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温度胁迫对植物花粉发育的影响
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嘉兴 314023; 4温州大学生命科学研究院, 温州 325000)

摘要      温度是影响开花植物有性繁殖的重要环境因子之一, 在雌雄配子的发育过程中, 温度

胁迫常导致花粉败育。该文总结了目前研究已知的温度胁迫对植物花粉发育的影响, 包括花粉发

育对温度胁迫的最敏感时期、温度胁迫引起的花药绒毡层、糖代谢、激素水平的变化, 并对低温

与高温胁迫对花粉发育的影响进行了比较讨论。文章同时还概述了花粉响应温度胁迫的分子机理

研究进展, 重点介绍了目前已知的6个参与花粉响应低温胁迫的基因的功能, 并总结了此研究领域

中存在的不足及展望了今后研究重点, 以期为进一步解析花粉响应温度胁迫的机制提供参考。
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Abstract       Temperature is one of the most essential factors which would affect the sexual reproduction 
in flowering plants. Temperature stress often leads to pollen abortion. Here, the effects of temperature stress on 
pollen development were summarized, including the most sensitive stage of pollen development to temperature 
stress, the change of tapetum, sugar metabolism and hormone levels caused by temperature stress. The effects of 
cold and heat stress on pollen development were also briefly compared. The progresses of molecular mechanism 
of pollen response to cold stress were simply summarized and six genes involved in pollen response to cold stress 
were emphatically introduced. Furthermore, the main problems in current researches and the key points in future 
studies were also proposed, in hope of providing reference for further revealing the molecular mechanisms of pollen 
response to temperature stress. 

Keywords       pollen development; temperature stress; molecular mechanism 

有花植物花粉发育从花粉母细胞(pollen mother 
cell, PMC)的分化开始, 经历一次减数分裂和一次或

两次有丝分裂从而形成成熟花粉粒。有花植物的繁

殖依赖于有活力的花粉, 花粉粒落到柱头(stigma)表中
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面, 经识别、黏附、萌发形成花粉管(pollen tube)。
花粉管将雄配子运输至胚囊, 完成受精。花粉发育

