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摘要: 本文综述了近年来植物表皮蜡质合成与分泌相关基因的主要研究进展, 其中包括与超长链脂肪酸的合成、脱羰基途

径(烷烃途径)、酰基还原途径(初级醇途径)相关的基因以及与分泌相关基因的研究。
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表皮蜡质是植物与外界接触的第一道屏障。

已有的研究表明, 这层由角质层及沉积和附着在其

上的蜡质组成的疏水结构层, 在抵御不良环境、阻

止病虫害、维持品质、减少蒸腾失水等方面, 具有

重要作用(Yeast和Rose 2013; Lara等2014), 并可能参

与了器官的发育和细胞的形成(Bach等2011)。关于

植物表皮蜡质组成、结构、功能与意义的研究, 有
多篇文章进行了全面的综述(岑斌和王慧中2009; 
李婧婧等2011; 曾琼等2013; Hen-Avivi等2014; 
Dominguez等2011), 本文将重点介绍蜡质合成与分

泌相关基因的种类及其表达的研究进展。

目前, 尽管植物表皮蜡质合成与分泌途径仍

然不完全清楚, 但借助于在拟南芥、水稻、小麦

和玉米等植物上的研究结果, 基本可以确定其大

致途径(Kunst和Samuels 2009; Bernard和Joubès 
2013; Lee和Suh 2015)。

图1表明, 蜡质合成的第一步是在细胞溶胶内, 
由一系列脂肪酸合成酶催化, 合成16个C的软脂酸

(C16), 然后在质体内延伸为硬脂酸(C18), 并以此为

前体, 在内质网(endoplasmic reticulum, ER)上合成

含26~34个C骨架的超长链脂肪酸(very long chain 
fatty acids, VLCFAs), 形成蜡质合成的直接前体物

质; 第二步是VLCFAs经酰基还原途径或者脱羰基

途径, 分别生成初级醇、次级醇、醛、酮、酸、

烷烃、酯、萜烯类等不同的蜡质成分; 第三步是

这些蜡质成分在ABC转运蛋白(ATP binding cas-
sette transporter)和脂转运蛋白(lipid transfer protein, 
LTP)的共同作用下由内质网转运至质膜, 最后输

出至植物蜡质层。可见, 该过程涉及到了蜡质及

其前体物质在细胞内外的转移, 需要一系列相关

基因及其所表达的酶的参与。

1  VLCFAs的合成及相关基因

1.1  VLCFAs的合成

VLCFAs是表皮蜡质合成的前体物质, 其合成

分为两步: 第一步是在植物表皮细胞质体中由脂

肪酸合成酶复合体(fatty acid synthase complex, FAS)
催化乙酰辅酶A的酰基链, 经过多个循环反应延伸

成C16或C18酰基-ACP, 再由酰基-ACP硫解酶催化形

成游离的C16或C18脂肪酸, 然后由质体外膜上的长

链酰基辅酶A合成酶催化形成相应的酰基辅酶A, 
转移到内质网上。第二步是在内质网上, 以C16或

C18脂肪酸和丙二酰-CoA作为反应底物, 经脂肪酸

延伸酶复合体(fatty acid elongase complex, FAE)催
化, 延伸形成具有足够碳链长度的VLCFAs, 用来

作为蜡质合成的直接前体(胡晓君等2013; 吉庆勋

等2012)。
1.2  VLCFAs合成相关基因

VLCFAs的合成涉及多种酶, 分别由不同的基

因编码。Bach等(2008)在拟南芥中发现了PASTIC-
CINO2 (PAS2)基因, 并在2011年进一步确认该基

因编码β-羟脂酰-CoA脱水酶(β-hydroxyacyl-CoA 
dehydrase, HCD), 是脂肪酰-CoA延长酶复合体的

重要组成部分, 与VLCFA延长相关。Roudier等
(2010)指出, PATICCINO1 (PAS1)是内质网上与FAE
相关的基因, 在内质网脂肪酸延长酶体系中充当

