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摘要  近年来, 随着测序技术的革新、测序成本的降低和生物信息学软件的开发, 植物全基因组研究蓬勃发展。樟科

(Lauraceae)隶属被子植物木兰类, 泛热带分布, 物种多样性高, 其中很多物种具有重要的经济和生态价值, 目前已发表包

括8个物种的13个基因组。该文从樟科全基因组研究现状、基因组特征、起源和进化以及功能基因和基因家族4个方面进行

综述, 着重介绍基于组学数据的木兰类及樟科的系统发生、樟科经历的多倍化事件以及与樟科花器官进化和代谢产物相关

的基因鉴定。结合研究现状展望了樟科基因组研究的发展方向, 建议通过增加测序基因组分支的代表性并关注具有特殊价

值的物种, 及研究物种特异性功能基因以加深对该家族基因功能和进化的理解。 
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近20年来 , 基因组研究蓬勃发展 (Sun et al., 

2022b; Kress et al., 2022)。测序技术和生物信息技

术的不断推新升级, 使得基因组、转录组、蛋白质组

和代谢组等多组学联合分析成为可能, 极大地推进了

植物生物学各领域的研究(谢玲娟等, 2021; Sun et 

al., 2022a; Kress et al., 2022)。不同植物基因组因其

特性不同成为探索特定生物学问题的重要基础(Sun 

et al., 2022b)。Zhang等(2020)通过对2个榕属(Ficus)

基因组和1个传粉榕小蜂(Eupristina verticillata)的基

因组进行比较分析, 探讨了气生根、雌雄同株及雌雄

异株的起源, 为揭示动、植物协同进化的分子机制提

供了重要资料。藻苔(Takakia lepidozioides)、攀枝花

苏铁 (Cycas panzhihuaensis)、油松 (Pinus tabuli-

formis)、百岁兰 (Welwitschia mirabilis)和无油樟

(Amborella trichopoda)等基因组的测序不仅为研究

陆地植物起源和演化提供了重要依据, 还为进一步研

究积累了数据(Amborella Genome Project, 2013; 

Wan et al., 2021; Liu et al., 2022; Niu et al., 2022; 

Hu et al., 2023b)。通过对水稻(Oryza sativa) (Jing et 

al., 2023)、葡萄(Vitis vinifera) (Dong et al., 2023)和

西瓜(Citrullus lanatus) (Wu et al., 2023)等农作物的

基因组研究发掘出与品质相关的重要基因, 使人们更

关注作物的起源和驯化。科学家提出了全部真核生物

的测序计划——地球生物基因组计划(The Earth Bio- 

Genome Project), 目的是提升和重塑人们对生物

学、生态系统和进化的理解, 促进生物多样性的保

存、保护和再生, 并最大限度地提高基因组资料对社

会和人类的回报(Lewin et al., 2018; Blaxter et al., 

2022)。 

随着测序技术的进步、测序成本的降低以及全球

经济的发展, 全基因组研究有加速的趋势。自第1个

植物基因组序列被报道(The Arabidopsis Genome 

Initiative, 2000)以来, 截至2020年底, 已有788个植

物物种的1 031个基因组被测序和报道(Sun et al., 

2022b)。其中农作物的基因组测序受到更多的关注, 

已测序物种最多的禾本科 (Poaceae)、十字花科

(Brassicaceae)和豆科(Fabaceae)均为重要的经济作

物科(Sun et al., 2022b)。虽然林木物种基因组研究快
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速发展, 已测序乔木物种达218种, 占已测序维管植

物的29% (图1A) (谢玲娟等, 2021), 而许多木本植物

的大科尚未得到足够重视。在全球最大的5个木本植物

科中(Beech et al., 2017), 仅有桃金娘科(Myrtaceae)

