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摘要 作物驯化是人类文明发展的重要里程碑事件, 驯化过程中的基因组演变规律潜藏着作物驯化改良的经验 

启示. 由于异常气候频发及人口急剧增长对粮食安全构成重大挑战, 可利用作物的扩展与作物改良是应对这一挑 

战的重要策略. 本文系统梳理了作物驯化的基本表型变化特征及基因组变化模式, 针对驯化综合征相关表型的遗 

传基础进行总结; 概述作物驯化研究的基因组研究思路与方法, 并对从头驯化的育种策略进行总结与展望. 总体 

而言, 本文综述了作物驯化的基因组规律解析与应用相关研究, 以期为未来作物设计育种提供重要的理论参考. 
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人类作为独立的分类单元存在于地球上已有近 

300万年历史. 文明的起源与发展, 包含诸多复杂的历 

史事件及偶然性, 在自然和人文科学层面都留下大量 

值得探讨研究的学术问题. 伴随着更新世向全新世的 

全球气候过渡, 人类在距今1万年左右由旧石器时代 

进入新石器时代, 而人类农耕出现的时间与这一过渡 

时期吻合 [1]. 生物资源的驯化, 是依照人类需求定向改 

造生物的过程, 其本质是一种人工选择驱动的生物演 

化. 人类的驯化深刻地改造与自身相关动植物的遗传 

背景, 动植物的驯化过程也反映出人类农耕文明的发 

展变迁 [2]. 
作物驯化过程, 可以总结为三个阶段 [3]: 前驯化阶 

段、驯化阶段和改良阶段. 前驯化阶段始于人类定点 

种植植物的行为. 种植行为克服采集的风险和收益的 

不确定性, 使得收获更加安全稳定. 在此阶段人类积 

累大量可供驯化的植物资源. 在植物的人工驯化过程 

中, 人类未必主观意识到选择与繁种的作用, 但是在 

人工种植条件下相对具有高收获指数、易栽植、低毒 

性等特征的植物个体有更高的适合度, 这使得遗传选 

择发挥效力, 也造成栽培作物相对于野生祖先显著的 

遗传多态性丢失. 经过长年的农耕生产, 人类开始理 

解并有意识地进行作物改良, 开始应用定向选择、无 

性繁殖和杂交等手段. 改良事件可能多地多次发生, 
主要是基于驯化后作物的基本特征并且根据需求在一 

个或若干性状上进行改良, 例如产量、风味、口感等 

方面. 由于剧烈的瓶颈效应已经结束, 改良后的作物 

遗传多态性并没有显著下降, 这在一些作物的研究中 

得到证明 [4,5]. 改良阶段仍可能保持着高水平的正选 

择, 但强选择效力可能仅作用于小范围的遗传背景. 
因此, 尽管改良后的种系间可能表型上存在明显差异, 
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但是仍可能具有相似的遗传背景. 
目前人类已驯化的植物有200余种 [6]. 尽管对不同 

作物利用的方向、器官各不相同, 驯化进程也有所差 

异 [3], 但总体而言, 驯化后的作物往往出现一系列相似 

的特征, 称为“驯化综合征” [7](图1和表1). 在形态上, 食 

用作物总体有果实/种子增大的特点, 这些器官生物量 

的增加, 是作物驯化的直接动力; 顶端优势增强, 株型 

直立紧凑也是作物驯化的重要方向, 保证其适合农田 

系统的栽培管理及收获; 落粒性的丢失尽管与植物在 

自然界中种子扩散的繁衍需求相悖, 但对于农业生产 

至关重要. 落粒性的丢失降低收获器官的损失, 奠定 

“耕作-收获”的行为闭环. 在生理生化上, 则有种子休 

眠丧失, 光周期适应性变化、花期同步等驯化趋同特 

征, 这些特征使作物在农业生产中的种植、生长、收 

获过程更为同步, 适宜栽培管理. 此外, 还具有有毒物 

质与苦味丧失等特点, 这些确保食用作物的安全与口 

感. 总体而言, 驯化综合征是一系列满足农业生产和 

收获需求的表型变化. 这些变化在将来可能会随着生 

产条件、生产模式及需求的变化而发生改变 [8]. 这也 

是研究者思考未来如何改造作物, 驯化新作物的重要 

切入点. 
驯化综合征是作物的整体改变趋势, 但是不同性 

状在作物中的发展可能截然不同. 在器官大小和落粒 

性方面, 人类的选择倾向基本是一致的. 而光周期适 

应性在植物中的驯化状态可能并不一致. 部分作物经 

过驯化形成较强的光周期广适性, 有的作物则广适性 

弱, 只具有明显的局部适应性. 由于原产地和栽培地 

点不同, 不同植物具体的适应历程可能存在差异 [9]. 尽 

管栽培作物种子休眠期普遍短于野生种, 在一些谷类 

作物中, 休眠期缩短造成的穗发芽现在反而成为全球 

农业生产问题, 造成经济损失. 这使得人工改良在这 

些作物中对种子休眠进行反向调和 [10,11]. 同时研究者 

需要认知到, 在超过2000余种人类利用的植物中, 仅 

仅一小部分受到完整的驯化 [12]. 不同植物由于自身特 

征, 以及变异多样性, 遗传网络关系, 也表现出不同的 

驯化程度, 这也表明未来作物驯化存在诸多挑战. 
作物驯化是农业的起点, 一直以来是学界研究的 

重点领域 [12~16]. “驯化综合征”相关的遗传变异经过人 

类长时间利用和筛选, 一定程度上潜藏着作物改造的 

“参考路径” [7,17,18]. 因此, 研究驯化的基因组演化机制, 
解析驯化关键基因和变异, 是深入理解作物基因功能, 
挖掘种质资源遗传价值, 评估作物改造潜力的重要途 

