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高等植物的性别与性别决定机制

王晓梅 钟 陈瑞阳

(南开大学生物系 天津 300071)

自然界中，有性繁殖是生物繁殖的主要形

式 ，是生物遗传物质交换、变异以及多样性的主

要来源，它导致了大多数真核生物性器官及两

性异型的进化。 围绕性别进化和性别决定机制

问题，已进行了许多研究， 主要集中在两个方

面 :一、生物为什么出现性别、有性繁殖在自然

界的分布为什么如此广泛 ;二、非常复杂的性别

系统是如何进化的 [ 1 ] 。

一个多世纪前，生物学家就提出了这样的

问题 :生物的性别是如何开始的?为什么分布

如此广泛?但对该问题至今没有一个满意的答

案 。 因为自然界首先出现的是无性繁殖的生

物，而且仅就繁殖而言，有性繁殖需要遗传物质

的交换与重组 、配子的产生，受精、合子的形成

以及来自父母双方遗传物质的重组等，此过程

比元性繁殖复杂得多但自然界中高等的真核

生物却是有性繁殖占主导地位。 在低等的脊椎

动物中虽有孤雌生殖和近亲繁育，但它们只占

物种的很小一部分，并且孤雌生殖常常导致该

物种的快速灭绝[2] 。 事实上，也没有一个大的

分类群体几乎完全由孤雌生殖的物种组成。 对

于有性繁殖广布于自然界的现象大多数生物学

家认为 : 有性繁殖由于遗传物质的重组，促进了

遗传变异和为生物个体提供了表型变异 ，使生

物的进化速率更快，这就保证该物种能在一个

复杂 、变化的生物环境中存活下来，而且更能适

应环境变化，使物种得以延续，因此生物在进化

过程中出现了性别，并且有性生殖成为绝大多

数生物繁殖的主要方式，而在某些低等的脊椎

动物 、无脊椎动物和有花植物中存在的孤雌生

殖现象可能是独立进化的 [ 3 ] 。

人类在农业生产实践中 ，早在三千多年前

就知道植物有性别差异，但对植物性别的科学

认识却远远落后于此，并落后于动物。 真正认

识植物的性别问题，是在 17 世纪末。 Camerar­

IUS 发现桑树在附近元雄株时，雌株只能形成败

育的种子。 他由此获得启发，进而用一年生出

前(MercuriaLis αnnuα)及其他的植物进行雌株

隔离试验，得到同样的结论，写就"植物的性"的

著名论文。 并于 1694 年出版了《关于植物的性

别通信》一书，总结了有关植物的性问题，确认

了植物性别的存在[4 ] 。

一、植物的性多态现象及性染

色体

1 植物的性多态现象

与动物相同，植物在漫长的进化过程中出

现了性别，两性间存在着性差异，具有专门的雌

性和雄性性器官，但植物性别间的差异不象动

物那样明显，植物的性别差异主要表现在花器

官，并元明显的第二性征[5 ] ; 并且，与动物界普

遍为雌雄异体的现象相反 ， 植物界以两性花

(hermaphroclite) 物种最为普遍。 在调查的

120000种被子植物中， 72 % 的物种为两性花植

物[6 ] ，而雌雄单性现象在显花植物中并不普

遍，仅分别有 4% 和 7 % 的被子植物为严格的雌

雄单性异株( dioecious) 或雌雄单性同株 (mo-

‘ 天津农学院定向培养博士研究生 。
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noecious)物种 。 除上述性别类型外，植物的性

别表型还有多种中间型，如雌花两性花同株 、雄

花两性花同株及三性花同株现象[7) 。 由此可

见植物的性类型要比动物复杂得多，表现出性

的多态现象。 该现象反映了不同植物在快速繁

育与遗传选择之间的平衡，从而以不同的方式

适应自然界。

在产生单性花的植物中，单性花是以不同

的方式形成的，如在豆类 (Legume )[8 ) 、芦笋

(As邦ragus officinaLis ) [ 9) 、自麦瓶草 ( Me­

Landrium aLbum ) [ 10 ) 、玉米 (Zea nzays)[ll ) 等物

种中，由于两性花原基的雄志或雌志在不同的

发育阶段选择性的败育而形成了单性花，而大

麻属 (Cannabis s，αtiva ) [ 1 2人 山在属 (M旷'Cun­
aLis annua) [ 1 3) 、酸模 ( Rumex aceωSEtta) [ l4 ] ，在

