
细胞生物学杂志 Chinese Joumal of Cell Biology 2007, 29: 389-393 http://www.cjcb.org 

植物花药开裂的细胞学和分子生物学机制
华水金孟华兵王学德蒋立希*

(浙江大学农业与生物技术学院，杭州1310029)

摘要 植物花药开裂具有重要的生物学意义，花药开裂异常所导致的最直接后果为花粉粒

不能正常散粉，影响到植物受精过程。现从细胞和分子生物学角度综述了植物花药开裂过程中花药

组织的细胞结构和生理变化及调拉花药开裂相关基因的分离和克隆。
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花药是植物的雄性生殖器官，其发育成熟之后开

裂，在自然风、水或昆虫等媒介作用下释放花粉并

散播于植物柱头上，使得植物受精过程正常进行。

花药开裂为花药发育过程中需经历的最后一个阶段，

能否按时开裂直接关系到花粉是否及时到达柱头，进

而影响到植物受精。可见植物开花后需要花药及

时开裂以保证正常散粉。

过去认为植物花药开裂是一个普通的花药组织

脱水过程[门。然而，许多植物研究者通过对不同植

物，如大麦、水稻和拟南芥等花药开裂过程中花药

的解剖学和分子生物学研究结果表明，植物花药开裂

是一个复杂过程，并且不同物种花药的开裂存在不同

的调控机制。

通过深入研究植物花药开裂的细胞学和分子机

制，一方面可以从细胞和核酸水平上揭示植物花药开

裂机制;另一方面，在掌握植物花药开裂的机制前提

下，利用生物技术手段，如 RAN 干扰(RNAi)和反义

RNA(anti-RNA)将相关基因剔除，使植物花药不能按

时开裂，创造植物新型不育系材料用于作物育种中。

本文从植物花药开裂的细胞学和分子生物学角度将

国内外学者对此方面的研究进展作一综述，并对今后

的研究方向作了探讨。

1 植物花药开裂的细胞生物学机制

1.1 植物花药开裂的几个关键组织

通过细胞学研究结果表明，不同植物的花药在开

裂时所涉及到的组织并不完全相同。 Matsui 等[川和

Keijz町等[4J研究了水稻、大麦和玉米花药开裂过程

中的花药组织的结构，它们均属禾本科，花药开裂组

织类似:有两个药片(theca)组成，每个药室被裂口组

织(stomium)和隔膜组织(septum)分开;隔膜中央有一

个腔(cavity)，为花药开裂作准备;在花药室上面部分

的药室内壁可观察到呈 "u" 的加厚细胞壁，尤其

与裂口组织相邻的地方更明显。

拟南芥花药的开裂组织与水稻等禾本科植物总

体上类似，也主要有药室内壁、裂口组织和连接组

织构成。当拟南芥花药发育到三核花粉期后，药室

内壁的细胞壁次生加厚及在连接组织形成"纤维带

(fibrous band) ";到开花的时候，大部分药室内壁和

连接组织细胞失去大部分水分后萎缩[51 。

在烟草和其他茄科植物中，花药开裂组织除了裂

口组织和隔膜组织外，尚有一类特殊的组织:环状细

胞簇(circular cell cluster, CCC)16.7J 0 CCC 可积累草

酸钙晶体，并参与细胞死亡过程，之后把每个药片的

两个药室连结起来，形成一个大的花粉室闷。

Beals 等[6J采用了一种细胞部分切除的方法巧妙

地证实了烟草花药开裂过程中裂口组织是必不可少

的。他们采用在烟草花药 CCC、裂口组织和连接

组织不同时期均表达的启动子 TA56并在其后连接一

个对细胞产生毒性并能杀死细胞的基因:芽抱杆菌

RNA 酶(barnase) ， 与此同时，他们还利用另外 3 个启

动子分别为烟草 TP12 基因启动子(在大多数烟草花

药不同类型细胞中保持较高的表达活性);大豆凝集

素基因启动子lectin(在'烟草花药连接组织早期活'性较

高，在 CCC 和裂口组织中的活性比 TP12 低);烟草

TA20基因启动子(在烟草花药不同类型细胞中虽然有

较高的活性，但是比起 TP12 其表达更具时间性)。

在这3 个启动子后均连接-个对 barnase 具有抗性的
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基因芽抱杆菌RNA 酶抑制剂 barstar， 构建成 3 个载

