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水稻花药 ROS 稳态调控基因研究进展

胡霞菲，李思宁，王晓清，张泽霖，叶 晴，贺浩华，胡丽芳

（江西农业大学农学院 / 作物生理生态与遗传育种教育部重点实验室，江西 南昌 330045）

摘 要：水稻雄性不育系的发现为杂种优势在水稻中的成功利用奠定了基础，大幅提高了水稻单位面积产量，

为解决粮食安全问题提供了强有力的保障。花药作为雄性生殖器官，其发育与花粉育性密切相关，阐明花药发育

机制对水稻生产具有重要的理论和实践意义。在抗氧化系统中，活性氧（ROS）的生成与清除处于动态平衡的状

态，这一稳态的维持与生物体内的一系列生物学过程密切相关。最新研究表明，ROS 稳态失衡通常会导致水稻花

药发育异常。为进一步探究 ROS 稳态在水稻花药发育中的功能及其作用机制，该文归纳总结了与水稻花药发育相

关的 21 个 ROS 稳态调控基因的研究进展。在这些分离的基因中，包括 3 个 ROS 产生基因（OsRboh1、OsRboh3 和

OsHXK1） 和 6 个 ROS 清 除 基 因（OsCATB/2、cCu/Zn-SOD1、OsALDH2b、OsCOX11、OsMT-1-4b 和 OsMT2b），

其主要编码酶类，可直接调控 ROS 的含量；3 个编码转录因子的基因（OsMADS3、bHLH142 和 OsAGO2），其可

通过直接调控 ROS 稳态基因的表达来影响花药发育；9 个编码其他蛋白的基因（OsSAPK2、OsRACK1B、DTC1、

EDT1、OsHSP60-3B、OsBP1、ADT1、OsTMS19 和 DPS1），它们主要通过蛋白间相互作用调控 ROS 水平及花粉

的形成。最后，对水稻花药 ROS 稳态调控基因的深入研究提出了展望，以期为揭示水稻花药发育的分子机制提供

新的思路和参考依据。
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Research Progress of ROS Homeostasis Regulation Genes 
Involved in Rice Anther Development

HU Xiafei, LI Sining, WANG Xiaoqing, ZHANG Zelin, YE Qing, HE Haohua, HU Lifang

（College of Agriculture, Jiangxi Agricultural University / Key Laboratory of Crop Physiology, 
Ecology and Genetic Breeding, Ministry of Education, Nanchang 330045, China）

Abstract: The discovery of male sterile lines in rice laid a foundation for the successful use of heterosis in rice, greatly 

improved the yield per unit area of rice, and provided a strong guarantee for solving the problems of food security. As a male 

reproductive organ, anther development is closely related to pollen fertility. Clarifying the mechanism of anther development 

is of great theoretical and practical significance for rice production. In the antioxidant system, the production and clearance 

of reactive oxygen species (ROS) are in a state of dynamic equilibrium. In order to further explore ROS homeostasis in the 

development of rice anthers, this review summarizes the research progress of 21 ROS homeostasis regulation genes related to 

rice anther development. Among these isolated genes, three ROS-clearance genes (OsRboh1, OsRboh3 and OsHXK1) and six 

ROS-clearance genes (OsCATB/2, cCu/Zn-SOD1, OsALDH2b, OsCOX11, OsMT-1-4b and OsMT2b), which mainly encode 
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enzymes, can directly regulate the content of ROS. Three genes (OsMADS3, bHLH142 and OsAGO2), encoding transcription 

factors, can affect anther development by directly regulating the expression of ROS homeostasis genes. It also includes 9 genes 

(OsSAPK2, OsRACK1B, DTC1, EDT1, OsHSP60-3B, OsBP1, ADT1, OsTMS19, and DPS1) that encode other proteins, 

which mainly regulate ROS levels and pollen formation through protein-protein interactions. Finally, the in-depth study of ROS 

homeostasis genes in rice anthers is prospected, with an aim to provide new ideas and references for revealing the molecular 

mechanism of rice anther development. 

