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摘要: 自然界中植物花的大小受到遗传因素和环境因素的双重调节。传粉者、天敌和逆境胁迫等多种因素相互制约, 作为

选择压力共同影响花器官形态和繁殖能力, 通过选择适合的基因型, 推动花器官大小的进化。近年来, 对花器官大小调控机

制的研究又有新的进展, 已在模式植物拟南芥中分离出大量参与花器官大小调控的基因, 并证实它们主要在细胞水平影响

花器官的增殖和生长。本文介绍花器官大小的进化及其生物学意义, 并综述了拟南芥花器官大小调控机制的研究进展。
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Abstract: The size of flower is determined by both genetic and environmental factors in nature. The combined 
selective pressure from pollinators, predators and stress affects the floral organ morphology and its reproductive 
capacity, which promotes the evolution of floral organ size by genotype selection. Recently, progress has been 
made on the mechanism research of floral organ size regulation. Several genes which affect the cell prolifera-
tion and cell expansion have been isolated and proved to be involved in floral organ size regulation at the cellu-
lar level in Arabidopsis thaliana. In this review, we focus on the evolution of floral organ size, its biological 
significance, and summarize the research progress of its regulation mechanism in A. thaliana.
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植物中存在保留分生能力的特定细胞群, 一
些器官如根和茎能够持续生长, 而一些特定器官

如花和叶却只能发育至一定的规模。包括花在内

的器官能够发育到一个特定尺寸, 这是植物在生

存环境中长期进化的结果(Mojica和Kelly 2010)。
花作为植物生殖器官, 其起源被达尔文喻为“恼人

之谜” (Crepet 2000)。自然界中不同植物之间花器

官尺寸不一, 同一植物之间花器官的大小也存在

差异(Andersson 2012; Hermann和Kuhlemeier 2011; 
Delph等2010)。环境信号能影响植物发育过程中

花器官的大小, 但是这种影响却受制于个体本身

的遗传信息, 比如处于最佳生长条件下雏菊的花

器官尺寸依然不会大于向日葵的花器官尺寸(Pow-
ell和Lenhard 2012)。因此, 学术界普遍认为植物花

器官的大小受遗传因素和环境信号的双重调节

(Johnson和Lenhard 2011)。
花器官大小与花的形态和功能密切相关, 而

且关乎物种生存能力、繁殖能力等特性(Horiguchi
等2006)。植物花器官的发育分为3个过程: 成花诱

导、花原基形成、花器官形成和发育。花发育初

期, 细胞数目因增殖而增多, 但花器官体积仅略微

增大; 随后细胞增殖在特定区域被逐渐抑制, 细胞

停止分裂开始体积增大, 因此, 花器官尺寸的增加

极大程度依赖于细胞生长时液泡体积的增大

(Krizek和Anderson 2013)。目前在模式植物拟南

芥中, 已分离鉴定到多个通过影响细胞增殖和生

长过程从而参与调控花器官尺寸的基因。研究植

物花器官大小不仅有助于进一步揭示调控器官大

小的基因网络, 而且对植物的品质遗传有重要指

导意义, 在生产实践中有广泛的应用前景。本文

总结了花器官发育过程以及器官大小的进化学意

义, 综述了植物花器官大小调控基因的最新研究

进展。
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1  植物花器官的发育过程

植物花器官的发育过程已有大量文献进行了

详细论述, 该过程受到复杂调控网络的精确调控

(O’Maoileidigh等2013)。在花器官发育的3个过程

中, 成花诱导阶段是指植物由营养生长向生殖生

长转变的过程, 在此阶段, 温度、光周期、土壤养

分等环境信号协同植物自身遗传因子共同促使植

物顶端分生组织(SAM)转变为花序分生组织(IM); 
花原基形成阶段, 即IM区域内生长素通过极性运

输得以不断积累, 形成花分生组织(FM)即花器官

原基; 花器官形成和发育阶段, 即随着花分生组织

特征基因的激活, 花器官原基形成为成熟的花器

官(Siriwardana和Lamb 2012; Liu等2009a; Wellmer
等2006; Reinhardt等2000), 其调控机制已有“ABC
模型”、“ABCDE模型”进行了阐述(Ferrario等
2004; Coen和Meyerowitz 1991)。
2  植物花器官大小的进化及其意义

