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花的发育是植物生长过程的一个重要阶

段
。

九十年代初
,

随着植物分子生物学研究方

法的逐步发展和模式植物的建立
,

在花发育调

控基因方面的研究已经取得了一些结果
,

它们

主要集中在拟南芥菜
,

金鱼草及单子叶的玉米

等材料
。

本文特对这些工作做如下简扼的介

绍
。

一
、

花发育概述

植物的花器官具有基本的四轮结构
,

由外

至内依次是花尊
、

花瓣
、

雄蕊和心皮
。

花的发育

过程有几个阶段 首先是花的诱导过程
,

此时植

物由环境与自身的因子诱导从营养生长进行到

生殖 生 长
,

形成 花序分生 组 织

然后 由花序分生组织
,

逐步形成花

的分生组织
,

而后由花分生组

织产生花器官的原基
,

进而逐步分化为成熟的

花器官
。

八十年代后期
,

通过突变体表型的分析和

基因克隆等遗传学及分子生物学方法
,

在花发

育的各个阶段都展开了不同程度的研究
,

其中

主要集中在分离鉴定花发育调控基因及其功能

和产物结构的分析上
。

目前在许多植物
,

主要

在模式植物拟南芥菜和金鱼草中分离出许多花

发育的突变体 这些突变体往往出现发育过程

的障碍或是紊乱
。

因此从这些突变体中克隆出

相应的基因一般被认为可能 与该发育过程的调

控直接相关
。

在研究调控基因之间的关系时
,

目前常使用双突变体方法
,

即在单基因突变体

背景上
,

观察另一基因的突变是加强还是减弱

了原单基因突变体的表型
,

从而推断它对单基

因起正向还是负向调控的作用
。

这些方法的应

用逐步揭示了花发育过程的相应调控基因和它

们相互之间作用的网络关系
。

二
、

花发育各阶段的调控墓因功能和协同

作用的研究

花诱导过程

花的诱导过程一般指植物在一定诱发条件

下从营养生长开始进入生殖生长的关键时期
,

该过程受阻则不能产生花
。

花的诱导过程实际

上包括两方面 内外环境诱导因素的诱发过程

和自发发育特定基因启动表达的决定过程
。

目

前研究花诱导关键基因的方法也即是从这两方

面分别进行的 一方面许多植物受到环境因索

如日照
、

温度等和自身的赤霉素
、

光敏色素及钙

等因素的影响
。

因而
,

从分离的对诱导因素

反应异常的的突变体中克隆到的特异基因可能

参与了该诱导反应
。

拟南芥菜的开花受日照和

温度的影响
,

其开花期变化的突变体可分为
“

早

开花
”

与迟开花
”

两类
。

将得到的迟开

花突变体分为 组不同的座位〔’〕
。

最新克隆

得到的 仆旧 的简称 基

因的突变体表型即是开花延迟而且光感受能力

受影响
,

春化作用可以减弱其部分表型
。

早

开花型突变体中目前仅发现 劝 是

由光敏色素 基因损伤导致的
。

低温处理

目前只发现与脱甲基化有关
。

与诱导相关的调

控基因的克隆 目前尚未见报道
。

另一方面
,

直

接从生殖发育内在控制基因的突变体人手 该

类突变体在无外在诱导因素作用的条件下
,

直

接由种子开始进入生殖生长
。

如突变体 已 在
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种子萌发期就跨越了营养生长过程而直接产生

