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控制雌器发育的分子遗传调控机制
卢海宇曹家树余小林*

(浙江大学蔬菜研究所;农业部园艺植物生长发育与生物技术重点开放实验室，杭州 310029 ) 

摘要 过去十年中，对拟南芥(Arabidopsis thaliana)花器官发育的研究一直是植物发育生物

学领域的热点。目前关于花器官的发生和发育相关的基因调控网络已经积累了大量的信息。本文

叙述了一些重要的 ABCDE 类基因与雌过友育间的关系 ， WUSHEL-AGAMOUS相关基因与 KNOXI

类基因在雌，这发育中所起的作用，以及基因间的调控网络和生长素在这些过程中所起到的作用。
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花的发育是植物发育过程中最引人注目的事件，

花芽的形成意味生殖生长的开始。花的形态和结构

因物种不同而千差万别，拟南芥的花是辐射对称的，由

外到内包括尊片、花瓣、雄藩和心皮四轮花器官，

呈半径不等的同心圆排列。由心皮和花柱组成的雌

恶能发育成果实，其发育对作物的产量、质量都有

决定性的影响。因此，对雌藤友育相关基因的表达

及其调控的研究是植物生殖生物学研究领域的热点，

并取得了一些重要的研究成果。近年来，通过Ac/

Ds、 τDNA 插入等方法获得的拟南芥雌莓发育异常

突变体不断增加，为雌器发育过程及其调控的研究提

供了丰富的材料。研究人员己经克隆到了一些在拟

南芥雌器发育过程中起作用的基因。对雌莓发育调

控网络上的-些蛋白质生物学功能和基因间的相互

关系也做了一定的研究。本文对拟南芥雌榕的发生

和发育相关基因的研究现状作了简要总结，重点叙述

了拟南芥雌霉的发育受三种相互关联的基因调控途

径影响:即 WUS-AG基因调控途径、 KNOXI类基因

调控途径和与雌器生长素浓度水平相关的基因调控

途径，同时对其研究进行了展望。

1 ABCDE类识别基因与雌震、发育
花器官形成相关基因很大一部分是ABCDE类识

别基因。在拟南芥中 A 类基因有 APETALAI

(APl) 、 APETALA (AP2); B 类基因有APETALA3

(AP3)和 PISTILLATA (PlL); C 类基因有AGAMOUS

(AG) , SHATTERPROOFl (SHPl) , SHATTERPROOF2 

(SHP2) [IJ 0 SEEDSTICK (STK)为 D类基因， SEPALlA日

(SEP)为 E 类基因[2J。拟南芥的雌器由顶端到基部分

别由柱头、花柱、子房(包括心皮瓣和胎座框)、雌

莓柄组成。雌恋的发育最初是心皮的形成， ABCDE

模型中相关C 与 E类基因共同作用是心皮发育充分

必要的条件(图 1 )。

传统的理论认为，胚珠并不在4轮花器官的市畴

之内，很多花器官特征决定的理论也没有涉及D类基

因。例如，"四聚体"模型认为各轮花器官的发育

是由 A、 B 、 C 和 E 类基因所转录的蛋白质产物互

作形成的四聚体激活或抑制靶基国的表达，从而在某

一轮中形成特定的花器官[匀。 A 与 C 类基因间相互

拮抗，含有 A类蛋白的四聚体会抑制含古 C 类蛋白

的四聚体的形成，反之亦然。 C 、 E 两类蛋白组成

AG-AG-SEP-SEP 四聚体使第 4 轮花器官形成心皮。

ABCDE类基因在雌器发育中的作用主要遵循四聚体

模型对这些基因功能的解释，但是也有例外情况，它

们与雌应发育的关系可以简单归纳成表 1 0 

AG基因缺失突变体agl 植株的雄器和雌雄被尊

片和花瓣所代替，表现出多尊片，多花瓣的表型 [4J 。

agap2 双突变体的心皮状尊片上面形成了胚珠结构，

这说明 AG 不是胚珠形成所必需的基因;但是，该

双突变体的胚珠原基细胞比 ap2 突变体的少， AG 基

因在胚珠形成期间有表达，表明 AG 可以促进胚珠的

形成[5 J 。

与 AG基因一样是C类基因的还有 SHPl 、 SHP2。

SHPl 在 AG 不表达的时候也可以促进心皮的发育，

在AG缺失突变体agl 中以35S启动子过量表达SHPl

可以使 agl 中本应缺失的雌疏恢复生长。这表明在

心皮发育方面， SHPl 与 AG 部分冗余[6J 。

D类基因的代表STK在胚珠决定上与AG 、 SHP
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Fig.l The gyn侃cium model of A. thali归刷刷 and the ABCDE model of f10ral organ identity of A. thaliana (b) 

C and E class genes determine the carpel formation, D and E class genes determine the ovule formation. Redrawn from reference [2) and [3). 

