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黄瓜性别分化研究进展
金晓霞　秦智伟　董延龙

摘　要　概述了黄瓜性别分化的遗传、生理生化基础以及分子生物学研究现状 ,并提出了有待解决的问题

及今后研究的重点。
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　　黄瓜 ( Cucum is sa tivus L. )属于葫芦科甜瓜属 ,结果能

力强 ,可连续采收 ,供应期长。由于黄瓜的性别分化与性别

表现直接与产量和质量有关 ,而且全雌性黄瓜品种在简化

杂交制种、保证杂种纯度方面具有显著的优势 ,因此 ,黄瓜

性别分化的研究在发育生物学领域占有十分突出的地位。

本文对黄瓜性别分化的遗传、生理生化基础以及分子生物

学研究现状进行了概述。

1　黄瓜性别分化的遗传基础

黄瓜植株的性别表现主要分为雌雄异花同株 (Monoe2
cious) ,全雌株 ( Gynoecious) ,两性株 ( Hermaphroditic) ,雄

花、两性花同株 (Andromonoecius) ,雄花、雌花及两性花同

株 ( Trimonoecious) (又称三性株 )等。

1997年瓜类遗传合作组织 ( CGC)根据历年来瓜类遗

传规律研究有关报道 ,修订了黄瓜基因命名 ,认为黄瓜的性

别表现由几个单基因突变体控制。遗传学研究表明 , F基

因控制雌性表达 ,但其表达强度受到环境及一些背景基因

(如 In - F)的修饰 ; a基因控制雄性表达 ; M基因则控制着

花原基向雌花或雄花转变的过程〔1〕。

陈惠明等〔2〕研究结果基本支持以往的说法 ,同时还发

现在黄瓜强雌性株中可能存在一个未知的隐性基因控制植

株的强雌性表现 ,该隐性基因可能与 F基因存在一定的连

锁关系。另外 ,有研究表明黄瓜的性别表现由多个位点控

制 ,目前已确定影响黄瓜性别表达的 7个不连锁位点 : a

(雄性 , Androdioecious)、F (雌性 , Female)、gy (全雌 , Gyno2
dioecious)、In - F (雌性表达增强子 , Intensifier)、m (雄花、

两性花同株 , Andromonoecious)、m - 2 (雄花、两性花同株基

因 - 2, Andromonoecious - 2 )、T r (三性花同株 , Trimonoe2
cious)。其中 m、m - 2和 Tr调节雄花和雌花着生的位置和

时间 ,而显性 F基因是控制雌花产生的主要基因位点 , F位

点还受到 gy、In - F的修饰 , a位点则在 F为纯合隐性时控

制雄花的产生〔3 - 4〕。

陈惠明等〔5〕新发现两个黄瓜性别表达基因 ,暂命名为

M od - F1 (不完全显性 )、m od - F2 (隐性基因 ) ,二者均与 F

和 M基因独立遗传 ,能够增强黄瓜植株的雌性表达。

Yamasaki等〔6〕研究表明乙烯能够增强 CS - ETR2、

CS - ERS、CS - ACS2基因的表达 ,首次提出乙烯信号传导

影响雌雄同株和纯雌株黄瓜中 M位点基因的表达 ,并抑制

雄蕊发育。

为研究黄瓜性别决定基因 , Cho等〔7〕应用 cDNA文库

筛选及 DDRT - PCR技术从韩国黄瓜品种 (雌雄同株 )中克

隆了 5个有利于黄瓜雄花发育 (短日照 )表达的基因 :

