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摘要    植物进化发育生物学是最近十几年来才兴起的一门学科, 它是进化发育生物学的主要分支之一。进化发育生物学的

产生经历了进化生物学与胚胎学、遗传学和发育生物学的三次大的综合, 其历史可追溯到19世纪初冯.贝尔所创立的比较胚胎
学。相关研究曾沉寂了近一个世纪, 直到20世纪80年代早期, 动物中homeobox基因被发现, 90年代初花发育的 ABC模型被

提出, 加之对发育相关基因研究的不断深入, 才使基因型与表型联系了起来, 进而促进了进化发育生物学的飞速发展。目前进

化发育生物学已成为21世纪生命科学领域的研究热点之一。本文详细阐述了进化发育生物学产生和发展的历程, 综述了最近

十几年来植物进化发育生物学的主要研究进展。文中重点介绍了与植物发育密切相关的MADS-box基因在植物各大类群中的

研究现状, 讨论了植物进化发育生物学领域的研究成果对花被演化、花对称性以及叶的进化等重要问题的启示。
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.综述.

进化发育生物学(evolutionary developmental

biology, 简称 evo-devo), 是一门整合了进化生物学

(evolutionary biology)、发育生物学(developmental

biology)、分子遗传学(molecular genetics)、胚胎学

(embryology)及古生物学(paleontology)等多个学科的思

想和研究方法的综合性学科。遗传学家们更愿意把

evo-devo 译为 evodevo t ic s ,  即进化发育遗传学

(evolutionary developmental genetics)(Theissen,

2000), 两种译法在本质上是一样的。进化发育生物学

的定义很多, 以下是几个比较有代表性的: (1) 维基百科

Wikipedia中将进化发育生物学阐释为通过比较不同生

物的发育过程, 来确定生物间的亲缘关系以及发育过程

的进化; (2) Hall(2003)认为进化发育生物学是一门揭示

生物表型遗传变化发育机制的学科, 旨在发现和理解表

型起源和进化的分子机制 ,  并由此打开基因型

(genotype)与表型(phenotype)之间的黑匣子(black

box); (3) Baguña和Garcia-Fernandez(2003)提出进化

发育生物学的研究目的在于揭示发育过程和发育机制在

进化中是如何被修饰的, 以及曾有或现有的多样性是如

何从这些变化中产生的。本文将回顾进化发育生物学

的发展历史, 阐述植物进化发育生物学的形成过程, 纵览

植物进化发育生物学的研究进展, 展示这一21世纪前沿

学科的概貌。

1 进化发育生物学简史

1.1    萌芽阶段——进化生物学与胚胎学的综合

发育生物学的研究最早是从胚胎学开始的(白书农,

2003)。18世纪曾有两种关于胚胎发生的假说: 预成论

(preformation)和渐成论(epigenesis)。预成论又称先成

论, 该假说认为生物体是从预先存在于生殖细胞(卵子或

精子)中的雏形发展而来的。发育过程中并没有新的结

构产生, 只是原本就存在的雏形的机械性扩大。渐成论

又称衍生论或后成论, 是1759年由德国胚胎学家沃尔夫

(Caspar Friedrich Wolff, 1733-1794年)首先提出的, 该

假说认为从受精卵至新生个体的生长和发育是个渐变的
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过程, 即生物有机体的各种组织和器官是在胚胎发育过

程中由原来未分化的物质发展形成的, 在早期胚胎中并

没有预先存在的结构(雏形)。

1827年, 德裔俄国胚胎学家冯.贝尔(Karl Ernst von

Baer, 1792-1876年)出版了On the Mammalian Egg

and the Origin of Man一书。他观察到人和各种脊椎

动物的早期胚胎极为相似, 并指出一组动物在胚胎发育

过程中, 属于所有动物共有的结构总是比用以区分不同

种类动物的特征结构先出现。此规律在1842年被德国

比较解剖学家穆勒(Johannes Müller, 1801-1858年)总

结为冯.贝尔定律(von Baer’s laws)。冯.贝尔的研究成
果彻底否定了预成论, 并创立了比较胚胎学(comparative

embryology)。这是胚胎学(后来发展出了发育生物学)

与进化生物学的最初接触, 所以, 在一定程度上可以说进

化发育生物学最初源于 19世纪的比较胚胎学(Arthur,

2002)。

1859年, 英国博物学家达尔文(Charles Robert

Darwin, 1809-1882年)在On the Origin of Species一

书中提出了以自然选择(natural selection)为基础的进化

学说(Darwin, 1859), 这标志着科学的生物进化论的诞

生。其间, 达尔文提出了生物进化的机制, 他解释动物

在形态上的相似是由于它们均来自共同的祖先, 而形态

上的差异是在不同环境中受自然选择的结果。他受冯.
贝尔定律的影响, 指出不同动物早期胚胎的相似性反映

了物种起源的共祖性, 而后期的相异则是由各种动物所

处外界环境的不同所引起的(Gilbert, 2003)。他强调胚

胎的相似性可以为不同生物类群的共祖性提供证据, 胚

胎发育是探索生物进化的可靠线索。

德国生物学家海克尔(Ernst Haeckel, 1834-1919

年), 是最早提到将进化与发育相结合这一革命性主题的

科学家(Sander, 2002)。通过对脊椎动物胚胎发育的长

期研究, 海克尔于1866年提出了生物重演律(biogenetic

law, 亦称生物发生律), 他将个体发育(ontogeny)与系统

发育(phylogeny)联系起来, 提出个体发育是系统发育短

暂而快速的重演(recapitulation)(Haeckel, 1866; Gilbert,

2003)。生物重演律的提出促进了进化论与发育研究的

结合。

 由于达尔文认为胚胎学可以为生物的进化提供最佳

证据, 于是在19世纪后三分之一的时间里, 大量形态学

家致力于比较胚胎学的研究(Bowler, 1996; Hall, 1999),

并将其应用于不同动物胚层同源性(homology)与系统发

育问题的研究上, 使比较胚胎学中融入了进化的思想, 进

而产生了进化胚胎学。进化胚胎学在个体水平上探索

不同分类阶元生物的系统发育关系, 使胚胎学与分类学

(taxonomy)得到了很好的结合。

1.2    积累阶段——进化生物学与遗传学的综合

1 9 世纪 8 0-9 0 年代 ,  描述胚胎学( d e s c r i p t i v e

embryology)在解释一些发育现象时遇到了困难。但胚

胎学的发展并没有因此而停滞不前, 德国胚胎学家韦尔

海姆.鲁克斯(Wilhelm Roux, 1850-1924年)和汉斯.杜
里舒(Hans Driesch, 1867-1941年)等人分别将实验手

段用于胚胎发育的研究, 由此胚胎学进入了实验胚胎学

(experimental embryology)阶段。韦尔海姆.鲁克斯预
言: (1) 个体胚胎发育(个体发育)机制的研究将比系统发

育(进化)的研究进展得快; (2) 发育与进化最终将会通过

个体发育再次将注意力投向系统发育来实现二者的整合

(Gilbert, 2003)。他的第一个预言很快得到了验证, 因

为从20世纪初开始, 胚胎学家对胚胎是如何发育的就比

对胚胎是如何进化的更感兴趣, 所以他们进行了大量有

关胚胎发育的实验研究, 而对系统发育的研究则逐渐减

弱(Raft, 1996)。虽然, 这大大促进了实验胚胎学的发

展, 但也导致了发育研究与进化研究的隔离, 进而使进化

发育生物学的发展趋于停滞。因此, 韦尔海姆.鲁克斯
的第二个预言用了将近一个世纪才得以证实。

1900年, 被“埋没”了35年之久的孟德尔(Johann

Gregor Mendel, 1822-1884年)遗传定律, 由荷兰的植

物学家德弗里斯(Hugo de Vries, 1848-1935年)、德

国植物学家柯灵斯(Carl Erich Correns, 1864-1933

年)、奥地利植物学家丘歇马克(Erich von Tschermak-

Seysenegg, 1871-1962年)各自重新发现。孟德尔遗

传定律的再度问世, 标志着遗传学的诞生。1915年, 美

国遗传学家摩尔根(Thomas Hunt Morgan, 1866-1945

年)出版了The Mechanism of Mendelian Heredity一书,
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提出了基因在染色体上线性排列的理论, 而后又在1926

年发表了名著The Theory of the Gene, 提出基因学说,

进而使遗传学与胚胎学正式分离开来(Gilbert, 1988)。

此外, 正是摩尔根对果蝇Drosophila melanogaster 的

研究, 开创了遗传学研究的模式系统, 并使该学科迅速发

展起来。1953年, 沃森(James Watson, 1928年-)和

克里克(Francis Crick, 1916-2004年)提出了DNA的双

螺旋结构模型, 使生物学进入了一个新的时代— —分子

生物学时代。

摩尔根曾指出遗传学将对进化研究做出极大的贡献

(Morgan, 1932)。而事实上, 遗传学的发展弥补了达尔

文进化论缺乏遗传学方面的认识与机制分析的不足, 为

现代进化论的诞生奠定了理论基础。概括地讲, 将基因

学说和自然选择学说真正结合起来的是群体遗传学

(population genetics)的 3位创建者, 英国的费希尔

(Ronald Aylmer Fisher, 1890-1962年)、霍尔丹(John

Burdon Sanderson Haldane, 1892-1964年)和美国的

赖特(Sewall Wright, 1889-1988年)。三位科学家通

过创建群体遗传学, 为现代进化论的形成奠定了数学基

础。群体遗传学把生物进化定义为群体内基因频率

(gene frequency)的改变, 这正是现代综合进化论的核心

内容之一。

历史上, 有很多生物学家致力于将遗传学与进化论

整合在一起。在 20世纪 30-40年代, 众多生物学家为

完成这个目标共同努力, 代表人物是 4位美国生物学

家 — — 美籍前苏联遗传学家杜布赞斯基(Theodore

Dobzhansky, 1900-1975年)、动物学家迈耶尔(Ernst

Mayr, 1904-2005年)、古生物学家辛普森(George

Gaylord Simpson, 1902-1984年)和植物学家斯特宾斯

(George Ledyard Stebbins, 1906-2000年)。其中以

杜布赞斯基的影响最大。

1937年, 杜布赞斯基的巨著Genetics and the Ori-

gin of Species的出版, 标志着现代进化论的诞生。现

代进化论认为种群(或居群)(population)是生物进化的基

本单位, 进化机制的研究属于群体遗传学的范畴; 基因突

变和染色体畸变是生物进化的原始材料; 在物种形成

(speciation)和生物进化过程中, 突变(mutation)、选择

(selection)和隔离(isolation)是3个最基本的环节, 同时

遗传漂变(genetic drift)、基因流(gene flow)也是主要

动力; 进化的动力可引起基因频率的改变; 而环境也是重

要的影响因素。该理论运用孟德尔定律来解释遗传变

异(inheritable variation)的性质和机制, 应用群体遗传学

的方法来研究进化机制, 并接受了达尔文进化论中的自

然选择学说。

此后 10年, 有关现代进化论的研究硕果累累。动

物学家迈耶尔应用现代进化论的思想来研究分类学, 并

于1942年出版了Systematics and the Origin of Spe-

cies一书。他在群体水平上对物种(species)进行了定

义, 并提出了在地理变异和隔离条件下新种产生的模

型。古生物学家辛普森的研究表明, 现代进化论可以被

用于解释化石记录, 而植物学家斯特宾斯则指出植物的

进化同样能够通过现代进化论加以解释。到20世纪40

年代, 现代进化论已经被成功地应用于几乎所有的生物

学领域。1942年,  朱利安.赫胥黎(Julian Huxley,

1887-1975年)出版了Evolution: Modern Synthesis一

书, 综合了现代进化论在各个领域的研究成果。现代进

化论也因此被称为现代综合学说 ( t h e  m o d e r n

synthesis, 亦称现代综合进化论)。1947年在普林斯顿

成立了遗传学、分类学和古生物学的共同问题委员会,

标志着这个伟大的综合过程的最终完成。

生物的进化可以分为: 物种水平以下的进化, 即小进

化(microevolution)、物种形成和产生物种以上的新类

群(新属、新科等等)的进化, 即大进化(macroevolu-

tion)。现代进化论将生物的进化定义为群体内基因频

率的改变, 这种改变不仅可以产生小进化, 还可以导致新

种的产生和大进化。达尔文进化论和现代进化论都认

为生物进化是渐变的过程, 新种产生和大进化都是小进

化缓慢累积的结果。但有一些生物学家却对此持怀疑

态度, 其中最为著名的是德裔美国遗传学家高兹史密特

(Richard Goldschmidt, 1878-1958年)。1940年, 高

兹史密特出版了The Material Basis of Evolution一书,

他认为微小的遗传改变并不足以产生进化上的新结构,

小进化的结果不能推广到物种形成和大进化。他还提

出了两个模型: (1) 新种源于由重要发育位点发生突变(发
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育上的大突变 )而产生的有希望的怪物 ( h o p e f u l

