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泛基因组学在植物中的应用研究进展
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摘　 要:随着 ＤＮＡ 测序技术的发展ꎬ越来越多的物种基因组被测序ꎬ即使是在同一物种内ꎬ基因组也存在着较大差

异.为了更全面的在基因组水平上探究个体间的遗传多样性ꎬ提出泛基因组的概念ꎬ并广泛应用于细菌、真菌、动植

物等.本文对泛基因组在植物中的应用研究进行系统的综述ꎬ以期为泛基因组在植物中的深入研究提供参考.
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　 　 １９９５ 年ꎬ第一株流感嗜血杆菌(Ｈａｅｍｏｐｈｉｌｕｓ ｉｎ￣
ｆｌｕｅｎｚａｅ Ｒｄ ＫＷ２０)全完整基因组基因测序图谱并组

装[１]ꎬ由此ꎬ细菌全基因组测序开始兴起.随后ꎬ詹氏

甲烧球菌(Ｍｅｔｈａｎｏｃｃｕｓ ｊａｎｎａｓｃｈｉｉ) [２]、大肠杆菌Ｋ￣１２



(Ｅｓｃｈｅｒｉｃｈｉａ ｃｏｌｉ Ｋ￣１２) [３]等细菌的全基因组相继被

测序. ２００５ 年ꎬ 微 生 物 泛 基 因 组 概 念[４] ( Ｐａｎ￣
ｇｅｎｏｍｅ)由 Ｔｅｔｔｅｌｉｎ 提出.泛基因组研究不仅可以全

面对某一物种内遗传多样性进行研究分析ꎬ而且可

以探究不同个体间的进化关系[５￣６] .在微生物方面还

可以对菌种进化、适应性及群体结构进行研究分

析ꎬ同时ꎬ在重要毒力因子发现、新疫苗设计等方面

也有巨大的挖掘潜力和应用价值[７￣９] . ２００９ 年ꎬＬｉ
等[１０]初次采用全新基因组组装方法对多个人类个

体基因组进行拼接ꎬ发现了个体中独有的 ＤＮＡ 序列

和功能基因ꎬ并首次提出了“人类泛基因组”的概

念ꎻ２０１３ 年泛基因组测序开始应用于动植物研究领

域ꎬ目前泛基因组研究中已涉及细菌、真菌、病毒、
动物、植物、人类等.因此ꎬ泛基因组学越来越成为研

究的热点.

１　 泛基因组学基本概念

泛基因组是对某一物种全部基因的总称ꎬ由核

心基因组、非必须基因组及特异性基因组组成[１１￣１２] .
核心基因组指在所有株系中都存在的基因[１３]ꎻ非必

须基因组是指仅在部分株系中存在的基因[５ꎬ１４]ꎻ特
异性基因组指仅在某一个株系存在的基因[１５￣１６]ꎬ如
图 １ 所示.

