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曲穗草属天然杂种的鉴定及形成研究
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摘　 要: 本研究通过形态学、 细胞学、 系统发育分析等方法对小麦族曲穗草属(Ｃａｍｐｅｉｏｓｔａｃｈｙｓ)的两株疑似天

然杂种进行鉴定ꎬ 探究其可能的亲本及杂种形成机制ꎮ 结果显示: 两株天然杂种在形态上与短芒曲穗草(Ｃａｍ￣

ｐｅｉｏｓｔａｃｈｙｓ ｂｒｅｖｉａｒｉｓｔａｔａ (Ｋｅｎｇ) Ｙ. Ｈ. Ｚｈｏｕꎬ Ｈ. Ｑ. Ｚｈａｎｇ ｅｔ Ｃ. Ｒ. Ｙａｎｇ.)相近ꎬ 长势优于后者ꎬ 但其花粉育

性(１３􀆰３０％和 ２１􀆰２０％)和结实率(１０􀆰７０％和 １８􀆰６０％)较低ꎻ 细胞学分析表明两株天然杂种均为六倍体(２ｎ ＝
４２)ꎬ 染色体组组成为 ＳｔＳｔＹＹＨＨꎻ 系统发育分析结果表明两株杂种的可能亲本为短芒曲穗草、 无芒披碱草(Ｅｌｙ￣
ｍｕｓ ｓｕｂｍｕｔｉｃｕｓ Ｋｅｎｇ)、 黑紫披碱草(Ｅｌｙｍｕｓ ａｔｒａｔｕｓ (Ｎｅｖｓｋｉ) Ｈａｎｄ. ￣Ｍａｚｚ)ꎮ 基于杂种具有无芒或短芒的特

征ꎬ 结合形态学特征ꎬ 推测短芒曲穗草和无芒披碱草为两株天然杂种可能的亲本供体ꎬ 且短芒曲穗草为母本ꎮ
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　 　 自然杂交是指在没有人为干预的自然条件下ꎬ
两个或多个具有不同遗传物质的群体或个体之间成

功杂交的事件[１]ꎮ 由于自然杂交客观存在于生物

长期进化过程中ꎬ 杂交后代与其亲本之间的系统发

育关系从本质上形成了网状进化[２]ꎮ 在含有不同

染色体组组成的二倍体物种的基础上ꎬ 小麦族植物

不断组合成具有新的染色体组组合的多倍体物

种[３]ꎬ 这种网状进化模式在很大程度上丰富了小

麦族物种遗传重组的类型ꎬ 促进了物种间的分化与

变异ꎬ 使得小麦族植物表现出丰富的遗传多样性ꎮ
在多个小麦族物种分布的重叠区中ꎬ 常出现大量的

种间、 属间的自然杂种ꎮ 早在 １９４６－１９５６ 年间ꎬ
就有学者报道了一系列小麦族物种天然杂种: 冰草

属(Ａｇｒｏｐｙｒｏｎ)与披碱草属(Ｅｌｙｍｕｓ)的三倍体杂

种ꎻ 冰草属、 披碱草属与大麦属(Ｈｏｒｄｅｕｍ)的天

然杂种ꎻ 披碱草属、 裂颖草属(Ｓｉｔａｎｉｏｎ)和冰草属

的天然杂种ꎻ 披碱草属与裂颖草属的天然杂种

等[４－８]ꎮ Ｊｅｎｓｅｎ 等[９] 报道了一个披碱草属与赖草

属(Ｌｅｙｍｕｓ)之间的属间杂种ꎮ 路兴旺等[１０]也对青

海高原披碱草属种间天然杂种进行了细胞学鉴定ꎮ
颜济和杨俊良[１１] 将含 ＳｔＹＨ 基因组的六倍体

物种从披碱草属独立出来ꎬ 组建成一个新属———曲

穗草属(Ｃａｍｐｅｉｏｓｔａｃｈｙｓ)ꎬ 目前该属包括 １１ 种

１４ 变种ꎮ 披碱草属和曲穗草属为同形属ꎬ 形态上

无法区分ꎬ 但它们的遗传组成及系统起源完全不

同ꎮ 披碱草属为含 ＳｔＨ 基因组的四倍体物种ꎬ 曲

穗草属为含 ＳｔＹＨ 基因组的六倍体物种ꎬ 二者均为

小麦族多年生植物ꎬ 既能进行有性繁殖ꎬ 又能通过

分蘖进行营养繁殖ꎮ 从繁育特性上看ꎬ 它们都属于

兼性自交类型ꎬ 即自交为主ꎬ 异交可育[１２]ꎮ 披碱

草属和曲穗草属的这些特性(多年生、 花期一致、
兼性自交)为它们之间的自然杂交提供了基础ꎮ

前期研究中ꎬ 在位于川西高原的四川省草原科

学研究院试验基地(四川红原ꎬ 海拔 ３５００ ｍ)ꎬ 单

株种植短芒曲穗草(Ｃａｍｐｅｉｏｓｔａｃｈｙｓ ｂｒｅｖｉａｒｉｓｔａｔａ
(Ｋｅｎｇ ) Ｙ. Ｈ. Ｚｈｏｕꎬ Ｈ. Ｑ. Ｚｈａｎｇ ｅｔ Ｃ. Ｒ.
Ｙａｎｇ.)５ 年后ꎬ 混合收集其种子ꎬ 再将这些种子单

