
云 南 植 物 研 究  2010, 32 ( 6) : 508~ 518

Acta Botanica Yunnanica                   DOI: 101 3724/ SP1 J1 11431 20101 10085

植物有性生殖对温度胁迫反应的研究进展
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摘要: 开花植物的有性生殖阶段对温度胁迫高度敏感, 高温热害和低温冷害都会对这一过程造成严重影

响。本文全面总结了温度胁迫对作物有性生殖的影响, 明确花粉发育过程是有性生殖过程中对温度胁迫最

敏感的时期; 转录组和蛋白质组的研究结果表明, 蛋白激酶、热激转录因子、热休克蛋白等可能参与花粉

发育期对热胁迫的信号转导。理解植物在有性生殖发育阶段如何适应温度胁迫的机理, 为遗传育种实践中

筛选对温度耐受的作物品种提供指导, 也为基因工程选育对温度耐受的品种提供可能。
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Abstract: The sexual r epr oduction in flower ing plants is highly sensitiv e t o hot o r cold t emperat ur e stresses,

thus temperatur e is fatal to reproductive success. This review describes studies of temperatur e str ess on plant

sexual r epr oductions, which suggests that pollen development may be the most sensitive r epr oductiv e stage.

T ranscriptome and proteom ic studies shows that the genes including calmodulin, calcium dependent pro tein

kinase 2, H SFs, and H SPs, might be involv ed in heat stress response pat hw ays t hat function during pollen

development. Under standing how plant s cope w ith st ress dur ing reproductiv e development pr ov ides the oppo-

tunity to ident ify genetic t rait s that can improve temperature t oler ance in selected crop breeding and ag ronomic

plant s by genet ic eng ineering .

Key words: Co ld st ress; Fer tilization; Gene expression; H eat stress; P lant sexual reproduct ion; Pollen

 温度胁迫是影响作物产量和地理分布的重

要环境因子之一。根据当前全球气候的变化情况

推测, 大部分的农业生产区域将遭受环境剧烈波

动的考验 ( Solomon 等, 2007)。高温热害和低

温冷害对植物生长发育的各个阶段均造成伤害,

对许多植物而言, 偶尔一次的高温或者低温就会

对有性生殖过程的顺利进行造成严重的影响。由

于人类主要的食物是由开花植物通过有性生殖过

程产生的, 因此认识植物在有性生殖发育阶段如

何适应温度胁迫的机理, 对于应对环境变化对农

业生产的影响是非常关键的。

目前, 许多研究结果较详细地阐述了温度胁

迫对植物的影响 ( Iba, 2002; Yamaguch-i Sh-i

nozaki and Shinozaki, 2006; Chinnusamy 等,

2007; Ko tak等, 2007; Wahid等, 2007)。然而

这些研究多以根、茎、叶等容易取材的组织为材

料。相比之下, 植物的配子发育和受精过程非常

复杂, 各发育阶段时间比较短, 通常相关的组织
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嵌合在花组织中, 难以分离, 这些使得研究温度

胁迫对植物有性生殖的影响非常困难。虽然这方

面的研究有限, 但是科学家们很早就认识到植物

有性生殖对温度的高敏感性, 以及生殖器官的温

度耐受性直接影响作物的产量 ( Charles and

Har ris, 1972; H err ero and Johnson, 1980) , 并

开展了相关方面的研究 ( Lee and Lee, 2003;

BarnabÀ 等, 2008; Hedhly 等, 2008; T hakur

等, 2010)。本文全面总结了温度胁迫对作物有

性生殖的影响, 明确了花粉发育是有性生殖过程

中对温度胁迫最敏感的时期; 转录组和蛋白质组

的研究结果表明, 蛋白激酶、热激转录因子、热

休克蛋白等可能参与花粉发育期对热胁迫的信号

转导, 将有助于通过功能基因组学的方法, 研究

花粉对温度胁迫反应的信号转导途径。

1  植物对温度胁迫的响应
植物在长期的进化过程中, 形成了适应环境

改变的机制。植物通过根茎叶花粉等组织中基因

转录水平的变化, 以及细胞发育过程的改变来适

应温度胁迫 ( Fow ler and Thomashow , 2002;

