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LBD基因家族研究进展
石玉  沈诗雅  张倩茹  孙振美  邬荣领  郭允倩* 

(北京林业大学生物科学与技术学院, 北京林业大学计算生物学中心, 北京 100083)

摘要      LBD(lateral organ boundaries domain)基因家族因包含保守的LOB(lateral organ bound-
aries)结构域区段而得名, 是一类植物所特有的转录因子。近期研究表明, 该家族基因最早起源于

早期陆生藻类植物, 在进化过程中产生分化, 从而具有多种生物学功能。早期关于LBD基因家族的

生物学功能验证多集中于植物的侧生器官, 近年研究发现, 该家族基因还与植物再生、次生生长、

环境胁迫信号响应等植物细胞生长调节过程密切相关。随着研究的深入, 一个依赖于LBD基因家

族参与调控的分子代谢调控网络逐渐清晰。该文主要对LBD基因家族的结构、分类、进化、生物

学功能及参与的分子代谢调控网络进行综述性介绍, 并对近年来关于该基因家族的最新研究进展

进行系统阐述, 为深入理解LBD基因家族在植物生长和发育过程中的重要作用提供帮助。
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The Research Progress of LBD Gene Family

Shi Yu, Shen Shiya, Zhang Qianru, Sun Zhenmei, Wu Rongling, Guo Yunqian*
(College of Biological Sciences and Technology, Center for Computational Biology, Beijing Forestry University, Beijing 100083, China)

Abstract       LBD (lateral organ boundaries domain) gene family, defined by a conserved LOB (lateral or-
gan boundaries) domain segment, is a family of plant-specific transcription factors. Recent studies have shown 
that LBD family members originated from early terrestrial algae plants, which differentiated during evolution. 
Thus, LBD family members have various biological functions. Previous studies on the biological function of LBD 
gene family only focused on plant lateral organs. But recent studies have found that LBD family members are also 
closely related to plant cell growth and regulation processes such as plant regeneration, plant secondary growth, and 
environmental stress signal response. With further of research, a molecular metabolic regulation network that relies 
on the regulation of the LBD gene family is gradually becoming clearer. This paper reviews the structure, classifica-
tion, evolution, biological functions and molecular metabolic regulation networks involved in the LBD gene family, 
and summarizes the recent research progress on this gene family in order to better understand the important role of 
LBD gene family in the growth and development of plants.

Keywords       LBD gene family; LOB domain; function; network

LBD(lateral organ boundaries domain)转录因子

家族, 又名ASL(asymmetric leaves2-like)基因家族, 
是一类植物所特有的转录因子[1-2]。该家族因包含由

100多个氨基酸残基组成的保守区段即LOB(lateral 
organ boundaries)结构域而被命名。LBD基因家族

在植物生长发育和代谢调控多个过程中发挥关键作
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用, 前期科学研究多关注于该基因家族在侧生器官

发育时期, 如对植物器官花、茎、叶、根形成时的

重要影响。而近期研究大大拓展了LBD基因家族的

生物学功能, 发现该基因家族还与植物再生、植物

二次生长、病原菌反应、非生物胁迫信号响应等植

物生理过程密切相关, 并参与植物愈伤组织形成的

分子调控网络。

LOB基因是LBD家族中第一个被发现的基因。

2002年, Shuai等[1]首先发现有一基因在拟南芥顶端

分生组织形成的初生侧生器官近轴端基部和侧根

基部的细胞中表达, 且该基因的功能基元不同于以

往, 故命名为LOB基因。以LOB编码的蛋白质序列

在拟南芥基因组数据库中进行BLAST, 共找到42
个含LOB结构域的基因, 称为LBD基因家族。2007
年Husbands等[3]发 现, AtLOB可 与DNA序 列“GCG 
GCG”特异性结合, 2009年Lee等[4]进一步验证LOB编
码的蛋白质具有核定位信号, 并印证了LBD基因家

