
书书书

櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄
［１２］ＬｏｓｅｙＪＥ，ＲａｙｏｒＬＳ，ＣａｒｔｅｒＭＥ．Ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃｐｏｌｌｅｎｈａｒｍｓｍｏｎａｒｃｈ

ｌａｒｖａｅ［Ｊ］．Ｎａｔｕｒｅ，１９９９，３９９（６７３３）：２１４．

［１３］李夏莹，高鸿飞，刘鹏程，等．转基因作物快速检测技术的研究

进展［Ｊ］．江苏农业科学，２０１８，４６（３）：５－９．

［１４］梁晋刚，徐俊锋，焦　悦，等．转基因作物快速检测技术进展与

展望［Ｊ］．江苏农业科学，２０１９，４７（２１）：７１－７４．

［１５］罗建兴，海　小，刘国强，等．利用实时荧光定量ＰＣＲ法检测食

品中鹌鹑源性成分［Ｊ］．食品研究与开发，２０１９，４０（３）：１７７－

１８３．　

［１６］杨镇州，刘　刚，梁　文．转基因大豆 ＭＯＮ８９７８８芯片式数字

ＰＣＲ定量方法的建立［Ｊ］．生物技术通报，２０２０，３６（５）：６８－７３．

［１７］李永进，熊　涛，吴华伟，等．利用可视化膜芯片检测９种转基

因玉米［Ｊ］．湖北农业科学，２０１６，５５（１１）：２９２６－２９２９．

［１８］刘国强，海　小，罗建兴，等．基于 ＴａｑＭａｎ实时荧光 ＰＣＲ检测

植物中转基因成分［Ｊ］．农业与技术，２０２０，４０（１０）：４－９．

［１９］吴洪福，郭淑元，李海涛，等．苏云金芽孢杆菌杀虫晶体蛋白结

构和功能研究进展［Ｊ］．东北农业大学学报，２００９，４０（２）：

１１８－１２２．　

［２０］郭文芳，王　楠，李刚强，等．ＣＰ４－ＥＰＳＰＳ转基因棉花植株鉴

定方法比较分析［Ｊ］．生物技术通报，２０１７，３３（４）：１１４－１１８．

［２１］转基因产品检测　实时荧光定量聚合酶链式反应（ＰＣＲ）检测

方法：ＧＢ／Ｔ１９４９５．４—２０１８［Ｓ］．

［２２］ＪａｍｅｓＣ．ＧｌｏｂａｌｓｔａｔｕｓｏｆｃｏｍｍｅｒｃｉａｌｉｚｅｄＢｉｏｔｅｃｈ／ＧＭ ｃｒｏｐｓｉｎ

２０１７［Ｊ］．ＩＳＡＡＡＢｒｉｅｆｓ，２０１７（３５）：５３．

［２３］吴　姗，吴志毅，张晓峰，等．普通 ＰＣＲ法、荧光定量 ＰＣＲ法及

微流控芯片法检测大豆产品中外源基因灵敏度的比较［Ｊ］．中

国食品学报，２００９，９（２）：１７６－１８６．

［２４］王　颖，任志莹，陈芳芳．应用普通 ＰＣＲ与实时荧光标记 ＰＣＲ

技术检测玉米子粒中转基因成分的比较［Ｊ］．玉米科学，２０１６，

２４（５）：４３－４８．

［２５］尹　全，李　忆，宋　君，等．多重ＰＣＲ筛查检测进口转基因玉

米［Ｊ］．核农学报，２０１６，３０（６）：１０４５－１０５３．

陈满静，任　艳，彭　秋，等．基于ＢＳＡ－ｓｅｑ方法定位贵州高粱抗炭疽病害关键遗传区段［Ｊ］．江苏农业科学，２０２２，５０（５）：２８－３４．

ｄｏｉ：１０．１５８８９／ｊ．ｉｓｓｎ．１００２－１３０２．２０２２．０５．００５

基于 ＢＳＡ－ｓｅｑ方法定位贵州高粱抗炭疽
病害关键遗传区段

陈满静，任　艳，彭　秋，李青风，高　杰，邓小锋
（贵州省农业科学院旱粮研究所，贵州贵阳５５０００６）

　　摘要：高粱炭疽病是威胁高粱生长的主要病害之一，挖掘高粱抗炭疽病相关基因能够为高粱抗性品种育种打下基
础。利用前期田间试验鉴定出的高粱高抗材料Ｆ４１和高感材料Ｂ５７进行杂交构建 Ｆ２：３代分离群体，挑选高梁高抗炭

