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　 　 摘要:　 以特大粒水稻品系 ＴＤ７０和小粒籼稻品种 Ｋａｓａｌａｔｈ不同发育时期的幼穗为材料ꎬ进行转录组测序ꎮ 将

获得的干净读长(Ｃｌｅａｎ ｒｅａｄ)以日本晴(Ｎｉｐｐｏｎｂａｒｅ)基因组序列为参考序列进行比对得到唯一读长(即特异比对到

参考基因组的 ｒｅａｄ)ꎬ利用 ＦＰＫＭ(Ｆｒａｇｍｅｎｔｓ ｐｅｒ ｋｉｌｏｂａｓｅ ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ ｐｅｒ ｍｉｌｌｉｏｎ ｆｒａｇｍｅｎｔｓ ｍａｐｐｅｄ)法计算基因的表达

水平ꎬ用 ＧＯ和 ＫＥＧＧ数据库对差异表达基因(Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓꎬ ＤＥＧｓ)进行功能注释、富集和代谢通路

分析ꎮ 结果表明ꎬ在水稻幼穗发育的早、中、后 ３ 个时期分别获得３ ６１８个、４ １８３个和５ ２５４个差异表达基因ꎬ共有

４ ３７４个差异表达基因得到基因本体(Ｇｅｎｅ ｏｎｔｏｌｏｇｙꎬ ＧＯ)功能注释ꎬ主要涉及 ＤＮＡ结合、细胞进程、信号转导、细胞

增殖、物质转运等方面ꎮ ＫＥＧＧ数据库分析结果显示ꎬ差异表达基因共涉及 １１９条代谢通路ꎬ主要包括淀粉和蔗糖

代谢通路、内质网中的蛋白质加工通路、激素信号转导通路、细胞周期蛋白通路等ꎮ
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　 　 Ａｂｓｔｒａｃｔ:　 Ｕｓｉｎｇ ｙｏｕｎｇ ｐａｎｉｃｌｅｓ ｏｆ ｅｘｔｒａ￣ｌａｒｇｅ ｇｒａｉｎ
ｒｉｃｅ ＴＤ７０ ａｎｄ ｓｍａｌｌ ｇｒａｉｎ ｉｎｄｉｃａ ｒｉｃｅ Ｋａｓａｌａｔｈ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｇｒｏｗｔｈ ｓｔａｇｅｓ ａｓ ｍａｔｅｒｉａｌｓꎬ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ ｗａｓ
ｃｏｎｄｕｃｔｅｄ. Ｕｎｉｑｕｅ ｒｅａｄ ｗａｓ ａｃｑｕｉｒｅｄ ｂｙ ｃｏｍｐａｒｉｎｇ ｔｈｅ ｏｂ￣
ｔａｉｎｅｄ ｃｌｅａｎ ｒｅａｄ ｗｉｔｈ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｇｅｎｏｍｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｆｒｏｍ
Ｎｉｐｐｏｎｂａｒｅ. Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ ｇｅｎｅｓ ｗｅｒｅ ｃｏｕｎｔｅｄ ｂｙ
ｆｒａｇｍｅｎｔｓ ｐｅｒ ｋｉｌｏｂａｓｅ ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ ｐｅｒ ｍｉｌｌｉｏｎ ｆｒａｇｍｅｎｔｓ
ｍａｐｐｅｄ (ＦＰＫＭ) ｍｅｔｈｏｄ. Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ａｎｎｏｔａｔｉｏｎꎬ ｅｎｒｉｃｈ￣
ｍｅｎｔ ａｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐａｔｈｗａｙ ｏｆ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ
ｇｅｎｅｓ (ＤＥＧｓ) ｗｅｒｅ ａｎａｌｙｓｅｄ ｂｙ ｕｓｉｎｇ ＧＯ ａｎｄ ＫＥＧＧ ｄａ￣
ｔａｂａｓｅｓ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ３ ６１８ꎬ ４ １８３ ａｎｄ ５ ２５４
ＤＥＧｓ ｗｅｒｅ ｏｂｔａｉｎｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｅａｒｌｙꎬ ｍｉｄｄｌｅ ａｎｄ ｌａｔｅ ｓｔａｇｅｓ ｏｆ
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ｙｏｕｎｇ ｐａｎｉｃｌｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔꎬ ａｎｄ ａ ｔｏｔａｌ ｏｆ ４ ３７４ ＤＥＧｓ ｗｅｒｅ ａｎｎｏｔａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｇｅｎｅ ｏｎｔｏｌｏｇｙ (ＧＯ)ꎬ ｍａｉｎｌｙ ｉｎｖｏｌｖｉｎｇ ＤＮＡ
ｂｉｎｄｉｎｇꎬ ｃｅｌｌｕｌａｒ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓꎬ ｓｉｇｎａｌ ｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎꎬ ｃｅｌｌ ｐｒｏｌｉｆｅｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｍａｔｅｒｉａｌ ｔｒａｎｓｆｅｒꎬ ｅｔｃ. Ｔｈｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ＫＥＧＧ
ｄａｔａｂａｓｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｔｈａｔ ＤＥＧｓ ｒｅｆｅｒｒｅｄ ｔｏ １１９ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐａｔｈｗａｙｓꎬ ｍａｉｎｌｙ ｉｎｃｌｕｄｉｎｇ ｓｔａｒｃｈ ａｎｄ ｓｕｃｒｏｓｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍꎬ
ｐｒｏｔｅｉｎ ｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇ ｉｎ ｅｎｄｏｐｌａｓｍｉｃ ｒｅｔｉｃｕｌｕｍꎬ ｈｏｒｍｏｎｅ ｓｉｇｎａｌ ｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎꎬ ｃｙｃｌｉｎ ａｎｄ ｓｏ ｏｎ.

Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ:　 ｒｉｃｅꎻ ｇｒａｉｎ ｓｈａｐｅꎻ ＲＮＡ￣Ｓｅｑꎻ ｙｏｕｎｇ ｐａｎｉｃｌｅꎻ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ

　 　 水稻粒型包括粒长、粒宽和粒厚等 ３ 个基本要

素ꎬ是影响水稻产量和品质的重要农艺性状[１￣２]ꎬ因
此粒型基因的发掘和利用一直倍受重视ꎮ 目前人们

已经在水稻中定位了 ４００多个与粒型相关的数量性

状座位(Ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｔｒａｉｔ ｌｏｃｕｓꎬ ＱＴＬ)ꎬ克隆的粒型

基因已经超过 ６０ 个ꎬ其中控制粒长的基因有 ＧＳ３、
ＧＬ３.１ / ｑＧＬ３、ＧＬＷ７、ＴＧＷ３、ＯｓＭＡＤＳ１、ＧＳ９ 等[３￣９]ꎬ控
制粒宽的基因有 ＧＷ２、ＧＷ５ / ｑＳＷ５、ＧＳ５、ＧＷ７ / ＧＬ７、
ＧＷ８ 等[１０￣１６]ꎬ控制粒厚的基因有 ＷＴＧ１[１７￣１８]ꎮ 以上

研究结果证实ꎬ通过调节水稻的籽粒性状可以增加

水稻千粒质量ꎬ从而提高水稻产量ꎮ
ＧＳ３ 是水稻中控制粒长、粒质量的重要基因ꎬ对

粒宽、粒厚也有一定影响ꎬ全长的 ＧＳ３ 基因编码 １个
跨膜蛋白ꎬ是 Ｇ 蛋白的 γ 亚基之一ꎬ在水稻幼穗中

高表达[３ꎬ１９￣２０]ꎮ ｑＧＬ３ / ＧＬ３. １ 基因编码含有 ２ 个

Ｋｅｌｃｈ功能域的蛋白磷酸酶 ＯｓＰＰＫＬ１ꎬ在幼穗中表

达量较高ꎬ通过调控细胞周期蛋白 Ｔ１ꎻ３来控制颖壳

的细胞分裂ꎬ最终影响水稻籽粒大小[４￣５]ꎮ ＧＷ２ 是

控制水稻粒宽和粒质量的主效基因ꎬ在水稻各组织

中都表达ꎬ该基因编码 １ 个环型 Ｅ３ 泛素连接酶ꎬ通
过泛素介导的蛋白质降解途径负调控细胞分裂[１０]ꎮ
ｑＳＷ５ / ＧＷ５ 基因编码钙调素结合蛋白ꎬ对水稻粒宽、
粒质量有显著影响ꎬｑＳＷ５ / ＧＷ５ 基因在水稻各个组

织、器官中都表达ꎬ在幼穗中表达量最高[１１￣１２ꎬ２１]ꎮ
ＧＳ５ 基因是控制水稻粒宽、粒质量和充实度的主效

ＱＴＬꎬ在幼穗中表达量较高ꎬ通过促进外稃 /内稃细

胞分裂和细胞膨胀而正调控水稻籽粒的大小[１３ꎬ２２]ꎮ
ＧＷ７ / ＧＬ７ 基因编码拟南芥 ＬＯＮＧＩＦＯＬＩＡ 蛋白的同

源蛋白ꎬ在水稻幼穗和分生组织中高表达ꎬ通过调控

谷粒的细胞分裂而影响粒型[１４￣１５]ꎮ ＧＷ８ 是 １ 个

ＳＢＰ(Ｓｑｕａｍｏｓａ ｐｒｏｍｏｔｅｒ ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ)家族的转录

