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摘   要：高粱蚜(Melanaphis sacchari)和丝轴黑粉菌(Sporisorium reilianum)侵染高粱，导致其生长

发育受阻、产量和品质下降。采用生物信息学分析和分子生物学方法，研究高粱发育过程及病虫

发生下的 MYC 基因表达模式变化与自然等位 DNA 变异，为选育抗逆、高产和优质高粱品种提供

参考。结果表明，高粱基因组含 28 个 MYC 基因，不均匀分布在 10 条染色体上，基本螺旋-环-螺
旋_MYC_N (basic helix-loop-helix_MYC_N, bHLH_MYC_N)与螺旋-环-螺旋(helix-loop-helix, HLH)
结构域是高粱 MYC 基因的保守结构域。基因表达分析显示，SbbHLH35.7g 在叶片中表达水平最高；

SbAbaIn 在早期籽粒中表达强；SbMYC2.1g 在成熟花粉中表达水平高。在抗、感蚜品系 5 叶期叶片

中，显著诱导表达的是 SbAbaIn、SbLHW.4g 和 SbLHW.2g。SbbHLH35.7g 在穗组织表达水平最高，

且受丝轴黑粉菌侵染显著诱导表达。SbMYCs 启动子区包含脱落酸、水杨酸、茉莉酸甲酯和干旱诱

导等相关元件，使其更好地响应逆境胁迫。通过分析全基因组重测序数据，鉴定到 SbMYCs 关键

的单核苷酸多态性(single nucleotide polymorphism, SNP)或插入缺失标记(insertion-deletion, INDEL)
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变异。SbAbaIn 与 TIFY 结构域蛋白等互作，SbbHLH35.7g 与多药剂外泵蛋白(multidrug efflux 
transporter, MDR)和核转运蛋白(imporin)等互作。高粱蚜和丝轴黑粉菌侵染分别诱导 SbAbaIn 和

SbbHLH35.7g 表达，SbAbaIn 通过茉莉酸(jasmonic acid, JA)途径诱导相关基因表达，增强抗虫性；

SbbHLH35.7g 可能通过解毒途径提高抗病性。 
关键词：高粱；MYC；高粱蚜；丝黑穗病；基因表达；自然等位 DNA 变异 
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Abstract: Sorghum aphid (Melanaphis sacchari) and head smut fungi (Sporisorium reilianum) 
infesting sorghum cause delayed growth and development, and reduce yield and quality. This 
study use bioinformatics and molecular biological approaches to profile the gene expression 
pattern during sorghum development and under pest infestation, and analyzed the natural allelic 
DNA variation of sorghum MYC gene family. The findings provide insights for potential 
application in breeding the stress resistant and high productivity sorghum varieties. The results 
indicated that there are 28 MYC genes identified in sorghum genome, distributed on         
10 chromosomes. The bHLH_MYC_N and HLH domains are the conserved domains of the 
MYC gene in sorghum. Gene expression analysis showed that SbbHLH35.7g exhibited high 
expression levels in leaves, SbAbaIn showed strong expression in early grains, and SbMYC2.1g 
showed high expression levels in mature pollen. In anti-aphid strains at the 5-leaf stage, 
SbAbaIn, SbLHW.4g and SbLHW.2g were significantly induced in leaves, while SbbHLH35.7g 
displayed the highest expression level in panicle tissue, which was significantly induced by the 
infection of head smut. Promoter cis-element analysis identified methyl jasmonate (MJ), 
abscisic acid (ABA), salicylic acid (SA) and MYB-binding sites related to drought-stress 
inducibility. Furthermore, genomic resequencing data analysis revealed natural allelic DNA 
variations such as single nucleotide polymorphism (SNP) and insertion-deletion (INDEL) for 
the key SbMYCs. Protein interaction network analysis using STRING indicated that SbAbaIn 
interacts with TIFYdomain protein, and SbbHLH35.7g interacts with MDR and imporin. 
SbMYCs exhibited temporal and spatial expression patterns and played vital roles during the 
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sorghum development. Infestation by sugarcane aphids and head smut fungi induced the 
expression of SbAbaIn and SbbHLH35.7g, respectively. SbAbaIn modulated the jasmonic acid 
(JA) pathway to regulate the expression of defensive genes, conferring resistance to insects. On 
the other hand, SbbHLH35.7g participated in detoxification reactions to defend against 
pathogens. 
Keywords: sorghum (Sorghum bicolor L. Moench); MYC; sugarcane aphid; Sporisorium 
reilianum; gene expression; natural allelic DNA variation 

 
 

高粱是我国重要的杂粮作物之一，广泛应

用于酿造、饲料和生物能源等多个产业[1]。高

粱蚜和丝黑穗病分别是高粱主产区的主要虫害

和病害，其发生和流行使产量和品质下降。研

究表明 MYC 转录因子可调节茉莉酸的合成，诱

导相关抗性基因表达，一些 MYC 成员可负调控

脯氨酸生物合成，参与调控植物抗逆性。拟南

芥 MYC2、MYC3 和 MYC4 参与调节种子贮藏

蛋白的积累，表明 MYC 转录因子在提高抗逆

性、产量和品质方面有较大潜力[2-3]。 
MYC 基因在调节植物生长发育和次生代谢

产物积累上发挥重要作用[4]。目前已经鉴定多

个 MYC 基因，包括水稻 7 个、玉米 7 个、小麦

26 个、二穗短柄草 7 个和红豆杉 5 个[5-7]。

Ludwig 等[8]发现玉米 R 基因产物 Lc 是植物中

首个含基本螺旋-环-螺旋(basic helix-loop-helix, 
bHLH)结构域的蛋白，参与黄酮和花青素合

成。Hichri 等[9]发现葡萄 VvMYC1 和 VvMYBA1
诱导花青素或原花青素(proanthocyanidin, PA)合
成。MYC2在蓝光介导下调节拟南芥生长发育过

程中的基因表达，遗传分析发现 AtMYC2 参与蓝

光介导的光形态生长，是蓝光和远红光调节基

因表达的负调节因子 [10-11]，在盐胁迫条件下，

MYC2 受丝裂原活化蛋白激酶(mitogen-activated 
protein kinase, MAPK)激活，调节脯氨酸的生

物合成，从而调节盐胁迫反应[12]。AtMYC3 和

AtMYC4 均能调节植株合成花青素[13-15]，红豆

杉 MYC 基因可参与调控次生代谢产物紫杉醇

的合成[16]。作为 bHLH 的亚族，MYC 基因家族

含有 bHLH_MYC_N 结构域，这是蛋白质相互

作用所必需的，HLH 结构域可以促进蛋白质与

DNA 结合[17]。 
高粱植株和籽粒可积累花青素、单宁等次

生代谢物，控制籽粒颜色的基因分别为 Y、R、

Z 和 I，分别位于 SBI-01、SBI-03、SBI-02 和

SBI-07 染色体上，Y 和 R 分别编码 MYB 
(Sobic.001G397900)和 DFR (Sobic.003G230900、
Sobic.003G231000)[18-19]，冯周等[20]定位了 Z，初步

