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摘　要　对林木遗传图谱构建中的有关概念、实验技术与策略及计算机分析软件等

进行了系统阐述。全面总结了当前国内外林木遗传图谱构建研究的现状 ,指出了目前

林木遗传图谱的应用价值及图谱构建中存在的主要问题 ,并对下一步的发展进行了

一些探讨。
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在本世纪 100 a间 ,科学的发展可以分为 2个明显的阶段:前 50 a物理学迅速发展 ,以爱因

斯坦相对论为主要标志 ,使现代物理学达到一个光辉的顶点 ;而后 50 a则转移到生物学 ,以

1953年 DN A双螺旋结构的发现为主要标志 ,生物学的发展从此进入分子水平。分子生物学作

为时代的诞生儿得到飞速发展 ,对人类的生存和发展起了极其重大的作用。尤其是 80年代分子

标记技术的形成和发展 ,在以美国 1986年启动的被人们视为与“曼哈顿计划”和“阿波罗计划”

相媲美的人类基因组研究计划 ( HGI)的带动下 ,全球范围内掀起了生物基因组研究的热潮。生

物基因组的研究对于人类彻底认识生命现象和本质、利用和改造生物有着不可估量的作

用 [1, 2 ]。

林木与农作物相比 ,其研究在深度与广度上均相差悬殊。但近几年来 ,分子生物学不断涌

现的新技术受到林木育种界专家和学者的重视。有关行政部门和机构注重资金投入 ,林木遗传

图谱构建及其利用的研究很快成为当今林木分子遗传学领域研究的热点 ,成为林学学科发展

的前沿
[3～ 7 ]
。本文拟对林木遗传图谱构建中有关概念、技术与策略、发展现状、应用前景和存在

问题与发展对策进行总结和探讨。

1　林木遗传图谱构建有关基本概念

1. 1　基因组 ( g enome):一个特定有机体染色体上所有的遗传物质。



1. 2　标记 ( marker): 能够通过表型、细胞学或分子技术容易检测的任何遗传元件 (位点、等位

基因、 DN A序列或染色体特征 ) ,在遗传分析时用来追踪染色体或染色体片段。

1. 3　遗传标记 ( genetic marker):在生物学实验上作为探针来追踪一个个体、组织、细胞、细胞

核、染色体或基因的等位基因、 DN A标记或细胞遗传学上的标记。

1. 4　 DN A标记 ( DN A marker):能够用来进行杂交、 PCR或限制性作图中可识别的任何特定

的 DN A序列。

1. 5　分子标记 ( mo lecular marker): 通常指以 DN A多态性为基础的遗传标记 ,如 RFLPS ,

RAPDS , AFLPS等。

1. 6　基因组图谱 ( g enome map): 标明染色体上基因或其他 DN A标记的有序排列图。

1. 7　遗传连锁图 ( g enetic linkage map):以遗传标记 (已知性状的基因或特定 DN A序列 )间

重组频率为基础的一条染色体或基因组内位点的相对位置线性排列图。

1. 8　物理图谱 ( phy sical map):能够展示可识别标记 (基因或短的 DN A序列 )定位的 DN A图

谱。低分辨率的物理图谱能够揭示不同染色体上的带型 ;高分辨率的图谱可揭示染色体完整的

核苷酸序列。

2　林木遗传图谱构建中的实验技术

目前 ,以 DN A多态性为基础的分子标记实验技术发展很快 ,用于构建遗传图谱的分子标

记有很多种。在林木遗传图谱构建中广泛采用的主要有: RFLP( rest riction f ragment leng th

polymo rphism限制性片段长度多态性 )、 RAPD( ramdomly amplified polymorphic DN A随机

扩增多态性 DN A) , AFLP( ampli fied f ragment leng th polymorphism扩增片段长度多态性 )、

SSR( simple sequence repea t简单序列重复 )等技术。已发表的很多文章和书籍对这几种实验

技术均进行了较好的综述及专题论述 [1, 6, 8～ 11 ]。这里对上述几种实验技术的优劣及效率作一比

较 (表 1)。

表 1　 DN A标记 ( RFLP, RAPD, SSR, AFLP)的比较

Table 1　 Compari son of DNA mark ers ( RFL P, RAPD, S SR, AFL P)

