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　 　 摘要:　 分蘖数是水稻的一个重要农艺性状ꎬ直接影响水稻的产量ꎮ 因此ꎬ挖掘水稻分蘖数相关基因ꎬ对分蘖

数的遗传机制研究和品种改良具有重要意义ꎮ 本研究利用分蘖数差异明显的粳稻 ＴＤ７０ 与籼稻 Ｋａｓａｌａｔｈ 构建的

１８６ 份重组自交系(ＲＩＬ)材料ꎬ结合 ２０２１ 年和 ２０２３ 年的分蘖数和基因型数据ꎬ利用数量性状基因座(ＱＴＬ) ＩｃｉＭａｐ￣
ｐｉｎｇ Ｖ３.４ 软件ꎬ采用完备区间作图法对控制水稻分蘖数的 ＱＴＬ 进行鉴定ꎮ ２ 年共检测到 １７ 个分蘖数相关的 ＱＴＬꎬ
分别位于 １ 号、２ 号、４ 号、５ 号、６ 号、７ 号、１１ 号、１２ 号染色体上ꎬ对数概率比值(ＬＯＤ 值)为２.６６~ ９􀆰 １４ꎬ可解释表型

变异为１.４８％~８􀆰 ６８％ꎻＱＴＬ 定位物理区间分析结果表明ꎬ本研究中有 ３ 个 ＱＴＬ 与前人定位到的分蘖数 ＱＴＬ 区间重

合或者邻近ꎬ其中 ２ 个位点鉴定出分蘖数基因ꎮ ｑＴＮ２￣１ 和 ｑＴＮ４ 在 ２ 年试验中均被检测到ꎬ表现出较强的稳定性ꎬ
其中 ｑＴＮ２￣１ 位于 ２ 号染色体上７.１２~７􀆰 ２５ Ｍｂ 区间内ꎬ２ 年的 ＬＯＤ 值分别为 ３􀆰 ９６ 和 ７􀆰 １４ꎬ贡献率分别为 ７􀆰 ５８％和

６􀆰 ４５％ꎻｑＴＮ４ 位于 ４ 号染色体上２􀆰 ４３~２􀆰 ６７ Ｍｂ 区间内ꎬ２ 年的 ＬＯＤ 值分别为 ３􀆰 ９４ 和 ２􀆰 ６６ꎬ贡献率分别为 ６􀆰 ８６％和

８􀆰 ４２％ꎮ 对 ｑＴＮ２￣１ 和 ｑＴＮ４ 定位区间进行亲本间序列的变异分析ꎬ发现 ６ 个基因编码区在亲本间存在错义突变ꎮ
进一步根据单核苷酸多态性(ＳＮＰ)的类型将 ＲＩＬ 群体株系分成 ＨａｐＡ 和 ＨａｐＢ ２ 种等位型ꎬ效应分析结果显示ꎬ不
同等位型分蘖数差异显著或极显著ꎻ结合表达分析结果发现 ２ 个分蘖数相关的候选基因ꎬ为进一步解析水稻分蘖

数的分子机制提供了理论依据ꎬ并为水稻高产育种提供了新位点ꎮ
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　 　 水稻分蘖数决定有效穗数ꎬ直接影响生物量的

形成ꎬ是产量构成的关键农艺性状之一ꎮ 因此ꎬ对水

稻分蘖数进行深入的遗传学研究和候选基因挖掘在

水稻育种中的株型改良和产量提高等方面具有重要

的实用价值ꎮ 水稻分蘖数通常被认为是多基因控制

的数量性状ꎬ随着生物学家的不断挖掘ꎬ目前已经克

隆十多个调控水稻分蘖数的基因ꎬ这些基因主要通

过调控腋芽的起始或生长而影响分蘖数[１]ꎮ
ＭＯＣ１(Ｍｏｎｏｃｕｌｍ １)是水稻中第 １ 个被克隆的控

制分蘖数的基因ꎬ编码 １ 个 ＧＲＡＳ 家族成员ꎬ功能缺

失的植株表现为极少分蘖或单蘖[２]ꎮ ＴＡＤ１ 基因编码

１ 个细胞分裂后期启动复合物(ＡＰＣ / Ｃ)的共激活子ꎬ
功能缺失会导致分蘖增多ꎬ研究发现ꎬＴＡＤ１ 对 ＭＯＣ１
具有调控作用[３]ꎮ ＭＯＣ３ 也是调控水稻分蘖芽发生

的关键因子ꎬ敲除突变体仅能在茎基部形成分蘖芽ꎬ
无法再延伸ꎬ表现为单蘖[４]ꎮ ＦＯＮ１ 基因对分蘖芽的

生长具有特异性调节作用[５]ꎮ ＯｓＴＢ１ / ＦＣ１ 是一个

ＴＣＰ 转录因子ꎬ负调控水稻的分蘖数ꎬ通过抑制水稻

侧芽的伸出而降低分蘖数[６￣７]ꎮ ＩＰＡ１ 是一个多效基

因ꎬ不仅能优化分蘖数提升产量ꎬ还能增强抗病性[８]ꎮ
ＨＴＤ１ 基因可以增加水稻分蘖数量和水稻产量ꎬ并且

在绿色革命品种中得到了广泛的应用ꎬ聚合 ＳＤ１ 和

ＨＴＤ１ 基因还能进一步提高水稻的产量[９]ꎮ
研究发现 ＨＴＤ１ 基因突变导致独脚金内酯信号

传递受阻ꎬ最终促进分蘖的形成[１０]ꎮ Ｄ１０ 是独脚金

内酯生物合成关键酶ꎬ其编码的类胡萝卜素裂解双加

氧酶 ＯｓＣＣＤ８ 可直接抑制水稻分蘖[１１]ꎮ Ｔ２０ / ＭＩＴ１ /
ＨＴＤ１２ 调节独脚金内酯和脱落酸(ＡＢＡ)的生物合成ꎬ
从而调控分蘖数[１２￣１４]ꎮ ＯｓＳＰＬ１４ 基因通过调节生长