分析发现其候选基因 Sobic.002G204200 编码泛素

连接酶，还未鉴定到 I 的候选基因。控制籽粒单

宁含量的 2 个主效位点 Tan1 (Sorbic.004G280800)
和 Tan2 (Sorbic.002G076600)分别位于 SBI-04 和

SBI-02，编码 WD40 和 MYC[21-22]。Lv 等[23]定位了

SBI-07 上一个红叶基因 RL (Sobic.007G234100)编
码细胞壁关联的激酶。高粱生长过程中受干

旱、盐碱和病虫等胁迫，导致减产。全基因组

关联分析(genome-wide association analysis, GWAS)
关联到 SBI-06 上控制花青素积累、抗冷的 MYC
基因[24]；表皮蜡含量与 SBI-03 上的 bHLH13 关

联[25]，用分子生物学方法也分离到数个控制抗

盐的 bHLH[26-27]。 
现代农业的绿色发展要求对高粱品种选育

和病虫害防治提出新挑战。高粱蚜(Melanaphis 
sacchari)通过刺吸式口器从高粱组织获取营

养，造成叶片失绿，严重时穗不能抽出，籽粒

败育，是高粱生产上重要的虫害[28]。丝轴黑粉
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菌(Sporisorium reilianum)侵染高粱幼苗，导致

抽穗期形成花序充满菌丝和孢子，不能结实，

是高粱生产上毁灭性的病害[29]。生产上主要通

过培育抗蚜、抗病品种进行防治。国内外通过

遗传作图和基因组关联分析，初步定位抗丝黑

穗病和抗蚜基因[30]。 
高粱全基因组 DNA 的测序工作在 2009 年

初步完成，于 2018 年得到完善[31]，这使得从基

因组水平来揭示高粱重要基因家族的功能成为

可能。目前关于高粱 MYC 基因的研究较少，本

研究对 MYC 基因表达模式及响应高粱蚜、丝轴

黑粉菌侵染与自然等位 DNA 变异分析等进行

了研究，旨在为研究 MYC 的生物学功能提供理

论依据。 

1  材料与方法 
1.1  高粱 MYC 家族成员基因鉴定、染色体

定位及共线性分析 
以 拟 南 芥 (Arabidopsis thaliana) 和 水 稻

(Oryza sativa) MYC 氨基酸序列作为参考，在

NCBI 数据库(http://www.ncbi.nlm.nih.gov/)中进

行 BLASTP 搜寻和比对，利用 CDD 和 Pfam 筛

选出含有该结构域的蛋白质序列。在 Phytozome
数 据 库 (V12, https://phytozome.jgi.doe.gov/pz/ 
portal.html)下载高粱的基因组注释文件以及

SbMYCs 基因序列和氨基酸序列。SbMYCs 编号

以 NCBI 命名为主，少数结合了已完成的功能

分析的 MYC 基因[32]。同时获取玉米(Zea mays)、
大豆(Glycine max)、水稻和拟南芥的蛋白序列，

采用 TBtools[33]软件进行高粱 MYC 基因染色体

定位及共线性信息绘图。 

1.2  高粱 MYC 转录因子家族成员基因结

构分析 
利用 MEGA 11.0 软件的邻接法(neighbor- 

joining, NJ)构建系统进化树[34-35]，利用 GSDS

在线工具 (Gene Structure Display Server 2.0, 
http://gsds.cbi.pku.edu.cn/)绘制高粱 MYC 基因结

构图。通过 MEME[36]获取 SbMYC 家族 motif 位置

分布信息，保守序列的最大鉴定数目设置为 10。 

1.3  高粱 MYC 基因家族蛋白质理化性质

分析 
从 Phytozome 数据库和 ExPASy-Compute 

pI/Mw (http://web.expasy.org/compute_pi/)[37] 获

取 SbMYC 蛋白理化性质相关信息，包括氨基

酸数目、分子量大小、理论等电点、不稳定系

数、脂溶性系数和亲水性平均值。 

1.4  高粱 MYC 家族蛋白二级结构、亚细

胞定位分析 
采 用 PSORT (psort1.hgc.jp/form.html) 和

SOPMA[38] (https://npsa-prabi.ibcp.fr/cgi-bin/npsa_ 
automat.pl?page=npsa_sopma.html)分别对高粱

MYC 蛋白二级结构和亚细胞定位进行分析。 

1.5  高粱 MYC 基因启动子顺式作用元件

分析 
从 NCBI 下载 MYC 基因启动子上游 2 000 bp

序列，提交至 PlantCARE 数据库(Plant Cis-Acting 
Regulatory Element, http://bioinformatics.psb. 
ugent.be/webtools/plantcare/html/)，进行 SbMYCs
的启动子顺式作用元件分析。 

1.6  高粱 MYC 系统进化树分析 
通过 MEGA 11.0 软件，对高粱、拟南芥、

水稻、玉米和大豆 MYC 家族氨基酸序列进行

比对，用邻接法构建系统进化树，采用 iTOL 
(http://itol.embl.de)在线工具对进化树进行美化。 

1.7  高粱 MYC 家族进化选择压力分析 
通过 MEGA 11.0 软件对 SbMYC 家族基因

的编码序列(coding sequence, CDS)进行对比，再

利用 Tbtools 软件中 Simplement Ka/Ks Calculator 
(NG)计算出基因的进化选择压力。 

1.8  高粱 MYC 基因表达分析 
从 Phytozome 数据库中下载高粱 MYC 基因
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在各个生育期、不同器官部位的表达量，利用

TBtools 软件作出表达量的热图。 

1.9  SbMYC 基因表达及蚜虫和丝黑穗侵

染影响分析 
抗、感高粱蚜品系 2457B、5-27sugB 在可控

光照生长箱生长，抗丝黑穗病品系 1383-2×7050B 
F4-12Res、感病品系 1383-2×7050B F4-12Sus

以及 R111 和 SSA1 在温室生长，高粱丝轴黑粉

菌、高粱蚜侵染取样及基因表达分析的详细步骤

参照赵珊珊等[39]的方法。在授粉后 10 d 和 20 d，
对幼嫩籽粒取样，提取 RNA，采用实时荧光定

量 PCR (quantitative real-time PCR detecting 
system, qPCR)检测基因表达水平。qPCR 参照范

佳利等[40]的方法，基因专一性引物见表 1。 

 
表 1  SbMYCs 在高粱组织表达的 qPCR 引物 
Table 1  Primers used for quantification of expression of SbMYCs in sorghum tissues by qPCR 
Gene Forward primer (5′→3′) Reverse primer (5′→3′) 

