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摘要: 无核葡萄食用方便, 便于深加工, 深受消费者的喜爱, 在鲜食葡萄市场占据着重要位置, 因而无核葡萄研究倍受人们

关注。本文结合近几年无核葡萄的研究现状, 分别从无核葡萄的分布、主要无核类别、无核的生理与分子机制以及无核

育种等多个方面进行综述, 并对无核葡萄的研究前景进行了展望, 以期为无核葡萄栽培、育种以及分子机制的深入研究提

供一定的理论参考。
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葡萄(Vitis vinifera L.)是世界四大水果之一, 
其栽培面积和产量位居世界第二(王发明2003), 仅
次于柑橘, 也是我国主要栽培果树。我国鲜食葡

萄产量连续多年居世界首位, 现已成为世界鲜食

葡萄第一生产和消费大国(王发明2003)。无核是

鲜食葡萄的优良性状, 无核葡萄因其食用方便、

风味好、品质优良倍受消费者青睐, 在世界鲜食

葡萄市场, 尤其是我国庞大的鲜食市场中占据极

其重要的地位, 拥有良好的市场前景(贾彦丽和温

陟良2003)。目前, 无核葡萄品种较少, 育种进程较

慢 ,  且在生产中存在着果实小、座果率低等问

题。相比于国外, 我国无核品种更为缺乏, 而从国

外引进的无核品种适应性较差, 这些问题严重制

约着无核葡萄产业的迅速发展。因此, 了解无核

葡萄在我国乃至世界的分布以及无核葡萄生产现

状, 认识无核葡萄类型、形成无核葡萄的影响因

素及其机理、无核葡萄育种途径等对于无核葡萄

生产及其产业的发展具有极其重要意义。为此, 
本文从上述几方面对无核葡萄研究进行了综述, 
以期为无核葡萄栽培育种及其分子机制研究提供

一定的信息参考, 也为科学地指导无核葡萄生产

提供一定的理论依据。

1  无核葡萄的分布及生产现状

葡萄是重要的果树经济作物, 在世界农业中

占有重要地位, 在全世界栽培广泛。世界上葡萄

园主要分布在北纬20~52度及南纬30~45度之间, 
其中绝大部分在北半球。无核葡萄在鲜食葡萄市

场中占有重要的地位, 其主要产区分布在法国、

意大利、西班牙、澳洲、德国、美国、土耳其、

南美洲及亚洲一些国家。现今, 美国最新培育的

无核葡萄品种达62个(Shima等2006; 孙红英和李晓

萍2001; 刘军等2004; Ramming 2005; Gray等2009a, 

2009b), 日本、加拿大和以色列培育的鲜食品种中

几乎一半是无核品种(Matsumoto等1993; Bessho和
Miyske 2000; 赵常青等2009; 赵胜建和郭紫娟

2004), 这些国家都具有较为悠久的无核葡萄培育

和栽培历史(孙红英和李晓萍2001; Fan等2012; 
Reynolds等1997)。其中, 优良无核品种有‘无核白

鸡心(Centennial Seedless)’ (苏学德等2010)、‘夏黑

(Summer Black)’ (朱慧慧等2012)、‘红宝石无核

(Ruby Seedless)’ (潘学军等2011)、‘红脸无核

(Blush Seedless)’ (王德生1996)、‘火星无核(Mars 
Seedless)’ (李昌禹等1999)、‘金星无核(Venus Seed-
less)’ (赵常青等1995)、‘秋无核(Autumn Seedless)’、
‘希姆劳德(Himrod Seedless)’、‘昆诺无核(Queenora 
Seedless)’、‘绿宝石无核(Emerald Seedless)’、‘黎明

无核(Dawn Seedless)’、‘优无核(Superior Seedless)’、
‘克瑞森无核(Crimson Seedless)’、‘皇家秋天(Autumn 
Royal)’、‘莫丽莎无核(Melissa Seedless)’、‘火焰无

核(Flame Seedless)’、‘奇妙无核(Fantasy Seedless)’、
‘美丽无核(Beauty Seedless)’ (梅军霞等2013)、‘奥
迪亚无核(Otilia)’ 等(孙洪强等2009)。

我国也是世界葡萄主产国之一, 栽培面积和

产量呈现出逐年上涨的趋势。相应的, 我国无核

葡萄产业发展较为迅速。根据我国葡萄栽培现

状、适栽葡萄种群、品种的生态表现, 以及不同

葡萄品种对温度、降水等的需求特点, 将我国划

分为5个主要的葡萄产业区, 华北与渤海湾产业区

(北京、天津、河北、山东、辽宁)、东北西北冷
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凉气候产业区(吉林、黑龙江)、秦岭、淮河以南

