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摘 要：辣椒是我国重要蔬菜作物和调味品之一。开展辣椒基因组学研究对于认识辣椒遗传与进化、挖掘辣

椒重要功能基因以及利用生物技术开展品种遗传改良等具有重要意义。2014 年辣椒基因组草图发布标志辣椒步入

基因组学研究时代。近 10 年来，辣椒基因组学研究取得显著进展，包括深入揭示辣椒基因组的基本特征，并初步

构建辣椒泛基因组等。同时，辣椒基因组学还在探究辣椒种间分化和基因渗入、解析辣椒重要性状进化机制、阐明

辣椒遗传多样性特征、揭示辣椒人工驯化特征、追溯辣椒全球扩张传播历史和挖掘辣椒重要性状控制基因等方面得

到广泛应用。该文主要回顾和总结过去近 10 年辣椒基因组研究领域取得的进展，并对构建更高质量辣椒参考基因

组和泛基因组以及完善辣椒功能基因组学研究平台进行展望，旨在为辣椒基因组学及其相关应用研究提供参考。
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Abstract: Pepper is one of  the important vegetable crops and condiments in China. Carrying out researches on pepper 

genomics is of great significance for understanding the genetics and evolution of peppers,  tapping important functional genes 

of peppers, and using biotechnology to conduct genetic improvement of varieties. The release of the draft pepper genomic map 

in 2014 marked the entry of pepper  into an era of genomics research. Over  the past decade, remarkable progress has been 

made in pepper genomics research, revealing the basic features of pepper genome deeply and constructing a preliminary pan-

genome of pepper. Meanwhile, pepper genomics has been widely applied in exploring the interspecific differentiation and gene 

introgression of pepper, analyzing the evolutionary mechanism of pepper important traits, elucidating the genetic diversity of 

pepper, revealing the characteristics of artificial domestication of pepper,  tracing the history of global range expansion and 

dissemination of pepper, and exploring the genes controlling the formation of important traits of pepper and so on. In this paper, 

we review and summarize the progress made in pepper genomics and its applications over the past 10 years, and look forward 

to the construction of a higher-quality pepper reference genome and pan-genome as well as the improvement of the research 

platform for pepper functional genomics, with an aim to provide a reference for pepper genomics and related applications.

Key words: pepper; genomics;  interspecific differentiation;  introgression; genetic diversity; artificial domestication; 

expansion and dissemination

辣椒（Capsicum spp.）又名番椒、海椒、

辣子和辣茄等，属于茄科（Solanaceae）茄亚族

（Solaninae Dunal）辣椒属（Capsicum）一年生

或多年生植物。化石和考古学证据表明，辣椒起

源于中南美洲热带和亚热带地区［1-2］，且最早

在该地区被人工驯化，距今已有 6 000 多年的栽

培历史［3-5］。截至 2022 年，辣椒属中已发现的

辣椒种的数量超过 40 个，其中绝大多数仍处于

野生或半野生状态［6-7］。辣椒属主要栽培种有 5

个，分别是一年生辣椒（C. annuum L.）、灌木

辣椒（C. frutescens L.）、中国辣椒（C. chinense 
Jacq.）、下垂辣椒（C. baccatum L.）和绒毛辣椒

（C. pubescens Ruiz & Pavon），前 3 个在世界范

围内广泛栽培，后 2 个则主要在中南美洲地区种

植［7-8］。

辣椒因其果实含有特有的辣椒素和二氢辣椒

素等辣味物质以及丰富的营养物质而闻名，现已

成为世界范围内重要蔬菜作物之一。据联合国粮

食及农业组织统计，2022 年全球辣椒种植面积

超过 366 万 hm2，总产量超过 4 100 万 t。辣椒相

关产品已被广泛用于各色菜肴烹饪、调味品加工、

临床医药、生物防治和军事等领域［9-11］。辣椒

大约于明朝末期（16 世纪）传入中国［12-13］，经

过 400 多年发展，目前已成为我国人民日常食谱

的重要蔬菜和调味品，对保障我国蔬菜周年均衡

供应、丰富人民生活饮食文化发挥了重要作用［8］。

据我国农业农村部大宗蔬菜产业技术体系统计，

近年来我国辣椒年播种面积已超过 200 万 hm2，
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约占我国蔬菜总播种面积的 10%，居各类蔬菜作

