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摘要：杂种优势利用是大幅度提高作物产量、改良作物品质的有效途径，而作物雄性不育及优良的
育性恢复种质是利用杂种优势的关键因素。为此，综述了近年来有关花药发育重要基因克隆和功
能验证研究方面的重要成果，以及运用植物遗传转化工程创制植物雄性不育种质的进展。同时讨
论了利用转基因技术创制作物雄性不育系、恢复系和保持系的技术策略，并对利用植物遗传转化技
术创制植物杂种优势利用中“三系”种质的现状进行了分析和展望。
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　　杂种优势是生物界普遍存在的现象，表现在杂
合体Ｆ１ 代往往比它的双亲表现出更强大的代谢功
能，最终体现在生长势、生活力、抗逆性、产量及品质
等一种或多种性状优于２个亲本。杂种优势利用是
大幅度提高作物产量的重要且有效的途径。但目前
杂种优势利用方式限制因素较多，主要体现在缺少
突破性的不育系和恢复系。长期的作物育种实践表
明，突破性成就的取得依赖于特异种质的发现及优
良育种材料的创制［１］。因而，利用包括常规的人工
诱变、远缘连续回交核置换，以及现代植物遗传工程
技术等多种途径发掘和利用植物雄性不育新种质，
谋求植物杂种优势利用中遗传基础的多样化，对促
进作物产量、品质及耐逆境能力的不断提高和有效
防止病虫害的大流行具有重要的理论和实践意义。
近年来，花粉（雄配子）发育生物学研究取得的长足
进展为利用植物基因工程技术有目的、高效地创制
植物雄性不育种质提供了坚实的基础。在此，着重
对国内外花药发育重要基因的克隆、功能特征情况，
以及相应利用植物基因工程技术创制雄性不育种质

的研究进展做了综述，并对利用植物遗传转化技术
创制作物雄性不育系、恢复系等种质的现状进行了
分析和展望。

１　植物中花药发育早期过程中的关键
基因

花药及花粉发育是一个包括一系列关键事态的

十分复杂的生物学过程［２－３］，该过程的任何异常均会
导致雄性不育。花药正常发育与花粉育性密切相
关，任何引起花药及绒毡层发育异常的突变都有可
能引起小孢子发育异常，最终导致花粉败育［４］。绒
毡层处在花药最内层，与发育中的小孢子直接接触，
为小孢子发育提供必需的营养和结构物质，在小孢
子母细胞向成熟花粉粒发育的过程中起着非常重要

的作用［５］。已有研究表明，植物花粉发育是一个由
众多基因参与调控的复杂过程，该过程涉及到近万
种特异基因的表达［６］。譬如，在拟南芥雄配子体发
育过程中约有３　５００个基因表达［７］。目前，利用分
子生物学技术克隆的基因主要来自模式植物拟南

芥、烟草以及水稻、玉米等。在此，主要以拟南芥为
例，介绍参与花粉囊细胞早期分裂分化，特别是绒毡
层特异表达的基因以及这些基因的相互作用，以期
为利用花药发育基因创造植物雄性不育种质提供理

论上的参考。
目前认为，控制雄蕊分化最早期的基因是ＡＧ

基因，该基因对雄蕊的产生有着重要作用［９］，而且，

它同时控制着雌蕊和雄蕊的分化［９］。ＡＧ基因诱导
雄蕊分化后，雄蕊原基最终在花粉囊中分化出不同
类型的细胞，这些细胞受一套非常精细的信号网络
调控，从而朝着不同的方向进行分化。该网络中，

ＳＰＬ／ＮＺＺ基因是调控小孢子母细胞发生最上游的
基因，这２个基因的表达被ＡＧ基因在转录水平上
诱导激活。ＳＰＬ／ＮＺＺ基因是与ＭＡＤＳ 基因相关
的细胞核定位基因，属ＭＡＤＳ－ｂｏｘ家族，ｓｐｌ突变体
表现花粉囊、绒毡层和孢子母细胞的原基发育受阻，
缺失药室内壁、中层及绒毡层，从而不能形成正常的
花粉囊，最终造成没有孢子母细胞的形成［１０－１１］。

