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同源异型盒基因 I 类 KNOX 的表达调控及在

植物形态建成中的作用
李春苑阮美煌贾海燕王崇英*

(兰州大学生命科学学院细胞生物学研究所， 兰州1730000)

摘要 同源异型盒基因编码控制多细胞真核生物发育的转录因子，参与调控细胞分化的命

运， 在生物的形态建成中发挥着重要作用 。 KNOX(KNOπ'EDl-like homeobox genes)家族是植物中

的 5 个同源异型盒基因家族之一，几乎存在于所有的羊子叶和双子叶植物中， 被分为两类亚家族: 1 

类 KNOX 亚家族(KNOX η和 II 类 KNOX亚家族(KNOX 的，其中 KNOXl主要在植物分生组织中表

达， 是分生组织发生与维持所必需的关键基因，调控与器官发生相关的细胞分化，最终影响侧生器

官的形态建成。 本文重点对KNOXl基因的表达模式、调控及在植物形态建成中的作用等进行阐述。
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同源异型盒基因(homeobox genes)是一类在动植

物和酵母中高度保守的转录因子家族。 最早的同源

异型盒基因发现于果蝇，从玉米(Zea mays)功能获得

性突变体中得到的 KNOTTEDl (KNl 或 ZmKNl ) ， 是

第一个从植物中分离出来的同源异型盒基因 ， 该突变

体叶脉附近形成手指状突起结构[IJ 。 此后人们陆续

从拟南芥、水稻 、 大麦 、 番茄等植物中克隆到大

量类似于ZmKNl 的基因， 这些基因形成一个家族，称

之为 KNOX 家族[ IJ 。

根据基因核昔酸序列的相似性、所编码蛋白质

同源结构域中氨基酸序列的相似性，以及表达模式的

不同，研究者将 KNOX分为两类亚家族: 1类 KNOX亚

家族和 II 类 KNOX亚家族 [2J (以下分别简称 KNOXI

和 KNOX Il) 。 两类亚家族成员之间具有比较大的结

构差异性，亚家族内的蛋白质结构则具有高度的保守

性。除结构外，它们的表达模式也有较大差异 。

KNOX I 主要在分生组织中特异表达，进而影响侧生

器官的发育， 其单基因突变表现出较为强烈的发育及

形态上的变化 。 目前已从拟南芥等模式植物及其他

许多物种中分离出大量 KNOX 1 以及与之相互作用

的其他基因 ， 得到了多种功能获得(gain-of-function) 

和功能丧失(loss-of-function)突变体以及转基因植株，

对这类基因的研究比较深入如拟南芥中的 SHOOT

MERISTEMLESS (STM)、 KNATl (Knotted in Arabidopsis 

thaliana / BREVIPE-DICELLUS; BP) 、 KNAT2 和

KNAT6， 番茄中的LeT6 (L. esculeh.tum T6)，烟草NTHl

(Nicotiana tabacum hοmeobox 1)以及水稻的 OSHI

(0ηza sativa homeobox 1)等。 而 KNOX 11 在所有植

物组织中都表达[坷，由于己知的突变体表型的缺乏及

其广泛的表达模式的限制，目前对其研究相对较少 。

本文重点介绍 KNOX 1 编码的蛋白质结构 、 表达调

控模式以及在植物形态建成中的作用等 内容。

1 KNOXI编码的蛋白质结构

同源异型盒基因编码同源结构域蛋白，这类蛋白

质的典型特征是具有一个与特异 DNA序列结合的高

度保守的同源结构域(homeodomain ， HD)，识别 目的

基因的启动子序列[3J 。 典型的同源结构域是一段大

约含 60 个氨基酸的肤链， 具有螺旋 - 环 - 螺旋的基本

结构 。 KNOX家族编码的蛋白质是非典型的同源异

型盒蛋白，它的 HD 区包括 63 个氨基酸，这就使得它

在螺旋 1 与螺旋 2 之间存在三个额外的氨基酸(P-y

P) 。具有这种结构的蛋白质又隶属于 TALE (three 

amino acid extension)同源异型盒蛋白超家族。 TALE

家族包含5个成员，其中存在于植物中的是KNOX和

BELL 。 在 TALE 家族中 KNOX 的结构与人类的

MEIS (myeloid ecotropic viral integration site)最为相

似，除 HD 外，它们都具有一个保守的 N末端区域，因

而这个区域在 KNOX 家族和 MEIS 家族发现之后

被命名为 MEINOX 域[4 J 。

KNOX 包括 HD 、 MEINOX 、 ELK 、 GSE 几个

保守结构域(图 1) 0 HD 位于蛋白质的 C 末端 。
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MEINOX domain 

