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摘　要：中国特有小麦在研究小麦进化中具有重要价值。本研究利用多色基因组原位杂交和多色荧光

原位杂交技术，发现供试的７份中国特有小麦品种均有一对４ＡＬ－５ＡＬ－７ＢＳ易位染色体，该易位是普通小麦和

四倍体小麦的物种特异易位。在云南铁壳麦 ＡＳ３３５中，还发现另外２对以前未报道的１ＢＳ·１ＢＬ－２ＤＬ和

２ＤＳ·２ＤＬ－１ＢＬ易位。由于在另外１份云南铁壳麦 ＡＳ３３６中不存在这两对易位，表明它们不是云南铁壳麦

亚种特异的易位。这两对易位是相互易位，但是易位点不在着丝点，而在染色体长臂中部。本文还讨论了相

互易位的产生、在物种进化和适应中的价值及其下一步研究的问题。
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　　染色体易位导致遗传连锁群的改变，是物种
进化的一个重要驱动力［１］。染色体易位可能导致
基因表达或表观遗传学上的改变，从而影响农艺
性状［２］。在植物自然群体特别是异源多倍体物种
中，染色体易位是比较普遍的现象［１］。禾本科小
麦族（Ｔｒｉｔｉｃｅａｅ）是一个大族，包含大量物种，其中
大约７０％～７５％是异源多倍体，为染色体变异研
究提供了重要的模式材料。新疆稻麦（Ｔ．ｐｅｔｒｏ－
ｐａｖｌｏｓｋｉ　Ｕｄａｔｓ　ｅｔ　Ｍｉｇｕｓｃｈ或Ｔ．ａｅｓｔｉｖｕｍｃｏｎ－
ｃｖ．ｐｅｔｒｏｐａｖｌｏｓｋｉ）、云南铁壳麦（Ｔ．ａｅｓｔｉｖｕｍ
ｓｓｐ．ｙｕｎｎａｎｅｎｓｅ　Ｋｉｎｇ）和西藏半野生小麦（Ｔ．
ａｅｓｔｉｖｕｍｓｓｐ．ｔｉｂｅｔａｎｕｍ　Ｓｈａｏ）是中国特有的小
麦地方品种，具有特殊的地理分布。新疆稻麦主
要分布于新疆和西藏，它具有类似于四倍体波兰
小麦的护颖长、外稃显著长于内稃等特征，人们认
为它的起源来自普通小麦与四倍体波兰小麦的渐

渗杂交 ［３－４］。云南铁壳麦分布于云南西部澜沧江
和怒江下游，护颖坚硬、难脱粒［５－７］。西藏半野生
小麦分布于西藏昌都地区，一般作为田间杂草混
杂在青稞与小麦田间（故又称为杂草型小麦）［８］。
西藏半野生小麦除护颖坚硬、难脱粒外，还具有成
熟时穗轴易折断、小穗自然断落等野生性状，而这
些野生性状在其他的普通小麦中并不存在。中国
特有小麦与其他通常的普通小麦一样，具有

ＡＡＢＢＤＤ染色体组，但是，染色体配对与带纹分
析表明，它们与通常的普通小麦在细胞学上存在
一定差异［３，９－１０］。分子标记分析表明，云南铁壳麦
和西藏半野生小麦的遗传多样性较高［１１］，但是这
两个亚种的亲缘关系较近［１２－１４］。结合云南铁壳麦
和西藏半野生小麦都分布于澜沧江流域，推测这
两个亚种间的分化时间不长。
前人采用的传统染色体分析技术未能鉴定出