与授粉受精这两个过程既相互独立又紧密相连。多

种因素均能影响花粉的正常发育, 甚至导致花粉败

育, 产生功能丧失的花粉。花粉败育是引起作物减

产或杂种不育的重要因素之一。花粉败育的原因大

体可分为遗传和环境两个方面。从遗传方面看, 有
的是细胞核雄性不育, 有的则是细胞质雄性不育; 从
环境方面看, 干旱、温度胁迫、光照不足、施肥不当、

环境污染以及化学药剂处理等, 均可导致花粉败育[1]。

温度在植物生长发育过程中起着非常关键的

作用, 当环境温度超出了植物的适应范围, 就会对植

物形成胁迫, 影响植物光合作用、氧化还原反应、

细胞膜流动性、细胞渗透压、蛋白质和核酸的结构

等生理和代谢反应[2]。事实上, 由于植物为固着生长, 
不能通过移动或其他方式逃避温度胁迫对其造成的

伤害, 因此只能通过启动一系列复杂的生理生化反

应来抵御温度胁迫。

研究表明, 在植物生长发育过程中, 开花期对温

度的要求最为严格, 温度胁迫会引起花期的推迟或

提早, 而由于花粉比雌蕊对温度更敏感, 温度胁迫常

导致花粉败育、花粉和子房发育不同步等结果[3-4]。

早期关于温度胁迫的研究主要集中在低温胁迫领

域。近些年来, 由于全球温度呈上升的趋势, 研究者

们在高温对植物生长发育的影响上也投入了越来

越多的关注。弄清楚温度胁迫对植物花粉发育的影

响以及花粉如何响应温度胁迫, 不仅是全面理解植

物响应外界环境胁迫机理的重要组成部分, 也对指

导作物育种、繁种等生产实践具有重要的意义。近

年来, 人们在模式植物拟南芥、水稻、大豆、油菜、

鹰嘴豆、苜蓿等作物以及杨树、蔷薇等植物中开展

了温度胁迫如何影响花粉发育的相关研究, 发现温

度胁迫对不同物种花粉发育的影响具有保守性, 目
前已经较为清楚高、低温胁迫对花粉发育造成的细

胞学和生理学上的变化, 发现高、低温胁迫对花粉

发育造成的影响有类似之处, 同时还发现, 花粉发育

的不同阶段对温度的敏感程度有所差异, 并非所有

发育时期均受到温度胁迫的严重影响。另外, 人们

对花粉响应温度胁迫的分子机制也进行了初步的探

索。本文就近年来的这些研究作一综述, 以期为更

好地阐明花粉响应低温胁迫的分子机理、制定相应

的抵御温度胁迫的生产技术措施等提供新的思路。

1   温度胁迫对植物花粉发育的影响
1.1   花粉发育对温度胁迫的敏感时期

在以拟南芥、水稻等模式植物为主的研究中

发现, 低温胁迫影响花粉发育主要表现为育性降

低、花粉数目减少、结构异常、生活力下降、花粉

萌发率降低、结籽率降低、绒毡层和胼胝质降解异

常等[5-7]。花粉发育是一个包含多步骤、复杂的生物

学过程, 通常分为花粉母细胞时期、减数分裂时期、

单核小孢子时期、双核期和成熟花粉期等几个特征

发育阶段[8]。低温胁迫对花粉发育的各个时期都会

造成损伤, 但不同发育时期对低温胁迫的敏感程度

不一。关于花粉发育过程中哪一阶段对温度胁迫最

为敏感, 目前有两种观点。Takeoka等[9]、Satake等[10]

研究者认为, 四分体产生以前是最敏感的时期; 而其

他一些研究者认为, 从花粉母细胞减数分裂至受精

和种子发育过程对温度胁迫都非常敏感[11]。Ohnishi
等[12]对处于不同开花时期的大豆用15/12 °C(昼/夜)
处理5天后发现, 低温胁迫对大豆四分体形成时期影

响最大, 由四分体释放出的小孢子有一半发育不正

常。De Storme等[13]用4 °C低温对减数分裂时期的拟

南芥花蕾进行了40 h的处理后发现, 短期低温胁迫

会阻碍减数分裂和有丝分裂末期赤道板两侧微管的

形成, 影响细胞质的正常分裂, 并最终诱导多倍体大

花粉粒的产生。在热敏雄性不育小麦品种‘BS366’
中的研究发现, 在花粉发育早期给予10 °C、5天的

低温处理, 会影响减数分裂I末期成膜体(phragmo-
plast)及细胞板的正常形成, 这预示着减数分裂胞质

分裂异常, 最终导致花粉母细胞死亡。进一步通过

转录组测序发现, 许多细胞骨架信号组分在低温处

理后被诱导, 而许多调控细胞骨架动态组织的关键

基因的表达却被大幅度抑制[14]。荧光标记进一步显

示, 低温胁迫导致成膜体肌动蛋白纤维排列紊乱, 而
肌动蛋白动态形式的改变是导致减数分裂细胞板不

能正常形成的关键因素[15]。

高温胁迫同样影响花粉减数分裂。对杨树不同

发育阶段的花序进行36~40 °C高温处理, 发现随着

处理时间的延长, 大花粉和败育花粉的比例增加, 其
中, 在终变期向减数第一次分裂中期过渡时进行高

温处理产生的大花粉频率最高。细胞学观察发现, 
高温胁迫下减数分裂时期染色体行为异常, 出现平

行、融合、三极型纺锤体。免疫定位实验发现, 高
温对减数分裂时期的部分微管骨架造成了不可逆的
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损伤, 这是导致大花粉产生的原因[16]。对蔷薇进行

