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摘要 在十字花科的诸葛菜与 6 个芸苔属栽培种的属间杂交中
,

发现亲本种染色体组在杂种有丝分

裂中的完全与部分分开现象及此现象的遗传控制
.

各杂种中的染色体行为受芸苔属亲本中所含染色体

组的影响 ; 诸葛菜与 3 个二倍体种 (白菜型油菜
、

甘蓝和黑荞 )杂种的不同染色体行为
,

导致诸葛菜与

3个四倍体种 (甘蓝型油菜
、

荞菜型油菜和埃塞俄比亚芥 )的杂种在染色体行为上的差异
.

由于亲本种

染色体组分开现象的发生
,

可从这些杂种后代中获得芸苔属亲本 的纯合植株和各种染色体组成的非整

倍体
,

为研究芸苔属种的染色体组进化和结构
、

芸苔属作物的育种
,

提供了新的宝贵材料
.
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不同种和属的作物间或作物与野生亲缘种之间的

杂交
,

叫做远缘杂交
.

核型稳定的远缘杂种已被广泛

地用于将近缘野生或栽培种的有利性状和基因引入作

物或创建供遗传分析的材料〔`
,

2 〕
.

而核型不稳定杂种

中发生的单亲染色体消除被用于产生单倍体 〔̀
,

3
,

4〕
.
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之 间的属 间有性杂交
,

不仅产生染色体组成不同的各种后代
,

而且也为我们

提供了植物远缘杂交中染色体行为的新知识 〔“ 一” ]
.

除

甘蓝与诸葛菜的杂种是核型上稳定和败育的外
,

其余

5类杂种均为核型不稳定的部分可育的混倍体
.

由于

在这些混倍体的有丝分裂中发生了亲本种染色体组的

完全及部分分开
,

从而产生具有以下染色体组成的细

胞
:

完全和部分亲本种染色体组
、

一个亲本种的染色

体组并附加另一亲本的一些染色体
、

代换染色体组
.

在这些细胞中
,

具有芸苔属亲本种染色体组的细胞或

其染色体组分主要来自芸苔属亲本的细胞
,

在植株生

长及随后的配子形成中具有较强的竞争力
.

更为突出

的是
,

这些杂种中的染色体行为对于芸苔属亲本种而

言
,

具有特异性
,

即与芸苔属亲本种含有的染色体组

有关
.

3 个二倍体种与诸葛菜杂种中的不同染色体行

为
,

可解释或预测 3 个四倍体种与诸葛菜杂种中的染

色体行为及差异 (图 1)
.

下面简述各类杂种和后代的

染色体行为
.
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野生种只分布在中国及朝鲜
.

它具有农艺性状 良好

和油 分 品质优异 的特点
,

是 一个 含特高 亚 油 酸

( 5 3
.

1 7% )
、

低亚麻酸 ( 4
.

7 6 % )
、

低芥酸 ( 0
.

9 4 % )

和特高饼粕蛋白的天 然野生种质
,

故是一种十分珍

贵的油料
、

蔬菜和饲料作物新种源 〔̀ 。 ,

川
.

进行诸葛

菜与芸苔属栽培种之间的远缘杂交研究
,

一方面可

将诸葛菜的优 良特性引入芸苔属作物
,

另一方面可

探 明这两属植物的系统进化关系
.

这是研究工作的

最初 目的
.

但由于在最先合成的甘蓝型油菜与诸葛

菜的属间杂种中
,

观察到完全染色体组分开的新遗

传现象
` )

,

故一个完整的研究计划便是观察诸葛菜

与禹氏三角〔5〕中的另两个四倍体种芥菜型油菜和埃

芥的杂种中是否也 出现此现象以及观察诸葛菜与 3

个二倍体种的杂种的染色体行为
,

以决定来 自 3 个

二倍体种的染色体组在诸葛菜与 3 个 四倍体种的杂

种中发生的染色体组分开现象的作用
.

通过本文作

者和合作者在 国内外 10 余年的连续工作
,

已获得

诸葛菜与芸苔属 6 个栽培种的属 间杂种
,

并对这些

杂种及后代进行了系统的细胞学观察
.

甘蓝型油菜 x 诸葛菜属间杂种的特征为不经染

色体加倍而部分恢复育性
,

自交后主要产生甘蓝型

油菜及杂种两类后代植株
.