因子ꎬ在 ７ ｃｍ长的水稻幼穗中表达量最高ꎬ该基因

的高表达会促进细胞增殖和籽粒灌浆ꎬ从而使籽粒

变宽ꎬ进而提高产量ꎬＧＷ８ 基因与 ＧＷ７ 基因的启动

子结合并抑制 ＧＷ７ 基因的表达[１６]ꎮ
本研究中的水稻材料 ＴＤ７０ 是来源于天鹅

谷 / / / ９５２０ / / (７２￣４９６ /苏御糯)后代粒质量超双亲的

超大粒稳定品系ꎬＫａｓａｌａｔｈ 为印度的常规籼稻品种ꎬ
２０１２年正季在南京种植的 ＴＤ７０ 千粒质量为 ６５􀆰 ０
ｇꎬＫａｓａｌａｔｈ 千粒质量为 １７􀆰 ４ ｇ[２３]ꎮ 在前期的研究

中ꎬ笔者利用 ＴＤ７０与小粒籼稻 Ｋａｓａｌａｔｈ构建了重组

自交系(ＲＩＬ)群体ꎬ共检测到 １９ 个稳定遗传的粒型

相关 ＱＴＬꎬ这些 ＱＴＬ 区间包含 ＧＳ３、 ｑＧＬ３、 ＧＷ２、
ｑＳＷ５ / ＧＷ５、ＧＳ５、ＧＷ７ 及 ＧＷ８ 共 ７ 个已克隆的粒型

基因位点ꎬ遗传效应分析结果表明ꎬＴＤ７０ 中这些粒

型基因位点对水稻籽粒大小具有正向作用ꎬＫａｓａｌａｔｈ
中不含有这些粒型基因的增效位点ꎻ进一步研究发

现ꎬＴＤ７０中不同粒型的基因组合对籽粒大小具有累

加效应[２４￣２６]ꎮ 由此可见ꎬ多个粒型基因的聚合是

ＴＤ７０具有超大籽粒的原因ꎬ然而在多个粒型基因聚

合后ꎬ水稻孕穗期幼穗表达谱中穗发育相关基因的

表达和代谢通路的变化并不清晰ꎮ
近年来ꎬ转录组测序(ＲＮＡ￣Ｓｅｑ)技术已经成为

研究表达谱的有力工具ꎬ研究者利用 ＲＮＡ￣Ｓｅｑ 技术

在水稻的育性、穗发育、耐盐、耐热等方面展开了相

关研究[２７￣３３]ꎮ 为了研究水稻粒型相关基因孕穗期

在幼穗发育中的调控机制ꎬ本研究对超大粒粳稻

ＴＤ７０和小粒籼稻 Ｋａｓａｌａｔｈ 孕穗期不同阶段的幼穗

进行转录组测序ꎮ 通过对差异表达基因的基因本体

(Ｇｅｎｅ ｏｎｔｏｌｏｇｙꎬ ＧＯ)富集和代谢通路的分析ꎬ从基

因表达水平、代谢通路的变化方面对大粒水稻品种

形成的分子调控网络进行解析ꎬ以期为在水稻育种

中高效利用粒型基因奠定基础ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 材料的种植与取样

大粒粳稻品系 ＴＤ７０ 为天鹅谷 / / / ９５２０ / / ( ７２￣
４９６ /苏御糯)的后代ꎬ是本研究团队自主创制的稳

定品系ꎻＫａｓａｌａｔｈ是印度的一个常规籼稻品种ꎬ由江

苏省种质资源保护与利用平台提供ꎮ 以上材料于

２０１８年种植于江苏省农业科学院试验田中ꎬ于 ２０１８
年 ５月 １２ 日播种ꎬ６ 月 １２ 日移栽ꎬ每个小区种植 ４

２０８ 江 苏 农 业 学 报 　 ２０２０ 年 第 ３６ 卷 第 ４ 期



行ꎬ每行 １０株ꎬ株距为 １３􀆰 ５ ｃｍꎬ行距为 ２６􀆰 ５ ｃｍꎬ每
个品种种植 ３ 个小区ꎬ采用常规栽培和管理措施ꎮ
研究发现ꎬ粒型相关基因在水稻幼穗中的表达比较

活跃[５￣７]ꎮ 为了全面分析水稻抽穗前幼穗发育不同

阶段表达谱的变化ꎬ笔者在水稻孕穗期取 ３ 个不同

发育时期的幼穗[分别记作 Ｐ１(幼穗长度为１~ ３
ｃｍ)、Ｐ２(幼穗长度为４~ ７ ｃｍ)、Ｐ３(幼穗长度为８~
１０ ｃｍ)]进行转录组测序ꎬ每个时期的样品取 ３ 个

生物学重复ꎬ共 １８个幼穗样本ꎮ 幼穗样品分离后立

即置于液氮中速冻ꎬ于－８０ ℃保存至 ＲＮＡ提取ꎮ
１.２　 成熟种子粒型相关性状的测定

分别取 ５ 株成熟 ＴＤ７０、Ｋａｓａｌａｔｈ 单株的种子ꎮ
每个单株随机挑选 １０粒饱满的种子ꎬ使用游标卡尺

(精度为 ０􀆰 ０１ ｍｍ)测量种子粒长、粒宽和粒厚ꎬ千
粒质量(即单株水稻１ ０００粒风干种子的质量)用电

子天平(精度 ０􀆰 ００１ ｇ)测定ꎮ 每个性状以 ５ 株水稻

所测平均值作为最终数值ꎮ
１.３　 ＲＮＡ 提取、文库构建及转录组测序

使用 ＴＲＩｚｏｌ􀅺ＲＮＡ Ｐｕｒｉｆｉｃａｔｉｏｎ Ｋｉｔ ( Ｉｎｖｉｔｒｏｇｅｎ)
对水稻幼穗组织进行总 ＲＮＡ 的提取ꎬ并用 １％琼脂

糖凝 胶 进 行 电 泳 检 测ꎮ 使 用 ＮａｎｏＤｒｏｐ ２０００、
Ｑｕｂｉｔ２.０、Ａｇｉｌｅｎｔ ２１００分别对 ＲＮＡ进行纯度、浓度、
完整性检测ꎮ 以 ｍＲＮＡ 为模板ꎬ利用 ＡＭＰｕｒｅ ＸＰ
ｂｅａｄｓ试剂盒对 ＲＮＡ 进行纯化、打断、修复、片段选

择、ＰＣＲ富集等操作ꎬ构建 ｃＤＮＡ文库ꎮ 对于质量检

测合格的文库ꎬ由安诺优达基因科技(北京)有限公

司使用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ 公司的 ＮｏｖａＳｅｑ ６０００ 平台进行测

序ꎬ测序模式为 Ｐａｉｒｅｄ￣ｅｎｄ １５０ ｂｐꎮ
１.４　 测序数据分析

原始数据下机后ꎬ首先用 ｆａｓｔＱＣ(Ｖｅｒ ０.１１.９)进行

测序数据质量检测与评估ꎻ原始测序数据中的接头和

低质量序列ꎬ采用软件 ｆａｓｔｐ(Ｖｅｒ ０.２０.０)进行处理ꎬ设定

参数保证两端序列的最小长度均≥５０ ｂｐꎬ进而获得高

质量的干净读长(ｃｌｅａｎ ｒｅａｄｓ)ꎮ 本研究基于日本晴

(Ｎｉｐｐｏｎｂａｒｅ)水稻参考基因组(ｈｔｔｐ:/ / ｐｌａｎｔｓ.ｅｎｓｅｍｂｌ.
ｏｒｇ / ｉｎｄｅｘ.ｈｔｍｌꎬＩＲＧＳＰ￣１.０)ꎬ按照 Ｔｒａｐｎｅｌｌ 等已发表的

转录组分析的经典流程进行数据分析[３４]ꎮ 首先ꎬ用软

件包 Ｔｏｐｈａｔ２(Ｖｅｒ ２.１.１)将得到的 ｃｌｅａｎ ｒｅａｄｓ与参考基

因组进行比对[３４￣３５]ꎬ进一步利用 Ｓａｍｔｏｏｌｓ(Ｖｅｒ １.６)软件

获得特异性比对结果[３６]ꎮ 然后ꎬ基于 Ｔｏｐｈａｔ ２比对的

结果ꎬ使用 Ｃｕｆｆｌｉｎｋｓ(Ｖｅｒ ２.２.１)软件包进行基因表达量

的计算和差异基因的寻找ꎮ 采用 ＦＰＫＭ(Ｆｒａｇｍｅｎｔｓ ｐｅｒ

ｋｉｌｏｂａｓｅ ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ ｐｅｒ ｍｉｌｌｉｏｎ ｆｒａｇｍｅｎｔｓ ｍａｐｐｅｄ)评价

每个基因的表达丰度ꎬ同时过滤多个样本中ＦＰＫＭ<１
的假阳性转录本ꎮ 进一步利用软件 Ｃｕｆｆｄｉｆｆ(Ｖｅｒ ２.２.１)
对水稻幼穗不同发育阶段的差异表达基因(Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉ￣
ａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓꎬ ＤＥＧｓ)进行鉴定ꎬ差异表达基因的

筛选条件如下:ｌｏｇ２(ｆｏｌｄ ｃｈａｎｇｅ)≥１(ｆｏｌｄ ｃｈａｎｇｅ 代表

某个基因在 ２个材料中的表达量)ꎬｑ 值<０􀆰 ０５[３４]ꎮ 将

ＤＥＧｓ与美国国家生物信息中心(Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｃｅｎｔｅｒ ｆｏｒ Ｂｉ￣
ｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎꎬ ＮＣＢＩ)网站上的 ｎｒ蛋白数据库

