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摘要：WOX (WUSCHEL-related homeobox)转录因子与植物发育密切相关，包括植物胚胎发育和体胚发生、花和根发育、愈

伤组织的形成和维持，以及干细胞维持等过程。越来越多的研究表明 WOX 在植物发育过程中扮演着极其重要的角色。WOX

调控植物发育的机理研究在促进植物发育以及构建植物良好表型等研究提供了突破口。主要对 WOX 调控植物发育的相关研

究进行综述，并结合表观遗传学调控，探讨了 WOX 调控植物发育的过程，以期为 WOX 转录因子调控植物的作用机制提供

启示。 

关键词：WOX 转录因子；植物发育；转录调控；综述 
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Abstract: WOX (WUSCHEL-related homeobox) transcription factors (TFs) are closely associated with plant 

development, including embryogenesis, somatic embryogenesis, flower and root development, the initiation and 

maintenance of callus, and stem cell maintenance in plants. Increasing studies demonstrated that WOX TFs play a 

crucial role in plant development. Studied on the regulatory mechanisms of WOX in plant development provide a 

breakthrough in promoting plant development and constructing excellent plant phenotypes. The regulation of 

WOX TFs in plant development was reviewed, and the developmental processes by integrating WOX and 

epigenetic regulation were discussed, which aimed at providing inspiration for the mechanism of WOX TFs in 

regulating plant development. 

Key words: WOX transcription factor; Plant development; Transcriptional regulation; Review 

 
转录因子(transcription factors, TFs)是指能结合基

因启动子从而调控基因表达的一类蛋白质分子。转

录因子的调节是一个十分复杂的过程，在调控真核生

物生长发育中起着重要作用。1996 年，Laux 等[1]首次

从拟南芥(Arabidopsis thaliana)中鉴定到 WUSCHEL 

(WUS)转录因子，该转录因子在顶端分生组织维持

起到关键作用[2]。随后，越来越多的植物 WUSCHEL- 

related 转录因子被克隆和分析，均含有同源异形盒

(homeobox, HB)的保守结构域, 属于 homeobox 超家

族的成员，被命名为 WOX 转录因子[1,3]。 
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WOX转录因子在植物发育过程中扮演的角色

非常多样化，且其调控作用非常重要。以模式植物

拟南芥为例，目前发现拟南芥共有15个WOX成员，

功能涉及从干细胞的维持到胚胎模式的形成，包

括枝条、花分生组织形成、根形成等生长发育过

程[1,4–5]，均被证明发挥着广泛的作用；水稻(Oryza 

sativa)中共有 13 个 WOX 成员[6–9]，如 WOX13 影响

水稻花发育和抗旱性[6]，WOX11 调控不定根生长发

育[7]，WOX3 影响茎尖分生组织和叶片发育[8]等。

在铁皮石斛(Dendrobium officinale)中，不同 WOX 基

因在原球茎发育过程中表达具有差异性，有研究表

明 DoWOX8 基因可能与顶端分生组织发育相关，其

在顶端分生组织形成期表达量高于其他 DoWOXs[10], 

这为兰科草本植物的 WOX 家族成员研究添上了重

要一笔。在茉莉花(Jasminum samba)中，有研究证

明 WOX4 和 WOX1 分别与愈伤组织增殖和根再生有

关[11]，为 WOX 基因在木本植物器官发生的功能研究

提供了一条引领性的线索。在矮牵牛(Petunia hybrida)

和金鱼草(Antirrhinum majus)中，有研究表明 WUS 直

系同源物突变体导致了相关功能的缺失[12–13]，这证实

了 WOX 基因在维持茎尖分生组织(shoot apical meri- 

stem, SAM)起着不可或缺的作用。在多种植物中, 

WOX 基因参与调控植物的花发育和花结构的形

成[14]。不同物种中 WOX 功能的相关研究取得了重

要进展，为解释 WOX 转录因子在植物发育相关过

程和调控机理奠定基础。 

在植物发育过程中，胚胎发育是保证植物正常

生长发育的起源和核心[15]，WOX 转录因子在植物

胚胎发育的启动区域特异性转录程序过程中有着

重要的作用[4]，WUSCHEL 是胚胎发育早期表达的分

生组织的基因[16]。尽管胚胎发育这一过程至关重

要，但是其相关机制仍不清晰，因此，对调控胚胎

发育的重要转录因子的研究进而解释其相关机制

充满机遇和挑战。本文对 WOX 家族不同成员、不

同物种中 WOXs 成员的表达调控进行综述，将植物

表观调控对植物发育的潜在影响和 WOX 家族成员

对植物发育的影响联系起来，旨在为揭示其相关机

理提供依据，并为相关研究提供思路。 

 