株种植时ꎬ 发现两个植株高大、 叶量丰富、 分蘖

多、 结实率低的植株ꎬ 推测它们可能是短芒曲穗草

与周围伴生物种发生天然杂交产生的天然杂种ꎮ 因

此ꎬ 本研究利用细胞学、 分子系统学结合形态学特

征ꎬ 对其进行天然杂种倍性和基因组组成的鉴定ꎬ
并探讨其可能的亲本供体及杂种形成过程ꎬ 同时对

从杂种上收获的种子(２００ 份 Ｆ２群体)进行农艺性

状及结实率考察ꎬ 旨在为小麦族种间杂交、 基因渗

透、 物种进化等研究提供参考资料ꎬ 并为下一步将

天然杂种作为牧草或生态草进行育种利用提供基础

资料ꎮ

１　 材料与方法

１􀆰 １　 研究材料

两株天然杂种、 ２００ 份 Ｆ２ 群体及 ７ 份天然杂

种的伴生物种均来自四川省草原科学研究院

(３２􀆰７９４９°Ｎꎬ １０２􀆰５４４９°Ｅ)ꎮ 基因组原位杂交实

验探针为黎巴嫩拟鹅观草(Ｐｓｅｕｄｏｒｏｅｇｎｅｒｉａ ｌｉｂａ￣
ｎｏｔｉｃａ (Ｈａｃｋｅｌ) Ｄ. Ｒ. Ｄｅｗｅｙꎬ ２ｎ ＝ １４ꎬ Ｓｔ 基因

组) 及布顿大麦 ( Ｈｏｒｄｅｕｍ ｂｏｇｄａｎｉｉ Ｗｉｌｅｎｓｋｙꎬ
２ｎ ＝ １４ꎬ Ｈ 基因组)ꎮ 用于系统发育分析的 ３９ 份

材料包括: 两株天然杂种、 ８ 份曲穗草属(ＳｔＹＨ)
物种、 ９ 份披碱草属(ＳｔＨ)物种、 ８ 份拟鹅观草属

(Ｐｓｅｕｄｏｒｏｅｇｎｅｒｉａꎬ Ｓｔ ) 物 种、 ５ 份 鹅 观 草 属

(Ｒｏｅｇｎｅｒｉａꎬ ＳｔＹ)物种、 ５ 份小麦族二倍体物种

及 ２ 份外类群 Ｂｒｏｍｕｓ ｉｎｅｒｍｉｓ Ｌ. 和 Ｂ. ｓｔｅｒｉｌｉｓ Ｌ.
(表 １)ꎮ
１􀆰 ２　 实验方法

１􀆰 ２􀆰 １　 形态学观察和育性检测

对杂种及疑似亲本进行株高、 分蘖、 穗部特征

(每节着生小穗数、 每小穗小花数、 外稃芒、 内外

稃是否等长、 穗色)、 各部位被毛情况(基生叶鞘、
叶片、 茎节)、 小花结实率进行考察ꎮ 每个性状随

机选取 １０ 个分蘖枝进行统计ꎬ 取平均值ꎮ
育性检测包括花粉育性检测和小花结实率统

计ꎮ 用饱和 Ｉ２￣ＫＩ 溶液对植株成熟花粉进行染色ꎬ
用显微镜观察统计可染花粉粒的百分率ꎬ 可育花粉

染为深色ꎬ 不育花粉则不染色ꎬ 为透明无色ꎮ 每个

植株统计 ２０００ 个以上花粉粒ꎬ 计算花粉育性ꎮ 穗

状花序成熟期统计亲本及杂种的小花结实率ꎮ
１􀆰 ２􀆰 ２　 染色体配对分析

取减数分裂盛期的幼穗ꎬ 用卡诺氏Ⅱ(９５％乙

醇 ∶ 氯仿 ∶ 冰醋酸 ＝ ６ ∶ ３ ∶ １)固定ꎬ ２４ ｈ 后转入
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表 １　 供试材料
Ｔａｂｌｅ １　 Ｍａｔｅｒｉａｌｓ ｕｓｅｄ ｉｎ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ

编号
Ｎｏ.

种名
Ｓｐｅｃｉｅｓ ２ｎ 基因组

Ｇｅｎｏｍｅ
材料编号
Ａｃｃｅｓｓｉｏｎ

来源
Ｏｒｉｇｉｎ

１ 杂种 １ Ｈｙｂｒｉｄ １ － － ＺＹ１７００５ 中国

２ 杂种 ２ Ｈｙｂｒｉｄ ２ － － ＺＹ１７００６ 中国

３ 短芒曲穗草 Ｃａｍｐｅｉｏｓｔａｃｈｙｓ ｂｒｅｖｉａｒｉｓｔａｔａ (Ｋｅｎｇ) Ｃ. Ｒ. Ｙａｎｇꎬ Ｈ. Ｑ.
　 Ｚｈａｎｇ ＆Ｙ. Ｈ. Ｚｈｏｕ ４２ ＳｔＹＨ ＺＹ１７００７ 中国

４ 短芒曲穗草 Ｃａｍｐｅｉｏｓｔａｃｈｙｓ ｂｒｅｖｉａｒｉｓｔａｔａ (Ｋｅｎｇ) Ｃ. Ｒ. Ｙａｎｇꎬ Ｈ. Ｑ.
　 Ｚｈａｎｇ ＆Ｙ. Ｈ. Ｚｈｏｕ ４２ ＳｔＹＨ ＺＹ１７００９ 中国

