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摘要  重瓣花表现为花瓣数目增加、花瓣褶皱或面积增大, 具有较高的观赏价值和经济价值。该文针对重瓣性状中花瓣或

花瓣类似器官数目增多的特点, 综述了模式植物和观赏植物中重瓣花形成的分子机理, 包括参与花瓣数量调控的重要转录

因子, 以及miRNAs、DNA甲基化、组蛋白修饰和染色质重塑等表观遗传调控方式, 并在此基础上展望未来的研究方向。 
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观赏植物的重瓣花具有很高的观赏价值, 其表现

为花瓣或类似瓣化器官数目增加, 花瓣褶皱和面积增

大, 以及在花中产生额外的小花等。目前普遍认为自

然界中重瓣花的起源方式包括6种, 即积累起源、苞

片起源、雌雄蕊起源、台阁起源、重复起源和花序起

源(赵印泉和刘青林, 2009)。关于重瓣花形成的分子机

制, 已有研究主要集中于花器官发育ABCDE模型及

参与该模型的MADS-box基因家族 (Theißen and 

Saedler, 2001; Krizek and Fletcher, 2005; Thomson 

and Wellmer, 2019)。近年来, 随着高通量测序和基因

功能验证等的发展, 人们对花发育的分子调节机制进

行了更广泛深入的研究, 研究对象亦从拟南芥(Arabi-

dopsis thaliana) (Thomson and Wellmer, 2019)、金

鱼草(Antirrhinum majus) (Cartolano et al., 2007; 李

巍和徐启江, 2014)、矮牵牛(Petunia hybrida) (Noor 

et al., 2014)和水稻(Oryza sativa) (Sun and Zhou, 

2008)等模式植物扩展到月季 (Rosa chinensis/R. 

hybrida) (Li et al., 2022)、菊花(Dendranthema mo-

rifolium) (Wen et al., 2019)、山茶(Camellia japonica) 

(Li et al., 2017)、紫薇(Lagerstroemia indica) (Hu et 

al., 2019)、海棠 (Malus spectabilis) (Gul et al., 

2019)、莲(Nelumbo nucifera) (林钟员, 2019)和兰

科(Orchidaceae) (Pan et al., 2011)等各类著名观

赏植物。 

花型调控被认为是由多基因共同控制的复杂过

程。在ABCDE模型中, 除了D类功能基因较少参与花

型形成, A、B、C和E类功能基因在萼片、花瓣、雄蕊

和雌蕊的身份决定及花瓣数量调控中均发挥重要作

用。同时, 越来越多的研究开始关注其它关键因子的

调节作用, 包括边界基因、干细胞决定基因和对称性

基因等。此外, miRNAs、DNA甲基化、组蛋白修饰

及染色质重塑等表观遗传调控也被证明广泛参与花

朵的重瓣化进程。这些关键转录因子和表观遗传调控

也成为植物激素等内部调节因子及以温度为主的外

界环境因子影响植物花器官形态建成的桥梁, 进而共

同调节花朵重瓣性状的形成。 

1  花器官决定与花发育模型  

1.1  ABCDE模型及其它衍生模型 

花发育ABC模型自1991年提出以来被广泛采用并沿

用至今, 其阐述了A、B、C三类不同功能的同源异形

基因通过特定组合参与花器官形成的调节模式(Coen 

and Meyerowitz, 1991) (图1A)。ABC模型主要以拟

南芥和金鱼草等模式植物为代表, 同时也被证明是月

·专题论坛· 
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季重瓣品种选育的理论基础(Dubois et al., 2010)。随

着研究的不断深入, ABC模型逐步发展到较完善的

ABCDE模型(图1C)。其在ABC模型的基础上增加了D

类和E类功能基因 , 共同调控花器官的发育进程

(Theißen and Saedler, 2001; Krizek and Fletcher, 

2005; Thomson and Wellmer, 2019)。 

在 ABCDE 模型中 , A 类功能基因包括 AP1 

(APETALA1)、AP2和FUL (FRUITFULL), B类功能基

因包括AP3、PI (PISTILLATA)和DEF/GLO (GLO-

BOSA), C类功能基因包括AG (AGAMOUS), D类功

能基因包括STK (SEEDSTICK)、SHP1 (SHAT-

TERPROOF1)、SHP2、FBP7 (FLORAL BINDING 

PROTEIN 7)和FBP11, E类功能基因包括SEP1 

(SEPALLATA1)、SEP2、SEP3和SEP4等(孙迎坤等, 

2013; Salamah et al., 2018)。如图1C所示, 在该模

型中, A类功能基因可单独调控萼片发育, A类和B类

功能基因共同调控花瓣发育, B类和C类功能基因共

同调控雄蕊发育, C类功能基因也可单独调控心皮发

育, D类功能基因调控胚珠的形成和发育, E类功能基

因决定花分生组织的形成以及调控所有4轮器官的发

育。同时, A类和C类功能基因相互拮抗, 即A类功能

基因能够抑制C类功能基因在1、2轮花器官的表达, 

反之C类功能基因也能抑制A类功能基因在3、4轮花

器官的表达; 而两类功能基因中任一类基因的失活则

导致另一类基因的延伸表达, 从而出现花器官异位生

长的现象。此外, A、B、C、D四类功能基因需要与E

类功能基因在蛋白水平上相互作用形成四聚体复合

物, 才能顺利参与花器官身份决定, 因此该模型也被

称为四聚体模型 (图 1C) (Bowman et al., 1991; 

Theißen, 2001; Theißen and Saedler, 2001; Sala-

mah et al., 2018)。近年来的研究发现, 该复合物可识

别并结合2个CArG顺式作用元件, 形成DNA环, 进而

调控下游靶基因的表达(Thomson et al., 2017; 景丹

龙等, 2018)。也有学者认为该复合物可能是启动靶基

因的先锋, 其结合染色质后可招募表观遗传修饰因子

对染色质的构象进行调节, 以促进或抑制转录调节因

子与DNA的结合 , 从而实现对靶基因的转录调控

(Pajoro et al., 2014; Zaret and Mango, 2016; 

Thomson et al., 2017)。 

ABC模型提出以后, 在一些植物中发现了花发

育功能基因的表达模式与ABC模型不一致的情况。以

单子叶分支郁金香属(Tulipa)的花朵为例, 其第1、2

轮花器官形态类似且均为花瓣状, 表达检测发现在这

两轮花器官中均可检测到A类和B类基因的表达, 即

它们都具有相同的“花瓣”身份(van Tunen et al., 

1993; Kanno et al., 2003)。为此, van Tunen等(1993) 

 

 
 

图1  被子植物花发育模型(参考Soltis et al., 2007; Thomson and Wellmer, 2019) 

(A) 经典的ABC模型(以拟南芥、金鱼草和月季等植物为代表); (B) 改进的ABC模型(以郁金香属、百合属、毛茛属和耧斗菜属植物

为代表); (C) ABCDE模型(以拟南芥和金鱼草等模式植物为代表); (D) (A)BCD模型(以非洲菊和水稻等植物为代表, (A)表示A类和E

类基因整合为1个类别)。箭头表示不同类别功能基因对特定花器官的调控作用; T型线代表抑制作用。Se: 萼片; Pt: 花瓣; St: 雄蕊; 

Ca: 心皮; Ov: 胚珠 

 
Figure 1  Flower development models of Angiosperm (refer to Soltis et al., 2007; Thomson and Wellmer, 2019) 
(A) Classic ABC model (represented by plants such as Arabidopsis thaliana, snapdragon and rose); (B) Modified ABC model 
(represented by plants of Tulipa, Lilium, Ranunculus and Aquilegia); (C) ABCDE model (represented by model plants such as 
Arabidopsis thaliana and snapdragon); (D) (A)BCD model (represented by plants such as gerbera and rice, the defined (A) 
combines A and E function genes). Arrows represent the regulation of functional genes on specific floral organs; T-shaped lines 
represent repression. Se: Sepals; Pt: Petals; St: Stamens; Ca: Carpels; Ov: Ovules 
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提出了改进的ABC模型(modified ABC model) (图