monsters), 这些有希望的怪物产生新的物种、新的类

群, 完成生物的大进化; (2)染色体重排(chromosomal

rearrangements)可以导致许多发育上的大突变, 进而引

起表型方面大的改变(Goldschmidt, 1940)。此外, 高

兹史密特还用遗传学的思想解释胚胎发育, 从而创立了

发育遗传学(developmental genetics)。

1.3    兴起阶段——进化、发育和遗传的综合

生物体既是在发育过程中自身基因相互作用以及基因与

环境之间相互作用的产物, 也是进化过程中突变与自然

选择的产物。通常, 发育生物学家希望通过研究性状与

形态的变化过程及其间基因表达和功能的改变, 来揭示

生物体发育的基本规律; 而进化生物学家的研究目的在

于了解生物是如何进化的, 以及如何改变自身性状与形

态的。而生物体自身性状与形态改变的根源恰恰需要

从控制个体性状与形态的发育机制中寻找(Goodman

and Coughlin, 2000)。当科学家开始利用与个体发

育相关基因的表达模式来解释一类生物是如何起源和

分化的时候, 实际上进化发育生物学的研究就已经开

始了, 进化生物学与发育生物学的结合也就是顺理成

章的事了。

20世纪 80年代, 曾一度停滞的进化发育生物学随

着homeobox基因的发现和研究而又活跃了起来, 并实

现了发育生物学与进化生物学在基因水平上的融合。

Hox基因是在研究果蝇突变体(mutant)时发现的, 是

homeobox基因中最早被发现的一类, 其在动物各大类

群中普遍存在。Hox基因的发现是进化发育生物学发

展史上的一个里程碑, 它大大推动了进化发育生物学前

进的步伐。在Hox基因发现之后, 有大量源自不同生物

的分子序列数据得到收集和比较, 这极大地促进了进化

发育生物学的发展。

从 20世纪 50年代开始, 刘易斯(Edward Lewis,

1918-2004 年)等人对果蝇突变体进行了饱和筛选

(saturation selection), 发现了一批由单基因控制的形态

变异的突变体。同时, 他们在同源异型基因(homeotic

genes)的发现及对其功能与结构的解释方面也作出了突

出的贡献。1983年, 贾博(Richard Garber)、库若瓦

(Atsushi Kuroiwa)、杰瑞(Walter Gehring)及斯科特

(Michelle Pellissier Scott)等人首先从果蝇中发现了调

节形态发生的 homeobox基因(Garber et al., 1983;

Scott et al., 1983)。1984年, 研究人员通过对果蝇、

青蛙和人体内的 h o m e o b o x 基因的研究 ,  发现

homeobox基因都包含约180 bp的高度保守的DNA序

列(即 homeobox)(McGinnis et al., 1984; Scott and

Weiner, 1984)。这些研究反映了homeobox基因在系

统发育中的普遍的保守性。此后的研究发现, 在许多动

植物基因组中都有 h o m e o b o x 基因的存在,  这些

homeobox基因形成了一个庞大的编码转录因子的基因

家族— — homeobox基因家族, 该家族基因所编码的蛋

白质拥有一个由60个氨基酸组成的DNA结合域, 被称

为 homeobox结构域。

1999年, 整合与比较生物学学会(The Society for

Integrative and Comparative Biology, SICB)正式确定

进化发育生物学成为一个独立的学科领域(Goodman

and Coughlin, 2000)。

生物在时间上有两种改变: 单个生物体的一生(个体

发育)和生物谱系的进化历史(系统发育)。进化发育生

物学的关键点在于其认为第一类改变可为第二类改变提

供重要的启示。新性状的进化大多源于新的遗传突变

的获得与固定(Irish, 2002)。此外, 基因重复也可为新

性状的产生提供可能。通过基因重复 ( g e n e

duplication)产生的新的位点可能有不同的命运: (1) 新

功能化(neofunctionalization), 即获得不同于祖先基因的

新的功能(function-gain); (2)  亚功能化(subfunc-

tionalization), 即与原有的祖先基因的功能部分冗余

(partial redundancy); (3) 假基因化(pseudogenization),

即失去基因功能, 成为假基因(pseudogenes)(Moore and

Purugganan, 2005)。

对于生物体而言, 发育调控基因(developmental

regulatory genes)可能是形态进化过程中的关键起始点,

理解发育调控基因的系统发育对理解动植物形态的进化

十分有益。进化发育生物学的主要目的是对生物进化

过程中的关键创新(key innovation)性状和相关发育调控



张剑等: 植物进化发育生物学的形成与研究进展    5

基因的进化进行研究, 了解进化过程中新性状产生的发

育和遗传背景, 分析主要相关基因的进化与发育途径改

变、表型进化之间的关系。

 19世纪, 冯.贝尔和海克尔将进化生物学与胚胎发
育研究联系了起来, 但纵观二者的发展历程(图1), 在大

部分时间里, 还是沿着各自的发展路线独自前行的: 进化

研究的发展, 从达尔文的进化论到进化生物学的诞生, 再

到新达尔文主义、现代综合进化论的提出; 发育研究的

发展, 从早期的描述胚胎学到实验胚胎学, 进而是发育生

物学和发育遗传学的出现。这其间还穿插着两条辅线:

一是遗传学研究的发展, 遗传学的诞生, 特别是群体遗传

学的出现, 给予进化研究极大的启示, 促进了综合进化论

的提出, DNA双螺旋结构的发现引领人们进入了分子生

物学时代, 随之产生了分子遗传学, 而遗传学的研究与分

子水平上发育机制的认识, 又激起了发育遗传学的兴起;

二是比较胚胎学的发展, 异时性(heterochrony)和异位性

(heterotopy)理论的提出开启了比较胚胎学研究的新发

展, 进而诞生了比较进化系统发育胚胎学, 其被视为进化

发育生物学的源头之一。20世纪 80年代, 随着动物中

homeobox基因的发现和研究, 发育生物学与进化生物

学在基因水平上得到了融合。随后, 短短十几年的时间

里, 进化发育的相关研究得到了飞速发展。

2    植物进化发育生物学研究进展

植物进化发育生物学从动物进化发育研究中得到了许多

启示, 借鉴了许多技术、方法和概念。然而, 由于动物

和植物在发育过程、形态建成、营养方式、代谢途径

等诸多方面存在着较大差异, 因此它们的多细胞化和结

构复杂性的遗传发育机制也存在很大不同。近十几年

来, 随着对模式植物拟南芥(Arabidopsis thaliana)、金

鱼草(Antirrhinum majus)、水稻(Oryza sativa) 等的研

究不断深入, 人们发现了大量与花、叶、根等植物器

官发育相关的基因, 并从结构、表达和功能等各个层面

对这些基因进行了研究, 提出了一系列与植物关键性状

发育相关的模型, 例如花发育的 ABC模型(Coen and

Meyerowitz, 1991; Weigel and Meyerowitz, 1994)。

在模式植物中所取得的大量研究成果给植物进化发育生

物学的发展提供了良好的研究基础; 而植物分子系统学

(plant molecular phylogenetics)的兴起, 用基因序列的

系统发育关系来阐释植物类群间的亲缘关系, 又为植物

进化发育生物学提供了有关进化研究的思路和方法, 并

使人们意识到对植物发育机制的进化研究可以由模式物

种扩展到其它物种, 可对来自不同类群的同源发育相关

基因进行进化分析, 探究发育基因与植物进化的内在联

系, 将发育相关基因的进化与植物本身的进化相融合, 在

遗传和发育的水平上解释进化问题。正是沿着这样的

脉络, 植物进化发育生物学研究渐渐拉开了序幕。

2.1    ABCDE模型的提出及MADS-box基因的发

现

20世纪90年代, 许多植物发育生物学家通过对拟南芥

和金鱼草等模式植物突变体的研究, 发现了类似于动物

中的同源异型转变现象, 其中典型的与花发育相关的突

变体可以分为 A、B、C 三类。基于三类突变体的表

图 1    进化发育生物学发展史

Figrue 1    The developmental history of evolutionary develop-
mental biology (Love and Raff, 2003)
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型, Coen等人提出了ABC模型(ABC model)(Coen and

Meyerowitz, 1991; Weigel and Meyerowitz, 1994;

Theissen, 2001): 在正常花器官发育的过程中, 相应地

存在A、B、C三类花器官身份基因(floral organ iden-

tity genes), 分别执行 A、B、C 三种功能。A类基

因控制萼片、花瓣的发育;  B类基因控制花瓣、雄蕊

的发育;  C 类基因控制雄蕊、心皮的发育。而 A、C

类基因互相拮抗, 抑制对方在自身所控制的区域中表

达。在拟南芥中, A功能基因有 APETALA 1(AP1)和

APETALA 2(AP2)(Mandel et al., 1992; Jofuku et al.,

1 9 9 4 ) ,  B 功能基因有 A P E T A L A  3 ( A P 3 )和

PISTILLATA(PI) (Jack et al.,  1992; Goto and

Meyerowitz, 1994), C功能基因有 AGAMOUS(AG)

(Yanofsky et al., 1990)。在金鱼草中, 相应的花器官

身份基因有SQUAMOSA(SQUA)(Huijser et al., 1992);

DEFICIENS(DEF)和GLOBOSA(GLO)(Sommer et al.,

1990;  Tröbner  et a l. ,  1992) ;  PLENA(PLE)和

FARINELLI(FAR)(Carpenter and Coen, 1990; Davies

et al., 1999)。

在 ABC 模型提出后,  人们又在矮牵牛(Petunia

hybrida)中发现了 2个与胚珠(ovule)发育相关的基因:

FBP7(FLORAL BINDING PROTEIN7)和 FBP11

(Angenent et al., 1995; Colombo et al., 1995), 并将其

命名为 D类基因,  作为胚珠发育的主控基因(master

control gene), 进而 ABC 模型扩展为 ABCD 模型

(Colombo et al., 1995; Angenent and Colombo,

1996)。在拟南芥中该类基因为 AGL11(AGAMOUS-

LIKE11, 或者称为SEEDSTICK)(Rounsley et al., 1995;

Pinyopich et al., 2003)。此外, 人们在研究拟南芥中

AGL2 、AGL4 和 AGL9这 3个基因时发现, 它们除了

在拟南芥花发育早期表达(Ma et al., 1991; Flanagan

and Ma, 1994; Mandel and Yanofsky, 1998)之外, 还

影响各轮花器官的发育, 因为这3个基因的三突变体中,

各轮花器官均转变为萼片, 说明它们在花瓣、雄蕊和心

皮的特征决定中起作用, 而且这3个基因在功能上是冗

余的(Pelaz et al., 2000)。后来这 3个基因分别被重

新命名为 SEPALLATA1(SEP1)、SEP2、SEP3, 并

被称为 E类基因, 由此, ABCD模型扩展为 ABCDE模

型(Pelaz et al., 2000; Honma and Goto, 2001;

