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摘  要 玉米隐性核雄性不育材料是玉米生产和育种中广泛存在的一种特异的种质资源，对玉米杂交育种和杂交种生产都

具有极其重要的意义，但是由于这类不育材料缺乏有效的保持和繁殖技术体系，长期以来一直未能在玉米遗传育种和杂交制

种过程中得到充分利用。本文拟从玉米隐性核不育基因的研究历史、现状及未来可能的育种应用途径等方面逐一概述，并整

合现代生物技术手段和常规杂交育种策略，以期为解决玉米隐性核不育基因的有效育种利用、建立高效的玉米杂交育种体系

和降低杂交种制种成本等关键科学和技术问题提供设计思路和理论依据。 
关键词 玉米；隐性核雄性不育基因；定点突变；高效育种体系；种子生产技术 
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Abstract The recessive genic male sterility (RGMS) materials are specific germplasm widely used in maize breeding program and 
production, which are great significance in maize hybrid breeding and hybrid maize production. However, these germplsms are yet to 
be widely utilized in maize breeding and hybrid seed production, because of lack of available strategies to maintain and regenerate  
RGMS lines. In this review we introduced the research history, present research status and potential breeding utilization pathways of 
RGMS genes in maize, especially focused on an integrated strategy by combinations of the modern biotechnology and conventional 
breeding approaches. Furthermore, we tried to provide designing clues and theoretical basis for solving the key scientific problems in 
order to effectively utilize maize RGMS genes in breeding program, establish high efficiency hybrid breeding system and reduce the 
cost of hybrid seed production. 
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production technology 

研究背景 

植物雄性不育(male sterility, MS)是指在高等植

物中，雄性器官发育异常，无法产生有功能的雄配

子(花粉)，但雌性器官发育正常，能接受正常雄配

子而受精结实，并能将该不育性遗传给后代的现

象。高等植物的小孢子发育，受到大量基因的协同

表达调控，其中某个基因的结构或功能发生突变，

都可能导致雄性不育现象。雄性不育现象在高等植

物中广泛存在(Kaul, 1988)，在玉米、水稻、小麦、

棉花、高粱和油菜等主要农作物中都有报道(李竞雄, 
1961; 袁隆平, 1966; 邓景扬和高忠丽, 1980; 张天

真, 1995; 张孔湉和傅泓仪, 1982; 侯国佐, 2009)。 
玉米雄性不育按照不育性遗传方式的差异，可

分为 3 类：细胞质雄性不育、细胞核雄性不育和质

核互作雄性不育，其中细胞核雄性不育还可分为显

性核不育和隐性核不育，而且以后者为主。由于细

胞质母体遗传的原因，细胞质不育基因的 F1 不能自

交结实，因而不能在育种和生产上利用；利用常规
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杂交育种技术，细胞核雄性不育系的保持和繁殖存

