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　 　 摘要：　 芸薹属包含多种重要农业和园艺作物，并且部分芸薹属作物表现为自交不亲和性。 目前已经鉴定出

芸薹属自交不亲和性雌蕊决定因子和花粉决定因子，明确了不亲和性花粉萌发抑制主要通过 ＭＬＰＫ－ＡＲＣ１－
Ｅｘｏ７０Ａ１ 级联反应实现，并且花粉萌发抑制还涉及细胞水平上的相关变化，但是该级联反应在同属十字花科的拟

南芥属植物中却没有被验证。 本文详细综述了这些因子发现过程，以及相关结构特点；并根据以上研究结果指出

今后研究的重点。
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　 　 芸薹属（Ｂｒａｓｓｉｃａ）中有多种重要农业及园艺作

物，如油菜、白菜、甘蓝等。 根据禹氏三角原理，以及

植物自身基因组特点，芸薹属可分为白菜（Ｂｒａｓｓｉｃａ

ｒａｐａ）、甘蓝（Ｂ． ｏｌｅｒａｃｅａ）和黑芥（Ｂ． ｎｉｇｒａ）３ 个基本

种及甘蓝型油 菜 （ Ｂ． ｎａｐｕｓ ）、 芥 菜 型 油 菜 （ Ｂ．
ｊｕｎｃｅａ）和埃塞尔比亚芥菜 （Ｂ． ｃａｒｉｎａｔａ） ３ 个复合

种［１⁃２］。 多数芸薹属野生种和部分芸薹属作物表现

自交不亲和性（Ｓｅｌｆ⁃ｉｎｃｏｍｐａｔｉｂｉｌｉｔｙ，ＳＩ） ［３⁃５］。
ＳＩ 是显花植物防止近亲繁殖、促进杂交、保持

物种遗传多样性的一种典型机制。 根据花器官形态

有无 差 异， ＳＩ 可 分 为 异 形 自 交 不 亲 和 性

（ Ｈｅｔｅｒｍｏｒｐｈｉｃ ＳＩ ） 和 同 形 自 交 不 亲 和 性

（Ｈｏｍｏｍｏｒｐｈｉｃ ＳＩ）。 异形自交不亲和性指同种植物
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花器官形态不止一种，ＳＩ 与花器官的形态差异有

关；同形自交不亲和性是指植物花器官形态相同，其
自交不亲和性由内在的遗传特征所控制。 在这类植

物中，自交不亲和性绝大多数由 １ 个基因座 （ Ｓ⁃
ｌｏｃｕｓ）上的复等位基因控制，这个位点至少包括 １
个雌蕊 Ｓ 基因和 １ 个雄蕊 Ｓ 基因。 这些 Ｓ 基因产物