花的发育过程中只出现雄志或雌志原基，因而

发育成雄花或雌花。 在一定条件下，如通过激

素处理山蘸属植物的相应器官可诱发产生两性

花，这一现象说明，其花原基具有形成两性花的

潜力 。 植物的性别决定是单性花形成的基础，

上述植物单性花发育的实例表明:在不同的植

物中，性别决定基因的作用可能发生在性器官

发育的不同时期，性器官受到特定的性别决定

基因的控制而选择性的败育，从而形成单性

花[ 1 5) 。 在植物性别类型的进化中，一般认为两

性花是性别的原始类型，所有的显花植物均起

源于同一雌雄两性花植物祖先，单性花的形成

是进化的结果，它促进了异花受粉和遗传物质

的交换[ l 6 ] ，而雌雄单性异株植物的进化在不同

科属中又是相互独立的 [ 17 ) 。

2 . 植物的性染色体

自从在雌雄异株植物中发现性染色体以

来，已对多种植物的性染色体进行了研究。 与

高等动物不同的是性染色体的异形性在高等植

物中为个别现象，在显花植物中 ，仅有少数的雌

雄异株植物具有异形性染色体[ l 8 ] ，然而与动物

界相似，植物的异形性染色体也有多 种 类

型 [ 19) 。

遗传学和细胞学研究也揭示了动植物间性

染色体在结构上的异同点 。 如哺乳动物和自麦

瓶草的 Y 染色体都有一个在减数分裂时与 X

染色体配对的拟常染色体区( pseudo-autosomal 

region , PAR ) ，以及包含有性别决定基因的非重

组区 (nonrecombining region , N Ry ) [ 17) 0 Lahn 

等[20 )将人类位于 Y 染色体 NRY 区的基因分

为三类 :第一类如 SRY，与性别决定有关;第二

类为管家基因，该基因在 X 染色体上有同源序

列，因而其作用是避免 X 染色体失活 ; 第三类

为在辜丸特异表达的基因家族。 白麦瓶革中也

发现 Y染色体上至少有两个与性别决定相关

的基因座位，它可能与哺乳动物 Y 染色体上的

第一类基因相当[ l73l ] ，雄性育性相关的基因可

能与哺乳动物的第三类基 因相当[ l7 ， 22 ] ，而

SLYl 基因有可能与哺乳动物 Y染色体上的管

家基因相当 [23) 。 尽管麦瓶草和哺乳动物的 Y

染色体有相似性，但又有差异。 人类性染色体

具有性染色体特异的卫星 DNA 序列， Y 染色

体长臂的大部分为异染色质，在体细胞中一条

X 染色体形成的巴氏小体的结构即是高度异染

质色质;而麦瓶革的性染色体缺少特异的重复

序列 . X 及 Y 染色体都没有大量的异染色质存
在[24) 。

二、雌雄异株植物的性别决定

系统

性别决定是所有的有性繁殖生物生命周期

中重要的发育事件，自 20 世纪初，人们一直在

探索植物性别决定的遗传基础，特别是单性花

同株或异株植物仅具有一种功能的性器官(雄

在或雌琼) ，其性别分化更彻底，从而成为植物

性别决定研究的理想材料，但本部分仅介绍典

型的雌雄异株植物的性别决定系统。

与动物界相似，植物的性别决定也具有多

样性，如活性的 Y 染色体系统 、 X/常染色体比

例系统、常染色体显性系统也存在于植物

界[25] ， 但在植物中尚未发现在动物(如某些爬

行动物)中存在的由环境控制的性别决定系统 ;

此外，在某些植物中(如山能属植物)还表现出
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激素控制的性转化系统[4 ] 。 雌雄异株植物的

