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摘 要:小麦雄蕊心皮化指小麦的雄蕊向雌蕊或类似雌蕊的结构同源转化的现象。雄蕊完全心皮化后可

正常结实,增加小麦穗粒数,提高小麦产量。雄蕊不完全心皮化可导致雄性不育。本文介绍了小麦的花发育

过程、小麦花器官发育模型及同源异型突变以及目前获得的4份小麦雄蕊心皮化材料,解析了导致小麦雄蕊

心皮化的调控机制及乙烯对小麦雄蕊心皮化的影响,为小麦花发育的研究提供参考,也为小麦的遗传改良及

分子设计育种提供理论依据。

关键词:小麦;雄蕊心皮化;同源异型;花发育

中图分类号:S512.1;S330    文献标识码:A    文章编号:1009-1041(2025)04-0474-08

ResearchProgressinPistillodyofWheatStamens

WANGZemin1,PENGZhengsong2,LIAOMingli1
(1.KeyLaboratoryofSouthwestChinaWildlifeResourceConservation(MinistryofEducation),ChinaWestNormalUniversity,

Nanchong,Sichuan637009,China;2.PanxiCropsResearchandUtilizationKeyLaboratoryofSichuanProvince,Xichang

University,Xichang,Sichuan615000,China)

Abstract:Wheatstamenpistillodyreferstothephenomenonofhomologoustransformationofwheat
stamensintopistilsorpistil-likestructures.Thestamenscanbenormallyseededaftercompletepistil-
lody,whichincreasesthenumberofgrainsperspikeandyieldofwheat.Incompletepistillodyofsta-
mensleadstomalesterility.Inthispaper,theflowerdevelopmentprocessofwheat,wheatfloralor-
gandevelopmentmodelandhomeoticmutantion,aswellasthefourkindsofwheatstamenpistillody
materialsobtainedatpresentwerebrieflyintroduced,theregulatorymechanismleadingtostamen
pistillodyofwheatandtheeffectofethyleneonstamenpistillodyofwheatwereanalyzed,whichpro-
videsareferenceforthestudyofwheatflowerdevelopment,andalsoprovidesatheoreticalbasisfor
geneticimprovementandmoleculardesignbreedingofwheat.
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  小麦(Triticumaestivum L.)是禾本科一年

生作物,是人类最重要的主食之一。预计到2050
年,世界人口将达到90亿。人口的增多和气候的

变化会加剧粮食短缺,导致粮食价格的波动[1]。
所以,提高粮食产量势在必行。

研究表明,小麦产量与穗粒数呈正相关[2]。
在过去的一个世纪里,增加穗粒数一直是小麦重

要的育种目标[3]。小麦的花发育对穗粒数乃至最

终产量至关重要[2]。小麦雄蕊心皮化指小麦的雄

蕊向雌蕊或类似雌蕊的结构同源转化的现象,是
小麦花发育研究过程中的重要发现。1997年,

Ogihara等[4]首次在(cr)-N26异质小麦中发现雄

蕊心 皮 化 现 象,后 来 在(cr)-CSdt7BS 异 质 小

麦[5]、HTS-1普通小麦[6]和C303A 异质小麦[7]



中也发现了类似现象。研究者虽然未对(cr)-
N26、(cr)-CSdt7BS和C303A的结实情况进行描

述,但在HTS-1中发现雄蕊完全心皮化后可正常

结实,增加了小麦穗粒数,雄蕊不完全心皮化导致

雄性不育[6]。因此,了解小麦雄蕊心皮化过程及

影响小麦雄蕊心皮化的因素对提高小麦产量具有

重要意义。本文对小麦雄蕊心皮化的研究进展进

行综述,概述小麦的花发育过程,解析花发育过程

中导致小麦雄蕊心皮化的调控机制,描述目前获

得的四份小麦心皮化突变体材料以及乙烯对小麦

雄蕊心皮化的影响,为小麦雄蕊心皮化在小麦遗

传育种中的应用提供理论依据。

1 小麦的花发育

与小麦产量密切相关的穗粒数是一个多因素

性状,主要在生殖发育的早期阶段决定[8]。穗的

发育始于分生组织从营养生长向生殖生长的转变

和花序生长的启动,并在植物成熟时结束[9]。在

这一过程中,小穗分生组织的形成和花的分化是

决定最终结实率的两个关键点[8]。
当小麦生长锥从营养生长进入生殖生长时,

生长锥伸长,叶原基数目不再增加。进入单棱期

时,茎尖分生组织(shootapicalmeristem,SAM)
开始分化为花序分生组织(inflorescencemeri-
stem,IM)。此时,生长锥基部分化出穗轴节片,
每个节片上有个小突起,称为苞叶原基。苞叶原

