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摘要: CUC (CUP-SHAPED COTYLEDON)是植物中特有的一类转录因子, 属于NAC (NAM/ATAF/CUC)
超家族的一个亚族。该家族成员在植物器官边界分离、茎尖分生组织形成、叶片形态和花器官发育中

发挥重要作用。本文主要对CUC亚家族基因的起源、进化、结构、分类、生物学功能及其参与的分

子代谢通路、激素通路、表观遗传修饰调节过程进行综述性介绍, 并对近年来对该基因家族的最新

研究成果进行总结, 以期为深入研究该转录因子在生长发育过程以及在不同物种中的功能提供参考和

帮助。
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Abstract: CUC (CUP-SHAPED COTYLEDON) is a family of plant-specific transcription factors, belonging to 
a subfamily of the NAC (NAM/ATAF/CUC) superfamily. Members of this family play important roles in 
plant organ boundary separation, shoot apical meristem formation, leaf morphology and floral organ de-
velopment. This paper mainly reviews the origin, evolution, structure, classification and biological func-
tions of CUC subfamily genes, as well as their molecular metabolic pathways, hormone pathways, and epi-
genetic modification regulation processes. The latest research progress on this gene family is summarized 
in order to provide reference and help for the further studies on the growth, development and functions of 
this transcription factor family in different species.
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CUC (CUP-SHAPED COTYLEDON)属于NAC 
(NAM/ATAF/CUC)家族, 是一类植物特异性转录

因子, 因拟南芥(Arabidopsis thaliana)突变体中子

叶边缘融合表型像“杯状结构”而被命名, Aida等
(1977)运用转座子标记(transposon tagging)方法成

功克隆出第一个CUC2基因。自第一个CUC基因

被鉴定以来, 不断深入研究发现, CUC亚家族在植

物生长发育过程中发挥着重要作用, 其能促进相

邻器官间分离, 有利于植物形态建成、抑制子叶分

离、花器官形成、叶片形态发育、愈伤组织诱导

形成不定芽等。此外, CUC还与植物生物胁迫和

非生物胁迫等逆境响应息息相关。
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1  CUC转录因子起源进化

1.1  NAC转录因子家族

NAC转录因子家族是最大的植物特异性转录

因子家族, 其初始成员包括NAM、ATAF1/2、CUC, 
以3个基因的首字母命名。NAM基因主要在分生

组织和原基边界处表达, 最初在碧冬茄(Petunia × 
hybrida)中成功克隆。Souer等(1996)发现碧冬茄

nam突变体不能形成茎尖分生组织, 因此将这种突

变表型称为“nam” (no apical meristem)。随后Aida
等(1997)在拟南芥突变体中也发现了这种现象, 不
同的是突变体的子叶边缘能够融合形成一种杯状