体(TA5 6/barnase 和 TP12/barstar 连接在同一质粒;

TA56/barnase和 lectin/barstar连接于同一质粒; TA56/ 

barnase 和 TA20/barstar 连接在同一质粒;形成

barnase/barstar 复合体，最后能否切除靶细胞取决于

两个 barnase 和 barstar 前面启动子活性的强弱)。之

后分别将这 3 个载体转化烟草，并对烟草花药开裂的

变化进行细胞学观察。结果发现含有 TA56/barnase

和 TP12/barstar 复合体的转基因烟草花药发育正常

并按时开裂;含日56/barnase 和 lectin/barstar复合体

的转基因烟草虽然花药发育正常，但未能正常开裂，这

是因为花药的 ccc、裂口组织和连接组织的细胞被

大量切除;而含有 TA56/barnase 和 TA20/barstar 复合

体的转基因烟草花药也未能开裂，通过花药切片观察

发现在发育后期花药裂口组织的细胞发生崩溃。这

些试验结果为花药开裂需要裂口组织的参与提供了

直接的证据。

1.2 植物花药组织脱水引发开裂

植物花药在开裂过程中虽然不仅仅只是由于花

粉粒和裂口组织细胞等不同部位脱水引起的，但这些

组织的脱水行为对花药开裂确实起到了重要作用 [9] 。

然而，引发植物花药不同组织脱水从而最终导致花药

开裂的机制存在着不同的观点。

1.2.1 水通道蛋白参与花药开梨 由于植物药室

内壁细胞在花药开裂过程中存在着脱水现象，因此，花

药内不同组织细胞间势必存在着水分的运移，通过维

管束细胞转移到花的基部而排出[10]或者蒸发，但这运

移的机制及调节因素目前报道甚少。

水通道蛋白是一类膜蛋白，它可根据细胞膜内外

渗透压的状况而调节水分运移[1凡在芸墓属植物和

茄科类植物中， Dixit 等[12] 、 O'Brien 等问、 Bots 等[14]

进行了不同的试验，结果都发现水通道蛋白(PIP1 和

PIP2，水通道蛋白的亚族之一，定位于质膜)在这些不

同植物花药中有所表达。

Bots 等[巴]详细地报道在花药开裂各组织脱水过

程中水通道蛋白功能。他们利用一个 PIP2 抗体研究

了烟草花药不同发育阶段的 PIP2 在不同花药组织的

表达情况，结果发现在花药发育的中前期主要在花药

壁中表达;在发育后期，随着连接组织的退化和消失，

PIP2 则主要在花药壁和维管束中表达。在所检测的

几个发育时期中，花药的表皮细胞和绒毡层等组织中

始终未能检测到 PI凹的表达。随后他们用 RNAi 技

术，将构建的载体转入烟草植株，并获得了 6 个转化

与世界接轨，用宝尔超纯水系统

·综述.

