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摘要 通过对甘蓝型油菜隐性细胞核雄性不育系9012AB及其临保系T45与来源不同的几个自交系和常

规品种杂交和测交后代的遗传分析,提出了隐性细胞核雄性不育系9012AB的新遗传模式,即育性受2对育性基

因 Ms3和Rf控制。其中 Ms3有2个等位基因,Ms3为野生型显性可育基因,ms3为隐性不育基因;Rf位点存在3
个复等位基因,Rfc为野生型可育基因,Rfa为突变恢复型可育基因,而Rfb为突变不育基因,三者的显隐性关系

为Rfa>Rfb>Rfc。按照这一遗传模式,9012AB可育株基因型为 Ms3ms3RfbRfb,不育株基因型为 ms3ms3
RfbRfb;临保系基因型为 ms3ms3RfcRf c;恢复系基因型为 Ms3Ms3_ _或_ _RfaRfa。
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  安徽省农业科学院陈凤祥研究员于1991年发

现了一种新的甘蓝型油菜隐性细胞核雄性不育材料

9012AB,并提出了该不育系育性控制的三基因互作

模式:育性受2对重叠隐性不育基因和1对隐性上

位抑制基因互作控制,当不育基因隐性纯合而抑制

基因处于非隐性纯合条件下可导致植株不育,其它

条件下植株则均正常可育,由此可实现油菜核不育

三系化种子生产。其不育系的基因型为1/2ms3
ms3ms4ms4RfRf+1/2Ms3ms3ms4ms4RfRf,临保

系的基因型为 ms3ms3ms4ms4rfrf,恢复系的基因

型为Ms3Ms3_ _ _ _,或_ _Ms4Ms4_ _ [1-3]。上海农

科院孙超才选育的20118A和贵州省油菜研究所张

瑞茂选育的118A也符合这一遗传模式[4-5]。
根据这一遗传模式,可实现隐性核不育杂交种

生产的三系配套,克服了隐性核不育杂交种生产时

需大面积拔除母本行中50%的可育株的问题。基

于该不育系统的优良核不育三系杂交种在过去十多

年中陆续审定和大面积推广(皖油系列,部分核优系

列,沪油杂系列,向农03,部分绵油系列),隐性核不

育的三基因互作模式及其三系配套的应用模式已获

得广泛的认可。因为发现这一重要的核不育系统,
创造性地提出其遗传模式并成功实现其生产应用,

陈凤祥等获得了2007年度国家技术发明二等奖。
三基因互作遗传模式能够较好地解释9012AB

的育性遗传现象,并成功地在生产实践中得到验证。
然而,随着遗传分析的深入,发现该遗传模式难以解

释所有的遗传现象。本研究是在对笔者所在的课题

组及前人试验数据分析的基础上,对三基因互作模

式作出修正,提出了甘蓝型油菜隐性细胞核雄性不

育系9012AB的育性受2对独立隐性基因控制的新

模式。

1 材料与方法

1.1 试验材料

甘蓝型油菜隐性细胞核雄性不育系9012AB
(9012A:ms3ms3ms4ms4RfRf,9012B:Ms3ms3ms4
ms4RfRf,安徽省农科院陈凤祥研究员提供)以及

9012R(9012B自交后代中选育出的育性正常且自

交无分离的单株,基因型为 Ms3Ms3ms4ms4RfRf);

T45是9012A的临保系,基因型为 ms3ms3ms4ms4
rfrf(笔 者 所 在 实 验 室 选 育);隐 性 核 不 育 系

RG206AB是笔者所在实验室新选育的隐性细胞核

雄性不育系,其兄妹交保持1∶1育性分离,可育株

自交表现可育与不育3∶1分离,不育株与T45测
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交后代全不育,可育株与9012A测交后代育性分离

