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小麦表皮蜡质及干旱响应研究进展
温宏伟，单 皓，王裕智，张晋辉，杨 斌

（山西农业大学  小麦研究所，山西  临汾  041000）

摘 要：小麦表皮蜡质是由超长链脂肪酸及其衍生物等复杂混合物组成的疏水性复合体，以晶体或者非晶体

形式覆盖于小麦表皮组织中。作为抵御外界环境胁迫的首道物理屏障，表皮蜡质通过调控角质层通透性和调

解植物与环境互作等机制，在维持水分平衡和应对生物及非生物胁迫中发挥重要作用。尽管对拟南芥等模式

植物的研究已初步阐明表皮蜡质的基础代谢途径，但小麦作为异源六倍体作物，其基因组复杂性导致相关研

究明显滞后，尤其是蜡质动态沉积与干旱信号转导的耦联机制仍不明确。文章系统综述了小麦表皮蜡质的化

学组分、晶体结构、生物合成途径、调控机理及其响应干旱胁迫的研究进展，明确了蜡质结构、组分和含量均影

响抗旱性，尤其是在干旱胁迫条件下，表皮蜡质可通过增加晶体密度和优化蜡质组分，显著降低非气孔水分蒸

发；并阐明这些亲脂性代谢物的生物合成、分泌、组装及转运是由多个基因和复杂的分子网络协调控制的，包

括 ACCase 介导的脂肪酸链延伸、由 CER 基因家族调控的醛类脱羧反应以及 ATP 结合转运蛋白等参与的蜡

质分泌过程。这些基因和分子网络又会对干旱等非生物胁迫做出应激反应。因此，全面了解小麦表皮蜡质结

构组分、生物合成途径、基因调控机理和干旱响应机制，对于在抗旱育种中利用表皮蜡质这一生物特性具有重

要意义。
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Research Progress on Wheat Epidermis Wax and Drought Response

WEN Hongwei，SHAN Hao，WANG Yuzhi，ZHANG Jinhui，YANG Bin
（Institute of Wheat，Shanxi Agricultural University，Linfen 041000，China）

Abstract：The epidermis wax of wheat is a hydrophobic composite composed of complex mixtures, primarily including 
very-long-chain fatty acids and their derivatives, which exists in crystalline or amorphous forms coating the epidermal tissues. 
As the primary physical barrier against environmental stresses, this epidermis wax layer plays crucial roles in maintaining water 
homeostasis and mitigating biotic/abiotic stresses by modulating cuticular permeability and mediating plant-environment 
interactions. Although studies on model plants like Arabidopsis have elucidated fundamental metabolic pathways of cuticular 
wax, research progress on wheat-an allotetraploid crop with genomic complexity-remains comparatively limited. Notably, the 
coupling mechanisms between wax dynamic deposition and drought signal transduction remain poorly understood. Given this 
situation, in this review, current advances in the chemical composition, crystalline architecture, biosynthetic pathways, 
regulatory mechanisms, and drought-responsive adaptations of wheat epidermis wax were systematically synthesized. It was 
clarified that the structure, composition, and content directly influenced drought resistance. Especially, under drought stress 
conditions, epidermis wax significantly reduced non-stomatal water evaporation through enhancing crystal density and 
optimizing chemical composition. And it was also expounded that the biosynthesis, secretion, assembly, and transport of these 
lipophilic metabolites were coordinately regulated by multiple genes and intricate molecular networks, including acetyl-CoA 
carboxylase(ACCase)-mediated fatty acid elongation, aldehyde decarbonylation controlled by the CER gene family, and ATP-
binding cassette(ABC) transporter-dependent wax secretion processes. These genetic and molecular networks dynamically 
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responded to abiotic stresses such as drought. Therefore, a comprehensive understanding of the structural composition, 
biosynthetic pathways, regulatory gene networks, and drought-responsive mechanisms of wheat epidermis wax holds significant 
implications for leveraging this biological trait in drought-resistant breeding programs．

Keywords：wheat; epidermis wax; drought stress; chemical component characteristics; synthetic metabolic pathway; regu⁃
lation mechanism