在困难，也不能在育种和生产上有效利用；质核互

作不育基因，理论和实践上都可以被育种利用，但

是该类基因的广泛利用会导致杂交种细胞质单一

化，易受专一性病原小种的侵染而导致杂交玉米生

产存在巨大的风险。因此，目前国内外玉米杂交育

种的父母本大多是可育的自交系，杂交制种时需要

对母本进行人工或机械除雄，大大增加了制种成

本，同时杂交种纯度也难以得到保障。 
随着现代生物技术的快速发展，利用作物分子

设计技术，并结合常规育种方法，有望将隐性核不

育基因有效利用起来。同时，相对于玉米质核互作

不育而言，玉米隐性核不育具有以下育种优势：(1)
不育性受核基因控制，不受细胞质影响，不育性稳

定；(2)不需要特定的恢复基因，任何自交系和玉米

品种都可以是它的恢复系，扩大了杂交组配的种质

资源利用率；(3)不存在因细胞质单一化而带来的病

原小种专化感染的潜在风险(季良越等, 1997)。因

此，玉米隐性核不育材料具有巨大的育种应用潜

力，当前关键问题是如何巧妙地设计研究方案，有

效地保持和繁殖隐性核不育系。近年来，随着分子

生物学和基因工程技术的发展，玉米隐性核不育基

因的利用获得了一些重要进展和突破。本文将从玉

米隐性核不育基因的研究进展，隐性核不育系的创

制策略、利用途径和应用前景等几方面进行阐述，

以期为有效地利用玉米隐性核不育材料、提高玉米

杂种优势利用效率和建立高效玉米育种体系提供

参考依据和研究思路。 

1 玉米隐性核不育基因的研究现状 
1.1 目前发现的玉米隐性核不育基因 
   1921 年，Eyster 最早报道了玉米的无花粉型突

变体，称之为雄性不育(male sterile)，定名为 ms1，
并且通过遗传学方法将其鉴定为单基因控制的隐

性核不育类型(Eyster, 1921)。随后的十多年间，其

他学者又陆续发现了更多的玉米隐性核雄性不育

基因，如 ms2、ms3、ms5、ms7、ms8、ms9、ms10、
ms11、ms12、ms13、ms14、ms17、ms18、ms19、
ms20 等(Singleton and Jones, 1930; Eyster, 1931a; 
1931b; Beadle, 1932)。上世纪 40 年代之后，随着质

核互作雄性不育系在玉米生产上的广泛应用，核不

育基因的研究剧降。但是，由于 70 年代美国广泛

种植的玉米 T 型胞质不育杂交种遭到了小斑病原 T

小种的专化侵染，从而造成对美国玉米生产的毁灭

性打击，致使核不育的研究重新得到了重视，继而

陆续发现了 ms22/msca1、ms23、ms24、ms26、ms28、
ms29、ms30、ms31、ms32、ms33、ms34、ms35、ms36、
ms37、ms38、ms43、ms45、ms50、ms52 等新的隐性

核不育基因，并且大部分完成了染色体的初步定位和

细胞学分析(MaizeGDB, www.maizegdb.org)。近年来，

我国玉米工作者通过远缘杂交、太空诱变、辐射诱

变等途径，又创造出了一批新的玉米隐性核不育突

变体(林晓怡等, 2000; 曹墨菊等, 2000; 李玉玲等, 
2007; 罗红兵等, 2008)，进一步丰富了玉米隐性核

不育基因的种质资源。 

1.2 玉米隐性核不育基因的定位与克隆研究 
20 世纪 30 年代，Singleton 和 Jones 对隐性核

不育基因 ms1 进行了染色体定位研究，通过基因连

锁关系测交鉴定技术，首次将 ms1 基因定位到玉米

第 6 染色体长臂上(Singleton and Jones, 1930)。在早

期的基因染色体定位研究中，玉米显性核不育基因

主要通过 wx 基因易位系统进行，而隐性核不育基

因则主要通过 B-A 易位系统进行定位(孔庆泉和荣

廷召, 2003)。随着分子生物学技术的快速发展，多

种基于 DNA 序列多态性和 PCR 技术的分子标记定

位方法，如 RFLP、AFLP、SSR、SNP 等，已经成

为基因定位的主要研究方法，并被广泛应用于玉米

隐性核不育基因的定位研究(梁业红等, 2000; 刘福

霞等, 2005; Tang et al., 2006; 李式昭, 2007)。目前，

已经完成染色体定位的玉米隐性核不育基因至少

有 36 个(表 1)，大部分基因仅仅初步定位到不同的

染色体臂上，少数基因通过分子标记进行了遗传作

图，如 ms30 和 ms-Sicau，而 ms22/msca1、ms26 和

ms45 则完成了克隆测序(表 2)，并且申请了专利保

护(Albertsen et al., 1995; Albertsen et al., 2009; Wu 
and Hershey, 2011)。ms30 和 ms-Sicau 的连锁分子标

记定位结果，一方面可以用于标记辅助选择育种，

通过回交转育创制不同遗传背景的隐性核不育系；

另一方面可以为最终克隆这些不育基因提供参考

依据。而 ms22/msca1、ms26 和 ms45 等已经克隆的

基因，由于它们在玉米小孢子发育和花粉成熟过程

中的功能解析比较清楚，则可以通过转基因技术等

手段，把育性恢复基因转化到相应的隐性核不育系

中，从而创制可以保持和繁殖的新型不育系(具体原

理详见本文 4.4 部分)。 
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表 1 玉米隐性核不育基因的染色体定位结果 
Table 1 Chromosome mapping results of the RGMS genes in maize 

已完成染色体定位的隐性核不育基因 

The RGMS genes mapped on chromosomes 

染色体号 

Chr. No. 

