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摘  要：果实的形态发育受多个基因的调控，SUN、OVATE、FAS 基因及其所属基因家族在果形建成

中发挥重要作用。综述了上述果形建成基因在番茄及其他园艺作物中的研究进展。佛手具有指状果形，

在佛手中分离出了果形建成相关基因家族中的部分成员，总结其他物种果形建成基因的研究进展将为揭

示佛手果形建成机制提供参考。 
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Abstract：The fruit shaping is regulated by multiple genes，and gene families such as SUN，OVATE，

FAS and their gene families play important roles during this process. This paper reviewed the progress of the 

research on fruit-shaping genes in various plants，such like tomato and other horticultural plants. Fingered citron 

exhibits finger-shape fruit. Part of the fruit-shaping genes were isolated and identified from fingered citron. 

This review will give a clue for unraveling the mechanism of the fruit pattern formation in fingered citron. 
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果形是园艺作物的重要性状，是食用和观赏果实的外观品质之一（乔军 等，2011）。以计算机

可视系统分析果形（Costa et al.，2011），结合 SSR 标记或 AFLP 标记（Ganopoulos et al.，2011；Sun 

et al.，2012）、基因组测序与群体遗传图谱构建（苗晗 等，2011）、精细 QTL 定位技术等，可准确

定位控制果形的单个基因（Cao et al.，2015；王磊 等，2016）。番茄生长周期短，基因组小，驯化

过程积累了丰富的果形材料，是研究果形建成的模式植物。随着番茄基因组序列的发表及 QTL 遗传

分析的推进，番茄果形建成基因逐一被解析，一些重要的果形建成基因如 SUN、OVATE、FAS 等已

被分离，其他植物的同源基因在果形建成中也扮演着重要角色（Monforte et al.，2014）。 

香橼（Citrus medica L.），又称枸橼，其果形一般为圆球形（Karp & Hu，2018）。香橼有很多变

种，根据心皮是否分裂、果实是否呈指状，分为无指香橼和指状香橼（Ramadugu et al.，2015），在 
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两者之间也存在中间类型，如香橼佛手、木里香橼（Karp & Hu，2018）。佛手（Citrus medica L. var. 

sarcodactylis Swingle）是中国特有的柑橘属栽培植物，属于指状香橼，其果形独特，顶端呈指状开

裂（廖芳蕾 等，2013）。佛手果实具有较高的观赏、药用和加工价值（Karp & Hu，2018）。香橼原

种的果形与佛手指状果形差异较大（图 1），两者果形差异的原因值得探究。 
 

 

图 1  佛手和香橼的果形对比图 

a、c：佛手；b、d：香橼；c、d：果实的切面图（a、b 图为作者拍摄，c、d 图来自 Liao et al.，2017）。 

Fig. 1  Comparison of fruit shape between fingered citron and citron  

a，c：Fruit of fingered citron；b，d：Fruit of citron；c，d：The cross section of the fruits. 

 

调控果形建成的基因家族在同科植物中功能保守，如 PavCNR12 控制甜樱桃果形（de Franceschi 

et al.，2013），与 PavCNR12 同家族并且相似度较高的 PbCNR6 也控制梨果形（Tian et al.，2016）。

不仅如此，番茄中分离的果形建成基因家族在其他作物中也有相似功能（van der Knaap et al.，2014；

van der Knaap & Østergaard，2017）。因此，参考模式植物的果形基因研究，在其他植物中分离鉴定

同家族基因并进行功能分析，也是非模式植物果形研究的重要手段。现以番茄、苹果、黄瓜等园艺

作物为例，综述果形基因家族的研究进展，并预测 SUN、OVATE 和 FAS 基因所属家族在甜橙中的分

布（甜橙基因组数据库来自 http：//citrus.hzau. edu.cn/orange/index.php，Jiao et al.，2013；Xu et al.，

