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空间环境诱发玉米细胞质雄性不育突变体的遗传分析 

张采波, 袁国钊, 汪静, 潘光堂, 荣廷昭, 曹墨菊 

四川农业大学玉米研究所, 教育部作物基因资源与遗传改良重点实验室, 雅安 625014 

摘要: 从返回式卫星“实践八号”搭载的 08-641 和 18-599 两份玉米自交系后代选育出 3 份雄性不育突变体,  

在不同地点、不同年份、不同季节进行种植观察, 鉴定其育性表现, 通过测交、反交及回交对不育性状的遗传

特性进行分析。结果表明: 3 份不育突变材料均能稳定遗传, 属可遗传的细胞质雄性不育类型。恢保关系测定和

特异引物 PCR 扩增结果显示, 3 份不育材料均属玉米 C 型细胞质雄性不育类型, 但 3 份不育材料在恢保关系上

存在一定差异, 推测它们可能分别属于玉米 C 型细胞质雄性不育的不同亚组。这些不育材料的发现, 丰富了雄

性不育胞质的遗传基础, 在玉米不育化制种中具有一定应用价值。 
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625014, China 

Abstract: Three maize male sterile mutants were obtained from the offsprings of two maize inbred lines 18-599 and 

08-641, which were carried into space by the Shijian 8 Satellite. The stability of male sterile expression was observed in 

different locations, years, and seasons. In order to analyze the genetic characteristic of male sterility, testcross, backcross 

and reciprocal cross were made with these male sterile plants. The results showed that the male sterility character was stable 

in different locations, years, and seasons, and the sterility was inheritable. Because the maintainer lines and restorer lines for 

these sterile materials were found, and there was no male sterile plant separated among the reciprocal cross F2. Thus, we 

concluded that these mutants could be cytoplasmic male sterile. Combining the results of male fertility restoration test and 

PCR analysis, we could conclude that the three male sterile mutants were classified into the CMS-C type in maize. Owing 

to their difference in fertility restoration, these mutants may belong to different subgroups of CMS-C type. The discovery of 

the three male sterile mutants increased the genetic diversity of CMS-C type, improved the tolerance to Bipolaris maydis, 

and laid a foundation for extensive application of CMS-C in seeds production. 
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植物在有性繁殖过程中不能产生正常花药、花