Theissen, 2001; Theissen and Saedler, 2001)。最

近的研究表明, AGL3基因(或者称为SEP4)对萼片的特

征决定有作用(Ditta et al., 2004), 这填补了E类基因在

萼片特征决定中的空缺。

上述基因除了拟南芥中的 A P 2 基因属于

APETALA2/EREBP 基因家族(Riechm ann and

Meyerowitz, 1998)外, 其它均属于MADS-box转录因

子基因家族(Shore and Sharrocks, 1995; Theissen et

al., 2000)。可见, MADS-box基因因其在植物花的形

态建成过程中起着重要作用, 而成为了植物进化发育生

物学研究的核心之一。

MADS的名称来源于MCM1(Minichromosome

maintenance gene)(来自于酵母) (Passmore et al.,

1988; Herskowitz, 1989), AG(AGAMOUS)(来自于拟

南芥)(Yanofsky et al., 1990), DEF(DEFICIENS)(来自

于金鱼草)(Sommer et al., 1990; Schwarz-Sommer et

al., 1992)和SRF(Serum response factor)(来自于现代

人)(Norman et al., 1988)4个最早鉴定的家族成员的第

一个字母。这些基因的共同特点是: 都拥有一段约180

bp的高度保守的 DNA序列(Shore and Sharrocks,

1995), 被称为MADS-box; 而其所编码的约60个氨基

酸的蛋白质结构域被称为MADS结构域(MADS-do-

main 或M-domain), 该结构域具有与靶基因上特异

DNA序列相结合的功能(Theissen et al., 2000)。相应

地, 具有MADS-box区域的基因统称为MADS-box基因

(Schwarz-Sommer et al., 1990)。MADS-box基因在

现存的植物、动物和真菌中都有发现, 它们所编码的蛋

白质在植物、动物和真菌的生长发育中起着重要的调

节作用(Shore and Sharrocks, 1995; Theissen and

Saedler, 1995; Theissen et al., 1996, 2000; Riechmann

and Meyerowitz, 1997)。系统发育分析表明真核生物

的MADS-box基因可分为2个主要类型, I型(type I)和

II型(type II)(图 2)(Alvarez-Buylla et al., 2000)。其中

II型MADS-box基因中的MIKC型基因(包括MADS-

box、I、K-box和 C末端 4个保守程度不一的区域)为
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植物所特有。根据内含子与外显子的结构差异, MIKC

型MADS-box基因又可以进一步划分为MIKCc型和

MIKC*型(Henschel et al., 2002)。MIKCc型与MIKC*

型基因在结构上有明显的不同, MIKC*型基因编码蛋白

质的 I区比MIKCc型基因编码蛋白质的 I区多大约20个

氨基酸, 而且相比之下MIKC*型基因编码蛋白质的 K-

box结构域保守性要差些(Henschel et al., 2002; Riese,

2005)。

与植物发育相关的基因大多属于MADS-box基因家

族, 而且多为MIKC型基因。植物MIKC型MADS-box

基因在植物的花分生组织、花器官及各种营养器官中

有不同的时空表达式样, 执行着不同的功能(Rounsley et

al., 1995; Alvarez-Buylla et al., 2000), 其结构、表达

和调控模式的改变与花的起源与进化密切相关, 因此在

植物进化发育生物学研究中, MIKC型MADS-box基因

备受关注。植物MIKC型MADS-box基因还可以被进

一步分为不同的基因亚家族(Becker and Theissen,

2003)。本文仅对 SQUA/AP1、DEF/AP3、GLO/PI、

GGM13、AG和 SEP这几个主要的亚家族加以介绍。

2.2    植物大类群的进化发育生物学研究进展

植物进化发育生物学研究的核心目的在于从发育的角度

探究植物类群的起源与进化, 所以了解已有的分类系统、

植物大类群的系统发育关系及其相关的关键创新性状是

十分必要的。图3所示为植物主要类群的划分情况及伴

随类群的分异所出现的关键创新。以下将按照植物各大

类群的系统发育顺序对植物进化发育生物学的研究进展

进行综述, 其中以MADS-box基因的研究进展为主。

2.2.1    藻类

形态和分子的系统发育分析表明陆地植物为单系类群,

与现存的淡水轮藻 (charophycean)互为姐妹群(Graham

et al., 2000)。因此, 要研究陆地植物MADS-box基因

的起源与进化, 淡水轮藻是最好的研究材料之一。已有

研究者在 3种淡水轮藻 — — 球状轮藻(Chara globul-

aris)、鞘毛藻(Coleochaete scutata)和带藻(Closteri-

um peracerosum-strigosum-littorale)中均克隆到了

MADS-box基因, 即球状轮藻的CgMADS1、鞘毛藻的

CsMADS1和带藻的 CpMADS1。

序列分析表明, 从 3种轮藻中克隆得到的MADS-

box基因都属于MIKCc型。由此可见, 轮藻类和陆地植

物的共同祖先中已经拥有了MIKCc型MADS-box基因

(Tanabe et al., 2005)。而且, 通过研究淡水轮藻中这

些基因的表达式样, 研究者推测在陆地植物的祖先中,

MADS-box基因可能是单功能基因, 主要参与生殖细胞

的分化(Tanabe et al., 2005)。

由于在轮藻类与陆地植物分开之后, 通过基因重复

事件, MADS-box基因在陆地植物中的拷贝数不断增

加。因此, 对藻类中的MADS-box基因进行研究有助

于阐明MADS-box基因家族的起源与进化(Tanabe et

al., 2005)。

2.2.2    苔藓植物

在苔藓植物(bryophytes)中关于MIKC型MADS-box基

因的研究(Krogan and Ashton, 2000; Henschel et al.,

2002; Hohe et al., 2002)多集中在模式植物剑叶藓

(Physcomitrlla patens)中。到目前为止, 已经从剑叶

藓中分离到 9 个 MADS-box 基因:  PPM1-PPM4

(Henschel et al., 2002)、PPM6(Riese, 2005)、

PPM7 (Riese,  2005)和 PpMADS1-PpMADS3

(Henschel et al., 2002)。系统发育重建和序列结构比

较揭示出PPM1、PPM2和PpMADS1基因属于MIKCc

图 2    MADS-box基因家族的进化

Figure 2    The evolution of MADS-box gene family (Becker and
Theissen, 2003)
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型; PPM3、PPM4、PPM6、PPM7、PpMADS2和

PpMADS3基因属于MIKC*型。其中, 两个MIKC*型

基因PPM6和PPM7编码的蛋白质具有较长的 I区和保

守性稍差的 K-box。

MIKCc型和MIKC*型基因在种子植物、蕨类植物

和苔藓植物中都存在, 这说明这两类基因的分化事件可

能发生在苔藓植物和维管植物分化之前(Purugganan,

1997; Tanabe et al., 2005)。MIKC*型基因趋向于形

成一个单系, 其中包含几个未知功能的基因亚支(Kofuji

et al., 2003)。系统发育重建表明苔藓植物和维管植物

的最近共同祖先(last common ancestor)中可能仅有一

个MIKC*型基因的拷贝(Kofuji et al., 2003; Pauenicov

et al., 2003)。

2.2.3    蕨类植物

蕨类植物的进化发育研究主要集中在水蕨属(Ceratopt-

erisI)的水蕨(C. richardii) (Chasan, 1992)上。目前已

从水蕨中克隆得到超过15个MADS-box基因(Münster

et al., 1997; di Rosa, 1998*; Hasebe et al., 1998;

Kofuji et al., 2003)。人们通过序列比较分析, 将这些

基因都归为 MIKC型 MADS-box基因(Weigel and

Meyerowitz, 1994)。水蕨中的MADS-box基因又可被

进一步分为3类: CRM1-like、CRM3-like和CRM6-like

基因。其中 CRM6-like基因编码的蛋白质还含有附加

的N末端氨基酸序列, 与有花植物中AGAMOUS基因亚

家族中的一些基因相似。这一结构上的相似性暗示出

蕨类植物与有花植物之间具有潜在的亲缘关系(Hasebe

et al., 1998)。研究人员还从与水蕨亲缘关系较远的原

始蕨类植物尖头瓶儿小草 ( O p h i o g l o s s u m

pedunculosum)中克隆到OPM1、OPM3、OPM4和

OPM5四个MADS-box基因, 其中OPM1和OPM5可能

是 CRM6- like或 CRM7- like基因(Münster  et al.,

1997)。

蕨类植物中MADS-box基因的主要功能可能是调

控生物体的发育与细胞分化。它们在配子体和孢子体

中都有表达, 比种子植物中的MADS-box基因有更广泛

的功能和时空表达范围。人们还发现水蕨中的 4 个

MADS-box基因(CRM1、CRM4、CRM6和CRM9)在

转录过程中存在选择性剪接(alternative splicing)现象

(Olson et al., 1995; Theissen et al., 1996)。此外, 除

CRM11、CRM12 和CMADS5基因由于读码框内存在

终止密码子或核苷酸的插入或缺失而不能编码完整的

MIKC型蛋白质外, 大多数蕨类植物中的MADS-box基

因都能编码(N)MIKC型蛋白质(Hasebe et al., 1998)。

图 3    植物主要类群的划分与关键创新性状的出现

Figure 3    The major clades of plants and the appearance of the key innovations

* di Rosa A (1998). Molekularbiologische untersuchungen zum ursprung homöotischer gene in pflanzen am beispiel der MADS-
box-genfamilie aus dem farn Ceratopteris richardii. PhD thesis. Mathematisch-NaturwissenschaftlicheFakultät der Universität zu
Köln, Germany. pp. 1-87.
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除MADS-box基因外, 人们在水蕨中还发现了11个

HD-Zip基因: Crhb1-Crhb11, 该类基因属于homeobox

基因家族, 以前仅在被子植物中有报道, 其可能参与花的

发育及其它一些生理过程(Aso, 1999)。系统发育分析

显示这11个Crhb基因分属于HD-Zip亚家族中的HD-

Zip I、II 和 IV类, 其中 Crhb4、Crhb8和 Crhb11属

于HD-Zip I基因, 但是它们与被子植物中的HD-Zip I基

因存在差异。此外, Crhb1和Crhb3基因只在配子体中

表达,  C rhb 1 参与配子体的性别决定;  除 Cr hb 1、

Crhb2、Crhb3和Crhb11基因外, 其它的Crhb基因在

孢子体和配子体中都有表达。在蕨类植物中, 虽然配子

体世代和孢子体世代中植物在形态上有很大的不同, 但

HD-Zip基因在配子体和孢子体中的表达式样却十分相

似。因此, 研究 HD-Zip基因在配子体和孢子体发育过

程中的调控作用的差异, 对于理解植物世代交替的进化

历史有重大意义。

2.2.4    裸子植物

现存的裸子植物主要有 4类: 苏铁类(cycads)、银杏类

(ginkgoids)、松柏类(conifers)和买麻藤类(gnetophy-

tes)。其中有关植物进化发育生物学的研究主要集中在

松柏类和买麻藤类上, 而在苏铁类和银杏类中也有少量

研究。人们从挪威杉( P i c e a  a b i e s )、黑杉( P .

mariana)和松属(Pinus)的蒙特尔松(P. radiata)和美加红

松(P. resinosa)中克隆到一些MADS-box基因, 并进行

了系统发育分析,  发现它们主要归为以下几类基因:

AG-、AGL2-、AGL6-、DEF/GLO- 和 TM3-like基

因。研究还显示这些MADS-box基因在大、小孢子叶

球中都有表达, 其中一些基因还在营养器官中表达, 如蒙

特尔松的AGL6-like基因PrMADS3在松针原基中有表

达(Mouradov et al., 1998); 挪威杉的 TM3-like基因

DAL3在营养枝条中有表达, AGL6-like基因DAL1在一

年生的枝条中有表达(Tandre et al., 1998)。此外, 原

位杂交结果表明蒙特尔松的AGL6-like基因PrMADS2/

3和AGL2-like基因PrMADS1在形成珠鳞和小孢子叶

的原基中有表达(Mouradov et al., 1998); 挪威杉的AG-

like基因 DAL2在珠鳞中有表达; 黑杉的 AG-like基因

SAG1在雌球花中有表达, 在雄球花中仅在绒毡层组织

中有极低的表达。这些研究表明松柏类植物中的AG-、

AGL2- 和 AGL6-like基因与生殖结构的形成有关。

买麻藤类植物有许多与被子植物相似的解剖学特征,

该类群植物一直被认为是被子植物的近亲。然而, 基于

分子序列的系统发育分析却表明该类群植物与现存的松

柏类植物的关系比与被子植物的近(W inter  et  a l . ,

1999)。人们在显轴买麻藤(Gnetum gnemon)中克隆到

了 13个MADS-box基因: GGM1-13。其中GGM1属

于 TM3-like基因亚家族, 在大、小孢子叶球和叶中表

达; GGM2与DEF/GLO-like基因很相似, 只在小孢子叶

球表达; GGM3是 AG-like基因, 在大、小孢子叶球中

均有表达, 而在叶中不表达; GGM9和 GGM11属于

AGL6-like基因。GGM2基因编码蛋白质的C末端有一

个保守的paleoAP3基序(motif), 该基序主要存在于基部

被子植物和基部真双子叶植物中的paleoAP3基因谱系

与核心真双子叶植物中的TM6基因谱系所编码蛋白的C

末端区域内(paleoAP3和TM6谱系是DEF/GLO基因亚

家族的两个分支), 这一发现支持了GGM2基因与DEF/

GLO-like基因亲缘关系较近的说法, 但是GGM2基因的

外显子、内含子结构比被子植物的DEF/GLO-like基因

结构要原始些。

研究人员在银杏(Ginkgo biloba)中克隆到了拟南芥

AGAMOUS基因的直系同源基因GBM5(Jager et al.,

2003)。研究表明GBM5基因在雄株和雌株器官发育的

早期表达, 而在雌株的雌配子体中则一直表达, 这一表达

式样在松柏类植物中也有发现, 如挪威杉中的DAL2基

因和黑杉中的 SAG1基因(Jager et al., 2003)。

LEAFY(LFY)基因主要控制花分生组织的形成, 其

属于花分生组织身份基因(f loral meristem identity

gene), 对花器官身份基因有调节作用。蒙特尔松中有

2个LFY同源基因: NLY和PRFLL, 其中NLY基因在营

养生长期表达 ,  P R F L L 基因在小孢子叶球中表达

(Mellerowicz et al., 1998)。Frohlich和Parker(2000)

