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植物落花落果的分子机理研究进展

崔娅松ꎬ 陈庆富∗ꎬ 霍冬敖ꎬ 李洪有

( 贵州师范大学 荞麦产业技术研究中心ꎬ 贵阳 ５５０００１ )

摘　 要: 落花落果是花、果实、种子从母体脱落的一种普遍存在的自然现象ꎮ 发生器官脱落的区域为离区

(ａｂｓｃｉｓｓｉｏｎ ｚｏｎｅꎬＡＺ)ꎮ 离区分化形成离层ꎬ离层与脱落息息相关ꎮ 离层的发育和功能行使是多酶、多激素、
多基因参与调控的复杂而精确的过程ꎮ 落花落果不仅是作物栽培和育种中的典型农艺性状ꎬ而且是植物器

官脱落的主要形式之一ꎮ 减少植物落花落果或控制某些植物适度落花落果ꎬ提高作物和果蔬类植物的产量

和品质ꎬ是人类在作物驯化上努力的目标ꎮ 该文基于前人对植物器官脱落的生理生化和分子生物学机制的

研究ꎬ主要从植物落花落果的细胞学基础、生理生化机制、遗传学规律、分子生物学和相关基因定位、转录组

分析方面阐述落花落果分子机理ꎬ重点从落花落果的分子生物学和相关基因定位两个方面进行剖析落花落

果的作用机制ꎬ以便为作物遗传育种研究提供理论指导ꎮ
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　 　 植物落花落果是花、果实、种子等脱离植株主

体的一种广泛存在的自然现象ꎮ 植物在正常生长

发育过程中为适应逆境胁迫(如干旱、水淹、极端

温度、元素 Ｎ、Ｂ、Ｃａ、Ｚｎ 缺乏、病虫害等)或平衡自

身生长水平减少累赘或扩散种子(繁殖体)时ꎬ一
些器官会发生正常或不正常脱落ꎮ 在正常脱落方

面ꎬ叶的正常脱落保存了体内仅有的水分或减少

细菌等病原感染( Ｐａｔｈａｒｋａｒ ＆ Ｗａｌｋｅｒꎬ ２０１５)ꎻ花
果的正常脱落调节了植物本身源库关系和促进营

养物质、矿物质合理分配ꎮ 然而ꎬ自然界中很难避

免不正常脱落带来的损失ꎬ如水稻和小麦落粒、棉
花脱铃、大豆果荚脱落造成大量减产ꎮ 在农业生

产方面ꎬ对植物器官脱落进行合理调控ꎬ不仅可以

有效利用土地资源ꎬ而且可以使作物达到高产、优
质的效果ꎮ 孙福东等(２０１６)报道在大豆叶面喷施

植物生长调节剂 ＤＴＡ￣６ 使大豆果荚离区 Ｇｍ ＡＣ
的表达量降低ꎬ果荚离区生理代谢被改变ꎬ大豆脱

落率降低ꎻＹｕａｎ ＆ Ｃａｒｂａｕｇｈ (２００７)在柑橘和苹果

采摘前喷施 ＩＡＡ( ｉｎｄｏｌｅ￣３￣ａｃｅｔｉｃ ａｃｉｄ)和 ＥＴＨ( ｅｔｈ￣
ｙｌｅｎｅ)阻断剂ꎬ防止水果在机械采摘前掉落ꎮ Ｌｉｎ
ｅｔ ａｌ (２０１２)在大豆、高粱等粮食作物驯化相关性

状进行遗传解析中ꎬ借助分子标记等手段发现了

一系列调控落粒性状的关键位点ꎮ 分子标记育种

和基因聚合育种是提高育种质量和效率的有效途

径ꎬ对离层形成的生理和分子机制进行综述ꎬ为落

花落果的机制研究和育种实践提供线索ꎮ

１　 落花落果的细胞学基础

植物落花落果与离层形成紧密相关ꎬＰａｔｔｅｒｓｏｎ
＆ Ｂｌｅｅｃｋｅｒ(２００４)在水稻中也发现水稻种子脱落

与穗颖和枝梗之间的离层有关ꎮ 一般认为落花落

果有 ４ 个阶段(图 １):首先ꎬ离区细胞形成ꎻ其次ꎬ

离区接收脱落信号ꎬ启动脱落ꎻ接着ꎬ离区感知脱

落信号ꎬ酶水解ꎬ细胞发生分离ꎻ最后ꎬ离区细胞分

化形成离层且器官脱落后在紧靠离层细胞(即靠

近植物主体一侧)的部位形成保护层(Ｋｉｍꎬ ２０１４ꎻ
王继恩等ꎬ ２０１７)ꎮ 值得注意的是ꎬ有些植物器官

脱落并不形成保护层ꎬ比如ꎬ大豆复叶(Ｍｏｌｉｎｅ ＆
Ｂｏｓｔｒａｃｋꎬ １９７２)ꎮ 在离层形成这一阶段的研究相

对较多ꎬＮａｋａｎｏ ｅｔ ａｌ(２０１２)研究表明植物在脱落

器官基部分化出离区( ａｂｓｃｉｓｓｉｏｎ ｚｏｎｅꎬ ＡＺ)ꎬ即器

官发生脱落的组织区域及邻近区域ꎬ通常由 ５ ~ ５０
层小而等径、胞质致密、胞间隙小的细胞组成ꎬ尽
管有如此多的离区细胞存在ꎬ但是ꎬ在整个脱落过

程中ꎬ离区内仅有 １ ~ ２ 层细胞发生分离即为离层

(ｓｅｐａｒａｔｉｏｎ ｌａｙｅｒ)ꎮ Ｓｅｘｔｏｎ ＆ Ｒｏｂｅｒｔｓ(１９８２)就该现

象作出解释:基于诱导因素仅在离层处发挥有效

作用ꎬ虽然所有的离层细胞均有潜在分化的能力ꎬ
但是只有 １ ~ ２ 层离层细胞对诱导信号反应相对敏

感ꎮ 在不同植物与组织中ꎬ离层细胞层数也不尽

相同ꎬ如拟南芥( Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ)花器官的离

层细胞有 ４ ~ ６ 层(Ｐａｔｔｅｒｓｏｎ ＆ Ｂｌｅｅｃｋｅｒꎬ ２００４)ꎬ水
稻离层细胞有 １２ 层 (郑丽媛ꎬ ２０１６)ꎮ Ｄｏｏｒｎ ＆
Ｓｔｅａｄ (１９９７)通过比对细胞的形态ꎬ大致把离层细

胞归为三类:细胞形态相似ꎬ大小等径ꎻ比相邻细

胞小ꎬ呈矩形ꎻ与相邻细胞在形态和大小上相似ꎮ
Ｂａｉｒｄ(１９８４)在电镜下观察锦紫苏时发现离层细胞

的液泡较周围细胞小ꎻ细胞核较周边细胞大ꎬ核仁

明显ꎻ细胞器(多聚核糖体、高尔基体、粗面内质网

和线粒体)明显增多ꎻ细胞膜内陷ꎬ出现壁旁体ꎮ
最近ꎬ唐连和陈庆富(２０１７)采用石蜡切片、解剖观

察等方法对 ７ 个落粒和不落粒荞麦属植物的花梗

关节进行综合分析并发现:在荞麦开花期ꎬ花梗薄

壁细胞中淀粉粒丰富ꎻ维管束分化不明显ꎻ细胞体

积较小、排列紧密ꎬ这些特征与前人研究的离层结
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构相似ꎬ我们可以认为:花梗关节作用与离层作用

相似ꎮ 通常情况下ꎬ若花梗关节表现为缢缩ꎬ则有

果实脱落现象产生ꎮ

２　 落花落果的生理基础

２.１ ＩＡＡ 和 ＥＴＨ 调控的生理基础

在植物落花落果的过程中ꎬＩＡＡ 和 ＥＴＨ 扮演着

重要的角色(Ｍｅｉｒ ｅｔ ａｌꎬ ２０１０)ꎮ 离层中的 ＩＡＡ 信号

转导途径是抑制器官脱落的关键ꎬ无论是 Ａｄｄｉｃｏｔｔ
ｅｔ ａｌ(１９５５)提出的“生长素梯度理论”ꎬ还是人们按

照这一理论适当施用外源植物生长调节剂 ＮＡＡ、
ＩＡＡ、２ꎬ４￣Ｄ 等处理不同植物或植物同一器官的不同

部位ꎬ均表现为抑制脱落ꎬ如蔬菜类番茄、大豆和水

果类柑橘、苹果、梨ꎬ番茄叶柄远轴端和近轴端ꎬ以
上试验为植物落花、落果奠定了研究基础ꎮ 通常认

为ꎬ离层区两端生长素浓度能直接影响植物器官的

脱落ꎬ生长素极性运输到离区是阻断离层形成的首

要条件(Ｔａｙｌｏｒ ＆ Ｗｈｉｔｅｌａｗꎬ ２００１)ꎮ
ＩＡＡ 通过调节离层细胞对 ＥＴＨ 的不敏感来负

调控器官脱落ꎮ ＩＡＡ 能延缓离层形成ꎬＥＴＨ 则促

进离层形成ꎮ ＩＡＡ 之所以能对植物器官脱落起到

抑制作用ꎬ是因为当叶片受到外界环境胁迫时ꎬ流
向离层部位的 ＩＡＡ 减少ꎬ离层对 ＥＴＨ 更敏感ꎬ继
而施用乙烯阻断剂氨基乙氧基乙烯基甘氨酸 ＨＣＬ
( ａｍｉｎｏｅｔｈｏｘｙｖｉｎｙｌ ｇｌｙｃｉｎｅ ＨＣｌ) 和合成的生长素