已测序24个乔木物种, 为已测序乔木最多的科, 豆科、

茜草科 (Rubiaceae) 、樟科 (Lauraceae) 和大戟科

(Euphorbiaceae)仅有几个代表物种完成测序(图1B)。 

樟科是乔木物种数量排第4的大科(Beech et al., 

2017), 全世界约有50属, 2 500–3 000种, 包含9个主

要分支, 即樟族(Cinnamomeae)、月桂族(Laureae)、

鳄梨族(Perseeae)、桂土楠群(Mezilaurus Group)、

檬果樟族(Caryodaphnopsideae)、新樟族(Neocinn-

amomeae)、无根藤族(Cassytheae)、厚壳桂族(Crypt-

ocaryeae)和棠桂族(Hypodaphnideae), 其中绝大多

数为木本, 仅无根藤属(Cassytha) 20余种为草质寄生

藤本 (Rohwer, 1993; The Angiosperm Phylogeny 

Group, 2016)。樟科是湿润森林中常见的乔木类群, 

也是亚热带常绿阔叶林的优势类群, 具有重要的生态

价值(Rohwer, 1993; Liu et al., 2021)。樟科是原始被

子植物花演化研究的重要类群, 隶属原始被子植物木

兰分支樟目(Laurales), 具有未分化的原始花被片、花

序类型和花性别变异(两性花和单性花) (The An-

giosperm Phylogeny Group, 2016; Chen et al., 

2020b)。樟科植物富含多种次生代谢产物, 具有特殊

气味, 使得其成为重要的药品、香料和香水原料(中国

科学院中国植物志编辑委员会, 1982; Chen et al., 

2020b)。由于其包含特有次生代谢产物, 特别是多种

芳香族化合物, 樟科植物适用于研究植物的化学成

分、生态功能和进化关系(Chen et al., 2020a; Xiong 

et al., 2022)。从基因组水平探讨樟科的进化、花形

态演化的分子证据及特殊气味的遗传基础, 不仅对

揭示樟科植物的生物学特性、开发应用及遗传育种

具有指导作用(Chen et al., 2020a), 也为阐明被子

植物花器官演化、优良木材和芳香族化合物的形成

机制提供新见解。 

截至2022年底, 樟科已有8个代表物种的基因组

序列发表, 在探讨木兰类系统位置、解决樟科的系统

发生问题以及揭示重要代谢产物的分子机制等方面

取得了重要进展 (Han et al., 2022; Wang et al., 

2022)。本文总结了已发表的樟科全基因组测序研究

结果, 从以下3方面进行阐述。(1) 基于基因组数据的

樟科基因组特征研究; (2) 基于樟科组学数据的起源

和演化研究; (3) 樟科形态特征、生长特性和代谢产物

相关的重要功能基因。此外, 还展望了樟科基因组研

究的发展方向, 以期为林木物种的全基因组研究提供

借鉴参考。 
 

 
 

图1  已测序乔木物种概况 

(A) 已测序物种的生活型分布, 图中依次标注生活型、数量和占已测序维管植物数量的百分比(附录1); (B) 乔木数量最多的5个科测

序情况。已测序物种数据来自Sun等(2022b); 生活型数据来自GIFT数据库(Weigelt et al., 2020)  
 

Figure 1  Overview of sequenced tree species 
(A) The distribution of the growth form of sequenced species, growth form, species number and the percentage of the number of 
sequenced vascular plants were indicated (Appendix 1); (B) Overview of sequenced top five families with the largest number of 
tree species. The datasets of sequenced species were obtained from the paper of Sun et al. (2022b); the corresponding datasets 
of growth form were obtained from the GIFT database (Weigelt et al., 2020) 
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1  樟科全基因组研究进展 

1.1  基因组研究概况 

自2019年樟科第1个全基因组, 即牛樟(Cinnamom-

um kanehirae=Camphora kanahirae) (Chung and 

Hsieh, 2023)的基因组序列发表以来(Chaw et al., 

2019), 樟科全基因组研究呈现蓬勃发展的态势。目

前已有8个物种完成测序(图2; 表1), 分布于樟科3个

族(3/9) 6个属(约6/50)。牛樟基因组不仅是樟科首个

完成全基因组测序的物种, 也是木兰分支第1个测序

的物种(Chaw et al., 2019)。该研究从全基因组层面探

讨了木兰类与双子叶植物的关系, 发掘了与牛樟形成

相关的基因。随后, 在2019–2020年, 樟科重要的水

果鳄梨(Persea americana)、化学物质原料山苍子

(Litsea cubeba)以及优良木材树种闽楠(Phoebe bou-

rnei)的基因组相继发表(Rendón-Anaya et al., 2019; 

Chen et al., 2020a, 2020b)。这些物种基因组丰富了

樟科基因组数据库, 为樟科基因组研究奠定了基础。 

2022年是樟科基因组研究成果爆发之年, 三代测序

技术的发展特别是PacBio公司循环共识测序模式

(circular consensus sequencing, CCS) 生成 HiFi 

reads (high fidelity reads)的技术促进了樟科全基因

组测序研究(Sun et al., 2022a)。仅一年间共有9篇樟

科基因组文章发表(图2C; 表1), 樟(Camphora offi-

cinarum) (Jiang et al., 2022; Shen et al., 2022; Sun 

et al., 2022a; Wang et al., 2022) 、 阴 香

(Cinnamomum burmanni) (Li et al., 2022)、朝鲜木姜

子(Litsea coreana) (Zhang et al., 2022)及山胡椒

(Lindera glauca) (Xiong et al., 2022)的全基因组序

列相继发布 , 鳄梨和闽楠的基因组质量得到提升

(Han et al., 2022; Nath et al., 2022)。尤其值得关注

的是, 樟作为我国重要的经济树种, 2022年有4个高

质量基因组由不同单位主导发表(图2B; 表1)。 

1.2  基因组特征 

基因组大小及染色体数目是基因组的基本特征, 是研 
 

 
 

图2  樟科基因组已测序物种概况 

(A) 樟科系统发生树(参考Liu et al., 2021); (B) 樟科物种已测序基因组数量折线图和各族测序物种基因组数量的饼图; (C) 近几年

发表樟科基因组文章数量 

 

Figure 2  Overview of sequenced species of Lauraceae 
(A) Phylogenetic tree of Lauraceae (refer to Liu et al., 2021); (B) Line chart of the number of sequenced genome of Lauraceae, 
and pie charts of numbers of sequenced species of every tribe; (C) Number of articles on Lauraceae genome in recent years 
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表1  已测序樟科基因组信息 

Table 1  Information of sequenced Lauraceae genomes 

序号 物种 族 
基因组

大小 
(Mb) 

染色体 
数目 
(2n) 

杂合

度 
(%)

编码基

因数量

染色体

挂载率
(%)

组装完

整度 
(BUSCO) 

(%) 

注释完

整度
(BUSCO) 

(%) 

测序方法 
组装 
水平 

参考文献

1 山苍子(Litsea 
cubeba) 

月桂族
(Laureae) 

1325.7 24 – 31329 94.6 88.4 89.2 PacBio CLR
和Hi-C 

染色体 Chen et al., 
2020b 

2 朝鲜木姜子 
(L. coreana) 

1139.5 24 1.1 32445 97.1 94.0 – Illumina、
PacBio CCS
和Hi-C 

染色体 Zhang et al., 
2022 

3 山胡椒
(Lindera 
glauca) 

2092.2 24 1.4 65145 94.4 94.2 92.3 Illumina、
Nanopor和
Hi-C 

染色体 Xiong et al., 
2022 

4 牛樟
(Cinnamo-
mum kanehi-
rae=Camph-
ora kanahirae) 