基在生殖发育过程中受到抑制[2],随后消失。消

失前,苞叶原基腋间出现一个幼穗突起,称为小穗

原基。小麦发育进入二棱期。二棱期是小麦中第

一个可见生殖结构的时期,其表现为上部的小穗

原基和下部的苞叶原基呈二列模式排列。大麦、
黑麦和小麦等小麦族作物中,IM直接产生小穗分

生组织(spikeletmeristem,SM)[10]。这与水稻、
高粱和玉米的发育不同。一般情况下,在水稻、高
粱和玉米中IM 先产生分枝分生组织(branch
meristem,BM),再由BM 产生SM[11]。小麦花

序顶端单一的顶生小穗的形成决定了小麦最终每

穗的小穗数[2]。SM进一步启动花分生组织(flo-
ralmeristems,FM),形成小花原基[2]。在小花

原基分化期,基因、激素和环境通过协同作用在特

定条件下调控雄蕊或心皮发育形成基因的表达水

平来调节雄蕊或雌蕊的发育[12]。如果小穗原基

分化成四室结构,则发育成为雄蕊,否则发育成为

雌蕊。FMs最终发育成为由两个颖片围着数个

小花的小穗[2]。小麦小花由4轮器官组成,包括

外稃和内稃(第一轮),2个浆片(第二轮),3个雄

蕊(第三轮)和1个心皮/胚珠(第四轮雌蕊)。不

同小麦品种的小穗数目存在差异,每个小穗产生

8~12个小花,但由于小麦花序远端存在败育或

不育的小花,通常只有3~5个小花结出籽粒[2]。
小麦花序结构和花结构的变异与基因调控途

径的改变有关。例如,小麦花器官发育过程中雌

蕊发育正常而雄蕊发育异常会产生雄性不育系。
雄性不育系的选育利用了许多控制雌蕊的基

因[13]。小麦雄性不育系的选育多使用基于细胞

质雄性不育(CMS)的杂交系统。该系统是一种

线粒体 基 因[14]和 一 个 或 多 个 能 够 抑 制 F1 代

CMS的核育性恢复(Rf)基因[15]编码的性状。再

例如,在小麦雌雄蕊发育早期,核基因(WAP3)[5]

和线粒体基因(WPI1和WPI2)[16]的表达模式改

变导致(cr)-N26发生雄蕊心皮化现象。

2 小麦花器官发育模型及同源异型突变

大多数植物的花器官呈轮生同心圆排列,从
外到内依次为萼片、花瓣、雄蕊和心皮(图1a)。
在这个模型中,外面的两轮(萼片和花瓣)形成花

被,即非生殖结构。内部的两轮(雄蕊和心皮)分
别代表花的雄性和雌性生殖器官。小麦的花器官

中,浆片替代花瓣结构,由外稃和内稃所包围(图

1b)。植物开花前,花发育基因已经被调控。营

养生长阶段,表观遗传调节因子使DNA被组蛋

白包裹,DNA缠绕紧密,抑制了花发育基因的表

达[17]。到生殖生长阶段,由环境、激素和FT/FD
蛋白发出的信号激活了SOCI(促进生殖发育的

转录因子),染色体修饰被移除,启动花发育基因

的表达,从而形成花[17]。通过对拟南芥(Arabi-
dopsisthaliana)和金鱼草(Antirrhinummajus)
的同源转化突变体研究,人们提出了花器官形成

