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Abstract:Plant trichome is a specialized unicellular structure that develops on surface of organs.Recently, many genes have been

identified to control the initiation and morphogenesis of the trichomes using Arabidops as a model.All of them encode several class-

es of transcriptional factors including MYB ( GLABROUS1 、TRIPTYCHON 、CAPRICE 、WEREWOLF) , WD-40 type ( TRANSPAR-

ENT TESTA GLABRA1) , bHLH ( GLABROUS3 ) , HD-ZIP ( GLABROUS2 ) and a WRKY-related transcription factor ( TRANSPAR-

ENT TESTAGLABRA2 ).Detailed molecular studies show that a GL1 WER-GL3-TTG1 complex regulates trichome and root hair ini-

tiation.During the formation of each organ, the two neighboring cells are capable of competing with each other to express regulators

that specify the primary cell fate ( including GL1 WER, GL3, TTG1,GL2) , as well as those that prevent their neighbors from adopt-

ing this fate ( including CPC and TRY).The regulatory circuit is also involved in other developmental processes, such as seed coat

and hypocotyls stomata formation.
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植物表皮毛发育的分子遗传控制
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摘　要:植物表皮毛是一种特化的单细胞表皮结构。近年来,通过对拟南芥表皮毛的分子遗传研究已发现了多个

直接控制表皮毛发育的基因, 它们都编码转录因子, 包括 M1 YB 类转录因子 ( GLABROUS1 、WEREWOLF 、 TRIPTY-

CHON 、CAPRICE) ,含WD40 重复序列的转录因子( TRANSPARENT TESTA GLABRA1 ) , bHLH 类转录因子( GLABROUS3 ) ,

含HD-ZIP的转录因子( GLABROUS2) , WRKY类转录因子( TRANSPARENT TESTAGLABRA2 ) 。进一步的实验证明 GL1 

WER-GL3-TTG1 通过形成一个转录调控复合体来控制表皮毛和根毛的发育。 在根毛和表皮毛的发育过程中 ,临近

的细胞竞争表达这些转录因子决定原初细胞的命运(包括GL1 WER, GL3, TTG1, GL2) ,同时, 还表达一些转录因子阻

止临近细胞接受这个命运(包括 TRY和 CPC) 。此外,这一复合体还是其他器官(如种皮 、下胚轴气孔等)发育所共

用的一种调控机制。
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　　表皮毛( Trichome)是大多数植物地上部分表皮

