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摘　要　利用质核互作雄性不育系实现强优势组合三系配套是解决目前棉花杂交制种瓶颈，促进棉花杂种优势利

用的有效途径之一。本文综述了棉花质核互作雄性不育与育性恢复的研究现状，介绍了棉花质核互作雄性不育系

和恢复系的类型；在细胞学和分子生物学水平上探讨了质核互作雄性不育产生的机理，阐述了育性恢复的遗传方

式、恢复基因的分子标记和遗传定位、恢复基因的图位克隆及三系杂交棉的研究进展；对三系杂交棉今后的研究方

向进行了展望。
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　　棉花具有较强的杂种优势
［１］。在适宜地区发展

杂交棉，对于提高棉花产量、改进品质、增加效益，实

现棉花生产可持续发展具有重要意义。２１世纪初，

鲁棉研１５号、中棉所２９号等表现突出的抗虫杂交

棉品种的育成，在生产上发挥了巨大作用，极大地推

动了我国杂交棉的发展。目前长江流域棉区已基本

普及杂交棉，黄河流域棉区杂交棉种植面积达３０％

左右 ［２］。然而，随着棉区经济的发展，劳动力成本

逐年上升，靠手工制种的杂交棉发展模式已经无法

满足现阶段棉花产业发展的需求，杂交棉的发展迫

切需要在制种技术上有新的突破。利用棉花质核互

作雄性不育（ＣｙｔｏｐｌａｓｍｉｃｎｕｃｌｅａｒＭａｌｅＳｔｅｒｉｌｉｔｙ，

ＣＭＳ）系杂交制种，是实现这一目标的有效途径之

一。最近，侯思宇等［３］从遗传学研究、分子标记定位

及基因克隆等层面对棉花胞质不育系和恢复系的研

究现状进行了综述，但未包括棉花三系品种选育的

研究内容。笔者除了补充本研究领域最新的科研成

果之外，从棉花质核互作雄性不育系及其恢复系的

类型、细胞学及生理生化基础、分子调控机理和国内

三系育种现状等方面进行了综述，分析了棉花质核
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互作雄性不育研究和利用的现状及存在的问题，以