Kreps 等, 2002; Busch 等, 2005; Lar kindale

and Vierling, 2008; Fr ank等, 2009)。植物胚胎

可以在种子中休眠很长时间, 在特殊环境下, 植

物通过休眠过程抵抗恶劣的环境而保持活力, 而

活跃生长的植物却没有这样的极端措施来应对环

境改变。植物根、茎、叶对温度变化的适应过程

已经研究得非常深入, 这些研究结果对于深入研

究环境温度胁迫对植物有性生殖过程的影响提供

了有益的指导。

温度胁迫对植物的影响非常复杂, 对植物的

伤害程度取决于温度改变的程度、持久性、速率

等 ( Wahid 等, 2007; T hakur 等, 2010)。高温

热害和低温冷害对细胞生理活动的影响是多方面

的。如温度能够显著地影响细胞膜质的流动性,

核酸和蛋白质的构象, 代谢物和渗透调节物质的浓

度 ( Wang 等, 2003a, b; Howarth, 2005; Chin-

nusamy等, 2007) ; 温度胁迫能够诱导活性氧分子

(ROS, eactive oxygen species) 的产生, 进而导致对

细胞的氧化损伤甚至死亡 (Apel and Hirt, 2004)。

光合作用是植物赖以生存的基础, 温度胁迫

对光合作用最明显的影响是抑制光合作用速率。

高温损害天然光系统 II的释氧中心 ( OEC, oxy-

gen evolving complex) ( Strasser, 1997) , 降低核酮

糖二磷酸缩化酶 ( Rubisco ) 的活性 ( Law and

Crafts-Brandner, 1999) , 导致类囊体膜的解聚

( Gounaris等, 1984) ; 强光下冷胁迫破坏类囊体电

子传递, 降低核酮糖二磷酸羧化酶的活性, 诱导

气孔闭合, 减少 CO2摄入 ( Allen and Ort, 2001)。

此外, 对植物有性生殖而言, 光合作用速率的下

降将最终导致植物用于生殖过程的物质和能量减

少 ( Blum 等, 1994; Snider等, 2009)。

认识植物是如何适应环境胁迫是一个非常有

挑战性的研究 ( Suzuki and M itt ler, 2006)。在

冷胁迫和热胁迫的诱导下, 植物产生的活性氧分

子能够改变基因的转录水平, 植物激素的代谢和

相关信号转导途径也会随之改变 ( Kotak 等,

2007) ; 高温能够激活脱落酸 ( ABA, bscisic

acid)、水杨酸 ( SA, salicylic acid) 和乙烯信号

转导途径, 这些途径均参与植物对高温胁迫的反

应; A BA 在植物冷耐受性建立过程中起到非常

重要的分子生物学功能 ( T homashow , 1999) ,

此外, 植物激素乙烯 ( ethy lene)、赤霉素 ( GA,

gbberellins) 和生长素 ( aux in) 也都参与植物

冷信号途径的转导和调控 ( Lee等, 2005) .

高温热害和低温冷害最终导致基因转录的改

变有很大不同。植物对热胁迫的反应包括热激转

录调控因子 ( HSF, heat st resst ranscription fac-

to rs) 基因的诱导表达, 以及由此引发的其它热

胁迫相关基因表达水平的提高 ( Baniw al 等,

2004) , 其中一类重要的上调基因编码热休克蛋

白 ( H SP, heat shock proteins) , 这类蛋白作为

分子伴侣, 具有维持蛋白质热稳定性的作用

( Wang 等, 2004) ; 植物对冷胁迫的主要反应是

上调冷信号途径的特异转录调控因子, 特别是

CBF/ DREB1, 这些转录调控因子不仅可以显著

提高 L EA ( late-embryogenesis abundant ) /

COR ( co ld-r egulated ) 基 因 的 表 达 ( T ho-

mashow , 1999) , 而且其靶基因所编码的蛋白质

能够有效地稳定细胞膜结构, 稳定渗透压, 增强

抗氧化能力。

2  植物有性生殖器官对温度胁迫的反应
植物在有性生殖阶段, 温度胁迫可以导致生
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殖器官结构和功能的异常, 以及受精失败等严重