SbMYC2.1g TGCCATCTTTTGGCAGTCCT GCCGGAGATGAGGGAATTGA 
SbLHW.2g TGGATGCATGGGAATCAACA CATCGATGCTTTGATGCATTTGG 
SbTan2/GLABRA3 GTTCTACCTCATGTGCGCCT GGACACCATCGTTGACTGGA 
SbMYC2.2g2 GCTGTACGTGTGAGGAGCTA ATGACGGCTCGGAAAAGGAG 
SbMYC2.2g1 TGACAATGGACGACCTGCTC CTTCCCACTGGCCATAGGTC 
SbbHLH13.3g AGCTCTTGTTGAATCCATTGAGG GGCATAGTAACAAGATGAACATGGC 
SbMYC2.3g CAACGGTGCAATGGATGACC CTGGTGGAGCTCATGTCCTG 
SbAbaIn ATCTTCGGCAAGGACCTCTC GAAGTCTATGCTCCTGGGCG 
SbbHLH155.3g GAAGGGCTGATGGGAAAGGT ATGGTCTGGATGCCTGATGC 
SbTDR TAGGTGACCTGCCTCCATCA GTGGTCTAGGAGCACGTCTG 
SbbHLH155.4g CGGCATATACGACCGGACAA TGAAGAAGAGCTCAGGCTGC 
SbLHW.4g ATATGGGGAGAAACCGCCAC ACTCGCCTGTCCTGAAACAG 
SbLHW.5g AGCCTGGTCCATTTGGAAGC CTGCTGGGTCTGGAACTCTG 
SbMYC4.5g TGCCATCTTTTGGCAGTCCT GCCGGAGATGAGGGAATTGA 
SbR-S4 GGTCCTACTCCGATGAAGCG TTTCCTGGGCTGTTCGTACC 
SbR-S3 ATACTCGGAAGAGCCGACCT GCATTGAACAAGCTGACGGG 
SbR-S2 CAGGAATAGTAAGGCGAGCG TGTAGAACCCGTCCGTCCAT 
SbR-S1 CCTTCCGCCTCAACAGGAAT CGACCTGGTTGAGTGCTTGA 
SbLHW.6g ATATTTATCAGCCCCCTCTCCC AGGGTCTTGGGGATGGAAGC 
SbbHLH35.7g GCCCCTTGCGCATTATAGGA TCCCCTTGTAGAGACCATCC 
SbMYC2.7g1 GTCCCCCAGTCATCCTTCTG TTCTTCGCCGAGTAGCCATT 
SbMYC4.7g TCAGTCCCCAGCCTTCTTCT GTGCCTAACACTGTCGCTGT 
SbMYC2.7g2 AACGCTTGAGCTGGATCACT AACATCAGTGGAGACGCAGT 
SbMYC3.7g TGCCCTGTGATTTCCTGGAG GGCTGTTGGTGTTGTTACGG 
SbLHW.8g CTGAAGAAGCTGGGTGTGAG AACCTCGGGTCTGAGATTGTG 
SbMYC2.9g GCCATTCTCGGCTTGCACTA GCATCTTTGCAGCTGATGCT 
SbbHLH13.9g TGACCAGACAGAAGATGCGG CACCAACGTGACGTGGAAAC 
SbbHLH155.10g CATATGCCGGGGACTGTGAG GCCGCCACTTTCCCTATCAG 
18S rRNA GCCTTTCGAAGCACTTTCAC AACCAAACCTCCATGCTCAC 
 
 
 
 

 



 
 

柴文婷 等 | 高粱 MYC 基因家族序列、表达模式及自然等位变异分析 
 

☏：010-64807509 ：cjb@im.ac.cn 

1175 

1.10  高粱 MYC 基因 DNA 自然等位变异 
对上述高粱基因型以及 1383-2/15、3030、

2457A3、91SPbigspike、B35、R111、Apo111、
3chi3Mid、Pin626、JF1、4003、961541、Xinliang7、
EBA-3、C1-1-1、44B、Jinliang5、SP42、V4A2、
E35B、SP91dw 和 961541H 在 BMKcloud.com
平台分析 DNA 变异，获得 SbMYC 基因单核苷酸

多态性(single nucleotide polymorphism, SNP)、插

入缺失标记(insertion-deletion, INDEL)变异位点，

通过 Excel 筛选整理整合相同基因型，统计变异

位点，分析单倍型。其中 2457A3、V4A2 为高粱

杂交种组配的雄性不育系，2457B、5-27sugB 和

44B 为雄性不育系的保持系，1383-2/15、3030、
91SPbigspike、R111、Apo111、3chi3Mid、Pin626、
JF1、4003、961541、Xinliang7、C1-1-1、Jinliang5、
SP42、E35B、SP91dw 和 961541H 为雄性不育

系的恢复系，B35 为叶片持绿特异种质，EBA-3
为含 Ma5 和 Ma6 的特异种质，均由本团队收集

和保存。 

1.11  高粱 SbTan2 基因单倍型分析 
根 据 高 粱 单 宁 含 量 测 定 方 法 (GB/T 

15686―2008)对上述高粱材料单宁含量进行测

定，利用上述重测序中的 DNA 变异信息，分析

单倍型和表型数据的关联性。 

1.12  SbMYC 互作蛋白预测 
通过 STRING 数据库(https://cn.string-db.org/)，

交互蛋白数量设置为 10 个以内，构建高粱 MYC
互作蛋白网络图。 

2  结果与分析  
2.1  SbMYCs 基因家族基本信息、染色体

定位及共线性分析  
结合高粱转录组测序数据，并通过结构域

验证最终获取到 28 个 MYC 基因(表 2)。染色

体定位发现 MYC 基因在高粱 10 条染色体上均

有分布，SBI-06 和 SBI-07 号染色体上基因个数

最多(5 个)，SBI-01、SBI-08 和 SBI-10 号染色

体上分布基因最少(仅 1 个)，多数 SbMYCs 基

因分布在染色体两端(图 1)，可能避免了异染

色质区，基因长度为 771−17 879 bp，CDS 序列

291−2 676 bp。 
对 SbMYC 基因家族成员与拟南芥和水稻

进行共线性分析(图 2)，结果显示，SbMYCs 与

拟南芥存在 3 个同源基因对，与水稻有 21 个同

源基因对，表明高粱和水稻 MYC 基因功能更相

近，调控途径更相似。 

2.2  高粱 MYC 转录因子家族成员基因结

构分析 
如图 3A 所示，将 SbMYCs 基因进行聚类分

析，共分为 5 个亚族，同一亚族下亲缘关系越近，

motif 分布的种类、数量、位置、内含子-外显子

结构和保守基序越相似。 
高粱 MYC 基因结构分析见图 3B，SbMYCs

基因内含子数量的变化范围从 0−11 个不等。除

SbMYC2.2g2 、 SbMYC2.7g1 、 SbMYC2.3g 、

SbMYC2.7g2、SbMYC4.7g、SbR-S3 和 SbTan2
这 8 个基因上下游非编码区有缺失，其余 SbMYC
基因均存在上下游非编码区。其中 SbLHW.4g、
SbLHW.6g 、 SbTan2/GLABRA3 、 SbLHW.2g 、

SbLHW.5g 和 SbLHW.8g 的内含子数量最多，高

达 11 个；多数Ⅰ类成员不含内含子。 
对高粱 MYC 蛋白保守结构域进一步分析

(图 3C)发现，高粱 MYC 蛋白包含 HLH 和

bHLH_MYC_N 两种结构域，其中 8 个 MYC 转

录因子同时包含这 2 种结构域；18 个 MYC 蛋

白含有保守结构域 bHLH_MYC_N。 
保守基序有助于理解 MYC 转录因子的功

能，对高粱 MYC 转录因子 motif 位置分布进行

分析(图 3D)，共发现 10 个 motif。其中 motif 1、
motif 3 和 motif 4 均有 50 个氨基酸(图 4)。Motif 1 
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表 2  高粱 MYC 染色体位置和基因结构 
Table 2  Sorghum MYC chromosome location and gene structure 
Gene name Gene ID Chromosome Genome location Length (bp) CDS 

