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摘要: 复叶作为单叶对于环境适应进化的产物, 更能适应恶劣的外界机械压力。绝大多数豆科植物具有典型的复叶结构, 
其发育过程反映了植物复叶发育的基本特征。本文介绍了近年来大豆、豌豆、蒺藜苜蓿和百脉根4种豆科植物复叶发育

分子机制的研究进展, 比较了它们在复叶发育过程中的异同, 以期明晰豆科叶片复杂的发育机制, 为豆科作物分子育种改

良提供理论指导。
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豆科(Leguminosae)是被子植物中仅次于菊科

和兰科的第三大科, 约含751个属, 19 500个种, 广泛

分布于世界各地, 包含云实亚科(Caesalpiniacae)、含

羞草亚科(Mimosaceae)和蝶形花亚科(Papilionaceae)
三个亚科。绝大多数豆科植物是典型的复叶物种, 
仅有少数亚科为单叶, 如紫荆族分支; 豆科植物形

态的多样性使之成为系统分类学、形态发生学、

进化发育、遗传学以及古生物学等学科的最重要

研究材料之一(Lewis等2005; Sprent 2007, 2008)。
同时, 豆科植物具有重要的经济意义, 它是人类食

品中淀粉、蛋白质、油和维生素的重要来源。

复叶与单叶相比, 虽然叶片的总面积减少了, 
但遭受风、雨等所加到叶片上的压力或阻力却少

得多, 因此极大地提高了植物适应恶劣环境的能

力(Vogel 2009)。复叶产生于茎尖分生组织的周边

区(peripherial zone, PZ), 其发育进程经历了3个连

续的发育阶段: (1)叶原基的起始, 此阶段叶原基从

茎尖分生组织周边区起始; (2)初级形态的建成, 此
阶段复叶各主要组成部分的原基被划分出来, 如
小叶、托叶等; (3)次级形态建成, 此阶段各个小叶

分化产生成熟叶(Dengler和Tsukaya 2001)。复叶比

单叶需要更长的初级形态建成期, 以便为小叶原

基的产生提供发育的时间和空间。复叶的多样性

源于复叶原基边缘分裂带(marginal blastozone)具
有维持细胞短暂不分化的活性和起始侧生组织的

潜力(Hagemann和Gleissberg 1996)。大豆(Glycine 
max)、豌豆(Pisum sativum)、蒺藜苜蓿(Medicago 
truncatula)和百脉根(Lotus japonicus)作为豆科重要

的粮食作物和模式植物, 分别具有羽状复叶和掌状

复叶, 研究其复叶性状不仅具有重要的科学价值, 
同时还具有重大的应用前景。本文综述了大豆、

豌豆、蒺藜苜蓿和百脉根4种豆科植物复叶发育

研究的进展, 以期为豆科植物改良提供依据。

1  豆科植物复叶发育的多样性

根据小叶在叶轴上排列方式的不同, 豆科植物

复叶主要分为羽状复叶(pinnately compound leaf)、
掌状复叶(palmately compound leaf)和单复叶(uni-
foliate compound leaf)。复叶的发育需要按不同的

发育模式建立叶的属性和极性, 而非单叶的简单

相加, 因此, 分析豆科中典型复叶的发育模式有助

于我们深入探究高等植物叶发育的分子机理。

1.1  大豆的复叶发育

大豆的复叶包括1对基部托叶、1对侧生小叶

和1个顶端小叶(图1-A)。大豆复叶发育模式同豌

豆和苜蓿复叶发育模式相似 ,  属于向顶式发育

(Wang等2013)。大豆复叶发育主要分为6个时期: 
P0 (plastochron 0)期, 在半球形的茎端分生组织

(shoot apical meristem, SAM)的侧部奠基细胞凸起

形成叶原基; P1期, 叶原基逐渐膨大形成具有分生

活性的复叶原基; P2期, 在复叶原基的两侧最先起

始2个托叶原基; P3期, 在2个托叶原基和复叶原基

之间起始一对侧生小叶原基, 此时托叶原基包裹

侧生小叶原基和复叶原基; P4期, 复叶原基分化成

顶端小叶原基, 此时托叶原基和侧生小叶原基开

始分离, 形成边界; P5期, 侧生小叶原基和顶端小

叶原基彼此分离, 托叶原基、侧生小叶原基和顶

端小叶原基之间的近端区域开始分化出叶柄, 各
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图1  四种豆科植物的复叶结构

Fig.1  Structures of compound leaves of four legumes
A: 大豆; B: 豌豆; C: 蒺藜苜蓿; D: 百脉根。TL: 顶端小叶; LL: 侧生小叶; BL: 基部小叶; LT: 侧端卷须; TT: 顶端卷须; S: 托叶。标尺=1 cm。

