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核型分析

为了试图了解有机体在系统发育的趋异中所涉及的机制
,

已进行了大量的染色体组

的分析
。

这 已被公认为探讨进化问题的基本方法
,

因为它对与遗传有关的材料所发生的变

化进行直接检验
。

然而
,

对关于由 组成染色质和染色体的方式的进化意义仍然所知

甚少
。

这主要归因于分类群之间或更多地在分类类群中存在着染色体数 目
、

形态和大小自

相矛盾的变异
。

例如
,

棕搁科植物
, , 。 ,’ ,

一

染色体数 目 , ,一 被认为在单子

叶植物中是最高的记录
,

而其它同科植物通常 , ,一 或
,

但它们在表型上却无显著的

变化 诩
。

其它的植物类群
,

如百合科中芦荟族
,

或莺尾科的虎皮花亚族

,
,

种的染色体数目和形态通常恒定不变 〔
‘“

·

‘ , 。

染色体的大小
,

可能还

有直线顺序 的变化被作为有关分类群共同的基本核型式样的例证而归

为同一类
。

然而
,

有些类群在近缘种之间 如虎眼万年青属 , 〔丁旧 、水仙属 “ ,一

收稿 日 飞的 州 修回 ‘ 。 第 作者 男 岁 教授
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,‘ 〔丁’〕 ,

或甚至在分类学种内 如美丽番红花 ,。 〔’ 〕 ,

在染色体的数 目
、

形

状和大小方面都表现出异常的多样性
。

其它许多植物显示可预期的系列性变化
,

如全臂融

合和横裂 如
, , , , ’、 〔丁 ,

重复互换 例如月 见草属 〔, ‘’ ,

或随着染色体组

体积增大而发生的核型对称性的逐渐增加 例如毛食科
〔’几〕 ,

香豌豆属 勺 、〔勺
。

保守的染色体结构变化的形式决非为某些特定的有机体所特有
,

而可以出现在很不

相同的类群中
。

例如
,

两型性核型 在动植物中都很普遍
。

在植物中
,

它

们成为许多具花瓣状花的单子叶植物典型的核型
,

特别是龙舌兰属 。 及其近缘类

群
〔’ 飞 。

异染色质 衔接重复 顺序 也倾向于集中在相似核型的同一地方
。

例如
,

由具

中间着丝粒和具端着丝粒染色体构成的核型经常显示全臂融合和横裂
。

这种染色体的特

点是异染色质集中在着丝粒的周围和新的短臂上 如 勿
〔, 〕、兜兰属

勿 〔丁‘〕 。

可以把这类核型看成是比较原始的
,

因为重组引起了断裂和仅在染色体组一

有限的部分 即着丝粒 的异染色质的扩增
。

对某些动物类群的详细研究结果表明
,

含异染

色质的短臂易于扩增到临界水平
,

在那以后发生的染色体重排 可能为臂间倒位 将异染

色质排除掉
。

融合容易在含较少异染色质的染色体之间优先发生
,

而横裂与富含异染色

质
、

具中间着丝粒的染色体有关联
。

有人认为异染色质在某些方面是造成着丝粒区域断裂

和复合的媒介
‘丁

·

‘。〕。

这些前进的变化 被综合称为核型的定向选择 〔
“ , 〕 无疑是由内在的自

身调节反应引起的
,

而这种反应使染色体组内的最佳结构得以保持
。

因而
,

可以预期有机

体总是企图维持原状而不是发生变化
。

由于上述原因
,

把染色体的形态作为一种系统发育

的标记
,

尤其在属以上水平
,

其价值是有限的
‘ 〕。

核型分析中的人为因素也是一个值得注意的问题
。

在传统的核型分析中
,

常常根据染

色体的相对长度这一人为标准对它们进行排序和编号而缺乏一致的规则对核型作系统的

描述
,

其结果造成同一条染色体可以有不同的编号
。

这种状况大大地阻碍了核型学资料在

各领域的广泛运用
。

例如
,

洪德元 〔 〕在比较中国和 日本产的鸭踢草科竹叶子 ’ 八
一 ,

“ 的核型时
,

发现来自中国和 日本的材料在核型上非常一致
,

但从核型

公式看
,

中国的 个群体和 日本的 个群体核型明显不同
。

他指出
,

这种差异在一定程度

上是人为造成的
,

并提醒人们对核型公式的相对价值应予足够重视
。

等
〔

强调在

确定臂比时必须谨慎
,

因为分析技术不同
,

可导致错误的解释 如用描图来和照片作比较
,

以及数据是由不同人来测定的等等
。

另外
,

和染色体数目一样
,

种内也可能存在核型的变

异
,

如禾本科 ’ 、’ “ 的随体染色体的变异
〔 。

这再一次强调最后的结论必须来

自广泛的取样
。

顺便想提 一下
, 〔‘门提出的

,

也是 目前核型分析中应用最多的核型进化由对称

到不对称标准
,

只能认为是核型发展的一个主要趋势而决不是放之四海而 皆准的普遍规

律
。

许多类群所显示的
、

可视为共同属性的一系列变化
,

如全臂融合 和分裂
〔 〕、重复互换‘

‘ 〕 ,

或者核型的对称性随着染色体组体积的增加而增加等等
〔’

