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摘　 要: 基于拟南芥(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ (Ｌ.) Ｈｅｙｎｈ)单角果种子数量(角粒数)的全基因组关联分析(ＧＷＡＳ)
数据ꎬ 筛选到一个可能影响角粒数的候选基因 ＡｔＭＥＳ１ꎬ 并对其表达模式和转录组数据进行了分析ꎮ 结果显示ꎬ
ＡｔＭＥＳ１ 的表达模式分析结果表明其在心皮和花序处等特异性表达ꎮ 分析该基因 Ｔ￣ＤＮＡ 插入突变体的表型发现

其角粒数比野生型对照显著下降ꎮ 转录组分析结果表明ꎬ 参与调控胚珠发生和发育的多个重要基因在缺失突变

体中表达下调ꎮ 同时使用胎座特异启动子使 ＡｔＭＥＳ１ 在雌蕊中过量表达ꎬ 发现转基因植株的角果长度变短ꎬ 但

种子密度显著增加ꎬ 原因可能是通过激活植物激素相关通路ꎬ 从而调控胚珠发生和发育相关基因表达正调控角

粒数ꎮ 研究结果初步证实了 ＡｔＭＥＳ１ 具有正调控拟南芥角粒数和种子密度的功能ꎮ
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　 　 种子是种子植物特有的繁殖器官ꎬ 很多农作物

如水稻 (Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ.)、 小麦 ( Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉ￣
ｖｕｍ Ｌ.)、 大豆(Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ(Ｌ.) Ｍｅｒｒｉｌｌ)、 油菜

(Ｂｒａｓｓｉｃａ ｎａｐｕｓ Ｌ.)等都以种子作为收获物[１]ꎮ
种子数量和重量是直接决定这些农作物产量的关键

性状ꎬ 在不影响育性和种子重量的情况下ꎬ 增加种

子数量是增加种子产量的有效途径ꎮ 与种子发育和

种子重量相比ꎬ 种子数量的调控机制系统研究相对

较少ꎬ 尤其是双子叶作物ꎮ 拟南芥 (Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｔｈａｌｉａｎａ (Ｌ.) Ｈｅｙｎｈ)是十字花科的一种模式植物ꎬ
可作为双子叶作物的模式材料研究种子数量调控机

制ꎬ 拟南芥的种子数量由角果数量和单角果种子数

(角粒数)决定[２]ꎮ
角果数由受精的花的数量决定ꎬ 而角粒数取决

于很多因素ꎬ 包括: 花器官发育、 胚珠决定、 胚珠

原基起始、 胚珠发育、 雌雄配子发育、 双受精过程

以及合子发育等ꎬ 并且每个过程都受到不同信号通

路的调控[３－８]ꎮ 角粒数的最大值取决于胚珠数ꎬ 而

胚珠数的最大值取决于胚珠原基数ꎬ 胚珠原基的数

量取决于胚珠决定和胚珠原基的起始过程ꎮ 研究表

明ꎬ 很多因素通过调控雌蕊大小或者胚珠起始过程

来影响胚珠原基数量ꎬ 进而很大程度上决定了角粒

数ꎬ 如调控花器官发育的 ＭＡＤＳ 基因[９]ꎬ 植物激

素[１０－１４]和环境因素[１５ꎬ １６]等ꎮ
拟南芥花发育包括 ２０ 个时期ꎬ 其中胚珠起始

和发育集中在花发育的 ９~１２ 期ꎬ 胚珠原基起始于

心皮边缘分生组织ꎬ 主要在第 ９ 期不同时起

始[４ꎬ １７－２０]ꎮ 花器官发育通过 ＡＢＣＤＥ 模型中不同

ＭＡＤＳ 基因进行调节ꎬ 其中 Ｃ 基因单独决定心皮

的形 成ꎬ Ｄ 类 基 因 包 括 ＳＥＥＤＳＴＩＣＫ ( ＳＴＫ )、
ＳＨＡＴＴＥＲＰＲＯＯＦ１ ( ＳＨＰ１ )、 ＳＨＡＴＴＥＲＰＲＯＯＦ１
(ＳＨＰ２) [９ꎬ ２１]等调控胚珠的决定和起始ꎮ 研究发现

ＳＴＫ 与 ＳＨＰ１ 和 ＳＨＰ２ 对胚珠的发育是必须的ꎬ 它

们单独或者同时突变会使胚珠和种子发育受阻ꎬ 部

分胚珠转化成叶状或心皮状组织[２２]ꎮ Ｅ 类基因包

括 ＳＥＰＡＬＬＡＴＡ(ＳＥＰ)ꎮ ＡＢＣＤ 基因与 Ｅ 类基因联

合表达可以使叶片转化成完整的花器官[２３]ꎮ
我们实验室的前期工作证明油菜素甾醇(ＢＲ)

通过转录因子 ＢＺＲ１ 直接或间接调节胚珠早期发育

相关基因 ＡＮＴ、 ＨＬＬ 和 ＡＰ２ 的表达ꎬ 从而正调控

角粒数ꎮ 与野生型相比ꎬ ＢＲ 信号增强突变体

ｂｚｒ１￣１Ｄ 具有胎座长、 胚珠数目增加、 角粒数增加

的表型ꎮ 相反ꎬ ＢＲ 缺失和不敏感突变体 ｄｅｔ２、
ｂｒｉ１ 和 ｂｉｎ２￣１ 具有胎座短、 胚珠数目少、 角粒数

减少的表型[２４]ꎮ 细胞分裂素(ＣＫｓ)正调控胚珠起

始ꎬ 细 胞 分 裂 素 脱 氢 酶 ( ｃｙｔｏｋｉｎｉｎ ｄｅｈｙｄｒｏ￣
ｇｅｎａｓｅꎬ ＣＫＸ)是催化细胞分裂素降解的酶ꎬ ｃｋｘ３
ｃｋｘ５ 双突变体表现较长的雌蕊ꎬ 并且胚珠数目几

乎是野生型的 ２ 倍[１０]ꎮ 生长素与植物侧生器官的

发生、 胚珠起始和胚珠发育等多个植物生理过程有

关[１４ꎬ ２５－２７]ꎮ 有研究已经证实拟南芥胚珠发育过程

中生长素极性输出蛋白 ＰＩＮ１ 是介导生长素积累的

一种非常重要的因子ꎮ ｐｉｎ１￣５ 是 ＰＩＮ１ 的一个弱的

突变体胚珠ꎬ 它的胚珠原基数量减少ꎬ 胚珠数目平

均 ９ 个左右[１１ꎬ ２７]ꎮ ＰＩＮ１ 的极性分布和生长素响应

最大值与胚珠不同时起始过程密切相关[４]ꎬ ＰＩＮ１
正调控角粒数ꎮ

前期研究中ꎬ 我们通过全基因组关联分析

(ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓꎬ ＧＷＡＳ)ꎬ 以

拟南芥 １０７ 个生态型为材料ꎬ 鉴定出 ３８ 个最重要

的 ＳＮＰｓ 位点ꎬ 筛选出来了数十个候选基因[２８]ꎮ
本研究以上述结果为基础ꎬ 结合基因表达ꎬ 选择其

中一个候选基因 ＡｔＭＥＳ１ 进行功能验证ꎮ ＡｔＭＥＳ１
编码一种蛋白质ꎬ 该蛋白质在体外具有羧酸酯酶活

性、 水杨酸甲酯酯酶活性、 茉莉酸甲酯酯酶活性和

ＩＡＡ 甲酯酯酶活性[２９]ꎬ 主要在拟南芥心皮、 花序

等处表达ꎮ 功能研究发现 ＡｔＭＥＳ１ 正调控角粒数ꎬ
本研究通过转录组分析得到了一些参与胚珠原基起

始过程与角粒数调控的候选基因和信号ꎬ 以期为提

高双子叶作物的产量研究提供新的线索ꎮ

１　 材料与方法

１􀆰 １　 实验材料

实 验 材 料 为 拟 南 芥 Ｃｏｌｕｍｂｉａ 生 态 型

(Ｃｏｌ) ꎬ 为本实验室所保存ꎮ 购入 ＳＡＬＫ 研究

所 ( ｈｔｔｐ: / / ｓｉｇｎａｌ. ｓａｌｋ. ｅｄｕ / ｃｇｉ￣ｂｉｎ / ｔｄｎａｅｘｐｒｅｓｓ)
Ｃｏｌ 背景下的拟南芥 Ｔ￣ＤＮＡ 插入突变体 Ａｔｍｅｓ１￣１
(ＳＡＬＫ ＿ ０５６９７４􀆰５０􀆰７５􀆰ｘ) 和 Ａｔｍｅｓ１￣２ ( ＳＡＬＫ ＿
１３９８７３􀆰５０􀆰４５􀆰ｘ) ꎮ 将拟南芥干燥种子在超净台中

使用 １０％次氯酸钠震荡灭菌 ５ ｍｉｎꎬ 采用无菌水冲

洗 ５ 次ꎬ 之后播种在 １ / ２ ＭＳ 培养基中ꎮ 于 ４℃、
黑暗条件下放置 ４８ ｈꎬ 春化后转移至(２３℃ꎬ １６ ｈ
光照 / ８ ｈ 黑暗)恒温光照培养箱中培养 ７ ｄꎬ 将幼

