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基因调控植物花器官发育的研究进展

杜朝金 1，2，张汉尧 1，罗心平 2，宋云连 2，毕 珏 2，王跃全 2，张惠云 2

（1西南林业大学林学院，昆明 650224； 2云南省农业科学院热带亚热带经济作物研究所，保山 678000）

摘要： 花作为被子植物的繁殖器官，是植物的重要组成部分，也是研究植物进化、分类的重要依据。花器官的发育受到外

部环境和内部生理等多种因素的影响，不同物种或同一物种间出现不同的性状，基因作为其中的关键因子，在整个过程中发

挥着重要作用，其在花发育调控中的作用一直都是大家研究的热点。花器官的花萼、花冠、雄蕊、雌蕊、胚珠五轮结构分别

受到 AE 花发育模型中 A、B、C、D、E 五类基因的调控，这些基因在花器官发育过程中形成了一个复杂的基因调控网络。各

类基因的表达或沉默均会导致花器官的结构发生改变，但不同的物种之间又存在差异。本研究综述了MADS-box、AP2/ERF

基因家族相关成员 AP1、AP2、AP3、PI、AG、SEP、AGL6、SHP、STK 及其他基因 NAP、SPL、TGA、PAN、WOX 等在花器官建成中

的调控作用，从分子水平解析了基因在花器官发育中的影响，为进一步深入了解基因在各植物花器官发育调控中的作用提

供参考。
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Abstract：As the reproductive organ of angiosperms， the flowers are a vital part of plants and a prime basis 

for the study of plant evolution andclassification. The development of the floral organ is affected by a variety of 

factors， such as the external environment and internal physiology， leading to different traits in different species 

or among the same species， and genes， as the key factors therein， play a vital role in the whole process， and the 

role of their genes in the regulation of floral development has been a hot topic of research. The five whorls of 

structures of the calyx， corolla， stamen， pistil， and ovule of the floral organ are regulated by five categories of 

genes， A， B， C， D， and E， in the AE model of floral development， and these genes form a complex gene 

regulatory network in the process of floral organ development. The expression or silencing of each category of 

genes leads to structural changes in the floral organs， but there are differences among different species. In this 

paper， we reviewed the regulatory roles of MADS-box， AP2/ERF gene family members AP1， AP2， AP3， PI， AG， 

SEP， AGL6， SHP， STK， and other genes such as NAP， SPL， TGA， PAN， and WOX in the construction of floral 

organs， and the effects of genes in the development of floral organs at the molecular level were analyzed. The 

influence of genes on floral organ development at the molecular level was also analyzed. This study provides a 
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reference for further understanding the role of genes in the regulation of floral organ development in various plants.

