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单子叶植物花器官发育的分子机制及
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摘要      大多数单子叶植物都与人类生活密切相关, 其花器官发育的好坏不仅直接关系到它们

的种族延续, 而且对粮食作物和园艺作物的生产具有重要影响。该文综述了在主要单子叶粮食作

物和观赏园艺作物中花器官发育分子机制的研究进展, 分析了基于对双子模式植物的研究所建立

起来的花器官发育模型在单子叶植物中的保守性及其多样性, 并提出了适当的见解以及对今后研

究的展望。
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The Conservative Property of Flower Development Model and 
Modified ABC Model in Monocotyledons
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Abstract        Most monocotyledous are closely related to people’s daily life. Their flower organs development 
are good or not directly influence their race continue, but also have an important impact on grain and horticultural 
crops produce. The present review focuses on the advance of flower development model in the main endogen food 
crops and horticultural crops, analysis the flower development model that established basis on the study in dicotyle-
donous model plants are conservation and diversity in monocotyledous. Finally, we are expressed ourselves insights 
and proposed the outlook for the future research in the last.

Key words        monocotyledou; flower development model; modified ABC model; conservation; diversity; advance

引言
花是被子植物所特有的器官, 花器官发育的好

坏直接关系到开花植物的种族延续。一直以来, 人
们都在探寻植物开花的奥秘, 但在过去, 人们对花发

育的研究多局限于花形态特征和开花生理方面。20
世纪80年代, 随着分子生物学的迅猛发展, 分子遗传

学方法被广泛应用到植物花发育研究中, 人们将植物

花发育的研究推到了一个前所未有的高度[1]。1991年, 
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Cone和Meyerowitz[2]根据前人对两种双子叶模式植

物拟南芥(Arabidopsis thaliana)和金鱼草(Antirrhinum 
majus)以及它们的同源突变体的大量研究成果, 提
出了植物花器官发育的经典ABC模型。该模型认

