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　 　 摘要:ＰｈｙＢ 是在长日照条件下抑制水稻开花的关键基因ꎬ但目前对水稻 ＰｈｙＢ 基因的遗传基础还不清楚ꎬ研究其分子遗传

机制ꎬ对于培育光周期适应性广的品种以及扩大水稻种植区域具有重要意义ꎮ 本研究选择 ７８ 份亚洲栽培稻(３４ 份籼稻和 ４４
份粳稻)及 ４７ 份野生稻进行测序ꎬ对 ＰｈｙＢ 基因的核苷酸多态性、单倍型进行分析ꎬ计算籼稻、粳稻和野生稻的遗传多样性ꎮ
结果表明ꎬＰｈｙＢ 基因共有 ２８ 个单倍型ꎬ其中有 ２ 个高频率的单倍型分别存在于 ２ 个栽培稻亚种中ꎮ 从 Ｎｅｔｗｏｒｋ 图可以看出栽

培稻分为 ２ 组(Ａ 组和 Ｂ 组)ꎬＡ 组栽培稻包括全部的籼稻和 ４ 个粳稻个体ꎬＢ 组栽培稻全是粳稻品种ꎮ 亲缘地理学分析发现ꎬ
Ａ、Ｂ 两组栽培稻具有明显不同的地理分布格局ꎬ且 Ａ 组和 Ｂ 组开花时间差异显著ꎬ说明 ＰｈｙＢ 基因的 ２ 个高频率单倍型在 ２
个栽培稻亚种中具有区域适应性ꎬＰｈｙＢ 基因在栽培稻中具有明显的驯化信号ꎬ随着水稻种植区域的扩大ꎬ进化出适应不同地

域特有的等位基因ꎬ导致开花时间对不同地区的区域适应性及多样性ꎮ
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亚洲栽培稻(Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ. )被认为约 １００００
年前由普通野生稻(Ｏ. ｒｕｆｉｐｏｇｏｎ Ｇｒｉｆｆ. )或尼瓦拉野

生稻(Ｏ. ｎｉｖａｒａ Ｓｈａｒｍａ ＆ Ｓｈａｓｔｒｙ)驯化而来[１￣５]ꎮ 普

通野生稻和尼瓦拉野生稻主要分布在热带短日照地

区ꎬ而亚洲栽培稻在短日照和长日照条件下均能抽

穗ꎬ栽培范围覆盖北纬 ５０° 到南纬 ４０° 的广阔区

域[６￣７]ꎮ 最佳开花时间是一个重要的育种目标ꎬ使
水稻能够适应季节性变化ꎬ最大限度地利用种植区

域的温度和日照资源[６]ꎮ 为了适应不同的光温环

境ꎬ不同稻区的品种经过长期人工选择和适应性进

化ꎬ品种间已经产生了明显的分化[７￣９]ꎬ逐渐形成了

各地区独特的水稻品种类型ꎬ全生育期从 １００ ｄ 到

１７０ ｄ 不等[１０￣１１]ꎮ 详细解析控制水稻开花时间的遗

传因子及其与水稻开花时间的相关性ꎬ有助于揭示

水稻的适应性机制ꎬ为育种家设计各地区适宜的水

稻品种提供理论依据[１２]ꎮ
植物的抽穗主要由感光性、感温性和基本营养

生长性决定ꎬ目前在拟南芥中被认可的开花调控途

径有 ４ 种ꎬ即光周期途经、赤霉素途径、自调节途经

和春化作用ꎬ但在栽培稻中只发现了光周期调控途

经[１３]ꎮ 在光周期调控途径中ꎬ光敏色素及其介导的

信号传导调控因子在收集光信号感受光周期变化上

起重要作用[１３]ꎮ 拟南芥有 ５ 种光敏色素( ｐｈｙ￣ｔｏ￣
ｃｈｒｏｍｅ)ꎬ分别是 ＰｈｙＡ、ＰｈｙＢ、ＰｈｙＣ、ＰｈｙＤ、ＰｈｙＥꎬ其
中 ＰｈｙＢ 基因表达丰富度高ꎬ在接受光信号时起关

