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　　果树作为重要的经济作物，在国内外农业生产中均占有
重要的地位。但是由于果树生命周期较长、基因组的杂合度

较高、重复序列较多、且大多果树因自交不亲和而导致遗传背

景不清晰，这些因素限制了果树分子生物学研究和全基因组

测序研究的进程。然而，近些年，随着测序技术的发展、测序

效率的提高和测序成本的降低，果树植物的全基因组测序工

作在全球迅速展开，自 ２００７年完成第一个果树植物葡萄
（Ｖｉｔｉｓｖｉｎｉｆｅｒａ）基因组测序以来，不到１０年时间，已有１４种果
树植物的全基因组测序工作相继完成。这些果树种类的全基

因组测序结果为果树分子生物学研究搭建出了庞大的资源平

台，不仅有助于了解果树的基因组结构和功能，而且对于探索

果树植物的起源与进化、开展重要功能基因的定位和克隆、加

速分子育种进程等均具有重要的指导意义。本文通过分析其

中１１种我国主栽果树的全基因组测序研究结果，围绕果树植
物尤其是蔷薇科植物的起源和进化、典型功能组分的代谢通

路及其相关基因，以及测序结果的应用前景方面进行分析和

讨论。

１　主要果树植物的测序结果基本数据

已完成全基因组测序并公布草图的１４种果树植物中，既
包括热带亚热带常绿果树香蕉、甜橙、番木瓜和菠萝，也包括

北方落叶果树苹果、梨、枣等，其中我国自主完成测序的树种

就有６个。测序材料除甜橙（Ｃｉｔｒｕｓｓｉｎｅｎｓｉｓ）采用纯合度相对
较高的双单倍体材料外，其余５个树种均是采用遗传背景相
对不清晰、杂合度较高的二倍体栽培品种（梨Ｐｙｒｕｓｂｒｅｔｓｃｈｎｅｉ
ｄｅｒｉ、枣Ｚｉｚｉｐｈｕｓｊｕｊｕｂａ、猕猴桃Ａｃｔｉｎｉｄｉａｃｈｉｎｅｎｓｉｓ和菠萝Ａｎａｎａｓ
ｃｏｍｏｓｕｓ）或野生品种（梅花 Ｐｒｕｎｕｓｍｕｍｅ）（表１）［１］。测序技
术主要采用第二代测序技术 Ｉｌｌｕｍｉｎａ平台。与第一代 Ｓａｎｇｅｒ
测序技术相比，第二代测序技术降低了测序成本，提高了测序

速率，且测序覆盖度更高，尤其是ＩｌｌｕｍｉｎａＨｉＳｅｑ２０００测序技
术平台以高通量、高分辨率、高精度和价格低廉等优势发挥着

巨大作用，已成功应用于多种果树植物的全基因组或转录组

测序研究。

２　果树植物的起源和进化事件

已完成测序的植物基因组进化过程研究结果表明，全基

因组复制事件几乎发生于每个植物的进化过程中。全基因组

复制存在古老的全基因组复制（ｏｌｄｗｈｏｌｅ－ｇｅｎｏｍｅｄｕｐｌｉｃａ
ｔｉｏｎｓ，ｏｌｄＷＧＤ）和近代的全基因组复制（ｒｅｃｅｎｔｗｈｏｌｅ－ｇｅ
ｎｏｍｅｄｕｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ，ｒｅｃｅｎｔＷＧＤ）２种方式。在双子叶植物中，
古老的全基因组复制也被称为古六倍体化（ｐａｌｅｏｈｅｘａｐｌｏｉｄｉｚａ
ｔｉｏｎ）进化或者三倍化复制（ｔｒｉｐｌｉｃａｔｅｄａｒｒａｎｇｅｍｅｎｔ），又称γ事
件［２－７］。单子叶植物中古老的全基因组复制事件与双子叶植
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物有所不同，包括ρ、σ和τ等３种不同的进化事件［８］。近代

的全基因组复制过程伴随基因的丢失和基因新功能的产生，

是大多数双子叶植物进化的主要动力。表２给出了这１１种
果树植物在进化过程中所发生的全基因组复制事件。

　　由表 ２看出，这 １１种果树植物全部都经历了古老的
ＷＧＤ，并且菠萝还发生了２次。已完成测序的这些真双子叶
植物基因组的六倍体化过程都发生在相似的时间，即是在单

子叶植物与双子叶植物的分化之后，蔷薇类分支（Ｅｕｒｏｓｉｄｓ
ｃｌａｄｅ）分化之前，早于葡萄科和蔷薇科的分化，也早于鼠李科

（Ｒｈａｍｎａｃｅａｅ）和蔷薇科（Ｒｏｓａｃｅａｅ）的分化，大约在１．４亿年
前。在约０．８７２亿年前，枣和蔷薇科（包括梨、苹果、桃、梅和
草莓）发生了分化［９］。葡萄基因组首次解析了全基因组三倍

