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玉米单向异交不亲和基因研究进展及
其在玉米育种上的应用
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摘 要：玉米单向异交不亲和基因是一种配子体基因(Gametophyte factors,Ga)。Ga基因是影响单倍体配子有性

传递的遗传因子，许多带有 Ga基因的爆裂玉米可以给不带有 Ga基因的马齿型和硬粒型玉米正常授粉结实，反交则

通常不结实。Ga基因的这种特性在生产上可以用于特用玉米与普通玉米以及非转基因玉米与转基因玉米之间的生

殖隔离，在基础理论上可以用于研究玉米授精过程中的基因互作、信号传导以及雌雄配子间的不亲和机理。
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Abstract: Unilateral cross-incompatibility genes in maize were known as Gametophyte factors (Ga) which influ-

ence the sexual transmission of haploid gametes. Many popcorn inbred lines carry these genes and can fertilize dent

and flint maize lines. However, reciprocal crosses were often unsuccessful. This cross-incompatibility of Ga genes can

be applied to reproductive isolation among different maize varieties and maize relatives and to study signal transduc-

tion and pollen-pistil interactions in the course of maize fertilization.
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雌雄配子的互作控制着绿色开花植物的生殖特

性，它们之间的不亲和可以避免自交或者异交。目

前，对于自交不亲和的遗传基础研究比较深入[1]，而

对于异交不亲和的遗传研究则还比较薄弱。研究异

交不亲和的障碍主要在于，如果这种不亲和在异交
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的两种植物中是相互的，则不能产生后代进行进一