键作用[１４]ꎬ且有抑制开花的作用[１５￣１６]ꎮ 在其他植物

中也发现 ＰｈｙＢ 对植物开花时间多样性起重要作

用ꎮ 例如ꎬ刘栓桃等[１７] 对大白菜 ＰｈｙＢ 基因组序

列的分析结果表明ꎬ大白菜 ＰｈｙＢ 基因启动子区的

缺失突变造成 ＰｈｙＢ 基因的表达差异ꎬ从而影响其

开花时间ꎮ 水稻中只有 ３ 种光敏色素基因ꎬＰｈｙＡ、
ＰｈｙＢ 和 ＰｈｙＣ[１８￣２２] ꎮ 日本学者曾构建了光敏色素

三突体 ｐｈｙＡＢＣꎬ其研究结果表明光敏色素在水稻

幼苗建成时期是感受红 /远红光的唯一光受体ꎬ而
且在水稻的营养生长期对促进光合作用的效率起

重要作用[２３] ꎮ 赵杰等[２４]对 ＰｈｙＢ 正调控水稻叶绿

素合成的研究表明ꎬＰｈｙＡ 参与叶绿素的合成ꎬ但
ＰｈｙＡ 调控叶绿素合成的作用与 ＰｈｙＢ 正调控功能

高度冗余ꎬ且仅仅在 ＰｈｙＢ 功能缺陷的背景下才能

表现出来ꎮ 另外ꎬ在长日照条件下ꎬＰｈｙＢ 通过抑

制 Ｅｈｄ１ 和 Ｈｄ３ａ 使水稻不能开花[１１ꎬ２５] ꎮ 还有研究

表明 ＰｈｙＢ 通过调节 Ｈｄ１ 而抑制 Ｈｄ３ａ 的表达ꎬ是
长日照抑制水稻开花的主要原因[２６￣２７] ꎮ 由此可

见ꎬＰｈｙＢ 在长日照条件下对抑制水稻开花起重要

作用ꎬ但 ＰｈｙＢ 的自然变异如何影响栽培稻开花时

间的多样性以及 ＰｈｙＢ 基因的分子遗传机制还不

清楚ꎮ
本研究选择 １２５ 份亚洲栽培稻及野生稻为材

料ꎬ对长日抑制基因 ＰｈｙＢ 进行测序ꎬ分析 ＰｈｙＢ 基

因变异位点的多态性以及该位点的自然变异对栽培

稻抽穗期多样性的影响ꎮ 同时ꎬ对 ＰｈｙＢ 进行亲缘

地理学分析ꎬ揭示该基因不同等位基因的进化方式

和不同等位基因群的地理分布ꎬ计算 ＰｈｙＢ 在籼稻、
粳稻和野生稻群体中的遗传多样性并对 ３ 个群体进

行中性检验ꎬ深入探讨 ＰｈｙＢ 影响水稻抽穗期的分

子遗传机制ꎮ

１　 材料与方法

１ １　 试验材料

参试样品包括 ７８ 份栽培稻和 ４７ 份野生稻ꎮ
栽培稻包括 ３４ 份籼稻和 ４４ 份粳稻ꎬ覆盖水稻的主

要种植区域ꎻ４７ 份野生稻覆盖野生稻的主要分布

区ꎮ 这些材料均种植于长日照地区ꎬ并观察其开

花时间ꎮ
１ ２　 ＤＮＡ 提取、ＰＣＲ 扩增以及基因测序

基因组 ＤＮＡ 采用改进的 ＣＴＡＢ 法从硅胶干燥

的叶片或新鲜叶片中提取[２８]ꎮ 本研究仅对 ＰｈｙＢ 基

因的编码区进行扩增ꎬ并分别对 ＰｈｙＢ 基因的 ３ 个

外显子区段进行引物设计ꎮ 由于 ＰｈｙＢ 基因的第 １
个外显子区域片段较长ꎬ故对第 １ 个外显子设计了

４８２
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２ 个前引物和 ３ 个后引物ꎬ扩增及测序的引物如表 １
所示ꎮ ＰＣＲ 扩增反应在 Ｔｐｅｒｓｏｎａｌ 或 Ｔｇｒａｄｉｅｎｔ 热循

