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工业大麻中全基因组关联分析研究进展

李洪超，王晓楠，李紫薇，孙宇峰，曹 焜，赵 越
（黑龙江省科学院大庆分院麻类作物研究所，大庆 163316）

摘要： 工业大麻作为一种重要的特种经济作物，已经实现全产业链发展，尤其是其韧皮纤维作为重要原料而被广泛应用

于纺织、造纸、建筑、家居、绝缘材料、建材以及汽车零部件和复合材料。国内对工业大麻的研发和应用较早，工业大麻纺织产

品在全球市场上具有极大地竞争力。在纺织工业中随着市场对纤维产量的需求越来越高，对品质的要求也越来越严格，科研

人员需要不断选育优质高产的纤维型工业大麻品种。全基因组关联分析（GWAS， genome-wide association study）能够揭示作

物表型与基因型之间的联系，利于挖掘性状相关基因和遗传基础信息，进而分析群体遗传结构，推动分子育种与品种性状改良

有机结合培育高产高质、抗病抗逆的优良品种。目前该技术方法已广泛应用在棉花、水稻、玉米、小麦等农作物中，在工业大麻

等主要麻类纤维作物中的研究也取得一定进展。因此，本研究对目前工业大麻中GWAS的应用情况及研究结果进行阐述，并

对未来应用该技术的研究方向进行了简要说明，以期为工业大麻后续采用GWAS分析提供见解。
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Abstract：The industrial hemp （Cannabis sativa L.） as an important special economic crop， has 

implemented the development of the whole industrial chain. Its bast fiber is a significant raw material and has 

been widely used in textiles， papermaking， home furnishings， insulation materials， construction materials， and 

auto parts and composites. China has stronger academic and applied research experiences in industrial hemp， and 

the derived textile products are highly competitive in the global market. Due to the increasing yield and quality 

demand for textile fibers， it is necessary for researchers to breed high-quality， high-yield fiber varieties. The 

genome-wide association study （GWAS） can reveal the association between phenotype and genotype， thus 

becoming of interest in gene mining， stacking of multiple elite genes alleles， analyzing the population genetic 

structure and finally breeding for novel varieties showing high-yield， high-quality， disease resistance， and stress 

resistance. At present， GWAS is widely used in cotton， rice， corn， wheat and other crops， and increasingly used 

in industrial hemp and other major hemp fiber crop. Thus， the review summarizes the application of GWAS in 

industrial hemp and briefly proposes the research focuses that remained yet conducted， in order to provide 

insights for the application of GWAS technique in industrial hemp.
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工业大麻（Cannabis sativa L.）是无毒品利用价

