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大型真菌（macrofungi）中包括一些重要的食

用真菌和药用真菌，在人类的经济生活中占有十分

重要的地位（Chang & Miles 1989）。真菌学研究是

生物学研究中的一个重要分支，但对大型真菌遗传

学的系统研究目前仍集中在少数分类单元中，例如

子囊菌中的链孢属 Alternaria、脉孢菌属 Neurospora

及担子菌中的鬼伞属 Coprinopsis 和裂褶菌属

Schizophyllum（ Peever et al. 1999；Nargang & 

Rapaport 2007；Kües 2000；Clark & Anderson 2004）。

近年来，随着现代生物学研究技术和方法的飞速发

展，真菌分子生物学研究也不断深入，在系统发育、

遗传作图、基因定位、基因克隆及遗传转化等方面

都有了长足的发展（Hamer & Givan 1990；Zhong et 

al. 2002；Fincham 1989）。 
分子遗传连锁图谱（genetic linkage map）是基

因组内反映基因以及专一性多态性 DNA 标记相对

位置的图谱，能显示标记和基因在染色体上的相对

位置，有利于更好地理解基因组结构和进化，是进

行基因组系统研究的基础，也是遗传学研究的重要

方向（Botstein et al. 1980；Marra et al. 2004；de Vos 
et al. 2007；Manzo-Sánchez et al. 2008；Xu et al. 
2009）。遗传连锁图谱的构建以及建立在此基础上

的数量性状（quantitative trait loci）定位成为了现代

遗传学研究中的热点（Lander & Botstein 1989；Liu 
et al. 2004；Fischer et al. 2004；Welter et al. 2007）。 

1 大型真菌分子遗传图谱研究的现状 
真菌遗传图谱的构建工作较高等动植物起步

晚，研究基础相对落后，其构建方法主要参考高等

动植物。构建过程包括：1）确定作图群体及亲本的

组合；2）培养大量遗传标记处于分离状态的分离群；

3）确定作图群体中不同个体基因型；4）选择合适

的分子遗传标记；5）构建标记间的遗传连锁群。 
大型真菌分子遗传图谱的构建工作最早始于

Kerrigan et al.（1993）对双孢蘑菇 Agaricus bisporus
的遗传研究。随后糙皮侧耳 Pleurotus ostreatus
（Larraya et al. 2000）、香菇 Lentinula edodes
（Terashima et al. 2002，2006；Kwan & Xu 2002；
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Miyazaki et al. 2008）、灰盖鬼伞 Coprinus cinereus
（Muraguchi et al. 2003）、双色蜡蘑 Laccaria bicolor
（ Labbé et al. 2008 ）、 肺 形 侧 耳 Pleurotus 
pulmonarius（Yasuhito et al. 2009）和 Amylostereum 
areolatum（van der Nesta et al. 2009）等图谱的构建

工作也相继展开。据统计，目前公开发表的大型真

菌遗传连锁图谱仅有 14 张（表 1），而国内还未见

有相关的研究报道。双孢蘑菇和香菇是两种重要的

食用菌，也是大型真菌遗传学研究中研究比较深入

的食用菌。

表 1 大型真菌遗传连锁图谱构建情况 

Table 1 Construction of macrofungi genetic linkage map 

连锁图谱 

Genetic linkage map 物种 

Species 

构图群体 

Population 

遗传标记 

Genetic marker 标记数

Number

覆盖长度

Length (cM)

连锁群数 

Linkage number

平均图距 

Average distance (cM) 