2013），为揭示佛手的果形建成机制提供参考。 

番茄果形发育的关键时期曾被分为 7 个阶段，花发育是果形建成的早期阶段（van der Knaap et 

al.，2014）。WUS（WUSCHEL）的下调是雌蕊心皮发育的起始（Galli & Gallavotti，2016）。CLV-WUS

（CLAVATA-WUSCHEL）途径通过决定花器官的数量来影响果形建成过程，该途径在高等植物中十

分保守（Galli & Gallavotti，2016）。番茄 CLV 同源基因有 FAB（FASCIATED AND BRANCHED）、FIN

（FASCIATED INFLORESCENCE）、SlCLV3 等，SlCLV3 与 CLV1 结合可下调 WUS 的表达（Xu et al.，

2015）。AG（AGAMOUS）也可直接抑制 WUS 的表达（Liu et al.，2011）。番茄的 TAG1（TOMATO 

AGAMOUS）是 AG 的同源基因，RNAi 抑制 TAG1 可导致番茄心皮发育异常（Gimenez et al.，2016）。

生长素响应因子 ETT（ETTIN）与 IND（INDEHISCENT）（属于 bHLH，即 basic helix-loop-helix 蛋

白）结合，以负反馈的方式来决定雌蕊柱头的发育；IND 也可与另一个 bHLH 蛋白——SPT（SPATULA）

互作，调节柱头的辐射对称性（Deb et al.，2018）。 

SUN、OVATE、FAS、LC、CNR（Cell Number Regulator）和 SLKLUH 等分别在番茄果实发育的

不同阶段控制果形建成（van der Knaap et al.，2014）。自雌蕊原基启动后，OVATE 就开始在果形发

育中发挥功能（Liu et al.，2002）。SUN 在授粉后开始启动（Wu et al.，2011）。fas 突变与 lc 突变可

造成番茄心皮数增多（van der Knaap et al.，2014）；lc 突变心皮数增多较 fas 少（Lippman & Tanksley，

2001）。研究认为，番茄 WUSCHEL（SlWUS）可能定位于 lc 基因座（Li et al.，2017）；
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KLUH/PLASTOCHRON1 可能是番茄 fw3.2 QTL 之下的同源基因，该基因在授粉后影响果实大小

