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摘  要 植物雌配子体发育是被子植物生长发育的一个重要过程，其涉及孢原细胞形成与分化、生殖细胞的减数分裂、功

能大孢子的形成、胚囊细胞核分裂以及胚囊的形成等过程。通过对拟南芥、水稻等植物的研究，人们获得众多的雌配子体

发育异常的突变体，通过细胞学和分子遗传研究，了解了植物雌配子体发育过程的某些重要特征，并且克隆了许多相关的

基因。本文较全面地阐述了参与植物雌配子体发育的相关基因，及其对雌配子体发育过程的调控或影响，概述了本领域的

新研究进展。 
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Abstract Female gametophyte development is an important process in plant development and differentiation，which is involved in 

the formation and differentiation of archesporial cells, meiosis of germline cells, formation of the functional megaspores, nuclear 

division and formation of the embryo sacs. Numerous mutants defective in almost all stages of female gametophyte development 

have been identified through research with plants such as Arabidopsis and rice. Cytological and genetic analyses of these mutants 

revealed certain features of the female gametophyte development; moreover, many related genes have been characterized and cloned. 

In this paper, we discussed the relevant genes participating in female gametophyte development with focus on their regulation role 

and effects on networks in female gametophyte development,and summarized the latest developments in this research area. 
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研究背景 
植物雌配子体发育(female gametogenesis)是有

花植物生殖发育过程中的一个关键步骤。高等植物

花器官中包含雌配子体和雄配子体，在进化的早

期，植物就具有单倍配子体与二倍孢子体交替变化

的生命周期。发掘和研究雌雄配子体的发育异常突 

变体是了解有花植物生殖发育分子机理和遗传调控

的重要方法。过去的十几年中，通过对植物配子体

发育的深入研究，明确了配子体发育的生物学和细

胞学的某些基本特征，如细胞分化、细胞间相互作

用和细胞的生理生化机制，且对植物配子体发育的

遗传机理的阐明也取得了长足的进步。尤其是近年
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来对拟南芥和水稻的大量卓有成效的研究，为完整

地揭示植物生殖细胞分化和配子体形成的分子机理

增添了丰富内容。本文正是基于拟南芥和水稻等植

物的雌配子体发育的分子遗传研究的 新进展，重

点阐述雌配子体发育的分子机理和遗传调控过程。 
植物雌配子体的发生涉及一系列细胞学的演

化过程，其中包括孢原细胞(archesporial cell, AC)的
形成、大孢子母细胞(megaspore mother cell, MMC)
分化、MMC 减数分裂、功能大孢子的确立、胚囊

(Embryo sac)的形成、有丝分裂和胚囊极性化形成成

熟胚囊等(图 1)。以高等植物蓼科(Polygonaceae)为
例，雌配子体的细胞结构一般包含 2 个助细胞

(synergid cell)、1 个卵细胞(egg cell)、1 个中央细胞

(centre cell)、3 个反足细胞(antipodal cell)，是一个

具有八个细胞核的七细胞的胚囊结构，拟南芥和水

稻的雌配子体属于蓼型胚囊 (polygonum type)。
MMC 减数分裂是植物雌配子体的发育的一个极

其重要的标志性事件，因此，生殖发育研究中往

往以 MMC 减数分裂为界，其前的细胞学过程为

孢子体形成(sporogenesis)，其后的为配子体形成

(gametogenesis)。本文以其为界，分别叙述两个发

育过程的相关研究。 

1 参与植物孢子体形成(sporogenesis)相关基因 
1.1 调控孢原细胞发生与大孢子母细胞发育的基因 

拟南芥和水稻等植物的珠心中表皮下一个 L2
细胞开始分化，其接近等径、细胞核大、胞质丰富，

明显有别于其他珠心细胞，这个细胞称为孢原细胞

(archesporial cell, AC)。孢原细胞伸长变大，形成大

孢子母细胞(megasporocyte cell, MC)，随后进入减

数分裂期。 
在雌配子体发生过程中，体细胞是如何启动并

分化形成生殖细胞或孢原细胞是学者感兴趣的

问题之一。通过对拟南芥突变体研究，发现

SPOROCYTELESS(SPL)/NOZZLE(NZZ)基因可能参

与了这一过程(Schiefthaler et al., 1999; Yang et al., 
1999)。在 spl/nzz 突变体中，孢原细胞的起始正常，

然而随后的大孢子母细胞和小孢子母细胞分化受

阻，其花粉囊壁发育也未发生，尽管珠心发育延迟

了但是珠被发育正常(Yang et al., 1999)。当 SPL 过

表达时，可以使拟南芥的花瓣体细胞变成生殖细

胞，经小孢子发生途径直接形成花粉(Ito et al., 
2004)。这表明，SPL/NZZ 与周围细胞的相互作用决

定了花药和胚珠的产生。突变体 sterile apetela (sap)
的大孢子母细胞不能完成减数分裂，小花的数目和

器官的数目也受到影响(Byzova et al., 1999)。然而，

在突变体 sap 中大孢子母细胞已形成，因此认为

SAP 可能作用于 SPL/NZZ 下游。 
由于玉米的MULTIPLE ARCHESPORIAL CELLS1 

(MAC1)基因可以改变孢原细胞的定向分化，因此认

为MAC1基因在孢原细胞发育中可能起作用时期比

SPL/NZZ 基因更早。在 mac1 突变体中，其胚珠中

形成了多个孢原细胞(Sheridan et al., 1996)。但是，

其花药的孢原细胞定向分化并没有受到影响，而是

在减数分裂时被中止，这暗示了在花药的发育过程

 

