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亚洲栽培稻主要驯化性状研究进展 
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摘要: 水稻是研究谷类作物驯化的良好材料, 其中种子落粒性消失、休眠性减弱和株型上的变化是水稻驯化过

程中的 3 个关键事件, 造就了高产、发芽整齐及可密植的现代水稻。落粒性丧失一直被认为是野生稻驯化形态

学上的最直接证据, 而控制落粒的主要基因 Sh4 和 qSH1 分别暗示不同的水稻驯化历史。种子休眠性的减弱适

应了现代农业生产上同步发芽的需求, Sdr4、qSD7-1 和 qSD12 基因是目前已知的调控种子休眠性的 3 个关键位

点。野生稻匍匐生长等特点与其长期所在的易变生境有关, 而栽培稻的直立生长形态则适应了农业上密植生产

的需要, 受 PROG1 等基因控制。野生稻的异交特性促进了驯化基因在群体间传播, 而自花授粉则使驯化基因得

以稳定遗传, 从而加快人工选择的累积。目前的水稻驯化研究侧重于单基因或一些中性标记, 而对控制驯化性

状的网络化通路的进化研究却相对缺乏。随着功能基因组研究的深入, 驯化性状的分子机理将会被全面揭示, 

而基于此的网络化通路研究必将更加真实地反应水稻驯化过程。文章综述了水稻关键驯化性状分子机理的研究

进展, 为驯化基因网络的研究提供参考, 也为水稻分子设计改良提供新的思路。 
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Abstract:  Rice (Oryza sativa L.) is an excellent model plant in elucidation of cereal domestication. Loss of seed shat-
tering, weakened dormancy, and changes in plant architecture were thought to be three key events in the rice domestication 
and creating the high-yield, uniform-germinating, and densely-planting modern rice. Loss of shattering is considered to be 
the direct morphological evidence for identifying domesticated rice. Two major shattering QTLs, Sh4 and qSH1, have dis-
played different domestication histories. Weakened seed dormancy is essential for synchronous germination in agricultural 
production. Genes Sdr4, qSD7-1, and qSD12 impose a global and complementary adaptation strategies in controlling seed 
dormancy. The prostrate growth habit of wild rice is an adaptation to disturbed habitats, while the erect growth habit of rice 
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cultivars meet the needs of compact planting, and such a plant architecture is mainly controlled by PROG1. The outcrossing 
habit of wild rice promotes propagation of domestication genes among different populations, while the self-pollinating habit 
of cultivated rice facilitates fixation of domestication genes. Currently, the researches on rice domestication mainly focus on 
individual genes or multiple neutral markers, and much less attention has been paid to the evolution of network controlling 
domestication traits. With the progress in functional genomics research, the molecular mechanism of domestication traits is 
emerging. Rice domestication researches based on network will be more comprehensive and better reflect rice domestica-
tion process. Here, we reviewed most progresses in molecular mechanisms of rice domestication traits, in order to provide 
the new insights for rice domestication and molecular breeding. 

Keywords: rice domestication trait; shattering; dormancy; plant architecture; functional genomics 

谷类粮食作物的驯化反映着新石器时代早期

(Early neolithic)人类社会由狩猎-采集经济向农业-
畜牧经济转型的程度, 印证着人类文明的发展[1]。约

10 000 年前, 人类开始种植和储存野生作物, 并从
中选择优良性状, 无意中促进了作物向有利于生产
的形态进化, 这就是达尔文提出的“驯化”过程[2]。 

大部分种子作物(Seed crop)受到驯化后在落粒、
种子休眠性和植株形态等方面都出现了相似的变化, 
1975 年Harlan[3]提出了驯化综合特征(Domestication 
syndrome)的概念来归纳这种变化：更紧凑的株型特
点, 花序变大且数目增多, 种子变大, 落粒性减弱, 
和种子休眠性降低等[4, 5]。 

