
收稿日期: 2008- 09- 19

基金项目:国际合作项目( CFC/ FIGG/32) ;科技部国家科技支撑项目( 2006BAD02B03)

作者简介:卢 � 峰( 1974- ) ,男,辽宁沈阳人,博士,副研究员,主要从事高粱遗传育种研究。

高粱基因组学研究进展

卢 � 峰1,吕香玲2

(1.辽宁省农业科学院 作物研究所,辽宁 沈阳 � 110161; 2.沈阳农业大学农学院,辽宁 沈阳 � 110161)

� � 摘要 :高粱是世界上最主要的禾谷类作物之一, 是日趋重要的生物燃料作物。同时, 它也是一种最有害的杂草的

先祖,是许多具有复杂基因组的热带草的植物学模型, 开展其基因组学研究具有重要意义。目前已经构建了高粱种

内和种间的遗传图谱,完成了高粱全基因组的测序, 这为探索高粱基因和功能的对位提供了保障。笔者对高粱基因

组遗传图谱、物理图谱及基因组特征、序列分析、QTL定位及关联遗传学等几方面的研究进展进行了整理和总结,为开

展相关研究工作及想了解相关信息的广大学者提供了参考信息和研究方向的建议。
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Abstract:Genomics study on sorghum is very meaningful as it is one of the world's leading cereal crops, a biofuel

crop with high and growing importance, a progenitor of one of the world�s most noxious weeds and a botanical model for

many tropical grasses with complex genomes. Up to now, intraspecific and interspecific sorghum genetic maps have been

constructed and the whole genome sequencing completed.This provides a foundation for invigorat ing progress toward relat�
ing sorghum genes to their functions. Research progresses on sorghum genome such as genetic map, physical map, se�
quence analysis, QTL mapping and correlat ive genet ics were collected and summarized in this article. And hopefully it can

provide useful reference and suggestion for scholars endeavoring on relevant research works.
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� � 作为粮饲兼用的作物, 高粱 ( Sorghum bicolor

(L. ) Moench)是全球农业生态系统中一个重要的保

障。高粱抗逆性强, 在一些降雨量很少,多数粮食作

物生长受抑的地区 (如非州东北部和美国南部平

原) , 占有重要地位。随着有限的淡水资源需求的增

加、边际土地利用的增长和全球的气候变化趋势, 高

粱这类抗旱作物对于满足全世界日益增多的人口对

粮食和饲料的需求必将起到越来越重要的作用。

高粱也是生物燃料作物。在美国, 高粱是仅次

于玉米的第二大粮食生产乙醇原料, 并且以需水量

少,市场价格低, 乙醇出产率高等优势越来越受重

视。目前,开发高粱纤维素的生物燃料比以籽粒为

原料更有优势, 除了出产率高外,还能够利用边际性

土地而减少单位面积内生物产量的成本[ 1]。最近对

高粱的多年生遗传控制机理和基因组学的研

究
[ 2, 3]

, 为高粱采用多年再生种植方式奠定了基础,

这将有助于进一步降低生物燃料生产成本, 同时也

给高粱作为纤维素的生物燃料作物带来更大的期

望,尤其作为青饲和青贮作物的高茎秆含糖量的甜

高粱
[ 4]
更是大有前途。

通过比较遗传学的研究发现, 禾本科、十字花

科、豆科、茄科和一些树种的基因组,虽然经过了几

百万年的演化,它们的基因内容和基因排列次序都

是相当保守的,即相互之间表现出共线性( Colineari�
ty)。其中, 以禾本科植物的共线性最明显。作为禾

谷类作物基因组研究的模式植物, 水稻基因组全序
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列已经公布。相比较而言, 水稻更能代表起源温带