Fig.l The structure of KNOX [3J 

MEINOX结构域包括KNOXl和KNOX2亚结构域，对

KNOX 异常表达产生变异表型起重要作用，其中

KNOX2亚结构域参与二聚体的形成。 ELK结构域功

能尚不十分明确， 可能与蛋白质间的相互作用有关，有

研究认为它含有一个核定位信号，可能会参与基因转

录抑制 。 GSE 结构域毗邻 ELK 结构域，富含脯氨酸、

谷氨酸、丝氨酸以及苏氨酸残基(PEST 序列)，调节

蛋白质的稳定性， 通过泛素降解途径使其编码的蛋白

质降解[3] 。

2 KNOXI的表达模式
KNOXI是一类维持分生组织功能的重要基因 ，

主要在未分化细胞中表达，如茎顶端分生组织(shoot

apical meristem, SAM)细胞，在根尖生长点、侧生分

生组织和花分生组织等部位也有表达。大量研究发

现， KNOX 1 的表达存在以下两个典型特点。

第一， KNOX 1 在单复叶植物中的表达模式不

同。对于绝大多数单叶植物，如玉米、拟南芥、烟

草和金鱼草，在将要分化为叶片的分生组织细胞(Po期

叶原基细胞)中 KNOX 1表达消失，这种表达消失是

永久性的，发生在任何可见的芽出现之前[5J。然而也

存在例外，单叶植物 L. oleraceum 的 KNOX I在叶原

基中表达，导致叶片边缘形成锯齿形缺刻[6J。在绝大

多数复叶植物(豆科植物除外)中，如番茄， KNOX I在

Po 期表达下调，但在叶原基中重新上调表达[6J 。 早期

有研究发现， 豆科复叶植物豌豆中的 KNOXI 的表达

方式和单叶植物一样，即叶片和叶原基中没有其转录

产物， KNOX 1 在初始叶原基中的表达被永久下调。

在豌豆中， UNIFOIATA (UNη对于豌豆复叶的发育必

不可少，它是金鱼草和拟南芥中的花调控基因 FLO和

LFY 的同源基因， 有可能发挥着 KNOX 1 的作用 [7Jη]

近期， Champagne 等[8]用免疫定位方法检测了一些具

有代表性的豆科复叶植物 KNOX I 的表达情况，发现

仅在豆科的一个小进化枝一-IRLC (inv创ed repeat

lacking clade)的物种中 ， KNOX 1 不在复叶中表达。

除豌豆外，紫藤(Wisteria sinensis)、紫花茵宿(alfalfa)

等都是该家族成员，它们的叶片中都没有 KNOX I 的

· 综述 .