图 １　 泛基因组组成

Ｆｉｇ １　 Ｐａｎ￣ｇｅｎｏｍｅ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ

核心基因组中大多数是必须基因和信息基因ꎬ
由所有样本中共同拥有的序列组成ꎬ一般与物种生

物学功能和主要表型特征相关ꎬ负责该物种基本生

物学功能和主要的表型特征ꎬ如核孔的调节转运、
基因的复制、 转录和翻译ꎬ 反映了物种的稳定

性[１３ꎬ１７￣１８]ꎻ非必须基因不是所有株系中共有的基因ꎬ
它由仅在单个样本或部分样本中存在的序列组成ꎬ
它体现了株系间的差异性和多样性ꎬ反映了物种的

特性ꎬ具有选择优势ꎬ如对特定环境的适应性、抗生

素抗药性和对新寄主的寄生性等[４ꎬ１３ꎬ１９]ꎻ特异性基

因是仅在某一个株系中所特有的基因[４] .
随着测序的基因组数目增加ꎬ物种的泛基因组

大小增加到一定程度后收敛于某一值ꎬ并且完全足

够描述这一物种ꎬ称为闭合型泛基因组(Ｃｌｏｓｅ Ｐａｎ￣
ｇｅｎｏｍｅ). 例 如ꎬ 对 ８ 株 独 立 的 炭 疽 芽 孢 杆 菌

(Ｂａｃｉｌｌｕｓ ａｎｔｈｒａｃｉｓ)研究发现ꎬ在测序了 ４ 个基因组

之后ꎬ泛基因组大小收敛于某一值[４] .反之ꎬ某些物

种随着测序基因组数目的增加ꎬ物种的泛基因组大

小也不断增加ꎬ这些物种的泛基因组则称为开放型

泛基因组(Ｏｐｅｎ Ｐａｎ￣ｇｅｎｏｍｅ).测序了 ８ 个链球菌

(Ｇｒｏｕｐ Ｂ Ｓｔｒｅｐｔｏｃｏｃｃｕｓ)菌株ꎬ其泛基因组包含 ２ ７１３
个基因ꎬ其中有 １ ０８６ 个核心基因和 ９０７ 个非必须

基因ꎬ平均每测序一个基因组ꎬ其泛基因组集合增

加 ３３ 个 新 基 因[１５] . 分 析 ５ 个 酿 脓 链 球 菌

(Ｓｔｒｅｐｔｏｃｏｃｃｕｓ ｐｙｏｇｅｎｅｓ)菌株中也发现类似的情况ꎬ
每测序一个基因组ꎬ泛基因组集合增加 ２７ 个新

基因[１５] .

２　 泛基因组在植物研究领域中的应用

２.１　 大豆

邱丽娟等[１２] 对 ７ 份代表性野生大豆(中国北

方、黄淮、南方和东北地区、日本、韩国和俄罗斯)进
行测序与独立 Ｄｅ Ｎｏｖｏ 组装ꎬ构建了大豆泛基因组.
结果发现野生大豆中约 ４８.６％为核心基因ꎬ５１.４％
为非核心基因ꎬ主要与野生大豆抗耐性和非生物逆

境相关ꎬ决定着野生大豆对环境的适应性ꎬ这为作

物改良ꎬ导入栽培大豆提供了候选基因.

２.２　 花生

花生是我国重要的经济作物ꎬ是生产食用植物

油的原料.为破译异源四倍体野生花生基因组ꎬ殷冬

梅等[２０]对 １ 个异源四倍体野生花生(Ａｒａｃｈｉｓ ｍｏｎｔｉ￣
ｃｏｌａ)进行基因组组装ꎬ采用单分子实时测序(Ｓｉｎｇｌｅ
Ｍｏｌｅｃｕｌｅ Ｒｅａｌ ＴｉｍｅꎬＳＭＲＴ)得到高质量野生花生参

考基因组ꎬ大小为 ２.６２ Ｇｂ.研究员对其基因组进行

区分得到两个亚基因组ꎬ并与祖先 Ａ.ｄｕｒａｎｅｎｓｉｓ 和 Ａ.
ｉｐａｅｎｓｉｓ 基因组比对ꎬ发现野生花生(Ａ.ｍｏｎｔｉｃｏｌａ)的
两个亚基因组与其分别对应的祖先基因组大小相

近ꎬ这为后续的研究打下了坚实的基础.栽培花生

(Ａ.ｈｙｐｏｇａｅａ Ｌｉｎｎ)ꎬ异源四倍体植物(ＡＡＢＢ)具有

两个亚基因组ꎬ是两个野生花生物种(Ａ. ｄｕｒａｎｅｎｓｉｓ
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和 Ａ.ｉｐａｅｎｓｉｓ)的自然杂种.Ｂｅｒｔｉｏｌｉ 等[２１] 对其二倍体

祖先花生 Ａ.ｄｕｒａｎｅｎｓｉｓ 和 Ａ. ｉｐａｅｎｓｉｓ 基因组测序ꎬ分
别得到 １ ２１１ Ｍｂ 和 １ ５１２ Ｍｂ 基因组ꎬ并发现它们两

个的基因组与栽培花生(Ａ.ｈｙｐｏｇａｅａ Ｌｉｎｎ)的 Ａ 和 Ｂ
两个亚基因组序列极其相近ꎬ覆盖了其基因组的

９６％.因此可以对鉴定抗病基因、栽培花生转录组组

装以及研究栽培花生 Ａ 和 Ｂ 两个亚基因组的遗传

重组等重要问题提供帮助ꎬ为选育高产、适应性强、
抗病虫害、抗逆境的花生品种奠定基础.同时其基因

组的破译也对了解花生属及豆科作物进化提供了

重要的科学参考价值ꎬ为促进花生以及其他油料作

物的功能基因组学发展奠定基础.

２.３　 水稻

张建伟等[２２] 对代表籼稻亚种的两个主要品种

群ꎬ珍汕 ９７ 和明恢 ６３ 进行了基因组测序.找到了两

个籼稻亚种间各自特异的基因及相同的基因ꎬ为研

究水稻的遗传多样性ꎬ及一系列农业性状解读提供

分子基础.黄学辉等[２３]和 Ｓｔｅｉｎ 等[２４]分别对 ６６ 个水

稻材料的泛基因组数据和 １３ 个水稻品种的基因组

数据进行分析发现:在水稻各材料基因组中存在广

泛的插入与缺失ꎬ转座子(Ｔｒａｎｓｐｏｓａｂｌｅ ＥｌｅｍｅｎｔꎬＴＥ)
的选择性扩增和缺失在其中起着关键的作用.该泛

基因组数据将会进一步为水稻的进化功能研究和

复杂性状潜在的目标位点精确定位提供参考.

