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我国作为世界人口大国ꎬ近年来人口数量不断

增加ꎬ但耕地面积却不断减少ꎬ最终导致了人均耕地

面积越来越少ꎬ使人们对农业关注的焦点均集中在

如何提高粮食作物单产上[１]ꎮ 穗子是禾本科作物

重要的生殖器官同时也是重要的产量性状[２]ꎮ 穗

部颖花发育是从营养生长向生殖生长转换的重要特

征之一ꎬ而花器官的发育对粮食作物产量和品质均

有着直接的影响ꎮ 人们最先在拟南芥和金鱼草中发

现花器官特征基因ꎬ并且把这些特征基因分为 Ａ、Ｂ、
Ｃ 三类ꎬ形成 ＡＢＣ 基因表达模型[３]ꎬ其在花发育研

究中已被广泛接受ꎬ该模型认为相邻两轮花器官的

发育受到同一类基因控制ꎬ同类基因有时可以影响

１ 轮花器官的发育ꎬ但有时甚至能影响 ４ 轮花器官

的发育[４￣６]ꎮ 谷子颖花由外稃、内稃、２ 枚浆片、３ 枚

雄蕊及 ２ 枚雌蕊组成ꎬ每个小穗花有 ２ 个护颖ꎮ 谷

子等禾本科植物颖花中的内稃对应着双子叶植物中

的花萼ꎬ并由 ＭＡＤＳ 盒(酵母转录因子 ＭＣＭ１、拟南

芥的花同源异型基因 ＡＧＡＭＯＵＳ、金鱼草的花同源异

型基因 ＤＥＦＩＣＩＥＮＳ、人类血清免疫响应因子 ＳＲＦ)
的 Ａ 类基因控制[７]ꎮ 禾本科植物花器官中ꎬ雌蕊和

雄蕊的结构保守[８]ꎻ子房基部着生有浆片ꎬ浆片处

于外稃和雄蕊之间ꎬ研究证明浆片对应的双子叶植

物的花器官是花瓣[９￣１１]ꎮ 虽然禾本科植物和双子叶

植物花器官的形态结构具有明显差异ꎬ但是对于

ＡＢＣ 模型而言ꎬ它们在进化过程当中均具有高度的

保守性ꎮ 目前禾本科植物中对颖花有较多研究的是

水稻ꎬ例如水稻中的长颖花突变体 ＬＲＳ[１２]ꎬ其性状

特点为内稃、外稃变长ꎬ雄蕊雌蕊化ꎬ浆片呈现出稃

片状ꎬ每个颖花含有 １ ~ ３ 枚发育完整的雌蕊ꎮ 此

外ꎬ水稻中控制颖壳宽度的基因 ＧＷ２ 的主要功能是

编码一个环形蛋白ꎬ该蛋白拥有 Ｅ３ 泛素连接酶活

性ꎬ其在降解促进细胞分裂的蛋白的途径中具有非

常重要的作用ꎬ如果 ＧＷ２ 发生突变导致其功能的缺

失ꎬ将使泛素不能正常转移到靶蛋白上ꎬ进而导致本

应该被降解的底物因为不能被特异性识别而无法降

解ꎬ最终促使颖花外壳细胞的分裂ꎬ从而增加了颖花

外壳的宽度[１３]ꎮ Ｑ. Ｆ. Ｚｈａｎｇ 等[１４] 在水稻品种

Ｗ２５５５ 的后代中发现了一个颖花发育突变体ꎬ突变

基因命名为 ａｈ(ａｂｎｏｒｍａｌ ｈｕｌｌ)ꎬ与野生型相比ꎬ该突

变体的小穗分支较稀疏ꎬ每级枝梗上的颖花数减少ꎬ
同时顶端的颖花通常不能成熟ꎬ且泛白ꎬ由此可以看

出该突变也影响了水稻花序分生组织的发育ꎮ 除了

上述提到的基因外ꎬ还有很多基因也参与调控颖壳

的发育ꎮ 如水稻 ３ 号染色体着丝粒附近的 ＧＳ３ 就被

确认为与粒重和粒长相关的主效 ＱＴＬ[１５]ꎬ位于水稻

５ 号染色体短臂的 ＧＳ５ 参与调控颖壳的宽度[１６]ꎮ
此外ꎬｑＳＷ￣５(ＧＷ５) [１７￣１８]也控制水稻颖壳宽度ꎮ

谷子(Ｓｅｔａｒｉａ ｉｔａｌｉｃａ(Ｌ. ) Ｐ. Ｂｅａｕｖ. )ꎬ属于禾本

科(Ｐｏａｃｅａｅ)、狗尾草属(Ｓｅｔａｒｉａ Ｐ. Ｂｅａｕｖ. )ꎬ其子粒

脱皮后便是人们俗称的“小米”ꎬ是我国北方干旱半

干旱地区主要的粮食作物ꎮ 由于其子粒中含有丰富

的膳食纤维和人体必需的微量元素ꎬ正逐步成为人

们生活中极其重要的营养健康食品ꎮ 谷子是单子叶

植物ꎬ二倍体ꎬ自花授粉ꎬ生育周期短ꎬ因此实验室操

作方便[１９]ꎬ同时与水稻的基因组具有较高的共线

性[２０]ꎬ并且由于谷子全基因组测序和大批量重测序

的完成(其基因组约 ５１５ Ｍｂ)ꎬ正促使其发展成为禾

本科中除水稻之外的另一模式作物[２１￣２２]ꎮ
作为决定谷子产量的重要因素ꎬ穗部的结构与

形态始终是育种过程中的重要指标ꎬ因此研究穗部

性状对提高产量具有重要意义ꎮ 而颖花的突变对谷

子的授粉以及之后种子的发育均有着重要的影响ꎬ
因此针对谷子颖花的研究可以为谷子的遗传育种提

供重要基础ꎬ同时因为禾本科作物之间颖花结构具

有极高的一致性ꎬ针对谷子颖花的研究也可为其他

禾本科作物关于颖花性状的研究提供借鉴ꎮ Ｇ. Ｑ.
Ｊｉａ 等[２０] 搜集了 ９１６ 份谷子品种ꎬ对其测序发现

２５８４０８３ 个 ＳＮＰｓꎬ并利用 ＧＷＡＳ( ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ａｓｓｏ￣
ｃｉａｔｉｏｎ ｓｔｕｄｉｅｓ)及 ８４５７８７ 个 ＳＮＰｓ 构建了谷子基因