进行比对ꎬ预测其基因功能ꎬ然后利用 ＧＯ、ＫＥＧＧ数据

库对差异表达基因进行功能分类和代谢途径的富集分

析ꎮ
１.５　 荧光定量 ＰＣＲ(ｑＲＴ￣ＰＣＲ)验证

利用 ｑＲＴ￣ＰＣＲ定量技术分析部分差异表达基

因的表达丰度ꎮ 使用 Ｐｒｉｍｅｒ Ｐｒｅｍｉｅｒ(Ｖｅｒ ５.０)软件

进行引物设计ꎬ１６ 个基因的引物序列见表 １ꎮ 用与

ＲＮＡ￣Ｓｅｑ建库同批次的 ＲＮＡ 进行 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 验证ꎮ
使用 ＴｒａｎｓＳｃｒｉｐｔ Ｏｎｅ￣Ｓｔｅｐ ｇＤＮＡ Ｒｅｍｏｖａｌ ａｎｄ ｃＤＮＡ
Ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ＳｕｐｅｒＭｉｘ ｋｉｔ ( ＴｒａｎｓＧｅｎ Ｂｉｏｔｅｃｈ)进行 ｃＤ￣
ＮＡ第一链合成ꎮ 定量 ＰＣＲ 在 ＡＢＩ Ｓｔｅｐ Ｏｎｅ Ｐｌｕｓ
Ｒｅａｌ￣Ｔｉｍｅ ＰＣＲ Ｓｙｓｔｅｍ (Ａｐｐｌｉｅｄ Ｂｉｏｓｙｓｔｅｍｓ)上进行ꎬ
使用的试剂为 ＳＹＢＲ Ｐｒｅｍｉｘ Ｅｘ ＴａｑＴＭ ＲＴ￣ＰＣＲ ｋｉｔ
(ＴａＫａＲａ)ꎮ 以水稻基因 ＯｓＡｃｔｉｎ￣１ [基因识别号

(ＩＤ):Ｏｓ０３ｇ０７１８１００]作为内标ꎬ通过相对定量的方

法获得测定值[３７]ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 ＴＤ７０ 与 Ｋａｓａｌａｔｈ 的粒型分析

研究发现ꎬ特大粒水稻品系 ＴＤ７０ 中聚合了

ＧＳ３、ｑＧＬ３、ＧＷ２、ｑＳＷ５ / ＧＷ５、ＧＳ５、ＧＷ７ 及 ＧＷ８ 共 ７
个对籽粒大小具有正向效应的粒型基因ꎻ小粒籼稻

Ｋａｓａｌａｔｈ中不含有上述基因[２４￣２６]ꎮ 于 ２０１８ 年正季

测定成熟水稻的籽粒大小ꎬ由图 １ 可以看出ꎬＴＤ７０
平均粒长 １１􀆰 ７８ ｍｍꎬ粒宽 ４􀆰 ４９ ｍｍꎬ粒厚 ２􀆰 ９９ ｍｍꎬ
千粒质量 ６６􀆰 ７２ ｇꎬ其千粒质量显著高于 Ｋａｓａｌａｔｈ
(１７􀆰 ９４ ｇ)ꎮ ｔ 检验结果表明ꎬＴＤ７０的粒长、粒宽、粒
厚及千粒质量均高于 Ｋａｓａｌａｔｈꎬ２份材料之间的差异

达到极显著水平(Ｐ<０􀆰 ０１)ꎻ而 ＴＤ７０ 的长宽比则小

于 Ｋａｓａｌａｔｈꎬ二者之间的差异也达到极显著水平(Ｐ<
０􀆰 ０１)ꎮ 由此可见ꎬ多个粒型基因的聚合增加了水

稻粒长、粒宽和粒厚ꎬ从而产生了超大籽粒ꎬ进而提

高了千粒质量ꎮ
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表 １　 用于 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 表达分析的引物序列

Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｒｉｍｅｒｓ ｕｓｅｄ ｆｏｒ ｑＲＴ￣ＰＣＲ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ

基因 ＩＤ　 　 　 　 正向引物序列 (５′→３′) 　 　 　 　 　 　 　 　 反向引物序列 (５′→３′) 　 　 　 　 　 　 　 　 　

Ｏｓ０８ｇ０５３１６００ ＡＧＧＡＧＴＴＴＧＡＴＧＡＧＧＣＣＡＡＧ ＧＣＧＴＧＴＡＧＴＡＴＧＧＧＣＴＣＴＣＣ

Ｏｓ０５ｇ０１８７５００ ＧＣＴＴＧＡＧＣＧＧＣＧＴＧＧＧＣＡＴ ＴＣＣＴＣＴＧＣＡＡＧＡＡＣＧＣＧＴＧＧＣ

Ｏｓ０２ｇ０２４４１００ ＴＴＡＴＧＣＣＴＧＴＡＡＣＴＧＡＧＣＣＡＴＣＴＣ ＣＧＣＡＡＣＣＧＣＡＣＡＧＧＡＡＡ

Ｏｓ０７ｇ０６０３３００ ＧＡＧＧＣＣＡＣＡＧＧＧＡＡＧＡＴＧＣＡＡ ＧＧＡＡＴＡＴＴＴＡＴＡＴＴＴＣＴＴＣＴＡＴＡＧＴＴＴＡＡＴＣＴＴＣＡ

Ｏｓ０３ｇ０４０７４００ ＡＣＧＣＴＧＣＣＴＣＣＡＧＡＴＧＣＴＧＣＡＧ ＣＡＣＴＴＧＣＴＣＴＧＣＡＣＡＡＡＣＡＧＣＧ

Ｏｓ０３ｇ０６４６９００ ＴＡＡＣＡＡＣＡＴＧＡＣＧＣＣＴＣＣＡＣＣＴＧ ＧＴＴＴＣＴＧＣＡＧＣＣＡＣＴＡＣＡＡＣＡＧＣ

Ｏｓ１１ｇ０２４７３００ ＡＴＧＡＧＧＧＡＧＴＧＣＡＴＣＴＣＧＡＴ ＣＡＡＧＡＴＣＧＡＣＧＡＡＧＡＣＡＧＣＡ

Ｏｓ０５ｇ０１５８５００ ＴＴＴＧＧＣＴＣＴＡＣＡＧＣＧＧＴＧＡＴＧ ＴＧＴＴＧＡＧＧＧＧＡＡＣＣＡＧＧＴＧＡ

Ｏｓ０３ｇ０６８７７００ ＧＣＴＣＧＣＣＡＴＴＧＣＣＡＡＧＣＴ ＴＴＣＡＧＡＡＡＧＧＧＡＡＣＡＡＣＧＡＡＣＡＣ

Ｏｓ０４ｇ０５８０７００ ＣＣＡＣＣＡＣＣＡＧＡＴＡＴＴＧＡＣＴ ＣＣＴＣＣＴＣＣＡＴＴＧＣＴＴＣＴＴ

Ｏｓ０９ｇ０３０９６００ ＴＣＴＧＡＴＧＧＧＣＡＴＣＧＡＣＡＡＣＧ ＧＧＣＧＣＡＣＴＣＧＡＡＧＧＡＧＡＣＧ

Ｏｓ０２ｇ０６３８６５０ ＧＡＴＧＴＣＣＴＴＧＣＣＧＡＡＴＣＡ ＧＣＴＡＣＴＧＣＣＧＡＡＣＧＡＴＡＴ

Ｏｓ０６ｇ０１４７５００ ＣＧＣＴＡＧＴＴＴＴＣＧＴＣＡＴＧＧＴＴＣＣ ＴＣＧＣＴＣＣＧＴＴＴＴＧＡＧＴＧＣＴＧ

Ｏｓ１２ｇ０１１４８００ ＧＡＡＣＣＴＣＡＡＣＡＴＧＧＧＣＡＡＣＧ ＴＧＣＡＧＣＡＡＧＡＡＡＡＴＡＡＡＣＡＡＡＧＣＴ

Ｏｓ０１ｇ０９４４２００ ＴＣＧＣＡＡＣＡＴＣＡＡＡＧＣＡＡＡＡＣＣ ＴＴＣＡＣＣＡＣＣＴＧＣＣＣＴＣＣＣ

Ｏｓ０３ｇ０７１２８００ ＴＣＴＧＧＡＣＣＴＧＴＴＧＡＴＧＡＣ ＧＧＡＧＧＡＴＧＡＣＴＴＣＡＣＴＧＴ

Ｏｓ０３ｇ０７１８１００ ＣＣＡＣＴＡＴＧＴＴＣＣＣＴＧＧＣＡＴＴ ＧＴＡＣＴＣＡＧＣＣＴＴＧＧＣＡＡＴＣＣ
ＩＤ表示识别号ꎮ

Ａ:籽粒形态特征ꎻＢ:粒长ꎻＣ:粒宽ꎻＤ:粒厚ꎻＥ:长宽比ꎻＦ:千粒质量ꎻ各表型特征图中的∗∗表示经 ｔ 检验ꎬ２ 个材料间存在极显著差异(Ｐ<
０􀆰 ０１)ꎮ

图 １　 ＴＤ７０ 和 Ｋａｓａｌａｔｈ 的籽粒表型特征差异

Ｆｉｇ.１　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｏｆ ｇｒａｉｎｓ ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ＴＤ７０ ａｎｄ Ｋａｓａｌａｔｈ

