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综  述 

江苏省植物细胞遗传学研究回顾与展望 
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重点实验室，扬州 225009 
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摘要: 20 世纪初“遗传的染色体学说”的提出和证明标志着细胞遗传学交叉学科建立，伴随相关学科的发展，

20 世纪 60 年代末期细胞遗传学又与分子遗传学相结合，建立发展了分子细胞遗传学交叉学科。分子细胞遗传

学以 DNA 分子原位杂交技术为核心，不断拓展应用领域，为生命科学研究提供了直观、高效的技术手段。原

位杂交技术与基因组、细胞生物学等技术结合，被广泛应用于人类、动物、植物的起源、进化、驯化等基础研

究和远缘杂交、染色体工程等应用研究。通过形象地展示 DNA、RNA、蛋白质在细胞中的实际位置，揭示 DNA

序列之间的实际位置和顺序、亲缘物种间的进化关系和结构重排、基因组拼接序列的质量、转录水平 RNA 和

翻译水平蛋白质的位置和数量变化等。江苏省遗传学会会员单位南京农业大学、扬州大学、南京林业大学、江

苏师范大学、徐淮地区农科院等自 20 世纪中期开展细胞遗传学理论技术研究，伴随学科发展不断创新，建立

了较完善的分子细胞遗传技术体系，并成功应用于开展植物系统进化、远缘杂交、染色体工程、基因组学等研

究，取得了一批研究成果。本文将主要综述江苏省在该领域取得的重要进展，并展望未来发展方向。 

关键词: 江苏省遗传学会；分子细胞遗传学；DNA 分子原位杂交；染色体工程；基因组学 
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Research progress of plant cytogenetics in Jiangsu province 
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Abstract: Cytogenetics was established based on the “Chromosome theory of inheritance”, proposed by Boveri and 

Sutton and evidenced by Morgan’s lab in early stage of the 20th centrary. With rapid development of related research areas, 

especially molecular genetics, cytogenetics developed from traditional into a new era, molecular cytogenetics in late 1960s. 

Featured by an established technique named DNA in situ hybridization (ISH), molecular cytogenetics has been applied in 

various research areas. ISH provids vivid and straightforward figures showing the virtual presence of DNA, RNA or 

proteins. In combination with genomics and cell biology tools, ISH and derived techniques have been widely used in studies 

of the origin, evolution, domestication of human, animal and plant, as well as wide hybridization and chromosome 

engineering. The physical location and order of DNA sequences revealed by ISH enables the detection of chromosomal 

re-arrangments among related species and gaps of assembled genome sequences. In addition, ISH using RNA or protein 

probes can reveal the location and quantification of transcripted RNA or translated protein. Since the 1970s, scientists from 

universities or institutes belonging to the Jiangsu Society of Genetics have initiated cytogenetics researches using various 

plant species. In recent years, research platforms for molecular cytogenetics have also been well established in Nanjing 

Agricultural University, Yangzhou University, Nanjing Forestry University, Jiangsu Xuhuai Academy of Agricultural 

Sciences, and Jiangsu Normal University. The application of molecular cytogenetics in plant evolution, wide 

hybridization, chromosome engineering, chromosome biology, genomics has been successful. Significant progresses 

have been achieved, both in basic and applied researches. In this paper, we will review main research progresses of 

plant cytogenetics in Jiangsu province, and discuss the potential development of this research area. 

Keywords: Jiangsu Genetics Society; molecular and cytogenetics; DNA in situ hybridization; chromosome 

engineering; geneomics 

20 世纪初期，美国遗传学家 Sutton 和德国生物

学家 Boveri 提出“遗传的染色体学说”，该学说的

证明标志着细胞遗传学的诞生和成熟。以美国康奈

尔大学为核心的科学家利用玉米作为研究对象，阐

明了植物性状遗传变异的细胞学基础，建立和完善

了植物细胞遗传的理论和技术体系。日本的 Kihara
教授和美国的 Sears教授以异源六倍体小麦(Triticum 

aesticum L.)及其祖先种为研究对象，建立了麦类植

物细胞遗传学技术，并将其应用于异源多倍体小麦

的基因组分析、非整倍体创制和鉴定、小麦远缘杂

交等研究，阐明了小麦 3 个亚基因组的起源、麦类

植物不同亚基因组染色体间的部分同源关系。此后，

研究者们在很多植物物种中开展了细胞遗传研究，

建立了染色体核型分析、染色体构型分析和染色体 
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分带等经典细胞遗传学核心技术，为物种的起源、

系统分类、以及植物遗传改良等提供了基础的细胞

学信息。伴随遗传物质的发现、DNA 双螺旋结构解

析、探针标记技术和显微技术等不断取得突破，分

子遗传学理论和技术快速发展，并向细胞遗传学不

断渗透，20 世纪 60 年代末期美国耶鲁大学 Gall 等
科学家在动物中建立的 DNA 分子原位杂交(in situ 
hybridization, ISH)技术，成为分子细胞遗传学这一

分支学科建立的里程碑。该技术很快被用于植物细

胞遗传学研究，并得到快速发展和广泛应用，为植

物遗传育种、基因组学和分子生物学研究提供了直

观有效的研究手段。ISH 伴随相关学科的发展不断

发展，杂交利用的探针分子可以是 DNA、RNA 和蛋

白抗体；DNA 探针包括基因组 DNA、重复序列 DNA、

BAC 等人工染色体克隆、单拷贝基因 DNA、寡核苷

酸探针库等；探针标记物包括放射性分子、半抗原、

荧光素等；杂交的对象包括有丝分裂中期染色体、

减数分裂粗线期或中期 I 染色体、间期核 DNA 纤维。

由此建立了 genomic in situ hybridization (GISH)、
multi-color fluorescence in situ hybridization (FISH)、
BAC-FISH、fibre-FISH、oligo-FISH、oligo-painting、
immuno-staining、seqFISH、rmFISH 等新技术，通

过形象地展示 DNA、RNA、蛋白质在细胞中的实际

位置，揭示 DNA 序列之间的实际位置和顺序、亲缘

物种间的进化关系和结构重排、基因组拼接序列的

质量、转录水平 RNA 和翻译水平蛋白质的位置和数

量变化等。 
江苏省植物细胞遗传学研究起步较早，覆盖面

广，应用成效显著。围绕水稻(Oryza sativa)、小麦

(Triticum aestivum)、棉花(Gossypzum hirsutum)等主

要作物以及瓜属(Cucumis)、甘薯(Ipomoea batatas)、
菊属(Chrysanthemum)、杨属(Populus)园艺和林木植

物，建立了完善的细胞学和分子细胞遗传学研究体

系，成功应用于遗传改良、基因组解析和比较基因

组、物种起源进化、染色体生物学等研究领域，取

得了多项基础和应用研究成果。在江苏遗传 40 周年

之际，本文将回顾江苏省遗传学会会员单位围绕

主要粮食作物、园艺作物、林木等物种，在植物细

胞遗传学领域的重要研究进展，并展望未来的发展

方向。 

1  小麦分子细胞遗传学及其应用 

普通小麦(2n=6x=42，基因组 AABBDD)是异源

六倍体。小麦及其近缘物种染色体大，容易观察其

形态结构，因此成为早期植物细胞遗传学研究的优

良材料。Kihara 教授建立基于远缘杂交和细胞遗传

学技术的染色体组分析理论，阐明了栽培小麦 A、B
和 D 三个亚基因组以及其他小麦族物种的二倍体、

四倍体祖先供体。Sears 教授是小麦细胞遗传学和染

色体工程的先驱，20 世纪 30 年代开始历时 40 余年，

先后培育出小麦单体、三体和缺体–四体及端体等非

整倍体系列，将小麦 3 个染色体组的染色体根据其

补偿关系划归到 7 个部分同源群。Gill 教授实验室

建立了可识别全部 21 对小麦染色体的分带技术 
(1991)[1]；Rayburn 和 Gill[2~4]最早利用生物素标记的

重复序列探针进行 ISH，识别小麦染色体；Mukai
等[5]建立基于重复序列的双色 ISH 技术，可识别 17
对小麦染色体；Zhang 等[6]建立以乌拉尔图小麦 A
组和粗山羊草 D 组为探针、拟斯卑尔脱山羊草 S 组

为封阻的 GISH 技术，可以区分普通小麦 A、B、D3
个亚基因组。近年来，基因组测序技术的快速发展

不仅为分子生物学研究提供了丰富的信息，同时也

加快了植物分子细胞遗传学的研究，尤其是用于小

麦 FISH 的探针不断发展，出现了寡核苷酸 FISH、

单拷贝基因 FISH 和基于单拷贝基因的寡核苷酸探

针库。此外，在小麦中还建立了基于流式细胞仪的

染色体分拣、基于显微切割的特定染色体区段切割

分离等分子细胞遗传学技术，用于结构和功能基因

组研究[7~10]。建立的黑麦、大麦等的分子细胞遗传

学技术体系，为小麦与近缘物种的远缘杂交、染色

体工程和比较基因组研究提供了有效的技术手段。

下面简要介绍南京农业大学在小麦细胞遗传学领域

的研究进展。 

1.1  小麦及近缘物种染色体鉴定技术 

染色体身份和染色体结构的准确快速鉴定是开

展染色体工程、基因组分析等研究的重要基础。早

在 20 世纪 80 年代初期，江苏省遗传学会学会前理

事长、南京农业大学细胞遗传研究所刘大钧院士带

领团队，与 Gill 教授合作，开展小麦及其近缘物种 
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染色体鉴定技术研究。先后在六倍体普通小麦、四