族是一组转录因子的猜想。

1   LBD结构特点
保守的LOB结构域由三部分组成, 从N-端至

C-端依次是: 高度保守的C基序(C-block)、 Gly-Ala-
Ser基序(GAS-block)和类亮氨酸拉链模体(leucine-
zipper-like block)。其中, C基序由22个氨基酸组成, 
4个保守的Cys残基被不保守的X残基隔开, 形成

CX2CX6CX3C的结构模式, 是结合DNA所必需的序

列结构; GAS基序由49个氨基酸组成, 包含1个保守

的脯氨酸残基, 是影响与DNA结合活性的结构域; 
类亮氨酸拉链模体由19个氨基酸组成, 4个保守的亮

氨酸残基被不保守的X残基隔开, 形成LX6LX3LX6L
的结构模式, 与蛋白质的二聚化相关[1,4-5]。

可变C末端紧接在保守的LOB结构域的类亮氨

酸拉链模体之后, 各基因在此区域的氨基酸序列具

有特异性。该区域可以调控下游基因的表达, 与核

靶向定位有关[6]。LOB结构域与可变C末端共同组成

LBD基因的表达结构[7]。LBD的结构特点可见图1。

2   LBD基因家族分类
根据类亮氨酸拉链模体的完整度, LBD基因家

族可分类两类: 具有完整类亮氨酸拉链模体的归为

第一类(Class I), 而含有不完整类亮氨酸拉链模体的

则是第二类(Class II)。因为类亮氨酸拉链模体与蛋

白质二聚化相关, 故第二类的LBD基因无法形成卷

曲螺旋结构。但第二类的LBD基因较保守, 不同基

因间的相似度很高。

LBD家族中的大部分成员都属于第一类[1-2,7]。

例如, 在双子叶模式植物拟南芥基因组内发现的42
个LBD基因中, 第一类占84%; 在双子叶林木植物

毛果杨基因组内发现的57个LBD基因中, 第一类为

79%; 而在单子叶经济作物水稻基因组内发现的35
个LBD基因中, 第一类则高达86%[1,8-9]。近期, Chan-
derbali等[10-11]的研究将第一类的LBD基因再细分为

5个亚家族: IA家族(Class IA)、IB家族(Class IB)、
IC1/ID家族(Class IC1/ID)、IC2家族(Class IC2)和IE
家族(Class IE)。对于石松类植物基因组中的IB类是

否存在的问题, 目前依旧具有争议。

研究发现, 部分LBD基因自身之间或与其他蛋

白之间相互作用形成异源二聚体, 以生物大分子的

形式共同发挥生物学功能。如在拟南芥小孢子的雄

配子体形成过程中, 以AtLBD10-AtLBD27的蛋白二

聚体形式共同调控[12]; 而在玉米胚珠的发育过程中, 
ZmIG1(ZmLBD19)与RS2(rough sheath2)构成异源二

聚体参与调控[13]。

3   LBD家族进化
以拟南芥、云杉、小立碗藓等11个代表性陆生

植物的全基因组中鉴定出的431个LBD基因作为基

础, 构建LBD系统进化树, 发现LBD基因家族最早起

图1   LBD结构模式图(根据参考文献[7]修改)
Fig.1   General structure of LBD proteins (modified from reference [7])
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源于早期简单陆生藻类植物小立碗藓和卷柏中相邻

