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猕猴桃分子标记、遗传图谱及QTL定位应用研究进展
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摘 要：猕猴桃属植物共有54个种和21个变种，我国是原产地，种质资源极为丰富。由于猕猴桃属植物具有雌雄异

株、丰富的倍性变异及实生苗童期较长等特征，使得传统育种工作周期长、效率低。随着现代生物技术发展，开发了较

多分子标记应用于猕猴桃研究领域，利用分子标记也构建了一些猕猴桃遗传图谱并进行了部分重要性状的QTL定

位，为后续猕猴桃分子辅助育种奠定了基础。综述了猕猴桃遗传连锁图谱构建的基础，归纳了已发表的猕猴桃遗传连

锁图谱和定位到的数量性状遗传位点，梳理出当前QTL定位技术在猕猴桃育种中的研究进展，最后提出了猕猴桃分

子标记、遗传图谱构建及QTL定位技术在研究和育种应用中存在的问题和展望，以期为猕猴桃分子辅助育种更好的

服务于实践奠定基础。
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Abstract: As one of the four most successful fruit crops domesticated from the wild in the 20th century,

the kiwifruit accounts for an important place in the development of the fruit industry. It is an ancient

plant and also an emerging fruit, and is often referred to as the“king of fruits”due to its rich vitamin

content and unique taste. There are 54 species and 21 varieties of the Actinidia Lindl., and they are wide-

ly distributed throughout the world. China is the origin of the Actinidia, so our country has rich germ-

plasm resources. The Actinidia is characterized as a dioecious plant with a long juvenile period, result-

ing in long and inefficient breeding cycle. Since hybrid breeding can achieve combination of superior

traits, the breeding route for the Actinidia is increasingly shifting from traditional selection directly

from the wild to hybrid breeding. The selection of superior genotypes from the hybrid offspring is the

most critical step in the hybrid breeding process. The traditional method mainly relies on phenotypic se-

lection for targeted traits. It is time-consuming and difficult, which usually takes 10-15 years to develop

a new cultivar. Most phenotypic traits are quantitative traits, which are susceptible to environmental in-

fluences and unstable in performance, thus reducing the accuracy of phenotypic selection. With the de-

velopment of PCR technology and modern sequencing techniques, marker- assisted selection (MAS)

breeding techniques have emerged, which can greatly reduce breeding period and improve breeding ac-

curacy as the trait selections are based on genotypes rather than phenotypes. Molecular marker technolo-

gy is based on individual nucleotide sequence variation, which is a direct reflection of individual genet-

ic variation, allowing differences between organisms to be detected at the nucleotide sequence level. It
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has many advantages over traditional morphological and cytological markers: it is not affected by cli-

mate or environment, it can be detected in all tissues and organs of plants and at all stages of develop-

ment, and it is highly polymorphic. With advances in modern biotechnology, the construction of a genet-

ic map is improved from a low-density genetic map constructed by morphological, physiological and

biochemical markers to a high-density genetic map constructed from molecular markers. The density of

the genetic map is higher, making it more favorable to QTL mapping for important agronomic traits.

The population used for the construction of the genetic map is usually a segregated population for the

target trait and the genetic differences between the parents should be contrast. In principle, parents with

large morphological differences and distant relationship should be selected so that there is a high level of

DNA polymorphism between the parents, facilitating segregation analysis and the construction of genet-

ic linkage maps. However, if the parents are too different and too distantly related, chromosome pairing

and recombination will be inhibited, resulting in a lower rate of recombination between linked loci; too

little difference between parents will reduce DNA polymorphism between parents, affecting mapping

density and the accuracy of subsequent QTL mapping. The genus of Actinidia Lindl. is highly heterozy-

gous, with a large number of trait segregations being generated in the F1 generation. Due to long juve-

nile period of the Actinidia, it is difficult to generate mapping populations with more generations, so

most of the Actinidia populations currently commonly used for mapping are F1 populations. Many traits

in plants are quantitative, the basic principle of QTL mapping is to map the QTL of traits by linked mo-

lecular markers of known positions on the genome. The QTL mapping is usually carried out by a compre-

hensive analysis combining different methods, including QTL composite interval mapping and multiple

interval mapping. Theoretically, the accuracy of mapping increases as the generations of the mapping

population increase; in addition, the accuracy of QTL mapping is higher as more complex mathematical

model is used for QTL mapping analysis. With the improvement of the genetic map, QTL mapping has

been widely used in the field of the Actinidia. This paper reviews the application of molecular markers in

kiwifruit breeding. For example, molecular markers like SCAR and SSR can be used for early sex identi-

fication of the Actinidia before flowering. As the Actinidia is dioecious and heterozygous, contamination

is likely to appear in the hybrid offspring due to mechanical and biological mixing during crosses, the

use of InDel molecular markers with polymorphism can be effective in identifying the authenticity of hy-

brid offspring. In addition, an increasing number of Actinidia genetic maps have been constructed using

molecular markers. This article lists 10 genetic linkage maps that have been constructed for the Actinid-

ia. High density of genetic linkage map is a prerequisite for QTL mapping. This paper summarizes the

genetic loci that have been located for quantitative traits and compares the current research advances in

