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花粉管引导机制的研究进展
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摘要　　花粉管引导是指显花植物在受精过程中, 雌蕊组织与花粉管相互作用使花粉管定向

生长并最终到达胚囊的过程, 其机制颇为复杂。该文基于调控花粉管生长的孢子体引导和配子体

细胞引导两个主要过程, 阐述雌蕊中不同蛋白分子和其它小分子物质的浓度梯度在花粉管的孢子

体组织引导中的作用, 以及胚囊中不同类型的细胞及其相关基因与蛋白在花粉管的配子体细胞引

导中的作用。同时, 该文也对精细胞在花粉管引导中的作用进行了阐述。
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1   引言
花粉管的生长包括了花粉的粘附、水合、萌发, 

花粉管生长进入柱头(stigma), 花粉管在柱头和花柱

(style)中生长, 花粉管生长进入子房(ovary), 花粉管

生长到达胚珠(ovule)并释放两个精细胞(sperm cell), 
从而促使双受精的发生等过程[1-4]。花粉管生长的

正常完成与花粉管引导的正常进行密切相关。花粉

管引导指的是显花植物在受精过程中, 雌蕊组织与

花粉管相互作用使花粉管定向生长并最终到达胚

囊的过程(图1)。19世纪晚期, 人们发现花粉管能够

朝着置于培养基上的离体柱头的方向生长, 于是提

出了花粉管引导的概念[5]。花粉管引导分为花粉管

的孢子体引导和配子体细胞引导两个主要过程。花

粉管的孢子体引导涉及引导组织胞外基质(extracel-
lular matrix, ECM)中各种蛋白分子的引导和其它小

分子物质的浓度梯度的信号转导。花粉管的配子

体引导则涉及雌配子体细胞对花粉管生长调控的

信号转导作用。自19世纪晚期以来, 探索与花粉管

引导相关的各个方面的信息一直是科学研究的热

点, 并在近几年取得了较大的进展。目前, 基于拟南

芥(Arabidopsis thaliana)、水稻(Oryza sative)、玉米

(Zea mays)、蓝猪耳(Torenia fournieri)和百合(Lilium 
longiflorum)等植物的细胞学、遗传学和分子生物学

研究, 数个参与花粉管引导的基因已经被识别, 它们

所编码的蛋白在花粉管引导过程中的功能也已经被

鉴定。花粉管引导主要分为孢子体引导和配子体细

胞引导两个主要过程, 雌蕊中不同蛋白分子和其它

小分子物质的浓度梯度在花粉管的孢子体组织引导

中发挥作用, 胚囊中不同类型的细胞及其相关基因

与蛋白在花粉管的配子体细胞引导中发挥作用。另

外, 精细胞在花粉管引导中具有应答的作用。本文

即对花粉管引导机制的研究进展作一介绍。

2   孢子体组织在花粉管引导中的作用
花粉管从萌发至其进入引导组织的整个过程

都受到雌蕊的孢子体组织引导。拟南芥与蓝猪耳的

花粉均能够在不具有雌配子体的雌蕊上正常萌发出

花粉管[2,7], 并且花粉管可生长穿过花柱[7]。赤杨(Al-
nus firma)的大孢子发生过程在授粉之后才启动[8]。

可见, 至少在这些物种中, 花粉萌发穿过柱头, 至花

粉管生长至花柱底部的过程并不需要雌蕊中的配子

体细胞引导的参与。

雌蕊的孢子体组织对花粉管的生长具有机械

导向作用。百合的花柱中空, 充满营养丰富的ECM。

ECM通过提供粘附分子, 使得花粉管能够沿着既定

的路径在最少阻力的情况下快速延伸[9-10]。雌蕊的

孢子体组织除提供机械导向的作用以外, 其引导组

织中的蛋白分子和其它小分子物质也在此过程中

发挥作用。这些蛋白分子和其它小分子物质包括

Chemocyanin[11-12]、γ-氨基丁酸[13-16]、花柱道特异的

阿拉伯半乳糖蛋白(transmitting tissue specific protein, 
TTS)[17-19]、一氧化氮(nitric oxide, NO)[20-23]、钙离子

(Ca2+)[23-24]和环化腺苷酸(cyclic adenosine monophos-
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phate, cAMP)[25]等。

