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植物的失水方式主要依赖于气孔的蒸腾作用，

但是在遭遇非生物胁迫时，植物的气孔关闭，此时

的失水方式转变为角质蒸腾，因此植物角质层对于

体内的水分调节在此时显示出极为重要的作用，对

维持植物的生命活动具有重要意义［1-3］。成熟的角

质层由两部分组成，一是分泌到最外侧的表皮蜡质
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摘 要 ： 植物表皮蜡质是植物与外界环境直接相接触的一层疏水保护层，由于它能够调节植物体内的水分应对干旱、盐和

冷等非生物胁迫，因此对植物的生长和发育起着重要的作用。在不同的物种之间，植物表皮蜡质的结构和组成均有着很大差异，

但都具有类似的蜡质合成途径，对该途径的研究已经取得了显著的成果。多种转录因子参与了植物的蜡质生物合成，其中隶属于

AP2 转录因子家族中的 WIN/SHN 通过与某些基因的启动子结合，调节蜡质合成相关基因的表达，从而影响蜡质的合成。在植物表

皮蜡质合成的基础之上，重点对调节蜡质形成的转录因子 WIN/SHN 的结构特点、表达模式、转录调节作用及其对生理和表型的影

响，以及对逆境的应答反应进行了综述，并对蜡质合成的复杂性问题进行了论述。鉴于蜡质对生命科学和农业生产实践的重要价值，

深入开展包括 WIN/SHN 在内的遗传因子及环境因子对蜡质合成、调控与运转的机制研究将具有重要意义。
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Abstract: Plant cuticular wax is a hydrophobic protective layer by which plants directly contact with the external environment. Because 

it can regulate the water in plants to deal with abiotic stresses such as drought，salt and cold，it plays an important role in plant growth and 

development. Among different species，the structure and composition of the plant cuticular wax vary largely，but all have similar wax synthesis 

pathways，and remarkable research results on these pathways has achieved. Many transcription factors（TFs）are involved in the wax 

biosynthesis of plants. WIN/SHN，which belongs to the AP2 TF family，regulates the expressions of wax synthesis-related genes by binding 

to their promoters，thereby affecting the waxy synthesis. Based on the synthesis of plant cuticular wax，this article focuses on the review of 

WIN/SHN TFs，including their structural characteristics，expression patterns，transcriptional regulation and the effects on physiology and 

phenotype，as well as their responses to stresses. Furthermore，the complexity of wax synthesis is also discussed. In view of the important value 

of wax for life science and agricultural production practice，it is of great significance to carry out in-depth research on the mechanism of wax 

synthesis，regulation，transport and deposition regulated by the genetic and environmental factors including WIN/SHN TFs.
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也可以称作蜡质层 ；二是由角质和镶嵌在细胞内的

