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核仁显性与植物多倍体形成

陈纪鹏，刘小林，胡月清，毛康康
（宜春学院生命科学与资源环境学院 / 江西省作物生长发育调控重点实验室，宜春 336000）

摘要： 核仁显性在植物多倍化进程中发挥着重要作用，通过调节 rDNA基因表达控制核糖体数量，使多倍体植物能够应对

多倍化带来的遗传变化。串连重复的 rDNA基因表达调控是一种大规模、整体基因表达调控模式，rDNA基因沉默往往发生在

整个核仁组织区，受所处位置染色质状态控制，而不受基因前序列的影响。核仁显性不但在调控蛋白质合成中发挥着重要作

用，还与多倍体染色体组稳定性相关，相应基因组的 rDNA基因沉默往往引起该基因组的染色体消除，染色体消除也是多倍体

形成过程中的一种应答机制。虽然大量证据表明核仁显性与染色体消除之间存在必然的联系，但 rDNA基因表达稳定染色体

的遗传机制仍不清晰，尤其是染色体消除的基因组特异性更难解释。因此，对核仁显性稳定染色体组的遗传机制进一步研究

将揭示核仁在多倍体形成中的作用。本研究旨在阐述植物如何通过核仁显性应对多倍化带来的基因组冲击，呈现植物多倍化

进程的一个侧面。
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（School of Life Science and Resource Environment Yichun University / Jiangxi Key Laboratory of Crop Growth 

and Development Regulation， Yichun 336000）

Abstract：Nucleolar dominance plays an important role in plant polyploidy. Polyploid can cope with the 

genetic changes in polyploidy via regulating the expression of rDNA genes to control the number of ribosomes. 

The rDNA gene expression regulation， which is controlled by the chromatin state rather than by the DNA 

sequence， is a large-scale and global pattern， and genes silencing usually occurs in the whole nucleolus region. 

Nucleolar dominance contributes to the protein synthesis and the genome stabilization. Chromosome elimination 

may be a way to response mechanism in polyploidy. Although the link between nucleolar dominance and 

chromosome elimination is supported by tremendous evidences， the genetic mechanism remains unclear， 

especially the genome specificity of chromosome elimination. Therefore， further research on the genetic 

mechanism will reveal the role of nucleolar dominance in the formation of polyploidy. The purpose of this study 

is to explain how plants cope with the genomic shock of polyploidy through nucleolar dominance， and to provide 

an insight in polyploidization.
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1934年Navashin［1］发现植物杂种中来自一个亲

本的染色体总是缺失次缢痕和随体结构，即杂种只遗

传了一个亲本的次缢痕和随体，另一亲本的这些结构

遗失，这是最早发现的核仁显性引起的细胞遗传学现

象。同年，在玉米中发现核仁的形成发生在6号染色

体的次缢痕位置，因此便把次缢痕称作核仁组织区

（NOR， nucleolar organizing region）［2］ 。 1971 年

Wallace等［3］发现NOR处聚集着大量的核糖体DNA
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序列（rDNA），从而发现核仁与核糖体RNA以及核糖

