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银杏重要性状的组学研究进展与应用

许    锋 1，杨    可 1，费    越 1，叶家保 1，2，张威威 1，郑嘉瑞 1

（1. 长江大学  a. 园艺园林学院；b. 香辛园艺植物种质创新与利用湖北省重点实验室 , 湖北  荆州  434025； 
2. 塔里木大学  园艺与林学学院，新疆  阿拉尔  843300）

摘    要：银杏 Ginkgo biloba 是兼具药用、食用、观赏与科研价值的孑遗植物，具有重要的经济价值与社会效益。

当前市场对高观赏价值、高活性成分含量、强胁迫耐受性的银杏新品种的需求日益迫切，传统育种手段已经难

以满足生产需求。近年来组学技术飞速发展，为多维度解析银杏关键性状的分子机制提供了全新的研究视角与

数据基础。本文系统梳理了组学技术在银杏形态建成、性别决定与分化、药用活性成分（类黄酮和萜内酯等）

生物合成以及抗逆性等方向的研究进展与应用成果。针对当前组学技术应用于银杏性状研究中存在的局限性，

本文提出了整合系统生物学、精准表型组学与机器学习建模等多学科研究框架，旨在推动银杏分子设计育种发展，

为银杏的精准遗传改良与全产业链提质增效提供策略参考。

关键词：银杏；基因组资源；生长发育；组学技术应用
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Advances and applications of omics studies on key traits of Ginkgo biloba

Xu Feng1, Yang Ke1, Fei Yue1, Ye Jiabao1,2, Zhang Weiwei1, Zheng Jiarui1

(1. a. College of Horticulture and Gardening; b. Hubei key Laboratory of Spices & Horticultural Plant Germplasm Innovation & 
Utilization, Yangtze University, Jingzhou 434025, Hubei, China; 2. College of Horticulture and Forestry, Tarim University,  

Alar 843300, Xinjiang, China)

Abstract: Ginkgo biloba L. is a relic tree species that integrates medicinal, edible, ornamental, and scientific research value, offering 
substantial economic and social benefits. However, market demand for new cultivars with superior ornamental characteristics, high bioactive 
compound content, and enhanced stress tolerance is becoming increasingly urgent, and conventional breeding approaches can no longer 
adequately meet these needs. The rapid advancement of omics technologies has provided novel perspectives and a rich data foundation for 
deciphering the molecular mechanisms underlying key traits in G. biloba from multiple dimensions. This review systematically summarizes 
the progress and application of omics technologies in studies on G. biloba morphogenesis, sex determination and differentiation, 
biosynthesis of pharmacologically active compounds (flavonoids and terpene lactones), and stress resistance. To address the limitations of 
current omics-based research on G. biloba traits, this paper proposes a multidisciplinary framework integrating systems biology, precision 
phenomics, and machine learning modeling, aiming to propel molecular design breeding in G. biloba and provide strategic reference for its 
precision genetic improvement as well as the quality and efficiency enhancement of the entire industrial chain.
Keywords: Ginkgo biloba; genomic resources; growth and development; omics technology applications
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银杏 Ginkgo biloba 是现存裸子植物中最古老

的孑遗物种之一，被称为植物界的“活化石”，

其独特的演化地位、丰富的次生代谢产物以及雌

雄异株的繁殖策略，使其成为科学研究的重要模

式材料 [1-2]。银杏原产于我国，凭借较强的环境适

应性和人为引种，如今已在全球多数温带与亚热

带地区被广泛栽培，但其野生种群目前仍处于极

度濒危状态。现存的天然银杏种群仅分布在我国

浙江天目山、湖北神农架等地，不但种群规模小，

而且遗传多样性较低 [3]。作为多用途经济树种，

银杏被广泛应用于园林绿化、食品加工、医药保

健以及文化宗教领域。
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组学技术是整合基因组、转录组、蛋白质组