环仪上进行ꎬ为避免 ＰＣＲ 反应过程中和基因位点上

不同等位基因间重组ꎬ在扩增程序中采用长时间延

伸方法[２９]ꎮ 测序反应在 ＡＢＩ ３７３０ＸＬ(Ａｐｐｌｉｅｄ Ｂｉｏ￣
ｓｙｓｔｅｍｓꎬＦｏｓｔｅｒ ＣｉｔｙꎬＣＡ)自动测序仪上进行ꎮ 纯化

的 ＰＣＲ 产物直接进行测序ꎬ由于少数栽培品种可能

存在杂合个体[３０￣３１]ꎬ ＰＣＲ 产物需先克隆至 ｐＧＥＭ
Ｔ￣Ｅａｓｙ 载体后再进行测序[３２￣３３]ꎮ 为确保序列数据

中单态位点准确可靠ꎬ本研究对包含单态位点的个

体进行重复扩增和重复测序[２９ꎬ３２]ꎮ 利用 ＣｏｎｔｉｇＥｘ￣
ｐｒｅｓｓ 进行序列组装ꎬ然后利用 ＣｌｕｓｔａｌＸ １ ８３[３４]进行

比对ꎮ

表 １　 ＰｈｙＢ 基因扩增及测序的引物清单

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｐｒｉｍｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｏｆ ＰｈｙＢ ｇｅｎｅ

引物名称

Ｐｒｉｍｅｒ
引物序列

Ｐｒｉｍｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅ (５′￣３′)

ＰｈｙＢ￣１ ｃｃｃａｃｔｃｔｃａｔｃｔｃｃｃｔｃａｇꎻｃａａｇｃａｇｔｇｃｔｇｇｔｔｔｃａａｇ

ＰｈｙＢ￣２ ｃｇｇｇｃｃａｇａａｃａａｔｃｔａａａｇꎻｔｇｔａｔｃｔｃｃａｃｃｃａｇｃｃａｔｔ

ＰｈｙＢ￣３ ａｔｇｃｔｇｔｔｇｔｃａｇｃｃａａｇｔｇꎻｔｇｃｔｔｃａｔｃａｇａｇｔｇｇａｃｇａ

ＰｈｙＢ￣Ｗ１Ｆ ａｔｃｔｃｇｃｔｇｃｔｃａａｃｃｃ

ＰｈｙＢ￣Ｗ２Ｆ ｔａｇｔａｔｇｃｃａｃｃａｃａｃａｔｃ

ＰｈｙＢ￣Ｗ２Ｒ ｃａａｇａａｃａａｃｃａａｔｔａｇｃａ

ＰｈｙＢ￣Ｗ３Ｒ ａａｇｇｃｔａｔｃｔｇｔｇｃｔｇａｇ

ＰｈｙＢ￣Ｗ４Ｒ ｔｃｇｇｃａａｃｇａｃｔｔｃｔｃｃａ

１ ３　 数据分析

将 ＰｈｙＢ 基因的全部序列利用 Ｃｌｕｓｔａｌｘ １ ８３ 进

行比对ꎬ得到长度完全一致的序列ꎬ再利用 ＤｎａＳＰ
５ ０[３５] 分析 ＰｈｙＢ 编码区的单核苷酸多态性位点

(ＳＮＰｓ)和单倍型ꎬ计算每个群体的分离位点数(Ｓ)、
单倍型数(ｈ)、两个随机序列的每个碱基平均差异

值(π) [３６]、基于分离位点数目的 Ｗａｔｔｅｒｓｏｎ’ ｓ 参数

(θ) [３７]、最小重组事件(Ｒｍ) [３８]ꎮ 为了检验群体水

平上每个位点是否为中性进化ꎬ还利用 ＤｎａＳＰ ５ ０
估算了 Ｔａｊｉｍａ′Ｄ[３９] 以及 Ｆｕ ＆ Ｌｉ′Ｄ∗ 与 Ｆｕ ＆ Ｌｉ′
Ｆ∗[４０]检验值ꎬ利用软件 Ｎｅｔｗｏｒｋ ４ ０[４１] 基于 Ｍｅｄｉ￣
ａｎ￣Ｊｏｉｎｉｎｇ 模型构建各单倍型连锁 Ｎｅｔｗｏｒｋ 图ꎮ