５ 无芒披碱草 Ｅｌｙｍｕｓ ｓｕｂｍｕｔｉｃｕｓ (Ｋｅｎｇ) Ｋｅｎｇ ｅｘ Ｋｅｎｇ ｆ. ４２ ＳｔＹＨ ＺＹ１７００３ 中国

６ 无芒披碱草 Ｅｌｙｍｕｓ ｓｕｂｍｕｔｉｃｕｓ (Ｋｅｎｇ) Ｋｅｎｇ ｅｘ Ｋｅｎｇ ｆ. ４２ ＳｔＹＨ ＺＹ１７００４ 中国

７ 黑紫披碱草 Ｅｌｙｍｕｓ ａｔｒａｔｕｓ (Ｎｅｖｓｋｉ) Ｈａｎｄ. ￣Ｍａｚｚ. ４２ ＳｔＹＨ ＰＩ ６１９５８７ 中国

８ 达呼里曲穗草 Ｃａｍｐｅｉｏｓｔａｃｈｙｓ ｄａｈｕｒｉｃａ ｖａｒ. ｄａｈｕｒｉｃａ (Ｔｕｒｃｚ. ｅｘ
　 Ｇｒｉｓｅｂ.) Ｂ. Ｒ. Ｂａｕｍꎬ Ｊ. Ｌ. Ｙａｎｇ ＆ Ｃ. Ｙｅｎ ４２ ＳｔＹＨ ＺＹ１１０３３ 中国

９ 麦宾草 Ｃａｍｐｅｉｏｓｔａｃｈｙｓ ｄａｈｕｒｉｃａ ｖａｒ. ｔａｎｇｕｔｏｒｕｍ (Ｎｅｖｓｋｉ) Ｂ. Ｒ.
　 Ｂａｕｍꎬ Ｊ. Ｌ. Ｙａｎｇ ＆ Ｃ. Ｙｅｎ ４２ ＳｔＹＨ Ｙ２０９２ 中国

１０ 圆柱曲穗草 Ｃａｍｐｅｉｏｓｔａｃｈｙｓ ｄａｈｕｒｉｃａ ｖａｒ. ｃｙｌｉｎｄｒｉｃａ (Ｆｒａｎｃｈ.) Ｂ. Ｒ.
　 Ｂａｕｍꎬ Ｊ. Ｌ. Ｙａｎｇ ＆ Ｃ. Ｙｅｎ ４２ ＳｔＹＨ Ｙ０７５０ 中国

１１ 肥曲穗草 Ｃａｍｐｅｉｏｓｔａｃｈｙｓ ｄａｈｕｒｉｃａ ｖａｒ. ｅｘｃｅｌｓｉｓ (Ｔｕｒｃｚ. ｅｘ Ｇｒｅｓｅｂ.)
　 Ｂ. Ｒ. Ｂａｕｍꎬ Ｊ. Ｌ. Ｙａｎｇ ＆ Ｃ. Ｙｅｎ ４２ ＳｔＹＨ ＺＹ１１０３４ 中国

