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蔷薇属分子生物技术研究进展

白锦荣， 张启翔’， 潘会堂， 罗 乐， 李 卉， 王 琼

(北京林业大学园林学院，国家花卉工程技术研究中心，北京 100083)

摘 要：对近20 a来蔷薇属植物分子生物学技术研究取得的进展进行了系统回顾与分析。由于蔷

薇属植物基因组高度杂合，分子生物技术成为研究蔷薇属系统进化与遗传多样性的重要手段，现已

成功构建二倍体月季和四倍体月季遗传图谱，并在分析重要遗传性状、分离和鉴定基因等方面取得

有价值的结果。分子标记辅助育种与常规杂交育种相结合将加速现代月季品种群的育种进程。中

国是蔷薇属植物重要分布中心之一，但对其研究和育种与国外还有很大差距，部分工作刚刚开展，

本文对我国蔷薇属研究存在的问题和发展方向进行了分析。
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Recent Advances in Molecular Biotechnology of the Genus Rosa L．
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Abstract：Advances in the researches of molecular biotechnology of the genus Rosa L．were reviewed during

the last tWO decades from the aspects of genetic diversity of germplasm-construction of genetic linkage

map-inheritance of rose traits and identification of cuhivars for roses．China is one of distribution centers

of genus Rosa L．-however-there is a wide gap between China and other countries in genetic study and the

breeding．Additionally，some problems in the application of molecular markers in genetics and breeding of

roses and isolation genes were discussed．
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蔷薇属(Rosa L．)隶属于蔷薇科，包括200余

种，广泛分布于北半球温带和亚热带地区[1]。根据

蔷薇属植物目前发现的化石和蔷薇原种自然野生分

布在20。～70。N的研究，普遍认为蔷薇属植物起源

于第三纪、北半球北温带的大陆，自寒温带至亚热

带，遍及欧、亚大陆及北美、北非各处，而中亚和西南

亚则是蔷薇属植物的分布中心[2]。由于蔷薇属植物

对自然环境的广泛适应性，栽培已遍及全世界。但

由于蔷薇属基因组高度杂合，属内具有自交或杂交

不亲和及多倍化现象，坐果率低、萌发率小、生长周

期长，这些因素限制了对其遗传特性的进一步研究，

增加了育种的盲目性。通过分子生物技术，蔷薇属

的遗传特性的研究取得很大进步，一些性状的遗传

模式得以了解。通过对国内外分子生物学技术在蔷

薇属研究中的应用进行综合评述，旨在为研究月季

的遗传特性和加速育种进程提供理论基础。

1 蔷薇属亲缘关系、系统演化和遗传

多样性

1737年，林奈(C．Linne)对蔷薇属植物进行了

描述，并定名为蔷薇属(Rosa L．)。蔷薇属具有高度

的杂合性，野生种的过渡类型多样。Linnaeus认

为，“蔷薇属的种很难辨认，只见到几个种比识别过

很多种的人更容易对其加以区分⋯⋯”Is]。18世纪
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末，分类学家即开始研究蔷薇属种质资源。但是，许

