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水稻减数分裂过程中染色体重组交换行为 
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摘要: 减数分裂在有性生物的生命周期中起着非常重要的作用, 其过程高度保守。减数分裂过程中, 染色体配 

对、联会和重组是遗传变异的源泉、有性生物进化的推动力, 也是减数分裂研究的热点之一。在植物减数分裂

研究中, 还不可能直接观察到染色体在减数分裂过程中的交换情况, 往往是通过交换后群体的遗传分析来推

测。文章通过图示基因型方法分析了来自花药培养的 32 个水稻双单倍体(DH)株系, 发现少数株系某些染色体

部分区段为杂合状态, 并利用 STS 分子标记对杂合状态的真实性进行了验证, 推测杂合区段的出现可能与染色

体的修复不完全或修复错误有关。研究结果为解释植物减数分裂的机理提供了直接证据。 
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Abstract: Meiosis is a highly conservative process, which plays important role in the life cycles of all sexually reproduc-
tive organisms, while the pairing, synapsis, and recombination are the key events in this process and have become the hot-
spots in meiosis studies. At present, we cannot observe the process of cross and recombination of chromosomes directly in 
plant meiosis, and generally conclude the process by analysis the genetic population. In the present study, we analyzed 32 
DH lines using graphical genotypes, and found 4 chromosomes out of 32 DH lines had regional heterozygosis, which was 
further confirmed using STS markers. We suggested that it may cause by repair incompletion or mis-repair of chromsome. 
These results provid some directly evidence for explaining the mechanism of plant meiosis. 
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有性生殖的生物, 雌雄配子结合前其染色体数
目必须减半, 以保证物种染色体数目的恒定, 这由
减数分裂过程来完成。减数分裂是有性生殖个体形

成生殖细胞过程中一种特殊的有丝分裂。在减数分

裂过程中 , 染色体复制一次 , 细胞连续分裂两次 , 
形成染色体数目减半的配子, 每个配子都含有一份

完整的基因拷贝[1]。 
减数分裂过程在有性生殖生物的生命周期中起

到非常重要的作用[2]。不仅保证染色体的稳定遗传, 
而且减数分裂过程中的同源染色体重组使配子的遗

传多样化, 增加了后代的适应性, 是生物体进化的
源泉, 同时, 也为生物的遗传变异提供了重要的物
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质基础[3]。 
重组是指减数分裂中同源染色体 DNA 发生交

换, 它与同源染色体的联会有着密切的联系。重组
过程的模式在酵母中研究的比较清楚。首先染色体

在细线期开始浓缩, 并通过识别同源序列搜索同源
染色体 [4], 由横向细丝蛋白组成的中央元件形成复
合体[5, 6], 减数分裂重组起始于同源染色体的双链断
裂(Double-strand break, DSB)[7], 形成稳定的 3′末端
尾巴攻击非断裂的同源双链 DNA[8], 并形成异源双
链的 D 环结构[9~11]。D 环可进一步被加工为交叉或
者非交叉。 

对植物减数分裂中同源染色体之间 DNA 交换
情况的了解, 目前还没有直接的观察方法, 通常通
过研究同源染色体交换后的群体来推测同源染色体

上遗传物质的交换情况。 
DH(Doubled haploid)群体即利用花药培养诱导

再生植株通过自发或人工加倍形成的加倍单倍体所

构成的群体[12]。DH为纯合基因型, 性状稳定, 遗传
干扰较少[13]。徐吉臣等[14]利用 160 个分子标记建立
的遗传连锁图对 52个水稻 DH株系进行了图示基因
型分析, 可直观每个 DH 株系减数分裂过程中染色
体的交换情况, 研究结果表明每个株系均为纯合重
组体。 