个器官原基沿轴继续生长、膨大, 最终发育为成

熟的叶片(王连铮和王金陵1992; 田朝霞2002)。
1.2  豌豆的复叶发育

豌豆作为经典的遗传材料, 对其叶的发育研

究比较透彻。典型的豌豆叶由1对叶状托叶、1对
近轴端小叶、2对远轴端卷须和1个末端卷须组成

的羽状复叶(图1-B)。托叶、小叶和卷须的原基依

次从复叶原基两侧的边缘分裂带起始并按向顶式

发育(Demason和Chetty 2014; Kumar等2009; Hofer
和Ellis 1998) (图2-B)。豌豆的复叶发育分为6个时

期: P0期, 叶原基膨大形成复叶原基; P1期, 在复叶

原基基部的边缘分裂带起始一对托叶原基; P2期, 
一对近端小叶原基在托叶原基和复叶原基之间的

边缘分裂带起始发育; P3期, 在复叶原基顶部的边

缘分裂带起始远端卷须原基, 此时托叶原基和侧

生小叶原基向顶式继续发育; P4期, 不再起始更多

的器官发生, 仅形成末端卷须; P5期, 各个器官逐

渐分化、膨大, 最终成为成熟的复叶(Gourlay等
2000)。
1.3  蒺藜苜蓿的复叶发育

蒺藜苜蓿的复叶包含1对基部托叶、1对侧生

小叶和1个顶端小叶, 属于羽状类复叶。在苜蓿叶

片发育过程中, 托叶优先于侧生小叶形成(Wang等
2008) (图1-C)。苜蓿复叶发育分为10个时期: P0期, 
少数奠基细胞在SAM上的周边分生区凸起, 形成

叶原基; P1期, 叶原基逐渐膨大形成复叶原基; P2
期, 在复叶原基的边缘分裂带起始一对托叶原基; 
P3期, 在托叶和复叶原基之间起始一对侧生小叶

原基; P4期, 复叶原基分化为顶端小叶原基, 与此

同时托叶原基和侧生小叶原基开始分离形成边界; 
P5期, 侧生小叶原基与顶端小叶原基之间形成边

界, 彼此分离; P6期, 托叶原基、侧生小叶原基和

顶端小叶原基继续生长; P7期, 托叶原基和侧叶原

基之间形成叶柄; P8期, 叶柄上分化出表皮毛; P9
期, 侧生小叶原基和顶端小叶原基基部之间形成

小叶柄, 发育完整的三叶型结构(Wang等2008)。
1.4  百脉根的复叶发育

百脉根是豆科的另一个模式植物, 其叶发育

的研究也比较深入。其复叶由1对基部小叶、1对
侧生小叶和1个顶端小叶构成(图1-D)。百脉根复

叶发育分为3个阶段8个时期: P0时期, 复叶原基在

SAM边缘起始; P1期, 复叶原基经过横向、纵向生

长变大, 覆盖2/3的SAM区; P2~P4期, 主要为小叶

原基的起始和发育, 包括顶端小叶、侧生小叶、

基部小叶和退化小叶原基依次从复叶原基的顶端

向基部起始, 复叶的发育模式为向基式; P5期, 小
叶原基开始向SAM内侧弯曲, 并且在小叶的远轴

面产生表皮毛; P6期, 复叶的叶轴生长, 小叶的叶

柄开始分化; P7期, 小叶原基进入细胞分化和膨大

的阶段, 最终形成成熟的叶片(Wang等2013)。
1.5  四种豆科植物发育的比较

根据对4种豆科植物复叶发育过程的研究, 可
以看出豆科植物复叶形成既具有相同之处, 又各

具特点。4种豆科植物均具有复叶发育的核心事

件: 复叶原基属性决定和维持, 复叶原基极性的建

立, 复叶原基边缘分生组织维持和小叶原基起始, 
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小叶极性的建成等发育过程。但是, 不同物种小

叶发育的空间顺序和小叶的形态分化等有明显的

差异, 如大豆、豌豆和苜蓿复叶发育模式为向顶

式, 而百脉根复叶发育属于向基式; 4种植物的托

叶叶型差异显著; 豌豆的小叶数目、叶型和特化

结构的多样性显著增加。

2  豆科复叶属性和极性的遗传控制

豆科不同类群的复叶可能经历了多次的独立

进化而产生, 是原始的发育程序在不同分支的物

种中反复受抑制或活化的结果, 因此豆科不同物

种的复叶形成了各自相对独立进化的途径(Bar和
Ori 2015; Bharathan和Sinha 2001; Champagne等
2007)。上述4种豆科物种复叶的发育存在相同点, 
但也存在明显的差异, 其复叶的发育有相同的遗

