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摘 要
:

针对雄性不育性发生的发育生物学问题
,

从雄性不育发生的发育阶段调控和环境调控角度综述

了芸签属植物雄性不育发生的细胞学
、

生理生化以及分子生物学的研究进展
,

提出从 D N A 水平和基因

表达水平以及应用细胞内信号传导模型探索雄性不育发生的分子机理的思路
,

并对其在分子育种中的应

用作了展望
。
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芸蔓属植物是我国栽培面积最大
,

产量最高的

一类蔬菜与油料作物
,

在我国蔬菜和油料生产和供

应中占有极其重要的地位
,

芸蔓属作物也是杂种优

势利用最为普遍的一类作物
,

其雄性不育系的选育

及其应用基础的研究深受人们重视
。

本文在综述前

人研究的基础上
,

对芸蔓属作物雄性不育的发育生

物学研究思路进行探索
。

1 雄性不育的遗传变异

2 0 世纪 6 0 年代
,

在白菜型油菜 (B ar
s s ￡e a

ca mP es itr s) 褐色沙逊和 黄色沙逊中发现了由隐性

单基因控制的细胞核雄性不育
,

70 年代通过 7 射

线处理正在生长的甘蓝型油菜 (B二 ss ica
n aP 。 ) 植

株
,

得到了隐性单基因控制的雄性不育突变体 川
。

随后在甘蓝型油菜中发现自发的核不育株
,

其不育

性似乎由两对基因控制
。

已获得的十字花科植物的

核不育材料多数是隐性单基因
,

少数为显性核控制

的 z[]
,

认为是通过可育基因的自发突变而产生的
。

核质互作型雄性不育性是核不育基因与胞质不育基

因互作的结果
。

推测是由于细胞核中的基因组和细

胞质中的某种细胞器缺乏雄性可育所必需的遗传信

息所造成的
。

而胞质雄性不育性似乎仅与线粒体或

叶绿体 D N A 的重排
、

插入
、

缺失有关
。

2 雄性不育的发育调控

雄性不育性作为一个性状
,

其实现是极其复杂

的
,

它涉及育性基因在一定时空上的表达
,

以及体
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内外因子对这种表达的影响和调控等因素
。

因此
,

雄性不育性发生既受到发育阶段调控
,

也受到环境

因子的调控
。

2
.

1 雄性不育发生的发育阶段调控 植物雄性不

育的表型性状表现为花粉花药的败育
,

芸蔓属蔬菜

雄性不育系的花粉和花药发育的细胞形态学研究
,

前人已做了大量工作
,

小抱子的败育时期随植物种

类和雄性不育基因的不同而有所差异
,

白菜型油菜

核雄性不育系花粉的败育发生在花粉母细胞的减数

分裂期 la]
,

大白菜核雄性不育系花粉的败育在四分

体时期之前就 已开始
,

花粉母细胞排列松散 a[] ; 胞

质雄性不育系中
,

早期研究表明花粉败育可发生在

小饱子发育的每一个时期
,

但以四分体和小抱子液

泡化期间为最多 ls]
。

甘蓝型油菜胞质雄性不育系

的花粉败育发生在减数分裂期 ls]
,

萝 卜og
u 细胞质

雄性不育源的小抱子败育发生在四分体期 0[]
。

败

育的小抱子母细胞细胞质液泡化
,

核结构破坏
,

核

仁
、

染色体与细胞质凝结成团
,

内质网呈同心圆状

堆叠
,

叶绿体基粒片层减少
,

结构破坏
,

细胞骨架

不完整 队 7}
。

最近几年研究表明
,

p ol C M S 不结球

白菜 [7 ]
、

p o l e M s 甘蓝型油菜 [8 ]和结球白菜 19
, `“ ]