2.1  Chemocyanin与花粉管引导

Chemocyanin是在百合的柱头和花柱中强烈

表达的一个碱性小蛋白, 具有强烈的花粉管引导活

性[11]。类似的, 拟南芥中Chemocyanin的同源蛋白

Plantacyanin也在雌蕊尤其是花柱道中呈现较高的

表达量。Plantacyanin的浓度还表现出从柱头至花

柱再到胚珠呈逐渐上升的趋势[12]。在拟南芥中, 当
Plantacyanin在组成型启动子花椰菜花叶病毒CaMV 
35S启动子驱动下过表达时, 过表达植株的雌蕊的花

柱道内Plantacyanin表达水平显著上升。此时, 当将

野生型花粉授到Plantacyanin过表达植株的雌蕊上

时, 50%的花粉管在乳突细胞壁内环绕数圈后停止

生长, 导致结种率下降。切除柱头后再进行授粉, 结
种率与野生型无异[12]。可见Plantacyanin的异常表达

的确影响了柱头引导花粉管的能力。

2.2  GABA梯度引导花粉管生长

GABA是哺乳动物神经系统中的一个重要的

神经递质, 也是植物生殖过程中的一个重要的信号

因子[13-14]。研究表明, 拟南芥Pollen Pistil Interac-
tion 2 (POP2)编码的转氨酶(transaminase)通过降解

GABA, 而使得雌蕊组织中形成柱头端低, 胚珠端高

的GABA浓度梯度。突变体pop2雌蕊中的GABA浓

度总体升高, 并且柱头至胚珠的浓度梯度紊乱, 导致

花粉管缠绕成团并停止生长或偏离胚珠继续生长。

但这只发生在pop2自交的情况下发生, 野生型的花

第一阶段: 花粉萌发出花粉管, 并穿透乳突细胞, 该阶段花粉管生长受到来自孢子体的信号引导; 第二阶段: 花粉管生长穿过乳突细胞底部, 进
入引导组织, 该阶段花粉管生长受到来自孢子体的信号引导; 第三阶段: 花粉管从花柱道伸出, 生长至膈膜表面, 该阶段花粉管生长受到来自配

子体细胞的引导; 第四阶段: 花粉管从膈膜表面转向沿着珠柄生长, 并最终达到珠孔, 该阶段花粉管的生长受到配子体细胞的引导。

Stage 1: the emerging pollen tube penetrates the cuticle of the papillar cell. During this stage, pollen tube is guided by the sporophytic tissues; Stage 2: 
at the base of the papillar cell, the pollen tube enters the transmitting tract. Here, the pollen tube commences intercellular growth and continues to grow 
basipetally in a straight course. Pollen tube is guided by sporophytic tissues; Stage 3: the pollen tube emerges from the transmitting tract onto the sur-
face of the septum. During this stage, pollen tube is guided by the gametophytic cells; Stage 4: on the surface of the septum, the growth behavior chang-
es dramatically in that the growing pollen tube now curves back and forth The pollen tube then proceeds to a funiculus and to the micropyle where the 
pollen tube delivers the two sperm cells to the embryo sac, and double fertilization takes place. Pollen tube is guided by the gametophytic cells.

图1　花粉管引导的过程及其机制(以模式植物拟南芥为例, 图片引自参考文献[6], 并部分改动)
Fig.1　Diagrammatic representation of the processes and the corresponding mechanisms of pollen tube guidance 

(Take the model plant Arabidopsis for example. The base diagram with modified was accorded to reference [6])
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粉能够在pop2的柱头上正常萌发, 野生型的花粉管

