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花粉管生长调控的研究进展
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摘　要　本文从花粉管的生长特性 、 细胞质组成 、 细胞骨架 、 细胞壁的结构与合成 、 Ca2+通道和向性

生长机制六个方面 , 综述了近些年来对花粉管生长调控研究的进展。
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Abstract　This paper exposes the research advances in pollen tube g row th characteristic, cytoplasmic organiza-

tion , cy toskeleton , structure and synthesis of cell wall , Ca2+ channel and directional g row th mechanism.
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　　被子植物有性生殖过程中的一个重要环节是花粉在柱头上萌发长出花粉管 , 花粉管经花柱进

入胚珠中的胚囊 , 释放精子。其中涉及到细胞识别 、 细胞间相互作用 、信号传导和向性生长等一

些重要的生物学问题 。因而 , 对花粉管生长调控的研究 , 已越来越引起生物学者的重视 。本文从

六个方面对近些年来该领域的某些研究状况作一概述 。

1　花粉管的生长特性

花粉管的生长与根毛 、蕨类植物的原丝体 、 真菌菌丝及动物神经轴突细胞的生长相似 , 是一

种尖端生长〔1 , 2〕 。这早已在百合中得到了实验证实。至今 , 在观察过的所有植物中 , 均发现花粉

管壁的伸展集中在花粉管尖端
〔2〕
。花粉管生长为尖端生长的观点 , 已被普遍接受 。然而 , 1989

年 , Sanders和 Lo rd对此提出了不同的看法。他们认为花粉管的生长是植物细胞移动的一个特

例。他们把花粉管尖端看成是一个向前移动的细胞 , 往后留下管状细胞壁的踪迹〔3〕 。即花粉管

的伸展过程是一种细胞的运动过程而不是生长过程 。近年来 , 虽有一些研究结果支持这一观

点〔4 ～ 7〕 , 但仍需要进一步的实验证据 。



　　许多植物的花粉管 , 在离体培养条件下 , 即能正常生长。但它们的生长多无方向性 , 并且生

长较慢 , 生长距离较短〔1〕 。而在植物体上生长的花粉管 , 因要经多次重新取向 , 才能进入胚囊 ,

而具有明显的向性生长特性。此外 , 花粉管生长也较快 , 距离也较长。如在玉米植株上的花粉管

生长速率可达 1 μm/秒 , 生长距离可达 50 cm〔8〕 。

在锦葵科 、 葫芦科和桔梗科等科中的一些植物花粉 , 可长出多条花粉管。如蜀葵有 10条 ,

Malva neglect 有 14条 , 但最终只有 1条进入胚囊〔9〕。另有一些植物的花粉管可以分枝。菠菜的

花粉管在受精完成后呈吸器状 , 据说是受精胚珠释放的一种因子所致
〔2〕
。

近几年来 , 发现烟草 、 矮牵牛和脂麻掌 (Gasteria verrucosa)等植物的花粉管进行脉冲式生

长〔10 , 11〕。Pierson等对花粉管的这一生长模式提出了一个假说 。他们认为花粉管在慢速生长过程

中 , 积聚新合成的壁物质 , 使花粉管壁产生增厚的环状结构 , 同时膨压逐渐增大。当花粉管尖端

内的膨压超过某一阈值时 , 花粉管即进行快速生长 , 结果导致膨压减小 , 同时启动下一次慢速生

长过程〔11〕。根据这一假说 , 花粉管的脉冲式生长似乎是由膨压决定的 , 但这种膨压变化的机制 ,

还不十分清楚。曾有报道 , 在花粉管上存在一种受细胞质内Ca2+水平调控的 K+通道 , 通过调节

K
+
的流入量 , 引起水分含量变化 , 来影响花粉管内的膨压

〔2〕
。对此 , 尚需进一步确证。

2　细胞质组成

　　1964年 , Sassen首先观察到矮牵牛 (Petunia hybrida)花粉管的尖端有大量的分泌小泡存#

O 在
〔12〕

。随后 , 在其它一些植物上得到了证实 , 并发现花粉管尖端区后面有丰富的线粒体 、 高

尔基体和内质网〔2 , 13〕。Derksen 等观察发现 , 在烟草花粉管近尖端区有大量的光滑内质网

(SER), 而粗糙内质网 (RER)则不多〔2〕 。Uwate 和 Lin报道 , 在欧洲甜樱桃 (Prunus avium)