表达。在 IRLC 之外的豆科复叶物种 ， 如大豆

(s o y be a n ) 、含羞草 (M i m osa pu d i ca ) 、菜豆

(Phaseolus vulgaris) 、 百脉根(Lotus j aponicus) [8J 以

及漠葱盲宿(Medicago truncatula) [9J中 ， KNOXI表达

方式却类似于番茄中的同源基因，即在叶原基中能够

检测到其表达产物。

第二， KNOX I家族的各个成员有其特异的时空

表达模式。 STM和 KNATl / BP 是拟南芥中两个重

要的 KNOX 1 基因。 STM在胚胎发育的晚球形胚期

被激活并在将要形成顶端分生组织的区域中央表

达[ IOJ。在营养生长阶段， STM在 SAM 的中央区表达，

在初始叶原基位点下调 。 KNA Tl 表现出与 STM 部

分重合的表达模式: 在SAM的周围区表达， 在叶原基

起始部位同样被下调 [ 11 ] 。 生殖生长阶段中 ， STM在

花序茎分生组织和花分生组织中均有表达， 而KNATl

只在花序茎的一段狭窄范围内的分生组织细胞中表

达。在玉米早期胚胎发育过程中 ， ZmKNl 基因在整

个茎顶端分生组织表达，但不在胚芽鞠中表达 。

KNOX I在根中也有表达。 ZmKNl 除在 SAM 外，也

在根尖生长点表达[5]0 Tanaka 等[12]从甘薯贮藏根中

分离到 3 个 KNOX 10 Ko lt ai 等 [ 13J发现漠葱首蓓

MtKNOX 1 表达于侧根初始发育阶段以及茵宿根瘤

菌诱导的根瘤中，随后 Di Giacomo 等[9J的研究进一

步肯定了这一结论，并发现另一种 KNOX 1 基因

MtKNOX2 也在根中表达 。

3 KNOXI的表达调控
3.1 激素介导的 KNOXI 的表达调控及其相互作

用

KNOX I的表达和功能的发挥与若干激素途径紧

密联系，其中研究较为深入的有生长素、 细胞分裂

素和赤霉素。

KNOX I的表达与生长素的积累之间可能存在普

遍的拮抗关系。 单叶植物中，位于SAM 中的 KNOXI在

叶原基下调的机制仍未被完全了解，但是有资料表明

该过程可能涉及植物生长素的积累[1 5J 。 在玉米中，

生长素的极性运输抑制剂 NPA ( N - l- naphthyl 

phthalamic acid)在初始叶原基中抑制了 KNOXI的表

达，并且阻止叶的形成[15J 。 此外，经典的研究发现，

器官原基出现于具有高浓度生长素的分生组织区

域。一旦一个原基建立， 它就会成为一个生长素的

汇点， 耗尽周围细胞的生长素， 下一个原基只可以出

现于一定距离之外的、有生长素聚积的位置。器官原
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R备2 1be JX应曲曲einterac攸m战结ween KNOX and hor咀101leS [15- 19] 

a: KNOX regulate GA activity in a CK-dependence manner; b: KNOX 

regulate GA activity in a CK-independence manner 

基细胞中生长素的高水平积累与KNOXI的下调说明，

生长素与 KNOXI之间可能存在撤抗关系[16] ( 图 2) 。

KNOX I 的表达与细胞分裂素(cytokinin ， CK)水

平呈正相关。 KNOXI 的活性能够迅速激活 CK合成

酶基因表达以及位于 SAM 的 CK 依赖性调节因子 。

KNOX I转基因植株含有较正常水平高的CK浓度，在

KNI转基因植株中，细胞分裂素在叶中的浓度比对照

高出 1 5 倍[ 1 7] 0 Ori 等 [ 1 8]用烟草衰老过程中的特异性

启动子驱动KNl基因转化烟草，可以显著推迟烟草衰

老， 这种表型与用同一启动子驱动细胞分裂素合成酶

基因所得表型相同 。 同时， KNOXI的表达也受到 CK

调节 。 过表达细胞分裂素合成途径的关键酶基因，

即异戊烯基转移酶基因(cytokinin biosynthetic enzyme 

isopentenyl transf erase, IPη，导致细胞分裂素过量产

生和植株中 KNAT1 、 STM表达水平提高，所产生的

表型近似于 KNOX 1 过表达所产生的表型[1 8] 。

KNOX I表达能够抑制赤霉素(gibberellins ， GA) 