樟族
(Cinna-
momeae) 

730.7 24 – 27899 – 89.0 – Illumina、
PacBio CLR、

‘Chicago’和
Hi-C 

染色体 Chaw et al., 
2019 

5 樟(C. cam-
phora=Ca. off-
icinarum) 

755.4 24 – 24883 92.4 96.2 – PacBio CCS
和Hi-C 

染色体 Jiang et al., 
2022 

6 723.1 24 1.2 36411 97.9 95.2 90.0 Illumina、
PacBio CCS
和Hi-C 

染色体 Wang et al., 
2022 

7 719.9 24 2.9 28789 99.9 95.3 89.8 Illumina、
PacBio CCS
和Hi-C 

染色体 Sun et al., 
2022b 

8 785.0 24 – 29919 85.4 95.2 90.8 PacBio CCS
和Hi-C 

染色体 Shen et al., 
2022 

9 阴香(C. bur-
manni) 

1177.6 24 0.7 41549 98.8 89.7 – Illumina、
PacBio CLR
和Hi-C 

染色体 Li et al., 
2022 

10 闽楠(Phoebe 
bournei) 

鳄梨族
(Perseeae)

989.2 24 1.5 28198 – 95.0 81.0 PacBio CLR Scaf-
fold 

Chen et al., 
2020a 

11 941.8 24 1.4 30096 99.2 92.1 91.7 PacBio CLR、

BioNano和
Hi-C 

染色体 Han et al., 
2022 

12 鳄梨(Persea 
americana) 

912.6 24 – 24616 46.2 85.0 – PacBio CLR 染色体 Rendón-Ana-
ya et al., 
2019 

13 913.0 24 – 42769 98.8 98.9 96.6 Illumina和
PacBio CCS 

染色体 Nath et al., 
2022 

 

究科内多倍化和进化的基础。迄今为止, 樟科染色体

数目的研究涵盖24个属(约24/50) 136个种(约136/ 

3 000) (Oginuma and Tobe, 2006; Rice et al., 2015)。

樟科物种多为二倍体, 通常n=12 (图3; 附录2)。染色体

数目变化在樟科属内十分常见, 其中月桂属(Laurus)

染色体n=18, 21, 24, 27, 30, 33, 36, 表现出丰富的变

异。根据已发表的樟科基因组数据(包括全基因组测序

的8个物种) (表1; 附录3), 樟科基因组大小为719 

(樟)–2 982 Mb (月桂(Laurus nobilis))。月桂族的基因

组明显大于樟族和鳄梨族(图4A)。 

基因组大小、杂合度和重复序列比例等是判断基

因组复杂程度的标准(高胜寒等, 2018)。复杂基因组

在测序和组装过程中会面临更大的困难(高胜寒等, 

2018)。已测序樟科物种均为二倍体(2n=24)木本植物

(表1), 基因组大小介于719–2 092 Mb之间。其中山

胡椒基因组是已测序樟科物种中最大的基因组, 约为

其它月桂族测序物种的2倍(表1)。樟科物种的基因组

杂合度较高(图4B), 除阴香的杂合度为0.7%外, 其余

物种的杂合度均大于1%。Sun等(2022a)测序的樟基

因组杂合度高达2.9%, 是已测序樟科基因组中杂合  

© 植物学报 Chinese Bulletin of Botany



306  植物学报  59(2)  2024   

 

 
 

图3  樟科各属染色体数目变化 

概率为染色体数目在该属中出现的比例。数据来自染色体数目数据库(CCDB, version 1.66) (Rice et al., 2015)及Oginuma和Tobe 

(2006) (附录2) 
 

Figure 3  Variation in chromosome number of various genera in Lauraceae 
Cirde sizes represent the percentage occurrence of chromosome numbers across genera. The data was extracted from chro-
mosome counts database (CCDB, version 1.66) (Rice et al., 2015) and result from Oginuma and Tobe (2006) (Appendix 2) 
 

度最高的。樟科基因组重复序列比例为46.1%–76.8%, 

在樟科基因组中变化较大(图4C)。月桂族重复序列占比

最高, 超过60%, 其中山胡椒的重复序列占比最高, 为

76.8%。长末端重复序列(long terminal repeat, LTR)

为樟科基因组中最常见的转座子(transposable elem-

ents, TE)。LTR在樟科已发表基因组中占比为17.0%– 

52.5% (图4D), 在鳄梨基因组中比例最低, 但在闽楠

基因组中比例最高(Chen et al., 2020a)。 

高杂合度和大量重复序列给樟科基因组测序组

装带来了极大困难。最早测序的牛樟、鳄梨、山苍子

和闽楠的基因组组装完整度较低(BUSCO组装完整

度不超过90%)或者仅组装到Scaffold水平(表1)。二代

与三代测序技术结合及生物信息技术的发展极大地

提高了全基因组组装质量, 得樟科基因组组装完整度

和注释基因数量大幅提高。结合Hi-C (highthrough-

put/resolution chromosome conformation capture)

