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短柄草与麦类作物的比较基因组学研究进展
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摘要: 麦类作物是人类主要的食物来源, 其遗传改良对于保障世界粮食生产具有重要作用。获得麦类作物的基因组和功能

基因组信息是作物遗传育种学家解析种质资源高产及抗逆机理, 并准确选择目标性状、实现分子设计育种目标的有效途

径。目前, 二穗短柄草(Brachypodium distachyum)是早熟禾亚科中唯一完成全基因组测序的植物。以二穗短柄草为模式植

物, 利用比较基因组学方法获得早熟禾亚科中基因组庞大而复杂的麦类作物的相关信息, 必将加速麦类作物的遗传改良进

程。本文重点介绍近十年来短柄草在麦类作物比较基因组学方面的研究进展。
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Abstract: Triticeae crops are the most important sources of human food, and their improvement is centrally im-
portant for meeting the challenges of world food security. Genomics and functional genomics resources are in-
dispensable for geneticists and breeders to understanding the mechanisms of high yield and how biotic and abi-
otic environments influence yield. Brachypodium distachyon is the first member of the Pooideae subfamily to 
be sequenced. Comparison of the Brachypodium genome with those of the Triticeae crops such as wheat, barley 
and oats, provides an opportunity to navigate their large and complex genomes and accelerate their genetic im-
provement. This review will focus on the recent progresses in the comparative genomics of Brachypodium and 
Triticeae crops.
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禾本科植物包含600多个属10 000多个种, 早
熟禾亚科是其中最具有经济价值的植物类群, 它
包含与人类生活密切相关的麦类作物, 如小麦、

大麦、黑麦和燕麦等, 是世界各国食物和饲料的

主要来源(The International Brachypodium Initiative 
2010)。通过遗传改良不断培育高产、优质、抗逆

新品种是实现麦类作物高产、稳产的主要途径, 
获得麦类作物的基因组和功能基因组信息将有助

于遗传学家和作物育种学家从分子水平解析种质

资源的高产及抗逆机理, 准确、快速地选择目标

性状, 创制有突破性的育种元件, 并进行有效组装, 
达到分子设计育种的目的, 从而加速新品种培育

的进程。但多数早熟禾亚科作物具有庞大而复杂

的基因组, 如大麦基因组为1C=5 096 Mb, x=7; 而
六倍体普通小麦的基因组则约为1C=17 000 Mb, 
具有A、B和D三个完全独立的基因组 ,  3x=21, 
DNA重复序列多达83% (Qi等2010; Bossolini等
2007), 这严重阻碍了麦类作物的基因组和功能基

因组研究, 使麦类作物的分子设计育种面临巨大

的挑战。

模式生物和比较基因组学的发展为我们研究

基因组庞大而复杂的生物提供了有效的途径, 科
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学家通过对模式生物的深入研究了解生命现象的

