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摘要: 植物表皮蜡质是覆盖在所有陆生植物与空气接触部位的一层疏水性的保护屏障, 具有调节植物非气孔性失水、抵抗

紫外线伤害、维持植物表面的清洁、抵御病虫害侵袭等功能, 对植物的生长发育以及适应外界环境起到了非常重要的作

用。植物表皮蜡质分为内表皮蜡质和外表皮蜡质, 内表皮蜡质一般为无定型状态, 外表皮蜡质多自我组装成各种形态的蜡

质晶体。植物表皮蜡质成分复杂, 一般由脂肪族化合物包括脂肪酸、烷烃、醛、醇、酮、酯以及萜类和一些小分子次级

代谢物组成。目前关于植物表皮蜡质合成及运输机理的研究取得了重要的进展。研究者们从植物突变体中鉴定出了大量

蜡质合成、运输及调控相关基因, 完善了植物蜡质合成调控网络, 为后续研究奠定了坚实的基础。本文对近年来植物表皮

蜡质的合成与运输途径及其相关基因的研究进行了综述, 并对植物蜡质研究的前景进行探讨与展望。
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综　述  Reviews

植物表皮角质层由角质和蜡质组成, 是覆盖

在所有陆生植物与空气接触部位的一层疏水性屏

障。植物表皮蜡质具有阻止植物组织内部非气孔

性失水(Schreiber 2010; Chen等2014)、防止紫外线

伤害(Kinnunen等2001; Skórska和Szwarc 2007; 
Wang等2007)、维护表面清洁与表面防水(Neinhuis
和Barthlott 1997)、抵御病虫害侵袭等功能(Castillo
等2010; Hansjakob等2010), 对适应外界环境起到

了非常重要的作用。有研究表明, 果实表皮的蜡

质组成和结构对其贮藏性能也有较大影响(Wang
等2014)。植物表皮蜡质可分为内表皮蜡质和外表

皮蜡质, 内表皮蜡质通常在角质层形成过程中填

充在其致密的网状结构内, 而外表皮蜡质堆积在

角质层最外层并且自我组装成各种形态的蜡质晶

体(杆状、柱状、管状、丝状、片状、颗粒状等) 
(Barthlott等1998; Eglinton和Hamilton 1967)。植物

表皮蜡质成分非常复杂, 主要由碳原子数在18~36
之间的脂肪族化合物(包括长链脂肪酸、烃、醛、

醇、酮等)和碳链较长的蜡质酯类(最长可达60个
碳原子)组成(Shepherd和Griffiths 2006), 还包括萜

类和其他一些次级代谢物如黄酮类和固醇类物

质。不同植物表皮蜡质成分、含量和结构不同, 
即使是同一植株各组织器官之间以及不同生长发

育时期其蜡质的含量和分布也有差异。例如, 有
前人研究比较了5种柑橘果皮的蜡质结构与成分, 
结果表明无论在果皮蜡质晶体的结构、大小、分

布密度、含量、组成成分以及所占比重方面都存

在差异(王敏力等2014)。沙漠苔藓, 其叶片的蜡质

晶体含量是随着叶龄变化的, 老叶比新叶要含有

更多的蜡质晶体, 同时含有更多的超长链化合物, 
沙漠苔藓主要的蜡质成分为脂肪酸、醇和烷烃, 
十六烷酸和二十四烷的合成被认为可能是沙漠苔

藓叶片蜡质累积的第一步(Xu等2009)。拟南芥的

茎、长角果、柱头上的蜡质成分主要组装成柱状

的晶体 ,  而叶片的蜡质层则表现为无定型状态

(Jenks等1995)。拟南芥各器官的蜡质成分也不尽

相同, 有研究结果表明拟南芥各器官的表皮蜡质

成分主要表现为: 茎为烷烃(44%)>仲醇(23%)>伯
醇(12%)>酮(9%)>醛(7%)>酯(5%), 莲座叶为烷烃

(73%)>醛(14%)>伯醇(8%)>酯(4%), 角果为烷烃

(64%)>仲醇(11%)>伯醇(10%)>酮(9%)>醛(5%), 花
为烷烃(62%)>仲醇(15%)>酮(14%)>伯醇(5%), 种
子为烷烃(51%)>仲醇(18%)>伯醇(13%)>酮(9%)=
醛(9%) (Bernard和Joubès 2013)。另外, 环境因素

也会影响植物蜡质的含量、结构和组分(李婧婧等

2011)。 
植物表皮蜡质的合成与运输过程十分复杂, 

参与这一过程的酶和基因甚多, 由于这些酶大都

与膜蛋白结合, 不易分离, 且往往组合成多酶复合
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物共同起作用, 所以对参与植物表皮蜡质合成与