比为1∶1;206A、195-14A、987A、303A是甘蓝型油

菜Polima细胞质雄性不育温敏型不育系(笔者所在

实验室选育),其中206A与195-14A是通过小孢子

培养技术所得的DH系;ZS4R、ZS9、ZS72、HY15是

来源不同的4个甘蓝型油菜常规品种(系),其中

ZS4R是笔者所在实验室通过小孢子培养选育的具

有中双4号遗传背景的Polima恢复系,ZS9(中双9
号)是中国农科院油料所选育的一个双低常规品种,

ZS72(浙双72)是浙江省农科院作物所选育的一个

双低常规品种,HY15(沪油15)是上海市农科院作

物所选育的一个双低常规品种。
1.2 试验方法

分别用9012A、T45与206A、195-14A、987A、

303A、ZS4R、ZS9、ZS72、HY15杂交,F1套袋自交并

分别与9012A 和 T45测交;RG206B与9012R杂

交,F1随机套袋自交。各世代凡有育性分离,均调查

育性分离比并用卡平方测验验证。

2 结果与分析

2.1 T45 及 9012A 与来源不同的 8 个材料杂交后

代的遗传分析

  2008-2009年先后以T45、9012A为母本分别与

8个材料杂交,F1全部正常可育,套袋自交获得各个

F2群体,其中ZS4R只有与9012A杂交的F2群体。
对T45与各材料杂交F2代的育性调查发现,

只有与ZS9杂交F2中出现13∶3的育性分离(本
文中所有育性比均指可育株与不育株数目的比),
而其余6个材料的 F2代均无育性分离(表1所

示)。按照三基因互作模式,只有ZS9在Rf 位点

为显性纯合(RfRf),其基因型为 Ms3Ms3ms4ms4
RfRf 或 者 ms3ms3Ms4Ms4RfRf,而 ZS72、195-
14A、987A、206A、303A和 HY15在Rf 位点均为

纯合隐性(rfrf)。ZS4R由表2中编号为2-13的

测交组合可推断在Rf 位点的基因型也为纯合隐

性(rfrf)。
表1 T45及9012A与8个材料杂交后F2代育性表现1)

Table1 FertilitysegregationsoftheF2populationsfromthecrossesbetweenT45or9012Aand8materialsofBrassicanapusL.

编号

Number
组合

Combination
可育株

MF
不育株

MS
适合分离比(χ2)MF∶MS(χ2)

3∶1(χ2) 13∶3(χ2) 15∶1(χ2) 61∶3(χ2)
1-1 (T45×ZS72)F2 >500 0
1-2 (T45×195-14A)F2 >500 0
1-3 (T45×987A)F2 >500 0
1-4 (T45×303A)F2 >500 0
1-5 (T45×HY15)F2 >500 0
1-6 (T45×ZS9)F2 691 154 20.327 0.120 204.759 617.794
1-7 (T45×206A)F2 >500 0
1-8 (9012A×ZS72)F2 656 137 24.821 1.036 162.663 508.436
1-9 (9012A×195-14A)F2 672 154 17.459 0.001 214.439 638.038
1-10 (9012A×987A)F2 782 168 26.728 0.640 210.028 645.951
1-11 (9012A×303A)F2 780 158 32.842 2.113 177.876 565.785
1-12 (9012A×HY15)F2 716 146 29.457 1.742 166.214 526.709
1-13 (9012A×ZS4R)F2 534 119 15.633 0.087 157.739 476.231
1-14 (9012A×ZS9)F2 562 191 0.075 22.066 466.315 1199.089
1-15 (9012A×206A)F2 763 42 166.967 95.882 1.294 10.274

 1)χ20.05,1=3.84;MF:Malefertileplants;MS:Malesterileplants(下表同 Thesameasbelow).

  对9012A与各材料杂交F2代育性调查发现,与

ZS9杂交的F2代育性符合3∶1分离比,显著偏离

13∶3、15∶1或61∶3;与ZS72、195-14A、987A、

303A、HY15和 ZS4R 杂 交 的 F2 代 育 性 均 符 合

13∶3的分离比,显著偏离3∶1、15∶1或61∶3(如
表1所示)。按照三基因互作模式,可进一步推断

ZS9的基因型为Ms3Ms3ms4ms4RfRf或者ms3ms3
Ms4Ms4RfRf,其余各材料基因型均为 Ms3Ms3ms4
ms4rfrf 或者 ms3ms3Ms4Ms4rfrf。而9012A与

