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摘要：陆地棉是棉属中最主要的一个栽培棉种，其产量占世界棉花总产的 95% 以上。我国对于陆地棉的引种、栽培和育

种已有百年历史，在陆地棉不断改良的过程中，其遗传基础逐渐变得狭窄。为了拓宽陆地棉遗传基础，近十几年来，我国以及

世界棉花基础研究和育种工作者通过有性杂交创建了棉花远缘杂交遗传群体和优异种质资源；与此同时，随着分子生物学

的兴起和棉花基因组图谱的完成，研究人员利用基因组学技术揭示了远缘杂交群体中的数量性状位点（QTL，quantative trait 
locus）。本文总结了陆地棉分别与 4 个远缘四倍体棉种（海岛棉、毛棉、黄褐棉和达尔文棉）的一些远缘杂交的研究成果。综

合已发表研究表明，基于陆地棉与 4 个远缘棉种材料的远缘杂交遗传群体，创造了优异的种质资源，对于棉花农艺性状改良、

QTL 定位和基因挖掘都具有重要的促进作用；另外，陆地棉与海岛棉的自然遗传渐渗事件在陆地棉资源材料中也被普遍发

现，这种自然遗传渐渗事件对陆地棉的农艺性状改良起到了一定的促进作用。随着四倍体棉种基因组的公布和棉属中新的棉

种的挖掘和利用，未来陆地棉的遗传基础可以得到进一步的拓宽。
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Abstract：Upland cotton （Gossypium hirsutum L.），which accounts for more than 95% of the world′s cotton 
production，is the most important cultivated species in the Gossypium L. genus. Along with the introduction，
cultivation and breeding of upland cotton in the past nearly one-hundred year in China，the genetic basis 
in cultivated cotton varieties gradually had become narrow. In order to broaden the genetic basis of upland 
cotton，the researchers and breeders have generated the genetic populations and excellent germplasm through 
sexual hybridization in recent decades. By taking advantage of recent achievements on molecular biology and 
genomics，the researchers uncovered the quantitative trait locus （QTL） in distant hybridization populations of 
cotton. Herein，we summarized the studies of distant hybridization in upland cotton with four tetraploid cotton 
species （G. barbadense L.，G. tomentosum Nutt. ex Seem.，G. mustelinum Miers ex Watt and G. darwinii G. 
Watt）. Generally，the genetic population which were gained from distant hybridization between upland cotton 
and four tetraploid cotton species，hosted excellent germplasms valuable in studies of the genetic improvement 
of agronomic traits，QTL mapping and gene mining. Moreover，the genetic components introgressed from  
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G. barbadense L. to upland cotton had been found in upland cotton with a positive role during the improvement 
of upland cotton. Profiling from the publication of the cotton genome and its use in application of exploring cotton 
species，the foreseen enrichment in the genetic basis of upland cotton will become feasible in the future.

Key words： distant hybridization；Gossypium hirsutum L.；G. barbadense L.；G. tomentosum Nutt. ex 
Seem.；G. mustelinum Miers ex Watt；G. darwinii G. Watt；introgression

