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植物减数分裂染色体配对与染色体组
分析的研究进展①
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(南京农业大学蔬菜研究所作物遗传与种质创新国家重点实验室  南京  210095)

摘要     简要介绍了植物减数分裂染色体配对研究。综述了减数分裂染色体配对研究在鉴定异源易位

系、确定多倍体物种类型、分析物种间亲缘关系和物种的染色体组来源及探讨杂种不育的细胞遗传学机

制等诸多方面的应用进展。分析了影响染色体配对的主要因素, 如配对控制体系、 遗传背景和外界环

境条件等，并展望了染色体配对研究与其他技术结合在染色体组分析中的应用前景。
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Abstract     Recent progress on chromosome pairing and its application in genomics in plant,  includ-
ing the identification of polyploidy and chromosome translocations, phylogenetic analysis, evolu-
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such as genetic compatibility, genetic background, and environmental cues were analysed.
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染色体配对研究常被用于鉴定外源染色体(片段)并跟踪了解外源染色体的减数分裂特点、确

定多倍体的类型、探讨杂种的育性和确定物种的染色体组来源等。近年来，各种先进的分子

细胞遗传学研究手段的出现推动了染色体组分析的发展。但染色体配对研究仍然是重要的细胞

学研究手段，与染色体分带及原位杂交等技术相结合，在染色体组分析中发挥着重要的作用。

1    减数分裂染色体配对

1.1    减数分裂

近年来，减数分裂染色体配对研究有许多新的进展。有的研究者已经找到与同源染色体

综述与专论
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联会及纺锤体的形成等相关的基因(李雅轩，1999)。对端粒和着丝粒的作用也有了新的认识: 人

