
植物遗传资源学报 ２０１３ꎬ１４(４):７１５￣７２２
Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｇｅｎｅｔｉｃ Ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ

芥菜型油菜和白菜型油菜种间杂种遗传分析
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　 　 摘要:种间杂交是一种拓宽栽培作物遗传基础和转移优良性状的重要手段ꎬ已经广泛地用于作物品质的改良ꎮ 本研究通

过芥菜型油菜(Ｂｒａｓｓｉｃａ ｊｕｎｃｅａ Ｌ. )和白菜型油菜(Ｂｒａｓｓｉｃａ ｒａｐａ Ｌ. )种间杂交ꎬ将芥菜型油菜的有利性状转移到白菜型油菜中ꎬ
创造新型白菜型油菜ꎬ以改良白菜型油菜的农艺性状、提高抗逆性和拓宽其遗传基础ꎮ 研究结果表明:以芥菜型油菜作母本、
白菜型油菜作父本的杂交组合较易获得杂交种子ꎬ杂种 Ｆ１植株营养生长具有较明显的杂种优势ꎬ但花粉完全不育ꎻ以白菜型

油菜回交获得的 ＢＣ１Ｆ１植株间表型差异明显ꎬ平均花粉可染率为 ３４. ８％ ꎬ介于 ０ ~ ８４％ 之间ꎬ群体自交不亲和ꎻＢＣ１Ｆ２和 ＢＣ２Ｆ１

群体变异广泛ꎬ出现自交亲和植株和黄子植株ꎬ平均花粉可染率分别为 ７９. ７％和 ７９. １％ ꎮ
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我国种植的油菜分冬油菜和春油菜ꎬ冬油菜主

要分布在长江流域ꎬ春油菜分布在青海、甘肃、新疆、
内蒙古、西藏、四川等高纬度、高海拔地区ꎬ常年种植

面积约 ７３ 万 ｈｍ２ꎬ白菜型油菜种植面积约占 ４０％ ꎬ
主要分布在热量条件较差、无霜期较短的高海拔地

区[１]ꎮ 白菜型油菜(Ｂｒａｓｓｉｃａ ｒａｐａ Ｌ. ꎬＡＡꎬ２ｎ ＝ ２０)
为芸薹属作物二倍体基本种ꎬ俗称小油菜ꎬ具有多分

枝、早熟、耐寒等特性ꎬ是世界上重要的油料作

物[２]ꎮ 由于白菜型油菜生育期短ꎬ是青海省海拔

３０００ ｍ 左右的地区唯一能正常成熟的油菜栽培种ꎮ
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然而ꎬ白菜型油菜相比异源四倍体的甘蓝型油菜和

芥菜型油菜产量低、优质资源缺乏ꎬ杂种优势利用难

度大ꎬ使得品种的更新难度较大ꎬ目前生产上种植的

还是 ２０ 世纪 ８０ 年代培育的低产、双高(高芥酸、高
硫甙)常规品种ꎬ如门源小油菜、浩油 １１ 号、青油

２４１ 等品种ꎮ 经过长期种植ꎬ这些品种已经发生严

重的种性退化ꎬ遗传基础渐趋狭窄ꎬ抗逆性明显减

弱ꎬ严重阻碍了白菜型油菜产区的农民增产增收ꎮ
芥菜型油菜(Ｂｒａｓｓｉｃａ ｊｕｎｃｅａ Ｌ. ꎬＡＡＢＢꎬ２ｎ ＝ ３６)

属于十字花科芸薹属ꎬ是芥菜(Ｂｒａｓｓｉｃａ ｊｕｎｃｅａ)的油

用类型[３]ꎮ 芥菜型油菜起源于中国ꎬ而且新疆、青
藏高原一带可能是中国芸薹属芥菜型油菜和白菜型

油菜的起源地和原始分化地[４]ꎬ因此在这些地区分布

着丰富的芥菜型油菜资源ꎬ而且具有生长势强、抗逆

性强、抗病虫害等优良特性ꎮ 芥菜型油菜是异源四倍

体复合种ꎬ由二倍体祖先种白菜型油菜(Ｂ. ｒａｐａꎬＡＡ)
和黑芥(Ｂ. ｎｉｇｒａꎬＢＢ)杂交再加倍后进化而来[５]ꎬ其 Ａ
基因组是由某些原始白菜型油菜提供ꎮ 尽管芥菜型

油菜的进化历史较白菜型油菜短暂ꎬ但是因为异源多

倍体相比二倍体种更能够忍耐基因突变带来的影响

而在后代中可能保留了较二倍体原始亲本更丰富的

遗传变异ꎮ 在长期的进化过程中ꎬ原始白菜型油菜难

以寻找ꎬ但是其Ａ 基因组可能在异源四倍体中被保留

下来ꎮ 通过青藏高原芥菜型油菜品种云南炉霍本地

小油菜和白菜型油菜品种青海门源小油菜种间杂交ꎬ
对杂种后代辅以回交和自交ꎬ有可能把复合种中的 Ａ
基因组部分或全部替换出来ꎬ形成新的白菜型油菜ꎮ
而新的白菜型油菜在一定程度上可以说是复合种的