 
图1 植物雌配子体发育过程中孢子发生和配子发生的连续过程及参与的相关基因示意图 
Figure 1 Schematic diagram depicting the sequential processes of sporogenesis and gametogenesis in female gametophyte 
developement with related genes in plant 
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中，SPL/NZZ 基因可能作用于 MAC1 的上游(Yang et 
al., 1999)。Nonomura 等(2006)报道的水稻 multiple 
sporocyte 1 (msp1)突变体中，大孢子母细胞和小孢

子母细胞数量都有增加。这些增加的孢子母细胞可

能由额外的孢原细胞产生，这就说明了 MSP1 是孢

原细胞发生必需的。MSP1 基因是在生殖细胞

(germline cell)周边的珠心细胞中表达，在发育时的

生殖细胞中并不表达，这证明了 MSP1 的作用是通

过阻止周边细胞形成生殖细胞，从而决定了生殖细

胞的命运，这一作用机理与玉米中的 MAC1 基因是

相似的(Sheridan et al., 1996)。MSP1 编码具有富异

亮氨酸重复的类受体激酶(LRR-RLK)，这暗示孢

原细胞与其邻近的细胞间的信号交流可能是由配

体－受体信号级联放大所控制，这一调控方式在

雌性生殖细胞发育中起了重要作用。这些发现提

示侧面抑制(lateral inhibition)机制可能控制大孢

子母细胞的数量。 

1.2 参与减数分裂调控的基因 
减数分裂是由二倍体细胞产生单倍体细胞的

保守细胞分裂，是真核生物有性繁殖必不可少的过

程。花粉母细胞的减数分裂发生是高度同步化的

(Armstrong et al., 2002)。大孢子母细胞经过一次

DNA 复制和两次核分裂：减数分裂Ⅰ，同源染色体

的分离；减数分裂Ⅱ，姐妹染色单体分开，后细胞

质分裂形成四个单倍体的大孢子。在整个过程中，

有许多重要的基因参与调控。 

1.2.1 调控同源染色体的联会与重组的相关基因   
在大多数真核生物中，配对和联会是由联会复

合体(synaptonemal complex, SC)介导的，其功能在

植物和动物的进化上是保守的，这对确保后期Ⅰ同

源染色体的正常分离有重要作用。联会异常的突变

体有 asynaptic 突变体和 desynaptic 突变体，前者不

能形成联会，后者染色体发生联会但不能维持到后

期Ⅰ，结果两者都出现单价体而不是正常的二价

体。在拟南芥中报道的这类突变体有 asynaptic1 
(asy1)、asy2、ahp2、solo dancers (sds)、dsynaptic1 
(dsy1)和 dsynaptic100 (dsy100)等，其表型上都出现

雄性和雌性育性下降，而 dsy10 表现为完全不育

(Hollingsworth et al., 1990; Peirson et al., 1996; Ross 
et al., 1997; Armstrong et al., 2002; Azumi et al., 
2002)。突变体 asy1 的同源染色体在终变期排列正

