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[摘 　要] 　为揭示非 1BL/ 1RS 小麦雄性不育系的恢复性遗传规律 ,特别是对恢复系的创制 , 以具有粘型、易型

和偏型等细胞质的非 1BL/ 1RS 小麦雄性不育系 ,及对其有一定恢复力的小麦品种 (系) 132、8323 等为基础材料 ,以

012326 为工具材料 ,采用特殊复合杂交法研究了这几类异质非 1BL/ 1RS 小麦雄性不育系微效恢复基因的累加效应。

结果表明 ,以国际法表示时 ,不同核型材料中的粘型、偏型非 1BL/ 1RS 小麦雄性不育微效恢复基因均存在显著的累加

效应 ,且在累加高代表现较为明显 ,以国内法表示时 ,则没有累加效应 ;不同核型材料对易型非 1BL/ 1RS 小麦雄性不

育系育性恢复没有明显的规律性 ,以国内法计算的恢复度世代间变化幅度明显低于国际法 ;粘型、偏型非 1BL/ 1RS 小

麦雄性不育系杂种 F1 产量的形成以小穗中部小花结实为主。
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Abstract : The studies focus on t he accumulating effect of t he restoring gene of several alloplasmic non2
1BL/ 1RS male sterile lines in wheat by special complex hybridization. Three non21BL/ 1RS male sterile

lines possessing t he cytoplasm of A e. kotschy i , A e. v ari abi l is , A e. vent ricosa and several good cultivars 132 ,

8323 ,etc. ,which to some extent have restoring ability to t he t ree male sterile lines mentioned above ,have

been used as basic material and t he 012326 as tool material . The result s are as follows :on the whole ,t he re2
storing genes for t he non21BL/ 1RS male sterile lines of K and Ven type in different nuclei type material

have significant accumulating effect by international met hod especially in high generations ,in comparison

with Xiaoyan 6 ;but t he restoring genes have no accumulating effect by domestic met hods. As for the fertili2
ty restoring performance for t he non21BL/ 1RS male sterile lines of V type ,seed set ting rate has no orderli2
ness in different generations and t he changing range of seed set ting rate by domestic met hod is lower than

t he one by international method. The F1 yield of K and Ven type non21BL/ 1RS male sterile lines mainly
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comes f rom t he middle flowerlet of spikelet .

Key words : wheat ;non21BL/ 1RS male sterile lines ;alloplasmic ;restoring gene ;accumulating effect

　　粮食问题是我国乃至全世界所面临的重要问

题 ,利用杂种优势提高作物产量是解决这个问题的

重要途径之一。杂种优势利用在水稻上已取得极大

成功 ,而小麦由于其复杂的基因组背景使其杂种优

势利用进展较慢。同时 ,也正是由于普通小麦自身

复杂的基因组背景使其在雄性不育育性恢复、保持

上存在多样性。目前 ,小麦杂种优势利用已形成“多

种胞质 ,多种途径”的新局面。在诸多利用途径中

“三系法”占有重要地位 ,其核心为 :要有优良的不育

系、恢复系 ,才能使组配的杂种发挥强大的杂种优

势[122 ] 。张改生等[326 ] 选育的具有粘果山羊草 ( A e.