物首位［14］。

基因组（Genome）是生物体所有遗传物质

的总和。基因组学（Genomics）是研究与解读生

物基因组蕴藏的所有遗传信息的一门学科。辣

椒参考基因组草图于 2014 年首次公布，标志辣

椒正式进入基因组学研究时代［15-16］。近 10 年

（2014—2023）来，随着测序技术的快速发展和

完善以及测序成本的不断降低，越来越多辣椒材

料的全基因组被测序、组装和解读，极大推动了

辣椒基因组学相关基础和应用研究。本文主要回

顾和总结过去近 10 年辣椒基因组研究领域取得

的进展，并对构建更高质量的辣椒参考基因组和

泛基因组以及完善辣椒基因功能研究体系进行展

望，以期为辣椒基因组学及其应用研究提供参考。

1 辣椒全基因组测序进展

1.1 一年生辣椒栽培种

一年生辣椒（C. annuum L.）是世界范围内

主要种植的辣椒栽培种。2014 年，由四川农业大

学、遵义市农业科学研究院、华南农业大学、深

圳华大基因股份有限公司和墨西哥 CINVESTAV

研究所等单位组成的国际研究团队，采用二代

Illumina 测序和遗传图谱锚定的策略，完成‘遵

辣 1 号’（‘Zunla-1’）和‘Chiltepin’的全基

因组测序和组装［16-18］。‘Zunla-1’是遵义市农

业科学研究院经多年系统选育而成的常规朝天

椒品种［19］。‘Chiltepin’则是从墨西哥中北部

Queretaro 省采集的一年生辣椒的一个近缘野生变

种（C. annuum var. glabriusculum），当地俗称

‘Tepín’［20-21］。同年，韩国首尔国立大学等单

位采用相同策略，完成‘CM334’的全基因组测

序和组装［15］。‘CM334’是墨西哥 Morelos 省

的一个地方品种，其对辣椒疫病、斑驳病毒病和

根结线虫等表现出较高抗性［22］。2017 年，韩国

首尔国立大学研究团队进一步对‘CM334’的基

因组组装和注释进行了完善更新［23］。

2018 年，美国加州大学研究团队将 10× 

Chromium 技术应用于一年生辣椒种内杂交种

‘UCD-10X-F1’的全基因组测序，该杂交种以

‘CM334’为母本、1 个甜椒自交系为父本通过

人工杂交获得，最终通过 phased 组装获得 2 个

单倍型全基因组序列［24］。2021 年，韩国首尔国

立大学研究团队采用二代 Illumina 测序和从头组

装的方法，分别获得甜椒‘Early Calwonder’和

辣椒‘Small Fruit’的全基因组序列［25］。2022

年，华南农业大学和美国加州大学研究团队采

取三代 PacBio + 二代 Illumina 测序 + 从头组装 +

高通量染色体构象捕获（High-throughput chro-

mosome conformation capture，Hi-C）锚定策略，

获得‘CA59’的高质量全基因组序列［26］。同年，

韩国首尔国立大学研究团队采取三代 PacBio + 二

代 Illumina 测序 + 从头组装 +Hi-C + 光学图谱锚

定策略，获得甜椒‘Dempsey’的高质量全基因

组序列［27］。日本 Kazusa DNA 研究所团队综合

运用三代 PacBio+10×Chromium+ 二代 Illumina 测

序 + 从头组装 + 光学图谱和遗传图谱锚定手段，

获得日本辣椒品种‘Takanotsume’的高质量全基

因组序列［28］。2023 年，湖南农业大学和美国博

伊斯汤普森植物研究所领衔的研究团队采取三代

PacBio+ 二代 Illumina 测序 + 从头组装 +Hi-C 锚

定策略，绘制完成湖南省辣椒地方品种‘樟树港’

（‘Zhangshugang’）的高质量全基因组图谱［29］。

同年，美国农业部农业研究局和北卡罗来纳州立

大学领衔的研究团队以一年生辣椒种内杂交种

（‘HDA149’×‘HDA330’）为材料，利用三

代 PacBio 测序 +trio-binning 组装 + 光学图谱锚定

的策略，获得两个辣椒单倍型全基因组序列［30］。

综上所述，过去近 10 年前人共计完成 11 份

一年生辣椒材料的全基因组测序和从头组装，获

得 12 个一年生辣椒全基因组序列（表 1）。除

上述通过从头组装策略获得全基因组序列外，前

人还基于已有的辣椒参考基因组，通过基因组重

构（Genome reconstruction）或有参辅助基因组组

装（Reference-guided genome assembly） 途 径，

获得一年生辣椒一系列材料的全基因组序列。如

2020 年，意大利都灵大学研究团队以‘CM334’

