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摘要:细胞质雄性不育的研究在杂种优势利用上具有重要的实践意义 。主要以能量为切入点

阐述了植物线粒体引起细胞质雄性不育的作用机制 , 对提出的 2种主要假说做了相关分析;

从转录后调控和翻译后调控 2个层面对育性恢复的机制作了详细的阐述;综述了近年来细胞

质不育在植物育种上的应用所取得的成就。随着对多个物种全基因组和线粒体基因组序列测

序的完成以及比较基因组学和生物信息学方法的建立和不断完善 , 相信对细胞质雄性不育机

制的研究会有很大的进展 。参 23
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植物细胞质雄性不育(cytoplasmic male sterility , CMS)是一种母性遗传而导致的 , 不能产生有活力

的花粉的性状 , 是高等植物中较为常见的生物学特征 , 存在于约150个物种中 。雄性不育在植物杂交

育种中起着举足轻重的作用
[ 1]
。科学家们多年来一直致力于 CMS的研究 , 并希望能揭开 CMS 的作用

机制和途径 。以往的研究主要集中在形态学和细胞学 2个方面。近 20多年来 , 随着分子生物学实验

技术的发展和植物基因组计划的推动 , CMS分子机制的研究蓬勃发展 , 在不育相关区域的确定 、该区

域的转录谱 、不育性的形成机制及恢复基因的作用机制等方面均取得了较大进展
[ 2]
。文章主要以能量

为切入点阐述了植物线粒体引起 CMS的作用机理 , 并且从相关育性恢复的机制和 CMS在植物育种上

的应用2个方面综述近年对植物 CMS的研究与应用 , 并对该领域今后的研究方向做了探讨 。

1　植物细胞质雄性不育的形成机制

尽管有学者认为与 CMS相关的位点有可能存在于叶绿体 DNA上 , 但越来越多的证据表明 , 线粒

体DNA(mitochondrial DNA , mtDNA)及其表达产物与 CMS 直接相关
[ 3]
。经过多年的研究 , 结合分子标

记和细胞质融合 , 比较 DNA转录与翻译产物的差异等方法 , 在很多物种上确定了与不育相关的线粒

体的 DNA区域 , 但是关于 CMS 的机制仍然不是非常清楚 。

在长期的研究过程中发现存在 2个很显著的特征
[ 5]
:①大部分与 CMS 关联的基因表达都是组成

型的 , 但只出现局部的表型;②在不同的 CMS品系中观察到的表型不一致 , 大多数都表现出由于绒

毡层细胞的变异 , 而导致花粉的失活 , 但是在一些 CMS 品系中也发现花的表型受到了影响 , 例如整



个花粉囊消失或者出现花瓣状变异 。

针对上述现象机制的探索 , 到目前为止主要存在 2种假说:第 1种假说认为 CMS 基因的产物会

与一个存在于靶组织中的未知 X因子相互作用。这种互作引发了毒蛋白的累积 , 从而使得花粉失去

活性 。这个假说解决了 CMS基因组成型表达和只产生局部表型的矛盾。但是 , 该理论缺乏实验依据 ,

因为到目前为止仍没有发现任何一个类似的 X因子。第 2种假说认为是由于 CMS 基因的产物干扰了

线粒体的正常生理功能 , 从而导致呼吸作用或 ATP 合成效率降低。这种假说解释了不育系中花粉数

量减少现象。Bergman等
[ 6]
研究发现在不育烟草 Nicotiana tabacum 的花中存在 ATP/ADP 比率降低的现

象 , 这个比率的降低干扰了细胞正常增殖 , 有可能造成花形态变异。另外一个关于向日葵 Helianthus

annuus的 PET1-CMS 品系研究提出
[ 7]
:CMS的潜在机制可能导致绒毡层细胞的程序性死亡(programmed

cell death , PCD)。可能是由于线粒体功能紊乱导致不能满足组织的能量需求 , 从而激发了该组织的细

胞程序性死亡。

细胞代谢研究证据
[ 8]
表明 , 在配子发育时期需要巨大的能量供应。这些证据包括:①减数分裂开

始后 , 小孢子和绒毡层中线粒体的数量增加了数倍。 ②在花粉成熟过程中与呼吸作用有关的酶在表达

水平上有显著的增加 , 而且另外一些与能量产生相关的丙酮酸脱羧酶 、乙醇脱氢酶和乙醛脱氢酶等酶

都在花粉中特异性表达。以上是支持第 2种假说成立的证据 。该假说很好地解释了造成花粉失活和花

变异的原因 , 但是 , 存在的问题是 , 在组成型表达的前提下 , 为什么其他器官在形成过程中的能量未

受影响?

在烟草中发现的 2个突变体为这一矛盾的解决提供了线索。通过烟草原生质体培养获得了 2个

mtDNA 缺失品系 , 分别称为 CMS I和CMS Ⅱ , 它们都是由于失去了线粒体中编码复合体 I中一个亚基

基因 —nad 7
[ 9]
, 使得复合体 I的产生和活性受到了很大的抑制

[ 10]
。对生长和叶的表型都产生了一定影

响 , 但是雌性可育 , 能够与相应的野生型杂交产生后代。然而雄性不育是有条件的 , 只有生长在温

室 , 而且有充足光源的条件下 , 才会有少量的可育花粉产生 , 这主要得益于NADH脱氢酶的存在 。在

CMS中NADH 脱氢酶的活性要比野生型高
[ 11 , 12]