粉或雄配子的遗传现象称为雄性不育(Male sterility)。

根据其遗传特点, 雄性不育可分为由细胞核基因控

制的核不育(Nuclear male sterility, NMS)以及由细胞

核和细胞质基因共同控制的核质互作雄性不育, 也

称细胞质雄性不育(Cytoplasmic male sterility, CMS)。

雄性不育广泛存在于植物界, 已在 43 科、162 属、

320 个种和 297 个种间杂种中发现了雄性不育现象[1], 

并且这个数目还在不断增加。雄性不育是遗传研究

和育种利用的宝贵资源, 对杂种优势的广泛利用起

到了巨大的推动作用 [2, 3], 在作物群体遗传改良和

多基因聚合等方面可以作为桥梁载体[4]。自 20世纪

70 年代玉米小斑病T小种在美国爆发流行以来, 人

们开始把注意力转到选育新的不育胞质源和加强对

细胞核雄性不育的利用研究[5~7]。 

空间诱变育种是指利用返回式卫星或高空气球

将作物种子带到太空, 利用太空特殊的环境使生物体

产生变化, 引起生物体DNA序列结构变化和染色体畸

变, 进而导致生物体性状发生改变, 经地面种植选育

新种质、培育新品种的作物诱变育种新技术[8~10]。它

具有诱变效率高、变异幅度大、育种周期短、无环境

污染等特点, 在当今植物育种中发挥着重要的作用。

自 1987年以来, 我国共进行了 23次 70多种植物的空

间搭载实验, 诱变选育出一系列高产、优质、多抗的

水稻、小麦、番茄、青椒、芝麻等作物新品种[11, 12]。

利用空间诱变成功选育玉米细胞核雄性不育突变体的

研究已有报道[13~15], 但关于从卫星搭载玉米种子后代

中获得细胞质雄性不育突变体的研究尚未见报道。 

四川农业大学玉米研究所于 2006 年选送优良

玉米自交系在“实践八号”卫星上进行搭载实验, 从

中获得 3 份雄性不育突变材料, 本文对 3 份雄性不

育突变材料从田间育性表现、恢保关系测定、正反

交遗传分析及特异引物的 PCR扩增等方面进行了初

步鉴定和遗传分析。该不育材料的发现, 丰富了玉

米雄性不育胞质的遗传基础, 拓宽了雄性不育的研

究内容, 为进一步推进不育化制种在玉米杂种优势

中的利用奠定了基础。 

1  材料和方法 

1.1  实验材料及卫星搭载处理 

将玉米自交系 08-641、18-599种子一分为二, 一

份留在地面保存作对照, 另一份于 2006年 9月 9日

利用返回式卫星“实践八号”搭载 , 通过“长征二号

丙 ”运载火箭发射到指定的太空轨道 , 在近地点

187 km、远地点 463 km的轨道上运行 15 d后, 返回

地面。 

用于测交、恢保关系测定及正反交遗传分析的

玉米自交系有: 5022、Mo17、自 330、48-2、18白、

RP125、478、ES40、自凤-1、恢 313、凤可-1、广

10-2和 A619。 

1.2  方法 

1.2.1  田间试验 

2007年将空间搭载回收种子与对照种子同时种

植于四川农业大学多营农场。根据各自交系的种子

量, 处理种子分别种植 25~40 行, 对照种子分别种

植 10行, 行长 3 m, 行距 0.80 m, 单粒播种, 田间精

细管理。卫星搭载回收种子的处理当代记为 SP1, SP1

自交后代记为 SP2, SP2自交后代记为 SP3, 其余依次

类推。 

1.2.2 育性鉴定 

育性鉴定采用田间鉴定和室内花粉镜检相结合

的方法。田间育性鉴定采用Duvick[16]提出的 5 级育

性鉴定标准, 于散粉期分 3 次逐株进行育性鉴定; 

室内用 1%的I-KI染色, 镜检花粉粒的可染性。 

1.2.3  不育性状稳定性及遗传特性分析 

对不育株及其测交后代, 分别在四川多营、云

南西双版纳两地进行种植, 观察其育性表现。以不

育株为母本, 同区可育株和其它自交系为父本进行

杂交 , 对杂交 1 及其自交或回交后代进行育性调

查。同时, 以自交系ES40、08-641和RP125为母本, 

以不育株与自 330 测交F1育性完全恢复的植株为父

本进行反交, 观察反交F1、F2的育性表现。根据测交

后代育性表现, 参照郑用琏

F

[17]提出的玉米细胞质雄

性不育分类标准, 分析不育材料所属胞质类型。 

1.2.4  不育胞质特异引物 PCR 扩增 

根据玉米CMS-C、CMS-T和CMS-S的线粒体特

异序列分别设计不育胞质特异引物, 引物的DNA序

列受专利保护 [18~20]。取不育株和可育株幼嫩叶片 , 

采用DNAquick Plant System试剂盒提取DNA, 同时
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年将该不育株上收获的种子进行种植 (区号为

c8782), 结果出现育性分离 , 不育株分别用同区可

育株授粉保种和其它自交系测交保种。2008年在自

交系 18-599的 SP2代发现 c8613小区出现一雄性不育

植株, 用自交系 5022 测交保种; 在自交系 08-641 的

SP2代发现 c8396小区出现多个雄性不育株, 不育株分

别用同区可育株授粉保种和其它自交系测交保种。 

提取 3 个已知细胞质类型的不育材料CMS-TMo17、

CMS-CMo17 和CMS-SMo17 的基因组DNA, 将提取的

玉米基因组DNA稀释至 20 ng/µL。PCR扩增体系为

25 µL, 包括模板DNA 1 µL、10 mmol/L特异引物 1 

µL、10 mmol/L dNTPs 0.4 µL、10×buffer 2.5 µL、25 

mmol/L的MgCl2 1.5 µL和 5 U/µL的Taq酶 0.2 µL, 加

ddH2O至 25 µL, 加矿物油 1~2滴。PCR扩增程序为: 

94℃ 2 min; 94℃ 30 s, 55℃ 1 min, 72℃ 1 min, 30

个循环; 72℃ 10 min。PCR扩增产物用 1%的琼脂糖

凝胶电泳检测。 

不育株小穗的花药干瘪, 无花药外露(图 1)。用

1%的KI-I染色, 镜检花粉粒的可染性(图 2), 不育株

花药内基本无花粉粒或有少数不可染的畸形花粉粒, 

可育株花药内充满正常可染的花粉粒。 
2  结果与分析 

2.2  不育材料的育性遗传特性分析 
2.1  不育材料的选育 在四川雅安和云南西双版纳分别种植不育株的

不同测交后代。不育材料 c8396A、c8782A与 RP125

的测交后代以及不育材料 c8613A与 5022 的测交后 

2007 年在自交系 18-599 处理当代(SP1)中发现

一雄性不育突变株, 用同区可育株授粉保种, 2008 

 

