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人工创造植物无融合生殖的研究进展
Ξ

马三梅1, 2,王永飞2,叶秀　1,赵南先1,梁承邺1

(1 中国科学院华南植物研究所,广东 广州 510650; 2 烟台师范学院 生物系,山东 烟台 264025)

　　[摘　要 ]　对人工创造植物无融合生殖的各种途径进行了总结,对创造植物无融合生殖的方法进行了比较分

析,认为植物体细胞杂交法是目前最好的选择。提出了两种用生物工程技术创造植物无融合生殖方法的设想,并对

其应用前景进行了展望。
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　　植物无融合生殖最早是由 John Sm ith 于 1841

年在A lchornea ilif olia (即Coelebogy ne ilicif olia)中

发现的。根据无性幼胚起源细胞发生的部位和幼胚

的发育方式,植物无融合生殖可分为无孢子生殖、二

倍体孢子生殖、不定胚生殖和单性生殖四种类型,其

中,单性生殖包括孤雌生殖和雄核发育等。近几年把

无融合生殖基因转入作物已成为研究的热点[1, 2 ] ,以

期把无融合生殖基因转入作物中,以达到固定杂种

优势的目的。本研究对创造植物无融合生殖种质资

源的研究进展进行综述。

1　人工创造植物无融合生殖的途径

目前,人工创造植物无融合生殖种质资源的主

要途径有常规杂交、组织培养、体细胞杂交、射线和

化学药剂处理及染色体人工加倍等。

1. 1　利用常规杂交法获得植物无融合生殖

利用常规杂交法获得植物无融合生殖的方法可

以分为两大类,一类为与有亲缘关系的无融合生殖

植物杂交; 另一类为与有亲缘关系的非无融合生殖

植物杂交。

1. 1. 1　与有亲缘关系的无融合生殖植物杂交　人

们利用无融合生殖的野生种和栽培作物进行杂交,

达到把无融合生殖基因转入到栽培作物的目的。由

于专性无融合生殖植株作母本时,杂交不易成功,所

以一般利用具有无融合生殖特性的植物做父本,与

其他品种或植物杂交,将无融合生殖特性传递给后

代[3 ]。迄今为止,已在玉米、珍珠粟等作物上取得了

一定的进展。下面以创造的植物无融合生殖的不同

类型为依据,进行详细介绍。

(1)二倍体孢子生殖基因的导入。L eb lanc等[4 ]

在二倍体玉米 (2n = 20)和摩擦禾的杂交研究中发

现:二倍体孢子生殖和多倍体并不是紧密连锁的,可

以将摩擦禾的二倍体孢子生殖基因转入到二倍体玉

米中。从而也为作物可以在二倍体水平进行无融合

生殖提供了理论依据。K indger 等[5 ]用四倍体玉米

与其无融合生殖的近缘野生种摩擦禾 (T rip sacum

d ecty loid es) (2n= 4x= 72)杂交,获得 F 1 (2n= 56, 36

条摩擦禾的染色体和 20条玉米的染色体) , F 1 表现

无融合生殖。而后用二倍体玉米授粉,获得 38条染

色体的杂种 (18 条摩擦禾的染色体和 20 条玉米的

染色体) ,性状接近玉米。又继续回交,获得了含有 9

条摩擦禾染色体和 30 条玉米染色体的无融合生殖

杂种,这说明随着世代的延续,最后有可能将无融合

生殖转育到二倍体玉米中。Soko lov 等[6 ]对含有 20

条玉米染色体和 18 条摩擦禾的杂种,进行 20 多代

的研究,结果发现该杂种以无融合生殖方式进行稳

定的遗传;另外对含有 30条玉米染色体和 9条摩擦

禾染色体的杂种进行研究,结果发现这样的杂种也

进行无融合生殖。这就充分说明摩擦禾的无融合生

殖基因在玉米的细胞质中可以表达,通过属间杂交

可以把无融合生殖基因转入玉米中。Garcia 等[7 ]把

四倍体玉米 (2n= 4x= 40)和摩擦禾 (T. d acty loid es,

2n = 72)杂交,得到的 F 1 (2n= 56)的花粉是完全不

育的,用玉米 (Z ea m ay s, 2n= 20 或 40)、Z. P erenn is
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(2n= 40)、Z. d ip lop erenn is (2n= 20)的花粉授粉,得