本研究利用 STS标记对水稻 32个 DH株系减数
分裂过程中染色体的交换情况进行了图示基因型分

析, 发现少数 DH 株系部分染色体出现了杂合区段, 
这与徐吉臣等[14]的研究结果不完全一致。这一现象

的发现和研究有助于我们进一步研究解植物减数分

裂过程中的一些交换规律, 揭示籼粳交花药培养后
代的遗传现象。 

1  材料和方法 

1.1  双单倍体(DH)群体的构建 

以 9311和日本晴为亲本, 对其杂交 F1代花药进

行离体培养, 诱导愈伤组织, 经过自然加倍, 获得 DH

植株。实验材料均由扬州大学水稻育种实验室提供。 

1.2  基因组 DNA提取 

采用 CTAB法提取水稻叶片基因组 DNA[15], 晾
干后溶于 100 µL TE缓冲液中, 保存于–20℃冰箱中
备用。 

1.3  分子标记 

根据籼稻 9311和粳稻日本晴已发布序列(http:// 
www.ncbi.nlm.nih.gov), 利用DNASTAR软件设计合
成 STS(Sequence-tagged site)分子标记共 308对(标记
均有记录可查)使之相对均匀的覆盖水稻的 12 条染
色体。表 1 为检测杂合染色体片段使用的 4 对分子
标记(分子标记均由 Invitrogen公司合成)。 

1.4  PCR扩增和目的片段的回收与连接 

PCR扩增体系为 20 μL, 包括: 10×PCR的缓冲
液 2.0 μL, 25 mmol/L MgCl2 2.0 μL, 200 μmol/L的
dNTP 0.4 μL, 4 pmol/L 的引物 1.5 μL, 模板 DNA 
2.0 μL, Taq酶 1 U, 加 ddH2O补足 20 μL。PCR扩增
条件为: 94℃预变性 5 min; 94℃变性 1 min; 50~60℃
复性 1 min, 温度因引物不同而异; 72℃延伸 1 min, 
25个循环; 最后 72℃延伸 10 min, 4℃保温。产物用
3%琼脂糖凝胶电泳法检测。 

为了确保回收率, 并且测序结果更准确, 目的
DNA 片段的回收采用 1%琼脂糖凝胶切胶回收, 按
照试剂盒说明书操作(OMEGA胶回收试剂盒)。连接
载体选用 TaKaRa公司的 pMD18-T Simple载体, 连
接反应在 16℃下进行 16 h。 

1.5  图示基因型分析 

将每一染色体上的遗传标记所表示的染色体片

段来源的数据用图表示出来。根据 STS标记在每条
染色体的物理位置, 用不同的颜色代表不同的 DNA
片段来源, 用 Illustrator软件在坐标上按照标记在染
色体上相应位置作出代表 DNA 各部分不同来源的
图示基因型。 

 

表 1  测序的 4 对引物 

引物编号 正向引物(5′→3′) 反向引物(5′→3′) 

S1 GATCTCGATTGACCAGTG TTCATTGACAGACCCATC 
S2 AAGTAAGCATATGCTCTCTC AGAAAGAGGGAGCATATGTT 
S3 CTAAGTACTCCCTCGTTCAC ATGTAGCCAATTAATACAGA 
S4 AGGTCTTCTGTCCAAGTTCA AACCATATAAACTCATCTGC 



 
650 HEREDITAS (Beijing)  2011 第 33卷 

  

 

图示基因型可直观表示染色体在减数分裂时交换和

重组的结果, 但其是按照两个邻近标记间可能发生
的最少交换次数来确定的[14], 由于标记数量的限制, 
实际发生的交换和重组可能超过统计结果。 

从图示基因型中我们可以直观地统计分析染色

的体的重组交换情况。分析减数分裂中染色体的平

均交换次数, 重组后端粒和着丝粒的偏好性等, 从
中分析得出减数分裂重组交换的规律。 

1.6  PCR产物的转化和检测 

将感受态细胞(DH5α)置于冰浴中融化。取 50 µL
感受态细胞于 1.5 mL 预冷的无菌离心管中, 加入
2~5 µL 连接产物, 轻轻旋转混匀, 冰上放置 30 min
后将离心管置室温(25℃)下 10 min 左右, 42℃水浴
1.5 min。迅速将离心管转冰上冷却 1~2 min。每管加
入 500~800 µL 的 LB 培养基, 置于 37℃摇床振摇
(137 r/min)培养 45 min。将适量体积菌液均匀涂布在
含氨苄青霉素 50~100 µg/mL的 LB琼脂培养基平板

