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离子束诱变体水稻 JD-1 的 
表型及基因组变异分析
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摘要：辐射诱变是作物种质创新的有效途径之一。本研究利用碳离子束诱变津稻 565，获得穗下垂及穗部其他性状发生

变异的突变体，命名为 JD-1。对突变体及野生型的主要农艺性状进行调察，结果表明 JD-1 的主穗颈穗弯曲度、着粒数和着粒

密度都较津稻 565 极显著增加，增幅分别为 305.90%、66.86% 和 47.79%；其主穗穗长、实粒数和二次枝梗数显著性增加，增幅

分别为 12.11%、63.06% 和 74.19%，而千粒重显著降低 11.54%。基因组序列比对表明，在突变体 JD-1 和野生型津稻 565 之间

有 18639 个单核苷酸多态性位点（SNP，single nucleotide polymorphism），转换 / 颠换比值为 2.34；有 3428 个小片段插入缺失

（InDel，insertion-deletion）。这些突变表现为成簇分布，主要发生在第 5 和第 11 染色体上，占比分别为 25.19% 和 22.98%。在

基因结构变异中，基因间区的变异数占比较高，为 45.22%；剪切位点的变异数占比较低，为 0.08%。变异基因 GO 注释表明，

参与细胞生理过程的变异基因数较多。变异基因中与株高、千粒重、穗长、二次枝梗数相关的已克隆基因有 16 个；根据变异

位点设计了 16 个已克隆基因的分子标记，有 12 个 SNP 标记和 9 个 InDel 标记在 9 个基因上鉴定出多态性。该研究创制出

新的水稻种质资源并发掘出与产量性状相关基因的等位变异。
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Abstract：Mutation induced by irradiation is one of the efficient ways to innovate crop germplasm 
resources. In this study，a drooping-panicled mutant rice with other variations in the panicle，named JD-1，was 
derived from Jindao 565 by carbon ion beam irradiation. Compared with the agronomic traits of the wild type 
Jindao 565，JD-1 had a highly significant（P<0.01）increase in neck-panicle curvature，number and density 
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of main panicle grains by 305.90%，66.86% and 47.79%，respectively. In addition，panicle length，number of 
main panicle filled grains and number of main panicle secondary branches increased significantly（P<0.05）by 
12.11%，63.06% and 74.19%，respectively，but the 1000-grain weight significantly decreased by 11.54%. The 
whole genome sequence alignment revealed the existence of 18639 single nucleotide polymorphisms（SNPs）
with a conversion/transversion ratio of 2.34，and of 3428 insertion-deletions（InDels），between Jindao 565 
and JD-1，which were distributed in clusters and mainly located on chromosomes 5 and 11，accounting for 
25.19% and 22.98%，respectively. Through the structural analysis of mutated genes，the mutations occurred 
in intergenetic regions had the maximum proportion of 45.22%，while those detected in splicing hold the 
minimum proportion of 0.08%. GO functional analysis of the mutated genes revealed that most of them 
were involved in cell physiological process. The sixteen genes related to plant height，1000-grain weight，
panicle length and secondary branches were identified from the cloned genes which were mutated in JD-
1. The molecular markers for these genes were further designed based on the mutation sites，and the twelve 
SNP markers and the nine InDel markers were proved to be polymorphic in nine genes between Jindao 565 
and JD-1. This study created a new rice germplasm and explored the allelic variation related to yield trait  
in rice.

Key words：rice；carbon ion beam；whole-genome resequencing；allelic variation；molecular marker

