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无融合生殖是植物生殖生物学中的一个重要方

面，对它的深入研究将有助于阐明植物生殖生物学

中的重大理论问题，对培育新品种也具有重要的现

实意义。随着遗传学、分子生物学及其相应技术的

飞速发展，植物的无融合生殖已成为生物学中较为

活跃的研究领域之一，受到国内外众多科学家的重

视[1,2]。有关植物无融合生殖的研究进展，前人已

进行了一些综述和总结[3-7] ；我们也曾对植物无融合

生殖的遗传机理和分子机理、人工创造植物无融合

生殖、植物无融合生殖鉴定方法及其进展进行了总

结[8-11]。近几年无融合生殖研究又取得了新的进展，

如Okada等[12]通过农杆菌介导法将loa1 (loss of

apomeiosis 1)基因导入无融合生殖植物Hieracium

aurantiacum 的基因组中，结果发现，转化植株失

去形成无融合生殖种子的能力，表明loa1的缺失与

无融合生殖的起始有关。
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摘　要：无融合生殖是指不经过雌雄配子融合而产生种子的一种特殊生殖方式，能使基因型的杂合性得

以保持，从而可以固定杂种优势，对作物育种具有极其重要的意义。目前大量的研究都在设法将无融合

生殖作为一种重要的植物育种手段。本文对近几年来无融合生殖新种质资源的发现、主要研究方法、遗
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本文主要从无融合生殖新种质资源的发现、对

已有无融合生殖种质的性状改良、无融合生殖的显

微结构和超微结构观察、分子标记和原位杂交、遗

传机制及相关基因等方面，从2003年以来植物无融

合生殖的研究进展作一综述。

1　无融合生殖种质资源的新发现和性状改良及创

造新的无融合生殖种质资源

1.1　自然界中进行无融合生殖的新种质资源的发现

　据报道，自1841年Smith首先在麻杆属中发现无

融合生殖以来，已在被子植物29 目 35 科 434 个物

种中发现了无融合生殖特性[13]。近年来，又有一些

存有无融合生殖的植物种类被人们发现。例如

Barcaccia等[14]利用流式细胞仪对贯叶连翘(Hypericum
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perforatum)的种子进行分析，结果发现，贯叶连翘

进行兼性无融合生殖(facultative apomixis)。Cardone

等[15]发现，禾本科的弯叶画眉草(Eragrostis curvula)