亚热带产业区(上海、江苏、浙江、安徽、福建、

湖北、河南)、云贵高原与川西部分高海拔产业区

(广西、四川、云南)、西北与黄土高原产业区(陕
西、甘肃、宁夏、新疆、山西、内蒙古) (穆维松

等2016)。如表1所示, 各个产业区的主裁葡萄品种

存在一定的不同, 约超过1/2的葡萄品种是无核品

种。综合无核葡萄在我国乃至世界分布及生产现

状, 可以看出其在葡萄产业发展中占据着重要的

位置。

表1  我国葡萄产业区及主要葡萄品种 

Table 1  Grape industrial area and main grape varieties in China

               产业区          省市                  普通葡萄品种                            无核葡萄品种 

华北与渤海湾产业区 北京、天津、 ‘赤霞珠’、‘玫瑰香’、‘霞多丽’、 ‘无核白鸡心’、‘克瑞森无核’、‘红宝石无核’、
 河北、山东、 ‘贵人香’、‘品丽珠’、‘蛇龙珠’、 ‘无核早红’、‘火焰无核’、‘夏黑’、‘红宝石无核’、
 辽宁 ‘梅鹿辄’、‘佳利酿’、‘白玉霓’等 ‘红脸无核’、‘火星无核’、‘无核8612’、‘京早晶’
东北西北冷凉气候产业区 吉林、黑龙江 ‘山葡萄’、‘巨峰’等 ‘碧香无核’、‘无核白鸡心’、‘奥迪亚无核’、  
   ‘夏黑’、‘克瑞森无核’、‘红光无核’、‘无核早红’、
   ‘沙福无核’
秦岭、淮河以南亚热带 上海、江苏、 ‘里扎马特’、‘白罗莎’、‘魏可’、 ‘无核早红’、‘夏黑’、‘克瑞森无核’、‘火星无核’、
产业区 浙江、安徽、 ‘美人指’、‘巨峰’、‘藤稔’、 ‘郑果大无核’、‘金星无核’、‘秋无核’、‘黎明无核’、
 福建、湖北、 ‘阳光玫瑰’、‘玫瑰香’、‘巨玫瑰’等 ‘优无核’、‘奥迪亚无核’、‘昆香无核’
 河南 
云贵高原与川西部分高 广西、四川、 ‘水晶葡萄’、‘品丽珠’、‘红地球’等 ‘夏黑’、‘无核早红’、‘昆香无核’
海拔产业区 云南

西北与黄土高原产业区 陕西、甘肃、 ‘红地球’、‘里扎马特’、‘瑞必尔’、 ‘无核白’、‘昆香无核’、‘克瑞森无核’、‘水晶无核’
 宁夏、新疆、 ‘粉红太妃’等
 山西、内蒙古

虽然, 我国无核葡萄产业发展较为迅速, 已先

后育成了‘无核8612’ (陈镇泉等1995)、‘无核早红’ 
(赵胜健等2000)、‘京早晶’ (范培格等2004)、‘郑果

大无核’ (徐世彦等2005)、‘水晶无核’、‘昆香无核’ 
(李世诚2014)、‘沪培3号’ (蒋爱丽等2015)和‘晶宝

红’ (唐晓萍等2014)等一批优良无核葡萄品种, 然
而, 与国外相比, 我国无核品种育种进程较为缓慢, 
无核葡萄的生产远远不能满足市场的需求。市场

上的无核葡萄, 只有小部分来自我国育成的无核

品种, 另一小部分是从国外引进的无核品种, 如‘无
核白’、‘夏黑’、‘金星无核’、‘克瑞森无核’, 其余

大部分是通过生长调节剂处理诱导有核品种无核

化, 如‘玫瑰香’、‘玫瑰露’、‘里扎马特’、‘巨峰’、
‘全球红’、‘先锋’、‘京亚’、‘红富士’、‘和田红’、
‘藤稔’、‘醉金香’、‘魏可’、‘阳光玫瑰’等(张瑛等

2013; 张虎平等2007; 李铁梅2014; 王忠2005; 朱运

钦和杨红丽2004; 孟磊2013; 廖淼玲等2015; 王延

书等2015; 史国栋2010; 崔舜2014)。尽管无核化技

术的应用已广泛存在, 但是无核化产生的一些不

良影响如裂果、成熟期不一致, 果实着色不整齐

等问题仍然不可忽视。随着国际果品安全进程的

不断推进, 化学物质诱导葡萄无核化, 势必要被绿

色安全的无核品种取代。因此, 无核葡萄的育种

工作显得尤为重要。

2  无核葡萄的分类及特征

无核葡萄果实通常没有种子, 或者只有少量

败育种子(朱林2001)。根据授粉结实类型, 无核葡

萄可分为天然单性结实、刺激性单性结实和伪单

性结实(种子败育型)三类(贺普超1999; 程和禾等

2009; 王跃进等2007)。
天然单性结实是指在自然条件下子房不经过

授粉受精而发育成果实。大量研究表明, 天然单

性结实的无籽果实子房内含有较高的生长素, 并
在开花前就已开始积累, 开花后期子房中也合成

了较多的生长素, 因此, 不经过授粉受精子房就发

育成果实(贾彦丽和温陟良2003; 贺普超1999; 耿玉

韬1992; 肖祥希等2009; 孙其宝等2004; 祝海燕等

2007)。刺激性单性结实是指子房在花粉、外界环
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境条件(主要是低温)或外源生长调节剂的刺激下

