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摘要：［目的］研究杉木杂种Ｆ１的基因表达模式，从基因表达水平揭示杂种优势形成分子机理，为杉木杂种深度
开发利用提供参考依据。［方法］采用 ＩｌｌｕｍｉｎａＨｉＳｅｑ４０００高通量测序技术对不同生长势的杉木杂种（龙１５×
１３３９）ＨＦ１（３个超亲杂种）、ＬＦ２（３个低亲杂种）及其亲本进行转录组测序和差异比较。利用无参转录组分析，
先将测序ｒｅａｄｓ进行 ｄｅｎｏｖｏ拼接，组装获得 ｕｎｉｇｅｎｅｓ和 ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｓ，然后进行功能注释、差异表达等项目分析。
［结果］１２个样本，转录组测序共产生Ｃｌｅａｎｒｅａｄｓ５．８Ｅ＋０８条，总拼接长度４９８０３７２６ｐｂ，ＢＬＡＳＴＸ分析，比对结
果产生８０１７１个基因。韦恩图揭示基因在上下代间的传递模式有５种：（１）双亲可表达但杂种中不表达（双亲
共沉默型）；（２）只在双亲之一中表达，不在杂种中表达（亲本特异表达型）；（３）只在杂种中表达，不在双亲中表
达（杂种特异表达型）；（４）在杂种和一个亲本中表达（单亲表达一致型）；（５）在双亲和杂种中都表达。在
ＨＦ１ＶＳＰ１比较组中，筛选出２３６个不同差异表达的基因；在 ＨＦ１ＶＳＰ２比较组中，筛选出５０５个差异表达基因。
在ＬＦ２ＶＳＰ１中，筛选出１４８３个差异表达基因；在ＬＦ２ＶＳＰ２中筛选出了２３３５个差异表达基因。从亲代和子代
不同样本组间，各挑选出１００个左右差异表达极显著的基因，采用其表达量进行热聚类分析，得到不同的聚类
块，聚类块内的基因表达量在父母本间是互补的，说明杉木杂种优势分子机理是超显性；聚类块有大小之别，则

说明杉木有些性状是寡基因控制，有些性状是多基因控制；杉木生长的超亲优势是龙１５中下调而在超亲子代中
上调的这１４个基因决定的。［结论］杉木杂种优势的分子机理是超显性，杉木超亲杂种高生产力与１４个上调基
因有关，环境显著刺激了这１４个基因的上调表达，从而促进生长优势的产生。
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　　杉木（Ｃｕｎｎｉｎｇｈａｍｉａｌａｎｃｅｏｌａｔａ（Ｌａｍｂ．）Ｈｏｏｋ）
是我国南方林区重要的速生用材造林树种，经过４０
多年的遗传改良，选育了一大批速生优质的杉木新

品种应用于生产中。杂交育种是杉木遗传改良的主

要途径［１］，主要通过选择遗传互补的优良亲本进行

交配，再选择出速生优质的杂交新品种。在杉木杂

交育种研究中，生长性状的杂种优势现象已有报

道［２］，主要从数量遗传学或表观遗传学等方面进行

了探讨［２－４］。

随着分子生物学技术不断发展，利用分子标记、

ＲＮＡ差异显示、基因芯片等技术对杂种优势已有所
研究，如 Ｂｉｒｃｈｌｅｒ认为基因差异表达模式与杂种 Ｆ１

的表型存在一定的联系，杂种的特定性状可能是父

本、母本特定位点的等位基因共同表达的结果［５－６］。

Ｌｉ等［７］利用基因芯片技术对落叶松（Ｌａｒｉｘｓｐｐ．）的
杂种优势研究表明，杂种 Ｆ１与亲本间有５４个差异
显著基因为非加性表达模式，且这些基因参与生理

过程、应激反应及淀粉和蔗糖代谢等多种生化途径。

丁昌俊等［４］运用转录组测序法研究了不同生长势的

美洲黑杨（ＰｏｐｕｌｕｓｄｅｌｔｏｉｄｅｓＭａｒｓｈ）转录组的差异，获
得了大量差异基因，发现杨树杂种优势的形成可能

是由于相关基因的显著表达，调节光合作用、物质代

谢吸收等与生长紧密联系的代谢活动，进而促进了

杂种生长优势。
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不少学者借助转录组测序或ＲＮＡｓｅｑ高通量测
序技术，研究了杉木纤维性状发育的形成机制和木

