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摘要: 起源于受精卵(合子)的胚胎发生是植物个体发育的起点, 早期胚胎发育过程中的细胞命运决定和模式建成决定了组

织和器官的形成, 从而奠定了成熟胚胎的发育以及植株产生的基础。早期胚胎发育中的细胞分裂方向非常精确, 导致了被

子植物的胚胎发育具有丰富的多样性。近年来已有大量研究揭示了拟南芥(Arabidopsis thaliana)早期胚胎发育中一些重要

生物学事件的遗传途径和分子调控机制, 本文综述了拟南芥早期胚胎发育过程中合子激活和极性建立、顶-基轴模式建

成、表皮原形成和辐射对称模式建成、茎顶端分生组织和胚根原的分化、以及维管束原和基本组织原的分化等重要的生

物学事件和分子机制的最新研究进展, 并展望了今后有待研究的方向和需要进一步解决的问题。
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高等植物的胚胎发生(embryogenesis)是个体

发育的一个关键过程, 胚胎发生是以受精后形成

的单细胞合子为起点, 启动胚胎发生进程有次序并

精确地发育为成熟胚胎的过程(Hamamura等2012)。
目前对模式植物拟南芥(Arabidopsis thaliana)的胚

胎发生已经有了比较深刻和清楚的认识, 在这个

过程中, 胚胎细胞遵循定向且高度有序的分裂模

式, 使其成为研究细胞分裂和组织分化机制的十

分理想的模型(Jeong等2011; Wendrich和Weijers 
2013; Costa等2014; Huang等2014)。拟南芥早期胚

胎发育的细胞命运决定和模式建成产生了不同的

细胞类型, 决定了胚胎发育及胚后发育过程, 从而

形成成熟的个体(Smit和Weijers 2015)。早期胚胎

发育涉及许多重要的生物学过程, 包括合子激活

和极性转变、顶-基轴模式建成、表皮原形成和辐

射对称模式建成、茎顶端分生组织和胚根原的分

化、以及维管束原和基本组织原的细胞分化等

等。本文将阐述上述这些生物学事件以及调控这

些事件的分子机制等方面取得的最新研究进展, 
并探讨早期胚胎发生过程中涉及的热点问题。

1  早期胚胎的细胞分裂及模式建成

拟南芥胚胎经历十分规律且高度有序的细胞

分裂, 产生组织和器官的分化和模式建成, 最终发

育为成熟胚胎(ten Hove等2015)。在过去很长一段

时间里, 人们主要通过切片技术和光学显微观察

的方法对这个过程中的细胞分裂模式进行研究, 
但是对于细胞分裂面定位相关的细节仍然知之甚

少。最近Yoshida等(2014)通过三维结构分析了拟

南芥胚胎的定向发育, 进一步提高了人们对早期

胚胎发育的理解和认知(Yoshida等2014)。

拟南芥卵细胞与精细胞融合形成二倍体的合

子(受精卵), 合子被激活后迅速伸长为约为原来的

3倍, 并进行一次不对称分裂, 形成一个较小的顶

细胞和一个较大的基细胞(Wendrich等2013)。基

细胞经过数次横向分裂发育为由7~9个细胞组成

的胚柄, 胚柄最上层的一个细胞参与胚根的发育, 
其他细胞随着胚胎成熟的进程逐渐退化(Haecker
等2004)。与此同时, 顶细胞先进行两次纵向分裂

形成四个大小相等的细胞, 然后进行一次横向分

裂形成八细胞原胚, 胚胎被分为上、下两层, 上层

细胞略小于下层细胞。之后胚体所有细胞以辐射

对称的模式进行一次切向分裂, 产生八个外层细

胞和八个内层细胞, 形成表皮原(protoderm)和内部

组织(inner tissues)。以前, 通过切片技术的二维图

像难以确定细胞体积的差异。最近, 通过三维模

型重建发现, 该阶段外层细胞的体积约是内层细

胞的两倍(Yoshida等2014)。在其后的发育过程中, 
胚体细胞的分裂方向、体积大小、不均等分裂等

方面均非常规则和精确。表皮原细胞进行垂周分

裂使外层进一步扩大, 而内层细胞则进行纵向分

裂形成维管束原(vascular primordia)和基本组织原

(ground tissue primordia)。在早球形期向晚球形期

转化的过程中, 胚柄最上层的一个细胞分化为胚

根原(hypophysis), 并通过一次不对称分裂形成一

个较小的棱镜状细胞和一个较大的基部细胞, 这
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两个细胞随后分别发育为静止中心(quiescent centre, 
QC)和中柱干细胞(stele stem cells) (Schlereth等
2010)。在晚球形期向转换期(是指胚胎发育过程