蜡质共同组成的聚合物构成所谓的角质层，它可以

与细胞壁相连接［4］。植物表皮蜡质作为覆盖在植物

最外侧与空气水分直接接触的一层保护屏障，其组

成成分较为复杂，由烷烃、醛类、酯类等有机物混

合而成，其中以酯类为主［5］。研究发现，蜡质的微

观结构多样，有杆状、柱状、管状、丝状、片状、

颗粒状等 26 类［6-7］。但是，随着植物的生长发育，

蜡质形态也随着植物的生长而改变，使植物更加适

应环境。

在不同植物、不同器官中，虽然蜡质的结构和

组成都具有一定的差异，但都具有相似的蜡质合成

途径。由于蜡质在应对干旱、盐、温度、强光等多

种非生物胁迫以及防止病虫害侵袭等生物胁迫均发

挥着重要作用，因此了解植物表皮蜡质合成的途径

及其调控转录因子对于深入理解蜡质的形成和其生

物学功能具有重要意义。本文在介绍植物表皮蜡质

合成的基础上，重点对参与蜡质合成调控的转录因

子 WIN/SHN 进行综述，包括 WIN/SHN 的结构特点、

表达模式，以及转录调节对植物生理与表型的影响，

对逆境的应答反应等，最后对蜡质合成的复杂性等

问题进行了讨论，以期对开展作物育种、栽培及病

虫害防治等提供参考。

1 植物表皮蜡质的合成

蜡质主要是由 C20 到 C34 之间的长链脂肪酸组

成的混合物，其中包括一些醛、醇、烷烃、酮和酯类［4，8］

及其他一些萜类等次级代谢物。一般组成酯类的碳

链较长，最长可以达到 60 个碳原子，主要是通过酯

键将甘油、苯丙烷和二羟酸聚合在一起形成蜡质［9］，

最后运输到细胞壁当中。蜡质的起始合成是在表皮

细胞的质体中进行的，乙酰 CoA 在乙酰辅酶Ａ羧化

酶（Acetyl-CoA carboxylase，ACCase）的催化作用下

形成二碳的供体丙二酰 -ACP［10］，之后是脂肪酸合

成 酶 复 合 物（Fatty acid synthase complex，FAS） 发

挥作用，使碳链长度达到 C16/C18，在酰基 -ACP 硫

酯 酶（Fatty acyl-ACP thioesterase，FAT） 的 作 用 下

释放出来［11-12］，并且运输到细胞质当中，与 CoA 结合。

酰基 -ACP 硫酯酶调节表皮聚酯单体的链长分布，由

其将酰基 CoA 引导至蜡和角质单体生物合成的不同

途径。脂肪酸的伸长和细胞色素 P450 依赖的羟基化

发生在内质网上，酰基 CoA 在脂肪酸延伸酶复合体

（Fatty acid elongase，FAE）的催化作用下形成超长

链脂肪酸（Very long chain fatty acids，VLCFAs）［2］，

然后将 VLCFA 直接导入修饰它们所必需的不同酶复

合物中，经过酰基还原途径生成偶数碳链的伯醇和

酯类，脱羰途径生成偶数碳链的醛和奇数碳链的烷

烃等不同的蜡质成分［13-16］。另外，蜡质数量和组成

在不同物种、不同器官及不同发育阶段存在着很大

差异，如烷烃是拟南芥（Arabidopsis thaliana）茎和

叶蜡的主要成分。但在玉米（Zea mays）和水稻（Oryza 
sativa）叶中含量很低 ；仲醇和酮在拟南芥茎蜡中含

量丰富，但在叶蜡中含量很低或检测不到［17］。

到目前为止，通过研究拟南芥、水稻等植物

及其突变体，蜡质合成途径所涉及的酶相对比较清

晰［12，18］，但仍有新的酶被发现。如利用水稻突变体

株系 CM1337，克隆到了控制叶片沾水表型的 WSL5
基因，它编码一个烷烃末端羟化酶，以烷烃为底物

催化产生超长奇数碳链伯醇的合成［19］。另外，除了

各种酶外，蜡质的生物合成还有许多转录因子参与，

如 AP2、MYB、bHLH 和 HD-ZIP 等家族的转录因子

对蜡质合成途径中的信号传导与调控均起到十分重

要的作用［20-22］，其中 WAX INDUCER（WIN）/SHINE

（SHN）是 AP2 家族的一类重要成员，参与蜡质合成

的调节。

2 蜡质合成调节因子 WIN/SHN
蜡 质 合 成 途 径 实 际 上 是 一 个 复 杂 的 代 谢 过

程，有许多调控因子参与并发挥着重要的作用。

WIN/SHN 由两个团队同时报道出来［23-24］，是在拟

南芥中第一个被确定下来用于负责蜡质产生和沉积

的转录因子，同时它也是一个乙烯响应型的转录因

子。WIN/SHN 属于 AP2/EREBP 超家族 ERF 亚家族，

ERF B-6［25］或者 ERF V［26］，在转录水平上参与蜡

质的合成调控。随着越来越多的 WIN/SHN 被鉴定，

对其结构特点、表达模式以及对蜡质合成调节功能

的认识也逐渐清晰。

2.1 WIN/SHN的基因结构与保守域

一般来讲，WIN/SHN 的基因结构相对比较简

单，都含有 1 个内含子与 2 个外显子，如拟南芥中
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有 3 个重要的 WIN/SHN 同源基因（SHN1、SHN2 和

SHN3）［23-24］。随后在水稻中鉴定获得了 4 个与拟

南芥 WIN/SHN 同源的基因 OsWR1-OsWR4，OsWR1-
OsWR4 均 含 有 1 个 内 含 子［27］。 在 大 豆（Glycine 
max）中的 10 个同源基因（GmSHN1-GmSHN10）中，