的ABC模型[18-19]。后来 Angenent等[20]在矮牵

牛中获得D功能基因。Pelaz等[21]又提出了E功

能基因的概念,并证明了 ABCDE基因联合作用

决定了花的器官特性。A、B和C基因大多属于

MADS-box家族,他们通过组合作用激活下游的

靶基因来确定花器官的发育。如图1a所示,萼片

由A基因决定;花瓣由A和B基因决定;雄蕊由

B和C基因决定;心皮由C基因决定[22]。A、B和

C基因之间是可以相互调节的[23]。A和C基因

可以相互抑制对方的表达,影响相关器官[23]。如
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果A基因表达缺失或减少,C基因的表达就会扩

大,导致C与B的作用增多,从而产生更多的雄

蕊和更少的花瓣[23]。如果C基因表达缺失或减

少,A基因的表达就会扩大,导致 A和B作用增

多,从而增加花瓣,减少雄蕊[23]。
花的同源突变指一种花器官转变为另一种花

器官。一个或多个ABC基因的功能丧失可导致

同源突变(表1)。A基因功能缺失导致花瓣缺

失,萼片转化为类似心皮的器官[24],也可导致形

成花瓣的地方出现花蕾[25]。但这种同源突变可

能局限于拟南芥和近缘物种[25]。B基因功能缺

失导致花瓣向萼片[26]和雄蕊向心皮的同源性转

化[16]。C基因功能缺失导致雄蕊和心皮同源转

化产生重复的萼片和花瓣[27]。D基因组在胚珠

形成 过 程 中 起 作 用。矮 牵 牛 过 表 达 D 基 因

FBP11后在萼片上产生胚珠状结构,表明D基因

促进胚珠发育[28]。WSTK(D基因)在(cr)-CS-
dt7BS心皮化雄蕊中发挥了确定胚珠身份的作

用,而WBsis(B基因)的异常表达导致(cr)-CS-
dt7BS胚珠发育不全[29]。E基因组与 ABCD基

因配合作用,共同促进花的形成[30]。E基因功能

丧失时,花分生组织形成叶状结构[22]。由上述可

见,当其中某一个关键基因缺失时,通过同源转

化,在受影响的轮次中就会形成错误的器官。

  a:拟南芥花示意图;b:小麦小花示意图。

a:SchmaticdiagramofArabidopsisflower;b:Schmaticdiagramofwheatfloret.
图1 经典ABC模型确定花器官的关键转录因子

Fig.1 KeytranscriptionfactorsoffloralorganidentifiedbyclassicalABCmodel

表1 一个或多个ABCDE基因的功能丧失或过表达结果

Table1 ResultfromlossoffunctionoroverexpressionofoneormoreABCDEgenes
项目
Item

性状
Character

参考文献
Reference

A基因功能缺失
Agenefunctiondeletion

萼片转化为类似心皮的器官
Sepalsaretransformedintocarpel-likeorgans

[24]

A基因功能缺失
Agenefunctiondeletion

形成花瓣的部位出现花蕾
Flowerbudsappearwherepetalsareformed

[25]

B基因功能缺失
Bgenefunctiondeletion

花瓣向萼片转化
Transformationofpetalstosepals

[26]

B基因功能缺失
Bgenefunctiondeletion

雄蕊向心皮转化(心皮化小麦)
Transformationofstamensintocarpels(pistillodywheat)

[16]

C基因功能缺失
Cgenefunctiondeletion

雄蕊和心皮发生同源转化,产生重复萼片和花瓣
Thestamensandcarpelsarehomologouslytransformed
intorepeatedsepalsandpetals

[27]

D基因过表达,B基因异常表达
Dgeneoverexpression,Bgeneabnormalexpression

萼片上产生胚珠状结构
Ovule-likestructureonsepals

[28]

D基因正常表达,B基因异常表达
Dgenenormalexpression,Bgeneabnormalexpression

形成异位胚珠(心皮化小麦)
Formationofectopicovules(pistillodywheat)

[29]