1B)。在该模型中, B类功能基因的表达区域延伸至第

1轮花器官的位置。随后, Bowman (1997)提出的移动

边界(shifting border)模型和Kramer等(2003)提出的

滑动边界(sliding boundary)模型均与此类似, 即B类

功能基因的边界能够向内或向外跨区域移动。这些模

型阐明了一些植物中形态类似且为花瓣状的内层或

外层花器官是由于B类功能基因的表达区域变化造

成。目前, 已报道花发育规律符合这类模型的植物包

括单子叶分支百合属(Lilium)以及基部真双子叶分支

毛茛属(Ranunculus)和耧斗菜属(Aquilegia) (Soltis 

et al., 2007)。 

同时, ABC模型中的A类功能基因也存在较多争

议。包括金鱼草属(Antirrhinum)在内的大多数被子植

物中并未发现类似拟南芥A类功能基因的突变体, 且

即使在拟南芥中, 也能发现A类功能基因同时具有决

定第1、2轮花器官身份以及参与花分生组织发育的双

重功能(Wellmer et al., 2014; Theißen et al., 2016)。

因此, Causier等(2010)提出将A类和E类功能基因合

并为(A)类功能基因, 组成(A)BCD模型(图1D)。(A)类

功能基因的作用包括决定花分生组织的形成, 激活B

类和C类功能基因并调控其在花分生组织特异区域的

时空表达。该模型已在菊科模式植物非洲菊(Gerbera 

hybrida)以及水稻等禾本科植物中得到证实(Wu et 

al., 2017; Zhang et al., 2017)。 

ABCDE模型及ABC模型衍生出来的其它花发育

模型对于被子植物重瓣花形成机制的解析具有重要

意义。模型中的很多花器官决定基因在花朵重瓣化进

程中发挥重要作用。其中部分关键基因的异位表达或

外延表达均可导致第1、3、4轮花器官出现瓣化现象

而形成重瓣花; 在不同植物中通过敲除或过表达一些

关键基因也可观察到重瓣花表型(Huang and Irish, 

2016; Thomson et al., 2017)。许多花器官决定基因

亦可响应植物激素和环境信号等影响花器官发育的

内外因素, 从而导致花瓣数量改变(Ma et al., 2015; 

Chen et al., 2021)。此外, 已有研究表明, ABCDE模

型可部分解释一些重瓣花起源的方式, 如雌雄蕊起

源、苞片起源和花序起源, 其与花器官决定基因的表

达量和表达区域密切相关(Fambrini et al., 2014; Ma 

et al., 2015; Hu et al., 2019; Xia et al., 2020)。 

1.2  兰花HOT模型和花被代码  

植物花器官具有多样化的形态和复杂的进化历史 , 

ABCDE模型在被子植物中的适用性一直以来都是研

究热点(Wu et al., 2017; Martínez-Gómez et al., 

2021)。多数学者认为ABCDE模型更适用于核心真双

子叶植物。而在基部被子植物、单子叶植物和基部真

双子叶植物中, 该模型中相关基因的表达模式则存在

较大差异 (Zahn et al., 2005; Hileman and Irish, 

2009)。以著名单子叶观赏植物兰花为例, B类功能基

因AP3-like在兰科植物进化过程中经历了2次基因重

复, 共产生4个分支, 即AP3A1、AP3A2、AP3B1和 

AP3B2 (Pan et al., 2011)。这些基因在花器官决定和

花冠发育进程中分别具有不同的表达模式, 且在兰科

不同物种中也存在表达特异性。因此, Pan等(2011)

提出了适用于兰花的HOT (Homeotic Orchid Tepal)

花发育模型(图2A)。兰花HOT模型阐述了花发育阶段

中B类(包括4个AP3-like基因和PI基因)、C类、D类功

能基因以及其它MADS-box基因在各个花器官中的

时空表达特性。在该模型中, 花序发育晚期, PI和

AP3Bs共同决定萼片的形成; PI和AP3A1、AP3Bs共

同决定侧瓣的形成; 在花芽发育阶段, PI和AP3As基

因, 以及AGL6-like和SQUA-like等MADS-box基因共

同决定唇瓣的形成。随后, Hsu等(2015)研究了兰花唇

瓣和萼片与花瓣之间形态转化的分子调控机制, 提出

一种普遍存在于兰科花卉中的花型调控模式, 称为花

被代码(perianth code) (图2B)。在该模型中, B类功能

基因AP3与E类功能基因AGL6的同源蛋白分别与PI

蛋白组成2种不同的异源四聚体, 通过相互竞争形成

不同的花器官, 以此决定兰花花被结构。具体而言, 

当兰花花瓣中只存在SP (sepal/petal)复合体(OAP3- 

1/OAGL6-1/OGL6-1/OPI)时形成萼片和花瓣; 相反, 

只存在L (lip)复合体 (OAP3-2/OAGL6-2/OAGR6-2/ 

OPI)时则形成唇瓣。当花瓣中2种复合体同时存在或

同时缺失时, 则会产生介于唇瓣与萼片和花瓣之间的

过渡型花瓣结构。HOT模型和花被代码揭示了兰花花

器官发育和花被结构的调控机制, 有助于解析兰花两

侧对称性花型的产生机理及兰花花型的进化历史。 

2  参与重瓣化进程的关键转录因子 

近20多年来的研究发现, 多种转录因子在植物花器 
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图2 兰花花发育HOT模型和花被代码(参考Hsu et al., 2015; Zhang et al., 2022) 

(A) 兰花花发育HOT模型(在花序发育晚期和花芽发育时期, B类功能基因PI和AP3四个分支共同决定兰花花器官的形成。花序发育

晚期, PI和AP3Bs共同决定萼片的形成; PI、AP3A1和AP3Bs共同决定侧瓣的形成; 花芽发育阶段, PI、AP3As基因以及其它

MADS-box基因共同决定唇瓣的形成); (B) 兰花花被代码(在萼片、花瓣和唇瓣中, PI分别与不同的AP3-like或AGL-like蛋白相互作用

形成L (OAP3-2/OAGL6-2/OAGR6-2/OPI)或SP (OAP3-1/OAGL6-1/OGL6-1/OPI)复合体。当L复合体单独产生时则形成唇瓣, 当SP

复合体单独产生时则形成萼片和花瓣; 两者兼有或缺失时, 则产生形态介于萼片、花瓣及唇瓣的过渡型花器官)。数字1, 2, 3/4代表

花器官轮数。 
 

Figure 2  HOT model and perianth code for flower development of orchids (refer to Hsu et al., 2015; Zhang et al., 2022) 
(A) HOT model for flower development of orchids (PI and four clades of AP3 of B-class genes specify the orchid perianth forma-
tion at the late inflorescence and floral bud stages. At the late inflorescence stage, PI and AP3Bs determine the formation of 
sepals. PI and both AP3A1 and AP3Bs control the lateral petal formation; at the floral bud stage, PI, AP3As and other MADS-box 
genes control the lip morphogenesis); (B) Perianth code of orchids (in the sepal, petal and lip, PI interacts with different AP3-like 
and AGL-like proteins to form L complex (OAP3-2/OAGL6-2/OAGR6-2/OPI) or SP complex (OAP3-1/OAGL6-1/OGL6-1/OPI). 
The presence of L complex results in lip formation, and the presence of SP complex results in sepal/petal formation; the coexis-
tence or co-absence of the SP and L complexes produces sepal/petal and lip intermediate structures). Numbers 1, 2, 3/4 
represent flower whorls. 
 