化复制事件，被视为古六倍体化进化机制的实例，随后苹果、

草莓、甜橙等基因组结构的分析均支持双子叶植物祖先的古

代六倍体是单一起源的假说。另外，值得注意的是，作为单子

叶植物的香蕉基因组，在进化过程中，没有发生禾本科植物的

ρ、σ或 τ复制，而是发生了与双子叶植物相似的 γ复制
事件［１０］。

表１　１１种果树植物的测序结果比较

物种 测序材料 测序方法
在线发表时间

（年－月－日） 发表的杂志
组装基因组大小／预
测基因组大小（Ｍｂ）

注释的基因

总数（万个）
主导国家

葡萄Ｖｉｔｉｓｖｉｎｉｆｅｒａ 自 交 纯 系 Ｐｉｎｏｔ
Ｎｏｉｒ４００２４

Ｓａｎｇｅｒ ２００７－０８－２６ Ｎａｔｕｒｅ ４８７／４８３ ３．０４３４ 法国、意大利

苹果 Ｍａｌｕｓ×ｄｏｍ
ｅｓｔｉｃａ

二 倍 体 栽 培 品 种

“ＧｏｌｄｅｎＤｅｌｉｃｉｏｕｓ”
Ｓａｎｇｅｒ和罗氏４５４ ２０１０－０８－２９ ＮａｔｕｒｅＧｅｎｅｔｉｃｓ ６０３．９／７４３ ５．７３８６ 意大利、美

国、新西兰

草莓Ｆｒａｇａｒｉａｖｅｓｃａ 自交系Ｈａｗａｉｉ４ 罗氏 ４５４Ｉｌｌｕｍｉ
ｎａ和ＳＯＬｉＤ

２０１０－１２－２６ ＮａｔｕｒｅＧｅｎｅｔｉｃｓ ２０９．８／２４０ ３．４８０９ 英国、美国

甜橙Ｃｉｔｒｕｓｓｉｎｅｎｓｉｓ 优良品种Ｖａｌｅｎｃｉａ ＩｌｌｕｍｉｎａＧＡＩＩ ２０１２－０３－２１ ＮａｔｕｒｅＧｅｎｅｔｉｃｓ ３２０．５／３６７ ３．００００ 中国

香蕉 Ｍｕｓａａｃｕｍｉ
ｎａｔａ

小果野蕉双单倍体

ＤＨＰａｈａｎｇ
Ｓａｎｇｅｒ，罗氏 ４５４
ＧＳＦＬＸ和Ｉｌｌｕｍｉ
ｎａＧＡＩＩｘ

２０１２－０８－０９ Ｎａｔｕｒｅ ４７２．２／５２３ ３．６５４２ 法国

梨 Ｐｙｒｕｓｂｒｅｔｓｃｈｎｅｉ
ｄｅｒｉ

优良酥梨品种“砀山

酥梨”

Ｉｌｌｕｍｉｎａ
Ｈｉｓｅｑ２０００

２０１２－１１－１３ ＧｅｎｏｍｅＲｅｓｅａｒｃｈ ５１２／５２７ ４．２８１２ 中国

梅花Ｐｒｕｎｕｓｍｕｍｅ 野生种 ＩｌｌｕｍｉｎａＧＡ． ２０１２－１２－２７ ＮａｔｕｒｅＣｏｍｍｕｎｉ
ｃａｔｉｏｎ

２３７／２８０ ３．１３９０ 中国

桃Ｐｒｕｎｕｓｐｅｒｓｉｃａ 桃品种 Ｌｏｖｅｌｌ双单
倍体

Ｓａｎｇｅｒ ２０１３－０３－２４ ＮａｔｕｒｅＧｅｎｅｔｉｃｓ ２２４．６／２６５ ２．７８５２ 美国、意大利

猕 猴 桃

Ａｃｔｉｎｉｄｉａｃｈｉｎｅｎｓｉｓ
“红阳”品种的雌株 Ｉｌｌｕｍｉｎａ

ＨｉＳｅｑ２０００
２０１３－１０－１８ ＮａｔｕｒｅＣｏｍｍｕｎｉ

ｃａｔｉｏｎ
６１６．１／－ ３．９０４０ 中国

枣Ｚｉｚｉｐｈｕｓｊｕｊｕｂａ 二 倍 体 栽 培 品 种

“冬枣”

Ｉｌｌｕｍｉｎａ
Ｈｉｓｅｑ２０００

２０１４－１０－２８ ＮａｔｕｒｅＣｏｍｍｕｎｉ
ｃａｔｉｏｎ

４３７．６５／４４４ ３．２８０８ 中国

菠萝 Ａｎａｎａｓｃｏｍｏ
ｓｕｓ

凤梨品种Ｆ１５３ Ｉｌｌｕｍｉｎａ
ＨｉＳｅｑ２５００

２０１５－１１－０２ ＮａｔｕｒｅＧｅｎｅｔｉｃｓ ３８２／５２６ ２．７０２４ 中国

　　注：“”预测基因组大小数据来自参考文献［１］；“－”表示不清楚。

表２　１１种果树进化过程中发生的基因组复制事件

物种 古老的ＷＧＤ事件 近代的ＷＧＤ发生次数和时间
葡萄Ｖｉｔｉｓｖｉｎｉｆｅｒａ γ事件 ０
苹果Ｍａｌｕｓ×ｄｏｍｅｓｔｉｃａ γ事件，１．４亿年前 １次，０．３０亿～０．４５亿年前
草莓Ｆｒａｇａｒｉａｖｅｓｃａ γ事件，１．４亿年前 ０
甜橙Ｃｉｔｒｕｓｓｉｎｅｎｓｉｓ γ事件 ０
香蕉Ｍｕｓａａｃｕｍｉｎａｔａ γ事件，１．０亿年前 ２次，都在０．６５亿年前
梨Ｐｙｒｕｓｂｒｅｔｓｃｈｎｅｉｄｅｒｉ γ事件，１．４亿年前 １次，０．３０亿～０．４５亿年前
梅花Ｐｒｕｎｕｓｍｕｍｅ γ事件 ０
桃Ｐｒｕｎｕｓｐｅｒｓｉｃａ γ事件 ０