QTL mapping with regard to kiwifruit breeding. For example, QTL mapping has successfully been used

to identify two male-specific genetic regions in diploid and tetraploid Actinidia, which are now used to

predict sex at the juvenile period. A number of QTL loci associated with fruit quality traits were also lo-

cated. Although quantitative traits in tetraploid Actinidia, have been studied for a long time, and the de-

velopment of molecular marker technology in recent years has created the conditions for in-depth stud-

ies on the inheritance patterns of quantitative traits, however, research on quantitative traits in tetraploid

Actinidia, is still in the exploratory stage, the main reason is that the genetic basis of polyploids is com-

plicated than diploids, and the available analysis tools for linkage map construction and QTL mapping

are generally only applicable for diploids. Therefore, in the future, emphasis should be placed on the use

of more efficient gene sequencing and genotyping techniques, such as gene chip technology, the develop-

ment of QTL mapping tools for dissecting genetics of polyploid kiwifruit and the establishment of sys-
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猕猴桃（Actinidia）为猕猴桃科（Actinidiaceae）

猕猴桃属（Actinidia Lindl.）雌雄异株多年生藤本植

物，共有54个种和21个变种[1]。它作为20世纪野生

果树人工驯化栽培最有成就的四大果树之一[2]，既

是一种古老植物，又是一种新兴水果，同时由于具有

丰富的维生素含量和独特的口感常被誉为“水果之

王”[3]。品种是产业发展的“芯片”，由于杂交育种可

以实现优异多基因聚合的育种目标，从而可以培育

更加符合生产者、消费者及经营者要求的优良品种，

所以猕猴桃育种途径从传统野生直接选种越来越多

的转向杂交育种。在杂交育种过程中，从杂交分离

后代中挑选优良的重组基因型是其关键步骤，传统

依靠表型选择的育种方法耗时费力并且难度大，培

育一个新品种需花费10~15 a时间，并且多数表型性

状是易受环境影响的数量性状，表现不稳定，从而降

低了表型选育的准确度。随着 PCR技术和现代测

序技术的发展，产生了分子标记辅助选择（marker-

assisted selection, MAS）育种技术，由于该方法是基

于基因型而不是表现型来选择育种所需的性状，因

此受到广大育种学家及遗传学家的青睐。猕猴桃属

植物染色体倍性复杂，从二倍体到八倍体均有发

现[4]，该属植物存在丰富的核基因组遗传多样性和

叶绿体、线粒体基因组遗传变异[5]，分子标记具有丰

富的多态性，在资源评价及早期性状鉴定等方面可

产生较好的效果[6]，因此，可在育种工作中采用定向

杂交育种与分子辅助育种相结合的方法，将分子标

记与性状进行关联分析，从而快速筛选出具有特定

优良性状的品种[7]。标记辅助育种的关键是找到和

表型连锁的标记，构建遗传连锁图谱（genetic link-

age map）并进行数量性状位点（quantitative trait lo-

cus，QTL）定位，可有效建立起标记与表型之间的连

锁关系，是实施MAS的有效途径。

遗传连锁图谱，也称遗传图谱(genetic map)或连

锁图谱(linkage map)，是指以遗传标记（已知性状的

基因或特定DNA序列）间重组频率为基础的染色体

或基因位点的相对位置线性排列图[8]。以分子标记

技术作为基础，猕猴桃遗传图谱的构建从由形态、生

理生化标记构建的低密度遗传图谱，转为由分子标

记构建的高密度遗传图谱[9]；可将遗传图谱中已知

位点的分子标记与未知的QTL进行连锁分析，把一

个或多个QTL定位到同一染色体上已知位点的分

子标记附近，从而确定QTL在基因组中的位置。遗

传图谱密度越高，越有利于后续猕猴桃重要农艺性

状的QTL定位，因此，猕猴桃遗传连锁图谱的构建

以及QTL精细定位的研究，为提高优质猕猴桃新品

种选育效率提供了理论与方法。

1 猕猴桃遗传连锁图谱构建的分子标

记基础

分子标记技术以个体间核苷酸序列变异为基

础，是生物个体遗传变异的直接反映，可以检测出生

物个体之间在核苷酸序列水平上的差异[10]，与传统

的形态学标记、细胞学标记相比，它存在诸多优点：

不受气候、环境等因素影响，在植物的各个组织、器

官以及各发育阶段都能进行检测，多态性高[11]。目

前，该技术被广泛应用于遗传多样性分析、种质资源

鉴定、遗传图谱构建、系统进化研究及分子标记辅助

育种等方面[12]。

1.1 分子标记在猕猴桃种质资源遗传多样性评价

中的应用

对猕猴桃种质资源进行准确鉴定及评价是对其

合理利用的前提。SSR（simple sequence repeats）标

记，也称为微卫星DNA（microsatellite DNA）是由几

个核苷酸（一般为1~6个）为基本重复单位的多次串

联重复DNA序列，以其重复性较好、易于获取及多

态性丰富等优点，在猕猴桃资源鉴定及评价等研究

领域被大量应用。前人研究表明，共显性SSR标记

在构建猕猴桃指纹图谱以及分析种质资源的遗传多

样性方面都有较好效果 [13]。1998年，Huang等 [14]从

富含（AC/GT）和（AG/CT）重复序列的两个小的插入

型文库中分离并测序了 263个含SSR的克隆，针对

其中203个SSR位点设计的引物成功在质粒和中华

tematic quantitative trait QTL mapping based on different temporal and spatial environments, so that

static and dynamic mapping can be combined, etc. The construction and refinement of Actinidia genetic

linkage maps and the rise and development of QTL mapping have provided theories and methods to im-

prove the efficiency of selection and breeding of new kiwifruit varieties with high quality.

Key words: Kiwifruit; Genetic map; DNA marker; Quantitative trait locus
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猕猴桃（A. chinensis）基因组DNA中扩增出产物，同

