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普通小麦 T 型
、

V 型和 K 型细胞质

雄性不育系花粉败育机理的细胞学研究

李传友 孙兰珍
(山东农业大学农学系

,

泰安 27 1 0 1 8)

摘 要 从细胞学的角度对小麦 8 3 (2 1 )3 5 核背景的 T 型
、

V 型和 K 型 细胞质雄性不育系的花粉

败育机理进行了研究
。

发现三类不育系的小抱子发生过程基本正常
,

T 型不育系的花粉主要在小

抱子后期发生败育
,

以典败型和圆败型为主
; V 型不育系的花粉主要在小饱子后期至二细胞花粉

期败育
,

以圆败型和浅染败型为主 ; 而 K 型不育系的花粉主要在二细胞花粉后期至三细胞花粉期

败育
,

以浅染败型和深染败型为主
。

药室合并现象普遍发生是 T 型不育系花药的一个突出特点
,

而

V 型和 K 型人育 畏花药各壁层的发育是正常的
。

核质发育关系不协调是不育系花粉败育的根本原

因
。

细胞学观察红 果可 以作为不育细胞质类型划分的一项参考指标
。

关键词 小麦 细饱质雄性不育性 同核异质 花粉败育 细胞学

在杂种小麦研究中
,

利用最 多的是具有提莫菲维 (T
.

t
lm oP he 二ii) 细胞质 的 T 型不育 系

(c m s 一T )
。

但三十多年的应用研究表明
,

T 型不育系存在恢复源狭窄
、

种子皱缩
、

发芽率低等缺

点
,

致使 T 型杂种小麦至今未能在生产上大面积推广应用
。

杨天章等在 日本学者 T su n w ak iK
.

等研究工作的基础上
,

把中国 lB / IR 类型品种的细胞核分别置换到粘果山羊草 (A e
.

kot sch yi )

和偏 凸山羊草 (A e
.

ve nt

~
a) 的细胞质中

,

育成 了 K 型 (。m s 一

K )和 V 型 (c m s 一 V )小麦雄性不育

系
。

初步研究表明
, C m s 一K 和 C m s 一 V 恢复源广

,

恢复度高
,

种子饱满
,

克服了 T 型不育系的主要

缺点
,

在杂种小麦研究中具有广阔的应用前景川
。

许多学者对 T 型不育系的花粉败育过程进行 了细胞学观察
,

认为 T 型不育系花粉败育的

关键时期是小抱子后期[a]
。

但关于 K 型和 V 型不育系的花粉败育过程
,

尚未见报道
。

本文以一

组 同核异质系为材料
,

对 T
、

V
、

K 三类不育系的花粉败育过程进行了细胞学 比较观氮
、 ,

并对三

类不育系的花粉败育方式作了较为详尽的描述
。

1 材料和方法

观察材料为一组同核异质系 T 8 3 (2 1 ) 3 5A
、

V 8 3 (2 1 ) 3 5 A
、

K s3 (2 1 ) 3 5 A 和 5 3 (2 1 ) 3 5 B
。

四

19 9 5 一 11 一 0 8
.

收稿
。
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者核遗传背景相 同而细胞质来源不同
。

19 9 年 12 月中旬至 1 9 9 3 年 1 月中旬
,

温室材料取样
。

从旗 叶露尖至花期
,

每日 (或隔 日)

选 取发育一致 的健壮分孽穗
,

经 C ar no y 液 (冰醋酸
:

95 %酒精 一 1 :

3) 固定 8一 2 4h
,

后转入

7。%酒精置 4 ℃冰箱保存
。

1 9 9 3 年 4 月至 5 月
,

大 田材料取样
,

方法同上
。

采用常规石蜡制片

法制片
,

海登汉氏铁矾一苏木精染色
。

部分材料用醋酸洋红压片法观察
。

19 9 3 年 5 月
,

从大 田采集临近开花的小花 (成熟花粉粒期 )
,

取出花药
,

以碘一碘化钾溶液

染色压片
,

观察花粉粒 中淀粉积 累的情况
。

1 9 9 4 年 5 月
,

重复该项工作
。

2 洁果与分析

2
.