1 WOX 家族成员概述 
 
HOMEOBOX 最早发现于黑腹果蝇中[17]，其结

构特征是有一小段氨基酸(60~66 个残基)，这些氨

基酸折叠成一个称为同源异形结构域的 DNA 结合

域，该结构域由 HB DNA 序列编码[18]。动物 HOX

蛋白是典型的 HB 调节因子，HOX 在黑腹果蝇中最

初是通过同源异型突变导致身体片段的转变被鉴

定发现的[19]。更多的研究表明，HB 转录因子也在植

物中发挥广泛作用。1996 年，Laux 等[1]从拟南芥中

首次鉴定到一个在顶端分生组织维持起到关键作

用的 WUSCHEL (WUS)。WOX 转录因子家族在植

物发育过程的地位至关重要，参与植物的多种发育

过程，如顶端分生组织的维持、花序发育、根发育

和胚胎发育等。 

关于 WOX 家族成员分类的研究主要集中在进

化起源上。WOX 家族成员的进化情况可以根据 HB

同源异形结构域蛋白序列的系统发育重建进行推

测，有研究表明 DNA-binding motif 可能起源于真

核生物分化之前[20]。以 HB 蛋白质的进化发育情况

为基础，植物 WOX 的系统发育树可以分为 3 个分

支，分别是 WUS clade、Intermediate clade 和 Ancient 

clade[21–22]。在拟南芥中，WUS 和 WOX1~WOX7 及

其在种子植物中的直系同源蛋白属于 WUS clade, 

WOX8、WOX9、WOX11 和 WOX12 及其在维管植

物中的直系同源蛋白属于 Intermediate clade, WOX10、

WOX13 和 WOX14 及其在维管和非维管植物中的

直系同源蛋白属于 Ancient clade[4,23]。研究表明只有

Ancient clade 包含来自绿藻和非维管苔藓小立碗藓

(Physcomitrella patens)的WOX序列[24]; Intermediate  

clade 除开花植物外还包括维管植物卷柏(Selaginella 

moellendorffii)[24]；WUS clade 仅包含开花植物的蛋

白质序列[24]。这说明引起 Intermediate clade 的旁系

同源基因必须已经存在于维管植物的最后共同祖

先中。 

WOX编码的蛋白结构的典型特征是存在同源异

形结构域(homeodomain, HD)(图 1)，该结构域通过

形成螺旋-转角-螺旋(helix-turn-helix, HTH)结构与

DNA 结合，调控下游基因的转录。植物 WOX 同源

异形结构域通常在高度保守的结构中有 2 个延伸的

环, 该环在生物发育中具有重要意义[7]，且在 HB 其

他家族如 TALE 家族也被发现[25]。此外，研究表明

WUS box是WUS clade成员特有的结构域[4], 在WUS

和其他3个成员(即WOX1、WOX4和WOX5)的WUS- 

box 上游大约 10 个残基处有 1 个酸性结构域，可能

行使转录激活作用。而 ERF-associated amphiphilic 

repression (EAR)结构域可能具有转录抑制功能，在
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拟南芥中只有 WUS、WOX5 和 WOX7 包含严格意

义上的羧基末端 EAR motif[24]。有趣的是，在 WOX2

的同源异形结构域的下游还有 1 个假定的锌指结构

域[4](图 1)，这是 WOX2 成员特有的。 

 

 

图 1 拟南芥 AtWOX 家族蛋白结构示意图。同源域(HD)(黄色)是该家族最突出和最明确的特征；WUS box motif (红色)在严格意义上被定义为 T-L- 