运输相关的酶与基因的研究比较困难。近年来, 
随着分子生物学技术的快速发展, 借助模式植物

拟南芥、水稻等蜡质突变体研究材料, 部分植物

蜡质合成及运输机制已被阐明, 同时一些蜡质相

关基因也被鉴定和克隆, 为阐明植物蜡质合成和

运输的分子机制奠定了基础。本文对目前已经鉴

定的参与植物表皮蜡质合成及运输的相关基因最

新研究进展进行了综述, 并对研究过程中可能存

在的问题进行了探讨。

1  植物表皮蜡质成分的合成途径

目前, 通过对包括拟南芥、水稻和番茄在内的

多种植物蜡质合成的研究, 已经基本阐明了植物蜡

质合成的代谢途径。简单来说, 植物表皮蜡质的合

成主要分为三步: 首先是质体内C16/C18饱和脂肪酸

的从头合成; 第二步是超长链脂肪酸(very long chain 
fatty acids, VLCFAs)的合成, 由C16/C18脂肪酸进一

步延伸合成VLCFAs作为蜡质合成的直接前体物

质, 这一步发生在内质网上; 第三步是由VLCFAs
合成蜡质组分, 主要包括酰基还原途径和脱羰途

径两条途径。酰基还原途径合成的蜡质成分的碳

链长度一般为偶数, 主要生成伯醇和蜡酯; 脱羰途

径主要负责奇数碳原子数蜡质成分的合成, 合成

的大多数是烷烃, 还包括醛、仲醇和酮等。

1.1  VLCFAs的合成

VLCFAs的合成首先是C16和C18饱和脂肪酸在

质体内从头合成, 然后C16和C18饱和脂肪酸在长链

酰基辅酶A合酶(long-chain acyl-CoA systhase, LACS)
的作用下酯化为相应的酰基辅酶A, 再进入内质

网, 在脂肪酸延伸酶(fatty acid elongase, FAE)复合

体的作用下, 经过多个循环反应, 最终延伸为20~ 
34个碳原子的VLCFAs。通过上述途径合成的VL-
CFAs是植物蜡质成分合成的直接前体物质。LACS
酶负责把C16和C18饱和脂肪酸酯化为具有反应活

性的酰基辅酶A, 在VLCFAs合成过程中起了重要

的作用。在LACS基因家族中与蜡质合成有关的包

括LACS1/CER8、LACS2和LACS4。研究发现, 拟
南芥功能缺失型突变体lacs1/cer8的茎和叶片表皮

蜡质总量减少 ,  其中C29烷烃含量显著减少 ,  而
C26~C30自由脂肪酸含量有所增加。同时还发现突

变体C16角质单体含量下降, 而C18角质单体含量增

加, 说明LACS1/CER8基因不仅与植物表皮蜡质合

成有关, 在植物角质的生物合成中也起了一定的

作用(Lu等2009)。有研究表明, 拟南芥lacs2突变体

角质含量减少但蜡质含量没有受影响, 因此LACS2
被认定为与植物角质合成有关(Schnurr等2004)。
然而进一步研究表明, 与lacs1单突变体相比, lacs1/
lacs2双突变体中烷烃、仲醇、酮等蜡质成分含量

减少得更加显著, 表明LACS2可能具有增强LACS1
蜡质合成的功能 (Weng等2010; Lu等2009)。而且, 
与lacs1和lacs2单突变体相比, lacs1 lacs2双突变体

角质含量也减少得更加明显, 表明LACS1和LACS2
在角质和蜡质合成中有功能重叠现象(Weng等2010; 
Lu等2009)。有研究发现, LACS1和LACS4在蜡质

合成途径中有累加效应(Jessen等2011), 因为lacs4
突变体中蜡质组分醛、烷烃及其衍生物的含量减

少, 而lacs1 lacs4双突变体蜡质含量均低于lacs1或
lacs4单突变体。FAE为一种多酶复合物, 负责催化

合成VLCFAs。每一个FAE催化的循环反应都包括

4个连续的反应, 每经过一个循环, 其底物酰基链

增加2个碳原子, 最终产物VLCFAs的碳原子数达

到20~34。这4个连续的反应分别由4种酶控制: 首
先是以丙二酸单酰辅酶A (malonyl-CoA)和乙酰辅

酶A (acyl-CoA)为底物在β-酮脂酰辅酶A合酶(β- 
ketoacyl-CoA synthase, KCS)的催化下缩合成β-酮
脂酰辅酶A (β-ketoacyl-CoA) , 然后是β-ketoacyl-CoA
在β-酮脂酰辅酶A还原酶(β-ketoacyl-CoA redu- 
ctase, KCR)作用下还原为β-羟酰辅酶A (β-hydroxy-
acyl-CoA), 接着是β-hydroxyacyl-CoA在β-羟酰辅