Name 

Table 1 Summary of some A, B, C , D and E genes involved in the gynoecium development 

Role in gynoecium development 

APl and SEP3 MADS box proteins may interact with negative regulatory proteins 

via their C…terminal domains that finally repress th巳 development of carpel 

AP2 is involved in the specification of floral organ identity and development of 

the ovule and seed coat, acts maternally to control seed quality 

ANT can promote the growth of septum and gynophore with LUG 

B genes can not act directly in gynoecium development 
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G
一A APETALAl (APl) 

APETALA2 (AP2) 

B 

AINTEGUMENTA (ANη 

APETALA3 (AP3) 

PISTILLATA (PIL) 

AGAMOUS (AG) C AG, which interacts with proteins of E genes , is necessary for the carpel formation 

during the early steps of flower development, and it can promote ovule 

development indirectly 

D 

SHATTERPROOFl (SHPl) 

SHATTERPROOF2 (SHP2) 

SEEDSTICK (ST町

SHP genes can promote the initiation of carpel without AG 

E SEPALLATA: SEPl 

SEP2 

SEP3 

SEP4 

STK gene is required for normal development of the funiculus that connects the 

developing seed to the fruit 

SEP genes form an integral part of ABCDE models and are hypothesiz冠d to act as 

co-factors with ABCD floral homeotic genes in specifying different floral whorls. 

The four SEP genes function redundantly in carpel identity 

表现出冗余的功能[7]。异位表达 STK足以使尊片发

育成具有胚珠的心皮状器官，在 agl 突变体中异位表

达 STK 也会出现类似的情况[6] 。

最近的研究发现，某些A类基因对雌器发育也会

产生直接的影响。 AINTEGUMENTA (AN盯编码的

蛋白质具有AP2蛋白结构域，它在雌怒发育中的功能

包括在雌越发生以及珠被生长中起作用 [8] 0 值得注

意的是， ANT可以抑制AG在器官识别的作用，可能

造成雌器缺失;同时，它也可以促进雌莓边缘组织的

发育。 ANT及 LEUNIG (LUG)的单基因缺失突变体

都表现出微弱的雌器发育异常，但同时缺失这两个基

因的突变体表现出非常严重的突变表型，隔膜、胎

座及胚珠完全缺失[9]

2 WUS基因与C类基因共同启动雌35发育
雌器发育过程中由茎顶端分生组织(stem apical 

meristem, SAM)分化成的花原基首先分化成雌莓(心

皮)亚区，又经过进一步的平周分裂产生心皮原基。

在 SAM 中，组织中心和干细胞通过 WUSCHEL基因

(WUS)和CLAVATA3蛋白(CLV3)之间的负反馈机制

动态调节，维持干细胞数量稳定。 WUS作用于组织

中心使得干细胞保持不分化，维持分生组织活性，同

时诱导CLV3转录成CLV3.CLV3最终又会限制WUS
的表达区域[10， 11] 。

很多影响SAM发育的基因同时也影响雌嚣的发

育， WUS对雌器发育影响的最直接的证据是 wus-l 突

变体的第四轮花器官缺失[1凡同样，由于负反馈机

制的存在， CLV3 缺失突变体的花具有比野生型多的
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卢海字等·控制雌在发育的分子遗传调控机制

花器官[1匀。 WUS的另外一个负调控因子 ULTRAPEI'AIAl

(ULTl)的缺失突变体 ultl 也会产生更多的花器官，主

要是花尊和花瓣，也有额外的心皮和雄莓，雌器中部

可以观察到未分化的组织[14] 0 

WUS 的缺失只对第三、第四轮花器官的发育产

生影响，可以推测 WUS 是第三和第四轮花器官决定

基因(C 和 E 类基因)的主要调控因子。进一步的研

究表明:在花发育期间 WUS可以激活AG 的启动子

活性，不依赖于AG 的另外一个启动因子 LEAFY

(LF盯，但是在 SAM 中两者共同诱导AG 的表达[15] 。

同期的研究证实， WUS与AG之间也存在负反馈调控

机制，花发育第六期时AG 大量表达， AG 蛋白和另外

的因子共同作用抑制 WUS 的表达，该调控过程可能

是间接的，使得花分生组织活性不能维持(不能产生

无限多的花器官)，雌器开始分化[16]。遗憾的是，运

今为止，仍然没有发现与 AG 蛋白决定第四轮花器宫

发育相关的下游靶基因。

最近的研究发现， WUS 的同源基因 WOX5 在调

控花分生组织发育时与 WUS基因的功能有部分冗

余，在wus-l 突变体中表达 WUS-WOX5可以产生正常

的四轮花器官，但依然产生异常的胚珠[17] 。

综上所述， WUS 的缺失会影响心皮特异决定基

因AG 的表达，同时花分生组织的分化不能正常终止，

最终造成心皮和部分雄莓的缺失，但同时产生更多的

尊片和花瓣。也有一些研究结果表明 ， WUS基因的

异位表达可以启动心皮发育。如果让 WUS 在 35S:二: 