206A杂交的F2代育性则显著偏离3∶1、13∶3和

61∶3的分离比,完全符合15∶1的分离比(如表1
所示),则可推断其在Ms3、Ms4和Rf位点上均为显

性纯合,基因型为Ms3Ms3Ms4Ms4RfRf。然而这与

之前推断的206A 在抑制基因位点为纯 合 隐 性

(rfrf)的结论相矛盾。
2.2 测交后代的遗传分析

对T45与部分材料杂交的F1与9012A测交后

代的育性调查发现,除206A的后代出现3∶1的育

362
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性分离比外,其余测交后代育性分离比均符合1∶1;

9012A与部分材料杂交的F1与T45测交,后代均符

合3∶1的育性分离比;T45与部分材料杂交的F1
与T45回交,后代均全可育(如表2所示)。按照三

基 因 互 作 模 式,可 推 断 ZS72、195-14A、ZS4R、

303A、HY15这5个材料在2个不育基因位点Ms3、

Ms4只存在一个位点的显性,而抑制基因位点为

(rfrf),即基因型为 Ms3Ms3ms4ms4rfrf 或者 ms3
ms3Ms4Ms4rfrf,而206A基因型为Ms3Ms3Ms4Ms4
rfrf。

表2 T45及9012A与部分F1测交后代育性表现

Table2 Fertilitysegregationsofthetestcrosspopulations

fromsomeF1sandtheirparentsT45or9012A

编号

Number
测交组合

Testcross
可育株

MF
不育株

MS

适合分离比 (χ2)
MF∶MS(χ2)

1∶1(χ2)3∶1(χ2)
2-1 9012A×(T45×ZS72) 165 158 0.111 99.815
2-2 9012A×(T45×195-14A) 137 151 0.781 117.041
2-3 9012A×(T45×987A) 89 89 0.005 60.674
2-4 9012A×(T45×303A) 46 44 0.011 28.681
2-5 9012A×(T45×ZS4R) 22 23 0.088 17.785
2-6 9012A×(T45×HY15) 75 76 0.026 53.035
2-7 9012A×(T45×206A) 60 21 17.827 0.103
2-8 (9012A×ZS72)×T45 24 7 8.258 0.011
2-9 (9012A×HY15)×T45 41 12 14.792 0.057
2-10 (9012A×195-14A)×T45 31 13 6.568 0.273
2-11 (9012A×ZS4R)×T45 28 8 10.027 0.037
2-12 (T45×303A)×T45 >40 0
2-13 (T45×ZS4R)×T45 >40 0
2-14 (T45×206A)×T45 >40 0

2-15
(9012A×206A)
F2s1-81)×T45

>40 0

 1)F2s1-8.F2中8个不育株EightmalesterileplantsinF2.

