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无融合生殖悬铃叶苎麻(Ｂｏｅｈｍｅｒｉａ ｔｒｉｃｕｓｐｉｓ)
多倍性发生的染色体行为研究

邱财生ꎬ程超华ꎬ赵立宁ꎬ李育君ꎬ臧巩固
(中国农业科学院麻类研究所ꎬ长沙 ４１０２０５)

　 　 摘要:对无融合生殖悬铃叶苎麻(２ｎ ＝ ４２)和有性生殖悬铃叶苎麻(２ｎ ＝ ２８)花粉母细胞(ＰＭＣ)减数分裂行为进行比较研

究ꎬ从而推断两者之间的进化关系ꎻ探索无融合生殖悬铃叶苎麻(Ｂ. ｔｒｉｃｕｓｐｉｓ)发生的细胞遗传学基础ꎬ为无融合生殖发生的遗

传学研究提供理论依据ꎮ 在无融合生殖类型经诱导所产生的 ＰＭＣ 的减数分裂过程中ꎬ发现有丰富的三价体形成ꎬ属典型的同

源三倍体减数分裂行为特征ꎻ而有性生殖类型 ＰＭＣ 的减数分裂行为绝大多数正常ꎬ但也存在少量异常现象ꎮ 其中有些异常行

为ꎬ可能与未减数配子(２ｎ)的形成紧密相关ꎮ 因而推断ꎬ在有性生殖类型的生殖过程中ꎬ可能发生了未减数配子(２ｎ)与减数

配子(ｎ)的融合ꎬ产生了同源三倍体合子ꎬ这应该是无融合生殖悬铃叶苎麻发生的重要的细胞遗传学基础ꎮ
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无融合生殖具有重要的应用价值和学术研究价