I T 型不育系

T 型不育系小抱子母细胞的形态及减数分裂活动一般是正常的
。

小袍子 四分体及早期小

抱子的形态与保持系大体相似
。

虽然在小袍子发生过程中也观察到一些异常现象
,

如小抱子母

细胞粘连成原生质团而死亡 (附图一 2 )
、

小抱子母细胞退化 (附图一 3 )
、

药室分化不良 (附图一

4) 等
,

但这些异常现象毕竟是少数
,

不是造成雄性败育的主要原因
。

可以肯定
,

T 型不育系小抱

子发生过程基本正常
,

但绝大多数具大液泡的小抱子不能完成第一次有丝分裂
,

即不能进 入雄

配子体发育阶段而败育
,

只有极少数能够发育到二细胞花粉初期或中期
。

因此 T 型不育系花

粉败育的关键时期是小抱子后期 (小袍子大液泡期或单核靠边期)
。

值得注意的是 T 型不育系花粉的败育首先从细胞质开始而后才是细胞核
。

细胞质随同液

泡一起发生强有力的收缩
,

质壁分离
,

这是花粉败育开始的标志 (附图一 9 )
。

以后
,

细胞质染色

变浅
,

逐渐解体最终消失
。

核的解体要晚于细胞质
,

当细胞质解体近完毕时
,

核 尚可见及
,

但已

显著变小
,

呈高度凝缩状态 (附图一 9 )
。

有时甚至看到个别小抱子细胞质 已相当稀薄
,

而核仍在

分裂中
。

细胞质和细胞核解体后
,

剩下的只是空壳花粉
。

由于败育时花粉壁加厚的程度不 同
,

最终 T 型不育系的花粉有的呈三角形
、

帽状等各种不规则的形状
,

有的呈圆形 (附图一 1 0 )
。

药室合并现象普遍发生是 T 型不育系花药的一个突出特点
。

保持 系的花药都为四个药

室
,

而 T 型不育系的花药则有四室
,

三室
,

二室
,

甚至一室
,

其中以 二室和三室较普遍
。

T 型不

育系花药药室数的减少
,

一种情况是花药发育早期药室发生时药室数就 定下 (附图一 1 )
,

另一

种情况是药室发生合并造成 的
。

经常可以看到药室合并的过渡情形 (附图一5
,

6 )
,

并看到药室

二次合并现象 (附图一 7
,

8 )
。

连续切片观察表明
,

药室合并通常是 由花药两端向中部逐渐进行
。

合并后的药室多呈不规则的形状
,

其中的小抱子散乱分布
,

呈急剧解体状态 (附图一 6 )
。

值得一提的是
,

T 型不育系药室合并现象非常普遍的实验结果与席湘媛 [5j 的观点一致
。

而

北京大学生物系图则认为 T 型不育系药室合并仅是个别现象
。

这可能与研究材料的基因型不

同有关
,

可见核遗传背景对 T 型不育系花粉败育的细胞学特征是有一定影响的
。

2
.

Z V 型不育系

V 型不育系的小抱子发生过程正常 (附图一 n 一 1 4 )
,

但与 T 型不育系不同的是
,

V 型不

育系的绝大多数小抱子能够进入雄配子体发育阶段
。

这些小饱子顺利地完成了第一次有丝分

裂
,

形成一个营养细胞和一个生殖细胞
,

但生殖细胞不能进入有丝分裂而败育 (附图一 1 5 )
。

因

此
,

V 型不育系花粉败育的关键时期是小抱子末期至二细胞花粉期
。
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V 型不育系花粉在小抱子末期的败育通常是细胞质先于细胞核而解体
,

这与 T 型不育系

花粉的败育方式相似
。

而二细胞花粉的败育则从生殖细胞开始
,

一般是生殖核先发生异常
,

核

膜破裂
,

释放出染色较深的核物质
。

接着营养核也显示不正常
,

形成不定形的染色质团块
。

随

后
,

细胞质也解体
。

这样
,

整个原生质团染色逐渐变浅直至消失
,

最后形成具萌发孔的空壳花

粉
。

还有近 50 %的花粉败育较晚
,

败育前营养细胞和细胞质已发挥了部分功能
,

积 累了少量淀

粉颗粒和其它营养物质
,

这样的花粉能够部分染色 (附图一 15
,

1 6 )
。

花药壁层的发育与保持系相似
。

中层和绒毡层发育正常并能适时解体
。

我们认为
,

在光镜

水平
,

至少从细胞形态上
,

看不出花药壁层发育异常与 V 型不育系花粉败育之间的必然联系
。

2
.

