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摘 要! 玉米雄性不育材料是玉米遗传育种研究中一个极其重要的种质资源&本文全面概述了玉米胞质雄性

不育材料和基因雄性不育材料自发现以来的研究和利用情况’ 随着生物技术的迅速发展&玉米雄性不育材料在玉米

育种和制种中将得到更为广泛的利用’
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植物有性繁殖过程中不能产生正常花药) 花粉
或雄配子的遗传现象称为雄性不育 "L<FG HIGJ7F7IK=
01(’ 在植物进化过程中发生的基因突变一旦引起
质核不协调就可能产生雄性不育’ 雄性不育现象在
玉米)水稻)小麦)棉花)高粱和油菜等主要农作物上
普遍存在’ 玉米雄性不育材料是一种宝贵的种质资
源& 对玉米遗传育种和玉米杂交种的生产具有极其
重要的意义’随着新的雄性不育材料的不断发现&玉
米育种家对其进行了多层次的研究和多角度的利用

尝试’生物技术的迅速发展&将使得基因雄性不育材
料育性机理渐渐明朗& 其在玉米杂交种制种中的应
用也将为杂交种生产开辟一条崭新的途径’

! 201材料的研究和利用
9:9 ;1)材料的发现和开展的基础性研究
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!"!"! #$% 的发现和分类 玉米胞质雄性不育
"PKICMF<HL7P L<FG HIGJ7F7IK= 201(材料最早发现于
!%)"年X.-Y’ !%)(年苏联在黄硬粒地方品种中发现 2
型 201 材料$!%), 年发现了 1 型 41Z3 材料&同时
中国也发现了唐徐)双等 201 材料$!%.. 年在美国
0GW7P<8 [;8G 地方品种中发现并定名了 @ 型 201’
迄今已发现 201 材料 !"" 多种’ 并且不断有新的
201发现的报道’
早期发现的 201 材料基本上是由发现者自行

命名&这种命名反映不出各类 201 材料在遗传上的
异同以及核质基因互作的对应关系’ 依据育性恢复
专效性原理可将已发现的各种 201进行分类X!"&("&(&&(-Y

"表 !(’

201 分类的依据是育性恢复专效性原理&即特
定胞质不育基因与其相对应的核恢复基因之间发生

组 群 201 材料

1 型 @\@GW<H]&^3&_&6&>1&12&R3&,3&!,3&**
@ 型 1\41Z3]&‘&23&Z&a&ab&c&/&^&R&[&b&d&0&

0a&0d&0e&_1&>&1&1Z&@3&@2&f/&T&唐徐双=
徐远小黄&大黄&二咸**

2 型 2\2B<JJ;<]&‘Q&a&aH&_>&>‘&**

表 9 玉米 ;1) 材料分类
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严格的一一对应关系!将 !"#分类的方法有 $种"
方法 % 由 &’()’*+,-.提出!选用 / 个具有恢复基

因的自交系作父本!组群判断程序为#

方法 , 是由郑用琏 +,0.提出的中国分类体系!组
群判断程序如下#

方法 $ 由温振民+,1.提出!依据特殊表现型效应!
综合鉴定!逐级分类" 其具体判断程序为#首先鉴定
是否抗玉米小斑病 2 小种! 确定是否为 2 组群$然
后按花药% 花粉败育的情况初步确定属 ! 组群或 #
组群$最后用特定自交系测交!按 3%及其子代育性

的恢复关系进行综合鉴定归类"
!"!"# $%& 材料的表现型研究 对玉米 !"# 的细
胞学研究最初是从花药入手的" 45678’9+/:.在光学显
微镜下观察发现!!"# ;’*<=>7? 的小孢子内有一圆
形异常内含物!石蜡切片法染色后发现!小孢子的壁
和孔的发育受抑制" @8A7*896?+$/.报道 !"# B%C- 根
尖细胞胞质中存在着直径大约为 C1 D 01 !E 的异
常小体!绒毡层细胞中的小体未被膜"电子显微镜应
用以后!对三大组群花药形态特征%小孢子发育特性
的研究较多"花药形态的研究主要集中在 #型%2型
和 !型上"