时报道了40对SSR引物的序列，为猕猴桃后续SSR

标记开发提供了参考[14]；郑轶琦等[15]进一步从中筛

选出9对稳定性较好的引物分别在48个猕猴桃品种

（品系）中进行PCR扩增，成功获得了每个品种特有

的指纹图谱。姜春芽等 [16]筛查了猕猴桃 EST数据

库，并从中开发了SSR标记，表明该标记可对猕猴桃

种质的多态性进行分析；之后，王丹丹等 [17]利用 21

对EST-SSR分子标记构建了常见的 42份软枣猕猴

桃(A. arguta)种质的数字指纹图谱和模式指纹图谱

数据库，并进行了遗传多样性分析，将 42份种质划

分为 4个类群，聚类结果与种质的特性及来源具有

较高的一致性。汤佳乐等[18]和邹梁峰等[19]也先后利

用SSR分子标记进行了江西省境内的猕猴桃资源遗

传多样性分析。

除SSR标记外，其他类型的分子标记在分析猕

猴桃遗传多样性方面也发挥着重要作用。例如利用

RAPD[20- 21]，AFLP[22- 23]，ISSR[24- 25]，SPAR[26- 28]，SNP[29]、

SCoT[30]等分子标记，构建了各种猕猴桃指纹图谱并

对猕猴桃种质资源进行了分类和鉴定。上述研究在

分子水平上揭示了猕猴桃属植物的遗传多样性以及

各品种或种质间的亲缘关系，为种质资源的合理开

发及利用奠定了基础。

1.2 分子标记在猕猴桃性状早期鉴定中的应用

猕猴桃雌雄异株及染色体倍性水平多样化特

征，在很大程度上阻碍其一些重要经济性状的遗传

学研究。用简便易行、高效快捷的分子标记技术对

猕猴桃属植物进行遗传学研究十分必要，开发出与

目标性状连锁的分子标记进行标记辅助选择可以有

效提高育种的效率及准确性。

猕猴桃属于功能性的雌雄异株植物[31]，在实际

生产中雌株的经济价值远大于雄株，但开花以前难

以从其他形态上进行性别区分，所以利用分子标记

技术在童期进行性别早期鉴定一直是该树种分子辅

助育种研究的最大热点。例如 Harvey 等 [32]和 Gill

等[33]通过集团分离分析法（Bulk Segregate Analysis，

BSA），利用中华猕猴桃（A. chinensis）实生群体，开

发出雄性特异的 SmY 和雌性特异的 SmX 2 个

SCAR标记；Zhang等 [34]利用山梨猕猴桃（A. rufa与

中华猕猴桃（A. chinensis）的种间杂交F1代群体，开

发了A001、A002和A003等 3个性别特异性SSR标

记。不过，前述两个标记的开发均是以二倍体猕猴

桃为试材，由于猕猴桃倍性复杂，因此郭丹丹等[35]对

两组性别标记的通用性在已知性别的四倍体软枣猕

猴桃和二倍体中华猕猴桃材料上进行了验证，结果

除了SmY在中华猕猴桃中有较好的通用性，其余标

记在两种猕猴桃中均未表现出良好的通用性，其进

一步利用软枣猕猴桃杂交群体通过全基因组重测

序及BSA分析技术，开发了 2个雄性特异性性别标

记，在四倍体软枣猕猴桃上验证准确率均可达

97%[12]。

另外，徐小彪等[36]进行了中华猕猴桃矮型性状

EST-SSR连锁标记的筛选，获得了鉴别矮型与普通

型植株的标记引物EST-Ad042；易盼盼等[37]获得了

与猕猴桃抗溃疡病基因连锁的 SSR 分子标记

UDK97-428116；汤佳乐等[38]获得了野生毛花猕猴桃

（A. eriantha）叶片及果实中与AsA含量关联的SSR

标记。

1.3 分子标记在猕猴桃种质真实性鉴定中的应用

在猕猴桃育种过程中，由于机械混杂、生物学混

杂等，杂交F1代实生群体中容易出现异型株而影响

分子标记开发的准确性，因此孙世航等[39]以软枣猕

猴桃为材料，筛选了可对杂交子代进行真实性鉴定

的 InDel引物，为后续利用群体进行分子标记开发奠

定了基础。

品种的纯度与真实性直接影响农作物的产量

和品质，也是作为杂交亲本利用的前提。对种质纯

度与真实性鉴定的本质就是对基因型的鉴定[40]，目

前鉴定方法主要包括形态学法、生物化学法以及分

子标记法，但前两种方法容易受到环境及材料本身

影响，而分子标记鉴定法不受外部条件影响，相较

于前两种方法准确性更高。分子标记鉴定法利用

对遗传物质多态性的直接分析来判断基因的排布

规律和性状的表现规律，是通过比较分析各品种间

基因组DNA的差异来鉴别品种[41]。猕猴桃产业中

品种乱杂现象相对较多，田间测试鉴定难以满足时

效性及准确性的要求，并且费时费力，因此王丹丹

等 [42]采用 SSR、EST-SSR 和 SRAP 三种分子标记鉴

定了 8 个软枣猕猴桃区试品种的纯度，表明 EST-

SSR 引物多态性、稳定性好，可用于后续研究应

用。目前，中国农业科学院郑州果树研究所等四家

单位联合制定的农业行业标准《中华猕猴桃品种鉴

定 SSR分子标记法》NY/T 3639—2020[43]，已经正式

颁布实施。
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2 猕猴桃遗传连锁图谱构建

遗传连锁图谱的理论基础是在细胞减数分裂过

程中，非同源染色体上的基因自由组合，同源染色体

上的连锁基因发生交换和重组[44]。遗传图谱的密度

依赖于标记的类型，分子标记作为一种新型的标记

技术，其不受环境因素影响、稳定、高效等优点在构

建图谱中有较大优势，由于DNA分子标记可以从微

观上检测不同个体间基因或基因型的差异来反应个

体间宏观上的表型差异，因此在构建遗传图谱过程