性别决定系统已报道有三种基本类型 : 活性的

Y 染色体系统、X 染色体/常染色体的比例系

统、激素调控的性转化系统[26] 。

1.活性的 Y 染色体性别决定系统

白麦瓶革的性别决定受到严格的遗传调

控，性别表型与异形性染色体的存在具有明显

的相关性。 施加外源植物激素对其个体的单性

花发育具有很小的影响，因此长期以来被认为

是植物性别决定研究的模式系统。

自麦瓶革的性别决定系统与哺乳动物非常

相似，受 Y染色体严格的遗传控制，XX 个体发

育成雌花，XY 个体发育成雄花，即使是 XnY 个

体，单一的 Y 染色体也足以诱导雄花的发育，

显示了活性的 Y 染色体性别决定系统。

♀抑制区

A B 

图 1 Y 染色体功能区

A. Westergaard 的分区 B.Farbos 的分区
(引自文献 27)

早在 1958 年 Westergaard M[ 1 7] 将白麦瓶

革的 Y 染色体分为四个功能不同的区域， Far­

bos 1 在总结了他人和自己的研究工作后 ，将这

四个区域进行了重新的划分(图 1 ) [27 ] 。 缺失

雌性抑制区，植株的营养体表型正常 ，但不再形

成单性雄花，而是产生功能正常的两性花， 即雌

器的发育不再受到抑制，说明雌性抑制基因位

于该区，在野生型的雄性植物中，雌性抑制基因

的作用是导致雌恋的败育 ;雄性促进区具有雄

性活化基因 ，有促进雄志发育的功能;花粉正常

发育和可育性基因位于 3 育性区内;拟常染色

体区 (PAR)位于 Y 染色体一臂的末端，在减数

分裂时期，与 X 染色体的长臂末端特异性配

对。 白麦瓶草的雌性抑制基因与雄性活化基因

连锁，位于 Y 染色体上，因此它起着促进雄性

性器官发育和抑制雌性性器官发育的双重功

能，而 X 染色体编码的基因产物对植物的发育

又是必须的[ 10 ] 。

尽管白麦瓶革的雌性抑制基因与雄性活化

基因都位于 Y 染色体上，但当黑粉菌 (Smut

Fungus , UstiLago viLacea) 侵染雌性植株时， 能

促进雄嚣的发育，形成外表与正常雄株十分相

似的雄底，但没有正常的雄配子体发育，在花药

中也没有花粉形成。 这些现象说明雄性发育的

大部分基因可能位于 X 或常染色体上 [28] 。 但

这些基因的正常作用依赖于 Y 染色体上的雄

性活化基因 [29] 。

在 Y 染色体上除有性别决定和雄性育性

基因外，是否还有其他基因?是否有如同人类

Y 染色体的管家基因? Catherine Delichere 

等[23 ] ，以显微分离的 Y 染色体 DNA 为探针，

筛选了成熟分裂前雄花的 cDNA 文库，在植物

中得到了第一个位于 Y 染色体上的活性基因，

即 SLY1 基因 (S. LatifoLia Y-gene 1 ) ，其等位

基因 SLX1 位于 X 染色体上。 均编码 矶TD

(Trp-Asp)-重复蛋白(也叫 WD-40 重复蛋白或

β类似转导素蛋白) ， WD-重复蛋白广泛存在于

真核生物中 ，它具有一保守的核心区， SLYl 编

码的 WD-重复蛋白与来自人类 、果蝇、酵母以

及植物如番茄、芦笋等的十多种 WD-重复蛋白

具有较高的同源性，其同源性在 30 % - 40 % 。

在哺乳动物中，WD-重复蛋白可与细胞中的成

视网膜细胞瘤蛋白 ( Rb ) 相结合，参与基因的转

录与调控、控制细胞的生长和分化并参与染色

质结构的形成。 在白麦瓶草中， SLY1 和 SLXl

基因产物定位于核内，特别是在分裂的细胞和
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开始分化的细胞内最为丰富，说明这两个基因