后果。有性生殖过程中哪一阶段对温度胁迫最敏

感, 目前有两种观点。Satake等研究者认为, 花

粉的发育过程, 特别是四分体小孢子产生以前,

是最敏感的时期 ( Satake and Hayase, 1970;

Satake, 1976; Takeoka 等, 1991) ; 而其它一些研

究者认为, 从花粉母细胞减数分裂到受精和种子

发育过程对温度胁迫都非常敏感 ( Brooking,

1976; Lardon and Triboi-Blondel, 1994)。虽然两

种观点有所不同, 但他们都指出, 植物雄性生殖

器官发育对温度胁迫最为敏感。相对而言, 雌性

生殖器官对温度胁迫并不十分敏感。水稻经过温

度胁迫伤害后, 雌蕊可以和未经胁迫的花粉完成

正常的受精, 而花粉却不能和未经胁迫的雌蕊完

成正常的受精 ( Satake and Hayase, 1970)。

21 1  温度胁迫使植物开花提前或延迟

温度导致植物提前或延迟开花的程度随不同

物种和环境条件而存在差异 ( Blazquez 等,

2003; Balasubramanian 等, 2006) , 而且温度对

开花的影响主要是通过影响植物光周期 ( Put-

terill 等, 2004; Cr aufurd and Wheeler, 2009)。

虽然适度的高温通常加速植物开花, 但这使植物

在没有积累足够能量和物质前就进入生殖生长阶

段, 势必会影响最终的种子产量 ( Balasubrama-

nian等, 2006; T onso r 等, 2008) , 关于热刺激

植物开花提前的机理目前尚不十分清楚。很多植

物需要经过春化作用才能使其开花, 如越冬作物

小麦、谷、牧草等 ( H uyghe, 1991; Berg er 等,

2005; Liu, 2007; Kosova 等, 2008; Sasani等,

2009)。冷胁迫通过影响 FLC 基因的表达而调控

植物开花 ( Blazquez 等, 2003; Seo 等, 2009) ,

赤霉素 ( GA ) 信号途径也参与了春化过程

( Badr等, 1970)。春化以后, 植物进入快速生

长阶段, 低温胁迫就会延迟植物的开花和种子的

发育 ( Lynch, 1990; Shuff and T homas, 1993;