（Zhang et al.，2012）；番茄 CSR（Cell Size Regulator）在授粉后 5 d 表达，在授粉后 25 ~ 33 d 达到

最高，在果实成熟前极速下降，CSR 可以控制心皮细胞的大小，从而改变果形大小（Mu et al.，2017）。 

综合番茄等模式作物的果形研究结果，果形发育过程主要划分为 3 个阶段，即开花前心皮原基

形成、雌蕊建成、授粉后果实发育（van der Knaap & Østergaard，2017），本文中重点阐述雌蕊建成

后 SUN、OVATE、FAS 等基因及其所属家族在番茄及其他园艺作物中的研究进展。 

1  SUN 基因及 IQD 家族研究进展 

IQD 蛋白是植物特有的一类钙调素结合蛋白。SUN 基因属于 IQD（IQ67-domain）基因家族，

这一类基因是在拟南芥和水稻中发现的（Abel et al.，2005）。IQ67 结构域是 SUN 家族的特征结构域

（Abel et al.，2005）。经过全基因组水平的 IQD 家族基因分析，植物特异 IQD 基因家族已在拟南芥

（Abel et al.，2005）、水稻（Abel et al.，2005）、番茄（Rodríguez et al.，2011）、玉米（Cai et al.，

2016）、大豆（Feng et al.，2014）、毛竹（Wu et al.，2016）、二穗短柄草（Filiz et al.，2013）、毛果

杨（Ma et al.，2014）等的基因组中全面注解，并具有以下特征：除去毛果杨中有 40 个 IQD，其他

物种一般有约 30 个 IQD 蛋白；IQD 可被分为 4 个亚家族；IQD 在体外可与钙调素（calmodulin）蛋

白结合；IQD 可能会参与胁迫应答。 

番茄 SUN 基因是 IQD 家族基因中唯一位于 7 号染色体的基因（van der Knaap & Tanksley，2001）。

该基因在子房和幼果中表达，既影响营养器官的形态，也引起花器官和授粉后细胞分裂旺盛期果实

的拉长（Wu et al.，2011，2015）。sun 突变体是番茄 10 号染色体上反转座子 Rider 调节的一段 24 kb

的插入，导致 SUN 在 7 号染色体的重复（Xiao et al.，2008；Jiang et al.，2009）。在圆果果形番茄中

过表达 SUN 会导致果实拉长，但对果实质量没有明显作用（Wu et al.，2011）。早期研究推测 SUN

通过增加细胞纵向分裂次数、减少横向分裂此数来改变果形（Levy et al.，2005；Yan et al.，2008；

Wu et al.，2011）。随后研究发现 SUN 是钙调蛋白，可以和其他钙调蛋白结合，来调节细胞数量在

不同轴向上的增长，从而控制番茄果形（Abel et al.，2013；Bürstenbinder et al.，2013）。通过对野

生型番茄和 SUN 超表达番茄果实的转录组数据比较，证明 SUN 的作用确实与细胞分裂、细胞壁模

式建成相关（Clevenger et al.，2015）。AtIQD12 是番茄 SUN 同源基因，定位于微管，该结果确证了

IQD 家族可与细胞骨架相结合（Bürstenbinder et al.，2017a，2017b）。 

IQD 家族成员的基因功能在其他作物，如玉米（Cai et al.，2016）、大豆（Feng et al.，2014）、

毛竹（Wu et al.，2016）中，都与非生物胁迫应答有关。从长形黄瓜 WI7238 株系分离的 CsSUN 是

番茄 SUN 的同源基因（Pan et al.，2017）。CsSUN 在突变系 WI7239 中（其表型为圆形黄瓜）表达

量降低，且外显子中缺失 161 bp，该结果提示 CsSUN 的功能与 SlSUN 类似，可能与果实的拉长正

相关（Pan et al.，2017）。IQD 蛋白家族的 ClFS1 基因是从西瓜[Citrullus lanatus（Thunb.）Matsum. & 

Nakai]中分离的，ClFS1 上一段 159 bp 的缺失会引起西瓜果形的拉长（Dou et al.，2018）。 

作者将拟南芥的 SUN（IQD1）的 IQ67 结构域的蛋白序列在甜橙基因组数据库搜索，发现甜橙

中有 37 个 SUN 家族的基因（表 1）。廖芳蕾等（2016）在佛手中克隆了 CmsSUN20，佛手的 CmsSUN20

与甜橙的相似性较高（大于 95%），进化树分析发现佛手的 CmsSUN20 与烟草、番茄、拟南芥的亲

缘关系不高；CmsSUN20 在佛手雌雄蕊中的表达高于其他营养组织，也显著高于香橼，显示该基因

可能与佛手果形的伸长有关。 
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表 1  甜橙基因组的果形建成基因和佛手中的相关基因 
Table 1  Fruit-shaping genes in sweet orange and related genes fingered citron 

基因家族 

Gene family 

甜橙中的预测基因 Predicted genes in sweet orange 佛手中分离的基因 
Related genes in  
fingered citron 基因数 Number 基因登录号 Accession number  

