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Abstract:Rice(OryzasativaL．),amonocotmodelplant,isanimportantcerealcropintheworld．Theflowering
time,inflorescenceandfloralorganmorphologicalstructurehavesignificantinfluenceonriceyieldandquality．ThereＧ
searchonthestructureanddevelopmentoffloralorgansishelpfultoimprovethegrainyieldandricequality．ThedeＧ
velopmentandmorphogenesisoffloralorganisavitalprocessfromvegetativegrowthtoreproductivegrowthinrice．
Moreandmorebiologicalresearchesfocusonitsdevelopmentalpatternandmolecularmechanism．Theglumesofrice
spikeletsareuniqueorgansandconsistedoflemmas,paleae,sterilelemmasandrudimentaryglumes．Themolecular
mechanismsoftheformationandoriginofglumeskeeppoorunderstanding．Recently,furtherstudyoftheglumeshelp
tonotonlyunderstandthericespikeletandfloralorgandevelopment,butalsofacilitateunderstandingoftheregulatory
networkinvolvedinricespikeletandfloralorgandevelopment．Inthispaper,wefocusonthericeglumedevelopment
andreviewtheABCDEmodeloffloralorganspecialization．
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摘　要:水稻(OryzasativaL．)是世界上重要的粮食作物,也是单子叶植物的模式植物.开花时间、花序和花器官的形态结
构对其产量和品质均有重要影响.对花器官形态结构及发育机理的研究有助于提高水稻产量并改良其品质.花器官的形
成和发育是水稻从营养生长转向生殖生长的重要过程,其发育模式和分子机理,一直是生物学研究的热点和焦点.水稻小
穗的颖壳是禾本科特有的器官,主要包括内外稃、护颖和副护颖,关于其起源和形成的分子机制还知之甚少.近些年对颖壳
的研究不断深入,不仅有助于深入认识水稻小穗或花器官的发育,而且能系统地了解水稻小穗或花器官发育的整个调控网
络.本文主要介绍了水稻小穗颖壳发育的相关进展及植物花器官发育的 ABCDE模型.
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　　水稻是单子叶的模式植物,具有与双子叶植物

不同的花序结构,其小穗是花序的结构单元.一个

典型的水稻小穗由一对副护颖、一对护颖、一个外

稃、一个内稃、两个浆片、六个雄蕊和一个雌蕊构

成[１Ｇ２].与双子叶植物拟南芥相比,水稻小穗或小花

在器官的轮次和形态结构上具有相似的雄蕊和雌蕊

等生殖器官,但是不具有明显的花萼和花瓣结构,相
反在对应的花器官轮次上形成了形态结构上存在较

大差异的内外稃和浆片[３].尽管有人推测水稻内外

稃与双子叶植物花萼同源,但它们是否为同源器官

且水稻内外稃是否同轮次器官或同一器官仍存在较

大争议.另外,水稻的小穗还具有两对特有的颖壳:
一对护颖和一对副护颖.关于护颖的特征与起源一

直备受争议,其副护颖的特征与分子调控机制鲜有

报道,通常被认为是极度退化的苞片[３Ｇ６].为了深入

了解水稻乃至禾本科小穗或小花中这些特有器官的

特征、起源及分子遗传机制,需要发掘更多相关突变

体并对其基因的功能进行研究.
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１　ABCDE模型

双子叶植物的小花通常由四轮花器官组成,由
外到内依次是花萼、花瓣、雄蕊、雌蕊.在过去的二

十多年里,大量的遗传和分子生物学的研究已经建

立了经典的“ABCDE”模型,用于解释一些双子叶植

物花发育的分子机制[７Ｇ１１].在拟南芥中,A、B、C、D
和E五类基因通过独立或协同作用来调控双子叶

植物花器官的形成和发育.目前,水稻中越来越多

的花同源异型基因被克隆,基因功能研究表明该模

型也部分适用于水稻[６,１２].在水稻的“ABCDE”模
型中,B功能基因OsMADS２ 和OsMADS４ 与拟南

芥的PI基因同源,OsMADS１６/SUPERWOMEN１
与拟南芥的AP３ 基因同源,主要决定浆片和雄蕊的

特征[１３Ｇ１５].C功能基因OsMADS３ 和OsMADS５８
与拟南芥的AG 基因同源,主要决定雄蕊的特征和

心皮的形态建成[１６].OsMADS１３ 属于 D 功能基

因,与矮牵牛的FBP７/FBP１１ 及玉米的ZMM１/

ZAG２ 同源,主要参与胚珠的形成[１７].E功能基因

包 括 OsMADS１、OsMADS５、OsMADS７、OsＧ
MADS８ 和 OsMADS３４.其 中,对 OsMADS１ 和

OsMADS３４ 有较深入的研究,其有特化四轮花器官

的特征和决定小穗分生组织的确定性[１８Ｇ１９].