素转运与分配ꎬ进而影响分蘖[１５]ꎮ Ｚｈａｎｇ 等[１６] 通过

全基因组关联分析在 １ 号染色体上鉴定了一个显著

相关的数量性状基因座(ＱＴＬ) ｑＴＮ２ꎬ通过单倍型分

析和表达分析获得 １ 个候选基因 ＴＮ１ꎬ该基因编码 １
个与拟南芥 ＡＳＩ１ / ＩＢＭ２ 蛋白同源、含有 ＢＡＨ 结构域

和 ＲＮＡ 识别结构域的功能蛋白ꎻ与野生型日本晴相

比ꎬ突变体 ｔｎ１￣１和 ｔｎ１￣４的分蘖数分别增加 ２９􀆰 ８％和

３１􀆰 ７％ꎬ而 ＴＮ１ 过表达株系的分蘖数显著下降ꎬ说明

ＴＮ１ 负调控水稻分蘖数ꎮ 近期研究发现ꎬＤＴＮ１ 基因

编码果糖￣１ꎬ６￣二磷酸醛缩酶ꎬ该基因突变后导致水稻

光合速率降低ꎬ叶片和腋芽中糖含量减少ꎬ最终导致

分蘖数减少[１７]ꎮ 这些基因的鉴定为解析水稻分蘖的

分子机制提供了科学依据ꎮ
目前ꎬ尽管研究者克隆了不少控制水稻分蘖数的

关键基因ꎬ但仍不能全面解释水稻分蘖数的形成机

制ꎬ并且部分基因的不利表型限制了其在作物品种改

良中的应用价值ꎮ 因此ꎬ挖掘影响水稻分蘖的有利基

因位点ꎬ对水稻品种改良更具有现实意义ꎮ 近年来ꎬ
全基因组重测序的广泛应用大大提高了 ＱＴＬ 鉴定和

基因挖掘的效率ꎮ 本研究拟利用实验室前期基于重
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组自交系(ＲＩＬ)群体重测序构建的高密度 Ｂｉｎ 图谱ꎬ
结合 ２ 年的田间数据考察ꎬ对水稻分蘖数性状进行数

量性状基因座(ＱＴＬ)鉴定与候选基因分析ꎬ为进一步

挖掘水稻分蘖数相关基因位点ꎬ揭示水稻分蘖数的遗

传机制及品种改良提供研究依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 试验材料与田间试验

ＴＤ７０ 是本实验室前期通过杂交与复交的方式

创制的一个粳稻品系ꎬＫａｓａｌａｔｈ 是一个常规籼稻品

种ꎬ以二者为亲本杂交ꎬ通过单粒传法构建 ＲＩＬ 群

体[１８￣１９]ꎮ ２０２１ 年和 ２０２３ 年于江苏省农业科学院粮

食作物研究所试验田种植亲本及 １８６ 个 ＲＩＬ 群体株

系ꎬ随机区组设计ꎮ 每年均于 ５ 月 １５ 日播种ꎬ６ 月

１２ 日移栽ꎬ每个株系种植 ４ 行ꎬ每行 １０ 株ꎬ单本栽

插ꎬ行株距为３３ ｃｍ×１５ ｃｍꎮ 主要田间管理参照常

规栽培管理进行ꎮ
１.２　 分蘖数调查

２０２１ 年和 ２０２３ 年ꎬ分别调查 Ｆ１１ 和 Ｆ１２ 世代

的表型ꎬ在群体株系抽穗后对其进行单株分蘖数调

查ꎬ每个株系在田间选取 １０ 株统计单株分蘖数ꎬ取
平均值代表该株系单株分蘖数ꎮ 分蘖数调查与统计

标准参照«水稻品种试验田间记载及室内考种项目

与标准»ꎮ
１.３　 ＱＴＬ 的定位与分析

本实验室前期对双亲及 １８６ 个 ＲＩＬ 群体株系进

行全基因组重测序ꎬ并进行单核苷酸多态性(ＳＮＰ)
分型ꎬ参考 Ｈｕａｎｇ 等[２０]的方法构建高密度 Ｂｉｎ 图谱

(Ｂｉｎ￣ｍａｐ)ꎬ本研究定位使用的 Ｂｉｎ 图谱包含１２ ３２８
个 Ｂｉｎ 标记ꎬ标记间平均物理距离为 ３０􀆰 ２６ ｋｂ[１８￣１９]ꎮ
利用 ＱＴＬ ＩｃｉＭａｐｐｉｎｇ Ｖ３.４ 软件ꎬ应用完备区间作图

法(Ｉｎｃｌｕｓｉｖｅ ｃｏｍｐｏｓｉｔｅ ｉｎｔｅｒｖａｌ ｍａｐｐｉｎｇꎬＩＣＩＭ)ꎬ以对

数概率比值(ＬＯＤ)＝ ２􀆰 ５ 为阈值ꎬ以 １􀆰 ０ ｃＭ 为步长ꎬ
扫描全基因组ꎬ对分蘖数相关的 ＱＴＬ 进行定位[２１]ꎮ
参照 ＭｃＣｏｕｃｈ 等[２２] 的规则命名 ＱＴＬꎮ ＱＴＬ 在染色