决定了花粉在柱头和花柱组织中的命运（停止生长

或完成受精）。 依据花粉 Ｓ 基因表达时期和位置不

同，又可将同形自交不亲和性分为配子体型自交不

亲和性（Ｇａｍｅｔｏｐｈｙｔｉｃ ＳＩ，ＧＳＩ）和孢子体型自交不亲

和性（Ｓｐｏｒｏｐｈｙｔｉｃ ＳＩ，ＳＳＩ）２ 类。 ＧＳＩ 植物花粉的表

现型由花粉本身单一基因型所决定，Ｓ 等位基因中

的一个基因与花粉所含 Ｓ 基因相同时，花柱内花粉

管的生长将被阻碍而不能受精、结实。 茄科、蔷薇

科、罂粟科等 ＳＩ 属于该类型［６］。 ＳＳＩ 植物花粉的行

为由产生花粉的植株（孢子体）的基因型所决定，Ｓ
基因间存在上下位关系，因而花粉的基因型与表现

型未必一致，十字花科、菊科等 ＳＩ 属于该类型［７］。
因此 ＳＳＩ 相对于 ＧＳＩ 更加复杂。

ＳＳＩ 相关研究主要以芸薹属植物为材料，目前

取得一些成果，这些成果对于揭示芸薹属 ＳＩ 机理具

有重要意义。 本文对芸薹属 ＳＩ 相关研究进展进行

综述。

１　 芸薹属 ＳＩ 决定因子

１􀆰 １　 Ｓ 位点糖蛋白

Ｓ 位点糖蛋白基因 ＳＬＧ 是被鉴定的第一个芸薹

属 Ｓ 位点基因，该基因编码一个碱性糖蛋白，并在柱

头特异表达。 利用免疫化学法，首先从 Ｂ． ｏｌｅｒａｃｅａ
植株柱头分离出该蛋白质，由于该蛋白质编码基因

与 Ｓ 位点紧密连锁，所以该蛋白质被命名为 ＳＬＧ［８］。
随后，在 Ｂ． ｒａｐａ 植株柱头同样分离出该蛋白质，并
发现该蛋白质在成熟花柱中含量更高［９］。 随着 ＳＬＧ
基因碱基序列被鉴定，人们发现 ＳＬＧ 基因碱基序列

在不同等位基因间呈高度多态性。 这些特征符合

ＳＩ 雌蕊决定因子的要求，这使人们误以为 ＳＬＧ 可能

就是芸薹属 ＳＩ 雌蕊决定因子。 但是随后的研究发

现，在一些芸薹属植株中，虽然 ＳＬＧ 基因是失活的，
但该植株依然表现为 ＳＩ［１０］。 这说明 ＳＬＧ 并不是 ＳＩ
雌蕊决定因子。 但 ＳＬＧ 的发现为雌蕊 ＳＩ 决定因子

最终鉴定奠定了基础。

１􀆰 ２　 雌蕊决定因子

芸薹属 ＳＩ 雌蕊决定因子 Ｓ 受体激酶 ＳＲＫ 是在

ＳＬＧ 发现基础上进一步研究获得的［１１］。 在 ＳＬＧ 被

发现后，从玉米中发现了第一个植物类受体蛋白激

酶 ＺｍＰＫ１，该激酶胞外受体结构域与 ＳＬＧ 高度相

似［１２］。 这使人们推测在芸薹属 Ｓ 位点也存在类似

激酶参与 ＳＩ 反应。 利用 ＳＬＧ 基因碱基序列合成探

针，通过基因组文库筛选，成功获得一个与 ＳＬＧ 连

锁的，编码包含激酶结构域的基因［１３］。 该基因在柱

头乳突细胞中特异表达，并在开花时表达量达到最

大［１４］，编码的蛋白质结构包括 ３ 个主要部分：胞外

域（也叫 Ｓ 域）、跨膜结构域和胞内激酶域。 在不同

Ｓ 等位基因间，胞外域表现出高度多态性，其氨基酸

序列歧异度能够达到 ３０％。 在同一 Ｓ 位点中，ＳＬＧ
与 ＳＲＫ 胞外域 ＤＮＡ 序列相似度能达到 ９０％以上，
表现为高度同源［１３，１５⁃１７］。 当 ＳＲＫ 胞外域被 ＳＬＧ 替

换后，植物表现为自交亲和性 （ Ｓｅｌｆ⁃ｃｏｍｐａｔｉｂｉｌｉｔｙ，
ＳＣ） ［１８］。

早先，人们并不能确定 ＳＲＫ 和 ＳＬＧ 中哪个是雌

蕊 ＳＩ 决定因子，主要是因为两者 ＤＮＡ 序列高度相

似，并且都在乳突细胞中特异表达，等位基因间都呈

现高度多态性。 通过基因沉默抑制 ＳＲＫ 表达后，发
现 ＳＲＫ 和 ＳＬＧ 表达都被抑制［１９］。 随后，Ｔａｋａｓａｋｉ
等［２０］将 ＳＲＫ⁃９ 基因转入 Ｂ． ｒａｐａ 植株，该植株能够

