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水稻分子发育研究的若干进展
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Abstract: R ice ( O ry za sa tiva L. ) , w hich has a sm all genom e in cereal p lan ts, has several advan tages as a model species fo r

studying mo lecu lar b io logy and developm ental b io logy. A lthough mo lecu lar studies on rice developm ent have just begun, a

grow ing num ber of invest igat ion m aterials of mo lecu lar developm ent in rice are now being increased. In the review , first,

mo lecu lar developm ental m echan ism s of flow er and flo ral o rgans are summ arized. Then, mo lecu lar m echan ism s of em bryogene2
sis are discussed. A t last, recen t p rogress tow ard mo lecu lar p rocess of fo rm ation and developm ent of vegetat ive o rgan are de2
scribed.
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摘　要:水稻是基因组最小的禾谷类作物,也是植物发育生物学和分子生物学研究较理想的模式植物。水稻分子发育的研
究正成为植物发育生物学研究热点课题,从水稻花和花器官的发育、胚胎发生和营养器官——茎发育等三个方面简要介绍了
近期研究的有关进展。
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　　水稻不仅是最重要的粮食作物,也是生物学研究较理想
的模式植物。水稻作为模式植物1 ,有其重要优点:基因组较
小,约为 400 M b,分布在 12条染色体上,是作物中基因组最
小的,仅为拟南芥 120 M b 的 4 倍,玉米 2500 M b 的 1ö6,大
麦 5300 M b 的 1ö13 2 ;水稻基因组与禾谷类其他作物基因组
具有共线性3 ,遗传转化的易操作性和较强的再生能力;较详
细的基因组作图; 生育期较短,一般为 90～ 160 d; 分布范围
较广,从低海拔到海拔 2000 m 都有种植; 品种较多, 类型变
化幅度较大。这些为水稻发育研究提供了许多便利条件。分
子生物学技术的快速发展及其在植物发育研究中的广泛应
用,使水稻发育生物学的研究已深入到分子水平, 并已取得
不少进展,本文从花和花器官的发育、胚的发生和茎的发育
等三个方面对此作一简要介绍。

1　水稻花及花器官发育

双子叶植物花和花器官发育的分子机理研究取得了长
足的进展,花器官发育ABC 模型的建立就是重要标志4 。单
子叶植物和双子叶植物在早白垩纪 (约 1. 3 亿年前)就已分

化5 。单子叶植物花器官和花序发育的许多特征与双子叶植
物的明显不同。禾本科植物水稻的花在单子叶植物花器官中
具有代表性,其花表现独特的形态特征,并成为研究单子叶
植物花器官发育的理想模式材料。
1. 1　分生组织的发育
尽管水稻花发育分子机理的研究才刚开始,但控制花和
花器官发育的基因正不断地被鉴定和克隆。如稻穗形态发生
约受 20个位点基因的调控。稻穗的基本结构主要由分枝式

样和花着生位置决定,其他如穗轴和小穗轴的长短也影响穗
的形态。ri 基因的突变使穗轴基部的分枝呈轮生状态6 ; 短

穗基因 sp 1、sp 2 和 sp 3 的表现型是下部穗轴明显缩短6 ; 在
穗松散型的突变体中,仅在一次枝梗和二次枝梗的顶部分化
形成小花。簇聚突变体的表现型是 3～ 4个小花簇聚而生6 。
穗轴卷曲的突变体 f z p , 其一次枝梗的发生不受影响,在穗
轴上形成正常的一次枝梗,但一次枝梗原基起始后, 其顶端
分生组织 (SAM )开始退化,结果枝梗上不能分化形成小花,

但在更高枝梗上不是分化小穗, 而是不断产生分枝。结果
f z p 突变体产生不正常的枝序,使有限生长型的花分生组织
转变成无限生长型的花序分生组织7 。表明F Z P 基因可能是
稻花分生组织形成的主要调控基因之一。
在水稻花器官突变体 f on1和 f on2中,花分生组织增大,

浆片、雄蕊和雌蕊数目明显增加, 浆片、雄蕊发生同源异形
化8 。这种表现型同拟南芥突变体 clv1和 clv3相似 9 。尽管
拟南芥突变体 clv1 和 clv3 的营养生长和生殖生长过程的

