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摘要: 黄瓜(Cucumis sativus)是进行性别研究的主要模式植物之一。性别决定机制的研究对于提高黄瓜雌花结

实的产量具有重要意义。研究表明黄瓜植株的性别主要受黄瓜性别决定基因、环境条件和植物激素的影响。

本文综述了近年来黄瓜性别决定的研究进展, 并对黄瓜单性花发育机制以及黄瓜性别决定基因的时空表达提

出了展望。
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植物性别是由Robbins和Pearson根据单性花

定义的, 即“如果花或植物只含雄蕊, 它就是雄性

的, 如果它只含雌蕊, 它就是雌性的”, 因此关于植

物性别决定的研究主要集中在单性花发育的调控

上(Bai 2015)。在植物性别类型的进化中, 两性花

植株被认为是陆生植物的原始性别类型, 而雌雄同

株和雌雄异株的单性花可能起源于两性花株, 后经

过多次进化才出现(Tanurdzic和Banks 2004)。被子

植物大多数为两性花株, 只产生完全花。性别决定

是一种发育进化过程, 过程中形成的单性花有利于

异交并促进遗传多样性的发展(Chen等2016)。在

过去的几十年里, 人们一致努力确定控制植物性别

的决定因子, 并探索驱动植物性别变异的进化力

(Diggle等2011)。随着研究的不断深入, 人们发现

葫芦科植物涵盖了被子植物的大部分性别类型, 部
分种属甚至进化出了性染色体(Ming等2011)。黄瓜

(Cucumis sativus)作为葫芦科植物的典型代表不仅是

一种重要的农艺蔬菜, 而且由于其花的性别类型和

植物性系统(在单株植物上表达的花性类型)具有多

样性, 使得黄瓜成为植物性别研究的经典模式植

物。此外, 黄瓜果实由雌花的子房发育而来, 雌花的

形成和发育是作物生产的前提, 因此性别决定机制的

研究对于提高产量同样具有重要意义(Che和Zhang 
2019)。本文分别从遗传调控、环境调控和激素调

控三个方面对黄瓜性别决定的研究进展进行综述。

1  黄瓜性别系统的类型

将黄瓜作为性别决定系统的研究开始于20世

纪初。黄瓜属于葫芦科甜瓜属一年生草本植物, 能
产生3种花: 雄花、雌花和完全花(图1), 并具有多

种性系统(图2), 包括雌雄同株(monoecious type: 基
部产雄花, 中部雄花和雌花交替着生, 末端产雌

花)、强雌株(subgynoecious type: 植株基部产雄花, 
中上部连续产雌花)、纯雌株(gynoecious type: 主
蔓及侧蔓上只产雌花)、纯雄株(androecious type: 
主蔓及侧蔓上只产雄花)、两性花株(hermaphroditic 
type: 整株全部为完全花)、雄花两性花株(andro-
monoecious type: 植株基部产少量雄花, 中上部多

为完全花)和三性花株(trimonoecious type: 植株上

产雌花、雄花和完全花) (陈惠明等2005)。大多数

黄瓜品种, 包括野生样本, 属于雌雄同株类型(Che
和Zhang 2019)。

Bai等(2004)通过切片观察的方法从形态学角

度研究黄瓜单性花的发育, 将黄瓜花发育的过程

划分为两个时期(两性期和分化期), 共包含12个不

同的阶段: 第1~5阶段为两性期, 叶原基腋部开始

出现黄瓜花的分生组织, 之后依次启动萼片、花

瓣、雄蕊原基和心皮原基, 两性期的雌花和雄花
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在形态上并无差异; 第6~12阶段为分化期, 从第6
阶段开始出现形态分化, 当雄蕊停滞发育, 则出现

雌花, 反之当心皮发育受阻, 雄蕊继续发育就会形

图1  黄瓜花的种类

Fig.1  Types of cucumber flowers
A1、B1和C1: 开花期前的花形态, 标尺代表0.5 cm长度; A2、B2和C2: 没有花瓣和萼片的花器官, 标尺代表0.2 cm长度; A3、B3和C3: 

有花瓣的花器官, 标尺代表0.2 cm长度。P代表雌蕊, St代表雄蕊。参考Pan等(2018)并略有修改。

图2  黄瓜的性别系统

Fig.2  Sex system of cucumber
参考陈惠明等(2005)并略有修改。

成雄花。形态学研究详细描述了单性花发育的过

程, 为研究者们从心皮或雄蕊原基的程序性细胞

死亡这一角度理解和解决性别问题提供了帮助。
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2  黄瓜性别决定的遗传学研究

