
相较于动物, 被子植物的性系统更为复杂和
多变, 其性别决定机制是植物学研究中的基本问
题, 具有重要的理论意义和现实意义[1]。雌雄异株
(dioecy)是雌花和雄花分别位于不同植株上的一种
性系统, 广泛分布于被子植物各科中[2, 3]。雌雄两
性在空间上的分离, 使得雌雄异株植物成为研究
植物性别决定的良好材料[4]。已有的研究表明, 环
境、激素、遗传三类因素既相互独立又协同作用,
共同控制着植物的性别[5, 6]。近年来, 随着各种分
子标记的广泛应用以及高通量测序技术的发展,

对被子植物雌雄异株的性别决定的研究已深入到

基因水平, 在性别连锁标记及性别决定基因方面
有了极大的进展。

1 影响被子植物雌雄异株性别决定的因素

雌雄异株植物最明显的特征在于繁殖器官

(花)的性别分离, 其形态的决定是一个复杂的网络
调控过程, 受到多个因素的影响。在此, 我们对已
有研究报道进行总结, 将影响性别器官发育的因
素归纳为三大类: 遗传因素(性染色体与性别决定
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基因)、表观遗传与环境调节因素以及激素调节因
素。

1.1 遗传因素

1.1.1 性染色体

对于被子植物性染色体的认识是一个逐步发

展的过程: 先是在雌雄异株植物中发现了异型染
色体, 然后才认识到植物性染色体的存在(性染色
体相较于常染色体形态相差较大, 最初发现时称
之为异型染色体)[7]。

以性染色体为单位的被子植物雌雄异株的性

别决定被分为 3种: XX/XY型、X︰A型和 ZZ/ZW
型, 分别以白麦瓶草(Silene latifolia, XX/XY)、酸模
(Rumex acetosa, X︰A)和杨属(Populus, ZZ/ZW)为
代表[8~10]。

植物的性染色体可以分为同型性染色体(XX
与 ZZ)和异型性染色体(XY与 ZW)两种类型。目
前, 人们在被子植物的 13个科 20个种中发现了
同型性染色体, 至少 4个科 19个种中发现了异
型性染色体[11, 12]。具有性染色体的植物并不常见,
可能与多数雌雄异株植物进化时间较短有关, 许
多雌雄异株植物性染色体于相对近期形成, 如麦
瓶草属(Silene)植物最近 1 000万年才出现性染色
体[13]。但是, 一般认为所有的雌雄异株植物都具有
进化出性染色体的潜能。虽然现阶段具有性染色

体的雌雄异株植物较少, 但因为植物性染色体变
化大, 且处于演化早期, 所以被认为是研究性染
色体起源、进化与结构的良好材料[12, 14]。此外, 有
研究人员在白麦瓶草中发现了 Y染色体特异性
片段, 这为雄性的性别决定提供了遗传学证据[15]。

重复序列的积累是动物性染色体中较为常见

的现象[16, 17]。过去几年中, 在一些雌雄异株植物的
性染色体中也发现了重复序列的存在, 而且在一
些模式雌雄异株植物如番木瓜(Carica papaya)、白
麦瓶草和酸模中, 人们已经对重复序列的结构特
征进行了充分的研究[18~20]。Steflova等[18]对酸模和
白麦瓶草的 Y染色体中的重复序列进行研究, 发
现了衍生于叶绿体的 DNA 序列, 从而推测两物
种 Y 染色体中的重复序列部分来源于叶绿体
DNA序列的累积。番木瓜的性别类型分别由一对
原始的性染色体控制, 其中雄性由 Y染色体的雄
性特异区域(MSY)决定, 雌雄同株由 Yh染色体的
雌雄同株特异区域(HSY)决定[21]。当 MSY和 HSY
未发生重组时, 其上叶绿体衍生的 DNA 重复的
平均次数是 X染色体对应区域的 12倍。此外, 一

段包含 rsp15 基因的叶绿体基因组片段在 HSY
上重复了 23 次, 这是典型的反转座子介导的重
复序列。同时, 在 X染色体和 HSY上都具有的重
复序列比较稀有, 叶绿体片段和线粒体片段分别
仅为 11%和 12%, 表明 HSY 的重组被抑制后细
胞器 DNA片段会促进重复序列的累积。同样, 在
番木瓜雄性特异区域也发现了大量重复序列[20]。