２ꎬ４￣二氯苯氧 基 乙 酸 ( ２ꎬ ４￣Ｄｉｃｈｌｏｒｏｐｈｅｎｏｘｙａｃｅｔｉｃ
ａｃｉｄ)的混合物来阻止柑橘和苹果在收获前的果实

脱落(Ｙｕａｎ ＆ Ｃａｒｂａｕｇｈꎬ ２００７)ꎮ 茉莉酸( ｊａｓｍｏｎｉｃ
ａｃｉｄꎬ ＪＡ)在拟南芥花器官脱落中也起抑制作用ꎮ
Ｕｅｄａ ｅｔ ａｌ(１９９６)在菜豆中发现:莱莉酸能使纤维

素酶的活性增加ꎬ进而水解菜豆叶柄基部细胞壁

中的多糖ꎬ促进脱落ꎮ Ｋｉｍ (２０１４)在拟南芥中发

现:茉莉酸受体突变后ꎬ冠菌素不敏感 １( ｃｏｒｏｎａｔｉｎｅ
ｉｎｓｅｎｓｉｔｉｖｅ １ꎬ ｃｏｉ１)导致拟南芥花器官脱落延迟ꎮ

除 ＩＡＡ 和 ＪＡ 之外ꎬ其他激素也可能影响脱

落ꎬＡＢＡ、水杨酸也在调节衰老方面具有广泛应用

的前景ꎬ花器官和叶片等在脱落前似乎都会衰老

(Ｐａｔｈａｒｋａｒ ＆ Ｗａｌｋｅｒꎬ ２０１５ꎬ ２０１６)ꎮ 对脱落起促

进作用的 ＥＴＨ、ＧＡｓ 等在拟南芥细胞分离层中已

被鉴定(Ａｒｎａｕｄ ｅｔ ａｌꎬ ２０１０)ꎮ
２.２ 几种重要酶调控的生理基础

在大豆果荚开裂、拟南芥花瓣脱落、荞麦、水
稻、小麦落粒(落果)等生理过程中ꎬ一旦脱落被激

活ꎬ许多有趣但相对不明原因的事件发生在 ＡＺ
中ꎬ随脱落进展ꎬＡＺ 细胞膨大ꎬ细胞质变得更碱

性ꎬ这在拟南芥、番茄等中已被证明( Ｓｕｎｄａｒｅｓａｎ ｅｔ
ａｌꎬ ２０１５)ꎬ但 ＡＺ 细胞质 ｐＨ 变化的原因仍不清

楚ꎮ 对此现象的一个假设是:碱性可能是脱落酶

的最佳 ｐＨꎮ 而在离层细胞内许多酶类物质明显

增多ꎬ如氨基酸、蛋白质、ｍＲＮＡ 和 ｒＲＮＡꎬ离区内

的 ＲＮＡ 最终被翻译成蛋白质或酶ꎬ其中纤维素酶

和果胶酶是最重要的酶ꎬ离层中的纤维素酶活性

增加一直延续到最后脱落ꎬ在生长发育过程中纤

维素同工酶和果胶酶共同作用利于脱落ꎮ 离层处

β￣１ꎬ４￣葡聚糖酶( β￣１ꎬ４￣ｇｌｕｃａｎａｓｅ)活性在脱落时

呈显著性增加、表达上调ꎮ 脱落的另一重要变化

是中胶层主要成分果胶酸钙等果胶类物质降解成

果胶和果胶酸ꎬ容易被遗忘的是ꎬ一部分酶[多聚

半乳糖醛酸酶( ｐｏｌｙｇａｌａｃｔｕｒｏｎａｓｅ)、葡聚糖酶( ｇｌｕ￣
ｃａｎａｓｅ)]不参与离区形成ꎬ它们只是负责降解细胞

壁中的果胶和纤维素ꎬ从而促进脱落ꎮ 另外ꎬＲＮＡ
酶、ＤＮＡ 酶、蛋白质酶、磷酸酯酶、氨酸解氨酶和过

氧化物酶等这些酶促进脱落的主要原因可能是促

进离区保护层形成ꎬ加速离区伤口木质化ꎬ在脱落

过程中ꎬ基于此ꎬ在果柄处喷施苯丙氨酸解氨酶抑

制剂 ＡＩＰ(２￣ａｍｉｎｏｉｎｄａｎ￣２￣ｐｈｏｓｐｈｏｎｉｃ ａｃｉｄ)ꎬ离区苯

丙氨酸解氨酶活性降低ꎬ果实脱落率降低ꎮ
脱落过程中ꎬ某些病程相关蛋白明显增加ꎬ如

在离层表达的几丁质酶、扩张蛋白 ｅｘｐａｎｓｉｎ、ｐａｔｈｏ￣
ｇｅｎｅｓｉｓ 相关蛋白、 ｍｅｔａｌｌｏｔｈｉｏｎｅｉｎｓ、 ＷＲＫＹ 蛋白等

(Ｍｅｉｒ ｅｔ ａｌꎬ ２０１０ꎻ李政ꎬ ２０１４)ꎮ 值得一提的是ꎬ在
ＰＣＤ(ｐｒｏｇｒａｍｍｅｄ ｃｅｌｌ ｄｅａｔｈ)中的关键蛋白 ＬＸ 蛋白

是一个 Ｔ２ / Ｓ￣ｌｉｋｅ ｒｉｂｏｎｕｃｌｅａｓｅ 核糖核酸酶ꎬＢａｒ￣Ｄｒｏｒ
ｅｔ ａｌ(２０１１)在番茄的离区中 ＬＸ 蛋白在成熟离区特

异性表达ꎬ在近轴端和远轴端不对称性表达ꎬ这种

生理生化变化是花梗脱落的关键ꎻ在拟南芥中与

ＰＣＤ 相关核酶 ＢＦＮ１ 能被离区诱导表达ꎮ 特别神奇

的是ꎬ拟南芥离区 ＢＦＮ１ 启动子也在番茄的其他组

织叶、花、果实中表达(Ｌｅｒｓ ｅｔ ａｌꎬ ２００６)ꎮ
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３　 落花落果的遗传学规律