标记 每次反应多态性的数量 图谱分辨率 ( 1个基因组的标记数量 ) 标记类型

RFL P 1～ 2 1 000 共显性

RAPD 4～ 6 10 000 显性

SSR 3～ 10 10 000 共显性

AFLP 10～ 50 > 100 000 显性

　　 RFLP是开发最

早、应用较多、比较有效

的共显性分子标记 ,具

备其他分子标记共同的

优点 ,但过程繁锁 ,花费

时间长 ,费用高 ,而且需

要依不同物种来制备不

同的探针以及使用放射性同位素。

RAPD是 Williams等人在 1990年发展起来的新型遗传标记 ,是目前各种分子标记中应用

最广泛的分子标记之一。试验操作流程简单 ,方便快速 ,引物通用性强 ,对模板 DN A需要量极

少且质量要求不高。它为显性标记 ,不能提供完整的遗传信息 ,重复性差。但后者通过反复筛

选、控制条件可以获得较高的重复性。

SSR,又称微卫星 ( microsatellite) DN A,为共显性标记 ,需测序、制备探针等。

AFLP是一种新颖和强大的 DN A指纹技术 ,是基于对基因组酶切后的限制性片段进行

选择性的扩增 ,结合了 RFLP和 RAPD的优点 ,具有快速、重复性高的特点 ,可以为目的性状
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的标记辅助选择产生高密度遗传图谱。目前这项技术正在得到广泛应用 ,但它需要使用同位素