中在球形期和心形期之间的过渡时期)转化的过程

中, 胚胎产生子叶原基和茎顶端分生组织(shoot 
apical meristem, SAM), 其形态从辐射对称转变为

两侧对称(Nawy等2010)。紧接着胚胎发育过程依

次经历心形期、鱼雷期和弯曲子叶期, 最终发育

为成熟的胚胎。本文旨在阐述和讨论早期胚胎发

育过程中(心形期之前)的重要生物学事件及相关

分子机制的最新研究进展。

2  合子激活及早期胚胎模式建成的分子调控机制

拟南芥胚胎发育过程中细胞命运的决定通常

受特定的分子信号调节, 并且是受特异基因的表达

进行调控。近年来对一些在胚胎发育过程中发挥

重要功能的基因的研究取得了很多重要的进展, 这
里仅针对早期胚胎发育中的重要生物学事件及所

涉及的分子调控机制的最新研究进展进行论述。

2.1  合子基因的激活开启胚胎发育的进程

合子基因激活(zygotic genome activation, ZGA)
是从母本向合子转化的标志性事件, 也是胚胎发生

的起始。高等植物的精卵细胞融合之后, 受精前处

于转录沉默状态的卵细胞被激活, 开始合成mRNA
和蛋白质, 并启动合子活性和早期胚胎发生进程。

由于植物的受精卵在体外操作较为困难, 人
们对于植物中合子激活事件的了解与动物相比相

对较少(Del Toro-De León等2016)。植物中合子激

活的研究方法主要有检测报告基因的表达、实时

荧光定量PCR及转录组测序后通过单核苷酸多态

性(single nucleotide polymorphisms, SNPs)来量化

父母本基因组在合子激活中的贡献等(Luo等2014; 
García-Aguilar等2015)。近年来一些研究表明母本

和父本基因组在合子早期发育中的转录是等效的

(Nodine和Bartel 2012; Yu等2012), 而其他研究证明

母本基因组具有转录优势(Autran等2011; Del Toro-De 
León等2014)。因此, 在转录水平上对于父母本基因

组在合子激活中的贡献仍存在争议(Guo等2016)。
拟南芥FAC1 (EMBRYONIC FACTOR 1)编码

腺苷酸脱氨酶, 通过降解adenosine monophosphate 
(AMP)为合子激活提供能量; 而ZEUS1编码胸腺嘧

啶激酶, 对合子的第一次分裂是必需的(Xu等2005; 

Ronceret等2008)。此外, ATLIG1 (ARABIDOPSIS 
THALIANA DNA LIGASE 1)、ATYAO (ARABIDOPSIS 
THALIANA YAOZHE)以及ATCDC5 (ARABIDOPSIS 
THALIANA CELL DIVISION CYCLE 5)和ATCUL1 
(ARABIDOPSIS THALIANA CULLIN 1)的突变均会

导致合子细胞停滞分裂, 暗示这些基因在合子分

裂中具有重要作用(Andreuzza等2010; Li等2010; 
Lin等2007; Shen等2002)。
2.2  合子极性的建立

合子极性的建立是胚胎发生过程中的首要事

件。大多数双子叶植物中, 受精前的卵细胞具有

明显的极性: 细胞核位于合点端, 一个大液泡位于

珠孔端。受精后卵细胞中的大液泡转变为均匀分

布的许多小液泡, 细胞核移到合子中间, 此时细胞

并没有明显的极性, 为瞬时对称的阶段(Sprunck和
Gross-Hardt 2011; Lau等2012)。此后合子开始快

速合成细胞壁并迅速伸长, 基部产生一个大液泡, 
细胞核移到合子顶端, 出现明显的细胞器、细胞

核和细胞质的极性分布, 由此可见合子具有去极

化和复极化的显著特征(Ueda和Laux 2012; Zhao和
Sun 2015)。拟南芥转录因子WRKY2 (WRKY DNA- 
BINDING PROTEIN 2)在基细胞及其子代细胞中表

达, 通过直接调控WOX8 (WUSCHEL RELATED 
HOMEOBOX 8)的表达来参与合子极性建立, WOX9 
(WUSCHEL RELATED HOMEOBOX 9)可能也在此

途径中被诱导表达(图1)。然而, 在wkry2突变体中

超表达WOX8不能完全恢复突变体的表型, 暗示可

能还有参与此过程的其他成员尚未被发现(Ueda等
2011)。CLE (CLAVATA3/EMBRYO SURROUNDING 
REGION-RELATED)分泌蛋白家族的CLE8也被认

为参与WOX8的活性调节, cle8突变体胚柄细胞中

WOX8的表达基本消失 ,  暗示该蛋白可能位于

WOX8上游(Fiume等2012)。GN (GNOM)编码一个

ARF-GEF (ADP ribosylation factor-guanine nucleo-
tide exchange factor), 与其同源蛋白GNL1 (GNOM-
LIKE 1)冗余地在内质网-高尔基体分泌途径中发

挥作用(Wolters等2011)。最近的研究表明, GNOM/ 
GNL1介导的早期分泌途径参与调节生长素输出

载体PIN1 (PIN-FORMED 1)的极性分布, 从而导致

生长素信号的极性分布, 在早期胚胎的极性建立

中发挥重要作用(图1) (Doyle等2015)。
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2.3  早期胚胎顶-基轴极性的建立

拟南芥合子的第一次不对称分裂产生大小不

同的顶细胞和基细胞, 顶、基细胞差异性的命运

分化奠定了胚胎顶-基轴极性建立的基础。目前, 对
于顶、基细胞命运分化机制的研究主要集中在3个
方面, 即WOX (WUSCHEL-RELATED HOMEOBOX)
转录因子家族在顶、基细胞中的差异表达, 生长

素依赖途径和YDA/MAPK (YODA/mitogenactivated 
protein kinase)途径的调控作用。

WOX基因家族是在早期胚胎发生过程中差异

表达的基因。WOX2和WOX8在卵细胞和合子中均

有表达, 合子第一次分裂后, WOX2在顶细胞中特

异表达, 而此时WOX8和WOX9在基细胞中表达, 然
而有研究表明WOX8和WOX9可能参与介导WOX2
在顶细胞中表达的信号通路(图1)(Wu等2007; Bre-
uninger等2008)。

