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摘   要：茄子是重要的园艺作物，也是茄科植物中种植最广泛的蔬菜之一。茄子果实相关农艺性

状是一种复杂的数量性状，传统育种选育效率低、周期长。高通量测序技术与生物信息学技术的快

速发展，使得全基因组关联分析(genome-wide association study, GWAS)在解析茄子果实相关复杂农

艺性状的遗传规律方面展现出巨大的应用前景。本文对全基因组关联分析在茄子的果形、果色等果

实相关农艺性状中的研究进展进行了综述；针对茄子数量性状遗传研究中普遍存在的“丢失遗传

力”(missing heritability)问题，从 4 个 GWAS 策略在茄子果实相关农艺性状研究中的应用热点出发，

提出了未来茄子 GWAS 的发展对策；并结合当前茄子遗传改良的实践需求，展望了 GWAS 策略在

茄子分子育种领域的广阔应用前景。本文为今后利用 GWAS 解析各种茄子果实相关性状的遗传基础

以及选育符合消费者需求的果实材料提供了理论依据和参考。 
关键词：全基因组关联分析；系统遗传学；遗传结构；丢失遗传力；分子育种 
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Abstract: Eggplant is an important horticultural crop and one of the most widely grown 
vegetables in the Solanaceae family. Eggplant fruit-related agronomic traits are complex 
quantitative traits with low efficiency and long cycle time for traditional breeding selection. 
With the rapid development of high-throughput sequencing technology and bioinformatics tools, 
genome-wide association study (GWAS) has shown great application potential in analyzing the 
genetic rules of complex agronomic traits related to eggplant fruits. This paper first reviews the 
progress of genome-wide association analysis in eggplant fruit shape, fruit color and other 
fruit-related agronomic traits. Subsequently, aiming at the problem of missing heritability, 
which is common in the genetic studies of eggplant quantitative traits, this paper puts forward 
the development strategies of eggplant GWAS in the future based on the hot spots of application 
of four GWAS strategies in the research of agronomics traits related to eggplant fruits. Lastly, 
the application of GWAS strategy in the field of eggplant molecular breeding is expected to 
provide a theoretical basis and reference for the future use of GWAS to analyze the genetic 
basis of various eggplant fruit-related traits and to select fruit materials that meet consumer 
needs. 
Keywords: genome-wide association study; phylogenetics; genetic structure; missing heritability; 
molecular breeding 

 
茄子(Solanum melongena L., 2n=2x=24)属茄

科(Solanaceae)茄属(Solanum L.)，一年生草本植

物[1]，是重要的茄科蔬菜。全球茄子产量约为每

年 5 400 万 t，价值超过 100 亿美元[2]。茄子果实

是其重要的食用器官，其生产与消费具有很强的

区域性，只有符合本地消费习惯的商品外观品质

的茄子才会被接受[3]。故培育出符合不同区域消

费习惯的果实外观性状新品种，是茄子育种的重

要方向[4-5]。 
茄子果实相关农艺性状包括果形、果色在内

的众多性状，它们属于多基因控制的复杂性状，

其遗传变异效应包括基因的加-显效应、上位性

效应以及与环境的互作效应等[6]。已报道的基于

家系群体的数量性状位点(quantitative trait locus, 
QTL)定位分析方法的应用，在解析茄子果实相

关农艺性状方面取得了较大进展，但茄子家系作

图群体大多为 F2[7-11]或 BC1[12]之类的低世代杂

交群体，这类群体遗传变异丰富度较低或染色体

重组事件有限，从而导致较低的 QTL 作图分辨

率[13]以及被高估的遗传效应。GWAS 策略的提
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出，可以为解析数量性状的遗传基础提供新的途

