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植物茎端分生组织 CLV／WUS信号途径的研究进展 

王希挺， 程治军， 万建民 

(中国农业科学院作物科学研究所，北京 100081) 

摘 要：高等植物的最终形态主要依赖于茎端分生组织的发育调控，拟南芥 CLV／WUS途径是茎端分生组织 

最重要的调控机制之一。CLV途径促进器官发生，WUS途径诱导分生组织细胞增殖，它们构成了负反馈调节 

环，保证了拟南芥分生组织的正常增殖与分化。利用突变体基因克隆和系统发育比较，证实了CLV和 吣 的 

同源基因也存在于以水稻和玉米为代表的禾本科作物中，说明CLV／WUS信号途径在禾本科作物中很可能是 

保守的。由于禾本科作物茎端分生组织的发育最终关系到作物的产量和品质，因此，深人研究禾本科作物的 

CLV／WUS信号途径将有助于禾本科作物的遗传改良。 
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Research Progress on CLV／WUS Signal Pathway 

in Plant Shoot Apical M eristem 

WANG Xi-ting，CHENG Zhi-jun，WAN Jian-min 

(Institute ofCrop Sciences，Chinese Academy ofA cultural Sciences，Beijing 100081，China) 

Abstract：Plant architecture is mainly determined by the developmental regulation of shoot apical meristem (SAM)． 
In Arabidopsis，the CLV／WUS pathway is one of the most important regulatory mechanisms of shoot apical meristem． 

The CLV pathway promotes organogenesis，while the WUS pathway induces meristem cell proliferation．CLV／WUS 

pathway is a feedback loop，which would maintain the balance between proliferation and differentiation．Homologous 

CLV and WUS were confirm ed to be existed in rice and eol3q，which are representatives of cereal crops．On the basis 

of mutant gene cloning and phylogenetic comparison，it was proofed that CLV／WUS pathway Was potentially conserved 

in cereal crops．Since the development of shoot apical meristem is correlated with yield and quality of cereal crops， 

further study on CLV／WUS signal pathway in cereal crops will contribute a lot to genetic improvement of cereal crops． 
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高等植物的地上部分来 自茎端分生组织 

(shoot apical meristem，SAM)，即位于茎顶端的一 

群未分化的小细胞。茎端分生组织在植物不同生 

长阶段表现为不同的状态：在营养生长阶段，分化 

为茎和叶；在生殖生长阶段，转换为具有无限(in． 

determinate)分化能力的花序分生组织；其上的局 

部组织又转换为有限的(determinate)花分生组 

织，并按一定的空间结构分化为各轮花器官。由 

此可见，植物体的形态依赖于茎端分生组织的发 

育调控，而 CLV／WUS(CLAVATA／WUSCHEL)途 

径是其中重要的调控机制之一。 

在单子叶植物如水稻中，茎端分生组织也经 

历了类似的转变：在生殖生长阶段，水稻茎端分生 

组织直接转变为穗轴分生组织，再形成初级枝梗 

分生组织，随后凋亡。初级枝梗分生组织又转变 

为小穗分生组织，产生小穗和次级枝梗。小穗分 

生组织形成两对护颖后转变为花分生组织，在完 

成花器官的分化后，最终转变为雌蕊。本文将对 

CLV／WUS途径在模式植物拟南芥及单子叶作物 

水稻、玉米中的研究进展作一总结。 
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1 拟南芥的CLV／WUS途径 