水稻是研究谷类作物驯化的良好模式生物。稻

属包含 2种栽培稻, 分别为亚洲栽培稻(Oryza sativa 
L.)和非洲栽培稻(O. glaberrima Steud.)。亚洲栽培稻
遍布全世界, 特别集中在亚洲, 非洲栽培稻则主要
分布在西非。亚洲栽培稻包含两个主要亚种, 粳稻
(O. sativa L. ssp. japonica)和籼稻(O. sativa L. ssp. 
indica)(http://www.gramene.org/species/oryza/rice_ 
intro.html)[6]。粳稻主要分布于东亚亚热带地区、东

南亚高原和南亚高地; 而籼稻则主要集中在亚洲热
带地区[7]。稻属包含 22 种近缘野生种, 分布在世界
上不同的地域范围内[6, 8]。稻属广泛的地域分布和丰

富的近缘种, 对确定现代栽培稻的驯化地域有非常
大的帮助。另外, 水稻基因组较小, 加上已有高质量
的精细图谱 [9], 正逐步完善的基因注释 [10]和成熟高

效的遗传转化系统[11], 都为水稻研究提供了其他作
物无可比拟的优势。 

随着高通量重测序技术的发展[12, 13], 迅速加深
人们对现代水稻的祖先及其驯化地域的理解[14~16]。克

隆驯化相关基因并了解其作用机理, 将有助于人们
从分子角度了解水稻驯化过程。驯化性状一般都受

到众多的遗传因素控制, 并跟复杂的生化途径和调
控通路相互作用[17]。如水稻至少存在 5 个与落粒相
关位点, 6 个休眠相关位点和多达 31 个涉及由异交
向自交转变的数量性状位点[17]。另外, 科学家还发
现了大量驯化基因区域聚集现象 , 如第 6 染色体
RM275~RM30片段中聚集了包括籽粒产量、有效分
蘖数、穗粒数和穗长等驯化性状相关位点[18], 第 7
染色体短臂上存在一个包含 6个QTLs的影响株型的
基因群[19]。无论是同一性状存在多个效应基因, 还
是小片段染色体中存在多个不同驯化基因, 都反映
了古代农民在驯化水稻过程中基于表型的选择行为, 
因此, 控制该表型的所有生化途径和调控通路也会
在一定的选择压力下进化。虽然主效QTL仍是目前
研究数量性状的重点, 但随着单基因研究的深入和
水稻基因组注释的完善[10], 人们开始逐步开展对农
艺性状和生化过程的进化研究, 进而研究整个生物
系统[20]。 

目前为止, 科学家已克隆众多与水稻驯化性状
相关的基因 [14, 21~27], 为揭示谷类驯化过程提供了重
要线索[15, 16, 28]。然而, 目前侧重于单基因或中性标
记的研究具有片段化特性, 其对整个网络其他位点
进化的潜在影响的认知却较为缺乏 [ 29]。我们知道, 
大部分细胞过程所影响的表型都是由代谢通路及其

级联调节(Regulatory cascades)所决定。因此, 为了回
答表型差异及适应性的根本问题, 人们需要先探究
控制表型的代谢通路进化, 从而全面了解驯化性状
的进化过程。Yu等 [29]以水稻全基因组STS数据作为
中性参照, 通过检测胚乳淀粉合成通路中 6 个关键 
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基因在普通野生稻和 5 个水稻生态群(aus, indica, 
tropical japonica, temperate japonica, aromatic)中的
进化情况, 发现 AGPL2基因在普通野生稻中受到净
化选择(Purifying selection), 而 GBSSI基因在温带粳
稻(temperate japonica)、热带粳稻(tropical japonica)
和香稻(aromatic)生态群中受到正选择(Positive selec-
tion), 另外 SBEIIb 基因在香稻生态群中也受到正选
择, 很好地反映了水稻胚乳淀粉合成通路中关键基
因在亚洲栽培稻和普通野生稻中的核苷酸变异模式, 
为还原水稻驯化过程提供了一个较宽广的图景, 这
是单基因研究所不能比拟的。 