# 型花粉败育发生在二核花粉期! 败育前花粉
胞质中出现大量的膜状结构! 它们呈轮状或聚集在
一起!并以异常紊乱的形式伸入到二核花粉液胞中!
药室中只剩下胞质团块和花粉壁残余!但线粒体%内
质网% 高尔基体和囊胞等一切正常! 花药绒毡层解
体!质膜外正常出现大量乌氏体+,,."这种膜状团聚体
与花粉败育有关! 它们可能影响了微管的组成或肌
动蛋白含量或细胞骨架构建"

2 型花药瘦小萎缩!呈白或褐色!不外露!不含
花粉或含少量小而不成型的败育花粉粒" 研究表
明 +,%!$%.!小孢子在单核中期至晚期开始瓦解!花药绒
毡层提前解体!小孢子和绒毡层线粒体退化!四分体
时期的绒毡层线粒体出现异常!脊无序!基质少!绒

毡层细胞质内出现大量液胞! 绒毡层内侧质膜外的
乌氏体极少"在单核晚期花药萎缩!花药不开裂且内
无花粉粒"对小孢子线粒体酶&细胞色素氧化酶和苹
果酸脱氢酶’活性+//.研究发现!酶活性在减数分裂期
以后一直处于低水平"与正常胞质的比较研究发现!
2 型 !"# 线粒体 FGB 因发生变异而不能像正常可
育花药那样迅速复制! 不能很好合成和利用基因产
物!代谢变异而败育"

! 型花药瘦小萎缩!呈白或褐色!一般不外露!
不含花粉! 但在个别核背景下有少许花药外露且内
含少量可育花粉"研究+,!$!$%.表明!小孢子败育发生在
四分体时期至单核中期! 败育时期的早晚因核背景
或生理条件而异"从四分体时期开始!花药绒毡层就
液胞化且异常膨大! 花药绒毡层结构和功能的失常
是败育的主要原因" 目前发现 ! 型败育有三种方
式"第一种方式为!四分体时期绒毡层细胞内出现大
量小液胞$ 幼小孢子期绒毡层质膜外侧只有极少量
乌氏体!胞质稀薄!小孢子的发育受到抑制$单核中
期时绒毡层崩溃!小孢子瓦解" 第二种方式为!四分
体时期绒毡层细胞已液胞化!细胞质降解!液胞膜处
于解体状态! 多数囊泡或内质网突出到大的液胞内
自溶$幼小孢子期的绒毡层高度液胞化!无乌氏体!
细胞壁成为营养转移的障碍! 阻碍了四分体胼胝质
的溶解和小孢子外壁的发育! 致使大多数小孢子在
四分体时期瓦解"第三种方式是!花药绒毡层细胞具
双核!小孢子在外壁形成前败育"
综合三个组群表现型研究结果可知!# 型败育

发生在二核花粉期!2 型败育发生在小孢子单核中
期至晚期!! 型败育发生在四分体时期至小孢子单
核中期" #型败育与线粒体异常有关!2型和 !型败
育与绒毡层异常有关"
!"# 玉米胞质雄性不育材料的应用性研究
利用玉米胞质雄性不育系进行杂交种生产!可

以提高种子纯度和产量!降低成本!但其利用的前提
是必须解决不育系%保持系和恢复系配套问题"
不育系的转育常常采用回交转育方法! 即选用

抗病强%配合力高的胞质不育系为母本!优良自交系
为父本!连续回交 / D 0 代!完成核代换!所得到的
不育系胞质为母本遗传仍不育! 而其性状基本上由
回交亲本决定!相应回交亲本则为其保持系"中国农
科院曾将 !G,, 转育成 @9型 !G,, 不育系"
不育系的选育一般通过以下四个途径"第一!从

自然群体中选择"在自然群体中发现不育株时!一般
将周围散粉株拟作保持系进行回交!然后根据 3%的

待测不育系

H 2*

被恢复者

H IC%C

被保持者

H J,$

被保持者为 # 组群
被恢复者不详

被恢复者为 !组群
被保持者为 2 组群

待测不育系

H 恢 $%$

被保持者

H 自风 %

被恢复者为

#组群

被保持者为 2 组群

被恢复者为 !组群
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育性表现判断不育的类型和原因!第二"从杂种后代
中分离!亲本间亲缘关系越远"产生杂交不孕或杂种
不育的机率就越大"可以从杂交后代中自交分离!第
三"人工诱变!经物理或化学方法处理后的玉米细胞
质会发生变异!第四"远缘杂交!玉米近缘属的一些
种在生物进化过程中发生胞质突变" 对其筛选并连
续回交即可选出不育系!
恢复系的获得一般用以下方法! 第一" 直接转