kotschy i) 、易变山羊草 ( A e. v ari abi l is) 、偏凸山羊草

( A e. vent ricosa) 等细胞质的非 1BL/ 1RS 粘类小麦

雄性不育系 ,其不育性稳定且易保持 ,恢复源广 ,已

被大量研究和实践证明有着广泛的应用前景。但从

目前研究来看 ,粘类非 1BL/ 1RS 小麦雄性不育系也

存在恢复度变异范围较大 ,年际间存在波动 ,理想的

恢复材料仍需创制等亟须解决的问题。众多研究表

明[7211 ] ,小麦雄性不育的育性恢复是质量 - 数量性

状 ,育性与众多的修饰基因、微效基因、抑制基因 ,以

及基因互作等遗传因素直接有关 ,恢复基因对杂种

育性的恢复具有明显的剂量效应。为揭示非 1BL/

1RS 小麦雄性不育系的恢复性遗传规律 ,特别是对

恢复系的创制 ,以便能有效利用非 1BL/ 1RS 小麦雄

性不育系选育杂种小麦 ,本研究以粘型、易型和偏型

非 1BL/ 1RS 小麦雄性不育系 ,及对其有一定恢复力

的小麦品种 (系) 为基础材料 ,以 012326 为工具材

料 ,采用特殊复合杂交法研究了这几类异质非 1BL/

1RS 小麦雄性不育系微效恢复基因的累加效应 ,现

将研究结果报道如下。

1 　材料与方法

1. 1 　材 　料

具有显性太谷核不育基因、核型为小偃 6 号的

稳定显性不育材料 012326 ,非 1BL/ 1RS 小麦雄性不

育系 (k)2521、(v)2522、(ven)2523 ,以及一些优良的小

麦品种 (系) 132、8323、16021、01212225、01212229、小

偃 6 号、WN9888 和山恢等 ,这些不同小麦品种 (系)

对粘型、易型和偏型非 1BL/ 1RS 小麦雄性不育系的

恢复能力见表 1。以上材料均为本课题组创制或保

存。

表 1 　不同小麦品种 (系)对粘型、易型和偏型非 1BL/ 1RS 小麦雄性不育系的育性恢复能力

Table 1 　Restoring capability of different varieties or lines to non 1BL/ 1RS sterile lines of K ,V ,and Ven %

品种 (系)
Varieties

粘型 K 易型 V 偏型 Ven

国内法 DM 国际法 IM 国内法 DM 国际法 IM 国内法 DM 国际法 IM

132 83. 60 ±1. 08 117. 44 ±2. 94 79. 26 ±2. 26 121. 48 ±10. 54 86. 01 ±1. 94 117. 42 ±5. 13

8323 75. 70 ±1. 47 114. 81 ±5. 23 76. 47 ±1. 95 117. 12 ±6. 77 74. 72 ±1. 20 103. 33 ±8. 85

16021 61. 48 ±2. 53 95. 73 ±7. 94 71. 69 ±2. 81 102. 54 ±13. 38 71. 25 ±1. 61 105. 11 ±7. 95

01212225 75. 81 ±1. 26 126. 23 ±8. 81 85. 88 ±0. 74 139. 98 ±7. 54 87. 41 ±0. 59 133. 20 ±12. 48

01212229 70. 42 ±0. 84 125. 14 ±5. 94 57. 09 ±2. 04 83. 09 ±4. 07 65. 92 ±2. 41 91. 97 ±4. 57

小偃 6 号
Xiaoyan6

73. 46 ±1. 36 124. 06 ±4. 35 74. 79 ±3. 45 131. 02 ±6. 35 68. 38 ±4. 31 102. 58 ±5. 89

WN9888 63. 44 ±2. 02 100. 86 ±4. 88 67. 14 ±1. 44 91. 38 ±2. 51 63. 24 ±1. 46 91. 67 ±6. 42

山恢
Shanhui

74. 62 ±1. 59 115. 41 ±6. 04 78. 17 ±1. 00 109. 10 ±4. 53V 60. 01 ±2. 51 103. 29 ±3. 01

平均 Average 72. 32 ±6. 68 114. 96 ±10. 54 73. 81 ±8. 15V 111. 96 ±18. 10 72. 12 ±9. 44 106. 07 ±12. 74

　　注 :DM 表示国内法恢复度 ; IM 表示国际法恢复度。

Note :“IM and DM”mean different calculating met hods of seed setting rate by international met hod ,and domestic met hod ,respectively.

1. 2 　方 　法

以 012326 为母本 , 132、8323、16021、01212225、

01212229、小偃 6 号、WN9888 和山恢为父本进行杂

交 ,其杂交后代发生可育与不育的 1 ∶1 分离 ,将其

中的可育株经自交稳定后与对应的不育系杂交 ,测

定其恢复力进展 ,不育株用作母本同与前一轮杂交

所用父本不同的优良品种 (系) 继续进行杂交 ,分离

后代的处理同前 ,反复进行多次 ,考察不同恢复系恢

复基因之间的互作情况。用不同的小麦品种 (系) 每

进行一次杂交 ,即为累加一代 ,本研究进行 4 次杂

交 ,达到累加 4 代。最后对恢复度高、其他各项农艺

性状优良的材料再连续自交 1 至 2 代 ,直至选出优

良恢复系 (图 1) 。
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图 1 　试验杂交设计示意图

SL 、RL 、N、SSR、DM、IM、LJ 分别表示不育系、恢复系、正常可育系、结实率、国内法恢复度、国际法恢复度、累加世代 ;