体上的位置采用 Ｍａｐｃｈａｒｔ Ｖ２.３２ 软件绘制ꎮ
１.４　 数据统计与分析

使用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ ２０１６ 处理表型数据并对数

据进行显著性分析ꎬ使用 Ｏｒｉｇｉｎ ２０２１ 软件作图ꎮ

２　 结果和分析

２.１　 ＲＩＬ 群体及其亲本的分蘖数表型特征

２０２１ 年和 ２０２３ 年分别对亲本 ＴＤ７０、Ｋａｓａｌａｔｈ 及

后代 １８６ 个株系的分蘖数进行统计分析ꎮ 结果(表
１)表明ꎬ亲本 ＴＤ７０ 分蘖数分别为 １４􀆰 ６０ 个和 １５􀆰 ６７
个ꎬＫａｓａｌａｔｈ 的分蘖数分别为 ２４􀆰 ３０ 个和 ２６􀆰 ００ 个ꎬ２
年的调查结果均显示 Ｋａｓａｌａｔｈ 的分蘖数均极显著多

于 ＴＤ７０ꎮ ２０２１ 年 ＲＩＬ 群体的分蘖数均值为 １６􀆰 ７０
个ꎬ分蘖数变异范围为６􀆰 ３０~３１􀆰 ２０ 个ꎻ２０２３ 年 ＲＩＬ 群

体的分蘖数均值为 １７􀆰 ６０ 个ꎬ分蘖数变异范围为

７􀆰 ３０~３０􀆰 ００ 个ꎮ ２ 年分蘖数变异系数分别为 ２８􀆰 ３０％
和 ２７􀆰 ８５％ꎬ可见群体分蘖数呈现广泛的变异ꎮ ２ 年

ＲＩＬ 群体分蘖数的频率分布及峰值分析结果(图 １)
表明ꎬ群体中株系的分蘖数呈连续变异的近正态分

布ꎬ且 ２ 年的变化趋势相似ꎬ表现出数量性状的遗传

特点ꎬ符合 ＱＴＬ 区间作图分析的条件ꎮ

表 １　 亲本与重组自交系群体的分蘖数

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｉｌｌｅｒ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｔｗｏ ｐａｒｅｎｔｓ ａｎｄ ｒｅｃｏｍｂｉｎａｎｔ ｉｎｂｒｅｄ ｌｉｎｅｓ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

年份
亲本分蘖数(个)

ＴＤ７０ Ｋａｓａｌａｔｈ

重组自交系分蘖数相关数据

平均值(个) 变异范围(个) 变异系数(％) 峰度 偏度

２０２１ １４.６０±２.３１ ２４.３０±１.７３∗∗ １６.７０ ６.３０~３１.２０ ２８.３０ －０.８５ ０.１３

２０２３ １５.６７±１.５３ ２６.００±４.５８∗∗ １７.６０ ７.３０~３０.００ ２７.８５ －０.２８ ０.３５
∗∗表示 ２ 个亲本分蘖数差异极显著(Ｐ<０􀆰 ０１)ꎮ

２.２　 分蘖数 ＱＴＬ 检测

对ＲＩＬ 群体进行分蘖数ＱＴＬ 检测ꎬ２年共检测到 １７
个ＱＴＬꎬ分布在１号、２号、４号、５号、６号、７号、１１号和１２
号染色体上(图２)ꎮ 其中ꎬ２０２１年检测到１０个ＱＴＬꎬＬＯＤ
为２.６８~５􀆰 ２６ꎬ贡献率为１.４８％~７􀆰 ５８％ꎮ 其中ꎬｑＴＮ２￣１ 贡

献率最高ꎬ为 ７􀆰 ５８％ꎬＬＯＤ 为 ３􀆰 ９６ꎬ１２ 号染色体上检测到

的ＱＴＬ 最多ꎬ为 ４个ꎬ在 １ 号、２ 号、４ 号和 ６ 号染色体上

分别检测到 １个 ＱＴＬꎮ ２０２３ 年检测到 ９ 个 ＱＴＬꎬ分别位

于１号、２号、４号、７号、１１号和１２号染色体上ꎬＬＯＤ值为

２􀆰 ６６~９􀆰 １４ꎬ贡献率为２􀆰 ９９％~８􀆰 ６８％ꎮ 其中 ｑＴＮ７￣２ 贡献

率最高ꎬ为 ８􀆰 ６８％ꎬＬＯＤ为 ３􀆰 ７６ꎬ在 ２号、７号和 １１号染色

体上各检测到 ２个ＱＴＬ(表 ２)ꎮ
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图中箭头表示重组自交系的 ２ 个亲本(ＴＤ７０ 和 Ｋａｓａｌａｔｈ)的分蘖

数ꎮ
图 １　 重测序重组自交系(ＲＩＬ)群体分蘖数分布

Ｆｉｇ.１　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｔｉｌｌｅｒ ｎｕｍｂｅｒ ａｍｏｎｇ ｒｅｓｅｑｕｅｎｃｅｄ ｒｅｃｏｍ￣
ｂｉｎａｎｔ ｉｎｂｒｅｄ ｌｉｎｅｓ (ＲＩＬ) ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

　 　 ２０２１ 年和 ２０２３ 年均检测到的 ＱＴＬ 有 ２ 个ꎬ分
别为 ｑＴＮ２￣１ 和 ｑＴＮ４ꎮ ｑＴＮ２￣１ 定位于 ２ 号染色体上

７􀆰 １２~ ７􀆰 ２５ Ｍｂ 的物理区间内ꎬ该位点在 ２０２１ 年

ＬＯＤ 值为 ３􀆰 ９６ꎬ可解释 ７􀆰 ５８％的表型变异ꎬ来自

ＴＤ７０ 的等位基因有利于增加分蘖数ꎻ２０２３ 年 ＬＯＤ
值为 ７􀆰 １４ꎬ可解释 ６􀆰 ４５％的表型变异ꎮ ２ 年的结果

显示ꎬｑＴＮ２￣１ 具有较强的稳定性ꎮ ｑＴＮ４ 定位于第 ４
染色体上２􀆰 ４３~２􀆰 ６７ Ｍｂ 的物理区间内ꎬ２ 年的 ＬＯＤ
值分别为 ３􀆰 ９４ 和 ２􀆰 ６６ꎬ贡献率分别为 ６􀆰 ８６％ 和

