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　 　 摘要：农作物基因组学研究的发展，对于有效利用现代分子生物学手段进行物种的遗传改良发挥了重要作用。 随着测

序技术的发展，已经实现对重要农作物，如水稻、小麦、玉米、大豆、油菜、棉花、蔬菜等作物基因组的测序或重测序，在此基

础上完成对控制重要农艺性状基因的克隆和鉴定。 本文综述了 ２０１７ 年度主要农作物基因组研究方面取得的一系列重要

进展。
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１　 基因组学领域论文分析

在 ＳＣＩＥ 数据库共获得 ９５４ 篇基因组学研究相

关的文献。 中国发文量最多，共 ３３９ 篇，约占该领域

发文总量的一半；美国发文数量为 １６３ 篇，排名第

２；德国发文量为 ４９ 篇，排名第 ３；印度、韩国、日本、
法国和澳大利亚紧随其后，发文量分别为 ４８ 篇、３５
篇、３３ 篇、２９ 篇和 ２８ 篇（表 １）。

中国机构表现较突出，共有 ６ 个机构进入该领

域论文数量 ＴＯＰ １０ 行列。 中国农业科学院发文量

为 ３１ 篇，排名第 １；其次是华中农业大学和中国科

学院，论文数量各为 ２２ 篇；南京农业大学发文 １９
篇，排名第 ３（图 １）。

表 １　 基因组学领域主要发文国家

Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｕｂｌｉｃａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｆｉｅｌｄ ｏｆＧｅｎｏｍｉｃ ｒｅｓｅａｒｃｈ

排序

Ｒａｎｋ
国家

Ｃｏｕｎｔｒｙ
发文量

Ｎｏ． ｏｆ ｐｕｂｌｉｃａｔｉｏｎｓ

１ 中国　 Ｃｈｉｎａ ３３９

２ 美国　 ＵＳＡ １６３

３ 德国　 Ｇｅｒｍａｎｙ ４９

４ 印度　 Ｉｎｄｉａ ４８

５ 韩国　 Ｓｏｕｔｈ Ｋｏｒｅａ ３５

６ 日本　 Ｊａｐａｎ ３３

７ 法国　 Ｆｒａｎｃｅ ２９

８ 澳大利亚 Ａｕｓｔｒａｌｉａ ２８

９ 英国　 ＵＫ １９

１０ 意大利　 Ｉｔａｌｙ １７
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图 １　 作物基因组学领域主要发文机构

Ｆｉｇ １　 Ｉｎｓｔｉｔｕｔｉｏｎｓ ｗｈｏ ｐｕｂｌｉｓｈｅｄ ｐａｐｅｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｆｉｅｌｄ ｏｆ ｇｅｎｏｍｉｃ ｒｅｓｅａｒｃｈ

２　 基因组学研究态势分析

农作物基因组学研究的空前发展正推动着农业

的第二次“绿色革命”。 全基因组的剖析，可以提供

每个农业生物物种或品种全基因组的遗传信息。 尤

其是对控制重要农艺性状的基因组成情况分析，以
及对调控复杂性状的分子网络的解析，皆得益于高

效与廉价测序技术的发展。 目前已经实现了对重要

农作物，如水稻、小麦、玉米、大豆、油菜、棉花、蔬菜

等基因组测序或重测序，实现了对控制重要农艺性

状关联基因的大规模克隆和鉴定。 ２０１７ 年度经过

全球科学家的努力，在主要农作物基因组研究方面

取得了一系列重要进展。
２ １　 水稻基因组研究

水稻（Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ． ）既是重要的粮食作物，也
是生物学研究的模式植物。 近年来，我国水稻功能

