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甜瓜（Cucumis melo L．）属于世界十大水果型

蔬菜，富含矿物质、维生素等人体必需的营养成分，

是人们生活中不可缺少的园艺产品，在国民经济中

占有十分重要的位置[1]，在世界园艺产业领域也占

有举足轻重的地位。FAO 统计显示，我国甜瓜生产

面积与产量均居世界首位，2020 年我国甜瓜生产面

积 38.8 万 hm2（占世界总面积的 36.31%），产量达

1 386.5 万 t（占世界总产量的 48.71%）。“十三五”以

来，经过广大甜瓜育种工作者的不懈努力，我国甜

瓜遗传学基础、功能基因组学、育种技术等领域的

研究水平已经赶上乃至超越西班牙、美国、以色列、

土耳其、日本、韩国等传统甜瓜科研强国，处于世界

前列。尤其是近 3 年来，我国学者创建了多种甜瓜

关键性状前景选择技术体系及成熟的全基因组背

景选择技术体系，使甜瓜分子标记辅助选择技术日

趋成熟；在甜瓜基因工程育种中实现了基因编辑技

术的突破；传统育种结合分子育种手段创制出一批

抗性好、品质优的育种材料，育成众多优质、抗逆的

甜瓜新品种，并在生产上大面积推广应用，促进了

甜瓜产业的快速发展，助力了脱贫攻坚和乡村振

兴[2]。笔者对甜瓜育种技术与方法领域研究进展进

行了综述，重点着眼于最新研究成果及实用分子育

种手段的阐述，以期为我国甜瓜育种工作者开展分

子育种研究提供参考。
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Abstract: We reviewed the recent progress in the field of melon breeding technologies and methods with focuses on the

research progress in the second and third generation of genome sequencing, transcriptomics, proteomics and

metabolomics research methods, important trait discovery and foreground selection, DNA fingerprinting and background

selection, genetic transformation, gene editing system and other genetic engineering technologies, doubled haploid

breeding and other cell engineering technologies in melon. Finally, the research work on melon breeding technologies and

methods in China was prospected. We hope to provide reference for melon breeders.
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1 甜瓜组学研究进展