２.２　 ２个水稻材料幼穗中转录组测序及序列比对

本研究通过对 ２ 个水稻材料的 １８ 个水稻幼穗

样本测序文库进行测序ꎬ得到的原始 ｒｅａｄ 数共为

８５７ ０１７ ０９２条ꎬ平均每个测序文库得到４７ ６１２ ０６１
条原始 ｒｅａｄꎮ 进行去除接头、去污染和去低质量处

理后ꎬ平均每个测序文库获得的 ｃｌｅａｎ ｒｅａｄ 数量为

４５ ４７４ ６９２条ꎮ 通过 ＦａｓｔＱＣ 软件对 ｃｌｅａｎ 数据的测

序质量进行检测ꎬ结果表明ꎬ１８ 个测序文库碱基的

Ｑ３０(测序碱基准确率为 ９９􀆰 ９％的 ｒｅａｄ)比例最低为

９１􀆰 ９％ꎬ最高为 ９３􀆰 ０％ꎬ平均为 ９２􀆰 ２％ꎬ可见测序质

量较高ꎮ 利用 Ｔｏｐｈａｔ 软件包将测序得到的每个

ｃｌｅａｎ数据回贴到参考基因组中ꎮ 从表 ２ 可以看出ꎬ
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ｃｌｅａｎ数据比对到参考基因组的最低概率为 ８３􀆰 ２％ꎬ
最高达到 ９０􀆰 ９％ꎮ 特异性比对(Ｕｎｉｑｕｅ ａｌｉｇｎｍｅｎｔ)
到日本晴基因组中唯一位点的概率为 ７４􀆰 ４％~

８５􀆰 １％ꎬ平均为 ７９􀆰 ９％ꎮ ＴＤ７０比对到参考基因组的

概率明显高于 Ｋａｓａｌａｔｈꎬ这可能是籼粳稻之间基因

组的差异造成的ꎮ

表 ２　 测序数据统计及与水稻幼穗中基因组比对

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｕｍｍａｒｙ ｏｆ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ ｄａｔａ ａｎｄ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｇｅｎｏｍｅｓ ｉｎ ｒｉｃｅ ｙｏｕｎｇ ｐａｎｉｃｌｅｓ

样本编号
原始 ｒｅａｄ数
(条)

原始碱基数
(ｂｐ)

ｃｌｅａｎ ｒｅａｄ数
(条)

ｃｌｅａｎ碱基数
(ｂｐ)

ｃｌｅａｎ数据的 Ｑ３０
比例 (％)

比对上参考基因
组的 ｒｅａｄ (％)

特异比对到参考
基因组的 ｒｅａｄ (％)

Ｋ￣Ｐ１￣１ ５０ １６９ ８３２ ７ ５２５ ４７４ ８００ ４６ ７０７ ４７６ ７ ００６ １２１ ４００ ９２.１ ８３.３ ７４.４

Ｋ￣Ｐ１￣２ ４７ １８８ ４６２ ７ ０７８ ２６９ ３００ ４５ ０００ ５３０ ６ ７５０ ０７９ ５００ ９２.４ ８４.５ ７５.９

Ｋ￣Ｐ１￣３ ４９ ６０２ ６２６ ７ ４４０ ３９３ ９００ ４６ ９１８ ０００ ７ ０３７ ７００ ０００ ９２.１ ８３.５ ７４.８

Ｋ￣Ｐ２￣１ ４９ ２２５ ５７４ ７ ３８３ ８３６ １００ ４７ ３８１ ４４８ ７ １０７ ２１７ ２００ ９２.１ ８３.８ ７４.９

Ｋ￣Ｐ２￣２ ４３ ３７３ ５９２ ６ ５０６ ０３８ ８００ ４１ １７０ ４９０ ６ １７５ ５７３ ５００ ９２.１ ８３.４ ７４.５

Ｋ￣Ｐ２￣３ ４３ ６４３ ４１８ ６ ５４６ ５１２ ７００ ４０ ９９４ ０１２ ６ １４９ １０１ ８００ ９１.９ ８３.２ ７４.４

Ｋ￣Ｐ３￣１ ４７ ６６０ ９２６ ７ １４９ １３８ ９００ ４６ ７０２ ０７４ ７ ００５ ３１１ １００ ９２.５ ８５.２ ７７.２

Ｋ￣Ｐ３￣２ ５２ １２６ ０２８ ７ ８１８ ９０４ ２００ ４９ ５２０ ０６６ ７ ４２８ ００９ ９００ ９３.２ ８４.６ ７６.５

Ｋ￣Ｐ３￣３ ５０ ３３８ ６０４ ７ ５５０ ７９０ ６００ ４７ ５７４ ６４４ ７ １３６ １９６ ６００ ９３.０ ８３.９ ７５.９

Ｔ￣Ｐ１￣１ ４８ ２２９ ８４２ ７ ２３４ ４７６ ３００ ４６ ６３９ １９０ ６ ９９５ ８７８ ５００ ９１.９ ８９.９ ８３.６

Ｔ￣Ｐ１￣２ ４７ ３８８ １５６ ７ １０８ ２２３ ４００ ４５ ８７２ ４３４ ６ ８８０ ８６５ １００ ９２.２ ９０.２ ８３.８

Ｔ￣Ｐ１￣３ ４６ ０００ １４６ ６ ９００ ０２１ ９００ ４４ ５９３ ７５０ ６ ６８９ ０６２ ５００ ９２.５ ９０.９ ８５.１

Ｔ￣Ｐ２￣１ ４６ ０１２ ５９８ ６ ９０１ ８８９ ７００ ４４ ０５７ ９５０ ６ ６０８ ６９２ ５００ ９２.０ ９０.３ ８４.５

Ｔ￣Ｐ２￣２ ４７ １４８ ８１６ ７ ０７２ ３２２ ４００ ４５ ５４９ ０３８ ６ ８３２ ３５５ ７００ ９２.２ ９０.４ ８４.４

Ｔ￣Ｐ２￣３ ４８ ７１５ １７６ ７ ３０７ ２７６ ４００ ４６ ３４８ １７８ ６ ９５２ ２２６ ７００ ９２.３ ９０.５ ８４.８

Ｔ￣Ｐ３￣１ ４７ ００４ １３４ ７ ０５０ ６２０ １００ ４５ ０１５ ８６４ ６ ７５２ ３７９ ６００ ９２.１ ９０.５ ８４.８

Ｔ￣Ｐ３￣２ ４２ ８９５ ２４６ ６ ４３４ ２８６ ９００ ４１ ０１８ １９６ ６ １５２ ７２９ ４００ ９１.９ ９０.６ ８４.８

Ｔ￣Ｐ３￣３ ５０ ２９３ ９１６ ７ ５４４ ０８７ ４００ ４７ ４８１ １１４ ７ １２２ １６７ １００ ９２.０ ８９.４ ８３.３

合计 ８５７ ０１７ ０９２ １２８ ５５２ ５６３ ８００ ８１８ ５４４ ４５４ １２２ ７８１ ６６８ １００

平均 ４７ ６１２ ０６１ ７ １４１ ８０９ １００ ４５ ４７４ ６９２ ６ ８２１ ２０３ ７８３ ９２.２ ８７.１ ７９.９
Ｋ表示 ＫａｓａｌａｔｈꎻＴ表示 ＴＤ７０ꎻＰ１、Ｐ２和 Ｐ３分别代表孕穗期 １~３ ｃｍ、４~７ ｃｍ和 ８~１０ ｃｍ长度的幼穗ꎻ１、２、３分别代表样本的 ３个生物学重复ꎮ
原始数据、ｃｌｅａｎ数据均为测序得到的总碱基数ꎻｒｅａｄ表示读长ꎬｃｌｅａｎ ｒｅａｄ表示干净读长ꎮ Ｑ３０:测序碱基准确率为 ９９􀆰 ９％的 ｒｅａｄꎮ

２.３　 ２ 个水稻材料幼穗中转录组的整体分析

为了分析 ＴＤ７０ 和 Ｋａｓａｌａｔｈ 在水稻孕穗期幼穗

中表达谱的动态差异ꎬ笔者对至少在 １ 个样本中表

达的基因进行斯皮尔曼相关系数(Ｓｐｐａｎｉｃｌｅｍａｎ ｃｏｒ￣
ｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔꎬ ＳＣＣ)分析和主成分分析(Ｐｒｉｎｃｉ￣
ｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓꎬ ＰＣＡ)ꎮ 结果显示ꎬ每个样本

