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木质素的生物合成及其分子调控
关

蔺 占兵 马庆虎 “ 徐 洋

中国科学院植物所光合作用和环境分子生理学开放实验室
,

北京 10 0 0 9 3

摘要 木质素在植物的生长发育和系统进化过程 中的重要意义 及其在人类 日常 生活中的重要作

用正 受到越来越多的关注
.

根据近年来木质素研究领域 的最新进展
,

总结了木质素生物合成的可

能途径
,

并就基因工程在木质素研 死 中的策略进行了讨论
,

提 出一些可行 的建议和设想
.

关键词 木质素 生物合成 分子基础 遗传操作

木质素是维管植物细胞壁的重要组成成分
,

是

细胞壁在次生加厚过程中形成的主要结构物质
.

纤

维素和蛋白质等是通过规律 的化学键连接而形成的

功能与结构相统一 的生物大分子
,

木质素则是由香

豆醇
、

松 柏 醇
、

和芥 子 醇 等 3 种 主要 的 木 质 醇

( m o n ol i g n ol ) 以多种不同化学键连接 而成
,

它没有

光学活性
.

这些木质醇是轻基化和 甲基化程度不 同

的苯丙烷衍生物
,

在木质素分子中分别形成了轻基

苯 ( H )
、

松柏醇残基 ( G )和丁香醇残基 ( )S 等结构单

元
.

过氧化物酶和漆酶在木质醇的氧化聚合过程 中

可能具有重要作用
.

目前
,

已知松柏醛
、

5
一

经基松

柏醛与轻基肉桂醛等不常见的苯丙烷结构单元也参

与了木质素的形成 ll[
.

木质素主要分布在木质部的管状分 子和 纤维
、

厚壁细胞
、

厚角细胞
、

特定类型表皮细胞的次生细

胞壁中
.

木质素沉积在植物细胞壁后赋予了细胞壁

坚硬的结构特征
.

木质素能够与纤维素
、

半纤维素

等其他细胞壁成分相互交联成结构复杂的细胞外基

质
,

增强了植 物细胞 与组织 的机械强 度和 负重能

力 ; 它疏水的化学本质
,

使植物细胞不易透水
,

为

水分
、

矿物质和有机物在植物体内的长距离运输提

供了可靠保障 ; 木质素的这种结构客观上也形成 了

一个物理屏障
,

有效地阻止了各种植物病原物的侵

入
.

木质素在 自然界中的含量相当丰富
,

仅 次于纤

维素
,

陆生植物每年大 约固定 1
.

4 X 1 01 “ k g 碳素
,

其中 30 % 贮存在木质素分子 中川
.

不同植物木质素

含量不尽相 同
,

木材中的木质素约 占
一

干重的 2 7% 一

3 2 % ; 禾本科植物中木质素含量为 14 % 一 25 %
.

木

质素是植物从水生到陆生的物质基础
,

它的出现加

强了植物特别是小麦
、

玉米等重要的粮食作物茎杆

的耐受能力
,

也增强 了植物对生物与非生物逆境的

防御和抵抗能力
.

它在工农业生产中具有重要作用
,

木质素含量高低与组成的不同直接影响造纸用材的

品质
,

高含量 的木质素成为造纸工业的限制 因素
,

增加了制浆造纸过程的成本与消耗
,

带来 r 日益严

重的环境污染
.

另外
,

木质素不容易被食草动物消

化
,

降低了饲料作物如首蓓的营养价值
.

基于木质素在植物生长发育及工农业 生产中的

重要作用
,

对木质素生物合成的研究工作正受到人

们的重视
.

随着分子生物学在该领域的渗透
,

对木

质素生物合成的了解正在不断深入与完善
.

1 木质素的生物合成途径

木质素合成途径是植物体 中十分复杂的生理 生

化过程
,

它的合成经过脱氨基
、

轻基化
、

甲基化和

氧化还原等过程
.

其组成单体一木质醇是在细胞质

中合成 的
,

然后转运到细胞壁再聚合合成木质素
.

有关木质素生物合成途径已有很多文献
,

本文根据

一些新的进展对木质素代谢进行了修改与补充
.

