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摘　要　线粒体是真核细胞内的重要细胞器，是一种遗传上半自主性的细胞器，编码与自身功能相关的部分基因，

参与生命活动一些过程。植物的线粒体基因组较动物的更为复杂，且与植物细胞质雄性不育和物种进化密切相

关。本文概述了植物线粒体基因组测序工作，并在此基础上，综述了植物线粒体基因组的大小、组成形式、基因组

序列的结构特征、基因组成，分析表达特点、ＲＮＡ编辑、序列重组，以及线粒体基因组进化、线粒体相关的雄性不育

机理研究的研究进展。
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　　线粒体是真核细胞内的重要细胞器，与细胞的

能量生成、脂肪酸及某些活性蛋白质的合成密切相

关［１２］。真核生物的遗传物质，包括起主导作用的核

基因组，以及动植物都拥有的线粒体基因组和植物

特有的叶绿体基因组。线粒体是一种遗传上半自主

性的细胞器，能编码与自身功能相关的部分基因。

研究发现，植物线粒体基因组具有多态性、异质性、

复杂性和易变性等特点；被子植物具有最大最复杂

的线粒体基因组，最大约２４００ｋｂ。物种间甚至物

种内线粒体基因组的大小变异幅度虽然较大（２００～
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２４００ｋｂ），但其基本的功能基因数目变化不大，基

因组复杂性相对保守［３］。

植物线粒体基因组与细胞质雄性不育密切相

关［４７］。线粒体基因组以及植物细胞质雄性不育机理

的研究，一直是国内外生物学研究的热点之一。而线

粒体基因组信息是研究植物线粒体基因组的组织结

构、表达调控、质核互作方式、相关的生理变化和物种

进化等研究工作的基础。随着ＤＮＡ测序技术及生物

信息学的快速发展，目前被子植物已完成了１８个物

种的２１个线粒体基因组测序。本文即基于这些测序

信息，分析了线粒体基因组的构成、结构特征、序列重

组及其在雄性不育机理等方面的研究进展。

１　线粒体基因组的分子构型

植物线粒体基因组具有多态性，已报道观察到

的线粒体基因组构型形式有Ｙ型、Ｈ型、多元线形、

线形、环形，或环形与线形共存等分子形式存在，但

是在目前测序线粒体基因组图谱几乎都是以环形分

子存在［８］。线粒体基因组拥有一个包含一套完整基

因的“主染色体”主环［９］，“主染色体”又包含重复序

列频繁发生重组形成不同的重组中间体。因此，推

测植物线粒体基因组的实体是各种ＤＮＡ分子的复

合体。目前报道已完成测序图谱的线粒体基因组

中，除玉米Ｓ型细胞质雄性不育系和粳稻的构型是

线形分子外，其余的都是环形分子［１０１１］。

２　植物线粒体基因组遗传信息及其特点

２．１　植物线粒体基因组的特点

高等植物线粒体基因组比较复杂，已测序的植

物线粒体基因组大小在１８６６０９ｂｐ（地钱
［１２］）～

９８２８３３ｂｐ（西葫芦）之间。同一个物种不同细胞

质，线粒体基因组的大小、组成、基因排列顺序等

差异较大，即共线性较差。保守序列仅在部分区段

存在，而且仅限于２～５个基因。较长的重复序列

和编码区占总基因组的比例差异也较大，分别为

１．１％～２８．８％和７．０％～１８．９％（表１）
［８２０］。基因

组中（Ａ＋Ｔ）％ 约为５４．８％～５８．０％，包含的功能

基因数目和种类相似，约５０～６０个。

表１　植物线粒体基因组结构特点
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　　注：编码基因数量引自ＮＣＢＩ，包含编码蛋白质和ＲＮＡ的基因；包括基因的所有拷贝。

２．２　植物线粒体编码基因与进化

线粒体基因组的编码基因主要有编码呼吸链代

谢的５个复合物亚基（ＮＡＤＨ脱氢酶亚基、琥珀酸

脱氢酶亚基、细胞色素ｂ前体亚基、细胞色素Ｃ

氧化酶亚基、ＡＴＰ合成酶亚基）、细胞色素Ｃ合成

酶亚基、核糖体蛋白、部分ｔＲＮＡｓ的基因及其他

３２
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基因（表２）。

表２　线粒体基因组包含的基因

Ｔａｂｌｅ２　Ｇｅｎｅｃｏｎｔｅｎｔｏｆｔｈｅｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌｇｅｎｏｍｅｓ

复合体 基 因

ＣｏｍｐｌｅｘⅠ

　