３.１ 传统遗传学规律

从传统遗传学角度看ꎬ植物个体本身或细胞

基因组的自发突变或人工诱变使脱落表型改变ꎬ
这些表型变化均能找到相应的突变基因ꎮ 传统遗

传学多是研究落花机制的ꎬ如番茄离层形成基因

( ｊｏｉｎｔｌｅｓｓ、Ｊ２、ＬＳ)ꎬ番茄中若 Ｊ 基因发生突变ꎬ会使

第一个外显子的部分序列和起始密码子的上游共

９３９ ｂｐ 的碱基缺失ꎬ番茄从有离区品种变成无离

区品种ꎻ突变体 ｊｏｉｎｔｌｅｓｓ 的表型为花梗无法脱落

(Ｒｏｌｄａｎ ｅｔ ａｌꎬ ２０１７)ꎻ番茄 １ꎬ４￣β￣葡聚糖酶( ｃｅｌ２)
反义抑制转基因植株中ꎬ果实离区的断裂力明显

增加ꎮ 此外ꎬＹａｎｇ ｅｔ ａｌ(２００５)进一步研究表明ꎬ番
茄离区第 １２ 染色体近着丝粒处的 Ｊ２ 基因控制着

番茄离区的形成ꎮ Ｓｃｈｕｍａｃｈｅｒ ｅｔ ａｌ(１９９９)在番茄

ＬＳ 突变体中发现花中无花瓣现象主要是番茄离区

发育基因 ＬＳ 突变所致ꎮ 与番茄 ＬＳ 基因同源的拟

南芥基因 ＡｔＬＡＳꎬ其敲除突变体 ｌａｓ 表型为花器官

脱落延迟(Ｇｒｅｂ ｅｔ ａｌꎬ ２００３)ꎬ在拟南芥双突变体

ｂｏｐ１ 和 ｂｏｐ２ 中ꎬ由于离区无法正常形成而使花器

官脱落表型缺失ꎬ这进一步表明 Ｂｏｐ１ 和 Ｂｏｐ２ 基因

与离层发育有关ꎮ Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ( ２００６)通过基因敲

除实验证明ꎬＫＮＡＴ / ＢＰ 调控拟南芥花器官离区发

育ꎮ 在 ｂｐ 突变体中ꎬ花器官离区的泡状细胞较多ꎬ
花器官提前脱落ꎮ 当然ꎬ并不是所有延迟脱落表

型都是通过调控离区发育而实现的ꎬ在拟南芥受

体激酶 ＨＡＥＳＡ(富含亮氨酸重复序列)反义抑制转

基因植株中ꎬ花瓣外三轮脱落延迟ꎻ在严重的转基

因株系中ꎬ花瓣不会脱落ꎮ Ｓｔｅｎｖｉｋ ｅｔ ａｌ( ２００８)证

明ꎬＩＤＡ 所产生的多肽正是通过 ＨＡＥＳＡ 调控拟南

芥花器官脱落过程ꎬ此外 ＩＤＡ 受体基因(ＨＡＥＳＡꎬ
ＨＡＥ)不受外源乙烯所影响ꎬ敲除 ＨＡＥ 和 ＨＡＥ 同

源基因(ＨＡＥＳＡ￣ＬＩＫＥ ２ꎬ ＨＳＬ２)的突变体ꎬ拟南芥

花器 官 脱 落 被 显 著 延 迟 ( Ｐａｔｈａｒｋａｒ ＆ Ｗａｌｋｅｒꎬ
２０１６)ꎮ 利用 Ｔ￣ＤＮＡ 插入技术获得的拟南芥生长

素响应因子 ２( Ａｕｘｉｎ Ｒｅｓｐｏｎｓｅ Ｆａｃｔｏｒ２ꎬ ａｒｆ２)突变

体ꎬ其可能通过抑制细胞壁降解酶类的活性ꎬ进一

步延迟离区细胞的分离ꎬ促进花器官(重点是雄蕊)

发育ꎬ使花器官脱落延迟ꎬ但不能阻止脱落ꎮ 有趣

的是 ａｒｆ１ 能増强 ａｒｆ２ 突变体脱落表型ꎬ可见 ａｒｆ１ 和

ａｒｆ２ 具有部分冗余的功能ꎬ能辅助调控脱落ꎬ拟南芥

突变体之间存在相互作用ꎬ如 ＡＲＦ１、ＮＰＨ４ / ＡＲＦ７ 和

ＡＲＦ１９ 的突变能增强 ａｒｆ２ 突变体的延迟脱落表型

(Ｏｋｕｓｈｉｍａ ｅｔ ａｌꎬ ２００５ )ꎮ 关 晓 溪 ( ２０１５ ) 发 现

ＳＬＡＲＦ２￣ＲＮＡｉ 植株花器官脱落延迟ꎮ 值得留意的还

有乙烯受体突变体ꎬ通过 ＥＭＳ 诱变得到的乙烯受体

突变体 ｅｔｒ１ 和下游的 ｅｉｎ２、ｅｉｎ３、ｅｒｓ２ 突变体的花器

官脱落延迟ꎬ当乙烯受体 ＥＴＲ１ 与外界的乙烯信号

分子结合ꎬ激活下游的 ＥＩＮ２ꎬ进而激活转录因子

ＥＩＮ３ 调控下游的靶基因传递乙烯信号分子ꎬ植物响

应乙烯反应ꎬ植物器官加速脱落ꎮ
另外ꎬ 拟 南 芥 ( ＡＣＴＩＮ￣ＲＥＬＡＴＥＤ ＰＲＯＴＥＩＮＳꎬ

ＡＲＰ)家族在花器官脱落中起关键作用ꎮ Ｋａｎｄａｓａｍｙ
ｅｔ ａｌ(２００５)利用 ＲＮＡｉ 实验产生的 ＡＲＰ７ 敲除转基

因株系中ꎬ花器官脱落明显延迟ꎬ且其离区发育和

乙烯三重反应与野生型保持一致ꎬ表明 ＡＲＰ７ 调控

花器官脱落独立于乙烯途径ꎬ与其类似的花器官脱

落 调 控 基 因 还 有 ＡＧＬ１５、 ＨＡＥＳＡ、 ＡＲＰ４ꎮ ＩＤＡ、
ＨＡＥＳＡ、ＨＳＬ２ (ＨＡＥＳＡ￣ＬＩＫＥ２)以及 ＭＡＰＫ 级联信号

途径的依次作用ꎬ控制拟南芥花器官脱落过程ꎬ如
ＨＡＥＳＡ 下游位于由 ＭＡＰＫ４ / ５ ＭＩＴＯＧＥＮ 活化的蛋

白激酶(ＭＡＰＫ)级联和 ＭＡＰＫ３ / ６ ＭＡＰＫ 级联的花

器官不能脱落ꎬ相反ꎬ活化的 ＭＡＰＫ４ / ５ 的表达则能

够恢复 ｈａｅ / ｈｓｌ２ 双突变体脱落表型ꎬ表明 ＨＡＥＳＡ 下

游的(ＭＩＴＯＧＥＮ￣ＡＣＴＩＶＡＴＥＤ ＰＲＯＴＥＩＮ ＫＩＮＡＳＥ ＫＩ￣
ＮＡＳＥ４ꎬ ＭＡＰＫ４) / ＭＡＰＫ５ 激活 ( ＭＩＴＯＧＥＮ￣ＡＣＴＩ￣
ＶＡＴＥＤ ＰＲＯＴＥＩＮ ＫＩＮＡＳＥ６ꎬ ＭＡＰＫ６) / ＭＡＰＫ３ 以

控制拟南芥花器官的脱落过程ꎮ 目前尚不清楚哪

种 ＭＡＰＫ 三联激酶在脱落途径中起作用ꎬ也不清楚

ＨＡＥ 受体复合物与 ＭＡＰＫ 级联之间是否存在其他

中间体ꎮ Ｐａｔｈａｒｋａｒ ＆ Ｗａｌｋｅｒ(２０１５)发现ꎬＭＡＰＫ４ / ５
的敲除导致 ＨＡＥ 的正常表达不到 ２０％ꎬ因为在花器

脱落区脱落被激活ꎬＨＡＥ 被认为是 ＭＡＰＫ 级联的上

游 基 因ꎮ 过 表 达 的 ＭＡＤＳ 结 构 域 转 录 因 子

ＡＧＡＭＯＵＳ￣ＬＩＫＥ １５(ＡＧＬ１５)可阻断脱落ꎬ但不会改

变 ＡＺ 的发育ꎬ这表明 ＡＧＬ１５ 是脱落的负调控因子

(Ｆｅｒｎａｎｄｅｚ ｅｔ ａｌꎬ２０００)ꎮ 此外ꎬ一旦脱落信号传导

途径被激活ꎬＭＡＰＫ 级联使丝氨酸 ２３１ 和 ２５７ 上的
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ＡＧＬ１５ 磷酸化ꎬ并抑制 ＨＡＥ 表达ꎮ 一旦新合成的

ＨＡＥ 取代了质膜ꎬ就完成了一个正反馈回路ꎮ 正向

反馈网络和 ＭＡＰＫ 级联反应都显著放大了起始信

号的离散性ꎬ这就解释了在花器官脱落过程中 ＨＡＥ
表达的增加ꎮ 尽管 ＡＧＬ１５ 似乎是调节脱落的主要

转录因子ꎬ但它不是唯一的转录因子ꎮ 如 ａｇｌ１５ /
ａｇｌ１８ 双突变体脱落早于野生型ꎬ表明 ＡＧＬ１５ 的姐

妹蛋白 ＡＧＬ１８ 在 ＡＧＬ１５ 中发挥部分冗余的作用

(Ｐａｔｈａｒｋａｒ ＆ Ｗａｌｋｅｒꎬ２０１６)ꎮ
正常脱落需要 ＡＤＰ￣核糖基化因子 ＧＴＰ 酶活

化蛋白(ＮＥＶꎬ ＮＥＶＥＲＳＨＥＤ)ꎮ ＮＥＶ 的突变改变高

尔基体结构和反式高尔基体网络的位置ꎮ ｎｅｖ 突

变体壁旁区囊泡大量积累ꎬ这可能是将 ＨＡＥ 和其

他蛋白质移到质膜上的结果ꎮ 三个不同的次联基

因中的突变可以部分恢复囊泡运输和 ｎｅｖ 突变体

的脱落ꎮ 这三个辅助 基 因 中 的 第 一 个 是 ＥＶＲ
(ＥＶＥＲＳＨＥＤ)ꎬ也称为抑制剂(ＳＯＢＩＲ１ꎬ ＢＩＲ１１)的
受体样蛋白激酶(Ｌｅｓｌｉｅ ｅｔ ａｌꎬ ２００９)ꎮ ＢＡＫ１ 相互

