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摘 要:植物气孔通过控制叶片内部与外部环境的气体交换影响植物的蒸腾作用和光合作用,在植物的

生长发育和适应环境变化中起着重要作用。为探究气孔发育相关基因TaMUTE在小麦生长发育中的潜在功

能,本研究克隆了普通小麦TaMUTE基因并分析了其序列特征,利用qRT-PCR技术分析了在干旱和脱落酸

(ABA)胁迫下TaMUTE基因的表达模式,采用转基因技术获得拟南芥TaMUTE转基因植株并分析了其表

型。结果表明,从普通小麦中克隆了3个TaMUTE同源基因,将其分别命名为TaMUTE2A、TaMUTE2B和

TaMUTE2D。小麦TaMUTE2A的开放阅读框(ORF)为651bp,编码216个氨基酸;TaMUTE2B的 ORF为

717bp,编码238个氨基酸;TaMUTE2D的ORF为648bp,编码215个氨基酸。3个蛋白属于bHLH家族,

均为疏水、不稳定蛋白,其二级结构主要由α-螺旋、延伸链、β-转角和无规则卷曲组成。系统进化分析表明,小

麦TaMUTE与大麦 HvMUTE的亲缘关系最近。在ABA处理4h条件下,TaMUTE基因的表达显著上调;

在干旱条件下,TaMUTE基因的表达无显著变化。过表达TaMUTE基因会导致转基因拟南芥植株矮小和发

育缓慢,增加其气孔密度。
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Abstract:Stomataaffectstranspirationandphotosynthesisinplantsbycontrollingthegasexchange
betweentheinternalandexternalenvironmentsofleaves.Itplaysanimportantroleinplantgrowth
anddevelopment,andadaptationtoenvironmentalchanges.ToexplorethepotentialfunctionofTa-
MUTE,agenerelatedtowheatstomataldevelopment,inplantgrowthanddevelopment,wascloned
fromthecommonwheatandanalyzedforitssequencecharacteristics.TheexpressionpatternofTa-
MUTEgenewasanalyzedunderdroughtandabscisicacid(ABA)stressesbyqRT-PCR.TheTa-
MUTEtransgenicplantswereobtainedbytransgenictechnologyandanalyzedfortheirphenotype.
TheresultsshowedthatthreeTaMUTEhomologsgenewereclonedfromcommonwheat,which
werenamedTaMUTE2A,TaMUTE2BandTaMUTE2D.Theopenreadingframe(ORF)ofthewheat
TaMUTE2Ageneis651bp,encoding216aminoacids;theORFoftheTaMUTE2Bgeneis717bp,



encoding238aminoacids;andtheORFoftheTaMUTE2Dgeneis648bp,encoding215aminoacids.
ThreeMUTEproteinsbelongtothebHLH(basichelix-loop-helix)family,whichareallhydrophobic
andlabileproteins.Theirsecondarystructureismainlycomposedofα-helix,extendedchain,β-turn
andirregularrecoil.PhylogeneticanalysisrevealedthatTaMUTEismorecloselyrelatedtothebarley
MUTE.TheexpressionoftheTaMUTEwassignificantlyenhancedafter4hunderABAtreatment.
WhiletheexpressionoftheTaMUTEgenedidnotchangesignificantlyunderthedroughttreatment
conditions.OverexpressionofTaMUTEgenesresultedinshortstature,developmentretardationand
increasedstomataldensityintransgenicplant.
Keywords:Wheat;Stoma;TaMUTEgene;Functionalanalysis

