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　　提要 　已在维管植物中发现百余种 MADS 盒基因 ,此

种基因家族由表达模式和功能关系密切的基因构成多种特

定的亚族如 D EF/ GL O 类 (B 功能) 、A G 类 (C 和 D 功能)

等。植物花器官发生和花形态多样性的遗传机理和进化规

律都可能与 MADS 盒基因的结构、表达以及功能进化相

关。

　　关键词 　MADS盒基因 　进化发育

1 　MADS 盒基因与花器官发育

　　MADS 盒基因属于一个古老的基因家族 ,存在

于整个真核生物界 ,其生物学功能是调节细胞分化

发育。MADS 基因家族的蛋白产物均为转录因子 ,

具有调控其它基因转录的能力 ,其最先确定的 4 个

成员基因分别是 M CM 1、A GA M O U 、D EFICI EN S

和 S R F ,取其首写字母即构成 MADS。在基因结构

上 ,MADS 基因族的成员都含有一段称为 MADS

盒 (MADS box)的高度保守序列 ,编码约 50 个氨基

酸 ,与识别特异的 DNA 序列有关 ,是这类转录因子

与目标基因上特异 DNA 序列结合的功能区[1 ] 。

MADS 盒基因编码的蛋白有 3 种不同类型 ,即

MEF2 型、AR G80 型和 M I KC 型 ,前 2 种仅存在于

动物和真菌 ,而 M I KC 型局限于植物。除了植物中

许多与花发育有关的基因外 ,哺乳动物的 S R F 和

酵母中的 M CM 1 转录因子也都是这一基因家族的

成员。植物基因组含有大量 (至少 2530) 的 MADS

盒基因 ,并且在基因组内分散排布 ,动物及真菌的

MADS 盒基因则少得多[2 ] 。

花器官既是植物经典分类学的重要依据 ,又是

种子植物发育生物学的研究热点 ,可以相信花器官

是研究植物发育、基因、进化三者关联的理想模式

系统。花发育的遗传学研究已在拟南芥、矮牵牛、

金鱼草、烟草等植物中取得重要结果 ,基于拟南芥

和金鱼草的各类花器官同源异型突变体研究 ,人们

发现了花发育中调控各类花器官形成的器官特征

基因 ,并提出花发育的 ABC 模型[3 ] 。这一模型认

为 ,花器官分别由具有不同功能活性的三类基因

(用 A、B、C 表示) 决定 ,A 功能单独作用决定形成

萼片 ,A 和 B 决定形成花瓣 ,B 和 C 共同决定雄蕊 ,

心皮则由 C 单独决定。这一模型还提出 A 和 C 的

功能是相互抑制的 ,B 功能仅限于花部的第 2 轮和

第 3 轮且不依赖于 A 和 C 功能[4 ] 。已在拟南芥中

克隆的具有 A 功能的基因有 A P1 和 A P2 ,具 B 功

能的有 A P3 和 PI ,具 C 功能的是 A G ;在金鱼草中

相应的具 A 功能的有 S Q UA ,B 功能的有 D EF 和

GL O , C 功能的是 PL E。后来发现矮牵牛中决定

胎座和胚珠中央分生组织特征的 FB P7 和 FB P11

基因 ,并将其列为 D 基因 ,在拟南芥中相应的基因

可能是 A GL 11 [5 ] ,这是 ABC 模型的延伸。虽然

ABC模型可以解释大部分植物 ,尤其是高等真双

子叶植物 ( higher eudicots) 野生型和各种同源异型

突变体的花器官发育过程 ,但随着更多的与 A、B、C

功能有关的同源异型基因相继被克隆 ,特别是对被

子植物基部类群和低等真双子叶植物的同源异型

基因表达时序模式研究 ,发现 ABC 模型在整个被

子植物的花器官发育中并不是极端保守的[6 ] 。

除 A P2 外 ,所有已克隆的 A、B、C、D 同源异型

基因编码的蛋白质均含有一个保守性很强的 DNA

结合序列 MADS 盒 ,属于 MADS 盒基因家族。既

然 A、B、C、D 同源异型基因在花器官发育中十分重

要 ,并且它们都属于 MADS 盒基因家族 ,因此可以

推测 ,植物花器官发生和花形态多样性的遗传机理

和进化规律都可能与 MADS 盒基因的结构、表达

以及功能进化相关。

2 　蕨类植物的 MADS 盒基因

　　蕨类植物的 MADS 盒基因研究目前主要集中

在水蕨 ( Ceratopteris ) ,迄今已克隆至少1 5个含
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MADS 盒基因的不同基因组位点的 cDNA ,大部分

