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我国桉树遗传育种研究进展

李　 梅１，４，施季森２，罗建中３，４，甘四明１，４

（１．中国林业科学研究院热带林业研究所，热带林业研究国家林业和草原局重点实验室，广东　 广州　 ５１０５２０；
２． 南京林业大学林木遗传与生物技术省部共建教育部重点实验室，南京林业大学林学院，南方现代林业协同

创新中心，江苏　 南京　 ２１００３７；３． 中国林业科学研究院速生树木研究所，广东　 湛江　 ５２４０２２；
４． 中国林业科学研究院，林木遗传育种国家重点实验室，北京　 １０００９１）

摘要：桃金娘科（Ｍｙｒｔａｃｅａｅ）桉属（Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ）、杯果木属（Ａｎｇｏｐｈｏｒａ）和伞房属（Ｃｏｒｙｍｂｉａ）树种统称桉树，引入我
国已有 １３０余年的历史，是重要的工业用材林树种。我国桉树遗传育种研究始于 ２０世纪 ６０年代的种子园建设
和 ７０年代后期的种源试验，一些技术显著促进了其进程，主要有：①早期的种子园技术促进了无性繁殖困难树
种的有性扩繁；②２０世纪 ９０年代兴起的扦插和组织培养技术推动了优良无性系选育与应用；③２０世纪 ９０年代
末分子标记技术开启了我国桉树分子育种研究的新纪元；④２１ 世纪初转基因技术为品种创制提供了崭新的手
段；⑤刚尝试的基因组编辑技术展现了巨大的应用潜力。桉树育种策略和种质资源是其遗传育种研究的基础，
已对一些树种制定了育种策略和育种计划，兼顾纯种内轮回选择和杂种无性系的选育，主要经济性状包括材积

生长、木材密度、抗病虫和抗风等；累计已收集了近 ２００个树种 ３ ０００ 余个家系的种质资源。我国桉树遗传育种
研究已取得显著进展，主要包括：①几个主要树种的轮回选择和世代改良，仅尾叶桉（Ｅ． ｕｒｏｐｈｙｌｌａ）进入了第 ３个
世代；②杂交育种的成效显著，培育了目前仍主栽的 ＤＨ３２２９ 和 ＤＨ３３２７ 等优良杂种无性系；③无性系育种结
合无性繁殖技术（尤其是组织培养）的研发，极大地推动了无性系林业的发展；④开发了多种分子标记，包括基
于新一代测序技术的标记，并基于分子标记利用连锁作图和关联分析的方法，在尾叶桉等 ６ 个树种中检测了与
生长、材性和 ／或抗逆等性状相关的基因组位点；⑤已对逆境响应、激素和木材形成等相关的功能基因进行了克
隆和表达分析，一些功能基因显示了较好的育种应用潜力；⑥已优化遗传转化体系，获得了转基因植株，并尝试
了基因组编辑的可行性。但是，我国桉树遗传育种研究仍面临诸多挑战，如基因型×环境互作的复杂性和高质量
基因组 ／泛基因组的缺乏，种质资源流失，新无性系缺乏，尚待从头克隆和鉴定具有育种价值的优异基因，基因组
选择实用性有待探索，遗传转化率需进一步提高等。桉树遗传育种研究对促进我国林业生产的意义是显著的，

将有望在高世代改良、种质资源的长期评价、杂种优势的机制与利用、基因组选择的有效应用和转基因与基因组

编辑技术等方面取得突破。

关键词：桉树；遗传育种；高世代；杂种无性系；分子育种；遗传转化
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ｈｙｂｒｉｄ ｃｌｏｎｅｓ ａｓ ＤＨ３２２９ ａｎｄ ＤＨ３３２７；（３）ｃｌｏｎａｌ ｂｒｅｅｄｉｎｇ ｐｌｕｓ ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ ｐｒｏｐａｇａｔｉｏｎ ｔｅｃｈｎｉｑｕｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｆｏｒ
ｔｒｅｍｅｎｄｏｕｓ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｔｏ ｃｌｏｎａｌ ｆｏｒｅｓｔｒｙ；（４）ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｓｅｖｅｒａｌ ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｍａｒｋｅｒｓ，ｉｎｃｌｕｄｉｎｇ ｔｈｅ ｎｅｘｔ
ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ ｂａｓｅｄ ｍａｒｋｅｒｓ，ａｎｄ ｍａｒｋｅｒｂａｓｅｄ ｄｅｌｉｎｅａｔｉｏｎ ｏｆ ｇｅｎｏｍｉｃ ｌｏｃｉ ｌｉｎｋｅｄ ／ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｇｒｏｗｔｈ，ｗｏｏｄ
ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ａｎｄ ／ ｏｒ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｄｅｔｅｃｔｅｄ ｉｎ Ｅ． ｕｒｏｐｈｙｌｌａ ａｎｄ ｏｔｈｅｒ ｆｉｖｅ ｓｐｅｃｉｅｓ；（５）ｇｅｎｅｓ ｃｌｏｎｅｄ ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ
ａｎａｌｙｚｅｄ ｆｏｒ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅ，ｐｈｙｔｏｈｏｒｍｏｎｅ ａｎｄ ｗｏｏｄ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ，ｉｎｃｌｕｄｉｎｇ ｓｏｍｅ ｗｉｔｈ ｐｒｏｍｉｓｉｎｇ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｐｏｔｅｎｔｉａｌｓ；
ａｎｄ （６）ｏｐｔｉｍｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｓｙｓｔｅｍ，ｓｕｃｃｅｓｓｆｕｌ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｏｆ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｐｌａｎｔｓ ａｎｄ ａｔｔｅｍｐｔ ｏｆ ｇｅｎｏｍｅ
ｅｄｉｔｉｎｇ． Ｎｅｖｅｒｔｈｅｌｅｓｓ，ｓｏｍｅ ｃｈａｌｌｅｎｇｅｓ ｒｅｍａｉｎ ｈｅｒｅｉｎ，ｉｎｃｌｕｄｉｎｇ ｇｅｎｏｔｙｐｅ × ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｃｏｍｐｌｅｘｉｔｙ ａｎｄ
ｈｉｇｈｑｕａｌｉｔｙ ｇｅｎｏｍｅ ａｎｄ ｐａｎｇｅｎｏｍｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ａｂｓｅｎｃｅ ａｓ ｗｅｌｌ ａｓ ｇｅｒｍｐｌａｓｍ ｅｒｏｓｉｏｎ，ｎｅｗ ｃｌｏｎｅ ｓｃａｒｃｉｔｙ，ｆｅｗ ｄｅ ｎｏｖｏ
ｃｌｏｎｅｄ ｇｅｎｅｓ ｗｉｔｈ ｂｒｅｅｄｉｎｇ ｖａｌｕｅｓ，ｇｅｎｏｍｉｃ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｕｎｃｅｒｔａｉｎｔｙ ａｎｄ ｆｕｒｔｈｅｒ ｕｐｇｒａｄｉｎｇ ｏｆ ｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ
ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ． Ｅｕｃａｌｙｐｔ ｇｅｎｅｔｉｃｓ ａｎｄ ｂｒｅｅｄｉｎｇ ｓｔｕｄｉｅｓ ｈａｖｅ ｐｌａｙｅｄ ａ ｐｉｖｏｔａｌ ｒｏｌｅ ｉｎ Ｃｈｉｎａｓ ｆｏｒｅｓｔｒｙ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ，ａｎｄ
ｂｒｅａｋｔｈｒｏｕｇｈ ｍａｙ ｂｅ ｍａｄｅ ｉｎ ａｄｖａｎｃｅｄ ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ ｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔ，ｌｏｎｇｔｅｒｍ ｇｅｒｍｐｌａｓｍ ｅｖａｌｕａｔｉｏｎ，ｈｅｔｅｒｏｓｉｓ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ
ｅｘｐｌｏｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ，ｇｅｎｏｍｉｃ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ａｎｄ ｇｅｎｏｍｅ ｅｄｉｔｉｎｇ ｔｅｃｈｎｉｑｕｅｓ．
Ｋｅｙｗｏｒｄｓ： ｅｕｃａｌｙｐｔｓ； ｇｅｎｅｔｉｃｓ ａｎｄ ｂｒｅｅｄｉｎｇ； ａｄｖａｎｃｅｄ ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ； ｈｙｂｒｉｄ ｃｌｏｎｅ； ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｂｒｅｅｄｉｎｇ；
ｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ

　 　 桉树泛指桃金娘科（Ｍｙｒｔａｃｅａｅ）桉属（Ｅｕｃａｌｙｐ
ｔｕｓ）、杯果木属（Ａｎｇｏｐｈｏｒａ）和伞房属（Ｃｏｒｙｍｂｉａ）树
种［１］，天然分布于大洋洲大陆［８６９ 种和 ３７０ 亚种 ／
变种（ｈｔｔｐｓ：／ ／ ｌｉｓｔｓ． ａｌａ． ｏｒｇ． ａｕ ／ ｓｐｅｃｉｅｓＬｉｓｔＩｔｅｍ ／ ｌｉｓｔ ／
ｄｒ９８５０）］及其北部华莱士线以东岛屿（特有 ５
种）［２

－３］。桉树是重要的工业用材林营造树种，已

被引种到全球 １００ 余个国家和地区［４］。我国早在

１８９０年即开始引入桉树，早期多用于庭园绿化和
零星种植，２０世纪 ５０年代开始大面积造林［５］。截

至 ２０１８ 年，我国桉树人工林面积达 ５４６． ７４
万 ｈｍ２ ［６］。

我国最早的桉树遗传育种工作是 ２０ 世纪 ６０
年代的种子园建设，系统的育种研究则始于 ８０ 年
代澳大利亚农业研究中心和澳大利亚国际发展援

助局分别资助的合作项目［５］。２０ 世纪 ９０ 年代，随
着国际桉树分子育种研究的兴起，国内最先开展了

基于分子标记的桉树品种鉴定［７］。近 ４０ 多年来，
我国桉树常规育种和分子育种研究均取得了显著

的进展，展示了广阔的前景，但亦面临一些挑战。

笔者对我国桉树遗传育种研究的进展进行综述，以

期有助于推动桉树遗传育种的进程。

１　 我国桉树遗传育种研究的简要技术历程

我国桉树遗传育种研究早期的系统性工作主

要是多个树种的种源 ／家系的引种及轮回选择与杂
交育种，如广西东门林场在 １９８７ 年制定了包括这
些内容的育种策略［８］，并育成了目前仍广泛栽培

的 ＤＨ３２２９和 ＤＨ３３２７ 等杂种无性系。其后，一
些技术显著促进了桉树遗传育种研究的进程，主要

有：①种子园技术促进了无性繁殖困难树种的有性
扩繁，如云南省 ２００５ 年前建立了蓝桉 （Ｅ．
ｇｌｏｂｕｌｕｓ）、直干桉（Ｅ． ｍａｉｄｅｎｉｉ）和史密斯桉（Ｅ．
ｓｍｉｔｈｉｉ）实生种子园 ２７ ｈｍ２及直干桉无性系种子园
８ ｈｍ２（ｈｔｔｐｓ：／ ／ ｗｗｗ． ｙｎｌｓ． ｇｏｖ． ｃｎ ／ ｘｘｇｋ ／ ０１５２８１６９３ ／
ｉｎｆｏ ／ ２０１６８１７１７．ｈｔｍｌ）；②２０ 世纪 ９０ 年代兴起的
桉树扦插和组织培养技术推动了优良无性系的选