生长素依赖途径对于胚胎顶-基轴极性建立同

样具有至关重要的作用。合子第一次分裂后, 定位

在基细胞顶部的细胞膜的PIN7 (PIN-FORMED 7)介
导生长素从基细胞运输至顶细胞, 顶细胞后代中

产生的生长素响应对于细胞的分化十分重要(图1)
(Friml等2003)。转录调节因子MP (MONOPTEROS)
编码生长素响应因子ARF5 (AUXIN RESPONSE 
FACTOR 5), BDL (BODENLOS)编码生长素响应抑

制子IAA12 (INDOLE-3-ACETIC ACID INDUC-
IBLE 12), 二者在顶细胞及其子代细胞中均有表达

(Hardtke和Berleth 1998; Hamann等2002)。由MP和
BDL组成的两个反馈回路相互关联, 生长素介导

IAA12蛋白降解从而激活ARF5的表达(图1) (Lau
等2011)。

YDA (YODA)编码的MAPKK (mitogenactivated 
protein kinase kinase)激酶, 在合子、顶细胞和基细

胞中均有表达。YDA缺失后合子的伸长受到严重

影响, 胚柄变短且分裂异常; 而将YDA过表达后胚

柄过度伸长且细胞数目增多(Lukowitz等2004; 
Musielak和Bayer 2014)。虽然目前对YDA/MAPK
途径的具体机制尚不清楚, 但是已有研究报道部

分基因参与该过程。Bayer等 (2009)证实SSP 
(SHORT SUSPENSOR)编码白细胞介素-1受体相关

激酶(interleukin-1 receptor-associated kinase, IRAK), 
受精前被抑制的父本SSP转录产物在合子中被激

活翻译, 在YDA上游将其激活从而触发合子伸长及

不对称分裂(Bayer等2009)。一个富含半胱氨酸的

多肽家族ESFs (EMBRYO SURROUNDING FAC-
TORS)也被认为作用于YDA的上游影响胚胎顶-基
轴极性分裂以及胚柄长度(Costa等2014)。已有的

研究结果表明, ESFs蛋白在胚乳中生成, 而最近对

早期胚胎的转录组分析显示ESFs的转录产物在原

胚中可能也有分布(Le等2010; Nodine等2012; Slane
等2014)。MAPK家族的MPK3 (MITOGEN-ACTI-
VATED PROTEIN KINASE 3)和MPK6 (MITO-
GEN-ACTIVATED PROTEIN KINASE 6)双突变体

胚胎的表型与yda-1类似, 推测它们位于YDA下游, 
且功能冗余。此外, 遗传学实验证实MKK4 (MITO-
GEN-ACTIVATED PROTEIN KINASE KINASE 4)和
MKK5 (MITOGEN-ACTIVATED PROTEIN KINASE 
KINASE 5)位于YDA的下游及MPK3/MPK6的上游, 
参与胚胎顶-基轴模式建成(Wang等2007)。RKD 

图1  拟南芥合子和胚胎顶-基轴极性建立

Fig.1  Polarity establishment of zygote and apical-basal axis 
during early embryogenesis of Arabidopsis



植物生理学报366

(RWP-RK domain-containing)转录因子GRD/RKD4 
(GROUNDED/RWP-RK DOMAIN-CONTAINING 4)
以独立于YDA/MAPK的其他途径受YDA调控, 影
响合子延伸和胚柄形成, 具体机制尚待探究(图1) 
(Jeong等2011; Waki等2011; Bayer等2016)。
2.4  表皮原形成和辐射对称模式建立

拟南芥早期胚胎的胚体发育至八细胞时, 进行

一次平周分裂形成十六细胞原胚, 包括内、外两个

细胞群: 表皮原和内层细胞。内外层细胞的命运决

定与ATML1 (ARABIDOPSIS THALIANA MERISTEM 
LAYER 1)表达模式的改变密切相关。ATML1编码

HD-ZIP IV (class IV homeodomain leucine zipper)
转录因子(Mukherjee等2009), 在八细胞胚胎之前

ATML1在胚胎的所有细胞中表达, 十六细胞开始

在胚体中的表达仅限制在外层细胞(Lu等1996; 
Sessions等1999)。研究表明处于ATML1上游的调

控因子可能是生长素或经microRNA途径(Takada
和Jürgens 2007; Nodine和Bartel 2010)。PDF2 
(PROTODERMAL FACTOR 2)与ATML1高度同源, 
PDF2从四细胞胚体开始广泛表达, 早球形期后其

表达被限制在胚体的最外层细胞(图2), ATML1和
PDF2双突变后表皮细胞的分化产生严重缺陷(Abe
等2003; San-Bento等2014)。有研究表明ATML1和
PDF2与顺式作用元件L1-Box结合从而调控下游基

因的表达, 这两个基因自身也含有该元件, 推测

ATML1和PDF2能够通过调控自身的活性来促进表

皮原的分化(Abe等2001, 2003; Nakamura等2006)。
最近的研究发现ATML1是表皮原分化的主要转录

调控因子, 将其过表达会使其他表皮特异基因在

内层组织中异位表达, 诱导非表皮组织产生类似

表皮组织的分化(Peterson等2013; Takada等2013)。
此外, 从八细胞胚开始, 两个亮氨酸富集重复的受

体类激酶RPK1 (RECEPTOR-LIKE PROTEIN KI-
NASE 1)和RPK2 (RECEPTOR-LIKE PROTEIN 
KINASE 2)通过将内层细胞的命运限制在胚胎的