  小麦(Triticumaestivum)属于禾本科小麦

属,是一种营养丰富、经济价值较高的商品粮,也

是中国重要的粮食作物。小麦在生长发育过程中

会遭受各种胁迫,严重影响其产量与品质[1-2],提高

小麦的产量与品质对于粮食安全具有重要意义。

气孔是植物与外界环境交流的重要通道,对

植物的生长发育和环境适应性具有重要作用;单

子叶植物的气孔由一对保卫细胞和副卫细胞组

成[3-7]。被子植物气孔发育受到3个bHLH(bas-

ic-helix-loop-helix,碱性螺旋-环-螺旋)家族蛋白

的严格调控,其中SPEECH-LESS(SPCH)调控

拟分生母细胞发育至拟分生细胞;MUTE 调控拟

分生细胞发育至保卫母细胞;FAMA调控保卫母

细胞发育至保卫细胞[8-17]。研究发现,拟南芥

mute突变体的叶片表面几乎不形成气孔,气孔发

育停滞在分生组织时期;而过量表达 MUTE基

因导致叶片表面出现大量气孔[18]。二穗短柄草

BdMUTE基因对保卫细胞和副卫细胞的形成具

有重要作用[19]。玉米zmmute(zmbzu2)突变体

的保卫细胞和副卫细胞表现异常,不能形成完整

的气孔复合物[20]。水稻OsMUTE基因可限制分

生组织不对称分裂,促进分生组织向保卫细胞母

细胞的转变[21]。

目前,有关小麦 MUTE 基因的功能尚未见

报道。因此,本研究以小麦幼苗为研究对象,对小

麦TaMUTE基因ORF序列进行克隆及相关生物

信息学分析,通过实时荧光定量PCR技术分析其

在干旱和ABA处理下的表达水平,利用转基因

技术获得拟南芥TaMUTE转基因植株,并对转基

因植株的表型进行分析,以期为小麦气孔发育基

因的深入研究及其在育种中的应用提供参考。

1 材料与方法

1.1 试验材料

本研究所用小麦品种为Fielder,由天津农学

院天津市作物抗逆机理及遗传改良国际联合研究

中心提供。选取饱满且均匀一致的小麦种子800
粒,用75%酒精处理1min;无菌水冲去酒精后加

入1%的NaClO浸泡10min,无菌水冲洗3次;
将种子平铺在发芽盒中水培,每个发芽盒中40粒

种子,置于人工气候室(温度24℃,温度70%,光
照10~14h,光照强度3000Lx)培养4d,待种子

萌发整齐后进行后续试验。

1.2 小麦叶片总RNA的提取及cDNA模板的合成

分别采用20%PEG和100μmolABA处理

1.1中萌发整齐的小麦幼苗,置于人工气候室(条
件同上)处理时间为0、4、8、12和24h;剪取处理

不同时间的小麦叶片100mg置于1.5mL离心

管中进行液氮速冻,置于-80℃冰箱中保存备

用。采用天根生化科技(北京)有限公司生产的

RNAprepPure试剂盒按照说明进行总RNA的

提取。采用宝日医生物技术(北京)有限公司生产

的PrimeScriptTMIV1ststrandcDNASynthesis
Mix试剂盒按照说明合成cDNA。

1.3 小麦TaMUTE基因的克隆

通过NCBI(www.ncbi.nlm.nih.gov)网站

获得小麦TaMUTE序列。采用primer6.0软件

设计扩增引物(表1),用1.2中合成的小麦幼苗

cDNA作为模板进行PCR扩增。PCR体系为20

μL:ddH2O8.4μL,PrimeSTAR MaxPremix
(2X)10μL,正、反向引物各0.3μL,cDNA模板

1μL。PCR程序为:预变性98℃3min;变性98
℃10s,退火58℃5s,72℃延伸30s,35个循

环;延伸72℃5min。PCR扩增产物用琼脂糖凝

胶电泳回收。采用TA克隆方法将目的片段连接
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表1 本研究使用的引物

Table1 Primersequencesusedinthisstudy
引物名称
Primername

引物(5'-3')
Primer(5'-3')

用途
Property

TaMUTE2A/D-F1 ATGTCGCACATCGCGGTGGA
TaMUTE2A/B/D-R1 TTATATCGCCATGGATGAGTAG

Genecloing

TaMUTE2B-F1 ATGCGGTGGTCGTCAGCCAG
TaMUTE2A/B/D-R1 TTATATCGCCATGGATGAGTAG

Genecloing
􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋

TaMUTE-qF1 CTTCGTCCTCAAGATTGGGC
TaMUTE-qR1 CTGGTGGTAGCAGAAGGTCT

qRT-PCR
􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋

TaTubulin-qF1 CATGCTATCCCTCGTCTCGACCT
TaTubulin-qR1 CGCACTTCATGATGGAGTTGTAT

qRT-PCR
􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋

TaMUTE2A/D-F2 GCTCTAGAATGTCGCACATCGCGGTGGA
TaMUTE2A/B/D-R2 CCCAAGCTTTTATATCGCCATGGATGAGTAG
TaMUTE2B-F2 GCTCTAGAATGCGGTGGTCGTCAGCCAG

