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摘要: 基于模式植物拟南芥(Arabidopsis thaliana)和金鱼草(Antirrhinum majus)花器官突变体研究提出的四聚体

模型揭示了花同源异型蛋白的相互作用方式; 进一步提出的核小体拟态模型, 解释了花同源蛋白四聚体调控目

标靶基因的分子机理。被子植物花器官形态多样化与MADS-box基因的表达模式和功能分化密切相关。多年

生被子植物花发育的高通量转录组分析表明, 多种基因参与调控花器官发育过程。本文重点综述了被子植物

花器官发育的模型演变、MADS-box基因结构和基因重复、miRNA调控以及相关转录组分析的最新研究成

果, 并对花器官发育的研究前景进行了展望。
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花是被子植物特有的创新性状和最具观赏价

值的器官。由于花具有多样的外形和丰富的变异

类型, 使其成为研究植物器官形态建成和组织发

育模式的理想材料(Krizek和Fletcher 2005)。花器

官的形态建成过程涉及复杂的多基因分子遗传调

控网络, 因此一直是植物发育研究的热点领域。

长期以来, 被子植物花器官在形态描述、结构适应

性进化和基因调控等方面开展了大量研究, 并提出

了多种花器官发育模型(Bowman等1991, 2012; 
Coen和Meyerowitz 1991; Theissen和Saedler 2001; 
Theißen等2016)。

与模式植物拟南芥(Arabidopsis thaliana)和金

鱼草(Antirrhinum majus)等一年生植物相比, 多年

生被子植物尤其是木本植物的花发育模式明显不

同。由于大多数木本植物具有较长的幼龄期和花

芽休眠期, 并且很难获得花发育相关的突变体, 因
此多年生木本植物花发育可能存在着特异的基因

调控方式(张冰玉等2008)。高通量转录组测序分

析为多年生被子植物花器官特征决定和发育研究

提供了新的机遇。本文综述了有关花器官发育的

模型、MADS-box基因结构和基因重复、miRNA
调控以及基于高通量转录组分析的基因表达调控

的最新研究成果, 以期深入揭示被子植物花器官

发育的分子调控机制。

1  花器官发育的ABCDE模型

模式植物拟南芥和金鱼草的花器官突变体, 
为花器官发育的分子调控研究提供了理想材料

(Bowman等1991; Coen和Meyerowitz 1991)。通过

对这些突变体研究而提出的多种发育模型, 成功地

解释了被子植物花器官突变现象(Irish 2010; Bow-
man等2012)。其中, 最著名的是由Bowman等(1991)
及Coen和Meyerowitz (1991)提出的“ABC模型”。
该模型指出, 花器官的形成和发育由A、B和C三

类功能基因决定; A类基因的表达决定了第一轮萼

片的形成, 包括APETALA1 (AP1)和APETALA2 (AP2)
基因等; B类[APETALA3 (AP3)和PISTILLATA (PI)
基因]和A类基因的组合表达决定了第二轮花瓣的

发育; C类[AGAMOUS (AG)基因]和B类基因的组合

表达决定了第三轮雄蕊的形成; C类基因的表达决

定了第四轮雌蕊的发育。同时, A类和C类基因在

功能上彼此抑制, 较好地解释了花器官的同源异

型转变现象(Theißen 2001; Krizek和Fletcher 2005; 
Bowman等2012)。

矮牵牛(Petunia hybrida) D类基因FLORAL 
BINDING PROTEIN 7 (FBP7)和FBP11决定了胚珠

的形成和发育(Angenent和Colombo 1996)。拟南

芥D类SEEDSTICK (STK)、SHATTERPROOF1 
(SHP1)和SHP2三基因突变体的胚珠变成了心皮结

构和叶结构(Pinyopich等2003)。这些研究将花发

育“ABC模型”拓展为“ABCD模型”。随后, 研究发

现SEPALLATA (SEP)基因能与其他类型的花器官
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特征决定基因发生结合(Theißen 2001; Ditta等
2004), 维持四轮花器官的正常发育, 定义为“E类基

