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摘　要：采用顺序ＦＩＳＨ－ＧＩＳＨ技术，１２个重复序列探针，包括９个三核苷酸简单重复序列、２个卫星ＤＮＡ重复序

列ｐＳｃ１１９．２和ｐＡｓ１以及５ＳｒＤＮＡ，通过重复序列的物理定位对达乌里披碱草和垂穗披碱草基因组中部分重复序

列的分布特征进行了比较分析，为进一步研究垂穗披碱草和达乌里披碱草的物种形成及演化提供新的分子细胞遗

传学证据。结果表明：（１）所有的序列在这２个物种的染色体上都能产生可检测的杂交信号，且在２个物种中
（ＡＡＣ）１０、（ＡＣＴ）１０、（ＣＡＴ）１０都表现为共分布，（ＡＡＧ）１０与（ＡＧＧ）１０表现为近似共分布；２个物种的 Ｈ 基因组除

５ＳｒＤＮＡ序列外，其他序列都产生强烈且丰富的杂交位点，Ｓｔ与Ｙ基因组不同重复序列探针的荧光位点数目有所

差别，表现为５ＳｒＤＮＡ、ｐＳｃ１１９．２、（ＡＡＣ）１０、（ＣＡＴ）１０、（ＡＣＴ）１０、（ＣＡＣ）１０探针的信号位点较少或无信号，其余的探

针信号位点稍多。（２）达乌里披碱草的第２对染色体上具有（ＡＡＣ）１０、（ＣＡＴ）１０、（ＡＣＴ）１０的杂交位点、第６对染色

体上具有（ＣＡＣ）１０的杂交位点，而在垂穗披碱草的Ｓｔ基因组中未观察到上述序列杂交位点；达乌里披碱草Ｓｔ基因

组仅有第４对染色体的端部具有ｐＳｃ１１９．２杂交位点，而在垂穗披碱草Ｓｔ基因组中的ｐＳｃ１１９．２杂交位点位于第５
对染色体长臂的间隔区；相对于达乌里披碱草，垂穗披碱草Ｓｔ和Ｙ基因组染色体含有更多的重复序列杂交位点。

（３）达乌里披碱草的 Ｈ／Ｙ基因组间易位在不同材料间是稳定存在的，达乌里披碱草基因组相对稳定，不同材料间

Ｈ基因组重复序列杂交信号多态性高于Ｓｔ和Ｙ基因组；垂穗披碱草基因组的变异较大，不同材料间Ｓｔ和Ｙ基因

组重复序列杂交信号多态性高于 Ｈ基因组。研究认为，垂穗披碱草和达乌里披碱草的 Ｈ基因组均起源于布顿大

麦，Ｓｔ基因组可能起源于不同的拟鹅观草属物种；与达乌里披碱草相比垂穗披碱草Ｓｔ与Ｙ基因组可能具有更高的

染色体结构变异性，而垂穗披碱草Ｓｔ与Ｙ基因组变异较大的原因可能是与同区域分布的含ＳｔＹ基因组的物种发

生了种间渗透杂交。
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　　垂穗披碱草（Ｅｌｙｍｕｓ　ｎｕｔａｎｓ　Ｇｒｉｓｅｂ．）和达乌里
披碱草（Ｅ．ｄａｈｕｒｉｃｕｓ　Ｔｕｒｃｚ．ｅｘ　Ｇｒｉｓｅｂ）都属于禾
本科（Ｐｏａｃｅａｅ）小麦族（Ｔｒｉｔｉｃｅａｅ）披碱草属（Ｅｌｙｍｕｓ
Ｌ．）的植物［１］。垂穗披碱草在亚洲分布广泛，常生
长于海拔１　０００～５　０００ｍ灌木丛中、河岸两旁、山
坡草地等地［２］，它是一种异源六倍体（２ｎ ＝６ｘ ＝
４２）植物，基因组组成为ＳｔＳｔＹＹＨＨ。达乌里披碱
草是达乌里披碱草复合群中的一种植物［３－５］，分布于
从伊朗到日本，从西伯利亚南部到中国中部的广大
地区［６］，它也是异源六倍体，并且基因组组成与垂穗
披碱草相同［１，６］。这两种披碱草植物的Ｓｔ基因组均
起源于拟鹅观草属（Ｐｓｅｕｄｏｒｏｅｇｎｅｒｉａ），Ｈ基因组均
起源于大麦属（Ｈｏｒｄｅｕｍ），而Ｙ基因组的起源仍是
未知的［７－９］。垂穗披碱草的染色体具有高度的多态
性，主要表现为重复序列的缺失、扩增和基因组间易
位［１０－１１］。而达乌里披碱草的染色体组更稳定，并且
具有１对物种特异性的 Ｈ／Ｙ 染色体组间易位存
在［５，１２］。虽然垂穗披碱草和达乌里披碱草具有相同
的基因组组成，但却具有不同的基因组稳定性特征，
表明这２个物种的基因组结构特性也许在维持基因
组稳定性方面起着重要的作用，因此通过对２个物

种的基因组进行初步比较将有助于理解垂穗披碱草

的基因组变异。

植物的基因组中超过７５％是由重复序列构成

的［１３］，植物中高度重复序列主要由转座子序列、逆

转座子序列、以及卫星 ＤＮＡ 序列等组成。卫星

ＤＮＡ是异染色质的主要组成部分［１４］，并且可能在

染色体的结构维持方面起着重要的作用［１５－１６］。卫

星ＤＮＡ可以通过荧光原位杂交（ｆｌｏｒｅｓｃｅｎｃｅ　ｉｎｓｉｔｕ
ｈｙｂｒｉｄｉｚａｔｉｏｎ，ＦＩＳＨ）的方法在染色体上产生显著的
信号，而在一个指定的物种中这种信号通常是独特