原始供体白菜型油菜的重现ꎬ通过细胞遗传学、分子

遗传学手段揭示遗传渗入的过程和状态ꎬ有利于研究

白菜型油菜 Ａ 基因组进化遗传学ꎮ
国内外芸薹属多倍化方向遗传变异的研究较

多[６￣１１]ꎬ而从多倍体向二倍体方向转移优良性状的

研究较少ꎮ 种间杂交是品种间转移优良性状的重要

手段ꎬ已经广泛用于改善芸薹属作物的品质[１２]ꎮ
Ｂ. Ｆ. Ｃｈｅｎｇ 等[１３￣１４] 通过芥菜型油菜与双低白菜型

油菜种间杂交创造了低芥酸的新型芥菜型油菜ꎮ 然

而ꎬ国内外通过芥菜型油菜与白菜型油菜种间杂交ꎬ
创造新型白菜型油菜的研究报道较少ꎮ 鉴于此ꎬ本
研究拟利用芥白种间杂交ꎬ把芥菜型油菜的有利性

状转移到白菜型油菜中ꎬ选育渗入有芥菜型油菜优

异遗传物质的白菜型油菜新资源ꎬ拓宽白菜型油菜

的遗传基础ꎬ同时通过对杂种后代辅以自交和回交ꎬ
最大限度地重现白菜型油菜祖先种ꎬ探究白菜型油

菜 Ａ 基因组的遗传和进化ꎬ从而为白菜型油菜种质

创新和遗传进化提供理论依据ꎮ

１　 材料与方法

１. １　 材料

选用的芥菜型油菜品种为炉霍小油菜ꎬ早熟、自
交亲和ꎻ白菜型油菜品种为门源小油菜ꎬ早熟、自交

不亲和ꎮ ２ 种材料都是高自交后代、遗传上稳定的

材料ꎬ均由青海省农林科学院提供ꎮ 于 ２０１０ 年 ３ 月

种植于青海大学农科院试验田ꎬ常规栽培管理ꎮ
１. ２　 方法

１. ２. １　 杂交方法　 以炉霍小油菜和门源小油菜为

亲本ꎬ选择无明显病虫害、生长健壮的植株进行正反

交ꎬ严格隔离去雄ꎬ获得 Ｆ１种子ꎮ 以 Ｆ１为母本ꎬ用门

源小油菜回交ꎬ采用重复多次授粉ꎬ得到 ＢＣ１ Ｆ１ 种

子ꎮ 将 ＢＣ１Ｆ１ 种子播种后ꎬ采用回交、自交或姊妹

交ꎬ直至获得遗传稳定的白菜型油菜新材料ꎮ
１. ２. ２　 花粉的可染性　 于晴好天气取当天新开的

花 ２ 朵ꎬ取出长、短雄蕊各 １ 枚ꎬ将花粉涂在玻片上ꎬ
１％醋酸洋红染色后ꎬ轻轻盖上盖玻片ꎬ在显微镜下

每单株在 １０ 倍镜下各取 ３ 个视野观察、计数ꎮ 大而

圆且能被染成红色的为可育花粉ꎬ小而瘪且不能着

色的为不育花粉ꎮ 以花粉可染率表示花粉活力及育

性ꎬ每个群体内随机选单株检测ꎮ
１. ２. ３　 自交亲和指数测定　 在 ＢＣ１Ｆ１、ＢＣ１Ｆ２和 ＢＣ２

Ｆ１群体中ꎬ各随机选择若干株ꎬ进行套袋处理ꎬ套袋前

去除幼蕾和已开的花ꎬ留下即将开放的蕾ꎬ待开花后

(约２ ｄ)进行辅助授粉ꎮ 记录授粉花数ꎬ成熟时统计

结角数和子粒数ꎬ计算自交亲和指数ꎮ 自交亲和指数

＝自交结实子粒数 /授粉花朵数ꎮ 以自交亲和指数来

衡量自交亲和性ꎬ参照孙万仓等[２] 和范慧玲等[１５] 的

方法ꎬ将亲和性类型划分为自交不亲和类型(自交亲

和指数０ ~１. ００)、自交亲和类型(自交亲和指数 １. ００ ~
４. ００)和高自交亲和类型(自交亲和指数 >４. ００)ꎮ
１. ２. ４　 细胞学观察 　 有丝分裂观察:田间取幼嫩

花蕾ꎬ挑取子房ꎬ用 ８￣羟基喹啉处理 ３ ｈ 后ꎬ置于卡

诺固定液(乙醇 ∶ 冰醋酸 ＝ ３ ∶ １)中固定 ２４ ｈ 以上ꎮ
挑取固定好的子房于 １ ｍｏｌ / Ｌ 的盐酸中 ６０ ℃水浴

６ ｍｉｎꎬ用卡宝品红染色压片ꎬ于显微镜下观察并记

录体细胞染色体数目ꎮ
减数分裂观察:田间取幼嫩花蕾置于卡诺固定

液中ꎬ固定直至花蕾褪色为白色ꎬ４ ℃冰箱保存ꎮ 挑

取幼嫩花蕾的花药于 １ ｍｏｌ / Ｌ 的盐酸中 ６０ ℃水浴

３ ｍｉｎꎬ取出后放置于清水中ꎬ然后用卡宝品红染色
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压片ꎬ在显微镜下观察花粉母细胞 ( ＰＭＣｓꎬ ｐｏｌｌｅｎ
ｍｏｔｈｅｒ ｃｅｌｌｓ)的染色体行为ꎮ

