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摘要  来源于山羊草属的杀配子染色体 ,已被导入普通小麦中 ,这些外源染色体可以选择性地引起缺少这些染色体的配子不育 , 并且能
够使其自身得以优先传递。杀配子染色体可诱导染色体畸变产生易位、缺失, 有利于构建物理图谱。阐述了杀配子染色体研究进展的
有关内容。
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  Endo 于1979 年发现来自山羊草属( Aegil ops) 的某些种 ,

如柱穗山羊草( Ae . cyli ndri cum Host ,2C) 、离果山羊草( Ae . tri-

unci alis L . ,3C) 、斯卑尔托山羊草( Ae . speltoi des Tausch ,2S 和

6S) 、高大山羊草( Ae .l ongissi ma Schweinf .& Muschl ,2S1 和4S1)

和沙轮山羊草( Ae . sharonensis Eig ,2Ssh 和4Ssh) 等[ 1] , 单体附加

到不同基因型普通小麦中 , 具有完全或不完全的杀配子作

用, 在不完全杀配子作用下 , 可高频率诱导各种类型的染色

体结构变异, 与各种人工诱变相比, 诱变率极高 , 变异频率

高达10 % ～12 % 。这些杀配子染色体( gametocidal chromo-

some) 是经长期自然选择保留下来的, 有的与小麦有同祖关

系, 在诱导染色体结构变异及麦类作物协同进化中有特殊的

意义[ 2] 。Endo 将它称之为“活体诱导”, 以区别于外界条件的

人工诱变, 并对杀配子染色体结构变异的特点及进化意义进

行评述[ 3] 。杀配子染色体不仅可诱导普通小麦染色体结构

变异, 而且对附加或代换到普通小麦中的外源染色体也具有

同样的功能。这就为小麦的诱变育种开辟了一条新途径。

利用杀配子染色体诱导染色体结构变异具有高效性、方向性

和稳定性等特点[ 4] 。施芳等[ 5] 为了制备一套黑麦1R 染色体

缺失系, 以用于定位黑麦1R 染色体上的控制重要农艺性状

的基因, 把一条2C 染色体导入小麦 - 黑麦1R 二体附加系

( 21″+ 1R″) , 并让这些个体( 21″+ 1R″+ 2C,2n = 45) 自交 , 获得

1R 结构变异株, 创建了一套用于定位黑麦1R 染色体上重要

功能基因的遗传材料。笔者从利用杀配子染色体诱导染色

体畸变和构建物理图谱两方面, 对杀配子染色体的研究进展

进行了综述。

1  利用杀配子染色体诱导染色体畸变

向小麦中转入外源基因是提高小麦农艺性状和扩大基

因组的重要手段, 特别是对于抗病而言[ 6 - 7] 。在有些情况

下, 属间或种间不同基因组的染色体杂交在减数分裂时可以

配对, 然而 , 在大多数情况下, 减数分裂配对很少发生在亲缘

关系远的物种之间 , 这使得在这样的杂交中诱导转入外源染

色体小片段变得困难。向小麦中导入外源片段的最常用方

法之一就是离子辐射处理 , 诱导染色体随机断裂和融合[ 8] 。

第二种方法是诱导染色体部分同源重组[ 9] 。Endo 等[ 10] 将杀

配子染色体从 Aegil ops 的某些种导入到普通小麦。当普通小
�
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麦植株具杀配子染色单体时, 缺乏杀配子染色体的配子会被

