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雀稗属无融合生殖研究进展 
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摘要：雀稗属(Paspalum)为禾本科黍亚科多年生或一年生植物，是黍亚科内最有经济价值的类群之一。雀稗属植物种群 

极其复杂，大多数为多倍体。由于多倍体的存在及有性生殖的自交不亲和等原因，雀稗属植物表现出复杂多样的生殖 

特性，是禾本科中具备无融合生殖特性种类最多的属。对雀稗属无融合生殖的分布、无融合生殖相关的细胞学和胚胎 

学基础、无融合生殖的特点及其遗传学和分子生物学研究进展进行了综述。 
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Advances in Apomixis of Genus Paspalum 
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Abstract： Genus Paspalum， a perennial or ann ual grass of Gramineae， is one of the with great economic value 

groups．The gneus Paspalum includes many complex species and most of them are polypoloid．Due to the causes 

such as polyploidy and self-incompatibility，the plants ofPaspalum，with the greatest number of apomictic species， 

show much complex and various reproduction characteristics．In this paper，a list of apomitic species of Paspalum 

is given．Th e cytological and embryological bases，and the characters of apomixis are described．Advances in 

genetics and molecular biology of apomixis aye in Paspalum also reviewed． 
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雀稗属(Paspalum)为禾本科黍亚科多年生或一 

年生植物。全世界有近 400种，主要分布于热带和 

亚热带地区。在我国，野生和引种栽培的共有l6种[1]， 

主要分布于华南热带和亚热带地区。在黍亚科内， 

雀稗属是最有经济价值的类群之一，有许多种类为 

优良的牧草和水土保持植物，但也包括一些危害农 

作物的田间杂草。 

雀稗属植物类群极其复杂，其80％以上的类群 

为多倍体。染色体倍性从二倍体到十六倍体都有， 

以四倍体居多[2]。在同一种内也经常存在生殖方式 

不一样的类群。在雀稗属植物中，绝大多数种类的 

染色体基数为 l0，但也有少量的雀稗属种类的染色 

体基数为6、8和9t 。由于多倍体的存在以及有性生 

殖的自交不亲和等原因，雀稗属植物表现出种类复 
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杂多样的无融合生殖特性。本文对雀稗属无融合生 

殖的分布、无融合生殖相关的细胞学和胚胎学基 

础、无融合生殖的特点及其遗传学和分子生物学研 

究进展进行了综述。 

l雀稗属无融合生殖的种类 

自从 Burtont~首次报道雀稗属百喜草 notaturn) 

的无融合生殖以来，不断有雀稗属无融合生殖种质 

被发现。到目前为止，已报道近50种具无融合生殖 

特性[5J，它是目前禾本科中具无融合生殖特性种类 

最多的属(表 1)。 

从表 1可以看出，雀稗属中有2个二倍体类群 

表现出无融合生殖的潜能性，它们可产生无孢子生 
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殖胚囊，但不能够形成无融合生殖的种子。而真正 

的无融合生殖则完全发生在多倍体的类群中，已知 

有 3个三倍体的种表现出无融合生殖特性，其它均 

发生在四倍体及四倍体以上的类群中。绝大多数雀 

稗属种类的无融合生殖属于无孢子生殖(Apospory) 

类型，只有少数种类属于二倍体孢子生殖(Diplospory)， 

如圆果雀稗 orbiculare)、南雀稗 commersonii)、 

两耳草(P conjugatum)和长叶雀稗 longifolium) 