花器官的大小是影响植物交配系统进化和保

障繁殖的关键生态学参数(Goodwillie等2010; Sar-
gent等2007)。适应传粉要求、确保繁殖率是花器

官进化的根本因素(Armbruster 2001)。花器官的

大小往往与传粉者造访传粉的概率密切相关(Fen-
ster等2004)。通常情况下, 自主性自花授粉植物花

器官尺寸比依赖传粉者的自花授粉或异花授粉植

物更小(Goodwillie等2010)。在传粉者稀少的生存

环境下, 具备自主性自花授粉能力的植物更具生

殖优势(Elle和Carney 2003), 这会在一定程度上减

少遗传多样性, 但更好地确保了繁殖成功率, 丰富

了自然界中植物交配系统的特征多样性(Kalisz等
2004)。相反地, 异花授粉植物为吸引更多传粉者

到访, 通常会在花器官形态展示上花费更多精力

(Goodwillie等2010)。相比小花型植物, 大花型植

物一般具有更为醒目的花器官, 而且拥有更多花

蜜(Fenster等2004; Blarer等2002)。在不同植物以

及同一植物的不同花型中, 传粉者更倾向于造访

尺寸更大、更醒目者, 这种偏好给异花传粉植物

的花器官进化设置了选择方向(Dudash等2011; 
Mojica和Kelly 2010; Venail等2010)。可以预见, 植
物花器官的尺寸、颜色、气味、花蜜数量等特征

通常也是与传粉者共同进化的(Dudash等2011; Ve-
nail等2010; Kalisz等2004; Blarer等2002)。

花器官的进化并不只依赖于传粉者的选择, 
还依赖于环境因素对植物生存能力(基因型)的选

择(Johnson和Lenhard 2011)。相对干旱的生存环境

下, 大花基因型植株更易受到环境胁迫影响而难

于生存(Galen和Cuba 2001), 例如, 拥有大花基因型

的猴面花植株尽管确保了繁殖优势, 但是相比拥

有小花基因型的植株, 它们开花前死亡率更高, 因
此逆境环境更倾向于选择小花型植株品种(Mojica
和Kelly 2010; Armbruster 2001)。

Specht和Bartlett (2009)的研究表明, 种子猎食

者对花型的偏好性也可能是花器官尺寸进化的驱

动力之一, 它们通常猎食经由传粉活动产生的植

物种子, 所以对花型的偏好性与传粉者类似。种

子猎食者的行为降低了植物的繁殖率, 从而部分

抵消了传粉者对于花型定向选择的力度, 影响植

物花器官大小的进化(Navarro和Medel 2009; 
Parachnowitsch和Caruso 2008)。也有研究认为种

子猎食者的行为活动并不是花器官尺寸进化的重

要因素, 花器官大小进化的关键因素是自然环境

对植物生存能力(基因型)的选择和传粉者的选择, 
两者相互约束共同促进(Parachnowitsch和Kessler 
2010)。
3  植物花器官大小的调控机制

花发育过程中最终决定花器官大小的是细胞

增殖和细胞生长这两个细胞水平的生理生化过程

(Horiguchi等2006)。Powell和Lenhard (2012)的研

究表明, 植物对花器官大小的调控主要通过以下4
种方式进行: (1)对细胞增殖或生长持续时间的调

控; (2)对细胞增殖或生长比率的调控; (3)对发育的

花器官中细胞增殖区域大小的调控; (4)对形成初

始花器官原基细胞数目的调控。在模式植物拟南

芥中, 以前2种调控方式为主, 目前已有一系列调

控细胞增殖和细胞生长的基因被陆续分离并鉴定

(图1), 为深入研究花器官大小的调控机制和调控

网络奠定了分子基础。

3.1  细胞增殖调控对花器官大小的影响

拟南芥中参与细胞增殖调控的基因包括正调

控基因和负调控基因两大类(表1)。正向调控基因

中, ANT (AINTEGUMENTA)基因编码一系列AP2/
ERF (ethylene response factor subfamily of AP2)家
族转录因子, ANT基因可以通过延长细胞增殖的持
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续时间来调控花器官大小。ANT基因的稳定表达

能使植株花器官和叶片保持细胞增殖能力, 增强

或削弱该基因的表达分别能够增大或减少花器官

尺寸(Mizukami和Fischer 2000)。ARGOS (AUX-
IN-REGULATED GENE INVOLVED IN ORGAN 
SIZE)基因受到生长素信号诱导, 可以通过促进下

