
书书书

遗!传!"#"$%&’(!)*+,+-."!"!#"#$%&!$’($!((& 研究报告

收稿日期!!((’ ($ !%"修回日期!!((’ )( !"
基金项目!国家自然科学基金!编号#%(("(’#!$%(!"(*(’"$教育部新世纪优秀人才计划!编号#+,-./(’/($(*"$长江学者和创新团队发展计划

!01.(’&%"$四川省教育厅项目%234456789:;7<8+=7>5?=@+=736=@2A>8?A8B53?9=7>5?5C,<>?=!+5D%(("(’#!$%(!"(*(’"$+8E,8?736;

-FA8@@8?7.=@8?7G>?H?>I86G>7;!+5J+,-./(’/($(*"$,<=?KL>=?K2A<5@=6G=?90??5I=7>I818G8=6A<.8=M>?H?>I86G>7;!+5J01.(’&%"=?9

-93A=7>5?N368=35C2>A<3=?O65I>?A8&

作者简介!相志国!)$""’"$男$硕士生$研究方向#作物遗传育种(-/M=>@#P>=?K)Q<3;>?K";=<55JA5MJA?
通讯作者!刘登才!)$"(’"$男$研究员$博士生导师$研究方向#作物遗传育种$生物化学与分子生物学(-/M=>@#9A@>3"";=<55JA5M
致!!谢!感谢四川农业大学小麦研究所舒焕麟副研究员在细胞学实验方面给予指导(

/012基因诱导小麦远缘杂种部分同源染色体
配对的能力界于30)和30!基因突变体之间
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摘!要!在普通小麦地方品种自然群体中天然存在促进小麦/外源杂种部分同源染色体配对的基因/012(研究比

较了/012基因与人工30基因突变系诱导小麦4’*.+56/789:+9;+5+7及小麦/黑麦杂种部分同源染色体配对的作用大

小(研究结果表明$诱导小麦4’*<89:+9;+5+7!或黑麦"部分同源染色体配对作用的顺序是/0);"/012"/0!;"

/0!9$即/012基因的作用介于30)与30!突变体之间(

关键词!30基因*/012基因*部分同源染色体配对
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!!普通小麦!&:+=+>?C9*7=+8?CWJ"是由SS+NN+
XX%个染色体组构成的异源六倍体!!?[#F[’!"$
每个染色体组有"对染色体$分别来自%个不同的
近缘二倍体物种(虽然小麦这%个染色体组相应染
色体成员之间!如)S$)N$)X"有部分同源关系$但
是减数分裂终变期和中期0$染色体配对只发生在同
源染色体之间而部分同源染色体之间并不发生配

对$染色体配对成!)个二价体$而没有三价体或多
价体$表现为,二倍体-化特征(大量的研究已表
明%)&$这是由30!O=>6>?K<5M585@5K53G"基因系统
所控制的(
30基因系统包括一个位于&N染色体长臂上
的强效配对抑制基因30)%!$%&$一个位于%X染色体
短臂上的中等强度的配对抑制基因30!%’&和一些作
用很微弱的基因%)&(通常情况下$这个系统处于功



能平衡状态$保障了小麦同源染色体配对而抑制部
分同源染色体配对(进一步发现$小麦单倍体状态
下的S+N+X染色体组以及小麦与其外源物种的杂
种的部分同源染色体配对也被 30 基因系统抑
制%&&(但是$通过操纵30)$30!$使其抑制作用不
存在时$不但小麦的S+N+X组染色体间可以配对$
更重要的是小麦染色体能与外源染色体配对$这一
重大发现在当时被认为是打开了小麦染色体与其外

源物种染色体进行基因交流的大门%)&(
载30)$30!的相应染色体!臂"的缺失%!$%&$引

入 ’*.+56/77/*5=6+D*7 等物种的上位抑制基因

30%%#&或使30)$30!基因位点产生突变都能消除

30)$30!的抑制作用$使部分同源染色体产生配
对(用甲基磺酸乙酯!-\2"和P/射线处理普通小
麦中国春$在30!位点获得/0!=和/0!:!个突变
体$在30)位点获得/0):突变体$把它们统称为

/0突变系%"!$&(/0):突变体的效应强$约是/0!=
或/0!:的二倍$因此它在普通小麦外源基因转移
中的应用最多(
科学家们围绕30基因系统$设计了精妙的转