组学一般包括基因组学、转录组学、蛋白质组

学及代谢组学。这些组学中基因组学是基础，尤其

是作物参考基因组的发布，为后续分子标记开发、

基因定位进而实现分子育种等研究奠定了基础。

而转录组学、蛋白质组学及代谢组学则为挖掘关键

基因、阐明基因功能提供了工具。

1.1 甜瓜参考基因组研究

2012 年西班牙学者首次发表了甜瓜参考基因

组（v3.5.1）[3]，该参考基因组采用双单倍体厚皮甜瓜

材料 DHL92 为材料，以罗氏 454 平台为主要测序

手段，基因组测序结果显示，甜瓜核型为 2n=2x=24，

基因组规模约为 375 Mb；2018 年该团队在原有基

础上又发表了新版本的甜瓜参考基因组（v3.6.1）[4]，

基因组和注释信息质量得以提升。参考基因组的

发表使得大规模开发分子标记进行基因定位及分

子标记辅助选择成为可能，通过第二代测序技术了

解育种材料遗传背景、开发实用分子标记、进行基

因精细定位已经成为常规研究手段。

近 3 年来，三代测序技术不断发展，2019 年新

疆农业科学院伊鸿平团队利用第三代测序技术

（SMRT）与 Hi-C 技术结合，拼接了更加完备的甜瓜

参考基因组[5]，所用材料为厚皮甜瓜 Payzawat，这是

三代测序技术应用于甜瓜基因组拼接的首次报

道。2020 年浙江大学张明方团队利用三代测序技

术结合 Hi-C 辅助组装方式完成了典型薄皮甜瓜材

料 HS 的基因组组装[6]。三代测序技术最大的优势

在于具有较长的读长，可以保证基因组拼接的完整

性，便于比较不同材料或亚种间的染色体变异，为

今后获得高质量参考基因组乃至泛基因组奠定基础。

除了核基因组图谱之外，在甜瓜细胞器基因组

测序和组装方面，东北农业大学西甜瓜分子育种团

队对甜瓜细胞器基因组进行了测序，并将之与核基

因组进行了比较分析，证明了在甜瓜进化过程中，

核基因组与细胞质中的 2 个细胞器基因组之间发

生了大量遗传物质交换[7]。最近，也有了对甜瓜野

生近缘材料马泡瓜叶绿体基因组进行测序组装的

报道[8]。

1.2 甜瓜转录组学、蛋白质组学及代谢组学研究

转录组学是指用第二代测序等方法对生物转

录产物进行高通量定性、定量分析。转录组测序可

以快速挖掘差异表达基因并明确基因调控关系，甜

瓜参考基因组数据的发表为甜瓜转录组测序、拼接

及数据分析提供了便利，现在转录组测序手段已经

成为甜瓜重要基因挖掘、基因功能分析、基因调控

网络构建的重要手段。目前，针对甜瓜各种性状的

转录组测序数据已有很多，包括甜瓜抗病[9]、胁迫响

应[10]、果实品质[11]、发育[12]及花性别分化[13]等，这些转

录组数据都可以在数据库中获得，为国内外学者研

究相关性状并克隆基因奠定了基础。除了利用转

录组学手段研究编码基因的表达特性，还有学者关

注 miRNA 等非编码 RNA 的表达特性，由此衍生出

了小分子 RNA 测序及降解组测序等技术[14-15]，这些

手段为深入研究非编码 RNA 功能提供了条件。

转录组学研究只能揭示转录水平的差异，为了

研究翻译水平的调控，有些学者已经开始进行蛋白

质组学研究，如 Serra-Soriano 等[16]研究了甜瓜在病

毒感染过程中韧皮部汁液的蛋白质组学变化，发现

相对于健康植株，病毒感染植株 25 个蛋白质点丰

度发生了显著改变，其中的大多数蛋白质参与氧化

还原反应与细胞凋亡过程，这些结果为阐明甜瓜抗

病毒机制提供了帮助。以往蛋白质组学研究手段

主要是蛋白质双向电泳，现在多为利用飞行时间质

谱仪（time of flight mass spectrometer，TOF）等高通

量手段。目前，进行转录组测序研究的主要问题

是，测序结果会给出很多差异表达基因，如何在这

些大量基因中找到关键基因是未来研究的主要课

题，结合遗传连锁图谱以及基因/QTL 定位研究，将

有效缩小基因筛选范围，将遗传学数据与转录组数

据相互结合更容易发现关键基因。

近年来，代谢组学成为学者越来越重视的研究

手段，代谢组学通过质谱等高通量测定植物代谢产

物，甜瓜很多性状都与代谢产物密切相关，尤其是

果实香气、风味与代谢物密不可分。得益于质谱技

术等功能越来越强大，仪器价格越来越低，代谢组

学和蛋白质组学逐渐成为分析甜瓜复杂性状的有

力工具。比如，中国农业科学院蔬菜花卉研究所王

怀松团队利用代谢组学手段分析了甜瓜果皮颜色

的形成机制[17]；Nagashima 等[18]利用代谢组结合转录

组学手段分析了甜瓜果实发育过程中芳香气体形

成的机制。

另外，进入 21 世纪以来，表型组学（phenomics）

的研究理念越来越受到重视。所谓表型组是指某

一生物的全部性状特征，而植物表型组学是研究植

物生长、表现和组成的科学，能够有效追踪基因型、

环境因素和表型之间的联系，是未来作物学研究和

应用的关键领域[19]。植物表型组学研究需要特定的
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自动化仪器，对拟南芥等模式植物和水稻等株型、