花药发育受阻于抱原细胞分化期
,

没有抱原细胞的

分化
,

不形成药室
。

这给不育机理的研究带来了困

难
,

要更深入地揭示花药败育的细胞学机理
,

还必

须从花药发育的更早期开始
,

对抱原细胞的发生进

行分子水平的详细研究
。

植物 的育性是 由基因控制 的一系列 生理过

程
、

生化反应
、

形态构建的最终结果
。

50 年代起

对植物雄性不育的生理 生化机制的研究
,

揭示 了

雄性不育性表达与实现过程中在酶系统
、

物质代

谢系统以及植物激素系统上所产生的变化
。

几种

同工酶的研究表明
,

大 白菜核不育 系在开花后不

育株过氧化物酶同工酶活性明显高于可育株
,

且

酶带多而色深
,

而细胞色素氧化酶同工酶活性和

蛋 白质种类则相反 11 ` ,` 2 ]
,

甘蓝型油菜胞质不育系

与保持系的醋酶
、

过氧化物酶同工酶的差异仅表现

在花蕾发育期
,

且过氧化物酶同工酶在花粉败育前

谱带增多
,

败育后酶带减少 lls
, 1封

。

大白菜两用系

不育株与可育株花蕾中还原糖
、

氨基酸
、

蛋白质含

量及呼吸强度的变化存在着一定的趋势
,

表现为不

育株低于可育株 l[ `】
。

在油菜核质互作雄性不育系

中发现碳水化合物和蛋白质合成降低
,

花药组织缺

少肌动蛋白的合成
,

且核酸含量显著降低 11 4 ]
,

花药

花粉的败育过程伴随着植物内源激素的变化
,

榨菜

胞质不育系雄蕾在大花蕾和盛开花期 I A A 和 A B A

严重亏损 [` 5 ]
。

从发育分子生物学角度看
,

花粉和花药的败育

是雄性不育发生的表型体现
。

花粉花药特异基因的

启动子和花粉发育过程中关键酶基因的表达与否
,

都与花粉和花药的败育
、

雄性不育性的发生直接相

关
。

植物中已经有近两百个花药和花粉特异基因被

克隆
。

芸蔓属蔬菜花药花粉特异基因及其产物的分

离分析以甘蓝型油菜作物研究较多 l[ 6]
。

从芸蔓属蔬

菜中克隆与雄性不育相关的花粉花药特异表达的基

因就有 6种
,

其中 13
、

E Z
、

# 17 基因在前有丝分裂

间期表达
,

可能与花粉壁蛋白合成有关 11 7 , 1 51
,

B P 4

和 B n m l 基因则在有丝分裂后期表达 11 ”
,20 ]

,

B A 4 和

B印 1 基因在绒毡层细胞中表达 llz
, 2 2 ]

。

这些花药花

粉特异基因的分离与功能分析促进了核基因引起雄

性不育分子机理的研究
,

但不育性发生的启动和调

控仍然是个迷
,

对于芸蔓属蔬菜细胞质雄性不育性

分子生物学的研究只局限于正常品系和不育品系在

细胞器基因组和转录产物的比较上
,

已从细胞质不

育系植株中分离和克隆了一些特异片段或基因
,

如
a tP 口

2 3
,

2 4 ] 和 。 r f 2 24 [25
,

26 ]
,

对恢复基因如 斑 (
n
) 进行

鉴别 !“ 7}
,

但对它们编码的 R N A 或蛋白质的功能还

不了解
。

2
.

2 雄性不育发生的环境调控 雄性育性的表现

受到环境条件的调控
,

在不同的环境条件下
,

雄性

育性会发生转换
。

据 K au l 统计
,

70 % 的雄性不育

对环境敏感
,

其中 C M S 敏感类型比例 (:3 1) 高于

G M S 敏感类型 比例 (2
.