结构, 因而称之为“cuc” (cup-shaped cotyledon), 这
是受拟南芥CUC2基因的影响。拟南芥CUC2基因

与碧冬茄NAM基因具有很高的同源性, 它们的共

同特点是其N端均含有一段保守的氨基酸序列。

ATAF1最早在拟南芥中被鉴定, 参与拟南芥各种生

物和非生物胁迫反应(Jensen等2007; Lu等2007)。
研究表明, NAC参与植物生物和非生物胁迫调控, 
这些外界胁迫诱导植物内源激素、第二信使或活

性氧产生, 诱导NAC基因调控下游胁迫响应基因变

化(Wang和Dane 2013), 影响植物的生长发育、衰老、

激素响应和逆境胁迫反应等生理过程 (Olsen等
2005b), 因此NAC转录因子在培育改良抗逆性转基

因作物中具有潜在的应用价值(Trans等2010)。
1.2  NAM/CUC3亚族

NAM/CUC3亚族是NAC超家族的18个亚族之

一(Olsen等2005b), NAM蛋白和CUC蛋白属于同一

个亚家族。通常“CUC1”和“CUC2”专用于十字花

科及其近属鉴定出的基因, “NAM”用于其他物种, 
“NAM/CUC3”指这两个分支中的任何一个基因

(Maugarny等2016)。NAM/CUC3是NAC转录因子

家族的部分成员, 基于NAC结构域序列特征及是

否有microRNA164 (miR164)结合位点, NAM/CUC3
家族蛋白可以精确地分为两个分支: 第一个分支

包括碧冬茄NAM蛋白和拟南芥CUC1、CUC2蛋白, 
所有的NAM基因都含有miR164结合位点; 另一个

分支主要指CUC3蛋白, CUC3基因没有miR164结
合位点, 迄今为止检测到的物种中CUC3均为单拷

贝(Blein等2008; Zimmermann和Werr 2005)。裸子

植物中具有miRNA (microRNA)结合特性的基因

不单独存在于NAM分支中, 而是处于NAM/CUC3
合并分支的姐妹支系中, 可能是被子植物从裸子

植物分离后经长期的基因复制事件形成NAM和

CUC3两个分支, 在该进化过程中CUC3谱系分支的

miR164调控特性逐渐丢失, 而NAM分支的miR164
结合特性被保留(Vialette-Guiraud等2011)。其他复

制事件发生也使被子植物NAM/CUC3蛋白的系统

发育更复杂化, 如拟南芥的CUC1和CUC2蛋白, 经
过两轮基因复制和基因重复事件CUC1和CUC2的
谱系也有明显不同, 蛋白功能不同。NAM/CUC3
家族分类及特性总结如表1。

NAM/CUC3蛋白有两个主要的功能结构域: 
有保守NAC结构域的氨基端结构域和多变的羧基

端结构域。通过比对拟南芥、玉米(Zea mays)、蓝

花耧斗菜(Aquilegia caerulea)、无油樟(Amborella 
trichopoda)、欧洲云杉(Picea abies)、江南卷柏

(Selaginella moellendorffii)、小立碗藓(Physcomi-
trella patens)、毛球藻(Chaetosphaeridium globosum) 
NAC结构域, 发现氨基端的NAC结构域可以划分

为5个高度保守的亚结构区域(即A、B、C、D、E
五个亚结构域), 它们与DNA结合特异性密切相关; 

表1  NAM/CUC3基因家族分类及特性

Table 1  Classification and feature of NAM/CUC3 genes family

    种类       科      家族分类 是否有miR164识别位点

裸子植物 —	 NAM/CUC3	 是

被子植物 十字花科 CUC1、CUC2	 是

  CUC3	 否

 其他科 NAM1、NAM2	 是

  CUC3	 否
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CUC蛋白功能突变多发生在NAC区域, 因此保持

NAC结构域完整性是CUC蛋白发挥功能不可缺少

的条件(Maugarny等2016)。目前含有NAC结构域

的蛋白与DNA的结合机制也逐渐被阐明 , 有些

NAC蛋白以同型或异型二聚体方式与目标序列

结合, 蛋白在二聚化过程中可形成盐桥(Olsen等
2005a); Tran等(2004)分析完整的NAC识别序列, 发
现识别序列是包含CATGT并以CACG为核心的

DNA结合位点; Jensen等(2010)分析了几个与NAC
蛋白结合的DNA序列 , 发现它们均有核心序列

CGT[GA], 识别位点附近的碱基也存在差异; Lin-
demose等(2014)利用PBM (protein binding microar-
ray)分析方法首次绘制出拟南芥NAC蛋白的DNA
结合特异性图谱。以上结果表明NAC结构域识别