标记和放射自显景等 ,相对于 RAPD来说比较费时。典型的 AFLP与 RAPD一样为显性标

记。据最新报道 ,这项技术可以大大减少人力 ,进行自动化操作。

显而易见 ,各种分子标记技术均具有其优缺点 ,从人力、物力、财力以及时间上相比来看 ,

RAPD标记有着它特有的优势 ,其快速是其他任何标记都无法比拟的 ,因此在世界各地林木

基因作图和定位中广泛被采用 [ 12～ 14 ]。

3　林木遗传图谱构建的策略

3. 1　林木作为遗传图谱构建材料的优缺点

林木与农作物及其他动植物相比 ,世代周期长 ,异花授粉 ,基因组较大 ,遗传背景材料知之

甚少 ,给遗传图谱构建带来一定的难度和不便 ,要像农作物那样在短时间内建立高世代育种群

体非常困难。但大多数林木都可以进行无性繁殖 ,因此对保存作图群体非常有利 ,而且一旦作

图群体建立后便可以永久性保存 ,可以进行性状的反复测定。对林木来说很多重要的经济性状

皆为数量性状 ,这样比较易于进行 QT L(数量性状位点 )定位的研究 ;另外可以使实验不受样

品数量的限制和影响。在针叶树中 ,由于大配子体为单倍体 ,在这种情形下 ,显性标记与共显性

标记具有相同的遗传行为 ,因此可以利用单株树的种子进行遗传作图以及进一步进行 QT L

定位。

3. 2　作图群体

选择和建立一个比较理想的分离群体是构建遗传图谱的前提条件和关键因子。林木世代

周期长 ,开花迟 ,不可能像农作物那样在较短的时间内就能得到高世代作图群体。限制当前林

木遗传图谱构建研究的重要因素之一就是缺乏合适的作图群体。林木遗传育种学家通过多种

途径克服这一困难 ,尽可能利用各种可能的作图群体进行林木遗传图谱构建的研究。目前用于

林木遗传作图的群体主要有单倍体作图群体 (针叶树 )、 F2群体和回交一代 ( BC1)群体、回交二

代群体 ( BC2)、全同胞交配群体、 F1作图群体、半同胞作图群体。

确定作图群体的原则是根据研究的目的 ,结合所研究树种本身的生物学特性来选择和建

立合适的群体。

3. 3　作图群体大小

作图群体的大小影响到作图精度和图谱应用范围。关于作图群体的大小 ,目前尚无定论 ,

主要与群体类型、亲本的杂合度及标记的分离等因素有关。从目前已构建的林木遗传图谱来

看 ,常用的分离群体一般不超过 100个单株 ,但增大作图群体是遗传作图的发展趋势。从研究目

的、工作量及效率上考虑 ,框架连锁图的构建可基于大群体中的一个随机小群体 ,如 100个 ;当

我们对某些性状感兴趣 ,需要精细作图时 ,可通过 BSA法 ,有针对性地扩大作图群体 ,如 500个

以上。

3. 4　遗传标记的选择

确定合适的遗传标记是构建理想的遗传图谱的另一个关键。在 DN A标记出现以前 ,林木

上仅有少量以针叶树胚乳为材料 ,以同工酶和部分形态标记构建的遗传连锁图 ,如火炬松、加

勒比松、北美红松、日本黑松、日本柳杉、马尾松等。随着各种分子标记的大量开发 ,实验技术的

1532期　　　　　　　　　　何祯祥等: 林木遗传图谱构建的技术与策略



改进和发展 ,在林木遗传图谱构建中广泛应用的一些新的分子标记技术 ,主要有 RFLP,

RAPD, AFLP, SSR, STS等 ,从作图效率上看用得最多的还是 RAPD标记。

3. 5　作图分子位点的遗传分析

每个作图群体在各个位点上都有一个特定的分离比。了解分离比对决定该群体在某个位

点上是否为偏分离十分重要。表 2为不同类型群体在每个位点上共显性和显性标记的期望分离

比。

表 2　不同类型群体共显性位点和

显性位点的期望分离比
Table 2　 The seg regation ratio of cod ominant

and dominant locus among dif ferent populations

群体类型 共显性位点 显性位点

F2群体 1 2 1 3 1

回交群体 1 1 1 1*

F1群体 1 1(纯合 ) 1 1(纯合 )

1 2 1(杂合 ) 3 1(杂合 )