基本原理及其分子基础, 通过比较基因组学或者

比较分子生物学研究了解生命现象的普遍性和特

异性及生物多样性的分子基础。水稻作为第一个

完成全基因组测序的禾本科植物, 在推动禾本科

植物的科学研究中发挥了巨大的作用。但是, 水
稻作为模式植物研究温带禾谷类粮食作物却存在

很多难以克服的困难。首先水稻是半水生的热带

植物, 早在5千万年前就与温带禾谷类粮食作物处

于不同的进化分枝上, 因而与这类植物亲缘关系

较远, 抗病、抗寒、越冬、春化等性状明显不同, 
基因组间的共线性也不理想(Draper等2001); 另外, 
水稻需要严格的栽培条件, 北方地区冬季需要温

室; 个体高大, 不适合在试验室条件下大量密植; 
生长周期较长, 研究耗时多(Vogel等2006)。因此

自Moore等(1993)提出短柄草[Brachypodium syl-
vaticum (Huds.) Beauv]可以作为麦类作物的模式

植物以来, 科学家利用短柄草的基因组文库信息

在小麦和大麦的比较基因组学方面进行了大量的

研究, 但是近10年来的进一步研究表明比短柄草

基因组更小的二穗短柄草[Brachypodium distachyom 
(L.) Beauv]更适合作为温带禾谷类作物功能基因

组研究的模式植物(Draper等2001)。2006年国际短

柄草研究协会(IBI)第一次会议在美国加利福尼亚

大学圣地亚哥分校举行, 启动了二穗短柄草自交

系Bd21全基因组测序工作, 2010年其8x基因组序

列已经公布(The International Brachypodium Initia-
tive 2010), 这将对麦类作物重要农艺性状基因克

隆和分子设计育种研究起到巨大的推动作用, 本
文重点介绍近10年来短柄草和二穗短柄草在麦类

作物比较基因组学方面的研究进展。

1  短柄草的生长习性及基因组

短柄草属(Brachypodium P. Beauv)属禾本科

(Poaceae)早熟禾亚科(Pooideae), 包含约10个种, 
其中短柄草是多年生, 株高60~90 cm, 基本染色体

数是9, 2n=2x=18, 1C=470 Mb (Foote等2004); 而二

穗短柄草是一年生, 株高5~50 cm, 基本染色体数

是5, 有2倍体(2n=2x=10)、4倍体(2n=4x=20)和6倍
体(2n=6x=30)等不同倍性材料, 基因组为1C=0.36 
pg, 约为272 Mb, 大约是拟南芥基因组的2倍, 而小

于水稻基因组(441 Mb), 基因组中含有不到15%的

DNA重复序列。二倍体材料Bd21 (PI 254867, US-
DA-ARS)不需要春化诱导便能开花结实, 从种子

到种子的生活史约3个月时间(Draper等2001)。二

穗短柄草与粮食作物小麦、大麦、燕麦、黑麦等

同属早熟禾亚科, 根据直系同源基因对的同义取

代速率分析, 它与小麦的进化分枝产生在3.2~3.9
千万年前, 与水稻的进化分枝产生在4.0~5.3千万

年前 ,  与高粱的进化分枝产生在4.5~6.0千万年

前。Bd21中逆转录转座子占基因组的21.4%, 而在

水稻中是26%,  高粱中是54%,  小麦中则高达

80%。Bd21基因组中共有预测基因25 532个, 而在

水稻中是28 326个, 在高粱中是27 640个, 这些基

因中有77%~84%在3种植物中是共有的, 说明它们

具有相对较近的共同祖先, 而且在禾本科不同亚

科中基因数目具有相似性(The International Brac-
hypodium Initiative 2010)。
2  短柄草与小麦的比较基因组学研究

Moore等(1993)发现短柄草基因组文库中的

部分克隆能够被定位在小麦和大麦的染色体上, 
便提出短柄草可以作为麦类作物的模式植物。

Foote等(2004)构建了短柄草的BAC文库, 包含

30 228个克隆, 平均插入片段长度为102 kb, 总长

度为6.6倍基因组, 覆盖率达到99.9%, 并确定36个
探针中的33个在短柄草中的排列顺序与水稻和小

麦一致, 这个BAC文库的序列信息为小麦基因组

研究提供了有力的工具。

Griffiths等(2006)利用与小麦5B染色体上抑制

部分同源染色体配对基因Ph1附近区段同源的短

柄草BAC序列开发了45对标记, 将该基因定位于

2.5 Mb范围内, 表明短柄草基因与小麦有很高的相

似性和共线性, 短柄草的BAC文库可以用来开发

新的小麦遗传标记。Bossolini等(2007)以小麦7D
染色体上抗叶锈病基因Lr34附近区段的3个ESTs
序列(BE483812、BF473324和BE443044)作为探

针, 在短柄草的BAC文库中鉴定出了10个克隆, 将
其中3个克隆(58B21、28A13和34I17)完全测序, 获
得了371 kb的序列, 并与小麦的同源区域进行了比

较, 发现短柄草与小麦的遗传标记存在很好的共

线性关系, 但在基因数量方面却存在相当大的差

异。Spielmeyer等(2008)则利用Lr34/Yr18附近区段

的2个ESTs序列(BJ280740和CA500527)为探针, 在
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短柄草的BAC文库中鉴定出了9个克隆, 将其中最

