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摘要: 花粉直感在植物中广泛存在, 对农林作物及园艺植物的育种和生产具有重要的现实意义, 可用于改良品

种、提高产量和品质以及增加经济效益。本文重点综述了植物花粉直感对果实和种子各项性状的影响, 并探

讨了花粉直感的内在调控机理, 最后提出要充分利用细胞生物学、分子生物学及组学(基因组、转录组、蛋白

组和代谢组)等现代生物学技术, 进行多层次的综合研究, 以揭示花粉直感现象的内在分子调控机理。
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世界上超过75%的主要粮食作物依靠异花授

粉来获得最佳产量, 这对于生产足够全球人口所

需的粮食至关重要(Klatt等2014)。作物的异花授

粉对人类健康也十分重要, 降低异花授粉水平很

可能严重降低粮食品质, 从而影响人体营养(Ellis
等2015; Smith等2015)。此外, 异花授粉的研究对

园艺植物、经济林以及果蔬等作物的育种和生产

也具有重要的现实意义, 可为改良品种、配置授

粉树、提高产量和品质以及增加经济效益提供理

论依据。这种不同亲本的花粉影响母本植物所结

果实或种子的现象称为花粉直感(Liu 2008)。
1881年, Focke (1881)将花粉直感定义为“xenia”, 

用于描述其在母体组织, 如: 果皮、种皮以及其他

相关结构中的影响。而在当时, 胚乳仍被认为是

一种母体组织, 因此“xenia”与胚乳效应也密切相

关。1898年, Nawaschin (1898)发现了双受精现象, 
胚乳不再是单纯的母体组织, 但“xenia”仍旧被用于

描述胚乳中的花粉直感。1928年, Swingle (1928)
将“xenia”误解为仅用于描述胚乳中的花粉直感, 
而创造了“metaxenia”, 以描述母体组织中的花粉

效应。1992年, Denney (1992)总结纠正了前人的观

点, 重新将“xenia”定义为异花授粉影响母本植物所

结果实或种子(包括胚和胚乳)特征的现象, “metax-
enia”则用于描述异花授粉对母体组织的影响。

目前, 国内主要将花粉直感分为两种: 种子直

感和果实直感。在玉米(Zea mays)等少数农作物的

研究中, 也会把花粉直感称为当代(F0代)杂种优势

或当代显性。但在很多物种中, 种子和母体组织

的直感现象并存, 且除了少数裸子植物以外, 种子原

本就是果实的组成部分。因此, 笔者不再单独论述

种子直感和果实直感。本文综述了植物花粉直感

对果实和种子的影响, 并对其提出展望, 以期为今后

花粉直感内在机制的研究及其应用奠定基础。

1  花粉直感现象

1.1  花粉直感对果实/种子外在品质的影响

最直观常见的花粉直感现象就是玉米的一根

果穗上结出不同颜色的籽粒(崔丽娜等2010)。除

颜色外, 花粉直感还影响果实/种子的大小、形状

和质量等外在特征。玉米籽粒大小和质量上的花

粉直感现象是普遍存在的; 在双亲籽粒表型差异

明显时, 异花授粉能增加玉米籽粒质量; 千粒重在

授粉几天后就表现出明显的杂交优势, 且杂交优

势在胚发育的第一阶段最明显。赵文耀(1981)将
玉米父母本花粉混合后授粉, 然后通过籽粒颜色

来区分自交籽粒和杂交籽粒, 结果表明, 与自交籽

粒相比, 异花授粉籽粒的百粒重增加了17%, 而用

其中5个单交种进行自交和杂交实验, 杂交籽的百

粒重仅比自交增加8.8%, 因此认为异花授粉的籽粒

能更高效地利用母体养分。除玉米外, 棉花(Gos-
sypium hirsutum)、大白菜(Brassica pekinensis)等
农作物的外在品质也存在花粉直感现象(Pahlavani
和Abolhasani 2006; 朱焕焕等2016)。
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花粉直感对果实/种子外在品质的影响在经济