为, 花器官发育受A、B、C三种功能基因控制; 其
中, A功能基因控制萼片和花瓣的发育, B功能基因

参与花瓣和雄蕊的形态建成, 而C功能基因则控制

雄蕊和心皮的发育。此外, 该模型还指出: A、C功
能基因是相互抑制的, 而B功能基因的表达同A、C
类基因的表达是相互独立的。随后又在矮牵牛中分

离到胚珠发育所必需的D功能基因[3]以及在拟南芥

中分离到对花瓣、雄蕊和心皮发育所必需的E功能

基因[4], 这样ABC模型最终修正为至今被广泛接受

的ABCDE模型[5](图1)。花发育ABCDE模型所涉及

到的所有基因, 除APETALA2(AP2)外都属于MADS-
box转录因子家族成员。为了弄清楚各类花器官发

育MADS-box基因间相互作用的分子机制, 几乎在

ABCDE模型提出的同时, 著名的“四因子模型”也被

提出[6]。大量研究结果表明, 花发育ABCDE模型几

乎在所有的双子叶植物中都是保守的。

同双子叶植物一样, 单子叶植物也是植物界中

的一个重要类群, 而且它们中的大多数都与人类生

活密切相关。如人类种植的大多数农作物是单子叶

植物, 世界花卉市场上的很多观花植物也是单子叶

植物。这些植物花器官发育的好坏不仅直接关系到

种族延续, 而且对粮食作物和园艺作物的生产具有

重要影响。双子叶植物花发育模型的研究极大地促

进了花发育模型在单子叶植物中的研究。但同双

子叶植物花器官相比, 单子叶植物花器官在外形上

与双子叶花器官存在很大差别, 而且单子叶植物不

同类群之间的花器官也具有一定差异。基于对双子

叶模式植物花器官发育的分子研究结果所建立起来

的花发育模型在多大程度上适用于单子植物呢？为

此, 本文简要综述了基于对双子模式植物花发育的

研究所建立起来的花器官发育模型在主要的单子叶

粮食作物和园艺作物中的保守性及单子叶植物花发

育分子机制的多样性, 旨在对今后其他单子叶植物

花器官发育的分子遗传机制的研究提供参考。

1   禾本科单子叶植物花器官发育分子机

制的保守性及多样性
禾本科植物花的形态特征与典型的双子叶植

物及非禾本科单子叶植物的花存在明显差异。通常

禾本科植物花序分生组织的单位是小穗, 小穗由小

花和2个颖片组成, 小花从外到内依次是外稃、内

稃、浆片、雄蕊和雌蕊[7](图2)。Ambrose等[8]提出

禾谷类作物的内/外稃相当于萼片, 浆片等同于花瓣, 
因而认为ABC模型同样适用于禾谷类作物花器官的

形态建成。但对3种常见的禾本科单子叶植物水稻、

玉米和小麦(尤其是水稻)的大量研究结果表明, 禾
本科花器官发育的分子遗传机制同双子叶植物相比

在一定程度上是保守的, 但也存在着较明显的差异, 
尤其是内/外稃是否等同于双子叶植物的萼片, 不同

的研究结果间存在很大分歧。

1.1   水稻花器官发育分子机制的保守性及多样性

1.1.1   内/外稃发育机制的多样性      内/外稃包围在

花器官浆片、雄蕊和雌蕊的外部, 它是禾本科植物

所特有的花被器官, 也是与双子叶植物之间存在最

大差异的花器官。关于内/外稃的身份一直存在着

较大争议, 目前有两种对立的观点用来解释它们的

A: ABCDE模型; B: 拟南芥花发育ABCDE模型中所涉及到的相关基

因。

 A: the ABCDE model; B: the related genes of the flower development 
ABCDE model in Arabidopsis.

图1  双子叶植物花器官发育ABCDE模型[6]

Fig.1  The ABCDE model of flower development in 
dicotyledonous plants[6]
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特征[9]。一种观点是根据内/外稃在轴上的位置, 认
为它们的身份是有区别的, 其中将外稃看作为苞片, 
内稃看作是先出叶[10]。而另一种观点认为内/外稃

是相同的, 它们是形态改变的外轮被片(萼片)[11-12]。

将水稻的内/外稃看作是双子叶植物的萼片, 是
因为从水稻中已分离到几个具有A功能和E功能的

MADS-box基 因。MOSAIC FLORAL ORGANS1(MFO1)/
OsMADS6是一个AGL6分支MADS-box基因。它不仅决

定内稃特征, 而且还决定浆片特征, 同时还参与了花分

生组织的决定, 胚珠发育以及花的形成[13-14]。在mfo1
突变体中, 内稃膜状边缘结构缺失, 内稃边缘异常伸

长。原位杂交分析表明, MFO1在内稃原基和内稃膜

状边缘区域中表达, 而在内稃的非膜状边缘区域中

未表达[13,15]。这些结果表明, MFO1是通过促进内稃

边缘膜状结构的发育和抑制内稃非膜状骨架结构的

生长来决定内稃特征。在水稻中一个E类LOFSEP分
支同源基因LEAFY HULL STERILE1(LHS1)/OsMADS1
功能缺失和一个A类FUL同源基因OsMADS15功能

缺失都会造成内稃发育发生缺陷[16-17]。在LHS1的
RNAi干扰株系中观察到了和mfo1突变体中相同的

表型, 即边缘膜状结构缺失的异常内稃[16]。由于

LHS1和MFO1在调控花分生组织中具有一个冗余功

能, 因此它们可能在促进内稃边缘膜状结构的发育

方面也分享一个冗余的功能。相比较而言, 根据一

个突变体的表型, 水稻OsMADS15可能在内稃骨架

结构的构建中起作用[17]。与mfo1相比较, LSH1或者

OsMADS15突变都表现为心皮发育缺陷。根据突变/

RNAi干扰植株的表型, LHS1在内稃的发育中似乎起

着比OsMADS15更重要的作用。在水稻中分离到的

另外两个基因RAP1A和RAP1B, 系统进化分析显示, 
RAP1A和RAP1B聚集在A类基因亚家族分支中, 其中

RAP1A与玉米的ZAP1亲缘关系最近, 这表明RAP1A
和RAP1B是AP1亚家族成员, 是水稻中的A类基因。

原位杂交进一步分析表明, 在内/外稃形成之前, 
RAP1A在花原基顶端表达; 当内外稃形成之后, 则在

内/外稃和浆片中表达, 这与拟南芥APETALA1(AP1)
基因在萼片和花瓣中表达类似[18]。这些结果表明, 
参与水稻内/外稃发育的MADS-box基因的分子机制

与模式双子叶植物拟南芥萼片发育机制是相似的。

这一结果证明了将水稻内/外稃等同于双子叶植物

的萼片的观点在一定程度上是正确的。

但是, 在水稻内/外稃发育中存在着与拟南芥萼

片发育明显不同的分子机制, 许多非MADS-box基因

涉及到了水稻的内/外稃发育。OPEN BEAK(OPB)/
STAMENLESS1(编码C2-H2锌指蛋白)和DEGENER-
ATED HULL1(DH1, 编码AS2/LOB蛋白)都是内/外稃