疽病植株和高感炭疽病植株各３０株，分别构建２个极端性状的ＤＮＡ混合池，利用高通量测序技术与集团分离分析法
相结合的方法（ＢＳＡ－ｓｅｑ）进行全基因组重测序和关联分析，定位和抗性性状相关的基因组区段。通过ＳＮＰ－ｉｎｄｅｘ及
ＩｎＤｅｌ－ｉｎｄｅｘ方法进行关联分析及对候选区域进行基因注释，共注释到基因１４３个，其中非同义突变基因４９个，移码
突变基因１６个。研究结果为高粱抗炭疽病分子机制及抗性相关基因的克隆奠定了理论基础。
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　　高粱［Ｓｏｒｇｈｕｍｂｉｃｏｌｏｒ（Ｌ．）Ｍｏｅｎｃｈ］作为全球
重要的禾谷作物，其耐旱、耐瘠薄的生长优势深受

种植人的喜爱。一直以来，高粱主要用于粮食、饲料

和酿造加工业，近年来，以高粱为原料开发绿色能源

的研究也正在兴起［１］。白酒酿造作为贵州省的主打

产业，其原料就是有机酒用高粱，据统计，全贵州省在

２０１８年种植的高粱面积不少于８．６７万ｈｍ２，其中有
机高粱面积占总面积的５０％［２］。高粱炭疽病是危

害高粱生长的主要病害之一，侵染源是禾生炭疽菌

（Ｃｏｌｌｅｔｏｔｒｉｃｈｕｍ ｓｕｂｌｉｎｅｏｌｕｍ Ｐ．Ｈｅｎｎ．，Ｋａｂáｔａｎｄ
Ｂｕｂáｋ）［３－４］，它能够侵染高粱所有地上部分组织，
包括高粱叶片、茎秆、花序等，病害严重时可发生植

株干枯死亡，感病品种生物学产量减产可达６７％，
在我国北方甚至能减产７８％，严重影响高粱的产量
和品质［５－７］。该病害易在高温潮湿地区发生，但近
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年来其流行区域不断扩展，在贵州省的高粱栽种区

均有发生。在炭疽病的防治措施中最稳定可靠的

方法是选育抗炭疽病高粱品种，但因炭疽病病株存

在高度变异的生理小种，增加了抗性资源筛选与抗

性选育的难度［８－９］。

为研究高粱抗炭疽病机制，定位抗性相关基

因，获得稳定的抗性品种，众多学者对各类高粱抗

性材料进行了分子连锁标记和抗性基因定位分析。

相关的研究显示，控制高粱抗炭疽病性状的基因有

呈显性，也有呈隐性，并且许多材料如 ＳＣ４１４－１２Ｅ、
ＳＣ７４８－５、ＨＣ１３６、Ｂｋ７的抗性都受主效数量性状座
位（ＱＴＬ）控制［７，１０－１５］。通过对这些材料进行遗传分

析和连锁分析后得出抗性主效位点，如利用扩增片

段长度多态性（ＡＦＬＰ）方法和简单重复序列（ＳＳＲ）
方法对材料ＳＣ７４８－５进行关联标记，得到１个主效
位点，位于５号染色体上，基因长度为１．８ｃＭ；又如
利用随机扩增多态性ＤＮＡ（ＲＡＰＤ）方法对抗性材料
ＨＣ１３６进行关联标记，得到１个主效位点；再如单核
苷酸多态性（ＳＮＰ）法标记的Ｂｋ７中的抗性性状主效
位点有２个，位于７号染色体４８．７Ｍｂ区间，接近着
丝粒；ＳＣ４１４－１２Ｅ同样利用 ＳＮＰ标记方法进行关
联后，得到３个主效位点，分别位于４、５、７号染色体
上。此外，许多学者利用全基因组关联分析

