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摘   要：叶绿体基因组编码许多参与光合作用和其他代谢过程的关键蛋白质，在叶绿体中合成

的代谢物对于植物正常的生长发育至关重要。根对紫外线 -B 辐射敏感 [Root-UVB (ultraviolet 
radiation B)-sensitive, RUS]蛋白属于叶绿体蛋白，由高度保守的 DUF647 结构域组成，在参与植物

形态发生、物质运输和能量代谢等多种生命活动的调控中发挥作用。本文就近年来关于 RUS 家族

在植物的胚胎发育、光形态建成、维生素 B6 稳态、生长素转运和花药发育等生长发育过程中的

相关研究进行回顾和总结，为深入研究其在植物生长发育中的分子调控机制提供了参考。 
关键词：根对紫外线-B 辐射敏感(RUS)；形态发生；物质运输；花药发育 
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development 

HU Yao1, LI Sirui1, ZHANG Xinxin1, TANG Qinglin1, WEI Dayong1, TIAN Shibing2, 
YANG Yang2, WANG Zhimin1* 

1 Chongqing Key Laboratory of Olericulture, College of Horticulture and Landscape Architecture, Southwest University, 
Chongqing 400715, China 

2 Institute of Vegetables and Flowers, Chongqing Academy of Agricultural Sciences, Chongqing 401329, China 
 
Abstract: The chloroplast genome encodes many key proteins involved in photosynthesis and 
other metabolic processes, and metabolites synthesized in chloroplasts are essential for normal 
plant growth and development. Root-UVB (ultraviolet radiation B)-sensitive (RUS) family 
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proteins composed of highly conserved DUF647 domain belong to chloroplast proteins. They 
play an important role in the regulation of various life activities such as plant morphogenesis, 
material transport and energy metabolism. This article summarizes the recent advances of the 
RUS family proteins in the growth and development of plants such as embryonic development, 
photomorphological construction, VB6 homeostasis, auxin transport and anther development, 
with the aim to facilitate further study of its molecular regulation mechanism in plant growth 
and development. 
Keywords: root-UVB (ultraviolet radiation B)-sensitive (RUS); morphogenesis; transportation of 
substances; anther development 