1．1 拟南芥的CLV途径 

拟南芥的 CLV途径涉及 3个基因：CLVI、 

和 ，这是一组促进器官发生的基因，其 

中任何一个缺失都能影响所有阶段的茎端分生组 

织，包括胚和营养生长阶段，引起分生组织细胞积 

累，导致器官发生推迟，分生组织变大，并产生额 

外的花器官 -5](图 1B)。分子克隆结果表明， 

编码一个受体激酶 (receptor—like kinase， 

RLK)，它的胞外结构域由富含亮氨酸的重复基序 

(1eucine—rich repeat，LRR)组成 Ïo’ ；C，J 编码 
一 个受体蛋白(receptor-like protein，RLP)，也具有 

富含亮氨酸重复基序的胞外结构域，但缺少胞内 

激酶区 ；CLV3编码一个分子量较小的分泌型 

蛋白，属于 CLE(CLV3／ESR)基因家族，其名称源 

于拟南芥 和玉米 EMBRYO SURR0UNDING 

ttuclon(ESR)这两个基因 10,11]。CLE家族基因 

编码分子量较小的蛋白，都含有一段由l4个氨基 

酸残基组成的保守基序 。̈ ，是植物形态发生和 

细胞问信号传导的关键基因  ̈ J。 

对不同双突变体的分析发现，clvl／clv2双突 

变体和clv2／clv3双突变体分别与clvl或clv3的表 

型相似，说明 clvl和 clv3是 clv2的上位表型 。 

蛋白相互作用等研究结果表明，CLV1与CLV2蛋 

白能形成异源二聚体 ’ ’ H， ，是定位于细胞 

膜上的信号受体，胞外信号分子 CLV3能直接与 

CLV1的外部结构域 LRR结合，通过激活二聚体 

的功能来调控分生组织的大小_l’ ’ ’ J。 

1．2 拟南芥 CLV途径与WUS途径组成了负反 

馈调节环 

WUS突变体的茎和花分生组织提前终止，叶 

序混乱，花缺失大部分雌、雄蕊器官，多数情况下 

只形成一个雄蕊，没有心皮产生 卯 (图 1C)。 

WUS基 因编码 一个 同源异 型结 构域 (home— 

odomain，HD)蛋白，能诱导分生组织细胞增殖，并 

通过参与合成转录阻遏物抑制分化，维持分生组 

织的状态[2。-31]。对基因CLV和 WUS双突变体的 

研究发现：双突变体 wus／clvl和wus／clv3的花分 

生组织在各发育阶段与突变体 没有本质差 

异，最后都没有心皮产生。在正常植株中过量表 

达 CLV3，也能产生 突变体类似表型。这些 

果表明，W／／S是 c 的上位表型 ， 。 

图1 拟南芥的花 

Fig．1 Flower phenotypes of Arabidops~【 
． 

(A)野生型花，可见萼片、花瓣、雄蕊和雌蕊；(B)elvl突变体桩 

头指示心皮；(C)wus突变体花，可见萼片和花瓣，但具有中央 

雄蕊，箭头指示雄蕊。g：雌蕊；st：雄蕊；p：花瓣；s：萼片。 

(A)Open flower of the wild type．Sepals，petals，stamens and 

gynoecium are visible．(B)clvl mutant．Open flowers display supe 

merary carpels(alTOW)．(C) mutant，sepalsand petals are visib 

open flower，but only one central stamen(arrow)and no female Or 

a∞ present．g：gynoeclum；st：stamen；P：petal；s： ． 

进一步研究显示， 在茎端分生组织咔 

(organizing center，OC)表达，诱导分生组织细 

增殖，产生反馈信号 CLV3，再通过 CLV1／CI_ 

受体复合体激活信号转导级联反应，在转录 

上抑制 WUS的表达，形成了调控分生组织大 

负反馈调节环 。 。在 c 突变体中，这一 

调控途径被破坏， 表达水平提高，使分生 

织体积增大，形成了额外的花器官，并残留着一 

未分化组织。同样地，在 Wl1．S突变体中，WUS 

达水平严重下降，不能有效地诱导分生组织绍 

增殖，使分生组织变小，最终无法形成完整的在 

官。由此可见，CLV途径与 WUS途径构成了 

反馈调节环，保证了拟南芥分生组织的正常维 

与转化(图2)。 

2 禾本科作物关于拟南芥 CLV同源基 

的研究 

2．1 水稻中的 CLV同源基因 

2．1．1 关于水稻FON1基因的研究 20世纪 

年代，日本科学家在水稻中也发现了一组与 

组织体积有关的、花器官数 目增多的突变体 

其中一个命名为floral organ number ( ，后 

名为 凡』一J)，另外两个是等位突变，分别命 

ff~jfloral organnumber2一 (fon2一J)和floralo 
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依赖WUS的正调控途径 
W US．based 

