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摘要　林木具有世代长、高度杂合、遗传负荷大等遗传特性 ,使其遗传图谱研究不同于其他物种。

高质量林木遗传图谱 ,可进行林木近缘树种比较图谱研究 ,了解林木的基因组结构和进化历程 ,

进行有效 QTL定位研究及开展林木复杂性状的标记辅助选择。目前林木作图存在着群体较小 ,

构建的图谱和定位的 QTL存在连锁平衡 ,以及作图策略未充分考虑林木的遗传学特性等问题。

扩大作图群体、选择高度保守的标记系统以及研究适合林木作图的理论和方法将有助于林木基

因组研究向纵深发展。
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　　基因组研究是生命科学中最活跃的领域之一 ,

“基因组 (genome)”已从一个抽象的遗传学概念成为

一个多学科交叉的、可实际操作的遗传学对象。遗

传连锁图谱 (genetic linkage map)研究是基因组研究

中的一个重要组成部分 ,它是指基因组中基因以及

专一的多态性标记 (marker)之间相对位置的图谱。

分子标记利用具有多态性的 DNA片段作为标记研

究基因组中基因的位置、排列顺序和相互关系。目

前许多物种已经构建了较为饱和的遗传图谱、[1～6] ,

所使用的分子标记系统主要有 : 限制性片段长度多

态性 (restriction fragment length polymorphism ,RFLP) ,

微卫星 (microsatellite ;包括简单序列重复 simple

sequence repeat , SSR 和短串联重复 short tandem

repeat , STR) ,随机扩增多态性 DNA ( randomly

amplified polymorphism DNA , RAPD) ,扩增片断长度

多 态 性 ( amplified fragment length polymorphism ,

AFLP) ,以及被视为第三代分子标记的单核苷酸多态

性 (single2nucleotide polymorphisms ,SNP)。

1　林木遗传图谱研究现状

林木具有世代长、高度杂合、遗传负荷大等遗传

特性 ,致使林木遗传学研究远远落后于其他物种。

Conkle等利用 43个同工酶标记对 6种针叶树种进行

遗传图谱研究 ,这是首例林木遗传图谱构建研究报

道[7 ]。随着近十几年分子标记技术的发展和一些针

对林木作图策略的提出[8 ,9 ]
, 林木的遗传图谱构建

进展迅速。目前已在几十个树种上构建了遗传图

谱 ,主要集中在几类重要的经济树种 ,其中针叶树种

主要有松属 ( Pinus )、云杉属 ( Picea )、落叶松属
(Larix)等树种[8 ,10～12]。阔叶树种主要集中在杨属
( Populus) [13～15 ]和桉属 ( Eucalyptus) [9 ,16]等树种。

由于林木的生物学特点使其作图群体与其他

物种 有 所 不 同 : ( 1 ) 针 叶 树 大 配 子 体

(macrogametophytes)是单倍体 ,其分离和重组交换

不受近交和开放家系影响 ,因此单株树的大配子体

可作为针叶树种的遗传图谱研究群体 ,结合 RAPD

标记可以快速作图 ,该方法广泛用于针叶树的遗传

图谱构建[8 ,17 ]
; (2)林木世代长 ,许多树种自交不亲

和 ,因此较难获得多世代作图群体 ,但是由于长期

异交 ,使其遗传组成高度杂合 ,大量的基因位点 F1

代便出现分离 ,因此 F1 群体可用于遗传图谱构建。

另外有一部分树种容易进行无性繁殖 ,所以 F1 群

体可作为永久性群体长期利用[9 ,14 ,18 ] ; (3)许多林木

改良的材料来自自由授粉的半同胞家系 ,林木育种

学家已经建立了大量的半同胞子代测定林 ,也可作

为遗传作图材料[16 ,19 ]
,这就拓宽了林木遗传图谱研

究的作图群体来源。

Grattapaglia 等 提 出 的“拟 测 交”( pseudo2
testcrossing)作图策略广泛应用于林木作图[9 ]。其

基本原理是 :高度杂合的林木基因组中 ,F1 代一些

位点在一个亲本中为杂合 ,而在另一亲本中为纯
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合 ,将子代中 1∶1分离位点利用回交群体模型进行

