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谷子矮秆突变体 ｓｉ－ｄｗ４的遗传分析及基因定位
付　颖，柴晓娇，白晓雷，王显瑞，沈轶男，张　篶

（赤峰市农牧科学研究所，内蒙古赤峰０２４０３１）

　　摘要：目前，矮化育种是解决谷田倒伏的有效手段，但育种中可利用的矮秆资源仍存在早衰和遗传基础不明确的
问题，导致很难在育种中利用，因此对控制谷子株高相关基因的遗传和分子机制的研究具有重要意义。对经过自然突

变形成的一个谷子突变体ｓｉ－ｄｗ４进行表型鉴定、遗传分析和基因定位的研究。通过对比野生型 ＺＴ００２的茎秆部性
状，发现ｓｉ－ｄｗ４的株高为３５．９ｃｍ左右，仅为野生型的２７．４％；ｓｉ－ｄｗ４的节间数目不变，相对应节间长度均显著变
短。遗传分析表明，ｓｉ－ｄｗ４的矮秆性状是隐性性状，且由主效基因控制。利用ＢＳＡ（分离群体分组分析）与ＱＴＬｓｅｑ相结
合的方法对突变基因进行定位，将该基因定位在第５染色体的Ｉｎ５－６．２３与 Ｉｎ５－８．１２标记之间的１．８９Ｍｂ区间内。这
个隐性矮秆突变体的发现，为谷子实现矮化育种提供了可以利用的矮源，进一步丰富和发展了谷子矮化的分子机理。
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　　谷子（ＳｅｔａｒｉａｉｔａｌｉｃａＬ．），又称为粟［１］，脱壳后

称为小米，具有自花授粉、基因组较小（约４３０Ｍｂ）、
抗旱耐瘠和粮草兼用等特点［２］，是民众膳食结构改

善和种植业结构调整的主体作物［３］。近年来，随着

分子生物学和基因组学研究的不断深入，谷子已经

发展成为禾本科基因组研究的模式植物之一［４－５］。

尽管我国是谷子的起源地，拥有丰富的种质资源，同

时依靠六十日、昭谷１号、矮８８、吨谷等几个谷子核心
资源的发现和利用［６］，谷子育种已经取得了显著的进

步，但这也造成了遗传背景狭窄，大多主栽品种仍以

中秆和中高秆品种为主。因此，发掘、鉴定和利用新

的谷子矮源，已成为实现谷子矮化育种最为直接的手

段。此外，谷子高质量全基因组测序的完成［７－９］及一

些矮秆早熟品种高效遗传转化体系的建立［１０］，也为

谷子功能基因组学的研究提供了扎实的基础。

我国对于谷子矮化机理的研究起
!
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主要是对谷子矮化突变体进行遗传分析和生理研
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究。进入２１世纪之后，研究人员才陆续开始对谷子
矮化基因进行定位、克隆等研究。高俊华等报道了

一个谷子矮秆突变体安矮３号，并将突变基因定位
在谷子３号染色体上［１１］。钱继岳通过对４７份谷子
矮秆材料中矮秆基因的等位性分析，发现获得的５８
个矮秆杂交组合中有４５个组合含有非等位基因，７
个组合含有等位基因［１２］。赵美丞在谷子中首次利

用图位克隆的方法分离了自然矮化突变体８４１３３的
半显性矮秆基因 ＳｉＤＷ１－２，其编码一个 ＤＥＬＬＡ蛋
白，与赤霉素（ＧＡ）信号转导有关［１３］。随后，谷子隐

性矮秆基因ＳｉＤＷ２［１４］和ＳｉＤＷ３［１５］也相继被发现，分
别定位在３号染色体和８号染色体上。近些年来，
一些研究人员在谷子矮秆基因的定位、克隆方面已

经取得了初步成果，但深入的基因解析尚未开展。

目前，国内育种人员利用矮８８及其衍生系培育出的
品种大多都是中秆品种［６］。同时很多的谷子矮秆

种质还普遍存在不同程度的早衰现象，很难在育种

中利用。因此，挖掘更多的农艺性状优良的矮秆资

源，就成为了当前谷子矮化育种中亟待解决的问题。

谷子突变体ｓｉ－ｄｗ４是经过自然突变形成的一
个矮秆突变体，其叶片直立，茎秆粗壮，株型紧凑，

是优良的谷子矮秆种质资源。本研究以野生型

ＺＴ００２为对照，对 ｓｉ－ｄｗ４的表型进行了系统的鉴
定分析，同时利用 ＢＳＡ（分离群体分组分析）与
ＱＴＬｓｅｑ相结合的方法对突变基因进行定位，旨在为
谷子矮化育种提供可以利用的矮源，丰富和发展谷