中国特有小麦的染色体结构变异［３，９－１０］。原位杂
交技术是目前运用较多的细胞学分析手段，具有
快速、准确的特点。多色基因组原位杂交（Ｍｕｌｔｉ－
ｃｏｌｏｒ　ｇｅｎｏｍｅ　ｉｎ　ｓｉｔｕ　ｈｙｂｒｉｄｉｚａｔｉｏｎ，Ｍｃ－ＧＩＳＨ）结
合多色荧光原位杂交（Ｍｕｌｔｉ－ｃｏｌｏｒ　ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ　ｉｎ
ｓｉｔｕ　ｈｙｂｒｉｄｉｚａｔｉｏｎ，Ｍｃ－ＦＩＳＨ）能够准确鉴定出普
通小麦的２１对染色体［１５］。因此，在本研究中，我
们先利用多色基因组原位杂交鉴定云南铁壳麦、
西藏半野生小麦、新疆稻麦的 Ａ／Ｂ／Ｄ三个基因
组，进一步通过多色荧光原位杂交，对具有特殊易
位的云南铁壳麦进行染色体鉴定。同时，利用着
丝点探针判断着丝点位置。

１　材料与方法

１．１　试验材料
参试材料包括：普通小麦中国春（ＣＳ），云南

铁壳麦 （Ｔ．ａｅｓｔｉｖｕｍ ｓｓｐ．ｙｕｎｎａｎｅｎｓｅ　Ｋｉｎｇ）

ＡＳ３３５和ＡＳ３３６，西藏半野生小麦（Ｔ．ａｅｓｔｉｖｕｍ
ｓｓｐ．ｔｉｂｅｔａｎｕｍ　Ｓｈａｏ）ＡＳ９０７和ＡＳ９０８，新疆稻麦
（Ｔ．ｐｅｔｒｏｐａｖｌｏｓｋｉ　Ｕｄａｔｓ　ｅｔ　Ｍｉｇｕｓｃｈ或Ｔ．ａｅｓ－
ｔｉｖｕｍ ｃｏｎｃｖ．ｐｅｔｒｏｐａｖｌｏｓｋｉ）ＡＳ３５６、ＡＳ３６０ 和

ＡＳ３６２。这些名称中，‘ＡＳ’为四川农业大学小麦
研究所编号。

１．２　染色体制片
种子在室内发芽，待根长到１～２ｃｍ时，剪取

根尖放入盛有蒸馏水的ＥＰ管中并置于冰水混合
物中预处理２４ｈ后，转入卡诺氏固定液Ｉ（９５％乙
醇∶冰醋酸＝３∶１）中，４℃固定２４ｈ。用４５％醋
酸压片，在相差显微镜下观察，取染色体分散良好
的制片置入液氮表面约１ｍｉｎ后，迅速揭去盖玻
片，放在空气中晾干后放入－２０℃冰箱备用。

１．３　多色基因组原位杂交
采用ＣＴＡＢ法提取乌拉尔图小麦（Ｔｒｉｔｉｃｕｍ

ｕｒａｔｕ，ＡＡ）、拟斯卑尔脱山羊草（Ａｅｇｉｌｏｐｓ　ｓｐｅｌ－
ｔｏｉｄｅｓ，ＢＢ）和节节麦（Ａ．ｔａｕｓｃｈｉｉ，ＤＤ）基因组

ＤＮＡ。以生物素和地高辛分别标记的乌拉尔图
小麦和节节麦基因组ＤＮＡ作为探针，高压打断
的拟斯卑尔脱山羊草基因组ＤＮＡ为封阻，对制
片进行基因组原位杂交检测。杂交液包含：１００％
甲酰胺、２０×ＳＳＣ、５０％硫酸葡聚糖、鲑精单链

ＤＮＡ、Ａ和Ｄ基因组ＤＮＡ探针以及Ｂ基因组封
阻ＤＮＡ。基因组原位杂交流程参考Ｈａｏ等［１６］的
程序进行，并做以下修改：在经过杂交过夜、漂洗、
晾干后的制片上，加５０μＬ的（１μＬ　Ａｎｔｉ－Ｄｉｇ＋
０．１２μＬ　ＣＹ３）／１％ＢＳＡ 混合液，盖上盖玻片，

