
中国科学: 生命科学    2010 年  第 40 卷  第 6 期: 469 ~ 475 
 

SCIENTIA SINICA  Vitae www.scichina.com  life.scichina.com 

 

引用格式: 白书农, 许智宏. 从“乙烯促雌”到“乙烯抑雄”: 黄瓜单性花非正常器官发育命运研究的回顾. 中国科学: 生命科学, 2010, 40: 469—475, doi: 
10.1360/052010-221 

《中国科学》杂志社
SCIENCE CHINA PRESS

评 述  

从“乙烯促雌”到“乙烯抑雄”: 黄瓜单性花非正常 
器官发育命运研究的回顾 

白书农*, 许智宏* 
北京大学生命科学学院, 蛋白质工程和植物基因工程国家重点实验室, 北京大学-耶鲁大学植物分子遗传学及农业生物技术联合研究中心, 
北京  100871 
* 联系人, E-mail: shunongb@pku.eud.cn; xuzh@pku.edu.cn 

收稿日期: 2010-04-07; 接受日期: 2010-04-08 
科技部攀登计划预选项目、科技部转基因专项(批准号: J00-A-005)、国家重点基础研究发展计划(批准号: G19990116)、国家自然科学 
基金(批准号: 30070361 和 30470842)和 ICGEB(批准号: CRP/CHN03-02)资助项目 

  

摘要    简要回顾了黄瓜单性花研究的历史. 着重介绍了近年来在黄瓜单性花非正常器官, 特别

是雌花雄蕊发育命运方面的研究进展. 提出了对黄瓜单性花现象的思考, 以及今后研究中值得关

注的方向. 
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地球上生命世界最重要的演化事件之一, 就是

有性生殖的出现. 虽然人们目前还无法理解这一事

件出现的原因, 但很清楚其结果, 即生命世界的多样

性. 让这个世界五彩缤纷的高等动植物, 几乎都是以

有性生殖来繁衍后代. 因此, 对于有性生殖的研究, 
始终是生命科学研究中的一个重要内容.  

人们对植物性别的了解很早. 大约 3000 年前, 
中东地区的先民就了解到需要为海枣雌花授粉方可

获得好的收成; 中国南北朝时期, 农学家贾思勰在

《齐民要术》中也谈到种植大麻需要雄株为雌株授粉

的现象[1]. 但现代科学意义上的植物性别研究, 一般

认为发端于 Camerarius 发表于 1694 年的《论植物的

性别》(De sexu Plantarum)[2]. “性别”现象从单细胞生

物就开始出现, 如酵母作为单细胞生物, 其减数分裂

可以产生 a 型和 α型两种配子细胞. 在植物性别研究

中, 由于人们研究的对象大多是被子植物, 而在被子

植物中执行生殖功能的细胞(孢子和配子)产生于特

化的花器官中, 因此人们习惯于根据花器官类型来

定义植物的性别: 以雄蕊代表植物的雄性特征, 雌蕊

代表植物的雌性特征[3]. 于是有了单性花和完全花的

划分, 并进一步形成雌雄同株异花(monoecy)、雌雄异

株(diecy)等各种描述性别的方式. 根据这种描述方式, 
有人统计过, 在被子植物中, 大约 10%的物种以单性

花的形式完成有性生殖[4]. 裸子植物、蕨类植物和苔

藓植物主要也以有性生殖来繁衍后代. 它们虽然没

有特化的花器官, 但均有各自不同的方式产生执行

生殖功能的细胞——孢子和配子. 本文将不涉及这些

植物有性生殖过程中的性别分化问题. 由于单性花

在被子植物有性生殖过程中的特殊性, 在过去相当

长的时间中, 人们对植物性别的研究实际上是对单

性花产生机制的研究. 有人根据哺乳类动物性别决

定于性染色体的现象, 探讨在单性花植物中是否也 
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有性染色体的存在[3,5]; 而有人则根据环境因素对雌