参考文献 

Reference 

52 RAPD，RFLP 64 543.8 11 / Kerrigan et al. 1993 

103 SCAR，Others 7 28 1 / Callac et al. 1997 

121 RAPD，SCAR 26 339.5 5 / Moquet et al. 1999 
双孢蘑菇 

Agaricus bisporus 

118 
AFLP，SSR， 

CAPS，Others 
320 1156 13 3.9 Marie et al. 2010 

双色蜡蘑 

Laccaria bicolor 
45 

AFLP，RAPD， 

SSR，SNP 
294 812 13 2.76 Labbé et al. 2008 

80 RAPD，RFLP 203 1000.7 11 5.3 Larraya et al. 2000 糙皮侧耳 

Pleurotus ostreatus 80 RFLP，Others 99 1061 11 / Park et al. 2006 

肺形侧耳 

Pleurotus pulmonarius 
150 AFLP 300 971 12 5.2 Yasuhito et al. 2009 

灰盖鬼伞 

Coprinus cinereus 
40 RAPD，RFLP 247 1346 13 / Muraguchi et al. 2003

95 AFLP 203 1956.7 11 9.5 Terashima et al. 2002

32 RAPD，SSCP 69 622.4 14 9.0 Kwan & Xu 2002 

95 AFLP-H 166 1398.4 11 8.4 Terashima et al. 2006

香菇 

Lentinula edodes 

92 RAPD，SSCP，SCAR 289 908.8 11 3.1 Miyazaki et al. 2008 

Amylostereum areolatum 80 AFLP 204 1693 25 8.3 van der Nesta et al. 2009

 
1.1 双孢蘑菇遗传连锁图谱的构建 

双孢蘑菇在西方国家己有 300 多年的栽培历

史，而且对它的研究也较为深入。双孢蘑菇的担孢

子多数为异核体，仅有少量的同核体，获得用于分

析子代重组率的单倍性同核体较为困难（Elliott 
1985；Moquet et al. 1998）。Kerrigan et al.（1993）
在 1993 年构建了双孢蘑菇的第一张遗传图谱，作

图群体由 52 个个体组成，其中包含从 671 个单孢

分离物中获得的 48 个同核体，1 个异核体单孢

（n+n）以及通过这个异核体单孢原生质体再生获

得的 3 个同核体（n）。利用包括同工酶标记、RAPD
标记、RFLP、rDNA 标记以及少量表型性状在内 64

个标记，得到 11 个连锁群，其中 9 个连锁群通过

核型电泳和点杂交可以与对应的染色体相吻合。该

图总长度有 543.8cM，与染色体物理距离之比大约

为 48.5kb/cM，覆盖了基因组的大部分。 
Callac et al.（1997）利用来自 JB3-83×U1-7 杂

交的后代 103 个同核体作为群体，构建了染色体 I
的连锁图。该图跨度 28cM，有 4 个源自 RFLP 的

SCAR 标记和一个异型酶羧肽酶位点 PEP2，一个

交配型座位 MAT 以及担孢子数量位点 BSN。染色

体 I 的遗传图谱是对 Kerrigan et al.（1993）所构建

的双孢蘑菇遗传图谱的进一步丰富和补充，也表明

了由不同作图群体构建的遗传图谱可以在遗传标
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记的定位上找到切入点，进行对比研究和使用。 
Moquet et al.（1999）将 JB3-83×U1-7 的子代同

核体群体数量扩大到 121 个，通过 SCAR、RAPD
和同工酶乙醇脱氢酶（alcohol dehydrogenase，ADH）

标记分析，将 26 个标记定位在 5 个连锁群上。与

Callac et al.（1997）构建的图谱比较发现，在相同

的连锁群上（连锁群 I）相同标记间的距离增大，

标记间的顺序有变。研究表明群体数量的选择至关

重要，它会影响到标记之间的准确定位。 

Marie et al.（2010）用双孢蘑菇异宗结合突变

株 A. bisporus var. burnettii 和次级结合变异株 A. 