positively acting pathway 

O上Tb 
依赖CLV的负调控途径 

CLV-based 

negatively actingpathway 

O 

分生组织生长 Meristem growth 

o 

图2 植物对分生组织发育的正负调节途径 

Fig．2 The interaction of positively and negatively acting 

pathways controls meristem growth ． 

WUS途径促进分生组织的生长，同时也激活了CLV负调控途径 

的活性。CLV途径通过抑制 WUS正调控途径来抑制分生组织的 

生长，也有可能是直接影响分生组织的生长。①表示促进，e表 

示抑制。 

The WUS—based pathway promotes meristem growth and，at the SaBle 

time，promotes the activity of a negatively acting CLV—based pathway． 

Th e CLV·-based pathway acts to suppress meristcm growth via inhibi·- 

tion of the positively acting WUS—based pathway and，possibly，via a 

direct influence on meristem growth．① indicates positively acting；e 

indicates negatively acting． 

number 2-2(fon2—2)。这些突变体的茎端分生组 

织在胚和营养生长阶段没有受到影响，也没有观 

察到表型变异，但在外稃原基分化后所有突变体 

的顶端分生组织都变大了。比较而言，．厂0nJ的畸 

形浆片更多一些，近半数小花的雌蕊有所增加 

(图3B)；而 n2一』和fon2-2多数小花的雌蕊数目 

增加，还有少量的浆片和雄蕊转化为花药和柱头。 

Suzaki等 发现了一个．厂。凡J，的强等位突变 

体．厂0nJ，一2。与弱突变体．厂0n —J相比,fon1-2小花的 

全部器官都有变异，其中70％的小花有 4或 5枚 

雌蕊，一些极端的个体甚至达到了9枚；小花的雄 

蕊数 目达 7至 l2枚不等；大约 1／3的小花有额外 

的浆片、内稃／外稃状或柱头样器官；多心皮；心皮 

原基上甚至有未分化的分生组织(图3C)。另外， 

fon1-2的初级 枝梗 数 比野 生 型 大约 增加 了 
40％ E39]

。 遗传分析表明，FON1编码一个富含亮 

氨酸重复基序的受体激酶 3 ，与拟南芥 

同源。它们都有富含亮氨酸的重复基序和激酶结 

构域，相似性分别为55．1％和73．2％，FON1在水 

稻地上部分所有分生组织中都有表达 ，弱j。 

在获得编码区单碱基突变体． n ．J和fonl-2 

的基础上，Moon等 还报道了 FON1基因的两 

个敲除突变体fon1-3和fon1-4。利用 RT—PCR技 

术没有检测到 FON1的转录本，表明fon1-3和 

fon1-4是无效等位突变体(null alleles)。二者分 

蘖数减少，植株衰老延迟。I厂0凡 0最显著的表型 

仍然是心皮和雄蕊数目的增加，浆片和内稃／外稃 

的数目偶尔也有增加，它的初级枝梗数目增加，长 

度变短，次级枝梗数 目却有所减少，植株表现为半 

矮杆。同样地,fon1-4的初级枝梗增加，次级枝梗 

减少，心皮有2个或更多的胚珠，雄蕊数目也有不 

同程度地增加。此表型说明 FON1对水稻的营养 

生长和生殖生长都有影响。 

2．1．2 水稻 中其他 CLV同源基 因的研 究 到 目 

前为止，共报道了3个FON2的等位突变体 一 

，．,fon2-2和．厂0 ．3I4 。研究表明，FON2是拟南 

芥 的同源基因，它同样与水稻花分生组织 

发育有关 。 

与．厂0 相似，所有的 FON2缺失突变体均表 

现为雌蕊增加(图3D，E)，而外轮花器官数 目变 

化幅度不大。加 一 还形成了2个内稃状器官和 

额外的雄蕊。3个．厂0 突变体都在内稃发生的早 

期出现了花分生组织增大的现象，到了雄蕊发育 

阶段 厂0 -J花分生组织的增大更为明显，在形成 

了多个心皮后，仍能观察到未分化的分生组织。 

与野生型相比 加 一 的初级枝梗和小花数目，以 

及花序分生组织体积没有变化。双突变体．厂0，L2— 

1／fon1．J和 n2．1／fonl一2的雌蕊数目都接近于单 

突变体，0 一 ，说明FON2和FON1可能参与同一 

条决定花发育的遗传途径 。 

遗传分析发现，位于 11号染色体上的 FON2 

与 CLV3基因相似 ，它编码一个分泌蛋白，在 N 

端有疏水信号肽，C端附近有一个与 CLV3有很 

高相似性的CLE结构域。尽管 一J、厂0 一2和 

fon2-3三个突变体的表型相似，但序列分析表明 

凡2一 和fon2-2是 FON2基因的完全缺失突变 

体 厂0 一3仅是CLE结构域中的一个点突变，突变 

后甲硫氨酸代替了缬氨酸，说明 CLE结构域对维 

持蛋白的功能具有关键作用 ' ' 。 

水稻 FON2的转基因拟南芥表现出 突变 

体或过表达 的表型，即茎端分生组织提前 

终止，说明分生组织的生长被 FON2的高水平表 

达所抑制 7I”J。拟南芥clv3突变体的水稻 FON2 

转基因植株的表型则可分为 2组：第一组与 

相似，茎端分生组织提前终止；第二组的花器官 

数目部分或完全恢复。这些结果说明，FON2在拟 
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图3 水稻小花 