后代中的杂种 自交又产

生甘蓝型油菜及杂种
.

细胞学观察表明
,

来自两个

亲本种 的 染 色 体 组 在 一 些 杂种细 胞 ( Z n = 31
,

A C O )的有丝分裂中相互分开
,

而被包 含在两个子

细胞中
.

这两个细胞便分别具有两个亲本的染色体

组成 ( Z n 二 38
,

2 4 )
,

因染色体在有丝分裂前进行了

复制
.

从而该杂种为混倍体
,

由具有甘蓝型油菜与

诸葛菜单倍与二倍染色体组成的细胞
、

杂种细胞构

成
,

这些细胞均具有母本甘蓝型油菜的细胞质
.

具

有甘蓝型油菜与诸葛菜染色体的二倍体细胞均能进

行正常减数分裂
,

形成两类配子 ( n = 19
,

12)
,

故

杂种自交产生甘蓝型油菜与杂种植株 ; 但未发现诸

葛菜植株 6[]
.

而且
,

在具 Z n = 31 的部分花粉母细

胞 ( PM C )中
,

31 条染色体不配对
,

而呈 19 : 12 的两

组分离
,

随后这两组染色体进行分裂
,

分别产生具

有 19 与 12 条染色体的两个大核与两个小核
.

这种

染色体分离方式可能表明在减数分裂中发生了亲本

种的染色体组分开
,

从而所产生配子 ( n = 19
,

1 2)

的染色体组成
,

与由体细胞染色体组分开后形成的

具有甘蓝型油菜与诸葛菜染色体组成的二倍体细胞

产生的配子一样
.

这进一步解释 了该杂种表现的育

性及产生 的后 代植株类型 7[, ` 2〕
.

所获得的结果表

明
,

来 自两个亲本种的染色体组在杂种细胞有丝分

裂和减数分裂中各自作为一个单位分离与组合
,

其

遗传方式与一 对 M en de l 基因 的单因子 杂种相似
.

而且
,

染色体组分开也为不育的种属间杂种中的育

性恢复提供了一种新机制
.

但此前报道的机制为有

丝分裂中的染色体加倍
、

减数分裂中不减数配子的

形成和减数分裂中多极纺锤体的形成 7[, ` 2 ]
.

虽然在杂种植株生长发育的不同阶段 (苗期和开

花期 )
,

杂种细胞的比例均是最高的
,

但其比例随着时

间的推移而下降 ; 具有诸葛菜染色体的细胞的比例也

下降
.

相反
,

具有甘蓝型油菜染色体的细胞的比例却

大幅上升
,

且远高于具有诸葛菜染色体的细胞 ; 这表

明后者在分裂中的竞争力较弱
,

其原因可能是甘蓝型

油菜细胞质与诸葛菜细胞核之间的不协调关系
.

其结

果自然是有较高比例的具有甘蓝型油菜染色体的细胞

进行减数分裂
,

形成
n = 19 的配子

.

故杂种自交后
,

产生的后代多数为母本甘蓝型油菜植株
,

少部分为杂

种植株
,

而诸葛菜类型植株未出现
.

杂种在较长时间

的无性繁殖过程中
,

其体内各种细胞比例的消长与杂

种植株在生长发育中的趋势相似〔̀ 3〕
.

另外
,

在甘蓝型油菜与诸葛菜杂种的第 5 代群

体中
,

出现 一株 花冠近乎 白色 的淡黄色 杂种植 株

( Z n 二 31 )
,

而早期世代中的杂种植株的花冠与母本

一样为黄色
.

在其 PM C 内
,

31 条染色体在后期 I

多呈 巧
: 16 分离

,

少数呈 12 : 19 分离
.

在该植株 自

交产生的后代中
,

在表型上与染色体数上均 出现多

种类型
,

花色有白色
、

淡黄
、

黄色和深黄 4 种 ; 特

别是出现了似白菜型油菜的植株 ; 且 Z n = 31 植株

的 P M C 内
,

31 条染色体在后期 I 又呈 15 : 16 分离
,

这种分离方式很有可能衍生于在早期世代中观察到

的一种染色体行为
,

即可能来 自诸葛菜的 6 个落后

二价体正常分离
,

进入分别具有 9 与 10 条染色体的

两极 7[, ` 2 ]
.