除 GmSHN3 与 GmSHN4 含有 2 个内含子与 3 个外显

子外，其他 GmSHNs 的基因结构与拟南芥相似［28］。

番 茄（Solanum lycopersicum） 中 3 个 WIN/SHN 同

源 基 因（SlSHN1、SlSHN2 和 SlSHN3）［29］， 其 中

SlSHN2 除了在起始密码子处含有一个 82 bp 的内含

子外，在距离起始密码子 897 bp 处还另有一个内含

子［30］。内含子数量和位置的差异，导致基因结构不

同，可能是影响其具体生物学功能的主要原因之一。

WIN/SHN 基因编码的氨基酸序列包含 1 个位

于 N 端高度保守的 ERF/AP2 结构域，并在其中心部

分和 C 末端共享另外两个结构域［21，25］，即 CMV-1
和 CMV-2 结 构 域［31］。 水 稻 中 OsWR1 与 拟 南 芥

WIN1/SHN1、SHN2 和 SHN3 蛋白序列的相似性分别

为 68.8%、58.0% 和 57.8%， 而 与 OsWR2、OsWR3

和 OsWR4 的相似性分别为 81.0%、41.4% 和 41.7%，

但都包含 3 个保守结构域［27］。大豆中的 GmSHN1- 
GmSHN10 与拟南芥 WIN/SHN 的相似性达到 80% 以

上［28］，而番茄中的 SlSHN3 与拟南芥中 SHN3 的相

似性为 75%［30］。不同植物中 WIN/SHN 的氨基酸序

列虽然存在差异，但是它们都具有 3 个保守结构域，

因此其功能也具有相似之处，而彼此之间的差异性

也造成了各自的功能独特性。

2.2 WIN/SHN基因的表达模式

研究发现，WIN/SHN 基因家族的不同成员具有

不同的组织表达模式。一些 WIN/SHN 基因表现为组

织表达特异性，如大麦（Hordeum vulgare）中 HvNud
是类似于 SHN1/WIN1 的一个基因，缺失 17 bp 的自

然变异导致了裸（无壳）大麦籽粒表型的出现，具

有种皮特异性表达模式［32］。而拟南芥 WIN1/SHN1
在花序和根中表达，在茎、成熟莲座叶和茎叶中不

表达 ；SHN2 的表达模式与花药和角果开裂相关［23］。

水 稻 中 的 OsWR1 与 黄 瓜（Cucumis sativus） 中 的

CsWIN1 表达模式相似，都在叶中的表达量较高 ；

但是水稻根中的 OsWR1 表达量较弱，黄瓜的根中

CsWIN1 却几乎不表达［27，33］。OsWR2 在水稻茎、叶片、

叶鞘、穗和幼苗中的表达量较高，而在根和种子中

的表达较低［34］。番茄中 SlSHN2 与 SlSHN3 表达模

式相似，均在未成熟的绿色果实（IG）外果皮中表达，

而 SlSHN1 在发育过程中表现出与外果皮相关的特异

性表达模式［30，35］。在大豆的 10 个同源基因中，大

部分都具有组织特异性，如 GmSHN1 与 GmSHN2 只

在花器官中表达［28］。

而另一些 WIN/SHN 基因表现为组成型表达，如

拟南芥中的 SHN3 基因表达最广泛，在所有器官当

中都具有活性，在维管系统和侧根尖部均有表达［23］；

大豆中的 GmSHN5 在各组织中表达均较弱［28］。还

有 一 些 基 因 表 现 明 显 的 时 空 性， 如 苹 果（Malus 
pumila）中的 MdSHN3 的表达分析被扩展到果实的

成熟绿色期和收获期，结果发现表皮受损的品系在

成熟绿色期 MdSHN3 表达降低 70 倍，而收获期则更

低［36］；MdSHINE2 在幼叶、果皮、根和花瓣中显示

出较高的表达，而且幼叶的表达量要明显高于成熟