的花粉管中 , 细胞质分为尖端生长区 、 SER区 、 RER区 、 液泡区和退化区
〔13〕

。现在多数研究结

果显示花粉管的细胞质有分区结构 , 但这种分区结构不是静止的 , 而是动态的 , 细胞器可以运动

而进出花粉管的尖端区〔14〕 。关于花粉管内细胞质分区的意义 , Derksen等认为它可能与花粉管的

尖端生长有关。但典型的细胞质分区并不是花粉管尖端生长绝对必需的 , 而可能在增加花粉管的

生长率方面起作用
〔2〕
。

3　细胞骨架

过去认为植物细胞骨架主要由微管和微丝组成。近来 , 已有在植物细胞中发现中间纤维的报

道〔15〕。但在花粉管中是否存在中间纤维 , 尚不清楚。

1985年 , Derksen等利用免疫探针首先在烟草花粉管中观察到微管 。以后 , 在其它观察过的

植物中 , 也均有发现〔2〕 。现在已知微管主要存在于花粉管质膜下面的外质中 , 呈束状 , 并与花

粉管长轴平行排列。在接近花粉管尖端时 , 这种有序性减弱 , 常呈无规则排列。许多研究者报

道 , 花粉管尖端无微管〔2〕。但 Cai等应用共聚焦激光扫描显微镜观察到烟草花粉管尖端 , 有呈无

序状的微管存在〔16〕。这些短的无序状的微管 , 不易在薄切片上被观察到〔2〕 。

有实验结果说明微管解聚剂 , 如秋水仙素 , 对花粉管生长无明显影响
〔13〕

, 所以推测微管在

花粉管生长中不起重要作用。但 Steer和 Steer 报道 , 用这些解聚剂处理的花粉管 , 显示不规则

的外形〔13〕。 Joo等报道 , 用 25 ～ 400μM 的秋水仙素处理老的液泡化的烟草花粉管 , 结果导致花

粉管内液泡位移 , 细胞质的正常极性丧失。处理解除后 , 微管骨架和细胞质极性复原。据此 , 他

们认为微管可能与维持花粉管的细胞质极性有关
〔17〕

。Tanak和Wakabayashi的实验结果说明 , 微
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管在花粉萌发中起着稳定由肌动蛋白建立起的细胞极性的作用〔13〕 。Lancelle 和 Hepler 利用双免