等 。在所有已报道的雀稗属无融合生殖的材料中， 

目前只有 1个种 minus同时具备无孢子生殖和 

二倍体孢子生殖的特性[9]。 

在已报道具无融合生殖特性的种类中，中国自 

然分布的种类有【 2]g双穗雀稗 distichum)、南雀 

稗 、两耳草、海雀稗 vagin,~um)、毛花雀稗 

dilatatum)、长叶雀稗、棱稃雀稗 acophyUum)、 

圆果雀稗、皱稃雀稗 alcalinum)、雀稗 thunbergiO。 

此外，从南美引种的百喜草(三倍体以上)据报道也 

具无融合生殖特性。 

在已报道的雀稗属无融合生殖材料中，绝大多 

数为兼性无融合生殖类型，但也发现了几个专性无 

融合生殖的材料。它们是五倍体的 alcalinum[1s】和 

毛花雀稗【 4]以及四倍体的百喜草[4]、雀稗【 、 

nicorae【 、 plicatulum[ 61和 只simplex[ ，是目前禾 

本科中已确定为专性无融合生殖种类最多的属。 

表 1雀稗属无融合生殖的种类及其特性 

Table 1 Apomictic species in genus Paspalum and their characteristics 

DS：二倍体孢子生殖Diplospory； 

AS：无孢子生~ pospory 
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雀稗属无融合生殖有几个特点：一是所有的无 