传模式, 同时也各自有独特的分子调控机制。控

制这些复叶发育的分子遗传学研究表明, 一些重

要的基因例如KNOTTED-like homeobox (KNOX)、
LEAFY (LFY)/FLOCCULATION (FLO)和APR等都

参与调控了这些发育过程, 这些基因在不同的物种

中功能有明显的分化, 以下对于其中重要的几类基

因在不同物种中的功能进行详细介绍(表1)。
2.1  KNOX基因家族

KNOX基因家族编码同源异型盒蛋白, 几乎存

在于所有的单子叶植物和双子叶植物中, 在植物

形态建成中发挥重要作用。根据基因的结构、表

达模式以及系统发育关系将KNOX基因家族分为I
类KNOX和II类KNOX亚家族(Champagne等2007; 
李方正等2012)。典型的KNOX1蛋白含有N端

MEINOX结构域和C端的同源异形盒结构域, 这两

个结构域都参与KNOX二聚体的形成。对单叶模

式植物拟南芥的研究表明: KNOX1在茎端分生组

织表达 ,  而在P0期叶原基中的表达受到抑制 , 
KNOX1基因家族具有维持分生组织活性和起始侧

生器官发育的功能(Hagemann和Gleissberg 1996)。
KNOX1基因在单叶发育中从P0期开始不再表达, 
而在番茄等多数植物的复叶发育中KNOX1基因在

复叶原基和小叶原基重新表达, 使边缘组织获得

持续分化能力, 并促进小叶的起始, 因此复叶原基

形成后KNOX1是否重新表达, 成为决定单叶和部

分复叶植物发育模式的关键(Bharathan等2002)。
当KNOX1基因不表达时, 碎米荠复叶变为单叶; 
KNOX1基因过量表达, 可以增加番茄复叶结构的

复杂性(Hareven等1996; Hay和Tsiantis 2006)。然

而, 在豆科inverted repeat-lacking clade (IRLC)进化

分支(包含豌豆和苜蓿等)和豆科非IRLC分支(包含

大豆、百脉根和菜豆等)复叶发育过程中, KNOXI
基因的功能存在差异(Champagne等2007; Wo-
jciechowski等2000; Ge等2014; Zhou等2012, 2014; 
张旸等2015)。

在豆科非IRLC分支的大豆和百脉根中, KNOX1
基因在叶发育中的表达模式与番茄相似。KNOX1
蛋白在SAM的中心区域持续表达, 但在SAM周边

分生区形成叶原基时表达下调; 随后, KNOX1蛋白

在发育的复叶原基边缘分裂带和小叶原基重新被

活化并有较强的表达。这表明在大豆和百脉根复

叶发育过程中, KNOX1可能参与复叶的起始和发

育(Champagne等2007; Jasinski等2007)。
Hofer等(2001)和Tattersall等(2005)从豆科

IRLC分支的豌豆中分离到Pisum sativum knotted 1 
(Pskn1)和Pisum sativum knotted 2 (Pskn2)两个

KNOX1同源基因。Pskn1和Pskn2基因在茎端分生

组织SAM中表达, 但在复叶原基和小叶原基中检

测不到Pskn1和Pskn2基因的表达, 推测KNOX1基
因可能未参与豌豆复叶的发育。MtBP、MtSTM和

MtKNOX6是蒺藜苜蓿中KNOX1的同源基因, 其基

因的转录本均在SAM中有较强的表达信号 ,  但
在复叶原基和小叶原基中也检测不到; 当MtBP、
MtSTM或MtKNOX6基因缺失, 复叶的组成和叶的

复杂性未发生变化, 这表明蒺藜苜蓿中复叶的发

育与KNOX1基因的表达不相关(Ge等2014)。最新

研究发现, 当把番茄中的KNOX1基因在蒺藜苜蓿

中异位表达会产生额外的小叶, 在蒺藜苜蓿中过量

表达MtKNOX类基因也会增加小叶数目和叶的复

杂程度, 这些结果表明苜蓿中KNOX1基因参与了

复叶发育的调控, 但是调控机制与大豆和百脉根

存在区别(Champagne等2007; Zhou等2014)。
对番茄M类KNOX基因功能获得的显性突变

体Pts的研究发现, PTS (TKD)促进复叶复杂度的增

加; 拟南芥的M类KNOX基因特异在成熟器官之间

的边界区表达(Magnani和Hake 2008)。蒺藜苜蓿

中的Fused Compound Leaf1 (FCL1)基因编码M类

KNOX蛋白(Peng等2011); 对蒺藜苜蓿的fcl1突变

体的研究发现: 野生型复叶的侧生小叶与复叶原

基在P2期分离, 但fcl1突变体小叶原基和复叶原基
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表1  四种豆科植物调控复叶发育的关键基因

Table 1  Key genes responsible for the development of compound leaf in four leguminous plants

物种       基因                                                         功能                       参考文献