游ANT基因的表达来促进器官生长(Krizek和Eaddy 
2012)。上调或下调ARGOS基因的表达水平, 相对

应地会产生较大尺寸或较小尺寸的花器官(Hu等
2003)。

OSR1 (ORGAN SIZE RELATED1)也是一个植

物激素应答基因, 受到乙烯正调节以及脱落酸和

油菜素甾醇负调节。在正在发育的侧生器官中, 
OSR1通过维持其下游ANT基因的表达来影响细胞

增殖, 促进器官生长。拟南芥中过量表达OSR1基
因 ,  能够形成比野生型更大的花器官 (Feng等
2011)。

AIL/PLT (AINTEGUMENTA-LIKE/PLETHO-
RA)基因家族成员编码与ANT蛋白功能冗余的转

录因子, 共同参与调控花器官生长。ant/ail6双突

变体由于过早地抑制了细胞增殖, 使得每朵花上

表1  拟南芥中调控细胞增殖的相关基因

Table 1  Genes involved in the regulation of cell proliferation in A. thaliana

        基因名称      作用方式                            基因表达与相应表型                    参考文献

ANT 促进细胞增殖 上调或下调该基因表达, 花器官相应增大或减小 Krizek和Eaddy 2012; Hu等2003;  
   Mizukami和Fischer 2000
ARGOS 促进细胞增殖 上调或下调该基因表达, 花器官相应增大或减小 Krizek和Eaddy 2012; Hu等2003;  
   Mizukami和Fischer 2000
OSR1 促进细胞增殖 过量表达该基因, 花器官增大 Feng等2011
AIL5/AIL6 促进细胞增殖 过量表达AIL5或AIL6, 花器官均增大 Krizek 2009; Nole-Wilson等2005
KLUH 促进细胞增殖 klu突变体花瓣和萼片较小; 过量表达该基因, 花器官增大 Anastasiou等2007
GRF1/GRF2/GRF3/ 促进细胞增殖 下调这些基因的表达, 植株花器官发育异常, 尺寸减小 Lee等2009; Kim和Kende 2004;   
GRF4/GRF7/GRF8/   Kim等2003
GRF9 
GIF1/GIF2/GIF3 促进细胞增殖 gif1/gif2/gif3三突变体花器官较小; gif1遗传背景下分别过 Lee等2009
  量表达GIF1、GIF2和GIF3, 花器官大小均与野生型无殊 
SWP 促进细胞增殖 swp突变体花瓣尺寸较小 Autran等2002
BB 抑制细胞增殖 bb突变体花器官较大; 上调该基因表达, 花器官减小 Disch等2006
DA1和DAR1 抑制细胞增殖 基因功能缺失或者过量表达, 花器官相应增大或减小 Nath等2003
TCP4 抑制细胞增殖 过量表达该基因, 花器官减小, 萼片发育异常 Nag等2009
MED25 抑制细胞增殖 该基因功能缺失或者过量表达, 花器官相应增大或减小 Xu和Li 2011
BPEp 抑制细胞增殖 bpep突变体花瓣较大 Varaud等2011
ARF8 抑制细胞增殖 arf8突变体花瓣较大 Varaud等2011

的花器官数目显著减少, 尺寸变小(Krizek 2009); 
而过量表达AIL5和AIL6基因的植株, 则产生了相

对较大的花器官(Nole-Wilson等2005)。
拟南芥KLUH (KLU/CYP78A5)基因编码细胞

色素P450单加氧酶, 在拟南芥花器官发育过程中

通过解除增殖抑制、延长细胞增殖时间, 促进花

器官生长(Anastasiou等2007)。klu突变体植株的叶

片、花瓣和萼片尺寸均比野生型小; 而过量表达

KLU基因的植株则因促进细胞增殖继而形成比野

图1  拟南芥中涉及调控花器官大小的因子

Fig.1  Genetic factors involved in the regulation of floral 
organ size in A. thaliana

根据Krizek和Anderson (2013)文献修改。↘表示促进; ┨表示抑制。
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生型更大的花器官(Anastasiou等2007)。GRFs 
(GROWTH-REGULATING FACTORS)和GIFs 
(GRF-INTERACTING FACTORs)基因分别编码一