期为三系杂交棉的深入研究和利用提供有益借鉴。

１　质核互作雄性不育系类型

棉花质核互作雄性不育最早是通过远缘杂交的

方法实现的。１９６１年，Ｒｉｃｈｍｏｎｄ等
［４］利用亚洲棉

变种×瑟伯氏棉的双二倍体与陆地棉进行杂交，发

现后代会有不同程度的雄性不育现象出现。１９６２

年，Ｍｅｙｅｒ等
［５］也发现异常棉×瑟伯氏棉的双二倍

体与陆地棉杂交后代花粉的育性明显降低，并推测

在异常棉细胞质中存在一个显性单基因，该基因在

陆地棉细胞质中活性降低导致雄性不育。１９６４年，

Ｍｅｙｅｒ等
［６］报道，含有异常棉细胞质的植株只有少

数花药发育，且大部分花药表现为雄性不育。随后

的研究认为亚洲棉和异常棉细胞质与细胞核基因互

作导致了可育花药数目的降低［７８］。但该ＣＭＳ不

育性不彻底，很难在生产上推广利用。随后，Ｍｅｙｅｒ

通过陆地棉与哈克尼西棉种间杂交，然后分别用岱

字棉１６和Ｄｅｌｃｏｔ２７７回交，育成了具有哈克尼西棉

细胞质的质核互作雄性不育系ＤＥＳＨＡＭＳ２７７和

ＤＥＳＨＡＭＳ１６（Ｄ２２）及其相应的恢复系，该不育系

不育彻底，一般陆地棉和海岛棉均可作为其保持系，

从而在世界上首次实现了棉花的三系配套［９］。大量

关于哈克尼西棉细胞质效应的研究证实，哈克尼西

棉胞质杂种Ｆ１ 代衣分、衣指、铃重降低，农艺性状较

差，皮棉产量显著下降［１０１４］，这在一定程度上限制了

其在农业生产上的应用。１９９２年，Ｓｔｅｗａｒｔ利用与

哈克尼西棉胞质不育系转育类似方法育成了具三裂

棉胞质的不育系（Ｄ８ｍｓ）及其恢复系，同时还育成了

具有亚洲棉、异常棉等胞质基础的雄性不育系［１５］。

我国棉花质核互作雄性不育系研究起步较晚。

１９８７年，杨亚东
［１６］利用哈克尼西棉不育三系，转育

出海岛型４４Ａ及陆地型３０８Ａ的不育系及相应恢复

系３６６７，完成海陆三系配套。韦贞国等
［１７］利用引进

的美国胞质不育三系材料，转育了３个不育系和８

个恢复系，对配制的８个杂交组合进一步研究发现，

杂交种在产量上具有一定的优势。１９９２年，周世象

等利用核雄性不育系“洞Ａ”与瑟伯氏野生棉杂交，

并连续用陆地棉回交，选育出“湘远Ａ”棉花胞质雄

性不育系，其不育度和不育株率均达１００％，并实现

三系配套。贾占昌等［１８１９］从石短５号×军海棉组合

的后代中发现雄性不育株，已育成具有陆地棉细胞

质的雄性不育系１０４７Ａ，并实现三系配套。１９９６

年，袁钧等［２０］从（陆地棉×瑟伯氏棉）×（亚洲棉×

陆地棉）种间杂交后代选育出晋 Ａ雄性不育系，不

育彻底，一般陆地棉均可作为其保持系，实现了三系

配套。此外，华金平等［２１］和范万发等［２２］分别利用远

缘杂交和海陆杂交筛选到稳定的胞质雄性不育系，

亦均实现了三系配套。

２　胞质不育的形成机理

对不同发育时期棉花不育花药进行细胞形态学

观察可以为揭示雄性不育机理提供最为直观的证

据［２３］。国内外许多学者对ＣＭＳ在细胞学水平进行

了大量研究，并取得了显著成果。赵海燕等［２４］总结

了前人关于棉花ＣＭＳ细胞学的研究结果，认为小

孢子败育时期存在３种类型：造孢细胞增殖期
［２５２７］、

减数分裂期［２７２９］、贯穿造孢细胞增殖期至减数分裂

期［３０］。大量的细胞学研究认为，小孢子发育过程中

造胞组织异常［２５］、细胞质和线粒体异常［２６］、细胞核

异常［２７］、细胞形状异常［２７］、染色体异常［２７］、绒毡层

过早退化或推迟解体［２９３０］等都可能是ＣＭＳ花粉败

育的细胞学基础。

棉花ＣＭＳ是母性遗传性状，受细胞质基因调

控。肖松华等［３１］认为，细胞质基因组如线粒体基因

组、叶绿体基因组与不育花粉的形成密切相关。深

入分析不育系与保持系间表达差异的细胞质基因，

能更好地理解棉花 ＣＭＳ产生的分子机理。王学

德［３２］以哈克尼西棉胞质不育系和保持系的花药及

黄化苗为材料，分别对线粒体蛋白质和ＤＮＡ进行

了ＳＤＳＰＡＧＥ、ＲＡＰＤ和 ＲＦＬＰ分析，发现在蛋白

质水平不育系花药线粒体内缺少一种约３１ｋｕ的多

肽，在ＤＮＡ水平缺少一个分子量为１．９ｋｂ的与细

胞色素氧化酶基因（犮狅狓Ⅱ）具有同源序列的片段，推

测犮狅狓Ⅱ基因的变异引起线粒体功能的失调，从而

导致雄性不育的产生。黄晋玲［３３］用合成的线粒体

基因组探针（犪狋狆犃、犪狋狆６、犪狋狆９、犮狅狓Ⅰ、犮狅狓Ⅱ和犮狅犫）

对晋Ａ细胞质雄性不育系和保持系线粒体ＤＮＡ进

行ＲＦＬＰ分析，发现晋Ａ不育系与保持系相比，其

犪狋狆６和犮狅狓Ⅱ基因分别缺少５．７和４．２ｋｂ的强杂

交带，推测条带的缺失与线粒体ＤＮＡ分子内或分

子间的重排有关。后续的文库测序结果证实，晋 Ａ

不育系与其保持系在狅狉犳犅、犮狅狓Ⅰ和狀犪犱４犔 基因全

序列上无差异［３４］。最近，Ｗａｎｇ等
［３５］利用ＲＦＬＰ技

术对细胞质雄性不育系ＣＭＳＤ２和ＣＭＳＤ８的线

粒体基因组进行分析发现，ＣＭＳＤ２中有一条４．５

７３
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ｋｂ的特异条带，而ＣＭＳ中有一条５．５ｋｂ的特异条

