
红麻细胞质雄性不育系小抱子败育的形态解剖观察

摘 要

    红麻的杂种优势率达到30%以上，长期以来，红麻杂种优势利用是国内

外研究的热点和难点。2001年3月，周瑞阳在红麻野生种UG93中发现了1株

雄性不育突变体，井首次选育出高抗红麻炭疽病的UG93细胞质雄性不育系

K03A及其保持系K03B。现已选育出9对同质异核的UG93型细胞质雄性不

育系及其保持系。为了探讨该材料雄性不育发生的机理，加快其利用进程，

本研究以不育系K03A, L23A, P03A, 917A, 763A, 258A, 722A, B19-1A,

福3A和保持系K03B, L23B为试验材料，从形态学、细胞学等方面进行了研

究。结果如下:

    1.根据是否有微量花粉可以将不育系分为少数花药有微量花粉和花

药全部不开裂两类。根据小袍子败育的主要时期可以将不育系分为单核败

育型、二核败育型、过渡型和多时期败育型四类。

    2.不育系花药瘦小干瘪，淡红色、白色或黄揭色，多不开裂，少数花

药开裂并有微量花粉。花粉体积小，多畸形，表面没有覆盖物或覆盖物薄

且不均匀。

    3.不育系在四分体时期均有小抱子出现异常，染色过深，呈镰刀形，

单核期小抱子空瘪，并渐解体。单核中后期，一些不育系中出现数量不等

的小袍子质核降解为近圆形、染色深的团块，小袍子壁也随之解体。一些



不育系的花粉在二核早期质壁分离，或是在积累一定量内含物后解体，花

粉败育。

    4.不育系花药绒毡层最早在小袍子母细胞时期出现异常，单核期普遍

出现液泡化、细胞融合、原生质流入药室腔等现象，影响小袍子的发育或

直接导致小饱子的败育解体。

    5.，个同质异核不育系的最早败育时期大体相同，败育过程持续时间一

般较长，多数不育系在相同时期的败育方式相似，但小袍子败育的主要时

期有差异。

    6.南宁夏播不育系比海南冬繁不育系的小抱子败育过程有所延长，但

败育的最早时期、败育方式和绒毡层的异常现象等基本相同，研究材料的

不育性较稳定。
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OBSERVATION ON MORPHOLOGY AND ANATOMY OF

MICROSPORE ABORTION OF CYTOPLASMIC

STERILE LINE IN KENAF (Hib互Scuscannabinus L.)

ABSTRACT

    Kenaf任Vibiscus cannabinus L.) is a fast growing bast fiber crop of great interest as

a source of low cost natural fiber and feedstock for energy production as well.

Untilization of hetrosis in kenaf that is more than 30% has been a research hot pot for a

long time. Since Zhou Ruiyang discovered a cytoplasm male sterile (CMS) mutant in

spices UG93 in Hainan province in 2001, CMS line K03A and its maintainer K03B had

been selected fistly in 2003, which was highly resistant to anthracnose, and 9 CMS lines

had been selected. To investigate the mechanism of microspores'abortion process and

the classification of CMS lines in kenaf, morphological and cytological studies were

conducted in K03A, L23A, P03A, 917人 763人 258A, 722A, B19-1人 and FU3A. The

results were as follows:

1. The CMS lines in kenaf could be divided into dehiscence with trace pollens and

non-dehiscence types on the basis of morphological characters of anthers. According to

the main abortion period, CMS lines were classified into four types, mononuclear

microspore abortion, binucleate pollen 9bortion, transitional, and mult-period abortion

types.

2. Anthers in CMS lines were small or withered in faint red, white, or snuff colour. Most

didn't dehisce and others dehisced with trace poorly developed pollens. Pollens were

small size, malformation, and with less mulching material on pollen's surface.

3. Some densely stained and sickle-shaped microspores which appeared in tetrad stage,

developed abnormally and disappeared gradually in mononuclear stage in some CMS

lines. At middle and late mononuclear microspore stage, microspores of some CMS lines

disaggregated with protoplasm shrank and degraded into densely stained mass, as well
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as some gross distorted and degenerated generally. At binucleate pollen stage,

plasmolysis and cytoplasm degradation of pollen were observed in some CMS lines.

4. Abnormalities were found in taptum as early as- mother microspore stage, while

generally vacuolation and cell fusion and protoplasm' inflow into anther chamber

appeared in tapetum at mononucleate microspore stage, resulting in breakage or bad

effection of microspores' development.

5. Analysing the effect of different cell nucleus with the same male sterile cytoplasm, we

found that methods and earliest time of abortion七similar, and the abortion always

persisted for a long time, while main abortion period of microspores were different.

b. The abortion process of microspores of CMS lines cultivated in nanning in the

summer persisted longer than that cultivated in hainan加the winter, whereas main

abortion period and abortion methods and abnormalities of taptum were similar. It is

suggested that sterility of research material is relatively stable.

KEY WORDS: Kenaf (Hibiscus cannabinus L.); Cytoplasmic male sterility;

Microspore   abortion;   Morphological   Anatomy;   Classification;

Environmental effect
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前 言

    红麻(Hibiscus cannabinus L.)属锦葵科(Mal vaceae)、木模属(Hibiscus)，一年

生韧皮纤维作物。红麻起源有原产印度和热带非洲两种观点[1]。我国是目前世界上最大

的红麻生产国[2l

1.1我国红麻种植概况

    我国红麻引进种植始于20世纪初，最早在台湾于1908年引入印度品种马达拉斯红

麻试种和推广。1941年引入杭州，到20世纪50年代后，相继引入广西、广东、福建、

江苏、湖南等省种植。北方红麻以东北栽培最早，1945年在华北各地推广，从20世纪

50年代初开始在黄淮海地区种植[1l.目前我国常年种植面积在33万hm2左右，河南、

安徽、四川三省栽培面积最大，其次为湖北、湖南、江西、广西、广东、福建、江苏、

浙江等省、自治区。广西、广东、福建是全国三大红麻留种基地[1,21

    红麻纤维是我国传统的粗纺原料，其主要优点是纤维拉力大、吸湿性强、散水散热

快、耐腐蚀磨损、可生物降解，是生产麻袋、麻布、绳索、粗帆布和地毯底布的主要原

料。红麻种植成本低，具有多层次的附加值，并且拥有可再生能力、生物降解能力、增

加土壤肥力、环保性能强、化学和机械性能优异的诸多优势，具有很高的经济价值。其

开发前景广阔，市场潜力大。目前，红麻的综合利用和开发研究的产品主要有:

    a、纸浆和造纸

    b、作为塑料业中的强度加强剂

    c、纤维板 (密度板)

    d、环保麻地膜

    e、红麻土工布

    f、吸附剂

    9、红麻纺织品精加工

    h、其他
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    红麻叶及茎杆还是动物饲料、食用菌培养基、动物窝的铺垫材料、堆肥的良好原材