近期研究发现, 重复序列在植物性染色体进
化过程中也扮演了重要角色。性染色体进化的一

个主要阶段就是重复序列的累积, 一些现象如异
染色质化的触发和重组抑制现象的出现, 致使性
染色体结构和形态发生分化, 从而引发 Y染色体
退化以及 X染色体剂量补偿效应, 最终导致性染
色体的进化[22]。
1.1.2 性别决定基因

随着各种分子标记在被子植物性别决定机制

研究中的应用, 许多与性别决定密切相关的基因
或序列被发现, 被称为性别决定基因(sex-determi原
nation gene), 如 MADS-box基因、AP3基因和 OGI
基因等[23~26]。MADS-box基因家族广泛存在于雌雄
异株植物中, 是研究最多的一类性别决定基因,
在酸模 [27]、白麦瓶草 [28]、石刁柏 (Asparagus offici原
nalis)[29]、非洲油棕(Elaeis guineensis)[23]和菠菜(Spina原
cia oleracea)[30]等植物中均有报道, 并对其相关机
制进行了探讨。MADS-box基因家族分散分布在
基因组中, 在植物的不同发育阶段和不同部位均
有表达, 尤其是在植物生殖生长阶段, 参与植物
花的发育调控, 因此该类基因被认为在一些雌雄
异株植物的性别分化中起重要作用[31, 32]。麦瓶草
属中, AP3基因同时存在于 X染色体和 Y染色体
上, 并且位于性染色体进化的限制性重组区域,
而限制性重组是性染色体进化的前提。X染色体
与 Y染色体的 AP3拷贝并没有显著差异, 但与常
染色体相应区域的拷贝存在较大差异, 且 Y染色
体的 AP3拷贝上的一个内含子中存在反转座子
的累积, 经生物信息学分析确定 AP3与雄性决定
相关[33]。OGI基因为一个小片段的 Y染色体连锁
区域, 具有雄性决定功能, 其性别特异序列总长
仅为 1 Mb, 由常染色体上的 MeGI基因复制到 Y
染色体上, 可以调节柿科君迁子(Diospyros lotus)雌
性个体中一种小 RNA 的表达量, 从而表现出雌
性抑制性状[26]。

分子标记是性别决定基因的主要研究手段,
结合分子标记以及第二代测序技术, 新近发现了
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许多相关基因以及性别特异性位点与标记, 具体
将在第 2部分进行阐明。
1.2 表观遗传与环境调控因素

在雌雄异株植物发育过程中遗传信息位点不

存在差异而性别表型存在差异的现象称为性别决

定的表观遗传调控(epigenetic control of sex deter原
mination)[34]。表观遗传调控可以发生在转录水平
(雄性和雌性基因组位点修饰、组蛋白修饰或 DNA
修饰)或转录后水平(RNA修饰调控)。环境因素如
温度、光照、营养和水分也可以决定许多植物性别

的表达[35, 36]。虽然环境调控性别决定的分子机制
仍不明了, 但多数环境调控性别决定的体系很可
能受表观遗传机制的调节 , 因为植物需要通过
DNA修饰或 RNA表达来应对环境的改变[22, 37]。毛
果杨(Populus trichocarpa) 19号染色体上的性别决
定区域具有 sRNA热点,表明杨树的性别决定可能
存在表观遗传机制的参与[38]。有研究推测 miRNA在
黄瓜(Cucumis sativus)的单性花进化过程中担任重
要的角色, 它可能因为环境压迫而选择性地使心
皮败育[39]。

表观遗传调控是被子植物雌雄异株进化不可

或缺的。作为表观遗传调控研究中最为深入的一部

分, 有假设认为 DNA甲基化是植物进化为雌雄异
株过程中的首要步骤, 基因组 DNA的高度甲基化
抑制同源染色体的减数分裂重组, 这种表观遗传
修饰产生的性别隔离最终导致性染色体的进化[40]。
目前, 关于环境与表观遗传对性别决定的调控仍
然留有许多空白, 需要进一步深入探究, 以便对植
物性别决定和性染色体进化有更深刻的理解。