２４
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育与应用。据不完全统计，截至 ２００２年，我国共先
后选育桉树无性系 １４２个，无性系年均材积生长量
可达 ３０ ｍ３ ／ ｈｍ２以上［５］；③分子标记技术早在 １９９９
年即用于我国桉树品种鉴定［７］，开启了我国桉树

分子育种研究的新纪元；④转基因技术在 ２１ 世纪
初开始在桉树上应用［９］，为品种创制提供了崭新

的手段；⑤基因组编辑技术在桉树中试用［１０］，开展

现了巨大的应用潜力。

２　 我国桉树育种策略与种质资源

育种策略和种质资源是林木遗传育种研究的

基础。我国早期的桉树遗传育种研究少有育种策

略和种质材料的完整记录。２０ 世纪 ８０ 年代开始
（尤其是与澳大利亚长达 ２０ 余年的合作研究），引
进了大量的桉树种质资源［１１］，并制定了育种策略

以指导系统的遗传育种工作。

２．１　 育种策略和育种计划
我国早期的桉树育种未见明确的育种策略和

育种计划，育种活动亦少有报道，如在云南种植了

近百年的蓝桉直到 １９９０ 年才有优树选择的报
道［１２］。２０世纪 ６０ 年代，广东省雷州林业局选育
‘雷林 １号桉’（Ｅ． ｌｅｉｚｈｏｕ‘Ｎｏ．１’）时遵循了一定的
育种程序，如将优良林分疏伐为母树林，亦选择优

树用于建立无性系种子园［１３］，但仍缺乏系统的育

种策略和育种计划的指导。

系统的育种策略和育种计划是在 ２０ 世纪 ８０
年代与澳大利亚合作的研究项目中才开始制定的，

到目前主要有 ３个：①广西东门林场的中澳合作造
林项目于 １９８７年制定的部分热带桉树遗传改良的
育种策略［８］；②原林业部的世界银行贷款造林项
目聘请咨询专家于 １９９１年制定的华南桉树育种策
略［１４］；③中国桉树育种联盟 ２０１０ 年制定的桉树遗
传改良计划［１５］。这些都是由澳方专家主导完成，

体现了澳方援助对我国桉树育种的深远影响。

早期的桉树育种策略主要针对选择和繁殖而

进行基础群体、育种群体和繁殖群体的管理，基本

都是基于纯种内轮回选择的群体改良与良种繁

育［１６］。２０世纪 ９０年代以来，随着扦插和组织培养
技术的建立及无性系林业的兴起，对于易无性繁殖

的树种越来越重视优良无性系（尤其是杂种无性

系）的选育，育种策略也纳入了基于无性系选育的

个体改良，并兼顾杂交育种的多个树种。比如，中

国桉树育种联盟的桉树遗传改良计划［１５］兼顾尾叶

桉（Ｅ． ｕｒｏｐｈｙｌｌａ）、巨桉（Ｅ． ｇｒａｎｄｉｓ）、粗皮桉（Ｅ．
ｐｅｌｌｉｔａ）、赤桉（Ｅ． ｃａｍａｌｄｕｌｅｎｓｉｓ）和细叶桉（Ｅ． ｔｅｒｅｔｉ

ｃｏｒｎｉｓ）５个树种，考虑材积生长、木材密度、抗病虫
害和抗台风等主要经济性状，每个树种基于 １２０ ～
３００个家系进行一般配合力的轮回选择，并通过自
由授粉进行各树种独立的育种群体世代更新，优良

家系的优良单株再用于种内和 ／或种间控制授粉以
选育优良单株和优良无性系（图 １）。经过联盟成
员（研究院所、林场和公司）的多年实践，该育种计

划比独立的纯种改良具有更大的遗传增益。

图 １　 中国桉树育种联盟的桉树育种计划流程
Ｆｉｇ．１　 Ｆｌｏｗｃｈａｒｔ ｆｏｒ ｅｕｃａｌｙｐｔ ｂｒｅｅｄｉｎｇ ｐｌａｎ ｐｒｏｐｏｓｅｄ

ｂｙ Ｃｈｉｎａ Ｅｕｃａｌｙｐｔ Ｂｒｅｅｄｉｎｇ Ａｌｌｉａｎｃｅ

２．２　 收集的种质资源
我国收集的桉树种质资源均引自澳大利亚、印

度尼西亚和巴布亚新几内亚等原产地。１９８０—
２０１０年的 ３０ 年间是我国桉树种质资源引进最集
中的时期，几乎都是通过澳大利亚援助项目和中

国澳大利亚政府间合作项目，如 “东门国有林场
造林项目”（１９８１—１９８９ 年）引进了 １７４ 个树
种［１７］，“澳大利亚阔叶树引种和栽培试验”项目

（１９８５—１９９２年）引进和试验了 １００ 个树种 ３８８ 个
种源 １ ３０１个家系［１８］，“耐寒桉树种质资源及其培

育技术在中国南方冷凉地区和澳大利亚的研究”

项目（１９９９—２００４ 年）引进了 １２ 个树种 ２２ 个种
源，建立了 ５ 种耐寒桉树的种子园（含 ５０８ 个家
系）［１９］。此后，中国桉树育种联盟在 ２０１０—２０１２
年结合引进和选育的材料，建立了 ５个树种的育种
群体，包含 １ ０７８个家系；“南方国家桉树种质资源

３４
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库建设项目”（２０１２—２０１５ 年）建立了覆盖我国桉
树主要适生区的 ２４ 个树种 ／亚种 ３ ０００ 余份种质
材料的保存库。

总体而言，华南和西南地区以及福建、湖南和

江西等省的多家单位均引进和收集了相当多的桉

树种质材料，先后引入的种质资源数量非常庞大，

难以准确统计。然而，引进的桉树种质资源的保存

状况差异很大，大部分资源得到妥善的保存，也有

一定数量的种质资源因多种因素而流失。我国目

前保存的主要桉树种质资源见表 １。
表 １　 我国现存的主要桉树种质资源

Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｕｃａｌｙｐｔ ｇｅｒｍｐｌａｓｍ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｃｕｒｒｅｎｔｌｙ ｉｎ Ｃｈｉｎａ

序号

Ｎｏ．
树种

ｓｐｅｃｉｅｓ
种植年份

ｐｌａｎｔｉｎｇ ｙｅａｒ

种源数量

ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ｐｒｏｖｅｎａｎｃｅｓ

家系数量

ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ｆａｍｉｌｉｅｓ

保存地点

ｐｌａｎｔｉｎｇ ｓｉｔｅ

１ 尾叶桉 Ｅ． ｕｒｏｐｈｙｌｌａ １９８８—１９９５
２００８及 ２０２０

３８
２０

５９０
１９４

广西崇左和广东湛江

广东肇庆［２０］和广州及阳江和德庆（张卫华，私人交流）

２ 巨桉 Ｅ． ｇｒａｎｄｉｓ １９８７—２０１０
２００９及 ２０２０

２０
２０

３８０
１７６

广西崇左和福建三明

广东肇庆［２１］和广州及阳江、德庆和曲江（张卫华，私人交流）

３ 粗皮桉 Ｅ． ｐｅｌｌｉｔａ １９８９—２００４ ３２ ４１０ 广西崇左和广东湛江

４ 细叶桉 Ｅ． ｔｅｒｅｔｉｃｏｒｎｉｓ １９８７—２０１２ ４３ ３２０ 广西崇左和广东湛江

５ 赤桉 Ｅ． ｃａｍａｌｄｕｌｅｎｓｉｓ ２０００—２０１２ ３１ ２８０ 广西崇左和广东湛江

６ 大花序桉 Ｅ． ｃｌｏｅｚｉａｎａ ２００４—２００９ １７ １１５ 广西玉林［２２］、福建漳州和四川宜宾［２３］

７ 柠檬桉 Ｃ． ｃｉｔｒｉｏｄｏｒａ ２０１５ １０ １２０ 广东湛江［２４］和广西南宁［２５］

８ 邓恩桉 Ｅ． ｄｕｎｎｉｉ １９９１—２０１２ ２０ ２５０ 广西柳州、福建三明和云南昆明

９ 蓝桉 Ｅ． ｇｌｏｂｕｌｕｓ １９９０—２０１４ １２ ２７０ 云南昆明和楚雄

１０ 史密斯桉 Ｅ． ｓｍｉｔｈｉｉ ２００５—２０１２ １０ １９１ 云南昆明和楚雄

１１ 本沁桉 Ｅ． ｂｅｎｔｈａｍｉｉ
多利桉 Ｅ． ｄｏｒｒｉｇｏｅｎｓｉｓ ２０１５ ８ １１０ 云南昆明

　 　 注：无文献引用的均为中国桉树育种联盟成员单位提供。Ｐｌａｎｔｉｎｇ ｓｉｔｅｓ ｗｉｔｈｏｕｔ ｃｉｔａｔｉｏｎｓ ｗｅｒｅ ｐｒｏｖｉｄｅｄ ｂｙ ｍｅｍｂｅｒｓ ｏｆ Ｃｈｉｎａ Ｅｕｃａｌｙｐｔ
Ｂｒｅｅｄｉｎｇ Ａｌｌｉａｎｃｅ．

３　 我国桉树遗传育种研究的方法与进展

３．１　 轮回选择与高世代育种
基于自由授粉的家系轮回选择是单个树种群

体改良的通用方法［１６］。我国早期的桉树轮回选择

基本针对生长性状，如 ２０ 世纪 ８０ 和 ９０ 年代对巨
桉［２６－２７］、尾叶桉［２８－２９］和细叶桉［３０］等树种速生性的

评价和选择。２１ 世纪以来，开始重视材性和抗逆
性等性状，如大花序桉（Ｅ． ｃｌｏｅｚｉａｎａ）物理力学性
质［２２］和柠檬桉（Ｃ． ｃｉｔｒｉｏｄｏｒａ）抗病性［２５］。此外，也

