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摘 　要 　磨盘柿是优良的育种资源 ,然而与日本甜柿杂交 ,正常种子仅有 8 %左右 ,大部分种子败育。败育种子中

80 %以上由异常突起引起。异常突起于授粉后 40 d 左右在种孔处产生 ,以后不断膨大 ,导致种孔附近的种皮腐烂、

破裂 ,胚乳退化外漏 ,最终种胚死亡、种子败育。本实验旨在研究异常突起形成的原因 ,揭示磨盘柿杂种败育的机

制 ,以期提高磨盘柿种质资源的利用效率。为此 ,从形态学、组织学上对突起种子的形成进行了研究。结果显示 :

1)突起产生在相邻子房室的孔隙内 ,一般在受粉后 40 d 发生 ,并在突起处种皮腐烂变黑 ; 2) 授粉后 45 d ,带突起的

种子在突起处的胚乳细胞个体大、细胞壁薄且破裂 ,细胞核退化 ;3)在授粉后 132 d ,带有异常突起的种子发育速度

快 ,胚乳分裂旺盛 ,种子饱满 ;种胚分化速度快 ,且分化时期比正常胚提前 5 d 以上。研究认为种子发育速度比子房

室的生长过快。在胚乳和果肉的双重挤压下 ,种皮在 2 个子房室间的孔隙中突出 ,产生了异常突起。
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Cause of abnormal protuberant hybrids coat of‘Mopanshi’persimmon

Li Zhuang1 , Hu Huiling1 ,2 , Li Chenxi1 , Leng Ping1

(1. College of Agronomy and Biotechnology , China Agricultural University , Beijing 100094 China ;

2. Department of Horticulture , Henan Institute of Science &Technology , Xinxiang 453003 , China)

Abstract 　Mop anshi was cross ed as a female p arent with Ze njimaru and Taishu , the J ap anes e nonastringent cultivar ,

and the res ulting hybrids were s tudied. Only a few s eeds (about 8 %) were normal , but more than 90 % , were abnor2
mal. More than 80 % of abnormal s eeds were induced by protuberance around the hilum. His tological and morphological

obs ervations for improving germination rate and us e of the germplasm res ource , showed that : 1) Protuberance occurred

at the ap erture between two neighboring locules 40 d after pollination , fre quently with black spot production. 2) The

protuberant endosp erm cells were characterized by large degenerate nucleus and thin , us ually collaps ed cell wall ,45 d

after pollination. 3) Comp aratively , the protuberant s eed grows fas ter , inside which , the endosp erm for s eed plump2
ness and an embryo that develops 5 d fas ter than normal s eed exhibits vigorous differentiation and growth , 132 d after

pollination. Our primary conclusion is that the protuberance was produced in an ap erture between two neighboring

locules following press ure between fas t growing s eeds and limited sp ace between locules .

Key words 　Mopanshi ; abnormal protuberant seed ; hole between two neighboring locule ; grows faster ; endosperm cells