cDNA 序列与典型的种子植物 MADS 盒基因在

MADS 域的序列和整体结构方面有着高度相似性 ,

即这类 MADS 盒基因编码的蛋白质都具有 MADS

域 (M) 、间区 ( I) 、类角蛋白域 ( K) 和 C 域 (C) ,可归

入 M I KC 型 MADS 盒基因。

采用系统发育重建方法 (phylogeny reconstruc2
tion) 分析与其它已知 MADS 盒基因的进化关系

时 ,发现水蕨的 MADS 盒基因由 CRM 1、CRM 3 和

CRM 6 3 类基因亚族构成 ,分散排布在种子植物基

因亚族中。对距离水蕨较远的瓶尔小草属

( O phioglossum )进行 cDNA 克隆 (水蕨是薄囊蕨类

的高度演化类群 ,瓶尔小草是厚囊蕨类在蕨类系统

树的基部开始分支) ,发现 4 种不同的基因 O PM 1

和 O PM 32O PM 5 [7 ] ,然而这些基因仍然不属于种

子植物中已知的任何一个基因亚族。除 O PM 3 和

O PM 4 外 , O PM 1 和 O PM 5 可能分别属于 CRM 7

和 CRM 6 类基因。因此 CRM 6 类和 CRM 7 类基

因已在蕨类进化的早期形成。目前还没有证据表

明现存蕨类植物具有花同源异型基因的功能同源

基因。

根据系统发生重建并不能找到任何线索来说

明蕨类 MADS 盒基因的功能 ,突变体或转基因植

株也不能证明这些基因的功能。用 Northern 杂交

和 mRNA 原位杂交方法研究水蕨的 MADS 盒基因

表达时发现 ,大部分基因的表达在蕨类生活史的孢

子体世代和配子体世代都能明显检测到 ; 只有

CRM 9 和 CRA DS 1 基因例外 ,它们在孢子体世代

中表达比在配子体世代中明显强很多[7 ,8 ] 。大部

分蕨类植物的 MADS 盒基因在两个生活史阶段都

有表达 , 而种子植物则恰好相反 , 尽管其许多

MADS 盒基因的表达发生在雄蕊、心皮或胚珠中 ,

但种子植物 M I KC 型基因在配子体阶段表达的情

形只发现一例 , 即金鱼草的 A GL 17 类基因

D EFH125。蕨类植物 MADS 盒基因在孢子体世代

和配子体世代中都能表达 ,说明它更为普遍地控制

着发育或细胞分化的功能 ,它与被子植物决定花器

官形成的同源异型基因受到严格的时间和空间限

制明显不同。

除时空表达的普遍性以外 ,许多水蕨 MADS

盒基因还具有一些与种子植物 MADS 盒基因不同

的特征。已有证据表明 ,大部分水蕨 MADS 盒基

因包括 CRM 1、CRM 4、CRM 6、CRM 9 等的最初转

录产物都会发生选择性剪接 (alternative splicing) ,

尽管已报道 150 多种种子植物 MADS 盒基因 ,但

发生选择性剪接的仅 1 例。但动物的 M EF2 类

MADS 盒基因的选择性剪接却非常典型 ,从玉米分

离到的含 MADS 盒的转座子类元件也存在选择性

剪接。因此选择性剪接可能代表了一种古老的机

理 ,它增加每一个 MADS 盒基因蛋白产物的多样

性 ,种子植物中这一机理可能已经退化 ,也可能还

在起作用[9 ] 。

尽管大部分蕨类植物 cDNAs 具有编码全部

(N) M I KC 型蛋白的能力 ,包括 CRM 11、CRM 12

和 CMA DS 5 在内的一些 cDNAs 具有与 MADS 盒