1.3 激素调控因素

植物激素也是植物性别决定的重要调控因

子。遗传学研究揭示, 激素可以调控许多种类植
物性器官的发育。细胞分裂素代谢途径中一个等

位基因的差异可能与葡萄(Vitis vinifera)的性别决
定相关[41]。甜瓜(Cucumis melo)可以通过乙烯合成
途径中的 CmACS-7基因和 CmWIP1基因的相互
作用来调控性别的表达; 而甜瓜 CmWIP1的增强
子发生 DNA甲基化, 3忆端非编码区插入一个转座
子, 可以使甜瓜长出单性雌花。即在甜瓜的雌株
上, CmACS-7基因单独作用抑制雄蕊的发育; 而
在雄株上, CmACS-7会抑制 CmWIP1, 使甜瓜雄
蕊得以正常发育[42, 43]。甜瓜的性别由激素与表观
遗传决定, 表明性别决定是一个综合过程, 除了
遗传因素之外, 环境和激素也是此过程中重要的

调控因子。

植物激素或其抑制剂的外部施用也会影响植

物性别表达。外部施加赤霉素通常使植物偏向雄

性发育, 而乙烯使植物偏向雌性发育; 生长素和
细胞分裂素通过相互作用也可以调节植物性别决

定[34]。

2 分子标记在性别决定分析中的应用

由于被子植物雌雄异株形态特征、生化指标和

细胞学证据的有限性, 早期为了在幼年期或任意
发育阶段确定植株性别, 人们开发出了基于分子
标记的雌、雄性别鉴定方法。现在, 分子标记的方
法已不仅应用于植株性别的鉴定, 更是用来发现
并定位性别决定基因。随着分子标记技术和第二

代测序技术的发展, 目前逐渐开始使用遗传分子
标记 RAPD、AFLP、SCAR、ISSR 等手段来寻找并
定位确切的性别连锁区域(sex-linking regions) (亦
称性别决定基因)。基于此, 大量性别连锁标记被
发现, 比如: 在异株泻根(Bryonia dioica)中已发现
一个性别连锁的 SCAR标记[44]; 对番木瓜、弗州草
莓 (Fragaria virginiana Mill.)和猕猴桃 (Actinidia
chinensis Planchon)的性别连锁区域分别进行了遗
传图谱与物理图谱的构建, 并进一步鉴定了其性
别连锁标记[45~47]。

现阶段, 用于雌雄异株植物性别连锁研究的
分子标记主要可分为两大类: 基于 DNA指纹的分
子标记和基于 RNA指纹的分子标记。基于 DNA指
纹的分子标记种类更多, 使用范围更广, 主要分
为杂交分子标记和 PCR标记, 其中杂交分子标记
主要是指限制性片段长度多态性(restriction frag原
ment length polymorphism, RFLP)标记; PCR 标记
包含 DNA随机扩增多态性(random amplified poly原
morphic DNA, RAPD)标记、扩增片段长度多态性
(amplified fragment length polymorphism, AFLP)标
记、序列特征扩增区(sequence characterized ampli原
fied region, SCAR)标记、简单重复序列间多肽性
(inter simple sequence repeat, ISSR)标记、相关序
列扩增多态性(sequence-related amplified polymor原
phism, SRAP)标记、酶切扩增多态性序列(cleaved
amplified polymorphic sequence, CAPS)标记。基于
RNA指纹的分子标记主要包括基因差异显示和
cDNA-AFLP[6] (图 1)。

由于部分标记方法的缺陷性(技术繁琐、效率
低下、试剂毒性、可重复性低等), 现在使用较为广
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图 2 番木瓜性染色体示意图(根据 Charlesworth[59]的报
道修改)
图示番木瓜性染色体的遗传图谱和物理图谱以及性别决

定基因 LG1, 图中遗传图谱中间很小的一段为雄性特异性
区域遥
Fig.2 Schematic illustration of sex chromosomes of pa原
paya (modified from Charlesworth[59])
Genetic linkage map and physical map of papaya sex chro鄄
mosomes and the sex determining gene LG1 are shown.
Male-specific region is small in the genetic linkage map.