抑制 Ｓ⁃９ 纯合子植株花粉萌发和生长，而转 ＳＬＧ⁃９
基因植株却不能抑制。 此外，ＳＬＧ 编码区 ＤＮＡ 序列

缺失的植株及 Ｓ 位点没有 ＳＬＧ 基因的植株都表现

ＳＩ［１６，２１］。 这些结果说明 ＳＲＫ 就是芸薹属 ＳＩ 雌蕊决

定因子。
研究发现，转入 ＳＲＫ⁃９ 和 ＳＬＧ⁃９ 的 Ｂ． ｒａｐａ 植株

比只转入 ＳＲＫ⁃９ 的植株表现出更强的 ＳＩ［２０］。 但是，
转入 ＳＲＫ⁃９１０ 和 ＳＬＧ⁃９１０ 的 Ｂ． ｎａｐｕｓ 却没有观察到

相似结果［２２］。 说明虽然 ＳＬＧ 不是 ＳＩ 反应必要因

子，但是它能够强化一些 Ｓ 基因型植株的 ＳＩ。 Ｄｉｘｉｔ
等［２３］发现，在 ２ 个自交亲和的 Ｂ． ｏｌｅｒａｃｅａ 植株中，
ＳＬＧ 表达量很低，而 ＳＲＫ 虽然能够正常表达，但是

不能形成 ＳＲＫ 蛋白。
１􀆰 ３　 花粉决定因子

芸薹属 ＳＩ 花粉决定因子为富含半胱氨酸蛋白

（Ｓ⁃ｌｏｃｕｓ ｃｙｓｔｅｉｎｅ⁃ｒｉｃｈ ｐｒｏｔｅｉｎ，ＳＣＲ） ／ （Ｓ⁃ｌｏｃｕｓ ｐｒｏｔｅｉｎ
１１，ＳＰ１１），是雌蕊 ＳＩ 决定因子 ＳＲＫ 的配体［２４⁃２５］。
ＳＣＲ ／ ＳＰ１１ 分子量较小，由 ５０ 个左右氨基酸组成，
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在花药绒毡层特异表达。 随着花粉发育、绒毡层降

解，ＳＣＲ ／ ＳＰ１１ 附着在花粉表面。 在不同等位基因

之间，ＳＣＲ ／ ＳＰ１１ 脱氧核苷酸序列呈现高度多态性，
不同等位基因 ＤＮＡ 序列相似度小于 ５０％［２４，２６⁃２９］。
同时，不同等位基因的蛋白质产物之间，也存在一些

保守氨基酸序列，例如，８ 个高度保守的半胱氨酸序

列，第 １、２ 半胱氨酸之间的甘氨酸序列，以及第 ３、４
半胱氨酸之间的芳香族氨基酸残基等［２４，２６，２９⁃３０］。
１􀆰 ４　 ＳＣＲ ／ ＳＰ１１ 等位基因间显隐性关系

由于 ＳＣＲ ／ ＳＰ１１ 在孢子体绒毡层细胞中形成，
植株携带的 １ 对复等位基因 ＳＣＲ ／ ＳＰ１１ 存在显隐性

关系。 根据 ＳＣＲ ／ ＳＰ１１ 等位基因显隐性关系，可以

把 ＳＣＲ ／ ＳＰ１１ 基因分成 ２ 类：花粉显性 Ｓ 基因型

（Ｃｌａｓｓ Ｉ）和花粉隐性 Ｓ 基因型（Ｃｌａｓｓ ＩＩ）。 一般情况

下，Ｃｌａｓｓ Ｉ 基因相对 Ｃｌａｓｓ ＩＩ 基因表现为显性［３１⁃３２］。
Ｃｌａｓｓ Ｉ 等位基因之间，表现为共显性或者显隐性关

系。 Ｃｌａｓｓ ＩＩ 等位基因之间存在显隐性关系［３３］。 在

含有 Ｃｌａｓｓ Ｉ 和 Ｃｌａｓｓ ＩＩ 的 ＳＣＲ ／ ＳＰ１１ 杂合子植株中，
Ｃｌａｓｓ Ｉ 的 ＳＣＲ ／ ＳＰ１１ 能够在植株绒毡层中正常表

达，而 Ｃｌａｓｓ ＩＩ 的 ＳＣＲ ／ ＳＰ１１ 却无法正常表达；但是

在 Ｃｌａｓｓ ＩＩ 的 ＳＣＲ ／ ＳＰ１１ 纯合子植株中，这些 Ｃｌａｓｓ ＩＩ
的 ＳＣＲ ／ ＳＰ１１ 是能够表达的。 这说明 Ｃｌａｓｓ ＩＩ ＳＣＲ ／
ＳＰ１１ 的表达受到 Ｃｌａｓｓ Ｉ ＳＣＲ ／ ＳＰ１１ 抑制。 研究发