苗移入土中ꎬ 于 ２３℃ꎬ １６ ｈ 光照 / ８ ｈ 黑暗温室种
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植ꎮ 农杆菌感受态 ＧＶ３１０１ 及大肠杆菌感受态 Ｅ.
ｃｏｌｉ ＤＨ５α 购于上海唯地生物技术有限公司ꎮ 表达

载体载体 ｐＢＩ１０１􀆰３ 为本实验室保存ꎮ
１􀆰 ２　 实验方法

１􀆰 ２􀆰 １　 角粒数、 角果长度和种子密度统计

选择 Ｃｏｌ 突变体纯合株系和过表达株系各 ５ ~
１０ 株长势一致的单株ꎬ 在角果变黄之前ꎬ 使用体

式镜(Ｌｅｉｃａ ＤＦＣ２９０)拍摄第 ５~２０ 个(从根部往上

数)角果ꎬ 并使用镊子和针头将角果解剖ꎬ 统计其

种子数目ꎬ 利用 Ｉｍａｇｅ Ｊ 软件测量角果长度ꎬ 计

算相应的种子密度ꎮ
１􀆰 ２􀆰 ２　 基因克隆和载体构建

从 ＴＡＩＲ(ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ.ｏｒｇ / )网站

获得 ＳＴＫ 的启动子序列和 ＡｔＭＥＳ１ 的 ｇＤＮＡ 序列ꎬ
根据 该 序 列 和 载 体 序 列ꎬ 设 计 ｐＳＴＫ￣Ｘｂａｌ￣Ｆ、
ｐＳＴＫ￣Ｘｂａｌ￣Ｒ 及 ＡｔＭＥＳ１￣Ｆ / Ｒ 引物序列(表 １)ꎬ 以

Ｃｏｌ 的全基因组为模板ꎬ 使用 ＫＯＤ 高保真酶扩增ꎬ
用 ＤＮＡ 回收试剂盒(天根)回收、 纯化 ＤＮＡꎬ 利用

酶切连接法将 ｐｒｏＳＴＫ 连接到 ｐＢＩ１０１􀆰３ 载体上并

测序ꎬ 测序结果正确的重组质粒用 Ｓｍａ１ 限制性核

酸内切酶酶切后ꎬ 回收纯化酶切条带ꎬ 并与扩增出

来的带有 Ｓｍａ１ 酶切位点的 ＡｔＭＥＳ１ 目的基因连

接、 测序ꎬ 最终得到重组质粒 ｐＳＴＫ∷ＡｔＭＥＳ１￣
ＧＵＳꎮ
１􀆰 ２􀆰 ３　 农杆菌侵染拟南芥

将得到的重组质粒转入农杆菌中ꎬ 挑取 ｐＳＴＫ∷
ＡｔＭＥＳ１￣ＧＵＳ 阳性单克隆ꎬ 将含有５０ ｍｇ / Ｌ 利

福平和 ５０ ｍｇ / Ｌ 的卡那霉素的 ２ ｍＬ 液体 ＹＥＰ
放置于 ２８℃和 ２００ ｒｐｍ 摇床中培养 １０ ｈꎬ 再转入

２００ ｍＬ 含有 ５０ ｍｇ / Ｌ 利福平和 ５０ ｍｇ / Ｌ 的卡那

霉素的液体 ＹＥＰ 中放置于摇床中培养 １０ ｈꎮ 收集

农杆菌并用含有 ０􀆰０２％ ( Ｖ / Ｖ ) Ｓｉｌｗｅｔ Ｌ￣７７ 的

ｐＨ ５􀆰 ７ 的 ５％蔗糖溶液将农杆菌稀释至 ＯＤ６００值处

于 ０􀆰８ ~１􀆰０ꎮ 将 Ｃｏｌ 的拟南芥花序浸入该缓冲液

１ ｍｉｎꎬ 密封黑暗中培养 １６ ｈ 以上ꎬ 第 ２ ｄ 用清水

将农杆菌清洗干净ꎮ ４ ｄ 后侵染第 ２ 次ꎬ 侵染步骤

与第一次一致ꎮ 等到植株果荚变黄ꎬ 收集种子ꎮ
１􀆰 ２􀆰 ４　 筛选转基因阳性苗

待种子干燥后ꎬ 使用 １０％的次氯酸钠震荡

灭菌 ５ ｍｉｎꎬ 无菌水冲洗 ５ 次ꎬ 之后播种在含有

５０ ｍｇ / Ｌ 卡那霉素的 １ / ２ ＭＳ 培养基中ꎮ 于 ４℃ꎬ
黑暗条件下放置 ４８ ｈꎬ 春化后转移至恒温光照培

养箱中(２３℃ꎬ １６ ｈ 光照 / ８ ｈ 黑暗)培养 ７ ｄꎬ 筛

选出来有根扎入培养基的幼苗移入土中ꎬ 于 ２３℃ꎬ
１６ ｈ 光照 / ８ ｈ 黑暗温室种植ꎮ
１􀆰 ２􀆰 ５　 突变体株系的鉴定

根据突变体的信息ꎬ 在 ＡｔＭＥＳ１ 基因上、 下游

设计自身引物 ＡｔＭＥＳ１￣ＦＰ / ＲＰꎬ 并在两个突变体插

入位点的下游设计特定的 ３′端引物 ＡｔＭＥＳ１￣１￣ＲＰ、
ＡｔＭＥＳ１￣２￣ＲＰꎬ Ｔ￣ＤＮＡ 的边界引物 ＬＢ(表 １)ꎬ 进

行突变体株系的鉴定ꎮ
１􀆰 ２􀆰 ６　 过表达株系的鉴定

根据 载 体 序 列 设 计 引 物 ＡｔＭＥＳ１￣ＯＸ￣Ｆ 和

ＧＵＳ￣Ｒ(表 １)ꎬ 进行 ＡｔＭＥＳ１￣ＯＸ 过表达株系的

鉴定ꎮ
１􀆰 ２􀆰 ７　 总 ＲＮＡ的提取和反转录 ｃＤＮＡ

采集 拟 南 芥 Ｃｏｌ、 ＡｔＭＥＳ１ 突 变 体 株 系 和

ＡｔＭＥＳ１￣ＯＸ 过表达株系新鲜花序ꎬ 利用 Ｔｒｉｚｏｌ 法
提取 ＲＮＡꎬ 并反转录合成 ｃＤＮＡꎬ 用于基因表达

分析ꎮ
１􀆰 ２􀆰 ８　 荧光定量 ＲＴ￣ＰＣＲ 基因表达分析

将 １􀆰２􀆰７ 所得到的 ｃＤＮＡꎬ 使用实时定量 ＰＣＲ
仪器(德国耶拿公司)进行扩增ꎬ 以 ＡｔＡＣＴＩＮ 作

为内参基因ꎬ 用 ２－△△ＣＴ法分析基因的相对表达

(表 １) ꎮ
表 １　 引物序列

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｏｆ ｐｒｉｍｅｒｓ

引物名称
Ｐｒｉｍｅｒ ｎａｍｅ

引物序列(５′－３′)
Ｐｒｉｍｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅ (５′－３′)

ｐＳＴＫ￣Ｘｂａｌ￣Ｆ ＧＣＡＧＧＴＣＧＡＣＴＣＴＡＧＡＧＣＴＣＴＧ￣
ＣＡＡＴＴＴＣＡＣＣＴＴＴＣ

ｐＳＴＫ￣Ｘｂａｌ￣Ｒ ＣＣＧＧＧＧＡＴＣＣＴＣＴＡＧＡＣＣＴＴＣＡＴＴＴＴＡ￣
ＡＡＣＡＴＣＡＡＡＣ

ＡｔＭＥＳ１￣Ｆ ＧＴＣＴＡＧＡＧＧＡＴＣＣＣＣＧＧＧＡＴＧＡＧＴ￣
ＧＡＧＧＡＡＡＡＧＡＧＧＡＡＡＣＡ

ＡｔＭＥＳ１￣Ｒ ＧＧＡＣＴＧＡＣＣＧＴＡＣＣＣＧＧ￣
ＧＡＡＣＧＡＡＴＴＴＧＴＣＣＧＣＧＡＴ

ＡｔＭＥＳ１￣ＯＸ￣Ｆ ＣＴＣＣＡＧＴＴＧＡＧＧＡＴＣＴＴＧＡＡＣＴ
ＧＵＳ￣Ｒ ＴＴＣＧＴＴＧＴＴＣＡＣＡＣＡＡＡＣＧ
ＱＲＴ￣ ＡｔＭＥＳ１￣Ｆ ＡＡＣＴＴＣＴＣＧＧＡＴＧＡＡＧＧＡＴＡＴＧ
ＱＲＴ￣ ＡｔＭＥＳ１￣Ｒ ＡＴＣＡＣＴＧＡＧＴＴＧＣＴＧＡＧＧＣＴ
ＱＲＴ￣ ＡｔＡＣＴＩＮ￣Ｆ ＣＣＴＴＣＧＴＣＴＴＧＡＴＣＴＴＧＣＧＧ
ＱＲＴ￣ ＡｔＡＣＴＩＮ￣Ｒ ＡＧＣＧＡＴＧＧＣＴＧＧＡＡＣＡＧＡＡＣ
ＡｔＭＥＳ１￣ＦＰ ＧＡＡＴＴＡＧＣＧＣＡＴＧＴＡＡＧＡＴＴＴＣＧ
ＡｔＭＥＳ１￣ＲＰ ＣＧＡＴＣＣＴＧＧＣＣＴＣＡＴＴＡＡＡＡ
ＡｔＭＥＳ１￣１￣ＲＰ ＣＣＡＴＡＴＣＣＴＴＣＡＴＣＣＧＡＧＡＡＧＴ
ＡｔＭＥＳ１￣２￣ＲＰ ＴＣＧＡＴＧＡＴＣＣＣＡＡＡＡＧＣＡＣＴ
ＬＢ ＡＴＴＴＴＧＣＣＧＡＴＴＴＣＧＧＡＡＣ
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１􀆰 ２􀆰 ９　 转录组材料收集