大豆 GmKNOX1	 维持顶端分生组织活性, 可能参与复叶发育 Champagne等2007
 GmLFY1	 参与调控小叶原基的起始 Champagne等2007
 GmLFY2	 参与调控小叶原基的起始 Champagne等2007
 Ln	 控制小叶的叶形和荚粒数 Jeong等2012; Fang等2013
 GmILPA1	 调控叶枕的分化和形态形成 Gao等2017
豌豆 PsKN1	 未检测到该基因在复叶发育过程中的表达, 可能不参与复叶发育调控 Hofer等2001; Tattersall等2005
 PsKN2	 未检测到该基因在复叶发育过程中的表达, 可能不参与调控复叶的发育 Tattersall等2005
 CRI	 抑制KNOX1基因的表达而调控叶发育, 决定小叶极性的建立 Tattersall等2005; Demason和Chetty
			   2014
 UNI	 决定复叶原基和小叶原基的起始和发育 Gourlay等2000; Hofer等2009
 STP	 调控小叶原基的起始, 影响幼态叶向成熟叶的转换 Taylor等2001
 LATH	 控制小叶叶片的侧向生长, 促进或维持卷须发育属性 Zhuang等2012
 PsNAM1/2	 决定复叶小叶边界的建立 Blein等2009
 PsCUC3	 决定复叶小叶的边界建立 Blein等2009
 TL	 决定卷须发育属性 Marx 1987; Hofer和Ellis 1998; 
			   Gourlay等2000; Hofer等2009
 AF	 抑制UNI基因的表达, 影响侧生小叶的起始及发育属性 Marx 1987; Hofer和Elli 1998; 
			   Gourlay等2000
 COCH	 抑制UNI基因的表达, 决定托叶起始和发育属性 Kumar等2009; Gourlay等2000
 Apu	 决定叶枕发育属性 Chen等2012
苜蓿 MtKNOX1	 该基因不在复叶组织中表达, 可能不参与调控复叶的发育 Ge等2014; Zhou等2014; Peng等2011
 MtKNOX2	 该基因不在复叶组织中表达, 可能不参与复叶发育的调控 Ge等2014; Zhou等2014; Peng等2011
 MtKNOX6	 该基因不在复叶原基和小叶原基中表达, 可能不调控复叶发育 Ge等2014; Zhou等2014; Peng等2011
 MtPHAN	 调控小叶的发育以及叶极性的建立, 参与小叶边缘的形成 Ge等2014; Zhou等2014
 SGL1	 决定复叶原基和小叶原基起始和发育属性 Wang等2008; Zhou等2014
 MtPIN10	 影响复叶原基和小叶原基的相互分离以及小叶叶缘的形态发生 Peng和Chen 2011
 PALM1-1	 抑制SGL1基因的表达, 控制小叶起始 Ge等2010; Chen等2010
 FCL1	 决定小叶原基和复叶原基边界的建立 Peng等2011
 STF	 影响小叶叶片的侧向生长和叶脉的形成 Tadege和Mysore 2011
 NOOT	 调控托叶分化和形态形成 Couzigou等2012
 ELP1/PLP	 决定叶枕发育属性 Chen等2012; Zhou等2012
百脉根 LjKN1	 可能不参与复叶原基边缘分生组织的维持和小叶原基的起始 Luo等2005
 LjKN2	 未检测不到该基因在复叶的组织中表达, 可能不调控复叶发育 Luo等2005
 LjKN3	 可能不参与复叶原基边缘分生组织的维持和小叶原基的起始 Luo等2005
 LjPHANa	 功能有待确定 Luo等2005
 LjPHANb	 功能有待确定 Luo等2005
 PFM	 参与调控基部小叶的起始 Dong等2005; Wang等2013
 PFO	 参与调控小叶的起始 Dong等2005; Wang等2013
 FUL1	 决定复叶边界的相互分离 Wang等2013
 UML	 影响复叶原基和小叶原基边界的建立 Wang等2013
 SLP	 决定叶枕发育属性 Chen等2012

没有形成明显的边界 ,  导致顶叶和侧生小叶融

合。因此, FCL1突变缩短了叶边缘器官起始和发

生的时间, 导致小叶原基的融合, 从而形成有裂隙

的融合叶片(Peng等2011)。
2.2  ARP基因家族

ARP基因家族是ASYMETRIC LEAVES1 (AS1)、

ROUGH SHEATH2 (RS2)和PHANTASTICA (PHAN)
等一类编码MYB转录因子的统称, 该类基因除了N
端高度保守的MYB结构域外, C端还有一个该家族

特有的保守结构域(Timmermans等1999)。ARP基
因和KNOX1基因作为在被子植物叶发育起着关键

作用的两类基因, 它们的相互拮抗作用共同决定
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叶的发生; KNOX1基因的功能是维持分生组织属

