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摘要  WOX蛋白家族是植物特有的一类转录因子家族, 是植物胚胎建成、干细胞维持和器官发生等发育过程中的重要调控

因子。越来越多的研究表明, 作为干细胞维持的关键因子之一, WOX蛋白家族通过相似或特异的调控网络参与植物初生分

生组织(茎尖和根尖分生组织)和次生分生组织(维管分生组织)等各级干细胞的维持和分化。该文综述了近年来WOX蛋白家

族调控干细胞发育分子机制的研究进展, 并对其在单、双子叶植物中功能的保守性进行了比较和分析。 
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植物体器官是不同分生组织细胞通过不断分裂

分化形成的。茎尖分生组织细胞分化产生茎、叶和花; 
根尖分生组织分化形成地下根系统; 形成层分生组织

的不断分化使植物体壁变厚、茎变粗 (Scheres, 
2007)。植物干细胞是存在于植物分生组织中未分化

的细胞, 它分裂产生的子细胞, 一部分用于干细胞的

自我维持, 另一部分参与植物体器官的发生(Aiching- 
er et al., 2012)。越来越多的实验证明, 干细胞的自我

维持和多向分化的动态平衡过程受一系列具有时空

特异性表达特征的干细胞发育调控基因的精细调控

(Perales and Reddy, 2012)。生长素和细胞分裂素等

植物激素信号 , 以及STM (SHOOT MERISTEM-
LESS)、PLT (PLETHORA)和WUS (WUSCHEL)等几

类转录因子均在调控体内干细胞分裂和分化的平衡

过程中起重要作用(Schoof et al., 2000; Dinneny and 
Benfey, 2008; Veit, 2009)。 

WOX (WUSCHEL RELATED-HOMEOBOX)蛋
白家族是真核生物转录因子同源框(homeobox)大家

族中植物特有的1个亚支, 含有1个保守的由65个氨

基酸组成的 DNA 结合域 , 即同源异型结构域

(homeodomain) (van der Graaff et al., 2009)。生物

信息学分析表明, 卷柏属(Selaginella)植物、苔藓植

物(Bryophyta)和绿藻(Chlorophyta)的基因组中都含

有WOX家族同源序列, 但在红藻(Rhodophyta)基因

组中未发现WOX成员的存在, 说明WOX家族可能起

源于绿藻(Mukherjee et al., 2009; Lian et al., 2014)。
Haecker等 (2004)通过对拟南芥 (Arabidopsis tha- 
liana)、矮牵牛(Petunia hybrida)、番茄(Solanum lyco- 
persicum)和水稻(Oryza sativa) 4个物种中含有WOX
家族特有同源异型结构域的序列进行系统进化分析, 
发现WOX家族分为3支。进化支/WUS支包括WUS和
WOX1–WOX7; 中间支包括WOX8、WOX9、WOX11
和WOX12; 古老支包括WOX10、WOX13和WOX14 
(Haecker et al., 2004)。Lian等(2014)通过对50种植

物中350个WOX基因的生物信息学分析发现, 低等

植物中的WOX成员仅来自古老支; 进化支的WOX成
员仅存在于高等植物中; 中间支在维管植物中开始出

现。该研究暗示中间支和进化支可能是经过古老支成

员复制和分化形成的。对WOX成员结构特征的研究

显 示 , 进 化 支 成 员 含 有 特 异 的 WUS 盒 (T-L- 
X-L-F-P-X-X, 其中X代表任意一个氨基酸) (Haecker 
et al., 2004)。WUS盒是WUS调控茎尖分生组织干细

胞平衡和参与花分生组织形态建成必不可少的元件

(Ikeda et al., 2009)。在WUS、WOX5和WOX7蛋白

的C末端存在EAR域([LVI]-X-[LVI]-X-[LVI], 其中X代

表任意一个氨基酸), 它可能行使转录因子对目标基

因的转录抑制功能(van der Graaff et al., 2009)。生物

信息学分析显示, 拟南芥基因组中有15个WOX家族成
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员, 水稻基因组中含有13个WOX家族成员(Haecker et 
al., 2004; van der Graaff et al., 2009; Zhang et al., 
2010)。对WOX家族基因功能的研究起始于对拟南芥

