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植物花粉壁在植物花粉发育和受精过程中起

着作用。在小孢子发育阶段，花粉壁是保证小孢

子内部结构完整的基础，没有花粉壁小孢子内物

质即会渗漏，从而引起小孢子的败育(Ma 2005)。
在干燥状态下花粉成熟后，由于花粉壁的理化性

质相当稳定，花粉粒中易受光、热和空气破坏的

物质可得到保护，花粉可免受病菌的侵害(Meuter-
Gerhards 等 1999)。花粉壁中含油层的物质在花粉
与雌蕊组织之间“识别”( recognize)或“拒绝”
(reject)的过程中起作用，这种作用主要是通过花
粉壁上的蛋白质和柱头乳突细胞表面的蛋白质之间

相互作用实现的(Zinkl 等 1999)。
花粉壁的作用广泛，花粉壁是如何形成的

呢？花粉壁形成过程中的分子机制是什么？花粉壁

还有哪些不清楚的功能？都是人们关心的问题。

迄今花粉壁的形成和一些与其相关基因的研究已经

有一定的进展，现就此作介绍。

1  花粉壁的结构和组成
花粉的特征主要反映在花粉壁结构、花粉表

面纹饰、花粉大小和形状、萌发器官特征等。植

物花粉壁结构多样，有物种特异性，一般认为花

粉壁的结构可划分为孢粉素构成的花粉外壁(exine)
和果胶质、纤维素构成的花粉内壁(intine)。从图
1可见，花粉外壁又可分为外壁外层(sexine)和外
壁内层(nexine)，外壁外层由柱状层(bacula)和覆盖
层(teclum)构成。其中覆盖层、柱状层和外壁内
层形态特征往往变异较大，是花粉壁结构特征中

最有代表性的部分(Stanley和 Linskens 1974)。
孢粉素(sporopollenin)是构成植物花粉外壁的

主要成分，它是一种难于分解的物质，具有耐

热、抗氧化和抗强酸碱的特性，不溶于有机酸、

无机酸、无机盐和脂溶剂等(Osthoff和Wiermann
1987)。由于有孢粉素，所以花粉外壁非常牢固，
如有的花粉形成化石在地层经数万年后仍具有活

性，并能萌发，说明孢粉素在保护花粉外壁过程

中的作用之大。有的研究表明，孢粉素的主要成

分是聚合的酚类物质和长链脂肪酸衍生物(Ahlers
等1999)。在花粉孢粉素表面缝隙中还覆盖着一层
较厚的疏水性脂类和蛋白质物质，通常称之为含

油层(tryphine)。含油层主要是由脂肪酸和长链脂
肪酸衍生物(如酯、挥发性脂类复合物以及各种蛋
白质)组成。此外，在花粉表面还沉积着一层由
花药绒毡层分泌产生的花粉鞘物质，它主要是由

一些糖类、脂类、蛋白质和小分子物质组成(陈
绍荣和杨弘远 2000)。构成孢粉素、含油层和花
粉鞘的这些脂类复合物在正常的花粉发育过程中以

图 1  花粉壁结构模式
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及花粉粒与柱头的识别作用中是必需的(Dickinson
等 2000；Mariani和Wolters-Arts 2000)。
2  花粉壁形成过程