规模有限的作物已经有比较成熟的方案，由于甜瓜

表型丰富、株型复杂，目前还没有甜瓜表型组学研

究的相关报道。

综上所述，对基因组学、转录组学、蛋白组学及

代谢组学等方法的综合利用越来越成熟，通过合理

设计试验可以为破解甜瓜复杂性状形成机制、挖掘

重要基因开启一条捷径。

2 甜瓜重要基因定位及分子标记辅

助选择

2.1 甜瓜重要基因定位及前景选择技术

进入 21 世纪以来，已经在甜瓜的 12 条染色体

上获得了大量的重要性状相关位点，涉及到的性状

包括甜瓜抗病性、果实品质、发育等多个方面。表 1

总结了其中性状贡献率大、定位稳定、定位区间相

对精细并可以用于分子辅助育种的基因位点，可以

利用这些位点信息设计合适的分子标记，完成特定

性状的前景选择。

有了上述基因的序列信息即可设计分子标记

开展前景选择育种工作，也可以将多个优良基因进

行整合实现分子聚合育种。在分子标记方面，以

SSR 为代表的第二代分子标记具有操作简单的优

势，应用比较广泛。但最新挖掘的功能基因大多数

是以 SNP、InDel 等第三代分子标记进行定位的，所

以直接应用位于基因上或与基因紧密连锁的第三

代分子标记进行选择育种越来越成为主流。目前，

以 SNP 为代表的第三代分子标记在甜瓜育种实践

中主要基因分型手段包括以下几种：（1）SNP-CAPS

（cleaved amplified polymorphic sequence，酶切扩增

多态性序列）标记，就是将 SNP 标记转化为 CAPS

标记，通过 PCR 之后限制性内切酶消化进行基因分

型的手段[26]，该方法便于操作，但 SNP 位点须位于

限制性酶切位点上；（2）real-time PCR，利用 Taqman

探针等手段进行 SNP 基因分型 [57]，该方法依赖于

real-time PCR 仪，适用于样本规模较大但标记数量

较少的情况；（3）LGC-KASP（kompetitive allele spe-

cific PCR，竞争性等位基因特异性 PCR）是近年兴

起的高度自动化相对高通量的 SNP 基因分型手

段[58]，该手段依赖于仪器，且仪器价格较贵；（4）基因

芯片，是自动化程度水平很高和试验成本最低的高

通量 SNP 基因分型手段[59]，但芯片设计成本很高，

在甜瓜上适用于大规模基因分型芯片的报道还很

少。上述方法需育种者结合自身情况灵活运用。

2.2 甜瓜DNA指纹图谱及背景选择技术

分子标记除了可以进行基因定位和选择育种

外，也可以广泛应用于种质资源鉴定。2012 年，Gao

等 [60]通过对国内主栽甜瓜品种的指纹图谱分析发

现，我国甜瓜种子市场存在较多同物异名、同名异

物现象，并得出我国薄皮甜瓜遗传背景相当狭窄的

表 1 甜瓜重要性状相关基因染色体定位信息

性状

抗病性

花发育

果实相

关性状

种子相

关性状

植株生

长性状

抗蔓枯病

抗白粉病

抗枯萎病

抗霜霉病

抗疫霉病

抗西瓜花叶病毒

抗黄瓜花叶病毒

抗瓜类黄矮失调病毒

抗细菌性果斑病

雄花-完全花同株

全雌株

雄性不育

柱头颜色

果实芳香性气体

果面斑纹

果面条纹

果皮颜色

果肉颜色

果形指数

果实酸味

果实心室数

果肉含糖量

种皮颜色

掌状裂叶

植株矮化

卷须

果柄长度

染色

体

1

2

5

10

12

9

11

10

12

11

11

5

9

2

5

6

8

1

2

4

4

10

8

9

8

8

12

5

5

6

3

7

9

3

基因名称

sb-x

Pm-x1、Pm-x3、Pm-x5

Pm2.1

Pm-R

Pm-An

CmPMrs

BPm12.1/CmPMRl

pm12.1

Fom-1

Fom-2

qPcub-10.1

MePhyto

wmv

CmVPS41

CmCYSDV

MB157-2

a（andromonoecious）

g（gynoecious）

ms-1

GS8.1

CmThAT1

CmSp-1

st3

CmAPRR2

CmKFB

CmPPR1

CmOr

CmOFP13/fsqs8.1/

CmFSI8

CmPH

CmCLV3

SUCQSC5.1

CmSC1

CmBS-1

pll

MD7

CTL

CmFpl3.1
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结论。为了解决这一系列问题，他们从 1219 个