２　水稻内外稃的发育

内稃和外稃是禾本科植物特有的外轮花器官且

有着不同的特征和起源.通常认为内稃是小花轴上

形成的先出叶(叶腋分生组织上形成的第一片叶),
而外稃是小穗轴上形成的苞叶[２０Ｇ２２].形态结构分析

表明,内稃和外稃具有相同的细胞层数和外表皮细

胞:如突起和毛状体结构;但是两者之间也存在较大

的差异.与外稃的５条维管束相比,内稃仅仅３条

维管束,同时内稃具有独特的膜状边缘结构且表面

光 滑[２２].AGAMOUSＧLIKE６ (AGL６)亚 家 族

MADSＧbox 基 因 MOSAIC FLORAL ORGANS１
(MFO１/OsMADS６)在内稃边缘组织中特异表达,
决定内稃特征.mfo１ 突变体具有内稃内卷,维管

束增多,边缘组织缺失,主体结构过度生长,内稃获

得部 分 外 稃 的 特 征. 同 时,外 稃 特 异 表 达 的

DROOPINGLEAF(DL)基因在 mfo１ 突变体的

内稃中异位表达[２１].在玉米中,与水稻 MFO１ 基

因同源的beardedＧear(bde)基因,同样只在内稃中

表达,不在外稃中表达,表明AGL６ 亚家族基因在

禾本科内稃中的表达较为保守[２３].水稻chimeric
floralorgans１(cfo１/osmads３２)突变体也表现出与

mfo１ 突变体相似的内稃缺陷.在cfo１ 突变体中,
内稃边缘区域扩大且外表面硅化,DL 基因在内稃

中异位表达.不同的是,cfo１ 突变体的内稃没有外

稃状内卷且维管束数目不变.系统进化和测序结果

表明 MFO１ 基因和CFO１ 基因参与了禾本科小穗

乃至禾本科内稃的调控和起源,但两者的功能出现

了 分 化[２４].DEPRESSED PALEA１/PALEAＧ
LESS１(DP１/PAL１)编码一个 ATＧhookDNA 结

合蛋白,在内稃原基中强烈表达,影响内稃形成和花

器官数量.DP１ 基因突变导致内稃主体结构完全

丢失,仅保留了两个膜状器官[２５].DP１ 基因与玉

米STALKFASTIGIATE１(BAF１)基因同源且功

能保守[２６].RETARDED PALEA１(REP１)位于

DP１ 基因的下游,编码 TCP结构域转录调节因子,
与拟南芥CYCLOIDEA(CYC)基因同源,主要在内

稃原基中表达,参与内稃特征和发育调控.在rep１
突变体中,内稃主体部分显著退化,内稃变小,而内

稃边缘区域则变宽.超表达REP１ 基因导致内稃

主体部分变宽,边缘区域变窄[２７].MULTIＧFLOＧ
RETSPIKELET１(MFS１)基因编码 ERF结构域

转录因子,属于 AP２/ERF结构域基因家族,主要参

与内稃和护颖的特征调控.MFS１ 功能缺失导致

内稃的主体部分退化,严重的仅剩下内稃的边缘部

分,功能上部分类似于DP１ 基因[２２,２８].CURVED
CHIMERIC PALEA１/DEFORMED FLORAL
ORGAN１(CCP１/DFO１)基因与拟南芥EMBRYＧ
ONICFLOWER１(EMF１)同源,主要调控花器官