（ＧＷＡＳ）方法将抗性位点进行基因组定位［１６－１８］。

如Ｃｕｅｖａｓ等通过ＧＷＡＳ方法分析材料群体ＳＡＰ，在
染色体１号与５号上挖掘出５个与抗性性状相关的
位点，位点注释分别为 Ｓｏｂｉｃ０１Ｇ３７７２０葡萄糖醛酸
转 移 酶、 Ｓｏｂｉｃ０１Ｇ３７９４００ 过 氧 化 物 酶、

ｏｂｉｃ０５Ｇ１７２３００：Ｆ－ｂｏｘ结构域、Ｓｏｂｉｃ０５Ｇ１８２４００蛋
白酪氨酸激酶、ｏｂｉｃ０５Ｇ２２８４００咪唑甲合成［１６］；

Ｃｕｅｖａｓ等对 ＮＰＧＳＳｕｄａｎｃｏｒｅｃｏｌｌｅｃｔｉｏｎ群体进行
ＧＷＡＳ分析，得到 ４个抗性为点，位于 ２号染色体
上［１７］；而在 ２０１９年，Ｃｕｅｖａｓ等对 ＮＰＧＳＥｔｈｉｏｐｉａｎ
ｓｏｒｇｈｕｍｃｏｌｌｅｃｔｉｏｎ进行分析后得到 ３个抗性位点，
位于９号染色体上，位点注释为 Ｓｏｂｉｃ０９Ｇ０１２５００复
制 蛋 白 Ａ：ＤＮＡ 结 合 亚 基 内 含 子 区、

Ｓｏｂｉｃ０９Ｇ０１２９００： 亮 氨 酸 重 复 序 列、

Ｓｏｂｉｃ０９Ｇ０１３３００：Ｒ基因［１８］。

集团分离分析法（ＢＳＡ）技术是能够快速准确地
寻找与质量性状基因连锁分子标记的主要途径之

一，其方法在不同作物农艺性状相关的基因挖掘上

取得了较大进展。曾维英等利用高通量测序技术

与集团分离分析法相结合（ＢＳＡ－ｓｅｑ）的方法挖掘

到１２个大豆抗豆卷叶螟候选基因［１９］；张之昊等基

于ＢＳＡ－ｓｅｑ技术定位到了大豆突变体中控制黄
６２２的多小叶的 １对不完全显性基因［２０］。本研究

在前期试验结果的基础上，利用ＢＳＡ技术快速挖掘
贵州高粱抗炭疽病害关键遗传区段，为进一步分子

连锁标记开发和育种应用及研究高粱对植物真菌

叶部病害的抗性机制奠定基础。

１　材料与方法

１．１　试验材料
利用２０１９年田间鉴定出来的高抗炭疽病高粱

材料 Ｆ４１与高感炭疽病高粱材料 Ｂ５７杂交，得到
Ｆ２：３群体种子，群体共约５００个株系。炭疽菌菌株收
集于贵州省惠水县好花红乡试验地，在实验室内分

离培养，配制炭疽菌侵染的高粱种子。

１．２　试验方法
１．２．１　构建极端混合池　将 Ｆ４１与 Ｂ５７杂交得到
的Ｆ２：３群体种子全部播种于贵州省黔南州惠水县好
花红乡（２６°０′３９．２９″Ｎ，１０６°３４′２５．８０″Ｅ），该区域常
年温度高、雨水充沛，适合真菌病害的接种试验。

播种时群体内的每个株系种植为１个小区，在拔节
期后进行炭疽病病菌接种，２次重复。接种时在每
个单株的喇叭口中投４～５粒种子，同时田间种植高
感材料作为诱导行，２周后田间观察鉴定，确定高感
和高抗材料的纯合株小区，从纯合小区各取３０株极
端抗性单株叶片和极端感性单株叶片构建子代高

抗混合池和高感混合池。对２个亲本和２个混合池
进行重测序和关联分析，定位与抗性性状相关联的

基因组区段。

１．２．２　混合池ＤＮＡ提取与测序　采用十六烷基三
甲基溴化铵（ＣＴＡＢ）提取法将２个亲本的叶片样品
及２个极端混合池的叶片样品的ＤＮＡ提取出来，将
不同群体的ＤＮＡ逐一等量混合后构建４个混合池，
分别是２个亲本（编号为Ｆ４１、Ｂ５７）的高抗混合池和
高感混合池，待 ＤＮＡ浓度和质量检测合格之后，交
由北京百迈克生物科技有限公司进行样品文库构

