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榴莲全基因组学研究进展与育种应用展望

来泽森，杨继芬，荣渝虹，熊 屾，穆洪军*

（云南省热带作物科学研究所，云南景洪 666100）

［［摘要摘要］］榴莲是全球经济价值最高的热带特色果树之一，近年来中国榴莲产业呈爆发式增长，海南、

云南和广东等热区已逐步实现规模化、商业化栽培。然而，当前产业发展仍面临种质资源匮乏、品

种真实性鉴定困难及自主育种技术滞后等核心瓶颈。基因组学技术的快速发展为榴莲种质资源

的精准鉴定、品种溯源及分子标记辅助育种提供了关键支撑。文章系统梳理了榴莲基因组学的研

究进展：在全基因组测序方面，从猫山王品种草图到干尧品种染色体级组装，再到 Chuongbo 品种

端粒到端粒（T2T）无间隙基因组的发布，组装质量实现了跨越式提升；在比较基因组学方面，榴莲

特有的近期全基因组三倍化事件对果刺发育、木质素合成及高温适应性等性状形成的进化驱动机

制已逐步阐明；在分子标记开发方面，基于重测序数据的 SSR、SNP 及功能性标记体系已基本建

立；在多组学整合方面，转录组与代谢组联合分析深化了对果实成熟和风味形成的分子机制理

解。该文对榴莲图形泛基因组构建、表观基因组学及基因组编辑育种等前沿方向进行了展望，以

期为我国榴莲种质资源创新利用与育种研究提供参考。
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AbstractAbstract:: Durio zibethinus L. is one of the most economically valuable tropical fruit crops worldwide. In recent years, Chi-

na's durian industry has experienced explosive growth, and large-scale commercial cultivation has been gradually realized

in tropical regions such as Hainan, Yunnan and Guangdong. However, the industry still faces core bottlenecks including

scarce germplasm resources, difficult variety authenticity identification and lagging independent breeding technologies.

The rapid development of genomics technology has provided key support for precise germplasm identification, variety

traceability and molecular marker-assisted breeding of D. zibethinus. This review systematically summarizes the research

progress in D. zibethinus genomics: in terms of whole-genome sequencing, assembly quality has achieved a leap-forward

improvement from the Musang King draft genome to the Kan Yao chromosome- level assembly, and ultimately to the re-

lease of the Chuongbo telomere- to- telomere (T2T) gap- free genome; in comparative genomics, the evolutionary driving

mechanisms of durian-specific recent whole-genome triplication events on trait formation such as thorn development, lig-

nin biosynthesis and high- temperature adaptability have been gradually elucidated; in molecular marker development,

SSR, SNP and functional marker systems based on resequencing data have been basically established; in multi-omics inte-

gration, joint analysis of transcriptome and metabolome has deepened the understanding of the molecular mechanisms un-

derlying fruit ripening and flavor formation. Finally, this review prospects frontier directions including D. zibethinus
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榴莲（Durio zibethinus L.）隶属锦葵科（Malva-