性, 而ARP基因则参与侧生器官的发生和叶极性的

建立等分化相关的发育过程(Byrne等2000; Waites
等1998; Kim等2003)。在拟南芥中的研究表明: 
SAM干细胞中, KNOX1基因家族的Shoot Meristem-
less (STM)抑制AS1的表达; 在叶原基中, AS1抑制

KNOX1基因家族的BREVIPEDICELLUS (BP)的
表达; 正是KNOX1和ARP表达空间的排斥性使得

SAM中分生细胞与叶奠基细胞在空间上发生分

离(Byrne等2000; Long等1996; Hay和Tsiantis 
2010)。

ARP基因家族的PHAN在豌豆中的直系同源

基因CRISPA (CRI), cri突变体和野生型的叶发育过

程在P5期之前没有区别, 但cri突变体在P6期的小

叶基部发生一个新的突起, 导致叶柄的近轴面形

成异位的托叶, 进一步的研究表明, 该托叶的发生

是豌豆中KNOXI基因家族的Pskn2基因在小叶的异

位表达的结果(Tattersall等2005; Zhou等2014)。蒺

藜苜蓿中有一个PHAN同源基因MtPHAN ,  Mt-
PHAN基因突变也导致异位小叶的形成, 但是小叶

的形成不是KNOX1异位表达引起的, MtPHAN和

KNOX1基因在苜蓿复叶发育的过程中相互独立行

使功能(Tattersall等2005; Demason和Chetty 2014; 
Zhou等2014)。

虽然PHAN基因的功能在这两种豆科植物中

复叶的发生中存在差异, 但它们在豌豆和蒺藜苜

蓿叶片极性建立的过程具有保守的功能(Byrne等
2000; Timmermans等1999; Waites等1998)。cri突变

体叶片狭窄, 部分细胞特征腹部化, 有时产生针状

叶(Tattersall等2005); mtphan突变体的叶片卷曲, 叶
边缘锯齿状, 叶柄变短, 这表明PHAN基因控制两

者叶片极性的建立(Ge等2014)。
在百脉根中, PHAN的同源基因LjPHANa和

LjPHANb在复叶发育的P0期均具有较强的表达信

号(Wang等2013; 罗江虹2003)。然而, KNOXI在百

脉根中的同源基因LjKN1、LjKN2和LjKN3在P0期
均不表达, 而在随后的复叶原基和小叶原基中KN-
OXI基因表达, 这表明在复叶发育的P0期LjPHAN
基因抑制KNOXI基因的表达, 但是由于缺少相关

的突变体, 具体的作用有待深入的研究(Wang等
2013; Champagne等2007)。PHAN基因在大豆中有

4个拷贝, 但大豆中GmPHAN基因的作用机制尚不

明确(Wang等2013)。
2.3  LFY/FLO基因

LFY/FLO基因最早在模式植物拟南芥和金鱼

草中发现, 是决定植物花分生组织属性和花器官

属性调控网络中的关键基因(Coen等1990; Weigel
等1992)。在豌豆和蒺藜苜蓿中, LFY代替KNOX1
基因控制复叶分生组织的活性, 促进小叶的起始

(Ge等2014; Zhou等2012, 2014)。豌豆UNIFOLIATA 
(UNI)、苜蓿SINGLE LEAFLET1 (SGL1)和百脉根

LjFLO是LFY/FLO的直系同源基因, 与单叶中LFY
的功能不同, 这些基因不仅控制豆科植物花的发

育, 而且还参与复叶小叶的起始和发育(Gourlay等
2000; Hofer等1997; Dong等2005)。

RNA原位杂交发现, UNI基因除了在花组织中

表达外, 还在豌豆的复叶原基和小叶原基表达, 参
与调控复叶原基发育; 在uni突变体中复叶原基属

性提前被决定, 只分化为单叶; 过量表达豌豆UNI
基因增加了复叶原基边缘分裂带活性, 促进小叶

的起始(Gourlay等2000)。LFY在蒺藜苜蓿中的同

源基因SGL1与豌豆的UNI基因相似, SGL1突变导

致复叶变单叶, 将LFY基因导入sgl1突变体可以使

单叶变为复叶(Wang等2008)。过量表达SGL1基
因, 复叶的复杂性未发生改变, 然而, 过量表达Mt-
KNOX类基因会增加小叶数目和叶的复杂程度

(Zhou等2014)。因此, 推测KNOX1和SGL1基因可

能通过平行的途径在苜蓿中控制复叶的发育。

百脉根proliferating floral meristem (pfm)突变

体中LjFLO基因转录提前终止形成不完全的蛋白, 
pfm突变体第六节叶片缺少2个或1个基部小叶, 只
有3~4片小叶, 类似于幼态叶(Dong等2005; Wang等
2013)。大豆中有2个LFY同源基因, 沉默GmLFY基
因, 导致第二节成熟复叶的小叶数目由3个减少1
个或2个, 变为幼态叶, 因此, 百脉根和大豆的FLO/
LFY控制复叶的发育, 促进幼年期叶片到成年期叶