酶A脱水酶(β-hydroxyacyl-CoA dehydratase, HCD)
作用下脱水生成烯酰辅酶A (enoyl-CoA), 最后

为enoyl-CoA在烯酰辅酶A还原酶(enoyl-CoA  
reductase, ECR)作用下的还原为酰基辅酶A (增加2
个碳原子)。FAE在植物表皮蜡质前体VLCFAs的
合成中非常重要,  其中KCS是关键的限速酶, 并且

具有严格的碳链长度特异性。KCS家族中有21个
基因在拟南芥基因组中被注释(Joubès等2008), 其
中许多已被详细阐明与植物表皮蜡质成分的生物

合成有关。例如: 拟南芥KCS18/FAE1在拟南芥正

在发育的种子中特异表达, 主要负责脂肪酸碳链

长度从C18到C20或C22的延伸(James Jr等1995), 
KCS18/FAE1的异常表达会导致拟南芥表皮蜡质中
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非正常碳链VLCFAs的累积(Millar和Kunst 1997)。
拟南芥KCS1与KCS18/FAE1具有高度的序列相似

性。有研究发现KCS1表达完全缺失的突变体表皮

蜡质中C26~C30醇和醛含量显著减少, 但C29烷烃和

C29酮含量受到的影响较小(Todd等1999), 表明

KCS1基因与植物表皮蜡质合成有关。有研究表

明, KCS2与KCS20基因在拟南芥表皮蜡质及根软

木脂生物合成中存在功能冗余现象(Lee等2009)。
KCS6/CER6是功能研究较为清楚的KCS家族基因, 
它编码一个超长链脂肪酸缩合酶。研究发现KCS6/ 
CER6功能缺失型突变体植株茎表皮蜡质含量严重

减少, 仅为野生型的6%~7%, 在低湿度条件下也表

现出部分雄性不育(Fiebig等2000; Millar等1999)。
并且KCS6/CER6基因还受光照、渗透胁迫、脱落

酸等非生物因素诱导, CER6的表达水平是影响拟

南芥茎表皮蜡质含量高低的一个重要因素(Hooker
等2002)。CER10编码烯酰辅酶A还原酶(ECR), 拟
南芥CER10突变体中, 总蜡质化合物的数量减少, 
茎表皮蜡质含量减少60% (Zheng等2005)。KCR1
和KCR2在拟南芥的角果、花、茎、叶以及正在发

育的胚胎中都有表达, 但只有KCR1能够在根中检

测到表达, 抑制KCR活性导致植物表皮蜡质含量

减少并且影响超长链脂肪酸化合物鞘脂类、甘油

三酯、甘油糖脂等的合成(Beaudoin等2009)。拟

南芥PAS2基因具有HCD活性, 与植物的生长发育

关系密切, pas2突变体会导致种子中贮存的三酰甘

油酯、表皮蜡质、鞘脂类化合物等含量的减少

(Bach等2008)。并且KCR1和PAS2功能完全缺失还

会导致胚胎致死现象(Bach等2008; Beaudoin等
2009)。KCS、KCR、HCD、ECR都是VLCFAs延
伸所必须的酶类。另外, 在拟南芥cer2突变体中, 
所有蜡质组分都减少, 特别表现为超过28个碳原

子的蜡质组分含量显著减少, 28及以下碳原子数的

蜡质成分反而过度积累, 说明C28 VLCFAs的合成

受阻, 由此推测CER2也可能与VLCFAs的合成有

关(McNevin等1993)。虽然拟南芥CER2突变体中, 
其长角果和茎表皮表现出明亮的光泽, 但叶表皮

蜡质并不受影响, 说明CER2基因的表达具有器

官、组织特异性(Jenks等1995)。后来Xia等(1996)
从拟南芥中克隆出了CER2基因, 发现该基因编码

一种约47 kDa的蛋白, 并在玉米中找到了其同源基

因GLOSSY2基因(Velasco等2002)。进一步研究发

现CER2属于乙酰辅酶A依赖型酰基转移酶BAHD
超家族成员, 参与不同底物的酰基化反应, 产生多

种次生代谢产物(Yu等2009)。后来有研究者发现

了一个特异性影响叶表皮蜡质的CER2同源基因

CER2-like1, 对它们蜡质突变体的分析表明, CER2
是负责C28~C30 VLCFA酰基链的延伸, 而CER2-
like1则是负责C30~C32 VLCFA酰基链的延伸反应

