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桤木属植物遗传变异研究进展
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摘　要：桤木属为非豆科固氮树种，能改良土壤，适应性强，具有重要的生态价值。本文概述了桤木属植物在系统
发育、染色体、同工酶与ＲＦＬＰ、ＲＡＰＤ、ＡＦＬＰ、ＳＳＲ分子标记水平上的、包括亚属分类、倍性问题、不同桤木种的群体
遗传多样性、遗传结构以及系统地理学等方面的研究进展，并探讨了现有研究中的存在问题，以期为桤木属植物进

一步的遗传改良提供参考。
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　　桤木属（ＡｌｎｕｓＭｉｌｌ．）为非豆科固氮树种，根系
富含根瘤，能改良土壤，是重要的先锋造林与生态功

能树种。桤木属是现存桦木科植物中最原始的属，

也是北半球新生代植物区系的重要植物类群，主要

分布在欧亚和北美，少见于拉丁美洲与非洲，中国有

１１种［１～２］。四川省及邻近地区是桤木的一个重要

分布区，原生分布有四川桤木、川滇桤木、毛桤木、蒙

自桤木，被认为可能是桤木属植物起源与分化的中

心［１］，此外，台湾桤木在本地区有一定范围的引种

推广。在这一地区，四川桤木（Ａｌｎｕｓｃｒｅｍａｓｔｏｇｙｎｅ

Ｂｕｒｋ．）是我国最重要的一个特有种，也是目前国内
研究最广泛的一个种，其适应性强、童期短且结实量

大、生长迅速，目前适生栽培区域已扩大至长江中下

游地区，是我国长江流域退耕还林工程、生态建设工

程和混交造林的重要树种。

目前，国内桤木属遗传改良研究主要集中于常

规育种方面，对其群体遗传多样性与遗传结构研究

较少，影响了其保护与进一步的推广利用。本文系

统介绍了国内外桤木属植物在系统发育、染色体、同

工酶与ＤＮＡ分子标记水平上，特别是基于 ＳＳＲ分



子标记水平的遗传变异研究现状，以期为桤木属特

别是国内区域桤木遗传改良提供参考。

１　桤木属植物系统发育研究

从形态学、解剖学、植物地理学等方面的证据来

看，桤木属植物是桦木科中最为原始的类群［３］。在

桤木属内的分类上，基于表型性状、古生物学数据等

资料，匡可任等将我国现有种分为桤木组和单序组

两大类［２］。Ｆｕｒｌｏｗ则把桤木属植物分为桦桤组、蒙
自桤木组和桤木组３个分支类群［４］。而陈之端根据

桤木的生态表型性状将其分为四组即桦桤组、蒙自

桤木组、桤木组和单序组，并认为蒙自桤木组是最原

始的，桤木组是现存的最繁盛的组，单序组是在多变

气候下独立发展成的一个分支、仅在西南地区保存

下来的一个残遗类群，桦桤组是桤木属中最进化

的［１］。

随着分子生物学技术的发展，ＤＮＡ序列信息也
逐渐用于桤木属内的分类上，如 Ｓａｖａｒｄ等利用
ｒｂｃＬ、１８ｓｒＲＮＡ以及核糖体 ＤＮＡＩＴＳ（Ｉｎｔｅｒｎａｌｔｒａｎ
ｓｃｒｉｂｅｄｓｐａｃｅｒ，内转录间隔区）序列，研究了桤木属
与桦木属属内的系统发育关系，分析显示桤木属与

桦木属都是单系（支）分布，而且同化石数据一致，

桤木属与桦木属都显示了较近的分化历史［５］。２００４
年，Ｃｈｅｎ与 Ｌｉ测序分析了３２份桤木材料的 ＩＴＳ序
列，认为其可分为３个亚属（Ａｌｎｏｂｅｔｕｌａ，Ｃｌｅｔｈｒｏｐｓｉｓ与
Ａｌｎｕｓ）［６］。在最新的研究中，Ｇｒｙｔａ等通过 Ｇｅｎｏｍｅ
ｓｋｉｍｍｉｎｇ策略装配质体基因组与核糖体 ＤＮＡ簇方
法研究了桤木属植物系统发育，结果同 Ｃｈｅｎ与 Ｌｉ
类似也分为３个亚属，而且Ａｌｎｏｂｅｔｕｌａ亚属最早分化
形成单支，但是 Ｃｌｅｔｈｒｏｐｓｉｓ亚属并没有形成一个单
支，而是整体位于 Ａｌｎｕｓ亚属内［７］。因此，桤木属亚