小麦（Triticum aestivum L.）作为我国主要的

粮食作物之一，保障其产业稳定和提高其抗逆性

对我国农业发展和粮食安全具有重要意义。然

而，在全球变暖、极端高温频发的条件下干旱对本

就受到复杂的地理和气候因素影响的小麦，造成

一系列异常的生理代谢反应，最终影响产量的形

成，严重制约当地农业生产和经济发展 [1]。目前，

对于如何减少干旱对小麦的伤害，提高其抗逆性，

已成为小麦育种和生产中面临的主要问题之一 [2]。

因此，通过挖掘小麦关键抗旱特征并阐明其抗逆

机制已成为当务之急 [3-4]。

植物从水生到陆生过程中，在面对缺水、紫外

线辐射、病原菌感染等复杂环境挑战下，为了抵御

生物和非生物胁迫，就进化出表皮蜡质 [5-6]。已有

研究表明，表皮蜡质由内层蜡质和角质层外层蜡

质组成，内表皮蜡质一般在角质层的网状结构内

填充，而外表皮蜡质多以管状、片状等多种蜡质晶

体形态堆积在角质层外侧 [7]。表皮蜡质是由超长

链脂肪酸（Very long chain fatty acids，VLCFAs）及

其衍生物（如甾醇和类黄酮等）共同组成的复杂脂

类混合物。目前，发现的表皮蜡质包括伯醇、仲

醇、醛、烷烃、酮、酯、三萜类、甾醇和类黄酮 [8-9]，小

麦表皮蜡质的主要成分为烷烃、醛、醇、酸、酯类、

β-二酮、羟基 β-二酮等 [10-11]。表皮蜡质作为小麦重

要的生理组分，是小麦与外界接触的第一道屏障。

干旱胁迫下，不仅可以限制非气孔水分蒸发，而且

还可通过增加蜡质晶体的分布来保护细胞和增强

细胞膜的形态稳定性，进一步提高抗旱能力 [12]。在

小麦的实际生产过程中，经常观察到叶片、叶鞘或

者穗部表现出蜡质富集而呈现白霜型的现象。科

研人员虽然开始关注表皮蜡质，但是多集中在拟

南芥等模式作物的研究。小麦表皮蜡质的研究仍

处于初级阶段，且在响应干旱方面的研究相对缺

乏。鉴于此，阐述小麦表皮蜡质组成、结构、合成

途径及在干旱胁迫中的响应机理对小麦表皮蜡质

这一关键性状的应用和培育高抗旱性品种具有重

要的理论价值和指导意义。

1　  小麦表皮蜡质特征

1.1　小麦表皮蜡质组成

大多数植物表皮蜡质是由不饱和脂肪酸及其

衍生物组成，目前，已发现 100 余种组分，主要由

18~36 个碳原子的烷烃、醇类、酮类和醛类组成，

少部分由环状化合物及甾醇类物质组成 [13]。因其

组分的复杂性，基于不同检测方法，检测到的蜡质

成分亦存在差异。基于气相色谱-质谱联用技术

（Gas chromatography-massspectrometer，GC-MS），
发现小麦表皮蜡质主要由烷烃、醛、醇、酸、酯类、

β-二酮、羟基 β-二酮等组成；基于非靶向脂质组学

技术，发现小麦表皮蜡质主要成分为三酰基甘油、

神经酰胺、二酰基甘油、蜡酯和 O-酰基-ω-羟基脂

肪酸（OAHFA）[14]。然而，对于小麦表皮蜡质组分

的研究仍然处于初级阶段，且由于蜡质组分的复

杂性和检测技术手段的局限性，仍然有多数起作

用的具体蜡质分子没有被检测到。同时，小麦表

皮蜡质的组分亦不是一成不变的，而是会受到遗

传基础、生长发育阶段、环境因子等多条件共同影

响发生转化。

小麦中，表皮蜡质含量和组成亦会因不同品

种、器官、发育阶段和不同环境条件而表现出显著

差异。济麦 22 和晋麦 84 旗叶蜡主要以烷烃、二酰

基甘油、OAHFA、蜡酯等为主 [14-16]，而泰山 4447 旗

叶蜡则主要以伯醇为主，相对含量达到 45.3%[10]。

表皮蜡质成分也因不同组织和器官不同，小麦叶

片蜡质主要成分是伯醇，旗叶蜡质主要由醇和二

酮组成，而叶鞘、茎和穗的表皮蜡质则主要由 β-二
酮组成 [17-18]。不同发育阶段小麦表皮蜡质组分亦

有明显差异，小麦幼苗期的表皮蜡质由脂肪醇组

成，而成株期的表皮蜡质则由伯醇和烷烃组成，在

生殖发育阶段却主要以 β-二酮为主 [19]。在不同的

环境条件下，表皮蜡质含量和成分也表现出动态

变化，当小麦受到干旱胁迫时，β-二酮的积累会增

加蜡质含量来减少水分蒸发 [20]。因此，小麦表皮蜡

质的组成不仅具有复杂多样性，还会受到遗传基
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础、环境及胁迫等多方面影响。