８􀆰 ４２％ꎬ来自 Ｋａｓａｌａｔｈ 的等位基因对分蘖数的增加

具有正向效应(表 ２)ꎮ

图 ２　 分蘖数数量性状基因座(ＱＴＬ)的染色体分布

Ｆｉｇ.２　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｔｒａｉｔ ｌｏｃｕｓ (ＱＴＬ) ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｎｇ ｔｏ ｔｉｌｌｅｒｉｎｇ ｎｕｍｂｅｒ ｏｎ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅｓ

２.３　 候选基因的筛选

利用水稻基因组注释项目数据库(ｈｔｔｐ: / / ｒｉｃｅ.
ｕｇａ.ｅｄｕ / )和国家水稻数据中心网站(ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.
ｒｉｃｅｄａｔａ.ｃｎ / ｇｅｎｅ / )对 ２ 年重复检测到的 ＱＴＬ ｑＴＮ２￣１
和 ｑＴＮ４ 区间内的基因进行筛选和功能注释ꎮ 结果

(表 ３)显示ꎬｑＴＮ２￣１ 位于第 ２ 染色体上７.１２~ ７􀆰 ２５
Ｍｂ 区域内ꎬ该区间内注释到 １１ 个基因ꎮ 根据双亲

重测序进行 ＳＮＰ 变异分析ꎮ 结果(图 ３)显示ꎬ只有

ＬＯＣ ＿ Ｏｓ０２ｇ１３４１０、 ＬＯＣ ＿ Ｏｓ０２ｇ１３４２０、 ＬＯＣ ＿
Ｏｓ０２ｇ１３４５０ 和 ＬＯＣ＿Ｏｓ０２ｇ１３５２０ 在亲本间存在非同
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表 ２　 利用重组自交系(ＲＩＬ)群体鉴定控制分蘖数的数量性状基因座(ＱＴＬ)
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｔｒａｉｔ ｌｏｃｕｓ (ＱＴＬ) ａｆｆｅｃｔｉｎｇ ｔｉｌｌｅｒ ｎｕｍｂｅｒ ｂｙ ｕｓｉｎｇ ｒｅｃｏｍｂｉｎａｎｔ ｉｎｂｒｅｄ ｌｉｎｅｓ (ＲＩＬ) ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

年份 ＱＴＬ　 　 染色体 标记区间　 　 　 置信区间(Ｍｂ) ＬＯＤ 贡献率(％) 加性效应

２０２１ ｑＴＮ１￣２ １ ＲＢＮ１２０６~ＲＢＮ１２０７ ３７.９１~３８.０１ ３.７８ １.４８ －１.２８

ｑＴＮ２￣１∗ ２ ＲＢＮ１５５４~ＲＢＮ１５５５ ７.１２~７.２５ ３.９６ ７.５８ １.２４

ｑＴＮ４∗ ４ ＲＢＮ３４１８~ＲＢＮ３４１９ ２.４３~２.６７ ３.９４ ６.８６ －５.６３

ｑＴＮ５￣１ ５ ＲＢＮ４８１３~ＲＢＮ４８１４ ９.９０~９.９２ ５.０７ ２.３１ １.５３

ｑＴＮ５￣２ ５ ＲＢＮ５１６７~ＲＢＮ５１６８ ０.６３~２０.７７ ２.９６ ４.４０ －３.９２

ｑＴＮ６ ６ ＲＢＮ５７９７~ＲＢＮ５７９８ １０.１４~１０.１６ ３.５９ ３.９３ －５.６５

ｑＴＮ１２￣１ １２ ＲＢＮ１１５６９~ＲＢＮ１１５７０ ８.０８~８.１３ ２.９８ ４.４１ －３.８６

ｑＴＮ１２￣３ １２ ＲＢＮ１１８８２~ＲＢＮ１１８８３ １４.３５~１４.３７ ２.６８ ３.８０ －４.９３

ｑＴＮ１２￣４ １２ ＲＢＮ１１９１４~ＲＢＮ１１９１５ １４.９１~１４.９４ ３.５０ ３.５８ －５.７０

ｑＴＮ１２￣５ １２ ＲＢＮ１１９１７~ＲＢＮ１１９１８ １４.９６~１４.９９ ５.２６ ４.２５ －４.９９

２０２３ ｑＴＮ１￣１ １ ＲＢＮ０２１９~ＲＢＮ０２２０ ６.４１~６.４３ ４.０８ ４.６５ －０.６９

ｑＴＮ２￣１∗ ２ ＲＢＮ１５５４~ＲＢＮ１５５５ ７.１２~７.２５ ７.１４ ６.４５ ０.７１

ｑＴＮ２￣２ ２ ＲＢＮ１６７７~ＲＢＮ１６７８ １０.５７~１０.６１ ５.３６ ４.７３ ０.７０

ｑＴＮ４∗ ４ ＲＢＮ３４１８~ＲＢＮ３４１９ ２.４３~２.６７ ２.６６ ８.４２ －２.３９

ｑＴＮ７￣１ ７ ＲＢＮ６５８８~ＲＢＮ６５８９ １.４４~１.５０ ９.１４ ８.３９ ０.８１

ｑＴＮ７￣２ ７ ＲＢＮ６８９８~ＲＢＮ６８９９ ９.５６~９.６０ ３.７６ ８.６８ －２.４４

ｑＴＮ１１￣１ １１ ＲＢＮ１０４９９~ＲＢＮ１０５００ ８.８９~８.９２ ５.７０ ６.２３ ０.７０

ｑＴＮ１１￣２ １１ ＲＢＮ１１２０９~ＲＢＮ１１２１０ ２７.３４~２７.３６ ３.４７ ３.０７ ０.７５

ｑＴＮ１２￣２ １２ ＲＢＮ１１７９２~ＲＢＮ１１７９３ １２.５４~１２.５８ ３.０６ ２.９９ ０.５８
加性效应值为正值ꎬ表明增效等位基因来源于 ＴＤ７０ꎻ加性效应值为负值ꎬ表明增效等位基因来源于 Ｋａｓａｌａｔｈꎮ∗ 表示在 ２ 年间重复检测到的
ＱＴＬꎮ ＬＯＤ:对数概率比值ꎮ

