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摘要：酿酒酵母（Ｓａｃｃｈａｒｏｍｙｃｅｓ ｃｅｒｅｖｉｓｉａｅ ）是第一个完成全基因组测序工作的真核生物，目前在结构基因组

学、功能基因组学、模式生物、最小基因组、比较基因组学等方面的研究已经获得了重大的进展，为人类更深入

地研究高等生物基因组打下了坚实的基础。本文将从这几个方面着手对酿酒酵母基因组的研究进展进行

综述。
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　　人类对酿酒酵母（Ｓａｃｃｈａｒｏｍｙｃｅｓ ｃｅｒｅｖｉｓｉａｅ ）
基因组的研究，已有很长的历史，积累了大量的遗传
学和生物信息学方面的资料。１９７４ 年 Ｃｌａｒｋ?Ｗａｌｋ
ｅｒ等［１］发现大多数酿酒酵母中存在一种质粒，即

２μｍ 质粒，每个二倍体细胞有 ５０～ １００ 个拷贝 。

１９７８ 年 Ｈｉｎｎｅｎ等［２］实现了酿酒酵母 Ｌｅｕ２ 基因的
导入技术。２０ 世纪 ８０ 年代初 Ｈｉｔｚｅｍａｎ 等［３］利用

酿酒酵母表达了人类干扰素基因，实现了酵母基因
表达技术上的重要突破，使应用酿酒酵母这种单细
胞真核生物表达外源基因越来越受重视。 １９８９ 年

Ｆｉｅｌｄｓ等［４］建立了酵母双杂交系统，并被广泛用来
研究基因组编码的蛋白质之间的相互作用。 １９９６
年，酿酒酵母完成了全基因组的测序工作，标志着酿
酒酵母基因组学全面发展时代的到来。本文将重点
概述近年来酿酒酵母基因组学在结构基因组学、功
能基因组学、模式生物、最小基因组学以及比较基因
组学方面上的研究现状及取得的成果。



１　酿酒酵母全基因组的序列信息

　　酿酒酵母基因组由 １６ 条染色体组成，大小为

１２．０５２Ｍｂ，共有 ６２７５ 个基因，基因组全长 １３，０３０，

０００ ｂｐ。基因组中共有 ５８８５ 个蛋白质编码基因，即

ＯＲＦｓ（Ｏｐｅｎ Ｒｅａｄｉｎｇ Ｆｒａｍｅｓ，开放阅读框），平均长
度是 １４５０ｂｐ，共 ４８３ 个密码子。最长的 ＯＲＦ 位于
酿酒酵母的第 １２ 号染色体（ｃｈｒＸⅡ）上，它是一个
未知功能的 ＯＲＦ，约有 ４９１０ 个密码子［５］。另有 ２７５
个编码 ｔＲＮＡ基因和 ４０ 个编码 ｓｎＲＮＡ（ｓｍａｌｌ ｎｕ
ｃｌｅａｒ ＲＮＡ）的基因，广泛分布在 １６ 条染色体上；位
于 １２ 号染色体的长末端上约有 １４０ 个编码 ｒＲＮＡ
基因［６］。此外，酿酒酵母中约 ４％的编码基因（大多
数为 ｔＲＮＡ基因）有内含子，通常这些内含子位于
靠近 ｒＲＮＡ基因的起始部分，缺失突变体的覆盖率
达到 ９０％［７］。根据酿酒酵母基因组数据库（Ｓａｃｃｈａ
ｒｏｍｙｃｅｓ Ｇｅｎｏｍｅ Ｄａｔａｂａｓｅ，ＳＧＤ，ｈｔｔｐ：／／ｗｗｗ．ｙｅ
ａｓｔｇｅｎｏｍｅ．ｏｒｇ）的报道，我们提供了酿酒酵母基因
在各染色体上分布的大致情况（表 １）。
表 １　酿酒酵母染色体数据简况

染色体
编号

长度
（ｂｐ）

基因数
（个）

ｔＲＮＡ基因
数（个）

１ ２３０００ ８９ ４
２ ８０７１８８ ４１０ １３
３ ３１５０００ １８２ １０
４ １５３１９７４ ７９６ ２７
５ ５６９２０２ ２７１ １３
６ ２７００００ １２９ １０
７ １０９０９３６ ５７２ ３３
８ ５６１０００ ２６９ １１
９ ４３９８８６ ２２１ １０
１０ ７４５４４２ ３７９ ２４
１１ ６６６４４８ ３３１ １６
１２ １０７８１７１ ５３４ ２２
１３ ９２４４３０ ４５９ ２１
１４ ７８４３２８ ４１９ １５
１５ １０９２２８３ ５６０ ２０
１６ ９４８０６１ ４８７ １７