１２ 垂穗曲穗草 Ｃａｍｐｅｉｏｓｔａｃｈｙｓ ｎｕｔａｎｓ Ｋｅｎｇ ４２ ＳｔＹＨ Ｙ２０８６ 中国

１３ 髢发曲穗草 Ｃａｍｐｅｉｏｓｔａｃｈｙｓ ｋａｍｏｊｉ Ｋｅｎｇ ４２ ＳｔＹＨ ＺＹ１００７ 中国

１４ 短柄鹅观草 Ｒｏｅｇｎｅｒｉａ ｂｒｅｖｉｐｅｓ Ｋｅｎｇ ２８ ＳｔＹ Ｙ２２０６ 中国

１５ 高加索鹅观草 Ｒｏｅｇｎｅｒｉａ ｃａｕｃａｓｉｃａ Ｋ. Ｋｏｃｈ ２８ ＳｔＹ Ｈ ３２０７ 亚美尼亚

１６ 纤毛鹅观草 Ｒｏｅｇｎｅｒｉａ ｃｉｌｉａｒｉｓ (Ｔｒｉｎ.) Ｎｅｖｓｋｉ ２８ ＳｔＹ ８７－８８ ３３５ 中国

１７ 大鹅观草 Ｒｏｅｇｎｅｒｉａ ｇｒａｎｄｉｓ Ｋｅｎｇ ２８ ＳｔＹ ＺＹ３１８９ 中国

１８ 本田鹅观草 Ｒｏｅｇｎｅｒｉａ ｈｏｎｄａｉ Ｋｉｔａｇａｗａ ２８ ＳｔＹ Ｙ０３６２ 中国

１９ 犬草 Ｅｌｙｍｕｓ ｃａｎｉｎｕｓ Ｌ. ２８ ＳｔＨ ＰＩ ３１４６２１ 苏联

２０ 紊草 Ｅｌｙｍｕｓ ｃｏｎｆｕｓｅｓ (Ｒｏｓｈｅｖ.) Ｔｚｅｖｅｌｅｖ ２８ ＳｔＨ Ｗ６ ２１５０５ 蒙古国

２１ 猬草 Ｅｌｙｍｕｓ ｈｙｓｔｒｉｘ Ｍｏｅｎｃｈ ２８ ＳｔＨ ＰＩ ５３１６１６ 中国

２２ 老芒麦 Ｅｌｙｍｕｓ ｓｉｂｉｒｉｃｕｓ Ｌ. ２８ ＳｔＨ ＰＩ ６１９５７９ 中国

２３ 弗吉尼亚披碱草 Ｅｌｙｍｕｓ ｖｉｒｇｉｎｉｃｕｓ Ｌ. ２８ ＳｔＨ ＰＩ ４９０３６１ 美国

２４ 蛇河披碱草 Ｅｌｙｍｕｓ ｗａｗａｗａｉｅｎｓｉｓ Ｊ. Ｃａｒｌｓｏｎ ｅｔ Ｂａｒｋｗｏｒｔｈ ２８ ＳｔＨ ＰＩ ６１０９８４ 美国

２５ 黎巴嫩拟鹅观草 Ｐｓｅｕｄｏｒｏｅｇｎｅｒｉａ ｌｉｂａｎｏｔｉｃａ (Ｈａｃｋｅｌ) Ｄ. Ｒ. Ｄｅｗｅｙ １４ Ｓｔ ＰＩ ２２８３８９ 伊朗

２６ 穗状拟鹅观草 Ｐｓｅｕｄｏｒｏｅｇｎｅｒｉａ ｓｐｉｃａｔａ (Ｐｕｒｓｈ) Ａ. Ｌöｖｅ １４ Ｓｔ ＰＩ ５４７１６１ 美国

２７ 糙伏毛拟鹅观草 Ｐｓｅｕｄｏｒｏｅｇｎｅｒｉａ ｓｔｒｉｇｏｓａ (Ｍ. Ｂｉｅｂ.) Ａ. Ｌöｖｅ １４ Ｓｔ ＰＩ ５９５１６４ 中国

２８ 托瑞拟鹅观草 Ｐｓｅｕｄｏｒｏｅｇｎｅｒｉａ ｔａｕｒｉ (Ｂｏｉｓｓ.) Ａ. Ｌöｖｅ １４ Ｓｔ ＰＩ ４０１３２９ 伊朗

２９ 糙缘拟鹅观草 Ｐｓｅｕｄｏｒｏｅｇｎｅｒｉａ ｓｔｉｐｉｆｏｌｉａ (Ｃｚｅｒｎ. ｅｘ Ｎｅｖｓｋｉ) Ａ. Ｌöｖｅ １４ Ｓｔ ＰＩ ３２５１８１ 俄罗斯

３０ 冰草 Ａｇｒｏｐｙｒｏｎ ｃｒｉｓｔａｔｕｓ (Ｌ.) Ｇａｅｒｔｎ １４ Ｐ Ｈ ４３４９ 中国

３１ 澳冰草 Ａｕｓｔｒａｌｏｐｙｒｕｍ ｒｅｔｒｏｆｒａｃｔｕｍ (Ｖｉｃｋｅｒｙ) Ａ. Ｌöｖｅ １４ Ｗ Ｈ ６７２３ －
３２ 智利大麦 Ｈｏｒｄｅｕｍ ｃｈｉｌｅｎｓｅ Ｒｏｅｍ. ＆ Ｓｃｈｕｌｔ. １４ Ｈ ＰＩ ５３１７８１ 智利

３３ 布顿大麦 Ｈｏｒｄｅｕｍ ｂｏｇｄａｎｉｉ Ｗｉｌｅｎｓｋｙ １４ Ｈ ＰＩ ５３１７６１ 中国

３４ Ｈｏｒｄｅｕｍ ｐｕｂｉｆｌｏｒｕｍ Ｈｏｏｋ. ｆ. １４ Ｈ ＢＣＣ ２０８０ －
３５ 大麦 Ｈｏｒｄｅｕｍ ｖｕｌｇａｒｅ Ｌ. １４ Ｉ ＨＶ￣Ｍｂａ －
３６ 新麦草 Ｐｓａｔｈｙｒｏｓｔａｃｈｙｓ ｊｕｎｃｅａ (Ｆｉｓｃｈ.) Ｎｅｖｓｋｉ １４ Ｎｓ ＰＩ ３１４５２１ 苏联

３７ 华山新麦草 Ｐｓａｔｈｙｒｏｓｔａｃｈｙｓ ｈｕａｓｈａｎｉｃａ Ｋｅｎｇ ｅｘ Ｐ. Ｃ Ｋｕｏ １４ Ｎｓ ＰＩ ５３１８２３ 中国

３８ 无芒雀麦 Ｂｒｏｍｕｓ ｉｎｅｒｍｉｓ Ｌ. Ｗ６ ２１４０３ －
３９ 贫育雀麦 Ｂｒｏｍｕｓ ｓｔｅｒｉｌｉｓ Ｌ. ＯＳＡ ４２０ －

　 　 注: 编号 ５、 ６、 ７、 ９、 １１、 １２、 １６ 和 ２２ 为伴生物种ꎮ
Ｎｏｔｅ: Ｎｏ. ５ꎬ ６ꎬ ７ꎬ ９ꎬ １１ꎬ １２ꎬ １６ꎬ ａｎｄ ２２ ｗｅｒｅ ｃｏｍｐａｎｉｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ.

７５％酒精ꎬ 贮藏于 ４℃冰箱中备用ꎮ 压片及染色

体配对统计参考 Ｚｈａｎｇ 等 [１３] 的方法ꎮ 其中 Ｃ 值

是平均染色体臂配对频率 (Ｍｅａｎ ｐａｉｒｉｎｇ ｆｒｅ￣
ｑｕｅｎｃｙ) ꎬ 计算公式为: Ｃ ＝ 实际交叉值 /理论

交叉值ꎮ

１􀆰 ２􀆰 ３ 基因组原位杂交(ＧＩＳＨ)
染色体制片(酶解法)、 探针制备(切口平移

法)及原位杂交方法参考王龙[１４]的方法ꎮ
１􀆰 ２􀆰 ４　 系统发育分析

细胞核基因 ＤＭＣ１ 引物设计及 ＰＣＲ 扩增程序
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参考 Ｐｅｔｅｒｓｅｎ 和 Ｓｅｂｅｒｇ 的 方 法[１５]ꎮ 叶 绿 体