TaMUTE2A/B/D-R2 CCCAAGCTTTTATATCGCCATGGATGAGTAG

过表达载体构建
Constructionof

overexpressionvector

􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋

在T载体上,然后通过热激转化法将其转入大肠

杆菌DH5α中;PCR鉴定为阳性的菌落进行扩大

培养,提取质粒;将质粒送生工生物工程(上海)股
份有限公司测序,获得小麦TaMUTE基因序列。

1.4 小麦TaMUTE基因的生物信息学分析

采用ConservedDomainSearchService(www.
ncbi.nlm.nih.gov/Structure/cdd/wrpsb.cgi)分析

保守结构域;用 ProtParamtool(https://web.
expasy.org/protparam/)预测理化性质;用SOP-
MA(https://npsa-prabi.ibcp.fr/NPSA/npsa_

sopma.html)预测蛋白质二级结构;用SWISS-
MODEL(https://swissmodel.expasy.org/)预
测三级结构;用 MEGA7.0软件分析序列及系统

进化树构建。

1.5 小麦TaMUTE系统进化分析

采用NCBI数据库检索大豆、棉花、向日葵、
拟南芥、高粱、玉米、水稻、二穗短柄草、大麦和小

麦共10个物种的 MUTE蛋白序列。利用 Mega
11.0软件构建系统进化树。

1.6 干旱和ABA处理下小麦TaMUTE基因的相

对表达量测定

根据1.3中测序结果,采用primer6.0软件

设计TaMUTE基因的实时荧光定量PCR(qRT-
PCR)引物(表1)。小麦Tatubulin 基因为内参。
采 用 QuantStudio3 荧 光 定 量 PCR 仪 (Ther-
mofisher,美国)进行基因扩增。qRT-PCR反应

体系为20μL:TBGreenFastqPCRMix(2X)10

μL,上、下游引物各0.5μL,模板1μL,ddH2O8

μL。反应程序:预变性95℃30s;95℃5s,60
℃30s,40个 循 环。采 用2-ΔΔCT 法 分 析Ta-
MUTE基因的相对表达量。

1.7 小麦TaMUTE过表达载体构建及转基因拟

南芥植株筛选

以小麦幼苗的cDNA作为模板,采用PCR技

术扩增TaMUTE 基因(引物见表1)。使用XbaⅠ和
HindⅢ限制性内切酶分别对TaMUTE 基因扩增

产物和含有CaMV35S启动子(Cauliflowermo-
saicvirus35Spromoter)的表达载体pCBAM-
BIA3301进行酶切。采用 T4DNA连接酶将酶

切后 的TaMUTE 序 列 分 别 连 接 到 pCBAM-
BIA3301载体。将构建成功的表达载体通过农杆

菌介导法转化到拟南芥中。采用1∶10000的

Basta除草剂溶液喷施萌发的拟南芥幼苗进行转

基因植株的初步筛选;待筛选获得的阳性幼苗生

长到三周苗龄时,采用PCR技术再次鉴定。将获

得转基因阳性植株命名为TaMUTEOE。
1.8 TaMUTE 转基因拟南芥气孔表型分析

取四周苗龄的野生型和转基因拟南芥叶片浸

入到卡诺氏固定液(无水乙醇∶冰醋酸=3∶1)中固

定6h;用无水乙醇冲洗3次,无菌水冲洗1次,置
入透明剂(水合氯醛∶甘油∶水=25∶8∶1)中透明

48h;将透明的叶片置于载玻片上制片,在显微镜

下观察分析。

2 结果与分析

2.1 小麦TaMUTE基因及氨基酸序列分析

通过NCBI网站检索获得了三个小麦TaMUTE,
分 别 命 名 为TaMUTE2A (LOC123184797)、Ta-
MUTE2B (LOC123040731)和 TaMUTE2D
(LOC123048785)。以小麦Fielder幼苗的cDNA
为模板,通过PCR扩增和基因测序获得了Ta-
MUTE基因的开放阅读框(ORF)序列(图1)。小

麦TaMUTE2A的ORF为651bp,编码了216个氨
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基酸,其中亮氨酸与丝氨酸的含量最高,均为23个;
TaMUTE2A蛋白分子式为C1003H1646N294O310S12,分
子量为23168.61,等电点(pI)为7.03,不稳定系

