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摘要摘要 回顾了高粱基因组学研究的发展进程，概述了初期组学数据的积累、参考基因组的破译及新一代测序技术和数据分析方

法引领下的组学研究进展；介绍了高粱基因组的结构，从比较基因组学的角度，分析了高粱基因组的进化及其特性；探讨了高粱

功能基因组的研究方法和研究进展，总结了已经发掘的高粱关键基因和遗传位点，对高粱组学数据资源进行了归纳。对高粱基

因组学的发展方向进行了展望。
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An update on genome research of biofuel sorghum (Sorghum bicolour)

AbstractAbstract Research of sorghum genomes has been accelerated by the development of next-generation sequencing technologies and
bioinformatics tools and has accumulated a large amount of genomics data. This review describes the structural and sequence
characteristics of sorghum genome and discusses its evolutionary background from the perspective of comparative genomics. We also
highlight new findings obtained through exploiting the genomic information and future directions of sorghum genome research to
develop it into a dedicated biofuel crop.
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高粱（Sorghum bicolor L. Moench）是禾本科高粱属二倍

体植物（2n=2x=20），是世界上继小麦（Triticum aestivum

Linn.）、玉米（Zea mays L.）、水稻（Oryza sativa L.）和大麦

（Hordeum vulgare L.）之后的第五大作物 [1]，为干旱及半干旱

地区 30多个国家的近 5亿人提供粮食（FAO统计数据）。高

粱最初的起源地和种植区被广泛认为是苏丹和尼日利亚之

间的南撒哈拉（Sub-Saharan Africa）[2]，并于公元前3000年以

前从这个地区扩散进入非洲西部热带地区，干旱的东北地区及

非洲东南地区，此后高粱又经地中海传入印度、中国等地 [3]。

但是就中国“kaoliang”的起源问题，科学家还存在不同的见

解。在世界主要作物中，高粱是唯一起源于非洲的作物，在

作物起源进化和驯化研究中起着重要地位[4]。

高粱是C4单子叶作物，光合作用效率高，生物产量高，经

济效益大，被称为“高能作物”。根据用途，高粱可分为籽实

高粱，甜高粱和饲草高粱等几种类型。除了作为重要的粮食

作物外，高粱也可以用于食品加工，酿酒工业，青贮饲料和色

素工业等，尤其是近几年全球能源危机的加剧，甜高粱作为

新一代能源作物备受关注。与普通籽实高粱相比，甜高粱具

有生长快、产量高、适应性广、耐逆性强和对土壤及肥料要求

不高等优点，素有“作物中的骆驼（camel amongst crops）”之

称 [5]。此外，甜高粱茎秆含汁量较高（60%以上），汁液锤度一

般在 16%~22％，每公顷茎秆可产 4500~6000 kg 50°的白酒，
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因此甜高粱被认为是大有希望的甘蔗糖厂的补充原料。用