径, 能够为作物的遗传改良提供理论指导. 
由于人工驯化在时间及性状尺度的复杂性, 解析 

作物驯化分子遗传规律是极具挑战性的工作. 作物驯 

化是否可以重现, 是否由关键基因主导, 需要涉及多 

少基因的改造, 选择变异的类型有何种偏好, 这些基 

因间的关联是什么, 是领域研究的关键问题 [12,15,19,20]. 
鉴定作物人工驯化的核心基因组成分, 精准挖掘驯化 

的关键目标变异, 评估相关基因在遗传功能网络中的 

位置及育种应用价值, 能够为作物的遗传改良及从头 

驯化提供更新的理论指导和基因资源. 

图 1 作物驯化的实践过程及重要性状演变规律 
Figure 1 The practices and evolutionary patterns of key traits in crop domestication  

马新等: 作物驯化规律解析与未来作物设计实践  

1002  

 https://www.sciengine.com/doi/10.1360/SSV-2025-0178



表 1 作物关键驯化性状相关基因及功能变异 

Table 1 Genes and functional variations associated with key domestication traits in crops 

作物 基因/QTL 变异区域 变异类型 引起的变化 表型 参考文献 

水稻 RPAD 基因所在的基因组区域 
结构变异(约110 kb的DNA 

片段缺失) 基因丢失 株型 [27] 

水稻 OsSH3 基因所在的基因组区域 
结构变异(45 kb DNA 

片段缺失) 基因丢失 落粒性 [29] 

水稻 GIF1 上游调控区域 核苷酸变异 可能影响基因表达 果实/种子大小 [39] 
水稻 GAD1 编码区 插入缺失 移码突变 芒、果实/种子大小 [40,41] 
水稻 LABA1/An-2 编码区 单核苷酸变异 移码突变、提前终止 芒、果实/种子大小 [42,43] 

水稻 An-1 启动子区域、编码区 
单核苷酸变异、 

插入缺失 
可能影响基因表达、 
移码突变、提前终止 

芒、果实/种子大小 [44] 

水稻 PROG1 上游调控区域、编码区 
单核苷酸变异、  

插入缺失 
影响基因表达、 
非同义突变 

株型 [46,48] 

水稻 qSH1 上游调控区域 单核苷酸变异 可能影响基因表达 落粒性 [53] 
水稻 SH4/SHA1 编码区 单核苷酸变异 非同义突变 落粒性 [55,56] 
水稻 OsSh1 – – – 落粒性 [57] 
水稻 Rc 编码区 插入缺失(14 bp DNA片段) 提前终止 果皮颜色、 种子休眠 [82] 
玉米 zagl1 – – – 光周期适应 [23] 
玉米 tb1 上游60 kb 插入缺失(Hopscotch转座子) 影响基因表达 株型 [25,26] 
玉米 Bt2 内含子 插入缺失 影响基因表达 果实/种子大小 [45] 
玉米 PRR7 – – – 光周期适应 [65] 

玉米 ZmCCT9 基因上游57 kb处 
结构变异(Harbinger-like  

transposable element) 影响基因表达 光周期适应 [71] 

玉米 ZmCCT 启动子区域 
结构变异 (CACTA-like  
transposable element) 影响基因表达 光周期适应 [72] 

玉米 ZmMADS69 – – – 光周期适应 [74] 
大豆 SHAT1-5 启动子 插入缺失 影响基因表达 落粒性 [24] 
大豆 Dt1 编码区 单核苷酸变异 非同义突变 株型 [50,51] 
大豆 Phd1 编码区 单核苷酸变异 提前终止 落粒性 [59] 

大豆 Sh1 编码区 单核苷酸变异、插入缺失 
氨基酸缺失插入、 非同 

义突变 
落粒性 [59] 

大豆 E5-E11 – – – 光周期适应 [75] 

大豆 E1 编码区、基因所在的 
基因组区域 

单核苷酸变异、结构变异 
非同义突变、提前终止; 

基因丢失 
光周期适应 [76] 

大豆 E2 编码区 单核苷酸变异 提前终止 光周期适应 [78,79] 

大豆 E3 编码区 单核苷酸变异、结构变异 
非同义突变、基因部分 

丢失 
光周期适应 [80] 