的DNA序列位点具有多样性, 对NAC结构域识别

位点的研究也在不断推进。

NAM/CUC3蛋白的C端结构域(carboxy-termi-
nal domain, CTD)相比于N端结构域更多变。有研

究已鉴定出一些基序, 如V基序(TEHVSCES)、L
基序(SLPPL)和W基序(WNY)以及一些丝氨酸富

集区域, 它们在CUC亚族蛋白间保守性存在差异。

V基序mRNA是miRNA的切割靶点 (Kasschau等
2003), W基序在CUC蛋白中相对保守; 已有实验证

明W和丝氨酸富集区域是CUC1和CUC2转录激活

特性所需, V和L基序不是。经实验证明, NAC结构

域对CUC蛋白的功能特异性必不可少; CTD并非

功能特异性区域, 且可以被其他转录激活区域所

取代使CUC蛋白正常发挥作用; 在CTD结构域还

发现一些转录抑制区如疏水K区, 它是CUC2蛋白

特有的结构域, 能够抑制CUC转录因子的激活活

性(Taoka等2004)。目前并未在CUC1蛋白中发现

疏水K区, 去除该区域后CUC2在酵母中的转录激

活活性明显提高(Larsson等2012), 表明K区可能与

CUC1与CUC2蛋白之间活性差异有关(Hasson等
2011)。NAM/CUC3结构模式如图1。

2  CUC转录因子的生物学功能

CUC是器官分离的关键调节因子, 也被称为

边界基因。基因分析表明CUC具有部分功能冗余, 
但在一些成员中也出现了功能特异性, 如CUC3在
腋生分生组中作用较为突出, CUC2对胚胎发育贡

献大于CUC1等。NAM/CUC3基因家族参与植物

生长和代谢中的多个生物学过程, 如分生组织起

始、叶片和花序形态、植物胚胎发育等。NAM/
CUC3基因家族生物学功能近年的研究进展如表2
所示。

2.1  CUC在组织边界和分生组织中的作用

高等植物的地上部分主要来源于茎尖分生组

织(shoot apical meristem, SAM)。双子叶植物茎尖

分生组织由胚胎时期两子叶原基间的部位发育而

成, 也可以由已分化器官或愈伤组织在体外诱导

形成。早在1997年, Aida等(1997)就提出了早期胚

胎、同一轮生的花器官(萼片、花瓣、雄蕊)原基

之间的分离模型。电镜下对比野生型拟南芥子叶

和cuc1 cuc2突变体融合子叶的叶脉维管分布模式, 
发现突变体的杯状结构包含有两个子叶, 子叶数

量没有发生变化, 而是因为子叶分离受到阻碍导致

形成杯状结构。并且在子叶弯曲阶段, 突变体不能

形成茎尖分生组织, 无分生组织标记基因(SHOOT 
MERISTEMLESS, STM )表达(Aida等1999)。这些结

果表明CUC缺失影响子叶分离和茎尖分生组织的

发育。纵向切片实验表明突变体的假定SAM区域

与正常拟南芥的SAM区域细胞数目相同, 只是体

积略显增大, 表明子叶融合现象可能是由于细胞

图1  NAM/CUC3蛋白基本结构

Fig. 1  General structure of NAM/CUC3 proteins

A、B、C、D和E: 保守的NAC结构域; K、V、L和W: 非保守的激活结构域, 在不同CUC蛋白之间会有所差异。
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表2  NAM/CUC3基因及其生物学功能最新研究进展

Table 2  Recent advances in NAM/CUC3 genes and their biological functions

    生物学功能                    基因               物种                             参考文献

器官分离 CUC1、CUC2、CUC3	 拟南芥 Lee等2015; Hepworth和Pautot 2015
 PaNAC01	 欧洲云杉 Larsson等2012
胚珠数目 CUC1、CUC2	 拟南芥 Cucinotta等2018
心皮边缘发育 CUC1、CUC2	 拟南芥 Kamiuchi等2014
 CUC1、CUC2、MtNAM	 拟南芥、蒺藜苜蓿 Vialette-Guiraud等2016
叶片形态 FveCUC2a	 草莓 Zheng等2019
 BpCUC2	 垂枝桦 Liu等2019
 CUC2	 拟南芥 Li等2020a
花发育 CUC1、CUC2	 拟南芥 González-Carranza等2017
不定芽再生 CUC1、CUC2	 拟南芥 Kareem等2015
边界特异性、茎 CUC1、CUC2、CUC3	 水稻 Wang等2020; Burian等2015; Xue等2020
尖分生组织形成