植物花药中的小孢子需要经历小孢子母细

胞、减数分裂、有丝分裂等过程而发育成为成熟

的花粉粒。花粉外壁的形成从图 2可见，起始于
花粉发育的四分体时期，在这个时期，小孢子为

胼胝质包裹，随着胼胝质壁的溶解，小孢子从四

分体中释放出来，刚产生出来的自由小孢子完全

看不到完整的壁结构，就像一个裸细胞。但实际

上这个时期已经出现少量孢粉素前体物质沉积在小

孢子表面，它为尔后小孢子壁的发育提供一种沉

积模式。小孢子发育早期，在其表面形成光学显

微镜下不能辨认的细带状初生壁，随后孢粉素不

断在初生壁上聚集(Paxson-Sowders等 1997)。小
孢子形成中期，外壁物质快速在小孢子表面聚

合，小孢子质膜外侧形成 3条宽窄不等的电子致
密带，从而构成光学显微镜下可见的外壁结构。

随着小孢子壁的进一步发育，中间电子致密带变

细，两侧的带明显变宽，形成完整的花粉外壁。

至此，花粉外壁发育即基本完成，即由两边较宽

的电子致密带(覆盖层、外壁内层)和中间的透明
带(柱状层)组成，并且此时花粉的萌发孔也十分
明显。在小孢子发育晚期，外壁没有明显的形态

变化，但组成花粉壁物质孢粉素的沉积更加致

密。至二胞花粉早期，花粉外壁的覆盖层、柱

状层、外壁内层，由表及里，层次分明，花粉

外壁已完全形成。此时，在花粉外壁内侧，质

膜出现波浪型弯曲， 在质膜和外壁之间逐渐积累
内壁物质， 花粉内壁开始发育。二胞花粉晚期，
花粉内壁基本上发育完成。至此，花粉壁结构完

全形成。

图 2  花粉壁形成过程示意

3  绒毡层在花粉外壁发育过程中的作用
高等植物花粉及其花粉壁的发育与绒毡层分

泌功能密不可分，绒毡层不仅为花粉发育提供所

需要的营养物质，同时可分泌胼胝质酶，影响四

分体时期小孢子从四分体中释放出来，还可通过

分泌花粉鞘等物质控制花粉壁结构的建成。已有

的研究表明，花粉外壁的合成是绒毡层和小孢子

共同参与的结果，小孢子可建立起一个称为初生

外壁的表面模板系统，决定外壁的沉积模式

(Heslop-Harrison 1971；Rowley和 Skvarla 1975)，
绒毡层细胞适时的分泌孢粉素等前体物质，这些

物质在外壁模板系统中聚合，逐渐形成花粉外壁

(Bedinger 1992)。随着小孢子的空泡化，绒毡层
细胞逐渐死亡，其分解物填入花粉壁，形成一层

由脂类、蛋白质、色素等组成的花粉包被(Scott
1994)。绒毡层细胞功能的异常，将会直接或间
接影响花粉外壁的形成，引起花粉败育。

在花粉发育过程中，绒毡层可以为小孢子的

发育提供营养物质。据报道，在绒毡层中存在着

一种叫乌氏体(ubisch body)的细胞器，参与绒毡
层壁的降解、花粉外壁的形成、识别蛋白的转运

等，乌氏体的转运作用主要表现为运输花粉鞘物
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质、孢粉素、酶等(Wang等 2003)。乌氏体是单
胞花粉发育早期在绒毡层的内切向壁上形成的一些

电子密度较液泡略深的球形小泡，绝大多数乌氏

体是以单个形式存在的，也有 2~3个聚在一起较
均匀地分布于整个药室腔的内表面。由图 3 可
见，乌氏体是一种不对称的结构，中央为来源于

前乌氏体的乌氏体芯，外被厚薄不均匀的高电子

密度的孢粉素物质，这些孢粉素在靠药室腔一侧

积累较厚，在靠绒毡层一侧积累较薄。已经发

现，水稻(Oryza sativa)和小麦(Triticum aestivum)
中的 RAFTIN1基因可在花药绒毡层中特异表达，
主要存在于乌氏体中，RAFTIN1基因突变后阻碍
了正常的孢粉素聚合和花粉外壁发育，显示花粉

发育过程中绒毡层分泌的孢粉素一类营养物质由乌

氏体传递给小孢子，随后孢粉素再在花粉壁上聚

合，从而形成正常的花粉壁结构。

图 3  绒毡层上的乌氏体结构
M s p：小孢子；T e：外壁外层；B a：柱状层；N e：外壁内层；U b：乌氏体；T：绒毡层。

4  花粉壁形成和参与的基因
花粉壁的形成是一个非常复杂的过程，并需

要大量的营养物质如蜡质、脂肪类物质等来支持

孢粉素和含油层的积累。近年来，通过正向和反

向遗传学的方法已分离到一些参与花粉壁形成的关

键基因，如MS1 (MALE STERILITY 1)、MS2
(MALE STERILITY 2)、CER1 (ECERIFERUM)、
DEX1 (Defective in Exine Formation)、NEF1 (No
Exine Formation)、TAA1、FLP1 (Faceless Pol-
len-1)、CALS5 (Callose Synthase 5)、WDA1 (Wax-
Deficient Anther 1)等(图 2)。

CER1基因是拟南芥(Arabidopsis thaliana)中编
码一个膜蛋白，影响花粉发育过程中蜡质和含油

层合成的关键基因。CER1基因主要在拟南芥的
茎和花中高效表达。cer1突变体茎上的蜡质明显
减少，花粉壁上的含油层呈现出颗粒状表面，含

油层中脂滴个体较小，数量增多(Aarts等 1995)。
有人进行生化分析表明，cer1突变体蜡质形成过
程中烷烃、酮和醇的合成途径受阻，所以推测

CER1蛋白可能作为一种酶参与着蜡质合成途径中
长链烷烃的形成(Hannoufa 等 1993；J enks 等
1995)。

拟南芥的DEX1基因是一个控制花粉外壁发
育过程中孢粉素积累的关键基因，该基因在根、

茎、叶、花芽、种子中均有表达。dex1 突变体
主要表现为花粉发育异常，突变体虽然可以形成

正常的花药 4层细胞和胼胝质结构，但花粉外壁
前体物质不能正常形成，孢粉素散乱地积累在外

壁前体表面(Paxson-Sowders等 1997，2001)。
拟南芥的 NEF1基因参与花粉发育过程中脂

类物质的代谢和孢粉素积累。nef1突变体萼片、
花瓣、芯皮、花丝的表型与野生型相比没有区

别，但是 nef1突变体不能形成正常的花粉。形态
分析表明，nef1突变体的小孢子可以正常地进行
减数分裂，但在小孢子发育早期，突变体药室内

看到一些细胞碎片，花粉成熟时期突变中的小孢

子完全破碎。有人进一步观察到，nef1突变体小
孢子壁上的外壁前体物质明显减少，导致孢粉素
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不能正常积累。此外，ne f 1 突变体绒毡层中质
体、脂质体和造油体的数目减少。生化分析结果