值的一种类型，其与毒性相关的四氢大麻酚（THC， 

delta-9-tetrahydrocannabinol）成分的含量低于0.3%，

是人类最早种植的纤维作物之一［1-2］，作为一种可持

续和高产的工业作物，具有种植简便、适应环境能

力强、生长速度快等种植特点和低碳环保等价值，

工业大麻已成为世界公认的重要特种经济作物之

一［3］。不仅如此，工业大麻还具有极高的利用价值，

如花叶提取物中富含多种化学成分，可用于医药领

域和日化行业［4-7］；茎皮由韧皮纤维构成，具有较强

的韧度，在纺织、服装、新材料、造纸等不同领域得

到广泛利用［8］；种子可开发功能食品；根可作为中药

材。随着市场需求量的不断增加，对品种和原料的

要求也越来越严格，为满足市场及农业可持续发展

的要求，了解作物生长发育过程的遗传基础以提高

产量和改良品质，同时利用有限的作物遗传种质资

源来挖掘表型性状相关的基因［9］，通过调控相关基

因的表达，从而培育出高产、优质和抗逆的作物新

品种显得尤为重要［10］。 本研究旨在总结全基因组

关联分析（GWAS， genome-wide association study）

在工业大麻中的最新研究进展并发现研究空白，进

而探讨GWAS在挖掘更多性状关联基因中的应用，

推动工业大麻优质品种培育。

1　全基因组关联分析技术

在对人类疾病遗传学的研究中，Risch等［11］通过

人类基因组计划数据库与关联研究相结合的方法

确定遗传疾病基础，将该方法称为GWAS。后续研

究者们将GWAS引入作物的遗传育种等研究领域，

通过标记特定性状基因和连锁作图来探索与目标

性状相关的关键基因、分析群体遗传结构以及推动

分子标记辅助育种等［12］。GWAS 在水稻、棉花、玉

米等大作物中得到广泛应用，在亚麻、工业大麻等

小作物中的应用也在逐渐增多。如结合 GWAS 和

转录组学方法鉴定与耐热性相关的候选基因，该结

果为通过分子育种提高水稻耐热性提供了目标基

因［13］。利用GWAS群体遗传结构分析追溯亚洲棉

在中国的起源，与结构变异联合探索棉花的遗传变

异以及地理分化，为棉花遗传育种、群体遗传结构

分析以及群体驯化提供了遗传基础［14］。Yasir等［15］

对棉花中 GWAS 在生物抗性、非生物胁迫的耐受

性、纤维产量和品质性状、现状、前景、瓶颈等方面

进行了全面综述。GWAS 在亚麻中可用于挖掘干

旱及其他相关非生物胁迫响应过程中的关键基因

位点［16］，确定与种子耐盐性相关的数量性状位点

（QTL， quantitative trait locus）［17］，对白粉病抗性的

遗传结构和基因组进行预测［18］，确定进化趋势和农

艺性状相关候选基因［19］。

在前人的研究中对基因进行标记多采用微卫

星 标 记（SSR， simple sequence repetition）［20］，而

GWAS 多 利 用 单 核 苷 酸 多 态 性（SNP， single 

nucleotide polymorphisms）进行分子标记［21］。目前

已有利用结构变异（SV， structural variation）与

GWAS结合的研究，能够在作物中筛选与表型性状

相对应的标记基因，从而加快对性状基因的定位及

对可用的分子标记进行筛选。随着分子生物学测

序技术的进步及测序成本的降低，工业大麻［22］的基

因组陆续公布，基因组数据库不断扩大。高通量基

因-表型数据库的构建为GWAS挖掘优异基因资源、

解析控制复杂性状的遗传机理、探索种质资源的进

化机制以及开展系统的分子育种等系列研究提供

了更为高效便捷的技术参考和研究思路［23］。

2　工业大麻中GWAS研究进展

2.1　GWAS在群体结构分析中的应用进展

据记载，大麻作为药物已有近6000年的使用历

史，因含有活性THC，其种植和使用在许多国家受

到监管和限制。随着相关政策的不断放宽，许多国

家开始允许种植药用型和纤维型等不同类型的大

麻品种。GWAS 除用于探索表型和基因之间的联

系外，还被广泛应用于群体结构遗传分析中。

Soorni 等［24］结 合 短 串 联 重 复 序 列（STR， short 

tandem repeat）标记对商业品种进行基因分型测序

（GBS， genotyping-by-sequencing），结果表明工业大

麻和药用大麻之间存在显著的全基因组分化，但因

缺乏全面的基因组数据导致目前对大麻进化史的

了解存在巨大差异。Kovalchuk等［25］对此前发表的

所有大麻基因组学数据进行详尽分析，发现可用的

大麻基因组仍然是不完整的，而Murray［26］的研究弥

补了一部分空缺，通过大麻素基因不同的进化程度

将纤用大麻与药用大麻分为不同遗传群体，该研究

结果为药用型和纤维型等非毒品大麻的分子育种

和功能研究提供了前所未有的基因组资源基础。

在最近的报道中，Ren等［27］为了探究大麻的驯化历

史对大规模种质进行了全基因重测序并进行

GWAS 分析，所得到的基因组数据与参考基因组

CBDRx（https：//www. ncbi. nlm. nih. gov/data-hub/

genome/GCF_900626175.2/）比对，结果发现大麻种
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质显著地聚类成 4个分离良好的遗传群体，其中中

