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摘要 果实的起源与多样化是植物对陆地生态系统长期适应的结果, 与植物的种群繁衍和通过种子传播以适应

更广阔的生存空间密切相关. 这一进化现象与过程造就了被子植物的起源与极大繁盛. 揭示果实的起源与多样化

以及其适应性进化机制是进化生物学研究的核心科学问题之一. 本文综述了近年来在植物果实形态(大小和形

状)、果实附属结构的形态创新、果实类型等进化发育研究方面的主要进展, 并对该领域的未来研究方向和重点

等进行了展望.
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被子植物繁殖经历特有的双受精过程, 其中受精

卵发育成胚, 受精极核发育成胚乳, 整个胚珠形成种

子, 心皮(子房)发育成果实. 然而也不排除花的其他部

分(如花托、花萼等)发育成果实. 果实是被子植物特

有的繁殖器官, 其多样性不仅可以显著提高被子植物

种子传播的有效性, 还贡献于丰富的物种多样性
[1]. 果

实的多样性主要体现在果实形态(大小、形状、颜

色、附属结构或结构的特化等)及果实类型等方面

(图1). 果实的类型进而决定了果实的开裂方式和种子

的散播形式. 果实类型与形态的多样化是自然选择或

人工驯化的结果. 果实特征的变异最直接的生态意义

就是实现果实与种子的多样传播途径. 这不仅对植物

自身的繁衍很重要, 同时与动物和人类的生存密切相

关. 果实的起源、形态和类型的多样化过程及机制是

进化生物学研究的核心问题之一. 对这一问题开展研

究有助于提高人们理解被子植物的起源与繁盛, 同时

也有助于开展作物分子设计育种, 提高产量.

1 果实的起源

果实的起源是一个非常难解的谜题. 多数果实是

心皮的衍生物, 在胚珠受精后由心皮膨大而来. 因此,
果实的起源很大程度上就是心皮的起源. 心皮又是花

的核心器官, 所以果实的起源归根结底就是花的起源

问题. 20多年前, 随着现代分子生物学和遗传学的发

展, 生物学家就开始了对拟南芥、金鱼草等模式植物
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同源异型突变体的研究 , 发现花的发育与一系列

MADS-box转录因子基因有关, 也提出了一系列诸如

花发育的ABC模型和四聚体模型等假说
[2~4]. 随后的

大量研究一直在验证、丰富和更新这些假说, 然而,
花的起源问题到目前为止仍然是个未解之谜, 如自然

界第一朵被子植物花起源的遗传基础尚不清楚. 通过

研究与花发育和身份决定相关的基因或基因家族的起

源与功能多样化来回答心皮的起源问题在目前来看是

很困难的, 因为大量数据表明这些基因的起源应该发

生在被子植物起源前
[5~12]. 这一问题的回答应该从花

器官身份决定基因相关的蛋白互作和基因表达调控网

络的起源和同源器官的精准鉴定及其发育过程的比较

上加以考虑. 虽然心皮的起源仍然是个未解之谜, 但这

并不能阻碍人们对果实发育、形态多样化及其遗传机

制的研究. 研究表明, 心皮发育的基因似乎在种子植物

进化过程中具有保守性
[13], 但果实的类型和形态却是

图 1 果实的多样性. A: 水稻(Oryza sativa); B: 栽培大豆(Glycine max), 果荚(右)被人为打开以显示其种子; C: 野大豆(Glycine
soja), 果荚(右)自然开裂; D: 花生(Arachis hypogaea); E: 曼陀罗(Datura stramonium); F: 核桃(Juglans regia); G: 八角(Illicium
verum); H: 元宝枫(Acer truncatum); I: 拟南芥(Arabidopsis thaliana); J: 玉兰(Magnolia denudata); K: 向日葵(Helianthus annuus);
L: 茴香(Foeniculum vulgare); M: 无花果(Ficus carica); N: 枣(Ziziphus jujuba); O: 苹果(Malus domestica); P: 甜橙(Citrus
sinensis); Q: 甜瓜(Cucumis melo); R: 栽培番茄(Solanum lycopersicum); S: 醋栗番茄(Solanum pimpinellifolium); T: 朝天椒
(Capsicum annuum var. conoides); U: 菜椒(Capsicum annuum var. grossum); V: 辣椒(Capsicum annuum var. annuum); W: 黄线椒
(Capsicum annuum var. fasciculatum); (X1~X3): 粘果酸浆(Physalis philadelphica); Y: 毛酸浆(Physalis floridana); Z: 红菇娘
(Physalis alkekengi). 酸浆属“中国灯笼”被撕裂或部分去掉, 以显示其中浆果. 标尺: 1 cm
Figure 1 Fruit diversity. A: Rice (Oryza sativa). B: Cultivated soybean (Glycine max). Pod is artificially opened to show seeds (right). C: Wild
soybean (Glycine soja). Pod cracks spontaneously (right). D: Peanut (Arachis hypogaea). E: Datura stramonium. F: Walnut (Juglans regia). G:
Aniseed (Illicium verum). H: Acer truncatum. I: Arabidopsis thaliana. J: Magnolia denudate. K: Helianthus annuus. L: Fennel (Foeniculum vulgare).
M: Fig (Ficus carica). N: Jujube (Ziziphus jujube). O: Apple (Malus domestica). P: Sweet orange (Citrus sinensis). Q: Melon (Cucumis melo). R:
Cultivated tomato (Solanum lycopersicum). S: Currant tomato (Solanum pimpinellifolium). T: Capsicum annuum var. conoides. U: Capsicum annuum
var. grossum. V: Capsicum annuum var. Annuum. W: Capsicum annuum var. Fasciculatum. (X1–X3) Tomatillo (Physalis philadelphica). Y: Physalis
floridana. Z: Physalis alkekengi. The “Chinese lantern” of the genus Physalis is torn or partially removed to show the berries inside. Bar=1 cm
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多样的, 其遗传机制也是多样的.

2 被子植物果实大小和形状的遗传调控
研究

果实大小是驯化过程中最重要的农艺性状之一,
一直受到植物育种家的关注和重视. 拟南芥、水稻等

模式植物果实大小的遗传调控研究深入而广泛, 取得

了十足的进展, 克隆了70多个基因, 详见最近的一些

综述
[14~17]. 最新研究还发现, 在拟南芥中, EARLY

FLOWERING IN SHORT DAYS(EFS), DEVELOPMENT
RELATED MYB-LIKE1(DRMY1)参与种子或长角果大

小的调控
[18,19]. 在水稻中, GRAIN NUMBER PER-PA-

NICLE GENE 4/LAX PANICLE2(Gnp4/LAX2)过表达使

种子增大
[20]. GRAIN WIDTH 5(GW5), RICE HETERO-

TRIMERIC G-PROTEIN γ2 SUBUNIT(RGG2), THOU-
SAND GRAIN WEIGHT 3(TGW3), GW5-LIKE(GW5L)过
表达使种子减小

[21~24]. 拟南芥(长角果)和水稻(颖果)种
子大小调控虽然体现了一定的保守性

[17], 但是这些模

式植物研究的很多认识还是很难完全推广到其他具有

干果类型的植物, 如大豆, 更不要说肉质果. 肉质果代

表了不同于干果的果实类型, 也引起了研究者的极大

关注. 相关研究结果充分体现了植物果实形态变异遗

传调控的保守性和多样性. 本文侧重茄科植物和一些

非模式植物的研究成果.

