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洋葱细胞质雄性不育系选育研究进展
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摘　要 : 介绍了国内外洋葱细胞质雄性不育 (CMS) 系的选育及利用概况 ; 对洋葱细胞质雄性不育机

理和相关分子标记进行了综述 ; 在此基础上对洋葱雄性不育的研究提出了几点建议。
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Abstract: Cytop lasm ic male sterility ( CMS) is one of the most important materials to p roduce hybrid

seeds of many crop s. Advances of breeding and studies in onion (A llium cepa L. ) cytop lasm ic male sterility

are described in this paper, and the mechanism s and molecular markers of cytop lasm ic male sterility in onion

are summarized. A few p roposals on breeding and studies in onion cytop lasm ic male sterility are put forward on

the bases of reviews mentioned above.
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洋葱 (A llium cepa L. ) 又名圆葱、葱头 , 据记载已经有 4 000多年的栽培历史 (Hanelt, 1990)。

洋葱是两年生二倍体 (2n = 2x = 16) 植物 , 属于百合科 (L iliaceae) 葱属 ( A llium ) 作物。从分子水

平对多个百合科植物研究发现 , 与洋葱 (A. cepa ) 最近的种是 A. vavilovii, 没有发现野生的洋葱

(Havey, 1992)。根据 A. vavilovii和其他近缘种的分布情况 , Hanelt ( 1990) 认为洋葱起源于土库曼

斯坦和伊朗一带。

洋葱是最早育成并在生产上应用一代杂种的蔬菜作物之一 (王建军 等 , 2003)。洋葱一代杂种一

般能增产 20%～50% , 它的应用价值已被生产实践所证实。但是洋葱品种间经自然杂交产生的一代

杂种 , 不仅增产效果不稳定 , 增产不显著 , 而且一致性差。这种现象除了与一般品种群体内个体间的

遗传多样性有关外 , 还与自然授粉情况下双亲间的杂交率不高有关。研究发现洋葱不同品种在自然条

件下的杂交率为 5%～60% (谭其猛 , 1980)。可见 , 即使选育出性状优良的品种材料 , 但如果没有

雄性不育系作母本 , 生产的杂交种子增产性不稳定。

由于洋葱具有生长周期长 ( 22个月 )、自交衰退严重、无法进行大规模人工授粉、加代繁殖困

难、性状遗传复杂等特点 , 采用传统育种方法选育洋葱雄性不育系一般需要 10年左右的时间。因此 ,

虽然洋葱雄性不育性状早在 1936年被发现 , 但与其它农作物相比较 , 洋葱杂交品种很少。国内对洋

葱雄性不育的研究起步比较晚 , 到现在为止还没有选育出能广泛应用于生产的优良洋葱杂交品种。近

年来迅速发展的分子生物学技术已经在洋葱上得到了应用 , 并开发了与洋葱雄性不育相关的分子标

记 , 这将大大缩短洋葱雄性不育系的选育周期。
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1　洋葱细胞质雄性不育系的选育及利用