国的一些地方品种和野生品种与大麻祖先的亲缘

关系最近，工业大麻和毒品大麻的地方品种和栽培

品种就是由此衍生的。同时发现在驯化过程中两

个主要大麻素合酶基因的功能发生丢失，也反映了

工业大麻在合法化种植过程中所进行的自然选择

可能会成为一种育种手段，该研究为了解工业大麻

起源与种群结构提供了新的见解，并为分子遗传领

域的研究奠定了基础。为进一步探索可利用的工

业大麻资源，采用单分子超长测序（SMUS，single 

molecule ultra-long sequencing）和高通量染色体构

象 捕 获 技 术（Hi-C，high-throughput chromosome 

conformation capture）的组合，Gao等［28］以西藏的野

生大麻为材料更新了现有工业大麻基因组序列。

2.2　GWAS在品质性状中的应用进展

工业大麻的纤维品质与其应用价值密切相关，

深入探索与品质相关的关键基因是培育高品质品

种的前提。为了探究工业大麻的开花时间和性别

与纤维品质是否存在密切联系，Petit等［29］结合SNP

标记利用GWAS分析了123个大麻种质资源在3种

环境下的工业大麻开花时间和性别决定的遗传结

构，共确定了 8个QTL，其中 6个与开花时间相关，

可能参与调节光周期和开花温度，2个与性别决定

相关，可能参与调节植物激素赤霉酸和生长素平

衡，该研究结果为了解工业大麻开花时间和性别决

定的遗传学基础提供了研究思路。同年在其另一

篇研究中提出对该种质群体的7个纤维品质相关性

状进行 GWAS 筛选相关的 QTL，鉴定出 16 个相关

QTL，其中 6个候选基因区域可能参与与细胞壁形

成相关的单糖、多糖和木质素的生物合成与修饰途

径［30］。Woods 等［31］对纤用和籽用杂交的 F2群体进

行了全基因组测序，共鉴定出69个与农艺（34个）和

生化（35个）性状变异相关的位点，在连锁图中鉴定

到 4个农艺和 2个生化性状QTL共定位簇，这表明

选用的纤用和籽用之间的表型区别在很大程度上

由少数位点控制，但农艺和生化性状之间是否具有

关联性和特异性无法确定。在探究影响纤维品质

的关键基因的过程中，相比于GWAS技术，利用转

录组学相关技术方法的研究更为成熟，报道的研究

结果也相对较多。有研究发现工业大麻纤维是由

下胚轴二次生长形成的初生和次生韧皮纤维构成，

转录因子NST1、MYB46和WLIM1的上调与其二次

生长相关［32-34］。Behr 等［33］对播种后 6、9、15、20 d 

（H6、H9、H15、H20）的工业大麻进行转录组学分析，

发现了次级细胞壁（SCW， secondary cell walls）沉

积的主要调控因子 SND2、VND1和NST1，在H15中

MYB46 的表达量最高，在 H20 中 KNAT7 和 MYB85

以及与AtWLIM1的直系同源物表达更丰富，而发育

后期上调的SCW相关基因表达更为丰富。将特定

位 点 扩 增 片 段 测 序（SLAF-seq， specific-locus 

amplified-fragment sequencing）和 批 量 分 离 分 析

（BSA， batch separation analysis）结合快速鉴定影响

大麻纤维含量的基因，通过实时荧光定量多聚核苷

酸 链 式 反 应（qRT-PCR， real-time quantitative 

polynucleotide chain reaction）确定了 6 个与大麻纤

维含量呈高度正相关的基因，并对这些基因进行表