２　 结果与分析

２ １　 ＰｈｙＢ 基因编码区的核苷酸多态性

本研究对 ＰｈｙＢ 基因编码区在 １２５ 份材料中进

行测序ꎬ比对后的 ＰｈｙＢ 基因编码区全长 ３５１６ ｂｐꎮ
在 ＰｈｙＢ 基因中检测到 ３０ 个变异位点(ＳＮＰｓ)和 ３ 个

插入缺失(ＩｎＤｅｌｓ)ꎮ 在 ３０ 个 ＳＮＰｓ 中ꎬ引起氨基酸发

生改变的有 １５ 个ꎬ分别在 １０４ ｂｐ、４１２ ｂｐ、６０５ ｂｐ、
８０８ ｂｐ、８９９ ｂｐ、１１８３ ｂｐ、１５１５ ｂｐ、１６０６ ｂｐ、２５４６ ｂｐ、
２６５８ ｂｐ、２６９３ ｂｐ、２７１４ ｂｐ、２７２５ ｂｐ、２９０８ ｂｐ、３１９３ ｂｐ
位置ꎻ在 ２９４７ ｂｐ 处的 ＩｎＤｅｌｓ 发生了移码突变ꎬ另外

在 １２４ ｂｐ、４３６ ｂｐ 处发生的缺失碱基数是 ３ 的倍数ꎬ
并没有发生移码突变ꎮ ＰｈｙＢ 基因的编码区总共包

含 ４ 个外显子ꎬ其长度分别为 ２１９１ ｂｐ、８０８ ｂｐ、
２９４ ｂｐ、２２３ ｂｐꎮ 第 １ 个外显子包含了 ２１ 个 ＳＮＰｓ
和 ２ 个 ＩｎＤｅｌｓꎬ引起氨基酸发生改变的 ＳＮＰｓ 有 ８
个ꎻ第 ２ 个外显子包含了 ８ 个 ＳＮＰｓ 和 １ 个 ＩｎＤｅｌｓꎬ
引起氨基酸发生改变的 ＳＮＰｓ 有 ６ 个ꎻ第 ３ 个外显子

包含了 １ 个 ＳＮＰｓꎬ且引起氨基酸的变化ꎻ第 ４ 个外

显子没有多态性位点ꎮ 通过对 ＳＮＰｓ 和 Ｉｎｄｅｌｓ 的分

析发现ꎬ野生稻群体中包含 １７ 个特有 ＳＮＰｓ 和 ２ 个

特有 ＩｎＤｅｌｓꎻ籼稻群体只有 ２ 个特有 ＳＮＰｓ 和 １ 个特

有 ＩｎＤｅｌｓꎻ粳稻群体有 ３ 个特有 ＳＮＰｓꎬ野生稻群体比

籼稻和粳稻具有更高的核苷酸多态性ꎮ ＰｈｙＢ 基因

编码区的核苷酸多态性见图 １ꎮ
２ ２　 ＰｈｙＢ 基因单倍型之间的遗传关系

ＰｈｙＢ 基因在 １２５ 份材料中共有 ２８ 个单倍型ꎬ
其中野生稻、籼稻、粳稻群体分别有 １９ 个、３ 个和 ５
个特有的单倍型ꎬ还有 １ 个单倍型是这 ３ 个群体共

