
　 Ｇｕｉｈａｉａ　 Ｏｃｔ. ２０１８ꎬ ３８(１０): １４０４－１４１０ ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｇｕｉｈａｉａ－ｊｏｕｒｎａｌ.ｃｏｍ

ＤＯＩ: １０.１１９３１ / ｇｕｉｈａｉａ.ｇｘｚｗ２０１７１２００７

引文格式: 朱斌ꎬ 田贵福ꎬ 贺路英ꎬ 等. 植物非整倍体研究进展 [Ｊ] . 广西植物ꎬ ２０１８ꎬ ３８(１０): １４０４－１４１０
ＺＨＵ Ｂꎬ ＴＩＡＮ ＧＦꎬ ＨＥ ＬＹꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｄｖａｎｃｅｓ ｏｆ ａｎｅｕｐｌｏｉｄｙ ｉｎ ｐｌａｎｔ [ Ｊ] . Ｇｕｉｈａｉａꎬ ２０１８ꎬ ３８(１０): １４０４－１４１０

植物非整倍体研究进展
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摘　 要: 非整倍体(ａｎｅｕｐｌｏｉｄ)是指相对于正常个体(ｅｕｐｌｏｉｄ)的染色体组增加、减少一条或若干条染色体的

生物个体ꎮ 由于非整倍体个体存在基因剂量效应的不平衡性( ｇｅｎｅ－ｄｏｓａｇｅ ｉｍｂａｌａｎｃｅ)ꎬ非整倍体个体往往

会表现严重的表型缺陷(ａｎｅｕｐｌｏｉｄ ｓｙｎｄｒｏｍ)ꎬ如发育迟缓ꎬ个体矮小ꎬ难以繁殖后代等ꎮ 在人类中ꎬ最为典型

的例子为导致新生儿智力缺陷的唐氏综合症ꎬ由额外的一个 ２１ 号染色体拷贝(部分拷贝)引起ꎮ 此外ꎬ大多

数癌细胞类型表型为严重的非整倍体ꎮ 在大多情况下ꎬ非整倍体对于动物及人类是致命的ꎬ而植物对于非

整倍体则往往表现出较强的耐受力ꎬ特别是在异源多倍体植物中ꎮ 植物非整倍体对于植物的遗传、育种研

究有重要意义ꎬ在基因及分子标记的物理位置确定ꎬ基因转移ꎬ连锁群与染色体的对应关系的确立上具有无

可比拟的优势ꎮ 该文综述了近些年来有关植物非整倍体研究的结果ꎬ介绍了非整倍体的几种重要成因和有

关非整倍体鉴定手段的变迁ꎬ阐述了植物非整倍体对个体表型、基因表达以及表观遗传方面的影响ꎬ重点讨

论了非整倍体在植物进化、基因组序列测定以及遗传改良方面的潜在作用ꎮ 同时ꎬ探讨了植物非整倍体研

究的新思路ꎬ以及利用非整倍体促进相关植物遗传改良、育种研究的新方法ꎮ
关键词: 非整倍体ꎬ 剂量效应ꎬ 高通测序ꎬ 遗传改良ꎬ 基因重组ꎬ 表观遗传
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　 　 相对于整倍体生物( ｅｕｐｌｏｉｄ)而言ꎬ非整倍体