[DEQP]-L-F-P-[GITVL]-[GSKNTCV]；酸性结构域(蓝色)位于 WUS-box 上游大约 10 个残基处；EAR 结构域(绿色)位于羧基末端，其结构特征是[LVI]- 

X-[LVI]-X-[LVI]；1 个假定的锌指结构域(紫色)位于 HD 下游，是 WOX2 特有的。 

Fig. 1 Schematic domain structures of WOX family proteins in Arabidopsis thaliana. The homeodomain (HD) (yellow) is the most prominent and defining 

feature of the family. The WUS box motif (red) was defined in a strict sense, as T-L-[DEQP]-L-F-P-[GITVL]-[GSKNTCV]. An acidic domain (blue) was 

identified with approximately ten residues upstream of the WUS box. The EAR domain (green) is located at the carboxyl terminus and is characterized by 

[LVI]-X-[LVI]-X-[LVI]. A putative zinc finger domain (purple) is downstream of HD and is specific to WOX2. 

 

2 WOX 转录因子的表达模式 
 
WOX 转录因子的表达模式具有组织特异性。具

体表现为有些 WOXs 成员可能在某个特定器官中

高表达，但在其他器官基本检测不到，如 WOX5 在

拟南芥的根尖分生组织的静止中心细胞和侧根原

基中表达[5,26–27]，但在其他部位的表达量低或者检

测不到[27]。除了特异表达外，WOX 家族成员也存

在一定的相关性，也可以同时在多个器官表达进而

调控植物的生长发育，如 WUS 不仅在拟南芥的茎

中表达[5]，而且在拟南芥和禾本科植物的胚珠和花

药中表达[28]。尽管 WOX 家族成员间在结构上存在

很大的差异，如同源异形结构域、保守肽等，但是

从进化角度看，这些 WOX 之间似乎会存在从祖先

而来的共同功能[29]，这为寻找 WOX 家族成员的共

性提供线索。早前研究表明，WOX 基因 PRESSED 

FLOWER (PRS)和 WOX1 的表达模式是重叠或相似

的[29]，且通过 wox1prs 双突变体的表型证明了他们

在功能上是冗余的；PRS/WOX3 在玉米(Zea mays)

中的同源基因是 NARROW SHEATH 1 和 NARROW 

SHEATH 2，对叶缘发育具有重要调控作用[30]，进

而说明单子叶和双子叶植物的花发育过程中 PRS/ 

WOX3 基因具有功能保守性[14]。 

WOX除了在重叠的表达模式下具有功能冗余

外, 也存在表达模式不同但功能具有冗余性的成

员。WUS clade 具有特殊的 WUS box，有研究表明

WUS 可以弥补在不同启动子表达下 prs 和 wox5 突

变表型[31]，且拟南芥中的大部分 WUS clade 成员均

可回补烟草(Nicotiana tabacum) wox1 同源突变体

lam1 的缺陷[32]，但非 WUS clade 则不能回补 am1

突变体的表型[14]。这证明了不同 WUS clade 成员在

不同表达模式下功能仍具有重叠性，且说明了 WUS 

clade 特有的 WUS box 具有一定特殊性和重要性。此

外，有研究表明，与 WUS box 或 SRDX 阻遏物域

融合的嵌合WOX7、WOX9和WOX13蛋白(非WUS 

clade)可以回补 lam1 的表型，这进一步证实了 WUS 

box 的功能重要性[32]。这暗示了 WUS clade 成员功

能上的重叠可能是存在某种共性，如均含有功能特

殊的WUS box，相较于更古老的Ancient clade和 Inter- 

mediate clade，WUS clade 存在的 1 个或多个转录抑

制因子结构域[14]，或许在植物的某个生长发育阶段

扮演着核心的角色。 

综上所述，WOX 转录因子表达模式的不同或

相似导致了它们在功能上的多样性或冗余性。同

时，功能的多样性在不同植物不同发育过程所起的

作用也得到了充分体现，进一步为 WOX 在植物发
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育扮演多样化角色奠定了基础；此外，功能的冗余