着分子骨架的重要作用, 在缺乏PAS1的拟南芥突

变体中, VLCFAs的水平会下降。

Richardson等(2007)发现, 大麦中CUT1的同源

基因HvCUT1与VLCFAs的延长相关。在水稻中的

研究还发现, CER6/CUT1编码VLCFA合成所需要

的β-酮脂酰-辅酶A合成酶(β-ketoacyl-CoA synthase, 
KCS) (Mao等2012), 并有研究证明这是唯一一个

专门催化碳原子数大于22的VLCFAs酶(Kunst和
Samuels 2009)。Ehret等(2012)在番茄果实中也克
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隆得到了LeCER6基因, 并发现在lecer6缺失突变体

的表皮蜡质中, 碳原子数大于28的VLCFAs含量明

显减少。柑橘中的研究也表明, CsCER6参与了表皮

蜡质的合成(Wang等2014), 其表达的降低是果实表

皮光滑的原因之一(Liu等2015)。本实验室在苹果

表皮蜡质合成相关基因的研究中也发现, MdCER6
含有丙二酰CoA结合位点, 三型PKS (CHS-Like)结构

域和聚合酶家族序列, 编码了KCS (数据未发表)。
Lee等(2009b)研究发现拟南芥ECR和从拟南芥

cer10突变体中克隆的CER10是同一个基因, 并指

出, 所有包含VLCFAs的脂质, 包括表皮蜡质、种子

甘油三酯和鞘酯的合成都需要CER10/ECR的参与。

该基因编码的烯酰-辅酶A还原酶催化超长链脂肪

酸延长反应的最后一步(Lee和Suh 2015)。
由CS-FAD基因编码的ω-3脂肪酸去饱和酶

(ω-3 fatty acid desaturases, FAD)是控制亚油酸向

亚麻酸转换的关键酶, FAD又是不饱和脂肪酸合

成途径中的关键酶, 其含量的变化能改变膜脂中

脂肪酸的组成, 尤其是三烯脂肪酸的水平(孟晶晶

等2013)。
KCR1则编码了与VLCFA生物合成相关的β-酮

脂酰-辅酶A还原酶(β-ketoacyl-CoA reductase, KCR)。
Puyaubert等(2005)在甘蓝中发现, BnKCR1参与了

VLCFAs的生物合成, 与VLCFAs的延长有关。此

后, 在拟南芥(Beaudion等2009)和甜樱桃(Alkio等
2012)中也得到了KCR1的同源基因AtKCR1和PaK-
CR1, 并分别证明了其功能与KCR1相同。

在拟南芥KCS家族中, KCS2和KCS20是C22延

长所需要的(Lee等2009a); KCS9是C24合成所需要

的, 也是鞘酯和磷脂质合成过程中所必须的(Kim
等2013)。KCS基因家族中CsKCS19、CsKCS10和
KCS11-LIKE1表达量的降低, 还可能会导致柑橘表

皮中脂肪族蜡质的减少(Liu等2015)。 
2  植物表皮蜡质的合成及相关基因

目前利用同位素示踪和气相色谱-质谱等技

术已经基本阐明, 表皮蜡质合成大部分都存在两

图1  植物表皮蜡质合成与分泌的可能途径示意图

Fig.1  The possible pathway of plant cuticular wax biosynthesis and secretion
FAS: 脂肪酸合成酶复合体; FAE: 脂肪酸延伸酶复合体; ABC转运蛋白: ATP结合盒式转运蛋白; CER4: 脂肪酰基CoA还原酶; WSD1: 

蜡质合成/二酰基甘油酰基转移酶(双功能酶); MAH1: 中链烷烃羟化酶。
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种途径, 即脱羰基途径, 又叫烷烃途径和酰基还原