不经过受精而发育成无籽果实的现象 (李兴文

2001)。据报道, 花粉或低温刺激也是通过激发产

生生长素或赤霉素从而诱导单性结实的(朱林2001; 
郑志亮和陈静1993)。对单性结实的果实来说, 因
为果实本身促进生长的激素含量较高从而使果实

得以正常发育(程和禾等2009; 高阳等2010; Luo等
2013; Curaba等2014; Wang等2001)。伪单性结实

又称种子败育型, 是指经过传粉受精, 但由于各种

原因, 胚只稍稍发育就转向败育, 而子房或花托等

部分可继续发育, 从而形成无籽果实的现象(程和

禾等2009)。与单性结实果实相比, 伪单性结实果

实是因为在胚胎发育早期促进生长的激素含量很

低而抑制生长激素含量很高, 从而严重抑制了早

期或中期合子胚的发育, 形成种子败育型的无籽

果实。‘无核白’、‘京早晶’和‘无核紫’等品种属于

该种无核类型。此外, 个别葡萄品种存在种子败

育和不完全败育两种败育形态, 如‘金田皇家无核’ 
(王亮2011)。因此, 单性结实产生的葡萄均为无核

果 ,  但是无核葡萄并非全是由于单性结实产生

的。此外, 单性结实类型和种子败育类型并不是

截然分开的品种类型, 有些品种在具有单性结实

能力的同时, 也具有伪单性结实的能力, 如‘无核

白’ (王近卫等1992)。
3  无核葡萄产生的生理机制

3.1  内在因素

3.1.1  雄性不育

雄性不育主要指花粉败育和退化, 主要表现

为花粉母细胞退化、减数分裂行为异常或染色体

结构变异, 该现象广泛存在于开花植物中, 是造成

果实无核的重要遗传因素之一(贺普超1999; 叶纨

芝和曹家树2000)。目前已发现多个葡萄品种存在

雄性不育现象, 如‘钟山红’、‘魏可’实生和‘巨峰’
实生葡萄等表现出一定的雄性不育特征, 雄蕊花

丝短, 且反卷, 花粉无活力, 自然授粉出现大量无

核果; 若花前套袋, 则全为无核果(郑焕2013; 季晨

飞等2014; 刘倩等2010)。
大量研究结果表明, 植物的雄性不育与物质

代谢、能量代谢的异常及酶活性的异常有关(王秋

艳和王永昌1998; 王永勤等2003; 胡美华等1998; 
刘瓅善1991)。郑焕(2013)指出, ‘钟山红’花药中四

分体期时期基因过量表达, 可能抑制了苯丙氨酸

代谢途径中的关键酶, 引起孢粉素和黄酮类物质

合成不足, 导致花粉粒形状改变, 花粉外壁发育缺

陷, 从而引起雄蕊败育。有研究表明, 一些基础物

质(脯氨酸、可溶性蛋白质和可溶性糖)的含量不

足, 也会造成雄蕊发育异常, 最终导致不育(刘倩等

2010)。但也有人认为, 脯氨酸含量的变化是花粉

败育的原因(贾彦丽和温陟良2003), 其机理还需进

一步研究探索。另有研究认为, 激素含量以及不

同激素之间比例平衡是导致雄性不育的另一重要

因素。

绒毡层是一层独特的分泌细胞, 位于花药壁

最内层, 在小孢子发育过程中起着重要的作用。

绒毡层细胞不仅为发育的小孢子提供营养, 而且

在小孢子母细胞完成减数分裂后, 适时地分泌胼

胝质以分解包裹四分孢子的胼胝质壁, 使小孢子

分离(罗丽娟和谢石文1997; 张英涛等1996)。刘倩 
等(2010)在研究葡萄雄性不育时指出, 雄性不育

‘魏可’实生与‘巨峰’实生的小孢子败育主要发生在

单核早期。二者花粉败育具有以下特点: 形成空粒

花粉、小孢子发生异常、花粉母细胞分解解体。

绒毡层细胞程序化死亡发生紊乱, 提前降解, 导致

大部分小孢子得不到足够的营养物质, 从而形成了

空壳花粉粒。成熟的花粉中 ,  一般含有大量的

mRNA, 在花粉萌发时, mRNA被翻译成为蛋白质

以用于花粉的萌发和花粉管的伸长。故Saito等
(2005)认为, 雄性不育也有可能是由基因控制的。

3.1.2  胚囊败育

胚囊不育是葡萄形成无核果的另一重要原因

(Zhang等1991)。胚囊是雌性生殖器官的重要组成

部分, 是受精、胚珠形成种子的重要场所, 故胚囊

的异常发育也会导致无核葡萄的形成。胚囊败育

主要表现在珠被或珠孔发育异常、胚乳核分裂异

常、胚乳中途退化、大孢子分裂异常(包括四核或

八核时期的卵细胞、极核、助细胞和反足细胞发

育异常)等。前人指出, 正常‘无核白’葡萄有花粉, 
但由于内珠被、珠孔和胚囊组织形态上发生异常, 
影响花粉管向胚珠内的伸长, 从而导致受精率下

降(王近卫等1992)。即使其受精成功, 由于胚乳核

分裂异常, 大部分结合子以不分裂状态退化, 少数

结合子在分裂数次后, 停止分化, 退化成痕迹, 不
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能形成正常的种子。刘小宁等(2005)在研究‘火焰