组的单倍型图谱ꎬ从中定位了一些和穗发育相关的

基因ꎮ
本研究利用 ＥＭＳ 诱变 Ｙｕｇｕ１ꎬ获得一个窄颖花

突变体 ｓｉｎｓ１(图 １￣Ｃ)ꎮ 利用突变体 ｓｉｎｓ１ 与正常野

生型 ＳＳＲ４１ 进行杂交ꎬ 构建 Ｆ２ 定位群体ꎬ 利用

ＢＳＡ[２３]图位克隆技术与 ＳＳＲ 分子标记等技术ꎬ对窄

颖花基因进行初步定位ꎬ以期能够为谷子颖花相关

基因的鉴定和功能分析提供数据基础ꎮ

１　 材料与方法

１. １　 试验材料的获得

Ｙｕｇｕ１ 具有综合性状优良ꎬ耐旱涝、对光温反应

不敏感、适应性广等特点ꎬ是我国华北夏谷区最有影

９３５
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响力的品种之一ꎬ其全基因组测序已经完成ꎮ 通过

ＥＭＳ 诱变野生型 Ｙｕｇｕ１ꎬ获得颖花显著变窄的突变

体ꎬ命名为 ｓｉｎｓ１ꎮ 多代自交稳定后ꎬ２０１３ 年冬天在

海南种植该突变体ꎬ并与 ＳＳＲ４１(父本)进行杂交ꎬ
配制突变基因定位群体ꎮ ２０１４ 年夏天在北京顺义

种植并鉴定杂交获得 Ｆ１ꎬ通过对颖花的观察确定是

否为真杂种ꎬ再对 Ｆ１真杂种植株进行自交ꎬ得到 Ｆ２

种子ꎮ ２０１５ 年夏天在北京顺义种植 Ｆ２群体ꎬ在开花

前对颖花变窄的植株的叶片进行取样ꎬ并统计正常

颖花和变窄颖花植株的分离比例ꎮ
１. ２　 定位群体叶片样本的选取

分单株对亲本( ｓｉｎｓ１、ＳＳＲ４１)以及 Ｆ２ ( ｓｉｎｓ１ ×
ＳＳＲ４１)中的隐性单株叶片进行取样ꎬ从 Ｆ２群体中共

收获 ９６３ 株隐性窄颖花突变株ꎮ
１. ３　 ｓｉｎｓ１ 的初步定位

１. ３. １ 　 谷子叶片总基因组 ＤＮＡ 的提取 　 叶片总

基因组 ＤＮＡ 的提取方法采用 ＣＴＡＢ 法[８]ꎮ
１. ３. ２ 　 ＳＳＲ 标记的筛选 　 利用 Ｘ. Ｊｉａ 等[２４] 和

Ｓ Ｚｈａｎｇ 等[２５]设计的 ＳＳＲ 标记ꎬ筛选在突变体 ｓｉｎｓ１
和 ＳＳＲ４１ 之间具有多态性且没有杂带的标记ꎮ
１. ３. ３　 混池的构建与突变基因的初步定位　 从 Ｆ２

( ｓｉｎｓ１ × ＳＳＲ４１)隐性单株中取 ３０ 株窄颖花植株叶