和代谢组等多维数据，系统解析生物体复杂调控

网络和动态变化规律的重要研究手段 [4-5]。银杏的

性状体系涵盖多个层面，包括形态建成性状、性

别性状、功能成分性状和抗逆性状等（图 1）。目

前，国内外针对银杏性状的研究主要集中在形态

学、生理生化和分子遗传 3 个层面。国内学者依

托丰富的种质资源优势，对全国范围内的银杏古

树及栽培品种开展了系统的表型评价，明确叶形、

种核（形状、大小和出核率）以及功能成分（类

黄酮和萜内酯）含量等性状存在广泛的遗传变 

异 [6]，并在此基础上，重点围绕银杏生长发育的

调控机理，以及类黄酮、萜内酯等活性成分的遗

传调控与栽培响应机制，开展多组学研究。相较

之下，国外研究更侧重于银杏作为城市绿化树种

的抗逆性，以及其性别决定与分化机制，系统评

估了银杏对干旱、盐碱和高温等非生物胁迫的耐

受性，并已鉴定出多个与性别连锁的分子标记。

在功能活性成分的基础研究领域，国外研究依托

自身在代谢生物学方向的研究优势，研究重点聚

焦于解析类黄酮与萜内酯生物合成途径的精细分

子机制上。

图 1    银杏重要性状概述
Fig. 1    Overview of important traits in Ginkgo biloba

总体而言，随着银杏高质量基因组测序的完

成和组学技术的快速发展，国内外学者对银杏性

状的研究已从单一的表型描述深入到多层次的分

子调控网络解析。本文综述了组学技术在银杏重

要性状方面的研究进展与应用（表 1 ～ 4），系统

梳理了银杏重要性状形成的核心调控网络，并对

未来研究方向进行了展望，以期为银杏功能基因

组学研究和分子育种实践提供参考。

1 银杏基因组学研究进展

1.1 银杏基因组测序、组装与注释

基因组资源是组学研究的基石，能为性状

解析提供参考序列、遗传变异信息和功能注释。

银杏基因组草图于 2016 年首次公布，共组装获

得 10.61 Gb 基因组序列，contig N50 为 48.2 kb，

scaffold N50 为 1.36 Mb，注释出 41 840 个基因 [7]。 
重复序列占组装序列的 76.58%，包含转座元件

和串联重复序列，其中长末端重复反转录转座子

（LTR-RT）尤为丰富。2021 年，研究人员利用长

片段组装软件 wtdbg v.1.1.005，结合三代 PacBio
测序、Hi-C 染色体构象捕获技术和高质量遗传图

谱，成功构建染色体级别银杏参考基因组 [8]。该

基因组大小为 9.87 Gb，contig N50 为 1.58 Mb，
scaffold N50 为 775 Mb，接近 95%（9.33 Gb）的

序列已成功锚定到 12 条假染色体上。共注释获得

27 832 个基因，修正了草图版本中 41 840 个基因

的不精确注释，是目前裸子植物组装质量较高的

参考基因组之一。

1.2 银杏演化、扩散与环境适应的基因组解析

基于高质量基因组资源，研究人员发现，银
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杏经历了种子植物全基因组复制（WGD）事件，

但在进化进程中未发生额外的谱系特异性 WGD 事

件，其基因组扩增主要由长末端串联重复（LTRs）
元件的插入驱动 [8]。Zhao 等 [9] 对来自全球银杏自

然分布区与不断扩张的分布区内的 51 个种群共

545 株银杏的基因组进行重测序发现，受第四纪冰

川影响，银杏幸存于我国东部、西南部和南部的 
3 个“冰川避难所”，并检测到西南与南部避难所

之间存在多轮种群扩张 - 收缩动态及冰川混合事

件。研究还发现，银杏从我国东部被多次人为引

种至世界不同大陆，人类基于传统文化与信仰，

和银杏形成的长期互动，进一步促进了其存续与

扩散。进一步分析表明，7 个生物气候变量（最冷

季度平均温度、温度季节性、最湿季度平均温度、

最干月降水量、降水季节性、最暖季度降水量和

昼夜温差月均值）对银杏的分布存在显著影响；

另有 25 个参与昆虫和真菌防御以及响应脱水、低

温和高盐等非生物胁迫的基因，可能在银杏适应

环境变化、形成抗逆性的进化过程中发挥了关键

作用。

2 银杏形态建成性状的组学研究进展

2.1 银杏胚胎发育与种子萌发

随着维管植物的演化，在现存种子植物中，

仅银杏和苏铁得以保留精子鞭毛结构，其余类群

均已丢失该性状。基因组比较分析结果表明，银

杏中编码中央微管蛋白、鞭毛内运输蛋白和动力

蛋白这 3类参与鞭毛生物合成与调控的蛋白基因，

在银杏和其他缺失精子鞭毛结构的植物中呈现出

明显的保留与缺失差异模式 [8]。此外，与多数被子

植物不同，银杏及大多数裸子植物的授粉与受精

在时间上相互分离。据此推测，花粉的抵达可能

是促使胚珠进一步发育，并最终分化形成种皮的

关键事件。D′apice 等 [10] 对授粉前后的银杏胚珠进

行转录组学和代谢组学分析，推测授粉触发胚珠

变化的时间远早于受精。近期研究通过 X 射线显

微计算机断层扫描技术（micro-CT）发现，银杏成

熟胚的茎尖分生组织中存在 7 个高度分化的叶原

基（顶端叶芽与腋生叶芽），其胚轴和子叶中存

在 2 个独立的管胞运输系统，代表胚胎发育的一

种独特模式 [11]。进一步结合转录组和代谢组分析，

推测与维管发育调控相关的转录因子（GbLBD25a
和 GbMYB74c）、纤维素合酶 2a 基因（GbCESA2a）
和生长素外排转运蛋白基因（GbPIN2），以及

参与分泌腔形成的 GbWRKY1、GbbHLH12a 和

GbJAZ4，在胚胎发育过程中起到关键作用。长链

非编码 RNA（lncRNA）和微小 RNA（miRNA）

均是植物生长发育的重要调控因子，但其在胚胎

发育过程中的功能仍不清晰。Jiang 等 [12] 分析银杏

胚胎早期、中期和晚期 3 个发育阶段的 RNA 测序

数据集发现，共有 50、33 和 76 个 lncRNA 分别

靶向植物激素信号转导、激素生物合成及昼夜节

律调控相关基因，其中 lnc000823、lnc002072 和

lnc000866 可能通过结合 miR159 调控 MYB33 与

MYB101，进而参与种子成熟过程中脱落酸（ABA）

信号的精细调控。

银杏主要依赖种子繁殖，以往的研究多集中

于物理或化学处理对其萌发的影响 [13-15]。随着测序

技术的发展，多组学技术为系统解析银杏种子萌

发与休眠的调控网络提供了重要支持。例如，张

斌等 [16] 研究表明，外源赤霉素（GA）处理能显著

促进银杏胚的生长，提高发芽势和发芽率，丙酮

酸脱羧酶基因（GbPDC1 和 GbPDC2）、6- 磷酸

葡萄糖酸脱氢酶基因（GbPGD2）、柠檬酸合成酶

基因（GbACLA-3）、苹果酸脱氢酶基因（GbMDH1）
以及核糖 -5- 磷酸异构酶基因（GbRPI3）在该过

程中起到关键作用。在种子休眠方面，miRNA 
与转录组联合分析显示，银杏种子休眠不仅受

ABA/GA 平衡调控，还与胚胎形态发育相关的激

素及基因表达密切相关，其中 miR156 被确定为调

控形态生理休眠的关键因子 [17]。

2.2 银杏叶片发育

与被子植物叶片具有明显极性不同，银杏等裸

子植物的叶片极性通常不明显。基因组分析表明，

在银杏叶发育过程中，与叶片极性调控相关的多

个转录因子（包括 KANADI、AS1、AS2、ARF3
和 ARF4），以及反式作用小干扰 RNA（ta-siRNA） 
均发生缺失；同时，在被子植物中发生显著扩张