ceae）榴莲属（Durio），是东南亚热带农业体系中

经济价值极高的特色果树作物［1］。其果实富含

糖分、脂质及特征性含硫挥发性化合物，兼具独

特风味与丰富营养价值，深受全球消费市场青

睐，在国际高端水果贸易中占据重要地位。我国

是全球榴莲消费增长最快的市场，也是连续多年

全球最大的榴莲进口国，2025 年鲜榴莲进口额超

600 亿元人民币［2］。近年来，为缓解进口依赖、保

障产业链安全，海南、云南、广东等我国热带适宜

区已逐步推进榴莲规模化、商业化栽培，产业发

展进入快车道。但当前我国榴莲产业仍面临两

大核心瓶颈：一是种质资源基础薄弱，主栽品种

几乎全部依赖国外引进，来源混杂且遗传背景不

清；二是缺乏标准化的品种分子鉴定体系，同名

异种、异名同种现象普遍，严重制约了种质资源

的精准评价与产业的健康有序发展［3］。

基因组学技术的快速发展为破解上述产业困

境提供了有效途径。2017 年，Teh 等［4］利用 PacBio

单分子实时测序结合 CHiCAGO 染色质构象捕获

技术，首次完成猫山王（Musang King）品种基因组

草图绘制，标志着榴莲研究正式迈入基因组时

代。此后，以 Oxford Nanopore 超长读长和 PacBio

HiFi 高精度长读长为代表的第三代测序技术不断

迭代，推动榴莲基因组组装质量实现跨越式提升

——从最初 Contig N50 仅 11.7 kb 的碎片化草图，

发展到如今实现 28 条染色体端粒到端粒（T2T）无

间隙覆盖的完整基因组水平［5］。这一技术跃迁

不仅大幅提升了基因注释的精确度，更为比较基

因组学、种内遗传变异解析及分子标记开发等下

游研究奠定了坚实的数据基石。

基于基因组数据的分子标记技术具有准确性

高、稳定性好、不受环境条件影响等优势，可实现

对榴莲种质资源的精准鉴定与溯源，有效解决品

种混淆问题。同时，基因组学研究成果可为分子

标记辅助选择育种提供理论依据，加速优良性状

的定向改良，对于提升我国榴莲自主育种能力、

保障产业可持续发展具有重要战略意义。本文

系统梳理了榴莲全基因组测序与组装、比较基因

组学与进化、种内基因组变异与遗传多样性、基

于基因组的分子标记开发与育种应用 4 个方面的

研究进展，并对未来前沿方向进行展望，以期为

我国榴莲种质资源创新利用与育种研究提供

参考。

1 榴莲全基因组测序与组装进展

1.1 草图阶段的开拓性工作

Teh 等［4］发表的猫山王（Musang King）基因组

是榴莲基因组学的奠基性成果，也是首个公布的

榴莲基因组序列。该研究首次采用 PacBio RSII 单

分子实时测序平台，辅以 CHiCAGO 染色质构象捕

获技术辅助染色体挂载，最终组装获得大小约

738 Mb 的基因组草图。受当时测序和挂载技术

分辨率限制，该草图将序列锚定至 30 条伪染色体

（pseudomolecules），后续基于更高精度技术的组装

结果已修正为 28 条染色体。基因注释结果显示，

该基因组共预测到约 45 335 个基因模型，其中蛋

白质编码基因约 35 800 个，约 92%的基因可获得

功能注释。尤为重要的是，该研究通过同义替换

率（Ks）分 析 和 共 线 性 比 对 ，证 实 榴 莲 与 棉 花

（Gossypium spp.）共享一次古老的全基因组复制

（WGD）事 件 ；同 时 发 现 甲 硫 氨 酸 γ- 裂 解 酶

（MGL）基因家族在榴莲中发生了特异性扩张，为

后续解析榴莲特征性含硫香气的遗传基础提供

了首个基因组层面的关键线索［4］。

但受限于当时测序技术的读长与精度，该草

图仍存在 Contig 碎片化程度较高、复杂重复序列

区域覆盖不足等缺陷，难以支撑等位基因特异性

表达、结构变异精细解析等后续深入研究。

1.2 染色体级与 T2T 无间隙基因组组装

随后，Li 等［5］报道了干尧（Kan Yao）品种的染

graph-based pan-genome construction, epigenomics and genome editing breeding, aiming to provide theoretical references

for the innovative utilization of D. zibethinus germplasm resources and independent molecular breeding research in China.

Key wordsKey words: Durio zibethinus; whole-genome sequencing; comparative genomics; molecular marker; germplasm identification
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色体级参考基因组。该研究整合 PacBioHiFi 高精