　　全基因组测序工作也揭示了碱基的组成情况，
许多酿酒酵母染色体由交替的 ＧＣ 含量高和 ＧＣ 含
量低的区段所组成，ＧＣ 含量的分布变化通常与这
些染色体上的基因密度分布变化相一致。例如，在

３ 号染色体，碱基组成的周期性变化与染色体臂上
的基因重组频率的变化相一致。ＧＣ 富集区就是染
色体臂中部的重组频率高的区域，ＡＴ 富集区又与
重组频率低的端粒和着丝粒区域序列对应［８］。４ 个
最小的染色体（１ 号，３ 号，６ 号和 ９ 号）表现出的平

均重组率超过整个基因组水平的 １．３～１．８ 倍［９］。

２　酿酒酵母结构基因组学的研究

　　随着酿酒酵母全基因组测序的完成，酿酒酵母
结构基因组学的研究进入一个全新的发展时期，其
研究的内容主要是通过构建酿酒酵母基因组高分辨

率的遗传图谱、物理图谱、序列图谱以及基因图谱，
来测定蛋白质的组成和结构［１０］。最初的研究主要
利用 ＤＮＡ多态性及分子标记等手段来建立遗传连
锁图谱、确定遗传标志间的物理距离，并采用全基因
组鸟枪法（ｓｈｏｔｇｕｎ）策略完成全基因组测序［１ １］；同
时利用实验方式（如 Ｘ 射线晶体学、核磁共振谱学
和电子显微学）来测定蛋白质结构，并结合同源建模
等计算方式来推测蛋白质结构［１２］。近年来，计算机
信息技术和互联网的发展使得在结构基因组学的研

究过程中，对大型数据的收集、存储、处理和分析成
为可能，酿酒酵母结构基因组学的研究从单一的实
验方法走向利用快速、高通量（ｈｉｇｈ ｔｈｒｏｕｇｈｐｕｔ）技
术构建庞大的代谢通路和基因图谱的方向［１３］，即从
宏观上探讨复杂的生命活动规律，为高等生物基因
组学研究提供模型，并且日益显现出强大的生命力。

Ｎａｇａｌａｋｓｈｍｉ等［１４］应用 ＲＮＡ?测序技术构建了一个
酿酒酵母基因组高分辨率转录因子组图，覆盖了

７４．５％的非重复序列，包含非编译区、内含子区、编
码区，鉴定许多已被预测的内含子、起始密码子和上
游开放阅读框。早在 ２００６ 年，Ｂｒｅｎｄａ 和 Ｃｈａｒｌｅｓ
等［１５］为了系统地探索基因超表达表型，构建了一个
具有 ５２８０ 种酵母菌株的列阵图谱，覆盖大于 ８０％
的基因组，富集了细胞周期调控基因、信号分子、转
录因子等。在前面研究的基础上，２０１０ 年 Ｂｒｅｎｄａ
和 Ｃｈａｒｌｅｓ等［１ ６，１７］与他们的研究团队又通过 ＳＧＡ
（Ｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｇｅｎｅｔｉｃ ａｒｒａｙ）方法，构建了一张基因组
规模的酿酒酵母相互作用图谱，涵盖了 ７５％的酿酒
酵母基因，大规模地解释了遗传水平上基因的相互
作用和基因功能，通过与该图谱比对，研究人员就可
以很快地找到某个未鉴定基因的功能，是酿酒酵母
功能基因组学发展过程中的一大突破。综上所述，
结构基因组学已经成为酿酒酵母基因组研究的重要

组成部分，成为生命科学研究的基础。

３　酿酒酵母功能基因组学的研究

　　结构基因组学的发展，实现了酿酒酵母完整基
因组数据库的建立，并提供了大量的遗传数据信息，
但是利用结构基因组学所测定的蛋白质通常是功能
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未知的蛋白质，为了能系统地研究基因功能，科学家
在结构基因组学的基层上创立了功能基因组学。功
能基因组学以高通量、大规模统计及计算机分析为
特征，在基因组水平上全面分析基因的功能，使得基
因组研究从静态地对单一基因或蛋白质的研究转向