株，随机挑选 3 个转化株进行进一步分析，结果表明

转化株 T2 代的花药开裂与野生型相比表现为延迟。
他们推测可能是因为转基因烟草花药中缺乏 PIP2 致

使花药未能及时脱水而造成其不能及时开裂。于是，

他们利用核磁共振(NMR)仪测定了烟草花药的水分，

发现转 PIP2 植株花药的水分明显比野生型多，故而

花药中过多水的滞留造成部分组织未能及时脱水而

影响到花药的按时开裂。可以认为水通道蛋白至少

在花药开裂、组织脱水过程中起到一定的作用，从

而导致花药组织脱水速度降低或不脱水，最终使得花

药开裂延迟。

1.2.2 K+调节花药开裂 K+是植物各组织细胞内

含量相当丰富的阳离子，而且对植物的许多生理代谢

活动都有重要的调节作用。如参与细胞渗透势的调

节、对许多酶的激活作用等[16] 。己有不少研究表

明， K+ 对大麦、水稻禾本科作物的花药里花粉粒的

渗透势调节起重要作用，使花粉粒在渗透作用下从花

药组织中吸收水分后膨胀，对脱水的花药壁产生挤压，

形成向外的张力，加速花药开裂。 Matusi 等口， 17]通过

花药切片和与组织化学染色的方法研究大麦花药开

裂机制时发现K+在开裂花药的花粉粒中可检测到，然

而在未开裂花药中的花粉粒中却不能。在未开裂的

花药中 K+主要分布在花粉粒表面以及绒毡层的残骸

中，当花药室未破裂时，花粉粒表现为勃性并在药室

壁上呈有序排列;当隔膜破裂后，花粉粒变得干燥并

且从药室壁上脱落，推测在这个过程中存在着水分和

K+ 移动现象。 Rehman 等[1喇用一种 K+ 结合荧光染

料 PBFI(potassium-binding benzofuran isophthalate)并

结合共聚焦显微(confcallaser scanning microscopy) 

技术，对大麦花药不同发育阶段各器官中 K+ 的分布

情况进行了追踪。结果也发现， K+ 在花药发育早期

大量分布在花药壁上，随着花药逐渐成熟， K+ 最终大

部分分布到花粉粒表面。当 K+ 进入花粉粒后，使之

膨胀，挤压花药的裂口组织，加速花药开裂。

综上所述，在花药开裂过程中，不同研究者都用

各自的证据充分地证明了花药开裂前花药组织脱水

过程存在不同的调节机制，但就目前的研究结果而言，

则主要集中于水通道蛋白和 K+调节渗透势这两种观

点上，这两种观点都存在一定的局限性。利用 RNAi

技术结果只是使烟草花药开裂延迟，而并非是不开裂，

这说明可能RNAi并没有发挥理论上的 100%作用;还

有一种可能，由于研究者仅构建了 PIP2 --_.个载体，那

么是否可能还存在一些其他类型的水通道蛋白?如
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华水金等:植物花药开裂的细胞学和分子生物学机制