 
在漫长的进化过程中，植物为了维持自身

正常的生长发育，在体内形成了一套既复杂又

高效的调控网络，并通过细胞核与细胞质遗传

系统，将性状传递给下一代。内共生起源假说

认为：叶绿体源于原始真核细胞内共生的蓝细

菌，当蓝细菌被原始真核细胞摄入胞内，蓝细

菌原核基因组的绝大多数基因被转移到了原始

真核细胞的细胞核中，被吞噬的蓝细菌形成了

现在的叶绿体，所以目前的叶绿体(质体)基因组

只保留了少数基因[1-2]，而这少数基因在整个基

因组中却是不可或缺的。Yang 等[3]研究发现叶

绿体铁氧还蛋白 1 (ferredoxin 1, FD1)能够调节

马铃薯细胞壁间脂质和蛋白质通道的胼胝糖沉

积，调控植物激素水平的变化，以及抑制病毒

的沉默抑制功能。庄焜扬等[4]也发现叶绿体基

因 SlWHY1 通过维持光系统Ⅱ (photosystem Ⅱ 

complex, PSII)的功能和降解淀粉可以增强番茄

对冷胁迫的抵抗力。根对紫外线-B 辐射敏感

[Root-UVB (ultraviolet radiation B)-sensitive, 
RUS]家族也属于叶绿体基因，一些研究表明其

在参与植物胚胎发育、光形态建成、维生素 B6

稳态、生长素转运和花药发育等多种生命活动

中发挥调控作用。本文就近年来关于 RUS 家族

在植物生长发育过程中的相关研究进行回顾和

总结，从而为深入研究其在植物生长发育中的

分子调控机制提供参考。 

1  RUS 家族的发现 
2008 年，Tong 等[5]首次报道了 RUS 基因，

他们通过 T-DNA 插入拟南芥野生型诱变的方

式，筛选到了明显发育不良的突变体。因其突变

体的根对低辐射通量率 UVB (280–320 nm)具有

高度的敏感性，因而将它命名为 root-UVB- 
sensitive1 (rus1)，这也是 RUS 基因命名的由来。

RUS 蛋白主要由高度保守的未知功能域 647 
(domain of unknown function 647, DUF647)结构

域组成，RUS 蛋白的其他部分通常很小且不保

守(图 1)。在 Pfam 数据库中注释的所有蛋白质

中，约有 24%被归类为包含 “未知功能域 ”  
(DUF)的蛋白质，其中 16 295 个蛋白质家族中，  
3 892 个是 DUF 蛋白，但这些 DUF 蛋白的功能

和作用目前还不明确，尚待进一步研究探索[6]。 
2009 年，Leasure 等[7]为了分析 RUS 蛋白之

间的同源性，搜索了完整的拟南芥(Arabidopsis 

thaliana)基因组，共发现了 6 个 DUF647 编码

基因，并根据它们的基因组位置进行命名，分

别是 RUS1 (WXR3, At3g45890)、RUS2 (WXR1,  
 

 
 

图 1  RUS 蛋白基本结构 
Figure 1  Basic structure of the RUS protein.  
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At2g31190)、RUS3 (At1g13770)、RUS4 (At2g23470)、

RUS5 (At5g01510) 和 RUS6 (EMB1879, 

At5g49820)，进一步分析发现这 6 个 RUS 蛋白

的氨基酸序列相似度介于 31%–44%；在水稻

(Oryza sativa)、苔藓(Physcomitrella patens)的基因

组中也分别发现 6 个 RUS 基因，它们与拟南芥

的 RUS 基因具有明显的同源性[8-10]。本文从 NCBI

数据库中获取了与 AtRUS 同源性较高的氨基酸

序列，并为此构建了系统进化树，进化树显示其

与亚麻荠、盐芥等处在同一分支，亲缘关系最近

(图 2)。目前研究已证明 AtRUS2[11]、AtRUS4[12]