基因 cDNA 序列的高度相似性 ,但由于框内终止密

码或核苷酸插入或丢失等原因 ,这些基因并不存在

连续的阅读框架 (ORF) [8 ] 。

可以推测 ,现存蕨类和种子植物的最近一个共

同祖先没有胚珠或花器官 ,但有裸露的孢子囊和一

个独立的配子体世代 ;它已经有不止一个 M I KC 型

MADS盒基因 ,但可能比现存的蕨类或种子植物

少 ;这些 M I KC 型基因都不是特异花同源异型基因

的功能同源基因 ,它们在植物的生活史 (包括配子

体世代和孢子体世代) 中普遍表达 ,但不是器官特

征基因 ;与酵母 M CM 1 基因的作用相比 ,它们在发

育或细胞分化的转录调控中发挥更广泛的作用[9 ] 。

3 　裸子植物的 MADS 盒基因

　　现存裸子植物由 4 个类群构成 ,即松柏类、买

麻藤类、苏铁类和银杏类。目前在苏铁类和银杏类

植物中只分离得到了少数几个 MADS 盒基因的

cDNA ,对裸子植物 MADS 盒基因的研究主要集中

在松柏类和买麻藤类 (这主要是因为它们的生态学

地位和商业重要性以及买麻藤类一直被认为是被

子植物的姐妹类群等原因) 。

松柏类植物 MADS 盒基因的研究报道主要来

自云杉属 ( Picea abies、Picea m ariana) 和松属 ( Pi2
nus radiata、Pi nus resi nosa) [10 ,11 ] 。系统发生重建

显示 ,目前所得到的全长 cDNA 均可归属到被子植

物已知的基因亚族内 (包括 A G、A GL 2、A GL 6、

D EF/ GL O 和 TM 3 类基因) 。与大部分被子植物

雌雄同株两性花的花器官相比 ,已研究过的松柏类

植物是雌雄同株单性的 ,有真正的单性生殖轴 (ax2
es) 。雌球果由不育苞片和可育鳞片两部分组成 ;

雄球果仅由小孢子叶构成。表达分析发现其

MADS 盒基因在雌雄球果中均有转录 ,也有在营养

器官中表达的 ,如辐射松 ( Pi nus radiata) 针叶原基

中转录表达的 A GL 6 类基因 PRMA DS 3 [12 ] 。在挪
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威云杉的营养茎中也发现 TM 3 类基因 DA L 3 的

转录产物 ,但胚胎、种子及幼苗中没有。原位杂交

显示 ,辐射松的 PRMA DS 1 23 基因在形成珠鳞和

小孢子叶原基的细胞群中表达 ;挪威云杉的珠鳞中

同样也有 A G 类基因 DA L 2 的表达 ,但在苞片、球

果轴及顶端分生组织中没有检测到[13 ] 。S A G1 来

自黑云杉 ,是 DA L 2 的功能同源基因 ,在雌球果中

的表达与 DA L 2 相似 ;而在雄球果形成绒毡层的组

织中 ,检测到 S A G1 基因低水平的表达。这些数据

说明松柏类生殖结构形成与 A G、A GL 2 和 A GL 6

类基因都有关[9 ] 。

那么 ,拟南芥 A G 基因与挪威云杉 DA L 2 基因

在结构上的相似 ,是否也表明两者功能上的相似 ?

通过 35S 组成性启动子控制下的 DA L 2 在转基因

拟南芥中的表达分析 ,发现大部分转化体的表型变

异 ,如卷曲的丛生叶和早花等似乎与 DA L 2 基因的

功能没有多大关系。而另一些转化体则发生花器

官特征的同源异型变异 :萼片在其边缘部分产生雌

性特征 ,如胚珠样结构和柱头特异的乳突状细胞 ;