组织所特有的一种结构, 其形态多种多样,可以由一

个细胞构成,也可以由多个细胞构成;有分支的, 也

有不分支的;有的有腺体,可分泌生物碱(如尼古丁 、

类萜等) 、驱逐剂或有毒物质来驱赶植食性昆虫, 有

的则无腺体
[ 1]
。作为植物组织表面的表皮毛, 它的



主要功能是增加表皮层厚度, 以减少热量和水分的

散失;并且保护植物免受昆虫和病原体的侵害及一

些机械损伤
[ 2]
。有的植株可以同时生长多种表皮

毛,其类型和空间大小由生成表皮毛的植物器官或

器官表面(如近轴和远轴 、叶片和茎)决定。器官发

生时,表皮毛就开始发育
[ 1]
。

表皮毛是研究植物细胞分化调控的一种非常有

用的模式, 它的形态发生与其周围的表皮细胞明显

不同, 起源和发育也由于具有特殊性而易于观察 。

而且,在实验条件下,表皮毛对植物来说是非关键性

的,所以可对表皮毛进行基因控制而不会减弱植物

的活性
[ 1]
。

拟南芥( Arabidopsis thaliana )的表皮毛是一种特

化的 、典型的单细胞表皮毛,无腺体, 一般有 3个分

支,广泛分布于叶片 、茎 、莲座叶 、花瓣和根上
[ 3]
。拟

南芥的星状表皮毛虽然不分泌化学物质, 但可以阻

碍草食动物的侵害
[ 2]
。拟南芥叶片表皮毛的发生过

程与整个细胞的发育及核内 DNA 再复制有关
[ 1]
。

首先可看到单个表皮细胞的增大,在这个阶段这些

细胞的大小大致均衡,大约相隔3 ～ 4个细胞。随着

表皮毛的生长, 膨大的表皮细胞向叶片表面外侧延

伸,核内DNA再复制几次,以一种固定的方式形成3

个分支 。直到分化的最后一个阶段,表皮毛才呈现

玻璃化,并同时形成乳突状。在成熟阶段,表皮毛由

一圈表皮支持细胞围绕
[ 4]
。由于这种单细胞表皮毛

的发育过程简单,在植物表面的分布有一定模式, 突

变体不改变植物发育的其他性状而便于作遗传分

析,所以拟南芥表皮毛的发育过程已成为研究植物

细胞命运决定的一种模式系统
[ 5]
。本文主要介绍一

些在表皮毛发育过程中起重要作用的基因, 并对这

些基因对表皮毛发育的作用进行一些阐述。

1　控制表皮毛发育的基因

近年来关于拟南芥表皮毛发育的分子遗传控制

机理的研究已经取得了长足的进展 。拟南芥叶片表

皮毛的发育是一个受时空严格调控的过程, 已经分

离到表皮毛突变体 70多个, 可归为无表皮毛 、 表

皮毛簇生 、表皮毛减少 、 表皮毛扭曲 、 分支不正常

和玻璃状表皮毛 6 种表型, 涉及 21 个基因的参

与
[ 3,6]
。拟南芥表皮毛的发育需要不同转录因子

[ 7]
,

目前已知主要有几个基因参与调节, 包括 GL1

( GLABROUS1 )
[ 8, 9]
、 TTG1 ( TRANSPARENT TESTA

GLABRA1 )
[ 10]
和 GL3 ( GLABROUS3 )

[ 11]
、GL2 ( GLA-

BROUS2 )
[ 2, 4]
、 TTG2 ( TRANSPARENT TESTA

GLABRA2 )
[ 4]
、 TRY ( TRIPTYCHON ) 、 CPC ( CA-

PRICE)
[ 12]
以及 WEREWOLF ( WER)

[ 13]
。其中 3个转

录因子对于表皮毛和根毛的发育启动是必需的
[ 14]

,

它们分别是:GL1 WER、TTG1和 GL3。

GL1 是最早克隆到的控制表皮毛启动的基因。

gl-1 突变体表现为叶片几乎没有表皮毛
[ 15]
;γ-辐射

可增加野生型拟南芥表皮毛的数目, 但对 gl1-1 却

无效
[ 16]

, 说明 GL1 是控制拟南芥叶片表皮毛发育启

动的关键基因 。gl-1 的遗传背景是拟南芥“Lands-

berg”生态型
[ 15]

,位于拟南芥第四号染色体
[ 17]
。GL1

编码一种 R2R3类型的MYB 蛋白,由 228 个氨基酸

组成,含有 3个外显子和 2个内含子
[ 9]
;3′端存在一

段该基因功能发挥必需的增强子序列 。GL1 是表皮

毛特异表达的基因, 只表达在开始及早期发育阶段

的表皮毛中
[ 8]
。GL1 的过表达会使表皮毛数量减

少,表明它对表皮毛的发育启动还存在负调节作

用
[ 18]

,且该基因还调节 GL2 的适当表达
[ 19]
。

TTG1 编码含有WD40重复序列的蛋白, 认为此

结构域的功能是提高与其他蛋白的相互作用,该蛋

白由341个氨基酸组成;它在拟南芥中广泛表达,控

制着许多明显不相关的形状;实验表明 TTG1 在大

多数植物的主要器官中都有表达
[ 2, 10]