Key words: rice; anther; male sterile; ROS homeostasis; ROS production and clearance; expression

雄性不育是广泛存在于开花植物中的一种现

象，其雄性器官发育异常或退化，不能产生有功

能的花粉或雄配子，然而雌蕊发育正常，能接受

正常花粉而受精结实。总体而言，雄性不育可分

为两类：一类是由细胞核与细胞质基因不协调引

起的细胞质雄性不育（Cytoplasmic male sterility，

CMS），另一类是由核基因组突变导致的核雄性

不育（Genic male sterility，GMS）［1-2］。

水稻作为重要的粮食作物，60% 以上的人口

以稻米为主食，随着人口的快速增长、耕地面积

的减少，提高水稻产量至关重要［3-4］。水稻杂交

育种技术是实现水稻增产的重要途径，杂交育种

采用三系或两系杂交育种，其中雄性不育系在杂

交育种中起核心作用［5-7］。花药作为雄性生殖器

官，其发育与花粉育性密切相关，花药发育异常

通常会导致雄性不育的发生，因此对水稻花药进

行深入研究意义重大［8-9］。

水稻花药的发育和花粉的形成涉及孢原细

胞分化分裂、小孢子母细胞减数分裂、绒毡层程

序性细胞死亡、小孢子有丝分裂和花粉壁形成等

过程，该过程受多种因素调节。最新研究发现，

在水稻花药发育的 S8（减数分裂期）和 S9 期

（减数分裂后的小孢子时期）出现较高的活性氧

（Reactive oxygen species，ROS）水平，S10 期（液

泡化时期）ROS 水平开始下降［10-11］，因水稻花

药中 ROS 的变化趋势与绒毡层程序性细胞死亡

（Programmed cell death，PCD）过程呈动态变化

关系，表明 ROS 可能是绒毡层 PCD 发生的重要

信号分子。

ROS 是伴随生物体有氧代谢过程而产生的一

种副产物，包括超氧自由基（O2
−）、过氧化氢

（H2O2）、羟基自由基（·OH）、臭氧（O3）

和单线态氧 （1O2）等 ［12-16］。ROS 一方面作为

有毒分子伤害细胞，另一方面又作为重要的信号

分子参与植物发育的多类调控过程［17-18］ 。正常

情况下，生物体通过 ROS 的产生和清除将其水

平维持在一个有利的动态平衡状态［19］。ROS 的

产生由生物体内多种酶调控，包括 NADPH 氧化

酶（NADPH oxidase，NOX）、胺氧化酶（Amine 

oxidase，AO）及过氧化物酶体（Peroxisome）中

的 乙 醇 酸 氧 化 酶（Glycolate oxidase，GO）、 脂

酰辅酶 A 氧化酶（Acyl-CoA oxidase，ACOX）和

肌氨酸氧化酶（Sarcosine oxidase，SO）［20-22］。

ROS 的清除则由酶促和非酶促体系调控，包括超

氧 化 物 歧 化 酶（Superoxide dismutase，SOD）、

过氧化氢酶 （Catalase，CAT）、抗坏血酸过氧

化 物 酶（Ascorbate peroxidase，APX）、 谷 胱 甘

肽还原酶（Glutathione reductase，GR）等抗氧化

酶及金属硫蛋白（Metallothionein，MT）、抗坏

血酸（Ascorbic acid，ASA）、谷胱甘肽（Glutathione，

GSH）和黄酮类等抗氧化物质［23-28］。

ROS 稳态失衡会导致 ROS 水平异常，使其

无法正常发挥信号分子的作用，导致植株不能正

常生长发育。目前，随着相关 ROS 稳态失衡的

水稻花药突变体陆续被分离，一批调控水稻花药

ROS 稳态的基因被克隆和功能鉴定，这为进一步

研究 ROS 稳态参与水稻花药发育的分子机制提

供了线索。

1 调控水稻花药发育中 ROS 产生的基因

在参与调控水稻花药发育的 ROS 产生基因

中，包括编码 NOX 的 OsRboh1、OsRboh3 和编

码己糖激酶（Hexokinase，HXK）的 OsHXK1。

1.1 NADPH 氧化酶基因

NOX 是一种膜蛋白，其基本功能是通过催

化 O2 和 NADPH 产生 ROS，参与氧化应激反应、
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细胞信号转导、基因表达调控及细胞分化等过

