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　　摘要：进化史上的多倍化历程使芸薹属植物形成了复杂的基因组结构，芸薹属“禹氏三角”清晰地总结出３个二
倍体两两结合形成３个四倍体的演化关系。丰富的遗传背景造就了种类繁多、形态多样的蔬菜、油料等芸薹属作物。
模仿自然进化进程，人工合成多倍体也成为芸薹属植物遗传改良的理想途径。为解决合成多倍体育性差的难题，对配

子形成的关键步骤———减数分裂的研究成为多倍体育种焦点。众多研究表明，合成芸薹属多倍体减数分裂过程有其

特有的染色体行为特征。荧光原位杂交技术从细胞学层面清楚地揭示，合成多倍体中即使存在同源染色体，也可能发

生非同源配对，单倍体中基因组内或基因组间染色体部分同源关系常引起染色体非同源配对。荧光免疫共沉淀技术

研究结果显示，植物多倍体联会复合体形成过程中多种蛋白的作用。在同源染色体联会过程中，配对的 ＤＮＡ双链发
生非随机断裂和愈合形成交叉。在大多数多倍体中，交叉的数量总是比双链断裂的数量少得多，从而可推断断裂修复

并不是随机发生的。交叉的结果可能使ＤＮＡ片段发生互换而产生重组，同源重组确保了同源染色体之间二价体的形
成和随后的均等分离，这确保学有性系列过程正常进行和后代遗传多样性。芸薹属多倍体同源重组频率受植物遗传

组成影响而表现出不同的频率。清晰地呈现出合成芸薹属多倍体减数分裂染色体行为规律及其遗传机制，这对成功

合成芸薹属多倍体、创造有经济价值的作物新品种有重要意义。
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　　多倍化在植物进化历程中发挥着巨大作用，植
物近缘种间的天然杂交和随后发生的基因组自然

加倍是推动植物进化、产生新物种的主要动力。细

胞遗传学研究表明，自然界约７０％的被子植物是自
然进化形成的异源多倍体，而且许多重要的栽培植

物也都是自然形成的异源多倍体。比如小麦是在

形成史上经过２次杂交和２次基因组加倍形成的异
源六倍体。白菜型油菜与甘蓝杂交再经基因组加

倍后，经历近万年的进化演变成当前广泛种植的甘

蓝型油菜。另外，像棉花、马铃薯等多种重要的栽

培作物都在形成史上经历过多倍化历程［１］。自然

界多倍体植物的成功进化为作物遗传育种指出新

的思路。人工合成多倍体虽然表现出植株高大、生

长旺盛、适应性强等优点，但往往出现配子育性下

降、结实率低的缺憾。针对这一问题，人们的目光

集中在植物多倍体配子的形成过程中，其中减数分

裂就是配子形成的关键阶段。

１　芸薹属多倍体的形成与演变

芸薹属包含大量的栽培植物和野生植物，约占

十字花科植物种类的１／１０，在我国就有１５个栽培
种，还形成了多个变种、亚种，如甘蓝型油菜、白菜、

芥菜等都是重要的油料作物和蔬菜作物，还有些作

为药用植物（如板蓝根）和观赏植物（如诸葛菜）广

泛种植。芸薹属植物大多数具有独特的农艺性状，

如甘蓝型油菜具有较高的种子产量和含油量，白

菜、卷心菜、苞菜和芥菜等可形成硕大的叶球或膨

大的根茎，西兰花、花椰菜的花序则变形为主要的

食用部位。

众多的种类和多样的形态以及重要的经济价

值都源自芸薹属复杂的遗传背景［２］。在长期进化

和栽培驯化过程中，芸薹属经历了多轮多倍化演变

形成了庞大而复杂的基因组。２０世纪３０年代，日
本学者Ｎａｇａｈａｒｕ提出芸薹属３个二倍体基本种和３
个四倍体复合种之间的进化关系，即芸薹属禹氏三

角（图 １）。他指出 ３个二倍体基本种有白菜
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（Ｂｒａｓｓｉｃａｒａｐａ，ＡＡ）、黑芥（Ｂ．ｎｉｇｒａ，ＢＢ）与甘蓝（Ｂ．
ｏｌｅｒａｃｅａ，ＣＣ），它们两两杂交分别形成甘蓝型油菜
（Ｂ．ｎａｐｕｓ，ＡＡＣＣ）、芥菜型油菜（Ｂ．ｊｕｎｃｅａ，ＡＡＢＢ）
和埃塞俄比亚芥（Ｂ．ｃａｒｉｎａｔａ，ＢＢＣＣ，简称“埃
芥”）［３］。又经过大量的细胞遗传学研究，人们提出

