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３３９９ｋｇ／６６７ｍ２。影响马铃薯产量的因素较多，各因素除具
有主效应外，还具有复杂的互作效应。本试验从４项主要农
艺措施入手，试验结果对生产实践有一定应用价值，但尚需进

一步探究和验证。
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水稻落粒性的分子生物学研究进展
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　　摘要：水稻是研究单子叶植物的模式作物，其落粒性的丧失是水稻被人工驯化的最为关键事件，近年来对水稻落
粒性的研究取得了一系列进展，４个控制落粒性基因／主效ＱＴＬ已经被克隆，并初步分析了相关基因的互作效应，为水
稻人工驯化提供了重要依据。本文重点综述了水稻落粒性的分子机制研究进展，为水稻落粒性的遗传网络研究提供
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　　一般将亚洲栽培稻分为籼稻（ｉｎｄｉｃａ）和粳稻（ｊａｐｏｎｉｃａ）２
个亚种。关于亚洲栽培稻（以下简称栽培稻）的起源一直是

一个困扰生物学家多年的难题，其中最主要的问题就是栽培

稻是在哪里何时被驯化成栽培稻的［１－３］、水稻是一次性还是

多次性从不同的祖先人工驯化而来的。与野生稻相比，落粒

性的减弱、种子休眠性的降低、更紧凑的株型、花序变大且数

目增多及种子变大是栽培稻驯化的综合特征。其中，落粒性

的丧失是最重要的改变之一，这使得水稻成为易收获的作

物［４］。如今，一般粳稻较难脱粒，籼稻居中，而野生稻［包括

普通野生稻（Ｏｒｙｚａｒｕｆｉｐｏｇｏｎ）及尼瓦拉野生稻（Ｏｒｙｚａｎｉ
ｖａｒａ）］易落粒［５］。

生产上中等难度落粒的品种最受欢迎，因为这样的品种

对机械化操作最高效，也适用于手工收割和脱粒；容易落粒的

品种，由于它们在收获中易引起减产而不受欢迎［６］，所以在

育种过程中，育种家倾向于选择中等落粒性的品种［７］。水稻

落粒性的研究对揭示水稻进化机制及育种选择具有重要意

义，水稻离区（ａｂｓｃｉｓｓｉｏｎｚｏｎｅ）发育和籽粒脱落的机制一直是

分子生物学研究的热点之一。

１　水稻籽粒脱落的生理基础

水稻种子的落粒性受护颖和枝梗之间离层（ａｂｓｃｉｓｓｉｏｎ
ｌａｙｅｒ）所控制［８］，离层在水稻抽穗前１６～２０ｄ就已形成发生。
与周围枝梗和颖片细胞（大型厚壁细胞）组成不同，离层由

１～２层小而圆的薄壁细胞组成［９］。当种子成熟时，离层细胞

降解，使得水稻谷粒很容易地从母体植株上脱离下来。离层

细胞可对激素产生响应，乙烯促进离层细胞脱离，而生长素则

抑制脱离过程［１０］。

不同的水稻品种具有不同的离层形态，这是导致水稻品

种间落粒性存在差异的根本原因。野生稻的护颖和花梗间的

接合处一般会形成离层，当中间薄壁细胞细胞壁发生降解时，

成熟籽粒就会自由脱落，以保证种群繁殖［１０］。而栽培稻的离

层不完全形成，籽粒成熟后不会脱落，因而成熟种子可以得到

有效收获。

２　水稻落粒性基因的发掘

水稻的落粒性是由多基因控制或由少数主效基因和多个

微效基因共同控制的数量性状。利用各种遗传群体及其连锁

图谱，许多学者对控制落粒性 ＱＴＬ进行了定位，检测到了与
落粒性相关的多个ＱＴＬ。其中，在第１、３、４染色体上检测到
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的ＱＴＬ的频率较高。这些控制落粒性的 ＱＴＬ在野生稻（一
年生或多年生）、杂草稻和栽培稻中都能检测到［２，５，１１－１４］。