组装技术和BioNano光学图谱, 樟科基因组组装的染

色体挂载率得到极大改善, 从此前的46.2%–94.6%提

升至95%以上(表1)。 

1.3  起源和进化 

1.3.1  木兰类的系统发生关系 

通过基因组测序获取大量的单拷贝核基因数据并构

建生命之树是探讨类群之间系统发生关系的重要方

式(王伟和刘阳, 2020)。木兰类、真双子叶植物和单

子叶植物之间的进化关系一直困扰着植物学家(Guo 

et al., 2023)。尽管已有许多木兰类基因组发表, 也利

用转录组、叶绿体和线粒体数据构建了被子植物系统

发生树(One Thousand Plant Transcriptomes Initia-

tive, 2019; Li et al., 2021; Hu et al., 2023a), 但木兰

类、真双子叶植物和单子叶植物之间的进化关系仍然

存在争议(Shen et al., 2022)。樟科作为木兰类最大的

科(The Angiosperm Phylogeny Group, 2016), 木兰

类的系统发生位置也是樟科基因组研究的重点内容

之一。樟科基因组相关文章中有11篇对该问题进行了

讨论(占84.6%)。在樟科基因组研究结果中, 木兰类的

系统发生位置呈现2种结构(图5B): I类是真双子叶植物

的姐妹群, II类是真双子叶植物和单子叶植物构成分支

的姐妹群。其中结构I更常见, 得到7篇文章的支持。 

在构建系统发生树时, 使用不同的采样策略、数

据类型、基因数量和分析方法都会导致木兰类系统发

生的结构不一致(Chen et al., 2020b; Han et al., 

2022; Zhang et al., 2022; Hu et al., 2023a)。已发表

的樟科基因组文献中, 研究者通常仅使用100–300个

单拷贝直系同源基因构建系统发生树, 且取样缺少代

表性。例如, 作为木兰类姐妹群的金粟兰目物种只包 
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图4  已测序樟科基因组特征比较 

(A) 基因组大小; (B) 基因组杂合度; (C) 重复序列比例; (D) 长末端重复序列比例 

 
Figure 4  Comparison of characters of sequenced Lauraceae genomes 
(A) Genome sizes; (B) Genomic heterozygosity; (C) Ratio of repeat sequences; (D) Ratio of long terminal repeat 
 

括在Wang等(2022)的基因组研究中。稀疏的分类单

元取样和有限的基因数量会影响拓扑结构的可靠性, 

而不同的数据类型和分析方法也会产生不同的结果。

Chen等(2020a)基于核苷酸序列使用贝叶斯法构建

的系统发生树以及基于氨基酸序列使用串联法和溯

祖法构建的系统发生树均支持拓扑结构I, 而基于核

苷酸序列使用串联法和溯祖法构建的系统发生树支

持拓扑结构II。Zhang等(2022)基于核苷酸和氨基酸序

列使用串联法构建的系统发生树支持拓扑结构I, 而

用溯祖法所得结果支持拓扑结构II。不完全谱系分选

(incomplete lineage sorting, ILS)被认为是造成木兰

类系统发生关系不一致的重要因素(Rendón-Anaya 

et al., 2019; Chen et al., 2020a, 2020b; Zhang et 

al., 2022), 但仅有少量研究进行了相关分析。基因家

族周转率分析(turnover analysis)表明, 在主要被子

植物分支同时扩张的过程中存在明显的重复基因更

替, 因此增加了发生不完全谱系分选的可能性(Ren-

dón-Anaya et al., 2019)。基于溯祖法的ASTRAL分析

表明, 早期被子植物快速分化时可能发生了不完全谱

系分选(Chen et al., 2020a; Zhang et al., 2022)。除

系统发生树外, 共线性分析可为木兰类的进化关系提

供更多证据。在鳄梨基因组研究中, Rendón-Anaya

等(2019)基于共线性的系统发生分析, 利用位于同源

共线性模块上的同源基因序列差异, 支持木兰类为单

子叶植物和双子叶植物的姐妹类群。 

 

1.3.2  樟科的系统发生关系 

自2000年樟科的首篇分子系统学文章发表以来

(Rohwer, 2000), 科学家为探讨樟科物种的系统发生

关系作出了许多努力, 但樟科的系统发生研究仍处于

初级阶段(Tian et al., 2021)。究其原因主要有2点。(1) 

取样代表性不足。Liu等(2021)利用叶绿体基因组构建

了樟科目前取样最全且支持率最高的系统发生树, 但

其取样仅占樟科属的50% (约25/50), 种的4% (约

129/3 000)。形态性状变异小、形态的平行演化或逆

转导致物种分类研究比较困难, 以及乔木生长在难以

到达的热带森林中, 造成调查和采样困难, 是影响樟

科取样代表性的2个主要因素(Li et al., 2004; 李捷和

李锡文, 2004; Tian et al., 2021)。(2) 分子标记信息

不足。常用的分子片段, 如matK、trnL-trnF、 trnT-trnL

和psbA-trnH的分辨率不足以构建稳定的系统发生树

(Rohwer, 2000; Chanderbali et al., 2001; Li et al., 

2004, 2008; Rohwer and Rudolph, 2005), 而樟科

ITS序列存在假基因和不完全一致性进化, 造成直接

测序获得的序列有严重的杂合现象, 无法单独提供可

靠的节点推断(黄建峰等, 2016)。虽然通过使用叶绿

体基因组确定了樟科的基本框架, 但樟科叶绿体基因

组十分保守, 无法解决各分支内属的系统发生关系 

© 植物学报 Chinese Bulletin of Botany



308  植物学报  59(2)  2024   

 

 
 

图5  樟科已测序物种系统发生关系 

(A) 樟科已测序物种系统发生树(参考Liu et al., 2021; Han et al., 2022) (灰色椭圆形代表樟科经历的全基因组重复事件); (B) 从樟

科基因组文献中得到的木兰类、真双子叶植物和单子叶植物系统发生关系的2种拓扑结构。 
 

Figure 5  Phylogenetic relationships of sequenced species of Lauraceae 
(A) Phylogenetic tree of sequenced species in Lauraceae (refer to Liu et al., 2021; Han et al., 2022) (The grey ovals represent 
predicted whole genome duplication events in Lauraceae); (B) Two topologies of the relationship of magnoliids, eudicots and 
monocots in the published papers based on the studies on Lauraceae genomes 
 

