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云杉表型与同工酶遗传多样性研究进展
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摘要 :综述国内外 30 多年主要云杉属植物的表型与同工酶遗传多样性研究进展、存在问题和发展趋势。

群体间 (内)表型多样性丰富 ,群体间性状表型变异一般均呈一定的地理变异模式。同工酶主要遗传多

样性参数为 : 多态位点百分数 ,平均每个位点的等位基因数目 ,平均每个位点期望杂合度 ,有效的等位

基因数目和基因分化系数的变幅分别为 23 %～8416 % ,1133～2170 , 01016～01306 ,01230～1132 和 01022

～0111。群体间的变异量只占总变异量的 2 %～13 % ,约 87 %～98 %变异存在于群体内。从表型、同工

酶和 DNA 水平等多层次对云杉的遗传多样性进行偶合研究 ,同时加强对影响遗传多样性及其结构的外

因探讨 ,及该研究在基因资源保护策略上的应用是云杉遗传多样性研究的发展趋势。
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云杉属 ( Picea Dietr1)植物全世界约 40 种 ,主要分布于 50°～60°N 的寒温带或冻原地带 ,

少数分布在温带和亚热带的湿冷亚高山带上 ,而我国和美国可到 30°N 左右 ,成为低热量地区

的重要建群树种。由于单位面积年生长量大、材积高、木材品质好 ,用途广泛 ,已成为西欧、北

欧、波罗的海沿岸国家、俄罗斯和加拿大的重要的生态林与工业用材林树种。近 30 a 来国外

在遗传多样性研究方面做了大量卓有成效的工作 ,主要包括表型、生化成份、同工酶 (酶表型基

因标记或蛋白表型基因标记) 、DNA 水平和碱基序列等水平的研究 ,为该属树种森林遗传改

良、种质资源保存提供了大量科学依据[1～52 ] 。1970 —2001 年国外报道有关云杉属植物遗传多

样性研究论文中 ,同工酶研究占 50 %以上 ,其中挪威云杉 ( P1 abies (L1) Karst1) 等位酶研究也

占 50 %以上。研究的树种包括黑云杉 ( P1 mariana (Mill1) B1S1P1) ,红果云杉 ( P1 rubens

Sarg1) 、塞尔维亚云杉 ( P1 omorika ( Pancic ) Purkyne ) 、恩氏云杉 ( P1 engelmannii ( Parry)

Engelm1) 、西伯利亚云杉 (新疆云杉) ( P1 obovata Ledeb1) 、雪岭云杉 ( P1schrenkinana Fish1et

Mey1) 、西加云杉 ( P1 sitchensis (Bong1) Carr1) 、白云杉 ( P1 glauca (Moench) Voss1) 、东方云杉

( P1 orientalis (L1) Link1) 、萨哈林云杉 ( P1 glehnii ( Fr. Schmidt) Mast1) 等。尽管表型性状易受

环境的影响 ,且形态性状很难从表型推断基因型 ,故不能作为好的遗传标记 ,但国外也十分重

视云杉表型多样性研究 ,认为它是遗传多样性和环境多样性综合作用的结果 ,也是遗传多样性

研究的重要内容之一。



1 　表型多样性

111 　国外表型多样性研究

Khalil 等[1 ]利用 20 a 的田间试验观测数据讨论东部白云杉遗传变异的大小和趋势 ,种源

呈由东向西渐变趋势 ,种源内变异大。在苗圃内表现优良的种源 ,在田间试验同样表现优良。

Khalil 等[2 ]对加拿大纽芬兰黑云杉球果的 9 个表型性状的表型遗传学进行了研究 ,球果性状变

异的地理趋势不明显 ,球果长度、宽和干质量以及种子千粒质量的遗传控制程度高。

Putenikhin[3 ]研究俄罗斯乌拉尔南部塞尔维亚云杉 36 个群体球果、种鳞和种子等 19 个数量性

状表型变异 ,把当地群体分为四个表型上有明显差异的群体 : (1) 高山群体 ; (2) 中山群体 ; (3)