２　 结果与分析

２. １　 Ｆ１遗传分析

２０１０ 年 ３ 月ꎬ在青海省农林科学院试验田ꎬ利用早

熟芥菜型油菜炉霍小油菜和白菜型油菜门源小油菜进

行种间正反杂交试验ꎮ 以芥菜型油菜作母本、白菜型

油菜作父本的正交组合获得 Ｆ１种子 ５１ 粒ꎬＦ１植株通过

形态学和花粉育性检测ꎬ仅 ３ 株假杂种ꎬ其余均为真杂

种ꎬ而以白菜型油菜作母本、芥菜型油菜作父本的反交

组合获得 Ｆ１种子 ６７ 粒ꎬＦ１植株仅 １ 株为真杂种ꎮ
以白菜型油菜为母本的 Ｆ１植株表型为中间型ꎬ营

养生长强ꎬ植株高度介于父母本之间ꎬ叶裂多ꎬ分枝多ꎬ
花粉完全不育ꎮ 由于杂种 Ｆ１代仅 １ 株为真杂种ꎬ为了

充分回交授粉ꎬ细胞学未取材ꎬ无法获得细胞学数据ꎮ
以门源小油菜对其回交ꎬ授粉花数约 ３５０ 朵ꎬ仅收获 １５
粒种子ꎬ且种子的胚明显发育不良、干瘪ꎬ播种后均未

出苗ꎮ 本试验中所有芥白杂交后代均来自正交组合ꎮ
芥白 Ｆ１ 植株染色体组成为 ＡＡＢꎬ２ｎ ＝ ２８ (图

１Ａ)ꎬ植株表型偏芥菜型(图 ２Ｃ)ꎬ生长旺盛ꎬ几乎达

到芥菜型油菜高度ꎬ分枝少ꎬ具有明显的营养生长优

势ꎬ花粉完全不育ꎬ花期长ꎮ 三倍体 ＡＡＢ 减数分裂终

变期共观察 １０９ 个花粉母细胞ꎬ７５. ２％的 ＰＭＣｓ 以 １０
Ⅱ＋８Ⅰ配对方式存在(图 １Ｂ)ꎬ染色体配对以二价体为

主ꎬ二价体数目变化于 ６ ~ １３ 个ꎬ除二价体外ꎬ９. ２％
的 ＰＭＣｓ 还出现多价体ꎬ其中出现三价体和四价体的

ＰＭＣｓ 分别有 ６ 个和 ３ 个ꎬ另在 １ 个细胞中出现五价

体ꎻ１１１ 个中期Ⅰ的 ＰＭＣｓ 中ꎬ９８. ２％的 ＰＭＣｓ 中都出

现落后染色体ꎬ数目在 ２ ~８ 之间ꎬ分别凌乱地分布在

赤道板两侧(图 １Ｃ)ꎻ１８０ 个后期Ⅰ/Ⅱ的 ＰＭＣｓꎬ３２. ７％
的 ＰＭＣｓ 出现落后染色体(图 １Ｅ)ꎬ２. ２％的细胞出现

染色体桥ꎬ后期Ⅰ主要呈 １５ / １３ 分离(图 １Ｄ)ꎬ占观察

总细胞的 ４７. １％ꎬ其余以 １４ / １４、１６ / １２ 和 １７ / １１ 等方

式分离ꎻ处于四分体时期的 ＰＭＣｓ 观察到２２９ 个ꎬ其中

出现多分孢子的占 ９. ６％ꎬ以五分孢子为主ꎬ还出现 ２
个六分孢子(图 １Ｆ)ꎮ 在三倍体 ＡＡＢ 减数分裂过程

中ꎬＢ 组染色体大部分以单价体存在ꎬ随机向两极运

动时ꎬ由于速度缓慢ꎬ且不定向ꎬ很容易在后期Ⅰ、后期

Ⅱ与四分体时期都出现不同数目的落后染色体、染色

体桥、微核等现象ꎬ这种减数分裂的不平衡进而导致

了 Ｆ１植株花粉的不育ꎮ
２. ２　 ＢＣ１Ｆ１群体遗传分析

２. ２. １　 形态学分析　 芥白杂种 Ｆ１花粉败育ꎬ以白

菜型油菜回交ꎬ授粉花数约 ２０００ 朵ꎬ共获得 ２８
株 ＢＣ１Ｆ１植株ꎬ编号为 Ａ１ ~ Ａ２８ꎮ ＢＣ１Ｆ１植株之间

形态上存在明显的差异ꎬ根据叶型、株高、花期等

可以大致分为偏白菜型、中间型和偏芥菜型 ３ 种

类型(图２Ｄ ~ Ｆ) ꎮ ＢＣ１ Ｆ１ 植株中ꎬ偏白菜型占群

体的 ２８ . ６％ ꎬ花期早ꎬ仅比门源小油菜晚 ３ ~ ５ ｄꎬ
叶色淡绿、抱茎、表面光滑ꎬ雄蕊正常ꎬ育性较好ꎬ
角果 长ꎬ 结 实 率 高ꎬ 子 粒 饱 满ꎻ 中 间 型 植 株 占

４６ . ４％ ꎬ形态介于父母本之间ꎬ基生叶颜色深绿、
羽状半裂至羽状深裂、边缘有波状锯齿、叶面粗

糙ꎬ茎生叶披针形、抱茎、颜色淡绿、叶面光滑ꎬ花
期介于白菜型和芥菜型之间ꎬ但更接近白菜型ꎻ
偏芥菜型植株占 ２５％ ꎬ茎秆粗壮ꎬ植株高大ꎬ叶羽

状深裂、深绿、粗糙有颗粒状物ꎬ花期晚ꎬ雄蕊退

化ꎬ育性不好ꎬ角果小ꎬ结实率低ꎮ 总体来说ꎬＢＣ１Ｆ１群

体以中间型为主ꎬ偏芥菜型植株比例小于偏白菜型

植株ꎮ
２. ２. ２　 花粉可染性分析 　 ＢＣ１ Ｆ１ 群体平均花粉可

染率为 ３４. ８％ ꎬ不同单株间花粉可染率不同ꎬ介于

０ ~ ８４％之间(图 ３)ꎮ Ａ１ ~ Ａ８偏白菜型植株ꎬ平均

花粉可染率为 ５８. ５％ ꎬ介于 １５％~ ８４％ 之间ꎻＡ９ ~
Ａ２１中间型植株ꎬ平均花粉可染率为 ３２. ５％ ꎬ介于

５％ ~ ７６％之间ꎻＡ２２ ~ Ａ２８偏芥菜型植株ꎬ平均花粉

可染率为 １１. ７％ ꎬ介于 ０ ~ ６３％ 之间ꎮ 平均花粉

可染率偏白菜型植株最高ꎬ其次为中间型ꎬ偏芥菜

型植株最低ꎮ 图 ３ 显示 Ａ９、Ａ２３、Ａ２４、Ａ２５、Ａ２６、Ａ２７

等植株花粉可染率较低ꎬ其中有 ３ 株为 ０ꎬ完全败

育ꎬ而 Ａ１、Ａ３、Ａ４、Ａ５、Ａ６、Ａ１０、Ａ１３、Ａ２２ 等植株花粉

可染率都超过了 ６０％ ꎬ说明偏白菜型植株育性恢

复速度明显较偏芥菜型植株快ꎬ表明 Ｂ 染色体组

丢失越多ꎬ花粉育性恢复越快ꎮ 植株 Ａ２２形态上偏

芥菜型ꎬ但花粉可染率高达 ６３％ ꎬ通过花药观察发

现ꎬ花粉母细胞( ＰＭＣｓ)染色体数目不定ꎬ确定其

为混倍体ꎬ其花粉育性的恢复可能是染色体不对

称加倍的结果ꎮ 总体来看ꎬＢＣ１Ｆ１群体花粉育性已

经开始恢复ꎬ恢复速度偏白菜型最快ꎬ中间型次

之ꎬ偏芥菜型最慢ꎮ
２. ２. ３　 自交亲和性分析 　 为了检测 ＢＣ１Ｆ１群体的

自交亲和能力ꎬ随机选择 ７ 株进行套袋处理ꎬ待花开

后进行辅助授粉ꎬ记录授粉花数ꎬ成熟时统计结角数

和子粒数ꎬ计算自交亲和指数ꎮ 结果如表 １ 所示ꎬ
ＢＣ１Ｆ１植株的自交亲和指数变化不大ꎬ均较低ꎬ偏中

间型植株 Ａ１７的自交亲和指数最高ꎬ为 ０. ８８ꎬ仍小于

１ꎬ表明 ＢＣ１Ｆ１群体自交不亲和ꎮ
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Ａ:体细胞染色体为 ２８ 条ꎻＢ:终变期出现 １０Ⅱ ＋８ⅠꎻＣ:中期Ⅰ两侧出现落后染色体ꎻ
Ｄ:后期Ⅰ １５ / １３ 分离ꎻＥ:后期Ⅱ出现滞后染色体ꎻＦ:微核(１ ｂａｒ ＝ ５ μｍ)

