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摘摇要：摇利用 ＦｓＬｉｎｋａｇｅＭａｐ２ ０ 和 ＪｏｉｎＭａｐ４ ０ 软件构建响叶杨 ×银白杨 Ｆ１ 遗传整合图谱，在重组率为 ０ ２４５ 时，

二者构建的遗传框架图都包含 ２０ 个主要的连锁群（４ 个以上标记），但 ２ 个遗传框架图的图距大小差异显著，利用
ＪｏｉｎＭａｐ４ ０ 构建的遗传图谱的标记排列顺序更加符合杨树一致性图谱上的标记排列顺序。估计杨树基因组总长

度为 ２ ６９５ ５６ ｃＭ，图谱的基因组覆盖度为 ９３ ３４％。将利用 ＭａｐＭａｋｅｒ３ ０ 和 ＦｓＬｉｎｋａｇｅＭａｐ２ ０ 构建的母本响叶杨

的 ２ 个遗传图谱进行对比，共检测到 ３２ 个对应连锁群和 １１３ 个相同标记，利用 ＦｓＬｉｎｋａｇｅＭａｐ２ ０ 构建的响叶杨的

遗传图谱上共显性标记的排列顺序与标记在杨树全基因组中的相对位置更符合。
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摇摇杨树（Ｐｏｐｕｌｕｓ）具有良好的生物学特性，如生长
快、易繁殖、基因组较小（～ ４８０ Ｍｂｐ）、易转化等，是
目前公认的模式树种。随着杨树全基因组序列测定
的完成，杨树在多年生植物的基因组研究中将起到
重要作用（Ｔｕｓｋａｎ ｅｔ ａｌ．，２００６；Ｊａｎｓｓｏｎ ｅｔ ａｌ．，２００７）。

目前为止，共有 ２７ 张杨树遗传连锁图谱发表，
涉及白杨派（Ｓｅｃｔ． Ｌｅｕｃｅ）、黑杨派（Ｓｅｃｔ． Ａｉｇｅｒｉｏ）和
青杨派（Ｓｅｃｔ． Ｔａｃａｍａｈａｃａ）的 １３ 个树种（Ｃｅｒｖｅｒａ ｅｔ
ａｌ．，２００４；Ｇａｕｄｅｔ ｅｔ ａｌ．，２００８；Ｗｏｏｌｂｒｉｇｈｔ ｅｔ ａｌ．，
２００８；Ｐａｋｕｌｌ ｅｔ ａｌ．，２００９；Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ．，２００９）。其中

Ｙｉｎ 等（２００１）曾利用 ＲＡＰＤ 分子标记技术和“拟测
交”策略获得了中等密度的银白杨（Ｐ． ａｌｂａ）连锁图
谱和响叶杨（Ｐ． ａｄｅｎｏｐｏｄａ）图谱的 １ 个连锁框架；
由于该研究使用的是 ＲＡＰＤ 显性随机标记，不具可
比性；同时该研究的作图群体也较小（只包含 ８０ 个
单株），随着群体的不断缩小，后续研究受到极大局
限。因此本研究重建 ２ 树种的作图群体，重建的 Ｆ１

作图群体包含１ ０００多个单株。响叶杨和银白杨是
我国优良乡土树种，属于杨属中比较原始的白杨派，
白杨派树种在杨属的遗传进化和系统发育研究中占
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重要地位，具有较高的研究价值。Ｐａｋｕｌｌ 等（２００９）
利用 ＡＦＬＰ 和 ＳＳＲ 标记及 ＪｏｉｎＭａｐ 作图软件构建了
白杨派 ２ 树种欧洲山杨（Ｐ． ｔｒｅｍｕｌａ）和美洲山杨
（Ｐ． ｔｒｅｍｕｌｏｉｄｅｓ）的遗传连锁图谱，并利用连锁到 ２
个图谱上的 ＳＳＲ 标记与杨树一致性图谱（ｃｏｎｓｅｎｓｕｓ
ｍａｐ）（ｈｔｔｐ：∥ ｐｏｐｇｅｎｏｍｅ． ａｇ． ｕｔｋ． ｅｄｕ ／ ｃｇｉｂｉｎ ／
ｃｍａｐ ／ ｍａｐ＿ｓｅｔ＿ｉｎｆｏ；Ｙｉｎ ｅｔ ａｌ．，２００４）进行了比较，发
现图谱间存在较好的标记共线性（ｃｏｌｌｉｎｅａｒｉｔｙ）。这
是首次发表包含 ＳＳＲ 标记的白杨派树种的遗传
图谱。

ＭａｐＭａｋｅｒ 和 ＪｏｉｎＭａｐ 作图软件是林木遗传图谱
构建研究的常用软件。Ｌａｎｄｅｒ 等（１９８７）编写的
ＭａｐＭａｋｅｒ 软件作图大多使用“拟测交”作图策略
（Ｇｒａｔｔａｐａｇｌｉａ ｅｔ ａｌ．，１９９４），默认位点间的连锁相为相
引相，分别构建父母本的连锁图谱。但林木为异交物
种，遗传组成高度杂合，对于特定的 １ 个杂交组合所
构建的作图群体，其相邻标记的分离类型达 ７ 种之
多，可能的分离比有 １∶ １∶ １∶ １，１∶ ２∶ １，３∶ １和 １∶ １，有些
共显性标记具有完全信息，如 ａｂ × ｃｄ（４ 个等位基
因），如果使用 “拟测交”策略作图，将损失大量的遗
传信息（张博等，２００３）。Ｖａｎ Ｏｏｉｊｅｎ 等（２００１）编写的
ＪｏｉｎＭａｐ 作图软件考虑到了不同分离类型的标记位点
间的连锁分析，可用于异交的全同胞群体的遗传作
图；但对于一列有序的标记位点，ＭａｐＭａｋｅｒ 使用隐
马尔可夫链模型（ＨＭＭ）、多位点连锁分析估计遗传
距离，而 ＪｏｉｎＭａｐ 使用最小二乘法（ＬＳ）估计相邻位点
间的遗传距离，没有使用多位点连锁分析。施季森等
（２００６）编写的作图软件 ＦｓＬｉｎｋａｇｅＭａｐ，使用是隐马尔
科夫链模型的方法，并考虑到了位点间的连锁相信
息，进行了多位点连锁分析，可以利用林木 Ｆ１ 作图群
体的遗传信息构建遗传连锁图谱。