在体式显微镜(Ｌｅｉｃａ ＤＦＣ２９０)下ꎬ 使用镊子

和针头去除萼片和花瓣ꎬ 取 ９~１０ 时期的雌蕊进行

转录组测序分析ꎮ
１􀆰 ２􀆰 １０　 数据分析

将得到的数据利用 ＳＰＳＳ ２１􀆰０ 软件进行方差

分析ꎬ 并标注差异显著性ꎮ 利用 ＧｒａｐｈＰａｄ Ｐｒｉｓｍ
７ 软件作图ꎮ

２　 结果与分析

２􀆰 １　 ＡｔＭＥＳ１突变体株系的鉴定

本研究从拟南芥突变体库(ｈｔｔｐｓ: / / ａｂｒｃ.ｏｓｕ.
ｅｄｕ / )中获得了 ＡｔＭＥＳ１ 的两个相关突变体(图 １:
ａ)ꎬ 并对 ＡｔＭＥＳ１ 突变体株系进行鉴定ꎮ 基因型

鉴定结果表明ꎬ 使用自身引物 ＡｔＭＥＳ１￣ＦＰ / ＲＰ 均

无扩增条带ꎬ 使用特定的后端引物和 ＬＢ 扩增时均

有条带 (图 １: ｂ)ꎬ 说明这两个突变体株系的

Ｔ￣ＤＮＡ 序列均插入在 ＡｔＭＥＳ１ 的基因序列中ꎬ 均

为纯合体ꎬ 并且 Ｔ￣ＤＮＡ 为正向插入ꎬ 将两个突变

体株系分别命名为 Ａｔｍｅｓ１￣１ 和 Ａｔｍｅｓ１￣２ꎮ
２􀆰 ２　 突变体株系基因表达分析

基因表达水平的 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 分析结果显示(图
２)ꎬ 与野生型相比ꎬ Ａｔｍｅｓ１￣１ 和 Ａｔｍｅｓ１￣２ 两个

突变体株系的 ＡｔＭＥＳ１ 基因表达量极显著降低(Ｐ
< ０􀆰０１)ꎬ 说明这两个突变体植株是 ＡｔＭＥＳ１ 的有

效突变体ꎮ
２􀆰 ３　 Ａｔｍｅｓ１￣１和 Ａｔｍｅｓ１￣２突变体株系表型分析

本研究对突变体株系的角果长度、 角粒数

和种子密度进行了研究ꎮ 统计分析结果表明ꎬ
与野生型相比ꎬ ＡｔＭＥＳ１ 的角果长度没有明显变

STOP AtMES1

At 1 1- :MESAt 1 2- :MES
SALK 056974_ SALK 139873_

ATG

Col ColKD KD

LB/AtMES1-1-RP

AtMES1-LP/RP

LB/AtMES1-2-RP

AtMES1-LP/RP

a

b

ａ: Ｔ￣ＤＮＡ 插入的 ＡｔＭＥＳ１ 突变体的结构图ꎮ 白色框代表 ＵＴＲꎬ 黑色框代表 ＡｔＭＥＳ１ 基因ꎬ 三角形代表 Ｔ￣ＤＮＡ 插
入 ＡｔＭＥＳ１ 基因的位置ꎮ ｂ: ＰＣＲ 扩增核酸琼脂糖凝胶电泳图ꎬ ＫＤ 表示突变体株系ꎮ
ａ: Ｆｉｇｕｒｅ ｓｈｏｗｓ ｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｒａｎｓｆｅｒ ＤＮＡ (Ｔ￣ＤＮＡ) ｉｎｓｅｒｔｉｏｎ ｉｎ ｇｅｎｅꎬ ｗｈｉｔｅ ｂｏｘ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ＵＴＲꎬ ｂｌａｃｋ ｂｏｘ ｒｅｐｒｅ￣
ｓｅｎｔｓ ＡｔＭＥＳ１ ｇｅｎｅꎬ ａｎｄ ｔｒｉａｎｇｌｅ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｐｏｓｉｔｉｏｎ ｗｈｅｒｅ Ｔ￣ＤＮＡ ｉｓ ｉｎｓｅｒｔｅｄ ｉｎｔｏ ＡｔＭＥＳ１. ｂ: Ａｇａｒｏｓｅ ｇｅｌ ｅｌｅｃ￣
ｔｒｏｐｈｏｒｅｓｉｓ ｏｆ ｐｏｌｙｍｅｒａｓｅ ｃｈａｉｎ ｒｅａｃｔｉｏｎ (ＰＣＲ) ￣ａｍｐｌｉｆｉｅｄ ｎｕｃｌｅｉｃ ａｃｉｄꎬ ＫＤ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｍｕｔａｎｔ ｌｉｎｅｓ.

图 １　 ＡｔＭＥＳ１ 纯合 Ｔ￣ＤＮＡ插入突变体的鉴定
Ｆｉｇ􀆰 １　 Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｈｏｍｏｚｙｇｏｕｓ Ｔ￣ＤＮＡ ｉｎｓｅｒｔｉｏｎ ｋｎｏｃｋｄｏｗｎ (ＫＤ) ｌｉｎｅ

**

**!
"
#
$
%

AtMES1

R
el

at
iv

e 
ex

pr
es

si
on

 le
ve

l

1.5

1.0

0.5

0

AtMES1 1-

AtMES1 2-Col

ＡｔＭＥＳ１ 突变体中 ＡｔＭＥＳ１ 基因表达量与野生型比对
结果ꎬ 误差线代表 ＳＤꎮ “∗∗”表示 Ｐ < ０􀆰０１ꎮ 下同ꎮ
Ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌ ｏｆ ＡｔＭＥＳ１ ｉｎ ＡｔＭＥＳ１ ｍｕｔａｎｔ
ｃｏｍｐａｒｅｄ ｗｉｔｈ ｔｈａｔ ｉｎ ｗｉｌｄ￣ｔｙｐｅ. Ｅｒｒｏｒ ｂａｒ ｒｅｐｒｅ￣
ｓｅｎｔｓ ＳＤ. “∗∗” ｉｎｄｉｃａｔｅｓ Ｐ < ０􀆰０１. Ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 ２　 ＡｔＭＥＳ１ 突变体株系的基因表达量
Ｆｉｇ􀆰 ２　 ｑＲＴ￣ＰＣＲ ｏｆ ＡｔＭＥＳ１ ｇｅｎｅｓ ｉｎ