创制新的优异种质资源是提升作物育种水平的

遗传基础［1-2］，通过太空船搭载、离子束辐射诱变等

方法是获得作物新种质的重要方式之一。它们具有

突变率高、突变范围广等特点，在较短时间内能获得

大量不同类型的突变材料［3］。此外通过诱变技术

育成的品种有 3346 个，其中水稻有 860 个（http：//
mvd.iaea.org）。20 世纪 80 年代在我国南方稻区大

面积推广的原丰早［4］和浙辐 802［5］是由 γ 射线诱

变而来，1997 年安徽审定的中粳新品种皖稻 42 是

由离子束诱变台粳 67 选育而成［6］。

随着基因组测序技术和生物信息学的飞速发

展，对突变体变异机理的研究起到了极大的促进作

用。全基因组重测序在植物诱变育种领域应用最为

广泛［7］，极大地降低某些未知功能的重要基因序列

的鉴定障碍，使诱变基因资源得到充分的挖掘和利

用。利用重测序方法对航天诱变的烟草突变体进行

测序分析，得到 271655 个 SNP 和 23450 个 InDel，
共造成 10534 个基因发生变异，其中调控开花时间

的 MADS-box 基因和调控侧生器官发育与叶缘形

状的 KNOX1 基因发生变异，从而造成表型发生改 
变［8］。对谷子晋汾 52 及其突变体进行重测序，发

现在第 8 染色体上的 SNP/InDel 变异数最多，推测

其与野生型之间的抗感差异可能是由 NBS 类型基

因发生变异造成的，为进一步分析基因关键差异位

点，克隆和验证抗病基因的功能提供理论依据［9］。

Li 等［10］对水稻易落粒品种 Moretsu 和 γ 射线辐射

得到的难落粒突变体品种 Minamiyutaka 进行重测

序，并通过基因编辑验证，发现落粒性的改变是由

控制落粒性的基因 OsSH1 在第 2 内含子发生 13 bp
缺失导致的。

本研究试图通过对碳离子束辐射诱变选育出

穗下垂及穗部其他性状发生变异的突变体 JD-1 的

表型和基因组研究，分析其基因组变异，发掘与产

量性状相关基因的等位变异，并开发相关的分子

标记，为水稻遗传改良提供新的种质资源和育种 
策略。

1　材料与方法

1.1　突变体材料来源

津稻 565 是天津市农业科学院水稻研究所培

育的粳稻品种。该品种在成都平原种植，表现为

后期转色好、生育期适宜。但由于其为直立穗型，

穗基部籽粒在雨水较多或田间湿度较大的情况下

易发生霉变。为了创制适于成都平原种植的粳稻

种质，四川省农业科学院作物研究所 2015 年利用

中国科学院近代物理研究所兰州重离子研究装置

（HIRFL，Heavy Ion Research Facility in Lanzhou）提

供的碳离子束（12C6+），按照束流能量 80 MeV/u、辐
照剂量率 60 Gy/min、累积辐照剂量 80 Gy，对直立

穗品种津稻 565 稻谷进行辐射诱变。当年 4 月在

成都大田种植 M0，并混收。2016 年 M1 种植 10000
株，在其中发现 1 株穗下垂及穗部其他性状发生变

异的突变体，命名为 JD-1。经多代自交，JD-1 性状

稳定。
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1.2　主要农艺性状调查

2018 年，在四川省农业科学院新都基地，种植

突变体 JD-1 和野生型津稻 565，5 行区，3 次重复。

在成熟期，选第三行中间 5 株进行农艺性状调查，包

括株高、主穗颈穗弯曲度、主穗穗长、主穗着粒数、主

穗实粒数、主穗一次枝梗数、主穗二次枝梗数、千粒

重、粒长、粒宽、粒厚、主茎倒一叶长、主茎倒一叶宽。

根据主穗着粒数和主穗实粒数计算结实率；根据主

穗穗长和主穗着粒数计算着粒密度。颈穗弯曲度的

测量方法参照徐正进等［11］的方法。利用 SPSS 计

算表型性状的平均值和标准差，并分析突变体 JD-1
较津稻 565 的变异幅度。

1.3　重测序及数据分析

在分蘖盛期，取野生型津稻 565 和突变体 JD-1
叶片，CTAB 法提取基因组 DNA，经 DNA 质量检

测合格后，送往广州基迪奥生物科技有限公司进行

基因组重测序，基因组测序在 Illumina HiSeqTM 2500
测序仪上完成。以日本晴基因组 MSU7.0 为参考，

利用软件 BWA（0.7.15），采用 mem 算法将过滤后

的津稻 565 和突变体 JD-1 的 reads 分别比对到参

考基因组上，用 bedtools（v2.25.0）软件分别进行测

序深度统计。采用 GATK（3.4-46）软件分别进行

基因组变异位点的检测；利用 bcftools 中的 merge 命

令合并变异位点 VCF 文件，用 ANNOVAR 软件进行

SNP/InDel 变异位点功能注释；利用 agriGOv2（http：
//systemsbiology.cau.edu.cn/agriGOv2/index.php）网