经过连续世代后杂种中染色体行为的改

变
,

表 明双亲染色体在细胞分裂中变得更为同步化
.

重要 的是
,

这种 15 : 16 的分离可能意味着甘蓝型油

菜中 A
,

C 两个染色体组的分离
.

最近用基 因组原

位杂交 ( G ls H ) 方法在似 白菜型油菜的植株中观察

到多达以 6 个二价体形式出现 的 12 条诸葛菜染色体

(未发表 )
,

进一步研究正在进行中
.

1) 李再云
.

甘蓝型油菜与诸葛菜的远缘杂交研究和诸葛菜的应用研究
.

四川大学博士学位论文
,
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在甘蓝型 油菜与诸葛菜属间杂种后代群体中
,

还鉴定出甘蓝型油菜与诸葛菜属间五倍体植株 ( Z n

= 50
,

A A C C ( ) )
.

该五倍体可能是由杂种细胞通过

减数分裂形成的不减数雌配子 ( n 二 31 )与杂种内产

生的甘蓝型油菜雄配子 ( n = 19 )结合产生的 6[, 7〕
.

从该五倍体自交群体中
,

已鉴定出附加 1 至 9 条诸

葛菜染色体的甘蓝型油菜附加材料〔`4 〕
.

2 芥菜型油菜 ( Z n = 4 x == 3 6
,

A A B B ) x 诸葛

菜杂种及其后代

该杂种 〔“
, `5 〕的根

、

叶和子房等体细胞组织均为

混倍体 ( Z n
为 12 一 4 2 )

.

大量的细胞学观察显示
,

在杂种有丝分裂过程中
,

除发生与甘蓝型油菜 x 诸

葛菜杂种中相同的完全染色体组分开现象外
,

主要

发生部分染色 体组分开
.

在杂种细胞 ( Z n = 30
,

A B O )有丝分裂中发生的亲本种染色体组不完全分

开过程中
,

染色体行为可能有 3 种情况
:

一是来自

诸葛菜的 1一 3 条染色体与来自芥菜型油菜的 18 条

染色体包含在一起
,

形成具有 19
,

20 和 21 条染色

体的细胞
,

及随后 经染色体复制后便形 成具有 38
,

4 0 和 4 2 条染色体的细胞
.

以这种方式
,

1一 3 对诸

葛菜染色体被附加到芥菜型油菜染色体组上
.

附加

的诸葛菜染色体在有丝分裂中被连续丢 失
,

导致具

有 37
,

39 和 41 等奇数染色体数细胞的出现
.

而同

时产生的诸葛菜亚倍体细胞 ( Z n = 18
,

20
,

2 2) 在植

株生长过程中因竟争力弱而消失
.

二是 1 或 2 条芥

菜型油菜染色体也可与 12 条诸葛菜染色体被包含

在一起
,

从而产生具有 32 和 34 条芥菜型油菜染色

体的亚倍体细胞
、

具有完整诸葛菜染色体组和附加

2 或 4 条芥菜型油菜染色体的 26 和 28 条染色体的

细胞
.

三是在两个亲本种染色体组 间互换部分染色

体
,

产生代换染色体组成或其他染色体组成的细胞
.

杂种细胞
、

具有部分或完整芥菜型油菜染色体

组的细胞
、

具有完整芥菜型油菜染色体组和附加诸

葛菜染色体的细胞在植株生长及产生 P M C 时表现

出较强竞争力 ; 大部分可育配子是由后两种 PM C 所

产生
.

该杂种自交产生的多种后代中
,

可能具有芥

菜型油菜的 附加系 (附加 1 至多条诸葛菜染色体 )
、

代换系 ( 1 至多条染色体被诸葛菜染色体代换 )和亚

倍体 (缺少 1 至多条染色体 ) 8[, 15]
.

3 埃芥 ( z n = 4 x = 3 4
,

B B e e ) x 诸葛菜杂

种及其后代

该杂种仁“ 〕在形态上主要偏 向母本埃芥
,

并且育

性基本正常
.

杂种植株为混倍体 ( Z n
为 12 一 3 4 )

,

Z n = 3 4的细胞频率最高
,

其次为具有预期染色体数

的杂种细胞 ( Z n = 29
,

B C O )
.