倍体硬粒小麦、簇毛麦、大赖草、鹅观草属等物种

中建立了染色体分带技术[11~17]；染色体分带与染色

体配对的构型分析结合，纠正了小麦 4A 和 4B 的身

份[11]，初步分析我国特有半野生小麦的染色体组成，

用于鉴定创制的硬粒小麦–簇毛麦双二倍体等远缘

种质[18,19]。20 世纪 90 年代开始分子遗传学研究。建

立了以生物素标记基因组 DNA 为探针的体细胞和

花粉母细胞染色体 GISH 技术，明确了小麦–簇毛麦

易位系中小麦和外源染色体的组成[20]；从外源物种

中克隆基因组特异重复序列，利用在簇毛麦中克隆

的特异重复序列进行 ISH，特异识别小麦背景中的

簇毛麦染色体 [21]；建立了基于荧光素标记探针的

GISH 技术，用于鉴定导入小麦背景中的鹅观草属、

赖草属、黑麦、偃麦草等物种的染色体或染色体区

段[22~29]，实验室研究全面进入分子细胞遗传学阶段。 
重复序列探针的开发和荧光素标记技术的发展，

为基于重复序列和双色/多色 FISH 的核型分析提供

了更快速精确的技术手段。Zhang 等[6]利用 pSc119.2
等 4 个质粒探针构建了簇毛麦品系 91C43 的 FISH
核型，并用于鉴定小麦–簇毛麦异附加系、代换系和

易位系中外源染色体的具体身份；为提高 FISH 效率，

Du 等[30]开发了基于重复序列的寡核苷酸探针库，并

用于鉴定小麦品种、黑麦、偃麦草等染色体结构变

异；王艳芝[31]开发了一批寡核苷酸探针用于替代原

先的质粒探针，通过 ND-FISH 或 FISH 鉴定小麦染

色体组成；进一步优化小麦、百萨偃麦草、黑麦等

寡核苷酸探针套，建立栽培一粒小麦、硬粒小麦、

荆州黑麦、长穗偃麦草等物种的标准核型，可快速

鉴定小麦背景中的外源染色体，并构建建国以来我

国 373 个大面积栽培品种及骨干亲本高清核型，揭

示其中存在的自发结构变异[30,32~34]。Guo 等[35]利用

寡核苷酸探针 FISH 分析了异花授粉黑麦品种染色

体演化特征，并细胞学定位荆州黑麦毛颈基因区段。

Sun 等[36]利用基于簇毛麦基因组序列新开发的寡核

苷酸探针，结合利用 4 个已报道寡核苷酸探针，构

建了簇毛麦不同品系的 FISH 核型，揭示了不同品系

间的核型多态性。为解析外源染色体基因组序列，

开发更多近缘物种特异重复序列探针和特异分子标

记，克隆外源优异基因，与捷克 Dolezel 教授实验室

合作，利用流式细胞仪分拣了簇毛麦 6VS 和 4VS 染

色体，Xiao 等[37]在解析 4VS 序列基础上，通过生物

信息学鉴定出两条反转录转座子重复序列，经 FISH
分析发现均特异弥散分布于簇毛麦所有染色体上，

杂交信号与 GISH 信号相似；Lei 等[38]利用 6VS 染

色体分拣测序获得的基因组序列信息，开发了基于

重复序列的 7 个寡聚核苷酸探针，将其中两个探针

相结合，进一步丰富了簇毛麦的 FISH 核型。 
近年来，基因组序列的发布和生物信息分析技

术的发展，基于单拷贝序列的染色体或染色体区段

特异探针库开发技术得到快速发展，Song 等[39]首次

报道了小麦 4D 染色体特异的寡核苷酸探针库，并实

现在小麦或染色体工程材料中小麦染色体身份的快

速鉴定(图 1)。分子细胞遗传技术在外源基因克隆中

也发挥了重要作用。Chen 等[40]、Yang 等[41]，Cao
等 [42]和 Xing 等 [43]利用小片段易位系创制、TAC- 
FISH 等分子细胞遗传学手段，结合染色体分拣、基

因芯片、MutRenSeq 和 NLR 富集等技术，将簇毛麦

6VS 上抗小麦白粉病基因 Pm21 定位于 6VS FL0.45- 
0.58 区段，利用 TAC-FISH 将 STPK-V 定位于特定

6VS 物理区段，克隆了抗白粉病基因 STPK-V 和

NLR1-V 并验证其功能。 

1.2  小麦–远缘新种质创制与利用 

小麦族(Triticeae)有 300 多个物种，小麦近缘植

物中含有丰富的抗病、抗逆和抗虫等基因，通过远

缘杂交将近缘物种中的优良基因导入普通小麦，是

拓宽小麦遗传基础、推进小麦育种取得突破的有效

途径。早在 1937 年，Sears 利用远缘杂交把小伞山

羊草的抗病基因导入小麦。我国是较早开展远缘杂

交的国家之一，且成效显著。早在 20 世纪中期，鲍

文奎先生开展八倍体小黑麦研究，育成了多个小黑

麦品种[44]；李振声先生在西北植物所和中国科学院

遗传与发育生物学研究所期间，带领团队开展小麦–
偃麦草远缘杂交研究，育成小偃系列品种大面积推

广，获得国家最高科学奖[45]；东北师范大学郝水先

生、哈尔滨师范大学李集临先生、山西农业大学孙

善澄先生等先后开展小麦与冰草、黑麦等物种的远

缘杂交研究[46~48]。 
自 20 世纪 70 年代起，南京农业大学细胞遗传

研究所在刘大钧院士的带领下，开始从小麦近缘植

物中筛选、发掘可用于小麦抗病育种的基因资源。 
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图 1  利用染色体涂染技术鉴定小麦–簇毛麦易位系 
Fig. 1  Characterization wheat-Haynaldia villosa translocation lines by oligo-painting 
A1, B1：利用 4D 染色体特异寡核苷酸探针库 FISH 鉴定 T4VS-4DS·4DL(A1)和 T4DS-4VS·4DL(B1)。蓝色：DAPI 套染；红色：TAMRA
修饰的 4D 染色体特异探针库。放大图像：4D 探针库涂染的易位染色体。A2, B2：利用 GISH 鉴定 T4VS-4DS·4DL(A2)和
T4DS-4VS·4DL(B2)。蓝色：DAPI 套染；绿色：Fluorescein-12-UTP 标记的簇毛麦全基因组探针。放大图像显示簇毛麦全基因组探针

在易位染色体上的杂交信号。A3：A1 和 A2 合成图；B3：B1 和 B2 合成图。标尺=2 μm。 

 
先后开展小麦与大麦、黑麦草、簇毛麦、大赖草、

鹅观草、纤毛鹅观草等物种的远缘杂交研究，构建

和完善小麦–远缘种质创制、鉴定、利用的理论和技

术体系，并创制了涉及 10 个外源物种的小麦远缘新

种质。 
最早发现原产于地中海地区的二倍体物种簇

毛麦高抗小麦白粉病，获得普通小麦、硬粒小麦与

簇毛麦远缘杂种、硬簇麦双二倍体[49]；建立染色体

分带[12]、ISH[50]、分子标记等簇毛麦染色体鉴定技

术[51~57]，在培育出双二倍体、异附加系、异代换系

和整臂易位系等远缘种质基础上，将抗白粉病位点

定位于 6VS 染色体[58]。以上研究分别于 1982 年、

1986 年和 1996 年获农业部科技进步三等奖、三等

奖、二等奖，1997 年获国家技术发明三等奖。20 世

纪 80 年代中期，又发现鹅观草、纤毛鹅观草和大赖

草高抗小麦赤霉病，并通过远缘杂交创制出一批有

价值的新种质，为小麦抗赤霉病育种提供了新抗源。

“抗小麦赤霉病新种质的搜集、鉴定、转移和利用”