狀犪犱１、狀犪犱２、狀犪犱３、狀犪犱４、狀犪犱４犔、

狀犪犱５、狀犪犱６、狀犪犱７、狀犪犱９

ＣｏｍｐｌｅｘⅡ 狊犱犺２、狊犱犺３、狊犱犺４

ＣｏｍｐｌｅｘⅢ 犮狅犫

ＣｏｍｐｌｅｘⅣ 犮狅狓１、犮狅狓２、犮狅狓３

ＣｏｍｐｌｅｘⅤ 犪狋狆１、犪狋狆４、犪狋狆６、犪狋狆８、犪狋狆９

ＣｙｔｏｃｈｒｏｍｅＣ

ｂｉｏｇｅｎｅｓｉｓ

犮犮犿犅、犮犮犿犆、犮犮犿犉犖１、犮犮犿犉犖２、

犮犮犿犉犆、犮犮犿犉犆１、犮犮犿犉犆２

Ｒｉｂｏｓｏｍａｌｐｒｏｔｅｉｎｓ

　

　

狉狆狊１、狉狆狊２犃、狉狆狊２犅、狉狆狊３、狉狆狊４、

狉狆狊７、狉狆狊１０、狉狆狊１１、狉狆狊１２、狉狆狊１３、

狉狆狊１４、狉狆狊１９

ｒＲＮＡｓ 狉狉狀５、狉狉狀２６、狉狉狀１８

Ｏｔｈｅｒｐｒｏｔｅｉｎｓ 犿犪狋犚、犿狋狋犅

ｔＲＮＡｓ １５～２６个

高等植物编码５个复合物亚基的基因保守性存

在差异，ＣｏｍｐｌｅｘⅠ亚基的基因很少有缺失，仅小

麦（犜狉犻狋犻犮狌犿犪犲狊狋犻狏狌犿）
［１１］的狀犪犱１、狀犪犱４犔 和低等

植物 地 钱 （犕犪狉犮犺犪狀狋犻犪狆狅犾狔犿狅狉狆犺犪ｌｉｎｎ）
［１２］的

狀犪犱７缺失，其他物种ＣｏｍｐｌｅｘⅠ亚基的９个基因都

未丢失，作为功能基因存在，ＣｏｍｐｌｅｘⅡ亚基的基因

狊犱犺２在所有测序的植物物种中都缺失，狊犱犺３ 和

狊犱犺４ 仅在少数几个物种中存在。ＣｏｍｐｌｅｘⅢ和

ＣｏｍｐｌｅｘⅣ亚基的基因没有丢失。ＣｏｍｐｌｅｘⅤ亚基

的基因犪狋狆４和犪狋狆８在一些物种中丢失。其他编码

基因都有不同程度的丢失，尤其编码核糖体大小亚

基的基因。如植物在最早的进化过程中缺失了

狊犱犺２，在高低等植物分化时，高等植物线粒体基因组

缺失了狉狆狊９、狉狆狊１１、狉狆狊１６，随后在单、双子叶分化

时，单子叶植物缺失了狉狆狊１２、狊犱犺３和狊犱犺４，双子叶

植物缺失了狉狆狊２。高等植物不同的纲、属分化时又

有不同基因的缺失，蔷薇亚纲（犆狉犪狊狊狌犾犪犮犲犪犲）缺失了

狉狆狊１、狉狆狊１０、狉狆狊１３、狉狆狊１９、狊犱犺３；菊科（犆狅犿狆狅狊犻狋犪犲）

分化时缺失狉狆狊７、狉狆狊１４；藜科（犆犺犲狀狅狆狅犱犻犪犮犲犪犲）分

化时缺失狉狆狊１２、狉狆狊１６、狉狆狊１、狉狆狊１０、狉狆狊１４、狉狆狊１９、

狊犱犺３、狊犱犺４。而 ＣｏｍｐｌｅｘⅡ的 ３ 个亚基狊犱犺３ 和

狊犱犺４ 除 在 烟 草 （犖犻犮狅狋犻犪狀犪狋犪犫犪犮狌犿）、番 木 瓜

（犆犪狉犻犮犪狆犪狆犪狔犪）、西瓜（犆犻狋狉狌犾犾狌狊犾犪狀犪狋狌狊）、西葫芦

（犆狌犮狌狉犫犻狋犪狆犲狆狅）和葡萄（犞犻狋犻狊狏犻狀犻犳犲狉犪）中存在外，其

余植物中都完全缺失或转入核基因组中或作为假基

因存在，而在低等植物中却没有完全转移［１４１７］。

不同物种间基因数目不同，主要是由核糖体亚

基的基因和ｔＲＮＡｓ数目不同造成的。目前已测序

的２１个高等植物线粒体基因组，核糖体小亚基

狉狆狊１０基因完全缺失；狉狆狊１４ 和狉狆狊１，除甘蓝型油菜

（犅狉犪狊狊犻犮犪狀犪狆狌狊）中狉狆狊１４为有功能基因外，在水稻

（犗狉狔狕犪狊犪狋犻狏犪）的３个品种中以假基因形式存在，

在其他基因组中完全缺失；狉狆狊１９ 除在水稻基因组

中作为有功能的基因外，在其他基因组中也是完全

缺失［１４，１６］。狉狆狊１ 和狉狆狊２ 在双子叶植物中完全缺

失，在单子叶植物中却还保留有功能。核糖体大亚

基基因狉狆犾５、狉狆犾１６在玉米（犣犲犪犿犪狔狊）的５个品种

中全部缺失，狉狆犾２在甜菜（犅犲狋犪狏狌犾犵犪狉犻狊）的２个品