36 °C、48 h的高温处理产生的未减数花粉是因为减

数第二次分裂时期纺锤体极性受到影响所致[17], 在苜

蓿、番薯中也出现了同样的表型[18]。事实上, 植物

本身对温度的耐受程度有所差别, 不同物种花粉对

温度胁迫的敏感程度不一。但在花粉发育过程中, 
减数分裂时期, 尤其是减数分裂胞质分裂形成四分

体的时期, 是花粉发育过程中对温度胁迫最为敏感

的时期, 这与花粉发育在不同物种中的保守性不无

关系。

1.2   温度胁迫影响绒毡层降解进而影响花粉壁形成

研究发现, 温度胁迫影响花粉发育早期造成的

最终影响常常是花粉壁发育的异常[5-6]。花粉壁是

花粉结构中最特别的一部分, 其精细构建由小孢子

本身和花药绒毡层共同控制。不同物种花粉壁的形

态千差万别, 但基本组成高度相似, 均由来源和成分

截然不同的外壁和内壁两层结构组成。花粉外壁为

孢子体起始, 由从绒毡层分泌而来的孢粉素堆积形

成, 既是花粉的保护屏障, 也是花粉与柱头识别的重

要媒介[19]。花粉内壁为配子体起始, 主要由小孢子

自身合成的多糖类物质组成, 作为花粉管壁的最初

起始物, 直接参与花粉萌发和花粉管伸长, 同时还在

花粉稳定性的维持、萌发沟的形成以及花粉水合作

用的激活中起作用[20]。因此, 花粉壁发育异常是导

致花粉不具备正常生物学功能的原因之一。在减数

分裂之前, 小孢子母细胞的细胞壁由一层介于细胞

纤维素壁和质膜之间、含有胼胝质和1,3-β-葡聚糖

酶的特殊物质构成。在减数分裂时期, 胼胝质在小

孢子四周逐渐积累。减数分裂完成后, 小孢子从四

分体释放, 外围胼胝质壁逐渐降解, 以提供小孢子外

壁合成所需物质。在该过程中, 若胼胝质壁提前降解, 
释放出的小孢子其外壁不能正常发育, 极易死亡[21]。

而胼胝质壁的正常降解又依赖于绒毡层细胞中粗糙

型内质网合成并分泌的一些胼胝质降解酶类。绒毡

层对于花粉外壁发育的作用远不仅于此, 在正常情

况下, 绒毡层通过自身代谢降解, 即绒毡层的程序性

细胞死亡(programmed cell death, PCD), 不仅为临近

小孢子发育提供养分, 还提供孢粉素、乌氏体等外

壁发育所必需的物质[22-23]。换言之, 花粉外壁的形

成离不开绒毡层的正常降解。

现有研究发现, 低温胁迫通过影响四分体时期

小孢子外围的胼胝质正常降解和绒毡层的PCD过

程, 最终引起花粉外壁发育异常, 致使花粉不具备

正常的生物学功能[6,24-25]。以水稻为例, 其花粉发育

早期若遭受低温胁迫, 其胼胝质壁将提前降解, 而部

分降解物会积累在绒毡层, 致使绒毡层肿大, 正常的

PCD过程受阻, 最终导致花粉外壁构建所需物质及

花粉发育所需要的养分缺乏, 致使花粉过早败育[5]。

低温胁迫本身也会直接影响绒毡层的正常降解。Yu
等[26]通过对一种油菜温敏型雄性不育系观察发现, 
低温胁迫下的不育系花粉异常始于四分体时期, 此
时期绒毡层开始出现空泡化, 在单核小孢子时期绒

