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摘要 雄性不育的研究对于杂种优势的利用具有重要意义
。

本文练述 了大豆雄性不 育的遗传及利

用基因工程创造大豆雄性不 育的可能途径
,

并对其在杂种优势利 用中的应用前景进行 了展望
。
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植物雄性不育是指有性繁殖中不能产生正常的

花药
、

花粉和雄配子
。

据统计
,

已经涉及 43 科
、

162

属
、

3 2 0 个种的 61 7 个 品种或种 间杂种 中发现了雄

性不育现象:l[
.

雄性不育的研究对于杂种优势的利

用具有重要意义
。

水稻在杂种优势的利用方面取得

了重大突破
,

但大豆作为重要的经济作物
,

杂种优势

的机理及利用研究仍处在起步阶段
。

杂种优势是生物界的一种普遍现象
。

利用杂种

优势可以显著地提高作物产量
,

改善作物品质
,

因此

杂种优势利用在农业生产中占有重要的地位
。

近几

十年来
,

杂种优势在农业生产上已取得了举世瞩目

的成就
,

已成为许多作物 的主要育种方法〔,一 叼
。

作

物雄性不育系的选育是杂种优势利用的关键环节
,

但利用常规的育种方法来选育不育系存在周期长
,

见效慢
,

不育基因单一
,

对 环境因素影响敏感等问

题
,

远不能满足生产发展的需要
。

近年来
,

通过基因

工程创造植物雄性不育系及其恢复系已在一些作物

上获得 了成功〔,一〕 ,

为作物杂种优势的利用开创了

新的前景
。

1 大豆雄性不育的遗传研究进展

我国质核互作雄性不育系的选育目前在国际上

是领先的
,

多个单位均实现了三系配套
,

并找到了一

些具有强优势 的组合
。

P al m e r
等 9[] 综述 了杂种大

豆生产与评价方面的研究进展
,

中国的工作占有相

当大的比例
。

目前的问题是不育系异交结实性低
,

不能大量繁植和生产杂种种子
。

已经研究的方法是

通过首楷切叶蜂传粉〔 ’ 。〕 。

2 0 世纪初以来
,

在大豆研究中陆续发现了一些

雄性不育材料
。

后来的研究表明
,

在这些先后发现

的雄性不育材料中
,

绝大多数属于细胞核基因控制

的雄性不育性
,

少数为细胞质雄性不育性
,

也称细胞

质一核互作雄性不育性
。

1
.

1 细胞核型雄性不育性遗传 ( g
e n i e m a l e s t e r i l i

-

t y ,

G M S )

细胞核雄性不育性是由细胞核不育基因控制
,

差异其作用不受细胞质类型影响
,

没有正反交的遗

传效应
.

其雄性不育的遗传
、

表达完全符合孟德尔遗

传规律
,

一般由控制花粉正常育性的核基 因发生突

变形成
。

在核不育材料中
,

多数为隐性不育基因控

制
,

只有少数受控于显性基因
.

隐性核不育与任何育性正常材料的杂交一代均

是正常可育的
,

即任何育性正常材料均是其恢复系
.

但找不到典型的保持系
,

不能产生大量不育系种子

供制种之用
,

只能从 F ,
代杂合可育株的自交后代中

分离得到不育株
.

因此隐性核不育系兼具不育系
、

保

持系的功用 (两用系 )
。

单基因控制的显性核不育通

常是基因突变的产物
,

这种核不育材料既找不到完

全的恢复系
,

也找不到完全的保持系
,

后代总是分离

出一半不育株和一半可育株
.