猕猴桃Ａｃｔｉｎｉｄｉａｃｈｉｎｅｎｓｉｓ γ事件 ２次，分别在０．２６７亿年前和０．７２９亿～
１．０１４亿年前

枣Ｚｉｚｉｐｈｕｓｊｕｊｕｂａ γ事件 ０

菠萝Ａｎａｎａｓｃｏｍｏｓｕｓ ２次单子叶植物进化过程中的 σ和 τ事件，分别
在１．０亿～１．２亿年前和１．１０亿～１．３５亿年前

／

　　注：“／”表示不清楚。

　　由表２还可以看出，相对于进化过程中普遍发生的古老
的全基因组复制事件，在这１１种果树植物中仅有苹果、梨、猕

猴桃和香蕉４种果树基因组发生了近代的 ＷＧＤ事件。通过
共线性区域分析，发现猕猴桃进化过程中发生３次基因组倍
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增历史事件，１次古老的全基因组复制（γ事件）和２次近代
的全基因组复制事件（Ａｄ－α和 Ａｄ－β），后２次分别发生在
０．２６７亿年前和０．７２９亿 ～１．０１４亿年前［６］。蔷薇科的梨与

苹果、草莓则都经历了１．４亿年前双子叶植物所共有的古六
倍化事件，并发生了 １次全基因组复制事件。之后大约在
０．３０亿～０．４５亿年前，梨和苹果又经历了１次全基因组复制
事件，而梨与苹果的分化大约发生在０．０５４亿 ～０．２１５亿年
前［１１］。同为蔷薇科的草莓、梅、桃与苹果发生分化后，并没有

出现过较近时期的全基因组复制事件［４－５，１２］，葡萄、甜橙、枣

基因组在近代也均未发生全基因组复制事件［２，７，９］。枣的基

因组在历史进化中经历了复杂的染色体断裂、融合及片段重

组过程。甜橙基因组在从双子叶植物古六倍体祖先进化过程

中则发生了频繁的染色体易位和融合事件，至少有４９次发生
在９条染色体上。特别值得注意的是，在４号染色体上仅发
生１次易位和融合事件，而其他染色体均发生多次（３～１２
次）染色体内的易位和融合过程［７］。

多个蔷薇科果树植物全基因组测序的完成，使人们对蔷

薇科植物基因组的起源和进化过程有了更深入的了解。通过

草莓属与李属间３８９个蔷薇科标记在２个基因组间共线性区
域的分析，为蔷薇科９条祖先染色体的重建提供了更广泛的
证据［４］。在梅全基因组序列图谱的基础上，结合已完成的苹

果和草莓基因组序列，分析了它们在进化过程中的染色体变

化，进一步成功重建出了蔷薇科植物的９条祖先染色体［５］，并

深入分析了苹果属、草莓属和李属３个属所分别经历的不同
染色体融合、断裂和复制事件，即从９条祖先染色体的进化过
程中，梅经历了至少１１次的断裂和１１次的融合过程，苹果发
生了１次近代ＷＧＤ和５次融合，而草莓则经历了１５次的融
合过程。梨染色体进化研究再次证明，有９条祖先染色体不
仅是苹果亚科的起源，也是整个蔷薇科植物的祖先［１１］。

３　果树重要经济性状相关基因的揭示

在全基因组测序过程中，每个果树种类都注释到了庞大

的基因数目，均在２．５万个以上（表１），通过进一步的分析，
发掘出了与抗性增强、果实发育和品质形成相关的重要基因，

不仅有利于本物种优质、高抗品种或类型的培育，而且对于其

他种类果树抗性及果实品质改良也将起重要借鉴作用。

３．１　控制香气物质合成的基因
果实的香气物质主要包括酯类、醇类、酮类、醛类、萜类和

挥发性酚类等次生代谢物质，主要来自于萜类代谢、苯丙烷类

代谢和脂氧合酶途径［１３］。不同果实中香气物质的类型不同，

也就形成了不同种类果树的果实有着各自特异的香气。

草莓果实的香味物质主要来源于脂肪酸代谢、萜类化合

物代谢和苯丙烷代谢途径，有７个基因家族与这些挥发性组
分的产生有关，包括酰基转移酶、萜烯合酶和小分子Ｏ－甲基
转移酶等［４］。葡萄酒的香气直接与促进萜烯类（树脂、芳香

精油类次生代谢物）合成的萜烯合酶（ＴＰＳｓ）基因有关［２］。在

葡萄的基因组中，发现有８９个与萜烯类合成相关的功能基因
和２７个拟功能基因。α－亚麻酸代谢途径与梨的香气形成相
关。在梨基因组中分析挥发性物质产生的３个主要途径（脂
肪酸、氨基酸和碳水化合物）相关的基因，发现在苹果和梨中