程。植物中的 NOX 被称作呼吸爆发氧化酶同系

物（RBOH），是哺乳动物吞噬细胞 NOX 复合

体主要功能亚基 gp91phox 的同源物［29-32］ 。水稻

中共包含 9 个 RBOH 家族成员，其中，OsRboh1
基因主要在水稻花药发育 S8~S10 期的绒毡层和

小孢子中表达，S9 期时达高峰，S10 期时开始

下降。而正常绒毡层在 S8 和 S9 期处于 PCD 过

程，推测水稻 OsRboh1 基因可通过调控 ROS 的

产生来参与花药绒毡层 PCD 过程，进而影响水

稻花药发育［33］ 。该家族的另一个成员 OsRboh3
在缺乏 Fe 的水稻植株中表达量下调，致使 ROS

产 生 不 足、 花 药 绒 毡 层 PCD 异 常， 而 过 表 达 

OsRboh3 后可以挽救 Fe 缺乏引起的花粉缺陷，

表明 OsRboh3 和 Fe 协同控制花药的 ROS 水平和

花粉发育［34］。 

1.2 己糖激酶基因

HXK 是一种多功能蛋白质，可用作葡萄糖

信号传导的糖传感器和糖酵解的催化剂［35-36］。

在 糖 酵 解 过 程 中，HXK 可 将 植 物 细 胞 内 的 蔗

糖转化为葡萄糖 -6- 磷酸（Glc6P）［37-38］。水

稻基因组中共含有 10 个编码 HXK 的基因，仅

OsHXK1 参与花药发育，其主要在 S5 及 S8~S10

期表达。与野生型相比，OsHXK1 过表达植株绒

毡层严重肿胀、小孢子扭曲，且其花药中 ROS

过度积累。进一步研究发现，OsHXK1 是 AGO

蛋白 OsAGO2 甲基化修饰的靶标，两者在花药发

育过程中具有相似的调控途径。上述结果表明，

OsHXK1 主 要 通 过 控 制 ROS 产 生， 与 OsAGO2

共同参与调控水稻绒毡层 PCD 和花粉发育［39］。

2 调控水稻花药发育中 ROS 清除的基因

目前，已分离的调控水稻花药发育的 ROS

清 除 基 因 包 括 OsCATB/2、cCu/Zn-SOD1、

OsALDH2b、OsCOX11、OsMT-1-4b 和 OsMT2b（图

1，表 1）。

2.1 过氧化氢酶基因

CAT 是 一 种 含 有 四 聚 血 红 素 的 酶， 能 将

H2O2 直接分解为 H2O 和 O2，在应激条件下可清

除 ROS ［40-41］。高温条件下，水稻花药中的 CAT

活性随暴露时间缩短而显著提高，但长时间高

温处理会导致其活性大幅降低。研究发现，高

温 条 件 下 OsCATA 和 OsCATB/2 的 表 达 量 均 显

著下调。OsCATA 在水稻中基本呈组成型表达，

而 OsCATB/2 在叶和茎中弱表达，在花药中优先

表达，且其转录水平随着小花的发育而逐渐增

图 1 参与水稻花药发育的 ROS 产生和清除基因调控网络
Fig. 1 Gene regulatory network for ROS production and clearance involved in rice anther development
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加［42］。此外，OsCATB/2 敲除植株花药薄而小，