值ꎬ对作物育种有着巨大的潜在价值ꎬ是生物学科一

个重要的新生长点[１]ꎮ 近年来ꎬ人们一直在很多植

物上对无融合生殖相关的遗传基础进行研究[２￣６]ꎮ
多倍性与无融合生殖的关系非常密切ꎬ超过 ９９％的

无融合生殖体都是多倍体ꎻ而多倍体的起源主要通

过 ３ 种形式:合子染色体加倍、植物分生组织内细胞

的染色体加倍、生殖细胞的染色体加倍[７]ꎮ 自然界

中多倍体的形成ꎬ以生殖细胞的染色体加倍较多ꎮ
对苎麻无融合生殖的研究有助于了解苎麻起源及进

化ꎬ同时对苎麻的遗传育种及杂种优势的固定有着

极其重要的意义ꎬ但这方面的研究才刚刚起步ꎬ有待

于进一步深入[８]ꎮ
悬铃叶苎麻(Ｂ. ｔｒｉｃｕｓｐｉｓ (Ｈａｎｃｅ) Ｍａｋｉｎｏ)属荨

麻科(Ｕｒｔｉｃａｃｅａｅ)苎麻属(Ｂｏｅｈｍｅｒｉａ)ꎮ 苎麻属约有

１２０ 种ꎬ多数分布在亚洲和美洲ꎬ少数分布于大洋

洲、非洲以及印度洋的一些岛屿上[９￣１０]ꎮ 细胞学研

究[１１￣１７]揭示ꎬ苎麻属的染色体基数可能是 Ｘ ＝ １４ꎮ
已报道有二倍体(２ｎ ＝ ２８)、三倍体(２ｎ ＝ ４２)、四倍

体(２ｎ ＝ ５６)和五倍体(２ｎ ＝ ７０)存在ꎮ 其中ꎬ二倍体



植　 物　 遗　 传　 资　 源　 学　 报 １４ 卷

种以有性生殖繁殖ꎬ多倍体种以无融合结子(ａｇａｍｏ￣
ｓｐｅｒｍｙ)繁殖[１５￣１６]ꎮ 有研究资料表明ꎬ悬铃叶苎麻

中也存在有不同的倍性类型ꎮ 已报道的体细胞染色

体数有 ２ｎ ＝ ４２、２ｎ ＝ ５６ 和 ２ｎ ＝ ７０ꎬ都是多倍体ꎬ并
具有无融合生殖能力[１１￣１２ꎬ１５￣１７]ꎮ 目前ꎬ有关无融合

生殖多倍体发生细胞学机制的研究资料尚不多见ꎮ
臧巩固等[１４]首次发现了有性生殖的悬铃叶苎麻二

倍体ꎬ并且发现悬铃叶苎麻有性类型与无融合生殖

类型在分类学性状上十分近似ꎮ 这表明两者的遗传

基础差异可能不大ꎮ 对两者遗传基础进行比较研

究ꎬ有助于加深对无融合生殖发生的遗传学基础的

理解ꎮ 本研究以悬铃叶苎麻无融合生殖类型和有性

生殖类型为材料ꎬ从细胞遗传学层面进行分析ꎬ主要

对两者的花粉母细胞(ＰＭＣ)减数分裂行为进行比

较研究ꎬ从而对无融合生殖发生的遗传学基础提供

一些研究资料ꎮ

１　 材料与方法

１􀆰 １　 试验材料

有性生殖悬铃叶苎麻、无融合生殖悬铃叶苎麻ꎬ
均采自国家种质长沙苎麻圃ꎮ 其中ꎬ有性生殖类型

具有正常的雄花序和雌花序发育ꎬ而无融合生殖类

型在自然条件下一般不产生雄花序ꎬ只有雌花序发

生ꎬ并进行孤雌生殖结子ꎮ
１􀆰 ２　 试验方法

１􀆰 ２􀆰 １　 染色体数目观察　 分别取悬铃叶苎麻有性

及无融合生殖类型的嫩茎水培生根ꎬ待根长至１􀆰 ５ ~
２ ｃｍ 时ꎬ切取根尖ꎬ置于 ４ ℃ 蒸馏水中低温过夜ꎮ
采用酶解法制片ꎬＧｉｅｍｓａ 染色法染色ꎬ染色后进行

镜检拍照ꎮ 每材料观察细胞 ５０ 个以上ꎬ以统计其染

色体数目ꎮ
１􀆰 ２􀆰 ２　 ＰＭＣ 取材　 有性生殖类型的取材:现蕾 ３ ｄ
后每天 ９:３０ 及 １６:３０ 左右取材ꎬ取材日期从 ６ 月 １２
日至 ７ 月花期结束ꎮ 取材后用卡诺固定液固定 １２ ｈ
左右ꎬ转 ７０％ 乙醇中存放ꎮ 无融合生殖类型的取

