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番茄 ss 基因的连锁分析及其种子发芽特性
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摘　要 : 证明控制番茄种皮表现为海绵状的基因 ss符合孟德尔遗传规律 , 并与幼苗绿茎基因 ah连锁 ,

位于第 9条染色体上 , 使种皮表现为灰白色。来自 95148×红 100的 F2代分离群体的种子 , 含有 ah基因的

无花青素单株个体较有花青素个体普遍表现为前期 (39或 51 h) 发芽率较高 , 而第 10天的平均总发芽率却

呈现下降趋势 ; 不同单株个体间差异较大 , 总发芽率变化幅度为 54 %～100 % , 表明虽然 ah基因可促进番

茄种子的前期发芽 , 但还受种子基因型 , 尤其是胚或胚乳基因型的影响。番茄种子种皮褐色色素的积累和

ah、aw、aa等基因无关。种皮颜色和茸毛等性状可以作为明显的形态标记 , 直接用于后代个体的选择。
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普通番茄 ( Lycopersicon esculentum Mill . ) 大多数品种种皮表面着生长茸毛 , 种皮灰褐色。Soressi

发现有些突变体 (LA2016) 种子的表面为海绵状 , 种皮光滑 , 他将控制该性状的基因命名为 ss

(Spongy seed) , 并且对其形成作了初步解释〔1〕。作者在育种中发现 , 凡携带 ah (anthocyaninless , Hoff2
man) 基因、茎绿色的后代品系种子的种皮均表现为海绵状 , 因此 ss 基因很有可能和 ah 基因连锁。

另外 , 具 ah的基因型种皮颜色表现为特殊的灰白色。目前对于 ss基因的遗传及其在染色体的位点尚

不清楚。我们试通过本研究 , 进一步明确该基因的遗传机制 , 并通过对其连锁分析初步进行染色体定

位 , 同时也对番茄种皮颜色和控制植株体无花青素 aa (anthocyanin absent) 、ah、aw (Without antho2
cyanin) 等基因的关系进行探讨。另外 , Atanasova等还发现 , 凡携带 ah基因的品系在正常条件和盐胁

迫条件下达到 50 %发芽率所需时间较短〔2 ,3〕, 我们也试对 ah基因与番茄种子发芽的关系作初步分析。

1　材料与方法

1. 1 　材料　CL1069202524番茄是从亚洲蔬菜研究中心 (AVRDC) 引入的含有 ah基因的材料。作者以

从‘CL1069202524×8746’杂交后代中经多年选育获得的携带 ah基因、前期发芽率及总发芽率相对较

低 (经 4年连续测定 , 可稳定遗传) 、种皮表面灰白色且覆盖海绵状短茸毛的有限生长类型番茄 95148

品系为母本 , 以种子前期发芽率及总发芽率相对较高、种皮表面灰褐色且覆生长茸毛的有限生长类型

番茄 红 100品系为父本 , 亲本单株连续自交留种后 , 1999年配制组合 (正反交) , 秋季加代及回交 ,

2000年获得所需亲本、F1 (正交 : 95148×红 100和反交 : 红 100×95148) 、F2 (来自正交后代) 、BC1

〔(95148×红 100) ×红 100〕、BC2 〔(95148×红 100) ×95148〕, 其中 F1当代和 F1上收获的种子为 10

株混采 , BC1和 BC2为当代种子 10株混采 , 50个 BC1和 50个 BC2及 192个 F2分离后代单株的种子分

采。为了检测其它控制绿茎的基因与本文所分析种皮性状是否有关 , 又从法国农科院 ( INRA) 获得

了携带 aa基因的Mogéor品系 , 从美国加州大学 Tomato Genetic Resource Center获得了携带 aw基因的 32
603、32121品系。在正常条件下 , 携带 ah、aw 和 aa 基因的纯合品系均表现为幼苗绿茎 , 生长期植