移小麦外源遗传物质的染色体工程技术$但是$从发
现30基因系统至今%!$%&$’(年过去了$通过操作30
基因系统转移小麦外源基因的成功例子远比科学家

们当初想象的低得多%)(&$表明实际运用30基因系
统转移小麦外源基因的效率不高(为了进一步提高

30遗传体系转移外源遗传物质的能力$一个办法
就是提高现有部分同源染色体间配对的能力$例如

/0):和/0!:的重组%))$)!&$然而已有的研究表明$
这种策略虽然可以提高部分同源染色体间的配对能

力$但是杂种的育性却大大降低$因此很难用此方法
提高效率%)!&*\>@@86等!)$$*"提出另外一种策
略%)(&$就是寻找新的与现有30基因作用机制不同
的影响部分同源染色体配对基因$然后用它与目前
的30基因系统!30)+30!"一起作用以期提高外源
遗传物质向小麦转移的效率(
现在已知的 30 基因突变体!/0):$/0)A$

/0!=$/0!:"都是通过人工诱变的方法获得的(与
之不同的是$一些学者发现在一些小麦地方品种中
天然存在隐性30基因突变体$其诱导部分同源染
色体配对的能力类似于30!基因突变体%)%!)*&(进
一步$以具有隐性30基因突变体的四川小麦地方
品种开县罗汉麦为研究材料$基因定位发现此突变
体位于#S染色体上$这个天然隐性新30基因被命

名为/0]W%)$!!!&(但是$目前还没有在同一实验条
件下$对这种天然存在的隐性30基因与已知的30
基因突变系的作用强度进行比较(
本研究目的是通过用具有/012基因的小麦材

料与30基因突变系/0!=$/0!:和 /0):分别与

’*.+56/789:+9;+5+7->K!!?[!*$HH2@2@"和(*>95*
>*:*95*WJ!黑麦$!?[)’11"远缘杂交$对杂种的部
分同源染色体中期0配对构型进行比较分析$以评
价/012 这一新隐性突变体类型在诱导小麦/外源
杂种部分同源染色体配对的作用效果(

)!材料和方法
普通小麦中国春与具有/012基因的普通小麦

开县罗汉麦!简称为]W"同属于四川白麦子类群
!2>A<3=? <̂>78 <̂8=7,5M4@8F"(中国春30基因
突变系分别被称为,24<):$,24<!=$,24<!:(测
验材料’*.+56/789:+9;+5+7!与普通小麦的亲缘关系
更近"和(*>95*>*:*95*!与普通小麦的亲缘关系更
远"这两个物种已被证实是对30基因较敏感的物
种$因此被广泛用来作为30基因的测验种%!%&(普
通小麦与来自法国的’*<89:+9;+5+7材料S2!’和
来自中国的(<>*:*95*品种秦岭黑麦杂交$杂种

B) 统一种植在都江堰市四川农业大学小麦研究所
实验地$取杂种幼穗固定在卡诺固定液0中$!’<后
转入"(_酒精中$’‘保存$镜检杂种花粉母细胞减
数分裂中期0$统计染色体配对情况(部分同源染色
体配对水平以平均交叉结数!E=9"来估算(E=9[
观察的染色体交叉结总数.观察细胞数!?"$交叉结
的计算参考文献%)(&(

!!结!果

]W$,24<):$,24<!=和,24<!:与’*<89:+4
9;+5+7杂种B) 花粉母细胞具有%&条染色体$染色体
组成为SNXH2@$染色体配对情况见表)(,24<):
aS2!’的交叉数最高!图)"$其次是]WaS2!’
!图!"和 ,24<!:aS2!’$最低的是 ,24<!=a
S2!’(这表明诱导小麦/’*<89:+9;+5+7部分同源染
色体配对作用的顺序是 /0):"4<]W+/0!:"
/0!=(]WaS2!’$,24<!:aS2!’ 和 ,24<!=a
S2!’诱导部分同源染色体配对主要以棒型二价体
为主!图!$图%"$而,24<):aS2!’诱导部分同源
染色体配对$除了导致大量的棒型二价体$还有大量
的环形二价体和多价体!图)"(统计分析表明!资

!"# 遗!传!"#"$%&’( !)*+,+-."!((&!!!!!!!!!!!!!!!!!"卷!



料未列出"$,24<):aS2!’的棒型二价体数与]W
aS2!’差异不显著!$&_水平"$而环型二价体和
多价体的差异极显著(

表A!不同普通小麦4"基因材料与C#DE5765;6063
杂种FA 染色体配对情况

!5;0#A!G"7(/(3(/#)5676-1&(-%61275’6(-5’/#6(’6&

/#’5)"53#H6-FA":;76<&(/;6-5’6(-3(%&(//(-

?"#5’&577:6-1<6%%#7#-’)"1#-#3?6’"C#DE5765;6063

组合!细胞数"
,5M:>?=7>5?
!+5J5CA8@@G"

单价体

H?>I=/
@8?7

二价体

N>I=@8?7

棒状

159
环状

1>?K

多价体

\3@7>/
I=@8?7

交叉结数

!差异性
分析"
,<>GM=7=
!X>CC868?A8
=?=@;G>G"

,2/0):aS2!’!?[)#" )%D%* "D#% )D"& )D(( )%D)%!S"