其
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脱氢酶(S A I〕 )等基因的克隆与功能分析 ;阿魏酸
一

5
-

轻基化酶( FSH )和咖啡酸 / 5
一

轻基 阿魏酸
一

O
一

甲基转

移酶( C OMT)的酶学特征的研究
,

重新确定了这些

酶在木质素合成中的位置与关系 (图 1 )
.
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图 1 木质素生物合成途径

粗箭头表示木质素生物合成的可能途径
,

催化每一步重要反应的酶用粗体缩写表示
; 细箭头为木质素合成被修改或质疑的

部分
.
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最近
,

利用功能基 因组 的方法首次证 明从拟南

芥中分离得到的 C Y P 98 A 3 是 C 3H 基 因
,

证实 3C H

属于 P 4 5 0 蛋 白
,

它催化的底 物为香豆酞莽草酸和

香 豆 酞 奎 尼 酸 {3]
,

生 成 相 应 咖 啡 酸 的 共 扼 物
.

F ar n k e
等从拟南芥 八了8 突变体 中分离的 R E F S 基

因就 是 C 、甲 98 A 3
,

进 一 步 确 证 了 C Y P 98 A 3 是

c3 H
.

efr s 的木质素减少
,

几 乎都 由香豆醇组成
,

缺少了野生型 中松柏醇基 和丁香醇基 的木质 素组

成 [’]
,

直接证明了香豆酞莽草酸或香豆酞奎尼酸可

能是木质素合成中重要的中间代谢物
.

F S H 也是一

种 P 4 5 0 依赖的单加氧酶
,

曾经认为它催化阿魏酸

到 5
一

轻基阿魏酸的转化
.

最近
,

在拟南芥
、

烟草和

杨树体内过量表达 F S H 导致 了木质素几乎全部 由丁

香基 ( )S 单位组成〔5 ]
.

体外喂饲实验表明芥子醇的生

物合成与松柏醇有关
,

酶促动力学分析发现 F S H 对

松柏醛和松柏醇的亲和力是阿魏酸的上千倍 〔“ 〕
,

最

适底物应该是松柏醛或松柏醇
.

(C )M T 的酶促动力

学特征表明
,

它的最适底物应该是 5
一

经基松柏醛和

5
一

轻基松柏醇
.

因此
,

越来越多的证据表 明
:

木质

醇苯环 C S 的轻基化作用和木质醇的 甲基化作用可

能是在相应的醛或醇的水平完成的
.

肉桂酞辅酶 A 还原酶 ( C C R )催化木质素生物合

成的氧化还原反应的第一步
,

可能是木质素合成的

限速反应
,

控制着碳素进入木质素合成途径
.

抑制

C C R 的植株木质 素含量下 降 50 %
,

影响植株的生

长发育
.

肉桂醇脱氢酶 ( C A I〕 )催化木质素合成 的另

一步的氧化还原反应
,

负责松柏醛 的还原
,

但最近

发现杨树中芥子醇脱氢酶 ( SA I ) )主要催化芥子醛的

还原
.

SA D
,

F S H 和 C O M T 免疫定位于 S 型木质素

存在的细胞和组织川
,

CA
D 却存在于 G 型木质 素

沉积的组织 〔7」
.

推断不同类型的木质醇 /木质素氧化

还原的最后一步可能存在不同的合成途径
,

由不同

的酶催化完成
.

木质化是一个非常复杂的生理过程
,

涉及 自由

基聚合的氧化还原作用
,

但一直没有得到关于过氧化

物酶和漆酶催化各种木质醇聚合的直接证据
.

H a n S
等

发现过氧化物酶与锰离子能够在离体条件下合成木质

素
,

合成木质素的结构与夭然木质素非常类似
.

在这

一过程中
,

M矛
+ 一 M矛

+

的氧化还原穿梭在木质素合

成中具有重要作用
,

过氧化物酶并没有直接与木质醇

接触而参与到木质 素的合成 中
,

它将 M矛
+

氧化 为

M矛
+ ,

M矛
+

通过扩散作用于各种木质醇或木质素前

体接触
,

可以催化木质醇或木质素末端基团自由基的

形成
,

后者形成木质素分子中各种共价键 8[]
.

目前有几种不同假说用来解释木质化过程
,

一

种为随机假说 ( r a n d o m C o u p li n g m o d e l )
:

认 为木质

醇分子通过氧化偶合作用逐步连接到木质素多聚体

上
,

木质素分子末端木质醇种类与分子的多少及化

学偶合特征控制着木质素的形成 9[] ; 随机假说合理

之处在于它解释了突变体和转基因研究中木质素生

物合成过程的可塑性
.