官发育和花朵重瓣化进程中发挥重要作用, 包括MADS- 

box基因, 边界基因PTL (PETAL LOSS)、HAN (HAN-

ABA TARANU)、CUC (CUP-SHAPED COTYLED-

ON)、SUP (SUPERMAN)和RBE (RABBIT EARS), 

干细胞活性调控基因WUS (WUSCHEL), 以及对称性

基因CYC (CYCLOIDEA)等(表1)。 

2.1  MADS-box基因   

MADS-box类转录因子广泛存在于动植物中, 因其氨

基酸的N端序列具有高度保守的MADS-box结构域而

得名。根据基因结构和系统进化关系, 植物MADS- 

box转录因子可分为Type-I型(SRF-like型)和Type-II

型(MIKC型) 2个亚类。Type-II型还可细分为MIKCC 

和MIKC* (Henschel et al., 2002; Kaufmann et al., 

2005)。在ABCDE花发育模型中, 除A类功能基因中

的AP2外, 其它基因均编码MIKC型MADS-box转录

因子。 

目前, MADS-box基因已在月季、梅(Prunus 
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mume)、桃(P. persica)、山茶、牡丹(Paeonia suf-

fruticosa)、欧洲水仙(Narcissus tazetta)和马银花

(Rhododendron ovatum)等观赏植物的花发育研究中

取得了重要进展(Liu et al., 2018; 熊阳阳和王锦, 

2019; Cai et al., 2021; 孙福辉等, 2023)。已经证明

A、B、C和E四类功能基因的时空表达特性与重瓣性

状形成相关(Nakatsuka et al., 2015; Gul et al., 2019; 

Peng et al., 2023)。Cai等(2021)在单瓣和重瓣观赏桃

中分别对A、B、C和E类基因的表达特性进行分析, 发

现在花瓣原基分化阶段, 重瓣品种花芽中PpAP1、

PpAP3、PpPI和PpSEP1基因的表达量显著高于单瓣

品种, 而PpAG、PpSEP2和PpSEP3的表达趋势则相

反。Gul等(2019)对海棠单瓣和重瓣品种进行转录组

测序, 共得到46个差异表达的MADS-box基因; 权重

基因共表达网络(weighted gene co-expression 

network analysis, WGCNA)分析发现, AGL24可能与

重瓣性状密切相关。Hu等(2019)对紫薇单瓣品种和雄

蕊瓣化的重瓣变种花芽进行转录组测序和WGCNA

分析, 发现MADS16、SOC1和AG等基因在调节雄蕊

瓣化中可能发挥重要作用。Peng等(2023)对271个广 
 

表1  参与重瓣化进程的关键转录因子基因及其功能 

Table 1  Key transcription factor genes and their functions involved in petal doubling of flower 

类型 名称 功能及表型 重瓣起源类型 参考文献 

A类功能基因 AP2 月季RcAP2表达水平受低温诱导而被高温抑制, 拟南芥异源

过表达RcAP2可诱导雄蕊瓣化 
雌雄蕊起源 Han et al., 2018 

B类功能基因
(MADS-box) 

PI 拟南芥中异源过表达桃PpPI可诱导雄蕊瓣化; 拟南芥中异源

过表达枇杷EjPI可导致萼片瓣化 
雌雄蕊起源或

苞片起源 
Xia et al., 2020; Cai et 
al., 2021 

  AP3 夏堇中共表达TfDEF (AP3)和TfGLO (PI)可导致萼片瓣化; 
共抑制两者可导致花瓣萼片化 

苞片起源 Sasaki et al., 2014 

C类功能基因
(MADS-box) 

AG 矮牵牛、三花龙胆和月季中沉默AG同源基因导致雄蕊瓣化; 
低温诱导的月季重瓣化可能与RhAG表达区域被低温抑制有

关 

雌雄蕊起源 Noor et al., 2014; Naka-
tsuka et al., 2015; Ma et 
al., 2015 

E类功能基因
(MADS-box) 

SEP3 莲NnSEP3过表达导致花萼和花瓣数量减少, 类似心皮的器

官增加 
雌雄蕊起源 林钟员, 2019 

  SEP4 万寿菊TeSEP4过表达导致花瓣和雄蕊数量减少, 该蛋白可

与多种MADS-box蛋白互作 
雌雄蕊起源 Zhang et al., 2021 

干细胞决定 
基因 

WUS WUS与CLV可形成负反馈回路调控花分生组织活性的终止。

WUS表达受AG和SEP抑制。WUS功能缺失导致干细胞和花

器官数量减少 

其它 Ito et al., 2007; 张科等, 
2018 

边界基因 PTL PTL可通过维持生长素平衡确保花瓣正常发育。拟南芥PTL
缺失可导致花瓣减少。PTL抑制C类功能基因在第1、2轮花

器官的表达 

其它 Lampugnani et al., 2013; 
Quon et al., 2017 

  HAN HAN可通过维持边界细胞中细胞分裂素的平衡而调控花器官

发育。其突变导致拟南芥萼片融合及花瓣和雄蕊数量减少 
其它 Zhao et al., 2004; Ding 

et al., 2015 

  CUC CUCs在花器官边界表达并抑制细胞增殖。CUC1和CUC2基
因受miRNA164a-c负调控, CUCs双重突变导致萼片融合和

花瓣数量减少 

其它 Aida et al., 1997; Baker 
et al., 2005; Lampugnani 
et al., 2012 

  SUP SUP主要控制第3轮与第4轮花器官之间的边界, 可能影响生

长素合成。sup/ag-1双突变体在心皮位置较ag-1具有更多轮

次花瓣的重瓣性状 

其它 Prunet et al., 2008; Pru-
net et al., 2017; Xu et al., 
2018 

  RBE  RBE可通过抑制AG表达而控制第2轮与第3轮花器官边界。其

突变导致花瓣被雄蕊或雄蕊类似器官替代 
其它 Krizek et al., 2006; Th-

omson et al., 2017 

对称性基因 CYC 向日葵和非洲菊CYC同源基因的异位表达导致管状花向舌状

花转变, 并通过调控细胞增殖影响舌状花花瓣的形状和大小

花序起源 Fambrini et al., 2014; Jun-
theikki-Palovaara et al., 
2014; Zhao et al., 2020 

其它 MYB 月季中沉默RhMYB123导致雄蕊瓣化, RhAG、RhAGL15和
RhSHP1及生长素信号转导途径中多个基因的表达量下降 

雌雄蕊起源 Li et al., 2022 

  PAN 拟南芥pan突变体前三轮花器官的数量均增加。其可能通过

控制花器官原基起始时间间隔影响花器官的数量和位置 
其它 Running and Meyero-

witz, 1996; Chuang et 
al., 1999 

  ULT 拟南芥中ULT1突变导致4轮花器官数量均增多。其可能通过

调节WUS-AG反馈环参与干细胞的终止 
其它 Fletcher, 2001; Carles et 

al., 2004 
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泛栽培的牡丹品种24个表型性状进行详细调查, 筛