正常发育所需的。在OPB突变体中, 内/外稃生长都

受到抑制, 从而形成开放的嘴状内/外稃[19-21]。根据

异常细胞分裂方式和一些KNOX基因的异位表达等

特征, 认为OPB基因在细胞增殖中发挥作用。在dh1
突变体中, 内/外稃退化形成半透明软腭、细丝状

和肿块状的器官, 因而认为DH1在极性建立中起作

用。在rep1突变体中发现内稃骨架结构缺失(或发

育受阻)及内稃边缘膜状结构过度分化[22-23]。通过

Lemma: 外稃; Palea: 内稃; Lodicule: 浆片; Stamen: 雄蕊; Carpel: 心皮。

图2  水稻小穗(spikelet)和小花(floret)的形态结构[36]

Fig.2  Morphology of the spikelet and floret in rice[36]
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对REP1基因分析, 结果发现它是一个金鱼草CYC基
因的同源基因, 编码一个TCP蛋白, 在控制花两侧对

称性中起作用[23]。原位杂交分析表明: 花发育早期

REP1在内稃原基中特异表达; 发育后期该基因在外

稃、内稃和雄蕊中均表达。转基因结果显示, REP1
过量表达, 花器官表现为内稃膜状边缘区变小及内

稃主体结构伸长, 这与mfo1的表型类似。由于REP1
内稃发育出现了部分缺陷, 这表明REP1可能不是起

决定内稃本身而是起促进内稃骨架结构细胞增殖、

扩大的作用。水稻所有的REP1同源基因(如FC1/
TB1和TCP15)在内稃发育中都有一个REP1的冗余

功能[24]。此外, 对与芒状内/外稃突变体发生相关的

几个基因分析表明: 小RNA调控路径在决定内/外稃

的近轴和远轴极性中发挥着重要作用[24]。

1.1.2   浆片发育的保守性与多样性      由于浆片位

于雄蕊外侧, 因而认为它等同于双子叶植物的花瓣, 
这个假设主要理由是水稻中已分离到的几个B类基

因控制了浆片发育[8,25]。SUPERWOMAN1(SPW1)/Os-
MADS16和OsMADS2、OsMADS4是水稻中已分离到

的三个B功能基因。序列分析表明SPW1/OsMADS16
是AP3同源基因; 而OsMADS2和OsMADS4是两个拟

南芥PI同源基因, 它们可能是由一个祖先基因经过

复制事件产生的[25-26]。原位杂交分析表明, SPW1、
OsMADS2在浆片和雄蕊原基中表达, 而OsMADS4虽
然在雄蕊原基中表达但在浆片原基中却不表达[25,27]。

酵母双杂交进一步分析表明, SPW1与OsMADS2和
OsMADS4间都能形成异质二聚体[27], 这与拟南芥中

AP3与PI能够在体外形成异质二聚体相似。对SPW1
进行功能缺失分析表明, SPW1功能缺失会造成浆片

转变成内稃状器官, 雄蕊转变成心皮状器官。对水

稻的两个PI同源基因OsMADS2和OsMADS4研究研

究分析表明, 它们具有不相等的冗余作用。由RNAi
介导抑制OsMADS2基因的表达, 植株花器官的浆片

伸长。这与抑制SPW1表达的结果相似, 但没有其

明显。这一结果表明, 可能有另外一个冗余因子涉

及到了浆片的发育[28-29]。相比较而言, 在RNAi干扰的

OsMADS4株系中没有观察到形态缺陷的浆片存在[27]。

然而, OsMADS2和OsMADS4的双重RNAi介导抑制, 
浆片完全转变成一个内稃状器官, 这与SPW1功能缺

失突变体表型相似。这表明在水稻浆片发育过程中

OsMADS2起主要作用, 而OsMADS4除冗余作用外还

起着次要的作用[29]。另外, 根据突变体中SPW1的表

型及表达模式, 一个非B类MADS-box基因OPB(编码

一个C2-H2锌指蛋白)被认为通过正向调控B类基因

的活动在浆片发育中起作用[19]。

根据ABCDE模型, A功能基因AP1/FUL、AP2(非
MADS-box蛋白编码基因)以及E功能基因SEP/AGL6
也是第二轮花器官发育所必需的。但在水稻中已