SAM 都明显增大,而突变体 f on1 和 f on2 营养生长的 SAM

表现正常。拟南芥中的 clv1 和 clv3 分别编码受体蛋白激

酶10 和受体蛋白激酶的配体——96 个氨基酸的多肽11 , 通
过配体蛋白CLV 3与受体蛋白激酶CLV 1的结合,激活信号
传导途径来调节分生组织大小11 。有趣的是进一步揭示

FON 1和 FON 2是否与CLV 1和CLV 3 同源,通过相似的方
式调节水稻分生组织的大小。
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　　在拟南芥和金鱼草中至少有 5 个基因参与调控花分生
组织的形成。L F Y öFL O 和A P 1öSQUA 是其中的 2个重要调
控基因12 。从水稻中已分离出 2个与L F Y 和A P 1同源的基
因R FL 和RA P 1

13, 14 。从双子叶植物克隆出的L F Y öFL O 基
因是高度保守的,特别是在C2端的氨基酸序列表现广泛同源
性。R FL 序列与L F Y öFL O 同源,它们可能共同起源于同一
祖先基因,它们编码的蛋白C2端氨基酸序列保守性表明其有
重要的古老功能。R FL 基因编码 379 个氨基酸残基组成的
蛋白质, 尽管与L F Y öFL O 是同源的, 但与双子叶植物之间
相比其同源性相对较低。L F Y öFL O 编码转录因子蛋白。RFL

蛋白中的核定位信号 (NL S)序列与L FYöFLO 相似。通过
GF P 报告基因研究发现RFL 定位于细胞核中。拟南芥 35S :

L F Y 异位表达使花分生组织转变成花序分生组织, 而 35S :

R FL 的表达则不具有此功能。表明RFL 和L FY 蛋白的功能
是不完全相同的。
水稻R FL 表达式样也不同于L F Y öFL O

13　。L F Y öFL O

在花分生组织早期表达,这与它们是花分生组织特异基因是
一致的。N o rthern 印迹表明, R FL 主要在幼穗中表达,而不
在成熟小花、叶和根中表达。营养生长转变成生殖生长后,

R FL 立即在 SAM 中表达。R FL 在分化一次枝梗原基的幼穗
所有细胞层中都表达。但在一次枝梗分化位点和分枝原基不
表达。随着分枝的发育, R FL RNA 除了在分枝的分生组织表
达外,还在发育的分枝中积累。在水稻幼穗发育过程中,最初
几个幼穗分枝原基形成后,穗轴顶端分生组织开始降解。在
SAM 中的R FL RNA 积累与分生组织活动似乎相关。在初生
枝分化中期, R FL RNA 在幼穗轴原体细胞中的表达开始减
少。所有初生枝原基分化后,茎尖失去分生组织特性, R FL

RNA 的表达从幼穗主轴中消失。分枝形成后,在发育的稻穗
和花分生组织中没有R FL RNA 的表达13 。在终端小花形成
处即分枝顶端,可始终有少量的R FL RNA 表达。这表明没有
可测到的R FL RNA 就可以形成花分生组织, R FL RNA 的
表达不是小花分生组织启始所必需的。R FL 的表达式样表
明R FL 在花发育中起的作用明显不同于拟南芥的L F Y 和金
鱼草的 FL O。

A P 1öSQUA 族基因是花分生组织形成另一个特异调控
基因4 。A P 1öSQUA 族的同源基因在水稻花分生组织形成中
可能也起重要作用。水稻RA P 1A 和 RA P 1B 基因编码的蛋
白质与A P1öSQUA 相比, 在MAD S 结构域 89%和 88%氨
基酸是相同的; N 2端的 153个氨基酸序列 (包括MAD S 结构
域、K 区和 I 区) , 70%和 73%的氨基酸序列是相同的。
RA P 1A 和 RA P 1B 编码的蛋白与玉米 ZA P1 蛋白15 70%的
氨基酸是相同的,这种同源性拓展到C2端区 14 。含有MAD S

结构域的蛋白质C2端区尽管不能决定其功能的特异性,但可
能与转录激活有关16 。禾本科MAD S 盒基因在C2端区的保
守性也许与功能特异性有关。在转基因 35S 2RA P 1A 的水稻
中, 明显形成早花, 这与拟南芥转基因 35S 2A P 1 植株相
似17 。
水稻O sM A D S 1 在转基因烟草中表达, 也引起早花18 。