叶片，表明同一器官发育的不同阶段 MdSHINE2 的

功能也存在差异［37］。由此可见，不同物种的 WIN/

SHN 基因家族的各成员在组织当中的表达有所不同，

同一个物种中的各基因成员在不同组织中的表达量

也存在一定的差异，表现出表达模式的多样性，表

明各自对蜡质的合成可能发挥着不同的功能。

2.3 WIN/SHN的转录调节作用

2.3.1 WIN/SHN 的 正 调 节 作 为 转 录 因 子，WIN/

SHN 通过对蜡生物合成相关基因的表达调节来影

响其生物合成。通过染色质免疫沉淀（Chromatin 
immunoprecipitation，CHIP） 和 电 泳 迁 移 率 改 变 分

析（Electrophoretic mobility shift assays，EMSA）， 结

果 显 示 水 稻 OsWR1 与 OsLACS2/OsFAE1'-L 基 因 启

动子的 DRE 和 GCC-box 顺式元件结合，直接调节

其基因的表达，在 OsWR1 过量表达的转基因水稻

中，OsLACS1、OsLACS1-2、OsFDH1/2、OsCER1/2、

OsCUT1、OsKCS1、OsFAE1-L 和 OsFAE1'-L 等 基 因

的表达上调了 2 倍［27］，表明 OsWR1 是水稻中蜡质

合成相关基因的正向调节因子。在烟草（Nicotiana 
tabacum）中过表达大麦 HvSHN1，同样上调了启动

子含有 DRE 和 GCC-box 元件的抗逆应答基因的表



生物技术通报 Biotechnology  Bulletin 2020,Vol.36,No.12132

达［38］。 在 拟 南 芥 中 有 3 个 基 因（CER1、CER2 和

KCS1）被鉴定为受 WIN1/SHN1 的调控，参与表皮

蜡的生物合成，其中过表达 WIN1/SHN1 对 CER1 基

因的上调作用最强，而角质层生物合成相关的另

外 3 个 基 因 CER6/CUT1、CER3 和 FDH 的 转 录 水

平没有改变［24］。在拟南芥中过表达大豆 GmSHN1/
GmSHN9，发现 AtLACS1/CER8 和 AtLACS3（编码酰基

辅酶 A）、AtGPAT4 和 AtGPAT6（编码甘油 3- 磷酸酰

基转移酶）、AtCYP86A4 和 AtCYP86A7（编码脂肪酸 ω-
羟化酶）及 AtCD1（编码角质合成酶）的表达均上调，

其 中 在 GmSHN1-OE1 和 GmSHN9-OE1 转 基 因 植 株

中 AtLACS1 分别增加 3.5 倍和 6.5 倍，AtCD1 分别增

加 5.1 倍和 4.8 倍，引起了叶片角质含量和组成发生

了变化［23-24］，表明 GmSHN1 和 GmSHN9 可能都对

脂肪酸延伸过程产生了积极的影响［28］。

此 外， 利 用 抑 制 基 因 表 达 的 方 法 也 证 明 了

WIN/SHN 的转录调节作用。对大麦接种病原菌的

研究中发现，敲除 HvWIN1，提高了病害严重程度

和真菌生物量，降低了亚油酸和棕榈酸等游离脂

肪酸的丰度，证明 HvWIN1 可以调节表皮生物合

成中的基因表达从而防御大麦镰刀菌赤霉病［39-40］。

用 RNAi 沉默 SlSHN3 构建表达载体，转化番茄植

株，导致与角质代谢的多个基因下调，其中 MG 时

期番茄表皮中编码 5 个转录因子的基因表达均显著

降 低， 包 括 SlSHN2、SlMIXTA、SlGL2、SlHDG11a
和 SlANL2c［30］。 在 OsWR1 的 RNAi 沉 默 转 基 因 水