选出花瓣数、雄蕊数和心皮数变异丰富的119个代表

品种进行转录组测序 , 并通过全基因组关联研究

(genome-wide association studies, GWAS)和表达数

量性状位点(eQTL)定位分析, 发现86个GWAS相关

的cis-eQTLs和3 188个trans-eQTLs与花瓣、雄蕊和

心皮数量相关。其中, AP3、AGL6和SEP3/AGL9的

cis-eQTLs导致花瓣数目差异显著。该研究解析了花

器官数量多态性和遗传变异机制, 并提出了牡丹花器

官数量变异调控网络模型。 

近年来, MADS-box基因在园艺植物中的功能研

究进一步证实了其在花朵重瓣化形成中的关键作用, 

揭示了雌雄蕊起源和苞片起源重瓣花的形成机理。

Sasaki等(2014)在夏堇(Torenia fournieri)中同时过

表达B类功能基因TfDEF和TfGLO, 在转基因植株中

可观察到萼片向花瓣状器官转变而形成重瓣花的表

型, 同时重瓣花花序的花梗缺失; 反之, 在夏堇中共

抑制TfDEF和TfGLO的表达则可观察到第2轮花器官

中产生萼片状的花瓣。Xia等(2020)发现枇杷(Eriobo-

trya japonica) B类功能基因EjPI的表达水平与重瓣花

中萼片瓣化的程度紧密相关; 在拟南芥中异源过表达

枇杷EjPI使萼片向瓣化萼片转变, 从而增加了花瓣总

数。Cai等(2021)在拟南芥中过表达观赏桃B类功能基

因PpPI, 可观察到雄蕊瓣化以及花瓣总数增多的表

型。上述研究结果表明, B类功能基因的表达上调引起

萼片瓣化或雄蕊瓣化, 其产生的重瓣花属于苞片起源

或雌雄蕊起源。 

Noor等(2014)在4个单瓣矮牵牛品种中, 将2个C

类功能基因pMADS3和FBP6同时沉默后出现雄蕊完

全瓣化的表型, 其中单瓣品种Mambo Purple的第4

轮心皮转变成1朵花而大大提高了观赏性。Nakatsuka

等(2015)在三花龙胆(Gentiana triflora)的重瓣花突变

体中, 发现C类功能基因GsAG1的表达量低于对照, 

可能与该基因的内含子中额外插入了一段反转录转

座子序列相关; 而在过表达拟南芥AtFT的早花三花

龙胆中沉默GsAG1, 亦出现雄蕊转变成花瓣的重瓣

现象。Yan等(2018)在月季嫁接苗中沉默RhAG也获

得了类似的表型, 花瓣总数比对照均显著增加。以上

研究表明, C类功能基因的表达下调能普遍引起雌雄

蕊瓣化, 其产生的重瓣花属于雌雄蕊起源。 

林钟员(2019)在拟南芥中异源表达莲的E类功能

基因NnSEP3, 发现过表达植株缺失1个花萼和1个花

瓣, 却多了1个类似心皮的器官, 表明NnSEP3与心

皮发育有关。Zhang等(2021)发现在烟草(Nicotiana 

tabacum)中过表达万寿菊(Tagetes erecta) TeSEP4

导致花瓣和雄蕊数量减少; 酵母双杂和酵母三杂实验

进一步证明, TeSEPs蛋白能够与多种MADS-box蛋

白互作而共同参与万寿菊舌瓣花和管状花的发育进

程。以上研究表明, E类功能基因的表达变化也能引起

第2、3和4轮花器官的数量改变, 其参与的重瓣化可

能属于雌雄蕊起源类型。 

2.2  AP2基因  

在ABCDE花发育模型中, 几乎所有花发育基因均属

于MADS-box基因家族, 仅有A类功能基因中的AP2

基因例外, 其属于AP2/EREBP转录因子家族。已有

研究表明, AP2在决定花器官身份及重瓣花形成中发

挥关键作用(Bowman et al., 1991)。在拟南芥开花早

期, 第3、4轮花器官中AP2由于受miRNA172负调控

被限制表达, 从而促进雄蕊和雌蕊的发育(景丹龙等, 

2018)。Hibrand Saint-Oyant等(2018)对中国古老月

季品种月月粉(Rosa chinensis cv. ‘Old Blush’)的双

单倍体进行测序, 获得一个高质量的参考基因组序

列, 并在此基础上对蔷薇属8个野生种进行重测序。

遗传多样性分析发现, AP2同源基因是调控月季花瓣

数量的关键因子。在该基因内含子8的序列中可检测

到1个转座元件, 该元件的插入与月季重瓣表型存在

显著相关性, 其可能通过调控AP2同源基因的表达削

弱RhAG的表达水平, 导致产生重瓣花。Han等(2018)

发现月季品种月月粉的花瓣数量与气温变化呈负相

关, 即月月粉在低温环境下易发生雄蕊瓣化并导致花

瓣数目增多, 而高温环境下则相反。此外, 还发现

RcAP2基因的表达受低温诱导而被高温抑制。进一步

研究发现, RcAP2在拟南芥中过表达可诱导雄蕊向花

瓣转变从而增加花瓣总数 , 而在月月粉中沉默

RcAP2则导致花瓣总数比对照显著减少。由此推测, 

RcAP2基因可能介导环境温度对月季重瓣化的调控

作用。综上表明, AP2基因正调控花瓣数量, 其参与的

重瓣化属于雌雄蕊起源类型。 

2.3  干细胞决定基因  

Homeobox转录因子家族的WUS (WUSCHEL)基因
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主要在顶端分生组织和花序分生组织的中心区表达, 

其与分生组织干细胞(stem cell)的发生和维持密切相

关 , 因而被称为干细胞决定基因 (Fletcher et al., 

1999; Yadav et al., 2011; Daum et al., 2014; Ro-

driguez et al., 2016)。WUS蛋白能够与CLV (CLAVA-

TA)形成负反馈调节回路, 共同维持拟南芥分生组织

中干细胞数量以及分生组织大小(Brand et al., 2000; 

Schoof et al., 2000)。WUS缺失或CLV3超表达均导

致分裂组织活性终止和干细胞功能丧失, 进而造成花

器官的数量减少(Laux et al., 1996; Brand et al., 

2000)。反之, CLV基因突变导致WUS的抑制被解除, 

从而使花分生组织中的干细胞增殖并产生额外的花

器官。拟南芥clv3-2突变体中花瓣、雄蕊和心皮的数

量均多于对照(Fletcher et al., 1999; Brand et al., 

2000; Schoof et al., 2000)。 

当各轮花器官原基成功启动后, 植物通过不同层

面的调控方式来抑制WUS的表达, 进而终止花分生

组织活性(张科等, 2018)。已有研究表明, C类功能基

因AG可通过直接抑制WUS表达终止花分生组织活性

(Lenhard et al., 2001; Lohmann et al., 2001; 张科

等, 2018)。在AG功能缺失突变体ag-1中, WUS因未

能适时终止表达而产生严重的花分生组织缺陷, 形成

重复的萼片-花瓣-花瓣的重瓣表型(Lenhard et al., 

2001; Ito et al., 2007; 张科等, 2018)。AG对于WUS

表达的抑制作用也可通过间接调控的方式来实现。在

这种情况下, AG可激活C2H2型锌指转录因子KNU 

(KNUCKLES), 而KNU可与MIF2 (MINI ZINC FIN-

GER2)、TPL (TOPLESS)和HDA19 (HISTONE DEA-

CETYLASE19)等蛋白形成复合物, 直接结合WUS基

因位点而导致其沉默(Sun et al., 2009; Bollier et al., 

2018)。此外, 其它花发育基因也参与对WUS的调控, 

如AP2可通过拮抗AG对于WUS的抑制作用参与花朵

干细胞活性的维持(Huang et al., 2017)。SEP基因也可

抑制WUS的活性, 在sep1/2/3三突变体中所有花器官

均被花萼取代(Pelaz et al., 2000)。 

2.4  边界基因  

在花分生组织的早期发育过程中, 不同轮次的花器官

原基之间以及同一轮的各花器官原基之间, 均由生长

较慢的边界细胞进行分离。边界基因(boundaries ge-

ne)可控制边界细胞的形成和确立, 从而决定各花器

官原基的身份以及不同花器官的数量(Lampug-nani et 

al., 2012)。目前, 在花发育相关研究中已报道的边界

基因包括PTL (PETAL LOSS)、HAN (HANABA 

TARANU)、CUC (CUP-SHAPED COTYLEDON)、

SUP (SUPERMAN)以及RBE (RABBIT EARS)等转

录因子基因。 

拟南芥PTL基因主要在发育中的萼片、花瓣和雄

蕊边缘部位表达, 其可通过维持生长素的平衡确保花

瓣的正常发育(Li et al., 2008; Lampugnani et al., 

2013)。PTL功能缺失导致花瓣数量减少和花瓣生长

方向紊乱, 该现象可能与谷氧还蛋白基因ROXY1对

PTL的激活作用相关(Brewer et al., 2004; Lampug-

nani et al., 2012; Quon et al., 2017)。另一方面, PTL

与ROXY1共同抑制C类功能基因在第1、2轮花器官的

表达(Quon et al., 2017)。GATA-3型转录因子基因

HAN主要在分生组织、花器官原基的边界以及发育中

的雄蕊等器官中表达。HAN可能部分参与干细胞中的

WUS-CLV途径, 其突变可导致拟南芥花朵中的萼片

融合, 以及花瓣和雄蕊数量减少(Zhao et al., 2004)。

HAN蛋白还可以与原基特异性蛋白JAG (JAGGED)

发生互作, 直接促进JAG以及另一个原基特异性基因

BLADE-ON-PETIOLE 2的表达; 同时, HAN也可调

控CYTOKININ OXIDASE 3基因的表达从而维持边

界细胞中细胞分裂素的平衡, 进而调控花器官发育

(Ding et al., 2015)。NAC转录因子家族的CUC也是重

要的边界基因(Aida et al., 1997), 其在花器官边界的

表达可以抑制该区域细胞的增殖(Breuil-Broyer et 

al., 2004)。CUC1和CUC2基因的双重突变导致萼片

融合和花瓣数目减少(Aida et al., 1997; Lampugnani 

et al., 2012)。C2H2型锌指蛋白转录因子基因SUP主

要控制第3轮与第4轮花器官之间的边界, 其可能抑

制B类功能基因AP3和PI在花分生组织中心的表达, 

对雄蕊的发育具有重要的调控作用 (Sakai et al., 

1995)。SUP突变以后表现为雄蕊数目增多, WUS的

表达时间延长, 而且sup/wus-1与wus-1的表型相同, 

说明SUP可通过抑制下游WUS基因的表达使花分生

组织的发育终止(Prunet et al., 2008, 2017)。相比

ag-1突变体, sup/ag-1双突变体在心皮位置具有更多

轮次花瓣的重瓣性状, 表明SUP与AG对花分生组织

的作用位于两条平行的途径上(Prunet et al., 2008)。

此外, 近年来的研究亦发现, 拟南芥SUP基因对生长
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素合成具有抑制作用, sup突变体第3轮和第4轮花器

