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摘要

我们对张大兵教授的离世表达最深切的哀悼，他是我们敬爱的导师、同事和

朋友。张大兵教授是《Seed Biology》编委，享年 56岁。他是上海交通大学讲席

教授、阿德莱德大学教授、阿德莱德大学-上海交通大学植物科学与育种联合实

验室主任。他的研究主要集中在谷物发育领域，包括鉴定生殖器官、雄性生殖以

及环境响应（包括温度、光周期、机械信号等）的新调控因子，以及转基因生物

安全评估。张大兵教授留下了一支敬业的团队及众多的同事和朋友。

张大兵，江苏淮安人，1967年出生于一个农村家庭，在其成长过程中曾积

极参加农事活动。这样的人生经历塑造了他从事农业研究的职业道路，专注于作

物的生殖发育和生物安全。尽管 25年的职业生涯相对较短，张大兵教授在多个

研究领域做出了重要且多样化的贡献，涵盖花序发育和小穗形态的确定、植物雄

性生殖及其对环境的适应性、细胞骨架动态和植物形态发生对环境信号的响应、

及食物和饲料中转基因生物（GMO）成分的分子表征和检测。2018年世界科学

院（TWAS）为其颁发了农业科学奖，以表彰他在了解高等植物特别是在水稻的

花序、花朵和花药形态发生分子机制的重要贡献。

这篇纪念文章全面总结和整理了张大兵教授的科学成就，为这些领域今后的

发展奠定基础。

花序、小穗和花朵的发育和属性建立

生殖发育是植物生命周期中至关重要的一步，直接影响农作物的产量[1-3]。

因此，调控花、小穗和花序发育的分子机制一直是植物学家和作物学家广泛关注

的焦点（图 1a）。经典的 ABCDE花器官发育模型，即“四聚体模型（quartet model）”，

是基于对拟南芥、金鱼草和矮牵牛等双子叶植物的研究提出的。根据这个模型，



花器官的最外轮（萼片）的建立和发育受 A 类基因调控，第二轮（花瓣）由 A

类和 B类基因共同调控，第三轮（雄蕊）由 B类和 C类基因调控，第四轮（心

皮）由 C类基因调控。此外，C类和 D类基因冗余地参与了心皮内胚珠的形成

和发育，而 E 类基因参与了花的属性决定，并参与了每一轮花器官的形成和发

育[4,5]。

随后的生物化学和分子生物学研究已经阐明了 ABCDE模型的分子基础，提

出由A-E类基因编码的MADS-box蛋白形成特定的四聚体来调节靶基因的表达，

从而对每轮花器官的形成和发育加以调控。值得注意的是，E类蛋白质作为分子

“胶水”，可以与 A、B、C和 D类蛋白质形成四聚体[6]。

与典型的双子叶植物花器官不同，禾本科植物的花朵在最外层具有内稃和外

稃，其特征和起源仍然是一个有争论的话题，由此产生了单双子叶植物花器官同

源性起源的一些问题。

张大兵教授团队围绕模式禾本科植物--水稻的花序和小穗发育的遗传和生

化基础开展了系统的研究。野生型水稻小穗含有一个顶端小花伴随着两个轮生的

附属器官，包括退化颖片和不育外稃（图 1b)。水稻小花由一个外稃、一个内稃、

外稃旁的两个浆片、六个雄蕊和一个雌蕊组成。

张大兵教授和他的研究组利用 EMS诱变和 60Co-γ射线照射，构建了一个水

稻突变体库[7]。研究组成员利用这个突变体库的丰富资源，克隆和研究水稻 B，

C，D和 E类直系基因的功能，并阐明其他转录因子（TF)在水稻小花发育中的

作用(图 1c)。

花器官数目控制基因 FON4

Floral organ number 4 (fon4)突变体表现出花器官和花序分支数目增加。这种

表型是由于小分泌蛋白 FON4（拟南芥 CLVATA3,CLV3,的直系同源蛋白）突变引

起的枝顶端分生组织（SAMs）增大所致；CLV3和 FON4 营养和生殖发育期间

通过抑制分生组织大小起作用，意味着在水稻和拟南芥中存在保守的 CLV类途

径[8]。虽然 FON4转录物主要积累于 SAMs 顶端的特定细胞群中，但用 FON4

肽处理不影响根尖分生组织(RAM)的生长。这与 CLV3效应有所不同，表明拟南

芥 CLV3 和 水 稻 FON4 的 CLV3/ENDOSPERM SURROUNDING REGION

(ESR)-related (CLE) 基序存在一些功能分化。



图 1.水稻花序与小穗发育。(a)从花序分生组织到雄蕊阶段的水稻花序发育的示意图，显

示注释的叶细胞(绿色) ，轴细胞(蓝色) ，分生组织细胞(黄色)和其他颜色。FM，小花

分生组织；IM，花序分生组织；le，外稃；lo，浆片；pa，内稃；PBM，初级分生组织；

rg，残余颖片；SBM，次级分生组织；sl，不育外稃；SM，小穗分生组织；st，雄蕊；

pi,雌蕊。(b)水稻小穗的示意图，包括两个不育的外稃和不发育的颖片、一个小花。(c)
由张大兵教授团队克隆和研究的基因。黑色代表正调节或激活，而蓝色代表负调节或抑