蛋白定位于叶绿体中，Yu 等[8]通过 TargetP、

Plant-mPloc 等软件预测 OsRUS 定位于叶绿体，

并使用原生质体瞬时表达方法检测 OsRUS1 的

亚细胞定位，结果表明 OsRUS1 定位于叶绿体

膜，支持了预测结果。 

Leasure 等 [7]研究认为大多数动物基因组

中都至少存在一个 RUS 基因，且通过系统进化

树分析发现，植物 RUS3 蛋白是动物谱系中

RUS 蛋白的真正直系同源物。但在一些真菌生

物如酿酒酵母 (Saccharomyces cerevisiae)中没

有发现 RUS 蛋白，这种现象表明，某些真核

生物可以在没有 RUS 蛋白的情况下生存。由

此可以看出，RUS 蛋白虽然存在于大多数植

物、动物以及一些真菌中，但不同生物体中的

RUS 蛋白结构是否相同、功能是否一样，还有

待进一步验证。 

2  RUS 家族参与植物体生长发育 
植物个体的生长发育，从受精卵的最初分

裂开始，经历了种子萌发、营养体形成、生殖

体形成、开花、传粉、受精和结实等阶段，直

至衰老和死亡。RUS 家族在植物体不同组织以

及发育过程的不同阶段均发挥着重要的调控作

用(表 1)。 

2.1  参与植物形态发生 
植物形态发生是植物的外部形状和内部结

构的起源、发育和建成的过程。影响植物形态发

生的因素大致分为 3 类：物理因素(光、温度、

水、机械力)、化学因素(碳氮比、激素)和遗传因

子[18]。研究发现 RUS 家族在植物形态发生的过

程中有着重要的调控作用。 

2.1.1  参与早期胚胎发育 
多种因素对植物体生长发育的不同阶段起

调控作用[19]。植物每个特定的发育阶段都需要

一些关键基因发挥特定功能。植物的胚胎发育从

双受精形成合子开始，到胚胎发育成熟成为种

子，先后经历了合子激活、细胞的分裂与分化、

极性的建立及器官的形成等，特别是胚胎发育受

到精确的遗传调控[20]。截至 2020 年，已在拟南

芥中鉴定出了胚胎发育所必需的 510 个胚胎缺

陷(embryo-defective, emb)基因[21]，这些基因中有

一个或多个成员的缺失都会导致胚胎发育在某

个阶段停滞。 

Nathaniel 等[17]研究表明 RUS6 是拟南芥胚

胎发育中必不可少的基因，在整个植物生命周期

中发挥作用。rus6 敲除突变体表现出强烈的胚胎

致死表型，且突变只能通过杂合子维持，而 rus6

纯合突变体则无法存活。野生型拟南芥中正常发

育的种子是绿色的，而 rus6 突变体拟南芥中发

育异常和败育的种子则呈现出白色或棕色[17,22]。

对败育种子进行微分干涉差显微镜(differential 

interference contrast microscopy, DIC)检查，发现

胚胎发育似乎在过渡阶段之前的球状期就已停

止，表明 AtRUS6 很可能是在拟南芥胚胎发育的

早期发挥作用。 
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图 2  植物 RUS 的系统进化树 
Figure 2  Phylogenetic tree of RUS from plants. Protein sequences of RUS were used for alignment by 
ClustalW, and the phylogenetic tree was developed by the method of neighbor-joining tested with bootstrap   
1 000 using MEGA 11. The scientific names of species are abbreviated as: At: Arabidopsis thaliana; Bna: 
Brassica napus; Br: Brassica rapa; Cc: Citrus clementina; Cr: Capsella rubella; Cs: Camelina sativa; Dz: 
Durio zibethinus; Es: Eutrema salsugineum; Gh: Gossypium hirsutum; Hb: Hevea brasiliensis; Hi: Hirschfeldia 
incana; Hs: Hibiscus syriacus; Jc: Jatropha curcas; Me: Manihot esculenta; Mn: Morus notabilis; Pa: Populus 
alba; Pg: Punica granatum; Pv: Pistacia vera; Qs: Quercus suber; Rs: Raphanus sativus; Tc: Theobroma cacao; 
Th: Tarenaya hassleriana; Tw: Tripterygium wilfordii. 
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表 1  RUS 家族基因对植物生长发育的调控作用 
Table 1  Regulatory role of the RUS family genes in plant growth and development 
Species Gene Accession CDS (bp) Protein (aa) Function reported References 
Arabidopsis 
thaliana 

AtRUS1 At3g45890 1 827 608 Root development  
Vitamin B6 photo-protection 
Polar auxin transport 
Starch metabolism 

[5] 
[13] 
[14] 
[15] 

 AtRUS2 At2g31190 1 302 433 Root development  
Vitamin B6 photo-protection 
Polar auxin transport 
Starch metabolism 

[7] 
[13] 
[11] 
[15] 

 AtRUS4 At2g23470 1 563 520 Anther development [12,16] 
 AtRUS6 At5g49820 1 494 497 Embryonic development [17] 

 