片ꎬ提取 ＤＮＡ 并按等量混匀ꎬ即定位群体 ＤＮＡ 混

池ꎬ再利用 ＤＮＡ 分子标记ꎬ以该隐性混池 ＤＮＡ 为底

物进行 ＰＣＲ 扩增ꎬ最后利用聚丙烯酰胺凝胶电泳法

确定造成窄颖花表型的基因所处的染色体和大致区

域ꎮ 接着在确定的区域内使用 ＳＳＲ 标记ꎬ确定 Ｆ２定

位群体中 ９６３ 份窄颖花表型植株叶片 ＤＮＡ 的带

型ꎬ根据定位群体重组事件的统计ꎬ确定目标基因

所在精确位置[２６] ꎮ 其他标记用 Ｐｒｉｍｅｒ ５. ０ 软件设

计ꎮ ＰＣＲ 反应体系参照 Ｒ. Ｗ. Ｍｉｃｈｅｌｍｏｒｅ 等[２３] 的

方法ꎮ 本研究中所涉及的引物均由金唯智生物科

技(北京)有限公司合成ꎮ ＰＣＲ 扩增产物经过 ６％
聚丙烯酰胺凝胶电泳分离ꎬ再用银染显色后ꎬ判断

电泳结果ꎬ并对结果进行拍照ꎬ确定目标基因所在

的区域ꎮ
１. ４　 农艺性状调查分析

在开花前ꎬ分别随机选取 １０ 株颖花变窄表型的

突变体 ｓｉｎｓ１ 和颖花正常的野生型 Ｙｕｇｕ１ꎬ对颖花进

行观察并拍照ꎬ然后对选取的植株做标记ꎮ 植物完

全成熟后ꎬ对标记的植株分别进行穗长、穗粗、株高、
穗颈长、茎粗、旗叶叶长、旗叶叶宽、千粒重、谷码数

等重要农艺性状的调查并进行统计分析ꎮ 本研究所

涉及到的植物学性状数据均为 ２０１５ 年 ９ 月在北京

顺义调查获得ꎮ 利用 Ｅｘｃｅｌ 软件进行数据分析ꎬ分
别计算突变体 ｓｉｎｓ１ 和野生型 Ｙｕｇｕ１ 的 １０ 株个体不

同性状的均值和标准差ꎬ并进行方差分析ꎬ再利用

ＧｒａｐｈＰａｄ Ｐｒｉｓｍ ６. ０７ 软件作图ꎮ

２　 结果与分析

２. １ 　 突变体 ｓｉｎｓ１ 的表型特征及主要农艺性状

的分析

突变体 ｓｉｎｓ１ 与野生型Ｙｕｇｕ１ 各种表型性状见图

１ꎬ数据分析见图 ２ꎮ 突变体 ｓｉｎｓ１ 的穗部表型发生明

显变化ꎬ最突出的特点是颖花明显变窄(图 １￣Ｃ)ꎮ 此

外ꎬ突变体的株高、旗叶叶长、旗叶叶宽均显著降低ꎮ
野生型株高为 １４２. ８９ ｃｍꎬ突变体株高为 １３７. ３３ ｃｍꎬ
突变体株高降低了 ３. ８９％ (图 １￣Ａ、图 ２￣Ａꎬ Ｐ ＝
０ ０２２)ꎻ野生型旗叶叶长为 ３８. ７０ ｃｍꎬ突变体旗叶