站进行变异基因 GO 分析，筛选出 P ≤ 0.05 的变异

基因明显富集的 GO 条目；统计了每 200 kb 的 SNP/
InDel 变 异 位 点 数 目，并 从 funRiceGenes（https：// 
funricegenes.github.io/）网站获取已克隆的水稻功能

基因，检测了突变体 JD-1 基因组尺度上已克隆基因

变异情况，并利用 RIdeogram［12］对 SNP/InDel 的密度

分布和已克隆产量性状相关基因进行可视化作图。

1.4　引物设计

根据检测到的已克隆产量性状相关基因的

SNP/InDel 变 异 位 点，从 Rice Genome Annotation 
Project（http：//rice.plantbiology.msu.edu/）下载基因

序列，根据重测序突变位点利用 Primer Premier6 软 
件 和 RiceVarMap2（http：//ricevarmap.ncpgr.cn/v2/） 
进行引物的设计，并进行了 PCR 扩增验证（表 1）。 
将得到验证的已克隆产量性状相关基因，利用

Illustrator for Biological Sequences（http：//ibs.biocuckoo.
org/）绘制基因结构图。

2　结果与分析

2.1　突变体 JD-1 和野生型的主要农艺性状比较

对供试材料进行了农艺性状调查，结果表明突

变体 JD-1 与野生型津稻 565 相比，JD-1 的主穗颈

穗弯曲度、主穗着粒数和主穗着粒密度较野生型津

稻 565 极显著增加，增幅分别为 305.90%、66.86%
和 47.79%；穗长增加 12.11%，主穗实粒数增加

63.06%，二次枝梗数增加 74.19%，差异达显著水平；

而千粒重比野生型显著降低 11.54%。JD-1 的株高、

一次枝梗数与津稻 565 相比略有增加，主穗结实率、

粒长、粒宽、粒厚较津稻 565 略有下降，倒一叶长、

倒一叶宽略有减小，但均没有达到显著差异（图 1、 
表 2）。
2.2　全基因组重测序

重测序结果分析表明，津稻 565 和 JD-1 的过

滤后读长数分别为 105844306 和 89622224（表 3），
过滤后高质量碱基数分别为 15756586812 bp 和

13285184651 bp，测序碱基质量值大于 Q30 的碱基

数占过滤后高质量碱基数的 91% 以上。津稻 565
和 JD-1 基因组 GC 含量分别为 43.76% 和 44.88%，

津稻 565 中重测序产生的 reads 数有 92.27% 比对

到日本晴参考基因组上，覆盖率为 89.36%，测序深

度为 42×；JD-1 中有 90.92% 比对到日本晴参考基

因组上，覆盖率为 78.36%，测序深度为 35×。

2.3　突变体 JD-1 基因组变异位点注释

比较突变体 JD-1 和野生型津稻 565 的基因

组序列，在 JD-1 中发现 18639 个 SNP 变异位点

和 3428 个 InDel 变异位点，SNP 变异位点的转换

/ 颠换比值为 2.34。不同染色体上的变异位点数

统计表明，在第 5 染色体发生的变异位点数最多，

占总变异位点数的 25.19%；第 11 染色体次之，占

比 22.98%；变异位点明显成簇分布，集中在第 2 染

色体的 3.20~3.40 Mb、第 5 染色体的 13.60~20.00 
Mb 和第 11 染色体的短臂端 4.80~9.00 Mb 及其长

臂端 20.60~24.00 Mb，变异密度最高达 419 位点 / 
200 kb（图 2A、图 3）。基因结构变异类型分析结果

表明，在基因间隙区域的变异位点数的比重较高，

为 45.22%，在剪切位点的变异位点数占比较低，为

0.08%。在外显子上的变异位点数占 9.50%，其中在

第 6 染色体上的外显子变异较多，其次是第 9 染色

体；在内含子上的变异位点数占 13.08%，其中在第

2 染色体上的内含子变异较多，其次是第 11 染色体
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（图 2B）。在基因上游 1 kb、5′UTR 区、外显子、内含