果存在，那么就很容易解释烟草花药只是延迟开裂的

结果，但是，如果这个假设成立，那么其他类型的水

通道蛋自是何类型?其功能是否与 PIP2 存在着重复

性或者完全不同?这些问题都是有待进一步研究的。

就 K+ 调节渗透势的观点而言，虽然花药不同组

织 K+ 的分布存在着明显的差异，这是一个不争的事

实。然而，也有研究者认为，花药开裂与碳水化合

物的代谢有一定关系[叫。而碳水化合物对调节植物

细胞的渗透势也起重要作用，这就存在一种可能性，即

植物花药开裂过程中，引起花药组织脱水干燥时碳水

化合物也可能起调节作用。由此可见，能调节植物

花药组织脱水的并非只有r一种调节因子， K+ 可能

与碳水化合物共同调节，或者甚至还有其他因子，这

并非不可能。但这方面的研究报道目前甚少。

2 植物花药开裂的分子机制

随着分子生物学的迅猛发展和分子生物学技术

的普及，不少研究者通过人工突变的方法，目前不同

的植物物种上分离到了一些花药开裂异常的突变体，

并经过进一步的基因分离和功能研究，为植物花药开

裂在分子水平上的阐释其机制提供了更深地认识。

2.1 激素参与井调节植物花药开裂
激素是一类存在于植物不同组织并对植物的生

长发育起不同作用的化合物。激素种类甚多，但调

控植物花药开裂的，目前研究较多是莱莉酸、乙烯

和生长素。

2. 1. 1 莱莉酸调拉植物花药开裂 近年来，许多

研究表明植物的许多生理过程，如抗逆性、器官的

发育和花药开裂等都受到莱莉酸的调控。通过人工

突变的方法(如T-DNA插入和转座子标签)，分离到了

莱莉酸合成途径中催化莱莉酸合成相关酶缺陷的突

变体。如， Feys 等[圳和 Xie 等[21]对拟南芥中一个对

莱莉酸不敏感的突变体 coi 1 进行了详细地研究，该

突变体在花粉发育和花药开裂上均存在着缺陷，但该

突变体在外喷莱莉酸后不能使突变体的表型恢复到

与野生型类似的状态;之后， Stintzi 等[刀]从拟南芥中

分离到的 opr3 突变体是编码 12- 氧植二'烯还原酶的

一个同工酶。在此之前，虽然也分离到了 OPR1[23]和

OPR2[24]两个编码相同还原酶的同工酶基因，然而它

们还原 12- 氧植二烯酸(12-oxophytodienoic acid, 

OPDA)的能力却相当弱，远不如 OPR3基因编码的同

工酶[25]。该突变体导致花药在开花时不能开裂的同

时，还会引起拟南芥开花前花丝不能伸长。同年，
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Sanders 等[26]也从拟南芥中分离到一个花药开裂缺陷

的突变体，该突变体基因 DDEl 也是编码 12- 氧植二

烯还原酶的同工酶之一，主要是由于裂口组织退化延

迟而造成拟南芥花药开裂延迟。但这些突变在喷施

外源莱莉酸之后，能够使突变体花药正常地按时开

裂。

之后不久， Ishiguro等[27]也筛选到了一个花药开

裂异常的突变体，但除了花药开裂异常外，尚伴随着

花粉败育和开花延迟的表型性状。从此突变体分离

到基因 DADl 编码一种磷酸醋酶，它催化从亚油酸转

化成亚麻酸，这步反应位于莱莉酸合成途径中的上游

端。这个突变体可由亚麻酸(LA)或莱莉酸(JA)外喷

后花药开裂和花粉发育恢复正常水平，说明该突变体

确系 JA合成受阻导致花药开裂异常和花粉败育。此

外，他们还提出了一个 JA 如何调控拟南芥花药开

裂、花粉发育和开花的模型:在花药中期末的时候，

花丝的上面部分 DADl 基因表达后产生 JA，然后 JA

诱导在此区的细胞吸收水分，同时也促进了水分通过

花药室壁运输到 JA 诱导区;花药的脱水在某种机制

下促进了花粉粒的成熟。在花药末期，花丝的上下

端都有DADl表达产生JA，之后分别从花药壁和花柄

中吸收水分导致花丝伸长和花药开裂。由于在花丝

中产生的 JA很容易在水的驱动下或通过扩散作用运

输到花瓣，尔后花瓣细胞通过吸收水分使之伸长，最

后导致开花。但是，该模型是否完全正确或者其他

植物花药开裂的模式是否相同，则有待进一步验证。

从 Ishiguro 等[27]所提出的 JA调控花药开裂的模

型，并结合 K+调节花药组织细胞渗透势的机制看，两

者存在着相似的地方，即无论通过 JA或是 K+大量积

累，均是引起花药开裂组织细胞及时脱水的重要因素，

之后引起花药开裂。因此，这也再次说明了，植物

花药组织的脱水受到的调控机制和调控物质可能是

多样的。

2.1.2 乙烯调控植物花药开裂 Rieu 等[28]研究烟

草花药开裂时发现乙烯对花药的开裂也具有调控作

用。他们所用的试验材料为两个乙烯不敏感突变体:

Tetr 转基因烟草植株(转化的基因为来自拟南芥突

变体 etrl-l 的等位基因-一一乙烯受体基因 ETR1);

使用乙烯受体抑制剂 1- 甲基·环丙烯( 1-methye

cyclopropene, MCP)处理野生型烟草的花后所得到的

植株。对于第二种处理得到的突变体，他们经过了

一系列严格的试验进行证实，如利用一个对乙烯有明

显反应的变化(花粉受精后引起花冠衰老)，对野生型

适用于生命科学各研究领域的宝尔超纯水系统，使实验数据更逼真 Tel: 021-64040161 www.baolor.com 
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和突变体的花冠哀老变化进行了监测;另外，他们还