达 分 析 ，发 现 LOC115705530、LOC115705530、

LOC115707511、LOC115704794、LOC115705371 和

LOC115708688 的表达水平随总纤维含量增加而增

加 ，而 LOC115705875 的 表 达 水 平 则 相 反 ，且

LOC115705875 在苗期的表达水平高于工艺成熟

期，研究发现这6个基因参与了转录调控、生长素和

水的运输、一碳和糖的代谢［35］。

2.3　GWAS在白粉病等病虫害中的应用进展

工业大麻的生产种植过程存在感染病虫害的

风险，容易导致减产和品质降低。目前，对于工业

大麻虫害的研究主要集中在发现、预防虫害以及探

究虫害对生长发育的影响等。Bakro等［36］系统地描

述了波兰工业大麻品种中常见的虫害类型以及虫

害对纤维型工业大麻生长发育和产量的影响，并强

调可通过选择空气流通、低湿度、适宜种植密度和

水分的种植措施来保护植株正常生长及其产量品

质。Cranshaw等［37］先后报道了蚜虫、甲虫、蚱蜢、蜘

蛛螨、棉铃虫等对工业大麻的危害以及易感部位，

确定了几种潜在的关键害虫，并初步提出了虫害防

治的建议［38］。Ajayi等［39］认为棉铃虫为美国不同地

区工业大麻种植的主要虫害，并阐明了气候变化会

影响棉铃虫的发育。白粉病（PM， powdery mildew）

是由真菌引起、导致作物减产同时引起人的过敏反

应的植物疾病。虽然已有大麻 PM 抗性的相关报

道，但迄今为止尚未有该性状的遗传学描述［40］。揭

示PM抗性的遗传基础有助于进行针对性育种，提

高产量并减少员工过敏原暴露，还可以用于开发既

有抗病性又不伤植株的高效药物。对工业大麻白

粉病抗性的研究中还未应用GWAS技术，现有的研

究成果大多通过对全基因组序列进行表征以及通

过基因注释等方法分析可能的相关基因。后续运

用 GWAS 分析性状关键基因可以与目前已经报道
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的基因相互佐证。自 Lyngkjær 等［41］在大麦中发现

霉菌抗性位点O基因（MLO， mold resistance site O）

与PM抗性相关后，陆续在水稻、玉米、烟草和番茄

等物种中鉴定出MLO的同源基因。Adams［42］在几

个对PM有抗性的大麻品种中观察到重叠基因上存

在 一 个 或 多 个 类 甜 蛋 白（TLP， thaumatin-like 

protein）拷贝，TLP具有β-1，3葡聚糖酶活性，能够产

生广泛的病原体抗性，说明该蛋白能够对PM产生

抗性；而在转基因番茄中发现几丁质酶和TLP具有

协同活性［43］，因此推测编码几丁质酶CH25与PM抗

性相关［44］。Pépin等［45］在 5个不同的大麻参考基因

组 Purple Kush （https：//www. ncbi. nlm. nih. gov/

assembly/GCA_000230575.5）、Finola（https：//www.

ncbi. nlm. nih. gov/assembly/GCA_003417725.2）、

Jamaican Lion Male （https：//www.ncbi.nlm.nih.gov/

assembly/GCA_013030025.1）、Jamaican Lion Female 

（https：//www. ncbi. nlm. nih. gov/assembly/GCA_

016415525.1）和 CBDRx（https：//www.ncbi.nlm.nih.