SUN 37 Cs6g04880.4，Cs6g04880.3，Cs6g04880.2，Cs6g04880.1，Cs7g27510.2， 

Cs7g27510.5，Cs7g27510.3，Cs7g27510.4，Cs7g27510.1，Cs8g14390.5， 

Cs8g14390.4，Cs8g14390.2，Cs8g14390.3，Cs4g18290.1，Cs8g14390.1， 

orange1.1t03542.1，orange1.1t03542.2，Cs2g05140.1，Cs2g05140.2，Cs7g25470.1，

Cs1g18050.1，orange1.1t00560.1，Cs7g02420.1，Cs2g20270.1，Cs2g20270.2， 

orange1.1t02739.3 ， orange1.1t00650.2 ， orange1.1t00650.1 ， Cs5g01370.2 ，

Cs5g01370.1，orange1.1t02739.1，orange1.1t02739.2，Cs2g20270.3，Cs9g07570.1，

orange1.1t05189.1，Cs6g07940.1，Cs7g04200.1 

CmsSUN20 

OVATE 14 Cs3g24650.1 ， Cs1g23880.1 ， Cs4g15790.1 ， Cs6g13930.1 ， Cs6g12500.1 ，

Orange1.1t03918.1，Cs6g09800.1，Cs6g13940.1，Cs5g31090.1，Cs9g07000.1，

Cs7g23170.1，Cs2g02530.1，Cs6g12490.1，Cs1g14460.1 

CmsOVATE，CmsOFP7，

CmsOFP12 

YABBY 14 Cs4g18050.2，Cs4g18050.1，Cs8g14260.2，Cs8g14260.1，Cs4g18050.3， 

orange1.1t00208.1，Cs5g09240.2，Cs4g18050.4，Cs5g09240.1，Cs7g11750.1， 

orange1.1t00208.2， Cs7g08890.1，Cs5g09240.3，Cs8g15820.1 

CmsYABBY5，CmsCRC，

CmsINO，CmsYAB2， 

CmsYAB1 

2  OVATE 基因及 OFP 研究进展  

OVATE 基因首次在番茄中被鉴定出，位于番茄的 2 号染色体上，该基因在 C 端编码 1 个含 70

个氨基酸的蛋白（Liu et al.，2002），这个氨基酸序列在植物中是保守的，被称为 OVATE 结构域，

包含这个结构域的蛋白被称为 OVATE 家族蛋白（OVATE Family Proteins，OFP）。 

OFP 在番茄、拟南芥（Liu et al.，2014）、苔藓、石松门植物等所有陆生植物中都存在，其中被

子植物的 OFP 可以分为 11 个亚组，但水稻、玉米 OFP 家族的基因大多无内含子（Liu et al.，2014）。

OFP 大多具有负调控蛋白的功能，对植物的营养生长、胚胎发生、果实形态等起到负调控作用（Wang 

et al.，2010；Liu & Douglas，2015；Zhang et al.，2016；Yang et al.，2018）。 

在番茄中，如果在 OVATE 的 C 端提前出现 1 个终止密码阻止该基因的转录，不仅可以促进果

实的纵向伸长，还能够抑制果实上部的横向生长，进而形成近似梨形的果实；过度表达 OVATE 会引

起花器官和叶片的面积减小（Liu et al.，2002）。OVATE 在花发育的早期就开始表达，在授粉和受精

后影响果实形状（Monforte et al.，2014）。番茄中存在抑制 OVATE 表达的基因，即在 10 号染色体的

sov1 和 11 号染色体的 sov2（Rodríguez et al.，2013）。OVATE 可与微管相关蛋白相互作用，暗示 OVATE

通过结合细胞骨架来调控细胞分裂的过程（van der Knaap et al.，2014）。 

在茄子、辣椒、香蕉等植物中，OFP 也是以负调控的方式影响果实形态。SmOVATE 对茄子果

实长度具有负调控作用，其在长茄各个时期表达稳定，但在圆茄中表达量波动较大（韩洪强，2014）。

ovate 突变有时不能造成果形变化，但它可通过与其他调节因子的相互作用来改变果形。对辣椒的

CaOVATE 进行基因沉默处理（virus induced gene silencing，VIGS），可造成圆形果实变为椭圆形，

这是由于 CaOVATE 负调控赤霉素合成途径的基因造成的（Tsaballa et al.，2011）。CaOVATE 也与其

他基因互作，以表观遗传的方式来控制辣椒的形态（Tsaballa et al.，2013）。在香蕉中分离出了 OFP

家族的 MaOFP1，该基因与 MuMADS1 一起调控果实的成熟（Liu & Douglas，2015）；在番茄的 ovate 

突变体中共表达 MuMADS1 与 MaOFP1，可以弥补 ovate 突变后的果形变异（Liu et al.，2017b）。在

其他物种，如葡萄（袁月 等，2016）、光皮桦（江成，2014）等，OFP 家族基因的研究集中在基因
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的鉴定及基因结构分析、表达模式分析及初步的功能分析，但它们参与花发育或果形建成的具体作