参与 α－亚麻酸代谢途径的脂氧合酶（ｌｉｐｏｘｙｇｅｎａｓｅ，ＬＯＸ）和

乙醇脱氢酶（ａｌｃｏｈｏｌｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ，ＡＤＨ）的基因数目较多。
而促进香味物质释放的 β－葡萄糖苷酶基因中，仅有２０％在
梨果实中表达，大多香味物质仍以结合态存在，这可能是梨香

味不明显的原因［１１］。Ｚｈａｎｇ等在对梅花香味分子机制的研究
中，首次发现了能直接催化生成梅花花香中重要成分乙酸苯

甲酯的苯甲醇乙酰基转移酶 ＢＥＡＴ基因，该基因在梅花基因
组中显著扩增至３４个，远远超过苹果中的１６个、草莓１４个、
葡萄４个。３４个基因中有２６个是呈簇分布的，最大一簇包
括１２个基因，并呈串联重复分布。由此推测这些扩张的
ＢＥＡＴ基因的剂量效应，增加了乙酸苯甲酯的含量，从而使梅
花具有独特的花香［５］。

３．２　控制花青素合成的基因
花青素是使果实（包括果皮和果肉）呈现红色的重要成

分，是黄酮类化合物的一种，是重要的抗氧化物质，也是果实

具有漂亮外观和内在保健价值的重要组分。

Ｓｈｕｌａｅｖ等对草莓转录因子 ＭＹＢ家族的研究表明，
ＭＹＢ１２３是草莓花色素合成的重要调节因子。草莓中有１８７
个ＭＹＢ类转录因子，其中 Ｒ２Ｒ３ＭＹＢｓ与拟南芥在类黄酮和
花青素的合成功能上有较高的同源性。通过拟南芥苯丙烷代

谢途径中的２０个 Ｒ２Ｒ３ＭＹＢｓ序列与草莓基因组进行 Ｂｌａｓｔ
分析，鉴定出２５个高度同源的序列，其中扩张最大的分支是
控制原花色素水平的ＭＹＢ１２３，在草莓中至少有６个成员，是
草莓中花色素合成的重要调控因子［４］。已测序的红肉猕猴

桃“红阳”果实中也含有较高的花青素，但基因组数据显示猕

猴桃中与花青素合成有关的关键酶没有发生扩张，而在类黄

酮合成路径中，与葡萄和甜橙相比，猕猴桃中的查尔酮异构酶

（ｃｈａｌｃｏｎｅｉｓｏｍｅｒａｓｅ）、黄烷酮３－脱氢酶（ｆｌａｖａｎｏｎｅ３－ｈｙｄｒｏｘ
ｙｌａｓｅ）和类黄酮３－Ｏ－脱氢酶３个基因家族发生了扩张，暗
示这３个基因家族与猕猴桃花青素的合成密切相关［６］。

３．３　与维生素Ｃ积累相关的基因
维生素Ｃ，也称Ｌ－抗坏血酸（Ｌ－ａｓｃｏｒｂｉｃａｃｉｄ，ＡｓＡ），其

含量是衡量果实营养价值的重要指标之一，特别是枣、猕猴桃

和柑橘类均以果实富含维生素Ｃ而著称，并得到消费者的广
泛喜爱。维生素Ｃ积累机制的研究也一直是果树科研工作
者努力的方向。

Ｘｕ等分析了甜橙果实中ＡｓＡ上游的４个合成分支途径
的关键酶基因，半乳糖醛酸代谢途径的许多基因都发生了上

调。特别是半乳糖醛酸酯分支途径的３个关键酶基因（ＰＧ、
ＰＭＥ和ＧａｌＵＲ）发生了明显的上调，其中编码 Ｄ－半乳糖醛
酸还原酶的基因（ＧａｌＵＲ）是这一代谢途径的限速酶基因。同
时在柑橘基因组中鉴定出１８个ＧａｌＵＲ同源基因，是已测序植
物中最多的。进一步对蔷薇类 Ｍａｌｖｉｄａｅｃｌａｄｅ家族部内关系
较近的４个树种（柑橘、可可、番木瓜和拟南芥）进行进化分
析，发现在甜橙内表现扩张的 ＧａｌＵＲ基因分成２个簇，一簇
包括４个基因，另一簇有７个基因，并且可能是串联复制，这
２个基因簇在维生素 Ｃ含量较高的番木瓜中也表现出了扩
张。ＧａｌＵＲ－１２与草莓中的ＧａｌＵＲ基因序列有着高度的相似
性和较近的进化关系，并且已经证实该基因与产生特异的维

生素Ｃ有关。所有证据表明甜橙果实中半乳糖醛酸酯途径
的基因发生了高度的扩张，并且ＧａｌＵＲ基因在ＡｓＡ积累过程
中发挥最大的作用［７］。
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在猕猴桃中，虽然合成维生素Ｃ的主要途径（Ｌ－半乳糖
途径）的基因没有发生扩张，但是与抗环血酸合成有关的其