全基因组序列为参照，通过高深度二代 Illumina

重测序和基因组重构，获得 4 个意大利甜椒品种

的全基因组序列［31］；2022 年，韩国首尔国立大

学研究团队以甜椒‘Dempsey’全基因组序列为

参考，利用 10×Chromium 和 Nanopore 技术进行
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高深度重测序，通过有参辅助组装获得 10 份一

年生辣椒材料的全基因组序列［27］。

1.2 其他辣椒栽培种

除一年生辣椒（C. annuum）外，前人还完

成了其他 3 个辣椒栽培种的全基因组测序。包

括 2017 年，韩国首尔国立大学研究团队利用二

代 Illumina 测序 + 从头组装的方法，获得中国

辣椒（C. chinense）材料‘PI159236’和下垂辣

椒（C. baccatum）材料‘PBC81’的全基因组

序列［23］；2022 年，日本 Kazusa DNA 研究所团

队利用 10×Chromium 测序 + 从头组装方法，获

得两个中国辣椒（C. chinense）材料‘3686’和

‘Sy-2’的全基因组序列［28］；2023 年，湖南农

业大学和美国博伊斯汤普森植物研究所领衔的研

究团队采取三代 PacBio+ 二代 Illumina 测序 + 从

头组装 +Hi-C 锚定策略，完成下重辣椒变种（C. 
baccatum var. pendulum）材料‘PI 632928’和绒

毛辣椒（C. pubescens）材料‘Grif 1614’的全

基因组测序和组装［29］。至此，对于 5 个主要辣

椒栽培种，除栽培种灌木辣椒（C. frutescens）
以外，其余 4 个均已完成全基因组测序和组装

（表 1）。

表 1 辣椒参考基因组一览（截至 2024 年 4 月统计）

Table 1 List of reference genomes of pepper (as of April 2024)

参考基因组

Reference 

genome

拉丁学名

Latin name

测序和锚定策略

Sequencing and

anchoring strategies

Scaffold

N50 (Mb)

锚定比例

Anchoring 

ratio (%)

组装基因组大小

Assembly genome 

size (Gb)

TE 比例

TE ratio 

(%)

基因数量

Gene count

参考文献

Reference

Zunla-1  C. annuum Illumina 测序 + 遗传图谱锚定 1.23 78.95 3.26 80.90 35336 ［16］

Chiltepin  C. annuum var. 
glabriusculum

Illumina 测序 + 遗传图谱锚定 0.45 69.68 3.07 81.40 34476 ［16］

CM334 C. annuum Illumina 测序 + 遗传图谱锚定 2.47 94.60 3.06 76.40 35884 ［15］

UCD-10X-F1 C. annuum×
C. annuum

10×Chromium 测序 + 遗传图谱锚定 3.69 83.18 3.21 84.91 35018 ［24］

Early Calwonder C. annuum Illumina 测序 0.39 91.70 2.88 84.10 35355 ［25］

Small Fruit  C. annuum Illumina 测序 0.42 90.60 2.88 82.70 35158 ［25］

CA59 C. annuum PacBio+Illumina 测序 +Hi-C 锚定 262.00 99.62 3.08 84.71 46160 ［26］

Dempsey C. annuum PacBio+ Illumina 测序 +Hi-C 和

光学图谱锚定

260.60 99.70 3.05 87.84 39262 ［27］

Takanotsume C. annuum PacBio+10×Chromium+Illumina 测序

+ 光学图谱和遗传图谱锚定

262.67 97.00 3.06 83.40 34324 ［28］

Zhangshugang C. annuum PacBio+ Illumina 测序+Hi-C 锚定 259.70 99.91 3.02 78.14 33688 ［29］