度长读长、Oxford Nanopore 超长读长、Illumina 短读

长校正及 Hi-C 染色质互作图谱四种技术联合组

装，最终获得大小为 777.8 Mb 的高质量基因组，所

有序列均成功挂载至 28 条伪染色体。与 2017 年

的猫山王草图相比，其 Contig 连续性提升了两个

数量级，BUSCO 基因组完整性评分超过 98%，显著

改善了重复序列富集区和着丝粒区域的组装效

果［5］。

在此基础上，Ji 等［6］进一步完成了干尧品种

的单倍型解析染色体级基因组组装，获得 2 套大

小分别为 737.2 Mb 和 763.8 Mb 的高质量单倍体基

因组，其中 19 条染色体实现了无间隙组装。该研

究为高度杂合的榴莲基因组单倍型分型提供了

重要方法学参考。

最新研究中，Wang 等［7］发布了 Chuongbo 品种

的端粒到端粒（T2T）无间隙参考基因组。该基因

组总大小达 824.78 Mb，共注释得到 44 024 个蛋白

质编码基因，28 条染色体中绝大多数实现了端粒

到端粒的无间隙覆盖，共鉴定到 53 个端粒和 28

个完整着丝粒，基因组质量值（QV）达到 40，BUS-

CO 完整性评分高达 99.0%。这是目前榴莲乃至锦

葵科果树中最为完整的参考基因组，为无盲区解

析着丝粒、端粒及复杂重复序列区域的基因组成

与顺式调控元件分布提供了可能。

2 比较基因组学与榴莲进化及重要性状

形成

2.1 锦葵科榴莲核型重塑与染色体进化

榴莲与可可（Theobroma cacao）、棉花同属锦葵

科，但三者在染色体数目和核型结构上存在显著

差异。Li 等［5］基于干尧品种的高质量染色体级基

因组开展比较基因组学分析，发现榴莲与棉花共

享大量古多倍化事件遗留的共线性区块，但后续

的染色体融合与断裂演化模式截然不同。具体

而言，榴莲基因组经历了更为剧烈的核型重塑过

程，多个古共线性区块在榴莲中发生拆分和重

排，最终形成了现今单倍体组含 28 条染色体的

核型特征（2n＝56）。这种剧烈的核型重塑可能

改变了基因调控网络的空间排布，进而参与了榴

莲 果 刺 、大 型 果 实 等 特 有 形 态 性 状 的 演 化 形

成 ［5］。

2.2 全基因组三倍化事件的鉴定及其进化

生物学意义

全 基 因 组 三 倍 化 又 称 古 六 倍 化（paleohexa-

ploidization），是榴莲进化史上关键的谱系特异性

基因组进化事件。Wang 等［8］于 2019 年首次通过

跨物种比较基因组学分析，系统论证了榴莲基因

组经历过一次近期全基因组三倍化（WGT）事件，

并基于同义替换率（Ks）分析将其发生时间精准

估算为距今 1 900～2 100 万年前；该研究同时明

确此事件为榴莲谱系独有，远晚于榴莲与锦葵科

其他物种共享的古老全基因组复制（WGD）事件，

纠正了此前认为该事件与棉花共享的推论。后

续 Li 等［5］利用干尧品种的高质量染色体级基因

组对该事件进行了进一步验证，结合共线性区块

分析将发生时间范围细化为 1 700～2 400 万年

前，同时深入解析了该进化事件对榴莲物种适应

性与重要性状形成的驱动作用，主要体现在以下

3 个方面。

第一，WGT 事件直接导致多个关键基因家族

发生显著扩张。其中，与苯丙烷代谢、木质素生

物合成相关的基因家族（如 PAL、CAD、LAC）拷贝

数大幅增加，可能促进了榴莲果刺的木质化沉

积。榴莲果实表皮特有的密布尖刺形态在锦葵

科其他物种中并不常见，推测正是 WGT 驱动木质

素合成基因家族扩张的结果［5］。

第二，热激因子（HSF）和热激蛋白（HSP）基因

家族的扩增，显著增强了榴莲对热带高温环境的

适应能力。榴莲原产于年平均气温高于 25 ℃的

热带地区，HSP 家族扩张有助于维持高温胁迫下

的蛋白质稳态，保障细胞正常生理功能，是榴莲

适应热带气候的重要遗传基础［5］。

第三，细胞色素 P450 超家族、WRKY 转录因子

家族及 NBS-LRR 类抗病基因类似物（RGAs）的扩

张，分别参与次生代谢物合成和生物胁迫响应，

为榴莲在复杂的热带生态系统中建立化学防御

和病原防御体系提供了丰富的遗传素材［5］。

2.3 果刺木质素沉积的基因组基础

榴莲果刺是其最具辨识度的形态学标记。Li
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等［5］结合比较基因组学与转录组分析发现，苯丙