他基因家族出现了扩张，如 Ａｌａｓｅ（ａｌｄｏｎｏｌａｃｔｏｎａｓｅ）、ＡＰＸ（Ｌ－
ａｓｃｏｒｂａｔｅｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ）、ＭＩＯＸ（ｍｙｏ－ｉｎｏｓｉｔｏｌｏｘｙｇｅｎａｓｅ）和维生
素Ｃ再生途径中的 ＭＤＨＡＲ（ｍｏｎｏｈｙｄｒｏａｓｃｏｒｂａｔｅｒｅｄｕｃｔａｓｅ）基
因家族等。可能是由于猕猴桃基因组发生近代的２次ＷＧＤ事
件过程中导致产生了促进维生素Ｃ积累的其他基因家族［６］。

枣果同时具有甜橙和猕猴桃２种积累维生素Ｃ的分子机
制，即一方面通过Ｌ－半乳糖合成 ＡｓＡ的途径得到大幅度加
强（类似甜橙），另一方面 ＡｓＡ再生途径中的关键基因家族
ＭＤＨＡＲ出现极显著扩张（类似猕猴桃）。Ｌｉｕ等分析了 ＡｓＡ
的４个合成路径和１个再循环利用途径中的关键酶基因，发
现ＧＤＰ－Ｄ－甘露糖３，５差向异构酶和 ＧＤＰ－Ｌ－半乳糖磷
酸化酶（Ｌ－半乳糖途径的２个关键酶）和再循环利用途径中
的关键酶（ｍｏｎｏｄｅｈｙｄｒｏａｓｃｏｒｂａｔｅｒｅｄｕｃｔａｓｅ，ＭＤＨＡＲ）表现为持
续升高的表达水平［９］。

与其他 ６个蔷薇目基因组水平的比较，在枣果实中
ＧＤＰ－Ｌ－半乳糖磷酸化酶是正向选择基因，而 ＭＤＨＡＲ表现
为显著的扩张。７个蔷薇目树种（包括枣）与１个富含 ＡｓＡ
甜橙间的系统发育关系的研究结果表明，有 ５个主要的
ＭＤＨＡＲ基因亚家族，亚家族Ⅳ和Ⅴ是枣和蔷薇类特有的。在
没有经历近代的ＷＧＤ事件的物种如草莓、桃、梅、桑椹、枣和
甜橙中的基因组中只有１个 ＭＤＨＡＲ拷贝（亚家族Ⅰ、Ⅱ和
Ⅲ），而在经历了近代ＷＧＤ事件的苹果和梨中却有２个或更
多的拷贝［９］。

３．４　糖代谢相关的基因
果实的糖代谢对果实风味和色泽的形成以及其他营养成

分的代谢具有重要影响，是决定果实品质和商品价值的主要

因素。叶片同化的光合产物是果实糖积累的主要来源。苹

果、梨等蔷薇科果树，叶片光合产物以山梨醇为主要形态，而

非蔷薇科植物以蔗糖为主。

苹果、梨和草莓中，山梨醇代谢途径相关的山梨醇转运酶

（ＳＯＴ）、山梨醇脱氢酶（ＳＤＨ）和山梨醇 －６－磷酸脱氢酶
（Ｓ６ＰＤＨ）３个基因家族的基因数目多于非蔷薇类植物。
Ｓ６ＰＤＨ、ＳＤＨ和ＳＯＴ基因家族在苹果和梨中发生了扩张，这３
个基因家族都属于苹果亚科的特有分支［１１］。尽管苹果和梨

亲缘关系很近，但Ｓ６ＰＤＨ基因数目上的差异还是很大的，梨
中有４个Ｓ６ＰＤＨ成员，而苹果有１１个。梨中的４个 Ｓ６ＰＤＨ
基因分成２簇，分别在５号和２号染色体上，而苹果中只有位
于１０号染色体上的一个基因簇，其他成员分布于不同的染色
体上，表明Ｓ６ＰＤＨ基因在苹果中的扩张和梨中的收缩可能发
生在从共同祖先分化之后。梨中共１５个 ＳＤＨ基因，来源相
同，集中成簇分布在１号和７号染色体上。在系统发育树上
交叉成对，说明ＳＤＨ基因是经 ＷＧＤ事件进行扩张的。而在
苹果中的１５个ＳＤＨ分布较分散，且是不同的基因起源，暗示
可能是有潜在的转换事件发生。梨和苹果中都存在树种特异

的ＳＯＴ基因，也说明在从共同的蔷薇类祖先分化后，ＳＯＴ基
因继续扩张。

非蔷薇类的枣果实发育前期，果实中的主要糖类是果糖

和葡萄糖，成熟期的枣果中蔗糖和总糖含量在增加，以蔗糖为

主。枣中注释到３９３个与淀粉和蔗糖代谢相关、９８个与半乳

糖代谢有关、６７个与果糖和甘露糖代谢有关、１９５个与氨基糖
和核苷酸糖代谢有关的基因。与其他已测序的蔷薇科果树相

比，这些基因家族在枣中都有一定程度上的扩张［９］。

３．５　解除休眠的基因
梅、杏、桃、樱桃等李属（Ｐｒｕｎｕｓ）果树是春季开花较早的

果树种类。Ｚｈａｎｇ等探索了与梅花在低温下打破休眠并开花
的分子机制，共鉴定出６个与休眠相关的ＭＡＤＳ－ｂｏｘ转录因
子ＤＡＭ基因，在基因组中呈串联重复分布。梅中这 ６个
ＤＡＭ基因是源自一系列复制事件产生的，顺序是 ＰｍＤＡＭ１、
ＰｍＤＡＭ３、ＰｍＤＡＭ２、ＰｍＤＡＭ５、ＰｍＤＡＭ４和 ＰｍＤＡＭ６，ＤＡＭ基
因的这种分子进化模式是李属植物特有的，在桃中也存在，但