用还未有涉及。黄瓜果形性状的 QTL 发现决定果形的基因座上有 OFP 基因家族，推测 OFP 在黄瓜

中可能参与果形建成（Monforte et al.，2014）。近期，研究人员从基因组水平上分析苹果的所有 MdOFP

家族成员，尚未发现其与果形的关系（许瑞瑞 等，2018）。 

以 OVATE 的保守结构域在甜橙基因组数据中比对搜索，发现有 14 个 OFP 家族基因（表 1）。

从佛手中克隆到了 CmsOVATE、CmsOFP7 和 CmsOFP12，其中 CmsOFP12 在甜橙的花中表达水平

远高于其他组织，CmsOFP7 在花中的表达水平也较高，这两个基因花期表达量均高于果实（廖芳蕾 

等，2016）。CmsOVATE、CmsOFP7 和 CmsOFP12 均无内含子，且 C 端都有 OVATE 结构域。它们

与番茄的相似度较低（廖芳蕾 等，2016），佛手的 CmsOFP7 和 CmsOFP12 在叶片中的表达均高于

花的各个部分。佛手叶片、花瓣、雄蕊以及雌蕊中 CmsOFP 的表达水平都高于香橼，但佛手与香橼

叶片形态上并无明显差异，因此 CmsOFP 在佛手的功能尚需进一步研究（廖芳蕾 等，2016）。 

3  FAS 基因及 YABBY 家族研究进展  

FAS 基因最初引起关注，是由于 fas 突变的番茄心室数增加到 15 个以上，使得果实质量增加了

50%（Lippman & Tanksley，2001）。番茄 FAS 蛋白是 YABBY-like 转录因子（Cong et al.，2008），

YABBY 家族是一类与植物形态建成相关的转录因子（Bowman，2000）。种子植物都含有 YABBY

家族的基因，功能保守，既可以决定叶片远轴细胞的特化，也调控在近轴—远轴的生长方向（Husbands 

et al.，2009）。裸子植物 YABBY 家族基因与被子植物差异较大，在进化树上单列成一支（Finet et al.，

2016）。YABBY 家族基因都含有 YABBY 结构域（Huang et al.，2013）。目前已在番茄（王苏苏，2014）、

拟南芥（Bowman，2000）、棉花、小麦、水稻（Toriba et al.，2007；夏妙林，2016）、金鱼草（Bonaccorso 

et al.，2012）、茄子（韩洪强，2014）、华东葡萄（向江，2013）、苹果（邵红霞 等，2017）、玉米（Juarez 

et al.，2004；曹宇，2014）、绿竹（李晓芬，2011）、大豆（Zhao et al.，2017）等物种中分析了 YABBY

家族的基因序列。 

番茄中目前已鉴定出 9 个 YABBY 家族的基因，分别位于 7 条染色体上（Huang et al.，2013）。

起初的研究一致认为 fas 突变体可能是 Yabby2 基因突变造成的，但是后来发现 fas 的插入突变影响

了 SlCLV3 的启动子（Huang & van der Knaap，2011）。在与 fas 突变体表型类似的多心皮突变体中插

入 CLV3 的启动子，也可以拯救多心皮的表型（Xu et al.，2015），即 fas 突变体的表型可能是由 SlCLV3

造成的。尽管 fas 突变体的形成原因存在争议（van der Knaap & Østergaard，2017），但 YABBY 基

因家族的其他成员在番茄中正调控或负调控花、叶、果的发育，而且对番茄产量和形态育种也有重

要作用（Han et al.，2015）。早期发现的 LeYAB2 基因在低温环境下可能影响果皮远轴端细胞的发育，

以不依赖于乙烯的方式控制果实成熟（Bartley & Ishida，2007）。SlYABBY5 可能以与乙烯无关的其

他信号途径参与了番茄叶片和果实的发育（王苏苏，2014，2015）。 

雌蕊的形态建成也启动了果形发育的第一步，影响花器官的基因也会影响果形的建成。拟南芥

YABBY 基因家族的 INO 决定外珠被的发育（Simon et al.，2017）；CRC 可抑制花的分生组织发育

（Yamaguchi et al.，2017）。在水稻和茄子中，YABBY 家族基因对其形态建成具有明显作用（Jang 

et al.，2004；Yamaguchi et al.，2004；Toriba et al.，2007；Tanaka et al.，2012）。茄子的 5 个 YABBY

基因分布于 YAB1/3、YAB2、CRC 和 YAB5 等 4 个分支，YAB2 分支中包含 SmFAS 和 SmYAB2 两个基

因（韩洪强，2014）。以病毒诱导基因沉默方式对茄子 YABBY 家族单个成员分别进行基因沉默，结
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果表明 SmFAS 和 SmYAB5 对心室数和果实直径的影响最大；其次为 SmCRC，可使果实变短变粗（韩