对粗皮桉［３１］、蓝桉［３２］、邓恩桉（Ｅ． ｄｕｎｎｉｉ）［３３］和赤
桉［３４］等树种先后开展了重要性状的遗传评价和选

择。研究结果均表明，各树种在生长、材性和抗性

等性状上几乎都存在显著的遗传分化，这为多世代

轮回选择的有效性提供了遗传基础的保障。

目前，我国在多种桉树上开展了多世代育种，

如中国桉树育种联盟确定的尾叶桉［３５］、巨桉［３６］、

粗皮桉［３７］、细叶桉和赤桉［３４］等核心树种。其中，

除尾叶桉的育种进入了第 ３个世代外，其他树种仅
进行到第 ２个世代。然而，对世代推进后遗传变异
的变化和遗传增益的幅度较少进行系统评价，尚需

对高世代育种的价值进行全面深入地分析。尤其

遗憾的是，受常用杂种无性系（个体）选育的影响，

我国桉树的群体世代改良未受到足够的重视，不少

树种引进多年后仍长时间停留在一个世代，这不利

于实现长期的、更高的育种成效。

３．２　 杂交育种
杂交育种是我国桉树育种最具成效的育种途

径。早在 ２０ 世纪 ６０ 年代，在广西曾发现柳桉
（Ｅ． ｓａｌｉｇｎａ）与窿缘桉（Ｅ． ｅｘｓｅｒｔａ）的天然杂种，后
来还开展了人工杂交，并在 ８ 个省 ／区进行了杂种
测试［３８］。２０世纪 ８０年代，广西东门林场开展了尾
叶桉和巨桉为主要亲本的杂交育种，木材产量和干

形的杂种优势非常显著，在华南地区推广了 ７０ 多
个尾叶桉 ×巨桉无性系［３９］，目前仍广泛栽培的

ＤＨ３２２９ 和 ＤＨ３３２７ 等无性系均是其代表性成
果。同时，具有一定耐寒、抗风和 ／或抗病性的细叶
桉、赤桉、粗皮桉和邓恩桉等树种也较广泛地用于

杂交育种［４０－４３］，并产生一批有潜力的杂种无性系。

相对来讲，适于热带地区的桉树比温带树种的杂种

优势明显［４４］，而我国海南和两广为主的桉树栽培

区处于热带或亚热带南缘，这为尾叶桉和巨桉等热

４４
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带树种作亲本的杂种提供了展示杂种优势的广泛

区域。

国内已进行了大量的桉树杂交工作，如东门林

场在 ２０ 世纪 ８０ 年代后期就配制了多个树种间的
杂交组合 １ ２００ 余个［１１］，中国林业科学研究院热

带林业研究所在 ２０世纪 ９０年代和 ２１世纪初配制
了 １ ２００余个杂交组合［４５］，国家林业和草原局桉

树研究开发中心以高世代亲本为主配制了近 １ ０００
个杂交组合，杂种优势比较显著的尾叶桉×巨桉和
尾叶桉×细叶桉已广泛用于营林生产。并且，对亲
本组配进行了探索，发现以性状显著相关的简单序

列重复（ｓｉｍｐｌｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｒｅｐｅａｔｓ，ＳＳＲ）等位片段估
算的尾叶桉和细叶桉亲本遗传距离与生长和木材

基本密度等性状的子代均值、特殊杂交力和杂种优

势均显著相关［４６］，这为优良亲本组合的有效选配

提供了可行的方法。

３．３　 无性系育种
近 ２０年来，我国桉树人工林 ９５％以上是利用

无性系造林，体现了我国桉树无性系育种和无性扩

繁（尤其是组织培养）技术对无性系林业的巨大贡

献。我国桉树无性系育种很大程度上与杂交育种

直接相关，采用“有性改良，无性利用”的策略，如

生产上广泛栽培的 ＤＨ３２ 和 ＤＨ３３ 系列无性系均
是杂交和杂种无性系培育的成果。另一方面，也有

栽培无性系来自天然杂种，如种植面积曾达 ３０ 余
万 ｈｍ２的无性系 Ｕ６，原株选自尾叶桉人工林，其父
本很可能是细叶桉或赤桉［４７］。

为了满足无性系多样化的需要，我国桉树无性

系培育过程中测试了大量的无性系，工业用途主要

包括纸浆材［４８］和胶合板材［４９］，经济性状除了生长

和材性，还包括抗青枯病（病原为 Ｒａｌｓｔｏｎｉａ ｓｏ
ｌａｎａｃｅａｒｕｍ）［５０］和抗风［５１］等。同时，也重视基因型

（无性系）与环境的互作，对一些无性系开展了多

点试验［４８，５２－５３］。

３．４　 桉树分子标记及性状相关位点
多种分子标记已被用于我国桉树分子育种研

究。早期利用随机扩增多态性 ＤＮＡ（ｒａｎｄｏｍｌｙ ａｍ
ｐｌｉｆｉｅｄ ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｃ ＤＮＡ，ＲＡＰＤ）标记进行了无性
系多样性分析［７］和遗传图谱构建［５４］，之后基于表

达序列标签（ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｔａｇ，ＥＳＴ）开发了
基于切割扩增多态性序列（ｃｌｅａｖｅｄ ａｍｐｌｉｆｉｅｄ ｐｏｌｙ
ｍｏｒｐｈｉｃ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ，ＣＡＰＳ）的单核苷酸多态性
（ｓｉｎｇｌｅ ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍ，ＳＮＰ）标记［５５］及插

入 ／缺失（ｉｎｓｅｒｔ ／ ｄｅｌｅｔｉｏｎ，ＩｎＤｅｌ）标记［５６］、ＳＳＲ 标
记［５７－５９］和包含 １ ５３６个 ＳＮＰ 标记的 ＧｏｌｄｅｎＧａｔｅ 芯
片［６０］，也利用多态性阵列技术（ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｒｒａｙｓ
ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ，ＤＡｒＴ）芯片进行了遗传图谱构建［６１］。

此外，基于简化基因组测序在尾叶桉×细叶桉析因
交配群体中检测了 １５万余个 ＳＮＰ 标记［４６］，基于重

测序在粗皮桉育种群体中检测了 ６３２ 万余个 ＳＮＰ
和 ２１５万余个 ＩｎＤｅｌ标记［６２］。

连锁作图和关联分析是基于分子标记检测性

状相关的基因组位点的两个主要途径。国内已在

尾叶桉、细叶桉、巨桉、赤桉、大花序桉和粗皮桉等

６个树种中检测了与生长、材性和 ／或抗逆等性状
相关的基因组位点（表 ２）［４６，６０－６７］。

表 ２　 开展连锁和关联分析的桉树主要性状
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｍａｊｏｒ ｔｒａｉｔｓ ａｎａｌｙｚｅｄ ｆｏｒ ｌｉｎｋａｇｅ ｍａｐｐｉｎｇ ａｎｄ ／ ｏｒ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ｓｔｕｄｉｅｓ ｉｎ ｅｕｃａｌｙｐｔｓ

树种

ｓｐｅｃｉｅｓ
生长性状

ｇｒｏｗｔｈ ｔｒａｉｔ
木材性质

ｗｏｏｄ ｐｒｏｐｅｒｔｙ

抗病虫

ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ
ｐｅｓｔ ａｎｄ ｄｉｓｅａｓｅ

耐逆境

ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｏｆ
ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ

尾叶桉 Ｅ． ｕｒｏｐｈｙｌｌａ 根长和不定根数量等［６３］，

树高和胸径［４６，６０－６４］

木材基本密度、纤维素含量、半纤

维素含量、木素含量和木素 Ｓ ／
Ｇ等［４６，６０－６２，６４］

细叶桉 Ｅ． ｔｅｒｅｔｉｃｏｒｎｉｓ 根长和不定根数量等［６３］，

树高和胸径［４６，６０－６５］

木材基本密度、纤维素含量、半纤

维素含量、木素含量和木素 Ｓ ／
Ｇ等［４６，６０－６２，６４］

枝瘿姬小蜂

（Ｌｅｐｔｏｃｙｂｅ ｉｎｖａｓａ）［６６］

巨桉 Ｅ． ｇｒａｎｄｉｓ 枝瘿姬小蜂［６６］

赤桉 Ｅ． ｃａｍａｌｄｕｌｅｎｓｉｓ 树高、胸径和材积［６７］ 风害［６７］

大花序桉 Ｅ． ｃｌｏｅｚｉａｎａ 树高和胸径［６８］ 木材基本密度和弹性模量［６８］

粗皮桉 Ｅ． ｐｅｌｌｉｔａ 胸径［６２］
抽提物和木质素含量及纸浆

得率［６２］

　 　 我国对桉树性状相关的基因组位点的研究紧
跟国际林木相关研究的趋势，如：①性状广泛，涵盖

主要的经济性状；②芯片和测序分型等高通量的分
子标记检测技术逐渐普及，已有几项桉树全基因组

５４
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关联研究［４６，６２，６４］；③利用较大的研究群体以提高
位点检测的精度，如尾叶桉×细叶桉全基因组关联
研究的析因交配群体包括 ９６０ 余株［４６］；④设置多
点试验以考虑环境的影响，解析位点与环境、年份

的互作效应［６４］；⑤结合参考基因组序列和 ／或转录
组数据挖掘性状相关的候选基因［６４］。

３．５　 桉树功能基因与调控因子
国内已对桉树逆境响应、激素和木材形成等相

关的多类功能基因进行了克隆和表达分析。逆境

响应方面，相关基因如巨桉响应低温和干旱胁迫的

Ｃ重复结合因子基因 ＥｇｒＣＢＦ［６８－６９］、干旱响应元件
结合蛋白基因 ＥｇｒＤＲＥＢ［７０］和 Ｃ２Ｈ２锌指蛋白基因
ＥｇｒＺＦＰ［７１］，以及响应低温和盐胁迫的转录因子
ＨＤＺｉｐ［７２］和 ＦＨＹ３ ／ ＦＡＲ１ ［７３］等。逆境结合激素

响应方面，已鉴定巨桉响应盐和低温胁迫及激素处

理的 ＥｇｒＷＲＫＹ［７４］、ＥｇｒＢＺＲ［７５］和 ＥｇｒＶＱ［７６］等转录
因子。木材形成方面，相关基因如巨桉纤维素合成

酶基因 ＥｇｒＣｅｓＡ［７７］、扩张蛋白基因 ＥｇｒＥＸＰ 和己糖
激酶基因 ＥｇｒＨＥＸ［７８］，以及尾叶桉木素合成相关的
肉桂醇脱氢酶基因 ＥｕＣＡＤ［７９］、肉桂酰辅酶 Ａ还原
酶基因 ＥｕＣＣＲ［８０］、４香豆酰辅酶 Ａ 连接酶基因
Ｅｕ４ ＣＬ［８１］、咖啡酸Ｏ甲基转移酶基因 ＥｕＣＯＭＴ 和
咖 啡 酰 辅 酶 ＡＯ甲 基 转 移 酶 基 因