如表2中2-15所示,在9012A与206A杂交F1
的3个单株套袋自交的F2群体中,共发现了8株不

育株。用T45对这8个单株测交,发现各测交后代

均全不育,没有出现育性1∶1分离的株系,表明F2
中所有不育株均为9012A 类型的纯合型不育株

(ms3ms3ms4ms4RfRf)。依据三基因互作模式,如
果206A中Rf位点为隐性纯合(rfrf),则F2中理论

上应该有2/3的不育株与T45测交出现1∶1的分

离,1/3的出现全不育。相反,只有206A中Rf 位

点为显性纯合(RfRf)的条件下,F2中不育株与T45
测交后代才会出现全不育。因此,按照三基因互作

模式,DH系206A在Rf 位点上的基因型为纯合显

性RfRf。然而,这与上述测交推断的206A抑制基

因位点为纯合隐性(rfrf)的结论相矛盾。

2.3 隐性核不育系 RG206AB 与 9012R 的等位性

分析

  2009年春,在RG206AB中挑选7株可育株与

9012R杂交,同年夏繁于各F1中随机挑选8株套袋

自交并获得F2。2009年秋播种每个F1的8个单株

的F2种子。2010年春随机调查了来源于3个F1后
代的24个F2群体的育性分离情况(表3)。结果显

示,来源于每个F1后代的8个F2群体中,只有3∶1
和15∶1的育性分离,而没有出现全可育的群体。
而且,所有的F2群体中,3∶1和15∶1的2种育性

分离比符合1∶1(11∶13)的分离(χ2=0.375)。上
述结果表明,RG206B中的可育基因位点与9012R中

的可育基因 Ms3不等位,为另外一个可育基因,即

RG206AB的基因型应为1/2ms3ms3ms4ms4RfRf+
1/2ms3ms3Ms4ms4RfRf。结合表2中编号2-7组合

的结果,再次充分证明206A中至少有2个隐性核

不育基因位点为显性。按照三基因互作模式,结合

前 述 分 析 结 果,206A 的 基 因 型 为 Ms3
Ms3Ms4Ms4rfrf或Ms3Ms3Ms4Ms4RfRf,但两者

表3 RG206B与9012R杂交F2群体育性表现

Table3 FertilitysegregationoftheF2populations

fromthecrossbetweenRG206Band9012R

组合

Combination

自交单株编号

Numberof
selfcrossplants

可育株

MF
不育株

MS

适合分离比(χ2)
MF∶MS(χ2)

3∶1(χ2)15∶1(χ2)

(RG206B-1×
9012R)F2

3-1-1 82 26 0.012 55.555
3-1-2 82 5 16.187 0.172
3-1-3 164 8 36.907 1.048
3-1-4 235 15 47.125 0.086
3-1-5 118 7 24.066 0.235
3-1-6 53 15 0.176 26.368
3-1-7 146 42 0.574 80.346
3-1-8 127 7 26.905 0.448

(RG206B-2×
9012R)F2

3-2-1 219 12 47.274 0.638
3-2-2 208 56 1.823 98.327
3-2-3 257 83 0.035 188.314
3-2-4 256 72 1.468 135.336
3-2-5 230 90 1.838 257.613
3-2-6 188 11 39.210 0.322
3-2-7 274 14 61.226 1.200
3-2-8 317 16 71.361 1.446

(RG206B-3×
9012R)F2

3-3-1 243 62 3.306 100.773
3-3-2 72 8 8.817 1.333
3-3-3 232 70 0.442 144.834
3-3-4 251 74 0.748 148.554
3-3-5 299 17 63.835 0.571
3-3-6 193 12 39.065 0.143
3-3-7 123 9 22.313 0.008
3-3-8 221 67 0.375 139.392