现，在携带 ２ 个不同 Ｃｌａｓｓ ＩＩ ＳＣＲ ／ ＳＰ１１ 的杂合子植

株中，被抑制表达的 ＳＣＲ ／ ＳＰ１１ 基因启动子区域在

绒毡层中发生高度甲基化［３４］，但是该甲级化形成原

理尚不清楚；在同时携带 Ｃｌａｓｓ Ｉ 和 Ｃｌａｓｓ ＩＩ ＳＣＲ ／
ＳＰ１１ 杂合子植株中，被抑制表达 Ｃｌａｓｓ ＩＩ ＳＣＲ ／ ＳＰ１１
基因启动子区域在绒毡层细胞中也发生高度甲基

化，并且 Ｃｌａｓｓ Ｉ Ｓ 位点序列能够形成一个 ｓＲＮＡ，该
ｓＲＮＡ 负责调控该序列甲基化的发生，并且该 ｓＲＮＡ
序列与 Ｃｌａｓｓ ＩＩ ＳＣＲ ／ ＳＰ１１ 基因启动子区域一段

ＤＮＡ 序列高度同源［３５］。 这说明在不同类型杂合子

中，ＳＣＲ ／ ＳＰ１１ 表达调控机理存在差异。

２　 芸薹属其他参与 ＳＩ 反应的因子

２􀆰 １　 Ｍ 位点蛋白激酶

Ｍ 位点蛋白激酶（ＭＬＰＫ）是一个膜锚定胞质蛋

白激酶， 是利用经典遗传学方法分析 ＳＣ 品种

“Ｙｅｌｌｏｗ Ｓａｒｓｏｎ”所获得［３６］。 ＭＬＰＫ 基因编码蛋白质

具有 ２ 种异构体，且都能与 ＳＲＫ 作用［３７］。 在 ｍｌｐｋ
突变体植株乳突细胞中转入野生型 ＭＬＰＫ 基因，能

够使这些乳突细胞重新抑制自身花粉萌发和生长，
表现为 ＳＩ。 一般认为，在自交授粉反应中，ＭＬＰＫ 与

ＳＲＫ 直接作用，形成 ＭＬＰＫ⁃ＳＲＫ 受体，传递 ＳＩ 反

应［３７］。 将反义 ＭＬＰＫ 基因转入甘蓝也能引起自交

亲和性突变［３８］。 但是，在转入野生型 ＭＬＰＫ 基因的

ｍｌｐｋ 突变体植株中并没有发现 ＭＬＰＫ 与 ＳＲＫ 直接

作用的证据，说明两者作用关系还需要进一步研究。
２􀆰 ２　 臂展重复蛋白

臂展重复蛋白（Ａｒｍａｄｉｌｌｏ ｒｅｐｅａｔ ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇ ｐｒｏ⁃
ｔｅｉｎ，ＡＲＣ１）是通过酵母双杂筛选获得的，一个能与

ＳＲＫ 相互作用，并能够被 ＳＲＫ 磷酸化的蛋白质［３９］。
ＡＲＣ１ 含有 Ｕ⁃ｂｏｘ 和 ＡＲＭ ｒｅｐｅａｔ ２ 个结构域。 ＡＲＣ１
基因在柱头中特异表达，当 ＡＲＣ１ 表达被抑制后，能
够部分打破 ＳＩ［４０］，说明 ＡＲＣ１ 是 ＳＩ 正向调控因子。
ＡＲＣ１ 具有 Ｅ３ 泛素化连接酶活性，在 ＳＩ 反应中，
ＡＲＣ１ 受到 ＭＬＰＫ 与 ＳＲＫ 复合体作用，被磷酸化后

激活泛素化途径，降解花粉萌发生长所需要的蛋白

质，抑制花粉萌发［４１］。
２􀆰 ３　 Ｅｘｏ７０Ａ１

Ｅｘｏ７０Ａ１ 是在寻找 ＡＲＣ１ 的作用底物时，利用

酵母双杂筛选系统获得的［４２］。 Ｅｘｏ７０Ａ１ 定位在柱

头乳突细胞质膜上，过量表达 Ｅｘｏ７０Ａ１ 能够部分打

破 ＳＩ，而抑制 Ｅｘｏ７０Ａ１ 表达能够抑制花粉粘附、水
合，从而使花粉不能萌发。 由于 Ｅｘｏ７０Ａ１ 是 Ｅｘｏｃｙｓｔ
复合体的一部分，该复合体主要是在动物和酵母极