曾经获得麦氏基金作物合作研究项目连续三期

(1995~2004 年)资助。20 世纪 90 年代初，在已经建

立的传统细胞遗传学技术基础上，进一步完善了外

源染色体精确鉴定的分子细胞遗传学新体系，成果

获 1998 年教育部(基础类)科技进步一等奖。除对簇

毛麦、大赖草、鹅观草和纤毛鹅观草进行研究外，

还对小麦的其他近缘属约 20 多个物种进行过研究：

如大麦属 (Hordeum)、黑麦属 (Secale)、山羊草属

(Aegilops)、偃麦草属(Elytrigia)、披碱草属(Elymus)
和旱麦草属(Eremopyrum)等。 

自 20 世纪中期，创建小麦–近缘物种易位系高

效创制和鉴定技术体系，先后利用辐射、杀配子染

色 体 诱 导 染 色 体 结 构 变 异 ， 结 合 利 用 中 国 春

ph1b/PhI 诱导部分同源染色体配对，创制了涉及簇

毛麦、大赖草、黑麦、偃麦草、鹅观草、野大麦等

物种的异易位系，建立的双二倍体的花粉辐射创制

易位系库和整臂易位系成熟雌配子辐射技术体系，

提高了诱导频率[59,60]，结合高效分子细胞遗传学鉴 
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定技术，创制了涉及簇毛麦、纤毛鹅观草、大赖草、

黑麦和百萨偃麦草不同染色体的结构变异体库，为

小麦育种提供了抗病、优质、抗逆等新资源。先后

选育出携带抗秆锈病小种 Ug99 基因 Sr52 的 T6AS/ 
6VL 易位系[61]；携带抗菲利普孢囊线虫病基因 CreV
的 6V 异附加系和小麦–簇毛麦易位系和缺失系[62]；

携带具有生育期和组织特异性的抗白粉病基因

Pm55 的 5V 染色体易位系[63]；创制涉及簇毛麦 4VS
染色体的整臂易位系和易位系库，将 4VS 上抗黄花

叶病基因 Wss1 定位于 781 kb 的物理区间[64,65]。小

麦–簇毛麦 T6VS/6AL 易位系携 Pm21 基因，对所有

白粉菌生理小种免疫，且 1B 染色体上携带高抗条锈

病基因 Yr26，易位染色体对主要农艺性状和品质性

状无不利影响，对每穗粒数和千粒重还有正向效应。

以 T6VS/6AL 易位系为亲本，国内育种单位已育成

了约 40 个小麦新品种，在黄淮、西南、西北和长江

中下游麦区大面积推广，在小麦白粉病抗源更替中

发挥了重要作用。“小麦–簇毛麦远缘新种质创制及

应用”先后获得 2011 年教育部技术发明奖一等奖和

2012 年国家技术发明奖二等奖。 

2  水稻分子细胞遗传学及其应用 

水稻(2n=2x=24)是重要的粮食作物，基因组大

小 389 Mb[66]，是禾本科作物中基因组最小的作物。

水稻是最早完成基因组测序的作物，因此也成为作

物学研究的模式物种。基因组大小与细胞核内的染

色体大小一般呈正相关的关系，水稻染色体在禾本

科作物中也属于最小的类型之一，因此水稻细胞遗

传学相较于玉米、小麦起步较晚。 

2.1  水稻染色体鉴定技术 

由于水稻有丝分裂前中期染色体很小，不同染

色体的大小十分接近，因此仅仅依靠形态特征很难

完全准确辨别出水稻体细胞中的所有染色体。因此，

在 20 世纪 90 年代以前，有关水稻核型中的染色体

相对长度、臂比、核仁染色体等数据，不同研究者

的结果不尽相同。后来研究者建立了基于减数分裂

粗线期染色体的细胞学分析技术[67]，解决了体细胞

染色体过短的问题。但传统的粗线期染色体制片技

术难度较大，需要发展更简单有效的方法准确识别

不同染色体，推进水稻的细胞遗传学研究。 
FISH 技术为准确识别水稻不同染色体提供了

新途径。Cheng 等[68]利用不同染色体臂上的单拷贝

RFLP 标记序列筛选 BAC 文库，以筛选获得的阳性

BAC 克隆为探针进行 BAC-FISH，发展出了全套 24
个水稻染色体臂特异的分子细胞学标记，可以识别

和鉴别特定染色体。但这套探针在野生稻其他染色

体组中很难显示出较强的杂交信号，限制了其使用

范围。Tang 等[69]根据水稻全基因组序列上基因分布

的不均匀性，重新发展了一套 24 个富含基因序列的

染色体臂特异 BAC 克隆，在水稻 AA、BB、CC 组

染色体上都会显现明显的杂交信号，具有更高的应

用价值。 
全套染色体臂特异分子细胞学标记无法一次性

在同一个细胞中识别所有不同染色体，FISH 技术影

响 BAC 信号的强弱，不同实验室的杂交信号可能强

弱不一。近年来发展的 oligo-FISH 能够更好的保证

探针的特异性与重复性。Liu 等[70]根据水稻的参考

基因组序列，利用生物信息学技术，开发了可以标

记成 2 种颜色的两套寡核苷酸探针，利用这双色寡

核苷酸探针，可以在水稻的 12 对染色体上产生 26
个不同的信号，这些信号可以作为“条形码”来唯

一标记水稻的 12 对染色体，可以在同一个细胞中把

不同 12 对染色体全部都识别出来。该套探针可以在

野生稻 AA、BB 或 CC 组的染色体产生与栽培稻相

似的特异性强信号；在 EE 组野生稻的染色体上产生

的特异性信号较弱，而 FF 组没有产生信号。该套双

色寡核苷酸探针在研究稻属染色体变异和进化中有

重要应用价值(图 2A)。 

2.2  水稻染色体生物学 

染色体鉴定技术和水稻基因组学的发展推进了

水稻染色体结构元件的研究进展。端粒是染色体结

构的基本元件之一，保护在复制过程中染色体末端

的完整性，染色体末端还有一类特殊的亚端粒 DNA
序列。Os48 和 TrsA 是水稻中的两种亚端粒 DNA 类

型，其中 Os48 是栽培稻中第一个被分离出来的串联

重复序列，每个重复单元长度为 355 bp，其在同一

物种的不同染色体上分布不同，在籼稻与粳稻染色 
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图 2  水稻和黄瓜粗线期染色体双色 oligo-FISH 
Fig. 2  Dual color oligo-FISH of rice pachytene chromosomes and cucumber pachytene chromosome C4 
A：水稻粗线期染色体双色 oligo-FISH。红色：Digoxin 标记的 oligos 探针信号；绿色：FAM 标记的 oligos 探针信号。染色体由 DAPI
复染；B：黄瓜粗线期 4 号染色体 8 个连续区段的 oligo-FISH。红色：地高辛标记的分别为来源于物理位置 0~3 Mb、6~9 Mb、10.5~13.5 Mb
和 16.5~19.5 Mb 区域的 oligo 探针；绿色：生物素标记的分别为来源于物理位置 3~6 Mb、9~10.5 Mb、13.5~16.5 Mb 和 19.5~23.3 Mb
区域的 oligo 探针。 

 
体中的分布存在显著差异，籼稻拥有更多的拷贝数

和位点数[71,72]；TrsA 是 AA 基因组水稻所特有的，

重复单元同样为 355 bp 的串联重复序列[73]，TrsA 在

不同水稻品种间的染色体上分布位置和数目有较大

差别。Os48 和 TrsA 分布特征表明，亚端粒区域在

稻属进化上具有高度活跃的特点。Fan 等[74]发现水

稻亚端粒区存在高频率基因重组和转座子插入事件，

认为其可能是新基因形成的“温床”。因此从某种意

义上来说，在保证物种核心基因组稳定的前提下，

亚端粒序列的变化可能会促进物种的快速进化。 
着丝粒是保证染色体正常运动的重要组件，不

同物种着丝粒 DNA 序列在长短和序列组成上存在

很大差别[75]。亚洲栽培稻最主要的功能着丝粒由串

联重复序列组成，重复单元为 155 bp 的 CentO[76]，

CentO 在 12 条非同源染色体上的拷贝数上有很大差

别，从 65 kb 到 2 Mb 不等[77]。稻属其他物种 AA、

BB 和 EE 染色体组均拥有相似的串联重复序列

CentO，但重复单元在不同染色体组之间可能会有一

些序列的变化。而 CC 和 FF 染色体组有其特有的着

丝粒特异串联重复序列，但 GG 染色体组并不含有

着丝粒串联重复序列[78]。 
CRR 是插入到 CentO 串联重复序列中或者分布

其两侧的着丝粒特异逆转座序列，其在着丝粒区域

高度富集，并且与 CentO 相间存在。在非同源染色

体上 CRR 的分布也不相同，个别染色体上 CRR 主

要分布在 CentO 的两侧，而且两侧数量差异较大[77]。

除 FF 染色体组外，稻属不同染色体组之间均存在同

源性较高的 CRR。FF 染色体组含有其特异的与 CRR
同源性很低的 Fretro3 逆转座子[79]。缺乏着丝粒特

异串联重复序列的 GG 染色体组，着丝粒序列主要

由 gypsy 型逆转座子组成，与玉米着丝粒特异逆转

座序列 CRM 同源性很高[78]。 
与不同物种中着丝粒 DNA 的快速进化相反，着

丝粒区域另外一个重要组成成份着丝粒特异蛋白

CENH3 在真核生物中相对保守。在水稻双着丝粒染

色体中，只有一个着丝粒有 CENH3 的荧光信号，而

失活的着丝粒则没有 CENH3 荧光信号 [80]。Gong
等[81]报道了一例在水稻 8 号染色体着丝粒 DNA 序

列部分缺失的变异，这种缺失导致 CENH3 结合区域

减少，从而导致着丝粒功能不稳定，说明着丝粒的

稳定性与 CENH3 结合范围相关。另外，含有 CENH3
核小体的总量与基因组大小有必然联系[82]，但是着

丝粒大小却与染色体长度无关[81]。所以在稻属不同

亚种间，CENH3 结合总量因基因组的大小不同存在

亚种间差异，但是在同一亚种内不同染色体上的着

丝粒区域，CENH3 的结合区域是基本相同且不变的，
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与染色体长度没有相关性。 
着丝粒功能行使是一个与着丝粒的特殊序列而