基因组学研究一直走在世界前列，高质量的水稻参

考基因组序列可谓功不可没。 中科院遗传发育所梁

承志课题组与四川农业大学李仕贵合作，利用

ＰａｃＢｉｏ 单分子测序技术结合 ｆｏｓｍｉｄ 文库测序以及遗

传图谱的相关结果，对籼稻品种蜀恢 ４９８ 进行测序，
并通过 ＢｉｏＮａｎｏ 光学图谱进行进一步的验证，最终

获得了一个长度为 ３９０ ３ Ｍｂ，共由 １７ 个连续 ＤＮＡ
片段（Ｓｕｐｅｒ⁃Ｃｏｎｔｉｇ）组成的水稻基因组。 该研究组

装了蜀恢 ４９８ 除了 ５ 个着丝粒区域和少数几个串联

重复序列区域以外的整个基因组，与已公布的水稻

及拟南芥等植物基因组相比，蜀恢 ４９８ 的基因组具

有更高的完整性、更好的连续性以及更低的错误率，
是目前所有高等动植物中组装质量最高的基因组。
通过对蜀恢 ４９８ 与日本晴这两个基因组的基因序列

进行比较发现，这两个品种超过 ２ ／ ３ 的基因在序列

上存在差异。 同时，比较结果显示两个基因组之间

也存在大量的因转座子插入引起的染色体结构变

异。 此外，研究人员还成功组装出蜀恢 ４９８ 完整的

线粒体序列，指出了日本晴线粒体序列中存在的错

误，并进一步发现了目前日本晴基因组参考序列中

掺杂了许多的线粒体和叶绿体序列，相关结果对于

日本晴核基因组和线粒体基因组的数据提供了补充

和修正。
蜀恢 ４９８ 基因组测序工作的完成，对于水稻尤

其是籼稻优异等位基因资源的挖掘和利用、籼稻群

体的全基因组关联分析的相关研究具有很重要的应

用价值，同时对于提高目前高等动植物基因组的组

装质量具有重要的指导意义［１］。
杂草稻（Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ． ）是一类具有栽培稻外

表、杂草特性的水稻，因其具有较强的适应性、生育

期短、易落粒、种子休眠时间长等特点，在田间能够

与栽培稻竞争光、水分和养分，对水稻的产量与品质

危害极大。 美国的杂草稻从形态学上主要分为 ＳＨ
（ｓｔｒａｗ ｈｕｌｌ）、ＢＨＡ（ｂｌａｃｋ ｈｕｌｌ ａｗｎｅｄ）两大类，以华盛

顿大学 Ｏｌｓｅｎ 教授领衔的中美科研人员，通过对美

国本土的 １８ 个 ＳＨ 和 ２０ 个 ＢＨＡ 杂草稻进行全基因

组测序，并与 １４５ 种已公布的水稻基因组序列（包
括 ８９ 种栽培稻、５３ 种野生稻和 ３ 种中国中部杂草

稻）进行比对分析，结果表明 ＳＨ 和 ＢＨＡ 类杂草稻

分别与东南亚籼稻以及 ａｕｓ 稻亲缘关系较近，而中

国杂草稻（来源于江苏省）则属于中国籼稻类型。
通过比较中美杂草稻基因组中栽培稻和野生稻特有

ＳＮＰｓ 的分布比例，研究人员发现中国杂草稻包含大

部分栽培稻的特异 ＳＮＰｓ，而美国杂草稻基因组中野

４８３
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生稻特异 ＳＮＰｓ 比例要高于栽培稻 ＳＮＰｓ，ＢＨＡ 类杂