子叶边界处细胞不正常伸长导致, 因此CUC和STM
可能起到抑制边界生长的作用(Aida等1999)。STM
基因编码同源异型结构域KNOX家族蛋白, 是顶端

分生组织的形成、维持以及使细胞处于未分化状

态必需的基因(Guo等2008), 在顶端分生组织发育

过程中最早表达(Balkunde等2017)。研究发现CUC
基因能以依赖STM方式调控分生组织起始, 在拟南

芥顶端分生组织发育过程中, CUC1和CUC2在STM
上游发挥作用调节STM表达, 同时CUC2又受STM
调节被限制在顶端分生组织和子叶分生组织之间

的边界区域, 这种基因间的相互作用影响顶端分

生组织的发育模式(Spinelli等2011)。此外, Hibara
等(2003)发现CUC1还可能以一种不依赖STM参与

的方式调节茎尖分生组织形成。多数cuc1和cuc2
单突变体没有特别明显的表型缺陷, 只有部分产

生了子叶一边融合的“心形”幼苗, 表明CUC基因

之间可能存在功能冗余效应(Takada等2001)。此

外 , 还在其他物种中发现了具有类似功能的NAM/
CUC3基因 , 包括蒺藜苜蓿(Medicago truncatula; 
Cheng等2012)的NAM基因、金鱼草(Antirrhinum 
majus; Weir等2004)的CUP基因、番茄(Solanum ly-
copersicum; Brand等2007; Berger等2009)的GOB基
因以及棕榈(Trachycarpus fortunei; Zimmermann和
Werr 2005)的NAM1、CUC3基因。研究发现drn drnl
突变体中CUC表达与SAM起始位置发生侧移, 表

明DRN (DORNROSCHEN )、DRNL (DRN-LIKE)为
CUC和STM基因表达提供了必要的位置信息, 并在

顶端发育过程中与CUC基因起冗余作用(Chandler
等2011), 因此CUC需受其他因子调控以精确调节

分生组织发育。

2.2  CUC在芽发育中的作用

芽的从头再生明显分为以下几个阶段: (1)愈
伤组织形成; (2)细胞分裂素(cytokinin, CK)诱导的

愈伤组织细胞分化; (3)芽祖细胞径向模型建立; (4)
分生组织形态建成。研究表明冗余转录因子CUC1
和CUC2能够提高再生芽数目, cuc突变体植株的生

芽率明显降低(Daimon等2003)。CUC1和CUC2的
表达上调与愈伤组织形成有关, 诱导前CUC2在根

维管柱和侧根原基细胞中表达; 经愈伤组织诱导

培养基诱导后, CUC2在愈伤组织中表达明显上调, 
并在整个愈伤组织形成中持续保持较高水平; 经
芽诱导CUC2表达降低, 局限于快速分裂的局部愈

伤组织区域。这与Cary等(2010)的研究结果一致。

这些CUC特定表达区最终发育成茎尖分生组织, 
形成芽祖细胞, 此阶段内CUC2下调与WUS的上调

具有时间一致性, 在空间上呈现出非重叠的动态

表达模式, 因此愈伤组织内CUC2和WUS的动态分

布影响茎尖分生组织的定位和细胞的命运转变。

对cuc1 cuc2双突变体的下胚轴外植体进行愈伤组

织诱导, 形成的愈伤组织产生不定芽的数目明显
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少于野生型愈伤组织, 表明CUC参与愈伤组织诱

导不定芽的再生过程(Gordon等2007)。SIM (shoot- 
inducing medium)培养的愈伤组织中CUC1和CUC2
先于其他SAM调节基因表达, CUC1表达量还受到

rRNA生物合成调节, 影响早期分生组织细胞形成

(Shinohara等2014), 这种表达模式表明CUC的空间

调控可能是芽再生早期的关键事件。结构域交换

实验表明CUC蛋白促进不定芽形成的功能结构域

位于高度保守的NAC结构域而非CUC亚家族特有

基序所在的CTD结构域(Taoka等2004)。Kareem等

(2015)证实PLT基因促进的芽再生的过程需要增强

因子CUC2的参与, 在不定芽再生两步机制中, PLT3、
PLT5、PLT7激活根干细胞调节因子PLT1、PLT2
建立多能性, PLT3、PLT5、PLT7通过调节CUC2
促进不定芽发生, 但该过程中CUC2调节芽起始的

