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高等植物花发育的研究进展

冯献忠　杨素欣* 　郭蔼光
(西北农业大学生物化学研究室 ,陕西杨凌 712100)

　　摘　要　以金鱼草和拟南芥菜为例 ,介绍近年高等植物花发育的研究进展。 TFL和 CEN

基因具有维持花序分生组织特性的功能 ; DCLV1基因在营养型分生组织向生殖型分生组织

转化中起调节作用 ; LEY、 AP1、 CAL和 FLO控制花分生组织形态特征 ; AP1 / SQU A、 AP2作

用于 A功能区 ,控制萼片和花瓣的发育 ; AP3 /DEF、 PI /GLO执行 B功能控制花瓣和雄蕊的

发育 ; AG /PLE对应于 C功能区控制雄蕊和心皮的发育 ; A、 B、 C三个功能区共同作用控制整

个花器官的结构。

关键词　花发育 ,基因 ,金鱼草 ,拟南介菜

中图分类号　 Q945. 45, Q78

世界上已知的植物有近 30万种 ,其中 90%以上是开花植物。 千百年来 ,人们对花的

形态、分类、遗传、生理等进行了大量的研究 ,积累了丰富的知识。但是 ,由于实验手段的限

制 ,花发育的研究一直局限在非常有限的领域中 ,对于其中所包含的复杂内在机制仍不清

楚。近几年来 ,随着分子生物学和分子遗传学的发展 ,为人们从分子水平上来认识花发育

的本质提供了可能 ,目前这一领域已成为植物发育分子生物学研究的热点和领先学科。继

1990年在拟南芥菜 ( Arabiadopsis thal iana )和金鱼草 ( Ant irrhium majus )中第一次分离

到控制花发育的同源异型基因 ( homeo tic g ene)以来 ,现在已获得了不少控制花发育的突

变体 ,克隆到了许多与花发育有关的基因 ,并初步构建了花器官发育过程的遗传模型。 本

文以拟南芥菜和金鱼草为例 ,对近几年这方面的进展作以介绍。

1　花序分生组织中特异表达基因

花序分生组织的决定 ( determina tion)和花原基的决定是两个独立的事件 ,营养型分

生组织转化为花序分生组织后 ,分生组织的性质和形态都发生了变化 ,不能再回复到原来

的营养型分生组织。在许多品种中 ,花序分生组织能迅速地转化为花分生组织 ,野生型拟

南芥花序分生组织可以产生多个花分生组织 ,但其发育很难与后面的发育过程分开 ,因此

对此阶段的研究进展不大。现在认为至少有两种基因与花序发育有关 ,一个是拟南芥菜中

的 TERM IN AL FLOWER( T FL)基因 ,在其隐性纯合突变体 t fl-1中 ,所有的腋生花序都

发育成为顶花 ,顶端和晚期的花序原基都发育为花分生组织 ,开花提早 [1 ]。 TFL1在早期

少量表达延迟营养型分生组织向生殖型分生组织转变 ,在后期大量表达维持花序分生组

织特性
[ 2]
。在金鱼草发现了与之相似的突变体 centroradialis (cen) , CEN基因具有 TFL1
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相似的功能 ,所编码蛋白质与细胞间信号传导有关蛋白质非常类似
[3 ]
。