研究发现LFY基因在裸子植物中有2个拷贝, 而在被子

植物中仅有1个拷贝, 通过深入研究, 他们提出花组成的

发育控制主要源于裸子植物祖先中雄性生殖结构的系统
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活动, 而含有胚珠的雌性生殖结构在最初的花中的异位

发生是次要的, 即有名的主雄性理论(the mostly male

theory)。

据估计在3亿年前裸子植物和被子植物的最近共同

祖先中, 至少有 7类不同的MADS-box基因, 分别是

AG -、AGL2 -、AGL6 -、DEF/GLO -、GGM13 -、

STMADS11- 和 TM3-like基因, 这些基因可能与生殖器

官的发育有关。研究表明在裸子植物中有DEF/AP3和

GLO/PI类基因的存在, 说明这两类基因的祖先基因至少

存在于3亿年前, 即在裸子植物与被子植物未分化前就

存在 B类基因了(Winter et al., 2002a)。而由 B类基

因在裸子植物和被子植物的雄性生殖器官(小孢子叶和雄

蕊)中表达, 可推断B类基因在所有种子植物中都有原始

的性别分化功能, 可区分雌雄生殖器官(雄性生殖器官中

B类基因表达, 雌性生殖器官中B类基因不表达), 而雌

雄生殖器官在同一生长轴上产生正是花起源中的重大事

件之一(Albert et al., 1998; Winter et al., 1999, 2002a;

Theissen et al., 2002)。随着被子植物的进化, DEF/

AP3和GLO/PI基因亚家族逐步建立起来, 并获得确定

花瓣特征的功能(Winter et al., 2002b)。此外, 在主要

的种子植物类群中都发现了AG-like基因, 但在非种子

植物中却尚未发现, 所以AG亚家族可能在3-4亿年前

种子植物出现时就已经建立了(Theissen et al., 2000)。

裸子植物中的AG-like基因在雌雄生殖器官中都有表达,

可见这是该类基因的原始表达状态(Tandre et al., 1995,

1998; Rutledge et al., 1998; Winter et al., 1999), 所

以其原始功能可能在于确定生殖器官(雄性和雌性)的特

征并将其与非生殖器官区分开来 ( H a u g h n  a n d

Somerville, 1988; Winter et al., 1999)。人们还在裸

子植物中发现了SEP类基因(Mouradov et al., 1998),

这说明此类基因在被子植物和裸子植物的最近共同祖先

中已经存在了, 距今约 3亿年(Becker and Theissen,

2003)。

2.2.5    被子植物

近年来, 基于DNA序列证据的系统发育分析表明, 被子

植物分为基部被子植物(basal angiosperms, 具单萌发

孔及其衍生类型花粉)和真双子叶植物(eudicots, 具有三

萌发孔及其衍生类型花粉)两大类 (Soltis and Soltis,

2004)。真双子叶植物(eudicots), 又分为基部真双子叶

植物(basa l  eud ico ts )和核心真双子叶植物(co re

eudicots)。

花是被子植物的关键创新性状。纵观历史, 美丽而

复杂的花从来就是科学家们关注的焦点。德国博物学

家歌德(Johann Wolfgang Goethe, 1749-1832年) 1790

年就提出花器官是变态的叶, 著名的进化生物学家达尔

文将花的演化问题称为 “讨厌之谜”(the abominable

mystery)。由于花发育相关基因的进化与表达式样的

变化对花部形态建成有重要影响, 对花多样性分化有促

进作用, 因此控制花发育的基因就成了植物进化发育生

物学的研究重点(Kramer and Hall, 2005)。由于与花

发育相关的基因大多属于MADS-box基因家族, 所以在

被子植物中人们将大多数精力投入到对MADS-box基

因家族的研究上。

2 . 2 . 5 . 1   基部被子植物   基部被子植物( b a s a l

angiosperms)包括最基部的ANITA类群、木兰类双子

叶植物(magnoliid dicots)、金粟兰科(Chloranthac-

eae)、单子叶植物(monocots) 和金鱼藻目(Ceratophy-

llales) (Qiu et al., 1999; Soltis et al., 1999, 2000;

Zanis et al., 2002; APG, 2003; Soltis and Soltis,

2004)。ANITA类群由无油樟科(Amborellaceae)、睡

莲目(Nymphaeales) (睡莲科(Nymphaeaceae)和莼菜科

( C a b o m b a c e a e ) )、八角目( I l l i c i a l e s ) (八角科

(Illiciaceae)和五味子科(Schisandraceae))、早落瓣科

(Trimeniaceae)、木兰藤科(Austrobaileyaceae)构成

(Qiu et al., 1999)。

a.    ANITA类群和木兰类双子叶植物    Kramer等

(1998)从木兰科(Magnoliaceae)的含笑(Michelia figo)和

北美鹅掌楸( L i r i o d e n d r o n  t u l i p i f e r a )及胡椒科

(Piperaceae)的Peperomia hirta 和 Piper magnificum

中克隆到了 AP3、PI 的同源基因(Kramer  et  a l . ,

1998)。经过对核心真双子叶植物、基部真双子叶植
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物和基部被子植物一些物种中B类基因序列的比较与系

统发育分析, 发现基部真双子叶植物与基部被子植物中

的AP3同源基因及核心真双子叶植物中的TM6同源基

因所编码蛋白质的 C 末端具有 P I - d e r i v e d 基序和

paleoAP3基序, 而相应的核心真双子叶植物中的AP3

同源基因所编码蛋白质的C末端却具有PI-derived基序

和euAP3基序, 进一步分析显示euAP3基序是AP3类

基因在核心真双子叶植物基部发生了一次基因重复事件

之后产生的, 其主要存在于重复后产生的euAP3这一支

中(Kramer et al., 1998)。而另一类 B类基因 PI在产

生后未发生大尺度的基因重复事件, 相应的同源基因所

编码蛋白质的C末端都具有类似的PI基序(Kramer et

al., 1998)。

Kim等(2004)基于无油樟属(Amborella)、萍蓬草

属(Nuphar)、八角属(Illicium)这几类最基部的被子植物

中的 25条新的 AP3、PI的代表序列构建了最早的现

存被子植物中的B功能基因的系统发育树, 并发现无油

樟属、睡莲科植物中的 PI 同源基因的第 5 个外显子

(exon 5)的长度为42 bp, 与其它被子植物中的典型状态

相同, 同时也发现在许多最基部类群的分支中的PI同源

基因在外显子5的区域有缺失, 继而长度缩减为30 bp。

此外, 他们还发现无油樟 A.trichopoda中的 AP3、PI

同源基因编码蛋白中都包含一段保守基序DEAER, 并推

断原始的基序在由基因重复产生 AP3、PI谱系之前就

已经存在了, 只是在无油樟属分化后经历了修饰过程。

同时发现, 无油樟中相应基因编码的蛋白质具有含多聚

信号的 C末端, 可见其有形成转录因子复合物的潜能。

Stellari等(2004)从ANITA类群和木兰类双子叶植

物中确定和分析了29个B类基因的新代表, 并报道在木

兰目(Magnoliales)林仙科(Winteraceae)的Drimys属植

物中发现了 Bs基因的同源基因 DrwBs。此外, 他们对

PI同源基因的结构分析显示: 在木兰藤目分化之前, 睡

莲目分离出来之后, ANITA类群中的PI基因谱系在外显

子5(exon 5)的区域内产生了12个核苷酸的缺失这一共

有衍征。此发现与 Kim等(2004)的研究结果相吻合。

Kim等(2005)对无油樟属、睡莲属、八角属及木

兰属和泡泡树属(Asimina) (木兰类植物的代表)的研究结

果表明: MADS-box基因在这些植物中的表达式样比在

单子叶植物和真双子叶植物中要广泛和多样, 即AP1同

源基因在花器官和叶中都普遍表达; AP3/PI同源基因在

所有花器官中普遍表达; AG同源基因大多在雄蕊和心皮

中表达, 但也在八角属植物的花被片中表达。

Jaramillo和 Kramer(2004)对马兜铃科(Aristolo-

chiaceae)(木兰类植物)的马蹄香属(Saruma) (花被片分

化为两轮)和马兜铃属(Aristolochia)(花被片未分化, 仅有

一轮)进行研究, 在马蹄香中克隆得到SrhAP3和SrhPI

两个 B 类基因,  在马兜铃中克隆得到 A r m A P 3 - 1、

ArmAP3-2、ArmPI-1和 ArmPI-2四个B类基因。对这

些基因的表达式样研究发现: SrhAP3和SrhPI基因在花瓣

和萼片中的表达与拟南芥中AP3和PI基因的表达相似。

b.    金粟兰科植物    Li等(2005)对金粟兰科植物(无花

被的基部被子植物)中的MADS-box基因进行了较为全

面的研究。通过基因克隆,  在金粟兰(Chloranthus

spicatus)中分别得到AP1类基因CsAP1, AP3类基因

CsAP3和 SEP3类基因CsSEP3。表达式样研究结果

显示: CsAP1在花和花序中广泛表达, 体现了SQUA类

基因的原始功能在于确定花序和花分生组织的发育而非

花器官的式样; CsAP3在雄性花器官中专一表达, 显示

了AP3类基因在区分雄性和雌性生殖器官过程中的原

始功能; CsSEP3在分生组织中不表达, 但其mRNA在

花发育过程中有所积累, 这支持了SEP类基因的功能和

表达式样在整个被子植物中相对保守的观点。目前的

证据表明, 虽然金粟兰的花被缺失, 但相应的基因还是保

存着一些原始的功能。

c.   单子叶植物    由于单子叶植物的花、果实和种子

具有重要的经济价值, 且花序和花的结构多样, 所以该类

群植物一直受到科研人员的极大关注。许多单子叶植

物MADS-box基因都被列入了人们研究的范围, 如玉米

(Zea mays)、水稻(Oryza sativa)、小麦(Triticum

aestivum)、高粱(Sorghum bicolor)、百合(Lilium

r e g a l e )、郁金香( T u l i p a  g e s n e r i a n a )、芦笋

(Asparagus officinalis)和某些兰科(Orchidaceae)植物
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(Schmidt et al., 1993; Chung et al., 1994, 1995;

Fischer et al., 1995; Theissen et al., 1995; Mena et

al., 1995, 1996; Greco et al., 1997; Cacharrón et al.,

1995, 1999; Kang et al., 1995, 1997, 1998; Kang and

An, 1997)。

尽管第一个关于单子叶植物MADS-box基因的研究

结果来自于兰科(Lu et al., 1993), 但是人们目前的研究

重心却在玉米和水稻上。这两个物种不仅是世界上绝

图 4    维管植物中扩展的ABCDE模型

SQUA、DEF、GLO、GGM13、AG、AGL2和 AGL6分别代表 SQUA-like、DEF-like、GLO-like、GGM13-like、AG-like、AGL2-
like和AGL6-like MADS-box基因亚家族。基因亚家族与其对应的同源异型功能间用箭头表示; DEF/GLO表示DEF- 和GLO-like的祖先
基因, AGL2/AGL6表示 AGL2- 和 AGL6-like的祖先基因; A、B、Bs、C、D和 E表示花同源异型的不同功能; C/D表示C和D花同源
异型功能的祖先功能; IM表示确定花序分生组织发育的功能; FM表示确定花分生组织发育的功能
Se: 萼片; Pe: 花瓣; St: 雄蕊; Ca: 心皮; Ov: 胚珠; Pa: 内稃; Le: 外稃; Lo: 浆片; Male rep. Org.: 雄性生殖器官; Female rep. Org.: 雌性生殖器
官

