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江西省农业科学院联合美国乔治亚大学植物生物

学系、华大基因、中国科学院植物研究所、中国热带

农业科学院生物技术研究所、云南农业大学等国际合

作团队(美、中、荷、意、德、日、泰7个国家27个研

究机构), 历时7年研究, 合作完成了世界上首个芦笋

(Asparagus officinalis L.)全基因组序列图谱绘制. 采

用二代测序(SBS)+三代测序(PacBio)+单分子光学图

谱(BioNano)策略, 对芦笋雄性双单倍体植株进行全基

因组(1.3 Gb/1C)从头测序、组装、拼接优化, 获得

1.205 Gb大小的参考基因组, contig N50高达88.16 kb,
scaffold N50达到1.24 Mb, 将93.7%组装序列挂载到10
条染色体上, 结合从头、同源和转录组数据预测得到

27656个编码基因; 在Y染色体上锁定一个长约1 Mb非
重组性别决定区域, 从中鉴定出雌性抑制基因(SOFF)
和雄性特异基因(aspTDF1), 它们独立连锁决定着芦笋

性别, 促进天门冬属早期阶段性染色体演化, 从分子水

平上直接证实了Westergaard[1]和Charlesworth[2]关于植

物性染色体起源演化经典的“双基因”假说(two-gene
hypothesis)和“双基因座”模型(two-locus model), 雌雄

异株植物性别决定和性染色体进化的分子机制取得了

重大进展 . 研究结果发表在Nature Communica-
tions上[3].

1 研究背景

自20世纪以来, 人们基于细胞学和遗传学的研究

结果, 发现许多雌雄异体的植物、动物和真菌都具有

性染色体, 但是关于性染色体是如何起源的以及它们

在早期是如何从常染色体演化而来的, 仍然不清楚.
在后生动物中, 性别分化与性染色体伴生起源是很古

老的. 相比之下, 植物进化出性别是很晚近的事件, 雌
雄异株植物在显花植物进化过程中经历了多次起源并

独立演变, 进化多样性促使被子植物是研究不同阶段

性染色体起源演化的理想系统. 雌雄异株植物仅占被

子植物的6%, 目前仅在极少数雌雄异株植物中发现了

性染色体, 这些植物性染色体上性别决定基因与它们

组成结构仍然不很清楚. 1958年Westergaard[1]首先提

出, 性染色体是从常染色体演化而来的, 具有活性的Y
染色体至少涉及两个基因: 一个显性的雌性抑制基因

和一个X染色体上缺失的雄性功能必需基因. 1978年
Charlesworth[2]正式明确了性染色体从常染色体演化

而来的“双基因座”模型, 常染色体在向性染色体演变

同时伴随雌雄同体向雌雄异体性别表型转变(图1). 雌

雄异株植物的“双基因座”模型很直观, 具有很好的理

论指导意义, 但是, 缺乏直接的实证支持[3]. 或许, 一个

独立的性别决定基因能够显性抑制雌性发育并促进雄

引用格式: 周劲松, 罗绍春, 朱友林, 等. 芦笋基因组测序——拉开芦笋分子育种的序幕. 中国科学: 生命科学, 2018, 48: 1128–1132
Zhou J S, Luo S C, Zhu Y L, et al. Genome sequencing of Asparagus officinalis L.: the beginning of dioecious garden asparagus molecular breeding (in
Chinese). Sci Sin Vitae, 2018, 48: 1128–1132, doi: 10.1360/N052017-00292

© 2018 《中国科学》杂志社 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .www.scichina.com

中国科学: 生命科学 . . . . . . . . . . . . . . . . . . 2018 年 第 48 卷 第 10 期: 1128 ~ 1132

SCIENTIA SINICA Vitae. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . lifecn.scichina.com

进 展

 https://engine.scichina.com/doi/10.1360/N052017-00292

https://doi.org/10.1360/N052017-00292
http://www.scichina.com
http://lifecn.scichina.com
http://crossmark.crossref.org/dialog/?doi=10.1360/N052017-00292&amp;domain=pdf&amp;date_stamp=2018-06-13


性功能, 即“单基因座”模型[4]. 2014年Akagi等人[5]研究

发现, 一个编码sRNA的基因OGI控制着雌雄异株的柿

子(Diospyros Kaki L.f)雌雄性别决定, 上述“双基因座”
模型似乎受到挑战.