, 在 CMS 中同时得到加强的还有其他氧化途径 , 例如

复合体 Ⅲ和复合体Ⅳ
[ 10]
, 使得总体上CMS植株叶中的呼吸作用水平要比野生型中要高 , 但是在花粉

和绒毡层细胞中的呼吸作用却只有野生型中的 60%
[ 11]
。而且 , 由于存在比较高水平的抗氧化酶 , 相

对于野生型 , 不育系的抗旱能力和抗病能力更强
[ 13]
。以上结果表明减弱呼吸作用可以导致雄性不育。

2　植物细胞质雄性不育系统的育性调控及其机制

通过对已经发现的 150多种植物物种 CMS品系和大量恢复系的研究发现 , 大部分 CMS 都是由于

线粒体基因组中的开放阅读框造成的 , 而育性恢复基因(restorer gene for fertility , 简称 rf 基因)主要是

通过影响 CMS相关的位点的表达而起作用 。在 rf 基因存在情况下 , CMS相关位点的表达得到校正 ,

花粉败育现象得到抑制 , 使得育性恢复 。尽管通过各种方法定位了许多与 CMS相关的位点 , 但是对

rf基因的研究特别是rf 基因对育性恢复的机制研究大体上仍只能采用 “黑箱” 的方法。但是已有的

研究表明 rf 基因的作用主要可能通过2条途径 , 一条途径是通过编码一种 RNA 加工酶 , 在转录后水

平影响不育相关区域转录本的加工 、编辑 , 进而导致蛋白谱的差异 , 引起育性恢复;另一条途径是编

码一种蛋白酶 , 以翻译后作用机制 、减少不育基因编码的蛋白质累积量而引起育性恢复
[ 2]
。

在矮牵牛 Petunia hybrida中已经克隆的育性恢复基因是直接通过改变 CMS相关基因 pcf 的转录模

式 , 导致 pcf蛋白急剧减少而恢复育性 , 表现为转录后调控机制
[ 14]
。Wen等

[ 15]
通过对 orf 355 ～ orf 77

在雄配子体不同发育时期的表达动态分析 , 发现 CMS-S 的不育材料在花粉败育的整个时期均检测到

2.8 , 1.6 kb转录产物。当引入 rf 3以后 , 雄配子体从淀粉积累期开始到小孢子发育成熟过程中 2.8 ,

1.6 kb转录本变小 , 丰度降低 。进一步的研究发现 , 是由于原来的长 1.6 kb的转录本 RNA , 发生了解

体 , 从而导致育性的恢复 。袁美等
[ 16]
在油菜 Brassica campestris中的研究也为这种假设提供了佐证 , 通

过对 CMS三系的花蕾 mtRNA进行检测 Northern检测 , 表明在不育系中共转录的 orf/ atp6在三系中的

转录丰度存在显著差异。
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另一条途径的提出是从一些研究中发现 , 不育相关基因的转录本长度和丰度在不育株和育性恢复