料.红麻种子还富含油分，可制工业用油[2.41

    红麻具有耐脊、耐早、耐盐碱、易栽培等特点，适宜种植区域广，可以在江河、湖

泊洲滩地、低洼易涝地和盐碱土地区杯植，缓解与粮棉争地的矛盾.将红麻引种到西北

干早、半干早地区，可以充分利用当地丰富的土地、光能及热能资源141.总之，大力发

展红麻生产，对于保护生态环境和发展国民经济具有重要意义。

1.2 植物雄性不育概述

    植物雄性不育是指由于生理或遗传上的原因造成植物花粉败育而雌蕊仍能正常接

受外来花粉的特性。生理因素常指经过高温、干早或化学药剂处理，由此引起的雄性不

育性一般不会遗传后代。如果是由遗传因子决定的雄性不育性，则必然会世代遗传下去，

通过一定的选育程序，可以育成不育性稳定的系统，称为雄性不育系((male sterile

line) [5,61.
    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提高作物产量，改善作

物品质。近几十年来，杂种优势在农业生产上取得了举世瞩目的成就，杂种优势育种已

成为许多作物的主要育种方法。二十世纪初广泛开展的作物杂种优势研究，特别是玉米

杂种优势利用研究，极大地推动了植物雄性不育的研究和利用。利用雄性不育系生产杂

交种最早的作物是洋葱，随后，细胞质雄性不育性被广泛用于玉米、高粱、蚕豆、甜菜、

向日葵、胡萝卜、油菜、水稻、白菜等作物的杂交种种子生产145]。雄性不育是高等植物

较为常见的一种生物学特征。据Kaul[61 (1988)统计，己在43科、162属、617个物种中发

现雄性不育现象并进行了研究。其中，细胞核雄性不育性发生于216个种和17个种间杂

种。细胞质雄性不育性发生于20个科、50个属、150个种。

1.2.1雄性不育的分类

    植物雄性不育是细胞核基因或细胞质基因或两者互作的结果。导致雄性不育的因素

是多种多样的，因此，在分类上也因标准不同出现不同的分类系统。Kaul [61将雄性不育

‘分非遗传型和可遗传型两大类。非遗传型雄性不育指由于某些不良外界条件影响植物正

常生理功能的暂时现象;可遗传型雄饯不育指其雄性不育特性可在世代间传递，具有遗

传物质控制的，它又分为核不育型(genetic male sterility, GMS或nuclear male sterility,
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NMS)和核质互作型(cytoplasmic male sterility,CMS)o Gabelman，]根据花粉、雄蕊的形

态将雄性不育划分为花粉型、雄蕊型和功能型3类。Heslop-Harrisonisi按世代交替把雄性

不育划分为抱子体不育和配子体不育2种类型。

1.2.2雄性不育性的遗传机制

    核质互作雄性不育类型是细胞质基因与细胞核基因共同作用的结果，它们的遗传机

制目前仅有一些假说闭.例如，核质互补控制假说。这个假说认为，细胞质不育基因在

线粒体上。在正常情况下(N)线粒体DNA携带着能育的遗传信息，能正常转录mRNA,

因而在线粒体的核糖体上能合成各种蛋白质(酶)，以保证雄蕊发育的正常进行，最终形

成功能正常的花粉。当线粒体DNA的某个(或某些)节段发生了突变，胞质基因就进入了

S状态，通过转录形成不正常的mRNA，不正常mRNA携带有不育性的信息

不能形成某些酶，最终形成花粉的正常代谢过程被破坏，导致花粉败育。

，这样的mRNA

当细胞质基因处于S状态后，花粉是否败育，还要取决于核基因的组成。

需要注意的是，

当核基因为Rf

时，可通过mRNA的转录，把可育的遗传信息转移到细胞质核糖体上。进而翻译成促使

花粉正常发育的各种蛋白质(酶)，从而形成了可育花粉。由于核基因Rf能补偿细胞质不

育基因S的不足，所以当核基因R涛在时，线粒体DNA不论正常与否，都可以形成正常

可育花粉。当核基因为rf时，由于它不能补偿细胞质不育基因S的不足，从而形成不育花

粉。另一方面，当细胞质基因N存在时，由于它能补偿核基因rf的不足，因此，不论核

基因是Rf还是rf，只要有N细胞质基因存在，就都能形成正常的花粉。如果胞质基因N与

核基因Rf同时存在，由于N一方面可控制可育性，同时还具有调节作用。通过调节作用

能产生某种抑制物质，使Rf处于阻遏状态。因此，不会形成促进花粉正常发育的多余物

质而造成浪费。细胞质基因S不能产生抑制物质，所以S与Rf同时存在时，Rf能正常执行

机能形成可育的花粉{飞

    关于核基因不育性发生的机制问题，有一个“核基因单独控制假说”{刀。这个假说认

为，核不育型是由于核基因发生隐性突变造成的·这种突变所引起的代谢缺陷十分严重，
不能为细胞质基因所补偿，只能由相同位点上的显性突变所恢复。由于细胞质携带的遗

传信息很少，所以核DNA控制的某种代谢途径的中断和改变，是细胞质DNA所不能补

偿的。但是，这类核基因的作用和其他核遗传现象一样，其性状表现是通过细胞质实现

的。

    从以上两个假说我们可以看出，细胞质不育基因存在于线粒体中，核不育基因可能

通过线粒体而发生作用。
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1.3花粉发育过程与雄性败育机制