常但在前期Ⅰ不发生联会，结果不能形成二价体和

染色体交叉。Caryl 等(2000)发现 ASY1 基因可能在

细线期与 axial loops 形成有关，但与 chromatin loops
形成无关。ASY1 编码与 HOP1 同源的一种蛋白，

在酵母的 SC 装配中起作用(Hollingsworth et al., 
1990)。突变体 ahp2 表现为同源染色体配对和二价

形成出现异常，而突变体 sds 在联会、重组和二价

体形成中都表现出异常(Armstrong et al., 2002)。
AHP2 蛋白与分别来自 S. pombe 的 Meu13p 和来自

S. cerevisiae HOP2 两个蛋白高度相似，其参与同源

染色体联会。这些结果说明拟南芥的ASY1和AHP2
的功能与酵母的 HOP1、HOP2 和 Meu13p 相似，其

在联会过程中的功能是保守的。此外，也提示了酵

母与植物的减数分裂可能具有相似的同源染色体

联会和重组的分子机理(Hollingsworth et al., 1990; 
Schommer et al., 2003)。有趣的是，SDS 编码具有

保守的类细胞周期蛋白结构域(cyclin-like domain)
蛋白，而细胞周期蛋白正是调控动物和植物有丝分

裂细胞周期的。由于减数分裂 II 更像是一个有丝分

裂过程，所以推测 SDS 蛋白可能是调控减数分裂的

细胞周期的一种新的蛋白(Azumi et al., 2002)。
ASY2、DSY1 和 DSY10 基因的分子机理目前还不清

楚(Peirson et al., 1996; Ross et al., 1997)。 
在水稻中报道的 PAIR1，PAIR2 和 PAIR3 基因

也是参与同源染色体的配对和联会。突变体 pair1
的 MMC 前期 I 的染色体形成一个紧近核仁的致密

球体，从而使同源染色体无法正常配对(Nonomura 
et al., 2004)。突变体 pair2 也出现同源染色体联会

受影响，结果雌雄配子均表现为不育。PAIR2 基因

与拟南芥的 ASY1 和酵母的 HOP1 基因同源，与 SC
的轴向元件(axial elements)结合参与调控SC结构的

形成(Nonomura et al., 2006)。突变体 pair3 的同源染

色体不发生联会和不形成二价体，结果导致雌雄配

子不育(Yuan et al., 2009)。与 PAIR1 不同，PAIR2
和 PAIR3 基因是在整个减数分裂过程中均表达。

PAIR1 和 PAIR2 均影响胞质分裂，但 PAIR3 不影响

胞质分裂(Yuan et al., 2009)。 

1.2.2 调控 DSB 形成与修复的相关基因 
减数分裂是由 SPO11 介导的以 DNA 双链断裂

(DSBs)的形成为起始的。在植物中，DSBs 发生在

细线期的早期或更早，随后由 MRN 蛋白复合体切

除，形成单链 DNA(ssDNA)的 overhang。MRN 蛋

白复合体包含 MRE11、RAD50 和 NBs1 三个亚基。

MRE11 是一种具有核酸内切酶、核酸外切酶和解旋
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酶活性的DNA结合蛋白，直接促进 ssDNA overhang
的形成。RAD50 可能在复合体中行使复合体构建

的作用。NBs1 调控 MRE11 的活性和传导 DSB 出

现的信号。由 DSB 切除形成的 ssDNA 尾部被 2 种

DNA 链交换蛋白(DNA strand-exchange proteins) 
RAD51 和 DMC1 包裹。核蛋白丝(nucleoprotein 
filaments) 的形成在这时出现，并以单头侵入

(single-end invasion，SEI)的方式进入同源染色体双

链 DNA 区域。 
Keeney等(1997)报道酵母的SPO11蛋白在减数

分裂染色体重组中对DSB形成有重要作用，其后在

人、小鼠和果蝇等其它生物中也相继鉴定获得与

SPO11的同源的基因。拟南芥突变体 spo11-1和
spo11-2在同源染色体配对、重组和二价体形成中都

表现出异常，导致花粉母细胞(pollen mother cell, 
PMC)减数分裂中出现多价体(polyads)，及MMC减
数分裂中胚囊不分化(Grelon et al., 2001；Stacey et 
al., 2006)。Yu等(2010)采用RNAi使水稻OsSPO11-1
基因沉默，结果PMC的同源染色体配对和重组明显

受阻，SC的中央成分ZEP1不能正常加载在染色体

上，SC形成被严重干扰，交叉蛋白MER3i能装配，

染色体交叉也受影响。因此，OsSPO11-1对水稻减

数分裂时期同源染色体配对和交叉的形成都是必

要的。 
植物中参与编码 MRN 复合体的三个蛋白

MRE11、RAD50 和 NBs1 相关基因及功能也获得较

好的认识。Puizina 等(2004)在拟南芥 T-DNA 插入

突变体证实 AtMRE11 基因是 DSB 修复所必需，但

不是修复 Spo11 基因诱导的减数分裂 DNA 断裂所

必需的。拟南芥 AtRAD50 基因的突变可产生不育及

对 DNA 损伤剂甲基甲烷磺酸盐的超敏反应，表明

AtRAD50 在植物细胞 DSB 修复中具有保守作用

(Gallego and White, 2001)，敲除 RAD50 基因的突变

中，观察到粗线期单价体的出现(Bleuyard and White, 
2004)。Akutsu 等(2007)克隆了水稻的 OsNbs1 基因，

水稻和拟南芥的 Nbs1 蛋白比动物和酵母的 Nbs1
小，但其具有 Nbs 保守的结构域如 FHA/BRCT 结

构域、Mre11-binding 结构域和 Atm-interacting 结构

域。Ronceret (2009)报道 PHS1 基因具有调控减数分

裂重组和同源染色体配对的作用，该基因编码一

种细胞质蛋白，参与调控 RAD50 从细胞质向核内

的转运。 
在酵母和脊椎动物中发现了一组保守的类

RAD51 蛋白，其与原核生物的 RECA 蛋白同源，

在重组和损伤修复途径中起作用。在拟南芥基因组

中鉴定出 6 个与脊椎动物类 Rad51 的旁系同源基

因，其中之一的突变体 atxrcc3 导致雌配子和雄配

子发育异常。这些突变体对 DNA 损伤处理表现出

超敏反应，这证实了类 RAD51 蛋白在重组修复中

的作用(Bleuyard and White, 2004)。酵母双杂交检测

表明，与 BRCA2 蛋白关联的 RAD51 和 DMC1 在

同源重组和减数分裂过程中起作用(Siaud et al., 
2004)。在 RNA 干扰沉默 BRCA2 的株系中，减数

分裂终止和重组异常的结果证实了 BRCA2 的功

能。酵母 DMC1 蛋白被证实是减数分裂 I 时染色

体二价体的形成和同源染色体分离必需的，尽管

拟南芥的同源基因突变体 Atdmc1 没有观察到像

酵母一样的减数分裂明显的完全停止(Couteau et 
al. 1999)，但同源染色体不能正常分离，育性降低

至 1.5%。这表明植物具备自身特有的 checkpoint 
activation 和 progression surveillance 作用机制(Bhatt 
et al., 1999)。 