(bp) 
SbMYC2.1g Sobic.001G287600 SBI-01 56 318 190−56 321 348 3 158 2 124 
SbLHW.2g Sobic.002G001500 SBI-02 196 754−57 321 348 5 405  1 908  
SbTan2/GLABRA3[32] Sobic.002G076600 SBI-02 7 975 936−58 321 348 9 285  2 034  
SbMYC2.2g2 Sobic.002G267000 SBI-02 65 126 279−59 321 348 1 098  831  
SbMYC2.2g1 Sobic.002G267100 SBI-02 65 136 135−60 321 348 1 443  891  
SbbHLH13.3g Sobic.003G004500 SBI-03 429 258−61 321 348 3 564  1 869  
SbMYC2.3g Sobic.003G077100 SBI-03 656 034−62 321 348 771  771  
SbAbaIn Sobic.003G272200 SBI-03 60 842 727−63 321 348 2 434  1 455  
SbbHLH155.3g Sobic.003G324600 SBI-03 65 124 587−64 321 348 4 815  1 380  
SbTDR Sobic.004G017500 SBI-04 1 370 525−65 321 348 3 478  1 716  
SbbHLH155.4g Sobic.004G241500 SBI-04 58 961 101−66 321 348 3 283  1 149  
SbLHW.4g Sobic.004G284600 SBI-04 62 680 454−67 321 348 5 063  2 334  
SbLHW.5g Sobic.005G045100 SBI-05 4 268 573−68 321 348 6 145  2 613  
SbMYC4.5g Sobic.005G061601 SBI-05 671 436−69 321 348 999  219  
SbR-S4 Sobic.006G076900 SBI-06 44 126 382−70 321 348 14 007  1 770  
SbR-S3 Sobic.006G175200 SBI-06 53 044 178−71 321 348 5 199  1 773  
SbR-S2 Sobic.006G175500 SBI-06 53 062 306−72 321 348 17 878  1 641  
SbR-S1 Sobic.006G175700 SBI-06 53 102 700−73 321 348 8 329  1 767  
SbLHW.6g Sobic.006G182000 SBI-06 53 688 464−74 321 348 5 392  2 517  
SbbHLH35.7g Sobic.007G051800 SBI-07 5 299 966−75 321 348 2 088  867  
SbMYC2.7g1 Sobic.007G182900 SBI-07 61 594 875−76 321 348 916  837  
SbMYC4.7g Sobic.007G183000 SBI-07 61 602 262−77 321 348 840  840  
SbMYC2.7g2 Sobic.007G183050 SBI-07 61 608 734−78 321 348 792  792  
SbMYC3.7g Sobic.007G183200 SBI-07 61 641 933−79 321 348 4 885  813  
SbLHW.8g Sobic.008G044000 SBI-08 4 344 861−80 321 348 5 783  2 676  
SbMYC2.9g Sobic.009G036333 SBI-09 3 328 869−81 321 348 3 975  1 263  
SbbHLH13.9g Sobic.009G088100 SBI-09 15 112 562−82 321 348 4 235  1 764  
SbbHLH155.10g Sobic.010G095800 SBI-10 8 617 650−83 321 348 3 037  1 203  

 
和 motif 2 分布数量最多，分布在 25 个和 27 个

高粱 MYC 蛋白中，SbMYC4.5g 仅存在 motif 4。
说明 motif 1 和 motif 2 为较为保守的基序，与

MYC 基因的功能密切相关。 

2.3  SbMYC 蛋白质理化性质 
由表 3 可知：SbMYC 蛋白质编码氨基酸数目在

72−891 aa之间；分子量大小在7 659.79−94 767.82 Da
之间；理论等电点在 4.51−7.15 之间；25 个

SbMYC 蛋白质等电点小于 7 为酸性蛋白。不稳

定系数分析表明，26 个 SbMYC 蛋白为不稳定

蛋白，SbLHW.4g 和 SbMYC4.5g 为稳定蛋白。

SbMYC 脂溶性系数在 54.77−96.25 之间，除

SbLHW.2g 和 SbMYC4.5g 蛋白外，其余 26 个

SbMYC 蛋白的脂溶系数均小于 90，表明

SbMYC 蛋白的流动性较弱。亲水性平均值都小

于 0，表明 SbMYC 蛋白质均为亲水性蛋白。 
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图 1  SbMYCs 基因家族染色体分布 
Figure 1  Chromosome location of SbMYCs. 
  

 
 
图 2  SbMYCs 基因共线性分析 
Figure 2  Collinear analysis of SbMYCs. 
 
2.4  高粱 MYC 家族蛋白二级结构、亚细胞

定位分析  
高粱 MYC 家族成员蛋白的二级结构预测

结果见表 4，高粱 MYC 家族各成员的二级结构

中均含有 α-螺旋、β-折叠、延伸链和无规则卷

曲。其中，α-螺旋(25.93%−51.48%)和无规则卷

曲 (37.78%−54.68%)为二级结构的主要存在形

式，而延伸链和 β-折叠占比则相对较少，散布

在整个蛋白质中。 
对高粱 MYC 家族成员进行亚细胞定位，结

果表明，28 个 MYC 蛋白分别定位于细胞核、叶

绿体、细胞质、内质网、微体和质膜内，SbMYC2.1g、 
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图 3  SbMYCs 基因聚类图(A)、基因结构(B)、结构域(C)和 motif 位置分布(D) 
Figure 3  SbMYCs cluster diagram (A), gene structure (B), domain (C) and motif location distribution (D). 
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图 4  SbMYCs 蛋白 10 个保守基序序列标识 
Figure 4  Sequence logos of the 10 conserved motifs in SbMYCs proteins. 
 
SbLHW.2g 等 10 个蛋白定位于细胞核，概率区

间为 30%−98%，SbMYC2.2g1、SbMYC2.2g2
等 7 个定位于叶绿体基质，概率区间为

51.6%−90.4% 。 SbLHW.4g 、 SbMYC4.5g 和

SbbHLH155.4g 等 5 个定位于微体，SbAbaIn 和

SbMYC2.9g 定位于内质网。 

2.5  高粱 MYC 基因启动子分析 
高粱 MYC 家族基因启动子顺式作用元件

分析(图5)表明，SbMYC 基因家族各成员顺式作

用元件的种类和数量都有差异。在 MYC 基因启

动子中发现了与植物生长发育、激素调控和胁迫

响应相关等不同类型的顺式元件。其中 23 个

SbMYC 成员启动子区域含有顺式元件 ABRE，

参与脱落酸反应；并发现与光调控相关的元件

G-box、CGTCA-motif 和 TGACG-motif 存在于

22 个启动子中，与茉莉酸甲酯(methyl jasmonate,  
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表 3  高粱 MYC 转录因子理化性质 
Table 3  Physical and chemical characteristics of SbMYCs 
Proteins Number of amino 

acids (aa) 
Molecular 
weight (Da) 