。与 gl-1 只影

响表皮毛的发育相比, ttg1 的表型是多样的:叶或茎

上没有表皮毛;种皮透明, 可以看到内部的黄色子

叶,即丧失花青素合成的能力;产生更多的异位根

毛;不产生种壳黏液。 ttg1 种子的休眠特性也发生

了改变, 不需干燥和冷处理就可萌发 。 ttg1 的遗传

背景也是拟南芥“Landsberg”生态型
[ 15]

,位于拟南芥

第五号染色体
[ 17]
。 TTG1 在野生型中过表达不会产

生过量的表皮毛
[ 10]
。在酵母中, TTG1 可以和 GL3

蛋白相互作用 。GL3 过表达和玉米R bHLH 基因可

以克服 ttg1 突变体对根毛和表皮毛的影响。说明

TTG1可以某种方式激活 GL3的表达。 GL2 在根和

叶子中的正常表达需要 TTG1的存在
[ 19]
。

GL3 位于拟南芥第五号染色体
[ 17]

, 编码一种

bHLH蛋白,由 637个氨基酸组成,与玉米花青素合

成调节基因 R和金鱼草 DELILA 相似
[ 4, 11]

。与 ttg1

和gl1 的表型不同的是,在拟南芥“Landsberg”生态型

中, gl-3 没有丧失表皮毛, 而是表皮毛数目减少, 且

发育不完全, 表现为没有分支或分支少
[ 15]
;而在

“Columbia( Col)” 生态型中, gl-3 对表皮毛数量影响
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较小, 但表皮毛成簇状增加 。二者中, 核内再复制

(细胞分裂时, DNA合成周期数)都减少
[ 2]
。表皮毛

的正常特化和形态发生需要 GL3 的作用 。在酵母

中, GL3可以和GL1蛋白相互作用, GL3和 GL1过表

达会增加表皮毛数量,说明 GL3和 GL1相互作用以

决定表皮毛命运 。尽管 gl3 突变体在根中无明显的

影响, 但是非根毛细胞的特化可能需要相似的

bHLH-WER互作
[ 19]
。

GL2 是一种 Homeobox(同源异型盒)基因, 编码

一种转录因子, 此转录因子含有亮氨酸拉链同源域

结构模式( HD-ZIP) , 且表达于整个表皮毛发育过

程
[ 4,14]

,对非根毛细胞及表皮毛的特化和分化是必

需的 。GL2 优先表达在非根毛细胞的分生组织和伸

长区及正在发育和成熟的叶片表皮毛中
[ 19]
。 gl-2

表现为第一对叶片上的表皮毛退化,而其他叶片的

表皮毛数量减少,且大部分无分支
[ 15]
。遗传分析表

明,GL2作用于 TTG1和 GL1 的下游
[ 4]
。在 gl3 , gl1

和ttg1 中 GL2 的表达大大减少
[ 18]

, 说明 GL3 、TTG1

和GL1调节着 GL2 在表皮毛中的表达。

TTG2 控制表皮毛早期发育及其他相关性状, 它

可能作用于 GL1 和TTG1 下游 。该基因编码一种植

物特异的WRKY转录因子, 由429个氨基酸组成, 含

两个高度保守序列,一个类似于锌指结构的保守序

列。突变体 ttg2-1 中,表皮毛分支减少或者无分支

( >95%的突变体无分支) ,而在野生型中, 大部分表

皮毛都有 3个分支;每片叶子上的表皮毛数目会减

少大约一半
[ 4]
。

WER 是后来通过遗传分析发现的控制根毛发

育的一个 MYB基因, 它编码一种 R2R3 MYB蛋白,

与拟南芥的另外 2 个 R2R3 MYB 蛋白 GL1 和 At-

MYB23相似 。WER含有 3个外显子和 2个内含子,

由 203 个氨基酸残基组成。Northern表明它只在根

和下胚轴中表达, 而且是只在发育表皮中的“N”类

细胞中表达。WER控制着“N” 类细胞发育成为非

根毛细胞, wer 表现为非根毛细胞有 90%转化成了

根毛, 而野生型则只有 5%的类似情况发生;wer 并

不影响叶片表皮毛的发育,也不影响根的结构
[ 13]
。

与上述基因相反, TRIPTYCHON ( TRY ) 和 CA-

PRICE( CPC)是两个负调节基因, 二者决定根毛细胞

和非表皮毛细胞的命运
[ 19]
。 TRY 半显性突变体会

使表皮毛发育的负调节部分丧失, 限制表皮毛成簇;

