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植物孢子体型自交不亲和的分子研究进展
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摘 要 为避免自生花粉的受精导致物种退化，开花植物进化出了许多的机制，自交不亲和系统是其中的一

种，可增强植物的多样性以及对自然环境的适应能力，有效促进杂交。根据不同的遗传方式可分为不同类型。
本综述以近年来孢子体自交不亲和的研究结果为基础，综述了孢子体型自交不亲和的分子机制，芸薹属及芸

薹属以外的植物中 S 位点与 S 位点相关基因的功能。除了芸薹属植物以外的其他植物中对孢子体型自交不

亲和的研究甚是少见，缺少全面的认识和研究，且信号传递路径还不是完全清楚，还需要进一步的研究。
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Abstrac t In order to avoid species degradation caused by spontaneous pollen fertilization, flowering plants
evolved out of many mechanisms, self-incompatibility was one of them. It could enhance the diversity of plants
and the ability to adapt to the natural environment to effectively promote hybridization. It could be divided into
different types according to different genetic methods. In this review, we based on the results of study of
sporophytic self-incompatibility in recent years, reviewed the molecular mechanism of sporophytic self-incompati-
bility, and the function of S-locus and S-locus related gene in Brassica and other plants. There is less studies of
sporophytic self-incompatibility in plants besides Brassica, these studies lacked of comprehensive understanding
and research, and the signal transmission path was not entirely clear, therefore it needed further study.
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自交不亲和(self-incompatibility, SI)是指在同一

时期能够正常产生花粉和雌蕊的开花植物，当自花

的花粉成熟后落到同一朵花的柱头上时，柱头乳突

细胞有效地识别自身和非自身的花粉，最终导致自

花花粉不能在柱头上萌发，不能完成受精形成种子的

现象(Iwano and Takayama, 2012)。自交不亲和可以有

效地防止自交、促进杂交，是植物维持遗传变异和生

物多样性的一个重要保证，是植物进化适应环境的

一种保护机制。由于遗传控制方式的不同分为：孢子

体型自交不亲和(sporophytic self-incompatibility, SSI)
和配子体型自交不亲和(gametophytic Self-incompati-
bility, GSI)。SSI 研究主要是集中在十字花科、旋花



科、菊科等植物上，其表现型是由植株 S- 基因座上

的一系列复等位基因决定。GSI 研究主要集中在茄

科、蔷薇科、罂粟科等植物上。其表现型受花粉本身

的单一 S- 基因控制或双基因座控制。已经阐明在分

子水平 GSI 存在两种不同机制，一是主要存在于烟

草中的 S-RNase 系统；二是主要存在于虞美人中的

细胞程序性死亡系统。在有些植物中存在更复杂的

SI 遗传机制，烟草属，三叶草属自交不亲和受一系列

复等位基因共同控制。禾本科的 SI 受 S- 和 Z-2 个位

点控制的。在麝香百合中发现自交不亲和受乙酰胆

碱和环化腺苷一磷酸的调控(Tezuka et al., 2007)。

1 孢子体型自交不亲和的生理、分子机理

成熟花粉散落到柱头上以后，通常都需要经历

附着、吸水、萌发，花粉管伸长等一系列过程，最后

才能使花粉管中的精子与卵细胞相融合。该过程中

任何一个环节发生障碍，都不能完成受精，表现出自

交不亲和。其中柱头上蜡质层薄膜是不亲和花粉的

吸水萌发的第一层阻碍。在孢子体型自交不亲和现

象中，主要由于大量的胼胝质在花粉管顶端积累，

抑制了花粉管的伸长，柱头乳突细胞的壁细胞壁和

质膜之间存在的胼胝质，可以有效地阻碍花粉管穿

过柱头，最终授粉失败(孟金陵等, 1997, 科学出版社,
pp.147)。

在芸苔属植物中，自交不亲和反应发生在柱头

乳突细胞中，当不亲和的花粉粒成熟后散落到柱头

乳突细胞表面上，携带有 S 配基 SCR/SP11 和外壳

蛋白的花粉和柱头之间形成一层花粉外被。其上存

在的 SCR 配体和柱头上的 SRK 受体存在同一 S- 基

因型，两蛋白相互作用后，导致 SRK 胞内的丝氨酸

- 苏氨酸激酶域被激活(Naithani et al., 2007; Ivanov
and Gaude, 2009)，并导致下游的 ARC1 元件磷酸化。
通过一系列信号级联反应，信号以磷酸化的形式传

