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植物干细胞调控研究新进展
赵中华  南文斌  梁永书  张汉马*

(植物环境适应分子生物学重庆市重点实验室, 重庆师范大学生命科学学院, 重庆 401331)

摘要      植物干细胞是植物胚后发育形成各种组织和器官的细胞来源和信号调控中心, 其调控

机理是植物学研究的重要内容。过去20多年在模式植物拟南芥中发现了多个干细胞调控因子, 但这

些因子间如何相互作用, 尤其是不同调控通路间如何整合是未来植物学研究需要解决的关键问题。

该文简要介绍了近期以WUSCHEL-RELATED HOMEOBOX(WOX)家族蛋白为中心开展的有关植物

干细胞调控因子间相互作用的一些新的研究进展, 并对未来该研究领域的发展进行了展望。
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Abstract       Stem cells in plants are the ultimate source of cells and also the signaling centre of the 
postembryonic development of various tissues and organs. Their regulation is a key area in plant science research. 
Studies in the model plant Arabidopsis in the past two decades have discovered many key regulators of plant stem 
cells, but how these factors interact, in particular how the different regulatory pathways integrate is a key question 
for future plant science studies. In this article, we briefly summarized some recent progresses in studying the 
interactions of plant stem cell regulators, with WUSCHEL-RELATED HOMEOBOX (WOX) proteins at the center 
of focus, and discuss the possible directions for future research in this area.
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植物与动物在发育学上的显著差异是植物能在

其整个生命周期内不断发育和形成新器官, 这是植

物克服自身不能移动、适应环境变化的重要机制[1]。

有些植物可以存活几百甚至上千年, 它们之所以具有

如此顽强的生命力, 是因为其体内终生保留着不同类

型的干细胞[2]。这些干细胞位于各器官的特定部位, 
如茎尖生长点、根尖生长点和维管形成层等, 能通

过细胞分裂自我更新以及为器官的生长发育提供细

胞来源[3-4]。过去二十多年以拟南芥为材料对植物干

细胞的调控机理进行了较为系统的研究, 并已发现

多条调控通路[2,5-9]。本文将以WUSCHEL-RELATED 
HOMEOBOX(WOX)家族蛋白与CLAVATA3(CLV3)/
ENDOSPERM SURROUNDING REGION(CLE)多肽

构成的调控通路为中心, 系统介绍该调控通路在茎

尖、根尖、维管束干细胞调控中的作用以及它们与

其他干细胞调控通路间整合方面的一些新进展, 并
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对未来该研究领域的发展进行展望。

1   WOX蛋白家族
WOX蛋白家族属于同源异型域转录因子家族, 

其成员均含有1个由60个氨基酸构成的能与DNA特

异结合的“螺旋–转角–螺旋”(helix-turn-helix, HTH)同
源异型域[10]。该类蛋白普遍存在于动植物中, 包括

WOX、HD-Zip、KNOX、PHD、BELL和ZF-HD六个

亚家族[11-13], 其中, WOX蛋白为植物所特有, 均含有与

WUSCHEL(WUS)蛋白相似的DNA结合域[14]。拟南

芥基因组中WOX家族基因有15个成员, 分别为WUS和
WOX1~14[11]。WOX蛋白的作用非常广泛, 其功能涉

及胚胎发育、干细胞维持、植物生长、种子形成和

离体组织器官再生等植物生长发育过程[10-14](表1), 目
前它对干细胞调控的作用研究得最为清楚[15]。

2   茎尖干细胞调控通路
茎尖分生组织位于茎的顶端, 呈圆柱状, 由中

央圆顶状的中心区、中心区两侧的外周区及中心区

下方的组织中心三部分组成。茎尖干细胞存在于茎

尖分生组织内, 它的维持是植物地上部分持续生长

发育的关键, 近年来对其调控机理已经有了较为深

入的研究, 并已发现WUS-CLV3调控通路及它与激

素、HECATE(HEC)、HAIRY MERISTEM(HAM)等
之间构成的复杂调控网络[5,8,32-34](图1A)。
2.1   WUS-CLV3反馈调控通路