甜高粱秸秆生产燃料酒精作为汽车的原料可大大减少大气

污染，是大有希望的生物新能源。同时，因其茎秆中含有高

糖高蛋白，使其成为优良的青贮饲料，对奶牛的产奶量有明

显的增产效果。甜高粱含有14%~18%的纤维素，其产量每公

顷达 7.5~15 t，是纤维素或造纸的好原料。甜高粱的这些显

著特性使得其成为土地贫瘠、投入低下的农田生态系统中成

功种植的重要经济和能源作物，对国力不足的发展中的非洲

和亚洲国家的能源粮食安全与农村发展起着重要作用。

高粱在全世界范围均有种植，中国从南到北、自东至西

均可种植甜高粱，其中可种植的未利用地面积达 5919.2×104

hm2，主要集中于新疆和内蒙古等省区；而最适宜甜高粱种植

的未利用地面积为 286.7×104 hm2，主要分布在黑龙江、内蒙

古、山东和吉林等地。中国未利用地甜高粱乙醇生产潜力较

大，在不考虑其他社会经济限制因素下，总乙醇生产潜力可

达 11838.5×104 t以上。最适宜未利用地的甜高粱乙醇生产

潜力为 573.4×104~2637.8×104 t，平均为 1075.2×104 t，可满足

中国目前E20乙醇汽油84.8%的需求[6]。因此，甜高粱作为重

要的能源作物具有重要的研究价值。

1 高粱基因组学研究的发展
1.1 早期的组学研究探索

高粱组学研究早期，受实验条件和技术的制约，重点主

要是收集和构建组学资源，如BAC文库[7,8]、Cot基因组文库[9,10]、

生物和非生物胁迫下的EST数据库[11]，分子标记及遗传图谱

等。由于对高粱基因组序列知之甚少，初期的高粱遗传图谱

大都以限制性片段长度多态性（restriction fragment length
polymorphism，RFLP）探针为主要的标记类型。高粱的第一张

遗传图谱由Hulbert等[12]在1990年绘制完成，他们利用玉米基

因组中开发的 37 个 RFLP 探针对高粱品种 ShanguiRed×
M91051的F2群体进行基因型分析，构建了总长为283 cM的8
个连锁群。随着研究的深入，高粱的遗传图谱的标记数目、

连锁群和图谱的长度均得到大幅度的提高[13,14]。

随着新技术的发展及人们对基因组结构认识的深入，大

量新类型的分子标记发展起来，其中最为常用的是简单序列

重复（simple sequence repeat，SSR）、扩增片段长度多态性

（amplified fragment length polymorphism，AFLP）和随机扩增

多态性 DNA（random amplification polymorphic DNA，RAPD）
标记。这些分子标记与RFLP相比，多态性更为丰富，数量众

多，稳定性更佳，同时操作也比较简便。Tao等[14]首次将 SSR
标记用于高粱的遗传图谱中，构建了总长为1400 cM，包含21
个连锁群的遗传图谱。Boivin等[15]将AFLP标记运用到了高

粱的遗传图谱中，绘制了总长为 1889 cM，共 11个连锁群的

遗传图谱。另外，研究人员整合多种分子标记用于构建高粱

高密度遗传图谱。2002年，Menz等[16]构建了包含RFLP、SSR
和AFLP 3种类型的标记的遗传图谱，此图谱包含 2926个标

记位点，包含了10条连锁群，总长达到1713 cM。Bowers等[17]

利用2512个标记位点构建的全长为1059 cM的遗传图谱，平

均标记间距仅为0.4 cM。随着芯片技术的发展，一种依赖基

因芯片杂交技术来区别基因组座位多态性的标记——多样

性序列芯片技术（diversity arrays technology，DArT），被Mace
等运用到高粱遗传图谱中[18]。

1.2 高粱参考基因组的破解

高粱作为重要的农作物，其基因组的研究早已展开。但

限于早期实验条件和技术，高粱全基因组一直未能破解。近

10年来，随着基因组序列测定成本的降低，以及基因组生物

信息学分析技术的进步，这一情况得到了很大的改善。

2009年初，美国能源部联合基因组研究所（DOE JGI）主

持完成了对高粱品种BTx623基因组的测序，组装，以及初步

的分析。高粱基因组采用Sanger法测序，建立了插入片段从

2~3 kb到 108 kb的各种双端读段序列文库，共测得 8.5倍覆

盖率的读段，结合物理图谱进行了De novo拼接。又通过二

代测序方法，补测了大量基因组以及转录组读段，不断对组

装和注释进行改善。到目前为止，其基因组序列和注释已经

更新到2.1版本。

BTx623作为高粱参考基因组，其最新的序列和注释信息

可在 JGI建立的植物基因组网站 phytozome免费获取。高粱

参考基因组为2倍体，有10条染色单体，大小约726 Mb，含约

33000个基因，高粱基因组基本功能元件的平均长度见表1。

1.3 二代测序技术引领的高粱组学研究新方法

第二代测序（next generation sequencing，NGS）技术的发

展，是推动组学研究方法进步的最大动力。第二代测序技术

起始于2005年底，当时454公司提出了基于焦磷酸边合成边

测序（sequence by synthesis）原理[19]为基础的测序方法，相对

于第一代 Sanger测序方法[20]，可以大大提高测序效率并降低

测序成本。很快 Illumina等公司迅速优化了测序策略，包括

采用效率更高的桥式扩增（Bridge PCR）[21]等方法，并推出了

商业化的测序平台。由此，大规模的基因组序列测定研究开

始在世界各地的科研机构广泛展开。迄今为止，二代测序技

术和平台经过近10年的发展和融合，在测序质量控制和工业

化流程方面，已经比较成熟。

第二代测序技术通常包括DNA样品的制备、样品的剪

表1 高粱基因组功能元件长度

Table 1 Characteristics of sorghum genome

名称

Gene
Transcript

Exon
Intron
Protein

平均长度

2856 bp
1426 bp
267 bp
419 bp
409 aa

注：数据源于http://genome.jgi-psf.org/Sorbi1/Sorbi1.info.html。
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切、样品的扩增，以及通过荧光信号识别碱基的边合成边测