递到下游的 EXO70A1、MOD 信号元件上，成功实

现对信号的调控，阻碍花粉的吸水萌发，最后导致授

粉失败。

2 芸薹属的孢子体自交不亲和

2.1 S 位点基因的研究

芸薹属植物的孢子体型自交不亲和受 S 单元型

控制。包括 SRK (S-locus receptor kinase, S- 位点受体

激酶)基因、SLG (S-locus glycoprotein, S- 位点糖蛋白)
基因，SP11 (S-locus protein 11, S 位点蛋白 11)/SCR

(S-locus cysteine-rich, S 位点富半胱氨酸蛋白)其中，

SRK、SLG 存在雌蕊中，SP11/SCR 存在雄蕊中。

2.1.1 S 位点雌蕊决定基因

SRK 是雌蕊的决定基因，编码一个跨越乳突细

胞质膜的丝氨酸/苏氨酸受体激酶(Cabrillac et al.,
2001)，是柱头自交不亲和表现的唯一决定因子(Tak-
asaki et al., 2000)。SRK 和柱头上的花粉决定基因

SCR 存在着密切的关系，编码蛋白的胞外域能够和

SCR 配体相互作用，激活自交不亲和信号的传递。研

究表明 SRKE1A 和 SRKE1B 都可以和 THL1 结合，

说明 THL1 与 SRK 相互作用与SRK 激酶活性是没有

关系的。两类 SRK 中 Cys 的保守性存在明显差异，

推测 Cys 保守性可能和两种 SRK 亲和性的差异存

在关系。

2.1.2 S 位点花粉决定基因

SP11/SCR 编码一个小的富半胱氨酸蛋白。SP11
和 SCR 是等位基因，和花粉外壳蛋白的相似性很高，

通过转基因试验证实油菜 S9 基因型的花粉自交不

亲和是由 SP11 基因决定的，存在于花粉外被上，编

码的蛋白是唯一一个控制花粉自交不亲和表现型的

决定因子(Takayama et al., 2000)。在转入了甘蓝 S6
SCR 的甘蓝纯合体中，发现阳性转基因植株的花粉表

现出 S6 单元型的专一性。cDNA 克隆发现 SCR 序列

具有很高多态性，在保守的 11 个氨基酸中有 8 个是

半胱氨酸残基，等位基因间的相似性序列仅有 30%~
42%，这与 SCR 在自交不亲和中等位基因专一性配

体作用是相同的。此外，有研究者在一个雄性因子突

变的甘蓝自交亲和突变体中，检测到 SCR 没有表达，

证明 SCR 是雄性自交不亲和的专一性决定因子。在

自交不亲和反应中，SCR 基因编码的蛋白为花粉携

带的配体，经过减数分裂，编码的亲水性多肽结合到

花粉的外壳蛋白中，由花粉粒携带抵达柱头的乳突

细胞壁并与 SRK 的胞外域特性结合，成功的激活

SRK 的激酶区域。从野生型芸薹属植物的 I 类 S- 单

元型中克隆了 14 对等位基因并对其进行序列分析，

成熟的 SP11 蛋白的序列是高度分散的，除了保守的

半胱氨酸的存在，进化树分析表明编码雌、雄决定因

子的基因可能是共同进化的(Watanabe et al., 2000)。
有研究者推测在花粉细胞质膜内可能存在与柱头

细胞壁上 SRK 相互作用的其他花粉分子，能够激活

SRK 的激酶结构域，再磷酸化别的蛋白。信号通过磷

酸化的形式参与到植物的自交不亲和信号转导中，

在柱头细胞中可能发生一种类似的机制，并产生一
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种反应来抑制花粉粒的发育。

2.1.3 SLG 基因的研究

SLG 和 SRK 基因序列存在很高的同源性(Taka-
yama et al., 2001)，前期都认为 SLG 是自交不亲和的

决定基因，后面证实 SLG 并不是，但是它可以促进自

交不亲和反应(Takasaki et al., 2000)，在自交授粉时，

SLG C 端的信号肽可以引导 SCR-SLG 复合物穿过

细胞间隙抵达柱头表皮细胞的细胞壁上，信号解离后

复合物构象发生改变，SCR 配体特异地和柱头中同

源的 SRK 的胞外域结合，激活胞内激酶活性。另外，

SRK 构象受到 SLG 的影响，稳定的 SRK 构象可以

使其形成二聚体处于非活性状态(Tsuchimatsu et al.,
2010; Bücherl et al., 2013)。

2.2 SI 相关基因的研究

和孢子体型自交不亲和相关基因包括臂重复蛋

白(ARC1)、M 位点的蛋白激酶(MLPK)、exocyst 复合

物(EXO70A1)、类硫氧还蛋白 h (THL1)、通道蛋白和

(MOD)、钙调蛋白以及与蛋白磷酸化相关的激酶，这

些因子的编码基因都和 S 位点不连锁(Gu et al., 1998;
Vanoosthuyse et al., 2003; Murase et al., 2004; Kakita
et al., 2007)。但在孢子体自交不亲和信号传导途径中