材形层成活动的机理［８－１２］，但杉木生长性状杂种优

势产生的分子机理研究尚未见报道。本研究利用无

参转录组测序技术，在基因差异研究的基础上，以基

因差异表达分析为切入点，以杉木１个优良组合的
超亲、低亲两组杂交子代及其亲本为研究材料，展开

了杂种子代和亲本两两间的比较分析，以期揭示杉

木生长性状杂种优势的分子机理，获得具有重要生

物学功能的基因，为杉木杂交育种提供科学依据。

１　材料与方法

１．１　研究材料
研究材料为已选育出的杉木优良杂交组合（龙

１５×１３３９）及其亲本。１９９６年春，对前期试验中表
现突出的杉木杂交组合，在浙江遂昌杉木种子园进

行了重复制种，１９９７年完成杂交子代育苗。同年，
将浙江遂昌多系种子园几个小区改建成龙 １５×
１３３９等组合的双系种子园。１９９７年嫁接成园。本
研究中使用的亲本和杂种（龙１５×１３３９）不仅林龄
相同，且都达到成熟阶段。

２０１７年６月２１日，对杉木双系种子园中龙１５
和１３３９及同龄区域化试验林中的龙１５×１３３９子代
取样，叶样来自样树顶部当年生的嫩枝叶，３个生物
学重复，龙１５（Ｐ１）３个样株的编号为 Ｐ１１、Ｐ１２和
Ｐ１３，１３３９（Ｐ２）３个样株的编号为 Ｐ２１、Ｐ２２和 Ｐ２
３。由于杂交组合内子代会发生分离，杂种子代的取
样参照丁昌俊等［４］的方法。对试验林内该组合抽取

超亲子代３株：ＨＦ１１、ＨＦ１２、ＨＦ１３，低亲子代３株：
ＬＦ２１、ＬＦ２２、ＬＦ２３，构成４个样本组 ＨＦ１、ＬＦ２、Ｐ１
和Ｐ２，进行测序、序列组装、功能注释，最后亲本与
子代共４个样本组，两两比较，总共６个比较组进行
处理与分析。杉木龙１５×１３３９子代表现和超亲杂
种优势见表１。

取样时超亲子代 ＨＦ１的平均胸径是超低亲子
代ＬＦ２胸径的 １３４．８１％ １３８．３２％；ＨＦ１平均树高
是ＬＦ２的１３４．６０％ １５０．００％ 。亲本龙１５和１３３９
取自双８区生长发育正常的植株。
１．２　研究方法
１．２．１　ｃＤＮＡ文库准备及ＲＮＡｓｅｑ测序　文库构建、
无参转录组测序以及随后的ｕｎｉｇｅｎｅ功能注释、基因
表达分析等项目的分析参见有关文献［１２－１７］。

表１　浙江遂昌杉木杂交组合龙１５×１３３９的超亲优势
Ｔａｂｌｅ１　Ｔｈｅｓｕｐｅｒｉｏｒａｄｖａｎｔａｇｅｓｏｆｔｈｅｓｕｐｅｒｉｏｒ

ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎｓＬｏｎｇ１５×１３３９ｏｆＺｈｅｊｉａｎｇＳｕｉｃｈａｎｇ