(Xiao et al., 2020, 2022; Trofimov et al., 2022; Xiao 

and Ge, 2022)。 

全基因组研究为樟科多层次系统发生提供了证

据和大量的数据, 揭示了樟科复杂的进化历史。在山

苍子基因组研究中, 研究人员结合樟科代表属的浅层

基因组和转录组数据, 从基因组层面为樟科复杂的系

统发育关系提供了新的证据(Chen et al., 2020b)。该

研究从樟科转录组数据中鉴定出275个单拷贝核基

因, 采用串联法和溯祖法推断樟科的系统发生关系, 

构建了樟科19属46种的质体系统发生树。研究显示樟

科核基因树与前人构建的质体树有显著差异(Liu et 

al., 2021), 且不一致的节点存在基因树和物种树的

冲突。在质体树中, 厚壳桂属(Cryptocarya)是樟科其

它类群的姐妹群, 而核基因树中樟科唯一的半寄生藤

本类群无根藤属是其它类群的姐妹群(Chen et al., 

2020b)。此结果与以往基于核基因和质体分子片段得 

到的不一致拓扑结构相似(Rohwer, 2000; Chander-

bali et al., 2001; Rohwer and Rudolph, 2005)。在系

统发生基因组学中, 不一致的进化历史推断十分普

遍。不完全谱系分选、杂交(hybridization)和基因渐渗

(gene introgression)等生物因素以及数据处理过程

中的随机和系统误差等非生物因素都可能造成系统

发生树不一致(王伟和刘阳, 2020; Steenwyk et al., 

2023)。樟科系统发生树出现明显的拓扑结构冲突, 

强调了杂交起源和网状进化对其类群系统发生关系

的重要影响(Liu et al., 2021)。而月桂族、樟族和鳄梨

族经历了快速辐射分化, 极有可能受到了不完全谱系

分选的影响(Xiao et al., 2020, 2022; Liu et al., 2021; 

Xiao and Ge, 2022)。 

在属级层面, 基因组数据也为确立广义樟属及其

属下等级的系统发生关系提供了新见解。在樟的基因

组研究方面, 首次使用了重测序方法探究广义樟属
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(Cinnamomum s.l.)内物种的亲缘关系(Wang et al., 

2022)。利用重测序数据获得的单核苷酸多态性位点

(single nucleotide polymorphisms sites, SNPs)和插

入缺失位点(insertions and deletions sites, InDels)构

建的广义樟属24个物种系统发生树显示, 樟属(Camp-

hora)和桂属(Cinnamomum)植物形成两大分支。此

外, 通过比较基因组学, Li等(2022)发现相较于牛樟

和樟, 染色体结构和LTR的变化使阴香具有更为独立

的进化历史。这些结果支持Yang等(2022a)将广义樟

属划分为樟属和桂属的处理。 

 

1.3.3  樟科的多倍化事件 

多倍化(polyploidy)或全基因组重复(whole genome 

duplication, WGD)事件使基因组内所有基因发生重

复, 为生物进化提供了原始遗传材料, 被认为是进化

的加速器(Wu et al., 2020; 葛颂, 2022)。多倍化在有

花植物进化中尤其频繁, 对其适应性进化产生重要影

响(Wu et al., 2020)。 

樟科基因组研究中鉴定出3次多倍化事件 (图

2A)。在樟科所有测序基因组中都检测到木兰目和樟

目分化之前发生的1次WGD事件(约118–147 Ma) 

(Sun et al., 2022a; Han et al., 2022)以及已测序樟科

物种共同祖先中发生的1次WGD事件(约76–95 Ma) 

(Shen et al., 2022; Han et al., 2022)。较近的樟科

WGD事件与晚白垩纪早期樟科植物随着冈瓦纳大陆

的分裂快速辐射分化的时间一致(Chanderbali et al., 

2001)。WGD事件通过改善基本生理活动和初级代谢

使植物对环境变化的适应性增强, 促进了早期樟科物

种的快速辐射(Chen et al., 2020a; Jiang et al., 2022; 

Sun et al., 2022a)。值得注意的是, 山胡椒基因组在

与相近的山苍子分化后(14.90–23.18 Ma)独自经历

了1次多倍化事件, 与早中新世(23 Ma)月桂族快速辐

射分化的时间一致(Qin et al., 2023)。月桂族为樟科

中雌雄异株类群, 主要分布在亚洲热带和亚热带地

区, 为亚热带常绿阔叶林的建群种(Li et al., 2004; 

Qin et al., 2023)。这次多倍化事件导致山胡椒具有比

山苍子及其它樟科植物大将近1倍的基因组和更多的

蛋白质编码基因(表1) (Xiong et al., 2022)。其中, 与

萜烯合酶生物合成相关的基因家族发生显著扩张, 可

能对山胡椒的生态适应性和生物适应性有重要作用

(Pichersky and Raguso, 2018; Xiong et al., 2022), 

有利于其应对早中新世东亚季风盛行引起的极端天

气(Qin et al., 2023)。 

1.4  功能基因和基因家族 

通过基因组测序挖掘植物的重要功能基因、解析其代

谢通路并进行功能验证是基因组研究的常见模式

(Eckardt et al., 2021)。这些研究为植物进化、发育和

功能生物学提供了新见解(Eckardt et al., 2021)。 

在樟科基因组中, 花器官进化、木材生长、代谢

产物合成和炭疽病抗性等相关基因已得到研究(图6)。

通过山苍子基因组结合转录组数据, 发现1个高度保

守的参与花序形态发生的基因FUWA (PETAL LOSS)