(Haslam等2012)。Haslam等(2015)进一步研究表

明, CER2-like蛋白在C28~C34脂肪酸的延伸具有独

特的生化与生理功能, 对于同一个缩合酶具有不

同的底物特异性。

1.2  植物蜡质成分合成

1.2.1  酰基还原途径

VLCFAs可以通过两条途径合成蜡质成分, 其
中之一就是酰基还原途径, 主要负责合成偶数碳原

子的伯醇和蜡酯。有研究者在加州希蒙得木(Simm- 
ondsia chinensis)正在发育的种子中克隆出了编码

脂肪酰辅酶A还原酶(fatty acyl-CoA reductase, FAR)
的基因FAR (Miwa 1971), 这种酶负责催化脂肪酰

辅酶A直接还原为伯醇, 伯醇可以在蜡质合成酶

(wax synthase, WS)的作用下进一步转化成蜡酯。

目前在拟南芥中也发现的1个编码FAR的基因

CER4, cer4突变体表现出伯醇和蜡酯显著减少, 说
明该基因在超长链伯醇的形成中起了非常重要的

作用(Rowland等2006)。进一步分析拟南芥cer4突
变体茎表皮长链蜡酯发现这些蜡酯的酰基链几乎

都是C16, 表明C16-酰基辅酶A是拟南芥茎表皮蜡质

中蜡酯合成主要的酰基底物(Lai等2007)。蜡酯是

酰基还原途径的最终产物, 在植物中, 蜡酯除了在

表皮蜡质层中可以找到, 在一些植物的油性种子

中也有高浓度的累积。WSD1是蜡质合成酶/甘油

二酯酰基转移酶(wax ester synthase/acyl-coenzyme 
A:diacylglycerol acyltransferase, WS/DGAT)双功能

基因家族成员, 在拟南芥茎蜡酯合成中起了非常

重要的作用。wsd1突变体中, 茎表皮蜡质中蜡酯

含量显著减少, 并且在大肠杆菌与酵母中表达WSD1
基因, 蜡酯含量显著增加, 表明WSD1主要负责蜡

酯合成(Li等2008)。
1.2.2  脱羰途径

VLCFAs还可以通过脱羰途径形成包括超长
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链烷烃、醛、仲醇和酮等蜡质组分。关于蜡质成

分中烷烃的形成机制目前比较认可的是二步法合

成, 首先是偶数碳的VLCFAs在脂肪酰基辅酶A还

原酶(FAR)的作用下还原为偶数碳的醛, 然后经醛

脱羧酶(aldehyde decarbonylase, AD)催化失去一个

碳原子生成奇数碳原子的烷烃。超长链烷烃还可

在中链烷烃羟化酶(mid-chain alkane hydroxylase, 
MAH)的作用下进一步转化为仲醇和酮。超长链

烷烃被认为是最主要的植物表皮蜡质组分, 在控

制角质层渗透性方面起了非常重要的作用。很多

植物蜡质缺陷型突变体, 都表现出烷烃数量显著

减少。目前, 有关调控植物蜡质中烷烃合成的基

因研究较多。CER1是拟南芥发现的第一个蜡质合

成基因, 它编码醛脱羧酶(AD), 负责把超长链醛转

化为超长链烷烃。Aarts等(1995)发现拟南芥CER1
功能缺失型突变体cer1茎表皮蜡质成分中的烷

烃、仲醇和酮含量下降, 而醛含量上升, 呈现出茎

光亮表型并且在低湿度情况下表现出雄性不育; 
相反, 过表达CER1的转基因植株则增加了奇数碳

原子(主要是C29、C31)烷烃的含量。Bourdenx等
(2011)研究发现CER1基因的异常表达还会影响植

株的角质层渗透性和对生物及非生物胁迫的抗

性。此外在甘蓝型油菜(Brassica napus L.) (Pu等
2013)、黄瓜(Cucumis sativus L. var. sativus) (Wang
等2015)、大葱(Allium fistulosum L. var. giganteum 
Makion) (奥娜等2016)等作物中也发现了CER1同
源基因, 进一步证实CER1基因在超长链烷烃的生