1.3.1植物花粉的发育过程

1.3.1.1细胞学水平

    植物花粉的发育至成熟的过程很复杂，一般可分成3个阶段，小抱子发生期即造饱

细胞的分化和减数分裂过程，雄配子体形成期即自由小抱子减数分裂后的发育和花粉成

熟期。具体的发育过程大致如下:花药发育初期，雄蕊原基中大量未分化的抱原细胞进

行平周分裂，产生2层细胞，即外层的周缘细胞和内层的造抱细胞。周缘细胞继续分裂，

自外向内逐渐形成药室内壁、中层及绒毡层，与花药表皮共同构成花粉囊壁，将造抱细

胞及其衍生细胞包围起来。另一方面，在周缘细胞分裂的同时，初生造抱细胞经多次有

·丝分裂产生花粉母细胞，再经减数分裂形成4个单核花粉粒(小袍子)，即四分体时期。四

分体其周围有一厚厚的脱服质。在花粉发育过程中，绒毡层逐渐向外分泌脱肌质酶，分

解脐服质，使未成熟的4个小饱子互相分离，慢慢形成自由小抱子，然后小抱子进行第一

次不对称有丝分裂，由此产生两个命运完全不同的细胞核:营养核和生殖核。因此这次

分裂被认为是一次起决定性作用的分裂.小抱子发育到一定阶段，生殖细胞逐渐进入营

养细胞的细胞质中，形成成熟花粉粒。成熟花粉粒内包含大量预先合成的mRNA,积累

了大量营养物质，为以后的花粉萌发和花粉管伸长提供物质保证18-131

    雄配子体在花药的花粉囊中发育。绒毡层是花粉囊壁最里面的一层细胞，其体积大，

弃发育初期为单核细胞，花粉母细胞开始减数分裂后，绒毡层细胞DNA开始复制，但细

胞本身并不分裂，因此通常形成多核细M-绒毡层细胞在四分体时期发育到达顶点，以
后就开始退化151。目前人们认为绒毡层在花粉发育中的作用至少表现在如下3方面:绒毡

层细胞为小饱子发育提供营养物质;绒毡层细胞分泌脱服质酶，使四分体的脐服质壁溶

解，单核花粉粒得以释放;绒毡层细胞合成花粉外壁的前体物质，保护花粉免受侵害

[8.151。因此，绒毡层细胞的正常发育对于花粉正常发育必不可少在花粉成熟过程中花药

绒毡层发育不完全，是导致植物雄性不育的原因之一Es.ls,lsl

1.3. 1,2分子生物学水平

    随着分子生物学技术广泛应用于植物生殖生物学的各个领域，人们逐渐认识到花粉

发育是受基因调控的复杂过程。在这个过程中，需要大量的基因协同表达。在花粉花药

的发育过程中，约有20 000个基因在花药中特异表达，尽管在花粉发育过程中，涉及近



S比士 学 位 4仑万忆 红麻细月包质雄性月卜育系小池毛卜致育的刃多魔解剖观赛

万种特异基因的表达，但是迄今所发现的花粉发育特异基因也不过几十种[9,181.花粉发

育过程中的大多数基因的表达具有时间和空间的特异性。现在已知花粉发育中表达的基

因可分为早、晚2个时期，早期基因的转录在减数分裂后即可检测到，在小饱子发育过程

中逐渐被激活，在花粉成熟前达到高峰，然后迅速减少，在成熟花粉中它们的mRNA水

平下降或检测不到。一般认为，早期基因可能编码细胞骨架蛋白和参与细胞壁形成、淀

粉积累的蛋白质，而晚期基因在小抱子有丝分裂后启动，并随着花粉的成熟继续积累，

在成熟花粉中表达程度最高。晚期基因转录和翻译出来的蛋白在花粉成熟、花粉萌发中

起重要作用1181.目前利用分子生物学手段克隆得到的花粉基因主要来源于模式植物拟南

芥、烟草，其次来源于水稻、玉米、油菜、矮牵牛等[19-221

1.3.2雄性不育系花药败育的细胞学机理

    高等植物的雄性不育有多种类型，发生的原因复杂，近些年，关于雄性不育的细胞

学机理研究主要集中在绒毡层、ATPase. Cat'、细胞骨架和细胞程序性死亡等方面[32]0

下面将着重从绒毡层发育和细胞程序性死亡方面介绍雄性不育机理研究新进展。

1.3.2.1绒毡层

    绒毡层是花药壁的最内层体细胞，直接与花药药室中的花粉母细胞及以后发育中的

花粉接触，是将饱子体组织的物质输往雄配子体的最后中转站，对花粉的正常发育具有

十分重要的作用18151。许多学者都认为雄性不育的发生是与绒毡层正常的发育途径受干
                                                              .。

扰有关。以前的许多研究者报告过绒毡层发育异常会造成花粉的败育!18,20,25-321。近年来

仍不断有类似的报告:Taylor等[33]在拟南芥的ms7雄性不育突变体中发现绒毡层提早降

解影响了花粉发育，是导致花粉在单核靠边期败育的直接原因。Fei和Sawhney [341等在

对拟南芥雄性不育突变体ms32超微结构的观察中发现绒毡层细胞在减数分裂前期就形

成了合成和分泌脱服酶的粗糙内质网，成垛叠状(而相应野生型的内质网则到了四分体

时期才开始形成)，这样就导致了包裹花粉母细胞和四分体的脱肌壁过早降解，致使花

粉败育。Chaubal等[35]对玉米两个雄性不育突变体ms23和ms32小饱子发育过程的研究中

发现本应形成绒毡层的细胞又分裂形成了两层细胞ti和t2，且二者都不能正常分化，导

致花粉母细胞在减数分裂前期I时就开始败育。Suzuki等[361在对高温胁迫下绒毡层细胞

的超微结构观察中看到高温影响了绒毡层细胞的内质网膜结构，从而导致了绒毡层的提

前降解并使花粉败育。Smith等1371在对大豆细胞质雄性不育花药的电镜观察中发现绒毡

层细胞中线粒体内膜首先发生了降解，内腔异常扩大，接着内质网呈现出了不规则的同

心环结构，这些异常变化使绒毡层细胞降解，最终影响了小抱子的发育，使花粉败育。
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Zhang等f381在拟南芥雄性不育aptl-3的花药中观察到起源于绒毡层的营养物质减少，推测

绒毡层细胞生物合成活性的下降影响了小抱子发育，导致花粉败育。谢潮添等143.441在白

菜细胞核雄性不育系中发现:白菜花粉粒中的储存物质是脂类物质。但搪类物质是白菜

运输的主要形式。在花药发育的早期，体内运输到花药中的搪类物质先以淀粉粒的形式

储存在花药的药壁组织中。当花粉发育到小抱子晚期时，花药绒毡层细胞将其他药壁细

胞中的糖类转化成脂类供给发育的花粉。不育花药的绒毡层细胞不将糖类物质转化成脂

类物质。

    用基因工程技术也证明了绒毡层细胞与小抱子发育的紧密关系:将在绒毡层细胞内

特异表达的启动子与细胞毒素的mRNA酶基因融合或B-1,3-葡聚糖酶基因融合后，转入

到正常植株中后导致绒毡层的正常发育受到干扰，从而诱导花药败育(45.461

1.3.2.2细胞程序性死亡

    在高等植物的生活周期中，有些部位的器官、组织和细胞会在个体生活周期结束之

‘前死亡，这种死亡是对外界环境变化的生理反应，是由外部信号引起的细胞自主死亡过

程，称为细胞程序性死亡(Programmed'Cell Death, PCD)1411。细胞学研究表明，在花药

成熟之前，作为正常有性生殖过程的前提，有些花药组织以精确的时间顺序经历细胞死

亡过程，如果这些细胞的死亡过程发生了变化则往往导致不育。最典型的例子是花药绒

毡层，它是花药壁的最内层体细胞组织，通常在花粉发育的特定时间内死亡，在成熟花

药中已不存在1481。在光敏核不育水稻的可育花药中，与花粉粒接触的绒毡层细胞部位先

发生凹陷现象，表明绒毡层细胞程序死亡过程受小抱子发育的影响;在不育花药中，由

于小抱子的败育，绒毡层的细胞程序死亡不发生或推迟，从另一方面也证明了花粉发育

与否对绒毡层细胞程序死亡的影响。但在白菜细胞核雄性不育花药中无论花粉是否败育

绒毡层细胞都按时发生细胞程序死亡过程，在发育后期的不育花药中，绒毡层细胞依旧

发生解体。到开花时，不育花药壁也是只剩表皮和药室内壁两层细胞。对该种白菜花药

的超微结构观察发现，败育花药在花粉母细胞时期就表现出结构的异常。进一步用DNA

电泳方法检测，不育花药在花粉母细胞时期就出现了细胞程序死亡的DNA梯状条带特

征。这与超微结构观察结果相吻合。因此，白菜细胞核雄性不育的花粉是通过细胞程序

死亡过程败育。在可育花药中，到小抱子发育早期才出现DNA梯状条带特征，这很可能

是绒毡层细胞发生细胞程序死亡的结果。孙天恩等1471研究发现，水稻细胞质雄性不育系

的小抱子因核行为异常引起败育，推测小抱子的败育过程是细胞程序性死亡过程。玉米

CMS-S花药和花粉中均明显出现PCD过程的DNA片段化以及线粒体细胞色素C外渗的现
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象，花粉败育与小抱子母细胞的程序性死亡有关[48,49]。花药发育过程中绒毡层细胞发生

退化的现象早己被发现，对绒毡层细胞的异常导致花粉败育也早被认识。如果用细胞程

序死亡的观点探索绒毡层细胞的退化和花粉败育的过程，不仅为植物细胞程序死亡研究

增加新内容，也在植物雄性不育机理研究中开辟了一个连接分子生物学研究和细胞生物

学研究的新方向。

1-4植物雄性不育性的应用

1.4.1细胞核雄性不育的利用

1.4.1.1细胞核雄性不育在作物群体改良中的应用

    细胞核雄性不育材料，特别是显性核不育材料，是自花授粉作物通过轮回选择改良

群体的理想材料。利用李树林等150.511的双显性基因互作细胞雄性不育材料，周永明等(52-541

开展了群体改良工作，杨光圣等55-601也组建了波里马细胞质雄性不育恢复系的轮回选择

群体。

1.4.1.2细胞核雄性不育在作物制种中的应用

    在杂交种选育中，可用两系法和三系法进行细胞核雄性不育杂交种制种。在以食用

营养器官的蔬菜中，两系法制种只需用不育系与自交系配制一代杂种，这个自交系不一

定非要具有恢复能力。在以生产种子榨油为目的的油菜中，需用不育系和恢复系配制一

代杂种。目前，双隐性重叠基因核不育材料在生产上己走入应用阶段。由于该类不育材

料不育性稳定，恢复源广，易于选配优势组合，作为胞质三系育种之补充，得到了一定

地应用。细胞核雄性不育“三系法”制种，就是通过基因间的相互作用，利用临保系使核

不育两型系中的不育株产生100%的不育系，再用该不育系和恢复系配制杂交种。目前

只有双显性基因互作细胞核雄性不育和三隐性(隐性上位)基因细胞核雄性不育两类材料

按照上述原理实现了三系配套161,621。三隐性(隐性上位)材料具有传统核不育材料恢复谱

广，育性稳定，易于转育，能避免不育胞质可能存在的负效应和细胞质单一化的潜在危

害等众多优点，在杂交油菜特别是优质杂交油菜育种方面突显其优越性。而两对显性基

因互作控制的核不育材料恢复源心RfRf)极少，难以选择强优势组合，因而限制了在生产

上的应用。

1.4.2细胞质雄性不育的利用
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    细胞质雄性不育系是生产上利用最早、最广泛的雄性不育类型。目前，高粱、玉米、