毡层完全降解, 小孢子细胞质丢失, 导致成熟期花粉

完全败育。研究证实, 绒毡层不能正常降解是导致

花粉败育的主要原因[5-6,27]。细胞超微结构观察显示, 
低温胁迫对绒毡层的影响最早出现在粗糙型内质网

的结构上, 造成两个典型的表型: 异常的内质网排列

方式和内质网小体的出现[24]。此外, 低温还可以通

过直接破坏花粉壁结构的方式影响花粉发育。例如, 
对发育中的杏花进行–2 °C处理 4 h后发现, 其花粉

外壁覆盖层发生溶解, 在部分区域甚至发生整个外

壁结构的解体[28]。

绒毡层的不正常降解也是高温胁迫引起的重

要表型。大麦经高温处理后, 其花粉发育后期绒毡

层不能正常降解, 致使花粉败育[29]。类似的现象同

样出现在C3模式植物短柄草中[30]。大麦经高温处理

后绒毡层细胞过度肥大, 花药中缺乏花粉粒并且花

药变短[31]。超微结构观察发现, 高温处理使四季豆

绒毡层粗糙型内质网结构发生了改变, 与正常呈堆

积状的结构相比, 呈现不正常的线状、波浪状以及

环状等[32]。一种水稻热敏性雄性不育系在高温处理

后出现四分体时期的绒毡层提前降解、细胞空泡化、 
单核期小孢子破裂, 最终无法产生花粉[33]。这些表

型均与低温引起的绒毡层变化类似。

1.3   温度胁迫影响花粉发育过程中的糖代谢

低温胁迫对花粉发育的影响还表现在花粉发

育过程中的糖代谢上。在正常花粉发育过程的糖代

谢中, 淀粉在第一次有丝分裂后的小孢子营养核中

开始慢慢合成, 在双核时期其含量达到最高, 而至花

粉成熟后, 淀粉又逐渐转化为可溶性糖类[34-35]。在

花粉成熟末期, 淀粉的生物合成至关重要, 不仅因为

淀粉是花粉萌发时所需能量的储备源, 同时也是指

示花粉是否成熟的一个重要指标。在一些雄性不育

突变体中, 包括玉米的S型细胞质雄性不育(S-CMS), 
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淀粉含量达不到既定的水平, 花粉成熟过程提早终

