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~7500 Year ago: Brassica napus

B. napus
8th B.C. - 6th A.D.

Middle age: Rapa, Cole

Winter type
(B. napus)

Semi-winter
(B. napus)

Spring  
(B. napus)

The	history	of	the	species	Brassica	napus and its	morphotypes

Fussell,	1955,	Nature	9:48-51	

Columella (70 AD)

甘蓝型油菜

芥菜型油菜埃塞俄比亚芥

（1） 油菜是芸薹属多个物种的总称，但我们一般说的油菜，是世界上目前种植面积最大的甘蓝型油菜，它是由白菜和甘蓝天然杂交而成，是一个典型的异源四倍体物种，，
迄今大约只有7500年的历史。最早记录油菜的，英语古籍里面的cole，是由一位叫克留米拉的学者记录的。油菜最早分布在地中海沿岸与欧洲国家，在北美和澳洲、以及中
国的历史都很短。（3） 甘蓝型油菜，在向世界各地扩散、引种的过程中，由于海拔、气候、光照等生态条件的不同，形成了三种生态类型。



The	distribution	of	rapeseed	production	areas	in	China

Brassica	napus
83%

Brassica	rapa
10%Brassica	juncea

7%

Winter	rapeseed
90%

Spring	type10%

83%	of	rapeseed	in	China	is	
Brassica	napu,	10%	is	Brassica	
rapa,	7%	is Brassica	juncea.	

我国油菜生产上最重要的生态
类型是半冬性油菜，主要分布
在长江流域、黄淮、以及云贵
高原。



The	reference	genomes	of	rapeseed	
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Darmor-bzh: Winter type
Chalhoub et al., 2014, Science 345:950-953

Tapidor: Winter type
Bayer et al., 2017, Plant Biotech J 345:950-953

Zhongshuang 11: Semi-winter
Sun et al., 2017, Plant J 92:452-468

Ningyou 7: Semi-winter
Zou et al., 2019, Plant Biotech J  doi: 10.1111/pbi.13115

油菜第一个参考基因组发表于2014年，现在看来这个基因组有很大的完善空间，定位在19条染色体上面的序列只占有基因组总长度75%，850MB。2017年西澳大
学组装的Tapidor参考基因组，也没有比Darmor好很多。中国组装了中双11号，和宁油7号，都是半冬性的品种，宁油7号是我们浙大樊龙江课题组组装的，这是一

个传统的高芥酸/高硫代的品种。宁油7号有930MB左右的序列被mapping，拼装的质量比前面3个都好很多。



The	origin	of	991	rapeseed	germplasm	

Originating from: 
39 countries/regions

Germany: 363
China: 131
Canada: 21
Pakistan: 43

Winter: 658
Semi-winter: 145
Spring: 188

2018年，我们以Darmor作为参考序列，对我们实验室收集到的991份品种资源进行了基因组重测序，这批材料对来自全球39个国家的，主要是欧
洲、中国、加拿大、澳大利亚、印度和巴基斯坦等油菜主产国家。在这张世界地图上，我们对这991份资源的地理分布做了一个直观的呈现。这其

中，冬油菜有658份，半冬油菜有145份，春油菜有188份。



Summary	of	genomic	polymrphism	and	variants	
Total: SNPs 5.55 M; InDels 1.86 M

首先我们来看总体的SNP和Indel分布情况：（1）总共有5.5M SNP，1.86M的Indel，(2) 多数

SNPs & indels 分布在基因间隔区；(3) 40% 落在编码区的SPNs造成氨基酸变化；(4) 二分之一

以上的indel造成于阅读框架的位移；(4) A基因组的多态性高于C基因组：原因。

SNP SNP

Indel Indel

Whole	genome
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Population	structure	and	genomic	variations	of	the	991	accessions

• 接下来，我们进行了群体遗传背景分析，如

果K取3，991份材料的分布大致上正好和冬、

半冬、春三个生态型符合；但是，也有大约

有 (8.9%) 的材料例外。

• 我们从E和F两个图上，来看连锁不不平衡衰

减（LD decay）。我们看到： 冬油菜快于

春油菜，春油菜快于半冬油菜；A亚基因组

快于C亚基因组。也就是说，冬油菜基因组

的重组率要高于半冬、春油菜的基因组；A

基因组的重组率要高于C基因组。



Allelic	drifting	paths	of	populations	among	the	major	origins	

我们做的另一项工作是基于序列信息，进行了群体基因漂移分析

（drifting path），这个分析大致可以告诉我们，油菜在世界上传播、

扩散的轨迹。主要计算依据是：祖先（老品种）比现代品种，基因组区

块之间的相邻关系数更少；我们可以以其中三条线路为例，来分析其真

实性：罗马兵的征战路线、中国-日本、加拿大-中国。



Selective	signals	produced	by	natural	and	artificial	selection	in	B.	napus

油菜不像棉花、水稻那样有明显的野生种，但是在育种和引种的过程中，自然选择加上人工选择，在油菜的基因组中留下各种选择
的痕迹：genetic footprints (or selective sweeps / selective siganls). 这张图的上面显示的是W and S, 中间是SW and W, 下面是SW 
and S, 分别存在的 56, 61 and 64 selective sweeps. 对这些选择性清楚分析峰下面的基因所注释的信息进行研究表明，很多的开花