1.2　小麦表皮蜡质结构

小麦表皮蜡质在角质层中分为内表皮蜡和外

表皮蜡，内表皮蜡是由 ω-羟基脂肪酸、C16-C18中间

链脂肪酸及二羧酸等主要物质组成的角质聚酯基

质形成的三维网状结构，起到了支撑和保护角质

层作用 [21]。外表皮蜡是覆盖在角质层最外层的蜡

质晶体，因其可以进行自我组装而呈现出片状、管

状、丝状、颗粒状等不同形态结构（图 1）[10，13-14，22-23]。

小麦表皮蜡质结构会因不同遗传背景而表现差

异，如晋麦 47 等非白霜型小麦品种叶片背面蜡质

结构为薄片状，而白霜型小麦品种西农 291 叶片背

面蜡质结构则为棒状或管状[23]。不同组织器官部

位其蜡质结构也会发生变化，如旗叶近轴面的蜡质

晶体呈整齐的片状结构，而远轴面及颖壳蜡质结

构则呈现管状 [10]。同样，小麦表皮蜡质结构形成除

受到品种间、组织器官间及不同发育时期等遗传因

素影响之外，还受到环境因素影响。小麦表皮蜡质

结构会在感应到生物胁迫和非生物胁迫时，通过将

不同的蜡质晶体组装起来响应胁迫。如，小麦研究

所诱变遗传育种课题组前期研究中发现，在受到

干旱胁迫时，小麦品种良星 99 表皮会富集蜡质，通

过扫描电镜观察发现，干旱胁迫下的表皮蜡质结

构呈较密集的网状结构；而正常灌溉下，表皮蜡质

是一层薄的片状结构，这可能是干旱胁迫改变了

表皮蜡质的组装方式，以减少水分的蒸发。

2　  小麦表皮蜡质生物合成途径及其

调控机制

2.1　小麦表皮蜡质生物合成途径

小麦表皮蜡质生物合成是一个精细调控的过

程，涉及多种酶和转运蛋白的协同作用，但基本途

径分为以下 3 步：C16 和 C18 脂肪酸的从头合成、超

长链脂肪酸的合成以及蜡衍生物的合成、加工和

运输。第一阶段，乙酰辅酶 A 通过乙酰辅酶 A 羧

化酶（Acetyl-CoA carboxylase，ACCase）的羧化作

用下，生成丙二酸单酰辅酶 A，经过缩合、还原、脱

水及还原反应，循环 7~8 次后生成 C16 和 C18 脂肪

A.西农 291叶背蜡形态；B.晋麦 47叶背面蜡形态；C.济麦 6097旗叶远轴面蜡形态；D.济麦 6097旗叶近轴面蜡形态

A. Xinong 291 leaf back wax morphology; B. Jinmai 47 leaf back wax morphology; C. Wax morphology on the abaxial surface of 
the Jimai 6097 flag leaf; D. Wax morphology on the adaxial surface of the Jimai 6097 flag leaf

图 1　扫描电子显微镜 （SEM） 下的部分小麦表皮蜡质形态

Fig.1　Wax morphology of some wheat epidermis under scanning electron microscopy （SEM）
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酰基载体蛋白，接着被酰基载体蛋白硫酯酶 B
（Fatty acyl-acyl ACP thioesterase B，FatB）水解，

释放出酰基载体蛋白（Acyl carrier protein，ACP）和

游离的 C16 和 C18 脂肪酸 [24-25]。最后，游离的 C16 和

C18脂肪酸被输出到内质网完成蜡生物合成的第一

阶段。第二阶段，游离的 C16和 C18脂肪酸被长链酰

基辅酶 A 合成酶（Long-chain acyl-CoA synthetase，
LACS）催化为 C16 和 C18 酰基辅酶 A，在包含 β-酮
酰辅酶 A 合酶（β-ketoacyl-CoA synthase，KCS）、