的 YABBY 和 HD-ZIPIII 转录因子家族，在银杏中

仅保留了 1 ～ 2 个成员。这些参与极性形成途径的

基因缺失，加上关键家族基因发生显著收缩，导

致银杏的 3 条极性决定通路均无法正常运作，最

终无法形成极性结构 [8]。除了叶片极性不明显这一

特征之外，银杏的叶形还存在丰富的多样性变化，

既有经典的扇形，也有喇叭形、开裂形以及罕见

的松针形。Li 等 [18] 通过表型、光合生理与多组学

联合解析银杏喇叭叶的形成与调控机制。结果显

示，相较于正常扇形叶，喇叭叶的细胞数量减少，

背腹表皮细胞形态差异显著，导致叶片卷曲且光

合效率降低。在此过程中，AUX/IAA 转录因子、
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小生长素上调 RNA 基因（SAUR）、赤霉素不敏

感矮化 1 基因（GID1）和肉桂酸 -4- 羟化酶基因

（C4H）的差异表达，改变了生长素与赤霉素等内

源激素的平衡，并通过影响细胞分裂周期、细胞壁

合成与修饰，最终导致银杏喇叭叶的形成。另有

研究指出，bHLH、WRKY、ARF、IDD 和 TFIIIA
等转录因子在银杏叶片光合作用的发育调控中起

到关键作用 [19]。15 个 lncRNA（MSTRG.5250.2、
MSTRG.18854.1 和 MSTRG.38052.1 等）以及 9 个 
lncRNA（MSTRG.8532.3、MSTRG.16029.2 和

MSTRG.44394.1 等）分别通过靶向类黄酮合成途

径基因和光合作用途径基因参与银杏叶片发育过

程 [20]。

除形态特征外，银杏叶片夏季呈淡绿色，秋

季衰老转黄，呈现显著的季相变化。研究发现，银

杏叶片衰老期间，叶绿素含量下降，类胡萝卜素在

过渡期增加而在黄叶期减少，叶绿素代谢途径中

的非黄化蛋白 / 类非黄化蛋白基因（NYC/NOL）、 
叶绿素酶2基因（CLH2）、脱镁叶绿素酶基因（PPH）

和脱镁叶绿酸 a 加氧酶基因（PAO），类胡萝卜素

合成途径的 ζ- 胡萝卜素异构酶基因（Z-ISO）、 
ζ- 胡萝卜素脱氢酶基因（ZDS）和 ε- 番茄红素

环 化 酶 基 因（LCYE）， 以 及 WRKY57/75 和

NAC53/56 转录因子的表达均发生了显著变化 [21]。

此外，miR159-CLT3、miR167-ARF6/8 和 miR396-
ABP1/PPR32 被认为可能是调控银杏叶片颜色的关

键模块 [22-23]。夏笑 [20] 结合转录组与 lncRNA 测序，

在银杏绿叶期、转色期以及黄叶期鉴定到 2 124 个 
lncRNA，发现组间差异表达 lncRNA 的靶基因

主要在代谢调控和次生代谢合成通路富集，推测

lncRNA 在叶片转色调控中发挥关键作用。

2.3 银杏垂乳的形成

垂乳是银杏树干、树枝或根颈处形成的树瘤

结构，具有重要的种质特性 [24]。刘晓静 [25] 对分

布于我国中东部 19 个省（自治区、直辖市）的

348 株垂乳银杏的调查表明，在年平均气温 14 ～ 
16 ℃、年平均日照时数 1 000 ～ 2 500 h 及年降水

量 1 100 ～ 1 400 mm 的气候条件下，垂乳银杏的

分布更为广泛。差异表达基因（DEGs）分析显示，

生长素活动、淀粉合成、脂质合成和细胞周期途

径相关基因及 bHLH、B3、MYB 和 ERF 等转录因

子可能参与银杏垂乳的发生过程。门晓妍 [26] 利用

代谢组、转录组和超高效液相色谱串联质谱（LC-
MS/ /MS）方法比较了基生垂乳与根、茎组织在

转录和代谢水平上的差异。结果显示，与根和茎

相比，银杏垂乳中 GA3、茉莉酸甲酯（MeJA）、

ABA 和水杨酸（SA）等激素以及多种氨基酸衍生

物显著积累。与苯丙烷合成相关的咖啡酰 -CoA O-
甲基转移酶基因（CCoAOMT）和莽草酸 O- 羟基

肉桂酰基转移酶基因（HCT），与茉莉酸合成相

关的酰基辅酶 A 氧化酶基因（ACOX），与细胞分

裂素合成相关的 UDP- 葡萄糖基转移酶 73C 基因

（UGT73C），以及 ARF、GH3 和 MYC2 等转录

因子可能参与银杏基生垂乳发育和胁迫调控。

3 银杏性别性状的组学研究进展

3.1 银杏古老性别决定与分化机制的解析

银杏作为雌雄异株裸子植物的古老孑遗谱系，

为探究植物性别决定与分化机制提供了独特的进

化视角。Zhang 等 [27] 和 Liao 等 [28] 基于雌雄银杏

群体基因组重测序数据，证实其性别决定机制属

于 XY 型，并将性别决定区域（SDR）定位于 2 号

染色体。进一步整合雌雄特异性遗传图谱与基因

组序列信息发现，SDR 位于 2 号染色体中部（约

222 Mb 区域），其起源至少可以追溯到白垩纪时

期 [29]。在 SDR 内部及其周边约 50 Mb 的区域内，

重组过程受到了显著抑制。转录组分析揭示，激

素信号转导途径的蛋白磷酸酶 2C 基因（PP2C）、

脱落酸受体 2 基因（PYL）、SNF1 相关蛋白激

酶 亚 家 族 2 基 因（SNRK2）、SAUR、Gretchen 
Hagen3（GH3）、冠菌素不敏感蛋白 1基因（COI1）、
病程相关基因非表达子 1 基因（NPR1）和响应调