了芸薹属的３个基因组（Ａ、Ｂ、Ｃ）都起源于同一共
同祖先，即单源进化论学说，这种说法后来也得到

比较基因组学研究结果的验证［４］。芸薹属基因组

起源的问题也存在较大争议，但有一点共识就是３
个基因组都由１个染色体数目为７的祖先种进化而
来［５－６］。但是，随着分子生物学技术应用于遗传研

究中来，大量的研究结果显示，芸薹属３个基因组并
非起源于１个共同祖先，而是有２个起源，即Ａ和Ｃ
基因组有１个共同起源，而 Ｂ基因组由另一个祖先
种进化而来［７－８］。基于保守的同源序列标记和蛋白

质组学研究结果也支持二源论的说法［９］。

　　伴随着多倍化进程，基因组结构也发生着剧烈
的变化，以适应多倍化带来的基因组冲击。白菜基

因组来源于３个亚基因组（来自同一个７条染色体
的祖先）［１０］，经序列重排、序列消除以及转座子控制

的基因沉默，最终形成二倍体白菜［１１］。全基因组测

序结果显示，白菜有４万多个基因，并发现白菜基因
组在进化历程中的序列消除规律［１２］。ＲＮＡ－ｓｅｑ技
术检测到甘蓝型油菜基因组存在２万多个 ＳＮＰｓ及
１２５ＩｎＤｅｌｓ多态性位点［１３］。还发现重复序列在甘蓝

基因组中占重要地位，整个基因组有５６％的区域是
由重复序列构成的［１４］。芥菜型油菜与白菜的全基

因组序列比较显示，２个物种的 Ａ基因组只有约
４５％的序列片段是一致的，芥菜型油菜在进化中发
生了更大的序列变异［１５］。还有研究显示，芸薹属植

物Ｃ基因组比 Ａ和 Ｂ基因组在进化史上保守性更
高［１２，１６］。分析甘蓝型油菜全基因组测序结果得出，

它由白菜和甘蓝于７５００年前经杂交形成。它是当
前测序的所有植物中基因数量最多的物种，大约有

１０万个基因维持其生长发育。测序结果还显示，白
菜Ａ基因组和甘蓝 Ｃ基因组之间存在着广泛的序
列重组［１７－１８］。２０２１年，埃塞俄比亚芥全基因组测
序工作完成，结果显示，１７条染色体相连全长１．０８７
ＧＢ，其中重复序列约占５８．３４％。进一步分析表明，
埃芥基因组形成于４万多年前，早于甘蓝型油菜，但
晚于芥菜型油菜［１９］。多倍化的同时伴随着发生的

基因组序列变化形成了芸薹属复杂的遗传组成，复

杂的遗传组成不但促使形成了丰富的遗传资源，还

为芸薹属多倍体育种提供了广阔的空间。但是，面

临合成多倍体配子育性差的难题，减数分裂染色体

行为规律及其遗传机制的研究显得尤为重要。

２　芸薹属多倍体减数分裂过程

在绝大多数真核生物（动物、植物和真菌）中都

发现了有性繁殖方式，而有性繁殖过程中形成雌雄

配子的主要过程就是减数分裂。这是一个复杂的

过程，ＤＮＡ复制１次而细胞分裂２次，第１次分裂
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（ＭⅠ）前期同源染色体相互识别并配对与联会、重
组和分离，随后进行第２次分裂（ＭⅡ）。经过连续
２次细胞分裂形成配子。减数分裂不但为有性繁殖
提供了染色体数目减半的配子保证了上下代间的