种中完全缺失，而其他作物核糖体的大亚基却没有

缺失［１０，１３］。ＣｏｍｐｌｅｘⅢ和ＣｏｍｐｌｅｘⅤ的６个基因在

已测序的线粒体基因组中都没有缺失。这说明线粒

体基因组中基因缺失与其功能和进化有一定的关

系，随着进化过程缓慢缺失。另外，笔者也发现线粒

体中的大多数基因已转入核基因组中，成为编码基

因或假基因等［２１］。

高等植物不同物种线粒体所含有的ｔＲＮＡｓ不

同。而同一物种中ｔＲＮＡｓ的数目保持一定，即种内

ｔＲＮＡｓ的数目变化很小，其数目可能与进化密切相

关［２２］。线粒体编码的ｔＲＮＡ基因保守性都非常高，

可分为两类：线粒体自身的ｔＲＮＡｓ，约有１０～１２

个；与叶绿体ＤＮＡ有很高同源序列的类叶绿体的

ｔＲＮＡ，４～１３个
［２３２４］。线粒体中不存在的ｔＲＮＡｓ

是由核提供，这些外源的ｔＲＮＡｓ通过跨膜通道或电

子通道进入线粒体内行使功能。

植物线粒体基因不仅具有多拷贝，而且一些还

具有内含子。线粒体基因的内含子几乎都是ｇｒｏｕｐ

Ⅱ类型，还有一个特点是内含子存在反式剪切
［２４２５］。

在其他物种如动物的线粒体基因中不存在内含子，

这是高等植物线粒体基因的特征之一［２６］。

２．３　植物线粒体基因表达时的犚犖犃编辑

植物线粒体基因表达时需进行 ＲＮＡ 编辑。

ＲＮＡ编辑是一种特殊的ＲＮＡ加工过程，是指转录

产物的核苷酸序列与其 ＤＮＡ 模板相比发生了变

化［２７］。植物线粒体基因组的 ＲＮＡ 编辑多是Ｃ→

Ｕ，很少有Ｕ→Ｃ，而其它物种则是 Ｕ→Ｃ。ＲＮＡ编

辑一般发生在转录区，少数在ｔＲＮＡｓ、非转录区及

４２
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内含子中。在基因的编码区，ＲＮＡ编辑主要发生在

密码子的第一和第二位点上，所以常常导致编码的

氨基酸种类发生变化；在内含子与外显子间编辑影

响正确的二级结构形成和内含子的有效剪切［２８］，所

以ＲＮＡ编辑可以提高加工效率。

目前在已知的高等植物线粒体基因组中除

犜狌狉犳１３不编辑外，几乎所有编码蛋白的基因的转

录产物都受到不同程度的ＲＮＡ编辑，ＲＮＡ编辑普

遍存在于高等植物线粒体中，是线粒体产生功能蛋

白所必不可少的过程。另外，ＲＮＡ编辑的发现合理

解释了线粒体中存在的与标准密码使用规律不一致

的现象，校正了线粒体使用一套独有密码子的错误

观点。某些基因（如犪狋狆犃）只有４个编辑位点，仅

导致０．４％的氨基酸改变，而狀犪犱３ 基因却有２１个

编辑位点，改变了１５％的氨基酸。在基因转录区中

发生ＲＮＡ编辑，可能导致基因转录本的变异，如转

录本的提前终止或不能表达，最终导致基因的功能

缺陷或丧失等，这是造成不育的原因之一［２９３０］。

通过序列比对分析发现不同植物编辑位点的数

量和位置有差异，并且许多物种具有特异的编辑位

点。例如在拟南芥（犃狉犪犫犻犱狅狆狊犻狊狋犺犪犾犻犪狀犪）中特异

的编辑位点为８３个，在油菜中特异的编辑位点为

６９个，推测这可能与进化相关
［３１３２］。此外，同一基

因在不同物种中的编辑位点也不相同。比较ＤＮＡ

序列后发现，部分编辑位点的消失是由于Ｃ残基已

在ＤＮＡ水平转变成了Ｔ残基。编辑位点的数目在

已测序的被子植物中也不尽相同，甜菜有 ３５７

个［３３］，最多在水稻中有４９１个
［１４］。编辑位点是否具

有偏好性，有待进一步研究。

３　线粒体基因组中的重复序列与重排

３．１　植物线粒体基因组的重复序列

同一物种中线粒体基因组大小差异主要是由重

复序列尤其是基因间隔区的非编码序列引起的。例