Liu, 2007) 。在光周期诱导阶段, 低温可以延

迟绿豆 ( Vigna r adiata L. Wilczek) 开花的起

始 ( Aggarw al and Poehlman, 1977)。

21 2  温度胁迫使雌雄器官发育不同步
开花植物的授粉和受精过程非常精巧, 从花

粉粒的成熟、花药开裂、授粉、到花粉萌发后完

成受精, 这需要雌雄器官组织的分化和生长速度

相互协调才能够顺利完成。由于温度胁迫对雌雄

生殖器官发育和结构的影响不同, 常导致二者发

育不同步, 最终影响到授粉和受精 ( Herrero,

2003; Hedhly 等, 2008)。低温能够增加鹰嘴豆

( Cicer ar ietinum ) 雌蕊和雄蕊之间的空间距离,

抑制花药的开裂, 导致能够转移到雌蕊上的花粉

粒减少 ( Sr inivasan等, 1999) ; 在高温和缺水条

件下, 玉米 ( Zea may s ) 雌蕊发育过程延迟,

雄蕊释放花粉的过程变短而导致不育 ( Bar nabÀs
等, 2008)。热胁迫能够缩短柱头接受花粉和支

持花粉萌发的时间而降低受精成功的机会。在

30 e 时, 桃 ( Pr unus p ersica L. ) 雌蕊柱头能够

支持花粉萌发只有 3天, 而在正常的 20 e 条件

下则有 8天 ( Hedhly等, 2005)。

21 3  温度胁迫能够导致亲本组织的结构和功能

缺陷

温度能够直接影响雌雄配子的发育。低温能

够使鹰嘴豆花败育的比例大幅提高 ( Cro ser 等,

2003) , 在 15 e 以下的低温能够使鹰嘴豆的花脱

落, 降低荚果数量 ( Sriniv asan等, 1999; Clarke

and Siddique, 2004; Berger 等, 2006; Nayyar

等, 2005) ; 低温能够抑制白车轴草 ( T ri f ol ium

rep ens ) 和鹰嘴豆的花粉萌发及花粉管伸长

( Jakobsen and M artens, 1994; Sriniv asan 等,

1999) ; 冷胁迫破坏水稻减数分裂, 抑制小孢子

发育成为成熟的三核花粉粒 ( Sataka and Ha-

yase, 1970)。关于温度胁迫影响雌性生殖器官

的报道比较少。研究表明, 冷胁迫下, 温度敏感

的鹰嘴豆表现出胚珠变小, 活力降低, 胚囊缺

失, 雄蕊功能 缺陷 ( Sr inivasan 等, 1999 )。

Casper ( 1990) 证实, 低温胁迫能造成 Cr yp tan-

tha f lav a的胚珠不可修复的伤害, 即使多个正

常花粉管顶端出现在珠孔处, 也不能完成受精;

Rymen 等 ( 2007) 研究证明, 低温可以抑制大

孢子母细胞的减数分裂过程。然而也有研究表

明, 水稻 ( Or y z a sat iv a) 和玉米的胚珠对适度

的冷胁迫有相当的耐受能力 ( Hayase 等, 1969;

Dupuis and Dumas, 1990)。

热胁迫能够抑制多种作物花粉粒的成熟、活

力、萌发能力和花粉管的伸长 ( Dupuis and Du-

mas, 1990; Peet 等, 1998; Prasad 等, 1999;

Aloni等, 2001; Young 等, 2004)。热胁迫可以
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导致小麦 ( T ri ti cum aest iv um , variety -Gabo. )

胚珠发育异常 ( Saini等, 1983) ; 热胁迫可以减

少拟南芥胚珠的总数量和胚珠败育的比例

( Whitt le等, 2009) , 热胁迫能迫使花器官的数

量减少、变小和变形 ( Takeoka 等, 1991; Mo r-

r ison and Stew ar t, 2002)。

21 4  温度胁迫对雄性生殖器官的影响
植物在长期的进化过程中形成了雌配子大大

少于雄配子, 而雄配子的生活力和耐受力又远远

小于雌配子的平衡机制, 因此在不良环境下, 植

物首先做出的反应往往是雄性不育。一般来说,

在光照和温度等生态因子方面, 各种植物的雄配

子都形成了较宽的耐受极限, 而其中往往有一些

对温度特别敏感的类型, 当环境温度低于或高于

植物最适生长温度时就会影响雄性生殖器官功

能。有关这方面报道较多 ( BarnabÀs等, 2008;

Thakur 等, 2010)。Dupuis 和 Dumas ( 1990)