花粉部分不育［43］，表明 OsCATB/2 转录受到显

著抑制，CAT 活性降低和 ROS 积累，最终导致

小花不育。

2.2 超氧化物歧化酶基因

SOD 是最有效的细胞内酶抗氧化剂，通过催

化 O2
- 生成 H2O2，H2O2 再被 CAT 和氧化物酶转

化为 H2O，达到去除 ROS 的目的［41, 44］。研究发现，

在水稻花药发育过程中，高温处理会显著增加花

药 中 ROS 和 丙 二 醛（Malonaldehyde，MDA） 含

量，导致几种关键抗氧化酶活性发生变化，其中

SOD 中的 Cu/Zn-SOD 变化最为显著。表达分析

发现，编码 Cu/Zn-SOD 的 cCu/Zn-SOD1 在花药

中高表达。在高温处理下，cCu/Zn-SOD1 和 cCu/
Zn-SOD2 的转录水平被抑制，导致水稻花药中

Cu/Zn-SOD 活性下降和 ROS 积累，最终导致花

粉活力下降和花药异常发育［45］。  

2.3 其他编码酶类基因

2.3.1 醛类脱氢酶基因 醛类是环境中普遍存

在的反应性有机分子，可引起氧化应激并产生

有 毒 的 自 由 基［46］。 而 醛 类 脱 氢 酶（Aldehyde 

Dehydrogenase，ALDH）是一组 NAD（P）+ 依赖

性酶，能够催化醛反应生成相应的羧酸，以拮

抗 ROS 的产生［47］。ALDH 参与非生物胁迫耐受

性、雄性不育恢复、胚胎发育及种子活力和成熟

过程［48］。崔旭等［49］从玉米中分离出第一个编

码线粒体 ALDH2 的 Rf2a 基因，其在雄性生殖过

程中起决定作用。水稻中编码线粒体乙醛脱氢酶

的 OsALDH2b 在 S7~S9b 期 高 表 达， 并 在 S8 期

和 S9a 期达到峰值。与野生型相比，osaldh2b 突

变体的绒毡层和小孢子外壁更薄，其绒毡层在

S8 期已完全提前降解，花药中异常累积 MDA。

表 1 参与水稻花药发育的 ROS 稳态调控基因

Table 1 ROS homeostasis regulation genes involved in rice anther development

基因

Gene

编码蛋白质

Encoded protein

表达部位

Expression site

植株表型

Plant phenotype

参考文献

Reference

OsRboh1 NADPH 氧化酶 花药绒毡层和小孢子 突变体绒毡层缺陷，小孢子发育异常 ［33］

OsRboh3 NADPH 氧化酶 花药绒毡层 突变体花粉活性低，绒毡层 PCD 异常 ［34］

OsHXK1 己糖激酶 花药绒毡层 过表达植株绒毡层严重肿胀，小孢子挤压变形 ［39］

OsCATB/2 过氧化氢酶 全株，花药优先 敲除植株花药薄而小，花粉部分不育 ［42-43］

cCu/Zn-SOD1 超氧化物歧化酶 花药 突变体花药小且皱缩，花粉部分不育 ［45］

OsALDH2b 醛类脱氢酶 全株，花药优先 突变体绒毡层提前降解，小孢子发育异常 ［50］

OsCOX11 细胞色素 C 氧化酶 花药绒毡层 突变体绒毡层 PCD 提前 ［53］

OsMT-1-4b 金属硫蛋白 根和花药 RNAi 植株花粉发育缺陷 ［10］

OsMT2b 金属硫蛋白 全株 未知 ［55］

OsMADS3 MADS 转录因子 花药绒毡层和小孢子 突变体绒毡层肿胀，花药壁紊乱 ［10］

bHLH142 bHLH 转录因子 花药 过表达植株花药小不开裂，小孢子塌陷 ［59］

OsAGO2 AGO 蛋白 花药绒毡层 敲除植株绒毡层严重肿胀，小孢子发育异常 ［39］

OsSAPK2 丝氨酸 / 苏氨酸蛋白激酶 花药绒毡层 突变体绒毡层 PCD 提前 ［62］

OsRACK1B WD-40 型跨膜蛋白 花药 过表达植株花药小不开裂，花粉内壁发育异常 ［63］

DTC1 DCD 结构域和 KELCH 重复序列蛋白 花药 突变体绒毡层降解延迟，花粉外壁发育异常 ［55］

EDT1 ATP- 柠檬酸裂解酶 幼穗 突变体花药小，绒毡层 PCD 提前 ［64］

OsHSP60-3B 热休克 60 蛋白 全株 突变体花药苍白，小孢子发育异常 ［65］

OsBP1 UDP 葡萄糖 4- 差向异构酶 花药绒毡层和花药壁 突变体绒毡层和中间层降解延迟 ［66］

ADT1 核膜定位蛋白 花药绒毡层 突变体绒毡层 PCD 提前 ［67］

OsTMS19 PPR 蛋白 花药 突变体花药小 ［68］

DPS1 CBS 结构域和 DUF21 结构域蛋白 幼穗 突变体花药室塌陷 ［69］
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这些研究表明，OsALDH2b 的突变会使得醛类物

