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摘要: 植物角质层是覆盖在植物地上部分的叶、花和非木质茎等器官表面的保护层, 包括角质和蜡质。其中蜡质根据分布

位置不同又分为表皮蜡质和内部蜡质。大量研究表明, 表皮蜡质含量和结构在植物生长发育和抗逆性中发挥着重要作

用。近年来有研究发现构成蜡质的成分在内外蜡质层中的分布存在差异, 角质层蜡质成分影响植物抗逆性。本文针对角

质层结构和内外蜡质差异性以及角质层结构和组成与植物抗逆性之间的关系进行了综述。
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Abstract: Plant cuticle serves as a protective layer and consists of cutin and waxes, which is covered on the 
outmost surfaces of plant leaves, flowers and non-woody stems organs. Furthermore, an epicuticular layer and 
an intracuticular layer can be distinguished according to the wax location within the cutin matrix, respectively. 
Many reports have proved that epicuticular wax loads and intact structure play important roles in plant growth, 
development and in response to stresses. Recently, wax compositional differences between epi- and intracuticu-
lar wax layers and their effect on plant stress tolerance have been reported. In this paper, the recent progress 
made in the cuticle structure, composition differences of inner and outer wax layer as well as the relationship 
between the structure and composition of cuticle and plant stress tolerance were reviewed.
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角质层覆盖在植物表层, 直接与外界环境接

触, 是植物应对生物和非生物逆境的重要屏障, 如
限制植物非气孔性水分散失、阻挡紫外辐射

(Schreiber等2001)、防止外源病虫害侵入(Kunst和
Samuels 2003)以及降低灰尘、花粉和空气中的污

染物在植物表面沉积的作用等(Barthlott等1998)。
角质层蜡质在植物抗逆中起到至关重要的作用, 
其又分为堆积在角质层最外层有独特三维结构的

表皮蜡质和填充于角质中的内部蜡质。在过去的

几十年里, 有关表皮蜡质形态结构、成分和生物

学功能的研究较多, 但对内部蜡质成分的研究较

少, 因此对内外蜡质差异性的分析比较也较少。

近些年, 随着分子生物学和基因工程技术的飞速

发展, 关于角质层内部蜡质成分和生物学功能等

方面的研究越来越多, 并取得了一些进展, 这都为

进一步阐明内外蜡质的差异分布和蜡质成分在抗

逆性方面的作用打下了良好的基础。

1  角质层形态结构及蜡质合成

1.1  角质层的形态结构

角质层是覆盖在所有植物地上部分表皮细胞

外的亲脂结构, 以叶表面的角质层最为显著(Jetter
等2006)。角质层结构一直是该领域研究的热点之

一。自Vonmohl提出角质层的结构模型后, 类似的

模型相继被提出。不同种属植物角质层结构存在

较大差异, 因此还没有一种合适的模型来概括植

物角质层的特点。Riedel等(2007)根据对猪笼草的

瓶状叶角质层的研究, 提出角质层可以分为三层

结构: (1)在扫描电子显微镜下可观测到的最外层

蜡质晶体结构; (2)表皮蜡质的底部结构, 即表皮蜡
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质与内部蜡质间的分隔层; (3)不易被电子显微镜

观察到的内部蜡质层结构。

近年来, 角质层的蜡质晶体结构获得了较多

的关注和研究。蜡质分为填充于角质内的内部蜡

质和位于角质层最外层并直接与外界环境接触的

表皮蜡质。表皮蜡质形成自我组装的蜡质晶体堆

积在角质层表层。Barthlott等(1998)研究发现, 表
皮蜡质的形态在不同种或同种植物在不同生长时

期均有变化, 而且受环境的影响, 呈现多种形态, 
如杆状、带状、丝状等。Gordon等(1998)认为蜡

质形态结构和化学成分受到多种环境因素如植物

年龄、紫外线照射、气候变化以及大气污染等的

影响, 而呈现出不同形态。Macherius等(2011)证实

生长在被苯等污染的水中的芦苇(Phragmites aus-
tralis)表皮蜡质晶体结构发生改变。Muganu等
(2011)研究发现随着葡萄果实的成长, 其表皮蜡质