径。它可以利用自然群体缩小候选区域，同时对

多个性状进行分析，以降低分析误差，极大地提

高育种效率，从而在一定程度上克服 QTL 分析

的局限性[14]。   
“遗传力丢失”(missing heritability)是指通过

GWAS 发现的所有相关基因所贡献的遗传力总

和以及通过遗传标记估计的遗传力低于实际的

遗传力。找回这些“丢失的遗传力”，将有助于理

解复杂性状的遗传机制，为相关的育种工作提供

理论支持。Zhou 等[15]利用图泛基因组，找到了

番茄“丢失的遗传力”，为利用图泛基因组促进作

物的复杂性状遗传解析及育种遗传改良提供了

新思路。 
近年来，茄子基因组学技术飞速发展。自

2014 年 Hirakawa 等[16]公布了茄子的第一个基因

组序列以来，科学家们又推出了多个版本的高质

量茄子参考基因组[17-18]。茄子基因组版本的不断

更新，使得因仅参考单个基因组导致的数量性状

遗传研究中“丢失的遗传力”的问题得到了弥补。

转录组、代谢组、蛋白质组等多组学技术的快

速发展，同样为茄子复杂性状的研究带来了新

的机遇。在 GWAS 分析中将多组学数据和新的

遗传学策略进行融合，使得鉴定的关键基因位

点更加准确，并在此基础上对数量遗传调控网

络进行阐明，是当前目标性状遗传改良面临的

科学难题[19]。 
本文对 GWAS 策略在茄子果实相关复杂性

状研究中的应用及最新研究成果进行了综述，并

以“丢失的遗传力”问题为切入点，从 4 个当今

GWAS 主要研究热点出发，对 GWAS 策略在茄

子果实相关农艺性状的发展和分子设计育种的

广阔应用前景进行了展望，以期为茄子果实相

关复杂农艺性状遗传改良提供理论参考与技术

支持。 

1  GWAS 在茄子果实相关农艺

性状中的研究进展 
GWAS 是一种对复杂性状进行功能定位的

正向遗传学分析策略。GWAS 分析可以直接利

用自然群体中丰富的表型和基因组变异，找到控

制数量性状的目标基因，其中来源复杂、表型丰

富且 DNA 序列变异的群体材料，是进行 GWAS
分 析 的 理 想 材 料 。 连 锁 不 平 衡 (linkage 
disequilibrium, LD)是全基因组关联分析的基础，

它是指群体内不同位点上等位基因间的非随机

关联[20-21]，受遗传连锁、选择、遗传漂变和群体

结构等多因素的影响。不同物种间基因组中连锁

不平衡也存在显著差异，高 LD 水平的群体，

GWAS 分析所需要群体样本较少。近年来，随

着 以 单 核 苷 酸 多 态 性 (single nucleotide 
polymorphism, SNP)为代表的第 3 代分子标记技

术的发展，GWAS 的发展速度也不断加快，在

植物复杂性状遗传研究中已取得丰硕成果[22-24]。 
目前，研究人员已经在茄子果实相关农艺性

状的 GWAS 研究中鉴定了一批与目标性状显著

关联的功能基因位点，这些研究为茄子目标性状

遗传改良提供了重要的理论与应用价值。 

1.1  茄子果实相关农艺性状的 GWAS 研究

进展 
茄子是我国重要的设施栽培作物，对茄子果

实相关性状遗传机制的研究是茄子复杂性状研

究的热点领域。Ge 等[25]首先在茄子果实中开展

了关联作图研究，以 141 份茄子种质资源材料作

为关联群体，用 105 个简单重复序列 (simple 
sequence repeats, SSR)标记对果实重量、果实长

度、果实直径等 9 个与果实外观相关的农艺性

状进行关联分析，共鉴定出 49 个与 8 个表型性

状相关的标记。此后，研究人员又先后系统发

掘了上百个与茄子果实相关农艺性状显著关联 
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的功能 SNP 位点。Cericola 等[26]和 Portis 等[27] 