已有的研究报道已确定了生长素的生物合

成在胚胎发育中发挥作用，包括胚胎形态发生以

及胚胎早期大多数模式建成，并且也明确了生长

素的特定时空分布[23-26]。Figueiredo 等[27]研究认

为这些分布模式是通过色氨酸氨基转移酶

(tryptophan aminotransferase, TAA)和黄素单氧

化酶(flavin monooxygenase enzyme, YUC)家族

成员的局部生长素生物合成或生长素转运蛋白

来实现的。目前的研究表明 AtRUS6 对于拟南芥

胚胎发育是必不可少的，而 RUS6 是否也是通过

生长素途径调控胚胎的发育还未可知。在今后的

研究工作中，可将 RUS6 与 TAA/YUC 家族蛋白

以及生长素转运蛋白的关系作为研究重点，明确

RUS6 是否在生长素合成与转运中发挥作用，从

而调控胚胎的发育。 
2.1.2  参与幼苗形态建成 

在动态的光环境下，植物通过感知光的方

向、强度、质量以及持续时间，调节自身的形态

发生与新陈代谢[28-30]。UV-B [(UVB) 280–320 nm]
虽然仅占太阳能总量的 1.5%，但对生物体来说

却有着严重的危害。UVB 可以与包括氨基酸、

核酸、蛋白质和脂质在内的许多生物分子发生不

利反应，并在分子、细胞和整个生物体水平上引

发应激反应[31-33]。研究发现，低通量 UVB 可调

节拟南芥幼苗发育过程，包括抑制下胚轴和根伸

长、促进子叶开放，以及诱导 UVB 耐受所需的

特定基因组[34-36]。 
Tong等和Leasure等[5,7]研究发现拟南芥 rus1-1

突变体对低辐射通量率 UVB [<0.1 μmol/(m2·s)]高
度敏感，且辐射强度与 rus1 根长之间具有强相关

性，进一步研究发现拟南芥 rus2 突变体幼苗与 rus1
幼苗表型几乎一致，rus1-2、rus2-1 双突变体的表

型缺陷与单突变体相比差异不明显。这些研究表明

RUS1 和 RUS2 基因是同一遗传途径的一部分，并

且可能在同一调控途径中发挥相同的作用。 
RUS1/RUS2是植物幼苗形态发生的重要调节

因子，并且对光高度敏感，之前已鉴定出许多光

敏突变体，但它们在此通量率[<0.1 μmol/(m2·s)]
下都没有表现出对光的敏感性[37-39]，而RUS1/RUS2
不参与其中任何一条途径，表明 RUS1 和 RUS2
可能参与了一种新的 UV-B 信号通路，并且主要

在幼苗发育的后期发挥作用(图 3)。 
磷酸吡哆醛(pyridoxal phosphate, PLP)是维

生素 B6 (vitamin B6, VB6)的酶促辅因子形式，

可以被 UV-B 光解破坏，是一种在代谢中起重要

作用的多功能化合物。PLP 稳态在拟南芥胚后发

育，特别是根的发育过程中起重要作用 [40]。

Leasure 等[13]研究发现 AtRUS1 和 AtRUS2 在 PLP
稳态中也发挥作用，此外，通过在 MS 生长培养

基中外源添加维生素 B6 可以挽救 rus1 和 rus2
的根缺陷表型。这些发现表明，RUS1 和 RUS2
可以通过维生素 B6 的稳态调节早期幼苗发育。 
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图 3  RUS1 与 RUS2 在植物生长发育中的调控模型 
Figure 3  A model showing the interaction of RUS1 and RUS2 in the plant growth and development. 
“      ” indicates positive regulation; “      ” indicates negative regulation. 
 