带。叶绿体基因组方面的研究相对较少，Ｃｈｅｎ

等［３６］研究证实，棉花ＣＭＳ与叶绿体ＲｕｂｉｓＣＯ大亚

基的变异有关。Ｇａｌａｕ等
［３７］也发现，不育系与保持

系之间在叶绿体ＤＮＡ的限制性酶切片段长度上存

在显著差异。

３　胞质不育的育性恢复

３．１　恢复系类型

利用远缘杂交和回交技术筛选同质恢复系是获

得优良恢复系的常用手段。Ｓｈｅｅｔｚ等
［３８］以恢复系

ＤＥＳＨＡＦ２７７为母本，与海岛棉品种 ＰｉｍａＳ４杂

交，聚合恢复基因犚犳和育性增强基因犈，育成带有

育性增强基因的恢复系。利用此技术，目前已经获

得恢复基因分别来自哈克尼西棉［９］、三裂棉［１５］、异

常棉和瑟伯氏棉［２１］的恢复系。２００２年，王学德

等［３９］将谷胱甘肽Ｓ转移酶（犵狊狋）基因导入恢复系

ＤＥＳＨＡＦ２７７中，育成一个对ＣＭＳ具有强恢复力

的恢复系“浙大强恢”，与原恢复系相比，恢复度提到

了２５．８％。范万发等
［４０］以与不育系具有相同遗传

背景的可育种质为材料，利用遗传过滤技术筛选到

可完全恢复 Ｗｎａｆｓｔｕ胞质不育系育性的恢复系。

３．２　恢复基因及其遗传方式

１９７５年，Ｍｅｙｅｒ
［９］首次报道哈克尼西棉 ＣＭＳ

的育性恢复受２对独立遗传的基因控制，其中１个

是显性基因（犉），另１个是隐性基因（狊），其三系的

基因型分别为：不育系Ｓ（犳犳犛犛）、保持系Ｎ（犳犳犛犛）

和恢复系 Ｓ（犉犉狊狊）或 Ｎ（犉犉狊狊）。Ｋｏｈｅｌ等
［４１］和

Ｗｅａｖｅｒ等
［１０］的研究则认为哈克尼西棉ＣＭＳ育性

恢复仅受１对基因犚犳控制。１９９６年，王学德等
［４２］

以哈克尼西棉胞质不育系ＤＥＳＨＡＭＳ２７７及其恢

复系为对照，对我国自主培育或引进后回交转育的

７个胞质不育系进行育性恢复的遗传研究证实，上

述不育系的育性恢复均受２对独立遗传的显性基因

（犚犳１ 和犚犳２）控制，其中犚犳１ 为完全显性，犚犳２ 为部

分显性，犚犳１ 对育性恢复的遗传效应大于犚犳２。依

据育性基因的等位性测验将供试的７个不育系分为

２类：育性恢复基因位点与ＤＥＳＨＡＭＳ２７７的２个

育性恢复基因犚犳１ 和犚犳２ 等位且性质相同（包括湘

远４Ａ、中１２Ａ和显无Ａ）；在狉犳１ 位点上有１个复

等位基因狉犳１
犿，杂合狉犳１狉犳１

犿 等位基因的不育效应

大于纯合态狉犳１狉犳１ 或狉犳１
犿狉犳１

犿，即狉犳１狉犳１
犿 对犚犳２

起隐性上位作用。Ｚｈａｎｇ等
［４３］研究发现，三裂棉不

育系既能够被三裂棉恢复系Ｄ８Ｒ（恢复基因犚犳２）所

恢复，又能被哈克尼西棉恢复系 Ｄ２Ｒ（恢复基因

犚犳１）恢复，但哈克尼西棉胞质不育系的育性不能被