大的一个(174 kb)克隆A4测序, 该片段上有16个预

测基因, 其中11个基因顺序与小麦同源区域预测的

基因顺序一致, 有4个预测基因的顺序不一致, 但
是这些基因中没有Lr34/Yr18的候选基因, 因此推

测在短柄草中可能缺失Lr34/Yr18同源基因。由于

基因倍增和大量转座子的存在, 小麦主要驯化基

因Q位点附近区域的基因密度较低(每个41 kb), 而
短柄草此同源区域的基因密度则为每个14 kb; 短
柄草Q基因区域有2个基因在小麦和水稻中都不存

在同源基因, 因此小麦与短柄草在Q基因区域微观

共线性的保守性低于小麦与水稻间的保守性, 但
是Q基因的进化分析结果仍然表明小麦与短柄草

间的亲缘关系更近(Faris等2008)。
3  二穗短柄草与小麦的比较基因组学研究

自Draper等(2001)发现二穗短柄草更适合作

为模式植物以来, 科学家们的研究兴趣便逐渐转

移到了二穗短柄草上。Hasterok等(2006)构建了二

穗短柄草二倍体材料ABR1和ABR5的BAC文库, 
该文库含有9 100个克隆, 平均插入片段长度为88 
kb, 基因组覆盖度为2.22倍, 利用麦类作物PCR引

物对BAC文库进行筛选, 通过荧光原位杂交(FISH)
将经过分子标记选择的BACs定位在了二穗短柄草

的10条染色体上, 多数BACs在染色体上具有单一

位点; 在麦类作物上相邻的BACs被定位在二穗短

柄草的同一染色体上, 表明二穗短柄草与麦类作

物具有一定的共线性。Vogel等(2006)分别构建了

二穗短柄草自交系Bd21的茎秆、叶片、愈伤组

织、根和穗的5个cDNA文库, 测序获得了20 440条
ESTs序列, 选择20个高表达的基因与多种植物进

行比较分析, 确证了二穗短柄草与小麦和大麦具

有较近的亲缘关系。Huo等(2006)利用限制性内切

酶HindIII和BamHI分别构建了Bd21的2个BAC文

库, 每个文库包含36 864个克隆, 基因组覆盖度分

别为9.4倍和9.9倍, 将其中2 185个克隆进行末端测

序, 122个末端序列(BESs)能够显著地与小麦的

EST相匹配。为了提高基因组覆盖度, 达到构建物

理图谱的目的, Huo等(2008)又构建了Bd21的第2
个BamHI BAC文库, 并将2个BamHI BAC文库合

并, 3个文库的基因组覆盖度达到了29.2倍, 得到了

67 092个高质量的BESs, 约占其基因组的10.9%, 

其中55 221个与多个禾本科植物的EST数据库进

行了比对, 结果表明这些BESs与小麦EST的匹配

程度显著高于水稻和玉米, 并存在大量的与小麦

和大麦逆转座子Bare-1相近的重复序列。Huo等
(2009)选择了9个代表二穗短柄草基因组不同遗传

位点的BAC克隆进行完全测序, 全部长度为1 071 
kb, 共注释了119个基因 ,  将这些基因与小麦的

ESTs数据库和“缺失定位ESTs”数据库进行比对, 
发现91个(77%)基因能与小麦ESTs相匹配, 11个
(9.2%)基因能与小麦缺失定位ESTs匹配, 而且同一

个二穗短柄草BAC克隆上的基因往往能与位于同

一个小麦缺失片段上的多个ESTs相匹配, 表明利

用二穗短柄草基因组信息能够进行同一个小麦缺

失片段上的ESTs排序, 以及在小麦基因组特定区

域开发特异性的分子标记。Gu等(2009)构建了基

于BAC克隆的二穗短柄草全基因组物理图谱, 并
与含有7 104个ESTs的小麦缺失图谱进行了比较, 
小麦的985个ESTs能够与二穗短柄草BESs相匹配, 
这些BESs来自216个重叠片段, 约占总片段数的