株完全没有花青素 , 而红 100品系幼苗则表现为紫茎 , 整个生长期植株含有花青素。

1. 2 　种子的获得　于果实完全红熟时及时采收种子 , 并检测种子是否在种果内发芽。为了避免盐酸

处理等外界条件对种皮性状的影响 , 采用常规发酵 , 并及时用清水冲洗。收集完全发育好的未发芽种



子晾干 , 贮藏在密封的塑料袋中备用。

1. 3 　性状观察　对上述双亲、F1、BC1和 BC2分离后代的各 50个单株及 F2分离后代的 192个单株上

收获的种子 , 每一试材随机取样 100粒在体视镜下分别进行观察 , 部分种子脱毛后进行种皮颜色观

察 , 根据种皮颜色和种毛类型 , 进行分类与统计 , 对所获得的数据进行 x2测验。

1. 4 　种子发芽及 ah基因型的判断　种子发芽参照 Atanassova等方法〔2〕。各材料取种子 100粒 , 设 3

次重复。种子置于垫有直径 9 cm滤纸的培养皿中 , 倒入 8 mL蒸馏水 , 加盖放置在 26℃的恒温培养箱

中发芽。15 h后统计种子发芽数 , 以后每隔 12 h统计 1 次 , 直至第 10 天为止。发芽种子播种于苗

盘 , 出苗后观察幼苗茎色 , 判断 F2代及 BC代不同单株个体茎色的基因型。

1. 5 　数据处理　百分数首先进行反正弦函数转换处理后再按常法分析。采用刘来福等〔4〕编制的计算
机软件 (QTGN) 进行方差分析。相关分析采用美

国 SAS研究所编制的统计分析软件。

2　结果与分析

2. 1 　绿茎 95148和普通番茄种皮茸毛及颜色比较

如图 1所示 , 不同番茄品种种皮上的茸毛有

很大差别 , 红 100 品系为长茸毛类型 , 茸毛长而

密 , 呈直立状银白色 ; 而绿茎 95148 品系茸毛极

短 , 为海绵状类型。长茸毛类型的种子粒较易粘

连 , 而海绵类型的种子表皮光滑 , 种子呈分散状。

红 100品系种皮颜色为灰褐色 , 色泽较深 ; 95148

品系为灰白色 , 色泽较灰 , 尤其机械脱毛后更易

识别。

图 1　番茄种皮茸毛的两种不同类型

左 : 红 100 ; 右 : 95148

Fig. 1　Two types of tomato seedcoat with hair

Left : Hong 100 ; right : 95148

2. 2 　不同类型绿茎突变体种皮性状的比较

虽然含有 ah、aw和 aa基因的幼苗均表现绿茎 , 但它们分别位于不同的染色体或不同座位上 ,

其中 ah基因位于第 9染色体 (座位 9L224) , aw 位于第 2染色体 (座位 2L259) , aa基因位于第 2染

色体 (座位 2L250) 。从表 1可看出 , 它们的种皮的有关性状表现截然不同 , 含 aa基因的Mogéor及含

aw基因的 32603、32121等和红 100 , 均表现为种皮灰褐色、覆盖长茸毛 , 只含有 ah基因的 95148品

系却表现为种皮灰白色 , 覆盖海绵状短茸毛。由于上述基因分别位于不同的染色体或座位上 , 而且无

相关连锁报道 , 因此可以推断出番茄种皮性状的形成和色素的积累与 ah、aw、aa基因并不相关。

2. 3 　番茄种子种皮性状的连锁分析

2. 3. 1 　P1、P2、F1、F2的遗传表现　表 1表明 , 亲本 95148为种皮灰白色、覆盖海绵状短茸毛类型 ,

红 100为种皮灰褐色、覆盖长茸毛类型 ; F1全部表现长茸毛类型 , 而在 F2代 192个单株中表现出两

种类型 , 其中 142个单株种子为种皮灰褐色、覆盖长茸毛类型 , 50个单株种子为灰白色、海绵状类

型 , 比值为 2. 84∶1。根据孟德尔一对相对性状遗传理论的分离比例 (3∶1) , 进行 x2测验 , x2值为 0.