2008年, 数位中国著名水稻研究者联名提出
“Rice 2020”计划[30], 其中一个重要目标就是到
2020年, 探明水稻基因组中每一基因的功能, 包括
系统鉴定水稻基因突变体表型和系统鉴定各种基因

家族[20, 30, 31]。可以预见, 越来越多研究将会着力于
控制表型的整个途径或调控通路的进化, 进而从更
宏观的角度挖掘水稻驯化过程。本文立足于水稻关

键驯化性状的研究现状, 力图总结控制这些表型的
相关基因, 为以后对水稻驯化性状代谢通路的研究
提供相关参考。 

1  水稻驯化性状及其驯化相关基因 

野生稻种群遗传变异较水稻大。在栽培过程中, 
野生稻逐渐失去了多年生、落粒性、长芒、匍匐生 

长、部分异交、籽粒小和产量低等特征, 并逐渐依
赖人工种植。通过亚种间及栽培稻与野生稻间的杂

交, 并利用多种分子标记进行数量性状分析, 人们
已鉴定出大量驯化基因(表 1)。由于落粒性[32~34]、种

子休眠 [35~37]和株型 [25, 38, 39]的改变能够显著改变水

稻祖先的野草特征, 因此, 也被认为是水稻驯化的
第一步, 也是最重要一步[40]。另外, 由于抽穗期[41, 42]

和耐低温特性[43, 44]等与地域特点相关, 种皮颜色、
糯性和香味等与文化偏好有关, 这些基因上也存在
一定驯化性行为, 但此类驯化不具有(或暂时没发现)
普遍性, 因此这里暂不作讨论。 

1.1  落粒性 

落粒性丧失是水稻驯化过程中最关键的事件 , 
被认为是鉴定野生稻被驯化的直接形态学证据[55, 56]。

野生稻的护颖和花梗间的接合处一般会形成离层

(Abscission layer, AL), 当中间薄壁细胞细胞壁发生
降解时 [57~59], 成熟籽粒就会自由脱落, 以保证种群
繁殖。而栽培稻中离层不完全形成[14, 21], 籽粒成熟
后不会脱落, 因而成熟种子得到有效收获。 

目前, 人们已经发现的控制落粒性QTL位点有
qSH1、qSH3和Sh4(qSH4或者SHA1)。其中Sh4和qSH1
是控制水稻落粒的主要基因 [ 15], 分别解释了O. sa-
tiva×O. rufipogon F2 代 69%和‘Nipponbare’× ‘Ka-
salath’ F2 代 68.6%的表型差异(Phenotypic vari- 

 
表 1  水稻驯化性状相关基因 

基因 表型 编码蛋白 基因效应 参考文献 
Sh4 落粒性 Myb3转录因子 SNP导致分离层无法形成 [14]

qSH1 落粒性 BEL1型同源盒基因 SNP导致分离层无法形成 [21]

qSD12 种子休眠 PIL5和 bHLH转录因子 促进种子发育早期 ABA的积累 [22]

qSD7-1/qPC7 种子休眠 /种皮
颜色 

bHLH转录因子 促进种子发育早期 ABA 的积累, 并激活类黄酮生物合
成网络 

[23]

Sdr4 种子休眠 新的单链蛋白 种子休眠特异性调控因子 [24]

qTA-9 分蘖角度 新型小基因家族成员 TAC13’UTR上的 SNP导致 mRNA减少 [45]

MOC1 分蘖数 GRAS家族转录因子 在腋芽表达并促进腋芽的发生 [46]

DLT 分蘖角和分蘖数 GRAS家族转录因子 通过油菜素内酯途径影响分蘖 [47]

PROG1 分蘖角和分蘖数 C2H2锌指转录因子 SNP导致直立株型, 分蘖数增加 [25, 26]

EUI1 株高 细胞色素 P450单加氧酶 控制水稻穗颈节间延长 [48, 49]

Sd1 株高 GA20合成酶 SNP使 GA1的合成显著减少 [27]