材:雄花诱导参照赵立宁等[１８] 的方法ꎬ诱导雌花序

发生性别转变ꎬ转变为雄花序和雄花蕾ꎮ 喷施赤霉

素第 ３ 次结束后的第 ２ 天开始取材ꎬ取材和固定保

存法与有性生殖类型相同ꎮ
１􀆰 ２􀆰 ３　 ＰＭＣ 制片观察拍照 　 参照朱澂[１９] 的方法

制片ꎬ用丙酸￣铁钒￣苏木精染液染色ꎬ镜检ꎬ观察拍

照ꎻ制作永久片:低温冷冻 ８０ ｍｉｎꎬ迅速用刀片揭开

盖玻片ꎬ缓缓置于 ４５％醋酸浸泡 １􀆰 ５ ｍｉｎꎬ经浓度梯

度乙醇脱水ꎬ使用二甲苯透明ꎬ用中性胶封片ꎮ

２　 结果与分析

２􀆰 １　 染色体数目

参照李懋学等[２０]的方法ꎬ对 ２ 种悬铃叶苎麻分

别进行染色体计数ꎬ结果表明ꎬ有性生殖类型的染色

体数目是２ｎ ＝ ２８ꎬ无融合生殖类型染色体数目是

２ｎ ＝ ４２ꎮ 两者的染色体形态基本一致(图 １)ꎮ

ａ:悬铃叶苎麻有性生殖类型ꎻｂ:悬铃叶苎麻无融合生殖类型

ａ:ｓｅｘｕａｌ Ｂ. ｔｒｉｃｕｓｐｉｓꎬｂ:ｔｒｉｐｌｏｉｄ ａｐｏｍｉｃｔｉｃ Ｂ. ｔｒｉｃｕｓｐｉｓ

图 １　 ２ 种悬铃叶苎麻的染色体图
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２􀆰 ２　 有性生殖悬铃叶苎麻减数分裂中的异常现象

对有性生殖悬铃叶苎麻的 ＰＭＣ 减数分裂进行

系统观察ꎬ发现其花粉母细胞的染色体数为 ２８ꎬ减
数分裂方式为同时型ꎮ 多数 ＰＭＣ 减数分裂行为正

常ꎬ终变期形成 １４ 个二价体ꎬ经历了中期、后期的发

育和分裂过程ꎬ产生正常的四分小孢子ꎮ 在 ５％ 左

右的 ＰＭＣ 中观察到了染色体行为异常现象ꎬ表现

为:后期 Ｉ、后期Ⅱ染色体落后、染色体桥(图 ２￣１、图
２￣２)ꎻ中期Ⅱ赤道板排列异常ꎬ２ 个纺锤体的定向出

现偏差ꎬ由正常的相互垂直异变为八字形或平行定

向(图 ２￣３、图 ２￣４)ꎻ后期Ⅱ纺锤丝把染色体拉向三

极ꎬ其中的一极出现 ２ 个纺锤体融合趋势(图 ２￣５)ꎻ
末期Ⅱ形成一大两小的三分体(图 ２￣６)等ꎮ
２􀆰 ３　 无融合生殖悬铃叶苎麻 ＰＭＣ 减数分裂

通过赤霉素诱导无融合生殖类型雌花花芽发生

性别转变发育成为雄花ꎬ观察其 ＰＭＣ 减数分裂过

程ꎬ结果:细线期、粗线期、双线期染色体的行为无发

现异常现象(图 ３￣１ ~图 ３￣３)ꎻ终变期和中期 Ｉ:未见

核仁ꎬ染色体联会形式多种多样ꎬ统计了 １１０ 个细

胞ꎬ有多种联会形式(图 ３￣４、图 ３￣５、图 ３￣１０、图 ４￣
１２)ꎬ发现完全配对成 １４ 个三价体的 ＰＭＣ ２ 个ꎬ平
均联会构型:４􀆰 １６ＩＩＩ ＋ ９􀆰 ９２ＩＩ ＋ ９􀆰 ７２Ｉꎻ三价体以链状

形式较多(图 ３￣１２)ꎬ少量呈环状形式(图 ３￣１０)ꎻ这
些现象与同源三倍体减数分裂行为相符合ꎮ 后期

Ｉ:染色体提前分离(图 ３￣６)、染色体落后(图 ３￣７)、
染色体桥(图 ３￣８、图 ３￣９)等异常现象普遍存在ꎮ
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图 ２　 有性生殖悬铃叶苎麻减数分裂过程中的异常现象