CsM 1、CsM 2、CsCYR、CsCYP、CsM 10。定位于第 6条染色体

端粒区的 CsM 10基因优先表达 ,且在不同组织、不同发育

时期和不同光周期 ,其表达有所不同 ,对其序列结构、表达

模式及同源性的分析表明 , CsM 10基因在 RNA水平上对黄

瓜性别起作用。

2　黄瓜性别分化的生理生化基础及环境的

影响

2. 1　营养因素、光温环境对黄瓜性别分化的影响
黄瓜是雌雄同株异花植物 ,雌花发生的多少除受遗传基

因控制外 ,还与外界环境条件有关。一般认为较低的温度、

较短的日照、合理的肥水及充足的光照等有利于花原基向雌

性分化〔8〕。寿森炎等〔9〕采用基质培养研究氮素形态不同配

比对黄瓜生长及性别分化的影响 ,结果表明 ,当 NH +
4 - N占

25 %和 50 %时 ,能明显促进黄瓜的生殖生长 ,第 1雌花节

位比纯 NO -
3 - N处理低 0. 4、0. 6节 ,雌花率增加 23. 9 %、

31. 0 % ,单株产量增加 35. 3 %、28. 7 %。短日照、夜间低温

能促进黄瓜雌花增加。据 Yamasaki等〔10〕报道 ,除个别黄瓜
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品种外 ,低温都会有利于黄瓜雌花的形成。一般认为 ,子叶