数为56.85,是不稳定蛋白;TaMUTE2A 的平均

亲水数0.069,推测是疏水蛋白。TaMUTE2B的

ORF为717bp,编码了238个氨基酸,其中5-氨
基乙酰丙酸和丝氨酸的含量较高,分别是29个和

27个;蛋白分子式为C1107H1814N332O343S12,其分

子量为25647.32,等电点(pI)为8.72,不稳定系

数为58.83,是不稳定蛋白;TaMUTE2B的平均亲

水数为-0.068,推测是亲水蛋白。TaMUTE2D的

ORF为648bp,编码了215个氨基酸,其中5-氨
基乙酰丙酸和丝氨酸的含量最高,均为23个;
蛋白分子式为C999H1638N292O308S12,其分子量为

23052.49,等电点(pI)为7.03,不稳定系数为

57.96,是不稳定蛋白;TaMUTE2D的平均亲水

数0.069,推测为疏水蛋白。
TaMUTE2A和TaMUTE2D的ORF序列与

NCBI数据库的数据一致;而TaMUTE2B的ORF

序列与数据库序列不同,数据库中第249bp处为

C,本研究测序结果为G(图2)。

  M:Marker.

图1 小麦TaMUTE基因的PCR电泳图

Fig.1 ElectrophoresisimageofthePCR

ptoductsofwheatTaMUTEgene

图2 TaMUTE2A 、TaMUTE2B 和TaMUTE2D 的ORF序列比对

Fig.2 SequencealignmentanalysisofTaMUTE2A,TaMUTE2BandTaMUTE2D

·227· 麦 类 作 物 学 报                  第45卷



2.2 小麦TaMUTE蛋白结构分析

利用SOPMA在线工具预测发现,TaMUTE2A、
TaMUTE2B和TaMUTE2D蛋白的二级结构主

要由α-螺旋、延伸链、β-转角和无规则卷曲组成

(图3A、图3C和图3E),三级结构均含有碱性螺

旋-环-螺旋结构(图3B、图3D和图3F)。
2.3 小麦TaMUTE保守结构域分析

采用NCBI中的CD-Search进行TaMUTE

蛋白的保守结构域预测,发现3个 TaMUTE均

属于bHLH家族蛋白成员(图4)。

2.4 小麦TaMUTE系统进化分析

将小麦 TaMUTE蛋白与其他物种 MUTE
蛋白构建系统进化树,结果表明,小麦TaMUTE
蛋白与大麦 HvMUTE的亲缘关系最近,其次为

二穗短柄草(图5)。

  A和B:TaMUTE2A蛋白二级结构和三级结构;C和D:TaMUTE2B蛋白二级结构和三级结构;E和F:TaMUTE2D蛋白二级结构

和三级结构。

AandB:SecondaryandtertiarystructuresoftheTaMUTE2Aprotein;CandD:SecondaryandtertiarystructuresoftheTa-

MUTE2Bprotein;EandF:SecondaryandtertiarystructuresoftheTaMUTE2Dprotein.

图3 TaMUTE蛋白结构预测

Fig.3 PredictionofTaMUTEproteinstructures

  A、B和C:TaMUTE2A、TaMUTE2B和TaMUTE2D。

A,BandC:TaMUTE2A,TaMUTE2BandTaMUTE2D.

图4 TaMUTE蛋白的保守结构域分析

Fig.4 ConserveddomainanalysisoftheTaMUTEproteins

·327·第6期 王嘉宁等:小麦气孔发育相关基因TaMUTE的克隆及功能分析



图5 TaMUTE系统进化分析

Fig.5 PhylogeneticanalysisofTaMUTE

2.5 干旱和ABA胁迫下小麦TaMUTE基因表达

模式分析

采用20%PEG和100μmolABA分别处理

小麦幼苗,分析TaMUTE基因的表达变化,结果

表明,干旱处理0、4、8和12h条件下,TaMUTE
基因相对表达量无显著差异(图6A);ABA处理

幼苗0、8、12和24h条件下,TaMUTE的相对表

达量无显著差异,而在 ABA 处理小麦幼苗4h
时,TaMUTE的相对表达量较处理0h显著上调

约2.6倍(图6B)。这表明小麦TaMUTE基因的

表达会受到ABA影响,而干旱对TaMUTE基因

的表达影响不显著。

2.6 TaMUTE转基因拟南芥植株表型分析

由图7A可知,在野生型(WT)拟南芥植株中

没有检测到TaMUTE基因的表达,而在转基因植

株中,TaMUTE大量表达。与野生型植株相比,
过表达TaMUTE的植株生长发育缓慢,叶片较小

(图7B),气孔密度明显较高,且出现了成簇排列

的气孔(图7C和图7D)。这说明小麦TaMUTE
基因对植物气孔及生长发育具有重要作用。

  图柱上不同小写字母表示不同处理时间间差异达到显著水平(P<0.05)。

Differentlowercaselettersabovecolumnsindicatesignificantdifferencesamongdifferentdurationsofthetreatment(P<0.05).