本研究利用 ＳＳＲ 和 ＳＲＡＰ （ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｒｅｌａｔｅｄ
ａｍｐｌｉｆｉｅｄ ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍ）标记技术采集响叶杨 ×银白
杨 Ｆ１ 作图群体的遗传信息，采用 ＦｓＬｉｎｋａｇｅＭａｐ ２． ０
（施季森等，２００６）和 ＪｏｉｎＭａｐ ４． ０ 作图软件（Ｖａｎ
Ｏｏｉｊｅｎ，２００６）构建响叶杨 × 银白杨的整合图谱
（ｉｎｔｅｇｒａｔｅｄ ｍａｐ），并进行二者的比较分析；同时利
用 ＦｓＬｉｎｋａｇｅＭａｐ ２ ０ 和 ＭａｐＭａｋｅｒ ３ ０ 软件对母本
响叶杨的遗传信息进行连锁分析，构建响叶杨的遗
传图谱，并进行对比分析。希望本研究能为杨属内
基因组图谱比较研究提供详尽的证据。

１摇材料与方法

１ １摇作图群体
从１ １００个响叶杨 ×银白杨成活 Ｆ１ 代中随机挑

选 １８９ 个构成作图群体。作图群体的具体信息和
ＤＮＡ 的提取方法见 Ｗａｎｇ 等（２００９）。
１ ２摇ＳＳＲ 和 ＳＲＡＰ 分子标记

共对１ １４２对 ＳＳＲ 引物和 １６３ 个 ＳＲＡＰ 引物组
合进行了筛选。通过筛选，１ １４２对 ＳＳＲ 引物中检测
到 ２６４ 对多态引物，共扩增出 ２８６ 个分离位点，其中
４７ 个位点为 １∶ １ ∶ １ ∶ １分离。１６３ 个 ＳＲＡＰ 引物组合
中 ４０ 个组合产生多态 ＤＮＡ 片段，共获得 １３１ 个多
态位点。引物的具体信息和检测方法见 Ｗａｎｇ 等
（２００９）。

１ ３摇图谱构建

利用 χ２（Ｐ ＝ ０ ００１，Ｐ ＝ ０ ００５）对标记进行孟

德尔分离分析，偏分离标记保留在数据中用于计算。

利用 Ｅｘｃｅｌ 软件准备数据。利用 ＦｓＬｉｎｋａｇｅＭａｐ２ ０
（施 季 森 等，２００６； ｈｔｔｐ： ∥ ２０２ １１９ ２１４ １８ ／
ｓｏｆｔｗａｒｅ ／ ＦｓＬｉｎｋａｇｅＭａｐ ／）构建响叶杨 × 银白杨的整
合图谱和响叶杨的遗传图谱，都是在 Ｌｏｄ ＞ ３ ０、重
组率 Ｒ ＜ ０ ３ 条件下估计连锁群。采用 ＪｏｉｎＭａｐ４ ０

构建响叶杨 × 银白杨的整合图谱，在重组率 Ｒ≤
０ ２５ 情况下对标记进行分群，设置连锁分析参数
为：Ｒｅｃ ＝ ０ ４５，Ｌｏｄ ＝ １ ０，Ｊｕｍｐ ＝ ５。

利用 ＭａｐＭａｋｅｒ３ ０ 构建的母本响叶杨的遗传

图谱 是 根 据 “拟 测 交”策 略，参 照 其 中 “Ｆ２

ｂａｃｋｃｒｏｓｓ”数 据 形 式 进 行 计 算 分 析 的。命 令
“ＴＲＩＰＬＥ ＥＲＲＯＲ ＤＥＴＥＣＴＩＯＮ ” 和 “ＥＲＲＯＲ
ＤＥＴＥＣＴＩＯＮ”用于检测错误。先进行两点分析，再
分群，Ｌｏｄ 值和最大重组率取默认值（３ ０ 和 ０ ５）。

连锁群中标记的顺序是通过多点分析决定的。大于
８ 个标记的连锁群先用“ＴＨＲＥＥ ＰＯＩＮＴ”命令分析，

然后用“ＯＲＤＥＲ”命令选择标记的第 １ 顺序，第 １ 顺
序由“Ｒｉｐｐｌｅ”命令决定标记的先后顺序，最后用
“ＴＲＹ”命令将其他标记加到最优顺序之中。小于
或等于 ８ 个标记的连锁群，用“ＣＯＭＰＡＲＥ”命令决
定标记的顺序。估算标记间遗传距离均利用
Ｋｏｓａｍｂｉ 作图函数。绘制图谱利用软件 Ｍａｐｃｈａｒｔ２ ２
（Ｖｏｏｒｒｉｐｓ，２００２）。

１ ４摇连锁图谱的参数计算
遗传图谱实际长度为框架图长度，即连锁群

（大于 ４ 个标记）长度之和；连锁群总长度包括
连锁群、三联体和连锁对在内所有连锁长度的
总和。

根据 Ｈｕｌｂｅｒｔ 等（１９８８）提出的方法估算基因组
长度。利用 Ｌａｎｇｅ 等（１９８２）基于标记随机分布的假
设提出的函数估计图谱的基因组覆盖度。

６５
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图 １摇ＦｓＬｉｎｋａｇｅＭａｐ２ ０ 与 ＪｏｉｎＭａｐ４ ０ 图谱的比较
Ｆｉｇ． １摇Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｍａｐｓ ｓｅｐａｒａｔｅｌｙ ｂａｓｅｄ ｏｎ ＦｓＬｉｎｋａｇｅＭａｐ２ ０ ａｎｄ ＪｏｉｎＭａｐ４ ０

ＡＤＡＬ：ＦｓＬｉｎｋａｇｅＭａｐ２ ０ 作图；ａｄａｌ：ＪｏｉｎＭａｐ４． ０ 作图。连锁群左为图距，右为标记。灰色部分代表偏分离区域。标记后缀‘ｄ’代表偏分离

（Ｐ ＝ ０ ００５），‘ｄｄ’代表严重偏分离（Ｐ ＝ ０ ００１）。下同。

‘ＡＤＡＬ’ｉｓ ｔｈｅ ｍａｐ ｂａｓｅｄ ｏｎ ＦｓＬｉｎｋａｇｅＭａｐ２ ０ ａｎｄ ‘ａｄａｌ’ｉｓ ｏｎ ＪｏｉｎＭａｐ４ ０． Ｎｕｍｂｅｒｓ ｏｎ ｔｈｅ ｌｅｆｔ ｏｆ ｅａｃｈ ｇｒｏｕｐ ｓｈｏｗ ａｂｓｏｌｕｔｅ ｍａｒｋｅｒ ｐｏｓｉｔｉｏｎ．