2.1 茄科果实大小和形状的遗传调控

茄科植物是经济价值最大的植物类群之一, 常见

的有番茄、茄子、辣椒, 还有药食同源的酸浆属植物

等. 果实大小和形状是将这些植物的栽培后代与野生

祖先区分开来的主要性状. 近年来通过栽培番茄和野

生番茄的比较研究, 在番茄驯化的分子机制上取得了

突破性进展. 研究发现, 影响果实大小和形状的因素

很多, 包括植物本身的遗传特性和所处的环境等, 且

不同茄科植物中控制果实大小和形状变异的分子遗传

机制既体现保守性又展现出特异性. 根据现有研究, 主
要总结了一些对茄科果实大小和形状具有调控作用的

QTL(quantitative trait locus)/基因, 发现它们分别是从

细胞分裂的特性、细胞大小和子房室数目等方面来调

控果实大小和形状(图2, 表1和2). 这些基因也基本都

参与了番茄果实的驯化
[54]. 着重探讨了它们在不同植

物间的作用机制与功能进化式样.
(1) 细胞数量的调控因子. 截至目前, 在番茄中克

隆了2个主要控制细胞分裂进而影响果实大小的基因

(图2, 表1), 其中fruit weight 2.2(FW2.2)隶属于细胞数

目调控因子(cell number regulator, CNR)基因家族, 它
是第一个被克隆的QTL[25,55,56]. FW2.2是膜定位蛋白,
与分布在质体膜上的CKⅡ激酶的β亚基相互作用, 参

与调控决定细胞分裂周期的信号转导途径, 是细胞分

裂的负调控因子; 与野生番茄(小果实)相比, FW2.2在
栽培番茄 (大果实 )中的表达量低、表达时间更

短
[25,26,57].因此,该基因时空表达特征的改变(主要是异

时性和异量性)在番茄大小的驯化过程中起重要作用.
FW2.2类基因的功能相当保守. 目前在大豆、毛酸

浆、水稻、玉米、鳄梨等多种植物中均发现FW2.2的
同源基因对植物组织或器官大小具有负调控作

用
[27,57~62]. 特别地, 在酸浆属中, FW2.2的直系同源基

因Physalis organ size 2或Physalis floridana cell number
regulator 1(POS2或PFCNR1)编码的蛋白也为膜定位,

图 2 番茄果实大小和形状决定的遗传调控. 番茄果实大小
和形状主要由细胞大小、细胞数目、细胞分裂的轴向和子
房室数目决定. 基因后括号中的正号(+)表示该基因是对应
过程的正调控因子, 而负号(−)则为负调控因子. 箭头表示变
化过程的方向. 具体信息见表1和2
Figure 2 Genetic controls of fruit size and shape in tomatoes. The size
and shape of tomato fruit are mainly determined by cell expansion, cell
division, the plane of cell division and locule number. The + in
parentheses after a gene indicates that the gene encodes a positive
regulator of the corresponding process, and the − means a negative
regulator. The arrow indicates the changing direction of the process.
Detailed information is available in Tables 1 and 2
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它不仅与番茄共享互作蛋白CKⅡ激酶的β亚基, 实现

对细胞分裂的调控, 还与MADS-domain转录因子Phy-
salis floridana AGAMOUS(PFAG)蛋白互作, 从而实现

对细胞周期蛋白基因PFCyclin D2的抑制而负调控细

胞分裂
[27]. 拟南芥AGAMOUS(AG)基因决定心皮的身

份和发育
[63]. 毛酸浆PFAG是拟南芥AG的同源基因, 因

此POS2通过与PFAG的互作实现了特异地控制毛酸浆

果实大小的作用
[27], 这是FW2.2调控细胞分裂的新模

型. 在基因表达层面上, POS2与FW2.2一样, 它的异时

性和异量性的改变与酸浆属浆果大小的自然变异密切

相关
[25,27].
FW3.2(fruit weight 3.2)是在番茄中发现的另一个

主要通过控制细胞分裂来调控果实大小的基因
[64]. 它

是拟南芥KLUH的同源基因, 因此又被命名为SlKLUH,
属于CYP78A亚基因家族的成员

[65]. FW3.2的主要功能

是促进受精后果实的果皮和隔膜区域的细胞数量增

加, 同时其过量表达也会使种子膨大以及果实成熟期

延迟
[28]. 在拟南芥、大豆、小麦和水稻等被子植物,

甚至葫芦藓等苔藓植物中均发现了与FW3.2具有高度

功能保守性的CYP78A亚基因家族成员, 并且这些同

源基因在各类植物的生长发育中同样起着重要的调控

作用
[65~70].
还有一些QTL/基因也是通过调控细胞分裂及细

胞分裂的轴向进而影响果实的形状. 番茄中OVATE是
控制果实从圆形到梨形过渡的关键QTL, 其无义突变

体呈现梨形果实, 编码植物发育中一类重要的负调节

蛋白
[29]. 辣椒的OVATE同源基因也参与浆果形状的调

控
[30]. 进一步研究发现, 在果实发育早期, 番茄OVATE

和TONNEAU1蛋白复合体在细胞质定位和微管定位

的动态平衡, 决定子房发育中细胞分裂和细胞延伸的

模式, 最终改变果实形状
[71]. 番茄和茄子中的SUN编

码钙调素结合蛋白, 促进果实纵向的细胞分裂, 同时

抑制横向的细胞分裂
[31~34]. 番茄的突变体Slelf1(Sola-

num lycopersicum elongated fruit 1)引起果实纵向细胞

层数增加,从而使果实变长
[35].另外,在辣椒中发现了2

个新的QTLs为fruit shape 3.1(fs3.1)和fruit shape 10.1
(fs10.1), 参与果实形状的调控

[36,37]. 这些QTLs的克隆

将有助于完善茄科浆果大小和形状的调控网络.
(2) 细胞大小的调控因子. 在茄科, 现已发现5个基

因主要通过控制细胞大小来调控果实大小(图2, 表1).

表 1 茄科果实中细胞分裂和细胞大小的调控因子

Table 1 Regulators of cell division and cell size in the fruits of Solanaceae

生物过程 QTL/基因 等位变异 功能/表型 物种 参考文献

细胞分裂

FW2.2/CNR 表达变异 果实大小
番茄

酸浆属
[25~27]

FW3.2/SlKLUH 启始密码子上游512 bp的突变
导致表达改变

果实大小
番茄
辣椒

[28]

OVATE 提前终止表达 果实形状
番茄
辣椒
茄子

[29,30,34]

SUN 转座子Rider介导从10号染色体到7号
染色体的24.7 kb的基因重复

果实形状
番茄
茄子

[31~34]

Slelf1 未知 果实形状 番茄 [35]

fs3.1 未知 果实形状 辣椒 [36]

fs10.1 未知 果实形状 辣椒 [37]

细胞延伸

Sl-IAA17 核内复制, 果实大小 番茄 [38]

SlCCS52A 核内复制, 果实大小 番茄 [39]

SlWEE1 核内复制, 果实大小 番茄 [40]

FW11.3/CSR-D 基因中1406 bp的缺失和22 bp的
插入引起

果实大小 番茄 [41]

POS1 第一个内含子中37 bp调控序列拷贝
数变异导致表达改变

果实大小 酸浆属 [42,43]
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Sl-IAA17(Solanum lycopersicum Indole-3-acetic acid 17)
是Aux/IAA基因家族中的成员, 可调控生长素信号途

径, 调节细胞延伸, 进而控制植物生长和发育. RNA干
扰(RNAi)沉默Sl-IAA17使果实显著增大, 这主要是细

胞增大导致果皮厚度增加的结果, 与细胞数量无关
[38].