类转录因子和一类转录共激活因子, 两者共同作

用促进细胞增殖, 进而调控花器官的大小(Kim和

Kende 2004; Kim等2003)。研究发现, gif1、gif2、
gif3突变体植株具有较小尺寸的侧生器官(花和

叶), 因而推测GIF基因家族通过调控细胞增殖的

持续时间和比率, 调控器官大小, 表型弥补实验证

实了这一推测, 而GRF基因家族也有类似的作用机

制(Lee等2009; Kim等2003)。
其他细胞增殖过程正向调控因子还有SWP 

(STRUWELPETER), 研究发现拟南芥swp功能缺失

突变体细胞数量减少, 因而产生尺寸较小的花器

官(Autran等2002)。
在拟南芥花器官发育过程中, 也有许多负向

调控细胞增殖进而参与花器官大小调控的基因已

经被陆续分离和鉴定。其中 ,  拟南芥MICROR-
NA396基因家族编码产生miR396, 能与GRF基因家

族成员的mRNA发生碱基互补配对, 推测其通过转

录后的沉默抑制方式负向调控GRF的功能(Liu等
2009b)。实验结果显示 ,  在拟南芥中过量表达

miR396, 显著地降低了GRF基因的表达水平, 间接

导致植株花器官发育异常、叶片变小(Rodriguez
等2010; Liu等2009b)。

BB (BIG BROTHER)基因编码一个E3泛素连

接酶, 该基因缺失突变体形成较大的花器官; 而上

调BB基因的表达水平则会引起花瓣和萼片减小, 
产生较小的花器官(Disch等2006), 被认为是拟南

芥花器官发育中一个重要的细胞增殖过程负调控

因子, 它可能通过泛素依赖的蛋白降解途径降解

生长促进因子来发挥作用(Disch等2006)。

DA1和DAR1 (DA1-related)基因编码泛素受体

基因, 这两个基因的缺失或者过量表达, 能使植株

分别产生尺寸较大或较小的花器官, 通过抑制细

胞增殖负向调控花器官大小(Li等2008)。TCP (TE-
OSINTE BRANCHED/CYCLOIDEA/PCF)转录因

子家族成员调控植物器官的发育过程, 在拟南芥

叶发育过程中, 缺失II类TCP基因的突变体由于叶

片边缘细胞分裂加快, 叶片呈波浪状, 并伴随有尺

寸的显著增大(Schommer等2008; Nath等2003)。研

究表明, TCP4基因过量表达, 使植株产生较小的花

器官, 同时影响萼片的正常发育(Nag等2009)。也

有研究表明, 拟南芥miR319a靶向作用于TCP家族

中的5个成员(TCP2、TCP3、TCP4、TCP10、
TCP24), 其中TCP4是其关键性调节目标, 因而拟

南芥miR319a功能缺失突变体也表现出类似TCP4
基因过表达植株的花器官大小特征(Rodriguez等
2010; Nag等2009)。
3.2  细胞生长调控对花器官大小的影响

研究发现, 前文提到的OSR1基因既能促进细

胞增殖又能刺激细胞生长(Feng等2011), 随研究工

作不断深入, 拟南芥中调控细胞生长的其他因子

也正被逐渐了解(表2)。
油菜素甾醇(brassinosteroid, BR)诱导的ARL 

(ARGOS-LIKE)基因是ARGOS的同源基因 ,  与
ARGOS功能不同, ARL主要通过促进细胞生长进而

调节器官生长, 因而增强或削弱该基因表达会导

致植株形成较大或较小的侧生器官, 如子叶节和

叶片(Hu等2006)。
MED8 (MEDIATOR COMPLEX SUBUNIT 8)

基因编码一个中介复合物亚基, 中介复合物是转

录因子与RNA聚合酶II之间传递信息的中介, 是细

胞生长的正调控因子, 可以促进花器官增大(Xu和

表2  拟南芥中调控细胞生长的相关基因

Table 2  Genes involved in the regulation of cell expansion in A. thaliana

基因名称     作用方式                             基因表达与相应表型    参考文献

OSR1 促进细胞生长 过量表达该基因, 花器官增大 Feng等2011
ARL 促进细胞生长 上调或下调该基因表达量, 花器官相应增大或减小 Hu等2006
MED8 促进细胞生长 med8突变体花器官较小 Xu和Li 2012
MED25 抑制细胞生长 该基因功能缺失或者过量表达, 花器官相应增大或减小 Xu和Li 2011
BPEp 抑制细胞生长 bpep突变体花瓣较大 Varaud等2011
ARF8 抑制细胞生长 arf8突变体花瓣较大 Varaud等2011
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Li 2012, 2011)。MED8的功能缺失拟南芥植株, 其
细胞生长的程度被减弱, 因而表现出较小尺寸的