基因、乙烯途径基因、响应逆境抗性的基因，在不同的生态类型之间，选择痕迹非常明显。

56

61

64

Wu	et	al.,	2019,	Molecular	Plant	12:36-43	



Selective	signals	produced	by	natural	and	artificial	selection	in	B.	napus

接着，我们用重测序的991份

材料，来进行开花性状的全

基因组关联分析（GWAS）；

我们发现在A2，A4，A9，

A10，C10这些染色体上，有

一些明显的SNP的峰。一些

高于显著性门槛的SNP，它

们要么是直接发生在开花基

因、乙烯途径基因的上面，

要么和开花基因或乙烯途径

基因紧密地联锁在一起，这

些基因包括 CO, FT, ERFs, 

AGL-like genes, MYB29, 

and FLC.，一共有二十多个。



The	genetic	model	of	floral	transtion	

LFYAP1 

SOC1

AGL24

FT

FLC

Floral transition

SVP

Autonomous Vernalization Age Thermosensory

GAPhotoperiod

FTIP1

我们知道植物必须选择在合适的条

件下开花，才能让它们自己在特定

的生态条件下生存下来，开花期的

早或晚，对于一个作物的成熟期、

产量都是至关重要的。

我们在拟南芥中，已经知道分别有

温度感应、春化感应、光周期、自

发感应与年龄（age）感应等途径

控制开花，但是殊途同归，这些不

同的途径最终都要激活成花素基因

FT来诱导开花，而FLC基因在FT上

有，它是抑制FT基因的表达的。FT

和FLC是最重要的2个开花基因。

Li	et	al.,	2008,	Dev	Cell,	15:	110–120;		Liu	et	
al.,	2009,	Development,	136:	3379-3391



GWAS	on	flowering	time	divergence

我们在A2染色体上，发现一系列的SNP和FT和FLC紧密连锁。有趣的是，这两个基因，它们的编码区域，在三种生态类型中都是高度保守的，也就是说，SNP都发生在这2个基因的调控区

域，特别是5撇端的调控区域：（1）大约95%的冬油菜，它们在这些箭头所指的位置，和参考基因组具有相同的SNP；（2）大约85% 的春油菜，它们在这些箭头所指的位置，和参考基因

组具有不同的SNP；（3）而大约有 22%的半冬性油菜，它们在箭头所注释的位置，和春油菜有着相同的SNP变化； （4）再看这2个基因表达情况，FT和FLC的表达趋势在这三种生态类型

中完全相反，FT在春油菜表达最高，冬油菜最低；而FLC的情况相反。



Whole-Genome	Resequencing of	a	Worldwide	Collection	of	Rapeseed	Accessions

上面这项开花期的GWAS分析，作为封面论文，发表2019年第一期的在MP上，不到10个月已有很多引用，被Web of Science 预测高被引论文。



Establishment	of	core	accessions	for	GWAS

但是，用991份材料来进行GWAS分析，如果我们设计3-4个重复、外

加多个环境的话，操作起来并不容易。所以，我们进一步选择了290

份核心的种质资源，作为可操作的GWAS分析平台。



Genetic	polymorphism	of	the	core	accessions	for	GWAS
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虽然290份和991份相比
规模小很多，但是这个
290份的核心油菜种质
群体，保留了大群体
97.3% 的SNPs 和
97.9%的 indels 遗传多
态性。用这个核心群体
来计算SNP和Indel在油
菜基因组不同区间的分
布频率和利用大群题来
计算，得到的结果类似。

因此，可以说虽然核心
资源库群体小，但是遗
传多态性却非常丰富。





Genetic	polymorphism	of	the	core	accessions	for	GWAS

接下来，我们用叶毛性状的GWAS分析，来介绍这个核心群体的有效性。叶毛性状（1）叶毛有利于油菜的嫩叶抵御早期害虫的侵害；（2）

在寒冷地区，叶毛有利于防止叶片的表皮结霜、霜冻；（3）在多风、干燥的气候环境中，叶毛可以防止水分过分蒸发，起到抗旱保水作

用；（4）浓密的叶毛还能反射太阳光，在高温的气候环境起到保护嫩叶组织的作用；



GWAS	on	trichome initiation	on	leaves	of	young	seedlings

CX

741 988 1088

399 671 1031

我们在浙大紫金港和长兴农场2个地点，对油菜核心种质的叶毛有无情况进行了表型观察。紫金港和长兴农场2个点的GWAS结果基本上一致。
GWAS分析显示，（1）在A6 和C7两条染色体上，都出现SNP的峰谱；（2） 100-KB 的区间内，A6染色体上的SNP和 包括MYB基因之内的44 