又不完全决定于该特殊序列的表观遗传调控过程。

DNA 甲基化是表观遗传调控的重要方式之一。对水

稻着丝粒区域 DNA 的 5-甲基胞嘧啶(5-methylcy-
tosine, 5mC)甲基化水平检测发现，部分染色体着丝

粒 CENH3 结合区要比其侧翼 H3 区域 DNA 甲基化

水平更高，表明水稻中的着丝粒普遍存在着 DNA 甲

基化现象[83]。组蛋白修饰是着丝粒表观调控另一种

方式。通用 DNA 芯片分析技术对水稻着丝粒组蛋白

修饰研究发现，4、5、7 和 8 号染色体着丝粒核心

区域 CENH3 呈不连续分布，与 H3 相间排列。对四

种活性组蛋白修饰 H3K4me2、H3K4me3、H3K36me3
和 H3K4K9ac 进行 ChIP 分析，发现 H3 结合区域内

有转录活性的 DNA 序列均存在这四种组蛋白修饰，

而相应的 CENH3 结合域内没有[84]。暗示通过这些

活性组蛋白修饰形成一个标识，防止 CENH3 定位在

H3 结合区域内，来维持活性着丝粒的功能。 

2.3  稻属远缘新种质创制 

野生稻的不同染色体组中带有许多栽培稻所不

具备的优良基因，如对褐飞虱等病虫的抗性基因，

把这些基因导入到栽培稻中，实现稻属不同染色体

组间的基因转移，对水稻育种有重要意义 [85,86]。

Huang 等[87]利用这一技术路线，从药用野生稻染色

体附加系的后代中，选育出了抗褐飞虱的栽培稻新

品系，实现了外源抗虫基因从野生稻向栽培水稻的

转移和利用。颜辉煌等[88]将栽培稻与带有褐飞虱抗

性基因的 CC 组紧穗野生稻杂交与回交，获得了带

有部分 C 组染色体片段的导入系，为抗虫基因的种

间转移和利用提供了新材料。 

3  甜瓜属分子细胞遗传学及其应用 

甜瓜属是葫芦科重要的属，包含 52 个物种，其

中包括两个重要的经济作物，即从大约 100 亿年以

前的一个相同祖先分化而来的黄瓜(Cucumis sativus 
L., 2n = 14, 367 Mb)和甜瓜(C. melo L., 2n = 24, 
450 Mb)[89]。甜瓜属物种染色体相对较小，细胞遗传

研究起步较晚。甜瓜属包括许多重要的野生种，具

有栽培黄瓜和甜瓜所需的多种优良性状，开展细胞 

遗传研究，阐明物种间的进化关系，对于挖掘和利

用野生种的优良性状基因，推进甜瓜属作物品种改

良具有重要意义。 

3.1  甜瓜属染色体鉴定技术 

甜瓜属中黄瓜细胞遗传学研究相对较多。黄瓜

中期染色体较小，传统细胞学技术难以准确描述和

识别黄瓜染色体，染色体分带技术在黄瓜染色体鉴

定中起到了不可替代的作用，其中以 C 带在黄瓜中

应用最为广泛。Chen 等[90]利用改良的染色体制片技

术和 C 带技术建立了黄瓜的有丝分裂中期染色体核

型，但黄瓜中期染色体较短，C 带分辨率不高，难

以准确识别黄瓜每条染色体。钱春桃等[91]采用放线

菌酮预处理活体种子根改进制片技术，获得了清晰

的黄瓜前中期染色体 C 带带型。 
FISH 技术的应用推进了甜瓜属细胞遗传学发

展。Zhang 等 [92]利用五种甜瓜属物种自身基因组

DNA 为探针在各自中期染色体上进行 GISH，揭示

重复序列 DNA 的分布模式；利用其他物种基因组

DNA 为探针对栽培黄瓜和酸黄瓜进行 GISH，发现

栽培黄瓜和酸黄瓜具有很高的同源性。Wang 等[93]

利用酸黄瓜基因组 DNA 和 12 条染色体上特异的

Fosmid 克隆为探针进行双色 FISH，可识别出酸黄瓜

的每一条染色体。Chen 等[94]利用 FISH 对研究甜瓜

属物种 18S-5.8S-26S rRNA 编码基因的染色体定位，

发现黄瓜具有 4 对的 rDNA 基因座，定位于 1、2、4
和 7 号染色体；甜瓜和酸黄瓜上分别检测到 2 对和

3 对 rDNA 基因座。Zhang 等[95]利用 FISH 研究了 20
份黄瓜栽培种和野生种的 45S 和 5S rDNA 的组成，

发现不同材料 45S rDNA 位点的数量从一个到五个

不等，且大部分位于染色体末端，除了 C. sp、C. spp
和 C. heptadactylus 具有两对 5S rDNA 位点外，其他

材料中只检测到一对 5S rDNA 位点。 
Lou 等[96]首次在甜瓜属物种中开发应用单拷贝

基因染色体涂染技术，利用特异性的单拷贝探针成

功构建了黄瓜核型。Li 等[97]利用 rDNA 和来自黄瓜

的 14 个单拷贝基因为探针在甜瓜属物种 C. anguria
上进行 FISH，可以分辨出 C. anguria 的每一条染色

体。Bi 等[98]基于合成寡核苷酸文库的多重聚合酶链

式反应开发了一种灵活的染色体涂染技术，通过巧

妙的接头设计，可从一个寡核苷酸文库中获得多种
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不同探针，用于染色体涂染。 Zhao 等 [99] 基于

oligo-FISH 实现了黄瓜全部染色体快速涂染和染色

体追踪；设计并合成了黄瓜 5 和 7 号染色体的 oligo
探针库，可鉴别跨物种间部分同源染色体、追踪种

间杂交和异源多倍体化后减数分裂单个染色体配对

行为(图 2B)。 

3.2  甜瓜属物种起源与进化 

甜瓜属野生资源丰富，包含约 52 种野生物种，

阐明其起源及进化关系对于野生物种优异基因发掘

和利用具有重要意义。随着近年来探针的不断地发

展和技术体系的不断完善，FISH 在越来越多的甜瓜

属物种进化研究中得到应用。 
Zhang 等[95]利用 FISH 技术研究 20 个甜瓜属物

种的 45S 和 5S rDNA 的位点分布，发现 5S rDNA 位

点变异明显大于 45S rDNA，二者具有不同的进化模

式，5S rDNA 有从中间位置向端部位置进化的趋势，

但保持了保守的位点数量，而 45S rDNA 则显示出

位点数量增加的趋势，但位置相对保守；Yang 等[100]

利用 5 种不同地理来源和染色体数目的四个甜瓜属

物种(C. sativus, C. hystrix, C. melo, C. anguria 和 C. 
metuliferus)进行重复序列 FISH，发现黄瓜、甜瓜和