融合生殖均发生在多倍体植物上；二是所有种类均 

是通过配子体无融合生殖即无孢子生殖或二倍体 

孢子生殖来进行的，其中大多数种类的无融合生殖 

属于无孢子生殖。三是无融合生殖的胚囊发育和胚 

胎发育在种间、种内均表现出极其复杂的差异性和 

多变性。 

2有关的细胞学和胚胎学基础 

2．1花粉发育 

在发生无融合生殖的雀稗属种类中，绝大多数 

种类(仅 1个例外)的花粉母细胞减数分裂出现异常 

现象，通常是染色体不能正常配对，而出现数条染 

色体相互绞缠的混乱情况C31。在花粉发育过程中，一 

些无融合生殖种类的花粉粒出现多萌发孔现象 ， 

表明其发育出现病态特征。花粉发育不正常直接导 

致植物有性生殖受到抑制，因而有可能使植物产生 

代替有性生殖而发生无融合生殖的机制。通过观察 

花粉母细胞染色体配对情况，可以初步确定该种是 

否为无融合生殖。如果花粉母细胞染色体配对正 

常，则意味着是进行正常的有性生殖C9,2o-221。 

2．2胚囊发育 

在有性生殖的胚珠内，大孢子母细胞经过 2次 

减数分裂，形成4分体，其中1个功能大孢子经 3 

次分裂产生 8核胚囊，包括2个助细胞、1个卵细 

胞、2个极核和3个反足细胞。雀稗属胚囊内的反足 

细胞通常自发分裂形成多核的反足细胞团，在胚囊 

内非常明显。如果胚囊内缺乏反足细胞，则为无孢 

子生殖胚囊。这是区别雀稗属有性生殖和无孢子生 

殖最直观的证据。但是有少数种类的无孢子生殖胚 

囊内会出现反足细胞的情形C1 ，231。 

雀稗属无孢子生殖的胚囊来源于特化珠心细 

胞的发育。通常是在大孢子母细胞减数分裂形成四 

分体阶段，若干个特化珠心细胞开始发育。特化珠 

心细胞的细胞核大、细胞质浓，同周围其它珠心细 

胞很容易区别。特化的珠心细胞发育为无孢子生殖 

胚囊的程度一般较低。在 minus胚囊内，特化珠 

心细胞经过连续2次有丝分裂形成四核胚囊，包括 

1个卵细胞、2个助细胞和 1个中央细胞 (而后中央 

细胞发育为 2个极核)c91。在 P．guenoarum和 P． 

1ividum的子房内，多个特化珠心细胞发育为多个无 

孢子生殖胚囊，其胚囊成熟时有 3—4个核c241；专性 

无融合生殖种P nicorae的多个特化珠心发育形成 

多个无孢子生殖胚囊，胚囊成熟时一般有4_8个核Ⅱ ， 

其中大多数情况为4个核，包括 1个卵核、2个极核 

以及 1个类似反足细胞(它往往位于合点区，要么降 

解要么继续分裂形成2-6核的反足细胞团)，但有时 

也形成有助细胞的8核胚囊，但这种助细胞降解非 

常快。当子房内只有 1个胚囊时，反足细胞的存在 

往往令人误解是有性生殖胚囊，专性无融合生殖材 

料 simplex的无孢子生殖胚囊(单个胚囊)的发育 

程度高，最终可发育为8核胚囊，它在形态上同有 

性胚囊没有区别【 7】。此外，P sec01"I~无孢子生殖胚囊 

内也出现反足细胞 。 

二倍体孢子生殖在雀稗属内并不普遍。二倍体 

孢子生殖胚囊的发育来源于大孢子母细胞， 

minus大孢子母细胞在减数分裂前期就受到抑制，其 

同源染色体不发生联合，通过2次有丝分裂，形成4 

个未减数的大孢子，其中 1个大孢子经过连续3次 

有丝分裂形成8核胚囊【91，但所形成的卵能够自发分 

裂形成原胚，即在受精前就能够观察到原胚的发育。 

2．3胚的发育和多胚苗的形成 

雀稗属无孢子生殖或二倍体孢子生殖胚囊内 

卵细胞不经过受精就直接分裂形成原胚。多胚囊的 

类群往往产生多个原胚，而此时极核仍然存在。此 

后极核同传粉后的精核结合(假受精)形成胚乳。 

在雀稗属无孢子生殖多胚囊发育的类群中，子 

房内可形成多个原胚。但假受精后，实际上能够形 

成双胚或多胚苗的情形并不多。目前只雀稗、双穗 

雀稗。 nicorae。P brunneum, coryphaeum和 P 

proliferum等植物类群能够产生低频率的双胚苗或 

多胚苗现象~gjo,1 。 

在多个无融合生殖胚囊同时存在的情况下，其 

假受精的特点如何还有待于研究。是一个胚囊参与 

假受精还是多个胚囊参与假受精?我们在对双穗雀 

稗和雀稗的研究中，只观察到一个胚囊参与假受 

精，而其它胚囊则不参与假受精，因此在同一子房 

中，只能观察到一个胚乳团的形成C 21。 

3无融合生殖的特点 

3．1多发生在多倍体类群 

从目前研究结果来看，所有无融合生殖的雀稗 

属物种都是多倍体的，但并非所有多倍体的雀稗属 

都存在无融合生殖现象，至少还有十多个四倍体或 

六倍体雀稗属植物尚未发现无融合生殖现象C31。无 

融合生殖仅在多倍体类群中表现出来，因此似乎存 
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在着有利于多倍体产生无融合生殖的物质。Quarin[2~ 

报道了 P cromyorrhizon种群不同染色体水平的生 

殖方式，结果显示品系 T434四倍体的无融合生殖 

胚囊比三倍体和二倍体的高，表明无融合生殖的表 

达依赖于基因剂量，随着染色体倍性水平的提高， 

有性生殖频率降低，而无融合生殖频率提高。Quarin 

等 通过对巴西南部 compressifolium种群进行调 

查，发现有 1个种群为二倍体，12个种群为四倍体， 

还有 1个种群为六倍体：观察其大孢子母细胞的减 

数分裂以及胚囊发育过程，发现二倍体种群的大孢 

子母细胞减数分裂正常，能产生正常有性胚囊，而 

四倍体和六倍体种群的大孢子母细胞减数分裂期 

间出现异常染色体配对。大孢子母细胞所分裂形成 

的四分体均降解，不能形成有性胚囊，取而代之的 

是 1—7个珠心细胞变大，其中 1—2个发育为无孢子 

生殖胚囊。Burson B31观察P alcalinum的4个种群， 

其中 1个二倍体种群全部为有性生殖，2个四倍体 

种群的大部分胚囊为无孢子生殖胚囊；还有 1个五 

倍体种群为专性无融合生殖。此外，百喜草的不同 

类群也表现出不同的生殖方式[271。可见染色体倍性 

在种间和种内对无融合生殖的产生与否以及无融 

合体的类型均产生重要影响。同样的例子，如 

simplex和 P pf c ufum【17 中一些二倍体的类群只 

进行有性繁殖，而四倍体类群则可进行无融合生 

殖，甚至进行专性无融合生殖。 

3．2受生态因子的影响 

在一定条件下，兼性无融合生殖体的有性胚囊 

和无孢子胚囊的比例也会受外界因素如光周期、温 

度、无机盐以及营养水平的影响。Quarin[23]报道了光 

照对 cromyorrhizon的有性生殖产生影响，即在长 

日照(14 h)下，有性生殖频率提高，在短日照(12 h) 