黄瓜的性别控制基因可分为两类: 主效基因

和非主效基因(表1)。黄瓜中已经鉴定出5个性别

相关的主效基因, 包括3个编码1-氨基环丙烷-1-羧
酸(1-aminocyclopropane-1-carboxylic acid, ACC)
合成酶(ACS)基因[CsACS1G (F)、CsACS2 (M)和
CsACS11 (A)], 一个将ACC转化为乙烯(ethylene, 
ET)的ACC氧化酶基因(CsACO2)和一个转录因子

[CsWIP1 (G)] (Che和Zhang 2019)。CsACS2的主要

功能是抑制雄蕊发育; CsACS11刺激心皮发育; 
CsWIP1作为心皮抑制剂被CsACS11抑制, 而CsWIP1
也可以抑制CsACS2和CsACO2的表达(Li等2012; 
Boualem等2015; Chen等2016)。上述基因通过控

制生殖器官选择性生长或停止生长导致不同花性

别的发育。黄瓜性别控制的非主效基因包括In-F、
Tr、m-2、gy、Mod-F1、mod-F2等基因, 它们同样

能够对黄瓜的性别造成不同程度的影响(表1) (陈
惠明等2005)。
2.1  主效基因研究进展

2.1.1  F/f基因

在早期的遗传学研究中, Galun (1962)利用全

雌株和雌雄同株材料首次发现了黄瓜的F基因, 该
基因能部分显性控制全雌性状, 具有控制雌花发

育的功能。35年后, Trebitsh等(1997)在全雌株材料

中获得一个与F基因完全连锁的基因, 由于该基因

比CsACS1多一个拷贝, 将其命名为CsACS1G。Ka-
machi等(2000)利用Northern印迹法对CsACS1/
CsACS1G的空间表达进行了定位, 结果显示该基

因在全雌株的茎尖分生组织表达, 而在雌雄同株

中不表达。随后Mibus和Tatlioglu (2004)利用限制性

内切酶片段长度多态性(restriction fragment length 
polymorphism, RFLP)发现CsACS1和CsACS1G的5′区
域存在差异。Knopf和Trebitsh (2006)进一步克隆了

CsACS1/CsACS1G基因全长序列, 证明了CsACS1G
与CsACS1的远端启动子区从5′端ATG上游607 bp位
置开始出现序列差异 ,  揭示了CsACS1G来源于

CsACS1的复制, 并在BCAT基因内部进行重组。

2015年, F/f基因的研究有了突破性的进展。

Zhang等(2015)以115份黄瓜种质重测序数据为基

础, 比对分析了黄瓜的F区域, 发现F区域是一个

30.2 kb的重复单元, 该区域在全雌株中会发生1、
2或4个拷贝的现象。F位点的拷贝数变异导致仅

开雌花的纯雌性植物出现。此外还发现了F区域

表1  黄瓜的性别决定基因

Table 1  Sex determination genes for cucumber

      类别        名称                                                   功能      参考文献

主效基因 F/f	 F基因(CsACS1G)部分显性控制全雌性状, 具有控制雌花发育的功能 Galun 1962; Knopf  
   和Trebitsh 2006
 M/m	 M基因(CsACS2)具有抑制雄蕊的功能, m基因隐性控制两性花性状 Li等2009;
			   Boualem等2009
 A/a	 A基因(CsACS11)具有促进心皮发育的功能, a基因隐性控制全雄性状 Boualem等2015
 G/g	 G基因(CsWIP1)为纯雌基因, 通过抑制CsACS2和CsACO2的表达来抑 Boualem等2015; 
  制心皮发育, 但是被CsACS11抑制 Chen等2016
 CsACO2/Csaco2	 CsACO2表达本身没有雌雄花特异性, 通过与CsACS11协同促进雌花 Chen等2016
  心皮发育; Csaco2基因隐性控制全雄性状 
非主效基因 In-F	 In-F基因(intensifier gene)能增强雌雄同株的雌性, 是独立于F基因的 陈惠明等2005
  雌性表达增强子 
 Tr	 Tr基因(trimonoecious gene)是三性花同株控制基因, 属于共显性基因, 	 陈惠明等2005
		  能影响雄花心皮发育, 促使雄花发育成两性花 
 m-2	 m-2基因(又名h基因)为雄花两性花基因, 能够独立于m基因, 调控子 陈惠明等2005
  房发育成正常的两性花 
 gy	 gy基因(gynodioecious gene)隐性控制全雌性状, 在外表上与F基因控 陈惠明等2005
  制的显性雌性性状一致; gy基因与F基因连锁, 交换率约4%	
 mod-F1和mod-F2	 mod-F1基因(不完全显性)和mod-F2基因(隐性基因)控制强雌性性状, 	 Chen等2011
		  二者均与F和M基因独立遗传, 能够增强黄瓜植株的雌性表达 
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除CsACS1G以外的两个新基因A1和B1, 这是首次