LFY的拟南芥根中表达其根尖会产生心皮状结构[川18闷8叼]

而增强内源 WUS基因的表达可以在花梗上启动心皮
状器官的友生[川1ω川9盯]。

3 KNOXI类基因启动雌35发育
除了WUS-AG相关基因这一调控途径外，还有另

外的途径同样会影响心皮的发生，进而影响雌器发

育。 KNOπ'EDl 基因是第一个在茎顶端分生组织中

发现，并在植物发育中起转录调控作用的同源盒基因间，

目前为止，在绝大多数的单双子叶植物中都发现杳

KNOTTEDl 类同源盒基因，分为 KNOXl和 KNOX lI

两类。在拟南芥中，与雌莓发育相关的 KNOX基因

主要为KNOXI类基因，包括SHOOTMERISTEMLESS 

(STM) , KNAT 1 (又称为 BREVIPEDICELLUS， BP) , 

KNAT2 和 KNAT6这四个基因[21] 。

KNAT 1 (BP)的缺失主要影响节间、花梗长度，过

去的研究主要集中在它与 ASYMMETRIC LEA VESl 
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(ASl)互作如何调控叶片发育 [22]。最近的报道指出，

KNAT 1 不但可以促进调控胎座框友育的关键基因

REPLUMLESS (RPL)的表达，同时， KNAT 1 的异常

表达还可以加强FRUITFULL (FUL)基因的突变表

型，后者在心皮裂片组织的友育中起关键作用。而

ASl 很可能与ASYMMETRIC LEA VES2 (AS2)共同作

用，抑制 KNATl 在心皮瓣及胎座框的表达[23 ， 24] 。

此外， KNAT 2 的异位表达能扩大AG基因在心

皮和胚珠的表达范围，而且生殖发育时期 KNAT2 的

异位表达可以诱导产生心皮状的珠，心结构，在 ap2-5

agl 双突变体中的实验得到了同样的结果，这表明异

位心皮结构的产生独立于 AG 基因的效应。由此推

测， KNAT 蛋白与 AG 以外的因子协作以调控心皮发

育[25] 。

STM 及 KNAT 1 基因在生殖发育时期具有类似

于 KNAT 2 的功能，可以启动心皮发育。只有 STM

的异位表达才可以使胚珠转化成心皮状的结构 ， STM

的过量表达会抑制除雌越以外其他几轮花器官的生

长。对 STM作 RNA 干涉后 144 h, KNAT 1 与 KNAT

2 都相应下调，证明 STM是这两个基因的转录调控因

子，可能通过调控 KNAT2 表达来影响心皮发生。同

时， STM的异位表达诱导产生心皮状的胚珠结构，而

且这个过程与 WUS、 LFY 基因不相关[叫。

STM基因与 WUS 基因同时异位表达足以启动

CLVl 的表达，诱导细胞分裂，产生异位器官。但是

人们对两者间的具体互作机制依然不了解，已经得到

证实的是，两者能共同维持 SAM 的活性。在缺少

STM活性的情况下， WUS，依然可以维持干细胞数量;

同样， STM独立于 WUS 也可以促进细胞分裂，抑制

干细胞分化，两者的作用存在→定的互补性[27]0 stm 

弱突变体表型与wus类似，显示STM的缺失可以使花

发育提前终止，但它与 WUS 在不同水平上影响，c.，皮

发育 [28] 。

综上所述， KNOXI类基因对雌莓发育的影响主

要包括: STM-KNAT2 相关基因的协调作用启动心皮

发育，该途径与 WUS-AG 途径相互独立 ; KNAT 1 在

雌器的发育中与 RPL、 FUL 及AP 互作从而调控雌

路边缘组织的发育。

4 生长素调控雌SE发育
研究表明，生沃素在雌恶顶端合成，它在雌碌中

的浓度梯度分布在很大程度上决定了雌莓顶端基部

极性的建主，生长素的内稳态是各种雌毒组织形成的
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Ovule development 
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I ~ T 
SAM maintenance 
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Replum development 