LAX1 穗型 bHLH转录因子 促进腋芽的发生和发育 [50]

DEP1/qPE9-1 穗型 功能获得型突变 SNP活化分生组织, 导致稻穗分节变短和每穗粒数增加 [39, 51, 52]

IPA1 (WFP) 株型 编码 OsSPL14基因 SNP导致分蘖数减少, 抗倒伏增强和籽粒产量提高 [53, 54]
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ance)[14, 21]。在qSH3和Sh4基因存在时, qSH1的非落
粒突变显著地把落粒表型转化成非落粒, 说明qSH1
具有更强的基因效应[60]。Sh4 基因存在于所有栽培
稻中, 相对于普通野生稻, 其基因多态性显著降低
[15]。系统重建显示, 粳稻和籼稻Sh4基因位于同一进
化支上 , 其基因多态性显著降低 , 同时中性检验
(Neutrality test)和溯祖测验(Coalescent simulation)也
证明, Sh4基因是通过一次驯化保留到基因组上, 这
被认为是水稻单次起源或者水稻驯化后出现籼粳分

化的最有力证据[12, 34]。而在籼稻中qSH1受到的选择
并不明显, 在粳稻中也并不清晰[15]。系统发生分析

表明, 两亚种的qSH1 基因分布在不同分支中, 说明
了qSH1 在两个亚种中具有不同的驯化历史 [60]。

Konishi等[21]发现, qSH1 基因编码一个BEL1 型同源
盒基因, 同时证明粳稻品种日本晴中qSH1 基因 5′-
调控区上的一个 SNP(Single nucleotide polymor-
phism)可导致离层无法形成, 进而导致其落粒性丧
失。水稻驯化过程中, 人为选择可能导致水稻落粒
减少, 但并没有使离层完全消失, 从而在保证产量
的同时, 不至于造成脱粒困难[14]。同样, 种子上的长
芒有助于种子传播, 栽培稻的短芒使得种子脱落不
易受风的影响, 可最大限度保证稻穗上的籽粒数[6]。 

1.2  种子休眠 

休眠是指有生命力的种子由于内在原因, 在适
宜环境条件下仍不能萌发的现象[61]。野生稻种子的

休眠程度相对较高, 可以几年不发芽, 从而保护其
度过不利的生长季节。而栽培稻种子休眠时间显著

缩短, 以适应生产上同步发芽需要[6]。种子休眠性是

基因与环境相互作用的结果。人为选择发芽同步的

种子, 以及驯化过程中所处的长期温暖潮湿的环境, 
都会使种子休眠期缩短。稻谷上颖壳和种皮的某些

理化因子可以降低过氧化物酶活性, 同时提高淀粉
酶和脱氢酶活性, 从而降低种子休眠性[6, 35]。实际上, 
颖壳对休眠的影响比种皮更强、更长[35]。 

目前已发现的控制水稻种子休眠的QTL位点有
qSD4、qSD7-1、qSD7-2、qSD8、qSD12和Sdr4、Sdr6、
Sdr9、Sdr10[24, 61, 62], 其中qSD12位点的效应最强[62]。

qSD12 基因在子代组织(包括胚和胚乳)中表达, 导
致种子发育早期脱落酸(ABA)的积累, 而ABA的累
积是诱导种子休眠的关键[22]。qSD7-1可能通过母体

组织(包括颖壳、果皮和种皮)来控制种子休眠[36]。

很早以前人们就发现, 禾谷类种子的休眠与红色种
皮有很强的相关性[63]。科学家在杂草稻(Weedy rice)
中发现这与基因簇qSD7-1/qPC7 相关[23]。这个基因