ＥｕＣＣｏＡＯＭＴ［８２］等。
一些功能基因显示了较好的育种应用潜力。

例如，尾叶桉肉桂醇脱氢酶基因 ＥｕＣＡＤ 在烟草
（Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｔａｂａｃｕｍ）中抑制表达可显著降低茎部木
质部厚度和木质素总量且伴随纤维素含量升

高［７５］；咖啡酰辅酶 ＡＯ甲基转移酶基因 ＥｕＣ
ＣｏＡＯＭＴ在烟草中抑制表达可提高紫丁香基 ／愈创
木基木质素的比例，同时过表达咖啡酸Ｏ甲基转
移酶基因 ＥｕＣＯＭＴ可进一步提高其比例［７８］。这些

基因对木材主要成分含量的定向改良具有较大

潜力。

３．６　 桉树转基因与基因组编辑
我国桉树转基因研究始于 ２０世纪初。早期主

要是优化和建立遗传转化体系，如利用根癌农杆菌

（Ａｇｒｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ ｔｕｍｅｆａｃｉｅｎｓ）介导法成功建立了尾叶
桉×赤桉无性系 ＤＨ２０１２ 组培苗茎段［９］和巨桉无

性系 Ｅｇ５组培苗叶片［８３］的遗传转化体系，巨桉的

转化率可达 ０．２６％。并且，利用 ｍＣｈｅｒｒｙ 与 ｒｕｂｙ 基
因作为阳性转化株筛选的形态可视化标记，能有效

解决转化后嵌合体筛选的难题［８４］。近年来，桉树

的转化率大幅提高，如对尾叶桉×细叶桉无性系
ＹＬ０２组培苗节间的转化率可达 ３ ８％［８５］。

已有研究成功将功能基因转入桉树并获得转

化植株，如转入枯草杆菌（Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｓｕｂｔｉｌｉｓ）的 ａｉｉＡ
基因提高了尾叶桉 ×巨桉无性系对青枯菌的抗
性［８４］。但是，尚无转基因植株进入大田测试。

也有研究对桉树基因组编辑的可行性进行了

有益的尝试，如尾叶桉中利用 ＧｏｌｄｅｎＧａｔｅ 方法构
建肉桂醇脱氢酶基因 ＥｕＣＡＤ的双靶点基因编辑载
体，成功删除了两个靶点之间约 ３００ ｂｐ 的
片段［１０］。

４　 我国桉树遗传育种面临的挑战

类似于国内外其他林木，桉树的遗传育种亦面

临诸多挑战，如基因型×环境互作的复杂性［８６］，高

通量 ／无损的表型测定技术亟待开发［８７］，无性系多

样性的有效维持［８８］和应对气候变化的育种策略与

育种方法［８９］以及高质量基因组 ／泛基因组的缺乏、
标记辅助选择的不确定性和转基因的应用效果有

待观察［９０］等。同时，结合国际桉树遗传育种的动

态，我国桉树遗传育种面临的挑战还有以下一些特

别的方面。

因经费短缺、土地征用、间伐改造和 ／或火灾等
原因，一些桉树种质资源保存林被荒废或损毁而流

失，后续育种又要重复引进种质材料，难以长期保

存和评价。再加上缺乏系统的育种策略和育种计

划（尤其是如何与无性系选育相结合），不少树种

的育种只进行到第 ２ 代甚至仍停留在第 １ 代。因
此，桉树种质资源的长期保存与育种世代的有效推

进仍是不小的挑战。

目前广泛栽培的 ＤＨ３２２９、广林９和 ＤＨ３３２７
等无性系已有近 ２０ ａ 的历史，但仍未选育出生长
量和适应性可与之媲美的新无性系。鉴于桉树

“有性改良，无性利用”的策略，很大程度上对有性

改良提出了更高的要求，尤其是如何通过更高的世

代选择优良的杂交亲本［９１］。此外，针对无性系林

业的需要，杂交或杂种优势可不需关注一个全同胞

的子代群体的表现，更多地应重视产生个别优良子

代无性系的能力；相应地，对杂种优势的机制仍需

深入理解，育种策略也需结合杂种优势的遗传机制

（包括分子机理）进行修订。

生产上有潜力的一些树种，如耐寒性较好的邓

恩桉和本沁桉（Ｅ． ｂｅｎｔｈａｍｉｉ）及实木材质优良的大
花序桉，无性繁殖（尤其组培）困难或繁殖系数较

低，仍未实现规模化繁殖无性系苗。这一方面需要

提高有性繁殖的效益；另一方面需谨慎评估无性繁

殖途径的可行性，并可考虑更多的繁殖方式（如胚
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培养）。

虽然基于连锁和关联分析及转录组测序已经

筛选出一些重要性状相关的候选基因，但仍未从头

克隆和鉴定具有育种价值的优异基因，这对桉树和

其他多类林木仍是不容小觑的挑战。

基因组选择为育种值预测和优良基因型鉴定

提供了崭新的方法，国外已在桉树上有效开展［９２］，

但国内尚鲜见报道。结合国内的桉树育种群体，如

何建立有效的基因组选择或预测模型并用于育种

实践仍需探索。

桉树遗传转化率仍较低，既影响了转基因育种

的效率，也制约了基因功能的鉴定（包括基于连锁

和关联分析的基因从头克隆）及加速育种在桉树

中的有效实施与效益实现。尤其对广泛栽培的桉

树无性系，如何提高转化效率以增强其抗病虫、耐

逆境和抗除草剂等能力仍是技术瓶颈。

５　 展　 望

我国年产桉树木材超过 ３ ０００万 ｍ３，以低于全
国 １０％的人工林面积生产了高于全国 １ ／ ４ 的木材
年产量［９３］。因此，桉树遗传育种研究和良种应用

对促进我国林业生产的意义是显著的，在未来相当

长时间内也应得到足够的重视。

常规遗传育种研究仍将是桉树良种培育的主

导途径。育种策略和育种计划将注重种质资源的

多样性与高世代群体改良，尤其是对短期内难以突

破无性繁殖技术的树种。种质资源的进一步完善、

长期评价和挖掘将为种质创新提供材料基础，评价

方法将充分利用多种表型、生理和基因组水平的变

异等信息。优良杂交亲本选配与新无性系选育将

是杂交育种的重点，杂种优势的机理与利用途径的

探索将为此提供理论指导。因此，在常规遗传育种

活动的框架下，结合遗传理论和育种技术的创新，

加强优异种质的持续创制将是相当长时间内我国

桉树遗传育种研究的核心任务。

随着巨桉［９４］、赤桉和野桉（Ｅ． ｒｕｄｉｓ）［９５］基因
组测序的完成，桉树分子育种研究进入了后基因组

时代。类似于一般林木的分子育种研究与应用，桉

树有望在基因组选择的有效性、新一代测序技术的

广泛利用、转基因与基因组编辑技术的突破，以及

与常规育种的有机结合等方面取得突破性进

展［９２］。另一方面，我国桉树分子育种研究仍在追

赶国际林木相关研究的先进水平，需要考虑群体材

料的优势和 ／或个别可能突破的方向（如具有育种
价值的优异基因的挖掘和利用），集中力量进行攻

关，以显著提升我国桉树分子育种研究的水平，充

分展示研究成果的巨大应用价值。
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ｔｒｅ，Ｃｈｉｎａ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｆｆｏｒｅｓｔａｔｉｏｎ Ｐｒｏｊｅｃｔ，１９９１．
［１５］ＡＲＮＯＬＤ Ｒ Ｊ，罗建中，谢耀坚． 中国桉树育种联盟遗传改良

计划［Ｒ］． 湛江：中国桉树育种联盟，２０１０． ＡＲＮＯＬＤ Ｒ Ｊ，
ＬＵＯ Ｊ Ｚ，ＸＩＥ Ｙ Ｊ． Ｇｅｎｅｔｉｃ ｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔ ｐｌａｎ ｆｏｒ Ｃｈｉｎａ Ｅｕｃａｌｙｐｔ
Ｂｒｅｅｄｉｎｇ Ａｌｌｉａｎｃｅ ［Ｒ］． Ｚｈａｎｊｉａｎｇ：Ｃｈｉｎａ Ｅｕｃａｌｙｐｔ Ｂｒｅｅｄｉｎｇ Ａｌ
ｌｉａｎｃｅ，２０１０．

［１６］ＥＬＤＲＩＤＧＥ Ｋ Ｇ，ＤＡＶＩＤＳＯＮ Ｊ，ＨＡＲＷＯＯＤ Ｃ，ｅｔ ａｌ． Ｅｕｃａｌｙｐｔ
ｄｏｍｅｓｔｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ Ｂｒｅｅｄｉｎｇ ［Ｍ］． Ｏｘｆｏｒｄ：Ｏｘｆｏｒｄ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ
Ｐｒｅｓｓ Ｉｎｃ，１９９３：１６２－１８０．

［１７］刘德杰． 广西东门林场桉树无性系的研究、发展及生产［Ｊ］．
广西林业科学，２００１（Ｓ１）：２８ － ３２． ＬＩＵ Ｄ Ｊ． Ｒｅｓｅａｒｃｈ，
ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ａｎｄ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｏｎ ｅｕｃａｌｙｐｔ ｃｌｏｎｅｓ ｉｎ Ｇｕａｎｇｘｉ Ｄｏｎｇ
ｍｅｎ ｆｏｒｅｓｔ ｆａｒｍ［Ｊ］． Ｇｕａｎｇｘｉ Ｆｏｒ Ｓｃｉ，２００１（Ｓ１）：２８－３２． ＤＯＩ：
１０．３９６９ ／ ｊ．ｉｓｓｎ．１００６－１１２６．２００１．ｚ１．００８．

［１８］ＶＡＮ ＢＵＥＲＥＮ Ｍ． Ｅｕｃａｌｙｐｔ ｔｒｅｅ ｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔ ｉｎ Ｃｈｉｎａ． Ｉｍｐａｃｔ
ａｓｓｅｓｓｍｅｎｔ ｓｅｒｉｅｓ ｒｅｐｏｒｔ Ｎｏ． ３０ ［Ｒ］． Ｃａｎｂｅｒｒａ：Ａｕｓｔｒａｌｉａｎ
Ｃｅｎｔｒｅ ｆｏｒ Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ Ｒｅｓｅａｒｃｈ，２００４．