茎发育突变体的筛选。研究者从2个隐性等位突变体

wus-1和wus-2中克隆到WUS基因, 突变体wus-1在
营养生长阶段茎的生长延迟, 在生殖生长阶段花器官

内轮只产生1个花药(Laux et al., 1996)。同类表型突

变体的筛选和基因功能研究显示, WOX家族基因除

了参与茎尖分生组织干细胞的维持, 还参与高等植物

根尖分生组织和维管分生组织中干细胞的维持。本文

阐述了WOX家族基因参与调控植物不同分生组织的

分子机制, 通过对比拟南芥和水稻中WOX功能的异同

来阐明WOX功能的保守性, 以期为进一步揭示WOX
的功能和植物干细胞调控的分子机制提供思路。 

1  WOX家族基因调控茎尖分生组织的

发育 

茎尖分生组织在胚胎建成过程中形成, 与子叶、下胚

轴和胚根一起共同构成植物体的基本结构, 是植物体

地上器官发育的源泉(Jürgens et al., 1994)。根据细

胞衍生关系, 细胞组织学说将茎尖分生组织分为3个区

域: 位于最顶端的中央区、中央区正下方的肋区和分生

组织两侧的周围组织区(图1A) (Steeves and Sussex, 
1989)。中央区主要由干细胞组成, 干细胞经分裂产生

的子细胞除用于自我维持外, 一部分向周围组织区域

运输, 发育成叶或花原基; 另一部分向下运输进入肋

区, 为茎生长提供细胞支持(Laux et al., 1996)。 
近19年的遗传学和分子生物学研究证实, 拟南

芥茎尖分生组织干细胞维持和分化的动态平衡主要

是通过WUSCHEL-CLAVATA反馈环来调控(图1B) 
(Schoof et al., 2000)。CLAVATA (包括CLV1、CLV2
和CLV3)基因在植物中起到促进干细胞分化和器官

起始的作用。CLV基因突变会导致干细胞的积累、茎

尖分生组织一定程度的膨大和侧生器官起始的延迟。

CLV1编码1个受体激酶 , 在整个中央区均有表达

(Andrianov et al., 1993)。CLV2编码1个带亮氨酸重

复却缺乏激酶域的受体类蛋白, 在茎尖分生组织各区

域中均有表达(Jeong et al., 1999)。CLV3编码1个分

泌的多肽分子, 其成熟片段含有12或13个氨基酸, 它 
_______________________________________________________________________________________________ 

→ 
图1  WOX家族基因参与调控拟南芥和水稻茎尖及根尖分生组织发育的分子网络示意图(改自Gaillochet et al., 2015) 

(A) 植物茎尖分生组织结构; (B) 拟南芥茎尖分生组织调控网络: WUS在组织中心特异表达, WUS蛋白经过胞间连丝结构运输到中

央区直接与CLV3启动子或者调控元件结合促进CLV3的表达; CLV3在中央区特异表达, CLV3小肽主要通过与受体激酶CLV1和
BAM1结合传递信号, 抑制WUS表达, CLV3小肽也可以通过与受体激酶RPK2结合传递信号, 抑制WUS表达; (C) 水稻茎尖分生组

织调控网络: FCP1和OsWOX4在茎尖分生组织中表达区域重合, FCP1分泌的小肽可能通过未知的受体传递信号, 抑制OsWOX4的
表达; (D) 植物根尖分生组织结构; (E) 拟南芥根尖分生组织调控网络(左): 在远端中柱细胞特异表达的CLE40分泌的小肽通过与在

远端中柱细胞起始细胞(根尖干细胞)特异表达的受体激酶ACR4结合传递信号, 抑制静止中心标志基因WOX5的表达; 拟南芥静止

中心调控(右): ROW1可直接与WOX5启动子结合抑制其表达, WOX5通过直接与细胞分裂蛋白CYCDs的启动子结合, 抑制细胞分

裂蛋白活性, 来维持静止中心较低的分裂速率; (F) 水稻FCP2在根尖表达, FCP2分泌的小肽可能通过一种未知的受体传递信号, 抑
制静止中心标志基因OsWOX9的表达 
 