多早期的研究可能使蔷薇属分类更易被混淆。1896

年，Crepin对此进行了评价：“⋯与其他属相比，蔷

薇属很幸运地用以研究，但由于这些工作的叠加，也

使种更难辨认，所以今天大多数的植物学家都被研

究蔷薇属所吓倒。”[43尽管如此，仍有很多研究致力

于蔷薇属不同种和品种的起源。

由于传统形态学分类易受生长环境、气候等外

界因素的影响，产生系统分类学上的分歧。对于蔷

薇属内种的划分，不同学者看法尚不一致。美国月

季协会Modern Rose X中登录了250种；英国的

Lindley记载为281种、亚种、变种；英国的P．Beales

在Classic Roses中记述全世界共有167种、变种和

变型，分为4亚属、10组、26园艺品种群(garden

groups)。目前，国际上惯用的分类系统是4亚属、

10组，即Subgen．Hesperhodos、Subgen．Platyrh—

odon、Subgen．Hulthemia，以上3组均包括l～2个

种，Subgen．Eurosa(芹叶组Sect．Pimpinellifoli—

ae，桂味组Sect．Cinnamomeae，月季组Sect．

Chinensis或Indicea，法国蔷薇组Sect．Gallican-

nae，合柱组Sect．Synstylae，木香组Sect．Banksi—

anae，金樱子组Sect．Laevigatae，硕苞组Sect．

Bracteatae，狗蔷薇组Sect．Caninae，卡罗莱纳组

Sect．Carolinae)C引。

俞德浚在中国植物志中记载中国产和引进蔷薇

属植物82种，分为2亚属、9组、7系，增加小叶组

Sect．Microphyllae，而不包括狗蔷薇组Sect．Ca-

ninae和卡罗莱纳组Sect．Carolinae[23；在《Flora of

China(9)》中谷粹芝沿用俞德浚分类系统，去除引进

植物，记载中国蔷薇属植物95种(65种为特有种)，

其中，合柱组增加13种，全部为新发现种[6]；张佐双

等[7]根据国内外分类和20世纪80年代以来的国外

引种，将中国产和引进的蔷薇属植物115种分为2

亚属、ll组、26园艺品种类群。

蔷薇属是现代月季品种群的重要亲本，由于其

漫长的育种史和复杂性，种源复杂多样。一些种在

自然生长条件下种间缺乏明显的差异性，很难从谱

系中估计种间的遗传关系和遗传多样性，也无法从

拉丁学名上辨别种、杂交种和庭院类型，栽培品种也

有很多重名啪。Wissemann等提出传统意义上的

生物学概念的种在蔷薇属的分类中并不适用，生物

学概念中的种具有生殖隔离，而蔷薇属几乎所有种

可进行完全的种问杂交并产生可育后代。所以，蔷

薇属的分类学家往往采用2种分类的概念，一个为

基于表型差异的形态学分类系统；另一个为进化系

统，综合了大量的基于进化学的证据。与分子数据

相比，现在所采用的绝大多数系统进化的重要特征

具有趋同性[8]。

随着对蔷薇属种质资源的研究和月季育种、栽

培的进一步商业化，发展可靠的简便方法用于证明

种间和品种问差异显得尤为重要，对不同品种、类型

遗传的深层次的理解也有利于月季的育种进程，又

可防止侵权或保护专利。分子标记可以反映生物个

体或种群间基因组中的某种差异特征，近年来成为

研究生物遗传多样性的有力工具。分子标记结合形

态学特征，可鉴定月季基因型[9。21，分析蔷薇属系统

演化[13‘14]及部分种的起源[1 5。16]，研究野生种间和品

种间(尤其是现代品种)的遗传关系[17-233及野生种的

居群多样性[2引。Jan等利用RAPD技术对月季的

分类结果与传统分类法基本一致n引。通过分子标

记，可以鉴别相同遗传背景下表型特征的差异，Ru—

sanov等[2朝对大马士革蔷薇不同基因型的精油生产

品种和古老品种进行微卫星分析，结果表明，他们具

有共同的起源。Debener等n力采用104个RAPD

标记区别单个月季品种和种，结果表明，与野生种相

比，栽培品种有很高的遗传多样性(尽管月季类群中

单个形态学特征可能较少多态性)。这与以前的研

究结果相悖，以往认为栽培品种缺乏遗传多样性。

许多分子标记技术被用于鉴定月季栽培品种和

构建指纹图谱，研究内容主要集中在分析不同品

种[26-273及杂种的鉴定[28-29]，以及月季品种及其对应

的亲本之间的遗传相似性[3∽¨。由于月季的栽培品

种显示出高度的等位基因的多态性，最常用的技术

有RFLPc32l、RAPD[aa-a4[、AFLPCa5-37,20]、SSRc37。4⋯2]