子和 3′UTR 区上发生变异的基因有 3341 个，其中

已知克隆基因有 228 个，占比为 6.82%。

在 3341 个变异基因中，有 1658 个基因被 GO
注释在生物过程、分子功能和细胞组分中，划分了

26 个亚类（图 2C）。其中有 1056 个基因注释为生

物过程基因，包含细胞生理过程、应激、大分子代

谢过程、蛋白质代谢过程、细胞大分子代谢过程、

逆境反应、细胞蛋白质代谢过程、蛋白质变性过程

等 17 个亚类，参与细胞生理过程的基因数占比最

高，为 86.93%，注释为代谢过程调节和基因表达调

控的基因数占比较低，为 1.42%；有 1166 个基因注

释为分子功能基因，包含结合、催化活性、转移酶活

性、蛋白质结合、核苷酸结合、激酶 / 转移酶活性和

受体结合等 7 个亚类，其中结合亚类中的基因数最

多，占比达 67.38%，受体结合中的基因数最少，占

比仅 0.94%；有 445 个基因注释为细胞组分基因，

包含细胞膜和质膜 2 个亚类，445 个基因参与细胞

膜组分构建，有 253 个基因为参与质膜组分基因，

图 1　津稻 565 和突变体 JD-1 株型比较
Fig.1　Comparison of plants between Jindao 565 and 

mutant JD-1

表 2　津稻 565 和突变体 JD-1 的主要农艺性状
Table 2　Main agronomic traits of Jindao 565 and JD-1

性状 Trait

材料 Material

津稻 565（CK）

Jindao 565
M±SD

JD-1
M±SD

JD-1±CK
（%）

株高（cm） Plant height 101.78±2.69 106.64±11.16 4.78

主穗颈穗弯曲度（°） Neck-panicle curvature of the main panicle 29.48±10.33 119.66±5.84** 305.90

主穗穗长（cm） Main panicle length 17.83±0.67 19.99±1.79* 12.11

主穗着粒数 Number of main panicle grains 169.00±20.26 282.00±59.49** 66.86

主穗着粒密度 Density of main panicle grains 9.50±1.00 14.04±2.26** 47.79

主穗实粒数 Number of main panicle filled grains 157.00±17.70 256.00±62.83* 63.06

主穗结实率（%） Seed setting of main panicle 90.06±0.02 87.29±0.08 -3.08

主穗一次枝梗数 Number of main panicle primary branches 14.00±1.48 16.00±1.87 14.29

主穗二次枝梗数 Number of main panicle secondary branches 31.00±10.22 54.00±15.39* 74.19

千粒重（g）1000-grain weight 26.09±2.10 23.08±1.60* -11.54

粒长（mm） Grain length 7.52±0.16 7.30±0.29 -2.93

粒宽（mm） Grain width 3.21±0.17 3.10±0.11 -3.43

粒厚（mm） Grain thickness 2.25±0.06 2.17±0.06 -3.56

主茎倒一叶长（cm） Flag leaf length 25.82±2.40 24.90±8.67 -3.56

主茎倒一叶宽（cm） Flag leaf width 2.06±0.11 2.04±0.36 -0.97
* 和 ** 分别指达到 0.05 和 0.01 的显著性水平
* and ** indicate significant difference at P<0.05 and P<0.01，respectively
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表 3　JD-1 和津稻 565 基因组重测序测序数据
Table 3　Analysis on genome resequencing data of JD-1 and Jindao 565

材料

Material
过滤后读长数

No. of clean reads
过滤后碱基数（bp）

HQ clean data

≥ Q30 的碱基数（bp）
Number of base 
quality ≥ Q30

GC 含量（%）

GC content
比对率（%）

Mapped rate

覆盖率（%）

Coverage 
ratio

测序深度

（×）

Average depth

津稻 565
Jindao 565

105844306 15756586812 14480717742 43.76 92.27 89.36 42

JD-1 89622224 13285184651 12165196653 44.88 90.92 78.36 35
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A：The number of variation loci on 12 chromosomes，B：Statistical analysis of gene structure variation of 12 chromosomes， 
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图 2　JD-1 基因组变异注释
Fig.2　Variation annotation of JD-1 genome
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占比 56.85%。同时发现部分基因具有参与两种或