图6 小麦TaMUTE基因在干旱(A)和ABA(B)处理下的表达分析

Fig.6 TaMUTEgeneexpressionanalysisinwheatwithdrought(A)andABA(B)treatmentts
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  A:TaMUTE基因在拟南芥植株中的表达;B:TaMUTE转基因拟南芥植株4周苗龄的表型。C和D:TaMUTE转基因拟南芥植株

气孔表型和密度分析。标尺:20μm。**:转基因与野生间差异极显著(P<0.01)。WT:野生植株;TaMUTE2A-OE、TaMUTE2B-

OE、TaMUTE2D-OE:转TaMUTE基因植株。

A:TaMUTEgeneexpressionlevelintransgenicArabidopsisplants;B:PhenotypicofTaMUTEtransgenicArabidopsisplantsat4-

week-oldplants;CandD:Stomatalphenotype(C)anddensity(D)inTaMUTEtransgenicArabidopsisplants.Scalebars:20μm.**:

SignificantdifferencesbetweenwildtypeandtransgenicArabidopsisplants(P<0.01).WT:Wildplant;TaMUTE2A-OE,TaMUTE2B-

OE,TaMUTE2D-OE:TransgenicplantsofTaMUTEgene.
图7 过表达TaMUTE转基因植株表型分析

Fig.7 PhenotypicanalysisoftransgenicplantsoverexpressingTaMUTE

3 讨论

研究发现,bHLH家族是广泛存在于植物中

的转录因子超家族之一,参与了植物的生长发育、
信号 转 导 和 非 生 物 胁 迫 响 应 等 重 要 生 理 过

程[22-23]。本研究克隆的TaMUTE基因具有典型

的bHLH 结构域,属于bHLH 转录因子家族。
推测TaMUTE对小麦的生长发育、信号转导和非

生物胁迫响应具有重要作用。蛋白序列比对分析

表明,小麦TaMUTE与单子叶植物 MUTE的亲

缘关系较近,与大麦HvMUTE的亲缘关系最近,
说明小麦在长期的生物进化过程中保持了单子叶

植物的特征。
植物气孔的发育不仅受到自身发育调控因子

的调控,还受到外界环境和植物激素的调控[24-26]。
研究发现,干旱胁迫下,植物可以通过合成渗透调

节物质及抗氧化物酶来快速响应干旱胁迫,并进

一步影响气孔的分化发育[27-28]。本研究中,采用

20%的 PEG 模 拟 干 旱 处 理 小 麦 幼 苗 后,Ta-
MUTE基因的相对表达含量没有显著变化。这

与王宏鹏等[29]对大麦HvMUTE 的研究结果一

致。推测干旱不会改变植物体内 MUTE 基因的

相对表达水平,而是有可能改变其他气孔发育相

关基因的相对表达水平。有研究认为,ABA与气

孔的关闭和发育有关;ABA可以通过调控保卫细

胞中的离子通道影响细胞的水势变化,从而促进

气孔关闭;也可以通过调控气孔的发育过程影响

气孔的密度[30-31]。Tanaka等[32]研究表明,拟南

芥中ABA合成重要基因ABA2缺失后会导致其

子叶变小,气孔数目增加;施加外源ABA会导致

拟南芥叶片气孔数目减少。Quarrie等[33]同样发

现,外源 ABA 会导致小麦叶片气孔减少,推测

ABA可能通过调控SPCH 和MUTE 基因的表

达量改变气孔的发育过程。本研究中,外源ABA
处理小麦幼苗4h时,TaMUTE基因的相对表达

量显著提高,其他处理时间下没有显著变化,表明

ABA可能通过调控TaMUTE基因的相对表达调

控气孔发育。
为进一步研究TaMUTE基因的功能,将Ta-

MUTE基因在双子叶模式植物拟南芥中进行表

达分析,发现携带TaMUTE植株较野生型植株叶

片气孔密度增大,并且出现成簇气孔的表型。与

在拟南芥中过量表达拟南芥AtMUTE、水稻Os-
MUTE、玉米ZmMUTE 均会导致叶片气孔密度

增大的结果一致[18,20-21]。Raissig等[19]发现,单
子叶植物二穗短柄草与拟南芥AtMUTE同源的

BdMUTE基因不仅能够调控保卫细胞母细胞的

分化,还能够调控副卫细胞的形成。考虑到本研

究中的TaMUTE基因来源于单子叶植物小麦,后
续的研究将会借助基因敲除和过表达等技术,重
点分析TaMUTE在小麦气孔复合物形成中的功

能及其分子机制。

·527·第6期 王嘉宁等:小麦气孔发育相关基因TaMUTE的克隆及功能分析



参考文献:
[1]陶志强,王德梅,杨玉双,等.北方冬麦区小麦产量潜力及增产