SSR 中筛选到 18 对 SSR 引物作为 DNA 指纹图谱

的核心引物，利用该核心引物构建了 471 份中国甜

瓜主栽品种与骨干亲本的 DNA 核酸指纹图谱，这

是第一套甜瓜分子指纹图谱系统，可以区分主流商

业甜瓜品种，并且利用其中个别多态性标记可以快

速在杂交种中找到混杂的母本种子，为种质资源鉴

定提供了依据。该系统主要有 2 个优点：一是核心

标记为 SSR 标记，操作简单，尤其育种企业使用比

较便利；二是标记多态性信息丰富且覆盖甜瓜全部

12 条染色体，品种及种质资源区分效果较好。

但由于核心标记数量较少，上述系统作为快速

鉴定种质资源尚可，难以作为全基因组背景选择的

工具。随着基因组学的发展，尤其是近 5 年高通量

测序及基因分型技术的普及，以 SNP 为代表的第三

代分子标记逐渐代替 SSR 标记作为甜瓜种质资源

鉴定的主要手段。2019 年出现了利用 32 个核心

SNP 引物的甜瓜分子指纹图谱技术[61]。

随着可以应用的多态性分子标记越来越多，标

记覆盖染色体的密度越来越大，分子指纹图谱技术

可以过渡为背景选择技术，实现甜瓜育种的全基因

组选择（genomic selection，GS）。该技术是利用覆

盖全基因组的高密度标记进行选择育种的新方法，

利用全基因组背景选择结合个别优良性状的前景

选择，可以快速将优良性状（如抗性）导入育种材料

中，实现骨干亲本的快速改良。背景选择结合前景

选择可通过早期选择缩短世代间隔，保证育种值

（genomic estimated breeding value，GEBV）估计的准

确性等，加快遗传研究进展，尤其对低遗传力、难测

定的复杂性状具有较好的预测效果，真正实现了全

基因组选择技术指导育种实践。目前，国内外各主

要甜瓜育种单位正努力整合、建立成熟的甜瓜背景

选择技术体系，将用于甜瓜育种实践。

前景选择结合背景选择的高效分子育种策略

需要高通量基因分型手段，SNP 等第三代分子标记

是最优选择。目前高通量 SNP 分型手段主要有

LGC-KASP 和基因芯片，其中，LGC-KASP 已得到

很好应用，目前还罕有甜瓜 SNP 分型芯片的报道。

以 SSR 为代表的第二代分子标记和 SNP 为代

表的第三代分子标记相比较，第二代分子标记基因

分型技术简单、操作要求与成本较低，适合少数样

品的快速鉴定，而第三代分子标记可以实现高通量

基因分型，技术和设备要求高，育种工作者可以根

据实际情况灵活应用。相信指纹图谱及背景选择

技术将会在甜瓜育种、品种鉴定、资源利用等领域

得到越来越广泛的应用。

3 甜瓜基因工程

3.1 甜瓜遗传转化体系

国际上甜瓜遗传转化的研究开始于 20 世纪 90

年代[62-64]，国内在该领域的研究也较早，成功转化甜

瓜的历史可以追溯到 1994 年，新疆农业科学院获

得了抗黄瓜花叶病毒转基因植株[65]。特别是 2014

年以来，甜瓜遗传转化技术取得了长足进步，相关

研究报道较多[66-67]。

甜瓜基因工程的应用有以下 2 个方面：一是甜

瓜抗病，如将病毒衣壳蛋白基因转入甜瓜达到抗病

毒病的目的[65，68]，以及将几丁质酶等抗真菌基因转

入甜瓜达到抗真菌病的目的[69]；二是对乙烯代谢相

关基因进行改良，乙烯是植物中的重要生长调节

剂，参与果实成熟、形态建成、花发育等多个生物学

过程，有学者将乙烯合成途径中关键酶基因的反义

序列转入甜瓜，达到降低果实乙烯含量、增强甜瓜

耐贮藏性进而延长货架期的目的[70]，还有将甜瓜中

花发育关键乙烯相关基因 CmACS-3 进行超量表

达，达到增加两性花数、促进两性花成熟效果的报

道，该研究对育成易坐果、早熟、丰产的甜瓜材料具

有重要意义[67]。目前，这些报道中所利用的遗传转

化方法均为农杆菌介导的遗传转化，具体方式主要

有子叶/子叶节法[65-67]、子房注射法[69]以及花粉管通

道法[70]。上述方法中使用最多、转化效率最稳定、应

用潜力最大的是以子叶节为外植体的农杆菌介导

的遗传转化法。

植物基因工程技术与理论已经成熟，然而其在

甜瓜领域的应用与其他作物相比还不够广泛，主要

原因是虽然甜瓜已经获得高效的再生体系[71]，但缺

乏高效、稳定、重复性好的遗传转化体系，国内很多

研究团队正在该领域进行深入研究，相信近期会

有所突破。

3.2 甜瓜基因编辑技术

近 5 年来，随着甜瓜遗传转化体系的日益完

善，以 CRISPR-Cas9 系统为代表的基因编辑技术在

育种和基础研究中显示出越来越大的潜力和优势，

已经有学者进行了甜瓜基因编辑的探索，如王雪

等[72]构建了甜瓜 ACC 合成酶 CRISPR-Cas9 系统基

因编辑载体；王丹等[73]构建了甜瓜全缘叶基因 PLL