体形成之间的关联。随后，在多种动物和植物中发现

rDNA表达与核仁形成的关系，当 rDNA正常表达时，

在NOR区域便形成核仁，而当 rDNA沉默时，便观察

不到核仁的形成。核仁显性作为植物缓冲基因组冲

击的手段在植物多倍化进程中发挥着重要作用。

1　核仁的形成

参与形成核糖体的 45S rDNA有 18S、5.8S、28S

和 5S rDNA。45S rDNA 前体包含 18S、5.8S 和 28S

三段，中间由 2个间隔区分开，上游还有增强子、核

心启动子和复制起点等控制元件，共同组成 1个重

复单元 rDNA，成百上千个这样的重复单元首尾相

接分布在次缢痕处，形成核仁组织区［4］（图1）。位于

核仁组织区的 rDNA 前体由 RNA 聚合酶Ⅰ（RNA 

PolⅠ）转录形成 45S rRNA 前体，经过剪接加工形

成 3 种成熟的核糖体 RNA（18S、5.8S 和 28S），而核

糖体所需要的第四种 5S rRNA 则由 RNApol Ⅲ在

NOR之外的区域转录形成，再转运至NOR参与榶

糖体的合成［5- 6］。NOR一般位于染色体末端次缢痕

处，但并不是每条染色体都有 NOR。如人类细胞

5S rDNA基因位于第1号染色体，第13、14、15、21和

22号染色体的短臂上携带 45S rDNA基因位点，其

他染色体不包含 rDNA 基因。核仁只在染色体的

NOR位置 rDNA基因表达时形成，而无NOR位点的

染色体不形成核仁［7］。

多拷贝串连重复排列的 rDNA基因持续转录，

以转录产物和相关蛋白为原料，组装成核糖体过程

中便在NOR处形成核仁。核仁是细胞核中特定位

置形成的动态无膜结构，在细胞分裂间期，采用硝

酸银染色方法处理细胞可观察到核仁。组装完成

的核糖体从核仁迁移到核质并进一步成熟，最终形

成有活性的核糖体亚基［8］。核仁的形成与消失受细

胞周期的调节，在间期（S期和G2期）rDNA基因的

转录最活跃，便形成核仁；进入细胞分裂期，rDNA

基因转录被抑制，因此在整个细胞分裂期观察不到

核仁。当细胞分裂结束，在新形成的子细胞中，

rDNA恢复转录活性，核仁又重新出现。核仁组织

区的数量和分布因物种而异，部分染色体无核仁组

织区，而几乎所有的染色体最多只有 1个核仁组织

区，因此所有物种核仁组织区数量少于染色体数［9］。

参与细胞生长、增殖、分化等活动的各种蛋白

质均来自于核糖体的生物功能，因此，蛋白质的需

求状况调控着核榶体的生物合成。核糖体的产生

数量与细胞蛋白质的合成过程紧密相关，在细胞生

长和增殖过程中发挥着基础性作用。核仁作为核

糖体的合成场所，其数量和活性直接控制着核糖体

的生物合成过程。在旺盛生长细胞中，蛋白质生物

合成旺盛，核糖体的需求量大，NOR就会非常活跃；

而在分化程度较高、处于静止状态的细胞中核糖体

的数量也相对减少，同时核仁的活性也降低［10］。在

大多数动物和植物中，rDNA基因以三种活性形式

存在：永久沉默状态、暂时沉默状态和活跃状态。

永久沉默的 rDNA基因往往发生深度甲基化，整个

NOR区域所有 rDNA基因都处于异染色质状态，基

因无法转录，这种表观遗传修饰状态可在细胞分裂

IGS：基因间隔区；Pol Ⅰ：聚合酶Ⅰ；虚线箭头：转录方向

IGS：Intergenic spacer region； Pol Ⅰ： Polymerase Ⅰ； Dotted arow： Derection of transcription

图1　核仁组织区（NOR）结构

Fig.1　Structure of nucleolar organizer region （NOR）
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甚至生物繁殖过程中稳定传递。而活跃和暂时沉