技术研究进展[J].中国农学通报,2018,34(2):48.
TAOZQ,WANGDM,YANGYS,etal.Yieldpotentialand
yield-increasingtechniquesofwinterwheatinnorthernwinter
wheatregion:Researchprogress[J].ChineseAgricultural
ScienceBulletin,2018,34(2):48.

[2]王沙沙,黄绍敏,宋 晓,等.小麦氮利用效率相关基因TaARE1
的生物信息学分析及等位变异[J].江苏农业科学,2023,51
(22):34.
WANGSS,HUANGSM,SONGXetal.Bioinformaticsa-
nalysisandallelicvariationofTaARE1generelatedtonitro-
genuseefficiencyinwheat[J].JiangsuAgriculturalSci-
ences,2023,51(22):34.

[3]CHATERCCC,CAINERS,FLEMINGAJ,etal.Origins
andevolutionofstomataldevelopment[J].PlantPhysiolo-
gy,2017,174(2):624.

[4]陈青云,李有志,樊宪伟.植物气孔发育的分子调控机制[J].
遗传,2017,39(4):302.
CHENQY,LIYZ,FANXW.Moleculemechanismforreg-
ulatingstomataldevelopmentinplants[J].Hereditas(Bei-
jing),2017,39(4):302.

[5]ZARINKAMAR F.Stomatalobservationsindicotyledons
[J].PakistanJournalofBiologicalSciences,2007,10(2):
199.

[6]GEISLERMJ,DEPPONGDO,NADEAUJA,etal.Stoma-
talneighborcellpolarityanddivisioninArabidopsis [J].
Planta,2003,216(4):571.

[7]NADEAUJA,SACKFD.Controlofstomataldistributionon
theArabidopsisleafsurface[J].Science,2002,296(5573):
1697.

[8]PETERSONK M,RYCHELAL,TORIIK U.Outofthe
mouthsofplants:Themolecularbasisoftheevolutionanddi-
versityofstomataldevelopment[J].ThePlantCell,2010,22
(2):296.

[9]TORIIKU.Stomataldevelopmentinthecontextofepider-
maltissues[J].AnnalsofBotany,2021,128(2):137.

[10]侯慧姣,韩鸿鹏.单、双子叶植物气孔发育调控差异研究进展

[J].分子植物育种,2016,14(4):896.
HOUHJ,HANHP.Researchprogressonthedifferenceof
stomatadevelopmentandtheirregulationbetweenmonocot-
yledonanddicotyledon [J].Molecular Plant Breeding,
2016,14(4):896.

[11]CHATERC,GRAYJE,BEERLINGDJ.Earlyevolutionary
acquisitionofstomatalcontrolanddevelopmentgenesignal-
lingnetworks[J].CurrentOpinioninPlantBiology,2013,
16(5):638.

[12]BERGMANNDC,SACKFD.Stomataldevelopment[J].
AnnualReviewofPlantBiology,2007,58:163.

[13]PILLITTERILJ,TORIIKU.Mechanismsofstomatalde-
velopment[J].AnnualReviewofPlantBiology,2012,63:
591.

[14]SERNAL.StomataldevelopmentinArabidopsisandgras-
ses:Differencesandcommonalities[J].TheInternational
JournalofDevelopmentalBiology,2011,55(1):5.