具体分子机制目前尚不清楚。CUC基因对芽再生

的影响还涉及一些其他转录因子 , 如ESR1 (EN-
HANCER OF SHOOT REGENERATION 1)和ESR2 
(ENHANCER OF SHOOT REGENERATION 2); 在
ESR-CUC通路中, ESR在CUC上游发挥作用影响

早期茎尖分生组织形成, 影响不定芽再生(Ikeda等
2006)。响应伤口信号因子WIND1与ESR1启动子

的顺式作用元件结合激活ESR1表达, 将伤口信号

通路与不定芽再生联系起来(Iwase等2017)。
CUC基因还参与形成植株地上部分侧枝的形

成过程, 对开花植物的形态多样性具有重要意义。

CUC2/CUC3-DA1-UBP15 (UBIQUITIN-SPECIFIC 
PROTEASE15)调控模型控制腋生分生组织起始, 
影响侧枝形态: CUC2和CUC3特异性识别泛素依

赖性肽酶DA1的启动子区域(Li等2020b), 激活DA1, 
使DA1结合并降解下游UBP15 (Dong等2017), 促
进腋生分生组织起始发育形成腋芽, 从而促进拟南

芥侧枝形成。RAX1 (REGULATOR OF AXILLARY 
MERISTEM 1)和LOF1 (LATERAL ORGAN FUSION1)
是编码MYB转录因子的基因, 原位杂交实验表明

rax1拟南芥突变体腋生分生组织处无CUC2表达

(Keller等2006), lof1突变体中CUC1、CUC2、CUC3
基因表达下调(Lee等2009), 表明RAX1能诱导CUC2
表达从而促进腋生分生组织形成, 且LOF1和RAX1
可能在CUC基因的上游发挥作用。miR164切割抗

性的CUC1和CUC2表达导致腋叶形成副芽, mir164
突变体也有相同表型, 过表达miR164的cuc3-2突变

体腋生分生组织形成受到阻碍, 表明腋芽形成和

腋生分生组织建立需要CUC1、CUC2、CUC3共
同参与调节(Raman等2008)。
2.3  CUC在叶片形态发育中的作用

叶片发育经过叶片初级形态建成和次级形态

微调两个阶段, 包括叶片近远轴极性的建成、叶片

扩张、维管分化、特定叶边缘形态确定等过程, 该
发育过程受激素信号和转录因子等基因调控网络

的影响。研究表明NAM/CUC3基因在复叶叶片形

态建成中发挥着重要作用。Blein等(2008)分析了5
种复合叶片物种中NAM/CUC基因的功能, 发现这

些基因在器官原基基部边界区域具有典型的表达

模式, 由此揭示其在物种间的保守作用: 通过抑制

局部细胞分裂来确定边界区域和器官分离。UNI 
(UNIFOLIATA)是LFY (LEAFY )的同源基因, 该基

因参与叶片形态的发育过程, 研究发现豌豆(Pisum 
sativum)的uni突变体无NAM和CUC3基因表达, 叶
片表面光滑(Blein等2008)。CUC2与miR164平衡调

节拟南芥叶缘锯齿深浅程度从而影响叶片形态, 
与野生型拟南芥相比cuc2突变体表现叶缘平滑; 
miR164调节缺陷导致的CUC2过表达植株叶缘锯

齿更深, 表明叶裂深浅程度与CUC2密切相关; cuc3
突变体锯齿略少, 表明CUC3对叶片锯齿深浅程度

的影响要小于CUC2。在大量的突变体和转基因

株系中发现CUC2和CUC3是锯齿形成的必要条件, 
CUC2为叶片发育早期必需, CUC3在叶片发育后期

发挥作用(Hasson等2011), 而CUC1不影响叶片锯

齿的深浅(Nikovics等2006)。CUC基因还影响其他

植物的叶片形态: 番茄中CUC2的同源基因GOB丢
失导致复叶和果实形状复杂性降低(Berger等2009), 
草莓(Fragaria × ananassa) FveCUC2a突变体表现