所构建的花序系统发育与樟科物种的系统进化相对

应, 揭示了樟科花序从穗状花序、穗状圆锥花序向聚

伞形圆锥花序、假伞形花序, 进而到伞形花序演变的

规律(Chen et al., 2020b)。Sun等(2022a)在樟的基因

组研究中通过花发育相关基因的表达分析和qRT- 

PCR验证早期被子植物花器官广泛活跃的祖先

ABCDE模型。Nath等(2022)解析了鳄梨基因组中独

特的庚糖生物合成途径, 发现其涉及景天庚酮糖1,7-

二磷酸(sedoheptuloase 1,7-bisphosphate)这一中间

体。在其基因组中还观察到大量内切葡聚糖酶基因, 

支持鳄梨具有与纤维素酶有关的果实成熟机制, 这与

大多数水果以内聚半乳糖醛酸酶作为糖苷酶和水解

酶参与植物组织的浸渍以及软腐烂的机制不同

(Wakabayashi, 2000)。Wang等(2022)通过比较樟和

其它樟科植物鳄梨、牛樟、闽楠和山苍子的基因组, 筛

选出中碳链油脂合成的关键候选基因FatB1 (终止脂

肪酸碳链延伸)、type-B LPAAT和DGAT2b (参与甘油

三酯装配), 并绘制出中链甘油三酯(medium-chain 

triglyceride)合成途径。 

樟科植物基因组中功能基因的鉴定涉及内容丰

富, 但整体研究不够深入, 仍停留在基因鉴定和解析

代谢通路层面, 仅有萜类化合物相关基因进行了功能

验证(图6)。萜类化合物主要包括单萜、倍半萜和不规

则萜类, 是结构多样化代谢产物中最大的一类(Chris-

tianson, 2017)。它们在植物生理功能中起至关重要

的作用, 包括生长发育、环境适应、吸引传粉者以及

抗病虫害和高温, 也是花和果实香味形成的重要活

性物质(Nagegowda, 2020; Jia et al., 2022)。萜类合

成酶(terpene synthase, TPS)是植物多样化萜类骨
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架形成的关键, 将甲基赤藓糖醇-4-磷酸途径(methy-

lerythritol-4-phosphate pathway, MEP)或甲羟戊酸

途径(mevalonate pathway, MVA)产物进一步催化生

成各种萜烯类化合物(Jia et al., 2022)。樟科植物产生

的挥发性有机化合物在香料和香水工业中具有很高

的应用价值 (中国科学院中国植物志编辑委员会 , 

1982)。不同樟科树种产生的芳香族化合物成分不同, 

主要是萜类及其衍生物(Xiong et al., 2022), 山苍

子、月桂和樟的气味主要由不同的单萜类化合物组

成, 而楠属物种气味主要为倍半萜类化合物(Joshi et 

al., 2009; Han et al., 2022)。因此, 揭示萜类合酶基

因家族重要基因的代谢途径, 探究萜类合酶基因家

族在樟科中的演化是樟科基因组研究的热点。 

基于基因组、转录组和代谢组等多组学数据的联

合分析, 研究者鉴定出樟科中参与重要萜类化合物合

成的关键基因并绘制了合成代谢通路图。通过转录组

分析、同源和异源瞬时过表达以及体外酶活实验, 鉴

定了调控山苍子主要单萜化合物合成的关键基因

(Chen et al., 2020b)。其中LcuDXS3在果实中高表达, 

可正调控单萜类和倍半萜类多种成分的含量; LcuTPS-

22在叶片中特异性积累, 调控樟科植物叶片中主要

挥发性成分α-蒎烯、β-蒎烯、桉油醇、莰烯、桉油醇

和樟脑的积累; LcuTPS42调控芳樟烯、香叶醇和樟科

特定香味的主要成分芳樟醇的生物合成。山胡椒基因

组研究揭示了其果实和叶片香气中的主要单一萜烯

烃类化合物、β-罗勒烯与D-吉玛烯合成代谢过程中关

键酶基因的变化规律, 绘制出合成代谢通路图(Xiong 

et al., 2022)。Wang等(2022)通过比较樟的5种化学

型叶片转录组, 筛选差异表达的TPS基因, 并通过异

源表达-体外催化反应与亚细胞定位等实验验证了

CcTPS16和CcTPS54分别调控1,8-桉叶油素和异橙

花叔醇的合成。Li等(2022)通过阴香的比较基因组学

和2种化学型的转录组学及基因克隆和qPCR分析, 

确定了右旋龙脑合成的2条关键分子途径及相关的功

能基因, 推测MEP途径可能是阴香合成右旋龙脑的

关键途径, 而CbTPS-1可能是导致阴香叶片右旋龙

脑高产的关键调控基因之一。 

萜类化合物不仅参与樟科植物的化学组成, 还参

与抗病机制。在闽楠基因组8号染色体上 , Han等

(2022)鉴定到特异的基因串联重复事件, 其中涉及9 

 

 
 

图6  樟科基因组功能基因研究热点 

 
Figure 6  Research hotpots of functional genes of the Lauraceae genomes 
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个TPS-a基因。经异源转化烟草, 发现这些基因参与

β-石竹烯、α-荜澄茄烯和α-古巴烯等闽楠主要倍半萜

类物质的合成。β-石竹烯是闽楠茎木质部中含量最多

的倍半萜, 对3种分布最广的树木溃疡病病原菌均具

有抗性 , 使得闽楠木材具有耐腐特性 (Han et al., 

2022)。研究还鉴定到β-石竹烯的主要合成酶PbTPS- 

a21和PbTPS-a25, 这对优质高抗林木种质培育具有

重要应用价值(Han et al., 2022)。 

作为樟科重要的基因家族, 厘清TPS基因家族在

樟科中的演化历史有助于我们理解樟科的适应性进

化。樟科植物基因组有6个TPS基因亚家族(TPS-a、

TPS-b、TPS-c、TPS-e/f和TPS-g)。TPS-a和TPS-b

亚家族多样化程度最高(附录4) (Han et al., 2022; 