O sM A D S 1 编码的蛋白质与拟南芥 A GL 2 高度同源, 但
A GL 2 功能不清楚。最近发现L F Y 是A P 1的上游基因,A P 1

是L F Y 的靶基因,L F Y 激活A P 1的表达19 。水稻中RA P 1A

和R FL 是否存在类似于拟南芥L F Y 与A P 1的关联关系,有
待进一步研究。

112　花器官的发育
如前所述,水稻花器官的结构明显不同于双子叶植物,

花被器官是高度变态的,而内外颖是最易受影响的器官。如
我们从多胚苗中发现的无雌蕊突变体,该突变体花器官发生
同源异形转变,雌蕊变成雄蕊,并出现孢片; 内外颖表现不等
长,内颖长于外颖; 除花器官发生变异外,叶片表现没有中脉
(m idrib) (未出版的资料)。禾谷类的浆片被认为同源于双子
叶植物的内轮花被器官20 ,但缺少分子证据支持。花器官发
育ABC 模型认为,拟南芥A P 1、A P 2、A P 3和 P I 调控花被器
官——花瓣和花萼的发育。突变体 ap 1的花瓣缺失或转变成
叶状结构,而突变体 ap 3和 p i的花瓣转变成花萼4 。这些花
器官特异基因除A P 2 外,都编码含MAD S 结构域的转录因
子蛋白,而A P 2 则编码植物特有的含A P 2 结构域的转录因
子蛋白21 。含有MAD S盒的A、B 功能基因的变化可能导致
禾本科植物花被器官形态的多样性。
植物中MAD S盒基因是多基因家族,根据氨基酸序列可
划分不同的亚族,在不同的植物中,不同亚族大多数基因的
功能是相似的16 。在水稻中,约 15个MAD S 盒基因已克隆
出来,它们分布在不同亚族中,这进一步表明在双子叶植物
和单子叶植物分化之前,即它们共祖先时,MAD S 盒基因可
能就已复制22 ,因此双子叶植物和单子叶植物花发育的基本
特征可能是相似的或发育过程是保守的。有趣的是MAD S盒
基因是如何进化的,它们的特有序列和特定的表达式样是如
何决定禾本科花形态的多样性和功能的特异性。水稻MAD S

盒基因O sM A D S 2 和O sM A D S 4 与拟南芥的B 功能基因 P I

是高度同源的23 。P IöGL O 亚族主要在花发育后期阶段的第
2轮和第 3轮器官中表达。O sM A D S 2 主要在花药和心皮组
织中表达,而O sM A D S 4主要在花药组织中表达。O sM A D S 2

和O sM A D S 4在花药组织中表达与 P IöGL O 亚族成员相似。
O sM A D S 2和O sM A D S 4 在花器官更详细的时空表达式样的
研究,有助于确定水稻 P IöGL O 亚族基因是否具有多样性及
与花器官变异性的关系。
水稻O sM A D S 3 与 C2功能基因 A G 是同源的24 。O s2

MAD S3蛋白与A G 蛋白在MAD S 结构域的氨基酸 100%相
同,全部序列的氨基酸 64%是相同的24 ,但O sMAD S3 蛋白
缺少C2端。拟南芥中A G 决定花生殖器官和分生组织的特异
性。从水稻品种 To ride 1中分离的RA G 基因编码的蛋白除
N 2端多出 39 个氨基酸序列与O sMAD S3 不同外, 整个序列
只有 4个氨基酸不同。比较它们的核苷酸序列发现, 1. 4 kb

cDNA 的 RA G 与O sM A D S 3 有 14个核苷酸不同 (包括未翻
译的引导序列) 14 。O sM A D S 3和RA G 是同一基因还是不同
基因有待进一步确定。它们的核苷酸序列不同反映不同品种
间可能存在多型性。O sM A D S 3和RA G 主要在花药和心皮组
织中表达,在内外颖和叶片中不表达。35S 2O sM A D S 3的转基
因烟草表现早花现象并使萼片变成心皮、花瓣变成花药, 这
与 35S 2A G 的转基因拟南芥表现型相似。35S 2RA G 的转基因
拟南芥也有相似的表现型。因此RA G、O sM A D S 3 和A G 的
功能可能是相同的。
尽管玉米是雌雄同株异花植物, 与水稻雌雄同花不同,