因”。因此, 花发育模型进一步扩展为“ABCDE”模
型(图1): A类+E类基因组合调控第一轮萼片的形

成和发育, A类+B类+E类基因组合决定第二轮花

瓣的形成和发育; B类+C类+E类基因组合调控第

三轮雄蕊的形成和发育; C类+E类基因组合决定第

四轮雌蕊的形成和发育; C类+D类+E类基因组合

调控胚珠的形成和发育(Theißen 2001; Ditta等
2004; Theißen等2016)。 

2  花器官发育的四聚体模型

金鱼草GLOBOSA (GLO)、DEFICIENS (DEF)
和SQUAMOSA (SQUA)蛋白形成多聚体复合物的

酵母三杂交和电泳迁移率实验表明: 多聚体复合

物比二聚体具有更强的结合DNA能力(Egea-Cort-

ines等1999)。随着这些同源异型蛋白相互作用研

究的积累, Theissen和Saedler (2001)提出了一个更

全面的花发育四聚体模型(图1): 花同源异型蛋白

通过形成四聚体复合物调控花器官的形成。该模

型成功地揭示了模式植物花器官的各种突变类型, 
很快得到了广泛认同。

在拟南芥花器官的形成过程中, 蛋白四聚体

AP3-PI/SEP-SEP和AP3-PI/AG-SEP分别调控花瓣

和雄蕊的形成。随后, 拟南芥SEP基因丢失部分功

能后的表型与STK、SHP1和SHP2基因三突变体的

表型相同 ;  并且酵母三杂交显示D类蛋白能与

SEP3蛋白形成多聚体复合物(Favaro等2003)。因

此, 花发育四聚体模型包含了D类和E类蛋白相互

作用, 调控胚珠的形成和发育(图1)。同时, 不同开

花植物菊花、西红柿和水稻等的蛋白互作实验显

示, 花的同源异型蛋白均能形成多聚体(Leseberg

图1  拟南芥花发育ABCDE模型和四聚体模型

Fig.1  The ABCDE model and the quartet model of floral organ identity determination in Arabidopsis thaliana
参考Theißen等(2016)文献修改。
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等2008; Ruokolainen等2010; Seok等2010)。植物体

外和体内的多种实验手段均表明花发育四聚体模

型在花器官发育过程中扮演重要角色(Theißen等
2016)。

3  核小体拟态模型

Theißen等(2016)根据花同源蛋白四聚体复合

物与核小体具有高度相似性, 进一步提出了核小

体拟态模型。在该模型中, 花发育四聚体复合物

代表类核小体性能且序列特异的转录因子, 并在

包含CArG元件的启动子上通过允许或抑制染色质

修饰, 进而替代不活跃染色质靠近转录起始位点

的核小体, 最终导致染色质处于一种平衡状态。

核小体拟态模型为花同源四聚体复合物的功能预

测提供了线索。核小体是由组蛋白构成的八聚物, 
是静态系统, 但是染色质会发生频繁重组(Henikoff 
2008)。靠近转录起始位置的核小体是不稳定的, 
特别是基因5′端的动态核小体可能增加转录起始