的 ３个生物学重复间的最低相关系数为０. ９４７ ２ꎬ说
明测序样本生物学重复具有较好的重现性ꎮ 从图

２Ａ可以看出ꎬ同一水稻材料不同时期的样本间也存

在相关性ꎻ２ 个水稻材料在相同发育时期的幼穗间

存在一定差异ꎻＴＤ７０中后期(Ｐ２和 Ｐ３)的幼穗具有

一定的相似性而与前期的差异较大ꎬＫａｓａｌａｔｈ 也存

在类似的情况ꎮ 由图 ２Ｂ可以看出ꎬ２ 个水稻材料在

早期(Ｐ１)幼穗中表达谱具有明显差异ꎻ随着水稻幼

穗的发育ꎬ在中后期(Ｐ２、Ｐ３)幼穗中表达谱的差异

进一步扩大ꎬ这暗示 ２ 个水稻材料在幼穗发育早期

表达谱已经出现差异ꎬ可能是造成后期水稻籽粒大

小差异的原因ꎮ
２.４　 ２ 个水稻材料幼穗中差异表达基因分析

根据 Ｃｕｆｄｉｆｆ的检测结果ꎬ设定差异表达基因的

标准为ｑ<０􀆰 ０５ꎬ差异表达倍数≥２ꎬ对 ＴＤ７０与 Ｋａｓａｌ￣
ａｔｈ不同大小幼穗的 ３个比较组(ＴＤ７０￣Ｐ１ / Ｋａｓａｌａｔｈ￣
Ｐ１、ＴＤ７０￣Ｐ２ / Ｋａｓａｌａｔｈ￣Ｐ２、ＴＤ７０￣Ｐ３ / Ｋａｓａｌａｔｈ￣Ｐ３)进
行差异表达基因分析ꎮ 结果显示ꎬＰ１ 期有３ ６１８个
差异表达基因ꎬ其中２ ４３６个基因上调表达ꎬ１ １８２ 个

基因下调表达ꎻＰ２ 期共获得４ １８３个差异表达基因ꎬ
其中２ ３６８个基因上调表达ꎬ１ ８１５个基因下调表达ꎻ
Ｐ３期获得的差异表达基因数共５ ２５４个ꎬ其中２ ４２６
个基因上调表达ꎬ２ ８２８个基因下调表达ꎮ 由图 ３Ａ
可见ꎬ随着水稻幼穗的发育ꎬ２ 个材料间差异表达的

基因数明显增多ꎬ说明后期有更多基因参与到小穗

发育进程中ꎮ 从差异表达基因文氏图(图 ３Ｂ)看出ꎬ

５０８梁文化等:水稻超大籽粒形成的重要基因和调控通路的转录组分析



在 ３ 个时期都差异表达的基因有１ ７４２个ꎬ在 Ｐ１、
Ｐ２、Ｐ３时期特异的差异表达基因分别有１ ０５５个、

９９０ 个、２ ０９６个ꎮ 说明水稻幼穗在不同发育时期的

差异表达基因既有共性的ꎬ也有不同时期特异性的ꎮ

Ａ:通过 Ｓｐｐａｎｉｃｌｅｍａｎ 相关系数计算 ３ 个生物学重复之间的相关性ꎬ比例尺中数据表示斯皮尔曼相关系数ꎻＢ:主成分分析显示 ＴＤ７０ 和

Ｋａｓａｌａｔｈ不同发育阶段幼穗的转录组聚类关系ꎮ 图 Ａ中ꎬａ:Ｋ￣Ｐ１￣１ꎻｂ:Ｋ￣Ｐ１￣２ꎻｃ:Ｋ￣Ｐ１￣３ꎻｄ:Ｋ￣Ｐ２￣１ꎻｅ:Ｋ￣Ｐ２￣２ꎻｆ:Ｋ￣Ｐ２￣３ꎻｇ:Ｋ￣Ｐ３￣１ꎻｈ:Ｋ￣Ｐ３￣２ꎻ
ｉ:Ｋ￣Ｐ３￣３ꎻｊ:Ｔ￣Ｐ１￣１ꎻｋ:Ｔ￣Ｐ１￣２ꎻｌ:Ｔ￣Ｐ１￣３ꎻｍ:Ｔ￣Ｐ２￣１ꎻｎ:Ｔ￣Ｐ２￣２ꎻｏ:Ｔ￣Ｐ２￣３ꎻｐ:Ｔ￣Ｐ３￣１ꎻｑ:Ｔ￣Ｐ３￣２ꎻｒ:Ｔ￣Ｐ３￣３ꎮ Ｋ:ＫａｓａｌａｔｈꎻＴ:ＴＤ７０ꎻＰ１、Ｐ２、Ｐ３:孕穗

期 １~３ ｃｍ、４~７ ｃｍ、８~１０ ｃｍ长度的幼穗ꎻ１、２、３:样本的 ３个生物学重复ꎮ
图 ２　 ２ 个水稻材料幼穗发育不同阶段转录组之间的相关性

Ｆｉｇ.２　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅｓ ｏｆ ｔｗｏ ｒｉｃｅ ｍａｔｅｒｉａｌｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｙｏｕｎｇ ｐａｎｉｃｌｅｓ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｓｔａｇｅｓ
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Ａ:ＴＤ７０和 Ｋａｓａｌａｔｈ幼穗发育不同时期差异表达基因统计结果ꎻＢ:差异表达基因在水稻幼穗发育 ３ 个时期的分布情况ꎮ Ｋ:ＫａｓａｌａｔｈꎻＴ:
ＴＤ７０ꎻＰ１、Ｐ２、Ｐ３:孕穗期 １~３ ｃｍ、４~７ ｃｍ、８~１０ ｃｍ长度的幼穗ꎻ１、２、３:样本的 ３个生物学重复ꎮ

图 ３　 ２ 个水稻材料幼穗间差异表达基因的统计

Ｆｉｇ.３　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｗｏ ｒｉｃｅ ｍａｔｅｒｉａｌｓ

２.５　 ２ 个水稻材料幼穗中差异表达基因的 ｑＲＴ￣
ＰＣＲ 表达验证

　 　 从转录组测序结果中选取 １６ 个基因ꎬ包括

ＴＤ７０ 中已知的 ７ 个粒型基因 ＧＳ３、 ｑＧＬ３、 ＧＷ２、
ｑＳＷ５ / ＧＷ５、ＧＳ５、ＧＷ７ 和 ＧＷ８ꎮ 利用 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 分析

这些基因在 ２个水稻材料不同发育时期幼穗中的相

对表达水平ꎬ对转录组数据进行可靠性验证ꎮ 图 ４
显示ꎬ１６个基因的转录组测序结果与 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 结

果一致ꎬ表明转录组测序结果可靠ꎮ 同时ꎬ对粒型基

因在不同发育时期幼穗中的表达模式进行分析ꎬ结
果发现ꎬｑＧＬ３ 基因在 ＴＤ７０幼穗发育早期下调表达ꎬ
随着幼穗的发育ꎬ在中后期表现为上调表达ꎻＧＷ７、
ＧＷ８ 基因在 ＴＤ７０ 幼穗发育过程中始终上调表达ꎻ
其余 ４个粒型基因在 Ｋａｓａｌａｔｈ ３ 个幼穗发育时期的

表达水平均高于 ＴＤ７０ꎮ 由此可见ꎬ以上 ７ 个粒型基

因在 ２个水稻材料幼穗中具有不同的表达模式ꎬ对
水稻籽粒发育调控的作用和时期亦不同ꎮ
２.６　 ２ 个水稻材料幼穗中差异表达基因的 ＧＯ 富

集与代谢通路分析

　 　 生物体内生物学功能的行使需要不同基因共同

协调完成ꎬ为了探究差异表达基因的生物学功能ꎬ笔
者对 ２个水稻材料 ３个幼穗发育时期的差异表达基

因(数量分别为３ ６１８个、４ １８３个、５ ２５４个)按照 ＧＯ
的 ３个类别的生物进程(Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓꎬ ＢＰ)、
细胞组分 ( Ｃｅｌｌｕｌａｒ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓꎬ ＣＣ)和分子功能

(Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓꎬ ＭＦ)进行功能富集分析ꎮ 结果

显示ꎬ共有４ ３７４个差异表达基因得到注释ꎬＰ１、Ｐ２
和 Ｐ３这 ３ 个时期分别注释到１ ８２５个(５０􀆰 ４４％)、
２ ２６７个(５４􀆰 ２０％)、２ ９２９个(５５􀆰 ７５％)基因ꎮ 在水

稻幼穗发育 的 Ｐ１ 阶 段ꎬ代 谢 进 程 ( ＧＯ 编 号:
０００８１５２)、ＤＮＡ结合(ＧＯ 编号:０００５４８８)及细胞进

程(ＧＯ 编号:０００５６２３)分别是生物学进程、分子功

能和细胞组分 ３ 个类别中富集到最多基因的分组ꎮ
差异表达基因在生物学途径中的生物进程调节(ＧＯ
编号:００５０７８９)、信号(ＧＯ 编号:００２３０５２)、生殖进

程 ( ＧＯ 编号: ００２２４１４) 及发育过程 ( ＧＯ 编号:
００３２５０２)等二级分类中较为集中ꎮ 同时ꎬ在生长

(ＧＯ编号:００４０００７)、细胞增殖(ＧＯ 编号:０００８２８３)
等可能与水稻颖壳大小密切相关的代谢途径中也有

差异表达基因显著富集ꎮ 在分子功能方面ꎬ差异表

达基因主要富集在催化活性(ＧＯ 编号:０００３８２４)、
转运活性(ＧＯ编号:０００５２１５)及分子功能调节(ＧＯ
编号:００９８７７２)等功能类别中ꎮ 在细胞组分方面ꎬ膜
系统 ( ＧＯ 编 号: ００１６０２０ )、 细 胞 器 ( ＧＯ 编 号:
００４３２２６)及蛋白质复合体(ＧＯ 编号:００３２９９１)等细