Ｍａｒｋｅｒ ｎａｍｅｓ ａｒｅ ｏｎ ｔｈｅ ｒｉｇｈｔ． Ｓｈａｄｅｄ ｒｅｇｉｏｎｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｂｌｏｃｋｓ ｏｆ ｄｉｓｔｏｒｔｉｏｎ． ｄｉｓｔｏｒｔｅｄ ｍａｒｋｅｒｓ ｎｏｔｅ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｓｕｆｆｉｘ “ｄ”ａｎｄ “ｄｄ”ｗｈｉｃｈ ｄｅｖｉａｔｉｎｇ ａｔ

０ ００１ ＜ Ｐ≤０ ００５ ａｎｄ ｓｅｒｉｏｕｓｌｙ ｄｅｖｉａｔｉｎｇ ａｔ Ｐ≤０ ００１ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ． Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ．

２摇结果与分析

２ １摇标记分离分析

利用 χ２检测标记分离：ａｂ × ａａ 和 ａａ × ａｂ 期望分
离比 １∶ １（ｄ ＝１），ａｂ × ｃｄ 期望分离比 １∶ １∶ １∶ １（ｄ ＝ ３），
ａｂ × ａｂ期望分离比 １∶ ２∶ １（ｄ ＝ ２）。通过计算发现有 ７０
个（１６ ７９％）标记偏离于期望分离比（Ｐ ＝０ ００５）；其中

连锁到 ＦｓＬｉｎｋａｇｅＭａｐ２ ０ 构建的整合图上的偏分离标
记有 １６ 个（１８ ５７％），连锁到 ＪｏｉｎＭａｐ４ ０ 构建的整合
图上的偏分离标记有 ９ 个（１２ ８６％）。研究发现偏分
离标记有聚集现象，其中集中在 ＡＤＡＬ ４ 连锁群的偏
分离标记有 ６个（图 １）。
２ ２摇估算基因组长度和覆盖度

根据响叶杨 ×银白杨的整合图谱，当 Ｌｏｄ ＝ ５ ０

７５
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时（Ｙｉｎ ｅｔ ａｌ．，２００４），重组率 Ｒｅｃ ＝ ０ ３，基于 ２３４ 个
构图标记，检测到的连锁对数 ｋ ＝ ４０２，估计杨树基
因组 大 小 为 ２ ６９５ ５６ ｃＭ，９５％ 的 置 信 区 间 为
２ ４５５ ５２ ～ ２ ９８７ ６２ ｃＭ。图谱的基因组覆盖度估计
为 ９３ ３４％。
２ ３摇 ＦｓＬｉｎｋａｇｅＭａｐ２ ０ 作图与 ＪｏｉｎＭａｐ４ ０ 作图
的比较

ＦｓＬｉｎｋａｇｅＭａｐ２ ０ 和 ＪｏｉｎＭａｐ４ ０ 软件都可以分
析全同胞作图群体的全部遗传信息，可获得响叶
杨 ×银白杨 Ｆ１ 的整合图谱。本研究共获得 ４１７ 个
分离位点参与构建图谱。利用 ＦｓＬｉｎｋａｇｅＭａｐ２ ０ 构
建整合图，在重组率（Ｒｅｃ）＜ ０ ２４５，Ｌｏｄ ＞ ３ ０ 时，图
谱共分为 ６２ 个连锁群［包含 １９ 个含有 ４ 个或以上
标记的群，１６ 个三联体 （ｔｒｉｐｌｅｔ），２７ 个二联体
（ｄｏｕｂｌｅｔ）］和 １８３ 个未检测到连锁的标记。对每一
个群进行作图分析，放弃图距超过 ３５ ｃＭ 的标记，共
有 ２０ 个主要连锁群（包含 ４ 个或以上标记），可成
功构建框架图（图 １，连锁群命名为‘ＡＤＡＬ’＋ 阿拉
伯数字），包括了 １２６ 个标记（１０２ 个 ＳＳＲ 和 ２４ 个
ＳＲＡＰ）。连锁群图距 ３９ ５ ～ ２８２ ４ ｃＭ，共１ ９６６ ｃＭ；
平均每个连锁群长度 ９８ ３ ｃＭ；标记间距平均 １５ ６
ｃＭ（表 １，图 １）。另外有 １６ 个三联体和 ２８ 个二联
体，共包含 １０４ 个标记，图距分别为 ５５４ ０ ｃＭ 和
４７３ ５ ｃＭ（未列出），因此所获得的图谱总图距
为２ ９９３ ５ ｃＭ。

利用 ＪｏｉｎＭａｐ４ ０ 构建整合图，在重组率仍为
０ ２４５ 的情况下，图谱共有 ６３ 个连锁群［包含 ２０ 个
含有 ４ 个或以上标记的群，１６ 个三联体（ｔｒｉｐｌｅｔ），２７
个二联体（ｄｏｕｂｌｅｔ）］和 １８２ 个未检测到连锁的标
记。对每一个群进行作图分析，也得到 ２０ 个主要连
锁群（包含 ４ 个或以上标记），可成功构建框架图
（图 １，连锁群命名为‘ａｄａｌ’＋ 阿拉伯数字），其中
ａｄａｌ９ 连锁群是在重组率为 ０ ２５ 的情况下构建的，
因为在重组率为 ０ ２４５ 时，该连锁群被分为 ２ 部分，
为了对比的方便，本研究使用了重组率为 ０ ２５ 时的
连锁群。框架图包括了 １２２ 个标记（１００ 个 ＳＳＲ 和
２２ 个 ＳＲＡＰ），连 锁 群 图 距 ３６ １ ～ １０２ １ ｃＭ，共
１ １４４ １ ｃＭ；平均每个连锁群长度 ５７ ２ ｃＭ；标记
间距平均 ９ ３８ ｃＭ（表 １ 和图 １）。另外有 １６ 个三联
体和 ２９ 个二联体，共包含 １０６ 个标记，图距分别为
４９９ ４，５１５ ０ ｃＭ（未列出）；因此所获得的图谱总
图距为２ １５５ ５ ｃＭ。

对二者获得的整合图谱的框架图进行比较（图
１），结果发现：２ 张图谱的图距差异显著，ａｄａｌ 图谱
（即利用 ＪｏｉｎＭａｐ４ ０ 软件构建的整合图，下同）中大

部分连 锁 群 的 图 距 小 于 ＡＤＡＬ 图 谱 （即 利 用
ＦｓＬｉｎｋａｇｅＭａｐ２ ０ 软件构建的整合图，下同）的对应

图 ２摇ＦｓＬｉｎｋａｇｅＭａｐ２ ０ 和 ＪｏｉｎＭａｐ４ ０ 图谱

与杨树一致性图谱的对比
Ｆｉｇ． ２摇Ａｌｉｇｎｍｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ ｍａｐｓ ｓｅｐａｒａｔｅｌｙ ｂａｓｅｄ ｏｎ ＦｓＬｉｎｋａｇｅ