WUS是WOX家族蛋白中最早被发现的成员, 是
茎尖干细胞维持的主要调控因子。它能与另一重要

调控因子CLV3形成一个反馈调控通路[5,35]。在蛋白

功能上, CLV3与WUS的作用相反, WUS促进干细胞

特性的维持, 缺失其功能导致茎尖干细胞丧失, 而其

过量表达则引起茎尖干细胞数量增加; 相反CLV3功
能缺失则导致茎尖分生区膨大和茎尖干细胞数量增

加。在基因表达模式上, WUS与CLV3的主要表达区

相邻但不重叠, WUS主要在组织中心表达, 而CLV3则
主要在中心区表达[2,5,8-9]。WUS蛋白能从组织中心向

中心区移动, 并在中心区促进CLV3表达; 而CLV3则
能限制WUS的表达量和表达区向中心区的扩展, 从

表1   拟南芥WOX家族基因的表达模式及功能(根据参考文献[10]修改)
Table 1   The expression pattern and function of WOX family genes in Arabidopsis (modified from reference [10])
基因名

Gene names
表达模式

Expression pattern
功能

Function
参考文献

References
WUS Shoot apical meristem, ovule, 

inflorescence
Shoot stem cell maintenance, ovule and 
inflorescence development

[5,12,15]

WOX1 Lateral organ primordial, 
inflorescence

Lateral organ formation and inflorescence 
development

[12,16-17]

WOX2 Apical embryo domain, leaf 
primordia

Embryo patterning, leaf development [18-21]

WOX3 Peripheral regions of the shoot 
apical meristem, inflorescence

Lateral organ and inflorescence development [12,17,22]

WOX4 Vascular procambium Vascular stem cell maintenance and 
development

[23-26]

WOX5 Root apical meristem Root stem cell maintenance [6,27]
WOX6 Female gametophyte, ovule Ovule development, prevents primordia 

differentiation
[28]

WOX7 Unknown Unknown
WOX8 Basal embryo domain Embryo patterning development [18-21]
WOX9 Basal embryo domain, inflorescence Embryo patterning and inflorescence 

development
[12,19,21]

WOX10 Unknown Unknown
WOX11 Wounded or detached plant tissues 

or organs
De novo organogenesis [29]

WOX12 Wounded or detached plant tissues 
or organs

De novo organogenesis [29]

WOX13 Root, inflorescence Replum formation and root development [30]
WOX14 Vascular procambium Vascular stem cell maintenance and 

development
[31]
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而限制茎尖干细胞的数量[36-37]。WUS与CLV3之间的

反馈调控需要CLV1、CLV2/CORYNE(CRN)等蛋白

的参与[38-39]。此外, WUS蛋白的移动也是影响该调

控通路的重要因素。最近的研究发现, WUS蛋白的

移动可能是通过胞间连丝实现的[40], Daum等[41]在茎

尖干细胞区过量表达胼胝质合成酶造成胞间连丝部

分堵塞后, 发现WUS蛋白的移动受到限制, 并因此

引起茎尖干细胞丧失。此外, 该研究还发现, WUS蛋
白的移动需要Homeodomain(HD)等结构域的参与, 
而HD与WUS-Box之间非保守序列则能使WUS蛋白

形成同源二聚体, 进而调控WUS蛋白的移动[41]。

2.2   WUS调控通路与激素的相互作用

细胞分裂素是参与茎尖干细胞调控的重要激

素, 已有大量证据表明, 它与WUS蛋白之间存在相互

调控作用[42]。一方面, 细胞分裂素在茎尖生长点组织

中心累积, 促进WUS基因在该区域的表达; 另一方面, 
WUS能够抑制细胞分裂素信号负调控基因Arabidopsis 
RESPONSE REGULATOR7/15(ARR7/15)的表达, 由此