维细、拉力强等特点；黄褐棉（2n=52，（AD）4）具有

耐干旱、纤维细度好的特点；达尔文氏棉（2n=52，
（AD）5）具有抗旱、抗线虫、能增加纤维细度等特

点。在棉花实际生产过程中，则主要是以高产的陆

地棉和优质的海岛棉种植为主。陆地棉占世界棉

花产量的 95% 左右，而海岛棉仅占棉花总产 2% 左 
右［10］，因此在实际的育种和研究中，也主要以陆地

棉和海岛棉的远缘杂交为主。在棉属中，海岛棉和

陆地棉遗传渐渗的现象早在 1990 年和 1992 年就

有相关报道，前期研究表明这些遗传渐渗可能是

自然发生的古老遗传渐渗事件［11-12］；2006 年 Saha 
等［13］就利用以陆地棉为背景产生的海陆替换系材

料证明了来自海岛棉的基因片段可以改良棉花的农

艺性状。

2014 年以来，陆地棉和海岛棉参考基因组的发

表，促进了以陆地棉为主要遗传背景的远缘杂交和

遗传群体构建为基础的遗传研究工作，鉴定了一些

重要的在陆地棉农艺性状改良中有作用的外源基因

组片段和基因。本文重点总结自四倍体棉基因组发

表以来，棉花研究人员以陆地棉和海岛棉，陆地棉和

毛棉，陆地棉和黄褐棉，陆地棉和达尔文棉为远缘杂

交组合进行的基础研究和获得的一些进展，并对未

来棉花远缘杂交研究作了展望。

1　陆地棉和海岛棉的遗传渐渗

1.1　陆地棉和海岛棉中人工介导的遗传渐渗

在棉属中，陆地棉和海岛棉是栽培最广泛的两

个棉种，其中陆地棉衣分含量高，其产量占据世界

棉花总产的 95% 左右；而海岛棉由于优异的纤维品

质，可以纺织高档布料而被栽培，大约占棉花总产的

2% 左右，海岛棉在我国主要在新疆地区栽培。在

数量性状上，海岛棉比陆地棉株高要高，海岛棉呈现

棉铃小、衣分低，但是具有纤维长、强度高的特点；

海岛棉和陆地棉在众多质量性状上也有显著差异，

例如海岛棉是亚鸡脚叶，花瓣和花粉都呈现黄色，其

棉籽是光籽，海岛棉抗黄萎病且抗红蜘蛛，而陆地棉

易感黄萎病。世界棉花育种工作者很早就开始进行

海岛棉和陆地棉的远缘杂交［14］，希望通过远缘杂交

在植物育种和遗传研究中，远缘杂交都具有重

要意义。目前，不论是通过自然杂交还是人工杂交

导致的种间遗传渐渗，都普遍存在于植物中［1］。在

番茄数量性状的研究中，利用渐渗系材料定位到与

果实糖分含量相关的基因和变异位点［2］；Schauer
等［3］利用野生番茄渐渗到栽培番茄的导入系材料，

鉴定了 889 个番茄果实代谢和 326 个产量性状相

关的遗传位点；Lippman 等［4］利用番茄的导入系材

料定位 QTL 并揭示番茄复杂表型性状的遗传基础；

在咖啡［5］、大豆［6］等作物中都可以检测到不同程度

的自然杂交产生的渐渗事件；通过将南方野生稻材

料的基因片段导入到当代驯化的栽培水稻材料中的

方法，可以改良其盐离子耐受性［7］。

棉花种内的遗传多样性有限，但是棉种间的表

型变异和遗传多样性高，因此在棉花中存在着广泛

的远缘杂交研究和应用。目前，棉属（Gossypium 
spp.）主要包含有二倍体棉种和四倍体棉种两种类

型，其中四倍体棉种被认为是 1~2 个百万年前二

倍体 A 基因组和二倍体 D 基因组通过杂交融合形

成的 AD 四倍体基因组。目前棉属中共有 7 个公

认的异源四倍体棉，包括陆地棉（G. hirsutum L.）、
海岛棉（G. barbadense L.）、毛棉（G. tomentosum 
L.）、黄褐棉（G. mustelinum Miers ex Watt）、达尔文

棉（G. darwinii G. Watt）、艾克曼棉（G. ekmanianum 
Wittm.）和斯提芬氏棉（G. stephensii J. P. Gallagher，
C. E. Grover & Wendel）［8］。一般将 2 个栽培四倍

体棉种（陆地棉和海岛棉）和 3 个野生四倍体棉种

（毛棉、黄褐棉和达尔文棉）划分为初级基因库，由

于同属于四倍体棉种，这些棉种之间的杂交较容易

产生可育杂种且遗传重组的频率较高［9］。聚合多

亲本的优异基因从而创建新的种质资源可以为培育

新品种奠定基础，因此近年来在棉花遗传群体和特

殊种质资源创制中，很多棉花育种和研究工作者利

用以上 5 个四倍体棉种作为亲本进行远缘杂交。两

个栽培棉种中，陆地棉（2n=52，（AD）1）具有高产

的特性，海岛棉（2n=52，（AD）2）具有良好的纤维

品质和抗病能力。3 个野生棉种中，毛棉（2n=52，
（AD）3）具有无蜜腺、多毛、抗棉叶跳虫、抗干旱、纤
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聚合优异等位基因，以获得同时具备陆地棉和海岛