育! 即以恢复性材料作母本"被转育材料作父本"再
用被转育材料与杂交后代连续回交 ! " # 代" 同时
侧交鉴定育性" 最后选强恢复力的单株自交 $ % &
代即可得到恢复系!第二"间接转育!即先用不育材
料与恢复材料杂交" 再从杂交后代中选散粉率高的
植株作母本"与被转育自交系杂交得三交种"然后从
三交种后代中选恢复性强的植株" 用被转育自交系
作轮回亲本连续回交 # % ’ 代"再自交 & 次"便可得
到纯合的同名恢复系!第三"转不育系为恢复系!即
以优良不育系为母本与恢复系杂交" 在杂交后代中
选散粉好又与不育系相似的植株作父本" 连续与优
良不育系回交 ! % # 代"再自交 & 代"便可选出性状
与不育系相似但具有恢复作用的恢复系!
!"# $%&材料遗传多样性与分子标记辅助选择
细胞质遗传系统主要是线粒体和叶绿体" 其自

身的遗传物质可以进行复制#转录和翻译!线粒体是
半自主性细胞器" 它有自己的遗传信息贮存和表达
系统" 但 ()*+,不足以编码自身所需的全部信息"
在线粒体内有重要功能的蛋白复合体是由核基因和

()*+, 各编码一部分亚基"分别表达"然后在线粒
体内部组装成有活性的成分!玉米线粒体主 *+,是
单环状分子"-组 ./0的主 *+,为 #!1 23! 环状分
子中有许多重复序列"一类重复序列可引起分子内#
分子间的重组" 而另一类重复序列则基本不涉及重
组"各种重组均可导致有关基因的重排和嵌合!目前
至少 !’个主 *+,上的基因已被定位" 它们是线粒
体的核糖体 45+, 基因$446$7#446&’#446#%#$’ 个转
移 )5+, 基因$)46/#)468#)469 等%#: 个核糖体蛋白
基因 #+,*; 脱氢酶复合体亚基基因 $6<=> ?:#
6<=@%# 细胞色素 . 氧化酶亚基基因 $ABC!#ABC"#
ABC#%#,-D<EF 复合体亚基基因$<)G’#<)G@#<)G,%#
AB3和开放阅读框$H4IJ#’#H4I&#和 -?H4IJK%!
用限制性内切酶酶切 ./0 的 0#-#. 组群不育

系 ()*+, 的研究表明其具有遗传多样性! ()*+,
的差异存在于不同组群的材料间"也存在于组群内L!’M"
据此将 . 组群分成 .!#."和 .#三个亚组"0 组群

分成 .,#N O *#PN+#/Q和 0五个亚组!在 :个不同
核背景条件下的 -型 ./0 不育系 ()*+, 电泳图谱
相同"而用 ;R6=#酶切 0 胞质的 AG*+, 则发现"各
种胞质的 AG*+,酶切图谱间并无明显差异"这就从
分子水平上证明了 ./0 基因存在于 ()*+, 上而与
AG*+,无直接关系!*FSFTUK&V分析 -型胞质中的 -W5X&;K

序列"发现了两个开放阅读框-YZ5XJK和-?Z5X&#!
-?Z5XJK 基因可能是 - 型 ./0 的胞质育性基因!
对 -?H4IJK 表达的 W5XJK 蛋白研究表明"花药绒毡
层内对其更为敏感L&@"!&V" W5XJK 与 - 型雄性不育有
关L!J"!KV! 在 . 组群胞质线粒体中也发现了三个嵌合
基因 <)G@?.#ABC"?. 和 <)G’?.L&:V"<)G’?. 可能与 .
组 ./0的育性基因有关! 另外"在 .组群还发现了
两个特殊遗传标志质粒 .J$J[:#23%和 .&\J]!&23^U7M!
对 ./0 线粒体蛋白质翻译的研究表明"0 组群