ＡｔＭＥＳ１ ｍｕｔａｎｔ ｌｉｎｅｓ

化(图 ３: ａ)ꎬ 但突变体的角粒数显著(Ｐ < ０􀆰０５)
低于野生型(图 ３: ｂ)ꎮ 进一步观察发现ꎬ 与野生

型相比ꎬ 突变体的种子排列较为稀疏(图 ３: ｃ)ꎬ
统计分析结果发现突变体的种子密度(单位长度的

角果里的种子数量)比野生型显著降低(图 ３: ｄ)ꎮ
以上结果说明 ＡｔＭＥＳ１ 正调控拟南芥角粒数和种子

密度ꎮ
２􀆰 ４　 ＡｔＭＥＳ１ 突变体株系转录组测序分析

与野生型相比ꎬ ＡｔＭＥＳ１ 突变体具有角粒数

降低ꎬ 种子密度降低的表型ꎮ 进一步观察发现ꎬ
ＡｔＭＥＳ１ 的角果中没有败育的胚珠和种子ꎬ 表明

ＡｔＭＥＳ１ 不影响种子育性ꎬ 由此可推断突变体的胚
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ａ: Ｃｏｌ 和 Ａｔｍｅｓ１￣１、 Ａｔｍｅｓ１￣２ 突变体株系角果(标尺为 １ ｍｍ)ꎮ ｂ: Ｃｏｌ 和 Ａｔｍｅｓ１￣１、 Ａｔｍｅｓ１￣２ 突变体株系角粒
数ꎮ ｃ: Ｃｏｌ 和 Ａｔｍｅｓ１￣１、 Ａｔｍｅｓ１￣２ 突变体株系的角果解剖图(标尺为 ０􀆰５ ｍｍ)ꎮ ｄ: Ｃｏｌ 和 Ａｔｍｅｓ１￣１、 Ａｔｍｅｓ１￣２
突变体株系的种子密度统计ꎮ “∗”表示 Ｐ < ０􀆰０５ꎮ 下同ꎮ
ａ: Ｓｉｌｉｑｕｅ ｏｆ Ｃｏｌꎬ Ａｔｍｅｓ１￣１ꎬ ａｎｄ Ａｔｍｅｓ１￣２ ｍｕｔａｎｔｓ (Ｂａｒ ＝ １ ｍｍ) . ｂ: Ｓｅｅｄ ｎｕｍｂｅｒ ｐｅｒ ｓｉｌｉｑｕｅ ｏｆ Ｃｏｌꎬ Ａｔｍｅｓ１￣
１ꎬ ａｎｄ Ａｔｍｅｓ１￣２ ｍｕｔａｎｔｓ. ｃ: Ｄｉｓｓｅｃｔｅｄ ｓｉｌｉｑｕｅｓ ｏｆ Ｃｏｌꎬ Ａｔｍｅｓ１￣１ꎬ ａｎｄ Ａｔｍｅｓ１￣２ ｍｕｔａｎｔｓ (Ｂａｒ ＝ ０􀆰５ ｍｍ) .
ｄ: Ｓｅｅｄ ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｆ Ｃｏｌꎬ Ａｔｍｅｓ１￣１ꎬ ａｎｄ Ａｔｍｅｓ１￣２ ｍｕｔａｎｔｓ. “∗” ｉｎｄｉｃａｔｅｓ Ｐ < ０􀆰０５. Ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 ３　 Ｃｏｌ和 ＡｔＭＥＳ１ 突变体株系表型分析
Ｆｉｇ􀆰 ３　 Ｐｈｅｎｏｔｙｐｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ Ｃｏｌ ａｎｄ ＡｔＭＥＳ１ ｍｕｔａｎｔ ｌｉｎｅｓ

珠发育、 配子发育、 雌雄互作以及合子发育都没有

异常ꎬ ＡｔＭＥＳ１ 角粒数降低源自胚珠决定和起始过

程受影响导致的胚珠数目减少(图 ３: ｃ)ꎮ 已有研

究[４ꎬ １９]和我们的观察结果都表明胚珠起始和发育

主要集中在花发育时期第 ９~１２ 期ꎬ 胚珠原基起始

主要在 ９ 期ꎮ 因此ꎬ 为进一步探究突变体胚珠数量

减少的原因ꎬ 本研究对 ＡｔＭＥＳ１ 突变体株系和野生

型花发育 ９ 期的幼嫩花蕾进行了全基因组转录水平

的分析ꎮ 通过比较野生型与 ＡｔＭＥＳ１ 突变体基因

表达水平ꎬ 鉴定出了 ２９２７ 个差异表达基因(Ｐ<
０􀆰０５)ꎬ 其中 １５０３ 个在 ＡｔＭＥＳ１ 突变体株系中表

达上调ꎬ １４２４ 个表达下调ꎮ 将差异表达基因通

过 ＫＥＧＧ 信号通路富集分析ꎬ 发现上调基因主要

集中于代谢途径(Ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐａｔｈｗａｙｓ)和次生代

谢物 合 成 ( Ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｏｆ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｍｅｔａｂｏ￣
ｌｉｔｅｓ)等通路中(图 ４: ａ)ꎻ 下调基因主要集中于

植物激素信号转导(Ｐｌａｎｔ ｈｏｒｍｏｎｅ ｓｉｇｎａｌ ｔｒａｎｓ￣
ｄｕｃｔｉｏｎ)和剪接体 ( Ｓｐｌｉｃｅｏｓｏｍｅ) 等通路中 (图

４: ｂ)ꎮ 在突变体株系中下调表达的基因显著富

集于植物激素信号转导通路ꎬ 表明 ＡｔＭＥＳ１ 可能

参与了植物激素调控胚珠起始和角粒数调控的过

程ꎮ 我们发现在 ＡｔＭＥＳ１ 突变体株系中有 ４ 个影

响雌蕊、 胚珠起始和胚珠发育的基因表达都显著

下调(表 ２)ꎬ 而这几个基因都是通过植物激素信

号ꎬ 如生长素、 细胞分裂素和油菜素甾醇调控胚

珠数目及角粒数ꎮ 因此 ＡｔＭＥＳ１ 功能下降造成的

激素信号改变可能是突变体胚珠数目和角粒数减

少的原因ꎮ
２􀆰 ５　 ＡｔＭＥＳ１￣ＯＸｓ 过表达株系的研究

为了进一步证明 ＡｔＭＥＳ１ 对角粒数和种子密度

的影响ꎬ 我们使用胎座特异高表达的 ＳＴＫ 的启动

子驱动 ＡｔＭＥＳ１ 基因ꎬ 使其在胎座上的过表达ꎬ 构

建了过表达株系 ＡｔＭＥＳ１￣ＯＸｓꎮ
２􀆰 ５􀆰 １　 ＡｔＭＥＳ１￣ＯＸｓ 过表达株系的表达量分析

将筛选出来的转基因阳性苗进行基因型鉴定之

后进行表达量分析ꎬ 结果显示ꎬ 与野生型相比ꎬ
ＡｔＭＥＳ１ 基 因 的 过 表 达 株 系 ＡｔＭＥＳ１￣ ＯＸ￣１、
ＡｔＭＥＳ１￣ＯＸ￣２ 和 ＡｔＭＥＳ１￣ＯＸ￣３ 中ꎬ ＡｔＭＥＳ１ 的表

达量显著性增加ꎬ 其中 ＡｔＭＥＳ１￣ＯＸ￣１、 ＡｔＭＥＳ１￣
ＯＸ￣２ 是野生型的十几倍(图 ５)ꎬ 表明在这些植株
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图 ４　 ＫＥＧＧ 聚类分析
Ｆｉｇ􀆰 ４　 ＫＥＧＧ ｃｌｕｓｔｅｒ ａｎａｌｙｓｉｓ

表 ２　 ＡｔＭＥＳ１ 突变体中下调的胚珠起始和发育相关基因
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｄｏｗｎ￣ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｏｖｕｌｅ ｉｎｉｔｉａｔｉｏｎ ａｎｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｉｎ ＡｔＭＥＳ１ ｍｕｔａｎｔ ｌｉｎｅｓ

基因
Ｇｅｎｅ ＩＤ

基因名称
Ｇｅｎｅ ｎａｍｅ

功能
Ｆｕｎｃｔｉｏｎ

ＡｔＭＥＳ１ ｖｓ Ｃｏｌ

Ｌｏｇ２ＦＣ Ｐ￣ｖａｌｕｅ

ＡＴ４Ｇ３６９３０ ＳＰＬ 可激活生长素合成基因和增强细胞分裂素从而调节心皮发育[３０－３２] －０.９２６８７０３１ ０.０２１９９３６５６
ＡＴ３Ｇ１５１７０ ＣＵＣ１ 调节细胞分裂素ꎬ从而影响胚珠起始和胚珠数目[３３] －０.８８９９０７７８ ０.０００４５４１７７６
ＡＴ５Ｇ５３９５０ ＣＵＣ２ 调节细胞分裂素ꎬ从而影响胚珠起始和胚珠数目[３３] －０.６２７５８７９６ ０.０００１７３８２１２
ＡＴ２Ｇ３８０５０ ＤＥＴ２ ＢＲ 缺乏突变体 ｄｅｔ２ 的胚珠数目和角粒数减少[２４] －０.５５０１１０５２ ０.０１６３５２５９２
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ＡｔＭＥＳ１￣ＯＸｓ 过表达株系中 ＡｔＭＥＳ１ 的表达量与 Ｃｏｌ 比对结果ꎮ
Ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌ ｏｆ ＡｔＭＥＳ１ ｉｎ ＡｔＭＥＳ１￣ＯＸｓ ｃｏｍｐａｒｅｄ
ｗｉｔｈ ｔｈａｔ ｏｆ Ｃｏｌ.