２.４　 辣椒

Ｋｉｍ 等[２５]报道了 ２ 个驯化品种辣椒(Ｃａｐｓｉｃｕｍ
ｂａｃｃａｔｕｍ 和 Ｃ.ｃｈｉｎｅｎｓｅ)的基因组图谱ꎬ并对已测序

的辣椒(Ｃ.ａｎｎｕｕｍ)基因组进行了优化.对比分析 ３
种辣椒基因组发现ꎬ在染色体 ３、５、９ 中有涉及易位

的动态基因组重排.通过不同辣椒基因组的长末端

重复序列反转录转座子(Ｌｏｎｇ Ｔｅｒｍｉｎａｌ Ｒｅｐｅａｔ￣Ｒｅｔ￣
ｒｏｔｒａｎｓｐｏｓｏｎｓꎬＬＴＲ￣Ｒｓ)插入模式的研究ꎬ发现在基因

组中有特定 ＬＴＲ￣Ｒｓ 的积累ꎬ以及 ＬＴＲ￣Ｒｓ 对新候选

基因产生和辣椒基因组的多样化起到促进作用.通
过对基因和重复序列进行比对后发现ꎬ加倍的核苷

酸结合和富含亮 氨 酸 的 重 复 序 列 ( Ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ￣
ｂｉｎｄｉｎｇ ａｎｄ Ｌｅｕｃｉｎｅ￣ｒｉｃｈ￣ＲｅｐｅａｔꎬＮＬＲ)抗病基因家族

基因在被子植物中广泛存在.指出辣椒基因组中具

有大量 ＮＬＲｓ(包括功能性抗病基因)ꎬＬＴＲ￣Ｒ 驱动

的逆转录复制在其中发挥了关键作用ꎬ同时也表明

了至少有 ５％ ~ １８％的植物 ＮＬＲｓ 是由 ＬＴＲ￣Ｒ 驱动

的逆转录复制产生的.此外ꎬ欧立军等[２６] 为研究辣

椒种内的基因存在 －缺失变异 ( Ｐｒｅｓｅｎｃｅ￣Ａｂｓｅｎｃｅ
ＶａｒｉａｔｉｏｎꎬＰＡＶ)对不同种之间的性状差异影响.通过

对 ３８３ 份 辣 椒 材 料 进 行 Ｄｅ ｎｏｖｏ 测 序 和 与

Ｃ.ａｎｎｕｕｍ Ｌ.栽培品种 Ｚｕｎｌａ￣１ 基因组的比对建立了

辣椒的泛基因组ꎻ同时利用 ＰＡＶ 结果对全基因组关

联分析(Ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ｓｔｕｄｙꎬＧＷＡＳ)和基

因组进化分析ꎬ结果发现在果实呈现黄色或橙色的

辣椒中辣椒红素合成酶 Ｃｃｓ(Ｃａｐｓａｎｔｈｉｎ / ｃａｐｓｏｒｕｂｉｎ
ｓｙｎｔｈａｓｅ)基因附近区域有明显缺失ꎻ另外在(Ｐｕｎ１)
ｒｅｇｉｏｎ 内及其附近有基因缺失的辣椒ꎬ其果实中辣

椒素含量明显下降.该研究成果不仅揭示了辣椒种

间基因组遗传变异的多样性ꎬ同时也为基因 ＰＡＶ 在

对基因组进化分析和基因组关联研究中奠定了基

础和提供了见解.

２.５　 南瓜

Ｓｕｎ 等[２７] 通过对 ２ 种南瓜 (Ｃｕｃｕｒｂｉｔａ ｍａｘｉｍａ
和 Ｃ.ｍｏｓｃｈａｔａ)基因组进行 Ｄｅ Ｎｏｖｏ 组装ꎬ得到高质

量基因组序列 ２７１.４ Ｍｂ 和 ２６９.９ Ｍｂ.测序结果表明

在基因组序列中 ４０％以上为重复序列ꎬ在这些重复

序列中ꎬＣ. ｍａｘｉｍａ 中的 ６９. ９％和 Ｃ. ｍｏｓｃｈａｔａ 中的

６２.９％被注释为长末端重复序列(Ｌｏｎｇ Ｔｅｒｍｉｎａｌ Ｒｅ￣
ｐｅａｔꎬＬＴＲ).根据贝宁部落(Ｂｅｎｉｎｃａｓｅａｅ ｔｒｉｂｅ) 中甜

瓜、黄瓜和西瓜中不同遗传距离(Ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｓｔａｎｃｅ)
将基因组分成两个同源亚基因组ꎬ结果发现这两个

亚基因组保留了相似数量的基因ꎬ这为南瓜中异源

四倍体化事件提供了证据ꎬ同时也提供了多倍体基

因组进化的见解和葫芦科作物遗传改良的宝贵

资源.