草稻 ＳＮＰｓ 的分布比例竟与野生稻高度相似，表明

中国杂草稻与栽培稻关系更近，而美国杂草稻则不

然，ＢＨＡ 类杂草稻与野生稻的亲缘关系更近。 从进

化时间上看，３ 类杂草稻均要晚于水稻驯化以及品

种内部分化时期。
进一步通过对 ３ 类杂草稻中与水稻驯化以及改

良相关的基因进行分析，在 ＰＲＯＧ１ （直立株型基

因）、ｓｈ４（落粒基因）、ＯｓＬＧ１（穗型基因）这 ３ 个代表

驯化早期的基因中，３ 类杂草稻的变异位点与栽培

稻一致，表明了杂草稻起源于驯化后的栽培稻祖先，
支持了去驯化（ｄｅ⁃ｄｏｍｅｓｔｉｃａｔｉｏｎ）是杂草稻起源的这

一观点。 而在大部分改良型基因位点，ＳＨ 型杂草稻

变异和中国杂草稻以及栽培稻一致，而 ＢＨＡ 类杂草

稻与野生稻更为一致，表明杂草稻的进化在水稻驯

化的早期和晚期都有可能发生。 研究人员进一步分

析了形成杂草稻特性的遗传学基础，发现杂草稻中

维持基本生物过程的基因并没有显著增加，与组织

发育、与抗逆相关的基因可能在不断富集，这与杂草

稻有着较快的生长速度以及较强的抗逆性可能不无

关系。 同时，与杂草稻适应性的相关基因通常成簇

存在，形成少数的基因组岛（ ｇｅｎｏｍｉｃ ｉｓｌａｎｄｓ），暗示

了杂草稻进化过程的选择仅发生在基因组相对较小

区域的位点上。 这些基因组岛与目前已定位的与杂

草稻驯化相关的 ＱＴＬ 位置吻合［２］。
中国是一个水稻生产大国，杂草稻对我国粮食

安全的危害近年来日趋严重。 无独有偶，浙江大学

樊龙江等课题组也对国内的杂草稻起源与进化进行

了相关的报道。 研究人员通过收集我国境内杂草稻

危害最为严重地区：江苏、广东、辽宁和宁夏 ４ 地的

１５５ 份杂草稻和 ７６ 份当地栽培稻品种进行了全基

因组重测序和群体分析，发现 ４ 地的杂草稻群体各

自相互独立起源于栽培稻，其中江苏、广州杂草稻起

源于籼稻，而辽宁、宁夏的杂草稻则起源于粳稻，且
在起源过程中遭受了强烈的短期遗传瓶颈效应。 进

一步分析发现虽然 ４ 个杂草稻群体起源多样，但是

在 ７ 号染色体 ６ ０ ～ ６ ４ Ｍｂ 区间内存在趋同进化区

域，包含决定种皮颜色基因 Ｒｃ 和一系列编码水稻过

敏性蛋白在内的 １５ 个关键基因。 这些基因可能在

杂草稻的起源和进化过程中扮演了重要的角色。 通

过对等位基因的频率变化分析发现，已有变异

（ｓｔａｎｄｉｎｇ ｖａｒｉａｔｉｏｎ）对于杂草稻的环境快速适应性

起到了关键作用，而新突变（ｎｅｗ ｍｕｔａｔｉｏｎ）对于杂草

稻尤其是籼型杂草稻的进化作用明显。 同时研究还

表明杂草稻基因组上发现很多区域受到了平衡选择

信号，这有助于杂草稻产生更多的遗传多态性以适

应复杂的生存环境［３］。
以上两篇报道揭示了美国和中国杂草稻的起

源、进化以及环境适应性的机制，加深了人们对农作

物驯化和去驯化遗传机制认识，对于世界范围内的

杂草稻的控制与防治乃至全球粮食安全都有着非常

积极的意义。
２ ２　 小麦基因组研究

小麦是全球最重要的粮食作物之一，小麦的稳

产和增产对我国乃至全世界粮食安全的影响举足轻

重。 近年来由于全球气候变化、环境变化的影响，小
麦生产面临严峻的挑战，对于小麦的育种和品种改

良工作提出了新的要求。 普通小麦（Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉ⁃
ｖｕｍ Ｌ． ）是 ３ 个不同亚基因组形成的异源六倍体物