物合成中起着非常重要的作用。后来有研究发现

cer22突变体与cer1突变体在蜡质成分上有相同的

变化, 证实CER22等同于CER1基因, 重新把CER22
命名为CER1-6 (Sakuradani等2013)。进一步分析

cer1突变体转录水平和cer1-6突变体茎表皮蜡质含

量和成分表明cer1-6是CER1的一个弱等位突变

(Sakuradani等2013)。Chen等(2003)从拟南芥中克

隆出了WAX2基因, 该基因编码一个约632个氨基

酸的膜蛋白, 同时影响角质膜层和表皮蜡质的结

构和组成; 与野生型相比, wax2突变植株叶片和茎

总蜡质含量减少超过78%, 醛、烷烃、仲醇、酮成

比例减少, 而酸、伯醇和蜡酯含量增加, 说明脱羰

途径受阻 ,  酰基还原途径得到增强 ;  不仅如此 , 
wax2突变植株气生器官之间(特别是花芽)还会出现

后殖融合现象, 在低湿度条件下育性降低, 表皮渗

透性增加。CER3在拟南芥的根、茎、叶、花、顶

端分生组织等都有表达(Hannoufa等1996)。Row-
land等(2007)证明拟南芥CER3基因不编码E3泛素

连接酶, 而是WAX2/YRE/FLP1的等位基因, 与蜡质

和角质的生物合成有关, 但对叶角质形成不起主

要作用。最近, 研究发现酵母中CER1和CER3互作

共表达可以产生超长链烷烃, 而拟南芥CYTB5s 
(cytochrome b5 isoforms)是CER1特殊的辅酶因子, 
可以提高烷烃合成中氧化还原依赖型CER1的活

性, 从而增加烷烃的生成(Bernard等2012)。由此, 
研究者们提出了一个植物烷烃合成新模型, CER1
与CER3和CYTB5s互作催化超长链酰基辅酶A合成

超长链烷烃。因此, CER1与CER3是VLCFAs合成

烷烃的核心组件, CER3可能为还原酶起作用, 而
CER1则具有醛脱羧酶活性(Bernard等2012)。玉米

GLOSSY1 (GL1)为CER3/WAX2的同源基因, 它不仅

影响角质层蜡质的合成而且对植物表皮发育有多

重效应, 会改变毛状体的大小, 还影响角质的结构

(Sturaro等2005)。最近, 在水稻中也克隆出一个与

拟南芥CER3/WAX2和玉米GL1同源的基因WSL2, 
水稻wsl2突变体中与野生型相比叶表皮总蜡质含

量减少了80%, 其中减少最多的是C22~C32脂肪酸的

含量, 说明WSL2与VLCFAs的延伸有关(Mao等
2012)。水稻WSL3 (Wax crystal-sparse leaf 3)基因

编码β-酮脂酰辅酶A还原酶(β-ketoacyl-CoA reduc-
tase, KCR), 与拟南芥AtKCR1和酵母YBR159w基因

同源, 通过参与VLCFA的延伸影响水稻叶片蜡质

的生成, 水稻WSL3突变体与野生型(WT)相比蜡质

负载量显著减少, 特别是烷烃含量为WT的42.6%, 
醛为WT的20%, 酯为WT的31.1% (Gan等2016)。
在拟南芥的叶片中, 烷烃是脱羰途径中的终极产

物, 而拟南芥茎表皮的烷烃能够被连续氧化进一

步修饰, 产生仲醇和酮。Greer等(2007)从拟南芥中

鉴定了MAH1基因, 该基因编码中链烷烃羟化酶, 
定位在内质网上, 催化由烷烃转化为仲醇和酮的

反应, mah1突变体与野生型相比仲醇和酮的含量

减少, 烷烃的含量增加, 说明MAH1在仲醇和酮合

成过程中起了重要的作用。

cer1、cer3、cer6、wax2等拟南芥突变体在

低湿度条件下均表现出花粉育性降低, 高湿度下
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又有所恢复, 说明蜡质化合物对花粉粒的生理机

能也有影响。蜡质化合物的减少会改变花粉粒含

油层脂质的成分和结构, 影响花粉粒的水合作用

(Hulskamp等1995; Zinkl等1999)。与花粉发育有关

的基因还有水稻的WDA1基因(Jung等2006), 该基

因突变体花粉囊的各层细胞中超长链脂肪酸的合

成显著减少, 影响育性。

2  植物表皮蜡质运输基因

关于植物表皮蜡质合成后的转运机制目前研

究的还不是特别清楚。合成的蜡质需要要从内质

网(endoplasmic reticulum, ER)运输到质膜(plasma 
membrane, PM), 再转运到质外体, 然后从质外体经

过跨细胞壁运输, 到达表皮角质层, 从而组装成表

皮蜡质晶体。目前关于蜡质成分从ER运输到PM
的运输机制存在两种假说, 分别为囊泡分泌和高

尔基体介导假说。囊泡分泌假说认为蜡质可以以

小囊泡的形式运输到高尔基体 ,  再运输到质膜

(Kunst和Samuels 2003)。而高尔基体介导假说认

为蜡质成分通过内质网与质膜的接触部位直接运

输。如果该假说成立, 那么蜡质成分就必须出现

在ER的特殊位点, 才能与PM的特殊位点相接触。

然而这些推测仍需要进一步的试验验证。

蜡质成分运输到质膜后要穿越脂质双分子层

进入到质外体。有研究发现, ABC (ATP binding 
cassette)转运蛋白可能参与这一过程(Bird等2007; 
Pighin等2004; Schulz和Frommer 2004)。第一个从