HDA149v1.0 C. annuum PacBio 测序 + 光学图谱锚定 266.00 99.60 3.10 / / ［30］

HDA330v1.0 C. annuum PacBio 测序 + 光学图谱锚定 281.30 99.80 3.12 / / ［30］

平均 Average / / / / 3.07 82.45 36466

PI 159236 C. chinense Illumina 测序 3.30 89.00 3.01 85.00 35009 ［23］

3686 C. chinense 10x Chromium 测序 / / 3.02 / / ［28］

Sy-2 C. chinense 10x Chromium 测序 / / 3.00 / / ［28］

平均 Average / / / / 3.01 85.00 35009

PBC81 C. baccatum Illumina 测序 2.00 87.00 3.22 85.00 35874 ［23］

PI 632928 C. baccatum var. 
pendulum

PacBio+Illumina 测序 +Hi-C 锚定 283.00 98.69 3.31 87.21 32830 ［29］

平均 Average / / / / 3.26 86.11 34352

Grif 1614 C. pubescens PacBio+Illumina 测序 +Hi-C 锚定 312.20 95.65 3.93 89.25 33398 ［29］
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2 辣椒基因组基本特征

2.1 染色体核型

研究发现，辣椒属染色体组成主要有 2n=24

（x=12）和 2n=26（x=13）两种类型。其中，5

个主要辣椒栽培种均具有 2n=24（x=12）染色体

组成，而一些辣椒野生种如 C. campylopodium、

C. cornutum 和 C. hunzikerianum 等则具有 2n=26

（x=13）染色体组成。具有 2n=24（x=12）染

色体组成的核型更对称，一般由 11 对中间着丝

粒（Metacentric）染色体和 1 对亚中间着丝粒

（Submetacentric）染色体构成，而具有 2n=26

（x=13）染色体组成的核型则包含更多对亚中间

着丝粒（Submetacentric）染色体，甚至出现 1 对

端着丝粒（Telocentric）染色体［32］。

近年来，随着越来越多新的辣椒种被鉴别，

经统计发现上述两种染色体组成的辣椒种的数量

已大致相同［7］。有关上述两种染色体组成的演化

关系，由于 2n=24（x=12）染色体核型更具对称

性，因此大部分人认为 2n=26（x=13）染色体组

成是由2n=24（x=12）染色体核型衍生而来［32-33］。

然而，也有人提出相反观点，认为 2n=26（x=13）

才是辣椒属的祖先染色体组成，是由于第 13

对小的染色体丢失才衍生出 2n=24（x=12）

类型［34］。

2.2 基因组大小

基因组大小（Genome size）在辣椒种间和种

内均存在差异［35-36］。由表1可知，一年生辣椒（C. 
annuum）栽培种基因组大小介于 2.88~3.26 Gb，

平均为 3.07 Gb；3 个中国辣椒（C. chinense）和

2 个下垂辣椒（C. baccatum）材料的平均基因组

大小分别为 3.01 Gb 和 3.26 Gb。绒毛辣椒（C. 
pubescens）材料‘Grif 1614’的基因组是目前已

组装辣椒基因组中最大的（3.93 Gb），这与早期

通过细胞流式技术测定的基因组含量结果［37-38］

基本吻合。在茄科植物中，辣椒基因组显著大于

番茄［39］、马铃薯［40］和茄子［41］的基因组，造

成这种现象的原因主要是辣椒基因组积累更高

比例（均大于 70%）的转座元件（Transposable 

elements，TE， 表 1）， 其 中 又 以 LTR（Long 

terminal repeat）类反转座子贡献最大［15-16,42］。

2.3 基因数量

由表 1 可知，一年生辣椒栽培种基因组注释

的蛋白编码基因数量最多的是‘CA59’（46 160

个），最少的是‘Zhangshugang’（33 688 个），

但是‘CA59’基因注释的 BUSCO（Benchmarking 

Universal Single-Copy Orthologs） 评 估 完 整 度

（79.4%）低于‘Zhangshugang’（97.7%）、‘CM334’

（86.7%）和‘Zunla-1’（84.1%），比‘Dempsey’

（77.0%）和‘Chiltein’（78.5%）略高［29］。中

国辣椒（C. chinense）材料‘PI 159236’基因组

注释的蛋白编码基因数为 35 009 个。下垂辣椒

（C. baccatum）材料‘PBC81’和‘PI 632928’