462
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总是相互矛盾的。
2.4 新遗传模式的设想

通过分析 T45及9012A与206A、ZS72、195-
14A、987A、303A、ZS4R、HY15、ZS9杂交后代及

部分测交后代的育性分离比例,发现三基因互作模

式在解释材料206A基因型时出现自相矛盾的结

果。因此,为合理解决这一矛盾,有必要对该模式做

出修正。鉴于206A这一材料的特殊遗传现象,笔
者认为所谓的显性Ms4基因型实际上是与Rf位点

等位的第3种基因型。以前认为的只存在显性和隐

性基因型的Rf 位点实际上具有3个复等位基因。

Rf位点在206A相关的不同杂交组合中既出现显

性基因型又出现隐性基因型,则是由于不同的复等

位基因的组合而产生的。基于这一设想,笔者认为

9012AB的育性受2对育性基因 Ms3和Rf 共同控

制,只有二者均处于不育突变型的条件下才能导致

雄性不育,而其中单独一个基因位点正常即可使育

性恢复。显性的 Ms3为野生型可育基因,其隐性等

位基因型ms3为不育突变型。Rf 位点存在3个等

位基因位点,分别为Rfa、Rfb和Rfc,其中Rfc为

野生型可育基因,Rfa为突变型恢复性可育基因,而
Rfb为突 变 型 不 育 基 因,三 者 的 显 隐 性 关 系 为

Rfa>Rfb>Rf c。在 ms3隐性纯合(ms3ms3)且
Rf 位点为纯合的Rf bRf b或者为Rf bRf c条件

下,植株表现雄性不育;其他条件下,植株均表现为

正常的雄性可育。
按照该新模式,本研究中测交验证的大多数育

种材 料 如 ZS72、195-14A、987A、303A、ZS4R、

HY15的基因型为 Ms3Ms3Rf cRf c,为完全正常

型;中双9号与206A的基因型则分别为 Ms3Ms3
RfbRf b和Ms3Ms3RfaRf a,二者均为Rf 位点的

突变型;临保系的基因型为 ms3ms3Rf cRf c,为
Ms3位点突变型;9012A 等纯合不育系基因型为

ms3ms3RfbRf b,为双位点突变型。
新遗传模式和三基因互作模式均能合理解释

ZS72等基因型为 Ms3Ms3Rf cRf c的材料和ZS9
等基因型为Ms3Ms3RfbRf b的材料的各种杂交测

交后代的育性分离比。但只有新遗传模式能够合理

解释206A相关的后代育性分离结果。根据新模式

下各材料的基因型推测,206A与T45杂交,F2代不

会出现育性分离,但其F1与9012A测交会出现3∶1
的育性分离。9012A与206A杂交,F2代中只会出现

1/16的不育株,基因型为 ms3ms3RfbRf b,因此其

与T45测交后代全不育,F1与9012A测交也会出现

3∶1的育性分离。从9012A与206A杂交后代群体

中分离出的兄妹交1∶1分离、可育株自交3∶1分离

的不育系有2种,分别为 ms3ms3RfbRfb×Ms3ms3
RfbRfb和 ms3ms3Rf bRf b×ms3ms3Rf aRf b。
前者为9012AB基因型,而后者则为本研究中用到

的不育系RG206AB基因型。对RG206AB中可育

基因位点的等位性分析结果与该推论结果完全吻

合。新遗传模式下各种不同基因型材料与T45和

9012A杂交、测交的理论分离比如表4所示(考虑对

比列出)。
表4 9012A及T45与不同纯系杂交

F2及测交后代理论育性分离1)

Table4 FertilitysegregationratiooftheF2andthe

testcrosspopulationsfromthecrossesbetween9012Aor

T45andsomepurelinesofBrassicanapusL.

组合

Combination

育性分离比

Fertilitysegregationratio
F1 F2 9012A×F1 F1×T45

9012A×Ms3Ms3RfcRfc AF 13∶3 1∶1 3∶1

9012A×Ms3Ms3RfbRfb AF 3∶1 1∶1 1∶1

9012A×Ms3Ms3RfaRf a AF 15∶1 3∶1 3∶1

9012A×ms3ms3RfaRf a AF 3∶1 1∶1 1∶1

9012A×ms3ms3RfcRfc AS - - 1∶1

T45×Ms3Ms3RfcRfc AF AF 1∶1 AF

T45×Ms3Ms3RfbRfb AF 13∶3 1∶1 3∶1

T45×Ms3Ms3RfaRf a AF AF 3∶1 AF

T45×ms3ms3RfaRf a AF AF AF AF

 1)AF.全可育 Allfertile;AS.全不育 Allsterile.

3 讨 论

3.1 遗传模式提出的可靠性分析

无论是陈凤祥等[1-2]提出三基因互作隐性核不

育遗传模式,还是李树林等[6]发现的甘蓝型油菜显

性核不育2对基因互作的遗传模式,提出的证据均

来源于某一适合的育性分离比。然而在进行育性分

离比的适合性分析时,要确保所推断适合比率的准

确性,除了减小试验误差,选择合适的群体大小更为

重要。陈凤祥等当时提出三基因互作模式时,所推

断出的部分育性分离比既符合一个比例又符合另一

个比例的主要原因是分离群体太小。本研究通过分

析9个大于600的F2分离群体,结合临保系测交及

纯合型不育系测交结果,推出的遗传模式是比较可

靠的。笔者所在实验室对 RG206AB中可育基因

(原来认为是 Ms4)的定位结果亦充分证明,Ms4与
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Rf位于甘蓝型油菜基因组中的同一个遗传区间内,
二者紧密连锁的标记可以在2个定位群体中通用(尚
未公开发表),进一步证明新遗传模式是可靠的。