位点的可接触性(Rhee等2014)。花同源蛋白四聚

体能招募组蛋白修饰因子, 并可替代转录因子起

始位点上游的标准核小体(Theißen等2016)。
在拟南芥花发育过程中, AP1和SEP3蛋白会

较早的结合, 随后改变染色质可接触性。研究表

明SEP3蛋白扮演着先锋转录因子的角色, 通过修

饰染色质的可接触性, 促使其侵入难接触的核小

体关联DNA位点, 进而创造一个开放的染色质环

境 ,  并允许非先锋转录因子结合到可接触位点

(Slattery等2014)。当转录因子与DNA结合时, 能有

效驱除核小体, 空出结合位点, 且结合位点的距离

非常接近CArG-box序列距离。虽然核小体拟态模

型很好地解释了花同源蛋白四聚体复合物调控目

标靶基因的分子机理, 但有待于进一步的验证。

4  调控花器官发育的MIKC型MADS-box转
录因子结构和基因重复

目前, ABCDE类基因, 除了AP2基因外, 均属

于MADS-box基因家族成员中的MIKC型MADS-
box基因。MIKC型MADS-box基因编码的蛋白从

N端到C端依次包含1个MADS(M)结构域、1个介

于中间的I结构域、1个角质蛋白同源的K结构域

和1个C末端结构域(Kaufmann等2005)。其中, M结

构域是一个高度保守的DNA结合域, 对MADS转
录因子的核酸定位和二聚化均具有重要作用

(Gramzow和Theissen 2010)。I结构域的保守性相

对较弱, 对结合DNA二聚体的形成具有选择性。K
结构域包含疏水性和带电残基, 具有保守性, 形成

两性分子的螺旋线, 涉及蛋白二聚体和多聚体复

合物的形成(Puranik等2014)。C结构域保守性最

差, 其氨基酸序列十分多变, 涉及转录激活和多聚

体复合物的形成(Kaufmann等2005)。MADS蛋白

通过二聚体结合DNA序列的CArG元件; 根据花发

育的四聚体模型, 2个蛋白二聚体各自识别不同的

CArG元件, 在DNA形成环状后, 这2个二聚体相互

靠近, 形成蛋白四聚体, 进而调控花器官的形成和

发育(Theißen 2001; Theissen和Saedler 2001)。
MIKC型MADS-box基因通过复制产生了

SQUA (A类)、DEF/GLO (B类)、AG (C类和D类)、
AGL2 (E类)四个亚家族(Becker和Theißen 2003)。
SQUA亚家族是一类决定花序/花分生组织和花被

特征的基因, 在核心真双子叶植物起源之前, 发生

2次基因重复产生euAP1、euFUL和AGL79 三个进

化系(Shan 等2007)。DEF/GLO亚家族产生于被子

植物共同祖先的2次基因复制, 第一次基因复制发

生在被子植物起源之前, 产生paleoAP3和PI进化分

支(Hernandez-Hernandez等2007); paleoAP3基因又

经过第二次基因复制, 分化出TM6和euAP3两类旁

系同源的进化分支。AG亚家族基因随着被子植物

的演化也发生了2次主要基因重复, 第一次发生在

被子植物起源之前, 通过基因重复形成了调控心

皮与雄蕊发育的C类进化系和调控胚珠发育的D类

进化系; C类进化系在核心真双子叶植物起源之前

又发生了1次基因重复, 形成euAG和PLENA (PLE)
两个进化系(Zahn等2006)。AGL2亚家族基因主要

参与调控花器官和花分生组织的形态分化, 通过

基因重复产生了AGL2、AGL3、AGL4和 AGL9四
个进化系(Ditta等2004)。

5  被子植物花器官形态多样性的分子机制

一些大的被子植物类群花器官形态多样化与

MIKC型MADS-box基因重复密切相关。核心真双

子叶植物起源之后, 花被有明显的花瓣和萼片区

分以及花器官的排列方式等特征的进化均与A类
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和E类基因重复相关(Ditta等2004; Shan等2007)。
单子叶植物水稻(Oryza sativa)的内外稃和浆片形

成与其A类基因的进化相关(Wu等2017)。被子植

物花被形态多样化与B类基因重复导致的功能分

化密切相关。在被子植物的基部类群和基部真双

子叶植物中, B类基因往往通过一些小尺度的基因

重复, 调控花瓣的形态分化(Kim等2005)。在基部

真双子叶植物三叶木通(Akebia trifoliata)中, AP3同
源基因通过2次小尺度的基因重复产生了3个pa-
leoAP3型基因AktAP3_1、AktAP3_2和AktAP3_3, 
其中AktAP3_3 基因主要参与调控花被花瓣化(Shan
等2006)。文心兰属(Oncidium)植物通过基因重复

产生3个paleoAP3型基因OMADS3、OMADS5和
OMADS9, 其中OMADS3在四轮花器官中均有表达, 
OMADS5基因主要在萼片和花瓣中表达, 而OMADS9
基因主要在花瓣和唇瓣中表达; 这些转录因子可

能通过PI型OMADS8形成不同的异源二聚体, 进
而导致萼片、花瓣、唇瓣的形态差异(Chang等
2010)。菊类植物的花瓣和雄蕊形态多样化与PI旁
系同源基因的表达模式密切相关(Viaene等2009)。
矮牵牛的2个B类旁系同源基因(FBP1和PMADS2)
在调控花瓣和雄蕊发育上是冗余的, 但是FBP1基
因对于雄蕊花丝和花瓣管的融合又是必需的(Van-
denbussche等2004)。耧斗菜(Aquilegia vulgaris)的
退化雄蕊形成需要B类基因的参与(Kramer等2007)。
在单子叶植物中, 水稻和玉米(Zea mays)的PI旁
系同源基因由于基因重复产生了表达模式的分歧