３７℃恒温箱中避光孵化１ｈ以上。孵化结束后，
用１×ＰＢＳ缓冲液室温下清洗４～５次，每次

４ｍｉｎ，然后用ｄｄＨ２Ｏ清洗２～３次，每次５ｍｉｎ；
待玻片完全气干后，在染色体位置滴一滴ＤＡＰＩ
染液，盖上２４×２４盖玻片复染２ｍｉｎ后压片，用
带ＣＣＤ相机的ＯＬＹＭＰＵＳ　ＢＸ５１荧光显微镜对
原位杂交结果进行观察和照相。

１．４　多色荧光原位杂交
多色荧光原位杂交过程和多色基因组原位杂

交类似。ｐＳｃ１１９．２（地高辛标记）［１７］、ｐＴａ７１（地高
辛和生物素各半标记）［１８］和Ａｆａ（生物素标记）［１９］
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重复序列作为探针，不加封阻。最后在 ＯＬＹＭ－
ＰＵＳ　ＢＸ５１荧光显微镜下观察照相。根据各染色
体上信号点的差异，区分出不同的染色体［１５］。
根据节节麦６Ｃ６－３着丝点串联重复序列（登

录号 ＡＹ２４９９８２．１）设计了一对特异引物：Ａ．
ｔａｕｓｃｈｉｉ　ｃｅｎｔｒｏ－Ｆ２６　５′－ＣＴＡＣＴＴＣＣＡＣＴＧＣＡＣ－
ＣＡＧＡＣ－３′；Ａ．ｔａｕｓｃｈｉｉ　ｃｅｎｔｒｏ－Ｒ１０６５　５′－ＣＧＣ－
ＣＣＴＡＣＴＴＴＧＣＡＣＡＣＡＡＡＡ－３′，进行着丝粒探
针的原位杂交［２０］。以节节麦材料 ＡＳ６０基因组

ＤＮＡ为模板，退火温度６０℃，用该引物ＰＣＲ扩
增出一条约１　０００ｂｐ大小的条带，琼脂糖电泳后
回收该条带，采用缺口平移法用地高辛标记作为
着丝粒探针使用。

２　结果与分析

通过基因组原位杂交（ＧＩＳＨ），可以清楚地分
辨出Ａ／Ｂ／Ｄ三个基因组。其中，Ａ组染色体标
记为红色，Ｂ组染色体标记为蓝色，Ｄ组染色体标
记为绿色（图１）。所有７个材料的染色体数都为

４２条，它们都存在有一对 Ａ染色体（红色）与Ｂ
染色体（蓝色）间的易位，且Ｂ染色体片段约为染
色体长臂的２０％。根据染色体形态及易位的臂
比等信息［２０－２３］，推测该易位是４ＡＬ－５ＡＬ－７ＢＳ易
位，该易位在以前分析的其他普通小麦中均存
在［２１，２３］。对云南铁壳麦 ＡＳ３３５的多色荧光原位
杂交（ＦＩＳＨ）结果证明了该推测（资料未列出）。