叶长为 ３２. ８６ ｃｍꎬ突变体旗叶叶长降低了 １５ ０９％
(图 １￣Ｆ、图 ２￣ＤꎬＰ ＝ ４. ２５５１３Ｅ￣２０)ꎻ野生型旗叶叶

宽为 ２. ５６ ｃｍꎬ突变体旗叶叶宽为 １. ９０ ｃｍꎬ突变体

旗叶叶宽降低了 ２５. ７８％ (图 １￣Ｆ、 图 ２￣Ｅꎬ Ｐ ＝
３ ８０４０４Ｅ￣２４)ꎮ 对穗部主要性状进行统计分析发

现:突变体 ｓｉｎｓ１ 谷码的分布相对野生型 Ｙｕｇｕ１ 而言

较紧密ꎬ但子粒有些不够饱满(图 １￣Ｄ)ꎻ野生型穗长

为 １９. ２３ ｃｍꎬ突变体穗长为 １５. ８８ ｃｍꎬ突变体穗长

降低了 １７. ４２％ (图 １￣Ｂ、图 ２￣ＦꎬＰ ＝ ９. ７５５６６Ｅ￣１１)ꎻ
野生型穗粗为 ２８. ０７ ｃｍꎬ突变体穗粗为 ２２. ００ ｃｍꎬ
突变体穗粗降低了 ２１. ６２％ (图 １￣Ｂ、图 ２￣ＧꎬＰ ＝
１ ４４０２４Ｅ￣１５)ꎻ野生型单穗谷码数为 １３２. ６７ 个ꎬ突
变体单穗谷码数为 ９９. ５ 个ꎬ突变体谷码数降低了

２５％ (图 ２￣ＨꎬＰ ＝ ２. ６７０１Ｅ￣０７)ꎮ 对穗部性状进行 ｔ
检验ꎬ发现突变体 ｓｉｎｓ１ 与野生型 Ｙｕｇｕ１ 穗部部分性

状的差异均具有统计学意义ꎮ 在产量性状方面ꎬ野
生型千粒重为 ２. ４９ ｇꎬ突变体千粒重为 １. ４７ ｇꎬ突变

体千粒重降低了 ４０. ９６％ (图 ２￣Ｉꎬ Ｐ ＝ ４. ０４２８７Ｅ￣
０５)ꎮ 突变体 ｓｉｎｓ１ 的其他农艺性状ꎬ如穗颈长(图
２￣Ｂ)、茎粗(图 ２￣Ｃ)变化不显著ꎬ根部发育也无异常

(图 １￣Ｅ)ꎮ
２. ２　 突变体 ｓｉｎｓ１ 的遗传分析

突变体 ｓｉｎｓ１ 经过连续多代自交后ꎬ能够稳定遗

传ꎮ ｓｉｎｓ１ 与颖花正常的 ＳＳＲ４１ 杂交得到的 Ｆ１均表

现为正常颖花ꎬ证明突变后的窄颖花性状为隐性性

状ꎮ Ｆ２ 群体中正常颖花与窄颖花分离比为 ３ ∶ １
(χ２ ＝ １. ２０９ < χ２０. ０５(１) ＝ ３. ８４)ꎬ正常颖花与窄颖花

分离比例表明该突变类型为单基因隐性突变ꎬ即该

突变性状受隐性单基因控制ꎮ

０４５
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Ａ、Ｂ、Ｄ、Ｅ、Ｆ:成熟期的植株、穗、谷码、根、叶ꎻＣ:花
ＡꎬＢꎬＤꎬＥꎬＦ:Ｗｈｏｌｅ ｐｌａｎｔ ｐｈｅｎｏｔｙｐｅꎬｓｐｉｋｅꎬｓｐｉｋｅｌｅｔꎬｒｏｏｔꎬｌｅａｆ ａｔ ｍａｔｕｒｅ ｓｔａｇｅꎬＣ:Ｆｌｏｗｅｒ

图 １　 野生型(Ｙｕｇｕ１)和突变体(ｓｉｎｓ１)成熟期表型比较

Ｆｉｇ. １　 Ｐｈｅｎｏｔｙｐｅ ｏｆ ｔｈｅ ｍｕｔａｎｔ(ｓｉｎｓ１)ａｎｄ ｉｔｓ ｗｉｌｄ￣ｔｙｐｅ ｐａｒｅｎｔ(Ｙｕｇｕ１)ａｔ ｍａｔｕｒｅ ｓｔａｇｅ

