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植物细胞质雄性不育与线粒体
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摘 要:细胞质雄性不育(cytoplasmic
 

male
 

sterility,
 

CMS)是由于核基因组与细胞质基因组之间不协调互作导致

的一种雄性器官异常而雌器官可以接受外来花粉正常结实的自然现象。在生产上,CMS是植物杂交制种的有力

工具和杂种优势利用的重要途径。对CMS分子机制的解析是其有效利用的基础,一直以来都是研究的热点,然而

其机制研究却相对滞后。该文从线粒体嵌合基因(orfs)形成、特征及分类,基因转录后修饰(RNA编辑)的特点及

与CMS的关系,基因翻译产物特征、分类及其与CMS的关系等3个方面综述了近年来植物胞质雄性不育的机制

研究进展,以期为进一步深入解析其分子机制提供理论参考。
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Abstract:
 

Cytoplasmic
 

male
 

sterility
 

(CMS)
 

is
 

a
 

natural
 

phenomenon
 

caused
 

by
 

the
 

disorder
 

interaction
 

be-
tween

 

the
 

nuclear
 

genome
 

and
 

the
 

cytoplasmic
 

genome,
 

in
 

which
 

the
 

male
 

organs
 

are
 

abnormal
 

and
 

the
 

fe-
male

 

organs
 

can
 

accept
 

the
 

foreign
 

pollen
 

and
 

develop.
 

CMS
 

is
 

a
 

powerful
 

tool
 

for
 

plant
 

hybrid
 

seed
 

pro-
duction

 

and
 

an
 

important
 

way
 

to
 

utilize
 

plant
 

heterosis.
 

Molecular
 

mechanism
 

of
 

CMS,
 

the
 

basis
 

of
 

its
 

ef-
fective

 

use,
 

has
 

been
 

a
 

hot
 

research,
 

but
 

its
 

mechanism
 

research
 

is
 

relatively
 

lagging.
 

In
 

this
 

paper,
 

the
 

formation,
 

characteristics
 

and
 

classification
 

of
 

mitochondrial
 

chimeric
 

genes
 

(orfs),
 

the
 

characteristics
 

of
 

post-transcriptional
 

modifications
 

(RNA
 

editing),
 

their
 

relationship
 

with
 

CMS,
 

and
 

the
 

characteristics
 

and
 

classification
 

of
 

gene
 

translation
 

products
 

and
 

their
 

relationship
 

with
 

CMS
 

were
 

reviewed
 

in
 

order
 

to
 

pro-
vide

 

theoretical
 

reference
 

for
 

further
 

analysis
 

of
 

its
 

molecular
 

mechanism.
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  植物细胞质雄性不育(CMS),即核-质互作雄性

不育,是一种由于雄蕊退化、花粉败育或功能性不育

等原因导致雄蕊不能正常授粉的母性遗传现象,是
核-质互作、花药和柱头发育研究的重要材料[1]。利

用CMS不育系、保持系和恢复系三系配套方法生

产杂交种子,不仅节省人工去雄、隔离等成本,确保

杂交种子的纯度,还能避免亲本流失,保护新品种知

识产权,是农作物杂种优势利用的重要途径[2]。自

胞质雄性不育现象发现以来就被广泛应用于作物杂

交种子生产,对其发生机制的研究也从未间断。从



细胞形态、生理生化、分子生物学等方面对CMS的

发生机制都进行了探索,大量研究结果表明,植物线

粒体基因组频繁地插入、丢失及重组产生嵌合基因/
开放阅读框(open

 