官原基部位的生长素合成过量, 并产生额外的雄蕊原

基, 而外施生长素抑制剂PCIP可部分恢复sup突变体

的多雄蕊表型(Xu et al., 2018)。由于生长素在花发育

起始、花器官特征决定和花瓣数量调控等进程中均具

有重要作用, SUP对于花器官的调节很有可能通过影

响生长素的合成来实现(Chen et al., 2021)。锌指蛋白

转录因子RBE参与花瓣的形成, 同时其也可通过抑

制AG基因表达而控制第2轮和第3轮花器官的边界

(Takeda et al., 2004; Krizek et al., 2006; Huang and 

Irish, 2015)。RBE突变后会出现花瓣被雄蕊或雄蕊类

似器官替代, 或者萼片增多和萼片融合等现象。研究

发现这些表型缺陷可能是由突变体中AG基因在第2

轮花器官的异位表达引起(Krizek et al., 2006)。同时, 

RBE也是AP3和PI的下游靶基因, 参与花瓣和雄蕊的

发育调控(Thomson et al., 2017)。 

2.5  对称性基因  

花朵的对称性主要包括辐射对称(radial flower sym- 

metry)和两侧对称(bilateral flower symmetry), 而控

制花朵对称性的基因则被称为对称性基因。对称性基

因CYC (CYCLOIDEA)编码的转录因子属于TCP 

(TEOSINTE BRANCHED1/CYCLOIDEA/PROLIFE- 

RATING CELL FACTOR)蛋白家族(Hileman, 2014; 

Spencer and Kim, 2018)。对菊科植物的研究表明, 

CYC类基因中的CYC2-like不仅能调控菊科植物头状

花序中舌瓣花的花朵两侧对称性, 还参与舌瓣花和筒

状花的身份决定(Chapman et al., 2008; Tähtiharju et 

al., 2012; Chen et al., 2018; 温小蕙, 2019)。鉴于菊科

植物的重瓣品种通常由花序内一部分或全部管状花转

变为舌状花而获得, 因此研究这2种小花类型的身份决

定对于解析花序起源的重瓣化进程具有重要意义。 

在非洲菊 (Gerbera hybrida) (Broholm et al., 

2010; Tähtiharju et al., 2012; Juntheikki-Palovaara 

et al., 2014)、向日葵(Helianthus annuus) (Tähtiharju 

et al., 2012)、欧洲千里光(Senecio vulgaris) (Kim et 

al., 2008; Garcês et al., 2016)、甘菊(Chrysanthemum 

lavandulifolium)和栽培菊花(Chrysanthemum × mo-

rifolium) (Liu et al., 2016; Wen et al., 2019)等菊科植

物中, CYC2-like同源基因在舌状花中的表达量均高

于管状花。研究表明, 向日葵舌状花和管状花的身份

决定与HaCYC2c的表达密切相关。在向日葵chry2突

变体中, HaCYC2c的起始密码子前插入了转座子, 导

致其在管状花花冠中表达量升高, 造成辐射对称的管

状花向两侧对称的舌状花转变 (Fambrini et al., 

2014); 反之, 向日葵turf突变体中, HaCYC2c因转座

子的插入而使终止密码子提前产生, 导致其功能缺

失, 使舌状花由不育花转变成同时具有雌蕊和雄蕊的

筒状花类似表型(Fambrini et al., 2011; Mizzotti et 

al., 2015)。Juntheikki-Palovaara等(2014)在非洲菊

中亦发现了 CYC2-like 同源基因的类似功能。

GhCYC3和GhCYC4的异位表达使管状花向舌状花

类似表型转变, 并通过调控细胞增殖影响舌状花花瓣

的形状和大小。此外, Zhao等(2020)通过酵母单杂筛

库 , 发现GhCYC3基因的表达受上游E类功能基因

GRCD5和C类功能基因GAGA1直接调控, 说明TCP

和MADS-box转录因子可通过相互作用形成调控网

络, 共同参与非洲菊花序的小花身份决定。 

2.6  其它转录因子  

R2R3 MYB型转录因子可通过参与雄蕊的发育进程

影响花瓣数目(Mandaokar and Browse, 2009; Song 

et al., 2011)。Li等 (2022)发现月季中该家族成员

RhMYB123在雄蕊和花瓣的同源异形转变中发挥重要

作用。在月季中沉默RhMYB123导致瓣化雄蕊的数目

显著增加。同时, 沉默样本中RhAG (AGAMOUS)、

RhAGL15 (AGAMOUS LIKE 15) 和 RhSHP1 

(SHATTERPROOF 1)以及生长素信号转导途径中多

个基因的表达量比对照显著下降, 表明RhMYB123可

能通过调控MADS-box家族成员和生长素信号转导

参与花朵重瓣化进程。bZIP型转录因子PAN (PE-

RIANTHIA)在叶芽和花芽分生组织中均表达。拟南芥

pan突变植株前3轮花器官的数量均由4变成5。然而, 

突变体花分生组织的大小和细胞数目并未发生变化, 

因此PAN可能通过控制花器官原基起始的时间间隔

影响花器官的数量和位置(Running and Meyerowitz, 

1996; Chuang et al., 1999)。ULT1 (ULTRAPETA-

LA1)编码1个含有SAND基序的转录因子。在拟南芥

中ult-1的花朵具有6个萼片、6个花瓣、7个雄蕊和3

个心皮, 而ult-2的花朵则具有5个萼片、5个花瓣、6

个雄蕊和2个心皮(Fletcher, 2001)。Carles等(2004)

认为ULT1基因对于花器官数量的调控可能与花分生
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组织中干细胞的终止途径相关。在该进程中, ULT作