Ｄ８Ｒ恢复。遗传连锁分析表明，恢复基因犚犳１ 和

犚犳２ 是非等位的，两者紧密连锁，其平均遗传距离为

０．９３ｃＭ，犚犳１ 作用于恢复孢子不育，而犚犳２ 作用于

恢复配子不育。李朋波等［４４］以ＢＣ１ 和Ｆ２ 群体为试

材对晋Ａ恢复系进行遗传分析，证实晋Ａ恢复系受

１对显性基因控制。

３．３　恢复基因的分子标记及遗传定位研究

利用分子标记技术筛选与恢复基因紧密连锁的

标记，不仅能为新型优良恢复系的辅助选育提供技

术手段，更为下一步恢复基因的图位克隆提供理论

依据。目前棉花上主要集中于ＲＡＰＤ、ＳＴＳ、ＳＳＲ和

ＡＦＬＰ等分子标记技术的研究报道。郭旺珍等
［４５］

筛选到一个与恢复基因紧密连锁的 ＲＡＰＤ 标记

ＯＰＶ１５３００，重组率为（１３．０±２．５６８）％。随后Ｌａｎ

等［４６］在 研 究 不 育 系 ＤＥＬＣＯＴ２７７ 和 恢 复 系

ＨＡＦ２７７构建的近等基因系时，发现１个ＲＡＰＤ标

记ＵＢＣ６５９２与犚犳连锁，该标记被克隆测序后定位

到ＲＦＬＰ高密度图谱上。Ｌｉｕ等
［４７］以胞质不育系与

恢复系构建的Ｆ２ 分离群体为试材，综合运用ＢＳＡ

和 ＧＲＡ 等方法，发现 ２ 个 ＲＡＰＤ 标记 ＮＡＵ／

ＲＡＰＤ／Ｒｆ１３１４８０和 ＮＡＵ／ＲＡＰＤ／Ｒｆ１５７１０，３个 ＳＳＲ

标 记 ＮＡＵ／ＳＳＲ／Ｒｆ１１１７０、ＮＡＵ／ＳＳＲ／Ｒｆ１２１３５ 和

ＮＡＵ／ＳＳＲ／Ｒｆ１４２１５与育性恢复基因犚犳１ 紧密连锁，

并进一步利用非整倍体将犚犳１ 基因定位在第４染

色体长臂上。Ｆｅｎｇ等
［４８］以ＢＣ１ 群体为基础材料，

采用ＢＳＡ 法共鉴定到４个与犚犳１ 连锁的 ＲＡＰＤ

标记，其 中 ３ 个 标 记 ＵＢＣ１４７１４００、ＵＢＣ６０７５００、

ＵＢＣ６７９７００与犚犳１ 共分离，另１个标记ＵＢＣ１６９８００与

之前报道的 ＵＢＣ１６９７００共分离，并将 ＵＢＣ１４７１４００、

ＵＢＣ６０７５００与前人报道的 ＵＢＣ１６９７００、ＵＢＣ６７９１５００转

化为ＳＴＳ标记。Ｙｉｎ等
［４９］筛选了２２５０对ＳＳＲ引

物，找到５个新的与犚犳１ 紧密连锁的标记，构建了

包含１３个与犚犳１ 紧密连锁分子标记的遗传图谱。

杨路明［５０］利用２８０３对 ＥＳＴＳＳＲ引物对不育系

１０４７Ａ和恢复系０６１３２Ｒ及２２株小群体进行筛

选，共得到６个与犚犳１ 基因紧密连锁的分子标记，

构建了包含１８个标记（２个ＲＡＰＤ、３个ＳＴＳ和１３

个ＳＳＲ）的遗传图谱，总遗传距离为０．６５ｃＭ。最

８３
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近，本课题组利用ＳＳＲ和ＳＴＳ标记技术分析（５４７Ａ