上, 于 37℃培养 12~16 h。挑取单菌落, LB液体培养
基培养 2 h, 菌液直接 PCR检测, 根据 PCR结果, 将
目标菌液送诺赛公司测序。 

2  结果与分析 

2.1  不同株系的图示基因型 

利用 308对分子标记对来自 9311和日本晴杂交
F1代植株花药培养获得的 32个 DH系进行图示基因
型分析, 图 1列出具有代表性的 2个DH株系的图示
基因型, 红色区段显示的染色体来自 9311 基因组, 
蓝色区段来自日本晴基因组, 杂合重组区段用橙黄
色表示。与徐吉臣等[6]的研究结果相似, 大多数株系
的基因组中都有少数未见重组的染色体存在, 即完
全来自于单一亲本基因组(图 1, 表 2), 不同的是在
本研究中发现部分株系染色体的某些区段为杂合状

态(图 1, 表 3)。这可能和染色体交换后的修复不完
全或修复错误有关。 

 

 
 

图 1  部分株系的图示基因型 
A 和 B 分别代表两个 DH 株系。两种颜色的交接处就代表一次染色体在重组过程中发生了一次交换, 单一颜色代表没有发生交换, 圆圈代表
着丝粒区域, 从图中可以看出, 在染色体端部或者中部的任何区域都可能出现杂合体片段。其中, 红色: 代表染色体片段来源于 9311; 蓝色: 
代表染色体片段来源于日本晴; 橙色: 代表杂合片段; 横坐标为染色体编号, 纵坐标为染色体物理距离。 
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表 2  染色体交换次数分布 

发生交换的次数 0 1 2 3 4 5 6 

染色体数 99 168 81 27 6 1 2 

 
表 3  不同染色体发生交换的差异 
染色体编号 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12

交换次数 61 29 50 34 40 43 27 64 29 24 21 28
 

2.2  DH株系的染色体重组交换分析 

在 32 个 DH 株系中, 共 384 对染色体, 来源于
9311且没有发生交换的染色体数为 53对, 占总数的
13.8%; 来源于日本晴(Nipponbare)而且没有发生交
换的染色体数为 47对, 占总数的 12.2%。在 32个株
系中, 有 2 个株系的染色体全部发生交换, 其余株
系没有交换的染色体从 1对到 7对不等。由此可见由
32个 DH株系组成的花培后代群体未出现偏分离。 

在全部 384对染色体中, 最高交换发生频率为 6
次。其中发生 1 次交换的染色体最多, 为 168 对。
无交换的染色体为 99对, 发生 2次交换的染色体为
81对(表 2)。单株 12条染色体最低和最高交换频率
分别为 8次和 22次。由此可见, 不同的染色体交换
的频率上是有差异的。 

不同染色体发生交换的差异很明显, 其中发生最
少交换的是 11号染色体, 发生交换次数为 21次, 最多
是 8 号染色体, 发生了 64 次交换(表 3)。平均每条染
色体发生 0.6~2次交换, 无规律性, 交换随机发生。 