种（ＡＡＢＢＤＤ），由早期的野生二粒小麦与粗山羊草

天然杂交而来。 其基因组非常庞大且结构异常复

杂，富含大量的重复序列，这些特点使得小麦基因组

学的研究远远落后于水稻和玉米等二倍体植物，严
重制约了小麦功能基因组学研究和育种工作的

深入。
野生二粒小麦 （ Ｔ． ｔｕｒｇｉｄｕｍ ｓｕｂｓｐ． ｄｉｃｏｃｃｏｉｄｅｓ

（Ｋöｒｎ． ）Ｔｈｅｌｌ）是栽培小麦的四倍体祖先种。 以色

列等多国研究人员对野生二粒小麦种质 Ｚａｖｉｔａｎ 进

行了全基因组鸟枪法测序，结合 ３Ｄ Ｈｉ⁃Ｃ 数据和遗

传图谱信息将１０ ５ Ｇｂ 基因组序列组装到 １４ 条染

色体中，其中 １０ １ Ｇｂ 序列能锚定到 １４ 条染色体

上。 同时，研究人员对野生二粒小麦不同发育阶段

的各个组织进行了 ＲＮＡ 测序。 建立了 ６５０１２ 个高

可信度的基因模型并分析了相关基因的分布。 同源

性分析进一步表明，在亚基因组间的，有 ７２ ３％ 的

基因都有其同源基因。 全基因组中，有 ８２ ２％ 的序

列注释为转座子序列，而且这个比例在不同亚基因

组间大致相当，主要由长末端重复逆转录转座子组

成。 研究人员还对一个大麦关键驯化基因 ＴｔＢｔｒ１ 进

行研究，在野生小麦驯化的过程中，麦穗变得不易破

碎，从而表现为不易落粒。 通过构建定位群体，研究

人员发现了调控麦穗脆性表型的基因组区域，并最

终推测驯化小麦含有的 ＴｔＢｔｒ１⁃Ａ 和 ＴｔＢｔｒ１⁃Ｂ 等位基

因变异可能引起蛋白质功能丧失，导致麦穗不易破

碎。 同时作者还检测了二粒小麦中可能受到选择的

驯化区域，发现与野生二粒小麦相比，栽培二粒小麦

间遗传多样性仅略微降低［４］。
粗山羊草（Ａｅｇｉｌｏｐｓ ｔａｕｓｃｈｉｉ Ｃｏｓｓ． ）是六倍体小

５８３
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麦 Ｄ 基因组的二倍体祖先，是小麦重要的遗传资

源。 美国加州大学等研究机构基于 ＢＡＣ 序列结合

全基因组重测序序列、ＰａｃＢｉｏ 技术以及遗传图谱并

利用 ＢｉｏＮａｎｏ 单分子光学图谱技术进行验证对粗山

羊草基因组序列进行测序和组装，最终将约 ４ Ｇｂ 占

基因组 ９５ ２％ 的序列组装到 ７ 条染色体上。 这些

染色体是由 １２ 条祖先染色体通过嵌套的染色体插

入（ＮＣＩ，ｎｅｓｔｅｄ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ｉｎｓｅｒｔｉｏｎ）引起非整倍体