酸黄瓜的亲缘关系较近，C. anguria 和 C. metuliferus
的亲缘关系较近，而与其他三个物种亲缘关系较远。

这些研究有助于更全面地认识该属的基因组进化和

系统发育关系。 
利用黄瓜分子标记筛选出的黄瓜 Fosmid 克隆

做探针进行 FISH，比较其在黄瓜与甜瓜染色体的定

位，发现黄瓜与甜瓜的着丝粒发生了重新定位[101]。

Yang 等[102]根据构建的黄瓜高密度遗传图谱和组装

的黄瓜基因组草图，筛选出特异的 Fosmid 克隆为探

针进行黄瓜和其野生变种 C. sativus var. hardwickii
的粗线期染色体比较涂染，研究其遗传分化，发现

两个种群之间在异染色质的数量和分布以及染色体

重排方面存在显著差异，研究结果支持这两个黄瓜

种群的亚种地位，并表明 C. sativus var. hardwickii
是栽培黄瓜的祖先。 

3.3  甜瓜属物种种质创新 

起源于我国云南的酸黄瓜(C. hystrix Chakr., 
2n=2x=24)是黄瓜的近缘野生物种，具有抗线虫、霜 

霉病、蔓枯病、耐弱光、耐低温等优异特性[103,104]。

通过种间杂交将酸黄瓜优良性状转移到栽培黄瓜中

是黄瓜品种改良的有效途径。Chen 等[105]通过胚拯

救获得黄瓜与其近缘野生种酸黄瓜之间种间杂种 F1，

利用体细胞无性系变异方法诱导杂种加倍，创制了

产生可育花粉并形成含种子的果实的异源四倍体，

将其命名为 Cucumis hytivus Chen & Kirkbride (HHCC, 
2n=4x=38)。C.hytivus 具有与亲本相似的性状，也有

其独特性状，种子形态介于两亲本之间，果实营养

价值更高，对一些病虫害具有较强的抗性[104]。Chen
等[106]进一步将异源四倍体(C.hytivus)与普通二倍体

黄瓜(C.sativus)杂交，通过胚胎培养获得异源三倍体。

Chen 等[107,108]利用异源四倍体与普通二倍体黄瓜连

续回交，结合胚胎拯救首次获得两株黄瓜单体异附

加系。Li 等[109]利用异源四倍体与普通二倍体黄瓜连

续回交，结合胚胎拯救获得多份异附加系，并利用

oligo-FISH 技术结合酸黄瓜染色体特异序列标记，

确定了异附加系中外源染色体的组成。 

4  棉花分子细胞遗传学及其应用 

棉花(Gossypzum hirsutum, 2n=4x=AADD=52)是
重要的纤维作物，也是重要的植物油脂和植物蛋白

质来源。目前世界上广为栽培的棉花为异源四倍体

种，为纺织工业提供了 90%以上的棉纤维。棉属有 52
个种，包括 45 个二倍体种，根据亲缘关系分成 A-G
和 K 等八个基因组(其中 2 个为 A 组栽培种)以及七

个由 AD 基因组组成的异源四倍体种(含两个为栽培

种)，是改良栽培棉花的重要基因资源，通过远缘杂

交转移和利用外源基因对于棉花改良有重要意义。 

4.1  棉花染色体鉴定技术 

棉花染色体数量多，形态相似且较短小，未建

立染色体分带等核型分析技术，因而难以准确识别

特定染色体。GISH 技术提供了有效鉴定手段。以野

生种斯特提棉(G. sturtianum Willis)为探针，在陆地

棉(G. hirsutum L)标准系 TM-1 体细胞有丝分裂中期

染色体上进行 GISH，可以鉴定出栽培棉中的外源染

色体[110]。以 A1基因组的阿非利加草棉(G. herbaceum 
L var. africanum)和 C1基因组的斯特提棉两个棉种的 
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DNA 同时为探针进行 GISH，可以清晰地区分 At、

Dt 和 C1 基因组染色体，且重复性好，这一棉花多色

GISH 技术体系成功应用于种间杂种的鉴定[110]。对

引自澳大利亚 CSIRO 的陆地棉与澳洲棉(G. australe 
F.v. M.) (G2 基因组 )六倍体杂种 (基因组组成为

AtAtDtDtG2G2)进行的多色 GISH，可清晰地区分 At、

Dt 和 G2 基因组染色体[110]。 
Wang 等[111~113]开发了基于棉花连锁群(染色体)

的特异 BAC 克隆，获得第一套多倍体植物四倍体棉

染色体特异的 BAC 克隆，利用 BAC-FISH 杂交信号

可作为染色体特异的细胞学标记，准确地识别出棉

花 26 条染色体。Wang 等[113]利用棉花高密度遗传

图谱的 SSR 分子标记筛选出了 20 个 BAC 克隆，与 
45S 和 5S rDNA 相结合，构成了由 22 个探针混合

形成的鸡尾酒式文库，以亚洲棉江陵中棉有丝分裂

中期染色体为靶标，一次 FISH 产生的信号可以同时

识别亚洲棉的 13 对染色体，且与陆地棉 A 染色体亚

组的部分同源染色体一一对应，获得了亚洲棉稳定

可靠的标准核型，实现了亚洲棉染色体的准确识别。 

4.2  棉花染色体生物学 

Wang 等[114]和 Paterson 等[115]各自完成了四倍体

棉的 D 基因组供体种雷蒙德氏棉的基因组测序，Li
等[116]完成了四倍体棉的 A 基因组供体近缘种亚洲

棉的基因组测序，Zhang 等[117]和 Li 等[118]分别完成

了四倍体栽培种陆地棉的基因组测序，为开展棉花

染色体结构元件研究提供了基础。着丝粒区域含有

大量的重复序列，对其进行精确定位、克隆、测序

难度很大。曹玉洁[119]通过筛选二倍体 A 组亚洲棉着

丝粒反转录转座子，得到了 22 个候选克隆，利用

FISH 筛选出两个位于染色体着丝粒区的克隆，测序

鉴定出三个着丝粒区特异的反转录转座子元件。基

于 A 组棉种的着丝粒特异引物和 D 组雷蒙德氏棉全

基因组序列信息，通过 PCR 和 FISH 验证，获得了

三个雷蒙德氏棉着丝粒区特异的串联重复序列。

Zhang 等[120]鉴定出一个棉花着丝粒特异 BAC 克隆，

经测序和 FISH 验证，鉴定出棉花着丝粒相关的四个

LTR 反转录转座子，统称为 GhCRs。Fiber-FISH 分

析显示，GhCRs 均位于陆地棉的所有 26 条粗线期染

色体着丝粒异染色质区，呈成簇相间分布在 1.8 Mb
区间，类似的较强 FISH 杂交信号只出现在陆地棉 D

组祖先供体种雷蒙德氏棉，可锚定到 D 基因组的所

有 13 条染色体，而没有出现在陆地棉 A 组祖先供体

种非洲棉中，因此认为，四倍体棉的着丝粒序列可

能来自于 D 组祖先。这些着丝粒相关序列的发现将

促进棉花着丝粒定位、测序和进化研究。 
张忠鑫[121]克隆了 A 组亚洲棉的一个端粒相关

序列 TAS-1。TAS-1 富含 A/T 碱基(66.6%)，含有一

个拷贝的 TTTAGGG 型重复单元、10 个串联重复序

列、一个未知单元的散布重复序列，具有种属特异

性。通过 TRF 法估测二倍体 A 组亚洲棉端粒平均长

度在 10 kb 到 20 kb 之间。FISH 表明，TAS-1 在亚

洲棉的每条染色体末端均有较强信号；在陆地棉一

对同源染色体的一端产生较强信号外，其余染色体

末端信号较弱；在海岛棉的所有染色体信号均很弱。

通过 PCR 与 FISH 分析，获得了 D 组雷蒙德氏棉的

10 个端粒克隆，序列分析发现染色体末端存在较多

的拟南芥型端粒重复单元的变异体，含有 TTTAGGG
型串联重复的端粒序列在 A 组、AD 组中 FISH 信号

差异较小，而含有其散布重复的端粒序列在 A 组、

AD 组染色体中的 FISH 信号差异较大。 

4.3  棉花远缘杂交与新种质创制 

通过种间杂交将近缘种优良性状转移到栽培棉

可以拓宽棉花品种改良的遗传基础。为克服棉属种

间杂交的不亲和性，Chen 等 [122]将陆地棉(TM-1)× 
石系亚 1 号杂交的 3 DPA 胚珠再优化棉花胚珠培养

基上培养，获得八个正常萌发的杂种胚，将其长成

的幼苗嫁接到海岛棉砧木上，获得了染色体数目为

2n=3x=39 杂种植株。利用秋水仙素对上述杂种 F1

的 30 个侧芽芽头浸泡 24 h，在成活 18 株中四株染

色体数目为 2n=6x=78(AADDAA)，通过加倍首次获

得了陆地棉–亚洲棉的人工合成六倍体。利用秋水仙

素对红星草棉(G. herbaceum)×澳洲棉(G. australe)的
杂种 F1 植株的芽头进行加倍处理，也获得了合成双

二倍体，GISH 证实其中一个染色体组来源于澳洲棉

的 G2 染色体组。 
Chen 等[123]和 Wang 等[124]利用形态学、SSR 标

记和 GISH 相结合，培育了一套陆地棉–澳洲棉外源

异附加系。异常棉(G. anomalum)为 B 基因组棉种，

与四倍体棉的 A 亚基因组同源性较高，Wang 等[125]

和王琛[126]改进棉花 GISH 体系，采用异常棉和草棉
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基因组 DNA 同时作探针，提高封阻与探针的比例，

建立了陆地棉–异常棉外源染色体鉴定 GISH 技术，

从陆地棉与异常棉的回交后代中鉴定出 11个单体异

附加系。Tang 等[127]采用类似方法，鉴定出 10 个陆

地棉–比克氏棉染色体异附加系。 
澳洲棉为陆地棉三级基因库，二者染色体重组

困难。为将澳洲棉优异基因转入陆地棉，Wang 等[124]