Ｆｉｇ􀆰 ２　 Ｔｈｅ ａｂｎｏｒｍａｌ ｐｈｅｎｏｍｅｎａ ｉｎ ｔｈｅ ｍｅｉｏｓｉｓ ｏｆ
ｔｈｅ ｓｅｘｕａｌ Ｂ. ｔｒｉｃｕｓｐｉｓ

在试验中观察到许多 ＰＭＣ 细胞发生了疑似细

胞凋亡的现象(图 ３￣１１)ꎬ如染色质凝集等ꎮ

３　 讨论

３􀆰 １　 悬铃叶苎麻有性生殖类型具备了产生 ２ｎ 配子

的潜力

未减数配子在植物中的发生较为普遍ꎬ而未减数

配子与减数配子结合(２ｎ ＋ ｎ)是自然界三倍体发生

的的主要途径ꎮ 未减数配子的产生与减数分裂异常

直接相关ꎮ 研究表明ꎬ２ｎ 雄配子发生的主要机制有:
减数分裂前失调和减数分裂失调 ２ 大类ꎮ 在减数分

裂失调类中ꎬ第 ２ 次分裂纺锤体异常ꎬ在植物中较为

普遍ꎬ其主要机理有:减数分裂中期Ⅱ细胞中 ２ 个纺

锤体融合成 １ 个纺锤体ꎬ结果产生二倍性的二倍体ꎻ
后期Ⅱ２ 个纺锤体的定向常由互相垂直而变成相互平

行ꎬ从而牵引 ４ 个子核两两为一单位走向一极ꎬ最终形

成 ２ 个二倍性的二分体ꎻ纺锤体有时还形成三极状ꎬ结
果产生三分体ꎬ包括 ２ 个 ｎ 配子和 １ 个 ２ｎ 配子[２１]ꎮ

本课题组在对悬铃叶苎麻有性生殖类型的细胞

学研究观察到相关的异常情况主要有:１)染色体落

后、染色体桥等现象ꎬ表明在本试验材料的减数分裂

中也有 “纺锤体异常”出现ꎻ２)２ 个纺锤体的定向出

现八字型和互相平行现象ꎮ 意味着可能出现 ４ 个子

核两两为一单位走向一极ꎬ最终形成二倍性的二分

体的结果ꎻ３)纺锤体形成三极状ꎬ结果可能产生包

括 ２ 个 ｎ 配子和 １ 个 ２ｎ 配子的三分体ꎮ 这些现象

证明ꎬ悬铃叶苎麻有性生殖类型不仅能产生减数配
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图 ３　 无融合生殖悬铃叶苎麻 ＰＭＣ 减数分裂

Ｆｉｇ􀆰 ３　 Ｔｈｅ ｍｅｉｏｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ａｐｏｍｉｃｔｉｃ Ｂ. ｔｒｉｃｕｓｐｉｓ

子(ｎ)ꎬ同时具备了产生未减数配子(２ｎ)的潜力ꎮ
为经过 ２ｎ ＋ ｎ 的途经产生同源三倍体ꎬ提供了细胞

学遗传学基础ꎮ
３􀆰 ２　 无融合生殖悬铃叶苎麻的减数分裂行为符合

同源三倍体的特点

减数分裂异常是同源多倍体植物的特征之一ꎮ
由于染色体的来源相同ꎬ减数分裂过程中大都会形

成多价体ꎬ多价体的形成反映了不同染色体之间的

同源关系ꎬ也反映了不同染色体组( ｘ)之间的同源

关系ꎮ 同源三倍体的联会特点是每个同源组的 ３ 个

染色体ꎬ在同源区段内只能有 ２ 条染色体ꎬ而将第 ３
个染色体的同源区段排斥在联会之外ꎻ这决定了同

源三价体两两联会的不完整性和松弛性ꎬ从而使其

容易发生提前分离ꎻ在同源的 ３ 个染色体之中ꎬ如果

有 ２ 个先联会成二价体ꎬ第 ３ 个就会发生不联会

(ａｓｙｎａｐｓｉｓ)成为单价体ꎮ 所以每个同源组的 ３ 个染

色体可能联会成三价体ꎬ也可能联会成 １ 个二价体和

９７５
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１ 个单价体ꎬ三价体在后期 Ｉ 一般会发生不均衡分离ꎬ
特殊情况下整个三价体可能会被拉到同侧[２２]ꎮ