油菜、水稻、大白菜等作物己利用细胞质雄性不育系配制一代杂种，表现出明显的杂交

优势，并在生产上大面积推广应用[631

    美国在上世纪60年代便开始在玉米杂种优势利用中广泛使用T型不育细胞质。但从

1970年T型小斑病大流行后，T型细胞质就被迫停止使用，新的不育类型的选育受到重视。

据不完全统计，已经发现了近百份不同恋源的户示育细胞质，绝大部分属于T组、S组、C
组细胞质[641

    1956年徐冠仁由美国引进第一个高粱胞质雄性不育系TX3197A，开始了中国高粱杂

种优势的研究利用["'1, 1958年中国科学院遗传研究所和中国农科院原子能利用研究所

利用TX3197A培育成中国第一代高粱杂交种。1965年育成的晋杂5号，推广到山西、辽

宁、河北等8个省市，并被引入阿尔巴尼亚、坦桑尼亚和朝鲜等国，种植面积达到100万

hm2[66l o
    1970年李必湖(31}在海南岛发现花粉败育型不育材料— 野败型胞质雄性不育系，利

用这一材料育成了一系列雄性不育系。1973年实现杂交水稻的三系配套，1976年开始大

面积推广，实现了我国水稻育种的第二次突破。现在杂交水稻常年种植面积为1470万hm2

左右，占水稻总播种面积的50-55%，比常规稻增产20-30%[311.

    傅廷栋等[55}于1972年在甘蓝型油菜Polima盛花期发现19个雄性不育株，1976年湖南

省农科院作物研究所崔德祈等利用Polima不育材料首先完成三系配套，1985年育成华杂

2号及湘杂8号甘蓝型油菜品种，1988年育成甘蓝型双低杂交油菜华杂3号。此后Po1CMS

引进到加拿大、澳大利亚、波兰等国168]。该不育系不仅在油菜育种上被广泛利用，而且

还被应用到其它十字花科作物雄性不育的选育中。同时，李殿荣等(69,701于1975年从甘蓝

’型油菜品种间杂交后代中发现不育株，后经选育于1983年育成陕2A三系配套，并育成杂

交种秦油2号。该杂交种比常规对照品种秦油1号平均增产27.4%v。目前秦油2号已在黄淮、

长江流域大面积推广，年最大种植面积13万hm2 0

    柯桂兰等172]以PoICM5油菜为母本，用大白菜3411为轮回父本连续回交，育成大白

菜异源胞质雄性不育系CMS3411-7。用该不育系已育成大白菜雄性不育一代杂种杂13和

杂14等优良品种，并大面积推广种植。

    Kubol73】用花粉育性正常的父本与带有香甜烟草胞质的雄性不育系杂交，其中杂种

F118和F119改善了评吸质量，提高了抗性。伶道儒等‘741是用胞质雄性不育系MSG28与

红花大金元杂交育成中烟9203，其综合性状优于双亲，并超过北方烟区的主栽品种
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    十字花科作物存在明显的杂种优势，十字花科杂种一代利用有两条主要途径:一是

利用自交不亲和系，目前国内外已在至产上广泛应用;二是利用雄性不育系，目前国内

外在生产上有小范围应用。利用自交不亲和系生产一代杂种采用人工蕾期授粉，亲本种

子成本高，同时多代自交易出现生活力衰退，以及杂交种杂交率难以达到100%的缺陷。

为了解决以上问题，科研人员开始研究利用雄性不育系生产一代杂种.利用雄性不育系

配制一代杂种能克服自交不亲和系所带来的亲本繁殖难度大，杂交率低等缺点。国内有

关单位对油菜、大白菜、甘蓝等雄性不育性进行研究利用，尤其在油菜胞质雄性不育系

利用方面比较突出。

1.5本项研究的目的和意义

    红麻以收获韧皮纤维或茎秆为栽培目的，杂种优势率达到30%以上，长期以来，红

麻杂种优势利用是国内外研究的热点和难点【74-841.印度的Ugale[85' 8s]首先发现细胞质遗

传的红麻雄性不育资源，但以后未见进一步的报道。世界各红麻生产国迄今尚未见在生

产上利用的红麻雄性不育杂交种。为了解决红麻杂交制种问题，中国农业科学院麻类研

究所181对红麻化学杀雄法进行了大量的研究，已获得国家发明专利。但由于红麻是无限

花序，花期长达1个月以上，需多次施药;植株高大，施药不便;且因施药后影响了昆

虫传粉，需人工授粉。既污染环境，又增加成本。为节约成本，也利用了F2代。

    19%年，周瑞阳在卫星搭载红麻种子后代发现长花柱突变体[89]。因其易于接受外来

花粉而具有重要的杂种优势利用价值，但其直接应用于杂交制种需要解决假杂种的识别

问题。

    2001年3月，周瑞阳在海南冬繁的红麻野生种UG93中发现了1株雄性不育突变体，

经过与栽培品种饱和回交，于2003年首次选育出高抗红麻炭疽病的UG93细胞质雄性

不育系K03A及其保持系K03B.并组配出了强优势组合。该成果于2004年10月14日

通过广西壮族自治区科学技术厅组织的专家鉴定，被评价为国际同类研究的领先水平

(桂科鉴字【20041第152号)。现已选育出9对同质异核的UG93细胞质雄性不育系及

其保持系。

    这一新发现的雄性不育材料花药败育细胞学机理方面的研究还是空白。因此，本研
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究拟以UG93型细胞质雄性不育系K03A, L23A, P03A, 917A, 763A, 258A, 722A,

B19-IA、福3A和保持系K03B, L23B为试验材料，探讨该不育材料雄性不育发生的细胞

学机理:比较9个不育系败育过程的异同，对9个不育系进行分类研究;比较南宁夏播和

海南南繁条件下不育系花药败育过程的异同，探讨环境对不育系败育的影响。为红麻细

胞质雄性不育系的选育和利用提供依据。在理论研究和实际应用方面都具有重要的意

义。
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第一章 材料和方法

1. 1材料

    试验用材料为广西大学农学院周瑞阳教授选育的9个红麻UG93型细胞质雄性不育

系及其保持系。

    保持系和不育系的形态特征观察与细胞学观察材料:2005年夏播不育系K03A,

L23A,P03A及相应保持系K03B, L23B,P03B,2006年夏播不育系917A, 722A, 763A,

258A, B19-1A和福3A，以上材料均种植于广西大学农场。

    环境对雄性不育系小抱子败育过程的影响研究材料: 2004年海南冬繁不育系

K03A, L23A及相应保持系K03B, L23B，种植于海南陵水。

12方法

，，2.1形态特征观察

在红麻盛花期对保持系和不育系花药进行田间观察及体式显微镜下观察.