番茄的果实发育过程与SlCCS52A(Solanum lycopersi-
cum cell cycle switch 52A)基因的表达、DNA核内复

制的特异性和细胞大小相关. 当SlCCS52A的表达下调

时, 核内复制受损导致果实变小; 当SlCCS52A表达上

调时, 核内复制起初延迟, 后又恢复甚至增强, 导致果

实变大
[39]. 在这一过程中, 多次DNA核内复制引起细

胞扩增, 进而使果实变大. 减弱细胞周期相关蛋白激酶

基因SlWEE1的表达, 引起了果肉细胞内DNA倍性下

降, 细胞也随之变小, 从而使得番茄植株和果实都变

小
[40]. 番茄FW11.3(fruit weight 11.3)/CSR-D(The de-

rived allele of cell size regulator)定位于11号染色体, 编
码一个含有FAF结构域(DUF3049, Pfam accession
PF11250)的新蛋白

[41,44]. 在番茄果实中, CSR-D只在生

长的果实组织内以及维管束内或周围表达, 与果实成

熟过程的细胞扩大阶段一致; 它主要通过增加果皮面

积来增加果实重量, 而导致果皮组织扩大的原因是中

果皮细胞增大
[41].

在粘果酸浆(Physalis philadelphica)中, POS1(Phy-
salis organ size 1)基因的表达量与生殖器官(如花、浆

果和种子)的大小呈正相关
[42 ,43]. 通过转基因敲降

POS1的表达会产生更小的花、果以及更小的细胞; 相
反, 过表达POS1会使细胞变大, 导致器官增大, 但细胞

数量基本不变
[43], 表明POS1编码细胞大小的正调控因

子. 进一步研究表明, 粘果酸浆中POS1基因的第一个

内含子含有一个37-bp的重复序列, 而来自该种不同种

源POS1的第一内含子大小不同, 且与果实的大小成反

比; 大、中和小果实三组中的POS1等位基因的第一内

含子分别含有一个、两个和三个拷贝的这一重复序

列
[43]. 正是内含子中37-bp重复序列拷贝数的变异导致

该基因的差异表达, 在很大程度上决定了粘果酸浆果

实大小的自然变异
[43]. POS1编码含两个CRF(cytokinin

response factor)-AP2(APETALA2)结构域的转录因子,
为茄科特异起源

[43], 然而, 番茄、茄子、烟草等中

POS1的直系同源基因则不具备控制果实大小的能力

(Wang L, He CY,未发表).这一发现充分体现出亲缘关

表 2 子房室数目的调控基因及其保守性

Table 2 Regulatory genes of ovary locule number and their conservation

物种 QTL/基因 拟南芥中的同源基因 等位变异 功能/表型 参考文献

番茄 LC/SIWUS WUSCHEL 基因下游1080 bp后区域2个SNP 子房室数目增加, 果实变大 [47,48]

FAS CLAVATA3 位于YABBY基因第一内含子和
SlCLV3基因上游的294-kb倒位

子房室数目增加, 果实变大 [44~46]

SIFAB CLAVATA1 fab突变体 花序分支数, 子房室数增加 [46]

SICLV2 CLAVATA2 功能缺失突变体 花序分支数和子房室数增加 [46]

SICLV3 CLAVATA3 CRISPR/Cas9-SICLV3 花序分支数, 子房室数增加 [46]

SIFAB2 调控CLV信号转导途径 功能缺失突变体 花序分支, 花器官数目增加 [46]

SIRRA3 调控CLV信号转导途径 功能缺失突变体 花序分支, 花器官数目增加 [46]

FIN 羟脯氨酸O-阿拉伯糖基转移酶,
介导CLV3的阿拉伯糖基化

功能缺失突变体 花序分支数, 子房室数增加 [46]

玉米 TD1 CLAVATA1 td1突变体 果实上每行籽粒数增加 [49]

FEA2 CLAVATA2 fea2突变体 果实上每行籽粒数目增加 [49]

FEA3 CLAVATA3 富亮氨酸重复受体 fea3突变体 花器官增多, 种子数增加 [53]

水稻 FON1 CLAVATA1 功能缺失突变体 花器官数量, 种子数都增加 [50]

FON2 CLAVATA3 功能缺失突变体 花器官和种子数增加 [50]

黄瓜 CsCLV3 CLAVATA3 连锁与关联 瓠果的子房室数变异 [52]

蔓菁 BrCLV3 CLAVATA3 ml4突变体 角果的子房室数及种子数增加 [51]
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系较近的同科植物中控制果实大小遗传途径的歧

化性.
(3) 子房室数目的调控因子. 在番茄驯化过程中改

变子房室数目也起到了很大的作用. 野生番茄为2心皮

融合,而栽培番茄的子房室数则明显增多. FASCIATED
(FAS)和LOCULE NUMBER(LC)是番茄中发现的两个

主要控制子房室数目的调控位点(图2, 表2). FAS表型

变化曾被认为是栽培番茄中YABBY基因在第一内含子

内插入了1个6~8 Kb的DNA片段使其失活所致
[45]. 通

过进一步对野生番茄和栽培番茄的比较分析发现 ,
YABBY基因的第一内含子和CLAVATA3同源基因

(SlCLV3)上游的1-Kb区域之间有一个294-Kb片段的倒

位, 这个倒位导致SlCLV3表达下降, 从而影响子房室

的数目
[44~46]. 番茄lc位点位于SlWUS基因下游1080 bp

后区域, 该区域的2个SNP(single nucleotide polymorph-
ism)与心皮数目的变化相关, 从而使番茄果实变大

[47].
以CLAVATA (CLV)-WUSCHEL (WUS)基因为中心的雌

蕊数目或子房室数目调控机制似乎是相当保守的, 一

些同源基因也具有相似的功能(表2). 与LC位点的效应

一致, 沉默番茄WUS基因(SlWUS)后番茄花的发育受

阻, 花器官数目和果实子房室数减少
[48], 因此LC就是

SlWUS. WUS在进化过程中受到严格的纯化选择, 在各

类植物顶端分生组织和花器官发育中扮演重要角

色
[72]. 而CLV类基因在调控花器官和子房室数目方面

的功能在不同植物中也十分保守(表2). 番茄的FAB
(FASCIATED AND BRANCHED)、玉米的TD1(THICK
TASSEL DWARF1)和水稻的FON1(FLORAL ORGAN
NUMBER1)均是拟南芥CLV1的同源基因, 它们的功能