ｒｐｓ１６ 引物设计及 ＰＣＲ 扩增程序参考 Ｐｅｔｅｒｓｏｎ
等[１６]的程序ꎮ 扩增产物的回收及纯化、 目的片段

的克隆及检测、 阳性克隆的筛选、 数据分析等参考

Ｌｅｉ 等[１７] 的方法ꎮ ＤＭＣ１ 筛选 １５ 个阳性菌斑、
ｒｐｓ１６ 选 ５ 个阳性菌斑ꎬ 送生工生物工程(上海)股
份有限公司进行测序ꎮ

２　 结果与分析

２􀆰 １　 杂种形态学与育性分析

从形态上看ꎬ 两株杂种表现出植株高大(株高

分别为 １４２ 和 １１７ ｃｍ)、 分蘖多(分别为 ３９６ 和

３７４ 个)以及穗子更长等特征ꎬ 比周边植物长得更

为高大(图 １)ꎮ
在盛花期统计杂种及疑似亲本的花粉育性ꎮ 结

果显示ꎬ 两株杂种的花粉育性分别为 １３􀆰３０％和

２１􀆰２０％ꎬ 而 疑 似 亲 本 短 芒 曲 穗 草 ( ＺＹ１７００７、
ＺＹ１７００９) 的花粉育性较高ꎬ 分别为 ８８􀆰７０％和

８６􀆰８０％(图 ２ꎬ 附表 １１) )ꎮ 在开放授粉的情况下ꎬ
统计杂种及疑似亲本的小花结实率ꎮ 结果发现ꎬ
两株杂种的结实率分别为 １０􀆰７０％和 １８􀆰６０％ꎬ 明

显低于疑似亲本短芒曲穗草的结实率(８２􀆰５０％和
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Ａ: 杂种 １ 植株ꎻ Ｂ: 短芒曲穗草(ＺＹ１７００９)植株ꎻ Ｃ: 杂种 １ 与短芒曲穗草(ＺＹ１７００９)穗部
形态ꎻ Ｄ: 杂种 ２ 植株ꎻ Ｅ: 短芒曲穗草 ( ＺＹ１７００７) 植株ꎻ Ｆ: 杂种 ２ 与短芒曲穗草
(ＺＹ１７００７)穗部形态ꎻ Ｇ: 杂种与短芒曲穗草、 无芒披碱草的芒长比较ꎮ
Ａ: Ｈｙｂｒｉｄ １ꎻ Ｂ: Ｃ. ｂｒｅｖｉａｒｉｓｔａｔａ (ＺＹ１７００９)ꎻ Ｃ: Ｓｐｉｋｅｓ ｏｆ Ｈｙｂｒｉｄ １ ａｎｄ Ｃ. ｂｒｅｖｉａｒｉｓｔａｔａ
(ＺＹ１７００９)ꎻ Ｄ: Ｈｙｂｒｉｄ ２ꎻ Ｅ: Ｃ. ｂｒｅｖｉａｒｉｓｔａｔａ (ＺＹ１７００７)ꎻ Ｆ: Ｓｐｉｋｅｓ ｏｆ Ｈｙｂｒｉｄ ２ ａｎｄ Ｃ.
ｂｒｅｖｉａｒｉｓｔａｔａ (ＺＹ１７００７)ꎻ Ｇ: Ａｗｎｓ ｏｆ Ｈｙｂｒｉｄ １ꎬ Ｈｙｂｒｉｄ ２ꎬ ａｎｄ Ｃ. ｂｒｅｖｉａｒｉｓｔａｔａ.

图 １　 杂种与疑似亲本的形态学特征
Ｆｉｇ􀆰 １　 Ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｓ ｏｆ ｎａｔｕｒａｌ ｈｙｂｒｉｄｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｓｕｓｐｅｃｔｅｄ ｐａｒｅｎｔｓ

１)如需查阅附表内容请登录«植物科学学报»网站(ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｐｌａｎｔｓｃｉｅｎｃｅ.ｃｎ)查看本期文章ꎮ
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图 ２　 杂种及疑似亲本的花粉育性及小花结实率
Ｆｉｇ􀆰 ２　 Ｐｏｌｌｅｎ ｆｅｒｔｉｌｉｔｙ ａｎｄ ｓｅｅｄ ｓｅｔｔｉｎｇ ｒａｔｅ ｏｆ ｎａｔｕｒａｌ

ｈｙｂｒｉｄｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｓｕｓｐｅｃｔｅｄ ｐａｒｅｎｔｓ

８４􀆰３０％)(图 ２ꎬ 附表 １)ꎮ
对两株杂种植株上收获的种子(称为 Ｆ２代)进

行繁殖ꎬ 发现 Ｆ２群体花粉育性(３４􀆰０％和 ５９􀆰７％)
和结实率(３０􀆰４％和 ５２􀆰１％)均明显高于杂种ꎬ 个

别 Ｆ２植株结实率可达 ５０％以上(图 ２ꎬ 附表 １)ꎮ 统

计 ２００ 株杂种 ２ 的 Ｆ２群体发现ꎬ 在有芒或无芒这

一形态特征上ꎬ 出现了 １５２(有芒) ∶ ４８(无芒)(约
３ ∶ １)的分离比ꎮ
２􀆰 ２　 杂种倍性及染色体配对

核型分析结果表明ꎬ 两株杂种均含 ４２ 条染色

体ꎬ 为六倍体ꎬ ２ｎ ＝ ６ｘ ＝ ４２ (图 ３)ꎮ 疑似亲本

短芒曲穗草的减数分裂配对正常ꎬ 平均每细胞形

成 ２１ 个二价体ꎬ 且多为环状ꎬ Ｃ 值分别为 ０􀆰９８ 和

０􀆰９９ (图 ４: Ａ)ꎮ 对两株杂种及疑似亲本短芒曲穗

草花粉母细胞进行染色体配对观察ꎬ 结果发现ꎬ 两

株杂种的染色体配对不完整ꎬ 平均每细胞分别出现

１􀆰１２ 和 ０􀆰１４ 的单价体ꎬ ２０􀆰４４ 和 ２０􀆰９３ 个二价体ꎬ
Ｃ 值分别为 ０􀆰９２ 和 ０􀆰９４(表 ２ꎬ 图 ４: Ｂ~Ｅ)ꎮ 杂

种 １ 减数分裂后期Ⅰ出现了落后染色体(图 ４: Ｆ)ꎮ
２􀆰 ３　 基因组原位杂交分析(ＧＩＳＨ)