在F区域发现除了CsACS1G之外的基因。而甜瓜

(C. melo)中没有发现该位点, 因此推论F位点是在

黄瓜和甜瓜分化后出现的。

2.1.2  M/m基因

M基因的发现要早于F基因。Rosa (1928)首次

通过遗传学实验发现了M基因的存在。Kamachi等
(1997)首次克隆得到CsACS2全长, 3年后又发现

CsACS2在全雌株中的茎尖分生组织表达(Kamachi
等2000)。Yamasaki等(2001)发现全雌株中CsACS2
的表达量高于雌雄同株和雄花两性花株。Saito等
(2007)利用原位杂交的方法进行试验, 结果表明

CsACS2只在雌花的心皮部位表达, 而雄花中不表

达, 这个结论与M基因的调控呈正相关。

Li等(2009)克隆了M基因, 发现CsACS2基因第

1个外显子上, 存在一个与M基因连锁的SNPCM2 
——G97T (97号位上G到T的单核苷酸转换)。
G97T的突变能导致Gly33Cys发生异义突变。随后

利用SNPCM2对来自世界不同地区的65份种质进

行了多态性分析, 发现所有单性系栽培种质(21份
雌雄同株ffMM和41份全雌株FFMM)中都含有G, 
而在1份雄花两性花株 ( f f m m )和2份两性花株

(FFmm)的种质中都含有T。再结合体外实验证明

CsACS2发生Gly33Cys异义突变后, 酶活丧失, 最终

综合所有实验证据得出结论: CsACS2是M基因。

同年, Boualem等(2009)也克隆了M基因, 他从28份
黄瓜种质中获得了CsACS2三种类型的异义突变 
——Gly33Cys、Pro209Ser、Ser399Leu, 酶活测定

实验结果表明三种类型突变后的CsACS2酶活降低

甚至完全失活。CsACS2是甜瓜性别基因CmACS7
的直系同源基因。CsACS2在雌花和完全花的四期

心皮部位表达, 而在雄花中不表达。CsACS2功能

保守, 当其发生突变时, 会导致酶活丧失, 产生完

全花。

2.1.3  A/a基因

Kubicki (1969)利用遗传学方法发现存在一个

隐性基因a控制植株全雄性状。Boualem等(2015)
利用图位克隆的方法在黄瓜中克隆了雄性基因A 
(Csa2G353460), 由于该基因能够编码ACS, 因此将

其命名为CsACS11。全雄株中, CsACS11的第3个

外显子D843位处出现单个非同义核苷酸缺失, 该
碱基对的缺失导致CsACS11翻译提前终止。利用

甲基磺酸乙酯(ethylmethylsulfone, EMS)诱变和定

向诱导基因组局部突变(targetinginduced local le-
sions IN genomes, TILLING)技术筛选鉴定了10个
CsACS11的突变体, 其中7个是沉默突变, 1个是无

意义突变(Trp58*), 两个是错义突变(Gly39Arg和
Pro437Leu)。在与野生型雌雄同株回交群体中

(BC1P2), Pro437Leu和沉默突变对植物的性别没有影

响, 而Gly39Arg或Trp58*突变的纯合植物为全雄株, 
对CsACS11突变体外施乙烯, 能够产生雌花, 从而进

一步证实了CsACS11是A基因。通过原位杂交发现, 
CsACS11首先在雌雄同株的雌花的4期花原基表达, 
之后在维管束的韧皮部内外两侧表达, 连接心皮的

韧皮部筛管伴随细胞。当CsACS11突变时, 会导致

酶活降低, 表现出全雄性状(Boualem等2015)。
2.1.4  CsACO2/Csaco2基因

CsACO2基因能编码一种ACC氧化酶。CsA-
CO2的全长cDNA是由Kahana从黄瓜花芽中分离

得到。对F (雌性)基因座分离群体的RFLP分析表

明, CsACO2在8.7 cM的距离与F相连。原位mRNA
杂交显示, CsACO2在花发育过程中具有不同的组

织和阶段特异性表达模式, 主要分布在子房和雄

蕊中(Kahana等1999)。2016年, 本课题组利用EMS
诱变技术发现了一个新的全雄株突变体, 该突变

体性状由CsACO2基因隐性控制。利用雌雄同株

和该全雄株构建群体, 通过对群体基因组混池进

行测序, 在CsACO2第3个外显子上发现一个SN-
P6G26464719与全雄表型完全连锁。SNP6G264719
的C到T突变导致了CsACO2蛋白第254位的脯氨酸