Jiang et al., 2022; Shen et al., 2022; Xiong et al., 

2022)。樟科TPS-e/f亚家族基因数量较其它双子叶植

物显著增多, 表明樟科可能具有特异的TPS基因家族

分支(Chaw et al., 2019; Xiong et al., 2022)。 

串联重复、片段重复和WGD扩张的基因家族为

进化提供了原始的遗传物质 (Shen et al., 2022; 

Wang et al., 2022)。樟科物种中2次WGD事件可能造

成其最近共同祖先中TPS基因大量扩张, 随后的串联

重复显著促进了TPS基因家族的多样化 , 特别是

TPS-a和TPS-b亚家族(Chaw et al., 2019; Chen et 

al., 2020b; Han et al., 2022; Jiang et al., 2022; Li et 

al., 2022; Wang et al., 2022)。串联重复基因表现出

较高的进化速率、较近的进化历史且在染色体上分布

更聚集(Jiang et al., 2022)。在闽楠基因组中已经检测

到TPS-a和TPS-b分支受到正向选择 (Han et al., 

2022), 从牛樟基因组中也检测到樟科特有的TPS-f-I

和-II子分支受到正向选择(Chaw et al., 2019)。TPS

基因亚家族之间不同的进化机制促进了萜类化合物

在樟科的多样化。樟科祖先物种TPS基因大量扩张, 

随后不同类群的基因经历了不同的扩张和收缩过程

(Han et al., 2022)。牛樟和山苍子中单萜类萜烯合酶

TPS-b亚家族成员较多, 而倍半萜类萜烯合酶TPS-a

亚家族成员较少, 但闽楠基因组中TPS基因家族扩张

后保留了更多的倍半萜类合成酶TPS-a亚家族成员, 

丢失了大量的单萜合酶TPS-b拷贝(Han et al., 2022)。

TPS基因亚家族在樟科各类群中分布的差异与物种

的化学组分一致, 这也揭示了樟科各分支在适应性进

化过程中经历了不同的进化历史。 

2  研究展望 

已往的樟科基因组研究探讨了被子植物木兰分支的

系统发生关系和花器官进化, 重建了樟科系统发生

树, 阐明了次生代谢产物合成的分子机制, 取得了重

要进展, 为揭示樟科的进化历史和挖掘重要性状调控

基因提供了基础信息。然而, 作为重要的林木类群, 

樟科基因组研究仍有许多值得进一步探讨的问题。 

总体来说 , 樟科基因组研究呈现3个明显的特

点。(1) 樟科基因组特征信息十分匮乏。除樟族、月

桂族和鳄梨族以外的樟科物种基因组大小未见报道

(图2; 表1)。(2) 已测序物种明显地向中国分布及有经

济价值的物种倾斜。首先, 测序物种主要集中在樟和

闽楠等作为化学物质原料或提供优质木材的经济树

种。其次, 2019年以来一直是我国学者在主导樟科基

因组研究, 已发表的基因组中, 仅鳄梨基因组由国外

学者报道, 其余全部为中国学者对国产种类的研究报

道。此外, 已发表的樟科基因组集中在核心樟类群

(core Lauraceae), 对樟科原始分支棠桂族、厚壳桂

族、新樟族、檬果樟族及无根藤族等缺少研究(图2)。

最后, 在空间分布上, 测序种类表现出明显的亚洲分

布倾向, 作为樟科分布中心的热带非洲和南美洲物种

(除鳄梨外)未有涉及, 这也与参与樟科基因组研究的

中国学者居多有关。(3) 功能基因的挖掘不够深入。

目前, 学者们侧重于挖掘重要的功能基因并解析其分

子机制, 但樟科基因组研究还停留在基因层面, 缺少

功能基因的验证及具体机制探究, 除TPS基因家族在

樟科的起源与进化得到探讨外(Han et al., 2022), 对

功能基因的系统研究和比较分析十分缺乏(图6)。此

外, 与花器官进化、木材形成和代谢产物合成相关的

功能基因是研究热点, 而樟科作为被子植物基部类

群, 其经历漫长的历史变迁仍在森林中占据优势的独

特生物学特性尚未得到足够的关注(图6)。 

综合目前的研究, 我们认为未来樟科基因组研究

有以下4个值得深入的方向。 

(1) 调查基因组的基本特征。染色体数目以及基

因组大小等基本生物学信息是基因组研究的基础

(Kress et al., 2022)。染色体数目对于染色体级别的

全基因组组装极为重要, 但是樟科基因组的基础研究

还十分缺乏(附录2, 附录3)。物种基因组数据能够帮

助我们选择适合的测序物种, 优化测序和生物信息学
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研究方案, 以回答特定的生物学问题(Kress et al., 