Ｍａｐ２ ０ ａｎｄ ＪｏｉｎＭａｐ４ ０ ｔｏ ｐｏｐｌａｒ ｃｏｎｓｅｎｓｕｓ ｍａｐ

左为 ＦｓＬｉｎｋａｇｅＭａｐ２ ０ 作图的第 １ 连锁群；右为 ＪｏｉｎＭａｐ４ ０

作图的第 １ 连锁群；中间为杨树一致性图谱的第 ３ 连锁群。

Ｔｈｅ ｆｉｒｓｔ ｇｒｏｕｐ ｂｙ ＦｓＬｉｎｋａｇｅＭａｐ ２ ０ ｉｓ ｏｎ ｔｈｅ ｌｅｆｔ ａｎｄ ｏｎｅ ｂｙ

ＪｏｉｎＭａｐ ４ ０ ｏｎ ｔｈｅ ｒｉｇｈｔ． Ｔｈｅ ｔｈｉｒｄ ｇｒｏｕｐ ｏｆ ｔｈｅ ｐｏｐｌａｒ

ｃｏｎｓｅｎｓｕｓ ｍａｐ ｉｓ ｉｎ ｔｈｅ ｍｉｄｄｌｅ．

连锁群的图距（表 １，只有第 １２ 和 ２０ 是略大于
ＡＤＡＬ 图谱的对应连锁群的图距），其中连锁群
ａｄａｌ１，ａｄａｌ２，ａｄａｌ４，ａｄａｌ５ 和 ａｄａｌ６ 图距达不到
ＡＤＡＬ 图谱的对应连锁群的 ４０％，总的来看，ａｄａｌ 图
谱的总图距只有 ＡＤＡＬ 的 ５８ ６％。２ 张图谱上共发
现了 １２２ 个相同的标记，根据连锁群上的相同标记
对比发现，除第 ３，４，９，２０ 连锁群外，其余连锁群都
发现唯一对应连锁群；ＡＤＡＬ３ 连锁群对应 ａｄａｌ 图
谱中的 ２ 个连锁群；ＡＤＡＬ４ 连锁群只对应了 ａｄａｌ
图谱中的 ２ 个二联体，这是由于该连锁群中的标记
大部分是偏分离标记，不同软件进行统计分析时产
生了不同的结果；而 ａｄａｌ９ 连锁群对应了 ＡＤＡＬ 图
谱中 ２ 个连锁群；ａｄａｌ２０ 连锁群在 ＡＤＡＬ 图谱中的
分成了 １ 个二联体和 １ 个三联体。在 ＡＤＡＬ 图谱上
有 １０ 个标记（即 Ｇ＿９３Ｂ，Ｇ＿３４６６，Ｇ＿９０１，Ｐ＿２８７９Ｃ，
ＭＥ１２ＥＭ１３＿２５０，ＭＥ２ＳＡ４ ＿３８０，Ｇ ＿２１６７，Ｇ ＿２８９４，
ＭＥ１２ＥＭ９＿４７０，Ｐ＿２６８１Ｃ）没有出现在 ａｄａｌ 图谱的
对应连锁群上，在 ａｄａｌ 图谱上也有 ５ 个标记（即
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Ｇ＿１８９４，Ｇ ＿ １７５３Ａ，Ｇ ＿ ８８０Ａ，Ｇ ＿ ８８０Ｃ，Ｇ ＿ ３４６７，
ＭＥ１ＯＤ３＿３００）没有出现在 ＡＤＡＬ 图谱的对应连锁
群上。另外在第 １，２ 和 ９ 对应连锁群上的相同标记
在连锁群上的排列顺序存在显著差异，在第 ５，６，
１０，１２，１６ 和 ２０ 对应连锁群上的相同标记出现倒位
现象。将第 １ 对应连锁群上的相同 ＳＳＲ 标记与杨

树一致性图谱相比较（图 ２），发现该对应连锁群与
杨树一致性图谱第Ⅲ连锁群是同源连锁群，共有 ９
个同源标记，但 ａｄａｌ１ 连锁群上同源标记的排列顺
序与一致性图谱第Ⅲ连锁群的标记排列顺序更加符
合。在其他对应连锁群与一致性图谱的比较中也发
现类似现象。

表 １摇ＦｓＬｉｎｋａｇｅＭａｐ２ ０ 与 ＪｏｉｎＭａｐ４ ０ 图谱比较①

Ｔａｂ． １摇Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｍａｐｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ ＦｓＬｉｎｋａｇｅＭａｐ２ ０ ａｎｄ ＪｏｉｎＭａｐ４ ０

连锁群
Ｌｉｎｋａｇｅ ｇｒｏｕｐ

标记数（个）
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｍａｒｋｅｒｓ

ＡＤＡＬ ａｄａｌ

相同标记数（个）
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ

ｃｏｍｍｏｎ ｍａｒｋｅｒｓ

图距
Ｍａｐ ｄｉｓｔａｎｃｅ ／ ｃＭ

ＡＤＡＬ ａｄａｌ

图距比例
ａｄａｌ ／ ＡＤＡＬ ／ ％

ＡＤＡＬ１ ／ ａｄａｌ１ １５ １５ １５ ２８２ ４ １０２ １ ３６ １５
ＡＤＡＬ２ ／ ａｄａｌ２ １１ ９ ９ １９５ ５ ７２ ７ ３７ １９

ＡＤＡＬ３ ／ ａｄａｌ３ ＃ ９ １０ ９ １５４ ９ ９５ ９ ６１ ９１

ＡＤＡＬ４ ／ ａｄａｌ４ ＃ ８ ４ ４ １５８ ４ ３３ ９ ２１ ４０
ＡＤＡＬ５ ／ ａｄａｌ５ ７ ５ ５ １２２ ８ ４８ ２ ３９ ２５
ＡＤＡＬ６ ／ ａｄａｌ６ ８ ８ ８ １１６ ７ ４２ ５ ３６ ４２
ＡＤＡＬ７ ／ ａｄａｌ７ ７ ７ ７ ９９ ２ ７４ ０ ７４ ６０
ＡＤＡＬ８ ／ ａｄａｌ８ ６ ７ ５ ９４ ５ ８５ ３ ９０ ２６