促进细胞分裂素信号的接收与传导[5,40]。此外, 生长

素作为重要的植物激素, 通过正调控生长素相应因

子MONOPTEROS(MP)的转录进而抑制ARR7/15的表

达, 参与到WUS-细胞分裂素信号调控通路中[32,43]。

2.3   WUS调控通路与HEC蛋白的相互作用

HEC蛋 白 是bHLH(basic helix-loop-helix)转 录

因子家族中的一个亚家族, 在拟南芥中有3个成员

(HEC1、HEC2和HEC3), 且它们在功能上是冗余

的[33]。早期研究显示, HEC1与属于另一亚家族的

SPATULA(SPT)蛋白结合形成复合体, 在雌性生殖

器官包括柱头、花柱、隔膜的发育调控中发挥作

用[44]。最近研究发现, HEC蛋白具有调控茎尖干细

胞分裂与分化平衡的功能, 但缺失单个HEC基因对

茎尖干细胞维持无明显影响, hec1/hec2/hec3三突变

体则呈现茎尖分生组织明显减小, 茎尖器官发育异

常的表型。进一步研究发现, hec1/hec2/hec3三突变

体茎尖WUS表达量下降, 而CLV3表达量上升且表达

区域扩大, 这说明HEC蛋白能参与调控WUS和CLV3
基因的表达[32-33]。此外, 表达谱分析发现了80个受

HEC1和WUS共同调控的基因, 它们对其中68个基

因的调控方向呈相反趋势[32]。由于WUS与HEC1在
靶基因上的高度重叠, 因此推测, 它们可能作用于

同一调控通路; 而相反的调控方向表明, 它们在功

能上相互拮抗。值得一提的是, WUS与HEC1共同

调控的基因有参与细胞分裂素信号的基因(如ARR7/
ARR15)。因此, HEC1和WUS可能是通过影响细胞

分裂素信号的传导实现对茎尖干细胞的调控[32-33]。

2.4   WUS与HAM蛋白结合形成调控复合体

HAM家族蛋白在植物发育调控中的重要作

用早在上世纪90年代就有报道[45], 但它们在干细胞

调控中的作用直到最近才阐明[34]。HAM属于植物

特有的GRAS家族转录因子中的一个亚家族[46], 在
拟南芥中有 4个成员 , 分别为HAM1(At2g45160)、
H A M 2 ( A t 3 g 6 0 6 3 0 )、H A M 3 ( A t 4 g 0 0 1 5 0 )、
HAM4(At4g36710)[45]。HAM1、HAM2、HAM3在
茎尖及幼叶中均有表达[47]。突变体缺失单个HAM
基因的功能在茎尖干细胞调控方面无明显表型 , 但
hec1/hec2/hec3和ham1/ham2/ham4三突变体中均出

现茎尖干细胞发育异常: 茎尖分生区呈现扁平形, 宽
度增加、细胞层数增多、叶原基形成终止、干细胞

活性丧失等表型 [34,48-49], 表明HAM基因在功能上冗

余。HAM与WUS调控通路间的相互作用表现在两

个层面。在转录层面, HAM对CLV3基因的表达区有

调控作用 [34,48], hec1/hec2/hec3突变体中WUS的表达

量与表达区与野生型中相似, 但CLV3的主要表达区

从中心区转移到组织中心的WUS表达区[34,48]。在蛋

白层面, Zhou等[50]发现, WUS能与HAM家族蛋白相

互作用。他们用酵母双杂交、Pull-down、双分子

荧光互补、免疫共沉淀实验发现, WUS与HAM家族

的四个成员间具有蛋白相互作用, 且该相互作用与

茎尖干细胞调控密切相关。wus7/ham1/ham2/ham3、
wus-1/ham1/ham2/ham3及ham1/ham2/ham3/ham4
四突变体的表型与wus单突变体相似, 说明WUS和
HAM蛋白功能上有相互依赖关系[50]。此外, WUS与
HAM在靶基因上出现重叠, WUS与HAM1、HAM2
在茎尖分生组织中的组织中心共表达, 这些证据都

与WUS和HAM蛋白作用于同一调控通路的结论相

吻合。Zhou等[50]还查明, WUS蛋白中与HAM1结合

所需要的区段位于C-端第203~236氨基酸之间。

3   根尖干细胞调控通路 
根尖干细胞位于根尖生长点内, 包括静止中

心(quiescent center, QC)和围绕它们的一圈组织

原基细胞。QC对其外围干细胞的特性、分裂与

分化活动具有直接的调控作用, 这些干细胞能通

过细胞分裂和分化为根的持续生长发育提供细胞
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来源 [6]。根尖由于结构简单、细胞数目少且透明度

好而成为研究干细胞调控的理想材料 [11]。如图 1B
所示 , 近年来对拟南芥根尖干细胞调控机理的研究

发现了WOX5-ARABIDOPSIS CRINKLY4(ACR4)-
CLAVATA3/ESR-RELATED40(CLE40)调控通路及与它

相关联的SHORTROOT(SHR)/SCARECROW(SCR)-
RETINOBLASTOMA-RELATED(RBR)、AUXIN-
TYOSYLPROTEIN SULFOTRANSFERASE(TPST)-
PLETHORA(PLT)等调控通路构成的网络[27,51-54]。