:3 1)
,

温度敏感型 (50 % ) 明显

多于光周期敏感类型 ( 13 % ) as[ 】
。

对芸蔓属蔬菜的环

境敏感型雄性不育以温敏感型为主
。

早在 1 970 年

iD ck so n
证明温敏感雄性不育青花菜是由一对隐性

基因 M 6S 控制的
,

此基因的表达受控于温度
。

一般

情况下
,

低温使育性恢复
,

高温导致不育 【2刃
。

生理

生化研究表明
,

温度诱导育性恢复是通过激素的变

化介导的 s0I !
,

低温使 G A 3
增加

,

花药和花粉发育

正常
,

而高温和 I A A 导致花药败育 al[
,

叫
。

花药发

育过程中内源 A B A 含量受低温调节 呻 ,34 ]
。

s in hg

应用番茄雄性不育突变体 51 2研究表明
,

育性表达

与 A B A
、

工A A 和 G A 三种激素平衡有关
,

这种平

衡受到温度变化的调节 阳 }
。

而且
,

在温敏感型油

菜胞质不育系花粉败育过程中
,

某些特异蛋白质如

蛋 白激酶的合成受到温度的调节
,

且有 C护+ 参与

作用 协“ 一 asJ
。

杨晓云在对温敏感型白菜 p ol 胞质不

育系的研究中提出
,

温敏不育是由控制花药
、

花粉
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正常发育的结构基因在受到温度诱导后表达与否而

表现的 30[ ]
。

因此
,

从环境信号到内源激素变化
,

到一系列相关基因表达
,

直至靶基因 (育性基因 ) 的

表达调控这个细胞内信号传导模型的研究
,

是环境

敏感型雄性不育发育生物学的另一复杂的问题
。

3 育性表现分子机理的探索

分子生物学理论和技术的发展
,

尤其是分子克

隆技术
、

细胞器 D N A 技术的改进
,

已深入到从植物

基因水平上探讨发育生物学的问题
。

80 年代以来
,

花粉和花药发育过程中特异表达基因的克隆和部分

基因的功能分析以及从线粒体和叶绿体 D N A 入手

对胞质育性基因进行研究
,

取得了一定的成果
,

但

对育性表现的分子机理还远未了解
,

如育性基因的

确切定位
、

结构功能
、

如何启动表达
、

顺序表达和

调控
,

以及环境因子如何通过胞内信号传递而影响

育性基因的表达等问题
。

因此
,

这些问题的解决对

了解育性转换规律及其本质
,

推动雄性不育的成功

应用有重要意义
,

同时对发育生物学理论
,

如发育

过程中细胞信号传导问题也将作出重大贡献
。

3
.

1 雄性不育基因组 D N A 水平的差异 在系统发

育过程中一个物种控制育性的基因位点可能很多
,

但一个核不育材料多为一对基因控制的
。

已知别的

作物 ; 如小麦
、

番茄
、

玉米和水稻等在不同染色体上

都存在控制育性的基因位点
,

每个位点的突变或缺

失都能引起雄性不育
。

A r
at

s
等在拟南芥菜中通过

转座子插入法
,

获得核雄性不育株
,

并分离测得一个

核不育基因 M sZ 的序列结构 归川
。

我们对白菜核雄

性不育两用系的 R A P D一 P C R 分析也证实了不育系

与保持系中存在 D N A 多态性的差异
,

并分离得到

此差异片段可能为一调控序列
,

与 B p 4 的启动子序

列部分同源 [’0 ]
。

王晓武等也从甘蓝的显性不育材

料中获得不育基因连锁的 R A P D 标记 I’l ]
,

对不同

细胞质如 p ol 和 n
ap 来源胞质不育的各种材料的

研究结果均表明
,

胞质不育与 m t D N A 的突变
、

重

排
、

插入和缺失有关 田 ,44 】
。

油菜
、

榨菜和萝 卜胞质

不育系与保持系 m t D N A表现出很多多态性
,

胞质

不育 m t D N A 的突变经常产生能表达的嵌合可读框
o r f 如

o r f2 2 4 /
a tP ` 等 [2 3一 2 6 ]