大豆 E4 编码区 结构变异 基因功能紊乱 光周期适应 [81] 
大豆 G 编码区 单核苷酸变异 提前终止 种子休眠 [84] 
大豆 GmHS1-1 编码区 单核苷酸变异 非同义突变 种子休眠 [85] 
番茄 fw1.1 – – – 果实/种子大小 [5] 
番茄 fw12.1 – – – 果实/种子大小 [5] 
番茄 fw5.2 – – – 果实/种子大小 [5] 
番茄 fw7.2 – – – 果实/种子大小 [5] 
番茄 lcn12.1 – – – 果实/种子大小 [5] 
番茄 SP 编码区 单核苷酸变异 非同义突变 株型 [22] 
番茄 FTL1 编码区 插入缺失(2 bp) 提前终止 光周期适应 [68] 
番茄 SP5G 上游调控区域 – – 光周期适应 [68,69] 

番茄 SFT 编码区 
单核苷酸变异、插入缺失 

(2 bp) 非同义突变、移码突变 光周期适应 [70] 

高粱 SbTB1 上游调控区域、编码区 单核苷酸变异、插入缺失 
可能影响基因表达、 

非同义突变 
株型 [49] 
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1 作物驯化的遗传规律 

1.1 人工选择的基因组演化规律 

遗传变异是生物演化与作物人工驯化的基础. 基 

因组变异——从单核苷酸变异到染色体结构变异; 从 

编码区与调控区域序列改变到整个基因缺失等等—— 
在人类对作物的驯化过程中都扮演重要角色. 单核苷 

酸变异看似最为简单, 但也能造成基因功能显著的改 

变. 水稻中COLD1基因第4外显子上单核苷酸的复等 

位突变, 赋予不同等位基因间耐寒性差异, 塑造了栽 

培稻驯化过程中因分布区迁移导致的适应性分化 [21]; 
番茄SP基因上的单核苷酸突变, 造成氨基酸序列76位 

变化, 从而形成紧凑株型并且在现代栽培番茄中被广 

泛使用 [22]; 玉米中zag1基因影响开花期和籽粒数量, 
其第6外显子上的一个单核苷酸突变在大刍草及现代 

玉米中存在明显的分化, 被认为与驯化高度相关 [23]. 
序列变异发生在非编码序列, 则有可能通过调控基因 

表达造成性状变化. 大豆SHAT1-5基因启动子区23 bp 
的序列插入缺失变异, 被证明对基因表达造成影响, 
进而影响裂荚性状 [24]; 玉米tb1上游约60 kb处的Hops
cotch转座子插入与在栽培玉米中一段开放染色质区 

域重合, 并且造成甲基化水平差异 [25,26]. 该变异引起基 

因表达改变, 造成株型变化 [25]. 更复杂的染色体结构 

变异也在作物驯化起到重要作用. 在亚洲栽培稻与非 

洲栽培稻的驯化过程中, 独立的基因组大片段缺失促 

进水稻由匍匐向直立生长的转变 [27,28]. 非洲栽培稻中 

包含OsSH3在内的45 kb DNA片段缺失, 导致落粒性 

的丧失 [29]. 大豆控制种子颜色的I位点上, 染色体倒位 

变异以及染色体双交换造成查尔斯合成酶CHS基因簇 

的加倍, 发生同源依赖的基因沉默(homology-depen
dent gene silencing, HDGS), 导致CHS以及下游黄酮代 

谢途径相关基因的沉默 [30]. 在陆地棉中, A08染色体上 

出现的大于4 Mb的倒位事件显著地抑制染色体间的 

重组和多态性, 造成育种过程中棉花品种的显著分 

化 [31]. 不同类型的变异在驯化中都能起到重要的作用, 
在育种中的应用价值也需要具体衡量. 

从分子遗传学的角度而言, 驯化的过程主要是依 

据植物的表型, 筛选出其中造成目标表型的功能变异. 
通常情况下, 自然界中野生植物包含有更丰富的遗传 

多样性, 以适应复杂的环境. 而驯化过程往往在连续 

的世代间高强度地选择最优的少数植物个体, 导致基 

因组范围内的遗传多样性的大规模下降, 称为遗传瓶 

颈效应 [7,32]. 此外, 对于驯化相关目标变异的选择会导 

致其以及周围连锁区域的遗传多样性剧烈下降, 这类 

现象称为选择性清除 [7,32]. 当周围固定的这类变异对 

于作物驯化存在不利效应却由于紧密连锁难以通过重 

组交换清除时 ,  则认为存在着连锁累赘或遗传负 

荷 [14,33]. 人类对作物的遗传改造, 则是不断发掘与聚 

合有利变异, 同时减少不利变异的一个过程. 然而自 

然界中产生的变异是有限的, 当选择过程无法满足人 

类的需求时, 人类会加速变异产生的效率. 其中手段 

包括加快世代繁衍、加强筛选压力、主动诱导变异 

等, 以获得满足需求的作物性状. 这通常发生在改良等 

有意识的人类作用阶段. 而随着遗传理论及手段发展 

到一定程度, 杂交、诱变等手段才能够被有效地用于 

植物的定向改造. 