雄花(株)出现的影响, 探讨激素对单性花植物形成的

影响[6]. 在以往的研究中, 酸模(Rumex acetosa)、白

麦瓶草(Silence dioica)、玉米(Zea mays)、黄瓜(Cucumis 
sativus)等因为人们研究得比较多而被认为是了解植

物性别分化的模式植物. 在这些研究中发现, 除了同

属于葫芦科的黄瓜和甜瓜(Cucumis melo)在单性花发

育的调控机制有高度相似之处, 在不同类型的植物

中还没有一种普适的单性花发育机制. 另外有趣的

是, 在过去对单性花的研究中, 大部分工作是将雄花

或者雌花作为研究对象, 很少关注单性花中不能完

成形态及功能分化的非正常器官(inappropriate organ, 
指在花芽发育过程中无法形成正常结构和功能的器

官 , 即雄花中的雌蕊和雌花中的雄蕊)的发育命运. 
本文将先简要回顾黄瓜单性花发育机制的研究历程; 
然后集中介绍近年对黄瓜单性花中非正常器官发育

命运的研究所取得的进展; 最后在这些进展的基础

上提出对植物单性花研究的一些思考.  

1  黄瓜单性花研究的历史概况 

黄瓜作为一种栽培植物已经有 3000 多年历史. 
20 世纪 20 年代即有人开始关注黄瓜单性花发育过 
程[7]. 到了 20 世纪 50 年代, 人们开始系统地研究黄

瓜单性花的形态发生过程和遗传控制机制. Atsmon
和 Galun[8]的观察表明, 在黄瓜花芽发育早期, 雌雄

蕊原基都出现. 但随着发育过程的进行, 两种器官原

基只有一种可以继续发育, 从而形成雌花或者雄花. 
同时, 遗传性分析表明, 黄瓜单性花的发育受到 3 个

基因的控制, 分别是 F, M, A 基因[9]. 值得一提的是, 
由于野生黄瓜基本上是雌雄同株异花类型, 在对黄

瓜单性花开展遗传性分析时, 研究者非常聪明地选

择了第一朵雌花出现的节位作为主要指标来定义黄

瓜性别表型[9]. 如果没有有效的表型指标, 要开展对

黄瓜单性花发育调控的遗传学分析是难以想象的 . 
在此基础上, F, M 基因近年分别被克隆. 有趣的是, 
这两个基因编码乙烯合成的关键酶 ACS 基因家族的

不同成员 CsACS-G 和 CsACS2[10~14]. 虽然 F 基因的表

达部位尚不清楚, 但有证据表明 M 基因的表达部位

在心皮[15~18]. 目前还不清楚这两个基因在调控黄瓜

单性花发育中具体的作用机制.  
在 20 世纪中后期, 人们开始探索环境条件是否

对黄瓜单性花的发生产生影响. 各种能尝试的内外

环境条件都被尝试过, 其中包括温度、光照长度、营

养条件、各种激素[9]. 在对各种植物激素效应加以检

测之后, 人们发现乙烯具有明显的促雌效应. 这一现

象与后来所发现的 F 基因和 M 基因均编码 ACS 高度

吻合. 在这一时期的探索中, 中国科学家做出了积极

的贡献. 其中一位代表性人物就是北京大学的曹宗

巽教授. 她从 20 世纪 50 年代开始带领学生探索影响

黄瓜单性花形成的环境因素 [19,20]. 为了便于观察外

施生长物质对花芽形成的影响, 她建立了茎尖培养

的方法, 即将黄瓜顶芽取下, 在无菌条件下于三角瓶

的斜面培养基中培养. 这种方法可以准确掌握外源

生长物质的施用量和施用时间. 她用这种方法证明

乙烯能够促进雌花形成, 而赤霉素可以促进雄花形

成[21,22]. 不幸的是, 她的这种探索, 在文化大革命中

被称为“试管中种黄瓜”, 被错误地认为是研究工作

脱离生产实际的典型而受到不公正批判.  
20 世纪 80 年代, 随着基于拟南芥和金鱼草花形

态突变体研究的关于花器官特征决定“ABC 模型”的
提出, 有人开始从花器官特征决定基因的角度探索

黄瓜单性花发育的调控机制. 从黄瓜中已克隆得到

若干 MADS 盒基因[23~25]. 在此基础上, Kater 等人[26]