突变为丝氨酸(Pro254Ser)。为了研究Pro254Ser是
否影响CsACO2的活性, 我们进行了体外试验, 通
过测量不同ACC浓度下的乙烯产量来计算酶活性, 
结果表明突变型CsACO2酶活下降。利用ACC处

理该全雄突变体, 无雌花产生。而用乙烯处理该

全雄突变体, 植株出现了连续的雌花节位。这一

实验表明当CsACO2酶活丧失, 植株无法催化ACC
合成足量乙烯, 因此无法促进雌花发育。原位杂

交结果表明, CsACO2表达从二期花原基开始, 在
四期花原基的心皮部位与CsACS11表达有重叠。
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CsACO2表达本身没有雌雄花特异性, 通过与在雌

花中特异表达的CsACS11协同产生乙烯, 促进雌花

心皮发育(Chen等2016)。
2.1.5  G/g基因

G/g (gynoecious)基因首先是在甜瓜中被发现, 
该基因隐性控制甜瓜的全雌表型 ,  能编码一个

C2H2家族的转录因子CmWIP1。Martin等(2009)克
隆了甜瓜的全雌基因G/g, 该基因编码CmWIP1, 
CmWIP1突变体为全雌株, 该基因在雄花四期心皮

部位表达, 而在雌花和完全花中不表达, 该基因抑

制心皮发育, 当隐性纯合时, 不能抑制心皮发育, 
表现为全雌性型。为了研究黄瓜中CsWIP1的功

能 ,  Hu等(2017)利用CRISPR/Cas9技术创制了

CsWIP1突变体, 突变体低节位产生两性花, 上方节

位产生连续雌花。CsWIP1是纯雌基因, 能够被内

源乙烯抑制。CsWIP1不但可以直接结合CsACO2
的启动子来抑制其表达, 而且对CsACS2的表达也有

一定的抑制效果, 这表明CsWIP1在性别分化中起着

非常关键的作用(Boualem等2015; Chen等2016)。
2.2  黄瓜的性别决定模型

随着黄瓜性别控制的主效基因被鉴定, 其研究

机制不断被实验论证, 性别决定的模型逐渐清晰。

目前, 黄瓜中的性别决定模型可总结为: CsACS1G

是CsACS11的上位控制基因, CsACS1G与CsACS11
在不同花期通过与CsACO2协同作用产生内源乙

烯, 内源乙烯抑制CsWIP1转录因子的表达, 一方面

CsWIP1具有抑制心皮发育的功能, 另一方面抑制

CsACS2, 而CsACS2具有抑制雄蕊发育的功能。该

模型可以解释黄瓜植株的5种性型(图3)。
(1)全雌株(F_ggM_A_/aa): CsACS1G产生乙

烯, CsWIP1的表达受到内源乙烯抑制, 花原基心皮

发育。第4花期, CsACS2表达进一步使雄蕊滞育, 
无论CsACS11是否有活性, 都不再影响植株全雌表

型(图3-A)。
(2)两性花株(F_ggmmA_/aa): CsACS1G的表

达与全雌株相同。第4花期, CsACS2功能失活, 雄
蕊发育, 长出两性花, 整株呈现出两性花株性型(图
3-B)。

(3)雌雄同株(ffggM_A_): CsACS11在部分花原

基4期心皮部位表达, 与CsACO2协同产生乙烯, 抑
制CsWIP1表达, 使心皮可以发育; 同时没有受到抑

制的CsACS2表达, 从而抑制了雄蕊发育, 最终形成

雌花。CsACS11没有表达的花原基, 因为CsWIP1的
表达导致心皮滞育, 雄蕊抑制解除, 最终形成雄

花。整株水平上出现雌雄同株的性型(图3-C)。
(4)雄花两性花株(ffggmmA_): 第4花期, CsA-

图3  黄瓜性别决定模型

Fig.3  Model of sex determination in cucumber
参考Che和Zhang (2018)。
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CS2功能缺失, 没有抑制雄蕊发育。部分CsACS11
表达的花原基中, 心皮发育, 最终形成两性花; 另
一部分花原基中CsACS11不表达, CsWIP1抑制解