林木中也很常见。不同来源的花粉对栗属(Casta-
nea)作物种子的大小、形状、颜色以及种皮剥离

的难易都有显著的影响(Zhang等2016)。父本单果

质量大, 所结板栗(Castanea mollissima)果实的单果

质量普遍较大(陆斌等2002)。胡桃科植物中同样存

在这一现象, 异花授粉对核桃(Juglans regia)的大

小、质量、果形指数以及壳厚均有影响(Golzari等
2016); 薄壳山核桃(Carya illinoinensis)花粉授粉山

核桃(C. cathayensis)后, 所结果实更大更重, 假果皮

更绿, 花粉直感现象明显(徐沁怡等2017)。异花授

粉也影响了澳洲坚果(Macadamia ternifolia)的壳果

横径以及果形指数, 增加了果实的大小、单果重

和出仁率(贺熙勇等2016; Herbert等2019)。油茶

(Camellia oleifera)单果重、鲜出籽率和单籽粒质

量都表现出花粉直感效应, 并且存在双向影响, 其
效果受亲本影响较大(曹永庆等2016)。此外, 异花

授粉还影响榛子(Corylus chinensis)和橄榄(Canarium 
album)的外在品质(Fattahi等2014; Shemer等2014)。 

目前, 对水果类作物外在品质的花粉直感也

进行了大量的研究。例如, 梨(Pyrus)果实的果皮

的颜色、光洁度、果点大小、单果重、果实大

小、果实硬度和果形指数都存在花粉直感现象(徐
胜利等2014)。此外, 梨果实的种子数目、种子单

粒重也表现出明显的花粉直感效应(曼苏尔·那斯

尔等2019)。苹果(Malus pumila)的果皮颜色、着色

面积、果点大小和密度、角质层厚度、果实大小、

单果重、果形指数和果实硬度均存在明显花粉直

感现象(马静等2018; 赵菊莲等2019); 王延秀等

(2014)的试验结果显示, 苹果的果实果棱数、梗洼

深度和开裂率也表现出花粉直感效应。石榴(Pu-
nica granatum)果实的果形指数、果皮颜色与厚

度、质量、可食率、种皮颜色、种子形状、质量

及硬度都存在花粉直感现象(薛辉等2016; Ghara-
ghani等2017)。花粉直感对柑橘属(Citrus)果实的影

响也非常明显, 异花授粉显著影响其果形指数、果

皮厚度、单果重、裂果率以及种子数量(王琦等2015; 
林航等2015)。研究者也对猕猴桃(Actinidia chin-
ensis)和火龙果(Hylocereus undulatus)的花粉直感

做了大量的研究。猕猴桃的果实大小、质量、果

形指数和硬度表现出明显的花粉直感效应(齐秀娟

等2007)。猕猴桃果实表皮茸毛的有无, 果肉颜色, 
果实的胎座类型, 种子的数量、形状和质量也存

在花粉直感现象(李亮等2015; 李志等2016)。花粉

直感影响火龙果的果形指数和食用率; 刘友接等

(2017)研究表明, 异花授粉提高了‘富贵红’火龙果

单果重, 降低了裂果率, 增加种子数量和质量, 改
变了果肉颜色。

除此之外, 研究者还发现李(Prunus salicina)、
枸杞(Lycium)、葡萄(Vitis vinifera)、蓝莓(Vaccini-
um)、杨梅(Myrica rubra)及芒果(Mangifera indica)
的外在品质都存在花粉直感现象(张静茹等2017; 
何军等2013; Sabir 2015; Taber和Olmstead 2016; 戚
行江等2017; 章希娟等2017)。
1.2  花粉直感对果实/种子内在品质的影响

花粉直感对果实/种子内在品质的影响包括油

脂、蛋白、糖以及维生素等物质的含量及组分。

例如 :  不同的父本授粉会影响玉米籽粒的蛋白

质、赖氨酸、淀粉和油脂含量(Alexander 1999)。
李海军等(2006)的试验结果表明, 玉米籽粒的花粉

直感存在正负双向影响, 其中, 蛋白质当代杂种优

势最高达54.1%, 赖氨酸当代杂种优势达15.6%。

花粉直感对经济林木的果实内在品质也有明

显影响。例如, 栗属作物果实的蛋白质、淀粉、

VC、可溶性糖和矿物质元素含量均存在明显的花

粉直感现象(赵志珩等2012); 锥栗(Castanea henryi)
果实中的Fe、Zn、Mn、N、P和K等矿质元素含

量也有明显的花粉直感效应(邹锋等2019), 且授粉

父本的某些优良性状能够在多个母本的果实中表

现(Zhang等2016)。澳洲坚果果仁的氨基酸组分、

天冬氨酸含量、总糖含量、油酸和亚油酸含量均

表现出明显的花粉直感效应(贺熙勇等2016)。花

粉亲本的类型也显着影响核桃籽粒的总脂肪和蛋

白质含量(Golzari等2016)。                                         
花粉直感对水果类果实内在品质的影响不断

被报道。例如, 花粉直感影响梨果实的可溶性固

形物、VC、总糖、总酸以及石细胞含量(徐胜利

等2014)。苹果的可溶性固形物含量、花青苷含

量、VC含量、干物质含量、糖和酸的含量及比值

均表现出明显的花粉直感效应(Wang等2017; 马静
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等2018); 于立洋等(2017)对新疆野苹果的研究发