通过对 gp 突变体的研究, 提出黄瓜单性花的发育不

是像过去一直认为的那样在整株水平上被决定, 而
应该是在特定花器官类型水平上被决定. 这一观点在

认识黄瓜单性花发育调控机制上是一个重要的突破.  
由于黄瓜是世界上第四大蔬菜作物, 以中国科

学家为主导的国际合作最近完成了黄瓜基因组的测

序工作[27]. 最近还有人对不同雌雄花表型的黄瓜品

系做了表达谱分析[28]. 这为深入了解黄瓜单性花发

育的调控机制提供了全新的机遇.  

2  从遗传/生理学研究到发育生物学研究 

在过去 60 多年的时间中, 对黄瓜单性花发育调

控的认识主要来自于遗传学和生理学方面的研究 . 
发现黄瓜花芽分化早期均具有雌雄蕊原基; F, M, A
基因的互作决定不同的单性花类型; 乙烯促雌; 在特

定花器官类型水平而不是在整株水平上决定单性花

的发育; 以及 F, M 基因编码乙烯合成途径的关键酶

ACS. 这些是人们认识黄瓜单性花发育调控机制的

几个里程碑. 但所有这些研究, 均未能解释为什么乙
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烯这种在体内广泛分布的激素能选择性地促进黄瓜

雌花的发育. 虽然 Yin 和 Quinn[29]曾经提出过一个单

因子模型来解释乙烯促雌的机制, 但现在看来, 这种

典型的生理学解释显然过于抽象, 无法落实到具体

的生物事件.  
由于北京大学曹宗巽教授在黄瓜单性花研究方

面的基础, 为推动我国植物发育生物学的发展, 20 世

纪 90 年代后期, 在国家有关基础研究计划经费的资

助下, 本研究组从发育生物学的角度展开了对黄瓜

单性花发育调控机制的新探索. 与遗传学关注哪些

基因控制黄瓜单性花发育, 生理学关注哪些因素影

响黄瓜单性花发育不同, 本研究组提出的问题是, 既
然在花芽发育早期雌雄蕊原基均出现, 那么其中的

非正常器官在之后的花芽发育中命运如何? 
在开始此项研究时, 没有任何有关黄瓜花芽发

育过程的详细描述. 虽然人们观察到花芽早期发育

过程中确实出现了雌雄蕊两种原基, 但没有人能确

切地回答, 非正常器官在什么时期出现发育停滞, 它
们出现发育停滞之后是死是活, 自然也不了解为什

么会出现发育停滞. 为回答非正常器官发育命运的

问题, 首先对黄瓜花芽发育的全过程开展系统的形

态学分析. 发现在花芽发育第 5 期, 即心皮原基发生

时, 所有的花芽没有明显的形态学差别. 但到了随后

的第 6 期, 即不同的花芽中出现了雌雄蕊发育的形态

学分化时期, 一些花芽雄蕊的花药部分持续生长, 而
心皮原基的基部停止伸长, 形成雄花; 而一些花芽雄

蕊花药部分停止生长, 而心皮原基的基部持续伸长, 
形成雌花[30](图 1). 因此, 确定了在黄瓜花芽发育过

程中, 心皮原基出现之后可以确定单性花在形态上

的差别. 由于黄瓜花芽发育过程中雄蕊原基的出现

早于心皮原基的出现, 而心皮原基出现时两种器官

均未发育到生殖细胞分化的阶段, 描述花芽发育状

态用发育时期比较好, 不宜笼统地将第 5 期之前的花

芽称为“两性期”.  
有关黄瓜单性花中非正常器官的命运, 在很多

文献中均模糊地描述为“退化”[31]. “退化”究竟意味着

器官死亡且在形态上消失, 还是其他的状态? 所展

开的形态学观察表明, 无论雌花中的雄蕊还是雄花

中的雌蕊, 从第 6 期开始发育停滞的非正常雌雄蕊器

官一直到开花始终存在, 并没有在结构上消失[30]. 利
用 MTT 染色等不同的方法所进行的检测表明, 发育

停滞的非正常雌雄蕊器官一直到开花, 始终保持有

代谢活性[32,33]. 不同的是, 在雌花雄蕊中, 花药不继

续发育, 而花丝还可以继续伸长; 在雄花雌蕊中, 子 

 