但小花的结构是相似的。玉米的 2 个C2功能基因 ZA G1 和

ZM M 2
15, 25 共同控制生殖器官的发育,系统分析表明 ZA G1

和 ZM M 2是同一祖先基因复制的结果22 。因此,水稻的RA G

和O sM A D S 3 是否是同一祖先基因复制而来的,共同决定生
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殖器官的特异性,有待深入研究; 另一可能是控制单子叶植
物和双子叶植物花器官发育机理是不同的,即禾谷类花器官
——雄蕊和心皮发育不是由单一的A G 族同源基因控制。因
此获得 RA G 和O sM A D S 3 功能缺失突变体是了解水稻A G

族同源基因功能的关键。
通过原位杂交和系统分析发现, O sM A D S 1、O sM A D S 24

和O sM A D S 45 属MAD S 族基因的A GL 2 亚族[20, 23 ]。A GL 2

在拟南芥花分生组织、发育的子房、受精后的胚和种皮中表
达, 但主要在花器官中表达, A GL 2 的具体功能仍不清楚。
O sM A D S 1在花原基中表达与A GL 2 是一致的; 在成熟花中,

转录产物在内外颖和子房都表达。35S 2O sM A D S 1 的转基因
烟草表现早花和矮化现象。O sM A D S 24 和O sM A D S 45 的空
间表达式样是相似的,它们在浆片、雄蕊和心皮组织中表达,

但在内外颖器官中未见表达。O sM A D S 24 和O sM A D S 45 基
因同时在生殖器官和浆片中表达,表明浆片和生殖器官在起
源上具有一定的同源性,因此,浆片是否是变态 (退化)的花
被器官有待进一步深入研究。

2　水稻早期胚胎发育的基因调控

单子叶植物胚胎发育与双子叶植物胚胎发育相比较,其
发育过程基本相似。但单子叶植物胚胎发育也有其个性特
征。与双子叶植物相比,单子叶植物胚胎发生过程形成结构
较复杂和比较大的成熟胚,胚分化形成较完善的、具有叶原
基和胚根分化等结构,并通过维管系统把它们联接起来。因
而禾本科植物的成熟胚几乎包含营养生长阶段所有的器官,

如茎尖组织、幼叶原基、维管系统和胚根等。
211　胚芽发育的基因调控
从模式植物拟南芥的研究中发现纵向发育格局和径向
发育格局共同控制胚胎的发育。纵向发育格局明显形成 3节
的组织区:顶端胚性区、中部胚性区和基部胚性区[26, 27 ]。顶端
胚性区细胞主要形成胚芽和盾片组织; 中部胚性区主要参与
胚轴和部分根尖原基的形成; 而基部胚性区细胞主要参与根
尖原基的形成。同源异形盒基因 (hom eobox gene)是生物发
育的重要调控基因, 可能也是顶端胚性区重要调控基因之
一,对 SAM 的发育起重要作用。目前克隆出同源异形盒基因
编码的产物是转录因子蛋白,都含有由 61 个保守氨基酸残
基组成的、同DNA 结合的称为同源异形域(hom eodom ain)的
结构单元[28 ]。在动物 (如果蝇)胚胎发生中,该类转录因子蛋
白是细胞分化或体节形成的主要调控因子[28 ]。玉米Kno tted2
1 (KN 1)基因是第一个从植物中克隆出的同源异形盒基因,

在胚胎发生中的器官分化之前表达; 原位杂交显示 KN 表达
的位置是 SAM 即将形成的区域,因此 KN 基因对玉米 SAM

形成起重要作用[29 ]。通过对玉米KN 基因功能缺失突变体研
究发现,此基因有保持分生组织的作用[30 ]。从水稻克隆出的 3

个同源异形盒基因O skn1 (OS H 1)、O skn2 和O skn3 与 KN 1

高度同源[31 ]。O skn1 (OS H 1)基因的表达在 SAM 分化形成前
后是一致的, 表明O skn1 是 SAM 形成和发育主要调控基
因[32 ]。

O skn3 的产物同玉米的 Rough Sheath 1 (R S 1 )的产物
88%氨基酸序列是相似的,而在同源异形域区 100%是相同
的,其表达式样同R S 1也相似[31 ]。在胚胎发育过程中,O skn3

开始的表达式样同OS H 1 相似,即在 SAM 即将形成的部位
表达,表明O skn3同OS H 1一样对 SAM 的分化起重要作用。

SAM 形成后, O skn3 的表达式样与OS H 1 明显不同,其表达
标志着胚器官 (SAM、子叶和维管束)形成的边界,这表明O s2
kn3在器官定位中起重要作用。尽管R S 1在胚胎发育中表达
式样没有研究[33 ] ,但在花发育和营养器官发育中呈环形表达
式样说明它们的功能是相似的,即O skn3 可能对营养器官的
形成也起重要作用。通过转基因植株进一步研究发现,O skn3