另一种假说为操纵蛋白模型

( d i r ig e n t p r o t e i n m o d e l )
,

认为木质化过程是在操纵

蛋白 ( id ir ge nt p or et in) 的严格调控下进行的
,

操纵蛋

白控制着木质素分子中特定化学键 的形成 〔̀ “ 〕
.

该假

说说明了木质素代谢应该是一个 有序的生命过程
,

解释了木质素分子 中大量 件0
一

4 连接 出现的原 因
.

D i x o n
等认为芥子醇与松柏醇的形成是 一个相对独

立的过程
,

参与芥子醇合成的酶彼此关联形成多酶

复合体
,

该复 合体通过 肉桂酸
一

4
一

经 基化酶 ( c4 H )
,

C 3H
,

C S H 等 P 4 50 蛋白结合在细胞内膜系统
,

使得

芥子醇合成途径的脱氨基
,

轻基化
,

甲基化和氧化

还原等一系列反应有序进行
.

松柏醇的合成是通过

另一条途径进行的
,

在胞质中完成
.

苯丙氨酸氨基

裂解酶 ( P A I
J

)
,

咖啡酞 oC A 甲基转移酶 ( C (C ) M T )
,

C C R 与 C A D 分布在细胞质中
,

催化着松柏醇形成

的各步反应 [川
.

2 木质素合成的分子调控

由于木质素重要的商用价值
,

人们开始用分子

生物学的手段对首楷
,

按树与杨树等一些重要植物

的木质素进行改造
,

希望能够从源头改变木质素的

组成与含量
.

目前
,

木质素生物合成途径中几乎所

有酶的基因都 已经被克隆
,

并在一些重要 的资源植

物中进 行 了遗 传 操作 (表 1)
.

结 果 表 明 c O M T,

C C O M T
,

FS H
,

C C R 和 C A D 等在木质素合成中发

挥着重要的调控作用
.

表 1 木质素生物合成的基因工程

植物

烟草

烟草

方法

共抑制

共抑制

酶活性降低 / % 木质素组成

G 下降

甲基含量增 加

木质素含量 / %

下降 70

下降 4 3

文献

[ 1 2 ]

[ 1 3 ]

nll内,OOCC
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续表

基因

C 3 H

C 4 H

F S H

酶活性降低 /% 木质素含量 /%

下降 40

下降 80

文献

9 2

9 0

C〔〕M T

7 O

9 6

C CO M T

植物

拟南芥

烟草

拟南芥

烟草
,

杨树

拟南芥

杨树

烟草

烟草

杨树

烟草

杨树

杨树

烟草

首蓓

烟草

首蓓

烟草

拟南芥

杨树

首蓓

玉米

松树

高粱

方法

突变体 (八了名 )

反义

过表达

过表达

反义

反义

正义和反义

反义

反义

反义

共抑制

反义

反 义

反 义
,

共抑制

反 义

反 义

反 义

突变体 ( irx 4)

反 义

反义

突变体 ( b m l)

突变体

突变体

9 0

6 0

7 5

9 5

7 0一 8 0

9 6

7 0

7 0

7 0

6 0一 7 0

木质素组成

H 增加
,

G
、

S 减少

S 下降

仅含 S

S 上升

G 下降

纤维素增 加

S 下降

S 下降

G 增加

G
,

S 下降

S 下降

S 下降
,

5
一

O H G

不变

G 下降
,

S 消失

G
,

S 均下降 G / S 降低

G 下降
,

S 不变

G
,

s 下降
,

S/ G 增加

G
,

S 下降

S 增加

S 降低

G
,

S 下降

松柏醛增加

下降 2 5

下降 30

下降 45

下降 34

不变

不变

下降 35

不变

不变

下降 1 5一 5 8

下降 13 一 2 9

下降 4 7

下降 17

减少 47

下降 50

变化不大

不变

下 降 2 0

下降 9

下降 15 一 2 5

[ 14 ]
,

[4 ]

仁13〕

[ 1 5 〕

【5〕

【1 6」

【1 7 〕

汇1 8」

〔1 9」

[ 2 0」

[ 1 3 ]

【2 1」

[2 2 〕

〔2 3 了

〔2 4 〕

〔2 5 ]

[ 2 4 」

【2 6 」

[ 2 7 ]

【2 0 」

【2 8 」

【2 9 」

【3 0 )

〔3 1 〕

PA L 或香豆酸
一

4
一

轻基化酶 (以 H )受到抑制后
,

转

基因烟草的 lK aso
n 木质素含量都不 同程度地降低

,

S/ G 值发生改变
.