为TrxG (Trithorax Group)染色质重塑因子通过调节

WUS-AG反馈环参与干细胞的终止进程, 并由此影

响花器官的数量(Carles et al., 2004)。 

3  参与重瓣化进程的表观遗传调控机制  

表观遗传调控通过调节真核基因的表达而参与植物

生长发育和环境胁迫应答, 是植物科学研究的热点领

域之一。表观遗传学现象涉及DNA甲基化 (DNA 

methylation)、组蛋白修饰(histone modification)、染

色质重塑(chromatin remodeling)以及非编码RNAs 

(noncoding RNAs)等(张科等, 2018)。近年来, 越来

越多的研究表明, 表观遗传调控在被子植物花朵的重

瓣化进程中发挥至关重要的作用(表2)。 

3.1  DNA甲基化修饰  

植物中DNA甲基化发生在富含CG、CHG和CHH (H

包括A、T或C)的胞嘧啶C上, 可改变染色质的结构、

DNA的构象及稳定性, 在调控基因转录过程中的主

要表现为抑制基因表达(Ehrlich et al., 1982; Wade, 

2001)。DNA甲基化水平可由甲基转移酶控制。拟南

芥甲基转移酶MET1的缺失导致基因组DNA总体甲基

化水平下降, 引起拟南芥生长发育障碍, 包括花发育

异常, 表现为花器官发生同源异型转化以及花器官数

量变化(Finnegan et al., 1996; Choi et al., 2002; Gan 

et al., 2013)。在met1植株中, 一些花器官的同源异型

转化被证实是由于AG以及AP3的异位表达产生

(Finnegan et al., 1996)。在拟南芥中还发现了花器官

表型与突变体sup相似的7个不同突变株系clark kent 

1–7 (sup的表观遗传等位基因突变体), 均具有雄蕊

和心皮数量增加的特点。研究发现, 这些突变体正是

由于SUP基因位点DNA发生了高度甲基化, 伴随着

SUP转录水平下降所致(Bowman et al., 1992; Sakai 

et al., 1995; 唐荣华等, 2003)。在观赏植物方面, 在

一些莲品种花发育过程中, 其雄蕊和心皮会发生瓣化

现象。林钟员(2019)对重瓣莲品种粉红凌霄花瓣、瓣

化雄蕊和雄蕊进行了全基因组DNA甲基化分析, 发

现不同花器官基因的CHH位点甲基化水平存在显著

差异。对不同器官间的差异甲基化区域相关基因进行

GO (gene ontology)富集分析, 结果表明这些基因的

功能可能与碳水化合物代谢、脂质生物合成、有机物

响应以及转移酶复合物等相关。Ma等(2015)研究发

现, 低温诱导月季的重瓣化可能与RhAG的表达区域

被低温抑制有关; 亚硫酸氢盐测序结果表明, 低温处

理可通过提高RhAG启动子中CHH位点的甲基化水

平抑制该基因的表达, 进而促进雄蕊的瓣化。Sun等

(2022)采用DNA去甲基化试剂氮胞苷(5-azaC)处理

牡丹, 有效促进其提前开花; 同时, 5-azaC处理还增

加了花瓣的数量和面积, 表明DNA去甲基化可能是

促进牡丹生长的有效途径。 

3.2  组蛋白修饰  

在染色质的组蛋白上存在着多种位点特异的翻译后

修饰, 如组蛋白甲基化、乙酰化、泛素化和磷酸化, 这

些修饰能够调控染色质的高级结构和功能, 进而影响

基因的表达(Ng et al., 2002; Zhang et al., 2003; Xu 

et al., 2005)。研究表明, 组蛋白甲基化和组蛋白乙酰

化在花器官身份决定中发挥重要调控作用。 

 

3.2.1  组蛋白甲基化  

组蛋白甲基化是研究最多的组蛋白修饰类型, 其在转

录调节和异染色质形成等过程中均发挥重要作用(Liu 

et al., 2010)。甲基化的转录活性取决于甲基化的位置

和程度。通常情况下, 组蛋白H3的第9和第27个赖氨

酸残基(H3K9和H3K27)发生甲基化具有抑制基因转

录的作用 ; 而第4和第36个赖氨酸残基 (H3K4和

H3K36)甲基化则具有激活作用(Pien and Grossnik-

laus, 2007)。 

很多研究证明, H3K9甲基化在花器官发育中具

有重要作用。拟南芥中H3K9的甲基转移酶KYP可控

制花朵中雄蕊和心皮轮生的边界(Sakai et al., 1995; 

Jacobsen and Meyerowitz, 1997)。在水稻中, 去甲

基酶IBM1同系物JMJ706的功能丧失导致H3K9的二

甲基化和三甲基化增加, 从而影响小穗发育, 改变花

的形态和器官数量; 还有一些表现为小穗的外稃和/

或内稃缺失、小穗长出额外的内稃以及雌雄蕊数量增

多等表型。进一步研究发现, JMJ706突变可使DH1 

(DEGENERATED HELL1)和MADS47的启动子和5′

区域的H3K9me2/3增加, 从而抑制DH1和MADS47

基因的表达(Sun and Zhou, 2008)。拟南芥AG蛋白靶

基因GIK (GIANT KILLER)可通过H3K9me2甲基化
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抑制ETT (ETTIN)、CRC (CRABS CLAW)、JAG 

(JAGGED)以及KNU等基因的表达, 进而调控花型发

育和生殖分化(Ng et al., 2009)。此外, 研究发现AG

蛋白能够直接结合到下游基因WUS的转录起始位点

和下游非翻译区, 并在这2个区域以直接或间接的方

式招募转录抑制复合物PcG (Polycomb Group)蛋白

来调控组蛋白H3K27的甲基化状态, 最终影响WUS

的表达和适时终止花分生组织的发育 (Liu et al., 

2011)。同时 , AG也可通过促进KNU基因位点

H3K27me3的去甲基化直接激活KNU的表达, 通过

KNU蛋白间接抑制WUS的表达。 

在转录激活方面, 拟南芥中的研究表明, 表观遗

传调控元件TrxG蛋白家族可介导H3K4甲基化。TrxG

家族成员ATX1除在开花途径中发挥作用外, 还参与

花早期发育。ATX1功能缺失会使花器官发生同源异

型转化, 如雄蕊瓣化或雄蕊具柱头乳突。另一个TrxG

蛋白SDG8也可能在花器官身份决定中发挥作用。

SDG8与H3K36甲基化转移酶ASHH2的sdg8/ashh2

双突变体会出现第2轮和第3轮器官发生心皮化的表

型, 或导致萼片转化为心皮, 花瓣转化为雄蕊; 同时, 

AP1、AP3和PI基因的表达在sdg8/ashh2花序中显著

下调(Grini et al., 2009)。 

 

3.2.2  组蛋白乙酰化 

组蛋白乙酰化受到组蛋白乙酰转移酶(histone ace-

tyltransferases, HATs)和组蛋白脱乙酰酶(histone 

deacetylases, HDAs)的精密调控。比较常见的类型 

是赖氨酸乙酰化, 其可通过改变赖氨酸正电性质以及 
 

表2  参与重瓣化进程的表观遗传调控方式及其机理 

Table 2  Epigenetic regulations and mechanisms involved in petal doubling of flower 

类型 作用机制 相关基因及其在重瓣化进程中的功能 参考文献 

DNA甲基化  常发生在CG、CHG和CHH 
(H包括A、T或C)的胞嘧啶C
上, 影响染色质结构、DNA
构象及基因表达 

拟南芥甲基转移酶MET1缺失导致基因组DNA总体甲基

化水平下降, 引起花器官同源异型转化及数量变化 
Finnegan et al., 1996; 
Choi et al., 2002; Gan et 
al., 2013 

  低温可通过诱导月季RhAG启动子中CHH位点甲基化

水平升高而抑制RhAG表达, 导致月季雄蕊瓣化 
Ma et al., 2015 

组蛋白甲基化 在转录调节和异染色质形成

中发挥重要作用。通常将

H3K9和H3K27甲基化作为

抑制标记 , 而 H3K4 以及

H3K36甲基化则作为激活标

记 

水稻去甲基酶JMJ706功能丧失导致H3K9甲基化程度

增强, 影响花的形态和器官数量 
Sun and Zhou, 2008 

  拟南芥AG蛋白能够通过调控WUS或KNU基因位点的

H3K27甲基化修饰状态抑制WUS表达, 进而调控花分

生组织的发育 

Liu et al., 2011 

  TrxG蛋白家族可调控H3K4甲基化, 其家族成员的突变

导致拟南芥雄蕊和花瓣间的同源异型转变 
Grini et al., 2009 

组蛋白乙酰化 受组蛋白乙酰转移酶和脱乙

酰酶调控。以赖氨酸乙酰化

较常见, 其通常具有激活靶

基因的作用 

AP2能够招募组蛋白脱乙酰化酶复合物TPL-HDA19而
抑制AG的表达 

Krogan et al., 2012 

  月季生长素响应因子RhARF18能招募组蛋白脱乙酰酶

RhHDA6到RhAG启动子上, 降低H3K9/K14乙酰化水

平进而抑制其转录, 引起雄蕊瓣化 

Chen et al., 2021 

染色质重塑 包括核小体位置改变、核小

体去组装及组蛋白修饰等 , 
需要ATP依赖的染色质重塑

复合物参与 

拟南芥染色质重塑SWI/SNF复合物成员SYD和BRM基

因突变均导致第2、3轮花器官的同源异型转化。SYD和

BRM均能诱导AP3和AG基因表达从而启动花器官身份

决定 

Hurtado et al., 2006; Wu 
et al., 2012 

miRNA调控 通过切割靶基因mRNA、抑

制其翻译以及介导DNA甲

基化等方式调控基因的表达 

在桃、香石竹、矮牵牛、月季和玫瑰等植物中发现

miRNA172能够抑制AP2类基因的表达进而影响花器官

形态建成。该调控机制在真双子叶植物中保守 

Gattolin et al., 2018, 2020

  拟南芥miR164能够通过调控边界基因CUCs的表达影

响花器官数量。草莓中miRNA164-CUC也参与花型调控 
Laufs et al., 2004; Baker 
et al., 2005; Zheng et al., 
2019 

  金鱼草和矮牵牛miR169通过对NF-YA的转录后抑制降

低C类基因的活性。miR169突变导致C类基因异位表达, 
进而产生雄蕊化的花瓣 

Cartolano et al., 2007; 李
巍和徐启江, 2014 

    山茶miRNA156可负调控CjSPL1/2表达, 使其仅在雄蕊

花丝而不在花药中表达, 进而引起雄蕊瓣化 
Li et al., 2017 
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染色体结构激活靶基因的表达(Davie and Chadee, 