现, 异花授粉改变了果实的香气成分, 包括醛、

醇、酸和酯的组分及比重。猕猴桃果实的可溶性

固形物、VC、糖和酸的含量也存在明显的花粉直

感现象(李志等2016; 王国立等2018); 卜范文等

(2012)发现, 花粉亲本影响猕猴桃籽油的不饱和脂

肪酸含量, 尤其是角鲨烯。火龙果的可溶性固形

物、总糖、氨基酸、VC含量、糖酸比以及风味都

存在花粉直感效应(刘友接等2017)。花粉直感也

显著影响柑橘橙果实的内在品质。异花授粉提高

了福橘(Citrus reticulata)果实的可溶性固形物、氨

基酸以及总糖含量, 其中果糖及甜味氨基酸比例

明显增加(王琦等2015)。陈秋夏等(2005)用当地土

柚(Citrus maxima)授粉‘永嘉早香柚’, 发现果肉中

可溶性糖含量增加, 不溶性膳食纤维的含量降低, 
贮藏时的枯水现象受到明显抑制。

此外, 花粉直感也影响李、枸杞、杨梅、蓝莓

以及芒果等物种的果实内在品质(张静茹等2017; 
何军等2013; 戚行江等2017; Taber和Olmstead 
2016; 章希娟等2017)。 
1.3  花粉直感对果实/种子坐果率和发育期的影响

玉米籽粒质量的花粉直感得益于灌浆期的延

长(Tsai和Tsai 1990), 长生育期玉米的花粉能延长

短生育期玉米的灌浆期, 提高其产量, 反交则无明

显增产效果(Weiland 1992)。除玉米外, 花粉直感也

对经济林木的坐果率及发育期有显著影响。例如, 
花粉直感影响板栗果实成熟期的长度(王猛和彭邵

锋等2006)。研究人员还发现异花授粉增加了澳洲

坚果的坐果率和结实率(贺熙勇等2016; Herbert等
2019)。Fattahi等(2014)也发现异花授粉能提高榛子

的坐果率。肖良俊等(2017)发现核桃种间杂交后, 
结实率和落果率差异较大, 结实率在2%~67%之间, 
变异系数107%, 落果率33%~98%, 变异系数33%。