另一个基因是拟南芥菜的 CLAVAT A1( CLV 1) ,其突变导致分生组织扩大 ,打乱莲

座叶和花序的叶序模式 ,改变了花器官的数目。 现已证实 CLV1基因与营养型分生组织

向生殖型分生组织发育过程中的调节有关
[4, 5 ]
。在 tl f-1 clv1双突变体中产生了与 t fl-1相

似的顶生花结构 ,但由于 CLV 1的缺失 ,双突变体中次生花序和侧花数分别是 t fl-1的四

倍和五倍 ,可见 CLV1在调节分生组织的性质中有重要功能。而且 , tf l-1和 tf l-1 clv1双突

变体中通常都是顶生的单花 ,这又为 TFL在控制花序分生组织的形态特征中的作用提供

了一个证据。

另外还有研究表明 ,拟南芥菜的 CDC2基因与花序分生组织向花分生组织的转变有

关 , CDC2 RNA分布在苗端分生组织和花序分生组织的 L1、 L2和 L3层中 ,而在早期花分

生组织的 L1、 L2和 L3层中均未见其表达 , M artinez[6 ]认为 CDC2的这种表达模式是其与

花同源异型基因拮抗作用的结果。

2　花分生组织特异表达基因

通过突变体的分离和鉴定 ,花分生组织特异性基因的研究取得了较大的进展 ,在拟南

芥菜和金鱼草中至少有下列几种基因在花分生组织发育中起重要作用。

拟 南芥菜的 LEAFY ( LFY)基因突变体中 ,早生花发育为花序芽 ( inflo rescence

shoots)的结构 ,真正成花的晚生花仍具有部分花序性质 ,通常由外轮的萼片和内轮的萼

片及心皮状器官 ( sepaloid and ca rpelloid o rg ans)组成
[ 7, 8]

,可见 LFY不仅控制着花分生

组织的形态特征 ,而且与花瓣和雄蕊的形成有关。金鱼草的 f loricaula( f lo )突变体与 lfy相

似 ,顶端花被花序完全替代 ,但常也出现心皮状器官 [9 ]。 LFY基因是以 FLO为探针从拟

南芥菜中分离到的 ,两者产物显示有 70%的同源性 ,氨基末端有富含脯氨酸区 ,中间有一

个酸性区 ,符合转录因子的特征。它们为启动花分生组织形成所必需 ,当其缺失时原基发

育又会回到花序分生组织生长。 原位杂交中发现 , LFY和 FLO RNA存在于非常幼嫩的

花分生组织中 ,短时间存在于花器官分生组织中 ,两者的区别是 LFY RNA存在于雄蕊原

基中 ,而 FLO则不。 研究还表明 ,花序原基中不存在 LFY RNA,在花原基形成早期整个

花分生组织中都发现了 LFY高水平的表达 ,但在花器官原基形成后其表达大部分消

失 [10～ 12 ]。

控制花分生组织形态特异性的另一对基因是金鱼草 SQ UAMO SA( SQ UA)和拟南芥

菜中的 APET ALA1( AP1)。在 squa突变体中没有非限制性生长向限制性生长的转变 ,由

花序状顶端代替了正常花的位置 ,原位杂交显示 , SQU A在花原基形成可见器官之前就

已开始表达 ,并持续到花器官形成后 ,除在第三轮外的各轮中都表达 [13 ] ,这说明 SQU A

不仅在早期发育中需要 ,而且在花器官形态特征构建中同样有作用。apl突变体中 ,第 1轮

萼片为叶状器官所取代 ,第 2轮的花瓣缺失 ,第 3、 4轮发育为正常的雄蕊和心皮 ,在第 1

轮器官的腋部常生有次级花 ( secondary flower ) ,其原因可能是花序分生组织未转变成为

花分生组织。 可见 AP1在花分生组织的形成及轮 1和轮 2器官正常发育中起作用 [14, 15 ]。

在花序分生组织中未检测到 AP1 RNA,其最早出现在花原基从花序分生组织侧端出现

的时刻 ,并在整个花原基中表达 ,花器官原基形成后在内两轮中的表达降低 ,后期只在外
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两轮中表达 ,此表达模式是与其控制花分生组织特异性和花器官形态特征的功能相一致