·

‘弓 ,

其

结果不尽与 的慨念相符
。

也指出
,

核型由对称逐渐向不对称发展的趋

势决非不可逆转
。

总之
,

在进化研究中
,

应尽可能全面地研究和综合其他性状
,

把核型分析

作为其中的一个方面统一考虑
。

这祥我们就能够确定或者至少推测核型的进化方向〔 〕
。

至于物种的命名和分类主要还是根据植物的外部形态及其地理分布格局
,

而染色体资料
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对必要的分类处理所起的作用常常是辅助性的
,

而决不是决定性的 〔
, 〕。

减数分裂的分析

以供实验用杂种的减数分裂分析来 比较染色体组曾大大地扩大了进化生物学中染色

体研究的视野
。

这对植物来说尤为真确
,

因为可以用杂交试验来检测亲缘分类群之间染色

体同源性的程度
。

在植物方面
,

以 〔‘ 〕和 〔”飞为先驱
,

这种研究方法对许

多对人类有重大意 义的种的起源有了深入的了解 例如小麦 〔 〕
,

并阐明了在 自然系统中

随 着染 色 体 组 的 变化 而 来 的物 种 形 成 的机 制 如 山字 草 属 矿引 〕
、

月 见 草 属

。。 〔,‘〕 。

它还有助于对染色体重组和生殖隔离机制的基本了解
,

而这些都对物种形

成产生影响 〔
。

早期这种研究所发现的若干假定的
、

用于专门目的的系统
,

后来被证明对

染色体组的结构和进化的理解更具普遍重要意 义〔例如转座因子

的发现 〔 〕〕
。

应用杂种在减数分裂时染色体配对来估计染色体组的亲和性的一个缺点是
,

这种方

法能受遗传和环境因素的影响
〔 ‘

’

〕 ,

或甚至受昆虫或病毒病的影响
〔,的 。 对隐微的结构性

重排的检测也取决于含有重排区段的交叉
,

因而小的重排可能会被遗漏掉
。

最后
,

不是由

于专一的生殖屏障〔不和谐性 〕
,

就是因为杂种的种子不发育
,

在染色体上

和 或 在表型上看起来相似的种杂交常不能成功
。

尽管后一种情形能通过胚胎挽救技术

来克服 〔
, , ,

但前一种情况常妨碍对染色体组同源性进行成功的比较
。

发育期的漫长常使

得这种方法在许多植物类群中不能实行 例如在许多鳞茎植物
、

苏铁和大多数乔木中
。

染色体分带

年代初发展起来的染色体分带技术已在系统学和进化研究中广泛应用
。

由染色体

分带提供的带谱可用来比较亲缘种染色体的结构
,

并从中获得种间关系的信息
。

原先仅在哺乳动物
、

鸟类和鱼类中应用的 带法
,

年代初才被用于裸子植物
〔州

,

后来在百合科
、

鸭肠草科和豆科植物中得到应用 〔
, , 〕。 在我国

,

有不少学者 〔
’。“一 ‘。

在若干植

物上使用此法也获得成功
。

目前在系统发育和临床研究中
,

用特种分子探针来确定基因在

染色体上的位置 〔
, 。

带还被用作评价分支系统学 山 分析的依据
。

带还能

通过 某 些 限 制酶 来 产 生
,

当识 别 位 置 是 在 异 染 色 质 中 时 这 种 方 法 尤 为 奏 效 如
〔’始 , 。

然而
,

最近的研究结果表明 带具有一种结构的和分子的成份
,

它们能否

与哺乳动物染色体中的分子组成相比
,

现在还不清楚
。 〔‘。 , 〕认为植物的染色体

组成和两栖动物一样
,

而与哺乳动物
、

鸟类和鱼类不一样
。

带法虽然只有 多年的历史
,

但已成为使用最多
,

最成功的分带方法
。

和

带不同
,

带并不具有明显的功能
,

而且通常不含基因
,

虽然它们可能含有对染色体行

为机制有重要意义的调节成份
。

它们在动物中只出现在着丝粒上
,

但在植物中位置多变
,

而且有时带数很多
,

在若干类群中曾被用作核的标记 如 。 〔” 。〕 ,

或在系统发育

中作为染色体重构的证据 如在复合互换杂合体中 〔川
,

或供制基因图用 如在大麦属
。心。

, 。 〔‘’ 飞中
。

可以在原位对 带中显示的分子顺序与亲缘种的染色体进行克隆
、

顺

序测定和杂交〔
‘’飞 ,

而杂交是检验种内和近缘分类群之间相似性和差异的较为灵敏的方
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法
。