性分泌中起作用［４３⁃４４］，这说明 Ｅｘｏ７０Ａ１ 参与了亲和

授粉后乳突细胞分泌作用。 在 ＳＩ 反应中，ＳＲＫ 被激

活，并引起 ＡＲＣ１ 磷酸化，激发泛素化途径降解

Ｅｘｏ７０Ａ１，导致不亲和花粉不能水合和萌发［４２，４５］。

３　 芸薹属 ＳＩ 反应细胞水平上的变化

ＳＩ 涉及花粉和花柱的相互识别，其最终结果是

导致不亲和花粉不能萌发。 水合是花粉萌发的早期

活动。 在 ＳＩ 反应中，阻止乳突细胞向花粉提供水分

是抑制花粉萌发的第一步［４６］。 Ｉｗａｎｏ 等［４７］ 利用

ＧＦＰ 技术，发现在亲和授粉时花粉与乳突细胞接触

部位微丝明显变多，不亲和授粉时花粉与乳突细胞

接触部位微丝发生重排。 此外，亲和授粉时乳突细

胞顶端微丝聚合，不亲和授粉时乳突细胞顶端微丝

则减少。 微丝解聚剂细胞松弛素 Ｄ 能够明显抑制

亲和花粉水合和萌发，进一步说明微丝参与花粉水

合过程。 利用透射电镜观察发现亲和授粉时乳突细
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胞顶端液泡朝花粉附着部位移动重布，不亲和授粉

则会导致液泡破裂。 这些结果说明不同授粉能够引

起乳突细胞微丝骨架发生不同变化，进一步引起液

泡位置发生改变，通过控制乳突细胞水分供给从而

控制花粉水合［４８］。 Ｓａｍｕｅｌ 等［４９］ 研究了 ＳＩ 反应中

花粉和乳突细胞微管变化情况，发现亲和授粉后，微
管网络发生局部分解。 这些研究结果对于我们认清

ＳＩ 信号级联反应具有重要意义。

４　 拟南芥 ＳＩ 的相关研究

拟南芥属于拟南芥属，与芸薹属植物同属十字

花科，亲缘关系较近。 研究拟南芥 ＳＩ 机理，有助于

揭示芸薹属 ＳＩ 机理。 拟南芥是常用的模式植物，具
有个体小、生活史短、易转化等特点。 但是拟南芥是

ＳＣ 的，为了获得 ＳＩ 拟南芥植株，将琴叶拟南芥

ＳＰ１１ ／ ＳＣＲ 和 ＳＲＫ 基因克隆转入拟南芥 Ｃ２４ 生态型

后，使该植株成功获得稳定 ＳＩ［５０］。 利用该 ＳＩ 系统，
发现一些与芸薹属 ＳＩ 不一样的现象。

在拟南芥中，ＡｔＡＰＫ１ｂ 基因与芸薹属 ＭＬＰＫ 基

因高度同源，分布于拟南芥 ２ 号染色体上，其位置与

Ｂ． ｒａｐａ ＭＬＰＫ 基 因 所 在 位 置 相 近。 但 是 抑 制

ＡｔＡＰＫ１ｂ 基因表达后，并不能减弱拟南芥 ＳＰ１１ ／
ＳＣＲ⁃ＳＲＫ 植株 ＳＩ 表型，说明 ＡｔＡＰＫ１ｂ 并不是拟南芥

ＳＰ１１ ／ ＳＣＲ⁃ＳＲＫ 植株 ＳＩ 反应必须因子［５１］。 此外，比
较拟南芥和琴叶拟南芥基因组发现，在拟南芥 Ｃ２４
生态型中，只存在 ＡＲＣ１ 基因部分序列片段，并且在