除能够表达, 抑制心皮发育, 形成雄花。整株水平

性型为雄花两性花株(图3-D)。
(5)全雄株(ffG_mmaa): 第4花期, CsACS11的非

表达释放CsWIP1的表达, 使CsWIP1抑制CsACO2
和CsACS2的表达, 从而导致雄蕊发育和心皮阻滞, 
最终形成雄花。在整株水平上表现为全雄株性型

(图3-E)。
2.3  黄瓜花器官发育相关基因

花发育过程中有两组基因参与: 一组基因决

定花的性别身份 ,  另一组基因促进正常花所需

的所有器官的精确形成(Wang等2016)。近年来, 
越来越多与黄瓜花器官发育相关的基因被克隆。

AGAMOUS (AG)是拟南芥(Arabidopsis thaliana)中
心皮和雄蕊发育所需的器官同一性基因。陈惠明

等(2005)对早期学者研究AG同源异性基因的结果

进行了总结, 这些参与黄瓜花器官发育的基因包

括CAG1、CAG2、CAG3、CUS1、CUM1、
CUM10等, 但对于这些基因的功能特性挖掘并不

充分。AG的启动子和第2内含子含有多个调节元

件 ,  能赋予适当的空间和时间表达特性。Gu等
(2018)通过GUS染色发现CUM1的第2个内含子赋

予雄蕊特异性表达, 而CUM1的启动子在花发育的

早期阶段驱动雄蕊和心皮特异性表达。花发育的

后期阶段, 酵母单杂交测定证明两种生长素响应

因子(CsARF13和CsARF17)直接与CUM1的第2内
含子结合。

2014年, 张小兰团队在黄瓜中克隆了拟南芥

SUP同源基因CsSUP, 并通过qRT-PCR和原位杂交对

CsSUP的表达模式进行了研究, 发现CsSUP主要表

达于雌性器官: 雌花芽和果实胚珠。CsSUP在雄蕊

和果实发育过程中具有保守的功能(Zhao等2014)。
CsSEP2与拟南芥SEPALLATA2具有高度同源

性。Wang等(2016)分离到一个突变体, 在雌雄花

器官的发育过程中都表现出扰动。通过实验证明

该突变位于CsSEP2的剪接位点, 会导致6号外显子

的跃迁和转录活性的丧失。对数据进一步分析发

现, CsSEP2通过赋予转录活性参与花器官发育。

LEAFY (LFY)及其同源物已被证明在促进花

发育和分枝方面发挥重要作用。Zhao等(2018)将
LFY同源基因CsLFY克隆到黄瓜中, CsLFY在花分

生组织和花器官原基中表达。研究表明CsLFY具
有通过与CsWUS相互作用调节芽分生组织修复的

功能, 并通过激活黄瓜中的CsAP3和CUM1促进花

的发育。

WOX1 (WUSCHEL-related homeobox1)能影响

植物器官的侧向生长。Niu等(2018)在黄瓜上鉴定

了一个芒果(Mangifera indica)果实突变体(Mf ), 该
突变体在花发育和雌雄不育方面均表现出多重缺

陷。Mf 编码WOX1型转录调节剂(CsWOX1)。进

一步利用比较转录组学分析显示, CsWOX1可能通

过CsSPL介导的途径调控黄瓜早期生殖器官发育。

Liu等(2018)在花药和胚珠发育严重缺陷的黄

瓜突变体中发现, SPOROCYTELESS (SPL)/NOZ-
ZLE (NZZ)的表达几乎被消除。CsSPL在花药和胚

珠发育中特异表达。CsSPL作为连接CsPHB和
CsWUS发挥功能的适配器, 协调植物性器官发育。

此外, CsSPL敲除植株的生殖器官中生长素积累减

少。生化分析进一步表明, CsSPL刺激CsARF3的表

达, 并在生殖器官发育过程中受到CsARF13的正调

控, 表明CsSPL与生长素信号成分在协调花药和胚

珠发育过程中发生相互作用。

Lee等(2019)鉴定了黄瓜中的3种BCAT基因, 它
能编码在支链氨基酸(BCAAs)的代谢中起重要作用

的支链氨基酸转移酶(BCAT), 利用转基因方法证明

3种CsBCATs的过表达影响早期开花的表型, 这与开

花LOCUS T (FT)的上调和CONSTANS1 (SOC1)过表

达的抑制因子有关, 它们依赖于GIGANTEA (GI)/
CONSTANS (CO)和SHORT VEGETATIVE PHASE 
(SVP)/FLOWERING LOCUS C (FLC)模块。

