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橙子为何可酸可甜？。

甜橙芽变（体细胞变异）群体的表型 徐强供图

冰糖橙、锦橙、甜橙、血橙、夏橙⋯⋯这些酸甜度不同的橙子在植物分类学中都属于甜橙。世界
上甜橙的基因组背景完全一致，风味多样的品种主要来源于体细胞变异。

近日，《自然—植物》在线发表了华中农业大学园艺林学学院教授徐强课题组构建的高质量的甜
橙参考基因组。他们首次阐明了甜橙体细胞变异的基因组基础，为芽变机制提供了理论支撑，同
时也为果实风味育种提供了基因资源。

果实品质是甜橙选育的主要因素

论文通讯作者徐强介绍，我国是世界上柑橘属植物的起源演化中心之一，拥有丰富的种质资源。
大部分低酸芽变材料分布在亚洲地区。甜橙在历史上数次从中国经过海上丝绸之路、陆地茶马古
道等传播到外地。

据报道，最初被波斯（今伊朗地区）、地中海地区商人引进的中国甜橙是高酸类型，这类高酸的
果实易于长途储运但风味不好。或许与果实的品质有密切关系。论文第一作者、华中农业大学园
艺林学学院王沦说，在长途海运中，为防治坏血酸症，医生建议食用甜橙补充维生素C。而由于
当时保鲜技术的限制，最初的甜橙应该是耐储存的高酸品种。后来从中国引进了酸含量中等、风
味更好的甜橙类型。随后，甜橙群体数次经过海运、陆运到达世界各地，

人们对果实品质尤其关注，果实风味是鲜食水果品系市场价值的重要因素。而野生柑橘资源或原
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始材料大多是高酸材料。徐强说，近现代的果树芽变育种主要关注果实中柠檬酸的变异，柑橘驯
化过程中主要降低了柠檬酸含量而改良了口感。

王沦说，经过长期栽培和选育，柑橘有丰富的品种资源和变异类型，柑橘新品种也不断涌现。例
如，地中海地区选育的柑橘品种大部分是中等酸度的品种。

研究发现，基因组中造成甜橙芽变品种果实柠檬酸降低的遗传因子主要是由于转座子引起。通过
大规模的体细胞芽变品系与低酸的关联研究，可以为培育低酸的柑橘品种提供新思路。徐强说。

影响甜橙风味的体细胞变异

徐强介绍，大多数果树是无性繁殖的，无性繁殖能够固定杂交优势，迅速扩大群体，因而基于体
细胞变异的芽变育种就成为果树重要育种途径。据统计，甜橙所属的柑橘家族60%的品种来源于
芽变育种，而80%的甜橙品种都来源于芽变育种。

甜橙在全世界114个国家栽培，绝大多数品种来源于体细胞变异。同时，由于甜橙具有无融合生
殖的特点，自然条件下进行严格的无性繁殖，所以成为了体细胞变异研究的模式物种。徐强说。

论文第一作者、华中农业大学园艺林学学院王沦解释说，真核生物每次细胞分裂，遗传物质DN
A复制和修复过程中有一定概率产生突变。除了生殖细胞，体细胞数量庞大，也会产生体细胞变
异。在人类疾病中，体细胞变异累积与癌症发生密切相关。在植物中，体细胞变异可以传递给下
一代，然而人们对植物体细胞变异认知较少。尽管如此，在果树育种中，体细胞变异被广泛利用
于芽变选种。

王沦告诉《中国科学报》，体细胞突变使得果实形态、颜色、酸度、成熟期，花器官的育性、花
期变化、树体结构等方面表现出丰富多样的表型。

柠檬酸是柑橘果实风味的关键因子，该团队前期研究发现，糖酸比是柑橘果实风味的决定因子。

论文并列第一作者、博士生刘子昂介绍，甜橙114个芽变材料的果实柠檬酸含量变化十分显著，
如我国湖南南部收集到的自然高酸甜橙，其果实的酸含量接近于柠檬，而无酸甜橙的柠檬酸含量
接近为0。

寻找体细胞变异是研究芽变机制的重要方式。徐强说，但是，高精度的体细胞变异检测难度很高
，这为研究无性繁殖群体的群体演化制造了困难。

徐强认为，对于植物，覆盖全基因组的体细胞变异检测和精准预测位置是打开芽变研究的金钥匙
，可以为后期芽变材料的分子标记设计，揭示各种重要芽变的真面目。

如何提高变异位点的预测精度

甜橙为橘柚杂交后代，基因组高度杂合。高质量基因组可以促进高质量体细胞变异的检测。徐强
告诉《中国科学报》，为了解析甜橙体细胞变异的遗传基础，挖掘影响果实酸味的关键基因，他
们采用了芽变群体结合基因组学的策略，提高了体细胞变异位点的预测精准度。

首先，该团队建立了高质量的甜橙参考基因组，将组装的序列挂载到甜橙的9条染色体上，平均
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每条染色体仅包含3个缺失。他们共鉴定出29875个基因。

目前，该基因组为目前柑橘属最好的基因组，其质量在所有果树基因组中也位居前列。论文并列
第一作者黄跃说。

同时，他们还完成了5个甜橙芽变系的基因组，通过基因组比较，发现芽变系之间存在大片段的
结构变异，多达2321个。进一步鉴定到877个转座子跳跃事件。这些转座子在低酸和无酸的突变
体中插入到相关基因中，从而影响了果实的pH值及柠檬酸含量。

其次，他们收集到114个甜橙芽变群体，数量丰富，覆盖国内外各种芽变资源，对芽变研究具有
足够的代表性。论文作者、西南大学柑橘研究所研究员江东说，这些品种包括位于我国南方栽培
历史悠久的地方品种、来源于地中海沿岸以及美洲的栽培品种。

通过分析和鉴定，该团队确定了这些芽变材料为严格的克隆材料。背景相似度高达99.99%，没有
发生杂交事件，没有染色体重组，基因组之间的差异仅仅来源于体细胞变异。王沦说。

接着，他们开发了适合甜橙芽变群体的大数据分析方案。王沦介绍，他们将114个甜橙材料随机
分成4组。通过构建群体比较模型，精细挑选了体细胞变异在基因组中的信号，基于统计分析的
显著性筛选高质量的候选变异，将变异信号范围缩小。

最后，基于以上结果设计PCR实验验证了转座子在芽变品种的多态性。结果表明，验证率达87%
以上，一步一步将预测结果变为实际可用的数据。徐强说，这些数据成为甜橙群体研究的重要基
础数据，为研究甜橙克隆进化规律、芽变机制、无性繁殖作物育种等提供了可靠的数据库支持。

同时，他们的研究结论也支撑甜橙在历史上的传播路线，并在地中海品种和美洲品种检测到了更
多的体细胞变异。（来源：中国科学报 李晨）

相关论文信息：https://doi.org/10.1038/s41477-021-00941-x
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