无核’葡萄胚败育时指出, 授粉、受精不良导致胚

囊腔中空; 内、外珠被和珠孔发育异常, 影响了花

粉管向胚珠内的伸长, 导致受精率下降。部分受

精后的胚珠由于胚乳核不分裂或分裂异常, 无法

向合子提供生长发育所需的营养, 导致合子无法

进行正常分裂; 导致败育的产生。这与‘无核白’葡
萄败育机理相似(王近卫等1992)。对‘黑色柯林

斯’、‘黑珍珠’等葡萄品种胚珠观察发现, 其胚囊

内的卵细胞与助细胞退化成一堆辨认不清的细胞, 
极核不能与精子融合且逐渐退化, 不能产生种子

(马之胜和贾云云1991)。究其败育的生理原因, 笔者

认为 , 激素含量不足或不同激素间平衡被破坏导致

没有充足的营养被调入子房或幼果, 致使胚珠、胚

囊、或合子发育不良从而败育(Zhang等1991; 王近

卫等1992; 刘小宁等2005; 马之胜和贾云云1991)。
另有研究发现, 同一品种不同果粒的胚珠中胚

的发育与败育并不是同步的(刘小宁等2005; Zhang
等1991)。对花后不同时间的‘火焰无核’胚胎进行

观察发现, 花后39 d, 胚体细胞呈松散状, 胚进入大

量败育期; 但是在花后46 d, 部分果粒中仍有个别

胚发育正常。

3.1.3  胚乳败育

胚乳是指葡萄在双受精过程中精子与极核融

合后形成的三倍体滋养组织, 是贮藏营养物质的

部分, 为胚的发育提供营养物质。研究发现, ‘火焰

无核’和‘无核白’葡萄中部分发育正常的合子在发

育前期, 胚乳正常, 后逐渐退化, 胚因缺乏营养而

中止发育, 因此, 胚乳发育异常和提早退化是胚败

育产生无核葡萄的原因之一(王近卫等1992; 刘小

宁等2005; Zhang等1991)。Zhang等(1991)研究认

为, 合子胚的败育是从胚乳的败育开始的, 在胚败

育前, 观察到胚乳细胞质浓度降低, 细胞壁变薄, 细
胞核消失, 随后细胞解体, 胚乳消失, 胚随之败育。

3.2  外在因素

3.2.1  花粉刺激

花粉刺激是指用某品种的花粉授予另一品种

的花粉上产生无核果实。虽经过授粉, 但不产生

受精, 同样能促使果实发育。研究发现, 花粉的分

离物可以诱导坐果并促进果实发育。不仅不亲和

花粉刺激可导致单性结实的产生(刘国成等2014), 

在番茄中发现, 新鲜的亲和花粉失去活力后, 授粉

到去雄后的柱头上, 同样可以诱导单性结实的产

生(余文贵等1993)。葡萄中也存在花粉刺激产生

无核果实的现象, 属于刺激性单性结实(中川昌一

1982)。
3.2.2  化学刺激

果实的坐果是由多种激素共同作用的结果

(Vriezen等2008; Wang等2009; Pascual等2009)。果

实生长发育过程中, 种子为果实提供发育所必需

的激素。无核果实通常不能正常长大, 主要原因

是由种子合成的细胞分裂素、赤霉素等激素处于

较低水平, 或者激素在果实发育的某个阶段受到

了抑制。1939年, 研究发现葡萄的单性结实品种

在开花前的花蕾期比有性结实品种含有较多的生

长素物质(邱似德1984)。之后, 又在单性结实葡萄

中观察到赤霉素类物质也较高(邱燕萍等1998)。
因此, 在特定时期使用不同的植物生长调节物质

会影响果实的激素水平, 从而促进无核果实的形

成(贾彦丽和温陟良2003; 邱燕萍等1998)。
3.2.2.1  外源赤霉素

赤霉素(gibberellin, GA)在诱导葡萄无核上应

用最广(贾彦丽和温陟良2003)。截至目前, 人类共

发现植物体内存在72种天然赤霉素, 即赤霉素1~ 
72 (GA1~72)。葡萄无核化处理常采用GA3。日本学

者研究表明, 在有籽葡萄花期前后用赤霉素等药

剂处理花序, 可以避免子房受精、产生种子, 形成

无籽果实, 故其无核机制属于刺激性单性结实的

一种。胚囊在发育过程中的减数分裂期, GA3阻止

葡萄子房受精产生种子的机制为: (1)使苹果酸脱

氢酶活性受阻, 导致呼吸减弱, 能量不足, 胚囊异

常或不分化, 由此造成葡萄果实无籽; (2)开花期胚