２. ３　 突变体 ｓｉｎｓ１ 的初步定位

在 ９ 条染色体上均匀选取了 １９６ 对 ＳＳＲ 引物ꎬ
检测它们在突变体 ｓｉｎｓ１ 与 ＳＳＲ４１ 之间的多态性ꎮ
最终确定可用的标记数量为 ６６ 个ꎮ 这 ６６ 个标记基

本覆盖了 ９ 条染色体ꎬ分布频率满足 ＢＳＡ 隐性个体

基因混池法的要求ꎬ其中在 １ ~ ９ 号染色体上分别有

７、８、８、６、８、７、６、７、９ 个多态性标记ꎮ
利用 ＢＳＡ 隐形混池法对这 ６６ 个标记分别扩增

父本 ＳＳＲ４１、母本 ｓｉｎｓ１、Ｆ１、隐性混池(Ｐ)ꎬ发现在 ３
号染色体上有 １ 个与目的基因紧密连锁的标记

ＣＡＡＳ３０３１(图 ３￣Ａ)ꎮ 从图 ３￣Ａ 可以看出ꎬ在标记

ＣＡＡＳ３０３１ 的混池条带中母本( ｓｉｎｓ１)带扩增明显ꎬ
未出现父本(ＳＳＲ４１)条带ꎮ 进一步在 ＣＡＡＳ３０３１ 的

上下游寻找标记ꎬ最后选出 ３ 个可用的标记ꎬ分别为

ＳＩＭＳ１８９７８、ＣＡＡＳ３１３２、ＣＡＡＳ３０３６ꎮ 用这 ３ 个标记

分别检测 １２０ 株收取的窄颖花表型植株叶片 ＤＮＡꎬ
根据电泳检测结果ꎬ将窄颖花突变基因 ｓｉｎｓ１ 定位在

ＳＩＭＳ１８９７８(图 ３￣Ｂ)与 ＣＡＡＳ３０３１ 这 ２ 个标记之间ꎬ
物理距离为 １１. ５３ Ｍｂꎮ

为了缩小区间ꎬ在１１. ５３ Ｍｂ 的区间内ꎬ设计了２０
个 ＳＳＲ 标记ꎬ对这些 ＳＳＲ 标记在母本(ｓｉｎｓ１)与父本

(ＳＳＲ４１)之间进行多态性检测ꎬ仅发现 ５ 对标记可

用ꎬ分别为 ３￣２３１８、３￣２４２８、３￣２５３４、３￣２６５８、３￣２９７９ꎮ
通过 ６％聚丙烯酰胺凝胶电泳对 Ｆ２群体中 ９６３ 份隐

性单株进行检测ꎬ最终将目的基因定位在标记 ３￣２６５８
和 ＣＡＡＳ３０３１ 间的 ７. ７０９ Ｍｂ 区间(表 １)ꎮ 因为 Ｆ２群

体只选取了 ９６３ 份单株ꎬ因此无法继续进行区间缩小

工作ꎬ即无法用 Ｆ２群体进行精细定位(图 ４)ꎮ

１４５
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Ａ:株高ꎻＢ:穗颈长ꎻＣ:茎粗ꎻＤ:旗叶叶长ꎻＥ:旗叶叶宽ꎻＦ:穗长ꎻＧ:穗粗ꎻＨ:谷码数ꎻＩ:千粒重

Ａ:Ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔꎬＢ:Ｐｅｄｕｎｃｌｅ ｌｅｎｇｔｈꎬＣ:Ｓｔｅｍ ｄｉａｍｅｔｅｒꎬＤ:Ｆｌａｇ￣ｌｅａｆ ｌｅｎｇｔｈꎬＥ:Ｆｌａｇ￣ｌｅａｆ ｗｉｄｔｈꎬ
Ｆ:Ｐａｎｉｃｌｅ ｌｅｎｇｔｈꎬＧ:Ｐａｎｉｃｌｅ ｄｉａｍｅｔｅｒꎬＨ:Ｓｐｉｋｅｌｅｔ ｎｕｍｂｅｒꎬＩ:１０００￣ｇｒａｉｎ ｗｅｉｇｈｔ