默状态下的 NOR 基因甲基化程度低，细胞分裂间

期处于常染色质状态。细胞有丝分裂形成新的子

细胞后，核仁在活跃的 NOR 区域重新形成，首先

Pol Ⅰ转录串连重复的 rDNA基因生成核糖体RNA

前体，接着参与核糖体RNA前体剪接的相关蛋白和

参与核糖体合成的相关蛋白在此处聚集并组装成

核糖体亚基，此时在NOR处形成核仁［11-12］。随着对

核仁研究的深入，核仁新的功能逐渐被揭示，如细

胞周期调节、细胞衰老和信号粒子组装、tRNA修饰

和应对不良环境胁迫等。

2　rDNA基因表达调控机制

在人工合成多倍体中，某一基因组的 rDNA基

因发生沉默不形成核仁，只表达其他基因组的

rDNA基因，推动该基因组的染色体形成核仁，此现

象被称作核仁显性。rDNA基因表达调控是一种大

规模的表观遗传调节模式。研究发现 rDNA基因转

录调节是对整个串联重复序列整簇进行，而不是对

单个基因调控。而且发现转录调控机制是通过调

节染色质所处的状态，而不受基因前的序列影

响［13］。生物通过关闭一部分 rDNA基因（整个核仁

组织区甚至整个基因组的所有NOR）的转录实现对

细胞生长发育状态的控制，因此常出现有些核仁组

织区不形成核仁的情况［14］。RNA PolⅠ是整个调控

过程的起点，细胞通过感知所处的环境条件和生理

状态，决定 rDNA基因转录的起始；转录形成 rRNA

的数量，决定核糖体合成速率，从而进一步影响细

胞蛋白质合成速度，最终控制细胞的生长和

增殖［15-16］。

多倍体核仁显性现象的发生与 rDNA基因的表

达紧密相关，rDNA基因的表达调控研究是揭示核

仁显性规律的重要途径［17-18］。当前研究发现 rDNA

基因表达调控主要有以下四种机制： （1） rDNA基

因的表达受NOR所处位置的影响，于异染色质区段

中心的NOR，其基因表达相对较弱，而处于常染色

质区域的 NOR，其基因表达较强［19］。（2） 表观遗传

修饰引起的基因沉默是 rDNA基因表达调控的主要

手段［20］。rDNA基因上游富含GC区段易发生胞嘧

啶甲基化，较多甲基的引入在空间上阻碍转录因子

与DNA启动子结合致使下游基因无法正常转录，发

生甲基化的同时往往伴随发生组蛋白的去乙酰化，

这种组蛋白的表观遗传变化也不利于基因表达，引

起相应基因的沉默［21-22］。（3） 多倍体 rDNA基因的数

量远多于自身需求，过量的 rDNA基因被组装成异

染色质状态形成稳定沉默的基因，生物对 rDNA基

因的调控是通过调节活性基因的数量实现，而不是

通过改变全部基因的转录速率实现的，多倍体通过

沉默来自某一亲本基因组的 rDNA基因，只表达另

一亲本的 rDNA基因来实现 rRNA表达量的控制，便

出现了核仁显性现象［23］。（4） RNA干扰（RNAi）控制

的核仁显性途径，在物种特异的RNA聚合酶指导下

转录形成单链 RNA，再以单链 RNA 为模板合成双

链RNA，经切割形成24个碱基的RNA。该RNA控

制DNA的甲基化，并进一步促使组蛋白的去乙酰化

致使相关基因沉默［24-25］。

3　多倍化推动植物进化历程

多倍化在植物自然进化历程中发挥了巨大作

用，自然界约 70%的开花植物是多倍体，而且多种

重要的栽培植物，如小麦、烟草、咖啡、棉花和甘蓝

型油菜等都是在进化史上经过多倍化形成的异源

多倍体。基因组序列研究结果表明所有植物经历

过至少一次的多倍化［26］。例如小麦的形成是在大

约 50万年前，乌拉尔图小麦（Triticum urartu Thum. 

ex Gandil）与拟山羊草（Aegilops speltoides Tausch）

天然杂交，随后基因组加倍形成四倍体野生二粒小

麦（T.dicoccoides（Körn.）Körn.ex Schweinf.）；约8000

年前，二粒小麦又与山羊草属的另一种植物粗山羊

草（A.tauschii（Coss.）Schmal.）发生杂交和基因组加

倍，最终形成当前广泛种植的普通小麦（T. aestivum 

L.）［27］。在众多芸薹属栽培植物中，有3个二倍体基

本种和 3个四倍体复合种，早在 1935年就提出由 3

个二倍体种两两杂交形成 3 个四倍体复合种的说

法，被称作禹氏三角，即白菜（Brassica rapa L.）与甘

蓝（B.oleracea L.）杂交形成甘蓝型油菜（B. napus L.）、

白菜与黑芥（B. nigra （L.） W. D. J. Koch）杂交形成

芥菜型油菜（B. juncea （L.） Czern.）、黑芥与甘蓝杂

交形成埃塞俄比亚芥（B. carinata A. Braun）［28］。模

仿自然界多倍化过程进行多倍体育种是植物遗传

改良的常用方法［29-30］，但只有极少数人工多倍体应

用到了生产中，如八倍体小黑麦。自然界成功进化

出了大量多倍体植物，而人工合成多倍体却不尽人

意，推测其原因在于两个不同物种的遗传物质进入

同一杂种细胞严重地破坏了原有的遗传平衡，造成

多倍体形成早期遗传组成极不稳定，这种现象叫做

基因组冲击。伴随着植物的多倍化进程，染色体消

除、DNA重排、基因沉默、转座子激活和基因组印记
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等大量的遗传和表观遗传变化发生［31-32］。核仁显性