3.1   WOX5-ACR4-CLE40调控通路

WOX5是WOX蛋白家族成员, 是根尖干细胞

的重要调控因子, 它只在根尖生长点的静止中心表

达。WOX5功能缺失引起柱干细胞分化、根冠细胞

不规则分裂[6]。在茎尖和根尖, WOX5与WUS的功

能可以互换[27]。在根尖干细胞调控中WOX5与CLE
家族成员CLE40形成一个类似于茎尖WUS-CLV3的
调控通路。CLE40主要在已分化的柱细胞中表达, 
然后通过扩散进入上方的柱干细胞, 并在该处与其

受体激酶ACR4结合, 进而抑制WOX5的表达[55-56]。

CLE40或ACR4的缺失突变体均具有短根、根冠细

胞分化延迟以及分裂不规则的表型; 而CLE40过量

表达则导致柱干细胞分化以及WOX5的表达区域向

近端分生组织移动[55-57]。

3.2   WOX5调控通路与其他调控因子的相互作用

最近, Zhou等[50]用Pull-down和免疫共沉淀等

手段证实了WOX5与HAM2蛋白间具有相互作用, 
并且表达分析证明HAM2与WOX5在QC中共表达。

ham1/ham2/ham3三突变体呈现短根、柱干细胞分

化等表型[34,48], 这说明WOX5与HAM的相互作用可

能是参与根尖生长点干细胞调控的重要机制。

SHR和SCR是两个重要的调控根径向模式的

GRAS家族转录因子[58], SHR基因在中柱表达, 其蛋

白质可进入内皮层、QC和皮层/内皮层起始细胞

(cortex/endodermal initial, CEI)[59-62]。shr与 scr突变

体呈现QC特性消失、干细胞分化、CEI的子细胞不

发生不对称平周分裂的表型[63-64] 。另外, shr或scr突
变体中WOX5的表达几乎消失, 表明WOX5基因的表

达需要SHR/SCR的参与[27]。遗传分析发现, SCR对
RETINOBLASTOMA(RB)家族蛋白RBR的表达具

有调控作用[53-54]; 而在动物细胞中, RB负责调控细

胞从G1期进入S期[65], 因此, WOX5可以通过与SHR/
SCR的调控关系进而与细胞周期联系起来。此外, 

最近研究发现, 在QC中WOX5直接下调细胞周期调

控基因CYCD3:3的表达, 从而抑制QC细胞分裂[66]。

PLEIOTROPIC REGULATORY LOCUS1(PRL1)是
一个含WD40重复序列的蛋白, 缺失该蛋白导致根

尖静止中心细胞的排列紊乱, 根尖干细胞提前分化

以及细胞分裂活性阻滞。遗传分析显示, PRL1在根

尖生长点干细胞中的作用机理可能是促进WOX5在
QC中的特异表达[67]。

生长素是参与根尖干细胞调控的重要激素, 它
通过极性运输和局部合成在根尖生长点干细胞区累

积, 由此决定该区域细胞的干细胞特性[68-69]。研究

发现, WOX5在QC中能促进生长素的合成, 而后者则

反过来通过上调INDOE-3-ACETIC ACID 17(IAA17)
基因的转录, 从而反馈抑制WOX5的功能[70], 这一发

现将WOX5与多个其他根尖干细胞调控因子联系起

来形成调控网络, 如PLT、TPST等[51,69,71]。PLT1和
PLT2属于AP2/EREBP转录因子家族, 拟南芥plt1/
plt2双突变体呈现短根、干细胞分化等表型[51,69,71]。