制。JA,茉莉酸；OsM，OsMADS；ov：胚珠；FM-d：花分生组织决定。

张大兵教授研究组与荷兰拉德堡德大学 Jian Xu 教授合作，发现水稻

FON2-Like CLE PROTEIN2(FCP2p)通过抑制水稻 QUIESCENT-CENTER-SPECIC

HOMEOBOX (QHB)基因的表达，终止 RAM活性并破坏后期次生木质部形成。

QHB是拟南芥 WUSCHEL (WUS)-RELATED HOMEOBOX 5 (WOX5)的同源基因，

其在静止中心和后期次生木质部细胞的表达受到影响。值得注意的是，这种调控

网络在拟南芥中是保守的，为 CLE-WOX信号在 RAM维持和维管组织发育中的

作用提供了一个新的视角。

最近的一项研究发现，FON4与 C，D和 E花同源异型基因共同决定了花发

育中的 FM活性[10]。此外，中国水稻研究所钱前研究组的研究表明，FON4可

能与其他互作因子，包括 HD-ZIP III TF LATERAL FLORET 1 (LF1)、YABBY TF

TONGARI-BOUSHI1 (TOB1)、AP2 TFs MALE AND FEMALE STERILITY1 (MFS1)、

SUPERNUMERARY BRACT (SNB)、MADS TF OsMADS22等协同作用。这些相互

作用有助于调节水稻小穗分生组织的有限性生长和单个小花小穗的维持[11]。因

此，这些发现为研发多花小穗水稻品种的培育提供了契机。

编码MADS-box同源结构域转录因子的基因

通过发现由水稻花同源异型基因 OsMADS3(C 类 )，OsMADS13(D 类 )和

DROOPING LEAF (DL，一个 YABBY转录因子)之间的相互作用，揭示了决定水



稻花分生组织的复杂调控网络，以确定胚珠和花分生组织的属性。OsMADS3还

和 DL一起终止花分生组织，而 DL和 OsMADS13可能在相同的途径中起作用，

以确定心皮/胚珠和花分生组织的属性[12]。

AGAMOUS-LIKE6(AGL6) MADS-box 基因 (OsMADS6 和 OsMADS17)以及

LOFSEP (OsMADS1，OsMADS5和 OsMADS34)和 SEP3(OsMADS7和 OsMADS8)

进化枝的 E类基因，是水稻分生组织活性的关键调控基因。OsMADS6正向调节

OsMADS7 ， OsMADS8 ， OsMADS3 ， OsMADS16/SUPERWOMAN1(SPW1) 和

OsMADS58的表达。此外，OsMADS6、OsMADS1、OsMADS13和 DL冗余地调

节花分生组织活性和属性，组合双突变体产生了无限生长的花分生组织[13,14]。

然而，为什么出现这么多冗余的 E类基因，以及它们是否在分生组织活性中具

有特定的功能，仍有待阐明。

E类MADS-box转录因子在花和花序发育中的作用

最近的研究发现大麦中的 HvMADS1在高温条件下可以抑制花序分枝，以保

持花序（穗）的形态。Hvmads1突变体的穗低温下不分枝，而高温下则出现分枝。

进一步的研究表明，在高温条件下HvMADS1促进 cytokinin oxidase/dehydrogenase

3 (CKX3)的表达，其编码的蛋白质可以降解细胞分裂素。在 Hvmads1突变体中，

高温会减少 CKX3表达，导致细胞分裂素水平升高，从而促进分枝的发生。在高

温条件下会 CKX3基因敲除会产生类似的穗分枝表型。这一发现提供了禾本科作

物花序分枝变异与温度条件之间关联的有力证据。然而，MADS1调控水稻和其

他禾本科植物中细胞分裂素含量机制的保守性和生物学重要性仍不清楚。

张大兵教授团队的研究进一步证实了水稻 E 类 LOFSEP 基因 OsMADS1、

OsMADS5和 OsMADS34的功能分化。对 OsMADS1和 OsMADS34的功能和遗传

互作的研究发现这些基因共同调控水稻花器官，包括外稃、内稃、雄蕊和雌蕊，

的发育[16,17]。相比之下，OsMADS5的等位突变体呈现出较弱的表型，暗示该

基因在小穗发育中可能起到较小的作用。张大兵教授团队构建了 Osmads1/5/34

（lofsep）三重突变体以及所有可能的双突变体组合，观察到在 lofsep单突、双

突和三突变体中，小穗逐渐转化为类叶状结构的现象，而这种转化呈剂量依赖性

[18]。这些对水稻小穗性状重叠调控和花分生组织测定的遗传学和分子学研究结

果表明，与双子叶植物不同，禾本科中的 LOFSEP 基因通过转录激活 B，C，



AGL6和 SEP3类基因来调控小穗器官内三轮的发育。此外，研究还表明 LOFSEP

和 SEP蛋白具有同样的保守特征，能够与其他MADS-box蛋白相互作用形成复

合体。

最近的研究进一步揭示OsMADS5和OsMADS34在水稻花序发育中的协同调

控作用。OsMADS34在花序发育的早期阶段积累，而 OsMADS5的表达在第四阶

段（ In4）发育时开始。OsMADS5 在次级分枝和花原基中表达较高，并与

OsMADS34的表达区域有明显的重叠。分子实验证实了OsMADS5和OsMADS34

直接结合到 RCN4启动子上，共同抑制 RCN4的表达。这个过程限制了小穗的分

枝，同时促进了花原基特征的转化[19]。

与植物激素茉莉酸的互作

对于产生额外稃片表型的两个突变体的鉴定和表型分析揭示了水稻小花起

始和属性建立中涉及的一条新的信号通路[20]。extra glume1-3 (eg1-3)和 eg2-1D

单突变体中的异常小穗表现出花器官的属性和数量的改变。此外，eg1-3和 eg2-1D

的双重突变体在单个小穗中生长出额外的异位花原基、类颖片结构或双倍的花原

基，表明花原基的分化出现异常。

EG1是参与茉莉酸(JA)生物合成的脂肪酶，而 EG2（也称为 OsJAZ1）是 JA

响应的抑制子，并与 JA受体 OsCOI1b相互作用。张大兵教授组的研究结果表明，

JA 的含量和信号转导通过激活 OsMADS1、OsMADS7和 OsMADS8的表达在小

花发育中起着至关重要的作用。这个途径也被其他研究小组进一步证实，他们发

现，参与 JA生物合成(OsPEX5和OsOPR7)[21]、JA受体(OsCOI1a和OsCOI1b)[22]