Figure 1  Regulatory networks of WOX family in shoot and root apical meristems of Arabidopsis and rice (modified from Gail-
lochet et al., 2015) 
(A) The structure of shoot apical meristem (SAM); (B) The WUSCHEL-CLAVATA feedback loop in Arabidopsis: WUS expresses in 
the organizing center, and WUS protein moves symplastically through plasmodesmata to the overlying domain to determinate stem 
cell fate, WUS directly promotes the expression of CLV3, which encodes a small secreted peptide that signals through intracellular 
signal transduction pathways, inducing signaling transduction of CLV1, BAM1 and RPK2 to restrict the expression of WUS; (C) 
FCP1 and OsWOX4 express in the SAM, and FCP1 represses the expression of OsWOX4 in an unknown pathway; (D) The struc-
ture of root apical meristem (RAM); (E) CLE40 expresses in the columella, then this small secreted peptide combines with ACR4 in 
the columella to transfer signal and repress the expression of WOX5, which expresses specifically in the quiescent center (QC) (left); 
and involves in the maintenance of the QC (right): in QC, ROW1 specifically binds in the promoter of WOX5 to repress its transcrip-
tion, and WOX5 suppresses QC divisions that are otherwise promoted by CYCDs, in part by represses CYCD’s expression directly; 
(F) OsWOX9 expresses specifically in the QC and its expression is specially repressed by FCP2. 
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特异地在茎尖分生组织的L1−L3层细胞表达, 是干细

胞的标志基因(Fletcher et al., 1999; Lenhard and 
Laux, 2003)。遗传学和分子生物学分析发现, 在组织

中心特异表达的WUS基因通过一种非细胞自主的方

式抑制CLV3的表达, 从而控制干细胞属性(Schoof 
et al., 2000; Lenhard and Laux, 2003)。为探明WUS
通过何种机制促进信号肽CLV3在中央区的表达, 研
究人员利用带有GFP标记的WUS蛋白进行定位分析, 
发现WUS蛋白合成后主要向中央区运输, 但带有核

定位信号标记的不能向外运输的WUS蛋白不能互补

wus-1的表型(Yadav et al., 2011)。这表明WUS蛋白

在组织中心合成后运输到中央区行使功能。在研究植

物特有结构胞间连丝在茎尖干细胞维持中的功能时, 
发现WUS蛋白不是通过内吞或者外排的形式完成细

胞间的移动, 而是在相关转运蛋白的帮助下主要通过

胞间连丝结构完成从组织中心到干细胞区域的移动

来维持干细胞的属性, 促进CLV3的表达(Daum et 
al., 2014)。移动到中央区的WUS蛋白又是如何诱导

CLV3的表达呢?为了回答这一问题 , 研究者利用

WUS抗体进行ChIP和EMSA实验, 发现WUS可以特 
 

 
图1 

Figure 1 
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异地与CLV3基因序列中3个含有TAAT序列的区域 
(2段位于CLV3启动子区, 1段位于CLV3编码区之后)
结合, 激活CLV3的表达(Yadav et al., 2011)。该研究

证明转录因子WUS可通过直接与CLV3的启动子或

调控区结合进而诱导CLV3的表达。 
另一方面, WUS基因的表达也受到CLV3基因的

负反馈调节(Schoof et al., 2000)。CLV3分泌产生的

信号肽蛋白主要通过3种不同的方式抑制WUS的表

达。 (1) 直接与受体激酶CLV1结合传递信号抑制

WUS的表达(Ogawa et al., 2008)。(2) 缺乏激酶域的

CLV2通过与跨膜激酶CORYNE (CRN)互作形成异

源二聚体来传递信号(Bleckmann et al., 2010)。后续

研究表明CRN是一种假激酶, 并不能独立参与多肽

的信号传递(Nimchuk et al., 2011)。CLV2可能仍是通

过与CLV1互作来传递信号。(3) 一种新发现的受体激

酶RPK2可直接与CLV3信号肽结合来传递信号, 从
而抑制WUS的表达(Kinoshita et al., 2010)。最新研究

表明, CLV2/CRN复合物和RPK不是小肽激素CLV3的
直接下游, 受体激酶BAM1 (BARELY ANY MERIS-
TEM 1)和CLV1可直接与CLV3结合, 对CLV信号的传