质过量积累，导致绒毡层 PCD 提前、细胞过早

退化和小孢子异常发育［50］。 

2.3.2 细胞色素 c 氧化酶基因 细胞色素 c 氧化

酶（Cytochrome c oxidase，COX）是线粒体呼吸

链的重要组成部分，包含两个铜（Cu）中心，

其中的 COX11 蛋白可将 Cu+ 输送到 CuB 所在的

COX 复合物 COX1 亚基中心，促使复合物向分子

氧发生电子转移，为细胞提供能量［51-52］。拟南

芥中 COX11 在 ROS 代谢中起辅助作用，基因的

突变会导致花粉萌发受损［52］。野败型细胞质雄

性不育基因 352（WA352）与 OsCOX11 的相互作

用干扰了 OsCOX11 的正常功能，导致 ROS 代谢

受阻、ROS 水平升高，触发过早的绒毡层 PCD，

最终引发雄性不育。而 Rf 基因可通过不同机制

恢复 OsCOX11 的功能，维持 ROS 平衡，确保正

常的 PCD 进程，从而恢复育性。这些结果表明，

正常的 OsCOX11 功能涉及维持线粒体内的氧化还

原平衡，防止 ROS 过度积累，且为雄性不育所必

需［53］。

2.3.3 金属硫蛋白基因 MT 是一种分子量小、

富含半胱氨酸的小分子金属结合蛋白，可参与

清除 ROS 和维持金属离子的动态平衡［54］。水

稻 中 共 包 含 9 个 MT 成 员， 其 中 OsMT-1-4b 和

OsMT2b 可调控花药 ROS 的稳态水平。OsMT-1-4b
编码一种 I 型富含 Cys 的小金属结合蛋白，受

OsMADS3 所调控。OsMT-1-4b RNAi 植株在 S10

期和 S11 期表现出相对较高的 ROS 水平，超氧

化物阴离子异常积累，尤其在绒毡层和小孢子中

积累，表明 OsMADS3 通过 OsMT-1-4b 调节 ROS

水平，影响水稻雄性生殖发育［10］。体外表达的

OsMT2b 能够清除 O2
− 和·OH，保障花药发育过

程中维持正常的 ROS 水平［55］。

3 参与水稻花药发育的其他 ROS 稳态

调控基因

除 ROS 产生和清除基因外，参与水稻花药

发育的 ROS 稳态调控基因还包括编码 3 个转录

因 子（OsMADS3、bHLH142 和 OsAGO2） 和 9

个 其 他 蛋 白（OsSAPK2、OsRACK1B、DTC1、

EDT1、OsHSP60-3B、OsBP1、ADT1、OsTMS19

和 DPS1）的基因（表 1）。

3.1 编码转录因子类基因

3.1.1 OsMADS3 OsMADS3 编 码 含 MADS-box

结构域的转录因子，osmads3-4 突变体表现出绒