缺失突变体或基因编辑转基因植物的花序分支数、花

器官的数量和子房室数增加
[46,49,50]. 番茄CLV2功能缺

失突变体表型类似于fab, 使得花序分支数和子房室数

增加
[46], 玉米中CLV2的同源基因FEA2(FASCIATED

EAR2)具有相似的功能
[49]. 多种植物中的CLV3与CLV1

和CLV2同源基因功能保守. 番茄SlCLV3、黄瓜的

CsCLV3、蔓菁的BrCLV3和水稻的CLV3同源基因

FON2(FLORAL ORGAN NUMBER2)使花序分生组织

大小、花器官数量和子房室数增加
[46,50~52]. 甚至CLV

相关基因也具有相似功能. 番茄阿拉伯糖转移酶基因

SlFAB2, SlRRA3和FIN(FASCIATED INFLORES-
CENDE)介导CLV3的阿拉伯糖基化, 影响CLV信号转

导途径, 其功能缺失后花序分枝和花器官数目增加,

与clv3突变体的表型类似
[46]. 玉米中FEA3编码CLV3

的富亮氨酸重复受体, 负调控顶端分生组织的大小,
fea3的花器官增多, 种子数增加

[53].
在进化和选择的过程中, 多基因及其互作网络参

与调控果实大小, 极其复杂. 揭示这些基因的功能和

招募机制是进化发育生物学研究领域重点关注的问

题. 随着遗传学、组学和生物信息学的发展, 使得有机

会获得和发现更多调控果实大小的QTL/基因. 就目前

的研究来看, 虽然有些基因及其所属的基因家族多数

起源古老且功能保守, 遗传关系较近的物种共享的较

多, 但是绝大多数在不同物种间并不具有保守性. 其

主要原因可能是果实类型的极大多样化. 因此, 在果

实研究中需要建立不同的研究体系, 以期全面理解果

实的进化发育, 针对性地开展产量性状的分子设计

育种.

2.2 其他被子植物果实大小的遗传调控研究概况

研究者也开始关注一些有经济价值的作物、蔬果

植物, 如大豆、葫芦科的黄瓜、甜瓜和罗汉果、蔷薇

科的草莓、苹果、沙梨和樱桃、廖科的苦荞麦、胡颓

子科的沙棘、葡萄科的葡萄和芸香科的柑橘等, 对它

们果实大小的遗传调控也有一些报道(表3). 但是, 在

这些植物中, 很难像模式植物一样进行大规模的正向

遗传学研究, 而主要还是通过反向遗传学, 如同源克

隆、组学分析等技术获得一些候选基因(表3). 研究发

现,在大豆中一些基因的大量表达,如细胞色素P450家
族(cytochrome P450)基因GmCYP78A5和GmCY-
P78A72, GIBBERELLIN 20 OXIDASE(GmGA20OX)和
NUCLEAR TRANSCRIPTION FACTOR Y SUBUNIT A
(GmNFYA)等, 和一些基因表达的下调或沉默, 如BIG
SEEDS(GmBS1和GmBS2)和CELL WALL INVERTASE
INHIBITORS(GmCIF1), 均使种子增大

[70,73~76]. 我们通

过栽培大豆和野大豆果实发育转录组的比较也鉴定了

一系列参与种子发育, 进而可能调控种子大小的候选

基因
[83,84]. 对比番茄果实大小调控的QTL, 在甜瓜的基

因组中鉴定到FAS, OVATE, FW2.2, SUN, LC和FW3.2等
相关基因家族成员

[77]. 进一步研究发现, OVATE和
TONNEAU1等QTL/基因控制甜瓜、黄瓜的果实形状

和马铃薯块茎形态
[71]. 基于组学(基因组、比较转录组

和表达谱)技术的分析, 发现黄瓜大小和形状的变化由

受精前后纵向和横向的细胞分裂和细胞大小的差异引
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起
[85]; 在罗汉果早期果实上调的基因中包括许多参与

调控果实生长发育、果实大小和成熟代谢的基因
[86].

在草莓整个果实发育过程中, 生长素、赤霉素(GA)和
脱落酸(ABA)形成相互关联的反馈环, 来控制果实发

育过程中ABA的水平; 草莓cytochrome P450 707A4a
(FveCYP707A4a)基因作为中心环节, 不仅调节ABA的
积累,还通过整合生长素、GA和ABA信号来协调果实

大小和成熟时间
[78 ] . 嘎拉苹果自然突变体“Grand

Gala”果实直径增加15%, 重量增加38%, 研究表明, 其
果实的增大是由果肉细胞变大引起的; 进一步分析表

明, MdCDKA1(cyclin dependent kinases 1)基因表达上

调, 细胞周期蛋白基因CYCA2;3表达下调, 从而促进核

内复制使细胞变大
[79]. 在甜樱桃中发现, 一个细胞色

素P450基因PaCYP78A9(cytochrome P450 78A9)可以

调控果实大小
[80]. 比较转录组分析发现, 沙梨果实发

育早期与果实大小相关的差异表达基因中包含38个转

录因子、23个细胞分裂素脱氢酶和赤霉素双加氧酶基

因
[87]. 在蓼科荞麦属苦荞麦的研究中发现, 生长素和

脱落酸的平衡可能是调控细胞分裂的关键因素, 它们

通过激素信号通路诱导生长素反应因子auxin response
factor 2(FtARF2)的表达上调, 对种子大小进行调节

[81].
对种子大小有明显差异的沙棘进行miRNA高通量测

序分析, 鉴定出137个已知miRNA和264个新miRNA;
进一步预测发现22个种子大小相关基因

[88]. 在葡萄中,
利用图位克隆, 发现6个与葡萄果重相关的QTL, 平均

贡献率在11.3%~33.0%[89]. 芸香科柑橘具有非呼吸跃

变的果实成熟行为和独特的解剖学果实结构. 通过对

血橙“早红”和脐橙“二十一世纪”的果实进行比较转录

组和蛋白质组学分析研究, 发现在幼果、着色开始和

果实延迟采收两个月这三个连续阶段, 两个品种间具

有相当多的差异表达的基因与蛋白, 这些基因/蛋白分

别参与果实的生长发育、花青素合成和可溶性固形物

积累等方面
[90]. 安柳甜橙(Citrus sinensis cv. Anliu)中

Growth-regulating factor基因CsGRF2, 3, 7和9在果实

细胞膨大中起重要作用, 它们可能通过GA途径或GA
非依赖性途径实现对细胞大小的调控

[82]. 而且, 茄科

表 3 其他被子植物中参与果实/种子大小调控的基因

Table 3 Genes involved in control of fruit/seed size in other angiosperms

物种 基因 编码蛋白质类型 表型变异 参考文献

栽培大豆

GmCYP78A5 细胞色素P450家族蛋白 种子大小 [73]

GmCYP78A72 细胞色素P450家族蛋白 种子大小 [70]

GmGA20OX和GmNFYA 赤霉素生物合成酶 种子大小 [74]

GmBS1和GmBS2 转录调节因子 种子大小 [75]

GmCIF1 转化酶抑制剂同工酶 种子大小 [76]

甜瓜

FW2.2 细胞数目调节因子 果实大小 [77]

FW3.2 细胞色素P450家族蛋白 果实大小 [77]

LC WUS/WOX家族蛋白 子房室数目/果实形状 [77]

SUN IQ结构域蛋白 果实形状 [77]

OVATE OVATE家族蛋白 果实形状 [77]

TONNEAU1 TONNEAU1招募结构域(TRM)家
族蛋白

果实形状 [77]

黄瓜

OVATE OVATE家族蛋白 果实形状 [71]