囊发育不成熟, 赤霉素促进珠心和子房壁发育而

提早开花, 胚囊尚未成熟, 影响受精; (3) GA3抑制

花粉成熟过程中营养核与生殖核的分裂, 使得无

生殖核的花粉增多, 从而降低了花粉的发芽率(李
世诚等2013)。多胺(polyamines, PAs)是生物体代

谢过程中产生的具有较高生物活性、低分子量的

脂肪族含氮碱, 广泛存在于植物体内, 在调节植物

开花坐果和果实发育等方面发挥着重要作用(Fos
等2003)。研究发现, 外源GA处理可有效诱导葡萄

自由态多胺含量的增加从而导致无核(Shiozaki等
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2000)。赤霉素诱导葡萄无核技术已越来越多地应

用于生产(孟凡丽2015; 王田利2015; 王西成等

2012)。目前, 生产上已成功利用GA3诱导‘巨峰’ 
(李利民2000; 王西平等2002)、‘先锋’ (中川昌一

1982)、‘藤稔’ (王西平等2002; 中川昌一1982; 孙
桂春和王冬梅2002; 刘金郎2002)、‘红富士’ (国建

强和郭洪林2000; 高金付等2001)、‘玫瑰露’ (张巍

1999)等20多个有核葡萄品种无核化。

3.2.2.2  多种生长调节剂与化学试剂的配合使用

植物激素间的比值和平衡关系对胚胎败育的

发生比单一激素更重要。研究发现, 每一个生长

发育事件往往是激素间协同作用而不是某一种激

素单独作用的结果(王延书等2015)。花前用链霉

素处理, 可以抑制花粉和胚珠的发育, 形成无核果, 
但是通常需要与赤霉素配合使用, 才能得到较好

的无核果(晁无疾2002)。研究发现, 一定剂量的促

生灵(4-氯苯氧乙酸, 4-CPA)、6-苄基氨基嘌呤(6-
BA)、吡效隆(CPPU)、抗生素等, 与GA3搭配使用, 
或几种化学物质共同作用, 也能诱导单性结实, 产
生无核果(晁无疾2002; 周俊彦和郭扶兴1990)。如

‘京亚’ (曹善磊2001; 孙山等2002)、‘蜜汁’ (杨国慧

等2001)、‘紫金香’ (昌云军2001)、‘醉金香’ (宋国

涛等2014)、‘京优’ (于同周和张军利2002)。另外, 
这些化学物质在合适的时间处理葡萄品种, 不仅

会促成果实无核, 亦有增大果粒重, 提高果实品质

的作用(王延书等2015; 王西平等2002)。
4  无核葡萄产生的分子机制

4.1  葡萄无核基因与无核遗传规律

无核基因一直是葡萄无核分子机制研究的一

个重要方面。Mejía等(2011)研究表明, 葡萄无核性

状的产生可能源于VvAGL11基因启动子区域的变

异, 且VvAGL11基因在无核葡萄胚败育的过程中起

关键作用。另有研究报道, 泛素延伸蛋白的基因

S27a对‘无核白’种子发育有显著地抑制作用(Uri等
2007); 无核葡萄VvCBP1钙结合蛋白基因对胚珠的

发育有一定的影响(Wang等2011)。假单性结实葡

萄品种的胚珠败育具有相对的遗传稳定性, 人们

将中途未败育的胚培养成植株, 发现其无核基因

可以遗传给下一代(Ledbetter和Burgos 1994)。这

些研究表明, 无核基因在葡萄无核性状的形成中

起着关键作用。

研究者们根据无核基因的遗传表现以及无核

性状相连锁的分子标记, 相继建立了如下学说: 单
显性基因说(Stout 1937; Khachatryan和Martirosyan 
1970; Roytchev 1998)、互补显性基因说(Bouquet
和Danglot 1996)、多隐性基因说(Yu等1993; Loomis
和Weinberger 1979)、单隐性说(Roytchev 1998)和
数量性状说(Cabezas等2006; Bouquet和Danglot 
1996; Striem和Roy 1992; Striem等1994, 1996; Doli-
gez等2002)等。其中, 显性说与隐性说在经典遗传