ＡＤＡＬ９ ／ ａｄａｌ９ １０ １０ １０ １４８ ２ ９０ ７ ６１ ２０
ＡＤＡＬ１０ ／ ａｄａｌ１０ ５ ５ ５ ７２ ６ ４７ ４ ６５ ２９
ＡＤＡＬ１１ ／ ａｄａｌ１１ ５ ５ ５ ７８ ４ ４４ ７ ５７ ０２
ＡＤＡＬ１２ ／ ａｄａｌ１２ ５ ５ ５ ８０ ８ ８６ ２ １０６ ６８
ＡＤＡＬ１３ ／ ａｄａｌ１３ ５ ５ ５ ５９ ２ ４４ ６ ７５ ３４
ＡＤＡＬ１４ ／ ａｄａｌ１４ ４ ４ ４ ５５ ５ ４３ ３ ７８ ０２
ＡＤＡＬ１５ ／ ａｄａｌ１５ ４ ４ ４ ５１ ５ ４１ ８ ８１ １７
ＡＤＡＬ１６ ／ ａｄａｌ１６ ５ ６ ５ ５２ ７ ４０ ６ ７７ ０４
ＡＤＡＬ１７ ／ ａｄａｌ１７ ４ ４ ４ ４５ ５ ４４ １ ９６ ９２
ＡＤＡＬ１８ ／ ａｄａｌ１８ ４ ４ ４ ４２ ８ ３６ １ ８４ ３５
ＡＤＡＬ１９ ／ ａｄａｌ１９ ４ ４ ４ ３９ ５ ３８ ５ ９７ ４７

ＡＤＡＬ２０ ／ ａｄａｌ２０ ５ ５ ５ ５９ ０ ６５ ４ １１０ ８５

合计 Ｔｏｔａｌ １３１ １２６ １２２ ２ ０１０ １ １ １７８ ５８ ６０
摇摇①‘＃’表示 ａｄａｌ３ 和 ａｄａｌ４ 分别有 ２ 个连锁群与 ＡＤＡＬ３ 和 ＡＤＡＬ４ 相对应；‘’表示 ＡＤＡＬ９ 和 ＡＤＡＬ２０ 分别有 ２ 个连锁群与 ａｄａｌ９ 和
ａｄａｌ２０ 相对应。‘＃’ｍｅａｎｓ ｔｈａｔ ｔｈｅｒｅ ａｒｅ ｔｗｏ ｓｕｂｇｒｏｕｐｓ ｉｎ ｇｒｏｕｐ ａｄａｌ３ ａｌｉｇｎｅｄ ｔｏ ｇｒｏｕｐ ＡＤＡＬ３ ａｎｄ ｔｗｏ ｓｕｂｇｒｏｕｐｓ ｉｎ ｇｒｏｕｐ ａｄａｌ４ ａｌｉｇｎｅｄ ｔｏ ｇｒｏｕｐ
ＡＤＡＬ４；‘’ｍｅａｎｓ ｔｗｏ ｓｕｂｇｒｏｕｐｓ ｉｎ ｇｒｏｕｐ ＡＤＡＬ９ ａｒｅ ａｌｉｇｎｅｄ ｔｏ ｇｒｏｕｐ ａｄａｌ９ ａｎｄ ｔｗｏ ｓｕｂｇｒｏｕｐｓ ｉｎ ｇｒｏｕｐ ＡＤＡＬ２０ ａｒｅ ａｌｉｇｎｅｄ ｔｏ ｇｒｏｕｐ ａｄａｌ２０．

２ ４摇 ＦｓＬｉｎｋａｇｅＭａｐ２ ０ 作图与 ＭａｐＭａｋｅｒ３ ０ 作
图的比较

通过响叶杨 ×银白杨 Ｆ１ 作图群体获得的母本
响叶杨的遗传信息，共 ２０９ 个标记（１５１ 个 ＳＳＲ 和
５８ 个 ＳＲＡＰ），利用 ＦｓＬｉｎｋａｇｅＭａｐ２ ０ （Ｒｅｃ ＜ ０ ３，
Ｌｏｄ ＞ ３ ０）和 ＭａｐＭａｋｅｒ３ ０（Ｌｏｄ ＝ ３ ０）进行连锁
分析，获得其遗传图谱（分别命名为 ａｄ 和 ＡＤ 图
谱）。通过对 ２ 张图谱进行对比发现：２ 图谱共有
３２ 个对应连锁群，其中 ２８ 个对应连锁群为 １ 对 １
的关系，３ 个（ａｄ５ ／ ＡＤ５，ａｄ１５ ／ ＡＤ１５ 和 ａｄ２１ ／
ＡＤ２１）为 ２ 对 ２ 的关系，１ 个（ａｄ１２ ／ ＡＤ１２）为 ３
对 １ 的关系，另外 ａｄ 图谱中有 ３ 个（ａｄＡ，ａｄＢ
和 ａｄＣ）而 ＡＤ 图谱中有 ２ 个（ＡＤＡ 和 ＡＤＢ）连
锁群没对应连锁群；２ 图谱的对应连锁群总图距
差异不大（相差 ５２ ２ ｃＭ 即 ２ ４７％），但有 ６ 个

（ａｄ５ ／ ＡＤ５，ａｄ１３ ／ ＡＤ１３，ａｄ１４ ／ ＡＤ１４，ａｄ１６ ／
ＡＤ１６，ａｄ１９ ／ ＡＤ１９ 和 ａｄ３２ ／ ＡＤ３２）对应连锁群
的图距差异超过 ５０％；对应连锁群上的 １１３ 个相
同标记（１０５ 个 ＳＳＲ 和 ８ 个 ＳＲＡＰ）中有 ５ 个（Ｇ＿
３８６９，Ｇ＿３２６９，Ｇ＿１０６５，Ｏ＿２０７ 和 Ｇ＿２７６８）出现倒
位现象，２ 图谱上有 ９ 个相同标记（Ｇ＿２０，Ｇ＿２０２０，
Ｇ＿４０，Ｏ ＿３０Ｂ，Ｇ ＿１１４，Ｇ ＿１１４６，ＭＥ１３ＥＭ８ ＿１４０，
ＭＥ７ＥＭ１６＿２９０ 和 ＭＥ６ＥＭ１４ ＿４５０）位于不同的对
应连锁群上；另外 ａｄ 图谱 １２３ 个 ＳＳＲ 和 ２２ 个
ＳＲＡＰ 标记中分别有 １０ 和 １１ 个没有出现在对应
连锁群上，各占 ８ １３％ 和 ５０ ００％，ＡＤ 图谱 １１６
个 ＳＳＲ 和 ２４ 个 ＳＲＡＰ 标记中分别有 ３ 和 １４ 个没
有出现在对应连锁群上，各占 ２ ５９％ 和 ５８ ３３％
（表 ２ 和图 ３），可见共显性标记比显性标记有更好
的对应关系。
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表 ２摇ＦｓＬｉｎｋａｇｅＭａｐ２ ０ 与 ＭａｐＭａｋｅｒ３ ０ 图谱比较
Ｔａｂ． ２摇Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｍａｐｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ ＦｓＬｉｎｋａｇｅＭａｐ２ ０ ａｎｄ ＭａｐＭａｋｅｒ３ ０