try 表现为表皮毛分支增加, DNA 量增加。 cpc 是单

基因隐性突变, 表现为根毛减少,意味着它控制着根

毛细胞的发育,与WER控制非根毛细胞的发育正好

相反 。CPC过表达会减少表皮毛, 所以, 该基因也

是一个负调节基因
[ 2]
。 TRY 和 CPC 都编码一种

MYB-相关转录因子,具高度同源性 。该转录因子只

含有一个DNA-结合域,但缺少转录激活域。二者在

嫩叶原基和正在发育的表皮毛细胞中都表达
[ 12]

,

CPC也表达在发育的非根毛细胞中 。

2　表皮毛及根毛发育的调节模式

2.1　表皮毛

目前已证明, 拟南芥表皮毛的启动至少是由 3

个基因( GL1 、GL3 和TTG1 )产物组成的复合体MYB-

bHLH-WD40控制的,但也并不排除它们中的每个单

基因都对表皮毛的启动有促进作用
[ 11, 14]

,而后期生

长由HD-ZIP 控制
[ 4]
。实验证据为,当 GL1 过表达在

ttg1 中时,并不能恢复表皮毛的产生, 也即仍没有表

皮毛,说明 GL1 的功能需要 TTG1 的存在
[ 11]
。虽然

酵母双杂交分析没有发现 TTG1与 GL1存在互作效

应,但在遗传上二者存在互作效应
[ 11, 20]

。用酵母双

杂交实验证明, GL1和 GL3及 TTG1 和 GL3有互作

效应,GL3充当 TTG1和 GL1之间的桥梁, 说明正常

表皮毛的发育启动需要 GL1-GL3-TTG1复合体的调

控
[ 2]
。当 GL3 过表达在野生型中, 表皮毛数目会明

显增加;但过表达在 ttg1 中时, 表皮毛的数目与野

生型相比仍很少, 表明 GL3 的功能发挥需要 TTG1

的存在;GL3 的异位表达可恢复 ttg1 的表型, 说明

GL3作用于 TTG1的下游
[ 11]
。然而当 GL1 和GL3 过

表达在野生型植株中时, 表现为表皮毛没有异常增

加,说明 TTG1对于 GL1 和 GL3复合体的正常功能

的发挥是必需的;当二者过表达在 ttg1 中时, 植株

恢复野生型的表型, 表明即使是在没有 TTG1存在

的情况下, 拟南芥中 GL1 和 GL3也有协同作用, 说

明 TTG1对于GL3的作用只起结合的作用
[ 11]
。

除了 MYB-WD40-bHLH 途径外, 表皮毛发育还

受其他基因调节 。在 ttg1-1 ttg2-1 双突变体中, ttg1

对 ttg2 是上位效应,其表型是叶片无表皮毛。 gl2-1

单突变体中, 前四片叶子上的表皮毛平均数与 ttg2-

1 一样,大约是野生型的一半。说明 TTG2和 GL2对

表皮毛发育启动并不起关键性的作用 。实验表明,

TTG2 和GL2 在控制表皮毛生长时有重叠作用。当

gl2-1 和 ttg2-1 结合时, 败育表皮毛大量增加, 有 3 4
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的表皮毛发育不完全,大部分表皮毛短 、玻璃化 、无