β-酮酰辅酶 A 还原酶（β-ketoacyl-CoA reductase，
KCR）、β-羟酰基辅酶 A 脱水酶（β-hydroxyacyl-
CoA dehydratase，HCD/PAS2）和 β-烯酰辅酶 A 还

原酶（β-enoyl-CoA reductase，ECR/CER10）的多

聚体复合物（Fatty acid elongase，FAE）的催化下，

经历缩合、还原、脱水和再还原循环过程，延伸为

C20-C34 超长链脂肪酸 [26]，随后被 LACS1 催化释放

为超长链酰基辅酶 A。

超长链酰基辅酶 A 通过酰基还原途径生成

C22-C30 伯醇 [26]。伯醇与饱和酰基辅酶 A 在蜡合成

酶/甘油二酯酰基转移酶 1（Wax synthetase/diacyl⁃
glycerol acyltransferase 1，WSD1）催化下，缩合生

成蜡酯 [27]。超长链酰基辅酶 A 在酯酰辅酶还原酶

（Fatty acyl-CoA reductase，FAR）的催化作用下氧

化为醛，后在醛脱羧酶（Aldehyde decarboxylase，
AD）的作用下还原为烷烃，烷烃可被 CYP96A 家

族细胞色素 P450酶（Mid-chain alkane hydroxylase，
MAH）羟基化为仲醇，仲醇经过醇氧化酶（Alcohol 
oxidase，AOX）催化生成酮。然而，除上述途径外，

小麦中还有 1 种在拟南芥等其他作物中没有的独

特蜡质合成途径，用于合成 β-二酮。在 FAS 多酶

复合物中产生的 3-酮酰基-ACP 在由二酮代谢聚

酮 合 酶 基 因（Diketone metabolism polyketide syn⁃
thase，DMP）、二酮水解酶/羧酸酯酶基因（Diketone 
hydrolase，DMH）和二酮细胞色素 P450 基因（Dik⁃
etone cytochrome，DMC）3 个基因组成的 β-二酮生

物合成基因簇连续作用下，转化为 β-二酮和羟基

化衍生物（图 2）[28-30]。

合成的蜡质成分在 ATP 结合转运蛋白和脂质 转移蛋白的联合作用下从内质网转运到质膜，穿

图 2　小麦表皮蜡质主要成分合成途径 ［25，30］

Fig.2　The main synthesis pathway of wheat epidermis wax components
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过细胞壁最终到达细胞角质层，然后组装成不同