递起主导作用(Shinohara and Matsubayashi, 2015)。
以上几种通路并行作用, 保证了CLV3信号的传递效

率及精细调控干细胞调控因子WUS表达的时空特异

性。但信号通路中受体复合物的直接下游还未找到。

该下游靶标的寻找有助于详细阐释CLE (CLAV- 
ATA3/Embryo surrounding region-related)蛋白如何

通过信号肽与WUS共同作用维持体内干细胞的平衡。 
与双子叶模式植物拟南芥相比, 单子叶模式植物

水稻的茎尖分生组织具有相似的结构, 由L1−L3三层

干细胞 (其中L1和L2为原套层 , L3为原体层 )组成

(Zhang and Yuan, 2014)。水稻FON1 (FLORAL 
ORGAN NUMBER 1)与CLV1直系同源, FON4/2与
CLV3直系同源, fon1和fon2/4突变体具有与clv类突

变体相似的表型, 表现为水稻花分生组织增大和花器

官数目增多(Suzaki et al., 2004, 2006; Chu et al., 
2006), 表明CLV信号途径在单、双子叶植物中的功能

是保守的。为了进一步探明水稻中与WUS同源的

OsWUS是否具有保守性 , 研究人员发现水稻中与

WUS同源的基因是OsWOX1, 营养生殖阶段在叶原

基中表达, 生殖生长阶段在花序分生组织的L1层表

达 (Nardmann and Werr, 2006)。最新研究表明 , 

OsWUS参与腋芽的形成(Lu et al., 2015)。OsWOX4
是水稻WOX家族进化支中的一员, 在茎尖分生组织

中表达。在RNAi干扰OsWOX4的转基因植株中, 干
细胞标志基因OSH1和FON4的表达下调, 分生组织

分化提前终止(Ohmori et al., 2013)。这表明OsWOX4
参与水稻茎尖干细胞分裂和分化平衡的维持。FCP1 
(FON2-like CLE PROTEIN1)和FCP2属于CLE家族, 
过量表达FCP1转基因植株的表型和干扰OsWOX4的
转基因植株表型类似, 且在FCP1过表达和RNAi干扰

转基因植株中分别检测到OsWOX4表达的下调和上

调(Ohmori et al., 2013), 表明在水稻茎尖分生组织

中很可能存在类似的CLE-WOX调控途径。OsWOX4
正调控茎尖分生组织干细胞属性, 其表达受到CLE家
族FCP1/FCP2的负调控(图1C)。但是这一调控途径