基于 191 份茄子材料和 384 个 SNP，通过全基

因组关联分析，分别关联到与果皮颜色和果实形

状相关的 SNP 位点。Liu 等[28]基于 45 个茄子材

料组成的关联群体，以及 219 个 SNP 形成的分

子标记，对茄子果实长度进行了 GWAS 分析，

找到了 5 个在控制果实形状方面具有保守功能

的 SNP 位点和 1 个控制果实长度的 QTL 区域，

并将 SUN 基因家族 Smechr0301963 确定为调节

茄子果实长度的关键候选基因。Arrones 等[29]和

Mangino 等[30]对 420 个材料组成的 Magic 群体进

行果皮颜色的关联分析，最终分别关联到一个

MYB 基因和一个 APRR2 基因，其中 MYB 基因

通过参与花青素生物合成途径而控制茄子果皮

颜色，APRR2 基因则通过影响果皮的叶绿素积

累而影响其颜色形成。Ro 等[31]以 288 份来自不

同国家的茄子种质资源和 114 981个SNP为研究

对象，进行全基因组关联分析分别找到 20 个与

果实宽度和 42 个与果实颜色相关联的 SNP 位

点。这项研究将有助于开发与茄子遗传资源最重

要的农业形态性状相关的标记，并支持茄子育种

计划中理想性状的选择。 

1.2  茄子 GWAS 研究中常用的软件与模型 
TASSEL[25-30]和 GAPIT[31]是茄子 GWAS 分

析中应用比较广泛的软件 (表 1)。其中，

TASSEL 软件是一款使用 Java 编写的开源软

件，具有用户友好的图形用户界面。TASSEL

可以处理多种类型的基因组数据，包括 SNP、
SSR 和 Indel 等，支持多种不同的全基因组关

联分析方法，并提供了丰富的统计功能和可视

化工具[32]。TASSEL 的优点在于其易于使用和

广泛的应用范围，但对于大规模的数据集可能

需要较长的计算时间。GAPIT 是一个基于 R

语言的开源全基因组分析软件[33]，主要基于混 

合线性模型(mixed llinear model, MLM)进行全

基因组关联分析，具有较高的计算效率和准确

性，但对初学者来说可能有一定的学习门槛，

需要具备一定的编程能力，并且部分功能需要

使用者具备统计学和机器学习相关知识。此

外，GAPIT 还提供了许多有用的功能，如自动

选择最优的模型、样本标记随机化、GWAS 结

果的后续分析等。 

茄子 GWAS 分析用到的模型主要有 2 种，

分别是一般线性模型 (general linear model, 

GLM) 和 混 合 线 性 模型 (mixed linear model, 

MLM)。其中，GLM 模型以群体结构(population 

structure, Q) 矩 阵 或 主 成 分 分 析 (principal 

component analysis, PCA)矩阵为协变量，提高

结果准确度；MLM 模型则在 Q 或 PCA 的基础

上联合应用了亲缘关系(kinship, K)矩阵开展关

联作图分析[34]。GLM 模型简单易懂、适用范围

广且计算速度快，但忽略了个体之间的基因型

连锁效应以及不同亲缘关系所带来的影响，当

存在种族结构或家族结构时，可能导致假阳性

结果增加；而 MLM 模型能够同时考虑固定效

应和随机效应，从而更准确地鉴定与表型相关

的基因，相比 GLM 模型，当涉及复杂的群体结

构、小效应量时，MLM 模型能够更好地控制假

阳性率并且表现更优[35-36]。此外，MLM 模型还

可以更好地处理数据中的噪声和误差，并在不

同类型的数据集中获得更稳健的结果，但计算

复杂度高，对于大规模数据集可能需要较长的

计算时间。综上所述，选择 GLM 模型还是 MLM

模型需要根据具体问题而定，如果群体结构和

亲缘关系简单，可以使用 GLM 模型；如果存在

复杂的群体结构和亲缘关系、小效应量等情况，

则需要使用 MLM 模型。 
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表 1  茄子果实相关农艺性状分析中常用的 GWAS 分析软件及关联分析模型 
Table 1  Commonly used GWAS analysis software and association analysis model in the analysis of 
agronomic traits related to eggplant fruit 
Software Pros and cons Mark Model References and 

year Pros Cons Type; Number 
TASSEL[32] Interface good operation, processing data 

types and a wide range of uses 
Big data samples take a 
long time 

SSR; 105 GLM [25]; 2013 
SNP; 384 GLM 

MLM 
[26]; 2014 
[27]; 2015 

SNP; 219 MLM [28]a; 2019 
SNP; 7 724 MLM [29]a, [30]a; 2022 

GAPIT[33] High efficiency of computing big data; 
High accuracy 

Users need an R 
foundation 

SNP; 114 981 MLM [31]; 2022 

a indicates that the SNP loci identified in this article can be identified to the candidate gene. 
 