２.６　 烟草

Ｘｕ 等[２８]对 ２ 种野生烟草 Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ａｔｔｅｎｕａｔａ(２.
５ Ｇｂ)和 Ｎ.ｏｂｔｕｓｉｆｏｌｉａ(１.５ Ｇｂ)的基因组进行了测序

和组装ꎬ并将基因组进化与烟草中防御代谢物－尼
古丁的两种合成途(多胺和烟酰胺腺嘌呤二核苷

酸)联系起来.揭示了在茄科全基因组三倍化事件

(Ｗｈｏｌｅ Ｇｅｎｏｍｅ ＴｒｉｐｌｉｃａｔｉｏｎꎬＷＧＴ)后ꎬ一系列快速

扩增的转座因子(ＴＥ)导致其基因组膨胀ꎬ促进了重

复基因之间的表达差异ꎬ同时也揭示了烟草诱导的

信号传导和防御的进化ꎬ为 ＴＥ 和基因重复促进与

植物健康相关的关键代谢创新的出现提供了依据ꎬ
同时进一步表明基因重复和转座因子的插入在某

些特定的代谢生物合成途径进化中相互作用的重

要性.
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２.７　 向日葵

向日葵 (Ｈｅｌｉａｎｔｈｕｓ ａｎｎｕｕｓ Ｌ.) 是菊科向日葵

属ꎬ原产于南美洲ꎬ中国、欧洲、北美洲均有分布ꎬ是
一种能在干旱条件下保持稳产的油料作物.Ｂａｄｏｕｉｎ
等[２９] 采用 ＰａｃＢｉｏ ＲＳ ＩＩ 测序平台 ＳＭＲＴ 测序得到大

小为 ３ Ｇｂ 的基因组ꎬ发现超过四分之三的向日葵基

因组由长末端重复序列反转录转座子 ＬＴＲ￣ＲＴｓ 组

成ꎬ同时研究者将向日葵、生菜、朝鲜蓟、咖啡和外

群物种葡萄进行比对分析ꎬ表明向日葵、朝鲜蓟、生
菜都经历了一次全基因组三倍化事件(ＷＧＴ)另外

向日葵又经历特异性的全基因组复制ꎬ最终形成 １７
条染色体组.Ｈüｂｎｅｒ 等[３０] 对栽培种品系 ２８７ 个、美
国原地方品种 １７ 个、野生近缘种 １８９ 个共 ４９３ 份向

日葵种质资源进行测序.结果得到 ６１ ２０５ 个基因ꎬ发
现其中大约 １０％的泛基因组是通过从野生向日葵

物种基因渗入得到的ꎬ进一步基因功能分析得到这

一部分基因与增强抗病性有关.同时研究结果也再

一次表明野生近缘种基因的渗入有助于改善栽培

品种的抗逆性并增加基因多样性ꎬ为未来改善向日

葵抗逆性和产油量的研究提供帮助.

２.８　 矮牵牛

矮牵牛(Ｐｅｔｕｎｉａ ｈｙｂｒｉｄａ)是第一个在其中发现

ＲＮＡｉ(ＲＮＡ ｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅ)的物种.商品化的矮牵牛是

两种野生矮牵牛亲本的杂交后代ꎬ分别为花色白色

且由蛾类昆虫授粉的腋叶矮牵牛(Ｐ.ａｘｉｌｌａｒｉｓ)和花

色紫色且由蜜蜂授粉的紫矮牵牛(Ｐ. ｉｎｆｌａｔａ).Ｂｏｍ￣
ｂａｒｅｌｙ 等[３１]分别对这两个野生亲本进行了基因组

测序ꎬ并获得 Ｐ. ａｘｉｌｌａｒｉｓ 高质量的基因组序列为

１ ２６ Ｇｂ、Ｐ.ｉｎｆｌａｔａ 为 １.２９ Ｇｂ.这将提高矮牵牛作为

一个模式系统的价值ꎬ以进一步研究独特的生物现

象ꎬ比如花色、花香、内源病毒、生物钟、重复序列、
微小 ＲＮＡ、自交不亲和等.