TONNEAU1 TONNEAU1招募结构域(TRM)家
族蛋白

果实形状 [71]

草莓 FveCYP707A4a 细胞色素P450单加氧酶 果实大小 [78]

苹果 MdCDKA1 细胞周期蛋白依赖激酶 核内复制/果实大小 [79]

甜樱桃 PaCYP78A9 细胞色素P450家族蛋白 果实大小 [80]

鞑靼荞麦 FtARF2 生长素响应因子 种子大小 [81]

安柳甜橙 CsGRF2, 3, 7和9 生长调节因子 果实大小 [82]
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植物的OVATE, SUN, FAS等控制果实形态的调控因子

在芸苔科植物中也是通过影响纵向或横向的细胞分

裂, 从而调控果实生长、大小和形状的, 具有相当的保

守性
[91].
相对于拟南芥、水稻和番茄而言, 在非模式植物

的这些研究还是片段化的, 绝大多数还需要进行同源

体系的功能验证, 果实进化发育的重排原理还需要进

一步挖掘. 但是, 通过大量系统性地开展这样的工作,
可以勾画每个物种中果实形态的调控网络, 从而可以

通过物种间的比较, 总结果实形态进化遗传调控的普

适性网络, 理解果实形态创新起源的特异性调控.

3 果实附属的形态创新的起源与进化

形态创新(morphological novelties)是指植物或动

物在长期的进化过程中产生新的结构特征或功能发生

改变的特殊器官的现象. 与形态进化和人工定向驯化

过程中常见的在大小、组成和形状等方面的微调和修

饰相比, 形态创新是极为罕见的进化现象. 动物中常见

的形态结构创新有很多: 上颌关节的产生使得蛇能吞

食相当于自身头部8~10倍大的食物
[92]; 大熊猫的“第

六个指头”是指从腕骨长出来的假大拇指, 帮助大熊猫

牢牢地抓住竹子
[93]. 植物形态创新可发生在根、茎、

叶、花和果实等各个植物器官
[25,94,95]. 花是被子植物

最显著的特征之一, 不同被子植物的花在早期的发育

过程和基本结构上都很相似, 而成熟花的形态却是多

种多样的
[96]. 开花的目的就是实现后代的稳定传递,

被子植物会经历特有的双受精发育成繁殖器官果实

(种子). 在适应自然环境的过程中, 为了更大限度地实

现种子的长距离传播, 一些果实会形成某些特殊的形

态结构, 如毛、刺、钩、翅等
[97]. 这些都可称之为形

态创新或特化结构. 在进化过程中, 形成这些结构主

要是辅助果实的传播. 例如, 百合种子的果翅使得百

合的种子具有高的分散传播能力
[98]; 而蒲公英种子上

的冠毛会在种子飘动过程中使其周围的空气形成漩

涡, 从而实现种子的远距离传播
[99]. 然而, 形态创新起

源的遗传和功能进化机制是一个长期存在、悬而未决

的进化生物学难题. 研究创新形态结构的发育过程和

决定其发生的分子遗传机制是理解其功能进化机制的

前提. 目前仅对少数几个, 包括水稻的芒
[100~102]

、黄瓜

的疣
[103~105]

和茄科“中国灯笼”[106,107]进化发育的遗传

调控有一些研究(表4).其中,茄科“中国灯笼”的进化发

育研究具有明显的代表性.

3.1 “中国灯笼”——果实的附属形态创新

茄科的花萼在受精后一般不会凋落, 成为果实的

附属结构, 谓之宿存果萼. 绝大多数情况下, 果萼不会

明显变大, 但是有些茄科植物的果萼会显著膨大, 称之

为膨大花萼症状(inflated calyx syndrome, ICS), 有些甚

至形成完美的“中国灯笼”状结构(图1R~Z). 茄科只有

少数属具典型的“中国灯笼”状结构, 很显然, 它是一

种形态创新. 酸浆属(Physalis)植物均具典型的“中国

灯笼”状结构(图1X~Z), 其中一些还生产药食同源的

浆果, 它和膨大的宿存果萼富含酸浆苦味素(physa-
lin)、醉茄内酯(withanolides)等药用成分

[108], 但产量

很低. 酸浆属植物具有明显区别于茄科其他属种的“中
国灯笼”, 那么酸浆属的“中国灯笼”是如何起源的? 如

何发育的? 如何演化的? 在植物进化发育中具有何功

表 4 一些果实附属结构的调控因子

Table 4 Regulators of some fruit subsidiary structures

物种 形态创新 QTL/基因 功能/表型 参考文献

水稻 芒

Awn3-1/Os03g0418600 芒长 [102]

Awn4.1 芒长 [100]

Awn-1/An-1 芒长, 增加籽粒数量 [101]

黄瓜 疣

CsTu 促进细胞分裂, 导致黄瓜表面瘤状凸起 [103]

CsTS1 提高生长素含量; 与CsTu互作调控疣的形成 [105]

CsTTG1 调节疣的发育 [104]

毛酸浆 中国灯笼
MPF2 在花器官中的异位表达与“中国灯笼”起源相关 [106]

MPF3 与MPF2互作, 调控MPF2表达, 决定萼片身份, 调控“中国灯笼”发育 [107]
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能? 近年来, 科学家对此进行了比较深入的研究.

3.2 酸浆属“中国灯笼”的进化发育机制

研究发现, 酸浆属“中国灯笼”进化发育受激素和

遗传双重调控, 其起源与雄性育性偶联(图3). 首先, 通
常情况下, “中国灯笼”仅在受精后才能形成, 表明其发

育受到受精信号的调控, 而且, 受精信号只是扮演“扳
机”的作用, 启动“中国灯笼”的形成. 这一作用可以被

植物激素细胞分裂素和赤霉素所替代, 且乙烯在“中国

灯笼”发育中也起到一定作用
[106,109,110]. 其次, “中国灯

笼”的起源有其遗传调控基础. “中国灯笼”的起源与

MADS-box基因MPF2在花器官中的异位表达密切相

关
[106,111]. 进一步研究发现酸浆属“中国灯笼”的发育还

与MPF3基因有关
[107]. 在毛酸浆中, MPF3只表达在花

分生组织、花器官和花后器官中, 它编码一个(APE-
TALA1)AP1类MADS-box蛋白, 它可以结合MPF2基
因的启动子 . 在茄属中 , MPF2的直系同源基因

STMADS6在花中表达极低或不表达, 这很可能是由于

MPF3类的蛋白可以结合STMADS16基因启动子上的

典型的CArG-BOX元件
[106,107], 从而强烈抑制了该基因

在花部器官的表达, 因而没有形成“中国灯笼”状结构

(图3A). 在毛酸浆中, MPF3蛋白主要定位在细胞核中,
它与MPF2和一些花特异表达的MADS-domain蛋白互

作, 选择性地结合MPF2启动子中的变异了的CArG-
box元件

[107,111], 但是对MPF2表达的抑制显著降低, 使
得MPF2异位表达到花部器官 , 从而形成“中国灯

笼”(图3B和C). 研究也发现, 这些与“中国灯笼”形成与

发育有关的基因, 还调控雄性育性. 敲降MPF2的表达

后, “中国灯笼”变小, 成熟花粉数目显著降低, 极严重

者无花粉, 无“中国灯笼”形成
[106], 但过量表达MPF2类

基因使得马铃薯和拟南芥均产生膨大叶化的花萼
[109].