对该杂种及其后代的

细胞学观察显示
,

在杂种分裂中也发生了完全与不

完全染色体组分开
,

且以完全分开为主
,

从而与芥

菜型油菜 x 诸葛菜杂种中的情形相反
.

在该杂种中

还可能发生减数分裂中的染色体组分开
,

与甘蓝型

油菜 x 诸葛菜杂种中相同
.

该杂种的绝大多数 PM C

的染色体数 目及行为与母本埃芥相同
,

即在终变期

及中期 I 具有 17 个二价体
、

在后期 I 表现正常的

17 : 17 分离
.

只少数 PM C 具有其他数 目的染色体
.

故该杂种的自交后代中
,

绝大多数植株也为母本埃

芥类型
,

少部分可能为杂种类型与异代换类型
.

从上可见
,

诸葛菜与芸苔属 3 个四倍体种的杂种

均为混倍体
.

其原因为
,

在甘蓝型油菜与诸葛菜杂种

的有丝分裂中
,

发生了亲本种染色体组的完全分开 ;

在与芥菜型油菜和埃芥的杂种的有丝分裂中
,

发生了

亲本种染色体组的完全及不完全分开
.

在与芥菜型油

菜的杂种中
,

部分染色体组分开 比完全分开更常发

生 ; 而在与埃芥的杂种中
,

则是完全染色体组分开更

常发生
.

在这 3类杂种中
,

芥菜型油菜与诸葛菜的杂

种及其后代
,

表现出染色体组成的最大变异
.

故这 3

类杂种在染色体行为方面存在明显差异
.

4 3 个二倍体种与诸葛菜的属间杂种及其后

代

结球甘蓝 (召
.

。 l e ar cea va
:

.

ca p i t a t a
,

Z n = 15
,

e e ) [9 ]
,

白花芥蓝 ( B
.

a z占
ogl

a吞ar & 12卿
,

Z n “ 18
,

c )C [`“ ]与诸葛菜的杂种的体细胞与花粉母细胞
,

均

具有预期的染色体数 ( Z n = 21)
,

高度不育
.

我们所

获白菜型油菜的一个品种与诸葛菜的杂种为部分可

育的混倍体 ( Z n
为 23 一 4 2 ) ; 细胞学观察表明

,

在杂

种的有丝分裂中发生了染色体组的部分分开
,

使一

些诸葛菜染色体附加到白菜型油菜染色体组上
.

白

菜型油菜的另一个品种与诸葛菜的杂种的体细胞具

有预期的染色体数 ( Z n = 22 )
,

而可能的减数分裂染

色体组分开
,

使该杂种部分可育并产生在形态上与

两亲本和杂种相似的 3 种后代 〔’ 7〕
.

这些结果表明白

菜型油菜的不同基因型也是影响与诸葛菜杂种中染

色体行为的一个因素
.

在黑芥与诸葛菜杂交后
,

大

部分的第一代植株为母本黑芥类型 ; 小部分为具有

黑芥表型的混倍体 ( Z n
为 1 6 一 1 8 )

,

但 Z n = 1 6 的细

胞占绝大多数 ; 剩余的 3 株
,

具有特定的表型
,

由染
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色体数目在不同范围的细胞组成的混倍体 ( Z n
为 71

一 26
,

1 1一 17
,

1 4 一 1 7 )
.

这些不同类型的植株的起

源
,

可能是亲本种染色体组在杂种有丝分裂中完全

及部分分开及诸葛菜染色体丢失的结果
.

综合起来
,

来自白菜型油菜的 A 染色体组在甘

蓝型油菜与诸葛菜杂种中出现的有丝分裂与减数分

裂中的染色体组分开起主要作用 ; 因甘蓝与诸葛菜

杂种的核型稳定
,

未出现染色体组分开现象
.

同样

地
,

在埃芥与诸葛菜杂种中出现的有丝分裂中的完

全及部分染色体组分开
,

主要是由于来自黑芥的 B

染色体组的作用
.

而 A 和 B 两个染色体组的共同作

用
,

使芥菜型油菜与诸葛菜的杂种及其后代的体细

胞及花粉母细胞具有最大变异范 围的染色体数 目
.

简言之
,

在诸葛菜与芸苔属 3 个四倍体种的杂种中
,

均发生亲本种染色体组的完全与部分分开现象
.