［１９］罗建中． 我国耐寒桉树的种质资源及其遗传改良［Ｊ］． 桉树科
技，２００６，２３（１）：２４ － ３１． ＬＵＯ Ｊ Ｚ． Ｃｏｌｄｔｏｌｅｒａｎｔ ｅｕｃａｌｙｐｔ
ｇｅｒｍｐｌａｓｍ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｇｅｎｅｔｉｃ ｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔ ｉｎ Ｃｈｉｎａ［Ｊ］．
Ｅｕｃａｌｙｐｔ Ｓｃｉ Ｔｅｃｈｎｏｌ，２００６，２３（１）：２４－３１． ＤＯＩ：１０．３９６９ ／ ｊ．
ｉｓｓｎ．１６７４－３１７２．２００６．０１．００６．

［２０］刘德浩，张卫华，张方秋． 尾叶桉核心种质初步构建［Ｊ］． 华
南农业大学学报，２０１４，３５（６）：８９－９３． ＬＩＵ Ｄ Ｈ，ＺＨＡＮＧ Ｗ
Ｈ，ＺＨＡＮＧ Ｆ Ｑ． Ｐｒｅｌｉｍｉｎａｒｙ ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎ ｏｆ ｃｏｒｅ ｃｏｌｌｅｃｔｉｏｎ ｏｆ
Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｕｒｏｐｈｙｌｌａ ｇｅｒｍｐｌａｓｍ ［Ｊ］． Ｊ Ｓｏｕｔｈ Ｃｈｉｎａ Ａｇｒｉ Ｕｎｉｖ，
２０１４，３５（６）：８９－９３． ＤＯＩ：１０．７６７１ ／ ｊ． ｉｓｓｎ．１００１－４１１Ｘ．２０１４．
０６．０１７．

［２１］刘德浩，张卫华，张方秋，等． 不同种源巨桉幼林生长性状变
异与早期评价［Ｊ］． 西南林业大学学报，２０１５，３５（４）：９１－
９４． ＬＩＵ Ｄ Ｈ，ＺＨＡＮＧ Ｗ Ｈ，ＺＨＡＮＧ Ｆ Ｑ，ｅｔ ａｌ． Ｇｒｏｗｔｈ ｔｒａｉｔｓ
ｖａｒｉａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ａｎｄ ｅａｒｌｙ ｅｖａｌｕａｔｉｏｎ ｏｆ Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｇｒａｎｄｉｓ ｓｅｅｄ
ｌｉｎｇ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｒｏｖｅｎａｎｃｅ［Ｊ］． Ｊ Ｓｏｕｔｈｗｅｓｔ Ｆｏｒ Ｕｎｉｖ，２０１５，３５
（４）：９１－９４． ＤＯＩ：１０．１１９２９ ／ ｊ．ｉｓｓｎ．２０９５－１９１４．２０１５．０４．０１６．

［２２］ＬＩ Ｃ，ＷＥＮＧ Ｑ，ＣＨＥＮ Ｊ Ｂ，ｅｔ ａｌ． Ｇｅｎｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｆｏｒ ｇｒｏｗｔｈ
ａｎｄ ｗｏｏｄ ｍｅｃｈａｎｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｉｎ Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｃｌｏｅｚｉａｎａ Ｆ． Ｍｕｅｌｌ．
［Ｊ］． Ｎｅｗ Ｆｏｒ，２０１７，４８（１）：３３－４９． ＤＯＩ：１０．１００７ ／ ｓ１１０５６－
０１６－９５５４－４：１－１７．

［２３］陈小中，张临萍，陈炙，等． 大花序桉优树家系苗期性状的遗
传变异［Ｊ］． 四川林业科技，２０２０，４１（２）：８－１４． ＣＨＥＮ Ｘ Ｚ，
ＺＨＡＮＧ Ｌ Ｐ，ＣＨＥＮ Ｊ，ｅｔ ａｌ． Ｇｅｎｅｔｉｃ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｏｆ
ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｓｕｐｅｒｉｏｒ Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｃｌｏｅｚｉａｎａ ｆａｍｉｌｉｅｓ ［Ｊ］． Ｊ Ｓｉ
ｃｈｕａｎ Ｆｏｒ Ｓｃｉ Ｔｅｃｈｎｏｌ，２０２０，４１ （２）：８ － １４． ＤＯＩ：１０．
１２１７２ ／ ２０１９１２１２０００１．

［２４］刘思汝，林彦，刘晓华，等． 柠檬桉群体遗传多样性和遗传结
构的 ＳＳＲ分析［Ｊ］． 分子植物育种，２０１６，１４（７）：１９２３ －
１９２９． ＬＩＵ Ｓ Ｒ，ＬＩＮ Ｙ，ＬＩＵ Ｘ Ｈ，ｅｔ ａｌ． Ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ
ｇｅｎｅｔｉｃ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ Ｃｏｒｙｍｂｉａ ｃｉｔｒｉｏｄｏｒａ ｂａｓｅｄ ｏｎ ＳＳＲ ａｎａｌｙｓｉｓ
［Ｊ］． Ｍｏｌ Ｐｌａｎｔ Ｂｒｅｅｄ，２０１６，１４（７）：１９２３ － １９２９． ＤＯＩ：１０．
１３２７１ ／ ｊ．ｍｐｂ．０１４．００１９２３．

［２５］谢秋兰，林彦，王楚彪，等． 柠檬桉在中国湿热地区的早期生
长和抗病性遗传变异［Ｊ］． 分子植物育种，２０１７，１５（８）：
３２７８－３２８５． ＸＩＥ Ｑ Ｌ，ＬＩＮ Ｙ，ＷＡＮＧ Ｃ Ｂ，ｅｔ ａｌ． Ｇｅｎｅｔｉｃ ｖａｒｉａ
ｔｉｏｎ ｉｎ ｅａｒｌｙ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｄｉｓｅａｓｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ Ｃｏｒｙｍｂｉａ ｃｉｔｒｉｏｄｏｒａ
ｉｎ ｈｕｍｉｄ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ Ｃｈｉｎａ ［Ｊ］． Ｍｏｌ Ｐｌａｎｔ Ｂｒｅｅｄ，２０１７，１５
（８）：３２７８－３２８５． ＤＯＩ：１０．１３２７１ ／ ｊ．ｍｐｂ．０１５．００３２７８．

［２６］王豁然． 澳大利亚阔叶树引种与栽培的研究———中澳合作研
究项目［Ｊ］． 林业科学研究，１９８８，１（１）：１１２－１１３． ＷＡＮＧ Ｈ
Ｒ． Ｉｎｔｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｕｌｔｉｖａｔｉｏｎ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔｓ ｆｏｒ Ａｕｓｔｒａｌｉａｎ ｂｒｏａｄ
ｌｅａｖｅｄ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ：ＣｈｉｎａＡｕｓｔｒａｌｉａ ｃｏｏｐｅｒａｔｉｖｅ ｐｒｏｊｅｃｔ ［Ｊ］． Ｆｏｒ
Ｒｅｓ，１９８８，１（１）：１１２－１１３．

［２７］ＷＡＮＧ Ｈ，ＺＨＥＮＧ Ｙ，ＺＡＮＧ Ｄ，ｅｔ ａｌ． Ｐｒｏｖｅｎａｎｃｅ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ
ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｗｏｏｄ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ Ｅ． ｇｒａｎｄｉｓ ｉｎ Ｃｈｉｎａ ［Ｃ］／ ／
ＢＲＯＷＮ Ａ Ｇ． Ａｕｓｔｒａｌｉａｎ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｉｎ Ｃｈｉｎａ． ＡＣＩＡＲ
Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ Ｎｏ． ４８． Ｃａｎｂｅｒｒａ：Ａｕｓｔｒａｌｉａｎ Ｃｅｎｔｒｅ ｆｏｒ Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ

Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ Ｒｅｓｅａｒｃｈ，１９９４：１０５－１０７．
［２８］ＷＥＩ Ｘ，ＢＯＲＲＡＬＨＯ Ｎ Ｍ Ｇ． Ｇｅｎｅｔｉｃ ｃｏｎｔｒｏｌ ｏｆ ｗｏｏｄ ｂａｓｉｃ ｄｅｎ

ｓｉｔｙ ａｎｄ ｂａｒｋ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｗｉｔｈ ｇｒｏｗｔｈ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ
Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｕｒｏｐｈｙｌｌａ ｉｎ Ｓｏｕｔｈ Ｅａｓｔ Ｃｈｉｎａ ［Ｊ］． Ｓｉｌｖａｅ Ｇｅｎｅｔ，
１９９７，４６（４）：２４５－２５０．

［２９］ＬＵＯ Ｊ． Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｗｏｏｄ ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｆ Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｕｒｏ
ｐｈｙｌｌａ ［Ｃ］／ ／ ＴＵＲＮＢＵＬＬ Ｊ Ｗ． Ｅｕｃａｌｙｐｔｓ ｉｎ Ａｓｉａ． ＡＣＩＡＲ Ｐｒｏ
ｃｅｅｄｉｎｇｓ Ｎｏ． １１１． Ｃａｎｂｅｒｒａ：Ａｕｓｔｒａｌｉａｎ Ｃｅｎｔｒｅ ｆｏｒ Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ
Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ Ｒｅｓｅａｒｃｈ，２００３：９４－１００．

［３０］ＸＵ Ｊ，ＷＵ Ｋ，ＷＵ Ｊ，ｅｔ ａｌ． Ｇｅｎｅｔｉｃ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ａ ｐｒｏｖｅｎａｎｃｅ
ｔｒｉａｌ ｏｆ Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｔｅｒｅｔｉｃｏｒｎｉｓ ［Ｃ］／ ／ ＢＲＯＷＮ Ａ Ｇ． Ａｕｓｔｒａｌｉａｎ
ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｉｎ Ｃｈｉｎａ． ＡＣＩＡＲ Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ Ｎｏ． ４８． Ｃａｎ
ｂｅｒｒａ：Ａｕｓｔｒａｌｉａｎ Ｃｅｎｔｒｅ ｆｏｒ Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ Ｒｅｓｅａｒｃｈ，
１９９４：１２３－１２６．

［３１］ＬＵＯ Ｊ，ＡＲＮＯＬＤ Ｒ Ｊ，ＡＫＥＮ Ｋ．Ｇｅｎｅｔｉｃ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ
ｔｙｐｈｏｏｎ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｐｅｌｌｉｔａ ｉｎ ｓｏｕｔｈｗｅｓｔｅｒｎ Ｃｈｉｎａ
［Ｊ］． Ａｕｓｔ Ｆｏｒ，２００６，６９（１）：３８－４７． ＤＯＩ：１０．１０８０ ／ ０００４９１５８．
２００６．１０６７４９８６．