遗传稳定，还通过重组产生了种类多样的配子，使

后代具有丰富的变异基础［２０］。减数分裂中复杂的

染色体行为背后必然隐藏着复杂的遗传机制，全基

因组关联分析显示，甘蓝型油菜中存在着与花粉育

性有显著关联的区段，包含 ｓｐｏ１１、ｒａｄ５１等多个基
因，这些基因以各种方式参与减数分裂中染色体配

对、联会复合体形成、ＤＮＡ双链断裂与修复、同源重
组等过程［２１］。

２．１　染色体配对
在ＭⅠ偶线期，同源染色体相互识别并配对。

配对的结构和动力学因素来自于染色单体间交叉

和着丝粒间连接，交叉的形成受多因素干扰呈现非

随机分布，这些连接点沿染色体纵向延伸最终形成

稳定结构；同时，端粒之间形成束状结构有助于辅

助同源染色体对齐［２２］。在染色单体间交叉、着丝粒

和端粒等多因素共同作用下，同源染色体配对并联

会。二倍体与天然异源多倍体同源染色体发生精

准配对，终变期后分开。染色体配对保证了染色体

发生均等分离，最终形成平衡而有活性的配子。然

而在合成多倍体和单倍体中，不但会发生同源配

对，还可能发生非同源配对，有些染色体也可能不

配对。非同源配对导致在ＭⅠ后期正常的染色体分
离规律变化，发生不均等分离而形成不平衡配子，

往往导致配子败育。在细胞水平上，多倍体杂种在

减数分裂过程中染色体行为异常而导致配子败育，

此外还有染色体排列混乱、落后染色体或染色体桥

等现象。

荧光原位杂交通过探针标记杂种不同基因组，

可用于区分不同基因组的染色体，是研究多倍体杂

种基因组互作的可靠技术［２３－２４］。以黑芥 Ｂ基因组
为探针进行荧光原位杂交时，信号只出现在 Ｂ基因
组上，Ａ、Ｃ基因组上无信号，且灵敏度较高［２５－２６］。

然而，Ａ、Ｃ基因组起源于同一祖先，序列相似度较
高，基因组原位杂交易产生信号交叉。因此，只能

采用特异性更强的 ＤＮＡ序列做探针［２７］，如 Ｃ基因
组特异序列（ＢｏＢ０１４Ｏ０６）作为探针可将荧光信号特
异标记在 Ｃ基因组上［２８］。４５Ｓ核糖体 ＲＮＡ基因和
端粒序列也常用作芸薹属荧光原位杂交探针，这些

探针标记在染色体特定位置，可用于区分不同的染

色体［２９］。

由于没有同源染色体存在，单倍体中基因组内

或基因组间染色体部分同源关系常引起染色体非

同源配对。小孢子培养获得的芸薹属三倍体杂种

（ＡＢＣ）不同基因组间染色体以１２％ ～１８％ 的频率
发生非同源配对（Ａ１－Ｃ１、Ａ２－Ｃ２、Ａ３－Ｃ３和
Ａ７－Ｃ６），还有的染色体间发生频率较低（小于
１％）的非同源配对（Ａ８－Ｃ８、Ａ８－Ｃ９）［３０］。甘蓝型
油菜与黑芥的杂种（ＡＢＣ）还检测到黑芥 Ｂ基因组
与甘蓝型油菜的 ＡＣ基因组间异源配对，三倍体和
六倍体杂种异源配对的花粉母细胞分别占３８％和
１５％［３１］。白菜单倍体也以较高频率发生非同源配

对，超过５０％的花粉母细胞至少形成３对二价体，
而且像同源染色体配对结果一样，在 ＭⅠ后期配对
染色体分开进入不同的子细胞［３２］。

合成多倍体中即使存在同源染色体，也可能发

生非同源配对。对合成的芸薹属四倍体（ＡＡＣＣ、
ＡＡＢＢ和ＢＢＣＣ）的研究发现，基因组内和基因组间
染色体配对水平差异很大，基因组内染色体配对的

概率小于基因组间配对，配对频率取决于细胞质背

景和基因组之间的相互作用。还发现黑芥 Ｂ基因
组内配对频率小于白菜 Ａ与甘蓝 Ｃ基因组内配对
的频率，而 Ａ与 Ｃ基因组配对频率相似［３３］。减数

分裂中不同染色体组间非同源配对易造成染色体

易位而产生不对等交换。在合成六倍体（ＡＡＢＢＣＣ）
中，Ａ基因组与 Ｃ基因组染色体片段发生易位，结
果就导致花粉育性下降［３４］。甘蓝型油菜与甘蓝杂

交形成的三倍体杂种（ＡＣＣ）减数分裂中出现染色
体排列混乱，而且发生较高频率的非同源配对，后

期Ⅰ染色体不均等分离［３５］。合成多倍体减数分裂

中染色体的非同源配对和单价体还会引起染色体

消除，致使染色体组稳定性下降。染色体稳定性也

是影响配子育性的因素，染色体越稳定的群体，花

粉育性越好，而染色体不稳定容易丢失的群体，花

粉育性就越差［３６］。

２．２　联会复合体形成
联会复合体（ＳＣ）是同源染色体与相关蛋白质

在联会过程中形成的特异结构，它将同源染色体从

轴向连接起来，其空间模式影响着配对的染色体双

链断裂和重组的全过程［３７］。同源染色体配对时，

ＤＮＡ双链断裂，而后修复愈合，错误的修复将产生
交叉，而恢复性修复则不形成交叉。双链断裂修复

以及交叉的形成促使同源染色体折叠成环状并彼
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此靠近，联会从断裂修复位点开始，然后沿着同源

染色体轴向延伸，最终形成联会复合体［３８－３９］。联会

复合体的形成过程比较复杂，有多种蛋白参与，如

拓扑异构酶Ⅱ、凝聚蛋白、内聚蛋白和内聚蛋白相
关蛋白等。在这个过程中，ＺＩＰ４作为一个主要平

台，将ＺＩＰ２－ＳＰＯ１６复合物与 ＣＭ１－ＧＭＣ２连接起
来，从而启动联会复合体形成。ＺＩＰ４还与 ＺＩＰ３、
ＭＳＨ５相互作用，后者与伴侣蛋白 ＭＳＨ４一起稳定
联会复合体结构（图２）。