到后代,然后进行等位酶分析,结果发现后代进行无

融合生殖。K indger 等[8 ]把摩擦禾 16号染色体长臂

上的含有无融合生殖基因的片段转入玉米 6号染色

体的长臂,得到一个带有易位染色体的玉米品系,该

品系为玉米的无融合生殖育种提供了材料。

普通小麦与披碱草 (E lym us rectisetus)杂交得

到了少量的 F 1 杂种,其染色体数目 2n= 42,表现出

专性二倍体孢子生殖的特性[9 ]。

A lbert in i[10 ]用紫花苜蓿 (A lf a lf a )和进行二倍

体孢子生殖的四倍体M . coeru lea 杂交, 连续回交,

发现BC 1 进行二倍体孢子生殖的频率是 5. 04%～

40. 96% ,并且利用 PCR 分析可以区分无融合生殖

和有性生殖的后代。

(2)无孢子生殖基因的导入。H anna 等[11 ]用珍

珠粟 (P. g laucum )和非洲狼尾草 (P. squam u la tum )

杂交, 连续回交, 发现杂种可以进行专性无融合生

殖, 而且结实率逐代升高, 在BC5 中染色体数目回

复到珍珠粟的水平。A ctk in son 等[12 ]在 P asp a lum

p ubif lorum 和U rug uay an d a llisg rass 的杂种 F 1 中

发现有无孢子生殖的胚囊, 表明 U rug uay an

d a llisg rass的无融合生殖基因已经转入到杂种 F 1。

四倍体的 P asp a lum m a lacop hy llum (2n = 4x = 40)

进行兼性无孢子生殖, Bu rson 等[13 ]把二倍体 P.