进一步利用双色 ＧＩＳＨ 对两株杂种的基因组组

成进行鉴定ꎮ 以黎巴嫩拟鹅观草(Ｓｔꎬ 绿色)和布顿

大麦(Ｈꎬ 红色)为探针ꎬ 两株杂种出现绿色、 红色

和蓝色信号的染色体数目均为 １４ 条ꎬ 表明它们均含

有 １４条 Ｓｔ 染色体、 １４ 条 Ｈ 染色体及 １４ 条 Ｙ 染色

体ꎬ 即两株杂种的基因组组成均为 ＳｔＳｔＹＹＨＨ(图 ５)ꎮ
２􀆰 ４　 系统发育分析

利用细胞核单拷贝序列 ＤＭＣ１ 及叶绿体 ｒｐｓ１６
基因ꎬ 对两株杂种及疑似亲本、 伴生物种、 曲穗草

属(ＳｔＹＨ)、 鹅观草属(ＳｔＹ)、 披碱草属(ＳｔＨ)及小

麦族含不同基因组的二倍体物种等 ４３ 份材料进行系

统发育分析(数据来源见附表 ２ １))ꎬ 探讨杂种可能

的亲本来源ꎮ 结果显示ꎬ 基于细胞核 ＤＭＣ１ 基因构

建的 ＭＬ 树中ꎬ 两株杂种聚在 ３ 个分支中ꎮ 第 １ 个

分支为 Ｓｔ 分支ꎬ 杂种 １ 与短芒曲穗草(ＺＹ１７００７)、
无芒披碱草(Ｅｌｙｍｕｓ ｓｕｂｍｕｔｉｃｕｓ Ｓ. Ｌ. Ｃｈｅｎ)聚成 １
个小分支ꎻ 杂种 ２ 与短芒曲穗草(ＺＹ１７００９)聚为另

１ 个小分支ꎮ 第 ２ 个分支为 Ｙ 分支ꎬ 杂种 ２ 与无芒

披碱草聚成 １ 个小分支ꎬ 而杂种 １ 和杂种 ２ 与短芒

曲穗草、 黑紫披碱草 ( Ｅｌｙｍｕｓ ａｔｒａｔｕｓ (Ｎｅｖｓｋｉ)
Ｈａｎｄ. ￣Ｍａｚｚ)聚在一起ꎮ 在 Ｈ 分支中ꎬ 杂种 ２ 与

短芒曲穗草、 无芒披碱草和黑紫披碱草聚成 １ 个小

分支ꎬ 而杂种 １ 与上述小分支聚成 １ 支(图 ６)ꎮ 以

20 μm 20 μmA B
Ａ: 杂种 １ꎬ ２ｎ ＝ ６ｘ ＝ ４２ꎻ Ｂ: 杂种 ２ꎬ ２ｎ ＝ ６ｘ ＝ ４２ꎮ
Ａ: Ｈｙｂｒｉｄ １ꎬ ２ｎ ＝ ６ｘ ＝ ４２ꎻ Ｂ: Ｈｙｂｒｉｄ ２ꎬ ２ｎ ＝ ６ｘ ＝ ４２.

图 ３　 天然杂种的核型分析
Ｆｉｇ􀆰 ３　 Ｋａｒｙｏｔｙｐｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｎａｔｕｒａｌ ｈｙｂｒｉｄｓ
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20 μm 20 μm 20 μm

20 μm 20 μm 20 μmA B C

D E F
Ａ: 短芒曲穗草ꎬ ２１ Ⅱ(环状)ꎻ Ｂ: 杂种 １ꎬ ５ Ⅱ(棒状)＋ １６ Ⅱ(环状)ꎻ Ｃ: 杂种 １ꎬ ２ Ⅰ(箭头所示)＋ ２ Ⅱ(棒状)＋ １８
Ⅱ(环状)ꎻ Ｄ: 杂种 ２ꎬ １ Ⅱ(棒状)＋ ２０ Ⅱ(环状)ꎻ Ｅ: 杂种 ２ꎬ ２ Ⅰ(箭头所示)＋ １ Ⅱ(棒状)＋ １９ Ⅱ(环状)ꎻ Ｆ: 杂种
１ꎬ 后期Ⅰꎬ 落后染色体(箭头所示)ꎮ
Ａ: Ｃ. ｂｒｅｖｉａｒｉｓｔａｔａꎬ ２１ Ⅱ ( ｒｉｎｇ)ꎻ Ｂ: Ｈｙｂｒｉｄ １ꎬ ５ Ⅱ ( ｒｏｄ) ＋ １６ Ⅱ ( ｒｉｎｇ)ꎻ Ｃ: Ｈｙｂｒｉｄ １ꎬ ２ Ｉ (ａｒｒｏｗ) ＋ ２ Ⅱ ( ｒｏｄ) ＋
１８ Ⅱ ( ｒｉｎｇ)ꎻ Ｄ: Ｈｙｂｒｉｄ ２ꎬ １ Ⅱ ( ｒｏｄ) ＋ ２０ Ⅱ ( ｒｉｎｇ)ꎻ Ｅ: Ｈｙｂｒｉｄ ２ꎬ ２ Ｉ (ａｒｒｏｗ) ＋ １ Ⅱ ( ｒｏｄ) ＋ １９ Ⅱ ( ｒｉｎｇ)ꎻ Ｆ: Ｈｙ￣
ｂｒｉｄ １ꎬ ａｎａｐｈａｓｅ Ⅰ ｗｉｔｈ ｌａｇｇｉｎｇ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅｓ (ａｒｒｏｗ) .