定位于长臂 

Mapped on long arms 

定位于短臂 

Mapped on short arms 

未定位到臂 

Not mapped on arms yet 

1 ms12 ms9,ms14,ms17,ms26,ms28 ms18* 

2 ms31,ms33,ms38 ms32  

3 ms3,ms37,ms-Sicau**   

4 ms30   

5  ms13 ms5 

6 ms1,ms50   

7 ms7,ms34 ms22/msca1  

8 ms8,ms23,ms43   

9 ms2,ms35,ms36,ms45 ms19*  

10 ms10,ms11,ms-775 ms24,ms29 ms52 

注: 原始数据来源于 MaizeGDB 网站(http://www.maizegdb.org/); *: 不育系材料已经丢失; **: 四川农业大学发现的太空诱变

隐性核不育基因(曹墨菊等, 2000; 刘福霞等, 2005) 
Notes: The origin data come from MaizeGDB website (http://www.maizegdb.org/); *: The sterile germplasm lost; **: The RGMS 
gene found by Sichuan Agricultural University (Cao et al., 2000; Liu et al., 2005) 
 
表 2 已用分子标记定位或克隆的玉米隐性核不育基因 
Table 2 The RGMS genes mapped and/or cloned by using molecular markers  

基因名称 
Gene name 

染色体定位 
Chr. no. 

连锁标记 
Linked markers 

遗传距离(cM) 
Genetic distance (cM)

是否克隆 
Cloned or no. 

编码蛋白 
Coding proteins  

参考文献 
References 

ms22/msca1 
 

Chr.7S 
 

 
 

 
 

是 
Yes 

谷氧还蛋白 
Glutaredoxin 

Chaubal et al., 2003; 
Albertsen et al., 2009 

ms26 
 

Chr.1S 
 

 
 

 
 

是 
Yes 

细胞色素蛋白 
Cytochrome P450, CYP 

Wu and Hershey, 2011 
 

ms30 Chr.4L  

  

umc15a 
bn17.65 

4.2 
5.7 

否 
No 

 

梁业红等, 2000 
Liang et al., 2000 

ms45 
 

Chr.9L 
 

 
 

 
 

是 
Yes 

Strictosidin synthase Albertsen et al., 1995  
 

ms-Sicau 
 

Chr.3L 
 

umc2076 
 

4.4 
 

否 
No 

 
 

李式昭, 2007 
Li, 2007 

 
2 创制玉米隐性核不育材料的技术策略 

自从 1921 年Eyster 首次发现玉米的隐性核不育

突变体以来，已经发现了大量的玉米隐性核不育基

因或材料。但是由于缺乏有效的不育性保持和繁殖

技术体系，国内外玉米工作者一直无法在玉米杂交

育种中直接应用隐性核不育系；然而随着现代生物

技术的发展，借助转基因技术可以有效地将隐性核

不育系应用到杂交育种工作中。因此，创造更多的

隐性核不育系和不育基因，对杂交玉米育种意义重

大。以往获得隐性核不育基因的途径，包括天然突

变、辐射诱变、太空诱变等，都需要从大群体中筛

选目标突变体，随机性强，成功率很低；然而通过

现代生物技术，定点突变某些控制花粉育性的关键

基因，有望快速创制一系列新的雄性不育突变体。 

2.1 获得玉米隐性核不育材料的传统途径 
2.1.1 天然突变 

天然突变是指生物不经任何人工处理，在自然

条件影响下产生的可遗传的突变，又叫自发突变。

目前所发现的玉米隐性核不育材料，大部分都是天

然突变体。例如 ms30 基因就是李竞雄等在研究甜

玉米材料时发现的一个天然突变体，通过 B-A 易位

系把该基因定位在第 4 染色体上，距离玉米甜质基

因 su为 11-19个交换单位(李竞雄, 1998; 梁业红等, 
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2000)。另外，林晓怡等(2000)在玉米族远缘杂交组