而又稳定的［１７］，因此卫星ＤＮＡ的基因组组成可以

通过细胞遗传学的方法进行粗略的评估［１８］。多个

卫星ＤＮＡ已经在小麦族的一些物种中进行了表
征［１９－２１］，一些微卫星ＤＮＡ在小麦族物种中也已进

行了准确的染色体物理定位［２２－２５］。

在本研究中，将利用染色体ＦＩＳＨ 技术揭示９
个三核苷酸简单重复序列以及串联重复序列５Ｓ
ｒＤＮＡ、ｐＳｃ１１９．２、ｐＡｓ１序列在垂穗披碱草和达乌
里披碱草染色体上的分布特征，并进一步比较分析
这２个物种间基因组组成差异。
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１　材料和方法

１．１　植物材料
实验所用达乌里披碱草的２个材料、垂穗披碱

草的 ２ 个 材 料、布 顿 大 麦 （Ｈｏｒｄｅｕｍ　ｂｏｇｄａｎｉｉ
Ｗｉｌｅｎｓｋｙ）和糙缘拟鹅观草（Ｐｓｅｕｄｏｒｏｅｇｎｅｒｉａ　ｓｔｉｐｉ－
ｆｏｌｉａ　Ｃｚｅｒｎ．ｅｘ　Ｎｅｖｓｋｉ）的材料来源信息详见表１。

１．２　染色体玻片制备
材料种子室温萌发并移入盆内生长，取新生的

次生根根尖（１ｃｍ左右）置于１．５ｍＬ　ＥＰ管中，管内
喷入少许水保持湿润，打开 ＥＰ管管口将其放入

Ｎ２Ｏ气室中在８个标准大气压下处理２ｈ［２６］，然后
加入适量的卡诺液（无水乙醇∶冰醋酸＝３∶１，体积
比）固定３０ｍｉｎ以上，在干净载玻片上切取根尖分
生区后滴加１滴４５％醋酸，盖上盖玻片后用镊子敲
片使细胞散开，酒精灯微热后大拇指压片，在相差显
微镜（Ｏｌｙｍｐｕｓ　ＢＸ４３）下观察，挑选分裂相良好的制
片放于－８０℃冰箱中冰冻。

１．３　探针制备

９个三核苷酸简单重复序列分别为（ＡＡＣ）１０、
（ＣＡＴ）１０、（ＡＣＴ）１０、（ＡＡＧ）１０、（ＡＧＧ）１０、（ＡＣＧ）１０、
（ＣＡＧ）１０、（ＣＡＣ）１０、（ＡＡＴ）１０，在５′端经羟基荧光
素（ｃａｒｂｏｘｙ　ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｉｎ，ＦＡＭ）修饰［２５］，作为ＦＩＳＨ
的探针。重复序列５ＳｒＤＮＡ、ｐＳｃ１１９．２和ｐＡｓ１分
别由其特征性寡核苷酸片段代表［２７－２８］，在重复序列

５ＳｒＤＮＡ、ｐＳｃ１１９．２特征性寡核苷酸片段的５′端经

ＦＡＭ修饰，在重复序列ｐＡｓ１特征性寡核苷酸片段
的５′端经羧基四甲基罗丹明（Ｃａｒｂｏｘｙｌ－ｔｅｔｒａｍｅｔｈｙｌ
ｒｈｏｄａｍｉｎｅ，ＴＡＭＲＡ）修饰，作为ＦＩＳＨ 探针。以上
探针由生工生物工程（上海）股份有限公司合成。
提取糙缘拟鹅观草和布顿大麦的全基因组

ＤＮＡ，基因组ＤＮＡ探针的标记方法参照路兴旺等
的报道［２９］。

１．４　荧光原位杂交

ＦＩＳＨ和基因组原位杂交（ｇｅｎｏｍｅ　ｉｎ　ｓｉｔｕ　ｈｙ－
ｂｒｉｄｉｚａｔｉｏｎ，ＧＩＳＨ）的步骤参照ＤＯＵ等的报道［１０］。
在荧光显微镜（Ｏｌｙｍｐｕｓ　ＢＸ６３）下对染色体进行观察
拍照，图片利用Ａｄｏｂｅ　Ｐｈｏｔｏｓｈｏｐ　ＣＣ　２０１５进行处理。

２　结果与分析

２．１　垂穗披碱草和达乌里披碱草各基因组及单个
染色体的识别

　　在垂穗披碱草和达乌里披碱草的４个材料中都
稳定地观察到染色体数目为４２条（图１，ａ１、ｂ１）。
经过顺序ＦＩＳＨ－ＧＩＳＨ 后，首先根据进行 ＧＩＳＨ 后
染色体的不同颜色将Ｓｔ（红色）、Ｙ（蓝紫色）、Ｈ（绿
色）３个基因组区分开来（图１，ａ２、ｂ２），然后将其对
应入同一细胞同一位置的ＦＩＳＨ 模式下的染色体
（图１，ａ１、ｂ１），由此将具有ＦＩＳＨ 信号的染色体归
入各自的基因组中。在达乌里披碱草的２个材料中
可稳定地检测到２对纯合的 Ｈ／Ｙ基因组间易位染
色体（图１，ａ）。由于重复序列ｐＡｓ１在达乌里披碱
草与垂穗披碱草所有染色体的着丝粒附近、亚端粒、
或臂的中部区域具有多个位点的分布，参照前人所
报道的达乌里披碱草与垂穗披碱草的核型及２种披
碱草中ｐＡｓ１的分布［１２］，结合染色体的臂长、臂比和
相对长度，可对单个染色体进行识别。ｐＡｓ１与不同
的重复序列探针组合后对２种披碱草进行ＦＩＳＨ的
结果经整理后如图２所示，据此对除ｐＡｓ１外的各
重复序列探针的杂交位点数目与分布情况进行了统

计（表２）。本研究中不同基因组中１～７号染色体
的数字编号仅为了方便描述，不等同于普通小麦或
大麦中的部分同源群编号。

２．２　垂穗披碱草和达乌里披碱草Ｓｔ基因组中重复
序列的分布

　　５ＳｒＤＮＡ探针在达乌里披碱草７Ｓｔ染色体短臂

表１　实验所用材料

Ｔａｂｌｅ　１　Ｐｌａｎｔ　ｍａｔｅｒｉａｌｓ　ｕｓｅｄ　ｉｎ　ｔｈｉｓ　ｓｔｕｄｙ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