以玉米为材料研究了温度胁迫对生殖组织的影

响, 经过 4 h 40 e 高温处理, 雌性受体材料能够

和未经处理的花粉粒成功受精, 而热处理的花粉

粒不能有效地和未经处理的雌性受体材料成功受

精。Peet 等 ( 1998) 等证实番茄花粉粒对热非

常敏感, 如用 32/ 26 e 交替 ( 12/ 12 h昼/夜) 处

理植株, 以 28/ 22 e 为对照, 结果显示, 以热处

理的母本与对照的花粉粒为父本杂交, 果实和种

子的数量减少, 而以热处理的父本与对照的花粉

粒为母本杂交, 没有果实产生; 通过进一步的实

验证明, 只要在花粉释放以前和释放过程中进行

热处理, 然后与正常生长条件下的母本受体杂

交, 果实和种子的数量总是非常显著的低于热处

理的母本受体与正常生长条件下的父本杂交产生

的果实和种子数量。Young 等 ( 2004) 以甘蓝

型油菜 ( Br assica nap us ) 为材料, 分析花粉供

体和雌性受体相互杂交产生果实的情况, 结果表

明, 热处理的雌性受体与正常条件下的花粉杂

交, 种子产量比对照减少 37% ; 而正常条件下

的雌性受体与热处理的花粉杂交, 种子产量比对

照减少 88%; 如果二者都进行热处理, 种子产

量比对照减少 97%。本研究组以拟南芥为研究

材料发现, 经过 72 h 4 e 处理的花粉粒不能在正

常条件下的雌蕊柱头上萌发, 而经过同样处理的

雌花可以和正常的花粉粒完成受精。这些结果说

明, 花粉粒成熟过程中对温度胁迫非常敏感。

目前研究表明, 温度胁迫主要通过调控花药

组织的营养物质代谢过程影响花粉粒发育。低温

能够诱导花粉不育, 可能是由于低温破坏绒毡层

中的糖代谢过程, 并最终导致花粉粒中没有能量

物质淀粉的积累所致, 因为花粉粒中存储的碳水

化合物是为以后花粉管的生长提供能量 ( Herre-

ro and Ar beloa, 1989; Oliver 等, 2005)。还有

研究表明, 低温诱导导致花药组织中糖转运破坏

和相应的花粉不育的过程, 其部分原因是通过

ABA 信号途径而下调细胞壁上的蔗糖酶和单糖

转运蛋白基因的表达 ( Oliver 等, 2007)。在小

麦减数分裂期, 高温可以诱导绒毡层的降解, 而

绒毡层营养物质的降解导致花粉粒不育 ( Saini

等, 1984; Sakata 等, 2000)。高温还可以导致水

稻和番茄 ( Solanum ly cop er sicum ) 的花药不能

正常开裂而影响授粉过程 ( M atsui and Omasa,

2002; Sato 等, 2002)。另外, 热胁迫导致碳水

化合物在花粉粒中的储存减少 ( Jain 等, 2007;

Her rer o and Ar beloa, 1989) , 如适度的高温胁

迫能使棉花 ( Gossy p ium hirsutum ) 花药中的碳

水化合物的积累和 ATP 的产生显著减少, 这也

与热诱导的光合作用速率的降低有关 ( Snider

等, 2009)。

3  转录组和蛋白质组学研究
基于基因组的高通量方法, 已经应用于花粉

发育研究的各个方面, 其中包括花粉粒对温度胁

迫反应的研究 ( Lee and Lee, 2003; Honys and

Tw ell, 2004; Pina 等, 2005; Frank 等, 2009;

Jagadish等, 2010)。在拟南芥花粉发育过程中,

基因组中有超过一半的基因参与该发育过程 (约

14 000个基因) , 而且有 600多个转录调控因子

参与了花粉发育调控过程 ( Honys and T w el l,

2004)。在花粉粒发育的每一个阶段, 许多转录

体的表达水平都表现出强烈的改变。例如, 通过

比较分析成熟的花粉粒与花粉管正在伸长的花粉

粒的转录组, 科学家发现有 1600 个基因在表达

水上的差异十分显著 ( Qin 等, 2009)。一些基

因在花粉萌发和花粉管生长过程中显著上调, 包

括钙调蛋白和钙调蛋白类似蛋白 ( Wang 等,

2008; Qin等, 2009)。更深入地研究表明钙离子
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( Snedden and Fr omm , 2001; Malho 等, 2006)。

另外, 参与胁迫反应基因, 如 ABA 受体基因

( Park等, 2009) 和乙烯信号途径的基因 CT R1、

ET R1、EIN 2等 ( Lin等, 2009) 的表达水平显

著提高 ( H ony s and Tw ell, 2004; Wang 等,

2008; Qin等, 2009) .