高原群体 ; (4)乌拉尔平原小丘陵的前沿群体。乌拉尔平原小丘陵的前沿群体表型变异最大 ,

高山群体的表型变异最小。Li 等[4 ]分析了白云杉 63 个群体的遗传结构和分化 ,其中表型性状

包括各年的苗高、1 年生分枝数量、3 年生芽的物候期 ,种源间和种源内家系间每个性状都存在

显著差异 ,种源间和种源内家系间遗传变异几乎各占一半 ,所有性状在种源水平上呈中度和强

度相关 ,种源的变异模式以南北变异为主 ,东西变异为辅。Kurakin2BN[5 ]研究欧洲云杉和西北

利亚云杉不同群体苗期子叶数量的变异 ,子叶数量和千粒质量、亲本林分的地位级、纬度和经

度呈相关性。从北向南和从东向西 ,群体的子叶数量增加 ,子叶数量与千粒质量呈中度正相

关 ,与亲本林分的地位级呈负相关。

112 　国内表型多样性研究

罗建勋等[6 ]认为云杉 ( Picea asperata Mast1)种内表型变异丰富 ,群体间和群体内表型性状

存在显著差异。江洪[7 ]通过对云杉自然分布区内 33 个群体 14 个表型性状的研究 ,初步提出

了水平地带性和垂直地带性对云杉群体适应性的双重压力。乌弘奇[8 ]对大、小兴安岭和长白

山鱼鳞云杉针叶、球果地理变异规律进行研究 ,随纬度增加 ,球果增大 ,针叶长度增加。大、小

兴安岭之间球果直径和长度的差异大于小兴安岭和长白山之间的差异 ,叶长度的差异则相反。

郑元润等[9 ]通过 33 个沙地云杉 ( P1 mongolica)群体的针叶、球果、球果的鳞片等 12 个变量进行

定性和定量分析 ,认为群体间 (内)存在明显的性状变异并找出了影响沙地云杉群体性状变异

的主要因子。

2 　同工酶多样性

同工酶遗传标记通常是选择中性 ,因此遗传标记所反映的变异是中性 (无选择性)的变异。

可用来直接推导基因型 ,所以是比较可靠的遗传标记。这些变异有助于了解群体的历史 ,进而

推断群体所经历过的诸如遗传瓶颈 ,自然分布区内群体间隔等 ,依此为育种项目制定合适的抽

样策略。尽管在林木遗传多样性和群体遗传结构研究方面已有大量的方法 ,其中最经济和有

效的方法仍属同工酶分析。

211 　国外同工酶水平遗传多样性研究

21111 　群体间的水平变异　Modrzynaki 等[10 ]研究波兰 9 个欧洲云杉群体的同工酶变异。群

体间观测杂合度 ( H0)为 01194～01221 ,有效的等位基因数目 (A/ L )为 2122～2134 ,林分间存在

相当大的遗传变异 ,提出该树种在波兰有两个基因库 ,一个在波兰南部 ,另一个在波兰北部 ,形

成于冰川期 ,以后南部群体进一步分化为两个亚基因库。Yanhaev 等[11 ]研究俄罗斯乌拉尔南
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部地区塞尔维亚云杉 7 个天然群体同工酶位点的遗传变异。5 个位点上等位基因的杂合度差

异显著 ,尽管群体间遗传距离 ( D = 01016)和群体间遗传多样性 ( FST = 319 %)相对较低 ,但俄罗

斯乌拉尔地区中部山区、高原和平原群体间仍然存在分化。Wang 等[40 ]研究日本北海道萨哈

林云杉 10 个天然群体的遗传多样性 ,尽管群体间遗传多样性小 ,但一些群体仍然显著不同于

其它群体 ,有些等位基因的频率与经度、纬度和海拔显著相关 ,提出萨哈林云杉的遗传变异是

地理变异和群体特异性的共同结果。Goncharenko 等[13 ]研究拉脱维亚 5 个相互隔离很远的欧

洲云杉天然群体遗传结构和分化。拉脱维亚群体有较高的遗传多样性 ,群体间存在强烈的基

因流。Goncharenko 等[14 ]次年研究结果进一步表明 ,属于群体间的遗传变异的贡献仅有 117 %

～118 % ,其余是群体内单株 (家系)间变异 ,群体间遗传距离为 01003～01012 ,认为拉脱维亚的

欧洲云杉群体具有非常低的分化和强烈的基因流。Hawley 等[15 ]研究北美东部红云杉 ( P.