如，玉米５个线粒体基因组重复序列表现出多态性：

大小从２００ｂｐ到１２０ｋｂ。玉米Ｃ型胞质系的线粒

体基因组大小为７４０ｋｂ，而Ｔ型胞质不育系仅５３５

ｋｂ，普通玉米品种ＮＢ为５７０ｋｂ，最大基因组与最小

基因组间相差２０５ｋｂ，为最小基因组的３８．３％。玉

米Ｃ型胞质不育系基因组中含有２个１００ｋｂ的反

向重复序列和２个４５ｋｂ的正向重复序列，另外还

有２个５０ｋｂ的正向重复序列，这个重复序列内部

包含５．５ｋｂ反向重复序列。Ｃ型胞质不育系基因

组与ＮＢ相同的重复序列仅是２个１１ｋｂ的正向重

复序列，但其在基因组上排列的位置却不同。ＮＢ

存在２个１５ｋｂ正向和１７ｋｂ反向特异重复序列，

而不育系基因组中不存在。也就是说，同一物种不

同品种的线粒体基因组中重复序列不同，是在进化

过程中独立获得的，基因组复制和重组是独立完成

的，而且完成在物种分化后的过程中［１３，３４］。

３．２　植物线粒体基因组中的重组和重排

重组是线粒体基因组进化的主要方式，也是高

等植物线粒体基因组扩大的主要原因之一。动物的

线粒体基因组随着进化变得小而紧凑，而植物线粒

体基因组却相反，表现为不断的扩大且越来越复

杂［３５］。高等植物线粒体中含有２种类型的重复序

列：１种是具有重组活性的重复序列，介导线粒体基

因组发生高频率的重组，并使得线粒体基因组的结

构呈现多样性，是高等植物线粒体基因组扩大和复

杂化的主要原因；另１种是不具有重组活性的重复

序列，在物种进化过程中起重要作用。

线粒体基因组重组分为内部重组和外部重组。

内部重组主要是线粒体基因组中序列由于线粒体基

因组复制而引起的内部重组或重排，是序列获得和

缺失的主要原因。短的重复序列的重组造成的缺

失，导致部分基因丢失，这类突变一般是致死的，直

接导致植株发育缺陷。而另一些重组，造成异常的

开放阅读框（ＯＲＦ）。迄今为止，编码特定多肽的异

常开放阅读框均与不育相关，而且都是由线粒体功

能基因片段和未知的序列组成。这些序列通常为嵌

合结构，一般编码产物为毒性蛋白，可造成线粒体功

能紊乱，导致植物绒毡层细胞提前程序化死亡及花

粉母细胞发育不良而最终死亡。例如，玉米Ｔ型胞

质不育系的不育基因是由ｒｒ狀２６ 和犪狋狆６ 的部分序

列和未知序列组成的嵌合基因，编码 Ｔｕｒｆ１３毒性

蛋白，导致败育［４］。水稻ＢＴ型胞质不育系也是线

粒体功能基因犪狋狆６和狅狉犳７９的部分序列与未知序

列形成的嵌合基因编码毒性蛋白导致败育［５］。

外部重组是指核、叶绿体、类质粒及未知来源的

序列整合到线粒体基因组之后发生的重组，这些序

列一般存在于非编码区，保守性较差。研究发现，线

粒体和核基因组序列的交换是双向的，而叶绿体与

线粒体和核基因组序列的交换却是单向的，只有叶

绿体的序列向线粒体和核转移，而没有线粒体和核

基因组的序列向叶绿体转移，所以叶绿体基因组较

为保守。转入线粒体基因组中的叶绿体序列多与一

５２
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些ｔＲＮＡｓ序列相似，所以推测其可能是一些有功能

的ｔＲＮＡｓ基因序列的来源；而核的序列未曾报道有

功能［３６］；类质粒的序列曾报道与不育相关；未知来

源的序列推测可能是线粒体基因组之间零星多重的

水平转移产生的。

另外，重复序列不仅在大小上具有差异，而且在

重组的活跃性上也有差异。大的重复序列表现非常

活跃，频繁发生重组，这就可能导致基因间的重组，

引起基因序列和转录产物变异，是不育的可能原因