节因子 2/12 基因（RR2/12），编码 DNA 甲基转

移酶的基因（如 MET1 和 COMT1）以及转录因子

（DELLA、EIN3 和 GbMADS18）可能在银杏性

别决定与分化过程中发挥关键作用 [27-28,30]。此外，

miR159、miR160 和 miR2950 等 miRNA 可通过靶

向 MYB1、ARF18 和 AHP5 等转录因子，间接参

与银杏球花性别分化过程 [31]。

3.2 银杏性别二态性的多组学解析

银杏雌雄株在生长发育、叶片黄酮含量、抗

逆性和观赏价值等方面存在显著差异。Gao 等 [32]

对银杏 F1 代杂交后代群体进行分析发现，雄株的

营养生长能力显著强于雌株，而雌株的总黄酮和

萜内酯含量则高于雄株。进一步基于杂交后代的

GBS 测序获得的 SNP 数据分析发现，雌性银杏的

特异性基因主要富集在咖啡因代谢、氨酰 -tRNA
生物合成以及硒化合物代谢等通路，而雄性银杏
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的特异性基因主要富集在硫胺素代谢、糖基磷脂

酰肌醇锚定生物合成以及泛酸和辅酶 A 生物合成

等通路。转录组分析显示，类黄酮途径关键基因

（CHS、CHI、F3′H、F3H、DFR、LAR、ANS 和

ANR）以及参与多种真菌抗性反应的基因（allergen 
V5/Tpx-1 和 thaumatin-like）均在雌株中高表达，

由此形成了雌雄个体间差异化的类黄酮积累与抗

逆机制 [28,33]。此外，雌雄异株植物常伴有性别二态

性微生物群落，这可能有助于提升其繁殖成功率。

Lin 等 [34] 对银杏根际土壤、根系内部及叶片内部

3 个生态位在 3 个关键发育阶段的微生物群落进行

分析后发现，银杏可通过介导筛选特定微生物功

能群，驱动微生物群落组装过程，产生性别二态性。

4 银杏功能成分性状的组学研究进展

4.1 银杏类黄酮生物合成的调控网络

作为银杏叶提取物（EGb761）的主要活性成

表 1    组学技术在银杏形态建成性状上的应用
Table 1    Omics technologies applied to morphogenesis traits of G. biloba

序号
No.

研究主题
Research topic

技术及组学
Technology and omics

应用
Application

相关基因
Related genes

参考文献
References

1 精子鞭毛结构 基因组
解析鞭毛生物合成与调控基因的保留 /

缺失模式
— [8]

2 胚珠发育 转录组和代谢组 解析授粉在控制银杏胚珠发育中的作用 — [10]

3 胚胎发育
micro-CT、转录组和 

代谢组
解析银杏胚胎发生的独特模式

GbLBD25a、GbMYB74c、
GbCESA2a、GbPIN2、GbWRKY1、

GbbHLH12a、GbJAZ4
[11]

4 胚胎发育 lncRNA 测序和转录组 鉴定与胚胎发育相关的 lncRNA lnc000823、lnc002072、lnc000866 [12]

5 种子发芽 生理生化测定和转录组 挖掘分析种子发芽相关基因
GbPDC1、GbPDC2、GbPGD2、
GbACLA-3、GbMDH1、GbRPI3 [16]

6 种子休眠 miRNA 测序和转录组 揭示种子休眠的调控网络 miR156 [17]

7 叶片极性 基因组 解析叶片极性不明显的分子机制
KANADI、AS1、AS2、ARF3、

ARF4、ta-siRNA、YABBY、HD-ZIPIII [8]

8 叶片形状
表型 - 生理分析、转录

组和代谢组
解析银杏喇叭叶的形成与调控机制 AUX/IAA、SAUR、GID1、C4H [18]

9 叶片发育
表型 - 生理分析、转录

组和代谢组
揭示叶片发育过程中光合作用的调控 

机制
bHLH、WRKY、ARF、IDD、

TFIIIA [19]

10 叶片发育 lncRNA 测序和转录组 鉴定参与叶片发育的 lncRNA
MSTRG.5250.2、MSTRG.18854.1、
MSTRG.38052.1、MSTRG.8532.3、
MSTRG.16029.2、MSTRG.44394.1

[20]

11 叶片呈色与衰老 生理生化测定和转录组 解析叶片呈色与衰老的分子机制
NYC/NOL、CLH2、PPH、

PAO、Z-ISO、ZDS、LCYE、
WRKY57/75、NAC53/56

[21]

12 叶色突变 miRNA 测序和转录组 鉴定叶片突变相关 miRNA miR159-CLT3、miR167-ARF6/8、
miR396-ABP1/PPR32 [22-23]

13 叶片转色 lncRNA 测序和转录组
鉴定在叶片转色过程中起调控作用的

lncRNA — [20]

14 垂乳发生 资源调查和转录组
调查垂乳银杏资源及解析银杏垂乳的发

生机制
bHLH、B3、MYB、ERF [25]

15 垂乳发育
LC-MS/ /MS、转录组和

代谢组
解析银杏基生垂乳发育机制

CCoAOMT、HCT、ACOX、
UGT73C、ARF、GH3、MYC2 [26]

表 2    组学技术在银杏性别性状上的应用
Table 2    Omics technologies applied to sex traits of G. biloba