和 JA 响应基因 (OsMYC2)[21]均参与调控小花的发育。尽管遗传分析表明

OsMADS1和 OsMADS3对于维持花分生组织活性和器官属性确定至关重要，且

OsMADS1和 OsMADS58在调节花分生组织决定性和抑制小穗分生组织逆转中

非常重要[23]，但水稻 OsMADS1调节小花分生组织属性的确切机制仍不清楚。

单双子叶植物轮生花器官属性的解析

由于拟南芥和水稻中 B类和 C类基因的功能高度保守，张大兵教授团队的

研究模型为：水稻的内稃是拟南芥萼片的对应物，而水稻的外稃则是拟南芥苞片

的对应物 [24]。这个观点与 LONG STERILE LEMMA (G1)[25]，也称为

ELONGATED EMPTY GLUME (ELE)[26]的研究结果一致，并且得到 LF1 决定不



育外稃属性功能的进一步支持[27]。与 B类（OsMADS16/SPW1）或 C类（OsMADS3、

OsMADS58）基因的单一突变体相比，双重突变体组合 spw1-1 osmads3-4和 spw1-1

osmads58在野生型雄蕊的位置上生长出一个额外的由六个类颖片结构组成的花

器官轮，确认了水稻中 B类和 C类基因在抑制花原基，特别是在第三轮花器官

原基无限生长调控中的关键作用。

最近的单细胞 RNA测序分析研究了水稻小花和花序分生组织的发育轨迹。

揭示内稃和外稃的细胞转录组图谱之间存在显著差异。此外，研究也证实一个完

整的水稻花是由内稃，浆片，雄蕊和雌蕊组成[28]。总之，上述遗传和分子证据

明确了不育外稃和外稃之间的同源性，证实了它们都具有“苞片”属性。此外，

内稃被确定水稻小花内的一个萼片状结构。内稃独特属性的建立及其形态发生的

机制值得进一步研究。

现有证据表明，MADS转录因子 OsMADS15、OsMADS32、OsMADS6以及

TCP转录因子REP1可能在调控水稻内稃形态发生中发挥重要作用。一些突变体，

如 degenerative palea (dep)/Osmads15、retarded palea1 (rep1)和 depressed palea1

(dp1)等表现内稃主体部分（BOP）的发育延迟甚至停滞，而内稃边缘区域（MRP）

发育正常[29−31]。chimeric floral organs1 (cfo1)/Osmads32 突变体 MRP 转化为

BOP[32,33]。mosaic floral organs1 (mfo1)/Osmads6突变体中，MRP转化为 BOP

并向外扩张，产生了具有五个维管束的外稃类器官。OsMADS6直接调控 FACTOR

OF DNA METHYLATION LIKE 1 (OsFDML1)的表达，而 Osfdml1突变体的内稃类

似于 mfo1/Osmads6突变体的内稃。过表达 OsFDML1或 OsMADS6的转基因植

物的内稃发育异常，其特征是 BOP和MRP之间的界限缺失[34]。这种嵌合结构

导致 BOP异位生长，表明MRP可能限制 BOP的生长。这些结果表明，水稻内

稃的发育，特别是MRP的发育受到精细的调控，其特殊的分子机制值得进一步

研究。

植物雄性生殖及其对环境的适应

发生在雄蕊中的植物雄性生殖对于开花植物的成功结实至关重要。雄蕊由花

药和花丝组成；花药产生花粉，而花丝将花药与中央花轴连接，并为其提供水分

和养分通道。雄蕊的发育始于花原基，形成花丝和花药。花药中的分生组织通过



细胞分裂和分化成为花粉母细胞，最终产生雄配子体（花粉）和最终包围花粉的

多个细胞层的花药壁（表皮、内层、中层和绒毡层）。可育花粉的发育及其从花

药中的释放是一个复杂的过程，受到严格的调控，并在拟南芥和水稻等模式植物

中保守[35−37]。花粉的成功发育和最终从花药中释放需要花药体细胞层的及时

形成和退化以及他们与发育中的花粉之间的顺畅交流[36]。其中一个关键的花药

体细胞层是绒毡层，它在减数分裂过程中通过程序性细胞死亡（PCD）退化，为

花粉壁的形成和细胞内淀粉和脂类积累提供结构和营养成分，也为花粉发育提供

信号分子[35,38−40]。在绒毡层的 PCD过程中，小孢子形成初级外壁，为花粉壁

前体的沉积和组装提供模板，最终形成复杂的三层花粉壁：外壁、内壁和花粉外

壁（也称为含油层）[38−40]，以保护成熟的花粉。