［３２］ＺＡＮＧ Ｄ，ＷＡＮＧ Ｈ，ＹＯＵ Ｙ． Ｐｅｒｆｏｒｍａｎｃｅ ａｎｄ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ａ
４ｙｅａｒ Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｇｌｏｂｕｌｕｓ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｓｅｅｄ ｏｒｃｈａｒｄ ｉｎ Ｙｕｎｎａｎ
Ｐｒｏｖｉｎｃｅ，Ｃｈｉｎａ ［Ｃ］／ ／ ＰＯＴＴＳ Ｂ Ｍ，ＢＯＲＲＡＬＨＯ Ｎ Ｍ Ｇ，
ＲＥＩＤ Ｊ Ｂ，ｅｔ ａｌ． Ｅｕｃａｌｙｐｔ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎｓ：ｉｍｐｒｏｖｉｎｇ ｆｉｂｒｅ ｙｉｅｌｄ ａｎｄ
ｑｕａｌｉｔｙ． Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ＣＲＣＴＨＦＩＵＦＲＯ ｃｏｎｆｅｒｅｎｃｅ． Ｈｏｂａｒｔ：
ＣＲＣ ｆｏｒ Ｔｅｍｐｅｒａｔｅ Ｈａｒｄｗｏｏｄ Ｆｏｒｅｓｔｒｙ，１９９５：２２６－２２９．

［３３］罗建中，ＡＲＮＯＬＤ Ｒ，项东云，等． 邓恩桉生长、木材密度和
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ｔｙｐｅｂｙｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ｉｎ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｗｏｏｄ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｉｎ
ａ ｃｌｏｎｅｄ Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｕｒｏｐｈｙｌｌａ × Ｅ． ｔｅｒｅｔｉｃｏｒｎｉｓ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ ｓｏｕｔｈｅｒｎ
Ｃｈｉｎａ ［Ｊ］． Ｆｏｒ Ｓｃｉ，２０１８，６４（３）：２２５－２３２． ＤＯＩ：１０．１０９３ ／ ｆｏｒ
ｓｃｉ ／ ｆｘｘ０１１．

［５４］ＧＡＮ Ｓ，ＳＨＩ Ｊ，ＬＩ Ｍ，ｅｔ ａｌ． Ｍｏｄｅｒａｔｅｄｅｎｓｉｔｙ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｍａｐｓ ｏｆ
Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｕｒｏｐｈｙｌｌａ Ｓ． Ｔ． Ｂｌａｋｅ ａｎｄ Ｅ． ｔｅｒｅｔｉｃｏｒｎｉｓ Ｓｍｉｔｈ
ｇｅｎｏｍｅｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ ＲＡＰＤ ｍａｒｋｅｒｓ ［Ｊ］． Ｇｅｎｅｔｉｃａ，２００３，１１８
（１）：５９－６７． ＤＯＩ：１０．１０２３ ／ Ａ：１０２２９６６０１８０７９．

［５５］ＹＵ Ｘ，ＧＵＯ Ｙ，ＺＨＡＮＧ Ｘ，ｅｔ ａｌ． Ｉｎｔｅｇｒａｔｉｏｎ ｏｆ ＥＳＴＣＡＰＳ
ｍａｒｋｅｒｓ ｉｎｔｏ ｇｅｎｅｔｉｃ ｍａｐｓ ｏｆ Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｕｒｏｐｈｙｌｌａ ａｎｄ Ｅ． ｔｅｒｅｔｉ
ｃｏｒｎｉｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ａｌｉｇｎｍｅｎｔ ｗｉｔｈ Ｅ． ｇｒａｎｄｉｓ ｇｅｎｏｍｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ［Ｊ］．
Ｓｉｌｖａｅ Ｇｅｎｅｔ，２０１２，６１（６）：２４７ － ２５５． ＤＯＩ：１０． １５１５ ／ ｓｇ －
２０１２－００３１．

［５６］ＹＵ Ｘ，ＺＨＯＵ Ｃ，ＬＩ Ｆ，ｅｔ ａｌ． Ａ ｎｏｖｅｌ ｓｅｔ ｏｆ ＥＳＴＩｎＤｅｌ ｍａｒｋｅｒｓ
ｉｎ Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ＬＨéｒｉｔ．：ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍｓ，ｃｒｏｓｓｓｐｅｃｉｅｓ ａｍｐｌｉｆｉｃａ

ｔｉｏｎ，ｐｈｙｓｉｃａｌ ｐｏｓｉｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｇｅｎｅｔｉｃ ｍａｐｐｉｎｇ ［Ｊ］． Ｍｏｌ Ｂｒｅｅｄ，
２０１６，３６（７）：１０４． ＤＯＩ：１０．１００７ ／ ｓ１１０３２－０１６－０５２３－６．

［５７］周长品，李发根，翁启杰，等． ２０１０． ＰＣＲ产物直接测序和混
合克隆测序进行桉树 ＥＳＴＳＳＲ标记开发［Ｊ］． 分子植物育种，
２０１０，８（１）：ｅ０００１． ＺＨＯＵ Ｃ Ｐ，ＬＩ Ｆ Ｇ，ＷＥＮＧ Ｑ Ｊ，ｅｔ ａｌ．
Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｒｅｃｔ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ ａｎｄ ｐｏｏｌｃｌｏｎｉｎｇｂａｓｅｄ ｓｅ
ｑｕｅｎｃｉｎｇ ｏｆ ＰＣＲ ｐｒｏｄｕｃｔｓ ｉｎ ＥＳＴＳＳＲ ｍａｒｋｅｒ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｉｎ
Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ［Ｊ］． Ｆｅｎｚｉ Ｚｈｉｗｕ Ｙｕｚｈｏｎｇ，２０１０，８（１）：ｅ０００１
ＤＯＩ：１０．５３７６ ／ ｍｐｂ．ｃｎ．２０１０．０８．０００１．

［５８］ＨＥ Ｘ，ＷＡＮＧ Ｙ，ＬＩ Ｆ，ｅｔ ａｌ． Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ １９８ ｎｏｖｅｌ ＥＳＴｄｅ
ｒｉｖｅｄ ｍｉｃｒｏｓａｔｅｌｌｉｔｅｓ ｉｎ Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ （Ｍｙｒｔａｃｅａｅ）［Ｊ］． Ａｍ Ｊ Ｂｏｔ，
２０１２，９９（４）：ｅ１３４－１４８． ＤＯＩ：１０．３７３２ ／ ａｊｂ．１１００４４２．

［５９］ＺＨＯＵ Ｃ，ＨＥ Ｘ，ＬＩ Ｆ，ｅｔ ａｌ． Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ２４０ ｎｏｖｅｌ ＥＳＴ
ＳＳＲｓ ｉｎ Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ Ｌ’Ｈéｒｉｔ． ［Ｊ］． Ｍｏｌ Ｂｒｅｅｄ，２０１４，３３（１）：
２２１－２２５． ＤＯＩ：１０．１００７ ／ ｓ１１０３２－０１３－９９２３－ｚ．

［６０］于晓丽． 桉树高密度遗传图谱构建及生长和材性相关 ＱＴＬ解
析［Ｄ］． 北京：中国林业科学研究院，２０１５． ＹＵ Ｘ Ｌ． Ｃｏｎｓｔｒｕｃ
ｔｉｏｎ ｏｆ ｄｅｎｓｅ ｇｅｎｅｔｉｃ ｍａｐｓ ｉｎ Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ａｎｄ ｄｅｔｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ｑｕａｎｔｉ
ｔａｔｉｖｅ ｔｒａｉｔ ｌｏｃｉ （ＱＴＬｓ）ｆｏｒ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｗｏｏｄ ｐｒｏｐｅｒｔｙ ｔｒａｉｔｓ ［Ｄ］．
Ｂｅｉｊｉｎｇ：Ｃｈｉｎｅｓｅ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｆｏｒｅｓｔｒｙ，２０１５．

［６１］ＬＩ Ｆ，ＺＨＯＵ Ｃ，ＷＥＮＧ Ｑ，ｅｔ ａｌ． Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ｇｅｎｏｍｉｃｓ ａｎａｌｙｓｅｓ
ｒｅｖｅａｌ ｅｘｔｅｎｓｉｖｅ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ｃｏｌｉｎｅａｒｉｔｙ ａｎｄ ｎｏｖｅｌ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ
ｔｒａｉｔ ｌｏｃｉ ｉｎ Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ［Ｊ］． ＰＬｏＳ ＯＮＥ，２０１５，１０：ｅ０１４５１４４．
ＤＯＩ：１０．１３７１ ／ ｊｏｕｒｎａｌ．ｐｏｎｅ．０１４５１４４．

［６２］王楚彪． 基于全基因组重测序的多世代粗皮桉遗传变异研究
及材性性状关联分析［Ｄ］． 北京：中国林业科学研究院，
２０２１． ＷＡＮＧ Ｃ Ｂ． Ｇｅｎｅｔｉｃ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ａｎｄ ｗｏｏｄ ｔｒａｉｔｓ ａｓ
ｓｏｃｉａｔｉｏｎ ｓｔｕｄｙ ｏｆ ｍｕｌｔｉｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｐｅｌｌｉｔａ ｂａｓｅｄ ｏｎ
ｗｈｏｌｅ ｇｅｎｏｍｅ ｒｅｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ ［Ｄ］． Ｂｅｉｊｉｎｇ：Ｃｈｉｎｅｓｅ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ
Ｆｏｒｅｓｔｒｙ，２０２１．

［６３］于晓丽，李发根，翁启杰，等． 桉树扦插生根和生长性状的
ＱＴＬ定位［Ｊ］． 林业科学研究，２０１１，２４（２）：２００－２０４． ＹＵ Ｘ
Ｌ，ＬＩ Ｆ Ｇ，ＷＥＮＧ Ｑ Ｊ，ｅｔ ａｌ． Ｄｅｔｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｔｒａｉｔ ｌｏｃｉ
ｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｒｏｏｔｉｎｇ ａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｃｕｔｔｉｎｇｓ ａｎｄ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ
［Ｊ］． Ｆｏｒ Ｒｅｓ，２０１１，２４（２）：２００－２０４． ＤＯＩ：１０．１３２７５ ／ ｊ．ｃｎｋｉ．
ｌｙｋｘｙｊ．２０１１．０２．０１８．