E基因功能缺失
Egenefunctiondeletion

花分生组织形成叶状结构
Flowermeristemformsleafstructure

[22]
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3 小麦雄蕊心皮化突变体及其分子机制研究

目前为止,共获得4份雄蕊心皮化小麦材料

(表2)。

1997年,日本横滨市立大学的 Ogihara和农

业资源研究所的 Murai等[4],首次在(cr)-N26异

质小麦中发现 雄 蕊 心 皮 化 现 象。该 小 麦 拥 有

Norin26普通小麦的细胞核和 Aegilopscrassa
的细胞质,在长日照条件下(光照>15h)会发生

心皮化现象。研究人员从(cr)-N26中分离到3
个B类 MADS-box基因:WPI1 [16]、WPI2 [16]和

WAP3/TaMADS#82 [31],并认为它们与(cr)-
N26雄蕊心皮化相关。WPI1在雌雄蕊原基中表

达,在心皮化小麦中的表达水平较正常小麦低,且

WPI1转录物在类似心皮结构中检测不到,但在

其浆片和雄蕊中发现有表达[16]。WPI2与水稻的

OsMADS2基因同源。OsMADS2被证实与水稻

雄蕊心皮化现象有关[32]。WAP3和WPI1的表达

模式接近,也是在雌雄蕊原基中表达,且在心皮化

小麦中的表达水平较正常小麦低[31]。3个B类

基因中,WPI1和WPI2与线粒体相关[16]。结果表

明,核质互作导致(cr)-N26异质小麦发生雄蕊心

皮化现象,线粒体基因(WPI1和WPI2)表达失败

导致线粒体功能障碍影响了花形态发育。B类

基因功能缺失在(cr)-N26雄蕊心皮化起着重要

作用。

2002年,Murai等[5]发现Ae.crassa 细胞质

导致(cr)-CSdt7BS发生雄蕊心皮化和胚珠缺失,
但是7B染色体长臂上的育性恢复基因Rfd1能消

除这种影响。(cr)-CSdt7BS小麦拥有Ae.crassa
细胞质和CS的细胞核,其中细胞核7B染色体为

缺失7B长臂的7BS双端体。研究人员从(cr)-
CSdt7BS异质小麦中分离到多个基因:whlp 基

因控制雄蕊发育,其 N端50个氨基酸可作为线

粒体靶信号[33];WPPK1蛋白激酶基因,在异质小

麦中参与雄蕊心皮化的形成和发育[34];orf260cra

线粒体基因与心皮化现象有关[35];WSTK(D类

MADS-box基因)和 Wbsis(Bsister MADS-box基

因)[29],以及WANT-1(AP2/ERF转录因子)[36]