作用受体类激酶 １ 中的突变(ＢＩＲ１)可通过 ＥＶＲ /
ＳＯＢＩＲ１ 中的次联突变抑制病原体应答ꎬＳＥＲＫ１ 中

的次 联 突 变 也 可 抑 制 ｎｅｖ 表 型 ( Ｌｅｗｉｓ ｅｔ ａｌꎬ
２０１０)ꎮ 从分子机制的角度来看ꎬ如何突变 ＨＡＥ 的

共同受体可以恢复 ｎｅｖ 突变体的脱落并不清楚ꎮ
三重突变体 ｓｅｒｋ１ / ｓｅｒｋ２ / ｂａｋ１ 实际上具有轻微的

花器脱落缺失表型(Ｍｅｎｇ ｅｔ ａｌꎬ ２０１６)ꎮ 最后ꎬ一
种受体类细胞质激酶(ＣＳＴꎬ ＣＡＳＴ ＡＷＡＹ)中的继

发性突变也可以抑制 ｎｅｖ 突变体的表型ꎮ ＣＳＴ 在

拟南芥叶肉原生质体中与 ＨＡＥ 和 ＥＶＲ 相互作用ꎮ
ＥＶＲ、ＳＥＲＫ１ 和 ＣＳＴ 的二级突变都能恢复 ｎｅｖ 突变

体的脱落ꎬ但这些植物的最终 ＡＺ 痕是过度分化

的ꎬ说明参与脱落激活阶段的某些基因在 ＡＺ 痕的

最终分化中起作用ꎮ ＨＡＥ 除了被囊泡穿梭外ꎬ还
能检测内质网的错误信息ꎬ内质网相关降解系统

(ＥＲＡＤ) 确保 ＨＡＥ 无缺 陷 ( Ｂａｅｒ ｅｔ ａｌꎬ ２０１６)ꎮ
ＥＲＡＤ 系统有缺陷时ꎬ产生部分功能蛋白的 ＨＡＥ
等位基因仍可使其进入质膜并转导脱落信号ꎮ
３.２ 现代遗传学规律

现代遗传学(即基因层面的分子生物学)在落

花落果遗传规律研究上ꎬ与传统遗传学不同ꎬ主要

集中于落果规律的研究ꎬ落果的遗传较复杂ꎬ并不

是简单由单基因或寡基因控制的质量性状ꎮ Ｐｏｒｔｅｒ
(１９５９)利用 Ｃｉｍａｒｒｏｎ×Ｗｉｃｈｉｔａ 杂交ꎬ推断出小麦落

粒是由多基因中的隐性基因控制ꎮ 在 Ｂｌａｃｋｈｕｌｌ×
Ｗｉｃｈｉｔａ 群体中ꎬ落粒由两对基因控制ꎬ穗轴的脱落

主要与离层有关ꎬ穗轴中离层的发育由穗轴 Ｑ 位

点控制ꎬ且离层细胞的层数依赖于此位点上的隐

性等位基因 ｑ 的表达量( Ｓｏｒｍａｃｈｅｖ ｅｔ ａｌꎬ ２０１５)ꎮ
此外ꎬ普通荞麦(Ｆａｇｏｐｙｒｕｍ ｅｓｃｕｌｅｎｔｕｍ)落粒至少

受两对以上基因控制ꎬ后来发现由 ３ 对显性基因

控制ꎬ只要其中任意两对显性基因互补表型则为

落粒(Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌꎬ ２００５)ꎮ 甜荞 ＨＯＭＯ 的花柱同

长自交可育基因 Ｈ 与其中一个落粒性基因 Ｓｈｔ 是
紧密连锁的(Ｐａｎ ＆ Ｃｈｅｎꎬ ２０１０)ꎮ 在育种实践中

发现ꎬ荞麦不落粒的自交可育衍生系之间杂交可

产生落粒的杂种后代ꎬ暗示至少有两对显性互补

基因控制着落粒性的遗传ꎮ 岳鹏等(２０１２)发现落

粒性在甜自 ２１￣１ 和 Ｌｏｒｅｎａ￣３ 正反交的 ２ 个 Ｆ２群体

中均遵循 ９ ∶ ７ 的分离模式ꎬ落粒性为 ２ 对显性互

补基因的遗传模式ꎬ当双亲的落粒性均介于难落

粒和易落粒之间时ꎬ其杂种后代往往会按多基因

控制的数量遗传模式分离ꎬ落粒性的遗传控制既

有主效基因ꎬ也有微效基因控制ꎬ在落粒类型中有

不同落粒强度问题ꎬ这涉及数量性状遗传ꎮ

４　 落花落果的分子生物学

４.１ ＩＡＡ 和 ＥＴＨ 调控的分子机制

ＩＡＡ 主要通过调控基因的表达而影响落花落

果过程ꎬＩＡＡ 借助 ＡＲＦ 蛋白行使调控功能ꎬＡＲＦ 蛋

白一般由 ＤＢＤ(ＤＮＡ￣ｂｉｎｄｉｎｇ ｄｏｍａｉｎ)、ＭＲ(ｍｉｄｄｌｅ
Ｒｅｇｉｏｎ)、ＣＴＤ( ｃ￣ｔｅｍｉｎａｌｄｏｍａｉｎ)组成ꎬ中间区域存

在抑制子(脯氨酸、丝氨酸和苏氨酸)和激活子(谷
氨酸、亮氨酸)ꎬ故而能激活或抑制生长素调控基

因转录ꎬ蛋白质结构域 ＤＢＤ 与 ＡｕｘＲＥ( ａｕｘ ｉｎ ｒｅ￣
ｓｐｏｎｓｅ ｅｌｅｍｅｎｔ)元件的 ＴＧＴＣＴＣ 序列特定结合ꎬ调
控 ＩＡＡ 生理效应(Ｗｕ ｅｔ ａｌꎬ ２０１１)ꎮ Ｇｒａｙ ＆ Ｅｓｔｅｌｌ
(２０００)研究发现ꎬ这种效应随 ＩＡＡ 含量变化而存

在差异ꎬ当其含量较低时ꎬＡＲＦ 蛋白结构域的 Ｎ、Ｃ
两末端的 ＤＮＡ 结合域ꎬ即 ＤＢＤ 区域可与 Ａｕｘ / ＩＡＡ
结合形成 Ａｕｘ / ＩＡＡ￣ＡＲＦꎬＡＲＦｓ 的活性被抑制ꎻＩＡＡ
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图 １　 植物器官脱落的细胞模式(图片改自:王继恩等ꎬ ２０１７ꎻＬｉ ＆ Ｏｌｓｅｎꎬ ２０１６)
Ｆｉｇ. １　 Ｐｌａｎｔ ｃｅｌｌ ｓｈｅｄｄｉｎｇ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｏｒｇａｎｓ (Ｐｉｃｔｕｒｅ ａｄａｐｔｅｄ ｆｒｏｍ: Ｗａｎｇ Ｊｉ􀆳ｅｎ ｅｔ ａｌꎬ ２０１７ꎻ Ｌｉ ＆ Ｏｌｓｅｎꎬ ２０１６)

含量较高时ꎬＩＡＡ 结合 ＴＩＲ１ꎬ促进 Ａｕｘ / ＩＡＡ 的泛素

化ꎬＡｕｘ / ＩＡＡ￣ＡＲＦ 被水解ꎬ激活 ＡＲＦｓꎬ促使生长素

反应基因表达ꎮ Ｍｅｉｒ ｅｔ ａｌ(２０１０)通过番茄花朵离

层响应生长素的转录组分析发现:Ａｕｘ / ＩＡＡ 部分

家族基因表达随花朵的脱落而下降ꎬ拟南芥生长

素响应因子基因 ＡＲＦ１、ＡＲＦ２、ＡＲＦ７、ＡＲＦ１９ 都涉

及到花器官离层的形成ꎮ 以上研究主要是通过抑

制 ＡＲＦ 基因参与离层调控ꎬ且通过生长素抑制离

层脱落和 ＡＲＦ 响应生长素ꎬ进而调控器官离层的

形成ꎮ 而 Ｇａｏ ｅｔ ａｌ( ２０１６) 通过基因沉默技术证

明ꎬＲｈＩＡＡ１６ 基因在拟南芥过表达对延迟花朵脱落

有重要作用ꎬ其主要机理可能是与 ＡＲＦｓ 互作来对

离层发育起作用ꎮ
与 ＩＡＡ 相反的是ꎬＥＴＨ 不仅可以加速衰老和

促进脱落ꎬ还能促进离区中水解酶类诱导合成纤

维 素 和 果 胶 酶ꎮ Ｐａｒｒａ￣Ｌｏｂａｔｏ ＆ Ｇｏｍｅｚ￣Ｊｉｍｅｎｅｚ

(２０１１)在许多不同的物种(拟南芥、番茄)和器官

(叶片、花瓣、花朵和果实等)中ꎬＥＴＨ 含量直接影

响花器官脱落ꎬ并加速离层的形成ꎮ 乙烯能诱导

离层部位 ＲＮＡ 和蛋白的合成、器官脱落的相关基

因、ＥＴＨ 反 应 基 因 ( ｐａｔｈｏｇｅｎｅｓｉｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎｓꎬ
ＰＲ)表达ꎮ 植物器官脱落的相关基因 ＰＲ 表达也

因乙烯的诱导而上调(Ｔｕｃｋｅｒ ｅｔ ａｌꎬ ２００２)ꎮ 最近ꎬ
Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ(２０１１)发现在乙烯转导途径中 ＭＡＤＳ 转