表 ３　 重复检测到数量性状基因座(ＱＴＬ)区间内基因的注释

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｇｅｎｅ ａｎｎｏｔａｔｉｏｎｓ ｗｉｔｈｉｎ ｔｈｅ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｔｒａｉｔ ｌｏｃｕｓ (ＱＴＬ) ｉｎｔｅｒｖａｌ ｄｅｔｅｃｔｅｄ ｒｅｐｅａｔｅｄｌｙ

数量性状基因座 染色体 物理区间(Ｍｂ) 基因　 　 　 基因功能注释　 　 　

ｑＴＮ２￣１ ２ ７.１２~７.２５ ＬＯＣ＿Ｏｓ０２ｇ１３３６０ 卤代酸脱卤酶(ＨＡＤ)超家族水解酶

ＬＯＣ＿Ｏｓ０２ｇ１３３７０ 氧化应激 ＯＸＳ３￣ＬＩＫＥ ３ 蛋白

ＬＯＣ＿Ｏｓ０２ｇ１３３８０ 早期结瘤素蛋白

ＬＯＣ＿Ｏｓ０２ｇ１３４００ 表达蛋白

ＬＯＣ＿Ｏｓ０２ｇ１３４１０ 富含亮氨酸的重复序列蛋白

ＬＯＣ＿Ｏｓ０２ｇ１３４２０ 富含亮氨酸重复序列受体蛋白激酶

ＬＯＣ＿Ｏｓ０２ｇ１３４３０ 丝氨酸 / 苏氨酸蛋白激酶相关结构域蛋白

ＬＯＣ＿Ｏｓ０２ｇ１３４５０ ＭＥＧＬ７￣母源印记基因

ＬＯＣ＿Ｏｓ０２ｇ１３４６０ 受体类似蛋白激酶 ２ 前体

ＬＯＣ＿Ｏｓ０２ｇ１３５１０ 受体类似蛋白激酶 ５ 前体

ＬＯＣ＿Ｏｓ０２ｇ１３５２０ ＯｓＩＡＡ７￣生长素响应基因

ｑＴＮ４ ４ ２.４３~２.６７ ＬＯＣ＿Ｏｓ０４ｇ０５０３０ 富含丝氨酸的相对分子量为 ２５ ０００ 的抗原蛋白

ＬＯＣ＿Ｏｓ０４ｇ０５０５０ 果胶裂解酶前体

ＬＯＣ＿Ｏｓ０４ｇ０５０６０ 细胞色素 Ｐ４５０ ９４Ａ１

ＬＯＣ＿Ｏｓ０４ｇ０５０７０ 表达蛋白

ＬＯＣ＿Ｏｓ０４ｇ０５０８０ 酵母乙酸异戊酯水解酶和 Ｖ 型三磷酸腺苷(Ｖ￣ＡＴＰ)酶 Ｆ 亚基

ＬＯＣ＿Ｏｓ０４ｇ０５０９０ 表达蛋白

ＬＯＣ＿Ｏｓ０４ｇ０５３６０ 表达蛋白

１６４１姚林江等:水稻分蘖数遗传位点挖掘与候选基因分析



义突变ꎮ ＬＯＣ＿Ｏｓ０２ｇ１３４１０ 全长 ２􀆰 ７６ ｋｂꎬ编码富含亮

氨酸的重复序列蛋白质ꎬ该基因在 ＴＤ７０ 和 Ｋａｓａｌａｔｈ
的编码区存在 ８ 处 ＳＮＰ 变异ꎬ其中包括编码序列

(ＣＤＳ) ＋ １５７ ｂｐ (Ｇ / Ｃ)、ＣＤＳ＋ ２６１ ｂｐ (Ｃ / Ｔ)、ＣＤＳ ＋
１ ９５４ ｂｐ(Ａ / Ｃ)等 ６ 处错义突变、１ 处插入变异及 １
处剪接区域变异和内含子变异ꎬ编码的氨基酸发生了