有的(图 １)ꎮ ２８ 个单倍型中ꎬＨ＿２０ 和 Ｈ＿２６ 属于高

频率的单倍型ꎬ各包含 ５２ 个和 ３１ 个个体ꎬ其余单倍

型样品个数在 ６ 个以下(含 ６ 个)ꎮ Ｈ＿２０ 是籼稻、
粳稻、野生稻群体共有的单倍型ꎬ其主要包含 ３１ 个

籼稻 (９１ ２％ )、 ４ 个粳稻 ( ９％ ) 和 １７ 个野生稻

(３６％ )ꎬ而 Ｈ＿２６ 只存在于粳稻中ꎮ
利用 Ｎｅｔｗｏｒｋ 分析 ＰｈｙＢ 基因单倍型的亲缘关

系(图 ２)ꎮ 从图中可以看出ꎬ高频率的等位基因

(Ｈ＿２０、Ｈ＿２６)分别出现在 ＰｈｙＢ 的两个主要世系

(Ａ 组和 Ｂ 组)中ꎬ而且分布在 Ｎｅｔｗｏｒｋ 图的顶端ꎮ
其中ꎬＡ 组的栽培稻除了 ４ 个粳稻品种外ꎬ全部为籼

稻ꎬ４ 个粳稻品种均为热带粳稻(ＴＲＪ)品种ꎻＢ 组的

栽培稻均为粳稻品种ꎮ Ａ 组中包含的栽培稻单倍型

有 ４ 个ꎬ分别是 Ｈ＿２０、Ｈ＿２１、Ｈ＿２２、Ｈ＿２３ꎻＢ 组中包

含的栽培稻单倍型有 ５ 个ꎬ分别是 Ｈ＿２４、Ｈ＿２５、
Ｈ＿２６、Ｈ＿２７、Ｈ＿２８ꎮ 进一步进行亲缘地理学分析发

现ꎬＡ 组和 Ｂ 组中的栽培稻展现不同的地理分布格

局ꎬ有着不同的地理来源(图 ３)ꎮ Ａ、Ｂ 两组的栽培

稻分布于整个水稻的种植区域ꎬＡ 组主要分布在南

部ꎬＢ 组主要分布在北部ꎬ图 ３ 中黑色外圈的个体是

Ａ 组中 ４ 个粳稻ꎮ

５８２
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图中标黄色部分是指籼稻、粳稻、野生稻群体内特有的 ＳＮＰｓ 和 ＩｎＤｅｌｓ
Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ＳＮＰｓ ａｎｄ Ｉｎｄｅｌｓ ｗｉｔｈｉｎ ｉｎｄｉｃａꎬｊａｐｏｎｉｃａ ａｎｄ ｗｉｌｄ ｒｉｃｅ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ａｒｅ ｃｏｌｏｒｅｄ ｉｎ ｙｅｌｌｏｗ

图 １　 ＰｈｙＢ 基因编码区的核苷酸多态性

Ｆｉｇ. １　 Ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍｓ ｉｎ ｔｈｅ ＰｈｙＢ ｃｏｄｉｎｇ ｒｅｇｉｏｎ

图 ２　 ＰｈｙＢ 基因所有单倍型的 Ｎｅｔｗｏｒｋ 图

Ｆｉｇ. ２　 Ｔｈｅ Ｎｅｔｗｏｒｋ ｏｆ ａｌｌ Ｈａｐｌｏｔｙｐｅ ｆｏｒ ＰｈｙＢ

６８２
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图 ３　 Ａ 组和 Ｂ 组栽培稻的地理分布图

Ｆｉｇ. ３　 Ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｍａｐ ｏｆ
ｃｕｌｔｉｖａｔｅｄ ｒｉｃｅ ｉｎ ｇｒｏｕｐ Ａ ａｎｄ ｇｒｏｕｐ Ｂ