杂交组合

Ｃｒｏｓｓｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎｓ
材积

Ｖｏｌｕｍｅ／ｄｍ３
树高

Ｈｅｉｇｈｔ／ｍ
胸径

ＤＢＨ／ｃｍ

龙１５×１３３９
Ｌｏｎｇ１５×１３３９

１９．６９
（２０．８７％）

５．７５
（７．４８％）

８．３５
（８．５８％）

龙１５×闽３３
Ｌｏｎｇ１５×Ｍｉｎ３３

１８．５１
（１３．６３％）

５．４６
（２．０６％）

８．２１
（６．７６％）

龙１５半同胞
Ｌｏｎｇ１５ｆａｍｉｌｙｏｆｈａｌｆｓｉｂｌｉｎｇｓ

１６．２９ ５．３５ ７．６９

　　注：括号中的数值是超亲优势。
Ｎｏｔｅ：Ｔｈｅｖａｌｕｅｉｎｐａｒｅｎｔｈｅｓｅｓｉｓｔｒａｎｓｇｒｅｓｓｉｖｅａｄｖａｎｔａｇｅ．

实验流程按照Ｉｌｌｕｍｉｎａ公司提供的标准步骤执
行。文库质检合格后，用 ＩｌｌｕｍｉｎａＨｉｓｅｑ４０００测序仪
进行测序，测序策略为双末端测序，即高通量测序数

据通常为２×１５０ｂｐ。测序深度采用施季森等［８－１０］

杉木转录组测序的方法，为６Ｇ。原始ＲＡＷｒｅａｄｓ过
滤后，使用 Ｔｒｉｎｉｔｙ软件对高质量数据［Ｃｌｅａｎｒｅａｄｓ］
进行从头组装，即进行 ｄｅｎｏｖｏ拼接，获得 ｕｎｉｇｅｎｅｓ
和ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｓ。随后进行功能注释：将 ｕｎｉｇｅｎｅｓ序列
分别比对到 ＮＣＢＩ的数据库 Ｎｒ、Ｐｆａｍ、ＫＥＧＧ（ｋｙｏｔｏ
ｅｎｃｙｃｌｏｐｅｄｉａｏｆｇｅｎｅｓａｎｄｇｅｎｏｍｅｓ）、Ｓｗｉｓｓｐｏｒｔ、ＫＯＧ
及ＧＯ（ｇｅｎｅｏｎｔｏｌｏｇｙ），获得与 ｕｎｉｇｅｎｅ相似性最高
的序列，继而确定该ｕｎｉｇｅｎｅ的功能和名称。
１．２．２　序列比对及差异表达基因分析　通过 Ｉｌｌｕ
ｍｉｎａＨｉｓｅｑ４０００测序获得的转录组测序数据，需经
过以下几个步骤的生物信息学处理与分析［１２－１７］，方

能获得有意义的结果：（１）原始数据处理；（２）序列
组装；（３）ｕｎｉｇｅｎｅ序列的功能注释；（４）差异表达的
ｕｎｉｇｅｎｅ的热聚类分析等。除了样本针叶的采集和
研究方案的制定外，整个项目中的测序和初步分析

委托杭州联川生物技术股份有限公司完成。

ｕｎｉｇｅｎｅ的表达量 ＦＰＫＭ（Ｆｒａｇｍｅｎｔｓｐｅｒｋｂｐｅｒ
ｍｉｌｌｉｏｎｆｒａｇｍｅｎｔｓ），其计算公式：ＦＰＫＭ ＝１０６Ｃ／
［（ＮＬ）／１０３］，式中：ＦＰＫＭ是某个基因（Ａ）的表达
量，Ｃ是唯一比对到基因Ａ的片段数，Ｎ是唯一比对
到所有 ｕｎｉｇｅｎｅ的总片段数，Ｌ为 ｕｎｉｇｅｎｅＡ的碱
基数。