是 SAM 形成的重要调控基因。在转基因烟草中,使O skn3过
量表达,结果烟草的表现型同 KN 1 的表现型相似; 在O skn3

的转化体 ( transfom ants)中, 形成异位性质的茎[31 ]。在玉米
R S 1 基因的显性突变体中,叶片细胞转变成具有叶鞘性质的
细胞, R S 1 基因有决定细胞命运的作用; 同样O skn3 在水稻
胚胎发育过程中也可能有决定细胞发育方向的作用。
尽管O skn2 的表达时间比O skn1 和O skn3 都晚, 但在

SAM 形成过程中同样也表达,说明O skn2 是 SAM 形成的调
控基因之一。现在不清楚这 3个基因是功能重复还是作用不
同的靶基因。也许基因的功能重复是生物在长期进化过程中
为防止重要功能的缺失形成的自我保护方式。SAM 形成后,

O skn2在盾片腹面的外层细胞和外胚叶 (ep ib last)的外层细
胞中表达,O skn3在这些器官中也表达[31 ]。这可能有利于引导
这些组织发生外向生长(ou tgrow th) ,以便于后期贮藏物在此
积累。OS H 15 是从水稻中克隆的另一个与 KN 1 同源的基
因, 在同源异型域区的氨基酸与玉米的 R S 1 完全相同[32 ]。
OS H 15 在水稻胚胎发育的早期表达式样与水稻OS H 1 和拟
南芥的 S TM 相似,只是在后期OS H 1 保持在 SAM 中表达,

而OS H 15在 SAM 中表达停止,在胚分化器官的边界呈环形
表达。OS H 15在 SAM 形成前后的功能是不同的。在SAM 形
成前, OS H 1 和OS H 15 可能共同决定 SAM 的分化; 而在
SAM 形成后, OS H 15 可能与植物茎节 (节段单位)的发育有
关[32 ]。这些KN 21类不同的同源异型基因在发育过程中既有
协作又有独立的功能[34 ]。
最近从水稻中发现的 shoo tless (sh l)突变体,胚顶端分生
组织缺失,但胚根发育正常; 单子叶植物胚的 2 个特有器官
——胚芽鞘和外胚叶缺失,而盾片正常发育[35 ]。因此胚根和
盾片的分化不依赖于胚的顶端分生组织; 但胚芽鞘和外胚叶
的分化则依赖于胚顶端分生组织的活动。因而胚芽鞘和外胚
叶与盾片可能不是同源器官。而徐文[36 ]认为盾片和胚芽鞘同
属于子叶性质的; 外胚叶由胚根分化形成, 这种观点值得商
榷。从突变体 sh l外植体上产生的再生茎不能形成不定茎,但
可形成小的不定叶,这种不定叶不能进一步生长膨大, 最后
死亡。从上可以看出,缺失 SAM 的突变体可以形成叶原基,

但不能生长膨大。用OS H 1 作探针进行原位杂交,发现突变
体 sh l1 和 sh l2 胚的OS H 1 表达式样改变,而突变体 sh l3 和
sh l4 胚的OS H 1表达式样不变。因此S H L 1和S H L 2可能作
用于OS H 1 的上游; 而 S H L 3 和 S H L 4 可能作用于OS H 1

的下游,或独立于OS H 1的调控途径[35 ]。
在水稻双胚芽突变体 d sh (double shoo t)中,胚背腹面发
生同时或先后分化,结果形成有共胚根 (单胚根)的大小相同
或不同的双苗 (未出版的资料)。表明D S H 基因的功能抑制
额外胚芽的发育,就象拟南芥中胚的顶细胞具有抑制胚柄细
胞分化发育形成额外多胚的功能一样[37 ]。在双胚根突变体d r