可进行二倍体孢子生殖，而且是进行专性无融合生

殖(obligate apomixis)，胚囊类型为蝶须型(antennaria

type)。Garcia等[16]发现，禾本科的毛花雀稗(Paspalum

dilatatum Poir.)的四倍体进行有性生殖，五倍体则

进行无融合生殖。Acuna 等[17]发现，分布于美国南

部的百喜草(Paspalum notatum Flugge)三倍体主要进

行无融合生殖。

Macroptilium arenarium是豆科大翼豆属的一种植

物，它闭花受精的花进行无融合生殖[18]。菊科山柳

菊属的Hieracium pilosella进行兼性无融合生殖[19]。

曾庆文等[20]对焕镛木(Woonyoungia septentrionalis

(Dandy) Law)自然种群的繁育系统研究发现，焕镛

木既能通过有性生殖方式结实，又能通过无融合生

殖方式结实，而且这两种生殖方式获得的种子均能

萌发成幼苗。这是首次报道木兰科植物中存在无融

合生殖现象。Yao等[21,22]采用石蜡切片技术对龙须

草(Eulaliopsis binata Rotz)进行系统的胚胎学研究，

证明龙须草为禾本科植物中一种新的无融合生殖材

料，宽叶型进行专性无融合生殖，窄叶型和红秆型

进行兼性无融合生殖。张鹏飞等[23]对核桃(Juglans

regia)无融合生殖结实率的研究结果表明，4个供试

品种都具有一定的无融合生殖能力，平均无融合生

殖率为15.72%，最高达37.5%。另外，在蕨类植

物Pteris fauriei var. fauriei中也发现无融合生殖的

现象[24]。

1.2　对已有无融合生殖种质的性状改良　随着转基

因技术的日益成熟，目前已成功地将外源基因导入

已有的无融合生殖种质中，既增加了新的性状，又

避免了外源基因向其他物种扩散。例如百喜草进行

无融合生殖，在美国东南部地区高速公路旁边广泛

种植。Agharkar等[25]利用玉米的组成型泛素启动子

与一个分解赤霉素的基因AtGA2ox1及Nos终止子构

建表达载体，通过基因枪导入百喜草基因组中，

Southern杂交证实外源基因稳定表达。与野生型相

比，转基因植株的内源赤霉素水平降低，分蘖数目

增加，植株的高度下降，开花延迟，草皮的密度

也增加。

此外，也可以通过组织培养和诱变的方法培养

出生殖方式改变的新种质。例如Cardone等[15]利用进

行专 性 二倍 体 孢子 生 殖 的弯 叶 画眉 草 品种

“Tanganyika”的未成熟花序作为实验材料，进行

离体培养，获得了一种特殊的植株“UNST1122”，

这个植株进行有性生殖。对R1 代产生的500粒种子

进行秋水仙素加倍，获得两株加倍植物，RAPD 分

析表明，这些后代进行有性生殖。这样获得的进行

有性生殖的四倍体可用于弯叶画眉草育种，也可用

于作图群体的构建。

1.3　人工创造新的无融合生殖植物种质资源 　冯 辉

等[26]以 9个韭菜品系为试材，人工去雄后用二甲基

亚砜、激动素和失活韭菜花粉诱导，获得无融合生

殖种子。无融合生殖植株自交后代多胚苗发生频率

明显提高，说明多胚苗与无融合生殖有关。甜菜

(Beta vulgaris)单体附加系“M14”的染色体组成

中除了含有18条栽培甜菜染色体外，还附加有一条

野生白花甜菜(Beta corolliflora)第9号染色体，该

附加染色体通过母本的传递率为96.5%；单体附加

系进行无融合生殖[27]。李春秋[28]通过用不同浓度的

化学药剂处理不同生育期的玉米自交系及杂交组

合，从而诱导玉米无融合生殖的研究，发现几种试

剂对诱导玉米的无融合生殖发生频率为0%－54.80%，

诱导后代出现丰富的变异类型。Ravi等[29]通过突变

拟南芥(Arabidopsis thaliana)中负责调控染色体减数

分裂的基因DYAD/SWITCH1 (SWI1)，从而导致不完

全减数分裂，结果发现二倍体植物能繁殖产生三倍

体种子，该三倍体种子是由一个单倍体雄配子授精

一个未经减数分裂的雌配子产生，表明通过改变有

性生殖植物的单个基因可获得无融合生殖植物材料。

2　植物无融合生殖的主要研究方法

从国内外的研究现状来看，无融合生殖的研究

方法有常规的杂交和显微结构观察等，但随着分子

生物学技术的发展，超微结构的观察、分子标记、

原位杂交以及流式细胞仪等已成为目前无融合生殖

研究的主要方法。

2.1　无融合生殖显微结构和超微结构的研究　目

前，显微观察法和超微结构研究法是研究无融合生

殖胚囊发育的重要方法。例如Yao等[21]采用石蜡切

片技术对龙须草进行胚胎学研究，证明龙须草无融

合生殖方式为无孢子生殖，胚囊类型是大黍型

(Panicum-type)，存在多胚现象，胚的发生有早发

生胚和迟发生胚两种类型。申业等[30]利用常规石蜡

制片法，对甜菜单体附加系“M 1 4”雌配子体的

发生与发育进行了研究，结果表明，“M 1 4 ”二

倍体孢子生殖的雌配子体为韭型(Allium odorum-type)
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和蝶须型；有性生殖雌配子体为蓼型(Polygonum-