芦笋是天门冬科(Asparagaceae)天门属(Aspara-
gus)典型的雌雄异株植物, 具有雄性异配子型的X和Y
性染色体, 且X和Y染色体细胞学上是同型的, XY为雄

性, XX为雌性, 但自然群体中偶尔会发现极少数雄性

株(XY)会产生两性完全花, 俗称两性株, 引起自花或

异花授粉结少量果实 , 产生雄雌比例3 :1的后代

(XY×XY→1YY+2XY+1XX即3♂+1♀), 其中基因型

YY (超雄株)是有生活力的, 能够产生可育的花粉粒,
由此可推测, 芦笋X, Y染色体出现处于植物性染色体

演化初期. 在芦笋雄性和雌性的花器官发育早期, 两者

图 1 芦笋雌雄异株进化途径的“双基因座”模型[3]

A:雌雄同株祖先常染色体上存在一对雄性发育必需基因(aspTDF1) (绿圈); B:一个aspTDF1等位基因功能缺失突变(红圈); C: aspTDF1基因功

能缺失的隐性突变体自交分离, 产生纯合的雌性个体; D: 在aspTDF1基因附近复制插入一个雌性功能抑制基因SOFF (蓝圈). 携带原始Y染色

体的个体是雄性的, 但是不育基因座杂交重组, 可产生无性(雌、雄均不育)或雌雄同株的个体; E: 无性或雌雄同株的个体不利于进化选择, 导
致Y染色体上的重组抑制(紫色区域)产生; F: 原始常染色体基因座(小灰圈)获得性别拮抗功能, 或转位至性别决定区域(SDR, 小紫罗兰圈); G:
性别拮抗选择可导致非重组区的延伸, 将性别拮抗基因座与SDR连接一起
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花器官都有心皮和雄蕊(雌雄同体时期), 然而, 在随后

的发育进程中, 心皮在雄性个体中停止发育, 而雄蕊在

雌性个体中退化, 这也暗示着芦笋中存在双基因座性

别决定系统. 在XX雌性个体中, 花药发育终止在小孢

子产生之前, 标志是绒毡层降解; 在雄性个体中, 花粉

管和柱头停止发育但不退化, 形成正常功能的雄花, 并
含有退化程度不同的雌性器官, 从无花柱到含花柱乃

至柱头的雌蕊, 芦笋雌雄异体化很可能是经过全雌异

株途径. 进一步系统发育分析表明, 天门冬属雌雄异

体化是经过了1~2次进化而形成的, 同时伴随着基因

组大小和重复序列的增加, 其分布区域也从非洲南部

扩展到了北部及欧洲. 这些研究表明了芦笋及所在的

天门冬属雌雄异株与性染色体形成是非常晚近期发生

的进化事件. 为此, 国际合作团队使用芦笋作为天门冬

属雌雄异株分支代表, 直接检验天门冬属雌雄异株性

别决定起源究竟属于“单基因”还是“双基因”遗传系统,
探究天门冬属性别决定遗传学基础与性染色体起源进

化分子机制.

2 主要研究结果

为了探明芦笋Y染色体非重组区域的结构和基因

组成, 研究者以一个花药离体培养而来的雄性双单倍

体超雄株(YY)为材料, 测序组装, 首先获得芦笋参考

基因组. 然后对74个XX或YY双单倍体子代组成的DH
群体, 以及花药供体XY、双亲XX和YY进行重测序,
构建了拥有10条连锁群的芦笋基因组遗传图谱, 将组

装序列挂载到对应的10条染色体上. 根据基因组遗传

图谱雌雄性别连锁分离模式与以前定位的Y染色体连

锁标记(Asp1-T7)[6], 在132 Mb的Y染色体上鉴定出长

为1 Mb非重组性别决定区域, 约占Y染色体0.75%, 大

部分呈现为半合子, 反转录转座子分布密度大. 从中预

测出13个候选基因, 包括一个DUF247结构域基因和一

个单拷贝拟南芥(Arabidopsis thaliana) TDF1 (defective
in tapetum development and function 1)[7]同源基因, 其
中12个基因在XX雌性中缺失.