利用辐射处理陆地棉–澳洲棉倍半二倍体花粉，授予

去雄的陆地棉 CL-2，利用多色 GISH 鉴定杂交种子

含有澳洲棉染色体或片段，获得了棉花种间的染色

体易位系和渐渗系，且发现所有易位事件均发生在

澳洲棉与陆地棉的 At 染色体之间(图 3A)。这些远缘

种质为研究棉属物种间亲缘关系和棉花遗传改良提

供了基础材料。 

5  菊花分子细胞遗传学及其应用 

菊科(Compositae)春黄菊族(Anthemideae)菊属

(Chrysanthemum)的菊属约有 43 个种和 18 个变种(亚
种)，它们以染色体基数 9 形成一个从二倍体到十倍

体的多倍体系列。其中菊花(C. morifolium Ramat.)
为多年生草本植物，是我国十大传统名花和世界四

大切花之一，观赏和经济价值极高。栽培菊花大多

为六倍体及非整倍体，具有高度杂合、自交不亲和

及近交衰退等特性。我国是栽培菊花的起源中心，

但原有商业主栽品种多为国外引进，抗蚜虫性、耐 

低 /高温性差和种性退化等成为限制我国菊花产业

发展的瓶颈。开展菊花分子细胞遗传学研究对于探

究菊花起源与演化、菊属种间亲缘关系以及利用远

缘杂交拓宽菊花遗传基础具有重大意义。 

5.1  菊属染色体鉴定技术 

对菊属植物的细胞学研究最早见于 Tanaka 对日

本二倍体和四倍体野生菊花的核型报道[128]。Fedorof
统计了广义菊属 93 种植物的染色体数目，发现多倍

体(含种内多倍体)有 56 种，占 60%[129]。20 世纪 80
年代，李懋学 [130]、杜冰群等 [131]、汪劲武等 [132,133]

对我国产的部分野生菊属植物和栽培菊花进行细胞

学分析，发现栽培菊花大部分为六倍体及非整倍体，

染色体数在 2n=51~75 之间，以 2n=54 为高峰，提

出了菊花是从六倍体的野生种进化而来的观点。从

小菊、中菊到大菊的不同类型栽培菊花品种染色体

数目存在较大差异，染色体数目与花径存在一定正

相关，但同类型品种中，花径与染色体数目无相关

性[134]。菊属植物广泛存在 B 染色体，且野生种出现

的概率低于栽培品种，非整倍体出现 B 染色体的概

率高于整倍体[135]。 
核型分析发现，菊属植物的染色体以中着丝粒

染色体(M)最多，依次分别为近中着丝粒染色体(m)、
近端着丝粒染色体(t)和端着丝粒染色体(T)。陈发棣

等[136]对三个地理居群野菊核型分析发现，南京野菊

和黄山野菊均为四倍体，核型公式分别为 2n=4x=  
 

 
 

图 3  FISH 技术在棉属、菊属和杨树中的应用 
Fig. 3  Application of FISH in Gossypium, Chrysanthemum and Medicago truncatula  
A：澳洲棉–亚洲棉人工合成六倍体(2n=AADDGG=78)的多色 FISH 鉴定)。红色：Digoxigenin-dUTP 标记的澳洲棉(GG) (Gossypium 
australe)；Biotin 绿色亚洲棉(AA) (G. arboreum)为探针；蓝色：DAPI 套染；B：北京植物园野菊(C. indicum) 5S rDNA 和 45S rDNA
的 oligo-FISH 检测。蓝色：DAPI 套染；红色：TAMRA 标记的 5S rDNA 信号；绿色：FAM 标记的 45S rDNA 信号；C：毛果杨中期染

色体的 oligo-FISH。红色：地高辛标记的 1 号染色体；绿色：生物素标记的 4 号染色体，黄色：生物素和地高辛标记的 13 号染色体。 
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36=24m+10sm+2t、2n=4x=36=26m (2SAT)+6sm+4st，
江山野菊为非整倍体，核型公式为 2n=4x+1=37= 
26m+8sm+3t，指出不同地理居群野菊的遗传基础存

在一定差异。Kim 等[137]也发现不同居群间或同一居

群不同个体间核型分化很大。李畅等[138]对不同株型

和用途的 17 个栽培小菊品种核型分析发现，大部分

品种为“2A”型，只有三个地被菊品种为“2B”，

认为核型多样性不仅是简单的染色体突变，很可能

是染色体重组所致。 
随着分子细胞遗传学的发展，GISH、FISH 技

术在菊花上广泛应用。Tang 等[139]以芙蓉菊(Crosso-
stephium chinense(L.)Makino；2n=2x=18)基因组 DNA
为探针，对大岛野路菊(C. crassum(Kitam.)Kitam；

2n=10x=90)和芙蓉菊属间远缘杂种 F1 进行 GISH，

发现其中 45 条染色体来自大岛野路菊，9 条来自芙

蓉菊，还发现不需要封阻 DNA 就能轻易地将两亲本

基因组区分开，证明两属基因组亲缘关系较远。Deng
等 [140]对菊属、蒿属和芙蓉菊属的三属杂种进行

GISH 鉴定，发现不同株系间染色体数差异很大(42~ 
63)，且异常有丝分裂现象发生；杂交后代染色体组

成广泛分离，六倍体植株中有 9 条来自黄金艾蒿、9
条来自芙蓉菊，其余 36 条来自菊属地被菊‘钟山金

桂’和大岛野路菊。Qi 等[141]利用 45S 和 5S rDNA
为探针对 12 份菊属及其近缘属植物材料进行 FISH
分析，分别观察到 2~10 和 2~6 个杂交信号，其中芙

蓉菊有两个 45S 杂交信号，菊花脑(C. nankingense)、
异色菊、甘菊、菊蒿有八个杂交信号，细裂亚菊有

10 个杂交信号，且大部分 45S rDNA 信号位于染色

体末端，5S rDNA 信号则位于染色体近末端或末端

(图 3B)。 

5.2  菊属起源与演化 

菊花原产中国，距今已有 1600 多年的栽培历史。

据统计，全球品种总数超过两万种，我国选育的菊

花品种有 4000 多个，菊花种类之繁多，变异之丰富，

被称为花卉育种史上的一大奇迹。目前关于现代菊

花起源的问题仍存在较大争议，主要认为菊花可能

是由野菊(C. indicum)、毛华菊(C. vestitum)、紫花野

菊(C. zawadski)、甘菊(C. lavandulifolium)、菊花脑

等野生种天然杂交并经人工长期选育而来的杂种复

合体[142,143]，但是其直接的供体基因组并不明确。因

此，探究菊花的起源与演化一直是国内外学者关注

的焦点。 
陈发棣等 [144]通过对不同倍性的几种中国野生

菊之间杂种 F1 减数分裂期染色体的配对分析，研究

中国野生菊的亲缘关系和演化过程。发现甘菊和菊

花脑虽然是两个亲缘关系较近的二倍体，但已发生

了某种程度的分化；南京野菊(C. indicum)和尖叶野

菊(C. indicum var. acutum)是含有相同染色体组的异

源四倍体；毛华菊为异源六倍体，其染色体在减数

分裂中期 I(MI)均能较好地配成二价体。尖叶野菊(4x)
与菊花脑(2x)、南京野菊(4x)与毛华菊(6x)的 F1，染

色体配对构型分别接近于 9I+9II 和 9I+18II，表明菊

花脑或其近缘种是尖叶野菊染色体组的供体之一，

南京野菊或其近缘种是毛华菊两个染色体组的供体。 
药用菊在栽培菊花的起源进化过程中可能起一

定作用。陈发棣等[145]对原产中国的三个药用菊品种 
‘杭白菊’、‘滁菊’、‘怀菊’；研究发现，三个药用

菊在 MI 基本配成二价体构型，平均每个花粉母细胞

构型为 0.20I+17.70II+0.10IV、0.44I+26.66II+0.06IV、

1.12I+26.67II+0.09IV。三种药用菊均有部分出现了

四价体，后期Ⅰ观察到染色体桥现象，表明某些染

色体可能存在易位或倒位等结构变异。药用菊品种

的减数分裂行为与菊属野生种相似，说明药用菊品

种比观赏菊品种更为原始。除了药用菊，黄色、倍

数性较低的栽培观赏小菊品种也较为原始。陈发棣

等[146]观察栽培菊中的药用菊品种‘滁菊’(6x)和观

赏小菊品种‘小黄菊’(4x)与野菊(4x)和毛华菊(6x)
间 F1 染色体配对构型发现，‘小黄菊’和‘滁菊’的染色

体组分别与野菊和毛华菊的染色体组相似，认为四

倍体和六倍体栽培菊花极可能直接从野生的四倍体

野菊或野生的六倍体毛华菊演化而来。‘滁菊’×野
菊、野菊×‘滁菊’、‘小黄菊’×毛华菊的 F1 在 MI
出现多于 18II 或出现三价体和四价体构型，推测可

能存在染色体组间易位和促进配对或影响同源染色

体正常配对的基因。李辛雷和陈发棣[147]用 RAPD 标

记研究菊属野生种、栽培菊及种间杂种亲缘关系，

认为九个野生种的进化趋势符合从低倍到高倍异源

多倍化的过程。崔娜欣[148]对二倍体菊花脑、甘菊及

异色菊进行减数分裂研究，发现异色菊在进化上可

能较菊花脑和甘菊更原始，菊花脑、甘菊或其近缘

种可能是六倍体药用菊和栽培菊的染色体组供体。 
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细胞学证据表明菊属植物进化的主要途径是异