ＢＡＭ１／２基因属于富含亮氨酸重复（ＬＲＲ）的受体
类蛋白激酶家族，对初生周缘细胞的分化起重要作
用，与ＳＰＬ起相互调控作用，以控制小孢子母细胞
和体细胞的平衡［１２－１３］。ＲＰＫ２基因在花粉囊发育早
期控制中间层细胞的形成，ｒｐｋ２突变体导致花粉囊
在发育晚期发生变形，且不能在缺口处裂开使花粉
释放［１４］。野生型拟南芥中，ＥＭＳ１／ＥＸＳ在绒毡层
前体中表达，而ＴＰＤ１在小孢子母细胞的前体细胞
中表达，两者通过配体与受体方式结合，进而激活
某信号转导路径，最终促使绒毡层和小孢子母细胞
的正常发育分化［１５－１６］，ｅｘｓ／ｅｍｓ１突变体仍然可以形
成药室内壁及中层，但缺失绒毡层。同时，药室中
产生过量的小孢子母细胞［１７－１８］。ＳＥＲＫ１／２基因同
样属于富含亮氨酸重复的受体类蛋白激酶家族，共
同参与控制早期花粉囊细胞向绒毡层细胞分化［１９］。
花药绒毡层形成后，ＦＡＴ　ＴＡＰＥＴＵＭ 基因是

调控花药细胞分化的一个关键调节子，突变体绒毡
层和中层细胞在小孢子母细胞减数分裂时期扩大

化，最终导致花粉败育。ＡｔＭＹＢ３３／６５ 基因双突
变体表现为绒毡层肥大，小孢子母细胞不能正常分
裂，最后导致小孢子母细胞萎蔫降解［２０］。ＤＹＴ１基
因编码ｂＨＬＨ 类转录因子，在花药发育早期的绒
毡层细胞中特异表达。ｄｙｔ１突变体由于绒毡层细
胞过度液泡化，从而导致花粉败育［２１］。同样，ＡＭＳ
基因编码一个推测的ｂＨＬＨ类型的转录因子，ａｍｓ
突变体产生的小孢子由于绒毡层的异常发育而迅速

降解 消 失［２２］。ＡｔＭＹＢ１０３ 基 因 隶 属 于 拟 南 芥

Ｒ２Ｒ３ＭＹＢ 基因家族，在绒毡层和花药中特异表
达，其突变体表现为绒毡层提早退化，进而导致雄
性不育［２３］。ＭＳ１基因编码一个推测的ＰＨＤ　ｆｉｎｇｅｒ
转录调控因子，该基因在小孢子母细胞减数分裂完
成及小孢子从四分体分离时，在绒毡层细胞中上调
表达。ｍｓ１突变体由于绒毡层提前解体等异常发
育，最终导致小孢子从四分体释放后迅速降解消
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失［２４］。
水稻中的 ＭＳＰ１ 基因，与拟南芥ＥＸＳ／ＥＭＳ１

基因同源，与后者一样，该基因编码一个由１　２９４个
氨基酸组成的富亮氨酸重复的受体蛋白激酶，具有
与ＥＸＳ／ＥＭＳ１基因相似的功能。ｍｓｐ１突变体表
现为过量的大孢子母细胞和小孢子母细胞，花药壁
发育异常，并且完全缺失绒毡层［２５］。水稻中另一
个与绒毡层发育相关的ＵＤＴ１ 基因，与拟南芥