［６４］朱显亮． 利用 ＧＢＳ 开展尾细桉杂种生长、材性 ＱＴＬ定位及候
选功能基因研究［Ｄ］． 北京：中国林业科学研究院，２０２１．
ＺＨＵ Ｘ Ｌ． ＱＴＬ ｍａｐｐｉｎｇ ａｎｄ ｃａｎｄｉｄａｔｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｅｎｅ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａ
ｔｉｏｎ ｏｆ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｗｏｏｄ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｉｎ Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｕｒｏｐｈｙｌｌａ × Ｅ．
ｔｅｒｅｔｉｃｏｒｎｉｓ ｈｙｂｒｉｄｓ ｂｙ ＧＢＳ ［Ｄ］． Ｂｅｉｊｉｎｇ：Ｃｈｉｎｅｓｅ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ
Ｆｏｒｅｓｔｒｙ，２０２１．

［６５］宋志姣，翁启杰，周长品，等． 细叶桉（Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｔｅｒｅｔｉｃｏｒｎｉｓ）
早期生长的 ＳＳＲ标记关联分析［Ｊ］． 分子植物育种，２０１６，１４
（１）：１９５－２０３． ＳＯＮＧ Ｚ Ｊ，ＷＥＮＧ Ｑ Ｊ，ＺＨＯＵ Ｃ Ｐ，ｅｔ ａｌ． ＳＳＲ
ｍａｒｋｅｒｓ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｅａｒｌｙ ｇｒｏｗｔｈ ｉｎ Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｔｅｒｅｔｉｃｏｒｎｉｓ
［Ｊ］． Ｍｏｌ Ｐｌａｎｔ Ｂｒｅｅｄ，２０１６，１４（１）：１９５ － ２０３． ＤＯＩ：１０．
１３２７１ ／ ｊ．ｍｐｂ．０１４．０００１９５．

［６６］ＺＨＡＮＧ Ｍ，ＺＨＯＵ Ｃ，ＳＯＮＧ Ｚ，ｅｔ ａｌ． Ｔｈｅ ｆｉｒｓｔ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ
ｇｅｎｏｍｉｃ ｌｏｃｉ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｇａｌｌｉｎｇ
ｉｎｓｅｃｔｓ：ａ ｃａｓｅ ｓｔｕｄｙ ｉｎ Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ＬＨéｒ． （Ｍｙｒｔａｃｅａｅ）［Ｊ］． Ｓｃｉ
Ｒｅｐ，２０１８，８：２３１９． ＤＯＩ：１０．１０３８ ／ ｓ４１５９８－０１８－２０７８０－９．

［６７］尚秀华，张沛健，谢耀坚，等． 赤桉抗风和生长性状的 ＳＳＲ
关联分析［Ｊ］． 南京林业大学学报（自然科学版），２０１８，４２
（４）：９７－１０５． ＳＨＡＮＧ Ｘ Ｈ，ＺＨＡＮＧ Ｐ Ｊ，ＸＩＥ Ｙ Ｊ，ｅｔ ａｌ． ＳＳＲ
ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｃａｍａｌｄｕｌｅｎｓｉｓ ｗｉｎｄ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ
ａｎｄ ｇｒｏｗｔｈ ｔｒａｉｔｓ ［Ｊ］． Ｊ Ｎａｎｊｉｎｇ Ｆｏｒ Ｕｎｉｖ （Ｎａｔ Ｓｃｉ Ｅｄ），２０１８，
４２（４）：９７－１０５． ＤＯＩ：１０．３９６９ ／ ｊ．ｉｓｓｎ．１０００－２００６．２０１７１１０１９．

［６８］ ＺＨＯＵ Ｃ，ＷＡＮＧ Ｌ，ＷＥＮＧ Ｑ， ｅｔ ａｌ． Ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ｏｆ
ｍｉｃｒｏｓａｔｅｌｌｉｔｅ ｍａｒｋｅｒｓ ｗｉｔｈ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｗｏｏｄ ｍｅｃｈａｎｉｃａｌ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ
Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｃｌｏｅｚｉａｎａ Ｆ． Ｍｕｅｌｌ． （Ｍｙｒｔａｃｅａｅ）［Ｊ］． Ｉｎｄ Ｃｒｏｐ Ｐｒｏｄ，
１５４：１１２７０２． ＤＯＩ：１０．１０１６ ／ ｊ．ｉｎｄｃｒｏｐ．２０２０．１１２７０２．

［６９］王京京，童再康，黄程前，等． 巨桉 ＥｇｒＣＢＦ３ 基因的克隆与
逆境响应表达分析［Ｊ］． 西北农林科技大学学报（自然科学
版），２０１３，４１（７）：１１３ － １１８． ＷＡＮＧ Ｊ Ｊ，ＴＯＮＧ Ｚ Ｋ，

９４
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ＨＵＡＮＧ Ｃ Ｑ，ｅｔ ａｌ． Ｉｓｏｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｕｎｄｅｒ ｓｔｒｅｓｓ
ｏｆ ＥｇｒＣＢＦ３ ｉｎ Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｇｒａｎｄｉｓ ［Ｊ］． Ｊ Ｎｏｒｔｈｗｅｓｔ Ａ＆Ｆ Ｕｎｉｖ
（Ｎａｔ Ｓｃｉ Ｅｄ），２０１３，４１（７）：１１３－１１８．

［７０］魏晓玲，程龙军，窦锦青，等． 巨桉 ＥｇｒＤＲＥＢ２ Ａ基因结构及
表达特性分析［Ｊ］． 林业科学，２０１５，５１（２）：８０－９０． ＷＥＩ Ｘ
Ｌ，ＣＨＥＮＧ Ｌ Ｊ，ＤＯＵ Ｊ Ｑ，ｅｔ ａｌ． Ｔｈｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ
ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ＥｇｒＤＲＥＢ２ Ａ ｇｅｎｅ ｉｎ Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｇｒａｎｄｉｓ ［Ｊ］．
Ｓｃｉ Ｓｉｌｖａｅ Ｓｉｎ，２０１５，５１（２）：８０－９０． ＤＯＩ：１０．１１７０７ ／ ｊ．１００１－
７４８８．２０１５０２１０．

［７１］ＷＡＮＧ Ｓ，ＷＥＩ Ｘ Ｌ，ＣＨＥＮＧ Ｌ Ｊ，ｅｔ ａｌ． Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ａ
Ｃ２Ｈ２ ｔｙｐｅ ｚｉｎｃ ｆｉｎｇｅｒ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｆｒｏｍ Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｇｒａｎｄｉｓ ａｎｄ ｉｔｓ
ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｖａｒｉｏｕｓ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓｅｓ ［Ｊ］． Ｂｉｏｌ Ｐｌａｎｔ，５８（２）：
３８５－３９０． ＤＯＩ：１０．１００７ ／ ｓ１０５３５－０１４－０３９９－４．

［７２］ＺＨＡＮＧ Ｊ，ＷＵ Ｊ，ＧＵＯ Ｍ，ｅｔ ａｌ．Ｇｅｎｏｍｅｗｉｄｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ
ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐｒｏｆｉｌｉｎｇ ｏｆ Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｇｒａｎｄｉｓ ＨＤＺｉｐ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ
ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｓａｌｔ ａｎｄ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｔｒｅｓｓ ［Ｊ］． ＢＭＣ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌ，
２０２０，２０：４５１． ＤＯＩ：１０．１１８６ ／ ｓ１２８７０－０２０－０２６７７－ｗ．

［７３］ＤＡＩ Ｊ，ＳＵＮ Ｊ，ＰＥＮＧ Ｗ，ｅｔ ａｌ．ＦＡＲ１ ／ ＦＨＹ３ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ
ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙ ｒｅｇｕｌａｔｅ ｔｈｅ ｓａｌｔ ａｎｄ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｉｎ Ｅｕ
ｃａｌｙｐｔｕｓ ｇｒａｎｄｉｓ ［Ｊ］． Ｆｒｏｎｔ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉ，２０２２，１３：８８３６５４． ＤＯＩ：
１０．３３８９ ／ ｆｐｌｓ．２０２２．８８３６５４．

［７４］ＦＡＮ Ｃ，ＹＡＯ Ｈ，ＱＩＵ Ｚ，ｅｔ ａｌ．Ｇｅｎｏｍｅｗｉｄｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ Ｅｕｃａｌｙｐ
ｔｕｓ ｇｒａｎｄｉｓ ＷＲＫＹ ｇｅｎｅｓ ｆａｍｉｌｙ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐｒｏｆｉｌｉｎｇ ｉｎ
ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｈｏｒｍｏｎｅ ａｎｄ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ［Ｊ］． Ｇｅｎｅ，
２０１８，６７８：３８－４８． ＤＯＩ：１０．１０１６ ／ ｊ．ｇｅｎｅ．２０１８．０８．００３．

［７５］ＦＡＮ Ｃ，ＧＵＯ Ｇ，ＹＡＮ Ｈ，ｅｔ ａｌ．Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ Ｂｒａｓｓｉｎａｚｏｌｅ
ｒｅｓｉｓｔａｎｔ （ＢＺＲ）ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ａｎｄ ｓｔｒｅｓｓ ｉｎｄｕｃｅｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｉｎ Ｅｕ
ｃａｌｙｐｔｕｓ ｇｒａｎｄｉｓ ［Ｊ］． Ｐｈｙｓｉｏｌ Ｍｏｌ Ｂｉｏｌ Ｐｌａｎｔ，２０１８，２４（５）：
８２１－８３１． ＤＯＩ：１０．１００７ ／ ｓ１２２９８－０１８－０５４３－２．

［７６］ＹＡＮ Ｈ，ＷＡＮＧ Ｙ，ＨＵ Ｂ，ｅｔ ａｌ．Ｇｅｎｏｍｅｗｉｄｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ，
ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ，ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐｒｏｆｉｌｉｎｇ ｏｆ ＶＱ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ
ｔｏ ｐｈｙｔｏｈｏｒｍｏｎｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ａｎｄ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ ｉｎ Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ
ｇｒａｎｄｉｓ ［Ｊ］． Ｉｎｔ Ｊ Ｍｏｌ Ｓｃｉ，２０１９，２０（７）：１７６５． ＤＯＩ：１０．３３９０ ／
ｉｊｍｓ２００７１７６５．

［７７］ＬＩＵ Ｇ，ＸＩＥ Ｙ，ＳＨＡＮＧ Ｘ，ｅｔ ａｌ． Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ａｎｄ ｇｅｎｅ
ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ｃｅｌｌｕｌｏｓｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ ｇｅｎｅ ｓｕｐｅｒｆａｍｉｌｙ ｉｎ Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ
ｇｒａｎｄｉｓ ［Ｊ］． Ｆｏｒｅｓｔｓ，２０２１，１２：１２５４． ＤＯＩ：１０．３３９０ ／ ｆ１２０９１２５４．

