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摘   要：高粱是一种重要的粮食、能源、饲料和工业原料作物，具有广泛的生长适应性和多样的

利用价值。在过去的几十年，传统育种方法在高粱育种中虽然取得了一定的成果，但如今仍然面

临着一系列挑战，如育种周期长、育种效率低以及遗传背景复杂等。随着分子生物学、遗传学和

生物信息学等技术的快速发展，分子育种技术开辟了提高高粱产量与品质的新途径。本文综述了

包括高粱农艺性状和适应性性状等重要性状方面的分子基础研究进展，包括籽粒产量、籽粒品质、

开花期和株高、分蘖特性、胁迫抗逆特性和雄性不育特性等，并对未来的重点研究方向进行了讨

论，为高粱育种提供了新的思路和方法。 
关键词：高粱；农艺性状；适应性性状；分子育种；基因 

 

 

 

·综  述· 



 
ISSN 1000-3061  CN 11-1998/Q  生物工程学报  Chin J Biotech 

 
 

http://journals.im.ac.cn/cjbcn 

3376 

Progress and prospects in the molecular basic research on 
important traits in sorghum 

LI Kuiyin1, ZHOU Guangyi2, DING Yanqing3, XU Jianxia3, CAO Ning3, REN Mingjian4, 
ZHANG Liyi3* 

1 Anshun University, Anshun 561000, Guizhou, China 
2 Guizhou Jinsha Winery Co., Ltd., Jinsha 551800, Guizhou, China 
3 Institute of Upland Food Crops, Guizhou Academy of Agricultural Sciences, Guiyang 550006, Guizhou, China 
4 College of Agriculture, Guizhou University, Guiyang 550025, Guizhou, China 
 
Abstract: Sorghum (Sorghum bicolor) is a significant crop serving food, energy, feed, and 
industrial raw materials, featuring extensive growth adaptability and diverse utility values. 
Despite the achievements in sorghum breeding in the last decades, conventional breeding 
methods still confront challenges such as lengthy breeding cycles, low efficiency, and complex 
genetic backgrounds. With the rapid advancement of molecular biology, genetics, and 
bioinformatics, molecular breeding has carved new pathways for enhancing sorghum yield and 
quality. This article reviews the molecular basic research progress in the key agronomic and 
adaptive traits of sorghum, including grain yield, grain quality, flowering time, plant height, 
tillering, stress resistance, and male sterility, and discusses future research priorities, offering 
novel insights and approaches for sorghum breeding. 
Keywords: sorghum; agronomic traits; adaptive traits; molecular breeding; genes 

 
 

高粱(Sorghum bicolor)是一种重要的粮食

作物，因其广泛的适应性和耐旱性，成为了许

多发展中国家的主要粮食来源。此外，高粱在

能源、饲料和工业领域也有着广泛的应用 [1]。

传统育种法改良高粱性状受限于周期长和复

杂的遗传背景 [2]。同时，全球气候变化、人口

增长以及高粱用途范围的扩大，对高粱产量和

品质提出了更高的要求，需要更有效的育种方

法来改进高粱品种[3]。 
在此背景下，高粱分子育种研究成为了一

个备受关注的研究领域，应用分子生物学等技

术可缩短育种周期并提升效率。近年来，随着

测序和表型技术的快速发展，通过全基因组关

联研究(genome-wide association study, GWAS)、
数量性状位点(quantitative trait loci, QTL)定位 

和突变分析等方法，已经确定了一系列控制高

粱农艺性状和适应性性状的重要的QTL/基因，

包括籽粒产量、籽粒品质、开花期、株高、分

蘖特性、可育性以及环境胁迫等。 
因此，本研究对近年来在高粱重要性状方

面的分子基础研究进行总结和分析，以期为高

粱分子基础研究、育种的方向以及行业发展提

供参考。 

1  高粱农艺性状分子基础研究

进展 
高粱农艺性状分子基础研究对于提高高粱

的产量和品质具有重要的影响。首先，高粱的

产量是农业生产关注的重要指标之一。通过对
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高粱农艺性状进行分子基础研究，可以深入了

解高粱产量形成的分子机制。研究高粱的籽粒

大小、穗长、穗粒数等农艺性状与产量之间的

关系，可以揭示高粱产量的遗传基础。通过筛

选和利用特定基因或基因组区域，可以培育出

具有高产潜力的高粱品种。其次，高粱的品质

对于消费者和加工企业也至关重要。通过分子

基础研究，可以了解高粱品质形成的分子机制。

研究高粱的蛋白质含量、淀粉含量和抗营养因

子含量等性状与品质之间的关系，可以为培育

高品质的高粱品种提供科学依据。同时，通过

分子标记辅助选择和遗传改良，可以加快高粱

品质改良的进程，提高其经济和营养价值。 

1.1  籽粒产量 
高粱作为粮食作物对全球粮食安全和农

业可持续发展具有重要意义。在不断增长的人

口和有限的耕地资源的压力下，提高高粱籽粒

产量成为实现粮食自给自足的关键目标。因

此，利用分子育种技术加速高粱籽粒产量的改

良成为当前高粱育种研究的重点之一(表1)。 
粒重、穗粒数和分蘖数是影响产量的3个

主要因素。在高粱中，已鉴定出约340个与产

量相关的QTL[13]。特别是qGW1基因座对粒重有

显著影响，它位于1号染色体的一个101 kb区域

内，Sobic.001G038900是其候选基因，对育种

和分子标记的开发至关重要 [4]。通过甜高粱

‘Rio’与籽粒高粱 ‘BTx623’杂交得到的重组自

交系(recombinant inbred line, RIL)群体研究表

明，在1 418.71 cM的遗传连锁图谱上识别出  
2个与粒重相关的QTL[14]。同时，Boyles等 [15]