32%。Kumar等(2009)将二穗短柄草3 818条EST序
列与3 792条已经物理定位的小麦EST进行了比较, 
发现449条二穗短柄草EST与分布在小麦21条染色

体上的1 154条EST具有直系同源关系。Zeid等
(2010)利用二穗短柄草、小麦、大麦及燕麦等16
种禾本科植物的EST序列设计了916对PCR引物, 
90%为SSR引物, 其余10%为保守的内含子扫描引

物(CISP), 结果表明CISP引物在不同属间的扩增效

率高于SSR引物, 但SSR引物的PCR扩增产物却表

现出更高的长度多态性, 这些PCR引物将有利于分

子标记较少的物种进行比较作图。

随着二穗短柄草全基因组测序的完成 ,  其
5 003条ESTs序列被定位在六倍体普通小麦的缺失

图谱上, 其所在染色体位置与小麦染色体的同源

性比对结果可知, 二穗短柄草第1染色体与小麦第

2、4、5和7染色体具有同源性, 第2染色体与小麦

第1和3染色体具有同源性, 等等(表1), 表明二穗短

柄草和小麦在进化过程中的染色体融合是独立发

生的(The International Brachypodium Initiative 
2010)。Febrer等(2010)构建了Bd21整合的物理图

谱、遗传图谱和细胞遗传图谱, 第90号跨叠片段

上的356个克隆有高度的重叠性, 与小麦和大麦叶



植物生理学报424

绿体基因组序列有很高的相似性。Qi等(2010)将
小麦着丝粒区域36个保守基因在二穗短柄草基因

组上进行了排列, 并利用BAC-FISH技术确定了其

在活跃和不活跃着丝粒上的位置, 发现Bd2-W1和
Bd4-W4存在共线性关系, 表明着丝粒上的活跃基

因能够在4亿年的进化过程中得以保存, 着丝粒的

不活跃性主要是由于丧失了着丝粒特异的逆转座

子和微卫星所导致。

Yu等(2009)利用位于小麦3DL上的抗黑森瘿

蚊(Hessian fly)基因H26附近的EST序列与二穗短

柄草基因组序列进行共线性分析, 确定其同源序

列位于二穗短柄草Super13上, 根据此区域的二穗

短柄草基因组信息设计了46对STS标记, 精细定位

了小麦H26基因。二穗短柄草的蔗糖磷酸合酶基

因SPSII与小麦及大麦间的相似性大于水稻, 不仅

是基因序列本身相似, 而且基因的全长也相似, 二
穗短柄草SPSII基因第8个外显子到3'末端的长度

比小麦或大麦长518 bp, 而与水稻和高粱间的差距

分别是3 199 bp和3 663 bp (Sharma等2010)。小麦

籽粒镉含量相关基因Cdu1位于5B染色体上, 在二

穗短柄草上的共线性区域位于Bd1染色体上, Cdu1
区域的4个ESMs (expressed sequence markers)标记

中有3个在Bd1上有同源序列, 共线性区域长度为

282 kb, 根据共线性基因序列设计STS引物, 对
Cdu1进行了精细定位(Wiebe等2010)。二穗短柄草

的356个糖基水解酶(glycoside hydrolases, GH)分为

34个家族, GH18家族IIIa类与小麦的木聚糖酶抑制

蛋白(xylanase inhibitor proteins, XIPs) XIP-I、XIP-
III、XIP-RI和XIP-RII处在同一个进化分枝上(Ty-
ler等2010)。小麦5BL缺失片段0.59~0.76区域的抗