Msmsr . . r ,msmsr . . r 分别表示不育系、恢复系基因型 ; r . . r 表示数目未知的微效育性恢复基因 ; K、V、Ven 分别表示

粘型、易型、偏型非 1BL/ 1RS 小麦雄性不育系。

Fig. 1 　Sketch map of hybridization

SL ,RL ,N ,SSR ,DM ,IM and LJ mean sterile lines ,restoring lines ,normal plant s ,seed setting rate ,domestic met hods ,

international met hods ,and accumulation generations ,respectively ;Msmsr . . r ,msmsr . . r indicate t he genotype of sterile

lines and restoring lines ,respectively ;t he r . . r means unknown number of puniness expressed restoring genes ; K ,V and Ven indicate

t he non21BL/ 1RS sterile lines of cytoplasm type of Ae. Loischy i , Ae. v ariabilis and A e. v ent ricosa , respectively.

　　所有恢复力测定试验均于同年种于同一试验田

(以消除环境影响) ,单粒点播 ,每材料各种 1 行 ,行

长 1 m ,随机排列。试验于 2002204 至 2004205 在田

间和温室同时进行。大田试验在西北农林科技大学

农作一站进行 ,温室试验在国家小麦改良中心杨凌

分中心的半地下玻璃温室进行。

F1 产量指不同核型材料与粘型非 1BL/ 1RS 小

麦雄性不育系杂交 F1 主茎穗产量 ;增加量指各考察

值与对比值 (即 LJ 0 的数值) 之差值 ,增加率/ % =

(考察值 - 对比值) / 对比值 ×100 %。

恢复力鉴定采用国内法及国际法两种方法 ,取

5～10 株的平均值 ,计算公式如下 :

国内法恢复度/ % = 有效小穗基部两侧小花的

结实数/ (有效小穗数 ×2) ×100 % ;

国际法恢复度/ % = 有效小穗总结实数/ (有效

小穗数×2) ×100 %。

2 　结果与分析

小偃 6 号是一个品质优良、仍在较大面积推广

的优良品种 ,以其作为基础材料有望培育出既高产

又优质的优良恢复系 ,进而为组配强优势组合奠定

坚实基础。小偃 6 号对粘型、易型、偏型非 1BL/

1RS 小麦雄性不育系的恢复能力分别为 :国际法

124. 06 % ,131. 02 %和 102. 58 % ;国内法 73. 46 % ,

74. 79 %和 68. 38 %(表 1) 。以 012326 为工具材料 ,

以供试的 8 个小麦品种 (系) 为恢复源进行复合杂

交 ,同时对各累加世代进行恢复力测定 ,结果见表

2。表 2 结果表明 ,与基础恢复度相比 ,不同累加世

代各基因型材料对粘型、易型、偏型 3 种非 1BL/

1RS 小麦雄性不育系育性恢复的变异幅度很大。在

累加高代 (LJ 3 ,LJ 4) 以国际法计算的恢复度明显高

于基础恢复度 ,说明通过累加杂交明显增加了粘型、

易型、偏型 3 种非 1BL/ 1RS 小麦雄性不育系中间小

穗的结实率 ,进而增加了其国际法恢复度 ;国内法与

国际法相比 ,3 种非 1BL/ 1RS 小麦雄性不育系各累

加世代间均表现为后者的变异幅度显著大于前者。

2. 1 　粘型非 1BL/ 1RS 小麦雄性不育系微效恢复基

因的累加效应

与小偃 6 号相比 ,粘型非 1BL/ 1RS 小麦雄性不

育系各累加世代恢复基因累加情况有较大差异。从

总体上来看 (表 2) ,以国际法表示时 ,在累加杂交的

低世代 ,如一代 (LJ 1) 、二代 (LJ 2) 无累加效应 ,甚至

表现一定的负效应 ,在高世代 ,如三代 (LJ 3) 、四代

(LJ 4)则有明显的累加效应 ,其中累加 3 代恢复度提
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高了 7. 91 % ,累加 4 代则提高了 12. 93 % ;而以国内