Leasure 等[7]利用酵母双杂交技术研究发现

AtRUS1 与 AtRUS2 之间存在互作，并且它们之

间的互作依赖于 DUF647 中的保守氨基酸，而

潘家强等[41]在水稻的研究中却未发现 OsRUS1
与 OsRUS2.1 之间存在直接的互作。这些研究

表明可能由于不同物种间的基因序列存在差

异，导致不同 RUS 蛋白的功能不同。同时，可

能因为酵母体内表达的外源蛋白与水稻细胞内

的真实加工过程存在一定的差异，导致出现不

同的结果，因此需采用不同的蛋白互作研究技

术如双分子荧光互补 (bimolecular fluorescence 
complementation, BiFC) 技 术 或 免 疫 共 沉 淀

(co-inmunoprecipitation, Co-IP)等进行进一步的

功能验证。 

2.2  参与植物体内物质运输与能量代谢 
植物为了维持生存必须依赖环境供给的物

质、能量和信息，并通过复杂的运输和代谢过程

来完成生长发育。 
2.2.1  参与极性生长素运输 

生长素是一类天然存在于植物中具有生长

诱导作用的低分子量物质，参与响应各种环境刺

激的多种生物过程，如细胞信号传导、细胞周期

调节、内吞作用、胚胎发生、器官发生和生长调

节等[42]。其中植物激素吲哚乙酸(indole-3-acetic 
acid, IAA)是最重要的天然生长素，几乎调节植

物发育的各个方面，包括胚胎发生、根的形成、

侧根发育、叶片形成、茎伸长和果实发育等[43-46]。 
Ge 等[11,14]研究发现拟南芥 wxr1 和 wxr3 突

变体幼苗极性生长素转运减少，表明突变体中生

长素的转运存在一定的缺陷。在植物的生长发育

过程中，生长素在子叶和发育中的叶片中合成，

并通过下胚轴主动运输到根部，从而使初生根伸

长和侧根发育。与野生型相比，wxr1 和 wxr3 拟

南芥突变体的气生组织中游离 IAA 水平升高，

根尖区 IAA 减少，表明突变体幼苗在地上部合

成的生长素不能有效转运至根尖。此外，生长素

转运蛋白(PIN-FORMEDauxin exporter, PIN)和
生长素输入蛋白(auxin resistant, AUX1)的蛋白

质水平在质膜上也显著降低，说明 wxr1、wxr3
拟南芥突变体中生长素极性转运的缺陷是由转

运蛋白水平降低引起的。可见 RUS1 (WXR3)、
RUS2 (WXR1)是生长素转运和维持根系中 PIN
蛋白正常水平所必需的(图 3)，但是其对于生长

素转运的调控机制还不清楚。 
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2.2.2  调控淀粉代谢 
淀粉主要是由光合作用产物转化所形成的

碳水化合物，在植物体的代谢活动中扮演着非常

重要的角色[47]。淀粉的积累保证了充足的碳源

储备，同时在淀粉酶作用下的分解产物可用于蔗

糖合成。在质体中瞬时淀粉合成与降解的启动主

要取决于昼夜循环、酶活性的翻译后调节和淀粉

磷酸化[48]。 
高雪萍[15]研究发现 WXR1 和 WXR3 在淀粉

代谢途径以及糖信号转导途径中发挥作用；

WXR1和 WXR3的突变影响了拟南芥子叶叶绿体

中淀粉粒的降解，造成大量的大颗粒淀粉粒在叶

绿体中积累，从而破坏叶绿体的结构，影响了叶

绿体的正常发育及光合作用；他们还发现 WXR1

和 WXR3 还具有一定的生物节律性，认为这与淀

粉降解酶的生物节律性表达特性相一致。 

植物可以感知糖信号，而糖信号可以调控许

多基因的表达，从而来调控植物的生长发育。在

植物中主要通过己糖激酶(hexokinase 1, HXK1)

和雷帕霉素靶蛋白(target-of-rapamycin, TOR)这

2 个独立的信号通路来完成糖信号的转导[49-50]。 

α-葡聚糖水二激酶(starch excess 1, SEX1)、磷酸

葡聚糖磷酸酶(starch excess 4, SEX4)是淀粉降

解过程中 2 个重要的调控因子，高雪萍[15]研究

发现wxr1和wxr3拟南芥突变体中过多的淀粉积

累诱导了 SEX1、SEX4 转录水平的上调，导致突

变体内游离糖水平升高，从而诱导了 HXK1 和

TOR 表达量的上调，说明 WXR1 和 WXR3 能够

调控拟南芥中糖信号的转导(图 3)。 

此外，体外酵母双杂实验表明 WXR1 (RUS2)