相应变化[谷氨酰胺(Ｇｌｎ) /组氨酸(Ｈｉｓ)、丙氨酸

(Ａｌａ) /苏氨酸(Ｔｈｒ)、亮氨酸(Ｌｅｕ) /缬氨酸(Ｖａｌ) ]
(图 ３Ａ)ꎮ ＬＯＣ＿Ｏｓ０２ｇ１３４２０ 全长 ３􀆰 ０７ ｋｂꎬ编码富含

亮氨酸重复序列的受体蛋白激酶ꎮ 亲本间编码区存

在 ＣＤＳ ＋４７７ ｂｐ(Ａ / Ｇ)、ＣＤＳ ＋４８５ ｂｐ(Ｇ / Ｔ)、ＣＤＳ ＋
１ ３４３ ｂｐ(Ａ / Ｇ)等 ８ 处错义突变ꎬ对应位置的氨基酸

产生了替换[异亮氨酸(Ｉｌｅ) /缬氨酸(Ｖａｌ)、精氨酸

(Ａｒｇ) /丝氨酸(Ｓｅｒ)、异亮氨酸(Ｉｌｅ) /甲硫氨酸(Ｍｅｔ)
等]ꎬ此外还有 ２ 处移码突变和 １ 处可能影响内含子

剪切的变异(图 ３Ｂ)ꎮ ＬＯＣ＿Ｏｓ０２ｇ１３４５０ 全长 １􀆰 ９２
ｋｂꎬ注释为 ＭＥＧＬ７￣母源印记基因ꎬ亲本间编码区在

ＣＤＳ＋１ ８０６ ｂｐ(Ｃ / Ａ)存在 １ 处错义突变ꎬ编码的氨基

酸是脯氨酸变和谷氨酰胺的差异(图 ３Ｃ)ꎮ ＬＯＣ＿
Ｏｓ０２ｇ１３５２０ 全长 ３􀆰 ６６ ｋｂꎬ功能注释为 ＯｓＩＡＡ７￣生长素

响应基因ꎬ亲本间序列存在 ５ 处 ＳＮＰ 变异ꎬ包括 １ 处

５′ＵＴＲ 突变和 ４ 处错义突变ꎬ其中ꎬＣＤＳ＋５６２ ｂｐ(Ａ /
Ｃ)、ＣＤＳ＋２ ５３７ ｂｐ(Ｇ / Ｔ)编码的氨基酸分别表现为天

冬氨酸 /丙氨酸和精氨酸 /亮氨酸的变化(图 ３Ｄ)ꎮ
　 　 ｑＴＮ４ 位于第 ４ 染色体上２.４３~ ２􀆰 ６７ Ｍｂ 区域

内ꎬ功能注释结果显示ꎬ该区间内有 ７ 个可能的候选

基因ꎮ 重测序分析发现ꎬ只有 ＬＯＣ＿Ｏｓ０４ｇ０５０３０ 和

ＬＯＣ ＿ Ｏｓ０４ｇ０５３６０ ２ 个基因在双亲间存在变异ꎮ
ＬＯＣ＿Ｏｓ０４ｇ０５０３０ 全长 ６􀆰 ２８ ｋｂꎬ编码富含丝氨酸的

相对分子量为２５ ０００的抗原蛋白质ꎬ亲本间编码区

在４ １８８ ｂｐ 和４ ５４８ ｂｐ ２ 个位点存在 ２ 处错义突变ꎬ
导致天冬氨酸 /天冬酰胺、丝氨酸 /脯氨酸的变化ꎬ此
外还有 ３ 处 ５′ＵＴＲ 突变和 １ 处剪接区域变异和内含

子变异(图 ３Ｅ)ꎮ ＬＯＣ＿Ｏｓ０４ｇ０５３６０ 全长 ２􀆰 ２９ ｋｂꎬ编
码未知的表达蛋白ꎬ亲本间编码区变异较大ꎬ有 ２１
处错义突变ꎬ其中 １ 处为 ＣＤＳ＋８６５ ｂｐ(Ｃ / Ｔ)ꎬ导致

氨基酸由脯氨酸变为亮氨酸(图 ３Ｇ)ꎮ
　 　 ｑＴＮ２￣１和 ｑＴＮ４ 位点连续 ２ 年被检测到ꎬ对其定

位区间进行基因功能注释和序列变异分析ꎬ共发现 ６
个功能基因的编码区在亲本间存在错义突变ꎮ 根据

这些基因 ＳＮＰ 的类型对 ＲＩＬ 群体进行等位型分类ꎬ
ＳＮＰ 位点核苷酸为亲本 ＴＤ７０ 型的命名为 ＨａｐＡꎬ为

亲本 Ｋａｓａｌａｔｈ 型的命名为 ＨａｐＢꎮ 结果发现ꎬｑＴＮ２￣１
位点的 ４ 个候选基因可能是因为物理距离比较接近ꎬ
存在遗传连锁ꎬ等位型完全一致ꎮ 然后ꎬ以 ＬＯＣ＿
Ｏｓ０２ｇ１３４１０ 基因的 ＣＤＳ＋２１０ ｂｐ(Ｃ / Ｔ)变异为代表来

区分群体不同株系的等位型ꎮ 同时ꎬ为更准确估算该

位点的效应ꎬ通过 ＳＮＰ 等位型筛选剔除含有多个位

点的株系ꎬ确保筛选后的 ＲＩＬ 株系只含有 ｑＴＮ２￣１ 单

一位点ꎮ 最终ꎬＨａｐＡ 和 ＨａｐＢ 分别获得 ６ 个和 ９ 个

株系ꎬＨａｐＡ 株系 ２ 年分蘖数平均值分别为 １４􀆰 ９８ 个、
１４􀆰 ４５ 个ꎬＨａｐＢ 株系 ２ 年分蘖数平均值分别为 １２􀆰 ３０
个和 １１􀆰 ６１ 个ꎬ该位点 ＨａｐＡ 株系比 ＨａｐＢ 株系增加