复制蛋白A (Replication protein A, RPA)为高度

保守的ssDNA，是DNA的复制、修复和同源重组等

各种过程DNA代谢途径中所必需的。其由RPA1、
RPA2和RPA3三个亚基组成的稳定的复合体(Wold, 
1997; Iftode et al., 1999)。在拟南芥和水稻中具有多

拷贝的RPA基因。通过T-DNA插入获得的水稻突变

体Osrpa1a，与野生型相比，突变体在营养生长期

正常生长，但在生殖生长期表现为不育。细胞学观

察证实其胚珠中没有胚囊，同时PMC在减数分裂后

期I出现异常的染色体片段。突变体在有丝分裂和减

数分裂的染色体配对与联会过程中都没有出现异

常现象，但突变体对紫外线辐射和DNA损伤剂处理

表现出超敏反应。推测OsRPA1a基因可能在水稻的

DNA修复中起作用，但其并不参与或至少不是DNA
复制和同源重组所必需的(Chang et al., 2009)。 

同源重组过程，会发生染色体交叉(crossovers)，
有关这一过程的一些基因被报道。Wang 等(2010)
报道了水稻中与拟南芥 ZYP1 同源的 ZEP1 基因，

其参与了染色体的 SC 复合体的形成，其编码一种

横丝蛋白(transverse filament, TF)。Tos17 插入突变

的 zep1 突变体中，同源染色体整齐有序地排列，但

在前期Ⅰ的起始阶段并不形成联会复合体，染色体

交叉的数目比野生型有明显的增多。这一结果与前

人的研究的 TF 突变体不相同，在野生型中经常发
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生的二价体交叉端化，在 zep1 突变体中很少发生。