但 以 H 导致了木质素分子中 S 单元

的减少
,

类似于 C ( )M
p

l
,

和 FS H 被抑制后结果
.

因此
,

G 型木质素可能存在另外的通路
,

或者 以 H 可能与

其他的酶形成多酶复合体来控制 S 型木质素的形成
.

FS H 的过量表达导致拟南芥的木质素几乎都是由 S 型

单元组成
,

抑制它的表达木质素的 S 单元明显降低
,

进一步确证了 FS H 是 S 型木质素合成的控制点
.

3C H

的作用是将木质醇合成过 程中苯环的 几 的轻基化
,

但它的催化底物一直被认为是对
一

香豆酸
.

得到的拟

南芥 爬了习突变体的表型表明
,

缺失了 c3 H 基因
,

植

株的木质素下降了 20 % 一 40 %
,

木质素的组成发 生

了明显变化
,

在野生型拟南芥含量很少的 H 型单元

是突变体木质素的主要成分
,

而野生型中的主要组成

成份 G 和 S单元在 崔 Z习中含量非常少〔’ 4]
.

木质素合成中研究较多的是 C O M T
.

在转基因

烟草
、

杨树和首蓓 中
,

C O M T 的下调对 S 型木质素

的影响比较大
,

G 型木质素受它的影响较小
,

木质

素分子中有 5
一

轻基松柏醇残基的积累
,

这与 C O M T

在木质素合成途径中重新定位是一致 的
.

用插入 突

变获得 的玉米 b or w n m id ir b 3 突变体
,

C O M T 活性

仅有野生型的 20 %
,

木质素的 S/ G 比明显下降
,

但

lK as on 木质素含量不变
.

用维管组织特异表达 启动

子来调节 c o M T 的转录 〔川
,

c 0 M T 下调导致 了首

蓓 K af so
n 木质素下 降了 3 0 %

,

乙酞嗅法 测定的木

质素变化不大
,

但 G 和 S 残基含量明显降低
.

我们

对小麦 C O M T 基因的分离及其表达特征都 已经作了

初步研究
,

有关功能分析正在进行 〔32」
.

C C O M T 是木质醇合成 中另外一个催化 甲基化

作用 的酶
.

烟 草
、

首蓓的 C C O M T 被抑 制 后
,

其

lK as on 木质素含量有相应 的降低
,

当 C C O M T 的活

性几乎完全被抑制时
,

首借 G 木质素下降 50 %
,

但

对 s 木质素没有影响「̀ 3 〕
,

推测 C C O M T 可能也参与

了首楷 G 型木质素的甲基化作用
.

因此不同木质素

的甲基化作用存在着一定差异
,

C C O M T 和 C OM T

共同作用合成 G 型木质素
,

C (C )M T 可能不参与 S

型木质素的 甲基化过程
.

不同植物的 4
一

香豆酸辅酶 A 连接酶 ( 4
一

C )L 活性

受到抑制后对木质素含量与组成 的影 响不尽相 同
.

烟草 4
一

C L 活性 变化导致木质素含量
、

木质 素分子

中肉桂醛和 S 残基含量 的变化
,

S/ G 也 在 0
.

45 一
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2
.

0之间波动
.

拟南芥4
一

C L 活性抑制后 G型木质素

降低
,

不影响 S 型木质素的变化
.

杨树的 4
一

C L 活性

的变化仅影响木质素含量的变化
,

对木质素组成没

有明显的作用 , ]
.

利用反义核酸技术能够抑制 70 % 的 C C R 活性
,

木质素及其分子中 G 残基含量都下降
,

导致 了木质

素 S/ G 比率增加
,

有些株系木质素 S 残基含量也有

明显下降
.

缺失了 C C R 基 因的拟南芥突变体 i二 4

的木质素下降 50 %
,

G 和 S 残基也明显下降
.

植株

呈现出生长缓慢
,

株型 明显矮化
,

其育性受到明显

影响 27[ 〕
.