洪强，2014）。辣椒的 CaYAB2 与番茄 SlYAB2 和拟南芥 YAB2 的同源性最高，该基因编码蛋白定位

于细胞核，CaYAB2 可能作为参与辣椒花和果实发育的调控（杨勇卫，2013）。 

以 YABBY 的保守结构域在甜橙基因组搜索，发现甜橙中有 14 个 YABBY 家族的成员（表 1）。

分别在佛手和香橼中克隆了 2 个 YABBY 基因（YABBY5，CRC）的 gDNA 和 cDNA 全长序列。

CmsYABBY5 和 CmsCRC 与番茄同源基因的相似度都较低。CmsYABBY5 在叶片和花中都有表达，且

在雌、雄蕊中的表达量高于叶片（廖芳蕾 等，2016）。CmsCRC 在开花前的表达量较高（廖芳蕾 等，

2016）。上述两个基因对佛手果形调控的具体功能还需进一步研究。 

4  其他果形建成基因在园艺作物中的研究 

随着更多果形突变体的发现，其他影响园艺作物果形的新基因也在逐渐被发现（表 2）。 

番茄 Slelf1 突变体的果实较长（Chusreeaeom et al.，2014）。番茄过表达 SlEBF2-like 也可使果实

拉长，该基因属于 F-box 家族（Guo et al.，2018）。番茄 fs8.1 突变体可以导致果实为长圆形（Sun et 

al.，2015；Wu et al.，2015）。 

 
表 2  近期发现的果形相关基因和突变体 

Table 2  Recent fruit-shaping related genes or mutants in horticultural crops 

作物 
Species 

基因 
Gene 

突变体 
Mutant 

果形变化 
Fruit phenotype 

参考文献 
References 

番茄 Solanum lycopersicum  Slelf1 拉长 Elongation Chusreeaeom et al.，2014 

  fs8.1 长圆形 Rectangular Sun et al.，2015；Wu et al.，2015 

 SlEBF2-like  拉长 Elongation Guo et al.，2018 

黄瓜 Cucumis sativus CsACS2  拉长 Elongation Tan et al.，2015 

  sf1 变短 Short-fruit Wang et al.，2017b 

 CsERF025  弯折 Bending  Wang et al.，2017a 

桃 Prunus persica PRUPE.6G281100  扁平 Flat shape  Lopez-Girona et al.，2017 

草莓 Fragaria vesca  sf 变短 Shortened fruit Wang et al.，2017c 

 

黄瓜上发现了 2 个与乙烯有关的基因，可改变果形：CsACS2 上如果有一段 14 bp 的缺失，既可

以使果形拉长，也可以使单性花转变为两性花，CsACS2 参与乙烯的合成（Tan et al.，2015）；CsERF025

属于乙烯应答因子 AP2/ERF 的成员，其过表达导致黄瓜弯曲，并增加乙烯产生（Wang et al.，2017a）。

黄瓜中有一个自然存在的短果形突变体 sf1，其转录组数据显示可能是细胞分裂素、生长素和赤霉素

信号的交互作用引发了短果（Wang et al.，2017b）。 

草莓中也发现了短果形的突变体 sf，该突变体表现出赤霉素途径的缺乏（Wang et al.，2017c）。 

有一些基因引起果形变化的原因正在研究中，如桃 PRUPE.6G281100 可能是造成果实扁平的基

因（Lopez-Girona et al.，2017）。 

还有一些基因以表观调节（甲基化）的方式来调控果形的建成（Gallusci et al.，2016）。miRNA

可通过调控花器官或子房的发育来影响果形的建成（Ferreira e Silva et al.，2014），比如 miR160 会

造成类似 ovate 突变的番茄果实变长或变为梨形等（Damodharan et al.，2016）。由于 miRNA 可作用

于多个基因，这些靶基因及其之间的关联尚未确定，所以 miRNA 调控果形建成的具体机制并不清

晰。 
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5  主要果形建成基因之间的关系及其对激素的影响 