了花序分生组织
,

表明相应的基因 可能

是激活营养生长所必需的
,

也可能是起抑制芽

的顶端生殖状态的作用
,

因而 假设基因

产物在拟南芥菜的幼期处于正常水平
,

随

着成长而逐渐减少
,

从而发生生殖生长开了花
。

而长 日照有助于减少 基因的产物而加速

开花
。

但 目前 抑制开花的假说尚未有

充分的证据
。

另外突变体 也较早地出现

了花序
,

营养叶数 目减少了
。

有人认为相应的

基因 也可能与开花抑制过程有关
。

花的诱导过程是花发育过程中最为关键和

最终要揭示的问题
。

目前也有许多研究者先克

隆出花的结构特异基因
,

通过研究其调控基因

的方法来倒推花的诱导基因
。

花分生组织的形成

在拟南芥菜和金鱼草的突变体中已鉴定出
一 些与调控花分生组织启动相关的基因

。

其中

拟南芥菜的突变体 简写
,

简写

和 金 鱼草中突变体 己 简写
,

粗 二 简写 的表型都不同程度出现花

序分生组织转变为花分生组织受阻
,

而被次生

花序分生组 织取代
。

它 们相应 的基 因
、

和
、

也被克隆出来
,

其中 〕
、

编码相似的富含 和酸性区域的蛋白
,

是转录因子的普遍特征
。

的产物还被发

现定位于核中 “
,

更支持了它们是转录调控因

子的假设
。 〕

与 以之 也具有类似转录因

子的同源产物
。

目前一般认为
,

拟南芥菜中花分生组织的

形成主要可能与
、

调控作用相关
。

双

突变体实验表明
,

其它基因包括
, 一 ,

叼毛
,

等可能通过
, 〕

间接地发挥

作用
。

见表 基因在突变体 背景下

能促进 和 的表达 突变体 夕 能

增强 或 的表型 基因 的突变体也同

样增强 突变体 和 双突变体
,

的表
型 ‘, 川 起反向调控作用的基因发现是

,

它抑制花分生组织的形成
。

而且双突变体
,

叩 的表 型证明它们是协同作用的〔’
。

另外

还有实验表 明在 花器 原基形成过程
,

基 因
,

及 仍继续起调控作用
。

该过程

可以简示如图
。

〕
, ’ ,

分
一 一 —一 一

一奋 —
、
’ ,
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哈

芬至纽马勺一扭要困召
花器官原基

⋯

全
图 拟南芥菜的花分生组织发育调控

基因的作用示意图

花器官原基的形成

拟南芥菜与金鱼草的一些影响花的四轮结

构的基因 已被克隆出来
,

它们被称为
“

同源异

形
”

基因 由序列比较发现
,

在

这两种材料之间控制同种结构的基因具有很高

的同源性
。

由此 吧 和 共

提出了花原基形成的
“

模式
”

的假说〔’
。

他们将同源异形基因的功能作用区域分为 ,
,

三类
,

而基因相应功能表示为
, ,

由于

他们认为花四轮状结构 从外至内 花尊
、

花瓣
、

雄蕊和心皮的每相邻两轮受到同一类基因的作

用
,

而一轮原基的形成也都是由一个或两个相

邻重叠的基因调控
。

图 也就是花曹
、

花

瓣
、

雄蕊和心皮分别由基因
, ,

的功能
,

, ,

决定
。

这个模式还包括两点 与

基因功能相互排斥 外侧两轮 花曹
,

花瓣 中

抑制
,

而内侧两轮 雄蕊
,

心皮 中 抑制

的功能
。

的功能是与
,

作用独立的
。

现在认为属于 类基因的有拟南芥菜的

和 类基因的有拟南芥菜的 和
,

金鱼草的 和 类包括拟南芥菜的

基因 和金鱼草的
。

图
,

目前

在其它材料如矮牵牛
,

西红柿
,

单子叶玉米等植

物中也发现并克隆到与拟南芥菜和金鱼草具有

功能相似
,

产物同源的一系列同源异形基因 表
,

也支持了该假说的普遍适用性
。



表 花发育调控基因的特征与突变体表型

发育诱导 调控基因 拟 产物特征 同源墓因

花的诱导期

〕

州

转录因子 以

户 〕 以之

、佗

月
〕 卜户

刃

单突变体表型

较晚开花

未经营养生长而开花

较早出现花序组织

花序向花分生组织转变

部分花向花序转变

花分生组织向花序转变

增强 叩 表型

增强 如 及 毋
,

表型

出现许多心皮

花粤转为粤叶
,

花瓣异常

花粤转为心皮 花瓣转为雄蕊

雄蕊转为花瓣
,

心皮转为花

卜 田

花分生组

织的形成

一

一

一

花原基器

官的形成
〕

刃

扣口任泛立 〕

花瓣转为花粤
,

雄蕊转为心皮

与 户 相似

一

一 一

注 二同源基因中
,

金鱼草有 刀
, ,

八
,

切

蕃茄有
,

烟草有
,

付

雄蕊数目超常 心皮减少
·

矮牵牛有 卜护 反 班乃
,

玉米有 芸苔有 昆 。

花尊 花瓣 雄蕊 心皮

八

万

、

诬

味味可 甭竺一 一一

图 模式图

五 拟南芥菜相应 模式基因

图

修改后的拟南芥菜 基因

模式图
。

注 一正调控 — 负调控

拟南芥菜中关于花原基的同源异形基因协

同作用的最新研究结果
,

进一步修改和充实了

原有
“

砚二
, ’