。

核质互作型雄性不育

性是核不育基因与胞质不育基因互作的结果
。

这是

由于细胞核中的基因组和细胞质中的某种细胞器缺

乏雄性可育所必需的遗传信息所造成的 娜 ]
。

而胞

质雄性不育性似乎认为仅与线粒体或叶绿体 D N A

的重排
、

插入
、

缺失有关 【4“ 一例
。

因此
,

进一步对

雄性不育基因的分离鉴别以及结构功能分析
,

将揭

示雄性不育发育的本质
。

表 1 核不育基因在染色体上的分布

植植物名称

飞面鬃
宜

耀在丽- 糕氰蹂
因 连锁群数目目

大大麦 18 1 5 7 777

番番茄 55 25 8 1222

豌豌豆 38 10 5 777

玉玉米 60 33 10 1 000

.3 2 雄性不育基因的表达调控 雄性不育性作为

一个性状
,

其实现是极其复杂的
,

它涉及育性基因

在一定时空上的表达
,

以及体内外因子对这种表达

的影响和调控等因素
。

雄性不育主要表型是花药不能产生有活力的花

粉粒
,

而花粉的发育是在花药中完成
。

在花药发育

过程中约有 .2 5 万个不同基因表达
,

其中约有 1 万

个是花药特异表达的基因
。

多数花药特异基因的表

达具有严格的时空顺序
,

在花药的不同发育时期
,

一些基因启动表达
,

而另一些基因关闭
;
一些基因

只在绒毡层细胞中表达
,

而另一些基因可在花药所

有组织中表达
。

花粉发育需要一整套完整的特异表

达的基因
,

花粉发育所需基因一旦发生突变无疑有

损于花粉正常发育乃至雄性不育
。

如前所述芸蔓属

蔬菜中已经有近几个花药和花粉特异基因被克隆
,

并进行序列分析和产物功能分析
,

有些 已通过转基

因在模式植物
,

如拟南芥菜和烟草等中进行发育生

物学的研究 【50 一 5 2 ]
。

而与芸蔓属植物细胞质雄性

不育有关的线粒体基因
a
tP 6

,

在细胞质雄性不育系

中存在不同
a tP 6 转录本

,

其结构分析表明
, a

tP 6

基因的上游产生一个嵌合的开放阅读框架即 or f2 24

或 or f 10 5
,

与
a tP 6基因共转录

,

产生双顺反子的转

录本
,

抑制
a 切6基因的翻译水平

,

引起雄性不育
。

同时
,

细胞质雄性不育油菜的
a
tP 6基因编码区的上

游 9 1b p 处存在核昔酸差异
,

引起
a tP 6 m R N A 核

糖体结合位点发生改变
,

而使翻译不正常
。

此外
,

线粒体和叶绿体基因组中广泛存在的 R N A 编辑
,

是细胞质雄性不育的另一种可能机制
。

从分析特异
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表达的 m R N A 入手或利用特异蛋白的氨基酸顺序

鉴定
,

克隆与育性有关的特异表达基因以及这些特

异表达基因的调节基因及其相关酶的基因
,

结合转

基因和原位杂交的分子细胞学技术
,

直接在芸墓属

蔬菜作物中开展雄性不育基因的个体发育生物学研

究
,

将成为解决育性表现调控机理的关键课题
。

3
.

3 雄性不育基因的环境调控 根据童哲等对光

敏感核不育 (农垦 5 85 ) 水稻的发育生物学研究进

行评述时提出的光周期调节育性的多因子作用模

型 啤 }
,

环境因子对芸蔓属蔬菜雄性不育材料花药

花粉发育的影响通过细胞内信号传导网络传递的
。

根和叶片在接受逆境信号 (如高温
、

长光照 ) 后
,

体

内激素 (如细胞激动素
、

G A
、

I A A 等 )和光敏色素

浓度发生改变
,

同时影响一些信号系统
,

如 C a +2 -

C a
M 或蛋白激酶等级联放大系统

,

并将此细胞信

号通过茎维管束传递到花药
,

由此启动雄蕊败育的

进程
。

而在胞内分子信号水平的传导即可归纳如图

1
。

近十年来植物细胞信号传导热点问题的研究初

步确定了细胞内信号传导网络模式
,

即环境信号 一

细胞感受
、

胞 内信号传递 一 信号肤 一 一系列基因

表达 一 靶基因的表达 呻 ]
。

育性基因的表达受环

境因子调节
,

环境因子通过内源激素或某些信号系

统
,

如 C a Z+ 一 CaM 或蛋白激酶等级联放大系统
,

与

育性相关基因的表达
、

育性表现育性转换联结在一

起
。

对这一信号传导网络分子成员及其相互关系的

研究
,

将揭示环境敏感型雄性不育育性转换的分子

机理及其调控机制
。

城

育性相关基因

/ \

细胞核

999 9 9
么么

受受体

之丈几一全
---

、、
、

之孟一竺
---

一一- 一- , . ——

发育与形态建成的变化 功能性器官的建成

外源环境信号与内源激素信号因子

4 展 望

图 1 植物发育过程的信息传导机制

关键课题
。

在此基础上才能更准确地确定该基因表

雄性不育性的表现是极其复杂的
,

它涉及育性

基因在一定时空上的表达以及体内外因子对这种表

达的影响和调控等因素
。

目前的研究虽取得一定进

展
,

但尚不足以建立起对雄性不育性现象理解的总

体框架
,

人为控制育性表现还有一定难度
。

但是
,

随着分子生物学理论和技术的发展与完善
,

可望在

以下几个方面有所突破
。

.4 1 尽早分离和克隆雄性不育基因
。

无论利用

D D R江
,一P C R 技术

,

从分析特异表达 m R N A 入手
,

还是利用特异蛋白的氨基酸序列鉴定来克隆与育性

有关的特异表达基因
,

或者利用 R F L P 等分子标记

技术结合构建大片段基因组文库进行染色体行走来

克隆不育基因
,

其工作都成为解决育性调控机理的

达调控的规律和表达产物蛋白质的结构与功能
。

4
.