的 ,后一功能将在下文详细说明。研究还表明 SQ UA和 AP1的产物同属 MADS盒类的

转录因子 ,二者全长有 68%的同源性 [ 16]。

拟南芥菜中有一种称为 CAU LLFLOWER( CAL)的基因能加剧 apl的变异程度 ,纯

合的 ca l突变体与野生型表型一致 ,在 cal、 apl双突变体中 ,花原基变为花序原基 ,在本该

产生花的位置上产生了大量花序 ,这说明 CAL的功能必须通过 APL来实现。 此基因同

AP1也是编码 MADS盒类的转录因子 ,与 AP1的同源性可达 76% ,在 MADS盒区只有

5个氨基酸的差异 ,这表明两种蛋白可能识别同样的 DNA序列 ,调节同样的靶基因 ,在遗

传功能上有重叠之处 [17 ]。

3　花器官发育的遗传模型

为了解释花分生组织如何形成花器官 ,前人曾提出过许多控制花器官形态特征的模

型 ,这些模型有的假定花器官的发育是按一定时间顺序决定的 ,有的模型则认为控制器官

的形态特征的决定因素是空间位置。它们在一定程度上解释了不少遗传现象 ,但由于前者

在内外轮关系认识上的缺陷和后者对控制基因没有时间限制的缺陷 ,因此很快为另一种

简单模型—— ABC模型
[18～ 21 ]所替代 ,要点如下:

①花器官形态特征分别受 A、 B、 C三个功能区的控制。野生型中每个功能区作用于相

邻的两个轮 , A作用于轮 1(萼片 )、轮 2(花瓣 ) , B作用于轮 2(花瓣 )、轮 3(雄蕊 ) , C作用

于轮 3(雄蕊 )和轮 4(心皮 )。只有 A活性时产生萼片 , AB共同作用形成花瓣 , BC共同作

用成为雄蕊 ,只有 C活性时产生心皮。

② A、 C活性相互拮抗 , A抑制 C在轮 1和轮 2中的表达 , C抑制 A在轮 3和轮 4中

的表达。

③ A、 B、 C的活性与它们在花中的位置无关 ,如在 bc双突变体中 , A活性存在于所有

轮中 ,使四轮都变为萼片。

4　花器官形态特征控制基因

目前的研究表明 ,植物花器官形态特征 ( flower o rg an identity )是由若干同源异型基

因所控制的 ,现在从拟南芥菜和金鱼草中分别找到了 4对同源异型基因 APETALA1

( AP1) /SQU AMOSA( SQ UA) , APETALA3( AP3) /DEFLCIEN S( DEF) , PISTILLAT A

( PI) /GLOBOSA( GLO) , AGAOU S ( AG) /PLEN A( PLE) ,认为它们与花器官形成特征

的控制有关。在拟南芥菜中还发现了 APET ALA2( AP2)也参与了这一过程 ,金鱼草中尚

未找到其对应物 ,其中 AP1、 AP2被认为执行上述 A功能 , AP3 /DEF, PI /GLO执行 B功

能 , AG /PLE执行 C功能。

具 A功能的 AP2基因是通过 T-DNA标签获得的
[ 22]。 AP2同其他的器官特异性基

因不同 ,不编码 MADS盒区 ,但其中有 68个氨基酸的 AP2区 ,可能起与 MADS盒相似

的作用。 AP2 RNA在四个轮中都表达 ,茎和叶中也有 AP2 RNA的积累 ,但尚未观察到

由之所引起的营养生长型的变化。在 ap2强突变体中轮 1、轮 2中的萼片和花瓣分别被心

皮和雄蕊所代替 , AG的表达区可以扩展到所有四轮细胞中 ,证明 AP2是 AG异位表达
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的负调控因子。

APETALA1( AP1)在控制花器官形态特征方面的功能最早并未被人们所重视 ,因此

在早期的器官形态构建模型 (包括早期 ABC模型 )中未将其列入控制器官形态特征基因

之列。现在研究表明 , AP1是 A活性的主要组分之一 ,控制萼片和花瓣的形成 ,作用于

AP2下游。在花发育早期 AP1起调节花原基特异性的作用 ,此时在整个花原基中表达 ,在

花发育晚期只限于在轮 1和轮 2中表达 ,这时被认为是花器官特异性基因。在转基因植物

中 AP1可在两个时期中的任何一个阶段表达 ,说明这两种功能是可以暂时分开的 [23 ]。

B功能的 AP3和 PI定位于不同染色体上 ,但突变体的形态两者非常相似 ,都是轮 2

和轮 3发生改变 ;强突变体中 ,轮 2花瓣改变为萼片 ,轮 3雄蕊变为心皮。在 pi突变体中 ,

经常发生轮 3的缺失。AP3属含 M ADS盒区的转录因子 ,其表达始于萼片原基形成时 ,表

达位置在要生成花瓣和雄蕊的细胞中 ,其表达模式与模型中的作用区域一致
[24, 25 ]