的C3光合作用途径的草类。高粱可以作为起源热

带的草类的代表, 它们都是 C4光合作用途径, 利用

生化和形态学的特化作用来保证在高温条件下提高

碳同化作用。与水稻相比,高粱与玉米、甘蔗等基因

组较大的禾谷类作物亲缘较近。在 500万年前甘蔗

与高粱是共同祖先, 仍保持着相似的基因序列,甚至

它们的属间杂交能产生很有活力的后代。玉米与高

粱分歧后进行了一次全基因组的复制, 甘蔗至少进

行了两次全基因组的复制[ 5]。与玉米和甘蔗等其他

禾谷类作物相比,高粱基因组重复少, 基因组小,似

乎可以作为禾谷类作物基因组结构、功能和进化研

究的又一重要模式植物。

目前,已经完成了高粱全基因组的测序, 这为探

索高粱基因和功能打下了基础。随着一些高分辨率

的高粱遗传、物理和细胞图谱加速构建,重要基因的

克隆和功能鉴定日益增多。这些研究进展促进了高

粱特有的多种适应逆境胁迫等优异基因资源的发掘

及其在作物改良中的应用, 更有利于全面认识禾谷

类作物基因组的进化、遗传、变异机制并推进禾谷类

作物功能基因组学的研究。

1 � 高粱基因组遗传图谱

分子遗传图谱的构建是遗传学研究的重要领

域,是系统开展基因组研究的第一步。分子遗传图

谱在遗传育种研究中也有广泛的用途, 在拥有一张

高密度分子图谱的前提下, 通过性状调查和遗传分

析,可以将控制某一性状的基因定位于图谱的某一

位置,从而获得性状连锁的标记用于标记辅助选择,

或者进行目标基因的图位克隆。许多遗传图谱都结

合重要农艺性状特别是数量性状基因的定位而构

建,使图谱成为基因组研究与育种实践之间相互联

系的桥梁。

高粱( S. bicolor )为二倍体常异交作物, 品种间

DNA多态性高, 这使其较容易进行遗传作图。与高

粱的 10对染色体( 2n= 20)相对应,构建的遗传图谱

连锁群数目应为 10。目前已经获得了高密度的种

内( S. bicolor )和种间 ( S. bicolor � S. propinquum)遗

传图谱。其中最经典的两张图谱为: Menz 等利用

BTx623 � IS3620C重组自交系群体构建的遗传图谱

和Bowers等人发表的一张由 S. bicolor 和S . propin�
quum 杂交组建的 F2群体构建的遗传图谱。这两张

图谱遗传标记密度较大, 标记类型丰富,两张图谱包

含高粱 10个连锁群, 提供了 2600 STS标记(基于已

测序的低拷贝探针)、2 454个AFLP 标记和 1 375个

sequence�scanned标记(基于锚定的 BAC 克隆序列)。

在高粱连锁群上的 SSR 标记, 来自甘蔗、玉米、水

稻、大麦、燕麦、拟南芥等物种的同源探针以及水稻、

大麦、燕麦和玉米 cDNA和 gDNA序列开发的同源标

记,是有效用于比较基因组学的参考标记。这两张

遗传图谱有一个共用的亲本( S . bicolor � BTx623�) ,
本质上是共线性的,对高粱基因组学的深入研究有

着重要意义。目前,在此基础上, 已经公布了多张用

于高粱QTL 定位分析的遗传连锁图谱。一些高粱

自身序列标记也已被直接定位于其它类群上或可以

根据序列相似性标绘出来。这就为禾本科作物间基

因组的比较研究提供了便利。这些图谱和标记可以

从 http: / / www. plantgenome. uga. edu/ sorghummap and

www. gramene. org网站上获取。

2 � 高粱基因组物理图谱及基因组特征
物理图谱是利用限制性内切酶将染色体切成片

段, 再根据重叠序列确定片段间连接顺序, 以及遗传

标志之间物理距离[碱基对( bp)或千碱基( kb)或兆

碱基(Mb) ]的图谱。DNA物理图谱是顺序测定的基

础,也可理解为指导 DNA测序的蓝图。广义地说,

DNA测序从物理图谱制作开始,它是测序工作的第

一步。

高粱基因组的大小是 700(基于科特分析) [ 8] ~

772 Mbp(基于流式细胞计量术) [ 9]。这表明高粱基

因组的大小比水稻的基因组大 60%, 但仅相当于玉

米和人类基因组大小的 1/ 4。DNA 复性动力学分析