基因紧密连锁（3）C7染色体上SNP和包括糖转运蛋白和生长素转运在内的86个基因紧密连锁。



Cluster	analysis	of	the	gene	expression	patterns	of	H- and	G-leaf	types

G (# 399)
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为了缩小GWAS分析初步得到的叶毛调控基因，我们进一步采用 RNA-seq分析来比对有叶毛的油菜和没有叶毛的油菜基因表达的差异。左边的聚类分析图，右上部分的火山

图显示，没有叶毛的叶片和有叶毛的叶片基因表达的状况有很大的不同。交叉分析进一步把调控叶毛性状的候选基因缩小到7个基因的范围。



Gene ID Regulation Pfam_annotation nt_annotation

BnaC07g24860D down Sugar efflux transporter Brassica rapa sugar transporter SWEET4

BnaC07g24950D down EamA-like transporter family Brassica rapa WAT1-related protein

BnaC07g24960D down EamA-like transporter family Brassica rapa WAT1-related protein

BnaC07g24970D down -- Brassica rapa hsp70-binding protein 1

BnaC07g25000D down Glycosyltransferase like family 2 Brassica rapa xyloglucan glycosyltransferase 4

BnaC07g49070D up -- Brassica rapa uncharacterized LOC103875260 

BnaA06g31780D up Myb-like DNA-binding domain Cotton fibre diferentiation protein GL1

The	candidate	genes	narrowed	down	by	GWAS	and	RNA-seq and	the	annotation

这7个基因中，有3个基因它们在有毛和无毛材料之间不存在SNP的差异，而另外存在SNP差异的4个基因，其中一个是MYB家族的GL1，这个基因在棉花中和棉

纤维的发育有关；有一个基因编码糖的运输蛋白，有两个基因编码生长素运输蛋白。



The gl1 plants	harboring	the	35S:BnaA06.GL1.a cassette	had	trichomes on	leaves	and	stems	as	WT	plants	

Col-0 gl1-1 #1 #2

我们用A6染色体上的GL1同源基因来（超表达）互补拟南芥无毛突变体，转基因植株有毛性状得以很好的恢复，说明油菜A6染色体上

GL1同源基因确实具有调控叶毛生成的功能。



Negative	regulation	of	BnaC07.SWEET4.a on	leaf-hair	initiation	
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我们用这张图来呈现C07号染色体上与SWEET4紧密连锁的5个SNP的位置，我们用右下角这张分型图来展示SWEET4基因调控区域和编码区域所有SNP的分布，

以及这两个基因在有毛和无毛材料中表达水平的差异。其中红的实心线条表示引起氨基酸差别的SNP，虚线表示调控区域的SNP差异。



Negative	regulation	of	BnaC07.WAT1.a	and	BnaC07.WAT1.b on	leaf	trichome initiation