1998; Dyson et al., 2001)。在月季中, 生长素响应因

子RhARF18通过抑制RhAG基因的表达参与生长素

介导的雄蕊瓣化。RhARF18能够与组蛋白脱乙酰酶

RhHDA6发生互作, RhHDA6基因沉默导致花瓣数量

显著减少, 同时RhAG基因启动子中RhARF18结合

区域附近的H3K9/K14乙酰化水平显著升高 , 表明

RhARF18可能通过招募RhHDA6而加强RhARF18对

于RhAG转录的抑制作用(Chen et al., 2021)。Kagale

和Rozwadowski (2011)发现含有EAR基序的蛋白质

(如AP2和RBE)可通过招募由TPL (TOPLESS)和组

蛋白脱乙酰化酶HDA19形成的阻遏复合物来调节下

游基因的转录。以AP2为例, 其能够招募TPL-HDA19

复合物进而抑制AG的表达, 同时该复合物通过限制

AP3和PI等B类功能基因在第1轮花器官的表达来控

制萼片花瓣的同一性(Krogan et al., 2012; Gan et al., 

2013)。Xu等(2018)的研究表明, SUP可与转录抑制复

合物PRC2 (polycomb repressive complex 2)的组分

CLF (CURLY LEAF)相互作用, 通过控制生长素生物

合成基因的表达来调节花器官边界。 

3.3  染色质重塑  

染色质重塑包括核小体位置改变、核小体去组装以及

组蛋白修饰等过程, 其影响组蛋白与DNA之间的联

系, 进而改变DNA与转录因子结合的难易程度(Gan 

et al., 2013; 张科等, 2018)。染色质重塑需要ATP依

赖的染色质重塑复合物参与, 其可利用ATP水解改变

DNA与组蛋白之间的相互作用, 达到重塑染色质结

构的目的(Varga-Weisz, 2001)。 

SWI/SNF复合物是拟南芥中最重要的一类ATP 

依赖的染色质重塑复合体 , 其核心成员包括BRM 

(BRAHMA) 和 SYD (SPLAYED) 等 (Reyes et al., 

2002; Jarillo et al., 2009)。研究表明, 拟南芥SYD被

特异招募到WUS启动子区并激活WUS的表达, 影响

茎尖分生组织干细胞的活性(Kwon et al., 2005)。

SYD和BRM基因突变均导致严重的花型异常, 包括

第2、3轮花器官的同源异型转化 (Hurtado et al., 

2006; Wu et al., 2012)。SYD和BRM在花型调节方面

部分功能冗余。研究表明, LFY (LEAFY)和SEP3等转

录因子能将SYD和BRM募集到AP3和AG基因的调控

区; 同时, ULT1和其它染色质因子也被招募过来, 共

同解除转录抑制复合物PRC1、PRC2以及H3K27me3

的抑制作用, 诱导H3K4me3积累, 从而上调AP3和

AG基因的表达并启动花器官身份决定(Bezhani et 

al., 2007; Wu et al., 2012)。 

3.4  miRNA调控  

MicroRNAs (miRNAs)是一类长度为20–24 nt的非编

码小分子RNA, 其通常由具有发卡结构的前体切割

产生。miRNAs通过切割靶基因mRNA、抑制其翻译

以及介导DNA甲基化等方式调控基因的表达(张俊红

等, 2014)。miRNAs广泛参与植物生长发育的各个方

面, 在调控植物花发育和花朵重瓣性状中发挥关键作

用 的 成 员 主 要 包 括 miRNA172 、 miRNA164 和

miRNA169等。 

研究发现, miRNA172通过抑制AP2和TOE1等

靶基因的表达而影响多种植物花器官的形态建成(王

劲东等, 2020)。眭梦洁等(2019)利用高通量测序技术, 

对中国古老月季绿萼和月月粉花蕾期的miRNA进行

测序和分析, 发现2个月季品种中差异表达的miRNA

有31个。其中, miRNA172在月季绿萼花瓣、雄蕊和

雌蕊中的表达水平比月月粉显著下调, 其预测靶基因

RcAP2则在这些器官中显著上调。Gattolin等(2018)

分析了来自桃单瓣和重瓣品系的基因组重排数据, 发

现1个编码euAP2家族TOE (TARGET OF EAT)分支

转录因子的Prupe.6G242400基因, 其DNA上缺失了

一段包含miR172结合位点的序列, 基因表达检测表

明该基因可能参与桃花瓣数量的调控。同时, 在重瓣

月季Prupe.6G242400同源基因中也发现了miR172

结合位点的类似突变。随后, Gattolin等(2020)在具有

显性重瓣花特征的香石竹(Dianthus caryophyllus)、矮

牵牛和玫瑰(Rosa rugosa)等植物中, 发现TOE分支

PET (PETALOSA)基因的miRNA172结合位点也存在

变异, 导致PET无法被miRNA172调控并由此形成重

瓣花。以上结果均证明, miR172对AP2类基因的调控

在花朵重瓣化中具有关键作用, 且该机制在真双子叶

植物中保守。 

miR164通过调控边界基因CUCs的表达而建立

花器官轮次之间或花器官边界, 从而影响花原基大小

和花器官数量(Luo et al., 2013)。拟南芥边界基因

CUC1和CUC2是miRNA164a–c的靶基因。过表达

miRNA164a或miRNA164b均导致CUC1和CUC2表
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达量降低, 并产生类似cuc1/2双突变体的表型, 即萼