张大兵教授使用包括遗传学、生物化学、分子学、解剖学和细胞学方法在内

的综合方法，对水稻和拟南芥雄性生殖发育的分子机制进行了系统研究，并做出

了重要贡献(图 2)。

图 2. 花药和花粉的发育及其对环境的适应。(a)单双子叶植物花药发育的示意图。张大

兵教授鉴定的在花药发育中起作用的基因已在图中标注(蓝色字体的是拟南芥基因，黑

色字体的是水稻基因)。(b)花药发育的调控网络。(c) 由张大兵教授鉴定的与水稻绒毡

层细胞程序性死亡和花药角质层及花粉孢粉素发育有关的途径和网络。实线箭头表示从

生化结合分析中获得的信息，而虚线箭头表示从转录分析中获得的数据，问号表示该部

分尚待阐明。(d)张大兵教授鉴定的两个分子对，TMS10/TMS10L 和 CSA/CSA2，分别介导

水稻对高/低温(HT，LT)和长-短日长(LD，SD)的反应。

减数分裂前的花药发育



分生组织细胞的胞内通讯和分化对于减数分裂前的花药发育和随后的花粉

形成至关重要，但其潜在的分子机制大部分仍然不清楚。在这一领域中，2012

年张大兵教授的团队揭示了一种定位于质膜的水稻簇形糖蛋白，MICROSPORE

AND TAPETUM REGULATOR1（MTR1），在孢子体细胞和生殖细胞之间的通

讯中发挥关键作用。雄性生殖细胞分泌MTR1，它作为一种细胞外粘附分子，调

节生殖细胞与相邻体细胞之间的细胞间通讯[41]。

在 2016年，他的研究揭示了MSP1（MULTIPLE SPOROCYTE1），一种细

胞表面定位的富含亮氨酸重复受体激酶（LRR-RLK），在确定早期花药细胞命

运中的作用。MSP1与其配体 OsTDL1A（TPD1-like 1A）相互作用，从而决定花

药壁层细胞和小孢子母细胞的属性；单突变体和双突变体花药缺乏中层和绒毡层

细胞，并具有更多的小孢子母细胞。MSP1和 OsTDL1A 通过 TGACGTCA顺式

作用元件结合蛋白OsTGA10和植物特有的CC型谷胱氧还蛋白OsGrx_I1从而调

节氧化还原状态来发挥作用[42]。

在 2018 年，张大兵教授团队还阐明了胞质和线粒体定位的 glutamyl-tRNA

synthetase (GluRS)，OsERS1，在花药细胞分裂和形态建成中的关键作用。OsERS1

通过影响蛋白质合成、氨基酸代谢和细胞氧化还原平衡来履行其调控功能[43]。

另一个值得注意的是 TDR INTERACTING PROTEIN2（TIP2），一种 bHLH 蛋

白，它可以直接调控另外两个 bHLH 基因，Tapetum Degeneration Retardation（TDR）

和 ETERNAL TAPETUM 1（EAT1）的表达。TIP2还与 TDR发生相互作用，影响

花药的后期发育，表明这三种 bHLH 基因在决定花药发育过程中不同细胞类型的

不同步骤中起着中心作用[44]。这些结果揭示了一个重要的生物学谜团，即控绒

毡层细胞和小孢子母细胞属性决定及两者之间的沟通交流机制[45]，为通过改良

减数分裂前的花药发育及植物育种奠定了坚实基础。

减数分裂后花药发育

绒毡层 PCD

在开花植物中，绒毡层细胞的程序性细胞死亡（PCD）触发了其在花粉发育

后期阶段的退化过程，以提供花粉壁形成和花粉成熟所需的营养和结构物质及信

号分子。张大兵教授团队的研究成果显著丰富了我们对植物绒毡层细胞 PCD调

控的分子基础的理解。他的团队分离和表征了几个重要的调控绒毡层细胞 PCD



的转录因子，包括：

TDR，通过直接靶向 OsCP1(一种半胱氨酸蛋白酶)和 OScp6(一种蛋白酶抑制

剂)来促进绒毡层细胞 PCD[46]，同时，TDR对于脂质代谢和水稻花粉发育等几

种基本生物过程也很重要[47];

EAT1，是 TDR相互蛋白，作用在 TDR下游，通过直接调节天冬氨酸蛋白

酶 OsAP25和 OsAP37表达来促进绒毡层 PCD[48];

MADS3,C类蛋白,通过调节 ROS去除蛋白MT-1-4b编码基因的表达和相关

代谢途径，调节花药活性氧(ROS)平衡，进而调控绒毡层 PCD[49,50];

PTC1, PERSTENT TAPETAL CELL1,一种植物同源结构域（PHD）-指状蛋白，

以未知方式促进绒毡层坏死样细胞死亡[51];