序[22~24]。至此二代测序的实验工作部分完成，但对得到的数

据进行生物信息学分析部分的工作刚刚开始。由于在样品

制备过程中，DNA样品被随机打断并扩增，二代测序最终得

到的是海量长度一般为100~200 bp的DNA短片段，通常称为

“读段（reads）”。由于是随机打断，理论上这些读段在基因组

上随机分布，并且互相之间可能有重叠。这些测序读段的总

长 度 之 和 与 基 因 组 总 长 度 的 比 例 ，称 为“ 测 序 深 度

（sequencing depth）”，如何利用这些海量的短片段信息进行

组学研究，是摆在人们面前的一个更关键的课题。

参考基因组序列的破译，进一步拓展了高通量组学研究

的应用范畴。很快发现，利用重测序（resequencing）的方法，

加之生物信息学分析手段，可以高效准确地识别包括 SNP
（single nucleotide polymorphism）和 INEDL（insertions and
deletions）在内的基因组变异[25]。重测序是指采用比较低的深

度（一般只需De novo拼接所需深度的几十分之一），对某物

种的不同品种进行测序。然后将得到的读段比对到参考基

因组上，通过对比对结果的分析，找到目标品种基因组与参

考基因组之间的差异。这种方法的优点是可以一次实验测

序很多品种，而且由于不再需要进行耗时的De novo拼接，数

据分析成本降低，极大地提高了研究效率。重测序方法的高

效性在植物基因组的应用中也得到了验证[26, 27]。通过这种利

用大规模重测序进行基因组变异挖掘和基因型分析的方法

（genotyping by sequencing，GBS）[28,29]，大量的基因组变异信息

被挖掘。这些信息可以作为高密度的分子标记，用来进行全

基因组关联（genome wide association study，GWAS）和群体遗

传育种的研究。

转录本测序（RNA-seq）是另一种较常用的研究方法[30]，其

准确性和灵活性已经得到广泛的认可，在转录水平研究的领

域，正逐渐取代传统的基因表达芯片。RNA-seq的基本原理

是先提取待研究样品的RNA，以其为模板合成 cDNA并将其

打断。接下来的文库制备和测序流程，与一般基因组测序基

本类似。不同的是，得到的读段都来自基因的转录本，因此

将这些读段比对到基因组上的方法不同于重测序[31]。通过转

录本测序可以进行一系列研究，包括基因边界鉴定和验证，

可变剪切挖掘，基因融合探查，编码区变异识别，基因表达水

平差异比较，以及全新转录本发现等。另外，对非编码区转

录本功能，比如Non-coding RNA及microRNA的研究也是近

年来的热点。

2 高粱基因组结构与比较基因组学
2.1 高粱进化与比较基因组学

作为禾本科作物，高粱和水稻一样具有成为模式植物的

潜质。而作为热带C4植物的代表，高粱与很多重要的C4作

物，如玉米、甘蔗（Saccharumofficinarum）、芒草（Miscanthus）、

柳枝稷（Panicumvirgatum）等，有更近的亲缘关系，同属蜀黍

族（Andropogoneae）。研究表明，禾本科植物的共同祖先在大

约7000万年前发生过一次基因组复制事件，之后C3和C4植物