途径, 又叫初级醇途径。

脱羰基途径中, VLCFAs在脂酰辅酶A还原酶

(fatty acyl-CoA reductase, FAR)的作用下被还原成

醛, 再经醛脱羧酶催化生成中链烷烃。中链烷烃

在中链烷烃羟化酶(middle chain alkane hydoxylase, 
MAH)的催化下, 进行羟化反应生成次级醇, 再经

MAH二次催化生成酮。酰基还原途径中, VLCFAs
被还原成初级醇, 初级醇经蜡酯合成酶(wax syn-
thase, WS)的催化, 与饱和脂肪酸经缩合反应, 生成

烷基酯。

2.1  脱羰基途径相关基因

脱羰基途径是植物蜡质合成过程中的重要途

径, 蜡质合成前体VLCFAs在FAR、醛脱羧酶、

MAH等催化下进行反应, 生成长链烷烃、次级醇

和酮等蜡质成分, 其过程涉及到CER1、CER22、
MAH1、WAX2和GL1等多个基因的调控。

拟南芥中CER1编码与烷烃生物合成和脱羰反

应相关的酶, 主要在脱羰基途径中表达, 并且CER1
控制烷烃的生物合成与生物和非生物的胁迫高度

相关(Bourdenx等2011; Bernard等2012)。小麦中研

究发现, CER1的同源基因TaCER1缺失后(tacer1缺
失突变体), 蜡质中C30醛向C29烷的转化减少, 次级

醇和酮的含量也相应降低(Hu等2009)。Alkio等
(2012)在甜樱桃中也发现了CER1的同源基因PaC-
ER1, 并指出其与樱桃果实发育早期表皮蜡质沉积

有关。黄瓜中的研究表明, CsCER1定位于细胞内质

网上, 在表皮细胞中表达, 参与VLCFAs的合成, 并受

干旱、低温、盐胁迫和ABA诱导(Wang等2015)。柑

橘中的研究则表明, CsCER1和 CsCER3表达量的

下降, 会导致果皮蜡质中烷烃含量的下降(Wang等
2014; Liu等2015)。

拟南芥中VLCFAs延伸成长链烷烃后, 由MAH1
编码的中链烷烃羟化酶催化, 进行氧化反应生成

次级醇, 进而生成酮(Greer等2007)。作者克隆并分

析了苹果MdMAH1基因后也发现, 苹果MdMAH1
含有的PLN03195、p450、CypX和PTZ00404四个

保守区, 除第一个为编码脂肪酸-ω-脱氢酶外, 其它

几个区域均为依赖细胞色素P450区域有关, 这与拟

南芥中MAH1 (cytochrome P450 enzyme CYP96A15)
的功能一致(数据未发表)。

此外, WAX2也与蜡质合成中脱羰基途径密切

相关。Mao等(2012)在研究中发现, wax2突变体中

除了C30的初级醇之外, 其它的蜡质成分(烷、酮、

醛和次级醇)都减少了将近80%。

2.2  酰基还原途径相关的基因

酰基还原途径是蜡质合成过程中的另一条重

要途径。在该途径中, VLCFAs经酰基还原酶、蜡

酯合成酶等催化, 生成初级醇、蜡酯等蜡质成分, 
涉及的基因有CER4、FAR、WSD1和LACS等。

FAR是酰基还原途径中非常重要的一个还原

酶, 催化VLCFAs生成初级醇。CER4是编码FAR的
一个典型基因(Kunst等2009; Mao等2012)。在拟南

芥cer4突变体的研究中发现, 突变体茎上几乎完全

缺失初级醇和烷基酯(Huy等2009), 这也证实了

CER4基因编码的酶是负责初级醇和烷基酯合成的

FAR。Albert等(2013)在苹果中发现, 在CER4基因

的调控下, C30、C28和C26醇的含量显著增加。Liu
等(2015)在柑橘上的研究也表明, CsCER4-LIKE1
和CsCER4-LIKE3表达量的降低会导致果实表皮蜡