对 Ａ、Ｂ 两组中栽培稻的开花期进行比较ꎬ结果

显示ꎬＡ 组的开花时间平均为 １３７ ７ ｄꎬＢ 组的开花

时间平均为 １２０ ｄꎮ 通过显著性检验ꎬ发现 Ａ、Ｂ 两

组的开花时间具有显著性差异(Ｐ ＝ ０ ０３ < ０ ０５)ꎮ

２ ３　 ＰｈｙＢ 基因在籼稻、粳稻和野生稻群体中的遗

传多样性分析以及中性检验

为了进一步了解 ＰｈｙＢ 基因的自然变异对栽培

稻抽穗期变化的影响及其进化机制ꎬ本研究对栽培

稻的 ２ 个亚种和野生稻群体进行遗传多样性分析和

中性检验ꎮ ３ 个群体的多样性参数和中性检验结

果如表 ２ꎮ 在所有群体中ꎬ发现 ２ 个随机个体序列

每 １ ｋｂ 有 １ ４ 个 ＳＮＰｓ(π ＝ ０ ００１３７)ꎮ 从野生稻、
籼稻和粳稻群体水平的多样性结果来看ꎬ野生稻

群体 ( π ＝ ０ ００１１８ꎻ θ ＝ ０ ００１６２ ) 是 粳 稻 ( π ＝
０ ０００５７ꎬθ ＝ ０ ０００６５)的 ２ 倍多ꎬ且远大于籼稻群

体(π ＝ ０ ００００３ꎬθ ＝ ０ ０００１４)ꎮ 当去掉 Ａ 组中 ４
个粳稻个体后ꎬ发现剩余粳稻样本的 π 值和 θ 值

(π ＝０ ０００２２ꎬθ ＝ ０ ０００４７)明显下降ꎬ且 π 值只有

原群体的一半ꎮ 这些群体的最小重组事件(ＲＭ)显
示ꎬ野生稻群体的重组数为 ３ꎬ而籼稻和粳稻群体为

０ 和 １ꎬ这可能是野生稻群体存在自然异交的原因ꎮ
３ 种中性检验的结果显示ꎬ除了粳稻群体的 Ｆｕ ＆ Ｌｉ′
Ｄ∗ 与 Ｆｕ ＆ Ｌｉ′Ｆ∗ 是正值外ꎬ其他群体的 Ｔａｊｉｍａ′Ｄ
以及 Ｆｕ ＆ Ｌｉ′Ｄ∗ 与 Ｆｕ ＆ Ｌｉ′Ｆ∗ 均是负值ꎬ并且这

些中性检验参数在群体水平上均不显著ꎮ

表 ２　 ＰｈｙＢ 基因的遗传多样性分析以及中性检验

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ａｎｄ ｎｅｕｔｒａｌ ｔｅｓｔ ｉｎ ＰｈｙＢ ｇｅｎｅ

群体

Ｐｏｐ
Ｓ ｈ π θ Ｄ Ｄ∗ Ｆ∗ ＲＭ

所有群体

Ｗｈｏｌｅ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ
３０ ２６ ０ ００１３７ ０ ００１５９ － ０ ４１１１２ － １ １９６７３ － １ ０５９６ ３

野生稻

Ｗｉｌｄ ｒｉｃｅ
２５ １９ ０ ００１１８ ０ ００１６２ － ０ ８８７２８ － ０ ０６５８９ － ０ ４１７２４ ３

籼稻

ｉｎｄｉｃａ
２ ３ ０ ００００３ ０ ０００１４ － １ ４９９６６ － ２ ３４６１２ － ２ ３４６１２ ０

粳稻

ｊａｐｏｎｉｃａ
１０ ６ ０ ０００５７ ０ ０００６５ － ０ ３８４６８ ０ ８０５３４ ０ ４９４４９ １

粳稻 ａ
ｊａｐｏｎｉｃａ ａ

７ ５ ０ ０００２２ ０ ０００４７ － １ ４４６６３ － ０ ２３２２２ － ０ ２３２２２ １

粳稻 ａ 是去掉 ４ 个 ＴＲＪ 品种的粳稻群体

Ｊａｐｏｎｉｃａ ａ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｔｈｅ ｊａｐｏｎｉｃａ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｗｉｔｈｏｕｔ ４ ＴＲＪ ｖａｒｉｅｔｉｅｓ