　　柿起源于我国 ,种质资源丰富有近千个品

种[122 ] ,但新品种少 ,大部分为涩柿品种 ,不能自然

脱涩。而甜柿可以自然脱涩 ,但需要较高的积温 ,在

我国北方大部分地区不能直接栽种[3 ] 。因此开展

甜、涩柿间的杂交育种 ,培育出适合北方栽种的甜柿

新品种具有重要意义。磨盘柿 ( Diospyros kaki

Thunb. cv. Mopanshi) 是我国北方的主栽涩柿品

种 ,果大汁多 ,鲜食品质极优 ,无裂果和褐斑 ,抗寒抗

旱性强 ,仅着生雌花 ,是常规杂交育种中极好的母本

资源[4 ] 。近年本课题组以磨盘柿作母本以日本优

中国农业大学学报 　2007 ,12 (4) :29234
Journal of China Agricultural University



良甜柿为父本 ,开展杂交育种工作 ,期望通过两代以

上的杂交选育[5 6 ] ,培育出大果优质、抗逆性强 ,适

合北方栽种的优良甜柿新品种。但经过数年杂交实

践发现 ,受粉父本不同致使磨盘柿结籽率不同 ,中途

败育比率极高 ,正常种子仅 8 %左右[4 ] 。大部分种

子成熟后 (80 %以上) 在种孔处带有异常突 ,突起处

种皮发生黑化腐烂最终导致种子败育 ,但引起磨盘

柿杂种败育的这种异常突起国外尚未见报道。另

外 ,甜、涩柿杂交后代 (至少在 F2 代)中 ,甜柿比例较

小[526 ] ,需要筛选大量群体才有可能选育出优良甜

柿植株。因此 ,解决种孔处突起导致的杂种败育问

题 ,获得大量的可育种子是杂交育种顺利进行的

保障。

本文旨在通过形态组织学研究 ,探讨种皮异常

突起形成原因 ,揭示杂种败育机制。

1 　材料与方法

111 　材料

杂交母本为北京昌平区燕南果树种植园 11 年

生磨盘柿树 ,父本品种为日本完全甜柿太秋和不完

全甜柿禅寺丸 ,种植于中国农业大学科学园柿品种

资源圃温室。

112 　方法

2006205228盛花期授粉 ,授粉后 5、10、20、30、

40、55 和 132 d (生产采收期) 采收果实、剥种 ,统计

各种类型杂种数量。

在 05228授粉当天、授粉后 2、5、10、15、30、40、

45、55 和 70 d 分别采收果实 30 个 ,剥取胚珠 , FAA

固定常规石蜡切片 ,铁矾叔木精、固绿二重染色 ,

OL YMPUS BX51 显微镜拍摄 ,组织学观察。

2 　结果与分析

211 　磨盘柿杂种分类

调查发现 ,磨盘柿杂种分为发育种子和不发育

种子。不发育种子授粉后 10 d 即停止生长 ,长度在

012～013 cm 之间 ,直到果实成熟种子变为深褐色 ,

大小基本不发生变化 (图 121 ,左侧为授粉后 10 d 种

子 ,右侧为授粉后 132 d 的种子) 。发育的种子在成

熟期主要表现为 3 种形态 :正常种子、早期败育、带

突起种子。各类型种子比例见表 1。

表 1 　成熟期磨盘柿杂种形态

Table 1 　Seed morphology of Mopanshi after fruit ripening

父本品种 果实数量 正常种子数 早期败育种子数
带突起种子数

种皮完整 种皮破损 瘪种子
种子数合计

禅寺丸 79 6 (11. 5) 3 (5. 8) 13 (25) 11 (21. 2) 19 (36. 5) 52

太秋 　 64 4 (6. 2) 2 (3. 1) 23 (35. 4) 19 (29. 2) 17 (26. 2) 65

　　注 :括号内为各类型种子的百分率 , %。

　　正常种子成熟时种皮完整、光滑 ,无异样突起和

破损。但种子并不饱满 ,四周略鼓 ,中部微有凹陷 ,

成熟时种子长度在 210 cm 左右 (图 122a) 。

早期败育发生在授粉后 30 d 左右 (图 123 左侧

为授粉后 30 d 的败育种子 ,右侧为同时期的正常种

子) 。首先种皮在合点处变黑 ,随后黑化面积不断扩

大 ,40 d 后种子的大部分变黑停止生长 ,长度在

017～110 cm 之间。成熟时胚和胚乳退化 ,种皮内

成空腔 ,种子败育 (图 122e) ,但种皮始终保持完整。

这部分种子较少不足 5 %。

带突起的种子占发育种子的 80 %以上 ,成熟时

表型差异很大形成过程复杂。

212 　突起种子发生时期和形态特征

依据成熟期表观形态 ,把带突起的种子分成 3

种类型 :种皮完好种子、种皮破损种子和瘪种子。

突起发生时期较为集中 ,一般授粉后 40 d 左

右 ,种脐处产生膨大 (图 122b 黑色箭头指示位置) 。

随着发育的进行 ,突起程度不断加大 ,最终约占整个

种子体积的 1/ 6。突起处常伴有黑化 (种皮变黑 ,胚

乳退化) 现象的发生 (图 122b、c 白色箭头指示位

置) 。相对于突起 ,黑化发生的时期较随机。有的在

突起发生前产生 ,有的伴随突起一同发生 ,还有的在

突起产生后的某一时间发生。黑化发生时期决定着

种子的命运。

种子发育后期 ,种皮木质化致密而坚实 ,胚乳细

胞产生次生壁而加厚 ,胚乳呈凝固状。如果黑化发

生在这个时期 ,突起明显但种皮完好 ,仅有少量黑

斑。这就是种皮完好的突起种子 ,其中也有一部分
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图 1 　磨盘柿杂交种子及产生异常突起杂种的子房的形态观察