　　采用免疫荧光定位观察相关蛋白的生成和分
布是揭示联会复合体形成特征的有效方法［４０］。在

芸薹属３个二倍体和３个四倍体栽培种中均克隆到
联会辅助蛋白 ＡＳＹ１基因，虽然不同种间存在序列
差异，但功能完全相同［４１］。在芸薹属及其模式植物

拟南芥中均发现，ＡＳＹ１参与联会复合体形成过程，
联会复合体形成早期，在同源染色体轴向上出现蛋

白检测信号，而后信号位点增多并沿着联会复合体

轴向延伸，信号几乎延伸到联会同源物的整个长

度；当减数分裂进入终变期联会复合体解体时，信

号也随之消失。这表明ＡＳＹ１的形成与联会复合体
形成有时间和空间上的相关性［４２］。免疫共沉淀反

应发现，在芸薹属与拟南芥中还存在与 ＡＳＹ１相互
作用的另一种蛋白 ＡＳＹ３，这是一种减数分裂所需
的具有卷曲螺旋结构的蛋白，这２种蛋白在染色体
联会复合体中相结合形成特定结构共同发生作用。

ＡＳＹ３突变体中，常发生非同源染色体联会，且交叉
难以形成［４３］。ＡｔＺＹＰ１是一种横向细丝蛋白，它的
作用是促进染色单体间形成交叉。在白菜、甘蓝和

甘蓝型油菜中均发现与 ＡｔＺＹＰ１同源的基因，通过
基因编辑去除该基因后，在减数分裂中出现非同源

配对频率增加、同源重组减少和染色体落后等现

象［４４］。合成芸薹属三倍体（ＡＢＣ）染色体发生非同
源配对时，也在联会的位置检测到 ＺＹＰ１荧光信号，

但与同源联会的染色体相比，信号弱且不连续，表

明非同源联会其实是２条染色体部分区段发生联
会［４５］。在白菜型油菜和拟南芥中，另一种蛋白ＰＣＨ２
在同源染色体联会中也发挥了重要功能，突变体中该

蛋白缺失导致交叉减少甚至无法形成交叉［４６－４７］。

２．３　ＤＮＡ双链断裂与交叉形成
联会复合体形成中，ＤＮＡ双链在拓扑异构酶

ＳＰＯ１１蛋白的作用下发生断裂（ＤＳＢｓ），断裂位点在
随后的修复过程中可能出现原位复合，也可能发生

非恢复愈合形成交叉。在 ＳＰＯ１１缺失的情况下，双
链断裂不能形成。甘蓝型油菜双链断裂形成的数

量受基因组结构的影响，较长的染色体双链断裂位

点就较多，而在减数分裂不需要配对的植物中很少

出现双链断裂位点［４８］。ＤＮＡ双链断裂修复蛋白
ＲＡＤ５１参与ＤＮＡ的损伤感应和修复，是同源重组
过程中的关键因子。此蛋白聚集在同源染色体双链

断裂处，可作为双链断裂的标记。另外，ＲＡＤ５４是调
节ＲＡＤ５１活性的重要辅助因子，它稳定 ＲＡＤ５１结
构，并刺激其发挥作用。ＲＡＤ５４的缺失对减数分裂
细胞中的ＤＮＡ损伤修复具有显著影响［４９］。

双链断裂后愈合的结果只有非恢复愈合才形

成交叉（ＣＯ），在几乎所有的生物体中，交叉的数量
总是比双链断裂数量少得多，可见断裂修复并不是

随机发生的。每对同源染色体只有１个到几个交叉
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点，即使在基因组大、染色体长的情况下也是如此，