烷代谢通路中参与阿魏酰-CoA 形成及木质素生

物合成的多个关键酶基因在榴莲基因组中发生

了显著扩张，且在果皮组织中呈现优先表达模

式。这些基因编码的羟基肉桂酰转移酶（HCT）、

咖啡酰辅酶 AO-甲基转移酶（CCoAOMT）及过氧

化物酶（PER）等关键酶，可协同催化愈创木基木

质素（G-lignin）和紫丁香基木质素（S-lignin）单体

的合成与聚合。研究者据此推测，榴莲果刺的木

质素组成以 G 型和 S 型为主，这与果刺坚硬、耐磨

损的表型特征相符，但该结论仍需通过木质素单

体定量分析和基因功能验证进一步证实［5］。

目前榴莲果刺发育的分子机制研究仍停留在

基因表达关联分析阶段，尚未通过基因编辑、稳

定遗传转化等手段开展因果性功能验证。未来

若能建立榴莲高效稳定的遗传转化体系，将为直

接验证木质素合成相关基因家族在果刺形成中

的调控作用提供关键技术支撑。

3 种内基因组变异与种质资源遗传多样性

3.1 榴莲品种的基因组比较

Nawae 等［9］对泰国三大主栽品种（金枕 Mon-

thong，甲仑 Kradumthong，普曼尼 Puangmanee，国内

俗称托曼尼）进行了全基因组重测序，系统鉴定

了品种间的全基因组遗传变异。该研究根据基

因在不同品种中的分布频率，将榴莲基因组基因

划分为 3 类：核心基因（core genes，约占 68%）、可

变基因（dispensable genes，约占 24%）和品种特异

性基因（private genes，约占 8%）。

这是首次在榴莲中系统揭示基因存在 / 缺失

变异（PAV）的广泛存在，研究共鉴定出 39 个与果

实品质、抗病性和环境适应性密切相关的 PAV 基

因。例如，多个类胡萝卜素合成关键基因在金枕

品种中存在大片段缺失，这可能是导致该品种果

肉颜色偏浅的重要遗传基础［9］。

3.2 结构变异与调控元件重排

除基因存在 / 缺失变异（PAV）外，基因组比

较分析还揭示了榴莲种质间广泛存在的结构变

异（SV），主要包括大片段插入、缺失、倒位和易位

4 种类型。这些结构变异不仅通过改变基因剂量

效应影响基因表达，还可能破坏或重塑启动子、

增强子等顺式调控元件，进而改变基因的时空表

达模式。例如，在金枕（Monthong）品种中检测到

一段约 50 kb 的缺失片段，该片段不仅包含多个

类胡萝卜素合成关键基因，还删除了其上游的核

心调控序列，可能是导致金枕果肉颜色偏浅的重

要遗传原因［9］。

但目前榴莲结构变异研究仍存在明显瓶颈：

传统短读长测序技术在基因组复杂重复区域的

SV 检测灵敏度较低，而长读长测序成本较高，短

期内难以实现大规模榴莲种质资源的结构变异

全景扫描。未来随着长读长测序成本的持续下

降，基于图形泛基因组构建榴莲全基因组结构变

异图谱将成为必然趋势。

3.3 基因组水平的群体遗传学与核心种质

构建

核心种质（core collection）的构建旨在以最小

的样本量保留种质资源群体的最大遗传多样性，

对于榴莲这类高度杂合、遗传背景复杂的多年生

果树而言尤为重要。早期，Siew 等［10］利用 ISSR

（简单序列重复间区）标记对马来西亚 27 个榴莲

品种开展遗传多样性评估，成功为其中 21 个品种

构建了 DNA 指纹图谱，为榴莲品种真实性鉴定提

供了最早的分子依据。随后，Lin 等［11］基于已发

表的榴莲基因组序列，在我国海南栽培的多个榴

莲基因型中开发了全基因组分布的 SSR 标记位

点，覆盖了榴莲全部 28 条染色体，显著拓展了榴

莲分子标记的可用资源库。近年来，随着全基因

组重测序技术的普及，Zhong 等［12］通过对 114 份中

国栽培榴莲种质的群体结构分析，初步筛选出由

26 份种质组成的代表性核心集合，该集合可保留

原始群体 95%以上的等位基因多样性。上述研究

从不同技术层面为榴莲核心种质的系统筛选与

构建奠定了坚实基础。

4 基于基因组的分子标记开发与应用

4.1 SSR 与 SNP 分子标记的开发及应用

基于全基因组序列开发的分子标记是榴莲种

质资源鉴定、遗传多样性分析与分子标记辅助育

种的核心工具，目前应用最广泛的类型为简单序
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列重复（SSR）标记与单核苷酸多态性（SNP）标