中央区域也影响了内、外层细胞的命运决定(图2) 
(Nodine等2007)。
2.5  茎顶端分生组织和胚根原的分化

当胚胎发育至表皮原阶段(十六细胞胚体)时, 
茎顶端分生组织(SAM)和胚根原的细胞命运决定

图2  拟南芥早期胚胎辐射对称模式建立

Fig.2  Establishment of radial patterning during early embryogenesis of Arabidopsis
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就已经开始。十六细胞胚胎的胚体可分为上层和

下层 ,  在这两层细胞中基因表达出现明显的差

异。在早球形胚的上层细胞中, HD-ZIP III (class 
III homeodomain leucine zipper)转录因子家族PHB 
(PHABULOSA), PHV (PHAVOLUTA), REV (REVO-
LUTA), ATHB8 (ARABIDOPSIS THALIANA HO-
MEOBOX GENE 8)和ATHB15 (ARABIDOPSIS 
THALIANA HOMEOBOX GENE 15)等基因的表达

对于茎顶端分生组织的维持必不可少(Emery等
2003)。而PLT (PLETHORA)转录因子家族中PLT1
和PLT2基因只在早球形胚的下层细胞中表达

(Aida等2004; Galinha等2007)。研究表明转录共抑

制因子TPL (TOPLESS)直接结合PLT基因的启动

子从而抑制其转录, 而tpl突变体的胚胎上部产生

类似胚根的结构, 这种结构在HD-ZIP III基因PHB
突变后消失。此外, PLT启动子驱动HD-ZIP III异
位表达会使基部细胞产生类似SAM的结构, 推测

HD-ZIP III和PLT转录因子家族相互拮抗地决定胚

胎上下层细胞的命运(Smith和Long 2010)。HD-
ZIP III基因的表达同样受到胚体远轴区域表达的

microRNA 165/166家族成员的调控, 其中miR166限
制HD-ZIP III基因在近轴区域表达(图3-A) (Mallory
等2004; Williams等2005; Miyashima等2013)。最近

发现HD-ZIP II家族的部分基因在胚体上层细胞中

的表达受到REV的直接调控, 暗示HD-ZIP III通过

激活HD-ZIP II来调控胚胎发育(Brandt等2012; Tur-
chi等2013; Reinhart等2013)。miR394B (microRN-
A394B)在早球形胚中广泛表达, 而茎顶端分生组

织开始形成时miR394B的表达限制在SAM的L1
层。miR394B通过解除LCR (LEAF CURLING RE-
SPONSIVENESS)对CLV3 (CLAVATA3)和WUS 
(WUSCHEL)的抑制作用来维持茎顶端分生组织。

CLV3和WUS通过反馈循环调节来控制茎顶端分生

组织的大小, CLV3的缺失导致干细胞和SAM的增殖, 
而WUS缺失后茎顶端分生组织会停止分化(Knauer
等2013)。此外, STM (SHOOTMERISTEMLESS)是
调控茎顶端分生组织形成和分化的重要基因, 其
蛋白活性能够维持茎顶端分生组织的细胞状态, 
缺失该基因将导致茎顶端分生组织无法形成(图
3-B) (Barton和Poethig 1993)。

胚根原的形成与分化标志着根尖分生组织发

育的起始。球形期时WOX5在胚根原细胞中特异

图3  拟南芥早期胚胎茎顶端分生组织和胚根原的分化

Fig.3  Determination of shoot apical meristem and hypophysis 
during early embryogenesis of Arabidopsis

A: 16-细胞时期HD-ZIP III和PLT转录因子家族相互拮抗地决

定胚体上下层细胞的命运; B: 球形期胚胎茎顶端分生组织的分化; 
C: 球形期胚胎胚根原的分化。

表达, 胚根原不对称分裂后WOX5的表达被限制在

静止中心(Haecke等2004)。生长素在胚根原的形

成和分化中也发挥重要作用(Möller和Weijers 2009): 
PIN1在维管束原中表达, 将生长素转运至胚根原; 
MP和BDL不仅调控维管束原的形成, 也参与胚根

原的分化, MP能够调控胚根原周围的细胞发育成

为胚根(Weijers等2006)。TOM7 (TRANSLOCASE 
OF OUTER MEMBRANE 7)是位于MP下游的

bHLH (basic Helix-Loop-Helix)转录因子, 下调其表

达会使胚根原分裂异常(Schlereth等2010); IAA10 
(INDOLEACETIC ACID-INDUCED PROTEIN 10)
和ARF9 (AUXIN RESPONSE FACTOR 9)可能参

与介导胚根原中的生长素响应(图3-C) (Rademacher
等2011, 2012)。
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2.6  维管束原和基本组织原的分化