法表示时 ,在各累加世代恢复度均有不同程度的下

降 ,但随世代增加下降幅度在减小 ;平均主茎穗产量

在累加 3 代提高了 0. 32 g ,增加率为 16. 71 % ,在累

加 4 代提高了 0. 18 g ,增加率为 9. 33 %。与父本对

粘型非 1BL/ 1RS 小麦雄性不育系的恢复能力相比

(表 1) ,以国内法表示时各累加世代的恢复度均没

有超过父本中恢复能力最高的 132 ( ( 83. 60 ±

1. 08) %) ;以国际法表示时 ,在累加 4 代达到最大值

( (136. 99 ±23. 58) %) ,比任何一个父本对粘型的恢

复力都高。这表明 ,本试验所用的 8 个小麦品种

(系)杂交后代的不同核型对粘型非 1BL/ 1RS 小麦

雄性不育系中部小花的结实性 ,随着累加世代数的

增加有明显的提高作用 ,集中表现在国际法恢复度

的提高 ;而对小穗基部两边小花的结实性作用不大 ;

粘型非 1BL/ 1RS 小麦雄性不育系杂种 F1 产量的形

成以小穗中部小花结实为主。

表 2 　微效恢复基因对粘型、易型、偏型非 1BL/ 1RS 小麦雄性不育系育性恢复的累加效应

Table 2 　Acumulation effect of puniness expressed restoring gene in different nuclei

to the non21BL/ 1RS sterile lines of K type in different generations

类型
Type

累加
世代
LJ

国内法 DM 国际法 IM F1 主茎穗产量 Yield of F1

均值±标准
差/ %

Average ±
std

增加
量/ %

Addition

增加率/ %
Addition

rate

均值±标准
差/ %

Average ±
std

增加
量/ %

Addition

增加率/ %
Addition

rate

均值±标准
差/ g

Average ±
std

增加
量/ g

Addition

增加
率/ %

Addition
rate

粘型
K type

LJ0 73. 46 ±1. 36 a 124. 06 ±4. 35 ab 1. 90 ±0. 46

LJ1 64. 04 ±12. 39 a - 9. 42 - 12. 83 110. 14 ±16. 19 b - 13. 93 - 11. 23 1. 44 ±0. 51 - 0. 46 - 24. 46

LJ2 62. 94 ±1. 69 a - 10. 52 - 14. 32 122. 66 ±5. 36 ab - 1. 4 - 1. 13 1. 49 ±0. 42 - 0. 42 - 21. 84

LJ3 72. 53 ±5. 89 a - 0. 93 - 1. 26 131. 97 ±12. 61 a 7. 91 6. 38 2. 22 ±0. 30 0. 32 16. 71

LJ4 71. 77 ±8. 66 a - 1. 68 - 2. 29 136. 99 ±23. 58 a 12. 93 10. 42 2. 08 ±0. 41 0. 18 9. 33

平均
Aver

63. 95 ±4. 50 125. 16 ±9. 16 1. 83 ±0. 31

易型
V type

LJ0 74. 79 ±3. 45 a 131. 02 ±6. 35 ab 1. 58 ±0. 32

LJ1 65. 77 ±19. 07 a - 9. 01 - 12. 05 109. 70 ±28. 48 b - 21. 32 - 16. 27 1. 71 ±0. 53 0. 31 7. 97

LJ2 75. 74 ±8. 48 a 2. 34 3. 12 147. 57 ±26. 86 a 16. 61 12. 67 2. 18 ±0. 42 0. 59 37. 48

LJ3 69. 15 ±12. 31 a - 5. 64 - 7. 54 133. 28 ±28. 98 ab 2. 27 1. 73 2. 03 ±0. 43 0. 45 28. 43

LJ4 75. 61 ±7. 29 a 0. 83 1. 10 135. 58 ±16. 73 ab 4. 57 3. 49 2. 17 ±0. 36 0. 59 37. 09