reading
 

frame,ORF),其编码产

物通过各种形式影响线粒体正常功能,从而导致

CMS的发生。本研究将近年来与线粒体有关的植物

CMS研究进行综述,为其深入研究和利用提供参考。

1 线粒体嵌合基因(orfs)与CMS
线粒体基因组与自身基因的侧翼区域、叶绿体

基因或未知来源的序列发生频繁的非同源重组产生

嵌合区域,形成嵌合基因(新orfs)[2-3]。新orfs通

常靠近线粒体功能基因,与其共转录,甚至包含其部

分或全部序列,进而影响线粒体电子传递链的正常

功能。迄今为止,已有诸多CMS相关基因被鉴定,
其中大多数基因与线粒体电子传递链复合物基因,
如复合物Ⅰ(nad2、nad5、nad9)、复合物Ⅳ(cox1、

cox2)、复合物Ⅴ(atp1、atp4、atp6、atp8、atp9)有
关(表1)。

(1)与复合物Ⅰ相关的CMS基因。在油菜胞

质雄性不育系(CMS-nap)中,orf222与反式拼接的

nad5的第3个外显子和开放阅读框orf139共转

录[4]。茎用芥菜中,位于nad2下游的orfB 与其共

转录[5]。除了与功能基因共转录,水稻CMS-RT98
的CMS基因orf113的5'侧翼序列-151至+11
区域与nad9的同一区域序列完全相同[6]。

(2)与复合物Ⅳ相关的CMS基因。水稻中的

orf79(CMS-BT)5'区域与cox1序列相似[7],而or-
fH79(CMS-HL)与cox1和cox2序列同源[8]。矮

牵牛融合基因 Pcf
 

包含 了cox2的 部 分 编 码 序

列[9],而洋葱CMS基因orf725的5'端包含了cox1
几乎全部序列[10]。在甜菜中,CMS基因G-cox2是

一个 C 端 缩 短 了 的 cox2[11]。小 麦 CMS 基 因

orf256
 

和orf260cra 除了与cox1在5'侧翼序列-1
至-228区域序列同源外,还与其共转录[12-13]。在

辣椒CMS中,orf456和orf507与位于其上游的

cox2共转录[14-15]。
(3)与复合物Ⅴ相关的CMS基因。在复合物

Ⅴ相关的基因中,atp6、atp8和atp9频繁地涉及

CMS基因的形成。首先,atp6多与orfs共转录。
如在水稻CMS-BT、CMS-HL和CMS-LD中,atp6
均位于 CMS基因orf79(orfH79)的上游,并与

CMS基因共转录[7-8];油菜orf288(CMS-hau)与其

上游的atp6共转录形成2.3
 

kb特殊的转录产

物[16],而在CMS-pol中,orf224与下游atp6共转

录产生2.2
 

kb和1.9
 

kb的双顺反子转录本[17];此
外,atp6还与其他orfs部分或全部序列同源,如甜

菜preSatp6[18]、玉米atp6-C[19]及辣椒orf456和

orf507[14-15]。其次,atp8与芸薹属作物CMS基因

的形成有密切关系。源于萝卜胞质的 CMS基因

orf125(CMS-Kosena)和orf138(CMS-Ogura)与
atp8共转录[20-21];在油菜CMS-pol和CMS-nap中,

orf224与orf222有79%的序列相似,其中orf224
包含了与atp8同源的胡萝卜orfB 的编码区域和

5'侧翼序列[4,
 

22];另外,向日葵(CMS-PET1)or-
fH522包含atp8前57

 

bp的序列[23]。再次,atp9
与CMS基因主要是序列同源。玉米orf77与atp9
的编码区序列相似[24],高粱orf107编码产物氨基

末端的31个氨基酸残基与ATP9有84%相似[25];
香葱orfA501和洋葱orf725包含了atp9的部分

序列[10,
 

26],矮牵牛Pcf 基因融合了atp9的5'侧翼

序列和氨基末端的跨膜区[9]。此外,atp1(A)和
atp4均与CMS基因共转录而产生特殊的转录产物

(表1)。
(4)与其他来源或未知序列相关的CMS基因。

除了与线粒体电子传递链复合物基因同源的CMS
基因外,一些orfs包含其他来源或未知的序列。水

稻CMS基因WA352(CMS-WA)和orf352(CMS-
RT102)包 含 3 个 推 测 的 线 粒 体 开 放 阅 读 框

orf284、orf224、orf288和一段未知来源序列[27-28]。
在水稻CMS-CW 中,orf307包含orf288位于 N
末端294

 

bp序列和未知来源序列[29]。萝卜orf463
(CMS-Don)包含cox1的128

 