簇在种子发育早期表达, 通过促进ABA的合成而发
挥作用[23]。但是, Gianinetti和Vernieri[64]利用杂草稻

种子进行一系列萌发实验, 对ABA的绝对含量在种
子休眠中的作用提出了质疑。他们发现经过后熟作

用的脱壳杂草稻种子, 无论在干燥还是吸涨状态下, 
种子内ABA含量与休眠程度不存在正相关 , 暗示
ABA含量只需要达到某个最低阈值就可以维持种子
休眠 [64], 种子内ABA含量对种子休眠起“开关”作
用。我们的工作也发现, 影响种子休眠和萌发最重
要的不是种子中 ABA的绝对含量 , 而种子中
ABA/GA(赤霉素, Gibberellic acid)的比例可能对休
眠起着关键作用[65]。最近发现, 种子内ABA的合成
和积累, 能够激活一个保守的、由 8 个基因控制的
类黄酮生物合成网络, 从而在种皮表层细胞中合成
色素, 并增加种子的重量[23]。可见ABA在整合休眠
特异性发育信号以及控制生长过程中都起关键作用

(图 1)。 
 

 
 
图 1  Sdr4 调控网络和 ABA 作用网络对种子休眠的影响 
 

另外, Sugimoto等[24]发现了一个独立于ABA调
控网络之外的休眠基因Sdr4, Sdr4 编码一种未知蛋
白 , 是一个种子休眠特异性调控因子 , 调控
OsDOG1L-1(Delay of germination1 like-1)表达。对
‘日本晴’和‘Kasalath’的Sdr4 基因研究表明, Sdr4 的
转录受OsVP1调控, 在Osvp1突变株中, Sdr4表达量
显著降低[24], 从而导致OsGA20ox1(编码赤霉素合成
基因)、PIP1;3 和PIP2;2(编码水通道蛋白基因)和
OsEXPB3(编码Expansin合成基因)的表达不受控制, 
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引起胚胎早熟或穗发芽[24]。由此可见, Sdr4 对某些
种子休眠调控因子具有正调控作用, 并且抑制萌发
后期基因 (Postgerminative genes)的表达 , 暗示了
Sdr4在种子成熟过程中起关键作用[24]。 

以上研究表明, 在水稻生命周期的早期和晚期
阶段, 在其子代组织和母体组织中, 水稻都能表达
相关控制休眠的基因, 甚至在全局范围内调控种子
休眠(图 1), 为水稻的驯化提供了互补性适应战略。 

1.3  株型 

野生稻的多分蘖、扩散型分蘖和匍匐生长等特

性与其长期所在的易变生境有关, 随着史前人类对
野生稻栽培和人为选择的加强, 这些不利于生产的
特点逐渐得到改良, 表现为分蘖数减少、分蘖角变
小、由匍匐生长变为直立生长、抗倒伏、单位面积

稻穗增多和籽粒增重等[25, 26, 66], 株型获得优化, 产
量得以提高。水稻的株型主要由分蘖数、分蘖角、

株高和穗型决定[67]。 

1.4  分蘖数和分蘖角 

水稻的营养分枝叫分蘖, 由各个叶腋中形成的
分蘖芽生长而成。分蘖与穗数直接相关, 因此是决
定水稻产量最重要因素之一。在野生稻中, 匍匐生
长对扩张领地、抑制野草生长、减少因密集高湿而

引起的病害等有很大帮助。但在水稻驯化过程中 , 
野生稻的这种特点会大量耗费土地 , 不利于密植 , 
且匍匐生长的水稻叶子彼此遮盖, 不利对太阳光的
捕获 , 导致其产量不高 , 因此 , 直立生长表型受到
了人为选择[67]。 

Li等[46]通过图位克隆方法从水稻中克隆了一个

重要的控制水稻分蘖的基因——MONOCULM 
1(MOC1), 其突变体导致水稻无法形成分蘖芽 , 只
有一个没有任何分蘖的主茎。MOC1 编码植物特异
性的GRAS家族转录因子, 其主要在腋芽表达, 并促
进腋芽的发生和生长[68]。我们实验室通过大规模筛