但鉴于含有 带的随体 能通过新重复顺序
,

比较快速地协调进化

而形成
‘ ” ” ’‘ ,

因此
,

相似的带型式徉并不一定是系统发育上亲缘关系可信赖

的指示
,

而应对每一个材料作独立的分析
。

尽管分带式样在经过选择的植物类群中证明是很有用的
,

但分带方法在植物中不象

在动物中那样成功
,

而且在可以预 见到的将来
,

它的分辨能力和敏感性也未必能达到在动

物中所达到的程度 〔
’ 。

染色体组的原位杂交

对大多数 自然植物群体来说
,

没有足够的证据可以用来确定染色体组在分子和结构

上的关系
。

比较不同种的克隆顺序的分布和同源性的研究所提供的信息是最丰富的
,

但要

化费大量时间
,

而且在进行克隆时要有经验
。

还有
,

它们只提供一部分染色体组的信息
,

而

这一部分染色体组的形成可能不同于其它部分
。

英国邱植物园的 买验室在光学显

微镜和杂交试验不管用时
,

用染色体组的原位杂交
,

简称

作为染色体组分析的一种补充方法
。

的内容包括分离整个染色体组
,

用一个通信分子 作标记
,

并在显微镜玻片上在特定情况下退火以使染

色体的 变性
之”‘ ” ’了 , 见图

。

这种方法有效地将核型分析与
一

杂交结合在

一起
。

他们用这种方法来检测用传统方法不能继续进行的若干 自然分类群染色体组的同

探针

分离

用切 口 平移将生物家标记在核昔酸上
比

变性
【死

靶
一

子 染色体
一

准备染色体铺展开制片
一

脱水保存 一
一 〔

变性
【》 ‘

一

杂交
一 飞

严紧型冲洗 解离非同源双链体
一

用经过标记的荧光素处理的抗生紊蛋白测定生物素 黄色

用标记了生物术的抗生物素蛋白来放大信号
一

再施用经过荧光素处理的生物素蛋白
一

三

对未杂交的 进行复染色 红色
一 一

观察荧光

图 染色体组原位杂交 技术的规程大纲

引自
亡 ‘ , 士〕

源性
。

由于 比较昂

贵
,

尽量先用传统的染色

体组 分析法往往是 明智

的
。

下面是几个方面的例

子
,

说明 能提供传

统细胞学所不能提供的
、

关于染色体组亲缘关系的

更多信息
。

用 来确定

个 自然异源多倍体的起

源

过 去被 包括在 材
’ ‘ ,“ , ,“ 复合种内的禾

本科植物
, , , , ,“ ,

具有与众不同的两型性核

型 含 个大染色体

和 个小染色体
。

由

于在染色体形态上十分相

似
, , 和

” ’”