稻 RI-WR1 中，OsLACS1、OsLACS1-2、OsFDH1/2、

OsCER1/2、OsCUT1、OsKCS1、OsFAE1 -L 和

OsFAE1-L’等基因的表达均显著下调［27］。另外，

SlSHN3 可 以 激 活 2 个 转 录 因 子 基 因（SlMIXTA 和

SlGL2a） 和 2 个 细 胞 色 素 P450（SlCYP86A68 和

SlCYP86A69）的启动子，由此表明 SlSHN3 可能是

直接作用于角质生物合成基因和表皮细胞构型相关

调控因子，从而影响果皮形成和表皮构型［30］。

2.3.2 WIN/SHN 的 负 调 节 WIN/SHN 作 为 转 录 因

子参与调控蜡质合成的同时，其自身的表达也受到

其他转录因子的负调控，NFX1-LIKE2（NFXL2）和

SPY 是目前发现的 2 个主要的 WIN/SHN 负调节因

子。研究发现，拟南芥 NFXL2 基因的缺失导致 ABA

和过氧化氢水平升高，气孔开度减小，抗旱性增强；

在 fxl2-1 突变体中 SHN1、SHN2 和 SHN3 的表达量

较高，是可能导致角质层特性的改变，气孔密度降低，

提高抗旱性的部分原因 ；在 fxl2-1 突变体中过表达

NFXL2-78，NFXL2-78 与 SHINE1（SHN1）、SHN2、

SHN3 和 BODYGUARD1（BDG1）基因的启动子直接

结合，介导这些基因的表达减弱［41］。SPINDLY（SPY）

编码一种乙酰氨基葡萄糖转移酶，可以修饰靶蛋白

并调节细胞中的蛋白活性。在拟南芥 spy-3 突变体中，

SHN1/WIN1、DREB1E 和 DDF1 的表达上调使其维

持较高的水分含量，从而使耐旱性增强 ；而转基因

拟南芥中 SPY 基因的过表达则降低了 WIN1/SHN1 基

因的表达水平，降低了耐盐性和抗旱性［42］。因此，

NFXL2 和 SPY 均对 WIN/SHN 起到负调控作用，进

一步影响蜡质合成。

3 WIN/SHN 的转录调节效应及其对逆境的
应答反应

3.1 WIN/SHN的转录调节对生理及表型的影响

利用突变体是研究基因功能的重要手段。拟南

芥突变体 Shine（shn）与野生型相比，表现为叶片

表面呈现明亮、发亮的绿色，蜡质含量增加，抗干

旱胁迫能力增加［43］；生化实验显示，该突变体总

角质蜡含量增加了 6 倍，主要是因为约占蜡质总量

50% 的烷烃增加了 9 倍，其中所有蜡质成分都有所

增加，烷烃、仲醇和酮类的增长幅度较大，而 C30

脂肪酸、C30 醛和 C27/C29 烷烃也有所增加［23］。利

用 RNAi 沉默技术所构建转基因植株也是研究基因

功能的另一种方法，对科学研究具有重要意义。例如，

SlSHN3 的 RNAi 转基因番茄果实呈现出特有的表型，

其中果实的表面光泽度更高，分离角质层时所需的

酶更少。通过对果实成熟绿色（MG）期表皮的透射

电镜观察，证实 RNAi 果实的表皮比野生型薄的多。

同时，RNAi 系 MG 阶段的果实角质层中的总角质单

体丰度降到了野生型的 40%，其中芳烃、二元羧酸、

中链和末端烃基化脂肪酸以及 2- 羟基化脂肪酸的含

量显著降低，导致 SlSHN3 RNAi 系角质单体显著减

少，酶法分离的 MG 果实角质层中的蜡总量也显著

减少［30］。

过 表 达 AtWIN1/AtSHN1 拟 南 芥 的 叶 表 皮 蜡 质

含量比对照植株高 4.5 倍，改变了叶片和花瓣表皮
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细胞结构、毛状体数量及气孔指数，增加了角质