在苹果和草莓中均没有发现这些串联基因［５］，可能与桃、梅、

杏、樱桃等李属植物春季开花早于其他大多种类的果树有关。

ＤＡＭ基因受 Ｃ－ｒｅｐｅａｔ－ｂｉｎｄｉｎｇｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒｓ
（ＣＢＦ）转录因子的调控。在桃和果梅中 ＤＡＭ４－ＤＡＭ６转录
起始端上游１０００ｂｐ区域有保守的 ＣＢＦ转录因子位点。在
梅中，鉴定出１３个ＣＢＦ同源基因和７个ＣＢＦ调节子、ＬＥＡ蛋
白。在ＤＡＭ基因的上游，梅中有比桃更多的ＤＡＭ４、ＤＡＭ５和
ＤＡＭ６的 ＣＢＦ结合位点，并且发现 ３个新的位点，１个在
ＤＡＭ１的上游，２个在 ＤＡＭ６的上游。因此推测 ＤＡＭ基因和
过多的ＣＢＦ结合位点是梅花提早解除休眠的关键因子，使得
梅对低温非常敏感，从而导致梅花在早春开花［５］。

３．６　自交不亲和基因
自交不亲和性一直是果树分子遗传生物学的研究热点之

一，根据花粉不亲和表型的不同遗传方式，植物拒绝自体花粉

的再生障碍分为孢子体自交不亲和（ｓｐｏｒｏｐｈｙｔｉｃｓｅｌｆ－ｉｎｃｏｍ
ｐａｔｉｂｉｌｉｔｙ，ＳＳＩ）和配子体自交不亲和（ｇａｍｅｔｏｐｈｙｔｉｃｓｅｌｆ－ｉｎｃｏｍ
ｐａｔｉｂｉｌｉｔｙ，ＧＳＩ）［１４］。蔷薇科多种果树如梨、苹果、甜樱桃、杏、
果梅、李和扁桃等表现出配子体型自交不亲和性，由Ｓ位点复
等位基因控制，包括２个连锁基因：一个是在雌蕊组织中特异
表达的 Ｓ－ＲＮａｓｅ基因；一个是花粉中特异表达的 ＳＦＢ（Ｓ－
ｈａｐｌｏｔｙｐｅ－ｓｐｅｃｉｆｉｃＦ－ｂｏｘ）基因［１５－１６］。梨基因组研究结果表

明，在Ｓ－基因座预测到６个ＳＦＢ候选基因，并且呈现串联重
复形式，不同于在苹果和草莓中的随机分布。另外发现梨与

苹果在Ｓ－基因座上都有高度重复序列，而草莓基因组中没
有，重复序列在ＧＳＩ中的功能还有待于进一步研究［１１］。

３．７　果实成熟相关的基因
果实成熟过程是果实发育的重要生物学特征，有着重要

的经济价值。在番茄中有１６个与果实成熟相关的基因，而在
柑橘中仅检测到其中的 ３个：ＥＴＲ（或 ＮＲ）、ＭＡＤＳ－ＲＩＮ和
ＢＰ０３５３（或ＰＨＹＦ），可能与呼吸跃变型（番茄）和非呼吸跃变
型（柑橘）２种不同的成熟机制有关。尤其是在草莓和番茄果
实正常发育成熟过程所必需的ＭＡＤＳ－ＲＩＮ基因，在柑橘果实
发育中出现了显著的上调，再次证实了ＭＡＤＳ－ＲＩＮ是２种呼
吸类型果实成熟的关键调节子［７］。

３．８　抗病基因
抗病性是所有果树植物都关注的重要性状，因此在全基

因组解析中也对抗病性相关的基因进行了重点分析。参与植

物抗病性的基因主要是Ｒ基因，其编码的蛋白具有极高的结
构相似性，如亮氨酸拉链（ｌｅｕｃｉｎｅｚｉｐｐｅｒ，ＬＺ）、核苷酸结合位
点（ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅｂｉｎｄｉｎｇｓｉｔｅ，ＮＢＳ）、跨膜区域（ｔｒａｎｓｍｅｍｂｒａｎｅｄｏ
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ｍａｉｎ，ＴＭ）、富含亮氨酸重复（ｌｅｕｃｉｎｅ－ｒｉｃｈｒｅｐｅａｔｓ，ＬＲＲ），以
及与果蝇Ｔｏｌｌ蛋白及哺乳动物白细胞介素 －１受体（ｔｏｌｌａｎｄ
ｉｎｔｅｒｌｅｕｋｉｎ－１ｒｅｃｅｐｔｏｒ，ＴＩＲ）的细胞外相似区域等。ＮＢＳ－
ＬＲＲ基因是植物Ｒ基因中分布最广和数量最大的１个基因家
族。在它们编码蛋白的近Ｎ端处存在ＮＢＳ，而在近Ｃ端则存
在ＬＲＲ；而且不同的基因Ｎ端还可能包括１个或多个下列２
种保守结构：卷曲螺旋（ｃｏｉｌｅｄｃｏｉ１，ＣＣ）基序和ＴＩＲ基序［１７］。