录因子 (ＦＯＲＥＶＥＲ ＹＯＵＮＧ ＦＬＯＷＥＲꎬ ＦＹＦ)的过

表达ꎬ使器官脱落延迟ꎮ
在离层形成过程中ꎬ离区先感受脱落信号ꎬ后

启动脱落ꎬ这可解释 ＥＴＨ 与 ＩＡＡ 拮抗:在第一阶

段植物器官离区只对 ＩＡＡ 敏感ꎬ对 ＥＴＨ 不敏感ꎬ
而第二阶段离区细胞能够响应 ＥＴＨ 而对 ＩＡＡ 不敏

感(高欣欣等ꎬ２０１３)ꎮ 但是ꎬＩＡＡ 抑制脱落是不可

能被 ＥＴＨ 逆转的ꎮ 离区中 ＩＡＡ 可能借助中间媒介－
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图 ２　 水稻脱粒性的相关基因调控网络
Ｆｉｇ. ２　 Ｒｉｃｅ ｔｈｒｅｓｈｉｎｇ ｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｎｅｔｗｏｒｋ

乙烯受体(ＥＴＲ / ＥＲＳ１)ꎬ从而改变植物细胞对乙烯

的敏感性ꎮ Ｍｅｉｒ ｅｔ ａｌ(２０１０)研究表明:乙烯受体

ＥＴＲ / ＥＲＳＩ 可能经 ＩＡＡ 调控而诱导离区细胞适时

对乙烯信号产生应答ꎮ
４.２ 几种重要酶调控的分子机制

纤维素酶中的 β￣葡萄糖苷酶(ＢＧ)在花果脱落

过程中起关键作用ꎮ Ｌａｓｈｂｒｏｏｋ ｅｔ ａｌ(１９９４)从成熟

番茄果实 ｃＤＮＡ 文库中分离出 ２ 个编码内切￣１ꎬ４￣β￣
葡聚糖酶(ＥＧａｓｅ)的基因(ＴｏｍＣｅｌ１、ＴｏｍＣｅｌ２)ꎬ两者

的编码产物同源性高达 ５０％ꎮ 此外ꎬ在大豆脱落区

中表达的与 ＴｏｍＣｅｌ１ 有 ６８％的同源性ꎬ鳄梨(Ｐｅｒｓｅａ
ａｍｅｒｉｃａｎａ)果实中表达的 ＡｖｏＣｅｌ１ 蛋白与 ＴｏｍＣｅｌ２
有 ５７％的同源性ꎮ 番茄中这 ２ 个基因重复表达ꎬ即
ＴｏｍＣｅｌ１ 和 ＴｏｍＣｅｌ２ 可在同一植物组织中被检测

到ꎮ 但它们在不同部位表达量存在差异ꎬ如脱落区

域、成 熟 花 粉 囊 ( ＴｏｍＣｅｌ１ ｍＲＮＡ )、 成 熟 果 实

(ＴｏｍＣｅｌ２ ｍＲＮＡ１)ꎮ 此外ꎬ欧阳杰等(２００７)通过研

究 ＥＧａｓｅｓ 在植物细胞生长发育中的作用ꎬ发现编码

β￣葡聚糖酶的 ＴｏｍＣｅｌ２ 基因在番茄果柄离区中大量

表达ꎬ当细胞分离时ꎬＴｏｍＣｅｌ２ 基因促进果胶层水

解ꎬ果实脱落ꎮ 若限制 ＴｏｍＣｅｌ２ 基因表达ꎬ花的脱落

也随之降低ꎮ Ｃａｍｐｉｌｌｏ ＆ Ｂｅｎｎｅｔｔ(１９９６)从番茄中分

离得到 ６ 个纤维素酶基因中的 Ｃｅｌ１、Ｃｅｌ５、Ｃｅｌ６ 在脱

落过程中显著表达ꎬ但是表达的程度有所不同ꎬ可
见ꎬ纤维素酶在调控离区形成与器官脱落是一个复

杂的过程ꎮ
果胶酶中的多聚半乳糖醛酸酶( ｐｏｌｙｇａｌａｃｔｕｒｏ￣

ｎａｓｅꎬ ＰＧ) 和果胶甲酯酶 ( ｐｅｃｔｉｎ ｍｅｔｈｙｌｅｓｔｅｒａｓｅꎬ
ＰＭＥ)对落花落果的作用是不容小觑的ꎮ 目前ꎬ已
有大量的多聚半乳糖醛酸酶( ＰＧ)基因在植物器

官的脱落过程中表达上调ꎮ 番茄 ＴＡＰＧ１￣ＴＡＰＧ６
( Ｈａｄｆｉｅｌｄ ＆ Ｂｅｎｎｅｔｔꎬ １９９８ )、 油 菜 ＣＡＷ４７１
(Ｗｈｉｔｅｌａｗ ｅｔ ａｌꎬ ２００２)、ＲＤＰＧ 和大豆 ＳＤＰＧ(张

兰ꎬ ２０１３)、拟南芥 ＡＤＰＧ１ 和 ＡＤＰＧ２(Ｏｇａｗａ ｅｔ ａｌꎬ
２００９)、荔枝 ＬｃＰＧ１(Ｐｅｎｇ ｅｔ ａｌꎬ ２０１３)ꎬ这些基因特

异编码内切多聚半乳糖醛酸酶(ＰＧｓ)ꎬ并在花器官

离层和果柄离层中表达ꎮ ＡＤＰＧ１ 和 ＡＤＰＧ２ 促进

酶水解ꎬ且是果荚开裂所必需的基因ꎮ 若其发生
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基因突变会导致不开裂果实的形成(Ｏｇａｗａ ｅｔ ａｌꎬ
２００９)ꎮ 此外ꎬ果胶甲酯酶介于植物细胞壁和细胞

之间(Ｍｉｃｈｅｌｉꎬ ２００１)ꎮ 张莉等(２０１２)在拟南芥花

瓣 中 发 现: 一 个 编 码 果 胶 甲 酯 酶 的 基 因

Ａｔ４ｇ０２２３３０ 在 花 器 官 的 离 层 中 表 达ꎬ 基 因

Ａｔ４ｇ０２２３３０ 可能参与了果胶代谢而影响拟南芥花

瓣脱落ꎮ 最近ꎬＫｕｍｐｆ ｅｔ ａｌ(２０１３)通过植物侧根突

变分析发现:ＩＤＡ 和 ＨＡＥ 通过调节果胶中 ＰＧｓ 活

性ꎬ进而控制植物侧根离区的发育ꎬ经基因芯片杂

交表明:ＩＤＡ￣ＨＡＥ / ＨＳＬ２ 信号调节细胞壁重构基因

间接调节离区相关基因ꎮ
４.３ 落花落果基因定位

植物落粒(果)、裂荚的分子机制及相关基因

的定位与克隆在选育品种上有重要意义ꎮ 许多研

究者基于遗传群体及其连锁图谱ꎬ对控制落粒的

ＱＴＬ 进行了定位ꎬ其中ꎬ水稻落粒和大豆、拟南芥

裂荚的 ＱＴＬ 研究较多ꎬ而蓼科荞麦属植物落粒性

研究相对匮乏ꎮ
４.３.１ 水稻 　 水稻落粒性状的 ＱＴＬ 多数被定位于

第 １、３、４、５、６、７ 染色体上ꎬ而第 １０ 染色体目前未

被定位到ꎮ 包括位于第 １ 染色体上的基因 ＳＨ１、
ｑＳＨ１、ｓｈ( ｔ) (朱文银ꎬ ２００８ꎻ Ｋｏｎｉｓｈｉ ｅｔ ａｌꎬ ２００６ꎻ
朱子超ꎬ ２０１４)ꎻ位于第 ４ 染色体上的基因 ＳＨ４ꎻ位
于第 ６ 染色体上的基因 ｓｈａｔ、 ＳＨ６ ( ｔ) (朱子超ꎬ
２０１４ꎻ 郑丽媛等ꎬ ２０１６)ꎻ位于第 ７ 染色体上的基

因 ＯｓＣＰＬ１(Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ ＣＴＤ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ ｌｉｋｅ１) ( Ｊｉ
ｅｔ ａｌꎬ ２０１０)ꎮ 尽管这些基因与落粒性状相关联ꎬ
然而ꎬ各自发挥作用的内部机理却不同ꎬＯｓＣＰＬ１
编码 ＣＴＤ 的磷酸酶区域ꎬＯｓＣＰＬ１ 基因可能通过降

低磷酸酶的活性而阻断离层的分化ꎬ水稻表型变

异为不落粒ꎮ 在水稻籽粒成熟过程中ꎬｑＳＨ１ 基因

促进颖壳基部离层形成ꎬ种子易落粒ꎮ 随后的研

究发现 ｑＳＨ１ 也影响离层的发育ꎬ是由 １ 个 ＳＮＰ
(ｓｉｎｇｌｅ ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍ) 控制的顺式作用

元件(５′上游调控区域 １２ ｋｂ 碱基 Ｔ 替换 Ｇ)突变

引起下游一个编码蛋白( ｒｅｐｌｕｍｌｅｓｓ 的直系同源基

因)表达的改变ꎬ进而抑制 ｑＳＨ１ 基因的正常表达ꎬ
阻碍颖壳基部的离层形成ꎬ导致落粒表型缺失ꎮ
与 ｑＳＨ１ 相似的 Ｍｙｂ３ 转录因子同源基因 ＳＨ４ꎬ该
基因的第 １ 个外显子中的 １ 个核苷酸 Ｇ 替换了核