也能在pop2的雌蕊中生常生长。作者推测这可能是

因为GABA直接或间接地在低浓度时刺激花粉管伸

长, 而在高浓度时抑制花粉管伸长。当将pop2突变

体植株的花粉授到野生型植株的柱头时, 前期野生

型柱头的GABA浓度较低, 花粉管正常生长, 而当花

粉管到达膈膜时, 由于GABA浓度升高, 花粉管的生

长受到抑制, 从而无法完成受精作用。而当将野生

型植株的花粉授到pop2突变体植株的柱头时, 由于

野生型植株的花粉能够产生降解GABA的POP2转
氨酶, 花粉管在伸长过程中, 降解pop2突变体植株雌

蕊过高的GABA, 从而能够完成正常的受精作用。

2.3  花柱道特异的阿拉伯半乳糖蛋白

阿拉伯半乳糖蛋白(arabinogalactan protein, AGPs)
是花柱道ECM的主要成分之一[17-18]。花粉管通过

胞吞作用获取花柱道内的AGPs等细胞壁成分物质

而不断向前延伸。在百合花粉离体萌发时, 加入

与AGPs结合的分子, 花粉管生长即受一定程度的

抑制[19]。烟草中花柱道特异的阿拉伯半乳糖蛋白

(transmitting tissue specific protein, TTS)自柱头到花

柱再到子房, 糖基化程度逐渐升高[18]。纯化的TTS
对穿过花柱的花粉管的生长方向有一定的控制作

用[17]。可见, AGPs尤其是花柱道特异的AGPs与花

粉管的引导具有一定的相关性。

2.4  影响花粉管生长的其它小分子物质

除了上述的花粉管引导相关的物质外, 雌性组

织分泌的其它小分子物质也在花粉管引导中发挥作

用, 如NO、Ca2+和cAMP等[2,20-22,25-26]。

通过百合花粉的离体萌发实验, 发现NO是花粉

管引导的一个负调节因子[20-22], 并且具有浓度效应。

在具有NO浓度梯度的花粉萌发培养基上, 所有花粉

管都在到达同一浓度梯度时发生平均为97.7º±3.6º的
转向[21-22]。NO代谢异常可以引起植物育性降低。对

拟南芥NO代谢异常的突变体nitric oxide synthase 1 
(nos1)等的深入研究发现, NO能够在花粉管引导过

程中引发一系列的信号级联反应, 并通过NO的下

游信号Ca2+进一步发生作用[21-22,25-26]。与此一致的

是, Wang等[23]发现NO的供体S-nitroso-N-acetylpen-
icillamine (SNAP)能够促进花粉管的生长, 且具有剂

量效应, 而其抑制物N-(omega)-nitro-L-arginine (L-
NNA)和2-(4-carb-xyphenyl)-4,4,5,5-tetramethylimida-
zoline-1-oxyl-3-oxide (cPTIO)则减慢花粉管的生长。

荧光标记显示, SNAP、L-NNA和cPTIO都是通过改

变细胞内外的Ca2+流以及肌动蛋白的组织方式来影

响囊泡的运输, 从而调节果胶和胼胝质等细胞壁成

分的分配和组装, 并最终影响花粉管的生长[23]。

2.5  珠被组织对花粉管引导的影响

孢子体组织对花粉管的引导作用除了上述的

一系列蛋白分子和其它小分子物质的浓度梯度以

外, 珠被的发育与花粉管引导也有一定关系。拟南

芥突变体inner no outer (ino)的雌配子体和内珠被均

发育正常, 而外珠被较野生型短, 不能包裹至珠孔

端。花粉管在ino的引导组织中生长时, 生长方向发

生紊乱, 不能从正确的部位伸出[23,27]。这可能说明

外珠被与花粉管引导也存在一定关系。

此外, 发育不成熟的胚囊不能正常引导花粉管。

拟南芥蛋白二硫化物异构酶(protein disulfide isomerase 
like 2-1, PDIL2-1)表达异常会延迟胚囊的成熟而导致

花粉管引导的失败。研究结果显示, PDIL2-1在珠被

组织表达量比在珠孔区高, 并且不在胚囊中表达[28]。

可见, PDIL2-1k是在孢子体表达进而影响胚珠结构和

胚囊成熟, 从而扰乱花粉管的生长。

3   配子体细胞在花粉管引导中的作用
花粉管生长受配子体细胞的引导[2,29-30]。最近

几年, 雌配子体细胞对花粉管引导的研究取得了较

大的进展。通过拟南芥、玉米和蓝猪耳突变体的研

究, 发现助细胞[7,29-35]和中央细胞[36-37]均在花粉管的

引导中发挥着重要的作用。而且, 目前已经鉴定了

多个在花粉管引导中发挥重要作用并只在助细胞和

中央细胞表达的基因和蛋白。

3.1  助细胞对花粉管引导的作用

助细胞在花粉管的引导中可能具有最重要的

作用。蓝猪耳因其胚珠突出生长至珠孔的外部, 而
成为离体研究胚囊尤其是助细胞在花粉管引导中的

作用的一个较好的材料。Higashiyama等[29]采用激

光杀死细胞方法, 分别杀死蓝猪耳的卵细胞、中央

细胞和助细胞, 发现只有当助细胞被全部杀死时, 花
粉管才不能正常进入胚珠, 从而认为助细胞在花粉

管引导中起了最关键的作用。助细胞具有一个称为

丝状器(filiform apparatus)的细胞壁加厚结构。这个

特殊结构通过增大接触和分泌面积而在花粉管引导

中发挥重要作用[32]。

Zea mays EGG APPARATUS 1 (ZmEA1)是玉米
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中一个花粉管引导所必需的基因[31]。通过RNA干