2.3  着丝粒和端粒的偏好性 

着丝粒是两个染色体臂间的一段高度重复的

DNA 序列, 在染色体上的位置较恒定[16]。很多生物

的着丝粒区域的界定十分困难, 高等生物的着丝粒
区域因为重复序列的重复次数及重复单元多而难以

界定[17]。因而, 着丝粒根据水稻每对染色体上对应
恒定的区域来进行统计。在全部染色体中, 着丝粒
来源于 9311基因组的有 173对, 来源于日本晴基因
组的有 202 对; 染色体对的着丝粒为杂合的有 9 对, 
即两条姐妹染色单体的着丝粒区段分别来源于 9311
和日本晴。着丝粒来源于 9311与来源于日本晴的比
值为 1:1(卡平方测定 P>0.05), 表明在减数分裂中, 
着丝粒的选择没有偏向性。 

端粒由一系列短的串联重复序列组成, 其长度在
各个物种之间差异很大, 重复单元从 100~ 1 000 bp不

等, 且不一定是连续的[18]。其偏好性的统计方法和

着丝粒类似, 其中两端都来源于 9311的为 89对, 两
端都来源于日本晴的为 87对, 两端分别来源于 9311
和日本晴的为 207 对, 占总数的 54%, 即在减数分
裂中, 端粒的交换也没有偏向性, 发生交换的机率
约为 50%。 

2.4  染色体杂合区段的进一步验证 

双单倍体植株染色体的每一个位点都被认为是

纯合的[19], 本研究通过基因型图示分析的 32 个 DH
株系中, 发现有 4 个株系带有杂合染色体区段(图 1, 
表 3)。为了进一步验证杂合的真实性, 我们使用 STS
标记(表 1)对 4 个带有杂合染色体区段的株系进行
PCR扩增和检测。扩增出的两条片段差异较小(相差
20 bp 左右, 使用 3%可以分辨为两条带), 两条带在
1%琼脂糖凝胶中不能完全分开 , 故一起切胶回收 , 
得到混合的 DNA片段与载体(pMD18-T simple, Ta-
KaRa)连接, 转化培养后进行菌液 PCR 检测, 分别
选出含单一目的 DNA片段的菌株进行测序。序列比
对 (http://blast.ncbi.nlm.nih.gov/Blast.cgi)结果表明 , 
两个染色体片段, 一个与 9311染色体对应位点序列
相同 , 一个与日本晴染色体的对应位点序列相同 , 
即两条姊妹染色单体为杂合体。结果表明, 在双单
倍体群体中, 可能会有不完全的纯合体株系。 
 
表 4  有杂合重组区段的染色体 

染色体编号 植株

编号 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12

1 △     

2 △ △ △ △  △ △ △ △ △

3 △ △ △ △ △ △ △ △ △ △

4 △ △  △  

注: △代表该染色体有杂合的染色体片段。 
 

3  讨 论 

花药培养是选取花粉发育到单核中期到单核晚

期 , 即单核靠边期的花药 , 放入诱导培养基 , 诱导
产生愈伤组织(约 3周), 愈伤组织转移到再生培养基
上产生再生植株[20]。一般认为, 由花粉愈伤组织再
生的二倍体及多倍体是来源于核内有丝分裂或营养

核与生殖核的核融合细胞[21]。薛建平等[22]对不同基

因型小麦花药培养过程中药壁变化的研究表明, 易
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诱导材料花药培养过程中, 药壁细胞发育充实, 活
力强, 降解衰退较难诱导材料有所延缓。暗示在花
药培养过程中, 药壁、药隔等组织可能会对花药培
养植株染色体加倍产生影响。 

从理论上讲, DH株系应为纯合体[19], 但在本研
究所分析的 32个 DH株系中, 发现了 4个带有杂合
染色体区段的株系, 根据目前的一些研究结果推测
可能有以下几方面的原因: 一是在花药培养染色体
自然加倍过程中, 发生细胞核融合畸变产生杂合体
片段; 另一种可能是在植株产生花粉之前第一次减
数分裂过程中单链入侵后的染色体修复过程错误或