在另外的RIL群体中发现了5号染色体上一个

新的千粒重QTL，该QTL在一个群体中解释了

超过21%的表型变异。尽管GWAS在100 kb范
围内未发现显著位点，但通过候选基因的挖掘

和表达分析，特别是在发育种子组织中表达

的乙烯受体同源物等，为GWAS结果提供了

支持 [16]。此外，在一个包含354份样本的高粱群体

中，9个与籽粒质量相关的位点被识别出来，涉

及265 487个单核苷酸多态性(single nucleotide 
polymorphism, SNP) 。 其中，两个候选基因

Sb10g018720和Sb06g033060编码的蛋白与粒径

控制相关，其SNP变体影响氨基酸编码，进而

可能导致粒径增大[5]。最近，由837份高粱种质

和1 421份回交嵌套关联映射(backcross nested 
association mapping, BC-NAM)群体组成的大

规模GWAS分析了81个与粒径相关的QTL[17]。 
穗粒数是高粱产量的形成的另一重要因

子。在对高粱的籽粒产量和生物量相关的植物

结构性状进行GWAS的过程中，发现了101个SNP
与9个性状中的至少一个相关，位于第6条染色体 

 
表 1  高粱籽粒产量相关性状的主要 QTL/基因 
Table 1  Major QTL/genes associated with grain yield in sorghum 
QTL/Gene Gene ID Phenotype Encoding protein References 
qGW1 Sobic.001G038900 Grain weight Expressed protein [4] 
Unknown Sb10g018720 Grain size Similar to putative fiber protein Fb34 [5] 
KS3 Sb06 g028210 Seed number Ent-kaurene synthase [6] 
Unknown Sb06g033060 Grain size Similar to H0801D08.10 protein [7] 
MSD3 Sobic.001G407600 Grain number per panicle ω-3 fatty acid desaturase [8] 
MSD2 Sobic.006G095600 Grain number per panicle Lipoxygenase [9] 
MSD1/SbTCP16 Sobic.007G135700 Grain number per panicle TCP transcription factor [10] 
Sh1 Sobic.001G152901 Seed shattering YABBY transcription factor [11] 
SbWRKY Sobic.001G148000 Seed shattering WRKY transcription factor [12] 
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上重要遗传位点的赤霉素(gibberellin, GA)生物

合成基因KS3与种子数量相关 [6]。由于谷类作

物的农艺性状具有相似的生理基础，对不同谷

类作物的进一步比较研究有助于高粱产量遗

传基础的研究。影响穗粒数的花序结构对高粱

育种至关重要，在生长发育中也容易受到环境

影响[7]。在前期的研究中，发现MSD1、MSD2
和MSD3这3个基因与花序发育有关，它们分别

编码一种具有TCP (teosinte branched 1, cycloidea, 
and PCF)结构域、脂氧合酶和ω-3去饱和脂肪酸

酶的植物特异性转录因子，该酶催化亚油酸

(18:2)转化为亚麻酸(18:3)[8-10]。MSD1可以结合

自身转录起始位点的上游序列和MSD2来控制

表达。隐性等位基因msd1、msd2和msd3增进了

高粱穗中具有花梗的小穗的发育，并实现结实，

从而有效地提高了每穗的粒数。这3个基因是茉

莉素 (jasmonate, JA)合成路径的关键组成部

分，它们通过在高粱性器官发育期间调控JA
途径来发挥作用，凸显了JA在提升粮食产量

中的重要作用。Colasanti等[18-20]确定了一系列

与其他作物同源的候选基因，如 ID1、GDD1
和APO1，它们分别参与了玉米开花、细胞伸

长和水稻营养和生殖发育。在另一项研究中，

Zhou等 [21]确定了35个与花序结构相关的独特

性状相关SNP (traits association SNP, TAS)，以

及玉米和水稻候选基因的9个高粱同源物，固

定指数(fixation index, Fst)和基因型频率分析

结果表明，围绕TASs的染色体区域可能是育种

选择的目标。 

高粱籽粒的完整性对产量至关重要。控制

籽粒破碎的关键基因之一是编码YABBY转录

因子的Sh1。不易碎的高粱品种拥有3种Sh1隐
性单倍型，这些单倍型由于启动子和内含子区

域的变异引起Sh1表达水平降低。包括外显子2
和3在内的2.2 kb区域缺失导致Sh1截断，而内

含子4的GT至GG剪接位点变异导致外显子4缺
失[11]。与Sh1相隔仅300 kb的SpWRKY是另一克隆

基因，它在拟高粱(Sorghum propinquum)中引起

籽粒破碎；由于起始密码子由ATG变为ATT，

SpWRKY编码的蛋白比隐性SbWRKY多了44个
氨基酸残基。尽管组氨酸(H)在136位点被谷氨酰

胺(Q)替换，但WRKY结构域的氨基酸序列未

发生变化；Sh1和SbWRKY都可能参与调控种子

与花梗连接处的形成脱落区，不过这一假设还

需进一步的证据支持[12]。 
高粱的分蘖能力是其产量的关键决定因

素之一(表2)。基因Sobic.001G121600作为玉米

驯化基因tb1的同源基因，编码了一个假定的转

录因子，这个转录因子不仅参与调节高粱的分

蘖，而且其活动受到光敏色素B (phytochrome 
B, phyB)的调控[26]。此外，它可能具体参与了

阴影介导的抑制芽生长[22]，但其具体功能和调

控机制有待进一步研究。据报道，tin1可以控

制玉米分蘖的保持，其功能在不同的谷物作物

中保持不变 [ 2 3 ]。因此，其1:1直系同源基因

(Sobic.002G036500)可能在高粱分蘖中发挥重

要作用，值得进一步研究。最近，在埃塞俄比亚

收集的304个高粱品种的研究中，利用79 754个 
 

表 2  高粱分蘖相关性状的主要 QTL/基因 
Table 2  Major QTL/genes associated with tillering in sorghum 
QTL/Gene Gene ID Phenotype Encoding protein References 

tb1 Sobic.001G121600 Tillering Transcription factor [22] 
tin1 Sobic.002G036500 Tillering C2H2 zinc finger protein [23] 
DRM1 Sobic.001G191200 Tillering Dormant-associated protein 1 [24] 
NAB1 Sobic.006G170300 Tillering Carotenoid cleavage dioxygenase 7 [25] 
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SNP标记进行的多焦点全基因组关联研究识别