rubens)全分布区 19 个群体 36 个基因位点的同工酶变异。天然群体遗传变异的 93 %存在于群

体内 ,不同地理分布区的 H0 差异显著 ,寒温带群体的 H0 最高 ,其次为中部山地群体 ,南部隔

离群体的 H0 最低。Potenko 等[16 ]研究高加索西北部东方云杉两个天然群体同工酶的变异和

连锁。群体遗传变异的 98 %以上存在于群体内 ,东方云杉有高的遗传多样性和低的群体间分

化。Goncharenko 等[17 ]研究俄罗斯远东不同森林亚带 4 个白云杉园艺栽培种 ( P1 ajanensis

Fish1)天然群体的变异和分化 ,75 %的基因位点是多态 ,每单株 (家系) 的实际杂合体频率为

20 % ,大陆和岛屿群体间存在自由的基因流。Goncharenko 等[18 ]同年还研究萨哈林云杉的遗传

结构和分化 ,96 %以上的变异存在于群体内 , 仅 315 %变异存在于群体间 ,群体间没有明显的

遗传分化 ,群体间也存在自由的基因交流。这些研究结果与 Yeh 等[19 ]在西加云杉的研究结论

相异。他们较系统研究了阿拉斯加、华盛顿和俄勒岗的 10 个天然群体遗传变异 ,认为地理种

源间几乎没有分化。

21112 　群体间的垂直变异　Breitenbach 等[20 ]研究欧洲云杉边缘区阿尔卑斯山脉石灰岩区三

个海拔梯度 (1 030 m、1 220 m 和 1 686 m)的遗传变异。虽然在高海拔多态位点数目减少 ,但遗

传多样性没有明显减少 ,在接近森林线 (海拔高线) ,边缘区群体的适应性无明显降低。

Muller[51 ]研究瑞典的挪威云杉高海拔群体的遗传变异 ,认为高海拔群体内的变异并不小于阿

尔卑斯山脉南北走向的低海拔群体。Tigerstedt[52 ]认为欧洲云杉分布边缘区杂合度有微不足道

的减少 ,在遗传水平上杂合度沿着生态梯度几乎没有渐变趋势发生 ;但 Wolfgang[21 ]发现欧洲云

杉在 ACP2B 位点的等位基因频率呈明显的海拔梯度变异趋势。

21113 　极端群体的变异　塞尔维亚云杉的自然分布区仅局限于南斯拉夫中部 ,总面积不足

60 hm2 ,是有名的自花授粉和表型一致树种 ,这就导致推测该树种有较低水平的遗传变异。

Kuittinen 等[22 ]研究该树种两个群体 19 个同工酶位点上的遗传变异 ,一个南斯拉夫群体和一个

栽培的芬兰群体 ,两群体平均期望杂合度 ( He) 分别为 0113 和 0115 ,与其它针叶树相似。Innes

等[23 ]研究纽芬兰东部两个白云杉极端群体的交配系统和遗传结构。一个为内陆群体 ,另一个

是相邻的海岸群体。尽管存在生境差异 ,两个群体母树等位基因频率、子代性状和估算的花粉

库仅存在小的差异。Tigerstedt 等[24 ]研究芬兰的挪威云杉的中心群体 (60°N) 和边缘群体 (68°

N) (每群体 50 个家系)的遗传变异 ,认为即使边缘群体 ,同工酶遗传变异仍然很丰富 ,边缘群

体的杂合度低于中心群体。

21114 　群体内单株变异　Ruetz 等[25 ]认为高海拔群体内健康单株的杂合体基因型频率要高一
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些。Grant 等[26 ]研究大量相距几百米单株 (家系) 的同工酶变异模式 ,揭示恩氏云杉 3 个表型

变异体和同工酶变异的关系 ,3 个表型变异体的同工酶基因频率分别为 0167、0140 和 0125。

21115 　等位酶多样性与群体遗传分化　1980 —2001 年报道的主要云杉属植物遗传多样性及

遗传分化见表 1。从表 1 可知 ,研究群体数量的变幅为 2～70 个 ,群体家系数量的变幅为 10～

50 个 ,检测的等位基因的位点数的变幅为 5～37 个 ,多态位点百分数 ( P) 的变幅为 2310 %～

8416 % ,平均每个位点的等位基因数目 (A) 的变幅为 1133～2170 ,欧洲云杉 12 个研究结果是 :

( A)均值为 :2168 ±0187 , 变幅为 116～413 ,平均每个位点期望杂合度 ( He) 的变幅为 01016～
01306 ,有效的等位基因数目 ( NA ) 的变幅为 01230～11320 ,基因分化系数 ( Gst) 的变幅为 01022