棉特性的高产优质棉花品种。海陆远缘杂交后代中

有时候也会出现一些特殊的突变体材料，例如棕色

棉突变体［15］、闭花授粉突变体和滞绿材料等［14］。

在分子生物学兴起之前，棉花育种工作者主要

集中在陆地棉和海岛棉杂交后代的农艺表型性状的

考察。早在 1977 年，Kohel 等［16］对于海岛棉渗入

陆地棉的遗传效应进行了估算，6 号染色体与晚花、

高衣分和纤维细度相关，17 号染色体则与短纤维相

关；Saha 等［13］通过将海岛棉 3-79 的片段转移到陆

地棉 TM-1 获得了 14 个特异染色体或染色体臂的

渐渗系材料，并且在 5 个环境中设置田间重复实验

评估了各个渐渗系的田间表现，鉴定到 CS-B25 可

以提升纤维强度和长度，但是会降低马克隆值，而

CS-B16 和 CS-B18 产量显著下降。

随着分子标记技术和基因组技术的发展，加速

了棉花正向遗传学的研究。众多研究人员不仅停留

在对于海岛棉 - 陆地棉远缘杂交群体后代表型的观

察，更希望揭示表型背后的遗传基础。Chen 等［17］

利用海岛棉渐渗系与陆地棉杂交构建了 F2 和 F2：3

群体，定位了纤维相关的众多 QTL，鉴定到在分子

标记 DPL0757 和 DC40182 之间存在影响纤维强

度和马克隆值的候选基因，该区段在陆地棉中共包

含 5 个候选基因（Gh_A07G1752~Gh_A07G1756）。
Brown 等［18］利用 4 个在美国广泛推广的陆地棉品

种（Acala SJ4、Paymaster HS26、Deltapine 50、
Georgia 2004089）鉴定出海岛棉片段 qFL-Chr.25，
具有促进陆地棉纤维伸长的功能。