type)。“M14”的胚胎学研究结果表明，二倍体

孢子无融合生殖的胚珠中，珠孔处看不到花粉管，

胚囊没有发生受精作用，卵细胞和次生核均可以自

发分裂分别产生无性胚和胚乳；有性生殖胚珠中，

珠孔处可见多条花粉管，胚囊里见到精卵融合的图

像[31]。

申业等[32]应用脱色苯胺蓝诱导荧光法观察了甜

菜单体附加系“M14”正常有性生殖与二倍体孢子

生殖的胼胝质的变化情况，结果表明，韭型胚囊在

大孢子发生时，大孢子母细胞呈现胼胝质荧光；二

分体时，局部细胞壁具有荧光，二倍体功能大孢子

的合点端细胞壁内的胼胝质荧光消失。单核胚囊形

成后，其细胞壁内无胼胝质荧光，而退化的大孢子

细胞壁胼胝质荧光显著。蝶须型胚囊大孢子发生

时，大孢子母细胞、二倍体功能大孢子的细胞壁均

无胼胝质荧光。蓼型胚囊的大孢子母细胞、二分

体、三分体、四分体时期，都有胼胝质荧光，退

化的大孢子细胞壁胼胝质荧光明显，功能大孢子细

胞壁上缺少胼胝质荧光。

Barcaccia等[14]对贯叶连翘的胚胎学的研究表

明，无孢子生殖原始细胞是在大孢子母细胞分化时

期出现的。M. arenarium的胚胎学研究发现开花受

精的珠心中具有四分体，而闭花受精的花中仅仅发

现了大孢子二分体，闭花受精的花可以进行无融合

生殖[18]。

Guan等[33]对进行兼性无融合生殖的大黍(Panicum

maxinium)的超微结构研究发现，无融合生殖胚囊位

于珠孔端，含有2 个助细胞、1 个卵细胞和 1 个单

核中央细胞。卵细胞细胞质浓厚，质体和线粒体围

绕细胞核。极核具备一个大液泡，大液泡几乎占据

了整个细胞，细胞质比卵细胞的淡一些，分布在卵

器的周围；中央细胞在珠孔端的细胞壁向内突出，

表明这种结构与运输营养有关。助细胞的细胞质更

淡，脂质体、质体和线粒体等细胞器主要沿珠孔端

的丝状器(filiform apparatus)分布。丝状器主要位于

助细胞的顶端，与有性生殖的胚囊相同。

此外，对已经确定进行无融合生殖的种质资源

的研究也在进一步深入。例如非洲狼尾草(Pennisetum

squamulatum)的染色体数目过去认为是六倍体(2n =

6x = 54)，利用着丝粒和18S-5.8S-26S rDNA作为

探针的研究发现，非洲狼尾草是八倍体(2n = 8x =

56)[34]。刘传虎等[35]对禾本科无融合生殖植物龙须

草的染色体数目进行深入的研究，发现龙须草根尖

细胞染色体数目为 40 条，是异源四倍体植物。

2.2　无融合生殖的分子标记和原位杂交的研究　近

年来随着分子标记技术的发展，RA PD、AF L P 和

mRNA 差异展示技术等分子标记技术已被广泛地用

于无融合生殖的研究，促进了无融合生殖遗传机理

和分子机制的研究。

刘传虎等[36]利用 RAPD 分子标记和形态特征观

察，分析研究了中国12 个龙须草居群的遗传差异，

16个寡聚核苷酸引物扩增共得到124条带，其中110

条为多态性带。

百喜草二倍体进行有性生殖，四倍体进行无融

合生殖。Espinoza等[37]对来源于美国多个百喜草群

体的配子体的形态学进行了 AFLP 的研究，从这些

群体的基因型中产生了1 342个 AFLP片段，其中有

11 个 AFLP 的特异片段仅仅在无融合生殖的植株中

发现，这些特异片段可能与无孢子生殖有关。Goel

等[38]利用8个与无融合生殖特定遗传区域(apospory-

specific genomic region, ASGR)连锁的AFLP分子标

记对非洲狼尾草和蒺藜草属植物Cenchrus ciliaris进

行原位杂交实验发现，其中的一个AFLP 标记与无

孢子生殖的胚囊发生了重组。这个标记在非洲狼尾

草中位于携带 ASGR 的染色体上，且靠近着丝粒；

却不位于C. ciliaris的携带ASGR的染色体。

李海英等[27]采用 mRNA 差异展示技术对甜菜无

融合生殖品系“M14”和正常有性生殖的二倍体栽

培甜菜“A 2Y”花蕾减数分裂时期的基因表达进行

了差异分析，采用 GT 15A、GT 15G、GT 15C 3 种锚

定引物，共筛选了 20 个随机引物，通过 RT-PCR

检测，获得 6 个阳性差异表达的 cD N A 片段。

禾本科臂形草属植物Brachiaria brizantha是一种

在巴西种植的牛饲料，Alves 等[39]对肌球蛋白、水

通道蛋白(aquaporin)和有丝分裂原活化蛋白激酶

(mitogen-activated protein kinase) 3个cDNA序列在有

性生殖子房和无融合生殖子房中的差异表达进行了分

析，结果发现，肌球蛋白主要在无融合和有性生殖

胚囊中表达，在蓼型胚囊中表达晚一些；水通道蛋

白和有丝分裂原活化蛋白激酶主要在无融合生殖的

大黍型胚囊中表达；有丝分裂原活化蛋白激酶在助

细胞中表达，水通道蛋白在胚珠不同细胞中表达。

戈岩等[40]对无融合生殖的甜菜品系“M14”进

行GISH 和 BAC-FISH 分析，发现供试探针均被定

位于附加的白花甜菜第9号染色体长臂末端，呈半
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合子状态。结合两种生殖途径中胚和胚乳发育表达