ＤＹＴ１基因同源，同样编码一个推测的ｂＨＬＨ类型
的转录因子，ｕｄｔ１突变体与ｄｙｔ１突变体具有类似
的表型，小孢子母细胞不能正常发育，最终降
解［２６］。ＴＤＲ基因与水稻花粉发育晚期绒毡层开始
降解有关，主要在绒毡层表达。ｔｄｒ突变体绒毡层和
中层延迟降解，小孢子释放后迅速降解，导致完全
雄性不育［２７］。ＣＹＰ７０４Ｂ２基因属于细胞色素Ｐ４５０
基因家族，ｃｙｐ７０４ｂ２突变体几乎观察不到角质基质
的存在，不正常的油脂代谢影响了绒毡层、小孢子
母细胞及花粉壁的合成，最终导致花粉败育［２８］。
同样，矮牵牛中的ＴＡＺ１基因及玉米中Ｍａｃ１基因，
均是与绒毡层发育相关的关键基因［２９－３０］。

２　花药特异表达基因及其启动子在不
育种质创制中的利用

２．１　雄性不育利用研究中“不育系”种质的创制
利用花药发育必需基因与花药或花粉特异表达

的启动子及终止子构建嵌合基因导入受体植株，选
择性地破坏花药或花粉，阻断花粉发育，从而导致雄
性不育。核酸酶Ｂａｒｎａｓｅ基因是解淀粉芽孢杆菌
（Ｂａｃｉｌｌｕｓ　ａｍｙｌｏｌｉｑｕｅ　ｆａｃｉｅｎｓ）“ＲＮＡ 酶／ＲＮＡ 酶
抑制因子”防御系统中发现的 ＲＮＡ 酶基因［３１］。

Ｂａｒｎａｓｅ酶具有强烈的毒性，可以造成表达该酶的
细胞死亡。利用该原理，将烟草绒毡层特异表达启
动子ＴＡ２９与该基因构成融合基因转化苜蓿，结果
表明，Ｂａｒｎａｓｅ基因的表达破坏了绒毡层细胞，造成
花粉发育不良，从而得到雄性不育植株［３２］。
花粉发育过程中小孢子的正常分离需要绒毡层

细胞分泌胼胝质酶来降解坚硬的胼胝质。胼胝质壁
由绒毡层分泌的β－１，３－葡聚糖酶所特异分解，进而
促使小孢子的正常分离并游离到药室中。由此，将
经过遗传修饰的β－１，３－葡聚糖酶基因与拟南芥绒毡
层特异表达启动子 Ａ３构成嵌合基因转化烟草，获
得了败育程度多样的雄性不育植株［３３］。
黄酮醇是玉米、烟草等植物中花粉萌发和花粉

管生长所必需的，查尔酮（ｃｈａｌｃｏｎｅ）是类黄酮生物
合成途径中的重要中间物质。利用ＣａＭＶ　３５Ｓ启

动子与反义查尔酮合成酶 （ｃｈａｌｃｏｎｅ　ｓｙｎｔｈａｓｅ，

ＣＨＳ）基因构成融合基因转入矮牵牛中，转基因植
株花药发育异常，导致不能产生有功能的花粉管的
白色花粉。显微观察表明，花粉呈白色，从而导致
雄性不育［３４］。

ｒｏｌＣ基因可导致植株矮化、节间长度缩短、侧
枝增多、花变小、花粉量减少、雄性不育，利用ｒｏｌＣ
基因和ＣａＭＶ　３５Ｓ串联成嵌合基因转化马铃薯获
得雄性不育植株［３５］。
在高等植物中，线粒体编码的 ＡＴＰ合成酶亚

基９基因的转录产物需要加工后才能形成成熟的

ｍＲＮＡ。分别在ＡＴＰ９基因（未加工）和ｃＤＮＡ（加
工）前融合酵母信号肽序列，连接上ＣａＭＶ　３５Ｓ启
动子转化烟草，发现转基因烟草植株中形成有功能
和无功能的 ＡＴＰ合成酶的混合物，从而影响线粒
体的功能，最终导致烟草的不育；而对应的ｃＤＮＡ
转基因烟草完全可育［３６］。