当敲降MPF3的表达后, 花粉中的淀粉积累受阻, 花萼

增大并叶化, 但花后的ICS变小, 其形态也不同于野生

型; 同时发现, MPF2的表达在花萼和雄蕊显著升

高
[107]. 当MPF2和MPF3双基因的表达敲降后, 可以产

生形态正常的花萼, 成熟花粉的比例提高, 但仍有约

30%的花粉不能成熟
[107]. 因此, MPF3通过与MPF2蛋

白的互作来抑制MPF2基因决定花萼身份、雄性育性

和“中国灯笼”的形成(图3B和C). 而且, MPF2和MPF3
转录本的比例对于“中国灯笼”的形成至关重要

[107]. 这
一调控途径还可以强烈激活PFINV4(Physalis floridana

invertase 4)基因, 它在水稻等植物中的直系同源基因

编码在糖分解转运途径中起关键作用的酶
[107]. 同时发

现, MADS-box转录因子MPF2还可以与RNA结合蛋白

图 3 酸浆属“中国灯笼”起源的分子机制. A: 马铃薯中
STMADS16基因在花萼中由于MPF3类蛋白的抑制而不表达,
决定了在该种中不产生“中国灯笼”. STMADS16启动子中有
经典的CArG-BOX. B: 酸浆属“中国灯笼”起源的分子机制.
MPF2启动子中有变异了的CArG-box元件, MPF3对其抑制
显著降低, 使得MPF2异位表达到花器官中. STMADS16和
MPF2是直系同源基因. MPF3编码AP1类蛋白; PFAG是AG
的同源蛋白. 这里仅显示了MPF2的异源二聚体结合MPF2启
动子的情况. C: “中国灯笼”起源的“遗传和激素”两组分调控
系统. 6-BA, 细胞分裂素; GA, 赤霉素; 闪电状箭头代表受精
信号, 可由所列激素替代; 箭头表示激活或促进, 封闭线为抑
制. 部分“中国灯笼”被切去以呈现浆果和这一形态创新的关
系
Figure 3 Molecular mechanisms underlying the origin of “Chinese
lantern” in Physalis. A: STMADS16 is not expressed in the calyx of
potato (Solanum tuberosum) due to the MPF3-like inhibition, thus no
“Chinese lantern” is generated in this species. The classical CArG-BOX
motifs are present in the STMADS16 promoter. B: A molecular
mechanism underlying “Chinese lantern” in Physalis. There are mutated
CArG-box motifs in the MPF2 promoter, and the MPF3’s inhibition on
the MPF2 expression is thus significantly reduced, which leads to the
heterotopic expression ofMPF2 in floral organs. STMADS16 andMPF2
are orthologous genes. MPF3 encodes an AP1-like protein; PFAG is a
homologous protein of AG. Here, we only show that the MPF2-
associated dimers bind to the MPF2 promoter. C: Two component
system of genetic and hormonal control in the origin of “Chinese
lantern”. 6-BA, cytokinin; GA, gibberellin. The lightning arrow
represents the fertilization signal that could be replaced by some
hormones. The arrow indicates activation or promotion, and the blocked
line means inhibition. Parts of the “Chinese lantern” were cut to show
the relationship between the berry and this morphological novelty

中国科学: 生命科学 2019 年 第 49 卷 第 4 期

309

 https://engine.scichina.com/doi/10.1360/N052018-00225



PFMAGO蛋白互作, 从而影响毛酸浆的雄性育性
[111].

这些发现都支持雄性育性与“中国灯笼”偶联的进化机

制. “双层灯笼”突变体(doll1, double layered lantern 1)
的发现与相关研究表明DOLL1编码PFGLO1蛋白, 是B
类MADS-box基因GLOBOSA的直系同源基因, 不仅决

定花瓣和雄蕊的身份, 还调控雌性功能
[112,113], 更进一

步表明“中国灯笼”与育性偶联的进化发育过程, 为理

解“中国灯笼”的起源提供了新的思路.

3.3 茄科“中国灯笼”的演化机制

茄科只有少数属具典型的“中国灯笼”状结构, 分

别是酸浆属(Physalis)、马尿泡属(Przewalskia)、睡茄

属(Withania)和Margaranthus等[95,114,115]. 在现存物种的

进化树上, 它们分属不同的支系, 暗示它们可能是多系

起源
[ 9 5 , 11 5 ] . 目前仅对酸浆属和睡茄属进行了研

究
[106,109~111,116,117], 发现在这两个属中“中国灯笼”形成

的机制似乎是保守的. 酸浆属中MADS-box转录因子

MPF2基因被招募到花器官中, 与决定花身份发育的

MADS-box蛋白和PFMAGO等的互作决定了“中国灯

笼”这一特化性状与雄性育性的偶联起源
[106,111]. 睡茄

属也是如此. 睡茄族(Withaninae)的睡茄(Withania som-
nifera)和龙珠(Tubocapsicum anomalum)为四倍体,
MPF2类基因加倍, 形成MPF2-lik-A和MPF2-like-B两
个基因, 其中MPF2-like-A是酸浆属MPF2的直系同源

基因, 其编码蛋白经历了达尔文正选择, 与毛酸浆

MPF2共享互作蛋白谱, 控制睡茄“中国灯笼”的形成和

花粉的成熟
[116~118], 而该基因在进化过程中丢失导致

“中国灯笼”在龙珠中缺失
[116]. 另外, 受精信号为酸浆

属和睡茄属“中国灯笼”发育所必需, 且可被植物激素

替代
[109,110]. 因此, MPF2类转录因子和激素信号是茄

科“中国灯笼”形成的两要素(图3C). 假定受精信号的

产生在不同物种间具有保守性, 那么作为关键的调控

因子的MPF2类基因的演化式样在一定程度上将决定

“中国灯笼”的进化模式. 在茄科内的研究表明, MPF2
类基因在花萼中的表达是形成ICS所必需的,然而其表

达并不一定确保ICS的形成,因为绝大多数茄科植物中

MPF2类基因都在花器官中表达
[115]. 因此推断“中国灯

笼”在茄科是一个近祖性起源的性状. 它的形成具有其

特有的生物合成途径
[106,109,115], 其中任何一个环节的

突变都会引起ICS的丢失. 在进化过程中, 正是由于二

次突变使得大多数茄科植物丢失了“中国灯笼”这一形

态创新
[115]. 进一步研究还发现, 绝大多数MPF2类蛋白

具极相似的蛋白互作谱, 包括AP1类和SEPALLATA
(SEP)类的MADS-domain蛋白等, 它们是MPF2类蛋白

整合“中国灯笼”形成和育性决定两个过程的关键因

子
[117,119]; 只要失去其中任何一个互作的蛋白, 就会导

致了“中国灯笼”的缺失
[119]. 因此, MPF2类蛋白的定向

正选择和互作蛋白谱的变异在茄科“中国灯笼”状结构

的进化中也扮演着重要作用. 这也暗示了一些基因的

丢失很可能与“中国灯笼”的起源与演化密切相关, 其

中SEP类基因的丢失可能与此有关
[111,119].