有的研究结果表明, 这个表达模式是不相同的, 水
稻AP1/FUL同源基因的主要功能是在营养生长向生

殖生长过渡中诱导开花, 而不是决定包括浆片在内

的花器官特征[30-32]。在一个水稻A类同源基因Os-
MADS15的等位基因突变体中没有观察到浆片发生

任何缺陷。这表明A类基因在水稻浆片发育中的功

能与在拟南芥花瓣发育中的功能是不同的[17]。

一个E类AGL6同源基因mfo1突变体在内稃和雄

蕊间出现伸长的浆片以及形成异位浆片, 而在MFO1
的同源基因OsMADS17的RNAi干扰株系中没有产

生异常的浆片。然而, 同时抑制MFO1和OsMADS17
表达, 增强了mfo1浆片的表型, 造成浆片转变成一

个绿色的颖片状器官。这些结果表明, MFO1和Os-
MADS17是决定浆片特征所必需的[13]。最近, 从水

稻中又分离到了两个E类SEP3同源基因OsMADS7和
OsMADS8。对OsMADS7和OsMADS8双重抑制, 结果

造成浆片转变成稃状器官, 而单独下调二者中任何

一个基因, 没有形成异常浆片表型。这些结果说明

二者在是决定浆片特征所必需的, 且它们通过与其

他MADS-box蛋白形成多聚蛋白复合物发挥着等同

的作用, 这与拟南芥SEP蛋白作用相同[33]。

另外, 在水稻浆片发育中还发现一个特别有意

思的结果, 水稻C类基因OsMADS3参与了调控浆片

的形态特征, 与双子植物中只有A、B类基因参与花

瓣发育明显不同[34]。这表明水稻浆片发育有着部分

与双子叶植物花瓣发育不同的分子调控机理。总之, 
这些研究结果表明, 将水稻的浆片等同于双子叶植

物的花瓣在一定程度上是可行的, 但是浆片发育的

分子机制与双子叶模式植物拟南芥花瓣发育的分子

机制之间是不完全相同, 存在着一定差异。

1.1.3   雄蕊发育的保守性      在水稻与模式双子植

物之间雄蕊发育的遗传机制是最保守的。拟南芥

中B、C、E三类MADS-box蛋白通过形成高级蛋白

复合体决定雄蕊的特征[35]。相似地, 水稻中分离到

的全部B类基因SPW1和OsMADS2、OsMADS4都是

雄蕊发育所必需的。功能分析表明, AP3同源基因
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SPW1的功能缺失突变会造成雄蕊转变成心皮状器

官; 虽然通过RNAi介导抑制PI同源基因OsMADS2和
OsMADS4两者中任何一个, 结果没有观察到异常的

雄蕊出现; 但双重抑制OsMADS2和OsMADS4结果形

成与swp1功能缺失突变相同的心皮状雄蕊, 这表明

二者在雄蕊发育中起着同等作用。随着对二者功能

更深入的研究, 结果表明OsMADS2在雄蕊开裂方面

起着比OsMADS4更重要的作用[29]。

目前, 水稻中发现的C类基因有RAG、OsMADS3
和OsMADS58。氨基酸序列和Southern印迹分析表明, 
RAG和OsMADS3可能是两个不同水稻品种中的同一

个基因[18]。研究结果表明, OsMADS3是水稻中拟南芥

AG的同源基因, 其表达模式与AG类似, OsMADS3只
在第三轮雄蕊和第四轮心皮中表达[34]。OsMADS58与
OsMADS3具有相同的表达模式, 同时具有调控花器