bp序列和1
 

261
 

bp
未鉴定序列[30]。这些包含非线粒体功能基因序列

的orfs被证明可以导致CMS的发生[27]。同样,萝
卜的orf138(CMS-Ogura)及 其 同 源 CMS 基 因

orf125(CMS-Kosena)也 未 找 到 同 源 基 因 序

列[20-21]。此外,一些orfs包含其他来源的序列,如
菜豆(CMS-Sprite)的CMS基因PVS 包含3个开

放阅读框orf98、orf97和orf239,其中orf98包含

叶绿体转运RNA(丙氨酸)的内含子序列[31-32]。

2 线粒体RNA编辑与CMS
RNA编辑是一个重要的转录后修饰和调控过

程,对功能蛋白的产生至关重要。在开花植物线粒

体中,RNA编辑主要是编码区密码子的第二或第三

个胞嘧啶核苷(C)转变成尿嘧啶核苷(U)[53],导致

氨基酸的转换,甚至产生新的起始或终止密码子。
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表1 植物中鉴定的CMS基因(orfs)及其编码蛋白特征

Table
 

1 The
 

characteristics
 

of
 

CMS
 

genes
 

(orfs)
 

and
 

their
 

encoding
 

proteins
 

identified
 

in
 

plants

物种
Species

CMS类型
CMS

 

type
CMS基因(orfs)
CMS

 

gene
 

编码蛋白特征
Protein

 

property
参考文献
Reference

水稻
Oryza

 

sativa

CMS-WA rpl5-WA352 膜蛋白
 

Membrane
 

protein [27]

CMS-BT B-atp6-orf79
 

(cox1
 

and
 

cox2)跨膜、毒性蛋白Transmembrane,
 

cytotoxic
 

protein [7]

CMS-HL atp6-orfH79
 

(cox1
 

and
 

cox2)毒性蛋白Cytotoxic
 

protein [8,
 

33]

CMS-CW orf307 UK [29]

CMS-LD L-atp6-orf79 UK [34]

CMS-RT102 rpl5-orf352
膜蛋白(3个跨膜结构域)Membrane

 

protein
 

with
 

three
 

trans-
membrane

 

domains
 [28]

CMS-RT98 orf113-atp4-cox3
 

(nad9) 膜蛋白(1个跨膜结构域)Membrane
 

protein
 

with
 

one
 

trans-
membrane

 

domain
[6]

小麦
T.

 

aestivum

CMS-timopheevi orf25 UK [35]

orf256-cox1
 

(cox1) 7
 

kD膜蛋白
 

7
 

kD
 

membrane
 

protein [12]

CMS-(cr)-CSdt7BS orf260cra-
 

cox1 UK [13]

甘蓝型油菜
B.

 

napus

CMS-pol orf224-atp6
 

(atp8) 26.2
 

kD
 

膜蛋白(2个跨膜结构域)
 

26.2
 

kD
 

membrane
 

protein
 

with
 

two
 

transmembrane
 

domain
[36]

CMS-nap orf222-nad5c-orf139
 

(atp8) 26
 

kD膜蛋白
 

26
 

kD
 

membrane
 

protein [4]

CMS-ogura
 

orf138-
 

atp8 20
 

kD膜蛋白(1个跨膜结构域)
 

20
 

kD
 

membrane
 

protein
 

with
 

one
 

transmembrane
 

domain
[21,

 

37]

芥菜型油菜
B.

 

juncea CMS-hau atp6-orf288 毒性蛋白Cytotoxic
 

protein [16]

B.
 

tournefortii CMS-tournefortii atp6-orf263 32
 

kD膜蛋白
 

32
 

kD
 

membrane
 

protein [38]

芥菜
B.

 

juncea
CMS-8982-4 orf220

 

(atpA) 26
 

kD疏水蛋白
 

26
 

kD
 

hydrophobin [39]

UK nad2-orfB
 

(atp8) 18.1
 

kD疏水蛋白
 

18.1
 

kD
 

hydrophobin [5]

玉米
Zea

 

mays

CMS-T urf13-atp4 13
 

kD毒性膜蛋白
 

13
 

kD
 

cytotoxic
 

membrane
 

protein [40]

CMS-C atp6-C UK [19]

CMS-S orf355-orf77
 

(atp9) UK [24]

高粱
Sorghum

 

bicolor CMS-A3 orf107
 

(atp9) 11.85
 

kD
 

疏水蛋白
 

11.85
 

kD
 

hydrophobin [25]

甜菜
Beta

 

vulgaris

CMS-Owen preSatp6 35
 

kD膜蛋白
 

35
 

kD
 

membrane
 

protein [18]

CMS-G G-cox2 31
 

kD缩短的COX2蛋白
 

31
 

kD
 

truncated
 

COX2 [11]

I-12CMS(3) orf129
 

(cox2) 13
 

kD蛋白(线粒体基质中)31
 

kD
 

mitochondrial
 

matrix
 

protein [41]

向日葵
H.