２　结果与分析
２．１　测序数据质量和基因表达概况

杉木亲本龙 １５（Ｐ１）和 １３３９（Ｐ２）、超亲子代
ＨＦ１和低亲子代ＬＦ２，每个品种有３个生物学重复，
１２株样树（４个样本组），测序测得的原始测序序列

４１１
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（Ｒａｗｒｅａｄｓ）介于４．３Ｅ＋０７ ５．２Ｅ＋０７；１２个样本
的Ｃｌｅａｎｒｅａｄｓ分别介于 ４．３Ｅ＋０７ ５．２Ｅ＋０７。
Ｃｌｅａｎｒｅａｄｓ有效数据占原始 Ｒａｗｒｅａｄｓ的比例在
９８％以上。

１２个样本的 Ｐｈｒｅｄ数值大于 Ｑ２０和 Ｑ３０的碱
基占总体碱基的百分比，分别介于 ９８．２０％
９８８４％和９５．０７％ ９６．４％。原始测序序列中，碱
基Ｇ和 Ｃ的数量总和占总碱基数的百分比介于
４４２０％ ４５．０８％之间。

１２株样树测得的基因表达量在不同区间的分
布接近正态分布。综合以上几个测序质量评价指

标，说明１２个样株的测序质量较高，能满足后续研
究和数据分析的要求。

２．２　测序数据的拼接结果
从测序数据的拼接结果可见（表２），平均ＧＣ％

达４０．７８％；当读长数达 ５０％时，该读长的长度为
１２１４ｐｂ。综合其它各项结果，可以得出测序数据的
组装拼接十分成功。

表２　拼接结果的统计
Ｔａｂｌｅ２　Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓｏｆｓｐｌｉｃｉｎｇｒｅｓｕｌｔｓ

项目Ｉｔｅｍ 总数Ａｌｌ
平均ＧＣ
ＭｅａｎＧＣ／％

最小基因长度

Ｍｉｎｌｅｎｇｔｈ
最大基因长度

Ｍａｘｌｅｎｇｔｈ
总组装基座

Ｔｏｔａｌａｓｓｅｍｂｌｅｄｂａｓｅｓ
读长数达５０％时
读长长度Ｎ５０／ｐｂ

基因Ｇｅｎｅ ８０１７１ ４０．７８ ２０１ １４７１８ ４９８０３７２６ １２１４
转录本Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ １３１２４１ ４０．８９ ２０１ １４７１８ １１３１３４８０４ １６６０

２．３　基因注释结果
对Ｃｌｅａｎｒｅａｄｓ在 ６个数据库进行 ＢＬＡＳＴＸ分

析。将获得的基因分别在 Ｓｗｉｓｓｐｒｏｔ、Ｎｒ、Ｐｆａｍ、
ＫＥＧＧ、ＫＯＧ和ＧＯ中注释，结果杉木亲代和子代共
注释有８０１７１个基因（表３）。Ｎｒ数据库的注释结
果为３２．５０％，这远远低于通常报道的结果（５６％）。
Ｎｒ数据库的注释结果与注释软件、阈值等有关，也
与基因的组装结果有关。

杉木为无参测序，测得的数据通常采用

ＢＬＡＳＴＸ序列比对，观察表３可以发现，各数据库所
注释的基因比率大于１００％，这表明有的基因同时
在不同的数据库得到重复注释。由于针叶树已进行

全基因组测序的树种太少，因而与农作物相比，针叶

树种中挖掘出的基因也少。为了获得良好的测序结

果，今后要加快针叶树尤其是杉木的全基因组测序

研究。

表３　不同数据库ＢＬＡＳＴ注释结果统计

Ｔａｂｌｅ３　ＳｔａｔｉｓｔｉｃｓｏｆＢＬＡＳＴａｎｎｏｔａｔｉｏｎｏｆ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｄａｔａｂａｓｅ

项目Ｉｔｅｍ Ｓｗｉｓｓｐｒｏｔ Ｎｒ Ｐｆａｍ ＫＥＧＧ ＫＯＧ ＧＯ

基因数

Ｇｅｎｅ＿ｎｕｍｂｅｒ
１６８３７ ２６０５５２０２３９ ９１６２ ２１０５９１５０８８

比例

Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ／％
２１．００ ３２．５０ ２５．２４ １１．４３ ２６．２７ １８．８２

２．４　亲代与其杂种子代４组样本间的基因差异模
式分析

　　 基于转录组测序结果，绘制亲本和子代基因传
递与表达韦恩图（图１）。可以发现，将杂种和双亲

相比，基因差异表达呈现以下５种模式：（１）双亲中
可表达但杂种中不表达（双亲共沉默型）；（２）只在
双亲之一中表达，不在杂种中表达（亲本特异表达

型）；（３）只在杂种中表达，不在双亲中表达（杂种特
异表达型）；（４）在杂种和一个亲本中表达（单亲表
达一致型）；（５）在双亲和杂种中都表达。前４种模
式属基因表达质的差异，即存在与缺失变异（Ｐｒｅｓ
ｅｎｃｅ／ａｂｓｅｎｃｅｖａｒｉａｔｉｏｎ，简称ＰＡＶ），而第５种模式则
属于基因表达量的差异。以上结果与徐进等［１８］对

鹅掌楸（ＬｉｒｉｄｅｎｄｒｏｎＣｈｉｎｅｎｓｅ（Ｈｅｍｓｌ）Ｓａｒｇ．）、张小
蒙等［１９］对水稻（ＯｒｙｚａｌｓａｔｉｖａＬ．）及王章奎等［２０］对

小麦（ＴｒｉｔｉｃｕｍａｅｓｔｉｖｕｍＬ．）的研究结果基本一致，与
张君等［２１］对大豆（Ｇｌｙｃｉｎｅｍａｘ（Ｌ．）Ｍｅｒｒ．）的研究
结果完全一致。这表明亲本间存在差异基因与杂种

优势有关。

２．５　亲代与其杂种子代４组样本间的差异基因表
达分析

　　从杉木４个样本组组间两两比较的差异基因表
达分析结果（图 ２）可以看出，Ｐ２ＶＳＰ１、ＨＦ１ＶＳＰ１、
ＨＦ１ＶＳＰ２、ＬＦ２ＶＳＨＦ１４组差异表达基因不多，上调
表达差异基因少于下调基因数；ＬＦ２ＶＳＰ１、ＬＦ２ＶＳＰ２
两组间的表达差异基因多，但上调基因占多数；每组

内的上调／下调基因数略有差别，但两者都有基因表
达。这一结果与丁昌俊等［４］在美洲黑杨中的研究结

果基本一致。龙１５×１３３９这一杂交组合内，ＨＦ１是
超亲子代，ＬＦ２是低亲子代，ＨＦ１较ＬＦ２表达差异基
因的数量少，上调／下调基因比率不均匀、不平衡，这
导致了ＨＦ１生长快，ＬＦ２生长慢。
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图１　亲本和子代基因数的韦恩图
Ｆｉｇ．１　ＡＶｅｎｎｄｉａｇｒａｍｏｆｔｈｅｐａｒｅｎｔａｎｄｐｒｏｇｅｎｉｅｓ

图２　杉木转录组组内差异基因表达分析结果
Ｆｉｇ．２　Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙｅｘｐｒｅｓｓｅｄｇｅｎｅｓｉｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔｇｒｏｕｐｓ

２．６　基因表达量的聚类分析与杂种优势的分子
机理

　　从测序组装、比对注释和基因表达量计算到基
因的差异分析，最终从各样本组获得的基因中，依据

显著富集的 ＦＤＲ值，分别抽取表达量极其显著的
１００多个基因。差异基因的富集分析是基于所有的
差异基因进行的，并没有人为选择差异基因。根据

基因表达量这一性状进行聚类分析，得到基因和亲

本的聚类图（图３）。从聚类图（图３Ａ）中可以发现：
同一亲本不同分株在同一基因上通常表达量是一致

的，１００多个基因，按表达量聚类分为不同的聚类
块。（１）由于同一聚类块的基因具有类似的功能，
并假设它们控制一个性状，由于有些聚类块是由较

少基因组成，有些聚类块的基因是多基因组成，这说

明杉木数量性状有些是受寡基因控制，有些是受多

基因控制的。（２）参与杂交的２个亲本，在相同的聚

类块上，通常龙１５的基因显著高表达，１３３９的同一
基因则显著低表达，反之龙１５的基因显著低表达，
１３３９的同一基因则显著高表达，即同一基因在父母
本间不同亲本基因表达量变化是互补的。既然龙

１５×１３３９这样组配产生了杂种优势，这表明杉木杂
种（龙１５×１３３９）生长性状的杂种优势是超显性在
起作用（图３Ａ）。（３）超亲子代和１３３９间，１０４基因
按表达量聚类，获得１０个聚类块（图３Ｂ）：Ⅰ类有１６
个基因，亲本和超亲子代同上调；Ⅱ类有１８个基因，
亲本上调，超亲子代下调；Ⅲ类有２个基因，亲子同
为上调；Ⅳ类有１０个基因，亲子同上调；Ⅴ类有７个
基因，亲本下调，超亲子代上调；Ⅵ类有２６个基因，
亲本上调，子代下调；Ⅶ类有９个基因，亲本下调，子
代上调；Ⅷ类有９个基因，亲本下调，子代上调；Ⅸ类
有２个基因，亲子同为下调；Ⅹ类有５个基因，亲本
下调，子代上调。这１０个聚类块大致控制１０个性
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图３　亲本和子代间的差异极显著基因层次聚类分析部分结果
Ｆｉｇ．３　Ｈｉｅｒａｒｃｈｉｃａｌｃｌｕｓｔｅｒｉｎｇａｎａｌｙｓｉｓｒｅｓｕｌｔｓｗｅｒｅｓｈｏｗｎｅｘｔｒｅｍｅｌｙｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｂｅｔｗｅｅｎｐａｒｅｎｔａｎｄｏｆｆｓｐｒｉｎｇｇｅｎｅｓ
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状。其中，Ⅴ类、Ⅶ类、Ⅷ类和Ⅹ类这４个性状（聚类
块）中，同一基因，亲本１３３９下调，超亲子代上调。

对超亲子代与龙１５（ＨＦ１ＶＳＰ１）进行热聚类分
析，聚类结果与 ＨＦ１ＶＳＰ２基本相同（图略），但使用
的基因不同。１００个基因，按表达量划分为７个聚
类块，控制７个性状的表达：Ⅰ类有３０个基因，亲本
上调，子代下调；Ⅱ类有１１个基因，亲本上调，子代
下调；Ⅲ类有１６个基因，亲子同为上调；Ⅳ类有５个
基因，亲子同为下调；Ⅴ类有９个基因，亲本上调，子