疫金标记定位法显示 , 在烟草花粉管中 , 微丝与外质中的许多微管平行。还有人发现微丝和微管

相互交叉连接 , 微管通过横桥与质膜相连
〔13〕

。这些研究结果均表明微管可能具有固着和稳定花

粉管内微丝骨架的作用。

现已证实花粉管的细胞质流动是活跃的 , 其动力来自肌动蛋白与肌球蛋白的相互作用 , 而与

微管无直接关系〔13 , 18〕 。细胞器可以随着细胞质流动而运动〔18〕 。但 Herth和 Pierson 等发现线粒

体的运动并不依赖花粉管内的细胞质流动。它们可以恒速运动很长一段距离 , 而后停止或逆转运

动。而且还发现线粒体与内质网之间有管状的桥连接和线粒体沿着管状的光滑内质网运动的现

象〔2〕 。这说明细胞器的运动不限于一种方式 , 并且各细胞器的运动可能是互相联系的 。在动物

细胞中微管普遍参与细胞器运动
〔18〕

。但在花粉管内 , 微管是否参与细胞器运动 , 尚未定论 。

Pierson和 Crest i报道花粉管中的微管和许多细胞器连接 , 但这种连接的作用 , 尚不得而 #O

知〔2〕 。Cai等从烟草花粉管中分离出一种类驱动蛋白 (kinesis), 具有依赖微管的 ATPase 活性 ,

并定位在高尔基体 、 小泡和质膜上〔16〕 。但由于在高尔基体附近未观察到微管〔2〕 , 所以微管可能

不参与这些小泡的运动。有人推测花粉管中的这种类驱动蛋白与花粉管的极性生长有关 , 而不是

调节细胞器的运动〔2〕。Derksen发现在烟草花粉管中 , 由质膜内陷形成的有被小泡与微管相连 ,

并推测这些有被小泡的运动可能依靠有马达蛋白 (moto r protein)结合的微管〔14〕 。现在还发现在

烟草花粉管中有类动力蛋白 (dynein)存在 , 从其它植物细胞中分离出的一种与动物 tau 状蛋白

相似的蛋白质也被定位在烟草花粉管的原生质体上 , 但这些蛋白质的功能不详
〔2〕
。

　　微丝分布于花粉管的整个细胞质中 , 亦主要呈束状 , 与花粉管长轴平行 , 并且常与微管连#

O接〔13〕。有几位研究者报道 , 花粉管尖端存在大量的肌动蛋白丝 , 并且多呈网状结构〔2〕 。Tang

等利用免疫定位技术在烟草花粉管中 , 观察到了肌球蛋白 , 并发现在花粉管尖端较丰富 , 说明分

泌小泡上可能存有肌球蛋白。另外 , 在花粉管的质膜 、营养核和生殖细胞表面也有肌球蛋白的抗

体定位 , 其它细胞器上也被认为有肌球蛋白存在〔2 , 13〕。

　　现在已知肌球蛋白与细胞器的运动有关 , 但细胞器运动要靠肌球蛋白和肌动蛋白的相互作#

O 用
〔2〕
。Derksen等观察到高尔基体与肌动蛋白连接

〔2〕
。Shimmen等发现把从花粉管中分离出的

细胞器引进一些藻细胞内 , 这些细胞器会沿着与藻细胞长轴平行的肌动蛋白丝束快速运 #O

动〔13〕。同时 , 他们还发现细胞器的运动 , 在低于 0.18 μM Ca2+浓度条件下 , 较快。而在高于

4.5μM Ca
2+
浓度时 , 则受到抑制

〔13〕
。据此推测 , 细胞器在近花粉管尖端 , 运动速度低 , 且多无

方向性〔2〕和分泌小泡在花粉管尖端集聚 , 作无规则运动 , 均可能是因为花粉管尖端的高浓度

Ca2+ , 抑制了这种由肌动球蛋白控制的运动〔13〕 。

　　有研究者报道 , 用细胞松驰素处理花粉管 , 花粉管的细胞质流动 , 细胞器和小泡运动受#O

阻
〔2 , 13〕

。这些研究结果均表明 , 微丝系统在细胞质流动和细胞器运动中起重要作用。1994年 ,

M it terman报道 , 在烟草花粉和花粉管中存在一种肌动蛋白的抑制蛋白 (prof ilin)。这种蛋白质

被认为能调节肌动蛋白丝的数量 , 并与信号传导有关〔2〕。

4　细胞壁的结构与合成

研究结果表明花粉管壁有 2 ～ 3层结构 , 花粉管尖端常为 1层 , 有时可观察到 2层结构〔13 , 2〕 。

花粉管尖端的壁为初生壁 , 主要由果胶质组成 , 有时也观察到半纤维素或纤维素存在。百合

和烟草的花粉管尖端的壁较厚 , 并且均质化 , 不分层 。细胞壁的电子密度与花粉管内分泌小泡中
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的壁物质相同 , 往后逐渐分化出半透明的果胶质外层和条纹状的纤维素内层〔2〕 。曾有报道 , 纤