晶体结构发生了变化。Valenti等(2011)还发现苘麻

(Abutilon theophrasti)叶表皮蜡质组分和形态受低

温、干旱和光照强度的影响。

1.2  角质层蜡质的合成

角质层蜡质是在植物表皮细胞由多种酶共同

参与合成的。蜡质合成途径是一个非常复杂的过

程, 主要可分为蜡质前体物质超长链脂肪酸的合

成和超长链脂肪酸衍生物的合成两步。近年来在

蜡质合成代谢途径和相关基因克隆鉴定方面取得

了一些新进展。超长链脂肪酸合成分为在质体内

的C16/C18饱和脂肪酸合成和内质网中的C16/C18脂

肪酸链延长两个阶段。Lü等(2009)研究发现CER8
编码的超长链酰基-CoA合成酶1 (long-chain acyl-
CoA synthetase 1, LACS1)影响C16单体的生成, 进
而导致C18单体含量下降。Lee等(2009)证实由于

KCS基因编码的β-酮脂酰-CoA合酶(3-ketoacyl-
CoA synthase, KCS)的缺失导致C22脂肪酸链的延

伸受阻, 造成C22和C24超长链脂肪酸含量降低。超

长链脂肪酸进一步被修饰可生成相应的烷烃类、

醛类、酮类、伯醇和仲醇等(Samuels等2008)。
Wen和Jetter (2009)通过对拟南芥mah1突变体的研

究表明, MAH1编码的羟化酶(hydroxylase)参与由

链烷烃到仲醇的合成, mah1基因的缺失导致仲醇

和酮类含量大幅降低。在不同植物中蜡质合成途

径稍有不同, 在已阐明的几个物种中蜡质生物合

成主要通过酰基还原途径和脱羰基途径。在拟南

芥中, 醛、仲醇、烷、酮等约80%的蜡质成分通过

脱羰基途径产生, 而伯醇、蜡酯等约20%的蜡质成

分有酰基还原途径产生(倪郁和郭彦军2008)。
2  角质层蜡质成分差异性及形成原因

2.1  角质层蜡质成分及其差异性

角质层蜡质的主要成分有超长链脂肪族化合

物和环状化合物及甾醇类化合物等有机物质(Jet-
ter等2006)。以前人们对蜡质的研究主要采用有机

溶剂如氯仿提取角质层蜡质的方法, 这种方法反

映了角质层蜡质的平均水平, 但很难对角质层内

外蜡质含量和成分进行单独分析。近年来, 又探

索出了可以将表皮蜡质和内部蜡质分开提取的方

法, Jetter和Schäffer (2001)先用水溶性阿拉伯树胶

提取叶片表皮蜡质, 随后再用氯仿将内部蜡质提

取出来, 这种分开提取的方法为人们研究内外蜡

质的差异提供了前提条件。

有研究发现, 在总蜡质中内外蜡质的含量比和

组成成分可因植物品种的不同而不同。Buschhaus
和Jetter (2011)通过对多种植物内外蜡质比较分析

发现, 内部蜡质含量占总蜡质的10%~80%, 外部蜡

质含量占总蜡质的20%~90%。如豌豆(Pisum sati-
vum)全展叶的内部蜡质与表皮蜡质比为1:9 (Gni-
wotta等2005), 而女贞(Ligustrum vulgare)成熟叶的

内部蜡质与表皮蜡质比为4 : 1  ( B u s c h h a u s等
2007b)。

许多研究表明, 环状化合物是内部蜡质的主

要成分。van Maarseveen和Jetter (2009)发现宽叶

落地生根(Kalanchoe daigremontiana)成熟叶的三

萜类化合物主要存在于内部蜡质中, 软木三萜酮

是唯一在表皮蜡质中发现的三萜类化合物。

Buschhaus等(2007a)发现犬蔷薇(Rosa canina)叶片

的三萜类化合物主要存在于内部蜡质中。Wen等
(2006)在对红豆杉(Taxus baccata)针叶蜡质研究中

发现, 与表皮蜡质相比, 内部蜡质含有较多的环状

化合物, 还在内部蜡质中发现微量生育酚, 而在表

皮蜡质中却未发现。芳香族化合物和其他环状化

合物一样 ,  主要存在于内部蜡质中。Ji和Jetter 
(2008)研究证实黑麦(Secale cereale)叶片烷基间苯

二酚只存在于内部蜡质中, 还发现内部蜡质富含

类固醇。Buschhaus等(2007b)发现女贞(Ligustrum 
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vulgare)叶片中苯乙基酯仅存在于内部蜡质层中, 
另外, 犬蔷薇叶片内部蜡质中苯乙基酯的含量也