Theoretical 
pI 

Instability 
index 

Aliphatic 
index 

Average 
hydrophilicity 

SbMYC2.1g 707 75 519.31 6.12 54.72 63.42 −0.524 
SbLHW.2g 635 71 020.99 5.47 50.67 90.43 −0.232 
SbTan2/GLABRA3 677 73 741.47 6.16 58.86 78.40 −0.449 
SbMYC2.2g2 276 29 255.02 5.74 62.37 85.65 −0.287 
SbMYC2.2g1 296 31 907.83 5.21 67.03 76.22 −0.435 
SbbHLH13.3g 622 67 721.55 7.12 47.20 75.43 −0.466 
SbMYC2.3g 256 27 582.10 6.05 48.53 86.21 −0.297 
SbAbaIn 484 51 219.49 7.26 48.48 73.16 −0.388 
SbbHLH155.3g 459 49 025.83 5.97 54.25 54.77 −0.506 
SbTDR 571 59 313.95 4.53 49.04 77.79 −0.251 
SbbHLH155.4g 382 40 208.15 5.25 48.56 75.84 −0.076 
SbLHW.4g 777 84 906.83 5.41 40.00 80.55 −0.286 
SbLHW.5g 870 94 767.82 6.29 45.98 78.56 −0.369 
SbMYC4.5g 72 7 659.79 4.51 38.49 96.25 0.369 
SbR-S4 587 64 424.19 5.93 45.43 81.11 −0.324 
SbR-S3 580 63 187.17 5.03 49.14 81.26 −0.305 
SbR-S2 546 59 640.43 6.04 62.40 79.16 −0.469 
SbR-S1 588 65 219.53 5.29 50.00 75.85 −0.409 
SbLHW.6g 824 91 047.04 5.14 48.13 79.16 −0.457 
SbbHLH35.7g 288 31 252.14 4.72 66.75 82.43 −0.320 
SbMYC2.7g1 278 29 532.26 6.31 65.69 77.30 −0.319 
SbMYC4.7g 279 29 750.77 6.53 55.20 83.30 −0.193 
SbMYC2.7g2 263 28 104.60 6.06 51.92 79.58 −0.323 
SbMYC3.7g 270 28 987.88 7.15 53.78 85.41 −0.227 
SbLHW.8g 891 96 916.30 6.64 42.11 74.76 −0.437 
SbMYC2.9g 420 43 577.55 5.04 73.64 72.21 −0.330 
SbbHLH13.9g 587 64 288.53 6.19 46.91 79.42 −0.426 
SbbHLH155.10g 400 42 077.11 4.96 60.39 70.17 −0.242 

 
MeJA)诱导植物防御反应相关；22 个启动子

中存在抗氧化逆境响应元件 ARE，与厌氧诱导

相关。 
此外，与光反应 (Sp1、G-Box)、水杨酸

(TCA-element)、分生组织表达(CAT-box)、生长

素反应(AuxRR-core)、种子调控(RY-element)相
关的顺式元件，以及与响应逆境胁迫相关的干

旱诱导元件 MBS、低温响应元件 LTR 和防御、

胁迫响应元件 TC-rich repeats 等顺势元件均存

在于 SbMYCs 启动子中。顺式元件分析表明，

SbMYCs 在植物的生长发育、信号转导、胁迫响

应和调节次生代谢产物等过程中起着重要作

用。其中 SbAbaIn、SbTDR 和 SbLHW.4g 同时存

在脱落酸、水杨酸、meJA 反应、无氧诱导和光

等相关元件，推测这 3 个基因可能更快响应多

种环境胁迫，行使更多基因功能。 
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表 4  SbMYCs 蛋白二级结构和亚细胞定位 
Table 4  Secondary structure and subcellular localization of SbMYCs 
Proteins Alpha-helix 

(%) 
Βeta-turn 
(%) 

Extension 
chain (%) 

Random coil 
(%) 

Intracellular location Probability 
(%) 

SbMYC2.1g 31.82 2.55 11.32 54.31 Nucleus 70.0 
SbLHW.2g 41.42 3.62 12.44 42.52 Nucleus 76.0 
SbTan2/GLABRA3 37.22 2.81 9.45 50.52 Nucleus 30.0 
SbMYC2.2g2 40.58 1.81 11.59 46.01 Chloroplast stroma 52.4 
SbMYC2.2g1 42.23 3.04 10.81 43.92 Chloroplast stroma 57.7 
SbbHLH13.3g 33.60 3.70 13.02 49.68 Nucleus 70.0 
SbMYC2.3g 36.92 4.64 13.92 44.51 Cytoplasm 45.0 
SbAbaIn 36.57 3.10 11.98 48.35 Endoplasmic reticulum 55.0 
SbbHLH155.3g 25.93 5.66 13.73 54.68 Microbody 69.4 
SbTDR 38.92 6.11 13.26 41.71 Nucleus 98.0 
SbbHLH155.4g 41.36 7.33 10.73 40.58 Microbody 52.2 
SbLHW.4g 31.92 6.69 17.63 43.76 Microbody 76.0 
SbLHW.5g 30.46 5.40 12.64 51.49 Nucleus 76.0 
SbMYC4.5g 26.39 8.33 23.61 41.67 Microbody 64.0 
SbR-S4 41.57 4.43 11.07 42.93 Plasma membrane 79.0 
SbR-S3 40.17 3.28 11.03 45.52 Plasma membrane 79.0 
SbR-S2 37.00 3.11 12.82 47.07 Nucleus 96.0 
SbR-S1 41.67 3.40 11.90 43.03 plasma membrane 60.0 
SbLHW.6g 28.88 4.61 15.05 51.46 Nucleus 76.0 
SbbHLH35.7g 46.88 0.00 11.11 39.24 Chloroplast thylakoid space 80.0 
SbMYC2.7g1 50.00 2.88 8.63 38.49 Chloroplast stroma 84.7 
SbMYC4.7g 46.59 1.79 9.32 42.29 Chloroplast stroma 90.4 
SbMYC2.7g2 48.29 2.28 7.98 41.44 Chloroplast stroma 52.6 
SbMYC3.7g 51.48 2.59 8.15 37.78 Chloroplast stroma 51.6 
SbLHW.8g 28.28 5.84 14.59 51.29 Nucleus 76.0 
SbMYC2.9g 44.76 4.29 8.10 42.86 Endoplasmic reticulum 85.0 
SbbHLH13.9g 37.31 3.41 12.10 47.19 Microbody 30.0 
SbbHLH155.10g 41.50 7.00 11.75 39.75 Nucleus 76.0 

 
2.6  高粱与水稻、大豆、玉米和拟南芥 MYC
的系统发育分析 

将高粱、玉米、拟南芥、大豆和水稻 MYC
氨基酸序列进行聚类分析(图 6)。高粱 28 个

MYC 可分为 8 个亚族，高粱 MYC 在各亚族均

有分布，集中分布在第Ⅳ亚族，且高粱与玉米

MYC 基因大多聚在同一分支下，表明高粱和玉

米在进化过程中同源关系更为亲近。此外，

SbR-S2 与 Araha.52607s0001 互为直系同源基

因，Araha.52607s000 基因参与盐胁迫信号传

导，推测 SbR-S2 可能发挥相似的作用。 

2.7  SbMYC 基因家族进化选择分析 
遗传上使用非同义突变率(Ka)和同义突变

率(Ks)的比值来判断此蛋白编码的基因是否有

选择压力。如果 Ka/Ks<1，则认为有纯化选择

作用。高粱 MYC 同源基因对分析进化选择压力 
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图 5  SbMYCs 基因启动子区的顺式作用调控元件核心序列及功能 
Figure 5  Core sequences and function of the cis-acting regulatory elements in promoter regions of SbMYCs. 
 