苷酸 Ｔꎬ导致在 Ｍｙｂ３ＤＮＡ 结合域上 １ 个赖氨酸被

天冬酰氨替换ꎬ离层不能正常发育ꎬ从而使落粒表

型缺失(Ｌｉ ＆ Ｏｌｓｅｎꎬ ２０１６)ꎮ 控制水稻落粒性的基

因是相互协作的ꎮ Ｚｈｏｕ ｅｔ ａｌ( ２０１２)发现:ＳＨＡＴ１
在离层中的表达受 ＳＨ４ 正调节ꎬＳＨＡＴ１ 又能维持

ＳＨ４ 在离层中表达ꎬＳＨ４ 和 ＳＨＡＴ１ 下游的 ｑＳＨ１ 维

持 ＳＨＡＴ１ 和 ＳＨ４ 在离层中的持久表达ꎬ促进离层

的形成ꎬ如图 ２ 所示ꎮ Ｊｉ ｅｔ ａｌ(２０１０)发现:落粒基

因 ＳＨ￣Ｈ 编码水稻( ｃａｒｂｏｘｙ￣ｔｅｒｍｉｎａｌ ｄｏｍａｉｎꎬ ＣＴＤ)
ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ 类蛋白(ＯｓＣＰＬ１)ꎬ突变后功能被抑制ꎬ
离层形成ꎬ落粒表型产生ꎮ 最近ꎬＨｔｕｎ ｅｔ ａｌ(２０１４)
和 Ｉｎｏｕｅ ｅｔ ａｌ(２０１５)表明:ｑＳＨ３ 依赖性更强ꎬ必须

依赖 ｑＳＨ１ 和 ＳＨ４ 共同作用ꎬ才能促进离层细胞发

育的功能ꎬ正如 ＳＨ５ 必须在 ｑＳＨ１ 的帮助下才能促

进离层的发育ꎮ 故而ꎬ离层发育和功能行使过程

是多基因精确调控的复杂过程ꎬ如图 ２ 所示ꎮ
４.３. ２ 拟 南 芥 　 拟 南 芥 中 ＢＯＰ１ / ２ ( ＢＬＡＤＥ ＯＮ
ＰＥＴＩＯＬＥ１ / ２ ) 编 码 ｎｏｎｅｘｐｒｅｓｓｏｒ ｏｆ ｐａｔｈｏｇｅｎｅｓｉｓ￣
ｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓ １ 的转录因子进而控制花器官离区形

成ꎮ 其他的一些转录因子 ＡＧＬ１５ 和 ＡＧＬ１８ 也影响

花器官脱落ꎬ这两个转录因子的过表达都推迟花

器官脱落和衰老(Ａｄａｍｃｚｙｋ ｅｔ ａｌꎬ ２００７)ꎮ 最近ꎬ
Ｃａｉ ＆ Ｌａｓｈｂｒｏｏｋ(２００８)利用基因芯片筛选实验得

出:基因 Ａｔ ＺＦＰ２(ＺＩＮＫ ＦＩＮＧＥＲ ＰＲＯＴＥＩＮ２)的过

量表达不仅可以延迟花器官脱落ꎬ还影响花的形

态和育性ꎮ
值得一提的是ꎬ拟南芥果荚开裂也与器官脱

落过程相关ꎬ主要涉及 ＭＡＤＳ￣ｂｏｘ 基因中控制果荚

离层发育的 ＳＨＰ１ / ２(ＳＨＡＴＴＥＲＰＲＯＯＦ１ / ２)和决定

果荚发育的 ＦＵＬ(ＦＲＵＩＴＦＵＬＬ)基因ꎬ这些基因相

互作用共同调节果荚发育ꎮ Ｆｅｒｎａｎｄｅｚ ｅｔ ａｌ(２０００)
提出:ＦＵＬ 负调控 ＳＨＰ 达到平衡拟南芥果荚正常

发育的效果ꎮ 随后的研究中ꎬ参与到拟南芥果荚

离层( ｓｅｐａｒａｔｉｏｎ ｌａｙｅｒ)发育的基因不止于此ꎬＦＵＬ
和 ＲＰＬ 共同发挥作用ꎬ另外 ＳＨ１、ＳＨ２、ＡＬＣ(ＡＬＣＡ￣
ＴＲＡＺ)、ＩＮＤ( ＩＮＤＥＨＩＳＣＥＮＴ)只在果荚离层表达ꎬ
这些基因还与离层形成有关ꎬＦＵＬ 对其都有抑制作

用ꎬ而 ＲＰＬ(ＲＥＰＬＵＭＬＥＳＳ)则限制 ＳＨ１ / ２ 在假隔膜

(ｒｅｐｌｕｍ)中表达ꎮ 最近ꎬ在 ＦＵＬ、 ＳＨＰ、ＡＬＣ 和 ＩＮＤ
的上游发现的基因 ＦＩＬ(ＦＩＬＡＭＥＮＴＯＵＳ ＦＬＯＷＥＲ)、
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表 １　 植物中调控落花落果的部分基因
Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｏｍｅ ｇｅｎｅｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｔｈｅ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ａｎｄ ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ

植物
Ｐｌａｎｔ

基因名称
Ｇｅｎｅ ｎａｍｅ

基因类型
Ｇｅｎｅ ｔｙｐｅ

主要功能
Ｍａｊｏｒ ｆｕｎｃｔｉｏｎ

参考文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ

水稻
Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ

ＳＨ４ Ｍｙｂ３ 家族 ＤＮＡ 结合域蛋白
Ｍｙｂ３ ｆａｍｉｌｙ ＤＮＡ ｂｉｎｄｉｎｇ
ｄｏｍａｉｎ ｐｒｏｔｅｉｎ

编码 １ 个与 Ｍｙｂ３ 同源功能的未知转录因子ꎬ调节离层
发育
Ｅｎｃｏｄｉｎｇ ａｎ ｕｎｋｎｏｗｎ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｗｉｔｈ Ｍｙｂ３ ｈｏｍｏｌ￣
ｏｇｏｕｓ ｆｕｎｃｔｉｏｎꎬｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｔｈｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ
ｏｆ ｔｈｅ ａｂｓｃｉｓｓｉｏｎ ｌａｙｅｒ

Ｌｉ ＆ Ｏｌｓｅｎꎬ ２０１６ꎻ
Ｙａｎ ｅｔ ａｌꎬ ２０１５

ＯｓＳＨ１ ＹＡＢＢＹ 家族转录因子
ＹＡＢＢＹ ｆａｍｉｌｙ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ

调节花梗离层发育
Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ａｂｓｃｉｓｓｉｏｎ ｌａｙｅｒ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

Ｌｉｎ ｅｔ ａｌꎬ ２０１２

ＳＨ５ 同源异型结构域
转录因子
Ｈｏｍｏｌｏｇｏｕｓ ｄｏｍａｉｎ
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ

调节离层细胞的形成和发育
Ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｔｈｅ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ａｎｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｓｔｒａｔｉｆｉｅｄ ｃｅｌｌｓ

Ｙｏｏｎ ｅｔ ａｌꎬ ２０１４

Ｏｇｓｈ４ Ｍｙｂ３ 家族 ＤＮＡ 结合域蛋白
Ｍｙｂ３ ｆａｍｉｌｙ
ＤＮＡ ｂｉｎｄｉｎｇ ｄｏｍａｉｎ ｐｒｏｔｅｉｎ

编码 ＤＮＡ 结合域蛋白调节离层发育
Ｅｎｃｏｄｉｎｇ ＤＮＡ￣ｂｉｎｄｉｎｇ ｄｏｍａｉｎ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｔｏ ｒｅｇｕｌａｔｅ ｄｅｌａｍｉ￣
ｎａｔｉｏｎ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌꎬ ２０１４

Ｏｇｓｈ１ ＹＡＢＢＹ 家族转录因子
ＹＡＢＢＹ ｆａｍｉｌｙ
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ

与种子落粒有关
Ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｓｅｅｄ ｄｒｏｐ

Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌꎬ ２０１４

陆地棉
Ｃｏｓｓｙｐｉｕｍ
ｈｉｒｓｕｔｕｍ

ＧｈＢＯＰ１ ＮＰＲ１ 家族
ＮＰＲ１ ｆａｍｉｌｙ

参与离层分化调
Ｐａｒｔｉｃｉｐａｔｅ ｉｎ ｓｔｒａｔｉｆｉｅｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ

常 等ꎬ ２０１５

玉米
Ｚｅａ ｍａｙｓ

ＺｍＳｈ１ ＹＡＢＢＹ 家族转录因子
ＹＡＢＢＹ ｆａｍｉｌｙ
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ

调控离层发育
Ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｔｈｅ ａｂｓｃｉｓｓｉｏｎ ｌａｙｅｒ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