表明高粱基因组是由 16%的折回 DNA、15%的高度

重复 DNA(个别家系的基因组可达 5 200个拷贝)、

41%的中度重复 DNA(平均 72拷贝)和 24%的低拷

贝 DNA。在高 Cot值时仍保持单链状态的 DNA 占

大约 4% ,估计是已被损坏的 DNA[ 8]。

高粱是最先建立并发布 BAC文库的被子植物。

BTx623、S . propinquum 和 IS3620C都有可用的高覆盖

度的 BAC 文库, 其中 BTx623分别为 Hind III( 12X)

和 BamH I ( 8X) 酶切; S . propinquum 分别为 EcoR I

( ~ 7X) 与 Hind III ( ~ 7X) 共酶切 ( 13�14X) ;

IS3620C 为Hind III 酶切( ~ 9X)。BTx623 BACs基于

琼脂糖电泳获得 69 545个指纹, 利用 7 292个探针

锚定出 211 558个杂交位点。同样地, S. propinquum

BACs基于琼脂糖电泳获得 40 957个指纹, 利用 7

481个探针锚定出 189 735个杂交位点。并通过附

加的 cont ig�末端 BACs HICF 填充间隙。这些信息已

经都作为可查阅的物理图谱被整合于网站上

( http: / / algodon. tamu. edu/ sorghumdb/ sorghum96/ pre�
view. html)。
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大约有456个 S . propinquum 和 303个 S . bicolor

BAC cont igs(占BACs的 41% ,占单拷贝位点的80% )

似乎位于常染色质区域。随着额外锚定, 归属于常

染色质的基因组比例可能上升。BAC contigs 占

BACs的 41%, 然而高粱基因组 DNA只有 24%是单

拷贝或低拷贝[ 8]。这一研究结果表明, 高粱常染色

质是由低拷贝序列和重复 DNA序列组成。

3 � 高粱基因组序列分析

利用鸟枪法对美国的优良高粱自交系 BTx623

进行测序,获得了10. 5百万 reads,覆盖8倍基因组,

序列数据现存于 NCBI Trace Archive。早期的分析已

经证明高粱基因组序列对高粱进行完整而高质量的

注释将是一个基础。在初步的整合中, 超过 97%的

高粱蛋白质编码基因( ESTs)被定位于 250个长的连

锁群上。它们中的绝大部分可以通过遗传和物理图

谱进行连接、排序和定向,以用于重新构建完整的染

色体。对高粱甲基化过滤序列的初步装配,高粱、玉

米和甘蔗转录装配以及拟南芥和水稻蛋白质组的校

正确保了装配的精准度和正确的蛋白质编码位点。

来源于简化代表性测序的附加资料将对基因组

序列中表达部分的鉴定有很大作用。目前, 大约

204 000个序列表达标签代表了高粱的基因空间,它

们中多数簇集为 22 000个 unigenes, 并且代表了来

自几个基因型的 20多个文库
[ 10]
。约 500 000个甲

基化过滤的 reads片段已被组合成 contigs ( SAMIs,

http: / / magi. plantgenomies. iastate. edu) , 而这些 reads

片段提供了基于甲基化估计的基因空间的 1X覆盖

度[ 11]。

4 � 高粱 QTL定位及关联遗传学

为了实现基因组研究与育种实践间的联系,高

粱连锁图谱被应用于许多性状的定位和标记。种间

的群体可以有效地用在与驯化相关的基因的鉴定,

如种子大小、落粒性[ 12]、分蘖和根茎等[ 13]。植株高

度和花期也一直很受重视[ 14, 15]。由于高粱以杂交

种的推广利用为主, 所以在育性恢复方面的分子遗

传控制机制的研究越来越多[ 16]。对于高粱的各种

疾病, 主要虫害、寄生杂草等抗性基因也已被标记

了[ 17, 18]。与非生物协迫有关的基因和 QTLs, 如生殖

后期耐旱性(持绿性) [ 19]、收获前发芽和耐铝性[ 20]