的7个独立的基因集群, 它们是现代植物基因组中产

生LBD基因的古老基因谱系[11,14-15]。这些原始基因

谱系经过两轮的基因复制后, 分别形成了11个裸子

植物的祖先基因和18个被子植物的祖先基因。并在

陆生植物进化的过程中, 全基因组的整体复制和离

散复制使被子植物中LBD基因的数量大幅增加, 蛋
白替换和表达模式的频繁改变则促进了LBD基因的

多样化, 因此LBD转录因子家族分化产生出多种生

物学功能的蛋白[15]。这些结果表明, LBD基因在家

族进化过程中通过复杂的基因复制过程使基因数量

扩大化和功能多样化。

4   LBD转录因子的生物学功能
LBD基因家族参与高等植物生长和代谢过程

中的多个生物学反应, 如分生组织分化、叶片极性

建立、花序形成、侧根形成、植物胚发生、花青素

代谢、氮代谢过程等等。近期关于LBD基因的研究

不仅涉及对早期植物侧生器官的调节作用, 也涉及

对植物再生、植物次生生长、植物病虫害、对环境

信号的响应等多方面的调节作用, 并且探索的研究

对象也不仅局限在模式植物拟南芥中, 也涉及单子

叶植物水稻及木本植物巨桉等。LBD基因家族相关

基因及其生物学功能的近5年进展见表1。
4.1   LBD基因对侧生器官发育的影响

早期关于LBD基因家族的研究多集中于基因

在植物侧生器官发育过程中的生物学作用。最早发

现的AtLOB/AtASL4就是在拟南芥的侧生器官近轴

端基部及侧根基部有特异性表达[1]。之后, Iwakawa
等[2,16]发现, AtLBD6/AtAS2通过抑制KNOX基因表达, 
减缓叶片近轴端处的细胞增殖速度以调节对称平面

叶片的形成; 而过量表达AtLBD6则会使拟南芥叶片

远轴端处细胞的命运发生改变, 叶片呈细小、卷曲

状。AtLBD6/AtAS2不仅影响叶片基部极性建立, 还
与AtAS1、JAG(jagged)基因形成负反馈调节, 共同调

控侧生器官花序的生长[17]。近期研究还发现, 单子

叶植物水稻(Oryza sativa)中的2个LBD第二类基因

OsLBD37和OsLBD38表达水平下调后, 影响水稻抽

穗时间的关键调控因子Ehd1的表达, 致使水稻的抽

穗日期延后[18]。此外, LBD基因也是植物激素生长

素调节因子(ARFs)的靶基因。在双子叶植物拟南芥

侧根的发生过程中, LBD家族的AtLBD16和AtLBD29
以及上游的AtARF7和AtARF19蛋白, 协同生长素

(AUX)形成通路, 共同介导拟南芥侧根形成[19]; 而在

单子叶植物水稻和玉米(Zea mays)中, LBD16的直系

同源物OsCrl1和ZmRTCS也表现出相似的生物学功

能[20-21]。

4.2   LBD基因对植物再生的影响

由植物激素诱导植物再生过程的第一步便是

愈伤组织的形成, 该过程与侧根发育过程极其相

似[22-23]。在拟南芥侧根形成过程中的关键调控因子

AtLBD16和AtLBD29, 以及AtLBD17和AtLBD18, 都
是诱导拟南芥愈伤组织初始体形成的关键调控因

子。即使是在无外源激素的培养条件下, 异位表达

这四个基因也能使拟南芥愈伤组织初始体形成; 而
抑制LBD基因的表达, 愈伤组织则无法形成[24]。这

说明愈伤组织形成过程与这些LBD基因的快速诱

导和动态表达息息相关。同时, LBD基因作为植物

激素生长素的反应下游元件, 是愈伤组织的再生

潜能细胞命运转变为根创始细胞的关键因素, 因
此也是影响受损或离体的植物组织再生出不定根

或不定芽的重要转录因子。同源框蛋白WOX11和

表1   LBD基因家族相关基因及其生物学功能的最新进展

Table 1   Recent advances in  LBD genes and their biological functions
生物学功能

Biological function
基因

Gene
物种

Species
参考文献

References

Heading data LBD37、LBD38 Rice [18]
Plant development LBD16、LBD17、LBD18、LBD29 Arabidopsis [24-25]
Secondary growth LBD22、LBD29、LBD37 Vitis vinifera [30]
Pathogen response LOB1 Citrus [32-33]

LBD16、LBD18、LBD29 Sugar beet [34-35]
Biological stress LBD2、LBD4、LBD18 Vitis vinifera [36]
Pollen formation LBD10、LBD27 Arabidopsis [12,37]
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WOX12(WUSCHEL-related homeobox 11和12)在该