属或组的分类，除了利用多种分子生物学数据，还需

要充分利用其生态表型性状数据。

桤木属除了分类，其起源与进化历史也一直是

相关研究的热点。Ｍｕｒａｉ曾提出桤木属植物起源于
日本［８］，任保清与刘军等根据核型数据与细胞学资

料也认为桤木属植物起源于东亚日本［９～１０］。而

Ｆｕｒｌｏｗ认为桤木属植物起源于亚洲的温带地区［４］，

陈之端根据生态表型性状与现代地理分布的分析，

认为桤木属植物可能起源于东亚具有周期性干旱的

亚热带地区，以四川为中心的中国中部地区是其起

源和早期分化的中心，起源之后向东、向西散布，并

分别通过白令陆桥和大西洋北极陆桥到达北美［１］。

目前，关于桤木属起源中心与进化历史尚未有明确

的研究结论，具体起源于哪个地区需要根据分子生

物学数据与进一步发掘的化石数据来确认。

２　桤木属遗传变异研究

桤木属植物群体遗传变异研究主要在染色体、

同工酶与 ＲＦＬＰ、ＲＡＰＤ、ＡＦＬＰ、ＳＳＲ分子水平开展得
较多，这些研究为桤木资源的保护与育种利用提供

了参考。

２．１　染色体
在染色体水平上，任保青与刘军首次对桤木属

自然分布于中国西南地区的川滇桤木、四川桤木、蒙

自桤木、毛桤木进行了细胞学研究，结果显示染色体

数目均为２ｎ＝５６，其中川滇桤木的核型属于２Ａ型，
其余均为２Ｂ型［１０］。随后，饶龙兵等与杨汉波等分

别研究明确了灰桤木（Ａ．ｉｎｃａｎａ）、欧洲桤木（Ａ．ｇｌｕ
ｔｉｎｏｓａ）、意大利桤木（Ａ．ｃｏｒｄａｔａ）、绿桤木（Ａ．ｖｉｒｉｄｉｓ）
等１２个桤木种的染色体数与核型结构［１１～１２］。

此外，洪德元认为桤木属的染色体基数为 ｘ＝
１４［１３］，而在 Ｍｕｒａｉ报道中 ｘ＝７，且唯一的二倍体是
日本南部的 Ａ．ｉｎｏｋｕｍａｅ［８］。但在 Ｍａｎｄáｋ等［１４］与

Ｌｅｐａｉｓ等的研究中认为欧洲桤木在北非与欧洲存在
四倍体群体，其研究中染色体基数使用 ｘ＝１４。染
色体计数基数会影响分子数据分析结果，特别是对

于通过共显性标记获得的数据，因此桤木属染色体

计数基数究竟是 ｘ＝１４还是 ｘ＝７，以及欧洲桤木、
川滇桤木、四川桤木、蒙自桤木、毛桤木等（染色体

数目为５６）是否是二倍化的四倍体还有需要进一步
研究确认。

２．２　同工酶
同工酶研究在二十世纪八九十年代开展得较

多，最早是Ｂｏｕｓｑｕｅｔ等于１９８７年在 Ａ．ｃｒｉｓｐａ上开展
的，该研究采集了２２个群体，筛选了包括１６个位点
的１１个同工酶，分析结果显示群体平均期望杂合度
为０１４，所有群体基本符合哈代 －温伯格平衡状
态，异交率为 ０．９［１５］。随着采样群体区域的扩大，
Ａ．ｃｒｉｓｐａ群体仍表现出较低的自交率以及特异亚群
体结构的缺失，群体间与群体内存在高度的基因交

流［１６］。在随后对Ａ．ｒｕｇｏｓａ的研究中，也发现了类似
的结果，并发现其与 Ａ．ｃｒｉｓｐａ的遗传距离为０．４，占
据不同的生态位［１７］。同工酶技术也被应用于对朝