图 1 用于植物性别连锁研究的分子标记
Fig.1 Molecular markers for sex-linkage studies of plants

泛的主要有 RAPD、AFLP、SCAR、ISSR 4种。
2.1 RAPD的应用

RAPD标记主要基于 DNA指纹差异和 PCR技
术, 广泛应用于不同物种分化研究、连锁图谱的构
建、物种的鉴定、基因分型、系统发育学研究等[48~50]。
2002 年 , Shirkot 等 [51]通过对猕猴桃 (A. deliciosa
var. deliciosa) 34对引物进行筛选, 发现了 6个雌
性特异性标记和 2个雄性特异性标记。随后, A原
grawal等[52]分别通过希蒙得木(Simmondsia chinen原
sis)的 4个雄性变种和 4个雌性变种对以上发现的
性别特异性标记进行了进一步的筛选, 得到雄性
特异的 RAPD标记 OPG-05, 表明 RAPD 是筛选
性别决定标记的一个有效手段。2012年, Saman原
taray等[53]在蒌叶(Piper betle)中(11雄 8雌)也检测
到了这一标记。这些标记的进一步验证, 证实了
此类标记的稳定性。许多报道都表明 RAPD标记
与性别紧密连锁, 通过 Southern 杂交, 性别特异
性 RAPD标记的可靠性也得到了验证[54]。然而, 在
一些雌雄异株植物中, Southern杂交却会出现雌
雄两性都有背景信号的现象, 从而无法准确鉴定
雄性和雌性, 出现这种现象的原因可能是雌雄个
体间存在离散的 DNA重复序列以及 DNA片段的
高度同源性[55]。

由于引物退火温度较低, 且对实验条件极其
敏感, RAPD的重现性较差, 可靠性欠佳[56, 57]。但
是, 由于费用少、操作简便、设备要求低、无需放
射性探针等优点, RAPD技术已经成为研究植物
性别连锁的重要工具, 在这一领域开辟了一条新
的途径。

2.2 AFLP的应用
AFLP技术是一种通过 PCR扩增来揭示随机

基因组变异的方法。现今已发现的性别特异性

AFLP标记见于各类雌雄异株植物性别的早期鉴定,
同时也常用于性别决定基因的查找及定位研究。

番木瓜的雄性特异区域的基因进化更为迅

速, 很可能是因为此区域发生了基因退化或者染

色体重排[58]。番木瓜的性染色体(染色体 LG1, 图2)
包含有特异的性别决定区域, 通过 AFLP法发现
并使用的性连锁标记多为不明功能的 DNA序列,
并不位于编码区。在 LG1上共发现 342个标记,
其中 225个标记与性别存在共分离, 这表明番木
瓜的性别决定基因分布于这 225个标记所在的区
段。LG1染色体上相对较小的雄性特异区域中发现
了相当多的伴性共分离标记: 约 4.4 Mb长度的区
域共发现 225个共分离标记, 而剩下的约 41 Mb
的区域中只发现了 117个标记[59]。这一差异表明
X与 Y同源染色体间在此区域存在高度的分化,
暗示着这是一段雄性特异区域。

此外, Jamsari 等 [60]通过石刁柏的 F2 代构建
了 Hind 芋 的 BAC文库, 筛选出 9对性别连锁的
AFLP引物和 2对 STS引物, 其中在 Y染色体上
有 6个性别连锁标记, 定位在 5号染色体长臂的
4.6 cM处。同样在石刁柏中, Nakayama等[61]发现
了另一 AFLP 引物 Asp1-T7 spf, 其扩增产物为
308 bp处的一段雄性特异片段。Agarwal等[62]使用
引物合并的方法 , 分别将 EcoRI-GC/MseI-GCG
以及 EcoRI-TAC/MseI-GCG合并, 在希蒙得木中
开发出 2 段雄性特异性标记, 分别为 525 bp 和
325 bp。还有一类非常特殊的标记, 仅存在于单一
性别个体中。如在杜仲(Eucommia ulmoides)中发
现的一段 350 bp的 AFLP标记, 在所有已检测的
杜仲样本中, 仅存在于雄性个体中[63]。总之, 上述
标记的发现是性染色体进化和性别决定分子机制

研究的重要基础。

Molecular markers

DNA markers RNA markers

cDNA-AFLPDifferential displayHybridization based markers PCR markers

RFLP RAPD/AFLP/SCAR/ISSR/SRAP/CAPS

No recombination ~4.4 Mb(10% of chromosome)
Recombines Recombines(Total of 289.7 cM)

LG1 (X-like)
LG1 (Y-like)