在拟南芥胚体发育至32~64细胞时期的球形

期胚胎中, 下部细胞由外向内可分为三层: 最外层

为表皮原细胞, 最内层中央的细胞为维管束原, 而
这两层中间的细胞为基本组织原。目前对维管束

原和基本组织原分化的认识主要来源于GRAS (包
括GAI, RGA和SCR 3个蛋白)蛋白家族的转录因子

SHR (SHORT ROOT)和SCR (SCARECROW) (Pysh
等1999)。SHR在晚球形胚的维管束原中表达

(Helariutta等2000; Sena等2004), 但SHR蛋白能够

从维管束原转运至周围的基本组织和静止中心, 
激活这些细胞中SCR的转录(Nakajima等2001; Gal-
lagher等2004; Vatén等2011), SCR能促进基本组织

中最靠近内层的细胞分化为内皮层(Heidstra等
2004)。胚胎发育至晚球形期之后SCZ (SCHIZORI-
ZA)在维管束原、基本组织原和静止中心表达, 目
前认为SCZ可能通过下调SHR和SCR的表达来促进

皮层分化, 并且抑制内皮层的分化(图4) (ten Hove等
2010)。转录因子TOM5和LHW (LONESOME 
HIGHWAY)均含有bHLH结构域, 二者能够形成异源

二聚体, 作用于MP下游促进维管束原的形成和维持

(Ohashi-Ito和Bergmann 2007; De Rybel等2013)。最

近研究证实参与细胞分裂素生物合成途径最后一

步的LOG4 (LONELY GUY 4)酶, 可能是TMO5-LHW
复合体的直接靶标(De Rybel等2014)。双突变体

tmo5 tmo5-like1和lhw lhw-like3中维管束原细胞的平

周分裂产生异常(Schlereth等2010; Ohashi-Ito等
2013), 而采用外源细胞分裂素处理后, 该双突变体

能进行正常平周分裂, 细胞数目增加, 甚至达到野

生型的水平, 暗示LOG4基因和细胞分裂素对TMO5-
LHW复合体在维管束原形成中的功能发挥十分重

要(图4) (De Rybel等2014; Smit和Weijers 2015)。
3  线粒体蛋白在早期胚胎发育中发挥着重要的作用

线粒体是真核细胞的能量工厂, 为细胞内的

各种生命活动提供ATP。作为半自主细胞器, 线粒

体自身基因组的表达对其结构维持和功能的发挥

必不可少。目前拟南芥线粒体的结构元件已十分

清晰, 高通量测序也揭示了线粒体的基因组成和

表达情况(Millar等2008)。遗传学和分子生物学研

究表明, 部分核基因编码的线粒体蛋白在植物生

长发育中发挥重要作用。Law等(2012)通过大规模

生物信息学分析及正反向遗传筛选, 获得了拟南

芥239个编码线粒体蛋白的核基因, 其中已有报道

的78个基因中近40%基因的突变体具有胚胎致死

的表型, 而拟南芥基因组中能够产生胚胎致死表

型的基因占基因总数的比例远低于40%, 因此这一

比例远高于胚胎发育相关基因在拟南芥整个基因

组中的相对值(Tzafrir等2004; Law等2012)。随后

的研究鉴定出更多参与胚胎发育的线粒体蛋白, 
拟南芥线粒体转运蛋白TIM9/10 (TRANSLOCASE 
OF THE INNER MEMBRANE9 and 10)缺失后早

期胚胎细胞的分裂停滞在16/32-细胞时期, 研究发

现其突变体胚胎细胞中线粒体膜通透性升高, 细
胞色素c从线粒体释放至细胞质中, 且胞质内活性

氧大量聚集, 导致早期胚体细胞发生程序性死亡, 
表明ATTIM9和ATTIM10对维持早期胚胎细胞中

的线粒体功能十分必要(Deng等2014)。定位在线

粒体上的具有磷酸泛酰巯基乙胺基转移酶活性的

催化酶mtPPT (mitochondrial phosphopantetheinyl 
transferase)通过磷酸化线粒体中乙酰基载体蛋白

mtACP (mitochondrial acyl carrier protein)参与脂肪酸

合成及光呼吸作用(Guan等2015); 其基因缺失后胚

胎发育停滞在球形期, 最终产生种子败育。GRXS15 
(glutaredoxin S15)是线粒体铁硫蛋白组装复合体

中的重要元件, 能够结合铁硫原子簇并将其转移

给铁氧还蛋白, 其基因的缺失导致胚胎细胞中线

粒体铁硫蛋白不能成熟, 引起胚胎发育早期停滞

(Moseler等2015)。这些研究表明线粒体作为真核

生物中进化保守且广泛存在的细胞器, 其结构维

持和功能发挥对于胚胎正常发育十分重要。

4  叶绿体蛋白在早期胚胎发育中发挥着重要的作用

叶绿体是高等植物细胞中独特且重要的半自

主细胞器, 其拟核中的基因组DNA能够通过转录

和翻译生成RNA和蛋白质, 这些产物与核基因编

码的叶绿体蛋白一起共同维持叶绿体的结构和功

能(Woodson和Chory 2008)。叶绿体的主要功能是

光合作用, 但其胚细胞中的前体——原质体的代谢

对胚胎发生也具有重要影响。在拟南芥中, 叶绿

体的形成与胚胎发育过程紧密相关。胚胎细胞中

叶绿体由合子的母性遗传的原质体分化而来, 胚
胎发育至晚球形期时, 分生组织细胞中的原质体

内膜向内折叠形成大量囊泡, 囊泡之间相互连接

和环绕形成类囊体膜, 分化成为叶绿体(Mansfield
等1991)。前人总结和分析了拟南芥中与胚胎发育
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相关且定位于叶绿体的各种蛋白, 建立了一个包