同时，遗传学家也在积极寻找和创制水稻落粒性相关突

变体，Ｊｉ等通过使用化学诱变的方法在不落粒的粳稻品种
Ｈｗａｃｈｅｏｎｇ中获得了１个易落粒突变体Ｈｓｈ，发现Ｈｓｈ具有与
尼瓦拉野生稻（Ｏ．ｎｉｖａｒａ）类似发育良好的离层［１５］。韩斌研

究组使用一种巧妙的方法来发现新的水稻落粒调控基因，即

将野生稻Ｗ１９４３的第４号染色体导入到栽培稻广陆矮４号
背景下，构建了 １个包含已知落粒基因 ＳＨ４和 ｑＳＨ１的材
料———ＳＬ４，该材料表现出极易落粒的性状。进一步对 ＳＬ４
进行射线诱变，筛选到 ２个完全不落粒的突变体 ｓｈａｔ１和
ｓｈａｔ２（与ＳＨ４等位），将其与已知的落粒调控基因联系起来，
为水稻落粒性研究开启了新视野［１６－１７］。

３　水稻落粒性的分子生物学研究

到目前为止，在水稻中已经克隆了４个控制落粒性的基
因／主效ＱＴＬ，即ＳＨ４（ＳＨＡ１、ｓｈａｔ２）、ｑＳＨ１、ＯｓＣＰＬ１（ｓｈ－ｈ）及
ＳＨＡＴ１（ＳＨＡＴＴＥＲＩＮＧＡＢＯＲＴＩＯＮ１）［４－６，１２，１７］。

Ｌｉ等利用籼稻品种和普通野生稻作亲本得到Ｆ２群体，对
水稻中的落粒性状进行ＱＴＬ遗传分析，在水稻第４染色体发
现了１个贡献率为６９％的主效 ＱＴＬ位点，命名为 ＳＨ４，该基
因编码１个与 Ｍｙｂ３同源的未知功能转录因子，该基因第１
个外显子中的１个核苷酸替换（Ｔ替换了Ｇ）导致了在预测的
Ｍｙｂ３ＤＮＡ结合域上１个天冬酰氨替换赖氨酸，使得离层不
能正常发育形成，从而使得表型从落粒变为了不落粒［４］。

ＳＨＡ１（ｓｈａｔｔｅｒｉｎｇ１）是 ＳＨ４的等位基因，通过对 ９６份粳稻和
１１２份籼稻的检测，发现了它们均含有不落粒等位基因 ｓｈａ１，
但在２５份野生的材料中均为野生型的 ＳＨＡ１［１２］。后续研究
证明对ｓｈ４的选择是一个独立的事件，即通过对该基因的一
次选择而保留到水稻基因组上［１８－１９］，支持了栽培稻不落粒的

选择早于籼粳分化的理论。

尽管籼稻与粳稻均含有相同的 ＳＨ４基因型，但这２个水
稻亚种的落粒性却普遍有着显著的差别，通常粳稻难落粒而

籼稻较易落粒，这暗示了水稻籼粳亚种间还存在其他主要控

制落粒性的基因，ｑＳＨ１就是其中的１个主效基因。ｑＳＨ１基
因编码１个ＢＥＬｌ型同源盒基因，粳稻品种 Ｎｉｐｐｏｎｂａｒｅ（日本
晴）中 ｑＳＨ１基因 ５′调控区上的 １个 ＳＮＰ（ｓｉｎｇｌｅｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ
ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍ）可引起离层无法形成，进而导致其落粒性丧
失，ｑＳＨ１能解释易落粒的籼稻品种Ｋａｓａｌａｔｈ与日本晴之间近
７０％的表型变异［５］。

Ｊｉ等从 Ｈｗａｃｈｅｏｎｇ中获得易落粒突变体 Ｈｓｈ，命名为
ｓｈ－ｈ。ｓｈ－ｈ基因位于水稻第 ７染色体，编码 １个水稻
ｃａｒｂｏｘｙ－ｔｅｒｍｉｎａｌｄｏｍａｉｎ （ＣＴＤ） ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ类 蛋 白
（ＯｓＣＰＬ１），基因突变后功能失活促进离层的形成，导致易落
粒。ＣＴＤ磷酸酯酶在细胞分化中起重要作用，但是 ｓｈ－ｈ基
因的功能及其与 ＳＨ４、ｑＳＨ１的互作机制还有待于进一步
研究。