涉与反义RNA技术抑制ZmEA1的表达后, 植株在自

交和作为母本进行杂交时, 均出现花粉管生长绕过

珠孔而不能进入助细胞的表型, 可见ZmEA1在花粉

管的引导过程中发挥着作用。ZmEA1编码的跨膜蛋

白先在丝状器表达, 后在珠心细胞周围的细胞壁处

表达, 这与其引导花粉管生长的功能相一致。但是, 
ZmEA1不是一个普遍存在的基因, 拟南芥和其它双

子叶植物中均未找到其同源基因。

在拟南芥助细胞表达的基因MYB98编码一个

R2R3-MYB转录因子。myb98的丝状器异常增厚。

当将野生型植株的花粉授于myb98植株的柱头时, 花
粉管能正常生长至胚柄, 却不能进入珠孔[32]。作为

转录因子, MYB98能够与特定的DNA序列(TAAC)结
合从而调控下游基因表达。在检测MYB98调控的下

游基因时, 发现其中有5个基因在丝状器表达。可见, 
MYB98可能通过激活丝状器基因的表达, 调控丝状

器结构形成, 从而在花粉管引导时发挥作用[34]。

拟南芥的LORELEI (LRE)编码一个植物特异的

糖基化磷脂肌醇锚定蛋白(glucosylphos- phatidylinos-
itol-anchored protein, GAP)。LRE在助细胞中高表达, 
并作用于雌雄配子间的信号传递过程[33]。虽然lre
植株的胚囊发育正常, 但当花粉管到达该胚囊时, 不
是停止生长并释放精细胞, 而是环绕卷曲而无法进

入珠孔。另外, 与野生型植株的胚囊受精后不再吸

引花粉管不同的是, lre植株的胚囊继续吸引多条花

粉管, 且这些花粉管仍然不能进入珠孔。可见, LRE
在引导花粉管的生长方向时发挥着重要的作用。另

外, 拟南芥突变体feronia与lre植株在花粉管引导的异

常表型上十分相似。但是与lre的助细胞结构正常不

同的是, feronia的助细胞的丝状器异常增厚。但是, 
LRE和FERONIA是否作用于同一条途径, 它们是否

是MYB98的下游基因, 尚待进一步研究。

Okuda等[35]在构建蓝猪耳助细胞的cDNA文库

时, 发现文库中编码富含半胱氨酸多肽(cysteine-
rich polypeptides, CRPs)的转录本最为丰富。其中, 
最长的3个CRPs中有两个在助细胞表达, 且该蛋白