Frank等 ( 2009) 应用已知转录体的基因芯

片和 cDNA-AFLP 分析了高温胁迫对成熟番茄

花粉粒转录组的影响, 结果发现很多 cDNA-

AFLP 确定的响应热胁迫的基因都是未知基因,

其中一个基因被热强烈诱导, 其编码的蛋白质是

钙依赖的蛋白激酶 2 ( CDPK2, calcium depend-

ent protein kinase 2)。另有研究表明 CDPKs不

仅参与了植物对非生物逆境胁迫反应的应答过程

( M a and Wu, 2007; Zhu等, 2007) , 而且 DPKs

也介导钙离子信号转导刺激花粉管的生长并且参

与了花粉管与胚珠的相互识别 ( Myers等, 2009)。

至于 CDPKs是如何参与花粉粒对热胁迫的响应过

程目前还不太清楚 ( Frank等, 2009)。

许多热诱导的基因都是参与温度胁迫信号途

径的基因或者其同源物。如与热胁迫相关的活性

氧清除基因 SlAPX 3 ( a reactive oxygen species

scavenger gene)、乙烯反应基因 ER24、H SFA2、

H SFA 3和 H SPs, 在热胁迫花粉粒中, 这些基因

的表达水平都显著提高 ( Frank 等, 2009)。在热

耐受番茄品种的花粉粒中, 热激转录因子

HSF2A 热休克蛋白 LeHSP171 4-CII (编码一种

HSP蛋白) 基因的表达水平显著地高于热敏感

的品种。许多研究也证明热休克蛋白在花粉粒中

表达, 如在玉米花粉发育早期, 检测到 H SP 90、

H SP70 和 H SP60 的表达, 它们相应的蛋白质

在花粉粒中也维持较低的水平 ( BarnabÀs 等,

2008)。在成熟花粉粒中热休克蛋白的积累有利

于应对高温胁迫, 但是这些基因的表达水平总是

很低或者没有 ( Hopf 等, 1992; Young 等,

2004; BarnabÀs等, 2008) , 这可能是花粉粒对

热敏感的一个原因。比较不同热耐受性水稻品种

的花粉粒蛋白质组发现, 耐热型品种中小热休克

蛋白 ( sH SP) 的水平显著地高于热敏感品种,

中等耐热型品种 sHSP 的蛋白水平也处于中等水

平, 因此, 推测较高水平的 sHSP 有利于提高水

稻花粉粒的热耐受性 ( Jagadish等, 2010)。

拟南芥花粉粒受到冷胁迫后, 其花粉粒活

性、萌发能力显著地降低, 进而导致种子产量的

显著减少。通过 SAGE ( serial analysis of gene ex-

pression) 标签技术和基因芯片技术研究表明: 花

粉粒冷敏感性的主要原因是由于冷响应相关基因

在花粉中没有积累所致 ( Lee and Lee, 2003)。本

研究组通过高通量的基因芯片研究成熟花粉粒受

冷胁迫后的转录组变化发现, 有 112个成熟花粉

粒特异基因显著下调, 有47个基因显著上调, 还

有多种钙结合蛋白、蛋白激酶、转录调控因子都

参与成熟花粉粒对冷胁迫的响应, 特别是花粉粒

特异表达的转录调控因子 MIKC
*
( subgroup of the

MADS-box transcript ion factors) 基因的转录水平

被强烈抑制 (数据未发表)。MIKC * 基因已经被

证实是花粉萌发和花粉管生长所必须的基因 ( Ve-

relst等, 2007; Adamczyk and Fernandez, 2009)。

另外, Gr obei等 ( 2009) 对花粉粒蛋白质

组的研究表明: 花粉粒中一些关键蛋白也出现在

种子蛋白中。例如, 花粉和种子中都含有高水平

LEA 蛋白的伴侣蛋白, 这些蛋白都参与抗逆境

胁迫过程。

虽然转录组和蛋白质组学不能非常明确地证

实这些相关基因参与了花粉对温度胁迫的响应,

但是, 这些研究结果为通过突变体分析、反向遗

传学和其它分子或细胞生物学的方法研究花粉抵

抗温度胁迫机理提供了参考。

4  相关基因的功能研究
目前, 关于植物有性生殖受温度胁迫相关基

因的功能研究比较少, 可能是由于这类突变体不

容易被筛选到。通常, 为了比较不同基因型的配

子在温度胁迫后的活力, 可以通过一些体外的生

理生化指标来进行比较分析, 但是这些方法容易

受到实验操作以及植物材料种植等因素的干扰。

比较成熟的方法是首先获得野生型和突变体的杂

合体, 温度胁迫后让杂合体植株自交, 或者与未

经处理植株进行杂交, 分析产生子代的基因型,

可以准确地比较野生型和突变体的配子活力。

Yang 等 ( 2009) 通过这种方法筛选到一个雄配

子发育对热胁迫高度敏感的 T-DNA 插入突变

体, 经过鉴定对应基因编码的蛋白质是 HSP40
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的同源物, 通过体外表达分析证实它具有还原酶