(ａｎｅｕｐｌｏｉｄ)指的是个体的染色体数目不是成倍的

增加或者减少ꎬ而是单个或几个的增添或减少ꎬ进
而导致个体不平衡的染色体组成ꎮ 染色体数目增

加的个体被称作超倍体( ｈｙｐｅｒｐｌｏｉｄｙ)ꎬ染色体数目

减少的个体被称作亚倍体( ｈｙｐｏｐｌｏｉｄｙ)ꎬ常见的亚

倍体主要有单体(ｍｏｎｏｓｏｍｉｃ)ꎬ即相对于二倍体个

体染色体组(２ｎ)缺少一条染色体的个体(２ｎ－１)ꎻ
缺体(ｎｕｌｌｉｓｏｍｉｃ)ꎬ即缺少一对同源染色体的个体

(２ｎ－２)ꎻ超倍体有三体( ｔｒｉｓｏｍｉｃ)ꎬ即增加一条染

色体的个体(２ｎ＋１)ꎻ四体( ｔｅｔｒａｓｏｍｉｃ)ꎬ即增加一

对同源染色体的个体(２ｎ＋２)ꎮ 相较于超倍体ꎬ亚
倍体对个体造成更为严重的影响ꎬ因而不容易获

得ꎮ 此外ꎬ在异源多倍体植物中ꎬ出现高频率的隐

性非整倍体( ｒｅｃｅｓｓｉｖｅ ａｎｅｕｐｌｏｉｄ)ꎬ即个体染色体数

目与正常个体相同ꎬ但一条(对)染色体被其部分

同源染色体所替代ꎬ保证染色体组水平上的剂量

平衡ꎮ 在人类中ꎬ最为典型的例子为导致新生儿

智力缺陷的唐氏综合症ꎬ由额外的一个 ２１ 号染色

体拷贝(部分拷贝)引起ꎮ 此外ꎬ大多数的癌细胞

类型表型为严重的非整倍体ꎮ 在动物中ꎬ除了部

分性染色体的非整倍体类型ꎬ其它类型非整倍体

都会对个体造成不可逆的影响ꎮ 相较于动物ꎬ植
物对非整倍体表现出较高的耐受力ꎬ且对于遗传

育种研究者而言ꎬ植物非整倍体是不可多得的遗

传及种质资源( Ｓｉｅｇｅｌ ＆ Ａｍｏｎꎬ ２０１２)ꎬ多被用来

定位基因或标记的物理位置ꎬ确定连锁群及染色

体的对应关系ꎬ以及转移有利基因等ꎮ

１　 非整倍体产生的途径及鉴定方法

非整倍体的产生途径主要是细胞有丝或减数

分裂过程中染色体异常分离导致的ꎬ染色体在有

丝分裂时期的异常分离往往导致嵌合型的非整倍

体ꎬ若发生在减数分裂时期就有可能产生非整倍

体配子ꎬ进而造成整个有机体的非整倍性ꎮ
有机体细胞分裂过程中ꎬ正常的染色体是由

纺锤体产生的纺锤丝牵引姐妹染色单体拉向两极

而进行分离的ꎬ此过程中ꎬ纺锤丝首先要结合到染

色体 上 的 纺 锤 丝 组 装 位 点 上 ( ｓｐｉｎｄｌｅ￣ａｓｓｅｍｂｌｙ
ｃｈｅｃｋｐｏｉｎｔꎬ ＳＡＣ)(Ｍｕｓａｃｃｈｉｏ ＆ Ｓａｌｍｏｎꎬ ２００７)ꎬ如
果细胞此时挟带了不正常的 ＳＡＣ 或者 ＳＡＣ 的靶标

后期促进复合物(ＡＰＣ / Ｃ－Ｃｄｃ２０)超表达ꎬ染色体

分离就会出现异常ꎬ进而产生非整倍性的细胞(配
子)ꎻ姐妹染色单体聚合蛋白( ｃｏｈｅｓｉｏｎ)的缺陷以

及分离酶的超活性也会造成染色体的异常分离从

而产生非整倍体细胞(Ｍｕｓａｃｃｈｉｏ ＆ Ｓａｌｍｏｎꎬ ２００７ꎻ
Ｇａｎｅｍ ｅｔ ａｌꎬ ２００９)ꎻ着丝粒微管的畸变也能导致
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非整体ꎬ而且是主要来源ꎻ染色体异常分离ꎬ多极

纺锤体等均能产生非整倍体细胞(配子) ( Ｓｉｅｇｅｌ ＆
Ａｍｏｎ ２０１２ꎻ Ｇａｎｅｍ ｅｔ ａｌꎬ ２００９)ꎮ 对于植物而言ꎬ
由于存在倍性的变异ꎬ不同倍性间杂交或回交可

产生大量的非整倍体个体ꎬ甚至是全套的单 /缺体

( Ｓｅａｒｓꎬ １９５４ꎻ Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌꎬ ２００７ꎻ Ｚｈｕ ｅｔ ａｌꎬ ２０１５)ꎮ
此外ꎬ植物进行远缘杂交的过程中由于存在外源