两种以上的生物功能，有 890 个基因同时被注释为

生物过程基因和分子功能基因，有 310 个基因参与

生物过程和细胞组分构建，有 357 个基因具有分子

功能活性和细胞组分构建的功能，同时被注释为生

物过程基因、分子功能基因和细胞组分基因的有 
274 个。

2.4　主要农艺性状基因等位变异及分子验证

在 228 个已克隆的变异基因中，鉴别出 16 个

与株高、千粒重、穗长和二次枝梗数相关的基因，其

中与株高相关的基因 7 个，分别为 OsGA3ox2［13-14］、 
FLR2［15］、TYDC［16］、OsMKK4［17］、OsRGB1［18］、

NAL1［19］和 OsOFP19［20］，其中 OsMKK4 还参与调

控穗着粒数［16，21］，FLR2 和 OsOFP19 参与调控穗 
长［20，22］；与千粒重相关的基因 7 个，分别为 OsMY1［23］、 
OsGSK3［24］、GSD1［25］、OsAGSW1［26］、OsPPDKB［27-28］、 
GW6a［29］和 OsEIN2［30］；OsNPF4.1［31-32］与穗长相关，

LAX2 与二次枝梗数相关［33］。未发现与穗弯曲相

关的已克隆基因发生突变。这 16 个基因共有 57 
个变异位点（详见 http：//doi.org/10.13430/j.cnki. 
jpgr.20210219001，附表 1），其中 SNP 变异 40 个，

InDel 变异 17 个，每个基因变异平均数为 4 个，在

基因 OsNPF4.1 上的变异数多达 10 个，在 FLR2、
OsGSK3、OsRGB1、LAX2、NAL1、GW6a、OsEIN2
基因上的变异数最少，仅为 1 个。在基因上游 
1 kb 区域内发生变异的基因包括 OsGA3ox2、FLR2、

OsMKK4、OsOFP19、GW6a、OsEIN2 和 LAX2，在 
5′UTR 区发生变异的基因为 NAL1，在内含子上

发 生 变 异 的 基 因 有 OsRGB1、OsGSK3、GSD1、
OsPPDKB 和 OsNPF4.1，在基因上游 1 kb 区域内和

外显子均发生变异的基因包括 TYDC 和 OsMY1，在
基因上游 1 kb 区域内、5′UTR 和内含子均发生变异

的基因为 OsAGSW1。在第 2 染色体突变热点区域

附近有基因 OsGSK3，在第 5 染色体突变热点区域

有基因 OsOFP19、OsAGSW1 和 OsPPDKB，在第 11
染色体短臂端突变热点区域附近有基因 OsNPF4.1

（图 3）。
根据 16 个基因上的 57 个变异位点设计对应

的引物，有 9 个基因在津稻 565 和 JD-1 间筛选出

有多态性的标记 21 个（表 4），其中 SNP 标记 12
个，InDel 标记 9 个。与株高相关基因 OsGA3ox2、
FLR2、TYDC、OsOFP19，包含 7 个 SNP 标记，其中

OsGA3ox2、FLR2 和 OsOFP19 的标记位于基因上

游 1 kb 区域内，TYDC 的标记位于基因上游 1 kb
区域内和外显子上；与千粒重相关的基因 OsMY1、
OsGSK3、OsAGSW1 和 OsPPDKB，包含 4 个 SNP 标

记和 8 个 InDel 标记，其中 OsMY1 的标记位于基因

上游 1 kb 区域内，OsGSK3 和 OsPPDKB 的标记位

于内含子上，OsAGSW1 的标记位于基因上游 1 kb 
区域内和 5′UTR 区；与穗长相关的 OsNPF4.1 包含

1 个 SNP 标记和 1 个 InDel 标记，均位于内含子上。

其余 7 个基因未检测到多态性。

OsGA3ox2

OsGSK3

OsMY1

OsMKK4

OsRGB1
OsPPDKB

GW6a

OsOFP19

OsAGSW1

OsEIN2

Gene

OsNPF4.1

1 419

LAX2

NAL1

GSD1

FLR2
TYDC

Chr.1 Chr.2 Chr.3 Chr.4 Chr.5 Chr.6 Chr.7 Chr.8 Chr.9 Chr.10 Chr.11 Chr.12

图 3　JD-1 的 SNP/InDel 染色体密度分布和 16 个已克隆产量性状相关基因位点
Fig.3　Density distribution of mutational SNP/InDel in JD-1 genome and 

 sixteen cloned genes related to yield traits
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3　讨论