减少进化而来。 粗山羊草的 １Ｄ、２Ｄ、４Ｄ 和 ７Ｄ 染色

体主要就是通过 ＮＣＩ 这种形式形成的，５Ｄ 染色体与

可能起源于水稻 ９ 号染色体以及 １２ 号染色体对应

的祖先染色体短臂融合，随后 ５ＤＬ 的 Ｏｓ９ 部分与

４ＤＳ 的 Ｏｓ３ 部分相互易位形成。
粗山羊草基因组中转座子序列约占 ８４ ４％ ，其

中主要是占 ６５ ９％长末端重复反转录转座子（ＬＴＲ⁃
ＲＴｓ），Ｇｙｐｓｙ 和 ＣＡＣＴＡ 分别是最丰富的 ＲＮＡ 和

ＤＮＡ 转座子超家族。 而新发现的 １１１３ 个 ＴＥ 家族

中大多数的拷贝数较少。 通过对基因组序列的分

析，研究人员共注释了 ８３１１７ 个基因，包括 ３９６２２ 个

高可信度的基因以及 ４３４９５ 个低可信度的基因，其
中 ３８７７５ 个高可信度基因可锚定到染色体上，但这

些基因中只有 ５０５０ 个是单拷贝基因。 通过与短柄

草、水稻、大麦、高粱以及拟南芥的基因组中注释的

基因相比，粗山羊草的基因具有最长的平均外显子

和转录本，而外显子平均数目却少于上述物种。 同

时研究人员还对小麦特异基因和抗病基因进行了分

析，并研究了基因在染色体上的分布规律以及与重

组率之间的关系，这些研究成果为小麦新基因的发

掘和应用、小麦的品种改良、小麦的进化与多倍体研

究以及比较基因组学研究都有着重要的意义［５］。
对于粗山羊草的测序工作，中国农科院贾继增

研究团队也在同时进行，他们利用最新的技术，对小

麦 Ｄ 基因组的供体粗山羊草进行重新测序与组装，
成功将 ９２ ５％基因组序列锚定到染色体上，完成了

Ｄ 基因组序列的测定。 研究人员通过对粗山羊草基

因组的序列进行分析，绘制了包括基因位点分布、基
因表达、假基因分布、甲基化分布、重组率、ｍｉｃｒｏＲ⁃
ＮＡｓ 分布以及转座因子（ＴＥ）分布信息的基因组特

征图，重点分析了 ＴＥ 对基因组进化、基因结构以及

基因表达的影响。 研究发现，粗山羊草基因组中有

近 １ ／ ２ 的基因中携带有 ＴＥ，而 ＴＥ 通常还会抑制基

因的正常表达。 研究结果还表明在粗山羊草基因组

中近期发生了一波基因复制事件。 该研究还首次将

小麦分子标记和之前检测到的重要农艺性状基因和

ＱＴＬ 整合到小麦 Ｄ 基因组上，获得一个完整的高精

度整合图谱。 将极大促进小麦基因克隆和分子育种

工作［６］。
２０１７ 年，小麦结构基因组学取得了长足的进步

和发展，相关研究成果为小麦的功能基因组学和蛋

白组学的研究奠定了坚实的基础，将对小麦的分子

生物学研究以及分子设计育种工作产生巨大的

影响。
２ ３　 大麦基因组研究

大麦（Ｈｏｒｄｅｕｍ ｖｕｌｇａｒｅ Ｌ． ）是世界上驯化最早

的饲料和粮食作物，也是遗传学研究的模式植物之

一。 作物全球第四大禾谷类作物，大麦在我国国民

经济发展中具有很重要的地位。 大麦结构基因组学

研究是大麦功能基因组学和遗传育种研究取得突破

性成果的重要前提。 但是大麦基因组非常庞大，结
构复杂并富含转座因子，因此全基因组测序工作难

度很大。 李承道和张国平等人，综合运用包括 ＢＡＣ
测序、Ｈｉ⁃Ｃ 及 ＢｉｏＮａｎｏ 等多种最先进的测序和组装技

术，组装完成了一个目前最为完整的包含 ４ ７９ Ｇｂ 的

大麦 Ｍｏｒｅｘ 高质量参考基因组序列，其中 ９４ ８％ 的

组装序列被定位到大麦的各染色体上。 通过分析鉴

定了 ３９７３４ 个高置信度基因，预测了 １９９０８ 个长链

非编码 ＲＮＡ 和 ７９２ 个 ｍｉｃｒｏＲＮＡ 前体基因位点，并
利用 Ｈｉ⁃Ｃ 技术对大麦染色体特征及行为规律进行探

索和验证。 大麦基因组主要由高拷贝重复序列组成，
约 ８０ ８％的序列为转座因子，作者同时解析了重复元

件以及基因在染色体上分布的特点，重点分析大麦麦

芽品质相关基因家族的特点，明确了相关基因的变异

类型，通过对现代核心种质资源的 ＳＮＰｓ 进行剖析，指
出了大麦基因组中易受遗传侵蚀的区域，为拓宽栽培

大麦日趋狭窄的基因库提供了相应的策略。 高质量

的大麦基因组参考序列的发表，为大麦优质基因资源

的克隆和利用提供了强有力的工具，也为高品质大麦

育种指明了方向［７］。
大麦是有稃大麦（皮大麦）和裸大麦的统称，我

们习惯所说的大麦是指皮大麦，而裸大麦在各地称

谓不同，在青藏高原则被称作青稞，青稞具有广泛适

应性和强抗逆性等特点，是青藏高原地区主要的粮

食作物。 浙江大学张国平课题组利用第三代测序技

术 ＰａｃＢｉｏ 对藏区种植面积最大的青稞品种藏青 ３２０
进行测序分析，从头组装出 ４ ８４ Ｇｂ 的基因组，其中

４ ５９ Ｇｂ 可锚定到大麦 ７ 条染色体上。 分析表明该

基因组共有 ４６７８７ 个具有高可信度的基因，其中

３１５６４ 个基因信息在 ３９ 个野生和栽培大麦 ＲＮＡ 测

６８３
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序数据库以及 ＮＣＢＩ 非冗余蛋白数据库中获得了验