在参与调节果形建成的基因中，SUN 不仅对果形有作用，也能够影响其他花器官甚至叶片的形

态（Wu et al.，2015）。OVATE 只影响子房，对其他花器官和营养器官都没有作用（Wu et al.，2015）。

YABBY 家族基因与叶片的近远轴极性有关（Bowman，2000），有些基因也会影响花器官和子房的

形态等（Eckardt，2010；Simon et al.，2017）。sun、ovate、fs8.1 所在基因座的潜在基因等可能存

在着协同作用，即果形建成基因虽以不同方式调控果形，但存在交叉的节点（Wu et al.，2015）。其

中，由于 SUN 对果实拉长的作用最明显，且可改变包括繁殖器官、营养器官在内的多种器官的形态

建成，推测 SUN 在果形建成途径中存在于上游位置。OVATE 所属的 OFP 家族作为一个植物特有的

调节因子（Wang et al.，2016），在拟南芥（Pagnussat et al.，2007；Li et al.，2011；Liu & Douglas，

2015；Zhang et al.，2016）、陆地棉（Gong et al.，2014）、水稻（Schmitz et al.，2015）、香蕉（Liu et 

al.，2015）中的一些成员都找到了互作的蛋白，这些互作蛋白一般为 KNOX 和 BELL 转录因子家族

的同源基因，共同参与了次生细胞壁的建成（Li et al.，2011；Gong et al.，2014；Liu & Douglas，2015）。

或许还有其他 OFP 成员与未知互作蛋白一起作用于果形建成。IQD 与 OFP 基因都被发现可与微管

蛋白结合（van der Knaap et al.，2014；Bürstenbinder et al.，2017a），说明细胞骨架的构建影响了果

形的建成。 

果形建成起始于花发育时期的心皮突起。从花到果的转变过程中，激素（如生长素、赤霉素、

细胞分裂素）等都起到了关键作用（Mu et al.，2017）。在果实的伸长过程中，sun 与 ovate 的突变确

实会影响多种激素的积累，但不清楚上述两基因是否与激素变化存在直接关系（Wu et al.，2015）。

SUN 突变引发的单性结实与生长素有关（Xiao et al.，2008；Wu et al.，2011）。SUN 基因的 IQD12

结构域也可调控激素水平（Levy et al.，2005；Abel et al.，2013；Bürstenbinder et al.，2013）。拟南

芥 IQD 家族可能受到生长素的调控（Bürstenbinder et al.，2017a）。因此，SUN 与生长素的关系较为

确定，但详细机制仍然未知。在拟南芥和辣椒中，OFP 可能通过赤霉素来调节果形（Wang et al.，

2007；黄亚杰 等，2012）。水稻 OsOFP2 过表达株系可以检测到赤霉素生物合成基因 GA 20-oxidase7

的下调及赤霉素降低，说明 OsOFP2 也抑制赤霉素信号（Schmitz et al.，2015）。水稻 OsOFP1、

OsOFP8、OsOFP19 可能与油菜素类酯的信号有关（Yang et al.，2016，2018），香蕉中 MaOFP1 参

与乙烯的应答（Liu & Douglas，2015）。 

由上可知 OFP 是可以影响多种激素途径的转录因子，其作用很可能是结合不同的转录因子来

实现的（Schmitz et al.，2015；Wang et al.，2016）。除去 FIL（YABBY1）是茉莉酸的响应基因外

（Boter et al.，2015），其他 YABBY 家族基因通过影响生长素在叶片、子叶中的分布，参与叶片极

性建成（Sarojam et al.，2010）。YABBY 家族调控生长素来影响果形的直接证据来自拟南芥 CRC，

该基因通过决定雌蕊生长素含量的最高值，从而调控花发育到雌蕊发育的转化（Yamaguchi et al.，

2017）。  

6  果形建成基因研究进展对佛手果形发育的启示 

果形建成不仅影响果实的外观形态，也与果实质量、果实品质等密切相关（Lippman & Tanksley，

2001；Liu et al.，2017a），研究果形的建成对未来改变果形、提高果实品质有重要意义。通过分析

SUN、OVATE、FAS 基因及其所属家族在植物生长发育中的调控机制，发现果形的调控是多基因的
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效应。挖掘新的果形建成基因，并建立这些基因之间的关系，是未来的果实形态建成的研究趋势之

一。另外，内源激素的变化对果实坐果会产生影响（Liao et al.，2017），但其在果形建成中的作用

却一直没有明确。单一激素或者多激素之间的交互作用，及激素与果形建成基因的关系，也是未来

的研究热点。 

综述其他物种果形建成基因的研究，可以为佛手果形发育机制的研究提供宝贵参考。作者对佛

手不同发育时期的花器官转录本测序，发现佛手与甜橙参考基因组（Jiao et al.，2013；Xu et al.，2013）

的比对效率在 68.60% ~ 74.28%之间（数据未发表），因此认为以甜橙基因组数据（http：//citrus.hzau. 