与拟南芥中的CLV-WUS反馈环又不完全相同 : (1) 
水稻中OsWOX4与FCP1在茎尖分生组织的表达区域

重合, 与CLV3、WUS分别在不同部位表达不同; (2) 
在RNAi干扰FCP1/2的转基因植株中并没有观察到茎

尖分生组织的膨大; (3) RNAi干扰FCP1/2的转基因植

株中叶原基的起始受到影响, 突变体clv3没有类似的

表型。由此可见, 水稻中存在的CLE-WOX调控途径

与拟南芥中的CLV-WUS反馈环功能不完全相同。对

水稻茎尖干细胞维持的分子调控机制的进一步研究

将有助于揭示WOX家族在单、双子叶植物中调控茎

尖分生组织的异同。 

2  WOX5家族基因调控根尖分生组织的

发育 

与茎尖分生组织不同, 根尖分生组织并不位于根的最

前端, 而是由前端的根冠包裹, 它向植物体截然相反

的2个方向分裂: 向地部分形成新的根冠细胞, 在根

穿过土壤时起保护作用; 背地部分进入伸长区, 使根

伸长(van den Berg et al., 1997; Laux, 2003)。根尖

分生组织位于根部的分生区, 静止中心位于分生组织

的中心, 静止中心外包裹1层根尖干细胞, 排列紧密、

分裂活性低且细胞周期长, 是根部所有器官组织的来

源, 具有细胞全能性(图1D) (Sarkar et al., 2007)。正

是根尖分生组织的不断分裂分化才使得植物的根不

断伸长和加粗。 
拟南芥WOX5基因突变导致拟南芥根静止中心
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和末端(干)细胞膨大, 干细胞活性丧失(Sarkar et al., 
2007)。WOX5和WUS同属于WOX家族进化支, 具有

相似的结构和功能域, 但WOX5特异地在根静止中心

表达, 抑制根尖干细胞的分化, 维持干细胞的数目恒

定(Sarkar et al., 2007)。异位表达WOX5和WUS可分

别互补突变体wus-1和wox5-1中茎尖分生组织和根

尖分生组织的缺陷(Sarkar et al., 2007), 表明拟南芥

根尖和茎尖分生组织有着相似的分子调控机制。 
研究表明, CLE蛋白家族中的CLE40参与根尖分

生组织的调控。已检测到CLE40在球状胚中表达, 在
成熟根的中柱细胞和末端干细胞中表达, cle40-2突
变体根变短, 根尖呈现不规则的形状, 远端干细胞分

化延迟(Stahl et al., 2009)。ACR4在中柱干细胞特异

表达 , 是一种受体类激酶(De Smet et al., 2008), 
acr4突变体远端干细胞分化延迟。在突变体cle40-2
和acr4中均检测到WOX5的表达区域增大 , 暗示

CLE40和ACR4可能在一条调控通路上抑制WOX5的
表达。 对acr4突变体外源施加CLE40蛋白, 其干细胞

延迟发育有轻微改善, 暗示ACR4可能作为CLE40的
受体参与其信号转导。外源施加CLE40蛋白的野生型

植株中, ACR4的表达明显上调, WOX5的表达位置也

发生偏移 , 表明CLE40分泌的多肽可以通过受体

ACR4进行转导, 进而抑制WOX5的表达, 促进干细

胞分化(图1E) (Stahl et al., 2009)。由此可见, 拟南芥

根中同样存在CLE-WOX调控途径。与CLV3在干细胞

层表达不同, CLE40在分化的中柱细胞中表达, 说明

尽管茎尖分生组织和根尖分生组织存在类似的调控

通路, 但是其作用的分子机制不尽相同。 
除了维持根尖干细胞的属性, WOX5还参与静止

中心的形成和维持(Forzani et al., 2014; Zhang et 
al., 2015)。最新研究表明, 2种D型细胞周期蛋白

CYCD3;3和CYCD1;1与WOX5一起促进细胞分裂, 
抑制干细胞的分化, 参与根尖干细胞的调控。在静止

中心, WOX5通过与CYCDs基因启动子结合, 抑制

CYCDs的表达 , 来保持静止中心较低的分裂速率

(Forzani et al., 2014)。在研究茎尖分生组织的调控网

络时发现ROW1 (REPRESSOR OF WUSCHEL1)主
要作为WUS的抑制子行使功能 (Han and Zhu, 
2009)。随后的分析表明, row1-3突变体产生极短的

根, 静止中心标志基因SCR (SCARECROW)不在根 

中表达 , 表明该突变体中的静止中心缺失。wox5- 
1row1-3双突变互补了row1-3的表型。在突变体row1- 
3中干扰WOX5的表达, 同样修复了row1-3的表型, 表
明WOX5处于ROW1的遗传上位。ROW1在静止中心