 
 

图 1  黄瓜花芽早期发育的扫描电子显微镜观察[30] 
(A) 1 期花芽; (B) 2 期花芽; (C) 3 期花芽, 箭头示花瓣原基; (D) 5 期花芽, 箭头示刚出现的心皮原基; (E) 6 期雄花花芽; (F) 7 期雄花花芽, 

箭头示刚出现的心皮; (G) 6 期雌花花芽; (H) 7 期雌花花芽. C: 心皮; fm: 花芽原基; P: 花瓣; S: 萼片; St: 雄蕊  
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房从来就没有出现, 而花柱和柱头部分还有进一步

的分化. 这说明, 黄瓜单性花中的非正常雌雄蕊发育

的停滞不是整个器官发育的停滞, 而是来自于同一

原基的器官的局部区域, 即花药及子房部分出现发

育停滞. 值得注意的是, 这个局部区域, 恰恰是产生

生殖细胞的区域. 虽然目前还不了解这种器官不同

区域不同分化命运的决定机制, 但器官原基在发育

过程中出现功能域分化, 在黄瓜单性花发育过程中

具有重要意义. 
既然 MTT 染色等方法检测到非正常雌雄蕊器官

在黄瓜花芽发育过程中始终具有代谢活性, 为什么

这些器官不能继续进行正常发育呢? 在随后的各种

检测中意外发现, 雌花雄蕊的花药原基从 7 期开始出

现 DNA 损伤的信号[33]. 显然, 雌花雄蕊细胞具有代

谢活性与细胞核中出现 DNA 损伤并不是相互排斥的

现象. 也就是说, 出现 DNA 损伤, 并不意味着细胞

的死亡. 但这里所观察到的 DNA 损伤很可能与雌花

雄蕊花药发育停滞之间具有内在的联系. 值得注意

的是, 雄花雌蕊发育停滞与 DNA 损伤没有关联. 因为

在雄花发育过程中没有检测到 DNA 损伤的信号[30].  
雌花雄蕊的花药部分出现 DNA 损伤的现象, 为

探讨乙烯促雌的现象提供了一个切入点. 在过去对

乙烯作用机制的研究中, 人们发现乙烯可以诱导包

括 DNA 损伤的细胞凋亡. 在黄瓜雌花雄蕊中滞育的

花药虽然并没有完全死亡, 但毕竟出现了 DNA 损伤. 
这种 DNA 损伤是否与乙烯效应相关? 为回答这个问

题, 首先利用来自黄瓜子叶的原生质体为实验体系, 
检测乙烯是否能在黄瓜细胞中诱导 DNA 损伤, 获得

了肯定的结果[34]. 由于目前对乙烯从合成到信号转

导组分了解得比较清楚, 利用本实验室所建立的器

官原基基因表达水平检测技术[35], 对黄瓜花芽早期

各发育阶段中不同器官原基的相关基因表达水平进

行了检测. 发现在雌花雄蕊中乙烯受体 CsETR1 基因

的表达出现明显地下调. 与之相应, 乙烯信号转导途

径下游的转录因子(拟南芥 EREBP同源基因)的表达则

明显上调[34]. 这表明在雌花雄蕊的发育过程中, 乙烯

受体表达的下调, 引发了器官特异性的乙烯反应. 这
种乙烯反应可能正是导致花药原基 DNA 损伤的原因.  