花瓣具有雄性特征 ,成为花丝状器官或雄蕊状器官

并具花药状结构 ;第 3 和第 4 轮器官不受转基因的

影响[13 ] 。因此转基因表达类似于拟南芥异位表达

被子植物 A G 功能同源基因如 A G 本身或来源于

欧洲油菜 ( B rassica napus) 的 BA G1 基因。既然

ABC 模型能预测 A 和 C 功能是相互拮抗的 ,因而

上述表型变异可认为是 A 功能丢失或 C 功能在拟

南芥花器官第 1 和第 2 轮异位表达。研究 A G 和

BA G1 的结果表明 , A G 类基因足以异位完成同源

异型的 C 功能。因此对 DA L 2 转基因实验结果的

一种最简单的解释就是 ,花被器官的 DA L 2 活性可

在功能上取代异位表达实验中的 A G 活性[9 ] 。

根据 ABC 模型 ,C 类功能基因参与雄蕊和心

皮的器官决定。但在裸子植物中并不存在雄蕊和

心皮 ,那么松柏类植物 DA L 2/ S A G1 的功能是什

么 ? 可能回答这一问题的云杉属的 DA L 2/ S A G1

突变体目前还未得到。表达分析表明 , DA L 2/

S A G1 在决定珠鳞或心皮特征和雄性生殖器官特

征中起作用 ,系统发生重建已预测到松柏类植物可

能有 D EF/ GL O 类基因 ,而基因克隆的结果也支

持这一观点。因此 DA L 2/ S A G1 基因可能与由云

杉属的 D EF/ GL O 类基因中的一个或多个基因相

互作用 ,决定雄性生殖器官特征[9 ] 。表达分析和转

基因实验都表明 , DA L 2/ S A G1 的功能与被子植物

的 C 功能而不是 D 功能更相似。乍一看来 ,这一

结论似乎很矛盾 ,因为是胚珠而不是心皮存在于所

有裸子植物中 ,胚珠很可能在系统进化发生史上更

为古老 ,因此决定胚珠分化的基因比决定雄蕊和心

皮分化的 A G 类基因更为原始。但还必须想到 ,

DA L 2/ S A G1 功能可能是 C 和 D 功能的祖先 ,那

么种子植物 A G 类基因功能的早期进化是如何体

现的呢 ? 目前在裸子植物中分离得到的 A G 类基

因只有一种类型。系统发生重建表明 ,这些基因位

于被子植物 C 和 D 功能基因的基部 ,因此这些基

因的原始功能可能能够区分生殖器官 (如雄性孢子

体和珠鳞包括胚珠)与营养器官 (包括球果苞片) 。

买麻藤类 (gnetophytes) 是种子植物中有争议

的类群之一 ,它包括 3 个属 : Gnet um 、Ephedra、

Wel w itschia。根据形态学的植物分类系统 ,认为

现存的种子植物中买麻藤类是被子植物的姐妹类

群[14 ] 。而最近的分子生物学数据则提出买麻藤类

与松柏类的亲缘关系更近[15 ] 。

买麻藤类植物 Gnet um gnemon 13 个不同的

单拷贝 MADS 盒基因 cDNA 序列已经报道[16 ] 。系

统发生重建表明有 7 个基因属于新的基因亚族 ,其

余 6 个基因 ( GGM1、2、3、9、11、12) 分别归属于被

子植物已知基因亚族如 S TMA DS 11、TM 3、D EF/

GL O 、A G、A GL 6 ,因此推测它们是被子植物相关

基因的功能同源基因。其中 GGM 2 是裸子植物中

发表的第 1 个 D EF/ GL O 类基因 ,后来在两种松

柏类植物 ( N orw ay spruce , Monetery pi ne) 中也发

现了 D EF/ GL O 类基因。系统发生重建显示 ,在

已有的被子植物、买麻藤类和松柏类植物基因亚族

如 A G、A GL 6、D EF/ GL O 和 TM 3 类基因中 ,买麻

藤属的基因总是与松柏类的基因形成亚族 ,而将被

子植物的基因排除在它们的亚族之外[16 ] 。这一发

现为买麻藤类植物与松柏类的亲缘关系比与被子

植物的关系更近的假说提供了分子生物学证据。

鉴于同源器官一般应表达直系同源的发育控

制基因 ,因此 ,用 MADS 盒基因研究不同种子植物

的生殖器官在结构上和发育上的同源性是可行的。

例如 ,有进化模式提出 ,被子植物花瓣与买麻藤生

殖器的外层珠被同源 ,如果是这样的话 ,则无论是

在雄球果还是雌球果 ,B 功能基因的功能同源基因

如 GGM 2 应在买麻藤的外层珠被中表达。然而事

实是 GGM 2 根本不在雌球果中表达 ,雄球果内包

围药轴的珠被也不表达 ,而仅限于在药轴本身表达

GGM 2[16 ] 。买麻藤外层珠被表达 A G 类基因

GGM 3 ,说明也不可能与被子植物的花被同源。这
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一事实倒是为另一种假说即买麻藤的外层珠被与