图 ５　 ＡｔＭＥＳ１￣ＯＸｓ过表达株系的基因表达量
Ｆｉｇ􀆰 ５　 ｑＲＴ￣ＰＣＲ ｏｆ ＡｔＭＥＳ１ ｇｅｎｅ ｉｎ ＡｔＭＥＳ１￣ＯＸｓ

中有效过量表达了 ＡｔＭＥＳ１ꎮ
２􀆰 ５􀆰 ２　 ＡｔＭＥＳ１￣ＯＸｓ 过表达株系的表型分析

本研究比较了 ＡｔＭＥＳ１￣ＯＸ￣１、 ＡｔＭＥＳ１￣ＯＸ￣２、
ＡｔＭＥＳ１￣ＯＸ￣３过表达株系的角果长度、 角粒数和种

子密度ꎬ 发现过表达株系的角果长度短于野生型(图
６: ａ)ꎮ 与野生型相比ꎬ 过表达株系的角粒数减少

(图 ６: ｂ)ꎬ 但是种子排列密集(图 ６: ｃ)ꎬ 单位角

果长度上的种子数量(即种子密度)比野生型显著增

加(图 ６: ｄ)ꎮ 表明 ＳＴＫ 驱动 ＡｔＭＥＳ１ 在胎座中过

表达可能促进了胚珠起始过程ꎬ 使单位长度的胎座

上的胚珠起始明显增加ꎬ 进而提高了种子密度ꎮ
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ａ: Ｃｏｌ 和过表达株系 ＡｔＭＥＳ１￣ＯＸｓ 的角果(标尺为 １ ｍｍ)ꎮ ｂ: Ｃｏｌ 和过表达株系 ＡｔＭＥＳ１￣ＯＸｓ 的角粒数ꎮ
ｃ: Ｃｏｌ 和过表达株系 ＡｔＭＥＳ１￣ＯＸｓ 的角果解剖图(标尺为 ０􀆰５ ｍｍ)ꎮ ｄ: Ｃｏｌ 和过表达株系 ＡｔＭＥＳ１￣ＯＸｓ 的种
子密度统计ꎮ “∗∗∗”表示 Ｐ < ０􀆰００１ꎮ
ａ: Ｓｉｌｉｑｕｅ ｏｆ Ｃｏｌ ａｎｄ ＡｔＭＥＳ１￣ＯＸｓ (ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｉｎｅｓ) (Ｂａｒ ＝ １ ｍｍ) . ｂ: Ｓｅｅｄ ｎｕｍｂｅｒ ｐｅｒ ｓｉｌｉｑｕｅ ｏｆ Ｃｏｌ
ａｎｄ ＡｔＭＥＳ１￣ＯＸｓ. ｃ: Ｄｉｓｓｅｃｔｅｄ ｓｉｌｉｑｕｅｓ ｏｆ Ｃｏｌ ａｎｄ ＡｔＭＥＳ１￣ＯＸｓ (Ｂａｒ ＝ ０􀆰５ ｍｍ) . ｄ: Ｓｅｅｄ ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｆ Ｃｏｌ
ａｎｄ ＡｔＭＥＳ１￣ＯＸｓ. “∗∗∗” ｉｎｄｉｃａｔｅｓ Ｐ < ０􀆰００１.

图 ６　 Ｃｏｌ和过表达株系 ＡｔＭＥＳ１￣ＯＸｓ表型分析
Ｆｉｇ􀆰 ６　 Ｐｈｅｎｏｔｙｐｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ Ｃｏｌ ａｎｄ ＡｔＭＥＳ１￣ＯＸｓ

３　 讨论

由于空间和营养的限制ꎬ 在很多农作物中千粒

重与籽粒数呈负相关[３４ꎬ ３５]ꎬ 因此有些时候提高种

子数量反而对产量不利ꎮ 但是目前的研究显示种子

数量和重量并非绝对负相关[１０ꎬ ２４ꎬ ３６]ꎬ 因此在种子

重量不显著降低的情况下ꎬ 增加种子数量是提高种

子产量的一种新方法ꎮ
拟南芥角粒数的最大可能性是由胚珠数目原基

决定的ꎬ 因此胚珠决定和起始过程对最终的角粒数

至关重要ꎮ 在不影响育性的情况下ꎬ 只要增加胚珠

起始ꎬ 就能提高角粒数ꎮ 调控胚珠发育、 配子发

育、 受精过程以及合子发育的基因和信号通路只能

保证角粒数在胚珠原基数的基础上不损失ꎬ 但不能

增加角粒数ꎮ 胚珠决定和起始过程受很多因素的影

响ꎬ 如参与胚珠决定的重要转录因子和调控蛋

白[１４]ꎬ 主要涉及编码 ＭＡＤＳ 转录因子家族和其它

调节因子ꎬ 如 ＡＧＡＭＯＵＳ(ＡＧ)、 ＡＩＮＴＥＧＵＭＥＮ￣
ＴＡ(ＡＮＴ)、 ＢＥＬＬ１ (ＢＥＬ１)、 ＡＰＥＴＡＬＡ２ (ＡＰ２)、

ＳＨＡＴＴＥＲＰＲＯＯＦ１ ( ＳＨＰ１ ) 和 ＨＵＥＬＬＥＮＬＯＳ
(ＨＬＬ)等[３７－４１]ꎮ 还有植物激素ꎬ 如生长素、 细胞

分裂素、 油菜素甾醇、 赤霉素等[４ꎬ １０ꎬ ２４ꎬ ４２ꎬ ４３]ꎮ
本研究中 ＡｔＭＥＳ１ 是一种羧酸酯酶ꎬ 在体外与

多种植物激素的羧酸酯密切相关[２９]ꎮ 根据 Ａｔ￣
ＭＥＳ１ 突变体株系的转录组数据分析消费结果发

现ꎬ 突变体株系中表达下调的基因显著富集于植物

激素信号转导通路中ꎮ 并且下调的基因中包括

ＳＰＬ、 ＣＵＣ１ / ２、 ＤＥＴ２ꎬ 这些基因通过植物激素ꎬ
如生长素、 细胞分裂素、 油菜素甾醇直接或间接的

调控胚珠起始和发育ꎬ 最终影响胚珠数目和角粒

数ꎮ ＡｔＭＥＳ１￣ＯＸｓ 在胎座上的过表达导致角果长度

变短ꎬ 但单位长度角果上的种子数量反而上升ꎬ 因

此种子密度增加ꎮ 角果长度下降的机制暂未明晰ꎬ
尚待详细探究ꎻ 单位长度上的角果数量增加意味着

单位长度胎座上的胚珠起始数量增加ꎬ 推测 Ａｔ￣
ＭＥＳ１ 在胎座上的过量表达激活了生长素等植物激

素信号ꎬ 促进了胚珠的侧生起始ꎮ 植物激素影响胚

珠数目ꎬ 胚珠起始及角粒数是多方面的ꎬ 其中不乏
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激素之间相互促进或拮抗等复杂的关系ꎬ 具体的调

控机制还有待进一步研究ꎮ 综上所述ꎬ 本研究初步

证实了 ＡｔＭＥＳ１ 正调控拟南芥胚珠决定与起始过

程ꎬ 进而影响了角粒数和种子密度ꎮ
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ｓｉｓ ｓｅｅｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｓｉｇｎａｌ Ｂｅｈａｖꎬ ２０１３ꎬ ８

(１０): ｅ２５９２８.

[ ３ ] 　 Ｉｒｉｓｈ Ｖ. Ｔｈｅ ＡＢＣ ｍｏｄｅｌ ｏｆ ｆｌｏｒａｌ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ [ Ｊ] . Ｃｕｒｒ

Ｂｉｏｌꎬ ２０１７ꎬ ２７ (１７): Ｒ８８７－Ｒ８９０.

[ ４ ] 　 Ｙｕ ＳＸꎬ Ｚｈｏｕ ＬＷꎬ Ｈｕ ＬＱꎬ Ｊｉａｎｇ ＹＴꎬ Ｚｈａｎｇ ＹＪꎬ ｅｔ ａｌ.

Ａｓｙｎｃｈｒｏｎｙ ｏｆ ｏｖｕｌｅ ｐｒｉｍｏｒｄｉａ ｉｎｉｔｉａｔｉｏｎ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[Ｊ] .

Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔꎬ ２０２０ꎬ １４７ (２４): １９６６１８.

[ ５ ] 　 Ｇóｍｅｚ ＭＤꎬ Ｆｕｓｔｅｒ￣Ａｌｍｕｎｉａ Ｃꎬ Ｏｃａñａ￣Ｃｕｅｓｔａ Ｊꎬ Ａｌｏｎｓｏ

ＪＭꎬ Ｐéｒｅｚ￣Ａｍａｄｏｒ ＭＡ. ＲＧＬ２ ｃｏｎｔｒｏｌｓ ｆｌｏｗｅｒ ｄｅｖｅｌｏｐ￣

ｍｅｎｔꎬ ｏｖｕｌｅ ｎｕｍｂｅｒ ａｎｄ ｆｅｒｔｉｌｉｔｙ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ

Ｓｃｉꎬ ２０１９ꎬ ２８１: ８２－９２.

[ ６ ] 　 Ｐｅｒｅｉｒａ ＰＡꎬ Ｂｏａｖｉｄａ ＬＣꎬ Ｓａｎｔｏｓ ＭＲꎬ Ｂｅｃｋｅｒ ＪＤ. ＡｔＮＯＴ１

ｉｓ ｒｅｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒ ｇａｍｅｔｏｐｈｙｔｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ

[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｊꎬ ２０２０ꎬ １０３(４): １２８９－１３０３.

[ ７ ] 　 Ｈａｃｋｅｎｂｅｒｇ Ｄꎬ Ｔｗｅｌｌ Ｄ. Ｔｈｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ａｎｄ ｐａｔｔｅｒｎｉｎｇ ｏｆ

ｍａｌｅ ｇａｍｅｔｏｐｈｙｔｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ[ Ｊ] . Ｃｕｒｒ Ｔｏｐ Ｄｅｖ Ｂｉｏｌꎬ

２０１９ꎬ １３１: ２５７－２９８.