Fig．3 Flower phenotypes of rice(Oriza sativa L．) 圳 ． 

(A)野生型 T65小花有6枚雄蕊和 1枚雌蕊；(B) nJ—J小花有 7个雄蕊和2个雌蕊；(c)fon1-2小花有 7个雄蕊和4个雌蕊；(D) 一J 

小花有9枚雄蕊和3枚雌蕊；(E)fon2-3小花有7枚雄蕊和3枚雌蕊。箭头指示雌蕊。 

(A)Wild-type flower(T65)with six stamens and one pistil；(B) n 一』flower with seven stamens and two pistils；(c)_厂0n』一2 flower with seven 

stamens and four pistils；(D)fon2一 flower with nine stamens and three pistils；(E) 厂on2—3 flower with seven stamens and three pistils．A~ows in— 

dicate pistils． 

南芥中的高水平表达能够抑制 WUS的表达，水稻 

的FON2基因能够代替拟南芥的CLV3基因功能， 

拟南芥 CLV信号途径也存在于水稻中 。 

Chu等 报道 了水稻 中另外一个拟南芥 

的同源基因 FON4。fon4与 厂0 的小花表 

型相似，其他表型略有不同 厂0 的茎端分生组织 

在营养和生殖生长阶段都受到了影响，在胚发育 

和幼苗时期，-厂0 一』的茎端分生组织就比野生型 

的明显增大，茎变粗，产生了更多的初级枝梗。 

FON4基因也编码一个包含 CLE结构域的分泌蛋 

白。比较 FON2和 FON4的序列发现，它们编码 

同一种多肽，是等位基因  ̈ 。 

2．2 玉米中的CLV同源基因 

玉米是雌雄异穗。雌穗又称雌花序，由叶腋 

中的腋芽发育而成，着生于穗柄顶部；雄穗又称雄 

花序，由茎端分生组织产生，着生于茎秆顶端。雌 

花序分生组织形成几排次级分生组织，即小穗对 

分生组织(spikelet pair meristems)，它们产生分枝 

形成一对小穗分生组织，再分枝，产生一对花分生 

组织。对玉米穗部性状突变体的研究发现，基因 

THICK TASSEL DWARF1(TD1)和 FASCIATED 

EAR2(FEA2)分别是拟南芥 和 的同源 

基因 鸵， 。 

tdl对营养时期的茎分生组织影响很弱，植 

株略矮，叶片略少，其主要变异表现在穗部，即花 

分生组织异常 。突变体雄穗变粗，雄小穗密度 

增加、排列不正常，偶尔会出现额外的护颖，雄蕊 

数也多于正常的3个。雌穗变得扁而宽，穗行不 

规则，有时形成脊状结构，在正常发育的穗行中常 

散布有额外的不完整穗行，有的雌穗在成熟时分 

又，随着雌穗的发育，表型也越来越明显，甚至能 

产生54行的雌穗，远高于野生型的 16行。 

利用转座子标签法克隆出了 TDI基因。TDI 

编码一个富含亮氨酸重复基序的受体激酶，系统 

进化分析表明，TD1是拟南芥 CLV1的同源基因， 

TD1与 CLV1的相似性为79％ 。 

．  在营养发育阶段没有明显异常。花序发 

育开始之前，侧生茎分生组织略有加宽，长度是野 

生型的2倍 ，但在花序发育开始后明显增大，几天 

之内高度和宽度几乎增加了2倍。与 tdl相似， 

．  的雄穗变粗，雄小穗密度提高，雄蕊数 目增 

加。 口2的分生组织的体积在生殖生长阶段也增 

大，引起雌穗扁化，产生正常穗 2倍的穗行数，由 

于雌穗的长度比正常穗短，突变体的种子总数并 

没有明显增加(图4)。 

FEA2也编码一个富含亮氨酸重复基序的受 

体蛋白，与拟南芥 CLV2氨基酸序列的相似性为 

58％，是 CLV2的同源基因，具有与 CLV2相似的 

蛋白结构，富亮氨酸重复基序(LRR)、跨膜区和 

l5个氨基酸残基组成的细胞质尾 (cytoplasmic 

tail)，定位于细胞膜上 。 

研究tdl／fea2双突变体发现，在发育早期，双 

突变体的表型与 tdl突变体非常相似。在发育的 

后期，tdl／fea2双突变体表现出新的或协同表型， 

如：穗行数目是单突变体的2倍，雌穗变得更短， 

叶片数 目也比单突变体少。新表型的出现可能表 

明：TD1与 FEA2没有像 和 CLV2那样，以形 
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图4 玉米突变体 。2与其野生型的穗 