1 , 概率 P为 0. 75 , 表明番茄种皮颜色和茸毛的形成 , 均受一对等位基因控制 , 控制种子种毛为长

茸毛和种皮为灰褐色的基因 SS 为显性 , 而控制海绵状和灰白色 ss基因为隐性。

2. 3. 2 　回交后代个体的遗传表现　利用亲本 95148、红 100和正交种分别回交 , 获得回交后代并分别

种植 50个单株。结果表明 , 与红 100 回交的 50 个单株的种子均表现为种皮灰褐色、覆盖长茸毛类

型 ; 而与 95148回交的 50个单株 , 表现出种皮灰褐色、覆盖长茸毛和种皮灰白色、覆盖海绵状短茸

毛两种不同类型 , 其比例为 1. 08∶1 , x2测验结果证明符合 1∶1的孟德尔遗传分离比例。因此 , 进一

步证明番茄种皮的颜色和覆盖茸毛类型性状是受单基因控制。

2. 3. 3 　连锁测定　从表 2还可以看出 , BC1 50个单株种皮全部表现为种皮灰褐色、覆盖长茸毛类型 ,

531期　　　　　　　　　　　　李君明等 : 番茄 ss基因的连锁分析及其种子发芽特性　　　　　　　　　　　　　



而且茎紫色 ; BC2 50个单株中凡幼苗为绿茎的后代均表现为种皮灰白色、覆盖海绵状短茸毛类型 , 紫

茎单株的均为种皮灰褐色、长茸毛类型 , 概率值大于 P≤0. 05的评显标准 , 说明控制番茄种子种毛为

海绵状短茸毛的 ss基因和种皮灰白色 ah 基因呈现明显连锁共分离。另外 , 在 192个 F2 代分离群体

中 , 没有新类型种皮性状个体出现 , 说明 ss基因和 ah基因没有发生重组 , 二基因连锁较为紧密。另

外 , 目前已知 ah基因位于番茄第九条染色体上 , 据此推论 ss基因也应位于第九条染色体上。

表 1　番茄含 ah基因的亲本及其后代和含 aa、aw基因种子的茸毛、种皮颜色及幼苗茎色

Table 1　The stem color during seedling stage , seedcoat hair type and color in parents

with ah gene and their progenies , and genotypes with aa , aw genes in tomato

亲本及后代
Parents and
progenies

植株总数
Total number
of plants

茸毛类型　Hair type

长茸毛
Long hair

海绵状
Spongy

种皮 Seedcoat

灰褐
Gray brown

灰白
Gray white

幼苗茎色
Stem color in seedling

95148 ( ah/ ah) 10 　0 10 　0 10 绿 Green

红 100 ( + / + ) 10 10 0 10 0 紫 Purple

95148×红 100 (F1) 10 10 0 10 0 紫 Purple

F2 192 142 50 142 50 紫∶绿 Purple∶Green

BC1 50 50 0 50 0 紫 Purple

BC2 50 26 24 26 24 紫∶绿 Purple∶Green

Mogéor ( aa/ aa) 10 10 0 10 0 绿 Green

32603和 32121 ( aw/ aw) 10 10 0 10 0 绿 Green

表 2　番茄不同后代材料种皮颜色、覆盖茸毛类型、茎色类型及其共分离

Table 2　The types of seedcoat color , seedcoat hair , stem color , and their cosegregation in progenies in tomato

亲本及
后代
Parents and
their progenies

总个体数
Total number
of plants

长茸毛、
灰褐、紫茎
Long hair , gray
brown seed and
purple stem

长茸毛、
灰褐、绿茎
Long hair , gray
brown seed and
green stem

海绵状、
灰白、紫茎
Spongy , gray white
seed and purple
stem

海绵状、
灰白、绿茎
Spongy , gray white
seed and green
stem

长茸毛、灰褐、紫茎∶
海绵状、灰白、绿茎
Long hair , gray brown seed and
purple stem∶Spongy , gray
white seed and green stem