这

3类杂种在染色体行为及后代植株类型上 的差异
,

是由这 3个四倍体种所包含的来 自二倍体祖先种的

染色体组的不同作用所致 (见图 1 )
.

5 产生芸苔属非整倍体和纯合植株的新途径

芸苔属与诸葛菜属杂交后
,

可同时获得芸苔属

亚倍体与附加和代换材料
.

这些非整倍体 (特别是

亚倍体与代换系 )
,

是在其他杂交组合中不能获得

的
,

为研究芸苔属染色体组结构与进化的重要材料
.

当发生完全染色体组分开时
,

可获得纯合的芸苔属

母本植株
,

而不需人工染色体加倍处理
.

第一作者最近在意大利合作研究期间
,

用 G IS H

方法观察了芸苔属与诸葛菜杂种及其后代的染色体

组成
,

所获结果初步证实了以上的结论并有新发现
.

按照体细胞与 PM C 的染色体组成
,

可将芥菜型油菜

x 诸葛菜杂交产生的混倍体植株分为 3 组
.

( 1) 在

2 株部分可育并具中间表型的植株 内
,

大多数花柱

细胞与 P M C 的染色体数高于 3 6 ( Z n
为 3 6 一 4 4 )

,

它

们包含了芥菜型油菜的 36 条染色体和 附加的诸葛

菜染色体
.

其自交种子的根尖细胞内
,

也具有芥菜

型油菜的 3 6 条染色体和一些诸葛菜染色体
,

故为芥

菜型油菜 的附加植株
.

可见
,

在这类植株 内
,

主要

发生了部分染色体组分开
,

将诸葛菜的一些染色体

附加到芥菜型油菜染色体组上
.

下面两组内的植株

(花柱中主要为 Z n
为 30 一 36) 在形态上与母本芥菜

型油菜极为相似
,

育性基本正 常
.

( 2) 除两株的少

数 PM C 的染色体数少于 36 外
,

全部 5 株的 P M C 在

中期 I 和终变期具有 18 个二价体
、

在后期 I 表现

18
:
18 正常分离

,

即与母本芥菜型油菜的 PM C 一样
.

但在这些 Z n = 3 6 的部分 PM C 内
,

包含有 1 一 4 个

诸葛菜二价体或在后期 I 每极内有 1一 4 条诸葛菜染

色体
.

在这些植株中
,

具有芥菜型油菜染色体组成

的细胞
,

可能由完全染色体组分开后通过染色体复

制所产生
,

并伴随具有诸葛菜染色体组成的细胞 的

消除 ; 而包含 1一 4 对诸葛菜染色体的代换型芥菜型

油菜细胞
,

则由在部分染色体组分开过程中互换

1一 4条亲本染色体后再进行染色体复制所产生
,

而

相对的代换型诸葛菜细胞被消除
.

( 3) n 株的所有

PM C 均具有 18 个二价体和后期 I 的 18 : 18 分离
.

尽管在一些花药壁细胞检测出诸葛菜染色质
,

但在

PM C 内未观察到诸葛菜染色体和染色质
.

在其中两

株的自交种子根细胞 ( Z n = 3 6) 内
,

也未检测到诸葛

菜染色体和染色质
.

故可认为这些植株后代为纯合

的芥菜型油菜植株
.

在这些植株内主要发生完全染

色体组分开
,

只有具有芥菜型油菜染色体组成的细

胞才进入减数分裂
.

在埃芥 x 诸葛菜杂交后获得的 9 株混倍体 (花

柱中主要为 Z n
为 29 一 3 4) 中

,

只有两株内的少部分

PM C 的染色体数少于 34
,

其余全部 PM C 的染色体

数均为 34
,

且在终变期和 中期 I 形成 17 个 二价体
,

在后期 I 以 1 7 : 17分离
.

但在一 些 P M C ( Z n = 3 4 )

内
,

出现 2
,

4 或 6 条诸葛菜染色体 ; 这些诸葛菜染

色体在终变期与中期 I以二价体形式出现
,

在后期 I

均等分离
.

有一株的 PM C 只有埃芥染色体
,

而另一

株的 PM C 全部含有一些诸葛菜染色体
.

而其余植

株的 PM C 则部分有
、

部分无诸葛菜染色体
.