juerg ensii 和四倍体 P. m a lacop hy llu 杂交, 得到的

杂种是三倍体, P. d ila ta tum 和 P. m a lacop hy llum

杂交得到的杂种是四倍体,结果发现这些杂种都进

行兼性无融合生殖。说明 P asp a lum m a lacop hy llum

的无融合生殖基因可以传递给后代。N assar等[14 ]对

M an ihot neusana、木薯以及两者种间杂种 F 1 的胚胎

学进行研究,发现M an ihot neusana 和杂种 F 2 代进

行兼性无孢子生殖,而在木薯和杂种 F 1 代中没有发

现无融合生殖的植株。说明通过杂交可以把无孢子

生殖基因转入木薯中。

(3)孤雌生殖基因的导入。玉米品系的A T 1、

A T 3 具有孤雌生殖的特性, T yrmov 等[15 ] 和

Enaleeva 等[16 ]把A T 1 玉米和常规玉米品种杂交,

发现正反交的后代均具有无融合生殖的特性,说明

细胞质对孤雌生殖的表达没有影响,可以通过杂交

把无融合生殖基因转入玉米中。

1. 1. 2　与有亲缘关系的非无融合生殖植物杂交　

研究发现,与有亲缘关系的非无融合生殖植物杂交,

也可诱导产生无融合生殖,具体诱导的植物无融合

生殖类型如下。

(1)二倍体孢子生殖的诱导。郭德栋等[17 ]通过

栽培甜菜和白花甜菜杂交,获得的杂种和栽培甜菜

进行回交,合成了异源三倍体甜菜,它具有二倍体孢

子生殖的特性。说明把白花甜菜 1个染色体组导入

栽培甜菜,可以得到能通过无融合生殖而稳定遗传

的异源三倍体。

(2)孤雌生殖的诱导。M atzk 等[18 ]把粘果山羊

草 (A eg ilop s kotschy i )、尾 状 山 羊 草 (A eg ilop s

caud a ta )和“莎尔蒙”(Salmon)小麦杂交后,连续回

交, 得到的雄性不育系具有无融合生殖的特性。K

型、V 型小麦雄性不育系可以进行无融合生殖,他们

和恢复系、保持系杂交后,后代中可以产生单倍体。

张改生等[19, 20 ]的研究结果表明, K、V 型不育系产生

单倍体是由于异源细胞质与 1BL ö1R S 染色体中

1R S 片段的互作,使减数分裂过程中配对松弛的染

色体提前分离, 卵细胞提前成熟, 失去了受精的能

力,从而形成了单倍体胚,并且诱导单倍体的频率高

低直接与 1BL ö1R S 的易位片段大小相关。M ueeb

等[21 ]发现, 小麦和 L eym us racem osus、T h inopy rum

elong a tum (即 E lym us elong a tus)的杂交后代具有

孤雌生殖的特性。

( 3)机制不详的无融合生殖的诱导。M arais

等[22 ] 在 T h inopy rum d istichum 和 黑 麦 S eca le

cerea le 的杂交研究中发现, 用二倍体黑麦做父本

时,没有得到种子,用四倍体黑麦做父本时,获得了

杂种 F 1 (2n= 28)、F 2 (2n= 20～ 22)具有无融合生殖

的特性,而且母本的染色体在无融合生殖的过程中

逐渐消失,仅有黑麦的染色体存在。

P rakash 等[23 ]用二倍体 Cof f ea canep hora 和六

倍体 Cof f ea a rabica 进行正反交, 六倍体作母本杂

交产生了四倍体的后代; 而二倍体作母本杂交产生

了二倍体的后代,该二倍体杂种生长正常,可以开花

结实,说明种间杂交可以诱导无融合生殖。

Do lm atov 等[24 ]用 Py rus com m un is 作母本和

Chaenom eles jap on ica、苹果 (M a lus p um ila)杂交,得

到了杂交植株,除了正常的 F 1 杂种外,还有无融合

生殖植株出现。

1. 2　栽培作物人工加倍后获得无融合生殖

有些植物随着染色体倍数的增加,进行无融合

生殖的倾向也随着提高。很多植物在二倍体进行有

性生殖或者兼性无融合生殖,在三倍体和四倍体则

表现出很高程度的无融合生殖,并趋向专性。例如

P asp a lum com p ressif olium 的二倍体进行有性生殖,

而四倍体和六倍体则进行无孢子生殖[25 ]。黎垣庆
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等[26 ]对具有二倍体孢子生殖特性的水稻品系

“PD ER”用秋水仙素进行加倍, 得到了四倍体

“PD ER 22B”,用该四倍体作为母本和自然突变的四

倍体杂交,结果发现杂交种的大孢子母细胞没有胼

胝质或只在靠近珠孔端的细胞壁有胼胝质,由此推

断该杂种可能具有二倍体孢子生殖的特性,目前正

在进行细胞胚胎学和遗传学观察的进一步验证。

T svetova 等[27 ] 对 S org hum bicolor 和 S.