中使用分子标记不受发育阶段和环境的影响，这将

大大提高图谱构建效率，并且相较于传统的形态、生

物化学标记，DNA分子标记多态性高并且数量无限

多，存在许多等位变异并几乎能遍及整个基因组，分

子标记这些特点都使得遗传图谱的构建越来越高

效、准确，并且构建的图谱密度越来越高。高密度的

遗传连锁图谱是进行QTL定位的基础，也是进行图

位克隆、分子标记辅助育种等的前提。目前常用的

图谱构建软件有 JoinMAP4.0、MapMarker/EXP3.0

等。

2.1 猕猴桃作图群体的选择

用于构建遗传图谱的材料通常是目的性状分离

的群体，群体亲本的选择直接影响到遗传图谱构建

的难易程度及图谱的适用范围。如果亲本间差异过

大、亲缘关系过远，会使染色体的配对和重组受到抑

制，从而导致连锁的基因座之间重组率降低，甚至会

造成后代不育，影响作图群体的构建，即使群体构建

完成，也可能出现严重的偏分离现象[45]；亲本间差异

过小，会使亲本间DNA多态性降低，影响图谱密度

及后续QTL定位精度。因此，用于构建图谱的作图

群体亲本间遗传差异要适中，选择合适的分离群体

是构建遗传图谱必不可少的条件。

要构建合适的群体需要根据植物本身的特征来

决定。如果作图的对象可以自交，而且能够获得纯

系，那么可以选择F2代、重组自交系（recombinant in-

bred lines, RIL）、回交群体（backcross, BC）或者双单

倍体（doubled haploid lines, DH）来构建作图群体[46]；

如果作图对象本身自交不亲和或者近交衰退，不能

获得纯系，则可选择F1代和BC群体。对于果树，由

于其杂合度高、世代周期长，加上部分果树存在较严

重的自交退化现象，很难获得自交纯系，因此较多的

采用F1代作图群体。猕猴桃自身高度杂合，F1代即

可产生大量性状分离，并且童期较长，所以目前常用

F1代群体作为作图群体。

2.2 猕猴桃遗传连锁图谱构建的研究现状

随着分子标记技术的发展，自 1986年来，许多

作物都已经建立了分子遗传图谱，并且逐渐饱和[47]，

例如 Mccouch 等 [48]在 1988 年构建出第一张水稻

RFLP图谱之后，Wu等[49]用超过6000个标记构建出

一张高密度水稻遗传图谱。作物遗传图谱的发展为

构建猕猴桃图谱提供了借鉴，当前猕猴桃分子育种

领域也逐步构建出一些遗传连锁图谱，从2001年第

一张猕猴桃遗传连锁图谱的构建，国内外至今至少

构建了 10个（组）猕猴桃的遗传连锁图谱（表 1），这

些图谱当中有的是基于父母本分别构建两张遗传图

谱，有的是构建一张父母本整合遗传图谱；图谱构建

所用的分子标记主要包括SSR、AFLP和SNP；随着

分子标记技术不断发展，猕猴桃遗传图谱的标记数、

图谱长度、标记间的平均距离等都取得了明显进步，

而且在多倍体猕猴桃中也逐步开始建立较完善的遗

传图谱。

最初构建的猕猴桃遗传连锁图谱是 2001 年

Testolin等[50]利用中华猕猴桃和硬齿猕猴桃（A. cal-

losa）杂交群体，以AFLP和SSR标记为框架分别构

建了父、母本两张遗传图谱，但由于当时技术所限，

这两张图谱密度较低，并且连锁群（LG）数目与猕猴

桃属染色体基数的 29 条不相同。2009 年 Fraser

等[51]利用644个SSR标记构建了中华猕猴桃的整合

图谱，雌雄图谱均为 29个连锁群，该图谱也是迄今

为止构建的密度最高的SSR图谱，在该图谱中定位

了SmX、SmY等性别相关的标记，利用性别连锁标

记鉴定出X和Y染色体，并且认为LG17的亚末端

是性别决定区域。第三张图谱是利用简化基因组

测序方法构建的基于SNP标记的图谱，这张图谱辅

助了基因组拼接过程[52]，但是仍然有 25%的测序序

列未能组装到基因组上。第四张图谱同样利用二

倍体中华猕猴桃种内杂交群体建立遗传图谱，通过

双酶切简化基因组测序识别出 SNP位点和与限制

性核酸内切酶识别位点相关的 DNA（Restriction

site Associated DNA, RAD）位点，并用其构建遗传

图谱，辅助拼接了红阳参考基因组中未锚定的序

列 [53]。第五张图谱是 Zhang 等 [34]、刘春燕 [54]利用

RAD-seq 技术构建了山梨猕猴桃和中华猕猴桃两

张种间高密度遗传图谱，该图谱能将猕猴桃基因组
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表 1 猕猴桃遗传连锁图谱比较

Table 1 Comparison of genetic linkage map of kiwifruit

构建

年份

Constru
ction
year

2001

2009

2013

2015

2015

2017

2019

2020

2021

2021

作图群体

Mapping parents

中华猕猴桃

A. chinensis‘No.54.20’（2x）×硬齿

猕猴桃A. callosa‘No.103’（2x）

中华猕猴桃

A. chinensis‘ from Henan province’
（2x）×中华猕猴桃 A. chinensis
‘from Guangxi province’（2x）

中华猕猴桃

A. chinensis‘Hongyang-MS-01’
(2x)×毛花猕猴桃 A. eriantha

‘Jiangshanjiao’(2x)