Ａ:Ｔｈｅ ｓｏｍａｔｉｃ ｃｅｌｌ ｗｉｔｈ ２８ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅｓꎬＢ:Ａ ｄｉａｋｉｎｅｓｉｓ ＰＭＣ ｗｉｔｈ １０ Ⅱ ＋８ⅠꎬＣ:Ｓｏｍｅ ｍｅｔａｐｈａｓｅ Ｉ ＰＭＣｓ ｗｉｔｈ ｓｏｍｅ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅｓ ｂｅｉｎｇ ｌａｇｇｉｎｇ
ｆｒｏｍ ｅｑｕａｔｏｒｉａｌ ｐｌａｔｅꎬＤ:Ａｎ ａｎａｐｈａｓｅ Ｉ ＰＭＣ ｗｉｔｈ １５ / １３ ｓｅｇｒｅｇａｔｉｏｎꎬＥ:Ａｎ ａｎａｐｈａｓｅ Ⅱ ＰＭＣ ｗｉｔｈ ｌａｇｇｉｎｇ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅｓꎬＦ:ｍｉｃｒｏｎｕｃｌｅｏｌｉ

图 １　 Ｆ１细胞学观察

Ｆｉｇ. １　 Ｃｙｔｏｌｏｇｙ ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｏｆ Ｆ１

Ａ:芥菜型油菜ꎻＢ:白菜型油菜ꎻＣ:Ｆ１植株ꎻＤ:偏白菜型ꎻＥ:中间型ꎻＦ:偏芥菜型 (１ ｂａｒ ＝ ５ ｃｍ)
Ａ:Ｂ. ｊｕｎｃｅａꎬＢ:Ｂ. ｒａｐａꎬＣ:Ｆ１ ｈｙｂｒｉｄ ｐｌａｎｔꎬＤ:Ｂ. ｒａｐａ￣ｌｉｋｅꎬＥ:ＩｎｔｅｒｍｅｄｉａｔｅꎬＦ:Ｂ. ｊｕｎｃｅａ￣ｌｉｋｅ

图 ２　 芥白杂交亲本及其杂交后代

Ｆｉｇ. ２　 Ｔｈｅ ｈｙｂｒｉｄｓ ｂｅｔｗｅｅｎ Ｂ. ｊｕｎｃｅａ ａｎｄ Ｂ. ｒａｐａ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｐａｒｅｎｔｓ

图 ３　 ＢＣ１Ｆ１植株盛花期花粉可染率

Ｆｉｇ. ３　 Ｔｈｅ ｐｏｌｌｅｎ ｓｔａｉｎａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ＢＣ１Ｆ１ ｐｌａｎｔｓ ｉｎ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ
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２. ２. ４ 　 细胞学研究 　 ＢＣ１ Ｆ１ 植株染色体数目介于

２０ ~ ５４ 之间ꎬ仅 Ａ２２ 为混倍体ꎬ其余植株染色体在

２０ ~ ２８ 条之间ꎬ且随着染色体数目的减少ꎬ花粉可

染率增加ꎬ如表 ２ 所示ꎮ

表 １　 ＢＣ１Ｆ１植株自交亲和指数

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｅｌｆ￣ｃｏｍｐａｔｉｂｌｅ ｉｎｄｅｘ ｏｆ ＢＣ１Ｆ１ ｐｌａｎｔｓ

植株编号 Ｐｌａｎｔ ｃｏｄｅ

Ａ２ Ａ３ Ａ５ Ａ６ Ａ７ Ａ１４ Ａ１７

授粉花数

Ｆｌｏｗｅｒｓ ｎｕｍｂｅｒ
１２ １７ １０ １０ ２０ １５ ２４

子粒数

Ｓｅｅｄｓ ｎｕｍｂｅｒ
３ ２ ８ ２ １ ２ ２１

亲和指数

Ｉｎｄｅｘ ｏｆ ｃｏｍｐａｔｉｂｉｌｉｔｙ
０. ２５ ０. １２ ０. ８０ ０. ２０ ０. ０５ ０. １３ ０. ８８

偏白菜型植株的细胞遗传学:ＢＣ１Ｆ１群体中ꎬ偏
白菜型植株染色体均为 ２０ 条ꎮ ＰＭＣｓ 观察发现ꎬ中
期Ⅰ染色体整齐地排列在赤道板上(图 ４Ａ)ꎬ无滞

后染色体和染色体桥ꎬ后期Ⅰ观察花粉母细胞

(ＰＭＣｓ)均以 １０ / １０ 分离(图 ４Ｂ)ꎬ染色体构型为

９. ９６Ⅱ ＋１. ５０Ⅰꎬ已经基本达到稳定ꎮ
偏芥菜型植株的细胞遗传学:偏芥菜型植株染

色体数目在 ２６ ~ ２８ 之间ꎬ以 ２６ 条为主ꎮ Ａ２３、Ａ２５、
Ａ２６、Ａ２８染色体数目均为 ２６ꎬ中期Ⅰ大部分染色体整

齐地排列在赤道板上ꎬ二价体数目变化于 ９ ~ １２ 之

间ꎬ两侧有 ２ ~ ６ 个落后染色体(图 ４Ｃ)ꎬ在后期Ⅰ/
Ⅱ分离时ꎬ出现染色体桥和落后染色体(图 ４Ｄ)ꎬ四
分体时期出现微分孢子ꎬ观察到五分孢子、六分孢

子、七分孢子等ꎮ 后期Ⅰ主要以 １４ / １２ 分离ꎬ占观察

表 ２　 ＢＣ１Ｆ１植株花粉育性和染色体构型

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｐｏｌｌｅｎ ｆｅｒｔｉｌｉｔｙ ａｎｄ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅ ＢＣ１Ｆ１ ｐｌａｎｔｓ