出9个与分蘖数相关的QTNs[27]。Wang等 [28]利

用 85 585个SNP标记对在 4种环境中评估的

245个高粱品种的TN (Tillering Number)进行了

关联图谱分析，共得到10个QTNs与高粱分蘖

数相关。通过高密度遗传图谱和转录组分析，

休眠相关蛋白1 (dormancy associated protein 1, 
DRM1)基因被确定为调控高粱分蘖生长的关

键因子，DRM1在休眠和伸长的分蘖芽之间表

达有一定差异，并位于高粱分蘖QTL内，这一

发现暗示了DRM1在高粱分蘖生长中的重要作

用 [24]。在高粱中，非休眠腋芽1 (non-dormant 
axillary Bud 1, NAB1)基因对分蘖至关重要。它

影响产量和植物体型，NAB1编码的类胡萝卜素裂

解双氧酶7 (carotenoids cleave dioxygenase 7, 
CCD7)与水稻和拟南芥中的同源基因具有相

似性，nab1突变体表现出增加的分蘖和较矮的

植株高度，这些结果暗示NAB1通过与生长素运

输的相互作用，在拟雄激素生物合成和调控分蘖

中发挥作用[25]。以上发现为高粱产量改良提供

了有价值的分子标记。 

1.2  籽粒品质 
高粱籽粒品质涉及多个关键性状，包括蛋

白质含量、淀粉性质、氨基酸组成、脂肪含量、

抗营养因子含量和单宁含量等，这些性状对高

粱的食用价值和工业利用具有重要影响。传统

育种方法在高粱籽粒品质改良中取得了一些

进展，但面临品质性状复杂、遗传背景多样等

挑战，导致品质改良效果有限。因此，利用分

子育种技术，特别是基因组学和生物技术，成

为加速高粱籽粒品质改良的新途径。分子育种

技术为高粱籽粒品质改良提供了更精确、高效

的方法，使得研究人员能够更深入地了解品质

性状背后的遗传基础和分子机制，相关性状的

主要QTL/基因见表3。 
醇溶蛋白是高粱中的主要籽粒蛋白，可与

淀粉颗粒形成紧密的物质，减少高粱醇溶蛋白

和淀粉的消化。α-、β-、γ-和δ-醇溶蛋白是高粱

醇溶蛋白的4个亚类，α-醇溶蛋白是由5号染色

体上一个含有20个基因的家族控制的，其中信

号肽的单点突变增进了蛋白质的消化率并可

能间接提高了赖氨酸含量[29]。β-醇溶蛋白、γ-  
 

表 3  高粱籽粒品质相关性状的主要 QTL/基因 
Table 3  Major QTL/genes associated with grain quality in sorghum 
QTL/Gene Gene ID Phenotype Encoding protein References 
DGAT1 Sobic.010G170000 Crude fat Diacylglyceroal 

O-acyltransferase 1 
[15] 

Unknown Sobic.005G193000 Seed protein α-Kafirin protein [29] 
Unknown Sobic.009G001600 Seed protein β-Kafirin protein [30] 
Unknown Sobic.002G211700 Seed protein γ-Kafirin protein [31] 
Unknown Sb10g013050 Seed protein δ-Kafirin protein [32] 
Wx Sobic.010G022600 Endosperm texture Granule-bound ADP-glucose-glucosyl 

transferase 
[33-34] 

AMY3 Sb02g023790 Fat and protein content Alpha-amylase debranching enzyme [35] 
y1 Sobic.001G398100 Pericarp color MYB-domain protein [36] 
Tannin1/B1 Sobic.004G172900 Pericarp color Flavone 3ʹ,5ʹ-hydroxylase [37] 
B2 Sobic.002G076600 Pericarp color Flavone 3ʹ-hydroxylase [37] 
Z Sobic.002G062500 Pericarp thickness bHLH gene family protein [37] 
P Sobic.006G153800 Stems, leaves, ears and glume color Anthocyanin synthetase [37] 
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醇溶蛋白和δ-醇溶蛋白的合成有单个或低拷贝

数的基因座[30-32]。淀粉是高粱籽粒中的另一种

重要成分。与普通淀粉相比，蜡质淀粉含有很

少或不含直链淀粉，更易消化。赋予蜡质淀粉

的基因Wx编码一种颗粒结合的二磷酸腺苷

(adenosine diphosphate, ADP)葡萄糖基转移酶。

高粱淀粉的可消化性由Wx基因上的不同等位

基因变异调控，包括第三外显子内的插入

(wxa)、保守结构域中一个氨基酸的错义突变

(wxb)，以及点突变(wxc)[33-34]。此外，籽粒中的

淀粉和蛋白质含量也受其他基因影响，例如

AMY3 (Sb02g023790)与淀粉含量的变异相关[35]，

而Sobic.010G170000则涉及脂质的生物合成[38]。

单宁的合成与多个基因相关，包括Tan1[38]，后

者通过编码WD40重复蛋白控制花青素和原花

青素的合成，并可能影响籽粒的营养品质[39]。

WD40复合物还与籽粒中挥发性含量相关，这

可能影响植物对鸟类的防御机制[40]。通过分析

196种高粱的多样性群体中谷物质量的自然变

化，发现有14、14、492个遗传位点分别与高

粱中的单宁、淀粉和氨基酸相关[41]。除了先前

已知的与籽粒品质相关的基因，包括Tan1、Zm1
和 TT16的直系同源物、蔗糖磷酸合成酶、

opaue1和opaue2，还发现了一些新的候选基因

座，这些基因座可能对高粱育种有潜在的应用

价值。特别是，Myb基因y1决定着果皮颜色，

其非功能等位基因y1-ww因为一个大片段缺失

而导致果皮中缺乏某些色素[36]。在使用标记辅

助选择的育种计划中，Guindo等[37]在两个精英

群体中定位了影响籽粒品质特征的QTL，如果

皮厚度和颜色，总共检测到122个QTL。其中，

一些R2较高的QTL与群体中分离的主效基因相

对应，如控制果皮厚度的Z基因、控制种皮有

无的B2和B1基因、控制花青素含量的P基因等。

此外，Ayalew等[42]运用近红外光谱(near-infrared 
spectroscopy, NIR)技术和QTL分析，针对蛋白

质、淀粉和直链淀粉含量，发现了多个显示稳

定性的QTL，为标记辅助育种提供了新途径。 

1.3  开花特性 
高粱开花特性对于高粱作物的生长发育、产

量稳定、品种改良以及粮食安全都具有重要的影

响和意义，相关性状的主要 QTL/基因见表 4。 
高粱的开花时间和光周期敏感性差异很

大，Ma1 到 Ma6 这 6 个基因座负责花期和光周

期敏感性，每个基因座上的显性等位基因都有

助于长时间开花。Gelli 等[47]通过 QTL 定位到了

1 号染色体上的 Ma3 和 6 号染色体上的 Ma1 基因

与花期相关。高粱长日照开花的主要抑制因子

Ma1 编码假反应调节蛋白 37 (pseudo-response 
regulatory protein 37, PRR37)。SbPRR37 的表达

受昼夜节律时钟和光照的调节，其方式与外部

符合模型一致[43]。Ma3 编码光敏色素 B，而 Ma6
编码 SbGhd7，是一种受生物钟和光信号调节的

花抑制因子[44]。在长日照条件下，Ghd7 (Ma6) 