动态地对多个基因或蛋白质同时进行及其相互之间

作用的系统研究中［１８］。

　　近年来，巨大的数据信息促进了酿酒酵母功能
基因组学的迅速发展。酿酒酵母功能基因组学主要
通过计算机网络、数据库和应用软件等手段，综合地
对酿酒酵母核酸和蛋白质序列进行分析并解读其在

功能与结构上所表达的生物信息［１ ９］。目前其主要
的研究内容有：高通量地注释酿酒酵母基因组的所
有编码产物的生物学功能；注释所有预测基因的功
能；结合生物学实验，构建在生物体内各基因相互调
节的网络。这些研究内容具体体现在相应的高通量
生物技术手段的广泛应用，如 ＤＮＡ 点阵、基因重
组、基因芯片和蛋白质芯片技术等。Ｊｏｈａｎｓｓｏｎ
等［２０］利用 ＤＮＡ 微矩阵建模技术，鉴定了酿酒酵母

４５５ 个转录子在基因表达水平上与细胞周期有关。

Ｈａｙａｓｈｉ等［２１］利用 ＤＮＡ芯片技术鉴定了裂殖酵母
（Ｓｃｈｉｚｏｓａｃｃｈａｒｏｍｙｃｅｓ ）的复制起始位点和前复制
复合物，在基因间隔区域发现 ４６０ 个前复制复合物，
其中 ３０７ 个为早期起始点，１５３ 个为后期起始点或
无效位点。Ａｓｈｔｏｎ等［２２］利用酿酒酵母同源重组稳

定高效地表达了霍利迪连结体（Ｈｏｌｌｉｄａｙ ｊｕｎｃｔｉｏｎ），
筛选出具有高水平表达功能的酵母菌株，为目的基
因的稳定高效表达奠定了基础。Ｆａｓｏｌｏ 等［２３］利用

蛋白芯片技术全面检测了大部分酿酒酵母的蛋白激

酶，鉴定了 １０２３ 个蛋白质?蛋白质相互作用活性关
联，为进一步了解酵母蛋白激酶功能和细胞代谢机
制提供了大量宝贵信息。

　　随着功能基因组学的发展，相关的基因组表达
及功能鉴定的信息被广泛的应用到工业化生产中，
同样地酿酒酵母功能基因组学的研究也日益向工业

化方向发展。通过对酿酒酵母基因突变体的系统鉴
定，科学家发现基因序列微小的改变，能导致相应的
基因功能的改变［２４］，因此研究基因组水平上基因序
列的差异性，找出突变基因，可以在实验上指导优良
新型菌株的构建，这一技术现已被应用到现代乙醇
发酵工业生产中。Ａｒｇｕｅｓｏ 等［２５］通过序列比对的

方法对乙醇发酵工业优良酵母菌株 ＰＥ?２ 与其他普
通菌株相比较，发现该菌株染色体末端具有明显突
变性差异。实验证实 ＰＥ?２ 具有耐高温、抗氧化同

时高产乙醇的优良特征。所以对 ＰＥ?２ 进行基因的
改造，构建新的工业用高产乙醇酵母菌株，势将成为
推动工业乙醇生产的新技术。Ｓｔａｍｂｕｋ 等［２６］比对

了 ５ 株工业上用于甘蔗乙醇发酵的酵母菌株的全基
因组结构序列，发现 ５ 株菌株中调控维生素 Ｂ６
（ｐｙｒｉｄｏｘｉｎｅ）和 Ｂ１ （ｔｈｉａｍｉｎ）生物合成的端粒基因

ＳＮＯ 和 ＳＮＺ 都有显著的扩增，这些基因拷贝数的
增加使酵母菌能够在维生素供应有限且糖浓度很高

的环境下生长，基因水平上的改变使酵母菌在工业
生产中具备更良好的适应性和竞争优势。由此可
见，从功能基因组学的角度研究酵母乙醇发酵功能，
对提高工业生物乙醇生产效率具有重要的意义。