Key words： floral organ；gene regulation；MADS-box；AP2/ERF；NAP

花作为种子植物特有的繁殖器官，是植物重要的

组成部分，决定植物是否能形成果实和种子。完整的

花由花萼、花冠、雄蕊、雌蕊、胚珠五轮结构组成，但杜

仲、垂柳等部分植物的花却只有雄蕊或雌蕊，雪球荚

蒾只有花萼和花瓣，桑树则没有花瓣［1］。花器官发育

是一个极为复杂的过程，受到内部生理和外部环境的

双重影响，随着第一个与花发育相关的基因Mission 

Area Deficiency Statement-box （MADS-box）在拟南芥

中被克隆，花器官发育基因调控逐渐成为研究的热

点。整个花器官发育受制于多基因的相互作用，这

些基因除了主要的AE花器官发育模型基因外，还

有部分辅助性基因，在花器官发育过程中形成了一

个庞大、复杂的表达调控网络。本研究概括了

Apetala1（AP1）、Apetala2（AP2）、Apetala3（AP3）、

Pistillata（PI）、Agamous（AG）、Sepallata（SEP）、

Agamous-like6（AGL6）、NAC-like、 Activated by AP3/

PI（NAP）、Squamosa-promoter binding protein-like

（SPL）、TGACG motif-binding factor（TGA）、Perianthia

（PAN）、Wuschel-related Homeobox（WOX）、Seedstick-

like（STK）、Shatterproof（SHP）等基因在植物花器官

发育中的调控作用，为进一步研究基因调控各种植

物开花的相关研究提供依据。

1　植物花器官发育模型

花器官发育模型最先是在 20 世纪 90 年代初，

由Coen等［2］和Meyerowitz［3］在拟南芥和金鱼草的研

究中提出来的，即花发育的ABC模型［4］，该模型使

人们对花的结构、发育过程和调控机制有了一定的

认识。随后，Colombo等［5］在矮牵牛中又发现了能

控制胚珠发育的 D 类基因，进而提出了 ABCD 模

型。随着研究的深入，Theissen等［6］于 2001年提出

了花发育的ABCDE或AE模型，是现在应用的最新

花发育模型。在 ABCDE 模型中，A 类基因主要控

制花萼、花冠两轮花器官的发育；B 类基因控制花

冠、雄蕊两轮花器官的发育，在少数植物中还影响

花萼的发育（如郁金香）；C类基因控制雄蕊、雌蕊和

胚珠三轮花器官的发育，部分植物中则只控制雄蕊

和雌蕊两轮结构；D类基因控制胚珠的发育［1］，E类

基因参与每轮花发育过程中花器官的形成，并与A、

B、C 类基因组成“四聚体模型”的复合体（图 1［7］）。

AE 模型能够解释大多数双子叶植物的花发育现

象，而单子叶植物中的同源基因表达结果也证明，

AE 模型在单子叶禾本科植物中同样适用，其外稃

和浆片相当于双子叶植物中的花萼和花瓣，但在非

禾本科单子叶植物中，AE模型又存在一定差异［1］。

在AE模型中，5类基因协同作用于花器官的5轮结

构，每类基因的突变均会导致花的形态发生异

常（表1）。

图1　植物的花发育ABCDE模型及四聚体模型［7］

Fig.1　ABCDE model and tetramerization model of flower development in plants［7］
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2　AE花器官模型在花发育中的作用

2.1　A类基因在花发育中的作用

A 类基因主要包括 AP1 和 AP2。 AP1 作为

MADS-box 家族中的 A 类基因，既是花分生组织的

特征基因，又是花器官形态特征基因，在花器官发

育过程中与 AP2 基因相互作用可使萼片和花瓣特

异化，同时还能激活 B 类基因，其编码的蛋白属于

转录激活因子，通过与特定的 DNA 序列相结合来

调控基因的表达［8］。AP2 基因则编码 AP2/EREBP

转录因子家族蛋白，在植物营养、生殖器官中均有

表达［5］，在生殖器官中主要参与萼片和花瓣的发育

及抑制 C 类基因功能［9］，其中具有 miR172 靶位点

突变植物的花表现出分生组织扩大、雄蕊过量的表

型，AP2 功能的缺失会导致雄蕊取代花瓣，异位表

达则会导致花朵出现重瓣现象［10］。在拟南芥中，

转基因拟南芥植株中 RcAP2 的过表达使得雄蕊向

花瓣转化，从而增加花瓣的数量，而沉默 RcAP2 会

使花瓣的数量减少［11］；AP1及其同源基因的异位表

达则会导致拟南芥提前开花［12］。但在不同的物种

中AP1、AP2基因的表达和功能存在差异（表2）。

表2　AP1、AP2基因在花发育中的作用

Table 2　Role of AP1 and AP2 gene in floral development

月季 Rosa chinensis

山茶Camellia japonica L.

矮牵牛Petunia hybrida （Hook.） E. Vilm.

苹果、兰花

Malus pumila Mill.、Cymbidium ssp.

大豆Glycine max （L.） Merr.

拟南芥Arabidopsis thaliana

麝香百合Lilium longiflorum Thumb.