(Bartlett等2016)。
MIKC型基因表达区域或模式的改变, 会引起

花器官的变化。B类或C类基因表达模式的改变会

引起生殖器官缺失, 形成单性花(Chen等2015; 丁
一和徐启江2014;  王道杰等2014)。鸭跖草科

(Commelinaceae)等单子叶植物的最外轮花器官中

AP3同源基因转录活性丧失或表达量很低时, 花被

表现出明显的萼片和花瓣之分(Ochiai等2004)。楸

树(Catalpa bungei) CabuPI基因在重瓣花形成和发

育的关键时期, 其表达量明显上调(Jing等2015)。
唐松草叶银莲花(Thalictrum thalictroides) ThtAG1
基因的选择性拼接导致其蛋白K区丢失, 形成重瓣

花(Galimba等2012)。樱花(Prunus lannesiana) Pr-
seAG基因的外显子跳跃导致Presag-1蛋白C末端的

AG基序I和II丢失, 引起雄蕊转变成花瓣, 雌蕊转变

成叶状器官(Liu等2013)。在基部被子植物星花木

兰(Magnolia stellata)中, MastAG基因发生选择性

拼接, 形成I区和K区缺失的mastag_2蛋白和K区和

C区缺失的mastag_3蛋白, 导致星花木兰的花瓣数

目增加(Zhang等2015)。

6  miRNAs参与被子植物花器官发育的调控

植物miRNA通过与靶基因互补位点结合, 抑
制或降解靶基因mRNA的翻译; 其中, miRNA159、
miRNA160、miRNA167、miRNA169、miRNA172
和miRNA319等在参与调控植物花器官发育方面

发挥着关键作用。拟南芥miRNA159通过降解其

靶基因GAMYB, 进而抑制LEAFY基因转录和花药

发育(Achard等2004); 进一步研究发现, miRNA159
作为调控开关, 在营养器官抑制其靶基因MYB33
和MYB65的表达, 并将MYB33和MYB65基因限制

在花药中表达(Alonso-Peral等2010; Guo等2017)。
水稻miRNA159通过降解其靶基因OsGAMYB, 导
致花药和花粉败育(Tsuji等2006)。在拟南芥中, 
miRNA160的3′调控区插入1个Ds转座子形成的突

变体, 表现出花型不规则和花粉育性降低(Liu等
2010)。拟南芥miRNA167通过降解靶基因ARF6 
和 ARF8的转录, 导致胚珠珠被生长停止、花药异

常和花粉败育(Wu等2006)。矮牵牛BLIND (BL)基
因和金鱼草FISTULATA (FIS)基因编码的miR-
NA169, 通过降解靶基因NF-YA后, 进而抑制C类基

因在外两轮花器官中的活性(Cartolano等2007)。
在开花早期, miRNA172通过降解拟南芥内两轮花

器官中AP2 mRNA, 进而调控雄蕊和雌蕊的发育

(Jung等2007; 黄赫和徐启江2012)。miRNA319通过

调控TCP转录因子, 进而调控花瓣和雄蕊的发育; 
同时miRNA319突变体拟南芥花瓣变得窄小, 雄蕊

的花药出现缺陷(Nag等2009)。

7  花发育的转录组学研究

随着基因组测序技术的不断发展, 全基因组

范围的基因表达检测水平日益提高, 极大地推动

了多年生木本植物花发育分子机理的研究。大量

的被子植物花发育转录组分析表明, 不同发育阶

段间差异表达基因的鉴定及其表达模式的确定为
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综合理解复杂的分子调控网络途径提供了基础

(Zhang等2014; Fan等2015; Liu等2016, 2017; Ge等
2017)。荔枝(Litchi chinensis)花器官发育的转录组

分析表明, MADS-box和激素合成相关基因在花发

育过程起重要作用(Zhang等2014)。Liu等(2017)通
过茶树(Camellia sinensis)花发育的转录组研究, 发
现花器官发育过程中WRKY、ERF、bHLH、MYB
和MADS-box等转录因子基因家族显著上调。杜鹃

红山茶(Camellia azalea)花发育的转录组分析揭示

了花器官发育过程中MADS-box基因家族中的SVP
和AGL24-like基因显示出特异的表达模式(Fan等
2015)。番荔枝(Annona squamosa)花发育的转录组

研究表明, 一些关键基因FT、SOC1、CO和MADS-box
等在花器官发育中扮演着重要角色(Liu等2016)。
毛竹(Phyllostachys edulis)花形成和发育的转录组

