
热带亚热带植物学报 2003，1 l(1)：83-86 

Joumd of Tropical and Subtropical Botany 

大黍无融合生殖研究概况 
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摘要：从胚胎学和遗传学角度论述了大黍(Panicum maximum Jacq．)的无融合生殖研究进展和存在的问题，展望了大 

黍作为无融合生殖基因供体，在无融合生殖研究上的利用前景。 
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Abstract： This paper presents recent advances in apomixis studies on embryology an d genetics in guineagrass 

(Panicum maximum Jacq．)．Some problems in relation to apomixis reaserch on guineagrass are discussed．It is 

pointed out that guineagrass is a promising material both for theoretical and applied studies ofapomixis． 
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大黍(Pan／cure maximum Jacq．)是一种具有无 

融合生殖(apomixis)特性的热带牧草，属禾本科黍属 

植物。其无融合生殖方式是伴随有假受精的无孢子 

生殖(apospory)，属兼性无融合生殖【”。从 50年代开 

始至今，对大黍在胚胎学和遗传学等方面的无融合 

生殖研究都取得了一定的进展，并在遗传育种的应 

用上进行了初步探索，本文对有关研究进行概述并 

阐明大黍作为无融合生殖基因供体的优越性。 

1 胚胎学研究 

在胚胎学水平上，对大黍的无融合生殖研究最 

初主要集中在采用切片技术对其发育过程进行观 

察描述。后来，采用一些改进的方法 (如整体透明 

法)和不同的手段，对大黍的无融合生殖又有了更深 
一

步的认识和了解，但主要还是在显微结构水平 

上。此后，人们尝试用电子显微镜对大黍的无融合 

生殖超微结构进行研究，取得了初步进展。但是到 

目前为止，还没有找到与大黍胚珠内的不同发育阶 

段相关的小穗外部形态性状，也就是说，还无法根 
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据它的花部发育特征来用肉眼直接判断出胚珠内无 

融合生殖的发育时期，这就给切片取材工作带来了 

很大的盲 目性。因此对大黍的超微结构的研究有相 

当的难度，还有待于在方法上的突破。 

I．I无孢子生殖原始细胞 

Warmke 1954年首次报道了大黍的无孢子生 

殖，指出大黍的无孢子生殖胚囊起源于由珠心细胞 

特化而来的无孢子生殖原始细胞【”。在后来的研究 

中，人们从不同的角度对大黍的无孢子生殖原始细 

胞进行 了进一步的研究，结果发现：(1)珠心组织的 

各层体细胞均有特化为无孢子生殖原始细胞的潜 

能，但以珠孔端潜能最大、频率最高嘲。 (2)大多数 

情况下，在大孢子四分体时期，一个或多个珠心细 

胞开始膨大，特化为无孢子生殖原始细胞【”。从开始 

出现第一个原始细胞到细胞发育成的胚囊成熟这 

段时期内，不断地有新的原始细胞分化出来，并随 

着胚珠的发育而逐渐增多[2]。因此，在大黍胚珠中的 

原始细胞具有出现频率高、持续时间长的特征。 

(3)在显微结构水平上，大黍的无孢子生殖原始细 

胞的细胞质不同程度液泡化，细胞和细胞核膨大[1】。 

在超微结构水平上，发育初期细胞及细胞核体积增 
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大，内含许多小液泡和泡囊，壁薄，极少有胞 间连 