我们 已经分离了小麦 c c R 基 因
,

分析了

c c R 基因在小麦根
、

茎和叶的表达特征 [ 3 3 〕
,

并得

到了一些转基 因烟草株系
,

转基因烟草木质素下降

了 1 1
.

7 %
,

成熟植株的株高约为野生型的 2 / 3
.

抑

制 C A L〕活性
,

木质素中出现了一种新的组分
一

肉桂

醛
.

因为木质素分子中 S 残基含量降低
,

首猎木质

素的 S/ G 比率 下 降〔28]
.

利 用有 性 杂交 同 时抑 制

C C R 和 C A D 活性导致烟草木质素下降 50 %
,

S 型

和 G 型木质素均有不同程度的降低
,

G 型木质素下

降明显
,

转基因烟草的发 育正常〔川
,

使 c c R 单基

因的转基 因烟草株形变矮的性状得 以恢复
.

C C R 或

C A D 对木质素分子 中 S/ G 比率的影响要小于 F S H

或 C O M T 的作用
.

合理的解 释是 C C R 和 C A I ) 是 G

型和 S 型木质素合成都必需 的
,

而 F S H 和 C O M T

主要负责 S 型木质素的生物合成
.

3 木质素生物合成的遗传操作

不论是为了阐明木质素代谢途径
,

还是为开发

新的植物资 源
,

遗传工 程技术都发挥 着重要 的作

用
.

木质素在工农业方面的重要作用
,

使得该领域

的研究受到重视
.

基于有关木质素代谢途径中的基

因大多被分离
,

因此利用转基因手段来调控资源植

物木质素结构
、

组成与含量
.

在改造 目的植物 的同

时
,

也促 进 了木 质 素 生物 合成途径 的 研 究
.

如

C C O M T 的发现证 明木质素合成的 甲基化作用是多

途径进行
,

C 3 H 的克隆对轻基化过程进行 了补充
,

SF H 和 C O M T 生化特征的研究 阐明了 G 型向 S 型

木质素前体转化可能发生的位置
.

下面概述木质素

遗传操作的各种调控手段
.

3
.

1 单基因的遗传操作

目前
,

大多数转基因研究是通过反义或正 义核

酸技术调控木质素合成过程 中某一单个基因来实现

对目的植物木质素的改造
.

涉及首蓓
、

杨树
、

松树
、

玉米和小麦等被子植物和裸子植物 (见表 1)
.

获得

的转基 因植 株不 同 程度 地 影 响 到 植 株 的生 长发

育 s3[ ]
,

表现出木质素含量和组成上的变化
.

就结构

而言
,

S 单元和 G 单元苯环的 3
`

和 5
`

的 C 原子 甲基

化程度的不同
,

分子间形成 5
` 一

5
`

共价键的可能性不

同
,

因此木质素分子中 S 和 G 含量的高低直接影响

到造纸用材的品质
.

传统的反义或正义核酸技术 目

的是调节木质素合成中某个单一基 因的表达
,

来调

控木质素的含量
、

结构和组成
.

这些外源基因在转

基 因植物中的表达状况受到外源基 因的整合位点与

拷贝数等多种因素的影响 〔36]
,

尽管 已经获得了一些

理想转基因株系
,

但对于复杂的木质素合成过程而

言
,

抑制某单一基 因的表达经常会造成顾此失彼的

结果
.

引起干扰 的小分子 R N A ( SI R N A )是 一种 21 一

26
n :
的双链 R N A

,

它通过降解体内同源 R N A 或使

同源 D N A 的甲基化作用来诱导基因沉默 37[ 〕
.

SI R
-

N A 能够抑制 真核生物体中几 乎所有基因的表达
,

通过消除体内多余或缺陷 m R N A 来参与生物体的系

统防御 ￡s3J
.

它的这种特点从而导致一种快速有效 的

基因功能分析方法诞生
,

通过把 目的基因完全相 同

的部分序列反向或正向连接
,

置于特定的表达框架

内
,

使其在转基因植物体内表达
,

形 成 21 一 26 nt

的双链 is R N A
,

抑制 目的基因的表达 【3 9 〕
.

有关的研

究已经有 了一些进展
,

但还没有发现在木质素的研

究中有相关的报道
.

3
.

2 多基因遗传操作

木质素代谢是植物体内比较 复杂的生化过 程
,

存在着多基 因
、

多条途径交互作用
.

