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　　活性炭对褐变的影响：培养基中加入一定量的活性炭能
明显地抑制褐变，因为活性炭能吸附外植体产生的有害物质，

从而减轻褐变。曹鸿斌等在对龙眼外植体褐变的研究中也证

实加入活性炭能较好地抑制褐化［６］。但活性炭加入的量要

适宜，因为活性炭的吸附作用是无选择性的，它在吸附有害物

质的同时，也吸附了营养物质和激素，从而影响外植体生长。

除培养基外，影响外植体褐变的因素还有很多，如外植体

的生理状态、温度、光照等，需要进一步研究探讨。
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山羊分子生物学研究进展
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　　摘要：综述了近年来国内外关于山羊分子生物学方面的研究进展，介绍了山羊起源分化和遗传多样性的分子标记
研究、山羊相关经济性状的主要功能基因以及山羊在基因组、转录组和蛋白质组方面的研究进展，讨论了山羊研究存

在的问题和发展趋势。
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　　山羊是世界上最早驯养的家畜之一，其品种多样，适应性
强，分布广泛，经济效益大。据联合国粮食和农业组织统计，

目前世界上共有１０００多个山羊品种，近８．３亿只山羊。近
年来，发展中国家养羊业发展迅速。我国已成为世界上山羊

饲养量、出栏量、羊肉产量最多的国家。同时山羊产业成为我

国大部分地区畜牧业的重要支柱。但是国内外关于山羊的研

究尤其是功能基因的研究大多是通过牛和绵羊相关研究成果

来进行的。山羊在分子生物学上的研究远落后于猪、牛、绵羊

等家畜。随着山羊全基因组测序的完成和全基因组图谱的公

布，山羊的科学研究随之进入到一个全新时代。

１　山羊分子标记及遗传多样性分析

分子标记是以 ＤＮＡ多态性为基础的遗传标记，是 ＤＮＡ
水平上遗传变异的直接反映，目前已发展到第３代分子标记。
在山羊产业中应用广泛的分子标记技术包括限制性片段长度

多态性（ｒｅｓｔｒｉｃｔｉｏｎｆｒａｇｍｅｎｔｌｅｎｇｔｈｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍ，ＲＦＬＰ）、随机

扩增 多 态 性 ＤＮＡ（ｒａｎｄｏｍ ａｍｐｌｉｆｉｅｄｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｃＤＮＡ，
ＲＡＰＤ）、单核苷酸多态性（ｓｉｎｇｌｅｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍｓ，
ＳＮＰ）标记、简单重复序列（ｓｉｍｐｌｅｓｅｑｕｅｎｃｅｒｅｐｅａｔ，ＳＳＲ）等。

山羊分子标记研究主要应用于山羊的起源分化和遗传多

样性分析。虽然科研人员早在１９６２年就开始研究家山羊的
起源和遗传多样性，但至今家山羊的起源和遗传多样性仍具

有不确定性［１］。近１０年来，家山羊起源分化和遗传多样性的
研究主要是通过线粒体 ＤＮＡ（ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌＤＮＡ，ｍｔＤＮＡ）进
行的。ｍｔＤＮＡ基因组序列一般无间隔、结构简单、突变率高、
严格的母系遗传，而这是其成为首要研究对象的主要原因。

科研人员通过对ｍｔＤＮＡ的研究发现山羊有７个支系起源（Ａ
至Ｇ），其中Ｂ支系只存在于亚洲东南部。因此Ｌｉｎ等对东南
亚１２个国家共计１６６１只山羊ｍｔＤＮＡ进行ＲＦＬＰ分析，以期
进一步探究亚洲山羊的起源［１］。结果表明，亚洲家山羊可分

为４个支系：Ａ和Ｂ支系山羊占主导地位，Ｃ和Ｄ支系山羊频
率低且只存在于中国、巴基斯坦和印度。近期，Ａ支系山羊向
东南亚地区渗透，但 Ｂ支系山羊在东南亚仍具有优势，且有
向东南方向增加的趋势。王杰等也根据前人的研究对我国７
个山羊品种的 ｍｔＤＮＡＤ－ｌｏｏｐ区进行了 ＲＦＬＰ标记，发现我
国山羊有４个支系起源（Ａ至 Ｄ）且具有很高的遗传多样
性［２］。王志刚等对我国３９个地方山羊品种进行 ＳＳＲ标记，
其关于我国山羊遗传多样性的分析与王杰一致［３］。总的来

说，我国山羊具有较高水平的遗传多样性，其中北方地区山羊

遗传多样性最为丰富。遗传变异主要存在于品种内，品种间

遗传分化处于中等水平，选育潜力大。在遗传资源保护方面，
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应防止盲目杂交并选取具有代表性的山羊品种进行保护。