白桦Betula platyphylla Suk

RcAP1基因使花序分生组织向花分生组织转变，使其提前开花，在花器官发育中调

控萼片的形成

CjAP2参与萼片瓣化过程，导致山茶花出现重瓣现象

转基因矮牵牛R0 代植株表现出提前且持续不断开花的特性

苹果MdMADS2和兰花OMADS1基因转入烟草中均使烟草出现提前开花、花器官

发生变化的现象

烟草中过表达大豆GmAP1基因可促进烟草提早开花，并参与花器官的特化，影响

花分生组织的形成

CtMADS24过表达导致部分花发育特征基因上调表达，从而缩短开花时间，而沉默

株系开花时间明显延迟

LMADS5、LMADS6、LMADS7 3个基因过表达均会使植株提前开花，同源异型转化

表现出萼片心皮化、花瓣雄蕊化

BpAP1基因过表达会使白桦出现早花现象， 且影响许多开花相关基因的表达及二

萜化合物的合成；遗传了BpAP1基因的白桦子代仍然呈现出提前开花结实的表型，

转BpAP1基因的烟草也出现早花性状

［13］

［14］

［15］

［16-17］

［18］

［19］

［20］

［21-22］

物种

Species

功能描述

Function description

参考文献

Reference

表1　ABCDE类基因功能及相关突变体表型

Table 1　ABCDE class gene function and mutants phenotype

基因类型

Gene classes

A类 Class A

A类 Class A

B类 Class B

C类 Class C

D类 Class D

E类 Class E

基因成员

Gene members

AP1

AP2

AP3、PI

AG

STK、SHP1/2

SEP1/2/3/4

主要功能

Main features

决定花分生组织的形成及萼片、

花瓣花器官原基的发生

与AP1一起决定萼片和花瓣两轮

花器官原基的发生

AP3和PI共同调控花瓣和雄蕊的

发育

调控雄蕊和心皮发育

调控胚珠发育

花器官发育辅助因子，参与五轮

花器官的发育

突变体表型

Mutant phenotype

强突变体萼片不发育或转化成叶状，中、弱突变体花瓣常退化为叶、雄

蕊和心皮的特征

由外向内出现心皮-雄蕊-雌蕊-心皮的四轮花器官结构

花瓣和雄蕊分别转化成萼片和心皮，强AP3突变体会出现一个扩大的

中央雄蕊，无花瓣结构

花变成萼片-花瓣-花瓣-萼片-萼片的五轮结构，部分植物胚珠突变成

一朵只有花瓣的小花

花变成萼片-花瓣-雄蕊-雌蕊结构，部分胚珠退化成叶状或心皮状

sep1sep2sep3sep4 四突变体使得花的五轮结构都变成叶状结构，

sep1sep2 sep3三突变体则出现五轮结构转变为萼片
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梅花Prunus mume

草莓Fragaria × ananassa Duch.

欧洲慈姑Sagittaria sagittifolia L.