图 ２　 突变体 ｓｉｎｓ１ 与野生型 Ｙｕｇｕ１ 主要农艺性状的比较

Ｆｉｇ. ２　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｍａｊｏｒ ａｇｒｏｎｏｍｉｃ ｔｒａｉｔｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｓｉｎｓ１ ｍｕｔａｎｔ ａｎｄ ｉｔｓ ｗｉｌｄ￣ｔｙｐｅ ｐａｒｅｎｔ Ｙｕｇｕ１

Ａ:标记 ＣＡＡＳ３０３１ 扩增条带ꎻ♂:ＳＳＲ４１ꎻ♀:突变体 ｓｉｎｓ１ꎻＦ１:突变体 ｓｉｎｓ１ × ＳＳＲ４１ꎻＰ:Ｆ２群体隐性单株 ＤＮＡ 混池ꎻ
Ｂ:标记 ＳＩＭＳ１８９７８ꎻ♂:ＳＳＲ４１ꎻ♀:突变体 ｓｉｎｓ１ꎻＦ１:突变体 ｓｉｎｓ１ × ＳＳＲ４１ꎻＰ:Ｆ２群体隐性单株 ＤＮＡ

Ａ:Ｍａｒｋｅｒ ＣＡＡＳ３０３１. ♂:ＳＳＲ４１ꎬ♀:ｓｉｎｓ１ꎬＦ１:Ｆ１ ｏｆ ｓｉｎｓ１ × ＳＳＲ４１ꎬＰ:ＤＮＡ ｐｏｏｌ ｏｆ ｒｅｃｅｓｓｉｖｅ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ ｏｆ Ｆ２ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎꎬ
Ｂ:Ｍａｒｋｅｒ ＳＩＭＳ１８９７８. ♂:ＳＳＲ４１ꎬ♀:ｓｉｎｓ１ꎬＦ１:Ｆ１ ｏｆ ｓｉｎｓ１ × ＳＳＲ４１ꎬＰ:ＤＮＡ ｐｏｏｌ ｏｆ ｒｅｃｅｓｓｉｖｅ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ ｏｆ Ｆ２ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

图 ３　 ｓｉｎｓ１ 连锁标记检测结果

Ｆｉｇ. ３　 Ｌｉｎｋｅｄ ｍａｒｋｅｒｓ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｓｉｎｓ１

２４５
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表 １　 ＳＳＲ 标记检测结果

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｅｓｔ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ＳＳＲ ｍａｒｋｅｒｓ

株号

Ｃｏｄｅ

ＳＳＲ 标记

ＳＳＲ ｍａｒｋｅｒｓ

ＳＩＭＳ１８９７８ ３￣２３１８ ３￣２４２８ ３￣２５３４ ３￣２６５８ ３￣２９７９ ＣＡＡＳ３１３２ ＣＡＡＳ３０３１ ＣＡＡＳ３０３６

２ Ｈ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ

１８ Ｈ Ｈ Ｈ Ｈ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｈ

２１ Ｈ Ｈ Ｈ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ

３４ Ｈ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ

４５ Ｈ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ

８４ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｈ

８５ Ｈ Ｈ Ｈ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ

１０９ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｈ

１１４ Ｈ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｈ

１５８ Ｈ Ｈ Ｈ Ｈ Ｈ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ

５５３ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｈ Ｈ

５５４ Ｈ Ｈ Ｈ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ

５６７ Ｈ Ｈ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ

６１０ Ｈ Ｈ Ｈ Ｈ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ

７７３ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｈ Ｈ

７７９ Ｈ Ｈ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｈ

７９２ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｈ Ｈ

９２１ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｓ Ｈ Ｈ

Ｓ:母本 ｓｉｎｓ１ 突变体带型ꎻＨ:同时具有双亲带型

Ｓ:Ｔｈｅ ｓｔｒｉｐ ｏｆ ｓｉｎｓ１ꎬＨ:Ｔｈｅ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｓｔｒｉｐｓ ｏｆ ｐａｒｅｎｔｓ