2 利用细胞信号传导网络模型
,

在完整而又简

单的生命活体环境— 细胞 内和细胞间
,

开展环境

敏感型雄性不育现象中的育性转换
、

育性基因表达

的环境调控问题的研究
,

缩短分子水平的研究与实

际应用的距离
,

为从根本上调控育性表现提供理论

基础
。

.4 3 利用发育分子生物学的研究成果
,

创造工程

雄性不育系
。

如通过将花粉和花药发育过程一些特

异表达基因的启动子与能阻断花粉发育的细胞毒素

基因 (R N as
e T l 与 B ar n

as
e
基因 )

、

脐服质酶基因相

(下转第 1 0 4 页)
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二磷 酸 (p l (3
,

5) p
Z
)

。

p l (3
,

5 ) p
:
的积 累只能发生

在具有 飞移巧夕不基因的酵母细胞 中
,

表明 IP 3 K 所

产生的 p I 3 p 是合成 p l (3
,

5 )p
:
的必需原料

,

即其

合成途径为 p l一 p I 3 p分 p l (3
,

5 ) p
: 。

酵母细胞中
,

P l( 3句 P :
的合成可能有利于高尔基体向液泡的蛋

白运输 (p
r
ot ie n 七ar iff ck hi g )

,

这可能与细胞适应渗

透胁迫有关 阵 }
。

植物体内也存在 P I3 P 和 P l (3
,

5 ) P
Z ,

还有
P I4 P

、

P x(3
,

4 ) P
:
等

。

虽然它们的合成途径尚未清

楚
,

但它们也参与胞内信号转导
,

有证据表明
,

它们有

别于 P L C 和 P L D 这些水解酶调节的信号系统 llz 】
。

表达反义 A t V P S剐 的拟南芥植株长势弱
,

多数植株

会死亡 :0I ]
,

表明 IP 3 K 及其代谢产物在植物生长

发育过程中十分重要
。

5 结 语

目前
,

对磷脂代谢的研究主要从两方面开展
:

(l) 磷脂水解酶和磷脂激酶的分子克隆和特征鉴

定
;

(2 ) 对上述两类酶及其代谢产物的生理作用的

研究
,

特别是其在信号转导中的作用的研究
。

但是

与之相关的信号传递链的头绪远未理清
。

一方面是

由于膜上磷脂代谢途径的复杂性
,

另一方面是由于

细胞内信号途径的多样性
。

今后除了对尚未深入研

究的酶
,

如 P L A : 、

P L A : 、
P L B 及磷脂激酶进行

研究外
,

对已克隆和鉴定的酶需作横向比较研究
,

如 P L D 。 、

口
、

7 同种型表达是否与不同的组织
、

细胞或生长阶段有关 ? 同种型是否位于细胞的不同

部位
,

受不同的上游因子调控
,

转导不同的环境信

号 ? 等等
。

而对磷脂信号系统和其他信号系统相互

或交叉影响 (
e r o s s t a lki n g ) 的研究

,

有利于进一步

阐明细胞内信号转导的机理
。
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连导入植株创造雄性不育系
,

或借助花粉发育有关

基因的反义 R N A 技术阻断花粉发育基因的表达
,

获

得不育株
,

或通过转座子突变创造雄性不育系等
,

这在别的作物 已有成功例子
。

另外
,

将直接克隆到

的雄性不育基因与抗除草剂基因或标记性状基因串

联在一起
,

获得和识别纯不育系
,

以保持工程不育

系 [5 4 ]
。

因此
,

芸 蔓属蔬菜雄性不育发育生物学的研

究
,

一方面将揭示雄性不育性表现的分子机理
,

人

为控制育性表现
; 另一方面为雄性不育基因工程等

分子育种提供理论基础与应用指导
,

为芸蔓属蔬菜

培育优良品种和生产杂交种子开辟新路
。
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