研究主题
Research topic

技术及组学
Technology and omics

应用
Application

相关基因
Related genes

参考文献
References

性别决定系统
Gender 

determination 
system

基因组和转录组 定位 SDR 及解析其演化 — [27-29]

转录组 银杏性别决定与分化关键基因鉴定
PP2C、PYL、SNRK2、GH3、COI1、NPR1、
RR2/12、MET1、COMT1、DELLA、EIN3、

GbMADS18
[27-28,30]

小 RNA、降解组和
转录组

银杏球花性别分化关键 miRNA 及其
靶基因鉴定 

miR159、miR160、miR2950、MYB1、ARF18、
AHP5 [31]

雌雄性状差异
Sexual 

dimorphism

基因组和转录组 银杏 F1 代杂交后代雌雄株差异分析 — [32]

转录组
鉴定银杏雌雄个体类黄酮积累与抗逆

差异关键基因
CHS、CHI、F3′H、F3H、DFR、LAR、ANS、

ANR、allergen V5/Tpx-1、thaumatin-like [28,33]

微生物组
解析银杏微生物群性别二态性的时空

格局及其组装机制
— [34]
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分之一，类黄酮结构类型丰富，涵盖黄酮、黄酮

醇、异黄酮、黄烷酮、黄烷醇、二氢黄酮醇和花

青素等 [35-36]。多组学技术的应用为系统解析银杏

类黄酮合成的代谢通路、转录调控机制及环境响

应与表观遗传调控网络提供了有力支持。在合成

生物学方面，Dai 等 [37] 首次在银杏中鉴定出细胞

色素 P450 酶 GbCYP90J6，该酶能高效催化芹菜素

在 C3’ 与 C8” 位发生分子间碳 - 碳键偶联，生成

典型双黄酮 - 穗花杉双黄酮，并协同 O- 甲基转移

酶（GbOMT1-4）参与多种双黄酮（如白果双黄酮、

银杏素和异银杏素）的生物合成。将 GbCYP90J6
等关键基因导入工程化大肠杆菌，成功重建穗花

杉双黄酮生物合成通路，产量达 4.75 mg/L，显著

高于植物提取效率（0.059 mg/g DW），为双黄酮

的高效规模化生产提供了新途径。

在调控机制层面，银杏类黄酮的生物合成

受到多级别调控，其中转录调控是核心调控机

制。目前，已在银杏中克隆获得多个类黄酮合成

途径关键结构基因，包括苯丙氨酸解氨酶基因 
（GbPAL）[38]、肉桂酸 -4- 羟化酶基因（GbC4H）[39]、 
4- 香豆酰 -CoA 连接酶基因（Gb4CL）[40]、查耳

酮合成酶基因（GbCHS）[41]、查耳酮异构酶基因

（GbCHI）[42]、黄烷酮 -3- 羟化酶基因（GbF3H）[43]、 
黄酮醇合成酶基因（GbFLS）[44]、二氢黄酮醇 -4-
还原酶基因（GbDFR）[45-46]，以及参与下游修饰的

糖基转移酶基因（GbGT）[47] 等。MYB、WD40、
bZIP、WRKY、NAC 和 TCP 等多种转录因子通过

结合结构基因启动子参与银杏类黄酮合成的转录

调控 [48-53]。此外，环境信号如红光、蓝光和 UV-B
以及褪黑素和水杨酸等激素处理，可调控 MYB、
bHLH 和 bZIP 等转录因子的表达，进而影响银杏

类黄酮的合成 [54-58]。  
除转录调控外，银杏类黄酮的生物合成还受

转录后调控及翻译后修饰的精细调节。Ye 等 [59] 基

于 PacBio SMRT 测序构建了银杏高质量全长转录

组，在类黄酮合成途径中共鉴定出 7 个可变剪接

事件和 6 个融合基因。He 等 [60] 研究发现，21 个

类黄酮途径基因发生了可变剪接，其中包含 11 个

内含子保留事件，且所有事件均发生于叶片，叶

片可变剪接事件和类型远多于种子。转录后调控

还涉及非编码 RNA 的参与 [61]。Chu 等 [62] 基于

miRNA 测序和转录组数据分析发现，UV-B 能显

著诱导类黄酮合成途径基因及 MYB、bHLH 和

WD40 转录因子的表达，多个差异表达 miRNA 通

过靶向上述关键基因，参与调控银杏类黄酮合成。

交互网络分析进一步表明，miRN79-DELLA 与

miR535a-SPL 模块可能通过转录后调控机制参与

类黄酮合成及衰老过程 [63]。Liu 等 [64] 在银杏叶中

共鉴定出 198 个参与调控类黄酮合成的 lncRNA，

推测其通过调节 PAL、F3H、4CL、CHS、FLS、
DFR 和无色花青素还原酶（LAR）基因，以及

MYB、bHLH 和 WD40 转录因子的表达，从而影

响类黄酮含量。此外，该研究还发现，lncRNA 可

能 作 为 miR156a、miR172a、miR396a、miR828a
和 miR858a 的直接靶标，与 miRNA 和结构基因一

起形成 lncRNA-miRNA- 结构基因调控网络，参与

银杏类黄酮的生物合成。分子生物学功能验证进

一步证实，lncRNA10 和 lncRNA11[65]、LncNAT3-
GbMYB6 模块 [66] 以及 miR396-GbMYB41 模块 [67] 