1.22细胞学观察

    分别于2005年3月、2005年10月及2006年10月的红麻盛花期，按照花序上着生

的顺序，取不同发育时期的花蕾。按照花蕾大小分为4级，分别归类。用镊子剥去花被，

在卡诺液中固定1224 h后转入70%酒精保存。之后依次经过75%, 80%, 85%, 90%,

95%, 100%的梯度酒精脱水，再顺次转入2/3酒精++1/3T0, 1/2酒精++1/2TO, 1/3酒精

+2/3 TO, TO I、TO 11中透明。42℃温箱中透蜡7-20天后包埋。旋转式切片机切片，

切片厚度6̂-10,um，铁矾一苏木精染色，Leica DMLB显微镜观察并照相。
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第二章 结果与分析

2.1不育系与保持系花药的形态特征比较

2.1.1保持系的花药形态特征

保持系成熟花药大而饱满，红褐色，背部开裂，散出大量黄褐色花粉。显微镜下观

察发现，花粉大而圆，表面覆盖着厚厚的含油层，呈亮黄色。

2.1.2不育系的花药形态特征及其分类

    不育系成熟花药瘦小干瘪，一般呈淡红色、白色或黄褐色，多不开裂，但也有少数

花药开裂并散出微量花粉。不育系花粉比保持系花粉体积小，多畸形，表面没有覆盖物

或覆盖物薄且不均匀，白色或黄色泛白。尽管部分不育系能够散出微量花粉，但这些花

粉却是败育的。

    根据花药是否有微量花粉可以将不育系分为两类:一、少数花药开裂并散出微量花

粉，包括不育系258A, 722A, P03A和K03A等;二、花药全部不开裂，包括不育系

1319-1A, 763A, 917A、福3A和L23A等。其中，K03A只在盛花初期有微量花粉，之

后并不见花药开裂及微粉现象，这表明，不育系对环境变化敏感。

2.2不育系与保持系小袍子和花药发育的细胞学观察

2.2.1保持系小抱子和花药发育过程

    造抱细胞不经分裂直接发育成为小饱子母细胞，具有大而明显的细胞核和浓厚的细

胞质 (图版I-a, b ).红麻小抱子母细胞的减数分裂 (图版I-c )为同时型。经过减数分裂

形成四分体(图版I-d )，具有透明的脱服质壁。四分体后期，随着脐服质壁的逐渐溶解，

可以看到小抱子表面的原外壁。小抱子从四分体中游离出来以后，在原外壁的基础上，

形成真正的外壁。小饱子发育整齐，初始呈近圆形，壁薄，染色浅，核大并位于中央(图

版I-e )。之后，小抱子外壁迅速增厚，壁表面的刺也随之形成 (图版I-f )。小抱子逐渐变
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圆，散生型萌发孔明显。随着大液泡的形成，细胞核移至周边位置(图版II-a, b )。经一

次有丝分裂，成为二核，随着细胞内容物不断积累、充实 (图版II-c)，小饱子最终发育

为成熟的花粉粒 (图版11-d).

    小抱子母细胞减数分裂开始前，可见花药壁自外向内由表皮层、纤维层、中层及绒

毡层四部分构成(图版I-b, c);表皮细胞1层，方形或矩形，小饱子发育后期，该层细胞

切向压扁、变为扁平状:纤维层细胞1层，初始呈扁平状，二核花粉期渐向径向扩展而

且细胞壁发生不均匀的径向条纹增厚 (图版II-d);中层由2层切向延长的细胞组成，近

药室的内层细胞一般在减数分裂时期和四分体时期退化解体，部分也可以维持到单核早

期，而远离药室的外层细胞可以维持到二核花粉期，随着花粉的成熟逐渐解体;绒毡层

细胞1层，体积大，排列整齐，1一多核，细胞质浓密;随着花粉母细胞的减数分裂、小

饱子和雄配子体的发育进程，绒毡层发生了较明显变化，先是细胞体积增大，继而细胞

壁径向延长(图版I-c, d )，随后逐渐原位降解(图版I-e, f,图版II-a),单核晚期，残余的

绒毡层细胞逐渐离开花药壁向药室内移动，最后作为营养被吸收(图版II-b, c )，到花粉

粒成熟时消失贻尽 (图版11-d).

2. 2. 2不育系小袍子败育过程及其分类

    观察发现，UG93型细胞质雄性不育系小抱子的败育是一个比较复杂的过程。败育

过程持续较长时间，早在减数分时期，少数小抱子母细胞就出现异常，但大量败育主要

发生在四分体时期、单核期和二核期。小抱子/花粉的败育方式也有多种，有的小抱子四

分体时期胞质出现异常，单核期小抱子壁能继续发育一段时间，之后小抱子解体;有的

单核小抱子壁先解体，之后败育;有的单核小抱子发育到一定程度之后，胞质降解，小

抱子随之败育;有的二核花粉质壁分离、胞质解体等。不育系小饱子败育的主要时期是

有差异的，但它们在相同时期的败育方式相似.而在一个不育系中，多种败育方式相互

嵌合，共同构成花药的败育。

    根据小抱子败育的主要时期，可以将不育系分为四类:一、单核期败育型;二、二

核期败育型;三、过渡型;四、多时期败育型。

2.2.2.1单核期败育型

    这类不育系的小抱子在单核后期大量解体，另外还有少量败育程度轻的小饱子能够

继续发育到二核期，之后解体。花药成熟时，药室空或仅剩少量空、瘪花粉或花粉壁残

体。不育系917A和B19-1A属于此类。
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    不育系917A小抱子和花药败育过程 能够正常形成小抱子母细胞。绝大部分小抱

子母细胞能够正常减数分裂，但也有少数小抱子母细胞出现液泡，看不到明显的细胞核

  (图版11-e).减数分裂除形成正常的四分体小饱子外，还出现少量染色深，或严重收缩，

难以辨别出细胞质与细胞核的四分体小抱子(图版n一0。小抱子从四分体中游离出来以

后，内外壁逐渐形成，体积也能够正常增大，但与保持系相比，917A小抱子外壁发育

不良，还有少数小抱子变形严重，胞质染色深，且难以区分细胞质与细胞核。单核中、

后期，小饱子内大液泡逐渐形成，但细胞核界限变得模糊，难以与细胞质区分，并逐渐

与细胞质一起凝成染色深的团块，同时，小抱子外壁渐渐剥离或解体，小抱子走向败育

(图版III-a,b,c,d )。另外，在个别花药中，少数小抱子能够持续发育到二核期，并能够

积累少量内含物。成熟花药中可见药室内剩余少量花粉壁残体(图版III-e);还有极少

数花药中尚存在个别带有少量内含物的花粉 (图版111-0 .

    绒毡层细胞在四分体时期即有小液泡出现 (图版n一0，部分提前脱离药壁，进入药

室。单核期，绒毡层细胞愈益液泡化，并逐渐融合形成行状怪异的细胞团块(图版III-b),

随着小抱子的解体而逐渐解体(图版III-c, d )，另有部分花药内绒毡层原生质流入药室

腔并提前解体 (图版111-a).

    药室内壁纤维加厚基本正常，但花药开裂时，裂口很小，或两相邻药室的壁仅与药

隔拉断，而相互仍连在一起。

    不育系B19-IA小抱子和花药败育过程 小饱子母细胞减数分裂基本正常，但在一

些花药中，有少数小抱子母细胞染色深、质核不分，或解体成网状。四分体时期，多数

小抱子表现正常，同时，部分花药中出现少量镰刀状、染色过深、难以辨别细胞质与细

胞核的小饱子 (图版W-a)。多数单核小饱子能够正常增大，同时也有一些小抱子出现异

常，如:单核早、中期有少数镰刀状、染色深、质、核不能区分的小抱子;核中央期，

个别药室内，小饱子与绒毡层全部解体;液泡增大期，小饱子外壁薄、不均匀且刺弱小、

少数甚至剥落，部分单核小抱子不能正常变圆，有少量小饱子胞质稀薄，呈网状，还有

少数小饱子原生质染色过深，难以辨别细胞质与细胞核(图版IV-b, c):单核靠边期，发

现少量小饱子的细胞核内有类似核仁、染色深且形状不规则的凝聚物(图版N-d, e)。到

单核中后期，大量小抱子逐渐变形，并与流入药室腔的绒毡层原生质一起解体(图版IV

-d, e, f )。花药内壁细胞增大初期，药室多瘪，内含小饱子解体后的残余物或尚含少量粘

聚在一起并严重变形的小抱子(图版V -a)，之后，随着药室内壁纤维加厚，瘪药室又逐

渐恢复原来的形状，残存的少量小抱子还能够积累一些内含物。花药开裂时，多数药室
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内可见少量空、瘪花粉 〔图版V-b).