中华猕猴桃

A. chinensis‘C8’（2x）×中华猕猴桃

A. chinensis‘A54.19’（2x）

山梨猕猴桃

A. rufa‘MT570001’（2x）×中华猕

猴桃 A. chinensis‘Guihai 4’（2x）

中华猕猴桃

A. chinensis‘QS1A’（2x）×中华猕

猴桃A. chinensis‘CG1A’（2x）

中华猕猴桃

A. chinensis‘Hort16A’（2x）×中华

猕猴桃A. chinensis‘P1’（2x）

中华猕猴桃

A. chinensis‘P1’（4x）×中华猕猴桃

A. chinensis‘P2’（4x）

美味猕猴桃A. chinensis var.
deliciosa‘ZE’(6x) ×美味猕猴桃

A. chinensis var. deliciosa‘28’(6x)

中华猕猴桃A. chinensis‘CK’（4x）×黑
蕊猕猴桃A. melanandra‘ME’（4x）

作图群

体/代
Population/
Generatiov

F1

F1

F1

F1

F1

F1

F1

F1

F1

F2

标记类型

Markers
mapping

SSR，AFLP

SSR

SNP

SSR，SNP

SNP

SNP

SNP

SNP

SNP

SNP

标记数

Number of
molecular
markers

母本

Female

203

464

4301

6371

2426

4112

3777

39 322

3686

7568

父本

Male

143

365

6244

4214

3454

3940

6062

图谱长度

Total length
of the map/
cM

母本

Female

1759

2266

5504

3614

2651

3822

3499

3350

14 957

8139

父本

Male

1104

2078

3276

3142

3875

10 869

5747

连锁群

Number of
Linkage
groups

母本

Female

38

29

29

29

29

29

29

29

183

157

父本

Male

31

29

29

29

176

90

标记间平均距离

Mean distance
between
marks/cM

母本

Female

5.12

1.28

0.58

1.09

0.93

0.93

4.6

父本

Male

6.18

0.51

0.75

1.12

5.8

参考

文献

Reference

[50]

[51]

[52]

[53]

[34, 54]

[55]

[56]

[57]

[58]

[59]

草图中无法组装的 440 个 Scafflold 锚定到基因组

上，极大地提高了基因组组装水平。第六、七张图

谱都是在二倍体中华猕猴桃种内杂交群体中，利用

SNP 标记构建的遗传连锁图谱，Liu 等 [55]将构建的

图谱与参考基因组进行比对分析，发现母本图谱与

参考基因组图谱之间存在高度保守性，Tahir 等 [56]