性增加了 WOX 的稳定性，例如某个 WOX 转录因

子突变导致的缺陷或许可以由其他具有相同或相

似功能的 WOX 弥补，保障了植物的正常生长发育。 

 

3 WOX 参与植物发育 
 

许多同源框基因在植物发育中发挥了重要作用。

WOX 家族作为植物特定的转录因子家族，在植物的

生长发育扮演了许多重要的角色，如植物胚胎发育

和体胚发生、花发育、根发育、愈伤组织的形成和

维持以及干细胞维持等。 

 

3.1 参与植物胚胎发育和体胚发生 

植物胚胎发育是一个十分复杂的过程。目前有

关早期胚胎发生的分子机理的研究进展缓慢，早期

胚胎小且被母体细胞包围导致难以跟踪观察[33]。体

细胞胚胎发生(简称体胚发生)是指在没有受精的情

况下从体细胞发育出胚，进而发育成为独立个体的

过程[34–35]，在很大程度上克服了研究胚胎发育的局

限性。此外，体胚类似于合子胚，两者经历几乎相

同的发育阶段[36–37]，很好诠释了植物细胞的全能性

表达。近年来该方面的研究发展迅速。有研究表明，

体胚发生过程涉及的发育转换(诱导体细胞形成全

能胚胎进而再生为完整植株)与一系列识别内部信

号和外部刺激的分子密切相关[38]。其中转录因子在

胚胎发育和体胚发生等复杂的生物过程发挥着至

关重要的调节功能。 

大量研究表明，WOX 转录因子在植物的胚胎

发育中起着关键的调控作用[4,14,39–40]，WOX 的差异

表达影响胚胎早期细胞的分化命运。在拟南芥中,

不同 WOX 家族成员的表达动态影响了胚胎发育中

的区域特异性转录，为揭示拟南芥胚胎发育模式

的建成机理起到了很好的助推作用，如 WOX2 和

WOX8 在卵细胞和受精卵以共表达和不对称分裂模

式分别局限于受精卵的顶子细胞和基部子细胞 , 

WOX9 在胚胎发育的中心胚区启动发挥重要作用, 

WOX5在大多数早期球形胚胎的垂体中特异表达等[4], 

WUS 在胚胎发生被激活重新表达[41]；在番茄(Lyco- 

persicon esculentum)中，WOX9 是胚胎和胚后发育

期间维持细胞分裂活性的必需基因[42]；在水稻中, 

WOX 在调控胚胎发育的区域特异性转录扮演着重

要角色[43]。此外，研究表明，WUS 突变后，胚胎的

顶端分生组织无法正常形成，且突变植株中茎顶端

分生组织形成受到影响[1]。植物的胚胎发育是复杂

的，胚胎模式不仅受到生长素反应的影响[44]，而且

细胞之间的分子差异在胚胎发育中相对较早地建

立[45–46]。 

WOX转录因子在植物体胚发生扮演着重要的

角色。有研究表明，WUS 同源异形结构域蛋白的

异位表达可以促进幼苗的体细胞胚发育[47–48]。WUS

不直接决定胚胎命运，而是主要维持未分化细胞状

态，以响应不同的刺激，从而改变植物体内组织的

发育命运[48–49]，说明其可能在体胚发生等未分化状

态具有重要调控作用。在拟南芥中，体胚发生可通

过单个转录因子如 WUSCHEL (WUS)的异位过表达
[48]来实现。有研究表明，WOX2 和 WOX3 是拟南

芥体胚发生必不可少的关键转录因子[50]；在云杉

(Picea asperata)中，PaWOX2 与体胚发生过程存在

相关性，例如 PaWOX2 在早期体细胞胚胎发育过程

中高度表达，但随着胚胎的成熟而下降[22]；在火炬

松(Pinus taeda)中，STIMPY/WOX9 通过调节 WUS

的活性来维持干细胞群[51–52]，暗示其在胚胎发生过

程中扮演重要角色。且遗传学研究表明 , WUS/ 

CLAVATA (CLV)自我调节回路对于维持干细胞的

特性非常重要[53–55]。因此，WUS-CLV 是一个极其

复杂的调控网络，对于体胚发生机理的进一步阐明

是一个挑战。 

此外，关于胚胎发育的机理，有研究表明通过

调控运输和局部生长素反应可以影响胚胎发育模

式[4]。例如，胚胎中特定的生长素反应作为信号分

子的调控可以保证根发育正常[56]，但是相关胚胎模