止, 花粉活力受到影响[36]。

在小孢子发育早期对水稻进行低温处理, 结果

导致约98.7%的花粉在成熟时淀粉被耗尽, 而在双核

早期进行低温处理则导致约11.9%的花粉在成熟时

淀粉消失, 说明低温胁迫影响了花粉中淀粉的积累, 
而淀粉含量与花粉活力成正比[37]。然而, 低温处理

却导致水稻小孢子发育早期的花药中蔗糖含量的显

著升高, 待移至正常温度下发育至双核花粉时, 蔗糖

含量恢复至正常水平; 同时低温处理还导致了花药

中葡萄糖和果糖含量的升高[37]。此外, 研究发现, 低
温还会导致淀粉在水稻花粉囊内层异常积累[5]。在

正常温度下, 游离小孢子释放不久后的花粉囊内层

细胞含有数个叶绿体及其他细胞器, 而这些叶绿体

不含有淀粉粒或仅含有非常小的淀粉粒, 且这些小

淀粉粒也在逐渐降解; 但在低温处理后, 内层细胞叶

绿体中的淀粉粒体积和数目均增大, 伴随着淀粉的

积累, 叶绿体中的类囊体和叶绿体基粒以及外膜均

降解[5]。然而, 目前仍不清楚低温导致花粉及花药中

糖代谢变化的具体原因, 但毋庸置疑的是, 低温打乱

了花药中包含糖代谢和积累过程在内的碳水化合物

循环。

然而, 高温胁迫在影响花粉淀粉积累方面与低

温胁迫有所不同。Zinn等[38]用40 °C的高温处理拟南

芥1 h后发现, 其结荚率严重下降, 结籽率降低50%, 
且结籽集中在角果顶端, 进一步的研究发现, 高温通

过使花粉中碳水化合物的代谢失衡影响花粉管的生

长, 进而影响受精。然而, 与低温不同的是, 高温对花

粉糖代谢会因物种不同而产生不同的影响, 例如30 °C
的高温会使水稻成熟花粉中积累更多的淀粉[39], 而
棉花中短暂的高温却会改变碳水化合物的代谢, 使花

粉发育过程中淀粉积累减少, 最终导致花粉败育[40]。

1.4   温度胁迫影响花粉发育过程中的激素水平

植物激素参与调节植物生长发育的各个过程, 
越来越多的研究表明, 低温会破坏多种激素动态平

衡。Sakata等[41]在水稻中研究发现, 低温抑制了花药

中促进赤霉素(gibberllic acid, GA)合成的两个氧化

酶基因GA20ox3和GA3ox1的表达, 导致内源性GA减

少, 而外施适量的GA可以在一定程度上减轻低温胁

迫对花粉发育造成的伤害。低温胁迫还会通过增加

花药中脱落酸(abscisic acid, ABA)的含量, 负调控绒

毡层细胞壁转化酶和单糖转运基因的表达, 导致花

药中的碳水化合物紊乱并最终引起花粉败育[42]。众

多研究结果说明, 激素信号途径参与了花粉对温度

胁迫的响应。而在植物的营养生殖过程中, 低温与

ABA、乙烯、GA、细胞分裂素、生长素、茉莉酸

(jasmonic acid, JA)等激素信号均有交叉, 其中乙烯

调节植物的低温响应具有物种差异性, 其他激素在

植物对低温响应中的作用也存在争议[43]。在水稻

冷抗品种‘TNG67’中通过转录组测序发现, 与ABA、

JA、生长素相关的基因与其抗冷性相关[44]。但关于

激素调控花粉响应低温胁迫的作用与其调控营养生

长期的作用是否相同目前还没有定论。

高温胁迫也会影响花粉发育过程中的激素水

平。对热抗和热敏两种棉花进行35 °C~39 °C的高温

处理7天, 发现热敏型棉花H05系在小孢子时期出现

异常导致花粉最终败育, 进一步利用比较转录组分

析和RT-PCR验证发现, 高温诱导花药中生长素合成

基因的上调表达, 从而揭示了生长素信号途径参与

花药响应高温胁迫的路径[45]。在番茄、拟南芥、百

合、水稻等物种中均已印证高温影响花粉激素水平, 
然而不同激素在花粉对高温的耐受性作用方面却不

尽相同[46]。

植物花粉发育时期遭受高低温胁迫后表型的

主要异同归纳见表1。

2   花粉响应温度胁迫的分子机理
植物生长发育的可塑性使得其在受到外界环

境胁迫时会重组基因表达系统[47]。这些表达的基

因大致分为两类: 编码信号传导和转录调控的相关

物质; 编码直接参与生理作用的蛋白质及酶类。植

物响应低温过程涉及一系列生理生化反应, 这个过

程受高度复杂的基因网络调控, 此外, 在这个过程中

还会受到一些激素及一些非编码RNA的影响[37]。在

拟南芥中, 低温胁迫响应基因大约占整个基因组的

4%~20%[48-49]。近年来, 在以拟南芥和水稻等模式

植物为代表的相关研究中, 研究者鉴定了大量在幼

苗中参与响应低温胁迫的转录因子和响应蛋白, 并
初步梳理了幼苗响应低温胁迫的表达调控通路, 其
中涉及众多基因的表达重塑和信号转导途径的诱

导[47,50]。相较于植物营养生长过程, 花粉发育时期

虽然短暂但具有其特异且复杂的发育特点, 但目前

对花粉响应低温胁迫的分子机理的研究却少之又

少, 功能已知的与花粉响应低温胁迫相关的基因目
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前仅查到6个。相比之下, 关于花粉响应高温胁迫的

研究则较多, 主要集中在热激转录因子(heat shock 
transcription factors, HSFs)和 热 激 蛋 白(heat shock 
proteins, HSPs)的研究。