PTC2，核定位的 AT-hook蛋白，与 PTC1一样，其调控绒毡层 PCD的机制

尚不清楚[52]。

值得注意的是，尽管上述转录因子调控绒毡层 PCD详细的分子基础并没有

全部得到阐明，但这些研究突出了它们在花药和花粉发育中的重要作用，也丰富

了对植物雄性生殖的认识(图 2b)。

花药角质层和花粉孢粉素的形成

张大兵教授团队对植物生殖生物学的最大贡献之一就是系统阐明了调节两

个重要的花粉保护层（花药角质层和花粉孢粉素）的生物合成、修饰、运输和组

装的基因和遗传调控网络。他和他的团队鉴定并表征了许多参与其中的编码相关

酶、转运蛋白和转录因子的基因(图 2c)。

脂质前体的生物合成

张大兵教授关于水稻 Defective Pollen Wall (DPW)的研究首次揭示了脂肪醇

在花药角质层和花粉孢粉素生物合成中的关键作用。质体定位的 DPW将脂肪酸

转化为脂肪醇，以促使它们从质体输出，并结合到角质层和孢粉素中[53]。在拟

南芥中的工作也证实了这种质体中DPW介导的脂肪醇合成途径在单双子叶植物

中是保守的[54]，突出了脂肪醇在雄性生殖发育中的重要作用。他的另外一项工

作揭示了 DPW3（alpha integrin-like蛋白）在花药角质层和花粉孢粉素发育过程

中的作用，DPW3主要影响初生外壁基质形成、质膜波动、胼胝质壁沉积和乌氏

体形成[55]。



从水稻 60Co γ-射线辐射产生的突变体库中鉴定到的内质网定位的 OsGPAT3

（glycerol-3-phosphate acyltransferase 3），为甘油脂生物合成酶在雄性生殖中的

功能提供了新的见解。OsGPAT3是单子叶特有的，在雄性生殖中发挥着和双子

叶植物同源蛋白不同的作用；osgapt3突变体显示有缺陷的花药角质层，异常的

绒毡层发育和退化，退化的花粉、有缺陷的外壁和完全雄性不育[56]。

脂质前体的修饰

张大兵团队对水稻中编码两个细胞色素 P450家族成员蛋白基因的分离和表

征，使人们认识到脂质修饰在花药角质层和花粉孢粉素生物合成中的重要作用。

CYP704B2催化ω-hydroxylated fatty acids的产生，在植物雄性生殖发育方面，这

个功能从苔藓到被子植物中均保守[57]。CYP703A3是一种链内羟化酶，仅催化

月桂酸，并主要产生 7-羟基月桂酸，表明该途径对雄性生殖发育的重要性;有趣

的是，TDR直接调节 CYP703A3的表达[58]。这两个 P450基因突变体的花药角

质层和花粉孢粉素生物合成均有缺陷，表现出雄性不育[57,58]。

脂质前体的运输

张大兵教授团队的工作还鉴定到水稻中两种类型的转运蛋白参与绒毡层中

产生的各种代谢物在不同的花药组织之间的分配。其中一种转运蛋白是植物脂质

转运蛋白(LTP)OsC6。这种单子叶植物特有的蛋白具有脂质结合活性;是脂质小体

(Ubisch)形成、花药角质层和孢粉素生物合成不可或缺的，并直接受到 TDR调节

的[59]。其他类型的转运蛋白是 ATP 结合盒 G 家族成员 OsABCG26（拟南芥

ABCG15 同源蛋白）和 OsABCG15（拟南芥 ABCG11同源蛋白）。OsABCG26

和 OsABCG15 通过影响绒毡层细胞脂质前体的转运来协同调节水稻雄性生

殖:OsABCG26 转运脂质参与花药角质层和孢粉素形成;而 OsABCG15 转运脂质

主要参与孢粉素形成[60,61]。

脂质前体的组装

张大兵教授团队对 DPW2(cytoplasmic hydroxycinnamoyl-CoA:ω-hydroxy

fatty acid transferase)的功能表征结果显示芳香族脂肪酸对脂质前体的组装形成

花药角质层和花粉孢粉素也是必不可少的，同时表明 DPW2通过聚合脂质前体

形成花药角质层和花粉孢粉素，参与植物生殖发育[62]。这项工作也强调了芳香

族脂肪酸和脂肪族脂肪酸在雄性生殖中具同等作用。



花药糖分分配

张大兵团队对水稻 CSA(Carbon Starved Anther)的功能表征发现，库源组织之

间的糖分配对于花药发育和雄性繁殖非常重要。CSA(R2R3 MYB 转录因子)直接

调节编码单糖转运蛋白基因MST8的表达，表明 CSA是调节水稻雄性生殖发育

中糖分配的关键转录因子 [63]。值得注意的是，植物激素油菜素内酯

(brassinosteroid，BR)可通过直接调节 CSA的表达，促进水稻的花粉和种子发育，

这个结果将 BRs直接连接到植物生殖中的糖分配[64]。

花药和花粉发育的调控

转录调控

张大兵教授团队鉴定到许多重要的参与调节植物雄性生殖发育的转录因子

(图 2b，2c)，包括:

TIP2，单独调控减数分裂前的花药发育，如与 TDR一起则调控花药的晚期

发育[44];

TDR[46,47]，EAT1[48]，MADS3[49]，PTC1[51]和 PTC2[52]，参与绒毡层

PCD;

CSA,参与糖分配[63];

GAMYB，一种受赤霉素(GA)诱导的 TF，和 UNDEVELOPED TAPETUM 1

(UDT1)一起，参与调控水稻花药早期发育[65]。msp1-4突变中，UDT1和 GAMYB

表达量降低，这意味着MSP1可能在雄性生殖发育中作用于 UDT1和 GAMYB的

上游[68];