２.９　 黄麻

Ｉｓｌａｍ 等[３２] 通 过 对 ２ 种 商 用 种 植 黄 麻

(Ｃｏｒｃｈｏｒｕｓ ｏｌｉｔｏｒｉｕｓ 和 Ｃ. ｃａｐｓｕｌａｒｉｓ)组装对比ꎬ总共

鉴定了 ３７ ０３１ 个 Ｃ.ｏｌｉｔｏｒｉｕｓ 和 ３０ ０９６ 个 Ｃ.ｃａｐｓｕｌａｒｉｓ
的基因.结果表明ꎬ两种黄麻基因重复的基因往往偏

向于参与对环境刺激的反应.同时ꎬ发现了发现 １７４
个(５３％)Ｃ.ｏｌｉｔｏｒｉｕｓ 和 ２１６ 个(６３％)Ｃ. ｃａｐｓｕｌａｒｉｓ 基

因在 ｂｒｅ 细胞[经历次生细胞壁(ＳＣＷ)沉积的细长

细胞]和幼苗中显着表达ꎬ揭示了调控纤维生成的

关键基因.

２.１０　 甘蓝

在农业中甘蓝是一种重要的二倍体植物ꎬ如羽

衣甘蓝、西兰花等常见园艺作物均包括其中.因为甘

蓝基因组存在结构变异:存在－缺失变异(ＰＡＶ)和

拷贝数变异(Ｃｏｐｙ Ｎｕｍｂｅｒ ＶａｒｉａｔｉｏｎꎬＣＮＶ)目前无法

从参考序列中准确获得所有的基因信息ꎬ从而导致

其基因组会缺失一些重要的农艺性状基因ꎬ造成关

联性分析难以进行[３３] .Ｇｏｌｉｃｚ 等[３４] 通过对 ９ 种甘蓝

品种和一种野生型近缘芸薹属物种 Ｂｒａｓｓｉｃａ ｍａｃｒｏ￣
ｃａｒｐａ 进行基因组测序分析.结果显示甘蓝基因组

中ꎬ８１.３％为核心基因ꎬ非必需基因约占 １８.７％.同时

发现大量特有 ＰＡＶ 存在于 Ｂ.ｍａｃｒｏｃａｒｐａ 中ꎬ表明在

驯化改良过程中甘蓝出现了基因丢失的情况.此外

将芸薹属作物与更广泛的物种基因库相比较ꎬ发现

其等位基因集合有所局限ꎬ这可能是由于 ＰＡＶ 和

ＣＮＶ 导致的.因此ꎬ如果能够与更广泛的物种杂交ꎬ
可以使芸薹属物种获得一些新的基因ꎬ这些新基因

的出现有助于增加其物种的多样性和保持杂种

优势.

２.１１　 油菜

Ｃｈａｌｈｏｕｂ 等[３５]对甘蓝型油菜(Ｂ.ｎａｐｕｓ ｃｕｌｔｉｖａｒ
Ｄａｒｍｏｒ￣ｂｚｈ)的纯合子进行了全基因组测序ꎬ得到了

８ ４９７ Ｍｂ 的基因组草图ꎬ通过 ＳＮＰ(Ｓｉｎｇｌｅ Ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ
Ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍｓ)遗传图谱分析ꎬ将 ８４％的基因锚定

到了 １９ 条假定染色体上ꎬ其中 １０ 条亚基因组 Ａｎ 来

自甘蓝基因组ꎬ另外 ９ 条亚基因组 Ｃｎ 来源于芸薹

基因组.另外发现基因组中转座子(ＴＥｓ)所占比例

为 ３４.８％ꎬ且两个亚基因组中 ＴＥｓ 分布比例不相同.
同时通过该研究阐明了甘蓝型油菜基因组 ＡｎＣｎ 的

进化历程及在对其选育过程中ꎬ能够适应气候、纬
度等性状变化的机理进行了解析. Ｂａｙｅｒ 等[３６] 在对

两个栽培品种油菜(Ｂ.ｎａｐｕｓ ｃｕｌｔｉｖａｒ Ｄａｒｍｏｒ￣ｂｚｈ 和

Ｂ.ｎａｐｕｓ ｃｕｌｔｉｖａｒ Ｔａｐｉｄｏｒ)基因进行 Ｄｅ Ｎｏｖｏ 组装、注
释ꎬ分别得到 １ ３４５ Ｍｂ 和 １ ３３５ Ｍｂ.并鉴定了每个

品种独有的基因和共同的基因ꎬ结果表明 Ｂ. ｎａｐｕｓ
ｃｕｌｔｉｖａｒ Ｄａｒｍｏｒ￣ｂｚｈ 的 基 因 组 与 Ｂ. ｎａｐｕｓ ｃｕｌｔｉｖａｒ
Ｔａｐｉｄｏｒ 相比含有更多的基因ꎬ有 ７３ 个基因是后者

所没有的ꎬ同时也证明了使用共同的注释管道可以

导致不同的基因预测ꎬ具有重复结构域的基因可能

会崩溃ꎬ从而低估基因拷贝数.综上研究不仅为甘蓝

型油菜基因组的解读提供了新的见解ꎬ同时也为芸
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薹属物种基因组进化与改良提供有用的资源.