比其在外部蜡质中的含量高(Buschhaus等2007a)。
超长链脂肪酸及其衍生物在总蜡质组分中占

有较大比例, 而其在内外蜡质层中的含量和组成

有很大差异。许多学者对多种植物的脂肪族化合

物的研究结果表明, 仲醇、链烷烃和脂肪酸主要

在表皮蜡质层中积累, 而伯醇和二醇则主要在内

部蜡质层中富集。醛类和烷基酯等成分在内外蜡

质中的分布不规律(Riedel等2003; Wen等2006; Ji和
Jetter 2008; Gniwotta等2005)。还发现内部蜡质层

中脂肪族化合物的链长普遍比表皮蜡质层中的短, 
因为同系物中短链比长链更有极性, 所以推测内

部蜡质层中脂肪族化合物中的高极性成分所占比

例比表皮蜡层的高(Haas和Rentschler 1984; Wen等
2006)。
2.2  内外蜡质层蜡质组分差异形成的原因

虽然报道表明植物角质层蜡质组分在内外蜡

质层中的分配存在差异, 但关于导致这种蜡质组

分分布差异的原因研究较少。Buschhaus等(2007b)
认为三萜类化合物在内外蜡质层中的差异分布可

能是由于三萜类化合物的分子大小和极性等生化

特性阻碍其向外部运动, 也可能是它们与内部蜡

质的其他成分比如角质或细胞壁纤维素发生了反

应。另据报道, 蜡质组分分布差异的原因有3种: 
(1)蛋白质或其他大分子能协助蜡质组分到达它们

各自对应的位置; (2)不同蜡质组分的合成途径不

同; (3)内部蜡质中的聚合物与一些蜡质组分间发

生了相互作用(Buschhaus和Jetter 2011)。
3  角质层结构及蜡质成分与抗逆性的关系

干旱、病虫害等逆境严重影响作物的生长发

育和产量。已有大量研究报道植物角质层在植物

抗旱、抗病虫害等逆境胁迫中发挥着重要作用。

明确植物角质层结构、角质层蜡质含量以及组成

成分对抗逆性的影响和代谢调控机制, 对通过育

种和栽培手段调控角质层以提高农作物抗逆性有

重要意义。

3.1  角质层结构对抗逆性的影响

近年来的一些研究进一步明确角质层结构影

响植物的抗逆性。Isaacson等(2009)在番茄角质突

变体中发现, 与野生型相比, 突变体角质层结构发

生了明显变化, 角质含量严重下降, 厚度变薄。还

发现突变体对微生物感染更为敏感, 推测角质在

保护植物组织免受病菌感染中发挥着重要作用。

Park等(2010)用扫描电镜观察水稻WDL突变体叶

表面发现蜡质晶体形状不规则, 有断裂现象和凝

结现象, 角质层松散且分布不均, 表明WDL基因影

响了叶表面蜡质的合成和分布。WDL突变体叶绿

素浸提率比野生型快3~4倍, 其角质蒸腾速率也比

野生型高2~3倍, 在低湿度环境下, WDL突变体易

枯萎死亡。这说明完整的角质层结构是植物抵抗

外界逆境的必要因素。Yang等(2011)通过扫描电

镜发现转CaMV35S::BnLAS拟南芥叶表面覆盖有

较多的蜡质, 表皮蜡质层厚度增加。与对照相比, 
过表达植株含有更多的叶绿素, 失水率降低, 对干

旱的耐受能力更强。

3.2  角质层蜡质成分对抗逆性的影响

以往有关角质层蜡质与抗逆性的研究主要关

注的是蜡质含量对抗逆性的影响。但有些蜡质突

变体的研究发现, 叶片蜡质厚度对角质层限制水

分蒸发只有微弱的影响。Oliveira等(2003)认为角

质层结构和蜡质组成才是决定植物抗逆性的关键

因素。Oliveira等(2003)对巴西卡廷加群落植被和

热带高草草原植被的抗旱性进行研究, 发现前者

的保水能力强于后者。对它们的蜡质组分分析后

发现, 卡廷加群落植被叶片角质层蜡质的主要成

分是极性较低的三萜醇和C27~C33烷烃类物质, 而
热带高草草原植被的蜡质含有大量的极性较高的

棕榈酮和熊果酸。推测植物表皮水分渗透性与蜡

质成分的极性有关, 低极性物质能更有效的防止