维素微纤丝的沉积方向与花粉管长轴成 45°角 , 但在花粉管尖端则不存在这种优势取向〔2〕 。纤维

素微纤丝的这种排列方式 , 可能与花粉管的伸长生长有关 。

1994年 , Li等报道 , 花粉管尖端的果胶质主要是酯化果胶质 , 而花粉管壁其它部位的果胶质

则为酸性果胶质 。而且从花粉管尖端到不再伸长的管壁之间存在一个酯化和脱酯化果胶质的梯

度。酯化的果胶质不再相互作用 , 所以花粉管尖端的壁有较大的可塑性。而酸性果胶质在 Ca2+

存在下 , 作用强烈 , 使花粉管壁的可塑性降低 , 而具有相当硬度
〔2〕
。花粉管尖端壁的这种可塑

性 , 与花粉管的尖端生长相适应。一切有利于酯化或脱酯化的因素 , 都会影响花粉管壁的弹性和

可塑性 , 从而影响花粉管的生长。

现已发现花粉管壁上还含有一些蛋白质 。如富含羟脯氨酸的蛋白质 , 抑制这种脯氨酸的羟基

化 , 则影响花粉管的生长〔2〕 。Li等发现在烟草花粉管壁上 , 存在一种阿拉伯半乳聚糖蛋白 , 并

推测这种蛋白质在烟草花粉管的脉冲式生长中起作用〔10〕 。

花粉管初生壁的合成主要是通过胞吐作用。花粉管尖端的分泌小泡与质膜融合 , 小泡膜加入

质膜中 , 小泡的内含物则参与壁的形成。现已证实花粉管内的分泌小泡中含有多糖和蛋白#O

质〔13〕。如Anderson等发现在烟草花粉管的壁上和细胞质内的小泡中均含有阿拉伯呋喃糖残#O

基〔13〕。Helsper等发现在矮牵牛花粉管内的高尔基体小泡中存在 β-葡聚糖合成酶〔13〕 。Calzoni等

用一种能引起高尔基体囊膨大的单价离子载体 monensin , 处理 Malus demestica 的花粉管 , 结果

导致花粉管壁的合成减慢 , 花粉管壁中的糖类和蛋白质成分减少。同时 , 降低了花粉管的生长速

率〔19〕。这一实验结果表明 , 抑制花粉管内高尔基体小泡的形成 , 则抑制花粉管壁的合成和花粉

管的生长 。同时 , 也说明花粉管壁中的一些糖类物质和蛋白质来源于高尔基体的分泌小泡。

　　花粉管的次生壁在花粉管的非伸长区形成。除胼胝质外 , 在烟草中 , 还发现有纤维素微纤#

O丝〔2〕 。有人报道这类纤维素前体物质的复合物存在于植物细胞的分泌小泡中 。在百合花粉管的

质膜上也有发现〔2〕 。Kroh和 Knuiman在烟草花粉管质膜上还观察到呈六角形排列的胼胝质合成

酶〔2〕 。依上述观察结果 , 可以推测这些纤维素和胼胝质的壁组分是由花粉管内的分泌小泡转运

的一些跨膜复合物在质膜外合成的 。

5　花粉管上的 Ca2+通道

现已知花粉管内存在一个 Ca
2+
梯度和 Ca

2+
流 。这一 Ca

2+
梯度可能通过调控花粉管内的 F-

肌动蛋白网或定位花粉管尖端的小泡分泌等方面来调控花粉管的生长〔8〕 。有关 Ca2+对花粉管生

长调控作用的详细资料可参考龚明和曹宗巽的综述性文章〔20〕。这里我们着重花粉管上的 Ca2+通

道研究作一个介绍。

Feijó等用 Ca
2+
通道阻断剂钆 (Gd

3+
)处理百合花粉管 , 结果花粉管生长停止 , 花粉管尖端

的Ca2+流消失〔2〕。另有人报道 , 在培养基中加入Ca2+载体A23187 , 会导致百合 、 月见草和烟草

花粉管的 Ca2+梯度丧失和生长停止〔20〕 。最近 , 范六民等发现 Ca2+通道阻断剂 nifedipine 降低烟

草花粉管中的膜Ca水平
〔21〕

。上述研究结果表明花粉管上确有Ca
2+
通道存在。Malho等在百子莲

(Agapanthus umbel latus)中的实验结果说明花粉管上不仅存在 Ca2+通道 , 而且在花粉管的整个

质膜上均有分布〔8〕 。Obermeyer等报道 , 在百合花粉管上存在-Ca2+通道梯度 。此 Ca2+通道的

极性排列形成了花粉管内的 Ca2+梯度〔20〕 。Malho 等虽没有证明花粉管上的 Ca2+通道呈极性排

列 , 但他们的实验结果令人信服地说明花粉管上的 Ca
2+
通道活性 , 对维持花粉管内的 Ca

2+
梯度
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至关重要 。Ca2+通道对花粉管的生长和取向有重要作用〔8〕 。