 

annuus

CMS-PET1 atp1-orfH522
 

(atp8) 15
 

kD毒性膜蛋白
 

15
 

kD
 

cytotoxic
 

membrane
 

protein [23,
 

42]

CMS-PET2 orf288-orf231
 

(atp8
 

and
 

atp9)11.1
 

kD(orf288)、6.7
 

kD毒性蛋白(orf231)
11.1

 

kD
 

for
 

orf288
 

and
 

6.7
 

kD
 

cytotoxic
 

protein
 

for
 

orf231
[43]

orf228
 

(atp9)
orf285

 

(atp9) UK [44]

CMS-ANN2 orf1197 膜蛋白 Membrane
 

proteins [45]

CMS-MAX1 orf1287
膜蛋白(7个跨膜结构域)

 

Membrane
 

protein
 

with
 

seven
 

trans-
membrane

 

domains
[46]

矮牵牛
P.

 

hybrida CMS-petunia Pcf
 

(atp9/cox2/urfS) 43
 

kD(加工后19.5
 

kD)线粒体可溶性蛋白
43

 

kD(19.5
 

kD
 

after
 

processing)
 

mitochondrial
 

soluble
 

protein
[9,

 

47]

萝卜
R.

 

sativus

CMS-Kosena orf125-
 

atp8 17
 

kD膜蛋白
 

17
 

kD
 

membrane
 

protein [20]

CMS-Don orf463
 

(cox1) 膜蛋白(12个跨膜结构域)
 

Membrane
 

protein
 

with
 

12
 

trans-
membrane

 

domains
[30]

CMS-Ogura orf138-
 

atp8 20
 

kD膜蛋白
 

20
 

kD
 

membrane
 

protein [21,
 

37]

辣椒
C.

 

annuum CMS-Peterson
cox2-orf456

 

(atp6) 17
 

kD
 

膜蛋白17
 

kD
 

Membrane
 

protein [14]

cox2-orf507
 

(atp6) 毒性蛋白Cytotoxic
 

protein [15,
 

48]
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  续表1 Continued
 

Table
 

1

物种
Species

CMS类型
CMS

 

type
CMS基因(orfs)
CMS

 

genes
 

编码蛋白特征
Protein

 

property
参考文献
References

茄子
S.

 

melongena UK

orf218-atp1
疏水蛋白(2个疏水域)

 

Hydrophobin
 

with
 

two
 

hydrophobic
 

do-
mains

orf312-atp1
膜蛋白(4个跨膜结构域)

 

Membrane
 

protein
 

with
 

four
 

trans-
membrane

 

domains
[49]

orf227-atp1 可溶性蛋白
 

Soluble
 

protein

胡萝卜
D.

 

carota CMS-petaloid
orfB

 

(atp8) ATP8类似蛋白
 

Similar
 

to
 

ATP8
 

protein [50]

rrn5-atp9 UK [51]

洋葱
Allium

 

cepa CMS-S orf725
 

(cox1
 

and
 

atp6
 

and
 

atp9)UK [10]

香葱
A.schoenoprasum CMS1 orfA501

 

(atp6
 

and
 

atp9) 18
 

kD膜蛋白
 

18
 

kD
 

membrane
 

protein [26,
 

52]

菜豆
P.