等研究都有较大的进展。由于高粱在生物能源上的

利用价值越来越受到重视,进行了茎杆含糖量 QTL

的定位
[ 21]
。

对现存种质多样性水平和模式的更好了解有助

于高粱特异基因的分析和培育适应环境的特用高

粱,并能更多地实现高粱序列分析的价值。因为具

有连锁不平衡的中间模式和自花授粉的交配体系,

所以高粱很适合关联作图方法。在美国国家植物种

质系统和 ICRISAT 有广泛的 ex situ 高粱种质。美国

的科研人员和 GCP 第一子项目组正在进行补充关

联遗传学面板的鉴定工作。目前, 在序列的 3. 3 Mb

处发现了超过 750个 SSR等位基因和 1 402个 SNP

等位基因, 它们可以在 CSGR( Comparative Grass Ge�
nomics Center )相关数据库中免费获得。对高粱 DNA

序列变异的大量研究表明,单倍型变异很低(即使核

苷酸变异很高也是如此)。在 17个种质( accessions)

中调查了平均长度 671 bp 的区域,单倍型的中间数

为 3,众数是 2[ 22]。因此普通的序列变异在少量种

质样品中即可获得。

5 � 工作展望

作为禾谷类作物的一个模式基因组, 高粱基因

组的测序已经完成,高密度遗传图谱、表达图谱及基

因功能鉴定等研究也取得了显著进展。这些研究成

果可为玉米、小麦、大麦等禾谷类作物基因组研究提

供极有价值的信息、理论及技术。

此外,高粱是从含糖的谷类植物中分化出来的,

这一类群中包括甘蔗、约翰逊草和Microstegium。他

们要么在基因组大小,要么在染色体数目上发生了

一定的变化。如大多数的 parasorghums的染色体数

目都出现了明显的减少, 由祖先的 20变为 10; 甘蔗

( Saccharum)出现了两次以上的染色体加倍, 属于这

一类群中的少数; 一部分染色体数目变化的种还有

自然发生( Sorghum halepense)和人为介导( Saccharum

cult ivars)的多倍体化, 这一类群中与高粱具有相同

染色体数的种间在基因组大小上有很大的变异( S .

bicolor and S . propinquum versus nitidum) [ 23]。因此,

对于高粱基因组的研究,有助于对甘蔗、约翰逊草、

parasorghums等这一特殊类群成员的基因组大小和

结构的进化机制、水平、模式进行了解,有助于揭示

高粱基因组演变到目前状态的路径, 也为进一步对

甘蔗和其他有重要经济性状的成员的研究打下基础。

对高粱属的研究也为在杂草及其散布的生物学

方面提供了新的认识。由地下茎滋生导致的营养体

繁衍和由落粒引起的种子传播使约翰逊草[ Sorghum

halepense (L. ) Pers, 2n = 2x = 40]成为世界上最为

有害的杂草之一。它是双色高粱( Sorghum bicolor )

和拟高粱( S . propinquum)的种间杂交种, 并遗传了

后者的地下茎的特性。约翰逊草产生一种系统素
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(Systemin)是形成根状茎的遗传物质。约翰逊草作

为杂草的这个特性对于许多遗传复杂的作物, 如饲

草、草皮和营养体作物来讲恰恰是很有利用价值的。

因此, 对高粱该方面开展分子生物学方面的研究可

以为了解相关的杂草生物学和改良大批的其他饲

草、草皮和营养体作物提供机会。
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