官轮数的作用, OsMADS58沉默会使包括浆片、雄蕊

和心皮在内的一套花器官发生重复, 这点功能类似于

拟南芥AG基因[7,34]。但与RNAi干扰抑制的OsMADS58
突变体相比, OsMADS3突变表现出雄蕊转变为浆片更

加彻底。这表明在水稻雄蕊发育中OsMADS3起着比

OsMADS58更重要的作用。通过对水稻中两个E类同

源基因OsMADS7、OsMADS8进行双重RNAi干扰实验, 
结果表明它们在水稻中的作用同样是保守的, 且它们

在水稻雄蕊发育中起着几乎同等的作用[33]。

1.1.4   心皮发育保守性与多样性      在水稻中C类
基因为OsMADS3和OsMADS58, 二者都在第三轮花

器官雄蕊和第四轮花器官雄蕊中特异表达。然而

在功能缺失突变分析中, 通过对水稻两个C类基因

OsMADS3和OsMADS58进行单一或双重抑制均未造

成心皮缺失。在OsMADS3突变体中第4轮花器官发

育成多个心皮器官, 而在RNAi干扰的OsMADS58突
变体中形成了一个异常的杯状的心皮化的小花。在

osmads3突变体的RNAi干扰OsMADS58植株中没有

观察到更强烈的心皮表型, 表明OsMADS58在心皮

形态建成中起主要作用, 但它在水稻心皮发育中有

着不同与拟南芥的机制[34,36]。

Nagasawa等[25]在对水稻中DROOPING LEAF(DL)
基因隐性突变体的分析时, 发现在水稻DL突变体中

心皮转变成了雄蕊。这个结果表明, DL具有决定水

稻心皮发育的功能, 是水稻中一个具有C功能作用的

非MADS-box基因。这与拟南芥中没有C功能作用

的非MADS-box基因参与心皮发育明显不同。Na-

gasawa等[25]根据DL与SWP1之间具有拮抗作用的事

实, 认为DL可能在心皮发育过程中通过获取新的表

达模式或者蛋白功能逐步进化, 产生了它在水稻中

指定心皮特征的独特功能。但最近, 根据DL基因在

OsMADS3、OsMADS58双重突变体和OsMADS3、Os-
MADS13、OsMADS58三重突变体中的表达分析, Dreni
等[37]认为, 在没有OsMADS3和OsMADS58存在的情况

下, DL不具有决定心皮特征的功能; 因而DL可能不

具有C功能作用, 它的功能是作为一个负调控因子调

控B类基因在第四轮花器官中表达。DL这种特殊的

功能能够解释dl突变体的表型, 因为 B、C类基因在

第四轮花器官中同时表达时会形成雄蕊。

在拟南芥中, 根据“四聚体模型”C功能基因蛋白

产物通过与E功能基因蛋白产物形成多聚蛋白复合体

指导心皮的形态建成。在水稻中两个E类同源基因

OsMADS7、OsMADS8在心皮中都正常表达, 这表明它

们也可能通过与OsMADS3和OsMADS58形成多聚蛋

白复合体来指导心皮的发育。RNAi介导的OsMADS7
和OsMADS8双重抑制, 导致了重复的心皮状器官的形

成。这与C功能突变体的表型部分类似[33]。这些结果

表明OsMADS7和OsMADS8是决定和发育所必需的。

1.1.5   胚珠发育的保守性      Dreni等[38]从水稻中分离

到了与胚珠发育相关的D功能基因OsMADS13。序列

分析显示OsMADS13氨基酸序列与玉米的D功能基

因ZAG2的氨基酸序列高度同源, 表达分析表明Os-
MADS13在胚珠中特异表达并且在胚珠发育整个过

程中高丰度表达。OsMADS13突变体表现为雌性不

育, 胚珠同源转变为心皮状结构。此外, OsMADS21
发现是OsMADS13的一个旁系同源基因。虽然表

达分析发现它在胚珠中也表达, 但是在它的功能缺

失突变体中没有发生任何明显的形态改变; 此外, 
OsMADS13和OsMADS21双重突变对胚珠发育也不

会造成任何额外的影响, 这表明OsMADS21不具有

控制胚珠特征的功能。这可能是OsMADS21进化

过程中已经丧失了决定胚珠特征的能力[38]。根据

酵母双杂交实验结果, 在胚珠发育过程中MFO1(也
可能OsMADS7和OsMADS8)被认为可能参与了Os-
MADS13蛋白复合体的形成[39]。与这个推论一致, 
在OsMADS7和OsMADS8双重RNAi干扰突变植株中

观察到了重复的异位心皮。

1.2   玉米

虽然对玉米花发育分子机制的研究没有像水
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稻中那样深入, 且鉴定的与花发育相关的突变体也

不多, 其花发育的分子机制与双子植物花发育分子

机制是否完全相同不得而知, 但可以肯定的是对玉

米中克隆到的与花器官发育相关的各类MADS-box
基因的表达分析表明, 它们的表达及作用方式是相

对保守的, 基本符合ABC模型。

在玉米中分离了A类基因ZAP1。序列分析表明, 
ZAP1与拟南芥的AP1有高度的序列相似性, 这表明

ZAP1是拟南芥A类花器官基因AP1的同源基因。表

达分析显示, ZAP1的转录只在内/外稃和浆片中被检

测到, 这与AP1在拟南芥的萼片和花瓣中表达模式相

似[40]。这表明, 同双子叶植物相比, A功能基因在玉

米中的作用方式是保守的, 也在一定程度上证明了

禾本科植物的内/外稃就是双子叶植物萼片的同源异

型器官, 浆片就是双子叶植物花瓣的同源异型器官。

Silky1(si1)是玉米中第一个被分离到的B功能

基因, 它的克隆是人们对玉米B功能基因认识的一

次飞跃[41]。序列分析显示, Silky1是一个B功能DEF/
AP3类同源基因。Northern印迹分析表明, Silky1在
花中特异表达, 而在营养组织根、茎、叶中没有检