显性核不育的遗传行

为在许多方面与隐性核不育相似
,

但有两个明显区
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别
:

一是显性核不育测交F;
代出现育性分离

,

而隐

性核不育测交 F
;

代全部可育
,

凡 才出现育性分离
。

二是显性核不育群体中的可育株的自交后代全部正

常可育
,

而隐性核不育则出现育性分离
。

由细胞核基 因控制的大豆雄性不育性材料
,

迄

今 已有多个
。

现已鉴定并正式命名的大豆雄性不育

基因有
:

m
s l

,

共有 7 个突变体
,

即 T 2 6 0 H
、

T 2 6 6 H
、

T 2 6 7 H
、

T 2 6 8 H
、

T 2 8 7 H
、

T 2 9 0 和 L 7 8一 3 8 7 ; m s Z
,

l

个突变体
,

T 2 5 9 H ; m s 3
,

3 个 突 变体
,

即 T 2 7 3 H
、

T 2 8 4 H 和 T 2 9 l H ; m s 4 , 3 个 突变 体
,

即 T 2 7 4 H
、

T 2 7 7 H 和 T 2 9 5 H ; m s s
,

l个突变体
,

T 2 7 7 H ; m s 6
,

l

个突变体
,

T 2 9 5 H ; m s p
,

l 个突变体
,

T 2 7 1H
。

余建

章和荐立 于 1 9 8 5 年发 现 了与 m sl 等位的 L 78 一

38 7 ; 马国荣等 11[ 〕从栽培大豆杂交组合后代中发现

雄性不育突变体 N J89 一 l
。

杨守萍等 lz[ 〕由杂交试验

及细胞 形态 学观察证实
:

与 m s l
、

m s Z
、

m s 3
、

m s 4
、

m ss
、

m s6 等雄性不育基 因不等位
,

与
s t 不育系统有

相似的雄性联会不育机制
,

雌性 可育
。

已用于轮回

选择的群体合成及育种计划
,

但难以用于杂种制种
。

1
.

2 细胞质型雄性不育性遗传《C y t o p l a s m i e m a l e

s t e r i li t y
,
C M s )

C M S 在遗传上呈母性遗传
,

表明遗传控制因子

位于细胞质内
.

但不育性可以被细胞核中的恢复基

因恢复
,

不育的核基 因 M ,
与不育胞质 S 相互作用

产生不育性
,

育性恢复基因 R f 特异地与
s
胞质相互

作用则导致雄性可 育
,

R f 基因没有 被鉴别 出来之

前
,

雄性 不育系常被认为是细胞质类型的
,

随着 R f

基因的发现和鉴别
,

这种不育类型实际上是一种核

质互作现象
。

育性恢复除受显性
、

互补
、

累加作用的

主效 R f 控制外
,

还涉及到多数的微效
、

修饰
、

控制基

因
,

分别对主效基因起到加性
、

促进和抑制作用
。

美国 D va i s ( 1 9 8 5 ) 申请了一项关于通过栽培大

豆间杂交获得质核互作雄性不育三 系的专利
,

不育

细胞质来源于大豆品种 E l f
,

两个隐性细胞 核保持

基因分别来源于大品种 B o d f o r d 和 B r a x t o n 。

但未

见进一步的报告
。

20 世纪 90 年代以来
,

我国的有

关研究发展较快
。

吉林农科院孙衰等 la[ 〕报导 了首

例中国创造的第一个细胞质雄性不育系
:

野生型细

胞质雄性不育三系 ( O A
、

O B )
。

以后又报告 了以栽

培大豆质核互作雄性 不育系 Y A 和保持系 Y B
,

并

找到了其恢复系
。

赵丽梅 l[’ 〕以 Z D 831 9 为母本
,

另

一不育系 Y A 的保持 系 Y B 为父本杂交并多次 回

交
,

育成了细胞质雄性不育系 Z A 和保持系 Z B
,

并

找到了恢复系
。

盖钧锐等 l5[ 〕报导 了质核互作雄性

不育 系 N J CM S IA 及其保 持系 N J C M S IB ; 李 磊

等 [“ 〕报告 T 阜 C M S I A
、

阜 C M S ZA 和阜 C M S 3 A 三

个高度不育的质核互作不育系
。

张磊等 1[ 卜周 报导

了 3 个质核 互作雄性 不 育系 W 9 3l A
、

W 9 33 A
、

W 9 3 6 A
,

并找到恢复力强的恢复系 W R 03 W R 09 强

优势组合 H S 9 8 1 2
、

H S 9 8 1 4
、

H S 9 8 1 6
。

1
.