此外, 细胞周期通路也可能在黄瓜性别决定

中起重要作用。Wang等(2018)鉴定了9个可能参

与黄瓜性别分化调节的候选基因, 这些基因包括

Cs-MCM6、Cs-ACT3、Cs-XRCC4、Cs-MCM2、Cs- 
CDC45、Cs-Dpri、Cs-H2B、Cs-CDC20和Cs-
CNGC1。在这些基因中, 5个基因(Cs-MCM6、Cs-
MCM2、Cs-CDC45、Cs-Dpri和Cs-CDC20)参与细

胞周期通路。
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20世纪80年代, 随着花器官特征决定的“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。白书农和

许智宏(2010)认为雌雄蕊器官形成的调控机制与

生殖细胞分化的调控机制不同。大量黄瓜花器官

发育相关基因的发现, 为进一步探索性别决定与

生殖器官分化之间的关系奠定了坚实的基础。

3  黄瓜性别决定的环境因子

高等植物存在环境性别决定现象(environ-
mental sex determination, ESD), 特别是葫芦科植物

(Lai等2017)。温度和光周期对许多葫芦科植物的

花发育产生重要的影响(Nitsch等1952)。黄瓜的环

境性别决定因子主要包括温度、光周期、光质和

光照强度等。早期的大量研究观察表明, 长日照、

高温能促进黄瓜雄花产生, 而短日照、低温条件

促进雌花形成(Hikosaka等2008; Miao等2011)。但人

们对于环境性别决定过程的机制仍然知之甚少。

Yamasaki等(2003)研究指出内源性乙烯代谢

途径涉及黄瓜ESD, 短日照条件能够上调CsACS2
的表达, 从而影响黄瓜的性别分化。Miao等(2011)
发现低温条件下雌性的增加与内源性糖含量的变

化呈正相关, 而单独阻断糖信号转导途径将导致

对低温的拮抗作用。Lai等(2017)评估了短时间低

温条件处理(白天23°C/夜间15°C)对黄瓜雌性的

影响, 通过对茎尖部分进行全基因组甲基化测序

(whole-genome bisulfite sequencing, WGBS)、
mRNA测序和sRNA测序分析, 发现温度对转座因

子相关的RNA定向DNA甲基化(RNA-directed DNA 
methylation, RdDM)机制具有显著影响, 导致大量

CHH型胞嘧啶去甲基化。Zhou等(2018)用不同光

质处理雌雄同株的黄瓜, 结果显示蓝光比其他光

质(白色、绿色和红色)对雌性花的诱导更强。随

后, 对茎尖进行高通量RNA测序分析鉴定, 蓝光诱

导的雌花性别表达与蓝光诱导的脱落酸、生长

素、赤霉素(gibberellin, GA)、光合作用、淀粉和

蔗糖代谢途径的变化密切相关, 这可能与传统的

乙烯依赖途径不同。

性别表达的季节性变化是黄瓜中的种质现

象。DNA甲基化状态决定了基因活性, 但易受环

境条件变化的影响。因此, 基于DNA甲基化的表

观遗传调控至少可部分地解释黄瓜性别表达的不

稳定性。Lai等(2018)连续5年对黄瓜核心种质资

源的雌性季节变化进行了调查, 同时进行了温度

和光周期的双因素实验, 并从黄瓜茎尖获取了甲

基化组和转录组数据。数据分析表明, 光周期处

理优先且显著地影响花发育过程, 而温度处理则

更容易引发植物激素-途径相关基因的响应。黄瓜

AGAMOUS可能完全由光周期控制 ,  而CAULI-
FLOWER A和CsACO3可能由光周期和温度控制。

4  黄瓜性别的激素调控

黄瓜性别决定研究中最独特的方面是植物中

雌雄花的比例受植物激素的影响。这些特性不仅

为黄瓜栽培提供了有效的生产力工具, 而且为理

解单性花发育的调节机制提供了可靠的途径。在

植物生长激素中, 乙烯和GA对黄瓜性别表达的影

响最大(Perl-Treves等1998)。
4.1  乙烯调控黄瓜性别分化

乙烯是一种广泛应用于黄瓜诱雌的植物激

素。纯雌植株黄瓜茎尖乙烯含量高于雌雄同株植