基因组注释的蛋白编码基因数分别为 35 874 个

和 32 830 个。有意思的是，尽管绒毛辣椒（C. 
pubescens）材料‘Grif 1614’基因组最大，但其

注释的蛋白编码基因数（33 398 个）低于一年生

辣椒基因组的平均值（36 466个）和中国辣椒（C. 
chinense）材料‘PI 159236’（35 009 个）。

2.4 三维结构特征

三维基因组学（Three-dimensional genomics）

是基因组三维空间结构与功能研究的简称，是

对基因组序列在细胞核内的三维空间构象及其

在基因复制、重组、表达等生物过程中发挥的

功能进行研究的新兴学科［43］。2022 年，华南

农业大学研究团队利用 Hi-C 技术，整合表观

组、转录组以及遗传变异数据，首次探索了辣

椒三维基因组结构的基本特征及其与基因组功

能和进化的关系。结果表明，辣椒基因组虽然

具有与哺乳动物类似的拓扑结合域（Topologically 

associating domains，TADs），但其形成机制与

潜在功能并不完全一样。辣椒 TADs 的边界是染

色体重排的热点区域，该区域的序列高度保守，

说明其结构完整性对基因组功能有益，受到进

化正选择。该研究还证实染色质构象虽然能够

广泛预测转录上的量化差异，但并不能直接解

释组织间基因差异表达，暗示基因组构象一定

程度上是基因组功能的映射。辣椒染色质三维

结构主要由转录工厂模型介导的异染色质折叠

驱动，且这种结构有潜在功能性，普遍适用于

其他大型植物基因组［26］。



6 第 51卷广东农业科学（https://gdnykx.cnjournals.org/） 

3 辣椒泛基因组研究进展

泛基因组（Pangenome）是指某一物种的全

部基因组信息的集合。相较于单一个体参考基因

组，泛基因组可以更全面揭示某一物种的遗传信

息，对于挖掘新的功能基因和加深对物种遗传多

样性的认识具有重要意义［44-46］。近年来，辣椒

在泛基因组构建和应用方面也取得一些进展。

2018 年，湖南省农业科学院蔬菜研究所研

究团队首先利用包含 4 个主要辣椒栽培种的 383

份辣椒种质资源重测序数据进行从头组装，然

后以‘Zunla-1’基因组为参考进行比对分析，

构建了第一个辣椒泛基因组［47］。该辣椒泛基因

组一共注释 51 757 个高可信度（High quality，

HQ）基因，其中包含 28 840 个核心基因（Core 

gene，即 4 个主要栽培种共有）。然后，该研

究团队进一步基于基因 PAV（Presence–absence 

variations）进行全基因组关联分析，成功鉴定引

起辣椒果色和辣味变化的重要候选基因［47］。

2022 年，韩国首尔国立大学研究团队以甜椒

‘Dempsey’全基因组序列为参照，将另外 11 个

辣椒材料的全基因组序列与之比对，构建了辣椒

首个图形泛基因组［27］。该辣椒图形泛基因组共

鉴定 42 972 个基因家族，包括 12 个辣椒基因组

共有的 19 662 个核心基因家族以及 23 115 个非

核心基因家族。同时，该团队基于PAV频率分析，

鉴定了引起辣椒和甜椒分化的重要变异位点［27］。

2023 年，湖南农业大学和美国博伊斯汤

普森植物研究所研究团队以‘Zhangshugang’

（樟树港）全基因组序列为参考，将下垂辣椒

（C. baccatum）‘PI 632928’和绒毛辣椒（C. 
pubescens）‘Grif 1614’全基因组序列与之比对，

构建了 1 个跨种间的辣椒图形泛基因组。该图形

泛基因组揭示的变异信息为进一步研究辣椒属系

统发育、群体结构、种群分化以及种群历史等群

体遗传学等奠定了重要基础［29］。

4 辣椒基因组学应用

4.1 探究辣椒种间分化和基因渗入

对来源于 7 个不同辣椒种的 500 份核心

种质资源进行重测序和系统发育分析发现，属

于 Pubescens 分支的绒毛辣椒（C. pubescens）
最早从辣椒属分化，其次是属于 Baccatum 分

支的 C. chacoense、C. baccatum  var. baccatum
和 C. baccatum var. pendulum， 最 后 分 化 的