４　酿酒酵母被作为模式生物的研究

　　自 １９９６ 年以来，酿酒酵母作为真核模式生物已
经完成了全基因组测序、转录组分析、蛋白质相互作
用网络图以及代谢功能图谱等工作。在众多的模式
生物中，对酿酒酵母的研究最为深入，且最为广泛地
被运用到各个领域［２７］。作为模式生物的先驱，酿酒
酵母的优势在以下两个方面的应用尤为突出。

４．１　酿酒酵母作为模式生物在外源基因功能鉴定
中的应用

　　酿酒酵母基因组小，生命周期短，繁殖快速，再
加上实验操作上更简易，具有简便的平板影印能力，
非常适合遗传学上的分析研究。同时，酿酒酵母具
有稳定的单倍体和二倍体细胞，在实验条件下，酿酒
酵母的二倍体和单倍体这两种状态可以相互转换，
在众多的模式生物中，这是酿酒酵母较为突出的优
点，这在基因功能鉴定上的应用尤为重要。目前，酿
酒酵母基因转化与性状互补已经被广泛的应用到确

定新外源基因的功能中。理论上，与任何一种遗传
学特征相对应的不同生物的结构基因都可以通过质

粒文库的互补作用，而在酿酒酵母缺失突变体中得
到鉴定［２８］。研究表明，利用整合型质粒（Ｙｉｐ 型），
可以精确地对酿酒酵母基因组中的任意基因进行置

换，并可以通过孢子繁殖中的四分体分析技术，有效
地进行相关基因功能的观测和研究［２９］。另外，也可
以将外源基因克隆于酿酒酵母表达载体上，转化野
生型或突变型酵母菌株，通过观察酵母的表型变化
来推测该基因的生物学功能。例如，科学家将玉米
中可能编码脂肪酸脱氢酶的基因 ｆａｄ２ 导入野生型
的酵母细胞中，利用基因表达技术，发现带有玉米基
因的野生型酵母中出现了相应的不饱和脂肪酸，证
明该基因具有编码脂肪酸脱氢酶的功能［３０］。
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４．２　酿酒酵母作为模式生物在人类基因功能研究
中的应用

　　酿酒酵母作为单细胞真核生物，具有和动植物
相似的结构特征，包括细胞核、内质网、高尔基体、线
粒体、过氧化物酶体、细胞骨架等，而且其细胞和动
植物细胞的生长发育所发生的细胞过程也有很高的

相似性，也就是说某些较为复杂的生命活动可以在
酿酒酵母中找到，例如酿酒酵母在减数分裂、细胞周
期调控以及 ＤＮＡ的修复这些方面的控制基因与人
类的基因具有高度同源性。

　　作为模式生物，酿酒酵母在人类基因功能研究
上作出了很大的贡献，若一个未知功能的人类基因
通过功能互补实验能够补偿酿酒酵母当中某一个已

知功能的突变基因，那么，这个未知功能的人类基因
与已知功能的酿酒酵母突变基因之间就具有相似的

功能。例如，人类有 ３ 个基因与半乳糖血症有关，它
们分别是 ＧＡＬＴ （ＵＤＰ?半乳糖转移酶）、ＧＡＬＫ２
（半乳糖激酶）以及 ＧＡＬＥ （ＵＤＰ?半乳糖异构酶），
相对应的，它们分别能补偿酿酒酵母中相应的

ＧＡＬ７、ＧＡＬ１、ＧＡＬ１０ 这 ３ 个基因的突变［３１］。利用
酿酒酵母这种模式生物与人类基因之间的功能互补

实验，越来越多两者相关基因在遗传学水平上被验
证。现在已经发现 ７１ 对酿酒酵母与人类的互补基
因，其中：２０ 个基因与基础代谢有关；１６ 个与基因表
达有关；１ 个与蛋白质运输有关；７ 个与 ＤＮＡ 的合
成修复有关；７ 个与信号转导相关；１７ 个与细胞周期
有关［３２］。实验表明，在人类的遗传疾病中能够检测
到接近 ５０％的蛋白质和酿酒酵母蛋白质在氨基酸
序列上具有一定的相似性［３３］，所以，我们能够较为
合理地推测大部分的酵母蛋白质可以在人的蛋白质