基因组组成
Ｇｅｎｏｍｉｃ　ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ

编号
Ｃｏｄｅ

来源
Ｓｏｕｒｃｅ

达乌里披碱草Ｅ．ｄａｈｕｒｉｃｕｓ　 ＳｔＳｔＹＹＨＨ
ｘｊｐｊｃ 新疆天山地区 Ｔｉａｎｓｈａｎ　ｒｅｇｉｏｎ，Ｘｉｎｊｉａｎｇ

５７－２ 青海湖南岸Ｓｏｕｔｈ　Ｂａｎｋ　ｏｆ　Ｑｉｎｇｈａｉ　Ｌａｋｅ

垂穗披碱草Ｅ．ｎｕｔａｎｓ　 ＳｔＳｔＹＹＨＨ
Ａ０９ 青海海晏 Ｈａｉｙａｎ，Ｑｉｎｇｈａｉ

ｎｗ３２－１ 青海同德 Ｔｏｎｇｄｅ，Ｑｉｎｇｈａｉ

布顿大麦草Ｈ．ｂｏｇｄａｎｉｉ　 ＨＨ －－ 青海格尔木 Ｇｅｒｍｕ，Ｑｉｎｇｈａｉ

糙缘拟鹅观草Ｐ．ｓｔｉｐｉｆｏｌｉａ　 ＳｔＳｔ　 ＰＩ　３１３９６０ 美国犹他州立大学，牧草与草地研究实验室ＦＲＲＬ，ＵＳＡ
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ａ１、ａ２．达乌里披碱草材料ｘｊｐｊｃ；ｂ１、ｂ２．垂穗披碱草材料ｎｗ３２－１。ａ１所用探针组合为ｐＡｓ１（红色）＋（ＣＡＧ）１０（绿色），

ｂ１所用探针为ｐＡｓ１（红色）＋５ＳｒＤＮＡ（绿色）；ａ２、ｂ２所用探针组合为拟鹅观草基因组ＤＮＡ探针（红色）＋

布顿大麦基因组ＤＮＡ探针（绿色）。标尺＝１０μｍ

图１　达乌里披碱草与垂穗披碱草有丝分裂中期的顺序ＦＩＳＨ－ＧＩＳＨ图示

ａ１－ａ２．Ｅ．ｄａｈｕｒｉｃｕｓ　ｘｊｐｊｃ；ｂ１－ｂ２．Ｅ．ｎｕｔａｎｓ　ｎｗ３２－１．Ｔｈｅ　ｐｒｏｂｅ　ｕｓｅｄ　ｆｏｒ　ａ１ｉｓ　ｐＡｓ１（ｒｅｄ）＋ （ＣＡＧ）１０（ｇｒｅｅｎ），ｔｈｅ　ｐｒｏｂｅ

ｕｓｅｄ　ｆｏｒ　ｂ１ｉｓ　ｐＡｓ１（ｒｅｄ）＋５ＳｒＤＮＡ（ｇｒｅｅｎ）．ａ２ａｎｄ　ｂ２．Ｓｅｑｕｅｎｔｉａｌ　ＧＩＳＨ　ｐａｔｔｅｒｎｓ　ｐｒｏｂｅｄ　ｗｉｔｈ　ｇｅｎｏｍｉｃ　ＤＮＡｓ　ｏｆ

Ｈ．ｂｏｇｄａｎｉｉ（ｇｒｅｅｎ）ａｎｄ　Ｐ．ｓｔｉｐｉｆｏｌｉａ（ｒｅｄ）．Ｂａｒ＝１０μｍ

Ｆｉｇ．１　Ｓｅｑｕｅｎｔｉａｌ　ＦＩＳＨ　ａｎｄ　ＧＩＳＨ　ｐａｔｔｅｒｎｓ　ｏｆ　ｍｉｔｏｔｉｃ　ｍｅｔａｐｈａｓｅ　ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅｓ　ａｂｏｕｔ　Ｅ．ｄａｈｕｒｉｃｕｓ　ａｎｄ　Ｅ．ｎｕｔａｎｓ

中部产生稳定的信号，在垂穗披碱草中，ｎｗ３２－１除
了在５Ｓｔ染色体的短臂中部检测到与 Ａ０９相同的

５ＳｒＤＮＡ信号外，在其７Ｓｔ染色体的短臂中部也检
测到杂交信号。ｐＳｃ１１９．２在达乌里披碱草４Ｓｔ染
色体的近端粒和垂穗披碱草的５Ｓｔ长臂中部各检测
到１对稳定的杂交信号（图２）。三核苷酸简单重复
序列探针（ＡＡＣ）１０、（ＣＡＴ）１０和（ＡＣＴ）１０在达乌里
披碱草２Ｓｔ染色体的着丝粒区域各出现１对稳定的
强信号，并且这３个重复序列在染色体上呈现共分
布的特征；（ＣＡＣ）１０在达乌里披碱草６Ｓｔ染色体的
着丝粒区域有１对稳定的信号出现；这４个三核苷
酸简单重复序列探针在垂穗披碱草２个居群的材料
中均未检测到信号的出现。（ＡＡＧ）１０仅在达乌里披
碱草Ｓｔ基因组中的１或２对染色体的着丝粒、臂的
中部或近端粒区域产生信号；而在垂穗披碱草Ｓｔ基
因组中的信号更为丰富且强烈，分布于４对染色体
的着丝粒、近着丝粒与近端粒区域，且２个居群的荧
光信号有明显的多态性出现。（ＡＧＧ）１０与（ＡＡＧ）１０
近似呈现共分布的特征，（ＡＧＧ）１０在达乌里披碱草
中仅在２Ｓｔ和３Ｓｔ染色体上出现信号，（ＡＧＧ）１０在
垂穗披碱草的２个居群中信号位点与多态性较
（ＡＡＧ）１０有所增加。（ＡＣＧ）１０在２个物种中的信号
不太丰富但多态性较强，在达乌里披碱草中分布于