酪蛋白磺基转移酶TPST通过对ROOT GROWTH 
REGULATOR(RGR)的修饰作用影响根尖生长点功

能和根尖干细胞维持, 另有研究发现, TPST参与了

生长素对PLT2基因表达的过程[52]。因此, 通过与生

长素的调控关系, WOX5与AUXIN-TPST-PLT调控

通路间实现了连接。

4   维管束干细胞调控通路
陆生植物均具有维管系统, 维管系统的发育受

维管束干细胞的调控, 维管束干细胞通常也被称为

原形成层细胞和形成层细胞, 它们分别调控维管组

织的初生生长和次生生长, 源源不断地为植物维管

组织的生长提供新细胞。维管系统起到运输、支撑

和连接不同组织器官的作用, 其中木质部主要负责

运输水分和矿物质, 而韧皮部则主要负责运输光合

产物和信号分子[7,23-25,72]。目前研究已发现了几条调

控维管束干细胞发育、维持和分化的通路(图1C), 
但是它们之间还有待进一步的联系和整合。

4.1   WOX4-TIDF-PXY调控通路

与茎尖和根尖干细胞调控情形相似, 微管束

干细胞也受到WOX-CLE信号通路的调控。目前已

知, 参与维管束干细胞调控的WOX家族蛋白成员有

WOX4和WOX14[23,31], CLE家族蛋白成员有CLE41
和CLE44[24]。WOX4基因在多个器官的维管原形成
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层中表达, 用RNAi技术下调WOX4基因表达后, 出
现多层未分化的基本组织层和极少量的可分化成木

质部和韧皮部的原形成层细胞, 并引起韧皮部发育

标记基因ALTERED PHLOEM1(APL1)和Arabidopsis 
thaliana HOMEOBOX GENE8(ATHB8)在维管原形

成层的表达延迟及表达量的下降[23,72]。另外, 有研究

显示, WOX蛋白家族的另一成员WOX14也能参与

维管束干细胞的维持, 并与WOX4存在功能上的冗

余[31]。CLE41/CLE44(又名TRACHEARY ELEMENT 
DIFFERENTIATION INHIBITORY FACTORS或TIDF)
在韧皮部表达, 扩散到维管形成层与其受体激酶

PHLOEM INTERCALATED WITH XYLEM(PXY)/
TDIF RECEPTOR/PHLOEM INTERCALATED WITH 
XYLEM(TDR)结合形成复合体, 共同促进WOX4基因

在维管束干细胞的表达[7,25]。

4.2   其他维管束干细胞调控通路

HAM家族蛋白HAM4与WOX4间存在蛋白相

互作用, 并且能在各组织的原形成层中共表达。另

外, ham1/ham2/ham3/ham4四突变体的维管束发育

也存在缺陷, 木质部、韧皮部干细胞活性降低、数

目减少、未分化基本组织细胞比例较高, 这些表型

与WOX4基因的RNAi株系相似[23,50]。以上研究结果

表明, HAM4与WOX4蛋白的相互作用在维管束干

细胞调控中具有重要作用。另有研究发现, 在pxy/
wox4突变体中受体激酶PXY-CORRELATED1(PXC1)
的转录显著增加, 说明它与WOX4调控通路相关联, 
并参与调控次生木质部细胞壁的增厚, 但其配体以

及作用机理尚不清楚[26]。除此之外, 目前尚未发现

(A)

(C)
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Auxin
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SCR/SHP IAA 17

HAM
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CYCD 3 ACR 4
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PLT

HAM

CLV3
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Stem cell fate
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WOX 4/14 HAM

Cytokinin
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SHR
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miR 165/6
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Auxin

MP

ATHB 8

Procambium
specification

Stem cell maintenance
in cambium

Protoxylem
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Protoxylem and
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A: 植物茎尖干细胞调控网络。图示WUS-CLV3调控通路与其他茎尖干细胞调控因子间的整合。PZ: 外周区; CZ: 中心区; OC: 组织中心; QC: 
静止中心; B: 植物根尖干细胞调控网络。图示WOX5-ACR4-CLE40调控通路及与它相关联的调控因子整合所形成的调控网络; C: 植物维管束

干细胞调控网络。图示AUXIN-MP-ATHB8-PIN1、TIDF-PXY/TDR-WOX4/14、Cytokinin-PINs-AUXIN-AHP6和SHR/SCR-miR65/6-HDZIPIII
等调控通路间整合所形成的调控网络。

A: the regulatory network of stem cells in SAM, showing the integration between the WUS-CLV3 pathway and other SAM stem cell regulators; CZ: 

central zone; OC: organizing centre; QC: quiescent center; B: the regulatory network of stem cells in RAM, showing the integration between the 

WOX5-ACR4-CLE40 pathway and other related RAM stem cell regulators; C: the regulation network of plant stem cells in vascular procambium, 
showing the integration of different regulatory pathways.