片的过渡(Champagne等2007)。
2.4  UFO/FIM基因

拟南芥的UNUSUAL FLORAL ORGAN (UFO)
和金鱼草的FIMBRIATA (FIM)基因编码F-box蛋白, 
是E3泛素连接酶Skp1-Cullin-F-box complex (SCF)
的一个亚基, UFO的N端结构域可以结合LFY, 并导
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致LFY泛素化, 调控LFY蛋白的降解; 同时, UFO基

因作为LFY的辅助激活因子, 共同激活APETALA 3 
(AP3), 决定雄蕊和花瓣的分化(Bharathan和Sinha 
2001; Levin和Meyerowitz 1995; Simon等1994; 
Wang等2013)。UFO/FIM在豌豆和百脉根中的直

系同源基因STAMINA PISTILLOIDA (STP)和PRO-
LIFERATING FLORAL ORGAN (PFO), 参与控制小

叶原基的起始和形态发生。豌豆stp突变体在第三

节仍然形成鳞状叶, 第一对复叶推迟到第四节形

成, 幼态叶到成熟叶的转换期明显延迟, 叶片复杂

度降低; uni stp双突变体的研究发现, UNI和STP协
同作用决定复叶原基的起始(Taylor等2001)。百脉

根PFO基因缺失, 导致70%的复叶缺失一个或一个

以上的叶片(Dong等2005)。
2.5  生长素相关基因

在番茄和碎米芥中复叶的研究发现: 高浓度

生长素在SAM的周边区域(复叶原基发生的位置)
和叶边缘分裂带的积累决定叶原基起始和小叶发

生, 和单叶一样, 生长素的浓度梯度分布依赖于生

长素运输蛋白PIN-FORMED1 (PIN1)的调控(Bar和
Ori 2015)。百脉根中UML基因与PIN1同源, UML
突变体SAM变大并退化, 新的分枝会从退化SAM
的周边形成; 5片小叶有不同程度的融合, 严重时5
片小叶融合为1片叶; SAM周围小叶原基起始异常

导致小叶原基融合 ,  呈现“雨伞状”或“杯子状” 
(Wang等2013)。PIN1在苜蓿中的同源基因为

MtPIN10/SMOOTH LEAF MARGIN1 (SLM1), 该基

因突变导致小叶的融合, 同时子叶和小叶数目均

增加, 可能是多个叶融合的结果, 且叶边缘锯齿减

少变光滑(Peng和Chen 2011)。sgl1 mtpin10双突变

体的叶类似于sgl1突变体的单叶表型, 但叶边缘锯

齿光滑却类似于mtpin10突变体叶片, 这表明SGL1
抑制MtPIN10在小叶发育中的作用, MtPIN10抑制

SGL1在叶边缘形成过程中的作用(Peng和Chen 
2011)。
2.6  其他转录因子

C2H2型锌指蛋白转录因子在复叶的发育中

也有重要功能。蒺藜苜蓿的palmate-like pentafoliata1 
(palm1)突变体具有5个小叶的掌状复叶, 比正常苜

蓿的三出小叶增加了2个叶片。PALM1编码C2H2
型锌指蛋白转录因子, 在侧生小叶原基表达。在

palm1-1突变体中, SGL1基因的表达量和表达空间

得到显著的增加和扩大, SGL1的异位表达促进边

缘分裂带的活性而形成更多的小叶。进一步研究

发现, PALM蛋白与SGL1启动子的特异结合抑制

SGL1基因的表达, 这表明PALM1基因通过抑制

SGL1基因的空间表达, 控制复叶小叶的形成(Chen
等2010; Ge等2010)。大豆中Ln基因也属于C2H2型
锌指蛋白转录因子, 与拟南芥中的JAGGED (JAG)
同源, 促进侧生器官的细胞分裂, 影响叶的宽窄

(Ohno等2004; Dinneny等2004; Jeong等2012; Fang
等2013)。Ln基因的突变导致小叶的叶片狭窄细长

且叶边缘呈锯齿状; 在拟南芥jag-3突变体中过量

表达Ln基因恢复了突变体变型, jag-3突变体狭窄

和锯齿边缘的叶恢复为叶边缘光滑的圆叶(Jeong
等2012)。以上研究结果表明, 不同类型的C2H2型
锌指蛋白在豆科不同物种的复叶发育中具有重要

功能。

NOAPICAL MERISTEM (NAM)/CUP-SHAPED 
COTYLEDON (CUC)基因编码NAC结构蛋白, 控制

器官间边界区的形成和侧生器官的相互分离

(Blein等2009; Berger等2009; Bilsborough等2011; 
王瑞芳等2014)。豌豆的PsNAM1,2和PsCUC3在分

生组织和叶原基的边界区以及小叶原基连接区表

达; 利用病毒诱导的基因沉默(virus induced gene 
silencing, VIGS)技术沉默豌豆PsNAM1,2或PsCUC3
基因的表达, 导致小叶或卷须不同程度的融合、

