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摘  要 

20世纪90年代初，最初提出的花发育模型是ABC模型，该模型使研究者对花的结构及其发育调控机制有

了初步的了解，随后又有研究者在矮牵牛中发现了调控胚珠发育的D类基因，于是在之前ABC模型的基

础上，进一步提出了ABCD模型。随着对花结构研究的不断深入，2001年提出了现在最新的花发育模型

ABCDE模型。基于对植物花器官发育的研究的不断深入了解，发现其分子机制非常复杂，涉及到很多基

因的共同调控，这些基因在花的各种组织和发育阶段中特化并精确地发挥作用。花器官的发育由器官特

性基因决定，同时受到多种调控机制的影响。花器官特异性ABCDE基因多为转录因子MADS家族中的一

员。并且过去的研究也已提供了令人信服的证据，证明MADS-Box转录因子在开花植物的进化过程中起

着关键作用。其作为花器官身份的主要调节因子，MADS-Box蛋白是经典ABC花卉发育模型的核心。其

中，作为花卉器官发育的关键转录因子，MADS-Box基因能够改变整个发育过程，因而成为研究花卉器

官最广泛的基因家族。本文对MADS-Box基因及其在花卉器官发生、分化、形态构建等方面的调控作用

进行了梳理，为该家族基因的进一步深入挖掘和花卉发育调控理论的完善提供了借鉴。 
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Abstract 
In the early 1990s, the first proposed flower development model was ABC model, which enabled 
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researchers to have a preliminary understanding of flower structure and its developmental regu-
lation mechanism. Later, some researchers found class D genes regulating ovule development in 
petunias, so on the basis of the previous ABC model, ABCD model was further proposed. With the 
deepening of research on flower structure, ABCDE model, the latest flower development model, 
was proposed in 2001. Based on the continuous in-depth understanding of the development of plant 
flower organs, it is found that its molecular mechanism is very complex, involving the co-regulation 
of many genes, which are specialized and play precise roles in various tissues and development 
stages of flowers. The development of flower organs is determined by organ characteristic genes 
and influenced by various regulatory mechanisms. Floral organ-specific ABCDE genes are mostly 
members of the MADS family of transcription factors. Previous studies have also provided compel-
ling evidence that MADS-Box transcription factors play a key role in the evolution of flowering 
plants. As a major regulator of flower organ identity, MADS-Box protein is the core of the classic ABC 
flower development model. As a key transcription factor in flower organ development, MADS-Box 
gene can change the entire development process, thus becoming the most widely studied gene 
family of flower organs. In this paper, the MADS-Box gene and its regulatory role in flower orga-
nogenesis, differentiation and morphological construction were reviewed, providing references 
for further exploration of this family gene and improvement of flower development regulation 
theory. 
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1. 引言 

被子植物，即开花植物，会进化出一种引人注目的花，以确保受精和繁殖。植物个体从营养生长向

生殖生长转变是花器官发育的结果，一朵完整的花由四种花器官组成，由外向内依次为第 1 轮萼片、第

2 轮花瓣、第 3 轮雄蕊和第 4 轮心皮，最后分别形成花、花冠、雄蕊群和雌蕊群[1]，其中，花萼和花冠

又被统称为花被。花器官的发育受 ABCDE 模型的调控，A、B、C、D 和 E 分别为五类基因，它们提供

五种不同的“同源功能”，其中 A 指定萼片、A + B + E 花瓣、B + C + E 雄蕊、C + E 心皮和 D 胚珠[2] [3]。
包括 A 功能基因 AP1，B 功能基因 AP3 和 PI，C 功能基因 AG，控制胚珠发育的 D 功能基因以及 SEP1 
(AGL2)、SEP2 (AGL4)和 SEP3 (AGL9) 3 个 E 功能基因。除了一些 A 类基因，如拟南芥(拟南芥)的
APETALA2 外，迄今为止在分子上表征的所有花器官身份基因都属于 MADS-Box 基因家族[4] [5]。 

2. MADS-Box 基因简介 

根据系统发育分析，MADS-Box 基因被分类为 I 型和 II 型[6]。I 型，称为 M 型，包含保守的 M 结构

域和 C 末端的大变异区[7]。II 型被称为 MIKC 型，它包含 M 结构域，中间(I)结构域，角蛋白样(K)结构

域和 C 末端(C)结构域[8]。这些结构域各自承担着不同的功能：M 结构域负责与 DNA 结合；I 结构域影

响 DNA 结合的二聚化过程；K 结构域能形成介导 MADS-Box 蛋白二聚化的两亲性螺旋，并参与其他复

合物的形成；C 结构域在序列和功能上的多样性，使其参与转录激活、高阶转录因子复合物的形成，并

有助于 MADS-Box 蛋白间的特异性相互作用[8] [9]。在植物中，M 型 MADS-Box 基因主要参与雌性配子

体、胚胎和胚乳的发育[7]，而 MIKC 型 MADS-Box 基因则在分生组织分化、开花、果实发育等过程中发
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挥作用，并且对于根据 ABCDE 模型确定花器官身份至关重要。总的来说，MADS-Box 基因通过其结构