子矮化的分子机理，为进一步进行分子辅助选择育

种奠定了基础。

１　材料与方法

１．１　试验材料
２０１２年在谷子高秆品种中发现的１株经过自

然突变形成的矮秆突变体（命名为 ｓｉ－ｄｗ４），经过
多代自交纯合后，其矮化性状可稳定遗传，野生型

为ＺＴ００２。
豫谷１号（Ｙｕｇｕ１）是我国夏谷区广泛栽培的品

种，并最早完成了全基因组测序。ＳＳＲ４１是来自韩
国的一个地方品种，目前已经完成全基因组测序，

该数据由中国农业科学院刁现民课题组提供。

１．２　试验方法
１．２．１　遗传分析群体及作图群体的构建　２０１６年
夏，将矮秆突变体 ｓｉ－ｄｗ４（母本）与株高正常的
Ｙｕｇｕ１（父本）和ＳＳＲ４１（父本）分别进行杂交即 ｓｉ－

ｄｗ４×Ｙｕｇｕ１和 ｓｉ－ｄｗ４×ＳＳＲ４１，该试验于赤峰市
农牧科学研究所试验站（１１８°５２′０″Ｅ、４２°１７′３８″Ｎ）
进行。２０１６年冬在海南三亚南滨农场种植２个杂
交组合的 Ｆ１代，并分别收集 Ｆ１代真杂种的种子。
２０１７年春在赤峰市农牧科学研究所试验站种植 ２
个杂交组合的 Ｆ２代群体。２个杂交组合的 Ｆ２代群
体均用于基因精细定位，仅有ｓｉ－ｄｗ４×Ｙｕｇｕ１组合
的Ｆ２代群体用来做突变体的遗传分析。同时，将野
生型ＺＴ００２也在同一地块进行种植，用于 ｓｉ－ｄｗ４
的表型鉴定。

１．２．２　突变体 ｓｉ－ｄｗ４的表型鉴定及遗传分析　
于植株进入成熟期时，随机选取 ６株 ｓｉ－ｄｗ４和
ＺＴ００２进行相关农艺性状调查。同时调查ｓｉ－ｄｗ４和
豫谷１号、Ｆ１及Ｆ２群体各单株的株高，统计正常株高
与矮秆植株的比率，并用卡方测验分析统计结果。

１．２．３　ＢＳＡ＋ＱＴＬｓｅｑ法进行突变基因的定位　在
２组Ｆ２群体中分别选取３０株极端矮秆植株，按单
株剪取１～２张健康叶片用于 ＤＮＡ的提取，并测定
其浓度，然后将３０株单株的ＤＮＡ等量混合，分别构
建２个矮秆混池。

通过ＩｌｌｕｍｉｎａＨｉＳｅｑ２５００测序平台对２个混池
样本进行高通量测序，利用 ＱＴＬｓｅｑ法［１６］对２个混
池的测序数据进行比对分析，初步确定突变基因所

在的染色体和候选区间，然后在初定位的基础上利

用ＢＳＡ法［１７］进行基因定位。根据重测序得到的亲

本之间纯合的 ＳＮＰ（单核苷酸多态性）和 ＩｎＤｅｌ（插
入缺失序列）设计多态性好的标记，并利用这些标

记定位基因。

２　结果与分析

２．１　突变体ｓｉ－ｄｗ４的表型分析
前期研究发现，突变体 ｓｉ－ｄｗ４叶片直立，茎秆

粗壮，穗茎节显著缩短，株型紧凑，抗倒性强，是优

良的谷子矮秆种质资源。在成熟期，对突变体 ｓｉ－
ｄｗ４和野生型ＺＴ００２的茎秆部性状进行调查，发现
ｓｉ－ｄｗ４的株高为 ３５．９０ｃｍ，ＺＴ００２的株高为
１３０８３ｃｍ，突变体的株高只是野生型 ＺＴ００２的
２７４４％（表１，图１－Ｂ）。同时发现ｓｉ－ｄｗ４的茎秆
也更加粗壮，达到１０．１３ｍｍ（表１）。对突变体 ｓｉ－
ｄｗ４与ＺＴ００２的节间进行比对后发现，ｓｉ－ｄｗ４和
ＺＴ００２均具有１３个节间，并且每一个节间都比野生
型中相应的节间短（图 １－Ａ），这与前人研究结
果［１８］基本一致，都是由于节间缩短导致的矮化。
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表１　突变体 ｓｉ－ｄｗ４和野生型ＺＴ００２茎秆部农艺性状统计