形态的蜡质晶体。虽然明确了小麦表皮蜡质基本

合成途径，但是这个过程会受到品种、器官组织以

及自身的生理机能差异等方面影响，一方面归因

于表皮蜡质的结构、组分不同以及环境因子的影

响；另一方面小麦表皮蜡质生物合成受到多种酶

和转运蛋白的协同响应，且大多数酶呈复合体形

态，难以分离。目前，由于小麦表皮蜡质组分还尚

未全部明确具体成分，加之局限于技术手段，导致

其合成途径仍然存有空白。干旱胁迫下，相关蜡

质合成调控机理研究则更是相对较少。

2.2　小麦表皮蜡质合成遗传调控机制

小麦表皮蜡质的生物合成调控机制涉及多个

基因、酶和转录因子的复杂相互作用，并在应对环

境胁迫中发挥重要作用。根据前人研究基础，归

纳总结了调控小麦表皮蜡质合成的基因位点及功

能（表 1）。

表 1 小麦中相关的蜡生物合成基因位点和功能

Tab.1 Locus and function of genes related to wax biosynthesis in wheat

W1

W2

W3

W4

w5

Iw1/Iw2/Iw3

GLOSSY1

TaFAR1

TaFAR2

TaFAR3

TaFAR4

TaFAR5

TaFAR6/Ta⁃
FAR7/TaFAR8

TaKCS1

TaECR

TaMYB30

TaMYB74

TaMYB96

TaEPBM1

TaKPAB1

TaKCS6

TaADA2/aGCN5

2BS

2DS
2BS
3DL
7DL

2BS/2DS/1BS

2DS
4AL

7DS
4BS

5AL
4DS

1A/1B/1D

2DS

5A/5B/5D

4A/4B/4D

参与 β-二酮生物合成

抑制 β-二酮生物合成，影响酰
基延伸、还原和脱羰途径

抑制 β-二酮生物合成

抑制烷烃生物合成

参与伯醇形成

参与超长链脂肪酸、醇、醛、烷
烃和酯的合成

参与超长链烷烃和伯醇的积累

调控参与超长链烷烃合成

参与脂肪酸、醛、醇、烷烃、酮和
C46-C50酯

参与醇合成途径

W1 基因座构成了一个 β-二酮生物合成基因簇，包括二酮
代谢-聚酮合酶  （DMP）、二酮代谢-P450 CYP709J4
（DMC）和二酮代谢-水解酶/羧酸酯酶（DMH）

蜡合成位点，并有助于增加普通小麦的青光性

w5 突变体中 β-二酮的生物合成途径被完全阻断，降低烷
烃、伯醇、脂肪酸等蜡质合成

蜡合成位点抑制剂，可抑制小麦表皮蜡中 β-二酮和羟基
β-二酮的形成

蜡合成位点抑制剂，glossy1 突变体中的烷烃减少了 21%
TaFAR1 是一种活性酰基辅酶 A 还原酶，能够根据底物
的可用性形成 C22-C34醇

TaFAR3 主要负责产生 C28 伯醇，这是小麦叶片中的主要
蜡成分

TaFAR4 可能有助于增加旗叶中 C24伯醇的百分比含量

TaFAR5 有效地将 C22：0脂肪酸转化为相应的伯醇

TaFAR6、TaFAR7 和 TaFAR8 对 C24：0 和 C26：0 超长链脂
肪酸具有很强的偏好性，诱导超长链伯醇的生物合成，并
响应多种环境胁迫

TaKCS1 和 TaECR 的沉默表达显著减弱了小麦叶片中
的蜡生物合成

TaMYB30 可能通过对 TaKCS1 和 TaECR 的转录而激活
正向调节小麦蜡的生物合成

通过直接结合其启动子激活 ATT1 和 KCS1 基因调控蜡
质合成

直接与 TaCER1-6A、TaFAR4 和 TaCER1-1A 的启动子
结合，诱导蜡质合成

TaEPBM1 募集 TaADA2-TaGCN5 HAT 复合物以激活
TaECR 转录

TaKPAB1 构成调节小麦蜡生物合成的信号转导模块

TaKCS6 正向调控小麦叶片中 C28醇合成

TaADA2-TaGCN5 组蛋白乙酰转移酶复合物通过增强
组蛋白乙酰化和增强 TaECR 基因的 RNA 聚合酶 II 富集
来激活 TaECR 转录，从而促进小麦表皮蜡质的生物合成
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TaCDK8/aWIN1

TaSHN1

TaTOP6A/
TaTOP6B/

TaRHL1/TaBIN4

TaMIXTA1/
TaMIXTA2

参与醛和烷烃形成

参与烷烃形成

直接激活 AtCER5 和 AtKCS1
基因调控蜡质合成

TaCDK8/TaWIN1 的沉默表减少了小麦叶片表面超长
链醛和烷烃的积累

TaSHN1 的过表达会影响表皮蜡的成分，并显着增加叶
片中的烷烃水平

敲 除 小 麦 拓 扑 异 构 酶 VI 的 TaTOP6A、TaTOP6B 、
TaRHL1 和 TaBIN4 基因编码成分，导致叶片表皮蜡质降
低，叶片角质层通透性增加

小麦 TaMIXTA1 和 TaMIXTA2 基因在刺激表皮蜡积累
方面发挥冗余作用

[43]

[43]

[44]