２.１２　 萝卜

萝卜(Ｒａｐｈａｎｕｓ ｓａｔｉｖｕｓ Ｌ.)同甘蓝一样属十字

花科ꎬ是主要园艺作物之一ꎬ由于其基因组经历了

重组、变异等ꎬ很难根据现已报道的甘蓝基因组序

列进行功能性分析.Ｋｉｔａｓｈｉｂａ 等[３７] 通过高通量测序

获得了一株萝卜 Ｆ２ 自交系(其亲本分别为‘Ｓａｙａｔｏｒｉ
２６７０４’和‘Ａｏｋｕｂｉ Ｓ￣ｈ’)植株的全基因组草图并预

测出 ６１ ５７２ 个基因ꎬ其与白菜 Ｂ.ｒａｐａ 基因组相近ꎬ
而比拟南芥 Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ 基因组大.同时与另

外 ４ 个近缘种(拟南芥 Ａ.ｔｈａｌｉａｎａ、白菜 Ｂ.ｒａｐａ、甘蓝

Ｂ.ｏｌｅｒａｃｅａ 和野萝卜 Ｒ. ｒａｐｈａｎｉｓｔｒｕｍ)一起进行基因

家族分析ꎬ得到萝卜家族基因 ２４ １８８ 个ꎬ其中有

８ ７５９个为萝卜特有的基因家族ꎬ另外有 ６ １１０ 个为

５ 个物种共有家族基因.萝卜特有基因家族所占比

例为 ３６. ２％ꎬ远远高于白菜的 １５. ６％和拟南芥的

１６ ２％ꎬ表明萝卜具有更多的特有序列及更丰富的

多样性ꎬ同时也为研究十字花科作物基因的起源、
进化、分歧时间、亚基因组之间的互作关系提供参

考ꎬ另外对挖掘功能基因、改良性状也做出了显著

贡献.

２.１３　 白菜

Ｃｏｎａｎｔ 等[３８] 对中国大白菜 ( Ｂ. ｒａｐａ ａｃｃｅｓｓｉｏｎ
Ｃｈｉｉｆｕ￣４０１￣４２)进行基因组测序ꎬ注释了约 ４ ０００ 个

基因ꎬ总长为 ２８３.８ Ｍｂ.结果表明:反转座子、转座子

和长散在重复序列( Ｌｏｎｇ Ｉｎｔｅｒｓｐｅｒｓｅｄ Ｎｕｃｌｅａｒ Ｅｌｅ￣
ｍｅｎｔｓꎬＬＩＮＥ)分别为 ２７.１％、３.２％和 ２.８％ꎬ大部分存

在于着丝粒附近.通过对比拟南芥 Ａ.ｔｈａｌｉａｎａ 发现受

转座子 ＴＥ 影响ꎬ白菜与拟南芥遗传距离较大ꎬ白菜

基因组存在大量基因丢失情况ꎬ其亚基因组 ＬＦ、
ＭＦ１ 和 ＭＦ２ 均有不同程度的丢失.白菜基因组是研

究基因组多倍化较好的模型 (全基因组三倍化ꎬ
ＷＧＴ)ꎬ该研究为白菜属植物的遗传研究和十字花

科作物优良基因选育提供了重要的参考.

２.１４　 菠菜

Ｘｕ 等[３９]通过对 ９ 个菠菜(Ｓｐｉｎａｃｉａ ｏｌｅｒａｃｅａ Ｌ.)
种质进行转录组测序.共生成了大约 １ 亿个高质量

的碱基对ꎬ并将这些碱基对从头组装成 ７２ １５１ 个单

基因ꎬ总长度为 ４６.５ Ｍｂ.通过比较这些单基因与不

同蛋白质数据库的序列ꎬ其中近 ６０％被注释ꎬ并预

测了 ３８７ 个代谢途径.同时在栽培种和野生种之间

发现了大量参与生物胁迫和非生物胁迫反应的差

异表达基因ꎬ这一发现为农业性状改良提供了宝贵

资源.