Ｌｉｎ ｅｔ ａｌꎬ ２０１２

ｓｈ１￣１ ＹＡＢＢＹ 家族转录因子
ＹＡＢＢＹ ｆａｍｉｌｙ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ

调控离层发育
Ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｔｈｅ ａｂｓｃｉｓｓｉｏｎ ｌａｙｅｒ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

Ｌｉｎ ｅｔ ａｌꎬ ２０１２

ｓｈ１￣５. １ ＹＡＢＢＹ 家族转录因子
ＹＡＢＢＹ ｆａｍｉｌｙ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ

调控离层发育
Ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｔｈｅ ａｂｓｃｉｓｓｉｏｎ ｌａｙｅｒ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

Ｌｉｎ ｅｔ ａｌꎬ ２０１２

高粱
Ｓｏｒｇｈｕｍ ｂｉｃｏｌｏｒ

ＳｂＳｈ１ ＹＡＢＢＹ 家族
ＹＡＢＢＹ ｆａｍｉｌｙ

调控种子脱落
Ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｓｅｅｄ ｓｈｅｄｄｉｎｇ

Ｌｉｎ ｅｔ ａｌꎬ ２０１２

ＳｐＷＲＫＹ ＷＲＫＹ 家族转录因子
ＷＲＫＹ ｆａｍｉｌｙ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ

调控种子落粒
Ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｓｅｅｄ ｓｈｅｄｄｉｎｇ

Ｔａｎｇ ｅｔ ａｌꎬ ２０１３

拟南芥
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ

ＳＨＰ１ / ２ ＭＡＤＳ￣ｂｏｘ 转录因子 ＭＡＤＳ￣ｂｏｘ
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ

调节果夹 ＤＺ 分化和果实开裂
Ａｄｊｕｓｔｉｎｇ ｆｒｕｉｔ ｃｌｉｐ ＤＺ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ ａｎｄ ｆｒｕｉｔ ｃｒａｃｋｉｎｇｇ

Ｌｉｌｊｅｇｒｅｎ ｅｔ ａｌꎬ
２００９

番茄
Ｓｏｌａｎｕｍ
ｅｓｃｕｌｅｎｔｕｍ

ＳＬＭＢＰ２１ ＭＡＤＳ￣ｂｏｘ 转录因子 ＭＡＤＳ￣ｂｏｘ
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ

参与花梗离层形成ꎬ 决定花柄离层分化
Ｐａｒｔｉｃｉｐａｔｉｎｇ ｉｎ ｔｈｅ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｅｄｉｃｅｌｓ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｌａｙｅｒｓꎬ ｄｅｔｅｒ￣
ｍｉｎｉｎｇ ｔｈｅ ｆｌｏｗｅｒ ｈａｎｄｌｅ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｓｔｒａｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ

Ｎａｋａｎｏ ｅｔ ａｌꎬ
２０１２

ＭＣ ＭＡＤＳ￣ｂｏｘ 转录因子 ＭＡＤＳ￣ｂｏｘ
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ

与 ｊｏｉｎｔｌｅｓｓ 形成异源二体ꎬ 结合靶位序列 ＣＡｒＧ￣ｂｏｘꎬ 调节花
梗离区分化
Ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｊｏｉｎｔｌｅｓｓ ｆｏｒｍ ｏｆ ｈｅｔｅｒｏｄｉｍｅｒꎬ ｂｉｎｄｉｎｇ ｔｏ ｔｈｅ ｔａｒｇｅｔ ｓｅ￣
ｑｕｅｎｃｅ ＣＡｒＧ￣ｂｏｘꎬ ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｐｅｄｉｃｅｌ ｄｉｖｉｓｉｏｎ

Ｎａｋａｎｏ ｅｔ ａｌꎬ
２０１２

ＭｉｃｒｏＲＮＡ１９１７ Ｕｎｃｌｅａｒ 调节花器官离层形成
Ａｄｊｕｓｔｉｎｇ ｔｈｅ ｆｌｏｒａｌ ｏｒｇａｎ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ

王艳玲ꎬ ２０１７

　 注: 影响落花落果的基因大致有 ＳＨＡＴＴＥＲＩＮＧ 类基因和 ＭＡＤＳ￣ｂｏｘ 基因ꎮ ＳＨＡＴＴＥＲＩＮＧ 类基因普遍存在于粮食作物(水稻、高粱、玉
米等)和模式植物(拟南芥等)中ꎬ这类基因主要以调控离层细胞的形成和发育为主ꎮ ＭＡＤＳ￣ｂｏｘ 基因在大豆、拟南芥等荚果类植物中
广泛存在ꎬ这些基因主要被划分为几个大家族ꎬ即 ＹＡＢＢＹ 家族、Ｍｙｂ３ 家族、ＢＥＬ１ 家族、ＷＲＫＹ 家族 (Ｈｔｕｎ ｅｔ ａｌꎬ ２０１４)ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｔｈｅ ｇｅｎｅｓ ａｆｆｅｃｔｉｎｇ ｆｌｏｗｅｒ ａｎｄ ｆｒｕｉｔ ｄｒｏｐ ｒｏｕｇｈｌｙ ａｒｅ ＳＨＡＴＴＥＲＩＮＧ ａｎｄ ＭＡＤＳ￣ｂｏｘ ｇｅｎｅｓ. ＳＨＡＴＴＥＲＩＮＧ ｇｅｎｅｓ ａｒｅ ｃｏｍｍｏｎｌｙ ｆｏｕｎｄ ｉｎ
ｆｏｏｄ ｃｒｏｐｓ (ｒｉｃｅꎬ ｓｏｒｇｈｕｍꎬ ｍａｉｚｅꎬ ｅｔｃ. ) ａｎｄ ｍｏｄｅｌ ｐｌａｎｔｓ (Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ｅｔｃ. )ꎬ ａｎｄ ｔｈｅｓｅ ｇｅｎｅｓ ｍａｉｎｌｙ ｒｅｇｕｌａｔｅ ｔｈｅ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ａｎｄ ｄｅ￣
ｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｄｅｎｄｒｉｔｉｃ ｃｅｌｌｓ. Ｔｈｅ ＭＡＤＳ￣ｂｏｘ ｇｅｎｅｓ ｗｉｄｅｌｙ ｅｘｉｓｔ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ａｎｄ ｏｔｈｅｒ ｐｏｄ ｐｌａｎｔｓꎬ ａｎｄ ｔｈｅｓｅ ｇｅｎｅｓ ａｒｅ ｍａｉｎｌｙ ｄｉｖｉｄｅｄ ｉｎｔｏ ｓｅｖ￣
ｅｒａｌ ｌａｒｇｅ ｆａｍｉｌｉｅｓ ｗｈｉｃｈ ａｒｅ ｔｈｅ ＹＡＢＢＹ ｆａｍｉｌｙꎬ ｔｈｅ Ｍｙｂ３ ｆａｍｉｌｙꎬ ｔｈｅ ＢＥＬ１ ｆａｍｉｌｙ ａｎｄ ｔｈｅ ＷＲＫＹ ｆａｍｉｌｙ (Ｈｔｕｎ ｅｔ ａｌꎬ ２０１４).

２４２１ 广　 西　 植　 物 ３８ 卷



ＹＡＢ３( ＹＡＢＢＹ３)、ＪＡＧ( ＪＡＧＧＥＤ)共同促进它们的

表达ꎬ而基因 ＦＩＬ、ＹＡＢ３ 和 ＪＡＧ 又被 ＲＰＬ 基因反

馈抑制ꎮ ＡＳ( ＡＳＹＭＭＥＴＩＲＣ ＬＥＡＶＥＳ)在不同部位

的不同水平表达对果荚发育的作用也截然不同:
在果荚中过表达能抑制 ＫＮＡＴ１ / ＢＰ 基因的作用ꎻ
在假隔膜中低水平表达ꎬ对 ＫＮＡＴ１ / ＢＰ、ＲＰＬ 基因

的抑制也随之降低ꎬＫＮＡＴ１ / ＢＰ、ＲＰＬ 协调作用ꎬ共
同影响假隔膜的发育ꎮ
４.３.３ 大豆　 大豆裂荚与器官脱落相似ꎬ其 ＱＴＬ 也

不容忽视ꎬ大豆裂荚的 ＱＴＬ 已取得巨大进步ꎬ直至

２０１４ 年ꎬＳｕｚｕｋｉ ｅｔ ａｌ(２０１０)、Ｄｏｎｇ ｅｔ ａｌ(２０１４)和 Ｆｕ￣
ｎａｔｓｕｋｉ(２０１４)已报道了果荚开裂基因 Ｐｄｈ１ 和 ５ 个