合 3402F3 (丹 340×40322)中首次发现带标记性状的

核雄性不育突变材料，遗传分析表明，其不育性受

一对隐性基因控制，不育基因与多花丝的标记性状

基因完全连锁。 

2.1.2 辐射诱变 
辐射突变是指利用 χ、γ、α、β射线和中子、紫

外光等辐射处理生物体，诱发遗传物质的改变，使

后代出现新的变异类型。罗红兵等(2008)利用 30Gy
的 7Li 离子辐射玉米杂交种农大 108 种子，从 M3

代材料中获得了雄性不育突变材料 39I3-2，遗传分

析结果表明，不育材料 39I3-2 花粉败育彻底，不育

性状表现稳定，呈现出隐性单基因控制的核不育遗

传特点。未辐照的农大 108 的自交后代没有发现雄

性不育现象，从而证明该不育突变体是由重离子辐

射诱导产生的基因突变结果。同时，他们还通过重

离子辐射玉米自交系 478，经过系统选育从辐射后

代材料中分离获得了细胞质雄性不育材料，进一步

证明重离子辐射作为一种新的诱变育种手段可以

应用于作物遗传改良和种质创新。 

2.1.3 太空诱变 
太空诱变是指利用太空所特有的环境条件，如

微重力、强宇宙射线、高真空、重粒子、超洁净及

交变磁场等因素，诱发农作物产生的变异类型。曹

墨菊等(2000)通过对卫星搭载的 6 份优良玉米材料

的后代进行筛选，从中选育得到了一个隐性核雄性

不育突变体，田间雄花育性表现稳定，花粉彻底败

育，证实为无花粉型不育系。李玉玲等(2007)从搭

载神舟 4 号飞船的 4 份玉米自交系后代中选育出了

两个雄性不育突变体，育性鉴定和遗传分析表明，

这两个不育突变体均为无花粉型不育系，雄花败育

彻底。不育性状在不同年份、不同季节、不同地点

可以稳定遗传，属于可遗传的单基因控制的隐性核

不育类型。 

2.2 隐性核不育基因的定点突变策略 
无论是天然突变，还是人工诱变，都是一种被

动的、低效的技术策略。随着现代分子生物学技术

的发展，科学家发明了多种高效的定点突变技术，

其中最具有代表性的是锌指核酸酶 (zinc finger 
nucleases, ZFN)技术，并且在动植物上都获得了成

功应用(Wu et al., 2007; 张余洋等, 2008; Weinthal et 
al., 2010; 肖安等, 2011)。 

ZFN 是一种人工改造的核酸内切酶，包括一个

锌指蛋白(zinc-finger protein, ZFP) DNA结合域和一

个非特异性的 Fok I 剪切结构域(图 1A, Kim et al., 
1996)。其工作原理是 ZFP 能够识别并结合特异的

DNA 序列，与之相连的 Fok I 随之通过形成二聚体

发挥内切酶的剪切功能，在结合位点附近产生 DNA
双链断裂(Double-strand break, DSB)，从而激活非同

源末端连接(Non-homologous end joining, NHEJ )或
同源重组(Homologous recombination, HR)机制，导

致定点突变或定点置换的发生。当 ZFN 进行基因组

DNA 定点切割时，如果不存在同源性模板，ZFN
诱导的 DSB 往往通过非同源末端连接，引发基因

定点突变；如果存在一个具有一定同源性的 DNA
为模板，则可以通过同源重组机制实现 DNA 的定

点置换(图 1B)。 
ZFN 的 DNA 结合域一般由 3~6 个 Cys2-His2

类型锌指蛋白串联而成，每个锌指蛋白识别并特异

结合DNA双螺旋的一个单链上的三联体碱基序列。

由多个锌指蛋白串联形成的锌指蛋白组 (Zinc 
Finger Array)，可以识别一段更长的特异碱基靶序

列，从而具有更强的 DNA 结合特异性。每个锌指

蛋白组大约由 30 个氨基酸组成，并折叠成 α-β-β
型的二级结构，其中 α 螺旋可插入到 DNA 双螺旋

的大沟中，它的-1~+6 位氨基酸残基决定锌指蛋白

对 DNA 序列的结合特异性。当改变决定 DNA 结合

特异性的氨基酸时，ZFA 可以获得新的 DNA 结合

特异性(Dreier et al., 2011)。因此，ZFN 不仅具有良

好的 DNA 识别特异性，还具有较好的可塑性，已

成为颇具潜力的 DNA 定点修饰工具。ZFN 中的非

特异性剪切结构域一般由 Fok I 核酸内切酶 C 端 96
个氨基酸残基组成, 而 Fok I 只有在二聚体状态时

才有酶切活性，从而有效防止 ZFN 单体发挥剪切作

用而造成的脱靶(off-target)效应。当两个ZFN 的Fok I
单体分别通过 ZFA 对各自目标 DNA 序列进行特异

结合且在 DNA 双链上形成 5~7 bp 的间隔区时，两

个 Fok I 剪切结构域二聚体化而发挥酶切活性，对

DNA 间隔区进行定点切割(图 1A, Kim et al., 1996; 
Miller et al., 2007)。 

ZFN 技术已经在包括玉米在内的多种植物内

源基因的定点修饰上获得了成功应用。Shukla 等

(2009)通过 ZFN 技术定点突变了玉米内源基因

IPK1，同时通过同源重组定向引入 PAT 基因。由于

IPK1 编码一个控制植酸盐生物合成的关键激酶，而
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PAT 基因是抗除草剂基因，从而不但降低了玉米植