见表 5，SbMYCs 编码区基因的 Ka/Ks 均远小于 1，
说明 SbMYCs 蛋白编码区基因均受纯化选择作

用，可以保证 SbMYC 蛋白功能的稳定性。 

2.8  高粱 MYC 基因表达分析 
利用高粱表达数据构建表达量热图(图 7)，

SbbHLH35.7g 在生育期根、茎、叶和穗组织表

达水平很高，在幼龄叶片中表达水平最高。

SbLHW.2g 在根组织表达水平比较高，SbLHW.8g
在穗部表达水平较高，SbMYC2.1g、SbbHLH13.3g、
SbLHW.6g 和 SbLHW.8g 在种子内表达水平比较

高。有些基因在整个高粱所有部位表达较低，

如 SbTan2、SbMYC4.5g、SbR-S4 和 SbR-S3 等。

SbTan2/GLABRA3 是报道的控制籽粒单宁合成

基因，SbR-S4、SbR-S1 是报道的控制植株花青

素合成基因，不表达很可能是所用材料 TX623B
发生了突变。 

2.9  SbMYC 基因表达及蚜虫和丝黑穗侵

染影响分析 
对高粱品系 R111 和 SSA1 不同发育阶段籽

粒 SbMYCs 表达分析(图 8)，发现发育早期籽粒

中 SbAbaIn 表达最强，随籽粒发育降低。

SbbHLH13.3g 表达水平也较高。SbLHW.8g 也有

较高的相对表达量，20 d 较 10 d 增加 2 倍。

SbbHLH155.3g、SbTan2 的表达水平也随籽粒发

育表达增强。10 d 籽粒 SbTan2 的表达水平 R111
明显高于 SSA1。 
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图 6  高粱与玉米、大豆、水稻和拟南芥 MYC 系统进化树分析 
Figure 6  Phylogenetic tree of MYCs of Sorghum bicolor, Zea may, Glycine max, Oryza sative and 
Arabidopsis thaliana. 
 
表 5  SbMYCs 家族成员进化选择参数 
Table 5  Evolutionary selection parameters for members of the SbMYCs 
Gene Ka Ks Ka/Ks Gene Ka Ks Ka/Ks 
SbMYC2.1g 0.028 953 0.213 777 0.135 435 SbR-S4 0.115 402 0.316 814 0.364 259 
SbLHW.2g 0.105 211 0.257 736 0.408 212 SbR-S3 0.121 883 0.368 833 0.330 454 
SbTan2/GLABRA3 0.129 727 0.306 220 0.423 640 SbR-S2 0.129 164 0.654 619 0.197 312 
SbMYC2.2g2 0.036 775 0.104 750 0.351 075 SbR-S1 0.140 073 0.617 129 0.226 976 
SbMYC2.2g1 0.099 818 0.391 013 0.255 280 SbLHW.6g 0.043 988 0.174 795 0.251 657 
SbbHLH13.3g 0.031 224 0.385 553 0.080 985 SbbHLH35.7g 0.033 849 0.075 631 0.374 398 
SbMYC2.3g 0.325 899 0.574 851 0.566 928 SbMYC2.7g1 0.103 717 0.277 024 0.742 392 
SbAbaIn 0.058 421 0.195 530 0.298 783 SbMYC4.7g 0.215 799 0.290 680 0.321 465 
SbbHLH155.3g 0.045 718 0.146 283 0.312 533 SbMYC2.7g2 0.060 620 0.188 575 0.613 654 
SbTDR 0.024 558 0.115 933 0.211 827 SbMYC3.7g 0.072 284 0.117 793 0.278 681 
SbbHLH155.4g 0.103 001 0.196 459 0.524 288 SbLHW.8g 0.034 145 0.122 523 0.608 137 
SbLHW.4g 0.056 541 0.143 265 0.394 662 SbMYC2.9g 0.118 961 0.195 615 0.310 306 
SbLHW.5g 0.052 835 0.178 414 0.296 139 SbbHLH13.9g 0.091 333 0.294 332 0.246 551 
SbMYC4.5g 0.338 765 0.738 211 0.458 900 SbbHLH155.10g 0.056 885 0.230 724 0.321 465 
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图 7  在高粱不同发育时期器官 SbMYCs 的表达 
Figure 7  Expression levels of SbMYCs in various tissues at different stages. 
 

SbMYCs 在成熟花粉中的表达分析显示，在

花粉中显著表达的是 SbMYC2.1g、SbAbaIn、
SbbHLH13.3g、SbTDR、SbLHW.6g、SbLHW.8g
和 SbMYC2.2g1，SbbHLH13.9g 次之。其他基因

表达水平很低或不表达。 
进一步测定了 SbMYCs 在抗蚜品系 2457B、

感蚜品系 5-27sugB 的 5 叶期叶片中表达水平，

图 9A 结果显示 SbMYC2.1g 和 SbAbaIn 表达水

平较高。在抗、感蚜品系中均受到诱导表达的

是 SbAbaIn、SbLHW.4g 和 SbLHW.2g。仅在抗

蚜品系显著诱导的有 SbMYC2.1g 和 SbLHW.6g，

在感蚜品系显著诱导的还有 SbbHLH155.4g。
SbTan2、SbR-S1 和 SbR-S2 在叶片中几乎不表达。 

测定 SbMYCs 在抗、感丝黑穗病品系穗组

织中的表达，图 9B 结果显示 SbbHLH35.7g 在

穗组织表达水平最高，其次是 SbMYC2.1g 和

SbAbaIn。受侵染后 SbbHLH35.7g 表达水平受到

显著诱导，SbMYC2.1g 和 SbHLH13.3g 也得到

诱导，在抗病品系表达明显较高的是 SbAbaIn。 

2.10  高粱 MYC 基因 DNA 自然等位变异 
通过 Illumina 全基因组重测序鉴定了所用

种质的 SNP 和 INDEL 变异，见表 6。SbTan2 在 
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图 8  花粉和种子发育过程 SbMYCs 表达水平   不同小写字母代表差异显著 
Figure 8  Expression levels of SbMYCs in pollen and various development stages of seeds. Different 
lowercase letters represent significant differences. 
 