也发挥了重要的作用。其中很多蛋白已经被证明和

SRK 激酶域可以发生互作。

2.2.1 SSI 正调控因子编码基因

ARC1 和 MLPK 在 SI 信号通路中作为 SRK 的

正向调控因子，油菜的 MLPK 是一个类受体胞质激

酶，和 SRK 一样存在于质膜上，MLPK 是 SI 反应必

需的(Murase et al., 2004; Kakita et al., 2007)。MLPK
也可以在体外有效的使 ARC1 磷酸化(Samuel et al.,
2008)。ARC1 拥有一个 U-box 结构，具有 E3 泛素化

连接酶的活性，在柱头上增加泛素化蛋白会产生 SI
反应(Stone et al., 2003)。ARC1 和 SRK 激酶域相互

作用需要 ARC1 C- 端的 ARM 重复区和具有激酶活

性的 SRK，导致 ARC1 的磷酸化(Gu et al., 1998)。甘

蓝型油菜中 ARC1 和 SRK 激酶域相互作用，通过酵

母双杂交筛选试验被证实。ARC1 和 SRK 的相互作

用，为进一步分析 ARC1 和 SRK 蛋白的作用机制以

及挖掘 ARC1 互作的下游蛋白研究提供了模式和技

术支撑(牛义等, 2009)。羽衣甘蓝 ARC1 与结球甘蓝

的 SRK 激酶结构域能够发生相互作用，互作的区域

也是 ARM 重复区，说明 ARC1 存在保守性，羽衣甘

蓝和结球甘蓝 ARC1 的氨基酸差异不足以引起互作

区构象的改变。研究结果为芸薹属植物 SI 反应的分

子机理提供新内容(张贺翠等, 2011)。ARC1 的磷酸

化既可能是 SRK 和 MLPK 分开作用的结果，也可能

是两者共同作用产生的，都认为 ARC1 磷酸化是自

交不亲和信号在乳突细胞的胞内传递的第一步，自

交不亲和信号传导过程的结果可能是调节柱头乳突

细胞上水孔蛋白关闭，抑制花粉的吸水萌发。通过反

义 cDNA 抑制 ARC1 基因的表达致使 SI 反应部分

被破坏(Stone et al., 1999)。为验证 ARC1 基因的在自

交不亲和的植物 Arabidopsis lyrata 中的必需性，通过

RNA 干扰技术产生转 ARC1 基因的植株，转基因的

植株减弱了自交不亲和的作用并成功受精，研究表

明在十字花科的自交不亲和反应中 ARC1 基因存在

保守性，是自交不亲和所必须的(Indriolo et al., 2012)。
在自交亲和的植物中也常发现 ARC1 基因的存在，

为了验证 ARC1 基因在自交不亲和的转基因 Arabi-
dopsis thaliana 中的必要性，Arabidopsis lyrata 或甘蓝

型油菜的 ARC1 基因和 Arabidopsis lyrata 的 SCRb-
SRKb 基因对一起插入到生态型的拟南芥中，当ARC1
基因和 SCRb-SRKb 基因对共同表达时，产生强烈的

自交不亲和反应。ARC1 基因的表达导致两种不同的

A. lyrata 性状，对自身花粉的拒绝，进一步表明ARC1
基因在进化过程中的重要作用(Indriolo et al., 2014)。
除了 ARC1 以外，还发现 THL1 蛋白可以调节 SRK
自动磷酸化。

通过酵母双杂交试验试验表明 CaM12 能够与

SRK7 中 iSRK7 片段进行相互作用，进一步实验表

明 CaM12 EF-hands 突变体 CaM12-2-、CaM12-23-

和 CaM12-234- 均不能与 iSRK7 片段发生相互作

用，说明突变后失去结合 Ca2+ 能力才不能与 iSRK7
相互作用(许俊强等, 2013)。花粉管从柱头向胚囊的

生长方向受到雌雄蕊相互作用的调控，只知道花粉

管的生长受到 Ca+ 浓度的调节，为探究其方向和感受

性是否也受钙离子的调控。研究表明花粉管信号诱

导钙离子在助细胞中的波动，它的波动受花粉管和

助细胞之间的相互作用(Iwano and Takayama, 2012)。
最近在拟南芥中发现其花粉管细胞表面的 MDIS1-
MIK 杂聚体能够使花粉管感受雌配子体 LURE1 的