结果表明 ZEP1 是联会复合体的中心元件。虽然在

zep1 突变体中 PAIR2 和 MER3 能正常装载，但它

们的分离比野生型明显延迟了许多。MER3 突变后，

染色体交叉数目显著下降，少量的染色体交叉也是

为随机分布。在减数分裂前期Ⅰ，MER3 在染色体

上呈点状分布，与 PAIR2 不是共定位，但在后期与

PAIR2 部分共定位。而且 MER3 在 pair2 突变体中

不能定位到染色体上，说明 MER3 的定位需要

PAIR2 的参与，但 PAIR2 的定位并不需要 MER3 
(Wang et al., 2009)。 

1.2.3 参与减数分裂期染色体构建的相关基因 
染色体凝集和配对的过程，发生在减数第一次

分裂五个不同时期。细线期的染色体凝聚，出现细

线状结构和同源配对开始。在偶线期配对继续进

行，直到粗线期联会完成。这时，同源染色体完全

配对并且形成加厚结构，SC 形成。双线期，联会

开始消失，同源染色体在交叉处仍保持连接。终变

期，染色体为浓缩的二价体，且同源染色体紧紧地

联系着直到进入减数第一次分裂后期。重组发生在

细线期或偶线期后期。 
黏着蛋白(cohesins)是一组进化上保守的蛋白，

与减数分裂I时姐妹染色单体的复制有关，在染色体

重组和DSB修复中起作用(Nasmyth, 2001)。在酵母

中报道了两种黏着蛋白：一是RAD21蛋白在有丝分

裂的DSB修复中有重要意义，RAD21是一种调控细

胞周期的磷蛋白，是染色体浓缩和姐妹染色单体粘

着所必需的；另一个是RAD8，一个减数分裂表达

的基因。在拟南芥中，发现一个较小规模的RAD21
基因家族，预测可能在有丝分裂和减数分裂的染色

体浓缩中起作用(Bai et al., 1999)。与RAD21基因有

多同源性的拟南芥DIF1/SYN1基因是在减数分裂

中被激活，其突变后由于在减数分裂I细线期时染色

体不能正常的浓缩和配对， 终导致雌雄配子不育

(Bai et al., 1999; Bhatt et al., 1999)。通过不同物种的

观察表明，大孢子母细胞存在发育的极性化的现

象，如细胞器的极性分布、胼胝质沉积的动态分布

和微管蛋白有细胞骨架趋向等。但至今对于极性化

在大孢子发育中的作用还不清楚。在拟南芥突变体

swi1/dyad的胚珠中，观察到大孢子母细胞的极性化

发育被中止(Motamayor et al., 2004; Siddiqi et al., 
2000)。SWITCH1 (SWI1)基因编码一种新的蛋白，

其与姐妹染色单体黏着和减数分裂期染色体结构

有关(Agashe et al., 2002)。有趣的是DYAD突变导致

减数分裂不正常，形成两个未减数的二倍体大孢子

(Ravi et al., 2008)，其后只有合点端的而不是珠孔端

的大孢子发育成为功能大孢子，这说明只有合点端

的大孢子是有功能的，也佐证了大孢子发育的位置

决定机制。在玉米中，获得一个拟南芥swi1相似的

突变体ameiotic (am1)，其大孢子的减数分裂被有丝

分裂取代。观察am1等位基因突变体，发现大孢子

母细胞分裂被完全中止，或大孢子母细胞的减数分

裂只处于起始阶段但不能完成。以上研究表明，SWI
和AM1是转换减数分裂和有丝分裂的细胞周期所

必需的，并且可能采用一种新的细线期-偶线期关

卡(checkpoint)调控分裂周期的转化。AM1与SWI1有
30%同源性，是植物特有的染色质结合蛋白，但其

功能还不知道(Pawlowskia et al., 2009)。有意思的

是，dyad突变体合点端未减数的大孢子偶尔会形成

未减数的二倍体胚囊，并且能受精产生三倍体的种

子，这为农业生产杂交种子提供了新的思路(Ravi et 
al., 2008)。 

1.2.4 调控减数分裂和有丝分裂细胞周期的相关

基因 
动物中，生殖细胞的命运是由生殖细胞专有的

与 PIWI关联的 miRNA(piRNA) 系统所控制 (Lin, 
2007)。 新研究表明，植物中miRNA在生殖细

胞发育中也有同样的作用，如水稻中，MEIOSIS 
ARRESTED AT LEPTOTENE1 (MEL1)，是一个生殖

细胞专有的AGO基因家族，在孢原细胞和造孢细胞

中特异表达，当花药和胚珠的造孢细胞进入减数分

裂时不表达。mel1突变体的胚珠，在减数分裂前至

四分体时所有时期发育都被中止。在mel1生殖细胞

系中，可以观察到染色体不发生浓缩和异染色质修

饰的现象，证实了MEL1基因对染色质结构所起的

作用，这与果蝇的AGOs基因家族中的PIWI作用相

似。表明MEL1是雌性生殖细胞发育所必需的，

有可能是参与生殖细胞的减数分裂早期的调控，或

修饰减数分裂期的染色体及减数分裂的过程，但并

不影响生殖细胞系的发生、确立以及早期的有丝分

裂(Nonomura et al., 2007)。有趣的是，MEL1表达区

域不局限于生殖细胞系中的花药原基和胚珠原基，

因此，孢原组织可能产生过多的孢原细胞，这些孢

原细胞的命运由造孢细胞传递的信号决定。由此推

论，MEL1基因可能是抑制了生殖细胞系发育过程

中其所具有的某些体细胞基因的表达，MEL1蛋白
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可能是通过修饰染色质结构从而抑制生殖细胞系

的某些体细胞基因的程序性表达(Nonomura et al., 
2007)。尽管在其他植物中还未发现类似的MEL1同
源基因对生殖细胞系形成的作用，但这首次证实

了，植物中具有与动物一样的由MEL1参与的小

RNA介导的基因沉默途径对生殖细胞系形成具有

重要作用(Grant-Downton et al., 2007)。 
拟南芥 SOLO DANCERS (SDS)基因突变使雌雄

孢子母细胞减数分裂Ⅰ前期的同源染色体配对、重

组和二价体形成异常， 终导致染色体无序的分布

和不正常的减数分裂的产生(Azumi et al., 2002)。
SDS 的 C-端区域包含一个保守的类细胞周期蛋白

结构域，其与拟南芥的 B 型细胞周期蛋白的 B2 亚

类极其相似。然而，它们的相似程度在拟南芥的 A
型、B型和D型细胞周期蛋白之间水平也是存在的，

因此，推测 SDS 可能代表一个新的细胞周期蛋白

型。推测染色体同源互作需要特异的减数分裂专有

的细胞周期蛋白，这表明依赖于细胞周期蛋白的激

酶在减数分裂 I 前期的染色体活动中起到重要的作

用，SDS 基因在减数分裂特定时期表达，而不在营

养组织中表达(Azumi et al., 2002)。 

1.2.5 参与功能大孢子形成的基因 
大孢子母细胞进行减数分裂后产生四个单倍

体大孢子，呈线状排列，其中靠近珠孔端三个大孢

子相继程序性细胞死亡 (programmed cell death, 
PCD)，仅存留合点端一个大孢子，其后形成功能

大孢子。 
拟南芥突变体antikevorkian (akv)中大孢子降

解受阻，四个大孢子均能发育形成胚囊，从而形

成多胚囊结构。AKV需要合点端大孢子发出的信

号促使大孢子降解从而形成正常单胚囊(Yang and 
Sundaresan, 2000)。 

2参与植物配子体发生(gametogenesis)相关

基因 
2.1调控胚囊细胞核分裂的基因 

功能大孢子形成后，继续伸长变大，发育形成

单核胚囊，随后会进行三次有丝分裂，依次会形成

二核胚囊，四核胚囊， 终形成八核胚囊，合点端

和珠孔端各分布四个核，其中合点端和珠孔端分别

有一个核靠近胚囊中部，发育变大，并且相互靠近，

移向珠孔一侧，发育成极核，形成中央细胞。此时，

合点端三个细胞发育为反足细胞，珠孔端三个细胞

发育形成两个助细胞和一个卵细胞。 
尽管发现很多在单核阶段胚囊发育就被阻止

的突变体，但是对雌配子体发生的起始的遗传机制

和分子机制知之甚少。拟南芥 agl23 突变体，为Ⅰ

型 MADS-box 基因，阻止了功能大孢子的第一次核

分裂(Colombo et al., 2008)。AGL23 表达第一次在功

能大孢子中检测出来，并且持续在胚囊中表达。这

些数据一起证实了 AGL23 调控的转录在早期雌配

子体发育中是必需的。然而，拟南芥中 AGL23 不是

功能大孢子起始或细胞分裂所必需的，也不是在随

后的胚囊发育的细胞周期调控中必需的。 
拟南芥突变体female gametophyte 2 (fem2)、

fem3、gametophyte factor (gf)、gfa4和gfa5的在胚

囊发育的FG1 (Female Gametophyte 1)早期被中止

(Christensen et al., 1997; Feldmann et al., 1997; 
Christensen et al., 1998)，说明这些基因是雌配子体