子房染色体数目

Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｏｖａｒｙ
植株数目

Ｎｏ. ｏｆ ｐｌａｎｔ

花粉可染率平均值

和变化范围(％ )
Ｍｅａｎ ａｎｄ ｒａｎｇｅ ｏｆ

ｐｏｌｌｅｎ ｆｅｒｔｉｌｉｔｙ

ＰＭＣｓ 数目

Ｎｏ. ｏｆ ＰＭＣｓ

中期Ⅰ平均染色体构型

Ｍｅａｎ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎｓ ｐｅｒ ｃｅｌｌ
ｉｎ ｍｅｔａｐｈａｓｅ Ｉ(ｒａｎｇｅ ｉｎ ｐａｒｅｎｔｈｅｓｉｓ)
Ⅲ Ⅱ Ⅰ

２０ ８ ５８(１５ ~ ８４) ４８ — ９. ９６(９ ~ １０) １. ５０(０ ~ ２)
２３ ２ ３９(２８ ~ ４６) ２３ １. １７(０ ~ ２) ９. ３９(８ ~ １０) ３. ０９(１ ~ ５)
２４ ４ ２９(１５ ~ ５５) ３５ １. ５４(０ ~ ２) ９. ６６(８ ~ １１) ２. １５(０ ~ ５)
２５ ３ １５(５ ~ ２８) ３４ ０. ２６(０ ~ １) １１. １８(９ ~ １２) ２. ６４(１ ~ ５)
２６ ４ １２(０ ~ ２２) ３３ １. ０９(０ ~ ２) １０. ８８(９ ~ １２) ３. ０９(１ ~ ６)
２８ １ ０ ３０ ０. ４０(０ ~ １) １０. ５０(９ ~ １３) ５. ３０(１ ~ ８)
混倍体(２０、３６、４４、４１、５４) １ ６３ — — — —

总细胞的 ４７. １％ ꎬ其次为 １３ / １３、１１ / １５ꎮ 染色体数

为 ２８ 条的植株 Ａ２７ꎬ二价体数目在 ９ ~ １３ 之间ꎬ理论

染色体构型为 １０Ⅱ ＋ ８Ⅰꎬ而本研究中染色体构型

为 ０. ４０Ⅲ ＋１０. ５０Ⅱ ＋ ５. ３０Ⅰꎬ三价体的出现和单

价体的偏少表明除了 Ａ 基因组间的同源配对外ꎬＡ
基因组和 Ｂ 基因组间以及 Ｂ 基因组内可能发生了

部分同源配对ꎮ
中间型植株的细胞遗传学:中间型植株细胞

染色体数目在 ２１ ~ ２５ꎬ中期Ⅰ大部分染色体整齐

地排列在赤道板上ꎬ二价体数目变化于 ８ ~ １２ꎬ有
１ ~ ５ 条落后染色体ꎬ后期Ⅰ/Ⅱ分离时ꎬ出现染色

体桥和滞后染色体ꎬ四分体时期出现多分孢子ꎮ
植株 Ａ２２为混倍体ꎬ细胞学观察染色体数目为

２０、３６、４４、４１、５４ 等的细胞ꎬ以 ４４ 条染色体为主ꎬ
植株形态偏芥菜型ꎬ花期晚ꎬ植株高大粗壮ꎬ基生

叶大且羽状深裂ꎬ茎生叶浅裂ꎬ狭长呈条状ꎬ边缘

有小齿ꎬ雄蕊正常ꎬ育性较好ꎬ柱头外露ꎬ角果小ꎬ
结实率低ꎮ 花粉母细胞减数分裂过程中出现滞后

染色体和染色体桥(图 ４Ｅ)ꎬ后期Ⅰ不对等分裂ꎬ
观察到 ２７ / １７ 分离的 ＰＭＣ(图 ４Ｆ)ꎬ四分体时期出

现多分孢子ꎮ Ａ２２植株花粉可染率为 ６３％ ꎬ但结实

较差ꎬ推测该植株可能存在较强的自交不亲和性ꎮ
２. ３　 ＢＣ１Ｆ２和 ＢＣ２Ｆ１遗传分析

２. ３. １　 形态学分析　 ＢＣ１Ｆ１群体可育植株自交得

到 ＢＣ１Ｆ２群体共 １１９ 株ꎬ不育植株与门源小油菜继

续回交得到 ＢＣ２Ｆ１群体 ６７ 株ꎮ ＢＣ１Ｆ２群体中ꎬ中间

型占群体的 ５３. ８％ ꎬ偏白菜型植株和偏芥菜型植株

分别占 ３４. ４％和 １１. ８％ ꎻＢＣ２Ｆ１群体中ꎬ中间型占群

体的 ４４􀆰 ８％ ꎬ偏白菜型植株和偏芥菜型植株分别占

２６􀆰 ９％和 ２８. ３％ ꎮ ＢＣ１Ｆ２和 ＢＣ２Ｆ１群体均以中间型

居多ꎬ偏白菜型油菜在 ＢＣ１ Ｆ２ 群体的比例明显较

ＢＣ２Ｆ１群体高ꎬ主要原因是自交的植株比回交的植

株上一代 Ｂ 染色体丢失速度快ꎮ ＢＣ２Ｆ１群体多是由

偏芥菜型的不育株和白菜型油菜回交后得到ꎬ导致

偏白菜型油菜的比例较 ＢＣ１Ｆ２低ꎮ 对 ＢＣ１Ｆ２和 ＢＣ２

Ｆ１花粉育性进行 ｔ 测验ꎬ结果发现两群体间花粉育

９１７
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Ａ ~ Ｂ:植株 Ａ１中期Ⅰ １０ 个二价体和后期Ⅰ １０ / １０ 分离ꎻＣ ~ Ｄ:植株 Ａ２３中期Ⅰ赤道板两侧出现 ６ 条落后染色体和后期Ⅰ出现染色体桥ꎻ
Ｅ ~ Ｆ:植株 Ａ２２后期Ⅰ出现染色体桥和后期Ⅰ出现 ２７ / １７ 分离(１ ｂａｒ ＝ ５ μｍ)