～01110 ,观测到的遗传变异约 2 %～13 %存在于群体间 ,约 87 %～98 %遗传变异存在于群体

内。这与 Hamrick 等[27 ]的结论相似 ,他们分析了 1968 —1990 年发表的被子、裸子植物 ,包括代

表 220 个属 ,662 个种的酶变异数据 ,认为木本植物 (特别是裸子植物) 种内和群体内遗传多样

性水平高 ,而群体间遗传多样性则低。张含国等[28 ]认为红皮云杉的 Gst群体间的变异大于落

叶松 ,与松类相似。

表 1 　主要云杉属植物的遗传多样性及遗传分化

树种　　 群体数 位点数 P0105 A He Gst 参考文献

欧洲云杉 70 22 73 - - 01017 5 [40 ]

欧洲云杉 5 25 70 2112 - 01029 [43 ]

欧洲云杉 7 27 70 - - - [42 ]

欧洲云杉 40 5 - - - - [45 ]

欧洲云杉 9 21 4515 11831 01165 01042 [44 ]

欧洲云杉 5 26 70 21262 01186 01017 5 [14 ]

欧洲云杉 3 5 - - - 01039 [49 ]

塞尔维亚云杉 2 19 - - 0113～0115 - [22 ]

塞尔维亚云杉 2 7 - - 0115 01039 [11 ]

萨哈林云杉 10 12 75 1198 01088 01022 [40 ]

红云杉 10 37 2911 1160 01100 01047 [47 ]

红云杉 19 36 23 - 01078 9 01017 [15 ]

东方云杉 2 24 57 1177 01016 0102 [16 ]

雪岭云杉 4 44 44 - - - [50 ]

雪岭云杉 6 24 45 1188 - 01039 [41 ]

黑云杉 21 23 38 1144 01107 - [27 ]

白云杉 7 27 7612 - 01140 01110 [48 ]

白云杉 22 6 - 01306 - 01038 [31 ]

西加云杉 10 24 51 - 01512 0108 [19 ]

西加云杉 1 (SO) 13 8416 2170 01238 01022 [33 ]

马蒂尼云杉 2 22 - - 01101 01024 [39 ]

青海云杉 4 8 49195 2138 01212 01023 [38 ]

红皮云杉 4 6 50100 2150 01316 01005 9 [39 ]

红皮云杉 12 21 27120 1133 01086 01152 [28 ]

　　注 :青海云杉和红皮云杉为国内研究

212 　国内同工酶水平遗传多样性研究

国内云杉同工酶研究进展见表 1。从表 1 看出 ,群体数量 ,检测的位点数及酶系统等因素
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对红皮云杉的遗传多样性参数影响很大。