酸盐积累水平，并且使玉米获得了除草剂抗性。随

着玉米基因组测序计划的完成，许多玉米育性基因

的序列信息很容易从公共数据库(如 MaizeGDB 网

站：http://www.maizegdb.org/)中获得，因此通过设

计相关育性基因的特异性 ZFN，利用转基因技术，

有望实现定点突变玉米育性关键基因，从而高效的

创造一系列的玉米核不育系。

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
图1 锌指核酸酶(ZFN)结构及工作原理 
注: A: ZFN的结构示意图; B: ZFN通过非同源末端连接和同源重组介导的基因定点突变及定点置换示意图 
Figure 1 The structure and working model of zinc-finger nuclease (ZFN) 
Note: A: Schematic of ZFN Structure; B: Schematic representation of gene-targeted mutagenesis and replacement mediated by ZFN 
through NHEJ and HR methods, respectively 
 
3 玉米隐性核不育基因利用途径的传统育种

技术探索 
玉米隐性核不育基因研究的最终目的是将隐

性核不育性状应用到玉米杂交育种和杂交制种工

作中(Paterson, 1973)。隐性核雄性不育基因育种利

用的最大难点是不育性的保持和繁殖问题，为了能

够使核不育基因得到育种利用，必须找到核不育后

代早期诊断不育性的标记性状从而尽早区分核不

育系。因此，从发现玉米隐性核不育材料时起，人

们就利用传统育种技术途径，对核不育基因进行了

多种标记性状的探索研究，揭开了玉米隐性核不育

基因在玉米生产中应用研究的序幕。 

3.1 黄白粒系统 
    科研工作者最早想到的策略是利用玉米第6染
色体长臂上的不育基因ms1和控制白色胚乳基因y 
之间的紧密连锁关系，通过籽粒颜色判断不育系，

进而利用不育系生产杂交种(Singleton and Jones, 
1930)。其工作思路是利用紧密连锁的白色胚乳基因

y与不育基因ms1之间存在的很低的重组率，通过遗

传重组将它们连锁在一起，达到通过籽粒颜色来区

分可育种子和不育种子的目的：白粒为不育系，黄

粒为保持系。但是，由于ms1和y基因并非完全连锁

(交换值在5%以上)，在白粒不育系中仍有5%左右的

可育株需要人工去雄；而且人们对籽粒颜色的观察
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判断往往存在差异，往往导致不育系人为混杂；此