]WaS2!’!?[#)" !(D)) "D(( (D)* (D)# "D"!!N"

,24<!:aS2!’!?[#$" !)D*# #D!( (D(" (D!( #D"&!N,"

,24<!=aS2!’!?[’$" !%D"* &D’& (D)( (D(’ &D"%!,"

图A!G=)"A;IC=BJ#K个棒状二价体LM个

环状二价体LA个五价体LN个单价体

F61DA!G=)"A;IC=BJ#K7(<HHLM76-1HHLAOLNH

图B!*+IC=BJ#AP个棒状二价体LAQ个单价体

F61DB*+IC=BJ#AP7(<HHLAQH

]W$,24<):$,24<!=$,24<!:与黑麦杂种B) 花
粉母细胞具有!*条染色体$染色体组成为SNX1$其
部分同源染色体间的配对情况见表!(,24<):a黑
麦的交叉数最高!图’"$统计分析表明!资料未列

出"$,24<):a黑麦的棒型二价体+环型二价体和多价
体数均显著!$&_水平"高于其他组合(其次是]Wa
黑麦!图&"$,24<!:a黑麦$最低的是,24<!=a黑
麦$这表明诱导小麦/黑麦部分同源染色体配对作用
的顺序是/0):"/012"/0!:"4<!=(

图M!*+IC=BJ#示不同细胞的配对形式

主要是棒状二价体

F61DM!*+IC=BJ#6-<6&5’6-15"61"%7#R2#-&:
(%7(<;6E50#-’36-<6%%#7#-’&#003

表B!不同普通小麦4"基因材料与=D&#7#50#
杂种FA 染色体配对情况

!5;0#B!G"7(/(3(/#)5676-1&(-%61275’6(-5’/#6(’6&

/#’5)"53#H6-FA":;76<&(/;6-5’6(-3(%&(//(-

?"#5’&577:6-1<6%%#7#-’)"1#-#3?6’"=D&#7#50#

组合!细胞数"
,5M:>?=7>5?
!+5J5CA8@@G"

单价体

H?>I=/
@8?7

二价体

N>I=@8?7

棒状

159
环状

1>?K

多价体

\3@7>/
I=@8?7

交叉结数

!差异性
分析"
,<>GM=7=
!X>CC868?A8
=?=@;G>G"

,24<):a6;8!?[##" )&D)’ ’D!( )D$* (D)& *D’*!S"

]Wa6;8!?[$)" )$D"" %D’( (D&) (D)’ ’D#$!N"

,24<!:a6;8!?[&"" !)D&) !D$% (D!) (D(* %D’$!,"

,24<!=a6;8!?[&(" !!D#( !D&* (D(* !D"’!X"

图J!G=)"A;I黑麦#N个棒状二价体LA
个环状二价体LAJ个单价体

F61SJ!G=)"A;I7:##N7(<HHLA76-1HHLAJH

$"#!#期!!相志国等#/012基因诱导小麦远缘杂种部分同源染色体配对的能力界于30)和30!基因突变体之间



图Q!*+I黑麦#J个棒状二价体LA个环状二价体

LA个三价体LAQ个单价体

F61DQ!*+I7:##J7(<HHLA76-1HHLAHHHLAQH

%!讨!论

以前的大量研究表明$/0):是一个诱导小麦/
外源部分同源染色体能力强的基因$而30!基因突
变体!/0!=和/0!:"的能力大约为/0):的一半$被
称为是中等配对水平的诱导基因(28=6G!)$*!"研
究表明%$&$/0):+/0!=+/0!:诱导小麦与’*<89:+4
9;+5+7杂种部分同源染色体配对作用大小依此是

/0):"/0!="/0!:$而叶兴国和樊路!)$$)"%!’&研
究表明/0):+/0!=+/0!:诱导小麦与黑麦杂种部
分同源染色体配对作用大小依此是/0):"/0!:"
/0!=(本研究表明诱导小麦/’*<89:+9;+5+7!或黑
麦"部分同源染色体配对作用的顺序是/0):"/04
12"/0!:"/0!=(即$/012的作用介于/0):与

30!突变体之间(从 /012 的作用强度看$接近

30!突变体$因此/012基因也可以被看作是一个
中等水平的诱导基因(综合诱导部分同源配对能力
及远缘杂种的花粉育性等$28=6G!)$*!"认为在进行
与小麦亲缘关系近的外源物种基因转移时$利用中
等配对水平的诱导基因可能是最理想的%$&(我们利
用具有/012 基因的小麦与’*<89:+9;+5+7 杂交$
将其外源遗传物质成功转入.]W)等新小麦材料
中%!&$!#&(
小麦染色体组SSNNXX与 ’*<89:+9;+5+7 的