Figure 4    The extended ABCDE model in the vascular plants (Theissen et al., 2000, 2002)

SQUA, DEF, GLO, GGM13, AG, AGL2, AGL6 mean the MADS-box gene subfamilies of SQUA-, DEF-, GLO-, GGM13-, AG-, AGL2- and
AGL6-like genes. The relationships between representatives of these gene subfamilies and homeotic functions are symbolized by
arrows. DEF/GLO, a precursor of both DEF- and GLO-like genes, AGL2/AGL6, a precursor of both AGL2- and AGL6-like genes.
A, B, Bs, C, D and E, the floral homeotic functions; C/D, a precursor of floral homeotic functions C and D; FM, function in the specification
of floral meristems; IM, function in the specification of inflorescence meristems
Se: sepal; Pe: petal; St: stamen; Ca: carpal; Ov: ovule; Pa: palea; Le: lemma; Lo:  lodicule; Male rep. Org.: male reproductive organs;
Female rep. Org.: female reproductive organs.
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大多数地区的主要粮食作物, 也很适合作为分子生物学

和遗传学研究的模式植物。相对而言 ,  目前对高粱

(Greco et al., 1997)和小麦(Murai et al., 1997)的研究

则较少。

人们在玉米中克隆到了拟南芥AG基因的同源基因

ZAG1/ZMM2和ZAG2/ZMM1  (Theissen et al., 1995)。

序列分析和染色体位置分析表明,  ZAG1 /ZMM2 和

ZAG2/ZMM1是由近期的基因重复事件产生的, 它们是

两对旁系同源基因, 即 ZAG1和ZMM2是旁系同源关系,

ZAG2和 ZMM1是旁系同源关系(Theissen et al.,

1995)。ZAG1在雌蕊原基和雄蕊原基中表达, ZMM2与

ZAG1的序列相似度很高, 它们是AGL1型基因(Ma et

al., 1991), 表达式样研究表明ZAG1对于心皮的发育更

为重要, 而ZMM2对于雄蕊的发育更重要(Theissen et

al.,1995)。ZAG1和 ZMM2 是 AG的直系同源基因

(Theissen et al., 1995)。从玉米中还得到了 AGL6的

直系同源基因ZAG3和ZAG及AP1的同源基因ZAP15

(Mena et al., 1996)。此外, 还克隆到了 AP3同源基

因SILKY1, 其在雄蕊和浆片的原基上表达(Schmidt and

Ambrose, 1998)。目前在玉米中, 已经有超过 30个

MADS-box基因被克隆, 它们分属于一些不同的基因亚

家族(Schmidt et al., 1993; Fischer et al., 1995;

Theissen et al., 1995; Cacharrón et al., 1995,1999;

Greco et al., 1997)。

在水稻中得到了拟南芥 A G L 2 的同源基因

OSMADS24、AGL4的同源基因OSMADS45(Greco

et al., 1997)和GLO-like基因OMADS4 (Kang et al.,

1998) 等一系列MADS-box基因。

百合科植物的花常常具有大而简单的结构,  由两

轮、每轮3片花瓣状器官组成艳丽的花被, 这与禾本科

植物的花有非常大的不同。这样的花结构似乎可以很

简单地用标准的ABCDE模型来解释, 只是B功能表达

的范围扩大到了第一轮。但事实可能并非这么简单, 进

一步的研究还在继续。

2.2.5.2   真双子叶植物    被子植物近30万种, 真双子

叶植物几乎占了其中的四分之三(Drinnan et al., 1994)。

基部真双子叶植物包括的类群主要有 :  广义毛茛目

(Ranunculales)、山龙眼目(Proteals)、清风藤科

( S a b i a c e a e )、黄杨科( B u x a c e a e )和昆栏树科

(T rochodendraceae)。其中毛茛目包括:  毛茛科

(Ranunculaceae)、小檗科(Berberidaceae)、防己科

(Menispermaceae)、星叶草科(Circaeasteraceae)、

木通科(Lardizabalaceae)、 罂粟科(Papaveraceae)和领

春木科(Eupteleaceae); 山龙眼目则包括: 山龙眼科

(P ro teaceae)、悬铃木科(P la tanaceae)和莲科

(Nelumbonaceae)。

核心真双子叶植物中包括了有花植物(f lowering

plants)的许多主要类群, 其中包括种类最多的两类是菊

类(asterids)和蔷薇类(rosids), 菊类中研究比较多的是唇

形目(Lamiales)玄参科(Scrophulariaceae)的金鱼草

( A n t i r r h i n u m  m a j u s ) ,  茄目( S o l a n a l e s )茄科

(Solanaceae)的矮牵牛 (Petunia hybrida)、番茄

(Lycopersicon esculentum)、马铃薯 (Solanum

tuberosum)和烟草 (Nicot iana tabacum) ,  菊目

(Asterales)菊科的非洲菊(Gerbera hybrida); 蔷薇类中

研究比较多的是十字花科(Brassicaceae)的拟南芥

(Arabidopsis thaliana)、白芥(Sinapis alba)、甘蓝

(Brassica oleracea)和油菜(Brassica napus), 豆科

(Leguminosae)的紫花苜蓿(Medicago sativa)、豌豆

(Pisum sativum)。此外, 石竹亚纲(Caryophyllidae)石

竹科(Caryophyllaceae)的宽叶蝇子草(Silene latifolia)和

香石竹(Dianthus caryophyllus), 蓼科(Polygonaceae)的

酸模(Rumex acetosa)也在进化发育研究中有所涉及。

现存的蔷薇类和菊类大约是在 0 . 7 亿年前分开的

(Becker and Theissen, 2003)。

被子植物的花呈现出不同程度的形态多样性, 而基

部真双子叶植物将花的多样性体现得淋漓尽致, 核心真

双子叶植物又将花的典型结构与特征展现得尽善尽美。

花被片分化为萼片和花瓣, 心皮完全闭合、器官轮状排

列等性状似乎是在被子植物进化后期产生的, 因此这些

性状出现在绝大多数核心真双子叶植物中。

花发育的ABCDE模型(图4)是在核心真双子叶植物

的模式物种中建立起来的, 但在各个大类群中的保守性
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有很大差异。相对而言, BCD系统在整个被子植物层

面上适用性较好(Theissen et al., 2000), 而 A、E类

功能则多局限于真双子叶植物, 甚至是核心真双子植物

中。基部真双子叶植物的 B功能也较核心真双子叶植

物的有较多的变化。

MADS-box基因的数目在有花植物的进化过程中大

量增加, 这一点在真双子叶植物中尤为突出。MADS-

box基因家族主要的几个基因亚家族有: SQUA/AP1 (A-

class)、DEF/AP3 (B-class)、GLO/PI (B-class)、

GGM13 (Bs-class)、AG (C/D-class)和SEP(E-class)

亚家族。

a.   基部真双子叶植物    基部真双子叶植物的花部形

态十分复杂多样, 仅毛茛科(Ranunculaceae)植物的花被

就有诸多类型。有些属, 如毛茛属(Ranunculus)的花具

有两轮花被片, 绿色的花萼和色彩艳丽的花冠, 类似于核

心真双子叶植物的花; 有的两轮花被片都呈花瓣状, 如耧

斗菜属(Aquilegia); 有的仅有一轮花瓣状的萼片, 如白头

翁属(Pulsatilla); 有的在同一属中存在着两种类型的花

被, 如铁线莲属(Clematis)。由于花器官身份基因决定

花器官的特征, 因而对基部真双子叶植物的此类基因进

行研究将会有助于揭示花部特征多样化的机制, 这反过

来也能够促进人们对花器官身份基因进化历史的深入了

解。然而遗憾的是, 目前对此类基因的研究多集中在核

心真双子叶植物中, 尤其是模式植物拟南芥中。人们对

基部真双子叶植物的关注则相对较少。

a1.   SQUA/AP1亚家族    人们从木兰类、单子叶植

物、基部真双子叶植物和许多核心真双子叶植物中都

分离得到了 SQUA/AP1类基因。Litt和 Irish(2003)基

于前人积累的数据和从 19 个物种中得到的基因,  对

SQUA/AP1亚家族(作者称其为AP1/FUL基因亚家族)

的基因进行了系统发育分析, 推测出在核心真双子叶植

物基部发生的一次重复事件产生了euAP1和euFUL两

个谱系, 其中 euFUL谱系与非核心真双子叶植物中的

FUL-like谱系更接近, euAP1谱系是核心真双子叶植物

所特有的, 其所编码的蛋白质C末端具有 euAP1基序,

euFUL和 FUL-like蛋白则具有 paleoAP1基序。在基

部真双子叶植物中对此亚家族基因表达式样和功能方面

的研究至今还未见报道。

a2.   DEF/AP3亚家族和 GLO/PI亚家族    ABC模型

(Coen and Meyerowitz, 1991)是基于核心真双子叶植

物中的拟南芥和金鱼草的研究结果而建立的。然而, 这

一模式程序的保守性范围为人们所质疑, 尤其是在多样化

程度很高的花被器官的起源方面。在一些基部真双子叶

植物中, B类基因并不统一或恒定地在花瓣中表达, 这可

能符合花瓣的多次起源假说(Friedman et al., 2004)。

Kramer等(2003)对毛茛科的9个属的AP3类基因

和 PI类基因的进化进行了研究, 以小檗科、木通科中

各一个同类基因作为外类群, 进行了系统发育分析。结

果表明: 在毛茛科分化以前AP3基因谱系中就已经发生

过两次基因重复事件, 从而在毛茛科植物中产生了3个

AP3谱系, 分别为: AP3-I、AP3-II和 AP3-III。而在 PI

谱系中的基因重复事件发生的时间都较近, 多在属以内

(Kramer et al., 2003)。

耧斗菜属的高山耧斗菜(A.alpina)具有花瓣以及花瓣

状的萼片, 而栽培种 A.clematiflora的第二轮花器官变

成了花瓣状的萼片: 无距也无蜜腺, 并且和第一轮花瓣状

的萼片有着同样的形状和大小。RT-PCR 研究表明

(Kramer et al., 2003), 高山耧斗菜的两轮花被存在3个

AP3同源基因和1个PI同源基因, 这意味着B类基因的

表达扩展到了花瓣状的萼片中; 而A. clematiflora中则

没有发现AP3-III同源基因在花被中表达, 这说明该基因

对其花瓣状花萼的形成并不是必需的。全缘铁线莲 C.

integrifolia的花被仅由1轮花瓣状的萼片组成, 其不表

达AP3-III同源基因, 而C.chiisanensis却兼有花瓣和花

瓣状的萼片, 同时有 AP3-III同源基因的表达。从以上

结果可以推测出AP3-III同源基因可能参与区分第一轮花

瓣状的萼片和第二轮形态上不同的花瓣。基因重复事

件使得B类基因的数量和种类增加, 并出现功能分化, 这

或许促进了毛茛科植物花被器官的多样化。

Shan等(2006)在对木通科(Lardizabalaceae)三叶

木通(Akebia trifoliata)的研究中, 克隆到了3个AP3同
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源基因 AktAP3-1、AktAP3-2、AktAP3-3和 1个 PI