利用一个对乙烯具有指示作用的基因 1-竣基-1-氨基

环丙炕氧化酶( l-aminocyclopropane-l-carboxylate 

oxydase. ACO)对野生型和突变体子房进行了测定，并

作了原位杂交，这些试验结果都证明了用这两种突变

体所得到的试验结果都是可靠的。进一步通过比较

野生型和突变体花药石蜡切片的结果表明，两者的主

要区别在于两个突变体的裂口组织退化延迟造成花

药开裂延缓，此外，乙烯不敏感突变体的花药在开花

的第 12 阶段[29]收缩的维管束细胞消失。随后，他们

对野生型和突变体的花用 MCP. 乙烯和空气处理，结

果发现处理 MCP 后，花药开裂延迟，而乙烯可以加

速烟草花药开裂。由此可见在该试验中乙烯对烟草

花药的开裂存在着调控作用。

从该研究中他们推测，由于突变体的裂口组织异

常造成花药开裂延缓，可能原因是乙烯促进了裂口组

织细胞的退化，如乙烯可以促进植物细胞程序性死亡

(programmed cell death. PCD)[3呵，还有，乙烯可能通过

促进细胞壁降解酶活力加速裂口组织的退化。乙烯

对促进细胞壁的酶解不仅在油菜和拟南芥花药，而且

在英果开裂区也有明显的作用[31.32] 。

2. 1.3 生长素调控植物花药开裂 最近，有研究

表明，拟南芥花药的开裂还受到生长素的调控[刀] 0 

Nagpal 等[刃]从 T-DNA插入突变的拟南芥群体筛选到

与花药开裂后期、花丝和花瓣均较野生型短的突变

体，从突变体中分离到的基因分析结果表明为一类转

录因子，生长素响应因子(auxin response factor. 

ARF)。通过研究 a矿ð-2 和 a矿'8-3 单突变体及 a矿ð-2

a矿'8-3 双突变体的表型变化和基因表达状况发现，两

个单突变体花丝比野生型短，而且花药开裂稍有延迟;

双突变体的花瓣、花丝和心皮也比野生型的矮，如

花丝细胞仅达野生的一半左右。他们还采用基因芯

片杂交技术对野生型和突变体发育过程中花器官的

基因表达数进行了研究，结果发现在双突变体有42%

调控发育的基因不表达了;在喷施外源生长素之后，野

生型植株的花中诸如 IAAl 、 lAA2. 等基因均受诱导

表达，而双突变体中则未能检测到。

由于突变体的花药未能按时开裂，结合以往的研

究结果是因为与 JA 有关，于是，他们怀疑是不是分

离到的突变体也与 JA 能否正常合成有关。通过测定

花芽不同发育阶段 JA 含量后，令人惊奇的是，野生

型的花芽在发育的第 1-10 阶段内 JA含量升高了 6.7

倍，随后降低;在双突变体中，在花芽的各发育阶段

·综述.