111　洋葱细胞质雄性不育系的选育和遗传分析

洋葱细胞质雄性不育系是生产洋葱杂交种子的关键材料。大部分从事洋葱育种的都致力于洋葱雄

性不育系的选育。吴光远于 1961年从 ‘南京黄皮’中发现了雄性不育株 , 并统计了群体内不育株所

占的比率 (谭其猛 , 1980) , 这是我国最早对洋葱雄性不育进行的研究 , 但是后续的工作未见报道。

山西省农业科学院蔬菜研究所刘洪炯研究员 1986年在 ‘太原红皮’品种中发现雄性不育株 , 经过 15

年的回交选育 , 于 2001年选育出不育率接近 100%的红皮洋葱胞质雄性不育系 ; 陕西省华县辛辣蔬

菜研究所高级农艺师同延龄 , 从 1989年开始洋葱细胞质雄性不育系的选育 , 于 2004年选育出可以利

用的黄皮洋葱雄性不育系 (同延龄 , 2005)。这些不育系均得以利用。然而到目前为止 , 这两个不育

系的遗传特征和胞质类型还未见报道。

国外洋葱细胞质雄性不育系的选育起步较早 , 研究比较深入。早在 1936年 Jones和 Em sweller

(1936) 在 ‘意大利红’品种中发现雄性不育株 , 后来又对控制雄性不育的基因进行了遗传分析

(Jones & Clarke , 1943) , 发现洋葱雄性不育是由细胞质决定的 , 其育性可以被一对细胞核显性基因

(M s) 恢复。此后 Berninger (1965) 在法国品种 ‘Jaune Paille des Venus’中发现了另一种细胞质雄

性不育系 , Schweisguth (1973) 对其进行了遗传分析研究发现 , 与 Jones和 Em sweller (1936) 的研究

不同的是 , 该雄性不育恢复性状由一对独立基因 (A) 和两对互补基因 (B和 C) 共同控制 , 复杂的

遗传特征和普遍存在的恢复基因使得该类型雄性不育系选育困难。一直以来很多研究者致力于发现新

的洋葱雄性不育源。Pathak和 Gowda (1993) 报道从印度当地洋葱品种 ‘Nasik W hite Globe’中发现

了新的雄性不育系 , 他用印度国内 50个品种与该不育系杂交 , 所有 F1都是雄性不育 , 随后又用包括

印度国内外总共 350个品种与其杂交 , 所有 F1仍然全部表现雄性不育。另外 , Havey (2000) 还了解

到日本 Shippo种子公司已经从日本当地品种中培育成功洋葱细胞质雄性不育系 , 并用此培育出了一

系列 ‘R ijnsburger’类型的杂交品种。目前还未见有关这两种新型的细胞质雄性不育系类型的鉴定报

道。

112　洋葱杂交育种概况

洋葱细胞质雄性不育系主要被用来培育洋葱杂交品种。世界上第一个应用于生产的洋葱杂交品种

是美国 1952年推出的 ‘Granex’品种 , 母本是从 ‘意大利红 ’中选育出的细胞质雄性不育系

( YB986A, B) , 父本是 1947年从西班牙引入美国的 ‘Temas Early Grano 502’品种的单株自交后代

( Irwin et al. , 2001)。此后从 1952—1997年美国共选育出 43个洋葱杂交品种。其中 1953年投入生产

的洋葱杂交品种最多 , 达 11个品种 ; 而 1988—1995年没有新的杂交品种 ( Irwin et al. , 2001)。而在

此期间 , 欧洲发达国家选育出少量洋葱杂交种 , 日本和韩国在 20世纪 90年代后陆续选育出用于生产

的洋葱杂交品种。

洋葱严重的自交衰退现象 , 使得经过多代回交和自交选育出的细胞质雄性不育系经济性状较差 ,

因此对洋葱品种资源的研究尤其重要。要选育出高产、优质、抗多种病害的优良洋葱杂交品种 , 必须

从更广泛的地区引进更多的优良品种 , 深入挖掘各品种资源的优良性状 , 甚至应该考虑采用远缘杂交

的方法创造新的种质资源。我国对洋葱品种资源的研究少见报道 , 在国家品种资源库中只有 70份洋

葱品种资源 (方智远 等 , 2004)。刘洪炯曾研究红皮洋葱杂交种 , 但未报道。其选育出的杂交种

‘晋宏六号’已经通过山西省农作物品种审定委员会认定。‘晋宏六号’和同延龄 (2005) 选育的黄

皮洋葱杂交种 ‘金罐 1号’、‘黄高早丰 1号’是我国第一批真正意义上的洋葱杂交种。然而由于品

种资源有限 , 这些杂交种在外观品质和抗病性方面与国外品种还有相当差距。
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2　洋葱细胞质雄性不育系的类型以及细胞学特征

211　洋葱细胞质雄性不育系的细胞学特征

很多研究者对洋葱细胞质雄性不育系花药败育特征进行观察发现 , 其细胞学特征都与绒毡层发育

有关。主要分为三类 : 一是绒毡层的提前解体 , 二是绒毡层的过度肥大 , 三是绒毡层的延迟解体。在

对所有洋葱细胞质雄性不育系花药败育的研究中 , 没有发现花粉母细胞的异常现象。第一种类型是

Tatebe (1952) 在从美国引到日本的 ‘Yellow Globe Danvers’品种中观察到的 , 他发现花药绒毡层在

花粉四分体之前解体 , 随后小孢子解体 ; 第二种败育类型在美国栽培种 ‘ Italian Red’、‘Scott County

Globe’ (Monosm ith, 1926; Peterson & Foskett, 1953) 和印度品种 ‘Maharashtra’( Patil et al. , 1973)

中都有报道 ; 第三种类型在 ‘Zittauer Gelbe’( Kobabe, 1958; V irnich, 1967) 和 ‘Kasticka’ ( J irik &