曾认为
, , 。具

的细胞型是一个祖先二
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倍体种
,

而对
, 、 , , 必 ,“ 的

』

染色体就是从它那里来的
。

用杂种的染色体行为作为染色

体同源性的指示
,

来分析染色体组亲缘关系的传统方法在这里行不通
,

因为这两个种之间

存在着强大的生殖屏障
,

所以不可能产生供实验用的杂种
。

在用 方法时
,

来 自
’, , ‘ 的染色体组 被优先地与

,
。 , 。 的 条 染色体杂交

。

结果证明对
” 。 , , , ‘ , 的 染色体组和 材 ￡的染色体组具有共同的起源

,

而 染色体肯定是

从另一个规在尚不知其名的分类群来的 从而进一步证实 , , , “ 是异源多倍体起

源
。

用 来区别相同的核型

能快速和毫不含糊地把具有几乎相同核型的近缘种区分开
,

在进化生物学中是件很

有利的事
。

许多经典的研究都对此作过尝试
,

但都失败了
,

不是由于不可能进行杂交试验
,

就是因为缺乏染色体标记
。

鸭肠草科的 、
勺

,。 和 , 。 是一对替代种或小种
,

分别产于横

贯墨西哥火山带的北方和南方地区
。

它们是二倍体 , ,一 或同源多倍体 ’一
, ,

除了 带式样在某些染色体和基因型上有所不同〔
‘” ,以及不同的核仁组成区 外

,

其核型极为相似
。

在不同条件下对来自 夕 生物素
一

与 印迹

杂交
,

结果表明这两个种的顺序同源性在 之间
。

对二倍体和四倍体杂种都应

用了
。

用生物素
一

探针完全能区分开两个亲本的染色体
。

在这里
,

显示 。。 ,
, 和 勺 之间在顺序同源性上有着

的差异
,

而这种差异分布在整个核型上
,

只有小面积高度保守的顺序
。

大多数具鉴别

标 记的 很可能是 由中等重复顺序组成的
。

出现在染色体带上的高度重复顺序用

印迹杂交或用 也都可加以鉴别
。

这两个小种的分子分化与它们被横贯墨

西哥的火山带所隔开的地理格局相符
。

核型上的相似把它们在顺序同源性上全面的差异

掩盖了起来
,

而这种分子水平的差异很可能就是部分同源性染色体 、

之间不能配对的原因
。

几乎可以肯定
,

分子趋异是由于构成大的植物染色体组主

要部分的中等重复顺序缺乏均化 的机会所致 〔
’ 〕。

用 来检测不能杂交的种之间的同源性

在鸭踢草科 占 、 、属属于同一个组的 个种中
,

二
, ,

勺
, , 、 , , , , 和

、认 山 , 的染色体明显相似
。

它们的染色体基数为 一
,

含有 个具中央着丝粒染

色体和 个具近端着丝粒染色体
。

另外 个种 , , , 和 而 ,

在核型上异常相似
,

但 ’ 川 多了一对具亚端着丝粒染色体
,

而 的染

色体组是 个种中最大的
。

用来自 走 八 。 , ,、 。 , ,

的全部生物素
一

探针作

印迹杂交
,

每个通道用 拌 的靶子 和低严紧型冲洗
、 、 。

在这种情况下
,

能异花受精和产生子一代的 , 勺
。、 和 之

间的分化远不及在高严紧型冲洗后和低浓度靶子 的情况下来得显著
。

甚至在低严

紧型水平上也未发现 〔‘ “女加 , 和 八“ , 之间存在着同源性
。

当利用 “

, 翻 的生物素
一

作为探针来测试所有 个种时
,

只有来 自 ’ 和 以
,飞 , 的通道得到示踪

,

这说明 , ,一

, 、 与 ‘ 动 之间的分子同源性比它与其它 个

种中的任何一个要高得多
。

有趣的是
, , ·

和 “ 认以 及 。、 都产于
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的同一地区内
,

但海拔高度不同
, 、 ,。 海拔最低

,

海拔最高
,

而这可能代表古代渐变群 的一些组成部分
。

当不能获得供实验用的杂种时
,

可以用来自两个不同种的细胞混合剂在同一载玻片

上进行
。

这样 对探针为 同源的 即来自同一个体植物的 材料起到内部控制

的作用
。

杂交能受精但不能产生能育种子的 ‘ 和 的根尖细胞核
,

当用来自 。’, 的生物素
一

作探针时
,

区别就明显了
。

就象在 和

二 。如 , 之间的杂种中那样
,

可以看到交叉杂交染色质
一

勺 ‘

,
以八 ,
的区域

。

这些区域在染色体上的位置
,

或在核分裂间期在核仁周围的位置启示它们

与核糖体基因是有联系的
。

还有一个低水平的
、

更加普通的交叉杂交
,

在未用复染色时更

为明显
。

价
。 , 、 ‘, 。 和 。

二
,
如
。 。 不管是在 自然界还是在实验中杂交都不孕

,

尽

管异花授粉后有些花粉管能到达子房
。

当来自 。二 勺 和 的根尖细

胞核的混合剂被用作探针和来自
,
二 , 勺 , 的全部生物素

一

进行 印

迹杂交
,

并以低严紧型冲洗时
,

只有来自 八 如 , 的核得到示踪
。

尽管 “

和 二。 , 如
, , 的二倍体具有非常相似的带型式样

,

但这两个种之间显然完全缺

乏杂交同源性 、一 。

这些间断分布的种在异染色质组织上相似的原因现在

还不清楚
。

以上这些初步的结果表明
,

根据杂交潜力和染色体配对 两者都涉及识别过程 的染

色体组亲和性的量在 的成就中得到反映
。

在 属中
,

分带式样好象并不是种

间系统发育关系的一个可靠的标志
,

尽管它们在 中用来鉴别群体时是

有用的
〔’艺 ” 。 这符合以下观念

,

即串联排列的重复顺序的演化比染色体组的其他部分要快

速
。
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