[15]NADEAUJA.Stomataldevelopment:Newsignalsandfate
determinants[J].CurrentOpinioninPlantBiology,2009,
12(1):29.

[16]LAU O S,BERGMANN D C.Stomataldevelopment:A
plant’sperspectiveoncellpolarity,cellfatetransitionsand
intercellularcommunication [J].Development,2012,139
(20):3683.

[17]NUNESTDG,ZHANGD,RAISSIGMT.Form,develop-
mentandfunctionofgrassstomata[J].ThePlantJournal,
2020,101(4):780.

[18]PILLITTERILJ,SLOANDB,BOGENSCHUTZNL,et
al.Terminationofasymmetriccelldivisionanddifferentia-
tionofstomata[J].Nature,2007,445(7127):501.

[19]RAISSIGMT,MATOSJL,ANLEUGILMX,etal.Mo-
bileMUTEspecifiessubsidiarycellstobuildphysiologically
improvedgrassstomata [J].Science,2017,355(6330):
1215.

[20]WANG H,GUOS,QIAOX,etal.BZU2/ZmMUTEcon-
trolssymmetricaldivisionofguardmothercellandspecifies
neighborcellfateinmaize[J].PLoSGenetics,2019,15(8):
e1008377.

[21]WUZ,CHENL,YUQ,etal.Multipletranscriptionalfac-
torscontrolstomatadevelopmentinrice[J].TheNewPhy-
tologist,2019,223(1):220.

[22]HAO Y,ZONGX,RENP,etal.BasicHelix-Loop-Helix
(bHLH)transcriptionfactorsregulateawiderangeoffunc-
tionsinArabidopsis[J].InternationalJournalofMolecu-
larSciences,2021,22(13):7152.

[23]GAOF,DUBOSC.TheArabidopsisbHLHtranscription
factorfamily[J].TrendsinPlantScience,2024,29(6):
668.

[24]王宏亮,郭思义,王棚涛,等.植物气孔发育机制研究进展

[J].植物学报,2018,53(2):164.
WANGHL,GUOSY,WANGPT,etal.Researchpro-
gressinstomataldevelopmentmechanism[J].ChineseBul-
letinofBotany,2018,53(2):164.

[25]CASSONS,GRAYJE.Influenceofenvironmentalfactors
onstomataldevelopment[J].TheNew Phytologist,2008,
178(1):9.

[26]HARRISONEL,ARCECUBASL,GRAYJE,etal.The
influenceofstomatalmorphologyanddistributiononphoto-
syntheticgasexchange[J].ThePlantJournal,2020,101
(4):768.

[27]CAINERS,HARRISONEL,SLOANJ,etal.Theinflu-
encesofstomatalsizeanddensityonriceabioticstressresili-
ence[J].TheNewPhytologist,2023,237(6):2180.

[28]DARYANAVARD H,POSTIGLIONEAE,MÜHLEMANNJ
K,etal.Flavonolsmodulateplantdevelopment,signaling,
andstressresponses[J].CurrentOpinioninPlantBiology,
2023,72:102350.

[29]王宏鹏,曹高燚,李 明,等.大麦气孔发育转录因子基因 Hv-
MUTE 的克隆及生物学功能初步鉴定[J].华北农学报,
2023,38(1):40.
WANGHP,CAOGY,LIM,etal.Genecloningandpre-
liminaryfunctionidentificationofHvMUTE transcription
factorforbarleystomataldevelopment[J].ActaAgricultu-
raeBoreali-Sinica,2023,38(1):40.

[30]CHENK,LIGJ,BRESSANRA,etal.Abscisicaciddy-
namics,signaling,andfunctionsinplants[J].Journalof
IntegrativePlantBiology,2020,62(1):25.

[31]DONGT,PARKY,HWANGI.Abscisicacid:Biosynthesis,
inactivation,homoeostasisandsignalling[J].EssaysinBio-
chemistry,2015,58:29.

[32]TANAKAY,NOSET,JIKUMARUY,etal.ABAinhibits
entryintostomatal-lineagedevelopmentinArabidopsisleav-
es[J].ThePlantJournal,2013,74(3):448.

[33]QUARRIESA,JONESHG.Effectsofabscisicacidandwa-
terstressondevelopmentandmorphologyofwheat[J].
JournalofExperimentalBotany,1977,28(1):192.

·627· 麦 类 作 物 学 报                  第45卷