现象就是植物多倍化进程中发生的一种大规模基

因沉默现象，以此应对多倍化引起的遗传变化。

4　核仁显性在植物多倍化中普遍发生

多倍体形成过程中常发生核仁显性现象，即仅

由1个亲本的染色体形成细胞核仁。在小麦与山羊

草种间杂种中，C基因组的NOR位点表现为显性，

其他基因组的NOR位点不表达，这种关系不受两亲

本正反交组合的影响。在不同的多倍体杂种中C基

因组还表现出不同强度的显性，在四倍体三芒山羊

草（Aegilops triuncialis L.，CtCtUtUt）中C基因组所有

染色体NOR位点都有活性，但在四倍体圆柱山羊草

（A. cylindrica Host，CcCcDcDc）中，C基因组只有一

对染色体（1Cc 或5Cc）有活性［33］。诱导多倍体沉默

的核仁组织区去甲基化，NOR 可重新获得表达活

性，但会给多倍体带来不利影响，如诱导细茎野燕

麦（Avena barbata Pott ex Link）×燕麦（A. sativa L.）

获得的八倍体去甲基化作用，种子萌发受到抑制，

植物生长减少，胚乳发育明显异常［34］。可见，植物

通过核仁显性沉默掉部分 rDNA对多倍体形成有重

要意义。

核仁显性具有一定的稳定性。四倍体植物牧

豆树（Prosopis juliflora （Sw.） DC.）中来自 1个祖先

的染色体组 rDNA基因处于非活性状态，另一亲本

染色体组的NOR有活性形成核仁。非活性的NOR

染色质高度浓缩处于异染色质状态，这种NOR转录

活性的抑制在多倍体胚胎形成的早期就已经建

立［35］。异源四倍体短柄草（Brachypodium hybridum 

Catalán， Joch. Müll.， Hasterok & G. Jenkins）中NOR

显性总是发生在D染色体组上，不受杂种基因组结

构影响，也不受个体发育阶段的影响［36-37］。

核仁显性还具有组织器官特异性。尾稃草属

植物不但有二倍体种，也进化出了多种四倍体。作

为与小麦有较近亲缘关系的单子叶植物，具有很强

的耐热特性。Urochloa ruziziensis （R. Germ. & C. 

M. Evrard） Crins 与臂形草 U. brizantha （Hochst. ex 

A. Rich.） R. D. Webster两个四倍体杂交后代中，在

叶 片 中 U. brizantha （Hochst. ex A. Rich.） R. D. 

Webster rDNA 基 因 表 达 占 优 势 ，而 另 一 亲 本

Urochloa ruziziensis （R. Germ. & C. M. Evrard） 

Crins 的 rDNA 基因不表达，在根中两亲本的 rDNA

基因全都正常表达。由此可推断这是一个组织特

异性核仁显性模型［38］。

5　核仁显性与染色体消除

5.1　染色体消除伴随植物多倍化进程

染色体消除是指远缘杂交时，某基因组的染色

体在杂种合子或幼胚发育初期细胞有丝分裂过程

中丢失的现象，杂种细胞单一亲本基因组的染色体

消除在多种生物中发生［39-41］。杂种体内来自不同亲

本基因组的染色体稳定性不同，即染色体消除在基

因组间不是随机发生的，而是有选择性的。有些基

因组的染色体在细胞分裂期易于消除，而有些基因

组的染色体可比较稳定地向子细胞传递，比如在小

麦与燕麦、玉米、珍珠粟等植物的杂种中，总是非小

麦基因组的染色体消除［42］。

染色体基因组间选择性消除在多种植物的远

缘杂交中被发现［43-44］，诱导杂种某一亲本基因组的

染色体全部消除也是诱导单倍体的有效途径［45-46］。

以球茎大麦（Hordeum bulbosum L.）为父本对栽培

大麦（H. vulgare L.）授粉后，杂种胚发育的早期出现

了球茎大麦的染色体全部消除，产生了只有栽培大

麦基因组的单倍体。该诱导染色体消除的方法称

为“球茎大麦法”，采用此方法在球茎大麦与大麦属

其他种间的杂交中也成功获得了单倍体［47］。玉米

（Zea mays L.）与小麦（Triticeae Dumort.）杂交也可

高效地诱导玉米染色体消除产生单倍体小麦［48］。

在 十 字 花 科 植 物 杂 交 中 ，以 诸 葛 菜

（Orychophragmus violaceus （L.） O. E. Schulz）为父

本进行杂交也可诱导染色体消除，以诸葛菜为父本

对芸薹属六倍体（AABBCC）授粉，六倍体发生了C

基因组的染色体全部消除，产生了形态与芥菜型油

菜极其相似的四倍体（AABB）［49］。

5.2　核仁显性维持相应染色体组的稳定

自从 20 世纪 50 年代，染色体消除现象在普通

烟草与蓝茉莉叶烟草的杂种和普通大麦与球茎大

麦的杂种中发现以来，学者们对其遗传机制进行了

深入研究。从细胞水平和分子水平对杂种体内染

色体消除作出了解释：（1） 由于两亲本细胞周期不

同步，引起不同基因组的染色体行为差异，或者核

蛋白合成不同步，致使某一基因组的染色体在细胞

分裂过程中丢失。（2） 来自不同基因组的染色体在

细胞分裂中期分布在不同的区域，以及有丝分裂细

胞多极纺缍体形成引起染色体消除［50］。（3） 某一基

因组的染色体在多倍体杂种细胞背景下不能正常

与着丝粒蛋白相连，缺少纺缍丝牵引致使染色体在

细胞分裂过程中消除［49］。
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杂种细胞内染色体消除与 rDNA基因的沉默有