2.1   温度胁迫响应基因的大规模筛选

早期运用基因表达系列分析(serial analysis of 
gene expression, SAGE)和基因芯片技术分析低温处

理前后的拟南芥成熟花粉, 筛选出了一系列差异表

达基因, 推测植物花粉发育时期对低温胁迫敏感可

能是因为胁迫响应基因表达低或不表达的缘故[51-52]。

进一步分析结果显示, 在2 127个受低温调控表达的

基因中, 其中697个受低温诱导上调表达, 1 430个基

因则下调表达。在这些差异表达的基因中, 有很大

一部分与信号转导相关或编码转录因子, 此外, 还有

一部分基因与激素如ABA、生长素和JA等的合成

和信号通路相关。有意思的是, 在这些基因中, 还发

现159个已知花粉特异的与育性相关的基因, 暗示这

些基因可能在花粉发育和花粉响应低温胁迫这两个

过程中均发挥作用。同时, 在这些差异表达基因中, 
并没有发现在幼苗或叶片中高表达、被认为是与

低温胁迫响应相关的基因, 如COR15A、COR15B、
LTP3、β-淀粉酶(β-amylase)编码基因等, 它们在低

温处理后的花粉中并没有被诱导表达或仅微弱表

达, 暗示植物在营养生长时期和花粉发育时期对低

温胁迫的响应能力和机制不尽相同[51-52]。Yamagu-
chi等[53]通过cDNA微阵列技术检测水稻单核早期花

药遭受低温胁迫时基因的表达变化, 筛选到160多个

ESTs(expressed sequence tag), 并鉴定到3个可能参与

单核期花药对低温胁迫响应的新基因。此外, Shar-
ma等[54]通过mRNA差异显示技术(differential display 
of reverse transcriptional PCR, DDRT-PCR)分析低温

胁迫下的鹰嘴豆花药转录本, 结果发现, 糖、三酰甘

油代谢基因和花粉发育相关基因的表达上升, 从而

维持了花粉的正常发育。

花粉响应高温胁迫基因的筛选主要以基因芯

片和基因组学、转录组学、蛋白组学等组学技术

为辅助[55]。代表性的研究有以下一些例子。例如, 
通过改变温度和氮肥施用量设计不同组合处理水

稻, 对其减数分裂期颖花进行转录组测序分析发现, 
NN(正常氮肥施用量, 正常温度)和NH(正常氮肥施

用量, 高温)两种处理下检测到151个温度响应差异

表达基因, 其中40个上调表达, 111个下调表达, 这些

基因与热激蛋白、过氧化物酶、钙依赖性蛋白等相

关, 当处于高温胁迫时提高氮肥使用量会部分恢复

花粉育性[56]。在温度响应协同表达基因中, 有5个
孢粉素合成基因和7个花粉外壁形成基因在高温下

表达降低, 提高氮肥用量后则有所提高, 说明这些基

因在高氮肥施用时响应高温胁迫具有重要作用[56]。

对拟南芥野生型和cngc突变体经40 °C高温处理1 h
后的花粉进行转录组测序, 在野生型植株和突变体

中分别检测到2 102、3 936个转录本的表达发生显

著变化, 比较野生型花粉和营养组织高温胁迫的转

录本以及突变体花粉高温胁迫的转录本, 发现89个
转录因子是依赖于高温在花粉中特异变化的, 花粉

和营养组织对高温的响应有所区别, 而突变体对高

温的超敏性可能是由于其花粉在热胁迫响应时转录

组无法重新编码所致[57]。

2.2   花粉响应温度胁迫关键基因的鉴定

响应温度胁迫关键基因的鉴定主要通过突变

体的筛选来实现。拟南芥WRKY34是一个受低温诱

导、在成熟花粉细胞核中特异表达的转录因子编码

基因[7]。其突变体在正常温度下的花粉活力、体内

表1   温度胁迫对植物花粉发育的影响

Table 1   The influence of heat and cold stress on pollen development 
胁迫类型

Stress
最敏感时期

Sensitive stage
主要表型

Main phenotypic
主要研究物种

Main species

Cold stress Meiosis (MII cell plate 
formation)