3 K 型不育系

与 T 型
、

V 型相 比
,

K 型不育系花粉败育时期最晚
。

观察表明
,

K 型不育系的小饱子发生

过程及二细胞花粉期以前的花粉发育过程与保持系基本相似 (附图一 1 7 )
。

85 %以上的花粉在

二细胞花粉期或三细胞花粉期发生败育
。

花粉在即将成熟前走向败育是 K 型不育系的突出特

点
。

这是否正是 K 型不育系易恢性较好的原因「’习
,

值得深入探讨
。

压片观察表 明
,

K 型不育系的花粉败育主要是由于核行为的异常造成的
,

表现为
:
(1) 部分

花粉在生殖细胞分裂前显示败育迹象
,

生殖核和营养核先后解体
,

核物质被抛 出而逐渐消解
;

(2) 有一些花粉
,

生殖细胞能够进入有丝分裂
,

但在分裂过程中常见到染色颗粒外渗现象
,

或长

期停滞于中期状态
,

而营养细胞败育迹象不明显
; (3) 还有一定比例的花粉

,

生殖细胞能够完成

有丝分裂
,

形成近乎正常的三细胞花粉
,

但 田间套袋自交结果表明
,

这些 花粉仍然没有受精能

力
。

在上述几种情况下
,

细胞质败育不 明显
,

花粉中积累了较多的内含物
,

能够染色 (附图一 1 8
,

1 9 )
。

同 V 型不育系一样
,

K 型不育系花药壁层的发育是正常的
。

看来这两类不育系花粉败育

的原因更有可能在花粉细胞内部
。

2
.

4 三类不育系成熟花粉的碘一碘化钾染色反应

在植物雄性不育性研究中
,

常以碘一碘化钾染色反应来鉴定花粉育性
。

根据败育花粉的碘

一碘化钾染色反应及外观形态
,

在借鉴前人工作的基础上
,

作者把小麦 T
、

V
、

K 三类不育系的

花粉划分为以下几类
:

典败型
:

败育发生在小抱子形成单核花粉粒时期
。

花粉空批
,

皱缩
,

呈三角形
,

帽状等各种

不规则的形状
。

碘一碘化钾染色不着色
。

圆败型
:

败育发生在小抱子后期至二细胞花粉前中期 (尚未积 累淀粉粒 )
。

花粉呈圆球形空

壳状
。

碘一碘化钾染色不着色
。

浅染败型和深染败型
:

败育主要发生在二细胞花粉后期至三细胞花粉期
。

花粉较饱满或饱

满
,

呈圆球形
。

碘一碘化钾反应表现程度不同的染色
。

由于花粉走 向败 育的先后有差异
,

其中

所含淀粉粒的多少不同
,

为 了区别
,

把这种类型的败育花粉又细分为浅染败型和深染败型
。

表 1 中列出了三类不育系成熟花粉的碘一碘化钾染色反应结果
。

可 见
,

三类不育系的花粉

在发育过程中
,

败育和异常在各个阶段都有发生
,

但 T 型不育系的花粉以典败型和圆败型为

主 (附图一 1 0 ) ; V 型不育系的花粉 以 圆败型和浅染败型为主 (附图 一 16 ) ; 而 K 型不育系的花

粉以浅染败型和深染败型为主 (附图一 1 9 )
。

这 同时验证 了上述细胞学观察的结果
,

即三类不育

系花粉败育的关键时期不同
。
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表 1 三类不育系成熟花粉的碘一碘化钾染色反应

不育系

类型
材料

检查

花粉数

典败型 圆败型 浅染败型 深染败型

花粉数 % 花粉数 % 花粉数 % 花粉数 %

T 型

V 型

T 8 3 (2 1 ) 3 5A

V 8 3 (2 1 ) 3 5 A

V 1 4 9 A

K 型 K 8 3 (2 1 ) 3 5 A

K 1 4 9 A

2 0 7 6 8 8 4 4 2
.

6

1 2 8 3 1 3 4 1 0
。

4

4 6 1 7 8 4 6 1 8
.

3

1 4 6 6 3 9 2
.

7

3 3 6 6 2 0 8 6
.

2 24 1 7
.

14 8

6 1 4

2 2 6 5

5 8 4

1 2 0 8

7

4 7

4 9

3 9
。

8

3 5
.

9

0

5 4

2 1 5

8 0 3

1 7 0 9

.

⋯
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3 讨论

3
.