展开后 10～30 d内进行低温处理 ,并保持大的温差 (夜温

14～15 ℃,昼温 25～28 ℃) ,光照时间控制在 8 h·d - 1 (覆

盖草苫 ) ,是黄瓜雌花分化的最佳条件。

2. 2　植物生长物质对黄瓜性别分化的影响
植物激素与黄瓜性别表现的关系一直受到重视 ,研究表

明 ,高水平的内源生长素 ( IAA )、细胞分裂素 ( ZT)、GA3与雌

花的发育紧密相关。在含有 IAA的培养基上进行无菌培

养 ,雄蕊在初期就停止发育 ,而子房逐渐发育起来 ,浓度以

0. 1 mg·L - 1为最佳。雌花的 ZT含量仅在四分体时期低于

雄花 ,其它各时期均高于雄花 ,因此 , ZT可能有利于雌花发

育 ,并与大、小孢子母细胞形成和大孢子核的连续分裂有关。

雌花的内源 GA3含量高于雄花 ,向雄性分化的花中 GA3含量

升高 ,而向雌性分化的花则相反。推测 GA3可能在转变原有

的性别优势中起抑制雌性器官发育的作用〔11〕。

植物生长调节剂萘乙酸 (NAA )、乙烯利 ( CEPA )能促

进瓜类植物的雌化 ,在某种意义上与 IAA的效应相同

(Robinson等 , 1998)。有研究表明 , CEPA在导致雌化的同

时 ,还能促进提早开花〔12〕。

多胺在植物基因表达和蛋白质合成中起着重要作用 ,

调节着从细胞生长和分化到胁迫响应等一系列生理过程。

低水平的内源亚精胺含量和高水平的内源腐胺含量有利于

雌性向雄性逆转 ,高水平的内源亚精胺含量和低水平的内

源腐胺含量有利于雄性向雌性逆转 ;而内源精胺和尸胺可

能对黄瓜雌雄性别逆转不起主要的作用〔13〕。

3　黄瓜性别多样性的形态、生化及分子标

记研究

　　随着分子生物学技术的发展 ,同工酶、蛋白质等生物大

分子分析技术的完善 ,以及分子标记技术的日趋成熟 ,遗传

标记的研究在揭示植物性别分化机理中起着越来越重要的

作用。

3. 1　形态及解剖标记
黄瓜一般在子叶展平后 ,花原基即已经形成 ,随后在花

原基侧顶端首先发生 5个萼片原基 ,接着在其内侧相应位

置分化出花瓣原基 ,随后进一步在内侧形成 5个雄蕊原基 ,

继而发生雌蕊原基 ,并很快进行性别决定 ,进入单性期。而

决定性别的部位在花芽分化节位下数 8节左右 ,也即生长

点下数第 11节左右〔14〕。所以 ,生产上用硝酸银诱导全雌

性植株产生雄花必须在幼苗期时进行处理。

李兴国等〔15〕将黄瓜雌、雄花发育的全过程划分为 10

个时期 ,对其细胞学特征进行了研究。结果表明 ,黄瓜单性

花的形成是雄花的雌蕊原基和雌花的花药原基正常的发育

受阻所致 ,同时支持黄瓜雄、雌花在发育早期存在两性期的

观点 ,黄瓜花性别分化的启动似应不早于两性期。

袁高峰等〔16〕研究表明 ,黄瓜单性花的形成首先经历两

性期 ,之后再分别向雌或雄的方向发育 ,在两性期之前 ,雌、

雄花之间不存在明显的形态学差异。进一步考察雌、雄花

中相反性别的性器官 (雌花中的雄蕊和雄花中的心皮 )的

发育历程 ,发现在雌花的形成过程中 ,雄蕊生长停滞 ,但不

退化 ,在雄花的形成过程中 ,心皮不断生长。雄花心皮的

SDS - PGAG分析表明 ,发育后期雄花的心皮仍能合成新的

蛋白质 ,具有代谢活性。

Anat等 (1999)通过试验得出 ,两个乙烯合成限速酶基

因在黄瓜雌、雄花中的表达方式明显不同 , cs - aco3基因在

黄瓜雌花中期表达 ,在雄蕊中表达较少 , cs - aco2基因在黄

瓜雌花中后期表达 ,在雄花花粉粒中高度表达。因此推测

这两个基因在表达时间、表达强度上的差异是雌、雄花选择

败育的主要原因。

Kater等 (2001)发现性别决定是由 MADS框中氨基酸

残基缺乏所致。雄性器官或者雌性器官是否发生滞育是由

它们在花中的位置所决定的 ,与其它性别因素无关。

Chen等〔17〕研究表明 ,黄瓜雄花中的雌蕊原基滞育于

小孢子母细胞阶段 ,而雌花中的雄蕊原基则滞育于大孢子

时期 ,造成这种雌、雄花发育过程差异的原因还有待研究。

通过抑制扣除杂交法 , Terefe等〔18〕从纯雌性系和雌雄同

株黄瓜品种中分离了一段核苷酸表异构酶 cDNA序列 ,此基

因在雌花花芽中表达较弱 ,但在两性花及雄花中表达较强 ,

因此推测此序列与黄瓜雄蕊发育有一定的相关性。

Bai等〔19〕结合 CUM 1基因在花器官中表达的动态变化

对雌、雄花发育进行了系统的形态发生分析 ,并把花发育历

程 (从分生组织到开花 )分成 12个阶段。研究发现 ,雌花

中雄蕊的滞育发生在花药与花丝分化之后 ,并伴随 CUM 1

基因表达量的下调。相反 ,雄花中心皮的滞育先于柱头和

子房的分化。虽然雌、雄生殖器官在分化上有明显的差异 ,

但在器官滞育方面却有两点相似的特征 ,一是器官滞育只

发生在花器的一部分 ,而不影响全部的器官分化 ,另一点是

生殖器官的滞育部分都是孢子形态。

3. 2　蛋白质标记
性别分化过程中大分子标记物主要为蛋白质 ,如同工

酶、特异和可转录酶等。林鸣等〔20〕对黄瓜花器官的可溶性

蛋白进行了比较分析 ,发现雄蕊的 18. 8、28. 5、31. 0、37. 0

和 39. 0 kD蛋白 ,以及花柱的 45. 0 kD蛋白和子房的 32. 5

kD蛋白 ,分别为各自器官中的器官特异蛋白质。

黄瓜二叶期时子叶和真叶中的过氧化物酶、多酚氧化

酶和超氧化物歧化酶同工酶与黄瓜性别表现存在一定的相

关性 ,纯雌株比雌雄株酶活性强、酶带数量多 ,可作为黄瓜

纯雌株早期鉴定的标记 ,尤其是真叶中多酚氧化酶同工酶

Rf值为 0. 287,表现稳定 ,鉴定成功率高〔21〕。

3. 3　D NA分子标记
分子标记在植物性别的苗期辅助选择及进行性别相关

基因的克隆、推动植物发育生物学研究方面起到了很大的

作用。Trebitsh等〔22〕采用简并引物扩增出了黄瓜中编码氨

基环丙烷羧酸合成酶 (1 - am inocyclop ropane - 1 - carboxylic

acid synthase,简称 ACC合酶 )基因序列 (CS - ACS1) ,通过
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Southern杂交发现在重组近交全雌性系 (MM FF)中存在一