以上软件中使用的模型考虑的只有单标记

的加-显性效应，较少考虑标记间的上位性效应，

而上位性效应对于提高数量性状遗传基础的解

析精度极其重要[37-38]，因此，需要建立数量性状

加-显性-上位性联合解析模型，用以进一步推动

数量性状基因组学的发展。 

2  未来 GWAS 策略在茄子果实

相关农艺性状研究中的发展对策 
GWAS 策略在动植物中的广泛应用，使得

大量数量性状显著关联位点得以鉴定。然而这些

位点，仅能解释部分表型变异，“丢失的遗传力”
问题在当今数量遗传学研究中依然存在[39]。因

此，本文从茄子关联群体的选择、泛基因组的组

装、高通量表型组学的建立和多组学联合分析这

4 个 GWAS 研究应用热点进行探讨，为系统解

析茄子果实相关农艺性状，解决“丢失的遗传力”
问题提供理论参考。 

2.1  关联群体的选择 
作为 GWAS 的第一步，关联群体的选择对

最终能否找到关联位点影响重大。自然变异群体

可以被直接用于作物的 GWAS 分析，其主要包

括育种群体、地方品种群体或者二者混合群体

等。在进行关联群体选择时，应选择形态差异较

大、遗传变异丰富、遗传基础较广泛且具有地域

代表性的材料[40]。 
茄子种质资源数量庞大，例如中国台湾的世

界蔬菜中心保存有世界上最大的栽培茄子及其

野生近缘种种质资源库，包含了来自 90 个国家

的 3 000 多个品种[1]，除此之外，美国的植物遗

传资源保护中心、荷兰瓦赫宁根大学遗传资源中

心、俄罗斯瓦维洛夫植物遗传资源研究所、印度

国家植物遗传资源局和中国农业科学院蔬菜花

卉研究所都拥有大量的茄子种质资源[41]。对所

有茄子种质资源进行研究难度较大，参考

Frankel[42]提出的核心种质概念，研究者在进行

茄子 GWAS 分析时，可以通过对搜集的不同表

型性状茄子种质间的相关关系及遗传多样性进

行评价，筛选出茄子核心种质。以茄子核心种质

作为关联群体进行 GWAS 分析，能够在省时省

力的同时，最大限度提高全基因组关联分析的分

辨率。 

2.2  泛基因组组装 
基因型(genotype)是 GWAS 分析中的重要支

撑要素之一，是将个体材料与参考基因组比较得

到的。然而，当参考基因组中不存在控制 GWAS
目标性状的功能基因时，会出现 GWAS 定位区

间与实际功能基因之间偏差较大甚至检测不到
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的情况[43]。泛基因组是将一个物种内所有基因