挪威云杉Picea abies

将 PmAG 超量表达载体转入野生型拟南芥后，转基因植株花瓣和雄蕊退化，花序和

荚果出现败育现象

转基因株系早花明显，花器官异常，不能形成种子；同时营养生长受到抑制，出现植

株个体矮小，莲座叶数目减少

SsAP2过量表达使欧洲慈姑开花时间延迟、花瓣数量增加

PaAPETALA2-LIKE2（AP2L2）过量表达导致拟南芥雌蕊和雄蕊数目增加，并推迟开

花时间，在拟南芥ap1突变体中可决定花瓣特征。在矮牵牛中的表达信号强度在苞

叶、萼片、花瓣、子房壁等器官外层中的表达随着器官成熟逐渐降低，具有时空性

［23］

［24］

［25］

［26］

表2（续）

物种

Species

功能描述

Function description

参考文献

Reference

2.2　B类基因在花发育中的作用

AP3、PI作为MADS-box家族中的B类基因，是

编码花发育的重要调控因子，在花的雄蕊、花瓣发

育过程中发挥着重要作用。AP3基因的启动子为花

器官特异表达的启动子，在花瓣和雄蕊细胞形成过

程中具有重要意义［27］，PI基因则通过其转录因子与

相应的 DNA 区域结合从而调控花瓣和雄蕊的发

育［28］，在拟南芥中，PI在花瓣和雄蕊中表达，并在确

定花瓣、雄蕊身份中起着重要作用［29］，AP3、PI基因

在其他物种花器官发育中的作用也逐渐被发现和

验证（表3）。

2.3　C类基因在花发育中的作用

AG 作为 MIKCc型 MADS-box 家族中的 C 类基

因，不仅控制雄蕊、心皮的分化和发育，还调控花分

生组织的终止［41-42］。Yanofsky等［41］对拟南芥进行T-

DNA插入突变技术的研究，最终获得了AG突变的

重瓣拟南芥；Sage-Ono等［43］也对牵牛花进行基因嵌

合技术研究，并成功诱导出重瓣牵牛花。近年来，

AG 在其他物种花发育调控中的作用也得到验

证（表4）。

表3　AP3、PI基因在花发育中的作用

Table 3　Role of AP3 and PI gene in floral development

物种

Species

拟南芥 Arabidopsis thaliana

金丝楸Catalpa bungei C. A. Mey

五峰玉兰

Magnolia wufengensis L. Y. Ma et L. R. Wang

惠兰Cymbidium faberi Rolfe

麝香百合Lilium longiflorum Thumb.

蝴蝶兰Phalaenopsis aphrodite Rchb. f.

苹果Malus pumila Mill.

荞麦Fagopyrum esculentum Moench

蒺藜苜蓿Medicago truncatula

芸薹属植物Brassica L. Plants

枇杷Eriobotrya japonica （Thunb.） Lindl.

功能描述

Function description

将拟南芥PI基因AtPI转移到烟草，烟草的花器官明显出现花冠变小、雄蕊

变短、果实和子房异常等现象

PI基因CabuPI 转移到拟南芥中，转 35S：CabuPI基因的拟南芥产生了正常

的花瓣和不同数量的雄蕊

MAwuPI 基因仅在花被片和雄蕊中表达，参与五峰玉兰雄蕊发育，该基因在

拟南芥pi-1突变体中异位表达可使第三轮花器官呈现花丝状

HoPI在所有花器官中广泛表达，并能恢复拟南芥pi-1突变体的雄蕊和花瓣

发育，但不能恢复雄蕊上花药的发育

LMADS8/9的异位表达可以挽救拟南芥pi-1突变体第二轮花瓣的发育，并使

部分萼片转化为花瓣状

PI-like基因PeMADS6在拟南芥中过表达会导致拟南芥萼片向花瓣转化

MdPI的过表达也出现萼片转化为花瓣的现象，野生型苹果花药的长度与柱

头的长度相似，而转基因苹果表现出花药长是柱头长度的1/2

荞麦AP3基因FaesAP3在拟南芥中过表达时，植株外轮短雄蕊变为花瓣状，

内轮长雄蕊出现花丝状

降低MtNMH7（RNAi-MtNMH7）的表达量会导致植株出现轻微的花瓣形状

缺陷和雄蕊心皮样等现象，MtTomato MADS6（TM6）表达量的减少则会导致

部分雄蕊分化为花药和花丝，但不会产生花粉粒，当MtTM6完全丧失表达

时，出现所有花药完全转化为心皮的现象

AP3基因，该基因功能的丧失也出现雄蕊向心皮转化的趋势

将EjAP3突变体导入拟南芥中时，转基因植株出现花瓣变窄和雄蕊变绿的

异常性状

参考文献

Reference

［29-30］

［31］

［32］

［33］

［34］

［35］

［36］

［37］

［38］

［39］

［40］
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表4　AG基因在花发育中的作用

Table 4　Role of the AG gene in floral development

物种

Species

玫瑰Rosa ssp.

月季Rosa chinensis

仙客来Cyclamen persicum Mill.

金露梅、扶桑

Potentilla fruticosa L.、Hibiscus rosa-sinensis L.

豌豆Pisum sativum L.

菊花Chrysanthemum morifolium Ramat.