早期发育所必需的。然而，调控这些表型的基因尚

未进一步鉴定。拟南芥nomega和prolifera(prl)突变

体，其在双核期(FG2)和四核阶段(FG4)胚囊发育

中止，说明NOMEGA和PRL基因是第二和第三次

核分裂所必需的(Springer et al., 2000; Kwee and 
Sundaresan, 2003)。NOMEGA基因编码的蛋白与

Anaphase Promoting Complex/Cyclosome(APC/C)的
APC6/CDC16 (cell division cycle)亚基具有高度的

相似性。APC/C复合体的功能类似于泛素介导的蛋

白水解途径中的E3连接酶，它控制了细胞周期中的

几个关键步骤。E3连接酶APC/C复合功能。 早在

蛤蜊(Mactridae)和爪蟾(Xenopus)中发现APC/C定向

参与A型和B型细胞周期蛋白的水解(Hershko et al., 
1991)，从而促使其结束有丝分裂(Zachariae and 
Nasmyth, 1999)。分子生物学分析表明，细胞周期

蛋白B是APC/C的重要底物，在突变体nomega胚囊

中并没有被降解，这进一步支持了在雌配子体的发

育过程中，NOMEGA和APC/C复合体对细胞周期过

程具有重要的作用(Kwee and Sundaresan, 2003)。
PROLIFERA(PRL)与DNA复制许可因子Mcm7是同

源基因(Springer et al., 1995)，在所有真核生物中

PRL是高度保守的。PRL蛋白的含量水平在细胞周

期过程中被精确地调控。PRL突变导致信号传递的

减少，50％的胚囊发育在四核期中止(Springer et al., 
2000)。上述结果表明，将PRL水平维持在一定的限

值之上是大孢子母细胞发生和胚胎发育必不可少的

条件，PRL可能是有丝分裂S期DNA复制的许可因



 
分子植物育种(网络版), 2012 年, 第 10 卷, 第 1067-1079 页 
Fenzi Zhiwu Yuzhong (Online), 2012, Vol.10, 1067-1079 
http://mpb.5th.sophiapublisher.com 

1073 

子。hdd(hadad)是另一个雌配子体突变体，其胚囊

在一核、二核或四核期发育中止 (Moore et al., 
1997)，表明HDD是大孢子母细胞核分裂所必需的。 

所有的拟南芥雌配子突变体中，slow walker 1 
(swa1)尤其特殊(Shi et al., 2005)。在swa1突变中大

孢子母细胞的发育不同步，结果在同一雌蕊中，胚

囊发育在二核、四核或八核期等不同时期都可能发

生中止，这与前面描述的突变体胚囊发育停止于某

一明确的时期完全不同。因为延迟授粉试验能挽救

部分swa1胚囊，并形成有功能的胚，所以认为swa1
大孢子母细胞的核分裂是 终完成了，只是细胞周

期被延长或推迟(Shi et al., 2005)。SWA1编码一种定

位于细胞核的蛋白质，具有6个WD40重复单位，这

可能在rRNA的生物合成中起作用，而这些rRNA是

雌配子体发育中有丝分裂所必需的 (Shi et al., 
2005)。为什么rRNA生物合成这种全局性的改变仅

仅特异地影响配子体发育，而对孢子体没有影响，

这还有待进一步研究。 
通过调查拟南芥的雌配子体发育的有丝分裂

中止，人们鉴定出许多影响雌配子体发育的突变

体。但是rbr1突变体却是一个例外，研究表明该突

变体的雌配子体发育的有丝分裂并未被终止

(Huang and Sheridan, 1996; Ebel et al., 2004; Evans, 
2007)。在多细胞动物中，pRB是一个重要的细胞分

裂负调控子，并通过抑制E2F转录因子，从而控制

G1期与S期的转换。拟南芥的rbr1突变体，在未受

精雌蕊的胚囊中发生过度的核分裂，结果rbr1雌配

子体的珠孔端形成额外的细胞核，中央细胞核自主

地开始胚乳发育，表明RBR1具有配子体发育的细胞

周期调控功能和抑制胚乳的自主发育功能(Ebel et 
al., 2004)。玉米的indeterminate gametophyte1 (ig1)
突变体也表现出与拟南芥rbr1相似的表现型，如雌