学时期比较被人们认可。随着胚培养技术的成熟

化, 人们提出了隐性基因-显性基因的说法。近年

来, 基于分子标记技术的应用, Doligez等(2002)研究

发现, 葡萄的无核是数量性状遗传, 无核性状存在

一个主效位点和两个微效位点。Cabezas等(2006)
同样认为无核是数量性状。无核基因遗传规律的

研究经历了一个漫长的过程。这些无核基因遗传

模型的提出, 可以帮助研究者们更深入地探索葡

萄多个基因在不同时期与发育阶段对种子的发育

调控规律。虽然, 人们大致掌握了无核基因的遗

传规律, 但是, 葡萄无核形状的产生非常复杂, 果
实发育过程中的一个微小因素都可能导致无核葡

萄的产生, 这给无核基因的遗传规律的分析和在

育种中的应用造成了困难。所以, 关于无核基因

遗传的规律 ,  仍需科学工作者进一步探索和研

究。

4.2  葡萄无核性状连锁的分子标记 
1997年, 基于PCR的分子标记技术被应用于

无核葡萄品种的选育(Wang和Lamikanra 1997)。
人们利用随机扩增多态性标记RAPD技术(Striem
等1996; Wang和Lamikanra 2002)、序列特异性扩

增区标记(sequence characterized amplyfied region, 
SCAR) (Yang等2002; Lahogue等1998)、SSR标记

(Karaagac等2012)等分子标记技术以及其它辅助技

术QTL定位、Southern blot、DNA探针等(Yang等
2002; 杨克强等2005a)等先后获得无核基因标记: 
探针1号(GSLP1) (Wang和Lamikanra 2002; Yang等
2002)、39970524-5-564、GSLP1569、39970524-6- 
1538、39970524-6-1200 (杨克强等2005a, 2005b)、
SCC8 (Lahogue等1998; Ryan和Ramming 2005)、
SCF27 (Mejía和Hinrichsen 2003; Korpás等2009)、
SCP18 (Patrice等2001)、VMC7F2 (Karaagac等2012)
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等。通过葡萄无核性状连锁的分子标记可筛选无

核葡萄品种。石艳(2008)以欧洲无核葡萄品种为

母本, 中国野生葡萄为父本, 采用胚挽救技术获得

无核葡萄胚挽救幼苗, 利用无核基因特异SCAR标
记在葡萄胚挽救幼苗中检测到该无核标记, 果实

无核率达54.8%。该研究表明无核性状相关的分

子标记可有效用于无核葡萄的选育, 同时也证明

无核基因遗传给了后代。

4.3  无核葡萄的miRNA调控

microRNA (miRNA)是一类长度为20~24个核

苷酸长度的具有调控功能的非编码RNA, 主要参

与基因转录后水平的调控, 是一种在植物中分布

广泛的内源基因调控因子 ,  在植物的生长、发

育、信号转导以及环境胁迫等方面发挥重要的作

用(Chen 2004; Lauter等2005; Fujii 2005; Huq 2006; 
吕帝瑾等2013)。对油菜的研究发现, miRNA通过

反式作用反干扰miRNA介导的生长素信号转导途

径, 参与植物早期胚胎的发育过程(Zhao等2012)。
NAC基因在植物生长发育过程中具有生长素转导

防御等功能(Uauy等2006)。Han等(2014a)的试验

表明, miR164通过靶基因NAC对生长素信号转导

途径的调控, 参与种子发育过程。在小麦种子的

发育过程中, miR164的表达量呈上升趋势, 而干扰

miR164调控会造成胚胎发育异常。在拟南芥等植

物中发现, miR169通过靶基因CCAAT-box转录因子

参与胚胎发育过程(Han等2014a; Siefers等2009)。
miR1127b的靶基因为氨基酸通透霉基因, 该基因

摄取氨基酸, 进入胚乳, 从而向发育中的胚胎提供

氨基酸(Schmidt等2007)。miR160通过调控靶基因

ARF-17, 形成对称的异常胚胎(Mallory等2005)。
众所周知, GA3是影响葡萄单性结实最主要的

激素 (耿玉韬1992;  孙其宝等2004;  王西成等

2012)。近年来研究发现, 一些miRNA响应赤霉素

信号介导靶基因调控植物花药和胚珠的发育从而

影响单性结实过程(Curaba等2014; Wang等2001), 
转录因子MYB是miR159的靶基因, 其在GA诱导

途径中起到调节作用, miR159调控的MYB33和
MYB63是正常花器官生长和发育所必须的, MYB33
和MYB63突变体导致雄性不育(Allen等2007, 2010)。
Han等(2014b)通过GA3处理组和对照组中miRNA
文库测序的方法, 发现GA3处理组中, 共有137个

miRNA被测序出来, 其中有21个miRNA只在对照

中检测到, 7个miRNA只在处理中检测到。该研究

说明GA3对果实内miRNA的类别及分布确实产生

了一定的影响。因此, miRNA在激素响应信号中

扮演者重要的角色, 从而在一定程度上调控着葡

萄无核性状的形成。

4.4  无核葡萄的转录因子调控

转录因子(transcription factor, TF)又称反式作

用因子, 是直接或间接与基因启动子区域中顺式

作用元件发生特异性相互作用, 并对基因转录的

起始进行调控的一类蛋白质。Mejía等(2011)研究

发现D-类MADS-box家族中的VvAGL11基因在种

子败育过程中起非常重要的作用。故VvAGL11的
发现亦可称为排除有核后代的一个分子标记(Ber-
gamini等2013)。李树秀等(2012)研究发现, WRKY
家族中的VvWRKY20在无核白葡萄中最大表达量