    小抱子母细胞减数分裂形成四分体之前，绒毡层基本正常。四分体时期，在部分药

室内出现绒毡层脱离药壁、或收缩、或有少量小液泡等异常现象 (图版IV-a)。单核期，

随着小饱子的增大，绒毡层愈益液泡化、变形(图版N-b, c)。单核中后期，绒毡层严重

液泡化，之后，绒毡层细胞原生质流入药室腔‘并很快解体(图版[V-d, e, f)。花药重新

恢复原来的形状后，部分药室内还可以看到少量绒毡层细胞的残余原生质，至花药开裂

时，消失殆尽 (图版V一).

    成熟花药不开裂，或药壁不能完全裂开，或裂口很小(图版V-b)o

2.2.2.2二核期败育型

    不育系在四分体时期和单核期只有少量小抱子败育，大多数小抱子在二核期败育解

体，花药开裂时，药室内剩少量空、瘪花粉。包括不育系K03A, 258A、福3A和722A.

    不育系K03A小袍子和花药败育过程 减数分裂时期，大多数小抱子母细胞表现基

本正常，但少量小抱子母细胞液泡化或是收缩变形(图版V-c, d)。四分体时期，少量四

分体小抱子染色很深，无法辨别细胞质与细胞核，还有少量镰刀状的小抱子。单核期部

分小饱子发育异常。少量单核早、中期小抱子质核降解、染深，液泡不能正常增大 (图

版V -e, f)，但小抱子壁还能够继续发育，直到单核后期解体(图版VI-a, b )，还有一些

单核小抱子壁破损。二核期，花粉一般不能积累内含物或只能积累少量内含物 (图版

VI-C)，之后花粉解体 (图版VI-d)。成熟花药中仅剩少量空、瘪花粉或花粉残壁 (图版

VI- e, f ) o

    减数分裂过程中，部分药室内绒毡层出现小液泡，个别花药中绒毡层原生质解体，

·几乎完全不能染色(图版V -d)。四分体时期，绒毡层继续液泡化，另有部分花药内绒

毡层染色很深或解体。单核早、中期，绒毡层愈益液泡化，一些绒毡层细胞相互融合在

一起(图版V -e, f,图版VI-a)，少数药室内绒毡层原生质流入药室腔并解体。单核后期，

绒毡层细胞解体剩少量原生质残体(图版VI-b)..二核期，绒毡层解体消失(图版VI-c,

d).

    多数花药药室内壁能够正常纤维加厚，但也有少数花药中的部分药室内壁不能纤维

加厚，还有少数花药药壁皱缩。花药不能开裂或花药开裂不完全，两相邻药室的壁仅与

药隔拉断，而相互仍连在一起(图版VI-e, f).

    不育系福3A小抱子和花药败育过程 小抱子母细胞期及减数分裂时期，少量小抱

子母细胞严重液泡化(图版VD-a, b).四分体时期及单核早期，除大多数正常的小抱子
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外，还有少量染色深、镰刀形、质核不分、或严重收缩的小抱子(图版VD-C)。单核期，

小抱子基本能够正常发育，但同时也观察到一些异常现象，如单核中期的一些花药中，

小抱子大小不一;单核小抱子外壁普遍发育不良，外壁薄、不均匀、刺小且萌发孔异常

  (图版VD-d)，后期少量小抱子出现外壁剥落的现象;还有少数花药的小抱子在单核晚

期开始解体(图版VII-e )。多数单核小抱子基本能够完成有丝分裂，并且积累少量内含物。

但随后逐渐出现花粉质壁分离、外壁剥离或解体、胞质收缩为一团的现象，花粉渐渐解

体 (图版VD-f,图版VID-a)。花药开裂时，药室内仅剩少量花粉残壁、空花粉和个别瘪花

粉 (图版姗-b).

    减数分裂过程中，少量绒毡层细胞出现收缩、或脱离药壁、或液泡化的现象 (图版

VD-b)。四分体时期，少量药室内绒毡层还出现解体。单核中后期，绒毡层细胞逐渐液

泡化，并且部分相互融合成团块(图版VD-d, e );还有少数花药中绒毡层细胞原生质流入

药室腔，并迅速解体。大多数绒毡层细胞能够基本保持原位解体，直至随着花粉的解体

而消失(图版IM-a, b )

    药室内壁能够纤维加厚，但成熟花药多数不能开裂或开裂不完全、两药壁间仍相连，

还有少数花药尽管能够开裂，但裂口很小。

    不育系258A小抱子和花药败育过程 观察发现，减数分裂时期个别花药中小抱子

母细胞液泡化(图版姗-C)。大多数四分体小袍子表现正常，但少数呈镰刀状，或过度收

缩，难以分辨细胞质与细胞核。单核期大部分小抱子发育基本正常，但是，在单核早、

中期，仍可看到少数镰刀状的小饱子 (图版姗-d );单核小抱子外壁发育不良，薄且刺

弱小(图版珊一0;单核中、后期，观察到少量小袍子的细胞质缩成染色较深的团块，其

中部分质、核不分(图版Vm-f)，也有少量单核袍子的外壁剥落或者解体 (图版VID-e，图

版IX-a)。进入二核期后，花粉能够不同程度地积累一些内含物，之后又渐渐解体(图版

IX-b, e)，至花药开裂时，药室内仅剩少量空、瘪花粉、或个别基本充实但外壁发育不良

的花粉 (图版IX-e, f )a

    四分体时，多数花药中绒毡层出现小液泡，脱离药壁，还有个别花药中绒毡层部分

解体。单核期，绒毡层渐渐形成大的原生质团块，液泡化也愈益严重，并逐渐解体(图

图版Vlll-e, f,图版IX-a)。随着花粉的发育和解体，绒毡层消失殆尽(图版IX-e).

    二核期，部分花药的药壁皱缩 (图版IX-d)，部分花药药室内壁能够正常纤维加厚

(图版IX -C )。成熟花药表皮多皱缩，部分花药能够开裂，还有部分开裂不完全、两药室

壁仍有细胞相连。
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    不育系722A小抱子和花药败育过程 多数小抱子母细胞能够正常进行减数分裂，

但也有少数小袍子母细胞液泡化(图版X -a)。大部分四分体小抱子发育正常，只有少量

过度收缩，或呈镰刀性形，质核不分。单核早、中期发育基本正常，但小抱子外壁发育

不良，壁薄、发育迟缓、刺小 (图版X-b)。单核晚期，多数小饱子表现大体正常，但

有少量小抱子外壁剥落或壁破损，还有少量小饱子解体(图版X -c, d )，另外还有一些小

抱子不见核仁或核变为扁平状(图版X -e)。二核期，随着药室内壁细胞伸长及纤维加厚，

可以看到药室内大部分花粉都能够积累一些内含物，同时，花粉内出现液泡或质壁分离，

花粉胞质渐解体 (图版X -f,图版XI-a)。花药开裂时，药室内多空、瘪花粉，还有个别

花粉虽充实但壁发育不良(图版XI-b) o

    减数分裂过程中，少量药室绒毡层轻度脱离药壁。四分体时期绒毡层脱离药壁，同

时出现小液泡，少量有轻微收缩的现象。单核期，绒毡层细胞逐渐相互融成团块，单核

中期后逐渐液泡化，单核后期渐渐解体(图版X -b, c, d, c),随着花粉的解体而消失(图

版X一图版XI-b)。药室内壁能够纤维加厚，但多数成熟花药开裂不完全，两药壁间仍

相连，或是裂口很小 (图版)CI-b).