配子体发育的胚囊中产生额外的核(Evans, 2007)。 

2.2 调控胚囊细胞化的基因 
在胚珠发育过程中，胚囊同步细胞化过程在时

间上和空间上需精确地调控，这对配子体细胞的功

能分化是十分重要的。一些可能与这个过程有关的

基因陆续报道，如拟南芥突变体gemini pollen2 
(gem2)，胚囊细胞化过程受影响，导致胚囊的珠孔

端有5个细胞核，而合点端有3个细胞核，且细胞的

界限不明显，核之间观察到部分地细胞化。多数成

熟的突变体胚囊有一至两个异常大的核，其由珠孔

端3个核融合而成(Park et al., 2004)。可是，gem2植

株的花粉发育中表现出各种各样的细胞分裂异常，

如核不对称分裂和胞质不完全分裂，总而言之，

GEM2基因对协调配子体发育的核分裂和胞质分裂

具有重要作用(Park et al., 2004)。 
此外，拟南芥 gem1/mor1 和 two in one (tio)突

变体表现出与 gem2 相似的，或更是突变为严重的

表型。GEM1/MOR1 编码一种微管相关蛋白(Twell et 
al., 2002)，而 TIO 编码一个基本的成膜体相关蛋白，

其与动物的 FUSED(Fu)Ser/Thr 蛋白激酶同源，与

hedgehog 信号复合体组成有关。GEM1/MOR1 和

TIO 对体细胞与生殖细胞细胞板形成有相同的影

响，tio 突变体的花粉形成了位置正确的不完全的细

胞板，表明 TIO 基因对细胞板形成的定位和建立并

不是必需的，但对细胞板的延伸有特殊的作用(Oh 
et al., 2005)。 

敲除编码γ微管蛋白的TUBG1和TUBG2基因，

导致胚囊的无细胞化，其细胞核在形态、位置以及

数量的都出现异常(Pastuglia et al., 2006)。植物细胞

中，胞浆分裂过程的成膜体和细胞板的侧向扩展由

kinesin-MAPKKK 途径调控，两个类 kinesin 蛋白

AtNACK1 和 AtNACK2 突变后，与之结合并激活

MAPKK 激酶 NPK1，导致不正确的核定位和形成

无功能的配子体(Tanaka et al., 2004)。因此，这些基

因在成膜体的定位和细胞板的扩展中都有作用，从

而控制胚囊的细胞化过程。但是，细胞板扩展的表

型与核分裂的异常存在怎样的关系还不清楚。 

2.3 与雌性生殖元件(Functional female germ unit)
相关的基因 

拟南芥 GAMETE EXPRESSED3 (GEX3)在雌配

子体的卵细胞和花粉中特异表达，GEX3 编码一种

定位于细胞质膜的未知蛋白。GEX3 的基因敲除和

超表达，结果使雌配子体对花粉管在珠孔端的引导

发生偏离，这证明了雌配子体的卵细胞除了参与受

精外还能控制对花粉管的引导，但至今这一机制的

原因还不清楚(Alandete-Saez et al., 2008)。 
助细胞也是雌性生殖元件中重要成员，与卵细

胞并排位于胚囊的珠孔端。当花粉管到达时，常常

两个助细胞中的一个会死亡。助细胞的功能主要是

引导和识别花粉管、释放和运输精细胞。因此，与

该过程相关的某些基因会在助细胞中表达。拟南芥

突变体 myb98 的助细胞没有形成丝状器，但是胚珠

的其他方面并没有异常，推测 MYB98 可能与助细

胞的丝状器形成有关(Kasahara et al., 2005)。MYB98
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编码 R2R3 型 MYB 转录因子，其与一特异的 DNA
序列TAAC相结合，调控某类编码分泌蛋白的基因，

而这种蛋白正是与丝状器发生作用的。助细胞在

吸引和识别花粉管的过程中，会分泌某种花粉管

识别信号并接纳花粉管(Punwani et al., 2007)。
Higashiyama 等(2001)对植物蓝猪耳(T. fournieri)的
胚囊进行激光切除试验，证实了必需由助细胞来引

导花粉管，而不是其他雌配子体细胞。助细胞在花

粉管的接收中也有重要作用。拟南芥的 FERONA/ 
SIRENE(FER/SRN)基因是助细胞与花粉管的识别应

答中的重要基因。突变体 fer/srn 的胚珠中，花粉管

能进入助细胞且在胚囊中过度生长(Huck et al., 
2003; Rotman et al., 2003)，说明 FER/SRN 对接纳花

粉管有重要作用。FER 编码一种 LRR-RLK，在助细

胞的质膜上积累(Escobar-Restrepo et al., 2007)。助细

胞与花粉管信号识别有关，能启动受精准备，中止

花粉管的继续生长。观察拟南芥突变体 lorelei(lre)，
发现进入胚囊的花粉管常常不破裂，而是在胚囊中

不断的生长，这与突变体 fer 的表型相类似(Yu et al., 
2005)。拟南芥的 anxur1/anxur2 双突变体，花粉管

在到达助细胞前就发生破裂。ANXUR1 和 ANXUR2
基因都是一种在花粉管中特异表达的编码类受体

激酶 (Miyazaki et al., 2009)。另外 ABERRANT 
PEROXISOME MORPHOLOGY2/ABSTINENCE BY 
MUTUAL CONSENT (APM2/AMC)基因也是过氧化