毡层浓缩异常，花药壁发育缺陷，小孢子退化，

花粉形状不规则。进一步研究发现，OsMADS3 

可直接与 OsMT-1-4b 的启动子结合来调控其表达

水平。体外表达的 OsMT-1-4b 可有效清除 O2
−，

当该基因表达被抑制时，花药中 ROS 稳态遭到

破坏，导致花药中 O2
− 异常积累和花粉育性降

低［10］。上述结果表明，OsMADS3 在一定程度

上通过调节 OsMT-1-4b 的表达来调控花药 ROS

稳态和花药发育。

3.1.2 bHLH142 bHLH 是 真 核 生 物 中 一 类 含

碱 性 螺 旋 - 环 - 螺 旋 的 蛋 白， 也 是 植 物 中 最

大 的 TF（Trans-cription factor） 家 族 之 一， 其

通过形成同源二聚体或异二聚体复合物并结合

到特定的 DNA 靶位点，参与调节各种生物过

程［56-58］。 水 稻 基 因 组 中 含 177 个 bHLH 基

因， 目 前 已 鉴 定 出 5 个 bHLH（UDT1、TDR、

EAT1、OsbHLH35 和 OsbHLH142）基因参与花

药发育，其中 OsbHLH142 通过调节 ROS 稳态参

与花药发育。bHLH142 突变植株的花药较小不

开裂、花粉活力低，表现为雄性不育。表达分析

显示，OsMADS3 和 OsMT2b 等基因在其花药发

育后期下调，且在 S9~S12 期 O2
− 水平较高，表

明 bHLH142 的过量表达会改变 ROS 清除基因的

表达水平，导致清除活性下降并引发 ROS 积累，

最终造成雄配子体发育异常［59］。

3.1.3 OsAGO2 OsAGO2 编码 AGO（ARGONAU

TE） 蛋 白， 可 作 用 于 OsHXK1 的 上 游， 通 过

DNA 甲基化来直接调控其表达。OsAGO2 敲除植

株中 ROS 的过度积累会导致绒毡层 PCD 提前，

同时相关 OsRboh 基因的表达水平明显改变，表

明 OsAGO2 可通过调控 OsHXK1 来维持 ROS 稳

态，从而影响绒毡层 PCD 和花粉育性［39］。

3.2 编码相关蛋白基因

3.2.1 OsSAPK2 应 激 活 化 蛋 白 激 酶（Stress-

activated protein kinase，SAPK2）是一类丝氨酸 /

苏 氨 酸 蛋 白 激 酶， 是 脱 落 酸（Abscisic acid，

ABA）信号转导的重要介质［60］。研究发现，高
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温会诱导 ABA 积累，激活花药中 ROS 的累积［61］。