Fig．4 Tassel and ear of Zea，M ys a2 and its wild type 。． 

(A)雌穗；(B)雄穗；(C)放大后的部分中心雌穗。 雌穗，比野生型短、扁、宽，穗行不规则。雌穗轴比野生型粗 (为显示穗轴 雄 

穗花序下部已经被去掉)。 

(A)Tassel；(B)Ear；(C)Magnification of part of the central spike of tassels．The ear offea2 is short，faseiated，wider and irregular rows of 

seed．Tassel axis is thicker than wild type． 

成专一的受体复合体的形式，在同一条遗传途径 

中起作用 。 

3 禾本科作物关于拟南芥 WUS同源基 因 

的研究 

拟南芥基因 吣 属于WOX基因家族 (1 一 

CHEL related homeobox) 。Nardmann等 一 利 

用系统发育分析，分别确定了 基因在水稻和 

玉米中的同源基因。水稻基因组中只有同源基因 

OsWUS，而玉米基因组 中有 2个 同源基因，Zm— 

WUS1和 ZmWUS2。 

ZmWUS1或ZmWUS2与 拟南芥WUS的氨基 

酸相似性分别为 83％和 85％，它们与 OsWUS的 

相似性都为97％。与 WUS基因在茎端分生组织 

细胞的中心(organizing centre)表达不同 ，Os一 

吣 在水稻茎端分生组织中只有短暂的表达，但 

在幼叶原基中可以检测到它的转录本。同样地， 

玉米 ZmWUS1也在茎端分生组织中心表达，并随 

着新节间的产生转向更深的细胞层中表达；Zm— 

WUS2与OsWUS相似，主要在叶原基中表达。这 

些基因可能的功能与拟南芥 吣 之间存在差异， 

可能是由于水稻和玉米的 CLV同源基因功能发 

生改变，它们 的 同源基 因的功能也随之 

变化 

与拟南芥 WUS直接诱导分生组织细胞增殖 

不同 J，蛋白互作实验表明，OsWUS既能形成 

同源二聚体(homodimer)，也能与不同家族的同源 

异型结构域蛋白形成异源二聚体 (heterodimer)。 

说明 WUS途径在水稻中发生了修饰，OsWUS可 

能需要其他因子的配合才能发挥作用-舶 。 

4 小结与展望 

虽然用突变体基因克隆方法，还没有发现拟 

南芥 在水稻、 在玉米中功能相似的同 

源基因，Lillian等 利用生物信息学的方法，在 

水稻基因组中发现了位于2号染色体上的一个编 

码与发育相关的 RLP蛋白基因 OsPD03(putative 

developmental orthologs)，是拟南芥 在水稻 

中的同源基因。OsPD03与 的编码产物的 

相似性 为 45％，与 玉 米 FEA2的 相 似 性 为 
83％ [43i

。 Bonello等 研究发现，玉米 ESR(em— 

bryo surrounding region)蛋 白的 CLE结构域与 

CLV3具有很高的相似性。ESR蛋白由胚周细胞 

分泌，具有结合其他蛋白的能力，是受体激酶的配 

体，参与早期胚乳和胚之问的信号传导 。从编 

码 ESR蛋白基因的序列和功能上看，ESR可能是 

拟南芥 CLV3在玉米中的同源基因 。 

到目前为止，在禾本科作物的基因组中已发 
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现了拟南芥 CLV／WUS信号途径所有的关键基 

因，暗示 CLV／WUS信号途径在禾本科作物中很 

可能是保守的。由于 CLV／WUS信号途径可能同 

样作用于茎端分生组织，直接影响到作物枝梗、小 

穗的时空安排，特别是对花器官的发育结果产生 

影响，进而关系到作物的产量和品质，深人研究禾 

本科作物的CLV／WUS信号途径及表达调控将对 

作物品种改良具有重要的意义。 
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