1 核一质发育关系不协调与不育系花粉的败育

实验中注意到小麦不育系花粉细胞核一质发育关系不协调的种种表现
,

如 T 型不育 系的

花粉败育从细胞质开始
,

K 型不育系的花粉由于核行为的异常而败育等
,

这促使我们从不育系

花粉细胞核一质关系不协调的角度探讨花粉败育的原因
。

细胞核和细胞质是细胞生存必不可少的两个部分
。

在一个生活细胞中
,

除了核遗传系统

外
,

还有胞质遗传系统 (主要包括线粒体遗传系统和叶绿体遗传系统等 )
。

这两个遗传系统有相

对独立的一面
,

更有相互联系
、

相互渗透
、

相互影响的一面
。

在同源核一质组合的情况下
,

不管

是小麦属的普通小麦
、

提莫菲维小麦
,

还是山羊草属的粘果山羊草
、

偏凸山 准草
,

由于长期的进

化过程形成了非常协调一致的核一质关系
,

植株发育正常
,

花粉可育
。

但当把普通小麦的细胞

核置换到后三种细胞质中时
,

固有的协调一致的核一质关系被打破
,

花粉发育过程中核一质之

间不能够正常进行信息交流
,

从而导致了花粉的败育
。

生物技术的发展为揭示核一质发育关系不协调而引起花粉败育的具体过程提供 了实验手

段
。

有资料表明
,

T 型不育系花粉败育前线粒体的结构和功能发生了缺陷[2,
‘习

。

Q u et ier 报道 T

型不育系和保持系线粒体 D N A ( m t D N A )的限制性酶切电泳图谱显著不同 [8j
。

Ri ca rd 用分子

杂交技术证明 T 型不育系和保持系的线粒体基因组存在差异川
。

司智海等发现
,

孕穗期 T 型

不育系和保持系线粒体翻译产物不同川
。

我们对 K 型
、

V 型不育系的 m t D N A 进行了 R FL P 分

析
,

发现这两种不育系的线粒体基因组在组成上显著不同于保持系
,

二者之间也存在差异
。

上

述资料表明
,

线粒体与小麦细胞质雄性不育性之间可能存在着某种特定的联系
。

线粒体作为一

种半自主性的细胞器
,

其形态结构的建成和生理功能的发挥受 自身的遗传信息和核遗传信息

的双重控制
。

因此
,

深入研究线粒体与雄性不育性的关系
,

为最终探 明核一质发育关系不协调

而导致花粉败育的细节有重要意义
。

3
.

2 小麦不育系花粉败育的时期与其可恢复性

研究植物雄性不育性的最终目的是利用不育系配制杂交种
。

因此除了要考虑不育系的不

育特性外
,

还要考虑其可恢复性
。

大量事实说明
,

不育系花粉败育的时期与其可恢复性之间存

在一定的关系
。

如王培田对水稻雄性不育性的有关研究进行了总结
,

发现花粉败育早的不育系

有较少的恢复系
,

而花粉败育偏晚的不育系有较多的恢复系
。

为解释这种现象
,

他提出了雄性
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丫、 细胞质雄性不育系花粉败育机理的细胞学研究

不育性遗传控制的
“

通路假说
”困

。

本研究表明
,

小麦 T
、

V
、

K 三类不育系比较
,

T 型花粉败育最早
,

V 型次之
,

K 型最晚
。

而

且有文献表明
,

K 型和 V 型不育系 比 T 型恢复源更广
,

恢复度更高 [1j
,

这与水稻上的情况有类

似之处
。

但就此而断定小麦不育系花粉败育的时期与其可恢复性之间存在必然的联系似乎为

时过早
。

因为小麦 K
、

V 型不育系的可恢复性问题还远未搞清
。

不过
,

我们的工作毕竟为最终

揭示小麦不育系花粉败育的时期与其可恢复性之间的关系提供了线索
。

3
.

3 同核异质系在小麦不同不育胞质类型研究中的意义

细胞质雄性不育性是核质互作的结果
。

许多研究表明
,

在核背景中育性的反应除受主效基

因的作用外
,

还受到修饰基因系统和微效多基因系统的影响
。

因此
,

在对不同胞质类型的不育

系进行比较研究时
,

实验材料的选择是很重要的
。

本研究中
,

对小麦 T
、

V
、

K 三类不育系花粉

败育的细胞学特征进行比较研究时
,

都以 83 (2 1 )35 为核背景
,

即以
“

同核异质系
”

为实验材料
。

这样
,

T
、

V
、

K 三类不育系的核遗传背景相同而细胞质来源不同
,

三者在细胞学特征上表现出

的差异就可以归结为细胞质效应或核质互作效应
。

小麦 T
、

V
、

K 三类不育系的划分是以细胞质来源为依据的
,

这仅是初步的划分
。

根据本研

究结果
,

三类不育系花粉败育的细胞学特征存在显著差异
,

主要表现为败育时期和败育方式不

同
。

因此
,

我们认为
,

以细胞学观察结果作为划分不育胞质类型的参考指标是值得考虑的
。
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