3 光 (温 )敏感型雄性不育遗传

光敏型育性转换主要受光周期控制
,

在一定的

温度范围内 (光敏温度范围 )
,

温度作用不大
,

但超出

这个光敏温度范围
,

则育性失光敏性而受温度控制
,

把这种类型称为光一 温敏型
; 温敏 型育性转换主要

受温度控制
,

光周期不起作用或作用很小
。

卫保国 l0[ 〕在播期试验中发现一个光 温敏雄性

不育系 ( 88 一 4 28 B Y 一 3 )
。

该不育系以光敏为主
,

日

光照时数在 13
.

5一 14
.

O h 表现高度雄性不育
; 15

.

。

一 1 5
.

s h 雄性育性恢复正常
。

日光照时数 1 4
.

s h 为

过渡光周期
,

14
.

O h 为临界光周期
。

出苗后 20 天

3
.

5 叶龄的短光周期处理致雄性不育性表达
。

温度

23 一 3。℃有利于雄性不育性向高度不育转换
。

彭玉

华 0tz 〕报道了一个对播期反应敏感的质核互作大豆

不育材料
,

其两个栽培大豆 亲本育性正常
,

F
,

在短

日 (晚播 )条件下全部不育
.

并认为该性状是由一对

显性核基 因控制
。

汪越胜 lz[ 〕在 一项控光条件下 的

光周期研究 中发现一光敏雄性不育材料
。

这类不育

系可望用于两系法杂种大豆生产
。

2 利用基因工程创造大豆雄性不育可

能途径

尝试利用基因工程创造雄性不育的策略主要是

利用花粉发育的特异启动子与外源基 因嵌合
,

构建

表达载体
,

转化植物来阻断花粉发育的过程从而达

到雄性不育的 目的
。

下面有关利用基因工程创造大

豆雄性不育可能途径概括如下
。

2
.

1 特异表达细胞毒素甚因创造雄性不育

绒毡层是显花植物花粉发育过程中一种独特的

分泌细胞
,

其活跃的代谢与花粉的发育有着密切的

关系
。

现己发现一些在绒毡层中特异表达的启动子

例如 T A 1 3
、

T A 2 9
、

A 3
、

A S 和 A g 等 [ ,卜
3。〕 ,

将这些

启动子与 B ar n as e
基 因嵌合

,

以破坏绒毡层 的发育

来创造雄性不育的方法
,

已被认为是利用基因工程

创造雄性不育 的成功典范
。

aB rn as e
基因是 H ar t

-

l e y 等 [ , `〕在淀粉芽抱杆菌 B a e i l l u s 。
m y l o l iq u e f e i e n s
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一 -一~ ~ ~ ~ ~~ ~ ~ ~ ~ . .,,

的
“
R N A 酶 / R N A 酶抑制因子

”

防御系统中发现的
。

此芽抱杆菌能合成一种叫 B ar n as e
的细胞外 R N A

酶
,

以保护它不受微生物捕食者的侵害
:

而 B at st ar

则是 B ar n as e
特异 的 R N A 酶抑制 因 子

,

被 .B

a
m y l o liq u e

f
e i e n s

用于保护 自身不受 B a r n a s e 细胞

毒素的影响
。

M a r i a n i 等 [3 ,〕把 T A 2 9 与 B a r n a s e
基

因相连
,

得到嵌合基 因 T A 2 9 一 B a r n a s e 。

以 T i 质

粒为载体转化烟草和油菜得到了转基因植株
。

结果

表明
,

转 B ar n as e
基 因在绒毡层细胞中特异表达

,

专

一性地破坏绒毡层的发育
,

致使花粉败育
。

除了花

粉败育外
,

转基因植株在其它方面都是正常的
。

2
.