丝，随后胞间连丝完全消失，壁增厚，中央核周围分 

化出大液泡[3】。 

1．2 无孢子生殖胚囊 

1．2．1胚囊发育的类型 

在大黍的有性生殖类型中，胚囊发育方式为蓼 

型。在无融合生殖类型中，发育方式为大黍型[1】：首 

先，一个或多个珠心细胞膨大，特化为无孢子生殖 

原始细胞。接着，无孢子生殖原始细胞并不进行减 

数分裂，而是直接发育成胚囊，因此所形成的胚囊是 

未减数的。胚囊的发育过程中，核发生两次连续的有 

丝分裂，共形成四核。成熟胚囊有两种类型 一，一种 

为四核四细胞型，包含一卵细胞，两个助细胞和一 

个极核；另一种为四核三细胞型，包含一卵细胞，一 

个助细胞和两个极核。 

大黍无融合生殖胚囊成熟后，卵细胞不受精， 

但需受精的刺激才能分裂形成无融合胚，胚乳的形 

成与有性生殖一样，需极核与精核的融合，属假受 

精类型”。因此，四细胞型的无融合生殖中染色体数 

为胚：胚乳：母本组织 _2：3：2，而三细胞型的为胚：胚 

乳：母本组织 =2：5：2。由于 2：3：2的比例与有性生殖 

胚囊受精后的情况相同，它更有利于保持平衡，使 

种子发育更易成功。据此推测，如果其它条件相同， 

那么具四细胞型的大黍的结实率可能比三细胞型 

的大黍的结实率要高。 

此外，Warmke在大黍的研究中曾观察到胚珠 

内出现了未减数的八核七细胞型胚囊 (包含一卵细 

胞，两个助细胞，两个极核和三个反足细胞)，并因 

此将大黍无融合生殖胚囊划分为八核型和四核型 

分别加以描述和讨论【”。但是在后来有关大黍无融 

合生殖的研究中，再没有这类未减数的八核七细胞 

型胚囊的相关报道。 

1．2．2关于多胚囊现象 

大黍的多胚囊现象较普遍，一直受到大黍研究 

者的关注。Chen和 Kozono[2~对大黍的多胚囊现象 

进行了较全面的研究，观察到大黍多胚囊的五种现 

象：(1)一个或多个四核型无融合生殖胚囊存在于 

同一珠心组织中；(2)两个有性生殖胚囊 (五核型[5 

或八核型)存在于同一珠心组织中；(3)胚珠中只 

有一个八核型有性生殖胚囊存在；(4)一个有性生 

殖胚囊 (五核型或八核型)和一个或多个四核型无 

融合生殖胚囊存在于同一珠心组织中；(5)两个有 

性生殖胚囊 (五核型或八核型)和一个或多个四核 

型无融合生殖胚囊存在于同一珠心组织中。 

他们对胚珠中同时出现两个有性生殖胚囊的 

原因进行了探讨，推测有性生殖胚囊可能有两种起 

源方式：(1)胚珠中有两个大孢子发育成熟，并都 

进一步形成有性生殖胚囊；(2)无孢子生殖原始细 

胞除了发育成四核型无融合生殖胚囊外，也会形成 

五核型或八核型有性生殖胚囊嘲。在其它具有多胚 

囊现象的植物中，同一胚珠中由两个大孢子母细胞 

发育成两个有性生殖胚囊的现象是存在的。但认为 

无孢子生殖原始细胞能形成五核或八核型有性生 

殖胚囊，还缺乏足够的证据。更有可能的情况是如 

前所述，即 Warmke曾观察到的特殊的八核型无融 

合生殖胚囊，那么两个八核胚囊存在于同一珠心 

中，其中一个可能就是未减数的八核胚囊 (起源于 

无孢子生殖原始细胞)，而并非有性生殖胚囊。 

2 遗传学研究 

分子生物学的手段和方法引入无融合生殖研 

究，使最终阐明无融合生殖的机制成为可能，并为无 

融合生殖的应用带来了希望。 

2．1无融合生殖基因的特征 

为了实现定位和克隆植物无融合生殖基因，科 

学家利用遗传操作手段来改变植物的生殖方式，对 

无融合生殖的遗传机理做了大量的研究。结果发 

现，控制无融合生殖的基因数 目及其显隐性，不同 

植物表现不同 q。 

到目前为止，在大黍的无融合生殖遗传机理研 

究中，人们普遍接受单基因控制模式，认为大黍的 

无融合生殖可能是遵循显性单基因的简单遗传模 

式 26]。 

2．2 无融合生殖的DNA分子标记 ’ 。 

通过 PCR(聚合酶链式反应)产生 的 RAPD 

markers，RFLP markers，DDRF、SDRF markers，STS 

marker都可作为分子标记进行有性生殖和无融合 

生殖的区分研究，在染色体上定位。Ebina等对大黍 

的RAPD分析结果发现：在所用的 l6个引物中有 8 

个可以区分无融合生殖和有性生殖。其中以OPC4 

为引物时，可找到一段能明显区分有性生殖和无融 

合生殖的 0．9 kb的特殊带型，这种 RAPD带型具有 

无融合生殖特异性，只存在于无融合生殖体中 。它 

为直接通过分子标记法对大黍进行生殖类型的区 

分和鉴定提供了可能性。 

2．3 无融合生殖基因的分离 

为分离大黍无融合生殖基因，人们进行了不同 
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的尝试，但目前还没有取得突破性的进展。 