3.4 “中国灯笼”是一个适应性性状

“中国灯笼”是大自然的杰作. 茄科为什么要进化

“中国灯笼”这样的结构呢? 前人提出过4个假说: (ⅰ)
促进果实传播

[114]; (ⅱ) 为果实提供微环境
[116]; (ⅲ) 进

行光合作用和物质积累
[109]; (ⅳ) 进化的副产品

[106,111].
这些假说均有一些相关的初步证据

[120]. 马尿泡属为我

国西北单个特有种,其ICS主要与果实的传播有密切关

系
[114]. 睡茄属植物的“中国灯笼”状结构有各种变异,

这些变异与其自然分布区的生境密切相关
[116]. 在毛酸

浆花芽期去掉萼片, 会显著影响果实重量, 暗示萼片可

进行光合作用
[109]. 而第四个假说, 主要是基于酸浆属

“中国灯笼”起源与雄性育性紧密偶联的这一观察而提

出的
[106,111]. 这一现象在睡茄中也是存在的, 敲除

MPF2-like-A类基因WSA206的确会影响“中国灯笼”的
形成并显著降低雄性育性

[117]. 但总体来说, 这些假设

都缺乏实验和功能证据的佐证
[120]. 近期, 我们通过实

验发现, 发育中的“中国灯笼”通过光合作用、微环境

效应等保护果实发育, 与果实的重量和种子数目密切

相关, 尤其是在极端低温等环境下可以显著提高植物

的适合度; 而成熟的“中国灯笼”一方面可以延缓浆果

由于直接暴露导致的果实腐烂和失水干瘪, 客观上为

动物提供了尽可能新鲜的果实; 另一方面, 成熟的“中
国灯笼”则可通过水流和风有效地辅助果实实现长距

离传播
[121]. 这也吻合酸浆属起源的古地理环境

[122]. 因
此, “中国灯笼”是一个受选择的有益突变, 可显著提高

植物的适合度, 强有力地支持前三个假说. 当然, 仍然

不排除它是进化过程中的副产品, 只是搭车效应的结

果. 对与MPF2互作蛋白所在基因家族的进化历史、

式样和功能分化的详细研究将有助于深入理解“中国

灯笼”与育性的偶联机制这一假说.
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综上所述, 茄科“中国灯笼”的形成受MPF2基因、

花发育相关的MADS-domain蛋白(如MPF3, PFAG等)
和植物激素的共同调控

[106,107,109~111,117]. 激素信号可影

响MPF2蛋白的亚细胞定位
[109], 但是它们与遗传调控

之间是如何精细对话来启动“中国灯笼”形成的尚不清

楚. 不过, 这一机制表明对原有基因的招募是形态创新

起源的重要机制. “中国灯笼”貌似简单, 实为复杂性

状, 是由多基因互作调控, 对这一点我们知之甚少. 基
因表达的变异和基因的丢失在这一形态创新起源中的

作用机制仍然不清楚. 对这些遗传调控与产量等植物

适合度调控关系的进一步研究将有助于全面理解“中
国灯笼”这一形态创新的进化发育机制.

4 果实类型的进化和遗传调控

果实类型的划分有多种标准, 根据果实在成熟时

的果皮形态划分为干果和肉果, 且各自又分为多种类

型(图1和4). 种子是果实的重要组成部分, 对一些植物

来说, 由于果皮和种子难以分离, 使得对果实和种子的

研究基本上是一致的, 如颖果、胞果、瘦果和坚果. 果
实的类型不同, 其传播机制大不相同, 且传播的有效性

和距离也不同.

4.1 果实类型的进化

果实类型是植物对环境条件长期适应性进化的结

果, 特定植物群落果实类型的构成直接反映植物生长

的生态环境
[123]. 而且, 果实与食果动物的协同进化对

果实多样性的形成也有重要影响. 食果动物对种子的

传播行为不仅促进了食果动物的进化, 也加快了肉果

的进化速度, 而且其影响程度与果实传播的有效性呈

正相关
[124]. 除了果实类型自身外, 与果实类型相关的

且有助于种子传播的两个主要特征是果实的颜色和开

裂性. 大部分陆生植物依赖食果动物为其传播种子, 尤
其是肉果, 它们主要是通过绚丽多彩、千差万别的颜

色来吸引食果动物的. 因此, 果实颜色常被认为是增

大被传播媒介发现几率的适应性结果
[125], 然而对果实

颜色多样性和进化机制仍然知之甚少. 果实开裂对裂

果种子的非生物传播具有重要意义, 肉质果不需要开

裂, 食果动物或者人类可以实现其有效的长距离传播.
不同类型裂果的开裂方式和机制存在显著差别. 对于

野生植物来说, 果荚的开裂对于其在不同环境下的适

应性及种子的传播具有重要的意义
[126], 而在农业生产

中, 易裂荚是造成作物种子流失和产量减少的关键因

素之一
[127].

从系统发育的角度来看, 果实类型的进化和植物

类群的系统发育之间不存在显著相关性
[1]. 结合APG

(angiosperm phylogeny group)IV系统
[128], 我们对被子

植物64个目、416个科的果实类型进行统计分析, 也发

现在目及科水平上果实类型与被子植物系统进化无明

显关联(图4). 金粟兰目、金鱼藻目和葡萄目中仅具有

单一的果实类型, 分别是核果、坚果和浆果. 在单子叶

植物分支中, 浆果和蒴果为主要果实类型, 其中浆果所

占比例为22.2%~26.8%, 蒴果所占比例为43.9%
~44.4%. 真双子叶植物菊类分支中, 以蒴果为主, 所占

比例为30.3%~44.8%, 还包括2~6种不同类型的果实

(图4). 但是, 科内系统发育重建结合生物统计学等分

析, 发现在桔梗科半边莲亚科果实类型的进化中, 蒴

果为原始果实类型, 而浆果为衍生类型; 而且桔梗科

的肉果经历了至少6次独立起源, 其现存肉果是平行

进化的结果
[129]. 茄科果实类型丰富多样, 包括浆果、

蒴果、裂果、核果、双悬果和闭果等
[114]. 在茄科的系

统进化树上, 浆果和蒴果是占主导地位的果实类型, 蒴
果是原始类型且广泛分布在基部类群中, 而浆果是起

源较晚的类群, 某些支上还共同存在两种不同类型的

果实
[130]. 利用123个物种的转录组, 其中包括115个蔷

薇科物种, 覆盖了蔷薇科所有的族与绝大部分的种属,
代表了该科98%以上的物种, 获得了蔷薇科高支持率

的系统进化树, 并基于该系统进化树, 开展果实演化

的祖征分析, 提出蔷薇科祖先的果实很可能是多心皮

的干果, 科内不同类型的肉果(如苹果、桃、草莓和树

莓等)有多次独立起源, 在演化历史中具有心皮数量减

少、心皮联合和子房下陷的趋势
[131]. 因此, 在果实类

型的进化过程中多肉浆果很可能是多次平行进化的衍

生性状.