株中并没有差异 , 但是其编码的蛋白质在育性恢复株中特别是花器官中明显减少乃至消失。在对玉米

Zea maysT型胞质不育系的 2个恢复基因 rf 1和 rf 2(已被克隆)的研究过程中发现 , rf 1可以使得 urf

13的毒蛋白累积量大大的减少 , 并且只有当 2个育性恢复基因同时存在的情况下 , 育性才能被恢复 ,

可见翻译后作用机制在其中起着很大作用
[ 17]
。Bellaoui等

[ 18]
在对 rfo 基因对 ogu 胞质不育系恢复机理

研究时发现 , 由于 rfo 的存在使orf 138蛋白在花芽中的积累受到了严重的影响 , 而对 orf l38的分析却

显示在两系中的表达产物的量不存在显著差异 , 即在 mRNA水平上是一致的 , 恢复基因的作用可能是

通过在翻译后水平上影响 orf 138的稳定性 , 从而表现为在恢复系中累积量的减少 。

在研究过程中也发现了另外一些育性恢复机制 , 例如从对克隆的玉米 rf 2基因的研究中 , 可以发

现通过增加与能量产生相关的酶的数量也可以达到育性恢复的目的
[ 19]
。而通过对菜豆 Phaseolus

vulgaris pvs-CMS的恢复基因 fr 的研究发现 , 除了通过转录和翻译 , 在 DNA 水平上加以作用 , 同样可

以抑制不育基因 , 使得育性恢复
[ 20]
。

3　CMS在我国植物育种上的应用

与自交不亲和相比 , 利用 CMS 配制杂交组合 , 克服了人工授粉的种种弊端 , 避免了环境条件对

杂交率造成的影响 , 在简化杂种优势育种上具有重要意义 。经过育种家长期的培育和改良 , 在很多物

种中都成功建立起以胞质不育系为核心的三系配套体系 , 并大规模应用于生产 。

在我国 , 杂交油菜面积己逾 260万 hm
2
, 70%左右杂交种属于细胞质雄性不育类型 。大部分不育

系来源于波里马(Poi.cms)和陕 2A(Shan 2A.cms)。波里马是傅廷栋(1972年)发现的天然不育株 , 其

初期开放的花朵有微量花粉 , 中后期花朵彻底不育。我国于 1996年由湖南农业科学院利用该材料实

现了三系配套 , 并根据温度与育性的关系分为低温不育系 、高温不育系和稳定不育系。国外以此材料

育成的三系杂交品种也均通过注册审定 , 并已在生产中大量推广应用。波里马也被认为是当前最有使

用价值的油菜 CMS类型。陕 2A是李殿荣(1976年)发现的人工杂交雄性不育株 , 并于 1982年实现了

三系配套。陕 2A的育性恢复由一对显性基因控制雄性不育系 , 其花蕾雏状 , 中空质软 , 花萼略小 ,

花瓣小而窄 , 雄蕊败育短缩 , 花药较小呈三角形 。配制的三系杂交品种秦油 2号(陕 2A×垦 C1)是国

际上第一个通过品种审定并大面积应用于生产的三系杂交种。

从1973年实现籼型水稻三系配套到 1986年为止我国已育成籼 、 粳 、 糯型 600 多个水稻 Oryza

sativa 雄性不育系 。现在我国杂交稻生产中应用的细胞质雄性不育类型包括野败型 、 冈型 、 D型等 10

个类型 , 而且在水稻中也不乏利用基因工程创造的不育系 。陶利珍等
[ 21]
以水稻愈合组织和悬浮细胞

作为基因枪转化的外植体 , 把水稻花粉特异性基因 ps1 启动子与 barnase 构成的嵌合基因导入籼稻 ,

获得籼稻 5 个品种:Basmati-1 、 青油占 、 胜利 2 号 、 明恢 63 、 新山占 29 的转基因植株 。获得的

barnase转基因植株的育性比未转化对照明显降低 , 表现为部分不育和完全不育。完全不育的植株花

粉粒畸形 , 不能被 I-KI 溶液染色 , 但它们与正常植株杂交能够获得杂交种子 。

在雄性不育系的抗病虫害和产量方面 , 马春红等
[ 22]
对玉米不育系的田间试验结果表明 , 雄性不