连锁群
Ｌｉｎｋａｇｅ ｇｒｏｕｐ

标记数
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｍａｒｋｅｒｓ

ａｄ ＡＤ

相同标记数
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ

ｃｏｍｍｏｎ ｍａｒｋｅｒｓ

图距
Ｍａｐ ｄｉｓｔａｎｃｅ ／ ｃＭ

ａｄ ＡＤ

图距比例
（ａｄ － ＡＤ）／ ａｄ ／ ％

ａｄ１ ／ ＡＤ１ ９ ９ ８ １７４ １５３ ８ １３ １３
ａｄ２ ／ ＡＤ２ ８ ８ ７ １５０ １３５ １１ １１
ａｄ３ ／ ＡＤ３ １０ １０ ９ １４９ ５ １３３ １ １２ ３２
ａｄ４ ／ ＡＤ４ ７ ７ ６ １１８ ３ １０３ ６ １４ １９
ａｄ５ ／ ＡＤ５ ９ ７ ６ １９４ ５ １２１ ６０ ７４
ａｄ６ ／ ＡＤ６ ７ ７ ５ １０９ ６ １４６ ６ － ２５ ２４
ａｄ７ ／ ＡＤ７ ５ ４ ４ ９７ ７ ６６ ３ ４７ ３６
ａｄ８ ／ ＡＤ８ ５ ４ ３ ９３ １ ６４ ５ ４４ ３４
ａｄ９ ／ ＡＤ９ ５ ５ ５ ８８ ７ ８２ ３ ７ ７８
ａｄ１０ ／ ＡＤ１０ ４ ４ ４ ８２ ８ ８０ ６ ２ ７３
ａｄ１１ ／ ＡＤ１１ ４ ６ ４ ６６ ７ ８５ ４ － ２１ ９０
ａｄ１２ ／ ＡＤ１２ ７ ８ ５ １１８ ７ ２１１ ４ － ４３ ８５
ａｄ１３ ／ ＡＤ１３ ６ ６ ４ ６３ ９ ３６ ９ ７３ １７
ａｄ１４ ／ ＡＤ１４ ３ ２ ２ ６０ ８ ３６ ２ ６７ ９６
ａｄ１５ ／ ＡＤ１５ ６ ５ ３ ８４ ５ １０１ ３ － １６ ５８
ａｄ２１ ／ ＡＤ２１ ５ ５ ３ ６２ ７ ９６ ６ － ３５ ０９
ａｄ１６ ／ ＡＤ１６ ３ ２ ２ ５５ ３ ２９ ６ ８６ ８２
ａｄ１７ ／ ＡＤ１７ ３ ３ ２ ５３ ５ ４４ ６ １９ ９６
ａｄ１８ ／ ＡＤ１８ ４ ４ ４ ５１ ５ ４６ １１ ９６
ａｄ１９ ／ ＡＤ１９ ２ ３ ２ ２３ ３ ５５ ９ － ５８ ３２
ａｄ２０ ／ ＡＤ２０ ３ ３ ３ ４３ ６ ４３ ２ ０ ９３
ａｄ２２ ／ ＡＤ２２ ３ ３ ３ ３６ ９ ３４ ４ ７ ２７
ａｄ２４ ／ ＡＤ２４ ３ ３ ２ ３３ １ ３０ ８ ７ ４７
ａｄ２５ ／ ＡＤ２５ ２ ２ ２ ３３ ４ ３３ ４ ０
ａｄ２６ ／ ＡＤ２６ ２ ３ ２ ２６ ６ ４９ ４ － ４６ １５
ａｄ２７ ／ ＡＤ２７ ３ ３ ３ ２５ ７ ２５ ７ ０
ａｄ２８ ／ ＡＤ２８ ２ ２ ２ ２１ ４ ２１ ４ ０
ａｄ２９ ／ ＡＤ２９ ２ ２ ２ １８ ２ １８ ２ ０
ａｄ３０ ／ ＡＤ３０ ２ ２ ２ １５ ２ １６ ２ － ６ １７
ａｄ３１ ／ ＡＤ３１ ２ ２ ２ ９ ９ ９ ９ ０
ａｄ３２ ／ ＡＤ３２ ２ ２ ２ ３ ３ ２ １ ５７ １４

合计 Ｔｏｔａｌ １３８ １３６ １１３ ２ １６９ ７ ２ １１７ ５ ２ ４７
ａｄＡ ／ ／ ＡＤＡ ３ ２ ５６ ７ ３３ ７
ａｄＢ ／ ／ ＡＤＢ ２ ２ ３３ ８ １８ ５
ａｄＣ ２ １８ ５

合计 Ｔｏｔａｌ １４５ １４０ ２ ２７８ ７ ２ １６９ ７

３摇讨论

３ １摇图谱特征
本研究利用 ＦｓＬｉｎｋａｇｅＭａｐ２ ０ 和 ＪｏｉｎＭａｐ４ ０ 构

建响叶杨 × 银白杨 Ｆ１ 的整合图谱，在重组率为
０ ２４５ 的情况下，都有 ６２ 个连锁群，含 ４ 个以上标
记的连锁群有 １９ 个，与杨树单倍体染色体数（ｎ ＝
１９）一致。对每个连锁群进行作图分析，最终都获
得了包含 ２０ 个主要连锁群的遗传框架图（图 １）。

根据 Ｆ１ 的遗传图谱估计杨树基因组大小为
２ ６９５ ５６ ｃＭ，图谱的基因组覆盖度估计为 ９３ ３４％。
图谱标记数量和 Ｌｏｄ 值的选取将共同影响基因组大

小的估计。一般情况下杨属树种的基因组大小估计
需要标记数至少为 １００ 个，并且随着标记数的增加
Ｌｏｄ 值也增加，如 １００ 个标记 Ｌｏｄ 为 ３，当标记数为
１５０ 个时 Ｌｏｄ 值取 ５（Ｙｉｎ ｅｔ ａｌ，２００４）。本研究获
得的标记数为 ２３４ 或 ２３５，当 Ｌｏｄ 值取 ５ 时估算的杨
树基因组大于期望值２ ４１０ ｃＭ（Ｙｉｎ ｅｔ ａｌ．，２００４）。