外，杂交种后代的黄白粒分离现象也会降低玉米的

商品品质。因此，通过黄白粒连锁选择不育系的方

法，未能在生产上得到推广应用。 

3.2 双杂合体系统 
    Patterson (1973) 首次提出的双杂合体法是隐

性核不育基因育种利用的又一种尝试。双杂合体是

指玉米隐性核不育基因的杂合状态(Ms/ms)和重复

-缺失染色体与正常染色体的杂合状态的复合体。

该方法的工作原理是首先通过细胞遗传学技术创

造玉米隐性核雄性不育基因的双杂合体保持系，然

后利用玉米雌、雄配子对重复-缺失染色体敏感程

度的差异，来达到保持隐性核不育性的目的。重复

-缺失染色体能通过雌配子传递给后代而不能通过

雄配子传递，因此双杂合体可产生可育的ms花粉

和可育的ms及Ms卵子。用双杂合体保持系的花粉

给隐性核不育系(msms)授粉，便可得到全部为雄性

不育的后代，而双杂合体保持系通过自交可以得到

保存和繁殖。这种方法虽然解决了隐性核不育系保

持和繁殖的问题，但由于重复-缺失染色体带来的

不平衡效应，双杂合体保持系生活力弱，种子小，

影响玉米的杂种优势利用效率；其次是双杂合体保

持系转育过程复杂、周期长、技术条件要求很高，

也限制了其推广应用。我国也有学者尝试过通过双

杂合体法保持和繁殖核不育系(刘仲元, 1982; 季
良越等, 1993, 1997)，但至今未见在生产上大面积

应用。 

3.3 多花丝标记系统 
玉米隐性核不育基因的多花丝标记系统是由

中国科学院遗传发育所的林建兴研究员首次提出

的(林晓怡等，2000)。他们通过筛选玉米族远缘杂

交组合后代，首次发现了带标记性状的隐性单基因

控制的核雄性不育突变材料，不育基因与多花丝的

标记性状基因完全连锁，不育系植株开花期表现为

果穗花丝多两倍，并且成熟果穗的籽粒基部两侧有

两个败育的干瘪种子等连锁性状，因此通过穗部的

连锁性状比较容易将不育系选出，将不带标记性状

种子的果穗淘汰, 留下带标记性状的果穗作为繁种

或制种用，使核不育系在育种上的应用往前推进了

一步。但是，由于核不育后代的育性分离只有在开

花时才能表现出来，并且不能彻底解决人工去雄的

问题，因而无法在玉米杂交制种中广泛应用。 

3.4 黄绿苗标记系统 
黄绿苗标记法的设计思路是由李竞雄最早提

出的(周洪生, 1996)，其工作原理是通过遗传杂交和

重组将玉米黄绿苗基因(v)与雄性不育基因导入到

同一优良自交系中，并实现二者紧密连锁，在3~4
叶期幼苗叶片表现出黄绿颜色差别时，通过拔除正

常绿苗即可剔除可育株，而剩余的黄绿苗就是不育

系，从而解决了不育系的保持问题。但存在的问题

是，在制种时必须倍量播种以保证足量的黄苗，造

成前期幼苗生长势弱；并且黄绿苗基因与雄性不育

基因也不是完全连锁，而且叶色易受其它因素影响

导致误判，故其在生产上也没能推广应用(周洪生, 
1996; 孔庆泉和荣廷召, 2003)。 

3.5 光温敏不育系统 
近二十年来，我国在水稻上发现了许多光温敏

核雄性不育材料, 使水稻“两系法”杂种优势利用

取得了可喜的进展(袁隆平, 1990)。1992年，赫忠友

首次发现了玉米温敏雄性不育突变株(琼6Qms)，在

雄穗发育的特定时期，不同的温度条件能导致雄花

育性发生转换：高温(25℃以上)条件导致雄穗花药

发育不良，花粉败育，内外颖呈闭合状态；低温(25
℃以下) 条件导致雄穗正常开花散粉(赫忠友等, 
1995,作物杂志, (2):1-23)。这一特性受两对隐性核基

因 (tms1和 tms2)控制并能稳定遗传 (付志远等 , 
2004)。后来，Tang等(2006) 从自交系414育种圃中

发现了一个隐性单基因(tms3)控制的温敏不育系琼

68Qms，并且利用SSR标记将其定位于玉米的第2染
色体上，位于umc2402和umc1042之间，遗传距离

分别为3.7 cM和1.5 cM，可以用于标记辅助选择育

种。此外，1994年周洪生等发现了光敏核雄性不育

材料CA507，遗传分析表明该材料的不育性可能受

到4对以上隐性基因控制，且对光周期敏感：短日

照条件下表现为雄性不育，长日照条件下表现为雄

性可育(邓迎海和周洪生, 1998)。玉米育种家通过常

规的杂交育种程序，可将光温敏不育基因导入不同

优良自交系，以育成不同遗传背景的光温敏核不育

系，从而有望为玉米“两系法”杂种优势利用开辟

一条新的途径。但是，由于光温敏雄性不育系易受

环境因素影响，育性不稳定，在玉米制种过程中存

在较大风险。 
综上所述，在玉米隐性核不育系的育种应用

上，前期传统技术的探索存在着标记性状不完全连

锁、诊断时期滞后、杂种优势不强、育性不稳定等

诸多问题，因此都没有在玉米育种和杂交种生产中
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广泛应用。随着生物技术的快速发展，通过转基因