随后, 对3个γ射线诱变的从雄性向雌性转换的性

别突变体进行重测序, 结果发现突变体Y染色体整个

非重组区都缺失, 突变事件表明, 非重组区域包含了

雄性性别决定所必需的所有基因, 即雄性激活基因

(male activator)和雌性抑制基因(female suppressor). 同

时, 对一个从雄性向雌雄同体转换的性别突变体进行

重测序结果发现, 突变体Y染色体连锁的DUF247结构

域基因发生碱基缺失; 另一个雄性XY到雌雄同体转换

的自发突变体转录组测序与基因靶向测序结果发现,
同样的Y染色体连锁的DUF247结构域基因发生一个

移码突变; 这两个独立的突变事件表明Y染色体特异

的DUF247结构域基因对雌性抑制起关键作用, 这个

基因被命名为 SOFF (suppressor of female function).
这两个具完全花的雌雄同株突变体花药发育正常, 表

明非重组区域至少有一个Y染色体特异基因在促进雄

性功能; 基于拟南芥TDF1基因缺失突变导致的雄性不

育性状, 单拷贝的Y染色体aspTDF1基因被推断为一个

与芦笋性别连锁的促进雄性发育的候选基因.
为了检测芦笋是否像柿子中存在非编码sRNA调

控雌雄性别, 对芦笋雌、雄植株营养组织和不同生殖

组织样品的sRNA表达丰度进行比较分析, 结果发现,
雌、雄株具有sRNA差异表达模式, 6个sRNAs始终在

雄性植株嫩茎中有表达偏向性, 但没有来自Y染色体

非重组区且涉及sRNA转录后调控的基因. 根据miR-
NA表达谱分析, miRNA性别偏向表达可能在花药或

雌蕊发育途径临界点受到性别决定基因aspTDF1与
SOFF分别诱导作用, 芦笋中未发现类似OGI基因编码

sRNA控制雌雄性别, 即芦笋性别决定不是受“单基因”
模式控制.

天门冬属包含超过200个种, 其中绝大部分是雌雄

同株植物, 以前研究表明雌雄异株类群集中在系统发

育树的一支当中. 为了研究SOFF和aspTDF1基因是否

在天门冬属中均以雄性特异的性别决定基因发挥作

用, 并导致雌雄异株的产生, 研究者对一组XY雄性和

XX雌性天门冬(A. cochinchinensis)、雌雄同株的扫状

天门冬(A. virgatus)进行了全基因组重测序. 基因同源

性分析发现, 天门冬和芦笋的常染色体以及扫状天门

冬基因组中也分布有DUF247结构域基因, 但是天门

冬与芦笋Y染色体上DUF247结构域基因1号内含子区

域都具有较长的可读框, 基于3个物种的DUF247结构

域基因与SOFF基因的系统发育分析可推测认为天门

冬Y染色体上DUF247结构域基因与芦笋的SOFF基因

是直系同源, 天门冬XY雄性个体有SOFF直系同源基

因, 而在XX雌性个体中未发现. 鉴于天门冬与芦笋在

天门冬属系统发育树上雌雄异体分支中歧化很早, 上

述研究结果支持了早期DUF247结构域基因复制事件
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1130

 https://engine.scichina.com/doi/10.1360/N052017-00292



为天门冬属雌性功能抑制与雌雄异株起源创造了条

件 . 而天门冬XY雄性和XX雌性个体中都发现有

aspTDF1基因的外显子, 且没有核苷酸差异, 天门冬和

A. stipularis雌性基因组中均存在全长的TDF1同源基

因[8], 因此, aspTDF1可能对天门冬属雌雄异体起源没

有贡献. 但是, 天门冬XY雄性与XX雌性个体aspTDF1
基因座存在重组抑制, 这暗示着天门冬属雌雄异株原

始Y染色体起源以后, 芦笋Y染色体非重组的雄性特异

区域要么是扩张包含了aspTDF1, 要么aspTDF1是从

基因组其他地方招募而来的. 最后, 共线性和进化树

分析结果清晰地表明, 天门冬目两次全基因组复制事

件均早于天门冬属出现以及天门冬属雌雄异株物种起

源, 芦笋中多倍化事件的发生先于雌雄异株出现.
总而言之, 论文中提供的主要数据支持“双基因

座”模型, 天门冬属具有功能活性的Y染色体进化受基

因复制和雌性抑制新功能化以及随后的非重组的性别

决定区域的扩张所促成的.