过程中作为介导因子, 激活LBD基因的表达[25]。总之, 
LBD基因是介导植物激素信号和植物再生过程的关

键调控因子。

4.3   LBD基因对植物次生生长的影响

在 草 本 模 式 植 物 拟 南 芥 中, LBD基 因 与

NAC(NAM/ATAF/CUC)蛋白形成的正反馈调节网

络, 通过控制木质部细胞的分化作用以调控拟南芥

的次生生长[26-27]。在林木植物中, LBD基因家族通

过加速维管形成层细胞的分裂活动, 使木本植物的

茎部在次生生长过程中大幅度增粗[28]。由欧洲山

杨和银白杨杂交得到的杨树突变种, 其性状表现为

茎部直径加粗且树皮质地异常, 基因芯片分析该突

变体高表达PtaLBD1基因。通过超量及抑制表达

PtaLBD1对比证实该基因对茎部次生分生组织分

裂活动的正调节作用[29]。近期研究还发现, LBD家

族基因EgLBD22和EgLBD37在木本植物巨桉(Eu-
calyptus grandis)中的韧皮部表达较高,  EgLBD29
在木质部的表达较高。对过表达EgLBD37基因的

转基因阳性植株与野生型植株分别进行组织切片

观察分析, 发现转基因植株的次生木质部显著增厚, 
韧皮纤维显著增多[30]。这些结果表明LBD基因家

族在影响木材发育品质的次生生长过程中发挥着

重要作用。

4.4   LBD基因对植物病虫害的影响

柑橘细菌溃疡病(CBC)是由多种黄单胞菌引

起的常见病害, 柑橘(Citrus sinensis) LBD基因家族

成员CsLOB1是CBC的易感基因。在发病前期, 病
原菌分泌类转录激活因子(TAL)靶向激活CsLOB1, 
诱导基因在宿主体内大量表达, 使柑橘感染柑橘细

菌溃疡病[31]。近期有研究通过构建TAL类似物, 发
现除CsLOB1外, 其同源物CsLOB2和CsLOB3也是

CBC的靶基因目标[32-33]。另外, 由甜菜坏死黄脉病

毒(BNYVV)引起的甜菜丛根病, 会使甜菜侧根丛生, 
主根细小, 从而导致甜菜产量显著减少的病害。而

LBD16、LBD18和LBD29是由生长素介导侧根形成

过程中的关键基因, 研究表明BNYVV与AUX蛋白

相互作用 , 致使BvLBD16、BvLBD18和BvLBD29基
因在发病期间高度表达, 表现为侧根不受控制的大

量生长, 导致甜菜减产[34-35]。LBD基因是一系列转录

调控网络的下游基因, 因而可能是植物病原体入侵

植物体的关键靶基因。

4.5   LBD基因对环境信号的响应

在植物生长发育过程中, 不仅受到内部激素和

转录因子水平的调节作用, 同时受到外界环境的刺

激影响。当生存环境发生改变或受到不良因素胁迫

时, 需对植物体外界的环境信号做出应激反应, 以更

好地适应环境。之前有关该家族基因对非生物胁迫

响应的研究相对较少, 但近期对葡萄(Vitis vinifera)
中的LBD家族研究发现, LBD家族的一些基因可以

响应非生物胁迫信号。在甘露醇、盐胁迫和热应激

处理下, VvLBD1的表达量显著增加; 而在低温处理

下, 其表达量显著降低。VvLBD2在热应激处理后显

著上调, 但在低温处理下几乎没有表达。在受甘露

醇和热胁迫处理的生长状态下, VvLBD4和VvLBD18
显著上调; 而在盐胁迫和低温处理下, VvLBD4和
VvLBD18明显下调[36]。这说明LBD基因家族在植物