域的功能分工，参与了植物的繁殖和发育过程[10] [11]。 

3. MADS-Box 基因功能 

MADS-Box 基因是一类在植物发育中起关键作用的基因，其编码的蛋白质通过调节多个生长发育过

程来实现其功能。在花衰老、花器官形成、配子体和胚胎发育以及种子形成等方面，MADS-Box 蛋白都

发挥着至关重要的作用[12]。在拟南芥等模式生物中，已知的与花发生和发育相关的 MADS-Box 基因包

括 FLC、SVP、SOC1、CAL、FUL、AGL24、AP1、AP3、PI、AG、SHP1/2、STK、SEP1/2/3/4 等。这

些基因根据其功能可以被进一步分为不同的类别，精确调控植物的生长发育，确保植物能够适应不同的

环境条件并成功繁殖。下文详细介绍了这些基因的分类和相关功能。 

3.1. MADS-Box 中开花时间调控机制 

为了响应各种内源和环境信号，花的发育由多种途径介导。包括光周期途径，该途径整合了有关光

量和昼夜节律的信息，春化途径对低温暴露的影响开花时间。开花时间调控中一个非常关键的途径是自

主途径。该途径不响应环境波动，而是仅整合来自植物发育状态的信号。此外，在短日照条件下，赤霉

素途径对开花时间调节非常重要。响应不同波长的光和温度变化而触发的各种其他途径也与开花时间的

确定有关[13]。所有这些途径都通过属于不同家族的许多基因影响开花。而最关键的影响控制开花时间的

调节因子有 FLC、SVP、SOC1、AGL24/19 等，它们都是 MADS-Box 基因家族的成员，所以可以说

MADS-Box 基因是决定开花时间的关键调节因子和主要贡献者。 
FLC 通过抑制促进开花的基因来抑制开花，如开花位点 T(FT)和 CONSTANS1 过表达抑制因子

(SOC1)。FLC 的转录被春化抑制，允许快速开花。FLC 的抑制是定量的，因此较长的寒冷持续时间会导

致较低的 FLC 转录水平[14]。SOC1 是一种花促进剂，而短营养期(SVP)是开花的抑制剂。AGL24/19 都

是花促进剂，有助于春化植物的快速开花，AGL24 表达在营养枝顶端可检测到，并在花过渡期间在花序

顶端上调[15]。SOC1、SVP、AGL24 虽然具有截然不同的功能，但可在同一途径中起作用并且密切相关。

如 SOC1 与 SVP 及 AGL24 被分生组织基因 AP1 抑制，从而终止了枝条发育，从而有助于花分生组织身

份(FM)的规范[16]。 
总的来说，控制开花的这些途径始终与两个关键的调节因子 FL 和 SOC1 密切相关密切相关，SOC1

可以整合多种开花信号途径，从而形成一个转录调控环，共同调控花的发育[17]。它们共同决定了植物的

开花时间，揭示了植物开花背后的复杂机制。 

3.2. MADS-Box 中花分生组织分化的调控机制 

花分生组织指未分化的干细胞，这些干细胞经过分化后才可形成四种花器官。为了花器官能够正确

形成，所以需要在花发育的特定时期调控花分生组织从增殖向分化转变。一些 MADS-Box 转录因子(TF)
已被描述为在相变期间作为分生组织身份的关键开关发挥作用。特别是，MACROCALYX (MC)对于番茄

向开花的过渡和控制侧翼分身组织(FM)身份至关重要，类似于其拟南芥同源物 APETALA1 (AP1) [18] 
[19]。AP1/FUL 亚家族中的 FRUITFULL (FUL)与拟南芥中 AP1 或 CONSTANS 1 (SOC1)过表达抑制因子

一起在调控开花和花序身份方面发挥多效性作用[20]。番茄中 FUL 的 3 个同源物 FUL1、FUL2 和

MADS-Box PROTEIN20 (MBP20)通过延迟 FM 成熟来促进开花并抑制花序分枝[21]，而 2 个 SEPALLATA 
4 (SEP4)样基因 JOINTLESS 2 (J2)和 ENHANCER-OF-JOINTLESS 2 (EJ2)激活从花序分身组织(IM)到 FM
的转化，其突变增加了番茄的花序分[22]。此外，拟南芥 SOC1 的同源物 SISTEROFTM 3 (STM3)是促进

番茄中番茄 MADS-Box 基因 3 (TM3)冗余地向开花和花序分支过渡的主要调节因子[23] [24]。这些发现对
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于深入理解花的发育过程以及调控机制具有重要意义，也为未来的花卉产业的发展提供了重要的理论支