源多倍化，且多倍体野生种已经明显二倍化，国内

其他学者也得到了类似结论[149]。结合利用分子生物

学等技术可以为其进化演化提供更多证据。近年来，

南京农业大学菊花研究团队与中国中医科学院中药

研究所等多家单位联合公布了菊花近缘种菊花脑基

因组草图(2.53 Gb)[150]，日本研究团队完成了二倍体

甘野菊(C. seticuspe; 2.72 Gb)的全基因组测序[151]，

为在基因组水平上研究菊花起源与演化提供了可能。

随着基因组和后基因组时代的到来，进一步开展栽

培菊花基因组测序，开发 oligo-FISH 探针，将有助

于系统探究菊花的起源与演化关系。 

5.3  菊属远缘杂交与种质创新 

栽培菊花遗传基础狭窄，种内遗传改良较为困

难，而菊花近缘种属植物蕴含栽培菊花不具备的抗

蚜虫、耐寒、耐盐等优良性状。因此，远缘杂交是

实现优异基因在不同种属间转移的有效手段之一，

菊花及其近缘种质资源系统收集、保存、整理与评

价，将推动菊花优异近缘种属资源的发掘与育种利

用。南京农业大学菊花研究团队建立了“中国菊花

种质资源保存中心”，系统开展菊花及其近缘种属植

物资源的收集整理、保存与评价工作。共收集保存

了包括近缘种属野生种质、品种和育种中间材料的

各类种质 5000 余份，种质数量居世界首位。创建了

离体缓慢生长保存技术体系，实现了核心种质的节

本高效中长期保存[152]。建立了菊花及其近缘种属植

物相关抗性的评价体系，在黄金艾蒿、牡蒿、细裂

亚菊等物种中，鉴定出包括抗蚜虫、耐寒、耐盐等

各类优异抗性种质。首次发现高抗蚜虫的黄金艾蒿、

耐寒性强的细裂亚菊优异种质[153~156]。 
开展远缘杂交系列基础理论和技术研究。明确

了细胞程序性死亡引起的杂种胚败育是菊花远缘杂

交障碍的主要原因，发掘出指示胚胎败育进程的

Caspase-like 蛋白酶[157]；建立了幼胚拯救技术体系，

解决了因胚胎败育难以获得远缘杂种的难题[158]；创

建了基于形态学、细胞学及多色 GISH 的远缘杂种

鉴定技术。成功将外源种属植物的抗性基因导入栽

培菊花，创制抗蚜、耐寒、耐盐等远缘种质[159~164]。

首次报道了菊属与黄金艾蒿、芙蓉菊、菊蒿、太行

菊、白晶菊等七个属间杂种和三属(菊属、蒿属、芙 

蓉菊属) 4 物种新种质，实现了抗蚜性、耐盐性与托

桂花型的聚合[165]。育成了系列优质高抗新奇特品种，

改变了以往我国菊花商业主栽品种抗蚜和耐寒等抗

性差、花色花型单调、依赖进口等状况，使我国自

主菊花品种的占有率由原来的 10%提高到 40%左右，

其中选育品种约占现有品种的 30%，有力推动了我

国菊花品种更新和产业升级。 

6  杨树分子细胞遗传学及其应用 

杨树(2n=2x=38)为杨属(Populus)树种的统称，

是北半球绿化、防护林及人工用材林的重要树种，

具有重要的生态价值和经济价值。杨树不但分布广

泛，生长迅速，且种间杂交可育，易于无性繁殖。

杨树基因组较小，遗传转化体系较易建立[166,167]。这

一系列的特征，使其成为林木研究的模式树种。

2006 年报道了毛果杨(P. trichocarpa)的全基因组测

序结果[168]，杨树成为了第一个完成全基因组测序的

多年生木本植物[169]。近年来，胡杨(P. euphratica)、
新疆杨(P. alba)的基因组测序结果也相继发表[170,171]。

杨树全基因组测序结果为杨树的比较基因组学、基

因克隆及分子育种等提供了有效的研究平台。 

6.1  杨树分子细胞遗传学技术 

杨树染色体不仅数目多，形态十分相似，传统

的细胞遗传学方法很难准确辨别每条染色体。传统

的杨树细胞遗传学研究主要集中在染色体计数、染

色体形态、rDNA 定位等方面[172,173]。已有研究证明

杨树的染色体基数为 x=19[174]；多数杨树是二倍体，

只有少数白杨派或种间杂交后代是三倍体或非整倍

体[175]。通过对杨树减数分裂及其进程大量研究，建

立了部分杨树花序外观形态与减数分裂进程的对应

关系，为杨树的倍性育种奠定了基础。康向阳等[176]

发现减数分裂过程中，毛白杨(P. tomentosa)花序的

形态和花药颜色变化与其所处的减数分裂的时期密

切相关。辛昊阳等[177]研究了美洲黑杨(P. deltoides)
小孢子母细胞减数分裂中的染色体行为，发现同一

花枝上的不同花芽及同一花序中不同小花的发育不

同步。兰月等[178]研究发现小叶杨(P. simonii)花粉母

细胞减数分裂过程存在核仁数目的动态变化、落后

染色体及不同类型的纺锤体，在室外水培的花枝花 
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粉中观察到了 2n 花粉的存在。ISH 技术为杨树染色

体准确鉴定提供了有效手段。董凤平等[179]和胡宝全

等[180]初步建立了杨树有丝分裂中期染色体的 FISH

核型。Xin 等[181]利用毛果杨参考基因组，开发了一

套染色体 oligo 探针库，不仅可以准确识别毛果杨所

有 19 对染色体，而且也可以在其他杨属物种中通用。

通过多轮 oligo-FISH 技术，在同一细胞中准确识别

了杨树所有 19 对染色体，构建了基于 oligo-FISH 杨

树中期染色体核型图(图 3C)。 

6.2  杨树性染色体的分子细胞遗传学 

杨树为雌雄异株，其性别决定受遗传控制，性

别决定区位于 19 号染色体，然而杨树的性别决定机

制及性别决定区在 19 号染色体上的位置存在争议。

对不同杨树种的经典细胞学研究中，没有观察到形

态上有差异的性染色体，但是，已构建的不同杨树

种的多个遗传连锁图谱均证实，杨树基因组中存在

性别决定区。Xin 等[182]利用毛果杨 19 号染色体的

oligo 探针库，在毛白杨、美洲黑杨和小叶杨的粗线

期染色体上进行 oligo-FISH，发现 19 号染色体短臂

末端的 DNA 序列还没有被组装到 19 号染色体上，

在美洲黑杨和毛白杨的 22-24%减数分裂细胞中，19

号染色体的短臂末端在粗线期阶段出现未配对的现

象；利用 19 号染色体的 oligo-FISH 及单基因 FISH

进行比较作图，证明不同杨树的 19 号染色体保持着

很好的共线性，毛白杨和美洲黑杨 19 号染色体的性

别决定区均位于短臂末端，其性别决定机制均为

XY 型。 

7  甘薯分子细胞遗传学及其应用  

甘薯(Ipomoea batatas(L.)Lam., 2n=6x=90)是属

于旋花科 (Convolvulaceae)番薯属 (Ipomoea)的一年

生植物，别名番薯、红薯、白薯、地瓜、山芋、红

苕等。甘薯是世界卫生组织推荐的最佳食物，可用

作鲜食、饲料、加工和菜用等。甘薯属植物约有

800~900 个种，含有自然二倍体、四倍体和六倍体

等不同倍性的物种资源。栽培甘薯属于六倍体无性

繁殖作物，自交不亲和且高度杂合，遗传基础狭窄。

开展甘薯的分子细胞遗传学研究，一方面可探究甘

薯属物种间的亲缘关系，也可为甘薯种质创新和品

种改良打下坚实基础。 

7.1  甘薯染色体鉴定技术 

早在 20 世纪 30 年代，Nakajima[183]分析了甘薯

属植物的染色体数目，确定了大多数甘薯属物种染

色体基数为 x=15，但也发现存在 x=14 和 x=12 的非

整倍体(图 4)。核型分析发现，甘薯近缘野生种 I. 
trifida 的 3 个材料“698001”、“698011”、“P-875-6”的
核型公式分别为 2n=2x=30=18m(2SAT)+12sm (2SAT)；
2n=2x=30=17m (2SAT)+13sm (2SAT)；2n=6x=90=54m 
(2SAT)+36sm (2SAT)[184]；美国 I. hederacea Jacq.的
核型公式为 2n=2x=30=26m (2SAT)+4sm (2SAT)，染