离区形成基因 ＳＨＡＴ１￣５ꎬ如图 １ 所示ꎮ 最早被定位

于 １６ 染色体上的果荚开裂基因为 Ｐｄｈ１ꎬ来源于抗

裂荚品种和易裂荚品种 ＰＩ ４１６９３７ 的重组自交系群

体ꎬ基因 Ｐｈｄ１(Ｇｍ１６ ｇ２５５８０)位于 ４７ ｋｂ 基因组区

域(２９ꎬ６２１￣２９ꎬ６６８ ｋｂ)的上游 ２０ ｋｂ 处ꎬ是造成大豆

裂荚的基因ꎬ主要由于单核苷酸突变(Ａ / Ｔ)导致提

前终止密码子的出现ꎬ进而调节果荚开裂的大小ꎮ
Ｐｄｈ１ 基因编码同源蛋白ꎬ并在富含木质素的果荚壁

内的厚壁组织中高度表达ꎬ所以说基因 Ｐｈｄ１ 能调

节木质素合成和果荚的开裂ꎮ 此外ꎬＹａｍａｄａ ｅｔ ａｌ
(２００９) 以种群抗裂荚品系 Ｈａｒｏｓｏｙ ×易裂荚品系

Ｔｏｙｏｍｕ￣ｓｕｍｅ Ｆ２和 Ｋａｒｉｙｕｔａｋａ × Ｗａｓｅｋｏｇａｎｅ Ｆ２两个

群体为材料ꎬ把裂荚相关 ＱＴＬ 定位于 ｑＰＤＨ１ 附近并

解释了抗裂荚基因尽管遗传背景有所不同ꎬ但 ＱＴＬ
也定位于 ｑＰＤＨ１ 附近ꎬ产生这种结果ꎬ最有可能是

亲本为杂合基因ꎬ子代表现出高裂荚性状所致ꎬ裂
荚抗性性状表现为近隐性性状ꎬ主效 ＱＴＬ 在 ｑＰＤＨ１
处ꎮ Ｄｏｎｇ ｅｔ ａｌ(２０１４)通过比较野生型和栽培型大

豆之 间 的 核 苷 酸 遗 传 多 样 性ꎬ 其 中 两 个 基 因

Ｇｍ０４ｇ３９２１０ 和 Ｇｍ１６ ｇ０２２００ 在驯化过程中核苷酸

多样性降低ꎬ而且大豆种质在两个候选基因中没有

遗传变异ꎬＧｍ１６ｇ０２２００ 与大豆荚果开裂相关的 ＱＴＬ
重 叠ꎮ 遗 传 和 功 能 分 析 表 明ꎬ 被 名 为

ＳＨＡＴＴＥＲＩＮＧ１￣５( ＳＨＡＴ１￣５)的 Ｇｍ１６ｇ０２２００ 是拟南

芥 ＡｔＮＳＴ１ / ２ 的直系同源基因ꎬ编码 ＮＡＣ 结构域转

录因子(表 １)ꎮ 基因表达和转基因互补分析的实验

证实:ＳＨＡＴ１￣５ 通过增加其在纤维帽细胞(Ｆｉｂｅｒ Ｃａｐ
Ｃｅｌｌｓꎬ ＦＣＣ)中的自身表达来控制栽培大豆中的抗

裂荚表型ꎮ ＳＨＡＴ１￣５ 和 Ｐｄｈ１ 共同调节作物品种中

的次生细胞壁增厚和抗落粒性(Ｄｏｎｇ ｅｔ ａｌꎬ２０１４)ꎮ
４.３.４ 荞麦　 在蓼科荞麦属植物中ꎬ岳鹏等(２０１２)
将 ＳＳＲ 引物成功用于甜荞遗传图谱的构建和种质

资源和农艺性状(如落粒性)研究ꎬ通过遗传作图

表明:落粒基因 Ｓｈｔ１ 和 Ｓｈｔ２ 分别与标记 Ｓ１１８２￣
１１６０ 和 Ｓ１１８２￣１０４８ 紧密连锁ꎬＳｈｔ１ 和 Ｓｈｔ２ 分子调

控功能尚不清楚ꎬ其他落粒基因也未被发现ꎬ可以

说荞麦属植物落粒性的研究相对匮乏ꎬ需要进一

步努力ꎮ
４.４ 调控落花落果的部分基因

在多数植物中ꎬ各基因形成一个调控网络而

发挥作用ꎬ这在植物中较为常见ꎬ但也存在单独发

挥作 用 的 基 因ꎮ 常 璟 等 ( ２０１５ ) 发 现 陆 地 棉

ＧｈＢＯＰ１ 基因序列和拟南芥中 ＢＯＰ 基因相似度较

高ꎻＧｈＢＯＰ１ 在陆地棉根部优势表达ꎬ是通过控制

细胞离层区的细胞分化来实现的ꎮ ＢＯＰ１ / ２ 是重

复功能冗余基因ꎬ编码病程相关基因非表达因子

的转录因子ꎬ存在于大多数植物生殖器官尤其是

花器官离层发育阶段ꎬ只是在不同的植物离层处

以不同的形式表达(表 １)ꎬ拟南芥(ＢＯＰ１ / ２)、棉
花(ＧｈＢＯＰ１)和烟草(ＮｔＢＯＰ２)ꎬ尽管 ＢＯＰ１ / ２ 基

因在以上植物中冗余ꎬ但在大麦营养器官(叶柄)
和生殖器官(花序)发育过程中却独立作用( Ｊｏｓｔ ｅｔ
ａｌꎬ２０１６)ꎮ
４.５ 落花落果转录组分析

随着 ２０００ 年模式植物拟南芥基因组测序完

成ꎬ在拟南芥 ( Ｏｇａｗａ ｅｔ ａｌꎬ ２００９)、水稻 ( Ｌｉ ＆
Ｏｌｓｅｎꎬ ２０１６)、大豆(Ｔｕｃｋｅｒ ｅｔ ａｌꎬ ２００２)等植物都

有器官脱落或离层相关基因的序列分析ꎬ相关基

因序列都可在 ＮＣＢＩ Ｇｅｎｅｂａｎｋ 中查到ꎮ 近年来ꎬ研
究者们着眼于荞麦花序、果实、叶和根等组织的转

录组测序分析ꎬ且发现了约 ２８ 个不同的基因序列

可能与花梗离层形成相关(李雪等ꎬ ２０１５ꎻ 黄娟

等ꎬ ２０１７)ꎮ ＲＮＡ￣ｓｅｑ 的应用也被广泛应用于其他

植物ꎬ如甜瓜成熟果实早期阶段果柄离层被 ＭＡＤ￣
ｂｏｘ、 ＡＰ２ / ＥＲＦ 和 Ａｕｘ / ＩＡＡ 转 录 因 子 下 调ꎬ
Ｈｏｍｅｏｂｏｘ、Ｚｉｎｃ ｆｉｎｇｅｒ ｂＺＩＰ、ＷＲＫＹ 等转录因子上

调ꎮ 而在后期调控阶段ꎬ离层是被 ＭＹＢ 转录因子

上调ꎬ所以甜瓜离层的前后期被不同基因调控ꎮ
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Ｇａｏ ｅｔ ａｌ ( ２０１６) 先构建月季花三个时期 ＧＭ１、
ＧＭ３、ＧＭ５ 的花瓣离层部位的 ｃＤＮＡ 文库ꎬ后运用

Ｉｌｌｕｍｉｎａ 测序技术进行测序ꎬ建构出相应的转录本

数据库ꎬ其次ꎬ对花瓣离层部位进行基因表达谱分

析并筛选鉴定２ ５７１个与脱落相关的转录本和响应

脱落的基因 ＲｈＩＡＡ１６ꎬ不仅在离层部位表达ꎬ且在

花朵其他部位如花瓣、花托、雄蕊、雌蕊等都能被

检测到ꎬ其中在离层和雌蕊中表达量较髙:在脱落

发生的离层启动阶段表达量最高ꎬ离层启动后表

达下调ꎬ足以说明 ＲｈＩＡＡ１６ 基因与离层启动相关ꎮ

５　 展望

有关落花落果的研究主要是集中在模式植物

拟南芥、粮食作物水稻、小麦、高粱 ( Ｍｅｉｒ ｅｔ ａｌꎬ
２０１０ꎻ Ｌｉｎ ｅｔ ａｌꎬ ２０１２)ꎬ现在已扩展到其他作物

中ꎬ以便解决如荞麦落粒(Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌꎬ １９９８)、棉花

脱铃(常璟等ꎬ ２０１６)、大豆果角开裂( Ｆｕｎａｔｓｕｋｉ ｅｔ
ａｌꎬ ２０１４)等实际生产问题ꎮ 在这些作物中ꎬ之前

的研究主要集中在激素和酶对植物落花落果的生

理调控ꎬ而对离层发育和落花落果的分子机制研

究相对匮乏ꎮ 对于植物器官脱落基因的序列全长

和序列变异关系还不清楚ꎮ 通过转录组测序、落
粒相关基因的全长、表达规律、序列变异、形态解

剖结构等方面ꎬ阐明落粒相关基因的变异规律及

其与离层形成过程的关系ꎬ通过分子标记辅助育

种ꎬ为克服落粒性问题和植物的起源与进化研究

提供依据ꎮ 人类有望在不久的将来在植物落花落

果分子生物学研究上有新进展ꎮ 所以ꎬ植物落花

落果的分子生物学研究一方面将深化人们对其本

质的认识ꎬ另一方面将为其在现代农业生产上的

应用做出重要的贡献ꎮ
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