平均
Aver

72. 21 ±4. 04 131. 43 ±12. 28 1. 94 ±0. 24

偏型
Ven
type

LJ0 68. 38 ±4. 31 a 102. 58 ±5. 89 b 1. 56 ±0. 35

LJ1 62. 11 ±11. 62 a - 6. 27 - 9. 17 104. 64 ±14. 80 b 2. 06 2. 01 1. 78 ±0. 24 0. 22 14. 23

LJ2 72. 39 ±10. 78 a 4. 02 5. 87 117. 20 ±27. 86 ab 14. 63 14. 26 1. 82 ±0. 26 0. 26 16. 53

LJ3 68. 81 ±7. 71 a 0. 43 0. 63 131. 73 ±14. 08 a 29. 16 28. 43 2. 51 ±0. 46 0. 94 60. 45

LJ4 63. 84 ±13. 27 a - 4. 54 - 6. 64 119. 69 ±25. 73 ab 17. 11 16. 68 2. 13 ±0. 61 0. 56 36. 02

平均
Aver

67. 10 ±3. 69 115. 17 ±10. 66 1. 96 ±0. 33

　　注 :LJ 加不同的数字表示不同的累加世代 ;均值后不同小写字母表示差异达显著水平。

Note :LJ + No. indicates different generation of accumulation ;different small letters after t he numbers indicate t he significant differentce at

t he level of 0. 05.

2. 2 　易型非 1BL/ 1RS 小麦雄性不育系微效恢复基

因的累加效应

对于易型非 1BL/ 1RS 小麦雄性不育系来说 ,与

小偃 6 号相比 (表 2) ,不论以国际法表示还是以国

内法表示 ,不同核型材料中微效恢复基因在各累加

世代对易型非 1BL/ 1RS 小麦雄性不育系在育性恢

复上的表现没有明显的规律性。与父本相比 (表

1) ,累加效应表现为 ,以国际法表示时恢复度提高 ,

与粘型表现相似。同时 ,从表 2 还可以看出 ,以国内

法计算的恢复度世代间变化幅度明显低于国际法 ,

说明对于易型非 1BL/ 1RS 小麦雄性不育系 ,各不同

累加世代材料对其小穗中部小花结实性的影响高于

基部两边。因此 ,在生产实践中 ,欲培育易型非

1BL/ 1RS 小麦雄性不育系的优良恢复系 ,一般应在

保证小穗基部两边小花一定结实率的基础上 ,选择

重点应放在提高小穗中部小花的结实性。从主茎穗

产量来看 ,在各累加世代均有不同程度的提高 ,尤其

是累加二代和四代 ,主茎穗产量增加量均达到了

0. 59 g。这表明易型非 1BL/ 1RS 小麦雄性不育系

在育性恢复上比较特殊 ,不同恢复材料中除主效恢

复基因外 ,可能还有众多微效育性抑制基因及微效

可育基因 ,且其微效可育基因与粘型、偏型的相比效
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应较强 ,最终导致了一方面其育性恢复的复杂性和