被分泌到卵器(egg apparatus)表面。体外实验证明

这两个CRPs均具有吸引花粉管的能力, 故被命名为

LURE1和LURE2。对体外培养的蓝猪耳的胚囊进

行LUREs的马福林(morpholino)反义寡核苷酸探针

的注射来抑制两个LUREs的表达, 该胚囊吸引的花

粉管的数量即减少[35]。此外, 花粉管引导具有物种

特异性, LUREs只能吸引蓝猪耳的花粉管, 而同属于

玄参科的狭叶母草(Lindernia micrantha)的花粉管则

对LUREs没有响应[35]。

3.2  中央细胞对花粉管引导的作用

在拟南芥、蓝猪耳和玉米等的花粉管引导

中, 助细胞发挥了重要的作用。但是, 在研究玉米

ZmEA1的功能时, 人们发现ZmEA1同时也在卵细胞

中表达[31]。那么, 胚囊中是否还存在除助细胞以外

的其它细胞也与花粉管引导有关呢？实验证明答案

是肯定的[36-37]。

Gemete-expressed 3 (GEX3)是拟南芥中央细胞

表达的一个膜蛋白[37]。正反交实验发现, 当将GEX3
下调表达的植株作为母本时, 野生型的花粉能够正

常萌发并生长。但当花粉管伸长至胚珠时, 方向迷

失不能进入珠孔, 从而导致结籽率下降。

除GEX3外, 拟南芥中央细胞特异表达的CEN-
TRAL CELL GUIDANCE (CCG)也是一个与花粉管

引导相关的基因[36]。类似的, 突变表型也是花粉管

在到达珠孔时失去方向, 不能进入珠孔。CCG编码

一个定位在中央细胞的细胞核上的N端含保守的锌

β-带结构域的蛋白。该蛋白可与酵母的TFIIB转录

因子发生互作, 说明CCG可能是参与花粉管引导的

一个转录调节因子。而且CCG的表达能够使ccg的
花粉管引导恢复正常。这些都说明, 除助细胞外, 中
央细胞也可能在花粉管引导中发挥着重要作用。

3.3  胚囊其它细胞对花粉管引导的影响

通过对拟南芥突变体的研究还发现, 除助细胞

和中央细胞在花粉管的配子体细胞引导中发挥作用

外, 胚囊中其它细胞的异常也会导致受精失败[2,27,38]。

Magatama 3 (MAA3)编码一个RNA代谢所必需的酵

母(Saccharomyces cerevisiae) Splicing Endonuclease 1 
(SEN1)蛋白的同源蛋白。maa3突变体的胚囊较野生

型发育缓慢, 其中央细胞的两个极核的核仁较野生

型小, 并且在受精时也不会融合。大部分花粉管在

生长至maa3的珠孔时, 只在珠孔附近徘徊, 不能进入

珠孔与配子结合。另外, 与助细胞表达的lre的突变

体表型类似, maa3的胚珠也吸引多条花粉管[38]。

4   精细胞在花粉管引导中的作用 
除了雌性组织对花粉管的引导作用外, 精细胞

在花粉管引导中发挥应答作用[39-40]。拟南芥中的 
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Generative Cell Specific 1 (HAP2/GCS1)编码一个精

细胞特异蛋白。hap2植株的花粉在体内和体外萌发

时, 其花粉管的长度均与野生型无异。但当其在体

内萌发时, 大部分花粉管不能进入珠孔, 少部分能够

进入珠孔, 并释放到精子至胚珠, 这些精子也无法与

卵细胞和中央细胞结合。可见HAP2在花粉管引导

和受精过程均发挥作用[39-40]。精子并不是以往人们

一直认为的被动地由花粉管运送至胚囊并与雌配子

结合, 而是一个表达大量基因、包含大量蛋白的动

力细胞(dynamic cells)。其中一些基因和蛋白在花粉

管引导中起着应答作用。目前, 这方面的研究较少, 
但这提供了另一个认知花粉管引导这个雌雄组织互

作机制的崭新角度。

5   结语
花粉管引导是一个多阶段的、受多种信号调控

的、雌蕊和花粉管之间相互作用的过程。最近几年, 
通过遗传学、分子生物学和生物化学的研究, 科学

家们已经获得了不同物种中多个可能与不同阶段的

花粉管引导密切相关的基因和蛋白, 为研究花粉管

引导的分子机制奠定了良好的基础。然而, 进一步

明确花粉管引导的不同阶段的信号物质仍需进一步

研究。同时, 花粉管或者精细胞上是否存在一个或

多个与其发生应答作用的因子, 目前尚无明确答案。

可见, 关于花粉管引导的分子机制还不甚清楚, 寻找

和分离雌蕊上的花粉管引导物和花粉管上的受体分

子仍然是个挑战。花粉管引导机制的阐明将丰富我

们对受精这个植物生命周期的重要一环的理解, 并
将为深入认识植物生殖发育的一些关键环节提供理

论支持。
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Pollen Tube Guidance During Pollination and Fertilization in Plants

Jiang Jingjing1,2, Cao Jiashu1,2*
(1Laboratory of Cell & Molecular Biology, Institute of Vegetable Science, Zhejiang University, Hangzhou 310029, China; 2Key Labo-

ratory of Horticultural Plant Growth, Development and Quality Improvement, Ministry of Agriculture, Hangzhou 310029, China)

Abstract        Pollen tube guidance happens when pollen grains germinate on the pistil to produce pollen tubes 
and than navigate the pollen tubes down the transmitting tract to fertilize the ovule in flowering plants. In general, 
pollen tube guidance has two distinct phases: sporophytic phase and gametophytic phase. Here we reviewed the 
functions of some distinct proteins and other small molecules during the sporophytic guidance phase and the po-
tential roles of genes expressed in the different cells within the embryo sac and their related proteins in the gameto-
phytic phase. In addition, the sperm involved in directing the pollen tube to its target was also included.
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