技术和传统育种方法相结合，有望真正解决玉米隐

性核不育系的保持和繁殖问题，将其应用到杂交玉

米的育种实践，大大提高玉米杂种优势利用效率和

杂交制种水平。 

4 玉米隐性核不育系有效保持、繁殖和育种

应用的生物技术途径探索 
4.1 利用转基因技术解决玉米隐性核不育系的有效

保持问题 
    随着分子生物学的发展，部分隐性核不育系的

育性控制机理逐渐被阐明，核不育基因及其相应的

育性恢复基因被成功克隆(Albertsen et al., 1995, 2009; 
Wu and Hershey, 2011)，因此可以通过转基因的方法

恢复该不育系的育性。最先用到的策略是利用诱导

型启动子驱动的育性恢复基因(Ms)转化隐性核不育

系(Albertsen et al., 1995)。诱导性调控元件是能够应

答于诱导剂直接或间接激活下游基因表达的DNA序

列。当不存在诱导剂时，目标基因(Ms)不能被转录，

因此育性恢复基因编码的蛋白质(Ms)以非活性形式

存在，转基因植株表现为不育系性状；当存在诱导

剂时，目标基因(Ms)被转录激活，因此目标蛋白(Ms)
转化为有功能的活性形式，转基因植株表现为雄性

可育的保持系性状，可以自交结实。这里的诱导剂

可以是化学试剂，如蛋白质、代谢产物、生长调控

因子、除草剂等，也可以通过热、冷、盐或毒性元

素施加的生理胁迫等，主要取决于所用的诱导性调

控元件类型(Albertsen et al., 1995, 2009)。 

4.2 利用荧光蛋白技术解决转基因技术的标记性状

问题 
    转化载体一般包含筛选基因或者报告基因，用

于选择经过转化的植物细胞或组织。转基因技术的

筛选标记基因一般是赋予受体抗生素抗性或除草

剂抗性基因，常用的如卡那霉素抗性基因(NPTII)、
潮霉素抗性基因(Hyp)、草甘膦抗性基因(aroA)和草

丁膦抗性基因(Bar)等(Frame, 2006)。但是，这些筛

选基因的抗性性状只能在转基因后代生长过程中

表现出来，而不能在种子阶段进行筛选，诊断时期

滞后，因此独立作为不育基因的连锁标记不太合

适。而作为转基因植物报告基因的荧光蛋白，如绿

色荧光蛋白基因(GFP)、红色荧光蛋白基因(RFP)、
青色荧光蛋白基因(CFP)和黄色荧光蛋白基因(YFP)
等(Chalfie et al., 2004)，可以使转基因植物细胞具有

特异的颜色，因此可以通过荧光显微镜来选择。如

果这些荧光蛋白报告基因在种子特异表达启动子

的调控下，则可以在种子阶段通过荧光的有无筛选

不育系和保持系(转基因种子)，从而大大提高转基

因植株的选择效率。 

4.3 利用花粉失活策略解决转基因技术的基因漂移

问题 
   目前，针对转基因作物的最大争议在于其可能产

生的生态危险—基因漂移问题。而对于开花作物而

言，最佳的解决方案就是利用转基因作物的雄性不育

技术，使转基因元件不能通过花粉传播(Daniell, 
2002)。具体方案为使目标转基因与干扰花粉形成或

花粉功能的基因相连，如细胞毒素基因、甲基化酶基

因和生长抑制基因等。此外，特异干扰花粉中淀粉的

正常积累或者影响花粉中淀粉渗透平衡的基因也可

以，如使用雄性组织优先型启动子调控下的玉米a-淀
粉酶-1基因(ZmAA1)，导致花粉粒能量来源崩溃以及

花粉发育被遏制而产生不育(Young et al., 1994)。 

4.4 转基因技术与传统育种技术的完美结合—SPT
技术 

近年来，美国杜邦先锋公司发明了一种新型杂交

种子生产技术体系—SPT (Seed production technology)
技术，综合利用了转基因技术、荧光蛋白筛选技术

和花粉失活技术策略，有效地解决了玉米隐性核雄

性不育系的保持和繁殖问题(Hondred et al., 2009)。
其设计思路是利用现代生物技术，将玉米花粉育性

恢复基因、杀花粉基因和红色荧光蛋白标记基因组

合在一起，构建遗传转化载体，通过转基因技术，

导入到玉米隐性核雄性不育系中，从而恢复不育系

的育性并能有效繁殖，实现一系两用的目的(图2)。
该转基因株系自交后，产生50%的不育系种子(非红

色荧光种子)和50%的保持系种子(红色荧光种子)，
通过机械色选技术有效地将这两部分种子分离，正

常颜色种子可以繁殖为不育系，用于玉米杂交育种

和杂交制种；红色荧光种子自交产生其本身和正常

颜色不育系种子。 
 



 
分子植物育种(网络版), 2012 年, 第 10 卷, 第 1001-1011 页 
Fenzi Zhiwu Yuzhong (Online), 2012, Vol.10, 1001-1011 
http://mpb.5th.sophiapublisher.com 

1008 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
图2 通过转基因技术实现对隐性核不育系的有效保持、繁殖的原理图 
注: A: 转化载体核心元件结构图; B: 通过转基因技术实现隐性核不育系的保持和繁殖的原理示意图 
Figure 2 Maintaining and propagation of RGMS lines through transgenic technology   
Note: A: Structure of the transgenic construct pSPT; B: Schematic representation on maintaining and propagation of RGMS lines 
through transgenic technology 