图谱构建 ,从而得到双亲的两张图谱。这一策略适

用于显性标记 ,其效率取决于亲本个体间的杂合度

和遗传差异。“拟测交”策略用于种间杂交可得到

较好的效果 ,也可用于遗传差异大的地理种源个体

之间作图。种内水平的作图效率取决于标记信息

与引物 ,倘若来自同一群体在相同标记信息情况下

需要更多的引物。该策略最终得到的是亲本个体

的遗传图谱。

2　林木遗传图谱研究中存在的问题

211　作图个体的数量有限

遗传图谱中标记位置顺序的精确性 ,直接反映

图谱的质量 ,是进行基因定位和比较图谱分析的前

提。群体中标记之间重组事件的发生决定了图谱

标记的位置顺序[20 ]
,可靠的标记位置确定需要检

测一定数量的减数分裂发生[21 ]
,因此一个足够大

的作图群体将有助于提高染色体上距离相近标记

之间的位置估计的精度[22 ]。一定大小的作图群体

只能建成一定饱合度的图谱。在人类利用 5840个

微卫星标记构建的遗传图谱中 ,由于作图群体大小

的限制 ,图谱位置确定框架图的标记数只有 970

个[23 ]。Remington 等利用 AFLP标记对火炬松 ( P.

taeda)大配子体构建图谱的研究也表明 ,在获得的

540个标记中 ,位置确定的标记数为 184个[22 ]。Yin

等(2002)对欧洲赤松 ( P. sylvestris)图谱构建研究

表明 ,100个左右的作图个体数建成的图谱最后得

到的位置确定的标记数量为 200 个左右 (私人交

流) 。另外 ,作图群体样本容量的大小决定了从随

机分离结果中可以辨别的最大图距和两个标记间

检测到重组的最小图距。目前林木遗传图谱构建

所用的群体一般在 100个单株左右 ,而构建框架图

群体个体数不应小于 150单株[24 ]
,当需要检测到的

重组分数 (recombination fraction)达到 013 ,LOD值为

310时 ,需要个体数在 300 个以上[1 ]。扩大作图群

体提高作图的精度 ,是目前林木遗传图谱构建所要

解决的问题之一[13 ,15 ]。

212　随机标记在林木遗传图谱研究中被广泛应用

上世纪 90 年代出现的一类基于 PCR技术的

DNA分子标记———通常被称为随机标记 ,主要包

括 RAPD
[25 ]和 AFLP

[26 ]等。利用随机设计和选择的

引物随机扩增基因组中 DNA片段 ,并根据电泳检

测扩增片段多态性 ;这类标记多为显性遗传。由于

无须知道基因组的序列信息 ,并且引物的选择几乎

是无限的 ,因此如果选择足够数量的引物 ,便可以

覆盖整个基因组。此类标记系统简单、快速、经济 ,

并已广泛的被用于遗传图谱的研究中 ,特别是对于

林木这类遗传学研究较薄弱的物种可快速的构建

比较饱和的遗传图谱。但是这类标记基本上位于

非编码区 ,同源性也无从而知 ,在种间及种内不同

群体间保守性较差 ,构建的图谱间无法进行信息传

输 ,由此而造成在林木改良中的应用存在着很大的

局限性。林木育种学家已经开始质疑该项研究在

育种实践中的可行性 ,这也是林木遗传图谱研究经

过上世纪 90年代初几年的迅速发展后研究进程又

趋于缓慢的主要原因。

随机标记是对基因组的随机抽样 ,在不同的研

究群体间具有不确定性 ,而林木是在自然条件下达

到连锁平衡的群体 ,因此在随机标记构建的图谱上

发现的标记间和标记与基因间的关联[27 ,28 ]是一种

随机关联 ,无法延伸到群体水平 ,在不同物种、群体

或杂交组合之间缺乏同线性 ( synteny) 和共线性

(colinearity) ,无法进行比较图谱分析[9 ]。另外 ,对

于林木育种而言 ,验证在某个杂交组合里发现的数

量性状位点 (quantitative trait locus ,QTL)在不同组合

和不同遗传背景下的稳定性是极其重要的 ,也就是

说我们需要发现那些“通用”的 QTL。但在利用随

机标记构建的图谱上建立的标记2QTL 随机关联在

不同的组合和遗传背景下发生不同的重组过程 ,因

此定位的 QTL 具有杂交组合特异性 ,并且随着世

代和遗传背景的改变可能会丧失。

理想的 DNA分子标记应具有 : (1)直接来自于

基因表达序列 ; (2)不同遗传背景 (如杂交组合)下

可进行信息传输 ; (3)共显性标记 ; (4)可检测复等

位 (5)技术简单 ,高重复性等特点。林木遗传学家

们正致力于开发更加理想的分子标记系统 ,SSR标

记和 EST标记是近年来研究的热点。真核生物中

大约每 10～50kb 就存在 1 个微卫星 ,不仅存在于

内含子 ,也存在于编码区及染色体的其它区域。

SSR具有极高的多态性[29～31 ]。由于 SSR是共显性

标记 ,在群体中常存在大量复等位基因以及引物序

列在种内或种间的保守性 ,因此可以利用一套通用

的 SSR标记构建不同种或群体的遗传图谱。EST

来自于基因表达序列 ,利用 EST标记构建的遗传图

谱将提供更加丰富的信息 ,可对目标性状基因进行

有效的定位。由于 EST标记高度保守 ,在不同家系
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或种间具有传递性 ,这样我们所获得的信息在物种