Annuum 分支包含 C. galapagoense、灌木辣椒

（C. frutescens）、 中 国 辣 椒（C. chinense）、

C. annuum var. glabriusculum 和 C. annuum var. 

annuum［29］。基于水稻、拟南芥、葡萄、番茄、

土豆和辣椒 6 个物种的 8 个基因组中鉴定的

2 540个单拷贝直系同源基因进行系统发育分析，

推断绒毛辣椒（C. baccatum）大约在 170 万年

前从辣椒属中分化，一年生辣椒（C. annuum）

和中国辣椒（C. chinense）的分化时间则大约在

110 万年前［23］。

前人还利用固定指数（FST）分析 5 个驯化辣

椒种群（即绒毛辣椒 C. pubescens、C. baccatum 

var. pendulum、灌木辣椒 C. frutescens、中国辣

椒 C. chinense 和 C. annuum var. Annuum）以及 3

个野生辣椒种群（即 C. chacoense、C. baccatum 

var. baccatum 和 C. annuum var. glabriusculum）

之间的基因组分化情况，结果表明下垂辣椒

（C. baccatum）的两个变种（即 C. baccatum var. 

baccatum 和 C. baccatum var. Pendulum）之间的

分化水平最低（FST = 0.29），所有其他比较组的

FST 值均大于 0.37，表明辣椒种间存在显著的遗

传分化［29］。

除分化以外，辣椒不同种群之间也存在基

因渗入现象，包括野生辣椒到栽培辣椒以及不同

栽培种间的基因渗入。如群体结构分析发现，栽

培辣椒品种‘CM334’、‘ZJ14’、‘ZJ19’、

‘11c1363’、‘ZJ18’和‘ZJ12’中存在明显

来自野生辣椒‘Chiltepin’的基因渗入［16］。

此外，通过 TreeMix 分析也发现中国辣椒（C. 
chinense）和灌木辣椒（C. frutescens）基因组中

存在下垂辣椒（C. baccatum）某些基因的渗入，

在这些渗入的基因中，部分可能为这两个辣椒种

提供了对各种生物（如病原体、害虫）和非生物

（如干旱、盐碱、高温）胁迫的耐受性［29］。

4.2 解析辣椒重要性状进化机制

辣味是辣椒特有性状，主要由辣椒素等辣

味物质引起。全基因组序列的获得为全面系统
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鉴定辣椒素生物合成基因奠定了基础［15-16］。

系统进化分析表明，辣味物质的生物合成与辣

椒特有的基因复制事件，以及这些基因拷贝之

间的序列分歧导致新功能分化有关［15-16］。通

过对辣椒和番茄之间的比较转录组学分析还发

现， 某 些 基 因 如 BCAT（Branched-chain amino 
acid aminotransferase）、Kas（Ketoacyl-ACP 
synthase）和 CS（Capsaicin synthase）的差异表

达也可能有助于辣味物质的合成［15］。此外，还

发现辣椒素合成关键基因 AT3（Acyltransferase 

3， 等 同 于 CS） 的 2 个 拷 贝（ 即 AT3-D2 和

AT3-D1）的剂量补偿效应可能塑造了辣椒的辣

味程度差别［16］。

核苷酸结合和富含亮氨酸重复（Nucleotide-

binding and leucine-rich repeat，NLR）基因是植

物进化出来的最大的一类抗病基因家族，对于

植物的健康和抵御病原体侵害至关重要。相比

于番茄和马铃薯，NLR 在辣椒中发生了显著扩

张［48］。通过基因组分析发现，辣椒属 NLR 基因

的扩张主要是由 LTR 型反转子介导的反转录复

制（Retroduplication）引起［23］。一年生辣椒（C. 
annuum）种内的遗传变异进一步导致种内 NLR
基因的多样化［25］。此外，通过比较分析下垂

辣椒（C. baccatum）、中国辣椒（C. chinense）
和一年生辣椒（C. annuum）3 个辣椒栽培种的

基因组发现，反转录复制、串联复制（Tandem 

duplications） 和 染 色 体 片 段 复 制（Segmental 

duplications） 很可能共同导致下垂辣椒（C. 
baccatum）抗炭疽病基因的分化［23］。

4.3 阐明辣椒遗传多样性特征

通过全基因组测序对来自全球的、代表 14

个不同辣椒种（变种）的 10 038 份种质资源

进行基因分型和遗传多样性分析，结果表明，

从辣椒种来看，一年生辣椒（C. annuum）具

有最丰富的遗传多样性，其次是绒毛辣椒（C. 
pubescens），中国辣椒（C. chinense）遗传多样

性最低［49］。从地理分布来看，中美洲、东亚 /

南亚 / 东南亚和非洲地区的辣椒遗传多样性都较

为丰富且在遗传上高度分化，表明上述地区应该

都是辣椒多样化中心［49］。

通过对 311 份来源不同的一年生辣椒（C. 