高质量的棉花参考基因组也进一步促进了海

岛棉 - 陆地棉的遗传渐渗研究。华中农业大学 Li
等［19］很早就开始以陆地棉材料 Emian22 与海岛

棉材料 3-79 杂交建成了海岛棉渐渗系材料，Wang 
等［20］通过选取其中的 168 个导入系材料进行全基

因组重测序，鉴定到覆盖 26 个染色体的 466 个渐

渗片段，利用多年多点的表型数据鉴定到纤维相关

性状的 13 个 QTL，并鉴定到海岛棉的无短绒性状

的基因片段位于 D12：47.4~54.6 Mb；Zhu 等［21-22］对

该群体的 325 个导入系材料进行重测序，通过 QTL 
IciMapping 软件作图鉴定到 14 个农艺性状相关的

64 个 QTL，尤其鉴定到与种子含油量相关的 15 个

QTL；海岛棉 - 陆地棉远缘杂交产生的导入系材料

不仅可以创制优异种质资源，在基因功能研究中也

有重要作用，又通过群体中的渐渗系材料和转录组

测序鉴定到与油分相关的 21 个候选基因［22］。

总体来看，在陆地棉和海岛棉人工杂交的研究

工作中，研究人员和育种家更关注的是创制的种质

资源材料在纤维品质中的表现，结果也表明海岛

棉 - 陆地棉远缘杂交有利于纤维品质性状的改良

（表 1）；海岛棉 - 陆地棉远缘杂交研究经历了从优

异种质资源挖掘到主效 QTL 定位两个阶段，从海岛

棉 - 陆地棉间定位的主效 QTL 挖掘种间功能基因

有望成为下一阶段的研究重心。

1.2　陆地棉和海岛棉中的自然遗传渐渗

在海岛棉的遗传改良中，除了人工介导的海岛

棉 - 陆地棉远缘杂交之外，早在 1990 年和 1992 年

就有相关研究人员在陆地棉资源材料检测到一

些历史性自然发生的海岛棉 - 陆地棉遗传渐渗事 
件［11-12］。Brubaker 等［23］通过对细胞质遗传物质的

检测，发现了海岛棉和陆地棉之间的双向非对称性

的渐渗现象。在国内当代的一些棉花栽培品种中

也检测到了相关的渐渗事件；Fang 等［24］收集了包

括 3 个野生棉（毛棉、黄褐棉和达尔文棉）、陆地棉

野生材料和栽培品种、海岛棉材料在内的 147 个材

料，进行了群体遗传学分析，发现海岛棉和陆地棉之

间存在遗传交流。这种自然发生的遗传渐渗，在近

两年的研究中也被证实存在着遗传效应；Nie 等［25］

收集了新疆当地的 159 份陆地棉品种和 70 份海岛

棉品种并对该群体进行了多年多点的田间试验和

高通量的重测序，通过研究发现陆地棉中存在 9 个

海岛棉渐渗到陆地棉的事件，而海岛棉中同样存在 
17 个陆地棉渐渗到海岛棉的事件，相关性分析也表

明海岛棉和陆地棉中的渐渗事件对于品种提高纤维

产量和品质改良具有一定作用，尤其通过关联分析

鉴定到海岛棉中 Gb_INT13 渐渗位点可以提高海岛

棉产量；Fang 等［26］进一步对于海陆之间的自然遗

传交流进行了研究，收集了 229 份海岛棉和 491 份

陆地棉材料，进一步验证了海岛棉 - 陆地棉之间存

在自然渐渗，其中从陆地棉渗入到海岛棉的 6 个种

间渐渗事件和海岛棉的表型显著相关，可以解释海

岛棉纤维产量和品质 5%~40% 的表型变异。Yuan 
等［27］也进一步在一个包含有 1432 个四倍体棉花资

源材料中检测海岛棉和陆地棉在平行独立驯化过程

中是否存在遗传渐渗，结果表明 509 份陆地棉材料

中含有海岛棉渗入的片段，143 个海岛棉材料中含

有陆地棉渗入的片段。综合已有研究表明，无论人

工介导的海岛棉 - 陆地棉远缘杂交还是自然发生并

遗留在陆地棉染色体上的远缘杂交，对于陆地棉当

代品种的遗传改良都存在一定的促进作用（图 1）。
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图 1　陆地棉和海岛棉在平行驯化和育种 
过程中发生了自然杂交和人工杂交

Fig. 1　Natural and artificial hybridization between 
G. hirsutum L. and G. barbadense L. during parallel 

domestication and breeding

2　陆地棉和毛棉的遗传渐渗

虽然海岛棉和陆地棉的远缘杂交研究和应用比

较广泛，但是也具有一定的局限性，因为这两个栽培

棉种在长期的驯化选择中，逐渐失去了一些优异的

抗逆性基因。而四倍体棉中，3 个野生种材料往往

含有一些优良的具有抵抗生物和非生物逆境的优异

性状和基因。其中野生棉种毛棉仅分布在美国夏威

夷群岛及太平洋的其他群岛，毛棉属于陆地棉近缘

种，一般作为园艺植物种植［28］。由于毛棉生长在海

边，表现出比较强的耐旱和耐盐碱性能，另外毛棉多

毛无蜜腺具有抗虫能力，并且具有纤维细和比强度

高等特性［29］。

毛棉 - 陆地棉的远缘杂交和遗传基础研究相

比海岛棉 - 陆地棉要滞后一些。相比于海岛棉 - 陆
地棉远缘杂交研究，毛棉 - 陆地棉的远缘杂交研究

不仅关注纤维品质性状，也研究耐盐、晚花等性状 
（表 1）。中国农业科学院王坤波研究团队率先研究

和发表了关于毛棉 - 陆地棉远缘杂交的一些遗传基

础研究，Khan 等［30］发表了以 3093 个分子标记建立

的毛棉与陆地棉杂交的 F2 群体的高密度遗传图谱，

并鉴定了其中的偏分离位点，基因组内的重复、重

组和易位事件；Oluoch 等［31］利用 1295 个 SSR 标

记鉴定了毛棉和陆地棉 F2：3 群体的耐盐相关 QTL，
鉴定到 11 个相关 QTL，其中 10 个位于 D 亚组上，

这表明可能异源四倍体 AD 基因组中 D 亚组是耐

盐基因的主要来源。华中农业大学林忠旭教授课题

组对于毛棉 - 陆地棉的远缘杂交在近两年也进行了

深入研究，并且拼接了毛棉的高质量基因组，该团队

的 Keerio 等［32］在 2018 年发表了以陆地棉 4105 为

遗传背景，毛棉为供体的渐渗系群体，利用简化基

因组测序技术（SLAF-seq，specific-locus amplified 
fragment sequencing）获 得 3157 个 高 质 量 SNPs，
并鉴定到 30 个关于纤维品质的 QTL 和 44 个产