物茎尖中乙烯含量, 外源乙烯或乙烯释放剂分别

处理雌雄同株和雄花两性花同株可以增加雌花和

两性花的数量(Zhang等2017)。到目前为止, 对乙

烯调控黄瓜性别鉴定的分子机制研究已较为深

入。除F、M基因外, 编码ACC氧化酶的其他乙烯

生物合成基因如CsACO2、CsACO3也参与黄瓜性

别表达(Chen等2016)。但茎尖CsACO2、CsACO3
转录水平与雌性呈负相关, 说明存在这样的反馈

抑制机制(Kahan等1999)。此外, 乙烯受体CsETR1
在通过诱导DNA损伤抑制雌性黄瓜花雄蕊过程中

扮演重要角色(Wang等2010)。进一步的研究表明, 
黄瓜核酸酶编码基因CsCaN响应乙烯信号, 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, 形成了雌花(Gu等2011)。
早期Yin和Quinn用“单激素假说”来解释由乙

烯介导的黄瓜单性花的分化现象。该假说认为黄

瓜中的乙烯通过调节F和M的表达水平抑制雄性, 
并诱导雌性(Trebitsh等1997)。但很快随着M基因

的克隆, 这个假说得到了修正, 并提出了由M介导
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的乙烯正反馈调节机制(Li等2008, 2009, 2012)。
2018年, Pan等通过实验证明CsERF31能直接结合

M的启动子并促进其表达, 在此基础上他进一步补

充提出了“乙烯-CsERF31-M-乙烯”正反馈调节机制

模型(图4): 在雌性黄瓜(FFMMAA)雌花分化过程中, 
一方面F产生乙烯促进了雌蕊原基发育; 另一方面

CsERF31响应乙烯信号并激活M, M通过CsERF31开
始其正反馈激活表达。乙烯的不断积累刺激CsSUP
来下调B类基因CsAP3和CsPI。因此, CsETR1的表

达被抑制并且不能下调CsERF31。这个过程不断

地阻止雄蕊原基的发育, 导致雌花的开始。该模型

从雌蕊和雄蕊原基发育命运的角度解释了黄瓜单

性花发育和进化的过程, 但该模型不适用于雌雄同

株黄瓜( ffMMAA), 因为没有证据表明M在预定的

雌芽中被F (或由F产生的乙烯)激活(Pan等2018)。
4.2  GA对黄瓜性别分化的影响

GA是一类四环素类植物激素, 可促进黄瓜雄

性化。雄花两性花株黄瓜的GA产量高于纯雌株和

雌雄同株植物(Hemphill等1972)。外源GA3施用可

提高雌雄同株黄瓜雄性与雌性的比例, 诱导雌性

植株雄性花的形成(Pike和Peterson 1969)。GA信

号转导通路参与两性植株的雄蕊和花药的发育, 
如拟南芥和水稻(Oryza sativa) (Cheng等2004; Aya
等2009; Sun 2010, 2011; Plackett等2011; Song等
2013)。在该途径中, GA首先与GID1受体结合, 并促

进GID1和DELLA蛋白(GA信号转导抑制因子)之
间的相互作用, 利用泛素-蛋白酶体途径快速降解

DELLA蛋白, DELLA蛋白水解释放其对GA功能

的抑制作用, 并促使植物生长和发育(Fleet和Sun 

2005; Murase等2008; Harberd等2009; Sun 2010; 
Plackett等2014)。GAMYB是GA信号转导途径中的

正调控因子, 是DELLA蛋白的重要下游基因, GA
可以通过降解DELLA蛋白诱导GAMYB转录, 从而

促进开花和花药发育(Achard等2004; Fleet和Sun 
2005)。

目前已经证明CsGAIP和CsGAMYB1分别属于

DELLA和GAMYB家族的GA信号转导基因, 主要

在黄瓜花发育中的雄性特定器官中表达(Zhang等
2014a, b)。CsGAIP基因可通过APETALA3 (AP3)和
PISTILLLATA (PI )基因的转录来抑制雄蕊发育, AP3
和PI基因是拟南芥中的B类花同源异型基因(Zhang
等2014a)。CsGAMYB1还可以介导黄瓜的性别表