３　 讨论

光敏色素 ＰｈｙＢ 是光受体基因ꎬ在水稻光周期

调控网络中起着接受光信号的作用[２７]ꎬ参与调控水

稻开花ꎬ在长日条件下抑制水稻开花[２２￣２３ꎬ２７ꎬ４２]ꎮ 本

研究获得了 ７８ 个栽培稻品种和 ４７ 份野生稻的

ＰｈｙＢ 基因序列ꎬ在检测到的 ２８ 个单倍型中ꎬＨ＿２０、
Ｈ＿２６ 为高频单倍型ꎬ分别存在于南北不同区域的

Ａ、Ｂ 两组品种中ꎮ 近年来的研究表明ꎬ光敏色素调

控基因的序列多态性是引起抽穗期差异的重要因素

之一ꎮ Ｘ. Ｗｅｉ 等[１３] 和 Ｗ. Ｘｕｅ 等[４３] 发现 ２ 个成花

素的间接调控基因 ＤＴＨ８ 和 Ｇｈｄ７ 在品种间存在等

７８２
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位变异ꎬ中国北方品种的早抽穗表型多与 ＤＴＨ８ 和

Ｇｈｄ７ 的蛋白翻译提前终止有关ꎮ Ｃ. Ｌ. Ｈｕａｎｇ 等[４４]

对 ＰｈｙＢ、Ｈｄ１、Ｈｄ３ａ 和 Ｅｈｄ１ 在 ７１ 个栽培稻和 １７ 个

野生稻中研究表明ꎬＨｄ１ 和 Ｅｈｄ１ 基因的多态性与粳

稻分布的纬度变化相关ꎮ Ｗ. Ｗｕ 等[４５] 发现栽培稻

中 ２ 个适应长日照的基因ꎬ其中 ＤＴＨ２ 的一个等位

基因在长日条件下能促进栽培稻开花ꎬ从而被人工

选择利用ꎬ扩大了粳稻的种植范围ꎮ 普通野生稻和

尼瓦拉野生稻被认为是亚洲栽培稻的祖先种ꎬ主要

分布在热带短日照地区ꎬ但亚洲栽培稻却在短日照

和长日照条件下均能抽穗ꎬ其中 ＰｈｙＢ 基因对开花

的调控作用在栽培稻向北扩张中可能起到了一定的

作用ꎮ
同时ꎬ本研究结果还显示 Ａ 组中的单倍型(Ｈ＿２１、

Ｈ＿２２、Ｈ＿２３)和 Ｂ 组中的单倍型(Ｈ＿２４、Ｈ＿２５、Ｈ＿２６、
Ｈ＿２７、Ｈ＿２８)位于 Ｎｅｔｗｏｒｋ 图的顶端(图 ２)ꎬ是栽培

稻特有的单倍型ꎬ而且分别存在于南部和北部种植

的水稻品种(图 ３)ꎬ表明这些单倍型是栽培稻在野

生祖先种驯化过程中ꎬ为适应南北部不同光照时间

驯化而来ꎮ 前人研究也表明ꎬ栽培稻在驯化过程中ꎬ
开花期相关的基因发生变异形成新的等位基因或单

倍型ꎬ从而使栽培稻适应不同地理区域的光照条件

以及特定的生态环境[７]ꎮ 同时ꎬ通过计算栽培稻 ２
个亚种和野生稻群体的遗传多样性ꎬ发现野生稻的

多样性明显高于栽培稻ꎬ说明栽培稻在驯化过程中ꎬ
经过自然选择和人工选择ꎬ杂合度降低、核苷酸多样

性下降、遗传基础变窄[３３ꎬ４６]ꎮ 另外ꎬ栽培稻 ２ 个亚

种中ꎬ籼稻群体的分离位点数(Ｓ)和单倍型数(ｈ)分
别只有 ２ 和 ３ꎬ多态性很低ꎬ明显低于粳稻群体(Ｓ ＝
１０ꎬｈ ＝ ６) (表 ２)ꎬ这与 Ｃ. Ｌ. Ｈｕａｎｇ 等[４４] 对 Ｈｄ１、
Ｅｈｄ１、Ｈｄ３ａ、ＰｈｙＢ 在栽培稻的核苷酸多态性研究结

果一致ꎮ 综上所述ꎬ长日抑制基因 ＰｈｙＢ 在栽培稻

中有明显的驯化信号ꎬ进化的等位基因适应不同地

区光照条件ꎬ从而导致开花时间对不同地区的适应

性ꎮ 本研究阐明了 ＰｈｙＢ 基因长日照抑制开花的分

子机制ꎬ为培育适应于不同光照条件的水稻品种提

供了科学依据ꎮ
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