等标记。郭立海等[41]利用RAPD技术对月季品种

和蔷薇品种进行了遗传多样性分析，并将扩增出的

特异性分子标记转化为SCAR标记。Deneber

等[38]研究发现，在芽变和品种鉴定中，AFLP标记

比RAPD标记能够检测出更高水平的多态性和重

复性，但是，AFLP在检测切花品种的芽变时不够灵

敏。Esselink等[12]建立的序列探针微卫星位点标

记可在杂种香水月季和砧木品种中显现出高度多态

性、高度重复性和共显性，且广泛存在于基因组中，

成为构建DNA指纹图谱的主要方法。从蔷薇属

种、杂种、品种中得到的标记数据在理解月季天然的

遗传变异、地理变异及驯化过程中起到积极的作用。

其中，SSR标记以其数量丰富、多态性高、呈共显

性、结果重复性好等优点，已成为居群遗传、种质资

源鉴定、亲缘关系分析和图谱构建等优越的分子标

记工具。
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Wu等m3利用核糖体DNA(nrlTS)序列对日

本的蔷薇属植物进化进行研究，Wissemann等口3]

对蔷薇属狗蔷薇组的分析，二者均认为蔷薇属植物

属于单起源。Matsumoto等[101用matK序列，分析

蔷薇属植物的多态性，提供了现代商品月季的遗传

背景狭窄的分子生物学证据，研究结果表明，分子生

物学分类与传统分类具有高度一致性。月季花、巨

花蔷薇、野蔷薇、光叶蔷薇和法国蔷薇属于一个分化

枝，这与原种在杂交育种中利用的状况一致，但在种

的归属上与经典分类略有差异，芹叶组中芹叶密刺

蔷薇(R．spinosissima var．pimpinellifolia)、二

色异味蔷薇(R．foetida var．bicolor)、绢毛蔷薇(

R．sericea)并未形成一个分化枝；之后根据蔷薇亚

属16个种的nrlTS序列研究系统发育，其结果与

RFLP和matK序列分析结果基本一致，但将芹叶

组的R．spinosissima和卡罗莱纳组的R．carolina

聚在一起D03。

利用叶绿体DNA序列分析系统演化和野生种

遗传多样性，为蔷薇属野生种的评价提供了新的证

据，Shunsuke[44]比较了蔷薇属种问cpDNAs，认为

合柱组和月季组、卡罗莱纳组和桂味组分别属于一

个进化枝，这与形态学分类一致，卡罗莱纳组、桂味

组和芹叶组与其他组的距离较远，可能在进化早期

即具有分化。Anne等[1们的研究结果与此类似，并

不完全支持Rehder分类系统，将蔷薇属分为两大分

支，第一支系包括卡罗莱纳组、桂味组和芹叶组，但

第二分支中木香(R．banksiae)(木香组)、缫丝花

(R．roxburghii)(Platyrhodon亚属)和R．persica

(Hulthemia亚属)与其他各组并列，同时发现R．

minutifolia(Herperhodos亚属)与其他各组遗传距

离较远。这一研究结果与Wissemann等和wu等

的研究结果不一致，后者认为，R．persica与其他各

组亲缘关系较远。Wissemann等在前人基础上，根

据目前的研究结果对蔷薇属的分类系统进行了修

订，将蔷薇亚属分为9个组，并将R．roxburghii单