开始分化[32]。而高粱和玉米在大约 1200万年前从一个共同

祖先分离，之后玉米的基因组经历了至少一次大规模的全基

因组复制事件[33]，因此高粱和玉米共享很多同源基因。而甘

蔗和高粱从它们的共同祖先分离可追溯到近至大约500万年

前[34]，虽然之后甘蔗至少经历了2次全基因组复制事件[35]，但

二者基因组的很多区域仍然具有高度的共线性[36]。同时，高

粱自分化后，未发生全基因组大规模复制，其基因组相对较

小，复杂程度低。如玉米基因组大小约2.4 G，甘蔗染色体个

数可达2n=106~114[37]。高粱作为禾本科C4模式植物，与经典

C3模式植物水稻一起，为禾本科比较基因组学研究提供更广

阔的前景。

全基因组复制在植物基因组中产生了大量的重复片段，

具有高度序列相似性，而这些片段的产生可能是由于基因组

之间不规则的重组导致的。Wang等[38]发现，在水稻高粱发生

分化后，部分水稻基因和高粱基因受到非交互重组

（nonreciprocal recombination）的影响，而这种重组在染色体末

端具有更高的频率。这种基因转化在选择压力上没有变化，

也并不会影响GC含量，但这种基因转化会加大水稻、高粱同

源基因之间的差异，表明这样的不规则重组能加速进化而非

维持保守。

比较甜高粱品系Keller与参考测序品系BTx623基因组

的 差 异 发 现 ，串 联 和 片 段 重 复（tandem and segmental
duplication）是导致它们基因表达分化的主要因素[39]。对基因

演化的研究发现，山羊草（Aegilops tauschii）、二穗短柄草

（Brachypodium distachyon）、水稻以及高粱中的基因缺失和基

因重复率相似，山羊草基因与高粱基因的同线性为 64%[40]。

有研究者[41]对玉米、水稻、高粱和二穗短柄草中的简单重复序

列进行分析，发现所占比例分别为 2.5%、44.1%、12.3%和

28.1%，这暗示相比于高粱和玉米，水稻基因组经历了更少的

进化事件。

2.2 高粱基因组转座子研究

高粱基因组有其独有的特点和复杂性。比如，染色体异

染色质含量 [42]460 Mb，约占基因组的 63%，远高于水稻的 63
Mb，约占基因组的15%；基因组重复序列含量相当高（表2）。

如表2所示，高粱基因组重复序列主要是各类转座子，总含量

占基因组的 62%，远高于水稻的 39.5%，但低于玉米的

82.1%。而玉米基因组转座子绝大部分属于长末端重复序列

（long terminal repeats，LTR）类反转座子，其活跃程度相当

高。类似于玉米，高粱基因组的LTR类反转座子比例也相当

高。同时，高粱基因组含有一定比例的DNA转座子，比例介

于水稻和玉米之间。另外，高粱基因组还包括有 3%左右的

串联重复序列 [42]。水稻、高粱和玉米中 LTR的比例分别为

23%，54%和75%，但其全长LTR反转录转座子在全基因组的

比例分别为19.6%，36.4%和14.3%[43]。说明在进化过程中，相

对于玉米和水稻，高粱的反转座序列重组和缺失的概率

较小。
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Jiang等[44]在高粱中发现了23915个全长LTR反转录转座