２.００~３.００ 个分蘖ꎮ 统计分析结果显示ꎬＨａｐＡ 和

ＨａｐＢ 株系的分蘖数在 ２０２１ 年、２０２３ 年分别存在显

著、极显著差异ꎬ说明该位点对分蘖数具有较大的影

响(表 ４)ꎮ 采用同样的方法分析 ｑＴＮ４ 位点的候选基

因ꎬ该位点的 ２ 个候选基因位于２􀆰 ４３~２􀆰 ６７ Ｍｂꎬ物理

区间 较 小ꎬ 区 间 内 未 发 现 重 组 事 件ꎬ 以 ＬＯＣ ＿
Ｏｓ０４ｇ０５０３０ 基因 ＣＤＳ＋４ １８８ ｂｐ(Ｇ / Ｔ)的 ＳＮＰ 分析该

位点等位型的效应ꎬ结果显示ꎬＨａｐＡ 和 ＨａｐＢ 分别有

８ 个和 １３ 个株系ꎬ表型考察结果显示ꎬ该位点能够增

加 ４~５ 个分蘖ꎮ 统计分析结果显示ꎬ不同等位型株

系的分蘖数呈现极显著差异ꎬ暗示该位点与分蘖数关

系密切(表 ４)ꎮ 水稻数据中心对候选基因的表达分

析结果显示ꎬＬＯＣ＿Ｏｓ０２ｇ１３４５０ 仅在雌蕊花序等花器

官中特异表达ꎬＬＯＣ＿Ｏｓ０２ｇ１３５２０ 和 ＬＯＣ＿Ｏｓ０４ｇ０５０３０
基因在多个组织器官中表达ꎬ尤其在根和茎中表达水

平较高ꎬ其他候选基因在各个组织器官中几乎不表

达ꎮ 前人研究结果表明ꎬ生长素及其相关基因对水稻

蘖芽的发育有重要的调控作用ꎬ还可以诱导分蘖相关

基因从而调控分蘖[２３￣２４]ꎮ 本研究中 ＬＯＣ＿Ｏｓ０２ｇ１３５２０
基因编码 １ 个生长素响应基因 ＯｓＩＡＡ７ꎬ推测其为

ｑＴＮ２￣１位点最有可能的候选基因ꎮ ＬＯＣ＿Ｏｓ０４ｇ０５０３０
编码富含丝氨酸的相对分子量为２５ ０００的抗原蛋白ꎬ
综合分析结果显示ꎬ该基因最有可能为 ｑＴＮ４ 区间的

候选基因ꎮ ２ 个候选基因对分蘖数的影响和作用机

制需要进一步通过相关的分子遗传试验验证ꎮ

３　 讨 论

传统的 ＱＴＬ 定位主要基于重复序列标记

(ＳＳＲ)、限制性片段长度多态性(ＲＦＬＰ)等分子标

记ꎬ其定位精度为 １ ~ １０ Ｍｂꎬ分子标记数目少、分布

不均易造成部分重组位点的遗漏[２５￣２６]ꎬ影响 ＱＴＬ 作
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亮氨酸ꎻＴｈｒ / Ｉｌｅ:苏氨酸 / 异亮氨酸ꎻＭｅｔ / Ｉｌｅ:甲硫氨酸 / 异亮氨酸ꎻＬｅｕ / Ｈｉｓ:亮氨酸 / 组氨酸ꎻＧｌｕ / Ｌｙｓ:谷氨酸 / 赖氨酸ꎻＡｌａ / Ａｓｐ:丙氨酸 / 天冬氨

酸ꎻＧｌｕ / Ｖａｌ:谷氨酸 / 缬氨酸ꎻＧｌｕ / Ｖａｌ:谷氨酸 / 缬氨酸ꎻＣｙｓ / Ｔｙｒ:半胱氨酸 / 酪氨酸ꎻＳｅｒ / Ｃｙｓ:丝氨酸 / 半胱氨酸ꎻＭｅｔ / Ｉｌｅ:甲硫氨酸 / 异亮氨酸ꎻ
Ｇｌｕ / Ａｌａ:谷氨酸 / 丙氨酸ꎻＡｌａ / Ｔｈｒ:丙氨酸 / 苏氨酸ꎻＬｅｕ / Ｐｒｏ:亮氨酸 / 脯氨酸ꎻＴｒｐ / Ｓｅｒ:色氨酸 / 丝氨酸ꎻＰｒｏ / Ｌｅｕ:脯氨酸 / 亮氨酸ꎻＬｅｕ / Ｐｈｅ:亮氨

酸 / 苯丙氨酸ꎻＬｙｓ / Ａｓｎ:赖氨酸 / 天冬酰胺ꎻＡｓｐ / Ｈｉｓ:天冬氨酸 / 组氨酸ꎻＳｅｒ / Ｔｈｒ:丝氨酸 / 苏氨酸ꎻＡｌａ / Ｓｅｒ:丙氨酸 / 丝氨酸ꎮ
图 ３　 ＴＤ７０ 与 Ｋａｓａｌａｔｈ 之间候选基因的结构和非同义突变

Ｆｉｇ.３　 Ｇｅｎｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｎｏｎ￣ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｍｕｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｃａｎｄｉｄａｔｅ ｇｅｎｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ＴＤ７０ ａｎｄ Ｋａｓａｌａｔｈ
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表 ４　 候选基因不同等位型效应分析

Ｔａｂｌｅ ４　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ａｌｌｅｌｉｃ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｃａｎｄｉｄａｔｅ ｇｅｎｅｓ

候选基因 年份 等位型
株系数
(个)

分蘖数变异范围
(个)

分蘖数平均值
(个) Ｐ 值

ＬＯＣ＿Ｏｓ０２ｇ１３４１０ ２０２１ ＨａｐＡ ６ １３.０~１８.６ １４.９８±２.１４

ＬＯＣ＿Ｏｓ０２ｇ１３４２０ ＨａｐＢ ９ １０.０~１３.８ １２.３０±１.３８ ０.０１０ １∗

ＬＯＣ＿Ｏｓ０２ｇ１３４５０ ２０２３ ＨａｐＡ ６ １３.３~１５.６ １４.４５±０.８２

ＬＯＣ＿Ｏｓ０２ｇ１３５２０ ＨａｐＢ ９ ９.２~１３.５ １１.６１±１.６５ ０.０００ ８∗∗

ＬＯＣ＿Ｏｓ０４ｇ０５０３０ ２０２１ ＨａｐＡ ８ １２.８~１５.０ １３.９３±０.８４

ＨａｐＢ １３ １５.７~２１.８ １９.２８±１.７３ ０∗∗

ＬＯＣ＿Ｏｓ０４ｇ０５３６０ ２０２３ ＨａｐＡ ８ １１.５~１５.５ １３.７８±１.５４

ＨａｐＢ １３ １５.９~２１.５ １８.２８±１.７４ ０∗∗

∗∗表示差异达极显著水平(Ｐ<０.０１) ꎻ∗表示差异达显著水平(Ｐ<０.０５)ꎮ 单核苷酸多态性(ＳＮＰ)位点核苷酸为亲本 ＴＤ７０ 型的命名为 ＨａｐＡꎬ
为亲本 Ｋａｓａｌａｔｈ 型的命名为 ＨａｐＢꎮ