个种归为Platyrhodon亚属。尽管已进行的系统演

化分析无法推导出蔷薇属完全的分类结论，但在很

大程度上已取得进展，在进化上将蔷薇属内分为两

大分支[引。

2 构建月季遗传图谱

构建观赏植物遗传图谱是加速育种进程的重要

步骤之一。通过在遗传图谱中定位月季重要性状，

可对其染色体基因连锁和重组一目了然，有利于现

代月季从野生种中获得期望基因。

近年来，通过分子标记分析不同相对性状的杂

交后代，建立了基于重组率的二倍体月季遗传图

谱[38,45]和四倍体月季遗传图谱‘46]，并定位部分性状

基因[47-483和QTL位点[49-51]。Debener等‘埘采用

RAPD和AFLP标记对二倍体野蔷薇(R．multi—

flora)杂交后代进行标记，建立了第一张二倍体月

季遗传图谱，共包括300个标记，并定位控制重瓣花

基因(Blfa)和粉色花的基因(Blfo)。随后，分别将抗

黑斑病基因(Rdrl)和抗白粉病基因(Rppl)定位于

连锁群1和3上，通过分子标记连接基因的间接手

段进行以上2个基因的定位。除此之外，建立了包

括Rdrl基因的月季染色体图谱，与此相关的分子

标记技术得到确认。Rajapakse等[4的构建2张四倍

体月季遗传图谱，并识别皮刺和苹果酸脱氢酶位

点[4引。Crespel利用双二倍体现代月季品种和二倍

体光叶蔷薇(R．wichuraiana)的杂交后代构建另一

套二倍体遗传图谱，并定位皮刺数量、重瓣花和重复

开花基因位点。AFLP分子标记用于建立2个分离

的父母本基因组图谱，其中，光叶蔷薇图谱包括6个

连锁群，在整个基因组中涵盖286 cm，双二倍体亲

本图谱包括8个连锁群‘31]。Yan等m3利用AFLP、

SSR、RFLP和SCAR等标记构建了月季高密度遗

传连锁图谱，共整合520个分子标记和形态学标记，

包括对应于7条染色体的7个连锁群，分别涵盖父

母本基因组的487 cm和490 cm。Dugo等[4叼利用

133个标记，其中包括130个RAPD标记，2个SSR

标记，1个形态标记，对灌丛诺塞特(Blush Noi-

sette)和光叶蔷薇的杂交后代月季构建了遗传图谱，

并分析QTL位点，共定位13个与园艺性状相关的

QTL位点，其中包括4个与花径相关的位点，Z个

与花期相关位点，5个叶径位点，2个抗白粉病位点，

这为今后的分子辅助选择提供了有用的信息资

源[52]。Zhang等[53]利用SSR技术，对2张已构建

的四倍体月季遗传图谱进行了整合，设计的SSR引

物对中，多态性比例为57％。

对所有的月季基因进行定位，构建高密度的染

色体图谱，可作为永久的遗传和基因组学资源，为将

来基于图谱的基因分离提供基础，推动构建物理图

谱，有助于分子标记辅助育种。但由于蔷薇属内染

色体倍性差异较大，一些野生种为二倍体，现代杂种

香水品种多为四倍体，因而，构建通用遗传图谱成为

深入研究的目标。

3 研究蔷薇属遗传特性

现代月季品种繁多，但缺少一些重要品质，如芳
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香性、耐低温弱光性、抗病性和无刺等，将野生种或