胞代谢相关的重要组分的差异表达基因较多ꎮ 通过

以上 ＧＯ富集分析发现ꎬ在水稻幼穗发育过程中ꎬ基
因的转录调控、物质的合成与运输以及信号转导等

代谢活动较为活跃ꎮ 此外ꎬ随着水稻幼穗的生长发

育ꎬ富集到的差异表达基因数量逐渐增加ꎬ说明在幼

穗发育后期ꎬ生物学进程更加活跃、复杂ꎬ因而参与

调控的基因也更多(图 ５)ꎮ
　 　 利用 ＫＥＧＧ数据库对差异表达基因进行代谢通路

分析ꎮ 结果表明ꎬ在水稻的 ３个幼穗发育时期分别有

２１７个、２５８ 个、３３２ 个基因得到注释ꎬ共涉及 １１９ 条

ＫＥＧＧ代谢通路ꎮ 同一个ＫＥＧＧ中包含１０个以上差异

表达基因的通路主要有内质网中的蛋白质加工通路、
淀粉和蔗糖代谢通路、激素信号转导通路、氨基酸生物
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Ａ:识别号( ＩＤ)为 Ｏｓ０３ｇ０６４６９００、Ｏｓ０３ｇ０４０７４００、Ｏｓ０８ｇ０５３１６００、Ｏｓ０５ｇ０１８７５００ 基因分析ꎻＢ:识别号( ＩＤ)为 Ｏｓ０２ｇ０２４４１００、Ｏｓ０７ｇ０６０３３００、
Ｏｓ０５ｇ０１５８５００、Ｏｓ１１ｇ０２４７３００基因分析ꎻＣ:识别号( ＩＤ)为 Ｏｓ０３ｇ０６８７７００、Ｏｓ０４ｇ０５８０７００、Ｏｓ０９ｇ０３０９６００、Ｏｓ０２ｇ０６３８６５０ 基因分析ꎻＤ:识别号

(ＩＤ)为 Ｏｓ０６ｇ０１４７５００、Ｏｓ１２ｇ０１１４８００、Ｏｓ０１ｇ０９４４２００、Ｏｓ０３ｇ０７１２８００基因分析ꎮ ｆｏｌｄ ｃｈａｎｇｅ表示某个基因在 ２个水稻材料幼穗中的表达量ꎮ
ｘ 坐标轴上的 １、２、３分别表示比较组 Ｔ￣Ｐ１ / Ｋ￣Ｐ１、Ｔ￣Ｐ２ / Ｋ￣Ｐ２、Ｔ￣Ｐ３ / Ｋ￣Ｐ３ꎻＴ:ＴＤ７０ꎻＫ:ＫａｓａｌａｔｈꎻＰ１、Ｐ２、Ｐ３:孕穗期 １~３ ｃｍ、４~７ ｃｍ、８~ １０ ｃｍ
长度的幼穗ꎮ

图 ４　 ２ 个水稻材料幼穗中差异表达基因的 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 分析

Ｆｉｇ.４　 Ｔｈｅ ｑＲＴ￣ＰＣＲ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｔｗｏ ｒｉｃｅ ｃｕｌｔｉｖａｒｓ

合成通路、碳代谢通路以及核糖体通路等ꎬ其中内质网

中的蛋白质加工通路在水稻的 ３个幼穗发育阶段都被

显著富集ꎬ淀粉和蔗糖代谢通路、碳代谢通路在水稻幼

穗发育后期显著富集ꎮ 此外ꎬ次生代谢产物的生物合

成通路也富集到大量基因ꎬ表明次生代谢产物在水稻

幼穗发育过程中可能也有重要作用(表 ３)ꎮ
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Ａ:Ｔ￣Ｐ１ / Ｋ￣Ｐ１差异表达基因的 ＧＯ 结果ꎻＢ:Ｔ￣Ｐ２ / Ｋ￣Ｐ２ 差异表达基因的 ＧＯ 结果ꎻＣ:Ｔ￣Ｐ３ / Ｋ￣Ｐ３ 差异表达基因的 ＧＯ 结果ꎮ Ｔ:ＴＤ７０ꎻＫ:
ＫａｓａｌａｔｈꎻＰ１、Ｐ２、Ｐ３:孕穗期 １~３ ｃｍ、４~７ ｃｍ、８~ １０ ｃｍ长度的幼穗ꎮ 图 Ａ中ꎬａ１:代谢进程ꎻａ２:细胞进程ꎻａ３:生物调节ꎻａ４:生物进程调节ꎻ

ａ５:刺激反应ꎻａ６:定位ꎻａ７:细胞组分组织或生物发生ꎻａ８:信号ꎻａ９:多细胞有机体进程ꎻａ１０:发育进程ꎻａ１１:生物进程正调节ꎻａ１２:多种生物进

程ꎻａ１３:生殖进程ꎻａ１４:生殖ꎻａ１５:生长ꎻａ１６:细胞增殖ꎻｂ１:ＤＮＡ结合ꎻｂ２:催化活性ꎻｂ３:转运活性ꎻｂ４:转运调节活性ꎻｂ５:结构分子活性ꎻｂ６:分

子功能调节ꎻｂ７:抗氧化活性ꎻｃ１:细胞ꎻｃ２:细胞部分ꎻｃ３:膜ꎻｃ４:膜部分ꎻｃ５:细胞器ꎻｃ６:细胞器部分ꎻｃ７:蛋白质复合体ꎻｃ８:胞外区ꎻｃ９:膜封闭

腔ꎮ 图 Ｂ中ꎬａ１:代谢进程ꎻａ２:细胞进程ꎻａ３:生物调节ꎻａ４:生物进程调节ꎻａ５:刺激反应ꎻａ６:定位ꎻａ７:细胞组分组织或生物发生ꎻａ８:信号ꎻａ９:

发育进程ꎻａ１０:多细胞有机体进程ꎻａ１１:生物进程正调节ꎻａ１２:多种生物进程ꎻａ１３:生殖进程ꎻａ１４:生殖ꎻａ１５:生长ꎻａ１６:细胞增殖ꎻｂ１:ＤＮＡ结合ꎻ

ｂ２:催化活性ꎻｂ３:转运活性ꎻｂ４:转运调节活性ꎻｂ５:分子功能调节ꎻｂ６:抗氧化活性ꎻｂ７:结构分子活性ꎻ ｂ８:分子转运活性ꎻｃ１:细胞ꎻｃ２:细胞

部分ꎻｃ３:膜ꎻｃ４:膜部分ꎻｃ５:细胞器ꎻｃ６:细胞器部分ꎻｃ７:蛋白质复合体ꎻｃ８:胞外区ꎻｃ９:膜封闭腔ꎻｃ１０:细胞连接ꎻｃ１１:共质体ꎮ 图 Ｃ 中ꎬａ１:代

谢进程ꎻａ２:细胞进程ꎻａ３:生物调节ꎻａ４:生物进程调节ꎻａ５:刺激反应ꎻａ６:定位ꎻａ７:细胞组分组织或生物发生ꎻａ８:发育进程ꎻａ９:信号ꎻａ１０:多

细胞有机体进程ꎻａ１１:生物进程正调节ꎻａ１２:多种生物进程ꎻａ１３:生殖ꎻａ１４:生殖进程ꎻａ１５:生长ꎻａ１６:免疫系统过程ꎻａ１７:细胞增殖ꎻｂ１:ＤＮＡ 结

合ꎻｂ２:催化活性ꎻｂ３:转运活性ꎻｂ４:转运调节活性ꎻｂ５:分子功能调节ꎻｂ６:结构分子活性ꎻｂ７:分子转运活性ꎻｂ８:抗氧化活性ꎻｂ９:分子转运活

性ꎻｃ１:细胞ꎻｃ２:细胞部分ꎻｃ３:膜ꎻｃ４:膜部分ꎻｃ５:细胞器ꎻｃ６:细胞器部分ꎻｃ７:蛋白质复合体ꎻｃ８:胞外区ꎻｃ９:膜封闭腔ꎻｃ１０:细胞连接ꎻｃ１１:共

质体ꎻｃ１２:超分子复合物ꎮ

图 ５　 ＴＤ７０ 和 Ｋａｓａｌａｔｈ 在水稻幼穗不同时期差异表达基因的功能分析

Ｆｉｇ.５　 Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ＴＤ７０ ａｎｄ Ｋａｓａｌａｔｈ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｔａｇｅｓ ｏｆ ｙｏｕｎｇ ｐａｎｉｃｌｅｓ

２.７　 ２ 个水稻材料幼穗中差异表达的转录因子分析

转录因子通过结合到靶基因启动子区域特定的

元件上以调控基因的表达ꎬ在植物生长发育中起着

重要作用ꎮ 已克隆的粒型基因 ＧＷ８ 基因属于 ＳＢＰ
转录因子家族ꎬＧＬＷ７ 属于 ＳＰＬ(Ｓｑｕａｍｏｓａ ｐｒｏｍｏｔｅｒ
ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ￣ｌｉｋｅ)转录因子家族ꎬＬＧ３ 属于 ＡＰ２转
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录因子家族ꎬＯｓＭＡＤＳ１ 为 ＭＡＤＳ￣ｂｏｘ 家族转录因

子[６ꎬ８ꎬ１５ꎬ３８]ꎮ 由此可见ꎬ转录因子在水稻幼穗发育中

有重要的调控作用ꎮ 通过转录因子数据库(ｈｔｔｐ: / /
ｐｌａｎｔｔｆｄｂ.ｃｂｉ.ｐｋｕ.ｅｄｕ.ｃｎ / )和 ＮＣＢＩ的 ｎｒ数据库对差

异表达基因进行注释ꎬ共得到来自 ４３ 个家族的 ３４９
个已知或者预测的转录因子ꎬ如图 ６ 所示ꎬ其中有 ３
个 ＡＲＦ(生长素相应因子)家族的转录因子ꎬ３２ 个