被子植物胚珠的珠被甚至心皮同源提供了佐证 ,而

且 GGM 3 的松柏类功能同源基因 S A G1 在胚珠的

珠被中表达非常强[11 ] 。不过这些结论仍有待完

善 ,因此应该更严格地检测裸子植物和被子植物相

关基因的直系同源性 ,基因独立地加入 (co2option

or recruitment)到非同源的发育过程中也是不能排

除的 ,因此必须对更多的基因进行检测分析。虽然

如此 ,但我们已有理由相信 ,MADS 盒基因的系统

发生与某些形态结构 (如胚珠) 的进化之间有着非

常密切的联系 ,研究 MADS 盒基因的系统发生有

助于了解花的起源。

系统发生树及已发表的数据说明 ,裸子植物和

被子植物共有的 MADS 盒基因亚族有 5 个 ,也就

是说现存种子植物的最近一个共同祖先中 ,至少存

在 5 种不同的 M I KC 型基因 : A G、A GL 2、A GL 、

D EF/ GL O 和 TM 3 类基因亚族。很可能还有与

GGM 13、GGM 12 近似的第 6 和第 7 种基因亚族 ,

因其功能同源基因已在被子植物中发现[17 ] 。可以

推想 ,这些基因大部分已参与孢子体的生殖器官决

定 ,现存种子植物的最近一个共同祖先可能采用同

源异型 C 和 D 功能 ( C/ D) 的祖先模式 (该功能由

A G 类基因提供) 区分生殖器官与非生殖器官 ,甚

至用原始的 B 功能 (由至少 1 个 D EF/ GL O 类基

因提供) 决定雄性和雌性生殖器官。因此花器官

ABCD 系统的前身 (precursor)很可能在现存种子植

物的进化基部已建立了 BC/ D 系统 ,但 BC/ D 系统

在蕨类和种子植物的最近一个共同祖先根本不存

在[9 ] 。归纳起来 ,现存裸子植物和被子植物的最近

一个共同祖先 (距今约 30 亿年) 含有至少 7 种不同

的 MADS 盒基因 , 它们是 A G、A GL 2、A GL 6、

D EF/ GL O 、GGM13、S TMA DS 11 和 TM 3 类基

因。这些基因大多已参与决定孢子体生殖器官如

胚珠 ;由 A G类基因提供的同源异型基因 C/ D 功能

的祖先模式可能用来区分生殖器官和营养器官 ,甚

至于由 D EF/ GL O 类的基部基因提供的原始 B 功

能很可能用来区分雄雌生殖器官。因此花同源异

型基因的功能同源基因和决定花器官特征 (BC/ D

系统)的 ABCD 系统的前体 ,很可能在现存种子植

物的进化基部已经建成。

4 　被子植物基部类群的 MADS 盒基因

　　目前有关被子植物进化的假设认为 ,单子叶植

物与真双子叶植物 (eudicots) 两大单系类群置根于

木兰类双子叶植物的基部集合群之中[14 ] 。木兰类

双子叶植物基部集合群在这里称为被子植物基部

类群 ( basal angiosperms) ,其花形态结构变化异常

丰富 ,有大而多被的两性花、小而简单的单性花 ,花

器官各轮的数量和排布也有很大差别。显然 ,研究

被子植物基部类群不同花形态的 S Q UA 、D EF、

GL O 、A G 类 MADS 盒基因 ,将有助于了解 ABCD

模型的进化。其中令人感兴趣的问题有 ,被子植物

进化过程中花器官特征基因如何影响花瓣的独立

演化 ? 花瓣独立演化是否都需要新的 D EF 和

GL O 类基因 ? 被子植物基部类群是否存在其它类

型基因替代 D EF 类和 GL O 类基因 ? 如果是 ,那么

表达 D EF 和 GL O 类基因就不是被子植物基部类

群花瓣所必须的。Kramer 等[18 ]在克隆了 13 种植

物 (包括古草本、木兰类、真双子叶 ) 的 D EF 和

GL O 类直系同源基因并同已知的 A P3、PI 基因的

模体 (motif)进行比较后提出 , D EF 和 GL O 类基因

家系内都发生过相当频繁的基因重复事件。虽然

ABCD 模型在高等真双子叶植物中相当保守 ,但低

等真双子叶植物花同源异型基因的时空表达模型

则差别较大。来自低等真双子叶植物毛茛的 A P3

和 PI 功能同源基因仅在花瓣原基表达 ,之后逐渐

减少甚至消失 ,说明花瓣特征基因在高低等真双子

叶植物是由不同的基因控制 ,这就极大地支持了被

子植物花瓣器官是多次独立进化的学说[6 ] 。

至今不能回答 A 功能的起源和第一个 S Q UA

类基因的来源。与 A 功能有关的基因有好几种 ,已

发现拟南芥的两个 A 功能基因 ( A P1 和 CA L ) 也

是分生组织特征基因 ; 金鱼草的 A 功能基因

S Q UA M OS A 不仅在萼片及花瓣表达 ,也可在非花

器官中表达 ,因此 A 功能可能是由分生组织特征基

因演变而来。根据系统发生重建推测 , S Q UA 类

基因可能由 A GL 2/ A GL 6/ S Q UA 亚族 (有时也叫

A P1/ A GL 9 基因亚族) 的一个祖先基因的基因复

制产生[9 ] 。A GL 15 类基因在发育的胚胎中表

达[19 ] ,但 A GL 15 类基因并非存在于所有种子植物

中 ,目前已报道的 A GL 15 类基因仅在十字花科中

分离到 ,而木兰属中发现 A GL 15 类基因至少说明

这类基因在被子植物基部类群已经存在[9 ] 。因此

被子植物基部类群对于了解花器官的起源是至关

重要的。可以肯定的是被子植物的最近一个共同

祖先已经具有至少 9 种不同的 MADS 盒基因 ,分

别属于不同的基因亚族 : D EF、GL O 、A GL 15、A G、

A GL 2、A GL 6、GGM 13、S TMA DS 11 和 TM 3 类。

5 　单子叶植物的 MADS 盒基因
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　　虽然单子叶植物中分离到的第 1 个 MADS 盒