者传统品种的优良性状转入现代月季品种是改良月

季品质的一条重要途径。了解性状的遗传特性可以

提高育种的效率，增加育种的目的性。

蔷薇属遗传特性的研究分为二倍体月季和四倍

体月季两大类型，目前多集中于二倍体月季。WOB

(R．wichuranaxR．chinensis‘0ld Blush’)系统是

近年来常用的建立月季遗传图谱的试验材料，杂种

后代具有广泛分离的相对性状，包括生长习性(匍

匐／直立)、皮刺(无／有)、花瓣数量(单瓣／重瓣)、花

色(白色／粉色)、开花习性(一季开花／四季开花)、花

径大小和抗病性等，便于分析后代遗传性状的分

离‘“]。大量研究表明，重复开花或连续开花由隐性

等位位点控制，而一次开花受同一位点的显性位点

调控；重瓣性受一个显性位点调控，同时，环境的交

互效应和其他基因的作用能够对花瓣数产生影响。

白粉病是一种由显性基因控制的性状，Linde等分

离鉴定了白粉病的8个病原菌生理小种和抗性位点

(Rppl)，并采用人工接种统计病情指数，鉴定植物

材料的抗性。黑斑病是月季的主要病害之一，目前

已鉴定出2个抗性位点(Rdrl和Rdr2)由显性基因

控制‘48]。

表1为蔷薇属的主要遗传性状[5弘57]。

表1蔷薇属主要性状的遗传分析

Table 1 Inheritance of rose traits

4 分子标记辅助选择育种

现代杂种香水月季主要来源于已有的品种间的

杂交。尽管现代月季的栽培和早些年代的栽植已有

很大程度的不同，但是培育新品种的技术仍然主要

依赖于有性杂交和自然突变中选择。为了改善品种

的品质，育种者希望通过扩大育种亲本库、使用分子

生物学技术等手段达到这一目的[58]。

传统月季育种存在种间及种与品种之间杂交不

育、育种年限长、育种方向不明确等缺点。利用与基

因控制的特征紧密连锁的标记进行表型选择，可缩

短育种年限，加速培育月季新品种。通过构建高密

度图谱及分离紧密连锁标记的BAC文库识别位点，

以及利用分子标记手段能更加有效地剔除野生种质

不良性状特征[59]。罗玉兰等通过SSR分子标记结

合形态学观察，对刺玫月季杂交后代进行鉴定，发现

多引物结合在一定程度上能够准确地确定杂交后代

的真实性，弥补了形态学观察和细胞学鉴定的缺陷，

既缩短了育种的进程，又提高了选择的效率E60]。标

记的另一有效领域是将野生种质的有用基因引入栽

培品种中。野生亲本中标记连锁的性状和标记，以

遗传图谱的形式分布于改良品种的整个基因组中，

可用于育种后代的选择，不仅有助于追溯野生种中

的有益等位基因转人栽培品种的过程，而且可用于

减少后代的显性亲本的遗传背景[61。。目前，分子标

记辅助育种在观赏植物品种选育中应用并不广泛，

但在农作物上已见成效，成功应用于水稻[621、棉

花‘63]、小麦‘“3等育种工作中。

5 鉴定与分离基因

月季基因组中包含许多有用的基因，分离这些

基因有助于理解性状调节机制和基因克隆，而且克

隆月季基因将对其他物种的种质提供帮助。目前主

要采用功能克隆和PCR同源克隆的方法获得功能

基因。

重复开花性(evb)是月季受欢迎的主要原因之

一，月季重复开花是至今在木本观赏植物中发现的

唯一的单一隐性基因r控制克服季节性障碍的性

状，它对理解和调控木本观赏植物和果树的开花分

子基础提供了可能性。通过候选基因途径克隆重复
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开花基因，首先确定月季染色体区域携带的基因与