小叶数目减少, 表明豌豆的PsNAM/PsCUC3基因控

制复叶小叶边界的形成(Blein等2009)。NAM/CUC
在苜蓿中的同源基因MtNAM和在百脉根中的直系

同源基因FCL1的表达模式和豌豆PsNAM/PsCUC3
相似, MtNAM和FUL1基因突变均导致小叶融合。

尽管不同植物在复叶形态建成过程中形成了各自

独立的进化基因通道, 但NAM/CUC3在不同物种小

叶边界的建成中的功能高度保守(Blein等2009; 
Wang等2013; Cheng等2012)。sgl1 mtnam双突变体

的叶片为单叶, 与sgl1单突变体的叶片一样, 在小

叶原基起始的过程中SGL1对MtNAM有抑制作

用。研究发现, NAM/CUC通过与生长素相互作用实

现对叶缘发育的调控(Zadnikova和Simon 2014)。
3  复叶特化结构的遗传控制

单叶向复叶的进化, 不仅是增加小叶数目, 而
且演化出了不同的特化结构以适应生存的环境。

叶枕、卷须和托叶是豆科中常见的几种特化结构, 
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这些特化结构的产生, 是为了适应豆科植物昼夜

运动、攀援运动和保护内部器官等功能。这些特

化结构的发生和机制的演化是植物进化发育分子

生物学的一个热点, 已经取得了不少研究进展。

3.1  叶枕

叶枕是豆科植物重要的运动器官, 是发生在

叶或小叶基部具有不同于叶柄结构的膨大组织, 
叶枕的形成是叶和小叶的发生和发育的一个重要

环节。蒺藜苜蓿petiolule-like pulvinus (plp)/elon-
gated petiolule1-1 (elp1-1)突变体的叶枕缺失, 被类

似于叶轴或叶柄的结构代替, 导致plp/elp1-1的叶

片不能形成昼夜节律运动。PLP/ELP1编码含有保

守lateral organ boundaries (LOB)结构域的转录因

子, LOB基因参与侧生器官边界区的建立, PLP/
ELP1主要在复叶原基和小叶的叶枕部位表达

(Shuai等2002; Chen等2012)。过量表达ELP1基因

导致叶柄和叶轴变短、叶柄和叶轴表皮细胞具有

叶枕表皮细胞的特征, 叶柄特化为叶枕(Chen等
2012; Zhou等2012)。通过对叶枕缺失的豌豆apul-
vinic (apu)和百脉根sleepless (slp)突变体的基因和

表型分析, 发现ELP-1、APU、SLP基因序列高度

同源, 这些基因在决定豆科叶枕发育的功能上具

有广泛的保守性(Chen等2012; Zhou等2012)。决定

蒺藜苜蓿叶片极性建立的PHAN基因控制叶柄发

育, mtphan突变体叶柄表皮细胞变小, 具有叶枕细

胞特点, 该表型与ELP1的异位表达相关, 表明Mt-
PHAN通过负调控ELP/PLP基因的表达控制叶柄的

发育(Ge和Chen 2014)。
控制大豆叶柄夹角的GmILPA1基因编码

APC8-like蛋白, 可以与GmAPC13a直接相互作用, 
通过APC复合体行使功能。大豆ilpa1突变体叶枕

皮层细胞数目减少导致叶枕变小, 叶柄夹角增大; 
GmILPA1基因主要在叶原基基部细胞表达, 通过促

进细胞增殖及分化控制叶枕的形态构成。在不同

大豆品种中, GmILPA1基因表达水平越高, 叶柄夹

角越小, 两者呈显著负相关, 是通过优化叶柄夹角改

良大豆株型的一个很好的靶标基因(Gao等2017)。
3.2  卷须

豌豆复叶中的卷须可在特殊的位置取代小叶, 
以适应攀援运动的需要(Demason和Chetty 2014; 
Gourlay等2000)。在特定条件下, 小叶和卷须可相互

转换(Gourlay等2000; Hofer和Ellis 1998; Marx 1987)。

豌豆卷须变小叶的经典突变体有tendril-less 
(tl)和lathyroides (lath) (Hofer和Ellis 1998; Marx 
1987; Zhuang等2012)。TL编码特异的HD-ZIP转录