ｂＨＬＨ(Ｂａｓｉｃ ｈｅｌｉｘ￣ｌｏｏｐ￣ｈｅｌｉｘ)家族的转录因子ꎬ３４个
ＥＲＦ(乙烯相应因子)家族的转录因子ꎬ１０ 个 ＭＡＤＳ￣
ｂｏｘ家族的转录因子ꎬ这些差异表达的转录因子可

能对幼穗发育具有重要的调控作用ꎮ 进一步分析发

现ꎬ与 Ｋａｓａｌａｔｈ相比ꎬＴＤ７０中粒型基因 ＯｓＬＧ３ 在 Ｐ１
期显著上调表达ꎬ在 Ｐ２、Ｐ３ 期的表达量没有显著差

异ꎻＧＷ８ 基因在幼穗中 ３ 个时期均上调表达ꎬ但差

异不显著ꎬＧＬＷ７ 基因的表达模式与 ＧＷ８ 基因相反ꎻ
ＯｓＭＡＤＳ１ 基因表达量在 ２ 个材料间差异不显著ꎮ
这可能是由于 ＴＤ７０ 与 Ｋａｓａｌａｔｈ 的遗传背景差异较

大ꎬ同时 ＴＤ７０中聚合了多个粒型基因ꎬ而不同基因

在调控水平上可能存在互作等ꎮ

表 ３　 ＫＥＧＧ 通路中 １０ 个以上差异表达基因的代谢通路信息

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐａｔｈｗａｙｓ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｍｏｒｅ ｔｈａｎ ｔｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ＫＥＧＧ ｐａｔｈｗａｙ

差异表达基因集 通路名称　 　 　 　 差异表达基因数
(个)

差异表达基因数占
总基因数的比例(％) Ｐ 值 ＫＥＧＧ数据库通路号

Ｔ￣Ｐ１ / Ｋ￣Ｐ１ 内质网中的蛋白质加工 ２５ １１.５２ １.２５×１０－５ ｋｏ０４１４１

苯丙烷生物合成 １６ ７.３７ ０.０２９ １２５ ｋｏ００５００

淀粉和蔗糖代谢 １２ ５.５３ ０.０４８ ２８７ ｋｏ００９４０

剪接体 １２ ５.５３ ０.０８０ ４０９ ｋｏ０４０１６

Ｔ￣Ｐ２ / Ｋ￣Ｐ２ 次生代谢产物的生物合成 ８８ ３４.１１ ０.０００ ２０７ ｋｏ０１１１０

苯丙烷生物合成 ３３ １２.７９ ５.６１×１０－８ ｋｏ００９４０

碳代谢 ２３ ８.９１ ０.００４ ０９１ ｋｏ００５００

淀粉和蔗糖代谢 １６ ６.２０ ０.００４ ６４７ ｋｏ００６３０

内质网中的蛋白质加工 １６ ６.２０ ０.０１０ ８５６ ｋｏ０４１４６

植物激素信号转导 １４ ５.４３ ０.０２０ ６４５ ｋｏ００７１０

氨基酸的生物合成 １２ ４.６５ ０.０４１ ４４３ ｋｏ０１２００

Ｔ￣Ｐ３ / Ｋ￣Ｐ３ 次生代谢产物的生物合成 １１０ ３３.１３ ０.０００ １２５ ｋｏ０１１１０

苯丙烷生物合成 ２６ ７.８３ ０.０００ １５９ ｋｏ００３８０

碳代谢 ２４ ７.２３ ０.００６ ０７８ ｋｏ００９４０

内质网中的蛋白质加工 １９ ５.７２ ０.０１３ ５５７ ｋｏ００４８０

糖酵解 /糖异生 １８ ５.４２ ０.０２０ ０４１ ｋｏ０００１０

核糖体 １７ ５.１２ ０.０２６ ３９３ ｋｏ０４１４６
Ｋ表示 ＫａｓａｌａｔｈꎻＴ表示 ＴＤ７０ꎻＰ１、Ｐ２和 Ｐ３分别代表孕穗期 １~３ ｃｍ、４~７ ｃｍ和 ８~１０ ｃｍ长度的幼穗ꎮ

３　 讨 论

水稻粒型基因的研究一直倍受重视ꎬ目前研究

者已经定位并克隆了大量粒型基因ꎬ然而水稻超大

籽粒形成的分子机制尚不清晰ꎮ 本研究对相同发育

阶段 ＴＤ７０、Ｋａｓａｌａｔｈ水稻的幼穗进行比较ꎬ在 Ｐ１、Ｐ２
和 Ｐ３发育阶段分别获得３ ６１８个、４ １８３个和５ ２５４个
差异表达基因ꎬ差异表达基因的数量随着幼穗的发

育逐渐增加ꎬ可能由于在幼穗发育后期ꎬ调控网络更

加复杂ꎬ参与的基因也更多ꎮ ＧＯ 富集分析显示ꎬ这
些差异表达基因涉及的生物学途径主要集中在信号

( ＧＯ 编 号: ００２３０５２ )、 细 胞 增 殖 ( ＧＯ 编 号:
０００８２８３)、催化活性(ＧＯ 编号:０００３８２４)、转运活性

(ＧＯ编号:０００５２１５)、膜系统(ＧＯ 编号:００１６０２０)、
蛋白质复合体(ＧＯ编号:００３２９９１)等细胞代谢相关

的重要途径ꎮ 由此可见ꎬ孕穗期幼穗的发育涉及信

号转导、细胞分裂、物质转运等重要进程ꎬ这些生物

学途径在孕穗期对水稻幼穗的发育起到至关重要的
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图 ６　 ２ 个水稻材料幼穗中差异表达的转录因子分析

Ｆｉｇ.６　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎ ｔｗｏ ｒｉｃｅ ｍａｔｅｒｉａｌｓ

作用ꎮ 以上研究结果与前人对水稻幼穗的转录组研

究结果基本一致[３１￣３３]ꎮ 研究发现ꎬＧＳ５、ＧＷ７ / ＧＬ７、
ＧＷ８ 等粒型基因通过调控水稻颖壳细胞周期的变

化而调控粒型[１４￣１６ꎬ２１]ꎮ ＴＤ７０ 超大籽粒是多个粒型

基因聚合的结果ꎬ不同粒型基因涉及膜蛋白、激素以

及各类酶类等大分子相关途径ꎬ通过调节颖壳细胞

分裂和生长而最终影响籽粒大小[２４￣２６]ꎮ 通过 ＫＥＧＧ
数据库对幼穗 ３个发育时期都差异表达的基因进行

代谢通路的富集分析ꎬ结果显示ꎬ差异表达基因共涉

及 １１９条 ＫＥＧＧ代谢通路ꎻ内质网中的蛋白质加工、
淀粉和蔗糖代谢、碳代谢、激素信号转导等多个通路

代谢旺盛ꎮ 细胞周期蛋白和细胞分裂素相关基因在

幼穗发育的 ３个时期表现出显著差异ꎬ推测在幼穗

发育过程中 ２个材料颖壳细胞分裂的差异是后期二

者籽粒大小差异的重要原因ꎮ 通过 ＧＯ和 ＫＥＧＧ分

析发现ꎬ调控通路的差异涉及生命大分子物质的合

成与代谢、激素信号转导及膜系统等ꎬ可以为水稻幼

穗细胞分裂、生长与分化等生命过程提供重要的物

质基础、能量来源以及重要的分子信号等ꎮ
转录因子作为重要的调节蛋白ꎬ在水稻穗发

育和籽粒形成过程中起着重要作用[３９] ꎮ 本研究发

现ꎬ在 ２ 个水稻材料幼穗中 ３４９ 个转录因子的表达

量存在显著差异ꎬ其中包 括 ＡＰ２、 ＡＲＦ、 ｂＨＬＨ、
ＭＹＢ、ＭＡＤＳ等家族的转录因子ꎮ 在多个物种中的

功能鉴定结果表明ꎬ植物中 ＭＹＢ 转录因子家族具

有调节植物发育、开花时间等不同的功能[４０] ꎮ
ＭＡＤＳ转录因子家族在植物生殖器官发育中起到

重要的调节作用ꎬＯｓＭＡＤＳ１ 基因与水稻 Ｇ 蛋白互

作对籽粒大小具有调控作用[８] ꎮ 综上可见ꎬ转录

因子对水稻孕穗期幼穗的发育和籽粒形态有重要

的调控作用ꎮ
本研究通过对不同大小的水稻幼穗进行转录组

深度测序ꎬ系统地揭示了特大粒水稻 ＴＤ７０ 幼穗发

育在不同时期表达谱的变化ꎬ为进一步研究水稻籽

粒发育过程中基因互作网络以及粒型基因在分子育

种中的有效利用提供了理论依据ꎮ

１１８梁文化等:水稻超大籽粒形成的重要基因和调控通路的转录组分析
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ｖａｌｕａｔｉｏｎ ｏｆ ｇｒａｉｎ ＱＴＬｓ ｕｓｉｎｇ ＲＩＬｓ ｆｒｏｍ ＴＤ７０ × Ｋａｓａｌａｔｈ ｉｎ ｒｉｃｅ
[Ｊ] . Ｇｅｎｅｔｉｃｓ ＆ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ２０１５ꎬ１４(４): １４８８２￣１４８９２.