水分散失。

有不少研究进一步证明角质层蜡质成分组成

影响植物抗逆性。Daoust等(2010)研究发现α-松萜

和月桂烯在抗云杉食心虫白云杉(Picea glauca)针
叶中的含量是其在敏感型中含量的3~5倍, 证实单

松烯类在云杉抗食心虫侵蚀中发挥着重要作用。

Weng等(2010)发现拟南芥lacs1 lacs2双缺失突变体

叶表皮C29烷烃严重缺失。叶绿素浸提实验显示

lacs1 lacs2双缺失突变体角质渗透率是野生型的4
倍, 其失水率也比野生型快, 对干旱更为敏感。

Seo等(2011)研究发现拟南芥活化myb96-1D突变体

叶表面蜡质含量显著增加, 其中以醛类和烷烃类
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物质增加最为明显, 而拟南芥缺失突变体myb96-1
蜡质总量则明显减少。另发现与对照相比, myb96-
1D叶绿素浸提率和角质蒸腾较慢, 而myb96-1叶绿

素浸提率和角质蒸腾较快, 表明角质层蜡质中醛

类和烷烃类物质的增加提高了拟南芥的抗旱能

力。Leide等(2011)研究表明, 番茄ps突变体果实表

面失水率比对照快5~8倍, 蜡质分析发现ps突变体

果实表皮蜡质中几乎不含烷烃类和醛类, 而三萜

类化合物和固醇类衍生物有所增加。由此推测突

变体果实表皮蜡质成分的变化可能是造成其失水

率加快的主要原因。

Xia等(2010)研究发现, 拟南芥gl1突变体叶表

皮蜡质中几种脂肪酸、烷烃和伯醇的含量降低。

这导致gl1突变体叶角质层产生了缺陷。与野生型

相比, 拟南芥gl1突变体对炭疽病菌更为敏感。

Bourdenx等(2011)研究发现奇数碳烷烃主要是

C27、C29和C31烷烃类的含量 ,  在转CaMV35S:: 
CER1拟南芥植株中大幅增加, 而其在CER1突变体

中的含量则大幅减少。另发现转CaMV35S::CER1
拟南芥植株角质层通透性比野生型和突变体的低, 
对干旱有更强的耐受力。由此推测蜡质中烷烃类

成分在拟南芥抗旱中发挥着重要作用。Kosma等
(2010)研究发现受黑森瘿蚊侵扰的抗性小麦(Triti-
cum aestivum)叶鞘蜡质中C22和C24脂肪酸、醛类、

伯醇及C21~C27烷烃的含量大幅增加, 与敏感型小

麦相比, 其叶鞘表皮通透性较低。推测这些特定

的蜡质成分是小麦抗黑森瘿蚊侵扰的重要成分。

4  结语

近些年来, 随着新的蜡质提取方法的应用, 关
于角质层蜡质的研究越来越多。但植物表皮蜡质

成分复杂, 而且相同蜡质成分在不同种植物内外

蜡质层中的分布不同, 或不同蜡质成分在同种植

物内外蜡质层的分布不同。是什么原因导致环状

化合物主要集中于内蜡质层中, 而脂肪族化合物

在外蜡质层中富集？不同蜡质成分在内外蜡质层

中的分布是否存在一定的梯度？内外蜡质差异性

是植物生理机能的需要 ,  还是其生态功能的反

应？关于蜡质组分的差异分布有些学者提出的一

些假说还有待进一步的研究证实。

许多研究表明角质层结构在植物抗逆中发挥

着重要作用, 但对角质层蜡质成分在植物抗逆中

的作用机理及其是怎样发挥作用的研究较少。通

过对已发现的蜡质突变体及一些蜡质基因过量表

达植株的研究发现, 蜡质基因的突变可以导致植

株对干旱、病虫害等逆境的抗性降低, 而蜡质基

因的过量表达则有助于增强其抗性。因此借助于

转基因技术及不断发现的蜡质突变体, 新的角质

层蜡质生物合成相关基因将不断地被发现, 并将

进一步阐明内外蜡质成分和蜡质结构的形成与调

控途径及在植物抗逆中的功能, 进而实现利用基

因工程技术改造植物角质层提高抗逆能力。
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