95148 10 　0 0 0 10 　0∶10

红 100 10 10 0 0 10∶0

F2 192 142 0 0 50 142∶50

BC1 50 50 0 0 0 50∶0

BC2 50 26 0 0 24 26∶24

2. 4 　番茄不同世代材料种子的发芽率

2. 4. 1 　亲本、正反交及回交一代种子的发芽情况　由表 3可知 , 双亲及不同世代的种子发芽率差别

较大。亲本 95148在 39和 51 h发芽率分别为 12. 8 %和 29. 0 % , 第 10天的总发芽率为 79. 27 % ; 而

红 100却前期发芽较快 , 39和 51 h后分别达 24. 1 %和 82. 4 % , 总发芽率达 100 %。95148×红 100的

F1代 , 前期发芽率较双亲均明显提高 , 39 h达 75. 2 % , 总发芽率 97. 7 % , 而反交的 F1 代却出现显

著差异 , 前期发芽率均不及双亲 , 39 h 明显低于双亲 , 但总发芽率与正交的并无明显差异。F1 和

95148回交所获 BC1代种子 , 前期发芽率最低 , 在 39 和 51 h 仅分别为 0. 3 %和 7. 7 % , 总发芽率

82. 6 % , 也明显低于 F1 (97. 7 %) , F1和红 100回交所获 BC2代种子 , 前期发芽率较 BC1有明显的提

高 , 分别为 4. 7 %和 38. 0 % , 总发芽率却和 F1表现相近 (97. 3 %) 。说明回交亲本对后代种子的发

芽力影响较大。

2. 4. 2 　F2代分离群体的发芽率　95148×红 100正交 192个 F2代单株 , 个体间前期及总发芽率均差

异极大 , 出现明显的分离。39 h不同单株种子发芽率的变化幅度为 0～79. 7 % , 总发芽率的变化幅度

为 54 %～100 %。由表 4可以看出 , 绿茎纯合基因型 ( ahah) 的后代群体种子在 39 h和 51 h的平均发

芽率 , 均极显著高于紫茎杂合基因型 ( + / ah) 和紫茎纯合基因型 ( + / + ) 的后代群体。50份携带
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纯合 ah基因的单株组成的绿茎群体 , 在 39和 51 h种子发芽率的变异系数也均较其它两个群体显著

低 , 说明个体间差异相对较小 , 前期发芽率普遍较高 ; 而 142份紫茎单株中 , 包括 92份紫茎杂合基

因型 ( ah/ + ) 单株及 50份紫茎纯合基因型 ( + / + ) 单株的种子 , 51 h前发芽率却表现较低 , 尤以

39 h最为明显 , 而且变异系数也最大 , 说明个体间差异较大。还可以看出 , 含 ah 基因的绿茎群体

平均总发芽率呈现下降趋势。

表 3　番茄 95148 ( ah/ ah) 和红 100 ( + / + ) 及其不同后代种子的发芽率

Table 3　The germination rate of 95148 ( ah/ ah) , Hong100 ( + / + ) , and their different progenies ( %)

亲本及后代

Parents and Progenies

时间　Time (h)

15 27 39 51 63 75 87 99 111 135 183 219 240

95148 0. 7 0. 7 12. 8 29. 0 44. 1 52. 4 59. 3 62. 8 68. 6 73. 8 81. 0 81. 4 81. 7

红 100 0. 0 0. 0 24. 1 82. 4 91. 5 93. 5 95. 8 96. 4 98. 7 9. 7 99. 7 99. 7 100

95148×红 100 5. 3 6. 6 75. 2 94. 4 95. 0 95. 4 96. 0 96. 7 97. 3 97. 7 97. 7 97. 7 97. 7

红 100×95148 0. 0 0. 0 3. 3 20. 0 46. 3 62. 0 80. 3 86. 3 90. 0 93. 0 94. 3 95. 0 96. 0

BC1 0. 0 0. 0 0. 3 7. 7 19. 1 30. 4 45. 1 55. 2 63. 5 72. 6 79. 6 81. 6 82. 6

BC2 0. 0 0. 0 4. 7 38. 0 77. 7 84. 3 92. 3 95. 0 95. 7 95. 7 95. 7 97. 0 97. 3

表 4　番茄 F2分离群体不同茎色后代单株种子的平均发芽率变化

Table 4　The average germination rate , standard deviation and coefficient of variation of individuals

with different stem color derived from F2 segregated population ( %)

茎　色

Stem color

39 h

平均发芽率
Average ger2
mination rate

标准差
Standard
deviation

变异系数
Coefficient
of variation

51 h

平均发芽率
Average ger2
mination rate

标准差
Standard
deviation

变异系数
Coefficient
of variation

10 d

平均发芽率
Average ger2
mination rate

标准差
Standard
deviation

变异系数
Coefficient
of variation

绿茎纯合基因型群体 3 Genotypes with 28. 55 3 3 14. 68 51. 42 53. 73 3 3 12. 39 23. 06 83. 2 9. 63 11. 57
homozegouse ah gene( ahah) 3

紫茎杂合基因型群体3 Genotypes with 3. 82 5. 22 136. 65 37. 55 16. 84 44. 85 85. 6 8. 86 10. 35
heterozegouse ah gene( + / ah) 3

紫茎纯合基因型群体3 Genotypes with 3. 54 4. 26 120. 34 37. 65 20. 95 55. 64 87. 5 11. 57 13. 22
homozegouse anthocyanin gene( + / + ) 3

　　注 : 3 192个 F2分离单株中有各自基因型的群体。3 3 0. 01显著水平。

Note : 3 The individuals with different stem color derived from 192 F2 segregated population. 3 3 Means the significant difference at 0. 01 level .