无明显规律性 ,另一方面虽然国内法、国际法恢复度

均表现为下降 ,但主茎穗产量表现上升的现象。

2. 3 　偏型非 1BL/ 1RS 小麦雄性不育系微效恢复基

因的累加效应

与基础材料小偃 6 号相比 ,偏型非 1BL/ 1RS 小

麦雄性不育系育性恢复力 ,不同累加世代材料对其

育性恢复 ,以国际法表示时 ,随着累加世代的增加其

恢复度明显上升 ,其中累加三代达到显著水平 ;而以

国内法表示时其恢复度在各累加世代间变化幅度不

大。表 2 结果表明 ,偏型非 1BL/ 1RS 小麦雄性不育

系杂种 F1 主茎穗产量在各累加世代均有不同程度

的提高 ,而且随着累加世代的增加主茎穗产量有逐

渐增高趋势 ,表现出与国际法恢复度很相似的变化

趋势 ,而与国内法恢复度的变化趋势相差较远 ,这说

明偏型非 1BL/ 1RS 小麦雄性不育系杂种 F1 主茎穗

产量的形成 ,也是以小穗中部小花结实为主 ,与粘型

基本相同。相关分析结果表明 ,偏型非 1BL/ 1RS 小

麦雄性不育系杂种 F1 主茎穗产量与国际法恢复度

之间的相关系数为 0. 94 ,达到极显著水平 ,而与国

内法恢复度之间的相关系数仅为 0. 004 ,这更进一

步证实了以上推理的正确性。

3 　讨　论

育性恢复是一个非常复杂的问题 ,除与恢复基

因有关外 ,还受不育系遗传背景、修饰基因、基因互

作、核质互作及环境条件的影响[12214 ] 。因此 ,在筛选

与培育恢复系的同时 ,不仅要考虑不育系本身的易

恢复性 ,也要考虑恢复系本身恢复基因组成的影响。

恢复系仅通过大量测交筛选还不够 ,还需要有目的

的进行恢复基因组成的选择 ,尤其要重视能增强育

性的微效多基因的累加 ,以及对育性起正向修饰作

用基因的累加。刘保申等[15 ] 通过对粘型小麦细胞

质雄性不育系育性恢复性的研究认为 ,粘型小麦雄

性不育性是由 1 对主效恢复基因和众多微效基因共

同控制的。张改生等[3 ] 研究表明 ,粘型、易型1BL/ 1RS

小麦雄性不育系及其恢复系 ,各自核内的育性基因

组成在不同小麦品种 (系)中分布不同。不育系核内

育性基因以主效不育位点和主效不育位点 + 抑制基

因两种形式存在。恢复系核内育性基因组成有 4 种

形式 :主效恢复基因 + 增强育性微效可育基因、主效

恢复基因、主效恢复基因 + 抑制基因、仅含微效可育

基因。不育核基因组成与可育核基因组成彼此结

合 ,可构成 8 种育性表现 ,其中主效不育基因位点 +

主效恢复基因、主效恢复基因 + 微效可育基因 2 种

育性基因组合方式恢复度最高 ,而且稳定 ;其次 ,主

效不育基因位点 + 抑制基因与主效恢复基因 + 微效

可育基因组配方式 ,恢复度也较高 ,其余 5 种组配方

式恢复度变异较大。从本试验结果来看 ,在累加高

代不同核型材料中 ,粘型、偏型非 1BL/ 1RS 小麦雄

性不育育性恢复基因的组成应是主效恢复基因 + 微

效可育基因 ,至于基因数目可通过对其后代群体进

行数量遗传学研究来推测。

通过复合杂交使微效基因累加 ,从而改良作物

某些重要农艺性状的研究很多 ,其中最成功的例子

是抗病基因累加。Huang 等[16 ] 运用分子标记辅助

选择 ( Marker Assisted Selection , MAS) 技术 ,将 4

个白叶枯病抗性基因 Xa4、Xa5、Xa13 和 Xa21 累加

到同一水稻 ( Ory z a sati v a) 品种中 ,使该品种对水

稻白叶枯病的抗性大大提高。在水稻抗稻瘟病上 ,

Hit talmani 等[17 ] 选用 3 个含单抗性基因的近等基

因系分别两两杂交 ,从 F2代选出含有两个抗性基因

的植株 ,然后将含两个抗病基因的单株继续聚合杂

交 ,从其后代中筛选出了同时含有 Pil/ Piz25/ Pita 的

改良单株。在小麦抗性基因累加上 ,王心宇等[18 ] 利

用与白粉病抗性基因 Pm2、Pm4a、Pm8 和 Pm21 紧

密连锁的 RFL P (rest riction f ragment length poly2
morp hism) 、SCAR ( sequence characterized ampli2
fied region) 标记进行分子标记辅助选择 (MAS) ,筛

选到分别累加两个抗性基因的植株。本研究通过复

合杂交法 ,探讨了几类异质不育系微效育性恢复基

因累加的效应。结果表明 ,以国际法表示时 ,不同核

型材料中的粘型、偏型非 1BL/ 1RS 小麦雄性不育微

效恢复基因 ,均存在显著的累加效应 ,且在累加高代

表现较为明显 ;而易型非 1BL/ 1RS 小麦雄性不育微

效恢复基因 ,在各累加世代没有明显的规律性。因

此 ,在进行恢复系培育时应注意不同细胞质类型的

不同基因累加效应 ,根据其具体特点设计培育方案。
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