×２１５２Ｒ）Ｆ２ 分离群体，共获得４个ＳＳＲ标记和１

个ＳＴＳ标记与恢复基因连锁，且与前人的结果相对

应（结果待发表）。

目前利用分子标记技术对棉花ＣＭＳ育性恢复

的研究主要集中在犚犳１ 上，对与犚犳２ 连锁的分子标

记报道较少［５１］。Ｚｈａｎｇ等
［５２］采用ＢＳＡ的方法分析

三裂棉Ｄ８恢复系，找到２个与恢复基因犚犳２ 连锁

的ＲＡＰＤ标记 ＵＢＣ１１１３０００和 ＵＢＣ１８８５００，遗传连锁

分析表明，ＵＢＣ１８８５００与犚犳２ 紧密连锁，平均遗传距

离为２．９ｃＭ。Ｗａｎｇ等
［５３］采用多种分子标记手段

研究（Ｄ８×ＳＧ７４７）×ＳＧ７４７回交群体，筛选到３个

新 的 ＲＡＰＤ 标 记 ＵＢＣ３５２９００、ＵＢＣ６８３５００ 和

ＵＢＣ７２２７５０，２个 ＡＦＬＰ 标记 Ｅ２Ｍ３８８和 Ｅ３Ｍ３

１２５，１个 ＳＳＲ 标记 ＣＩＲ１７９２５０与 犚犳２ 连锁，并将

ＵＢＣ７２２７５０转化为ＣＡＰＳ标记；此外，利用ＰＰＲ特异

的ＡＦＬＰ分析上述回交群体，鉴定到１个与犚犳２ 紧

密连锁的ＰＰＲＡＦＬＰ标记，通过构建包含９个与

犚犳２ 紧密连锁分子标记的遗传图谱，认为犚犳１ 和

犚犳２ 均位于Ｄ染色体组ＬＧＤ０８连锁群上。

３．４　恢复基因的克隆

目前，对棉花ＣＭＳ育性恢复基因的克隆研究

已经取得一定进展。２００６年，Ｙｉｎ等
［４９］构建了恢复

系的ＢＡＣ文库，并筛选到５０个阳性单克隆，结合遗

传图谱定位结果，将基因定位在２个ＢＡＣ克隆重叠

区域的１００ｋｂ之间的物理图谱上。Ｚｈａｎｇ等
［５４］利

用差显技术分析Ｄ８保持系及其相应恢复系在花药

组织中的表达差异，鉴定到约１００条表达差异条带，

随后将３８个ｃＤＮＡ片段（包括１２个花药特异表达

的ｃＤＮＡ片段）进行克隆测序和反向 Ｎｏｒｔｈｅｒｎ分

析，结果表明，其中４个基因在恢复系中上调表达，

２２个基因在恢复系中下调表达，并认为下调表达的

淀粉合成酶基因和磷酸核糖磷胺苯甲酸转移酶

（犘犃犜）基因可能与ＣＭＳＤ８中的犚犳２ 基因有关。

吴巧雯等［５５］以（Ｐ３０Ａ×Ｙ１８Ｒ）Ｆ２ 分离群体的不育

和可育株为试材，利用抑制性差减杂交技术（ＳＳＨ）

研究现蕾３～５ｄ幼蕾中的差异表达基因，克隆到１

个来源于恢复系的新基因犌犎１８犚狅狉犳３９２ 全长序

列，该基因编码３９２个氨基酸的蛋白质，３′端含有

２６ＳｒＲＮＡ序列，推测该基因可能对研究棉花育性

相关功能有帮助。周焘等［５６］也构建了恢复系１８Ｒ

的ＢＡＣ文库，该文库插入 ＤＮＡ 片段为５０～２００

ｋｂ，覆盖６．３倍基因组。杨路明
［５０］利用６个与犚犳１

紧密连锁的 ＥＳＴＳＳＲ 标记对 ０６１３２Ｒ 恢复系

ＢＡＣ文库进行ＰＣＲ筛选，结合比较基因组学分析，

对目标ＢＡＣ序列进行了基因预测，共获得２４个

ＯＲＦ，其中４个编码ＰＰＲ蛋白并含有线粒体定位信

号，随后通过４个ＯＲＦ的序列比对及对恢复系和不

育系的测序比较，推断 ＯＲＦ３为基因犚犳１ 的候选

ＯＲＦ。

４　我国棉花三系育种现状