色体长度为 4.19~8.83 μm[185]。汤佳立等[186]利用银

染等技术进行细胞学分析，发现栽培种徐薯 18 
(I. batatas)间期核有六对、八对和九对银染点；安婷

婷等[187]利用 DAPI 染色技术，获得中国知名品种徐 

 

 
 

图 4  4 个甘薯属物种的有丝分裂中期染色体 
Fig. 4  Chromosome preparation of root-tip cells at mitotic metaphase in four Ipomoea species 
A: I. pes-tigridis(2n=2x=28); B: I. trifida(2n=2x=30); C: I. tabascana(2n=4x=60); D: I. batatas ‘Xushu18’(2n=6x=90)。 
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薯 18 的核型公式：2n=6x=90=72m+18sm (18SAT)，
其随体位于第 1、3、6 染色体上。 

7.2  甘薯起源与进化 

近年来 ISH 技术被用于研究甘薯的起源与进化

关系。向素琼等 [188]以甘薯祖先种三浅裂野牵牛 I. 
trifida(2x)为探针，对 I. trifida(4x) 2 个株系“695104”
和“697288”进行 GISH，发现“695104”几乎在所有染

色体全长上都有均匀明亮的信号，推测其为 I. 
trifida(2x)直接加倍而来；而“697288”虽然各条染色

体也均有信号，但信号区域与亮度有差异。汤佳立

等 [186]和安婷婷等 [187]分别利用 45S rDNA 和 5S 
rDNA 为探针对徐薯 18 进行 FISH 分析，发现其八

对或九对染色体上有强弱不一的 45S rDNA 信号，

三对染色体上有 5S rDNA 信号，分别位于着丝粒区、

亚着丝粒区和染色体端部。 
利用测序数据可以开发更多的分子细胞遗传学

标记。Sun 等[189]利用二代测序技术对甘薯二倍体祖

先种 I. trifida 进行低通量测序，通过 RepeatExplorer
分析其中的重复序列组分，鉴定到 25 个串联重复序

列，经进一步筛选，发现两个重复序列可用于识别

甘薯及其近缘野生种之间同源染色体。结合利用核

糖体 DNA 序列，建立了甘薯及其五个近缘野生种(I. 
tabascana(4x)，I. splendor-sylvae(2x)，I. trifida(2x)，
I. tenuissima(2x)，I.×leucantha(2x))的 FISH 核型，为

进一步探讨甘薯物种基因组间的进化及亲缘关系提

供了有效手段。 

7.3  甘薯远缘杂交和种质创新 

日本是最早利用甘薯近缘野生种进行杂交育种

工作的。20 世纪 70 年代初，以 Nishiyama 为代表的

研究者利用 K123 与甘薯杂交，成功培育出含有野生

种 I．trifida (6x)血统的新品种“南丰”，具高产、高

淀粉、高抗线虫病等多种优良性状[190]。我国自 1977
年开展远缘杂交研究，江苏省农科院粮食所在引进

和利用近缘野生种，选育出一批 I. trifida(6x)优良系 
Y1、Y2、Y3、…Y17，并利用‘华北 52-54’和‘Y10’
杂交，创制出高产、高淀粉、高抗茎线虫病的种间

材料 H11-30。江苏徐州甘薯研究中心先后从国际马

铃薯中心(CIP)、美国路易斯安那州立大学、美国国 

家种质资源库(NPGS)引进了 131 份近缘野生种[191]，

曹清河项目组对收集的甘薯野生资源进行抗病性等

表型鉴定；开展种间杂交技术研究，发明了“一种

成功率高的甘薯远缘杂交育种方法”，在国际上首次

获得了五个新的种间杂种[192,193]，其中，4 个为四倍

体，1 个为五倍体；发明了一种耐病毒甘薯种间渐

渗系的培育方法(申请号 201710940343.X)，培育了

一批耐甘薯病毒病害 (Sweet potatovirus diseases, 
SPVD)的优异渐渗系，通过 SSR 分子标记对渐渗系

群体进行遗传作图，最终关联到了三个耐 SPVD 的

QTLs。这些为甘薯遗传改良提供了重要的基础材料。 

8  植物分子细胞遗传学研究展望 

分子细胞遗传学的核心技术是 DNA 分子原位

杂交，由于其可以直观显示特定 DNA 序列在组织或

细胞中的空间位置，在植物遗传改良、植物起源与

进化、远缘杂交与种质创新、特定染色体的识别、

核型构建、外源基因的物理定位和克隆等研究中曾

经发挥了重要作用，未来也将在更多的物种中得到

更广泛的应用。据不完全统计，目前已经完成 400
多个物种的基因组测序。伴随测序技术、生物信息

学发展，更多的物种基因组序列将被解析。这既给

植物分子细胞遗传学带来了挑战，即通过序列比对

可以精确揭示染色体水平的结构重排，揭示物种之

间的进化关系；但同时也带来了机遇，即海量的组

学数据和工具可以提供更多的探针开发资源，可以

直观地揭示在 DNA、蛋白等水平调控的特征，例如

近年来发展的 oligo 探针库开发和利用，目前已经在

水稻、小麦等许多作物上成功开发了染色体或染色

体区段特异的探针库，不但大大提高了 FISH 技术的

效率，而且通过优化探针开发流程，可以通过不同

细胞分裂时期、不同组织的 oligo-painting，开展染

色体水平的比较细胞组学、同源染色体或部分同源

染色体配对的动态机制研究等[194,195]。 
FISH 技术进入 FISH+阶段，借助和结合相关学

科发展的新技术，发展出更多的新技术用于解决更

多的生物学问题(表 1)。直接分析原位组织和原生环

境中转录组和其他基因组信息，对于生物学的许多

领域是至关重要的，这也是空间基因组学的重要内 
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表 1  FISH 技术及其应用 
Table 1  The FISH technology and its application 

名称 探针分子类型 探针标记物 杂交对象 研究目的 参考文献 

GISH 
基因组原位杂交 

总基因组 DNA 荧光素 有丝分裂中期染色体 
减数分裂粗线期染色体 
减数分裂中期 I 染色体 

外源染色质鉴定 
染色体结构重排 

[24,26,29] 

FISH 
荧光原位杂交 

(1)重复序列 DNA 
(2) BAC 克隆 DNA 
(BAC-FISH) 
(3)质粒 DNA 
(4)单拷贝基因 DNA 
序列(single gene-FISH) 
(5)寡核苷酸 DNA 
(oligo-FISH) 
(6)单基因寡核苷酸探针库
(unigene oligo-painting) 

荧光素/ 
半抗原 

有丝分裂中期染色体 
减数分裂粗线期染色体 
减数分裂中期 I 染色体 
间期核 DNA 纤维 

外源染色质鉴定 
染色体上序列实际位

置和顺序确定 
物种间进化关系 
染色体结构重排 
物种核型构建 
染色体构型分析 
转基因鉴定 
基因组拼接质量评价 

[39,59,60,68~70,
98,99,109,181, 
182,193~195] 

seqFISH 
RNA-seq 荧光原位杂交 
smFISH 
单分子荧光原位杂交 

RNA 荧光素 特定组织中的单个细胞 转录水平 RNA 位置

和数量变化 
[196~198] 

Immuno –staining 
蛋白免疫共定位 

蛋白抗体 荧光素 有丝分裂和减数分裂的细

胞或者特定组织中的细胞 
翻译水平蛋白质的位

置和数量变化，表观

基因组修饰 

[199] 

 
容[196~198]。加州理工学院 Cai Long 团队开发了迭代

荧光原位杂交(seqFISH+)技术，可以使用标准共聚

焦显微镜在单个细胞中对 10,000 个基因的 mRNA 进

行成像[196]。单分子荧光原位杂交(smFISH)是一种新

的基因表达分析方法，早期的 smFISH 能报告转录

本丰度和空间定位，但还不能实现基因组范围的分

析[197]。瑞士苏黎世大学的研究人员报告了一种高通

量 smFISH 策略，该策略通过产生放大的信号，大大

增加亮度，提高信噪比，而缩短成像时间，实现了

实验过程自动化[198]。FISH+技术的不断发展和完善，

必将大大拓展以 FISH 技术为核心的分子细胞遗传

学的应用范围，在生命科学研究中继续发挥其重要

作用。近年来不同物种的测序或重测序研究表明，

物种进化和驯化过程中广泛存在染色体大片段的结

构重排现象，进一步研究发现染色体结构重排对区

段内或附近的基因表达和调控有重要影响，进而影

响性状变异，对于植物改良影响深远，但这种变异

产生的机制还不十分明了。尽管测序技术不断发展，

成本也不断下降，但对多数物种来讲仍难以进行大

规模深度重测序，分子细胞遗传学与高通量的分子

标记技术相结合，可以快速、直观地鉴定不同资源

群体中的结构重排，对于评价其在育种中的利用价

值、解析其影响基因表达调控机制具有重要意义。 
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