们发现端粒在减数分裂早期形成的“花束”有利于同源染色体的识别，从而保证了同源染色

体的正确配对和分离(王渭霞等，2003); Dvorak和Lukaszewski (2000) 发现着丝粒在减数分裂早

前期配对与否直接影响染色体的配对、重组和分离。调控染色体联会、重组和分离的一系列

基因已经被克隆，人们对它们的分子调控机制也有了深入的了解(王台和丁兆军，2002)。胡

明(2000)提出了减数分裂的新观点，他认为联会前已经有了配对，因为配对发生在细线期，而

联会发生在偶线期。该观点与Kleckner (1996) 的观点是一致的，即减数分裂至少涉及 4种不

同的配对：(1)减数分裂间期，每个 DNA双螺旋经复制产生两个双螺旋，它们通过内聚蛋白

配对，在第一次减数分裂中始终在一起；(2)细线期，上述配对单元呈细线状，且可见每条细

线状的染色体包含两条姊妹染色单体；而且每个配对单元开始寻找自己的同源伙伴，染色体

间出现一种配对即排列现象(alignment); (3)偶线期初期，同源配对伙伴间大致排列呈平行状；

之后，联会复合体(synaptonemal complex, SC)的出现使配对更为紧密，此时的配对现象通常称

为联会(synapsis); (4)粗线期、双线期及终变期，联会复合体完全交叉化。

1.2    染色体配对研究在染色体组分析中的应用原理

一般认为，粗线期的染色体配对最能反映染色体(组)间的同源性，因为此时染色体对异质

性结构(如倒位、缺失和易位等)非常敏感，如易位系多在该时期出现“十”字型等。多数

情况下由两个时期的染色体配对研究所得到的信息是一致的，所以对于染色体较大的物种, 如

小麦(Triticum aestivum L.)，人们多通过分析中期Ⅰ(MⅠ)染色体配对来进行染色体组分析; 而

对于染色体较小的物种, 如水稻(Oryza sativa L.)(李宗芸等，2002)、大白菜(Brassica campestris

L.)(曹家树等，1994)和甜菜(Beta vulgaris L.)(刘丽萍等，1996)等，人们多采用粗线期染色体

分析法进行染色体组分析。通过分析中期Ⅰ单价体、二价体、三价体和四价体等的有无及频

率可以得到染色体组间的同源性信息及染色体结构变异的证据，进而可将染色体配对研究应用

于染色体组分析的各个方面。若将染色体配对与减数分裂其他时期如后期Ⅰ、末期Ⅰ和小孢

子时期的各种异常现象(多分孢子和微核)相结合将使染色体配对研究更为准确。

2    染色体配对研究与染色体组分析

2.1    确定多倍体物种的类型

Stebbins(1947)将多倍体分为同源多倍体、异源多倍体、同源异源多倍体和区段异源多倍

体。在确定多倍体的类型时，需考虑多倍体供体亲本的染色体构型、多倍体杂种后代的染色

体配对及育性等因素，而染色体的配对构型和频率则是主要的判断依据。因同源多倍体染色

体联会不正常，在前期常出现多价体和单价体，如同源四倍体的同源染色体可以在同一时间

配对形成四价体(Wu et al., 2001); 而在后期的花粉母细胞中会有染色体落后和微核现象(邢少辰

等，2001)，庄东红和石田雅士(2000)还在柿树(Diospyros kaki L.)减数分裂中发现“拟多价体

现象”，即几个二价体重叠或紧挨在一起，这是多倍体减数分裂中期Ⅰ的特殊现象。但同源

多倍体的染色体配对因受繁殖世代、二倍体供体亲本的染色体配对构型及其他的配对控制机制

等的影响表现较为复杂。有研究者已经报道过没有多价体(Chen et al.，1995)的同源多倍体，

也有人指出二倍体供体亲本中环状二价体对四价体形成的贡献明显大于棒状二价体(Lavania et

a l .，1 9 9 1 )，而且限制性近端交叉位点的存在也会影响同源四倍体中多价体的形成
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(Khazanehdari et al.，1995)，因此确定同源多倍体时需考虑这些因素。

异源多倍体的确定较为简单，只需根据多倍体物种减数分裂中期Ⅰ的二价体配对构型就可

以确定(Wu et al., 2001)。

同源异源多倍体通常分为两种类型，即AAB型和AAAABB型。依据物种减数分裂中期Ⅰ

二价体和单价体的构型，即可确定其为AAB型；如果有单价体、二价体、三价体和四价体

等多种构型，且中期Ⅰ二价体和多价体占较大的比例( Sybenga，1 9 9 6 )，则可确定其为

AAAABB型。

区段异源多倍体(AAA'A')通常是由杂种AA'(A和A'亲缘关系较近)自然加倍而来，其中由

于同源染色体及部分同源染色体的配对，会有较多的二价体。又由于部分同源配对伙伴的交

换会出现比例不等的单价体、三价体和四价体, 如Adamowaki 等(2000)根据Paspalum maritimum

(2n=4x=40) 减数分裂中期Ⅰ低频率多价体的出现判断其为区段异源多倍体。 但是，由于同源染

色体配对和部分同源染色体配对之间的竞争，其二价体频率低于AAAABB型同源异源多倍体

(Sybenga，1996)。

2.2    鉴定易位系

易位系的鉴定通常包括形态学、细胞学、生化和分子标记鉴定等，其中细胞学鉴定即染

色体配对研究是最常用的手段。

通常情况下，不同的易位系在减数分裂过程中有不同的染色体配对现象: 如大麦(Hordeum

disticum)体细胞变异株粗线期呈“十”字形(张毓芳等，1994); 亚洲棉(Gossypium arboreum)

和比克氏棉(Gossypium brickii)种间杂种 F1在终变期呈“八”字形(胡单艳和祝水金，2002);

Helianthus annuus L.×Helianthus argophyllus L.(Manjula and Seethavam, 2001) 杂种常有链状或

环状四价体; 而在八倍体物种Sesamum Radiatum和S. schincianum ( Hiremath and Patil, 2002)的杂

种中也有类似的现象发生。通常，这些易位系不正常的染色体配对构型会导致后期Ⅰ染色体

桥及末期Ⅰ的染色体断片，若将这些现象与其他异常现象如多分孢子及小孢子母细胞中的微核

结合将使鉴定结果更为可靠。如观察大麦易位杂合体株系的减数分裂染色体配对，发现其终

变期和中期Ⅰ呈现 5Ⅱ和 1Ⅳ；经数代繁殖和分离，后代均表现出易位杂合体的“半不育”

特征，这一点被染色体分带的结果所证明(张毓芳等，1994)。

2.3    分析物种间的亲缘关系

杂种F1代减数分裂中期Ⅰ染色体配对被普遍用于分析杂种染色体组组成及物种间的亲缘关

系。周永红(2000)通过染色体配对研究证明鹅观草属(Roegneria C. Koch)3个物种间的亲缘关系,

即 R. pendulina与 R. dolichathera的亲缘关系较它们分别与 R. kamijigeng的更近。Rodrigues

等(2000)对拟斯卑尔山羊草(Aegilops speltoides)(SS)、提莫非维小麦(Triticum timopheevi)