叶缘平滑表型(Zheng等2019)。碎米荠(Cardamine 
hirsuta)中过表达KNOXI能够增加小叶数目, 加
深锯齿程度, 进一步发现过表达KNOXI可以增加

CUC表达量, 沉默CUC则抑制该表型, 表明KNOXI
基因通过激活CUC促进小叶增多(Blein等2008)。
在垂枝桦(Betula pendula)中BpCUC2也可以控制叶

片形态和叶序发育, 这是木本植物中CUC基因功
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能的新发现(Liu等2019)。以上研究表明CUC基因

在叶片形态建成中的功能具有保守性。

2.4  CUC对花器官发育的影响

cuc1 cuc2双突变体幼苗缺乏SAM, 胚胎后期

无法发育成正常的器官。cuc1 cuc2下胚轴诱导的

愈伤组织能产生不定芽, 其幼苗叶和茎看似正常, 
但萼片和雄蕊发生融合, 表明这两个基因除了在

早期胚胎发挥作用外还影响花器官发育。双突变

体花型表现出严重的萼片和雄蕊融合现象, 花瓣

和花蕊较少(Aida等1997), 而单突变体表型较弱

(Hibara等2006), 进一步表明CUC基因之间存在一

定程度上的功能冗余。扫描电镜下观察拟南芥花

器官发现cuc突变不影响萼片原基的位置和数量, 
却影响萼片边界间分离, 导致形成单个连续的萼

片。在雌蕊发育过程中基因如何协调边缘结构融

合和分化目前尚不清楚, 已有研究表明相关基因

影响雌蕊发育。CUC1和CUC2是心皮边缘分生组

织(carpel margin meristem, CMM)形成与定位的关

键基因(Kamiuchi等2014), 阻止心皮融合, 双突变

体的隔膜和胚珠丢失(Ishida等2000)。SPT (SPAT-
ULA)是心皮融合必需基因, SPT负调控雌蕊顶端

CUC1和CUC2表达, 进而促进顶端雌蕊心皮融合, 
CUC1和CUC2又特异性影响雌蕊基部SPT表达, 表
明这三个基因的相互作用影响拟南芥雌蕊的结构

特异性(Nahar等2012)。此外CUC1、CUC2和ANT 
(AINTEGUMENTA)对胚珠原基形成具有加性效应, 
影响早期胚珠发育(Galbiati等2013)。miR164C的

突变等位基因eep1促使CUC1和CUC2表达量增加, 
产生多余的花瓣(Baker等2005)。研究发现在拟南

芥开花阶段, CUC2受LFY调节, LFY可能是CUC的
正向调节因子(Winter等2011)。CK介导的拟南芥

花数目增多也依赖于CUC2和CUC3表达, 花瓣发

育与CUC基因密切相关(Li等2010)。

3  CUC基因与植物激素间的调控关系

编码生长素外排载体基因PIN1 (PIN-FORMED1)
和生长素响应基因MP (MONOPTEROS)能够差

异调节CUC表达, 调控早期胚胎顶端的发育模式

(Aida等2002)。CK通过调控CUC2和WUS (WUS-
CHEL)等早期发育调节因子促进愈伤组织分化, 这

些基因表达进一步反馈到激素合成、转运和运输, 
增强激素信号梯度进而再次改变CUC2和WUS的
表达, CUC2表达标志着少量祖细胞增殖形成相对

均匀的细胞团, 随后形成新的茎尖分生组织(Gor-
don等2007)。CUC能够调节CK动态平衡, 决定胚

珠数目, 转录组数据分析确定了CUC下游调控基

因UGT, 该基因在cuc突变体中表达上调, 以O-连接

糖基化(O-glucosylation)修饰的方式催化CK失活, 
将CUC与CK动态联系起来, 表明CK和CUC在决定

作物种子产量中发挥重要作用(Cucinotta等2018)。
在胎座发育和胚珠原基形成早期阶段, MP响应生

长素信号调节CUC1、CUC2、ANT等转录因子, CK
在CUC下游发挥作用影响PIN表达 (Cucinotta等
2016), 导致生长素逐渐积累从而促进胚珠发育(Gal-
biati等2013)。花原基中产生的CK通过CK受体拟