 
表 4  高粱成熟度相关性状的主要 QTL/基因 
Table 4  Major QTL/genes associated with maturity in sorghum 
QTL/Gene Gene ID Phenotype Encoding protein References 
Ma1/SbPRR37 Sb06g014570 Maturity Pseudoresponse regu-lator protein 37 [43] 
Ma3 Sobic.001G394400 Maturity Phytochrome B [44] 
Ma6/Ghd7 Sb06g000570 Maturity CCT-domain protein [45] 
SbSUC9 Sb06g000520 Maturity Sugar transporter [46] 
SbMED12 Sb01g050280 Maturity Flowering regulator [46] 
LD Sb03g045030 Maturity Flowering-time protein [46] 
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通过抑制花激活剂 Ehd1 和 SbCN8 的表达，以

协同作用的方式延缓花期转变，进而促进生物

量积累和提高谷物产量[45]。由于光周期敏感性

对作物产量和杂交制种的重要性，光周期敏感

性基因座在高粱育种中得到了广泛的应用。历

史上重要的高粱种质，如‘SM100’和‘BTx406’，
其具有 Sbghd7 和 Sbprr37 的隐性等位基因，已在

SCP (Sorghum Conversion Program)中被利用，以

将开花晚的光周期敏感高粱种质转化为开花早

的光周期不敏感高粱种质；另外，SbSUC9、
SbMED12 和 LD 等基因也与成熟度相关[46]。 

1.4  株高特性 
高粱植株的高矮对抗风能力、病虫害防

治、光合效率、与杂草竞争和机械收获都有很

大的影响，相关性状的主要 QTL/基因见表 5。 
已经报道了通过修改节间长度来控制高粱

高度的 4 个基因座 Dw1、Dw2、Dw3 和 Dw4[52]。

Dw1 编码一种功能未知且在植物中具有高度保

守功能的假定膜蛋白[48]。Gelli 等[47]通过 QTL
定位到了 6 号染色体上的 Dw2 基因与株高相

关。Dw2 编码一种与 AGCVIII 蛋白激酶 KIPK
同源的蛋白激酶[49]。在高粱育种中，dw1 和 dw2
等位基因因其能有效缩短植株茎长而被广泛利

用。dw1 来源于高粱的野生亲本矮黄米洛，而

dw2 在美国的育种及转化计划中，如‘IS3620c’
和‘BTx642’品种中得到了广泛应用。Dw3 作为

高粱中第一个被克隆的矮化基因，负责编码生

长素外排转运蛋白 ABCB1，该基因的矮化突变

型 dw3 由于外显子 5 中的直接重复序列可能导

致不等交换，这种基因重排有可能使矮化突变

型恢复为正常的高杆型 Dw3。然而，dw3-sd1
突变因破坏 DW3 的阅读框而导致的矮化表型较

为稳定，表现出其在育种中的潜在应用价值[50]。

对于 Dw4，虽然取得了一些进展，但相应的基

因还没有被克隆出来。此外，与植物高度显著

相关的是赋予开花时间延迟特性的乙烯响应转

录因子(ethylene responsive transcription factor) 
RAP2-7[51]。Zhao 等[6]对 9 个与籽粒和生物量相

关的植物结构性状进行了全基因组关联研究，

共有 101 个 SNP 代表区域与 9 个性状中的至少

1 个性状相关，其中 1 个显著标记与 GA 相关的

候选基因：GA2ox5 (Sb09g028360)影响植株高

度。利用重组自交系群体，在已知的辅助素转

运体 Dw3 基因的基因组区域附近发现了一个独

立的株高 QTL (qHT7.1)，对不同高度成分的详细

分析表明，qHT7.1 对植株的上部和下部都有影

响，而 Dw3 只影响旗叶以下的部分[53]。Upadhyaya
团队[46]通过开发 14 739 个 SNP 标记，实现了高粱

核心品系的详细基因分型，关联分析揭示了 6 个影

响株高的标记位点，每个位点至少关联 2 个

SNP，这些发现指向 SbLAX4 (一种辅助因子转运

体)作为调控株高的潜在候选基因；此外，研究发

现一个包含与模型植物拟南芥的 LD 基因同源的

区块，该基因影响植株早熟或延迟成熟，进而可

能影响株高。这些发现对于高粱分子育种工具

的开发及性状基因的鉴定具有重要意义。 

 

表 5  高粱植株高度相关性状的主要 QTL/基因 
Table 5  Major QTL/genes associated with plant height in sorghum 
QTL/Gene Gene ID Phenotype Encoding protein References 

Dw1/SbHT9.1 Sobic.009G229800 Plant height Membrane protein [48] 
Dw2 Sobic.006G067700 Plant height Protein kinase [49] 
Dw3 Sobic.007G163800 Plant height Auxin efflux transporter [50] 
RAP2-7 Sobic.009G024600 Plant height Ethylene responsive transcription factor [51] 
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以上研究表明，高粱的产量和品质改良受