存在 #7 _ 7! 2= 的 7 条高分子特异蛋白"- 组群中
存在一个 JK 2=的特异蛋白 $称 -Y多肽%". 组群存
在 J:]# 2=的特异蛋白UK:"K7M!
分子标记辅助选择$/,0%在 ./0 的应用研究

中使用越来越多" 因为一旦在恢复基因附近找到分
子标记"则可在苗期进行检测以确定需要的单株"进
而进行回交"大大缩短了转育年限! 一般认为 ./0Y
0型不育系其不育的恢复受显性基因 5IK控制U@M! 石
永刚 UJ:M利用 5XPD 和 5,D* 技术将 5IK 基因定位于
第二条染色体上的 W/.!@和 5,D*Q‘]7_J]& 23之间!王
泽立UJ@M用一对近等基因系$+aP%及其回交群体$N.J%
为材料"采用 N0, 法"筛选到与 5IK 基因连锁的分
子标记 55’! 55’ 距 5IK 基因约 &]‘ A/"是公开报
道中离 5IK 最近的标记" 经 5XPD 分析后定位于第
二染色体上"已成功将 55’转为 0.,5标记!

& b/0材料的研究和利用
’"! (%&材料的丰富性
玉米基因雄性不育$cF6F (<>F E)F4R>R)Td b/0%

又称细胞核雄性不育"其不育特征仅由核基因控制"
不受胞质影响! QTE)F4最早发现玉米雄性不育株"并
确定其具有隐性遗传特征UK#"K’V! &‘ 世纪 !‘ 年代之前
发 现 了 (EJ#(E&#(EK#(E!#(E##(E’#(EJ’#(EJ:#(EJ7#
(EJ@和 (E&‘共 JJ 个玉米核不育基因! !‘ 年代之后
的近 K‘ 年时间内"随着 ./0 在生产上的应用"有关
b/0 的研究明显减少" 其间只鉴定并定名了 /E&J!
:‘ 至 7‘ 年代"- 型胞质雄性不育化杂交种遭病原 -
小种毁灭性侵染后" 核不育的研究进入了一个新的
时期" 又陆续发现了 (E&&#(E&K#(E&!#(E&7#(EK‘#/E!J#

玉米科学 &‘‘K 年第 JJ 卷第 & 期
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!"#$!%"#& 和 !"##"并完成了定名 ’$("&)*"其中 + 个完成
染色体定位# 后来又发现一批玉米基因雄性不育突
变体,-"-.*$ 据最新报道"目前发现的核不育基因已有
)$ 个"其中的 #& 个已正式定名"其中部分完成了染
色体定位" 确定了其在遗传连锁图上的位置"-( 对
为等位基因$
玉米温敏雄性不育材料琼 +/%" 属于基因雄性

不育" 该材料在温度变化的条件下可发生雄花育性
转化$ $.0以上条件时"雄花花粉大部分败育%$.0
以下条件时"雄花能正常开花散粉$琼 +/%"的这种
特性能稳定遗传"为繁殖和转育不育系创造了条件$
在黄早四和中 )1& 的二环系中发现的光敏雄性不育
材料 23.1( 也属于基因雄性不育"该材料对光周期
敏感"在短日照条件下雄性不育"在长日照条件下可
育$ 对其初步研究确定"23.1( 在北京的临界光周
期敏感日照时数为 -#4. 5 .4. 6"受 # 对以上隐性基
因控制$
!"! #$%材料的基础研究
!"!"# 玉米基因雄性不育基因的染色体定位 最早
定位雄性核不育隐性基因 %"- 的是 789:;<=>9 和
?>9<"" 他们通过基因连锁关系侧交鉴定将 %"-定位
于第+染色体长臂上$后来的研究者陆续将发现的隐
性基因和显性基因进行了部分的染色体定位&表$’$

前期研究中不育基因定位的方法主要有两个"
即显性基因用 @AB 异位系统来定位" 隐性基因用
CA3异位系统来定位$ 现在以近等基因系和回交群
体为材料" 采用 DEFG技术选择玉米探针进行 H!7
基因定位的新方法也已见报道,-&*$
!"!"! $%& 材料的细胞学研究 在关于 H!7 材料
近 I1年的研究历史中"有关细胞学表达特征和不育
机理的研究较多$ 利用光学显微镜和电子显微镜对
不育材料的花药和小孢子发育的全过程进行的系统