鲜半岛桤木资源、包括 Ａ．ｈｉｒｓｕｔａ与 Ａ．ｊａｐｏｎｉｃａ的研
究，结果显示前者群体间有广泛的基因交流，导致群
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体分化很小，而后者群体内平均遗传多样性系数为

０２０７，高于作为对照的 Ａ．ｒｕｇｏｓａ与 Ａ．ｃｒｉｓｐａ，同时
Ｇｓｔ＝００９５，作者认为群体间有基于种子或花粉的
广泛的基因交流，导致群体分化很小［１８～１９］。

Ａ．ｍａｒｉｔｉｍａ为美国濒危树种，目前仅存在３个
不连续分布的群体，同工酶分析结果也被用于为其

濒危保护提供遗传背景。如 Ｇｉｂｓｏｎ等利用同工酶
技术研究了其群体遗传多样性与群体结构，结果显

示与广布种 Ａ．ｓｅｒｒｕｌａｔａ相比，Ａ．ｍａｒｉｔｉｍａ的遗传多
样性低，而近交系数、遗传变异分化均高于广布种，

分析显示 Ａ．ｍａｒｉｔｉｍａ高度片段化的分布是由于其
自然栖息地的减少，认为对其区域保护来说，可以使

用当地群体作为种子库［２０］。

２．３　ＲＦＬＰ、ＲＡＰＤ与ＡＦＬＰ
随着分子生物学技术的发展，ＤＮＡ分子标记技

术也逐渐用于桤木资源的研究。利用ＰＣＲＲＦＬＰ技
术，基于对 ｃｐＤＮＡ的分析，Ｋｉｎｇ与 Ｆｅｒｒｉｓ研究了欧
洲桤木在冰河期后发展历史，发现１３个高度结构化
的ｃｐＤＮＡ单倍体型，显示喀尔巴阡山脉可能是欧洲
桤木的一个避难地，冰河期后逐渐向北欧与中欧发

展［２１］。结合 ｃｐＤＮＡＰＣＲＲＦＬＰ与基因组 ＩＳＳＲ技
术，Ｋｉｎｇ与Ｆｅｒｒｉｓ进一步研究了在意大利分布区重
叠的意大利桤木与欧洲桤木遗传特征，分析结果显

示两种桤木有明显的地理结构特征［２２］。Ｈａｎｔｅｍｉｒｏ
ｖａ等利用 ｃｐＤＮＡ的 ｔｒｎＨｐｓｂＡ、ｔｒｎＳｔｒｎＧ、ｐｓａＡｔｒｎＳ
区域序列对俄罗斯远东地区 Ａ．ａｌｎｏｂｅｔｕｌａ地理分布
进行了研究，发现存在高度的群体分化，认为其在进

化历史上片段化分布于冰期避难地［２３］。

Ｈｕｈ与Ｈｕｈ利用 ＡＦＬＰ技术研究了 Ａ．ｆｉｒｍａ的
遗传变异，结果发现５８．１％的 ＡＦＬＰ标记具有多态
性，与 Ａ．ｆｉｒｍａ风媒、远交、伐桩再生特性相一致，
９８％的遗传变异存在于群体内［２４］。国内也逐渐有