的异位表达可抑制WOX5的表达, 导致类wox5-1突变

体的表型。ChIP实验进一步证明, ROW1可以与WOX5
的启动子结合来抑制其表达, 维持静止中心的属性

(Zhang et al., 2015)。由此可见, WOX5通过抑制细胞

分裂蛋白CYCDs的活性来维持静止中心属性, 同时又

受ROW1的调控。在拟南芥静止中心的维持过程中, 
存在着ROW1-WOX5-CYCDs调控通路(图1E)。 

与拟南芥相比, 水稻根尖分生组织具有类似的组

织结构, 水稻中是否有WOX成员参与根尖分生组织

的调控尚不清楚。研究表明, 与AtWOX5直系同源的

基因QHB (OsWOX9/QUIESCENT-CENTER-SPEC- 
IFIC HOMEOBOX)保守地在水稻中维持根尖干细胞

的平衡(Kamiya et al., 2003; Chu et al., 2013)。在水

稻中过表达OsWOX9和AtWUS均导致不能形成根冠, 
而能形成多茎和畸形叶。表达模式分析显示 , Os-
WOX9特异地在静止中心表达, 参与根尖干细胞的特

化和平衡维持。在研究CLE多肽类激素调控干细胞发

育的过程中, 发现CLE家族中的FCP2p (FON2-LIKE 
CLE PROTEIN2)在根尖特异表达 (Ohmori et al., 
2013)。外源施加FCP2p蛋白或FCP2的过表达均导致

水稻根尖分生组织分化提前终止, 此时OsWOX9的表

达量下降(Chu et al., 2013)。而OsWOX9的过表达植

株则对FCP2蛋白处理不敏感。这些证据表明FCP2通
过负调控OsWOX9的表达参与调控根尖分生组织, 水
稻根尖分生组织的调控也存在CLE-WOX调控途径(图
1F)。但水稻根中这一调控通路的证据还很少, CLE蛋
白是通过哪种受体传递信号还需要进一步研究。对其

分子机制的揭示有利于我们进一步理解根尖分生组织

和茎尖分生组织中干细胞分子调控机制的异同。 

3  WOX家族基因调控维管分生组织的

发育 

侧生分生组织(维管分生组织)在植物体的二次发育中

起到至关重要的作用。草本植物的维管束由外向内依

次由韧皮部、维管分生组织和木质部组成(图2), 它不 
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图2  WOX4参与拟南芥维管分生组织的调控(改自Hirakawa et 
al., 2010) 
 
Figure 2  WOX4 is involved in the regulation of vascular 
meristem in Arabidopsis (modified from Hirakawa et al., 
2010) 
 

 
仅为植物提供了物理支撑, 还负责植物体内水分、养

料和信号分子的传输。研究表明, 在维管分生组织干

细胞分裂分化的平衡调控中同样存在CLE-WOX调控

途径。WOX4与WUS和WOX5一样同属于进化支。

GUS染色和原位杂交实验表明, WOX4主要在维管分

生组织中表达。在拟南芥中, WOX4的RNAi干扰转基

因植株矮小, 韧皮部和木质部萎缩, 未分化的组织增

多。在番茄中过表达SlWOX4导致韧皮部和木质部增

多。这表明WOX4具有促进维管干细胞分裂分化的功

能(Hirakawa et al., 2010; Ji et al., 2010)。CLE41是
CLE家族成员, 其分泌蛋白TDIF (tracheary element 
differentiation inhibitory factor) 与 受 体 激 酶 PXY  
(PHLOEM INTERCALATED WITH XYLEM)互作形

成的蛋白复合体会促进WOX4的表达, 进而促进干细

胞的分裂分化(Hirakawa et al., 2010)。最新研究显示, 
与CLE41同一个家族的CLE44也可以分泌TDIF蛋白

并行使同样的功能(Ito et al., 2006; Etchells et al., 
2013)。WOX家族的WOX14和WOX4均是TDIF-PXY
通路的下游靶标, 冗余地调控维管干细胞的分裂分化

(Etchells et al., 2013), 形成CLE41/CLE44-PXY- 
WOX4/WOX14调控通路(图2)。进一步研究表明, 在
外源施加TDIF蛋白的突变体wox4-1中观察到几乎与