。 PI是

以金鱼草 GLO为探针克隆到的 , PI也含 MADS盒区 ,在轮 2和轮 3中优先表达 ,但 PI的

表达区延伸到轮 4中 ,这与遗传分析中其决定轮 2、轮 3器官 ,影响雌蕊发育 ,但不改变其

形态的功能是一致的 [26 ]。

金鱼草中 B功能基因 DEF和 GLO已经有了较深入的研究 ,它们都属于 M ADS盒类

的转录因子 , GLO是以跨越 M ADS盒的 DEF为探针分离的。在 MADS盒区二者的同源

性不是很高 ,但在 MADS盒区下游的 K盒区有较高的同源性。 DEF和 GLO cDNA体外

转录表明 ,其所编码的蛋白质与 DNA的结合是异源二聚体 (heterodinmer)而非同源二聚

体 ( homodimer)。 原位杂交实验表明 DEF、 GLO与 AP3有相同的表达模型
[27, 28 ]

。 def和

g lo与 ap3和 pi有相似的表型:轮 2中的花瓣变为萼片 ,轮 3中的雄蕊变心皮。

AG是第一个从拟南芥菜中克隆到的同源异型基因 ,顺序分析表明 , AG编码有特异

MADS盒的转录因子 ,其突变体中 ,轮 1和轮 2器官都表现正常 ,轮 3中的雄蕊被花瓣代

替 ,轮 4则分化成一朵新花 ,花的总结构表现为外部一轮萼片 ,内部两轮花瓣的多次连续。

AG RNA最早出现于萼片原基刚形成时 ,主要在将要分化生成轮 3、轮 4器官的花原基中

央区表达 ;花器官原基形成后仅在雄蕊和心皮原基中表达 ,在花发育后期只在雄蕊和心皮

特定细胞层中表达
[29, 30 ]

。

用 AG作探针在金鱼草中发现了与它功能相对应的 PLEN A( PLE)基因 ,二者产物

有 64%同源性 ,其 RNA的表达模式与 AG相同 ,在金鱼草利用转座插入失活 A功能的

突变体中 , PLE RNA在轮 1和轮 2中异位表达 ,说明 A功能基因有抑制 PLE在轮 1、轮

2中表达的作用
[31 ]
。

花发育基因间的关系是研究花发育机理中非常重要的问题 ,在上述基因间还存在许

多中间性调节基因 ,由于篇幅所限 ,将于另文综述。

尽管近几年来花发育分子机制方面的知识迅速增加 ,使我们能够从分子水平上来认

识花的形成过程 ,特别是金鱼草和拟南芥菜许多进化上保守控制花发育的基本机制 ,为我

们展示了一个早日揭开花发育奥秘的诱人前景 ,但是二者仍存在着许多重要区别 ,同时对

于花早期发育基因的认识还非常缺乏 ,控制花发育的基因网络层次尚未完全建立 ,因此该

领域的工作方兴未艾 ,要最终揭示花发育的本质还有很长的路。
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Prog ress of Flower Development in Higher Plants

Feng Xianzhong　 Yang Suxin　 Guo Aiguang
(Laboratory of B iochem istry ,Nor thwestern Ag ricu ltu ral Universi ty ,Yang lin g , Shaanxi 712100)

Abstract　 The a rticle rev iew s th e recent prog ress o f f low er development in Ant ir-

rhinum and Arabidopsis . TFL gene and CEN gene have the similar roles in contro lling of

inflo rescence architecture. LFY, FLO, API and CAL are members of a g eneral class of

g enes needed to confer f loral identity. Wild type flow er contains three genetic functions

in w ho rl 1- 4 in combination A, AB, BC, and C conferring identities speal, petal , stamen,

carpel respectively. Each genetic function comprises dif ferent homeotic g enes.

Key words　 f low er development , gene, Antirrhinum , Arabidopsis
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