的合成。 KNOXI 直接抑制编码 GA-20 氧化酶的基

因转录物， GA-20 氧化酶是次末级步骤的 GA合成酶

[17] 。 过表达 KNOXI 的植株中 GA 下降。马铃薯中过

表达KNOX I基因， POTHl (potato homeoboxl)时，产

生形似老鼠耳的叶片叶中赤霉素水平下降， GA-20 

氧化酶基因 mRNA 水平降低[ 1 9 ] 。

KNOX I可能同时调节GA和CK的活性。 在SAM

中 ， KNOX I能够激活 CK合成酶基因， 抑制 GA-20氧

化酶(GA20ox)基因表达从而抑制 GA合成，进而维持

分生组织活性。 另外， GA2 氧化酶(GA2ox)能够使

GA失活。 CK也可以激活GA20x表达， 促使GA失活。

KNOX I可能也以不依赖 CK 的方式活化 GA20x促使

GA 失活， 有研究认为组成型 GA 信号通路和降低的

CK水平对 SAM 的功能是有害的 ， KNOXI 同时激活

CK而抑制 GA 合成，从而维持分生组织活性[ 17] (图 2) 。

最近也有研究涉及其他激素对KNOXI的调控作

用。大豆 (Glycine max) KNOX 1类基因 GmKNTl 的

表达能够被脱落酸(absci s ic acid , ABA) 、 莱莉酸

。asmonic acid, JA)诱导 。 外源 ABA 和 JA 作用于叶
片 6h 后 GmKNTl 转录水平升高[20] 。

3.2 其他基因对KNOXI表达的调控及其相互作用

植物发育和器官分化的过程受到广泛的内源和

环境信号的影响，这些信号整合激活一系列胞内信号

转导途径，调节下游基因的表达活性。 在 SAM 中起

调控作用 的基因网络也得到 了 广泛 的研究 。 除

KNOX家族外， 还分离出许多维持 SAM正常功能的、

对 KNOX 的表达有调控作用的基因，如 MYB 家族基

因 。

拟南芥中的 ASl (ASYMMITRIC LEA VESl)和其

在玉米中的同源基因 RS2 (ROUGH SHEATH2)都属

于 MYB 家族， 与 KNOX 维持细胞未分化状态的功

能相反，它们调控细胞脱离未分化状态而走向器官

分化，在正常叶发育中拮抗 KNOX I 的表达[川 。 AS2

(ASYMMITRIC LEA VES2)编码一个具有半肮氨酸

重复序列和亮氨酸拉链结构的蛋白质，属于 LOB

(LATERAL ORGAN BOUNDAR Y DOMAIN)基因家

族[22] 0 ASl/RS2 、 AS2 和 KNOX 1 之间存在拮抗的

相互作用关系 。 AS1/RS2 和 AS2 基因表达产物均能

够抑制拟南芥叶内三种 KNOX 1 即 BP 、 KNAT2 和

KNAT6 的表达，而 STM能够下调 SAM 中 ASl/RS2 和

AS2 的表达。 Byrne 等[21 ]认为 ， stm 功能丧失突变体

中，由于ASl 微量表达而导致胚芽分生组织无法正常

形成 。 AS1/RS2 或 AS2 功能丧失突变的植株表型与

KNOXI过表达的植株相似 形成不对称、皱缩、开

裂的叶，并伴随叶柄上出现异位小叶状器官， 两者的

突变体叶片都有 KNOXl mRNA 的异常积累。 Xu 等[约]

通过酵母双杂交实验证明 AS1 和 AS2 能够相互作

用 。 最近有研究发现， 由 AS1 和 AS2 形成的抑制复合

物， 直接结合到调控基序CWGTID和 KMKπGAHW

上， 而这两个基序分别位于 BP和 KNAT2 的启动子的

两个位点上[μ] 。

此外还发现许多与 KNOX 1相互作用的基因。

在拟南芥胚胎 SAM 发育早期， C UCl (cup-shaped 

cotyledonl)和 CUC2 能促进 STM 的表达， 进而促进

SAM 的形成 。 CUCl 的异位表达能够诱导拟南芥

STM 的表达[25] 0 TRIPINNATE 和 CLAUSA 可协同作

用，调控番茄叶中 Tknl 和 Le T6/Tkn2 的表达，以

KNOXI不依赖的形式通过调整组织对 KNOXI活性
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敏感度进而调控子叶的分化[约1 0 BOP (BLADE-ON