2 利用反义 R N A 技术获得雄性不育

反义 RN A 技术就是利用 一段 D N A (或
。 D

-

N A )
,

再反向装上启动子和终止书
,

使反向 DN A 就

能像正常的 D N A 一样转录产生 R N A
。

但它不能

像 m R N A 那样 翻译 出蛋 白
,

而是与有关的 m R N A

通过碱基互补
,

形成反义 RN A / m R N A 杂交分子
,

以便抑制或封闭 m R N A 正常的翻译和表达
,

达到特

异性抑制或下向调节 ( d o w n一 r e g u l a t i o n ) 目的基因

的表达
。

花粉发育是一个极其复杂的过程
,

许多基因与

花粉发育有关
。

通过反义 R N A 技术阻断与花粉发

育有关的基因的表达 同样可以获得雄性不育植株
。

例如类黄酮是花粉发育过程中的重要物质
,

苯基苯

乙烯酮合成酶 (
e h a l e o n e s y n t h a s e ,

C H S ) 是其生物

合成的关键酶
.

M e e 严
, `〕等将

“

花药盒序列
”
( a n t h e r

b o x s e q u e n e e
)与 C a M v 3 5 s 启动子串连

,

使其在花

药中表达
,

然后将 C H S 基因的反义 R N A 基因与之

串联构建成嵌合基 因
,

导人矮牵牛
,

实现了 C H S 反

义 R N A 基因在矮牵牛花药绒毡层中的表达
,

抑制

了 C H S 的合成
,

阻碍了花粉的正常发育
,

得到了雄

性不育的矮牵牛植株
。

雄性不育作母本与正常的品

系杂交可正常结实
,

且后代有 50 % 的不育株
,

表明

不育性能稳定遗传
。

但是究竟怎样培育出恢复系尚

待进一步探讨
.

目前研究发现
,
C H S 缺失突变体的

花粉能在野生柱头上部分萌发
,

其雄性不育的表型

亦可通过添加微摩尔级 的黄酮醉而得 到恢复 , 〕 。

因而
,

可通过人工化学合成黄酮醇
,

在杂种 F 、
代花

期进行喷施
,

使其花粉育性恢复
,

从而达到利用杂种

优势的 目的
.

2
.

3 通过提早降解拼服质获得雄性不育系

拼既质是在抱母细胞减数分裂完成后作为小抱

子的临时膜
,

以分隔所产生的四分抱子
,

防止它们之

间相互脐低连和融合
,

以及周围二倍体组织或邻近

小抱子的影响
。

绒毡层中拼胀质酶合成与分泌的特

异性对于花粉的正常发育具有决定性作用
。

正常情

况下
,

在小抱子形成外壁后阱抵
,

拼抵质壁被绒毡层

分泌出的 p一 1
、

3 一葡聚糖酶 (拼服质酶 )所分解
,

小

抱子随后游离到药 室中
,

该过程有严格 的时 间性
。

为此
,

W or ar il 等将经过修饰的 日一 l
、

3 一葡聚糖酶

基因与拟南芥绒毡层特异表达的启动子 A 3 或 A g

重组
,

并用农杆菌介导的方法培育出转基 因烟草
,

结

果发现
,

在减数分裂时期表达 日一 1
、
3一葡聚糖酶 的

转基因植株 中
,

出现了从部分不育到全部雄性不育

的现象
。

细胞学观察发现
,

脐服质在减数分裂的早

期即被 日一 1
、

3 一葡聚糖酶所降解
,

缺少麟服质壁的

花粉母细胞减数分裂表面上是正常的
,

但花粉壁的

发育则表现出异常
,

花粉壁 的形成不是高度有序的

沉积模式
,

而是表现 出抱粉素在小抱子表面的随机

分布
、

形成 畸形的小抱子
,

引起雄性不 育 lS[ 〕 C盯 it s

等娜〕将 p一 1
、

3 一葡聚糖酶连接在 P S L 启动子 之

下
,

用农杆菌介导法也获得了葛芭 的雄性不育植株
。

2
.