将构建的图谱用于后续抗溃疡病相关的 QTL 定

位。

随着猕猴桃遗传图谱构建的深入研究，近年

来，逐步开始构建多倍体猕猴桃的高密度遗传图

谱。Tahir 等 [57]首次利用四倍体中华猕猴桃 P1×P2

为材料在杂合多倍体猕猴桃中建立了高密度 SNP

图谱，并表明四倍体猕猴桃多数连锁群为多倍体遗

传特点、少数连锁群为二倍体遗传特点，符合节段

性异源多倍体的特征。Popowski 等 [58]以六倍体美

味猕猴桃（A. deliciosa）ZE×28杂交群体为材料，利

用序列基因分型技术（GBS技术）和 SNP标记构建

出六倍体美味猕猴桃的高密度遗传连锁图谱，用于

后续果实性状的QTL定位；母本图谱中在 29条染

色体中的 17条上拥有 6个连锁群，与预期的 6个同

源染色体对应，在父本图谱中 29条染色体中的 25

条有 6个同源染色体。最近，Macnee等[59]先利用四

倍体黑蕊猕猴桃（A. melanandra）与四倍体中华猕

猴桃杂交获取 F1子代，再从中选出雌株与四倍体

中华猕猴桃进行回交，并在回交群体中分别利用

7568 和 6062 个 SNP 标记构建出母本和父本的遗

传图谱，最后进行了果实性状相关的 QTL 定位研

究。
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3 猕猴桃遗传图谱构建的 QTL 定位

应用

遗传图谱的应用主要是在QTL的定位和分析、

分子标记辅助育种、图位克隆、比较基因组研究等方

面。目前，国内外猕猴桃QTL的定位和分析主要体

现在猕猴桃的生长发育特性、细菌性溃疡病抗性和

果实品质形成等研究方面。

3.1 在生长发育特性方面的应用

目前，雌雄异株植物的进化研究建立了“两突

变”理论模型[60-61]，并得到了广泛认可，但人们对性别

相关特定基因进化过程仍知之甚少。Akagi等[62]从

山梨猕猴桃和中华猕猴桃种间杂交F1代群体中定位

到一个猕猴桃性别决定基因C类型的细胞分裂素响

应调节因子（type-C cytokinin response regulator），该

基因是心皮发育的显性抑制基因，名为Shy Girl（Sy-

Gl）；该基因定位于Y染色体特异区域，其特异性复

制和随后顺式元件的演化在猕猴桃性别决定基因的

获取中具有重要作用。之后，Akagi等[63]又定位到第

二个Y编码的性别决定基因，将其命名为Friendly

Boy(FrBy)，该基因用于维持雄性功能，且独立于Sy-

GI基因；Y染色体编码的SyGl和FrBy在猕猴桃性别

发育中，分别作为雌性化抑制因子和雄性化维持因

子独立发挥作用，这为猕猴桃雌雄同株育种提供了

一种新思路。

在前述二倍体猕猴桃研究基础上，Tahir等[57]利

用四倍体猕猴桃群体雌雄花的表型数据，成功定位

到一个与性别关联度较高的QTL，位于LG25上臂

9.1 cM，同时，在Y染色体上识别到一个雄性特异区

域，该区域此前在二倍体猕猴桃研究中已被定位到

25号连锁群Y染色体上，目前该区域被用于性别早

期预测。

3.2 在细菌性溃疡病抗性方面的应用

猕猴桃细菌性溃疡病是由丁香假单胞菌(PSA)