2.2.2.3过渡型

    这类不育系中，大部分小饱子败育发生在单核晚期和二核早期，花药开裂时，花药

内剩余少量花粉残壁或空、瘪花粉。包括不育系L23A和不育系763A.

    不育系L23A小抱子和花药败育过程 大多数小抱子母细胞发育正常，但在减数分

裂以前，个别药室中有小抱子母细胞降解(图版XI-c );减数分裂过程中，少数药室中小

饱子母细胞液泡化，呈网状 (图版)(1-d)。四分体时期，除有少数镰刀形的小饱子外，

基本正常。单核期小抱子发育出现了一系列的异常现象。小抱子壁普遍发育不良，外壁

薄、不均匀且刺细小‘单核早、中期，部分小饱子质核降解，成为染深的团块，小饱子

不能正常增大变圆(图版XI-e, f)，并在单核中、后期解体 (图版)CH-a, b).单核中、后

期，部分小抱子质核收缩为一团，核小且呈扁平状或是难以分辨(图版XQ-c);部分小抱

子外壁剥落或是壁解体成碎粒 (图版XD-d );还有些小抱子同时出现上述两种状况。另

外，还有部分小抱子能够继续发育到二核期，有些还能充实少量内含物，但之后也陆续

解体 (图版)(9-e)，成熟花药内仅剩少量空花粉 (图版)CH-0.

    减数分裂过程及之前，个别花药绒毡层细胞降解，染色深。四分体时期，绒毡层细

胞中出现液泡。单核期，绒毡层脱离药壁，部分细胞相互融合形成原生质团块，并且液

泡化愈益明显(图版XI-e,〔图版XD-a, b, c, d )，还有一些花药中绒毡层原生质流入药室
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腔而提前解体消失。进入二核期，绒毡层完全消失(图版Xff-e, f)o

    药室内壁纤维加厚过程中，花药壁常有的某一段或几段不能正常加厚，成熟花药不

能正常开裂 (图版XII-f)

    不育系763A小抱子和花药败育过程 小抱子母细胞能够正常完成减数分裂。四分

体时期基本正常，仅有少数小抱子呈镰刀形，染色深，难以辨别细胞质与细胞核。单核

小抱子初始发育基本正常，但其外壁发育不良，壁薄且刺弱小 (图版XIII-a ) e随着小抱

子内液泡的增大，部分小饱子外壁剥落或解体，小抱子变形，还有少量小饱子解体 (图

版XIII-b, c, d).单核靠边期，大量小抱子外壁破损、变形，解体的小饱子也越来越多(图

版 XIII-e )。单核小饱子解体时往往伴随着绒毡层原生质流入药室腔并迅速解体的现象

  (图版XIII-b )。未解体的单核小抱子能够发育到二核期，但花粉内含物不能正常充实，

二核早中期全部解体(图版XIII-f )，花药开裂时药室内只能见到少量残余的花粉壁 (图

版XIV-b) o

    减数分裂时期，在少量药室中，发现轻微的绒毡层收缩或脱离药壁的现象。四分体

时期，除上述异常现象外，部分绒毡层细胞中出现液泡。单核期，绒毡层细胞脱离药壁

进入药室腔，愈益液泡化，部分细胞相互融合成形状各异的团块(图版XIII-a, c)，随着

小抱子的变形、解体，绒毡层原生质流入药室腔，充塞在小抱子之间，并与小袍子一同

解体(图版XIII-b, d, e)。二核期，绒毡层仅剩少量的残余胞质 (图版XIII-f)，并逐渐

解体。

    药室内壁能够纤维加厚，但花药开裂时，两相邻的药室壁之间及其与药隔间细胞不

能完全拉断，仍有少量细胞相连 (图版 XIII-b )。一些药室中，中层不能正常解体。小

袍子全部解体的药室中，各层药壁细胞体积异常膨大(图版XIV-a).

2.2.2.4多时期败育型

    以上各种败育类型以一个或两个败育时期为主，与此不同，多时期败育型不育系的

雄性败育大量发生在多个发育时期，败育过程持续的时间长。试验所观察的9个不育系

中，只有不育系P03A属于这一类型.

    不育系P03A小抱子和花药败育过程 减数分裂期，观察到少量花药中小饱子母细

胞出现液泡化 (图版 XIV-c )，或收缩、染色深且质核不分，或相互粘连，或提前解体

等现象 (图版XIV-d, e)。四分体时期花药内普遍出现异常，有的四分体小抱子之间不

能正常形成脱眠质壁 (图版 XIV-f);有的小饱子染色深、质核不分 (图版 XIV-f);有

的小袍子胞质内有小液泡，并逐渐解体(图版XV-a, b)。单核期，小抱子多瘪，或是质、
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核收缩为染色深的团块，之后陆续解体(图版XV-c, d)。也有一些花药中部分小抱子能

够持续发育到二核期，但花粉不能正常充实或解体(图版XV-e )，花药成熟时见大量空、

瘪花粉 (图版XV-f).

    减数分裂时期，个别花药内绒毡层严重液泡化，几乎染不上色.四分体时期，绒毡

层脱离药壁，液泡化，或是细胞相互融合，还有部分花药内绒毡层细胞解体(图版XV-a,

七)。单核期，花药内绒毡层液泡化、相互融合成形状各异的团块 (图版XV-c)，也有部

分花药内绒毡层原生质侵入药室腔并提前解体 (图版XV-d )。二核期，部分花药中还剩

少量绒毡层原生质，并渐渐解体 (图版XV-e) e

    一些花药内小饱子和绒毡层解体时，中层及药室内壁也大多一同解体(图版XV-d),

仅剩药壁表皮。二核期花药药室内壁能够纤维加厚，但药裂不完全，两相邻药室壁不能

完全断裂(图版XV-e, f)o

2.3光温环境对雄性不育系小袍子败育的影响

    与南宁夏播红麻盛花期的气候相比，海南冬繁盛花期气温偏低，日照长。对海南冬

繁红麻CMS系K03A和L23A花药的解剖观察发现，与南宁夏播材料相比，小饱子最

早出现败育的时期大体相同，但败育过程持续的时间短，单核晚期全部败育，小饱子败

育迅速而彻底。

    海南冬繁不育系K03A小抱子和花药发育过程 小饱子母细胞减数分裂过程大多能

够形成正常的四分体，但有的四分体也出现细胞收缩变形，染色过深，无法辨别细胞质

和细胞核的现象。而大量败育发生在单核期。与保持系相比，K03A的单核小泡子外壁

发育严重不良，薄且质脆、易破损，刺发育迟缓且稀少细小 (图版 XVI-c)，有的小饱

子还收缩变形 (图版XVI-d )。发育过程中，小抱子外壁破损并逐渐溶解，内容物随之

降解，小袍子败育(图版XVI-e, f).

    K03A花药壁的发育也出现异常。一些花药中，表皮细胞和纤维层细胞没有切向压

扁，而始终呈方形或近椭圆形;中层细胞也出现延迟解体的现象;小抱子母细胞减数分

裂过程中，绒毡层细胞中已有液泡出现 (图版 XVI-a),随着小抱子的发育，绒毡层液

泡化愈益明显，细胞膨大变形或脱离药壁、相互融合(图版XVI-b, c, d)。单核中期，

绒毡层细胞壁解体，原生质流入药室中，逐渐溶解 (图版XVI-e, f).
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    海南冬繁不育系L23A小抱子和花药败育过程 小抱子母细胞形成及减数分裂的特

征与保持系基本相同，败育发生在四分体形成时及之后。一些药室中，四分体及其形成

时的脐服质壁被染为黄褐色。少量四分体小抱子收缩、变形，原生质染色过深，无法辨

别出细胞核与细胞质 (图版XVII-a)。单核早中期，小抱子发育基本正常，但部分小饱

子外壁上的刺比保持系的细小，还有的小饱子原生质收缩 (图版XVII-d).单核后期普

遍出现外壁解体现象。先是外壁上的刺逐渐解体，继而外壁也破裂、解体成念珠状，小

抱子原生质收缩成为核、质不分的团块，最终导致小抱子败育 (图版XVII-e, f).