在银杏类黄酮生物合成途径中发挥重要功能。赖

氨酸乙酰化作为一种可逆的翻译后修饰，参与调

控植物多种生物过程。Liu 等 [68] 通过整合转录组、

代谢组、蛋白质组和乙酰化蛋白质组数据，在银

杏不同组织中鉴定出 12 个可能与类黄酮合成相关

的乙酰化蛋白，包括 CHI、香豆酸 -3- 羟化酶 1/2
（C3H1/2）、 花 青 素 还 原 酶（ANR）、DFR、
CCoAOMT1/2、F3H1/2、HCT、 类 黄 酮 -3′,5′- 羟
化酶（F3′5′H）及黄酮醇 -3-O- 葡萄糖苷鼠李糖基

转移酶 2（FG2）。其中，CCoAOMT1 与 F3′5′H
的乙酰化修饰水平分别与高圣草素和二氢杨梅素

的含量呈显著相关。

4.2 银杏萜内酯生物合成的调控网络

银杏萜内酯是银杏特有的关键活性成分，兼

具高效的血小板激活因子拮抗活性，以及心血管保

护、神经保护和代谢调节等重要药理功能，因此

借助多组学技术系统解析其生物合成途径，并结

合基因工程手段提升其产量，具有广阔的应用前 
景 [69]。银杏萜内酯主要在须根和主根的周皮中合

成，随后经由茎的韧皮部向上运输至叶片储存。

其生物合成可分为上游前体合成和下游结构修饰 2
个阶段 [70]。目前，上游途径中的多数关键基因已

被克隆鉴定，包括乙酰 -CoA C- 乙酰转移酶基因 
（AACT）[71]、3- 羟基 -3- 甲基戊二酰辅酶 A 还原

酶基因（HMGR）[72-73]、1- 脱氧 -D- 木醇糖 -5- 磷
酸合酶基因（DXS）[74]、1- 脱氧 -D- 木醇糖 -5- 磷
酸还原异构酶基因（DXR）[75]、羟甲基丁烯基 -4-
磷酸还原酶基因（HDR）[76]、法尼基二磷酸合酶基

因（FPS）[77]、牻牛儿基牻牛儿基焦磷酸合酶基因

（GGPPS）[78-79]、左旋海松二烯合酶基因（LPS）[80-81] 

和甲羟戊酸焦磷酸脱羧酶基因（MVD）[82] 等。此外，

JA 和 IAA 信号转导途径中的相关基因也参与银杏
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萜内酯生物合成的调控。He 等 [83] 研究发现，外

源 MeJA 处理显著促进了银杏叶中萜内酯的积累，

GbJAZ01、GbJAZ02、GbJAZ07 和 GbJAZ11 的表达 
水平与萜内酯含量呈正相关。SAUR 基因是生长素

信号转导途径中三大早期响应基因之一，其家族

成员 GbSAUR48 在银杏根中呈现特异性高表达，

过表达 GbSAUR48 可显著促进侧根的形成与萜内

酯积累；反之，沉默该基因则会抑制侧根发育并

降低萜内酯含量 [84]。

银杏萜内酯的生物合成还受到 CYP450、
WRKY、ERF、MYC 和 bZIP 等转录因子及非编

码 RNA 的间接调控。研究表明，WRKY、ERF
和 CYP450 转录因子是调控银杏萜内酯合成的关

键候选因子 [85-87]。GbMYC2 能与 GbJAZ3/11 和

GbCOI1 蛋白相互作用，并通过结合 GbLPS 启动

子上的G-box元件参与调控银杏萜内酯的合成 [88]。

在烟草中，过表达 GbbZIP41 降低了萜类化合物

的含量，并下调了 DXS、DXR 和 GGPPS 等基因

的表达，推测其可能作为负调控因子，在萜内酯

的合成途径中发挥作用 [89]。此外，Ye 等 [90] 通过

分析 miRNA 测序、转录组和降解组数据发现，

银杏萜内酯合成途径中的多个基因分别受到不

同 miRNA 的靶向调控，具体对应关系为：AACT
是 miR167 的靶标，GGPPS 是 miR163e 的靶标， 
3- 羟基 -3- 甲基戊二酰辅酶 A 合酶基因（HMGS）是 
miR_2924 的靶标，HMGR 是 miR_457 的靶标，甲

羟戊酸激酶基因（MK）是 miR_218 的靶标，MVD
是 miR_2642 的靶标，LPS 是 miR_2432 的靶标。

bHLH、WRKY 和 ERF 转录因子受到了 miR159、
miR171 和 miR2600 等 miRNA 的调控。Zheng 等 [91] 