记，二者在检测通量、开发成本与适用场景上各

有侧重。

SSR 标记因多态性高、共显性遗传、操作简便

等优势，是榴莲研究中最早实现规模化应用的分

子标记类型。早期基于简单重复序列的分子标

记以 ISSR（简单序列重复间区）标记应用为主。

Siew 等［10］利用 7 对 ISSR 引物对马来西亚 27 个榴

莲品种进行扩增，筛选得到 5 对多态性引物，成功

为 21 个品种构建了 DNA 指纹图谱，为品种真实性

鉴定提供了早期分子依据。Lin 等［11］基于已发表

的榴莲参考基因组序列，在海南栽培种质中系统

挖掘并开发了覆盖全基因组 28 条染色体的 SSR

标记位点，显著拓展了榴莲 SSR 标记的资源库。

但目前 SSR 标记仍存在从生物信息学预测到实验

验证的转化瓶颈，大量预测位点易受引物二聚

体、非特异性扩增等因素干扰而失效，建立高效

的标记验证流程仍是提升其应用效率的关键。

随着榴莲全基因组重测序数据的不断积累，

SNP 标记凭借基因组分布广、密度高、易于高通量

自动化检测的固有优势，已逐步成为榴莲分子标

记开发的主流方向。Nawae 等［9］通过对泰国 3 个

主栽品种的全基因组比较分析，鉴定出海量 SNP

变异位点，其中 1%～2%位于基因编码区，且多为

非同义突变，可能通过改变编码氨基酸序列影响

基因功能。目前，这些 SNP 标记已初步应用于榴

莲品种真实性鉴定、遗传多样性评估与群体结构

解析。相较于传统 SSR 标记，SNP 标记可通过竞

争性等位基因特异性 PCR（KASP）、基因芯片等技

术实现高通量检测，未来若能开发出包含数万个

位点的榴莲专属中高密度 SNP 芯片，将大幅提升

分子标记辅助选择（MAS）的效率，加快高产、优

质、抗逆等多个优良性状的聚合育种进程。

4.2 功能性标记开发：从随机筛选到靶向

挖掘

功能性分子标记直接来源于控制目标性状的

基因序列，能够与目标性状共分离，是分子标记

辅助育种中最精准的标记类型。目前榴莲中已

开发出多个具有应用潜力的功能性标记：基于甲

硫氨酸 γ-裂解酶（MGL）基因家族序列变异开发

的标记，可用于预测不同品种的风味强度［4］；基

于几丁质酶和病程相关蛋白（PR）基因序列开发

的标记，与榴莲对棕榈疫霉（Phytophthora palmivo-

ra）的抗性相关；基于 Dof 转录因子基因多态性开

发的标记，则可用于判断果实的成熟进程［13］。

这些功能性标记的出现，标志着榴莲分子标

记研究正式从“随机扫描”进入“靶向挖掘”的新

阶段。但目前绝大多数功能性标记仍停留在基

因型与表型的关联分析阶段，尚未在独立的育种

群中进行验证。未来需要在更大规模的杂交分

离群体和自然群体中，系统验证这些标记的预测

准确性，并评估其在不同遗传背景下的稳定性，

才能真正应用于榴莲的分子育种实践。

5 问题与展望

榴莲基因组学研究在过去 10 年实现了跨越

式发展，但仍存在四大核心瓶颈亟待突破。

第一，参考基因组代表性不足，亟需构建基于

图形基因组的榴莲超级泛基因组。现有高质量

参考基因组仅基于猫山王（草图）、干尧（染色体

级）及 Chuongbo（T2T 无间隙）等少数商业化栽培

品种，难以覆盖榴莲种质的高度遗传异质性。泰

国、马来西亚、印尼及越南等地拥有丰富的地方

品 种 和 野 生 近 缘 种（如 D. kutejensis、D. graveo-

lens），蕴含的独特遗传变异远未被充分挖掘。传