杀配子染色体诱导发生染色体断裂。Endo 等对不同同祖群

的杀配子染色体进行研究, 发现来自于不同同祖群( 第2、3、4

同祖群) 的杀配子染色体, 其作用方式、特点各不相同。目前

研究上应用较多的是来自柱穗山羊草的杀配子染色体2C 和

来自离果山羊草的杀配子染色体3C。这主要是因为它们的

作用比较温和, 对后代的育性、结实率影响较小, 一般不使配

子致死, 同时还可以高频诱导染色体的各种畸变, 如染色体

缺失( deficiency) 、易位(translocation) 、双着丝粒染色体( dice-

tremere) 、等臂染色体( isobrachial) 和环状染色体( ring chromo-

some) 等。

大量研究已证明杀配子染色体诱导染色体畸变是有效

的, 是创造小麦异源易位系的一个优良系统[ 11 - 12] 。目前已

在普通小麦中国春整倍体[ 10] 、中国春 - 长穗偃麦草二体附

加系[ 11] 、中国春- 黑麦二体附加系[ 13] 、中国春- 大麦二体附

加系[ 14] 、大赖草[ 15] 、簇毛麦[ 16] 及中国春 - 黑麦1B/ 1R 代换

系[ 17] 中成功地诱导染色体易位与缺失。为了弄清杀配子染

色体是如何有效地诱导外源染色体小片段导入到小麦中的 ,

Masoudi- Nejad 等[ 18] 选择黑麦( Secale cereale L) 1R 染色体随体

( 1R- Sat) 作为导入的外源片段, 以普通小麦为背景 , 将杀配子

染色体3C 和黑麦1R 染色体相结合, 来了解3C 诱导的1R 小

片段转移到小麦的效率。1R 染色体的随体带有重要的农艺

性状基因, 并且已定位在随体的有限区域, 这些基因包括种

子贮存蛋白和抗病基因, 如抗病基因 Sr31 、Lr26 、Yr9、Pm8 分

别对应小麦专有致病型的抗病毒种类———Pucci ni a gra mi nis

杆锈病原体(the pathogen of stemrust) , P . triti ci na 叶锈病( leaf

rust) , P . striifor mis 条 锈 病( stripe rust ) , Bl umeri a 赤 霉 病

( erysiphe) , gra mi nis 白粉病( powdery mildew) [ 19] 。同抗病位点

紧密连锁, 有1 个 Sec-1 位点, 编码黑麦贮存蛋白, 称为黑麦

碱, 它对面包品质有消极影响。尽管那些病原体的每一个病

毒致病型都已被记录 , 但在许多区域,1 个或更多的抗性基因

都是无效的。所以 , 从农艺学的角度来看, 尝试从抗性位点

中分离 Sec-1 位点很有意义。Sec-1 位点接近锈病和白粉病

抗性位点[ 20] , 因此, 尝试通过端部缺失来移动 Sec- 1 必将会

导致抗性基因的丢失。而通过杀配子系统向小麦中导入1R-

Sat 片段 , 能成功得到只含有抗锈位点而没有Sec-1 的小麦 -

黑麦易位。证明3C 杀配子系统在转移黑麦染色体片段上显

著有效。李红美等[ 21] 利用已选育的抗白粉病烟农15’- 中间

偃麦草二体异附加系与含离果山羊草3C 杀配子染色体的普

通小麦, 农林26’异附加系杂交, 对F1 、F2 、F3 代的细胞遗传学
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特点进行了观察, 分析了3C 杀配子染色体在各世代的作用 ,

结果发现,F1 、F2 花粉母细胞减数分裂中期I 的单价体数和

多价体数明显高于理论值, 后期I 、后期II 和四分体时期出现

大量落后染色体、染色体桥和微核等现象, 在F3 代中鉴定出2

株对白粉病表现免疫且染色体数目为42 的植株, 染色体构

型为21II 的材料 , 初步判断可能是含有中间偃麦草抗白粉病

基因的易位系。推测这可能与杀配子染色体3C 诱发染色体

结构变异的作用有关。陈全战等[ 16] 利用离果山羊草3C 杀

配子染色体的作用 , 成功地诱导出涉及簇毛麦染色体的易位

系、端体、等臂染色体。孙仲平等[ 22] 利用杀配子染色体2C 诱

导中国春- 黑麦二体附加系染色体畸变, 得到多株易位系。

Endo 和Shi 等成功地诱导出小麦 - 黑麦[ 23] 、小麦 - 大麦[ 14]