人工诱变是创制新种质的重要途径之一。前

人利用辐射诱变、航天诱变、化学诱变等方式，从突

变体后代中选出优良突变单株，用于基础研究和品

种培育。其中辐射诱变以其变异频率高、变异范围

广、育种年限短等特点［35］，被广泛应用于种质创制、

农作物新品种培育［36］。许学［37］、许学等［38］通过

离子束和 γ 射线诱变 9311 和日本晴，创制出株型、

叶型、穗型明显改良和抗性增强的多种类型的突变

体。黄艺宁等［39］以 60Co-γ 射线辐射 9311 得到果皮

颜色变红和变黑的突变材料，且穗长、千粒重也有

显著性差异。张德建等［40］从 60Co-γ 辐射 9311 突变

体库中筛选出株高、株型、分蘖数、分蘖角、穗型、育

性、叶色、叶形、生育期、穗长、着粒密度、千粒重、穗

弯曲度（突变为直立穗）等主要农艺性状发生变异

的突变体，其中育性、株高、结实率、分蘖数突变频率

较高；与其野生型相比，突变体 CM128 千粒重增加

36.05%，着粒密度降低 64.78%。目前已报道的穗弯

曲性状研究（ep2［41］、dep2［42］、dep3［43］、qPE9-1［44］），

发现其穗长比直立穗型材料长，千粒重较直立穗型

增加，且达到显著性差异。本研究利用碳离子束诱

变直立穗型品种津稻 565 得到弯曲穗型材料 JD-1，
其主穗穗长较直立穗型津稻 565 增加 12.11%，主穗

着粒密度增加 47.49%，但千粒重降低 11.54%，这为

研究穗弯曲性状与穗长、着粒密度、粒重的协同调控

机制提供了新种质。

离子束诱变会引起 DNA 双链断裂，致使染色

体行为和结构产生较大的差异，进而引起性状突 
变［45-46］。随着测序技术的不断发展，采用全基因组

重测序技术研究突变体的变异类型和变异位点，为

功能基因的研究提供技术支撑［47］。有研究对 γ 射

线诱变的日本晴突变体进行全基因组重测序，与日

本晴参考序列比对显示 SNP 位点比 InDel 位点多

3~5 倍，且 SNP/InDel 变异在基因间区分布最多；用

碳离子束诱变发现，SNP 位点比 InDel 位点多 3 倍

左右，较集中分布在第 1 染色体上［48-49］。多数研究

认为碳离子束诱变粳稻品种造成的转换 / 颠换比

值与其他离子束、γ 射线、快中子的数值接近，但与

EMS 诱变的突变体比值相反［50-54］；但也有人认为

与 γ 射线相比，离子束辐射产生的突变频率更高，突

变范围更广［55-56］。利用重测序方法对碳离子束和 γ
射线诱变籼稻品种 R173 得到的突变体分析发现，

碳离子束诱变产生的变异位点少于 γ 射线，但转换 /
颠换比值高于 γ 射线，且在基因上游发生的变异位

点较多，UTR 区和剪切位点处发生的变异位点较少
［57］，变异热点区位于第 10 染色体。本研究中突变

体与野生型间共检测到 22067 个 SNP/InDel 变异位

点，SNP 位点数是 InDel 位点数的 5.44 倍，变异热

点区域主要位于第 2 染色体短臂端、第 5 染色体中

部和第 11 染色体的长臂端及其短臂端，表现为成簇

分布，且在第 2 染色体短臂端 3.20~3.40 Mb 区域变

异位点数分布频率最高。

本研究中突变体 JD-1 的主穗颈穗弯曲度、主

穗着粒数、主穗穗长、主穗实粒数、主穗二次枝梗数

和千粒重与野生型存在极显著或显著差异，检测到

16 个与其部分表型变异相关的已克隆基因，共有 57
个变异位点。通过特异引物设计和 PCR 验证，至

少有 21 个变异位点在 9 个功能基因上是真实存在

的。突变体 JD-1 中与株高相关的基因 OsGA3ox2、
FLR2 和 OsOFP19 仅在基因上游 1 kb 区域内发

生 SNP 变异，是否能影响表型，尚待进一步研究。

TYDC 在水稻的生长发育过程中起重要作用［16］，

突变体 JD-1 中该基因在基因上游 1 kb 区域和外

显子上均发生 SNP 变异，有可能引起 JD-1 株高变

异。Liang 等［23］RNAi 干涉 OsMY1，发现千粒重极

显著降低，本研究中 OsMY1 在基因上游 1 kb 区域

内发生缺失变异，有可能引起 JD-1 千粒重显著性降

低。OsGSK3 在第 2 外显子发生变异导致千粒重极

显著增加［24］，突变体 JD-1 在该基因的第 1 内含子

发生缺失变异是否会引起千粒重变异尚待进一步研

究。Li 等［58］发现 OsAGSW1 过表达会造成千粒重

极显著增加，因此 OsAGSW1 在基因上游 1 kb 区域

和 5′UTR 区发生缺失变异可能导致 JD-1 的千粒重

显著性降低。Kang 等［34］发现 OsPPDKB 在第 5 内

含子、第 10 外显子发生插入变异能导致千粒重显著

或极显著降低，突变体 JD-1 在该基因第 2 内含子发

生变异是否会引起千粒重变异尚待进一步验证。Li
等［31］用 γ 诱变或 T 质粒插入造成 OsNPF4.1 基因