的特征,抑制了基因OsMADS５８ 在内稃中异位表

达[２９].ccp１/dfo１ 突变体内稃卷曲皱缩,内稃雌蕊

化,外稃特征未发生任何改变.这些证据都支持了

内稃可能是由内稃的主体部分和内稃的边缘部融合

而成的假说[２１Ｇ２２](表１).
尽管如此,也报道了很多同时控制水稻内外稃

形成 和 发 育 的 基 因,如 LEAFY HULL STERＧ
ILE１/OsMADS１ (LHS１/OsMADS１),DEGENＧ
ERATIVEPALEA/OsMADS１５(DEP/OsMADＧ
S１５),STAMENLESS１ (SL１),OPEN BEAK
(OPB ),DEGENERATED HULL１ (DH１)和

TRIANGULAR HULL１ (TH１)/ABNORMAL
FLOWERANDDWARF１(AFD１),不仅参与内稃

特征决定和发育过程的调控,也参与了外稃特征决
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表１　内外稃发育相关基因

Table１．Relativegenesoflemmaandpalea．

基因名称

Genename

染色体

Chromosome

突变表型

Phenotypeofmutant
MOSAICFLORALORGANS１ (MFO１) ２ 内稃内卷,维管束增多,边缘组织缺失,主体结构过度生长,

内稃获得部分外稃的特征

CHIMERICFLORALORGANS１ (CFO１) １ 内稃边缘区域扩大且外表面硅化

DEPRESSEDPALEA１ (DP１) ６ 突变导致内稃主体结构完全丢失

RETARDEDPALEA１ (REP１) ９ 内稃主体部分显著退化,内稃变小,而内稃边缘区域则变宽

MULTI－FLORETSPIKELET１ (MFS１) ５ 内稃的主体部分退化,严重的仅剩下内稃的边缘部分

CURVEDCHIMERICPALEA１/DEFORMED
FLORALORGAN１ (CCP１/DFO１)

１ 内稃卷曲皱缩,内稃雌蕊化,外稃特征未发生任何改变

LEAFYHULLSTERILE１ (LHS１) ３ 内外稃和浆片都伸长,同时向叶状器官转化,内稃的

维管束增多,类似于外稃

DEGENERATIVEPALEA (DEP) ７ 内外稃都伸长,但内部花器官未受影响

STAMENLESS１ (SL１) １ 内外稃横向生长都受到抑制,变小且开裂不能闭合,外稃

向内弯曲,雄蕊向雌蕊转变

OPENBEAK (OPB) ８ 内外稃横向生长都受到抑制,变小且开裂不能闭合,外稃

向内弯曲,雄蕊向雌蕊转变

DEGENERATED HULL１ (DH１) ２ 内外稃严重退化,仅剩下透明的膜状结构,有些甚至变成

丝状器官

TRIANGULARHULL１ (TH１)/ABNORMAL
FLOWERANDDWARF１ (AFD１)

２ 内外稃横向和纵向生长均被影响,内外稃变小、增厚

DROOPINGLEAF (DL) ３ 叶片披垂,且内稃伸长

定 和 发 育 过 程 的 调 控.LHS１/OsMADS１ 和

DEP/OsMADS１５ 主要通过控制内外稃特定细胞

的分化来调控内外稃的发育和形成.LHS１ 突变

后,内外稃和浆片都伸长,同时向叶状器官转化,
内稃的维管束增多,类似于外稃[３０].DEP 突变导

致内外稃都伸长,但内部花器官未被影响[３１].SL１
和OPB 都编码 C２H２锌指结构域转录因子.当这

两个基因突变后,内外稃横向生长都受到抑制,变小

且开裂不能闭合,外稃向内弯曲,雄蕊向雌蕊转变,
暗示了SL１ 和OPB 这两个基因在调控花器官特征

和发育上功能部分相似[３２Ｇ３３].DH１ 编码了一个

LOB 结构域的蛋白.在 dh１ 突变体中,内外稃严

重退化,仅剩下透明的膜状结构,有些甚至变成丝状

器官[３４].有 研 究 表 明,H３K９ DEMETHYLASE
(JMJ７０６)的 H３K９ 去甲基化是DH１ 基因正常表

达所必需的,JMJ７０６ 基因突变导致了内外稃数目

的改变[３５].TH１/AFD１ 基因编码一个 DUF６４０
结构域转录因子,突变后内外稃横向和纵向生长均

被影响,内外稃变小、增厚[３６Ｇ３７].
目前,很少发现只影响水稻外稃发育的基因,但

DL 基因比较特别.DL 基因属于YABBY家族,在
外稃中脉中特异表达而在内稃中不表达,当DL 基

因失活后,外稃的形态和特征似乎未发生任何改变.