 
通过分析公开的文献资料，我们认为实现SPT

技术的前提包括：(1)获得玉米隐性核不育系的花粉     
育性恢复基因。如前所述，目前成功克隆的玉米隐

性核不育基因非常有限，仅有ms22、ms26和ms45
三个，且都是被杜邦先锋公司克隆并专利保护的。

但是，目前国内外的玉米隐性核不育材料非常丰

富；同时，随着玉米基因组测序工作的进展，大量

的基因序列和分子标记信息为克隆相关不育基因

奠定了有力的技术和信息基础。(2)建立高效的玉米

遗传转化技术体系。实现SPT的关键技术手段是转

基因技术，而且理想的转基因株系需要从成千上万

的转基因事件优选而来，因此，高效的玉米转化技

术体系是必要条件。目前，国际上玉米遗传转化效

率普遍较低(Frame, 2006)，转化受体仅适于有限的

几种基因型(如HiII、A188等)，因此急需建立一种

高效的玉米遗传转化技术体系。(3)具有优势互补、

结构合理的人才队伍。实现SPT的整个过程，需要

分子标记技术、基因克隆、载体构建、遗传转化、

回交转育、生物安评等多方面的人才协作完成，是

现代分子生物学技术和经典遗传育种的完美结合，

对人才队伍的层次性、互补性、协作性要求很高。

这是目前大多数科研院所和高校的课题组不能独

立完成的，必须依靠大型的生物技术或种业公司。

随着国家对国内种业公司转基因技术生物育种的

加大支持，目前已经有部分实力较强的企业在这方

面进行尝试，希望很快能够看到具有完全自主知识
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产权的玉米SPT技术在国内企业产业化，为中国玉

米的杂种优势高效利用和整个玉米产业的快速发

展做出贡献。 

5 结语与展望 
玉米是杂种优势利用的最好的作物之一。在培

育高产、优质玉米杂交新品种的基础上，提高种子

纯度、降低制种成本是当前玉米生产上急待解决的

问题，而利用雄性不育系制种是提高玉米杂交种质

量最为有效的途径之一。迄今，利用玉米的核质互

作雄性不育系进行“三系法”制种，已获得了一定的

成功。“三系法”主要利用玉米的质核互作雄性不育

性，实施不育系、保持系和恢复系三系配套技术，

限制了杂交育种的资源利用率。同时，存在因细胞

质的单一化而容易遭受某些致病小种的毁灭性侵

染的潜在风险。而依赖于光温敏不育系的“两系法”
制种虽然在水稻上取得了成功，但是在玉米上由于

存在育性不稳定、易受光温环境影响等不利因素，

尚未见大面积利用。因此，建立一套遗传可控的、

不受环境影响的玉米核雄性不育技术体系，对玉米

优异杂交新品种培育和杂交种高效、低成本、无风

险制种，具有重大意义。 
玉米隐性核雄性不育材料是一种优异的种质

资源，但是由于纯合隐性核雄性不育系无法繁殖和

保持等问题，这类材料在实际生产上很少利用。尽

管科研工作者通过传统育种技术对其进行了多方

面的理论研究和应用尝试，如利用标记性状与不育

基因的紧密连锁关系，开发了粒色标记系统法、黄

绿苗连锁标记法和多花丝连锁标记体系等，但是由

于标记性状与不育基因连锁不完全、标记性状鉴定

困难、鉴定时期滞后等问题，这些探索性方法在玉

米生产上并没有得到推广应用。 
随着现代生物技术的迅速发展，部分玉米隐性

核雄性不育材料的不育机理逐渐明确，为分子设计

创制稳定的玉米核雄性不育系奠定了理论基础。通

过转基因技术和传统育种技术相结合，有望培育非

转基因的核雄性不育系，实现隐性核不育系材料的

有效保持和繁殖，从而建立一套基于玉米隐性核不

育系的高效杂交育种技术体系，提高玉米杂种优势

利用率，为确保我国种业乃至国家粮食安全提供科

技支撑。 
此外，上述的基于转基因技术的分子设计思路

在玉米上获得成功后，也可以推广到其它作物中，

如水稻、小麦、油菜等，开创我国主要农作物杂交

育种新途径，整体提升我国民族种业的科技创新能

力和核心竞争力。 
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