含119个核基因的综合数据组(Bryant等2011)。分

析发现干扰叶绿体基因的正常表达或叶绿体的生

物合成通常会引起胚胎致死。最近, 研究报道了一

些在拟南芥胚胎发生中发挥关键功能的叶绿体蛋

白质: 热休克蛋白(heat shock protein 90, Hsp90C)作
为分子伴侣与叶绿体蛋白输入复合体TOC-TIC 
(Translocon at the outer/inner envelope membrane of 
chloroplasts)相互作用, 参与胞质蛋白进入叶绿体

前的正确折叠, 杂合体hsp90c植株的角果包含约

25%的白化胚珠, 随后皱缩不能形成正常的种子, 
表明Hsp90C参与胞质蛋白向叶绿体内部的转运是

胚胎发育所必需的(Inoue等2013)。磷酸甘油酸盐

脱氢酶(phosphoglycerate dehydrogenase1, PGDH1)
是铵盐同化及色氨酸生物合成途径的必需组分, 
其活性能被色氨酸的反馈调控所抑制。对pgdh1
突变体的分析发现胚胎致死的表型, 纯合体胚的

形态异常且形成白化透明的种子(Benstein等2013), 
推测PGDH1基因的突变导致色氨酸及其衍生物如

磷脂酰丝氨酸(Yamaoka等2011)的缺乏, 影响了胚

细胞中蛋白质或其他信号分子的合成。拟南芥核

糖核酸酶J (Ribonuclease J, RNJ)具有核糖核酸外

切及内切酶活性, 通过降解叶绿体中由于低效的

转录终止所形成的反义RNA, 从而保证叶绿体基

因的正常翻译水平(Sharwood等2011)。进一步的

研究发现RNJ缺失会引起胚胎细胞中叶绿体的结

构缺陷, 球形期之后胚胎的发育紊乱且生长素分

布产生障碍, 表明ATRNJ可能通过参与叶绿体基

因转录产物的代谢调控从而控制叶绿体的发育, 
进而在胚胎器官的模式建成中发挥着重要作用

(Chen等2015)。以上研究表明, 叶绿体蛋白在胚胎

发育从球形胚到心形胚的过渡时期中起到必不可

少的功能。已有的研究证实质体的发育及其基因

组的表达在很大程度上受到核基因的顺行控制

(Woodson和Chory 2008)。最近的研究发现, 质体中

产生的信号也可以被转导至细胞核从而调节核基

因的表达。这种逆行调控可以协调质体和核基因

组之间基因表达的平衡, 对于维持质体的发生和其

最佳功能的发挥是必需的(Chi等2013; Petrillo等
2014; Chan等2016)。叶绿体是高等植物必不可少的

细胞器, 其不仅是光合作用的场所, 也负责胞内许

多重要化合物的储存及信号分子的合成代谢(Saka-
moto等2008), 在胚胎发育过程中破坏叶绿体的结构

和功能将会导致胚胎建成中必需物质的缺乏, 也有

可能造成质体向细胞核的逆行调控发生故障, 引发

核基因异常表达, 最终导致胚胎发育不能正常进行。

我们将本文中所涉及到的拟南芥中调控早期

胚胎发育的基因概述在表1中。

5  讨论与展望

在拟南芥胚胎发育过程中, 单细胞的合子经

图4  拟南芥早期胚胎维管束原和基本组织原的分化

Fig.4  Specification of vascular and ground tissue primordia during early embryogenesis of Arabidopsis
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表1  拟南芥中调控早期胚胎发育的基因

Table 1  Genes involved in the regulation of early embryo development in Arabidopsis

基因缩写                                    基因全称            生物学功能                 在胚胎中的表达位置             参考文献

ARF5 AUXIN RESPONSE FACTOR 5 生长素响应因子 维管束原 Hardtke和Berleth 1998;  
    Hamann等2002  
ARF9 AUXIN RESPONSE FACTOR 9 生长素响应因子 胚柄和胚根原 Rademacher等2011 
ATCDC5 ARABIDOPSIS THALIANA CELL DIVISION CYCLE 5 细胞周期因子 子叶和胚根原中优 Lin等2007
   势表达

ATCUL1 ARABIDOPSIS THALIANA CULLIN 1 SCF泛素连接酶 整个胚胎 Shen等2002
ATHB15 ARABIDOPSIS THALIANA HOMEOBOX GENE 15 HD-ZIP III转录因子 茎顶端分生组织和 Emery等2003
   维管束原

ATHB8 ARABIDOPSIS THALIANA HOMEOBOX GENE 8 HD-ZIP III转录因子 茎顶端分生组织和 Emery等2003
   维管束原

ATLIG1 ARABIDOPSIS THALIANA DNA LIGASE 1 DNA连接酶 整个胚胎 Andreuzza等2010
ATML1 ARABIDOPSIS THALIANA MERISTEM LAYER 1 HD-ZIP IV转录因子 胚柄和胚体外层 Abe等2003
ATYAO ARABIDOPSIS THALIANA YAOZHE 核仁蛋白 心形期胚胎之前 Li等2010
BDL BODENLOS 生长素响应抑制子 维管束原 Hamann等2002
CLE8 CLAVATA3/EMBRYO SURROUNDING  分泌蛋白 心形期胚胎之前 Fiume等2012
 REGION-RELATED 8
CLV3 CLAVATA3 分泌肽类激素 茎顶端分生组织 Fiume等2012
ESFs EMBRYO SURROUNDING FACTORS 半胱氨酸富集分泌肽 胚胎周围的细胞和 Costa等2014
   胚柄