内未能检测到 JA 含量。此外，野生型植株的花芽中

JA合成相关酶基因的表达量也远比双突变体的高，如

OPR3. 野生型比双突变体高出 3.2 倍。但有些基因，

如 DADl 却没有任何影响。外施JA后可以使双突变

体的花药正常开裂。由此可见，该试验结果也表明

JA 对花药开裂所起调控作用的重要性。

2.2 MYB 转录因子调控植物花药开裂

MYB 家族为一类转录因子，广泛存在于植物中，

参与许多重要的代谢过程[34]。经过研究发现.MYB

对植物花药开裂也具有重要的调控作用 [3日6] 。

在拟南芥中，通过 T-NDA插入或转座子标签法

人工筛选到的花药开裂突变体与莱莉酸合成受阻有

关外. Steiner-Lange 等[35]利用一个玉米转座子 En- lI

Spm分离到另一类花药开裂突变体，这类突变体的花

药开裂主要是因为花药的药室内壁次生加厚产生缺

陷有关。从该突变体是由于转座子插入MYB转录因

子AtMYB26基因而引起突变，而且通过外施 JA 后突

变性状不能恢复正常，说明这种类型的花药开裂异常

与 JA 的调控无关。由于MYB 转录因子对植物苯丙

惋代谢具有调控作用[37]，而 myb26突变体花药的药室

内壁不能木质化，导致未能次生加厚，最后引起花药

开裂异常，在木质化过程中，木质素的合成也属于苯

丙炕代谢途径之一，故此，他们认为 AtMYB26基因通

过调控木质素的合成而影响到拟南芥药室内壁的次

生加厚进而对花药开裂产生影响。

随后 Zhu 等[36]用二元转座标签系统 iAc/Ds 在水

稻中也筛选了花药开裂异常突变体。idl(anther

indehiscence 1)。从突变体中分离到的基因分析发现

它编码一个新的单MYB 结合域蛋白，该基因对花药

的连接组织和裂口组织的开裂具有调控作用，同时，还

会使纤维带一直保持初始的液泡化状态，使得连接组

织不能断开;与拟南芥 myb26 突变体类似，水稻 aidl

突变体对 JA 的反应也不明显。

3 小结和展望
从细胞生物学水平上看，不同植物物种的花药组

织虽然存在一定的差异，但是与花药开裂相关的组织

则主要由药室内壁、隔膜组织和裂口组织组成，这

三部分组织对花药开裂均起重要作用，任何一个组织

异常都有可能导致花药开裂延迟甚至不开裂。植物

花药组织在JA等激素调节下如花粉粒和隔膜组织等

适时脱水，此时. K+ 或碳水化合物等次生代谢产物在

水通道蛋白的作用下进入花粉粒后引起其迅速膨胀，

与世界接轨，用宝尔超纯水系统 Tel: 021-64040161 www.baolor.com 
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华水金等:植物花药开裂的细胞学和分子生物学机制

并对裂口组织产生压力，而裂口组织在乙烯等激素作

用下促进该组织的细胞酶解后破裂，最终使花药开

裂。从这些试验结果可以看出，影响植物花药开裂

的因素甚多，虽然对完全阐释清楚植物花药开裂的机

制产生一定的困难，但这也从某种角度上对于利用遗

传工程创造植物雄性不育系具有优势。如利用分子

生物学技术操纵植物花药开裂相关基因，产生不育系

材料，而这种材料的育性在某种激素诱导下得以恢

复。利用这种方法所创造的材料可以一系两用，还

可以解决有些物种在育种上三系配套难的问题。因

此，今后除了继续深入研究植物花药的机制外，还应

注重利用这些所取得的研究成果，应用于作物育种。
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目前，我们己经从油菜中分离到拟南芥DADl 同

源基因，并对该基因在花药中的表达特征进行了研究，

此外，还将采用RNAi技术将有关构建导入油菜中，以

获得花药不能正常开裂的转基因油菜株系。我们希

望通过外源 JA 喷施恢复花药开裂与育性的策略，创

造新型油菜杂种优势利用技术体系，并使用这个体系

在生产中得到应用。

[22] Stintzi A et al. Proc Nat Acad Sci USA , 2000, 97: 10625 

[23] Schaller F et al. J Biol Chem, 1997, 272: 28066 
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Cytological and Molecular Mechanism of Plant Anther Dehiscence 

Shui-Jin Hua, Hua-Bin Meng, Xue-De Wang, Li-Xi Jiang* 

(College 01 Agriculture and Biotechnology, Zhejiang Universi，钞， Hangzhou 31ω'29， China) 

Abstract Anther dehiscence is necessary for plant reproduction. Defects in anther dehiscence give rise to 

the failure of pollen release from anther locules and hence affect pollination. Therefore, it is essential to understand 

the cytological and molecular mechanism of plant anther dehiscence. In 也is paper we reviewed the studies on 由e

mechanisms of plant anther dehiscence from different angles of view, as well as the reports aiming to the functional 

identification of the genes involving in the regulation pathway for anther dehiscence, in p缸ticul缸，由.e JA biosynthe

sis pathway. 
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