活性, 是花粉粒耐热的一个关键基因; 本实验室

通过这种方法筛选到一个花粉粒对冷敏感性降低

的 T-DNA 插入突变体, 该突变体对应的基因是

花粉粒响应冷胁迫的一个负转录调控因子 ( Zou

等, 2010)。

从本质上来讲, 作物的光温敏雄性不育现象

也属于温度胁迫对植物有性生殖影响的范畴。由

于作物光温敏雄性不育在育种和生产上的重要价

值, 这方面的分子生物学研究比较深入。在温敏

雄性不育基因的定位方面, 目前已对水稻 8个温

敏雄性不育基因进行了分子定位。Wang 等

( 1995) 采用 RFLP技术, 将水稻品种 5460S的温

敏雄性不育基因 TMS1 定位在第 8 染色体上;

Subudhi等 ( 1997) 将水稻 IR32364的温敏雄性不

育基因 TMS3 定位在第 6 染色体上; Dong 等

( 2000) 用多种分子标记将水稻品种 T GMS-VN1

的温敏雄性不育基因 TMS4定位于第2染色体上;

Wang等 ( 2003) 将水稻安农 S-1的温敏雄性不育

基因 TMS5 定位于第 2 染色体短臂的 R394和

RM17之间; 另外 Koh 等 ( 1999) 用 RFLP 标记

将水稻一个温敏雄性不育基因 MS-H 定位于第 9

染色体上, 以上的温敏雄性不育均为隐性基因控

制的。在水稻上也发现了一些由显性基因控制的

温敏雄性不育系, 如 8987S温敏核不育系等。关

于这些基因的功能研究目前还在进行之中。

5  未来展望
随着全球气候的改变, 科学家预测到 2100

年, 全球平均气温将会有 11 5~ 51 8 e 的升高,

温度的变化将会更加剧烈, 这将对农业生产造成

巨大的威胁 ( Rosenzw eig 等, 2001)。全球气温

每升高一度, 作物将减产 10% ( USDA, 2009)。

气候变暖造成的粮食减产已经对一些发展中国家

造成严重的影响, 特别是在非洲撒哈拉沙漠南部

地区 ( sub-Sahar an Africa) ( F ischer 等, 2005)。

2000年 8月, 持续的高温和干旱给美国农业生

产造成了 41 2 亿美元的经济损失 ( Mit t ler,

2006)。1972年, 持续的高温造成前苏联小麦大

幅度减产 ( Bat t ist i and N ay lor, 2009)。

目前许多作物正在被引种到新的区域, 适应

新的气候变化。我国大豆原来主要种植在中部地

区, 现已在我国高纬度地区广泛种植, 这就需要

对温度胁迫有较强耐受性的品种 ( Dong 等,

2004; Funatsuki and Ohnishi, 2009)。全球有 7

百万公顷的稻田因生育期的冷害而导致减产

( Oliver等, 2005) , 而且在半干旱地区, 由于昼

夜温差大, 作物常常遭受白天高温和夜晚低温的

胁迫 ( Smith and Now ak, 1990)。作物需要不断

地调整自身的新陈代谢来适应环境, 必定会因为

物质和能量的大量消耗而导致减产。

应对温度胁迫造成的作物减产, 当务之急是

要深刻认识温度的变化是如何影响不同作物有性

生殖发育过程。对多数作物而言, 如棉花、番

茄、油菜, 其花粉发育和受精过程对热非常敏

感。当花粉粒复水、萌发和开始生长时, 其新陈

代谢变得非常活跃, 生长迅速, 接着花粉管与胚

珠相互识别, 随后受精发生。这些过程非常精巧

而短暂, 给深入研究温度胁迫对这些过程的影响

带来难度。虽然我们强调温度胁迫对植物的影

响, 但通常情况下, 植物的有性生殖在遭受温度

胁迫的同时, 往往同时存在其它环境因子比如光

和干旱胁迫等。因此, 无论在育种实践中还是生

理机理的研究中, 都应该注意温度胁迫和其它环

境因子的互作, 这是全面地展示温度胁迫植物有

性生殖现象所必须的。同时, 应该对获得候选基

因片段和相关基因突变体进行功能验证分析, 以

及此过程中相关基因表达产物的分析等, 深入了