个额外的编码 ACC合酶基因序列 (CS - ACS1G) ,并且与 F2

分离群体性表型 (即全雌 F位点 )分离结果的相关性达到

100 %。Serquen等〔23〕利用重组近交系构建了由 77个

RAPD标记和 3个基因 ( F、de、LL )组成的 80个位点的连锁

图谱 ,分为 9个连锁群 ,覆盖基因组的总长度约 600 cM ,连

锁分析表明 , F位点可定位于连锁群 B上 31和 44 cM的两

个标记之间。Danin等〔24〕报道微卫星标记 CSTA050与控

制黄瓜全雌性别的 F位点连锁距离为 7. 4 cM。

娄群峰等〔25〕以全雌品种戴多星和弱雌品种北京截头

杂交 ,获得 F2性型分离群体 ,利用 BSA法构建全雌和弱雌

两个基因池 ,筛选出能在全雌单株中稳定出现的 AFLP特

异带。该标记与全雌性位点的连锁距离为 6. 7 cM ,命名为

TG/CAC234。并将该特异条带成功地转化为操作简便、表

现稳定的 SCAR标记 ,命名为 SA166。

2005年 ,陈惠明等〔26〕以不同性别类型的黄瓜为材料 ,

通过针对 CS - ACS1G基因设计的特异 SCAR引物分析

CS - ACS1G基因与 F基因以及雌性性状之间的关系 ,并对

CS - ACS1G进行定位。结果表明 , CS - ACS1G基因对具有

F基因的不同性型植株的特异性的确存在 , CS - ACS1G与

CS - ACS1基因的差异主要在启动子区。利用北京市农林

科学院蔬菜研究中心构建的黄瓜连锁图谱 ,成功将 CS -

ACS1G基因特异的 SCAR标记定位在第 10连锁群上。

4　黄瓜性别决定的分子生物学基础研究

黄瓜的性别分化研究中 ,不少研究表明其植株茎端乙

烯的形成与雌花的分化存在很大的相关性。影响植株体内

乙烯合成的关键酶是 ACC合酶 ,是由多基因家族编码的 ,

不同时期、不同因素会影响其不同基因的表达。Trebitsh等

(1997)研究认为 F基因与 CS - ACS1在同一位点上。

Kamachi等〔27〕从黄瓜中分离克隆了 3个不同的编码

ACC合酶基因 (CS - ACS2、CS - ACS3和 CS - ACS4 ) ,但在

雌花中只检测到 CS - ACS2。进一步检测证实 , CS - ACS2

基因不仅在全雌性黄瓜的雌花中表达 ,也在雌雄异花同株

的雌花中表达。因此认为该基因对雌花的分化起着很重要

的作用 ,但并不为全雌性黄瓜所特有。在此基础上 ,

Yamasaki等〔28〕分离了 3个乙烯受体相关基因 : CS - ETR1、

CS - ETR2和 CS - ERS ,取得了与 Kamachi等类似的结果。

另外 ,与乙烯生物合成密切相关的另一个关键酶 ACC氧化

酶基因的相关 cDNA也得到了克隆 ,并且 CS - ACO2被定

位在距离 F位点 8. 7 cM的位置 ,同时发现 CS - ACO2和

CS - ACO3的表达与黄瓜的雌性表达呈负相关〔29〕。

叶波平等〔30〕从不同性别表型的黄瓜基因组中扩增出一

条雌性系所特有的 ACC合酶基因 ,此基因的存在与黄瓜的

雌性表达为“有”和“无”的关系。黄瓜基因组中此 ACC合

酶基因的存在导致其性别向雌性或强雌性转变 ,但并不能变

为全雌性 ,暗示了在黄瓜性别表达过程中 ,可能尚有另一个

(或多个 )基因与该基因共同作用使黄瓜成为全雌性品种。

娄群峰〔31〕通过克隆获得了中国弱雌性黄瓜中全长为

1 024 bp的 ACC合酶序列。该 ACC合酶基因与全长为

1 025 bp的 CS - ACS1基因同源程度在 99 %以上 ,表明不

同生态型黄瓜中 ACC合酶基因序列保守性很强。序列分

析表明该 ACC合酶基因包含 6个开放阅读框。 PCR检测

发现 ,该基因不具有性型特异性 ,在所研究的欧洲型和中国

黄瓜材料中 ,无论全雌或雌雄同花的黄瓜基因均能检测到

该基因的存在。

黄瓜的性别发育过程还受到 MADS - box基因家族调

控。黄瓜早期发育的花芽中 , AGAMOUS基因的表达在雄

花、两性花同株系和全雌性系中都表现出阶段性 (即不同