的 CRISPR/Cas9 敲除载体。但上述 2 个例子只有

基因编辑载体构建的报道，未见对甜瓜完成基因编

·· 4
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辑并产生表型的报道。究其原因是目前基因编辑

理论、方法和载体已比较成熟，但现有基因编辑体

系依赖于农杆菌介导的遗传转化，还缺乏比较高

效、稳定的甜瓜遗传转化体系。未来，随着成熟甜

瓜遗传转化体系的构建，基因编辑技术将会在育种

实践中发挥重大作用。

4 甜瓜细胞工程及倍性育种技术

总体上说，甜瓜细胞工程及倍性育种发展较为

缓慢，在育种中并没有得到大规模应用，现就该领

域的研究归纳总结如下。

4.1 甜瓜细胞工程技术

目前，在甜瓜细胞工程领域进行的研究主要是

甜瓜原生质细胞的培养和融合。国际上甜瓜原生

质体培养研究始于 1984 年，西班牙学者率先发表

了甜瓜原生质体培养及愈伤组织诱导的方法[74]，而

国内相关研究晚于国外 5 年[75]。单纯的原生质体培

养并获得再生植株的理论和实践意义并不大，所以

学者开始进行原生质体细胞融合的研究，主要对西

瓜、甜瓜 2 种葫芦科主要作物的原生质体进行融

合[76-77]，诱导细胞融合的手段包括聚乙二醇介导的

化学融合[77]和电融合[76]。目前还没有通过细胞融合

获得甜瓜杂种植株的报道，其主要原因是西瓜与甜

瓜亲缘关系较远，产生的杂交细胞染色体组难以稳

定遗传，其后代性状分离严重、与常规材料杂交困

难等。反之，利用甜瓜与其近缘野生种的原生质体

杂交有可能获得成功，可以通过这个方式快速获得

野生种优异性状，有条件的机构可以考虑开展此项

研究工作。

原生质体培养的另一个应用领域是通过原生

质体完成诱变或外源基因导入，随着化学诱变、农

杆菌介导的遗传转化等手段的完善，原生质体培养

技术在上述领域已没有技术优势，所以较少有人关

注于此。

4.2 甜瓜双单倍体育种

双单倍体（doubled haploid 或 dihaploid，DH）即

加倍后的单倍体，双单倍体技术可快速获得基因型

纯合的植株。双单倍体技术在基础研究领域可快

速获得永久作图群体（DH 群体）；在育种实践上，双

单倍体技术可快速纯合育种材料，固定优异基因。

所以甜瓜双单倍体技术具有巨大理论与实践意义。

双单倍体技术的第一步是获得单倍体，而后再

用秋水仙素对单倍体枝条进行加倍，加倍后枝条上

的花进行自交授粉即可获得稳定的双单倍体后

代。早在 1987 年法国学者利用辐射后的甜瓜花粉

进行授粉，再通过胚挽救手段获得甜瓜单倍体，进

而用秋水仙素对单倍体进行加倍即可获得双单倍

体[78]。受制于当时的技术条件，其单倍体诱导和加

倍效率不高。2010 年后，甜瓜双单倍体的报道逐渐

增多，但均为国外学者尤其是西班牙学者完成[79-80]，

成功的双单倍体研究普遍采用适合欧洲栽培的厚

皮甜瓜材料作为亲本进行单倍体诱导和加倍。我

国这方面的报道还比较少[81]。由于国内甜瓜栽培类

型丰富，涵盖薄皮甜瓜和多种类型厚皮甜瓜，因此，

迫切需要探索一种适合各种甜瓜类型的双单倍体

诱导技术。

4.3 三倍体无籽甜瓜育种

将普通二倍体用秋水仙素处理即可获得四倍

体，四倍体亲本与二倍体亲本杂交可产生三倍体杂

种，三倍体植株在进行减数分裂时会出现联会紊乱

的情况，所以三倍体难以形成种子。目前，在葫芦

科作物上西瓜三倍体的应用已很广泛。不同于三

倍体无籽西瓜已经形成了较大的产业规模，三倍体

甜瓜的研究很少，这主要是因为甜瓜的种子和可食

用部分是分开的，无籽甜瓜经济价值不高。

目前已报道的三倍体无籽甜瓜只有哈甜 3 号

薄皮甜瓜品种[82]，三倍体薄皮甜瓜无成熟种子，具有

甜度高、生长势强、抗病性强等特点，但由于三倍体

甜瓜种子出芽率低，限制了更大面积的推广。

5 甜瓜育种技术与方法展望

随着越来越多的甜瓜关键基因被克隆，今后除

了继续发掘、克隆、利用单基因决定性状的关键基

因，未来甜瓜育种技术研究还可以着眼于以下几个

领域：一是复杂性状决定基因的克隆和利用；二是

关注已克隆基因的功能解析，在明晰基因功能研究

基础上可以利用转基因、基因编辑等手段改良性

状；三是最新技术成果转化越来越快，与育种领域

结合越来越紧密，包括三代测序、代谢组学、基因编

辑、高通量表型分析系统等一系列新技术逐渐在甜

瓜分子育种上成熟并显示出优势，研究者应充分利

用；四是整合已有研究成果，建立多套相关性状前

景选择技术体系，充分利用高通量基因分型平台，

整合出甜瓜背景选择技术体系，形成高效分子育种

新模式，真正使甜瓜育种进入分子育种时代。
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