其他研究深入的物种遗传分析的相似性，如从模式

植物拟南芥和水稻中可以获取大量有用的信息。通

过构建BAC文库进行evb基因的分析将有助于这

一基因的克隆[5引。

大部分现代品种中缺乏对常见病害的天然抗

性，抗病基因的分离成为月季研究的主要方向之一，

研究领域包括分离抗病基因，研究抗病模式，并通过

基因工程和分子标记选择后代。目前，抗黑斑病基

因Rdrl已被识别，并在物理水平上进行了定位和

研究。基于此，对高抗性品种R．rugosa var．rubra

构建BAC文库，从基因图谱上获得的与Rdrl紧密

连锁的标记用于分离BAC文库邙¨。

花香是月季香料工业中最有价值和最趋完美的

特征。因此，月季非常适合花香成分、相应基因和化

学成分的研究。但由于花香是由成千上万的化学物

质相互作用而成，难以筛选和定量研究，而分离控制

其他性状基因的遗传方法不适于克隆花香基因。利

用基因组学有助于定位花瓣中表达的基因、香味产

生的位置。在花瓣中表达的数以千计的序列中，通

过构建花瓣cDNA文库，应用EST表达序列标签和

基因芯片表达分析，分离了许多与花香有关的

序【651，如苯乙醛合成酶基因、苯甲基醇乙酰转移酶

基因BAAT和香叶醇／香茅醇乙酰转移酶基因

RhAAT、甲基间苯二酚一O一甲基转移酶基因

OOMTl和OOMT2t66l。

除了开花基因、抗病基因和花香基因，其他进行

观察研究的基因包括花色、皮刺的有元、生长习性、

矮化、切花保鲜等。马男等[673探讨了外源乙烯对月

季切花花朵开放的影响及其与花瓣内源乙烯生物合

成相关基因表达之间的关联性，分析了外源乙烯对

切花月季品种问花朵开放影响的差异，认为可能与

花瓣内乙烯生物合成关键酶转录水平上的诱导差异

有关，并明确了月季切花3个ACS基因之间的表达

存在发育期和诱导方式上的特异性。

6 问题与展望

在所有的观赏植物中，月季是迄今为止遗传研

究最多的植物之一。预计月季将在未来继续得到更

多关注，同时由于月季基因组较小，月季可能被作为

模式植物来研究和理解观赏植物和香味植物的重要

特征，如花香、精油、花的质量和其他特征如花瓣数

目、大小、形状、颜色和采后保存期，而模式植物拟南

芥和水稻不适于研究这些特征。但是，月季遗传研

究的文献资料非常有限，大部分研究集中在私人培

育者或月季公司，他们很少公开发表自己的研

究[681，因此，加强科研院所、大学与育种者之间的合

作与交流至关重要。

DNA分子标记的重要性状在育种中可用于后

代选择，加速月季常规育种进程。在选择一些难以

仅仅通过表型特征进行筛选的多态性性状中尤为重

要。许多月季的重要特征已经用于分子标记探针，

如AFLP、STS和SSR，巩固现有的遗传图谱将在一

定程度上加速其研究的进程。但这些标记在育种进

程中筛选种质资源和后代中并不十分有效。对全世

界100多位果树和观赏植物育种者进行的一项调查

显示，不及50％的育种计划及相关研究项目中应用

分子标记，其中主要是应用于植株鉴别和遗传多样

性，其余依次为构建分子图谱、寻找分子探针和鉴定

特殊性状的基因、标记辅助育种、解释系统分类学。

总之，尽管在这一领域的研究很热，但在实际中应用

很少。究其原因，一是缺乏可利用的标记，二是利用

标记筛选大量后代的成本过高。同时，分子标记辅

助育种中的应用需加以改进，如简化技术流程，PCR

反应可直接从研磨叶片开始，避免长时间的提取纯

化DNA的过程等；对于筛选大量的杂交后代，应首

选简单的PCR基础的标记；无胶化验技术取代目前

繁琐的凝胶电泳试验；所用标记应适用于所有的月

季(包括二倍体和四倍体)等将有助于广泛应用标

记；将最初的PCR基础的等位特定标记转化为

SNP标记，并使用比色仪检测选择的等位基因[6引。

构建高密度的通用月季遗传图谱对月季的研究

具有深远的意义。利用SSR分子标记将现有的图

谱进行整合，筛选更多SSR引物，继续深人研究形

态特征的遗传机理(花色、花型、花朵开放时问长度、

有无皮刺)，筛选抗病基因(黑斑病、白粉病)，获得更

多可用于构建遗传图谱的分离后代群体，构建物理

图谱，发展功能基因组学，将成为今后发展的方向。

采用QTLs分析、ESTs序列分析、构建BAC文库、

同源序列比对、从模式植物中筛选候选基因等，将成

为基因鉴别和分离的主要技术手段。

我国是蔷薇属植物重要分布中心之一，拥有许

多优良的种质资源和基因资源，但目前对蔷薇属的

研究与国外有较大差距，生产上也主要依赖国外进

I：1品种，这在很大程度上制约了我国月季育种与生

产的发展。因此，利用国外先进技术，结合国内外已

有研究成果对我国特有种质资源进行深入研究，分

离和鉴定优良性状基因，将加速培育具有自主知识

产权的现代月季品种的进程。
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