Fig. 1 　Observation on seed and ovary with abnormal seeds of Mopanshi

1. 未发育种子 ,左侧为授粉后 10 d 的种子 ,右侧为授粉后 132 d 的种子。

2. 授粉后 132 d 的种子。a 为正常种子 ,b、c、d、e 为异常种子。其中 b 为种皮完整突起种子 ,黑箭头指示突起 ,白箭头处有黑斑 ;c 为种皮破

损突起种子 ,黑箭头指示突破种皮的子叶 ,白箭头处为带黑斑的破裂种皮 ;d 为瘪种子 ,箭头指示带孔洞的突起 ;e 为早期败育种子。

3. 授粉后 30 d 的种子 ,早期败育 (左)和同时期正常种子 (右) 。早期败育种子比正常种子小 ,且在种孔相对一侧有黑斑。

4. 显微镜下瘪种子即图 1～3 d 的种子。在种脐附近的种皮破损 ,出现 1 个孔洞 ,白箭头所示。

5. 授粉后 132 d 子房室顶部。在子房室的顶部 ,相邻的 2 个子房室由 1 个孔隙连通 ,白箭头指示连同相邻子房室的孔隙。

6. 授粉后 132 d 子房室中部。在子房室的中部 ,果肉把相邻子房室分开。黑箭头指示相邻子房室 ,白箭头指示分隔子房室的果肉。

7. 授粉后 132 d 子房室中下部。子房室中下部分为 8 个独立子房室 ,白箭头指示其中之一。

8. 授粉后 132 d 子房室纵切面。左右相邻的 2 个子房室 ,在顶部由白箭头指示的孔隙连通。

9. 授粉后 45 d 的子房室 ,黑箭头指示相邻子房室的孔隙 ,白箭头指示种子的突起。

10. 授粉后 45 d 的子房室 ,白箭头指示突起伸入孔隙的状态。

11. 授粉后 45 d 的子房室。子房室内 2 粒带有突起的种子 ,其中右侧种子背向页面 ,其突起伸出 2 个子房室间的孔隙 ,白箭头指示种子

突起。

种子完全没有黑斑 (图 122b ,黑色箭头指示种子的

突起 ,白色箭头指示黑斑) 。如果黑斑发生在种子发

育的中期 ,这时种子内部四周的胚乳产生初生细胞

壁而细胞化。种子成熟时大部分充满胚乳 ,仅在突

起处黑斑发生的地方种皮破裂少量胚乳外漏 ,在胚

乳的带动下 ,子叶被挤到果肉中 ,朝向果实的顶部 ,

仅有胚根与种子相连。这就是前面提到的种皮破损

的种子 (图 122c ,黑色箭头所指是突破种皮的子叶) 。

如果黑化发生在早期 (授粉后 40 d 左右) ,随着种子

的生长 ,黑斑不断扩大 ,突起处种皮腐烂、破裂 ,形成

孔洞 ,胚乳从孔洞渗出。成熟时胚和胚乳消失殆尽 ,

仅剩下黑瘪的空壳种皮 ,即前面提到的瘪种子 (图

122d) 。在体式显微镜下可以明显地看到这部分种

子在种皮突起处的孔洞 (图 124 , 白色箭头指示

位置) 。

213 　突起在子房室中发生的位置

磨盘柿的果实有 8 个子房室 ,在距子房室顶部

1/ 4 处有一个直径 015 cm 左右的孔隙 (图 125 子房
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横切面和 128 子房纵切面的白色箭头所指位置) 。