图 ４　 窄颖花突变基因 ｓｉｎｓ１ 的定位

Ｆｉｇ. ４　 Ｇｅｎｅ ｍａｐｐｉｎｇ ｏｆ ｔｈｅ ｎａｒｒｏｗ ｓｐｉｋｅｌｅｔ ｍｕｔａｎｔ ｓｉｎｓ１

３　 讨论

花性状的变异是非常重要的表型突变ꎬ会直接

导致粮食作物产量的变化ꎮ 之前关于花发育的研究

多集中在模式作物拟南芥ꎬ但是近年来随着生物技

术的发展ꎬ在单子叶植物的研究也越来越多ꎮ 如在

水稻中ꎬＧＳ３ 基因负责编码一个包含 ２３２ 个氨基酸

的蛋白ꎬ并且含有一个类 ＰＥＢＰ 结构域ꎮ ＧＳ３ 含有 ５

３４５
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个外显子ꎬ而在大粒品种中 ＧＳ３ 的第 ２ 个外显子发

生了由 Ｃ 到 Ａ 的单碱基突变ꎬ使得密码子 ＴＧＣ 变成

终止密码子 ＴＧＡꎬ造成翻译的提前停止ꎬ导致其最

后编码的蛋白丢失了 １７８ 个氨基酸ꎬ这些氨基酸的

丢失使其含有的类 ＰＥＢＰ 结构丢失了 ３ 个功能域ꎬ
通过这些分析说明 ＧＳ３ 与粒重之间呈负相关[１５]ꎮ
但是最新的研究表明 ＧＳ３ 其实不属于 ＰＥＢＰ 蛋白家

族ꎬ之前认为 ＧＳ３ 编码的蛋白中包含的类 ＰＥＢＰ 结

构实际上只含有 １ / ３ 长度的 ＰＥＢＰꎬ但是在其 Ｎ 端

含有一个在大多数被子植物中均存在的高度相似并

且保守的 ６６ 个氨基酸的结构域ꎬ该结构暂时被命名

为 ＯＳＲ[２７]ꎮ 参与调控颖壳宽度的 ＧＳ５ 位于 ＲＭ５９３
和 ＲＭ５７４ 之间ꎬ负责编码丝氨酸羧肽酶ꎬ能够控制

水稻子粒宽度、充实度以及千粒重ꎬ是重要的数量性

状基因ꎬ该基因通过上调细胞周期相关基因的表达ꎬ
从而促进细胞的分裂ꎬ使细胞数目增加ꎬ同时使细胞

横向生长的效应提高ꎬ最终颖壳宽度增加ꎬ这些结果

说明 ＧＳ５ 能够正向调控颖壳的宽度[１６]ꎻ通过组织特

异性分析还发现 ＧＳ５ 在幼穗中的表达量是最高的ꎬ
通过对比宽粒和窄粒表型的植株中 ＧＳ５ 的表达量ꎬ
结果为在宽粒类型植株的幼穗中 ＧＳ５￣ＺＳ９７ 的表达

量高于窄粒类型植株幼穗中 ＧＳ５￣Ｈ９４ 的表达量[２８]ꎮ
ｑＳＷ￣５(ＧＷ５)同样是控制水稻颖壳宽度的基因ꎬ但
与 ＧＳ５ 的调控机制不同ꎬ它编码一个核定位蛋白ꎬ
该蛋白能够与多聚泛素相互作用ꎬ其对颖壳发育的

调控机制与 ＧＷ２ 相类似[１７￣１８]ꎮ 本研究中的谷子窄

颖花突变体也是由 １ 对隐性核基因控制ꎬ其表型与

上述一些突变体的表型具有一定的相似性ꎬ尤其是

与 ＧＳ５ 突变后的效应极为相似ꎬ这为以后的研究提

供了一个可能的方向ꎮ
此外ꎬ对定位区间 ７. ７０９ Ｍｂ 内的所有候选基因

进行分析和数据库比对 ( ｈｔｔｐ: / / ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌｂｉｏｌｏｇｙ.
ｃａｕ. ｅｄｕ. ｃｎ / ＳＩＦＧＤ / ｓｅａｒｃｈ. ｐｈｐ)ꎬ发现 ８ 个在穗部