式的形成机制目前尚不太清楚，其中作为胚胎发育

的关键调控基因——WOX家族成员是否与生长素

调控胚胎发育存在一定联系，或许可以为揭示胚胎

发育调控的网络机制提供突破口。庆幸的是，目前

胚胎发育的研究跳出了以往传统的思维，全基因组

的表观遗传分析揭示了 siRNA在表观遗传学层面上

维持胚胎基因组稳定的作用[57]，这是一个巨大突

破。然而，目前尚未直接有从表观遗传角度研究

以揭示 WOX 调控胚胎发育机理的相关报道，因此

WOX 对胚胎发育的研究仍需进一步探讨。 

 

3.2 参与植物花发育 

花作为植物的重要功能器官，在植物繁殖和植物

进化过程中发挥着关键的作用。研究表明 WOX 在植
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物的器官发育尤其是花器官发育具有重要作用[14,58]。

在拟南芥中，WUS 是花中的干细胞维持所必需的, 

WOX13 和 WOX14 影响花的发育[59]，PRS/WOX3 可

以调控拟南芥花的侧轴发育和影响花的外观[60]；在

矮牵牛中，WOX1 可以维持花发育中的正常表型, 

WOX8 是花序发育和体系结构所必需的[61]；在紫花苜

蓿(Medicago sativa)和烟草中，花的表型受到了WOX1

的影响[32]；在玉米中，NARROW SHEATH1 (NS1)和

NS2 (WOX3 的同源物)保证叶片和花器官的正常表

型[62]。这说明 WOX 转录因子有助于维持花卉结构和

形态，是植物花发育不可或缺的角色。 

尽管不同的WOX家族成员在结构上差异很大,

但部分成员在功能上存在冗余。研究表明, WOX1

在调控不同植物如矮牵牛、紫花苜宿、烟草和豌豆

等的花发育中是功能冗余的[29]；EVERG REEN (EVG, 

WOX9 亚家族代表之一)是一个复制型基因，它在

花序发育过程中获得了新的功能[63]；在玉米叶片的

侧结构域发育中，窄鞘复制型基因可以执行祖先保

守的冗余功能[62]。此外，花其实是经过修饰的叶片，

WOX 在影响花发育的同时会影响营养生长，如拟

南芥中WOX基因PRS1的无效突变不仅会导致叶片

上的侧托叶缺失，还会使花朵上的侧萼片和雄蕊缺

失[31]，因此，关注植物的叶片生长或许可以填补植

物花发育研究的部分空白领域。 

 

3.3 参与根的发育 

根尖分生组织是根生长发育的细胞源泉[64]。植

物根系发育是复杂的，不仅包括胚胎期间的初生

根，而且包括萌发后产生的侧根和不定根，因此了

解其相关的分子机理非常必要。目前有关 WOX 转

录因子调控植物根发育的研究较多。在水稻中 , 

WOX11 是调控不定根生长发育的关键基因，很大程度

上可以影响冠状根发育[7,65]；在拟南芥中，根的发育

不仅受到 WOX13 和 WOX14 的影响[59]以及 WOX11

和 WOX12 的共同调控[66]，且 WOX5 可以在根分生

组织中发挥调控作用[5]，WOX4 在形成层(根和茎中的

一种分生组织)中也发挥了重要作用[26,67]; 在茉莉花

中，WOX1 对根的影响主要体现在根原基起始和分

化[11]；在小麦(Triticum aestivum)中，WOX5 在根中

大量表达[68]。这说明 WOX 家族成员在不同植物根

发育中扮演的角色重要且多样。 

高等植物的根发育过程由多种信号因子调控,

如光、植物激素、环境信号等多种信号调控。植物

激素对根系的调节起着重要的作用，其中 WOX 家

族成员从植物激素角度调控植物根系发育的相关

研究[69–71]较多。正常的根发育需要在胚胎模式中有

特定的生长素反应，起着发出信号的作用。研究表

明，WOX11 可能是生长素和细胞分裂素的整合子，

它可以通过对生长素和细胞分裂素信号协调来影

响水稻根的细胞分裂[65]，这为 WOX11 参与植物根

的转录程序机制揭开了面纱，进而补充了 WOX 转

录因子调控植物根发育的相关研究。 

 