bisporus var. bisporus 的种内杂交获得的 118 个同核

体，用 31 个 AFLP、21 个 SSR、68 个 CAPS 和 MAT、

BSN、PPC1、ADH 基因标记，构建了一张覆盖度

为 1,156cM、平均图距为 3.9cM，共 13 个连锁群的

连锁图谱，与染色体物理距离之比大约为

33.05kb/cM，这也是双孢蘑菇第一张详尽的分子遗

传连锁图谱。双孢蘑菇总遗传图谱长度（Le）估计

在 1,256cM，据此估计，在这张连锁图中，以 20cM

的距离间隔存在一个标记的话，此图能覆盖双孢蘑

菇 99%的基因，以 10cM 一个标记为间隔，将能覆

盖双孢蘑菇 93%的基因。 

1.2 香菇遗传连锁图谱的构建 

香菇是年产量仅次于双孢蘑菇的世界第二大

食用菌（Lin et al. 2000），属于四极性异宗结合担子

菌，其交配系统由 2 个非连锁的交配型因子 A 与 B

控制（Tokimoto et al. 1973；Murakami & Takemaru 

1975）。早期的香菇遗传图谱是用形态标记和生化

标记所构建的（Hasebe 1991；Bowden & Royse 

1991）。Kwan & Xu（2002）最早构建了香菇的分子

遗传连锁图，亲本菌株 L-54 采用原生质体单核化

处理后获得两种不同交配型（A1B1、A2B2）的单核

体，作图群体为 32 个 F1（L-54 A1B1×A2B2）的孢

子单核体，共采用 62 个 RAPD 标记，3 个基于 BSA

（bulked-segregant analysis）的 RAPD 标记，2 个表

型位点（Mat-A、Mat-B），1 个基因（priA）位点和

1 个测序的 DNA 片段位点（MAT）构建了 14 个连

锁群，该图谱的总长度为622.4cM，平均图距9.0cM。 

Terashima et al.（2002）构建了香菇的 AFLP

连锁图。作图群体为亲缘关系较远的 2 个菌株杂交

后所得的 95 个单孢子后代，该图有 203 个 AFLP

标记和 2 个交配型因子，共鉴定了 11 个连锁群，

其中有 8 个大连锁群和 3 个小连锁群，遗传图谱总

长度为 1,956.7cM，平均约 18.4kb/cM。Terashima et 

al.（2006）之后通过高效基因组扫描（high-efficiency 

genome scanning）电泳系统得到的 AFLP 标记

（AFLP-H）及一些功能位点的整合，进一步完善

了于 2002 年构建的连锁图，该图仍为 11 个连锁群。

该图谱包含 10 个功能性基因位点，这对于香菇遗

传连锁图谱之间的对比分析较为有利，如该图中

MatA 和 PriA 都定位在连锁群 LGⅡ上，表明此连

锁群与 Kwan 构建的连锁图中 LG Ⅲ相对应（Kwan 

& Xu 2002）。 

Miyazaki et al.（2008）选取了 23 个香菇四分

体孢子组合共计 92 个孢子单核体为作图群体，构

建了一张包括 289 个标记 11 个连锁群的香菇分子

遗传连锁图谱，覆盖度为 908.8cM，平均图距为

3.1cM。孢子四分体的选择避免了孢子萌发慢、菌

丝生长速度慢的菌株被遗弃，理论上是选择最合理

的群体材料。Miyazaki et al.（2010）用 PCR 及 SSCP
技术新定位了 12 个与子实体发育相关的基因，进

一步完善了之前由孢子四分体构建的香菇遗传连

锁图谱。 

2 大型真菌分子遗传图谱的应用 

遗传连锁图能显示标记基因在染色体上的相

对位置，有利于更好地理解基因组结构和进化，是

进行基因组系统研究的基础，也是遗传学研究的重

要方向。目前遗传图谱在大型真菌中的应用范围相

对较窄，仅限于初步的数量性状定位和标记辅助育

种（molecular assisted selection），尚未应用于基因

的图位克隆（map-based cloning）（Huang et al. 2003；

Balogh et al. 2007）和比较基因组学（comparative 

genomes）（Ahn & Tanksley 1993；Axelson-Fisk & 

Sunnerhagen 2006）的研究。 

2.1 数量性状（QTL）定位 

除同宗结合的种类外，目前大型真菌分子遗传

图谱的作图群体一般采用孢子单核体，而大型真菌

的大部分数量性状均表现在有性生殖的子实体阶

段，子实体的形成大多需要双核（异核）的作用，
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相对于高等动植物来说，大型真菌某些重要的数量

性状的定位仍有一定的难度。Moquet et al.（1999）
通过 QTL 定位的方法研究了双孢蘑菇褐斑病的抗

病性状，连锁分析发现，抗病和感病这两个性状与

3 个标记 ADH、PPC1、PR25 明显连锁，其中与 PPC1
的相关系数最高，进一步研究发现双孢蘑菇对活细

菌或毒素的抗性性状基因的QTL与PPC1位点非常

贴近，遗传连锁图显示两者间的遗传距离仅为

1.3cM，PPC1 基因本身可能就是抗性基因。研究人

员在糙皮侧耳遗传图谱（Larraya et al. 2000）的基

础上，初步定位了控制菌丝生长速度（Larraya et al. 
2002）、产量及品质性状（Larraya et al. 2003）和木

质素降解酶活性（Santoyo et al. 2008）的信息位点。

Miyazaki et al.（2008）在其香菇遗传图谱的构建过

程中，将营养菌丝在 PDA 培养基上生长速度这个

数量性状初步定位在 LOD2 号连锁群上。van der 
Nest et al.（2009）在构建 Amylostereum areolatum
分子遗传连锁图谱的过程中，发现营养菌丝生长的