相同的规律，即发生染色体消除的基因组的 rDNA

基因往往被抑制，而染色体较稳定的基因组的

rDNA基因往往能正常表达并形成核仁，表现出核

仁显性现象。例如芸薹属3个二倍体栽培种的基因

组在自然多倍体和人工合成多倍体杂种细胞中稳

定性关系均表现为B>A>C，而它们的核仁显性的关

系也表现为B>A>C［51-52］。因此有学者提出 rRNA基

因的表达有助于该基因组染色体的稳定［53］。rDNA

基因表达产物参与细胞内所有蛋白的合成，可能对

细胞的染色体行为产生影响，也可能影响到染色体

组的稳定性［54］。

rRNA 是核糖体的一种重要成分，通过参与所

有 mRNA 的合成影响着整个细胞蛋白质的合成。

rDNA 基因和 NOR 是影响整个细胞行为的一个潜

在因素，它影响着细胞周期调控、细胞衰老与凋亡、

细胞分化、基因表达以及细胞内和细胞间物质与信

息的传递［55-56］。远缘杂种细胞内某一基因组 rRNA

基因表达有助于维持本基因组所有染色体的稳定，

而且 rRNA基因多拷贝的重复序列对维持基因组的

稳定也起着十分重要的作用［57］。来自不同物种的

rDNA基因具有特异性，构成核糖体的蛋白质在不

同物种间也存在差异，这形成了核糖体的种间特异

性。核糖体筛选学说认为，在合成蛋白质的过程

中，组成核糖体的 rRNA、核糖体蛋白质与作为模板

的mRNA之间的正确识别与互作是决定蛋白质合

成的重要因素。因此由某一物种基因组产生的

rRNA和核糖体蛋白质组成的核糖体优先与该基因

组的 mRNA 结合，从而支持自身基因组的基因表

达［58］。在杂种体内某基因组的 rDNA基因正常表达

形成该基因组特异的核糖体，从而表达该基因组特

异的着丝粒蛋白来稳定其染色体。而 rDNA基因不

表达的基因组不能合成该基因组特异的着丝粒蛋

白，致使其染色体无法招募到纺缍丝，缺少纺缍丝

牵引的染色体在细胞分裂时容易丢失［59］。因此，某

一亲本基因组的核仁显性会影响到该基因组所有

染色体的正常功能，从而有助于该基因组的染色体

稳定［60］。

6　结论与展望

杂交使不同遗传物质进入同一细胞给植物带

来了极大的基因组冲击，相伴发生的基因组加倍又

引起巨大的遗传变化。植物通过表观遗传学手段

大规模地调节 rDNA 表达控制细胞内核糖体的数

量，从而使多倍体有效应对大规模遗传变化带来的

影响。虽然细胞内存在过量的基因，但通过控制其

表达量可实现生物代谢的经济性［61］。有些植物甚

至需要采用更剧烈的手段（染色体消除）来应对多

倍化带来的影响，大量研究表明核仁显性也与染色

体消除密切关联。可见，核仁显性在植物多倍体形

成过程中发挥着重要作用，是植物多倍化进程的缓

冲剂［62］。虽然对植物多倍化进程中核仁显性现象

研究取得了较大进展，但核仁显性的深层机制还有

待进一步研究，比如多倍体杂种选择某一染色体组

NOR失活的原因，rDNA沉默的深层表观遗传机制，

某一染色体组核仁显性世代间传递的稳定性原理

等。当前大量研究致力于揭示核仁显性规律及其

深层遗传机理，对核仁显性现象更全面深入的认识

将有利于通过甲基化、去乙酰化等表观遗传学手段

操控 rDNA的表达，从而控制人工合成多倍体的遗

传及表观遗传变异。比如人为抑制多倍体 rDNA基

因表达诱导相应基因组染色体消除创建新物种；或

通过抑制或提高人工合成多倍体某一基因组的

rDNA基因表达改变整个基因组的表达状况，从而

改变个体发育的方向创造有价值的多倍体植物。
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