建及上机测序，利用 ＩｌｌｕｎｉｍａＣａｓａｖａ１．８进行碱基
识别分析，测序参数为双端测序，读长为１５０ｂｐ，参
考基因组为Ｓｏｒｇｈｕｍ＿ｂｉｃｏｌｏｒ＿ＪＧＩ＿ｖ３．１．１版本的高
粱基因组，具体操作流程见图１。
１．２．３　信息分析　将构建的样品文库上机测序得
到原始测序数据（ｒａｗｒｅａｄｓ），过滤后得到待分析测
序数据（ｃｌｅａｎｒｅａｄｓ），将ｃｌｅａｎｒｅａｄｓ通过ＢＷＡ软件
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与高粱基因组进行比对，根据 ｃｌｅａｎｒｅａｄｓ的比对结
果，利用ＧＡＴＫ软件检测和过滤得到检测样品与参
考基因组之间高质量的可信 ＳＮＰ位点和序列插入
与缺失（ＩｎＤｅｌ）位点。

利用欧式距离法（Ｅｕｃｌｉｄｅａｎｄｉｓｔａｎｃｅ，简称 ＥＤ）
和ＳＮＰ－ｉｎｄｅｘ法计算与性状关联的候选区域。欧
式距离是通过混池间存在的显著差异标记来评估

与性状关联区域的方法［２１］。ＳＮＰ－ｉｎｄｅｘ是通过混
池间的基因型频率存在的显著差异标记来进行关

联分析的方法［２１－２２］，用Δ（ＳＮＰ－ｉｎｄｅｘ）值统计。
通过ＢＬＡＳＴ软件［２３］对 ＳＮＰ和 ＩｎＤｅｌ结果的交

集区域中可编码基因进行深度注释，准确挖掘高粱

抗炭疽病选候选基因区段。

２　结果与分析

２．１　数据质量评估
利用ＩｌｌｕｎｉｍａＨｉＳｅｑ高通量测序平台对２个子

代极端混合池和２个亲本进行全基因组重测序，过
滤后得到４０Ｇｂｐ高质量的 ｃｌｅａｎｒｅａｄｓ数据，Ｑ３０≥
９３．５５％，ＧＣ含量在４２．４４％ ～４３．３２％之间，插入
片段长度呈正态分布，样品与参考基因组平均比对

效率为９７．２３％，基因组平均覆盖深度约为１８．５０Ｘ，
基因组覆盖率约为９５．４２％（至少覆盖１Ｘ）（表１）。
研究结果表明，该数据符合分析标准。

表１　样品数据与参考基因比对结果

样本 过滤序列数 Ｑ３０（％） ＧＣ含量
（％）

比对率

（％）
测序深度

（Ｘ）
１％覆盖率
（％）

５％覆盖率
（％）

１０％覆盖率
（％）

Ｆ４１ ４２２２６８１０ ９３．５５ ４２．７２ ９７．２９ １６ ９３．８４ ８９．３１ ７７．７３

Ｂ５７ ３４２３８７０５ ９３．９６ ４３．３２ ９７．３４ １３ ９５．３６ ９０．３０ ６９．６７

抗池 ６２１１５８６３ ９３．８２ ４２．９０ ９７．１６ ２４ ９５．６０ ９２．８８ ８８．９５

感池 ５６１２３７８８ ９４．３３ ４２．４４ ９７．１２ ２１ ９６．８７ ９３．７９ ８６．６９

２．２　ＳＮＰ和ＩｎＤｅｌ变异检测与注释
通过ＳＮＰ检测分析，亲本之间共获得１５２０９９７

个ＳＮＰ，其中非同义突变的 ＳＮＰ共２９６６１个，混合
池之间共获得１０９５６５３个ＳＮＰ，引起非同义突变的

ＳＮＰ共１９０８６个；通过ＩｎＤｅｌ检测，亲本之间共获得
３２３８２１个小片段插入与缺失（ｓｍａｌｌＩｎＤｅｌ）；混合池
之间共获得２２９４２０个ｓｍａｌｌＩｎＤｅｌ（图２）。