QTL 定位在“识别位点”（交配性因子 mat-A 和体

细胞不亲和因子 het-A）附近，这也是首次观察到

菌丝生长速度和自我识别系统的连锁关系。 
2.2 分子标记辅助育种 

Larraya et al.（2003）在对糙皮侧耳高产和质量

优良性状的基因定位研究中，尝试通过鉴定杂交子

是否含有相关性状的基因进行优良杂交子的筛选，

结果表明，这些杂交菌株中确实有部分在产量或质

量上优于亲本菌株或一些商业菌株，这为标记辅助

育种在大型真菌上的应用提供了技术支撑。但迄今

为止，还未见有大型真菌标记辅助育种的系统研究

报道。 

3 大型真菌分子遗传图谱研究的方向

与前景 

3.1 高质量遗传连锁图谱的构建 

遗传连锁图谱饱和度是指单位长度染色体上

已定位的标记数或标记在染色体上的密度。一个基

本的染色体连锁框架图要求标记平均间隔不大于

20cM；进行主基因的定位遗传连锁图，要求其平均

间隔在 10－20cM 间；用于 QTL 定位的连锁图，其

标记的平均间隔要求在 10cM 以下；如果构建的连

锁图谱是为了进行基因克隆，则要求间隔更小

（Darvasi et al. 1993）。 
高质量的遗传连锁图谱是基因组学发展的必

然趋势，选择合适的分子标记对保证高质量遗传连

锁图谱是必须的，研究人员首先应选用稳定的分子

标记构建遗传连锁图谱，如 RFLP、SSR、SCAP、
SNP 等；受真菌遗传学发展的限制，对一些物种来

说，分子标记的选择并非易事，在选用其他的多态

性标记时（如 RAPD、AFLP、SRAP 等），务必要

保证扩增条带的准确性，如可以提高扩增的重复次

数、在数据统计时由不同的人员重复统计等。然而

由于任何一种标记在基因组中分布都不是完全随

机的。在实际研究中，为了提高图谱的饱和度，应

有针对性地寻找在该区域上有差异的亲本构建作

图群体，在一定程度上扩大作图群体，利用特性上

互补的不同 DNA 标记进行遗传作图或增加遗传标

记的数量。 
3.2 功能基因在分子遗传连锁图谱上的定位 

随着分子生物学的发展，大量的功能基因被识

别鉴定，通过有效的手段将功能基因在遗传连锁图

谱上进行准确定位，将使遗传图谱的构建工作更有

意义，也将有助于比较基因组学和遗传图谱之间的

整合。 
在所报道的大型真菌遗传连锁图谱构建中始

终有功能基因定位研究。功能基因定位通常采用

RFLP、CAPS、SSCP、SSR、SNP 等常规的遗传标

记手段。Park et al.（2006）以 Larraya et al.（2000）
构建糙皮侧耳遗传图谱时采用的作图群体及其亲

本为材料，鉴定并定位了 82 个在菌褶中表达的功

能基因，进一步丰富了该遗传图谱，这些工作为研

究从营养生长到生殖生长转变过程中的基因调控

提供了试验平台；Labbé et al.（2008）在双色蜡蘑

遗传连锁图谱的构建中运用 SSR 和 SNP 标记，成

功地实现了物理图谱和遗传连锁图谱的完美对应，

也为双色蜡蘑基因组序列（Martin et al. 2008）的准

确组装提供了支撑。 
3.3 基因图位克隆 

目前，大型真菌分子遗传图谱构建和 QTL 定

位的研究相对滞后，基于遗传连锁图谱的基因图位

克隆工作仍存在一定的难度。尽管如此，以分子遗

传图谱和 QTL 定位研究为基础的数量性状基因的

图位克隆工作仍将是今后大型经济真菌遗传育种
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研究中的重要发展方向。 
3.4 开展比较基因组学的研究 

不同物种间同源关系的研究不仅在物种起源

与演化研究上具有重要意义，而且在分子育种及基

因克隆等方面也有着重要的作用（Naruse et al. 
2000）。比较基因组学基于相关物种的基因组均起

源于共同的祖先，进化上相近的物种之间的染色体

上必然存在着同源区域（Ahn & Tanksley 1993），利

用相同的 DNA 分子标记构建相关物种的遗传连锁

图谱或物理图谱，比较相同标记在不同物种基因组

中的分布特点，揭示染色体或染色体片段上的基因

排列顺序的相同（共线性）或相似性（同线性），

并由此对相关物种的基因组结构和起源进化进行

分析。比较基因组学的发展可显著提高遗传标记在

物种之间的运用范围，并加深对非模式种基因组结

构的认识。目前，依据遗传连锁图谱进行比较基因

组学的研究已经在高等动植物之间陆续展开

（Dunford et al. 1995；Debry & Seldin 1996；Jardim 
2007；Kucuktas et al. 2009），而在大型真菌上类似

的研究却极少。 

真菌生活史相对简单，部分模式真菌的遗传学

研究基础已经相当深入，完全可以在现有的基础上

开展大型真菌分子遗传图谱的构建工作。随着分子

生物学技术的日益成熟，利用 DNA 分子标记和重

要功能基因标记构建的高质量分子遗传图谱在大

型真菌的遗传育种研究中将具有广泛的应用前景。

基于重要数量性状基因的转基因育种结合分子标

记辅助育种，对大型真菌进行遗传改良，最终将培

育出更符合人类需求的优良品种。 
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