桤木ＤＮＡ分子标记研究的报道，如李洁等对云南省
来凤山、高黎贡山、鸡足山、苍山和无量山的蒙自桤

木（Ａ．ｎｅｐａｌｅｎｓｉｓ）资源进行了 ＲＡＰＤ分析，结果表
明：蒙自桤木遗传多样性丰富，其中鸡足山居群多样

性指数最高，作者认为蒙自桤木的分布及遗传结构

与环境区域有密切的关系，区域特点是该种遗传多

样性水平的重要因子之一［２５］。饶龙兵等构建了桤

木属植物的 ＡＦＬＰ体系，并通过分析桤木属不同倍
性的１１６份材料，认为种群间及种群内部均具有较
丰富的遗传多样性，且种群间的遗传差异大于种群

内部的遗传差异［２６］。随后，利用 ＡＦＬＰ分子标记结
合形态学指标，采用ＵＰＧＭＡ法进行聚类分析，对桤

木属１７个种５７份材料进行了亲缘关系研究及模糊
种鉴定，结果显示形态学聚类与 ＡＦＬＰ聚类结果基
本一致，但存在一定的差异［２７］，说明桤木属植物遗

传背景丰富，种的分类应该综合考虑确认。

２．４　ＳＳＲ分子标记
ＳＳＲ分子标记具有分布广泛、多态性丰富、稳

定、共显性等特点，自从被开发以来，获得了广泛的

应用。在桤木属植物 ＳＳＲ研究方面，最早的报道见
于２００８年Ｚｈｕｋ的研究，其发现１５个桦木ＳＳＲ引物
中的８个能从欧洲桤木与灰桤木中扩增到产物［２８］。

随后，Ｌａｎｃｅ等通过Ａ．ｍａｒｉｔｉｍａ富集文库，筛选了１９
条桤木ＳＳＲ引物，并可应用于 Ａ．ｍａｒｉｔｉｍａ与 Ａ．ｓｅｒ
ｒｕｌａｔａ相关研究［２９］。同时，研究发现桦木科植物不

同属的部分 ＳＳＲ引物也可以用于其他属的 ＳＳＲ分
析［３０］，该特性也被Ｍｉｎｇｅｏｔ等的研究证实，后者从欧
榛ＳＳＲ引物成功筛选到９条引物，可用于欧洲桤木
的遗传多样性分析［３１］。使用 Ｌａｎｃｅ开发的引物，
Ｊｏｎｅｓ等人系统研究了Ａ．ｍａｒｉｔｉｍａ的遗传多样性、群
体结构、交配系统，为其保护生物学提供了理论基

础［３２～３３］。Ｓｃｈｒａｄｅｒ与 Ｇｒａｖｅｓ利用 ＩＳＳＲ技术，结合
表型数据，研究了 Ａ．ｍａｒｉｔｉｍｅ３个群体的系统遗传
特性，认为已分化为３个亚种，而且 Ｏｋｌａｈｏｍａ群体
分化最早，进一步分析认为其可能起源于亚洲，通过

白令路桥迁移到北美地区，并曾广泛分布［３４］。２０１１
年，Ｌｅｐａｉｓ通过鸟枪测序方法对富集 ＳＳＲ序列文库
进行测序，获得３９２个 ＳＳＲ位点，该研究根据４８个
２碱基重复ＳＳＲ序列设计引物，筛选确认了１２条欧
洲桤木 ＳＳＲ引物，其中有１０、８条分别在灰桤木与
意大利桤木中能够得到应用［３５］。随后，这１２条引
物被用于研究北非地区欧洲桤木后缘群体的种群动

态与进化历史，结果发现摩洛哥群体为稀有四倍体

群体，比其他的北非群体更古老，在地中海地区仍在

进行的气候变化中更具有进化与生态价值［３６］。这

些ＳＳＲ引物的开发，丰富了桤木属植物遗传多样性
分析工具。

近年来，ＳＳＲ技术也逐渐应用在研究不同桤木
演化进程等方面。例如，在欧洲桤木冰期后的（重）

建群扩展历史，ＳＳＲ分析结果显示在整个欧洲地域
水平上存在３个主要的扩展方向，与通常认为喀尔
巴阡山脉是冰期避难所不同。同时分析认为重建世

系群体相遇多次、且在中欧与斯堪的纳维亚半岛地

区形成了高遗传多样性的次生接触群体，而在南欧

避难地，欧洲桤木有限的遗传混合使其在气候变化

中更易遭受灭绝的危险［３７］。在比利时、卢森堡、法
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国交界地区欧洲桤木保护生物学研究中，Ｍｉｎｇｅｏｔ等
通过过ＳＳＲ与ｃｐＤＮＡ方法研究了自然群体与种质
资源库的遗传结构，结果发现自然群体无显著分化，