测到相应的转录。进一步原位杂交分析显示Silky1
在内/外稃原基被激活后在花分生组织中央表达, 随
后在浆片原基和雄蕊原基中表达并在它们的整个发

育过程中都表达[8]。这种表达模式与DEF、AP3的
表达模式非常相似。此外, 在玉米Silky1突变体中发

现雄蕊同源转变为心皮类似结构, 浆片同源转变为

内/外稃类似结构[8,41]。Silky1突变体的这种表型与

真双子叶植物B功能突变体十分相似。这些结果表

明, B功能DEF/AP3类基因的作用在单子叶植物和

双子叶植物间是保守的, 也同样证明了浆片是单子

叶植物中改变的花瓣。在Silky1被分离到后不久, 又
从玉米中分离到三个B功能PI/GLO类基因ZMM16、
ZMM18和ZMM29[42]。Northern杂交和原位杂交分析

显示这三个基因在小穗整个发育过程中都在浆片、

雄蕊和心皮中表达。这种表达模式与水稻的GLO同

源基因表达模式相似, 与拟南芥PI的表达模式也十

分相似, 这表明玉米中的B功能PI/GLO类基因功能

作用与双子叶植物相比同样是保守的。

玉米中分离到的C类基因有ZAG1和ZMM2, 系
统发生重建显示ZAG1/ZMM2基因是拟南芥AG基因

直系同源基因[43-44]。原位杂交分析表明, ZAG1表达与

AG一样在整个发育时期都只在雄蕊和心皮中表达, 

但主要在雄蕊中表达。此外, 通过体外转录产生的

ZAG1蛋白能够结合一个AG蛋白同样能结合的相同

的目的位点[43]。这些结果表明, ZAG1是玉米中拟南

芥花特征AG基因的同源基因; 同拟南芥相比, 它的功

能是保守的。对ZMM2的表达、序列和染色体定位

分析表明它是一个ZAG1的重复基因。它主要在雄蕊

中表达, 其功能与ZAG1不完全相同, 但部分与ZAG1
重叠[45]。ZAG1/ZMM2这对重复基因比玉米中其它任

何一对重复基因出现的时间都更古老, 这说明ZAG1/
ZMM2复制应该发生在禾谷类植物产生分歧之前。

因此, 在大多数禾谷类植物中两个基因共享C功能作

用是可能的, 这与拟南芥中C功能基因只有AG和金鱼

草中只有PLE不同。但总的来说, 这些基因在功能和

作用方式上与双子叶植物相比基本上是保守的。

1.3   小麦

系统发育和Southern印迹分析表明, 在小麦基因

组中至少存在着3个独立A类基因, 目前已分离到的

有TaAP1-1、TaAP1-2和TaAP1-3[46]。RT-PCR分析表明, 
TaAP1-1和TaAP1-2在所有花器官中都高丰度表达, 
而TaAP1-3只在内/外稃和浆片中表达。TaAP1-3的表

达模式与水稻的A类基因RAP1A以及玉米的A类基

因ZAP1的表达模式非常相似, 这表明TaAP1-3才是小

麦中真正的A类基因, 其功能相对于双子叶植物来说

是保守的。TaAP1-1和TaAP1-2有着与TaAP1-3不同

的表达模式, 这表明TaAP1-1和TaAP1-2可能是在小

麦的进化过程中由TaAP1-3复制产生的, 它们在进化

过程中获得了不同于TaAP1-3的新功能。

目前, 在小麦中分离到的B功能GLO/PI类基因有

WPI1、WPI2、TaPI-1和TaPI-2。原位杂交分析表明, 
WPI1特异的在浆片原基和雄蕊原基中表达, 其表达

模式与水稻的OsMADS2相同[26,47]。RT-PCR分析表明, 
TaPI-1和TaPI-2在浆片、雄蕊和雌蕊中表达, 与玉米

ZMM16、ZMM18和ZMM29和拟南芥PI的表达模式十

分相似, 这表明在小麦中B功能GLO/PI类基因表达模

式是保守的[42,46]。TaAP3是小麦中目前唯一被分离的

B功能DEF/AP3类基因[46]。RT-PCR分析表明, TaAP3
在浆片、雄蕊和雌蕊中都表达, 这与拟南芥的AP3基
因特异的在花瓣和雄蕊中特异表达略有不同, 但从总