基因组的( ｇｅｎｏｍｉｃ ｓｈｏｃｋ)冲击效果ꎬ也能形成一

些非预期的非整倍体ꎬ这种现象在异源四倍体油

菜与近缘种的杂交中比较普遍(Ｈｕａ ＆ Ｌｉꎬ ２００６ꎻ
Ｔｕ ｅｔ ａｌꎬ ２０１０ꎻ Ｚｈｕ ｅｔ ａｌꎬ ２０１６ꎻ 朱斌等ꎬ２０１７)ꎮ

植物非整倍体在遗传、育种方面的应用往往

受限于其类型的鉴别ꎮ 基于个体染色体组的核型

分析是最为常见的鉴定方法ꎮ 通常来说某一物种

的染色体核型是稳定的ꎬ不同的染色体在长度、臂
比、异染色质区ꎬ以及随体有无方面存在差异ꎬ因
此根据这些特征可将染色体区别开来ꎬ进而确定

个体非整倍体类型(Ｙｏｕｎｇ ｅｔ ａｌꎬ ２０１２)ꎮ 在此基

础上已陆续发展出 Ｃ 带法、Ｇ 带法、基于染色体特

异探针的荧光原位杂交技术(ＦＩＳＨ)来进行个体核

型分析(Ｄｕａｎ ｅｔ ａｌꎬ ２０１５ꎻ Ｊｉａｎｇ ｅｔ ａｌꎬ ２０１６ꎻ Ｚｈａｎｇ
ｅｔ ａｌꎬ ２０１７)ꎮ 由于 ＦＩＳＨ 具有较强的可靠性和直

观性ꎬ可鉴别较小的染色体变异等优点ꎬ因而被广

泛应用到动植物的核型分析及植物非整倍体鉴别

中(Ｍｅｓｔｉｒｉ ｅｔ ａｌꎬ ２０１０ꎻ Ｘｉｏｎｇ ｅｔ ａｌꎬ ２０１１ꎻ Ｚｈａｎｇ ｅｔ
ａｌꎬ ２０１３ꎻ Ｚｈｕ ｅｔ ａｌꎬ ２０１６)ꎮ 流式细胞术也是近年

来常用的检测非整倍体类型的手段(Ｐａｖｌíｋｏｖá ｚ ｅｔ
ａｌꎬ ２０１７)ꎬ但往往对于基因组较大的物种有效ꎮ
此外ꎬ基于染色体序列开发的特异性分子标记由

于具有通量高、易操作等优点ꎬ也成为鉴定非整倍

体 的 有 效 手 段 ( Ｋａｎｇ ｅｔ ａｌꎬ ２０１４ꎻ Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌꎬ
２０１４ꎻ Ｚｈｕ ｅｔ ａｌꎬ ２０１６)ꎬ但这些标记往往都是显性

标记ꎬ不能有效鉴别出染色体的拷贝数ꎬ通常需要

辅助普通细胞学的手段( Ｚｈｕ ｅｔ ａｌꎬ ２０１６)ꎮ 随着

高通量技术的发展ꎬ基于信使 ＲＮＡ(ｍＲＮＡ)测序

技术日趋成熟ꎬ由于多数基因的表达与其拷贝数

存在线性关系ꎬ因此基于全基因组 ＲＮＡ 测序技术

可以准确确定某一个体的染色体组ꎬ因而该方法

被陆续应用到非整倍体个体的鉴定中(Ｌｅｔｏｕｒｎｅａｕ
ｅｔ ａｌꎬ ２０１４ꎻ Ｚｈｕ ｅｔ ａｌꎬ ２０１５ꎻ Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌꎬ ２０１７)ꎮ