3.4 参与植物愈伤组织的形成和维持 

植物具有强大的发育可塑性，愈伤组织可以使

植物获得再生。WOX 家族成员对植物愈伤组织的

形成和维持起着关键的调控作用。研究表明，B 型

ARR-HD-ZIPⅢ复合体可以诱导 WUS 在植物愈伤

组织表达[41]。愈伤组织转变为绿色或黄绿色后，需

要重新编程为芽祖细胞以形成不定芽。研究表明, 芽

祖细胞的形成需要细胞分裂素诱导WUS 的表达[41,72]。

在拟南芥中，拟南芥转录因子 LBD16 被 WOX11 激

活后在 CIM (愈伤组织培养基)中特异表达, WOX11- 

LBD16 途径是愈伤组织获得多能性的保证[73]。愈伤

组织命运转变(再生能力细胞转变为基源细胞)的

首步需要生长素激活 WOX11 和 WOX12，第二步是

WOX11/WOX12 激活 WOX5/WOX7 和 LBD16 的

表达[66]；水稻愈伤组织中含有 WOX11 转录本[7], 暗

示 WOX11 可能影响水稻愈伤组织的生长；在茉莉

花中，WOX4、WOX13 和一个特异的同源异形盒

基因对愈伤组织的诱导和增殖起调控作用，进一步

表明了 WOX 家族成员在愈伤组织诱导中存在多方

面的遗传相互作用[11]。因此，了解 WOX 家族成员

在愈伤组织的激活，有助于揭示植物发育中调控植

物愈伤组织的机制。 

尽管对植物细胞全能性的研究历史很悠久，但

其分子机制在很大程度上仍然是模糊的。目前关于

WOX 家族影响植物愈伤组织的研究不多，其中比

较热门的是结合组学技术的研究。选择 WOX 转录

因子作为切入点进行分析进而实现精准定位的组

学技术，或许可以解析 WOX 在愈伤组织表达情况，

进而揭示调控愈伤组织的相关机制。 

 

3.5 WOX 参与植物干细胞发育 

干细胞是一类未分化和持续分裂的细胞群，植

物干细胞实为茎尖分生组织(SAM)、根尖分生组织
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(RAM)等各类分生组织，可以高效率地利用生物反