到了遗传因素的显著影响，其中特定基因和

QTL的发现为分子育种提供了新的目标。例

如，与粒重、穗粒数和分蘖特性相关的关键基

因座已被定位，为高产高粱品种的培育奠定了

分子基础。另一方面，籽粒品质，包括蛋白质

含量、淀粉性质和单宁含量等，也已被关联到

特定的遗传标记，这为提高高粱的营养价值和

加工品质开辟了新途径。综上所述，通过分子

标记辅助选择和基因克隆，高粱的农艺性状分

子基础研究正在加速品种改良的发展。 

2  高粱环境适应性分子基础研

究进展 
高粱的生长受到多种因素的影响，其中非

生物胁迫尤为关键(表 6)。干旱作为一种主要的

非生物胁迫，会导致植株水分亏缺，从而影响

其正常的生长和发育。高粱生长同样面临着极

端温度的挑战，其中既包括高温也包含低温，

这些条件都会对植株的生理代谢及生长发育产

生不利影响。盐度的提高和重金属的积累进一

步加剧了对高粱植株的损害，影响其正常生长

与产量。此外，营养胁迫，如氮、磷和钾等元

素的不足或过量，也对高粱的生长发育构成威

胁。除了非生物胁迫，生物胁迫也是影响高粱

发育的重要因素，主要包括能够干扰高粱生长

和最终产量的病虫害。例如，白粉病和纹枯病

会使高粱叶片萎蔫，降低光合作用效率，而蚜

虫和食叶害虫的侵害则直接损伤植株的叶片和

茎部，进而减少产量和降低品质。为了增强高

粱的环境适应能力，研究人员正通过分子生物

学方法探讨高粱面对非生物和生物胁迫的应

对策略。 

2.1  非生物胁迫和抗逆 
高粱是原产于非洲的作物，在耐旱性方面，

氰苷、热休克蛋白和抗冻蛋白与耐旱性相关[67-68]。

高粱对低温很敏感，提高耐冷性有助于将高粱

扩展到寒冷地区种植。据报道，类胡萝卜素、

植物激素、硫氧还蛋白、PSI (Photosystem I)成

分和抗氧化剂在耐冷性中起着重要作用[69]。另

一项耐寒性研究在染色体SBI-01、-02、-03、
-06、 -09和 -10上确定了与最终出苗率 (final 
emergence rate, FEP)和幼苗存活率 (survival 
rate, SR)相关的8个区域 [70]。耐冷基因座与籽

粒单宁和矮秆基因的共定位进一步表明，在早

期谷粒高粱育种中选择非单宁和矮秆等位基

因无意中导致了低温敏感性[71]。同样，热应激

影响高粱的生长和光合作用。运输蛋白、转录

因子和热休克蛋白都与热应激有关[72-73]。 
高粱展示出对盐胁迫的适度耐受性。但

是，在高盐浓度条件下，其生长速率、光合能

力、离子平衡、渗透压调节以及氧化还原状态

都会受到负面影响。高粱通过增强其光合作

用、调节离子平衡、进行渗透调节和清除活性

氧等生理生化机制来提升对盐胁迫的适应性。

然而，这些机制在较高的盐浓度环境下可能无

法充分发挥作用，以至于无法保证作物的产

量。因此，为了进一步增强高粱的耐盐性，需

结合利用传统育种技术、基因工程以及外源调

节剂等多种策略[74]。最近中国科学院通过对高

粱进行全基因组关联分析，发现了一个与碱盐

敏感性特别相关的主要基因座——耐碱性1 
(alkaline tolerance 1, AT1)，羧基末端截短的

AT1等位基因增加了高粱、谷子、水稻和玉米

的耐碱性，而AT1基因敲除则增加了高粱、谷

子、水稻和玉米的耐碱性。AT1编码一种非典

型G蛋白γ亚基，它影响水囊蛋白的磷酸化，从

而调节过氧化氢(H2O2)的分布，设计AT1同源

基因的基因敲除或选择其天然无功能等位基

因，可以提高盐碱地的作物产量[75]。 
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表 6  高粱抗逆相关性状的主要 QTL/基因 
Table 6  Major QTL/genes associated with stress resistance in sorghum 
QTL/Gene Gene ID Phenotype Encoding protein References 
SbDREB2A Sobic.003G058200 Salt resistance AP2-domain proteins. [54] 
SbDREB2B Sobic.009G101400 Cadmium resistance AP2-domain proteins [54] 
AltSB Sobic.003G403000 Aluminum tolerance and 

P deficiency 
Multidrug and toxic compound 
extrusion (MATE) transporter 

[55] 

SbMATE Sb03g043890 Aluminum resistance Multidrug and toxic compound 
extrusion (MATE) transporter 

[56] 

LHT1 Sb03g006190 Low nitrogen tolerance Lysine-histidine transporter 1 [57] 
Unknown Sobic.05G172300 Anthracnose resistance F-box domain [58] 
ARG1 XM_002443813.3 Anthrax resistance NLR immune receptors. [59] 
ARG2 Sobic.005G047700 Anthrax resistance NLR immune receptors. [60] 
YELLOW SEED1 (Y1) Sobic.001G398100 Grain mould resistance Putative R2R3 MYB transcription 

factor 
[61] 

YELLOW SEED3 (Y3) Sobic.001G397900 Grain mould resistance Putative R2R3 MYB transcription 
factor 

[61] 

glossy 15 Sb10g025053 Shoot fly resistance Similar to Glossy15 [62] 
NBS-LRR Sb10g025283 Shoot fly resistance NBS-LRR protein [62] 
NAC1 Sb10g027100 Shoot fly resistance NAC domain protein NAC1 [62] 
LGS1 Sobic.005G213600 Striga Sulphotransferase [63] 
ARS1 Sobic.008G036800 Sorgoleone Alkylresorcinol synthases [64] 
ARS2 Sobic.005G164200 Sorgoleone Alkylresorcinol synthases [64] 
SbOMT3 Sobic.006G007900 Sorgoleone O-methyltransferase [65] 
blmc Sobic.010G001900 Waxy bloom Long chain acyl CoA oxidase [66] 

 
转录因子(transcription factors, TFs)是基因

表达的中心调控因子，它们可以调节植物对环境

因素和激素的反应、细胞分化和器官发育[76]。

在高粱中，一共鉴定到了2 448个转录因子，其

中包括134个WRKY基因、180个NAC基因、  
145个MYB基因、172个ERF基因、166个bZIP
基因[77]。Kadier等[78]研究指出，与非生物胁迫

相 关 的 7 个 NAC 基 因 (SbNAC6 、 SbNAC17 、

SbNAC26、SbNAC46、SbNAC56、SbNAC58和
SbNAC73)在不同胁迫(盐度、低温、ABA和脱

水)条件下的表达水平随时间变化。在高粱中，

MYB转录因子在应对非生物和生物胁迫方面

发挥着重要作用。例如，高粱通过产生3-脱氧花

青素植物毒素来应对真菌病原体(Colletotrichum 
sublineolum)的侵袭，而这种植物毒素的生物合

成需要黄色种子1 (yellow seed 1, Y1) MYB转

录因子[79]。其他研究主要侧重于如木质素之类

的MYB调控生物合成途径的研究。Scully等[80]