达, CsGAMYB1的敲除导致雌雄花节数的比值降

低, 并通过不依赖乙烯途径调节性别决定(Zhang等
2014b)。

虽然乙烯和GA都能调节黄瓜的性别表达, 调
节功能和途径各不相同, 但两者之间的潜在串扰

是如何决定黄瓜性别表达的机制仍不清楚。为了

探索这个问题, Zhang等(2017)通过全基因组表达

分析, 预测GA可能通过乙烯依赖性和非乙烯依赖

性途径控制黄瓜的性别差异, 并且DELLA蛋白可

能参与这两个过程(图5)。
(1) GA可能通过乙烯依赖途径促进黄瓜雄性

倾向(图5-A)。M (CsACS2)基因可以直接抑制黄瓜

花芽中的雄蕊发育, GA可能通过下调M基因的表

达, 解放M基因对雄蕊阻滞的抑制作用并抑制乙烯

的产生。乙烯生产减少导致CsETR1的上调和ERF
表达水平的显著降低(Zhang等2017)。在乙烯信号

图4  雌性黄瓜(FFMMAA)雌花分化过程中F和M功能的模型

Fig.4  Model of F and M functions during the differentiation of female flowers in gynoecious cucumber (FFMMAA)
参考Pan等(2018)并略有修改。
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转导途径中, 受体ETRs起负调节作用, 而受体下游

成分ERFs起正转录因子的作用(Wang等2002; Guo
和Ecker 2004; Light等2016; Prescott等2016; Zhang
等2016)。总之, CsETR1的表达可能通过直接抑制

雄蕊发育或下调GA3处理后黄瓜中的ERFs转录来

促进雄性倾向。

(2) GA可通过非乙烯依赖途径抑制黄瓜雌性

或诱导雄性(图5-B)。一方面黄瓜中的AG同源物

CAG2在GA3处理下被下调。过去的研究表明 , 
CAG2转录物不是由乙烯介导的(Perl-Treves等1998), 
因此推测GA可能通过抑制CAG2表达抑制雌蕊发

育, 从而允许雄花发育, 而乙烯不参与这一过程。

另一方面, CsGAMYB1的转录物通过GA3处理在雄

性花蕾中上调, 并且CsGAMYB1的沉默可以抑制黄

瓜的雄性化, 但是CsGAMYB1-RNAi中乙烯的产生和

F和M基因的表达没有改变(Zhang等2014b, 2017)。
(3) DELLA蛋白可能参与黄瓜性别表达。

DELLA蛋白是GA反应的中心抑制因子, 并且积累

的证据表明DELLA蛋白通过与乙烯信号转导途径

中的一些调节因子的相互作用在乙烯介导的植物

生长和发育过程中起重要作用, 例如CTR1、EIN3/
EIL1、RAP2.3和ERF11等。黄瓜中4种DELLA同
源物——CsGAIP、CsGAI1、CsGAI2和CsGAI3的
表达在GA3处理后没有变化, 因此推测DELLA蛋

白可能参与黄瓜与GA和乙烯在蛋白质水平上协同

调节的性别分化。DELLA蛋白和基因CAG2之间

也可能存在调节关系, 然而该机制可能与拟南芥

的机制不同(Zhang等2017)。

5  展望

黄瓜的性别分化包含了遗传决定、环境影响

和激素调控等多个方面, 是一个非常复杂而漫长

的演化过程。性别决定的研究对于指导黄瓜育种

和实际生产具有重要的意义。几十年来, 在众多

学者不断努力探索过程中, 利用基因组学、分子

遗传学和基因挖掘等工具对黄瓜性别分化的机理

进行解剖研究, 已取得很大进展。虽然性别分化

调控网络的框架逐渐清晰, 但依然存在以下问题

未能得到解决: (1)黄瓜性别决定基因的时空表达

如何调控黄瓜植株性别? 黄瓜性别分化调控网络

图5  乙烯和GA调节黄瓜性别表达的一种预测模型

Fig.5  A proposed model showing ethylene- and GA-regulated sex expression in cucumber
参考Zhang等(2017)并略有改动。
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需要进一步在同一个品种中验证。(2)黄瓜两性花

是如何进化为单性花的调控机制尚不明确。(3)乙
烯和GA之间的串扰网络如何参与调节黄瓜性别决

定的问题还有待进一步研究。这些问题可能是解

决长期存在的黄瓜性别差异问题的突破口。
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Research progress of sex determination in cucumber
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Abstract: Cucumber (Cucumis sativus) is one of the model plants for sexual studies. Sex determination of cu-
cumber is of great significance for the increase of bear fruit yield from female flowers. Researches suggest that 
sex in cucumber plant is modified by sex determination genes, environmental conditions and plant hormones. 
This paper reviews recent advances relating to sex determination in cucumber, and outlooks the developmental 
mechanism of unisexual flower and spatiotemporal expression of sex-determining genes in cucumber.
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