同时,DL 基因也在芒中强烈表达,暗示了DL 基因

可能参与了芒的形成且芒可能属于水稻外稃的一部

分[３８Ｇ３９].尽管如此,DL 基因如何调控外稃的发育

还有待进一步的研究.

３　水稻护颖的发育

目前,关于护颖的起源存在两种观点.一种观

点认为水稻祖先小穗包含一个顶生小花和两个侧生

小花,在进化过程中侧生小花退化,只剩下外稃,最
终退化成护颖[４,４０Ｇ４２].另一种观点则认为,水稻小

穗只有一朵小花,护颖是严重退化了的苞片状器

官[５,６,４０,４３].护颖是禾本科小穗特有的器官结构,其
本质一直以来都是大家关注的焦点.在现存的稻族

物种中,护颖的形态(尤其是大小)变化很大,比如野

生稻(Oryzagrandiglumis)具有长而大的外稃状

护颖[１９,４４];水稻的护颖比外稃小很多,可能是由外

稃退化而来;然而在李氏禾(LeersiahexandraSwＧ
artz)中,护颖则完全退化[４,２２].LONGSTERILE
LEMMA/ELONGATEDEMPTYGLUME１(G１/

ELE)编码 DUF６４０结构域蛋白,属于植物特异的

基因家族,该基因特异在护颖中强烈表达.在g１/

ele１ 突变体中,护颖伸长,形态和结构上与外稃相

似 ,包 含 四 种 细 胞 层 和４~５条 维 管 束[５,４１] .
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表２　护颖发育相关基因

Table２．Relativegenesofsterilelemma．

基因名称

Genename

染色体

Chromosome

突变表型

Phenotypeofmutant
LONG STERILE LEMMA/ELONGATED
EMPTYGLUME１ (G１/ELE)

７ 护颖伸长,形态和结构上与外稃相似,包含四种细胞层和４~５条维

管束

OsMADS３４ ３ 护颖伸长,细胞层次和外表面结构都与外稃类似,具有５条维管束

SUPERAPICALDORMANT (SAD１) ８ 护颖不同程度伸长,其外表面具有毛状体和突起,形态结构上与外

稃部分类似

ABERRANT SPIKELET AND PANICLE１
(ASP１)

８ 护颖不同程度伸长,其外表面具有毛状体和突起,形态结构上与外

稃部分类似

表３　副护颖发育相关基因

Table３．Relativegenesofrudimentaryglume．

基因名称

Genename

染色体

Chromosome

突变表型

Phenotypeofmutant
FRIZZYPANICLE (FZP) ７ 没有正常的护颖,在对应的位置出现数目不确定的副护颖

SUPERNUMERARYBRACT (SNB) ７ 没有正常的护颖,在对应的位置出现数目不确定的副护颖

MFS１ ５ 护颖退化,形态结构类似副护颖

OsINDETERMINATESPIKELET１
(OsIDS１)

３ 护颖退化,形态结构类似副护颖

OsMADS３４ ３ 副护颖不同程度伸长,外表面结构在一定程度上具有护颖和外稃的

特征

ASP１ ８ 副护颖不同程度伸长,外表面结构在一定程度上具有护颖和外稃的

特征

OsMADS３４ 基因编码 MADSＧbox结构域转录因

子,属于E功能基因,其突变后护颖伸长,细胞层次

和外 表 面 结 构 都 与 外 稃 类 似,具 有 ５ 条 维 管

束[１９,４５Ｇ４６].另外,外稃特征基因DL 也在osmads３４
突变体的护颖中被检测到,暗示了其护颖向外稃转

变且 获 得 了 外 稃 的 特 征[４５].SUPER APICAL
DORMANT(SAD１)和ABERRANTSPIKELET
AND PANICLE１ (ASP１)基 因 分 别 编 码 一 个

RNA聚合酶亚基和 TOPLESS转录抑制因子.在

sad１ 和asp１ 突变体中,护颖不同程度伸长,其外表

面具有毛状体和突起,形态结构上与外稃部分类

似[４７Ｇ４８].以 上 研 究 表 明 G１/ELE、OsMADS３４、
SAD１ 和ASP１ 基因抑制护颖向外稃转化,暗示了

护颖和外稃可能是同源器官,支持了护颖可能是退

化的外稃,甚至是退化的侧生小花(表２).