 

vulgaris CMS-Sprite

orf97 UK

orf98
 

(叶绿体转运RNA
 

Chloroplast
 

tRNA)
10.9

 

kD膜蛋白
 

10.9
 

kD
 

membrane
 

protein [31-32]

orf239 26.7
 

kD膜蛋白
 

26.7
 

kD
 

membrane
 

protein

注:UK表示CMS类型或编码蛋白未知;-表示orfs与其它基因共转录;括号中的基因表示orfs包含其部分或全部序列

Note:
 

UK
 

represents
 

unknown
 

CMS
 

type
 

or
 

encoding
 

protein;
 

-
 

represents
 

that
 

orfs
 

are
 

co-transcribed
 

with
 

other
 

genes;
 

The
 

genes
 

in
 

brackets
 

in-

dicates
 

orfs
 

contains
 

some
 

or
 

all
 

of
 

its
 

sequence

  诸多研究表明CMS的发生与线粒体基因的转

录产物减少、缺失或错误的RNA编辑有关,其改变

了基因的表达模式、翻译产物的功能特性而导致

CMS的发生[53-54]。在高梁雄性不育系中,atp6转

录产物的RNA编辑减少导致CMS,而F1 和F2 代

的育性恢复与atp6转录本增加的 RNA 编辑有

关[55],况且这种RNA编辑的异常具有组织特异性,
只发生在 花 药 中[56]。大 豆 不 育 系 NJCMS2A 的

atp9转录产物没有发生 RNA 编辑,而在保持系

NJCMS2B中检测到了位于保守区的2个编辑位

点,使亲水的丝氨酸转变成疏水的亮氨酸,进而导致

蛋白跨膜方向相反[57]。同样,水稻atp9转录本存

在2个RNA编辑位点,在保持系中编辑将精氨酸

密码子变成了终止密码子,而不育系的atp9转录本

没有编辑位点和终止密码子,无法翻译成正常功能

的蛋白[58]。此外,玉米胞质雄性不育系(CMS-S)的

orf77与atp9序列相似,在不育系小孢子中atp9
所有的编辑位点均发生了RNA编辑,而orf77未

编辑或部分编辑,这些编辑的orf77翻译成了与

ATP9具有竞争性的C-端跨膜结构域相似的17个

氨基酸的多肽[59]。
然而,在水稻野败型不育系(CMS-WA)中,即

使未编辑的orfB 转录本过表达可导致CMS形成,
但CMS的形成与否依赖于未编辑的orfB 转录本

的表达量[60]。也有研究表明CMS相关的基因可能

被编辑,但编辑程度与 CMS的发生没有必然关

系[61]。在转RNA编辑的atp9、空载体的烟草和对

照植株中均表现出可育,而未编辑的atp9转基因植

株则出现不育、半不育和可育植株[62]。在比较了8
个线粒体基因(atp1、4、6、8、9和cox1、2、3)在棉花

CMS、保持系及恢复系中RNA编辑频率后,Suzuki
等发现8个基因编辑频率在3个不同胞质中的差异

均未达到显著水平[63]。因此,RNA编辑在CMS中

的差异可能并不一定是引发CMS的原因,植物线

粒体中的RNA编辑受核-质互作的影响[64]。

3 线粒体嵌合orfs编码蛋白质与CMS
在植物CMS中,线粒体嵌合基因经表达、RNA

编辑最终翻译成功能异常的蛋白,其积累影响线粒

体功能,进而影响能量的产生;其次,这些蛋白可能

具有细胞毒性,在花药组织细胞(绒毡层或造孢细

胞)中特异积累而影响花药发育[65]。此外,线粒体

功能 异 常 伴 随 活 性 氧(reactive
 

oxygen
 

species,
 

ROS)的增加,ROS触发或直接参与异常的绒毡层

和小孢子程序性细胞死亡(programmed
 

cell
 

death,

PCD),分别产生孢子体和配子体雄性不育(图1)。
本章节从能量赤字、毒性蛋白及最终的异常PCD对

CMS的产生机制进行分类综述。

3.1 能量赤字模型

花药发育过程需要大量的能量,通常造孢细胞、
绒毡层细胞中线粒体数量会迅速增加以满足较高的

能量需求[66],线粒体功能障碍将影响ATP产生进而
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黑色箭头表示本文综述的内容,其中虚线表示跨膜传递;灰色箭头表示后期需开展的研究,其中虚线表示可能的互作关系或未

知的机制;实线框表示CMS发生的模型;虚线框表示信号分子;
 

mtETC为线粒体电子传递链

图1 胞质雄性不育(CMS)发生的可能机制
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male
 

sterility
 

(CMS)