２　 非整倍性对有机体的影响

基于二倍体生物的非整倍体个体研究表明ꎬ非
整倍体往往在早期发育过程就会死亡ꎬ即使存活下

来的个体通常也表现持续的发育缺陷ꎮ ２０ 世纪初ꎬ
Ｂｏｖｅｒｉ 在以两个海胆(Ｓｅａ ｕｒｃｈｉｎ)精细胞与一个卵

细胞受精发育的幼胚中观察到了这种致死或发育

缺陷现象(Ｚｈｕ ｅｔ ａｌꎬ ２０１５)ꎮ Ｔｏｒｒｅｓ ｅｔ ａｌ(２００７)对

包含一整套酿酒酵母(Ｓａｃｃｈａｒｏｍｙｃｅｓ ｃｅｒｅｖｉｓｉａｅ)基因

组的附加一条或一对及更多染色体的材料进行生

理生化、基因表达及蛋白水平的系统分析ꎬ结果证

实了这些非整倍体系存在细胞增殖缺陷ꎮ 对于玉

米(Ｚｅａ ｍａｙｓ)、水稻(Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ)、油菜(Ｂｒａｓｓｉｃａ
ｎａｐｕｓ)及拟南芥(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ)的非整倍体研

究也证实了植物非整倍体同样存在这种生长缺陷

(ＭｃＣｌｉｎｔｏｃｋꎬ １９２９ꎻ Ｓｉｎｇｈ ｅｔ ａｌꎬ １９９６ꎻ Ｈｅｎｒｙ ｅｔ ａｌꎬ
２０１０ꎻＣｈｅｎ ｅｔ ａｌꎬ ２００７)ꎮ 而相对于动物而言ꎬ植物

对于非整倍体的影响要有更好的适应性ꎬ这可能是

由于同源基因或部分同源基因的剂量补偿导致的

(Ｓｉｅｇｅｌ ＆ Ａｍｏｎꎬ ２０１２)ꎮ
非整倍体性不仅影响个体的基因表达ꎬ同样

造成了个体表观遗传的变化ꎬ且这种变化是持久

的、可遗传的(Ｌｅｔｏｕｒｎｅａｕ ｅｔ ａｌꎬ ２０１４ꎻ Ｈｅｎｒｙ ｅｔ ａｌꎬ
２０１０ꎻ Ｇａｏ ｅｔ ａｌꎬ ２０１６)ꎮ Ｈｅｎｒｙ ｅｔ ａｌ(２０１０)在拟南

芥非整倍体自交后代中检测到染色体组正常的个

体ꎬ其同样也表现非整倍体母本的一些性状ꎬ说明

这些持久的影响可能来自表观遗传的变化ꎬ随后

这一假说在小麦非整倍体涉及全基因组甲基化的

表观遗传研究中加以证实(Ｇａｏ ｅｔ ａｌꎬ ２０１６)ꎮ

３　 基于非整倍体的基因平衡假说

早在 ２０ 世纪 ３０ 年代ꎬ研究者就发现曼陀罗

(Ｄａｔｕｒａ ｓｔｒａｍｏｎｉｕｍ) 的三体植株显现比三倍体

( ｔｒｉｐｌｏｉｄ)植株更为严重的表型缺陷ꎬ随后对于玉

米的倍性变化及非整倍体个体材料的系统研究证

实了这一结果(Ｇｕｏ ｅｔ ａｌꎬ １９９６)ꎮ 基于这些结果ꎬ
Ｂｉｒｃｈｌｅｒ ｅｔ ａｌ(２００１)提出了基因组平衡假说( ｇｅｎｅ /
ｇｅｎｏｍｅ ｂａｌａｎｃｅ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ)ꎬ 他认为在非整倍体个
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图 １　 基因表达调控复合物化学计量平衡模型(Ｂｉｒｃｈｌｅｒ ｅｔ ａｌꎬ ２００７)
Ｆｉｇ. １　 Ｍｏｄｅｌ ｆｏｒ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｂａｌａｎｃｅ ｏｆ ｇｅｎｅ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｃｏｍｐｌｅｘｅｓ

体中ꎬ一套或部分染色体编码的对于剂量敏感的基

因产物ꎬ其严格的化学计量平衡被打破ꎬ从而导致

了严重的表型及基因表达变化(图 １ꎬ引自 Ｂｉｒｃｈｌｅｒ
ｅｔ ａｌꎬ ２００７)ꎮ 随后ꎬ基因平衡假说在拟南芥、玉米、
果蝇(Ｄｒｏｓｏｐｈｉｌａ ｍｅｌａｎｏｇａｓｔｅｒ)、甘蓝型油菜、以及普