4.2 果实类型多样性的遗传调控

果实类型及其散布特征(主要是颜色和开裂性)进
化的遗传调控研究相对较少. 雌蕊形态建成的分子调

控可能影响果实类型的分化, 其结构上的多样性也可

能决定果实构造的多种性. 番茄心皮结构的分化主要

由控制子房壁、胎座和胚珠发育的基因决定. 在番茄

中, OVATE和SUN调控子房壁的形状
[29,31,32,132], 而
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SlMIR160编码的miRNA160控制子房壁和果皮的形

态
[133]. miR156/SPL通路则作用于子房的分生组织, 调

控果实的早期发育
[134]. 植物MADS-box转录因子包括

C类、D类及其互作的E类、Bsister类蛋白参与控制胚珠

的发育
[135,136].从干果到肉质果的进化理论有一些相关

讨论
[137], 其中作为心皮的身份决定者AG及其同源基

因在果实发育以及果实类型的进化中起着重要作

用
[138]. 在番茄中大量表达D类MADS-box转录因子基

因Sl-AGL11导致宿存萼片肉质化
[139], 暗示该基因参与

肉质果的形成. 但是, 这些认识离揭开果实类型的遗传

调控的距离还很远. 果实颜色的遗传调控研究有一定

的积累
[140,141], 很可能与花色调控共享调控途径, 但整

体上来说还不清楚. 而果实开裂的研究主要集中在杂

草拟南芥上
[142,143], 这些研究成果在多大程度上可推

广到作物上还需研究. 栽培大豆(Glycine max)是由野

大豆(Glycine soja)驯化而来, 两者具有不同的裂荚抗

性(图1B和C), 目前发现了两个与大豆裂荚抗性有关

的基因. SHAT1-5(SHATTERINGING1-5)是拟南芥

NST1(NAC SECONDARY WALL THICKENINGPRO-
MOTING FACTOR1)基因的同源基因, 它是通过促进

果荚腹缝线处纤维帽细胞的木质化来抑制果荚开

裂
[144]; 而Pdh1(Pod dehiscence 1)通过控制木质素的一

级结构或影响木质素的沉积方式调节内果皮厚壁组织

的细胞壁组成来促进果荚开裂
[145]. 初步研究发现, 大

豆中这两个基因不能够完全解释大豆裂荚性能的变异

(Zhu WW, Yong B, He CY, 未发表). 而且, 拟南芥没有

Pdh1的同源基因, 暗示不同植物种特异的果实开裂调

控因子及其途径是存在的.
研究果实类型、颜色和开裂性多样性的形成机制

和演化历程为进一步揭示被子植物的物种形成、多样

性及系统演化提供全新的视角. 但是很显然, 果实类型

进化发育机制的研究还相当薄弱.

5 总结与展望

在长期的进化过程中, 果实形成了各种不同的类

型, 产生某些特殊结构, 并且果实的大小、形状和颜

色也极富多样性, 果实的开裂特性不尽相同, 所有这

些都是为了适应环境并促进后代的有效传播. 揭示造

成这些多样性的自然变异机制和分子遗传调控基础将

是领域内的重要研究内容. 阐释果实进化发育的遗传

机制不仅能够增进人们对植物器官进化规律的理解,
而且能够为植物(特别是作物)的高产改良提供理论依

据. 近年来, 分子生物学、遗传学、组学(基因组学、

转录组学、代谢组学等)、生物信息学和进化发育生

物学等的发展与交叉为研究果实起源和多样化的进化

机制带来了契机
[146,147],使得可以在调查和分析的基础

上提出假说, 并对这些假说进行功能验证. 因此, 未来

10年研究的重点是以系统发育和进化树上的关键植物

图 4 被子植物果实类型的进化. 系统发育树根据APG IV
而成, 共包括64个目, 416个科. 灰色三角形大小代表每个支
系所含的目及科的数目, 具体列于其后. 饼状图显示各对应
分支中果实类型所占的比例, 各颜色显示不同果实类型
Figure 4 Evolution of fruit types in angiosperms. Phylogenetic tree is
framed according to APG IV, consisting of 64 orders and 416 families.
The size of the gray triangle represents the number of orders and
families in each branch, which is listed at the right of the gray triangles.
The pie chart shows the proportion of fruit types in the corresponding
branches, and the various colors show different fruit types as indicated
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类群为研究材料, 从基因、基因组、调控互作网络等

多个层面上的比较研究, 确定候选基因并对其开展功

能验证, 特别强调利用特异性强的基因编辑等技术开

展功能进化研究
[148~150], 揭示导致果起源和多样化的

分子机制, 阐明被子植物起源和繁盛的动因和机制.
人们对植物果实遗传和进化的机制研究取得了一

些进展, 初步结论是对已有基因的招募或通过编码区

的改变(直接改变功能)或调控区的改变影响基因表达

在时间、空间和量上的改变, 导致发育重排是果实多

样化和形态创新形成的重要机制, 但是还没有总结出

果实发育调控的普适性的规律与模型, 这充分体现了

果实进化发育调控机制的多样性和复杂性. 这就需要

建立多种新的研究模式植物. 近年来, 酸浆属研究模

式系统的成功建立, 不仅为揭示果实附属的形态创新

起源和进化发育机制做出了重要贡献
[106,107,109~112,121],

同时也为果实大小的研究做了非常有益的补充, 发现

了果实大小遗传调控的保守性, 如POS2[27], 也有创新

性, 既体现在保守基因新的工作模型的建立
[27], 又体

现在全新基因和调控机制的发现, 如POS1[43]. 希望将

来会有更多的系统被建立和研究, 允许在不同体系中

开展验证性工作, 系统研究不同植物类群中各种果实

特征的进化发育过程与机制; 进而通过综合各种体系

的研究成果, 期望建立果实进化发育的一个或若干个

调控模型和普适性规律, 从而理解果实多样化进化机

制及其多样性, 为作物产量提高的分子设计育种提供

物质基础与理论指导.
果实的起源与多样化是植物长期适应环境进化的

结果. 这一问题受到了极大的关注, 有很多方面的工作

需要开展. 目前的研究还主要集中在起源后的形态多

样化上, 对果实起源本身和果实类型的转化机制触及

太少, 当然, 这方面的研究也是果实起源与进化问题

中的难点. 生殖结构形态发育的可塑性问题也是一个

值得关注的进化现象. 植物营养器官的可塑性比较普

遍, 变化往往很大, 易于发现; 而生殖器官发育与形态

的可塑性比较隐蔽, 也往往被忽略. 对果实形态变异后

如何影响植物自身的适合度, 如何影响食果动物的行

为等问题的回答有助于揭示果实形态变异与食果动物

的协同进化机制. 作物果实多样化也是人工选择和驯

化的结果. 自然选择和人工选择的压力和选择模式不

完全相同. 因此, 两种环境下的基因组变化和果实进

化发育机制可能存在着区别. 对于药食同源的果实,
还应该充分考虑其风味和有效药用成分道地性的选择

与培育. 这些都是未来果实进化领域内研究的重要内

容与范畴.

致谢 由于篇幅的限制, 很多工作未能引用, 对这些同行表示歉意.
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Evolutionary developmental mechanisms underlying the origin and
diversification of the fruits
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The origin and diversity of fruits are the results of the long-term adaptation of plants to terrestrial ecosystems, which is closely related
to plant reproduction and adaptation to various living environments through seed dispersal. This evolutionary phenomenon and
process have resulted in the origin and great prosperity of angiosperms. Dissecting the mechanisms underlying fruit origin, diversity
and adaption is one of the core scientific issues in evolutionary biology. In this review, we summarized the main progress in
evolutionary developmental genetics of fruit morphology (size and shape), morphological novelty of fruit accessory structures, and
fruit types. The research directions and topics of future work in this field are also proposed.
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