１或２对染色体的近着丝粒与臂的中部区域，在垂
穗披碱草中分布于２或４对染色体的近着丝粒与近
端粒区域。（ＣＡＧ）１０在达乌里披碱草Ｓｔ基因组的３
或４对染色体的近着丝粒与臂的中部区域产生信
号，且信号要比其他三核苷酸简单重复序列的分布
更为丰富，信号也更为强烈；在垂穗披碱草中
（ＣＡＧ）１０的信号较弱，其中材料Ａ０９Ｓｔ基因组中的

信号位点多于材料ｎｗ３２－１，分布于近着丝粒与近端
粒区域。（ＡＡＴ）１０在达乌里披碱草５７－２与垂穗披
碱草ｎｗ３２－１检测到个别的信号，并且在２个物种
中都表现出与ｐＡｓ１共分布的特征，多分布在染色
体的近端粒，近着丝粒与臂的中部也有分布（图２）。
在达乌里披碱草Ｓｔ基因组中除了（ＡＡＧ）１０、

（ＡＣＧ）１０、（ＣＡＧ）１０和（ＡＡＴ）１０具有涉及３对染色
体的７个多态性位点外（表２），其余探针均无多态
性的位点出现，在具有多态性的 ４ 个探针中，
（ＡＡＧ）１０、（ＡＣＧ）１０和（ＣＡＧ）１０这３个探针在６Ｓｔ染
色体上产生４个多态性位点，并且都表现为在材料

５７－２中有信号的存在而在ｘｊｐｊｃ中没有（图２）。垂
穗披碱草的Ｓｔ基因组中除３Ｓｔ外的６对染色体共
有涉及到６个探针的１５多态性位点，主要是信号有
无的差异，其中４Ｓｔ与２Ｓｔ染色体上的多态性位点
最多（表２）。

２．３　垂穗披碱草和达乌里披碱草Ｙ基因组中重复
序列的分布

　　因为达乌里披碱草中具有１对物种特异性的

Ｈ／Ｙ染色体组间易位，因此在分析其 Ｈ与Ｙ基因
组上重复序列的分布时将易位片段交换之后进行信

号的统计。５ＳｒＤＮＡ在达乌里披碱草的６Ｙ染色体
的短臂中部分布稳定；在垂穗披碱草材料ｎｗ３２－１
中除了在６Ｙ染色体的近端粒区检测到与材料Ａ０９
中相同的信号外，在４Ｙ染色体的短臂中部还有１
对强信号的出现。ｐＳｃ１１９．２仅在达乌里披碱草材
料ｘｊｐｊｃ的４Ｙ染色体近着丝粒处有１对弱信号；在
垂穗披碱草中具有１或２对强信号，分布于５Ｙ、６Ｙ
染色体的近端粒处。
三核 苷 酸 简 单 重 复 序 列 探 针 （ＡＡＣ）１０、
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（ＣＡＴ）１０、（ＡＣＴ）１０在２个物种的 Ｙ基因组中均未
检测到信号的出现，（ＣＡＣ）１０仅在垂穗披碱草材料

Ａ０９的３Ｙ染色体近端粒处检测到１对信号，在达
乌里披碱草中未检测到信号的存在。（ＡＡＧ）１０与
（ＡＧＧ）１０在两物种Ｙ基因组中的荧光位点丰富，在
各物种不同的材料间都具有多态性的出现，同时在
同一物种中两探针表现出近似共分布的特征，多分
布于近着丝粒、着丝粒和臂的中部区域（图２）。
（ＡＣＧ）１０的信号位点略少于（ＡＡＧ）１０与（ＡＧＧ）１０，
在达乌里披碱草的２或４对Ｙ染色体上有分布，而
在垂穗披碱草的７对Ｙ染色体上都有分布，多位于

近着丝粒区，臂的中部与近端粒区域也有分布，信号
的多态性较为丰富（图２）。（ＣＡＧ）１０与（ＡＡＴ）１０在
达乌里披碱草Ｙ基因组中的位点不丰富，多分布于

１～３对染色体的近着丝粒区，臂的中部近端粒区也
有信号的出现；但（ＣＡＧ）１０在垂穗披碱草的７对 Ｙ
染色体上都有分布，多位于近着丝粒区域，臂的中部
也有分布，而（ＡＡＴ）１０在垂穗披碱草的两个材料间
多态性丰富且有些位点与ｐＡｓ１呈现共分布的特
征，多位于染色体臂的中部与近着丝粒区域，近端粒
也有分布（图２）。
达乌里披碱草的Ｙ基因组上共有７个探针产生

所用探针ｐＡｓ１（红）与其他的重复序列探针（绿）已在图上进行标注。图中仅展示了达乌里披碱草的材料ｘｊｐｊｃ每对染色体的各１条，

用字母Ｄ加以标识；垂穗披碱草的材料Ａ０９每对染色体的各一条，以字母Ｅ加以标注。在同一物种不同材料中具有多态性位点的

染色体各展列了每对中的１条，下加以白色横线标识，其中左边的为ｘｊｐｊｃ（Ｄ组中）或Ａ０９（Ｅ组中），右边的为５７－２（Ｄ组中）

或ｎｗ３２－１（Ｅ组中）。标尺＝１０μｍ

图２　达乌里披碱草和垂穗披碱草的分子核型

Ｐｒｏｂｅｄ　ｂｙ　ｐＡｓ１（ｒｅｄ）ｃｏｍｂｉｎｅｄ　ｗｉｔｈ　ｔｈｅ　ｏｔｈｅｒ　ｓｅｖｅｒａｌ　ｒｅｐｅａｔｓ（ｇｒｅｅｎ）ｈａｖｅ　ｂｅｅｎ　ｌａｂｅｌｅｄ　ｉｎ　ｔｈｅ　ｐｉｃｔｕｒｅ．Ｏｎｌｙ　ｏｎｅ　ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ　ｏｆ　ｅａｃｈ

ｐａｉｒ　ｏｆ　ｘｊｐｊｃ　ａｎｄ　Ａ０９，Ｅ．ｄａｈｕｒｉｃｕｓ　ａｎｄ　Ｅ．ｎｕｔａｎｓ　ａｒｅ　ｓｈｏｗｎ　ｉｎ　ｔｈｅ　ｆｉｇｕｒｅ　ｗｈｉｃｈ　ｉｄｅｎｔｉｆｉｅｄ　ｂｙ　ｔｈｅ　ｌｅｔｔｅｒ　Ｄ　ａｎｄ　Ｅ，

ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ．Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅｓ　ｗｉｔｈ　ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍｓ　ｉｎ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｍａｔｅｒｉａｌｓ　ｏｆ　ｔｈｅ　ｓａｍｅ　ｓｐｅｃｉｅｓ　ａｒｅ　ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｅｄ　ｂｙ　ｏｎｅ　ｉｎ　ｅａｃｈ　ｐａｉｒ，ｗｈｉｃｈ

ｉｓ　ｍａｒｋｅｄ　ｂｙ　ｗｈｉｔｅ　ｕｎｄｅｒｌｉｎｅｓ．Ｔｈｅ　ｌｅｆｔ　ｏｎ　ｔｈｅ　ｕｎｄｅｒｌｉｎｅ　ａｒｅ　ｂｅｌｏｎｇｉｎｇ　ｔｏ　ｘｊｐｊｃ（ｇｒｏｕｐ　Ｄ）ｏｒ　Ａ０９（ｇｒｏｕｐ　Ｅ），ｗｈｉｌｅ　ｔｈｅ　ｒｉｇｈｔ　ｏｎ　ｔｈｅ

ｕｎｄｅｒｌｉｎｅ　ａｒｅ　５７－２（ｇｒｏｕｐ　Ｄ）ｏｒ　ｎｗ３２－１（ｇｒｏｕｐ　Ｅ）．Ｂａｒ＝１０μｍ

Ｆｉｇ．２　Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ　ｋａｒｙｏｔｙｐｅｓ　ｏｆ　Ｅ．ｎｕｔａｎｓ　ａｎｄ　Ｅ．ｄａｈｕｒｉｃｕｓ
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表２　２个披碱草属植物中重复序列的杂交位点数目与染色体分布

Ｔａｂｌｅ　２　Ｎｕｍｂｅｒ　ｏｆ　ｈｙｂｒｉｄｉｚａｔｉｏｎ　ｓｉｔｅｓ　ａｎｄ　ｃｈｒｏｍｏｓｏｍａｌ　ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ　ｏｆ　ｔｈｅ　ｒｅｐｅｔｉｔｉｖｅ　ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ　ｆｏｒ　ｅａｃｈ　Ｅｌｙｍｕｓ　ｓｐｅｃｉｅｓ

重复序列
Ｒｅｐｅｔｉｔｉｖｅ　ｓｅｑｕｅｎｃｅ

达乌里披碱草
Ｅ．ｄａｈｕｒｉｃｕｓ

垂穗披碱草
Ｅ．ｎｕｔａｎｓ

Ｓｔ基因组
Ｓｔ　ｇｅｎｏｍｅ

５Ｓ １（７″） ２（５″，７″＊）

ｐＳｃ１１９．２　 １（４″） １（５″）

ＡＡＣ　 １（２″） －

ＣＡＴ　 １（２″） －

ＡＣＴ　 １（２″） －

ＣＡＣ　 １（６″） －

ＡＡＧ　 ３（２″，６″＊） ６（１″，２″＊，３″，４″＊，５″）

ＡＧＧ　 ３（２″，３″） ８（１″，２″＊，３″＊，４″＊，５″）

ＡＣＧ　 ３（４″＊，６″＊） ４（１″，２″＊，４″，７″＊）

ＣＡＧ　 ５（２″，３″，５″，６″＊） ６（１″＊，４″，５″＊，６″＊，７″＊）

ＡＡＴ　 ４（１″＊，３″） ６（１″，２″，３″，４″＊，６″）

总杂交位点Ｔｏｔａｌ　ｈｙｂｒｉｄｉｚａｔｉｏｎ　ｓｉｔｅｓ　 ２４（１″＊，２″，３″，４″＊，５″，６″＊，７″） ３３″（１″＊，２″＊，３″，４″＊，５″＊，６″＊，７″＊）

总多态性位点Ｔｏｔａｌ　ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｃ　ｓｉｔｅｓ　 ７（１″，２；４″，１；６″，４） １５（１″，１；２″，３；４″，５；５″，２；６″，１；７″，３）

Ｙ基因组
Ｙ　ｇｅｎｏｍｅ

５Ｓ １（６″） ２（４″＊，６″）

ｐＳｃ１１９．２　 １（４″＊） ２（５″＊，６″）

ＡＡＣ － －

ＣＡＴ － －

ＡＣＴ － －

ＣＡＣ － １（３″＊）

ＡＡＧ　 ７（１″＊，４″，５″，６″＊，７″） １０（１″，２″，３″，４″＊，５″＊，６″，７″）

ＡＧＧ　 ６（１″，４″＊，５″，７″） １０（１″，２″，３″，４″＊，５″＊，６″，７″）

ＡＣＧ　 ４（１″＊，５″＊，６″，７″＊） １０（１″＊，２″，３″＊，４″，５″＊，６″＊，７″）

ＣＡＧ　 ４（５″＊，６″，７″） ９（１″＊，２″，３″，４″＊，５″，６″，７″＊）

ＡＡＴ　 ３（５″＊，６″，７″＊） ９（１″＊，２″，３″＊，４″，５″＊，６″＊，７″＊）

总杂交位点Ｔｏｔａｌ　ｈｙｂｒｉｄｉｚａｔｉｏｎ　ｓｉｔｅｓ　 ２６（１″＊，３″，４″＊，５″＊，６″＊，７″＊） ５３（１″＊，２″，３″＊，４″＊，５″＊，６″＊，７″＊）

总多态性位点Ｔｏｔａｌ　ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｃ　ｓｉｔｅｓ　 １１（１″，２；４″，２；５″，４；６″，１；７″，２） ２３（１″，４；３″，３；４″，５；５″，５；６″，２；７″，４）