发生的时间与有核和无核品种中表达量差异最大

的时期相吻合。于是推断VvWRKY20在胚乳败育

前大量表达导致下游基因的变化。那么有可能干

扰了胚珠的正常发育, 从而导致胚珠发育受阻, 最
终导致败育。尚需要进一步的研究去探索。

5  无核葡萄的育种途径

5.1  芽变选种

葡萄在无性繁殖的过程中常发现自然突变现

象, 体细胞中自然发生遗传物质的改变, 称为芽

变。目前, 共有9个品种被报道发生了从有核到无

核的突变(Loomis和Weinberger 1979), 即‘Emperor’、
‘Go Haskells No. 45’、‘Chasselas’、‘Concord’、
‘Catawba’、‘Mustat’、‘Hamburg’、‘Tokay’、‘Red 
Muscadel’、‘Liatiko’。此外, 人们从‘先锋’中分别

选出了无核芽变‘日光无核’和‘瑞峰无核’2个新品

种(张潞生1993; 徐海英等2005)。国内在生产实践

中, 应注意探索和选择具有丰产、优质特性的无

核突变体(郭大龙等2014), 由此, 从芽变中选育无

核品种被认为是一种快捷有效的育种方法。

5.2  多倍体育种

多倍体是指染色体数目的倍数大于基数3的
植株。其中, 奇数多倍体, 因其在减数分裂时, 同
源染色体无法平均分配到配子中, 染色体失去平

衡, 导致高度不育。因此生产上多采用奇数多倍

体的高度不育性来培育无核品种。
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三倍体多为同源三倍体(autotriploid), 具有3
个相同的染色体组。三倍体种指应用三倍体减数

分裂的不正常而造成极大的不孕性。目前, 葡萄

上通常采用四倍体与二倍体进行杂交来获得三倍

体无核品种, 如‘夏黑’ (杨珲昌等2005)。用二倍体

‘郑州早红’×四倍体‘巨峰’育成了三倍体无核葡萄

新品种‘红标无核’ (赵胜建等2005)。日本用‘巨峰’
葡萄与‘康可’无核杂交育出了三倍体无核葡萄‘蜜
无核’ (赵胜建等2003)。
5.3  杂交育种

杂交育种因其可以综合父母本的优良基因, 
进而创造新种质, 被广泛应用。据报道, 约有70%
无核葡萄来源于杂交育种(陶建敏2007)。由于无

核性状的特殊性, 杂交育种只能以有核品种做母

本。育种实践证明: 选择雌花能孕品种或虽为两性

花但易单性结实的品种做母本、无核性状传递力

强的无核品种做父本进行杂交, 获得无核品种的可

能性较大(贺普超1999)。美国在无核葡萄育种方

面的研究开始得最早, 自1922年的‘梅尔’至今, 已培

育了40多个无核葡萄新品种(张潞生1993)。我国从

20世纪50年代至今也育出了‘京可晶’、‘京早晶’和
‘无核玫瑰’等优良的无核品种(程和禾等2009)。
5.4  胚挽救育种

胚挽救与组织培养结合在一起, 是目前无核

葡萄育种研究发展最快的新兴技术, 对培育大量

优质无核品种具有划时代的意义。胚挽救是对由

于营养和生理原因, 造成难以播种成苗的胚或在

发育早期阶段就败育或退化的胚进行早期离体培

养。Ramming (1990)首先报道了利用葡萄胚珠培

养方法获得2株无核葡萄实生苗。利用组织培养

技术选择无核葡萄中假单性结实的品种在其合子

胚败育前进行离体胚挽救, 使其发育成充实的胚, 
获得完整植株。随后用胚的胚珠内培养、胚乳培

养等方式获得无核单株的报道相继出现。随后出

现了许多胚挽救成功的报道, 并培养出了许多无

核葡萄单株(Ramming 1990; 王劲松和潘学军2004; 
李桂荣等2001; 赵密珍等2005; 王壮伟等2007; 程
和禾等2008)。用组织培养技术, 结合胚挽救技术