(AtAtGG)、圆锥小麦(Triticum turgidum)(AABB)和普通小麦(AABBDD)相互间的杂种进行了染色

体配对研究，并结合 C-分带辨认染色体来源，认为，跟 B组相比，G与 S染色体组间亲缘

关系更近。Hancke 等(2001)对 Lachenalia属的 3个二基数远缘杂种的染色体配对研究表明，3

个物种的亲缘关系比预期的更近。

Chen等(1997a)研究甜瓜属野生种Cucumis hystrix Chakr和普通黄瓜C. sativus L.的正反交

二倍体种间杂种(2n=19)中期Ⅰ的染色体配对，发现染色体构型主要是 19Ⅰ，杂种雌雄皆不

育。进一步研究其双二倍体杂种 C. hytivus Chen & Kirkbride减数分裂中期Ⅰ的染色体行为，
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发现以二价体为主，杂种在一定程度上恢复了育性(Chen et al., 2003)。由此得出结论：黄瓜

和野生种染色体组间的同源性较小，物种间亲缘关系较远，这与以前同工酶分析的结果相一

致(Chen et al.，1997b)。

2.4    确定杂种的染色体组来源

染色体配对研究可以用来确定物种的染色体组来源，这在许多物种上都有报道。例如，

自然界存在大赖草属(Leymus)与普通小麦的双二倍体属间杂种，但杂种的真正供体物种尚不清

楚。通过对杂种与大赖草属 3个物种(L. arenarius、L. mollis和 L. racemosus)回交后代的染色

体配对研究结合 FISH技术，结果只有以 L.mollis作回交亲本时，后代有高频率的二价体及可

育的花粉粒，说明 L.mollis是杂种染色体的供体亲本(Anamthawat-Jonsson，1999); Leggeet

(1998)对 Avena strigosa(ASAS)、A. eriantha(CPCP)、A. maroccana(AACC) 及相互间杂种进行

了减数分裂染色体配对研究，发现 As与A及Cp与C间的同源性很低，说明两个二倍体物种

的染色体组对四倍体物种的染色体组形成贡献较小。实际上，物种在长期的演化过程中常受

到环境和地域等非生物因素的影响，因此仅根据染色体配对所得到的信息是有限的，必须综

合考虑多种因素来确定。

2.5    分析杂种不育的细胞学机制

大多数情况下，若发现杂种 F1前期有单价体，后期有落后染色体及小孢子中有微核等现

象，则说明杂种不育是由减数分裂染色体配对异常引起的， 因为杂种F1的染色体组间存在不

平衡性(解志红等，2001; 吴兰荣和李正超，2002)。对于染色体加倍后形成的双二倍体杂种，

若其染色体配对正常，而其自交或回交后代均不育，则说明杂种中可能存在不育调控基因，

如由不育基因导致的杂种不育已经在小麦(Loegering and Sears，1963)、番茄(Lycopersicon

esculentum Mill.)(Rick，1966)和水稻(Sano，1993)上有报道，或者存在其他的育性调控机制(Lu

and Mark，1997)。对于新合成的双二倍体杂种，由于二倍体化机制不完善或受环境因素的影

响，也会出现染色体配对异常现象(胡单艳和祝水金，2002)，但随着杂种二倍体化机制的完

善，其染色体配对将趋于正常。最近，我们发现 Cucumis属双二倍体杂种育性较低，其减

数分裂染色体配对过程中有一些异常现象，结合其他的研究结果初步推断这与其二倍体化机制

不完善及环境因素的影响有关。

3    影响染色体配对的主要因素

3.1    着丝粒和端粒

着丝粒和端粒在染色体配对过程中发挥着重要的作用。对二倍体物种酵母及多倍体小麦

(Moore, 2002)的研究表明：减数分裂早前期的端粒会聚集在核膜上形成“端粒花束”，这种

结构有利于同源染色体配对。也有资料(Moore, 2002)显示，小麦染色体在减数分裂前期的这种

结构形成之前通过着丝粒的相互作用聚集在一起。最近，着丝粒和端粒的专化型分子探针最

终确定(Moore, 2002): 在四倍体及六倍体小麦的花药发育期，包括分裂间期，着丝粒始终以配

对的形式存在。Dvorak和 Lukaszewski (2000)的研究证明，不管“端粒花束”是否存在，部

分同源染色体在MⅠ都不能配对，而同源染色体却可以，而且前减数分裂着丝粒的配对与否

直接影响减数分裂染色体配对与重组甚至后期Ⅰ的正常分离。这些资料证明, MⅠ的同源染色

体配对取决于着丝粒间的相互作用。
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3.2    染色体配对控制体系