虽然ＳＨ４、ｑＳＨ１在水稻的人工驯化过程中扮演着重要的
角色，但是这２个基因的互作效应一直未能有较好的解释。
韩斌课题组在一个包含已知落粒基因ＳＨ４和ｑＳＨ１并表现出
极易落粒的材料ＳＬ４诱变突变体中筛选获得１个极难落粒的

材料ｓｈａｔ１，ＳＨＡＴ１是一个未被人工选择的基因，类似于小麦
的Ｑ基因，ＳＨＡＴ１编码１个 ＡＰＥＴＡＬＡ２转录因子［２０］，参与离

层的发育，是落粒性必需基因。通过采用原位杂交等方法，研

究人员第一次阐述了ＳＨＡＴ１、ＳＨ４和ｑＳＨ１这３个基因的遗传
关系：ＳＨＡＴ１在离层的表达受 ＳＨ４正向调节，反过来 ＳＨＡＴ１
也起到维持 ＳＨ４在离层表达的作用，ｑＳＨ１作用于 ＳＨ４和
ＳＨＡＴ１下游，（还有可能有其他基因的参与）维持 ＳＨＡＴ１和
ＳＨ４在离层的持续表达，从而促进离层的形成（图１）［１７］。

４　总结与展望

作物驯化是一个复杂而且漫长的过程［２１－２３］，可以说作物

的驯化史就是人类文明的进化史。随着考古的发现以及分子

生物学的发展［２３－２５］，越来越多关于水稻驯化的证据被发掘出

来，最新研究已基本证明：栽培稻为单次起源［１９］，之后产生了

籼粳分化，即野生稻首先在中国南方被驯化产生了粳稻，随后

往北逐渐扩散。另一支则往南扩散，进入了东南亚，在当地与

野生稻种杂交，经历了第二次驯化，产生了籼稻［２６］。

２０世纪以来，专业育种家的人工选择与有目的的基因重
组加速了水稻进化的历史，特别是近３０年来，随着科技的日
新月异，以及在粮食危机的压力下，不同品种甚至亚种间的优

异基因实现了高速的重组。然而，人们在有目的的筛选优良

基因的同时，却导致了水稻基因型的单一化，当大规模的病害

（或其他灾害）来临时，水稻变得十分脆弱。例如，随着劳动

力的转移和科技的快速发展，轻简化的栽培方式兴起，导致易

落粒的杂草稻繁殖加速，对水稻的生产带来诸多不利影

响［２７－２８］。科学研究进一步对易落粒的杂草稻序列分析表明，

在 ＳＨ４位点，它们均含有与栽培稻相似的难落粒基因型
（ｓｈ４）。这也带来了一个新问题：杂草稻具有与普通野生稻
→亚洲栽培稻不相同的驯化历史？或者是除了目前已知的控
制落 粒性的 基 因／主 效 ＱＴＬ外，还 存 在 其 他 的 主 效
基因［２９－３０］？

在双子叶模式植物———拟南芥中，已鉴定出多个与离区

发育和器官脱落相关的基因，并已初步建立了拟南芥花器官

脱落的调控网络［３１］。水稻作为单子叶植物特别是禾本科作

物的模式作物，到目前为止，只有４个对水稻离层发育所必需
的落粒性基因被克隆。但是，它们之间的相互作用以及特别

是ＯｓＣＰＬ１基因的功能有待于深入研究，相关研究的匮乏难
以解释水稻落粒性的多样性及复杂性。

最近，一个控制野生稻散穗的驯化基因 ＳＰＲ３（ＯｓＬＧ１）被
克隆，ＳＰＲ３编码 １个 ＳＱＵＡＭＯＳＡ启动子结合蛋白（ＳＢＰ）。
研究发现该基因除了能够控制水稻的穗形外，还对落粒性有

较大影响［３２－３３］，这也更进一步说明水稻驯化是一个综合的过

程，同时也预示着花器官发育相关基因对水稻的落粒性也起
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着调控作用。更多落粒性基因的发掘对更好地了解水稻落粒

性的分子基础及现代育种具有重要的意义。
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