基因来自兰花[20 ] ,但大部分研究都集中在玉米和

水稻上[21～23 ] 。系统发生重建显示 ,玉米的 ZA G1/

ZM M 2 基因与拟南芥的 A G 基因直系同源[24 ,25 ] ,

用反向遗传策略获得的 ZA G1 缺失突变体并没有

发生预期的花器官同源异型转变产生非花器官 ,而

是产生许多心皮[25 ] ,说明决定花分生组织特征的

功能缺失。已知 A G 基因除决定雄蕊和心皮特征

外 ,也参与决定花分生组织特征。可能 ZA G1 的功

能只是决定花分生组织特征。表达分析揭示

ZA G1 对心皮发育更重要。系统发生重建显示 ,

ZM M 2 与水稻 OS MA DS 3 形成一个基因亚族 ,它

不包括 ZA G1 ,说明 ZM M 2 及其复制位点与 OS2
MA DS3 在祖先上是直系同源的。因此不仅是

OS MA DS3 基因 ,还有 ZM M 2 及其复制位点也参

与禾本类植物的 C 功能[9 ] 。玉米 S IL K Y1 基因的

克隆对玉米 B 功能的认识是一次飞跃[26 ] ,

S IL K Y1 突变体表型与真双子叶植物 B 功能突变

体十分相似 ;另外 ,这一基因在浆片原基和雄蕊原

基表达 ,推测它是B 类基因 D EF 的功能同源基因。

就 B 功能而言 ,ABCD 模型适合于禾本类植物。

目前还不清楚单子叶植物 MADS 盒基因是否

参与了 A 功能 ,但从玉米、高粱、百合中已分离到

SQUA 类基因[2 ,27 ] ,因此 S Q UA 类基因在单子叶

植物和真双子叶植物的最近一个共同祖先已经建

立。已从玉米中克隆到 30 余种 MADS 盒基因 ,属

于 10 多个不同的基因亚族 ,其中 A GL 17 等几类基

因还未在非单子叶植物发现其直系同源基因 ,另有

一类可转座的 MADS 盒基因 TM Z1 或 ZEM 基因

如 ZA G4 ,具有转座子的特征 ,如拷贝数和基因位

点不确定、含 13 bp 的回文结构 ( TIRs) 等。 TM Z1

是目前唯一不含 M I KC 域的植物 MADS 盒基因 ,

但其 MADS 盒结构决定了 TM Z1 属于 A G 亚

族[9 ] 。百合、郁金香等具有瓣状被片 ,可解释为

ABCD 模型中B 功能扩展至轮 1。郁金香B 功能缺

失突变体完全支持这种解释。最近已从百合植物

L ili um regale 中克隆到 MADS 盒基因 ,发现其

D EF 类基因既在花被层 ,也在雄蕊中表达 ,这同样

支持了瓣状被片是 B 功能基因在轮 1 和轮 2 中表

达的看法[9 ] 。

单子叶植物各类群的花形态结构和花序结构

各异 ,其花器官的B 和 C 功能可能与真双子叶植物

相似 ,但禾本类植物的 B 功能决定浆片而不是轮 2

花瓣 ;在百合及其近缘种 ,B 功能很可能不仅在轮 2

和轮 3 表达 ,也可在轮 1 表达 ,因此可以认为百合