通小麦(Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ)非整倍体个体涉及部分

或者全基因基因表达的相关研究中被逐渐证实

(Ｈｕｅｔｔｅｌ ｅｔ ａｌꎬ ２００８ꎻ Ｇｕｏ ｅｔ ａｌꎬ １９９６ꎻ Ｍａｌｏｎｅ ｅｔ ａｌꎬ
２０１２ꎻ Ｍａｋａｒｅｖｉｔｃｈ ＆ Ｈａｒｒｉｓꎬ ２０１０ꎻ Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌꎬ
２０１３ꎻ Ｚｈｕ ｅｔ ａｌꎬ ２０１５ꎻ Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌꎬ ２０１７)ꎮ

４　 植物非整倍体在遗传研究中的

作用

４.１ 利用植物非整倍体定位相关基因

在植物及低等动物中ꎬ非整倍体对发育的影

响相对较小ꎬ且植物存在基因表达的剂量补偿机

制ꎬ因此很多非整倍体类型得以存活下来ꎬ这为相

关植物的遗传分析及改良研究提供了难得的材

料ꎮ 植物非整倍体可以方便基因及分子标记的物

理定位ꎬ有利于目标基因的转移ꎬ确定连锁群与染

色体的对应关系等(轩淑欣等ꎬ２００２)ꎮ 小麦次级

代谢产物异羟肟酸能有效防御真菌病害的侵袭ꎬ
Ｎｉｅｍｅｙｅｒ ＆ Ｊｅｒｅｚ(１９９７)通过测定小麦的一系列单

体及代换系ꎬ将异羟肟酸合成基因定位到小麦 ４Ａ
和 ４Ｂ 染色体上ꎮ 兰登硬粒小麦( ｌａｎｇｄｏｎ ｄｕｒｕｍ)
携带有优异的抗叶锈病基因ꎬＨｕｓｓｅｉｎ ｅｔ ａｌ(２００５)
通过 对 四 倍 体 硬 粒 小 麦 ( Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ｔｕｒｇｉｄｕｍꎬ
ＡＡＢＢ)Ｄ 染色体组代换系抗叶锈病的研究ꎬ将硬

粒小麦抗叶锈病基因定位到了 ６Ｂ 和 ４Ａ 染色体

上ꎮ 对于拟南芥多个非整倍体个体的研究(Ｈｅｎｒｙ
ｅｔ ａｌꎬ ２０１０)证实不同染色体对于表型的相应贡
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献ꎬ而对甘蓝型油菜缺失一对 Ｃ２ 染色体的非整倍

体材料的基因表达分析ꎬ确定了 Ｃ２ 染色体携带有

控制开花的主效 ＱＴＬｓ(Ｚｈｕ ｅｔ ａｌꎬ ２０１５)ꎮ Ｇｅｌｅｔａ ｅｔ
ａｌ(２０１２)通过对全套的白菜－甘蓝单体附加系进

行 ＰＣＲ 扩增分析ꎬ将 ６４ 对特异 ＳＳＲ 引物锚定到不

同的 Ｃ 染色体上ꎬ这些特异引物极大的方便甘蓝

及甘蓝型油菜的遗传图谱构建ꎮ 需要指出的是ꎬ
在异源多倍体植物中ꎬ由于部分同源染色体的补

偿机制ꎬ一些不常见的单体 ( ｍｏｎｏｓｏｍｉｃｓ)、缺体

(ｄｉｓｏｍｉｃｓ)被完整的建立起来ꎬ例如在异源六倍体

小麦所发现的一整套单体及缺体( Ｓｅａｒｓꎬ １９５４)材
料ꎬ对于这些材料的遗传学研究使得我们更为清

楚地了解了小麦的基因组结构ꎬ部分同源染色体

的相互关系ꎮ 最近ꎬ基于一套小麦的单体材料ꎬ采
用 ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ－ｂａｓｅ 的测序方法成功组装了六倍

体小麦高达 １７ Ｇ 的基因组信息( ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ ｗｈｅａｔ
ｇｅｎｏｍｅ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ ｃｏｎｓｏｒｔｉｕｍꎬ ＩＷＧＳＣꎬ ２０１４)ꎮ
４.２ 植物非整倍体参与异源多倍体植物的进化史