应器生产活性物质，在药品(下游制药)、食品(功能

性食品)以及化妆品行业具有广阔的应用前景[74]。 

大量研究发现 WOX 家族成员在植物未分化细

胞的发生和维持具有重要的作用。WUS 是 WOX 家

族的创始成员，可以促进干细胞的识别和维持[1]。

在拟南芥中，WUS 在茎尖分生组织(SAM)中的干细

胞维持扮演着关键调控因子的重要角色[1,75]，同时

它也对茎尖顶端分生组织的维持和形成具有调控

作用[48]，因此可以认为 WUS 是干细胞维持的中央

调节剂，是植物发育调控网络的一个密不可分的角

色。此外，有研究表明细胞分裂素反应调节因子被

WUS 直接调节，从而控制分生组织功能[76]。有趣

的是，WUS 特有结构 WUS box motif 调控着植物发

育中芽再生过程的干细胞生态位的建立[2]，暗示

WUS box motif 或许是植物干细胞发育调控网络的

关键因子，但仍需要进一步的实验验证。 

植物中干细胞群体的自我更新是动态的，涉及

了复杂的调控网络。WUS 蛋白是调控植物茎端干

细胞的核心因子，以 WOX 转录因子功能为中心的

干细胞生态位的遗传机制的本质一直难以捉摸，目

前有关干细胞生态位中保守的 WOX 功能的分子联

系以及 WOX 如何与其他因子相关作用形成调控网

络只有少量研究。因此，深入研究 WOX 蛋白及其

互作因子，对于解析植物干细胞发育过程很关键。

有研究表明，拟南芥 HAIRY MERISTEM (HAM)家族

转录调控因子与 WOX 蛋白相互作用，以促进干细

胞的增殖，同时，形成不同干细胞生态位的基础之

一是WOX和HAM家族成员重叠表达模式的差异，

为植物发育过程中干细胞生成的调控机理建立了

一个新的框架[77]。在拟南芥中，WUS 和 CLV 相互

作用共同参与芽和花分生组织的发育过程，是一个

CLV 抑制 WUS 转录水平、WUS 表达诱导 CLV3 的

动态反馈回路[54]。WUS、STM 和 CLV 这 3 大因子

在植物干细胞的调控关系是其解析调控网络的重

要突破。研究表明，WUS 与 STM 直接相互作用形

成异源二聚体并结合到 CLV3 的启动子上，共同调

控植物的茎端干细胞[78]。此外，WUS 和其他 WOXs

成员功能常常可以替代，如 WUS 和 WOX5 基因在

调节茎和根的干细胞维持的调控功能是可以互换

的[5]，说明 WOX 基因间具有冗余性。生长素可以促

进形成层活动，离不开 WOX4 的参与[26–67]。研究

表明，WOX4 在形成层中表达丰富，对于形成层干

细胞具有非常重要的调节作用。此外，WOX5 在根

分生组织中的静止中心特异表达，通过抑制干细胞

的分化进而发挥调控作用[5]。其中，负责茎和根干细

胞维持的作用机制与CLV3-WUS途径的负反馈环机

制类似，通过 CLE40 (一种与 CLV3 密切相关的肽)

与 ACR4 受体结合从而抑制 WOX5 的转录活性，形

成了一条 CLE40-WOX5 信号转导途径[79]，表明分生

组织的维持机制在进化上可能具有保守性。 

综上所述，WOX 转录因子可以调控植物的干

细胞命运。WOX 具有保守性功能[80]，有研究表明，

相关机制可能是 WOXs 的非细胞自主性赋予了其

在干细胞的功能特性[31]，可移动的 WOX 蛋白与其

他关键蛋白互作或结合，共同发挥作用，并构成完

整的胞间信号网络。 

 
3.6 WOX 与表观遗传共同调控植物发育 

WOX 基因是植物发育的关键调控因子(图 2)。

在植物发育中，WOX 重编程基因表达的染色质机制

在很大程度上是未知的。截至目前，已有多个 WOX

与 DNA 甲基化、组蛋白修饰等表观遗传相关的报

道。初步研究表明 WUS 的调节会受到表观遗传机

制的影响[81]。其中，DNA 甲基化和基因表达之间

存在潜在的相关性[82]，有研究表明，在苹果(Malus 

domestica)中 WOX 转录因子在花芽中高表达，这与

基因体区域的低甲基化水平有关[83]；海棠(Malus 

hupehensis)成叶中 2 个 WOXs 基因的甲基化水平高

于幼叶[84]; 有研究表明，WUS 基因的表达受 DNA

甲基化的调控[85]，且水稻和拟南芥的 WOX 启动子

具有相同的 DNA 甲基化的特征性表观遗传标记[86], 

暗示了 WOXs 可能在进化过程中具有表观遗传甲基

化修饰以调节其表达。此外有研究表明，拟南芥组

蛋白乙酰转移酶对WUSCHEL /AGAMOUS基因有负

作用，他们共同调控花分生组织[87]；WOX11 通过

与组蛋白H3K27me3去甲基化酶 JMJ705相互作用，

使得水稻茎顶端发育基因发生表观重编程以刺激

水稻茎端生长[9]；HaWUS 通过观测其组蛋白乙酰

化修饰水平与其他基因的相关性进一步解析了向

日葵(Helianthus annuus)胚胎发育的调控机理[88]; 