在云南铁壳麦 ＡＳ３３５的基因组原位杂交结
果中，除了上述４ＡＬ－５ＡＬ－７ＢＳ易位，还观察到Ｂ
（蓝色）与 Ｄ染色体（绿色）间的易位染色体（图

２Ａ、２Ｄ２），其中一对染色体短臂具有随体。为了
进一步确认发生易位的染色体，我们对另一粒

ＡＳ３３５种子的根尖细胞染色体进行了多色荧光
原位杂交（ＦＩＳＨ）（图２Ｂ、２Ｄ３）。一对具有随体的
染色体次缢痕位置有很明显的亮黄色ｐＴａ７１信
号，长臂近末端位置上有四个红色 Ａｆａ信号；而
另一对染色体长臂端部有很明显的ｐＳｃ１１９．２绿
色信号，长臂中部有两个相对较弱的ｐＳｃ１１９．２绿
色信号，短臂端部有两点较强的ｐＳｃ１１９．２绿色信
号和较弱的Ａｆａ红色信号，着丝粒处和长臂近着
丝粒处都有明显的 Ａｆａ红色信号（图２Ｂ、２Ｄ３）。
进一步，利用小麦着丝点特异探针６Ｃ６－３，对该细
胞染色体的着丝点位置进行确定（图２Ｃ、２Ｄ４）。
根据易位染色体的ＦＩＳＨ 信号特征和 ＧＩＳＨ 结
果，推测这两对易位染色体是１Ｂ（图２Ｄ１的上面
染色体为普通小麦中国春１Ｂ的ＦＩＳＨ 结果）和

２Ｄ染色体（图２Ｄ１的下面染色体为普通小麦中
国春２Ｄ的ＦＩＳＨ结果）参与形成的相互易位。结
合易位染色体的着丝点位置判断（图２Ｃ、２Ｄ４），
这两对易位为１ＢＳ·１ＢＬ－２ＤＬ和２ＤＳ·２ＤＬ－
１ＢＬ。易位点位于１Ｂ和２Ｄ染色体的长臂靠近着
丝点约１／２处（图２Ｄ２、２Ｄ３）。其中一对染色体
由完整的１ＢＳ、靠近着丝粒约５０％的１ＢＬ以及靠

　　Ａ：云南铁壳麦 ＡＳ３３６；Ｂ：新疆稻麦ＡＳ３６２；Ｃ：新疆稻麦ＡＳ３５６；Ｄ：西藏半野生小麦ＡＳ９０８。箭头所示为４ＡＬ－５ＡＬ－７ＢＳ易位

图１　多色基因组原位杂交图

Ｆｉｇ．１　Ｍｕｌｔｉ－ｃｏｌｏｒ　ｇｅｎｏｍｅ　ｉｎ　ｓｉｔｕ　ｈｙｂｒｉｄｉｚａｔｉｏｎ
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　　Ａ：多色基因组原位杂交图；Ｂ：多色荧光原位杂交图；Ｃ：着丝粒探针原位杂交图；Ｄ：１Ｂ和２Ｄ正常染色体与它们的易位染色体比

较；Ｄ１：普通小麦中国春中正常的１Ｂ和２Ｄ染色体荧光原位杂交；Ｄ２：相互易位染色体１ＢＳ．１ＢＬ－２ＤＬ和２ＤＳ．２ＤＬ－１ＢＬ的基因组原位

杂交（箭头示易位点）；Ｄ３：相互易位１ＢＳ·１ＢＬ－２ＤＬ和２ＤＳ·２ＤＬ－１ＢＬ的荧光原位杂交（箭头示易位点）；Ｄ４：相互易位１ＢＳ．１ＢＬ－２ＤＬ和

２ＤＳ．２ＤＬ－１ＢＬ的着丝粒杂交图（箭头示着丝粒）．

图２　云南铁壳麦ＡＳ３３５的原位杂交图

Ｆｉｇ．２　Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ　ｃｏｎｆｉｇｕｒａｔｉｏｎ　ｏｆ　ｗｈｅａｔ　ＡＳ３３５ｂｙ　ｉｎ　ｓｉｔｕ　ｈｙｂｒｉｄｉｚａｔｉｏｎ．

近端部约５０％的２ＤＬ组成。另一对由完整的

２ＤＳ、靠近着丝粒约５０％的２ＤＬ以及近端部约

５０％的１ＢＬ组成。

３　讨 论

尽管云南铁壳麦、西藏半野生小麦和新疆稻

麦在普通小麦进化中有特殊的地位，但是我们检
测的所有７份材料与其他的普通小麦［２４－２８］类似，

都存在４ＡＬ－５ＡＬ－７ＢＳ易位。以前的研究表明，

４ＡＬ－５ＡＬ－７ＢＳ是一个非常重要的易位，它来自于
其四倍体小麦（Ｔ．ｔｕｒｇｉｄｕｍＬ．）供体物种，是四
倍体小麦的“物种特异易位”［２９－３４］。由于该易位存