Chen等从大黍成功分离出与无融合生殖胚囊 

发育有关的A2-134 cDNA，以无融合生殖特异基因 

ASG-J为标志。该基因只在无融合生殖类型的花蕾 

中表达，在有性生殖类型中不表达 ，同时该基因只 

在大孢子发生时才开始表达，并且只能在无孢子生 

殖原始细胞出现的阶段才能找到。对其序列分析表 

明，A2-134 cDNA由约 1 177bp组成，编码 1个含 

305个氨基酸、分子量为 34．2 kD的蛋 白质，而且该 

蛋白质的氨基酸序列与种子特异性和干旱诱导基 

因 RD22、未知种子蛋白前体 USP、生长素负调节基 

因ADR6p等相近，推测 A2-134的表达可能会引起 

珠心细胞的膨大，从而启动无融合生殖原始细胞的 

发生；它还可能与生长素的调节和细胞壁的生长有 

关。Southern blot结果表明，该基因在有性生殖和无 

融合生殖类型中都存在，表明ASG-．，是与有性胚囊 

发育有关的基因的修饰变异，因而推断兼性无孢子 

生殖可能是由于控制有性基因行使正常功能的程 

序失败导致的网。在了解无融合生殖，尤其是无孢子 

生殖的分子机制，以及将无融合生殖特性导入重要 

作物方面，这一 cDNA库和ASG-J基因将成为有效 

的工具，也为定位和克隆植物无融合生殖基因以及 

利用遗传操作的手段来改变植物的生殖方式奠定 

了理论基础。 

2．4 无融合生殖特性在遗传育种上的应用前景 

农业生产上，由于具有杂种优势的杂种后代会 

发生性状或育性的分离，而导致了生产上只能利用 

杂交一代的杂种优势，需要年年制种。二倍体无融 

合生殖没有经过减数分裂，能形成与母体植株遗传 

构成完全相同的后代个体，所以，如果将这种无融 

合生殖特性导入有杂种优势的 FI，可以使 FI既有杂 

种优势，又能将优势代代相传，即固定杂种优势。大 

黍的无孢子生殖类型属于二倍体无融合生殖的一 

种，因此在固定杂种优势上具有较大的研究和开发 

价值。 

大黍的无融合生殖特性除了在 自身的育种研 

究上得到了应用口嘲之外，人们也常常将大黍作为 

无融合生殖基因供体，试图将其无融合生殖特性导 

入其它重要的农作物中。在我国，利用粳稻广亲和 

品系 02428与大黍品系 OK85，经过不对称体细胞 

杂交后，已经成功地获得再生植株，移栽成活植株 

能开花且具有无融合生殖的某些特征pq。此外，还通 

过穗茎注射法，将大黍总 DNA导入香 2B，明恢 63 

和桂 99等水稻品系，在 D一代群体中就获得生殖性 

状发生明显改变的单株㈨。目前，日本和美国正在尝 

试从大黍中克隆出无融合生殖基因，然后通过生物 

技术将它导入其它重要农作物中。 

3 问题及展望 

多年来对大黍无融合生殖的研究，无论在细胞 

水平上，还是在分子水平上都开展了一些工作，对 

无融合生殖的胚胎发育、遗传机制到育种等方面都 

进行了大量的研究，并取得了一定的进展，但离完 

全揭开其无融合生殖机理还有很大的距离。目前， 

以有性生殖为基础的生物学科知识尚不能解释无 

融合生殖的诸多问题，这主要是由于植物本身的复 

杂性和现有实验技术的限制性等因素造成的。因 

此，至今还存在着许多有待解决的问题，如：(1)在 

大黍的同一珠心内可以同时存在有性生殖的大孢 

子母细胞、无孢子生殖的原始细胞和普通的珠心细 

胞。怎样理解在同一基因型的组织中不同细胞之间 

能出现明显的分化?(2)大黍无孢子生殖原始细胞 

发生之前，大多数情况下都有有性生殖的行为，只 

是发育到大孢子四分体时期便退化、解体了。是什 

么原因导致了这种状况的发生?有性生殖的退化和 

无融合生殖的发生之间是否存在联系?如果有，又 

是什么程度、什么方式的联系?(3)目前，在很多植 

物中，包括有性生殖类型、专性无融合生殖类型以 

及兼性无融合生殖类型，都发现有胚珠附器的存 

在。大黍中未见关于胚珠附器的报道，但是从其它 

有关大黍研究的图片中【2]，可以看出大黍很可能具 

有这样的结梅。对胚珠附器的深入研究，有利于更 

全面的理解胚珠发育的营养机制，以及有性生殖和 

无融合生殖的本质区别。(4)将大黍的无融合生殖 

特性导入重要农作物，通过常规杂交法是很难成功 

的，因为这种杂交一般都是属间远缘杂交。所以主 

要依靠基因工程技术进行无融合生殖基因的导入。 

但是，大黍无融合生殖基因还未克隆成功，目前还 

无法利用基因工程手段操作，还有待对其生殖方式 

的遗传基础进行更深入的研究。 

无融合生殖作为一种新的遗传育种工具不仅 

可能为传统农业带来变革，同时它还是国际生殖生 

物学研究的热点，二十世纪七十年代以后这一领域 

的研究十分活跃。在无孢子生殖类型中，无融合生 

殖胚囊起源于无孢子生殖原始细胞，这些原始细胞 

只出现于无融合生殖类型的胚珠中。据此推测无孢 

子生殖原始细胞出现的时间可能与无融合生殖基 

因表达时间一致闭。因此，为了阐明无融合生殖的机 
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制，实现无融合生殖特性在农业生产上的应用，有必 

要首先对无孢子生殖原始细胞的形成和发育进行 

深入的研究。大黍无孢子生殖原始细胞不但出现的 

频率高，而且持续的时间长，此外，其遵循显性单基 

因的简单遗传模式，这些都使大黍无融合生殖基因 

的定位、分离和克隆研究更具可行性。因此，以大黍 

为无融合生殖基因供体，进行无融合生殖的理论和 

应用研究，将更易获得鼓舞人心的进展。 
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