步的研究；如果这种异交不亲和是单向的，则对其的

遗传分析是可行的。

在玉米中存在单向异交不亲和性，主要由单向

异交不亲和基因所控制。玉米单向异交不亲和基因

是一种配子体基因(Gametophyte factor，Ga)，Ga基因

是影响单倍体配子有性传递的遗传因子。许多带有

Ga基因的爆裂玉米可以给不带有 Ga基因的马齿型

硬粒型玉米(ga/ga)正常授粉，反交却往往不成功。一

般来讲，ga花粉不能给显性纯合的 Ga/Ga 母本授粉

结实，而 Ga 花粉则能给隐性纯合的 ga/ga母本授粉

结实，这就是 Ga 基因所控制的单向异交不亲和性。

当 Ga花粉和 ga 花粉混合给 Ga/Ga或 Ga/ga母本授

粉时，Ga花粉对 ga花粉有显著的竞争优势[2～5]。Ga
位点通常由单一显性主基因控制，另有数目不等的

微效修饰基因。不同的 Ga基因对 ga花粉的不亲和

玉 米 科 学 2014，22(2)：1～4 Journal of Maize Sciences



程度不同。几乎所有的温热带玉米都是 ga/ga 基因

型，Ga/Ga 基因型只存在于爆裂玉米和极少数中美

洲玉米类型中。

1 研究意义及应用前景

Ga 基因只存在于爆裂玉米和极少数中美洲玉

米类型中，而绝大多数马齿型和硬粒型栽培玉米都

是 ga/ga基因型，因此可以利用回交转育的方法将

Ga 基因从爆裂型玉米转育到马齿硬粒型等普通玉

米中去，使得 Ga基因成为不同类型玉米生物学隔

离的工具。

Ga 基因可以用于转基因玉米与非转基因玉米

之间的生物学隔离。目前，转基因玉米利用中存在

的主要问题之一是转基因品种对非转基因品种的转

基因污染。如何使转基因玉米与非转基因玉米安全

共处是全球转基因玉米利用中共同存在的问题[6]。

过去的 10 年中，即使在种子法律和食品管理制度健

全的美国，在转基因作物的利用上仍出现过两次重

大混杂污染事故，其中之一 StarLink/Cry9C转基因

玉米，给美国造成数亿美元的损失[7，8]。避免转基因

污染的途径之一是采用时间隔离和空间隔离的方

法，但由于玉米的雄穗花粉量大、花粉传播距离远、

生育期集中，实际操作起来会给玉米生产带来困难

和不便，实践中基本不可能，美国的生产实践就证明

了这一点。避免转基因污染的另一途径是利用玉米

的 Ga基因系统，将 Ga基因从爆裂玉米回交转育到

普通玉米杂交种的双亲自交系中，它们的杂交种

(Ga/Ga)即使和转基因玉米(ga/ga)并肩而种也不会存

在问题。因为转基因玉米的 ga花粉不能给非转基因

玉米的花丝(Ga/Ga)授粉结实，从而避免了转基因花

粉的传播，达到生物学隔离的目的。

Ga 基因可以用于常规玉米与专用玉米之间的

生物学隔离。具有特殊性状的专用玉米如糯玉米、

甜玉米、白玉米、高油玉米和高赖氨酸玉米等在全球

的推广面积逐年增加，其制种和生产都需要隔离，以

防止与常规玉米串粉而影响其专用性。若将 Ga 基

因回交转育到上述专用玉米中，则可解决生产隔离

的问题，这将大大降低专用玉米生产成本，增加农民

收入。

植物的传粉过程可以分为 4 步：①花粉识别柱

头；②花粉粒在柱头上的水化萌发；③花粉管在雌蕊

组织中的生长并到达胚珠通过珠孔；④花粉管中的

精子在胚囊中释放及双受精。高等植物的传粉授精

是一个复杂的生理生化过程，其中任何一步受阻都

会导致不结实。Ga单向异交不亲和玉米是研究上述

过程中基因互作、信号传导的理想材料。

2 研究进展

目前，已有多个 Ga基因被发现，它们分别位于

玉米的 不 同染 色 体 上 (Chr1：Ga4、Ga6；Chr2：Ga7；
Chr4：Ga1、Tcb1；Chr5：Ga2、Ga10；Chr6：Ga3；Chr9：
Ga8)。有 3 个 Ga基因由于其近乎 100%的单向异交

不亲和性而被人们广泛研究，它们分别是由 Correns

于 1902 年发现的 Ga1 基因[9]，由 Burnham于 1936 年

报道的 Ga2 基因[10]，由 Kermicle 于 1990 年报道的在

玉米的祖先大刍草中发现的 Tcb1 基因。

2.1 Ga 基因的遗传定位

Bloom 等分别利用带有 Ga1 基因的爆裂玉米

Hp301 与 B73 的 NAM重组自交系材料和仅在 Ga1
位点存在差别的 W22 的近等基因系材料将 Ga1 定

位在 B73 上一个 2.6 Mb 的区间内[11]。Zhang 等利用

带有 Ga1 基因的爆裂玉米 SDGa25 与其他 4 种普通

玉米组配的 4 组 BC1F1 群体通过图位克隆的方法将

Ga1 基因定位在分子标记 SD3 和 SD12 之间，在

B73 上的参考序列上的距离约为 2 Mb[12]。经过比较

分析，Bloom 等的定位区间完全覆盖 Zhang 等的定

位区段。2013 年，Liu 等通过构建不需要表型鉴定的

同质群体的方法，将 Ga1 基因进一步定位在了玉米

4 号染色体上一个 100 Kb 的区间[13]。

Jerry 等通过一套玉米的 9 号染色体短臂与其

他 9 条染色体的相互易位系材料对 Ga2 基因在染

色体上的具体位置进行了研究，这套材料的 9 号染

色体短臂上带有一个控制玉米子粒蜡质性状的隐形

基因 wx1。如果 Ga2 基因与易位系材料(Transloca-

tion，T) 的 wx1 连锁，则用基因型为 wx1 T(ga2)/Wx1
(Ga2)的父本给基因型为 wx1(Ga2)/wx1(Ga2)的材料

授粉，所得到的后代蜡质子粒的比例应该低于

50%。研究结果发现，3 个在 9 号染色体短臂与 5 号

染色体之间发生异位的材料出现了这种现象，其中，

在 9S.05;5L.06 位置(着丝粒附近)发生异位的材料后

代中蜡质子粒的比例仅为 3.8%；在 9 号染色体短臂

与 1、3、4 号染色体之间发生异位的材料后代蜡质子

粒的比例为 42.2%～46.8%，说明 Ga2 位于玉米 5 号

染色体的着丝粒附近[14]。

Tcb1 基因也被定位在第 4 号染色体的短臂上，

但 Ga1 和 Tcb1 没有连锁，相对独立遗传。Evans 等

认为，Tcb1 位点包含两个紧密连锁基因：雌配子因

子(Female-factor)和雄配子因子(Male-factor)，Female-
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factor 主要作用于 Ga 花丝对 ga 花粉的不亲和，