质中初级醇含量的减少。

其他的一些与FAR具有同源性的基因, 包括

FAR5-1、FAR4-1、CsFAR2和FAR1-1, 这些基因分

别调控不同碳链长度的初级醇的合成(Domergue
等2010)。此外, FAR2/MS2基因也编码FAR, 参与

了初级醇的合成过程 (Liu等2015)。
初级醇合成后, 在WS的催化下与饱和脂肪酸

经缩合反应生成烷基酯。WSD1编码主要蜡质合

成酶, 在拟南芥蜡酯合成过程中起重要作用(Li等
2008)。此外, 该基因还编码二酰基甘油酰基转移

酶, 是一个双功能酶。本实验室研究也发现, 苹果

表皮蜡质合成基因MdWSD1含有WES-acyltransf和
acyl-WS-DGAT保守区, 前者编码蜡质合成酶-类酰

基CoA转移酶区域, 后者为酰基转移酶, 为双功能

酶(数据未发表)。但在酵母细胞中的进一步研究

表明, WSD1基因表达会导致蜡酯的积累, 而不是

三酰甘油, 并且在缺失WSD1的拟南芥突变体中, 
蜡酯的含量会严重的减少。这表明WSD1的主要

功能是编码蜡酯合成酶 ,  作用于酰基还原途径

(Mao等2012; Kunst和Samules 2009)。
LACS1/CER8是编码拟南芥中9个(LACS1~ 

LACS9)长链酰基辅酶A合成酶的基因之一。在拟
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南芥lcas1/cer8突变体中, 茎和叶上除了大于24个
碳的超长链脂肪酸增加了155%以外, 其余的所有

化学成分含量都减少(Kunst和Samules 2009); 同
LACS1/CER8相似, LACS2对于辅酶A的酯化反应

非常重要(Lu等2009; Mao等2012), Lee等(2009b)发
现LACS1/CER8和LACS2在蜡质和角质的合成上有

协同作用。此后, Alkio等(2012)和Albert等(2013)
也分别在甜樱桃和苹果上发现PaLACS2和LACS2
基因调控了蜡质成分中脂类的生物合成。Liu等
(2015)也发现, 柑橘中LACS1、LACS2和LACS4含
量的降低, 可能是导致长链酰基辅酶A合成减少的