1.2 关键驯化性状的遗传基础 

(1) 种实大小.  作物种子大小是关键性状, 其遗传 

机制也受到较广泛的研究. 主要涉及激素信号传导、 

蛋白质泛素化、胚发育等生物学过程 [34~36]. 在水稻中, 
以往研究鉴定一系列与籽粒大小、粒长/粒宽/粒重相 

关的QTL, 其中部分被证实存在人工驯化 [37,38]. 水稻驯 

化过程中GIF1调控区域上积累的变异使其呈现组织 

特异性表达, 有利于籽粒灌浆, 导致粒重增加 [39]. 此外, 
水稻中控制芒长的驯化基因GAD1 ,  An-1及An-2 /  
LABA1, 也能够造成种子大小的变化 [40~44]. 在番茄中 

fw2.2, fw1.1, fw5.2, fw7.2, fw12.1和lcn12.1的驯化选择 

导致果实的增大 [5]. 在玉米中, 控制籽粒灌浆的一些基 

因 ,  如Bt2等基因的驯化可能是籽粒大小变化的原 

因 [45]. 作物种子大小属于数量性状, 受到众多基因的 

调控, 在驯化过程中并非少数基因发生作用. 
(2) 株型.  顶端优势形成造成植物株型的改变是 

作物中普遍发生的现象. 研究表明这类表型通常存 

在主效的驯化位点. 在水稻中, 编码一个锌指蛋白 

转录因子的PROG1以及邻近的锌指蛋白转录因子 

簇受到强烈人工选择, 使得水稻植株从匍匐变为直 

立 [27,28,46~48]. 玉米中一个编码TCP转录因子的tb1, 其 

驯化导致玉米的叶夹角变小, 分蘖数减少, 顶端优势 

增强 [25]. 同时, SbTB1也是高粱株型驯化的重要基 

因 [49]. 大豆中株型相关位点Dt1, 在栽培大豆中存在若 

干不同突变位点 [50,51], 这些突变位点组成的单倍型均 

马新等: 作物驯化规律解析与未来作物设计实践  

1004  

 https://www.sciengine.com/doi/10.1360/SSV-2025-0178



造成大豆的有限生长习性, 且在驯化过程中受到选 

择 [50]. Dt1编码一类TFL蛋白, 位于光周期调控途径的 

重要节点. 其同源基因在绿豆与番茄中也受到驯化, 改 

变茎生长习性 [22,52]. 
(3) 落粒性.  在谷物中, 落粒性主要是小穗与枝梗 

连接处的离层控制 [53,54]. 水稻中SH4/SHA1, qSH1和 

OsSh1是报道与落粒性驯化相关的基因. 其中SH4/ 
SHA1为未知功能转录因子 [55,56]; qSH1编码一个BEL1 
型同源异型蛋白 [53]; OsSh1编码一类YABBY转录因子, 
其同源基因在玉米和谷子中也存在人工选择的迹 