野生型一样的间断的木质部条带 , 但是在突变体

tdr-1或者tdr-1wox4-1中外源施加TDIF蛋白只观察到

连续的木质部条带, 表明WOX4并没有抑制维管分生

组织向木质部的分化, 只是影响了干细胞的分裂。在

TDIF-PXY调控通路下游出现分支 , 一条通路通过

WOX4促进维管干细胞分裂; 另一条通路则通过一种

未知途径抑制干细胞向木质部的分化(Hirakawa et 
al., 2010)。 

尽管单子叶模式植物水稻维管束中没有像双子

叶植物中那样明显的(原)形成层/维管分生组织, 但是

与AtWOX4直系同源的OsWOX4在木质部和韧皮部

交界处特异表达(Yoo et al., 2013)。WOX4类基因在

维持维管分生组织分裂分化平衡中可能存在类似的

调控网络。进一步探索OsWOX4在水稻维管分生组织

中的作用机制将有利于阐释WOX4类基因在植物维

管组织中是否存在保守的功能。 

4  研究展望 

植物特有的WOX蛋白家族在植物体生长发育过程中

的作用不可或缺, WOX成员通过特化干细胞属性维

持分生组织动态平衡来参与植物体发育的各个过程, 
这些功能都与它促进细胞分裂和(或)抑制细胞分化密

切相关。现有的研究显示, 在植物各级分生组织干细

胞维持方面, 存在相对保守的CLE-WOX调控途径, 
但又有所不同。(1) 在茎尖分生组织中, CLE-WOX调
控是在组织中心和未分化的干细胞之间进行; 在根尖

和维管分生组织中, CLE-WOX调控则是在分化的中

柱细胞(韧皮部细胞)和干细胞之间进行; (2) 在维管

分生组织中, WOX4受到CLE蛋白的正调控, 而在茎

尖分生组织和根尖分生组织中, WUS (WOX5)受到

CLE蛋白的负调控。在维持干细胞体内平衡方面 , 
WOX家族和CLE蛋白家族功能都是非常保守的。在

各级分生组织中, CLE-WOX调控途径的差异是由于

各分生组织结构上的差异还是WOX家族和CLE蛋白

家族成员功能的分化还需进一步研究。 
除了参与各级分生组织的调控, WOX家族成员

在植物胚胎建成和器官形成等方面也均起到重要的 
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表1  水稻中WOX家族基因的功能总结 
Table 1  The summary of WOX gene family function in rice 
基因 编号 分支 在已发表文章中