Ｈ基因组
Ｈ　ｇｅｎｏｍｅｓ

５Ｓ １（２″） １（７″）

ｐＳｃ１１９．２　 ６（２″，３″＊，４″＊，５″，６″＊） ５（１″，２″＊，３″＊，４″，５″＊）

ＡＡＣ　 ８（１″＊，２″，３″，４″，５″，６″，７″） ９（１″，２″，３″，４″，５″，６″，７″）

ＣＡＴ　 ８（１″＊，２″，３″，４″，５″，６″，７″） ９（１″，２″，３″，４″，５″，６″，７″）

ＡＣＴ　 ８（１″＊，２″，３″，４″，５″，６″，７″） ９（１″，２″，３″，４″，５″，６″，７″）

ＣＡＣ　 ７（２″，３″，４″，５″，６″，７″） ５（１″＊，２″，３″，４″，５″＊）

ＡＡＧ　 １１（１″，２″，３″＊，４″，５″＊，６″，７″） ６（２″，３″，４″，５″，６″）

ＡＧＧ　 １１（１″，２″，３″，４″，５″＊，６″，７″） ７（２″，３″，４″，５″，６″，７″＊）

ＡＣＧ　 ６（１″，２″，３″＊，４″，５″，７″） ４（２″，３″，５″，６″）

ＣＡＧ　 ９（１″，２″，３″，４″，５″，６″，７″） ８（１″，２″，３″，４″，５″，６″，７″）

ＡＡＴ　 １３（１″，２″，３″＊，４″，５″，６″，７″） １５（１″＊，２″＊，３″＊，４″，５″＊，６″，７″＊）

总杂交位点Ｔｏｔａｌ　ｈｙｂｒｉｄｉｚａｔｉｏｎ　ｓｉｔｅｓ　 ８８″（１″＊，２″，３″＊，４″＊，５″＊，６″＊，７″） ７８（１″＊，２″＊，３″＊，４″，５″＊，６″，７″＊）

总多态性位点Ｔｏｔａｌ　ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｃ　ｓｉｔｅｓ　 １２（１″，３；３″，５；４″，１；５″，２；６″，１） ６（１″，１；２″，１；３″，１；５″，２；７″，１）

注：括号前的数字为杂交信号的位点数目，括号中的数字为相应具体染色体（图２），数字后面的″代表１对同源染色体，＊ 表示在同一物

种的两个居群间染色体具有多态性。总多态性位点中染色体后面的数字代表此染色体所具有的多态性位点的总数

Ｎｏｔｅ：Ｔｈｅ　ｎｕｍｂｅｒ　ｂｅｆｏｒｅ　ｔｈｅ　ｐａｒｅｎｔｈｅｓｉｓ　ｉｓ　ｔｈｅ　ｎｕｍｂｅｒ　ｏｆ　ｓｉｔｅｓ　ｏｆ　ｔｈｅ　ｈｙｂｒｉｄｉｚａｔｉｏｎ　ｓｉｇｎａｌ．Ｔｈｅ　ｎｕｍｂｅｒ　ｉｎ　ｔｈｅ　ｐａｒｅｎｔｈｅｓｉｓ　ｉｓ　ｔｈｅ　ｃｏｒｒｅ－

ｓｐｏｎｄｉｎｇ　ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ　ｉｎ　Ｆｉｇ．２．Ｔｈｅ″ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ　ａ　ｐａｉｒ　ｏｆ　ｈｏｍｏｌｏｇｏｕｓ　ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅｓ，ａｎｄ＊ｉｎｄｉｃａｔｅｓ　ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｃ　ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ　ｉｎ　ａｎｏｔｈｅｒ　ｍａ－

ｔｅｒｉａｌｓ．Ｔｈｅ　ｎｕｍｂｅｒ　ｂｅｈｉｎｄ　ｔｈｅ　ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ　ｉｎ　ｔｈｅ　ｔｏｔａｌ　ｈｙｂｒｉｄｉｚａｔｉｏｎ　ｓｉｔｅｓ　ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ　ｔｈｅ　ｔｏｔａｌ　ｎｕｍｂｅｒ　ｏｆ　ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｃ　ｓｉｔｅｓ　ｏｎ　ｔｈｉｓ　ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ
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了可检测的信号位点，其探针５ＳｒＤＮＡ的信号很稳
定，其余的６个探针具有涉及５对染色体的１１个多
态性位点，与在Ｓｔ基因组中类似，来自青海地区的
达乌里披碱草材料５７－２拥有更多的信号位点，其中

３个探针在５Ｙ染色体中具有４个多态性位点，使得
其５Ｙ染色体的串联重复序列在２种达乌里披碱草
中多态性最为丰富（表２）。垂穗披碱草的Ｙ基因组
中可产生信号的８个探针在除了２Ｙ染色体以外的

６对Ｙ染色体上共产生了２３个多态性位点，其中

４Ｙ与５Ｙ染色体上串联重复序列的多态性最为丰
富（表２）。

２．４　垂穗披碱草和达乌里披碱草Ｈ基因组中重复
序列的分布

　　５ＳｒＤＮＡ在达乌里披碱草的２Ｈ 染色体与垂
穗披碱草的７Ｈ染色体短臂中部各有１对稳定信号
存在。ｐＳｃ１１９．２在２个物种 Ｈ染色体组中的位点
较丰富，在３～５对染色体的近端粒处产生强烈或较
强烈的信号（图２）。

９个三核苷酸简单重复序列探针在两物种的 Ｈ
基因组中都有着丰富的信号位点，且大多分布于着
丝粒与近着丝粒区域。其中（ＡＡＣ）１０、（ＣＡＴ）１０、
（ＡＣＴ）１０在两物种７对染色体上的信号都分布于着
丝粒或近着丝粒区，其中４对染色体上为强信号，３
对染色体上为弱信号，仅达乌里披碱草１Ｈ 染色体
着丝粒处的信号有信号强弱的差异，３个序列在同
一物种中仍表现为共分布的特征（图２）。（ＣＡＣ）１０
的信号稍弱，在达乌里披碱草的２～７Ｈ染色体的近
着丝粒与着丝粒处有着稳定的信号；在垂穗披碱草
中分布于１～５Ｈ染色体的近着丝粒与着丝粒、近端
粒和臂的中部区域。（ＡＡＧ）１０与（ＡＧＧ）１０仍表现为
近似共分布的特征，在达乌里披碱草的７对 Ｈ染色
体的近着丝粒、着丝粒与臂的中部区域都有较强的
信号，在垂穗披碱草的２～５Ｈ染色体的近着丝粒和
着丝粒区域有着强度不等的信号，在材料ｎｗ３２－１
的７Ｈ染色体短臂中部也有１对弱信号的存在（图