在(cr)-CSdt7BS的胚珠中表达异常;WCBP1基

因在线粒体反向调控信号诱导发生心皮化的形成

和发育过程中发挥作用[37]。Mizumoto等[38]从

(cr)-CSdt7BS小麦中鉴定到的4个胚珠形态建

成 必 需 基 因:WBLH1,WBLH2,WBLH3 和

WBLH4。(cr)-CSdt7BS小 麦 中,D 类 和 B 类

MADS-box基因与心皮化小麦异位胚珠的形成

有关[29]。WSTK(D类 MADS-box基因)在(cr)-
CSdt7BS心皮化雄蕊中发挥了确定胚珠身份的作

用,而WBsis(B类 MADS-box基因)基因的异常

表达导致(cr)-CSdt7BS胚珠发育不全[29]。综上

所述,(cr)-CSdt7BS的雄蕊心皮化也是由于核质

互作导致胚珠发育相关基因和线粒体相关基因的

表达模式改变引起的。

2013年,彭正松等[6]在中国春小麦(Chinese
Spring,CS)与三雌蕊小麦(three-pistil,TP)的杂

交后代CSTP(ChineseSpringthreepistils)中发

现了1株雄蕊心皮化突变体,该突变体经多代自

交后性状趋于稳定,命名为 HTS-1(homologous
transformationsterility-1)。HTS-1在自然栽培

状态下雄蕊会不同程度、不同数量地同源转化为

雌蕊[6]。不完全心皮化的雄蕊,花粉败育,导致雄

性不育[6];而完全心皮化的雄蕊可正常结实,增加

小麦穗粒数[6]。HTS-1的雄蕊心皮化性状由两

对独立的隐性基因所控制[6]。其中,4A染色体上

的心 皮 化 基 因TaWin1 已 被 鉴 定 和 克 隆[39]。

TaWin1属于 WI12超家族,与小麦的senescence
associatedgene20同源,与衰老相关。另一个心

皮化基因可能与三雌蕊性状和乙烯相关,研究表

明,外源乙烯处理三雌蕊小麦(CM28TP)和单雌

蕊小麦(CS和CM28)可以使三雌蕊小麦正常雄

蕊发生心皮化现象,而单雌蕊小麦小花无性状

变化[40]。

2020年西北农林科技大学的宋喜悦团队发

现C303A(带有Ae.crassa 细胞质的异质小麦)
在自然条件下雄蕊发生心皮化现象,转录组分析

证明线粒体功能基因表达变异导致的能量代谢紊

乱和B类 MADS-box基因TaAGL14与其雄蕊心

皮化现象有关[7]。
迄今为止,已报道的心皮化小麦除 HTS-1外

均为含 Aegilopscrassa 细胞质的异质小麦(表

2)。异质小麦均存在由于核质互作导致的心皮

化。(cr)-N26心皮化原因是由于线粒体功能相

关基因与B基因表达模式改变[4];(cr)-CSdt7BS
心皮化原因是由于线粒体功能相关基因与胚珠发

育相关的D和B基因表达模式改变[5];C303A心

皮化原因是由于线粒体功能基因和B基因表达

模式改变[7]。而 HTS-1的雄蕊心皮化性状由两

对隐性核基因控制[6],与衰老[39]和乙烯[40]相关。
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表2 心皮化小麦的研究现状

Table2 Researchstatusofpistillodywheat

心皮化小麦
Pistillodywheat

小麦类型
Wheattype

细胞质
Cytoplasm

心皮化原因
Causesofpistillody

参考文献
Reference

(cr)-N26
异质小麦
Alloplasmic
wheat

Aegilops
crassa

核质互作,线粒体功能相关基因与B基因表达模式改变
Nuclear-cytoplasmicinteraction,pistillodyassociatedwithmitochon-
drialfunction-relatedgenesandBgeneexpressionpatternschange

[4]

(cr)-CSdt7BS
异质小麦
Alloplasmic
wheat

Aegilops
crassa

核质互作,线粒体功能相关基因与胚珠发育相关的D基因和B基因
表达模式改变。
Nuclear-cytoplasmicinteraction,pistillodyassociatedwithmitochon-
drialfunction-relatedgenes,ovuledevelopment-relatedDgeneandB
geneexpressionpatternschanged.

[5]

HTS-1
普通小麦
Common
wheat

HTS-1
2对隐性核基因控制,与衰老和乙烯相关。
Twopairsofrecessivenucleargenecontrol,pistillodyassociated
withagingandethylene.

[6,39-40]

C303A
异质小麦
Alloplasmic
wheat

Aegilops
crassa

核质互作,线粒体功能相关基因和B基因表达模式改变
Nuclear-cytoplasmicinteraction,pistillodyassociatedwithmitochon-
drialfunction-relatedgenesandBgeneexpressionpatternschange

[7]