象 [57]. 这些基因驯化后的变异造成离层的不连续或缺 

失, 增强种子的附着能力 [55,57]. 大豆的裂荚性并非简单 

由果荚腹缝线的离层细胞决定, 而是果荚及腹缝线组 

织机械特性共同影响. SHAT1-5启动子区的20 bp插入 

缺失造成表达量差异且受到人工选择, 导致腹缝线纤 

维冠细胞次生细胞壁增厚, 减弱了裂荚性 [24]. 此外, 
Pdh1影响大豆果荚中木质素分布的对称性, 导致果荚 

扭转 [58]. 其临近位点Sh1通过抑制SHAT1-5表达来影响 

裂荚性状. 这两个位点的协同驯化对大豆的裂荚起到 

重要的作用 [59]. 值得注意的是, Phd1在暖季型豆科植 

物的裂荚习性中也存在平行选择的适应性机制 [60]. 
(4) 光周期适应.  作物光周期适应性的驯化在不 

同作物中存在明显的相似和差异. FT与PRR7在许多作 

物中都报道受到驯化 [61~65], 是植物适应光周期变化的 

重要功能基因 [66,67]. 番茄由短日照植物变为日中性植 

物, 使广适性大幅上升, 主要为一系列FT基因, 包括 

SP5G, FTL1, SFT等位点的人工选择 [68~70]. 而玉米中, 
许多编码CCT保守结构域和MADS-box转录因子的基 

因在驯化中发挥重要作用 [23,71~74]. 大豆中E1~E11等一 

系列位点为控制光周期的重要位点 [75,76], 其中如E2 
(GIGANTEA), E3(phyB)等位点在驯化过程中并未有 

一种主要类型的固定, 而是在不同纬度地带表现出基 

因型与地理区域的关联分化 [77~81]. 在表现出特异纬度 

适应性的同时, 也没有形成很好的广适性. 
(5) 种子休眠.  种子休眠主要有生理休眠和机械 

休眠, 其中驯化的成因也各不一样. 在生理性休眠方 

面, 休眠主要与ABA, GA, IAA等激素的传递相关. 在 

水稻, 一个编码bHLH转录因子的驯化基因Rc控制果 

皮颜色 ,  同时亦控制ABA积累 ,  最终影响种子休 

眠 [82,83]. 大豆种子颜色相关基因G被发现与种子休眠 

相关 [84]. 该基因可能参与ABA的合成途径, 也被证实 

在水稻、番茄中受到平行选择 [84]. 在机械休眠方面, 
通常是种子休眠主要取决于外层包裹组织的机械强 

度, 以及相应的透气透水效率. 有研究表明大豆中对于 

GmHS1-1等位点的驯化, 造成种皮硬度的下降, 减弱休 

眠 [85]. 而向日葵在驯化过程中果皮木质化、纤维化组 

织孔径的增加及硬度的下降, 也可能是休眠打破的主 

要成因 [86]. 目前相关基因未见明确报道. 
总结不同作物驯化综合征的研究结果, 可以发现 

趋同的性状背后存在着一定程度遗传基础的相似性. 
这些相似性往往被归纳为变异位点、基因及代谢通路 

的平行选择 [87]. 目前关于作物平行选择变异位点的报 

道较少. 目前作物间平行选择的基因, 大多由总结归纳 

不同作物领域各自的研究而得出 [88~90]. 以驯化的平行 

选择机制为直接驱动的研究则较少 [52,57,84,91]. 而代谢 

通路或功能网络水平的平行选择的定义, 不仅需要考 

虑基因的同源性, 同时涉及基因功能间的关联性. 有 

观点认为, 代谢途径的单一性, 基因在功能网络中关 

键性等特征, 能够增加基因在物种间发生平行选择的 

概率 [88]. 作物间驯化的共性规律潜在反应出对于作物 

的驯化改良而言哪些路径是可以参考的, 而哪些路径 

可能需要回避. 这些理论基础对于未来育种而言可能 

是重要的启示(图2). 

2 作物驯化相关的基因组研究手段 

2.1 人工选择的基因组特征鉴定 

DNA测序技术的发展对基因组学领域起到极大 

的推进作用. 大数据的涌现不仅拓展遗传学、数学与 

统计学的交叉范畴, 而且促进它和计算机、信息技术 

的密切融合. 伴随着基因组学的数据规范日渐成熟, 
处理算法蓬勃发展, 测序技术不断突破, 生物信息学 

等诸多交叉学科应运而生. 许多作物的基因组都获得 

基因组层面的遗传解析. 高通量测序技术极大程度地 

降低解析生物遗传信息的成本, 使大规模群体水平的 

全基因组DNA变异鉴定成为可能. 对作物驯化的研究 

也由性状的表型调查向分子遗传机制的探究深入 

(图2). 
人工选择往往在野生和栽培群体的基因上留下特 

征痕迹, 这些特征可以通过群体水平的变异数据进行 

全基因组扫描进行检测. 人工选择基因组特征的检测 

主要有以下三个方面: 基于核苷酸多态性的检测, 基 
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于群体结构的检测和基于连锁不平衡的检测(图2). 作 