吸引，LURE1 可以诱发受体的杂聚化和激活 MIK1
的激酶活性。MDIS1、MIK1 和 MIK2 蛋白都是质膜

上的受体类激酶，细胞外富含亮氨酸重复结构，细胞

内是激酶结构域，胞外结构域能够与 LURE1 相结

合，而诱导花粉管向胚囊生长(Wang et al., 2016)。推

测这可能是控制自交不亲和过程中某一阶段的一种
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分子机制。因为在自交不亲和中存在花粉穿过柱头

但不能到达胚囊的，导致花粉管不能到达胚囊、导致

自交花粉受精失败的原因还不得而知。
Ikeda 等(1997)通过 MOD 隐性突变试验，结果

自交不亲和的植株变成亲和植株。通过观察芸薹属

自交亲和授粉，发现在授粉初期水孔蛋白作为通道

负责将柱头上的水或其他物质运到花粉，说明 MOD
可能是自交不亲和反应必需的，MOD 有 4 个可能的

磷酸化位点，MOD 可能受磷酸化作用来调控水分的

运输，最终实现对芸薹属孢子体自交不亲和的分子

调控(吴志刚, 2011)。

2.2.2 SSI 负调控因子编码基因

甘蓝花药中 ROH1 和花柱中的 EXO70A1 之间

存在较强的相互作用并呈现出负相关性，ROH1 可

能通过调节 EXO70A1 在柱头的分泌影响生殖发育

(张贺翠等, 2016)。在的自交不亲和反应中，Exo70A1
可能是 ARC1 的下游信号受体，当甘蓝型油菜的转

基因柱头中 Exo70A1 过表达，油菜植株由自交不亲

和变为亲和，相反，抑制 Exo70A1 基因表达时花粉萌

发和花粉管的伸长都受到抑制(Samuel et al., 2009)。
当 Exo70A1 泛素化水平很高时，泛素结合酶 E2 从

(E2/ARC1/Exo70A1)蛋白复合体中脱落，ARC1 引导

Exo70A1 转移至蛋白酶体，并诱导自交亲和蛋白质

Exo70A1 在蛋白酶体上降解，最后抑制“自花”花粉

的萌发与花粉管的生长(Drdová et al., 2013)。SRK 可

以与 THL1 或 THL2 相互结合，并抑制 THL1/THL2
基因的表达，导致自交不亲和(Cabrillac et al., 2001;
Haffani et al., 2004)。缺少配体 SCR 时，用 Ser 保守序

列中原有的两个 Cys 被 Ser 替代或者是其中第一个

Cys 缺失这两种情况下 SRK 与 THL1/THL2 都不能

相互作用(Bréhelin et al., 2000)，表明在 SRK 与 THL1/
THL2 相互作用中保守序列中第一个 Cys 是必需的。
利用 PCR 技术扩增出甘蓝 SCR2 (Class-Ⅱ)、eSRK2
(class-Ⅱ)、THL1、SRKJ (Class-Ⅰ, SRK6 激酶域)和
eSRK28 (Class-Ⅰ)的编码序列并构建载体，酵母中