花器官(Xu和Li 2012)。
负向调控细胞生长进而参与花器官大小调控

的基因也已经被陆续证实。例如, 拟南芥中MED25 
(MEDIATOR COMPLEX SUBUNIT 25)基因也编码

一个中介复合物亚基MED25, 却与MED8作用相

反, 不仅能限制细胞的持续生长, 还能在一定程度

上抑制细胞增殖, 从而参与花器官大小调控。降

低或者提高MED25基因表达量的拟南芥植株, 相
对应地表现出尺寸较大或较小的花器官(Xu和Li 
2011)。

拟南芥BPE (BIGPETAL)基因编码一个bHLH 
(basic helix-loop-helix)转录因子, 在特定花器官中

参与调控。该基因通过不同剪接形成BPEub和
BPEp两种转录产物, 前者在植物体内广泛表达, 后
者只在花瓣(petal)中表达(Szecsi等2006)。BPEp表
达产物通过限制细胞生长调控器官大小, 因而该

基因功能缺失突变体表现出明显增大的花瓣尺寸

(Szecsi等2006)。
ARF8 (AUXIN RESPONSE FACTOR 8)转录

因子处于生长素信号通路下游, 研究显示它能与

BPEp蛋白C-端区域相互作用, arf8突变体由于细胞

数目增加和细胞尺寸增大, 呈现出比野生型植株

更大的花瓣(Varaud等2011)。对bpe/arf8双突变体

的研究表明, 在花瓣发育早期, ARF8和BPEp以协

同方式抑制细胞增殖; 而在后期, 两者又可通过相

互作用来限制细胞生长, 以此方式调控花瓣最终的

大小(Varaud等2011)。
3.3  弥补机制

研究发现, 许多突变体植株细胞增殖持续时间

改变, 直接引起花器官大小发生相应改变, 但这一

现象并不对所有细胞增殖调控突变体适用, 部分突

变体最终形成的花器官大小与正常植株无显著性

差异(Tsukaya 2008; Tsukaya和Beemster 2006)。这

些研究认为细胞的生长调控能在一定程度上弥补

细胞数目变化引发的器官缺陷, 该机制称为弥补

机制(Tsukaya 2008; Tsukaya和Beemster 2006)。如

缺失整个CYCLIN D3基因家族的拟南芥植株, 细胞

增殖被过早抑制, 产生的花器官细胞数量较少, 但
最终形成的器官大小无异于野生型植株(Dewitte

等2007); FZR2 (FIZZY-RELATED2)基因编码一个

正调节因子, 该基因功能缺失突变体也因弥补机

制的存在, 最终产生的花器官大小与野生型一致

(Larson-Rabin等2009)。进一步的研究还发现, 弥
补机制并不能在所有遗传背景下发挥作用, 仅当

细胞数目减少到特定阈值才会启动, 此机制有待

更深入、更全面的探索(Fujikura等2009)。
4  展望

植物花器官的生长发育是一个涉及多遗传途

径和多调控因子的复杂网络调控过程, 花器官大

小的进化是由遗传、传粉者、天敌、自然环境等

多方面因素共同作用而推动的。近年来, 伴随研

究手段和研究方法的不断创新, 人们发现拟南芥

中很多涉及细胞增殖和细胞生长过程的基因主导

了花器官大小的调控(Krizek和Anderson 2013), 也
有证据表明植物激素信号通路和弥补机制在该调

控网络中起到整合和协调的作用(Feng等2011; Fu-
jikura等2009; Hu等2006, 2003), 但是仍然存在许多

关键性问题亟待研究和阐明。比如: 多种遗传途

径所携带的共同参与调控花器官大小的信号如何

在植物体内精确整合? 花器官的发育过程和大小

决定机制如何在空间和时间上合理协调? 这一复

杂基因调控网络如何精确调控花器官生长至特定

尺寸? 相信随着科学技术的发展和相关研究的深

入, 花器官大小的基因调控网络会越来越清晰, 其
调控机制也会越来越明朗。
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