在于所有的四倍体小麦亚种中，表明该易位存在
于四倍体亚种分化之前，该易位可能在进化过程
中有优势［２２］。其中的４ＡＬ－５ＡＬ易位已存在于小

麦的Ａ基因组二倍体供体物种Ｔ．ｕｒａｒｔｕ和Ｔ．
ｍｏｎｏｃｏｃｃｕｍ 中［２１，３５］。同时，类似的易位存在于
小麦族其他的二倍体物种中，如黑麦（Ｓｅｃａｌｅ　ｃｅ－
ｒｅａｌｅ）［３６］，Ｌｅｙｍｕｓ　ｔｒｉｔｉｃｏｉｄｅｓ和Ｌ．ｃｉｎｅｒｅｕｓ［３７］。

因此，该易位可能来自于一个共同的祖先物种。

４ＡＬ－５ＡＬ易位进一步与７Ｂ染色体发生易位，导
致四倍体小麦具有４ＡＬ－５ＡＬ－７ＢＳ［２１］。

除了４ＡＬ－５ＡＬ－７ＢＳ易位，我们在云南铁壳
麦ＡＳ３３５中还发现另外两对易位（１ＢＳ·１ＢＬ－
２ＤＬ和２ＤＳ·２ＤＬ－１ＢＬ）。由于在另外１份云南
铁壳麦ＡＳ３３６不存在这两对易位，表明它们不是
云南铁壳麦亚种特异的易位。尽管已检测了大量

的小麦染色体易位［３８－４０］，但是这两对易位以前还

未见报道。这两对易位是相互易位，且易位点不
在着丝点，而在染色体长臂的中部（图２）。通常
认为，云南铁壳麦是中东起源后传入中国的，由于

１Ｂ和２Ｄ的相互易位只在ＡＳ３３５中被观察到，推
测它们是普通小麦传入中国之后，在六倍体小麦
水平产生的，但是其发生的分子遗传学机制还不
清楚。前人的研究表明，特殊的条件也可能诱发
染色体易位。一是新基因组注入产生的“冲击”可

能诱发易位［４１］。但是，目前的研究仅限于新异源

多倍体的产生过程；二是物种生长的环境可能与
易位的发生和保留有关系［２１，３８，４２－４３］。云南铁壳麦

分布于云南省西部澜沧江和怒江下游，那里恶劣
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的生长环境可能有利于易位的出现。云南铁壳麦
和西藏半野生小麦都分布于澜沧江流域，遗传关
系比较近，推测它们的分化时间不长［１２－１４］。但是，
仍不清楚易位是发生在这两个亚种分化之前或之

后。如果易位发生在亚种分化之前，推测云南铁
壳麦可能是西藏半野生小麦的祖先。当然，这还
需要进一步的实验证明。

１Ｂ和２Ｄ染色体上具有对小麦适应进化和
家养驯化的重要基因［４４］。虽然染色体相互易位
导致遗传连锁群的改变，但是相互易位如果不引
起染色体片段的缺失或重复，易位并不会引起基
因拷贝数的改变，从而不影响生理学性状，除非遗
传连锁群的改变引起了基因表达或表观遗传学上

的变化［２］。包括云南铁壳麦ＡＳ３３５的１Ｂ／２Ｄ易
位在内的小麦染色体相互易位材料在进化中的价

值还值得进一步研究，例如易位产生的机制是什
么？是否有特殊的ＤＮＡ序列引导易位的发生？
易位产生过程中是否导致染色体小片段的缺失／
重复？易位系与正常小麦存在多大程度的生殖隔

离？连锁群的改变是否引起表观遗传学变化？等

等。这些都是进一步研究需要探索的方向。
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