AMS（ABORTED MICROSPORES），是拟南芥中 TDR的同源物，是一种

参与绒毡层和花粉发育的 bHLH 转录因子。AMS能直接调控参与花药角质层和

花粉孢粉素形成的相关基因，并与其他两种 bHLH 蛋白（AtbHLH089 和

AtbHLH091）以及 ATA20蛋白互作，形成复合体来共同调控花药和花粉的发育

[66,67]。

从基础研究到育种进展

张大兵教授的工作不仅丰富了我们对植物雄性生殖生物学的理论认识，而且

对改良杂交水稻育种做出了重大贡献，杂交是大幅度提高水稻产量的最有效策略。



温度适应

在水稻中，张大兵教授团队发现了一个控制植物雄性生殖适应变化温度的分

子，并揭示了植物控制生殖发育响应环境的新分子机制。该分子对由两个

LRR-RLKs（TMS10及其同源 TMS10L）组成，在常温下，两者冗余地维持花药

和花粉发育(图 2d)。高温下，TMS10维持正常雄性生殖；在低温下，TMS10和

TMS10L共同维持正常雄性生殖[69]。这项工作为开发新的水稻杂交制种系统提

供了有益的遗传资源。

光周期适应

张大兵教授团队还发现了另一个水稻雄性生殖响应光周期的基因 CSA2(图

2d)。这项研究表明，水稻进化出至少两个MYB蛋白，CSA和 CSA2，分别调控

短日照和长日照条件下糖从源组织（叶）到库组织（花药）的分配[70]。在比较

不同光周期下 CSA突变体与野生型(WT)叶片和花药的转录组学特征后，确定了

CSA直接靶向的八个参与糖代谢和运输的基因[71]。

为了进一步获得影响水稻花粉成熟响应不同光照的关键基因和调控网络，张

大兵教授团队对白天不同时间收集的 stage11花药进行了转录组学分析，创建了

一个新的资源，用于鉴定调节环境敏感雄性生殖发育的基因，以用于水稻改良

[72]。

这些研究不仅揭示了光周期变化影响雄性育性的分子机制，也为抗逆水稻育

种提供了遗传资源。为了克服目前依赖雄性不育系的杂交水稻技术存在的内在问

题，张大兵教授团队将 csa突变引入籼稻和粳稻，分别在两个品种中创建了短日

条件不育，但长日条件下可育的品系。最重要的是，csa和恢复系 JP69杂交产生

的 F1植株显示出杂交活力，使得建立一个稳定的两系杂交系统成为可能，这一

进展对农业发展可能产生重大影响。

细胞骨架与水稻发育和环境响应的新认识

由于器官形态的差异，被子植物的结构呈现出显著的多样性。单个植物器官

的形状是由其内部细胞的形状和结构决定的，由微管和微丝细胞骨架系统维持其

特殊的形态。植物细胞骨架主要由微管和肌动蛋白丝组成，是一种高度动态变化

的结构。已有的研究揭示了细胞骨架在各种细胞内过程中的关键作用，例如细胞



分裂、运动、形态发生和信号转导。

张大兵教授及其研究团队使用正向遗传筛选法鉴定出一种表现为水稻株型

异常的突变体，其特征表型包括株高降低、根部弯曲、种子缩小等（图 3）。突

变基因名为 Rice Morphology Determinant（RMD，Os07g0596300），编码一种 II

型 formin蛋白，是水稻中第一个经过功能验证影响发育的 formin蛋白。作为一

个与肌动蛋白结合的蛋白，它调节维管蛋白和肌动蛋白丝动态，作为细胞器和细

胞骨架之间的支架[74,75]。这些发现深化了我们对 RMD参与决定茎和根体系结

构、花粉管伸长、光调节茎部重力响应和茎中次生细胞壁形成等方面的认识，显

著推进了对细胞骨架在水稻发育和对环境胁迫响应中的贡献的理解。团队目前正

在此方向继续努力，预计将取得更多的突破。

图 3. 与野生型(WT)植物相比，rmd 突变体表现出多效性缺陷[75]。(a)幼苗，bar = 8mm。

(b) 抽穗期的水稻植株；bar = 20cm。(c) 抽穗期植物的圆锥花序和轴; bar = 2cm。

(d) 抽穗期植株的代表花朵, bar = 2mm。(e) 种子; bar = 2mm。

RMD 在花粉管生长中的作用

花粉管在被子植物中充当将精子输送到胚珠的通道，促进双重受精。张大兵

教授及其同事阐明了 RMD促进花粉管生长中微丝排列的分子机制。RMD功能

丧失会阻碍花粉管在离体和体内的萌发和生长速率。RMD在水稻花粉管顶端的

定位对促进花粉管生长起至关重要的作用，它通过建立极性和组织 F-肌动蛋白

来促进花粉管的生长。rmd突变体显示出不规则的 F-肌动蛋白模式，顶端肌动蛋

白密度和轴部纵向肌索排列被破坏。由 RMD引导的 F-肌动蛋白阵列的定向和特

性对细胞壁成分（例如果胶）的沉积以及细胞质流动的模式和速度都具有关键影

响[76]。该研究证明了 RMD在调控 F-肌动蛋白阵列的组织和定向，从而空间调

控水稻花粉管生长中发挥的至关重要的作用（图 4）。



图 4. 描述 RMD 在水稻花粉管生长中作用的模型[76]。RMD 是一个重要的调节因子，在

维持细胞质流的空间排列方面发挥重要作用，这对于确定水稻花粉管的果胶分布和随后

的尖端生长至关重要。灰色箭头描绘出反向喷泉细胞质流的模式。DM，去甲酯化；M，

甲酯化。

RMD在对根角响应土壤养分中的作用

根系角度在养分吸收中起着重要作用，特别是对于磷这种倾向于在土壤表层

积累的养分。在磷水平降低的情况下，根系倾向于以较浅的角度生长，这会影响

植物对低磷耐受性和其他方面的适应能力。因此，鉴定调控根系角度的基因和机

制对于植物育种至关重要。张大兵教授与诺丁汉大学的Malcolm Bennet 教授合

作发现，在外部磷含量降低时，RMD的表达水平上调，并且 RMD定位并连接

着与重力感应有关的细胞器（平衡石）。rmd突变体表现出更陡的冠根生长角度，

对磷水平不敏感，并且由于平衡石运动更快，展示了更快的重力响应（图 5）[77]。

这项研究提供了植物调节重力感应机制的新机制，植物使用该机制能够根据土壤