组信息进行组合后得到的，相较于单一参考基因

组而言，其涵盖的遗传信息更加丰富。 
目前，还未见茄子泛基因组组装工作的报

道。通过高通量测序技术和生物信息学手段，获

得遗传多样性丰富的茄子种质资源的遗传信息，

并有效利用已公布茄子基因组信息[16-18]，构建茄

子的泛基因组。以泛基因组为参考基因组，提取

研究材料的 SNP 数据，将其作为基因型数据用

于 GWAS 分析，可以有效解决因单一参考基因

组而导致的 GWAS 结果偏差或错误问题[44]，能

有效地找到茄子育种中“丢失的遗传力”。 

2.3  高通量表型检测技术的开发与建立  
表型(phenotype)是 GWAS 研究中的另一大

支撑要素，是基因型与环境共同作用的结果，对

了解进化和遗传变异有重要意义[45]。 
目前，茄子果形、果色相关农艺性状的测量

多采用目测法，该方法费时费力，且存在较强的

主观性，获得表型数据误差较大。深入茄子果实

相关农艺性状遗传基础研究，建立一个能快速、

精确获取不同环境、群体、时间点的表型数据搜

集平台是重要前提。 
近几年，研究人员基于人工智能、计算机视

觉、深度学习等技术，开发出了应用于植物的高

通量的表型组分析平台，并已经实现了植物表型

高精度的采集与分析[46-47]。在已有高通量测序平

台基础上开发适合茄子的表型算法，提取目标性

状表型数据用于茄子 GWAS 研究，不仅能够使

科研工作者从繁琐重复的体力劳动中解放出来，

而且能大幅度提高关联分析结果的准确性，从而

有力推动茄子新品种选育。 

2.4  多组学数据的系统分析与应用 
传统的基于表型评价的育种方法存在茄子

表型测量准确性差，无法在茄子果实达到生理成

熟之前对茄子品质和产量进行评估等问题。快速

且高效的育种方法对于推动茄子产业的发展和

满足茄子市场的需求具有重要意义。 
多组学的发展能够推动茄子育种进程，提高

茄子育种效率。从基因组到转录组、蛋白质组和

代谢组，即从基因到表型的调控，是多层次、多

水平的协同调控过程[19]。新一代测序技术、高

分辨质谱技术、多组学整合分析方法及数据库的

发展为单一组学向多组学技术发展提供了便利

条件[48]。多组学技术的特点是将基因组、转录

组、蛋白质组及代谢组等多维度的信息进行有机

整合，构建基因的调控网络，全面且深层次探索

各生物分子之间的调控及因果关系。将转录组数

据和基因组数据结合进行研究，可以在全基因组

水平理解基因、转录和表型 3 个层面的转换关

系，并为基因-基因、基因-环境的互作关系提供

重要证据，使得科研人员对茄子数量性状的分子

机理和遗传基础的认识更加深化，例如：将转录

组数据作为“表型”应用于 GWAS 研究的表达数

量性状基因位点作图法[24]，可有效解析基因组

变异调控基因表达水平的作用机制；将转录组数

据作为“基因型”应用于 GWAS 研究，用于分析该

基因型在表达调控、代谢和表型变异中的作用[23]。

除此之外，蛋白组和代谢组也能作为表型数据与

基因组结合进行 GWAS 研究，从生理生化层次解

读基因组与蛋白组或代谢组之间的关联结果，有

助于阐明候选基因涉及的功能通路[49-50]。 
利用不断发展的生物信息学分析方法对多

组学数据进行挖掘，将 DNA、RNA、蛋白质和

表型变异进行有机结合，实现对茄子果实相关农

艺性状的系统解析，为其分子设计育种奠定理论

基础，使得茄子遗传学领域的发展更加系统[51-52]。 

3  基于 GWAS 的茄子分子育种

研究存在的问题与展望  
迄今为止，关于茄子果实相关农艺性状的
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GWAS 研究较少，且相较于番茄、辣椒等其他

茄科作物来说，依然处于起步阶段。 
虽然，相较于传统的 QTL 作图，GWAS 分

析在检测范围、分辨率、材料来源丰富度等方面

占据优势。但是 GWAS 分析手段也有其自身的

局限性。例如，基因与环境的互作效应、大规模

研究群体中新基因座与性状表型间的微效关联

效应、种群结构的存在等都会对 GWAS 分析结

果造成影响。因此，开展不同商品表现的茄子果

实 GWAS 研究工作，需要制定严格的试验标准，

仔细选择种质资源并进行种群结构评估，在全基

因组范围内系统地发掘影响目标性状变异的显

著 QTLs 及其候选基因位点，并通过茄子遗传转

化体系对其进行功能验证，为基因组定向选择育

种提供关键功能位点。同时，利用基于模块聚合

的分子模块设计育种策略[53]和覆盖全基因组的

高密度遗传标记，计算个体基因组估计育种值的

全基因组选择育种策略[54]，形成完整的茄子分

子设计育种理论。最后，开发一系列适宜茄子育

种实践的育种技术也是必不可少的。 
随着研究的不断深入，当前 GWAS 研究存

在的不足之处和实际应用中的局限性会被不断

克服。将 GWAS 策略与“分子设计育种”的手段

和技术方法进行结合，构建茄子果实相关农艺性

状分子设计育种体系，为实现从传统的“经验育

种”向定向高效的“精准育种”转化，满足现代消

费者对优异多元化茄子品种的需求提供帮助。 
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