自然群体与种质资源库也无显著分化，说明种质资

源库代表了自然群体的遗传多样性，可用于种质资

源的保护与后续利用［３８］。欧洲桤木在非洲存在四

倍体群体［３６］，在包括欧洲、北非与西亚的大规模欧

洲桤木群体起源与地理分化研究中（包括２０９个群
体、２２００个个体），Ｍａｎｄáｋ等结合ＳＳＲ分型、流式细
胞技术、气候模型分析，首次发现了欧洲存在两个地

理分隔鲜明的四倍体类群（ＩｂｅｒｉａｎＰｅｎｉｎｓｕｌａ与 Ｄｉ
ｎａｒｉｃＡｌｐｓ地区），基于ＳＳＲ分析，作者认为这两个类
群为同源多倍化起源、且灰桤木并未参与其进化历

史，同时分析认为这两个四倍体类群并未参与冰期

后该物种中欧与北欧群体的物种建群（重建）［１４］。

而Ｖíｔ等通过进一步分析鉴定，认为这两个四倍体
群体是与欧洲桤木密切相关的新的四倍体物种，并

将其分别命名为 Ａ．ｌｕｓｉｔａｎｉｃａ、Ａ．ｒｏｈｌｅｎａｅ［３９］。在欧
洲极地树种灰桤木冰期后生物地理扩展模式研究

中，Ｍａｎｄáｋ等利用 ＳＳＲ与 ｃｐＤＮＡ方法重建了其系
统发育进程，分析认为该树种并不遵从模式树种挪

威云杉的建群历史，而且Ｆｅｎｎｏｓｃａｎｄｉａｎ群体是来源
于中欧而不是东欧［４０］。结合古植物学数据（化石），

Ｄｅｒｉｎｇ等研究了灰桤木群体的系统地理结构，认为
这一树种于末次冰期在欧洲北方避难地幸存，在整

个欧洲范围可能存在多个避难地，如西阿尔卑斯山

地区、喀尔巴阡山脉西部和东部地区，克隆繁殖能力

促进了这一树种在末次冰期的存活，但是也导致了

群体遗传多样性的降低［４１］。

目前，同工酶、ＲＦＬＰ、ＲＡＰＤ、ＡＦＬＰ与 ＳＳＲ等标
记已逐渐应用于桤木属植物群体遗传变异研究，特

别是ＲＦＬＰ、ＲＡＰＤ、ＡＦＬＰ与 ＳＳＲ分子标记，由于其
利用的是植物 ＤＮＡ，较少受样本材料限制，因此应
用的更为广泛。通过这些研究，桤木属植物群体遗

传多样性、群体结构、系统发育进程、亲缘关系等已

阐释得越来越清晰，有力地促进了桤木属植物的保

护与改良利用。但是，桤木属植物属于固氮树种，也

是一个重要的生态树种，在对其机理、效应等方面研

究较少，限制了其实际的推广。而且目前相关研究

主要集中于欧洲桤木（Ａ．ｇｌｕｔｉｎｏｓａ）与海岸桤木（Ａ．
ｍａｒｉｔｉｍａ），对其他桤木研究相对较少。

在国内，目前桤木属遗传改良研究主要集中于

其引种、选育、繁育、栽培、生理特性研究等常规育种

方面，尽管大部分研究尚处于种源／家系水平上，但

是一定程度上促进了其遗传改良进程。如吴际友等

论述了桤木优树选择应遵循的基本原则，针对桤木

短周期工业用材林（纸浆材）这一选择目标，提出了

选择方法与选择标准［４２］。杨春惠等通过对６ａ生
种源对比试验林的观测分析，发现桤木各种源、家系

高生长迅速，远远优于江南桤木，并选出５个适宜在
湖北省推广发展的桤木种源［４３］。龚细娟等在洞庭

湖区对２５个桤木家系进行造林对比试验，发现有两
个家系胸径、树高、单株材积生长量具有明显优势，

可作为纸浆材在湖区推广［４４］。在形态水平上，朱俊

义与陆静梅扫描电镜下首次观察了东北桤木（Ａ．
ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ）和辽东桤木（Ａ．ｓｉｂｉｒｉｃａ）花序和花的形
态发生过程，为种的鉴定提供了微形态学依据［４５］。