选水稻突变体, 获得一影响水稻高度和分蘖数的突
变体dlt, 并克隆了DLT基因, 该基因也编码GRAS家族
转录因子, 通过油菜素内酯(Brassinosteroid, BR)途径
影响水稻分蘖 [47], 暗示植物特异性的GRAS家族转
录因子可能在控制水稻分蘖上起重要作用。 

科学家在水稻籼粳亚种组合‘Asominori’×‘IR24’

重组自交系(RIL)群体中发现了控制水稻分蘖角的 5
个主效QTL和 3 对上位性双位点互作基因座, 其中
qTA-9的贡献率为 28.6%, 在粳稻品种‘Asominori’的
遗传背景中能增加分蘖角度约 15°[69]。进一步研究

发现, qTA-9 位点上的TAC1 基因可能是一个新的小
基因家族成员之一, 专门调节禾本科植物的分蘖角
度[45]。 

另外, Jin等 [25]和Tan等 [26]利用普通野生稻的渐

渗系 , 克隆了控制野生稻株型基因 PROSTRATE 
GROWTH 1(PROG1), 包括对分蘖角度和分蘖数的
控制。这个基因位于第 7 染色体上, 编码具有转录
活性的锌指蛋白类转录因子, 在叶腋分生组织(分蘖
芽的形成部位)、芽茎尖分生组织(SAM)和幼叶中高
表达[25]。转基因实验表明, 人为替换PROG1蛋白中
的一个氨基酸, 就可使水稻的株型由野生型转变成
驯化型[25]。 

最近 , Liu等 [70]利用控制分蘖数的 12 个主效
QTLs, 在‘Hua-Jing-Xian 74’(‘HJX74’)上构建单片段
替换系(Single segment substitution lines, SSSLs), 发
现水稻分蘖数与种植季节、种植密度存在一种动态

调节关系。研究表明, 大部分QTLs与种植季节和种
植密度存在重要相互作用。其中QTL Tn3-1和Tn3-2
存在加性效应, QTL Tn7和Tn8的显性效应和 14对
QTLs的上位性效应在不同种植季节里都是稳定的, 
而QTL Tn3-3 的显性效应和QTL对 Tn2-1/Tn6-2, 
Tn2-1/Tn9 和Tn3-3/Tn6-3 的上位性效应在不同种植
密度中几乎都是稳定的。 

1.5  株高 

株高不仅仅是株型的决定性因素, 而且与水稻
的潜在产量直接相关。植株高度由茎节数和每一茎

节长度决定[66]。水稻通常有 4~6 个长茎节, 受多个
QTL基因及位点控制, 且受环境因素影响[71]。 

对大量相关突变体的研究表明, 茎节伸长主要
有两种作用方式：控制茎节伸长的基因在所有茎节

表达; 或者仅作用于第 1~2 个茎节[66]。而GA和BR
是两个最主要的调控因子[41, 66, 72~74]。通过研究GA生
物合成通路中 7 个关键基因在 8 个稻属近缘种中的
进化率和代谢通路基因模式, 发现GA通路中基因进
化率的差异主要归因于不同时期的环境选择压, 而非
正选择[75]。从而支持了通路通量理论(Pathway flux 
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theory), 认为自然选择主要针对代谢流持最大控制
的酶 [75]。GA合成通路中控制GA1 和GA4 合成的

GA20-氧化酶(GA20ox)和催化多个步骤的贝壳杉烯
氧化酶 (Ent-kaurene oxidase), 贝壳杉烯酸氧化酶
(Ent-kaurenoic acid oxidase)和GA3-氧化酶(GA3ox)在
经受高强度的净化选择之后, 在整个通路中变得非
常保守[75]。此外, 科学家还发现了特异性控制水稻穗
颈节间和基部节间伸长的基因EUI1(Elongated upper-
most internode1)和Ebi(Elongated basal internode) [46, 74]。