单倍体群体 1 1 1 1

　　说明:在回交群体中要得到一个显性标记 ,必须用 F1与隐性亲本

杂交 ,因此 ,要得到 RAPD位点必须建立 2个群体 ,用 F1分别与 2个亲

本杂交 ,从这点考虑 ,回交群体不适合用于进行 RAPD位点作图

3. 6　 BSA法

BSA( bulk seg regant analy sis分

离体集团分析 )法是 Michelmo re在

1991年提出的。当我们的兴趣不在仅

仅去发展一张高密度分子图谱 ,而试

图寻找一些与特定性状紧密连锁的标

记时即可采用这种方法。这种方法的

基本思路是建立相同类型个体的混合

DN A样本。例如我们准备寻找与一种

抗病位点连锁的分子位点 ,可以建立 2

个混合 DN A样本 ,一个包含若干抗

病个体的 DN A,另一个包含若干感病

个体的 DN A。每个混合的 DN A样本应包括一个除这个特定基因区域外 ,所有基因组位点的

随机样本。因此 ,如果这 2个混合 DN A样品在 RFLP或 RAPD上表现上有差异 ,则表明和该位

点相连锁。该方法推出后很快被广泛接受和采用。

3. 7　构建林木遗传图谱的作图软件

当我们对分离群体用合适的遗传标记分析 ,获得各位点分离的数据后 ,便可进行作图。用

计算机编辑软件整理好数据 ,计算标记间连锁关系。自从 70年代第 1个“一般连锁分析软件”出

现以后 ,与连锁分析有关的软件的数量迅猛增长。据因特网 ( Internet )上的网点— ht tp: / /link-

age. ro ckefeller. edu /sof t /li st. html (美国 Rockefeller大学统计遗传实验室 )所提供的信息有

100多种 ,而且新的功能更强大的软件不断涌现。

目前在林木遗传图谱构建中使用的软件有 5种。

3. 7. 1　 M APM AKER /EXP( 3. 0版 )　由 Lander, Green, Abrahamson等开发。处理的群体类

型包括 BC, F2, RILS等全同胞等。该软件可以因特网上免费下载 ( f tp: / /f tp-genome. w i. mi t.

edu /dist ributions /sof tw are /mapmaker 3或 ht tp: / /www-genome. w i. mi t. edu /genome-sof t-

w are) ,并且有一个在线辅导教程— ht tp: / / linkage. rockefeller. edu. sof t /mapmaker /。

3. 7. 2　 G-Mendel

3. 7. 3　 JoinMap( 2. 0版 )　 Stam和 Van Ooijen开发。适合 BC1, F2, RILS (双 )单倍体、全同胞

等群体 ,每个连锁组它能处理 500个标记。详细资料参见网点 h t tp: / /www. bib. w au. nl /cpro /

mapping。

3. 7. 4　 CRI-M AP　由 Green开发 ,主要用于构建多位点连锁图谱。

3. 7. 5　 M apQT L( 3. 0版 )　功能特别强大 ,由 Van Ooi jen等开发 ,可以用 3种不同的方法——
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区间、 M QM和非参数法进行 Q TL作图。处理的群体类型包括 BC1, F2, RILS , (双 )单倍体、全

同胞等。详细资料参见网点 h ttp: / /www. bib. w au. nl /cpro /mapping。

4　林木遗传图谱研究现状

林木遗传图谱构建的研究开展时间虽短 ,但研究进展非常迅速。国外已经构建的图谱中针

叶树有白云杉、湿地松、挪威云杉、日本柳杉、糖松、土耳其松、南欧海松、紫杉、欧洲赤松、火炬

松、辐射松、花旗松、海岸松、长叶松等 ;阔叶树种有桉树、杨树和美洲栗等 ;经济树种有油橄榄、

油棕、橡胶、可可树、乌饭树、核桃等 ;果树有苹果、桃、李等。表 3列出的图谱是已进入美国国家

农业图书馆数据库的。

国内目前已经构建的林木遗传图谱有马尾松
[ 11]
、杨树

[ 11]
、银杏

[ 10]
;正在构建的有杉木、火

炬松等树种。

表 3　国外已构建的林木遗传图谱*

Table 3　 The genetic maps of t ree species con tructed in fo reign con tries

树　　　种 单倍体染色体数 图谱名称 连锁群个数 位点总数

日本柳杉 Cryptomer ia ja pon ica 11 FPRSC J 14 132

湿地松 Pinus el l iotti i 12 GPT8-7 13 55

长叶松 Pinus palust ri s 12 GPT356 16 122

火炬松 Pinus taeda 12 IFGB AS 20

土耳其松 Pinus brutia 19 IFGPBR 38 107

火炬松 Pinus taeda 12 IFGQT L-F 17

火炬松 Pinus taeda 12 IFGQ TL-M 23

火炬松 Pinus taeda 12 N CS756 19 232

糖松 Pinus lamber tiana 12 IFGSPR 1 10

短叶红豆杉 Tax us brevi f olia IFGTB R 17 102

挪威云杉 Picea abies 12 M IGM AP 17 145

巨桉 Eucaly ptus g randis NCSEUG 14 240

尾叶桉 Eucaly ptus urop hyl la N CSEU U 11 251

海岸松 Pinus pinaster 12 NCSM PC 3 22

海岸松 Pinus pinaster 12 NCSM PI 12

北美乔松 Pinus strobus RHIP18 17 69

白云杉 Picea glauca 12 UBCT UL 12 47

美洲山杨 Popu lus tremu loid es 19 UMN ASP 14 57

美洲黑杨 /毛果杨 Populus d el toides /t richoca rp a 19 UW APOP 19 343

　　* 本表中信息取自因特网上美国国家农业图书馆数据库 h t tp: / /probe. nalusda. g ov: 8300 /cgi-bin /b row se/ t reegen es