下，有性生殖频率降低，但无融合生殖频率提高；通 

过不同季节的观察，在春季(阿根廷9月)无融合生 

殖频率最高，这表明环境因子对其无融合生殖有影 

响。此结论与毛梗双花草(Dichanthium aristatum)的 

情况很相似[29]。 

4遗传学和分子生物学研究进展 

从现有的研究结果来看，雀稗属所有的二倍体 

种类均进行有性繁殖并表现出正常的减数分裂，其 

中大部分种类因为自交不亲和而只能进行杂交或 

远交。在 自然状态下，这些种类往往还存在三倍体 

或四倍体等类群并进行无融合生殖。而大部分无融 

合生殖的类群则表现出自交亲和性[3J。这种情形同 

禾本科其它无融合生殖种类的特性有些不同[351。 

在二倍体水平上，雀稗属所有种类不具备无融 

合生殖的特性，但是通过使用秋水仙素使染色体加 

倍，在四倍体水平表现出无融合生殖特性，如 

cromyorrhizon、 almum以及 加￡ um[24,29,3o]，而另 

外一些种类( simplex)在染色体加倍后仍然不表现 

出无融合生殖特性 。雀稗属中一些四倍体的种群 

没有无融合生殖特性，但是与其它具无融合生殖特 

性的父本杂交，后代表现出兼性的无融合生殖特 

性，并符合四倍体遗传规律。因此，存在无融合生殖 

基因的观点被普遍接受。这种基因可能已经存在于 

二倍体水平上，但只是隐藏着并不表达，只能在多 

倍体水平上表达 。 

如果能够发现一个二倍体雀稗属无融合生殖 

材料，那么对于研究无融合生殖基因的标记和定位 

会更简便。四倍体的百喜草是专性无孢子生殖体， 

是否可以通过此四倍体材料的花药培养来获得具 

无融合生殖特性的二倍体?目前尚未获得通过花药 

培养而得到的二倍体的植株，甚至在禾本科黍亚科 

内也未发现无孢子生殖的二倍体种类[321。 

simplex是 1个四倍体的专性无融合生殖体， 

此种在 自然界尚还存在有性生殖的二倍体类群【331。 

通过使用秋水仙素处理有性生殖的二倍体类群，获 

得染色体加倍的四倍体，并与同种的四倍体专性无 

孢子生殖体进行杂交，杂交 F 代出现无融合性状的 

分离。通过分析大孢子发生期的DNA含量，结果显 

示：尽管珠心和发育中的胚囊核均在 G 和 G 期， 

但胚囊中极核和卵核仍然处在 G 期。通过用 Feul— 

gen吸收法测定其DNA含量，四倍体无融合生殖体 

DNA含量是同种的二倍体或染色体加倍形成的四 

倍体的2倍。这样可以有效地区分无融合生殖和有 

性生殖的类群 。 

现在普遍接受有性杂交后产生异源多倍体是 

产生无融合生殖的主要原因[351。但是通过对雀稗属 

的几个种如 r m的杂交试验 ，无融合生殖显 

然与同源四倍体以及二倍体的有性杂交有关系一 

同源四倍体的产生对于无融合生殖同样重要。通过 

分析 simplex种群内的RFLP的遗传多样性，二 

倍体以及染色体加倍后的多样性水平要比四倍体 

专性无融合生殖体还要高，证明无融合生殖体 

simplex属于同源四倍体[211。 

雀稗属植物无融合生殖的分子标记研究工作 

刚刚开始，但雀稗属植物已成为无融合生殖研究的 
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热门材料。通过对P simplex无融合生殖遗传分析， 

已确定其无融合生殖由单一基因控制，因此很有可 

能建立此种四倍体水平的遗传图。目前水稻一系列 

已定位的探针已确定，且已从P simplex中分离出 

与水稻相似的探针序列。通过研究其体细胞 DNA 

含量和遗传多样性，表明 P simplex和水稻在一定 

程度上含有诸多相似的基因组[ 。至今大约有 40％ 

的水稻探针表现出有用的多样性，如果使用相似的 

雀稗属探针，这个百分率会达到 60％t 。因此可将 

P simplex作为一个模式植物进行无融合生殖基因 

的定位【39]。目前有关其无融合生殖基因的分子标记 

已经开始，这将为今后的基因克隆以及遗传操作奠 

定基础。 
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