类的花被由两轮被片构成。除被子植物最近一个

共同祖先含有的 9 类 MADS 盒基因外 ,单子叶植

物和真双子叶植物的最近一个共同祖先 (距今约

20 亿年)还具有 A GL 17 类和 S Q UA 类基因。

6 　真双子叶植物的 MADS 盒基因

　　在花发育的进化过程中 MADS 盒基因的数量

增加具有谱系特点 ,基因亚族在一种植物至少含有

两个成员 ,表明 M I KC 型基因进化的多样化及定

式。虽然 BCD 功能及相应的基因在高等真双子叶

植物相当保守 ,但 A 功能就不那么确定[28 ] 。拟南

芥的 A 功能可能由决定花分生组织特征的功能演

化而来 ;金鱼草的 A 功能则不单是这样 ,且更可能

是两种功能密不可分 ,因为可以区分决定轮 1 与决

定花本身的基因突变体至今还没有得到。矮牵牛

的 A 功能与拟南芥的也不同 , A P2 的矮牵牛直系

同源基因并不表现 A 功能 ,虽然这一功能是存在

的[29 ] 。最近从菊科植物大丁草 Gerbera 中发现的

S Q UA 直系同源基因 GS Q UA 1 并不表达 A 功能 ,

在花序及小花原基的维管束里则高度表达[28 ] 。

在低等真双子叶植物毛茛亚纲中已发现其

D EF 和 GL O 直系同源基因的表达模式与高等真

双子叶植物有较大差别。荷包牡丹 ( Dicent ra ex2
i m ia) 和冰岛婴粟 ( Papaver nudicaule) D EF 类和

GL O 类基因的转录产物或蛋白质仅在花瓣原基积

累 ,随花发育而减少并限于花瓣边缘 ,甚至完全消

失[6 ] 。说明这些基因或许与高等真双子叶植物决

定花瓣特征的功能同源基因作用模式不同 ,或许在

由雄蕊到花瓣的进化过程在花瓣中被赋予了新的

功能。既然单子叶植物的 D EF 类和 GL O 类基因

可决定花瓣或浆片特征 ,而且在毛茛类植物花瓣原

基发育中也检测到 D EF 类和 GL O 类基因的表达 ,

因此可以认为 ,决定花瓣状器官特征的发育模式可

能是所有现存单子叶植物和真双子叶植物乃至所

有被子植物的共同衍征 ( synapomorphy) ,花瓣发育

后期丧失花瓣特征基因的持续表达反映出产生低

等真双子叶植物的谱系内的次生进化事件。

要更好地了解 ABCD 功能在花发育中的作用 ,

还必须明确其上游调节因子及其目标基因。最近

已在这两个方面取得突破 ,一是克隆了拟南芥的

CL F 基因[30 ] ,其缺失突变同 C 功能基因 A G 的异

位表达相似即产生叶卷曲 , 认为 CL F 可能抑制

A G 在植物发育后期不适当部位的表达。但 CL F

蛋白序列与果蝇 Polycomb 族的 Ez 基因的蛋白序
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列有很高的相似性 , Ez 基因是记忆系统的一部分 ,