Imbalance of sugars metabolism, hypertrophy 
of the tapetum, premature breakdown of callose, 
defects in postmeiotic cell plate formation, 
abnormal rough endoplasmic reticulum 

Arabidopsis thaliana[13], Oryza sativa[5,38], 
Triticum aestivum[14], Glycine max[12],  
Brassica napus[26]

Heat stress Meiosis (MII spindle 
formation)

Imbalance of sugars metabolism, premature 
breakdown of tapetum, spindle disorientation, 
defects of microtubule cytoskeleton, abnormal 
rough endoplasmic reticulum

Arabidopsis thaliana[39], Oryza sativa[33], 
Hordeum vulgare[29],  Phaseolus vulgaris[32],  
Populus[16], Rosa sp[17], Brachypodium 
distachyon[30], Medicago sativa[18]
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萌发率、角果种子数量都与野生型无明显差异, 但
受低温胁迫后, 花粉活力、体内萌发率、角果种子

数量都显著高于野生型; 而WRKY34过表达植株花

粉几乎全部败育; 利用正反交等实验证实, WRKY34
负调控成熟花粉对低温的耐受力[7]。进一步研究

证实, 参与花粉萌发和花粉管伸长的重要调节因

子MIKC类转录因子可以结合到WRKY34启动子序

列的MEF2基序上, 从而负调控该基因的表达。拟

南芥花粉遭受低温胁迫后, MIKC的表达受抑制, 
WRKY34积累, 在叶片和幼苗期响应低温胁迫中起

关键作用的CBFs和一些COR基因的表达会受到

WRKY34的抑制, 无法在成熟花粉抵御低温胁迫时

发挥作用[52,58]。

水稻OsINV4基因编码一个细胞壁转化酶, 它在

四分体向单核小孢子过渡时期的绒毡层和维管束、

双核期的花粉粒中特异表达, 这些时期遭受低温后

其表达量降低, 进而导致花药中蔗糖积累、成熟花

粉中淀粉耗尽和大量花粉丧失活性[37]。

水稻单糖转运蛋白基因OsMST7和OsMST8在
低温处理后的单核小孢子早期绒毡层和小孢子中表

达量明显下降。低温处理导致该时期的绒毡层细胞

出现空泡、小孢子细胞壁孢粉素沉积受损、形状扭

曲等表型。透射电镜观察进一步发现, 低温处理后

的花药内壁细胞中存在过量的淀粉积累, 同时, 四分

体时期胼胝质提前降解。推测低温可能通过抑制

OsMST7和OsMST8的表达, 而在花粉发育关键的时

间点阻碍花药内壁向绒毡层和花粉粒的糖供给, 从
而导致花粉败育[5,59]。

GA20ox3和GA3ox1是水稻花药内源性GA合成

时的两个主要氧化酶基因, 催化GA前体物质向有活

性GA的转变, 在双核期时表达量达到顶峰。低温胁

迫下, 水稻花粉大量败育, 结籽率降低, 检测花药中

内源性GA含量及GA前体物质, 发现低温仅破坏了

GA前体物质转化为有活性GA这一过程。GA20ox3
和GA3ox1在多个花粉发育阶段的表达均被抑制, 几
种GA合成受影响的突变体也对低温更敏感, 而外施

GA后可以恢复部分花粉育性, 因此这两个基因在花

粉遭受低温胁迫时起着至关重要的作用[41]。

到目前为止, 对低温胁迫响应机理的研究主要

还集中在植物的营养生长时期, 对生殖生长时期尤

其是花粉发育过程中的低温胁迫响应机理特别是关

键基因的功能鉴定的研究少之又少。相信随着转录

组测序等高通量技术的发展, 在花粉发育时期响应

低温胁迫的更多编码基因和非编码基因会陆续被发

现。

关于花粉响应高温胁迫的HSFs和HSPs的诱导

表达研究在Muller等[46]的综述中有详细的介绍, 其
中一些基因如AtCNGC16、IRE1在花粉响应高温胁