证。 此外，研究人员以青稞作为参考基因组，比较皮

大麦（Ｍｏｒｅｘ）和裸大麦（藏青 ３２０）基因组间的差异，
显示二者亲缘关系较近。 藏青 ３２０ 的参考序列的公

布填补了大麦 Ｍｏｒｅｘ 基因组序列的部分缺口。 相关

结果对于大麦的遗传改良具有重要意义［８］。
２ ４　 玉米基因组研究

玉米（Ｚｅａ ｍａｙｓ Ｌ． ）是世界上分布最广的农作

物之一，自 ２００９ 年玉米自交系 Ｂ７３ 的测序完成以

来，参考基因组版本不断更新，但是由于玉米基因组

结构非常复杂，存在高密度的重复序列以及高活性

的转座子，这为玉米功能基因组的测序和组装提出

了新的挑战和提升空间。 ２０１７ 年，美国研究人员使

用先进的单分子实时测序和高分辨率光学制图技术

对玉米近交系 Ｂ７３ 进行测序，从头组装出 ２１０６ Ｍｂ
大小的参考基因组。 与之前的测序组装技术相比，
新技术增加了重叠群长度，改进了基因间隔与着丝

粒区域的组装质量，更新的基因注释。 玉米基因组

主要由转座元件构成，本研究共鉴定出 １３０６０４ 个结

构完整的逆转录转座子（１２６８ Ｍｂ），有助于我们理

解玉米转座子的发生进化史。 通过比较最新的 Ｂ７３
基因组图谱与另外两个自交系 Ｋｉ１１ 系和 Ｗ２２ 系基

因组图谱，发现后两个品系的基因组与 Ｂ７３ 的基因

组序列差异巨大，分别只有 ３２％和 ３９％的序列能匹

配到 Ｂ７３ 基因组序列上。 表明玉米不同自交系之

间基因组变异很大，具有良好的可塑性，为其不断适

应新的环境提供遗传基础和可能［９］。
现代栽培玉米是大约 ９０００ 多年前由生长在低

海拔地区的野生大刍草驯化而来。 众所周知，驯化

过程对作物来说，意味着优异的基因资源丢失以及

遗传多样性丧失。 利用野生资源进行作物的遗传改

良越来越受到育种学家的重视。 而大刍草 （ Ｚｅａ
ｍａｙｓ ｓｓｐ． ｍｅｘｉｃａｎａ Ｉｌｔｉｓ）可以与现代栽培玉米进行自

由杂交。 从而实现优异基因渗透，为现代栽培玉米

育种和改良提供了一条新途径。 华中农大严建兵等

课题组利用玉米 Ｍｏ１７ 与大刍草类蜀黍的回交重组

自交系群体，结合二代和三代测序技术，组装出了较

高质量的玉米 Ｍｏ１７ 和 ｍｅｘｉｃａｎａ 基因组，基因组大

小分别为 ２ ０４ Ｇｂ 和 １ ２０ Ｇｂ。 预测的高可行度基

因为 ４０００３ 个和 ３１３８７ 个。 通过比较发现同属玉米

属的 Ｍｏ１７、Ｂ７３ 以及 ｍｅｘｉｃａｎａ 三者基因组存在较大

的结构变异，研究人员进一步调查了 ８９５ 个近交系，
发现 １０ ７％的玉米基因组与 ｍｅｘｉｃａｎａ 基因组存在

基因渗透，暗示了大刍草可能为玉米的环境适应性

提供了基因资源。 本研究可深入挖掘来自野生玉米

材料中的优异基因，为玉米的遗传改良提供了宝贵

的基因资源［１０］。
２ ５　 棉花基因组研究

棉花是重要的天然纤维和油料作物，也是研究

多倍体进化和作物驯化的重要模式植物。 南京农业

大学张天真等课题组通过将栽培棉与野生棉对比，
绘制出了棉花表观遗传基因的“甲基化基因图谱”，
对野生棉和栽培棉之间超过 １２００ 万个的差异甲基

化胞嘧啶进行分析，鉴定出 ５１９ 个表观等位基因

（ｅｐｉａｌｌｅｌｅｓ），这些基因可能在异源四倍体棉花的进

化和驯化过程中发挥作用。 同时本研究还重点分析

了光周期敏感基因 ＣＯＬ２ 在野生棉和栽培棉中因甲

基化水平的差异，而导致不同的光周期敏感性和适

合种植区域，表明了 ＤＮＡ 甲基化在棉花驯化过程中

的重要作用以及育种上的用途。 棉花甲基化基因图

谱展示了棉花基因组在进化过程中的 ＤＮＡ 甲基化

变化的一系列特点，为帮助研究人员选育出高产、优
质、多抗的棉花新品种提供了重要参考线索［１１］。 通

过对 ３１８ 份棉花地方品种和现代改良品种（系）的

全基因组重测序，分析了基因组的遗传变异和种群