3 理论意义与应用价值

基于YY与XX基因组比较分析, 精确定位了Y染
色体非重组的性别决定区域, 从中鉴定出雌性抑制基

因(SOFF)和雄性特异基因(aspTDF1), 它们独立连锁

决定着芦笋雌雄性别, 发现经典遗传学中芦笋性别决

定基因(M)其实是Y染色体上一个非重组的多基因座,
深入揭示了芦笋性别决定的遗传基础; 分析发现SOFF
促进天门冬属早期阶段性染色体演化, 从分子水平上

证实了Westergaard[1]和Charlesworth[2]关于植物性染色

体起源进化经典的“双基因座”模型, 植物性染色体进

化的分子机制取得了重大进展. 最近Pannell和Gerch-
en[3]在Current Biology对本文进行了专门评述认为, 研
究结果引人入胜, 两个性别决定基因分离鉴定更是令

人兴奋的, 但认为雌性抑制基因(SOFF)和雄性特异基

因(aspTDF1)出现的先后次序并不与雌雄异株植物起

源进化的“双基因座模型”之全雌异株途径相符, 需要

进一步深入研究.

与此同时, 芦笋基因组测序完成, 为芦笋功能基因

组学和分子育种提供高质量的参考蓝图, 拉开了芦笋

功能基因组学研究与分子育种序幕. 芦笋是全球重要

的经济作物, 其嫩茎被誉为“蔬菜之王”、“世界十大名

菜”之一. 然而, 芦笋长期异交, 基因型高度杂合, 多年

生, 且以动态生长的嫩茎为主要收获对象, 许多重要农

艺性状受微效多基因控制, 育种周期长、难度大, 育种

工作中对基因型选择的依赖尤其突出. 因此, 芦笋全基

因组序列的解析不仅有助于理解植物性别染色体的起

源和演化模式, 而且为培育具有高产、优质、抗病虫

害、抗逆等优良性状的芦笋新品种打下了良好的基

础, 将对推动世界芦笋产业科技进步具有十分重大的

理论和实践意义.
值得提及的是, 芦笋属于茎菜, 在生产上, 雄株因

不结果实消耗养分少, 产量比同期生长条件相同的雌

株高出25%以上, 由全部雄株组成的全雄品种很受欢

迎, 目前全雄育种是全球芦笋主要育种目标之一. 相

比雄株, 芦笋雌株高大, 发茎数较少, 但嫩茎粗壮, 笋
品质好, 果实也可用来酿酒和提取多糖、色素. 芦笋是

虫媒授粉, 近年来随着我国南方芦笋大棚避雨栽培技

术和防虫网的广泛应用, 开花授粉期棚内温度较高,
花粉粒活性受影响, 无虫媒, 雌株基本上能够不结果

实, 不多消耗养分, 可充分发挥雌株优势, 产量相应提

高, 品质佳, 因此, 本研究组提出“全雌栽培”和“全雌育

种”. 但是, 芦笋除了花、果实等繁殖器官外, 雄株和雌

株没有显著外观差别, 且它从播种到开花大约需要2年
时间, 故早期难以直接区分雌、雄株. 利用雌性抑制基

因(SOFF)和雄性特异基因(aspTDF1)以及非重组区域

其他性别特异基因, 开发与性别共分离的DNA分子标

记辅助雌雄性别和超雄株苗期筛选鉴定, 将可极大地

提高芦笋性别定向育种效率, 包括全雄育种(XX×YY→
XY)和全雌育种(XX×XYS→XX, X花粉粒可育, YS花粉

粒致死), 同时雄株(XY) SOFF基因敲除可创制出雌雄

同株突变体, 像水稻(Oryza sativa)等雌雄同花作物一

样具有完全花, 为芦笋自交系和遗传群体构建打开方

便之门, 预计全雌育种将成为芦笋育种研究热点之一.
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