研究表明, eui1 突变体中的穗颈特异性伸长主要是
由于细胞色素P450 单加氧酶的失活, 从而导致活性
赤霉素形式GA1和GA4在特定部位的积累

[48, 49]。然而, 
大多数这些基因的失活都会导致水稻不育, 从而很
难应用于生产实践[66]。 

矮杆 /半矮秆性状在自然界中不是一个具有竞
争力的表型, 但在农业生产中, 因其收获指数高、抗
倒伏以及对高氮肥的耐受性等特点, 一直受到农民
的欢迎[76, 77]。自 20世纪 70年代科学家把矮杆基因
Sd1(Semi-dwarf 1)导入谷类作物后, 引发了“绿色革
命”[73]。最近, 通过对粳稻的研究发现, “绿色革命”
基因Sd1 在水稻驯化过程中就已受到史前人类的选
择[78]。在‘日本晴’×‘Kasalath’的近等基因系中, 科学
家发现了QTL位点qCL1, 可以解释群体中 20.9%的
茎秆长度表型变异, 并发现qCL1位点中的一个基因
Sd1, 编码关键的GA20 氧化酶(GA20ox), 其无效等
位基因sd1使GA1的合成显著减少

[27, 78]。相对于普通

野生稻, 粳稻中Sd1 序列的遗传多样性减少了 98%, 
低于随机片段所能发生突变的 1/10(不考虑瓶颈效
应), 暗示了进化中Sd1 序列是非常保守的[77], 因此, 
很可能是因为Sd1的突变引起生殖障碍。但Patersona
和Li认为这也有可能是半矮秆的sd1突变株对干旱、
淹没、贫瘠和生境中其他非生物胁迫不适应的结果
[77]。 

1.6  穗型 

稻穗的发育包括 3 个阶段：穗轴分生, 侧小穗
分生和终端小穗分生[79]。水稻的穗型已经从野生祖

先的开放型转变成了密集型, 其具有更多的二级分
支, 并能支持更多的种子, 因而穗型也是影响水稻
产量的一个重要因素[6]。 

目前人们并不十分清楚稻穗发育的调控机制 , 

但已经发现了一些关键的调控基因。LAX和SPA是稻
穗分枝的关键调节因子 , 控制所有腋生分生组织
(Axillary meristem, AM)的形成[79]。LAX和SPA在AM
发生过程中作用有所不同, 又相互协同。LAX位点的
强突变体lax-2 和lax-3, 会导致小穗发生完全受到抑
制, 而其弱突变lax-1、lax-4和lax-5则仅抑制侧生小
穗的发生。spa突变体可导致稻穗数量和小穗数减少, 
而不会完全抑制侧生小穗的发生[80]。LAX1编码一个
包含bHLH(Basic helix–loop–helix)结构域的转录因
子, 主要在叶原基形成P4间隔期(Plastochron 4)表达, 
在正在发育的AM中短暂累积, 其后发生转移[50, 81], 
这是新AM发生的决定性步骤。由于拟南芥没有
LAX1 的同源序列, 因此LAX1 被认为是禾本科特有
的bHLH家族转录因子[80]。 

另外, 科学家克隆了控制直立密穗型QTL位点
DEP1/qPE9-1[39, 82]。直立穗型是粳稻中一个较好的

株型, 通常表现为短、直立茎叶, 有利于通风和透
光。但当DEP1/qPE9-1 被替换成dep1/qpe9-1 后, 其
穗长、株高、千粒重和分蘖数都显著下降, 导致水
稻产量下降 30%[51]。这个悖论暗示了在水稻驯化过

程中, 相对于株型的优化, 人们更青睐能提高产量
的表型。 

基因的多效性更能从多方面改变植株形态。如

Jiao等 [53]和Miura等 [54]发现的半显性 QTL位点
IPA1(Ideal plant architecture 1, 也叫WFP, wealthy 
farmer's panicle), 其 编 码 的 OsSPL14(Souamsoa 
promoter binding protein-like 14)受到OsmiR156调控, 
但OsSPL14 上发生的单点突变可使OsmiR156 的调
控失效, 从而产生一种水稻的理想株型：分蘖数减
少, 茎杆粗壮, 抗倒伏增强并伴随籽粒数增加。 