花粉直感也影响水果的坐果率及发育期。例

如, 异花授粉影响梨果实的坐果率(王家珍等2009), 
用早熟品种授粉, 能提早梨幼果的膨大(马光跃等

2006)。异花授粉能明显提高蓝莓坐果率, 缩短果

实发育期(Miller等2011); 而且明显缩短蓝莓果实发

育期的花粉一般也能提高果实质量, 而这些花粉通

常来自于自交亲和性强的品种(Ehlenfeldt 2003)。

大量的研究还表明, 李、枸杞及猕猴桃在坐果率上

也存在花粉直感效应(张静茹等2017; 何军等2013; 
李志等2016)。
1.4  花粉直感对果实/种子及母体组织其他方面的

影响

花粉直感还影响果实及母体组织的酶系统及

其他生理活动。玉米杂交当代在干物质利用、转

化和储存方面的能力更强(李凤海1999), 异花授粉

对玉米酶活性的影响在受精后早期就表现出来, 
在14 d时影响最大, 随后下降(Bulant等2000)。异

花授粉后母本叶片的过氧化物酶、酯酶酶谱与自

交后差异显著, 杂交籽粒产生了区别于母体的酶

系统, 提高了库容, 增加了库源和光合产物的分配

效率, 且新的酶系统在去除杂交子粒(果穗)后仍有

作用(史振声等1996)。周芳等(2007)进一步研究发

现, 异花授粉降低了玉米植株过氧化物酶和丙二

醛的含量, 提高了脯氨酸的含量, 增强了母体植株

的抗逆性; 去除杂交果穗后, 其生理指标部分减弱

但并未消失, 进一步证明了花粉直感对母本植株

的影响。此外, 异花授粉改变了鸭梨果实的过氧

化物酶及同工酶酶谱(陈景顺等1999); 增强了杨梅

果实中蔗糖合成酶和蔗糖磷酸合成酶的活性(戚行

江等2017)。徐沁怡等(2017)和黄仁等(2019)研究

发现, 山核桃授薄壳山核桃花粉后, 果实变大增重, 
假果皮光合作用对自身干物质累积的贡献率提高

75%, 这可能是由于假果皮光合能力和抗光抑制能

力的增强。

此外, 对玉米的胞质雄性不育和花粉直感联

合效应的研究发现, 花粉直感对同一个杂交种的

不育和可育品种的影响是不同的, 呈现出与胞质

雄性不育的某种相互作用(Botinovic等2010)。

2  花粉直感机理的研究

2.1  花粉直感的遗传机理研究

胚和胚乳中的花粉直感来源于双受精, 本身

就是一种杂种效应, 受到父母本亲和性的影响。

例如: 授粉品种影响猕猴桃的座果率, 父母本亲缘

关系较近, 座果率相对较高, 单果种子数较多; 父
母本亲缘关系越远, 座果率越低(李亮等2015)。枸

杞的自交亲和性越差, 异花授粉后坐果率提高幅
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度越大(何军等2013)。成功双受精后, 胚和胚乳的

表型受到重组基因型的影响。在玉米中, 赖氨酸含

量与籽粒基因型及胚乳类型相关(史振声1987)。
Tsai和Tsai (1990)也证实玉米的花粉直感存在基因

型的特异性。Alexander(1999)认为玉米籽粒油分

的花粉直感特异性是由于基因连锁控制了油分的

含量和粒重。此外, 异花授粉果实的表型还受到

副突变、转座子和基因印记等改变基因表达事件

的影响, 规律性弱, 存在双向效应, 在不同种、品

种中都表现出差异性。例如: 在玉米中, 父本印记

已经证实可以明显地影响玉米胚乳的发育, 从而

改变玉米的籽粒大小(Lin 1982)。玉米的淀粉、油

脂和蛋白含量都存在花粉直感现象。然而, Letch-
worth和Lambert (1998)研究认为, 玉米籽粒的蛋白

质和淀粉含量具有较强的母本效应, 受父本影响

小。贾玉峰等(2004)也发现母本对异花授粉籽粒

蛋白质含量的影响较复杂, 不同组合表现存在差

异, 无明显趋势。在苹果、油茶、核桃等物种中

也都发现花粉直感效应的影响复杂, 规律性不强

(曹永庆等2016; 肖良俊等2017)。此外, 胚和胚乳

这两种父母本基因组合的产物, 在物种的延续过

程中遵循着截然不同的发展道路, 并具有两种截

然不同的功能。胚由卵细胞和精细胞融合形成, 
胚乳则由分化的两个极核与精细胞融合而成。对

被子植物来说, 极核和卵细胞之间的这种分化可

能具有一种裸子植物所没有的特殊杂交活力, 这
可能涉及种子和果实的大小问题。胚和胚乳中, 
父本基因剂量(2n胚:3n胚乳)的不同, 也可能与花粉

直感特性有关(Denney 1992)。
2.2  花粉直感的分子生化研究

2.2.1  激素

植物坐果以及果实生长发育在很大程度上取决

于植物激素的生物合成和相互作用。生长素(auxin, 
IAA)、赤霉素(gibberellin, GA)、细胞分裂素(cyto-
kinin, CTK)和油菜素内酯(brassinolide, BR)等植物