代下调；Ⅵ类有１５个基因，亲子同为下调；Ⅶ类有１４
个基因，亲本下调，子代上调。可见，超亲子代与龙

１５的热聚分析中，只有Ⅶ类中的这１４个基因可能
与杉木杂交子代的高生产力有关，可能是控制生长

性状杂种优势的因子。另外，作者还对亲本下调，超

亲子代上调的基因进行了追踪，试图阐释子代表达

量上调的这５个聚类块（性状）中的４４个基因归属
哪个代谢途径或参与了哪个性状的形成。超亲子代

与龙１５比较组Ⅶ类的１４个基因追踪结果列于表４。

表４　ＨＦ１ＶＳＰ１中Ⅶ类１４个基因的功能追踪结果
Ｔａｂｌｅ４　１４ＧｅｎｅｓｆｕｎｃｔｉｏｎｔｒａｃｋｉｎｇｒｅｓｕｌｔｓｉｎＨＦ１ＶＳＰ１Ⅶ ｃｌａｓｓ

基因Ｇｅｎｅ 基因的功能Ｇｅｎｅｆｕｎｃｔｉｏｎ 基因Ｇｅｎｅ 基因的功能Ｇｅｎｅｆｕｎｃｔｉｏｎ

Ｃｏｍｐ７３５６５＿ｃ０
与ＧＯ：０００５６３４（细胞核）同源
Ｎｕｃｌｅａｒｈｏｍｏｌｏｇｙ

Ｃｏｍｐ７２０６２＿ｃ３
［Ｒ］一般的功能预测
［Ｒ］Ｇｇｅｎｅｒａｌｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ

Ｃｏｍｐ６１８２０＿ｃ０
脂质运输和代谢

Ｌｉｐｉｄｔｒａｎｓｐｏｒｔａｎｄｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ
Ｃｏｍｐ７１２６８＿ｃ０ 昼夜节律Ｃｉｒｃａｄｉａｎｒｈｙｔｈｍｓ

Ｃｏｍｐ７１０３０＿ｃ０
淀粉和蔗糖代谢

Ｓｔａｒｃｈａｎｄｓｕｃｒｏｓｅｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ
Ｃｏｍｐ５２９８７＿ｃ０

翻译后修饰；与叶绿体同源

Ｐｏｓｔｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎａｌｍｏｄｉｆｉｃａｔｉｏｎ；ｈｏｍｏｌｏｇｏｕｓｔｏｔｈｅｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ

Ｃｏｍｐ６１０１６＿ｃ０
（只有上调表达量信息）

（Ｏｎｌｙｕｐｒｅｇｕｌａｔｅｄｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ）
Ｃｏｍｐ６６７６７＿ｃ０

（只有上调表达量信息）

（Ｏｎｌｙｕｐｒｅｇｕｌａｔｅｄｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ）

Ｃｏｍｐ６８４８０＿ｃ０
［Ｒ］一般的功能预测
［Ｒ］Ｇｅｎｅｒａｌｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ

Ｃｏｍｐ６８７８３＿ｃ０ 光合作用Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ

Ｃｏｍｐ５６６０１＿ｃ０
［Ｐ］无机离子运输和代谢
［Ｐ］Ｔｒａｎｓｐｏｒｔａｎｄｍｅｔａｂｏｌｉｓｍｏｆｉｎｏｒｇａｎｉｃｉｏｎｓ

Ｃｏｍｐ７０４５６＿ｃ１
昼夜节律；与ＧＯ：００３０１５４同源
Ｃｉｒｃａｄｉａｎｒｈｙｔｈｍｓ；ｓａｍｅａｓＧＯ：００３０１５４

Ｃｏｍｐ６２９８３＿ｃ０
苯丙氨酸代谢

Ｐｈｅｎｙｌａｌａｎｉｎｅｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ
Ｃｏｍｐ５０９６１＿ｃ０

ＡＴＰ结合；信号传递机制
ＡＴＰｂｉｎｄｉｎｇ；ｓｉｇｎａｌｔｒａｎｓｆｅｒｍｅｃｈａｎｉｓｍ

　　可以看出，这１４个在超亲子代中上调的基因，
多数与生长有关：Ｃｏｍｐ７１０３０＿ｃ０参与淀粉和蔗糖代
谢；Ｃｏｍｐ６２９８３＿ｃ０参与苯丙氨酸代谢；Ｃｏｍｐ７１２６８＿
ｃ０和Ｃｏｍｐ７０４５６＿ｃ１参与昼夜节律；Ｃｏｍｐ６８７８３＿ｃ０
参与光合作用；Ｃｏｍｐ５０９６１＿ｃ０参与 ＡＴＰ结合，并行
使信号传递功能。显然这些基因与生长相关，是杉