响应环境信号方面具有重要意义, 同时为进一步揭

示LBD基因家族对环境信号的感应与应答机制提供

参考。

4.6   LBD基因参与的其他生长发育与生理代谢过程

LBD基因家族在调节高等植物的生长发育和

生理代谢过程中表现出多样性, 除了影响侧生器官

发育、植物再生、植物次生生长、植物病虫害及

响应环境信号外, 还参与胚胎发生、花色素苷代

谢及氮代谢等多个过程。如AtLBD27不仅能够以

AtLBD10-AtLBD27的蛋白二聚体形式调控拟南芥

小孢子的雄配子体形成, 还以AtLBD27/SCP的形式

参与拟南芥小孢子的细胞分裂过程[37]。而在植物花

青素的合成途径中, LBD37、LBD38和LBD39是重要

的负调节因子。在富含氮元素的培养条件下, 这三

个基因在拟南芥愈伤组织中的表达量显著增加, 同
时伴随着花青素含量的减少, 说明LBD37、LBD38
和LBD39在植物花青素的生物合成过程中起负调控

作用[38-39]。此外, LBD基因家族的LBD25/DDA1可以

通过调节光的形态发生作用来控制拟南芥下胚轴的

生长作用, 导致黑暗培养条件下的lbd25拟南芥突变

体的下胚轴无法伸长[40]。 

5   LBD基因家族参与的分子代谢调控网络
LBD基因在植物的各器官几乎都有表达, 但其

表达部位主要位于植物器官边界。LBD蛋白在植物

器官边界界定中起着非常重要的作用, 对植物发育

的影响也渗入至叶、根、愈伤组织形成及维管组织
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形成与维持等多个发育过程。植物的生长发育是个

复杂的过程, 不仅受到外界环境因素的影响, 更主要

的是植物体内的各基因与调节因子相互作用的结

果。LBD基因家族参与的植物分子代谢调控网络可

见图2。
5.1   AUX-ARF-LBD与AUX-WOX-LBD介导的侧

根和不定根形成通路

在ARs启动过程中, 由芽部产生的生长素通过

极性运输, 在能够生根的各类型细胞, 如叶和茎中的

原形成层和一些薄壁细胞及下胚轴中的原形成层和

木质部极周细胞处, 形成积累[22,41-42]。生长素在AR创
始细胞中少量积累后, 激活WOX11基因表达[25,43]。随

后, WOX11发挥介导作用, 诱导下游靶基因LBD16, 
LBD基因在不定根的创始细胞中表达。但对于

WOX11介导的不定根形成通路, 是否完全适用于叶

片外植体、茎外植体的AR形成过程, 及根对创伤响

应的AR形成过程尚不明确。

LR发生过程中的ARF7和ARF19与AR发生过

程中的WOX11都直接诱导LBD16在根创始细胞中的

表达, 以确保根原基的后期发育。由此可见, LR和
AR发生过程的主要区别可能在根原基的初期发育

机制上, 而WOX11具有作为区分这两种不同生根类

型的分子标记的潜力[44]。

5.2   ATXR2-ARF-LBD-E2Fa介导的愈伤组织形

成通路

经生长素信号刺激后的愈伤组织细胞, 赖氨

酸甲基转移酶(ATXR2)促进赖氨酸三甲基化(H3K-
36me3)过程中组蛋白的H3蛋白积累, 使愈伤组织细

胞状态向全能细胞转变, 进入细胞去分化的初始阶

段[45-46]。随后, 转录因子ARF7和ARF19将ATXR2募
集, 再与LBD基因的启动子相结合, 诱导基因LBD16、
LBD17、LBD18和LBD29在细胞去分化过程中表达。

LBD基因接着诱导细胞去分化过程中的重要转录因

子E2Fa, 从而增强了愈伤组织的形成能力[47]。反向验

证实验将atxr2突变体的叶片外植体进行植物组织培

养, 则表现出愈伤组织的形成能力降低, LBD基因的

表达量也显著减少。且arf7arf19-2双突变体的叶片外

植体在体外培养过程中愈伤组织无法形成, LBD启动

图2   LBD基因家族参与的植物分子代谢调控网络

Fig.2   LBD-mediated molecular metabolic regulation networks in plants
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子处H3K36me3的积累量较低[48-49]。