易位系。

2  利用杀配子染色体构建物理图谱

普通小麦是由AA 、BB 和DD3 组染色体组成的, 部分同

源染色体和它的多倍性给遗传研究带来了挑战。普通小麦

的基因组大, 异源多倍性和种内酶切位点与片段长度多态性

少, 这使得在普通小麦中构建高密度的 RFLP、SSR 等 DNA 分

子标记图谱成为相当艰巨的任务。采用分子遗传学方法构

建物理图谱一般有2 种方法 , 一是用大的基因组文库构建重

叠群, 二是用稀有酶构建大范围限制性酶切图谱。这些方法

对基因组内小范围的精细结构作图是有用的, 但却不适合小

麦基因组的物理作图。根据细胞遗传学方法构建的小麦细

胞学图谱( 或称染色体图谱) , 可以提供每条染色体缺失体的

分带带型模式, 缺失断裂点的位置和定位于每个缺失区间隔

区的分子标记等有关信息。将已构建的小麦染色体图谱与

遗传图谱比较, 平行排列 , 在它们共有的标记之间画上连接 ,

就可以绘制出一张细胞遗传阶梯图谱( cytogenetic laddered

map ,CLM) 。到目前为止, 构建的小麦细胞遗传阶梯图已提

供了有关小麦基因组遗传组成的许多重要信息。在小麦中 ,

沿着染色体长度的重组分布是极其不均衡的, 大部分重组发

生在约占小麦染色体臂50 % 的远端区域 , 尤其集中在10 % 的

远端区域。重组的非随机分布通常是由于在每条染色体上

平均存在1 ～2 个重组热点。重组热点周围的染色体区域通

常也是染色体上的易断裂部位和基因富集区域。

普通小麦“中国春”的非整倍体系统, 如单体系统( mono-

somics) 、双端体系统( ditelosomics) 、缺体- 四体系统( nullisom-

ic-tetrasomics) 等 , 已由Sears 育成 , 这些非整倍体系统对于基

因在染色体和染色体臂上的定位具有非常重要的意义。来

自柱穗山羊草的杀配子染色体, 以单体形式存在于小麦背景

时, 能够引起不携带这条染色体的配子染色体断裂, 并由此

产生染色体的缺失。由杀配子染色体引起的缺失往往属顶

端缺失, 其染色体断裂末端被端粒序列封口后 , 缺失系统在

遗传上变得相当稳定。除极少数染色体区段外, 缺失断裂点

随机分布于各染色体上。使用这种方法, 产生了一批小麦缺

失系, 并且已广泛应用到各种 DNA 标记的物理图谱中, 如 :

RFLPs 、STSs 和ESTs 等[ 24] 。Endo [ 25] 已制备出涵盖小麦21 条

染色体两臂各区段的436 个缺失系统。缺失系统作图主要

是依据整倍体与缺失系的图谱进行比较, 根据特定 RFLP 带

在缺失系上的缺失位点, 来确定与该分子标记相对应的染色

体缺失区段, 从而将各 RFLP 标记定位在特定染色体的缺失

间隔区。利用已获得的涵盖小麦21 条染色体的不同缺失

系, 现已构建成了小麦l B 染色体和第2 、3、4 、5、6 、7 同源群染

色体的物理图谱, 并确定了 Phlb 基因在5B 染色体上的物理

距离。除1A 和1D 染色体外, 平均每条染色体分布有10 ～15

个标记。许多以往因缺少多态性而未能标定到小麦遗传图

上的探针也被用此法标定到物理图谱上[ 26 - 27] 。

但遗传连锁图谱存在一定的局限性。第一, 减数分裂重

组频率限制了分辨率, 只能通过增加群体数量来进行控制 ;

第二, 只有多态标记才能被制图 ; 第三 , 遗传距离不总是反映

真实的物理距离。如水稻的变化范围在120 ～1 000 kb ; 小麦

在高重组区域1 c M 等同于118 kb , 但是在低重组区域等同于

22 000 kb。Ali 等[ 28] 依据杀配子染色体2C 诱导大麦7H 染色

体产生畸变 , 绘制了一个在小麦遗传背景下的7H 染色体片

段图。并且运用方法学将基于 PCR 的大麦标记和 SSRs 、

AFLPs 定位在7H 染色体上, 这些标记都依赖于7H 染色体和

小麦基因组之间的多态性。同时把用这种方法绘制的图谱

称为GC 图谱( gametocidal chromosome mapping) 。最终的GC 图

包含50 个位点 , 分布横跨整个7H。7H 染色体的总长度约

600 图距, 在遗传图谱上相当于约187 c M。在GC 图谱上标记

的距离表示为cG ,1 c G 对应两标记间1 % 的断裂频率( 这是

由于杀配子作用的) 。cG 和 c M 相对比,1 c M 约等同于3 .5

c G。GC 图谱通过染色体重排来进行标记 , 即使在非多态标

记的情况下, 也同样适用, 并且这种图谱相对容易得到。另

外, 在使用相同图谱的情况下, 图谱具有累加功能, 可直接把

新的标记加上去。GC 图谱对基于克隆而绘制的物理图谱计

划是个补充, 有关的大麦研究正在进行。同时 ,GC 图谱对于

同物理图谱没有重叠的BAC 重叠区的钓选装配来说也是一

个有力的工具。再者, 带有外源亚染色体片段的 GC 系是很

好的承载体 , 它可以形成特异性亚染色体片段 DNA 标记和

基因文库[ 29 - 30] 。
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———六氯苯和灭蚁灵 , 有机氯农药的种类由原来的13 种增