gov/data-hub/genome/GCF_900626175.2/）中都鉴定

并表征了MLO基因家族成员，但各染色体所鉴定出

的基因数量不同，除 5号和 9号染色体不携带MLO

基因外，其余8条染色体上均含有CsMLO基因。在

5个基因组中均鉴定出CsMLO14，在CBDRx基因组

未识别到CsMLO15。对MLO蛋白序列的系统发育

分析表明，分支V的CsMLO1和CsMLO4在感染PM

后会显著上调，初步证据表明它们可能与PM易感

性有关。尽管目前报道了部分与白粉病相关的基

因，但其遗传基础和作用机制尚不明确，在其他病

虫害的研究方面也存在大量的研究空白，未来可以

将GWAS应用于挖掘影响病虫害抗性的关键基因，

不断扩大工业大麻的功能基因数据库，为培育优良

品种提供可能。

2.4　GWAS在抗逆性中的应用进展

目前 GWAS 在工业大麻抗逆性研究中还未得

到广泛应用，多数研究是结合生理生化指标和转录

组学技术进行分析。干旱胁迫会导致工业大麻病

虫害发病率增加，生长缓慢，延迟纤维和种子成熟，

最终影响产量和品质［46］。目前对干旱胁迫下工业

大麻生理指标及形态变化的研究较多，但对抗旱调

控分子机制的研究较少。烯效唑作为植物生长调

节剂之一，能够影响非生物胁迫下植物生长发育的

不同生理指标［47］，依据该结论姜颖等［48］提出烯效唑

可调节干旱胁迫条件下的植物生长和胁迫耐受性，

并在后续的研究中证实烯效唑能够通过参与多种

途径对干旱胁迫进行响应［49］。Gao 等［50］利用 RNA

测序技术研究了干旱胁迫和水分充足的工业大麻

之间的转录组差异，共鉴定出1292个差异表达基因

（DEG， differentially expressed gene），并通过对植物

激素信号转导通路中15个DEG的分析推测该通路

所受干旱影响最大。除干旱胁迫外，盐碱胁迫也是

威胁工业大麻生长以及产量品质的一种常见非生

物胁迫。在最近的报道中，Sun 等［51］首次利用

GWAS 发现了工业大麻种子萌发过程中对耐盐性

调节可能起到关键作用的基因，该研究结果将有助

于对耐盐性基因的克隆和分子标记辅助育种，同时

也为后续利用 GWAS 探索工业大麻的耐盐性提供

了研究方向。Cao等［52］为了确定与耐碱性相关的候

选基因，利用RNA测序对受NaHCO3胁迫诱导的工

业大麻进行转录组分析，发现DEG富集于与苯丙类

生物合成、植物激素信号转导与合成、蔗糖、氮、氨

基酸等调控通路，且发现大多数的 DEG 在受到

NaHCO3胁迫时表达量上调，编码GTP结合蛋白的

基因GTPbp可能在NaHCO3胁迫诱导的内吞作用中

起关键作用，推测NaHCO3胁迫通过下调木质素合

成途径相关基因来影响工业大麻苯丙烷的生物合

成。除干旱胁迫和盐碱胁迫外，因工业大麻可以用

于修复镉污染的土地，因此探究工业大麻镉应激反

应的关键基因十分重要。Yin 等［53］为了揭示 MYB

基因家族在工业大麻的镉应激反应的作用，将从水

稻和大豆数据库中下载的MYB基因序列与工业大

麻基因组数据库中的基因信息进行比对鉴定出

MYB基因家族的基因序列。结果发现3个MYB亚

家族共115个CsMYB基因，与镉胁迫下的转录组数

据结合，鉴定出7个与镉胁迫响应相关的基因，该结

果有助于后续对工业大麻中MYB基因家族的生物

学功能研究。

2.5　GWAS在药用成分中的应用进展

根据工业大麻用途可将其品种分为药用型、纤

用型、籽用型、籽纤兼用及其他兼用型。大麻素是大

麻植物中存在的酚类化合物的统称，其主要成分有

THC、四氢大麻酚酸（THCA， tetrahydrocannabinoid 

acid）、大麻二酚（CBD， cannabidiol）和大麻二酚酸

（CBDA， cannabidiol acid），THC 主要用于精神药

物，而CBD也被证实具有很高的医药保健功能［54］。

尽管大麻基因组尚不完整，但与大麻素合成相关的

关键酶的基因已经被鉴定。通过生物信息学、转录

组和蛋白质组数据已鉴定出与CBD含量相关的组

蛋白乙酰转移酶基因［55］，编码THCA和CBDA的基
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因也通过基因克隆和异源表达被鉴定和表征［56-57］。