图 ４　 杂种及疑似亲本的染色体配对
Ｆｉｇ􀆰 ４　 Ｍｅｉｏｔｉｃ ｐａｉｒｉｎｇ ｏｆ ｎａｔｕｒａｌ ｈｙｂｒｉｄｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｓｕｓｐｅｃｔｅｄ ｐａｒｅｎｔｓ

表 ２　 天然杂种及疑似亲本的减数分裂中期Ⅰ染色体配对情况表
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ｐａｉｒｉｎｇ ａｔ ｍｅｉｏｔｉｃ ｍｅｔａｐｈａｓｅ ｏｆ ｎａｔｕｒａｌ ｈｙｂｒｉｄｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｓｕｓｐｅｃｔｅｄ ｐａｒｅｎｔｓ

材料
Ｍａｔｅｒｉａｌ

染色体数
２ｎ

观察细胞数
Ｃｅｌｌ ｎｕｍｂｅｒ

染色体构型 Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ

Ⅰ
Ⅱ

环状 Ｒｉｎｇ 棒状 Ｒｏｄ 总 Ｔｏｔａｌ

交叉值
Ｃｈｉａｓｍａｔａ /

ｃｅｌｌ

Ｃ 值
Ｃ ￣ ｖａｌｕｅ

短芒曲穗草
Ｃａｍｐｅｉｏｓｔａｃｈｙｓ ｂｒｅｖｉａｒｉｓｔａｔａ ４２ ２０ ０ ２０.６５(２０~２１) ０.３５(０~１) ２１.００(２０~２１) ４１.６５ ０.９９

杂种 １ Ｈｙｂｒｉｄ １ ４２ ３２ １.１２(０~４) １８.３８(１６~２１) ２.０６(０~５) ２０.４４(１９~２１) ３８.８１ ０.９２
杂种 ２ Ｈｙｂｒｉｄ ２ ４２ ７０ ０.１４(０~２) １８.４３(１４~２１) ２.４７(０~７) ２０.９３(２０~２１) ３９.３３ ０.９４

10 μm10 μm A B
双色 ＧＩＳＨ 分别以黎巴嫩鹅观草(２ｎ ＝２ ｘ ＝ １４ꎬ Ｓｔ 基因组ꎬ 绿色)和布顿大麦(２ｎ ＝ ２ｘ ＝ １４ꎬ Ｈ 基因组ꎬ
红色)为探针ꎮ Ａ: 杂种 １ꎻ Ｂ: 杂种 ２ꎮ
Ｂｉｃｏｌｏｒ ＧＩＳＨ ｐｒｏｂｅｄ ｗｉｔｈ ｇｅｎｏｍｉｃ ＤＮＡ ｏｆ Ｐｓｅｕｄｏｒｏｅｇｎｅｒｉａ ｌｉｂａｎｏｔｉｃａ (２ｎ ＝ ２ｘ ＝ １４ꎬ Ｓｔ ｇｅｎｏｍｅꎬ
ｇｒｅｅｎ) ａｎｄ Ｈｏｒｄｅｕｍ ｂｏｇｄａｎｉｉ (２ｎ ＝ ２ｘ ＝ １４ꎬ Ｈ ｇｅｎｏｍｅꎬ ｒｅｄ) . Ａ: Ｈｙｂｒｉｄ １ꎻ Ｂ: Ｈｙｂｒｉｄ ２.

图 ５　 天然杂种双色 ＧＩＳＨ
Ｆｉｇ􀆰 ５　 Ｇｅｎｏｍｉｃｉｎ ｓｉｔｕ ｈｙｂｒｉｄｉｚａｔｉｏｎ (ＧＩＳＨ) ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｗｏ ｎａｔｕｒａｌ ｈｙｂｒｉｄｓ
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H

0.01
分支上方为自展值(ＢＳ)ꎬ 分支下方为后验概率(ＰＰ)ꎮ 下同ꎮ
Ｎｕｍｂｅｒｓ ａｂｏｖｅ ｂｒａｎｃｈｅｓ ａｒｅ ＢＳ ｖａｌｕｅｓꎻ ｎｕｍｂｅｒｓ ｂｅｌｏｗ ｂｒａｎｃｈｅｓ ａｒｅ ｐｏｓｔｅｒｉｏｒ ｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｉｅｓ. Ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 ６　 基于 ＤＭＣ１ 序列构建的天然杂种 ＭＬ系统发育树
Ｆｉｇ􀆰 ６　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｂａｓｅｄ ｏｎ ＤＭＣ１ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｏｆ ｎａｔｕｒａｌ ｈｙｂｒｉｄｓ ｕｓｉｎｇ ｍａｘｉｍｕｍ￣ｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄ
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上结果表明ꎬ 两株杂种与短芒曲穗草、 无芒披碱草