表明，nef1突变体的花器官中脂成分明显减少，
这些说明NEF1 基因对花粉壁发育过程中脂类物质
的合成代谢起作用(Ariizumi等 2004)。

拟南芥中MS2基因是另一个参与花粉壁发育
过程中脂肪类物质合成的关键基因，该基因编码

一种脂肪酰基还原酶，包含 2个功能域，分别是
雄性不育功能域与NAD结合 4功能域。MS2基因
主要在花药绒毡层中表达，ms2突变体中花粉外
壁异常形成，雄蕊败育。醋解实验证明，ms2异
常形成的花粉外壁对酸处理非常敏感，处理后

ms2花粉完全破碎。序列分析表明，MS2基因与
加州希门得木中的 FAR基因相似性较高，一致性
达 41.1%，由此推测MS2基因作为一种脂肪酰基
还原酶参与脂肪酸向脂肪醇的转变( A a r t s 等
1997)。在小麦中也分离到与MS2基因功能相似的
TAA1基因，并证明 TAA1基因也参与小麦花粉发
育过程中脂肪醇的合成。TAA1基因在小麦花药绒
毡层中特异表达，基因突变后，突变体花粉中脂

肪醇含量减少，花粉壁结构异常，花粉最终完全

破碎(Wang等 2002)。这说明在单子叶植物和双子
叶植物中脂肪醇对花粉壁的发育十分重要，并且

脂肪酸向脂肪醇的转变存在一种保守的分子机制。

拟南芥的FLP1基因是编码脂类转运蛋白和影
响花粉发育过程中含油层积累的关键基因。突变

体 flp1表现出较为光滑的花粉表面，这种光滑的
表面是由于含油层过多地积累在花粉外壁上，引

起突变体含油层中的脂滴数目增加所导致的。异

常的花粉壁会导致 flp1突变体花粉对酸处理表现
敏感，酸处理后花粉外壁全部破碎。此外，flp1
突变体中茎和角果表面的蜡质明显减少。这些结

果证明，基因 FLP1不仅影响花粉外壁和含油层
的形成，还参与蜡质的合成(Ariizumi等 2003)。

水稻中的WDA1基因是另一个经证明参与花
药表面蜡质合成的基因，WDA1基因在减数分裂
前期的小穗、内稃、外稃、浆片、柱头和花药

中均有表达。电镜观察结果表明，wda1突变体
中花药表皮的蜡质与野生型相比明显减少，突变

体花药中不能形成乌氏体，以致花粉壁发育停

止，花粉逐渐皱缩。序列分析表明，水稻WDA1

基因与拟南芥中 CER1基因的相似性高达 51%，
这一结果说明，无论是在单子叶植物还是在双子

叶植物中，这类基因对花药发育都十分重要，并

且在功能上很保守(Jung等 2006)。
在被子植物花药发育过程中，小孢子母细胞

会产生一种由β-1,3-葡聚糖组成的特殊的细胞壁，
称之为胼胝质层。拟南芥的 CALS5基因是影响胼
胝质形成过程的基因，cals5突变体开花时期较
长，花药皱缩，角果较短，角果中种子数目大

量减少，甚至没有。cals5突变体在花粉发育的
四分体阶段胼胝质层较薄，含油层随机聚集在花

粉上，完全没有花粉外壁的形成，花粉内壁结构

也不能正常形成，只有极少数花粉有活力。这些

结果表明，CALS5基因对胼胝质的合成和花粉内
外壁形成是必不可少的(Dong等 2005)。

拟南芥的MS1基因编码一个含PHD结构的转
录因子，控制花粉外壁和内壁的发育，ms1突变
体中小孢子从四分体中释放出来后，花粉壁结构

不能正常形成，孢粉素不正常地积累在花粉表

面，形成不规则的透明的花粉外壁。此外，ms1
突变体中没有看到花粉内壁的发育(Vizcay-Barrena
和Wilson 2006)。
5  结语

花粉壁发育是一个重要而复杂的生物学过

程，花粉壁可以保护花粉内部营养成分免受外界

环境侵害，花粉壁上的蛋白质在花粉与柱头识别

的过程中发挥作用，所以，深入研究植物花粉壁

的发育过程及其调控机制十分重要。近年来，人

们从细胞生物学、遗传学和分子生物学等方面对

花粉及花粉壁发育进行了大量的研究，并已取得

了不少进展，但在此基础上，对绒毡层与花粉发

育之间的物质交流以及不同物种花粉壁形成的差异

等问题仍然值得深入探究。
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