分支 。这些结果说明, TTG2 和 GL2 协同作用, 控制

调节表皮毛的生长
[ 4]
。

上述基因对表皮毛发育启动及生长都起着正调

节作用, 还有一些基因起着负调节作用
[ 12]
。 TTG1

和GL1 是双功能基因, 而 CPC 和 TRY 是负调节基

因
[ 4]
。有资料显示

[ 12,4]
, TTG1 和GL1 都能限制表皮

毛发育启动。例如, GL1 过表达导致叶片表皮毛减

少, 但这种表型可被 TTG1 、 TRY 或 COTYLEDON

TRICHOME1( COT1 )基因突变体部分抑制 。最近报

道
[ 12]

, TTG1 和GL1 的亚等位基因产生发育不完全

的表皮毛簇。gl1 和 ttg1 间等位特异互作导致非特

异性簇的增加。这些都说明, TTG1和 GL1都能限制

表皮毛的启动, 而且二者是作为复合体来行使其功

能的, 其发育途径可能是通过表皮毛启动与表皮毛

限制之间的平衡来调节。TRY是能影响表皮毛发育

启动活性, 且能与GL1和 TTG1互作的蛋白, 它可以

改变GL1和TTG1复合体的活性。如 gl1 和 ttg1 , try

和 ttg1 显示表皮毛簇等位特异性及非加型增加 。

TRY 和 TTG1 突变体都可以剂量方式抑制 GL1
oe

(GL1
oe
指用花椰菜花叶病毒 35S 启动子)表皮毛数

目的减少 。遗传分析表明,这可能是 GL1-TRY-TTG1

复合体负调节表皮毛发育。 try 突变体中,约 5%～

10%的表皮毛成簇存在,说明 TRY介导早期表皮毛

周边细胞的侧向抑制。现已有实验证明, TRY主要

功能是侧向抑制。CPC 过表达抑制表皮毛发生, 它

也是一种负调节基因, 功能与 TRY 类似
[ 2, 12]

。gl2

对 cpc有上位效应, 在 cpc 突变体中, GL2 始终表达

在根的表皮中。这说明 CPC 和 TRY作为 GL2的负

调节因子,可启动根毛细胞的命运(也可能是非表皮

毛的命运) 。由此推测, CPC 和 TRY 编码的含 1 个

重复的 MYB蛋白, 可能受上述 MYB bHLH TTG1 复

合体形式及活性的影响
[ 19]
。

近来发现, 拟南芥中的 AtMYB23 是涉及表皮毛

发育启动过程的另一个 MYB 基因。在 35S 启动子

的作用下,该基因可诱导产生异位表皮毛,而且也需

要TTG1来诱导表皮毛的启动;还可部分恢复 gl1 的

表型
[ 7]
。 AtMYB23 基因在野生型中的过表达可导致

叶片表皮毛的数量的减少, 与 GL1 相同 。拟南芥中

的AtMYB23与 GL1 、WER序列相似性很高, 意味着

它们功能的高度相似性。在 WER 和 GL1 的一系列

互补实验中, WER ::GL1 的植株表型与WER ::WER

的表型完全相同, GL1 ::WER 的表型也与GL1 ::GL1

的完全相同,表明 WER 和GL1 是编码功能相同的蛋

白质,它们在植物发育中不同的生物学作用完全在

于启动子的序列不同
[ 21]
。因此, AtMYB23 可能与

GL1 WER部分功能重叠,控制着拟南芥叶片表皮毛

的发育启动
[ 7]
。但具体的作用方式目前仍不清楚 。

2.2　根　毛

拟南芥根毛是发生在根部的另一种单细胞表皮

毛 。拟南芥根毛的发生是由位置效应决定的,位于

皮层 2个细胞之间的表皮细胞即“H型”细胞可发育

成为根毛,而仅仅与一个皮层细胞相连的表皮细胞

即“N型”细胞, 往往只能发育成为非根毛细胞
[ 22, 23]