量相关的 QTL；Shen 等［33］利用 PacBio 和 Hi-C 技

术拼接了毛棉的高质量参考基因组，利用重测序

技术在陆地棉 E22 和毛棉杂交建立的 F2 中鉴定了 
4047199 个 SNPs 并建立了高密度遗传图谱，并针

对毛棉和陆地棉 F2 中的晚花现象，鉴定到了 13 个

显著的关联 QTL 和 1 个调控开花转变的候选基因 
Gh_AGL18。

3　陆地棉和黄褐棉的遗传渐渗

黄褐棉被认为起源于巴西，相比其他几个棉种，

黄褐棉与陆地棉的亲缘关系最远。Khan［34］在 
2014 年左右率先开展了陆地棉和黄褐棉的远缘杂

交，利用 2026 对多态性 SSR 标记建立了高密度的

遗传图谱。西南大学刘方［35］也比较早开始了陆地

棉与 3 个野生四倍体棉的远缘杂交研究，黄褐棉与

陆地棉构建的遗传群体发现，黄褐棉遗传图谱与陆

地棉物理图谱比较存在 4 个倒位［36］。

众多研究表明，黄褐棉对于种质资源抗病性和

纤维品质改良的确具有重要作用（表 1）。2015 年

肖松华等［37］利用陆地棉与黄褐棉杂交育成了苏远

061 这样一个抗黄萎病的新种质材料，为我国棉花

抗病新品种选育提供种质材料。虽然黄褐棉对于

纤维的纺织性状没有太大贡献，但是却可以促进纤

维的伸长率，Wang 等［38］利用 SSR 和 RFLP 标记建

立了 F2 群体的遗传图谱，并借助于图谱定位了与纤

维伸长率相关的 15 个 QTL，每个位点表型解释率

为 10.0%~25.24%；2017 年 Chandnani 等［39］研究了

黄褐棉向陆地棉传递遗传物质的规律，发现多位点

互作和基因组结构差异会影响渐渗的片段和偏分离

位点；2017 年 Wang 等［40］又利用黄褐棉和陆地棉

的高世代群体 BC3F2 和 12 个 BC3F2：3 以及 BC3F2：4

家系定位到 19 个纤维长度 QTL，20 个整齐度相关

QTL 和 26 个短纤维率相关的 QTL。

4　陆地棉和达尔文棉的遗传渐渗

达尔文氏棉仅分布于加拉帕格斯群岛，与海岛

棉的亲缘关系比较近，在抗旱性、抗线虫和纤维细度

方面具有育种潜力［35］。

在达尔文棉和陆地棉远缘杂交的研究中，相关
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研究人员进行了抗黄萎病、耐盐和纤维强度性状进

行了研究（表 1）。华中农业大学刘军杰［41］较早开

展了相关工作，从远缘杂交后代的表现来看，在单铃

重和衣分性状上可以产生较多的超亲种质资源，尤

其在纤维性状的断裂比强度上可以产生较多优于

亲本的种质资源，说明通过远缘杂交将达尔文棉中

某些片段导入到陆地棉可以改良陆地棉纤维品质性

状；达尔文棉具有较好的黄萎病抗性，在达尔文棉

和陆地棉的后代群体中鉴定到多个具备黄萎病抗性

的优良材料。同时对该群体进行了纤维性状的关联

分析，鉴定到多个标记在多环境中与纤维性状显著

关联，尤其鉴定到 BNL3875、BNL2690 与纤维强度

在 3 个环境中均表现为显著关联，两对引物对纤维

强度变异的解释率分别平均为 10.0% 和 5.2%［42］。

中国农科院 Chen 等［43］致力于陆地棉和达尔文棉

远缘杂交工作，2015 年发表了达尔文棉和陆地棉的

F2 群体的高密度 SSR 遗传图谱；2019 年又对达尔

文棉和陆地棉中的激酶家族基因进行了鉴定，发现

该基因家族在达尔文棉中高表达，可能介导了野生

棉的非生物盐胁迫耐性［44］。

表 1　陆地棉与 4 个主要四倍体棉远缘杂交的 QTL 定位 
研究

Table 1　QTL mapping in populations derived from artificial 
hybridization between G. hirsutum L. and four 
major tetraploid cottons