结构，揭示了现代改良棉花品种高产优质的遗传基

础和演化规律。 通过对中国地区种植的 ２５８ 份棉花

种质进行全基因组关联分析，鉴定了 １１９ 个与产量、
纤维品质、黄萎病抗性等关联位点。 并发现了两个

参与乙烯途径的基因与棉花增产相关。 本研究为棉

花精准育种和改良提供了基因组学基础，具有非常

重要的理论和应用价值［１２］。
目前，生产上主要棉花栽培种为异源四倍体陆

地棉（Ｇｏｓｓｙｐｉｕｍ ｈｉｒｓｕｔｕｍ Ｌ． ），陆地棉具有很长的驯

化和栽培历史，长期的人工驯化选择了一些优异的

变异，改变了陆地棉的主要农艺性状，但却不可避免

得造成陆地棉遗传资源的流失。 中国的陆地棉遗传

多样性较为单一，遗传资源狭窄，使得棉花遗传育种

工作长期以来进展缓慢。 张献龙等从世界各地收集

了 ３１ 份棉花野生种和 ３２１ 份栽培种进行全基因组

重测序。 对包括单碱基多态性（ ＳＮＰ），插入 ／缺失

（ＩｎＤｅｌ）和结构变异（ＳＶ）进行检测构建了陆地棉的

基因组变异图谱。 通过将野生种与驯化种进行比

较，分析控制陆地棉的纤维产量和品质这些性状改

变的遗传学基础，在全基因组范围内鉴定了 ９３ 个驯

化选择区间囊括了 １７７７ 个基因，涉及植株形态、产
量、纤维品质以及黄萎病抗性等诸多农艺性状。 研

究人员还对 ２６７ 份棉花材料进行全基因组关联分

７８３
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析，鉴定出 １９ 个与纤维质量相关的显著位点，其中

１６ 个位点以前未见报道，可进一步用于对棉花纤维

品质的遗传改良，同时该研究还对非编码区的调控

变异进行分析，鉴定了大量启动子上的顺式调控元

件和增强子元件，此外还提供了棉花的驯化过程 Ａ
和 Ｄ 两个亚基因组存在不对称选择的证据，以上结

果为棉花优异等位基因的挖掘和农艺性状的改良提

供了重要参考［１３］。
２ ６　 大豆重要性状遗传网络解析

大豆（Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ（Ｌ． ）Ｍｅｒｒ． ）是人类蛋白质和

油类的主要来源之一，是一种非常重要的粮油饲料

作物。 目前我国大豆主要依赖进口，大豆生产面临

非常严峻的形势，这为大豆育种提出了巨大的挑战。
中国科学院遗传发育所田志喜等课题组通过对 ８００
多份大豆材料进行全基因组关联分析，深入解析了

大豆 ８４ 个农艺性状间的遗传调控网络，确定了 ２４５
个重要的遗传基因位点，明确了 １４ 个与脂肪酸积累

相关的基因，为大豆的分子设计育种提供重要的理

论基础。 利用连锁不平衡分析，发现大豆的 ５１ 个不

同农艺性状可通过 １１５ 个关联位点相互联系起来，
形成复杂的、多性状、多位点的遗传调控网络，其中

２３ 个关联位点起到了关键调控作用，并对其中部分

位点在不同性状耦合中的作用进行了验证。 大豆的

产量性状是一个多基因控制的复杂性状，该研究通

过对大豆产量性状进行解析，明确其遗传调控网络

和关键调控单元，对大豆的分子设计育种具有重要

的指导意义［１４］。
２ ７　 珍珠粟基因组研究

珍珠粟（Ｃｅｎｃｈｒｕｓ ａｍｅｒｉｃａｎｕｓ（Ｌ． ）Ｍｏｒｒｏｎｅ）是一

种异花授粉的二倍体植物，主要分布在非洲、印度及

南亚等地，具有耐干旱、耐贫瘠、耐酸等优良特性。
作为一种 Ｃ４ 作物，珍珠粟具有非常高的光合效率和

生物学产量，而且营养丰富，在半干旱地区的粮食种

植产业中有着重要的地位。 研究人员采用二代测序

技术，对珍珠粟全基因组进行了测序、成功组装了

７ 条染色体。 根据估计，珍珠粟的基因组大小为

１ ７６ Ｇｂ，其中 ８０％以上的基因组序列为重复序列，
存在超过 ３８０００ 个基因，并注释了 ２７０００ 多个基因。
科研人员在珍珠粟基因组中验证了 ３７８ 个与植物抗