Ａ￣Ｂ:Ａ ｍｅｔａｐｈａｓｅ Ⅰ ＰＭＣ ｗｉｔｈ １０ Ⅱ ａｎｄ Ａｎ ａｎａｐｈａｓｅ Ⅰ ＰＭＣ ｗｉｔｈ １０ / １０ ｓｅｇｒｅｇａｔｉｏｎ ｉｎ ｐｌａｎｔ Ａ１ꎬＣ￣Ｄ:Ａ ｍｅｔａｐｈａｓｅ Ⅰ ＰＭＣ ｗｉｔｈ ６ ｌａｇｇｉｎｇ
ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅｓ ａｔ ｂｏｔｈ ｓｉｄｅｓ ｏｆ ｅｑｕａｔｏｒｉａｌ ｐｌａｔｅ ａｎｄ Ａ ＰＭＣ ｗｉｔｈ ａ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ｂｒｉｄｇｅ ｉｎ ａｎａｐｈａｓｅ Ⅰ ｉｎ ｐｌａｎｔ Ａ２３ꎬＥ￣Ｆ:Ａ ＰＭＣ ｗｉｔｈ ｍａｎｙ

ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ｂｒｉｄｇｅｓ ｉｎ ａｎａｐｈａｓｅ Ｉ ａｎｄ Ａｎ ａｎａｐｈａｓｅ Ｉ ＰＭＣ ｗｉｔｈ ２７ / １７ ｓｅｇｒｅｇａｔｉｏｎ ｉｎ ｐｌａｎｔ Ａ２２

图 ４　 ＢＣ１Ｆ１植株花粉母细胞

Ｆｉｇ. ４　 ＰＭＣｓ ｏｆ ＢＣ１Ｆ１ ｐｌａｎｔｓ

性无显著差异ꎮ ＢＣ１Ｆ２共播种 １５ 个株系ꎬ其中 ７ 个株

系基本达到稳定ꎬ株系内各单株间表型差异不明显ꎬ
另有 ２ 个株系分离明显ꎬ系内单株间差异较大ꎬ涵盖

上述 ３ 种表现型的油菜ꎮ ＢＣ２Ｆ１共播种 ９ 个株系ꎬ普
遍分离明显ꎬ每个株系至少出现 ２ 种表型的油菜ꎬ其
中有 ３ 个株系同时涵盖上述 ３ 种表现型油菜ꎮ ＢＣ１Ｆ２

和 ＢＣ２Ｆ１群体较 ＢＣ１Ｆ１群体偏芥菜型油菜植株比例均

明显减少ꎬ说明 Ｂ 组染色体持续快速丢失ꎬ推测偏芥

菜型油菜所占的比例会随着世代的增加继续降低ꎮ
ＢＣ１Ｆ２和 ＢＣ２Ｆ１群体在花色、叶片形态等方面变

异丰富ꎬＢＣ１Ｆ２群体还出现 ７ 株黄色子粒植株ꎬ且子

粒黄色程度不一ꎬ对这些植株进行细胞学观察发现

细胞染色体数目都接近 ２０ 条ꎬ且成熟较晚ꎮ
２. ３. ２　 花粉可染性分析　 ＢＣ１Ｆ２群体共调查花粉

可染性 ８１ 株ꎬ平均花粉可染率为 ７９. ７％ ꎬ不同单株

花粉可染率不同ꎬ介于 ７％ ~ ９９％ 之间ꎻＢＣ２ Ｆ１ 群体

共调查 ５３ 株ꎬ平均花粉可染率为 ７９. １％ ꎬ介于

２２％ ~ ９５％ 之间ꎮ 花粉可染率低于 ３０％ 的单株ꎬ
ＢＣ１Ｆ２有 ３ 株ꎬＢＣ２Ｆ１仅 １ 株ꎬ其余单株花粉可染率都

超过了 ４０％ ꎮ ＢＣ１Ｆ２群体中 ４４. ５％的植株花粉可染

率均超过 ８０％ ꎬ２１％ 的植株花粉育性达到亲本水

平ꎬ花粉可染率均超过 ９０％ ꎻＢＣ２Ｆ１群体中 ４７. ８％的

植株花粉可染率均超过 ８０％ ꎬ超过 ９０％ 的植株占

２５. ４％ ꎮ ＢＣ１Ｆ２和 ＢＣ２Ｆ１群体平均花粉可染率分别

为 ７９. ７％ 和 ７９. １％ ꎬ明显较 ＢＣ１Ｆ１高ꎬ说明 ２ 个群

体中大部分植株花粉育性明显恢复ꎬ仅有个别植株

花粉活力很低ꎬ需要继续回交ꎮ 这是由于随着 Ｂ 染

色体的连续丢失ꎬ导致偏芥菜型油菜比例降低和偏

白菜型油菜比例升高ꎬ群体大部分植株已趋于稳定ꎬ
花粉活力也有较大程度的恢复ꎮ
２. ３. ３　 自交亲和性分析　 在 ＢＣ１Ｆ２和 ＢＣ２Ｆ１中ꎬ随
机选择了 ４９ 株植株进行自交亲和性调查ꎬ以亲本门

源小油菜和炉霍小油菜作对照ꎮ 研究结果表明 ＢＣ１

Ｆ２和 ＢＣ２Ｆ１群体植株间自交亲和性差异较大ꎬ亲和

指数在 ０ ~ １４. ３３ 之间ꎬ门源小油菜自交亲和指数为

０ꎻ炉霍小油菜平均自交指数为 １８. ３３ꎮ ＢＣ１ Ｆ２ 群体

中自交亲和植株和高自交亲和植株分别占 １６％ 和

１９％ ꎻＢＣ２Ｆ１群体自交亲和植株和高自交亲和植株

比例均为 １１％ (表 ３)ꎬ以上结果说明自交群体较回

交群体基因渗入频率更高ꎮ
２. ３. ４　 有丝分裂观察　 在 ＢＣ１Ｆ２群体中ꎬ通过子房

观察ꎬ确定了 ４１ 株植株体细胞的数目ꎬ大致分为 ４
种类型:第 １ 类ꎬ子房染色体数目为 ２０ꎬ有 ２０ 株ꎬ占
群体的 ４８. ８％ ꎻ第 ２ 类ꎬ子房染色体数目在 ２１ ~ ２５