由于目前在黄瓜中还无法有效构建转基因植株, 
为检验上述推论, 在拟南芥中构建了器官特异性改

变乙烯反应的转基因植株. 无论是过量表达乙烯合

成关键酶 ACO2, 还是抑制表达 CsETR1 同源基因

ETR1, 均在拟南芥中诱导出雄蕊发育异常, 即出现

了类似黄瓜雌花的“单性花”[34,36].  
至此, 对黄瓜单性花发育过程中非正常器官命

运的探索, 在雌花雄蕊上取得了一定的进展, 即确定

了在其发育过程中, 由于未知因子下调了乙烯受体

CsETR1 的表达, 在花药原基中激活了乙烯反应, 诱
导了 DNA 损伤, 从而导致花药原基的发育停滞. 目
前本研究组正在分析 CsETR1 基因表达的调控机制. 
同时, 在黄瓜中发现了 2 个 DNA 酶, 目前正在分析

其作用机制.  

3  “乙烯促雌”机制中尚未回答的问题 

过去的生理学研究提出“乙烯促雌”, F, M 基因的

克隆证明乙烯确实参与了黄瓜单性花的发育调控 . 
但发育生物学角度的研究所获得的证据表明乙烯在

雌花发育过程中的效应实际上是“抑雄”. 那么乙烯

是否在黄瓜中具有真正意义的“促雌”效应呢? 目前

还没有任何直接的证据. 虽然 M 基因的表达特征表

明, 该基因在心皮表达, 但并不足以说明该基因具有

促进雌蕊发育的效应. 如何检验乙烯是否有促进黄

瓜雌蕊发育的功能, 对真正理解“乙烯促雌”现象是

一个无法回避的挑战.  
另外一个非常具有挑战性的问题, 就是为什么

在黄瓜单性花发育过程中, 两个关键基因均编码乙

烯合成关键酶 ACS? 综合观察 F, M 基因的表型发现, 
当 F, M 基因均不存在时, 黄瓜表现为雄全同株(即在

植株上会同时出现雄花和完全花)表型. 当只有 M 基

因存在, 或者 F 基因以杂合体形式存在时, 黄瓜表现

为雌雄同株异花的表型, 而在 M 和 F 两个基因都存

在时, 黄瓜出现全雌性(即在自然情况下只开雌花)表
型. 显然 M基因和 F基因在“促雌”或“抑雄”功能上有

累加效应(图 2). 这两个基因作用机制如何? 它们之

间又如何相互作用? 这显然将研究“乙烯促雌”效应

的工作复杂化了. 但从积极的方面, 其为检验乙烯对

黄瓜雌蕊发育效应提供了更多的切入点.  
从更高的角度来思考, 系统考察野生黄瓜的性

别类型和相关基因, 将有助于理解黄瓜单性花发育

的调控机制. 在人们对植物单性花的研究中, 一种被

较多人认可的看法是, 被子植物最初是以完全花的

形式存在的. 单性花是在演化过程中出现的变异类 
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图 2  因 F, M, A 3个基因的不同组合而决定的黄瓜单性花

主要表型示意图[9] 
大写字母示显性, 小写字母示隐性; Andromonoecious: 雄全同株, 
该基因型植株可以产生雄花和两性花; Monoecious: 雌雄同株, 该
基因型植株可以产生雌花和雄花; Androecious: 雄株, 该基因型

植株只产生雄花; Heterozygous-gyneocious: 杂合条件下全雌株, 
该基因型植株可以在F基因杂合状态下只产生雌花; Hemaphrodite: 
完全花 ,  该基因型植株产生同时含有功能雌雄蕊的完全花 ;  

Gynoecious: 雌株, 该基因型植株只产生雌花 
 
型[37,38]. 虽然这一看法很难得到充分地证明, 但植物

系统学分析表明, 各种单性花物种散布在不同的类

群中, 而且不同单性花物种的雌雄蕊发育异常的形

式千差万别[5,39], 说明在它们之间很可能没有共同的

分子机制, 即沿着不同的分子进化途径发生. 因此, 
要了解黄瓜单性花发育的调控机制, 与其他物种(葫
芦科植物除外)的单性花进行横向比较的作用有限, 
而了解其野生种的发育情况, 探讨 F, M 或者 A 基因

在演化过程中的发生机制将会具有重要意义. 