子影响到672个基因，在水稻中有7043个全长LTR反转录转

座子影响到1343个基因，在玉米中有31172个全长LTR却只

影响到424个基因。在水稻中这些基因在GO富集分析中并

没有显著的富集，而在高粱中则在DNA/RNA代谢以及核染

色质上存在过表达。玉米全长LTR反转录转座子在每个染

色体的着丝粒区都有较高的比例，但是高粱全长LTR反转录

转座子在着丝粒区并不富集。在水稻 LTR基因中只有 36%
表达，而高粱中 72.4%的有表达。大部分水稻LTR基因在中

性选择下进化为假基因，而在高粱中则经历了正向选择形成

有功能的基因。在高粱 LTR 基因中有 812 个被认为是

siRNA，而在水稻中只有 85 个，这些 siRNA 发现与负调控

相关。

Sharma等[45]研究了高粱、玉米、水稻和短柄草等植物中着

丝粒反转录转座子的进化，发现着丝粒区的转座子

（centromericretrotransposons，CR）不仅在粟种之间具有水平转

移（horizontal transfer，HT），并且随后迁移到谷子和高粱中，

结合内源元件形成大量的重组体。其研究表明有水稻的CR
元件迁移到高粱中，并结合高粱已有的 CR元件进行了重

组。而现存的LTR反转录转座子就是在转座子元件在水平

转移以后，在新的宿主里保留的最佳反转录转座子。也有研

究表明，在水平转移的转座子元件中，Route66在水稻和高粱

之间迁移[46]。高粱转座子的高度活跃性甚至可能导致水平基

因转移（horizontal gene transfer，HGT），有证据表明，高粱的寄

生植物独脚金（Striga hermonthica）就获得了高粱的基因[47]。

2.3 高粱基因组可变剪切研究

Panihi等 [48]在高粱基因组中发现了 2137个可变剪切事

件，其中 40%是属于内含子保留（比已研究的杨树（Populus

L.）、水稻和衣藻（Chlamydomonas）比例要小），43%是属于复

杂型，而其他类型所占的比例很小，这与水稻和拟南芥

（Arabidopsis thaliana）的情况类似。在对内含子缺失的研究

上[49]，发现玉米和高粱比谷子（Setaria italica）、水稻和短柄草，

具有更高的可重复内含子缺失比率，而且相邻的内含子和小

的内含子更容易缺失。有内含子缺失的基因在生殖细胞或

早期胚胎的表达概率更高。两侧外显子的A+T含量和内含

子的TG/CG比例明显高于保留下来的内含子，表明甲基化过

程可能对内含子缺失起到一定影响。

3 高粱功能基因组学
3.1 高粱不同品种间基因组结构变异研究

在高粱参考基因组发布以后，陆续有不同的研究组对几

十个品种的高粱进行了重测序工作，并挖掘了大量的遗传变

异信息。Nelson等[50]首先重测序了8个籽实高粱品种并得到

了 SNP 信息，验证了 GBS 方法运用在高粱上的可行性。

Zheng等[51]通过对2个甜高粱和1个籽实高粱品种的重测序，

得到了包括 SNP，INDEL，PAV（presence absence variation）以

及CNV（copy number variation）在内的变异信息。通过对比

这些变异数据，识别了它们在不同品种高粱基因组区域，基

因家族，以及代谢通路中的分布差异。同时发现有将近1500
个基因有差别地存在于籽实高粱和甜高粱的基因组中，这些

基因主要参与了糖和淀粉的代谢、木质素和香豆素的生物合

成、核苷酸的代谢、逆境应答和DNA的损伤修复。这一工作

为探索通过重测序将高粱品种表型对应到基因型上的研究

方法做出了有益的尝试。Emma等[52]对包括地方种、改良种、

野生高粱、拟高粱 4个群体的 44个高粱品种进行了重测序，

通过野生种和改良种的变异数据识别出725个与驯化和作物

改良有关的候选基因[53]。图1展示了48个高粱品种在全基因

组范围内SNP的分布情况，可以发现在染色体着丝粒区域变

异频率较低，在染色体的两端变异较高。改良品种、地方品

种、野生高粱以及拟高粱之间的SNP分布差异揭示了高粱具

有遗传多样性，可加速高粱的遗传改良以及功能位点分析。

图1 48个高粱的SNP在全基因组中的分布

Fig. 1 Whole-genome distribution of SNP in 48 sorghum lines

表2 高粱、水稻和玉米基因组重复元件

Table 2 Repeat elements of sorghum, maize and
rice genome

重复元件类型

Retroelement
LTR retrotransposon
non-LTR retrotransposon

DNA transposon
DNA transposon super family
MITE
Helitron

总和

占基因组比例/%
水稻

25.78
23.47
1.24
13.67
7.04
5.24
0.33
39.50

高粱

54.52
54.43
0.04
7.46
4.79
1.74
0.81
62.00

玉米

79.44
75.08
0.35
2.68
0.92
0.32
1.31
82.10

注：数据源于文献[42]。
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大规模挖掘得到的变异数据，还适合作为高密度分子标

记，为高粱群体育种提供正向遗传和基因组选择的材料。

Zou等[54]利用3418个SNPs构建了总长为1591 cM，包含10个
连锁群的遗传图谱。Bekele等[55]利用对 3个甜高粱和 2个籽

实高粱重测序得到的数据构建了 SNP芯片，并在包含 564个
基因型的高粱群体中进行测试，验证了其可靠性。Emma等
整合了高粱物理及遗传图谱，将771 QTLs遗传位点定位到图

谱上，其中利用构建的高粱NAM群体对前人研究的开花相关

的遗传位点进行分析及挖掘[53,56]。

除了 SNP标记，更大片段的结构变异标记也被开发出

来。Zhang等通过PCR及杂交等方法在高粱基因组内挖掘出

51 个大片段获得与缺失变异（larger-size presence/absence
variants，lsPAVs, >30 kb），分析这些变异的类别、数目、分布