０２７
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表 ３　 ＢＣ１Ｆ２和 ＢＣ２Ｆ１植株自交亲和指数

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｈｅ ｉｎｄｅｘ ｏｆ ｓｅｌｆ￣ｃｏｍｐａｔｉｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ＢＣ１Ｆ２ ａｎｄ ＢＣ２Ｆ１ ｐｒｏｇｅｎｙ

类型

Ｔｙｐｅ
自交亲和指数

Ｒａｎｇｅ ｏｆ ｉｎｄｅｘ ｏｆ ｓｅｌｆ￣ｃｏｍｐａｔｉｂｉｌｉｔｙ

ＢＣ１Ｆ２群体　 ＢＣ１Ｆ２ ｐｒｏｇｅｎｙ ＢＣ２Ｆ１群体　 ＢＣ２Ｆ１ ｐｒｏｇｅｎｙ

植株数目

Ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ
所占比例(％ )

Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ
植株数目

Ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ
所占比例(％ )

Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ
自交不亲和 ０ ~ １. ００ ２０ ６５ １４ ７８
自交亲和 １. ００ ~ ４. ００ ５ １６ ２ １１
高自交亲和 ４. ００ ~ １４. ３３ ６ １９ ２ １１

之间ꎬ有 １８ 株ꎬ占 ４３. ９％ ꎻ第 ３ 类ꎬ子房染色体数目

在 ２６ ~ ２８ 之间ꎬ仅有 １ 株ꎬ占 ２. ４％ ꎻ第 ４ 类ꎬ混倍

体ꎬ有 ２ 株ꎬ占 ４. ９％ ꎬ均来自 ＢＣ１Ｆ１植株 Ａ２２ꎬ１ 株观

察到染色体数目为 ４４ 和 ４０ 的细胞ꎬ另 １ 株观察到

染色体数目为 ３６、４２、４４、５０ 的细胞ꎬ均为混倍体ꎮ
在 ＢＣ２Ｆ１群体中ꎬ通过子房观察ꎬ确定了 ２１ 株

植株体细胞的数目ꎬ大致分为 ３ 种类型:第 １ 类ꎬ子
房染色体数目为 ２０ꎬ有 ９ 株ꎬ占群体的 ４２. ９％ ꎻ第 ２
类ꎬ子房染色体数目在 ２１ ~ ２５ 之间ꎬ有 １１ 株ꎬ占
５２. ４％ ꎻ第 ３ 类ꎬ子房染色体数目在 ２６ ~ ２８ 之间ꎬ仅
有 １ 株ꎬ占 ４. ８％ ꎮ