和 WXR3 (RUS1)蛋白与 RUS5 和 RUS3 以及 K+

输出蛋白(K+ efflux antiporters, KEAS)存在间接

的相互作用。高雪萍[15]推测 WXR1 和 WXR3 可

能是通过调控叶绿体内环境的K+离子浓度和 pH

来促进淀粉降解和利用，同时促进单糖的利用，

从而调控植物的生长。 

2.3  参与花药发育过程 
植物花药发育可分为两个主要阶段：第一阶

段，花药形态建立、细胞和组织分化、小孢子母

细胞减数分裂；第二阶段，花粉粒分化、花药开

裂和花粉粒释放[51]。花药开裂是雄蕊成熟中的

重要过程，其过程涉及局部细胞分化和变性，中

间层和绒毡层退化促进内皮发育，内皮层局部次

生壁二次增厚，为花药开裂和释放提供机械力，

结合花药脱水和花粉膨胀，以促进花药的完全开

放和花粉释放[52]。 
2.3.1  生长素途径 

生长素在花的发育、器官形成和花粉发育中起

着至关重要的作用，并且在协调花粉成熟和花药开

裂以及花丝伸长过程中发挥作用[53]。木质素是一种

天然聚合物，在次级细胞壁中与纤维素和半纤维素

交织在一起。生长素通过其信号转导调节大部分植

物的生长发育，而木质素可以响应生长素信号，并

影响植物中花药和次生木质部的发育[54]。 
NAC 转录因子 NST1、NST2 为次生壁合成

的关键转录因子[55-56]，通过调节花药中次生壁的

木质素合成，使花药内皮层细胞的次生壁增厚，

从而调控花药开裂[57]。赵淑清等[12]研究发现拟

南芥 amiR-RUS4 植株花药不开裂，雄性育性严

重下降，NAC 转录因子 NST1、NST2 以及 MYB
转录因子 MYB103 和 MYB85 在 amiR-RUS4 植

株的花蕾中的表达也显著降低，推测 RUS4 可能

通过改变花药组织内的生长素分布激活 NST1
和 NST2 的转录，诱导下游转录因子(如 MYB103
和 MYB85)的表达，进而调节次生壁生物合成基

因的表达，如纤维素合成酶基因 CESA4、CESA7、
CESA8 和木聚糖还原性末端序列合成基因

GAU12，从而控制花药次生壁增厚，最终导致花

药开裂和花粉释放(图 4)。 
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此外，Cecchetti 等[58-59]研究发现花药的裂口