(图 1) 。实验证明, WER控制着“N” 类细胞发育成

为非根毛细胞。在 wer-1 背景下, 35S 启动子诱导下

的WER 转基因植株可恢复非根毛细胞的正常比例;

在野生型背景下, 35S启动子诱导下的 WER 转基因

植株可诱导 GL2 的异位表达 。野生型中, 只有“H”

型细胞发育成根毛, 然而, ttg1 和gl2 突变体中几乎

所有的表皮细胞都发育成了根毛
[ 23 ～ 25]

。GL2 抑制

根毛从“H型”细胞中生长, 而 TTG1 作用于早期, 控

制GL2的功能
[ 4, 12]

。WER 和 GL1 的一系列互补实

验表明, WER和 GL1是编码功能相同的蛋白质
[ 21]
。

酵母双杂交实验表明, 存在一个与 WER 互作的

bHLH蛋白;TTG1是根表皮非根毛细胞发育所需要

的,它的突变体表现为根毛异常增多 。这就意味着

在拟南芥的根毛发育中也存在 1 个 MYB-bHLH-

WD40复合体的调控模式
[ 13]
。 GL2 是这 3个基因的

下游调节基因
[ 14]
。因此,拟南芥根毛与叶片表皮毛

具有相同的调控机制。

在根毛发育启动中还有一个MYB基因,即 CPC

基因。它控制着根毛细胞的发育,与WER 控制非根

毛细胞的发育正好相反。 cpc gl2 双突变体的表型

接近于 gl2 , 表明 CPC 作用于 GL2 的上游, 可能是

GL2的负调节因子;cpc ttg1 双突变体的表型介于二

者之间,说明 CPC 和 TTG1存在互作效应。产生异

位根毛即根毛增多, 但叶 、茎和萼片的表皮毛缺失。

可能是由于它与 TTG1 互作且作用于 GL2 的上游,

从而在 TTG1或GL2水平上干扰了GL1的作用
[ 26]
。

在根毛的发育过程中, WER和 CPC存在竞争机

制,表现在 wer cpc 双突变体的表型介于二者之间,

说明它们之间存在互作效应;WER与CPC都和共同

的 bHLH 互作, CPC 过表达会增加根毛数量, 说明

CPC在“N”类细胞中的过量, 干扰了WER-bHLH 之
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间的互作 。WER-bHLH 组成转录激活复合体, 而

CPC-bHLH则组成转录失活复合体, WER的活性集

中在“N”位细胞中, 而 CPC 的活性主宰 “H”类细

胞
[ 13]
。最近对拟南芥根的研究表明

[ 13, 19]
, 两种途径

的各个转录因子互相调节控制 。在发育的非根毛细

胞中,WER是 CPC的正向调节因子;在发育的根毛

细胞中 CPC 是 WER, CPC, GL2 的负向调节因子 。

此外, CPC和 TRY 基因还可能是根毛细胞中TRY表

达的负调节因子 。

以上结果均说明一个表皮毛和根毛的发育调节

模式。该模式即 MYB bHLH WD40 复合体, 启动原

初细胞命运 。同时产生 CPC 和TRY 复调节因子(图

1) ,进而通过竞争机制诱导 GL2表达, 最终决定表

皮毛和根毛的命运 。目前,并不清楚这些负调节因

子是从一个细胞移向另一个细胞, 还是直接影响临

近细胞的转录,或是激活了一条细胞-细胞信号通

路 。该模式表明, 原初细胞通过相互抑制,都具同等

的机会竞争表达 MYB BHLH WD40 复合体 。在根

中,由于位置效应,此竞争机制以一种既定的方式进

行;而在表皮毛中,结果却不可预知, 它可能受到调

节因子浓度等随机因素的影响
[ 19]
。

图 1　拟南芥表皮毛 、根毛细胞命运模式图

图的上部分代表了具同等发育潜能的细胞,下部分则为已经决定了命运的细胞。在根中,由于位置效应(“ ⊥”抑制标志) ,

“H-型”细胞(位于两个皮层细胞下)具有发育成根毛细胞的命运;而“N-型”细胞(一个皮层细胞下)则发育为非根毛细胞。

对于初级表皮毛细胞来讲,它们都可发育为表皮毛,参照 S chiefelbein[ 19] 。

Fig.1　Models for cell-type patterning in the root and shoot epidermis of Arabidopsis