影响雄性配子发育[2]。线粒体是细胞中最重要的供

能单位,提供细胞活动90%的能量。其利用内膜两

侧的质子(H+)梯度,通过电子传递链偶联磷酸化

产生ATP,此过程依赖呼吸链复合物和内膜的完

整性。
(1)影响呼吸链复合物的正常功能。呼吸链复

合物Ⅰ(NADH脱氢酶)、复合物Ⅲ(泛醇-细胞色素

c还原酶)、复合物Ⅳ(细胞色素c氧化酶)具有质子

泵的功能,负责将H+泵出到内膜外形成跨膜H+梯

度,H+顺梯度经复合物Ⅴ(F0F1-ATP
 

合酶)进入膜

内并偶联磷酸化合成 ATP。线粒体基因组重排产

生的orfs通常与线粒体呼吸链复合体基因序列同

源或共转录,其编码蛋白可能与复合体竞争而影响

其正常的功能。低表达量的水稻 ORFH79蛋白

(CMS-HL)可抑制大肠杆菌和酵母的生长,同时检

测到呼吸速率和 ATP产量的降低[33,
 

67],其与线粒

体复合物Ⅲ互作,导致泛醇-细胞色素c还原酶活性

降低[68]。在甜菜中,C端缩短的COX2蛋白(复合

物Ⅳ)导致细胞色素c氧化酶活性降低了50%[11];
辣椒orf507与cox2共转录,其低表达增加了细胞

色素c氧化酶活性[69],同时ORF507与ATP6亚基

互作导致 ATP合酶活性降低[48]。线粒体 F0F1-
ATP合酶除了 ATP合成外,还具有 ATP水解活

性[70]。辣椒Ψatp6-2是一个3'端编码区缩短了的

atp6-2,其表达增加了F0F1-ATP合酶活性,进而促

进ATP的水解[69,
 

71]。CMS基因orfB 与atp8同

源,其 编 码 F1F0-ATP合 酶 的 核 心 亚 基,向 日 葵

orf522(CMS-PET1)编码蛋白 ORF522与 ORFB
的N端19个氨基酸相同,其表达导致ATP合酶活

性降 低[72]。此 外,油 菜 ORF222(CMS-nap)[4]、
ORF224(CMS-pol)[36],萝卜 ORF125(CMS-Kose-
na)[20]、ORF138(CMS-Ogura)[37],向日葵 ORF288
(CMS-PET2)[43]及芥菜[5]和胡萝卜[50]均与 ORFB
同源,可能也是通过影响 ATP合酶活性降低 ATP
水平,最终由于能量赤字而导致CMS的发生。

(2)影响线粒体内膜完整性。线粒体内膜两侧

的质子梯度为 ATP合成提供了动力,内膜完整性

是保证H+梯度形成的根本。玉米CMS-T特异的

基因T-urf13编码一个13
 

kD,包含3个跨膜结构

域的线粒体内膜蛋白URF13,其与T毒素互作可在

CMS-T玉米线粒体膜上产生亲水孔而影响内膜的

透性[73-74]。此外,很多CMS基因编码蛋白具有跨

膜结构域(表1),其与内膜结合可能会影响内膜的

结构和稳定性,从而破坏膜内外质子梯度,影响

ATP合成[75]。
3.2 毒性蛋白模型

研究表明,许多线粒体orfs编码的蛋白,如玉
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米 URF13(CMS-T)[76]、向日葵 ORF522[77]、萝卜

ORF138(CMS-Ogura)[78]、油 菜 ORF288(CMS-
hau)[16]、水稻ORF79(CMS-

 