水平 上 就 具 有 普 遍 的 意 义[32 ]。直 系 来 源

(orthologus)的 SSR标记或 EST标记可作为锚定位

点 (anchored loci)构建同属甚至不同属多个树种的

一致图谱 (consensus map) ,进行不同树种的比较图

谱研究[10 ,11 ,15 ]。这些保守的标记可作为信息纽带

在不同的种间进行 QTL 的稳定性研究 ,从而寻找

到在群体或物种水平上的“通用”QTL ,并促进其在

林木育种中的应用。EST和 SSR标记还可提供转

化随机标记信息的桥梁 ,将随机标记与 QTL 间的

连锁转化为 EST或 SSR 标记与相应 QTL 间的连

锁 ,使以前研究所获得的随机标记信息转化为更有

普遍意义的信息。

213　目前林木作图方法主要沿用自交物种

当利用三代家系时 ,在 F2 代群体中 1∶2∶1或 3

∶1分离位点被用于图谱构建[13 ] ;而林木广泛利用

的 F1 群体拟测交作图策略时仅利用了 1∶1分离位

点[9 ]。但是 ,林木为异交物种 ,遗传组成高度杂合 ,

对于特定的一个杂交组合所构建的作图群体 ,其相

邻标记的分离类型不是简单的 Aa ×Aa ( F2 ) ,或 Aa

×AA(回交) ,而是包含了 7种类型 ,可能的分离比

有 1∶1∶1∶1、1∶2∶1、3∶1和 1∶1 ,有些标记具有完全

信息 ,如 ab×cd (四个等位基因) ,而所有显性标记

具有不完全信息 ,使用近交物种的 F2 或回交 (“拟

测交”策略)模型无疑将损失大量的遗传信息。如

此之多分离类型的分子标记之间重组分数

(recombination fraction)和标记顺序的估计是目前林

木遗传图谱研究所急需解决的问题。Wu等 (2002)

在 EM算法的基础上引入了一种新的算法 ,可同时

对来自异交物种全同胞家系内 4种不同的标记分

离类型之间的重组分数进行估算[33 ] ;并充分考虑

到了两个亲本之间的重组差异 ,因此能够判断对称

交配类型 ( symmetrical cross type)标记间的连锁相 ,

而传统的算法是假设双亲具有完全一致的重组率 ,

显然无法做到这一点[34 ]。因此该算法在林木等异

交物种的遗传作图中将有广泛的应用前景。

3　林木遗传图谱研究的发展趋势

311　开展比较基因组学研究

为了更好地了解林木基因组结构和进化历程。

利用保守性高的分子标记构建不同近缘树种的遗

传图谱 ,比较这些标记在不同基因组中的染色体来

源及其排列顺序 ,获得染色体重排信息 ,揭示染色

体或染色体片段上同线性或共线性的存在。从而

阐述各树种间染色体进化历史及系统发育关

系[35 ]
,与传统的细胞遗传学手段相比可提供丰富

的基因组结构和进化历程信息。

这一研究在禾本科不同种及西红柿与胡椒、马

铃薯等植物的基因组比较中已取得了令人瞩目的成

果[36 ,37]。如禾本科比较基因组研究的结果揭示了 :

禾本科不同种的基因组可能起源于一条共同原始染

色体。这表明我们可以建立超越物种界限的大遗传

系统 ,将近缘种作为一个大的遗传系统进行研究 ,这

对于林木这样一个自然群体而言具有非常重要的意

义 ,是林木遗传图谱构建研究的未来发展方向之一。

Brown等 (2001)利用来自火炬松 ( Pinus taeda)的 90

个 EST标记对火炬松、湿地松 ( P. elliottii)、海岸松

( P. pinaster)、欧洲赤松 ( P. sylvestris)、辐射松 ( P.

ridiata)、糖松 ( P. lambertiana)及黄杉属的花旗松

( Pseudotsuga menziesii)进行了比较分析 ,建立松属的

一致图谱 ;其中火炬松与湿地松的低解析度比较作

图表明 ,两种间在进化上不存在重大的染色体重排

事件。该项研究初步揭示了松属物种的基因组进化

关系 ,为今后进行大规模的林木比较基因组研究奠

定了基础[10]。

312 　标记辅助选择 ( marker2assisted selection ,

MAS)