者不完全。在这个过程中, 3′单链侵入到其同源染色
体并与之同源的染色体片段配对时, 利用 3′末端为
引物, 以与其配对的 DNA链为模板从 5′到 3′修补合
成 [23, 24], 如果这个修复过程出现错误或者修复不完
全, 其结果会使染色体 DNA 双链的一条链的碱基序
列发生改变, 从而在加倍后产生杂合的染色体片段; 
还有一种可能就是在减数分裂过程中 3′末端侵入后形
成 D环。一般认为在这个过程中, 3′末端单链只经历了
一个很短的延伸, 就从配对的 DNA链中甩了出来, 形
成非交叉产物[25~27], 结果会在染色体片段中保留一小
段异源的 DNA片段, 也会产生杂合的染色体片段。 

根据目前的研究, D 环结构在减数分裂过程中
可以被加工为交叉和非交叉的产物 [23, 25, 28], 推测产
生杂合双链的后两种分别是在这两个过程中发生

的。形成交叉的过程相对研究得较清楚, 其一是形
成交叉后修复出错; 另一种是形成非交叉产物产生
的 DNA链杂合现象。人们普遍认为是通过合成依赖
链退火形成的非交叉[25, 26], 但是从来没有分离到中
间产物, 从理论上来说, 非交换产物中的杂合片段
相对较小 [27], 但在实验中由于分子标记的局限性 , 
并没有发现较小的交换片段。在 DH 群体中发现杂
合体, 有可能对弄清减数分裂这两个过程中的某些
疑问会有所帮助。 
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“第十六次全国动物遗传育种学术讨论会暨纪念吴仲贤先生诞辰 
100 周年大会”在扬州召开  
 
 

2011 年 5 月 13~17 日, 由中国畜牧兽医学会动物遗传育种学分会主办, 扬州大学与中国农业科学院家禽研究所共
同承办的“第十六次全国动物遗传育种学术讨论会暨纪念吴仲贤先生诞辰 100周年大会”在扬州市会议中心隆重举行。
来自全国 30 余个省、市区 167 家高等农业院校科研院所和生产科研推广单位共 1300 余名专家学者、在校研究生和科
技推广人员参加了本次大会。 

今年 5 月适逢我国著名动物遗传学家、教育家、中国动物数量遗传学科奠基人、中国畜牧兽医学会动物遗传育种
学分会名誉理事长、中国农业大学教授吴仲贤先生诞辰 100周年, 组委会利用两个多小时隆重举行了纪念吴仲贤先生诞
辰 100 周年大会。吴仲贤先生 5 名学生或弟子（张沅、盛志廉、吴常信、张勤、李明定）分别从 5 个不同方面介绍了
吴仲贤先生辉煌成就和精神品质, 青年科技工作者心灵深受震撼。 

在大会报告环节, 国内外专家分别从细胞遗传学、表观遗传学、基因组学、发育生物学、系统生物学等方面介绍
了最新研究进展。 

在分组学术交流中, 143位代表们在畜禽基因组学和生物信息学、畜禽重要经济性状分子遗传基础、细胞工程与转
基因动物和数量遗传与动物育种四个分组中报告了动物遗传育种各个方面的最新研究进展。许多报告精彩、具有较高

学术水平, 引起了代表们的广泛兴趣和热烈讨论。此外, 更多青年科技人才的涌现使学术报告活动充满了活力。 
本次会议围绕“弘扬前辈精神, 理论联系实际, 创新求实发展”的主题, 大会共收到来自全国科研高校研究论文 597

篇, 会议期间安排了 3个特邀报告、15个大会报告、4个分会共 143个专题报告、4个专题研讨会、65篇论文墙报展览
以及新产品和新成果展示。此次盛会为全国动物遗传育种领域的专家学者和科研人员提供了广泛的内外交流平台, 必将
进一步推动我国动物遗传育种事业的发展；同时也是对广大立志从事动物遗传育种事业的青年科技工作者的一次学术

熏陶, 必将激励更多年轻学子继承前辈科研精神, 投身我国动物遗传育种事业。  
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