２）。（ＡＣＧ）１０在两物种 Ｈ 染色体组中的信号不及
其余三核苷酸简单重复序列探针丰富，且信号都较
弱，分布于５或６对 Ｈ 染色体的近着丝粒区。
（ＣＡＧ）１０ 在 两 物 种 Ｈ 染 色 体 组 中 的 分 布 与
（ＡＡＣ）１０、（ＣＡＴ）１０和（ＡＣＴ）１０类似，在７对 Ｈ染色
体的着丝粒与近着丝粒区都有着较强的信号。
（ＡＡＴ）１０在达乌里披碱草与垂穗披碱草 Ｈ 染色体
组中与ｐＡｓ１的信号呈现高度的重叠，表现出较强
的共分布特征，信号多分布于染色体臂的中部、近着

丝粒和近端粒区域，信号较稳定（图２）。
在达乌里披碱草的 Ｈ 基因组中，除了探针５Ｓ

ｒＤＮＡ、（ＣＡＣ）１０、（ＣＡＧ）１０外，其余的８个探针在两
居群间均有多态性位点的产生，主要是信号的有无
与强弱的差异，共有涉及５对染色体的１２个多态性
位点，其中３Ｈ染色体上信号的多态性最为丰富（表

１）。在垂穗披碱草的 Ｈ 基因组中只有ｐＳｃ１１９．２、
（ＣＡＣ）１０和（ＡＧＧ）１０等３个探针在５对染色体上具
有６个多态性位点，其中５Ｈ 是重复序列多态性最
高的染色体，具有２个多态性位点存在（表１）。

３　讨　论

３．１　垂穗披碱草和达乌里披碱草基因组特征差异
性分析

　　在垂穗披碱草与达乌里披碱草的３个基因组
中，１１个重复序列探针大多数都产生了可检测的荧
光信号。其中 Ｈ 基因组上杂交信号的位点多且强
烈；Ｓｔ与Ｙ基因组上杂交信号的位点较少，并且位
点的分布有着相似性。由此推测在达乌里披碱草和
垂穗披碱草中，Ｈ 基因组与Ｓｔ、Ｙ基因组的亲缘关
系较远，Ｓｔ与Ｙ基因组的亲缘关系相对较近，这与
前人的研究也相符合［３０－３１］。
两种披碱草的 Ｈ 基因组上重复序列的分布有

着极高的相似性。其中 （ＡＡＣ）１０、（ＣＡＴ）１０ 和
（ＡＣＴ）１０在两种披碱草中的分布极为相似；５ＳｒＤ－
ＮＡ在两种披碱草的 Ｈ 基因组中都有着１对分布
于短臂中部的位点；其余７种重复序列在两种垂穗
披碱草 Ｈ基因组中的分布也有着很高的相似性，同
种重复序列的荧光信号分布区域基本相同，但数量
有所差别，其中差别最大的为（ＡＡＧ）１０，在达乌里披
碱草的７对染色体中有１１个位点分布，在垂穗披碱
草的５对染色体中有６个位点分布。并且同一物种
不同居群的 Ｈ基因组间重复序列现多态性的位点
都较少。因此判断在不同披碱草属物种间 Ｈ 基因
组的差异不大，Ｈ基因组很稳定。

Ｓｔ与Ｙ基因组中重复序列的分布有着相似性，
都表现为５ＳｒＤＮＡ、ｐＳｃ１１９．２、（ＡＡＣ）１０、（ＣＡＴ）１０、
（ＡＣＴ）１０和（ＣＡＣ）１０的分布较少或无分布，而其余５
种重复序列的分布较多，但具体重复序列的分布在
两基因组中又有着不同。在两种披碱草的 Ｙ基因
组中，（ＡＡＣ）１０、（ＣＡＴ）１０和（ＡＣＴ）１０全都无分布；

５ＳｒＤＮＡ、（ＡＡＧ）１０、（ＡＧＧ）１０、（ＡＣＧ）１０、（ＣＡＧ）１０
和（ＡＡＴ）１０在两种披碱草的 Ｙ基因组中有着相似
的分布位置，但在垂穗披碱草中都表现为位点更加
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丰富；在两种披碱草的 Ｙ 基因组中ｐＳｃ１１９．２与
（ＣＡＣ）１０的分布不同，其中ｐＳｃ１１９．２在垂穗披碱草

Ｙ基因组中有１～２对染色体近端粒的强信号，但在
达乌里披碱草中仅材料ｘｊｐｊｃ的Ｙ基因组中有１对
位于近着丝粒的弱信号；（ＣＡＣ）１０在垂穗披碱草的
材料Ａ０９中有一对位于近端粒的弱信号，在达乌里
披碱草中无分布。垂穗披碱草两居群的 Ｙ基因组
间重复序列出现多态性的位点（２３）远多于达乌里披
碱草（１１）。因此认为两个物种间的 Ｙ基因组具有
一定的差异，其中垂穗披碱草的Ｙ基因组具有更高
的变异特性。在两种披碱草的 Ｓｔ基因组中，
（ＡＡＣ）１０、（ＣＡＴ）１０和（ＡＣＴ）１０的分布有着明显的
差异，在达乌里披碱草的Ｓｔ基因组中都有１对位于
近着丝粒区域的位点并且表现为共分布的特征，而
在垂穗披碱草的Ｓｔ基因组中无分布；（ＣＡＣ）１０的分
布与（ＡＡＣ）１０类似，在达乌里披碱草中有但在垂穗
披碱草中无分布；ｐＳｃ１１９．２在两种披碱草的Ｓｔ基
因组间表现出明显的位置差别；其余重复序列的分
布有着相似性，但在垂穗披碱草的Ｓｔ基因组中分布
位点更丰富。垂穗披碱草两个居群的Ｓｔ基因组间
重复序列出现多态性的位点也较多。因此认为两种
披碱草的Ｓｔ基因组具有较大的差异，其中垂穗披碱
草的Ｓｔ基因组呈现更高的变异特性。