在已测序的果树植物研究中主要分析了Ｒ基因的９个类
型：ＣＣ－ＮＢＳ－ＬＲＲ、ＣＣ－ＮＢＳ、ｌｅｕｃｉｎｅ－ｒｉｃｈｒｅｐｅａｔｒｅｃｅｐｔｏｒ－
ｌｉｋｅｋｉｎａｓｅ（ＬＲＲ－ＲＬＫ）、ＮＢＳ－ＬＲＲ、ＮＢＳ、ＴＩＲ－ＣＣ－ＮＢＳ－
ＬＲＲ、ＴＩＲ－ＣＣ－ＮＢＳ、ＴＩＲ－ＮＢＳ－ＬＲＲ和ＴＩＲ－ＮＢＳ。其中数
量最多的 Ｒ基因是 ＬＲＲ－ＲＬＫ、ＮＢＳ－ＬＲＲ和 ＴＩＲ－ＮＢＳ－
ＬＲＲ３个类型，而ＴＩＲ－ＣＣ－ＮＢＳ类型占比最少，多数物种中

数量是０［５，９］。
由表３看出，在枣与其他１１种测序果树基因组 ＮＢＳ－Ｒ

基因的比较分析中，指出ＬＲＲ－ＲＬＫ类型的 Ｒ基因在每一种
果树Ｒ基因中的数量均是最高，而与梅中的研究结果不同，
占据数量最多的是ＮＢＳ－ＬＲＲ或 ＴＩＲ－ＮＢＳ－ＬＲＲ；并且对相
同果树基因组鉴定出的几种Ｒ基因的数量也不同，如苹果基
因组在与梅相比时，鉴定出９７２个 Ｒ基因［５］，在与梨比较时

鉴定出１３１２（９９２＋３２０）个［１１］，而在与枣相比时，共鉴定出

１５１１个Ｒ基因［９］，可能是与参考的标准序列有关。

尽管不同研究给出的Ｒ基因数目有所差异，但物种间横
向比较的结果表明，基因组较大的果树植物如苹果基因组中

的Ｒ基因数目总是相对最高的１个树种，而基因组较小的草
莓中Ｒ基因的数目是最少的。

表３　Ｒ基因（包括类型和数目）在苹果、葡萄、梅和草莓４个物种间的比较

物种
ＣＣ－ＮＢＳ－
ＬＲＲ ＣＣ－ＮＢＳ ＬＲＲ－ＲＬＫ ＮＢＳ－ＬＲＲ ＮＢＳ ＴＩＲ－ＣＣ－

ＮＢＳ－ＬＲＲ
ＴＩＲ－ＮＢＳ－
ＬＲＲ ＴＩＲ－ＮＢＳ Ｒ基因

合计

草莓（Ｆｒａｇａｒｉａｖｅｓｃａ） ４４／３７ １４／９ ２００／－ ７０／７０ ４５／３１ ０／１ ２１／２２ １５／８ ４０９／１７８
苹果（Ｍａｌｕｓｄｏｍｅｓｔｉｃａ） ７９／１８１ ３４／２６ ４７５／－ ４０９／３９４ ２３０／１０４ ２／１８ １９５／２２４ ８７／２０ １５１１／９７２
梅（Ｐｒｕｎｕｓｍｕｍｅ） ４０／３０ ８／５ ２６１／－ １４０／１４８ ７４／４７ ２／２ １４４／１５１ ３５／２８ ７０４／４１１
葡萄（Ｖｉｔｉｓｖｉｎｉｆｅｒａ） ３９／２０３ １２／２６ ２３２／－ １７６／１５９ ８９／３６ ０／－ １８／９７ ３／１４ ５６９／５３５

　　注：表中“／”前的数字源自文献［９］，“／”后面的数字源自文献［５］；“－”表示数据缺失。

　　另外，已有研究指出梨与苹果中 Ｒ基因的数目有双重差
异。梨中有 ３９６个 ＮＢＳ类 Ｒ基因，占苹果（９９２个）的
３９９％，并且梨中 ＣＣ－ＮＢＳ－ＬＲＲ基因在数量上超过 ＴＩＲ－
ＮＢＳ－ＬＲＲｓ类型，而苹果则相反。除了 ＮＢＳ基因，梨基因组
中有４０３个ＬＲＲ－ｋｉｎａｓｅ基因和１１个其他的 ＣＣ－ＬＲＲ－Ｋｉ
ｎａｓｅ基因，高于苹果中的３２０个［１１］。

猕猴桃基因组中有２６１个ＲＬＫ－ＬＲＲ，多于葡萄中的２３２
个，与梅中的２５３个相近［６］。梅中的２５３个 ＬＲＲ－ＲＬＫ分为
１９个基因亚族，其中ＬＲＲ－Ⅺ和 ＬＲＲ－Ⅻ亚家族呈现显著扩
张，类似的扩张也出现在可可和拟南芥基因组。另外，除了Ｒ
基因，梅花基因组中还存在很多 ＰＲ基因家族，尤其是 ＰＲ１０
基因家族显著扩张，并且串联分布，ＰＲ１０的主要成员串联形
成１个小于１００ｋｂ的基因簇，而在其他蔷薇科植物中没有发
现该基因簇。ＰＲ１０基因簇可能与梅花的耐盐、耐旱以及抵抗
真菌等抗逆性相关［５］。