２　山羊主要功能基因研究

山羊在分子生物学方面研究最多的是山羊疾病及其抗病

基因，其次是山羊经济性状相关基因的研究。据此，将山羊功

能基因划分为毛、肉、乳、繁殖、免疫５个性状进行阐述。表１
列举了山羊这５个性状的主要相关基因。

表１　山羊候选基因及其与性状间的关系

候选基因 性状 候选基因与性状的相关性 文献

生长激素基因 体重 ＡＡＣＤ基因型抑制体重增加 ［４］
肌肉生长抑制素 肉产量 ＡＢ基因型和ＡＢＣＤ基因型促进体重增加 ［５］
促性腺激素释放激素 繁殖性状 ＣＣ和ＣＴ基因型能增加产羔数 ［７］
酪蛋白相关基因 产乳量及风味 丰富的ＳＮＰ可增加产乳量，乳糖、脂肪、蛋白的含量 ［８］
ＰＯＵ１Ｆ１ 产乳量、质量及绒产量 丰富的ＳＮＰ可提高产乳量，提高乳质量；其ＴＴ基因型增加绒产量 ［９，１１］
泌乳素基因 绒长度 其Ｘ７６０４９：ｇ．５７６位点为Ｃ时增加绒长 ［１０］
褪黑激素受体基因 绒产量 其基因型为ＡＡ时增加绒产量 ［１２］
主要组织相容性复合体 免疫性状 对动物抗病、抗逆性和免疫调节有重要作用 ［１３］

２．１　影响山羊产肉性状的功能基因
波尔山羊作为优秀的肉用山羊品种被引进我国，以期提

高我国本地山羊的产肉性能。为找到增加山羊产肉量的主效

基因以更好地进行山羊繁殖育种工作，Ｈｕａ等对波尔山羊的
生长激素基因进行了研究［４］，Ｚｈａｎｇ等对其肌肉生长抑制素
基因进行了变异分析［５］，结果发现，生长激素基因的 ＡＡＣＤ
基因型对体重的增加有抑制作用而其他基因型对体重、体长

的影响不明显；肌肉生长抑制素基因的 ＡＢ基因型和合并基
因型ＡＢＣＤ能够显著促进山羊体重的增加。
２．２　影响山羊繁殖性状的功能基因

对山羊繁殖性状功能基因的研究主要集中在绵羊多胎的

分子标记基因上，如骨形态发生蛋白及其受体基因和生长分

化因子９等。而Ａｈｌａｗａｔ等研究发现印度本地山羊中并未发
现这些基因存在与多胎性状相关的突变，这与我国科研人员

在研究本地山羊多胎相关基因时情况相似［６］。据此可看出

依靠绵羊繁殖性状的基因对山羊繁殖相关功能基因的研究具

有一定的局限性。严泉梅等对促性腺激素释放激素（ＧｎＲＨ）
基因遗传变异的研究突破这一局限，发现在人类中与性早熟

相关的ＧｎＲＨ的ＣＣ基因型和 ＣＴ基因型能使西农萨能奶山
羊和布尔山羊的产羔数显著增加［７］。

２．３　影响泌乳性状的功能基因
近期科研人员在寻找人类代乳品时发现山羊奶最为适

合。这一结论促使羊奶相关特性和功能基因得到进一步的研

究。Ｄａｇｎａｃｈｅｗ等进行了酪蛋白相关基因单核苷酸多态性与
山羊泌乳量相关性的研究，结果显示ＣＳＮ１Ｓ１和ＣＳＮ３的单核
苷酸多态性对山羊乳产量、风味及质量有显著的加性效益且

起主导作用［８］。Ｄａｇａ等通过ＰＯＵ１Ｆ１基因多态性研究发现，
其第２外显子１７位点的变异可使乳产量增加；５８位点的变
异通过增加乳中蛋白质和脂肪的含量来提高羊奶质量［９］。

总的来说，改善山羊奶风味是目前奶山羊育种面临的最迫切

也是最重要的问题，而这也是将来开展相关研究的方向。

２．４　影响产绒或产毛性状的功能基因
除去研究人员普遍认同的角蛋白基因和角蛋白辅助蛋白

基因外，Ｌａｎ等将对乳产量有显著影响的泌乳素（ＰＲＬ）基因
和对ＰＲＬ有正调节作用的 ＰＯＵ１Ｆ１基因多态性与山羊绒性
状进行相关性分析［１０－１１］，结果发现 ＰＲＬ基因有一特殊变异
与绒长度相关，且其等位基因为Ｃ时山羊绒更长；ＰＯＵ１Ｆ１的