细胞破裂取决于内皮层木质化，进一步研究表明

生长素能够通过调节内皮层木质化和茉莉酸的

生物合成来控制拟南芥花药开裂，Xu 等[60]研究

也发现拟南芥 arf17 突变体表现出内皮层木质化

缺陷，导致花药开裂缺陷。目前已知 RUS1、RUS2
能够调控生长素运输，但是 RUS1、RUS2 调控

花药开裂的研究还未见报道；RUS4 与木质素合

成紧密相关，而 RUS4 是否通过生长素转运影响

木质素合成尚不清楚；RUS 家族是否能通过影

响生长素转运调控花药开裂有待深入研究。 
2.3.2  茉莉酸途径 

茉莉酸(jasmonic acid, JA)及其前体和衍生

物，称为茉莉酸酯(jasmonate, JAs)，是调节植物

生长发育的重要因子之一，特别是调节植物对生

物和非生物胁迫的反应。雄蕊发育同样受到 JAs
的调控，已发现与茉莉酸代谢途径相关的基因有

DAD1、FAD、LOX、AOS、AOC 和 OPR 等[61-62]。

拟南芥 dad1 突变体在花药开裂、花粉成熟和花

蕾发育等方面存在缺陷，dde2-2 雄性不育突变体

表现出与花丝伸长和花药开裂相关的问题[63-64]，

这些研究表明，JAs 在拟南芥雄蕊发育的晚期起

关键作用[65]。MYB 转录因子是 JA 介导的雄蕊

和花粉成熟所必需的[66]，Huang 等[67]研究发现

DELLA 蛋白与 MYB21 和 MYB24 相互作用，调

节拟南芥的细丝伸长；Ajin 等[68]研究发现拟南

芥 myb108 突变体表现出花药开裂延迟、花粉活

力降低、雄性育性下降。 
陈雅洁等[16]研究发现 AtRUS4 定位于叶绿

体，可能参与 JA 介导的雄蕊发育，通过影响 JA
相关基因的表达在协调花药开裂和花粉成熟中发

挥作用(图 4)。与野生型相比，拟南芥 amiR-RUS4
在花药开裂和花粉成熟方面存在缺陷，雄蕊中

JA 响应 MYB 转录因子，尤其是 MYB108 的转 
 

 
 

图 4  RUS4 在花药发育中的调控作用 
Figure 4  The regulatory role of RUS4 in anther development. “     ” indicates positive regulation; 
“      ” indicates negative regulation. 
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录丰度显著降低，而 JA 合成途径基因 DAD1、
LOX3、AOS、AOC4、OPR3、JAR1、JMT 与 JA
分解代谢基因 CYP94B3 的转录丰度却显著增

加，推测拟南芥 amiR-RUS4 雄蕊中 JA 代谢基因

表达的变化可能是 JA 信号网络中负反馈调节的

结果。 
本课题组的前期研究发现 JA 合成途径主要

基因 DAD1、AOS、COI1 等以及 MYB 转录因子

MYB108 在茄子花药开裂中有一定的作用[69-71]，

但是 RUS4 在茄子花药开裂中是否与 JA、生长

素等途径相互作用调控花药的开裂目前还不清

楚，通过分析已有的基因组数据和已测定的转录

组数据，推测 RUS4 可能与 MYB 转录因子共同

参与花药发育调控过程，深入研究其与 MYB 转

录因子以及 JA 合成途径的调控关系是必要的。 

3  展望 
RUS 家族在动植物以及大多数真菌中广泛

存在，在真核生物的整个发育过程中发挥重要作

用，但是目前关于 RUS 家族的功能研究较少，

且集中于模式作物(拟南芥)，因而对 RUS 家族

的了解存在一定的局限性，对于其在其他植物是

否有同样的功能还有待探索。 
RUS1 和 RUS2 通过参与 UV-B 反应、淀粉

代谢、维持维生素 B6 稳态调节幼苗早期形态发

生，同时在极性生长素转运中也发挥重要作用。

RUS4 可与 NAC 转录因子 NST1、NST2 及

MYB26 相互作用，通过影响花药内皮层次生壁

的生长调控花药开裂，同时可能参与 JA 介导的

雄蕊发育，通过影响 JA 相关基因的表达调控花

药开裂。RUS6 是胚胎缺陷基因，在胚胎发育早

期发挥重要作用。而目前还没有研究表明RUS3、
RUS5 在植物生长发育过程中发挥作用，深入研

究 RUS3、RUS5 的功能有助于进一步了解 RUS
家族中高度保守的 DUF647 结构域在植物发育

中的调控作用。 
之前研究表明， RUS4 可能通过调控生长

素的运输或动态平衡，影响花中 JA 的生物合成，

控制雄蕊发育。目前关于生长素与 JA 协同调控

花药开裂的研究还较为分散，没有形成一个清晰

的调控网络。RUS4可能作为其中一个关键基因，

将两个途径串联起来，因而进一步研究 RUS4 与

生长素响应因子 ARF 以及 JA 合成基因 DAD1、
LOX、OPDA 等的关系是必要的。此外，RUS1、
RUS2、RUS4 与生长素关系紧密，RUS6 以及其

他 RUS 家族基因是否也在生长素转运过程中发

挥作用？RUS3作为动物基因组中的直系同源基

因，在植物的生长发育过程中发挥着什么调控作

用？这些问题都有待进一步探索。通过不断完善

RUS 家族在植物中的功能研究，将更好地揭示

RUS 在不同物种中的调控机制，也为植物的分

子育种研究奠定一定的基础。 
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