多倍化(ｐｏｌｙｐｌｏｉｄｉｚａｔｉｏｎ)过程被认为是植物进

化历程中的一个主要驱动力ꎮ 据研究ꎬ约 ８０％的

开花植物经历过或正在经历至少一次的多倍化过

程(Ｖａｎ ｄｅ Ｐｅｅｒ ｅｔ ａｌꎬ ２００９)ꎮ 其中经不同物种杂

交及后续基因组加倍形成的异源多倍体拓宽了物

种间的遗传基础ꎬ创造了更为丰富的遗传多样性ꎬ
在生长势、产量、适应性等方面远远超过了二倍体

亲本(Ｃｈｅｎꎬ ２０１０)ꎮ 近几年ꎬ研究者多以人工合

成的或者自然界刚形成的异源多倍体植物模拟、
演化植物异源多倍体的进化历程ꎬ值得注意的是ꎬ
在人工合成或自然界刚形成的异源多倍体后代中

普遍存在非整倍体或隐形非整倍体个体(Ｍｅｓｔｉｒｉ ｅｔ
ａｌꎬ ２０１０ꎻ Ｘｉｏｎｇ ｅｔ ａｌꎬ ２０１１ꎻ Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌꎬ ２０１３ꎻ
Ｐａｖｌíｋｏｖá ｅｔ ａｌꎬ ２０１７)ꎬ而且在人工合成的异源四

倍体甘蓝型油菜(ＡＡＣＣ)ꎬ六倍体小麦(ＡＡＢＢＤＤ)
的高世代后代中非整倍体个体依然有较高的比例

(Ｍｅｓｔｉｒｉ ｅｔ ａｌꎬ ２０１０ꎻ Ｘｉｏｎｇ ｅｔ ａｌꎬ ２０１１ꎻ Ｚｈａｎｇ ｅｔ
ａｌꎬ ２０１３)ꎮ 其中ꎬ对来自 １６ 个系的１ ０００余株人

工合成的六倍体小麦核型的研究发现( Ｚｈａｎｇ ｅｔ
ａｌꎬ ２０１３)ꎬ非整倍体植株覆盖了每个株系 ２０％ ~
１００％的植株ꎬ同时还证实了 Ｂ 基因组染色体最容

易丢失或增加ꎬＡ 基因组染色体次之ꎬ而新加入的

Ｃ 基 因 组 染 色 体 最 为 稳 定ꎮ 婆 罗 门 参 属

Ｔｒａｇｏｐｏｇｏｎ ｍｉｓｃｅｌｌｕｓ 是自然界最近形成的一种异

源多倍体植物ꎬ起源于北美洲ꎬ由 ２０ 世纪早期从

欧洲 引 入 的 二 倍 体 植 物 Ｔｒａｇｏｐｏｇｏｎ ｄｕｂｉｕｓ 和

Ｔｒａｇｏｐｏｇｏｎ ｐｒａｔｅｎｓｉｓ (２ｎ ＝ １２)经自然杂交、染色体

组加倍形成ꎬ大约仅有 ８０ ａ 的进化历史 (约 ４０
代)ꎮ Ｃｈｅｓｔｅｒ ｅｔ ａｌ(２０１２)以基因组分析以及原位

杂交的技术手段对该物种的不同群体进行核型分

析ꎬ发现没有任何一个群体有固定的核型组成ꎬ
６９％的植株表现一条或者多条染色体的非整倍

性ꎬ其中高达 ８５％的植株是隐性非整倍体( ｈｉｄｄｅｎ
ａｎｅｕｐｌｏｉｄ)ꎬ即拥有整倍体个体的染色体数目ꎬ但
染色体组成往往存在易位、部分同源补偿等ꎮ 广

泛的部分同源补偿在人工合成的甘蓝型油菜、六
倍体小麦中也被证实ꎬ可能预示着基因剂量效应

是非整倍体选择性保留的主要约束机制(Ｘｉｏｎｇ ｅｔ
ａｌꎬ ２０１１ꎻ Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌꎬ ２０１３)ꎮ