引起的病害，国内外很多猕猴桃产区均有发生，目前

最根本的预防手段是进行高抗品种选育。Tahir

等[56]采用中华猕猴桃高感PSA的品种Hort16A与抗

性优系P1杂交建立F1代群体，通过高密度遗传图谱

和强化表型分析法，在Hort16A的LG27上定位到一

个控制PSA抗性的主效QTL，并在该位点上发现了

敏感性和抗性的候选等位基因，在P1图谱中共定位

到6个微效QTLs，分别位于LG3、14、15、22、24和28

上；验证了 4 个 QTLs（LG27、14、22、28）的互作效

应，表明Hort16A和P1 QTL的加性效应增强了F1代

的抗性。最近Tahir等[57]进一步在四倍体群体中进

行了PSA抗性相关的QTL定位，采用中华猕猴桃中

抗PSA的优系P1为母本与高抗优系P2杂交建立的

F1代群体，构建出一张四倍体种内杂交图谱，定位到

4个田间抗PSA的QTLs，分别位于图谱LG1、2、4和

LG7；通过对这些QTL贡献的分析，表明高抗亲本

P2有3个与抗PSA有关的QTLs，分别位于LG1、4、7

上，而抗性弱的P1在LG2上也有一个与PSA抗性相

关的微效QTL；此前研究表明，二倍体中华猕猴桃

中 定 位 的 抗 PSA 的 QTL 位 于 PSA 敏 感 品 种

Hort16A的LG27上[56]，这表明敏感亲本的等位基因

对PSA抗性有不同程度的作用，但在四倍体中华猕

猴桃中定位的 PSA抗性QTL与二倍体材料中定位

的区域没有重叠，表明四倍体中华猕猴桃中PSA抗

性的起源与猕猴桃属中任何共同原始基因位点无

关；进一步评估了QTL组合的加性效应，表明定位

到的 4个QTLs在子代中联合作用可对PSA抗性提

供更强大的数量效应。

3.3 在果实品质形成方面的应用

以果实为主要经济产品的猕猴桃，果实的风味

和品质尤为重要，传统育种通过对成熟果实植物学、

生物学等性状的调查分析达到筛选优良株系的目

的。随着分子标记的发展和遗传图谱的完善，可以

将果实的表型数据与基因型数据相结合，通过QTL

定位技术，直接从分子水平找到控制优良果实性状

的目的基因，从而提高育种效率和准确性。刘春

燕[54]利用中华猕猴桃和山梨猕猴桃杂交F1代群体，

构建了两张亲本高密度遗传图谱后，对单果质量、果

实纵横经以及果糖、葡萄糖、苹果酸、奎宁酸、柠檬酸

含量等12个果实性状进行了调查和检测，并结合基

因型数据，利用区间作图法对上述性状进行了QTL

定位，在山梨猕猴桃图谱中检测到 44个QTL位点，

中华猕猴桃图谱中检测到57个QTL位点，但遗憾的

是定位的QTL都是微效QTL，未定位出主效的QTL

位点。成熟的猕猴桃散发出香气是由萜类物质挥发

所造成，Zeng等[64]在二倍体中华猕猴桃种内杂交群

体中，利用QTL定位技术在图谱LG27和LG29a上

定位到 2 个与萜类物质产生相关的 QTL，其中

LG29a 上的 QTL 位点与一个复杂的萜类合成酶

（TPS）编码基因簇重合，该研究采用感官描述的判
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别分析方法在二倍体中华猕猴桃中定位到与萜类物