陈益泰等引进国外桤木属植物１１种５４个种源，在
浙江富阳进行了育苗和早期适应性观测，结果显示

欧洲桤木表现最佳，在夏季高温干旱下未见受

害［４６］。上述各研究促进了国内桤木属植物遗传改

良研究，也表明桤木大多数性状在种源／家系间具有
显著差异，因而通过种源／家系的选择，可以获得一
定的遗传增益。

群体遗传多样性与遗传结构，是物种长期进化

的产物，是其生存适应、发展进化的前提，不仅是保

护生物学研究的核心之一，也是进行种质资源遗传

改良、培育和利用的基础。在桤木属群体遗传变异

研究方面，主要通过表型鉴定方法进行，如陈益泰等

通过群体生长与表型性状研究，认为四川桤木种内

存在着极其丰富的产地变异和（或）个体变异，并基

于果实与木材等８个性状的聚类分析，将种源初步
划分为川西南区、川中－西北区、川北区和鄂西－渝
东区４个产区，其中川西南产区林木生长和木材品
质最佳［４７］。王军辉从果实性状、材性性状等方面系

统研究了不同四川桤木种源的地理变异，通过引入

生态梯度值（ＥＧＡ），把桤木划分为盆西北周沿区、
盆中区和盆南周沿区３个种源区，并认为盆中区为
优质种源区且可能是树种起源的中心地区［４８］。上

述研究所得出的（优质）种源区划有差异［４７～４８］，可

能是因为基于不同的表型性状，或者是取样范围有

差异或样本数太少。

而采用分子标记手段的报道较少，除了上述李

洁等对云南蒙自桤木资源进行的 ＲＡＰＤ分析，以及
饶龙兵等构建的桤木属植物 ＡＦＬＰ体系外，仅有卓
仁英等建立了ＲＡＰＤ体系，对１２个四川桤木种源的
群体遗传变异进行研究，从产区划分上支持了上述

陈益泰等的研究结果［４９］。在ＳＳＲ分子标记方面，也
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仅有饶龙兵等基于四川桤木、欧洲桤木、硬桤木转录

组数据开发了适用于桤木属树种的 ＳＳＲ标记，目前
仅在该文中应用于四川桤木、欧洲桤木、硬桤木等

１２份材料的遗传多样性检测上［５０］，笔者所在研究

组也已经开发出四川桤木适用的 ＳＳＲ标记［５１］。总

之国内桤木属植物群体遗传变异缺乏分子水平上的

数据支撑。

３　展望

综上所述，桤木属植物遗传变异研究取得了长

足的进步，为其遗传改良奠定了理论基础。但也存

在一些问题，需要进一步研究。

（１）桤木属植物染色体计数基数究竟是 ｘ＝１４
还是ｘ＝７，需要通过核型分析、流式细胞技术等

进一步分析确认。

（２）除了欧洲桤木、海岸桤木、四川桤木等研究
的热点桤木种，对其他桤木种群体遗传变异研究也

应加强，以保护桤木资源的多样性以及提升桤木属

遗传改良水平。此外，在群体遗传多样性研究的基

础上，桤木属植物核心种质构建研究也应加强，以促

进桤木属植物保护效率与水平的提高。

（３）当前桤木属改良的目的主要是作为短周期
工业原料林或用材林，对其生态效益关注度不足，对

其固氮机理以及不同种、不同群体的生态效应等方

面需要进一步加强研究。

（４）就笔者所在四川及邻近地区来说，本地区
天然分布有四川桤木、川滇桤木、毛桤木、蒙自桤木，

这一区域面积虽然不大，但自然条件复杂、地理及气

候类型多样，桤木资源可能存在着广泛的遗传变异，

但是尚未利用分子手段进行过系统的研究。同时不

同种分布区域有差异，部分种有重叠，如四川桤木主

要分布在丘陵区与盆周山地地区，而川滇桤木、蒙自

桤木主要分布在川西南山地，其系统地理分布格局

是怎样形成的？是否是青藏高原隆起导致的地理分

布差异？这些也尚未进行研究。笔者所在研究组正

在着手利用 ＳＳＲ标记对其群体遗传变异进行分析
研究，以期在清晰了解遗传变异的基础上，推动区域

桤木属植物遗传改良研究。
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