传统的林木改良基于单株树或家系的表型性

状选择 ,但由于林木重要经济性状一般由多基因控

制 ,受环境影响大 ,并且在林木不同的生长阶段存

在差异 ,因此选择的效率低。标记辅助选择不受环

境因素和其它基因互作的影响 ,提高了选择的效

率。林木世代长一直是林木改良的一个重要的限

制因素 ,林木育种学家希望能够利用早期选择以缩

短育种时间 ,但由于材积等林木重要性状的遗传力

较低 (通常小于 015) [38 ] ,而且不同年份的气候因子

波动增加了精确估计遗传参数的难度 ,许多经济性

状要在成熟时期才能表现出来 ,因此根据幼年期的

表现筛选成熟期表现优良的单株或家系并不可靠。

MAS使选择在 DNA水平上进行 ,可直接在幼年或

苗期选择成熟期表现优良的基因型 ,极大提高了选

择的可靠性 ,缩短育种周期。

林木大量的育种群体和连锁平衡是MAS所要

面临的主要问题 ,Neale 等和 Grattapaglia 等提出对
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群体中的每一种基因型构建遗传图谱[9 ,39 ] ,即寻找

每一种可能的标记2性状关联 ,但由于关联的随机

性以及群体数量的增加 ,这一策略并不可行。选择

一套通用的标记系统建立群体或树种水平上的一

致图谱 ,将含有基因表达信息的 DNA片段作为标

记 ,由于其保守性 ,就有可能发现适合于不同研究

群体的“通用”QTL ,并减小在群体水平上连锁平衡

对标记辅助选择带来的不利影响 ,验证 QTL 在不

同杂交组合或群体中的稳定性 ,从而使得标记辅助

选择在林木育种上的应用真正成为可能。

313　QTL定位及图位克隆( positional cloning)

林木的重要经济性状如材积、木材密度和纤维

长度等均受多基因控制 ,性状表现多为连续性。因

此寻找相关性状的 QTL ,了解控制某一性状的 QTL

数目 ,各个 QTL 之间的相互作用及它们与环境之

间的互作 ,并最终从这些 QTL 中克隆出控制某一

性状的基因 ,进行遗传操作 ,对于林木这种长世代

物种的改良具有极其重要的实际意义。

目前许多物种的基因克隆主要基于反向遗传

学 (reverse genetics) ,如 mRNA差异显示 (differential

display)和减法杂交 ( substractive hybridization)等等 ,

但对于林木的重要数量性状其基因的表达调空特

性并不清楚 ,因此反向遗传学法的应用受到限制。

高密度遗传图谱的建立以及高解析度 ( high

resolution) QTL定位研究 ,使得重要经济性状的 QTL

基因克隆成为可能。目前最为成功的例子是 Frary

等对番茄果实重量基因的克隆[40 ]。

图位克隆的基础是高密度的遗传图谱和高解

析的 QTL定位 ,目前林木遗传图谱密度均较低 ,加

上 QTL定位的方法沿用于近交物种 ,因此高精度

的 QTL定位较困难 ;并且许多林木基因组比较大 ,

如火炬松等松属植物基因组 (20～30pgΠ2C)是玉米

的 317倍 ,番茄的 15倍及拟南芥的 110倍 ,估计基

因组长度为 2500cM[39 ] ,估计每个厘摩 (cM)所包含

的物理长度在 500～1000万碱基对之间 ,这样的基

因组即使图谱密度较高 (平均图距为 1cM) ,定位的

QTL也较难进行图位克隆。因此林木重要数量性

状的基因克隆 ,在加大图谱密度和提高 QTL 定位

精度的同时 ,应该重点研究基因组较小遗传操作容

易的材料 ,才有望克隆出与材性相关的基因 ;并且

借助比较基因组学研究将其延伸到其他重要的经

济树种。
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Status Quo and Tendency in Construction of Forest

Frees’Genetic Linkage Maps

Zhang Bo
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Abstract　Construction of forest trees’genetic linkage maps is different from that of other species due to trees’

long generation , high heterozygosity and genetic load. Trees’high2performance genetic maps could be applied to

comparative mapping of kindred tree species , a better understanding of genomic organization and evolution of forest

trees , QTL mapping and molecular2assisted selection of trees’complex traits. Problems existing in forest trees’genetic

mapping includes small mapping population , linkage equilibrium in map construction and QTL mapping and an

unsatisfied mapping strategy in which genetic characteristics of forest trees are not fully considered , all of which could

been solved by using large mapping population , highly conservative marker systems and statistic methods suitable to

mapping and genomic studies of forest trees.
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