类型 株高 （ｃｍ） 茎节数（个） 茎粗 （ｍｍ）

ＺＴ００２ １３０．８３±５．９５ １２．６７±０．５２ ６．６４±０．３２

ｓｉ－ｄｗ４ ３５．９０±１．０２ １２．６７±０．５２ １０．１３±０．５６

　　注：代表突变体和野生型在０．０１水平上存在极显著差异。

２．２　ｓｉ－ｄｗ４矮秆性状的遗传分析
ｓｉ－ｄｗ４在赤峰和海南连续种植多代，均表现为

矮秆性状。将突变体与具有正常株高的 Ｙｕｇｕ１做
杂交，得到的 Ｆ１代植株全部表现为正常株高，表明
矮秆性状是隐性性状。在杂交得到的 Ｆ２分离群体
中株高分离明显，存在中间类型，通过测量 ３５８株

Ｆ２群体的株高，发现最矮植株的株高为３３．５０ｃｍ，
最高为１４２．３０ｃｍ，株高位于１２０．６～１３０．０ｃｍ区间
的植株最多，且符合正态分布规律（图２）。充分说
明Ｆ２分离群体的株高由主效基因控制，可以把株高
性状看作质量性状进行分析定位。

２．３　Ｆ２群体株高的统计分析
Ｆ２群体的株高性状分离情况见表 ２。结果显

示，在Ｆ２分离群体中矮秆株数与正常株高株数的比
例为 ８６∶２７２，经 χ２测验，χ２值为 ０．１３４５８，小于
χ２０．０５＝３．８４，符合１∶３的分离比例。可以表明突变
体的矮秆性状由１对主效隐性矮秆基因控制。

２．４　ｓｉ－ｄｗ４突变基因的定位
对ｓｉ－ｄｗ４×Ｙｕｇｕ１Ｆ２和 ｓｉ－ｄｗ４×ＳＳＲ４１Ｆ２

分离群体的矮秆隐性混池进行高通量测序。对２个
混池的测序结果进行比较分析，发现 ＳＮＰ数量在
１００万～２００万，ＩｎＤｅｌ在２０万～４０万，利用ＱＴＬｓｅｑ
软件作图，并不能得到显著的峰值。因此，本研究

利用排除法进行进一步分析，首先将 ｓｉ－ｄｗ４×
Ｙｕｇｕ１和ｓｉ－ｄｗ４×ＳＳＲ４１２个群体都检测到的变异
位点取交集，再利用Ｙｕｇｕ１和 ＳＳＲ４１的全基因组数
据库内的所有变异位点做过滤，结果发现一半以上

变异位点集中在５号染色５～９Ｍｂ区间内，因此将

表２　Ｆ２代的株高性状分离情况统计分析

群体组合
矮秆株数（株）

（＜１１０．５）
正常株高株数（株）

（１１０．６～１５０．０） 实际比值 预期比值 χ２

ｓｉ－ｄｗ４×Ｙｕｇｕ１ ８６ ２７２ １∶３．２ １∶３ ０．１３４５８

　　注：ｄｆ＝１，χ２０．０５＝３．８４。
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该区间作为候选区间。根据候选区间内的 ＩｎＤｅｌ位
点设计了多个标记（表３），并利用 ｓｉ－ｄｗ４×Ｙｕｇｕ１
的 Ｆ２分离群体进行验证，发现标记Ｉｎ５－６．２３和Ｉｎ５－
８．１２扩增混池 ＤＮＡ可以得到与母本带型一致的条
带（图３），说明突变基因与这 ２个标记紧密连锁。

根据重测序分析结果，已经几乎没有 ＩｎＤｅｌ位点可
以使用，再无法设计出 ＩｎＤｅｌ标记将定位区间进一
步缩小。因此，将 ｓｉ－ｄｗ４突变基因定位于 Ｉｎ５－
６２３（６２２５７２７ｂｐ）与Ｉｎ５－８．１２（８１２３７２３ｂｐ）之间
的１．８９Ｍｂ区间内。