芥白杂种后代中ꎬ植株染色体条数越多ꎬ形态上

越偏芥菜型ꎬ花粉育性越差ꎮ 芥菜型油菜和白菜型

油菜种间杂种后代染色体的稳定方向是 ２ｎ ＝ ２０ꎬ在
ＢＣ１Ｆ２和 ＢＣ２Ｆ１群体中ꎬ子房染色体数目为 ２０ 条的

频率均最高ꎬ表明大部分植株已基本达到稳定ꎬ说明

本研究已经初步获得新型白菜型油菜ꎮ

３　 讨论

３. １　 新型白菜型油菜资源的获得

利用芥菜型油菜炉霍小油菜和白菜型油菜门源

小油菜分别进行正反交试验ꎬ均获得了相应的杂交

种子ꎮ 从杂交结实情况看ꎬ以芥菜型油菜为母本的

杂交组合较易获得杂交种子ꎬ而以白菜型油菜为母

本的杂交组合较难得到杂交种子ꎬ这与前人[１６￣１９] 研

究结果一致ꎬ认为油菜远缘杂交存在单向不亲和性ꎬ
同一杂交组合在正反交时往往会得到不同的结果ꎬ
以染色体数目多的为母本ꎬ获得杂种的几率较大ꎮ

通过对芥白种间杂交后代群体进行形态学调

查、花粉可染性观察、自交亲和指数测定和细胞学等

实验ꎬ已经初步获得新型白菜型油菜资源ꎮ 新型白

菜型油菜(ＡＡꎬ２ｎ ＝ ２０)形态上和白菜型油菜相似ꎬ
花期仅晚于门源小油菜 ３ ~ ５ ｄꎬ但花期长于双亲花

期ꎬ育性已经恢复ꎬ基本达到亲本水平ꎬ花粉可染率

均大于 ８０％ ꎬ结实率较高ꎻ对具有 ２０ 条染色体的植

株进行减数分裂观察ꎬ终变期 １０ 个二价体ꎬ中期Ⅰ

染色体整齐排列在赤道板中央ꎬ后期Ⅰ均呈 １０ / １０
分离ꎬ后期Ⅱ四分子核染色体数目均为 １０ꎬ已经达

到稳定状态ꎮ 新型白菜型油菜尽管染色体为 ２０ 条ꎬ
但所有染色体是否均来自 Ａ 基因组及来源于亲本

的比例尚未确定ꎬ因此下一步研究将利用分子标记

ＡＦＬＰ 技术确定父本遗传物质渗入频率ꎮ
目前春油菜区种植的白菜型油菜都是常规品

种ꎬ进行白菜型油菜杂种优势利用研究、选育白菜型

油菜杂交种是提高高海拔地区油菜产量的重要措

施ꎮ Ｊ. Ｍｅｎｇ 等[２０]研究发现ꎬ渗入有白菜型油菜 Ａ 基

因组的新型甘蓝型油菜和现有的甘蓝型油菜品系组

配后具有较强的亚基因间杂种优势ꎬ本研究中新型白

菜型油菜 Ａ 基因组渗入有芥菜型油菜 Ａ 染色体甚至

Ｂ 基因组的遗传物质ꎬ与现有栽培白菜型油菜 Ａ 基因

组有较大的遗传差异ꎬ会形成较强的亚基因组间杂种

优势ꎮ 新型白菜型油菜的获得为白菜型油菜杂种优

势利用提供遗传类型丰富而优良的亲本ꎮ
３. ２　 芥白杂交后代广泛分离

芥白杂种后代根据叶型、株高、花期等大致分为

偏白菜型、中间型和偏芥菜型 ３ 种类型ꎮ 以白菜型

油菜为母本获得的 Ｆ１ 为中间型ꎬ形态介于双亲之

间ꎬ而以芥菜型油菜为母本合成的芥白杂种 Ｆ１形态

上偏芥菜型ꎬ这可能是由于杂种 Ｆ１的遗传表达受胞

质效应影响[２１￣２２]ꎮ 在性状遗传方面ꎬ芥白杂交后代

在 ＢＣ１Ｆ１、ＢＣ１Ｆ２和 ＢＣ２ Ｆ１ 均出现广泛分离ꎬ都以中

间型为主ꎬ这与 Ｄ. Ｍｏｈａｐａｔｒａ 等[２３]和 Ｇ. Ｏｌｓｓｏｎ[２４]的

结果一致ꎮ 芥白杂交后代中ꎬ群体变异广泛ꎬ有利于

优良性状的筛选ꎬ如自交亲和、黄子等ꎮ 芥白杂种

ＢＣ１Ｆ１自交不亲和ꎬ而 ＢＣ１Ｆ２和 ＢＣ２Ｆ１群体中出现自交

亲和类型和高自交亲和类型ꎮ 白菜型油菜自交不亲

和是由于 Ａ 基因组中 ＳＰ１１ 基因的表达ꎬ当 ＳＰ１１ 功

能丢失ꎬ白菜型油菜表现自交亲和[２５]ꎬ推测在芥白杂

种后代中染色体的重组、代换导致母本Ａ 基因组上的

自交不亲和相关基因丢失ꎬ从而出现自交亲和类型ꎮ
３. ３　 芥白杂交后代的细胞遗传学

芥白杂交 Ｆ１ 植株花粉完全不育ꎬ自交不能结

１２７
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实ꎮ 然而ꎬＢ. Ｒ. Ｃｈｏｕｄｈａｒｙ 等[１２] 观察 Ｂ. ｊｕｎｃｅａ × ｔｏ￣
ｒｉａ、Ｂ. ｊｕｎｃｅａ × ｙｅｌｌｏｗ ｓａｒｓｏｎ 杂交 Ｆ１花粉活力ꎬ发现

分别有 １６. ５％和 ２０. ４％的花粉粒着色ꎬ这可能与实

验材料和生长环境的不同有关ꎮ 杂种 Ｆ１ 植株部分

花粉母细胞染色体数目加倍ꎬ形成不减数配子ꎬ也可

能导致育性的部分恢复[２６]ꎮ 本研究中ꎬ杂种基因组

构成为 ＡＡＢꎬ终变期花粉母细胞 ( ＰＭＣｓ) 主要以

１０Ⅱ ＋８Ⅰ配对方式ꎬ这与 Ｇ. Ｏｌｓｓｏｎ[２４] 研究结果一

致ꎬ染色体配对可见到单价体、二价体、三价体等形

式ꎬ以二价体为主ꎬ二价体数目变化于 ６ ~ １３ 个ꎬ除
二价体外ꎬ９. ２％的 ＰＭＣｓ 还出现多价体ꎮ 这些多价

体的出现表明ꎬ在染色体上可能存在复制片段及 Ａ
和 Ｂ 染色体具有部分同源性ꎮ Ｆ１ 植株二价体数目

最多的有 １３ 个ꎬ说明 Ｂ 组染色体之间同样具有部分

同源性ꎬ而后期Ⅰ分离比主要以 １３ / １５ 为主ꎬ推测 Ｂ
组有 ６ 条染色体参与了部分同源配对ꎮ Ａ 和 Ｂ 基因

组ꎬ以及 Ｂ 基因组之间的部分同源染色体的重组可

能导致了芥白杂种后代产生的广泛变异ꎬ具体的影

响机制有待于进一步研究ꎮ Ｒ. Ｋａｐｏｏｒ 等[２７] 首次合

成了黑芥 －白菜附加系ꎬ改良了黑芥的品质ꎮ 外源

染色体附加系已经广泛用于基因作图、减数分裂的

染色体行为等的研究[２８￣２９]ꎮ 芥白杂交后代ꎬ以中间

型植株居多ꎬ染色体数在 ２１ ~ ２５ 之间ꎬ有利于优良

白菜 －黑芥附加系的选择ꎮ
本研究通过芥菜型油菜和白菜型油菜杂交首次

合成了新型白菜型油菜ꎬ而应用分子标记和基因组

原位杂交检测 Ｂ 染色体及片段在各代植株的变化

趋势ꎬ检测新型白菜型油菜基因组中外源染色体及

片段的渗入率及基因组变异程度ꎬ有待进一步研究ꎮ
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(ＳＳＲｓ) ｂａｓｅｄ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ [ Ｊ] . Ｎｅｗ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌꎬ２０１１ꎬ２８:
４０７￣４１７

[２８] 　 Ｋｙｎａｓｔ Ｒ ＧꎬＯｋａｇａｋｉ Ｒ ＪꎬＧａｌａｔｏｗｉｔｓｃｈ Ｍ Ｗꎬｅｔ ａｌ. Ｄｉｓｓｅｃｔｉｎｇ ｔｈｅ
ｍａｉｚｅ ｇｅｎｏｍｅ ｂｙ ｕｓｉｎｇ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ａｄｄｉｔｉｏｎ ａｎｄ ｒａｄｉａｔｉｏｎ ｈｙｂｒｉｄ
ｌｉｎｅｓ[Ｊ] . ＰｒｏｃＮａｔｌ Ａｃａｄ Ｓｃｉ ＵＳＡꎬ２００４ꎬ１０１:９９２１￣９９２６

[２９] 　 Ｃｈｏ ＳꎬＧａｒｖｉｎ Ｄ ＦꎬＭｕｅｈｌｂａｕｅｒ Ｇ Ｊ. Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ａｎｄ
ｐｈｙｓｉｃａｌ ｍａｐｐｉｎｇ ｏｆ ｂａｒｌｅｙ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｗｈｅａｔ￣ｂａｒｌｅｙ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ａｄ￣
ｄｉｔｉｏｎ ｌｉｎｅｓ[Ｊ] . Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ ２００６ꎬ１７２:１２７７￣１２８５

２２７
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