解植物有性生殖对温度胁迫的反应机制, 为农作

物育种提供扎实的理论依据。一旦科学家详细解

析了植物有性生殖对温度胁迫反应的机理或其轮

廓中某些关键环节, 就可以利用分子育种手段获

得耐温度胁迫的新品种。

未来要通过多种策略来提高作物有性生殖对

温度胁迫的耐受性, 植物营养生长和生殖生长对

温度胁迫的耐受性有很大的不同 ( Salem 等,

2007)。以往在遗传育种过程中, 选择的性状大

都根据植物营养生长阶段耐受性而展开的, 在未

来的育种实践中, 作物有性生殖器官的温度耐受

性也应作为重要的性状予以重视。花粉粒的体外

萌发分析是一种选择方法, 虽然它方便快捷, 但

受实验操作和环境的影响较大, 须多次重复

(Kakani等, 2002, 2005; Salem等, 2007; Singh等,

2008) , 通过温度胁迫和正常生长的植株相互杂交,
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具备较强耐受性的新品种将是非常有效的选择,

但是这种方法费时费力, 周期较长 ( Hedhly 等,

2008) , 我们期待有更好的方法来替代。

以上研究都是以花粉粒为研究对象进行的,

以雌配子为研究对象的相关研究还未见报道, 这

一方面可能是由于雌配子耐受温度胁迫的能力比

较强; 另一方面可能是由于雌配子始终嵌合在植

物的心皮中, 不像花粉粒那样能够释放出来, 容

易被收集。即使如此, 未来也应该加强雌配子在

这方面的研究。
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供的机读拷贝便于将来的数据挖掘。

可以看出 PhytoKey s不仅仅是一本期刊, 它实质上是一个建立在自有目录管理软件和 XML 编辑工作流程基础上的

链接平台, 对发表文章中提及的每一个分类单元配置了一个动态 Web 配置文件 ( w ww1 ptp1 penso ft1 eu)。Phy toKeys

作为一个发布平台可使内部信息 (如文章中, 期刊中或 Pensoft 发布平台上的信息) 和外部资源 1如: / 全球生物多样

性信息网络 ( GBIF)0、EOL、/生物多样性遗产图书馆 ( BH L) 0、/ 美国国立生物技术信息中心 ( NCBI)0、/形态数据

库 ( M orphbank)0、IPN I、PLANTS、T ropicos、裸子植物数据库、标本馆索引、维基百科和维基物种等数据库2 连

接在一起, 并为所研究的类群或整篇文章标注出详细的地理参照点。该杂志可以在 Tw itter , Facebook, Mendeley 和

其他一些社会网络上获取。

由于 Phy toKey s采用 / 开放式获取0 的模式出版发行, 因此用户可以通过公共互联网免费阅读、下载、复制、传

播、打印和检索论文的全文及插图, 或者对论文的全文进行链接、为论文建立索引、将论文作为素材编入软件, 或者

对论文进行任何其他出于合法目的的使用, 而不受经济、法律和技术方面的限制。版权人对复制和传播的唯一约束是

要求他人在使用作者的作品时以适当的方式致谢并注明或引用出处, 以此保证作者拥有保护其作品完整的权利。

该刊的详细介绍可以浏览 w ww1 phytokey s1 or g, 并参阅 Lyubomir Penev , W. John K ress, Sandra Knapp, De-Zhu

Li and Susanne Renner ( 2010) , F ast, linked, and open ) the futur e of tax onomic publishing for plants: launching the

journal PhytoKeys, Phy toKey s 1 : 1 ) 14. (李德铢、黄璐璐)
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