同源基因 AktPI。系统发育分析显示, 3个 AktAP3基

因是通过两次基因重复产生的,  其中 Ak tAP3-2 和

AktAP3-3是通过木通属 Akebia起源前发生的一次基

因重复事件而产生的2个旁系同源基因。原位杂交结果

显示, 这些基因主要在三叶木通的雄蕊和心皮中表达,

AktAP3-3和AktPI基因在发育的花瓣状花被片中表达,

可见花被片的花瓣状结构可能是B类基因表达的结果。

RT-PCR分析发现这些基因在三叶木通的雄花和雌花中

都有表达, 只是表达水平不同。酵母双杂交结果显示,

AktAP3-1/2/3都可与 AktPI蛋白形成专一的异源二聚

体, 只是结合强度有所差异。由 AktAP3基因的 3个重

复拷贝的mRNA表达和蛋白质相互作用分析结果, 推断

亚功能化对三叶木通中的多个AP3-like基因拷贝的保留

作出了突出贡献。

上述结果表明, ABC模型虽然在核心真双子叶植物

中较通用, 但对基部被子植物和基部真双子叶植物并不

完全适用。

a3.   AG亚家族   Zahn等(2006)从加州罂粟(Eschsch-

olzia californica)中分离出 3个 AG同源基因: ESca-

AG1、 EScaAG2和 EScaAGL11, 将其加入现有的AG

基因谱系中, 构建了系统发育树。结果表明: AG亚家

族基因可以归入AG和AGL11两大谱系, 每个谱系都包

括来自核心真双子叶植物, 基部真双子叶植物和基部被

子植物的同源基因。EScaAG1和 EScaAG2属于 AG

谱系, EScaAGL11则属于 AGL11谱系。由于MADS-

box基因的表达式样常常与其所具有的功能有很强的相

关性, Zahn等(2006)通过原位杂交对 EScaAG1和

EScaAG2的表达式样进行了分析, 并与其它真双子叶

植物中已知的AG同源基因的表达式样进行了对比, 试

图弄清AG亚家族基因功能的进化能否用祖先基因的重

复事件及随后的功能改变来解释。结果显示 :

EScaAG1和 EScaAG2与 AG基因可能在调控分生组

织和花器官的特征上有着相似的作用, 只是比AG更早

在花发育过程中起作用。

a4.   SEP亚家族    对基部真双子叶植物中的 SEP类

基因研究很少, Zahn等(2005)对加州罂粟的EScaAGL9

进行了原位杂交分析 , 在花萼原基开始形成之后 ,

EScaAGL9在后来发育为内部三轮花器官的位置表达,

一直维持到花发育完成; 在胚珠原基开始形成的阶段,

EScaAGL9在花萼的上部区域有较低水平的表达, 在发

育的花瓣和雄蕊中的表达水平比在心皮和胚珠原基中的

高; 在发育的种子中, EScaAGL9的表达水平也较高, 在

蒴果壁上的表达水平则不高。总体来说, EScaAGL9

的表达式样与SEP3基因较为相似(Zahn et al., 2005)。

通过对SEP基因的系统发育分析, Zahn等(2005)发现

该基因亚家族中发生过多次基因重复事件。在现存的

被子植物起源之前, SEP谱系发生了一次基因重复事件,

产生了AGL2/3/4和AGL9两大谱系。在真双子叶植物

起源之后, 核心真双子叶植物分化之前, AGL2/3/4经历

了两次基因重复事件,  产生了 AGL2 (包括 SEP1 和

SEP2)、AGL3(包括SEP4)和FBP9三个谱系(Zahn et

al., 2005)。

b.   核心真双子叶植物    核心真双子叶植物是目前植

物进化发育生物学研究中成果最多的一个类群, 人们从

中得到了许多与植物发育相关的基因, 并进行了功能方

面的分析, 其中, 又以与花发育相关的MADS-box基因

为首, 涉及其各个亚家族。

b1.   SQUA/AP1亚家族    SQUA/AP1亚家族包括拟

南芥中的APETALA1(AP1)、CAULIFLOWER(CAL)、

FRUITFULL(FUL)(亦称 AGL8)(Mandel et al., 1992;

Kempin et al., 1995; Gu et al., 1998)和AGAMOUS-

LIKE79(AGL79)基因(Hecht, 2005), 金鱼草中的SQUA-

MOSA基因 (SQUA)(Huijser et al., 1992), 矮牵牛中的

PFG和FBP26基因, 豌豆中的PROLIFERATING IN-

FLORESCENCE MERISTEM (PIM)基因(亦称PEAM4)

(Berbel et al., 2001; Taylor et al., 2002), 番茄中的

LeMADS-MC(Vrebalov et al., 2002)和POTM1基因(只

是 POTM1基因在根、茎、叶中都有表达, 在花中表
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达反而微弱,  所以其主要在营养器官发育中起作用)

(Kang and Hannapel, 1995), 白芥中的SAMADSC基

因(Menzel et al .,  1995), 甘蓝中的 BOAP1基因

(Anthony et al., 1995), 宽叶蝇子草中的SLM4 和SLM5

基因(Hardenack et al., 1994)。这一亚家族中的大多

数基因在花序或花分生组织中典型表达, 主要行使分生

组织特征决定的功能(Theissen et al., 1996), 而且各基

因有着相似的表达式样和突变体表型 (Becker and

Theissen, 2003)。AP1、FUL和 CAL在促进花分生

组织形成上功能相互重叠。FUL基因是这一亚家族中

比较特殊的一个, 它在心皮的瓣膜上明显表达, 被视为瓣

膜身份基因(valve identity genes), 而且在花序分生组织

及叶中也有所表达, 还在果实形态建成过程中调节组织

发育(Gu et al., 1998)。CAL 基因似乎是由发生在十

字花科内部的基因重复事件产生的。与 AP1、CAL和

F U L 不同,  A G L 7 9 在根中表达,  其作用还不清楚

(Parenicov, 2003)。此外, AP1基因还作为花器官身份

基因影响萼片和花瓣的发育(Mandel et al., 1992), 即具

有 A功能。拟南芥中的 AP1、AP2基因执行控制萼片

与花瓣特征的A功能, 但其它植物中的A功能就并不那

么明显了。金鱼草中AP1基因的同源基因SQUA对萼

片和花瓣的发育不是严格必需的(Huijser et al., 1992),

矮牵牛中 AP2基因的直系同源基因并不执行 A 功能

(Maes et al., 1998)。AP1基因几乎是 SQUA/AP1亚

家族中唯一一个拥有A功能的(单独决定萼片特征, 与B

类基因一同决定花瓣特征)(Litt and Irish, 2003)。可见

A功能对于SQUA/AP1亚家族来说并不是一个原始的

功能项。SQUA/AP1类基因的原始功能可能在于确定

花序或花分生组织的特征, 而确定花被或果实瓣膜的特

征可能是在进化中衍生的(Theissen, 2000; Theissen et

al., 2000)。

b2.   DEF/AP3亚家族和 GLO/PI亚家族    DEF/AP3

亚家族包括: 拟南芥中的AP3基因(Jack et al., 1992);

金鱼草中的DEF基因(Sommer et al., 1990), 二者都是

典型的 B功能基因, 决定花瓣与雄蕊的发育; 矮牵牛中

的PMADS1基因, 仅对花瓣的发育是必需的, 对雄蕊的

发育则冗余, 其功能与 AP3、DEF基因的不等同(van

der Krol and Chua, 1993); 马铃薯中的 STDEF基因;

宽叶蝇子草中的 SLM3基因(Garcia-Maroto et al.,

1993; Hardenack et al., 1994); 酸模中的 RAD1 和

RAD2基因, 与典型的B类花器官身份基因非常相似, 只

是表达仅限于第三轮花器官, 所以该类植物前两轮都呈

现萼片状, 这可能是酸模属的一个衍生特征(Ainsworth

et al., 1995)。矮牵牛和酸模的例子说明, 在进化中

DEF/AP3亚家族的基因在表达上存在补充性的改变, 进

而产生了许多植物在花瓣、雄蕊上的差距。此外, 该

亚家族还包括紫花苜蓿中的NMH7基因, 其表达仅限于

根瘤菌感染的根节结细胞, 在花中无表达, 不能作为花器

官身份基因(Theissen et al., 1996); 番茄中的 TM6基

因, 在花瓣、雄蕊和心皮中都有表达, 不是典型的 B功

能基因(Pnueli et al., 1991); 马铃薯中的另一个该亚家

族的基因PD2, 与TM6基因情况类似, 功能与DEF基因

不等同。

GLO/PI亚家族包括: 拟南芥中的PI基因(Goto and

Meyerowitz, 1994); 金鱼草中的GLO基因(Tröbner et

al., 1992), 二者是典型的B功能基因, 决定花瓣与雄蕊

的发育; 矮牵牛中的 FBP1基因, 与 PI基因类似, 与

GLO基因功能等同(Angenent et al., 1993; Goto and

Meyerowitz,1994), 而矮牵牛中的另外一个 B类基因

PMADS2 (Kush et al., 1993), 虽与FBP1基因表达一

致, 却不能互补 FBP1基因的突变体。

从系统发育上说, 这两个亚家族源于被子植物起源

之前的一次基因重复事件, 随后GLO/PI谱系保持相对

稳定, 而 DEF/AP3谱系则在核心真双子叶植物基部又

发生了一次基因重复事件, 产生了euAP3谱系和TM6谱

系, 核心真双子叶植物之外的其它植物中的 DEF/AP3

基因归入paleoAP3谱系。其中, TM6谱系与paleoAP3

谱系更相似, 它们所编码的蛋白质C末端都具有高度保

守的paleoAP3基序, 与之大体相对应的位置, 在euAP3

蛋白中有非常保守的 euAP3基序。在 euAP3基序 /

paleoAP3基序之前还有一段被称为PI-derived基序, 这

段保守序列与GLO/PI蛋白C末端的PI基序的序列和位

置都较为相似, 因此人们推断在DEF/AP3谱系和GLO/
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PI谱系分化之前的祖先基因编码的蛋白质已经具有了

PI基序, 可能也有了 paleoAP3基序, 在进化过程中,

GLO/PI谱系丢失了 paleoAP3基序, PI基序则相对稳

定, 而 DEF/AP3谱系中 PI基序发生了变化, 在核心真

双子叶植物基部发生基因重复事件之后, euAP3谱系的

paleoAP3基序被euAP3基序所替代。Vandenbussche

等(2003)通过对DEF/AP3基因及其所推导的蛋白质C

末端序列的比较, 认为编码paleoAP3基序的DNA序列

通过8个碱基对的插入, 不仅带来新的序列, 而且造成了

移码突变, 从而产生了可以编码euAP3基序的DNA序

列。2006年, Kramer等人在已有的数据基础上, 加入

了 25个真双子叶植物的AP3同源基因, 再次进行了分

析, 得到更为简化的模型, 认为euAP3基序起源于编码

paleoAP3基序的DNA中一个碱基的缺失, 以及非常少

的核苷酸变化(Kramer et al., 2006)。

Lamb和 Irish(2003)对paleoAP3基序和euAP3基

序进行了研究, 他们用paleoAP3基序替换拟南芥中的

euAP3基序后, 转入拟南芥的 ap3-3突变体中, 发现花

瓣依然保持萼片状 ,  雄蕊则有部分的恢复。推断

paleoAP3蛋白质只能促进核心真双子叶植物雄蕊的发

育, 而不能促进其花瓣的形成。DEF/AP3亚家族经基

因重复以及随后的序列分歧, 功能上发生了明显的分化,

euAP3谱系获得了调控花瓣形成的作用, 这可能是核心

真双子叶植物花瓣起源的一个决定因素。此外, 从这一

研究结果还可以推出DEF/AP3蛋白末端的基序对相应

基因功能的完成相当重要。

b3.   GGM13亚家族    GGM13基因是在裸子植物买

麻藤中得到的(Becker et al., 2000), 该基因亚家族中包

括拟南芥中的 ABS、TT16和 AGL32基因。GGM13

类基因在裸子植物和被子植物中都有发现, 其在约3亿

年前两大类群的最近共同祖先中就已经存在了(Becker

et al., 2002)。GGM13类基因被推测为 B类基因的姐

妹基因, 称为 Bsister(Bs)类基因(Becker et al., 2002)。

研究表明Bs类基因在裸子植物和被子植物的雌性生

殖器官(胚珠和心皮)中表达, 可区分雌雄性生殖器官(雌

性生殖器官中Bs类基因表达, 雄性生殖器官中Bs类基

因不表达)。B类基因和Bs类基因这两大支是由二者的

祖先基因在 3-4 亿年前的种子植物的雄性小孢子叶

(male microsporophylls)与雌性大孢子叶(female

megasporophylls)的进化中经历了基因重复事件而产生

的(Becker et al., 2002)。

b4.   AG亚家族    AG亚家族包括拟南芥中的 AG、

STK(亦称AGL11)、SHATTERPROOF1(SHP1)(亦称

AGL1)、SHP2(亦称AGL5)基因(Yanofsky et al., 1990;