~41 Mb

162



第 2期 杜彬彬等：被子植物雌雄异株性别决定与性别连锁标记

AFLP标记的技术和成本要求相对较高, 现
代研究更倾向于将 AFLP标记转换为更可靠且更
具位点特异性的 SCAR标记[63]。在雌雄异株植物性
别决定分析中, AFLP已经成为不可缺少的一种
技术。

2.3 SCAR的应用
SCAR标记是为了克服 RAPD标记过于敏感

的缺点而开发的, 可以将 RAPD标记转换为更加
可靠且稳定的标记。因此, 现在通常将 RAPD标
记和 AFLP标记转换为 SCAR标记以克服它们过
于敏感或对技术和成本要求高的问题。

黄连木(Pistacia chinensis)是一种起源于中国
的雌雄异株植物, 其性别发育早期很难通过外观
辨别。Sun等[64]首先通过 21对 RAPD引物和 20对
ISSR引物发现了 2对性别特异引物(S1和 S281),
分别可以扩增出 473 bp与 1 242 bp雌性特异性
片段。之后, 他们使用引物 S281-1和 S281-2成
功将片段 S281 (FS281)转化为 SCAR标记。在退
火温度为 64 益时, 该 SCAR标记可以扩增出一条
636 bp的雌性特异性序列。目前, 关于雌雄异株
植物性别连锁的 SCAR标记已在许多物种中被报
道, 如石刁柏 [55]、紫苜蓿(Medicago sativa) [65]、番木
瓜 [66, 67]、南蛇藤 (Celastrus orbiculatus Thunb) [68]、杜
仲[63]、阿月浑子(Pistacia vera)[69]、日本桃叶珊瑚(Au原
cuba japonica)[70]等。

SCAR标记经过专门的序列设计, 在实验中
变化较小, 具有很好的可重复性, 使用简单, 结果
可靠, 适合多重 PCR分析, 广泛应用于雌雄异株
植物的性别鉴定等领域。

2.4 ISSR的应用
ISSR标记是一种基于微卫星(simple sequence

repeat, SSR)丰度和高度可变性的 DNA指纹技术。
现已在细叶菖蒲(Calamus tenuis)和番木瓜中发现
基于 ISSR的雌性性别特异性标记[71, 72]。而且, 雄
性性别特异性 ISSR标记在许多物种中也有报道,
如番木瓜[72]、葎草(Humulus japonicus)[73, 74]、希蒙得
木 [75]、海枣(Phoenix dactylifera) [76]、栝楼(Trichosan原
thes dioica)[77]等。在栝楼中, 将雄性特异性 ISSR片
段 TdMSM (800 bp)转入一段序列标签标记 Td原
STSM 中, 在所有雄性个体中都可以扩增出一段
720 bp的片段, 这表明它与雄性性别决定紧密连
锁[77]。而且, 该研究还通过 Southern印记法发现
TdMSM可能位于染色体上与雄性特异相关的单
拷贝位点处, 表明雌雄两性可能通过激活染色体

不同区域进行分化。

ISSR技术简单、快速, 即使基因组中核酸组合
较少, 在性别连锁标记研究中也相当有效。同时,
其还可以连锁编码区与非编码区[6]。但是, ISSR中
内含子序列的性别特异性标记参与和影响性别决

定的机制还有待进一步研究。

3 展望

目前, 被子植物雌雄异株的研究仅停留在利
用分子标记查找并定位性别连锁基因阶段。而

且, 对于已发现的许多相关的性别连锁标记或区
域, 也只有部分应用于实践, 如植物雌雄异株的
鉴定。可以看到, 尽管有许多学者通过对不同雌
雄异株植物的研究发现, Y染色体上重复序列与
性别决定相关[18~21]; RAPD标记 OPG-05和 ISSR片
段 TdMSM为雄性特异[52, 77]; 细叶菖蒲和番木瓜中
存在 ISSR雌性特异标记[71, 72]。但有关被子植物雌
雄异株分化的研究仍面临一系列问题, 比如: 如
何通过已经掌握的分子标记与性别连锁区域揭示

其性别决定机制; 如何找到直接的证据以阐明其
原理。分子标记是研究被子植物性别分化过程中

重要的一环, 但因为其只能揭示部分性别分化的
遗传机制, 所以还需细胞生物学与生物化学相关
研究的配合。因此, 对于雌雄异株出现的机制仍
需进一步的研究。
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