[38]
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表皮蜡质的生物合成途径大多数都是基于对

拟南芥等模式植物的研究。近年来，基于拟南芥

的研究基础，小麦表皮蜡质合成途径中的相关基

因位点及转录因子逐渐得到阐明。正向调控例

如，W1 基因座构成了一个包含二酮代谢-聚酮合

酶基因（DMP）、二酮代谢 -P450 CYP709J4 基因

（DMC）和 二 酮 代 谢 - 水 解 酶/羧 酸 酯 酶 基 因

（DMH）的 β-二酮生物合成基因簇，参与 β-二酮生

物合成 [28]。负向调控抑制蜡质合成的基因位点也

有发现，LI等 [18]发现济麦 22 少蜡突变体 w5 中 β-二
酮的生物合成途径被完全阻断，降低了烷烃、伯

醇、脂肪酸等蜡质合成，最终抑制 β-二酮生物合

成，影响酰基延伸、还原和脱羰途径，并将其精细

定位到染色体 7DL 上的 194 kbp 区段。另一个蜡

质抑制基因 GLOSSY1 也被鉴定并精细定位到染

色体 2DS 上的 308.1 kbp 区段，具有抑制烷烃的生

物合成功能 [34]。转录因子方面，AtSHN1 是第 1 个

被发现的参与拟南芥表皮蜡质生物合成的转录因

子。作为 AtSHN1 的同源基因，TaSHN1 在小麦

中的过表达也改变了角质层中的蜡质积累，提高

了小麦叶片中烷烃的含量 [43]。此外，在逆境胁迫

中，一些蜡质合成基因被激活以应对胁迫。如

TaFAR6、TaFAR7 和 TaFAR8 对 C24：0和 C26：0超长

链脂肪酸具有很强的偏好性，诱导超长链伯醇的

生物合成，可以响应多种环境胁迫 [26]。在干旱胁迫

下，TaMYB74 与蜡质生物合成相关基因 TaSHN1
中的 MYBR1 和 MYBR2 顺式元件特异性结合，激

活 ATT1 和 KCS1 基因转录调控蜡质合成，最终诱

导超长链烷烃和伯醇的积累 [39]。TaMYB96 靶向

结合 TaCER1-6A、TaFAR4 和 TaCER1-1A 的启

动子，调控参与超长链烷烃合成 [40]。TaEPBM1 是

1 种 R2R3 型 MYB 转录因子，通过募集 TaADA2-

TaGCN5 HAT 复合物，可激活 TaECR 的转录表

达水平来诱导脂肪酸、醛、醇、烷烃、酮和 C46-C50酯

的生物合成 [41]。

3　  小麦表皮蜡质响应干旱胁迫研究

进展

小麦表皮蜡质作为主要的物理屏障，在应对

非生物和生物胁迫反应中起着不可或缺的作用，

具体包括限制非气孔水分蒸发和保护其免受紫外

线辐射，抵御高温、病原体和虫害等其他作用。以

下归纳了小麦表皮蜡质在响应干旱胁迫的相关研

究进展。

3.1　小麦表皮蜡质响应干旱胁迫生物机制

小麦表皮蜡质主要生理作用是减少水分流

失，在干旱胁迫下能延迟细胞脱水应激反应的发

生，因此，被认为是抵御干旱的重要组成部分。BI
等 [45]研究表明，在水分亏缺期间，气孔闭合后穿过

角质层的纳米级扩散途径成为植物水分流失的主

要途径。在干旱胁迫的小麦植株中，由于气孔闭

合，非气孔水分损失可能占到干旱期间总水分损

失的 50%，而表皮蜡质通过其疏水性特性有效地

减少了水分的蒸发，使得小麦能够在干旱环境中

更好地保存水分，此过程亦会受到蜡质含量和组

分的影响。干旱胁迫下，小麦的表皮蜡质积累和

水分利用效率之间存在着显著的相关性，且蜡质

组分会在光合作用气体和水分交换过程中发挥重

要作用 [11，20]。黄玲等 [46]发现蜡质含量高的小麦品

种在干旱胁迫下具有更高的光合速率和水分利用

效率，与其在干旱胁迫下叶片细胞膜稳定性强、气

孔不易关闭有关，从而使得水分利用效率提高。

烃类化合物与小麦蜡质中防止水分流失密切相

关，且干旱胁迫会激活烷烃生物合成的代谢途径

续表 1 小麦中相关的蜡生物合成基因位点和功能

Tab.1（Continued） Locus and function of genes related to wax biosynthesis in wheat
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来响应干旱胁迫 [47]。LI等 [18]研究发现，在干旱胁迫