male-factor 主要作用于 Ga花粉对 Ga花丝的亲和[15]。

目前，Female-factor 和 Male-factor 均被定位在分子

标记 mmc0471 与 bnlg490 之间[16]。

2.2 Ga 基因单向异交不亲和机理的研究

Ga 基因的这种单向异交不亲和性可能由两种

原因导致，一种是 ga花粉产生的信号引发 Ga花丝

的主动排斥；另一种是 ga花粉不能产生 Ga花丝能

够识别的信号[17]。另外，杂合体中 Ga花粉与 ga粉的

竞争作用也有可能抑制 ga 花粉的活性[18]。Schwartz

等人的研究表明，ga1 花粉管在 Ga1 花丝中的伸长

严重受阻。Zhang 等报道，在授粉 2 h 后，ga1 花粉管

在 Ga1 花丝中长到约 5.5 cm 后就不再生长，最终没

有到达胚珠。Kermicle 认为，ga1 花粉和 Ga1 花丝的

不亲和，不是由于 Ga1 花丝对 ga1 花粉的主动排斥，

而是二者之间的不相容[19]。

研究发现，在 Ga1、Ga2 与 Tcb1 这 3 种单向异

交不亲和系统中，ga 花粉管在 Ga 花丝中的生长在

早期会显著慢于正常花粉管，而在授粉 24 h 以后都

会停止生长。但是，3 种不亲和花粉管的形态各不相

同，在 Ga1、Ga2 与 Tcb1 花丝中分别表现为弯曲、扭

结和笔直，这表明 3 种单向异交不亲和系统的机理

各不相同。

虽然 Ga1、Ga2 与 Tcb1 功能类似，但它们并不

是同一个基因，因为带有这 3 种基因的材料彼此之

间是不亲和的。然而，某些证据显示，在 Ga1 与 Tcb1
以及 Ga2 与 Ga1 之间存在着互作，这说明这 3 个基

因的单向异交不亲和性的分子基础存在一定的关联。

3 Ga基因在玉米育种上的应用

目前，国外多数种子公司及国内一些育种单位

均把 Ga 基因导入新选育的优良自交系作为首要的

育种目标。不过，由于 Ga基因的单向杂交不亲和这

一特性，其在玉米生产上的应用相对困难。要将 Ga
基因回交转育到 ga/ga 基因型的普通或专用玉米

上，其转育程序和常规的回交转育过程相比，Ga基

因必须用作父本；其次，每回交两代，就要自交一代，

以确保分离群体内 Ga/Ga基因型的存在；第三，为选

择 Ga/Ga基因型的个体继续进行回交，需要利用紫

玉米的花粉(ga)直感来区分分离群体中个体的基因

型(GaGa、Ga/ga 和 ga/ga)，具体做法是先用紫玉米花

粉给回交自交的后代个体分别授粉(覆盖)，然后再将

其自交，结果是 Ga/Ga 无紫粒(紫玉米花粉不亲和)，

ga/ga全部为紫粒，Ga/ga则为嵌和体。由此可见，回

交转育 Ga 基因的过程比一般基因的回交转育要复

杂费时。因此，Ga基因的快速有效的回交转育必须

借助与其紧密连锁的分子标记，进行分子标记辅助

选择育种。

注：A 为普通“京科糯 2000”；B 为父母本带有 Ga1 基因的“京科糯 2000”。两种“京科糯 2000”在无隔离措施的情况下与紫玉米及黄玉米种

在一起的表现。

Note: A, JKN2000 (ga/ga); B, JKN2000 (Ga1/Ga1). Both hybrids were grown in field conditions and were surrounded by yellowand purple corns.

图 1 Ga1 基因在白糯玉米“京科糯 2000”生产上的应用

Fig.1 White waxy corn JKN2000 hybrid showing difference in cross-incompatibility with yellowand purple corns (ga1/ga1)
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验室率先利用与 Ga1 基因紧密连锁的分子标记将

其导入到白糯玉米“京科糯 2000”的父母本中。所配

的杂交组合在毫无隔离措施的情况下与紫玉米及黄

玉米种在一起也不会发生污染(图 1)。

4 展 望

虽然带有 Ga基因的玉米材料很多，但是实践

证明真正具有 100%单向异交不亲和性的 Ga 基因

材料是很少的。在生产上只能利用具有 100%单向

异交不亲和性的 Ga基因，如果使用单向异交不亲

和性不彻底的 Ga 基因还是会引起外来花粉的污

染，在大面积的玉米制种和生产上会造成很大的损

失。Ga1、Ga2 与 Tcb1 是目前发现的单向异交不亲和

性最彻底的配子体基因，具有巨大的潜在利用价值。

然而，Tcb1 已经进行了专利保护[20]，对 Ga2 的相关

研究几乎还是空白，目前唯一能在玉米生产上用的

只有 Ga1 基因。随着 Ga基因在玉米生产上的广泛

应用，单一的 Ga1 基因远远不能满足玉米生产上的

应用，必须发掘更多的具 100%单向异交不亲和性

的 Ga基因。因此，有必要对同样具有 100%单向异

交不亲和性的 Ga2 基因展开更加深入的研究，这将

在我国的玉米生产上发挥巨大的作用。
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