激素都被证明在坐果和随后的果实发育中发挥作

用(Choudhary等2012; Hwang等2012)。
Swingle (1928)提出了一种激素引起花粉直感

的假说, 胚或胚乳中分泌激素或类似于激素的可

溶性物质, 扩散到构成种子和果实的母本植物的

组织中, 并对这些组织产生特定的影响, 而这些特

定的影响随着父本的改变而变化。小麦(Triticum 
aestivum)、玉米和水稻(Oryza sativa)中, 都发现在

决定籽粒最终库容大小的胚乳核和细胞快速分裂

的阶段, 内源CTKs急剧增加(Yang等2003; Brugière
等2008)。豆科植物中, 发现游离核时期的液体胚

乳中CTKs含量具有高瞬时峰值(Emery等2000)。
在未成熟番茄(Lycopersicon esculentum)果实的子

房中也检测到大量BRs的合成(Montoya等2005)。
刺梨(Rosa roxbunghii)果实的内源GA1+3和IAA含量

随着种子的发育逐渐增加, 种子成熟后逐渐下降

(樊卫国等2004)。在拟南芥(Arabidopsis thaliana)
中, 双受精形成胚乳后, 胚乳中合成的生长素运

输到珠被, 促进了种皮的发育(Figueiredo等2015, 
2016)。

Denney (1992)综合前人的研究提出: 果实内

源激素水平的差异导致了花粉直感。较小的果实

(种子+果皮)将具有较低水平的激素, 较大的果实

会有更高水平的激素, 外源植物生长调节物质的施

用能增加果实的大小。对黄花梨的实验表明, 在果

实的快速生长期, 大果品种授粉果实的CKs和GA
含量几乎是小果品种授粉的2倍(吴少华等1986)。
异花授粉同样增加了沙田柚果实的大小和质量, 
其幼果内源促进类激素含量明显高于自花授粉, 
ABA含量则明显低于后者, 并且果实快速发育期

与内源IAA和GA1+3含量的高峰期相吻合(聂磊和刘

鸿先2002)。在单种子果实中或单果种子数量没有

明显差异时, 果实内源激素水平的高低源于父本

遗传信息的差异(秦立者等2002); 而在单果种子数

量存在明显差异时, 更多的种子意味着更高的激

素水平, 果实大小与种子数量正相关(Taber和Olm-
stead 2016)。例如: 异花授粉下, 京白梨的可滴定

酸含量与成熟种子数显著相关(沙海峰等2006)。
异花授粉也改变了砀山酥梨种子的激素含量, 种
子数多、种子质量大的品种授粉, 种子内源IAA、

GA和ZR含量普遍更高(潘海发等2012)。
近期的研究还发现外源植物生长调节物质诱

导及激素信号成分的过表达与异花授粉有相似的

效应。例如, 外施2,4-表油菜素内酯提高了番茄果

实的类胡萝卜素含量, 3个转入拟南芥BR信号转导
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核心功能基因BZR1-1D的番茄株系, 所结果实的类

胡萝卜素、可溶性固形物、可溶性糖和抗坏血酸

含量均显著上升。此外, 2个转基因株系的果实在

绿熟期表现为深绿色, 叶绿体相关基因的表达上

调(Liu等2014)。水稻籽粒在灌浆上的差异被证明

与细胞分裂素氧化酶活性及含量相关, 外源CTK
能通过影响细胞周期, 促进胚乳细胞分裂并显著

改善籽粒的灌浆(Panda等2018)。Qian等(2018)用
CPPU、NAA和GA4+7诱导黄瓜(Cucumis sativus)单
性结实, 所结果实的大小、形状和重量与授粉果

实相比都无明显差异, 且CPPU处理提高了果肉硬

度, 降低了酚酸和维生素C的含量。 GA4 + 7处理降

低了果肉硬度, 但增加了总黄酮和蛋白质含量。

随着研究的深入, 果实发育过程中内源激素

互作的机制也逐步被发现。在番茄中, CKs可能通

过调节GA和IAA的合成诱导单性结实, 而IAA信

号通路调控了番茄果实的叶绿素含量、光合效率

以及糖代谢(Ding等2013; Sagar等2013)。香梨脱萼

品种和宿萼品种的花粉通过调控果实中内源IAA、

GA3、ETH及ABA的表达模式, 控制了萼片的脱落

与否(徐胜利等2015)。在草莓(Fragaria×ananassa)
果实发育的早期, 生长素促进果实的横向生长, 而
赤霉素促进其纵向伸长。FveCYP707A4a通过整合

草莓中IAA、GA和ABA的信号调控了果实大小和

成熟时间(Liao等2018)。水稻中陆续发现BR信号

传导相关基因在幼穗中的特异高表达调控了籽粒

的尺寸和重量(Hu等2018)。其中, OsBZR1直接调

控产量决定基因以控制多种生物过程(Tong和Chu 
2018), 并影响水稻中的GA生物合成(Tong等2014)。
Liu等(2018)研究分析了2种苦荞麦(Fagopyrum ta-
taricum)的果实发育情况, 发现IAA和ABA含量的