片融合和花瓣数目减少(Laufs et al., 2004); 相反, 

在miR164c突变体eep1 (extra early petals-1)中 , 

CUC发生异位表达, 导致最初形成花朵中的花瓣数

目显著增加(Baker et al., 2005; Lampugnani et al., 

2012)。Huang等(2012)发现边界基因RBE在花型调

控中的作用可能依赖于miRNA164-CUC途径。拟南

芥RBE能够通过结合miRNA164c的启动子抑制其表

达, 也能间接调节miRNA164a/b的时空表达特性, 并

可诱导CUC1/2的表达水平。进一步研究表明, 在拟南

芥花瓣发育早期RBE可通过miRNA164-CUC模块调

控萼片和花瓣的器官发生(Huang et al., 2012)。

Zheng等 (2019)在草莓 (Fragaria vesca)中亦发现

miRNA164-CUC途径参与花器官形态发生, 说明该

途径在不同植物间具有一定的保守性。 

此外, 一些报道指出其它miRNA也能通过调控

靶基因的表达参与花型调控。如金鱼草FIS (FIS-

TULATA)基因和矮牵牛BL (BLIND)基因均可编码

miRNA169。miR169能够抑制NF-YA转录因子基因的

表达, 而NF-YA转录因子则可诱导C类基因的表达, 

因此推测miR169通过转录后水平抑制NF-YA的表达

进而抑制C类基因的活性, 并将其活性限制在内2轮

花器官, 以此调控雄蕊和心皮的发育(Jones-Rhoad-

es and Bartel, 2004)。FIS和BL的缺失导致C类基因

的异位表达, 造成第2轮花器官中出现雄蕊化的花瓣

(Cartolano et al., 2007; 李巍和徐启江, 2014)。Li等

(2017)对山茶重瓣化机制的研究表明, miRNA156通

过负调控SPL (SQUAMOSA PROMOTER BINDING 

PROTEIN LIKE)家族成员CjSPL1/2的表达, 使其仅

在雄蕊花丝中表达而不在花药组织表达, 并由此产生

雄蕊瓣化现象, 从而形成重瓣花。 

4  展望  

观赏植物花朵的重瓣性状具有重要的观赏价值和经

济价值, 一直受到国内外育种家的高度重视。重瓣花

的遗传模式较为复杂, 在不同物种及品种间可能具有

不同的遗传特性。总体而言, 重瓣花的遗传特性涉及

等位基因控制、主基因和修饰基因共同控制、微效多

基因控制、倍性遗传和细胞质遗传等(赵印泉和刘青

林, 2009)。自然界一些观赏植物的重瓣性表现为由多

基因控制的数量性状, 如大丽花(Dahlia pinnata)和

万寿菊(赵印泉和刘青林, 2009)。在另一些观赏植物

中, 单瓣和重瓣虽然为质量性状, 但是花瓣数量的多

少则为数量性状, 如月季和菊花(姜珊等, 2021)。这种

多基因控制的重瓣性部分解释了温度、光照和水肥等

环境因子对重瓣花花瓣数量的调控作用, 也为多代杂

交选育超亲重瓣新品种提供了理论依据 (姜珊等 , 

2021)。在倍性方面, 目前被子植物的花型调控是否

具有这一遗传特性尚无统一定论。例如, Kermani等

(2003)利用植物微管抑制剂Oryzalin处理二倍体月季

Thérèse Bugnet的茎尖, 获得了四倍体月季, 表型观

察发现四倍体月季的花瓣数量约为二倍体月季的2

倍。Ning等(2009)将纯合四倍体的重瓣矮牵牛与二倍

体的单瓣矮牵牛自交系杂交, 产生倍性和花型性状分

离的F1群体。对该群体的统计分析发现, 矮牵牛的染

色体倍性与花瓣数量之间无直接关联。然而, 半重瓣

性状的产生可能与花粉倍性相关。这些研究表明, 重

瓣与染色体倍性之间的相关性可能在不同物种间存

在差异。另一方面, 作为观赏花卉的重要育种目标, 

重瓣栽培品种的出现也是人类长期驯化与人为选择

的结果。重瓣性状在花卉育种史中得到不断积累和加

强, 其背后的分子调控机理也逐渐被揭示, 并证实与

花发育关键基因的表达调控相关。以月季为例, 中国

和地中海沿岸是世界上重瓣月季育种的两大主要区

域。Dubois等(2010)对2个地区现代月季及其原始亲

本中的花发育基因进行表达分析, 发现其在欧洲/中

东和中国的驯化过程中, C类功能基因RhAG在月季

中的表达区域大小均与花瓣数量存在相关性, 即花

瓣数量越多的栽培品种, 其花原基中RhAG的表达区

域越狭窄。该研究结果也说明, 人类培育重瓣花的育

种史定向改变了花发育基因的表达, 从而促进重瓣

表型的发生。 

关于观赏植物中重瓣性状形成的分子机理, 本文

探讨了参与被子植物花发育进程的转录因子, 尤其是

参与分生组织大小和活性的终止、花器官属性决定及

花器官发育进程的关键基因(Thomson and Wellmer, 

2019), 主要包括MIKC型MADS-box转录因子基因、

干细胞决定基因、边界基因和对称性基因等(Huang 

and Irish, 2016; Thomson et al., 2017; Thomson 

and Wellmer, 2019)。A、B、C和E类功能基因在多 

种园艺作物的单瓣和重瓣品种中表现出时空表达的
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显著差异(Li et al., 2017; Liu et al., 2018; Hu et al., 

2019)。功能研究亦表明这些花发育功能基因参与的

重瓣化进程主要涉及花器官中同源异型器官的转变, 

其中以雄蕊和雌蕊瓣化居多。在矮牵牛、三花龙胆、

月季和观赏桃等多种植物中, 发现A、B、C类功能基

因的表达变化均可导致生殖器官发生瓣化现象(Noor 

et al., 2014; Nakatsuka et al., 2015; Yan et al., 

2018; Cai et al., 2021), 为重瓣花起源方式中的雌雄

蕊起源提供了重要的理论支撑。在夏堇和枇杷等少数

植物的花朵中也发现了B类功能基因的表达变化可诱

导萼片向花瓣状器官转变, 为苞片起源重瓣花提供了

证据。菊科植物花序中管状花向舌状花的转变是花序 

起源重瓣花的典型案例, 其主要归因于对称性基因

TCP的作用。向日葵和非洲菊等植物中的研究表明, 

TCP基因参与控制舌瓣花的花朵两侧对称性以及舌

瓣花和筒状花的身份决定, 为菊科花卉重瓣分子育种

奠定了理论基础(Fambrini et al., 2014; Juntheikki- 

Palovaara et al., 2014)。此外, 干细胞决定基因WUS

和边界基因(如PTL、SUP和RBE)也被证实在花朵重

瓣化进程中扮演重要角色, 且这些转录因子在该途径

中的调控作用多数与MADS-box基因相关, 从而构成

了复杂的调控网络(Prunet et al., 2008; Quon et al., 

2017; Thomson et al., 2017; 张科等, 2018)。另一方

面, MADS-box主要通过控制具有调节功能的靶基因

表达水平起作用(Kaufmann et al., 2010; Wuest et 

al., 2012; Ó’Maoiléidigh et al., 2013; Pajoro et al., 

2014)。从植物进化的角度看, 某一特定MADS-box

因子的靶基因在近缘物种间乃至不同科远缘植物间

的差异, 可以解释花型在进化中的许多改变, 而这些

物种间共享的核心靶基因则为建立不同类型花器官

发育模型的分子机理提供了必要的基础信息(Muiño 

et al., 2016)。然而, 目前关于MADS-box蛋白在分子

水平上如何精准调控特异靶基因仍不清楚。  

表观遗传学作为近年来转录调控的研究热点之

一, 在花发育研究中也取得了诸多进展。遗传学、反

向遗传学和基因组学等领域的研究表明, 表观遗传因

子通过调控染色体状态在花发育相关的细胞分化起

始和维持中发挥重要作用(Gan et al., 2013)。组蛋白

和DNA甲基化修饰、染色质重塑和miRNAs均参与调

节花发育进程中数以千计基因的时空表达特异性, 从

而确保花朵具有正确数量的花器官。然而, 目前对植

物表观遗传学的研究主要聚焦于拟南芥、矮牵牛和金

鱼草等模式植物, 亟待拓宽花发育表观遗传学的研究

对象, 并在观赏植物中进行更为深入的探究。此外, 

为进一步了解不同花器官细胞分化和活性维持中表

观遗传的功能机制, 需要在特定的发育背景下对单个

细胞类型进行表观遗传学分析, 但目前关于该领域的

研究较少, 尤其是对于某些特定细胞类型中表观遗传

调控特异靶点的招募机制仍知之甚少。后续可通过对

特定类型的细胞进行GFP或生物素标记, 利用分离

和细胞核亲和纯化等技术对这些问题进行深入研究

(Birnbaum et al., 2005; Yadav et al., 2009; Deal and 

Henikoff, 2010; Gan et al., 2013)。此外, 冷冻电子显

微镜、环状染色体构象捕获(circular chromosome con-

formation capture, 4C)、3C碳拷贝(3C-carbon copy, 

5C)、高通量染色体构象捕获(high-throughput/resolu-

tion chromosome conformation capture, Hi-C)以及

染色质远程交互测序(chromatin interaction analysis 

by paired-end tag sequencing, ChIA-PET)等新兴技

术的发展(张科等, 2018), 将为表观遗传调控和染色

质修饰特征相关研究奠定技术基础, 帮助研究者了解

表观遗传调控在花器官细胞分化中的作用, 并为探明

表观遗传在园艺植物花朵重瓣化进程中的作用机制

提供理论依据。 

综上所述, 重瓣形成的遗传特性较为复杂, 且同

时具有质量性状和数量性状的特点。虽然可通过多代

杂交选育超亲重瓣新品种, 但是在选育过程中易出现

性状分离, 也易受到环境变化的影响, 因而采用这种

方式培育重瓣新品种效率低且耗时长。可以预见, 借

助分子育种技术是解决该难题的有效手段, 也为育种

家设计新的重瓣花型提供了可能。随着生物技术、高

通量测序技术和生物信息分析技术的不断发展, 被子

植物重瓣性状形成的分子调控机理研究将会取得更大

的突破, 可为重瓣性遗传改良提供重要的理论支撑。

同时, 在观赏植物中建立高效的遗传转化体系, 结合

基因编辑等现代分子生物学技术, 将极大地促进重瓣

性状的应用研究, 并培育出更多类型丰富的重瓣花新

品种。 
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  Molecular Mechanism of Petal Doubling of Flower in Angiosperm 
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Abstract  Double flower is characterized by the increase in the number of petals, the folding of petal or the increase in 

area of petal, which usually has higher ornamental and economic value. Focusing on the increased number of petal and 

petal-like organ in double flower, we summarized and discussed the molecular mechanism of the formation of double 

flower in some model plants and ornamental plants, including the key transcription factors and the epigenetic modifica-

tions such as miRNAs, DNA methylation, histone modification and chromatin remodeling involved in the regulation of petal 

number. And based on this, we discussed the developing trend of the future research. 
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