 
 

图 1  可育株与不育株的雄穗特征 

 

 
 

图 2  不育株和可育株的花粉镜检结果 
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代, 在不同地点、不同季节种植均表现为完全不育。

由此可见, 3份不育材料的育性表现不受环境条件影

响, 均属可遗传的雄性不育突变。 

 分别以 3 份不育材料为母本, 以自交系 5022、

Mo17、自 330、48-2、18 白、RP125、478、ES40

为父本进行测交, 测交后代分别在四川雅安和云南

西双版纳种植, 育性调查结果见表 1。由表 1 可知, 

自交系 5022对不育材料 c8613A表现为保持不育性, 

Mo17、RP125 对不育材料 c8396A 表现为保持不育

性, RP125 对不育材料 c8782A 表现为保持不育性; 

自 330 对不育材料 c8396A、c8782A 均表现为育性

完全恢复; 5022、48-2、18 白等自交系与不育材料

c8396A、c8782A的测交后代则表现不同程度的育性

分离。说明自交系 5022为不育材料 c8613A 的保持

系, RP125 为不育材料 c8396A 和 c8782A 的共同保

持系, 自 330为不育材料 c8396A和 c8782A的共同的

恢复系。由于 3份雄性不育材料均能找到完全保持系, 

故推测 3份不育突变体可能为细胞质雄性不育。 

选取不育材料测交后代不育株出现比例较高的组

合, 用原父本继续回交得到回交一代(BC1), BC1的育性

表现见表 2。从表 2可知, 5022对不育材料 c8613A仍

表现为育性完全保持; RP125对不育材料 c8396A仍表

现为育性完全保持性, 5022、Mo17与不育材料 c8396A

的回交一代出现较高比例的不育株; 478、RP125对不

育材料 c8782A 表现育性完全保持, ES40 与不育材料

c8782A的回交一代出现较高比例的不育株。  
 

表 1  不育材料与自交系测交 F1 的育性表现 

云南 四川 

育性表现 育性表现 组合 
总株数 

Ⅰ Ⅱ Ⅲ Ⅳ Ⅴ
总株数 

Ⅰ Ⅱ Ⅲ Ⅳ Ⅴ 

C8613A×5022 28 28 0 0 0 0 22 22 0 0 0 0 

C8396A×5022 68 68 0 0 0 0 50 28 3 9 0 10 

C8396A×Mo17 11 11 0 0 0 0       
C8396A×自 330 55 0 0 0 0 55 31 0 0 3 0 28 

C8396A×48-2 50 9 0 4 0 37 42 7 0 6 0 29 

C8396A×18白 28 26 1 1 0 0 22 17 0 3 0 2 

C8396A×RP125 24 24 0 0 0 0 13 13 0 0 0 0 

C8782A×5022 66 58 1 5 1 1 100 53 0 16 0 31 

C8782A×Mo17 71 39 9 12 0 11 53 6 0 18 0 29 

C8782A×48-2 70 11 14 4 0 41 50 3 0 8 0 39 

C8782A×478 78 73 0 3 0 2 51 26 5 18 0 2 

C8782A×自 330 73 0 0 0 0 73 44 0 0 0 0 44 

C8782A×ES40 33 28 1 4 0 0 27 22 0 5 0 0 

C8782A×18白 16 15 0 0 0 1 49 23 0 5 0 21 

C8782A×RP125 68 68 0 0 0 0 37 37 0 0 0 0 

注: Ⅰ、Ⅱ、Ⅲ、Ⅳ、Ⅴ为 Duvick提出的玉米雄花 5级育性标准, “”表示组合缺失, “A”表示不育株, 以下各表同。 

 
表 2  不育材料与自交系回交(BC1)的育性表现 

育性表现 
组合 总株数 

Ⅰ Ⅱ Ⅲ Ⅳ Ⅴ 

c8396A×50222 48 42 0 5 0 1 

c8396A×Mo172 25 24 0 1 0 0 

c8396A×18白 2 20 14 0 2 0 4 

c8396A×RP1252 15 15 0 0 0 0 

c8782A×50222 29 16 0 1 0 12 

c8782A×Mo172 27 9 0 5 0 13 

c8782A×48-22 27 11 1 1 0 14 

c8782A×4782 27 27 0 0 0 0 

c8782A×ES402 29 27 2 0 0 0 

c8782A×RP1252 24 24 0 0 0 0 

c8613A×50222 25 25 0 0 0 0 

注: 自交系上标数字表示回交次数, 以下各表同。 
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将 BC1代中不育株出现比例较高的组合继续回