白粉病基因Ml3D232在二穗短柄草上的共线性区

域位于Bd4上, 长度为1.4 Mb, 利用此区域的二穗

短柄草基因组序列信息设计了新的EST-STS标记, 
对Ml3D232基因进行了精细定位(Zhang等2010)。

二穗短柄草具有与麦类作物相似的春化特性, 
小麦和大麦的春化基因VRN2和VRN3在二穗短柄

草中分别只有一个同源基因, 而VRN1则具有多个

同源基因, 这是由于VRN1作为MADS-box转录因

子在开花植物中以大的基因家族形式存在。小麦

和大麦的VRN2基因是开花抑制因子, 在春性品种

中表达量很低; VRN3基因是开花促进因子, 在春性

品种中表达量很高; 二穗短柄草春性类型Bd21-3
和Bd3-1的BdVRN2和BdVRN3表现出同样的规律, 
而BdVRN1的表达量与开花时间并不完全相关

(Schwartz等2010)。Higgins等(2010)研究表明小麦

VRN1基因在Bd21的共线性区域存在一个同源基

因; VRN2在Bd21中不存在同源基因, 可能与Bd21
不需要春化即可开花有关。

4  短柄草和二穗短柄草与大麦的比较基因组学研究

Turner等(2005)利用与大麦长日照感应基因

ppd-H1附近区段同源的短柄草BAC文库序列信息, 
图位克隆了ppd-H1基因; Vu等(2010)利用短柄草基

因组信息, 精细定位了大麦半矮秆基因sdw3。
Mayer等(2009)参照二穗短柄草的基因组信息

完成了大麦1H染色体测序与组装。二穗短柄草的

5条染色体与大麦7条染色体间的同源关系与二穗

短柄草与小麦间的同源关系相似(The International 
Brachypodium Initiative 2010)。Ma等(2010)利用荧

光原位杂交(FISH)在细胞学水平证实了二穗短柄

草的第1染色体与大麦第2和7染色体具有共线性

关系, 同时发现短柄草和二穗短柄草半矮秆基因

sdw3的核心区段分别只有130 kb和75 kb, 而大麦

相应的共线性区域却超过1 000 kb。二穗短柄草

Bd21缺失大麦开花时间基因HvCO3家族, 其他的

CO家族基因在大麦与二穗短柄草之间具有高度保

守性(Higgins等2010)。Drader和Kleinhofs (2010)构
建了大麦抗病基因与二穗短柄草的共线性图谱, 
结果表明二穗短柄草含有一个大麦抗秆锈病基因

Rpg1的同源基因, 二者在氨基酸水平上具有高度

的相似性; Rpg5在二穗短柄草中有2个高度相似的

同源基因, 分别在不同的跨叠片段上, 一个含有

NBS-LRR结构域, 另一个含有Ser/Thr蛋白激酶结

构域; rpg4在短柄草中有一个高度相似的同源基

表1  二穗短柄草染色体与小麦染色体间的同源性比较

Table 1  Synteny between B. distachyum chromosomes and 
the homoeologous groups of wheat chromosomes 

       二穗短柄草染色体序号                 对应的小麦染色体序号

1 2, 4, 5, 7
2 1, 3
3 1, 6, 7
4 4, 5
5 2
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因, 对大麦抗病性有重要作用的3个残基在二穗短

柄草中具有高度的保守性。大麦苗期抗斑枯病基

因Rcs5在二穗短柄草的同源区域具有高度的共线

性, 这将有助于鉴定并克隆此基因。

5  展望

麦类作物基因组庞大而复杂, 而且遗传转化

和诱变效率较低, 严重限制了其功能基因组学的

研究。建立麦类作物的模式植物, 目的在于利用

模式植物相对简单的基因组与麦类作物基因组之

间的共线性关系, 以及基因组成和功能上的相似

性, 应用比较基因组学的方法阐明麦类作物, 特别

是异源六倍体小麦基因组在结构、功能以及物种

进化上的内在联系, 从而深入研究、整合利用麦

类作物的优质资源。二穗短柄草几乎具备了模式

植物所需要的全部条件, 其许多性状的表型与麦

类作物相似, 目前在麦类作物基因组研究上的应

用还主要集中在共线性区域的鉴定、新分子标记

开发、基因定位和克隆等。今后, 随着小麦和大

麦全基因组测序计划的实施, 二穗短柄草的基因

组信息将为小麦和大麦序列拼接和基因注释提供

一个最佳的模板; 同时由于二穗短柄草某些基因

的功能和表达模式可能与麦类作物相似, 因此利

用二穗短柄草来研究这些基因的表达模式和作用

机制 ,  将极大地加速麦类作物功能基因组学研

究。
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