原因。

3  表皮蜡质合成调控相关基因

目前所发现的基因中, 有一部分虽然与表皮

蜡质的合成没有直接联系, 但却间接影响表皮蜡

质基因的表达, 调控蜡质的合成。

CER2在C28超长链脂肪酸延长酶体系中有着

非常重要的作用。Mcnevin等(1993)发现, 在拟南

芥cer2突变体中, 醛、烷烃、次级醇和酮的含量减

少, 脂肪酸含量增加, 初级醇的含量几乎不变, 并
且 ,  这些成分的链长都比野生型的少2~4个碳原

子。因此认为CER2的突变阻断了超长链脂肪酸延

伸的最后2个步骤, 使所有的脂肪酸及其衍生物的

链长变短了。由于CER2蛋白与参与脂肪酸生物合

成的任何酶都没有相似性, 因此认为CER2基因产物

可能是延伸酶的调节因子。Haslam等(2012)在研究

中也指出, CER2是脂肪酸延长至超长长度所需要

的脂肪酸延长机制的一部分, 在cer2蜡质缺失型突

变体中, 缺少大于28个碳的蜡质成分。此后, Pascal
等(2013)和Haslam等(2015)在研究中也指出, 拟南芥

cer2突变体会减少大于28碳的蜡质成分的含量。

Hooker等(2007)在研究中指出, 拟南芥表皮蜡

质的合成受到一种抑制因子的调控 ,  它会抑制

CER3/WAX2的表达, 在cer7突变体中表现出表皮蜡

质合成受阻, 而CER7核糖核酸酶能识别并降解这

种抑制因子的mRNA, 使CER3/WAX2正常表达, 促
进蜡质合成。此后, 刘小凤等(2014)通过蛋白序列

同源比对和PCR技术从黄瓜中克隆获得了调控蜡

质合成相关基因CER7的序列—CsCER7, 并指出随

着CsCER7表达量的升高, 黄瓜表皮蜡质含量也会

随之升高。

研究发现, 拟南芥中MYB96表达了与长链脂

肪酸浓缩酶基因相关的转录激活因子, 在蜡质合

成中起着关键性的作用: 在MYB96转录因子激

活的拟南芥突变体中, 与蜡质合成相关KCS1、
KCS2、CER1和CER3等的表达量均会上升; 总蜡

质、脂肪酸、醛、醇、烷、酮等成分的含量均有

一定程度的增加; 在MYB96转录因子缺失的突变

体中, 这些基因的表达量则会下降, 相应的蜡质成

分含量也有所下降(Seo等2011)。柑橘中的研究也

表明, MYB96表达量的增加与表皮蜡质合成密切相

关(Wang等2014)。
MYB30作为拟南芥中的另一种转录激活因

子, 也参与了脂质的生物合成, 主要与VLCFAs的
合成有关: 在MYB30转录因子激活的拟南芥突变

体中, LACS3、CER2和WAX2等基因的表达量大幅

提高, VLCFAs的含量增加了12%, C29和C31的烷烃

的含量增加了大约2倍, 但醛类、醇类等其他蜡质

成分含量变化很小(Raffaele 2008)。
W1N1/SHN1基因也表达一种与表皮蜡质积累

有关的转录因子, 通过调控与拟南芥新陈代谢途径

相关的基因来影响蜡质的积累(Kannangara等2007)。
当WIN1过量表达时, ω-羟基脂肪酸、16-羟基棕榈

酸以及十八烷酸的含量增加, C24脂肪酸含量下降, 
C28脂肪酸含量上升。另外, 在W1N1/SHN1过量表

达的植株中, 与蜡质合成相关酶的基因, 如KCS1、
CER1、CER2等表达量也会上升。Albert等(2013)
在苹果中也克隆到了W1N1/SHN1的存在, 但发现其