Style development 

Fig.2 The interaction of related genes involves in gynoecium development 

关键调控因素[29.30] 。

TOUSLED (TSL)可以影响叶和花的发育，它的

缺失突变体植株中其他花器官的数量都会减少，唯有

心皮数量既有增加也有减少的，花柱与柱头组织分化

异常。雌器发育时，在功能与 TSL 冗余的 LUG基因

调控下， SHI墓因家族的成员 STYLISHl (STYl)激活

了与生长素合成有关的编码核黄素单加氧酶的基因

THREADIYUCCA4 的表达，从而影响雌器顶端形态。

sηI突变体主要的变异包括花柱加粗，心皮部分减少，

花柱细胞出现在柱头顶端的边缘位置等[31] 。

除了对顶端.基部极性建成有影响外，生长素还

可以影响心皮的发生。 PIN基因对花序轴的生长素

极性运输至关重要，从而影响花的早期发育，包括花

芽的形成。利用生长素处理pinl-l 突变体的花分生

组织，可以诱导被处理位点产生花原基，可以发育成

正常大小的花状器官，但会出现异常大的心皮，还有

环绕心皮的数量不均的花瓣状器官[32] 。

最近的研究发现， WUS的同源基因WOX5在调控

花分生组织发育时，与 WUS基因的功能有部分元余，

在wus-l突变体中表达WUS-WOX5可以弥补三四轮花

器官的缺陷，但依然产生异常的胚珠。 WOX5 的表

达依靠MONOPTEROS (MP)介导的生长素信号诱导

以及相关基因SHORTROOT/SCARECROW (SHRlSCR) 

的活性[1凡这些结果都说明，生长素的内稳态、极

性运输和信号转导对心皮的发生和雌器的形态建成

有很大影响，在雌器发育中具有有重要的作甩

最后，综合拟南芥雌器的发育受三种相互关联的

基因调控途径影响，官们形成的基因网络系统对雌器

发育的调控可以简单归纳成图 2 。

5 展望

越来越多的研究证据表明，雌器发育的过程受极

其复杂的基因网络调控，远不是上述途径就能彻底解

释的。迄今为止，虽然已经分离了雌志发育过程中

部分相关基因，并对其可能的生物学功能进行了鉴定，

但对这些基因的分析依然不够深入。随着分子生物

学研究方法和于段的提高，基于基因网络系统的研究

思路，利用高通量的基因芯片、酵母双杂交等方法，

对植物雌器发育中分子基础进行深入研究，从巳知的

与雌越发育相关的重要基因出发，探索与它们同一家

族的基因是否在雌器发育中有冗余的功能，对一些推

测中上下游基因直接相关的调控关系都会得到证实;

对相关miRNA与基因、基因与蛋白质互作和蛋白质

问互作的时空分析也会得到进一步深入;对生长素的

内稳态、极性运输、信号转导如何调控雌器发育，

以及这些过程的分子生物学基础都将有更全面和透

彻的了解。同时，很有必要阐明上述过程的相互关

系，因为它们相互协调一致雌莓才会正常发育。最

近几年关于这些方面内容的研究将会取得较大的研

究进展[3M6]，这也将为阐明植物雌器发育的分子机制
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提供重要的研究线索。

此外，不同类型的植物其花器官的发育途径也有

所区别，譬如，不需要经过低温春化就可开花的菜心

(B.conψestris L. ssp. chinensis Makino. var. parachinensis 

(Bailey) Tsen et Lee)其成花转变的途径主要是自发促

进路径，而同为芸墓种的普通白菜(B. compestris L. 

ssp. chinensis M放ino. v缸 communis Tsen et Lee)却需

要通过春化促进路径才能开花结果。因此，植物雌

器发育的具体过程也杳可能具有种类的特异性，其他

植物雌恶发育的机制仍待广泛探索。
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Gene Regulation Involved in Gynoecium Development 

Hai-Yu Lu, Jia-Shu Cao, Xiao-Lin Yu* 

(Institute 01怜getable Science, Zh吃jiang Universi所 Key Laboratory 01 Horticultural Plant Growth 

Development & ßiotechnology, Hangzhou 310029, China) 

Abstract The study on flora1 organ deve10pment in Arabidopsis has been a hot spot in p1ant deve10pmenta1 

bi010gy for 1ast ten years , and there is now a 10t of achievements made in the genetic pathways underlying the 

initiation and deve10pment of floral organs, such as 也eg归oecium. 白le 1atest progress in the gyno四ium deve10pment, 

as well as interaction between some ABCDE genes inv01ved are illustrated briefly in this review. The function and 

genetic networks of the WUS-AGAMOUS and KNOX 1 genes in the gynoecium development and the role of auxin in 

these processes are reviewed in detai1s. 
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