研究指出，SbMYB60的过表达激活了耐旱高粱

的木质素生物合成；在盐胁迫和镉胁迫下的高

粱基因表达分析表明，SbDREB2A和SbDREB2B
表达上调。此外，在SbDREB2基因的靶区还检

测到了miRNAs，这表明miRNAs在转录后调控

中发挥了作用[54]。过表达高粱DREB2的转基因

水稻植株表现出对缺水的耐受性，与野生型相

比，转基因水稻的产量有所提高[81]。两种转录

因子SbWRKY1和SbZNF1可以结合AltSB启动子

的MITE重复序列来调节其表达，重复的数量

与反式激活的SbWRKY1和SbZNF1以及AltSB的

表达有关，SbWRKY1和SbZNF1对Al3+毒性表现



 
ISSN 1000-3061  CN 11-1998/Q  生物工程学报  Chin J Biotech 

 
 

http://journals.im.ac.cn/cjbcn 

3384 

出不同的反应，SbWRKY1和SbZNF1在耐铝系

中的表达水平高于铝敏感系[55]。微调顺反式相

互作用将为提高酸性土壤上的植物耐铝性和

作物产量铺平道路[82]。 
磷是植物细胞中许多大分子的重要组成

部分，它是作物生长所必需的养分，也是作物

生产力的主要限制因素。到目前为止，关于高

粱磷同化的研究还很有限。SbMATE是一个参与

铝毒性的重要基因，与磷限制下的粮食产量相关，

表明其在铝毒性和磷缺乏中的多效性作用[56]。另

一项研究进一步描述了在低磷和高磷条件下

生长的高粱群体(n=194)的19个与根系结构相

关的性状，并确定了染色体SBI-02、SBI-03、
SBI-05和SBI-09上控制根系发育的遗传位点列

表[83]。对候选基因的了解可能有助于培育高磷

效高粱新品种。 
氮是高粱最重要的养分，对高粱生长、产

量和籽粒品质都有决定性的影响。在低氮环境

下，编码赖氨酸组氨酸转运体1(LHT1)的差异

表达基因(differentially expressed genes, DEGs)
转录本在‘三尺三’和耐受性重组自交系混池中

有大量表达，而编码种子贮藏白蛋白、转录因

子TFIIIC和编码多抗药性相关蛋白-9同源物的

矮化基因 (DW2)的DEG转录本在CK60亲本中

有大量表达[57]。通过转录组测序分析发现，在

敏感基因型中，氮胁迫增加了与胁迫反应(包括

氧化胁迫和刺激)相关的DEG转录本的丰度，

耐受性基因型通过产生更大的根量以有效吸

收养分来适应氮缺乏；在耐缺氮基因型中，与

高亲和性硝酸盐转运体 (NRT2.2、NRT2.3、

NRT2.5 和 NRT2.6) 和组氨酸赖氨酸转运体 1 
(LHT1)相关的转录本丰度较高，这可能表明其

对无机和有机形式氮的吸收效率有所提高。耐

逆基因型中SEC14细胞膜因子家族蛋白转录本

的丰度较高，这可能会导致膜稳定性和对氮胁

迫的耐受性增强[84]。 

2.2  生物胁迫 
在温暖潮湿的条件下，由真菌(Colletotrichum 

sublineola)引起的炭疽病是全球高粱的主要病

害。前期已有2个抗病相关基因NB-ARC类R基

因 (SbCNL1和SbCNL2)和2个超敏反应相关基

因(SbNPR1和SbWRKY40)，已在不同的研究中

有相应的报道 [58,85,86-87]。最近的研究 [59]在高粱

中鉴定出一个关键的抗真菌基因座，核心是一个

核苷酸结合的富亮氨酸重复受体基因ARG1；ARG1
位于一个顺式天然反义转录本(natural antisense 
transcript, NAT)内，这个NAT被称为ARG1的

CARRIER (CARG)；易感品种会表达CARG和

两种ARG1的截短转录本，而抗性品种中，因

CARG转录缺失和倒位重复转座元件的作用，

ARG1的表达增强，赋予了植株广谱抗性。另

一个基因ARG2编码核苷酸结合富亮氨酸重复

(nucleotide-binding leucine-rich repeat, NLR)蛋
白，对某些Cs菌株显示出特异性抗性。ARG2的
发现源于具有特定 Cs菌株抗性的高粱品系

SC328C，在不同高粱基因型中，ARG2基因簇存

在结构和拷贝数的多样性。这些发现对深入理解

高粱的抗病机制及分子育种具有重要价值[60]。 
在茎腐病的侵袭下，致病基因包括查尔酮

和二苯乙烯合酶、ROP GTP酶、AP2转录因子

和含五三肽重复序列的蛋白质，更值得关注的

是，抗性等位基因主要富集在高粱durra亚群

中，这一特征与耐旱性紧密关联，从而揭示了

耐旱性与茎腐病抗性之间的密切关系[88]。在高

粱的丝黑穗病抗性上，Girma等 [51]发现了17个
重要的SNP，通过对1 425个埃塞俄比亚高粱品

系的全基因组关联分析表明，两个R2R3 MYB转

录因子，YELLOW SEED1 (Y1)和YELLOW SEED3 
(Y3)在谷物抗霉性中起着至关重要的作用[61]。

芽蝇是亚洲、非洲和地中海欧洲最具破坏性的
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害虫之一，它主要在苗期危害高粱，最终导致