2  繁殖习性的影响 

不同水稻之间的繁殖习性也不尽相同。统计数

据表明, 普通野生稻和O. barthii存在 10%~50%异交
率, 而亚洲栽培稻和非洲栽培稻几乎全都是自花授
粉[6]。自花授粉的繁殖方式, 使水稻驯化过程中任何
突变都可以稳定地遗传到下一代, 促进了人工选择
的积累。Zhao等[83]通过对 375 个亚洲栽培稻品种的
基因渗入分析, 认为粳稻和籼稻之间迥异的表型和
驯化基因遗传单一性这个悖论, 可以解释为古代农
民育种技术交流的结果。而Xia等[84]通过对杂草稻(O. 
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sativa f. spontanea)的SSR标记分析, 发现杂草稻群
体的杂合性与其异交率显著相关, 异花授粉可促进
驯化基因在群体间传播。 

3  展  望 

水稻是禾本科作物研究的重要模式作物。水稻

全基因组测序的完成[9, 85], 和大量水稻种质资源重
测序数据的积累[13, 16, 86], 为系统研究水稻基因功能
和还原水稻真实的驯化进程提供了空前的数据量。

随着对水稻驯化基因研究的深入, 人们对谷类驯化
性状的理解将从单基因上升到网络化层面, 并从更
宏观的角度还原水稻驯化的过程。驯化基因一般都

相对保守, 因此, 水稻驯化基因的研究成果不仅能
应用于水稻遗传改良, 也可能应用到其他禾本科作
物的改良中。人们已经开发了很多高通量工具, 集
成了大量的cDNA资源[87, 88]、FSTs(Flanking sequence 
tags)库[89, 90]、RFLP/SSR分子标记[91]和水稻基因组注

释数据[10, 92]等, 在比较基因组研究和功能基因组研
究方面为使用者提供了一个更高效利用的基因组信

息平台。国内和国际上的广泛合作更加速了水稻基

因的挖掘及其数据共享。无疑, 随着水稻研究中横
向功能基因的挖掘和纵向网络通路进化过程的揭示, 
水稻驯化过程将变得越来越明晰。驯化性状通路的

网络化整合应用也将为“绿色超级稻”[93]的构建提

供可能。 
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2012 年第 11 期《遗传》封面说明 
 

作物的驯化是人类从开始种植和储存的野生作物中选择优良性状, 使之形态特征适应于农业生产方向进化的过程, 

因此, 大部分种子作物驯化后在落粒性、种子休眠和植株形态等方面都出现了相似的变化。水稻是研究谷类作物驯化的

良好模式生物。稻属包含两种栽培稻, 分别为亚洲栽培稻(Oryza sativa L.)和非洲栽培稻(O. glaberrima Steud.), 其中亚洲

栽培稻遍布全世界, 包含两个主要亚种, 粳稻亚种(O. sativa L. ssp. japonica)和籼稻亚种(O. sativa L. ssp. indica)。稻属丰

富的近缘种和广泛的地域分布非常有利于研究确定现代栽培稻的驯化地域。此外, 水稻基因组较小、具高质量精细图谱, 

加上功能基因研究上的进展, 也为深入开展水稻驯化进程研究奠定了基础。区树俊, 汪鸿儒, 储成才“亚洲栽培稻主要

驯化性状研究进展”一文, 对水稻关键驯化性状研究进行了比较全面的综述(详见本期第 1379~1389页)。 

封面图中央是选取 23株 AA基因组的亚洲栽培稻及其近缘野生稻, 利用水稻驯化过程中受到选择的控制稻壳颜色

基因 Bh4上下游各 50 kb中的 SNP位点所构建的进化树; 图外从左下至右下沿顺时针方向, 反映的是水稻驯化过程中稻

壳颜色、谷粒形状、穗型的变化趋势。 

 
区树俊, 汪鸿儒, 储成才(绘图：区树俊, 张帅) 
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