FAC1 EMBRYONIC FACTOR 1 腺苷酸脱氨酶 整个胚胎 Xu等2005
GN GNOM 鸟苷酸交换因子 维管束原, 胚根原和 Wolters等2011; 
   胚体上部表皮细胞 Doyle等2015
GNL1 GNOM-LIKE 1 鸟苷酸交换因子 维管束原, 胚根原和 Doyle等2015
   胚体上部表皮细胞

GRD GROUNDED RKD转录因子 胚柄和胚体下部优 Bayer等2016
   势表达

IAA10 INDOLEACETIC ACID-INDUCED PROTEIN 10 生长素响应抑制子 胚柄和胚根原 Rademacher等2012
IAA12 INDOLE-3-ACETIC ACID INDUCIBLE 12 生长素响应抑制子 维管束原 Hamann等2002
LCR LEAF CURLING RESPONSIVENESS F-box蛋白 茎顶端分生组织 ten Hove等2015
LHW LONESOME HIGHWAY bHLH转录因子 胚柄和胚体下部 De Rybel等2013
LOG4 LONELY GUY 4 赖氨酸脱羧酶 维管束原 De Rybel等2014
miR166 microRNA166 小分子非编码RNA 胚柄和胚胎远轴区域 Miyashima等2013
miR394B microRNA394B 小分子非编码RNA 茎顶端分生组织 Knauer等2013
MKK4 MITOGEN-ACTIVATED PROTEIN KINASE KINASE 4 有丝分裂原活化蛋白激酶 合子和基细胞 Musielak和Bayer 2014
MKK5 MITOGEN-ACTIVATED PROTEIN KINASE KINASE 5 有丝分裂原活化蛋白激酶 合子和基细胞 Musielak和Bayer 2014
MP MONOPTEROS 生长素响应因子 维管束原 Hardtke和Berleth 1998
MPK3 MITOGEN-ACTIVATED PROTEIN KINASE 3 有丝分裂原活化蛋白激酶 合子和基细胞 Musielak和Bayer 2014
MPK6 MITOGEN-ACTIVATED PROTEIN KINASE 6 有丝分裂原活化蛋白激酶 合子和基细胞 Musielak和Bayer 2014
PDF2 PROTODERMAL FACTOR 2 脯氨酸富集蛋白 胚体外层细胞 Abe等2003
PGDH1 PHOSPHOGLYCERATE DEHYDROGENASE1 磷酸甘油酸盐脱氢酶 鱼雷期之后胚胎 Benstein等2013
   子叶顶端 
PHB PHABULOSA HD-ZIP III转录因子 茎顶端分生组织,  Emery等2003
   子叶和维管束原

PHV PHAVOLUTA HD-ZIP III转录因子 茎顶端分生组织,  Emery等2003
   子叶和维管束原

PIN1 PIN-FORMED 1 生长素输出载体 胚体 Jeong等2011
PIN7 PIN-FORMED 7 生长素输出载体 胚柄 Friml等2003
PLT1 PLETHORA 1 PLT转录因子 胚体下部 Aida等2004
PLT2 PLETHORA 2 PLT转录因子 胚体下部 Aida等2004
REV REVOLUTA HD-ZIP III转录因子 顶端分生组织,  Emery等2003
   子叶和维管束原
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RNJ RIBONUCLEASE J 核糖核酸酶 球形期胚胎之后 Chen等2015
RPK1 RECEPTOR-LIKE PROTEIN KINASE 1 亮氨酸富集重复受体类激酶 胚柄和胚体下部 Nodine等2007
RPK2 RECEPTOR-LIKE PROTEIN KINASE 2 亮氨酸富集重复受体类激酶 胚柄、胚体外层 Nodine等2007
   和下部内层细胞

SCR SCARECROW GRAS转录因子 基本组织原和静 Heidstra等2004
   止中心

SCZ SCHIZORIZA 热休克转录因子 维管束原、基本组 ten Hove等2010
   织原和静止中心

SHR SHORT ROOT GRAS转录因子 维管束原 Vatén等2011
SSP SHORT SUSPENSOR 白细胞介素-1受体相关激酶 合子 Bayer等2009
STM SHOOTMERISTEMLESS 同源域蛋白 茎顶端分生组织 Barton和Poethig 1993
TIM9 TRANSLOCASE OF THE INNER MEMBRANE 9 线粒体内膜转运蛋白 整个胚胎 Deng等2014
TIM10 TRANSLOCASE OF THE INNER MEMBRANE 10 线粒体内膜转运蛋白 整个胚胎 Deng等2014
TOM5 TRANSLOCASE OF OUTER MEMBRANE 5 bHLH转录因子 维管束原 Ohashi-Ito和
    Bergmann 2007
TOM7 TRANSLOCASE OF OUTER MEMBRANE 7 bHLH转录因子 维管束原 Schlereth等2010
TPL TOPLESS 转录共抑制因子 胚体下部 Smith和Long 2010
WOX2 WUSCHEL RELATED HOMEOBOX 2 WOX转录因子 胚体上部 Wu等2007; 
    Breuninger等2008
WOX8 WUSCHEL RELATED HOMEOBOX 8 WOX转录因子 胚柄 Ueda等2011
WOX9 WUSCHEL RELATED HOMEOBOX 9 WOX转录因子 胚柄和胚体下部 Ueda等2011
WRKY2 WRKY DNA-BINDING PROTEIN 2 WRKY转录因子 胚柄 Ueda等2011
WUS WUSCHEL 同源域转录因子 茎顶端分生组织 Knauer等2013
YDA YODA 有丝分裂原活化蛋白激酶 合子、顶细胞和 Lukowitz等2004; 
  激酶激酶 基细胞 Musielak等2014
ZEUS1 ZEUS1 胸腺嘧啶激酶 球形期胚胎之后 Ronceret等2008