方式的保守性可推断，甜菜中有性生殖和无融合生

殖可能共享某些调节因子的相关路径。

2.3　流式细胞仪在无融合生殖中的应用　流式细胞

仪能直接测定细胞中DNA的含量，可快速准确地鉴

定出植株的染色体倍性，因此被广泛地用于无融合

生殖的研究。例如，为进一步了解欧洲中部的四倍

体和多倍体Pilosella officinarum的细胞地理学差

异，Mraz等[41]采用流式细胞仪和染色体计数法对来

自捷克斯洛伐克共和国、斯洛伐克和匈牙利东北部

共336个地方的1 059株P. officinarum进行了DNA

倍性水平和染色体数量鉴定分析，统计结果显示，

在捷克斯洛伐克共和国西部分布最广泛的类型是有

性繁殖的四倍体，而无融合生殖的五倍体和多数无

融合生殖的六倍体则分布在斯洛伐克和捷克斯洛伐

克共和国的东部。

山楂属(Crataegus)中既有无融合生殖的多倍体

植物又有有性生殖的二倍体植物，因此在分类学上

较为复杂。Talent等[42]采用流式细胞技术以期弄清

无融合生殖发生的频率，多倍性、杂交与无融合生

殖之间的关系。流式细胞仪DNA计量法推进了染色

体倍性水平确定的效率，能测定野生群体的细胞学

变化。同时流式细胞仪能揭示成熟种子胚和胚乳的

倍性水平，从而可知胚囊是否未经减数分裂。研究

表明：在山楂属中，二倍体或四倍体减数分裂产生

的精子有一半能授精无融合生殖三倍体和四倍体产

生的未经减数分裂的卵细胞，产生多倍体后代。

此外，Kao[43]用流式细胞仪对Arnica cordifolia

的混合细胞型种群的成株和种子进行研究，确定了

生殖方式，并评估了细胞型的频率与繁育成功之间

的关系。Wieners 等[44]采用流式细胞仪对草地早熟

禾(Poa partensis)叶片和成熟种子的DNA含量进行了

分析，并对每份种质的生殖方式作了鉴定。

3　植物无融合生殖遗传机制的研究

对无融合生殖遗传机制的研究，在不同植物中

表现出不同的结果。目前主要有两种观点：一种认

为植物无融合生殖是由单基因控制的；另一种认为

植物无融合生殖是由多基因控制的。近几年的研究

进一步证实了不同植物中控制无融合生殖的基因数

目不同这一结论。例如，Iudakova等[45]对无融合生

殖的草地早熟禾的胚形成早期进行了观察，在孤雌

生殖的转变期即开始产生胚时，也发现了有性生殖

胚的发育。这说明控制胚产生的基因在有性生殖和

无融合生殖是相同的。而Barcaccia等[14]对兼性无融

合生殖的贯叶连翘进行研究，发现种子中既有由孤

雌生殖产生，也有由无孢子生殖产生的，说明无孢

子生殖和孤雌生殖是由不同的遗传因子控制的。另

外，对Pennisetum squamulatum Fresen和Cenchrus

ciliaris L.两种无融合生殖植物的研究发现，它们进行

无孢子生殖，由珠心细胞形成四核胚囊，未减数分

裂的卵细胞通过孤雌生殖发育，而胚乳的发育需中

央细胞受精。尽管这两个物种的无孢子生殖背离了

孟德尔遗传方式，但染色体上大而非重组的区域却

被遗传下来，表明多基因为无孢子生殖所必需[46]。

总之，无融合生殖具有复杂的遗传机制，近期

的遗传报道认为无融合生殖受主导基因控制；无融

合生殖位点位于遗传因子受阻的区域，通常与配子

体或合子的毁坏或受其他机制影响其表达有关[47]。

4　与无融合生殖相关基因的研究

无融合生殖涉及多种基因之间不同时空表达的

互作和协调抑制，因此从无融合生殖材料中克隆那

些控制有性生殖和无融合生殖性状的基因，是一项

十分艰巨的工作；但目前利用突变体和多种分子生

物学方法已成功分离、克隆和鉴定了一些涉及胚胎

孤雌生殖、减数分裂过程的中断和改变、胚和胚乳

的自发形成等可能与无融合生殖过程有关的基因，

如与胚发育相关的 rolB 基因、PGA6/WUS 基因、

BBM 基因、SE R K 类基因和 LE C 类基因；与胚乳

发育相关的 FIS 类基因、MSI1 基因；与减数分裂

相关SWI1 基因、SPL/NZZ 基因[7,11]。