在已测序的１１个物种中，枣中 ＣＣ－ＮＢＳ－ＬＲＲ类基因
是最丰富的。８４９个Ｒ基因中有１１５个ＣＣ－ＮＢＳ－ＬＲＲ类基
因。１７％的枣Ｒ基因有１个核苷酸结合配体结构（ＡＰＡＦ－１、
Ｒ－蛋白和ＣＲＤ－４结构域），是正选择基因，是枣抗病性进
化的重要基础［９］。

果树中Ｒ基因的进化分析结果表明其有一个共同特点，
即Ｒ基因在染色体上不是随机分布，而是以串联重复形式排
列，并且是集中到某一或几条染色体上。梨中超过３０％的 Ｒ
基因是成簇分布的，主要在２、５和１１号染色体上［１１］，有１／３
的猕猴桃Ｒ基因是集中分布在１０个簇内。枣有１６％（１４０
个）Ｒ基因分布在９号染色体上，表明抗性基因的进化可能与
其他植物一样，是串联重复和分化的［６］。

４　果树全基因组测序结果的应用与展望

虽然果树植物基因组的测序和组装面临较大的困难，但

从已完成全基因组测序的１４种果树的分析结果来看，基因组
组装的结果质量均较高。通过进一步的生物信息学分析揭示

出该物种起源和控制果实性状有关基因的重要基础信息。全

基因组测序数据，为世界果树基因组学的研究奠定了重要的

信息基础，可为今后其他果树种类的测序研究提供直接的序

列数据参考，为同源物种或近缘物种重要性状相关基因的发

现、克隆、功能验证和进化分析方面的研究提供极大的便利。

４．１　有利于进行转录组测序和关键调控基因挖掘
全基因组序列信息资源的获得，一是可以方便进行同源

或近缘果树种类的转录组测序研究，可对不同品种类型、不同

组织、不同发育阶段、不同栽培措施处理的材料进行基因表达

分析，从而可筛选控制重要性状的关键候选基因。Ｓｈｉ等以
发表的桃基因组为参考，对果梅雌蕊败育相关基因进行了转

录组分析，初步筛选出与果梅雌蕊发育相关的３６个基因［１８］。

二是通过转录组分析还可进一步提供大量的 ＳＳＲｓ和 ＳＮＰ等
分子标记，这些序列信息、表达情况以及分子标记将有助于通

过遗传图谱进行果树的关键农艺性状ＱＴＬ定位，并开发与优
异性状紧密连锁的分子标记，应于用果树分子标记辅助育种。

Ｗａｎｇ等参考桃基因组的８个 ｓｃａｆｆｏｌｄ，成功构建了甜樱桃的
高密度遗传图谱，并将与树干直径相关的基因定位到３个连
锁群的４个位点［１９］，为下一步候选基因的筛选、克隆、鉴定奠

定了基础。可见，全基因组序列信息资源的获得，将会大大加

快同种或近缘果树种类的分子育种进程。

４．２　有利于进行比较基因组学研究
多个近缘物种基因组信息的获得，利于在比较基因组学

进行更全面、更深入的研究。通过深入比较分析２种植物基
因组序列的共线性关系，分析研究植物的起源和进化关系，同

时探索控制植物重要性状的重要染色体片段或基因群，也可

为重要基因的发现及克隆提供重要参考信息。Ｉｌｌａ等通过比
较蔷薇科的基因组，构建出蔷薇科家族祖先的假想基因组，并
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指出小的染色体倒位的发生是蔷薇科进化或蔷薇科内苹果属

和李属分化的重要起因［２０］。

４．３　基因组的３Ｄ结构将成为未来研究的热点
线性ＤＮＡ信息的获得已经是基因组研究的重大进展，但

是仅有基因组序列信息还远远不能揭示基因的精准调控和异

常表达现象。随着研究的不断深入和全基因组序列图谱的完

成，对基因组结构、功能的研究将愈加广阔和深入。随着

２００９年Ｈｉ－Ｃ技术的提出和发展，国内外科研人员已开始关
注基因组的三维结构。目前在人类基因组与疾病关系的研究

方面，已有突出的进展。Ｔａｎｇ等利用先进的３Ｄ基因组作图
策略、３Ｄ基因组仿真和超分辨率显微镜，探究了细胞核中的
３Ｄ基因组结构及其与基因表达和疾病的关系，并第一次鉴别
出了染色质蛋白 ＣＴＣＦ和 ｃｏｈｅｓｉｎ介导的人类基因组高阶和
详细的拓扑结构［２１］。细胞核内基因组的３Ｄ结构影响着基因
的表达和ＤＮＡ复制［２２－２３］。随着基因组３Ｄ结构研究技术的
不断开发和发展，果树植物基因组的３Ｄ结构研究也将有望
迅速开展起来。

随着测序技术、生物信息学分析技术的发展和各种生物

学新技术的不断出现，果树基因组学研究将会得到更快更好

的发展，果树全基因组及其拓扑结构也将逐渐被一一解析，基

因组学的发展必将会解决传统育种方法中存在的盲目性，有

望实现通过最有效、最快速的方法获得定点改良和多种优良

性状聚合的最优果树品种类型。
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