Novak, 1969) 中观察到。以上研究都未发现同一个不育系中有两种以上的绒毡层异常现象 , 然而

Holford等 (1991a) 在同一个不育系 (Ⅱ /3m s) 中发现了三种绒毡层异常现象 , 并且发现在上述的

前两种类型中 , 绒毡层的解体总是发生在小孢子产生异常现象之前 , 第三种类型小孢子的解体与绒毡

层的行为好像相对独立。上述观察结果表明 , 洋葱细胞质雄性不育是由于小孢子和绒毡层细胞之间相

互作用的异常行为产生的 , 不是任何组织单独行为的结果。

212　洋葱细胞质雄性不育系的类型及特点

洋葱细胞质雄性不育系根据细胞核中控制育性的基因 , 被分成 S型和 T型两种。S型不育由一对

隐性基因 (m sm s) 控制 , 由 Jones和 Em sweller (1936) 在 ‘意大利红’品种中发现 , 这是文献记载

的最早的洋葱细胞质雄性不育系 ; 而 T型不育受三对基因控制 : 一对相对独立的基因 (A ) 和两对互

补基因 (B和 C )。是 Berninger (1965) 在法国品种 ‘Jaune paille des venus’中首先发现。对洋葱 S

型不育系、T型不育系以及正常可育系 (N ) 的细胞质基因经 Northern杂交分析结果表明 , T型不育

系与可育系细胞质基因的相似性要高于 S型不育系。因此认为 T型不育系是由可育系细胞质基因直接

突变而来 , S型不育系可能是可育系细胞质摄入外来基因发育形成的 (Holford et al. , 1991b; Havey,

2000)。

与其它高等植物细胞质雄性不育的分类方法一样 , 洋葱细胞质雄性不育分类方法的主要根据是孟

德尔经典遗传学 , 只考虑了细胞核中控制育性恢复的基因的特点 , 忽略了细胞质基因特点和核质互作

方式 , 因此不够完善。比如关于在印度发现的新型不育系的归类就比较困难 , 因为其细胞质基因对细

胞核基因具有完全的抑制作用 , 按照传统遗传学方法无法对其分类 ( Pathak & Gowda, 1993)。随着

对更多品种资源的深入研究 , 有可能发现新的细胞质雄性不育类型。有关 S型、T型和这些新型细胞

质不育之间的关系目前还有待进一步研究。

3　洋葱细胞质雄性不育的分子机理

在高等植物中 , 细胞质雄性不育是普遍存在的现象。Laser和 Lersten (1972) 对 20个科 47个属

共 140多个种的细胞质雄性不育进行总结后发现 , 有 50%的细胞质雄性不育是自然发生的 , 有 20%

的是种内杂交的结果 , 剩下的是由种间杂交产生的 (Levings, 1990)。众多的研究结果表明植物细胞

质雄性不育与线粒体基因异常有关 ( Kaul, 1988; Hanson & Folkerts, 1992; D ragoeva & A tanassov,

2001)。在花药发育的关键时期 , 通过交换、缺失或插入产生的各种重组的线粒体基因扰乱了线粒体

的正常功能 , 变异的线粒体基因和核基因相互作用影响小孢子发育 , 从而产生雄性不育。

在洋葱细胞质雄性不育细胞质中 , 存在多种基因变异方式。Satoh ( 1998) 发现线粒体 cob基因

的起始编码上游区域 (从 - 53到 - 523) 有一段叶绿体基因的插入 , 并推测该插入导致了洋葱细胞质

雄性不育 , 但是与该嵌合基因有关的生理生化过程还需要进一步研究。在洋葱不育系的叶绿体基因中
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也发现了区别于可育系的稳定变异 (Havey, 1995) , 不育系和可育系的 tRNA 2L eu和 tRNA 2Thr基因中

间有不同大小的片段插入 , 且重复数不同 , 这些变异是否会影响亮氨酸 (Leu) 和苏氨酸 ( Thr) 的

转运 , 目前没有相关报道。这些叶绿体和线粒体的变异基因与核基因的关系也有待于进一步研究。

细胞质中已知的这两个变异是否直接导致了洋葱雄性不育 , 目前仍不清楚 , 但是在细香葱中发现

的一种细胞质雄性不育机制可能也存在于洋葱中 , 因为细胞学观察发现 , 细香葱 CMS1的花药绒毡层

行为和小孢子解体方式与洋葱 S2CMS类似 , 并且在洋葱细胞质雄性不育系中扩增出了与细香葱 CMS1

中相同的部分特定片段 ( orfA501) ( Engelke et al. , 2003)。在细香葱中 , 导致细胞质雄性不育的嵌

合基因 (762 bp) 是由 a tp6片段与 orfA501连接后插入到 a tp9中形成的。该嵌合基因包含 3个阅读

框 , 分别编码 260 (29 kD)、248 (2715 kD ) 和 167个氨基酸 (19 kD ) 的蛋白质 , 在雄性不育植株

中前两个蛋白质水平与正常植株中相似 , 但是最后一个蛋白质水平远低于正常植株 , 并且在转录过程

中受到细胞核恢复基因的影响 ( Engelke & Tatlioglu, 2004)。有关该阅读框在洋葱细胞质雄性不育中

的重组方式以及对其它基因的影响目前还没有相关报道。

4　洋葱细胞质雄性不育相关分子标记

411　洋葱细胞质雄性不育细胞质分子标记

洋葱雄性不育细胞质类型的分子标记经历了两个阶段 : 限制性片段长度多态性标记和基于特定基

因的 PCR标记。Courcel等 (1989) 最早采用 RFLP法对 S和 T型不育系的线粒体和叶绿体基因进行

研究 , 获得了可以区别洋葱 S型和 T & N型的细胞质 RFLP标记。随后这种方法被 Holford等

(1991b) , Havey (1993) 和 Satoh等 (1993) 应用并使用了更多的限制性酶和探针 , 证明了不育系细

胞质中存在与保持系和恢复系不同的序列多态性 , 并把这些分子标记用来鉴定洋葱雄性不育系胞质类

型。随着分子生物学的发展 , 研究者又建立了基于线粒体 ( Satoh, 1998) 和叶绿体 (Havey, 1995;