产量降低[89]。研究表明，候选基因如glossy15、
NBS-LRR抗病基因和NAC1与高粱茎蝇抗性密

切相关[62,90]。 
在非洲和亚洲，寄生杂草独脚金是制约高

粱生产的关键因素。独脚金通过检测独脚金内

酯来适时萌发，这是其最有效的触发化学物

质。研究表明 [63]，LGS1基因编码的硫转移酶

失活，导致根系分泌物中的独脚金内酯从促进

独脚金萌发的5-脱氧三醇转变为立体结构相反

的列当醇，后者不促进独脚金萌发；具体来说，

在lgs1-1、lgs1-2和lgs1-3突变体中，LGS1基因

完全缺失，萌发活性降低；lgs1-4和lgs1-5突变

体中，分别删除了第二外显子中的421 bp和其

上游18 bp区域中的10 bp序列，这导致蛋白阅

读框的移位和缩短。高粱育种科学家可以在该

基因内设计分子标记，并将其导入现有品系

中，以有效控制独脚金。 
高粱产生的高粱油酮使其具有了对抗许

多重要杂草的化感特性。在鉴定高粱油酮生物

合成途径相关基因方面已经取得了重大进展。

SbDES2和SbDES3可以催化棕榈烯酸脂肪酰化

为十六碳二烯酸脂肪酰基[91]。利用这种长链脂

肪酰基辅酶A起始单元，ARS1和ARS2可以通过

与丙二酰辅酶A的迭代缩合生成5-烷基间苯二

酚 [64]。SbOMT3能够催化5-十五碳三烯基间苯

二酚形成5-十五碳三烯基间苯二酚-3-甲基。

P450单加氧酶可能催化5-十五碳三烯基间苯二

酚-3-甲基转化为二氢高粱油酮，二氢高粱油酮

可通过自氧化转化为苯醌高粱油酮，但P450单
加氧酶的基因尚未被克隆[65]。此外，高粱可以

在其茎秆和叶片上产生表皮蜡和渗透性较差的

角质层，这有助于自身抵御非生物胁迫。在10号  
染色体中，与该表型相关的BLOOM-CUTICLE 
(BLMC)基因座已被精细定位至153 000 bp的区域

内；此外，Sobic.010G001900基因编码长链酰基

辅酶A氧化酶，被认为是调控蜡质合成的关键

和引人注目的候选基因，但其具体的生物学作

用尚待深入探究[66]。 
高粱在环境适应性方面的研究揭示了抗

逆性状如干旱、盐碱和低温的分子机制。关键

基因和转录因子的鉴定突出了植物应对非生

物胁迫的复杂网络，包括氰苷合成酶、热休克

蛋白、转录因子DREB2等分子在响应胁迫信号

中的作用。生物胁迫方面，抗病基因如ARG1
和ARG2及其与病原体互作的机制为开发新式

抗病高粱品种提供了理论依据。这些研究不仅

有助于理解高粱的适应性和抗逆能力，也为育

种提供了分子工具，以培育环境友好型和资源

高效型的新品种。 

3  雄性不育特性 
在现代作物育种中，高粱的雄性不育性研

究具有突出的重要性(表7)。作为实现高效杂交

种生产的关键技术之一，高粱细胞质雄性不育

(cytoplasmic male sterility, CMS)系统的开发和

应用促进了F1杂交种子的大规模生产。特别

地，A2 CMS被认为是对A1 CMS缺陷的有效替

代，并已成为商业杂交种生产的标准[92]。此外，

Rf1和Rf2可以恢复高粱A1细胞质上的花粉育

性恢复能力，Rf6控制高粱A1和A2细胞质上的

花粉育性恢复能力；对于Rf基因(如Rf1、Rf2和
Rf6)的克隆和功能分析，提供了花粉育性恢复机

制的分子视角，为了解这些基因编码的蛋白质如

何通过线粒体靶向序列和PPR基序介导的方式

影响育性恢复提供了参考[92-94]。 
最近的研究鉴定了高粱的第一个核不育

雄性基因(Male-sterile 9, ms9)，该基因编码

PHD-finger转录因子，对花粉发育至关重要。

ms9突变体在多环境下稳定表现雄性不育，表 
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表 7  高粱育性相关性状的主要 QTL/基因 
Table 7  Major QTL/genes associated with fertility in sorghum 
QTL/Gene Gene ID Phenotype Encoding protein References 
Rf6 Sobic.004G004100 Fertility Pentatricopeptide repeat protein [92] 
Rf2 Sobic.002G057050 Fertility Pentatricopeptide repeat protein [93] 
Rf1/SbPPR13 Sb08g019750 Fertility Pentatricopeptide repeat protein [94] 
Ms9 Sobic.002G172800 Fertility PHD-finger transcription factors. [95] 

 
型为正常子房、小而淡色花药且无花粉。显微

镜观察显示ms9小孢子中期发育异常，导致退

化 [95]。此外，Choe等 [96]通过韩国高粱品种和

CMS-S的完整叶绿体基因组对比，鉴定了区分

CMS类型的InDel标记，并确认其准确性，为

CMS-S和CMS-N细胞质的分类及其与拟高粱

(S. propinquum)和苏丹草(Sorghum sudanense)
的亲缘关系提供了分子依据。这些成果为植物

性状稳定性与遗传多样性研究提供了宝贵工

具。除此之外，Elkonin等[97]研究发现环境条件

尤其是水分胁迫对雄性不育及其育性恢复的显

著影响；研究还发现水分条件能够调控雄性育性

恢复基因的表达，并通过甲基敏感扩增多态性技

术确定了与雄性不育相关的DNA甲基化差异。

另一项研究在高粱单倍体组织培养中发现了一

种诱导的不稳定突变，导致了显性的雄性不育

(male sterility, MS)基因的形成；与SK-723系杂

交可以维持诱导的突变，并通过回交创造了该

系的雄性不育系；研究指出，控制雄性不育的

遗传模式涉及一个显性基因Mstc，并已经成功

识别出若干能够恢复该基因育性的高粱品系，

探索了通过花粉介导该基因传递的可能性[98]。 
在应用层面，细胞质雄性不育除了用于杂

交种子的生产外，还能够利用A3细胞质雄性不

育法将抗甘蔗蚜的高粱品种转化为不育型，从

而培育出具有抗虫特性的饲料高粱杂交种。该

研究通过自由选择平板试验和生命表统计分

析，对不育型与育性型高粱的耐虫性和抗性进

行了比较。研究结果证实，该方法能够在不削

弱高粱对甘蔗蚜抗性的同时，维持植株的关键

性状和甘蔗蚜的生命表参数，从而为育种策略

的优化和新杂交种的培育提供科学依据[99]。 
雄性不育特性的研究是高粱育种中的一

个重要组成部分，尤其在杂交优势利用方面。

通过对CMS和核不育系统的分析，研究人员已

经鉴定利用了如Rf6这类特定基因来恢复育

性。此外，环境因素对雄性不育性的影响也被

证实，例如水分胁迫可以调节育性恢复基因的

表达。以ms9为代表的新突变体的发现，为揭

示不育机制和进一步育种提供了新的思路。雄

性不育特性的研究不仅推动了杂交种的开发，

也为理解植物生殖生物学提供了深入的洞见。 

4  基因编辑在高粱中的研究和

应用 
在高粱的分子基础研究领域，CRISPR/Cas9

基因编辑技术已经引起了广泛关注，它为作物

性状的改良以及基因功能研究提供了新的途

径。这项技术已经成功在高粱特色品种的创制

以及在植物形态和抗逆性状的改良上取得了

实质性进展。 
在基因编辑工具的研究方面，Meng等 [100]