２．２　雄性不育利用研究中“恢复系”种质的创制
利用反义 ＲＮＡ 技术抑制雄性不育基因的表

达，可使雄性不育性状恢复为可育。例如将ｒｏｌＣ的
反义基因导入烟草中，再将这种转化植株与导致雄
性不育的ｒｏｌＣ基因转化株杂交，杂交后代便恢复了
雄性育性［３７］。
利用引起雄性不育基因的抑制基因来恢复育

性。例如，根据 ＲＮＡ酶／ＲＮＡ酶抑制因子防御系
统的工作原理，将烟草花药绒毡层特异启动子

ＴＡ２９与Ｂａｒｎａｓｅ酶抑制剂Ｂａｒｓｔａｒ的基因构成嵌
合基因，转化油菜后，发现获得的转基因油菜育性得
到恢复［３８］。２００７年，Ｒａｙ等利用 Ｂａｒｎａｓｅ／Ｂａｒｓｔａｒ
系统互作原理在芥菜中实现了转基因品系杂交种

制种［３９］。

２．３　雄性不育利用研究中“不育系”的保持
以转Ｂａｒｎａｓｅ基因创制的油菜不育系为例，以

未转不育基因的同系品系为保持系，进行授粉保持。
由于ＴＡ２９－ｂａｒｎａｓｅ是显性核不育，在其后代中会出
现５０％ 的可育分离株需要去除。将组成型表达的

Ｂａｒ基因与ＴＡ２９－ｂａｒｎａｓｅ嵌合基因连接，使得转基
因不育系具有除草剂ＰＰＴ（ｐｈｏｓｐｈｉｎｏｔｈｒｉｃｉｎ）抗性，
而分离出的５０％可育株则不具备除草剂抗性。因
此，在苗期通过喷施除草剂，分离出的５０％可育株
即被杀死，留下的不育系与带有同样抗除草剂基因
的恢复系杂交产生Ｆ１ 代种子［４０］。

３　存在的问题与展望

近年来，虽然在花药发育关键基因克隆方面已
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取得了诸多成果，但在利用转基因创造雄性不育种
质方面的研究依旧比较少。根据花药发育分子生物
学原理，利用ＲＮＡｉ等分子生物学技术创制植物雄
性不育种质的条件已经成熟，但如何实现对不育种
质的保持和恢复将是难点和关键。
目前，现有的转基因不育作物种质大多是采用

ＴＡ２９－ｂａｒｎａｓｅ不育基因，以ＴＡ２９－ｂａｒｓｔａｒ 为恢复
基因从而实现杂交种制种。对不育系的保持问题，
利用抗除草剂ＰＰＴ的Ｂａｒ基因与ｂａｒｎａｓｅ不育基
因构建嵌合基因，不育系与保持系杂交后代的分离
可通过喷洒除草剂ＰＰＴ来鉴别，可育株由于不带有

Ｂａｒ基因而被去除，从而实现不育系的保持。
利用位点特异性重组技术在基因或染色体水平

上对目的基因进行修饰，进而实现对生物性状的遗
传改良。利用Ｃｒｅ／ｌｏｘ系统工作原理，已成功获得
了雄性不育的转基因烟草和育性正常的Ｆ１ 代［４１］；

同样，在茄子中也实现了不育植株的育性恢复［４２］。
可见，利用Ｃｒｅ／ｌｏｘ系统可实现不育转基因植物的
获得，且Ｆ１ 代恢复育性，该策略同样显示了一定
的应用前景。
随着花粉发育分子生物学的深入研究，特别是

更多特异转录因子、基因的鉴定，以及质体转基因工
程技术的不断完善和发展，可以预期利用基因工程
创造雄性不育系和相应恢复系将会在多种作物杂种

优势利用上起到越来越重要的作用。
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