质产生相关的QTL，为利用分子标记辅助选择育种

改善猕猴桃风味提供了合理的方法和途径。

Popowski等[58]在六倍体美味猕猴桃种内杂交群

体中，构建出双亲高密度连锁图谱，并在此基础上对

单株产量、单果质量、果实硬度及干物质含量进行了

QTL定位；共检测到8个与果实品质相关的QTL，其

中2个来自母本（其中LG5上与单果质量相关、LG6

上与干物质含量相关），6个来自父本（其中LG5、6、

20 上与单株产量相关，LG13 上与单果质量相关，

LG24上与干物质含量相关，LG15上与果实硬度相

关）；这是首次在六倍体猕猴桃群体中构建连锁图谱

并进行QTL定位，证明了利用GBS技术在六倍体群

体中进行QTL定位方法的可行性，为后续多倍体猕

猴桃群体遗传研究提供了借鉴。

猕猴桃属于浆果，果实外果皮性状对其抗性、货

架期及贮藏性能极为重要。大多数猕猴桃外果皮由

生活细胞组成，被一层由角质素组成的蜡质角质层

所覆盖，而有的是由单层木栓细胞组成的周皮，周皮

是取代活性表皮的次生保护组织。为研究猕猴桃果

皮类型的遗传特性，Macnee等[59]以正常表皮的黑蕊

猕猴桃为父本与具有周皮层的中华猕猴桃为母本杂

交获得了F1子代，由于F1代雌株果实全部具有正常

活性表皮，因此，从F1代中选出雌株与具有周皮的中

华猕猴桃回交，得到了具有周皮与正常表皮分离的

回交群体，并对回交群体进行果皮相关性状的QTL

定位；在父母本图谱上定位到了全果活性表皮、全果

周皮、角质层厚度、角质层覆盖率、褐变等性状相关

的QTL，通过对果实表皮类型分离及QTL定位分析

可知，猕猴桃果皮发育不仅受角质层强度的影响还

和表皮的褐变倾向有关，两者为竞争关系，坚硬的角

质层可以抑制褐变，而强烈的褐变倾向可以形成连

续的周皮层；另外，还对果皮被毛数量和密度、果实

长度等相关性状进行了QTL定位。该项研究是目

前在猕猴桃果实性状方面完成度最高的QTL定位

研究，摸清了猕猴桃果皮类型的遗传规律及分子机

制，并找到一个控制褐斑产生的候选基因，证明了与

猕猴桃果实周皮形成相关的QTL与褐斑形成相关，

也与角质层强度相关。

4 展 望

目前在猕猴桃属植物中已经发现不少与育种目

标性状紧密连锁的分子标记，但有些标记的多态性

仍然较低，并且之前的研究大都将目的基因的分子

标记与育种工作分开进行，无法很好地应用于实

践。今后应不断提高分子标记的稳定性和多态性，

加大新型分子标记的开发力度，同时应将分子标记

技术的开发与常规育种相结合进行，使其尽快服务

于育种工作。

相较于大田作物而言，猕猴桃遗传连锁图谱的

研究起步较晚，虽已构建了一些遗传图谱，但相比之

下密度低、数量少，并且构建成本较高。其中影响图

谱质量的主要因素为作图群体的类型，猕猴桃染色

体基数大、倍性复杂、杂合度高、世代周期长，雌雄异

株而且雄株性状早期不可预见，因此构建高层次、数

量较大且亲本间差异较为适合的作图群体较为困

难。今后应注重雄株性状早期预判研究并应用于杂

交父本选择，同时将杂交育种与图谱构建相结合，针

对猕猴桃属植物特点，大规模开发具有自主知识产

权的分子标记，以建立密度高、分布均匀、实用价值

高的猕猴桃分子标记连锁图谱。

目前常用的基因分型平台有测序和基因芯片。

基因芯片只能检测已知的序列特征，是一个“封闭”

的系统；高通量DNA测序可以发现和寻找新的信息，

是一个“开放”的系统。但基因芯片杂交结果快速、

直观，目前已经拥有完整的标准化流程，可以检测多

倍体基因型的拷贝剂量，短时间内可对大量样品进

行检测。因此，今后可将两种优势互补的高通量方

法联合利用，以解决目前多倍体猕猴桃基因分型难

的问题，为高效构建遗传连锁图谱提供技术支撑。

近年来分子标记技术的发展为深入研究数量性

状的遗传规律创造了条件，但客观讲目前关于猕猴

桃数量性状的系统性研究仍处于探索阶段。除群

体构建的因素，最主要的原因就是对于多倍体猕

猴桃现有的作图分析方法和定位到的QTL位点不

够准确，目前基于线性模型计算出的数量性状基

因表达能力不够完整，即某一数量性状实际可能

是多个性状的综合表现。针对上述问题，今后一

段时间猕猴桃 QTL 研究的主要内容应该包括：选

择更合理的数学遗传模型来进行 QTL 作图分析，

开展QTL精细定位与基因测序、克隆、功能验证相

结合等等。
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