PETIOLE)也被证明在拟南芥叶片中抑制 KNOXI 的

表达[271 0 FIE 属于在植物中表达的 PcG 同源异型盒

基因，在该基因沉默的拟南芥叶片中 ， BP 、 KNAT2

和 STM 都被上调[28 ] 。

4 KNOXI在植物形态建成中的作用
4.1 维持茎顶端分生组织的功能

植物的生长发育依赖于茎顶端分生组织的自我

更新和向器官分化的能力 。 未分化细胞群的维持只

发生在茎顶端分生组织区域的中心，即中央区(central

zone, CZ) 。 中央区构成了一个自我更新的干细胞库，

是未来形成茎、 侧生器官(叶和花)以及叶腋分生组

织(axillary meris tems)的细胞源 。 侧生器官形成于

SAM 的侧翼边缘，即周围区(peripheral zone, PZ)，而

位于 SAM 中央区下部的干细胞构成肋区 (rib zone , 

RZ)，促成茎的伸长 。 在这样一个动态的结构中，生

长与发育的协同需要广泛的短距离和长距离细胞间

的信号转导，这些信号通路涉及激素、转录因子和染

色质修饰等[臼]。其中 ， KNOX 1 对分生组织的形成和

功能的维持至关重要 。

在单子叶和双子叶植物中都存在一类非常明显

的功能丧失突变体表型， 典型代表是拟南芥 stm 。 在

STM 高度缺失突变体中， 胚芽 SAM 形成受阻，并出

现子叶叶柄融合，无法进一步发育，而程度较轻的突

变引起 SAM结构紊乱 这样的 SAM会逐渐形成结构

异常的成熟器官， 尤其是侧生器官会由 SAM 中央区

的干细胞分化形成，而在正常分生组织中，中央区干

细胞一般是不会直接发生分化的 。 这些突变表明

STM对茎顶端分生组织形成的起始和后期功能结构

的维持是必不可少的[3 ] 。 不过 KNATI/BP 、 KNAT2

或KNAT6在SAM中的功能丧失并不会影响茎顶端分

生组织的发育，表明某些 KNOX 1存在功能冗余[29] 。

4.2 参与侧生器官的形态建成

在不同物种中KNOX I的过表达强烈地影响细胞

命运，抑制细胞分化 。 细胞分化的改变使植物的构

型、器官形态、维管发育以及发育进程发生强烈的

变化。 ZmKNl 功能获得突变体的异常表达导致叶分

化的抑制和叶脉附近结节状(knot-like)分生组织结构

的形成[1]。在金鱼草的 KNOX 自发突变中，叶形由长

卵圆形变为小圆形[30] 。 水稻 oshI5 和拟南芥 bp 突变

体植株比较矮小并伴有解剖构造缺陷。 bp 突变体表

现为早熟，木质化程度增强，茎伸长改变，表明 BP/

KNAT1可能阻止未成熟细胞分化和协调茎生长的作

·综述.