和遗传多样性，发现基因组间 lsPAVs在自然的选择压力下存

在着广泛的遗传多样性，这种现象与 lsPAV影响的基因功能

相关 [57]。Shen 等分析发生在基因上的小片段 PAVs（genic
small-size PAVs，gss PAVs）变异特征，构建了首张高粱的

PAV标记遗传图谱，并利用此图谱完成了不同地区种植的高

粱群体的重要农艺学性状的QTLs定位分析[58,59]。

近年来，使用GWAS方法对高粱进行研究的策略已经比

较成熟。Morris等[60]选取了971个遍布全球、适应于不同农业

环境条件的高粱品种，通过酶切测序的方法高效经济地得到

了数十万个 SNP位点信息，通过这些 SNPs构成的全基因组

SNP图谱，并结合高粱品种的地理分布及形态特点，阐明了它

们的群体结构及高粱由非洲传播到亚洲的方式，并且以此为

基础进行了GWAS分析，定位了多个与高粱株高以及花序结

构相关的候选基因。另外，有研究报道了对高粱籽实多酚含

量[61]，以及高粱对茎腐病抗性[62]的全基因组关联分析。

从这些结果中可以看出，高粱在基因组水平上的遗传变

异研究已经取得了比较大的进展，得到了大量的基因组序列

和结构变异的信息，同时利用这些信息完成了高粱表型变异

和群体驯化及进化的初步研究，而接下来的工作则是更为高

效地利用这些信息探究影响高粱重要性状的基因，真正意义

上为高粱的育种工作提供便利。

3.2 高粱转录水平功能研究

高粱转录研究主要聚焦于各种胁迫条件下基因表达的

变化，识别应激候选基因以及它们的调控机制。在非生物胁

迫方面，Dugas等 [63]利用RNA-seq对高粱在渗透压和脱落酸

胁迫下的转录本进行了测序，识别了一些相关的功能基因、

转录因子以及基因调控网络。Johnson等[64]利用表达谱芯片

研究了高粱在热和干旱胁迫条件下的转录本，展示了在多种

胁迫同时存在时，信号传导途径和基因调控网络的应激模式

与单一胁迫下的差异。在生物胁迫方面，Mizuno[65]利用RNA-
seq对高粱在靶斑病（target leaf spot）胁迫下的转录本进行了

研究，发现了一些串联重复旁系同源基因在应激过程中高度

活跃，并且激活了柠檬酸循环通路中的乙醛酸分路，使其功

能从能量供给转换为细胞合成。在非胁迫研究方面，Jiang等
[66]利用RNA-seq测序甜高粱与籽实高粱的转录组，探索了不

同品种高粱的基因组差异对其表达差异的影响。

利用转录本测序方法研究高粱miRNA是近年来的另一

热点。传统上，高粱miRNA的识别主要采用同源基因预测的

方法，很难发现新的miRNA家族，二代测序的普及大大推动

和扩展了这一领域的研究进程。Calvino等 [67]对甜高粱和籽

实高粱进行miRNA测序，识别了 9个新的miRNA基因家族，

并发现了不同高粱品种中miRNA基因表达差异对花期和茎

秆含糖量的影响。Zhang等[68]通过对甜高粱miRNA测序又识

别了 13个新的基因家族，并进行了时序表达分析和miRNA
调控目标基因识别。Katiyar等[69]针对新的测序数据，改进了

生物信息学方法，为高粱miRNA预测提供了更多样的手段。

3.3 高粱关键基因及遗传位点的挖掘

高粱作为重要的粮食和能源作物，在 20世纪 90年代中

期就已经开始了QTL定位的研究。自Paterson和Pereira等在

1995年首次对高粱的种子大小、穗柄长和成熟时间等农艺学

性状进行了QTL的定位[70~72]，目前已经挖掘出与植株形态建

成、品质特性及抗逆性相关的遗传位点约 858个[73]。在植株

形态建成方面，尤其是对于控制株高遗传位点的挖掘上，目前

认为主要由4个QTLs控制，分别为Dw1，Dw2，Dw3和Dw4[74~76]，

其中只有Dw3的基因被定位和克隆。控制Dw3的基因能够

编码一个ATP结合的盒转运蛋白，通过突变这个基因，可以

降低生长素的转运，使得高粱的茎节变得较短，从而影响高

粱的整体株高[77]。对于开花时间的研究，在早期鉴定为由 4
个QTLs控制，分别是Ma1、Ma2、Ma3和Ma4[78,79]，之后又有 2
个 QTLs（Ma5 和 Ma6）被鉴定，但是只有 Ma1 的控制基因