有选 择地组合

木质素合成不同基因
,

可 以阐明这些基 因的作用机

制
,

也能够有 目的地调控木质素的合成
,

开发生产

上有用的植物资源
.

实现多基因调控的方法主要有
:

不同基因纯合转基因株系有性杂交得到多基因转基

因植株 ; 不同基因的二 (多 )次转化
; 构建携带多个

不同基因的表达载体来转化 目的植物
.

不同的方法

存在其各 自的优 缺点
,

需要根 据不 同的实验 的条

件
、

材料
、

目的来选择
.

3
.

2
.

1 同时抑制木质素合成的多个基因 利用有性

杂交技术将 已经纯合的 C ( )M T
,

C C R 或 C A I〕转基因

株系杂交或同时抑制相关基因表达的后代
,

所有后代

都不同程度地出现了目的基因沉默现象
.

可能的原因

是在不同的转基因株系重复使用 35 5 C a M v 启动子所
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致
.

C OM T与C CR 或CA D的基因表达受到一些抑制
,

但抑制效果不稳定
,

木质素组成的变化并不理想〔州
.

连续两次转化同一植株
,

已获得了同时抑制 〔!O M T

和 C A D 的转基 因杨树和同时抑制 ( X ) M T 和 C C ( ) M l
、

转基因烟草
.

二次转化优点在于可以克服有性杂交的

障碍
,

缩短研究周期
.

存在的问题在于因每个基 因整

合位点的距离
,

后代可能出现基因分离
,

而且二次转

化也容易诱导基因沉默闭 1
.

最近
,

报道了一种用单基因同时抑制木质素代

谢途径中多个基 因表达 的方法
.

它将代谢途径 中的

一些关键酶基因的部分序列体外重组
,

构建包含有

多个正义基因片段的表达载体
.

这些基 因片段连接

为一个
“

基因
” ,

置于 同一表达框架内
,

在转基因

植物体内可 以同时抑制 每一个 片段 同源 基 因的表

达
.

A b b o t t 用 C ( )M T
,

C C R 和 C A D 部分序列两 两

组合和 3 个基因片段构建 的一个嵌合基因
,

同时成

功地抑制了烟 草 (C )M T
,

C C R 和 C A I〕 的表达
.

不

同株系 C ( )M T
,

C C R 和 C A I〕的酶活性都有 明显下

降
,

C A D
一

C O M T 的转基 因株 系 lK as on 木质素含量

降低了 29 %
,

C A I ) C OM T
一

C C R 的转基 因植株木质

素下降了 17 %
.

木质素组成与结构都有 明显变化
,

分子中 S 残基显著降低
,

木质部导管扭 曲变形
.

植

株生长发育受到严重影响
,

转基因株系特别是 C A I )
-

C O M T
一

C C R 的株系生长缓慢
,

植株矮化 14 2 ]
.

翻译
、

剪切并分离为 G l〕S ZA
、

CO M -T ZA
、

FS H 等单

独的蛋白
,

而且 FS H 能够正确的定位
.

这种方法能够

简单快速地在植物体内引进多个目的基因
,

实现同时

用多个 目的基因来调控木质素的合成
.

4 问题与展望

关于木质素生物合成途径
,

已经提 出了多种模

型
.

这些模型从不同侧面阐述 了木质素的形成
,

但

木质素代谢途径中仍存在许 多未知的领域
,

如木质

素在不同的物种
、

不同的组织器官
、

不同的生长发

育阶段可能存在着不同代谢途径
,

不同组成与结构

及不 同的功 能
,

这些 差异 的成因
,

人类还 知之 不

多
,

还不能精确地控制木质素的合成
.

无论是抑制

木质素合成酶基因的表达来减少造纸用材工艺的消

耗
、

改善牧草品质
,

还是提高木质素含量来增强农

作物
、

树木的机械强度
,

仍有很 多的工作要做
.

可

喜的是免疫定位
、

同位素示踪技术
、

建立离体反应

体系
、

免疫共沉淀
、

酵母双杂交技术和分子遗传操

作等技术特别是一些新的分子调控手段的出现与完

善
,

正在逐渐阐明木质素的生物合成
,

同时一定能

够创造 出影响人类生活的植物品种
,

开发 出一些低

消耗
、

安全性好的植物资源
.
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