梅花Prunus mume

功能描述

Function description

沉默玫瑰中AG的同源基因RhAG以及低温都会增加花瓣数量，限制重瓣玫瑰

RhAG的表达也得到了重瓣的玫瑰花

重瓣花中RhAG的表达量较单瓣花中低，重瓣花中RhAG的表达域收缩，进而

形成花的雄蕊数量减少、花瓣数量增多的现象

抑制仙客来中AG基因CpAG1的表达时，花朵出现了10片花瓣的半重瓣型，当

同时抑制CpAG1/2表达时，出现40片花瓣的重瓣型花朵

金露梅和扶桑中也得到C类基因表达范围收缩会导致雄蕊转化成花瓣，从而

使花朵出现重瓣现象

沉默豌豆PsAGs基因后，豌豆的花出现雄蕊花瓣化、心皮开裂的表型，而且内

生出一朵不完整的小花

通过敲除CAG1s、CAG2s基因发现，菊花出现多花瓣的表型，管状和舌状花的

生殖器官均会转化为管状或舌状的花瓣

梅花PmAG参与多个营养器官的生长发育过程，拟南芥中过表达梅花PmAG

基因时，转基因的拟南芥植株花瓣变小，雄蕊和雌蕊明显膨大

参考文献

Reference

［44］

［45］

［46］

［47］

［48］

［49］

［23］

2.4　D类基因在花发育中的作用

在花发育 AE 模型中，D 类基因 STK 及 SHP1/2

（SHATTERPROOF1/2）主要控制胚珠的发育，胚珠

是雌配子体发育的重要结构，受精后产生种子［50］。

在拟南芥中，STK基因主要在子房中表达，参与调控

胚珠和种子的发育，stk、shp1、shp2和 stkshp1shp2三

重突变体均会使正常发育的胚珠转变为心皮状或

叶状［50］。重瓣樱花‘普贤像’STK同源基因 PrseSTK 

在花萼、雄蕊和雌蕊中表达，其在花萼中异位表达

导致重瓣樱花萼筒上着生异位子房，进而参与调控

樱花单瓣与重瓣花的形态差异［51］。蝴蝶兰 phSTK

基因主要在蕊柱、子房和胚珠中表达，而且胚珠中

的表达量最高，并随着子房发育表达水平逐渐升

高。PhSTK 基因在退化雄蕊瓣化突变体的蕊柱中

表达水平显著降低，但在子房中的表达水平显著升

高，在侧瓣雄化突变体中，PhSTK 基因的表达水平

在蕊柱和子房中均显著升高 ［52］。文心兰 STK同源

基因 EpMADS23 在合蕊柱中的表达量显著高于其

他 花 器 官 组 织［53］，小 屿 蝴 蝶 兰 STK-like 基 因

PeMADS7则仅在合蕊柱中表达，且表达时间相对较

晚，转PeMADS7基因拟南芥表现出早花、叶片向上

弯曲以及种子不育增加等现象［54］。春兰 CygoSTK

基因主要在唇瓣、花粉团、合蕊柱和子房中表达，在

子房中的表达量显著地高于其他花器官，表明

CygoSTK 基因对春兰子房的形成起着重要的调控

作用［55］。ZmSTK2基因的突变会使玉米花粉的萌发

率显著降低，与野生型花粉相比较，突变体S11时期

花粉中淀粉粒减少，脂质体的数量显著增加［56］。

2.5　E类基因在花发育中的作用

SEP（SEPALLATA）属于AE模型中的E类基因，

主要参与调控花萼、花瓣、雄蕊和雌蕊的发育，在拟

南芥中，SEP基因 SEP1/2/3/4与A、B、C类基因共同

调控花瓣、雄蕊和心皮的发育［57］，SEP与A、B、C类

基因同时表达形成的蛋白复合体可将营养叶转变

为花器官，从而缩短植物的营养生长期，进而影响

开花时间［58］。随着广大学者的深入研究，SEP基因

相继在其他物种中被克隆，并对其进行功能的验

证（表5）。

表5　SEP基因在花发育中的作用

Table 5　Role of the SEP gene in floral development

小麦Triticum aestivum L.

拟南芥Arabidopsis thaliana

将小麦的SEP-like基因TaMADS1转移到拟南芥中，拟南芥出现提前开花的现象，而且改变了花器

官的发育，如：萼片变成叶、花瓣和柱头的数目减少

拟南芥 sep1sep2sep3sep4 四突变体中，4种花器官全部突变为叶状的结构，sep1sep2sep3三突变体

则突变为萼片状，但除了AtSEP3的表达出现在花发育的后期外，AtSEP1/2/4均在早期表达。SEP3

突变会导致花的雄蕊数量显著减少，雄蕊转化为丝状心皮结构或与心皮融合

［59］

［60］

物种

Species

功能描述

Function description

参考文献

Reference
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甜樱桃Prunus avium （L.）

黄瓜Cucumis sativus L.

菘蓝 Isatis indigotica Fortune

番茄Solanum lycopersicum L.