育系的细胞异质性对玉米病害具有很大的缓冲作用 , 对青枯病的抗性 CMS 品系比相应的保持系高出

10%, 并且由于在雄穗散粉期 , CMS品系节省大量的养分消耗 , 使得雌穗发育充足 , 导致最终增产

6%。从经济效益角度看 , 按 5%增产率计算 , 雄性不育可增产 150 ～ 200 kg·hm
2
;在制种方面 , 节约

费用达450元·hm
-2
。

4　展望

20多年来 , 分子生物学技术和理论的迅速发展对 CMS的研究起到了巨大的促进作用 , 但 CMS过

程涉及花发育 , 配子体发育过程中能量的调配 , 基因的网络控制和时空调控等 , 牵涉到的因素十分复

杂 , 使得在该领域一直没有一个明确的答案 。我们认为在今后一段时间 CMS的生物学研究和应用将

集中在以下几个方面 。
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在机制研究上 , 进一步的工作需要彻底搞清线粒体开放阅读框编码的蛋白质对花粉育性影响的具

体机制 , 阐明更多植物的不育基因与不育性状 、 育性恢复基因与不育基因间以及相应转录和翻译产物

间的相互作用。从目前已克隆的 5个植物 CMS 的 rf 基因看 , 除玉米 rf 2 基因外 , 其他 4个都含有

PPR基元序列 , 因此通过对基因组 PPR基元序列的筛选来克隆植物CMS的 rf基因有可能是一种捷径 。

在雄性不育系应用方面 , 构建策略多样化和在更多物种中推广将是今后的 2个重点课题。尽管利

用原生质体融合 、转基因等生物技术创造雄性不育系已有成功的研究报道 , 但是在实际应用中占的比

例很小 , 大多数雄性不育系仍是通过人工杂交筛选获得 , 费时费力 。同时也对杂交育种在其他物种中

的应用造成了很大局限 , 所以利用基因工程创造不同品种的雄性不育系仍将是今后一段时间的工作热

点。随着对 CMS 育性恢复机制研究深入 , 已经证明线粒体基因组中的开放阅读框是造成不育的重要

原因 , 但是到目前为止 , 利用这些开放阅读框的特异性表达影响育性的研究尚未见报道 , 因此 , 线粒

体开放阅读框在不育系构建上的应用也将是我们面前的一个大课题 。

此外 , 利用叶绿体表达载体转化毒素基因构建不育系
[ 23]
的研究成功为今后对 CMS的研究和应用

开辟了新的领域 。
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A review of the study and application on cytoplasmic male

sterility gene modification in plants
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Abstract:Cytoplasmic male sterility (CMS)is of tremendous importance in plant breeding.This review focuses

on the progress of CMS studies from three aspects:(1)CMS of mitochondria through interference of the energy

supply.(2)the effects of a fertility restorer gene , and(3)the application of CMS in genetic engineering of plant

male sterility.The prospects of further studies on this subject are also discussed.[ Ch , 23 ref.]
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