物酶转运所需要的，一旦缺失会影响花粉管的接纳

(Boisson-Dernier et al., 2008)。助细胞死亡是受精过

程中共同的现象，许多植物中都有报道，常常是助

细胞液泡的消失、细胞体积的剧烈缩小和原生质

膜和细胞器的完全降解。如拟南芥中，助细胞死

亡开始于花粉管到达时，在花粉管内容物释放前

完成，在突变体 gfa2 的胚珠中，极核未能融合

但助细胞一直存在直至授粉，胚珠可吸引花粉管

但不能完成受精(Christensen et al., 2002)，说明受

精过程中的助细胞死亡并不是一定会发生，

GFA2 基因可促进助细胞死亡，GFA2 编码定位

于线粒体的具有 DnaJ domain–containing 蛋白，与

酵母的 Mdj1p 蛋白相似。 
有关中央细胞的发育和分化的分子机理了解

不多。Steffen 等(2008)报道了拟南芥突变体 diana 
(dia, agl61)的中央细胞的极核不发生融合，中央细

胞的形态异常。胚囊能够吸引花粉管，但是中央细

胞的受精不能完成。DIA 基因在中央细胞后期阶段

表达，DIA 蛋白定位于极核和中央细胞核。由此认

为，DIA 基因是中央细胞分化和功能实现所必需的。

DIA 蛋白是具有 AGL80 结构的异质二聚体。由于

突变体 agl80 中 DIA 蛋白无法定位于细胞核，推测

AGL80 结构行使 DIA 蛋白核定位功能。AGL80 基

因在极核和中央细胞的次生核中表达，因此，拟南

芥AGL80/FEM111基因突变后会特异地影响到中央

细胞的成熟，极核和液泡的不能成熟导致受精后胚

乳发育中止，但卵细胞、助细胞和反足细胞都能正

常发育(Portereiko et al., 2006)。拟南芥另一突变体

magatama3(maa3)，与野生型相比，其胚珠中的极

核授粉时虽能融合，但极核的细胞核较小，缺少液

泡化结构。结果突变体的中央细胞发育中止， 终

导致珠孔无法引导花粉管进入。MAA3 基因编码与

酵母物种同源的 SPLICING ENDONUCLEASE1 
(SEN1)解旋酶参与许多 RNA 的加工过程，推测

MAA3 基因可能调控 RNA 代谢过程参与中央细胞

的核仁组织和珠孔引导花粉管(Portereiko, 2006)。
在突变体 central cell guidance (ccg)中，中央细胞

发育不受影响，没有任何形态上的异常，但中央细

胞不能引导花粉管，CCG 基因编码一种核蛋白在

成熟胚囊的中央细胞中特异表达，推测 CCG 基因

参与调控中央细胞参与的花粉管导入的一系列基

因表达(Chen et al., 2007)。研究发现，许多拟南芥

的极核融合异常的突变体，其往往是编码线粒体蛋

白的，如 GLUCOSE 6-PHOSPHATE/ PHOSPHATE 
TRANSLOCATOR1 (GPT1)中止了中央细胞的极核

融合(Niewiadomski, 2005)，其一可能是中央细胞需

要发育成具有如此巨大的细胞质，其所需的呼吸作

用较强有关；或者是细胞内细胞器基因组与核基因

组的反馈机制协同作用调控了中央细胞的发育。已

有的报道认为 GFA2 与极核的膜融合有关，突变体

gfa2 核膜不能正常融合(Christensen et al., 2002)，
MEDEA(MEA)是多对植物早期胚乳发育的启动有

重要作用的基因，其编码具有 SET 结构域的

Polycomb 蛋白(Kinoshita, 1999)。而 glauce (glc)突变

体的极核的融合是正常的，但形成的中央细胞不

能受精，进一步的遗传分析表明 GLC 对 MEA 有

上位性作用，GLC 对中央细胞的受精过程有重要作

用(Ngo et al., 2007)。 

3 小结 
随着对拟南芥和玉米的雌雄配子发育的生物

学和分子遗传学研究的深入，初步了解了参与调控
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拟南芥和玉米雌雄配子发育的相关基因，为阐明植

物生殖发育的分子机理提供了理论依据。水稻是植

物分子遗传的主要模式作物，研究水稻的配子体发

育对阐明植物生殖生物学，了解雌雄配子发育过程

中基因调控的时空特征和对杂交水稻的品种改良

等都具有重要意义。目前，对水稻雌性不育的研究

主要集中在细胞学分析，而遗传学和分子生物学研

究还较少。因此，有必要充分利用水稻中有特点的

遗传突变材料，开展水稻雌性不育的分子生物学和

分子遗传学研究，通过分析不育突变体的基因本

质，克隆基因并研究其表达的时空特性，分离这些

相互作用的蛋白，绘制雌性发育调控网络，为雌性

不育的调控和利用提供理论依据。 
植物雌性不育是植物进化过程中的一种特有

表现，其与雄性不育基因或单独作用或共同作用，

使植物育性下降，甚至不结实，这是植物保持生殖

隔离、防止种性退化的一种有效手段。科学家一方

面努力探究植物配子体发生过程中，生殖细胞系、

配子细胞功能化和细胞互作的细胞学分子机理和

分子遗传信号传导机制，提示植物生殖发育过程中

令人叹为观止的惟妙惟肖画卷。另一方面，通过发

掘和研究雌性不育资源，科学家也设想可否利用雌

性不育材料无法自交结实的特点，杂种优势利用

中，将其导入恢复系，使恢复系只提供花粉而不能

自交结实，为杂交种优势利用的机械化生产杂交种

提供可能。这一技术的应用前景十分喜人，一些育

种家正在致力于相关材料的培育，可望在不久的将

来可以进行试验示范。 
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