的命名(别名) 
其它物种中的 
同源基因 

表达区域 主要功能 参考文献 

OsWOX1 LOC_Os04
g56780 

进化支 MOC3 拟南芥WUS 主要在地上部分、

愈伤组织和幼穗 
中表达, 在成熟 
器官中表达较低 

对腋芽的形成是必

需的, 并与细胞分裂

素有着复杂的关系 

Lu et al., 2015

OsWOX2 LOC_Os05
g02730 

进化支 WOX3; GLR1;
OsWOX3B; 
NUDA/GL 

叶原基、幼叶和 
生殖器官 

叶毛发育 Dai et al., 2007; 
Li et al., 2012; 
Zhang et al., 
2012 

OsWOX3 LOC_Os11
g01130 
LOC_Os12
g01120 

进化支 NAL2/3;  
OsWOX3A 

玉米NS1 (nar-
row sheath 1)、
NS2和拟南芥

PRS (PRESSED
FLOWER)  在叶片和叶鞘的 

大小维管束鞘(尤
其是韧皮组织)、 
茎基部以及根的 
维管柱中表达 

叶片的横轴生长和

维管束形成, 小穗的

内外稃形态建成以

及分蘖和侧根发育

及根毛形成 

Cho et al., 
2013; Yoo et 
al., 2013 

OsWOX4 LOC_Os04
g55590 

进化支  无 拟南芥WOX4 在地上各分生组 
织中广泛表达 

营养生长阶段茎尖

分生组织的维持; 与
细胞分裂素作用相

关 

Ohmori et al., 
2013 

OsWOX5 LOC_Os01
g62310 

进化支  无  未知  未知  未知  

OsWOX6 LOC_Os03
g20910 

中间支  无  未知  未知  未知  

OsWOX7 LOC_Os01
g47710 

中间支 DWT1  未知 在幼穗中强表达 参与分蘖发育; 与穂

型相关 
Wang et al., 
2013, 2014 

OsWOX8 LOC_Os01
g60270 

古老支  无  未知  未知  未知   

OsWOX9 LOC_Os01
g63510 

进化支 QHB 拟南芥WOX5 特异地在根尖组 
织中心表达 

根尖分生组织的维

持 
Kamiya et al., 
2003; Chu et 
al., 2013 

OsWOX9C LOC_Os05
g48990 

中间支  无  未知  未知  未知  

OsWOX10 LOC_Os08
g14400 

中间支  无  未知  未知  未知  

OsWOX11 LOC_Os07
g48560 

中间支  无  未知 冠根萌发时表达; 
成熟根的分裂区 

在冠根发育时期直

接抑制RR2, 以调节

细胞增殖 

Zhao et al., 
2009 

 

 
调控作用。在拟南芥中, WOX2参与胚顶部细胞的特

化(Haecker et al., 2004); WOX8在合子的极性分裂中

行使功能(Haecker et al., 2004); WOX3参与调控花侧

生器官的生长(Matsumoto and Okada, 2001; Shimizu 
et al., 2009)。水稻WOX成员的功能详见表1。Os- 
WOX11与水稻不定根形成相关(Dai et al., 2007); 
OsWOX7参与调控水稻居间分生组织(Wang et al., 
2014)。在矮牵牛中, MAW (MAEWEST)参与花瓣、

心皮融合和侧生叶子的生长。由此拟南芥中与其同源

的AtWOX1的功能也被揭示: 和AtWOX3一起冗余地

调控侧生器官生长(Vandenbussche et al., 2009)。在

蒺藜苜蓿(Medicago truncatula)中, WOX家族成员

STF (STENOFOLIA) 在叶缘通过招募共抑制子

Mt-TPL (TOPLESS)家族成员抑制Mt-AS2 (ASYMM- 
ETRIC LEAVES2)的表达, 促进叶片生长; 在WUS
支, STF盒和WUS盒在WOX成员行使抑制功能时共
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同起作用, WOX-TPL共抑制机制可能是一种非常保

守的机制(Zhang et al., 2014)。在白杨(Populus to-
mentosa) 中 , 与 OsWOX11 同源的 PeWOX11a 及

PeWOX11b与不定根形成相关。拟南芥中并不存在不

定根, 与OsWOX11同源的AtWOX11和AtWOX12的
功能需要进一步研究。对未知WOX成员功能的研究

将丰富我们对WOX家族功能的认识。 
综上所述, 不同物种的WOX成员在进化过程中

出现了不同程度的亚功能化和新功能化, 这与物种间

不同的组织结构和内部环境有关, 对不同物种间同种

基因的功能进行深入研究是非常必要的。TALEN和

CRISPR等定点敲除技术的出现大大加快了构建突变

体的速度, 也使得我们对不同物种间同源基因功能进

行研究更加便捷。可以预见, 在新技术的帮助下, 通
过不同物种间WOX成员功能的比较, 我们会在不远

的将来对WOX家族成员的功能、保守性和进化机制

有一个更全面清晰的认识。 
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The Updated Functional Study of WOX Protein Family in           
Regulating Stem Cell Development 
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Abstract  The WUSCHEL RELATED-HOMEOBOX (WOX) protein family consists of plant-specific transcription factors 
and plays an important role in embryonic patterning, stem-cell maintenance and organogenesis. As one of key regulators 
in stem-cell maintenance, WOX genes regulate the development of shoot apical meristem, root apical meristem and 
vascular meristem in a similar and specific regulatory network. Here, we reviewed the progress in research of the mo-
lecular mechanism of WOX family in regulating stem cell development, especially by comparing their function in Arabi-
dopsis and rice. 
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