持。 

3.3. MADS-Box 中花器官建成的调控机制 

MADS-Box 中 AP1、AP3、PI、AG、STK、SEP1/2/3/4 等都调控花器官的建成。他们分别都隶属于

ABCDE 五类基因。上述调控花器官建成的 MADS-Box 基因中 AP，FUL 为 A 类基因，调控花萼和花瓣

形成，AP3 和 PI 都为 B 类基因，对花瓣和雄蕊的形成起重要作用，AG 为 C 类基因，对雄蕊和心皮形成

起重要作用，SHP 为 D 类基因，在果实的发育和开裂中发挥了重要功能，SYK 为 D 类基因，调控胚珠

的生长，SEP1/2/3/4 都为 E 类基因，是一种花器官发育的辅助因子，调控激活 B、C 类基因。其中 SEP1/2
调控第 4 轮花器官；SEP3 调控第 2~3 轮花器官；SEP4 调控第 1 轮花器官。 

随着分子生物学的发展，基因克隆技术日渐成熟。人们对调控花器官发育的基因的研究逐步从模式

植物拟南芥转向其他植物如水稻，番茄的等研究之中，进一步了解这些基因在不同类型的植物中的表达

模式，全面地解析这些基因在花器官形态建成乃至植物发育中的功能，随着大量的研究发现拟南芥基因

组中有四个 AGL2 样基因，称为 AGL2，AGL3，AGL4 和 AGL9 [25]。它参与指定雄蕊和心皮身份，并

提供花的确定性。具有 SEP 样基因功能的 AGL2 样基因在其他一些真双子叶植物也陆续被发现[2]。转基

因植物，其中来自矮牵牛(P. hybrida)的 AGL2 样基因 FBP2 或来自番茄(L. esculentum)的 TM5 或 TM29 的

表达被共抑制或反义技术抑制，导致高度异常的花发育，具有修饰的轮状 2，3 和 4 器官，包括向萼片器

官的同源转化[26] [27]。与此一致，在花瓣、雄蕊和心皮原基中发现了 TM5 和 FBP2 的野生型表达，就

像许多 AGL2 样基因一样[28]。基于这些发现和拟南芥的表达研究，最初认为所研究的 AGL2 样基因充

当花分生组织和花器官识别基因之间的介[28] [29]，但今天我们想将它们解释为 E 类基因，可能参与第二、

第三和第四器官中花四重奏的形成。TM29 还参与抑制孤雌果果实的发育[26]。由此可见，AG 对花分生

组织发育是十分重要的。SHP1，SHP2 和 STK 在系统发育学中属于 AG 进化系，同属于 ABCD 模型中 D
功能基因和 MADS-Box 转录因子家族。SHP1 和 SHP2 以前称作 AGAMOUS-LIKE 1 (AGL1)和
AGAMOUS-LIKE 5 (AGL5)，参与控制果实的开裂。在拟南芥 AP2，AG 双突变体中萼片发育成了心皮，

表明在 AG 缺失的情况下，心皮也可以形成。在 AG 突变体中过量表达 SHP2，拟南芥将产生大量的雄蕊

和心皮，说明 AG 和 SHP1、SHP2 对心皮的发育具有功能冗余性。SKT 以前称作 AG-AMOUS-LIKE 11 
(AGL11)，可以控制珠柄生长和种子的脱落。在 shp1 shp2 双突变体中胚珠发育正常。然而，stk shp1 shp2
三突变体中的正常胚珠和种子的发育完全被破坏，表明 STK 基因是胚珠发育所必需的。同时也发现 AG
与 AP2 之间有拮抗作用，AG 与 SUP 的相互作用，AG 与 CRC 和 SPT 的相互作用，AG 与 WUS 之间存

在反馈调节。目前对开花基因 AG 的研究已有了显著的进展，AG 的同源基因在许多高等植物中被克隆和

鉴定出来，其功能仍被进一步揭示。 
植物花的形成并不是单一因素或基因决定的，其涉及了复杂的调控网络，受到了外界环境及自身内

部调节机制的共同作用。目前，国内学者在该领域的研究主要聚焦在不同物种同源突变体的分离与鉴定。

同时许多学者也在研究其他的基因在不同类型的植物中的表达模式，来证明这些基因在花器官形态建成

乃至植物发育中的功能及其调控网络。 

4. 问题与展望 

基因型和表型之间的复杂关系一直是生物学中最具挑战性的问题之一，尤其是在进化维度上考虑时。

基因进化如何促进形态结构的进化，反之亦然？例如，为什么在导致开花植物的谱系中基因复制后，有

如此多的 MADS-Box 基因被保留下来，而不是在整个动物进化过程中？随着越来越多与花发育相关基因
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的发现以及对 MADS-Box 基因家族的研究，花发育的机制可能比 ABCDE 模型更加复杂，目前的研究可

能只是揭开了花发育的冰山一角。 
近年来，随着分子生物学的快速发展，科学家们对植物花器官的研究也取得了重大进展。转录组、

基因组、代谢组、蛋白组等多组学研究的不断深入，许多与花发育相关的基因被发现并报道，这些基因

的研究不仅有助于我们深入了解植物花器官的发育机制，还有可能为农业生产提供新的遗传资源，帮助

作物提高产量和质量，对抗逆性等性状进行改良以及提高花的观赏价值。总的来说，对花器官相关基因

的研究对于农业生产、环境保护以及人类生活的改善都具有重要的意义。 
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