体上说其表达模式相对双子叶植物来说是保守的。

TaAG-1和TaAG-2是小麦中分离到的两个C功能

基因。RT-PCR分析表明, TaAG-1和TaAG-2特异地在

雄蕊和雌蕊中表达, 其表达模式与拟南芥AG基因的
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表达模式十分相似, 这表明C功能基因在小麦中的

表达同样是保守的[47]。

2   非禾本科单子植物修正的ABC模型    
与禾本科单子叶植物花结构明显不同, 许多非

禾本科单子叶植物的花同双子叶植物的花一样也具

有典型的轮状结构。但非禾本科单子叶植物的花区

别于双子叶植物最显著的特征是最外两轮花器官呈

几乎完全相同的花瓣状结构, 这一结构被称为被片。

通常大多数非禾本科单子叶植物的花从外到内由3
个外轮被片、3个内轮被片、3+3枚雄蕊以及3个心

皮组成[48]。为了解释郁金香的这种花形态特征, van 
Tunen等[49]提出了修正的ABC模型。该模型认为: B
类基因不仅在第二、三轮花器官中表达, 而且也在

第一轮花器官中表达, 其结果导致了第一轮和第二

轮花器官呈现几乎完全相同的花瓣状结构(图3)。大

约在10年后, Kanno等[50]从分子水平上证实了该模型

在郁金香中的合理性。对百合科的岷江百合[51]、麝

香百合[52]、天冬门目的百子莲[53]、葡萄风信子[54]、

藏红花[55]以及天冬门目下兰科的小兰屿蝴蝶兰[56-57]、

鸽石斛[58]及文心兰[59]等B类基因的表达研究结果也

支持了该修正的ABC模型。我们最近对洋葱两个

B类基因AcAP3和AcPI的表达研究也支持了修正的

ABC模型(数据发表中)。
虽然van Tunen等[49]提出的修正的ABC模型很

好的解释了绝大多数非禾本科单子叶植物具有两轮

几乎完全相同的花瓣状被片结构, 但仍然存在一些

用修正的ABC模型不能解释的现象:  

(1)与百合、郁金香一样, 芦笋的花也具有两轮

几乎完全相同的花瓣状被片, 但对其已分离到的三

个B类基因(AODEF、AOGLOA和AOGLOB)进行原

位杂交分析, 结果表明这三个基因的表达被限制在

第二轮(内轮被片)和第三轮(雄蕊)花器官中, 而在第

一轮花器官(外轮被片)中没有转录被检测到[60-61]。

这个结果不符合修正的ABC模型。难道在芦笋第

一轮花器官中没有B功能基因存在？有三种假设可

以去解释芦笋中的这种现象: (a)这三个B类基因与

被片发育无关; (b)除AODEF、AOGLOA和AOGLOB
外还有其他特异的B功能基因参与外轮被片的发育; 
(c)B类基因在第二、第三轮花器官中转录、翻译后, 
它们的转录/翻译产物才被运到第一轮花器官中[62-63]。

与郁金香“B突变体”类似, 在芦笋的一个突变体中发

现雄蕊同源转变为心皮结构而花瓣状被片同源转变

为萼片或叶片状结构[62,64]。因此, Kanno等[63]更倾向

于第二种假设, 认为在芦笋中存在多个B功能基因, 
但目前只分离到其中的三个基因, 而未分离到的B
功能基因可能参与了外轮被片的发育。

(2)在鸽石斛中RT-PCR分析表明, 两个B功能基

因DcOAP3A和DcOPI在所有四轮花器官中都表达, 
而另外一个B功能基因DcOAP3B则在第二、三、四

轮花器官中表达, 三个基因在第四轮花器官中都表

达[58]。在藏红花中RT-PCR分析表明两个B功能基因

CsatAP3和CsatPI在四轮花器官中全都表达[55]。在

大花蕙兰中RT-PCR和反Northern杂交证实一个B类
AP3基因家族中的paleoAP3基因ChMADS1在子房以

及花的各个器官中都表达[65]。在文心兰中一个B类PI/

郁金香的花形态特征: B类基因在第1轮、第2轮和第3轮花器官中表达, 结果第1、2轮花器官具化特征。

This model explains the flower morphology of tulip: class B genes are expressed in whorl 1 as well as whorls 2 and 3, thus the organs of whorl 1 have 
the same petaloid character as those of whorl 2. 