表３　基因定位所用的标记

引物名
位置

（ｂｐ） 上游引物（５′→３′） 下游引物（３′→５′）

５－５．７２ ５７１９７３９ ＣＣＴＴＧＣＴＣＣＡＡＡＣＣＣＣＧＡＴ ＴＣＣＧＡＴＧＴＧＡＴＣＣＧＡＴＧＴＧＡＴ

５－６．２３ ６２２５７２７ ＣＧＧＣＧＴＧＣＡＡＡＣＴＴＣＴＴＴＡＧ ＧＡＴＣＧＧＴＡＣＴＡＡＡＧＧＡＣＣＣＣＣ

５－６．７９ ６７９４１６２ ＡＣＡＴＧＴＴＣＣＴＡＴＴＴＴＴＡＣＣＴＣＡＧＴＣ ＡＡＧＡＴＴＣＡＡＡＣＡＧＣＴＣＣＣＡＴＧＴ

５－６．８０ ６８０７４５２ ＣＣＡＴＴＧＧＣＴＣＴＧＡＡＡＴＧＣＧＡ ＴＣＡＧＡＡＡＴＧＡＧＧＧＧＣＡＣＧＴＴ

５－６．８６ ６８５８５５５ ＧＧＣＡＴＣＧＴＣＴＴＴＡＧＣＣＣＴＧＡ ＣＡＧＡＧＧＴＴＧＧＡＡＡＴＡＣＡＴＧＡＡＡＣＡ

５－８．１２ ８１２３７２３ ＴＧＣＡＣＧＣＣＡＡＧＴＴＴＣＴＣＡＡＣ ＡＴＧＡＣＡＡＧＴＣＴＧＣＣＡＣＧＣＴＧ

５－８．２１ ８２０７６３６ ＣＡＡＣＣＣＡＡＴＧＣＣＣＧＣＡＣＴＡＧ ＧＣＣＧＣＡＴＡＣＡＴＣＡＴＣＴＧＧＴＧ

３　讨论与结论

３．１　对ｓｉ－ｄｗ４突变基因的分析
本研究中，对突变体 ｓｉ－ｄｗ４和野生型 ＺＴ００２

的节间长度进行调查分析，发现 ｓｉ－ｄｗ４和 ＺＴ００２
的节间数目一致，并没有发生变化，说明 ｓｉ－ｄｗ４的
矮化是由于节间缩短导致的。在前期对突变体农

艺性状的研究中，通过与野生型相比，ｓｉ－ｄｗ４的叶
片呈直立状，株型也更加紧凑，说明该突变基因也

参与了株型的调控。前人研究表明，在水稻中 ｄｍ、
ｄｎ和ｎ１这３种矮秆突变体的矮化都是节间明显缩
短而导致的［１９］。同样，在玉米矮秆突变体中，最为

明显的表型特征也是节间的变化，一般多表现为节

间数目减少，节间长度缩短，特别是雌穗以下的节

间变化尤为明显［２０］。随着研究的深入，目前在水

稻、玉米、茄科和葫芦科植物中均已鉴定出这类矮

秆突变体，它们的突变基因可以使节间数目减少，

节间长度缩短，导致植株产生矮化，同时也发现了

部分基因兼具株型调控作用，如控制叶片的直立

性，使株型紧凑等［２１］。当然随着矮秆种质资源的不

断利用，植物的矮化机理研究已经取得了较大进

展，育成的多个矮秆、抗倒、高产、优质的作物品种

也得到了迅速推广。但在谷子矮化育种中，目前可

以利用的矮秆资源却仍然存在早衰和遗传基础不

明确等问题，导致很难在育种中利用，阻碍了谷子

的产业化进程。因而，更多新的矮秆基因的发掘不

但可以为谷子矮化育种水平的提高带来更多的新

突破，也为其他农作物、园艺作物的矮化改良提供

了先进经验。

３．２　ｓｉ－ｄｗ４突变基因的精细定位
本研究将突变基因定位在第５染色体１．８９Ｍｂ

区间内，没能完成精细定位。一方面由于标记

Ｉｎ５－６．２３与Ｉｎ５－８．１２之间已没有可利用的ＩｎＤｅｌ
位点，很难再开发出新的 ＩｎＤｅｌ标记；另一方面原因
是作图群体数量较少，构建的遗传图谱精度较低，

导致进行基因定位时检测到的重组图谱偏大而检

测不到重组事件［２２］，进而表现为重组交换率偏低。

为解决这些问题，本研究计划一方面基于重测序获

得的 ＳＮＰ位点信息，利用 ｄＣＡＰＳＦｉｎｄｅｒ２．０［２３］和
Ｐｒｉｍｅｒ３（ｈｔｔｐ：／／ｂｉｏｉｎｆｏ．ｕｔ．ｅｅ／ｐｒｉｍｅｒ３－０．４．０／）来
开发ＣＡＰＳ（酶切扩增多态性）标记引物，进一步加
密遗传图谱；另一方面增大作图群体数量，构建精

度更高的遗传图谱，精细定位突变基因。
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