突变均引起穗长变化，本研究中突变体 JD-1 的穗

长显著性增加，推测为该基因变异引起的。没有发

现已克隆的颈穗弯曲相关基因发生变异，因此可能

是未知基因引起 JD-1 的穗下垂性状，但尚需深入 
研究。

致谢：感谢山东省农业科学院水稻研究所徐建

弟博士提供津稻 565 ！
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附表 1 16个基因的变异位点

Supplemental Table 1 57 mutation sites of 16 genes

染色体

Chr

变异起始位点

Start

变异终止位点

End

津稻 565

Jindao565
JD-1

变异类型

Variation_typ

e

基因结构变异

Structure_type

基因登录号

Gene locus

基因符号

Gene

调控性状

Controlled

traits

Chr1 4005679 4005679 C T SNP upstream LOC_Os01g08220 OsGA3ox2 株高

Chr1 4005717 4005717 T C SNP upstream LOC_Os01g08220 OsGA3ox2 株高

Chr1 4005868 4005868 T A SNP upstream LOC_Os01g08220 OsGA3ox2 株高

Chr1 4005869 4005869 C T SNP upstream LOC_Os01g08220 OsGA3ox2 株高

Chr1 4005889 4005889 T A SNP upstream LOC_Os01g08220 OsGA3ox2 株高

Chr1 4005917 4005917 A G SNP upstream LOC_Os01g08220 OsGA3ox2 株高

Chr1 31815542 31815542 G A SNP exonic LOC_Os01g55280 OsMY1 千粒重

Chr1 31817225 31817237 GGGGGGGGGGGGG - Deletion upstream LOC_Os01g55280 OsMY1 千粒重

Chr1 31817245 31817245 G A SNP upstream LOC_Os01g55280 OsMY1 千粒重

Chr1 31817353 31817358 GGGGGG - Deletion upstream LOC_Os01g55280 OsMY1 千粒重

Chr1 32461329 32461329 T C SNP upstream LOC_Os01g56330 FLR2 株高

Chr1 32502328 32502328 C T SNP exonic LOC_Os01g56380 TYDC 株高

Chr1 32502556 32502556 A G SNP exonic LOC_Os01g56380 TYDC 株高

Chr1 32502598 32502598 C A SNP exonic LOC_Os01g56380 TYDC 株高

Chr1 32503237 32503237 T C SNP upstream LOC_Os01g56380 TYDC 株高

Chr1 32503542 32503542 A G SNP upstream LOC_Os01g56380 TYDC 株高

Chr1 32503783 32503783 T G SNP upstream LOC_Os01g56380 TYDC 株高

Chr2 7723374 7723374 CC - Insertion intronic LOC_Os02g14130 OsGSK3 千粒重

Chr2 33444327 33444327 T C SNP upstream LOC_Os02g54600 OsMKK4
株高，穗着粒

数

Chr2 33444346 33444346 A G SNP upstream LOC_Os02g54600 OsMKK4
株高，穗着粒

数

Chr2 33444353 33444353 T C SNP upstream LOC_Os02g54600 OsMKK4
株高，穗着粒

数

Chr3 26403214 26403215 - GG Deletion intronic LOC_Os03g46650 OsRGB1 株高

Chr4 19563713 19563713 T C SNP upstream LOC_Os04g32510 LAX2 二次枝梗数

Chr4 31203828 31203828 C T SNP UTR5 LOC_Os04g52479 NAL1 株高

Chr4 31525157 31525157 - GGAGGGTAATATATG Insertion intronic LOC_Os04g52920 GSD1 千粒重