它通过多次细胞分裂维持失活或活化同源异型选

择基因的原初空间模式。CL F 和 E(Z)序列相似说

明这两种蛋白可能具有同一个祖先并一直保守 ,植

物也具有 Polycomb 族基因功能 ,这一点很重要 ,因

为动植物同源异型的目标基因编码不同的转录因

子 ,无论是 MADS 域蛋白还是同源异型域蛋白均

是如此。因此作为同源异型基因的抑制物 Poly2
comb 族蛋白很可能在动植物中是独立进化的[9 ] 。

另外 ,直到最近才证实第 1 个花同源异型基因的直

接靶基因 ,采用 mRNA 差异显示技术分离到受甾

体化合物正调节 (up2regulated)的 mRNA ,它与 1 个

含 NAC 域的基因吻合 (NAC 是最初 3 个成员基因

矮牵牛 N A M 、拟南芥 A TA F1 - 2 和 CU C2 的首

写字母合并) , 因此称为 N A P 基因 ( N A C 类 , 受

A P3/ PI 激活) ,表达分析显示 , N A P 在雄蕊和花

瓣的细胞分裂与细胞扩增的转换中起作用[31 ] 。

植物 MADS 盒基因除了调节花发育的作用

外 ,还参与根、叶、果实、种子以及胚胎的发育[32 ] 。

它存在于裸子植物和蕨类植物的事实进一步说明 ,

MADS 盒基因的作用不只限于花发育。例如 ,

A GL 1 和 A GL 5 是 A G 类基因的副同源基因 (par2
alogues) ,与果实的正常开裂有关 ,因双突变体的长

角果不开裂[33 ] 。功能转变最显著的例子要数

FUL 基因 , 它与 A P1、CA L 均属于 S Q UA 类基

因 , S Q UA 类基因一般在花序或分生组织表达 ,它

有分生组织的特征功能。虽然 f ul 突变体并没有

表现花序异常的表型 ,但它是转向开花时花絮轴上

表达的第 1 组基因之一[33 ]。ap1、cal 、f ul 三重突

变体具有更显著的 ap1、cal 表型 ,说明这 3 个基因

在始花期有部分功能可能是多余的。因此 S Q UA

类基因在分生组织中的作用很有可能反映了它的

原始功能 , FUL 后来在花进化过程中执行了新添

的功能。

花器官特征的 ABCD 模型在高等真双子叶植

物相当保守 ,只是狭义的 A 功能在不同植物中有不

同的基因 ,或者根本不存在 A 功能。低等真双子叶

植物的花同源异型基因的时空表达模式差别较大 ,

已确证 ,拟南芥 MADS 盒基因功能不只限于花发

育 ,它与根和果实的发育都有关。

7 　展望

　　要完全弄清楚 MADS 盒基因在植物进化中的

作用还有相当长的路。进化发育遗传学 (evolu2
tionary developmental genetics ,简称 evodevotics) 的

研究手段如基因克隆与测序、系统发生重建、表达

分析、突变体分析等 ,已架起 MADS 盒基因系统发

育与植物形态进化之间的桥梁。基因复制与添加

(recruitment) 对控制植物发育的基因网的进化已

是众所周知[9 ] 。

采用异源转基因研究基因功能替代可严格检

测到基因功能的保守性 ,此种实验最好选取直系同

源基因进行。另外 ,研究亲缘关系密切的单系类群

以及自然居群内 MADS 盒基因位点的自然变异 ,

对了解 MADS 盒基因变异是否引起性状的自然变

异是有意义的 ,这类研究已经在 CA L 、A P3、PI 基

因上开始进行[34 ,35 ] ,而在此之前 ,绝大多数 MADS

盒基因的功能都是采用突变体发现的。

MADS 盒基因功能同源基因的启动子比较研

究也将是一个令人感兴趣的领域。遗憾的是目前

对 MADS 盒基因的启动子知之甚少 ,仅有拟南芥

A G 和 A P3 基因的启动子有所报道[36 ,37 ] 。

作为转录因子的 MADS 域蛋白的正常功能发

挥有赖于形成蛋白的同源 ,或异源二聚体甚至更高

级的蛋白复合体 ,也有赖于与 DNA 的结合 ,以及必

须活化或抑制基础转录机制等。已有许多体内体

外实验用于研究进化过程中亲缘关系较远的

MADS 域蛋白如何进行蛋白2蛋白和蛋白2DNA 的

相互作用[38 ] ,相信不久在这方面将有新的突破。
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