SbPRR37被克隆，这个基因通过调节高粱对光周期的响应来

控制高粱的成熟期[80]。高粱抗逆性的QTL定位研究主要集中

在高粱的持绿性、抗旱性和耐冷性，而抗旱性的研究则是以

基于高粱在干旱胁迫下的持绿能力作为主要指标的。高粱

持绿性的QTL定位工作开展较早，涉及到高粱生长的不同时

期，定位到的QTL位点范围广泛，在高粱的 10条染色体上都

有发现。尽管如此，现在比较稳定的持绿性QTLs主要有4个
位点，分别是位于 3号染色体的 stg1和 stg2，2号染色体的

stg3，及5号染色体的 stg4[81,82]。

除此之外，挖掘出控制高粱抗病虫害 [83~85]、茎秆纤维含

量 [86,87]、含糖量[88]、籽实产量及品质[89,90]及生物能源相关[91~93]的

QTL等。虽然大量的QTL位点被挖掘，但仅少数基因得到克

隆，如控制落粒的基因 sh1[94]，控制单宁合成的相关基因

Tannin1[95]，调控高粱开花时间的SbPRR37[96]，高粱雄性不育恢

复基因Rf1[97]和耐铝毒害基因 AltSB[98]，这些为主要农作物遗

传育种提供重要的基因资源（表3）。随着高粱基因组测序工

作的深入开展，将加速整合物理图谱及遗传图谱信息，这些

有助于高粱关键遗传位点的深度挖掘和加速分子遗传育种

工作。
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4 高粱组学数据库资源
随着高粱组学研究广泛深入的展开，产出了大量的基因

组数据信息。建立组学数据库，将这些信息收集、分类、共

享，对于高粱研究具有积极的意义。如表4所示，目前高粱组

学数据库主要包括几类：一类是基因组序列和注释信息数据

库 ，除 了 上 文 提 到 的 Phytozome 外 ，Gramene、Ensembl、
PlantGDB也都提供高粱参考基因组的序列和注释信息，可以

通过基因名称等关键词搜索相关信息，并可通过基因组浏览

器进行各种可视化操作和数据下载；另外一类是高粱基因组

二级注释数据库，主要是通过文献挖掘和生物信息预测，对

基因组某一类功能原件的数据进行收集整理，包括

PlantTFDB，miRBASE等；第三类数据库收集了主要由新一代

测序技术得到的不同高粱品种转录本和基因组的变异数据，

比如MOROKOSHI和 SorGSD。另外，国际种质资源库GRIN
收集了大量高粱品种的育种信息。

表3 高粱重要基因

Table 3 Gene list of Sorghum
性状

形态

特征

品质

特性

抗逆性

表型
茎秆特征
叶片特征
生育期

植株颜色
育性

颖壳包被度
落粒性

胚乳特征
籽实品质

种子储存

单宁含量
叶片持绿性
耐铝毒害

氨转运相关
激素响应

基因
Tb1[99]，Dw2[100,101]，Dw3[77]，Sb.Ht9.1[102]

Bmr6[103]，Bmr12[104]，Bmr2[105]

Ma1[100,101]，Ma3[106]，Ma4[107]

P or Q[108]

Rf2[109]，Rf1[110]

Gc[111]

Sh1[94]

Sh2[112]，Bt2[112]，Ae1[112]，Wx[112]，O2[112]

Y[113]，B2[114]，R[115]，I[116]，SbBADH2[117]

Gama-kafiri[118]，Beta-kafirin[118]，

Derta-kafirin[118]

Tannin1[95]

stg1, stg2, stg3, stg4[115,119]

AltSB[120]

SbAMT3；1[121]，SbAMT4[121]

SbIAA1[122]，SbGH3-13[122]，SbLBD32[122]