之一。小的重复序列则不活跃，很少发生重组，但其

与进化密切相关，在进化中起关键作用［１１］。

总之，重排在植物的进化过程中频繁发生，重排

位点分布不均匀。重排仅造成基因组间多态，并不

影响基因的表达，是植物线粒体基因组进化的一种

方式［５］。只是重排原因目前还不清楚。

４　线粒体基因组与细胞质雄性不育

细胞质雄性不育在植物中普遍存在。据 Ｋａｕｌ

统计，在４３个科１６２个属３２０种植物中发现６１７例

天然的或种属间杂交来源的雄性不育。至今，发现

的雄性不育类型已经远远超过２０年前的报道。植

物的胞质不育与线粒体密切相关，在多种植物中已

经确定出与ＣＭＳ相关的基因，如玉米的犜狌狉犳１３、

水稻 的 狅狉犳７９、油 菜 的 狅狉犳２２４／狅狉犳１３８、萝 卜 的

狅狉犳１２５和小麦的狅狉犳２５６等
［６］。

细胞质雄性不育与线粒体基因组许多结构特点

相关，目前报道不同的不育系其败育机理不同。可

分为以下几类：

一是基因组内有多个正向或反向重复序列，可

以引起基因组重组或重排，进而导致线粒体基因组

结构 的 变 化，产 生 一 些 ｍｔＤＮＡ（Ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ

ＤＮＡ）的特异位点，进而导致ＣＭＳ；但并不是所有

的重组都能造成ＣＭＳ。Ａｊａｙ等通过转基因发现核

基因犕狊犺１控制线粒体基因组中的重组。目前报道

的ＣＭＳ突变都是异常的低频率重组或非同源的末

端连接形成的ＯＲＦ造成，而且ＣＭＳ突变不是在雄

性不育发生时线粒体基因组突变产生新的ＯＲＦ，而

是在物种分化之前就存在着低拷贝的重组序列［７］。

这些低拷贝的亚分子脱氧核苷酸形态，在一个植物

的世代可能上调或下调相对的拷贝数，即序列迁移

直接导致雄性不育。所以，雄性不育性是核基因和

胞质基因互作，或核基因调控胞质基因的表达而导

致生殖器官不能正常发育所引起的败育现象。所以

研究 ＣＭＳ不能仅仅局限于对线粒体基因组的研

究，而应该结合线粒体基因组和核基因进行研究。

另外，报道的ＣＭＳ大多都是转录本有差异，所以只

局限于一级结构的研究也是不够的，应该从转录和

翻译水平对相关基因的表达调控进行研究。

二是线粒体中存在 ＲＮＡ编辑。ＲＮＡ编辑常

常发生在转录区，形成新的起始密码子、终止密码子

或其他突变，使基因的转录本发生变异，造成基因不

能正常行驶功能，进而引起败育［３７］。ＲＮＡ编辑在

不同的物种程度不同，而仅有一些编辑造成ＣＭＳ，

所以引起ＣＭＳ的ＲＮＡ编辑可能以某种方式特定

发生，与普遍存在的ＲＮＡ编辑模式有差别。

总之，线粒体基因组较为复杂，具有结构多态

性、组成异质性、进化复杂性、序列和基因顺序易变

性等特点。随着测序技术和生物信息学技术的发

展，越来越多的植物线粒体基因组的测序完成，科学

家们不断了解植物线粒体基因组的特点。但是还有

许多问题需要进一步解决：如动物线粒体基因组较

为保守、结构简单、物种间的共线性较高，而植物的

线粒体基因组为什么与之截然相反；植物线粒体基

因组中的重组热点如何起源、重组动力为何；基因组

中那些无功能的“垃圾序列”是否是真正的垃圾序

列；核和线粒体之间的作用是否是简单的相互调控；

线粒体基因组中基因表达为什么要经过 ＲＮＡ 编

辑，出现的ＣＭＳ是否是由于重组错误或调控失调

抑或是编辑错误而引起的，线粒体自身是否有针对

这些错误的校正功能等。
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