annuum）种质资源进行重测序和遗传多样性分析

发现，包含早期驯化品种的祖先品种群、古老的

农家品种群和后来的栽培品种群均具有较为丰富

的遗传多样性，说明一年生辣椒（C. annuum）

早期驯化过程中没有出现显著的遗传瓶颈效应，

抑或是存在多样化选择。在后期驯化过程中形成

的栽培品种群中，包含甜椒在内的块状果型辣椒

品种群体遗传多样性最低。来自中国的 3 个栽培

品种群中，高海拔地区（包括云南、贵州、四川

和西藏）辣椒种质遗传多样性高于西北 / 华北以

及华中地区辣椒种质［50］。

4.4 揭示辣椒人工驯化特征

从辣椒栽培种和近缘野生种之间的形态差

异来看，辣椒的人工驯化涉及果实的辣味、大小、

形状、朝向、脱落，以及株型、种子休眠、抗病

和抗逆等诸多性状。尽管 C. annuum var. annuum
和 C. baccatum var. Pendulum 的果实大小、形

状和辣味等性状均受到人工选择影响，但是全

基因组选择分析表明这两个栽培种受选择的基

因组区域大部分是不同的，表明 C. annuum var. 

annuum 和 C. baccatum var. pendulum 很可能是

独立驯化的［29］。

对从全球范围收集的 7 848 份一年生辣椒种

质资源进行群体结构分析发现，不同地区间的地

理差异确实可在一定程度上解释一年生辣椒的遗

传多样性。然而，不同地区收集的一年生辣椒之

间的遗传重叠比其遗传分离更为显著，如欧洲来

源的一年生辣椒样本位于一个渐变群（Cline）的

一端，而亚洲来源的一年生辣椒样本则位于另一

端，美洲收集的一年生辣椒样本则相当广泛地分

布在这个渐变群上。另外，还存在一个主要由中

美洲来源的一年生辣椒样本组成的亚群（Deme），

在大多数地区均发现位于这个亚群和上述渐变群

之间的中间样本。这意味着来自不同地区的辣椒

在遗传上并不是完全独立的，而是有一定的相似

性。这些结果揭示了一年生辣椒驯化模型的一个

整体轮廓，即源自中美洲的具有广泛自然多样性

的辣椒被大量驯化，并且在驯化过程中频繁地进

行长距离运输和种间杂交，导致现有的辣椒在遗

传上的复杂性和多样性［49］。

通过对 311 份不同来源的一年生辣椒种质资
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源进行全基因组重测序和系统发育分析，中国农