HH2@2@染色体组的亲缘关系近$而与黑麦的1染色
体组亲缘关系远(本研究中$]W$,24<!=$,2/0!:
与黑麦杂种的部分同源染色体配对交叉数与’*<
89:+9;+5+7杂种相比$下降了’(_!&!_$而,24<):
与两种不同物种杂种的交叉数只下降了%’_(表
明中等配对水平基因/012$/0!=$/0!:相对于高
配对水平的/0):基因来说$对所选配外源物种与

小麦的亲缘关系远近反应更敏感$随亲缘关系变远$
配对水平下降更快(这进一步表明$在转移亲源关
系较远的外源遗传物质时$应选择/0):以提高配
对频率%!"&(
本研究进一步证明$从诱导部分同源染色体配

对表现上看$/012基因与30!基因突变体类似$主
要在提高棒状二价体配对水平$可能二者有共同的
遗传作用机制%!!&$而与30)基因的作用机制不同(

30)基因的作用机制有很多观点$但总得来说$主要
有两种#!)"30)作用于减数分裂期之前$主要通
过控制减数分裂期前同源染色体和部分同源染色体

在细胞核内的定向排列分布而起作用%!*$!$&(!!"另
一种假说认为30)主要是对部分同源染色体联会
起纠错作用$保证配对发生在同源染色体之间$阻止
部分同源染色体交换的发生%!"$%(!%%&(30!基因却
与30)起不同的作用$30!基因主要影响联会的完
成%%%&(/0!:导致联会进程被推迟$致使30)在粗
线期对部分同源染色体联会的纠错过程中不能完全

发挥作用%%%&(
位于&NW染色体臂上的30)基因在异源多倍

体物种/普通小麦的进化上已有非常清楚的生物学
意义#抑制普通小麦自身的部分同源染色体配对%)&$
保证小麦的育性正常及染色体组的稳定性%%’&$如果
它不存在$普通小麦自身除了同源染色体配对$还存
在大量的部分同源染色体配对$造成后代的染色体
组核型发生变化$而且严重影响结实(位于%X2的

30!基因可能在小麦的野生二倍体供物种节节麦
!’*.+56/7=9?7>0++$XX$!?[)’"就已经存在%%&&$尽
管30!基因的缺少或突变促进小麦/外源杂种的部
分同源染色体配对$但其缺失时$普通小麦自身同源
染色体配对正常$没有部分同源染色体配对发生$育
性正常$即对普通小麦自身没有不利影响%)&(位于

#S染色体上的/012基因天然存在于自然群体中$
它促进小麦/外源杂种的部分同源配对$但对其普通
小麦自身同源染色体的配对及育性也没有什么不利

影响%)#$)$$!(&$这类似于30!基因突变体(这种类似
于/012基因的自然突变体似乎存在于大量的普通
小麦品种中%)%!)*&(在油菜!):977+>9-9/?7"中的

3:)-基因也类似于此$3:)-在正常倍数下$部分同
源染色体配对不发生$即自身配对正常$而在单倍体
或杂种中却发生部分同源染色体配对%%#&(但是这
类30基因的生物学意义是什么/还不得而知(

%"# 遗!传!"#"$%&’( !)*+,+-."!((&!!!!!!!!!!!!!!!!!"卷!
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分子植物育种理论与实践研讨班

!!分子植物育种理论与实践研讨班是海南省生物工程协会每年一期定期主办的学术活动(自!(()年以来$已经成功主办
了&期$参加培训的学员遍布全国各个省市$得到参与学员的好评(第#期分子植物育种理论与实践研讨班定于!((#年*月
#!))日在海南省三亚市举行(第#期分子植物育种理论与实践研讨班由海南省农作物分子育种重点实验室和0分子植物育
种1编辑部承办(

主要课程

$现代分子生物学对传统学科的冲击

$分子植物育种原理与方法

$植物遗传标记与X+S标记技术

$R.W定位的原理和方法

$植物遗传群体构建与应用

$植物遗传图谱的构建与应用

$植物突变体建立的理论与方法

$植物突变体发掘’以水稻为例

$国际农业生物技术现状与展望

$植物应用基因组学与分子育种研究策略

$应用U0.2改良水稻外观品质’一个分子选择的例子

$利用公共图谱定位复杂性状R.W/以2,+抗性R.W为例

$杂交水稻第四遗传因子精细定位和分离’图位法克隆基因的例子

报名条件及办法

%报名条件#副高级职称以上从事常规育种的科研人员$限!(名$以报名日期先后为序(截止时间!((#年"月)&日(
研究生学员需有导师推荐(

%请报名学员将报名表发送至#M4::L"I>4JG>?=JA5M.<?=:8"<>7=6J56K*联系人#李迪+符艳

%联系电话#海南#(*$*/#*$##’)&*北京#()(/#!&&#)$*

&’# 遗!传!"#"$%&’( !)*+,+-."!((&!!!!!!!!!!!!!!!!!"卷!