交, 得回交二代(BC2), BC2育性表现见表 3。5022、

Mo17与不育材料 c8396A的回交二代植株表现为完

全不育或高度不育, ES40与不育材料 c8782A的回交

二代植株均表现为完全不育。回交得到 3 份不育材

料对应的稳定保持系, 即不育材料 c8613A的保持系

为 5022, 不育材料 c8396A的保持系为 5022、Mo17

和 RP125, 不育材料 c8782A的保持系为 478、ES40

和 RP125。不育材料 c8396A与 c8782A对应的保持

系不完全相同, 推测它们可能属于不同组别的细胞

质雄性不育类型。 

为进一步研究不育材料 c8396A和 c8782A的不

育特性在其它细胞质背景下的表现, 本研究以自交

系 08-641、ES40、RP125 为母本, 以上述不育材料

和自 330测交后代育性完全恢复的 F1植株为父本进

行杂交, 记为反交 F1。种植反交 F1均为完全可育, 将

其自交得到反交 F2, 反交 F2育性调查结果见表 4。

由表 4 可知, 在云南和四川分别种植反交 F2均无不

育株出现。前述研究表明, RP125为不育材料 c8396A

和 c8782A的完全保持系, ES40为不育材料 c8782A

的完全保持系, 但以 08-641、RP125、ES40 为母本

进行反交, 后代均未出现不育性状分离, 表明不育

性状遗传受正反交效应影响, 说明供试材料为典型

细胞质雄性不育遗传类型。 

2.3  不育材料的恢保关系鉴定 

按照郑用琏[17]提出的依据恢复专效性原理对我

国玉米细胞质雄性不育进行分类的标准, 本研究特

选用自凤-1 和恢 313 为测验系, 因凤可-1、广 10-2

和A619为玉米CMS-C的恢复系, 故本研究也用来进

行恢复性测定。恢保关系测定结果见表 5, 以恢 313

为父本的杂交后代均表现为完全不育, 以自凤-1 为

父本的杂交后代均表现为完全可育。参照郑用链[17]

提出的细胞质雄性不育胞质分类标准, 可推断 3 份

不育材料均属于C型细胞质不育类型。凤可-1、广

10-2 和A619 对不育材料c8613A、c8396A和c8782A

也均表现为育性恢复。 

2.4  不育材料所属胞质类别的PCR鉴定 

为进一步从分子水平验证 3 份不育材料所属不

育胞质类别, 本研究分别提取 3 份不育材料不同转

育世代、不同核背景下的基因组 D N A ,  利用

CMS-C、CMS-T、CMS-S的特异引物对供试材料进 
 
表 3  不育材料与自交系回交(BC2)的育性表现 

育性表现 
组合 总株数 

Ⅰ Ⅱ Ⅲ Ⅳ Ⅴ 

c8396A×50223 18 18 0 0 0 0 

c8396A×Mo173 28 25 3 0 0 0 

c8396A×RP1253 26 26 0 0 0 0 

c8782A×RP1253 28 28 0 0 0 0 

c8782A×4783 24 24 0 0 0 0 

c8782A×ES403 25 25 0 0 0 0 

c8613A×50223 25 25 0 0 0 0 

 
表 4  反交 F2 的育性表现 

云南 四川 

育性表现 育性表现 组合 
总株数 

Ⅰ Ⅱ Ⅲ Ⅳ Ⅴ
总株数 

Ⅰ Ⅱ Ⅲ Ⅳ Ⅴ 

[ES40×(c8396A×自 330)]F2 87 0 0 0 0 87 110 0 0 0 0 110

[08-641×(c8396A×自 330)]F2 95 0 0 0 0 95 109 0 0 0 0 109

[RP125×(c8396A×自 330)]F2 100 0 0 0 0 100 112 0 0 0 0 112

[ES40×(c8782A×自 330)]F2 91 0 0 0 0 91 109 0 0 0 0 109

[08-641×(c8782A×自 330)]F2 87 0 0 0 0 87 112 0 0 0 0 112

[RP125×(c8782A×自 330)]F2 105 0 0 0 0 105 111 0 0 0 0 111
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表 5  不育材料的恢保关系测定  