edu.cn/orange/index.php）为基础，在佛手中克隆和分离果形建成基因，并对其功能分析是可行的。

廖芳蕾等（2016）基于甜橙基因组果形基因的查找，在佛手中分离出了 CmsSUN20、CmsOFP7、

CmsOFP12 和 CmsYABBY5 等 4 个果形相关基因，这 4 个基因分别属于 SUN、OVATE、FAS 基因所

在的基因家族。以同源克隆的方法在佛手中分离更多果形建成基因，利用番茄和烟草等成熟的转基

因体系异位表达，或在香橼中建立遗传转化体系，能够深入研究佛手的果形发育机制。此外，香橼

和佛手互为原种和变种，为研究果形建成提供了对比材料（廖芳蕾 等，2016）。以具果形差异的园

艺作物原种和变种为材料，分析比对转录组数据，挖掘与果形差异相关的基因，也是未来研究果形

建成机制的思路。微管与细胞周期调控类基因对黄瓜果形的调控就是这样发现的（Jiang et al.，2015）。

期望以佛手与香橼果实的组学研究结合基因功能分析，寻找柑橘果形建成的特有调控基因，从而建

立佛手果形发育的模式图，明确柑橘果形建成机制。 
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欢迎订阅 2019 年《作物学报》中、英文版 

《作物学报》是中国科学技术协会主管、中国作物学会和中国农业科学院作物科学研究所共同主办、科学出版

社出版的有关作物科学的学术期刊。前身可追溯到 1919 年创办的《中华农学会丛刊》。主要刊载农作物遗传育种、

耕作栽培、生理生化、种质资源以及与作物生产有关的生物技术、生物数学等学科具基础理论或实践应用性的原始

研究论文、专题评述和研究简报等，是我国作物科学研究领域的领衔期刊，长期以来形成了稳定的学术选题和报道

方向，发表的论文代表了我国作物科学研究的最高水平，是我国几代农业科技工作者辛勤培育的一块重要学术园地。

从 2001 年起连续 16 年被中国科技信息研究所授予“百种中国杰出学术期刊”称号。2013 年和 2015 年被国家新闻

出版广电总局评为“百强科技期刊”，2011 年和 2017 年获“第二届中国出版政府奖期刊奖提名奖”。据北京大学图

书馆编著的《中文核心期刊要目总览》（2004、2008、2011 和 2014 年版）登载，被列在“农学、农作物类核心期刊

表”的首位。为月刊，每期 160 页，定价 60 元/册，全年 720 元。可通过全国各地邮局订阅，刊号：ISSN 0496-3490，

CN 11-1809/S，邮发代号：82-336。也可向编辑部直接订购。网址：http：//zwxb.chinacrops.org/；E-mail：zwxb301@caas.cn。 
 

The Crop Journal（《作物学报》英文版）是中国科协主管，中国作物学会、中国农业科学院作物科学研究所和

中国科技出版传媒股份有限公司共同主办的学术期刊。创刊于 2013 年 10 月。主要刊登农作物遗传育种、耕作栽培、

生理生化、生态、种质资源以及与农作物有关的生物技术、生物数学、农业气象等领域以第一手资料撰写的研究论

文、研究简报以及专题综述等。2016 年被中国科学技术信息研究所评选为“中国科技核心期刊”，2016 年和 2017 年

被中国知网评选为“中国最具国际影响力学术期刊”。目前收录 The Crop Journal 的国内外数据库有：SCI 数据库（2017

年影响因子为 2.658, 在农学和植物学两个学科位于 Q1 区）、Scopus 数据库、DOAJ、美国化学文摘、英国国际农业

与生物科学研究中心文摘、英国食品科学与技术文摘、联合国粮农组织的 AGRIS 数据库、中国科学引文数据库

(CSCD)、中国知网等。The Crop Journal 与 KeAi 合作，在 ScienceDirect 网络出版平台实现全文开放获取（Open Access）

和在线预出版（Online first）。The Crop Journal 为双月刊, 每期 100 页，定价 60 元/册，全年 360 元。可通过全国各

地邮局订阅，刊号：CN 10-1112/S，ISSN 2095-5421，2214-5141（Online），邮发代号：80-668。也可向编辑部直接

订购。在线出版网址：https：//www.sciencedirect.com/journal/the-crop-journal/，E-mail：cropjournal@caas.cn。 
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