这些结果无疑说明非整倍体过程在异源多倍

体起源、进化历程中是持久的、广泛的ꎮ 这一过程

对于异源多倍体的进化可能是必须的ꎬ这将有助

于新物种快速地产生大量的遗传变异ꎬ从而适应

环境ꎮ 部分同源染色体间的补偿机制也将有助于

异源多倍体快速进行二倍体化ꎮ 这种在新合成的

异源多倍体植物中广泛存在的非整倍体ꎬ目前尚

无系统的解释ꎬ猜测可能是由于亲本间遗传物质

的不平衡造成的ꎬ如着丝粒组蛋白间的差异等ꎮ
４.３ 植物非整倍体诱导染色体重组

变异和重组被认为是产生遗传多样性的两个

基本来源ꎬ而重组又是有性生殖个体产生遗传多

样性的主要机制ꎬ其频率远高于基因突变ꎮ 近些

年的研究发现ꎬ非整倍性可以大幅提高个体的重

组频率ꎮ Ｎｉｃｏｌａｓ ｅｔ ａｌ(２００９)发现甘蓝型油菜与白

菜杂交形成的倍半二倍体(ＡＡＣ)其同源重组的频

率要远高于四倍体甘蓝型油菜ꎬ证明额外的 Ｃ 基

因组会影响 Ａ 基因组的重组ꎬＳｕａｙ ｅｔ ａｌ(２０１４)以

倍半二倍体杂种与白菜再次杂交ꎬ获得一系列的

附加不同数目的 Ｃ 染色体非整倍体植株ꎬ对这些

非整倍体植株的遗传分析发现不同的 Ｃ 组染色体

及单拷贝染色体的数目对诱导同源重组的频率有

差异ꎮ 甘蓝型油菜与其近缘种的远缘杂交往往会

８０４１ 广　 西　 植　 物 ３８ 卷



形成仅包含甘蓝型油菜染色体组的非整倍体植

株ꎬＺｈａｎｇ ｅｔ ａｌ(２０１３)对甘蓝型油菜与诸葛菜、荠
菜杂交后ꎬ经多代回交得到的染色体数目为 ３８ 的

新分离甘蓝型油菜进行分子标记分析时发现ꎬ与
原始亲本相比分离得到的甘蓝型油菜在基因组、
表观水平有很大差异ꎮ 这些研究证实了非整倍性

个体可以诱导本身基因组产生高频率的重组ꎬ这
有利于产生遗传多样性ꎬ可为育种提供材料基础ꎬ
但这是否是非整倍体的共性特征ꎬ还需要在其他

的物种的非整倍体个体中加以验证ꎮ

５　 展望

随着高通量技术的发展ꎬ以基因组、转录组、
蛋白质组、Ｃｈｉｐ－ｓｅｑ 等组学的研究手段有望对植

物非整倍体个体进行系统的阐释ꎬ深入了解非整

倍体细胞及个体的成因ꎬ揭示其影响表型、基因表

达、表观遗传的机理ꎮ 近十年来ꎬ通过对非整倍体

全基因组基因表达研究证实非整倍体基因异常表

达不仅存在于缺失或增加的染色体上 (顺式作

用)ꎬ而且广泛分布于拷贝数未改变的染色体上

(反式作用)ꎬ这一现象被认为与非整倍体的表型

变化密切相关(Ｈｕｅｔｔｅｌ ｅｔ ａｌꎬ ２００８ꎻ Ｌｅｔｏｕｒｎｅａｕ ｅｔ
ａｌꎬ ２０１４ꎻ Ｚｈｕ ｅｔ ａｌꎬ ２０１５)ꎮ 此外ꎬ一些异源多倍

体的非整倍体大大降低了植物基因组的结构复杂

性ꎬ利用高通量技术ꎬ可以揭示一些复杂异源多倍

体的基因组信息以及基因互作模式 ( ＩＷＧＳＣꎬ
２０１４ꎻ Ｚｈｕ ｅｔ ａｌꎬ ２０１６)ꎮ 同时ꎬ对于非整倍体的深

入研究将有助于揭示基因间的互作关系ꎮ 此外ꎬ
人类的一些遗传疾病被证实与非整倍体相关(例

如唐氏综合症)ꎬ近些年的研究也证实大多数的癌

变细胞与非整倍体存在因果关系ꎬ对植物非整倍

体遗传机理的揭示有望为人类最终治愈非整倍体

疾病提供可行的思路ꎮ
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