下，小麦表皮的初级醇、C29 和 C31 的烷烃等蜡质成

分明显增加。苏日娜 [23]在小麦研究中发现白霜型

与蜡质总量无关而与蜡质组分中的二酮含量相

关，蜡质总量和胞间 CO2浓度呈显著的正相关，二

酮含量与水分利用率也呈现显著正相关，且在适

度干旱条件下，有白霜基因型比无白霜基因型小

麦具有更高的产量。在干旱条件下，表皮蜡质的

存在还可以显著减少蒸腾作用。干旱会导致叶片

水势降低，而积累的表皮蜡质可以通过降低叶片

蒸腾速率使其保持相对较高的水势，进而提高水

分利用效率 [48]。此外，表皮蜡质结构会影响小麦的

抗旱性，表皮蜡质因其内层形成了一个由角质聚

酯基质填充的网状结构，具有灵活的细胞壁弹性，

而在维持细胞膜稳定性、减少氧化损伤方面起着

重要作用 [21，49]。在严重干旱胁迫下，麦类作物可以

通过增加气孔数量和叶片上蜡晶的分布来保护细

胞的形态完整性，进而维持其细胞膜系统的稳定

性，增加抗旱能力 [50]。不同蜡质结构在响应干旱胁

迫中表现不同，管状结构的蜡质和较均匀的分布

于气孔周围会增加小麦的抗旱性，而片状结构的

蜡质和分布的松散性则会导致表皮通透性增强，

进而增加对干旱的敏感性，且蜡质含量与结构会

随着干旱胁迫程度而发生改变 [51]。小麦表皮蜡质

响应干旱胁迫机理也因品种间的差异而表现不

一，抗旱品种 HY 2912（有霜型）可以通过减少水

分流失、增加二酮含量、增加总蜡负荷和维持叶肉

和气孔导度来抵御干旱胁迫，在蜡质含量较少的

晋麦 47 中则通过气孔闭合和增加叶肉导度和烷烃

比来促进生长 [22]。

3.2　小麦表皮蜡质响应干旱胁迫分子调控机制

在转录因子调控方面，拟南芥中相关蜡质抗

旱调控机理研究较多。干旱胁迫下，拟南芥中对

脱落酸敏感的 R2R3 型 MYB 转运蛋白 MYB96，分
别调控与不饱和长链脂肪酸相关的 KCS1、KCS2、
KCS6、KCR1、CER1、CER3、KCR1、WBC11、
WSD1 和 LTP3 基因的表达，诱导叶片中蜡质的合