[ ８ ] 　 Ｙｕａｎ Ｊꎬ Ｋｅｓｓｌｅｒ ＳＡ. Ａ ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ｓｔｕｄｙ

ｒｅｖｅａｌｓ ａ ｎｏｖｅｌ ｒｅｇｕｌａｔｏｒ ｏｆ ｏｖｕｌｅ ｎｕｍｂｅｒ ａｎｄ ｆｅｒｔｉｌｉｔｙ ｉｎ

Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ [ Ｊ ] . ＰＬｏＳ Ｇｅｎｅｔꎬ ２０１９ꎬ １５ ( ２ ):

ｅ１００７９３４.

[ ９ ] 　 Ｄｉ Ｍａｒｚｏ Ｍꎬ Ｒｏｉｇ￣Ｖｉｌｌａｎｏｖａ Ｉꎬ Ｚａｎｃｈｅｔｔｉ Ｅꎬ Ｃａｓｅｌｌｉ Ｆꎬ Ｇｒｅ￣

ｇｉｓ Ｖꎬ ｅｔ ａｌ. ＭＡＤＳ￣Ｂｏｘ ａｎｄ ｂＨＬＨ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ ｃｏ￣

ｏｒｄｉｎａｔｅ ｔｒａｎｓｍｉｔｔｉｎｇ ｔｒａｃｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ

ｔｈａｌｉａｎａ[Ｊ] . Ｆｒｏｎｔ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉꎬ ２０２０ꎬ １１: ５２６.

[１０] 　 Ｂａｒｔｒｉｎａ Ｉꎬ Ｏｔｔｏ Ｅꎬ Ｓｔｒｎａｄ Ｍꎬ Ｗｅｒｎｅｒ Ｔꎬ Ｓｃｈｍüｌｌｉｎｇ Ｔ.

Ｃｙｔｏｋｉｎｉｎ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｔｈｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｍｅｒｉｓｔｅｍｓꎬ

ｆｌｏｗｅｒ ｏｒｇａｎ ｓｉｚｅꎬ ｏｖｕｌｅ ｆｏｒｍａｔｉｏｎꎬ ａｎｄ ｔｈｕｓ ｓｅｅｄ ｙｉｅｌｄ ｉｎ

Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ ２０１１ꎬ ２３(１): ６９－８０.

[１１] 　 Ｂｅｎｃｉｖｅｎｇａ Ｓꎬ Ｓｉｍｏｎｉｎｉ Ｓꎬ Ｂｅｎｋｏｖá Ｅꎬ Ｃｏｌｏｍｂｏ Ｌ. Ｔｈｅ

ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ ＢＥＬ１ ａｎｄ ＳＰＬ ａｒｅ ｒｅｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒ ｃｙｔｏ￣

ｋｉｎｉｎ ａｎｄ ａｕｘｉｎ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｄｕｒｉｎｇ ｏｖｕｌｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｉｎ Ａｒａ￣

ｂｉｄｏｐｓｉｓ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ ２０１２ꎬ ２４(７): ２８８６－２８９７.

[１２] 　 Ｍａｒｓｃｈ￣Ｍａｒｔíｎｅｚ Ｎꎬ ｄｅ Ｆｏｌｔｅｒ Ｓ. Ｈｏｒｍｏｎａｌ ｃｏｎｔｒｏｌ ｏｆ ｔｈｅ

ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ ｇｙｎｏｅｃｉｕｍ[ Ｊ] . Ｃｕｒｒ Ｏｐｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌꎬ

２０１６ꎬ ２９: １０４－１１４.

[１３] 　 Ｍａｒｈａｖｙ' Ｐꎬ Ｂｉｅｌａｃｈ Ａꎬ Ａｂａｓ Ｌꎬ Ａｂｕｚｅｉｎｅｈ Ａꎬ Ｄｕｃｌｅｒｃｑ

Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｙｔｏｋｉｎｉｎ ｍｏｄｕｌａｔｅｓ ｅｎｄｏｃｙｔｉｃ ｔｒａｆｆｉｃｋｉｎｇ ｏｆ ＰＩＮ１

ａｕｘｉｎ ｅｆｆｌｕｘ ｃａｒｒｉｅｒ ｔｏ ｃｏｎｔｒｏｌ ｐｌａｎｔ ｏｒｇａｎｏｇｅｎｅｓｉｓ[Ｊ] . Ｄｅｖ

Ｃｅｌｌꎬ ２０１１ꎬ ２１(４): ７９６－８０４.

[１４] 　 Ｃｕｃｉｎｏｔｔａ Ｍꎬ Ｄｉ Ｍａｒｚｏ Ｍꎬ Ｇｕａｚｚｏｔｔｉ Ａꎬ ｄｅ Ｆｏｌｔｅｒ Ｓꎬ Ｋａｔｅｒ
ＭＭꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｙｎｏｅｃｉｕｍ ｓｉｚｅ ａｎｄ ｏｖｕｌｅ ｎｕｍｂｅｒ ａｒｅ ｉｎｔｅｒ￣

ｃｏｎｎｅｃｔｅｄ ｔｒａｉｔｓ ｔｈａｔ ｉｍｐａｃｔ ｓｅｅｄ ｙｉｅｌｄ [ Ｊ] . Ｊ Ｅｘｐ Ｂｏｔꎬ
２０２０ꎬ ７１(９): ２４７９－２４８９.

[１５] 　 Ｓｉｔａ Ｋꎬ Ｓｅｈｇａｌ Ａꎬ Ｋｕｍａｒ Ｊꎬ Ｋｕｍａｒ Ｓꎬ Ｓｉｎｇｈ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ.

Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｈｉｇｈ￣ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｔｏｌｅｒａｎｔ Ｌｅｎｔｉｌ (Ｌｅｎｓ ｃｕｌｉ￣

ｎａｒｉｓ Ｍｅｄｉｋ.) ｇｅｎｏｔｙｐｅｓ ｔｈｒｏｕｇｈ ｌｅａｆ ａｎｄ ｐｏｌｌｅｎ ｔｒａｉｔｓ[Ｊ] .

Ｆｒｏｎｔ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉꎬ ２０１７ꎬ ８: ７４４.
[１６] 　 Ｊｉａｎｇ Ｙꎬ Ｌａｈｌａｌｉ Ｒꎬ Ｋａｒｕｎａｋａｒａｎ Ｃꎬ Ｗａｒｋｅｎｔｉｎ ＴＤꎬ Ｄａｖｉｓ

ＡＲꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐｏｌｌｅｎꎬ ｏｖｕｌｅｓꎬ ａｎｄ ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ ｉｎ ｐｅａ: ｓｕｃｃｅｓｓꎬ

ｆａｉｌｕｒｅꎬ ａｎｄ ｒｅｓｉｌｉｅｎｃｅ ｉｎ ｈｅａｔ [ Ｊ ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ Ｅｎｖｉｒｏｎꎬ
２０１９ꎬ ４２(１): ３５４－３７２.

[１７] 　 Ｐｌａｃｋｅｔｔ ＡＲＧꎬ Ｐｏｗｅｒｓ ＳＪꎬ Ｐｈｉｌｌｉｐｓ ＡＬꎬ Ｗｉｌｓｏｎ ＺＡꎬ Ｈｅｄ￣
ｄｅｎ Ｐꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｅａｒｌｙ ｉｎｆｌｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａ￣

ｌｉａｎａ ｄｅｍｏｎｓｔｒａｔｅｓ ｐｏｓｉｔｉｏｎａｌ ｅｆｆｅｃｔｓ ｉｎ ｆｌｏｒａｌ ｏｒｇａｎ ｇｒｏｗｔｈ

ａｎｄ ｍｅｒｉｓｔｅｍ ｐａｔｔｅｒｎｉｎｇ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｒｅｐｒｏｄꎬ ２０１８ꎬ ３１(２):
１７１－１９１.

[１８] 　 Ｗａｎｇ Ｙꎬ Ｌｉ Ｙꎬ Ｙａｎ Ｘꎬ Ｄｉｎｇ Ｌꎬ Ｓｈｅｎ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｈａｒａｃｔｅ￣

ｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ Ｃ￣ ａｎｄ Ｄ￣Ｃｌａｓｓ ＭＡＤＳ￣ｂｏｘ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｏｒｃｈｉｄｓ
[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌꎬ ２０２０ꎬ １８４(３): １４６９－１４８１.

[１９] 　 Ｒｏｂｉｎｓｏｎ￣Ｂｅｅｒｓ Ｋꎬ Ｐｒｕｉｔｔ ＲＥꎬ Ｇａｓｓｅｒ ＣＳ. Ｏｖｕｌｅ ｄｅｖｅｌｏｐ￣
ｍｅｎｔ ｉｎ ｗｉｌｄ￣ｔｙｐｅ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ａｎｄ ｔｗｏ ｆｅｍａｌｅ￣ｓｔｅｒｉｌｅ ｍｕ￣
ｔａｎｔｓ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ １９９２ꎬ ４(１０): １２３７－１２４９.