OsSAPK2 在水稻花药中的表达部位与经高温处

理后细胞中 ABA 的分布一致，这可能是由于高

温处理下花药受到严重的氧化应激而导致。此

外，OsSAPK2 可与水稻花药和幼穗中高度表达的

OsRH4 互作，表明 OsSAPK2 可能通过与 OsRH4

相互作用来调节 ABA 介导的 ROS 产生和绒毡层

PCD 的发生［62］。

3.2.2 OsRACK1B OsRACK1B 编码活化的蛋白

激酶 C 受体，是一类 WD-40 型跨膜蛋白，可参

与调控植物的种子萌发、生长、环境胁迫反应和

开花等过程。研究发现，OsRACK1B 过表达植

株花药较小不开裂，花粉内壁不能正常发育，

同时 OsRboh4 和抗氧化酶相关基因呈现差异表

达。进一步分析发现，OsRACK1B 可与 OsRboh4

的 N- 末端区域相互作用 ［63］ 。这些结果表明，

OsRACK1B 通过 NADPH 依赖的 H2O2 信号通路

来调控水稻花粉和花药发育。

3.2.3 DTC1 DTC1 编 码 一 种 DCD 结 构 域

和 KELCH 重 复 序 列 的 蛋 白 质， 作 用 于 CP1、

AP25、AP37、CYP7O4B2 和 OsC6 的上游，其表

达受 MSP1、DTM1、UDT1 和 TDR 等基因调控。

dtc1 突变体绒毡层在 S10 期表现出降解延迟，同

时其花粉粒外壁发育异常、花粉不规则。研究还

发现 DTC1 可与 ROS 清除剂 OsMT2b 相互作用来

调控 ROS 稳态，进而控制绒毡层 PCD，影响花

药绒毡层发育［55］。

3.2.4 EDT1 EDT1 编 码 ATP- 柠 檬 酸 裂 解 酶

（ATP-citrate lyase，ACL）。edt1 突 变 体 在 S9

期时绒毡层浓缩更快，在 S8 期和 S9 期的 ROS

水平较高，同时 edt1 突变体花药中 ATP 水平、

能 量 电 荷 和 脂 肪 酸 含 量 均 明 显 降 低。 此 外，

EDT1 重组蛋白具有 ACL 的功能，并可与 ACLB1

互作，表明 EDT1 功能障碍可导致花药中 ROS

积累量和能量减少，最终引起花药发育异常［64］。

3.2.5 OsHSP60-3B OsHSP60-3B 编 码 一 种 含

HSP60-TCP1 结构域的热休克 60 蛋白，其蛋白

产物定位于质体。OsHSP60-3B 可与质体中参与

淀粉颗粒形成的 FLO6 蛋白相互作用。在高温条

件下，oshsp60-3b 突变体育性发生改变，ROS 过

量积累，同时热应激相关 HSPs 和 HSFs 的表达

显著上调；而 OsHSP60-3B 过表达植株的花粉耐

热性会增强。这表明 OsHSP60-3B 可能通过调节

ROS 水平或热应激相关基因的表达来影响雄性生

殖过程［65］。

3.2.6 OsBP1 OsBP1 编码 UDP 葡萄糖 4- 差向

异构酶 1（UGE1），其蛋白定位于细胞质和细胞

核。bp1 突变体绒毡层和中间层降解延迟，花粉

壁发育不规则，ROS 过度积累。体外表达的 BP1

蛋白可将 UDP 葡萄糖转化为 UDP 半乳糖，推测

OsBP1 功能的丧失可能影响 UDP-Glc 向 UDP-Gal

转化，并导致游离 UDP-Glc 增加和 ROS 积累异常，

最终导致绒毡层延迟降解［66］。

3.2.7 ADT1 ADT1 编码一种核膜定位蛋白，在

S6 期表达量较高并逐渐增加，在 S9 期达到峰值。

adt1 突变体中 ROS 过度积累使得绒毡层 PCD 提

前发生。进一步分析发现 ADT1 可通过与 ROS

清除剂 OsMT2b 相互作用来调节 ROS 稳态平衡

和花药发育［67］。

3.2.8 OsTMS19 OsTMS19 编码一种新型五肽

重复序列（PPR）蛋白，在花药的 S10 和 S11 期

高 表 达。 光 / 温 敏 雄 性 不 育 系（Photo/thermo-

sensitive genic male sterile，P/TGMS） 的 ostms19
突变体在高温下表现不育，其花药中 ROS 水平