2022)。全基因组大小的多样性不仅在塑造植物基因

组的进化中起重要作用, 而且在生态系统水平上影响

植物群落的组合(Pellicer et al., 2018)。结合染色体数

据研究基因组大小变化、染色体数量变化以及两者之

间的相互作用机制有助于解释樟科多样化过程及基

因组变化对其适应性进化的意义(Moeglein et al., 

2020)。 

(2) 增加测序基因组分支的代表性。目前樟科测

序的基因组仅涉及3个族, 还有6个族尚无代表物种

的基因组发表(图2; 表1)。樟科具有复杂的进化历史, 

从系统发生拓扑结构不一致中可窥探一二。有代表性

的物种取样能够帮助厘清樟科的系统发生关系。注释

良好的基因组数据为使用重测序和靶向捕获的方法

从标本中获取大量的基因序列提供参考, 这将解决樟

科采集和鉴定难题, 从而构建更具有代表性的系统发

生树(Sun et al., 2022a)。一方面, 解析樟科系统发生

关系不仅可帮助我们从进化角度探讨特定功能基因

的生物学特性和分子机制, 还能为保护濒危植物提供

理论依据。桫椤(Alsophila spinulosa)基因组就是1个

良好的案例(Huang et al., 2022)。研究者基于9个群

体107个桫椤个体的基因组重测序解析树蕨类植物树

干形成发育的独特性, 为理解蕨类植物的进化提供了

新视角, 也从影响桫椤种群变化的因素中拓展了保护

工作思路。另一方面, 基于系统发生树和分布数据可

揭示樟科的时空分布格局, 解析其类群多样分布类型

的成因。例如 , 泛热带分布的厚壳桂属和琼楠属

(Beilschmiedia) (Chanderbali et al., 2001), 东亚-北

美间断分布的檫木属(Sassafras) (Yang et al., 2022b; 

Qin et al., 2023), 亚洲-大洋洲分布的土楠属(Endian-

dra) (Li et al., 2020), 以及仅分布在亚洲的新樟属

(Neocinnamomun)和仅分布在美洲的桂土楠群(Cha-

nderbali et al., 2001; Liu et al., 2021)。此外, 大量遗

传信息和代表性取样能够为解析樟科复杂的进化历

史提供支持(Liu et al., 2021; Tian et al., 2021)。目前, 

樟科科内的多倍化只在山胡椒基因组中检测到(图5), 

考虑到月桂族多样的染色体变化及其更大的基因组

(图3), 增加月桂族物种全基因组测序, 有助于理解多

倍化在樟科进化中的作用。 

(3) 关注具有特殊价值的物种, 如月桂和无根藤

(Cassytha filiformis)。月桂是唯一分布在欧洲且被赋

予重要文化内涵的樟科植物, 其基因组具有复杂的染

色体变化(附录2) (Chanderbali et al., 2001)。随着测

序技术的进步及生物信息学软件的开发, 越来越多的

复杂基因组得到解析, 如基因组大小为25.4 Gb、转

座子含量达69.4%的油松(Niu et al., 2022); 已测序基

金组最大的真双子叶植物杨山牡丹(Paeonia ostii), 

其基因组大小为12.8 Gb (Yuan et al., 2022); 以及六

倍体燕麦(Avena sativa) (Peng et al., 2022)。在新技

术的推动下, 解析月桂基因组可探知樟科染色体结构

的进化历史。而在原始被子植物樟科中, 无根藤寄生

藤本的生活型一直备受科学家关注。解析无根藤的基

因组将与已发表的寄生植物寄生花 (Sapria hima-

layana) (Cai et al., 2021)和原野菟丝子(Cuscuta 

campestris) (Vogel et al., 2018)等共同为探究寄生植

物的进化提供新视角。 

(4) 对功能基因进行深入挖掘。樟科基因组功能

基因的挖掘集中在与花器官进化、木材形成和代谢产

物合成相关的基因, 且已挖掘的功能基因多数还未得

到验证, 不利于基因的后续应用(图6)。解析与关键特

征起源相关的功能基因和基因家族, 如落叶习性、单

性花和寄生习性应受到更多关注。樟科因其特殊的系

统发生位置, 在研究生物学特征的起源与进化上具有

重要意义, 解析其关键特征起源的分子机制有助于揭

开其作为原始类群至今繁盛的秘密。推动樟科重要物

种高质量泛基因组研究将加深我们对其多样性的理

解, 并发现与重要性状和环境适应相关的基因和变

异, 为分子机制研究、品种选育和分子育种提供指导

(Sun et al., 2022b; 郝晨路等, 2022)。以樟科重要的

经济树种樟为例, 已发表的4个樟基因组在杂合度、

编码基因数量和重复序列比例上具有明显差异(表1), 

表现出个体间的遗传多样性 (Jiang et al., 2022; 

Wang et al., 2022; Sun et al., 2022b; Shen et al., 

2022)。泛基因组研究有助于我们理解种内个体间的

差异, 进而更好地利用樟树资源。虽然目前泛基因组

研究主要集中在农作物, 截至2021年末林木物种中仅

苹果(Malus) (Wang et al., 2023b)和杨属(Populus) 

(Zhang et al., 2019)开展了泛基因组研究(郝晨路等, 

2022)。但基因组规模大、复杂度高的林木物种泛基

因组研究仍极具挑战性(Wang et al., 2023a)。随着技

术的进步, 林木物种的泛基因组研究不仅能够促进对

乔木起源的认识, 还能够解析森林建群种应对环境异
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质性的分子机制, 这对理解森林对环境变化的响应具

有重要意义(郝晨路等, 2022; Wang et al., 2023a)。 
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Abstract  With the rapid development of sequencing technology and bioinformatic analysis tools, the studies of plant 

genomes has been growing in an unprecedent speed. The family Lauraceae belongs to Magnoliids and is mainly found in 

pantropics with high species diversity. Species of this family are mostly woody and economically and ecologically impor-

tant. Up to now, 13 genomes belonging to 8 species in the family Lauraceae have been published. Here, we review the 

recent advances on the published nuclear genomes of Lauraceae by focusing on their characteristics, evolution and 

phylogeny, and the functional genes and gene families. We highlight the recent achievements in the whole genome dup-

lication events, and the genes/gene families related to the floral organ determination and metabolites in Lauraceae. Fi-

nally, we suggest further studies should be performed to improve our understanding of the function and evolution of this 

family by sequencing more species as well as more representative samples in all major clades, especially by tackling 

species with special value, and studying the species-specific functional genes. 
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