［７８］ＺＨＡＮＮ，ＳＨＡＮＧ Ｘ，ＷＡＮＧ Ｚ，ｅｔ ａｌ． Ｓｃｒｅｅｎｉｎｇ ｃｅｌｌｕｌｏｓｅ ｓｙｎ
ｔｈｅｓｉｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓ ｏｆ ＥｇｒＥＸＰ ａｎｄ ＥｇｒＨＥＸ ｉｎ Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｇｒａｎｄｉｓ
［Ｊ］． Ｇｅｎｅ， ２０２２， ８２４： １４６３９６． ＤＯＩ：１０． １０１６ ／ ｊ． ｇｅｎｅ．
２０２２．１４６３９６．

［７９］ＣＨＥＮ Ｂ Ｗ，ＸＩＡＯ Ｙ Ｆ，ＬＩ Ｊ Ｊ，ｅｔ ａｌ． Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ＣＡＤ
ｇｅｎｅ ｆｒｏｍ Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｕｒｏｐｈｙｌｌａ ＧＬＵ４ ａｎｄ ｉｔｓ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ
ｉｎ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｔｏｂａｃｃｏ ［Ｊ］． Ｇｅｎｅｔ Ｍｏｌ Ｒｅｓ，２０１６，１５（４）：
ｇｍｒ１５０４９０６２． ＤＯＩ：１０．４２３８ ／ ｇｍｒ１５０４９０６２．

［８０］陈博雯，盖颖，蒋湘宁． 尾叶桉 ＧＬＵ４ 肉桂酰辅酶 Ａ还原酶
基因克隆及原核表达［Ｊ］．中南林业科技大学学报，２０１４，３４
（１１）：７１－７６，９７． ＣＨＥＮ Ｂ Ｗ，ＧＡＩ Ｙ，ＪＩＡＮＧ Ｘ Ｎ． Ｃｌｏｎｉｎｇ
ａｎｄ ｐｒｏｋａｒｙｏｔｉｃ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｃｉｎｎａｍｏｙｌ ＣｏＡ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ ｏｆ Ｅｕｃａ
ｌｙｐｔｕｓ ｕｒｏｐｈｙｌｌａ ｃｌｏｎｅ ＧＬＵ４ ［Ｊ］． Ｊ Ｃｅｎｔｒａｌ Ｓｏｕｔｈ Ｕｎｉｖ Ｆｏｒ ＆
Ｔｅｃｈｎｏｌ，２０１４，３４（１１）：７１－７６，９７．

［８１］陈博雯，潘俊霞，蔡文侠，等． 尾叶桉 ＧＬＵ４中 ４香豆酰辅酶
Ａ连接酶基因克隆及原核表达［Ｊ］． 广东农业科学，２０１４，４１
（１２）：１５０－１５５． ＣＨＥＮ Ｂ Ｗ，ＰＡＮ Ｊ Ｘ，ＣＡＩ Ｗ Ｘ，ｅｔ ａｌ． Ｇｅｎｅ
ｃｌｏｎｉｎｇ ａｎｄ ｐｒｏｋａｒｙｏｔｉｃ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ４ｃｏｕｍａｒａｔｅ：ｃｏｅｎｚｙｍｅ Ａ
ｌｉｇａｓｅ ｉｎ Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｕｒｏｐｈｙｌｌａ ｃｌｏｎｅ ＧＬＵ４ ［Ｊ］． Ｇｕａｎｇｄｏｎｇ Ａｇｒｉ
Ｓｃｉ，２０１４，４１（１２）：１５０－１５５．

［８２］陈博雯，刘海龙，肖玉菲，等． 尾叶桉 ＣＯＭＴ和 ＣＣｏＡＯＭＴ基
因定向调控木质素单体合成的烟草转化研究［Ｊ］．中国生物
工程杂志，２０１８，３８（３）：２４－３２． ＣＨＥＮ Ｂ Ｗ，ＬＩＵ Ｈ Ｌ，ＸＩＡＯ
Ｙ Ｆ，ｅｔ ａｌ． Ｄｉｒｅｃｔｉｏｎａｌ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｌｉｇｎｉｎ ｍｏｎｏｍｅｒ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ
ｔｏｂａｃｃｏ ｂｙ ｕｓｉｎｇ ＣＯＭＴ ｇｅｎｅ ａｎｄ ＣＣｏＡＯＭＴ ｇｅｎｅ ｏｆ Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ
ｕｒｏｐｈｙｌｌａ ［Ｊ］． Ｃｈｉｎａ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌ，２０１８，３８（３）：２４－３２． ＤＯＩ：

１０．１３５２３ ／ ｊ．ｃｂ．２０１８０３０４．
［８３］郭利军，曾炳山，刘英． 根癌农杆菌介导的巨桉 Ｅｇ５ 高效遗

传转化体系建立［Ｊ］． 植物学报，２０１３，４８（１）：８７－９３． ＧＵＯ
Ｌ Ｊ，ＺＥＮＧ Ｂ Ｓ，ＬＩＵ Ｙ． Ａｇｒｏｂａｃｔｅｒｉｕｍｍｅｄｉａｔｅｄ ｈｉｇｈｅｆｆｉｃｉｅｎｔ
ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｇｒａｎｄｉｓ ｃｌｏｎｅ Ｅｇ５ ［Ｊ］． Ｃｈｉｎ Ｂｕｌｌ
Ｂｏｔ，２０１３，４８ （１）：８７ － ９３． ＤＯＩ：１０． ３７２４ ／ ＳＰ． Ｊ． １２５９．
２０１３．０００８７．

［８４］ＯＵＹＡＮＧ Ｌ Ｊ，ＬＩ Ｌ Ｍ． Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ａｎ ｉｎｄｕｃｉｂｌｅ ａｉｉＡ ｇｅｎｅ ｏｎ
ｄｉｓｅａｓｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｕｒｏｐｈｙｌｌａ × Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｇｒａｎｄｉｓ
［Ｊ］． Ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ Ｒｅｓ，２０１６，２５（４）：４４１－４５２． ＤＯＩ：１０．１００７ ／ ｓ
１１２４８－０１６－９９４０－ｘ．

［８５］ＷＡＮＧ Ｘ，ＬＵＯ Ｐ，ＱＩＵ Ｚ，ｅｔ ａｌ． Ａｄｖｅｎｔｉｔｉｏｕｓ ｂｕｄ ｒｅｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ
ａｎｄ ａｇｒｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ ｔｕｍｅｆａｃｉｅｎｓｍｅｄｉａｔｅｄ ｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ
Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｕｒｏｐｈｙｌｌａ × Ｅ． ｔｅｒｅｔｉｃｏｒｎｉｓ ｉｎｔｅｒｓｐｅｃｉｆｉｃ ｈｙｂｒｉｄ ［Ｊ］． Ｉｎ
Ｖｉｔｒｏ Ｃｅｌｌ Ｄｅｖ ＢｉｏｌＰｌａｎｔ，２０２１． ＤＯＩ：１０． １００７ ／ ｓ１１６２７ － ０２１ －
１０２４０－ｘ．

［８６］ＬＩ Ｙ，ＳＵＯＮＴＡＭＡ Ｍ，ＢＵＲＤＯＮ Ｒ Ｄ，ｅｔ ａｌ．Ｇｅｎｏｔｙｐｅ ｂｙ ｅｎｖｉ
ｒｏｎｍｅｎｔ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ｉｎ ｆｏｒｅｓｔ ｔｒｅｅ ｂｒｅｅｄｉｎｇ： ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ
ｍｅｔｈｏｄｏｌｏｇｙ ａｎｄ ｐｅｒｓｐｅｃｔｉｖｅｓ ｏｎ ｒｅｓｅａｒｃｈ ａｎｄ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ［Ｊ］．
Ｔｒｅｅ Ｇｅｎｅｔ Ｇｅｎｏｍｅｓ，２０１７，１３（３）：６０． ＤＯＩ：１０．１００７ ／ ｓ１１２９５－
０１７－１１４４－ｘ．

［８７］边黎明，张慧春． 表型技术在林木育种和精准林业上的应用
［Ｊ］． 林业科学，２０２０，５６（６）：１１３－１２６． ＢＩＡＮ Ｌ Ｍ，ＺＨＡＮＧ
Ｈ Ｃ． Ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｎｇ ｔｅｃｈｎｉｑｕｅｓ ｉｎ ｆｏｒｅｓｔ ｔｒｅｅ ｂｒｅｅｄｉｎｇ
ａｎｄ ｐｒｅｃｉｓｉｏｎ ｆｏｒｅｓｔｒｙ ［Ｊ］． Ｓｃｉ Ｓｉｌｖａｅ Ｓｉｎ，２０２０，５６（６）：１１３－
１２６． ＤＯＩ：１０．１１７０７ ／ ｊ．１００１－７４４８．２０２００６１２．

［８８］ ＩＮＧＶＡＲＳＳＯＮ Ｐ Ｋ，ＤＡＨＬＢＥＲＧ Ｈ． Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｃｌｏｎａｌ
ｆｏｒｅｓｔｒｙ ｏｎ ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎ ｗｉｌｄ ａｎｄ ｄｏｍｅｓｔｉｃａｔｅｄ ｓｔａｎｄｓ ｏｆ
ｆｏｒｅｓｔ ｔｒｅｅｓ ［Ｊ］． Ｓｃａｎｄ Ｊ Ｆｏｒ Ｒｅｓ，２０１９，３４（５）：３７０ － ３７９．
ＤＯＩ：１０．１０８０ ／ ０２８２７５８１．２０１８．１４６９６６５．

［８９］ＭＡＴＡＬＬＡＮＡＲＡＭＩＲＥＺ Ｌ Ｐ，ＷＨＥＴＴＥＮ Ｒ Ｗ，ＳＡＮＣＨＥＺ Ｇ
Ｍ，ｅｔ ａｌ． Ｂｒｅｅｄｉｎｇ ｆｏｒ ｃｌｉｍａｔｅ ｃｈａｎｇｅ ｒｅｓｉｌｉｅｎｃｅ：ａ ｃａｓｅ ｓｔｕｄｙ ｏｆ
ｌｏｂｌｏｌｌｙ ｐｉｎｅ（Ｐｉｎｕｓ ｔａｅｄａ Ｌ．）ｉｎ Ｎｏｒｔｈ Ａｍｅｒｉｃａ［Ｊ］． Ｆｒｏｎｔ Ｐｌａｎｔ
Ｓｃｉ，２０２１，１２：６０６９０８． ＤＯＩ：１０．３３８９ ／ ｆｐｌｓ．２０２１．６０６９０８．
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