分析表明, MADS-box基因的表达显著上调(Ge等
2017)。

8  展望

被子植物花器官发育模型多样性的研究主要

源于三个不同目的: 一是更好地理解多变的花器

官突变现象; 二是揭示被子植物花器官发育过程

的共同特点; 三是目前的模型均无法概括所有被

子植物花器官发育过程。随着大量花发育过程相

关基因调控研究的积累, 花发育模型也在不断补充

和发展。基于这些花同源异型突变体研究提出的

多种发育模型, 成功解释了植物花突变现象(Bow-
man等2012; Irish 2010; Theißen 2001)。但是, 花器官

发育的四聚体复合物激活或抑制特异目标基因的

机制有待于进一步的揭示和验证。

MIKC型MADS-box基因重复导致不同进化

系中基因的C区产生新的基序, 产生功能分化的新

基因(Kramer等2004); 新基因通过改变与其他基因

的结合能力, 形成不同类型蛋白四聚体或新的表

达区域, 参与花器官形态分化。因此, 被子植物一

些大类群的形态创新时间与MADS基因发生基因

重复时间高度一致。但是, MIKC型蛋白作为转录

因子, 其调控的特异靶基因依然难以确定。主要

体现在两方面: 一是拟南芥基因组上存在大量与

CArG-box序列相似的DNA序列元件, 几乎每一个

基因都拥有一个结合MIKC型转录因子的位点, 导

致难以判断MIKC型蛋白对应的特异目标基因的

CArG-box基序; 二是拟南芥基因组上至少有45种
不同MIKC型蛋白存在高度保守的DNA结合M结

构域(Parenicová等2003), 并且很多蛋白的DNA特

异结合域非常相似。但是, 不同花同源异型蛋白

的特异靶基因序列差异很大, 导致不同花同源异

型基因的突变表型明显不同; 靶基因的CArG-box
序列、结构特性和转录辅助因子在花同源蛋白四

聚体复合物的靶基因识别过程中均扮演重要角色

(Jetha等2014; Yan等2016)。
miRNA通过调控其靶基因, 进而对被子植物

花器官的发育产生影响。这些miRNAs在调控花

器官发育的同时, 也会影响到其他器官形成和发

育(Alonso-Peral等2010; Tsuji等2006)。例如, 拟南

芥miRNA159除通过其靶基因调控花药发育外, 还
参与糊粉层的发育和细胞程序化死亡, 并对种子

萌发产生影响(Alonso-Peral等2010)。在拟南芥中, 
miRNA160还参与调控叶形对称、花序形成、茎

和根的生长等发育进程(Mallory等2005)。目前, 调
控花器官发育的miRNA研究主要集中在拟南芥、

水稻、金鱼草和矮牵牛等模式植物, 未来应拓宽

到其他被子植物花器官发育研究领域。

模式植物花器官发育基因的功能解析, 揭示

了被子植物花器官发育的机理, 但是多年生被子

植物花发育的研究依然缺乏。利用同源基因克隆

和表达分析的研究手段均参考了模式植物的研究

成果, 因而限制了多年生植物特异基因的挖掘。

高通量转录组测序极大地推动了多年生被子植物

花器官的关键基因挖掘和分子调控网络研究, 提
高了人们对多年生被子植物花器官发育的整体理

解。因此, 随着生物技术和生物信息分析的不断

发展, 被子植物花器官发育的分子调控研究将会

有更大的突破, 并可为遗传改良和基因工程提供

重要的理论基础。
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Model evolution and molecular mechanism of angiosperm flower 
development
JING Dan-Long, GUO Qi-Gao, CHEN Wei-Wei, XIA Yan, WU Di, DANG Jiang-Bo, HE Qiao, 
LIANG Guo-Lu*

Key Laboratory of Horticulture Science for Southern Mountains Regions of Ministry of Education; College of Horticulture 
and Landscape Architecture, Southwest University, Chongqing 400715, China

Abstract: The floral quartet model reveals the interaction patterns of the floral homeotic proteins by the studies 
of floral mutants in Arabidopsis thaliana and Antirrhinum majus. The nucleosome mimicry model provided 
clues into how floral quartet-like protein complexes acquire target gene specificity. The diversity of angio-
sperms flowers is closely related to the expression patterns and functional differentiation of MADS-box genes. 
Recently, the floral transcriptome analyses of perennial plants suggest that the flower development is involved 
in multiple regulatory genes. In this review, we summarized the recent studies involving in the model evolution, 
the sequences and duplication event of MADS-box genes, the regulation of miRNAs, and related transcriptome 
analysis in the floral development.
Key words: flower development; floral quartet model; nucleosome mimicry model; MADS-box genes; regula-
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