发育阶段表达水平不同 )及组织特异性 ,但不受外源 GA3

和乙烯的影响〔32〕。而 Ando等〔33〕利用差异显示 PCR技术

比较乙烯利处理与否的植株中基因表达的差异 ,分离得到

相关 cDNA片段 ,分析发现其中一个 cDNA片段中包含了

MADS - box和 K - box基因序列 ,并找到了 ERA F17基因 ,

发现它在雌雄同株和全雌株中的转录时期和水平与乙烯利

诱导雌花发育是一致的。

2003年 ,陈劲枫等〔34〕发现引物 B11具有全雌特异性 ,

在检测的大多数全雌性单株中均可扩增出一条约 1 000 bp

的特征带 ,并将该特异性片段命名为 B11 - 1000。该标记

的获得为黄瓜性别特异基因的分离和克隆奠定了基础。

M ibus等〔35〕克隆了 CS - ACS1G基因序列 ,发现其与

Trebish发布的 ACS1序列在上游启动序列有差异 ,并证实

了 CS - ACS1G基因是显性的 F等位基因。

程立宝等〔36〕克隆并初步研究了 cs - acs1g基因在植株

不同发育阶段的表达状况。结果表明 :没有经过生长素处

理 , cs - acs1g基因在苗期 1～5片叶中不表达 ,与利用乙

烯、GA3等激素处理的材料效果相同 ,用一定浓度生长素处

理后 ,此基因在两叶期开始表达 ,并且随着处理次数增加而

增加 ,黄瓜 cs - acs1g基因还存在不同时空表达的差异。

5　存在的问题与展望

①黄瓜性别分化是一个较为复杂的过程 ,不仅决定于

性别特异基因 ,而且在发育过程中还受到多种微效基因的

调控。对其性别分化机理的阐述将最终依赖于性别决定基

因以及各种微效基因的分离和深入研究。

②目前 ,部分与黄瓜性别分化相关的基因已经得到分

离 ,但其具体的时空表达特性及作用机制还有待研究。

③当前对于黄瓜性别相关基因的分子标记研究还较

少 ,已有的分子标记连锁图对 F基因作了初步的定位 ,与 F

基因最近的标记为一个距离为 5. 0 cM的 SSR标记 ,但是由

于 F基因并不能完全决定植株的全雌性状 ,因此能实际应

用于辅助育种的分子标记仍然未见报道。

④虽然研究已证明激素与黄瓜性别分化存在明显的

关系 ,但目前对于激素是通过何种途径、何种方式来调控其
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性别分化的机理仍不明确 ,激素调控性别分化的机理将最

终依赖于调控途径中各种相关基因的分离、克隆与鉴定。
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2005年全国各地西瓜、甜瓜、草莓、
马铃薯播种面积和产量

地区

西瓜

播种面积

万 hm2

总产量

万 t

甜瓜

播种面积

万 hm2

总产量

万 t

草莓

播种面积

万 hm2

总产量

万 t

马铃薯

播种面积

万 hm2

总产量

万 t

全国总计 170. 75 5 989. 34 33. 91 882. 57 8. 43 195. 71 488. 09 1 417. 3

北京 0. 72 33. 80 0. 04 1. 65 0. 01 0. 21 — —

天津 0. 72 32. 60 0. 11 7. 85 — — — —

河北 7. 72 384. 92 1. 14 38. 65 1. 55 49. 30 14. 10 32. 0

山西 2. 57 57. 78 0. 42 6. 95 0. 04 0. 31 31. 20 46. 2

内蒙古 2. 28 88. 65 1. 29 43. 41 0. 14 2. 09 55. 34 150. 4

辽宁 2. 04 57. 75 1. 18 29. 89 1. 11 27. 82 8. 80 29. 3
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江苏 9. 26 325. 73 1. 75 42. 36 0. 92 20. 98 — —
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