Ma et al., 1991; Rounsley et al., 1995); 金鱼草中的

PLENA(PLE) (Bradley et al., 1993)和 FARINELL1

(FAR)基因;  油菜中的 BAG1基因(Mandel et al . ,

1992a); 烟草中的NAG1 基因(Kempin et al., 1993); 番

茄中的 TAG1基因(Pnueli et al., 1994); 矮牵牛中的

PMADS3(Tsuchimoto et al., 1993)、FBP7和FBP11

基因(Angenent and Colombo, 1996); 宽叶蝇子草中的

SLM1基因(Hardenack et al., 1994); 酸模中的RAP1

基因(Ainsworth et al., 1995)。其中, 拟南芥中的AG、

STK、SHP1和SHP2四个基因有着高度的序列一致性,

并表现出各自不同但又相互重叠的表达式样, 在MADS-

box基因的系统发育树上形成一个单系。AG基因在花

分生组织的形成及雄蕊和心皮的发育中起关键作用。

SHP1基因在心皮原基中表达, 在萼片、花瓣和雄蕊中

则无表达, 其在表达上晚于 AG基因(Ma et al., 1991),

SHP2基因的表达式样类似SHP1基因, 其在心皮和胚

珠发育中起作用, 受AG基因的正调控(Savidge et al.,

1995), 此外, SHP1和SHP2基因在果实中也有表达, 它

们在决定果实开裂的功能上有很大程度的冗余。STK

基因在发育的胚珠原基和种子中表达 ,  它与 A G 和

SHP1/2共同调节胚珠的发育(Zahn et al., 2006)。金

鱼草中的PLE基因功能与拟南芥中的AG基因相似, 但

是在系统发育分析中, 它们分别属于PLE和euAG谱系,

说明它们不是直系同源关系而是旁系同源关系。金鱼

草中的FAR才是AG的直系同源基因, FAR在器官形成

和分生组织发育中所起的作用不如AG和PLE基因大,

但是在雄蕊发育的后期所起的作用却比PLE基因的大

(Zahn et al., 2006)。拟南芥中的SHP1/SHP2基因是
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PLE的直系同源基因, SHP1/2对拟南芥长角果上分裂

带的形成起作用, 该功能明显不同于AG基因亚家族的

主体功能, 可能是通过新功能化(neofunctionalization)而

获得的(Zahn et al., 2006)。如上基因大多数归属于两

类花器官身份基因, STK、FBP7和FBP11基因属于D

类, 它们决定胚珠的特征(Becker and Theissen, 2003),

其它基因大多属于C类, SHP1/SHP2基因兼有C和D

两种功能, 即在心皮和胚珠的发育中都起作用。AG亚

家族基因的祖先基因在被子植物基部发生了一次基因重

复事件, 而后重复的基因经历了新功能化或亚功能化

(subfunctionalization) (Force et al., 1999), 进而建立

了两个基因分支: 一支是以现存真双子叶植物中的D类

基因为代表的胚珠特异性基因; 一支在雌雄性生殖器官

中均表达, 并随着被子植物新兴性状心皮的出现, 而产生

了 C类花器官身份基因。

系统发育分析表明, 在核心真双子叶植物基部 AG

谱系中的一次基因重复事件产生了euAG和PLE两个谱

系(Irish, 2003; Kramer et al., 2004; Causier et al.,

2005), 还有一次更早的基因重复事件发生在被子植物早

期, 裸子植物和被子植物分化以后, 这次重复事件产生了

AG和AGL11两个谱系(Kramer et al., 2004; Zahn et

al., 2006)。

b5. SEP亚家族    SEP亚家族包括拟南芥中的 SEP1

(亦称AGL2)、SEP2(亦称AGL4)、SEP3(亦称AGL9)

和SEP4(亦称AGL3)基因(Ma et al., 1991; Mandel and

Yanofsky, 1998)。这 4个基因的序列和表达式样十分

相似, 它们均属于 E 类基因(Theissen, 2001)。SEP1/

2/3基因在花瓣、雄蕊和心皮的发育中是必需的, SEP4

基因对萼片、花瓣、雄蕊和心皮的特征决定起作用

(Ditta et al., 2004; Zahn et al, 2005)。这 4个基因在

花器官特征决定中有冗余作用。此外, SEP1/2/3基因

还能阻止花分生组织的无限生长(Pelaz, 2000), SEP4

基因在花分生组织的形成中也起着重要的作用(Ditta,

200 4)。该亚家族还包括:  矮牵牛中的 FB P2 基因

(Angenent et al., 1994); 番茄中的TM5和TM29基因

(Pnueli et al., 1994; Ampomah-Dwamena et al., 2002);

非洲菊中的GRCD1和GRCD2基因(Kotilainen et al.,

2000; Uimari et al., 2004); 金鱼草中的DEFH49 基因

(Davies and Schwarz-Sommer, 1994)。FBP2、TM5

基因和大多数 SEP类基因一样, 主要在花瓣、雄蕊和

心皮原基中表达(Becker and Theissen, 2003), 它们可

能与 SEP3基因是直系同源关系(Theissen et al. ,

1996)。GRCD1基因也是一个E功能花器官身份基因,

而GRCD2基因却在花序发育过程中起作用(Kotilainen

et al., 2000; Uimari et al., 2004)。DEFH49基因主要

在心皮中表达, 在雄蕊和花瓣中也有表达, 表达式样类似

于大多数的 SEP 类基因 (Davies and Schwarz-

Sommer, 1994)。番茄中还有一个SEP直系同源基因

LeMADS-RIN, 但仅在果实成熟中起调节作用, 与花器官

或花分生组织发育无关(Vrebalov et al., 2002)。研究

表明, SEP类基因扮演着花分生组织和花器官身份基因

中间的一个角色(Pnueli et al., 1994; Savidge et al.,

1995)。从上述研究中还可以看出, 不同的核心真双子

叶植物的 E类基因有轮特异和冗余性的变化。

植物中 SEP类基因的数量、发育和功能依物种的

不同而存在差异, 因而其中任何一个特定基因的冗余程

度也是各异的(Malcomber and Kellogg, 2005)。SEP

类基因在不同物种中有相对各异的表达式样和功能, 可

能是该亚家族经历了快速的功能分化的缘故, 而且其家

族成员可能在功能上并非同类, 这在单子叶植物中体现

得很明显(Theissen et al., 1996)。此外, 由于 SEP类

基因编码蛋白可与其它MADS-box基因蛋白质产物形

成蛋白质复合物, 代表性的就是在四聚体模型中与其它

MADS-box基因亚家族成员编码的蛋白质形成异源二聚

体或更高一级的蛋白质复合物(Fan et al., 1997; Honma

and Goto, 2001; Theissen, 2001; Theissen and Saedl-

er,  2001)。因此,  SEP亚家族基因可能与 SQUA、

DEF/GLO、AG亚家族基因有协同进化关系。

通过对以上各亚家族的分析, 可以看出在核心真双

子叶植物起源之前AB(C/D)E类基因都曾经发生过基因

重复事件。已有研究表明A类基因中的SQUA/AP1亚

家族从祖先状态的FUL-like谱系经基因重复事件产生了

euAP1和 euFUL两个谱系, 而本文作者所在的研究组
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通过对以往及新得到的该基因亚家族的成员序列的系统

发育分析, 推测在核心真双子叶植物基部发生过两次十

分相近的基因重复事件, 进而产生了3个谱系: euAP1、

AGL79和euFUL; B类基因的DEF/AP3亚家族在核心

真双子叶植物中有 euAP3和TM6两个谱系; 在核心真

双子叶植物基部AG谱系中的一次基因重复事件产生了

euAG和 PLE两个谱系; 在真双子叶植物起源之后, 核

心真双子叶植物分化之前, AGL2/3/4经历了两次基因重

复事件, 产生了AGL2(包括SEP1和 SEP2)、AGL3(包

括SEP4)和FBP9三个谱系(Shan et al., 2006)。可见,

核心真双子叶植物起源之前, 控制花器官形成的基因已

成倍增加, 在随后的进化过程中, 一部分重复的基因拷贝

经过亚功能化或新功能化发生了功能的分化, 从而增加

了花发育调控网络的复杂性, 进而促进了核心真双子叶

植物花部形态的多样化。此外, 基因重复后逐步进化而

来的调控网络可能使植物在自然选择中占据优势并稳定

下来, 促使核心真双子叶植物三大创新性状(花被有明显

的花萼和花冠之分, 花器官轮状排列, 各轮数目相对固定)

的出现。

3    植物进化发育生物学研究的几个热点
问题

3.1    花被

花被(perianth)分化为萼片和花瓣是真双子叶植物一个显

著的创新性状, 经典的形态学研究认为花瓣是多次独立

地由雄蕊或苞片衍生而来的(Takhtajan, 1991; Theissen

et al., 2000)。在基部被子植物中, 有些类群有花被缺

失的极端简化性状, 如金粟兰科植物; 有些类群前两轮上

有花瓣状的器官(petaloid organs)存在(称为花被片

tepal), 如木兰类、单子叶植物中的百合科植物; 有些类

群有特化的花部结构, 如单子叶植物中禾本科的一些植

物, 在花的第一、二轮分别出现了内稃 /外稃、浆片。

在基部真双子叶植物中, 有些类群的花被在形态上有类

似雄蕊的过渡类型, 而且在花被形态上变化多样, 如毛茛

类植物。在核心真双子叶植物中, 大多数类群具有典型

的四轮花器官结构, 萼片和花瓣分化鲜明, 但也有特例,

如蓼科的酸模第一、二轮花器官均呈现萼片状

(sepaloid)。花器官身份基因, 尤其是 B类基因的进化

及表达式样的研究, 可为花被分化、花瓣起源问题提供

许多线索。早期人们曾提出边界平移模型( s l i d i n g

boundary model), 认为被子植物原始状态的花被是无分

化的, 后来出现分化可能是通过两种不同的方式进行的:

(1) 原有的花被片分化为萼片和花瓣; (2) 雄蕊转变为花

瓣状器官。第一种情况, 可以通过B类基因外侧边界移

动而实现, 移动方向取决于未分化的花被片原来的状态

(萼片状或雄蕊状); 在第二种情况下, A和C类基因边界

的向心移动可以解释雄蕊向花瓣状器官的转变

(Bowman, 1997)。但上述的解释并不尽如人意。研究

发现, AP3和PI同源基因的B功能(决定花瓣和雄蕊特

征的形成)似乎仅在核心真双子叶植物中保守(Irish and

Kramer, 1998), 而在其它植物类群中则有所变化, 例如,

毛茛类几种不同植物的AP3和PI的直系同源基因在花

瓣中的表达式样既不统一也不稳定, 说明它们所起的作

用也是不尽相同的, 进而人们推测 AP3和 PI的直系同

源基因获得在花瓣中的组织或细胞特异性的(tissue- or

cell-type-specific)功能可能是由一次或多次独立的衍生

事件导致的(Kramer and Irish, 1999)。由于这些基因

在雄蕊中的表达比较一致, 所以人们推测它们在雄蕊发

育中的作用是相对保守的(Kramer and Irish, 1999)。概

括起来, 真双子叶植物花瓣的起源有两种可能: 毛茛类植

物的花瓣是雄蕊源的(推测包含B功能决定的缺失); 核心

真双子叶植物的花瓣大多是苞片源的(可能源于B功能

的获得)(Kramer and Irish, 1999; Cronk, 2001)。核心

真双子叶植物中酸模的两轮萼片状被片的产生与其花被

器官中B类基因未全面地行使B功能有关(Ainsworth et

al., 1995)。目前种种证据表明花瓣是多次起源的。

3.2    花对称性

花对称性的进化研究是理解被子植物进化的重要组成部

分。花的背腹不对称性(两侧对称 zygomorphy)的进化

加速了花外形的特化(specialization)(Cronk and Möller,

1997), 同时促进了物种的形成与形态的多样化, 兰科

(Orchidaceae) (约2.5万种)、豆科(Fabaceae) (约2万
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种)、菊科(Asteraceae) (约1.8万种)的花形态多样即是