组当中找到相应同源物。最终根据酿酒酵母蛋白质
组成员之间在结构以及功能上的等同性对人类的蛋

白质作出分析。

５　酿酒酵母最小基因组的研究

　　酿酒酵母最小基因组是指将其基因组所有明显
丰余基因进行删减，在删减之后酿酒酵母依然能在
实验条件下生长的最小基因组数目。酿酒酵母基因
组具有高度紧密性，相比其它的高等真核生物基因，
其基因间隔区更短，酿酒酵母每隔 ２ｋｂ 的长度就存
在一个可以编码蛋白质的基因，而线虫为 ６ｋｂ，人类
基因组为 ３０ｋｂ。也就是说，整个酿酒酵母的基因组
中，高达 ７２％的核苷酸顺序是由 ＯＲＦｓ 所组成，且
基因中的内含子较为稀少。这些优势使构建酿酒酵

母最小基因组在基因组水平上成为可能。同时，酿
酒酵母既具有原核生物生长快、遗传操作简单的特
点，又有哺乳类细胞的翻译后加工和修饰功能，如二
硫键的正确形成、前体蛋白的水解加工、糖基化作用
等，用来生产来源于真核生物的生物活性蛋白有很
多优点，这使建立酿酒酵母最小基因组在实验操作
上成为可能。目前，通过构建酿酒酵母的最小基因
组，来发挥其生物学功能已成为合理利用酵母基因
组数据库的重要途径，也成为酿酒酵母基因组学研
究的重要组成部分。

　　通过前面的叙述我们知道，未知基因的功能可
以通过生物外源基因，如人类 ｃＤＮＡ，与酿酒酵母中
功能已知基因缺陷型的互补实验来识别，但是酿酒
酵母基因组中存在的大量重复序列会影响到互补克

隆。为了解决这一缺陷，建立酵母最小基因组成为
了一条新的研究途径。科学家将人类或病毒的

ＤＮＡ序列与酿酒酵母最小基因组中所保留的基因
进行完全替换，发现替换后的表型将完全取决于外
源基因，这不仅使酿酒酵母成为其它生物未知基因
的筛查工具，也构建了一种新的筛选抗癌和抗病毒
药物的研究模式［３４］。Ｗｉｎｚｅｌｅｒ等［３５］利用 ＰＣＲ技术
介导基因中止能够非常精确的定向中止特定的基因

功能，同时将特定序列标签标记在被中止的基因上，
从而实现对酵母基因组大规模的删除。通过这种方
法，酿酒酵母基因组中有 ２０２６ 个开放阅读框可以被
删除，其中，生存所必需的基因占删除基因的 １７％，
而不同程度地影响酵母生长的基因占删除基因的

４０％。根据 Ｗｉｎｚｅｌｅｒ的实验数据，酿酒酵母最小基
因组不超过 １０００ 个基因。

　　酿酒酵母最小基因组研究也被应用到现代酿造
技术中，在酿酒酵母最小基因组构建成功的条件下，
酿酒酵母的改造研究也取得了很多新的进展，实现
了在提高质量的同时降低成本的综合性目标，例如：
将葡萄糖淀粉酶基因导入酿酒酵母最小基因组，菌
株可以自身分泌葡萄糖淀粉酶，较好地解决酿酒酵
母不能同时利用单糖和多糖的问题；将外源的蛋白
水解酶基因导入酿酒酵母最小基因组中，可克服酿
酒过程麦汁中残留的大分子蛋白质影响啤酒胶体稳

定性的问题；将β?葡聚糖酶基因导入酵母最小基因
组，从而有效地降解麦芽汁中的β?葡聚糖，改善啤酒
的过滤效率；而将人血清清蛋白（ＨＡＳ）的基因转化
到酿酒酵母最小基因组中，即将编码治疗用的人血
清清蛋白的基因（包括其调控表达系统）转化到酿酒
酵母中去，生产出富含 ＨＡＳ的啤酒新品种［３６］。
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６　酿酒酵母比较基因组学的研究

　　众所周知，生物在进化上都是相互关联的，在生
物基因组学领域，对一种生物的透彻研究，往往可以
很好地为其他生物提供有价值的信息，比较基因组
学（Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ｇｅｎｏｍｉｃｓ）便是基于此而建立。它
的威力正是在于它能够根据对一种生物相关基因的