[２０] 　 Ｃｕｃｉｎｏｔｔａ Ｍꎬ Ｃｏｌｏｍｂｏ Ｌꎬ Ｒｏｉｇ￣Ｖｉｌｌａｎｏｖａ Ｉ. Ｏｖｕｌｅ ｄｅｖｅｌｏｐ￣
ｍｅｎｔꎬ ａ ｎｅｗ ｍｏｄｅｌ ｆｏｒ ｌａｔｅｒａｌ ｏｒｇａｎ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ[ Ｊ] . Ｆｒｏｎｔ

Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉꎬ ２０１４ꎬ ５: １１７.
[２１] 　 Ó’Ｍａｏｉｌéｉｄｉｇｈ ＤＳꎬ Ｇｒａｃｉｅｔ Ｅꎬ Ｗｅｌｌｍｅｒ Ｆ. Ｇｅｎｅ ｎｅｔｗｏｒｋｓ

ｃｏｎｔｒｏｌｌｉｎｇ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ｆｌｏｗｅｒ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ [ Ｊ] .

Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌꎬ ２０１４ꎬ ２０１(１): １６－３０.
[２２] 　 Ｆａｖａｒｏ Ｒꎬ Ｐｉｎｙｏｐｉｃｈ Ａꎬ Ｂａｔｔａｇｌｉａ Ｒꎬ Ｋｏｏｉｋｅｒ Ｍꎬ Ｂｏｒｇｈｉ Ｌꎬ

ｅｔ ａｌ. ＭＡＤＳ￣ｂｏｘ ｐｒｏｔｅｉｎ ｃｏｍｐｌｅｘｅｓ ｃｏｎｔｒｏｌ ｃａｒｐｅｌ ａｎｄ
ｏｖｕｌｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ ２００３ꎬ
１５(１１): ２６０３－２６１１.

[２３] 　 Ｐｉｎｙｏｐｉｃｈ Ａꎬ Ｄｉｔｔａ ＧＳꎬ Ｓａｖｉｄｇｅ Ｂꎬ Ｌｉｌｊｅｇｒｅｎ ＳＪꎬ Ｂａｕｍａｎｎ
Ｅꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｓｓｅｓｓｉｎｇ ｔｈｅ ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ｏｆ ＭＡＤＳ￣ｂｏｘ ｇｅｎｅｓ
ｄｕｒｉｎｇ ｃａｒｐｅｌ ａｎｄ ｏｖｕｌｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ[ Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅꎬ ２００３ꎬ

４２４(６９４４): ８５－８８.
[２４] 　 Ｈｕａｎｇ ＨＹꎬ Ｊｉａｎｇ ＷＢꎬ Ｈｕ ＹＷꎬ Ｗｕ Ｐꎬ Ｚｈｕ ＪＹꎬ ｅｔ ａｌ. ＢＲ

ｓｉｇｎａｌ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅｓ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｏｖｕｌｅ ａｎｄ ｓｅｅｄ ｎｕｍｂｅｒ
ｔｈｒｏｕｇｈ ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｂｙ ＢＺＲ１[Ｊ] .
Ｍｏｌ Ｐｌａｎｔꎬ ２０１３ꎬ ６(２): ４５６－４６９.

[２５] 　 Ｇｏｎçａｌｖｅｓ Ｂꎬ Ｈａｓｓｏｎ Ａꎬ Ｂｅｌｃｒａｍ Ｋꎬ Ｃｏｒｔｉｚｏ Ｍꎬ Ｍｏｒｉｎ Ｈꎬ
ｅｔ ａｌ. Ａ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｒｏｌｅ ｆｏｒ ＣＵＰ￣ＳＨＡＰＥＤ ＣＯＴＹＬＥＤＯＮ

ｇｅｎｅｓ ｄｕｒｉｎｇ ｏｖｕｌｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｊꎬ ２０１５ꎬ ８３
(４): ７３２－７４２.

[２６] 　 Ｃｅｃｃａｔｏ Ｌꎬ Ｍａｓｉｅｒｏ Ｓꎬ Ｓｉｎｈａ Ｒｏｙ Ｄꎬ Ｂｅｎｃｉｖｅｎｇａ Ｓꎬ

Ｒｏｉｇ￣Ｖｉｌｌａｎｏｖａ Ｉꎬ ｅｔ ａｌ. Ｍａｔｅｒｎａｌ ｃｏｎｔｒｏｌ ｏｆ ＰＩＮ１ ｉｓ ｒｅｑｕｉｒｅｄ
ｆｏｒ ｆｅｍａｌｅ ｇａｍｅｔｏｐｈｙｔｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[ Ｊ] .

ＰＬｏＳ Ｏｎｅꎬ ２０１３ꎬ ８(６): ｅ６６１４８.
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[２７] 　 Ｇａｌｂｉａｔｉ Ｆꎬ Ｓｉｎｈａ Ｒｏｙ Ｄꎬ Ｓｉｍｏｎｉｎｉ Ｓꎬ Ｃｕｃｉｎｏｔｔａ Ｍꎬ Ｃｅｃｃａ￣

ｔｏ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｎ ｉｎｔｅｇｒａｔｉｖｅ ｍｏｄｅｌ ｏｆ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｏｆ ｏｖｕｌｅ ｐｒｉ￣

ｍｏｒｄｉａ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｊꎬ ２０１３ꎬ ７６(３): ４４６－４５５.

[２８] 　 Ｊｉａｎｇ ＨＬꎬ Ｈｏｎｇ Ｊꎬ Ｊｉａｎｇ ＹＴꎬ Ｙｕ ＳＸꎬ Ｚｈａｎｇ ＹＪꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅ￣

ｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｉｄｅｎｔｉｆｉｅｓ ｃａｎｄｉｄａｔｅ ｇｅｎｅｓ

ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｓｅｅｄ ｎｕｍｂｅｒ ｐｅｒ ｓｉｌｉｑｕｅ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ

[Ｊ] . Ｐｌａｎｔｓ (Ｂａｓｅｌ)ꎬ ２０２０ꎬ ９(５): ５８５.

[２９] 　 Ｙａｎｇ Ｙꎬ Ｘｕ Ｒꎬ Ｍａ ＣＪꎬ Ｖｌｏｔ ＡＣꎬ Ｋｌｅｓｓｉｇ ＤＦꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｎａｃ￣

ｔｉｖｅ ｍｅｔｈｙｌ ｉｎｄｏｌｅ￣３￣ａｃｅｔｉｃ ａｃｉｄ ｅｓｔｅｒ ｃａｎ ｂｅ ｈｙｄｒｏｌｙｚｅｄ

ａｎｄ ａｃｔｉｖａｔｅｄ ｂｙ ｓｅｖｅｒａｌ ｅｓｔｅｒａｓｅｓ ｂｅｌｏｎｇｉｎｇ ｔｏ ｔｈｅ Ａｔ￣

ＭＥＳ ｅｓｔｅｒａｓｅ ｆａｍｉｌｙ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ [ Ｊ ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌꎬ

２００８ꎬ １４７(３): １０３４－１０４５.

[３０] 　 Ａｌｖａｒｅｚ Ｊꎬ Ｓｍｙｔｈ ＤＲ. ＣＲＡＢＳ ＣＬＡＷ ａｎｄ ＳＰＡＴＵＬＡꎬ ｔｗｏ

Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｇｅｎｅｓ ｔｈａｔ ｃｏｎｔｒｏｌ ｃａｒｐｅｌ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｉｎ

ｐａｒａｌｌｅｌ ｗｉｔｈ ＡＧＡＭＯＵＳ [ Ｊ ] . Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔꎬ １９９９ꎬ １２６

(１１): ２３７７－２３８６.

[３１] 　 Ｈｅｉｓｌｅｒ ＭＧꎬ Ａｔｋｉｎｓｏｎ Ａꎬ Ｂｙｌｓｔｒａ ＹＨꎬ Ｗａｌｓｈ Ｒꎬ Ｓｍｙｔｈ ＤＲ.

ＳＰＡＴＵＬＡꎬ ａ ｇｅｎｅ ｔｈａｔ ｃｏｎｔｒｏｌｓ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｃａｒｐｅｌ

ｍａｒｇｉｎ ｔｉｓｓｕｅｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓꎬ ｅｎｃｏｄｅｓ ａ ｂＨＬＨ ｐｒｏｔｅｉｎ

[Ｊ] . Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔꎬ ２００１ꎬ １２８(７): １０８９－１０９８.

[３２] 　 Ｒｅｙｅｓ￣Ｏｌａｌｄｅ ＪＩꎬ Ｚúñｉｇａ￣Ｍａｙｏ ＶＭꎬ Ｓｅｒｗａｔｏｗｓｋａ Ｊꎬ

Ｃｈａｖｅｚ Ｍｏｎｔｅｓ ＲＡꎬ Ｌｏｚａｎｏ￣Ｓｏｔｏｍａｙｏｒ Ｐꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ

ｂＨＬＨ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ＳＰＡＴＵＬＡ ｅｎａｂｌｅｓ ｃｙｔｏｋｉｎｉｎ ｓｉｇ￣

ｎａｌｉｎｇꎬ ａｎｄ ｂｏｔｈ ａｃｔｉｖａｔｅ ａｕｘｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ

ｇｅｎｅｓ ａｔ ｔｈｅ ｍｅｄｉａｌ ｄｏｍａｉｎ ｏｆ ｔｈｅ ｇｙｎｏｅｃｉｕｍ[ Ｊ] . ＰＬｏＳ

Ｇｅｎｅｔꎬ ２０１７ꎬ １３(４): ｅ１００６７２６.