本研究观察到无融合生殖悬铃叶苎麻终变期染

色体配对构型特点表现出明显的同源三倍体特征:
４􀆰 １６ＩＩＩ ＋ ９􀆰 ９２ＩＩ ＋ ９􀆰 ７２Ｉꎬ平均每个 ＰＭＣ 细胞有 ４􀆰 １６
个三价体ꎬ三价体发生频率较高ꎻ并且观察到 ２ 个完

全配对的 １４ 个三价体的细胞ꎮ 一般异源三倍体中

偶然的异源染色体配对难以出现如此多的三价体ꎬ
所以应该可以推断ꎬ这 ３ 个染色体组是同源的ꎮ 其

后期 Ｉ 出现的染色体提前分离、不均等分离、染色体

落后、染色体桥等异常现象都在其他植物种类的同

源三倍体减数分裂过程中普遍存在ꎮ
３􀆰 ３　 ２ 种不同生殖类型悬铃叶苎麻间的遗传关系

根据本课题组的观察ꎬ无融合生殖类型和有性

生殖类型亲缘关系十分紧密:１)两者在形态学上极

为相似ꎬ没有异种间的杂交后代在形态上分离或两

亲本特征组合的特点ꎮ 只是无融合生殖类型更为高

大ꎬ这个符合同源多倍体的特征ꎻ２)两者的染色体

形态相似ꎬ虽然数目不同ꎬ但互为整倍性关系ꎮ 目前

在苎麻属发现的倍性有二倍体(２ｎ ＝ ２８)、三倍体

(２ｎ ＝ ４２)、四倍体(２ｎ ＝ ５６)和五倍体(２ｎ ＝ ７０)ꎬ其
中的多倍体均具无融合生殖能力ꎮ 已发表的胚胎学

研究证明ꎬ多为配子体无融合生殖中的二倍体孢子

生殖类型[１３ꎬ１５￣１６]ꎮ 从细胞学角度分析ꎬ不同倍性之

间存在着明显的进化规律:染色体数目呈规则的整

倍性递增ꎬ且每一台阶的上升ꎬ均只增加 １ 个单倍体

配子的染色体数目(ｎ ＝ １４)ꎮ 染色体数目的这种递

增方式ꎬ只能用 ２ｎ ＋ ｎ 的途径解释ꎮ 其倍性水平的

进化ꎬ每一次都是在原有倍性水平上ꎬ由 １ 个未减数

配子与 １ 个减数配子的结合而完成ꎮ 由于从三倍体

到五倍体的多倍体均具无融合生殖能力ꎬ这可能暗

示:无融合生殖的发生或其遗传基础的形成ꎬ与 ２ｎ
配子的形成有关ꎮ 推测的理由有:１)无融合生殖实

际上是一种异常的减数分裂过程ꎬ而 ２ｎ 配子的产生

也是减数分裂异常的结果ꎬ两者之间应有共同的遗

传基础ꎮ ２)从三倍体到五倍体均保持有无融合生

殖能力ꎬ说明无融合生殖的遗传结构在不同倍性类

型的传递中一直被保持着ꎮ 这样的传递ꎬ只可能通

过未减数配子(２ｎ)来实现ꎮ 而减数配子由于经过

染色体的分离组合ꎬ不易保持原有的遗传结构ꎮ
经过对悬铃叶苎麻无融合生殖类型和有性生殖

类型的 ＰＭＣ 减数分裂进行的系统研究可以看出:无
融合生殖类型的减数分裂行为符合一般同源三倍体

染色体行为的特征ꎻ有性生殖类型具备产生 ｎ 和 ２ｎ

配子的能力和潜力ꎮ 结合形态学观察、染色体观察

及分子水平的亲缘关系研究[２３] 等综合推断:悬铃叶

苎麻无融合生殖类型是同源三倍体ꎬ其起源与悬铃

叶苎麻有性生殖类型中的 ２ｎ 配子的产生及与 ｎ 配

子的融合直接相关ꎮ
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