Kwang2Soo et al. , 2006) 特定基因变异的快速 PCR鉴定方法 , 并且他们所建立的标记在不同的细胞质

基因上。由此可见洋葱雄性不育细胞质基因变异分布的广泛性。由于 T型不育系与正常可育系在细

胞质基因上差异很小 , 用以上研究者的方法无法区分开来。Engelke等 (2003) 报道通过 PCR方法分

别对线粒体 cob基因和 orfA501阅读框进行扩增 , 结合这两个基因扩增产物的多态性 , 可以将 S、T和

N型三种胞质区分开来。

412　洋葱细胞质雄性不育恢复基因的分子标记

洋葱细胞基因组的巨大性和遗传的复杂性 (Labani & Elkington, 1987; A rumuganathan & Earl,

1991) 使得对控制洋葱雄性不育基因的研究显得比较困难 , 而一些精细的基因分析方法和更多限制

性酶的出现 , 促进了研究者对洋葱恢复分子标记的研究。King等 (1998) 首先采用随机扩增多态性

DNA (RAPD) 和限制性片段长度多态性 (RFLP) 方法 , 以 58个 F3代群体为材料 , 对多个性状作

图 , 将控制 S型雄性不育的基因定位在 B群的两个 RFLP标记之间 〔AOB ( 14 cM ) ; AP I65 ( 15

cM )〕。这个区域被定位在第二条染色体上 (Martin et al. , 2005)。

由于上述分子标记所用的群体较小 , 使得对于恢复位点的分子标记密度小 , 遗传距离大 , 实用性

不高。Gokce等 ( 2002 ) 又以相同的材料 , 较大的群体为研究对象 , 采用扩增片段长度多态性

(AFLP) 和限制性片段长度多态性 (RFLP) 方法对与 M s连锁的区域进行精细作图 , 获得了 3个与

M s位点紧密连锁的具有多态性的 RFLP标记 , 连锁距离分别为 019、117和 816 cM , 其中 AOB272是

与 M s位点最接近的 RFLP标记。根据这个结果 , GÊkÔe和 Havey (2002) 在两个开放授粉的洋葱群体

内 , 以 AOB272标记为辅助工具 , 尝试选择保持系 , 但发现该标记与保持系几乎没有关联。作者认为

可能是因为在长久的开放授粉环境下 , AOB272标记与 M s位点之间已经进行了充分的染色体交换。

因此只用该分子标记无法准确地选出保持系。尽管如此 , 该恢复基因的标记对洋葱保持系的选育仍具
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有非常重要的意义。

5　讨论

由于洋葱生长周期长 , 基因组规模庞大 , 有关洋葱细胞质雄性不育的研究较其他蔬菜作物滞后 ,

特别是不同类型细胞质雄性不育的详细分子机制 , 还有很多疑问需要探索 ; 虽然 Gokce等 ( 2002)

建立的标记与 M s位点的距离只有 019 cM , 但是随后的研究 ( GÊkÔe & Havey, 2002) 发现利用该标

记还是无法准确的选择保持系 , 因此应该继续研究与 M s位点连锁更紧密的分子标记 ; 到目前为止 ,

还没有发现任何有关控制洋葱细胞质雄性不育的恢复基因 ; 另外有关 S型、T型和印度发现的新型不

育系 ( Patil et al. , 1973) 之间的关系尚不清楚 , 这个问题的解决有助于理解细胞核和细胞质基因之

间的互作方式。

由于现在使用的洋葱细胞质雄性不育类型有限 , 杂交种细胞质趋于单一化 , 具有发生和传播大规

模病虫害的潜在危险 , 应在更广泛的品种内选育雄性不育系。然而我们对从中国地方品种中选育出的

几个雄性不育的细胞质类型的初步鉴定发现 , 与目前广泛应用于杂交种生产的一样 , 它们都属于 S型

或者 T型 , 可见导致洋葱雄性不育的细胞质自然变异是相对有限的 , 采用远缘杂交、细胞质融合甚

至工程雄性不育的方法创造新的不育系是否能扩大不育胞质的多态性有待于进一步研究。
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