典型的例子(Cronk, 2001)。在被子植物进化历史上, 两

侧对称花和辐射对称花之间的转变发生了多次。系统

发育分析显示, 在菊亚纲内两侧对称花是由辐射对称花

的祖先经过几次独立的进化事件发展起来的, 同时也存

在许多由两侧对称向辐射对称的逆转(Coen and Nugent,

1994; Coen et al., 1995)。

与花对称性相关的基因家族主要有两个: TCP基因

家族和MYB基因家族。其中研究比较多的是 TCP基

因家族, 该家族基因编码的蛋白质含有保守的碱性 -螺

旋-环-螺旋TCP结构域(basic helix-loop-helix (bHLH)

TCP domain)(Howarth and Donoghue, 2006)。菊类

和蔷薇类中发现的TCP的直系同源基因在花的背侧特征

(dorsal identity)决定方面起着重要的作用(Howarth and

Donoghue, 2006)。TCP基因家族还进一步划分为两

个亚家族: PCF基因亚家族和 CYC/TB1基因亚家族

(Cubas et al., 1999)。CYC/TB1亚家族基因编码的蛋

白质还含有另一个保守的区域, 即R-box结构域(R-box

domain) (Cubas et al., 1999; Geeta, 2003), 该亚家族

主要包括玉米中的TEOSINTE BRANCHED1(TB1)基

因、金鱼草中的 C Y C L O I D E A ( C Y C )基因和

DICHOTOMA (DICH)、拟南芥中的TCP1、TCP12和

TCP18基因(Howarth and Donoghue, 2006)。TB1基

因与顺式元件的进化有关, 主要控制玉米类植物顶端优

势的增长。CYC和 DICH基因在两侧对称花的花冠和

雄蕊的背侧特征决定中起重要作用(Luo et al., 1996,

1999), CYC基因可与细胞周期调节因子作用, 在花中改

变生长的对称性(Gaudin et al., 2000), 其在早期花分生

组织中的不同表达式样可能调节了近轴器官的发育命运,

促进了近轴(adax ial )花瓣的增大与近轴雄蕊的退化

(Coen et al., 1995; Luo et al., 1996)。此外, 该基因

在非两侧对称花的发育中可能有控制花定位的作用

(floral orientation)(Geeta, 2003)。金鱼草中, CYC与

DICH基因功能相互交叉, 在花分生组织中的表达相互重

叠(Luo et al., 1996), DICH基因可以在CYC基因表达

区域上表达, 并增强花瓣形态的差异(Cronk, 2001)。拟

南芥中CYC的同源基因TCP1被发现在花近轴基部和

叶腋处分生组织中表达(Cubas et al., 2001)。CYC与

DICH基因对背腹不对称性的促进作用可能是从分枝发

育(branch development)发展起来的(Shepard and

Purugganan, 2002)。

CYC/TB1基因亚家族又可进一步分为两个亚支

(Cubas, 2002), 其中一个主要的亚支是ECE支(clade),

包括 TB1、CYC/DICH、TCP1/12/18(Howarth and

Donoghue, 2005)。CYC类基因的重复在核心真双子

叶植物中很普遍(Reeves and Olmstead, 2003; Howarth

and Donoghue, 2006)。研究发现核心真双子叶植物中

的ECE支基因分三类: CYC1、CYC2和CYC3(Howarth

and Donoghue, 2005, 2006), 而且CYC1与其它两类

基因是姐妹关系(Howarth and Donoghue, 2006)。人

们在单子叶植物、木兰类真双子叶植物及基部真双子

叶植物中的毛茛科耧斗菜属中仅发现了一个ECE 支基

因的拷贝, 而后又通过系统发育分析, 推断ECE支基因

在核心真双子叶植物基部发生过一次基因重复事件, 这

次事件很可能就发生在耧斗菜属的位置上, 并产生了

CYC1基因和CYC2/3的祖先基因两个分支, 随后在核

心真双子叶植物中发生的一次基因重复事件促成了

CYC2与 CYC3的分化(Lukens and Doebley, 2001;

Citerne et al., 2003; Howarth and Donoghue, 2005,

2006)。CYC1基因, 如 TB1; CYC2基因, 如 CYC、

DICH; CYC3基因, 如 TCP12。进一步研究结果显示,

在CYC1亚支中没有再发生基因重复事件, 而在CYC2

亚支中还发生了多次基因重复事件( L u k e n s  a n d

Doebley, 2001; Citerne et al., 2003; Howarth and

Donoghue, 2005, 2006), 鉴于CYC类基因与花对称性,

尤其是两侧对称性的出现关系密切, 所以以上结论印证

了被子植物不同分支中花的两侧对称性是多次独立起源

的说法(Cronk, 2001)。

CYC类基因的进化研究为MADS-box基因的进化

研究提供了补充信息, 其间阐释的一个关键点就是一些

主要的与花发育相关的基因大都在核心真双子叶植物基

部发生过一次基因重复(Howarth and Donoghue, 2006),

这与核心真双子叶植物花器官的完善和多样化状态的出

现息息相关。
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3.3    叶的进化发育

3.3.1    KNOX基因家族与叶的进化

目前对叶的进化发育研究主要针对复叶(compound

leaf)。已有观点认为复叶可能是在不同类群中经历了

多次独立进化而产生的, 也可能是原始的发育程序在不

同分支中反复受抑制或复兴的缘故(Goliber et al . ,

1999)。有人认为复叶源自浅裂的单叶(simple leaf), 有

人认为复叶源自叶和茎发育程序的融合类型(Sattler and

Ritishauser, 1992)。此外, 人们研究认为叶可能源于

类似不定生长的侧枝系统, 而不定分生组织的生长是由

knotted-like homeobox (KNOX)基因家族来维持的

(Cronk, 2001)。KNOX基因的主要功能在于维持茎端

分生组织(SAM)和叶的发育。典型的 KNOX基因如

S H O O T  M E R I S T E M L E S S ( S T M ) 、

BREVIPEDICELLUS(BP)、knotted1- l ike from

Arabidopsis thaliana2(KNAT2), 它们在茎端分生组织

中表达, 而在叶原基中的表达却受到抑制(Kerstetter et

al., 1994; Lincoln et al., 1994; Long et al., 1996)。

KNOX基因的过量表达可以导致变化的复叶形态的出现

(Sinha et al., 1993; Chuck et al., 1996; Hareven et

al., 1996; Janssen et al., 1998), 可见茎和叶形态的进

化与 KNOX 基因家族成员功能的多样化有很大关系

(Friedman et al., 2004)。进一步研究表明KNOX基因

在具单叶的物种的叶中表达受抑制, 而在诸如番茄这样

具复叶的植物叶中可以表达, 而且其过量表达会增加叶

裂的程度(Goliber et al., 1999), 进而人们推测复叶的产

生是 KNOX基因表达式样变化的结果。此外, 如果抑

制PHAN基因在番茄复叶中的表达, 羽状复叶将转变为

掌状复叶(Kim et al., 2003), 由此可见复叶形态的进一

步改变与 P H A N 基因表达式样的改变有很大关系

(Friedman et al., 2004)。

人们还发现KNOX基因在初始叶中主要受MYB结

构域蛋白基因家族(the myb-domain protein family)中

一些基因的抑制,  如拟南芥中的 A S Y M M E T R I C

LEAVES1  (AS1 )、金鱼草中的 PHANTASTICA

(PHAN)、玉米中的ROUGHSHEATH2 (RS2)(Waites

et al., 1998; Timmermans et al., 1999; Tsiantis et al.,

1999; Byrne et al., 2000), 而其它的 KNOX基因又会

对这些抑制子进行负调控, 如AS1基因在下调KNAT1

(knotted1-like from Arabidopsis thaliana 1)和KNAT2

在叶中表达的同时, 还要受SHOOTMERISTEMLESS

(STM)基因的负调控(Cronk, 2001)。

虽然KNOX基因是解释复叶进化的主线, 但也有例

外, 在豌豆复叶中就不表达KNOX基因, 而是由LEAFY

(LFY)基因的直系同源基因UNIFOLIATA(Gourlay et al.,

2000)和UNUSUAL FLORAL ORGANS(UFO)基因的直

系同源基因PEA FIMBRIATA(PEAFIM)(Taylor et al.,

2001)共同影响复叶的发育和构成的。LFY和 UFO基

因可以调节拟南芥中AP3基因的表达, 所以花发育的途

径可能受复叶进化的协同选择 ( S h e p a r d  a n d

Purugganan, 2002)。

3.3.2    FLORICAULA/LEAFY-like基因与复叶的形

成

FLORICAULA/LEAFY-like基因最初被视为花分生组织

身份基因, 进一步研究发现在许多被子植物中, FLO/LFY

基因也在营养茎端和发育的叶中表达( Bu sc h  an d

Gleissberg, 2003)。在一些具有多裂叶(dissected

leaves)的物种中, 如豌豆、番茄、葡萄(Vitis vinifera),

FLO同源基因的表达时间所有延长, 并在边缘分裂带

(marginal blastozone, 叶的近轴和远轴面在叶的边缘汇

合, 组成这一汇合处的细胞被称为边缘分裂带)处表达

(Molinero-Rosales et al., 1999; Gourlay et al., 2000;

Carmona et al., 2002)。此外, Busch 和Gleissberg

(2003)对加州罂粟的 FLO-like基因进行了研究, 发现

EcFLO 也在发育的叶中边缘分裂带处表达,  这说明

FLO-like基因对叶的分裂起作用这一功能可能早在真双

子叶植物起源之时就已获得了。可见, FLO-like基因在

豆目(Fabales)、葡萄目(Vitales)、茄目和毛茛目植物

的多裂叶发育中起作用(Busch and Gleissberg, 2003)。

由此看来, FLO/LFY基因可能对复叶的形成起一定的作

用, 而在大多数情况下, 复叶的发育可能是受KNOX1和

FLO/LFY基因联合调控的(Busch and Gleissberg,

2003)。
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4    结语

植物进化发育生物学领域在短短十几年中得到了突飞猛

进的发展, 向人们充分展示了这门学科所蕴含的巨大生

命力。进化发育生物学不断吸收着来自发育生物学、

分子生物学、生物信息学等相关学科的研究成果, 来扩

大自己的研究广度和深度。许多进化中的重大问题诸

如达尔文的花起源的“讨厌之谜”, 白垩纪的植物类群大

爆发等等, 都在随着植物进化发育生物学的发展, 渐渐地

被揭开其神秘的面纱。更加可喜的是, 目前花基因组计

划(floral genome project, FGP)已经启动, 许多植物的

全基因组测序已经完成或正在进行。全基因组数据大

大扩展了生物学研究的信息量, 增加了进化发育研究可

选基因的数量, 而不同物种基因组的同线性(synteny)或

共线性(collinearity)现象, 又为进化研究提供了新的突破

口, 在基因组水平上研究基因的结构与功能可以更为系

统和全面, 并有可能更清楚地反映出生物发育的分子机

制及进化的遗传背景。植物进化发育生物学未来的发

展方向: 一方面, 研究会在不同的植物类群中不断扩展,

尤其是对具有过渡性和代表性特征, 或多变的形态的类

群的深入探索, 诸如基部被子植物、基部真双子叶植

物; 另一方面, 在已有的基础上对植物发育相关的分子

机制的研究将会不断深入, 从大的尺度上, 研究主要基

因和基因家族的进化模式, 及其与植物关键创新性状(如

生活史的世代交替、维管系统、胚、种子和心皮)之

间的内在联系, 进一步理解植物大类群(如有胚植物、

维管植物、种子植物和被子植物)的起源和早期演化。

我们相信植物进化发育生物学的研究将给我们带来越来

越多的惊喜, 让我们可以更清楚和透彻地认识这五彩缤

纷的植物世界。
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Abstract    The discipline plant evolutionary developmental biology has emerged over the last 10 years. It is a major clade of

evolutionary developmental biology or evo-devo. Evo-devo has been established step by step, with integration of evolutionary

biology and embryology, genetics and developmental biology. The discipline has its origin in comparative embryology founded by

von Baer in the early nineteenth century. Following a quiescent period of almost one century, evo-devo erupted out of the

discovery of the homeobox genes in the early 1980s and the proposal of the floral ABC model in the early 1990s, in addition to the

flourishing research on developmental genes. Evo-devo has become one of the hot topics in life sciences in the twenty-first

century. In this article, we review the history of evo-devo, and then focus on the progress of plant evolutionary developmental

biology in the last 10 years. We mainly introduce studies on the MADS-box genes that play a key role in revealing plant development

in the major clades of plants. Moreover, we discuss the implications of such important evolutionary issues as perianth origin, flower

symmetry, and leaf evolution.
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