Paspalum simplex是雀稗属的一种植物，利用

原位杂交技术进行分析，结果发现P. simplex的无

融合生殖相关基因区段位于异染色质不丰富的区域

(heterochromatin-poor region)，与着丝粒有一段距

离。进一步对该区域进行分析表明，该区域含有两

个基因，在水稻中与这两个基因同源的基因位于水

稻 1 2 号染色体的长臂的端粒区段，这就表明 P .

simplex的无融合生殖位点与水稻中的相关区域具有

共线性。利用水稻作为有性生殖的代表，序列比较

分析表明，P.simplex的该区段由于转座因子发生了

大规模的重排，由缺失和单位点突变引起的小规模

的重排；与水稻的同源基因相比，这两种类型的重

排导致无融合生殖基因大部分编码序列失去编码能

力，说明P.simplex 中超数基因(supernumerary

genes)的重排在无融合生殖中的作用。这也表明，

可以利用水稻的基因组信息进行无融合生殖基因的
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克隆[48]。

此外，Okada等[12]通过农杆菌介导法将loa1(loss

of apomeiosis 1)基因导入无融合生殖植物Hieracium

aurantiacum 的基因组，结果发现，转化植株失去

形成无融合生殖种子的能力，表明loa1的缺失与无

融合生殖的起始有关。

5　小结与展望

由于无融合生殖相当的复杂，故目前的研究仍

存在很多的问题：如对无融合生殖现象的认识仍局

限在细胞胚胎学发生上，其遗传机制的许多问题尚

未清楚地阐明；无融合生殖受多位点多基因控制，

涉及多种基因之间不同时空表达的互作和协调抑

制，而目前还只有少数与无融合生殖相关的基因被

分离鉴定出来；采用诱变和杂交等方法向农作物引

入无融合性状，虽然有了一些进展，但由于不了解

其遗传生理机制，所获的植株无融合生殖不稳定，

等等。因此，若想实现无融合生殖在作物育种上的

应用成功，尚需胚胎学、细胞学、遗传学、分子

生物学等多方面的协同工作，从以下几方面展开深

入的研究：

(1) 对现有的无融合生殖种质资源进行深入研

究，以期找到稳定的或可人工控制的无融合生殖材

料，研究其遗传机制，从中找出控制无融合生殖的

基因，然后定位、克隆无融合生殖基因，为利用

无融合生殖固定杂种优势开辟新的途径。

(2) 在发掘新的无融合生殖种质时，要从各个

水平进行全面的研究，并和有性生殖进行比较，这

样才能得出准确、可靠和符合实际情况的结论。此

外，在寻找新的无融合生殖基因资源的同时也要注

重提高现有无融合生殖材料的发生频率，为植物育

种提供充足的试验材料，加速无融合生殖固定杂种

优势进程，实现通过遗传操作手段改变植物生殖方

式的设想。

(3) 通过栽培作物和无融合生殖的近缘野生种进

行杂交、体细胞杂交及染色体加倍等技术，把无融

合生殖的基因转入作物中，获得新的具有无融合生殖

特性的材料，为作物无融合生殖育种提供种质资源。

(4) 深入揭示和比较无融合生殖和有性生殖的大

孢子发生，雌配子体形成期间的结构和代谢过程，

无融合生殖和环境因子的关系。充分了解无融合生

殖的诸方面，以期达到加快对控制无融合生殖基因

的认识和转移技术的开拓，实现应用无融合生殖改

良作物创造新品种的目的。

(5) 遗传学的研究表明无融合生殖是受基因控制

的遗传性状；但依物种和其所属无融合生殖类型而

有不同，无融合生殖机制及控制无融合生殖的基因数

目亦有变化。因此，对无融合生殖遗传机理和基因

表达进行深入研究，弄清控制无融合生殖的基因数

目及其显隐性、无融合生殖胚囊发育的途径、在一

些专性无融合生殖植物中有性生殖的保留、无融合生

殖发育过程中的许多转变机制、胚乳的自发发育和

假受精等问题，才能真正的揭开无融合生殖之谜。
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