图的准确度ꎮ 基于测序构建的高密度 Ｂｉｎ 图谱ꎬ可以

构建速度快、成本低且分子标记密度高ꎬ对目标 ＱＴＬ
定位更加精确的图谱ꎮ Ｈｕａｎｇ 等[２０] 通过高通量重测

序构建了 １５０ 个水稻重组自交系的遗传图谱ꎬ重组断

点分辨率为 ４０ ｋｂꎬ将已知的“绿色革命”基因定位在

１００ ｋｂ 区间内ꎬ比传统标记图谱定位更加快速且精

确ꎮ Ｙａｎｇ 等[２７]构建了包含 ２ ７１１ 个 Ｂｉｎ 标记的高密

度图谱ꎬ定位到 １６ 个与早期幼苗活力相关的位点ꎮ
本研究定位使用的 Ｂｉｎ 图谱包含１２ ３２８个 Ｂｉｎ 标记ꎬ
标记间平均物理距离为 ３０􀆰 ２６ ｋｂ[１８￣１９]ꎮ 标记密度高

因而对 ＱＴＬ 位点的区分更加精细ꎬ如本研究中可以

将 １２ 号染色体上１４.３５~ １４􀆰 ９９ Ｍｂ 区间内 ｑＴＮ１２￣３、
ｑＴＮ１２￣４和 ｑＴＮ１２￣５ ３ 个相邻的 ＱＴＬ 有效区分ꎮ 本实

验室前期利用该图谱已经成功定位到多个粒型和抽

穗期性状的相关 ＱＴＬ 并进行了验证[１５￣１６]ꎮ 可见ꎬ利
用 Ｂｉｎ 图谱对目标性状 ＱＴＬ 的定位更加可靠ꎮ

本研究利用高密度 Ｂｉｎ 遗传图谱ꎬ２ 年共检测到

１７ 个水稻分蘖数相关的 ＱＴＬꎬ通过与已报道的研究

结果比较ꎬ发现 ３ 个位点与前人报道的位点重合或者

包含已克隆调控分蘖数的基因ꎮ ｑＴＮ１￣２ 位于第 １ 染

色体３７.９１~３８􀆰 ０１ Ｍｂꎬ该区域附近的 ＯｓＡＡＰ５ 基因可

能通过影响细胞分裂素水平来调控分蘖芽的生

长[２８]ꎮ Ｍａｒｒｉ 等[２９] 使用 ２５１ 个 ＢＣ２测交株系构成的

作图群体定位到 ｎｔ５￣１ 位点ꎬ该位点在 ５ 号染色体上

７.５０~１０􀆰 ７８ Ｍｂ 物理区间内ꎬＬＯＤ 值为 ２􀆰 ５３ꎻ进一步

分析发现ꎬ该位点对分蘖数增加具有促进作用ꎬ物理

位置覆盖了本研究的 ｑＴＮ５￣１ 位点ꎮ Ｍｉｙａｍｏｔｏ 等[３０]

使用来源于 ＩＲ３６ 和 Ｇｅｎｊａｈ Ｗａｎｇｋａｌ 杂交后代的 ＲＩＬ
群体定位到的分蘖数相关 ＱＴＬ 位于１９.９１~ ２２􀆰 ９０

ＭｂꎬＬＯＤ 值为 ４􀆰 ４５ꎬ覆盖了本研究中的 ｑＴＮ５￣２位点ꎮ
比较分析 ２ 年的ＱＴＬ 定位结果发现ꎬ有 ２ 个位点

(ｑＴＮ２￣１和 ｑＴＮ４)在 ２ 年内均被检测到ꎬ说明这 ２ 个

位点遗传较为稳定ꎬ且尚未见该区间内关于分蘖数的

研究报道ꎮ 生物信息分析结果显示ꎬ这 ２ 个区间内分

别注释到 １１ 个和 ７ 个功能基因ꎮ 进一步分析发现ꎬ
ｑＴＮ２￣１位点有 ４ 个基因ꎬｑＴＮ４ 位点有 ２ 个基因的基

因组序列在双亲间存在多处变异ꎬ变异类型主要为碱

基的替换、插入或缺失ꎮ 对变异位点进行功能注释发

现ꎬ这些变异通常会引起基因编码区氨基酸的变化、
移码突变或者影响内含子的剪切ꎬ从而影响基因的功

能ꎮ 综合分析可见ꎬｑＴＮ２￣１ 和 ｑＴＮ４ 候选区间内确实

存在对水稻分蘖数有影响的重要基因ꎮ 效应分析结

果表明ꎬｑＴＮ２￣１和 ｑＴＮ４ 这 ２ 个位点对水稻分蘖数有

明显的影响ꎬ结合国家水稻数据中心数据对候选基因

进行功能注释和表达模式等方面的综合分析ꎬ结果显

示ꎬｑＴＮ２￣１和 ｑＴＮ４ 位点最可能的候选基因是 ＬＯＣ＿
Ｏｓ０２ｇ１３５２０ 和 ＬＯＣ＿Ｏｓ０４ｇ０５０３０ꎮ 目标基因的具体功

能与调控分蘖数的分子机制还需要进一步的分子遗

传试验验证与解析ꎮ
本研究通过高密度 Ｂｉｎ 遗传图谱定位到 ２ 个 ２

年稳定遗传的 ＱＴＬ 位点 ｑＴＮ２￣１ 和 ｑＴＮ４ꎬ并通过基

因功能注释、ＳＮＰ 变异位点分析与注释、等位型对分

蘖数的效应评估等方面的分析ꎬ在 ２ 号和 ４ 号染色

体上鉴定了 ２ 个最可能的候选基因ꎮ 本研究结果有

利于水稻分蘖数遗传与分子机制的进一步研究ꎬ并
可能通过分子标记应用于育种工作ꎮ
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