３．２　垂穗披碱草和达乌里披碱草基因组起源比较
分析

　　垂穗披碱草与达乌里披碱草的Ｓｔ基因组均起
源于拟鹅观草属［７－８］。有研究发现Ｓｔ基因组在拟鹅
观草属中发生了分化［３２－３４］。在披碱草属含有Ｓｔ基
因组六倍体中，也发现在Ｓｔ基因组间存在分化［３５］。
从本实验的结果来看，达乌里披碱草与垂穗披碱草
的Ｓｔ基因组中重复序列的分布既有相似之处又有
明显的差异存在，这种差异的原因可能是因为它们
起源于不同的拟鹅观草属祖先种。

Ｙ基因组是小麦族中重要的基因组之一，但是

Ｙ基因组的起源还不确定，有研究者认为Ｙ基因组
与Ｓｔ基因组有着各自的供体［９，３１－３２，３６］，也有研究者
认为Ｓｔ和Ｙ基因组可能具有共同的祖先［３７－３８］。本
实验中，根据 ＧＩＳＨ 的结果可以清楚的将Ｓｔ与 Ｙ
基因组分开，表明Ｓｔ与Ｙ基因组有着较大的差别，
但重复序列的ＦＩＳＨ位点在Ｓｔ与Ｙ染色体组中又
有着相似的分布，表明在两个基因组间又具有一定
的相似性。
垂穗披碱草与达乌里披碱草的 Ｈ 基因组都起

源于大麦属。基于我们之前利用重复序列对布顿大

麦进行的核型分析工作［２５］，发现一些重复序列的分
布在两种披碱草与布顿大麦间具有极高的相似性。
如（ＡＡＣ）１０、（ＡＣＴ）１０和（ＣＡＴ）１０在布顿大麦中也
表现为共分布，与两种披碱草的 Ｈ基因组相比信号
的分布与强度无明显变化；（ＡＡＧ）１０与（ＡＧＧ）１０在
布顿大麦中表现为共分布，在两种披碱草中表现为
近似共分布，信号的位点与在布顿大麦中类似，稍有
多态性的变化。ｐＳｃ１１９．２、（ＣＡＣ）１０在布顿大麦与
两种披碱草中的分布也具有相似性。其余重复序列
的分布发生了变化，其中最明显的是５ＳｒＤＮＡ。布
顿大麦中，５ＳｒＤＮＡ几乎在所有的染色体上都检测
到了荧光信号，在两种披碱草的 Ｈ基因组中都只检
测到１对５ＳｒＤＮＡ信号的存在。由此认为达乌里
披碱草与垂穗披碱草的 Ｈ基因组起源于布顿大麦，
在多倍化的过程中一些重复序列可能发生了增加或

缺失，（ＡＡＣ）１０、（ＡＣＴ）１０和（ＣＡＴ）１０的共分布与
（ＡＡＧ）１０、（ＡＧＧ）１０的共分布的结构得以保留，这些

ＳＳＲｓ长链可能具有重要的功能和相同的进化机制，

Ｃｕａｄｒａｄｏ等 在 小 麦 和 大 麦 中 曾 发 现 类 似 的
（ＡＡＧ）１０、（ＡＡＣ）１０和（ＣＡＴ）１０序列的分布模式，这
些不同的ＳＳＲｓ长链可能代表了小麦族中一个可能
的古老基因组组成部分［３９］。

３．３　垂穗披碱草染色体结构变异性分析

ＬＵ对来自不同居群的垂穗披碱草进行人工杂
交发现不同居群间的垂穗披碱草之间存在遗传分

化，一些染色体间具有较大的结构变异以致于在减
数第一次分裂中期染色体配对异常，并且种内杂种
中可能有染色体倒位与易位的存在［２］。青海高原地
区垂穗披碱草的染色体具有高度的多态性。在我们
之前的研究中，利用ｐＡｓ１＋ＡＡＧ作为ＦＩＳＨ探针，
结合ＧＩＳＨ对青海高原地区８个野外居群的２７个
垂穗披碱草个体进行核型分析，共观察到１００个染
色体变异位点，染色体变异的类型主要表现为重复
序列的缺失、扩增以及基因组间的易位，其中 Ｙ染
色体组变异数最多 （４４），而 Ｈ 染色体组最少
（２１）［１１］。相对于垂穗披碱草基因组高度变异特性，
达乌里披碱草基因组呈现较高的稳定性，物种特异
性 Ｈ／Ｙ易位染色体在其他研究中［５，１２］以及在本研
究不同材料中都能稳定检测到。本研究对多个重复
序列在两个物种基因组中的分布揭示，垂穗披碱草
的Ｓｔ和Ｙ基因组较达乌里披碱草具有更加丰富的
杂交信号位点，表明垂穗披碱草的Ｓｔ和 Ｙ基因组
较达乌里披碱草含有更多的串联重复序列分布区，
由于串联重复序列常分布于染色体异染色质区，异
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染色质区无功能基因分布，由此推测垂穗披碱草的

Ｓｔ和Ｙ基因组与达乌里披碱草相比可能具有更高
的染色体结构变异性。另外本研究揭示垂穗披碱草
不同材料间Ｓｔ和Ｙ基因组重复序列的分布呈现高
度多态性，披碱草属物种进化过程呈现网状进
化［４０］，在青海高原地区垂穗披碱草与披碱草属近缘
物种间天然杂交高频率发生［２９］，并且在该区域披碱

草属基因组组成为ＳｔＹ的物种分布众多［４１］，由此推
测垂穗披碱草与同区域分布的含ＳｔＹ基因组的物
种发生种间渗透杂交有可能是造成垂穗披碱草Ｓｔ
和Ｙ基因组变异的重要驱动因素；达乌里披碱草基
因组表现相对稳定，推测达乌里披碱草本身具有的
特殊生殖隔离机制，阻止了近缘物种间的种间杂交
渗透。
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