报告基因表达的数目和类型表明，SRK 与 SCR 之间

的相互作用只能发生在相同单倍型之间；Class-Ⅰ的

SCR-SRK 互作强度要强于 ClassⅡ；THL 与 SRK 之

间存在较高的相互作用较强。能为 3 个起始信号传

导元件的不同自交不亲和性表型的识别程度差异提

供了直接证据和新内容(杨永军等, 2012)。THL 不是

唯一的负调节因子，可能只是 SRK 负调节因子之一，

在十字花科植物中，调控自交不亲和转化成自交亲

和过程中，可能还存在其他的调节因子，其调控的具

体内容还需进一步研究。

3 非芸薹属植物孢子体自交不亲和研究

3.1 番薯属的孢子体自交不亲和

旋花科植物的孢子体自交不亲和的分子机理研

究主要以野薯为研究材料，与十字花科植物的自交

不亲和系统的遗传控制机制是相同的。但是番薯属

植物和与芸薹属植物的自交不亲具有不同的基因和

不同的反应机制。Kowyama 等(1996)从野薯的柱头

cDNA 文库中分离出一个编码受体激酶的 IRK1 基

因，IRK1 与 SRK 属于同源物。IRK1 存在一个胞外类

受体区域并存在丝/苏氨酸激酶的共有序列，与 S- 位

点不存在连锁关系。认为这两个科是通过不同的进

化途径形成的，两者之间可能存在不同的自交不亲

和机制。

3.2 菊科植物孢子体自交不亲和

菊花一般被认为属自交不亲和植物，有学者认

为 在 不 同 倍 性 的 菊 花 中 存 在 自 交 不 亲 和 现 象。
Drewlow 等(1975)通过传粉生物学研究发现菊花花

粉不能萌发或花粉管在伸入柱头的过程中被抑制，

这表明菊花属孢子体自交不亲和。但是不同品种之

间表现存在不同，但有研究者发现菊花自交不亲和繁

殖障碍并不完全，自交结实率为 0%~8%。在部分小

菊品种中具有自交结实现象(李辛雷和陈发棣, 2007)。
花粉与柱头的亲和性是通过荧光观察得到确定的

(vervaeke et al., 2004)。在三个表现为孢子体型 SI 的

千里光植物中，不亲和的花粉受到二倍体亲本基因

型控制，并且杂种后代遗传了孢子体自交不亲和的

功能(Brennan et al., 2012)。相比千里光中孢子体型自

交不亲和相关的 S 等位基因的多样性比其他物种

少，从起源角度来看会干扰种群数量。原位杂交表明

千里光的 SSP (柱头特异性过氧化物酶)基因被定位

到特定的柱头表皮分泌细胞上，组织特异性和细胞

特异性过氧化物酶基因被证明在植物中存在(McIn-
nis et al., 2005)。对千里光的研究表明，十字花科与菊

科的柱头结构和分子机制是不同的，菊科属于半干

湿性柱头，十字花科是属于湿性柱头。千里光大量的

的雌蕊特异性基因能很好地阐述雌雄蕊相互作用的

分子机制(Allen et al., 2011)。运用 RT-PCR 方法，通

过兼并引物对 SRK 基因的保守区进行扩增，在菊科

千里光中柱头上有三个 SRK-like 基因片段。SSRLK
基因的氨基酸序列和十字花科的 SRK3 约 43%一

致，约 50%和两个茄科栗色球酢的未知功能的 SRK
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基因一致。三个 SSRLKs 基因在花器官和营养器官表

达水平不同。在两个 S 纯合系或三个其他系携带不

同 S 等位基因的千里光中没有检测到三个 SSRLKs
等位基因的多态性(Tabah et al., 2004)。在千里光中

分离到 ORSF21A 和 ORSF21B 与开花有关的基因，

ORSF21A 在柱头中表达，ORSF21B 专一地在成熟的

花粉中表达，调控它们的生长发育。推测 ORSF21A
和 ORSF21B 蛋白可能存在互作与 SI 相关(Allen et
al., 2010)。徐雁飞(2008)对菊花自交亲和特性与自交

衰退现象初探研究表明：菊花属于不完全自交不亲

和，且自交后代出现早衰的现象。张薇等(2013)在灯

盏花遗传改良及其策略中提及灯盏花自交不亲和受

由 S 位点上的复等位基因所调控，属于孢子体型自交

不亲和。通过对自交和杂交处理后的花序进行比较

转录组分析，MLPK、ARC1、CaM、Exo70A1 等 自 交

不亲和相关的差异表达基因被筛选出，这些基因可能

参与灯盏花的自交不亲和反应(Zhang et al., 2015)。

4 总结与展望

孢子体型自交不亲和对维持植物的多样性，植

物对环境的适应性具有重要的意义，这种保护机制

主要存在与十字花科芸薹属、旋花科、菊科等几个科

的植物中，研究人员从生理、分子等方向都进行了研

究，在分子水平 S- 位点基因 SCR/SP11、SLG、SRK及

与 SI 相关基因 MLPK、ARC1、、THL1/2、EXO70A1/2、
MOD，钙调蛋白、磷酸化激酶相关蛋白等为主要的研

究热点对芸薹属植物进行研究。在菊科植物中存在

很多具有药用价值、经济价值的物种，若能清楚了解

其自交不亲和的分子机制，利用自交不亲的的特性

能为物种的繁殖、育种、进化等提供比较重要的线

索。由于菊科、旋花科孢子体型自交不亲和的分子机

制与十字花科不同，自交不亲和信号传递网络不清

楚，研究进展较为缓慢，存在很多待挖掘的基因，目

前研究出来的可能与 SI 相关的基因也需要进一步

验证基因功能，以及自交不亲和信号传递网络的不

清楚，很多方面都值得深入的探究。蛋白互作网络也

需要进一步的研究和证实。经典技术酵母双杂交、免
疫共沉淀、BiFC 等技术以及 Crispr/cas9 基因编辑技

术都将为自交不亲和信号传导途径的研究提供强大

的技术保障。
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