低单宁品系显示非同义 SNP 或 INDEL 阅读框

改变。如在品系 44B 中，SbTan2 在 SBI-02 的    
7 994 472 处发生非同义突变，氨基酸由组氨酸

突变为谷氨酰胺。SbTan2 在 SBI-02 的 7 994 628
处发生移码突变，由 G 突变为 GCCCTC。 

2.11  高粱 SbTan2 基因单倍型分析 
为进一步挖掘 SbTan2 基因的自然变异，对

该基因进行单倍型分析(图 10A)，发现有 6 个

SNP 变异位点和 7 个 INDEL 变异位点，共 10 种

单倍型。Hap1 为主要单倍型，出现频次最多，

共 15 次；Hap5 出现 2 次。其余单倍型出现频

次为 1。在低单宁品系 44B 中发现 4 个 INDEL
变 异 、 3 个 CODON_DELETION 和 1 个

FRAME_SHIFT，分别由编码核苷酸删除和插入

引起的。 
进一步分析这 4 个变异与单宁含量的相关

性(图 10B)，发现 SBI-02上 7 987 151、7 994 628、
7 994 862、7 995 026 bp 位点处的 INDEL 变异，

分别由 CGGA 突变为 C， G 移码突变为

GCCCTC，GCGCCGC 突变为 G，由 GCAT 突

变为 G。且在 25 个品系中，高粱品系 44B 发生

INDEL 变异，系推测高粱品系 44B 的低单宁含

量由于 SbTan2 的 INDEL 变异导致转录提前终

止引起的。 

2.12  SbMYC 互作蛋白预测 
用 STRING 预测 SbAbaIn 和 SbbHLH35.7g

的互作蛋白(图 11)，结果表明 2 种基因的互作

蛋白差异较大，受蚜虫诱导表达的 SbAbaIn 与

如下蛋白互作 (表 7)：4 个 Jasmonate ZIM 
domains (JAZs)结构域蛋白(TIFY)，分别由

SORBI_3006G056400、SORBI_3003G410300、
SORBI_3002G036150 和 SORBI_3002G036100 
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图 9  高粱蚜和丝轴黑粉菌侵染对高粱组织中 SbMYCs 表达的影响   A：高粱蚜侵染叶片. B：丝轴黑

粉菌侵染穗部 
Figure 9  Effect of aphid and head smut infection on SbMYCs gene expression in sorghum tissues. A: Aphid 
infestation induced the expression of SbMYCs in sorghum leaves. B: Expression of SbMYCs in sorghum floral 
tissues infected by Sporisorium reilianum. 
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表 6  高粱品系 SbMYCs 的 DNA 变异检测 
Table 6  DNA variation of SbMYCs among sorghum lines 
Gene Reference 2457B 5-27A3R R111 44B Effect (other mutated 

line) 
SbTan2/GLABRA3 SBI-02: 7 994 472 T T T T G Non-syn 

SbTan2/GLABRA3 SBI-02: 7 987 112 CCAA CCAA CCAA CCAA N Codon deletion (V4A2) 

SbTan2/GLABRA3 SBI-02: 7 994 628 G G G G GCCCTC Frame shift 

SbMYC2.2g2 SBI-02: 65 112 543 C to T C C N C Non-syn (3030, C1-1) 

SbbHLH155.3g SBI-03: 72 859 488 ATT AT N ATT N Upstream deletion 

SbAbaIn SBI-03: 60 870 863 G  G R A N Non-syn (1383-2) 

SbR-S2 SBI-06: 53 992 608G T T G G Non-syn 

SbR-S2 SBI-06: 53 992 631C G G C C Non-syn 

SbR-S2 SBI-06: 53 991 888 G GTCC GTCC G G Codon insertion 

SbMYC2.1g SBI-01: 49 162 013 T  TCTGGTG TCTGGTG TCTGGTG TCTGGTG Codon insertion 

SbTDR SBI-04: 1 389 907 A A N A T Non-syn 

SbTDR SBI-04: 1 389 989 G GGGCGCCGCC
GCC 

G N G Codon insertion 

SbbHLH35.7g SBI-07: 5 264 926 C T T T C Non-syn 

SbbHLH35.7g SBI-07: 5 264446 CTCG  C C C CTCG Codon deletion 

 
编码；3 个锌指-FLZ 结构域蛋白(FCS-like zinc 
finger 1-related, FLS)由 SORBI_3006G194300、
SORBI_3006G194100 和 SORBI_3004G278300 编

码，其中 SORBI_3006G194300 与红细胞转录因子

GATA-1亚基A相似；还有由SORBI_3010G206400
编码的转录因子 Ets1、晚胚发生富集蛋白(late 
embryogenesis abundant protein, LEA-2) 和

ROH1-like。说明 SbAbaIn 通过茉莉酸(jasmonic 
acid, JA)途径提高高粱抵抗蚜虫侵染。 

受丝轴黑粉菌诱导的 SbbHLH35.7g 与如下

蛋白互作：多药剂外泵蛋白 (multidrug efflux 
transporter, MDR)由 SORBI_3006G179400编码；

3 个核转运蛋白 importin 由 SORBI_3007G022000、

SORBI_3008G135200 和 SORBI_3009G102900

编码；3 个 aurora 激酶由 SORBI_3004G216200、

SORBI_3001G078600 和 SORBI_3003G034600

编码；3 个多肽酶由 SORBI_3001G183000、

SORBI_3003G241100 和 SORBI_3001G104900

编码。推测 SbbHLH35.7g 通过毒素外运、降解

等途径提高高粱防御能力。 

3  讨论与结论 
高粱是典型的杂粮作物，但易遭受蚜虫、

丝黑穗病等生物胁迫，遭受胁迫后的植株长势

变弱且生长缓慢，穗发育受阻，严重降低生物量

和产量。已有研究表明，MYC 基因在植物抗性

和次生代谢产物积累方面起重要作用，分析高

粱 MYC 的功能对提高抗性、产量与品质有重

大意义。 
已有研究表明，MYC 转录因子调节植物抗

性与生长发育的过程受 JA 信号调控，MYC2
也是脱落酸 ABA 信号转导的正调节因子，已被

证明与 ABA 介导的发芽抑制相关[41]。大多高粱

MYC 基因家族启动子区富含 4 种顺式元件

ABRE、CGTCA-motif、G-Box 和 TGACG-motif。
SbMYC2.1g 和 SbAbaIn 在 5 叶期高粱叶片中显 
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图 10  高粱 SbTan2 单倍型分析   A：25 份高粱品系 SbTan2 基因单倍型. B：单宁含量分布 
Figure 10  Haploid analysis of sorghum SbTan2. A: 25 haplotypes of SbTan2 gene in sorghum materials. B. 
Distribution of tannin content. 
 
著表达，后者显著受高粱蚜诱导。SbbHLH35.7g
在穗组织表达水平最高，受丝轴黑粉菌侵染后

显著上调，推测是 MYC 基因参与了 JA 信号转

导，茉莉酸通路的相应顺式元件可使其响应逆境

胁迫，从而调节生长发育。SbMYCs 启动子区包

含茉莉酸甲酯、脱落酸、水杨酸、光和干旱诱导

相关等顺式作用元件等，表明此基因家族成员能

更快地响应光反应和逆境胁迫。 
热图分析表明，SbbHLH35.7g 在生育期多

数组织中表达水平比较高，在叶片和茎中表达

水平达到最高，说明这个部位代谢活动强，具有

重要功能。SbR-S2 在 SBI-06 上存在 2 个突变位 
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图 11  STRING 预测 SbAbaIn (A)和 SbbHLH35.7g (B)蛋白互作网络 
Figure 11  STRING prediction of protein interaction network of SbAbaIn (A) and SbbHLH35.7g (B). 
 