在拟南芥中，３０个 ＤＳＢ中只有 １个成为交叉［５０］。

交叉的分布规律也受基因组背景的干扰，利用芸薹

属二倍体ＡＡ和三倍体 ＡＡＣ杂交产生非整倍体分
析，额外的Ｃ基因组使Ａ基因组同源交叉沿着染色
体轴向较均匀分布，而在二倍体中交叉分布不均

匀，着丝粒附近基本不形成交叉［５１］。此现象显示，

物种进化过程中可能形成了抑制交叉发生的某种

机制，但尚不清楚。ＤＭＣ１基因是已知的减数分裂
特异基因，参与同源染色体ＤＮＡ双链断裂修复［５２］。

芸薹属模式植物拟南芥免疫荧光定位结果显示，

ＤＭＣ１定位于减数分裂ＤＳＢ的相对两侧。ＤＭＣ１与
ＡＳＹ１共同作用促进同源染色体双链断点修复［５３］。

白菜同源四倍体与二倍体相比，联会复合体出现异

常的同时，ＤＭＣ１的基因在同源四倍体中显著下调
表达，这导致白菜同源四倍体减数分裂异常［５４］。

ＤＭＣ１的表达还受环境条件的影响，如在白菜中，盐
胁迫可刺激其表达，提高植株耐盐特性［５５］。

２．４　同源和非同源重组
交叉的结果ＤＮＡ片段发生互换而产生重组，是

减数分裂时染色体正确配对和分离的必要条件。

联会的双链断裂与愈合的结果形成交叉，交叉染色

体将配对的染色体连接在一起，从而确保它们对齐

并使着丝粒与纺缍丝正确连接。未能进行交叉重

组的减数分裂会导致染色体错误分离而产生异常

配子［５６］。在人类中，染色体异常重组和分离通常会

导致严重的遗传疾病，如唐氏综合征［５７］。

同源重组确保了同源染色体之间二价体的形

成和随后的均等分离，这也导致后代遗传多样性，

影响物种对选择的进化反应［５８］。同源重组可防止

多价体形成，能有效规范染色体行为，但也可能破

坏遗传稳定性，导致减数分裂异常。同源染色体之

间的重组频率受植物遗传组成影响，例如，芸薹属

四倍体（ＡＡＣＣ）与三倍体（ＡＡＣ）相比，完全相同的
同源ＡＡ染色体对之间的重组数量显著增加［５９］。

在甘蓝型油菜中，重组基本上发生在同源染色体之

间，只有少数在非同源染色体之间形成。而甘蓝型

油菜单倍体也能发生重组，其中同一基因组的染色

体之间优先发生重组，然后２个基因组间的染色体
之间也发生非同源重组［６０］，非同源重组还造成半数

单倍体后代出现染色体片段重复和丢失［６１］。对甘

蓝型油菜与埃塞俄比亚芥种间杂种（ＣＣＡＢ）微卫星
标记分析显示，重组引起的Ａ和Ｂ基因组缺失的频

率有很大差异，基因组间非同源重组引起１９个Ａ－
Ｃ、３个Ａ－Ｂ和１０个Ｂ－Ｃ间发生重复／缺失；而２
个Ｃ基因组间同源重组产生５５个缺失和１９个重
复［６２］。重组引起的基因组序列变异拓展了生物遗

传多样性的遗传基础。

３　结论与展望

多倍化改变了植物基因组结构，伴随着发生大

量的序列变异及表观遗传变异。芸薹属植物在多

倍化进程中基因组发生了大量的选择性剪接，不仅

使基因组序列发生了变化，也导致转录本发生改

变［６３－６４］。在芸薹属基因组进化过程中还出现不对

称的基因丢失、不对称的转座元件积累和亚基因组

表达优势等情况［６５］。与拟南芥同源区段共线性比

较结果显示，甘蓝基因组形成过程中发生了大量区

段消除和重复等序列变化［６６］。多倍化进程中基因

组的极不稳定使人工合成杂种往往表现出遗传不

稳定、育性差和种子产量低等缺陷，使其难以直接

用于农业生产。配子败育表面上看属于细胞遗传

学范畴，但减数分裂中复杂的染色体行为背后必然

隐藏着相应分子遗传机制。研究支配减数分裂过

程的相应基因作用及其表达调控规律是调控合成

芸薹属多倍体配子发育的基本手段。今后芸薹属

多倍体减数分裂研究将聚焦在减数分裂中各染色

体行为背后的遗传机制和开发调控多倍体配子发

育遗传方法等方面。
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Ｂｉｏｌｏｇｙ，２０１５，７（６）：ａ０１６６２６．

［３９］ＤｕｂｏｉｓＥ，ｄｅＭｕｙｔＡ，ＳｏｙｅｒＪＬ，ｅｔａｌ．Ｂｕｉｌｄｉｎｇｂｒｉｄｇｅｓｔｏｍｏｖｅ

ｒｅｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎｃｏｍｐｌｅｘｅｓ［Ｊ］．ＰＮＡＳ，２０１９，１１６（２５）：１２４００－

１２４０９．　

［４０］ＡｒｍｓｔｒｏｎｇＳ．ＡｎａｌｙｓｉｓｏｆｔｈｅｓｙｎａｐｔｏｎｅｍａｌｃｏｍｐｌｅｘｉｎＢｒａｓｓｉｃａ

ｕｓｉｎｇＴＥＭ［Ｍ］／／ＰａｗｌｏｗｓｋｉＷ，ＧｒｅｌｏｎＭ，ＡｒｍｓｔｒｏｎｇＳ．Ｐｌａｎｔ

ｍｅｉｏｓｉｓ：ｍｅｔｈｏｄｓｉｎｍｏｌｅｃｕｌａｒｂｉｏｌｏｇｙ（ｍｅｔｈｏｄｓａｎｄｐｒｏｔｏｃｏｌｓ）．

Ｔｏｔｏｗａ，ＮＪ：ＨｕｍａｎａＰｒｅｓｓ，２０１３．

［４１］朱　虹．芸薹属ＡＳＹ１基因的克隆及进化分析［Ｍ］．武汉：华中

农业大学，２０１４．

［４２］ＡｒｍｓｔｒｏｎｇＳＪ，ＣａｒｙｌＡＰ，ＪｏｎｅｓＧＨ，ｅｔａｌ．Ａｓｙ１，ａｐｒｏｔｅｉｎｒｅｑｕｉｒｅｄ

ｆｏｒｍｅｉｏｔｉｃｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅＳｙｎａｐｓｉｓ，ｌｏｃａｌｉｚｅｓｔｏａｘｉｓ－ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ

ｃｈｒｏｍａｔｉｎｉｎＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓａｎｄＢｒａｓｓｉｃａ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＣｅｌｌＳｃｉｅｎｃｅ，

２００２，１１５（１８）：３６４５－３６５５．［ＰｕｂＭｅｄ］

［４３］ＦｅｒｄｏｕｓＭ，ＨｉｇｇｉｎｓＪＤ，ＯｓｍａｎＫ，ｅｔａｌ．Ｉｎｔｅｒ－ｈｏｍｏｌｏｇｃｒｏｓｓｉｎｇ－

ｏｖｅｒａｎｄＳｙｎａｐｓｉｓｉｎＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｍｅｉｏｓｉｓａｒｅｄｅｐｅｎｄｅｎｔｏｎｔｈｅ

ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅａｘｉｓｐｒｏｔｅｉｎＡｔＡＳＹ３［Ｊ］．ＰＬｏＳＧｅｎｅｔｉｃｓ，２０１２，８（２）：

ｅ１００２５０７．

［４４］王冉冉．利用ＣＲＩＳＰＲ／Ｃａｓ９技术创建甘蓝型油菜染色体联会紊

乱突变体［Ｄ］．武汉：华中农业大学，２０１９：２０－３９．

［４５］闫　歌．芸薹属异源三倍体（ＡＢＣ）的分子细胞遗传学研究

［Ｄ］．郑州：郑州大学，２０１９．

［４６］ＬａｍｂｉｎｇＣ，ＯｓｍａｎＫ，ＮｕｎｔａｓｏｏｎｔｏｒｎＫ，ｅｔａｌ．ＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓＰＣＨ２
ｍｅｄｉａｔｅｓｍｅｉｏｔｉｃ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ｒｅｍｏｄｅｌｉｎｇ ａｎｄ ｍａｔｕｒａｔｉｏｎ ｏｆ

ｃｒｏｓｓｏｖｅｒｓ［Ｊ］．ＰＬｏＳＧｅｎｅｔｉｃｓ，２０１５，１１（７）：ｅ１００５３７２．

［４７］ＣｕａｃｏｓＭ，ＬａｍｂｉｎｇＣ，Ｐａｃｈｏｎ－ＰｅｎａｌｂａＭ，ｅｔａｌ．Ｍｅｉｏｔｉｃ

ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅａｘｉｓｒｅｍｏｄｅｌｌｉｎｇｉｓｃｒｉｔｉｃａｌｆｏｒｍｅｉｏｔｉｃｒｅｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎｉｎ

Ｂｒａｓｓｉｃａｒａｐａ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＥｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌＢｏｔａｎｙ，２０２１，７２（８）：

３０１２－３０２７．

［４８］ＮｉｃｏｌａｓＳＤ，ＬｅｆｌｏｎＭ，ＭｏｎｏｄＨ，ｅｔａｌ．Ｇｅｎｅｔｉｃｒｅｇｕｌａｔｉｏｎｏｆｍｅｉｏｔｉｃ

ｃｒｏｓｓ－ｏｖｅｒｓｂｅｔｗｅｅｎｒｅｌａｔｅｄｇｅｎｏｍｅｓｉｎＢｒａｓｓｉｃａｎａｐｕｓｈａｐｌｏｉｄｓ

ａｎｄｈｙｂｒｉｄｓ［Ｊ］．ＴｈｅＰｌａｎｔＣｅｌｌ，２００９，２１（２）：３７３－３８５．

［４９］ＨｅｒｎａｎｄｅｚＳａｎｃｈｅｚ－ＲｅｂａｔｏＭ，ＢｏｕａｔｔａＡＭ，ＧａｌｌｅｇｏＭＥ，ｅｔａｌ．

ＲＡＤ５４ｉｓｅｓｓｅｎｔｉａｌｆｏｒＲＡＤ５１－ｍｅｄｉａｔｅｄｒｅｐａｉｒｏｆｍｅｉｏｔｉｃＤＳＢｉｎ

Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ［Ｊ］．ＰＬｏＳＧｅｎｅｔｉｃｓ，２０２１，１７（５）：ｅ１００８９１９．

［５０］ＺｉｃｋｌｅｒＤ，ＫｌｅｃｋｎｅｒＮ．Ｒｅｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎ，ｐａｉｒｉｎｇ，ａｎｄＳｙｎａｐｓｉｓｏｆ

ｈｏｍｏｌｏｇｓｄｕｒｉｎｇｍｅｉｏｓｉｓ［Ｊ］．ＣｏｌｄＳｐｒｉｎｇＨａｒｂｏｒＰｅｒｓｐｅｃｔｉｖｅｓｉｎ

Ｂｉｏｌｏｇｙ，２０１５，７（６）：ａ０１６６２６．

［５１］ＰｅｌéＡ，ＦａｌｑｕｅＭ，ＴｒｏｔｏｕｘＧ，ｅｔａｌ．Ａｍｐｌｉｆｙｉｎｇｒｅｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎ

ｇｅｎｏｍｅ－ｗｉｄｅａｎｄｒｅｓｈａｐｉｎｇｃｒｏｓｓｏｖｅｒｌａｎｄｓｃａｐｅｓｉｎＢｒａｓｓｉｃａｓ［Ｊ］．

ＰＬｏＳＧｅｎｅｔｉｃｓ，２０１７，１３（５）：ｅ１００６７９４．

［５２］鲁丹丹，李保全，安素妨，等．甘蓝型油菜ＢｎＤＭＣ１．Ａ０１基因的分

离及序列分析［Ｊ］．中国油料作物学报，２０１８，４０（６）：７４５－７５４．

［５３］ＫｕｒｚｂａｕｅｒＭ Ｔ，ＵａｎｓｃｈｏｕＣ，ＣｈｅｎＤ，ｅｔａｌ．Ｔｈｅｒｅｃｏｍｂｉｎａｓｅｓ

ＤＭＣ１ａｎｄＲＡＤ５１ａｒｅｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｌｙａｎｄｓｐａｔｉａｌｌｙｓｅｐａｒａｔｅｄｄｕｒｉｎｇ

ｍｅｉｏｓｉｓｉｎＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ［Ｊ］．ＴｈｅＰｌａｎｔＣｅｌｌ，２０１２，２４（５）：２０５８－

２０７０．　

［５４］ＢｒａｙｎｅｎＪ，ＹａｎｇＹ，ＷｅｉＦ，ｅｔａｌ．Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅａｎａｌｙｓｉｓｏｆｆｌｏｒａｌ

ｂｕｄｓｄｅｃｉｐｈｅｒｅｄａｎｉｒｒｅｇｕｌａｒｃｏｕｒｓｅｏｆｍｅｉｏｓｉｓｉｎｐｏｌｙｐｌｏｉｄＢｒａｓｓｉｃａ

ｒａｐａ［Ｊ］．ＦｒｏｎｔｉｅｒｓｉｎＰｌａｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２０１７，８：７６８．

［５５］王帅鹏．白菜型油菜ＢｒＤＭＣ１响应盐胁迫的生理及分子机制研

究［Ｄ］．郑州：郑州大学，２０２０：４６－５５．

［５６］ＰｅｔｕｋｈｏｖａＧ，ＫｌｅｉｎＨ．ＭｅｉｏｔｉｃＲｅｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎ［Ｍ］／／ＷｅｌｌｓＲＤ，

ＢｏｎｄＪＳ，ＫｌｉｎｍａｎＪ，ｅｔａｌ．Ｍｏｌｅｃｕｌａｒｌｉｆｅｓｃｉｅｎｃｅｓ．ＮｅｗＹｏｒｋ：

Ｓｐｒｉｎｇｅｒ，２０１８．

［５７］ＢｅｒｃｈｏｗｉｔｚＬＥ，ＣｏｐｅｎｈａｖｅｒＧＰ．Ｇｅｎｅｔｉｃｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅ：ｄｏｎｔｓｔａｎｄ

ｓｏｃｌｏｓｅｔｏｍｅ［Ｊ］．ＣｕｒｒｅｎｔＧｅｎｏｍｉｃｓ，２０１０，１１（２）：９１－１０２．

［５８］ＷａｎｇＹＸ，ＣｏｐｅｎｈａｖｅｒＧＰ．Ｍｅｉｏｔｉｃｒｅｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎ：ｍｉｘｉｎｇｉｔｕｐｉｎ

ｐｌａｎｔｓ［Ｊ］．ＡｎｎｕａｌＲｅｖｉｅｗｏｆＰｌａｎｔＢｉｏｌｏｇｙ，２０１８，６９：５７７－６０９．

［５９］ＢｏｉｄｅａｕＦ，ＰｅｌéＡ，ＴａｎｇｕｙＣ，ｅｔａｌ． Ａ ｍｏｄｉｆｉｅｄ ｍｅｉｏｔｉｃ

ｒｅｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎｉｎＢｒａｓｓｉｃａｎａｐｕｓｌａｒｇｅｌｙｉｍｐｒｏｖｅｓｉｔｓｂｒｅｅｄｉｎｇ

ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ［Ｊ］．Ｂｉｏｌｏｇｙ，２０２１，１０（８）：７７１．

［６０］ＮｉｃｏｌａｓＳＤ，ＬｅｆｌｏｎＭ，ＬｉｕＺ，ｅｔａｌ．Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ‘ｓｐｅｅｄｄａｔｉｎｇ’

ｄｕｒｉｎｇｍｅｉｏｓｉｓｏｆｐｏｌｙｐｌｏｉｄＢｒａｓｓｉｃａｈｙｂｒｉｄｓａｎｄｈａｐｌｏｉｄｓ［Ｊ］．

ＣｙｔｏｇｅｎｅｔｉｃａｎｄＧｅｎｏｍｅＲｅｓｅａｒｃｈ，２００８，１２０（３／４）：３３１－３３８．

［６１］ＮｉｃｏｌａｓＳＤ，ＭｉｇｎｏｎＧＬ，ＥｂｅｒＦ，ｅｔａｌ．Ｈｏｍｅｏｌｏｇｏｕｓｒｅｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎ

ｐｌａｙｓａｍａｊｏｒｒｏｌｅｉｎｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅｒｅａｒｒａｎｇｅｍｅｎｔｓｔｈａｔｏｃｃｕｒｄｕｒｉｎｇ

ｍｅｉｏｓｉｓｏｆＢｒａｓｓｉｃａｎａｐｕｓｈａｐｌｏｉｄｓ［Ｊ］．Ｇｅｎｅｔｉｃｓ，２００７，１７５（２）：

４８７－５０３．

［６２］ＭａｓｏｎＡＳ，ＮｅｌｓｏｎＭＮ，ＣａｓｔｅｌｌｏＭＣ，ｅｔａｌ．Ｇｅｎｏｔｙｐｉｃｅｆｆｅｃｔｓｏｎ

ｔｈｅｆｒｅｑｕｅｎｃｙｏｆｈｏｍｏｅｏｌｏｇｏｕｓａｎｄｈｏｍｏｌｏｇｏｕｓｒｅｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎｉｎ

Ｂｒａｓｓｉｃａｎａｐｕｓ×Ｂ．Ｃａｒｉｎａｔａｈｙｂｒｉｄｓ［Ｊ］．ＴＡＧ，２０１１，１２２（３）：

５４３－５５３．　

［６３］ＺｈａｏＭＸ，ＤｕＪＣ，ＬｉｎＦ，ｅｔａｌ．Ｓｈｉｆｔｓｉｎｔｈｅｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙｒａｔｅａｎｄ

ｉｎｔｅｎｓｉｔｙｏｆｐｕｒｉｆｙｉｎｇｓｅｌｅｃｔｉｏｎｂｅｔｗｅｅｎｔｗｏＢｒａｓｓｉｃａｇｅｎｏｍｅｓ

ｒｅｖｅａｌｅｄｂｙａｎａｌｙｓｅｓｏｆｏｒｔｈｏｌｏｇｏｕｓｔｒａｎｓｐｏｓｏｎｓａｎｄｒｅｌｉｃｓｏｆａｗｈｏｌｅ

ｇｅｎｏｍｅｔｒｉｐｌｉｃａｔｉｏｎ［Ｊ］．ＴｈｅＰｌａｎｔＪｏｕｒｎａｌ，２０１３，７６（２）：２１１－

２２２．　

［６４］ＷａｎｇＲＨ，ＬｉｕＨＬ，ＬｉｕＺＹ，ｅｔａｌ．Ｇｅｎｏｍｅ－ｗｉｄｅａｎａｌｙｓｉｓｏｆ

ａｌｔｅｒｎａｔｉｖｅｓｐｌｉｃｉｎｇｄｉｖｅｒｇｅｎｃｅｓｂｅｔｗｅｅｎＢｒａｓｓｉｃａｈｅｘａｐｌｏｉｄａｎｄｉｔｓ

ｐａｒｅｎｔｓ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔａ，２０１９，２５０（２）：６０３－６２８．

［６５］ＴｏｎｇＣ，ＫｏｌｅＣ，ＬｉｕＬ，ｅｔａｌ．Ｔｈｅａｓｙｍｍｅｔｒｉｃａｌｅｖｏｌｕｔｉｏｎｏｆｔｈｅ

ｍｅｓｏｐｏｌｙｐｌｏｉｄＢｒａｓｓｉｃａｏｌｅｒａｃｅａｇｅｎｏｍｅ［Ｍ］／／ＬｉｕＳ，ＳｎｏｗｄｏｎＲ，

ＫｏｌｅＣ．Ｃｏｍｐｅｎｄｉｕｍ ｏｆｐｌａｎｔｇｅｎｏｍｅｓ：ｔｈｅＢｒａｓｓｉｃａｏｌｅｒａｃｅａ

ｇｅｎｏｍｅ．Ｃｈａｍ：Ｓｐｒｉｎｇｅｒ，２０２１：６７－７５．

［６６］ＴｏｗｎＣＤ，ＣｈｅｕｎｇＦ，ＭａｉｔｉＲ，ｅｔａｌ．Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅｇｅｎｏｍｉｃｓｏｆ

Ｂｒａｓｓｉｃａｏｌｅｒａｃｅａ ａｎｄ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｈａｌｉａｎａ ｒｅｖｅａｌｇｅｎｅｌｏｓｓ，

ｆｒａｇｍｅｎｔａｔｉｏｎ，ａｎｄｄｉｓｐｅｒｓａｌａｆｔｅｒｐｏｌｙｐｌｏｉｄｙ［Ｊ］．ＴｈｅＰｌａｎｔＣｅｌｌ，

２００６，１８（６）：１３４８－１３５９．

—７０２—江苏农业科学　２０２２年第５０卷第１８期