3　结论与讨论

控制番茄绿茎的突变基因有 a、aa、aw、al、ah等十几种 , 它们在纯合状态时 , 幼苗均表现明

显的绿茎而被用于种子纯度的快速鉴定〔5〕, 其中 ah基因又和 Tm2
a基因紧密连锁〔5 ,6〕, 可作为苗期筛

选抗番茄花叶病毒病 ( ToMV) 的形态标记。最近 , Atanasovaa等证明 , 凡携带 ah基因的品系在正常

或盐胁迫条件下 , 种子发芽率达到 50 %所需时间较短〔2 ,3〕, 本试验也证实了上述结论。本试验还初步

证明了种皮灰白色且覆盖海绵状短茸毛的性状与 ah基因紧密连锁 , 因此在后代分离群体中可通过种

皮特性直接进行早期选择 , 提高育种工作效率。

本文只是对番茄种皮的颜色和种毛类型的性状做初步遗传分析 , 控制番茄种皮上的长茸毛性状 ,

除有主效基因 SS 外 , 可能还有其它修饰基因或调控基因起着一定的作用。而本项研究证明 ss基因和

ah紧密连锁 , 故 ss可能同样位于 ah所在的第九条染色体上〔1 ,7～9〕。

95148品系的种子经 4年连续测定 , 总发芽率 (分别为76. 8 % , 74. 3 % , 78. 9 % , 79. 3 %) 受

环境影响较小而且可稳定遗传 , 来自 95148×红 100的 F2代分离群体中的不同单株个体间、双亲正反

交及回交当代 , 种子的总发芽率差异较大 , 这些结论均说明番茄种子的总发芽率主要是由胚、胚乳等

的不同基因型决定〔10～13〕。本文虽然得出了种皮性状和茎色连锁、茎色又和种子发芽率相关 , 但种

皮、茎色及发芽率三者间的关系并不完全一致。另外 , 目前已经发现大豆及芥蓝种子种皮的颜色和植

株体花青素有关〔14 ,15〕, 但本试验明确了番茄种子种皮褐色色素的积累和控制植株体为无花青素的
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aa、ah、aw等基因并不相关。当然种皮色素的组成、形成及与种子发芽是否相关还有待于进一步明

确。花青素影响玉米种子的发育已有报道〔16〕。我们在研究中也发现 , 携带 ah基因的 95148品系 , 果

实中未发育完全的种子较多 , 而完全发育的种子不正常苗率较高。因此 , 花青素对番茄种子的形成、

发育等是否有影响 , 也需要进一步明确。
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The Linkage Analysis of ss Gene and Its Effect on Seed Germination in Toma2
to ( Lycopersicon esculentumMill . )

Li Junming , Zhou Yongjian , Xu Hejin , and Yang Baojun
( Institute of Vegetables and Flowers , Chinese Academy of Agricultural Sciences , Beijing 100081 , China)

Abstract : The genetic mechanism of ss gene controlling expression of spongy seedcoat was proved to fit

Mendelian fashion in this paper. It was linked with ah , which showed obvious anthocyaninless ( Hoffman) during
seedling stage and located on chromosome 9. Its seedcoat also showed the typical gray white color. The anthocyanin2
less individuals derived from progeny of the F2 crossing between 95148 as female parent and Hong 100 as male par2
ent showed higher germinating rate respectively in 39 and 51 hours compared to these individuals with anthocyanin.

But the great difference existed among these anthocyaninless individuals which also gave the tendency with low total
germinating rate in 10 days. The germinating rate in 10 days in F2 population varied from 54 % to 100 %. The re2
sults showed that ah gene could improve the prophase seed germinating but it still depended on the seed genotype ,

especially that of the embryo or endosperm. Further , the accumulation of brown pigment in seedcoat was not related
with ah、aw and aa genes. The described characterization of seedcoat in this paper could be directly used to se2
lect the progenies as a visual morphological marker.

Key words : Tomato ; ss gene ; Linkage analysis ; Germination
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