[３３] 　 Ｃｕｃｉｎｏｔｔａ Ｍꎬ Ｍａｎｒｉｑｕｅ Ｓꎬ Ｃｕｅｓｔａ Ｃꎬ Ｂｅｎｋｏｖａ Ｅꎬ Ｎｏｖａｋ

Ｏꎬ ｅｔ ａｌ. ＣＵＰ￣ＳＨＡＰＥＤ ＣＯＴＹＬＥＤＯＮ１ ( ＣＵＣ１ ) ａｎｄ

ＣＵＣ２ ｒｅｇｕｌａｔｅ ｃｙｔｏｋｉｎｉｎ ｈｏｍｅｏｓｔａｓｉｓ ｔｏ ｄｅｔｅｒｍｉｎｅ ｏｖｕｌｅ

ｎｕｍｂｅｒ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ [ Ｊ] . Ｊ Ｅｘｐ Ｂｏｔꎬ ２０１８ꎬ ６９ (２１):

５１６９－５１７６.

[３４] 　 Ｚｈａｉ Ｈꎬ Ｆｅｎｇ Ｚꎬ Ｄｕ Ｘꎬ Ｓｏｎｇ Ｙꎬ Ｌｉｕ Ｘꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ｎｏｖｅｌ ａｌｌｅｌｅ

ｏｆ ＴａＧＷ２￣Ａ１ ｉｓ ｌｏｃａｔｅｄ ｉｎ ａ ｆｉｎｅｌｙ ｍａｐｐｅｄ ＱＴＬ ｔｈａｔ

ｉｎｃｒｅａｓｅｓ ｇｒａｉｎ ｗｅｉｇｈｔ ｂｕｔ ｄｅｃｒｅａｓｅｓ ｇｒａｉｎ ｎｕｍｂｅｒ ｉｎ

ｗｈｅａｔ ( Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ Ｌ.) [ Ｊ ] . Ｔｈｅｏｒ Ａｐｐｌ Ｇｅｎｅｔꎬ

２０１８ꎬ １３１ (３): ５３９－５５３.

[３５] 　 Ｇｕａｎ Ｐꎬ Ｄｉ Ｎꎬ Ｍｕ Ｑꎬ Ｓｈｅｎ Ｘꎬ Ｗａｎｇ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｕｓｅ ｏｆ

ｎｅａｒ￣ｉｓｏｇｅｎｉｃ ｌｉｎｅｓ ｔｏ ｐｒｅｃｉｓｅｌｙ ｍａｐ ａｎｄ ｖａｌｉｄａｔｅ ａ ｍａｊｏｒ

ＱＴＬ ｆｏｒ ｇｒａｉｎ ｗｅｉｇｈｔ ｏｎ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ４ＡＬ ｉｎ ｂｒｅａｄ ｗｈｅａｔ

(Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ Ｌ.)[Ｊ] . Ｔｈｅｏｒ Ａｐｐｌ Ｇｅｎｅｔꎬ ２０１９ꎬ １３２

(８): ２３６７－２３７９.

[３６] 　 Ｚｈａｎｇ ＹＣꎬ Ｙｕ Ｙꎬ Ｗａｎｇ ＣＹꎬ Ｌｉ ＺＹꎬ Ｌｉｕ Ｑꎬ ｅｔ ａｌ. Ｏｖｅｒｅｘ￣

ｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｍｉｃｒｏＲＮＡ ＯｓｍｉＲ３９７ ｉｍｐｒｏｖｅｓ ｒｉｃｅ ｙｉｅｌｄ ｂｙ

ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇ ｇｒａｉｎ ｓｉｚｅ ａｎｄ ｐｒｏｍｏｔｉｎｇ ｐａｎｉｃｌｅ ｂｒａｎｃｈｉｎｇ

[Ｊ] . Ｎａｔ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌꎬ ２０１３ꎬ ３１(９): ８４８－８５２.

[３７] 　 Ｍｏｄｒｕｓａｎ Ｚꎬ Ｒｅｉｓｅｒ Ｌꎬ Ｆｅｌｄｍａｎｎ ＫＡꎬ Ｆｉｓｃｈｅｒ ＲＬꎬ

Ｈａｕｇｈｎ ＧＷ. Ｈｏｍｅｏｔｉｃ ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｏｖｕｌｅｓ ｉｎｔｏ ｃａｒ￣

ｐｅｌ￣ｌｉｋｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ １９９４ꎬ ６

(３): ３３３－３４９.

[３８] 　 Ａｒｎａｕｄ Ｎꎬ Ｐａｕｔｏｔ Ｖ. Ｒｉｎｇ ｔｈｅ ＢＥＬＬ ａｎｄ ｔｉｅ ｔｈｅ ＫＮＯＸ:

ｒｏｌｅｓ ｆｏｒ ＴＡＬＥｓ ｉｎ ｇｙｎｏｅｃｉｕｍ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ[Ｊ] . Ｆｒｏｎｔ Ｐｌａｎｔ

Ｓｃｉꎬ ２０１４ꎬ ５: ９３.

[３９] 　 Ｚｕｍａｊｏ￣Ｃａｒｄｏｎａ Ｃꎬ Ｐａｂóｎ￣Ｍｏｒａ Ｎꎬ Ａｍｂｒｏｓｅ ＢＡ. Ｔｈｅ

ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｅｕＡＰＥＴＡＬＡ２ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｖａｓｃｕｌａｒ ｐｌａｎｔｓ: ｆｒｏｍ

ｐｌｅｓｉｏｍｏｒｐｈｉｃ ｒｏｌｅｓ ｉｎ ｓｐｏｒａｎｇｉａ ｔｏ ａｃｑｕｉｒｅｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｉｎ

ｏｖｕｌｅｓ ａｎｄ ｆｒｕｉｔｓ[Ｊ] . Ｍｏｌ Ｂｉｏｌ Ｅｖｏｌꎬ ２０２１ꎬ ３８(６): ２３１９－

２３３６.

[４０] 　 Ｓｃｈｎｅｉｔｚ Ｋꎬ Ｂａｋｅｒ ＳＣꎬ Ｇａｓｓｅｒ ＣＳꎬ Ｒｅｄｗｅｉｋ Ａ. Ｐａｔｔｅｒｎ

ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ａｎｄ ｇｒｏｗｔｈ ｄｕｒｉｎｇ ｆｌｏｒａｌ ｏｒｇａｎｏｇｅｎｅｓｉｓ: ＨＵＥＬ￣

ＬＥＮＬＯＳ ａｎｄ ＡＩＮＴＥＧＵＭＥＮＴＡ ａｒｅ ｒｅｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒ ｔｈｅ ｆｏｒｍａ￣

ｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｐｒｏｘｉｍａｌ ｒｅｇｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｏｖｕｌｅ ｐｒｉｍｏｒｄｉｕｍ ｉｎ Ａｒａ￣

ｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ [ Ｊ ] . Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔꎬ １９９８ꎬ １２５ ( １４ ):

２５５５－２５６３.

[４１] 　 Ｂｒａｍｂｉｌｌａ Ｖꎬ Ｂａｔｔａｇｌｉａ Ｒꎬ Ｃｏｌｏｍｂｏ Ｍꎬ Ｍａｓｉｅｒｏ Ｓꎬ Ｂｅｎ￣

ｃｉｖｅｎｇａ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｅｔｉｃ ａｎｄ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ

ｂｅｔｗｅｅｎ ＢＥＬＬ１ ａｎｄ ＭＡＤＳ ｂｏｘ ｆａｃｔｏｒｓ ｓｕｐｐｏｒｔ ｏｖｕｌｅ ｄｅ￣

ｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ ２００７ꎬ １９(８):

２５４４－２５５６.

[４２] 　 Ｂａｒｒｏ￣Ｔｒａｓｔｏｙ Ｄꎬ Ｃａｒｒｅｒａ Ｅꎬ Ｂａñｏｓ Ｊꎬ Ｐａｌａｕ￣Ｒｏｄｒíｇｕｅｚ Ｊꎬ

Ｒｕｉｚ￣Ｒｉｖｅｒｏ Ｏꎬ ｅｔ ａｌ. Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｏｖｕｌｅ ｉｎｉｔａｔｉｏｎ ｂｙ ｇｉｂ￣

ｂｅｒｅｌｌｉｎｓ ａｎｄ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄｓ ｉｎ ｔｏｍａｔｏ ａｎｄ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ:

ｔｗｏ ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓꎬ ｔｗｏ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ

Ｊꎬ ２０２０ꎬ １０２(５): １０２６－１０４１.

[４３] 　 Ｇｏｍｅｚ ＭＤꎬ Ｂａｒｒｏ￣Ｔｒａｓｔｏｙ Ｄꎬ Ｅｓｃｏｍｓ Ｅꎬ Ｓａｕｒａ￣Ｓáｎｃｈｅｚ

Ｍꎬ Ｓáｎｃｈｅｚ Ｉꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎｓ ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙ ｍｏｄｕｌａｔｅ

ｏｖｕｌｅ ｎｕｍｂｅｒ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ [ Ｊ ] . Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔꎬ ２０１８ꎬ １４５

(１３): １６３８６５.
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