在苹果果实表皮和叶中表达均比较弱。

Kamigaki等(2009)研究发现, 过氧化物酶体生

物合成因子(PEX10)在维护内质网的形态和调控

与拟南芥蜡质合成相关基因表达中起着重要作

用。在pex10缺失突变体中, CER4基因的表达量下

降12%, SHN1基因的表达量下降42.2%, 并可导致

CER1、CER4和WAX2基因定位错误。另外, 在
pex10缺失突变体中, C29烷烃含量下降了76.7%, C30

醛类以及初级醇均下降了54.3%。

4  表皮蜡质分泌相关基因

C16~C18的游离脂肪酸从质体运输到内质网, 
在内质网上合成蜡质后, 在ABC转运蛋白和LTP的
作用下, 将蜡质成分运输到质膜, 最后输出至植物

蜡质层。
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蜡质成分从质膜运输到质外体环境, 必须由

脂质双分子层释放。研究者们在拟南芥中发现了2
个与上述蜡质分泌过程相关的转运蛋白基因CER5 
和WBC11。在拟南芥cer5和wbc11中, 表皮蜡质的

含量减少, 细胞内蜡质含量增加(Pighin等2004; 
Luo等2007; Bird等2008)。wbc11突变体蜡的表现

型与cer5突变体相似, 主要表现在角质的减少、

生长和发育的减缓(Bird 2008)。另有研究指出, 
WBC12与蜡质分泌有关: 在wbc12突变体中, 表皮

蜡质含量下降并且在表皮细胞的细胞质中会出现

油脂夹杂物的积累。在柑橘中, CsABCG11表达量

的降低, 也会导致表皮蜡质中脂肪族成分的降低

(Liu等2015)。
LTPG基因家族也与表皮蜡质输出相关。拟

南芥ltpg突变体表皮蜡质成分中的烷烃含量大幅

下降, 并且从该突变体中鉴定出的LTPG基因编码

一种糖基化磷脂酰肌醇结合型的LTP 蛋白。已有

研究表明, LTPG1和LTPG2参与了表皮蜡质的输出

(DeBono等2009; Kim等2012; Albert等2013)。向建

华等(2005)论述了LTP4基因, 并认为其功能是编码

一个脂质转移蛋白。目前, 已确定LTPG定位在质

膜上, 具有结合脂质分子的能力, 是脂质转运所必

需的一种蛋白。但是, LTPG是否具有穿越细胞壁

将脂质分泌到表皮的功能尚有待验证(DeBono等
2009; Lee等2009b)。

Xue等(2014)在拟南芥中发现了一个新的, 位于

内质网和质膜上、与蜡质分泌有关的基因ATACBP1。
并指出其编码酰基辅酶A结合蛋白(acyl-CoA-binding 
proteins, ACBPs), 主要参与脂质成分的分泌运输, 与
角质层的形成相关。

5  展望

植物表皮蜡质的合成和分泌是一个十分复杂

的过程。到目前为止, 研究者们通过各种先进的

技术手段, 成功阐明了该过程中一些基因及其所

编码的酶和转运蛋白的作用(表1), 确定了蜡质成

分的主要合成部位是细胞内的内质网, 鉴定出了

一些与蜡质成分穿越质膜向质体外分泌相关的蛋

白。但在一些基因及其调控的研究上, 仍存在许

多的问题, 具体表现在以下几个方面。

(1)对蜡质合成的详细途径、调控因素和相互

影响的机制仍然不完全清楚。如对拟南芥cer10突

变体的研究表明, 所有包含VLCFAs的脂质, 包括

表皮蜡质、种子甘油三酯和鞘酯的合成, 都需要

CER10/ECR的参与。但是, 在拟南芥ECR功能缺失

型cer10突变体中, 仍然保留了野生型40%的蜡质含

量以及一些用于合成种子甘油三酯和鞘酯的VLC-
FAs, 这表明拟南芥ECR的功能可能是冗余的。

(2)蜡质合成涉及多途径、多基因, 目前仍然

不能全面阐明, 对于基因的寻找还只限于突变体

和同源基因这两条途径, 应当有许多候选基因仍

然有待于进一步验证其是否直接或间接参与了蜡

质合成。

(3)现在已经发现的许多与蜡质合成相关的基

因中, 许多基因的具体功能仍然不能确定, 部分基

因的功能鉴定仍然缺乏足够的证据。如: 研究者

们发现除了CUT1/CER6基因, 还有7个KCS基因在

拟南芥的茎表皮细胞中表达上调 ,  其中包括了

FIDDLEHEAD和KCS1, 这些基因的具体功能目前

还不清楚, 需要进一步研究(吉庆勋等2012); 从
cer5和wbc11的表型来看, 质膜上蜡质的分泌需要

CER5和WBC11这2个ABC转运蛋白的参与, 但是

现在还没有直接的证据证明这2个转运蛋白的底

物是蜡质分子; 研究者们认为LTPs可能在蜡质成

分的跨壁转运起主要作用, 但是目前也没有直接

的试验证据支持这一假说。这一方面是因为在植

物体内验证LTPs的功能很困难, 另一方面是因为

编码LTPs的候选基因太多, 在拟南芥基因组中就

有72个可能编码LTPs的候选基因, 这些问题都需

要进一步的实验来鉴定和确认。

(4)转录因子参与了植物表皮蜡质合成和转运

的转录调控, 但其机理仍有待于深入研究。转录

因子作为调控基因时空特异表达的蛋白质分子, 
已有广泛的研究表明其参与了植物各种生命代谢

过程的调控。在植物表皮蜡质合成与分泌相关基

因的表达与调控网络中, 也有众多相关转录因子

的参与, 如前文所述的W1N1/SHN1转录因子(Kan-
nangara等2007)。本试验室在苹果表皮蜡质合成

相关基因的研究中也发现, 乙烯信号转导途径中

AP2/ERF家族的转录因子ERF1与MdCER6、Md-
CER4和MdWAH1存在乙烯作用的共调节现象, 这
初步表明ERF1可能参与到了苹果表皮蜡质基因合

成的转录调控(数据未发表)。那么, 类似参与到植
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表1  蜡质合成与分泌相关基因