复等位模式解释白菜显性核不育以及甘蓝型油

菜显性核不育的遗传已有相关报道[7-8],并先后从应

用和基因定位角度得到证实[9-10]。本研究中Rf 位

点的复 等 位 遗 传 规 律 与 显 性 核 不 育 系609AB、

Rs1046AB的完全一致。有趣的是,对于Rs1046AB
等宜3A类型的显性核不育系,相当长的时间内曾

被广泛认为是受1对显性不育基因和1对显性上位

抑制基因互作控制,只是最近几年的研究才发现以

前的遗传模式是错误的。

1对隐性不育基因和1对复等位的显性基因控

制的甘蓝型油菜隐性核不育遗传模式从物种进化角

度上也比三基因互作模式更容易理解。根据2对基

因互作模式,Ms3 和Rf 基因可能是在雄配子发育

某个特定时期同时发挥功能的关键基因,其中一个

基因突变为不育基因时,另一个基因完全弥补其功

能缺失,从而完成正常的雄配子体发育。这样的互

补有效地降低了物种进化过程中不利突变造成的危

害,保证物种的正常繁殖。本研究中杂交和测交的

材料虽然数量较少,但仍然发现大多数育种材料在

Ms3 和Rf位点均是正常型,只有个别材料分别在

其中1个位点发生突变,与进化过程中的突变是小

概率事件这一规律相吻合。在9012AB不育系的育

种过程中,发现天然临保系的筛选非常困难,说明

Ms3 位点在进化过程中发生突变的概率很低。而在

自然进化或者人工选择过程中,9012A型不育性状

只有在Ms3 和Rf两个突变位点集合到一个个体中

才可能出现,发生的概率更低。
当然,本研究提出2对基因互作模式的前提是

Ms4与rf不是拟等位基因,否则,2种遗传模式均能

解释本研究所发现的遗传现象。但本研究也发现,
基于三基因互作模式分析随机选取的8个材料,6
个材 料 基 因 型 为 Ms3Ms3ms4ms4rfrf,1 个 为

Ms3Ms3ms4ms4RfRf,1 个 为 Ms3Ms3 Ms4 Ms4
RfRf,这也从侧面证明 Ms4与rf 不可能是拟等位

基因,否则正常基因型 Ms3Ms3Ms4Ms4rfrf 在进化

过程中由于 Ms4与rf 极少发生重组,Ms3Ms3Ms4
Ms4rfrf 的基因型频率将占绝对比例,而实际上正

好相反。随着不育基因的克隆和功能验证及代谢水

平的进一步研究,新的遗传模式将得到进一步的验

证与考验。

3.2 复等位模式与三系配套

按照新遗传模式,9012AB不育系同样可以实

现类似于三基因互作模式的三系配套的杂种优势利

用模式(图1)。而且,由于育性只受2对基因控制,
在准确分析亲本基因型的前提下,采用杂交或回交

转育纯合型不育系与临保系将更容易。Ms3 与Rf
(或称为Esp)位点已实现精细定位[11-12],不久将克

隆这2个基因,定位和克隆过程中产生的可用于分

子标记辅助选育的标记将加快隐性核不育纯合两型

系与临保系的选育,进而加快三系配套与杂种优势

利用。

图1 隐性核不育三系制种模式

Fig.1 Thegeneticmodelof3lineforhybrid
seedproductiononRGMS

  本研究在陈凤祥、孙超才、张瑞茂先后发现甘蓝

型油菜三基因互作隐性核不育基础上,提出新的复

等位遗传模式,无疑是一个很大的挑战,有待于检

验。
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ANovelGeneticModelforRecessiveGenicMale
SterilityLine9012ABinRapeseed(BrassicanapusL.)

DONGFa-ming HONGDeng-feng LIUPing-wu
XIEYan-zhou HEQing-biao YANGGuang-sheng

NationalKeyLaboratoryofCropGeneticImprovement,Huazhong
AgriculturalUniversity,Wuhan430070,China

Abstract Thegeneticmodelofarapeseedrecessivegenicmalesterilityline9012ABwasre-evulat-
edbytraditionalgeneticanalyses.Geneticanalysisresultsshowedthatthemalesterilityof9012Aiscon-
trolledbytwoindividualloci,i.e.Ms3andRf.TherearetwoallelesattheMs3locus,thedominantwild
typealleleMs3isthefertileallele,whileitsrecessiveallelems3thesterileone.Threeallelesarefoundat
theRflocus,individuallyRfa(mutationrestorationallele),Rfb(mutationsterileallele)andRfc(wild
typefertileallele),withthedominancerelationshipofRfa>Rfb>Rfc.Accordingtothisnewmodel,

thegenotypeof9012A,9012BanditstemporarymaintainerlineT45isMs3ms3RfbRfb,ms3ms3RfbRfb

andms3ms3RfcRfc,respectively.Similarly,thegenotypeofrestorationlineisMs3Ms3_ _or_ _RfaRfa.
Keywords BrassicanapusL.;geneticmalesterility;geneticmodel;multiple-alleles
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