２．３　ＳＮＰ关联分析
对ＳＮＰ进行过滤之后得到质量高的可信 ＳＮＰ

位点７５４２６１个。采用ＥＤ算法和ＳＮＰ－ｉｎｄｅｘ算法
对这些位点数据进行关联分析。

根据ＥＤ算法关联阈值判定，共得到２个与高

粱抗炭疽病相关联的染色体区域，关联值分布见图

３，区域所注释到的基因总长度为１．３０Ｍｂ，共包含
１５４个基因，其中非同义突变位点的基因共４９个；
根据ＳＮＰ－ｉｎｄｅｘ算法关联阈值判定，共得到４个与
高粱抗炭疽病相关联的染色体区域，关联分布见图４，
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区域注释到的基因总长度为６．７７Ｍｂ，共包含８９６
个基因，其中非同义突变位点的基因共 １７９个。２

种关联分析方法取交集，得到１个交集区域，区域总
长度为１．３０Ｍｂ，共包含１５４个基因（表２）。

表２　ＳＮＰ关联分析基因区域信息统计

关联分析方法 染色体
关联起始位置

（ｂｐ）
关联终止位置

（ｂｐ）
区间大小

（Ｍｂ）
基因数量

（个）

ＥＤ Ｃｈｒ．５ ３２２００００ ４５２００００ １．３０ １５４

ＳＮＰ－ｉｎｄｅｘ Ｃｈｒ．２ ６５１０００００ ２７８００００ １．９７ ３６７

Ｃｈｒ．５ ２７８００００ ５９０００００ ３．１２ ３１７

Ｃｈｒ．７ ５６７０００００ ５７６６００００ ０．９６ １１６

Ｃｈｒ．８ ３８３００００ ４５０００００ ０．７２ ９６

总计 ６．７７ ８９６

区域交集 Ｃｈｒ．５ ３２２００００ ４５２００００ １．３０ １５４
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２．４　ＩｎＤｅｌ关联分析
对ＩｎＤｅｌ位点进行过滤，得到质量高的可信

ＩｎＤｅｌ位点１７０７２５个。同样采用ＥＤ算法和ＳＮＰ－
ｉｎｄｅｘ算法对这些位点数据进行关联。根据 ＥＤ算

法和 ＳＮＰ－Ｉｎｄｅｘ算法分析得到的结果取交集，共得
到２个区域，区域总长度为１．８２Ｍｂ，共包含基因２１３
个（表３）。

表３　ＩｎＤｅｌ关联分析基因区域信息统计

关联分析方法 染色体
关联起始位置

（ｂｐ）
关联终止位置

（ｂｐ）
区间大小

（Ｍｂ）
基因数量

（个）

ＥＤ Ｃｈｒ．５ ３２０００００ ４７５００００ １．５５ １８１

Ｃｈｒ．７ ５６９２００００ ５７１９００００ ０．２７ ３２

总计 １．８２ ２１３

ＳＮＰ－ｉｎｄｅｘ Ｃｈｒ．２ ６５１２００００ ６７０５００００ １．９３ ３６０

Ｃｈｒ．５ ２８８００００ ５９８００００ ３．１０ ３１５

Ｃｈｒ．７ ５６６４００００ ５７６８００００ １．０４ １１９

Ｃｈｒ．８ ３９８００００ ４６４００００ ０．６６ ８５

总计 ６．７３ ８７９

区域交集 Ｃｈｒ．５ ３２０００００ ４７５００００ １．５５ １８１

Ｃｈｒ．７ ５６９２００００ ５７１９００００ ０．２７ ３２

总计 １．８２ ２１３

２．５　候选区段筛选与基因注释
本研究将ＳＮＰ关联分析结果与ＩｎＤｅｌ关联结果

进行分析统计后取交集，最终锁定高粱抗炭疽病的

候选区域在 ５号染色体上，候选区域基因全长为
１．３０Ｍｂ，共有基因１５４个。利用 ＧＯ［２４］、ＫＥＧＧ［２５］

等数据库对候选区间内的基因进行注释后，共１４３
个基因被注释，其中非同义突变基因有４９个，移码
突变基因有１６个。
２．５．１　ＧＯ数据库分析　ＧｅｎｅＯｎｔｏｌｏｇｙ（ＧＯ）数据
库能够将全世界所有与定位基因有关的研究结果