3 　表型和等位酶遗传多样性的关系

Isabel 等[29 ]采用同工酶和 RAPD 方法分别对加拿大魁北克省黑云杉 5 个天然群体 (每群体

15 个单株)进行遗传多样性研究。两种方法得到的杂合度和固定指数完全一致。Lagercrantz

等[30 ]分析欧洲云杉自然分布区 70 个天然群体的 22 个蛋白位点的遗传变异。在蛋白位点上

的分化模式与观测的 7 个表型性状十分相似 ,这种相似性暗示相同的进化力量同时作用于两

类性状。Furnier 等[30 ]研究了白云杉 22 个天然群体在明尼苏州营建子代试验林 9 年生、19 年

生树高性状和群体 6 个多态同工酶位点变异模式。群体间高生长差异显著 ,子代 9 年生和 19

年生的遗传变异分别为 48 %和 5411 % , H0 和 He 分别为 01306 和 01290 ,与高生长数据相对应 ,

群体间变异仅占 318 %。高生长的地理变异趋势是明显的 ,北部和西部群体表现最差。

4 　影响遗传多样性及其结构的外因

Hosius[32 ]研究德国 12～13 地位级的 70 年生欧洲云杉的遗传结构。认为高强度和弱强度

的疏伐都会影响疏伐林分的遗传结构。Chaisurisri 等[33 ]分析英格兰哥伦比亚一个种子园和从

阿拉斯加到俄勒冈的 10 个挪威云杉天然群体同工酶遗传变异和分化。种子园和天然群体有

较高的遗传多样性和观测杂合度 ,就 A 和 P 两个遗传参数而言 ,种子园比天然群体高。种子

园群体的遗传结构与 3 个种子园选优林分相似。Gomory[34 ]研究群体起源对欧洲云杉群体遗

传结构的影响。原始林和天然次生林间没有本质差异 ,但人工林遗传变异通常较低 ,人工群体

H0 变幅为 01247～01338 ,均值比原始林和天然次生林低 (变幅为 01318～01422) 。Tremblay

等[35 ]采用 PAGE法研究白云杉分布北限边缘群体遗传结构。P 和 H0 分别为 7612 %和 01319 ,

结合所有群体球果中饱满种子百分率低的特点 ,认为一定水平的近交或相邻亲缘关系群体的

基因流影响这些群体遗传结构。群体内遗传分化相对较高 ( Fst = 0111) ,同时与地理距离不相

关 ,树木年龄在 400 a 内受气候变化影响 ,对群体的遗传结构没有影响。Leonardi 等[36 ]采用同

工酶基因标记 ,研究意大利阿尔卑斯山脉东部欧洲云杉天然更新异龄林群体同工酶性状的空

间分布。多数情况下基因型的空间分布呈随机模式。挪威云杉花粉和种子长距离传播形成广

泛的基因流是造成上述基本型分布的主要原因。马蒂尼云杉 ( P1 martinzii) 是墨西哥兼自交和

冰川期幸存的极其稀有的乡土树种 ,是一个存在严重瓶颈效应 ,退化成总株数不足 800 株的残

余群体。Ledig 等[37 ]用等位酶标记分析该种两个群体的遗传多样性。交配系统具有自交频率

高的特性 ,最小群体多态位点异交率 ( tm) (95 %置信度) 仅为 01399 (01197 < tm < 01601) ,最大

群体依据年份为 01589 (01475 < tm < 01703) 或 01685 (01465 < tm < 01905) ,这是针叶树中观测

到的最低异交率。两个群体的固定指数为 - 01058 和 01121 ,小于高水平自交的预期值。两群

体的 He 分别为 01121 和 01101 ,群体间杂合性基因遗传多样性的比率 ( Fst)为 214 %。

5 　存在的问题和发展趋势

综观国内外云杉表型和同工酶的遗传多样性研究 ,主要存在以下不足 : (1) 表型受环境和

观测者的主观性的影响 ,其性状确定、评价和统计分析方法不完善 ; (2) 天然群体全分布区、主

要分布区的群体的代表性与遗传参数的关系不太清楚 ; (3) 群体和家系数量、观测的位点数目
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和不同的酶系统对同一树种的遗传多样性参数的影响大 ; (4)有关云杉表型、同工酶及 DNA 标

记的多层次偶合研究甚少 ,这是一个很有争议的问题 ,但一般认为表型性状和同工酶所反映的

变异具有不同的含义 ; (5)云杉遗传多样性研究结果在该属植物保护策略上应用也鲜见报道。

要准确全面了解其遗传多样性 ,也应该从表型到 DNA 水平进行多层次的偶合研究 ;同时加强

对影响遗传多样性及其结构的外因探讨 ,及遗传多样性研究在该属植物基因资源保护策略 ,特

别是样本策略研究是云杉遗传多样性研究的发展趋势。
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Progress in Genetic Diversity of Picea at Phenotype and Allozyme Level

LUO Jian2xun1 ,2 , GU Wan2chun2

(11The Research Institute of Forestry , Sichuan Academy of Forestry , Chengdu 　610081 ,China ;

21The Research Institute of Forestry , CAF , Beijing 　100091 ,China)

Abstract :The progress ,problems exited and development trends in genetic diversity of phenotype and allozyme

in the past 30 years were reviewed. The phenotype diversity was rich ,and the variation of morphological charac2
teristics among populations followed certain geographical variation pattern. The genetic parameters at allozyme

were as follows :polymorphic loci percentage 23 %～8416 % ,mean number of alleles per locus 1133～2170 ,ex2
pected heterozygosity 01016～01306 , number of effective alleles 0123～1132 ,gene differentiation coefficient

01022～01110. The variation among populations was 2 %～13 % of the total while the variation within popula2
tion was 87 %～98 %. The coupling study was conducted on the genetic diversity of Picea at phenotype ,allozyme

and DNA levels. The further studies would be focused on the research on the factors influencing genetic diversity

and its structure as well as its application in gene resource conservation strategies.

Key words : Picea ;phenotype ;allozyme ;genetic diversity ;research progress
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