南芥组蛋白激酶AHK2 (ARABIDOPSIS HISTIDINE 
KINASE 2)和AHK3 (ARABIDOPSIS HISTIDINE 
KINASE 3)信号通路使效应基因CUC2和CUC3表
达量增加 , 表明AHK2和AHK3信号通路介导的

CUC2和CUC3表达可能在调控花发育中发挥作用

(Li等2010)。油菜素内酯(brassinosteroid, BR)通过

激活转录因子BZR1抑制CUC基因在边界器官处

表达, 将BR信号通路与边界器官发育的分子网络

通路联系起来(Kim和Wang 2010; Hothorn等2011; 
She等2011; Wang等2002)。

4  CUC基因的表观遗传修饰

表观遗传是染色质结构发生的可遗传改变, 
即基因本身的DNA序列不发生变化, 经过修饰后

其表达会发生改变, 目前主要有两种基因修饰形式: 
一是基因转录前的修饰, 通过DNA甲基化和组蛋

白修饰的方式控制基因的转录活性, 影响基因表

达; 另一种是基因的转录后修饰, 是借助miRNA、

siRNA (small interfering RNA)、lncRNA (long non- 
coding RNA)等一些非编码RNA降解靶标miRNA
翻译或使靶标miRNA降解。

4.1  转录前修饰

DNA甲基化参与某些基因特异性表达、细胞

分化与重编程(reprogramming)、植物开花等诸多

生长发育过程以及逆境胁迫响应(Finnegan等1998, 
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2000)。分析拟南芥CUC启动子区域的甲基化修饰

状态, 发现在拟南芥根外植体诱导器官再生过程

中, CUC1启动子区域及3′端区域发生明显甲基化, 
CUC表达随启动子某些区域甲基化水平升高而降

低, 表明CUC表达受到DNA甲基化修饰调控从而影

响再生过程(宋玉光等2016)。CUC1和CUC2激活

与组蛋白H3K4三甲基化、H3K9乙酰化水平升高

以及启动子和编码区H3K9去甲基化水平降低有关, 
CUC3转录不依赖组蛋白修饰, 而CUC1和CUC2的
组蛋白修饰能够调节拟南芥芽再生(Song等2017)。
4.2  转录后修饰

miRNA是真核生物中一类长度约为20 nt的内

源非编码RNA, 能够与特定结构功能的蛋白结合

形成RNA诱导沉默复合体(RNA-induced silencing 
complex, RISC), 然后特异识别并降解miRNA或阻

止miRNA正常翻译(Hammond等2000; Chen 2005), 
从而实现在转录后水平上调控基因, 作为基因表

达的负调控因子影响植物结构和生长发育过程。

目前miRNA介导的转录因子调控已成为植物发育

研究领域的一个新主题。miR164是植物所特有的

一类miRNA, 其主要的靶标是NAC转录因子家族, 
包括NAC家族的6个成员: CUC2、CUC2、NAC1、
NAC4、NAC5、ORE (Laufs等2004; Mallory等2004; 
Guo等2005; Schwab等2005); 干扰miR164定向调控

会导致胚胎器官、营养器官和花器官发育异常

(Mallory等2004)。CUC与miR164调控模式参与拟

南芥发育的许多方面。研究表明, miR164通过降解

CUC1和CUC2的mRNA抑制边界区域扩展(Laufs
等2004); LAS (LATERAL SUPPRESSOR)编码GRAS
家族转录因子, 在拟南芥营养发育阶段, miR164-
CUC1/CUC2-LAS调控模型控制拟南芥叶腋分生组