相对平衡是调节细胞分裂速率的关键因素, 并最

终影响了果实的大小。

2.2.2  多胺

多胺包括腐胺(Put)、亚精胺(Spd)和精胺

(Spm), 是脂肪族胺类生物调节剂。在植物中, Put
先转化为Spd, 然后转化为Spm。多胺在植物的生

长和发育中发挥了重要作用。相关报道指出, 多
胺与植物激素共同调控了果实的生长发育, 多胺

还能替代激素的部分功能(李建勇等2005)。

在许多作物的研究中发现, 果实的快速生长

期, 内源多胺的合成速率和细胞分裂速率同时增

加, 到了发育后期, 内源多胺含量迅速降低(陈杰忠

等2006)。在玉米的败育籽粒中, 内源多胺含量远

低于正常籽粒(Liang和Lur 2002)。在生长的初期, 
芒果果实含有高水平的多胺, 尤其是Spm和Spd 
(Malik和Singh 2004) 。蔡建秀(2007)等对枇杷(Eri-
obotrya japonica)果实的研究表明, 在胚和果肉的

快速生长阶段, 多胺和激素含量迅速上升, 两者间

存在一定的关联作用。不同多胺在发育番茄果实

中具有不同的作用, 包括糖、乙烯和番茄红素含

量等成熟相关生理参数的变化与Spd和Spm含量呈

正相关, 但与Put含量呈负相关(Handa和Mattoo 
2010)。多胺和乙烯具有共同的合成前体S-腺苷基

甲硫氨酸(Martin-Tanguy 2001)。番茄果实中过表

达的S-腺昔甲硫氨酸脱羧酶, 促使Put转化为Spm
和Spd, 抑制乙烯合成, 并影响包括氨基酸、糖和

能量在内的多种细胞通路的表达水平, 从而增加

番茄红素含量, 延长保质期并改善果实品质(Pand-
ey等2015; Fatima等2016)。多胺在葡萄浆果成熟

中起重要作用, 包括细胞增大和香气物质的积累

(Fortes等2015)。外源多胺有效延缓了桃果实成熟

过程中的软化现象(Torrigiani等2012)。内源多胺

的较高浓度时期与油棕(Elaeis guineensis)果实的

迅速膨大期相吻合(Teh等2014)。外源Put可通过

促进辣椒(Capsicum annuum)果实内源多胺的合成

来促进辣椒素的积累(陈俊琴等2015)。外源Put能
增加藤稔葡萄的总糖含量, 降低可滴定酸含量, 提
高果实品质(马丽等2015)。在对砂梨的研究中发现, 
果实中的游离态多胺与细胞分裂关系密切, 而束缚

态多胺则与细胞体积的增大相关(李璇等2016)。
Guo等(2018)发现多胺, 特别是精胺, 控制内源激素, 
以ABA主导, IAA参与和乙烯协调的方式调控草莓

果实成熟。多胺还参与调控覆盆子(Rubus occi-
dentalis)和海枣(Phoenix dactylifera)的果实成熟

(Diboun等2015; Simpson等2017)。基于以上研究, 
我们推测, 多胺可能在花粉直感中起着关键的作

用。但与此同时, 多胺在果实成熟过程中的作用

也存在争议(Neily等2011)。因此, 需要更多的研究

来进一步了解多胺在果实成熟中的作用。 
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2.2.3  mRNA及未知的花粉管释放物