此结

果与上面芥菜型油菜 x 诸葛菜杂交中的第 2
、

第 3

组植株相似
,

可用相同的方式解释
.

从黑芥 x 诸葛菜杂交 中所获得的一混倍体植株

(2 n
为 17 一 2 6) 内

,

原来认为是在染色体组分开过

程中一 些诸葛菜染 色体被 附加 到 黑 芥 染 色体 组

上 9j[
.

出乎意料的是
,

用 G ls H 方法从其 自交后代

中鉴定出包含 10
,

12 和 14 条黑芥染色体和附加诸

葛菜染色体的植株 ( Z n
) 1 6) (图版 1)

.

因此
,

在染

色体组分 开过程 中
,

除染色体附加外
,

还发生亲本

染色体组间的染色体互换
.

虽然这些植株只具有部

分黑芥染色体组分和附加的诸葛菜染色体
,

但它们

的长势比黑芥植株更强并育性较高 ; 表明黑芥与诸

葛菜染色体间的功能补偿和黑芥的多倍体性质
,

并

支持芸苔属 3 个二倍体种衍生于同一六倍体祖先的

观点 [ `“ 〕
.

从诸葛菜与黑芥
、

芥菜型油菜和埃芥杂种
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中的相似染色体行为
,

我们推测在埃芥染色体组中

被代换的染色体属于 B 染色体组
,

而芥菜型油菜染

色体组中被代换的染色体则主要来 自 B 组
,

少部分

来自 A 组
,

而代换进入芸苔属染色体组的诸葛菜染

色体的来源
,

有待确定
.

由此可预测
,

在甘蓝型油

菜 x 诸葛菜杂种中也可能发生染色体代换
,

而被代

换的染色体则来自 A 组
.

种
、

属间杂交的杂种细胞中亲本种染色体呈区

域性分布的现象
,

被称作亲本种染色体组分开 〔’ 9〕
.

我们曾把甘蓝型油菜与诸葛菜杂种中的染色体行为

也称作染色体组分开
,

并在随后的文献中沿用这一

词
.

但实际上我们所研究的杂种的亲本染色体组被

完全或部分分开并包含在不同细胞内
,

这不 同于不

稳定杂种中发生的完全及部分染色体消除
,

它导致

一亲本单倍体的产生和部分杂种 (具有一亲本单倍

染色体组并附加另一亲本的一些染色体 )的产生 [ `〕
.

我们现正用 G ls H 等分子细胞遗传学方法
,

对芸苔

属与诸葛菜属间杂种的染色体行为作进一步的观

察
,

为染色体组分开现象提供更多的分子证据
.

还

拟进行诸葛菜与人工合成的芸苔属四倍体种和六倍

体种 ( Z n 二 54
,

A A B B C C )之 间的杂交
,

一是观察这

些新结合的染色体组在细胞分裂中的行为
,

二是有

可能在这些杂种后代中鉴定出各种染色体组成的植

株
,

为芸苔属作物的遗传和育种提供新材料
.
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芸苔属 与诸葛菜属 问杂种的细胞遗传学 图版

黑芥与诸葛菜杂种后代的花粉母细胞内
,

17 条染色体在后期 l 呈 民 9 分离

(a) 两极的染色体内分另贿
,
阱下 )和 4( 右上 )条标记的诸葛菜 致色体 ; 〔b) 原位杂交时以标记的诸葛菜基因组 D N人为探针

李慧芬
,

等
:

转抗虫融合基因(c yr lA c3
一

cP i)t 玉米 (乙瑙 m ay
: L

.

) 植株的获得及其抗虫性分析

转抗虫融合〔
c vr l友3

一

印i)t 基因玉米植株及抗虫性分析

(a) 自交系巳 8经过 3次筛选的 PP T杭性愈伤组织 ; 〔b) F pT抗性愈伤组红分化的小哉 (c) 室内抗虫鉴定
,

转甚因植株(左 4)
,

非转化植株(右 ;z) d() 室内抗 山

鉴定
,

转化植株 (左 )
,

非转化植椒右轰佃 非转化植株口间抗虫鉴定
,

箭头所示为茎币授害状态
; 口 转基因植株田 1111 抗虫鉴定

.

茎秆没有受到螟虫的危害