成和积累，并提高抗旱性，RAP2.4 转录因子通过

激活并上调 KCS2 和 CER1 基因的表达，导致干旱

条件下拟南芥叶片角质层蜡质含量增加 [52]。小麦

中，TaMYB31 属于 R2R3-MYB 转录因子家族，在

干旱条件下上调表皮蜡相关基因 WIN1/SHN1、
CYP96A15、FAR3 和 CER1-L1 的表达水平，增加

蜡质含量且提高了抗旱性 [37，45，53]。另一项研究发

现 ，AtMYB96 和 AtMYB41 同 源 转 录 因 子 Ta⁃
MYB31 和 TaMYB74，在 干 旱 胁 迫 条 件 下 调 节

ATT1 和 KCS1 基因的表达上调，其中，TaMYB74
转录因子在干旱条件下调节角质蜡中超长链烷烃

和伯醇的生物合成 [39]。基因 TaSHN1 和 1 个关键

的烷烃生物合成基因 ECERIFERUM1-6A（Ta⁃
CER1-6A）的过表达，诱导表皮蜡质中烷烃的积

累，降低角质层通透性，并增强耐旱性 [39，54]。硬粒

小麦 AP2/ERF 家族成员中的 TdSHN1 转录因子，

作为 AtWIN1/AtSHN1 的同源蛋白，在干旱胁迫

条件下通过上调 NtCER1 基因的表达来诱导表皮

蜡质生物合成增加 [55]。

核心调控基因方面，MA 等 [56]研究发现，2 个编

码 FARs 的 DEG 基 因（Traes4BSBB8191175 和

Traes4AL2475C298D）受干旱胁迫而表达下调，揭

示干旱对 FARs 生物合成有负面影响。CER 家族

基因的研究发现，CER1、CER3 和 CER6 在干旱胁

迫下表达量上调 2~5 倍，直接调控烷烃合成 [52]。

LI等 [57]的研究也表明，小麦 TaCER1-1A 基因的表

达是由干旱胁迫诱导的，编码的酶促进蜡质烷烃

的形成，从而有助于小麦表皮蒸腾屏障的形成。

而敲除 TaCER1-6A 导致小麦中 C27、C29、C31和 C33

烷烃水平下降，并导致耐旱性降低 [40]。因此，以

上 基因可作为未来小麦抗旱育种的遗传标记。

WEN 等 [14]研究发现酰基辅酶 A 硫酯酶 1/2/4 基因

（ACOT1_2_4）的表达上调促进了长链脂肪酸的

合成，进而促进表皮蜡质 OAHFA 的合成。而在

干旱胁迫下，OAHFA 可能通过调节细胞膜的物

理性质，减少干旱对细胞膜的损伤，从而增强植

物的抗旱能力。此外，干旱胁迫诱导 ABA 积累，

激活 SnRK2 激酶磷酸化 ABF4，进而促进 CER1 和

KCS6 表达，促进蜡质合成来响应干旱胁迫 [58]。干

旱胁迫下，H₂O₂通过 MAPK 级联（MPK3/MPK6）
诱导 CER6 基因的上调表达来合成蜡质，并与

ABA 信号交叉调控活性氧信号来协同应对干旱

胁迫 [59]。

4　  展望

文章综述了小麦表皮蜡质组分、结构、生物合

成途径及其响应干旱胁迫的研究进展。表皮蜡质

作为一种天然保护膜，在各种胁迫环境中起着关

键的屏障作用。近几十年来，表皮蜡质的研究取
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得了显著进展。然而，小麦的表皮蜡质的生物组

成是一个复杂的脂质混合物，目前，小麦表皮蜡质

精确成分及其具体作用仍不清楚。不同物种或器

官之间蜡质成分的差异需要进一步研究。此外，

小麦表皮蜡质生物合成和应对胁迫反应的调控机

制值得进一步研究，以加深我们对表皮蜡质的了

解并提高其利用效率，进而增强小麦的抗逆性。

鉴于此，可以通过以下 3 个方面来加快小麦表

皮蜡质的研究及未来应用于小麦抗逆品种的选

育。（1）种质资源的创制。种质资源对于遗传和育

种至关重要，而通过诱变技术来创制突变体材料

是一种简单高效的方法。结合我们前期工作经

验，利用甲基磺酸乙酯（Ethyl Methanesulfonate，
EMS）诱变技术可以创制出不同遗传背景的蜡质

突变体材料、同一遗传背景不同器官组织蜡质突

变体材料以及蜡质增多或者减少等多种类型的材

料资源，这为小麦表皮蜡质的相关研究提供重要

资源。（2）多组学技术（如转录组、代谢组等）的深

度融合，为挖掘和高效利用抗旱基因资源提供了

新的契机。代谢组学关注的是细胞内代谢物（氨

基酸、糖类、脂类和次级代谢物等）的变化，可以反

映细胞对环境变化的生理响应。代谢组学技术能

够精细分析小麦表皮蜡质的微量成分，有助于精

确识别出抗旱的关键代谢物。WEN 等 [14]利用非靶

向代谢组学技术分析了 EMS 诱变稳定遗传的济

麦 22 叶片无蜡和多蜡突变体，发现小麦叶表皮的

主要脂质成分是三酰基甘油、神经酰胺、二酰基甘

油、蜡酯、OAHFA 等。鉴于小麦表皮蜡质是复杂

的脂质混合物，准确测定其蜡质组分及含量，有助

于理解蜡质合成途径，精确识别调控响应干旱胁

迫的相关成分及基因。转录组学关注的是基因表

达水平的变化，即在特定条件下哪些基因被激活

或被抑制。通过分析干旱胁迫影响的基因表达模

式，可以识别出响应干旱胁迫的关键基因和信号

通路 [15]。结合转录组学和代谢组学的分析，有助于

从整体上理解小麦表皮蜡质如何通过复杂的基因

调控和代谢调节网络使小麦适应干旱胁迫。这种

深入理解对于揭示小麦抗旱机理及其在育种中的

应用具有重要意义。（3）借助生理学与多组学结合

的研究方法，进而有助于进一步研究小麦表皮蜡

质组分含量、形态结构、合成路径和抗旱性之间的

相关机理及挖掘其调控基因，对小麦育种具有重

要的理论意义和应用价值。
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