２.１５　 玉米

玉米作为一种具有高度基因组多态性及杂种

优势显著的重要作物ꎬ单个个体的参考基因组是不

够的ꎬ因此泛基因组对提高基因组覆盖度具有重要

的意义.简银巧等[４０]对温带玉米自交系 Ｂ７３ 基因组

进行补充、优化、注释ꎬ同时对 ７９ 份温热带玉米自交

系重新测序ꎬ对其中 ３１ 份热带玉米自交系进行三代

转录组混池测序ꎬ通过与参考序列注释比对得到

１６ １２１个已知注释基因、２ ９９１ 个未知功能基因和

９４４ 个融合基因.结果表明ꎬ热带与温带玉米自交系

之间的基因组大小存在明显差异ꎬ并发现其基因组

大小均与玉米开花显著关联. Ｓｕｎ 等[４１] 通过对应雄

性代谢株系 Ｍｏ１７ 进行组装得到 ２ １８３ Ｍｂ 基因组ꎬ
其中约 ９６.４％序列都集中在 １０ 个假染色体上ꎬ同时

有 ３８ ６２０ 个蛋白编码基因被准确注释.并对 Ｂ７３ 和

Ｍｏ１７ 基因组进行比对分析ꎬ发现两个基因组之间存

在基因结构变异和基因突变ꎬ这可能是导致两个自

交系之间出现相当大的蛋白质差异原因之一.
Ｓｐｒｉｎｇｅｒ 等[４２]通过对 Ｗ２２ 基因组进行 Ｄｅ Ｎｏｖｏ 测序

组装ꎬ结果发现与 Ｂ７３ 基因组相比ꎬＷ２２ 存在显著

的结构异质性ꎬ如转座子组成、拷贝数变异及单核

苷酸多样性.以上研究为玉米泛基因组的构建、基因

组的演化、功能基因的研究和育种提供了参考.

２.１６　 杨树

Ｐｉｎｏｓｉｏ 等[４３]通过对 ３ 个异交杨树全基因组结

构变异的分析对比ꎬ结果检测到有 ３ ２３０ 个基因受

到 ＣＮＶ 的影响.７ ８８９ 个缺失和 １０ ５８６ 个插入ꎬ覆盖

了大约 ３３.２ Ｍｂ 和 ６２.９ Ｍｂ 的基因序列.插入缺失标

记(Ｉｎｓｅｒｔｉｏｎ￣ｄｅｌｅｔｉｏｎꎬＩｎ Ｄｅｌ)更多的位于低密度基

因区ꎬ并且与 ＴＥ 的活动有关ꎬ对于受 Ｉｎ Ｄｅｌ 影响的

基因进行功能注释ꎬ结果表明与抗逆性和抗病性有

关的分类较多ꎬ同时也说明转座子 ＴＥ 的插入对生

物性状有显著影响.

２.１７　 芝麻

Ｙｕ 等[４４] 组装了 ５ 个芝麻品种的基因组ꎬ得到

了一个大小为 ５５４.０５ Ｍｂ 的芝麻泛基因组.这个泛

基因组共有 ２６ ４７２ 个直系同源基因簇ꎬ１５ ４０９ 个核

心基因簇(５８.２１％)ꎬ其余的 １１ ０６３ 个为非核心基
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因簇(４１.７９％).现代栽培品种中ꎬ中国和印度的品

种之间存在着显著的基因差异ꎬ其特异性基因主要

包括与产量、品质相关的基因ꎬ而在地方的品种中

主要是与环境适应性相关基因.同时揭示了参与植

物—病原菌互作、脂类代谢的快速进化和正向选择

基因可能与改善芝麻环境适应性和高油脂积累

有关.

２.１８　 小麦

小麦(Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ Ｌ.)作为三大粮食作物

之一ꎬ其六倍体及庞大的基因组为基因组装、分子

育种工作带来了极大的挑战.Ｍｏｎｔｅｎｅｇｒｏ 等[４５] 通过

对中国小麦品种(Ｃｈｉｎｅｓｅ Ｓｐｒｉｎｇ)的基因进行组装

测序ꎬ并与之前公布的 １８ 个小麦的测序数据进行比

对ꎬ将没有比对上的数据进行过滤、组装和注释ꎬ得
到了 ２１ ６５３ 个基因ꎬ此外ꎬ研究者还将每个品种小

麦基因序列与其泛基因组进行比对ꎬ发现发现 １９ 个

小麦都包含的核心基因约为 ８１ ０７０ 个ꎬ同时发现有

２４５ 个基因是中国小麦品种(Ｃｈｉｎｅｓｅ Ｓｐｒｉｎｇ)独有ꎬ
其它 １８ 个小麦中有但在 Ｃｈｉｎｅｓｅ Ｓｐｒｉｎｇ 中没有的基

因为 １２ １５０ 个ꎬ对非必需基因进行功能富集分析表

明其主要与逆境胁迫和防御反应机制有关.国际小

麦基因组测序联盟( Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｗｈｅａｔ Ｇｅｎｏｍｅ Ｓｅ￣
ｑｕｅｎｃｉｎｇ ＣｏｎｓｏｒｔｉｕｍꎬＩＷＧＳＣ) [４６]报道了一个带有 ２１
条染色体的六倍体小麦品种(Ｃｈｉｎｅｓｅ Ｓｐｒｉｎｇ)基因