研究表明" 大多数H!7材料在花药发育的早期并无

异常"只是到了中期或后期才出现差异"发育异常现
象出现时间的早晚和类型因不育基因的类型而异$
H!7材料的花药在减数分裂期至四分体时期发育开
始出现异常" 具体表现为花药细胞内细胞器 &内质
网!线粒体’数目减少"结构模糊不清乃至被破坏"胞
质变得稀薄"并出现大量小液泡%在单核期"绒毡层
细胞内含物稀少"无正常乌氏体"降解后只留下绒毡
层细胞壁,-$*&%"-!%"$!%"-1!%"$&!%"&1’$ 药室内表面上
的球状体发育差 &%"(’" 绒毡层细胞无单核或双核
&%".’"或者虽有单核和双核但在减数分裂前已液泡
化并退化 &%"I!%"-$!"%-(’" 或者早期高度液泡化
&%"-&’"细胞核不出现有丝分裂&%"-#’"纺锤丝异常"
减数分裂后期纺锤丝不消失或纺锤丝发生重合"造
成花粉母细胞发育异常&%"$I!%"#&’$ 小孢子细胞内
膜系统破坏"发育停止"或者小孢子虽然完成了花粉
壁和花粉孔的特征形成过程"但核的发育受阻"核变
小并最后退化&%"-$’$ 对%"$$和%"$&的小孢子发育的
研究,&1*发现"形成绒毡层的细胞分化形成两层细胞=-
和=$"致使花粉壁含有 . 层细胞而发育不正常"=-和=$
均不能正常分化形成绒毡层" 导致花粉母细胞在减
数分裂前期!开始时败育$
!"& 玉米基因雄性不育材料的利用
将基因雄性不育纳入到制种程序中是玉米基因

雄性不育材料利用的最终目的,-#*$ 基因雄性不育利
用的难点是不育性的保持问题" 为了能够在核不育
后代中早期诊断育性" 人们进行了多种标记性状的
研究"并试图将其应用于生产$最早提出的标记性状
是粒色,--*"即利用第 + 染色体上核不育基因 %" 和胚
乳颜色基因 J的连锁关系" 育成了以黄白粒色为区
分标志的可育与不育体系"确定白粒为不育系"黄粒
为保持系"即 %"AJ 系统法"但 %" 和 J 并非完全连
锁"交换值在 .K以上"仍有 .K的散粉株需人工拔
除"且在粒色判断中有人为错觉"故在生产上未得到
广泛应用$ 双杂合体法是基因不育利用的又一种方
法"即利用杂合体产生的两种配子"一种配子带有正
常第 + 染色体和 %" 基因&正常花粉’"另一种配子
带有重复缺失体 +)和可育基因"由于重复缺失效应
使次正常花粉在受精竞争中被淘汰$ 双杂合体原是
由次正常卵细胞发育而成" 加上重复缺失带来的不
平衡效应"故而子粒小!活力低!长势弱"抵消了杂交
种本身的杂种优势" 尽管围绕这一方法的应用研究
报道较多,+"(*"但并未能大规模应用于生产$黄绿苗连
锁标记体系也是基因核不育材料利用重要尝试"即
将黄绿苗基因&L’与基因雄性不育基因连锁"在 & 5

基因 基因的染色体定位

%B-#"%"-$"%"-I 第 - 染色体上
%")"%"-("%"$I 第 - 染色体短臂上
%"& 第 & 染色体上
%"$& 第 & 染色体长臂上
%"&1"!"#-"%M#&"!"## 第 # 染色体长臂上
%". 第 . 染色体上
%"-&"!"#$ 第 . 染色体短臂上
%"- 第 + 染色体长臂上
%"( 第 ( 染色体长臂上
%"I 第 I 染色体长臂上
%"$"%"-)"%"$1 第 ) 染色体上
%"-1"%"-- 第 -1染色体长臂上