及黑紫披碱草具有较近的亲缘关系ꎬ 这 ３ 个物种可

能参与了杂种的形成ꎮ
基于叶绿体 ｒｐｓ１６ 基因序列构建的 ＭＬ 树显

示ꎬ 所有含 Ｓｔ 基因组的物种聚成了 １ 个大支ꎬ 其

中两 株 杂 种 与 两 株 短 芒 曲 穗 草 ( ＺＹ１７００７ꎬ
ＺＹ１７００９)聚成 １ 个小分支ꎮ 其余小麦族二倍体物

种各成 １ 支(图 ７)ꎮ 由于叶绿体基因为母系遗传ꎬ
因此可以推测ꎬ 两株杂种的母本来源于短芒曲

穗草ꎮ

３　 讨论

３􀆰 １ 天然杂种的鉴定及亲本来源

常用的植物天然杂种鉴定方法有形态学鉴定、
细胞学鉴定、 遗传学鉴定以及分子系统学鉴定等ꎮ
如陈丽丽等[１８]对 ５４ 份小麦族天然杂种材料进行了

形态学鉴定ꎬ 发现 ５１ 份与老芒麦(Ｅｌｙｍｕｓ ｓｉｂｉｒｉ￣

ｃｕｓ Ｌ.)亲缘关系更近ꎬ ３ 份与垂穗披碱草(Ｅｌｙｍｕｓ
ｎｕｔａｎｓ Ｇｒｉｓｅｂ.)亲缘关系更近ꎮ 路兴旺等[１０] 利用

重复序列探针染色体荧光原位杂交(ＦＩＳＨ)和 ＧＩＳＨ
技术ꎬ 对采自青海高原的披碱草属种间天然杂种进

行了细胞学鉴定ꎬ 并结合物种分布及形态学特征ꎬ
揭示了 ６ 种天然杂种的不同类型ꎮ 相吉山[１９] 利用

遗传学方法鉴定了小麦族 １２ 个天然杂种的基因组

组成ꎬ 并分析了其染色体易位情况ꎮ 本研究结合形

态学、 细胞学与分子系统学等不同方法对在四川红

原发现的两株天然杂种进行鉴定ꎬ 结果发现ꎬ 两株

杂种为六倍体ꎬ 含 ＳｔＳｔＹＹＨＨ 基因组ꎮ 杂种染色体

配对比较完整ꎬ 平均每细胞形成 ２０􀆰４４ 和 ２０􀆰９３ 个

二价体ꎬ 可以判定为含相同 ＳｔＹＨ 基因组物种的种

间杂种ꎮ 系统发育分析ꎬ 含 ＳｔＹＨ 基因组的短芒

曲穗草、 无芒披碱草及黑紫披碱草可能为两株天

然杂种的亲本供体ꎬ 且短芒曲穗草为母本供体ꎮ
形态特征方面ꎬ 杂种的外稃具短芒ꎬ 平均芒长为

St

0.001
图 ７　 基于 ｒｐｓ１６ 基因序列构建的天然杂种 ＭＬ系统发育树

Ｆｉｇ􀆰 ７　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｒｐｓ１６ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｏｆ ｎａｔｕｒａｌ ｈｙｂｒｉｄｓ ｕｓｉｎｇ ｍａｘｉｍｕｍ￣ｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄ
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４􀆰８ ~ ５􀆰４ ｍｍꎻ 而 ３ 个可能亲本中ꎬ 短芒曲穗草

外稃芒长 ２ ~ ５ ｍｍꎬ 无芒披碱草外稃芒长 ２ ｍｍ
(图 １: Ｅ)ꎬ 黑紫披碱草外稃芒长 １０ ~ ２２ ｍｍꎮ
由于两株杂种的芒长较短ꎬ 而黑紫披碱草外稃芒长

较长ꎬ 因而排除黑紫披碱草作为亲本供体ꎬ 认为两

株天然杂种的可能亲本供体为短芒曲穗草和无芒披

碱草ꎮ
３􀆰 ２　 天然杂种的形成过程及利用

在四川省草原科学研究院试验基地ꎬ 单株种植

短芒曲穗草(多年生物种)５ 年后ꎬ 混合收取种子ꎬ
再将这些种子单株种植时ꎬ 发现两个植株高大、 分

蘖多、 持绿期长、 结实率低的植株ꎬ 与周围植株存

在明显差别ꎮ 经鉴定ꎬ 认为它们是含相同 ＳｔＹＨ 基

因组的短芒曲穗草和无芒披碱草同倍型种间杂交的

后代ꎮ 其杂种的形成过程可能是在短芒曲穗草生长

期间ꎬ 周围其他物种通过自然传粉ꎬ 与短芒曲穗草

进行自然杂交ꎬ 从而形成自然杂种ꎮ 由于为种间杂

种ꎬ 种子萌发率较高ꎬ 容易成苗ꎮ 自然杂种播种后

的 １~２ 年ꎬ 植株不易辨认ꎻ 但至 ３~５ 年后ꎬ 杂种

逐渐表现出返青早、 成株期植株高大、 分蘖多、 持

绿期长等特性ꎬ 与周围植株存在明显差异ꎮ 杂种早

期不易辨认ꎬ 其原因可能与当地气候有关ꎬ 在海拔

３５００ ｍ 的高原ꎬ 小麦族植物播种当年一般不能结

实ꎬ 只能进行营养生长ꎬ 难以通过生殖器官进行辨

认ꎻ 随着种植时间的推移ꎬ 杂种的杂种优势表现的

愈发明显ꎬ 如返青早、 分蘖多、 植株高大等ꎬ 这些

表型特征在田间很容易辨认ꎮ
本研究发现的两株天然杂种具有外稃被短芒的

特征ꎬ 在形态上很容易识别ꎮ 结合形态学、 细胞学

及分子系统学分析ꎬ 我们认为两株杂种为短芒曲穗

草和无芒披碱草种间杂交的后代ꎬ 且短芒曲穗草为

母本ꎬ 无芒披碱草为父本ꎮ
本研究发现杂种 Ｆ２群体的花粉育性和结实率

得到了不同程度的提高ꎬ 某些植株结实率能达

５０％以上ꎮ 因此ꎬ 这些种间天然杂种通过不断自交

或杂交ꎬ 有望获得育性高、 牧草性状好的优良新材

料ꎬ 有利于今后牧草新品种的选育ꎮ
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