Boro
 

Ⅱ
 

&CMS-BT)[7,79]/

ORFH79(CMS-HL)[33]等对大肠杆菌或酵母有毒

性影响(表1),其在植物中的积累可导致CMS发

生。在烟草中表达向日葵 ORF522基因(orf522)
导致转基因烟草植株雄性不育[80],而将orf522沉

默后,转基因不育植株的育性恢复[81]。同样,转

orf79(CMS-
 

Boro
 

Ⅱ)的 水 稻 植 株 表 现 雄 性 不

育[7],其细胞毒性依赖于与线粒体靶向序列的结

合[82]。在细菌中,玉米 URF13与 T-toxin结合在

线粒体内膜产生孔洞[75],当孔打开时,会导致线粒

体膨胀、膜电位丧失和细胞死亡[83],然而在植物细

胞中,毒性蛋白积累导致 CMS发生的机制仍然

未知。

3.3 异常PCD模型

任何由CMS相关基因、修饰而导致的线粒体

功能缺陷,最终都可能导致绒毡层或孢子体细胞的

程序性细胞死亡(PCD)。在植物中,PCD是由线粒

体信号触发的,类似哺乳动物细胞凋亡的一种细胞

过程。ROS的过量积累导致线粒体细胞色素c 从

线粒体释放到细胞质是PCD产生的重要信号[84]。
植物雄性配子在花药中发育依赖配子体(小孢

子)和孢子体(花药壁)之间的协调,而花药壁最内层

的绒毡层细胞最为重要[85]。其通过适时的PCD降

解对小孢子的发育和成熟花粉的散出至关重要[86],
提早或延迟的PCD均会导致雄性不育[27,

 

87-89]。在

向日葵CMS-PET1花药中,细胞色素c从线粒体释

放到细胞液中,触发了绒毡层细胞提早发生PCD,
随后 向 花 药 其 他 组 织 蔓 延[88]。ORF522蛋 白 在

CMS-PET1花药中积累能够影响F1F0-ATP酶和

细胞色素c氧化酶活性[72,
 

88],其是否通过影响细胞

色素c氧化酶导致细胞色素c释放,进而触发提早

的PCD尚不明晰。诸多研究表明线粒体功能缺陷

通常影响呼吸代谢[33],进而影响 ROS代谢[90-91],

ROS可以作为信号触发或参与PCD过程[87,
 

90]。水

稻CMS花药中 WA352蛋白与核编码的 COX11
(OsCOX11)互作阻碍了其在过氧化代谢中的功能,

导致ROS的爆发和细胞色素c的释放,进而触发了

提早的绒毡层PCD导致孢子体雄性不育[27]。在小

麦中,PCD的提早和延迟发生与ROS的动态变化

趋势一致[87]。同样,在小麦和油菜中,PCD的延迟

启动均伴随着ROS变化[89,
 

92]。

4 问题与展望

线粒体基因组重排产生的CMS基因(orfs),
其编码蛋白具有细胞毒性可导致CMS的发生,但
机制尚不清楚;另一方面orfs编码蛋白与线粒体复

合物亚基互作,影响正常的线粒体功能:(1)导致

ATP合成降低,能量赤字,最终影响花药发育;(2)
同时伴随ROS增加产生氧化胁迫,损坏细胞质膜、
核酸、蛋白等;(3)ROS诱导细胞色素c的释放,产
生PCD信号,异常的PCD导致CMS发生(图1)。
然而植物的其他组织和器官并未出现明显的异常表

型,是什么机制调控CMS基因的组织(器官)特异

性表达? 此外,序列的插入和重组产生的嵌合orfs
大多包含线粒体基因或叶绿体基因序列和未知来源

序列,这些未知序列在CMS发生过程中的作用尚

未明晰。最后,线粒体基因组频繁的基因片段插入、
丢失及重排等导致其大小、结构的巨大变异性,然而

其功能基因的种类和数目却很保守,其中必定存在

某种机制来协调或调控序列的插入、丢失及重排而

不会影响功能基因。
自CMS现象发现以来,对其发生机制的研究

取得了丰硕成果,然而前期大量研究多以线粒体为

目标,从线粒体嵌合orfs鉴定、克隆及表达等来揭

示CMS发生机制。研究发现,大量核基因参与

CMS的发生过程,同时DNA甲基化模式的改变也

与CMS有关[93-94],然而核基因和DNA甲基化在植

物CMS发生过程中的作用机制仍有待进一步研

究。CMS表型是胞质与核互作、多基因参与、多种

修饰机制共同作用的结果。随着高通量组学技术的

快速发展,综合利用多组学数据,从基因、RNA、蛋
白、代谢等,甚至DNA修饰(甲基化)、RNA修饰、
蛋白修饰等多层面对CMS的发生机制进行系统深

入的研究,将有助于阐明CMS发生的分子机制。
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