加到26 种。

(2) 除异狄氏剂醛外, 所有农药的回收率都在80 % ～

115 % , 异狄氏剂醛的回收率在60 % ～72 % , 且 RSD 全部小于

20 % , 完全满足多残留农残检测的要求。

( 3) 与 GB/ T 5009 .162- 2003 中样品前处理技术相比, 全自

动凝胶渗透色谱系统方法重现性好、净化效率高、操作简单。

  表1 油菜籽油脂中各有机氯农药加标回收实验结果

编号 农药
加标水平

μg/ kg

平均回收率

%

RSD∥%

( n=6)
编号 农药

加标水平

μg/ kg

平均回收率

%

RSD∥%

( n=6)
 1 α- 六六六 15 .00   95 .14 1 .51   1 α- 六六六   60 .00   94 .08 3 .01

2 六氯苯 19 .50 88 .85 3 .46 2 六氯苯 78 .00 88 .00 3 .77
3 β- 六六六 47 .50 88 .41 6 .52 3 β- 六六六 190 .00 90 .30 4 .33
4 γ- 六六六 18 .75 95 .74 2 .27 4 γ- 六六六 75 .00 96 .60 3 .30
5 五氯硝基苯 25 .20 91 .98 2 .02 5 五氯硝基苯 100 .80 92 .30 2 .80
6 δ- 六六六 18 .75 96 .77 7 .84 6 δ- 六六六 75 .00 93 .05 5 .36
7 五氯苯胺 27 .50 100 .32 4 .76 7 五氯苯胺 110 .00 102 .97 4 .17
8 七氯 25 .25 103 .13 2 .55 8 七氯 101 .00 100 .02 3 .47
9 五氯苯酚 15 .00 92 .98 1 .95 9 五氯苯酚 60 .00 96 .74 2 .77

10 艾氏剂 27 .00 93 .15 1 .88 10 艾氏剂 108 .00 95 .55 3 .41
11 氧氯丹 37 .50 95 .49 1 .49 11 氧氯丹 150 .00 98 .98 3 .51
12 环氧七氯 30 .30 94 .38 1 .38 12 环氧七氯 121 .20 99 .19 3 .56
13 反氯丹 30 .00 93 .80 1 .86 13 反氯丹 120 .00 97 .69 3 .88
14 α- 硫丹 40 .00 96 .79 1 .64 14 α- 硫丹 160 .00 98 .88 3 .60
15 顺氯丹 30 .00 93 .94 1 .57 15 顺氯丹 120 .00 98 .59 3 .40
16 p ,p’- 滴滴伊 47 .20 108 .25 2 .50 16 p ,p’- 滴滴伊 188 .80 109 .48 4 .28
17 狄氏剂 31 .25 90 .93 1 .54 17 狄氏剂 125 .00 98 .26 3 .18
18 异狄氏剂 66 .50 103 .81 2 .80 18 异狄氏剂 266 .00 106 .49 4 .07
19 β- 硫丹 50 .00 93 .99 2 .29 19 β- 硫丹 200 .00 105 .26 3 .58
20 p ,p’- 滴滴滴 52 .50 102 .39 4 .22 20 p ,p’- 滴滴滴 210 .00 100 .90 4 .43
21 o ,p’- 滴滴涕 75 .00 101 .12 2 .43 21 o ,p’- 滴滴涕 300 .00 108 .51 3 .77
22 异狄氏剂醛 30 .00 66 .17 2 .26 22 异狄氏剂醛 120 .00 81 .93 6 .48
23 硫丹硫酸盐 65 .00 101 .93 1 .88 23 硫丹硫酸盐 260 .00 103 .94 4 .16
24 p ,p’- 滴滴涕 56 .25 106 .99 3 .89 24 p ,p’- 滴滴涕 225 .00 102 .86 6 .13
25 异狄氏剂酮 25 .00 89 .65 1 .41 25 异狄氏剂酮 100 .00 93 .43 3 .09
26 灭蚁灵 25 .00 100 .65 3 .69 26 灭蚁灵 100 .00 103 .43 1 .63
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