Table 1  Genes related to plant cuticular wax synthesis and secretion

 序号              基因名                    物种                              功能         参考文献

  1	 PAS2	 拟南芥	 促进脂肪酸延长 Bach等2008
  2	 PAS1	 拟南芥	  Roudier等2010
  3	 HvCUT1	 大麦	 编码β-酮脂酰-辅酶A合成酶 Richardson等2007
  4	 CER6/CUT1	 水稻	 编码β-酮脂酰-辅酶A合成酶, 催化碳原子数大 Mao等2012; Kunst和Samuels 2009
   于22的超长链脂肪酸酶 
  5	 LeCER6	 番茄 	 编码β-酮脂酰-辅酶A合成酶, 催化碳原子数大 Ehret等2012
   于28的超长链脂肪酸酶

  6	 CsCER6	 柑橘	 编码β-酮脂酰-辅酶A合成酶, 影响柑橘果实表 Wang等2014; Liu等2015
   皮光滑程度

  7	 CER10	 拟南芥	 编码的烯酰-辅酶A还原酶, 催化超长链脂肪酸 Lee等2009b; Lee和Suh 2015
     延长反应的最后一步	
  8	 CS-FAD	 黄瓜	 编码的ω-3脂肪酸去饱和酶, 调控亚油酸向亚麻 孟晶晶等2013
   酸的转换

  9	 KCR1	 拟南芥	 编码β-酮脂酰-辅酶A还原酶, 催化超长链脂肪 Beaudion等2009
   酸延长反应的起始阶段

10	 BnKCR1	 甘蓝	  Puyaubert等2005
11	 PaKCR1	 甜樱桃	  Alkio等2012
12	 KCS2	 拟南芥	 调控C22蜡质成分延长 Lee等2009a
13	 KCS20	 拟南芥	  Lee等2009a
14	 KCS9	 拟南芥	  Kim等2013
15	 CsKCS19	 柑橘	 影响脂肪族蜡质成分含量 Liu等2015
16	 CSKCS10	 柑橘	  Liu等2015
17	 KCS11-LIKE1	 柑橘	  Liu等2015
18	 CER1	 拟南芥	 调控烷烃的合成 Bourdenx等2011; Bernard 2012
19	 TaCER1	 小麦	 调控烷烃的合成, 促进C30醛向C29烷转化 Hu等2009
20	 PaCER1	 甜樱桃	 调控烷烃的合成 Alkio等2012
21	 CsCER1	 黄瓜	  Wang等2014; Liu等2015
22	 CsCER3	 柑橘	  Liu等2015
23	 MAH1	 拟南芥	 编码中链烷烃羟化酶, 氧化超长链脂肪酸 Greer等2007
24	 WAX2	 拟南芥	 减少除了初级醇之外的蜡质成分含量 Mao等2012
25	 CER4	 拟南芥	 编码脂肪酰基还原酶, 促进初级醇的合成 Kunst等2009; Mao等2012; Huy等2009
26	 CER4	 苹果	  Albert等2013
27	 CsCER4-LIKE1	 柑橘	  Liu等2015
28	 CsCER4-LIKE3	 柑橘	  Liu等2015
29	 FAR5-1	 拟南芥	 调控初级醇的合成 Domergue等2010
30	 FAR4-1	 拟南芥	  Domergue等2010
31	 CsFAR2	 拟南芥	  Domergue等2010
32	 FAR1-1	 拟南芥	  Domergue等2010
33	 FAR2/MS2	 拟南芥	  Liu等2015
34	 WSD1	 拟南芥	 编码蜡酯合成酶, 促进蜡酯的合成 Li等2008; Mao等2012; 
				    Kunst和Samules 2009
35	 LACS1/CER8	 拟南芥	 编码长链酰基辅酶A合成酶, 激活酰基链 Kunst和Samules 2009; Liu等2015
36	 LACS2	 拟南芥	 编码长链酰基辅酶A合成酶, 调控辅酶A的酯化 Lu等2009; Mao等2012
37	 PaLACS2	 甜樱桃	 编码长链酰基辅酶A合成酶, 调控辅酶A的酯化 Alkio等2012
38	 LACS2	 苹果	  Albert等2013; Liu等2015
39	 LACS4	 柑橘	 编码长链酰基辅酶A合成酶 Liu等2015
40	 CER2	 拟南芥	 降低所有碳链长度超过22的蜡质成分 Mcnevin等1993; Haslam 2012, 2015; 