物在人工驯化过程中面临瓶颈效应, 在受选择的区域 

及周边会产生明显的遗传多态性下降. 在群体水平, 
可以经由变异的等位基因频率基于几何分布或超几何 

分布计算变异位点及基因组区段的核苷酸多态性. 另 

外, 基于核酸多态性的Tajima’s D也是一种常用的检 

验方式 [92]. 当检测值趋近0时为选择近中性; 取值接近 

−2及2时分别代表正选择及歧化选择, 前者通常被用 

于描述人工选择信号. 需要注意的是, Tajima’s D的检 

测只需要单独的检测群体, 而核苷酸多态性需要在野 

生亲缘和栽培种质群体间进行比较分析, 其适用场景 

有所差异. 这些方法在植物中的使用相当普遍, 被应 

用在如芸薹属植物亚基因组平行选择、水稻驯化、大 

豆等作物休眠基因的平行选择等研究中 [84,93,94]. 在一 

些情况下, 野生群体可能自身的核苷酸多态性不高, 
但是仍然发生显著的等位基因变化. 这种情况通常可 

以借由群体结构分析进行描述, 常见方法有Fixation- 
index(F ST)及XP-CLR. F ST的计算方式为核苷酸多样性 

的方差来源分析, 将研究对象分为野生和栽培群体两 

组, 计算核苷酸多样性组间方差的比例, 表示群体间 

分化的程度 [95]. XP-CLR的关键原理是通过比较两个 

种群的等位基因频率差异, 结合遗传距离和重组率信 

息, 识别超出中性进化预期的区域 [96]. 相较于F ST方法, 
该计算方式考虑位点连锁信息, 可以降低群体历史干 

扰. 该方法在大豆、木薯、小麦等作物的人工选择中 

得到应用, 鉴定一系列与农艺性状相关的基因组候选 

区间 [4,33,97]. 经历自然或人工选择后, 基因上可以观察 

到部分区段的连锁不平衡显著增强. 单倍型延展同质 

性(EHH)方法可以基于基因组位点间连锁不平衡的衰 

减程度, 估计位点与周围变异在基因组上组成单倍型 

的延伸范围 [98]. 并且基于野生-栽培分群的群体间比 

较, 估计人工选择强度. 该方法在人类群体遗传学研 

究中被提出, 在芸薹属作物的人工驯化研究中也受到 

应用 [93,98]. 上述研究方法通常在基因组上以滑动窗口 

方式进行覆盖全基因组的参数检测, 并且依照群体参 

数的分布范围划定显著性阈值, 以及界定驯化选择区 

间和驯化相关基因. 由于选择压力作用于基因组会呈 

现出复杂的变化模式, 其他一些工具则会对多种类型 

参数进行计算整合, 鉴定人工选择区间. 如RAiSD方 

法整合了多态性、等位基因频谱(SFS)、连锁不平衡 

等方法, 与中性进化背景进行对比, 综合考虑基因组区 

间的选择特征 [99]. 此外, 一些机器学习的方法可以更 

为灵活有效地识别基因组上的差异特征, 也开发一系 

列基于此的选择性检验方法, 如S/HIC, SIA等 [100]. 这 

些方法在作物人工选择分析中的效力有待进一步 

验证. 

2.2 作物驯化的多维组学研究视角与手段 

基于群体遗传学的选择性检验是研究作物驯化基 

因组规律的基本手段, 而不断发展的多维组学研究技 

图 2 作物驯化规律的基因组解析与应用研究模式. 其包括研究对象选择、基因组解析、人工选择特征鉴定、驯化规律总结 
与基因资源挖掘等部分 
Figure 2 Genomic dissection and application of crop domestication. Pipelines for study include target crop selection, genome dissection, artificial 
selective feature detection, domestication law conclusion, and gene resource discovery  
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术极大拓展人工选择的研究视角. 如何获得全面完整 

的DNA变异信息, 这些变异在转录、翻译、生理生化 

水平发挥作用, 最终塑造表型, 是领域当下及未来研究 

的重点方向. 
随研究的深入, 学者们认识到单一参考基因组涵 

盖的遗传多样性十分有限, 难以满足作物遗传资源挖 

掘及农艺性状相关位点克隆的需求. 因此, 比较与整 

合多个体基因组的泛基因组研究是作物驯化规律及遗 

传育种的重要研究领域 [101]. 2011年, Gan等人 [102]对拟 

南芥自然材料的基因组比较是植物泛基因组研究的雏 

形. 此后泛基因组研究逐渐在植物中兴起, 在许多作物 

及其近缘物种中, 如水稻、小麦、玉米、大豆、番茄、 

油菜等, 都有了泛基因组工作的开展 [103~113]. 泛基因组 

极大地补充作物遗传多样性的解析, 扩充对变异, 尤其 

是染色体结构变异的认知, 挖掘到一系列驯化演化相 

关的位点. 在油菜的泛基因组研究中, Song等人 [107]使 

用存在/缺失变异(PAV)进行关联分析, 其信号区间和 

单核苷酸多态性(SNP)的计算结果共定位, 而其中 

3.6 kb的PAV位于信号峰值. 该变异为一个转座子(TE) 
插入, 统计NAM群体的表型发现对于这个变异的存 

在/缺失, 角果长度和种子重量都呈现显著差异. 而该 

TE下游为一个CYP78A9基因, 推测变异影响此基因的 

表达, 造成性状的变化 [107]. 大豆的泛基因组研究发现, 
光周期调控基因E3上存在多种结构变异类型, 其中一 

类造成编码序列的丢失及基因融合 [108]. 而大豆中与 

种皮颜色相关的I位点更为复杂. 通过泛基因组的解 

析, 发现该位点存在更为多样的结构变异类型. 除以 

往发现的110 kb左右包含CHS基因单元的倒位外, 另 

一个涉及CHS基因单元的23 kb倒位也可能造成种皮 

颜色的变化 [108]. 一项非洲栽培稻及亚洲栽培稻、野生 

稻泛基因组, 发现直系同源的PROG1和PROG7位点在 

亚洲和非洲栽培稻中分别受到驯化. 研究鉴定到一个 

在亚洲栽培稻种与PROG1紧密连锁的110 kb基因组片 

段缺失, 以及一个非洲栽培稻中PROG7附近113 kb的 

基因组片段缺失, 在驯化中分别被固定, 造成株型由 

匍匐到直立的表型 [27,28]. 以上研究表明, 通过泛基因 

组研究不仅能够辅助新基因的定位, 对于已知的驯化 

基因也能挖掘到新的功能变异. 因此, 泛基因组是开 

展作物驯化演化规律研究和关键变异挖掘的重要 

手段. 
在多维组学层面, 包括基因表达、表观修饰、代 

谢组、三维结构等方面, 驯化造成的影响同样能被观 

察到. 与去驯化过程相反, 水稻驯化过程中DNA甲基 

化明显降低, 可能通过影响邻近以及远距离基因的表 

达来调控表型变异 [114]. 大豆群体水平DNA甲基化的 

研究发现, 野生和栽培大豆间存在许多差异甲基化区 

间 [115]. 这些区间中富集到许多与碳水化合物代谢相关 

的基因, 与基因组驯化区间表现出较大的差别 [115]. 对 

番茄驯化的代谢组与基因组联合研究发现, 影响代谢 

物积累的基因与果实大小基因存在连锁, 对大果实相 

关基因的选择造成代谢物谱的改变. 此外还发现对 

5个主要关键基因位点的选择显著降低成熟果实中抗 

营养甾体糖生物碱的含量, 从而提升现代番茄果实的 

可食性 [116]. 棉花中13个棉属物种泛基因组研究发现, 
在棉属物种演化过程中发生的结构变异与三维基因组 

区间关联的事件中, 2.6%的插入变异及2.2%的缺失变 

异造成染色体拓扑结构域的改变 [117]. 