染色体配对控制体系在小麦上研究得较为深入。小麦主要存在两个染色体配对控制基因：

5BL上的 Ph1(Sears et al.，1976)和 3DS上的 Ph2 (Mello et al.，1971)，它们将普通小麦的染

色体配对严格限制在同源染色体之间。如果某个基因的作用被抑制或削弱，小麦的部分同源

染色体之间或小麦与外源染色体之间就可能配对，在这种情况下，直观的染色体配对所提供

的信息是具有欺骗性的。又由于 Ph1基因存在着剂量效应，剂量不同时，对同源染色体配对

影响不同；有时 Ph1基因也会受到特定亲本基因型的作用而不能表达，从而出现部分同源染

色体间的配对(Jauhar，1992b)。可见，染色体配对控制体系对染色体配对的影响较为复杂。

3.3    外界环境条件

染色体配对易受外界环境条件的影响。如温度异常会导致染色体配对提前，尤其是对于

温度敏感型的材料(Bayliss and Riley，1972)。最近，Poddar等(1999)发现不同的季节(夏季和

冬季)对实验材料联会程度的影响是不同的。我们在观察甜瓜属种间杂交双二倍体新种时，发

现联会提前分离的现象也很普遍, 这可能是因为外界的环境条件干扰了新种正常的发育时期，最

终导致了这种不正常的减数分裂现象。这说明仅通过分析染色体自身配对来进行染色体组分析

是不全面的，外界环境条件的影响也不能忽略。

3.4    遗传背景

在特殊的遗传背景下，染色体配对也会受到一定的影响。李瑞芬等(2002)观察小麦 -簇毛

麦的单体异附加系，发现其减数分裂中期Ⅰ的二价体的配对频率低于预期值，而单价体的则

高于预期值，说明外源染色体存在会干扰小麦同源染色体的正常配对。Sechnyak 和 Simonenko

(1991) 发现粗厚山羊草(Aegilops tauschili)细胞质有助于促进它与普通小麦的部分同源染色体配

对，这种促进部分同源配对的细胞质效应可以被用来创造小麦与外源染色体间的异染色体系。

4    染色体配对研究在染色体组分析中的局限性

应用染色体配对研究进行染色体组分析多数情况下是准确可行的，但当外源染色体与受体

染色体形态相似时，单靠染色体配对研究就不能区分同源和异源染色体配对，而且它只能鉴

定出大片段易位染色体，如果将其与分带和原位杂交等技术相结合，将使分析更加准确可靠。

染色体分带技术可以精确地识别外源染色体，但它同样不易检测小片段易位染色体，而且当

染色体变异区段发生在没有带纹或带纹不明显的染色体上时，C-分带技术无能为力(赵艳丽，

2002); 原位杂交可以对小片段易位染色体进行检测和定位，但却难以判断发生易位的染色体(黄

东益和郑成木，2000)。只有将分带和原位杂交与染色体配对相结合，才能弥补染色体配对研

究的不足。王洪刚等(2001)发现小偃麦(Thinopyrum intermedium)与小麦杂种后代的染色体配对

中有四价体构型，由此推断其结构易位，结合 RAPD技术确定该杂种为小偃麦的易位系。李

瑞芬等(2002)通过染色体配对研究及基因组原位杂交技术发现簇毛麦(Haynaldia  villosa)和小麦

染色体发生易位，这就为培育小麦与簇毛麦间的易位系提供了依据。这些结果验证了染色体

配对研究和染色体分带的结果。

5    结束语

综上所述，染色体配对研究在物种的染色体组分析中起着重要的作用。多数物种尤其是
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小麦 80多年的染色体组分析证明，染色体配对研究是一种直接有效地染色体组分析手段。近

年来，随着染色体分带、分子原位杂交(尤其是多色原位杂交)及各种分子技术(如 RAPD、

RFLP、SSR等)的出现，染色体配对研究的准确率有了很大提高。同时，它的应用也逐步由

单纯的细胞学领域扩展到了分子细胞学领域。今后，它必将在染色体组分析及相关的领域里

继续发挥重要作用。
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