显著高于野生型，表明 ostms19 突变体由于线粒

体功能缺陷导致氧化爆发，促使 ROS 异常产生，

最终影响花药小孢子发育［68］。

3.2.9 DPS1 DPS1 编码一种线粒体定位的蛋白

质，包含单个 CBS 结构域和 DUF21 结构域，可

与 ROS 清除剂 Trx1 和 Trx20 互作。dps1 突变体

中部小穗不育、花药较小且呈白色、无花粉粒、

花药室塌陷、未见小孢子。同时，dps1 突变体

退化的顶部小穗中具有较高的 ROS 水平和 MDA

含量，但其 SOD 和 CAT 活性较低，表明 DPS1 

通过与 Trx1 和 Trx20 相互作用来清除 ROS，使

ROS 稳态趋于平衡，维持花药正常发育［69］。

4 结语与展望

ROS 稳态在植物雄性生殖发育过程中具有重

要作用，目前已鉴定出 21 个 ROS 稳态相关基因

参与水稻花药发育调控（表 1）。其中以 ROS 清

除基因和编码其他蛋白的 ROS 稳态基因的研究
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相对较多，但关于参与调控花药发育的 ROS 产

生基因研究仍然不够深入。水稻中 RBOH 家族的

9 个成员（OsRboh1~9）参与植物信号转导和发

育过程，如根毛形成、耐热性调控、免疫应答、

高温胁迫响应等，其中仅 OsRboh1 和 OsRboh3
参与水稻花药发育。ROS 清除酶系统包含 CAT、

SOD、APX、POD、GSH 等，但目前研究较多的

只有 CAT 和 SOD，其他 ROS 清除基因是否也参

与水稻花药发育或存在功能冗余尚未可知。此外，

关于参与调控水稻花药发育的 ROS 稳态转录因

子的网络解析不够全面，例如，转录因子的上游

基因如何调控该基因？其 box 序列识别和结合的

机制也不够清晰，且下游调控机制研究有限，如

是否能通过下游调控 ROS 清除基因来参与水稻

花药发育？目前，关于 ROS 稳态转录因子之间

是否存在相互作用的研究也不够深入。因此，未

来需要借助更先进的监测技术来研究 ROS 的动

态变化，并对 ROS 进行定量分析。

同时，花药绒毡层 PCD 受花药 ROS 稳态水

平严格调控，ROS 稳态水平的失衡会使得绒毡层

PCD 提前或推迟，导致花粉败育。虽然已有 30

余个影响水稻绒毡层 PCD 的基因被鉴定，但仅

限于 osmads3、dtc1、ago2 和 edt1 等少数几个突

变体。且最新研究认为，绒毡层 PCD 不仅仅是

一个简单的生物学事件，根据 ROS 的变化趋势

和 PCD 信号出现的时间可分为 PCD 起始和 PCD

执行两个阶段，其均受 ROS 水平调控，但相关

机理及调控途径存在明显差异。花药 ROS 稳态

水平如何影响绒毡层 PCD 尚不清楚，怎样精确

调控 PCD 起始及随后的 PCD 执行也需进一步分

析。为探索并阐明其相互关系及作用机制，分离

和鉴定花药 ROS 稳态水平失衡、绒毡层 PCD 异

常的花药突变体显得尤为重要。

总体来说，目前对鉴定出的 21 个 ROS 稳态

相关基因的研究主要侧重于基础研究，在实际应

用中，仅 OsCOX11 正应用于育种研究，其已与

WA 系的 WA352 完成配组［53］。究其原因，可能

是这些基因均属核不育基因，在实际杂交配组中，

不能大量繁育不育系。值得关注的是，最近兴起

的“智能”不育系（第三代杂交水稻技术）克服

了三系法和两系法杂交育种技术的缺点，能使隐

性核不育基因用于杂交稻的培育。通过该技术，

已成功培育出水稻核不育基因 NP1 和 CYP704B2
的智能不育系并进行杂交配组［70］。下一步，可

利用该技术来创制这些 ROS 稳态相关基因的智

能不育系。同时，鉴于温度变化、胁迫等会导致

ROS 相关基因的表达量明显改变，可尝试通过外

部环境因素的改变来调控 ROS 的水平，继而调

控水稻的育性。
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