模式的假说 ’ 」
。

在 类与

类相互抑制作用关系中
,

由突变实验表明

能抑制 在内侧两轮的表达而且其表达不

受 的影响〔’一‘ 而 基因在所有花轮

都表达而且抑制 在外侧两轮的表达
。

也有

人由此推侧两轮中可能还存在抑制 抢 的因

子 ’ 〕
。

类基因的表达发现与
,

类基因

的作用相互独立
,

同时还存在自身的反馈调控
。

拟南芥菜的 基因在突变体 或 中表

达实验及金鱼草的基因 和 切 在突变
体 。或 中表达实验结果表明这两对

类基因
,

习 功 中每一基因存在
对维持另一基因正常水平的表达都是必需的

,

也就是存在 类基因内部的调控
。

另一方面
,

拟南芥菜的 还要受到基因
、

和 的简称 的调控
。

双突变

体
,

岭 或 叩
,

均证明基因 叩 能抑制

和 在花第四轮 心皮 中的表达 ’
·

而 还被发现是 早期正常表达和
,

晚期表达所必需的
,

也在最近发现与

两者的产物协同激活了基因 〔’” 。 图

在继续深入广泛的研究过程中 该模式可

能会得到更多实验扩充
、

完善与修正 但是植物

体中肯定也同时在
“ , ’

同源异形基因作用模

式基础之上
,

存在着决定花分化多样性即物种

特异性的调控机制
。

成熟花器官分化与性别决定

花器官原基形成后
,

雌蕊与花药成熟过程



中的调控基因尚未见有克隆出来的报道
,

目前

有人 正 在进行 相 应 突变体的基 因筛选工

作 ’
· 。

关于花性别决定机制
,

最近有人提出

可能与性
、

常染色体比例和某些性染色体座位

如玉米的 】戏 座位有关〔
。

但是由于花

器官成熟过程十分复杂
,

目前该阶段在基因水

平的工作进展仍然较慢
。

三
、

花发育调控基因的结构特征与作用机

制

花发育调控基因的结构特征

目前发现以上提到的许多花发育的调控基

因都至少具有两个保守区域
“

区
”

和
“

区域
” 。 “ 口任 区

”

是在比较拟南芥菜的

产物蛋白与金鱼草 的产物具有相似性

基础之上
,

发现它们还与人类 因子
,

酵母

的 及 基因的产物的部分区域都

具有极为相似的序列
,

而取名为
“ ”

区 即
,

和
, ,

的 缩

写 , “ 〕
。

后来发现拟南芥菜的
, ,

,

和金鱼草的
,

切 及矮
牵牛的 基因〔 等产物蛋白均含

“ 入护刃
”

区
。

表
“

区域
”

不如 叭 区保守
,

是一

段与中间纤维的角蛋白 部分同源的区

域
,

由此推测它与形成亲水脂的卷曲螺旋有关
,

因而可能使调控基因的蛋白产物参予蛋白之间

相互作用〔 , 洲
,

而且发现其 端或 端附近

的 残基作用尤其重要〔”
·

〕。

花发育调控基因的作用机制

基因
,

的研究结果表明它们作

用于相同的靶序列
“

刀 以子
”

被称为
·‘

代 盒
, , ·

’“。 最近模式植物中进行的实验

也证明了拟南芥菜 产物
,

金鱼草 与
〔 产物 的异源二倍体 同样结合于

“

代升

盒
· 一

“。 因而调控基因保守的
“

区
”

可能是它们产物发挥调控功能专一结合

的部位
,

而相应的突变体即可能在 区的

结合 的位点上发生突变失去调控功能
,

出现相应异常表型
。

上文曾提及花的同源异形

基因能在至少花结构的相邻两轮器官中表达
,

但呈现出不同的表型
。

有人认为这是由于同源

异形基因的产物通过
“

区
”

与不同轮结构中可

能存在的不同的
“

辅助蛋白因子
”

相互作用
,

因

而可以在不同区域调节不同系列的特异基因的

表达
,

最终产生表型的多样〔’
。

四
、

花发育调控墓因的研究展望

最近几年
,

在花发育某些阶段调控基因的

功能
,

和它们的协同作用
,

以及可能作用的模式

机制等方面如上文所述已取得了很多新的进

展
。

而且目前其中有的最新进展已开始对以前

的某些假说提出了新的质疑
。

如 等人

发现 基因不仅在花的分生组织
,

而且在非
花器官如叶和茎中同样都能测出表达

。

年 月
,

等人也报导了与 同源

的烟草基因 在花分生组织与未决定的营

养分生组织

中均有转录 〕。 在这些原认为是花的特异性

基因的非特异表达发现之后
,

将会引起对 八 〔

假说的新的思考
。

也有人试图提出更合理的假

说
。

但是
,

目前从花发育研究的整体来看
,

在花

的诱导过程
,

花器官的最终成熟
,

花发育的多态

性决定以及各阶段的基因之间如何进行系统的

时空的相互作用等方面仍存在诸多疑问和难

点
,

等待科学家和研究工作者们更深入更广泛

的实验探索
。
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第五届国际植物分子生物学会议将于 年 月 日一 日在新加坡召开
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