高表 达 的 基 因ꎬ 分 别 为 Ｓｅｉｔａ. ３Ｇ２８７０００、 Ｓｅｉｔａ.
３Ｇ２８９２００、 Ｓｅｉｔａ. ３Ｇ２８９６００、 Ｓｅｉｔａ. ３Ｇ２９１８００、 Ｓｅｉｔａ.
３Ｇ２９４３００、 Ｓｅｉｔａ. ３Ｇ２９９３００、 Ｓｅｉｔａ. ３Ｇ２９７４００、 Ｓｅｉｔａ.
３Ｇ２９８３００ꎮ 其中 Ｓｅｉｔａ. ３Ｇ２８９２００、 Ｓｅｉｔａ. ３Ｇ２９９３００、
Ｓｅｉｔａ. ３Ｇ２９８３００、Ｓｅｉｔａ. ３Ｇ２９８３００、Ｓｅｉｔａ. ３Ｇ２９７４００ 这

５ 个基因在穗部的表达量高于根、茎、叶中的表达

量ꎮ 数据库查找发现 Ｓｅｉｔａ. ３Ｇ２８９２００ 功能为乙烯应

答转录因子 ＥＲＦ０９８ꎬ该基因在拟南芥中的同源基因

是 ＡＴ４Ｇ２７９５０ꎬ功能为细胞分裂素响应因子 ４ꎻ在水

稻中的同源基因是 ＬＯＣ＿Ｏｓ０５ｇ２５２６０ꎬ属于 ＡＰ２ 类

转录因子基因ꎬ该类基因能够控制赤霉素与脱落酸

之间的相互作用ꎮ 从中可以发现 Ｓｅｉｔａ. ３Ｇ２８９２００ 与

植物激素的响应相关ꎬ在 ＧＳ５ 的研究结果中就是因

为细胞分裂异常最后导致了颖壳宽度的变化ꎮ
Ｓｅｉｔａ. ３Ｇ２９９３００ 在 拟 南 芥 中 的 同 源 基 因 为

ＡＴ５Ｇ４８４８０ꎬ编码乳酰谷胱甘肽裂解酶或乙二醛酶

Ⅰ型家族蛋白ꎮ Ｓｅｉｔａ. ３Ｇ２９７４００ 是 ｚｉｎｃ ｆｉｎｇｅｒ 家族

成员ꎬ是一种蛋白质酰基转移酶ꎮ Ｓｅｉｔａ. ３Ｇ２９８３００
具有 ２ 个转录本ꎬ分别是 Ｓｅｉｔａ. ３Ｇ２９８３００. １、Ｓｅｉｔａ.
３Ｇ２９８３００. ２ꎬ 均为 Ｃ３ＨＣ４ ｔｙｐｅ￣ＲＩＮＧ Ｚｉｎｃ ｆｉｎｇｅｒꎮ
Ｃ３ＨＣ４ 型锌指蛋白是目前功能研究较多的一种锌

指蛋白类型ꎬ结合有 ２ 个锌离子并且含有 ４０ ~ ６０ 个

Ｃｙｓ 残基富集的结构域ꎬ该蛋白是一种具有环指状

结构的锌指蛋白ꎬ这类锌指蛋白在目前的研究中分

为两类ꎬ较少的一类属于转录因子ꎬ大多数一类则属

于泛素连接酶 Ｅ３ꎬ主要功能是结合蛋白质[２９]ꎮ
Ｃ３ＨＣ４ 型锌指蛋白的功能与水稻控制硬壳宽度的

基因 ＧＷ２ 的功能几乎相同ꎬ这个发现同样对以后的

精细定位工作具有很重要的参考价值ꎮ
本研究以 ＳＳＲ４１ 作为父本ꎬＹｕｇｕ１ 的突变体

ｓｉｎｓ１ 作为母本进行杂交ꎬ以 Ｆ２中窄颖花性状植株作

为分析群体ꎮ 通过表 １ 可以发现ꎬ将窄隐花突变基

因 ｓｉｎｓ１ 定位在标记 ３￣２６５８ 与标记 ＣＡＡＳ３０３１ 之间

的 ７. ７０９ Ｍｂ 区域内ꎬ９６３ 个 Ｆ２隐性单株中在标记 ３￣
２６５８ 处只有 １ 个交换株ꎬ在标记 ＣＡＡＳ３０３１ 处只有

４ 个交换株ꎮ 这说明在定位的这段区域内ꎬ突变体

ｓｉｎｓ１ 和野生型 ＳＳＲ４１ 的杂合体在进行减数分裂时ꎬ
姊妹染色单体之间发生交叉互换的频率较低ꎬ这可

能是导致本研究中的定位难以进行的重要原因之

一ꎬ需要进一步扩大定位群体的数量以进行下一步

工作ꎮ
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