用 [3 11 。 在 KNOX 1 的转基因植株中常见的一类表型

为:叶片缩小，叶表面有异常分生组织，叶裂增多 。

过表达 NTHl 的转基因烟草[32]、过表达POTHl 的转

基因马铃薯[19]以及转拟南芥 KNATl 基因的高宦[33]都

具有叶形的异常变化。 转大豆 GmKNTl 的拟南芥叶

片皱缩， 叶裂， 茎的节间缩短[20] 0 PttKN 1 (Populus 

tremula x tremuloides knottedl )是从杂交杨维管束中

分离到的 KNOX l基因本实验室将该基因转入拟南

芥、烟草 、 矮牵牛、竹节海棠等植物中， 得到的

植株具有叶面皱缩、 叶缘缺刻、叶片和茎上着生异

源分生组织等表型凹， 35] 。

在复叶物种中 ， KNOXI在顶端分生组织和叶原

基内均有表达，其过表达会导致叶裂的增加。在番

茄的 curl 和 mouse-ear 显性突变体中 ， TKn2 (tomato 

Kn2)的过量表达和异位表达，使复叶更加复杂，形成

多重复叶[36] ， LeT6.厅'Kn2和玉米ZmKNI在各自 的转基

因番茄中过表达时， 也会促进叶片产生更多分支，出

现复叶更复杂的表型[37 ] 。 此外， 在与拟南芥有亲缘

关系的复叶植物碎米荠(Cardamine hisuta) 中 ， STM 

表达的降低导致小叶数目减少[38] 。 这些现象提示人

们， 单复叶的形态建成有可能受到 KNOX I表达的调

控， KNOX I在叶中的表达与细胞的未分化状态相关，

可能通过在发育的叶原基中建立一个处于未分化状

态的环境来参与调节复叶的发育，保持叶原基部分的

未分化状态是为了次级小叶的形态建成[到] 。

花的发育也受保守的同源异型基因的时空表达

模式的调控。 在经典的大麦 hooded 突变体中，外秤

极性改变，出现了额外花，该突变体 KNOX3 的内含

子中一段序列发生连续复制， 引起该基因在小花原基

中的表达[柏] 0 ZmKNl 在烟草中过量表达时， 产生未

展开的有缺刻的白色花冠 [4 1 ] 。 转 GmKNTl 的拟南芥

花序小而簇生[20] 0 PttKN 1 在矮牵牛中过表达时，花

冠边缘形成花缺刻，花冠上有异常的突起物， 花冠伸

长受到抑制[ 3 1 ] 。

5 小结

KNOXI家族编码同源异型盒蛋白 ， 在分生组织

的形成和维持中发挥重要作用 ， 而分生组织是所有器

官发生进程的终极控制者，决定植物的最终形态 。

目前，模式植物中的 KNOXI 己得到广泛和深入的研

究，通过这些研究λ们可以深入了解 KNOX I 的表达

模式和功能。但 KNOX 1还存在一些问题有待进一

步研究。首先，相对于被子植物己鉴定出大量的

KNOX 1 而言， 对裸子植物和木本植物中的 KNOX 1 
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的研究仍相对较少 。 己研究的木本植物涉及挪威云

杉[42] 、 苹果树川、桃树[44] 以及杂交杨[34 ， 3 5 ]等少数几

个物种， 因而对其在维管束形成层起始 、 维持和发

挥功能的分子机制仍然知之不多 。 其次， 在表达模

式方面， 目 前己知 KNOX 1 不在分生组织 Po 期表达，

在单叶中表达消失，然而目前并不十分清楚这一表达

下调以及在叶中维持不表达状态的分子机制 。 第三，

在植物发育过程中， 激素起着重要的作用，而对KNOX

I 与为数众多的激素问调控关系的研究， 将会加深入

们对植物发育过程的理解，同时， 其他基因与 KNOX

I 间的关系也应该成为研究重点。第四， 不同于单叶

物种， KNOX I表达于复叶原基中，这样的表达特点究

竟受到哪些因素的调控 KNOXI是否是单复叶形态

差异建成的关键决定者仍需要更多的实验证明 。
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The Expression and Regulation of Class 1 KNOX of Homeobox Genes and 

Their Functions in Plant 岛forphogenesis

Chun币lan Li , Mei-Yu Ruan, Hai-Yan Jia, Chong-Ying Wang* 

(lnstitute of Cell Biology , College of Life Sciences, Lanzhou Universi砂， Lanzhou 730000, China) 

Abstract H omeobox genes encode an important class of transcription factors which play crucial roles in 

d e velopmenta l regulation o f multicellular eukaryotes. A large number of homeobox genes isolated from yeast , fungi , 

a n imals a nd plants h ave been studied extensively. KNOX genes, one of the five homeobox gene f arnilies in plant, 

almost exist in all monocot and dicot plants. According to sequence sirnilarities and differences in expression patterns, 

KNOX g enes can be divided into class-l (KNOX l) and class-2 (KNOX Lηsubclasses. Class 1 KNOX genes , char

acteris tically expressed in meristem, are essential for meristem initiation and maintenance by controlling cell speci

ficat ion a nd proper p atternin g of organ initiation. This review focuses on the expression patterns and regulation of 

class 1 KNOX genes and th e ir functions in plant mo甲hogenesis.
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