层的通透性，转基因植株表现出显著的抗旱性［24］。

AtSHN2 基因在水稻中过表达，使表皮蜡适度增加，

水分利用效率提高 ；同时纤维素含量提高、木质素

含量降低，但是茎秆强度没有明显改变［44］。过表

达 OsWR1 水稻 Ox-WR1 在开花期株高明显低于野生

型，但叶片的蜡质含量增加了约 26% ；而 OsWR1 的

RNAi 沉默转基因水稻 RI-WR1 幼苗叶片蜡质降低了

21% ；与 RI-WR1 相比，Ox-WR1 植株叶片的 C30 脂

肪酸增加了 36%，而伯醇含量略有下降［27］。在拟南

芥中过表达番茄 SlSHN3 和大豆 GmSHN1-GmSHN7，

产生了与过表达 AtSHN1 相似的表型，叶片较小而

有光泽，但叶指数（叶长 / 叶宽）与野生型相似［23-24］。

然而，GmSHN8、GmSHN9 和 GmSHN10 的转基因系

叶片呈现出黄绿色且伴随着卷曲，叶柄细长，叶片

指数高于野生型 ；而转 GmSHN1 与 GmSHN9 的株系

叶片上毛状体减少，光泽度增加，转 GmSHN1 的 2

个株系蜡质的含量分别增加了 7.8 倍和 9.9 倍，其中

C31 和 C29 烷烃对蜡含量增加的贡献最大［28］。

3.2 WIN/SHN对逆境的应答反应

WIN/SHN 除了参与蜡质生物合成调节外，还参

与植物对逆境的应答反应。水稻 OsWR1 与拟南芥蜡

质 / 角质调控逆境调节因子 WIN1/SHN1 高度相似，

受干旱、脱落酸和盐诱导，干旱胁迫条件下 OsWR1
表达量在 1 h 后逐渐升高，2.5 h 达到最高 ；高盐

和 ABA 胁迫分别在处理 6 h 和 9 h 后达到最高表达

水平［27］。小麦（Triticum aestivum）TdSHN1 编码一

个受非生物胁迫诱导的转录因子，盐（NaCl）、干

旱、脱落酸（ABA）和寒冷（4℃）等胁迫强烈诱导

TdSHN1 的表达，其中盐和 ABA 在胁迫 1 h 就达到

峰值，而寒冷和干旱胁迫诱导峰值出现在 6 h ；在酵

母中表达 TdSHN1 能提高转基因酵母的抗旱、抗寒

和抗氧化能力［45］。大麦中 HvSHN1 的表达明显受到

盐（NaCl）、干旱、冷（4℃）和热（37℃）胁迫的

诱导，其中盐和干旱处理 6 h 后 HvSHN1 的表达达到

最高，而冷和热胁迫 24 h 后 HvSHN1 的表达达到最

大值［38］。

另外，对过表达 WIN/SHN 转基因植株的研究结

果进一步支持了该类基因能够增强转基因植株对胁

迫的应答能力。对 SHN1 过表达拟南芥植株进行自

然干旱处理，随后复水监测显示，野生型植株没有

恢复过来，而过表达 SHN1/WIN1 的所有植株都能恢

复，且更绿、更强壮，抵抗干旱的能力更强［23，46］。

对过表达 OsWR1 基因水稻研究表明，在干旱胁迫后

发现，OsWR1 通过调控蜡质合成相关基因的表达来

调节长链脂肪酸（C30）、烷烃（C25 和 C31）和酯

（C48）等蜡质的组成成分，进一步提高植株的耐旱

能力［27］。OsWR1 的过表达还导致了不参与角质层生

物合成的基因的上调，例如编码抗坏血酸过氧化物

酶（Ascorbate peroxidase，APX）、超氧化物歧化酶

（Superoxide dismutase，SOD）和过氧化氢酶（Catalase，

CAT）的基因，但这些基因有可能独立地发挥作用

来提高耐旱性 ；而在 OsWR1 基因的 RNAi 转基因株

系 RI-WR1 中，仅 CatA 和 CatB 转录水平降低，表

明 OsWR1 可能参与氧化应激反应和膜稳定性的调

节，并且这种调节可能是对干旱反应中 OsWR1 调节

的补偿［27］，这意味着 OsWR1 可能通过调控活性氧

清除酶系统来提高水稻的抗旱能力。

4 问题与展望

植物表皮蜡质的生物合成途径涉及的酶相对比

较清晰，但该合成途径的调控则是一个复杂的调控

网络。虽然有许多转录因子参与到蜡质合成调节当

中，但是目前所鉴定到的转录因子也非常有限。因此，

一方面需要认识到蜡质合成的复杂性，对 WIN/SHN

的研究需要深入开展，并继续寻找和筛选其他调控

因子 ；另一方面需要发掘蜡质对农业生产实践的价

值，看到其应用前景。

研究发现，拟南芥中 MYB106 和 WIN1/SHN1 调

节相似的基因集，主要是参与蜡和角质生物合成的

基因，MYB106 可以正调控 WIN1/SHN1，它们协调

调节角质的生物合成和蜡质积累［47］。在水稻中表达

AtSHN2 基因，能够协调木质素生物合成的下调和纤

维素及其他细胞壁生物合成途径基因的上调，影响

到细胞壁的生物合成调控，并与 NAC 和 MYB 转录

因子结合，调控细胞壁中木质素与纤维素的合成［48］。

因此，WIN/SHN 的功能可能具有多样性，它需要

和其他的转录因子共同作用调控蜡质合成。另外，

WIN/SHN 所参与的蜡质合成调控除了受植物内在因
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子的影响外，还受到生物与非生物因素的影响，进

而影响蜡质的合成与分泌。WIN1/SHN1 可能是间接

的通过调节蜡质合成相关基因，来提高蜡质的累积，

从而完成对生物以及非生物的响应，提高植物的抗

逆性［23-24］。由此表明，WIN/SHN 参与的蜡质合成与

调控是一个复杂网络，对于 WIN/SHN 以及其它转录

因子的研究还需要进一步深入。

蜡质对植物生命活动具有重要作用，参与植物

应对干旱、盐、温度、强光等多种非生物胁迫，使

得植物更加适应环境的变化［49-55］，同时对预防病虫

害等生物胁迫也具有非常重要的意义［7，56］。我们相

信，随着现代生物技术的快速发展与应用，将有更

多的现代先进生物技术和手段帮助我们深入开展包

括 WIN/SHN 在内的多种类型遗传因子及环境因子对

蜡质合成、调控与运转的机制研究，解析植物蜡质

在生命科学中的意义，这将对未来农业生产实践产

生重要的科学价值和现实意义。
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