开发的高粱原生质体系统有效促进了瞬时基因

表达和CRISPR/Cas9基因编辑，这一体系在细胞

水平加快了基因功能的测试，为从实验室到田间

的研究提供了有效工具。此外，Liu等[101]通过生

物弹性轰击法提供了一种不依赖农杆菌的基因
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编辑途径，拓宽了基因编辑的方法多样性。 
在基因编辑效率方面，Aregawi等[102]通过

利用与形态发育相关的基因辅助农杆菌介导

的转化系统，提高了高粱中CRISPR/Cas9基因

编辑的效率。这一突破性进展标志着在转化效

率方面取得了重大的技术飞跃，为基因编辑技

术的商业化应用奠定了基础。Che等[103]则采用

Wuschel2基因显著提高了CRISPR/Cas9在高粱

快速去新分生组织再生中的编辑效率，进一步

加速了基因编辑植物的选育过程。同时，Massel
等 [104]利用高粱特有的内源U6启动子提升了

CRISPR/Cas9系统的编辑效率，为其他谷物作

物的基因编辑提供了有益的借鉴；通过将发育

调节因子与辅助质粒相结合构建三元载体系

统，显著提高了高粱的转化效率并且缩短了转化

周期。在此基础上他们建立了高效的高粱

CRISPR/Cas9基因编辑工具，并在T0代获得了两

个靶基因的敲除突变体[105]。 
在高粱的改良和创制方面，Hurst 等 [106]

针对 Alpha-Kafirin 基因家族的编辑显示了

CRISPR/Cas9 在改善作物营养属性方面的潜

力。使用 CRISPR/Cas9 基因编辑来靶向 K2G 基

因，以创建高粱醇溶蛋白水平降低的新高粱品

系，提高高粱蛋白质的消化率[107]。Zhang 等[108]

利用 CRISPR/Cas9 基因编辑技术在高粱中首次

敲除了 SbBADH2 基因，创制了新型香高粱。

Ribeiro 等[109]利用 CRISPR/Cas9 基因编辑技术，

在高粱中敲除了 SbMATE 基因，创制了新型耐

铝高粱，具有在铝胁迫下正常生长的能力。 
基因编辑技术，尤其是CRISPR/Cas9技术

在高粱中的应用，已经证实了其在精准改良作

物性状方面的巨大潜力。从提高转化效率到成

功的基因敲除，该技术正在加速高粱性状改良

的步伐。例如，通过基因编辑技术改良的籽粒

营养品质和胁迫适应性等研究不仅显著提高

了作物的应用价值，也加深了对高粱生物学的

理解。 

5  展望 
随着高粱重要性状分子基础研究的不断深

入，未来的研究主要为提升高粱的产量、品质和

适应性。首要任务是进行高效的基因组定位与功

能鉴定，通过高通量测序和生物信息学技术揭示

关键性状的遗传基础。同时，深入解析基因功能

至关重要，利用 RNAi 或 CRISPR/Cas9 等技术

不仅能够精确编辑基因，也为理解基因如何影

响植物生长和发育提供深入见解。 
此外，构建基因的互作网络，明确转录因

子、信号分子和代谢通路中关键酶的相互作用

和应答机制，将有助于开发新的高粱品种更好

地应对生物和非生物胁迫。保护和利用高粱的

遗传多样性同样重要，尤其是那些未被充分利

用的地方品种和野生近缘种，这些资源的整合

将拓宽育种的潜力。 
推进分子辅助育种与基因编辑技术的融合

是下一步育种工作的关键。这种整合不仅需要

技术的创新，还需要考虑社会接受度和法律伦

理问题，以确保育种进程的顺利和安全。同时，

环境友好型育种策略的研究也至关重要，旨在

开发出能够减少农业投入品需求、增强土壤健

康和植物活力的高粱品种，进而推动农业的可

持续发展。 
综上所述，未来的高粱分子育种研究需要

一个综合而精确的方法，以应对现代农业面临

的挑战，并充分挖掘其在全球粮食安全和生态

保护中的潜力。 

6  结语 
高粱重要性状分子基础研究已取得了一系

列显著的研究成果。现代高粱育种正处于一个
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转折点，分子生物学、遗传学和生物信息学技

术的融合为这一古老作物的改良和品种开发提

供了新的动力。通过高通量测序技术和复杂性

状的分子标记，研究人员已经发现和定位了一

批控制高粱产量、品质和适应性的关键基因和

QTL，这些成果为精确育种提供了可靠的分子工

具。此外，基因编辑技术的应用为高粱的快速改

良提供了前所未有的可能性，使得在短时间内对

作物的特定性状进行精确调控成为现实。 
然而，研究人员也必须清楚认识到高粱的

分子育种研究还存在多方面的挑战，如需进一

步提高高粱的产量、品质和环境适应性，这需

要更深层次的基因功能解析、基因互作网络的

构建和调控机制的揭示。未来的研究应更加注

重高粱遗传多样性的保护与利用，包括地方品

种和野生近缘种中未被充分利用的基因资源。

这些资源的整合将有助于培育出新的高粱品

种，以满足不断变化的环境条件和人类需求。 
高粱分子基础研究已经达到了一个新的里

程碑，但仍有许多未知领域等待探索。分子育

种和基因编辑技术的进一步整合，将加速高粱

性状改良的步伐，并推动环境友好型育种策略

的发展。为了实现这一目标，需要跨学科的合

作、创新思维以及公众和法律机构对新技术的

接受和理解。借助这些综合性的努力，使得全

球第五大粮食作物高粱的内在潜力有望被深度

挖掘，进而有效应对未来可能出现的各种挑战。 
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