The upper part of the figure shows the cells with equivalent developmental potentials, whereas the lower one shows the cells that have been

specified to adopt a particular fate.In the root, a positional cue ( indicated by the block symbol ) directs the outcome of the pattering

mechanism.A root epidermal cell in the `H position' ( between two underlying cortical cells) invariably adopts the hair cell fate,

whereas a cell in the `N position' ( outside a single cortical cell) adopts the non-hair cell f ate.A primary trichome cell would

invariably adopt a trichome fate,Modified from Schiefelbein[19] .

3　其他植物表皮毛发育的遗传控制

烟草 ( Nicotiana tabacum )的叶片表皮毛不同于

拟南芥,它们是一种多细胞的表皮毛。研究发现, 烟

草多细胞表皮毛与拟南芥单细胞表皮毛的发育机制

既有相同之处, 又有不同之处 。相同之处在于都是

由MYB-bHLH-WD40调控机制控制的, 所不同的是

其中的MYB基因存在很大的差异
[ 33]
。有研究

[ 27]
将

GL1 过表达在烟草中,发现它并不能改变烟草表皮

毛的表型,而将另一个从金鱼草中分离的控制花瓣

表皮细胞形状的MYB基因 MIXTA 过表达在烟草中

时,却发现了很多异常表型, 其中最明显的是在子

叶 、叶片 、茎的表面产生了很多表皮毛;但当 MIXTA

过表达在拟南芥中时, 也不能恢复 gl-1 的表型
[ 28]
。

CotMYB 是表达在棉花胚珠中的 1个 MYB 基因, 它
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与MIXTA 有一定的同源性,但 MIXTA 和CotMYB 都

与GL1 不属于一个 MYB 亚类型。将 CotMYB 过表

达在拟南芥和烟草中, 发现对拟南芥的表皮毛表型

没有影响, 而增加了烟草的表皮毛数目
[ 28]
。由此可

见,拟南芥和烟草的表皮毛只是类似的结构, 控制它

们发育的MYB基因类型是不同的 。也就是说,不同

类型(单细胞和多细胞)的表皮毛,其分化启动需要

不同类型的MYB基因。

由此看来, 拟南芥和烟草的表皮毛的发育机制

都涉及 MYB-bHLH-WD40复合体调控机制。此外还

发现, 这一机制还是控制矮牵牛
[ 29, 30]

和玉米
[ 20]
中花

青素的合成 、拟南芥下胚轴上气孔的发育
[ 13, 31, 32]

和

金鱼草花瓣表皮圆锥形细胞形成
[ 33]
所共用的一种

调控机制。 ttg1 的多效性, 如涉及叶片表皮毛的发

育 、花青素的生物合成 、根毛发育和种皮黏液的形

成,正是这一途径控制多方面功能的证据之一
[ 20]
。

4　结　语

目前的研究表明,拟南芥表皮毛 、根毛的发育共

用一转录因子复合体模式,即MYB( WER GL) , bHLH

(GL3 未知bHLH)和WD-40 蛋白( TTG1) , 但是对于

此模式在根毛和表皮毛发育过程中的相似程度仍然

不清楚 。此外, 对于该模式的一些重要调节环节还

不是非常清楚, 如 CPC TRY 的作用方式 、位置效应

的本质等,还需进一步全面了解。但是,可以确定的

是, 在植物发育过程中, 许多器官的发育都涉及

MYB BHLH WD-40调节模式,并以此来决定细胞的

命运 。
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