(double radicle)中,胚根形成区同时形成两个胚根原基,结果
萌发的幼苗是双胚根的。因而D R 基因具有抑制额外胚根的
分化发育作用。在这些突变体中,额外胚根和胚芽的形成是
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两个独立发生的过程(未出版的资料)。就象拟南芥胚胎发生
纵轴向格局由 3节组织区组成一样。
212　背腹向极性形成
禾谷类植物的胚胎发生不同于双子叶植物的一个重要
特征是具有背腹向极性28 。水稻授粉 2～ 3 d后,晚球形胚开
始分化形成背腹向极性,从背面到腹面细胞大小明显呈梯度
分布,腹面细胞较小,细胞质浓厚, 分裂能力旺盛, 是胚芽分
化形成的区域。OS H 1 mRNA 是第一个在水稻球形胚期(约
100 个细胞)从腹面表达的基因38 。从晚球形胚到第一叶原
基形成期OS H 1 表达水平最高; 在胚成熟过程中,表达水平
明显下降。通过对没有器官分化突变体 orl1 的研究发现,

OS H 1 的表达水平不受器官分化的影响33 。因此, OS H 1 功
能可能作用在胚胎发生的早期,即在球形胚时期可能与控制
腹面区的细胞分化有关; 在胚胎发生的早期——器官分化
前,建立细胞区域化,为器官分化提供生理准备,启动胚胎发
育的背腹向格局的形成。
213　胚和胚乳发育关系
胚乳对胚的发育起着重要作用。传统观点认为胚乳对胚
发育提供营养和结构支持作用。最近的研究表明胚的大小和
形态受胚乳调控基因的影响,即胚乳特异基因通过调控胚乳
发 育影响胚的发育39 。在水稻中, 巨胚突变体 gian t

em bryo (ge) 的胚和盾片明显增大, 而微胚突变体 reduced

em bryo (re) 胚明显缩小39 。通过比较研究发现,在授粉后 2

d, re胚发育延缓,胚乳细胞增生并紧紧包围着胚,而野生型
的胚和胚乳之间存在较小的间隙;在授粉后 3 d, ge突变体胚
周围的胚乳细胞开始降解,可能为胚异常增大提供了生长空
间和 (或)营养物质。上述结果表明, R E 和GE 位点基因通过
控制胚乳发育来调节胚体大小和形状。大量的实验表明胚乳
发育异常导致胚的败育,因而胚和胚乳发育是相互依赖, 互
为共存的。胚发育特异基因和胚乳发育调节基因可能通过互
作达到一种协调状态,共同调控胚的正常发育。G 蛋白是一
种异源三聚体蛋白,在信号传导中起重要作用。研究发现水
稻中编码G蛋白 Α亚基的基因与D ikoku 矮化基因连锁且位
于第 5染色体上。编码Α亚基的基因突变导致种子变小40 。

3　营养器官——茎的发育

植物茎的节间由三部分组成, 即上部分化区、中部伸长
区和基部居间分生组织区。水稻的茎也不例外。OS H 15是第
一个发现的参与调控茎发育的同源异形基因41 。OS H 15 与
玉米的 rs1 ( rough sheath 1)和 knox 4 高度同源, 位于第 7 染
色体上。原位杂交发现, OS H 15 在纵切的 SAM 叶原基下部
表达,即节间将分化形成的区域。在横切的组织中, OS H 15

mRNA在茎尖呈环形表达,即在分化成为节间的外围数层细
胞中表达。表明OS H 15提供位置信号使发育节间的外层细
胞特化,同时具有控制小的维管束、厚壁组织和表皮组织的
发育作用。OS H 15 的功能可能通过控制居间分生组织的细
胞分裂来调控居间分生组织的活动,使 osh15 突变体节间细
胞数目明显减少41 。
膨大素 (expansin) ,是一种破坏细胞壁中纤维素微纤丝
和衬质多聚物间氢键,起到软化细胞壁作用的蛋白质。在深
水稻茎中发现多个编码膨大素蛋白的基因。这些基因对深水
稻茎发育起重要调控作用42, 43 。膨大素基因在水稻营养器官
的不同组织表达式样是不同的, O s2EX P 1、O s2EX P 3 和O s2

EX P 4 的mRNA 在快速生长的器官如胚芽鞘和初生根中是
丰富的,而在膨大的叶中仅少量的O s2EX P 2 表达,这可能在
叶中存在未被克隆的特异的膨大素基因。O s2EX P 3的表达限
制在短的根尖区。膨大素基因沿胚芽鞘、根和节间发育区表
达。O s2EX P 1、O s2EX P 3和O s2EX P 4的mRNA丰度与细胞伸
长有关, 主要在根尖具有生长能力的顶端 5 mm 区表达, 而
O s2EX P 2在初生根停止生长的根毛区和根尖区表达。在节间
上部的分化区,O s2EX P 2的表达比伸长区和居间分生组织区
丰富。节间的分化区和根毛区是高度分化的组织。O s2EX P 2