4  性别分化还是器官分化 

深入思考近年对黄瓜单性花发育的研究结果 , 
发现黄瓜单性花发育过程中非正常器官发育的停滞

时期均在生殖细胞形成之前, 而且无论对于雌雄同

株异花还是雌雄异株的性别表型, 只要适当地外施

生长调节物质, 总可以在同一植株中产生正常的两

性生殖细胞. 这说明在黄瓜中生殖细胞分化能力并

未丧失, 只是在花芽分化的早期, 雌雄蕊器官分化出

现了异常, 使得器官形成过程无法进行到可以产生

生殖细胞的阶段. 雌雄蕊器官发育的异常, 并不意味

着生殖细胞分化能力的异常. 因此, 了解雌雄蕊器官

形成的调控机制, 不等同于了解了生殖细胞分化的

调控机制. 从这个意义上, 就黄瓜单性花现象而言, 
究竟应该将其看作性别分化(性别决定), 还是应该将

其看作器官分化, 值得认真讨论.  
所有的多细胞生物的有性生殖都涉及特化的器

官, 但有性生殖的核心是以细胞为单位的减数分裂

以及随后仍然以细胞为单位的受精. 从这个意义上, 
性别的基本定义单位应该是细胞. 在哺乳动物中, 性
别分化一般认为起始于胚胎发育早期在性腺中特异

表达性别决定基因. 因此, 性别分化的主体是可以被

准确追踪的. 但鸟类性别决定机制则有不同. 最近有

报道表明, 自然界出现的一种雌雄同体鸡的性别分

化并不局限于性腺细胞, 而是决定于性染色体不同

的体细胞对性腺激素的不同反应方式[40]. 在植物中, 
雌雄蕊虽然是产生生殖细胞的部位, 但它们的形态

结构并不是生殖细胞产生的先决条件. 因为在拟南

芥 ag 突变体中过量表达 AG 基因或者 SPL 基因, 均
可在花瓣中诱导生殖细胞的产生[41]. 该结果表明, 生
殖细胞的诱导发生是可以独立于雄蕊器官结构的存

在而完成的. 如果将雌雄蕊器官的形成作为器官形

成来看待, 而将生殖细胞诱导作为雌雄蕊器官形成

过程中的一个相对独立的过程来看待, 那么将能更

精确地定义所研究的问题, 从而更有效地解析植物

有性生殖这一高度复杂的生物学过程. 但这对人们

固有的思维模式和研究方法都提出了新的挑战.  
在过去对黄瓜单性花的研究过程中, 从探讨非

正常器官发育命运入手, 揭示了乙烯对雌花雄蕊发

育的抑制效应. 但更多地是发现了很多过去想象不

到的现象, 如同样来自一个原基的花药和花丝两部

分, 在它们刚刚出现形态分化的阶段, 就在 DNA 损

伤这一性状上受到了不同的调控. 又如在雌花发育

中, 是将已经出现花丝花药分化的雄蕊的花药部分

抑制生长; 而在雄花的发育中, 则是在还未出现子房

分化的阶段, 就完全抑制其分化. 而非正常器官所受

的发育抑制, 恰恰都发生在将来要进行生殖细胞诱
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导发生的部位. 此外, 在对拟南芥和其他植物的研究

中, 还没有发现单个乙烯受体基因的缺失能特异性

地影响雄蕊的发育. 但本研究组却发现, 器官特异性

地改变乙烯受体基因的表达水平, 足以造成雌花雄

蕊发育停滞. 这些现象背后的调控机制是什么, 成为

新的问题. 在这个意义上, 对黄瓜单性花发育调控机

制的研究, 确实为推动植物发育生物学的发展起到

了积极的作用.  
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From ethylene promotion of female flowers to ethylene inhibition of 
stamen development: a review on the study of developmental fate of 
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The history of research on cucumber unisexual flowers was briefly reviewed, with an emphasis of recent progresses in 
the study of developmental fate of inappropriate organs in unisexual cucumber flowers, especially the stamen of female 
flowers. We also proposed our opinion about the future direction of research on cucumber unisexual flowers. 

cucumber, unisexual flower, ethylene 

doi: 10.1360/052010-221 