统线性参考基因组存在固有缺陷，无法有效表示

种内广泛存在的大片段插入、缺失、倒位等结构

变异，导致变异检测存在盲区，进而降低复杂性

状的遗传解析精度。而基于图形基因组的超级

泛基因组则可通过节点 - 边的拓扑结构，整合多

个代表性品种的完整基因组序列和结构变异信

息，实现对榴莲属遗传多样性的无偏覆盖［14］。苹

果（Malus domestica）［15］和莴苣（Lactuca sativa）［16］

等作物的研究已证实，该技术路线可显著提升结

构变异检测的灵敏度和准确性，为挖掘与重要农

艺性状相关的因果变异位点提供更可靠的参

照 。构建包含核心栽培品种、地方品种及野生近

缘种的榴莲图形超级泛基因组，将全面揭示榴莲

属的遗传多样性全景，为后续的功能基因挖掘和

分子育种奠定坚实基础。
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第二，基因型-表型转化链条断裂，从基因组

到田间（genome-to-phenome）的应用通道尚未打

通。尽管已鉴定出大量与果实品质、生物 / 非生

物抗性相关的候选基因和 QTL 位点，但由于缺乏

稳定的遗传转化体系和成熟的基因编辑平台，绝

大多数候选基因的功能无法得到验证。榴莲组

织培养再生效率低、遗传转化周期长、转化效率

极低，是当前制约榴莲功能基因组学研究和分子

育种应用的关键技术障碍［17-18］。

第三，表观基因组学研究完全空白，果实发育

的表观调控机制未知。DNA 甲基化、组蛋白修饰

及染色质三维构象对榴莲果实成熟、香气合成、

糖分积累等关键过程的调控作用尚未见报道。

考虑到榴莲果实成熟过程中存在全基因组范围

的剧烈基因表达重编程［19］，表观遗传调控很可能

在其中扮演核心角色。

第四，榴莲属野生近缘种的全基因组解析深

度不足。目前仅栽培种 D. zibethinus 的核基因组

被深入解析，而 D. kutejensis、D. graveolens、D. tes-

tudinarius 等具有重要育种价值的野生种，研究仍

仅限于叶绿体基因组和 DNA 条形码水平［20-21］。

这些野生种在果实颜色、风味、抗病性及抗逆性

等方面表现出丰富的表型多样性［22］，是榴莲遗传

改良的宝贵基因库。开展野生近缘种的全基因

组测序和比较基因组学分析，将为解析榴莲驯化

过程中的基因组变异与性状选择提供关键证据。

针对上述瓶颈，未来榴莲基因组学研究应着

力推进以下 5 个方向：（1）在我国榴莲核心种质

重测序的基础上［12］，启动全球榴莲核心种质全基

因组重测序计划，构建包含至少 50 个代表性品种

的图形超级泛基因组；（2）攻克榴莲遗传转化技

术瓶颈，建立基于农杆菌介导或基因枪法的高效

稳定转化体系，为 CRISPR/Cas9 基因编辑技术的应

用提供平台；（3）系统开展果实发育不同阶段的

表观基因组学分析，绘制 DNA 甲基化和组蛋白修

饰的动态调控图谱；（4）开发榴莲专属中高密度

SNP 芯片及功能性 InDel 标记，建立从标记筛选到

育种应用的完整技术链条［23］；（5）启动榴莲属野

生近缘种全基因组测序计划，构建属级比较基因

组学框架。随着这些研究的深入推进，榴莲基因

组学将真正从基础研究走向田间应用，为我国自

主培育高产、优质、抗逆的榴莲新品种提供坚实

的理论和技术支撑。
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