业科学院研究团队提出一年生辣椒果实驯化和多

样化的演化模型：早期驯化过程中，对辣椒果实

的辣味、形状进行强烈的多样化选择，而果实朝

向则受到普遍一致的朝下选择；后期驯化过程中，

对辣味的选择在不同品种群中表现出不同趋势，

如在农家品种中辣味略微增加，而在部分栽培品

种中辣味降低，尤其对 pun1 的选择和固定导致

甜椒类型的形成。但是，来源于中国西北、西南

和中部地区的辣椒种质资源辣味又有所增加，这

与中国对增加辣椒素水平的二次选择相一致，因

为辛辣食物在中国越来越受欢迎。果型方面，窄

果型辣椒的早期演化过程涉及对大量果实辣味和

形状相关候选基因的选择，块状果实辣椒的形成

则可能与两个来源于野生辣椒的基因组片段渗入

有关［50］。

4.5 追溯辣椒全球扩张传播历史

辣椒起源于中南美洲，作为一种非常受欢迎

且具有交易价值的商品，其全球扩张传播深受人

类贸易活动和文化交流的影响。历史、考古和民

族植物学证据表明，辣椒的全球传播存在多条途

径，其中包括美洲的纵向迁移、3 条美洲外迁途

径（通过西班牙 / 葡萄牙贸易路线直接进入欧亚

大陆、通过非洲和印度洋的葡萄牙和阿拉伯贸易

路线进入欧亚大陆、通过哥伦布时代前后的跨太

平洋贸易路线直接进入南亚 / 东南亚）、欧亚大

陆的陆路迁移，以及连接美洲、欧洲和非洲的跨

大西洋奴隶贸易等。基于全球范围收集的 7 848

份一年生辣椒种质资源的全基因组重测序和遗传

变异分析，采用 ReMIXTURE 方法对一年生辣椒

的全球传播途径进行系统深入剖析，结果表明，

除亚洲至美洲直接的传播路径尚无法证实以外，

上述所有已知的传播路径都与各地区所收集辣椒

样本间的主要遗传相似性相吻合［49］。

4.6 发掘辣椒重要性状形成基因

全基因组序列的获得极大地促进了传统 QTL

（Quantitative trait  locus）定位、全基因组关联分

析（Genome-wide association study，GWAS）和混

池分离分析结合全基因组重测序（Bulk segregant 

analysis with whole-genome resequencing，BSA-

seq）定位等正向遗传学研究手段在辣椒中的应

用。结合基于重组体分析的精细定位以及病毒

诱导基因沉默（Virus-Induced Gene Silencing，

VIGS）功能验证等，前人已经成功鉴定辣椒许

多重要性状形成关键或候选基因，如始花节位

基因［51］；质核互作雄性不育（Cytoplasmic male 

sterility，CMS）主效恢复基因［52］、微效恢复基

因 Rf2［53］、不稳定恢复基因 Rfu［54］；细胞核雄

性不育基因 msc-1［55］、ms1［56］、msc-3［57］；花

粉育性降低基因 rpf1［58］；果实脱落基因 S［59］；

果实朝向基因 up［60］；果实形状基因 fs10［61］；

果 实 颜 色 基 因 CaPP2C35［62］、CaAN3［63］、

ly［64］；果实辣味程度基因［65］；抗疫病基因［66］；

抗 CMV（Cucumber mosaic virus） 基 因［67］； 抗

炭疽病基因［68］；抗蓟马基因［69］等，为上述辣

椒性状的分子标记辅助选择及形成的分子机理解

析奠定了重要基础。

5 结语与展望

近 10 年来，辣椒基因组学研究取得显著进

展。多个研究团队采用不同的测序和组装策略，

完成 4 个主要辣椒栽培种包括一年生辣椒（C. 
annuum）、中国辣椒（C. chinense）、下垂辣椒（C. 
baccatum）和绒毛辣椒（C. pubescens）的全基因

组测序。通过对辣椒基因组的深入研究，系统揭

示了其染色体核型、基因组大小、基因数量以及

三维基因组结构等基本特征。通过综合利用不同

辣椒的基因组信息，初步构建了辣椒泛基因组。

辣椒基因组学应用方面也已经取得显著进展，探

究了辣椒种间分化和基因渗入、解析了辣椒重要

性状进化机制、阐明了辣椒遗传多样性特征、揭

示了辣椒人工驯化特征、追溯了辣椒全球扩张传

播历史、以全基因组序列为基础采用多种正向遗

传学手段成功发掘了辣椒诸多重要性状形成的关

键或候选基因。

随着测序技术的不断进步和测序成本的降

低，可以预见未来将有更多的辣椒栽培种和野生

种被测序，这将进一步丰富辣椒的基因组资源。

同时，我们也期待将来能够获得更高准确性、连

续性和完整性的如 T2T（Telomere-to-Telomere）

水平的辣椒参考基因组，以更全面准确地探究辣

椒种间分化和基因渗入特征、重要性状进化机制、
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遗传多样性和人工驯化特征以及全球扩张传播历

史。此外，通过整合转录组、蛋白质组、代谢组

和表型组等多组学数据，搭建完善的基因功能研

究平台，如VIGS、转基因、基因编辑等技术体系，

我们将能够更深入地阐释辣椒基因组的功能与调

控机制，进而指导更精准和高效地对辣椒进行遗

传改良，创制出更多具有优良性状和广适性的辣

椒新品种，满足不同地区和消费者的多样化需求。

最后，作为重要的蔬菜与调味品，辣椒基因组学

研究还将有助于我们深入探索其营养成分与生物

活性物质的合成途径及调控机制，为辣椒的功能

性开发与利用开辟新的思路与方向。
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