Chr4 31525197 31525197 - A Insertion intronic LOC_Os04g52920 GSD1 千粒重

Chr5 15040320 15040320 - GG Insertion upstream LOC_Os05g25840 OsAGSW1 千粒重

Chr5 15040439 15040439 A G SNP upstream LOC_Os05g25840 OsAGSW1 千粒重

Chr5 15040462 15040462 A G SNP upstream LOC_Os05g25840 OsAGSW1 千粒重

Chr5 15040478 15040478 G A SNP upstream LOC_Os05g25840 OsAGSW1 千粒重

Chr5 15040495 15040495 T - Deletion upstream LOC_Os05g25840 OsAGSW1 千粒重

Chr5 15040530 15040530 T C SNP upstream LOC_Os05g25840 OsAGSW1 千粒重

Chr5 15040644 15040647 TTTT - Deletion upstream LOC_Os05g25840 OsAGSW1 千粒重

Chr5 15040818 15040818 C - Deletion UTR5 LOC_Os05g25840 OsAGSW1 千粒重

Chr5 15042606 15042606 A G SNP intronic LOC_Os05g25840 OsAGSW1 千粒重



Chr5 15070937 15070937 C T SNP upstream LOC_Os05g25910 OsOFP19 株高，穗长

Chr5 15071381 15071381 G A SNP upstream LOC_Os05g25910 OsOFP19 株高，穗长

Chr5 19730814 19730814 TGCATGTAATT - Insertion intronic LOC_Os05g33570 OsPPDKB 千粒重

Chr5 19731595 19731595 T C SNP intronic LOC_Os05g33570 OsPPDKB 千粒重

Chr5 19731723 19731723 C T SNP intronic LOC_Os05g33570 OsPPDKB 千粒重

Chr5 19731769 19731769 C T SNP intronic LOC_Os05g33570 OsPPDKB 千粒重

Chr5 19732390 19732390 T - Insertion intronic LOC_Os05g33570 OsPPDKB 千粒重

Chr5 19732460 19732460 C T SNP intronic LOC_Os05g33570 OsPPDKB 千粒重

Chr5 19732637 19732637 C T SNP intronic LOC_Os05g33570 OsPPDKB 千粒重

Chr5 19736114 19736114 - G Deletion intronic LOC_Os05g33570 OsPPDKB 千粒重

Chr6 26594071 26594071 A - Insertion upstream LOC_Os06g44100 GW6a 千粒重

Chr7 2984067 2984067 A - Insertion upstream LOC_Os07g06130 OsEIN2 千粒重

Chr11 7194646 7194648 CTT - Deletion intronic LOC_Os11g12740 OsNPF4.1 穗长

Chr11 7194715 7194715 A G SNP intronic LOC_Os11g12740 OsNPF4.1 穗长

Chr11 7194728 7194728 C T SNP intronic LOC_Os11g12740 OsNPF4.1 穗长

Chr11 7194734 7194735 - TG Deletion intronic LOC_Os11g12740 OsNPF4.1 穗长

Chr11 7196051 7196051 C G SNP intronic LOC_Os11g12740 OsNPF4.1 穗长

Chr11 7196062 7196062 A T SNP intronic LOC_Os11g12740 OsNPF4.1 穗长

Chr11 7196071 7196071 A G SNP intronic LOC_Os11g12740 OsNPF4.1 穗长

Chr11 7196093 7196093 A T SNP intronic LOC_Os11g12740 OsNPF4.1 穗长

Chr11 7196305 7196305 G A SNP intronic LOC_Os11g12740 OsNPF4.1 穗长

Chr11 7196314 7196314 T G SNP intronic LOC_Os11g12740 OsNPF4.1 穗长