3 从头驯化驱动的未来作物设计 

3.1 从头驯化的概念与思路 

从头驯化是将野生或半野生植物资源, 依据驯化 

规律进行高效改造, 使其成为栽培作物的一种全新育 

种策略 [13,20,90]. 现今地球人口数量不断上升, 对于主 

粮、经济等各类作物的需求也达到新的高度. 然而, 
人类能够利用的植物资源有限, 获得充分驯化的作物 

更是少数, 不论是可供栽培的作物数量还是作物多样 

性层面, 都面临着潜在的危机. 因此, 从头驯化是未来 

应对这一危机的重要探索方向. 
从头驯化研究的整体思路主要有三个阶段: 野生 

资源的收集与评估, 驯化规律解析与育种策略制定, 
遗传改造体系构建与验证(图3). 从头驯化育种, 首先 

要明确育种的目标, 例如提供主粮、蛋白、油脂, 或 

者适应特定农业生态体系等. 基于这些目标, 选择合 

适的野生类群. 这些野生类群往往具备上述方面的优 

势, 同时与现有作物存在差异. 其中一些在有限地区 

种植、对低投入条件具有较好适应性、交易量不大且 

很少受到研究人员关注的作物, 通常被称为孤儿作物. 
这些植物类群中可能包含有营养或抗性方面的重要利 

用价值, 在从头驯化中是值得着重挖掘的 [20,118]. 其次 

是设计野生资源从头驯化的路径. 其中面对核心问题 

包括: 人工驯化过程是否可以重演, 驯化的重演可以 
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多快的速度发生, 已发生过驯化的物种是否具有新的 

驯化可能. 一方面, 针对已有驯化种的野生物种, 其已 

发生的驯化历史是很重要的参考, 对于关键驯化基因/ 
基因组元件, 及突变模式的解析能够极大地辅助从头 

驯化设计; 对于孤儿植物, 可能需要解析其驯化性状 

在生理、生化上的成因, 并且利用作物驯化中更为普 

遍的遗传改造路径, 进行设计探索. 与此同时, 基因编 

辑等技术的日趋成熟, 包括碱基定向替换、大片段序列 

的定向敲入敲除等, 为快速驯化奠定坚实的技术基础. 
最后, 遗传改造体系的构建是实践植物从头驯化的重 

要步骤. 遗传改造体系包括野生资源详尽的功能基因 

组信息, 稳定、高效率的基因递送系统, 以及相应的 

培育及表型鉴定平台. 此外, 合成生物学的方法对于 

作物育种范式的转变也可能发挥重要作用 [119~121]. 

3.2 作物从头驯化实践案例 

(1) 野生番茄从头驯化.  番茄(Solanum lycpersi
cum)是世界重要的果蔬作物, 最早于7000年前左右由 

南美洲先民驯化, 其野生祖先为醋栗番茄(S. pimpinel
lifolium). 经过人工驯化, 樱桃番茄(S. lycpersicum var. 
cerasiformme)物种得以出现. 而现代的栽培番茄, 即大 

果番茄, 是在16世纪左右由欧洲人自美洲引种樱桃番 

茄后改造获得, 经历了近期强烈的遗传瓶颈效应. 栽 

培番茄驯化性状, 通常被描述为紧凑的株型(SP)、削 

弱的光周期敏感性(SP5G)、变大的果实(fw2.2, FAS)、 

果 实 形 状 ( O V A T E ) 、 改 变 的 营 养 物 质 含 量  

(CycB) [22,69,122~125]. 醋栗番茄具有极强的耐逆性及更丰 

富的风味, 受到学者的关注. Zsögön [17]及Li等人 [126]依 

据这些已知基因的功能, 对醋栗番茄进行基因定向改 

造尝试. 借助CRISPR技术, 在醋栗番茄中进行基因敲 

除, 得到如株型、果实大小/房室数、果实数目接近栽 

培番茄的遗传材料, 证实了通过对驯化关键基因的基 

因编辑可以实践野生资源的快速驯化 [17,126]. 这些工作 

为从头驯化提供重要的启示意义. 
(2) 多倍体野生稻从头驯化.  世界人口增长为主 

粮产量带来前所未有的挑战, 而气候快速变化、极端 

天气频发等问题加剧主粮创新的需求 [127,128]. 水稻 

(Oryza sativa)是世界重要的主粮作物, 被认为最早于 

9000年前左右被驯化, 主要来源为东亚的普通野生稻 

(O. rufipogon). 作为主粮的亚洲栽培稻为二倍体植物, 
包括籼稻(O. sativa ssp. indica/xian)和粳稻(O. sativa 
ssp. japonica/geng)两个亚种. 而多倍体植物通常认为 