4 细菌甚因的裹达导致雄性不育

农杆 菌 R ih oz ge n es A 4 是植 物 的病 原 物
,

S e hm u l l i n g 等 t z .〕将其 T 一 D N A 间的
r o lC 基 因与

aC M V 35S 启动于串联成嵌合基 因转化烟草
,

结果

由于
r ol C 基因在转基因植株中的系统表达

,

使得植

株在形态上发生了一系列的变化
,

包括株高降低
,

顶

端优势减弱
,

叶片色素水平降低
,

最令人感兴趣的是

植物雄性不育
。

除此之外
, r ol C 的转基 因马铃薯和

拟南芥菜也同样表现雄性不育
。

而 S p en
a伽〕等将农

杆菌的 or lB 与金鱼草的 t aP I 启 动子融合后转化烟

草
,

结果花药中的 I A A 含量增加
,

而 G A 含量却下

降
,

导致花粉发育异常
,

植株表现雄性不育
。

2
.

5 扰乱线粒体与细胞核之间的信息交流创造雄

性不育

分子水平的研究使人们确信细胞质雄性不育

( C y t o p l a s
m i e m a l e s t e r i l i t y

,
C M S )与线粒体有关

,

现

在人们已在玉米
、

矮牵牛
、

油菜等线粒体 D N A 上找

到了与 C M S 有关的基因〔川
。

通过基因工程的方法

扰乱线粒体与细胞核之间的信息交流
,

便可导致植

物雄性不育
,

H er on ul d 等脚 〕的工作证实了这 一设

想
.

在植物中
,
A T P 合成酶亚基 9 ( at p g) 是线粒体

编码的
,

其转录产物需要进行编辑后才能形成成熟

的 m R N A
.

H e r n o u ld 等分别在
a t p g 基因 (未编辑 )

和 c D N A (编辑 )前融合了酵母的信号肤序列后连接

上 C a M V 35 S 启动子
,

然后转化烟草
。

在转基 因烟

草植株中
,

由于基因前端信号肤的作用
,

表达产物可
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以被运送到线粒体中
,

未编辑的 at p g 表达产物是异

常的
,

该异常产物与 正常的 at gP 产物竞争
,

形成有

功能和无功能 的 A T P 合成酶的混合物
,

从而影响

线粒体的功能
,

结果 at gP 基 因转化的烟草有 全不

育
、

半不育和可育 3 种类型
,

而对应 的
c D N A 转基

因烟草完全可育
。

实验还表明该嵌合基因对其他表

型无影响
,

而专一地影响花粉的发育
。

2
.

6 利用可控制启动 一 一关 闭的花药特异启动子

获得雄性不育系

若利用 可控制 启动一 一关闭的花药特异启动

子
,

如我国农垦 58 5 的光敏核不育基因的启动子
,

温

敏核不育基因的启 动系
,

去创建条件性雄性不育种

质
,

则可变目前的三系配套为两系配套
,

从而使其杂

交制种更经济可行
。

近年来
,

我国在该领域进行 了

大量的研究
,

并已取得一定的进展 )
一 ` 2〕 。

2
.

7 其它获得雄性不育系途径

由一对隐性基 因控制的普通核雄性不育性遗传

方式能够满足对植物最佳雄性不育系选育的要求
,

是大豆等作物杂种优势利用的极好遗传工具
。

如果

能解决其不育系繁殖 问题
,

将优于现有 的其他杂种

优势利用方式
。

克隆出普通核雄性不育性的可育基

因
,

通过叶绿体转化
,

将核雄性不育性可育基因向普

通核雄性不育株细胞质转移
,

创造普通核雄性不育

株的保持系 ;通过种子成熟后表达的启动子 ;和以位

点特异性重组技术为基础的基因开关以及化学诱导

启动子的利用
,

都可能繁殖 出 10 。%不育株率的普

通核雄性不育系
,

创造普通核雄性不育性利用的新

途径
,

对植物杂种优势利用产业有十分重要的意义
。
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