研究发现，过表达 GbERF4 能显著提升烟草中萜

类化合物的含量并上调 HMGR、DXR 和 GGPPS
等基因的表达，miR160 通过靶向 GbERF4 负调控

萜类物质的积累。

4.3 银杏酚酸生物合成的调控网络

酚酸是一类主要富集于银杏外种皮中的酚脂

类化合物，其中以 2- 羟基 -6- 十五烷基苯甲酸（GA 
15:0）为主要成分，约占总含量的 50%[92]。该类化

合物具有广谱抗菌、抗肿瘤及杀虫活性，在天然

抗菌剂、癌症治疗候选药物及植物源农药开发中

展现出重要的应用潜力 [93]。Feng 等 [94] 整合空间

代谢组学与外种皮单细胞核测序技术，完成了银

杏外种皮的空间代谢成像与细胞图谱绘制，明确

分泌腔是银杏酚酸生物合成与积累的主要部位。

该研究进一步基于目标细胞群的 DEGs 构建基因

调控网络，结合体外互作实验证实：在外源茉莉

酸诱导下，核心转录因子 GbWRKY35 通过结合

GbAAE16 基因的启动子，在银杏酚酸的生物合成

途径中发挥核心正调控作用。Feng 等 [95] 研究发

现，酮脂酰辅酶 A 合成酶基因（GbKCS5）和长

链酰基辅酶 A 合成酶基因（GbAcsl4 和 GbAcsl7）
与 GA 15:1 含量呈正相关，共表达分析进一步表

明，这些基因可能受到 bHLH 转录因子的负调控

和 MYB 转录因子的正调控。此外，银杏外种皮中

内源茉莉酸水平与银杏酚酸相关候选基因及代谢

物之间存在显著相关性，外源茉莉酸处理可上调

GbMYB14、GbKCS5、GbAcsl4 和 GbAcsl7 基因的

表达，同时抑制多数 GbbHLH 基因的表达，最终

显著提高银杏酚酸含量。

5 银杏抗逆性状的组学研究进展

5.1 盐胁迫和干旱胁迫

银杏具有极强的抗逆性，这一特性既源于其

基因组中特有的抗性基因簇与抗衰老机制，也依赖

于类黄酮、萜类化合物和木质素等次生代谢产物

的防御功能 [7]。Xu 等 [96] 研究发现，银杏幼苗通过

调控 ABA 信号基因、CDPK/CIPK 基因、丝裂原

活化蛋白激酶信号基因、类黄酮合成途径基因（PAL
和 FLS）以及 NAC 转录因子来响应土壤盐胁迫，

其中类黄酮起关键作用。还有研究发现，GbNAC2
通过整合调控类黄酮生物合成及生长素 -ABA 信

号串扰，在银杏耐盐过程中发挥双重作用 [97]。此外，

过表达 B-box 转录因子（GbBBX25）、WD40 转

录因子（GbLWD1-like）和超氧化物歧化酶基因

（GbSOD8）均能增强转基因植株的耐盐能力 [98-100]。 
Liu 等 [101] 基于 lncRNA 测序和转录组数据分析发

现，LncNAT11-GbMYB11-GbF3′H/GbFLS 模 块 通

过调控黄酮醇合成，缓解盐胁迫引发的活性氧积

累。干旱胁迫同样是影响银杏生长的重要限制因

素。研究人员在银杏中鉴定出多个响应干旱及复

水过程的 ABA 信号通路基因（PP2C、PYR/PYL 
和 SnRK2）以及 MYB、bHLH、AP2/ERF、NAC、 
WRKY 和 bZIP 等转录因子，系统解析了银杏响应

水分胁迫的分子调控网络 [102-104]。

5.2 高温、紫外线等复合胁迫

植物在面临多种胁迫时，通常会激活一套相对

保守的抗逆机制以应对复合环境压力。Chang等 [105] 

研究发现，干旱、盐和热胁迫均可影响银杏中脯

氨酸等渗透调节物的积累和抗氧化酶活性，D- 甘
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表 3    组学技术在银杏功能成分性状上的应用
Table 3    Omics technologies applied to functional component traits of G. biloba

研究主题
Research topic

技术及组学
Technology and omics

应用
Application 相关基因 Related genes 参考文献

References

类黄酮合成
Flavonoid 
synthesis

HPLC、LC-MS/MS 和 
转录组

解析 CYP90Js 在双黄酮生物合成途径中的
作用

GbCYP90J6、GbOMT1-4 [37]

基因克隆和转录组 验证类黄酮合成途径相关基因功能
GbPAL、GbC4H、Gb4CL、GbCHS、

GbCHI、GbFLS、GbDFR、GbGT、MYB、
WD40、bZIP、WRKY、NAC、TCP

[38-53]

基因克隆和转录组
解析转录因子在响应环境信号过程中对类

黄酮合成的影响
MYB、bHLH、bZIP [54-58]

转录组 鉴定类黄酮合成途径中的可变剪接事件 — [59-60]

 miRNA 测序和转录组
解析 miRNA-mRNA 网络响应 UV-B 辐射

并调控类黄酮生物合成的分子机制
MYB、bHLH、WD40 [62]

miRNA 测序和转录组 鉴定参与类黄酮合成和衰老通路的 miRNA miRN79-DELLA、miR535a-SPL [63]

lncRNA 测序、miRNA 测
序和转录组

鉴定调控叶片类黄酮生物合成的 lncRNA
PAL、F3H、4CL、CHS、FLS、DFR、

LAR、MYB、bHLH、WD40、miR156a、
miR172a、miR396a、miR828a、miR858a

[64]

基因工程、lncRNA 测序、
miRNA 测序和转录组

验证关键基因在类黄酮生物合成途径中的
功能

lncRNA10、lncRNA11、LncNAT3-
GbMYB6、miR396-GbMYB41 [65-67]

转录组、代谢组、蛋白质
组和乙酰化蛋白质组

解析乙酰化修饰在类黄酮生物合成中的调
控作用

CHI、C3H1/2、ANR、DFR、
CCoAOMT1/2、F3H1/2、HCT、F3′5′H、

FG2
[68]

萜内酯合成
Synthesis of 

lactones

基因工程和转录组 验证萜内酯合成途径关键基因的功能
AACT、HMGR、DXS、DXR、HDR、

FPS、GGPPS、LPS、MVD [71-82]

转录组 鉴定与萜内酯合成相关的 JAZ 转录因子 GbJAZ01、GbJAZ02、GbJAZ07、GbJAZ11 [83]

基因工程和转录组
验证 GbSAUR48 在根系形态建成和萜类代

谢途径中的功能
GbSAUR48 [84]

转录组 鉴定参与萜内酯合成的转录因子 WRKY、ERF、CYP450 [85-87]

基因工程和转录组
揭示 GbCOI1/GbJAZs/GbMYC2 模块在萜

内酯生物合成中的调控作用
GbMYC2、GbJAZ3/11、GbCOI1、GbLPS [88]

基因工程和转录组 验证 GbbZIP41 在萜内酯生物合成中的功能 GbbZIP41、DXS、DXR、GGPPS [89]

miRNA 测序、转录组和
降解组

鉴定参与萜内酯生物合成的 miRNA

AACT、GGPPS、HMGS、HMGR、MK、
MVD、LPS、bHLH、WRKY、ERF、

miR167、miR163e、miR_2924、miR_457、
miR_218、miR_2642、miR_2432、

miR159、miR171、miR2600

[90]