图3  植物花发育修正ABC模型[63]

Fig.3  Modified ABC model proposed[63]
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GLO亚家族基因OMADS8在四轮花器官也都表达[66]。

在麝香百合中RT-PCR分析表明, 一个B功能基因

LLGLO1除了在一、二、三轮花器官中表达外, 在
第四轮花器官中也表达[67]。在中国水仙中RT-PCR
分析表明, 一个B功能基因NAP3L4同样在第四轮花

器官中表达[68]。这些B功能基因延伸到第一轮花器

官中表达支持修正的ABC模型, 然而它们在第四轮

花器官中额外表达却不符合修正的ABC模型。为

什么会有B类基因在第四轮花器官中表达呢？为了

解释这种现象, Kanno等[63]提出了两种可能性假设。

一种假设是B功能基因的表达是在转录后被调控的, 
即在第四轮花器官中虽然有B类基因的mRNA被检

测到, 但其相应的蛋白却在该轮花器官中没有合成。

在麝香百合中, 检测到一个DEF同源基因LMADS1的
mRNA在第二、三轮花器官中高丰度表达, 在第一、

四轮花器官中也有相对较弱的表达, 但LMADS1蛋
白只在第二、三轮花器官中检测到[52]。这个结果表

明LMADS1的表达是转录后被调控的。此外, 有研

究已表明在动物和植物中miRNA通过使目标mRNA
裂解或者抑制目标mRNA的翻译从而发挥着重要的

调控作用[69-71]。虽然目前还没有有关miRNA直接调

控MADS-box基因的报道, 但miRNA在B类基因的

表达中仍可能起着负调控作用。另一种假设是在这

些物种中DEF/GLO异质二聚体还需要结合其它的

额外因子才能去行使B功能作用, 但这些额外因子

在第四轮花器官中是不表达的。根据花发育四聚体

模型[6] , 在拟南芥中AP3/PI异质二聚体和AP1、SEP
和 AG间能够通过蛋白相互作用形成多聚蛋白复合

体。在鸽石斛中, 酵母双杂交分析已表明两个DEF
同源蛋白DcOAP3A和DcOAP3B与一个GLO同源蛋

白DcOPI形成异质二聚体。此外, 这些DEF/GLO异

质二聚体同一个SEP同源蛋白DcOSEP相互作用形

成高聚蛋白复合体。这些基因, 包括DcOSEP的转录

在全部四轮花器官中被检测到, 这个结果表明这些

产物能在全部四轮花器官中形成多聚复合蛋白。因

此, 虽然目前还没有与这些多聚复合蛋白相关的额

外因子存在的相关证据, 但如果有与DEF/GLO异质

二聚体相互作用的额外因子存在的话, 它们最可能

是与DcOSEP相似的MADS-box蛋白。

3   总结和展望
大约在20年前, 随着分子生物学的兴起以及分

子遗传学方法被运用于两种双子叶模式植物拟南

芥、金鱼草以及它们同源突变体的花发育研究中, 
人们对花器官发育的分子遗传机制有了初步了解。

Cone和Meyerowitz[2]在前人研究的基础上, 提出了

花发育的经典ABC模型。经典ABC模型的提出具有

跨里程碑的意义, 在ABC模型提出后的短短十几年, 
花发育的研究获得了突飞猛进的进展。随着研究的

深入, ABC模型得到不断地补充、发展和完善, 并最

终完善为“四因子模型”。对双子叶植物花发育的研

究极大的促进了花发育在单子叶植物中的研究, 研
究表明基于对双子叶模式植物花发育研究所建立起

来的ABCDE模型同样适用于禾本科类单子叶植物。

在对非禾本科单子植物的研究时提出了修正的ABC
模型。虽然对单子叶植物花发育模型的研究, 极大

的补充和丰富了被子植物花发育的分子遗传机制, 
但要彻底弄清植物花发育的分子遗传机制仍然还需

要很长的时间。如: (1)目前仍然缺乏足够的数据去

支持“四因子模型”; (2)对单子植物的研究仍然集中

在主要的粮食作物和观赏性花卉中, 对其它非粮食

和非花卉单子植物花发育的研究甚少; (3)不同物种

中分离到的花发育相关基因大都是采用同源克隆策

略得到的。虽然这不失为一种简便快捷的的方法, 
但也可能限制了一些非同源的新基因的发现; (4)对
花发育各类基因间的网络调控信号以及与它们有关

的上下游基因间的信号作用路径目前仍不清楚。

随着分子生物学技术的蓬勃发展以及基因克

隆技术、基因组学、蛋白组学的日趋完善, 相信这

些问题在不久的将来会得以解决, 人们对花器官发

育的分子遗传机制将会更加明确。
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