ＴＴ基因型与山羊绒产量正相关。Ｌａｎ等发现能提高乳产量
的功能基因也与绒产量相关，从而为白绒山羊产绒量的提高

提供了辅助选择的分子标记。繁殖性状相关功能基因与绒产

量关系的探讨也是十分重要的。刘斌等选择褪黑激素受体

（ｍｅｌａｔｏｎｉｎｒｅｃｅｐｔｏｒ，ＭＴＮＲ）基因来进行研究，结果在 ＭＴＲ１ｂ
基因外显子２中检测到 ＡＡ、ＡＢ、ＢＢ３种基因型［１２］。通过与

山羊绒相关性分析发现：ＡＡ基因型对绒产量有显著影响；与
年龄的互作效应对山羊绒厚度有显著影响，对绒细度存在边

际显著影响。

２．５　山羊免疫相关功能基因
主要组织相容性复合体（ＭＨＣ）在动物免疫应答反应中

起着重要作用。更为重要的是 ＭＨＣ可识别并清除外在抗原
且有多个高度多态的基因位点都与免疫相关。以前关于山羊

ＭＨＣ的研究多集中在 ＣｌａｓｓＩＩ区 ＤＲ和 ＤＱ亚区基因的多态
性上，而最近公布的山羊全基因组图谱对山羊 ＭＨＣ进行了
整体研究。研究发现，山羊ＭＨＣ位于２３号染色体，由２个大
小分别为２．２５Ｍｂ和３６０ｋｂ的区域组成。与绵羊 ＭＨＣ相
比，山羊 ＭＨＣ含有 １６０个基因，比绵羊 ＭＨＣ少了 １６个。
Ｄｏｎｇ等通过基因注释对绵羊、山羊和人 ＭＨＣ上的保守基因
进行分析，发现有些保守基因有倒置情况，但总体来说它们的

保守基因表现出高度共线性［１３］。它们比较分析的具体情况

见图１。

３　山羊基因组学研究进展

３．１　山羊遗传连锁图谱构建
遗传图谱能够显示遗传标记在连锁群上的相对位置，也

能帮助非模式生物运用比较基因组学进行相关研究。遗传图

谱的构建是发现近缘物种间适应表型差异遗传机制的第一

步。因此，Ｖａｉｍａｎ等早在１９９６年时就用１２个半同胞家系山
羊（萨能奶山羊和阿尔卑斯山羊参与杂交）构建得到山羊低

分辨率连锁图谱［１４］。该连锁图谱全长为２３００ｃＭ，由２１９个
微卫星标记组成，标记物种来源于牛（占总标记数的

７４．９％）、绵羊（占总标记数的２０．５％）和山羊（占总标记数
的 ４．６％）。其中２０４个微卫星标记整合进了连锁群，其余的
用荧光原位杂交（ＦＩＳＨ）法得以物理定位。该山羊连锁图谱
虽然分辨率低，却是目前构建最完整的山羊遗传连锁图谱，占

山羊基因组的８０％。此外，徐磊等、王敏等对绒山羊的１１号
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染色体和Ｘ染色体用ＳＳＲ技术构建了连锁图谱，其中徐磊等
构建的Ｘ染色体遗传连锁图谱与英国罗斯林研究所公布的

ＳＭ４７绵羊连锁图标记顺序一致［１５－１６］。他们与 Ｖａｉｍａｎ等
所构建的遗传图谱的比较见图２。

３．２　山羊基因组测序
３．２．１　山羊线粒体基因组　Ｐａｒｍａ等在２００３年首次完成了
长度为１６６４０ｂｐ的山羊线粒体基因组的全部测序工作［１７］。

其中包括了ｒＲＮＡ（１２Ｓ和１６Ｓ）、２２个ｔＲＮＡ和１３个蛋白编码
区的基因序列。通过比较山羊、牛和绵羊的蛋白编码区基因，

发现山羊与牛之间的差异为１．２％～１２．２％（均值为７３％）；
山羊与绵羊之间的差异范围是０～１５．６％（均值为４７％）。
只从差异均值来看，山羊与绵羊的亲缘关系更近。Ｈａｓｓａｎｉｎ
等［１８］对山羊线粒体基因组进行了重测序，通过与Ｐａｒｍａ等公
布的序列比较发现其测序结果存在很多错误：Ｐａｒｍａ等所测
基因组序列仅占总长度的４４．５％；１２０１ｎｔ和 ２３８４ｎｔ片段
测序错误率极高。此外，Ｈａｓｓａｎｉｎ还发现了核线粒体假基因
（Ｎｕｍｔ）的存在，并通过克隆最终得到２个 Ｎｕｍｔ序列。通过
对髯羊（Ａｍｍｏｔｒａｇｕｓ）、山羊（Ｃａｐｒａ）、塔尔羊（Ｈｅｍｉｔｒａｇｕｓ）和