养分的可用性调整根系结构。此外，这项研究还鉴定到了其他一些可以用于植物

育种的潜在分子靶点。

图 5. RMD 依赖的磷调节根冠角度[77]。张大兵教授及其合作者提出了一个模型，即低

磷土壤条件下和小柱细胞细胞中更高的 RMD 水平促进了微丝蛋白（AFs）与平衡石之间

更强的相互作用，延迟了平衡石的沉降，从而导致了较弱的生长素驱动的根重力响应和

较浅的冠根角度。相反，在高磷土壤条件下，RMD 水平降低最终导致较陡的冠根角度。



RMD 在光信号和重力感知中的作用

光和重力在植物茎的最佳生长和发育方向中起着至关重要的作用，其物理运

动与肌动蛋白细胞骨架和肌动蛋白结合蛋白的组织和动态密切相关。然而，肌动

蛋白细胞骨架是否参与茎负向重力反应任是一个悬而未决的问题。

张大兵教授及其团队的研究表明，RMD促进了水稻茎部肌动蛋白骨架的重

组，这种重组与水稻茎部对负重力的响应能力密切相关。具体而言，在光照条件

下生长的 rmd突变株的茎表现出向重力性表型，而黄化的 rmd突变株茎表现出

典型的负向重力性。此外，该研究证明 RMD在维持肌动蛋白构型方面起着至关

重要的作用，促进感应重力的内胚层细胞平衡石的运动。此外，RMD确保光照

条件下茎中生长素的适当分布，RMD在黑暗条件茎中生长素的分布并不起作用。

RMD 的表达受节律控制，并直接受到 phytochrome-interacting factor-like 蛋白

OsPIL16的抑制。因此，过表达 OsPIL16导致重力感知和肌动蛋白排列的缺陷，

与 rmd突变体的特征表型非常相似[78]。这些发现为连接光信号和重力感知的复

杂机制的提供了有价值的发现，该机制最终有助于水稻茎的直线向上生长。

转基因生物的分子特征识别和检测

自 1996年以来，中国在开发和批准商业化生产以及广泛应用转基因（GM）

作物方面取得了重大进展。尽管如此，转基因农作物及其产品的安全问题已成为

公众关注的主要事项。为了解决这个问题，张大兵教授和他的团队对转基因生物

风险评估和管理的关键挑战进行了深入的研究。集中在关键领域，包括分子特征

的鉴定和分析，建立 GM含量检测的标准化方法，以及研发适用于现场实际应

用的快速、高通量的检测方法。

识别和定义给定转基因产品的基因修饰水平

转基因生物的分子特征包括外源基因的整个插入序列、整合位点、旁侧序列

和拷贝数。分子特征鉴定是转基因生物安全性评价的技术核心。张大兵教授系统

地运用热不对称交错 PCR（thermal asymmetric interlaced PCR, TAIL-PCR）,染色

体步移（genomic walking）和反向 PCR等技术，对转基因大豆(MON89788)、转

基因油菜(T45、Ox235)、转基因玉米(MON863、TC1507、NK603、3272、59122)、



转基因棉花(MON1445、MON531、MON88913、MON15985)和转基因西红柿(华

番 1号)等中国已批准进口或自主研发的转基因作物的整合位点和侧翼序列进行

了鉴定。他的团队还开发了基于实时定量 PCR(quantitative real-time PCR, qPCR)

的外源基因拷贝数检测方法，并将其应用于几种转基因作物拷贝数的检测[86-87]。

2013年，他率先提出了利用第二代测序技术分析和鉴定全基因组水平的分

子特征的 TranSeq 组合[88]。通过构建 pair-end(0.5-0.8 kb)和 mate-pair(~10kb)文

库并 paired-end测序，TranSeq算法和模型可用于全面和准确地识别转基因生物

的分子特征[88]。他利用此方法分析了中国主要的转基因水稻品种，如 TT51-1、

T1C-19、T2A-1、RJ5、114-7、G281、G6H1和 PA110的分子特征，发现在中国

已获得安全证书的转基因水稻品种TT51-1的10号染色体上插入的外源基因有串

联重复，在 4号染色体上有一个新的单拷贝插入[88]。这些信息更新了转基因作

物的分子特征数据，在重新获得中国安全评价部门的新批准和美国食品和药物管

理局(FDA)和美国农业部的批准方面发挥了重要作用。

研发转基因作物检测的标准化方法

自 1997年以来，许多国家，如欧盟，日本，韩国和中国，实施了转基因标

识制度。为了保证标识制度在中国的顺利实施，张大兵教授团队对转基因产品的

定性和定量检测技术进行了广泛的研究。

2004年，他提出将内源参考基因用于转基因作物的检测。目标参考基因的

选择基于种间特异性(特定于一个作物种类)、种内非特异性(特定种的不同品种之

间是保守的)和稳定的低拷贝数。确定和验证内源性参考基因的策略如下:

1.利用生物信息学分析和筛选候选内源性参考基因;

2.设计特异性引物扩增同一物种不同栽培品种的参考基因序列，选择序列相

似性高的基因;

3.从种间特异性、种内非特异性、拷贝数等角度验证候选基因;

4.建立基于参考基因的定性和定量 PCR 检测方法，并组织国际协同实验对

所建立的检测方法的性能进行评估。

基于上述策略，张大兵教授团队成功确定和验证了多种作物的内源参考基因，

如水稻 SPS[89]、油菜 HMGI/Y[90]、番茄 LAT52[91]、棉花 SadI [92]、木瓜 Chy

[93]和小麦Waxy-D1[94]。



这些定性 PCR和实时定量 PCR 检测方法用于监测和检测主要转基因事件

在中国的存在，如转基因大豆(MON89788，MON87751，A2704-12和 A5547-127)、

转基因油菜(T45，Ox235)、转基因玉米(MON810，MIR604，MON863，TC1507，

NK603,3272,59122)、转基因棉花(MON1445、MON531、MON88913和MON15985)