表4 高粱基因组学数据库

Table 4 Databases of sorghum genome

名称

Phytozome
Gramene
Ensembl
PlantGDB
PlantTFDB
miRBASE

MOROKOSHI
SorGSD
GRIN

分类

序列注释

序列注释

序列注释

序列注释

转录因子

microRNA
转录本

基因组变异

种质资源

访问地址

http://phytozome.jgi.doe.gov/pz/portal.html#!info?alias=Org_Sbicolor
http://archive.gramene.org/species/sorghum/sorghum_intro.html
http://plants.ensembl.org/Sorghum_bicolor/Info/Index/
http://www.plantgdb.org/SbGDB/
http://www.plantgdb.org/SbGDB/
http://www.mirbase.org/cgi-bin/mirna_summary.pl?org=sbi
http://sorghum.riken.jp/morokoshi/
http://sorgsd.big.ac.cn
http://www.ars-grin.gov/cgi-bin/npgs/html/taxon.pl?454806

5 问题与展望
高粱基因组学经过这些年的发展，在新一代组学测序技

术和组学分析方法的引领下，已经积累了一些成果。但与其

他研究开展比较早、投入比较大的模式植物，如拟南芥、水稻

和玉米等比较，依然处于初级阶段，存在一些问题和困难，同

时也有广大的扩展空间。

目前，越来越多的高粱品种进行了重测序，利用重测序

所得到的遗传变异信息（SNP、Indels、PAV及CNV等）可对高

粱重要农艺性状（包括生物胁迫和非生物胁迫的耐受性以及

生物能源产量相关的性状）的遗传位点或基因进行快速定

位，但其精确定位还需要结合分析方法及实验设计的改进。

甜高粱作为一种重要的能源植物，许多重要的性状，如秸秆

含糖量与含汁量、生物量、胁迫（盐碱、低温、干旱、病虫害等）

应答、生产性状（抗倒伏、分蘖、抗除草剂等）等都为复杂性

状，统称为生物质能源综合症（biofuel syndrome）[73]，涉及到基

因组多个位点的复杂控制与交互作用。下一代测序技术可

从基因组层面分析序列与结构变异，建立不同高粱品种间从

籽实产量到株高、茎秆含糖量等表型变异与基因组变异关

联，从而解析复杂性状的调控位点，加快甜高粱优良性状整

合，获得集高生物量、高含糖量以及高抗逆性为一体的超级

甜高粱，为生物能源产业提供原材料。目前仅仅拼接完成了

一个籽实高粱品种（BTx623）的参考基因组，而且基因组拼接

质量有待提高，依然存在很多未定位或者空缺的区段，这对

后续进行高效精准的研究产生了很大的限制。因此，一方面

需要对参考基因组进行更精确的拼接和注释，另一方面需要

参照拟南芥、水稻及玉米等模式植物，对多个具有代表性的

高粱品种，如与籽实高粱表型差异很大的甜高粱品种，或者

具有代表性的地方品种（如中国吉林的 Ji2731）进行基因组的

De novo拼接，获得多个参考基因组乃至高粱的泛基因组

“Pan Genome”。虽然二代测序技术的成本已经大大降低，但

是由De novo方法获得精确的参考基因组依然是一项需要较

大人力物力投入的工作。为此，新的低成本测序技术与新的
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高效率分析方法需要应用到高粱中。首先，应利用三代或准

三代测序技术（如 PacBio[123]），获得更长的测序读长，以应对

高粱基因组杂合度以及重复序列含量较高的问题。另外，还

可以利用单分子光学图谱技术（如Bionano[124]和OpGen[125]），以

比传统BAC文库方法更经济和高效的方法构建高粱的物理

图谱，辅助基因组拼接。

随着越来越多高粱基因组学数据的积累，如何有效利用

这些大数据资源进行有效的分析也是亟待探索和解决的问

题。首先要鼓励和倡导研究机构开发高粱的二级专业数据

库，并积极共享和整合数据资源。其次，目前大多数的生物

信息组学工具和算法，都是基于模式生物（比如人类基因组）

来开发的。高粱和模式生物的基因组特性不同，这些工具和

算法并非完全适用。因此，为得到更为精确可靠的数据，需

要针对高粱基因组的特性，利用实验验证，对这些工具进行

参数测试和结果矫正。第三，要善于利用并行大数据分析和

云端存储技术，以应对越来越多的大规模全基因组关联分析

和基因组选择分析所带来的硬件需求问题。
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