岩羊（Ｐｓｅｕｄｏｉｓ）假基因系统发育学方面的分析，推测出它们
拥有共同的祖先。

３．２．２　山羊全基因组　虽然我国山羊分布范围及经济效益
明显大于绵羊，但与绵羊相比山羊基因组的研究严重滞后。

近期中国科学院昆明动物研究所联合国内外大学展开了山羊

基因组的研究，并于２０１２年１２月公布了全球首个山羊全基
因组图谱，同时建立了山羊基因组和转录组数据库。研究中，

Ｄｏｎｇ等采用第２代测序技术（ＮＧＳ）对１只雌性云南黑山羊
２．６６Ｇｂ的基因组进行了测序［１３］。测序所得短序列通过基因

组酶切图谱（ｗｈｏｌｅ－ｇｅｎｏｍｅｍａｐｐｉｎｇ）技术和传统的组装方法
进行拼接得到超长 ｓｃａｆｆｏｌｄ，然后利用与牛的保守共线性
（ｃｏｎｓｅｒｖｅｄｓｙｎｔｅｎｙ）将ｓｃａｆｆｏｌｄ定位到染色体上。将所测基因
组从蛋白编码基因、非蛋白编码基因、转座子和基因家族４个
方面进行基因注释，共得到 ２２１７５个蛋白编码基因，其中
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１７９２７个基因也在转录组测序中检测到。对注释基因的分
析主要从基因家族进化和正选择基因２个方面进行。

从基因家族进化方面分析注释基因发现山羊与牛有

１７１２９对直系同源基因，与人类有１６７７１对直系同源基因。
在所构建的系统树图中可以看出山羊和牛在２３００万年前有
共同祖先。但在将与基因组和基因进化相关的转座子进行比

较时发现，牛基因组中ＳＩＮＥ－ＢｏｖＡ型的转座子多，而山羊基
因组中则是ＳＩＮＥ－ｔＲＮＡ转座子数量大。在将山羊基因组中
各种类型的转座子分化程度进行分析时发现较近时期分化的

转座子很少。在正选择基因方面主要研究了和免疫相关的主

要组织相容性复合体（ＭＨＣ）。ＭＨＣ的详细信息对山羊的免
疫和接种具有重要价值。

４　山羊转录组学和蛋白质组学研究进展

基于山羊的重要经济价值，山羊转录组学和蛋白质组学

研究集中在山羊绒。Ｄｏｎｇ等通过对绒山羊初级毛囊和次级
毛囊转录组的比较分析得到山羊绒的功能基因［１３］。研究表

明，２个角蛋白基因和１０个角蛋白辅助蛋白基因在羊绒纤维
结构中起着重要作用；纤维母细胞生长因子２１基因、酪蛋白
激酶Ｉε基因与山羊绒性状相关；天冬氨酰合成酶、磷酸丝氨
酸转氨酶、α－１蛋白、桥粒芯蛋白等与毛囊发育和毛囊形态
发生有关。其中角蛋白辅助蛋白可分为高硫角蛋白辅助蛋

白、超高硫角蛋白辅助蛋白和高甘氨酸酪氨酸蛋白三大

类［１３］。他们在３类角蛋白辅助蛋白的进一步研究中发现超
高硫角蛋白辅助蛋白对羊绒的形成起着十分重要的作用。松

杰等通过构建绒山羊皮肤蛋白质双向电泳图谱，对绒山羊皮

肤的蛋白质分布和表达情况有了全面了解，为绒山羊皮肤蛋

白质组成和差异蛋白质的研究奠定了基础［１９］。

５　小结与展望

虽然山羊分子生物学方面的研究在逐年增加并取得了不

少的成绩，但仍不能满足山羊市场快速增加所产生的需求。

最近山羊全基因组序列的公布和转录组方面的研究拓展了山

羊功能基因的研究方法，为山羊生长发育、生理机理、抗病机

理分子机制的研究奠定了基础，为构建山羊基因芯片、分析预

测基因功能拓展了研究空间。但不可否认的是山羊基因组、

转录组和蛋白质组的研究起步较晚，还有很多相关信息需要

进一步地分析鉴定。现如今山羊功能基因的研究被局限在了

功能基因单核苷酸多态性与生产性能相关性的研究上，而其

研究方法多是根据牛和绵羊的相关研究成果进行的。更不利

的是，功能基因多态性的研究因山羊品种、所处环境等存在差

异。就目前的研究而言，山羊主效功能基因仍未被发现。因

此，还必须对大量未知的和已知的基因和蛋白进行更为详尽

的分析和鉴定，从而为山羊主要经济性状的遗传改良提供理

论依据和技术支撑，为山羊的良种繁育、遗传多样性的保护奠

定基础。
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