４　水稻副护颖的发育

迄今为止,关于副护颖相关研究很少报道.通
常情况下,副护颖被认为是严重退化的苞片[５Ｇ６,４３].
FRIZZYPANICLE(FZP)和 SUPERNUMERＧ
ARYBRACT(SNB)都编码 AP２/ERF 结构域蛋

白,均在副护颖中强烈表达.在fzp 和snb 突变体

中,没有发现正常的护颖,在对应的位置出现数目不

确定的副 护 颖[４９Ｇ５３].MFS１ 和OsINDETERMIＧ
NATESPIKELET１(OsIDS１)也编码 AP２/ERF

结构域转录因子,其突变后护颖退化,形态结构类似

副护颖,暗示了护颖可能会同源异型转变成副护颖
[２２,４９].这些结果表明了该 AP２/ERF 基因家族可

能在一定程度上承担着抑制护颖向副护颖转变的功

能,并支持护颖和副护颖同是苞片结构的假说.值

得一提的是,当OsMADS３４ 和ASP１ 功能缺失后,
副护颖不同程度伸长,外表面结构在一定程度上具

有护颖和外稃的特征[４６],暗示了 OsMADS３４ 和

ASP１ 抑制了副护颖向护颖或者外稃转变.实际

上,在大多数禾本科物种中,小穗由苞片状颖壳(副
护颖的对应器官)和小花组成,缺乏护颖的对应器

官,而苞片状颖壳并不像水稻副护颖一样严重退化,
在形态 结 构 上 与 其 外 稃 相 似,比 如 玉 米 和 小 麦

等[１,５,２０,２２,４０Ｇ４１,５４].以上这些研究结果一起暗示了水

稻副护颖、护颖和外稃可能是同源器官(表３).

５　问题及展望

水稻属于单子叶植物,与拟南芥等双子叶植物

相比,水稻颖花发育的相关研究还相对滞后.这与

单子叶植物花器官结构相对复杂、形态多变、缺乏相

关突变体有关.虽然目前已经分离了一些与内外稃

发育相关的基因,然而关于内外稃是否是花萼的同

源物,是否是同一种器官的不同部分,或就是同一种

器官,尚无定论.目前与护颖及副护颖发育相关的

基因分离相对较少,还无法定论护颖及副护颖的起

２０１ 中国水稻科学(ChinJRiceSci)　第３０卷第１期(２０１６年１月)



源及其进化,副护颖、护颖和外稃是否是同源器官还

有待进一步考证.相信随着更多内外稃、护颖及副

护颖相关突变体的分离与鉴定,基因的功能和基因

之间互作研究的深入,能更加深入地了解单子叶模

式植物水稻与双子叶植物的花器官及水稻小穗本身

器官间的同源关系,并更加清楚地认识水稻颖壳的

发育机制,也必将推动水稻等禾本科植物小穗或者

花发育研究的飞速发展,同时,整个遗传调控网络必

将更清楚地呈现在人们的面前.另外,对水稻小穗

或小花突变体进一步的深入研究,对改良稻米产量

和品质性状具有重要意义.GS５ 和GW８ 主要通过

影响颖壳横向细胞数目的数量来控制粒宽[５５Ｇ５７];
PGL１ 和SRS５ 主要通过影响颖壳细胞的长度来控

制谷粒的大小[５８Ｇ５９];SRS３ 和GL７ 同时控制颖壳细

胞的大小和数目,从而影响产量[６０Ｇ６１].实际生产中,
水稻种子的颖壳也经常开裂和畸变,影响种子的产

量和质量,也影响其发芽.同时在贮藏过程中,裂颖

或畸变的种子易染菌、霉变,影响种子的生活力及发

芽率,进而增加贮藏成本[６２Ｇ６３].因此,利用已克隆的

颖壳发育相关基因,通过分子标记辅助选择或转基

因手段,可实现稻米产量和相关品质的遗传改良.
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