因子, 是拟南芥LATE MERISTEM IDENTITY1 
(LMI1)/REDUCED COMPLEXITY (RCO)的同源基

因, LMI1蛋白直接结合LFY的启动子, 促进花分生

组织的属性, RCO基因突变导致碎米芥小叶缺失, 
形成单叶。UNI基因在tl突变体中表达上升, 表明

TL通过抑制UNI基因在卷须中的表达, 决定卷须属

性的建立(Hofer等2009)。豌豆lath突变体的托

叶、小叶叶片和花瓣的侧向生长受抑制, 卷须被

狭窄的小叶取代。TL基因在lath突变体中的表达

量比野生型显著下调, 表明LATH基因可以通过促

进或维持TL基因表达进而特异影响卷须属性, 并
参与复叶发育的分子调控(Zhuang等2012)。LATH
编码功能保守的 WUSCHEL-related homeobox1 
(WOX1)类转录因子 ,  其蒺藜苜蓿中同源基因

STENOFOLIA (STF)在叶原基的背腹轴的交界区表

达; 百脉根中的同源基因NARROW ORGANS 1 
(NAO1)影响小叶叶片侧向生长和叶脉的形成, 这
些基因的突变都使小叶叶片变窄, 次级叶脉减少, 
表明LATH、STF和NAO1在控制复叶叶片侧向生

长中的功能具有普遍的保守性, 但是LATH控制卷

须属性可能是豌豆进化过程中的独特事件(Tadege
等2011; Zhuang等2012)。

相对于tl和lath突变体中的卷须小叶化, 豌豆

中还存在一类小叶卷须化的afila (af)突变体。af突
变体的小叶变为卷须叶, 即复叶结构的组成中, 缺
少侧生小叶, 小叶着生的部位被卷须取代。af tl双
突变体中所有的卷须均小叶化, 类似tl突变体, 而
侧生小叶卷须化, 类似af表型。因此, 更深入的研

究将有助于进一步解析卷须形成的机理及调控机

制(Villani和DeMason 1997; Gourlay等2000; Mishra
等2009; Zhuang等2012)。
3.3  托叶

托叶在豆科植物中普遍存在, 起到保护叶芽

的作用。豌豆的托叶很发达, 与叶片相似, 豌豆co-
choleata (coch)突变体3~5节位的托叶生长受到抑

制, 变小或退化, 6节以上复叶基部的侧生分生组织

失去分化为托叶的能力, 托叶分化为小叶或含小

叶和卷须的复叶。UNI在豌豆coch突变体的托叶

原基中异位表达, 促进托叶的复叶化; UNI的突变
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可以抑制coch突变体托叶复叶化的表型 ,  表明

COCH可以通过抑制UNI基因在托叶中的表达而

决定托叶的属性(Demason和Chetty 2014; Kumar等
2009; Gourlay等2000; Wellensiek 1959)。COCH在

蒺藜苜蓿中的同源基因NODULE ROOT (NOOT)突
变导致托叶的缺刻数目减少, 托叶结构简单化, 虽
然COCH和NOOT均影响托叶的发育, 但是NOOT
不影响蒺藜苜蓿托叶的属性(Couzigou等2012)。
NOOT和COCH编码NRP1基因家族的BTB/POZ锚
蛋白, 与拟南芥的BOP基因同源, bop1 bop2双突变

体的叶柄上异位着生叶片。

4  展望

植物复叶的形态建成是一个极其复杂的过程, 
受外部环境和内部基因的共同调控。尽管目前对

于豆科植物复叶发育的研究有了较大的进展, 但
是与拟南芥、水稻等相比较, 豆科植物复叶发育

的研究仍然不够系统化, 整个遗传调控的网络尚

未完全揭示。随着多个豆科植物基因组测序的完

成以及新一代基因组编辑技术的不断成熟, 相信

豆科复叶发育的研究会在近期出现爆发式的进展: 
一批模式植物中鉴定与叶发育相关基因在豆科植

物中对应基因的功能将被揭示, 豆科复叶发育多

样的分子进化机制将被认知, 豆科植物叶片特化

结构形成分子机制的研究将极大丰富对于植物形

态变异形成机制的知识, 豆科植物复叶形态与环

境协同进化的研究将会推动植物进化发育生物学

和逆境响应进化机制研究的发展。
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Abstract: Compound leaf is the outcome of single leaf adapting to environment, which makes plants acclima-
tize to external mechanical stress better. Most legume plants have typical compound leaf structure; their leaf de-
velopment process can reflect the common characters of compound leaf in plant kingdom. In this paper, we re-
view recent advances in the molecular mechanisms modulating leaf development in four legume plants, Glycine 
max, Pisum sativum, Medicago truncatula and Lotus japonicus. With comparison on their molecular mecha-
nisms during leaf development, it reveals the complex developmental mechanism of legume leaves, and pro-
vides theoretical guidance for the molecular breeding of legume plants. 
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