Laverty 等［58］利用基因分型测序（GBS， genotyping-

by-sequencing）开发了大麻的物理和遗传图谱，重点

关注了与大麻素合酶相关的基因，鉴定并表征了编

码 大 麻 色 烯 酸 合 酶（CBCAS， cannabichromenic 

acid synthase）的 四 氢 大 麻 酚 酸 合 酶（THCAS， 

tetrahydrocannabinoid acid synthase）基因，并验证了

大麻色烯酸（CBCA， cannabichromenic acid）的含量

与大麻组织中编码 CBCAS 基因的转录水平相关，

并基于 Weiblen 等［59］的研究基础，在与总大麻素含

量相关的 ANUCS501 位点上鉴定出能够催化大麻

萜酚酸产生的芳香异戊烯基转移酶，得出大麻萜酚

酸是THCAS、CBDAS和CBCAS合成底物的结论。

Henry等［60］基于NCBI数据库中的基因功能注释，表

征了研究中所用的 SNP 的功能，在 THCAS 基因簇

标记中发现了 2 个 SNP 标记未激活的 THCAS/

CBCAS，涉及到的2个标记在高CBD品种中被定位

在1个等位基因上。基于前人对大麻素生化途径的

总结［61-63］，Innes等［64］对关键大麻素生化途径进行了

总结描述，确定了4个与大麻素合成相关的关键酶，

在9个参考基因组中对编码这些酶的基因进行表征

发现了编码橄榄醇合酶的OLS1和OLS2，橄榄酸环

化 酶 的 OAC，大 麻 酸 合 酶 的 CsPT1、CsPT4 和

CsPT7，大麻素氧化环化酶的 CBCAS、THCAS 和

CBCAS。该研究中大麻素氧化环化酶基因的数量

较多，在不同参考基因组中的序列相近，该结果与

Laverty等［58］研究结果相一致。为了探究CBCAS的

作用，通过基因分型将工业大麻品种分为 5种基因

型，并对大麻素合酶（CBNS， cannabinoid synthase）

编码基因在5种分型中进行序列变异性及转录水平

分析，发现在所有基因型中CBCAS的转录水平低但

稳定，说明该基因是活跃有功能的，可能与大麻素

的含量相关。该研究首次通过转录组数据分析

CBCAS基因的表达情况来验证其在大麻素生物合

成途径中的作用［65］。Welling 等［66］将极端表型与

GWAS 方法结合富集烷基大麻素（ACB， alkyl 

cannabinoid）多态性区域，在其中一个区域中识别到

编码β-酮酰基载体蛋白还原酶的候选基因BKR，该

基因被认为与聚酮脂肪酸起始单元合成和烷基侧

链长度相关，但很难推测出该基因促进烷基侧链长

度的机制。除此之外还揭示了跨越该基因长度的

22 个变体（包括两个非同义替换）；印证了先前报

道过的参与大麻素合成途径的位点以及与化学变

异相关的其他位点［58］；确定了 LG9.40 QTL 中有橄

榄醇合酶的候选基因（表 1），该基因参与大麻素合

成途径中的关键步骤，其数量或效率的变化可能会

极大地影响大麻素的生产［67］。Yin 等［53］依据 Cd 胁

迫下的CsMYB基因在CBD含量不同的品种中的表

达情况和特异性表达，推测 CsMYB024 通过 Cd 胁

迫的影响来介导 CBD 合成途径。Campbell 等［68］

评估环境对工业大麻的影响及基因型与环境之间

的相互作用，分析种质资源的遗传特性，发现THC

和 CBD 的产生几乎完全由遗传因素控制，明确籽

粒产量受基因-环境相互作用的影响，进行相关性

和显著性分析后发现籽粒产量与 THC 及 CBD 含

量性状呈负相关，即当籽粒产量升高时，大麻素含

量下降。上述系列研究为明晰大麻素生物合成途

径调控提供了重要参考，将基因组信息与选择性

育种结合能够为今后高效开展定向分子育种奠定

基础。

表1　工业大麻中已报道的部分基因/QTL和分子标记

Table 1　Some genes/QTLs and molecular markers reported in industrial hemp

1

2

3

4

5

6

开花时间

性别决定

纤维质量

纤维含量

白粉病

白粉病

抗旱 吲哚乙酸

细胞分裂素

嫩叶

嫩叶

嫩叶

嫩叶

茎叶

不同时间点接种病毒的

叶片

植物基部完全展开的第

三对真叶

6个QTL

2个QTL

16个QTL

LOC115705530、LOC115707511、LOC115704794、LOC115705371、

LOC115708688和LOC115705875

CH25和MLO

CsMLO1和CsMLO4

AUX1（1）、IAA（2）、SAUR（4）、GH3（5）

AHK2_3_4（4）和ARR-A（1）

［29］

［29］

［30］

［35］

［44］

［45］

［49］

［49］

序号

No.