subg labrescens进行加倍,加倍后 2个品种发生无融

合生殖的频率增加。黄群策等[28 ]用水稻多胚苗“双

三”等二倍体材料,人工诱导出性状稳定的同源四倍

体,以期在多倍体水稻中能够筛选无融合生殖的种

质资源。从目前的研究结果看,虽然人工加倍获得的

多倍体多数不能进行稳定的无融合生殖,但是在染

色体数目加倍后再进行适当改造,也许是一种获得

植物无融合生殖的有效手段。

1. 3　其他方法

除了以上常用的方法外,人工创造无融合生殖

的方法还有以下几种。

(1)利用植物组织培养获得无融合生殖的突变

体。例如 Enaleeva 等[29 ]在高粱的组织培养得到了 1

个“A S21”株系,该株系表现雄性半不育, 且进行无

孢子生殖,其自交 4代 (R 4)到自交 7代 (R 7)进行无

融合生殖的频率分别是 8% , 11. 5% , 24. 5%和

35. 7% ,表明通过组织培养可以得到无融合生殖的

突变体,并且进行选择后可以提高其无融合生殖的

频率。

(2)利用植物体细胞杂交法获得无融合生殖。利

用原生体融合技术将远缘物种所具有的无融合生殖

特性转移到作物中,可以克服种间或属间杂交的不

亲和性,从而获得新的植物无融合生殖种资资源。辛

化伟等[30 ]将水稻悬浮细胞分离出来的原生质体和

大黍的原生质体经 PEG 或电融合处理后,获得的杂

种细胞能进行持续的分裂,而且形成愈伤组织,并分

化出完整的再生植株,该再生植株具有无孢子生殖

的特性。

(3)利用射线、化学药剂处理法获得植物无融合

生殖突变体。例如赵凤梧等[31, 32 ]利用 Χ射线处理小
麦, 得到了 1 个突变体“H S131”, 该突变体花粉不

育, 套袋后可结实, 表明该突变体具有孤雌生殖特

性,并且其 F 2 的分离比例为 3∶1或 13∶3,说明该

突变体的孤雌生殖特性是由 1 对或 2 对基因控制

的。孙耀中等[33 ]用炔诺酮、甲地孕酮、乙烯雌酚和马

来酰肼等药物处理太谷核不育小麦和矮败小麦,结

果发现两者经处理后均可进行孤雌生殖,而且太谷

核不育小麦诱导结实率高于矮败小麦;并且炔诺酮、

甲地孕酮、乙烯雌酚的诱导结实率均超过马来酰肼

的诱导效果。

2　各种方法的优缺点比较

对多数植物来说,利用组织培养、射线和化学药

物处理法诱导无融合生殖突变体的工作量很大,常

常很难获得植物无融合生殖突变体,因而在实际研

究中这些方法的应用并不多见。创造植物无融合生

殖的最切实可行的方案是利用常规杂交法从近缘野

生种的无融合生殖基因引进植物。具体的方法是以

栽培品种作母本,以无融合生殖野生种作父本进行

杂交,杂交后代中会出现无融合生殖植株与有性生

殖植株的分离; 再以无融合生殖植株作父本与栽培

种进行回交,从回交或自交后代中分离的无融合生

殖植株继续作父本和栽培种进行回交,直至野生种

中除与无融合生殖有关的基因之外全部遗传成分都

被栽培种取代为止,基因转移工作才算完成。这可能

是许多栽培植物获得无融合生殖基因的一条首选途

径。但由于该方法需要进行种间或属间杂交,所需的

工作量大,费时费力,周期长,目前仅得到了一些具

有无融合生殖特性的品系,在育种实践中还没有得

到真正的应用。

另外一条可行的途径为染色体加倍法,该法尤

其对具有兼性无融合生殖特性的二倍体野生种更有

效,染色体加倍后无融合生殖的频率会得到很大的

提高,因此该法引起研究者们的浓厚兴趣。但对于进

行有性生殖的二倍体作物来说,染色体加倍后是否

也会象野生种一样,无融合生殖的频率会得到很大

的提高,这还需要进一步的深入研究。

体细胞杂交技术能够克服远缘杂交之间的遗传

或生理障碍,从而实现远缘物种的染色体交换和导

入,进而改良植物的遗传性状。因此对于远缘杂交很

难成功的物种来说,利用植物体细胞杂交法获得无

融合生殖,无疑是一条十分有效的途径。但体细胞杂

交法对导入的染色体无法控制,因此具有一定的盲

目性和机遇性。

3　展　望

近年来,由于RA PD , R FL P 和差异显示等技术

的应用,已使植物无融合生殖的研究面貌为之一新,

特别是一系列与无融合生殖有关的特异片段的发

现,为了解植物无融合生殖的遗传机理和分子机理
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增加了大量的新知识,这些知识无疑为定位和克隆

植物无融合生殖基因及利用遗传操作的手段来改变

植物的生殖方式积累了必要的理论基础。今后非常

有希望的两种利用生物工程创造植物无融合生殖的

方法为:

1)直接对含带有无融合生殖基因野生种的染色

体进行显微切割、分离和DNA 扩增,以构建具有无

融合生殖基因的特异性DNA 文库, 然后和植物原

生质体融合,从而达到把无融合生殖基因定向导入

植物原生质体的目的。

2)利用分子生物学的手段分离、克隆植物无融

合生殖基因,构建无融合生殖的表达载体,筛选良好

的受体细胞系统,运用适当的转化技术,把无融合生

殖基因转入植物,得到具有无融合生殖特性的新品

系,为利用无融合生殖固定杂种优势提供新的种质

资源。

应当深信,通过上述的各种方法来创造新的植

物无融合生殖种质资源,必将加快农业无融合生殖

革命的步伐,为更快固定杂种优势奠定坚实的理论

基础。
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P rogress on tran sferr ing apom ix is to crop p lan ts

and induct ion of apom ix is

M A San -m e i1, 2,W ANG Y ong-fe i2,Y E X iu- l in1,

ZHAO Nan -x ian 1,L IANG Cheng-ye1

(1 S ou th Ch ina Institu te of B otany , Ch inese A cad emy of S ciences, Guang z hou , Guang d ong 510650, Ch ina;

2 D ep artm en t of B iology , Y an ta i N orm al U niversity , Y an ta i, S hand ong 264025, Ch ina)

Abstract: T he cu rren t p rogress on the induct ion of apom ix is is review ed. T he rela t ive advan tages of o r

d isadvan tages of the inducing p rocedu res p resen ted here are discu ssed. Som atic hyb rid iza t ion m ay be the

best w ay fo r induct ion of apom ix is. T he tw o m ethods fo r b reeding apom ict ic crop s th rough b io techno logy
are ou t lined. Fu tu re p ro spects fo r induct ion of apom ix is are d iscu ssed.
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