传统上, RNA分子被认为只能在产生它们的

细胞中发挥功能。然而, 越来越多的分子和细胞

生物学证据表明, RNA分子可以通过胞间连丝和

韧皮部从细胞转运到另一个细胞, 实现远距离传

递, 调控靶组织中的基因表达(Voinnet 2009)。陆

续有研究证明内源mRNA分子不仅在植物细胞之

间传播, 而且还能够在发育组织中引起表型变化

(Xia等2018; Yang等2019)在一些物种的韧皮部渗

出物中通过组学分析出了1 500种不同的mRNA和

数千种smallRNA (Lough和Lucas 2006)。外泌体来

源RNA (esRNA)可以通过外泌体以类似激素但更

有效的方式在动物细胞的微环境中排出(Valadi等
2007)。esRNA包括microRNA和mRNA, 而mRNA的

信号传导作用较miRNA更为丰富(Voinnet 2009)。
Kudo和Harada (2007)研究发现没有任何叶子的番

茄砧木中的RNA可以改变马铃薯的叶形态。

更有趣的是, 学者们不仅在哺乳动物的精子

中发现了mRNAs, 在植物的雄配子中也发现了

mRNAs。例如, 玉米的精子细胞中含有复杂多样

的mRNAs (Engel等2003)。Liu (2008)假设指出触

发花粉直感效应的信号可能是mRNAs, 这些RNA
分子可能是被花粉管释放并扩散到种子以及其他

母体组织中, 也可能是来自于胚和胚乳这些合子

组织, 易位的mRNAs引起果实或种子的大小、形

状、颜色、发育时间和化学成分的变化。Piotto等
(2013)用多毛的野生番茄S. galapagense给2种无毛

的S. lycopersicum品种授粉, 相较于自交果实, S. 
galapagense的花粉并没有增大果实的表皮细胞密

度, 但却能够提高表皮上的毛状体密度。类似于

番茄表皮毛状体密度的例子很难用激素和多胺等

理论来解释, 很可能是由花粉管中携带雄性基因

的细胞产生的mRNA远程调控了母体组织的性状

表达。而拟南芥突变体体系就为花粉直感的机制

研究提供理想的实验材料。Kasahara等(2013)以精

子受精缺陷型拟南芥突变体gcs1+/-为研究对象, 研
究发现, 花粉管释放的物质可以在没有双受精的

情况下触发胚珠增大, 但由于该突变体的花粉管

仍含有两个精子细胞, 因此仍然不能确定启动胚

珠增大的信号来自花粉管内含物还是来自精子细

胞。Kasahara等(2017)对体外培养的胚珠进行试

验, 发现触发胚珠增大的花粉管内含物不是生长

素和赤霉素。Zhong等(2017)用能产生没有精子细

胞的花粉粒的拟南芥突变体drop1-drop2-做了进一

步的实验。以未经授粉的WT去雄雌蕊作为对照, 
给去雄的WT雌蕊分别授drop1-drop2-花粉以及WT
花粉粒, 授粉36 h后, 发现未受精的胚珠尺寸最小; 
drop1–drop2–花粉粒授粉的胚珠, 花粉管进入后双

受精失败, 表现出中等尺寸; WT花粉授粉的胚珠

尺寸最大。结果表明花粉管内含物而非精子细胞

触发胚珠增大, 但进一步形成种子需要成功的双

受精。

3  结论与展望

花粉直感对作物的育种和生产具有重要的现

实意义 ,  也与全人类的温饱和健康问题息息相

关。在山核桃和玉米等物种中发现, 花粉直感提

高果实或母体叶片光合能力的现象蕴藏着巨大的

研究价值 ,  为作物产量的增加提供新的研究思

路。但根据目前国内外的研究进展来看, 花粉直

感的规律性弱, 存在双向效应, 在不同种和品种中

都表现出差异性。花粉直感现象的形成机理复杂, 
激素、多胺、RNA以及未知的花粉管释放物都在

其中起到了一定的作用。目前的研究多集中于花

粉直感所引起的表型及生化差异上, 对其内在分

子调控机制的研究甚少。因此, 在今后的研究中, 
需要充分应用植物生理学、细胞生物学、组学(基
因组、转录组、蛋白组和代谢组)等现代生物学技

术, 开展多层次的综合研究, 以期揭示: 一、花粉中

携带的父本遗传信息是如何在果实/种子中行使功

能, 最终影响其品质; 二、父母本遗传信息间又是

如何交流互作, 最终决定果实、种子的表型性状。
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Research progress and prospects of xenia
HONG Junyan1,2, HUANG Ren1,2, HUANG Chunying1,2, WANG Jianhua1,2, XU Yifan1,2, Li Peipei1,2, 
HU Yuanyuan1,2, HUANG Jianqin1,2, LI Yan1,2,*
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Abstract: Xenia is widespread in plants and has important practical significance for the breeding and produc-
tion of agricultural and forestry crops and horticultural plants. It can be used to improve varieties, increase yield 
and quality, and increase economic benefits. This paper focused on the effects of xenia on fruit and seed traits, 
and discussed the intrinsic regulatory mechanisms of xenia. Finally, it is proposed to make full use of modern 
biological techniques such as cell biology, molecular biology and omics (genome, transcriptome, proteome and 
metabolome) to carry out multi-level comprehensive research to uncover the intrinsic molecular regulation 
mechanisms of xenia. 
Key words: xenia; regulation mechanism; multi-omics analysis
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