[２６] ＺＨＡＮＧ Ｙ Ｄꎬ ＺＨＡＯ Ｑ Ｙꎬ ＺＨＡＯ Ｃ Ｆ. Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｓｅｖｅｎ ｇｒａｉｎ
ｇｅｎｅｓ ａｎｄ ｅｖａｌｕａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅｉｒ ｇｅｎｅｔｉｃ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｇｒａｉｎ ｔｒａｉｔｓ[Ｊ] . Ｐａ￣
ｋｉｓｔａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂｏｔａｎｙꎬ２０１６ꎬ４８(３): １０７３￣１０７９.

[２７] ＷＡＮＧ Ｌꎬ ＬＩ Ｐ Ｈꎬ ＢＲＵＴＮＥＬＬ Ｔ Ｐ. Ｅｘｐｌｏｒｉｎｇ ｐｌａｎｔ ｔｒａｎｓｃｒｉｐ￣
ｔｏｍｅｓ ｕｓｉｎｇ ｕｌｔｒａ ｈｉｇｈ￣ｔｈｒｏｕｇｈｐｕｔ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ [ Ｊ] . Ｂｒｉｅｆｉｎｇｓ ｉｎ
Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ Ｇｅｎｏｍｉｃｓꎬ２０１０ꎬ９(２): １１８￣１２８.

[２８] ＧＵＯ Ｈ Ｂꎬ ＭＥＮＤＲＩＫＡＨＹ Ｊ Ｎꎬ ＸＩＥ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ａ￣
ｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｎｅｏ￣ｔｅｔｒａｐｌｏｉｄ ｒｉｃｅ ｒｅｖｅａｌｓ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｇｅｎｅ ｅｘ￣
ｐｒｅｓｓｉｏｎｓ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｆｅｒｔｉｌｉｔｙ ａｎｄ ｈｅｔｅｒｏｓｉｓ[ Ｊ] . Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ Ｒｅ￣
ｐｏｒｔｓꎬ２０１７ꎬ ７: ４０１３９.

[２９] ＳＨＡＮＫＡＲ Ｒꎬ ＢＨＡＴＴＡＣＨＡＲＪＥＥ Ａꎬ ＪＡＩＮ Ｍ. Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ａ￣
ｎａｌｙｓｉｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｒｉｃｅ ｃｕｌｔｉｖａｒｓ ｐｒｏｖｉｄｅｓ ｎｏｖｅｌ ｉｎｓｉｇｈｔｓ ｉｎｔｏ ｄｅｓｉｃ￣
ｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｓａｌｉｎｉｔｙ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ[ Ｊ] . Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ Ｒｅｐｏｒｔｓꎬ ２０１６ꎬ
６: ２３７１９.

[３０] ＧＯＮＺÁＬＥＺ￣ＳＣＨＡＩＮ Ｎꎬ ＤＲＥＮＩ Ｌꎬ ＬＡＷＡＳ Ｌ Ｍ Ｆꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅ￣
ｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｄｕｒｉｎｇ ａｎｔｈｅｓｉｓ ｒｅｖｅａｌｓ ｎｅｗ ｉｎ￣
ｓｉｇｈｔｓ ｉｎｔｏ ｔｈｅ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｂａｓｉｓ ｏｆ ｈｅａｔ ｓｔｒｅｓｓ ｔｅｓｐｏｎｓｅｓ ｉｎ ｔｏｌｅｒａｎｔ
ａｎｄ ｓｅｎｓｉｔｉｖｅ ｒｉｃｅ ｖａｒｉｅｔｉｅｓ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ ＆ Ｃｅｌｌ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ２０１６ꎬ５７
(１): ５７￣６８.

[３１] ＷＡＮＧ Ｊꎬ ＺＨＡＮＧ Ｑꎬ ＷＡＮＧ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｎａｌｙｓｉｎｇ ｔｈｅ ｒｉｃｅ ｙｏｕｎｇ
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ｐａｎｉｃｌｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ｒｅｖｅａｌｓ ｔｈｅ ｇｅｎｅ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｎｅｔｗｏｒｋ ｃｏｎｔｒｏｌｌｅｄ
ｂｙ ＴＲＩＡＮＧＵＬＡＲ ＨＵＬＬ１[Ｊ] . Ｒｉｃｅꎬ２０１９ꎬ１２(１): ６.

[３２] ＺＨＡＮＧ Ｗ Ｈꎬ ＳＵＮ Ｐ Ｙꎬ ＨＥ Ｑꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ
ｎｅａｒ￣ｉｓｏｇｅｎｉｃ ｌｉｎｅ ｐｒｏｖｉｄｅｓ ｎｏｖｅｌ ｉｎｓｉｇｈｔｓ ｉｎｔｏ ｇｅｎｅｓ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ
ｐａｎｉｃｌｅ ｔｒａｉｔｓ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ ｒｉｃｅ[ Ｊ] . ＰＬｏＳ Ｏｎｅꎬ ２０１８ꎬ １３(６):
ｅ０１９９０７７.

[３３] ＫＥ Ｓꎬ ＬＩＵ Ｘ Ｊꎬ ＬＵＡＮ Ｘꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ｐｒｏ￣
ｆｉｌｉｎｇ ｐｒｏｖｉｄｅｓ ｉｎｓｉｇｈｔｓ ｉｎｔｏ ｐａｎｉｃｌｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｒｉｃｅ (Ｏｒｙｚａ ｓａ￣
ｔｉｖａ Ｌ.)[Ｊ] . Ｇｅｎｅꎬ２０１８ꎬ６７５: ２８５￣３００.

[３４] ＴＲＡＰＮＥＬＬ Ｃꎬ ＲＯＢＥＲＴＳ Ａꎬ ＧＯＦＦ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｇｅｎｅ
ａｎｄ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＲＮＡ￣ｓｅｑ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔｓ ｗｉｔｈ Ｔｏ￣
ｐＨａｔ ａｎｄ Ｃｕｆｆｌｉｎｋｓ[Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅ Ｐｒｏｔｏｃｏｌｓꎬ２０１２ꎬ ７(３): ５６２￣５７８.

[３５] ＫＡＷＡＨＡＲＡꎬ Ｙ ＢＡＳＴＩＤＥ Ｍ Ｄ Ｌꎬ ＨＡＭＩＬＴＯＮ Ｊ Ｐꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｍ￣
ｐｒｏｖｅｍｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｎｉｐｐｏｎｂａｒｅ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｇｅｎｏｍｅ ｕｓｉｎｇ
ｎｅｘｔ ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ａｎｄ ｏｐｔｉｃａｌ ｍａｐ ｄａｔａ[ Ｊ] . Ｒｉｃｅꎬ２０１３ꎬ６

(１): １￣１０.
[３６] ＬＩ Ｈꎬ ＨＡＮＤＳＡＫＥＲ Ｂꎬ ＷＹＳＯＫＥＲ Ａꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ａ￣

ｌｉｇｎｍｅｎｔ / ｍａｐ ( ＳＡＭ) ｆｏｒｍａｔ ａｎｄ ＳＡＭｔｏｏｌｓ[ Ｊ] . Ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓꎬ
２００９ꎬ２５(１ / ２): １６５３￣１６５４.

[３７] ＬＩＶＡＫ Ｋ Ｊꎬ ＳＣＨＭＩＴＴＧＥＮ Ｔ Ｄ. Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓ￣
ｓｉｏｎ ｄａｔａ ｕｓｉｎｇ ｒｅａｌ￣ｔｉｍｅ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ＰＣＲ ａｎｄ ｔｈｅ ２－△△Ｃｔ ｍｅｔｈｏｄ
[Ｊ] . Ｍｅｔｈｏｄｓꎬ２００１ꎬ２５(４): ４０２￣４０８.

[３８] ＹＵ Ｊꎬ ＸＩＯＮＧ Ｈꎬ ＺＨＵ Ｘꎬ ｅｔ ａｌ. ＯｓＬＧ３ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｎｇ ｔｏ ｒｉｃｅ ｇｒａｉｎ
ｌｅｎｇｔｈ ａｎｄ ｙｉｅｌｄ ｗａｓ ｍｉｎｅｄ ｂｙ Ｈｏ￣ＬＡＭａｐ [ Ｊ] . ＢＭＣ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ
２０１７ꎬ１５(１): ２８.

[３９] ＬＩ Ｎꎬ ＸＵ Ｒꎬ ＬＩ Ｙ Ｈ. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｎｅｔｗｏｒｋｓ ｏｆ ｓｅｅｄ ｓｉｚｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｉｎ
ｐｌａｎｔｓ[Ｊ] . Ａｎｎｕａｌ Ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ２０１９ꎬ７０(１): １￣３０.

[４０] ＤＵＢＯＳ Ｃꎬ ＳＴＲＡＣＫＥ Ｒꎬ ＧＲＯＴＥＷＯＬＤ Ｅꎬ ｅｔ ａｌ. ＭＹＢ ｔｒａｎ￣
ｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[Ｊ] . Ｔｒｅｎｄｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ２０１０ꎬ
１５(１０): ５７３￣５８１.

(责任编辑:徐　 艳)

３１８梁文化等:水稻超大籽粒形成的重要基因和调控通路的转录组分析