点，SBI-06 上有叶鞘色基因 Rs 和成株颜色 Q[18]，

SbR-S1 和 SbR-S3 (Sobic.006G175700 、

Sobic.006G175200)是已鉴定的叶片花青素合成

调控基因，本研究通过转录组数据分析发现其

有 多 达 25 个 转 录 本 ， 编 码 MYB 的

Sobic.005G014100 也影响花青素合成。Chopra
等[24]发现 Sobic.006G025040 属于 bHLH 转录因

子，与叶片的紫色色素沉着有关，也在高粱抗

冷性上发挥关键作用。MYC 参与受伤反应，可

提高抗旱、抗病虫能力[42]。 
高粱籽粒发育过程中 SbMYCS 表达水平呈

升高或降低 2 种模式。SbABAIn 在籽粒中表达

最强，随籽粒发育降低；而 SbbHLH13.3g、
SbLHW.8g、SbbHLH155.3g 和 SbTan2 的表达水

平随籽粒发育表达增强；SbTan2 的表达水平因

品种的单宁含量而异。Wu 等 [22]发现 SbTan2/ 
Sobic.002G076600 调控单宁合成，指出 Tx430
的 SbTan2 INDEL 变异导致转录提前终止。这在

本研究得到证实，同时发现有些无、低单宁基因型

存在非同义 SNP。Ayalew 等[43]鉴定到与籽粒蛋白

含量关联的 bHLH 基因，包括 Sobic.001G416500、
Sobic.001G349700 和 Sobic.001G350300。Morris
等[44]鉴定到籽粒积累相关的多酚合成的控制位点，

包括黄酮代谢酶 F3′H 基因 Sobic.004G200800、
Sobic.004G200900 和 Sobic.004G201100 。

Pinheiro 等[45]指出干旱可增加无单宁高粱的黄

酮和 3-脱氧花青素，提高了其籽粒功能特征。

通过诱变育种，已经获得富含 3-脱氧花青素的

红叶突变体 RG，但并未报道受突变的基因[46]。

Mizuno 等[47]指出切割诱导植株褐色形成机制，

黄 酮 合 成 酶 Ⅱ (FNSII) 的 表 达 导 致 芹 菜 素

(apigenin)合成，表达 FNSII 和黄酮类 3′-羟化酶

(flavonoid 3′-hydroxylase, F3′H)导致 apigenin 和

木犀草素(luteolin)合成，表达黄烷酮 4-还原酶

和 F3′H 导致合成 3-脱氧花青素。这些为解析高

粱籽粒和植株颜色提供了很好的范例。 
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表 7  高粱 SbAbaIn 和 SbbHLH35.7g 蛋白互作网络分析 
Table 7  STRING predicted functional partners for SbAbaIn and SbbHLH35.7g 
5XHM5, SbAbaIn C5YHE6, SbbHLH35.7g 
Predicted functional 
partners 

Annotation Score Predicted functional 
partners 

Annotation Score 

A0A1B6PKE6 
SORBI_3006G056400 

Jasmonate ZIM 
domain-containing protein, 
TIFY domain-containing 
protein 

0.530 A0A1Z5RFC6 
SORBI_3006G179400 

Multidrug efflux transporter 
(MDR), cholesterol 
transporter 1, SSD 
domain-containing protein 

0.977 

C5XGY7 
SORBI_3003G410300 

Jasmonate ZIM 
domain-containing protein, 
TIFY domain-containing 
protein 

0.530 C5YMG4 
SORBI_3007G022000 

Importin N-terminal 
domain-containing protein 

0.761 

C5Z6Q8 
SORBI_3010G206400 

Transcription factor Ets-1, 
SAM domain-containing 
protein 

0.512 C5YPY1 
SORBI_3008G135200 

Importin N-terminal 
domain-containing protein 

0.761 

C5YEN0 
SORBI_3006G194300 

Erythroid transcription 
factor GATA-1 subunit A, 
Zf-FLZ-type 
domain-containing protein 

0504 C5YWA7 
SORBI_3009G102900 

Importin N-terminal 
domain-containing protein 

0.761 

C5YEM5 
SORBI_3006G194100 

FCS-like zinc finger 
1-related, Zf-FLZ-type 
domain-containing protein 

0.494 A0A1B6Q549 
SORBI_3003G241100 

Endopeptidase S2P, 
peptidase_M50 
domain-containing protein 

0.705 

C5YS67 
SORBI_3008G042900 

Late embryogenesis 
abundant protein LEA-2, 
LEA_2 domain-containing 
protein 

0.484 C5WM05 
SORBI_3001G104900 

Zinc metallopeptidase egy3, 
chloroplastic-related, 
peptidase M50 
domain-containing protein 

0.705 

A0A1Z5RKA8 
SORBI_3004G006500 

Tranmembrane helix, 
ROH1-like, BPS1 

0.483 C5WUA3 
SORBI_3001G183000 

Metalloendopeptidase, PDZ 
domain-containing protein 

0.705 

A0A1W0W266 
SORBI_3002G036150 

Jasmonate ZIM 
domain-containing protein, 
TIFY domain-containing 
protein 

0.480 A0A194YS33 
SORBI_3004G216200 

Aurora kinase, protein 
kinase domain-containing 
protein 

0.602 

C5X9K7 
SORBI_3002G036100 

Jasmonate ZIM 
domain-containing protein, 
TIFY domain-containing 
protein 

0.480 C5WZA6 
SORBI_3001G078600 

Aurora kinase, protein 
kinase domain-containing 
protein 

0.602 

C5Y0V3 
SORBI_3004G278300 

FCS-like zinc finger 
1-related, Zf-FLZ-type 
domain-containing protein 

0.476 C5XLY9 
SORBI_3003G034600 

Aurora kinase, protein 
kinase domain-containing 
protein 

0.602 

 
高粱生产主要依赖于雄性不育基础上的杂种优

势，但对花粉发育、雄性不育形成的分子机制

了解较少[48-49]。本研究鉴定到 SbTDR (ZmMS40)
与 SbEAR 等水稻、玉米花粉发育同源基因[50-51]，

发现花粉中表达最强的是 SbMYC2.1g，其次是

SbAbaIn、SbbHLH13.3g 和 SbTDR，同时找到了

这些基因的 SNP 或 INDEL 标记，有助于高粱

育性研究。 
本研究从高粱基因组鉴定到 28 个 MYC 基

因，其表达存在时空差异。SbMYCs 受蚜虫和丝
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黑穗诱导表达，在抗、感蚜品系显著诱导的是

SbAbaIn、SbLHW.4g 和 SbLHW.2g。受丝轴黑粉

菌侵染后SbbHLH35.7g、SbMYC2.1g和SbHLH13.3g
显著表达，且侵染后在花粉中表达水平较强的是

SbMYC2.1g、SbAbaIn、SbbHLH13.3g 和 SbTDR
等。SbTan2、SbR-S4 等的 SNP、Indel 变异，为

高粱性状形成的分子机制奠定了基础。 
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