木高生产力的直接原因。

对于 ＨＦ１ＶＳＰ２，作者也对亲本下调，超亲子代
中的上调基因进行了追踪：Ⅴ类的７个基因多与次
生物代谢有关；Ⅶ类和Ⅷ类中的１８个基因，有８个
基因只有表达量信息，其余１０个基因涉及不可或缺
的膜、假设蛋白、翻译后修饰等功能；Ⅹ类的５个基
因有３个只有表达量信息，另外２个基因涉及叶绿
体被膜和一般功能预测；显然这４个聚类块（性状）
与生长优势无直接关系，而是参与其它性状的形成。

这些推断有待于今后杉木全基因组的测序和功能分

析结果的验证。

３　讨论
杂种优势已在许多作物中广泛利用，不少学者

就杂种优势机理提出了许多假说，其中有代表性的

假说有Ｂｒｕｃｅ［２２］提出的显性假说与 Ｓｈｕｌｌ［２３］提出的
超显性假说。在杉木遗传育种领域，有关杉木生长

性状也存在“加性学说”［２４］和“显性学说”之争。随

着分子生物学研究方法和技术的应用，植物遗传学

研究不断拓展和深入，但有关杂种优势遗传机制的

争议仍然存在，因为分子生物学研究结果仍与研究

材料等因素有关［２５－３３］。如在水稻研究中，Ｘｉａｏ
等［２９］提出显性效应是水稻杂种优势的主要遗传基

础，Ｙｕ等［３０］则认为上位性效应是水稻杂种优势的

重要遗传基础；庄杰云等［３１］进一步考虑了遗传背景

的影响，指出基于杂合型遗传背景的超显性效应是

水稻杂种优势的重要遗传基础。

本研究得出杉木生长性状杂种优势的分子机理

是超显性，这和本项目组关于杉木数量遗传的研究

结果是一致的［２，２８］。随着杉木分子遗传学研究的深

入，采用不同的杉木研究材料，使用不同的分析方法

（如ＱＴＬ分析），杉木数量性状的分子遗传机制的研
究结果有可能与水稻中的情形相同或不同；也可能

与本研究相同或不相同。杉木进入了高世代育种阶
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段，其亲本材料经过多世代与高强度选择，高世代育

种群体在改良性状上多为杂合体，杂合体居多的育

种群体，性状的遗传控制方式会由加性方差占主导

地位，过渡到显性方差占主导地位［２８］。同时杂种亲

本间合理组配，会产生杂种优势。因此，杉木生长性

状杂种优势分子机理为超显性这一结果，也适合于

杉木高世代育种。

４　结论
本研究采用转录组测序法研究杉木杂种优势的

分子机理，得出杉木生长性状的杂种优势的分子机

理是超显性。使用热聚类分析的方法，对基因和研

究材料进行了类别划分，基因热聚类分析结果揭示，

杉木有些性状通常由２ ３０个基因控制表达；杉木
超亲子代高生产力的原因，是ＨＦ１ＶＳＰ１中Ⅶ类中的
１４个基因在超亲子代中上调表达的结果。

韦恩图揭示杉木基因在上下代间的传递模式有

５种：（１）双亲中可表达但杂种中不表达（双亲共沉
默型）；（２）只在双亲之一中表达，不在杂种中表达
（亲本特异表达型）；（３）只在杂种中表达，不在双亲
中表达（杂种特异表达型）；（４）在杂种和一个亲本
中表达（单亲表达一致型）；（５）在双亲和杂种中都
表达。

通过杉木基因注释和功能分析，特别是热聚类

分析，获得了诸如细胞膜、跨膜运输、细胞壁合成和

防御反应的相关基因，以及植物昼夜节律、信号传

导、淀粉和蔗糖代谢途径、苯丙素的生物合成代谢途

径、激素合成与运输代谢等基因，这些上调／下调基
因中有些基因参与了杂种优势的形成。
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