植物中克隆的ABC转运蛋白由CER5编码, 命名为

ABCG12。Pighin等(2004)研究证明植物角质层脂

质运输需要ABC转运蛋白的参与, 并发现拟南芥

cer5突变体茎和叶表皮蜡质含量减少, 在蜡质分泌

细胞的细胞质中堆积了一些片状的油脂夹杂物, 
后证实CER5编码ABCG12转运蛋白, 定位于细胞

质膜, 参与植物表皮蜡质的运输。分析该基因编

码的序列揭示CER5编码一个假定的半ABC-转运

体。每一个ABC蛋白包含了一个典型的ATP也称核

苷酸结合结构域(nucleotide-binding domain, NBD)和
各种不同数目的跨膜结构域(transmembrane domains, 
TMDs)。1个有功能的ABC转运体包含了2个
NBDs和2个TMDs结构域, 并由1个唯一的多肽编

码或者把2个基因分别编码的半大小单元联合在

一起。研究表明, NBD结构域通过水解ATP为转运

提供了能量, TMDs负责底物识别和质膜运输; 另
外, 由于在cer5突变体的表面仍然可以观察到一些

蜡质, 说明除ABCG12外, 还有其他的蜡质转运蛋

白参与植物表皮蜡质转运(Pighin等2004)。拟南芥

的基因组中, 有28个基因被注释为编码假定的半

大小单元的ABC转运体(McFarlane等2010)。研究

表明, abcg11突变体与cer5突变体表型相似, 其茎

和叶片表皮总蜡质含量减少并且ABCG11蛋白也

定位于质膜。ABCG11还与营养器官中角质单体

的输出有关(Bird等2007)。有研究者在体外使用双

分子荧光互补和蛋白运输实验证明ABCG11可以

与ABCG12结合形成同源二聚体, 但ABCG12没有

类似的功能。此外, 在abcg11 abcg12双突变体中

发现, ABCG12蛋白停留于内质网, 表明ABCG12在
运输蜡质成分到质膜是依赖ABCG11的。相反, 
A B C G 11运输蜡质到质膜的过程可以不依赖

ABCG12完成。这表明ABCG12必须与ABCG11结
合行使运输功能, 而ABCG11能够与多种蛋白互作

转运脂质化合物(McFarlane等2010)。另外, 其他

的ABC转运体中, ABCG13与拟南芥花的角质层分

泌有关(Panikashvili等2011); 而ABCG26与拟南芥

的花粉发育有关, 在abcg26突变体中, 花粉粒数量

减少, 导致雄性不育(Kuromori等2011)。近期, 
Zhao等(2015)研究表明, 水稻ABCG26与ABCG15基
因协同合作调控水稻的雄性生殖, OsABCG26主要

负责脂质分子从绒毡层细胞运输到花药壁层, 而
OsABCG15则负责脂质分子从绒毡层细胞到花药

室的运输 ,  最终用于花粉外壁的发育。拟南芥

ABCG9和ABCG31与花粉外被固醇的累积有关

(Hyunju等2014)。现存最早的陆生植物苔藓角质

层蜡质的沉积也需要ABC转运体的参与(Buda等
2013)。此外还有玉米Glossy13 (Li等2013)、拟南

芥ABCG32 (Bessire等2011)、大麦ABCG31 (Yang
等2013)等都与各种蜡质组分的胞外运输有关。最

近也有研究发现ABCG型ABC转运体还与植物激

素的运输有关系(Borghi等2015)。
蜡质成分从质外体到植物表皮的跨壁转运目

前认为的主要有两种, 一种是通过脂转运蛋白(lipid 
transfer proteins, LTPs) (Kader 1996; Samuels和
McFarlane 2012; Yeats和Rose 2008), 另一种是靠细

胞壁内一些蛋白和糖类形成的局部疏水区通过细
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胞壁(宋百成等2013), 最终到达植物表皮。关于

LTPs将蜡质输送到角质层的功能已被证实(Kunst
和Samuels 2003; Yeats和Rose 2008)。在ltpg1 (Gly-
cosylphosphatidylinositol-Anchored Lipid Transfer 
Protein 1)突变体中, 茎和角果表皮的C29烷烃含量