5　林木遗传图谱应用价值

林木遗传图谱 ,对人们从分子水平认识了解树木特性和生长发育规律 ,更好地利用森林为

人类造福 ,具有重大意义。林木许多重要的经济性状皆为数量性状 ,利用遗传图谱可以进行数

量性状位点 ( Q TLS )定位 ,确定控制数量性状的基因数目、在染色体上的位置以及各位点贡献

的大小和基因间相互关系。已定位的 Q TLS包括生长、木材密度、抗干旱协迫、抗病等 ,涉及的

树种有火炬松、湿地松、辐射松、糖松、杨树、桉树等造林树种 ,还有苹果、柑橘、桃等果树。
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早期选择一直是育种学家关心和感到棘手的问题之一 ,长期以来林木早期选择的精确和

可靠程度一直没有很好解决。利用遗传图谱使选择直接基于 DN A水平 ,大大提高了选择的可

靠性 ,从而加速了育种进程 ,提高了选择效果。

通过构建高密度遗传图谱还可有效地快速定位和克隆目的基因 ,为有效地进行遗传资源

的收集和保存提供科学依据。

6　存在的问题与对策

如上所述 ,林木遗传图谱起步晚而发展较快 ,但与农作物等相比还有相当大的差距。

6. 1　由于在过去缺乏对林木经典遗传学和细胞遗传学等方面的研究 ,目前大多数已构建的遗

传连锁图谱仅仅是一个框架图 ,大都没有和染色体相对应 ,因此构建的图谱离应用还有一段距

离。因此在今后的一段时间内 ,在开展分子标记研究的同时必须加强一些基础研究
[3 ]
。

6. 2　林木世代周期长 ,在短时间内不可能像农作物那样建立高世代作图群体。目前林木中真

正较理想的作图群体比较少 ,有的甚至对亲本的一些基本信息了解不够 ,在作图中会带来很多

麻烦。因此摆在我们面前的选择有 2个: 其一去寻找在过去长期遗传育种中已建立的适合用来

作图的群体 ;其二是选择理想的亲本着手建立作图群体。

6. 3　在当前林木图谱构建中使用的一些标记产生的 DN A多态性频率仍然较低 ,有一些如

RAPD存在稳定性问题 ,因此还有待于我们利用和寻找新出现的分子标记 ,以及综合利用各

种标记进一步提高标记的多态性和稳定性 ,提高作图效率 ,降低作图成本。

6. 4　林木生长在各种复杂的环境中 ,与农作物不同。从过去相当长的时间内 ,对林木数量和群

体遗传学的研究表明 ,林木基因型与环境交互效应明显 ,有些达到极显著。而目前在图谱构建

中从群体选择、实验技术、分析方法和计算机程序基本上都是利用农作物、动物和人类基因组

的研究。林木有它本身的生物学特性 ,与其他植物、动物和人类都有着明显的不同 ,因此亟待发

展适合林木自身特点的理论和分析方法。

6. 5　未来的林木育种将是现代分子生物学理论和技术与已经建立起来的传统育种技术和体

系有机结合 ,相互补充 ,因此在实践中必须将分子标记技术与常规育种相结合 ,在战略上应该

考虑到充分利用已经构建好的连锁图谱 ,把人力、物力和财力集中在一些影响较大、又可能通

过分子标记技术解决的重大问题上。

可以预见 ,不久的将来通过育种学家们的努力 ,人们对森林的认识、改造和利用会迈上一

个新台阶。
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