可能是促进细胞分裂和早期分化的主要调控路

径的成分。 与动物中的 WD-重复蛋白相似，

SLY1 和 SLX1 蛋白在白麦瓶草中可以和 Rb

的同源物质或其他控制细胞周期和早期细胞分

化的WD-重复蛋白相互作用。 研究表明 : WD­

重复蛋白与细胞中其他蛋白结合，控制细胞的

分裂与分化，这种作用在动植物间具有相当高

的保守性[30 ) 。

真核生物的进化中，由于异形性染色体的

形成，大多数情况下导致位于性染色体上的基

因表达的不均衡性。 生物个体通常采用剂量补

偿机制，使性连锁基因的活性在两性间均等。

对于 XY 型的生物，剂量补偿是使 X 染色体连

锁的基因转录水平在两性间达到平衡的过程，

在分子水平上体现为一系列的基因表达调控。

在动物界，不同的物种以不同的方式来实现基

因剂量补偿，如果蝇通过正调控使雄性的一条

X染色体上的基因转录水平提高一倍，达到雌

性两条 X 染色体的转录水平，从进化角度而

言，该机制可能是最好的一种补偿方式。 线虫

则通过负调控来减少雌性个体中 X 染色体上

的基因活性 。 而哺乳动物的剂量补偿机制是通

过雌性一条 X 染色体失活，使绝大多数 X 染色

体连锁的基因只有一个等位基因转录，达到与

雄性个体相应基因的转录水平相同 。 在植物中

通过对白麦瓶革的研究发现[3 l ] ，雌株的一条 X

染色体复制迟，发生了 DNA 的超甲基化，使基

因转录失活，表现出了类似哺乳动物的剂量补

偿机制，即通过 X 染色体失活，对性连锁基因

的表达进行调控。

2. X 染色体/常染色体比例的性别决定系

统

在植物中除活性的 Y 染色体性别决定系

统外 ，某些植物表现出 X 染色体/常染色体比

例的性别决定系统。 酸模属约有十多个物种为

雌雄单性异株植物，并具有明显的性染色体。

雌性个体为 2n = 14 , XX，雄性个体为 2口= 15 , 

XY1 Y}32) 。 在配子形成过程中，雌性个体形成

七个双价体，而雄性个体则形成六个常染色体

双价体和性三价体，从而导致 X:Y1 + Y2 的分
离 。 具有性染色体 三 体 (XXY ) 和多体

(XXY1 Y2 ) 的二倍体植株为雌性井可育。 而在

多倍体植株中，当 X/常染色体的比例注 1. 。

时，植株表现为雌性可育，ζ0 . 5 时，个体为雄

性，而此比值在 0 . 5 一 1. 0 ，可见具有两性花或

间性花的个体。 在 Y 染色体存在时也可发育

成具有完全功能的两性花，说明抑制雌志发育

的基因不在 Y 染色体上，在正常的雄性植株

中，雌志发育的抑制可能取决于 X/常染色体的

比例 。 两个 Y 染色体的存在是小子包子母细胞

进行正常减数分裂及可育花粉的形成所必需，

但对雄志的发育没有影响。 该性别决定系统与

果蝇及线虫的性别决定系统甚为相似。

3 . 激素调控的性转变系统

动物的性别在胚胎时期就已决定， 而高等

植物的性别表型要在生长、发育过程中的某个

阶段才能确定，植物的性别表现不单纯的取决

于本身的性别决定系统，它还与性的分化有着

密切的关系，而这种分化过程取决于遗传物质

与生物自身及外部条件的相互作用，最终发育

为雌性或雄性个体。 影响性分化具有诸多因

素，如激素、光照、养分、温度、病虫害等(4) 。

山在为雌雄异株植物，它的性别由三个独

立分离的基因所决定 ，施加生长激素，可使雌性

植株发生性逆转，产生单性雄花( 1 3 ) 。 日引睐乙酸

可使大麻的雄株变成间性或雌性，研究表明，它

可能是由于引起了构成心皮特征的正常途径的

逆转所致。 此外，细胞分裂素可使遗传性雄葡

萄形成部分雌花，也可使山葡萄的雄株变为雌

株 。 外惊激素对植物性别的影响已不庸置疑，

植物性别的表达与植物体内本身的激素水平也

有明显的关系 。 无论外源激素试验，还是内源

激素测定 ，都表明日引喋乙酸有明显的雌性化作

用 。 在雌雄异株植物中，可促使雄株转变为雌

株(4 ) 。 植物激素参与调控性别决定的过程尚

不清楚 ，在不同植物中，在分子水平上的作用机

理具有很大差异，同样的激素在不同的植物中
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可能具有完全相反的效果。 此外，在一些雌雄

异株植物(如白麦瓶革)中，外源植物激素对性

别决定的影响极小或完全没有，这也反映了植

物性别决定机制的多样性[ 1 5 ) 。

除激素外，温度和光周期也会影响植物的

性分化，如短 日照处理可使大麻的雄株雌性化，

低温特别是夜间低温促进大麻雌花的分化，而

高温促进雄花的分化。 此外，病虫害也对性别

分化有一定的影响 。 如黑粉菌侵白麦瓶草[28 ]

和 白剪夏罗 (Lychnis aLba ) [ 4 ]雌性植株时，子房

发育受到抑制，而促进雄在的发育，形成外表与

正常雄株十分相似的雄莓，但花粉被霉菌J包子

所取代。

雌雄异株植物为植物性别决定的研究提供

了一个理想的研究系统，通过对一些典型植物

的遗传及分子生物学的研究，有助于我们对植

物性别决定基因及性别决定机制的认识，井对

认识植物的整体发育也具有重要意义。

摘要

生物在进化过程中出现了性别，有性繁殖

是真核生物繁殖的主要形式，井导致了大多数

真核生物两性异型的进化。 本文简要介绍了植

物的性多态现象及雌雄异株植物的性染色体，

主要介绍了雌雄异株植物的性别决定系统的三

种基本类型 ，并与动物的性别决定系统作了比

较。
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