减少, 而在叶片中变化较小(小于5%), 叶片中其他

蜡质化合物含量变化也较小(Debono等2009), 因此, 
推测LTPG1在运输C29烷烃到植物表皮可能具有底

物和空间特异性。Kim等(2012)研究发现LTPG2 
(Glycosylphosphatidylinositol-Anchored Lipid Transfer 
Protein 2)与LTPG1功能相似, 作用于拟南芥角质层

蜡质的转运。Sun等(2015)研究表明在拟南芥中超

表达盐芥非特异性脂转运蛋白TsnsLTP4会增加外

表皮蜡质沉积, 特别是超过C27的蜡质组分, 还显著

增强对非生物胁迫的抗性; 在转基因盐芥中敲除

基因TsnsLTP4, 表皮蜡质沉积的数量显著减少。另

外, TsnsLTP4蛋白亚细胞定位于细胞壁, 可以分泌

到细胞外间隙, 进一步表明该蛋白可能具有转运

蜡质成分到细胞壁外的功能。

3  植物表皮蜡质合成与转运的调控基因

植物表皮蜡质合成过程除直接受相关合成基

因控制, 还会受到各种环境因子的影响, 而转录因

子在这个过程中也起了非常重要的作用, 它可以

调控植物代谢路径中相关基因的表达来抵御某些

非生物胁迫。分析一些蜡质基因的表达, 发现它

们在年幼发育的器官中优先表达, 因此, 所有蜡质

生物合成与运输基因可能需要与细胞扩张进程同

步。WIN1/SHN1是一个乙烯响应型转录因子。有

研究表明, 在AtWIN1/SHN1超表达植株中, 茎和叶

表皮蜡质含量与野生型相比高出很多(其中叶片

为野生型的4.5倍), 同时一些蜡质合成相关基因

(CER1、KCS1、CER2等)发生上调表达 ,  说明

WIN1/SHN1基因可以通过调节蜡质合成相关基因

的表达来提高拟南芥蜡质的累积, 从而增强抗旱

性(Aharoni等2004; Broun等2004)。Kumar等(2016)
也研究发现大麦(Hordeum vulgare L.)转录调控因

子HvWIN1可以通过调控下游自由脂肪酸合成基

因(CYP86A2、CYP89A2、LACS2、GPAT6等)的表

达来增强角质层, 抵抗大麦小穗赤霉病(Fusarium 
head blight, FHB)。Wang等(2012)在水稻中发现了

一个拟南芥WIN1/SHN1的同源基因WR1, 主要在叶

中表达。OsWR1是水稻中一个蜡质合成相关基因正

向调控因子, 受干旱胁迫(脱落酸、盐渍等因素)诱
导表达, 转录激活蜡质合成相关基因(如OsLACS1、
OsLACS1-2、OsFDH1、OsFDH2、OsCER1、
OsCER2、OsCUT1、OsKCS1等)的表达, 增加蜡质

的生成, 减少了水分损失, 增强了抗旱性。OsWR2
是水稻另一个蜡质合成调控基因, 在表皮组织高

度表达, 转录调控水稻角质层蜡质和角质的生物

合成; OsWR2超表达株系增加了蜡质和角质的总

含量, 改变了表皮蜡质晶体类型和角质膜的亚显

微结构, 减少了角质层渗透性, 增强了水稻的耐旱

性, 同时19个已知的蜡质和角质合成相关基因也

发生上调表达(Zhou等2014)。最近, Xu等(2016)从
大豆(Glycine max)中鉴定出了拟南芥的SHN家族

同源基因, 发现在拟南芥中超表达转录因子基因

GmSHN1和GmSHN9可以增加蜡质和角质的合

成。其中转基因植株叶角质层蜡质含量分别增加

了7.8倍和9.9倍, 叶角质含量分别提高了11.4倍和

5.7倍, 一些蜡质和角质合成及叶片发育相关基因

发生上调表达, 说明GmSHN1和GmSHN9可以通

过调控下游蜡质和角质基因表达来调节叶的发育

进程和蜡质、角质的合成。FAE1是一个种子特异

性β-酮脂酰辅酶A合酶(KCS), 催化超长链脂肪酸

延伸的第一步缩合反应。有研究发现MYB96转录

因子可以通过与FAE1基因的启动子结合激活该基

因的表达, 调控脂肪酸的延伸, 提高C20脂肪酸的含

量, 在拟南芥种子的发育和成熟中起一定的作用

(Lee等2015)。也有报道MYB96转录激活超长链脂

肪酸缩合酶基因的表达和角质层蜡质生物合成来

提高植株的耐旱性(Seo等2011)。Hooker等(2007)
从拟南芥克隆出了CER7基因, 拟南芥cer7突变体

表现出表皮蜡质减少, 蜡质合成相关基因CER3/
WAX2的转录水平降低。进一步研究发现CER7蛋
白是酵母核糖核酸酶RRP45p的同源物, 具有3'-5'
核糖核酸外切酶活性, 作为一个RNA加工核心外