表 ! 玉米基因雄性不育的染色体定位

孙庆泉等(玉米雄性不育材料的研究和利用进展
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! 叶期幼苗叶片表现出黄绿性状差别! 通过拔除绿
苗即可剔除可育株! 但在制种时要求倍量播种以保
证足量的黄苗!且在叶色判断上也掺杂了人为错觉!
故其在生产上的利用还有待于进一步验证完善" 多
花标记性状 "#$%!即多花性状标记基因#!"#$与核不育
基因 &’(紧密连锁! 不育系表现为果穗花丝多两倍
且种子基部两侧有两个败育的干瘪种子! 这样就很
容易将不育系选出! 目前已经选出两个高产基因不
育系 )*+# 和 )*,-%
!"# 基因雄性不育材料在分子水平的利用前景
在西红柿.!$%&水稻.-$!!/0等植物中已经陆续分离到

了很多在花药发育过程中特异表达的育性基因!研
究表明其中的一些基因是在花药绒毡层细胞中特异

表达的!可以控制育性"
由于基因不育后代的育性分离只有在开花时才

能表现出来! 所以早期育性鉴别的切实可用的标记
性状就显得非常必要" 绒毡层细胞内特异表达的启
动子 12-3与细胞毒素的 &452 酶基因融合! 使绒
毡层破坏而成功地诱导了烟草的雄性不育! 这表明
绒毡层对花粉的发育是必不可少的! 但对花药的其
它组织分化并无影响" 叶秋等.-67用 41,894 技术从
油菜中克隆的 :;<=>?>@ 基因主要在花粉和花药中表
达! 是一种与肌动蛋白结合的蛋白! 全长 AB52 为
CD- E:!包含一个开放密码框&$F末端翻译区和一个
带有 8<?G H2I 的 6J区域! 与玉米基因的同源性为
K-L" 瞿礼嘉等.MC7利用兼并引物和 1引物!利用 41,
894技术! 从水稻减裂小花中克隆出的 *2BN+E<O
基因 *D3 仅在花器中表达!其表达贯穿整个花的发
育时期!并且成熟雌蕊中的表达量较成熟雄蕊中多"
PQ R S"!D0分离得到水稻花药中特异表达的类查尔酮
TAUV?A<@W ’GXUV’WY?>ZW[ 9)NY?>ZW\合成酶基因 B$"
B$ 基因在减裂前起始转录!四分体时期达到最高峰
并持续到小孢子时期.-!7!B$ 基因特异地在水稻花药
的绒毡层及维管束周围细胞中大量表达" 把水稻肌
动蛋白基因 2AX>@?.-$7启动子驱动的 B$ 正义和反义
基因分别转到水稻中发现!B$ 对花粉的发育起重要
作用" 禾谷类植物中控制某一花器发育性状的染色
体片段在染色体上以相同或相似的排列方式出现在

另一物种染色体上!即基因共线性’’G@XW@G$"禾谷类
具有相当保守的基因种类和基因秩序 .!7" 当基因结
构与功能的信息积累达到一定量时! 生物信息学将
极大地促进分子生物学水平上的玉米发育基因调控

机理的研究和基因工程在农业生产中利用的进程"
随着生物技术的迅速发展! 利用基因工程手段

来构建工程不育系首先在烟草和油菜上获得成功!
其后在莴苣&棉花&水稻等植物上都有构建成功的报
道.$!#K7!这可能预示着该方法可以应用于包括玉米在
内的其他植物种类中! 工程不育系杂交制种将会有
更为广阔的应用前景"
早期鉴别不育性的标记性状的转入会随转基因

技术的迅猛发展而成为可能" 如果利用转基因技术
使不育系具有一个或多个切实可用的标记性状!那
么在制种田中母本中的可育株在早期即可借助标记

性状剔除! 这样不育化杂交种的生产模式将显现出
独特的优势! 进而取代现有的人工母本去雄的杂交
种生产程序! 所获得的杂交种纯度和制种产量都会
大幅度提高!同时制种成本降低" 毫无疑问!玉米基
因工程不育系与基因工程恢复系的构建成功将使人

类大规模利用杂种优势成为可能! 对我国玉米生产
尤其是杂种优势的利用具有极其重要的理论价值和

应用价值! 同时也将为基因不育材料的利用开辟一
条崭新的途径"
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