进行汇总，利用ＧＯ数据库可以在生物学进程、分子
功能和细胞组分３个方面对基因和基因产物进行分
类注释。为明确候选基因在细胞上的位置、分子的

功能和参与生物学进程，将候选区域１５４个基因进
行ＧＯ功能注释，有８６个基因分别被注释到１０个
细胞组分、７个分子功能和１４个生物学进程中，分
类结果见图５。基因在细胞组分中主要存在于细胞
膜以及细胞器膜中；基因在分子功能中主要发挥催

化、转录以及信号传递等功能；在基因生物学进程

中主要参与免疫过程、代谢过程与生物调节等。结

合以上结果，说明高粱炭疽病胁迫下高粱的抗病响

应可能有生物膜修复、逆境中相关的催化代谢、细

胞调节与虫害信息的传递等。

２．５．２　ＫＥＧＧ数据库分析　生物体中的生物学功
能是由基因之间的相互协调来完成的，代谢通路

（Ｐａｔｈｗａｙ）代表不同基因间相同的作用通路，而
ＫＥＧＧ是收集 Ｐａｔｈｗａｙ的公共数据库。为了进一步
解读候选基因的功能，利用 ＫＥＧＧ数据库对候选基
因区段进行Ｐａｔｈｗａｙ富集分析，１５４个候选基因被注
释到的基因数为３０个，这３０个基因所参与的代谢
通路主要为植物激素信号转导、核糖体合成、核苷

酸合成、ＲＮＡ降解与碳代谢等（图６）。表明当高粱
受到炭疽病病菌侵害时，植物会出现传导病害信号

的响应，体内合成代谢增加，产生各种蛋白酶与核

酸等物质，同时进行ＲＮＡ等分解代谢抵御炭疽病病
菌的入侵。

３　结论与讨论

本试验利用ＢＳＡ－ｓｅｑ方法快速挖掘到高粱抗
炭疽病关键遗传区段，通过对材料全基因组重测序

共挖掘得到１个与抗性性状相关的候选区域，位于
５号染色体上，关联区域总长度为１．３０Ｍｂ，对候选
区域内的基因进行生物信息学分析后，共注释到基

因１４３个，经过多个数据库的分析发现，这一关键遗
传区段内的基因可能在高粱抗炭疽病害过程中发

挥着重要作用，为后续抗性基因的克隆与分子研究

奠定了基础。

　　前人通过连锁分析研究显示，高粱抗炭疽病的
主效位点位于４、５、７、９号染色体上［２５－２７］。如高抗

材料ＳＣ７４８－５的抗性主效位点位于５号染色体上
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约４２．５ｃＭ（６０．７７Ｍｂｐ）的位置，材料ＳＣ１１２－１４的
主效位点位于５号染色体上５５．０～５６．１ｃＭ区间
内，材料 ＳＣ４１４－１２Ｅ的 １个抗性相关位点位于 ５
号染色体上１１６．９０～１１８．１０ｃＭ区间内。此外全基
因组关联分析也显示高粱抗炭疽病的一些抗性基

因位于 ５号染色体上 ６５１９３９４８、６６４９１７６７、
７１５７８１７６、６５１３６８７９～６５１３７８８２ｂｐ位置上［１８，２８］。

本研究结果显示，高粱抗性材料 Ｆ４１的抗性位
点位于５号染色体上３２０００００～４７５００００ｂｐ区间
内，不同于以上任何抗性位点或基因的位置。同

时，已报道的高粱５号染色体上抗炭疽病的抗性基
因富集区域位于５３．８１～６２．１６、６４．５３～６６．８７Ｍｂｐ
区间［２７，２９］，因此Ｆ４１的位点是一个新发现的炭疽病
抗性位点，其中的相关基因是新发现的抗性相关基

因。该新位点的发现为研究炭疽病抗性机制及新

抗性基因聚合奠定了基础。

本研究利用ＢＳＡ－ｓｅｑ方法挖掘到了与高粱抗
炭疽病相关的遗传基因区段，但未进一步对候选区

段进行基因筛选。后续试验中，将结合转录组测序

及大群体连锁分析对候选区段基因进行鉴定，定位
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到具体抗性基因。
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