基因缩写                                  基因全称               生物学功能             在胚胎中的表达位置            参考文献

表1 (续)

历复杂但又精确且程序化的分裂和分化模式, 最
终发育成具有完整生命结构的成熟胚胎。在这个

过程中不同细胞的命运分化决定了各组织和器官

的形成, 这使得拟南芥胚胎发育成为一个研究细

胞分化机理的理想模型。阐明这个过程有助于人

们进一步理解在组织和器官形成中不同细胞分裂

和分化的调控机理以及它们之间的信号交流。虽

然已有大量的研究揭示了拟南芥胚胎发育中重要

生物学事件的遗传途径和分子调控机制, 但是胚

胎发育是一个极其复杂的过程, 并且深埋在层层

组织中难以观察 ,  涉及许多基因转录、蛋白翻

译、信号转导以及未知的调控网络, 目前的研究

仍然面临诸多困难和尚待解决的问题。

(1)由于很多植物生长发育的重要基因对于胚

胎发育也是必须的, 因此这些基因的缺失首先影

响了胚胎发育, 对应的突变体通常产生早期胚胎

致死的剧烈表型, 在一定程度上阻碍了通过正向

遗传学的方法对这些基因进行研究。虽然最近在

早期胚胎发育过程中的3D模型重建拓宽了人们对

一些重要生物学事件的认识(Yoshida等2014), 但要

进一步了解胚胎发育的动态过程和机制仍然存在

挑战。

(2)目前报道的多数胚胎发育相关基因的功能

只是参与胚胎细胞命运的维持而并非细胞命运分

化的起始, 因此胚胎发育过程中细胞命运究竟是

如何进行的仍然需要深入探索。例如: 植物的形

态是高度极性化的, 胚胎的极性建立直接导致了

植物生长的根、茎轴向, 受精前卵细胞是如何产

生极性的？受精后又是何种信号使合子和胚胎产

生极性？这种信号如何起始相关基因的表达？胚

珠的环境对合子的发育有何种影响？等等。这些

仍然是一个谜。

(3)前人在研究过程中提出了多种胚胎发育的

遗传模型, 其正确与否需要从细胞和分子水平进

行验证。虽然目前的研究证实, 在一定事件中特

异基因的表达模式能够显示某些细胞命运的特异
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性和分化的机理, 但是胚胎发育是不同组织的细

胞精密而协同的分裂和分化过程, 在这个过程中

尤为重要的不是揭示个别基因的表达模式, 而是

不同组织细胞间的基因信号交流和调控网络, 因
此要合理地解释胚胎发育的遗传模型仍然需要不

断的探索。

(4)植物胚胎发生的种类繁多, 虽然不同类型

的胚胎发生过程中细胞的数目以及分裂方式各有

差异, 但是胚胎的组织分化和器官形成仍存在较

为普遍的规律。拟南芥的胚胎发生遵循定向、精

确且高度有序的分裂模式, 使其成为研究细胞分

裂和组织分化机制的十分理想的模型, 而拟南芥

的这种规律是否能够应用到其他植物中, 需在更

多的植物中开展研究。

植物胚胎发育的研究已经取得很大的进展, 
随着遗传学和分子生物学等技术的不断进步, 这
个领域的诸多难题将会逐渐得到解答, 对于植物

胚胎发育的未知事件和分子机制以及网络调控关

系将会获得更加详细而深入的认识。
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Research progress of pattern formation and molecular mechanism in the early 
embryo of Arabidopsis
LI Shu-Qin, LI Lu, CHEN Hong-Yu, ZHAO Jie*

State Key Laboratory of Hybrid Rice, College of Life Sciences, Wuhan University, Wuhan 430072, China

Abstract: Embryogenesis from a fertilized egg cell (zygote) is the beginning of plant development. The cell 
fate decisions and pattern formation determine the construction of tissues and organs during early embryonic 
development, which lay the foundation for the production of mature embryo and development of complete 
plants. The direction of cell division in early embryogenesis is precise, leading to a rich diversity of embryo-
genesis in angiosperms. Recently, a large number of studies have revealed the genetic pathways and molecular 
mechanisms of some important biological events during early embryonic development of Arabidopsis. Here, 
this review summarizes the latest research progress of molecular mechanisms that regulate important biological 
events in Arabidopsis early embryonic development, including zygotic genome activation, the establishment of 
apical-basal polarity, the formation of outer versus inner layers, the determination of shoot and root domains, 
the specification of vascular and ground tissues and so on. Furthermore, we also put forward research direction 
and some questions needed to be solved in the future.
Key words: Arabidopsis; early embryo; cell differentiation; pattern formation; molecular mechanisms
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