当图谱上的标记覆盖全基因组后，基因组随标记数
的增加是收敛的，不会随标记数的增加而产生巨大
变动。但在已经构建的杨属树种中，多数图谱揭示
的是基因组长度随标记的增加呈非收敛性增加
（Ｙｉｎ ｅｔ ａｌ．，２００１；Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ．，２００４；Ｇａｕｄｅｔ ｅｔ ａｌ．，
２００８；Ｗｏｏｌｂｒｉｇｈｔ ｅｔ ａｌ．，２００８；Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ．，２００９；
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图 ３摇ＦｓＬｉｎｋａｇｅＭａｐ２ ０ 与 ＭａｐＭａｋｅｒ３ ０ 图谱的比较
Ｆｉｇ． ３摇Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｍａｐｓ ｓｅｐａｒａｔｅｌｙ ｂａｓｅｄ ｏｎ ＦｓＬｉｎｋａｇｅＭａｐ２ ０ ａｎｄ ＭａｐＭａｋｅｒ３ ０

ａｄ：ＦｓＬｉｎｋａｇｅＭａｐ２ ０ 作图；ＡＤ：ＭａｐＭａｋｅｒ３ ０ 作图。

‘ａｄ’ｉｓ ｔｈｅ ｍａｐ ｂａｓｅｄ ｏｎ ＦｓＬｉｎｋａｇｅＭａｐ２ ０ ａｎｄ ‘ＡＤ’ｉｓ ｏｎ ＭａｐＭａｋｅｒ３ ０．

Ｐａｋｕｌｌ ｅｔ ａｌ．，２００９），而且随着标记数的增加往往非
连锁标记的数量也在增加，这可能与标记基因型的
错误有关。

通常种间杂交都会产生偏分离现象，标记的偏

分离现象普遍存在。偏分离标记会影响图谱的构
建，但本研究为了对图谱进行比较，将所有偏分离标
记都用于了连锁分析。利用 χ２ 检测发现连锁到
ＦｓＬｉｎｋａｇｅＭａｐ２ ０ 构建的框架图上的偏分离标记有
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１６ 个，占总标记数的 １２ ２％，这与 Ｇａｕｄｅｔ 等（２００８）
发表的欧洲黑杨（Ｐ． ｎｉｇｒａ）的父母本遗传图谱上的
偏分离标记的比例（分别为 １０％ 和 １４％）相差不
大，小于 Ｚｈａｎｇ 等 （２００９）公布的美洲黑杨 （Ｐ．
ｄｅｌｔｏｉｄｅｓ）和欧美杨（Ｐ． ｅｕｒａｍｅｒｉｃａｎａ）遗传图谱上的
偏分离标记的比例（分别 ２０ ４％和 ２１ ７％）。关于
造成偏分离的原因很多，在本研究中可能是遗传隔
离（ｇｅｎｅｔｉｃ ｉｓｏｌａｔｉｏｎ）造成的，母本响叶杨是生长在
温暖湿润的华东地区（南京），而父本银白杨是生长
在干旱的新疆玛纳斯，二者的地理分布差异较大，存
在杂交不亲和现象，杂交后得到的子代种子即使通
过组培也只有部分能萌发；培养出的小苗由温室移
入大田时，由于少部分苗不适应条件的变化被损失
掉，这些因素都会导致偏分离现象；同时取样和基
因型统计误差也会使标记产生偏分离（Ｋｕａｎｇ ｅｔ ａｌ．，
１９９９）。不过，由于本研究分析的标记较少，对于偏
分离产生的原因还需要更多的证据。与发表的其他
杨树图谱一样，本研究也发现偏分离标记有聚集现
象（图 １），特别是偏分离标记 Ｐ＿２８７９（位于连锁群
ＡＤＡＬ４ 或 ａｄａｌ４ 上），在美洲山杨和欧洲黑杨的图
谱上同样处于偏分离标记聚集区，说明这个偏分离
标记聚集区的基因受到某种选择压力的影响（Ｙｉｎ ｅｔ
ａｌ．，２００４；Ｇａｕｄｅｔ ｅｔ ａｌ．，２００８；Ｗｏｏｌｂｒｉｇｈｔ ｅｔ ａｌ．，
２００８；Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ．，２００９；Ｐａｋｕｌｌ ｅｔ ａｌ．，２００９）。
３ ２摇ＦｓＬｉｎｋａｇｅＭａｐ２ ０ 与 ＪｏｉｎＭａｐ４ ０，ＭａｐＭａｋｅｒ
３ ０ 的比较

软件 ＦｓＬｉｎｋａｇｅＭａｐ２ ０ 和 ＪｏｉｎＭａｐ４ ０ 都可以对
杨树 Ｆ１ 全同胞作图群体的全部遗传信息进行分析，
在作图分析参数一致的情况下，二者构建的遗传框
架图的图距大小差异显著，利用 ＪｏｉｎＭａｐ４ ０ 获得的
框架图总图距达不到利用 ＦｓＬｉｎｋａｇｅＭａｐ２ ０ 获得的
框架图总图距的 ６０％；比较中发现 １２２ 个相同标
记，双方图谱上各有部分标记没有出现在对应的连
锁群上，而是组成了三联体或二联体，１２２ 个相同标
记都出现在对应连锁群上，但部分对应连锁群上标
记的排列顺序差异较大；这应与 ２ 软件使用的统计
分析方法有关，２ 软件都考虑到了位点间的连锁相
信息，因此大部分标记都出现在对应连锁群上；
ＪｏｉｎＭａｐ 是利用最小二乘法估计一列有序位点的相
邻位点间的距离，先确定 ２ 个连锁关系最紧密的位
点作为开始，每次只有 １ 个信息含量最丰富的位点
被添加分析，只有在拟合度测试中通过的才被接受，
每一步都进行最优化洗牌（Ｖａｎ Ｏｏｉｊｅｎ ｅｔ ａｌ．，２００１；
Ｖａｎ Ｏｏｉｊｅｎ，２００６）；ＦｓＬｉｎｋａｇｅＭａｐ 软件对于每个连
锁群，采用启发式搜索法进行多位点排序，对于最优

的排序，利用隐马尔科夫链模型进行多位点连锁分
析，得到相邻位点间的重组率，再根据作图函数将位
点间的重组率转换成遗传距离（施季森等，２００６）；
由于分析方法的不同导致 ２ 个框架图的图距差异显
著，且出现少数标记由于间距过大，连锁分析时没有
连锁到相应的连锁群上。在与杨树一致性图谱进行
比对发现，利用 ＪｏｉｎＭａｐ４ ０ 构建的响叶杨 × 银白杨
遗传图谱的同源连锁群上的标记排列顺序更加符合
一致性图谱的标记排列顺序，这可能与一致性图谱
也是由 ＪｏｉｎＭａｐ 软件构建的有关。