在生物量及环境变化的适应性上具有更明显的优势, 
具有开发的潜能. 基于此, Yu等人 [18]聚焦于多倍体野 

生稻, 进行种质资源挖掘和从头驯化探索. 研究人员在 

5种异源四倍体稻属物种中, 锁定了CCDD基因组物种 

作为研究对象. 在28个该类型种系中进行愈伤组织诱 

导再生能力检测, 筛选出具有高转化效率的O. alta物 

种品系, 作为从头驯化基础材料. 通过三代测序与Hi-C 
测序的组装策略, 完成O. alta的高质量参考基因组. 比 

较基因组分析发现O. alta相对于栽培稻具有更多的生 

物抗性基因拷贝, 与其表型吻合, 也表明其遗传资源的 

利用前景. 
针对栽培水稻的特征, 包括直立生长习性、落粒 

性、颖壳颜色、芒形态、种皮颜色和籽粒大小等, 研 

究人员总结一系列栽培稻中相关的基因, 评估这些基 

因在O. alta两个亚基因组中序列相似性情况. 首先对 

落粒性基因qSH1及芒长基因An-1的同源基因在O. alta 
中进行敲除, 发现能够改变O. alta的相关表型, 证明了 

基于同源基因对多倍体野生稻进行快速改造的可行 

性. 之后, 针对矮杆、籽粒大小等生产重要性状, 理想 

株型、光周期一致性等改良性状, 研究人员对SD1, 
GS3, IPA1, DTH7与Ghd7的同源基因在O. alta中进行 

图 3 野生资源从头驯化的一般研究思路 
Figure 3 A general strategy for de novo domestication of wild 
resources  
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编辑并也得到理想的表型. 该工作提出野生资源从头 

驯化的核心思路及实践方案, 表明深度的基因组解析 

结合高效的基因编辑系统, 是未来作物育种的重要 

方向. 

4 总结与展望 

基因组学和分子生物学技术的发展, 打开生物遗 

传机制解析的大门. 如今人类已经从归纳生物演化现 

象, 到总结遗传规律, 乃至编辑遗传信息. 这不仅是认 

知维度的提升, 也是面向未来生物多样性安全、粮食 

安全等重要命题的理论与实践依据. 作物驯化是农业 

乃至人类文明发展的基石, 是人类行为参与的自然生 

物演化, 二者合一的典型事件. 作物驯化的遗传演化 

规律隐藏着人类既往改造作物的“参考答案”, 而将其 

运用于未来作物的种质创新, 不仅需要对遗传规律、 

分子机制的总结与还原, 还需要有逆向工程及整体设 

计的思路. 现阶段植物的基因组及群体遗传学研究呈 

现出深度和广度并举的现状, 主粮及重要作物从单一 

基因组到泛基因组, 从功能基因到全景多维组学的研 

究积累丰盛, 许多经济植物、野生植物类群也有自身 

的参考基因组及遗传图谱解析. 在此基础上, 作物的 

从头驯化也在部分植物类群中得到实践, 未来也会有 

更多的植物资源得到发掘并且获得驯化. 
与此同时, 基于遗传规律的生物育种实践存在着 

诸多的挑战. 首先, 一种作物驯化相关的遗传位点与基 

因, 在该作物的栽培种中已经获得广泛应用, 对于该类 

群的持续改良作用有限. 而基于多种作物的驯化基因 

比较, 建立驯化规律在不同作物中的可迁移知识体系, 
将为作物育种提供新的思路和基因资源. 其次, 由于复 

杂的遗传调控网络驯化基因通常在植物中不是单独起 

作用, 在关键驯化基因/位点外, 基因组整体的变化特 

征同样值得重视. 主效的变异可能通过诸多次效及微 

效的变异共同发挥驯化作用, 因此解析驯化作用的基 

因网络, 分离核心驯化基因组元件, 可能为作物设计提 

供更精准的操作蓝图. 此外, 基因型-环境-表型三者的 

共同作用是育种面对的实际场景, 人工智能等技术手 

段的应用, 将提供针对高维度、高复杂度生物数据的 

处理方法. 智能地设计作物, 创制智能的作物品种, 是 

面向育种4.0乃至5.0时代的未来作物育种范式.   
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Crop domestication represents a pivotal milestone in human civilization. Genomic evolutionary patterns underlying domestication 
harbor valuable insights into crop domestication and improvement. With increasingly frequent extreme weather events and rapid 
population growth posing challenges to global food security, expanding the repertoire of utilizable crops and improving crops are 
important strategies for addressing these challenges. This review systematically summarized fundamental phenotypic alterations and 
genomic variation patterns during domestication, and the genetic basis of domestication syndrome-related traits. It also outlines 
genomic research frameworks and methodologies related to crop domestication, while providing a comprehensive analysis and 
forward-looking perspective on de novo domestication. Collectively, this work reviews researches on deciphering genomic principles 
of crop domestication and their applications, aiming to lay a solid theoretical foundation for designed crop breeding in future. 
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