                          父本

母本 
自凤-1 恢 313 凤可-1 广 10-2 A619 

(c8613A×5022)A B A B   

(c8613A×50222)A B A B   

(c8396A×c8396)A B A   B 

(c8396A×5022)A B A B B B 

[(c8396A×c8396B)A×R08]A B A B B 

(c8396A×50222)A B A B B B 

(c8782A×c8782B)A B A B B B 

(c8782A×5022)A B A B B B 

[(c8782A×c8782B)A×18-599]A B A B B B 

(c8782A×50222)A B A B B B 

注:  “A”表示不育; “B”表示可育。 

 
行 PCR扩增。3对特异引物的多重 PCR扩增结果见

图 3, 由图 3可知, 待测不育材料的多重 PCR扩增结

果与 CMS-C Mo17的扩增结果一致。利用 3对特异引

物分别对供试材料进行单引物 PCR 扩增结果见图

4。由图 4 可知, 待测不育材料的 PCR 扩增条带与

CMS-C Mo17 的扩增条带一致, 片段大小为 600 bp, 

明显区别于 CMS-T(435 bp)和 CMS-S(950 bp)。多聚

PCR和单引物的 PCR扩增结果均表明待测不育材料

属 C 型细胞质雄性不育类型, 这与田间恢保关系测

定结果一致。 

3  讨 论 

本试验以玉米自交系 08-641和 18-599为诱变材 

料, 利用返回式卫星“实践八号”进行搭载处理, 从

诱变后代中选育出 3 份雄性不育材料, 经恢复专效

性鉴定, 结合特异引物的PCR扩增, 初步认为 3份不

育突变材料均属于玉米C型细胞质雄性不育类型。进

一步以对供试不育材料表现为保持的自交系为母本, 

以不育材料与测验系杂交表现育性恢复的F1为父本, 

进行反交, 反交F1和反交F2均未出现雄性不育植株, 

雄性不育性状在正反交后代的差异表现充分说明供

试不育材料为细胞质雄性不育遗传类型。从空间诱

变后代成功选育玉米细胞核雄性不育的研究已有报

道[13, 15], 但从空间诱变后代成功选育玉米细胞质雄

性不育的研究本文尚属首次报道。 

本研究发现利用细胞质特异引物对不育材料进 

 

 
 

图 3  3 对特异引物的多重 PCR 扩增结果 
1: (c8613A×5022)A; 2: (c8613A×50222)A; 3: (c8613A×50223)A; 4~6: (c8396A×c8396)A; 7: (c8396A×5022)A; 8: (c8396A×50222)A; 9: (c8396A× 
50223)A; 10~12: (c8782A×c8782)A; 12~15: (c8782A×5022)A; 16: 08-641; 17: 18-599; 18: Mo17; 19,20: CMS-C Mo17; 21,22: CMS-T Mo17; 23: 
CMS-S Mo17; 24: Marker。 
 

 
 

图 4  单引物 PCR 扩增结果 
1: (c8613A×5022)A; 2: (c8613A×50222)A; 3: (c8613A×50223)A; 4~6: (c8396A×c8396)A; 7: (c8396A×5022)A; 8: (c8396A×50222)A; 9: 
(c8396A×50223)A; 10~12: (c8782A×c8782)A; 12~15: (c8782A×5022)A; 16: 08-641; 17: 18-599; 18: Mo17; 19,20: CMS-C Mo17; 21,22: CMS-T Mo17; 
23: CMS-S Mo17; 24: Marker。1~20泳道: CMS-C引物; 21,22泳道: CMS-T引物; 23泳道: CMS-S 引物。 
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行 PCR 鉴定, 多聚 PCR 和单引物 PCR 扩增均可起

到相同的效果, 而多聚 PCR 则具有简便快捷的特

点。对待测不育材料进行特异引物的 PCR 扩增时, 

不育胞质的扩增结果不因核背景及转育世代的不同

而有所差别, 可见不育胞质特异引物的 PCR 扩增不

受核背景及转育世代的影响。 

通常认为空间诱变后的 SP2、SP3是变异性状出

现的主要世代, 而本研究分别从 SP1、SP2中成功选

育出细胞质雄性不育突变体, 并且从 SP1和 SP2中选

育出的细胞质雄性不育突变材料存在一定差异, 可

能分别属于玉米 C 型细胞质的不同亚组。这些不育

材料的成功创制丰富了玉米不育化制种的种质基础, 

为利用 CMS-C进行不育化育种创造了条件。利用新

选细胞质雄性不育同属玉米 CMS-C类群, 又分别属

于不同亚组的特点, 既可以较为容易地找到它们共

同的保持系和恢复系, 又可通过混合使用以增加细

胞质的异质性和多样化, 防止和避免优势生理小种

的出现及专化侵染, 为进一步推进玉米 CMS-C在不

育化制种中的广泛利用提供保障。 
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