这些片段之间嵌有一些其他基因序列［５１⁃５２］。 由于

拟南芥 Ｃ２４ 生态型转入 ＳＰ１１ ／ ＳＣＲ⁃ＳＲＫ 基因后能获

得稳定 ＳＩ，说明在拟南芥 ＳＩ 反应中，也不需要 ＡＲＣ１
蛋白参与［５３⁃５４］。 同时，在拟南芥基因组还发现一个

与 Ｂ． ｎａｐｕｓ ＡＲＣ１ 高度同源的基因 ＡｔＰＵＢ１７，该基因

编码的蛋白质属于植物 Ｕ⁃Ｂｏｘ 家族，抑制该基因后

同样不影响拟南芥 ＳＰ１１ ／ ＳＣＲ⁃ＳＲＫ 植株 ＳＩ 表型［５３］，
进一步说明 ＡＲＣ１ 蛋白不参与拟南芥 ＳＩ 反应。 此

外，研究发现参与芸薹属 ＳＩ 反应的 Ｅｘｏ７０Ａ１ 同样不

参与拟南芥 ＳＩ 反应。 利用转基因手段过量表达 Ａｔ
Ｅｘｏ７０Ａ１ 后，拟南芥 ＳＰ１１ ／ ＳＣＲ⁃ＳＲＫ 植株 ＳＩ 表型没

有发生改变［５１］。 这说明芸薹属 ＳＩ 反应中 ＭＬＰＫ⁃
ＡＲＣ１⁃Ｅｘｏ７０Ａ１ 级联反应可能并没有参与拟南芥 ＳＩ
反应。 这提示在拟南芥植物 ＳＩ 反应中，可能存在其

他路径［５５⁃５６］。 当然，也不能排除在这些与芸薹属 ＳＩ
反应 因 子 基 因 高 度 同 源 的 基 因， 具 有 不 同 的

功能［５１］。
将 ＳＰ１１ ／ ＳＣＲ⁃ＳＲＫ 基因转入拟南芥 Ｃｏｌ⁃０ 生态

型，植株只在成熟的花蕾和开花早期表现 ＳＩ［５４］。 利

用化学诱变的方法，从 Ｃｏｌ⁃０ ＳＰ１１ ／ ＳＣＲ⁃ＳＲＫ 后代中

筛选到具有稳定 ＳＩ 表型的植株［５７］。 研究发现在该

类具有稳定 ＳＩ 表型植株中，ＲＮＡ 依赖型 ＲＮＡ 聚合

酶 ＲＤＲ６ 失活。 ＲＤＲ６ 主要在反式作用元件干扰

ＲＮＡｓ（Ｔｒａｎｓ⁃ａｃｔｉｎｇ ｓｈｏｒｔ ｉｎｔｅｒｆｅｒｉｎｇ ＲＮＡ，ｔａ⁃ｓｉＲＮＡｓ）
形成过程中起作用。 另外，ＡＲＧＯＮＡＵＴＥ７ 是 ＲＤＲ６
下游调控因子，专门负责生长素反应因子（Ａｕｘｉｎ ｒｅ⁃
ｓｐｏｎｓｅ ｆａｃｔｏｒ，ＡＲＦ）的反式作用元件 ｔａ⁃ｓｉＲＮＡｓ 的形

成。 当 ＡＲＧＯＮＡＵＴＥ７ 失去功能后， Ｃｏｌ⁃０ ＳＰ１１ ／
ＳＣＲ⁃ＳＲＫ 植株也表现出稳定的型 ＳＩ 表［５６］。 利用转

基因方法在 Ｃｏｌ⁃０ ＳＰ１１ ／ ＳＣＲ⁃ＳＲＫ 植株中过量表达

ＡＲＦ３ 基因也能使其获得稳定的 ＳＩ 表型［５７］。 这些

研究结果表明，生长素参与了拟南芥 ＳＩ 反应。

５　 展 望

近年来，芸薹属 ＳＩ 研究取得一系列重要进展，
对 ＳＩ 反应基本路径有了一定认识。 未来相关研究

可能会集中在 ＳＣＲ ／ ＳＰ１１ 显隐性调控机制，ＳＩ 识别

后信号传递路径，以及芸薹属和拟南芥属 ＳＩ 是否具

有相同信号传递路径等方面。 这些工作对进一步揭

示芸薹属 ＳＩ 调控机理具有重要作用。
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