4 乙烯影响花发育的研究进展

乙烯是一种具有生物活性的简单气态激素。
它既可以存在于环境中,也可以由植物组织感应

或对胁迫反应而产生[41]。乙烯对植物生长发育

影响的研究开始较早。1901年,Neljubow认为,
在黑暗中种植的豌豆幼苗奇怪的生长模式是乙烯

造成的,从而确定乙烯是一种影响植物生长的化

合物[42]。Bleecker和Kende分离了ACS(氨基环

丙烷-羧酸合成酶)和ACO(氨基环丙烷-羧酸

氧化 酶)并 鉴 定 了 编 码 它 们 的 基 因[43]。表 达

ACOcDNA的酵母可以产生乙烯[44]。乙烯的产

生主要受 ACS积累的调节[44]。所以,ACS是一

种乙烯合成途径的限速酶,而 ACO是乙烯合成

的关键酶[45-46]。拟南芥 ACS突变体早花且更容

易受到病原菌的侵染,说明乙烯能延迟开花,且有

助于提高植株对病原菌的抗性[47]。乙烯一旦被

生物合成,就可以在整个植物中传播,并与乙烯受

体结合,刺激乙烯信号转导,调控下游的乙烯响应

基因,诱导一系列乙烯相关基因的表达和转录调

控,从而调节植物的生长发育[48]。
植物通过基因、激素和环境的协调来调控花

发育。植物激素在特定条件下通过改变成花基因

的表达水平来调控花发育[49]。早期研究证明乙

烯可以调控花器官的性别。例如,葫芦科植物西

葫芦(Cucurbitapepo)和西瓜(Citrulluslana-
tus)花蕾中的乙烯水平是雌蕊或雄蕊发育的关

键[50]。在两性花植物中,单性花是通过调控IM
中雄蕊或心皮发育的停止而形成的[51]。乙烯对

花器官发育的调控与乙烯信号通路密切相关。对

甜瓜属(Cucumis)和南瓜属(Cucurbita)的研究表

明,乙烯负调控因子引起的乙烯反应减弱促进了

雄性器官的发育[52]。相应地,乙烯生物合成酶和

乙烯在茎部的较高表达可以促进雌性器官的发

育[52]。前人研究发现了许多决定葫芦科植物性

别的特定基因,包括乙烯生物合成(ACS和ACO
多基因酶)、乙烯感知(乙烯受体,ETRs)和乙烯响

应(ERFs)基因[53-54]。外源激素的应用是对内源

激素自然效应的模拟,在控制植物生长发育,包括

调节开花过程中具有独特的作用[55]。外源乙烯

可促进葫芦科植物雌花的发育,而乙烯阻滞剂不

仅可以减少葫芦科植物雌花数目,还能诱导雌花

向两 性 花 的 转 变[56-57]。这 种 影 响 的 原 因 有 两

个[58]:一是因为影响性别决定的基因编码 ACS
基因。ACS基因表达促使乙烯生成水平升高,从
而导致雄蕊原基的发育停滞;另一个原因是因为

性别决定基因影响乙烯受体表达。雄蕊原基中的

乙烯受体下调表达使得这些组织对乙烯更加敏

感。研究表明,其他植物激素对花器官的影响也

多与乙烯相关。生长素(IAA)和 油 菜 素 内 酯

(BR)等激素也能使花器官雌性化,但它们的作用

需要乙烯信号的调解[56]。赤霉素(GA)使植物性

器官雄性化,可能与茎尖乙烯合成和信号转导基

因的下调[59],或者雄花中涉及GA信号成分Cs-
GAIP和CsGAMYB1上调的非乙烯依赖通路有

关[60]。
目前关于乙烯对小麦生长发育影响的研究多

涉及幼穗[61]、颖片[62]、外稃[62]、幼苗[63]、籽粒[64]、
抗病性[65]、抗旱性[66]和抗衰老[67]等。迄今为止,
针对乙烯对小麦花发育的影响较少,仅少数实验

证实施加外源乙烯可引起小麦的雄性不育[68]和

雄蕊心皮化[40]。乙烯导致雄性不育机制主要归
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因于减数分裂期间配子体世代的退化[69]或外源

乙烯与乙烯受体结合使得雄蕊发育必需基因表达

下调、器官衰老相关基因上调导致雄蕊发育失

败[70]。Zhang等[71]证实,乙烯可诱导AP2/ERF
转录因子的表达,这可能是外源乙烯处理导致三

雌蕊小麦的雄蕊发生心皮化的原因。

5 总结

雄蕊心皮化是提高小麦产量的优良性状。研

究小麦雄蕊心皮化的发育过程,解析引起雄蕊心

皮化的因素,鉴定控制雄蕊心皮化的基因对于小

麦的遗传改良和利用分子育种技术提高小麦产量

具有重要的意义。但目前小麦雄蕊心皮化应用于

农业生产仍面临着诸多问题。异质小麦的心皮化

雄蕊的结实情况一直未被描述,可能是由于雄蕊

心皮化后不能结实或结实情况不乐观。HTS-1
每个小穗结4~6颗籽粒,能提高小麦产量,但其

雄蕊心皮化程度还不稳定。除此而外,外源乙烯

虽然能导致雄蕊发生心皮化现象,但这种现象仅

适用于三雌蕊小麦,一雌蕊小麦(目前小麦的普遍

类型)小花不受乙烯的影响。期望未来能进一步

揭示乙烯仅导致三雌蕊小麦心皮化的原因,并利

用一系列技术手段,将控制雄蕊心皮化的基因和

乙烯处理导致雄蕊心皮化的方法应用于现代农业

生产中,从而提高小麦的产量。
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