BnaC0724960BnaC0724950

31146782 31149628 31152011 31154690

2.3kb

31149484

31149493

31149508

31155624

H
n=238

NH
n=44

H
n=238

NH
n=44

31132882
31133080

31133502
31133534

31133561
31133623

31133710
31133767

31134173
31134189

31134213
31134272

31134278
31134303

31134320
31134334

31134366
31134723

31134734
31134847

31134896
31134912

31135044
31135095

31135111
31135182

31135286
31135348

31135459
31135500

31135961
31135996

31136194
31136210

31136262
31136397

31136408
31136526

31136663
31137304

31137328
31137376

31137382
31137543

31137553
31137585

31138172
31139136

31139702
31139777

31139787
31139833

31139853
31139869

31139915
31139956

31140198
31140363

31140480
31140511

31140601
31140642

31140739
31140750

31140769
31140807

31140892
31140898

31140911
31140929

31141014
31141044

31141060
31141167

31141247
31141369

31141402
31141536

31141783
31141793

31141890
31141900

31141982
31142012

31142060
31142145

31142437
31142506

31142514
31142673

31142679
31142687

31142697
31142748

31142769
31142781

31142813
31142832

31145649
31145776

31145803
31146190

31146295
31146328

31146337
31146907

31146925
31147031

31147244
31147388

31148517
31148591

31148683
31148702

31148812
31148863

31149029
31149054

31149076
31149097

31149116
31149261

31149375
31149405

31149484
31149493

31149508

Allele code 0 1 2

31132882
31133080

31133502
31133534

31133561
31133623

31133710
31133767

31134173
31134189

31134213
31134272

31134278
31134303

31134320
31134334

31134366
31134723

31134734
31134847

31134896
31134912

31135044
31135095

31135111
31135182

31135286
31135348

31135459
31135500

31135961
31135996

31136194
31136210

31136262
31136397

31136408
31136526

31136663
31137304

31137328
31137376

31137382
31137543

31137553
31137585

31138172
31139136

31139702
31139777

31139787
31139833

31139853
31139869

31139915
31139956

31140198
31140363

31140480
31140511

31140601
31140642

31140739
31140750

31140769
31140807

31140892
31140898

31140911
31140929

31141014
31141044

31141060
31141167

31141247
31141369

31141402
31141536

31141783
31141793

31141890
31141900

31141982
31142012

31142060
31142145

31142437
31142506

31142514
31142673

31142679
31142687

31142697
31142748

31142769
31142781

31142813
31142832

31145649
31145776

31145803
31146190

31146295
31146328

31146337
31146907

31146925
31147031

31147244
31147388

31148517
31148591

31148683
31148702

31148812
31148863

31149029
31149054

31149076
31149097

31149116
31149261

31149375
31149405

31149484
31149493

31149508

Allele code 0 1 2

ATG 1
2

3
4

5
6
7 8

9
10

31150734
31150742

31150785
31150839

31150866
31150895

31150923
31150968

31151035
31151051

31151336
31151882

31151936
31152127

31153717
31153885

31153981
31154438

31154471
31154625

31154663

Allele code 0 1 2

ATG 2615 2653

0

0.6

1.2

1.8

G H

0

0.5

1

1.5

2

G H

R
el

at
iv

e 
tra

ns
cr

ip
tio

na
l l

ev
el

这张图呈现C07号染色体上与WAT1和WAT2紧密连锁的4个SNP的位置，同样我们用右SNP分型图来展示2个WAT1基因调控区域和编码区域所有SNP的分布，

在WAT1上有比较多的引起编码氨基酸变化的SNP。
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由于 SWEET4 是糖运输蛋白, 而WAT1是保持细胞之间生长素平衡的运输蛋白，所以我们怀疑糖与生长素信号在叶片叶毛形成的过程中扮演了重要的角色。左边的图显示，
有毛叶片中糖的含量（无论是葡萄糖、果糖、蔗糖）都要比无毛叶片要高，而生长素含量却没有明显的差异。右图显示，分别用外源的糖和生长素来处理顶端分生组织，

如果浓度合适的话，会引起叶毛数量的增多，当然，这种增加的效果在第1片叶与第2片真叶之间，在不同基因型之间是有所差别的。
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IAAs	act	as	negative	regulators	on	the	auxin	signaling	pathway

III IVDNA-binding 
domain

Activation / repression 
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I II IV
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Aux/IAA III

ARF homodimer

ARF Aux/IAA heterodimer

Guilfoyle et al., 2007. Curr. Opin. Plant Biol. 

IAAs实际上与ARF形成异质二聚体，外喷生长素起到分解IAA蛋白释放生长素相应因子，从而激活一系列下游的反应。



A	sketch	summarizing	the	probable	regulatory	factors	involving	trichome initiation	in	SAMs	of	young	rapeseed	seedlings
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我们用这个示意图来汇总一下我们的发现：（1）生长素信号促进摧毁生长素传导途径上
的负向调控因子IAA家族基因，而这些基因不利于下游ARF基因的表达；（2）ARF促进
MYB家族基因的表达，而MYB基因是BMW三聚复合体的成员， BMW三聚复合体诱导叶

毛形成；（3）糖信号途径抑制生长素响应蛋白的表达。。



小结

1. 我们通过将近1000份油菜种质资源的基因组重测序，解释了世上油菜的遗传多态性，为油
菜育种提供了丰富的分子标记。

2. 我们鉴定到了一系列在自然和人工选择过程中留下的选择印迹，以及开花时间、不同生态
类型相互区别的分子基础。

3. 基于序列信息，我们进行了群体漂移（allelic drifting path）分析，大致明确了世界上油
菜栽培扩散的轨迹。

4. 我们建立了核心资源库，该核心库群体小，但是遗传变异的丰富程度高，SNP数量比已经
发表的高1-2个数量级。

5. 我们通过核心资源库的GWAS分析，发现 BnaA.GL1.a, BnaC.SWEET4.a, BnaC.WAT1.a 
and BnaC.WAT1.b等基因和油菜的叶毛性状存在非常强的关联，显示糖信号和生长素信号
途径对油菜叶毛的形成具有影响。
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