孔隙把相邻的子房室连通在一起 ,孔隙以下的果肉

又重新把子房室隔离开 (图 126 ,黑色箭头指示相联

通的子房室 ,白色箭头指示隔开子房室的果肉) ,形

成 8 个独立的小室 (图 127 为 8 个子房室之一) 。这

个孔隙的大小和种子的突起大小相当 (图 129 ,黑色

箭头指示子房室间的孔隙 ,白色箭头指示突起) ,种

子的突起就发生在这个孔隙处 ,通过孔隙突出子房

室 (图 1210 白色箭头指示突起伸入孔隙的生长状

态 ;图 1211 ,箭头指示背向页面一侧种子 ,其突起伸

出孔隙) 。

图 2 　磨盘柿正常杂种和带异常突起杂种种胚组织学观察

Fig. 2 　Histological observation on embryo of normal and abnormal hybrids of Mopanshi

1. 授粉后 45 d 正常种子的球形胚 ( ×100) 。

2. 授粉后 45 d 种皮完整的突起种子 ( ×100) ,黑色箭头指示种子突起 ,白色箭头指示鱼雷形胚 ,种胚无异常 ,但发育进程提前。

3. 授粉后 45 d 种皮破损的突起种子胚 ( ×100) ,黑色箭头指示种皮破损处 ,白色箭头指示早期球形胚 ,种胚无异常 ,但发育延迟。

4. 为图 2213 的 a 处黑框放大 ( ×200) ,突起处胚乳细胞。此处细胞体积大、细胞壁破裂 ,细胞核退化。

5. 为图 2213 的 b 处黑框放大 ( ×200) ,种子正常部位的胚乳细胞。细胞体积小而密 ,细胞壁厚 ,能看到细胞核。

6. 授粉后 55 d 正常种子 ,子叶形胚早期 ( ×200) 。

7. 授粉后 55 d 突起种子 ,子叶形胚中期 ( ×200) 。

8. 授粉后 45 d 发现的异常胚 ,黑色箭头指示在突起处破损的种皮 ,白色箭头指示异常的蘑菇状膨大 ( ×100) 。

磨盘柿中的 8 个子房室被 4 个孔隙相连。相对

于种子 ,有的孔隙在左面 ,有的在右面。相应的 ,突

起的方向也有的向右有的向左 (图 122 中的突起种

子) 。观察发现 ,在调查的 243 个突起种子中 ,突起

向右倾斜的 128 个 ,向左倾斜的 115 个 ,向左和向右

的数量基本相当 ,说明突起的发生并没有子房室的

偏好性。

214 　突起种子组织学观察

为了进一步研究突起种子的形成机制 ,制作石

蜡切片进行组织学观察。授粉后 30 d ,多数种胚发

育到球形原胚期 ,无异常现象发生。授粉后 45 d ,突

起种子的胚发育速度明显快于正常种子。正常种子

胚发育到球形期 (图 221 箭头指示球形胚) ,种皮完

整突起种子的胚已经过球形期、心形期发育到鱼雷

期 ,比正常种子发育快 5 d 以上 (图 222 黑色箭头指
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示种子的突起部分 ,白色箭头指示鱼雷形胚) 。但种