透彻认识，来理解、诠释甚至克隆分离另一种生物的
基因，从而帮助人们更高效、更准确地研究功能未知
的某些基因的相关信息。

　　比较基因组学又分为远源基因组间的比较和近
源基因组间的比较。其中，在生物学领域，远源基因
组间的合理比较，能够为认识生物学机制的普遍性
提供良好的事实依据。Ｃｌａｙｔｏｎ等［３７］以酿酒酵母作

为真核生物的模板，与其他两种非亲缘生物（古菌和
细菌）进行了全基因组的比较，发现它们有 ５３ 个相
同的直系同源基因簇 （Ｃｌｕｓｔｅｒｓ ｏｆ ｏｒｔｈｏｌｏｇｏｕｓ
ｇｒｏｕｐｓ，ＣＯＧｓ）；而 Ｔａｔｕｓｏｖ 等［３８～４０］进一步以编码

蛋白序列为基础进行直系同源序列分析，发现了

７２０ 个 ＣＯＧｓ，在此基础上继续增加 ７ 种高等真核生
物全基因组，分别来自 ５ 个系统发育体系，建立了多
细胞 真 核 生 物 ＫＯＧｓ （Ｅｕｋａｒｙｏｔｉｃ ｏｒｔｈｏｌｏｇｏｕｓ
ｇｒｏｕｐｓ）数据库，为理解真核生物基因组功能结构及
生物进化提供了重要信息；而近源基因组间的比较，
则为人们更好地认识基因结构与功能等更为细小的

问题提供重要参数。因此，为充分理解人类基因组，
必须对一系列近缘和远缘的模式生物进行基因组程

度上的比较分析工作，这也是比较基因组学的重要
意义所在。Ｓａｌｚｂｅｒｇ 等［４１］认为将同源性很高的相

关物种的基因组进行测序，比较相同序列，可以发现
具有重要作用的基因。Ｋｅｌｌｉｓ 等［４２］将酿酒酵母基

因组的新旧序列先进行比对，然后与其他 ３ 个亲缘
关系密切的酵母物种［奇异酵母（Ｓａｃｃｈａｒｏｍｙｃｅｓ ．
Ｐａｒａｄｏｘｕｓ ）、粟 酒 裂 殖 酵 母 （Ｓａｃｃｈａｒｏｍｙｃｅｓ ．
ｍｉｋａｔａｅ ）以及用于酿造葡萄酒的一种芽殖酵母
（Ｓａｃｃｈａｒｏｍｙｃｅｓ ．ｂａｙａｎｕｓ ）］基因组进行比对，找
到了 ５０ 个新基因和 ７２ 个调控基因活动的序列，排
除了 ５００ 个过去被认为是 ＤＮＡ 片段但在进化上不
保守的序列，因此酵母的基因数目由原来认定的

６０００ 多个“修正”为 ５５３８ 个。Ｃｈｅｎ 等［４３］通过比较

酿酒酵母、奇异酵母和粟酒裂殖酵母发现了胞嘧啶

Ｃ到胸腺嘧啶 Ｔ 的突变率与核小体数量的关系，并
解析了染色质结构调节 ＤＮＡ 突变的关键机制，对
于遗传疾病发生机理具有重要的参考价值。

７　结束语

　　对于酿酒酵母基因组的研究在近些年已经得到
了快速的发展，也涌现出了不少令人欣喜的研究成
果，主要体现在两个方面：（１）在工业应用上的巨大
潜力。近年来，酿酒酵母基因组技术（如基因工程、
基因改造、杂交技术等）不断地融入工业生产中，打
破了传统的酿酒技术，降低生产成本，利用可再生物
质来生产廉价的酒精，缓解能源紧张。（２）在人类基
因组计划中的应用。利用人类基因组与模式生物基
因组之间的编码顺序和组织结构上的同源性，阐明
高等生物的基因在功能、结构以及物种进化上的内
在联系，不但为研究高等生命提供良好的参考模型，
也为最终揭开生命的奥秘做出了贡献。

　　酿酒酵母基因组的数据信息在飞速的膨胀，完
成测序的亲缘生物基因组越来越多，研究方法由原
来单一的实验方法朝着利用高等数学、计算机技术
等综合性高通量技术方向发展，研究的内容也从传
统酵母乙醇发酵深入到人类基因基因组学、遗传疾
病研究、药物开发等更广泛的领域中，这意味着基因
组学研究全面发展时代的到来已成为不容置疑的

事实。
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