来体亚基来调控CER3/WAX2的表达, 进而影响角

质层蜡质的合成。刘小凤等(2014)在黄瓜中也发

现黄瓜CER7有类似核糖核酸酶功能, 会影响黄瓜

的蜡质合成。在转基因苜蓿中, 超表达WXP1基因, 
会诱导一系列蜡质合成相关基因的表达, 增加叶

片总蜡质含量(主要增加的是C30伯醇), 提高植物的
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抗旱性(Zhang等2005)。Zhang等(2007)通过把苜蓿

2个乙烯响应型转录因子(ethylene responsive tran-
scription factor, ERF)基因WXP1及其同源基因WXP2
转到拟南芥中, 增加了叶片蜡质含量, 并且提高了

植株的抗旱性。但不同的是, 与WXP1转基因植株

相比, WXP2转基因植株蜡质组分(除了烷烃)如伯

醇含量是降低的, 并且表现出对低温更加敏感, 而
且导致植株生长缓慢。因此, 指出WXP1是可以通

过遗传转化方法来提高植株抗旱性和耐冻性的有

用候选基因。这些调控基因的发掘为遗传育种、

改良性状提供了一个新的视点。

4  展望

植物表皮蜡质合成及转运是一个十分复杂庞

大的网络, 需要许多基因及酶的参与。虽然我们

已经知晓了其中一部分基因及酶的功能, 但还远

远不够。植物表皮蜡质运输的机制目前仍不清楚, 
对于蜡质如何从内质网运输到质膜, 再从质膜运

输到细胞壁最终到达植物表皮的具体运输机制仍

需要深入的研究和探讨。各种环境因子如何影响

植物表皮蜡质的合成以及植物表皮蜡质与植株生

长发育的关系, 这些问题都有待进一步的研究。

植物表皮蜡质作为植物与外界接触的最后一道屏

障, 尤其对于抵御一些病虫害的侵袭非常重要。

植物表皮蜡质的化学成分和形态特征往往成为植

物与病虫相互作用的媒介, 会影响昆虫或病原菌

对寄主植物的选择, 一般蜡质含量少、光滑的植

物表皮病虫害的附着量也相对较少, 研究植物表

皮蜡质的理化特性对于提高农作物的抗病虫害性

意义非凡。另外, 对一些植物表皮蜡质合成转录

调控因子的发现可以为遗传改良植株抗性提供新

的途径。目前, 蜡质研究虽然主要局限于模式植

物, 但对其他植物的研究也逐渐增多, 像对一些果

实, 如苹果、柑橘等果皮蜡质的研究, 这有助于通

过基因工程来改良果实的外观品质、贮藏性能以

及货架期等, 对于减少由化学合成的果蜡所带来

的各种不必要的安全隐患具有非常重要的意义。

同时, 我们也知道植物的许多蜡质成分可以作为

润滑油添加剂, 这种润滑油不仅环保, 还能具有很

好的抗磨性, 因此提取植物蜡质成分作为润滑油

添加剂具有广阔的应用前景。随着各种生物技术

的迅速发展和研究方法的增多, 相信在不久的将

来, 越来越多的植物表皮蜡质的特性、合成及转

运机制将逐步被详细阐明。
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Research progress of plant cuticular wax and related genes
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Abstract: Plant cuticular wax is a hydrophobic barrier that covers the aerial surfaces of all terrestrial plants. It 
has the function of regulating the plant non-stomatal water loss, protecting against UV damage, maintaining the 
plant surface clean, resistance to insects and pathogens, and so on. It plays an important role in plant growth 
and adaptation to environment. Plant cuticular wax is divided into intracuticular wax and epicuticular wax, the 
intracuticular wax is generally amorphous state, and the epicuticular wax is always self-assembled into various 
forms of wax crystal. The chemical composition of plant cuticular wax is complex, and it is generally composed 
of aliphatic compounds including fatty acids, alkanes, aldehydes, alcohols, ketones, esters, terpenes and small 
molecular secondary metabolites. At present, it has made great progress about plant cuticular wax synthesis and 
transport mechanism. Researchers identified a large number of wax synthesis, transport and regulation related 
genes from the mutant plants, and improved the plant wax synthesis regulatory networks, which laid a solid 
foundation for further research. This paper reviewed the recent research progress about the plant wax synthesis 
and export pathways. The future of the wax-related research was also discussed and prospected in this paper.
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