    在小袍子败育过程中，药壁也出现异常现象。有的表皮细胞和纤维层细胞没有正常

切向压扁，而始终呈方形或近椭圆形 (图版XVII-e);中层细胞解体延迟;绒毡层细胞

出现更多异常现象，有的在四分体时期就强烈变形，或互融、粘连成形状怪异的团块，

提前脱离花药壁进入药室腔中(图版XVII-b)，有的绒毡层细胞过度膨大或明显液泡化

(图版XVII-c)。一个药室中的绒毡层细胞可出现上述一种或几种异常现象。至单核中

后期，绒毡层细胞壁全部解体，原生质融合，流入药室，并逐渐溶解(图版XVII-e, f).
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第三章 讨 论

    被子植物雄性不育现象早在一个世纪前就被描述过，后在农作物杂种优势利用中取

得很大成功.与此同时，对雄性不育机理也进行了长期的探索，提出了一些理论解释或

假说，认为导致雄性不育的原因是雄性器官或雄配子的功能性障碍。雄配子的发育是受

遗传控制的，在各个不同的发育时期，受到许多基因的调控.近年来分子生物学的研究

表明，植物花粉花药发育过程中，约有2000()个基因在花药中特异表达;花粉中是以数

千至数万高拷贝的占多数，而营养植株中高拷贝数的很少;花粉发育过程中的大多数基

因的表达具有时间和空间的特异性。本试验所用的不育系败育情况的差异，是控制花药

发育的基因，在不同时期、不同位置出现表达上的差异造成的。

3. 1红麻细胞质雄性不育系的分类

    研究发现，9个不育系花药的形态特征和小抱子败育过程是有一定差异的。根据成

熟花药是否开裂并有微量花粉，可以将不育系分为少数花药开裂并有微量花粉和全部不

开裂两类。根据小饱子败育的主要时期，可以将不育系分为单核败育型、二核败育型、

过渡型和多时期败育型四类。比较发现，有微量花粉的不育系大多属于二核期败育型，

花药成熟时，药室中一般可以见到少量空、瘪花粉，与形态观察结果一致。这表明，小

抱子败育发生早，败育一般就比较彻底。

3.2红麻细胞质雄性不育系小袍子败育的细胞学机制

    周洪生等(49!认为，雄性不育的细胞学实质是细胞的自我降解过程。穆蕊等「48)研究发

现玉米CMS-S花粉败育与小抱子母细胞程序性死亡有关.谢潮添等(32,叫的研究也表明

白菜细胞核雄性不育的花粉是通过细胞程序死亡过程败育。在本研究中观察到，四分体

时期不育系花药内有少量小抱子细胞质出现异常降解，小饱子呈镰刀形，胞质染色深，
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无法分辨细胞核。单核期，这些小饱子的壁可以继续增大的，一般在单核中后期解体。

一些不育系中，单核中后期出现数量不等的小抱子质核降解为近圆形、染色深的团块，

小抱子壁也随之解体。一些不育系的花粉在二核早期质壁分离，或是在积累一定量内含

物后，其细胞内又出现解体，花粉最终解体。’可以推测，红麻CMS系小抱子的败育过

程中存在一个细胞自我降解的过程，发生早的降解较彻底，发生晚的降解不彻底。这还

需要进一步的研究来证实。

    绒毡层对小饱子和花粉的发育具有重要的意义。除了在小抱子/花粉的发育中执行营

养的功能外，在绒毡层发育的不同时期的活动还起着多方面的作用:(1)合成和分泌脱

服质酶;(2)释放多糖到药室;(3)形成小抱子/花粉外壁的前提物质;(’) 形成乌氏体;

(5)形成绒毡层膜;(6)形成花粉外壁蛋白:(7)形成花粉鞘和含油层。绒毡层发育早期

具有浓厚的细胞质和丰富的细胞器，通过自溶为发育中的花粉提供营养。绒毡层细胞解

体是一种典型的细胞程序化死亡过程。红麻花药绒毡层属于腺质绒毡层，在四分体后期

至单核早期细胞绒毡层细胞壁解体，在较长的时间内，由质膜包围着细胞质，避免原生

质体发生融合，保持原位降解。在红麻CMS系中，绒毡层最早在小抱子母细胞时期出

现异常，单核期普遍出现液泡化、细胞融合、原生质流入药室腔等现象。一方面，绒毡

层正常的自溶过程遭到不同程度的破坏，其原有功能受到影响，直接造成单核小抱子的

外壁发育不良等，但小饱子一般还能继续发育;另一方面，观察到一些花药的绒毡层原

生质流入药室腔后，小饱子也迅速变形解体(如763A)，这表明，绒毡层异常解体可能这

些花药中小抱子解体的直接和主要原因。

    小抱子生活在药室腔中，其败育是自身与生活环境共同作用的结果。为了阐明红麻

CMS系败育的机理，我们还需要从细胞水平、分子水乎等方面做深入的研究。

3.3核背景对红麻细胞质雄性不育系小袍子败育的影响

    陈伟程等195，认为，胞质不育基因与核中相应不育主基因对小抱子败育起主导作用，

但小饱子的败育进程、绒毡层核分裂、细胞质液泡化程度受到核内有关修饰基因的影响。

刘忠松等151认为，核基因型在遗传上影响线粒体基因组表达的结构和表达，在表型上影

响小饱子的败育时期和败育方式，以及败育程度及其对生境条件的敏感性。观察发现，

不育系多在小抱子母细胞减数分裂时期或四分体时期开始出现异常，小袍子败育过程持
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续的时间一般比较长，但多数以某一段姗期为主。不同核背景花药败育的主要时期是有

差异的，根据败育发生的早晚及特点可以分为单核期败育型，二核期败育型，过渡型(单

核晚期至二核早期败育型)，多时期败育型。除P03A在四分体时期小抱子和绒毡层解体

外，各不育系在相同时期出现的败育方式相似，只是严重程度不同。这与前人的研究基

本一致。

3.4环境因素对红麻细胞质雄性不育系花药败育的影响

    质核互作雄性不育性比核雄性不育性容易受到环境条件的影响(7)，如高粱3197A不

育系在高温季节开花的个体出现正常花药(7)，油菜po1CMS系对温度变化比较敏感，容易

产生可育花粉等(97-99)。在本研究中，南宁夏播盛花期比海南冬繁红麻盛花期气温偏高，

日照短。比较两种条件下的不育系发现，败育最早出现的时期、败育的主要方式、以及

绒毡层出现的异常现象并没有太大的变化，只是在南宁夏播时，不育系小抱子败育过程

都有所延长。可见，光温环境对红麻细胞质雄性不育系小饱子的败育虽有一定影响，但

影响并不大，不育性比较稳定。
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第四章 结 论

    根据成熟花药是否开裂并有微量花粉，可以将不育系分为少数花药开裂并有微量花

粉和全部不开裂两类。根据小饱子败育的主要时期，可以将不育系分为单核期败育型、

二核期败育型、过渡型和多时期败育型四类。

    绒毡层异常是不育系小饱子败育的重要细胞学原因，但不同花药中绒毡层异常的严

重程度不同，故在小饱子败育过程中的影响程度也不同。小抱子败育还可能与自身降解

有关，

      9

较长

异的

这需要进一步研究证实。

个不育系花药最早出现异常的时期大体相同，小抱子败育过程持续的时间一般比

但多数不育系中以某一段败育时期为主。不同核背景花药败育的主要时期是有差

但绝大多数不育系在相同时期出现的败育方式相似，只是严重程度不同。

光温环境对红麻细胞质雄性不育系小抱子的败育虽有一定影响，但影响并不大，不

育性比较稳定。
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