组ꎬ大小为 １４.５ Ｇｂ.并与 ３ 个亚基因组 Ａ、Ｂ、Ｄ 的基

因及 ｔＲＮＡ、ＴＥ、ｍｉｃｒｏＲＮＡ 进行比对ꎬ发现虽然经历

了存在－缺失变异(ＰＡＶ)后 ３ 个亚基因组中 ＴＥ 含

量不同ꎬ但却具有相似的占比例.同时通过提供一个

代表小麦发育主要阶段的转录组图谱ꎬ和已知农艺

性状质量或数量性状的分析ꎬ揭示了参与环境适应

和小麦品质形成的复杂基因家族的动态变化ꎬ这为

加快小麦生物学和基因组学辅助育种的研究和应

用提供了新的见解ꎬ同时也丰富了可能与重要农艺

性状相关的基因ꎬ为作物的基因组改良奠定了基础.

２.１９　 番茄

番茄作为全球消费量最大的蔬菜之一ꎬ其泛基

因组的构建对未来番茄分子育种、挖掘新的性状起

到了至关重要的作用.高磊等[４７] 通过对 ７２５ 个栽培

番茄和野生番茄的基因进行组装ꎬ其中栽培番茄分

别为 ３７２ 个 ＳＬＬ(Ｓｏｌａｎｕｍ. ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ ｖａｒ. ｌｙｃｏｐｅｒｓｉ￣
ｃｕｍ)及 ２６７ 个 ＳＬＣ(Ｓ. ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ ｖａｒ. ｃｅｒａｓｉｆｏｒｍｅ)ꎻ
近亲属 ７８ 个 ＳＰ ( Ｓ. ｐｉｍｐｉｎｅｌｌｉｆｏｌｉｕｍ) 和 ８ 个 ＳＣＧ

(Ｓ.ｃｈｅｅｓｍａｎｉａｅａｎｄ Ｓ.ｇａｌａｐａｇｅｎｓｅ).结果表明有 ４ ８７３
个基因是参考基因组中不存在的ꎬ并发现了一种影

响水果风味的等位基因 ＴｏｍＬｏｘＣꎬ进一步研究发现

野生番茄中 ９１.２％的 ＳＰ 有 ＴｏｍＬｏｘＣ 等位基因的存

在ꎬ但在较老的驯化番茄中 ＳＬＬ 只存在 ２.２％.另外

在基因组比对中发现野生番茄具有更多的基因ꎬ从
另一个角度表明在番茄的驯化和改良过程中ꎬ部分

基因丢失的趋势.该研究报告不仅为番茄泛基因组

构建提供了新的基因ꎬ为番茄品质改良带来了新的

资源ꎻ同时也表明在现代番茄育种中ꎬ品质风味特

性往往被忽略ꎬ而将育种目标较多的集中到对生物

及非生物胁迫的抗性、耐储存和高产中ꎬ从而导致

部分基因丢失ꎬ遗传多样性减少.

３　 展望

随着测序技术的高速发展ꎬ更广泛的物种基因

组将会被逐渐测序ꎬ人们也意识到单个个体的基因

组并不足以代表整个物种基因多样性.因此ꎬ对泛基

因组学的研究ꎬ不仅可以全面地从基因组水平分析

物种内遗传多样性ꎬ探究个体间的系统发生关系和

表型差异的遗传基础[１１ꎬ４８]ꎬ而且可以对多个物种、
亚种的基因组进行比对分析ꎬ挖掘其特有基因和变

异位点ꎬ为研究物种的起源及演化等重要生物学问

题提供依据ꎬ并为功能基因研究、科学育种提供指

导.此外ꎬ通过研究物种泛基因组研究者意识到:某
些作物在驯化和改良的过程中ꎬ由于过多的将育种

目标集中到高产、稳产、抗逆境等方面ꎬ一些如品质

风味、颜色等观感性状被忽略ꎬ使一些相关基因负

向选择导致基因的遗失和多样性的减少.最后泛基

因组研究还可运用于对不同生态地理类型中差异

较大的种质资源进行基因组测序ꎬ挖掘物种中新的

基因ꎬ为候选基因的补充、物种多样性及适应性进

化、起源经历和外来物种入侵性等问题的研究提供

帮助.
目前ꎬ泛基因组研究已在各个领域得到充分的

发挥与应用ꎬ但是由于庞大的基因信息和测序深度

的局限性ꎬ即使就目前的基因测序速度而言ꎬ也是

超出了目前现有的分析能力.因此更新现有技术和

方法将给泛基因组学研究带来新的突破ꎬ泛基因组

学在植物中的研究应用将会成为热点.
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