图1  植物茎尖、根尖及维管束干细胞调控网络

Fig.1  The regulation network of plant stem cells in shoot apical meristem, root apical mristem and vascular procambium
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其他与WOX4-TIDF-PXY通路有联系的调控因子。 
近年来, 分子生物学及遗传学研究揭示了几

条维管束干细胞发育及分化的调控通路, 如在拟南

芥胚胎发育阶段, 生长素和转录因子共同调控维

管束干细胞的形成, 原形成层前体细胞中生长素

正调控生长素响应因子MP的表达, MP直接激活一

个III类同源域亮氨酸拉链转录因子HD-ZIP III家族

基因ATHB8的表达, 此后ATHB8基因通过诱导生长

素输出载体PIN-FORMED 1(PIN 1)基因转录, 进而

正反馈调控维管束干细胞的形成[73]。另有研究证

实, GARP家族转录因子KANADI(KAN)也参与了

维管束干细胞形成的调控, 并通过负调控PIN 1表
达, 呈现出与HD-ZIP III拮抗的效应[74]。综上所述, 
HD-ZIP III和KAN基因主要通过调控“生长素-MP-
PIN 1”通路从而促进维管束干细胞的形成[7,72]。除

生长素外, 细胞分裂素也参与了维管束干细胞的调

控, 如在胚后发育阶段的根维管组织中, 细胞分裂

素信号诱导PIN蛋白在原生木质部的外周分布使生

长素在维管组织的中部积累, 并达到浓度最大值。

高浓度的生长素促进ARABIDOPSIS HISTIDINE 
PHOSPHOTRANSFER PROTEIN 6(AHP6)的表达, 但
是AHP6的表达反过来又能抑制细胞分裂素信号, 即
生长素与细胞分裂素通过构成反馈调节进而调控

原生木质部的形成[75]。此外, 在根尖干细胞调控中

起关键作用的转录因子SHR/SCR也参与调控维管

束木质部的分化, SHR蛋白从维管束移动到内皮层

与SCR蛋白共同作用活化miR165/166的转录, 随后

miR165/166从内皮层向维管束移动, 并且降解其靶

基因HD-ZIP III的mRNA, 使后者形成一个浓度梯度

进而调控木质部的分化方向, 低浓度的HD-ZIP III促
进原生木质部的形成, 高浓度的HD-ZIP III则促进后

生木质部形成[76]。

5   展望
干细胞调控机理是植物学研究的热点之一, 近

年来通过遗传学、现代分子生物学等方法发现了很

多参与植物干细胞调控的因子, 其中包括植物激素

及其信号响应因子、转录调控因子、小分子多肽、

修饰蛋白等[2-4]。但是这些调控因子以及它们所在

的调控通路之间如何协调目前仍知之甚少。本文围

绕植物干细胞调控网络中的核心因子WOX家族蛋

白, 综述了近期研究发现及其相关的一些重要进展, 

如WUS与HEC1蛋白在植物茎尖干细胞调控中的拮

抗作用, WOX与HAM蛋白家族之间的直接结合等。

这些研究成果将不同的干细胞调控因子整合到同一

调控网络, 为整合植物干细胞调控网络提供了重要

的证据支持。同时, 这些研究进展也引出了一些有

待进一步探究的问题, 如在茎尖干细胞调控中HEC1
与HAM蛋白之间是否相互作用, 细胞分裂素信号传

导是否位于WUS-HAM蛋白调控复合体的下游等。

目前有关上述相互作用与植物干细胞调控之间联

系的证据主要来自于对茎尖干细胞调控的研究, 虽
然有一些证据表明这些相互作用可能在根尖和维

管束干细胞调控中也很重要, 但要证明这一点仍需

更加直接的证据, 如在不同类型的干细胞的调控中

参与相互作用的具体WOX、HEC或HAM蛋白家族

成员, 相互作用的确切位点及其空间构型, 编码基

因间的相互作用等。此外, 不同干细胞类型中特有

的调控因子如何与WOX蛋白及其所在的调控通路

间相互作用也有待进一步明确, 如在根尖干细胞调

控中WOX5与其特有的调控因子PLT、SHR、SCR、
RBR等之间如何连接目前尚不清楚, 有待进一步阐

明。另外, 已知干细胞调控因子、调控通路在细胞

水平如何实现调控是植物干细胞研究中一个比较薄

弱的环节, 有待进一步加强。总之, 植物干细胞调控

通路间的整合无论在分子、细胞以及器官层面都还

有大量的工作要做, 近期的这些研究进展为今后的

研究提供了重要的思路与框架。
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