基因工程、miRNA 测序
和转录组

解析 gb-miR160-GbERF4 模块在萜内酯生
物合成中的分子机制

gb-miR160、GbERF4、HMGR、DXR、
GGPPS [91]

酚酸合成
Phenolic acid 

synthesis

基因工程、单细胞测序、
空间代谢组和转录组

解析银杏外种皮中银杏酸生物合成的调控
机制

GbWRKY35、GbAAE16 [94]

转录组和代谢组
揭示 GbKCS 和 GbMYB 在银杏酸生物合

成中的作用
GbKCS5、GbAcsl4、GbAcsl7、GbMYB14、

GbbHLH [95]

油酸、1,3- 二氨基丙烷和半乳糖酸等代谢物在不同

胁迫下增加，GRAS、ARF、HSF 和 SPL 等转录

因子以及 miRNA（miR156、miR160 和 miR172）
参与了胁迫响应。在银杏愈伤组织中过表达 AP2
转录因子 GbTOE1a 显著促进了类黄酮积累，沉

默该基因则会降低幼苗类黄酮含量，并会进一步

加剧植株对盐胁迫与干旱胁迫的敏感性 [106]。此 
外，WRKY 家族成员 GbWRKY13、GbWRKY15
和 GbWRKY37 在银杏响应干旱、盐、高温及紫外

线胁迫中均具有重要功能 [107]。

6 总结与展望

银杏凭借独特的形态建成（鞭毛结构的保留、

叶形多样和垂乳发生）、雌雄异株的性别决定与

分化机制、丰富的功能成分（类黄酮、萜内酯和

酚酸类化合物等）以及极强的抗逆性（耐污染、

抗病虫和耐极端环境），在性状演化、药用资源

开发、生态修复与文化象征等方面展现出重要的

研究价值与应用潜力。近年来，组学技术的快速

发展，为解析银杏关键性状提供了多维数据支撑

与系统性研究框架，但在技术、机制与应用层面

仍面临综合制约（图 2）。具体来说：1）在技术

层面，遗传转化体系效率偏低且稳定性不足，单

细胞与空间组学等前沿技术尚未得到系统应用，

制约了细胞特异性调控机制的精细解析；2）在机

制层面，多组学数据整合深度有限，研究多聚焦

单一胁迫或代谢通路，银杏独特形态建成、性别

决定与分化、聚戊烯醇和多糖类生物合成，以及
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复合抗逆的核心调控模块仍不清晰；3）在应用层

面，组学研究向分子育种实践的转化路径尚未贯

通，功能基因与分子标记的育种价值有待验证，

多性状协同改良的设计育种体系亟需建立。

为突破上述瓶颈，实现银杏资源的高效挖掘与

利用，未来还需从以下几个方面开展工作：1）基 
于单细胞多组学、空间组学等新兴组学数据，深

度融合系统生物学与精准表型组学策略，在分子

表 4    组学技术在银杏抗逆性状上的应用
Table 4    Omics technologies applied to stress tolerance traits of G. biloba

序号
No.

研究主题
Research topic

技术及组学
Technology and omics

应用
Application

相关基因
Related genes

参考文献
References

1 耐盐性

生理生化测定和转录组 解析银杏耐盐性的分子机制 CDPK/CIPK、PAL、FLS、NAC [96]

转录组
解析 GbNAC2 在银杏盐胁迫响应中的

作用
GbNAC2、GbAREB3 [97]

基因工程和转录组 验证盐胁迫响应基因的耐盐功能 GbBBX25、GbLWD1-like、GbSOD8 [98-100]

基因工程、lncRNA 测
序和转录组

解析 LncNAT11-MYB11-F3′H/FLS 模块
在调控银杏盐胁迫耐受性中的作用

LncNAT11、GbMYB11、GbF3’H、
GbFLS [101]

2 耐旱性 转录组 解析银杏应对水分胁迫的分子调控网络
PP2C、PYR/PYL、SnRK2、MYB、

bHLH、AP2/ERF、NAC、WRKY、bZIP [102-104]

3 耐旱 / 盐 / 热性
生理分析、转录组与 

代谢组
解析银杏对干旱、盐胁迫及热胁迫的应

答与调控机制
GRAS、ARF、HSF、SPL、miR156、

miR160、miR172 [105]

4 耐旱 / 盐性 基因工程和转录组
验证 GbTOE1a 在银杏盐和干旱胁迫耐

受性中的功能
GbTOE1a [106]

5 耐干旱 / 盐 / 高
温 / 紫外线性

基因工程和转录组
解析 WRKY 转录因子在非生物胁迫中

的功能
GbWRKY13、GbWRKY15、

GbWRKY37 [107]

图 2    银杏重要性状研究痛点及展望
Fig. 2    Research pain points and prospects for key traits in G. biloba
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和细胞层面精细解析银杏器官发育、活性物质合

成及防御途径的细胞特异性调控机制，进而构建

从基因到性状的完整调控网络；2）利用深度学

习（如卷积神经网络）和随机森林等机器学习算

法，整合分析大规模多组学数据，构建综合模型，

从而筛选调控目标性状的关键基因，进一步结合

CRISPR/Cas9等基因编辑技术和合成生物学手段进

行功能验证，为银杏的农艺性状改良、性别调控

及高活性成分品种选育提供精准分子靶点；3）聚 
焦主效基因和核心调控模块，开展多性状协同改

良的设计育种实践，实现目标性状的定向改良与

新品种创制，发展应用导向的分子设计育种，为

园林绿化、高功能成分含量、多抗性等专用型银

杏品种的选育提供理论与实践支撑。
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