5.3   LBD基因家族与KNOX基因家族的拮抗与协

同关系

基因组分析证明KNOX的I类基因是茎尖分生

组织形成和维持的重要调控基因。当KNOX基因表

达活性较高时, 茎尖分生组织细胞不断增殖; 若抑制

其表达, 茎尖分生组织开始分化为侧生器官原基[50]。

如在拟南芥茎尖分生组织分化为侧生器官叶的过程

中, LOB/AS2作用于KNOX基因, 通过抑制KNAT2和
KNAT6的表达, 使茎尖分生组织产生分化为叶原基, 
叶片得以生长发育[51-52]。而拟南芥叶片极性建立则

需AtLBD6/AtAS2下调KNOX基因的表达作用, 从而

抑制叶片近轴端处的细胞增殖以调节对称平面叶片

形成[16]。拟南芥JLO/LBD30(jagged lateral organs)是
一种功能获得性表型, 这种突变体表现为叶片具有

裂片, 并且早期分生组织形成障碍。若在突变体异

位表达KNOX基因, 拟南芥叶片的裂片性状得到恢

复, 这表明JLO/LBD30与KNOX基因的协同表达使jlo
突变体得到功能回补。生长素通路可能联合参与了

这种功能性回补作用[53]。近期Meng等[54]的综述也

表明, 在植物侧生器官形态发育过程的复杂分子调

节网络中, LBD相关基因与KNOX相关基因的相互作

用影响着侧生器官与分生组织间的相对平衡。由此

可见, LBD基因家族和KNOX基因家族的成员之间

的拮抗与协同关系是侧生器官形成与发育的关键因

素。

5.4   维管组织中的前反馈环通路                                                                                
植物的维管组织由维管形成层细胞分化而来, 

可以支持植物体的形态, 对植物适应陆生生活具有

重要帮助[55]。PXY(phloem intercalated withxylem)
是维管形成层细胞的表面受体, 通过与亮氨酸的结

合作用, 介导维管组织的形成[56]。近期的文章发现, 
PXY同LBD4、WOX14及TMO6(target of monopteros 
6)形成了一个复杂的转录调控网络, 协同调控维管

组织的形成过程[57]。其中, WOX14的表达可以促进

转录因子TMO6表达, TMO6又可与LBD4的启动子

相结合使其表达量增加, 因此WOX14的表达能够

上调TMO6和LBD4表达。而PXY可以使TMO6和
LBD4的表达量增加, 但PXY的信号传导并不能使

WOX14表达上调。说明在PXY、LBD4、WOX14与
TMO6共同组成的转录调控网络中, LBD4不仅受到

TMO6和WOX14的调控作用, 还可作为PXY信号的

靶基因。LBD4在调控网络中显示出很强的信号介

导和信号传输的特性, 表明LBD4可能还参与由其他

转录因子介导的维管系统调控网络。故该前反馈环

通路可能是PXY信号通路与其他信号通路间的串联

点。

6   总结
LBD基因家族与多种转录因子共同作用形成

的多个分子调控网络, 对植物应对环境胁迫响应及

调控生长发育等生理过程具有重要作用。从已有的

部分研究结果来看, 不同物种间的同源LBD基因总

发挥着相似的生物学功能, 说明其可能参与同一器

官在近缘物种的发育过程[19-21]; 而同一物种中的不

同LBD基因也发挥着相似的生物学功能, 说明其可

能在植物生长发育的调控上存在功能冗余[24,58]。另

外, 之前的报道多认为第二类LBD基因的功能不是

参与生长而是参与代谢, 而近期对水稻抽穗期的研

究更正了该观点[18]。目前的研究揭示了LBD基因家

族关联的多个信号通路及参与的多个生物学过程, 
但是仍有许多科学问题尚待解决。LBD基因参与的

分子调控网络尚未完全清楚, 如在生长素介导的植

物侧根形成过程中, LBD基因作为转录因子是否还

有下游靶基因？ LBD基因家族对环境胁迫的积极

作用是否在葡萄以外的植物中也有体现, 在这个过

程中该基因家族是如何调节体内植物激素的表达水

平以响应非生物信号的刺激？各子类的LBD基因功

能是否存在保守性与共同点？随着研究的逐步深

入, LBD基因家族在调控侧生器官及其以外的更多

生物学功能中将会更加清晰。
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