皮破损的种胚发育速度慢 ,授粉后 45 d 时刚刚到达

球形胚的早期 (图 223 白色箭头指示早期球形胚) 。

这可能是因为种皮破损 ,种子内胚乳及供胚生长的

物质外漏 ,影响了胚的正常生长 (图 223 黑色箭头指

示种皮破损位置) 。同一种子内 ,突起处的胚乳细胞

与相邻部位的胚乳细胞有明显差别。突起处胚乳细

胞体积大 ,细胞壁薄且部分破裂 ,细胞核退化 (图 22
4) 。非突起处细胞小而密 ,细胞壁完整 ,细胞核明显

(图 225) 。授粉后 55 d ,正常种子的胚粗而短 ,发育

到子叶形胚早期 (图 226) 。突起种子的胚发育到叶

子形中期 ,细而长 (图 227) ,发育进程相对提前。

另外 ,在授粉后 45 d 的突起种子中 ,还发现种

胚的子叶处有蘑菇状异常膨大现象发生 ,膨大处细

胞分裂旺盛、密集 ,细胞质浓 (图 228 ,黑色箭头指示

种皮破损的突起处 ,白色箭头指示种胚蘑菇状膨

大) 。

3 　讨 　论

1)日本学者把柿败育种子 (poorly2filled imper2
fect seeds) 分成 2 类 :小而薄的 S 型种子 ( thinner

seeds of small size) 和长而薄的 L 型种子 (full2sized

thinner seeds) 。L 型种子的长宽和正常种子大致相

当 ,但质量和厚度仅为正常种子的 30 %～80 % ,S 型

种子长度小于 13 mm ,质量比 L 型种子轻 ,盛花期

后 6 周出现异常种胚和败育的胚乳[729 ] ,认为胚乳

的退化导致了种子的败育和生理落果。

与正常种子相比 ,带突起的种子生长分裂旺盛 ,

器官或组织分化明显提前。从种子形态来看 ,带突

起的种子充实饱满 ,中部略鼓 ,胚乳分裂旺盛。而正

常种子扁平 ,中部微凹陷。从种胚的分化来看 ,带突

起种子的种胚生长分化快 ,比正常种胚提早 5 d 以

上 ,个别种胚还发生分裂旺盛的极端情况2蘑菇状异

常膨大。可见 ,异常的发育速度和磨盘柿种皮异常

突起的产生有重要关系。

授粉初期 ,种子的生长速度虽较快 ,但种子的体

积基数很小 ,子房室的空间足以容纳种子 ,无异常现

象。授粉后 45 d 左右 ,种子正处于对数生长的中

期[9 ] ,生长迅速 ,种子体积基数大 ,体积增加量大 ,

种子生长速度超过了子房室的生长速度 ,种子体积

大于子房室的空间。这时 ,种皮受到胚乳和果肉的

双重压力。随着发育的进行这种压力不断增大 ,当

达到一定程度时 ,子房室已经不能容纳整个种子 ,而

相邻子房室间的孔隙为种子的进一步生长提供了空

间。这样 ,种皮在胚乳和果肉的双重挤压下 ,从子房

室间的孔隙中突出 ,产生了异常突起。而正常种子

发育速度适中 ,种子扁平 ,大小与子房室容积协调一

致 ,不存在空间不足的问题。由此可见 ,带突起种子

异常快速的发育速度和子房室空间的不足是种子异

常突起产生的原因。

2) 磨盘柿具有极高的抗寒、抗旱性 ,且品质上

乘 ,恰好弥补了甜柿品种的主要缺点 ,是柿育种中的

优良种质资源 ,但高败育率影响了磨盘柿种质资源

的高效利用。由于败育主要由种脐处的异常突起产

生 ,因此研究带突起的异常种子形成的因素 ,就可以

利用栽培化控或遗传改良等方法降低或消除突起种

子的产生 ,减少败育种子 ,提高正常可育种子的比

例 ,促进磨盘柿这一优良种质资源在柿育种中的广

泛高效应用 ,以至于培育出综合性状优良的新品种。

3)通过柿九倍体育种有望选育出无核柿新品

种[10211 ] 。陈绪中等对‘罗田甜柿’(2 n = 6 x = 90) 的

九倍体胚乳进行了培养 ,虽然未得到九倍体 ,但意外

地获得了十二倍体植株。利用该十二倍体与六倍体

进行杂交 ,有望培育出无核的九倍体甜柿[11 ] 。通过

2 n 配子与正常的六倍体植株杂交 ,是获得柿九倍体

植株的另一种方法。罗正荣等对禅寺丸 2 n 花粉进

行了系统研究 ,阐明了 2 n 花粉的形成机制、提高

2 n 花粉比例的诱导方法以及 2 n 花粉高效分离体

系的建立 ,为获得九倍体奠定了基础[10214 ] 。Sugiura

等利用‘禅寺丸’2 n 花粉给‘次郎’授粉 ,在球形胚期

通过离体挽救获得了九倍体植株[15 ] 。磨盘柿杂种

败育是由异常突起引起 ,如果能深入的研究突起的

形态、生理生化及分子形成机理 ,揭示杂种败育原

因。就可以用遗传改良甚至借助生物技术的方法 ,

人工创造带有败育种子的柿果实 ,改良现有品种创

造无核柿新品种。
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