性相关的 ＮＢＳ 基因，其中有 ２６ ２％ 和 ２５ ７％ 分别

位于 ４ 号和 １ 号染色体，与报道的霜霉病抗性位点

吻合。 同时还发现与耐热和耐旱相关的基因家族在

基因组中富集。 通过对珍珠粟的驯化和进化史进行

分析，发现栽培群体可能起源于西非中部的野生群

体。 并鉴定了栽培品种在驯化过程的受选择区域以

及相关基因，通过对珍珠粟近交种质群体的 ２８８ 个

测交后代进行了 ２０ 个性状的 ＧＷＡＳ 分析，发现每

穗实粒数等 １５ 个产量性状与 １０００ 多个标记存在关

联，这些标记将可能用于珍珠粟的遗传育种。 珍珠

粟基因组相关研究成果的公布将会有助于人们了解

珍珠粟的遗传资源，并最终加速珍珠粟的品种

培育［１５］。
２ ８　 藜麦基因组研究

藜麦（Ｃｈｅｎｏｐｏｄｉｕｍ ｑｕｉｎｏａ Ｗｉｌｌｄ． ）为一年生四

倍体草本植物，具有耐干旱、盐碱、病虫害等特性，同
时藜麦富含极高的营养价值是开发潜力巨大的一种

作物资源。 但是目前对于藜麦的基因组研究却相对

缺乏，以沙特为首的国际团队，综合利用 ＰａｃＢｉｏ 测

序技术、结合 Ｂｉｏｎａｎｏ 光学图谱、Ｈｉ⁃Ｃ 技术以及遗传

图谱组装得到了 １ ３９ Ｇｂ 大小的高质量的藜麦参考

基因组序列（基因组大小估值 １ ４５ ～ １ ５０ Ｇｂ），获
得注释的基因大约有 ４４７７６ 个，该基因组 ６４％由重

复序列构成，包含大量的长末端转座因子。 为进一

步了解藜麦的基因组结构和进化史，作者对藜麦 Ａ
基因组二倍体 Ｃ． ｐａｌｌｉｄｉｃａｕｌｅ Ａｅｌｌｅｎ 和 Ｂ 基因组二

倍体 Ｃ． ｓｕｅｃｉｃｕｍ Ｊ． Ｍｕｒｒ 进行了测序，并对亚基因组

的结构和组成进行了分析，初步估计藜麦的四倍化

大约发生在 ３ ３ 百万 ～ ６ ３ 百万年前。 并通过对

１５ 个来源于高原和沿海的藜麦样本以及祖先种进

行了重测序，进化树分析表明藜麦是在一次独立事

件中从 Ｃ． ｈｉｒｃｉｎｕｍ Ｓｃｈｒａｄ． 驯化而来，而高原藜麦和

沿海藜麦可能在各自的环境中独立驯化而来。 最后

Ｄ． Ｅ． Ｊａｒｖｉｓ 等［１６］ 对藜麦皂素产生的相关基因进行

分析，为藜麦的遗传改良奠定了基础。
２ ９　 橡胶草基因组研究

橡胶草（Ｔａｒａｘａｃｕｍ ｋｏｋ⁃ｓａｇｈｙｚ Ｌ． Ｅ． Ｒｏｄｉｎ）是多

年生的二倍体草本植物，根部可产生高质量的天然

橡胶和菊糖。 具有地理适应范围广、生长周期短、组
织培养及基因编辑容易等特点，被认为是一种理想

的产胶备选经济作物和科学研究的模式植物。 中科

院遗传发育所所李家洋课题组利用 ＰａｃＢｉｏ 单分子

测序技术独立组装完成了大小为 １ ２９ Ｇｂ 橡胶草基

因组草图，分析表明橡胶草基因组包含 ４６７３１ 个预

测基因和多达 ６８ ５６％的重复序列。 鉴于橡胶草的

自交不亲和性，本研究通过对基因组杂合区进行检

测，发现了橡胶草基因组中与自交衰退相关的可能

候选区域。 此外通过比较产胶植物与非产胶植物之

间的基因组，鉴定了橡胶草中橡胶合成途径和菊糖

８８３
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合成途径的相关基因及其表达情况，并阐述了橡胶

合成过程中两个关键基因家族 ＣＰＴ ／ ＣＰＴＬ 和 ＲＥＦ ／
ＳＲＰＰ 的进化进程。 该研究成果标志着对橡胶草分

子生物学研究进入了后基因组时代，将推动我国橡

胶产业的发展［１７］。
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