的表达可能在维管系统分化中起作用,也可能与根毛的生长
和分化有关。膨大素蛋白分布在节间的内表皮层和非成熟的
维管束周围42 ,表明膨大素有更重要的生理功能,而不仅仅
是促进细胞的伸长。
最近从深水稻茎秆中克隆出的含有 13个富亮氨酸重复
单元 (LRR s)的受体蛋白激酶基因O sTM K ,编码含有 962个
氨基酸的蛋白质44 。GA 处理后,O sTM K 在深水稻节间的转
录水平明显增加, 在茎节间的细胞分裂和伸长区表达特别
高,而在非生长区表达水平特别低。表明O sTM K 基因在茎
的生长过程中起重要作用。在拟南芥中,克隆的B R I 基因编
码富亮氨酸重复单元受体蛋白激酶,在油菜类酯的信号传导
中起重要作用45 。GA 和BR 都是类固醇激素,因而O sTM K

也可能参与 GA 的信号传导过程。如前所述, G 蛋白是信号
传导的重要载体,在植物发育中起重要作用。研究发现G蛋
白 Α亚基基因的mRNA 在 115个月龄水稻植株的节间表达
呈显著水平,而在 3 个月龄的节间只有少量的表达, 表明 G

蛋白对幼茎的正常发育起重要作用40 。
深水稻茎的伸长 GA 起着重要作用, GA 作用的靶组织
是节间居间分生组织。通过mRNA 的差异显示方法,分离出
几个受 GA 调控的、在茎居间分生组织特异表达的基因, 如
O s2R PA 1

46 。O s2R PA 1 编码蛋白质与DNA 复制蛋白A 1

(RPA 1)同源, RPA 1是一种异源三聚体蛋白,在DNA 复制、
重组、修复和转录调控中起重要作用。O s2R PA 1 的转录水平
在水稻茎细胞分裂组织高; 浸水的和 GA 处理的茎, O s2
R PA 1 mRNA 的表达在居间分生组织快速增加45 。因此O s2
R PA 1 基因的作用可能是加强细胞DNA 的复制, 促进细胞
分裂; 在 GA 促进生长的同时, O s2R PA 1 基因也可能具有协
调不同基因的转录作用46 。其可能机理如图 1。
植物发育过程一般可明显地划分为 4个时期,即胚胎发
生期、前营养生长期 (童期)、后营养生长期 (成年期)和生殖
生长期。最近在水稻中发现的隐性突变体p lastoch ron 1

图 1　GA、O sTM K、G2P r和O s2PRA 1调控茎生长的可能机理
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(p la1)明显缩短叶间期 (前后两叶伸出的间隔时间) ,叶片数
显著增加,叶片出现的速率明显加快,营养生长期延长,但生
殖生长的转变期基本不变。因此在野生型中, PL A 基因可能
在适宜的时期抑制叶原基过量产生,关闭营养生长, PL A 可
能是营养生长主要调控基因47 。营养生长和生殖生长是两个
独立的过程,营养生长的末期和生殖生长的始期是同步的。
而突变体 p la1 生殖生长和营养生长同时进行, 即在小花分
化过程中,穗上的初生枝多数被异位表达的营养茎取代, 生
殖生长的转变期不受影响。因此,发育过程中相变可能受多
个功能不同的基因共同协调控制。研究还发现突变体p la营
养生长期叶片出现的速率与生殖生长阶段异位茎的表达数
显著相关。表明 PL A 基因通过协调的方式调控叶间期和营
养生长期的长短47 。突变体 p la 的 SAM 明显增大,原位杂交
显示细胞分裂能力增强, PL A 可能通过增强分裂能力,快速
诱导叶原基的产生, 导致叶间期的缩短。因此发育异时性
(heteroch ron ic)突变足以改变植物发育的基本格局。
从上可以看出,尽管人们对水稻发育机制有了初步的认
识,但由于植物的一生受 25 000～ 40 000 个基因调控,因此
要完全揭示水稻发育机理,还有许多问题需要解决, 如花分
生组织的起始、花器官的分化、SAM 发育的调控、时相转变
的基因调控机制、胚胎发生过程的器官分化机理、胚后发育
的形态建成机制等。随着分子生物学技术快速发展及基因克
隆技术的日趋完善, 可以预见这些问题有望在不久得到解
决,届时人们对水稻发育的机理将会更加清楚。
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