WOX5 通过组蛋白去乙酰化抑制分化因子 CDF4 以

抑制拟南芥根中干细胞的分化[89]。综上所述，本

文从表观遗传角度对 WOX 不同基因、不同植物中

WOX 基因的表达调控等方面进行了综述，将植物表

观基因组对植物发育的影响和 WOX 家族对植物发 



748 热带亚热带植物学报           第 30 卷 

 

 

 
图 2 WOX 转录因子基因在植物生长发育过程中的调控功能。Auxin: 生长素；CK: 细胞分裂素; ARRs: 拟南芥反应调节因子；LBD16: 侧器官边界-

结构域 16。实线箭头表示直接调节，虚线箭头表示间接调节，其机制尚不清楚。 

Fig. 2 Regulation functions of WOX TFs during plant growth and development. Auxin: Auxin; CK: Cytokinin; ARRS: ARABIDOPSIS RESPONSE 

REGULATORS; LBD16: LATERAL ORGAN BOUNDARIES-DOMAIN 16 (LBD16). Arrows with a solid line indicate direct regulation and arrows with 

dotted lines show indirect regulation, and its mechanism is not clear. 

 

育的调控联系起来，旨在为进一步揭示 WOX 调控

植物发育的相关机理提供理论依据。 

 

4 结语 
 

WOX 转录因子参与植物的发育如胚胎发育、体

胚发生，以及植物花、叶、根的发育，同时在愈伤

组织形成中发挥重要作用。尽管大多数 WOX 亚家

族的结构明显不同(如外显子数差异、每个亚家族特

有的保守肽基序等)，但这些亚家族中许多蛋白质确

实存在共享一些祖先的共同功能现象，如功能重

叠、功能互补等，这或许是研究 WOX 家族成员进

化历程的突破口。其中，有些 WOX 家族成员尽管

表达模式不同，但它们的蛋白质序列保持着相似的

能力即功能重叠，说明了 WOX 家族成员功能的进

化可能主要通过表达模式的改变。然而，WOX 家族

不同成员的功能互补主要通过功能多样性的多种

成分调控元件实现，暗示 WOX 功能的进化可能是

氨基酸序列变化起作用。WUS1 可以补充拟南芥根

分生组织中 WOX5 功能的缺失[5]，它们主要通过不

同启动子的特异性实现WUS1和PRS1/WOX3等价

的蛋白-蛋白相互作用。 

植物和动物最大的区别之一是植物不能移动,

因此，为了应对复杂多变的生长环境，植物必须进

化出独特的信号机制来完成器官形成和发育，主要

方式之一是通过胞间连丝进行细胞间运输，相关的

移动分子包括蛋白、植物激素等。其中，蛋白大多

数是非细胞自主性转录因子，植物中非细胞自主性

转录因子参与了植物发育调控网络。在植物生长发

育的过程中，WOX 家族成员作为植物特有的转录

因子家族，可以调控植物生长发育的多个环节，在

调控过程中也涉及到了细胞分裂素、生长素等生长

素的信号传导以及反应调节因子等多种因素，是一

个极其复杂的调控网络。虽然前人已经进行了大量

的相关研究，但是很多机理如这些因素在植物发育

过程中“何时”、“何地”进行相互作用至今没有定论。 

此外，从表观遗传角度研究 WOX 基因对植物

发育的影响具有巨大的潜在研究价值。前人研究表

明，植物为了防止异位表达，具有重要发育作用的

转录因子在编码过程中往往会受到表观遗传抑制, 

如组蛋白修饰和 DNA 甲基化[90]。植物 WOX 转录

因子基因家族是重要的且特异的，有研究表明，转

录因子 WUS 在组织培养中起关键作用，表观遗传

调控缺陷的突变体在愈伤组织的表型差异与重编

程调节子的差异表达有关，这主要通过调节 WUS

表达和生长素信号传导来实现[85]。综上所述，未来

的研究或许可以从表观遗传层面对 WOX 家族成员

参与植物发育的调控展开研究，并结合最新的组学

技术和 CRIPSR 技术等工具，研究在不同物种的

WOX家族成员在进化过程中出现的亚功能化和新

功能化等相关机制，相信未来我们可以更加清晰地

解析 WOX 家族成员调控不同植物不同发育过程涉

及的作用机制。 
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