和转基因木瓜 Huanong 1[79-85; 93,95-98]。张大兵教授还组织了国际协同实验，

以验证已开发的方法，并证明这些方法满足转基因检测对定性和定量 PCR方法

的要求[99-102]。这些标准化方法已成功转化为中国的国家标准和国际标准化组

织(ISO)的国际标准，并在世界各国广泛应用于转基因产品的检测。

除了建立转基因生物的标准化检测方法之外，他还非常重视开发用于中国转

基因成分检测所需的有证标准物质(CRMs)，相对于商业化转基因事件的数量，

这些 CRM资源严重不足。他率先提出了“一种作物，一种标准物质”的概念，并

为转基因大豆和玉米研发了新的质粒和基因组 DNA标准[103-107]。这些努力产

生了 14 个质粒 DNA 和基因组 DNA 标准物质，可用于在中国商业化应用的 46

个转基因事件 的检测。值得注意的是， 经他的方法评价过的水稻

TT51(GBW10070)，是中国第一个转基因产品的“一级认证标准物质”。这些 CRMs

成功地解决了中国生物安全监督所必需的标准物质的严重短缺问题，也减轻了中

国对欧盟和美国标准物质的依赖。

推动快速、准确、高通量的 DNA检测方法

随着转基因作物商业化的迅速发展，快速筛选和鉴定转基因事件已成为一个

挑战。张大兵教授团队开发了几种方法，改善/优化核酸提取、靶标扩增和扩增

产物的鉴定，如通用模板 PCR（Universal Template PCR，UT-PCR）[108]、连接

通用双探针 PCR（Attached Universal Dual Probes PCR，AUDP-PCR）[109]、基

于微滴 PCR 的毛细管凝胶电泳（Microdroplet PCR Implemented Capillary Gel

Electrophoresis，MPIC）[110]、可视化的 LAMP（Visual Loop-mediated Isothermal

Amplification，vLAMP）等[111]。

在 UT-PCR和 AUDP-PCR中，使用通用的模板序列和引物产生不同长度的

扩增产物，以便进行定量。这些方法用于测定基因拷贝数、病原体负荷、转基因

组成和环境样品中的微生物[108-109]。

MPIC结合了双元引物、微滴聚合酶链式反应和毛细管凝胶电泳(CGE)的优



点，用于分析多个 DNA靶点。该方法具有良好的特异性和高灵敏度(所有靶点的

灵敏度为 0.1%)，成功地从 14个 GM事件中扩增出 24个不同的靶点 DNA 片段

[110]。由于在一个反应中检测到多个目标，因此具有灵活、高通量和低成本的

特点。此外，初步结果还表明，MPIC可用于转基因成分的半定量分析。

对于 vLAMP，他们设计了一个简单的装置，可以在不使用专门的实验室仪

器的情况下提取和显示 DNA。该简易 DNA提取装置由特制的含有硅胶膜的过滤

柱和装有海绵过滤器的改良医用注射器组成。样品裂解液过滤、DNA结合、洗

涤和洗脱通过使用注射器施加空气压力进行，从而解除了对离心机的依赖。整个

DNA提取过程可在 10-15分钟内完成。改良的 vLAMP方法在反应混合物中使用

微晶蜡包裹的微珠，经 LAMP扩增后，微珠内的荧光染料可被释放到反应混合

物中。释放的荧光染料与 LAMP扩增的 DNA结合并改变反应混合物的颜色。该

系统快速、简单、有效，可成功地应用于转基因生物的现场检测，目前中国已采

用 vLAMP技术对港口检验样品和实际现场样品进行快速检测。

为了在全球范围内互认和标准化转基因生物检测方法，张大兵团队构建了一

个开放访问的转基因生物检测方法数据库(GMDD)，该数据库收集了几乎所有以

前开发和报道的根据不同策略(筛选，基因，构建和事件特异性)分组的转基因生

物检测方法[112]。GMDD还通过事件名称、外源基因或蛋白质信息等方式提供

用户友好的检测方法搜索服务。用户可以获得外源整合序列，方便 PCR引物和

探针的设计。值得注意的是，数据库档案包含关于内源性基因、经过认证的标准

物质、参考分子和已开发方法的验证状态的各种数据。迄今为止，GMDD 仍然

是一个信息丰富的转基因生物检测数据库。

将自然变异引入转基因生物的安全评价

尽管人们普遍认为实质性等同原则适用于转基因生物的安全评价，但在实际

的安全评价中如何实施实质性等同原则仍然是一个难题。为了使其在现实中发挥

作用，张大兵教授采用了非靶向代谢组学，并将自然变异引入了转基因生物的安

全评估。他是第一个为此目的分析了 100个水稻品种[113]，29个大豆品种[114]

和 14个玉米自交系[115]的成熟种子代谢组的人。他也是第一个使用这种策略来

评估转基因玉米事件 BVLA430101（过量表达黑曲霉 phyA2）[116]安全性问题的

人，他发现只有预期代谢途径中的代谢物水平超出了自然代谢变异的范围，为转



基因生物的安全评估提供了一个很好的参考。

结束语

在张大兵教授的科研生涯中，他与国内外众多同事、研究机构和大学建立了

持久的合作伙伴关系，并努力促成上海交通大学与英国诺丁汉大学和澳大利亚阿

德莱德大学分别签署了本科和研究生双学位联合培养协议。2015年 1月 23日，

在张大兵教授的不懈努力下，建立了阿德莱德大学-上海交通大学植物科学与育

种联合实验室。该实验室分别位于阿德莱德大学Waite校区的植物研究中心，和

上海交通大学闵行校区生命科学技术学院的生命科学楼。联合实验室的主要目标

是成为小麦生物学和育种领域的领先机构，展示了澳大利亚和中国之间卓越的合

作。以上这些合作以及张大兵教授的出色研究成果，使得上海交通大学在植物科

学领域的国际学术影响力大幅增长。此外，他的团队成员们也因此获得了一个很

好的国际合作平台，为他们未来的学术追求提供了绝佳机会。

我们对张大兵教授不可估价的贡献表示最衷心的感谢和敬意。

利益冲突

作者声明他们没有利益冲突。
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