可以将无核品种做杂交母本, 使后代无核株率提

高到82% (Ramming 1990), 育种年限至少缩短5
年。研究发现, ‘火焰无核’葡萄胚挽救的最佳接种

时期在花后第37天(Liu等2005)。此外, 利用胚挽

救技术可以克服葡萄二倍体与四倍体杂交中获得

的三倍体杂交配早期败育、育种效率低的障碍, 
成功育成三倍体幼苗, 该项技术极大地推动了无

核葡萄的育种进程(赵胜建和郭紫娟2004; 郭印山

等2005; Yamashita等1998)。
5.5  分子标记辅助选择育种

生物技术辅助育种克服了杂交育种周期性长

的特点, 成为当前育种工作的新亮点。利用RAPD
标记获得了与葡萄无核性状相关的遗传标记

(Wang 1996; Striem等1996), 为辅助无核育种开辟

了很好的开端, 利用基因工程进行葡萄性状改良

已经成功获得了转基因植株。基因工程的方法包

括: 分离目的基因(无核); 目的基因与特殊基因载

体重组; 体外转化导入植物受体细胞; 获得外源目

的基因的细胞或组织再生成正常健康植株; 最后

表现出外源目的基因所控制的性状。

前人认为, 葡萄无核性状是由3个独立遗传的

互补的隐性基因a1、a2和a3控制的, 同时, 这3个基

因均受显性基因I的调控(Bouquet和Danglot 1996)。
后有研究证明, 无核性状的表达受一个主效基因

及其它互补隐形基因所控制(Lahogue等1998)。另

又有研究报道, 葡萄的无核性是由多个基因控制

的, 这些基因有主效和微效之分; 借助RAPD技术并

测序, 发现并证明了具有检测葡萄无核基因探针作

用的探针1号(GSLP1) (Wang和Lamikanra 2002)。
5.6  植物生长调节剂处理辅助育种

生产上, 赤霉素、6-BA均可诱导‘巨峰’葡萄

无核化。对于有核葡萄品种, 如‘玫瑰香’、‘巨峰’
等, 利用链霉素、卡那霉素、6-BA、青霉素等, 或
者几种激素配合使用, 可以获得与常规有核栽培

大小及品质基本一致的无核化果实(张瑛等2013; 
陈锦永等1998)。此外, 对于无核葡萄品种, 如‘无
核紫’、‘金星无核’、‘无核白鸡心’、‘克瑞森无

核’、‘弗雷无核’、‘优无核’等, 植物生长调节剂的

施用可以显著提高果实的单粒果重和产量, 并明

显改善果实品质(张敏2012; 刘佳等2011; 孙美乐等

2012; 韩改珍等2003; 赵宝龙2010), 从而具有辅助

育种的作用。

6  展望

目前, 无核葡萄的研究越来越受到人们的重
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视, 人们对无核葡萄形成的机理认识也越来越深

入。但是, 无核性状的形成是一个非常复杂的过

程, 果实发育过程中很多因素的变化都可能导致

葡萄无核的产生, 其内在机制也并不安全清楚。

因此, 葡萄无核性状的分子机制研究尚待更全面

地开展。目前, 尽管人们已开展了一定的研究, 笔
者认为未来应从以下两个方面展开系统研究: 

一、激素信号方面。赤霉素是葡萄果实发育

过程中的关键激素, 同时葡萄也是赤霉素高度敏

感的树种, 适时适量使用外源赤霉素处理, 能够导

致多种激素间平衡的变化, 高效诱导葡萄单性结

实从而生产无核果实。因此, 认识激素信号途径

及激素间的互作作用与葡萄单性结实之间关系, 
将是研究葡萄无核机制的一个重要方向。

二、无核品种特性方面。天然单性结实的无

核品种, 因其品种特性而存在天然导致无核的因

素, 如葡萄中的雌能花品种具备很强的单性结实

能力, 从分子水平探索其不经授粉受精能够结实

座果且能正常发育成果的分子方面的原因, 能为

无核葡萄育种提供重要理论依据; 另有两性花品

种虽能授粉受精, 但果实发育后期胚自然败育形

成无核果, 揭示胚败育及其核发育变弱甚至停止

的分子机制也将是葡萄无核机制研究的另一重要

内容。
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Research progress of seedless grape 
CUI Meng-Jie, WANG Chen*, ZHANG Wen-Ying, TANG Wei, ZHU Xu-Dong, LI Xiao-Peng, FANG Jing-Gui
College of Horticulture, Nanjing Agricultural University, Nanjing 210095, China

Abstract: Seedless grape is very popular to consumers and plays major roles in fresh grape market for its con-
venience to eat and further process, and thus attracting much attention. Based on researches in recent years, the 
distribution, main seedless classes, physiological, molecular mechanism and breeding of seedless grape are re-
viewed in this paper. Furthermore, the research prospects of seedless grapes are proposed. All these information 
provides the theoretical reference of the intensive study of seedless grape cultivation, breeding and molecular 
mechanism.
Key words: grape; seedless mechanism; breeding of seedless grape
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