水稻Oryza sativa L.

梅花Prunus mume

PavSEP与Pav Short Vegetative Phase（SVP）互作可促进成花转变

黄瓜中也得到SEP与SHP基因互作来调控花器官的形成

菘蓝中 IiSEP4可以与 IiSVP、IiSHP2、IiFruitfull（FUL）之间互作来调控开花时间和柱头、果实的

发育

抑制SEP1同源基因Tomato MADS29（TM29）导致番茄雄蕊和花瓣部分转化为萼片

SEP基因OsMADS5/34可以调控水稻花序的分枝状态

PmSEP2和PmSEP3参与梅花雄蕊和雌蕊的形成，而PmSEP4和PmSEP1/2之间两两互作，却参与

萼片的形成

［61］

［62］

［63］

［64］

［65］

［66］

表5（续）

物种

Species

功能描述

Function description

参考文献

Reference

3　其他基因在花器官发育调控中的
作用

除了AE花发育模型相关基因外，AGL6、NAP、

SPL、TGA、PAN、WOX 等基因在花发育中也起到一

定的作用。AGL6 基因是 MADS-box 家族的一个分

支，参与花分生组织分化、花器官和胚珠的调控［67］。

多个物种的AGL6同源基因转入拟南芥中均出现早

花现象，如文心兰AGL6同源基因OMADS1［16］、红花

玉兰 MawuAGL6 基因［68］的转入都能促使拟南芥提

前开花。SlAGL6基因参与番茄萼片、花瓣和心皮的

发育，沉默 SlAGL6会使植株萼片出现不正常融合、

花瓣变小且成淡绿色的现象，在转SlAGL6基因的番

茄中，植株萼片发育相关基因 Macrocalyx（MC）和

AP2a/c 的表达量均下调，AE 模型中的 C、D 和 E 类

基因的表达也发生了改变［69］。研究还表明，B、E类

基因和AGL6之间的相互调控是兰花花朵进化的主

要原因［70］，B类基因和AGL6蛋白形成SP（OAP3-1/

OAGL6-1/OPI）和L（OAP3-2/OAGL6-2/OPI）复合物

共同决定兰花唇瓣、萼片、花瓣的形成，其中SP决定

萼片和花瓣发育，L则决定唇瓣发育［71］。Li等［72］对

卡特兰的研究表明，AP3-1/3/4 和 AGL6-1 组合参与

卡特兰萼片的发育，AP3-1/2/3/4 和 AGL6-1 组合则

参与花瓣的发育，AP3-1/2/3/4 和 AGL6-2 组合参与

唇 瓣 的 发 育 。 AGL6 与 Floralbinding Protein2

（FBP2）在矮牵牛的花瓣发育中起重要调控作用，而

且存在功能冗余，突变体 fbp2、fbp5、agl6 等调控雄

蕊发育，fbp2突变体中花瓣的边缘和背面沿主脉处

转化为绿色萼片状，而且该现象在双突变体

fbp2agl6中更明显，甚至出现花冠变小、花瓣变绿的

现象，phagl6fbp2双突变体则在花药顶部出现萼片/

花瓣状结构，有时还会出现柱头状结构［73］。

Sablowski等［74］对野生型拟南芥、35S：：antiNAP

抑制表达株系和 35S：：NAP 过表达株系的研究表

明，三者的花瓣、雄蕊表现出显著差异，过表达株系

比野生型的花瓣和雄蕊更短，且产生不育花朵，抑

制表达株系比野生型的雄蕊短，且花药不开裂。在

拟南芥的花原基以及花分生组织中发现的AtSPL3

基因可通过调控Fruitfull（FUL）、Leafy（LFY）和AP1

基因来调节花器官转变，促进植物提前开花［75］，

AtSPL4 和 AtSPL5 主要调控 FUL 和 Suppressor of 

Overexpression of CO 1（SOC1）参与调控花周期进

程，过表达AtSPL3/4/5/9/10均会使拟南芥提前进入

生殖生长阶段［76］，过表达AtSPL9可以显著缩短开花

时间［77］。Zhang 等［78］在陆地棉的研究中也证实

GhSPL3可以促进开花。Shikata等［79］的研究还发现