Marshal等研究指出镧 (La3+)和钆 (Gd3+)均抑制玉米根细胞中的 Ca2+流入量 , 但二者

可能影响不同的 Ca
2+
通道

〔8〕
。Malho 等发现在 5 Vcm

-1
电场中 , 10 μM La

3+
抑制花粉管向负极

的重新取向 , 而对花粉管的生长率则影响不大 , 并证明在电场中生长和正在重新取向的花粉管上

的Ca2+通道活性比对照的高 。据此 , 他们认为上述过程中可能涉及到不同的 Ca2+通道〔8〕 。Pier-

son等根据向培养基中加入高渗介质后 , 百合花粉管的生长和Ca2+流入均受到抑制的现象 , 认为

花粉管上的 Ca
2+
通道是拉伸激活的

〔2〕
。Malho 等发现几种引起花粉管内 Ca

2+
浓度升高的方法 ,

均引起花粉管质膜的去极化 , 这样电压闸门 Ca2+通道可能被激活〔8〕。

不管花粉管上存在几种 Ca2+通道 , 拉伸激活 Ca2+通道可能是基本的 。Malho 等认为作为细

胞膨压 , 外部机械胁迫和电化学梯度敏感器的质膜拉伸激活 Ca
2+
通道 , 增加 Ca

2+
流入量 , 影响

花粉管内的Ca2+分布 , 从而调控花粉管的生长取向〔8〕 。

6　花粉管的向性生长机制

尽管有人提出了电信号假说
〔8〕
, 但比较流行的仍然是向化性假说和机械假说 。前者认为由

胚珠产生一种引导花粉管生长的信号。后者认为花粉管的向性生长主要依靠雌性生殖组织的结构

和化学性质〔22〕。

很早以前就有人提出 , 从柱头到胚珠存在一个向化性物质的梯度。而且有各种雌蕊组织或其

提取物及一些其它物质如氨基酸 , Ca
2+
等吸引花粉管生长的报道

〔13〕
, 但并没有得出一致的结论 。

1992年 , Reger 等报道 , 在离体培养条件下 , 葡萄糖能引起珍珠谷 (Pennisetum glaucum)的花

粉管的向性生长 , 但未证明葡萄糖在植物体上也与花粉管的向性生长有关〔13〕 。随后 , Willemse

和Franssen-Verheijen发现脂麻掌的珠孔渗出物有吸引花粉管生长的作用
〔23〕

, 但还不清楚这些

渗出物的成分。Arbeloa发现在甜樱桃不具生活胚珠的子房内 , 花粉管的生长失去方向性 , 并且

卷曲和分枝 。类似的现象在 Brassica中也有报道〔2〕 。Hǜlskamp等在拟楠芥突变体中的实验结果

说明 , 胚珠作为一个自主功能单位 , 与花粉管的最后的向性生长有关 , 并进一步说明胚珠的孢子

体组织对花粉管的向性生长可能不起作用 , 而真正起作用的是胚珠内的正常发育的雌配子体 , 即

胚囊〔22〕 。这表明至少有一些与花粉管向性生长有关的基因在雌配子体内表达 。遗憾的是还没有

一个这样的基因被分离克隆出来。

在玉米和珍珠谷 (Pennisetum pyphoides)等植物中 , 花粉管的向性生长与雌蕊组织的结构

密切相关〔24〕 。

1993年 , Janson等报道 , 在百合中 , 切去花柱后授粉 , 子房中有花粉管进入的胚珠的百分

率很低。在切去花柱的子房上面嫁接柱头后再授粉 , 并不增加有花粉管进入的胚珠数目 。但若在

子房上留下很长一段花柱 , 则明显提高子房中有花粉管进入的胚珠的百分率
〔25〕

, 这表明花粉管

与花柱的相互作用对花粉管进入胚珠起一定作用 。最近 , 又有一些研究结果说明花柱的细胞外基

质刺激花粉管的生长 , 并可能引导花粉管从柱头向子房生长〔1 , 6 , 7 , 24〕 。这方面的一个典型例证

是Cheung 等人所做的实验 。他们从烟草花柱引导组织中纯化了一种糖蛋白 TTS , 并发现 TTS蛋

白有刺激和吸引离体培养花粉管生长的现象 , 而且这种糖蛋白在授粉后的花柱引导组织的胞外基

质中 , 从柱头端到花柱的子房端 , 存在一个逐渐增加糖基化的梯度 。花粉管在花柱中分泌一种去

糖基化酶 , 随着花粉管的生长 , 逐渐使 TTS 蛋白去糖基化 , 为花粉管生长提供营养 , 并引导花

粉管从柱头向子房生长
〔1 , 24〕

。
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7　结束语

花粉管的生长受多种因子的调控 , 其中包括本文未涉及的黄酮醇
〔26 , 27〕

等 。但最终要受到基

因表达的调控。现在已知一些花粉发育的晚期基因在花粉管生长中起作用〔28 , 13〕 , 但还没有分离

克隆到花粉管特异的基因 。这类基因是否存在 , 还不清楚 。但与花粉管生长有关基因的进一步克

隆分析 , 将使我们最终从分子水平上阐明花粉管生长调控的机理。
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