ＦｓＬｉｎｋａｇｅＭａｐ 和 ＪｏｉｎＭａｐ 软件可以直接分析 Ｆ１

作图群体中 ａｂ × ａｂ（１∶ ２∶ １）和 ａｂ × ｃｄ（１ ∶ １ ∶ １ ∶ １）类
型的遗传标记，不需要采用“拟测交”的分析方法，
这是 ＭａｐＭａｋｅｒ 软件不能做到的，ＭａｐＭａｋｅｒ 采用的
“拟测交”作图策略不能分析 ａｂ × ａｂ 类型的标记，
ａｂ × ｃｄ类型标记只利用了部分作为 １ ∶ １分离位点的
信息；因此利用 ＦｓＬｉｎｋａｇｅＭａｐ２ ０ 所做的母本响叶
杨图谱（即 ａｄ 图谱）包含了更多的遗传信息，其中
分离比为 １∶ ２∶ １的 ４ 个 ＳＳＲ 标记（Ｇ＿３０５８，Ｇ＿３３５９，
Ｏ＿１０８ 和 Ｏ＿２１８）分别被连锁到 ａｄ５，ａｄ６ 和 ａｄ７
连锁群上。另外 ａｄ 图谱比利用 ＭａｐＭａｋｅｒ３ ０ 构建
的 ＡＤ 图谱增加了 ３ 个 ＳＳＲ 标记（Ｇ＿１６８６，Ｇ＿１８０９
和 Ｇ＿３７５１）；同时 ＦｓＬｉｎｋａｇｅＭａｐ２ ０ 把 ３ 个 ＳＳＲ 标
记（Ｏ＿８４，Ｏ＿４８ 和 Ｐ＿２６０６）连锁到 ａｄ 图谱上，而
ＭａｐＭａｋｅｒ３ ０ 没有将其连锁到 ＡＤ 图谱上，相反，
ＭａｐＭａｋｅｒ３ ０ 将 ３ 个 ＳＳＲ 标记（Ｏ＿２３，Ｏ＿１５６Ｂ 和
Ｐ＿２８１８）连锁到 ＡＤ 图谱上，而 ＦｓＬｉｎｋａｇｅＭａｐ２ ０ 没
有将其连锁到 ａｄ 图谱上；还分别有 ５ 和 ６ 个标记
在 ａｄ 和 ＡＤ ２ 个图谱中出现倒位现象和位于不同的
对应连锁群上。总的来看，共有 １０ 个分离比为
１∶ １∶ １∶ １的 ＳＳＲ 标记在 ２ 图谱中出现倒位现象或位
于不同的对应连锁群或没有连锁到相应的图谱上
（图 ３）。出现这些现象，除了作图策略的原因外，也
可能是由于抽样误差造成的或与排序的算法不同
有关。

童春发等（２００４）利用 ＦｓＬｉｎｋａｇｅＭａｐ 软件对 １∶ １
分离位点遗传信息进行连锁分析，构建的杉木遗传
连锁图谱比原有的图谱（胡小华，２００２）分别增加了
２６ 和 ２８（共 ５４）个 ＡＦＬＰ 标记，图距分别增加了
５８３ ６ 和 ９６３ ２ ｃＭ，而本研究利用全部分离位点信
息获得的图谱只比原图谱增加了 ５ 个标记，图距只
增加了 １０９ ｃＭ。这可能与构图使用的标记有关，大
多数 ＡＦＬＰ 和 ＳＲＡＰ 标记都属于显性标记，而 ＳＳＲ
属于共显性标记，本研究构图所使用的标记，
７２ ２５％是 ＳＳＲ 共显性标记，２７ ７５％ 是 ＳＲＡＰ 显性

２６
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标记。利用显性和共显性标记混合作图时，相同性
质的标记易于连锁在一起，这除了与标记的遗传特
性有关外，还可能与基因型统计误差的倾向性密切
相关；同时连锁分析条件改变后，显性标记和共显
性标记的连锁关系可能会随之发生改变。

利用 ＦｓＬｉｎｋａｇｅＭａｐ２ ０ 构建的 ａｄ 图谱包含 ２２
个 ＳＲＡＰ 显性标记，比利用 ＭａｐＭａｋｅｒ３ ０ 构建的 ＡＤ
图谱少 ２ 个，２ 个图谱分别有 ５０％以上的显性标记
没有出现在对应连锁群中，而没有出现在对应连锁
群中的共显性标记 ＳＳＲ 却不到 １０％，因此共显性标
记比显性标记在 ２ 图谱中有更准确的对应关系；而
且本研究中有 ５ 个位于不同的对应连锁群上的 ＳＳＲ
标记（Ｇ＿２０，Ｇ＿２０２０，Ｇ＿４０，Ｏ＿３０Ｂ 和 Ｇ＿１１４），利用
其引物序列在杨树全基因组网站（ｈｔｔｐ：∥ ｇｅｎｏｍｅ．
ｊｇｉｐｓｆ． ｏｒｇ ／ Ｐｏｐｔｒ１＿１ ／ Ｐｏｐｔｒ１ ＿１． ｈｏｍｅ． ｈｔｍｌ）上进行
比对（ｂｌａｓｔ），发现这 ５ 个标记在 ａｄ 图谱的相应连锁
群（ａｄ１，ａｄ３，ａｄ１３，ａｄ１５ 和 ａｄ２４）上的位置与毛
果杨（Ｐ． ｔｒｉｃｈｏｃａｒｐａ）的同源连锁群上的区域相近
（王源秀，２００８），这说明利用 ＦｓＬｉｎｋａｇｅＭａｐ 构建的
响叶杨的遗传图谱上共显性标记的排列顺序与标记
在杨树全基因组中的相对位置更符合。

综上所述，不同的作图软件构建的遗传图谱具
有不同的优缺点；在基因组图谱比较研究中，利用相
同作图软件构建的近缘物种的遗传图谱，其比较研
究所 发 现 的 标 记 同 线 性 （ｓｙｎｔｅｎｙ）或 共 线 性
（ｃｏｌｌｉｎｅａｒｉｔｙ），应具有更高的可靠性，可为后续的深
入研究奠定基础。另外，鉴于林木高度杂合的遗传
特点，可以通过选择适合的统计分析方法，充分利用
林木作图群体的遗传信息，获得相对较高密度的遗
传图谱，以提高遗传图谱在 ＱＴＬ 作图或图位克隆或
标记辅助选择以及基因组图谱精细比较研究中的利
用价值。
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