AtSPL10 转录受到抑制时花柄长度会缩短。陈晓

博［80］在番茄中也得到LeSPL3参与花柄离区发育调

控的结果。

PAN是TGA家族中最为独特的一个基因，该基

因突变导致拟南芥形成 5 枚萼片、5 枚花瓣的表

型［81］。PAN 能与 Blade-on-petiole1/2（BOP1/2）2 互

作，bop1/2双突变体表现出5个萼片的表型，但三突

变体 bop1bop2pan 并未出现更严重的异常表现，

PAN 还能与 ROXY1 互作，突变体 roxy1-2 花瓣平均

为2.5瓣，而双突变体 roxy1-2pan则表现出5瓣的性

状［82］。TGA9与 TGA10同样在花发育中发挥作用，

两者不仅序列相似，而且具有相同的表达模式，双

突变体 tga9/10与 roxy1/2双突变体均出现花药发育

缺陷的现象，而且TGA9/10均能直接与ROXY1/2相

互作用［83］，沉默烟草中 TGA2.1 会使烟草雄蕊花瓣

化［84］。AtWOX13 和 AtWOX14 均会影响拟南芥开

花，AtWOX13主要在花龄13/14的维管系统、柱头和

雌蕊中表达，开花后，突变体 wox14 的雄蕊发育不

全，阻碍了授粉受精并且导致胚珠败育现象［85］。研

究还发现，OsWOX13仅在雄性生殖器官发育的起始
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阶段及成熟阶段的雌性器官中表达，过表达

OsWOX13 植株出现提前 7~10 d 开花的现象［86］，番

茄WOX基因Uniflora（UF）也会影响花发育，uf突变

体的花瓣、心皮、雄蕊及侧生生长出现严重缺陷［87］。

在拟南芥中，过表达 TaWuschel（WUS）的拟南芥植

株比野生型开花时间早、花蕾数量增多、花瓣明显

增加，但雌、雄蕊数量不变［88］。随着分子生物学的

不断发展，大量与花发育相关的基因被研究者发现

并报道，基因调控各植物花器官发育的机理也逐渐

清晰。

4　展望

花是植物的繁殖器官，花器官形态不仅是植物

多样性的体现，也是对环境的适应，不同植物的花

器官在生产实践中有不同的优势，如提高观赏价

值、增强抗逆性、增加单位面积产量等。近年来，随

着分子生物学的快速发展，转录组、基因组、代谢

组、蛋白组等多组学研究的不断深入，与花发育调

控相关基因的挖掘成为研究的热点，许多与花发育

相关的基因被发现并报道。

对于木兰科、毛茛科、杜鹃花科、木犀科、兰科

以及蔷薇科等绝大多数观花植物而言，花是观赏的

重要部位，花瓣的数量、大小、颜色、形状以及开花

的时间直接影响花的观赏价值，通过基因调控研究

各观花植物的形态结构及开花时间，根据需求培育

观赏价值更高的新品种是观赏性植物研究的重要

途径；其次，花发育AE模型的研究表明，不同类型

基因的缺失或表达会导致花器官5轮结构之间发生

转化，可通过基因调控的方式改变花器官的结构，

增加花瓣的数量来提高花的观赏价值。

花作为种子植物特有的繁殖器官，在植物传粉

和受精、执行生殖功能中发挥着重要作用，对于大

多数粮食、果树等经济作物而言，果实和种子的数

量、质量才是价值的体现，而花的数量以及开花的

时间决定当年的产量，在花数量得到保障的情况

下，花的结构也是植物能否结实的关键，可通过开

花相关基因之间的相互转化，增加雄蕊的数量来增

加花粉量，提高授粉受精的概率，也可通过基因调

控来转化健壮的雌蕊、胚珠，或是增强其在逆境下

的耐受性；其次，如今极端天气频繁出现，通过调控

开花的时间来躲避逆境或增加抗性也是今后经济

作物研究的重要方向。

目前，基因调控花器官发育的功能研究在模式

植物中较多，虽然也有很多学者研究了其他植物的

相关基因，但应用到生产实践中的相对较少，如何

把科研成果从实验室带到生产实践中仍然是科研

工作者需要解决的难题。
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