我国在棉花三系杂交种选育方面已取得较大进

展。２００２年，王学德等在世界上首次利用转基因技

术成功育成了一个具有强恢复力的恢复系“浙大强

恢”，并初步筛选出一个强优势组合“浙杂１６６”，该

组合比对照泗棉３号增产１０．６％
［３９］。２００５年，郭

三堆等选育出三系杂交抗虫棉新品种“银棉２号”，

比常规抗虫棉对照增产２６．４％，并建成转抗虫基因

三系杂交棉常规育种与分子育种相结合的技术新体

系［５７］。随后选育出高产、多抗型转基因三系抗虫杂

交棉新品种银棉８号，皮棉产量较对照鲁棉研１５号

增产７．８％
［５８］。此外，国内许多其他科研院所也先

后开展了三系杂交棉选育研究，取得了一定成果。

邯郸市农业科学院先后育成邯杂９８１和邯杂３０１，

在国家区试试验中，邯杂９８１皮棉和霜前皮棉产量

分别较对照增产２４．２％和２６．２％，邯杂３０１较对照

中棉所４５和鲁棉研２８增产幅度分别达到极显著和

显著水平［５９６０］。近期通过审定的三系杂交棉品种还

有浙 杂 ２ 号、豫 棉 杂 １ 号、新 杂 棉 ２ 号 和 冀

ＦＲＨ３０１８等。

５　三系杂交棉存在的问题与展望

我国在ＣＭＳ研究方面已取得重大进展，尤其

是在三系杂交种选育与应用方面走在了世界的前

列，但仍存在一些问题。主要表现在以下几方面：

１）三系杂交棉花粉育性不够稳定。倪密等
［６１］研究

了２个三系杂交棉组合对温度胁迫的反应，试验结

果表明，一般三系杂交棉的花粉育性对温度胁迫的

反应比保持系敏感，多表现为花粉散粉少和花粉活

力较低。２）恢复基因来源狭窄，恢复系恢复能力不

足。目前国内恢复系恢复基因主要来自哈克尼西

棉，该恢复系恢复能力不足，杂种Ｆ１ 花粉活力较低，

从而引起棉花结铃率低、不孕籽率高和产量低［３１］。

３）缺乏高效简便的传粉媒介。目前三系杂交棉制种

９３



中 国 农 业 大 学 学 报 ２０１１年 第１６卷　

虽然省略了人工去雄，但仍需人工授粉，国内外学者

以各种蜂类作为传粉媒介进行辅助授粉的探索，尚

未取得理想结果。４）综合农艺性状有待于进一步改

进。今后研究的重点：在基础理论方面，要继续筛选

新的与育性恢复基因连锁的分子标记，加密连锁图

谱，为恢复基因的图位克隆奠定基础；同时通过高通

量鉴定技术，筛选参与棉花雄性不育及育性恢复表

达调控的基因，通过转基因技术进行鉴定，为棉花

ＣＭＳ的进一步利用提供理论基础。在品种选育与

利用方面，首先要拓宽恢复基因的来源，通过远缘杂

交及回交等手段实现多种恢复基因和育性加强基因

的聚合，培育出对不育系具有强恢复力且稳定的新

型恢复系，培育强优势组合；其次研究及优化以蜜蜂

等昆虫为媒介的高效传粉体系，简化制种流程，增加

产量，降低制种成本。总之，棉花ＣＭＳ研究与应用

已展现出良好的前景，随着棉花基因组测序计划的

启动，棉花质核互作雄性不育及其恢复的调控机理

必将进一步明朗，进而促进棉花三系杂种优势的利

用研究迈上一个新的台阶。
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