项目

Items

取样部位

Sampling location

基因/QTL/分子标记

Gene/QTL/molecular marker

参考文献

Reference
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7

8

9

耐盐性

镉胁迫

大麻素

合成

赤霉素

脱落酸

脱落酸

生长素

/

/

/

/

大麻素氧化

环化酶

橄榄醇合酶

橄榄酸环化

酶

大麻酸合酶

叶、根、茎皮、茎芽

叶、根、茎皮、茎芽

种子

幼苗

杂交后代

雌花

顶端花序

顶端总状花序

/

/

/

/

/

DELLA（1）

PP2C（1）和SnRK2（2）

PYL4、PP2C-1 ~ PP2C-6、SAPK3

X15-1、X15-2、IAA1、IAA-2

XM_030641043.1、XM_030641906.1、XM_030648362.1、XM_030648308.1

和 XM_030646898.1

CsMYB045， CsMYB016， CsMYB067，CsMYB098，CsMYB010，CsMYB061

和CsMYB005

THCAS样基因

ANUCS501位点

OLS

BKR

SW6和VSSL_BtBD

CBCAS、THCAS和CBCAS

OLS1和OLS2

OAC

CsPT1、CsPT4和CsPT7

［49］

［49］

［50］

［50］

［51］

［53］

［58］

［59］

［31］

［66］

［60］

［64］

［64］

［64］

［64］

表1（续）

序号

No.

项目

Items

取样部位

Sampling location

基因/QTL/分子标记

Gene/QTL/molecular marker

参考文献

Reference

/：表示文献中未涉及取样部位或具体性状 

/： Indicate that the sampling site or specific traits is not mentioned in the literature

3　问题与展望

因测序技术的更新替代以及成本的不断下降，

GWAS 将应用于更多作物的不同领域研究中。

GWAS 方法的不断发展为大量性状基因的挖掘和

研究提供了极大便利，所发掘的大量优异基因为分

子设计育种及培育优良新品种奠定了坚实的基础。

但目前GWAS技术也存在不足，其只能粗略预测候

选基因的区段，还需结合转录组学等不同方法对候

选基因区域内的基因进行功能注释、分析及对关键

基因进一步筛选确定。随着数据统计分析的多元

化，遗传学、分子生物学以及生物信息学的迅猛发

展，更多技术方法不断与GWAS结合，如利用新开

发的分子标记、泛基因组技术等与GWAS技术相结

合将更准确地锁定目标性状基因和开展群体遗传

进化等研究。最新系列研究表明，GWAS数据与泛

基因组等技术相结合，可深度挖掘玉米等作物基因

组组成及特征，发现核心基因家族及揭示其杂种优

势的分子机制［69］。在棉花中，将结构变异（SV， 

structural variation）与GWAS结合来分析SV对异倍

体陆地棉的形态和多样性的影响［70］；在大麦中基于

短读长测序与 SV 结合检测到 23 个大麦自交系的

SV与全基因组和基因特异性表达相关，并对表型进

行评估和预测，说明了 SV对表型的预测能力要高

于研究表型性状的 SNP［71］，提示 SV 与 GWAS 结合

将会在更多作物研究中得到应用。近年来，水

稻［72］、番茄［73］、玉米［74］等常见作物中，基因编辑技术

（CRISPR/Cas9）已被逐步应用。充分结合 GWAS、

分子标记、基因工程等系列技术开展的基因编辑创

制新种质为农业精准育种提供了重要基础。

目前，综合 GWAS 在工业大麻中的应用情况，

可以发现该技术在纤维品质、产量、抗性以及药用

成分等方面的研究较少，这对后续的研究提供了研

究方向同时也会给研究带来一定的挑战。本研究

中论述的部分基因大多是通过转录组或基因组等

分子生物学技术挖掘的，对已知基因的功能、调控

机制及遗传机理等还缺少相关研究。随着工业大

麻全基因组数据库的不断更新，探索种群遗传变异

和具有重要应用价值的基因位点信息，对研究群体

进化、优良性状遗传机理和分子遗传育种是必不可

少的，是今后 GWAS 在工业大麻研究中应用的重

点。目前的研究只能为改良特定性状的分子遗传

育种提供理论基础，还不足以充分支持选育目标性

状的优良品种。故而结合不同技术方法，继续挖掘

1262



5 期 李洪超等： 工业大麻中全基因组关联分析研究进展

工业大麻重要性状相关基因、验证基因功能、阐明

调控通路和遗传机制及开展基因编辑，将为工业大

麻开展定向分子育种选育符合市场需求的新品种

提供支撑。
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