				    Pascal等2013
41	 CER7	 拟南芥	 保证CER3/WAX2正常表达, 促进蜡质合成 Hooker等2007
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表1  (续表)

 序号              基因名                    物种                              功能           参考文献

      42	 CsCER7	 黄瓜	 促进蜡质合成 刘小凤等2014
43	 MYB96	 拟南芥	 长链脂肪酸浓缩酶基因相关的转录激活因子 Seo等2011
44	 MYB96	 柑橘	  Wang等2014
45	 MBY30	 拟南芥	 脂肪酸延长相关的转录因子 Raffaele等2008
46	 W1N1/SHN1	 拟南芥	 蜡质积累相关的转录因子 Kannangara等2007; Seo和Park 2011
47	 W1N1/SHN1	 苹果	  Albert等2013
48	 PEX10	 拟南芥	 维护内质网的形态和调控与拟南芥蜡质合成相关 Kamigaki等2009
   基因表达

49	 CER5	 拟南芥	 促进蜡质成分分泌转运 Pighin等2004
50	 WBC11	 拟南芥	  Bird 2008; Bird等2007; Luo 等2007
51	 CsABCG11	 柑橘	 影响脂肪族蜡质成分分泌转运 Liu等2015
52	 LTPG1	 拟南芥	 促进蜡质成分分泌转运 DeBono等2009; Kim等2012
53	 LTPG1	 苹果	  Albert等2013
54	 LTPG2	 拟南芥	  DeBono等2009; Kim等2012
55	 LTP4	 拟南芥	 编码脂质转移蛋白 向建华等2005
56	 ATACBP1	 拟南芥	 编码酰基辅酶A结合蛋白, 调控脂质成分分泌转运 Xue等2014

 

物表皮蜡质合成的转录因子还有哪些, 他们对外

源因子, 如光照、干旱、乙烯等的调控是如何响

应的, 各自的结合和效应位点在哪里, 是直接还是

间接起作用的等一系列问题, 都有待于更加深入

的研究来揭示。

随着分子生物学和遗传学的不断发展, 各种

新的研究方法不断出现, 现在基因组学、转录组

学、蛋白质组学和代谢组学技术以及RNA干涉、 
酵母双杂交、基因芯片等新技术日益成熟, 并且

已经在研究蜡质合成和转运过程开始应用, 这些

新技术的运用, 将为植物蜡质合成、转运机理和

调控网络的深入研究提供有力的支持。
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Research advances on genes related to plant cuticular wax synthesis and secretion 
WANG Dong-Yang, SHAO Shu-Jun, JI Na-Na, ZHANG Xin-Hua, LI Fu-Jun*

School of Agricultural Engineering and Food Science, Shandong University of Technology, Zibo, Shandong 255049, China

Abstract: The research advances on genes related to the plant cuticular wax synthesis and secretion in recent 
years were reviewed in this paper, mainly included the genes related to the synthesis of very long chain fatty 
acids (VLCFAs), the decarbonylation pathway (alkanes pathway) and the acyl reduction pathway (primary al-
cohol pathway), and the genes related to the wax secretion. 
Key words: plant; cuticular wax; gene; review
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