迫时的功能已经被鉴定[60-61], 在此不再赘述。但目前, 
与花粉发育相关的基因在高温胁迫时是否有响应还

尚待深入研究, 并且花粉响应高温胁迫的分子网络

关系有待建立。

花粉响应温度胁迫关键基因归纳见表2。

3   展望
随着全球气候的变化, 科学家预测, 到2100年, 全

球平均气温将会有1.5 °C~5.8 °C的升高, 温度的变化

将会更加剧烈, 这将对植物生长造成巨大的威胁[62]。

虽然温度胁迫对植物花粉发育的影响迄今已有为

数不少的研究, 但仍有许多问题尚未回答清楚。例

如, 温度胁迫对花粉发育造成的最致命的影响是什

么, 发育中的花粉在遭受温度胁迫后是否存在修复

表2   花粉响应温度胁迫关键基因

Table 2   Key genes involved in temperature stress response of pollen
基因名称

Gene
编码蛋白

Protein
基因来源

 Species

WRKY34 WRKY transcription factor Arabidopsis thaliana[7]

OsINV4 Cell wall acid invertase Oryza sativa[37]

OsMST7 Monosaccharide transporter Oryza sativa[59]

OsMST8 Monosaccharide transporter Oryza sativa[5]

GA20ox3 Gibberellins biosynthesis enzyme Oryza sativa[41]

GA3ox1 Gibberellins biosynthesis enzyme Oryza sativa[41]

AtCNGC16 Cyclic nucleotide-gated channel16 Arabidopsis thaliana[60]

IRE1 Dual protein kinase/ribonuclease Arabidopsis thaliana[61]
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机制, 哪些影响可以修复, 哪些无法修复, 在什么条

件下可以修复, 植物在花粉发育阶段对温度胁迫的

响应机制是否与营养生长阶段相同, 对高低温胁迫

响应的机制是否类似, 以及与干旱、盐胁迫等其他

胁迫响应途经的交叉如何等等, 这些问题都有待于

进一步的解答。目前关于花粉响应温度胁迫的分

子机制研究鲜有报道, 随着高通量测序技术的发展, 
相信未来参与花粉响应温度胁迫的更多基因会被

挖掘, 研究方向应该更关注基因功能鉴定及上下游

调控通路, 以形成完整的花粉响应温度胁迫的分子

调控网络。另外, 非编码RNA、表观遗传修饰等在

调控花粉发育中也起重要作用, 近几年来曾经被视

为转录组中“暗物质”的长链非编码RNA(lncRNA)
在调控植物响应非生物胁迫中的功能陆续被发现。

对拟南芥进行苗期低温处理, 筛选到13个响应低温

胁迫的候选lncRNA, 这无疑说明lncRNA参与了温

度胁迫响应[63]。此外, 还筛选到参与氮胁迫的5个
反义lncRNA[63-64], 以及桑树中参与干旱和盐胁迫的

MuLnc1[65]。事实上, 无polyA尾的lncRNA在植物参

与非生物胁迫时的作用已引起研究者的关注, 相比

于有polyA尾的lnc-RNA, 其具有更短的转录本、更

低的表达量以及在不同胁迫刺激时才特异性表达的

特点, 这也将为筛选更多的lncRNA和其在非生物胁

迫下的功能研究指明方向[63]。lncRNA参与植物响

应非生物胁迫主要通过5种方式: 作为miRNA的内

源性伪靶基因、作为sRNA的前体物质、作为天然

反义转录本(NATs)调控正义mRNA的表达、染色质

修饰和DNA甲基化途径[66]。然而关于植物响应低温

的lncRNA的功能研究, 除春化过程中受低温诱导的

COLDAIR、COOAIR和COLDWRAP[67-68]这3个 基 因

外, 最近几年并无进展, 而对于花粉响应低温胁迫的

lncRNA更是没有进行过系统鉴定。对以上这些方

面的问题进行解析将进一步推进对花粉响应温度胁

迫的理解。
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