织形成(Raman等2008); 在拟南芥中异源表达毛竹

(Phyllostachys edulis) ped-miR164b能够负调控内

源CUC、CUC2、NAC1表达 (Wang等2016)。miR-
NA164/CUC2形成中央调控模块, 在侧生器官模式

和扩展中发挥作用。对侧生器官正调控因子CUC2
的miR164靶向位点进行突变, 干扰miR164靶向影

响CUC2与miR164间的平衡, 导致CUC2转录本过

度积累和表达区域扩展, 最终表现为营养侧生器

官和繁殖侧生器官增大(Larue等2009)。在叶片发

育过程中, miR164a和CUC2间平衡影响叶片锯齿

深浅程度, 过表达miR164拟南芥和cuc2突变体都表

现为叶缘平滑(Nikovics等2006), 而mir164突变体叶

缘锯齿较深, 同样表型在表达不受miR164调节的

CUC2植株中被发现。此外, 这类植株也表现出花

序紧凑、节间缩短、花梗较长、不正常叶序排列模

式等表型。还有研究发现表达不受miR164调节的

CUC2的拟南芥叶序表现异常, 分生组织起始正常

但在茎中出现CUC2异位表达现象, 表明叶序发育

异常出现在茎生长阶段, 叶序正常发育需要CUC2
在合适时间表达, 其发育模式不仅受初期分生组

织器官发生活动的影响, 也受到后期茎段发育生

长模式的影响(Peaucelle等2007)。草莓FveCUC2
在FvemiR164a下游发挥作用调节叶片形态, 协同调

节花序、花瓣和雄蕊发育(Zheng等2019)。转录因

子RBE (RABBIT EARS)与miR164c启动子结合抑

制其转录, 影响萼片和花瓣发育过程中的miR164- 
CUC调控通路(Huang等2012)。miR164c以非冗余

方式调节CUC1和CUC2转录本积累量从而影响花

瓣数量(Baker等2005)。普通小麦(Triticum aestivum)
中 tae-miR164调节NAM亚家族的TaNAC-21/22增
强小麦对条锈病的抗性(Feng等2014)。综上所述, 
miRNA-CUC调控模型能够影响不同的生物学过程, 
可能是由各个非重叠的表达模式导致。miR164作
为植物发育过程的重要调控因子, 在时间和空间

上以不同的方式调节靶标基因的表达。

5  展望

CUC家族基因自被鉴定以来已积累了许多的

实验数据, 主要特点是在植物边界形成中起到核

心作用, 对植物体各个器官的影响作用机制比较

保守, 如对花器官和茎尖分生组织以及叶片形态

的作用方式类似, 均作用于器官原基边界, 抑制细

胞增殖和器官膨大, 使器官分离更加彻底。CUC1、
CUC2、CUC3基因之间存在功能冗余, 在某些特

殊的生物过程中这些贡献的效应也有所差异, 其
表达水平受各种调节因子调控, 包括一些染色质

调节因子如BRM (BRAHMA)和SYD (SPLYAED)等
(Kwon等2006)。总之, CUC基因与许多转录因子、

植物激素共同作用形成众多调控网络应对环境胁
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迫以及调控生长发育等生理过程, 其参与的植物

分子调控网络如图2所示。

CUC基因另一个突出的特点是与miR164之间

的相互作用。CUC-miR164作为一个保守的调控

模型, 在植物地上部分进化中发挥作用。但目前对

于miR164与CUC的准确结合区域研究较少, 多局

限于十字花科。Kusumanjali等(2012)在6种十字花

科植物中研究了CUC1与miRNA164c的序列保守性

和差异性, 鉴定了miRNA-转录因子结合区域的序

列多态性。已有研究揭示NAM/CUC3家族中某些

成员的功能及参与的分子调控网络, 但仍有许多

尚未解决的科学问题, 如研究范围未涉及到其他

草本及木本植物, 可以以CUC基因在模式生物中

的机制及功能为参考探究其在木本植物中的作用。

除目前已经鉴定出的CUC下游靶基因, 是否还有

其他的靶基因? CUC基因如何响应植物激素信号

应对环境胁迫以及调节生长发育过程？除了在边

界部分发挥作用之外, CUC基因是否还发挥其他

功能? 如cuc突变体愈伤组织诱导不定芽的效率降

低, 根据这一特性可以探究CUC在离体器官再生

过程中的功能等。
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