杂交组合

Cross combination
相关性状 /QTL

Related traits/QTL
参考文献

References

陆地棉 × 海岛棉

Gossypium hirsutum × 
G.barbadense

纤维强度和长度 ［13］

纤维强度和马克隆值 ［17］

纤维伸长 ［18］

13 个纤维相关 QTL ［20］

64 个农艺性状相关 QTL、
15 个种子含油量相关 QTL

［21］

陆地棉 × 毛棉

Gossypium hirsutum × 
G. tomentosum

11 个耐盐相关 QTL ［31］

30 个纤维品质 QTL、44 个

产量 QTL
［32］

13 个晚花相关 QTL ［33］

陆地棉 × 黄褐棉

Gossypium hirsutum × 
G. mustelinum

抗黄萎病性状 ［37］

15 个纤维伸长率相关 QTL ［38］

19 个纤维长度 QTL；20 个

整齐度相关 QTL；26 个短

纤维率相关 QTL

［40］

陆地棉 × 达尔文棉

Gossypium hirsutum × 
G. darwinii

抗黄萎病性状 ［41］

纤维强度相关 QTL ［42］

耐盐性状 ［44］

5　展望

在陆地棉引进国内并进行育种将近 100 年的过

程中，其遗传基础逐渐变得狭窄，为了拓宽其遗传多

样性，育种家进行了棉属内物种的远缘杂交研究。

尤其在陆地棉与海岛棉、毛棉、黄褐棉、达尔文棉之

间创建了比较多的种质资源材料，挖掘了一些功能

QTL 和基因。海岛棉 - 陆地棉远缘杂交更多关注

于纤维品质性状，而陆地棉和其他 3 个野生棉（毛

棉、黄褐棉和达尔文棉）的远缘杂交则更加关注一

些抗性性状（表 1）。众多研究表明在陆地棉和海岛

棉的当代品种中有陆地棉和海岛棉互相渐渗的遗传

片段，说明在陆地棉和海岛棉平行驯化过程中可能

发生了自然杂交，而这种渐渗位点在长期驯化过程

中也被保留下来，并对农艺性状起到一定的改良作

用（图 1）。
迄今为止，棉属中不仅栽培种陆地棉和海岛棉

发表了高质量的参考基因组［20，45］，其他 3 个野生

棉种（毛棉、黄褐棉和达尔文棉）基因组也相继发 
表［46］。除了以上 5 个四倍体棉种，还存在艾克曼棉

和斯提芬氏棉 2 个四倍体棉种以及一些尚未被发现

的四倍体棉种，这些棉种的优异基因同样可以被导

入到陆地棉中，从而拓宽棉花的遗传基础。而除了

四倍体棉种间的远缘杂交，也可以利用二倍体棉种

质资源去改良陆地棉，Liu 等［47］通过合成新的四倍

体棉搭建从二倍体棉基因转移到四倍体棉基因组的

桥梁；Yu 等［48］课题组通过多组学数据挖掘了司笃

克氏棉耐旱性的关键调控网络和元件，这些优异基

因同样可以导入到陆地棉材料中。在众多作物中，

油菜的远缘杂交取得的研究进展丰富，不仅突破了

种间的远缘杂交，甚至可以利用属间远缘杂交进行

种质资源的创建［49］，棉花属于棉属锦葵科，目前棉

花的远缘杂交仅在棉属内部进行，未来也可以尝试

在锦葵科内的不同属间进行远缘杂交。近年来随着

越来越多作物基因组的完善，全基因组选择育种、精

准设计育种和从头驯化成为了可能，未来棉花也必

将迎来育种新时代。
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