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摘要  水稻具有悠久的栽培历史, 是重要的粮食作物, 养育了1/3的世界人口。现代栽培稻(Oryza sativa)由野生稻(O. rufi-
pogon)驯化而来, 产量是驯化筛选的关键性状之一。株型、穗型和种子大小是决定水稻产量的重要性状, 这些性状在水稻

栽培过程中均受到了定向筛选。该文以水稻产量性状为核心, 综述了株型、穗型和种子大小等性状的驯化分子机理研究进

展, 讨论了水稻产量驯化研究中存在的问题, 展望了驯化性状和相关基因的研究前景, 以期为水稻产量相关性状的驯化机

理研究和水稻育种工作提供有价值的线索。 
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自古以来水稻(Oryza sativa)就是重要的粮食作

物, 世界1/3的人口以水稻为主粮(Khush, 1997)。水

稻驯化是指根据人们的需求, 从遗传性状出发, 对野

生稻进行栽培和定向筛选的过程 (Doebley et al., 
2006; He et al., 2011)。水稻是被驯化的农作物中最

古老的, 亚洲栽培稻(O. sativa)驯化起源于9 000年
前, 由普通野生稻(O. rufipogon)驯化而来(Molina et 
al., 2011; Huang et al., 2012; Gross and Zhao, 
2014)。虽然现代栽培稻的栽培历史相对较短, 但其

生长发育形态和生理特点与普通野生稻相比发生了

巨大变化(Kovach et al., 2007)。野生稻具有适于野外

生长环境的性状和生理特点, 如匍匐生长、散穗、易

脱粒以及稻芒较长等。这些性状特点对其加强光合作

用、避免病原菌感染和协助种子散播等生长繁育过程

具有重要作用。然而在栽培过程中, 野生稻的这些性

状无法满足人们增加产量、简化种植和收割操作等栽

培要求(Sweeney and McCouch, 2007)。因此在种植

过程中, 人们围绕提高产量、农业操作简单、烹饪容

易以及口感提升等性状进行筛选, 不断保留有利基因

突变, 摒弃不利突变, 最终驯化得到稳定高产的栽培

品种(Khush, 1997; Doebley et al., 2006; Londo et 
al., 2006; Xu et al., 2012)。现代栽培稻与野生稻基因

组具有良好的对应性和一致性, 有利于在基因组水平

比较栽培稻和野生稻的差异, 以及研究栽培稻的起

源、驯化和进化的分子机理(Tian et al., 2006a; Meyer 
and Purugganan, 2013)。 

综上所述, 水稻是研究作物驯化的良好材料。水

稻驯化机理研究不仅能够加深人们对驯化和进化的

理解 , 而且在农业生产上也具有重要的应用价值

(Callaway, 2014; Civan et al., 2015)。产量是水稻栽

培和驯化过程中最核心的性状。株型、穗型、种子大

小以及营养元素的利用效率等性状是驯化过程中进

行定向筛选的重要方向与指标 (Shomura et al., 
2008)。本文将分别对水稻株型、穗型和种子大小等

性状的驯化分子机理研究进展进行综述及讨论。 

1  株型驯化相关基因 

与野生稻分蘖角度大、匍匐生长以及分蘖多等形态特

点相反, 现代栽培稻分蘖角度小, 直立生长且分蘖数

少。现代栽培稻直立生长经历了驯化过程和定向筛选, 
更有利于农业种植和产量提高。虽然目前已经报道了

一些重要的调控基因, 如IPA1、LAZY1、MOC1以及

EUI1等, 但已被证实经历过驯化筛选的基因还相对

较少(Li et al., 2003, 2007; Luo et al., 2006; Zhu et 
al., 2006; Jiao et al., 2010; Miura et al., 2010)。 

PROG1是调控水稻分蘖角度和数量的关键基因, 
该基因编码含锌指结构域的转录因子, 在野生稻与栽

·专题论坛· 



114  植物学报  52(1)  2017   

 

培稻中PROG1附近有6个主要的多态性位点。通过比

较13个水稻品种(包括3个野生稻)的基因多态性, 发
现位于PROG1基因内的M6位点在栽培稻中遗传变

异性下降, 由此推测M6是PROG1驯化过程中定向选

择的靶点(Jin et al., 2008)。另有关于PROG1的研究

表明, 来自17个国家的182个栽培品种都携带相同的

PROG1突变, 推测PROG1突变可能是在驯化过程中

被固定下来的(Tan et al., 2008)。 
SD1基因编码赤霉素合成酶, 通过调控水稻茎秆

细胞长度影响株高(Ashikari et al., 2005)。Asano等
(2011)利用16个粳稻栽培稻品种和16个野生稻品种, 
通过比较栽培稻和野生稻中SD1基因附近4 kb的区

域, 发现SD1基因差异性在粳稻栽培稻中显著降低, 
表明SD1区段在驯化过程中被筛选固定, 而且SD1不
仅在绿色革命时期受到筛选, 甚至在栽培稻驯化早期

阶段就开始经历定向筛选。 
TAC1是控制水稻分蘖角度的1个主要数量性状

位点(Yu et al., 2007)。Jiang等(2012)通过比较113份
栽培稻和48份野生稻材料中TAC1的遗传多态性, 发
现在栽培稻和野生稻进化过程中, TAC1编码区具有

较低的自然变异率, 即TAC1基因在水稻驯化过程中

具有较高的保守性。中性检验(neutrality test)发现, 
粳稻中TAC1编码区的3'端受到强烈的定向选择。然

而, 籼稻和粳稻中TAC1的驯化过程是独立进行的, 
在籼稻中该基因没有被选择。 

2  穗相关表型驯化分子机理 

水稻穗(panicle)相关性状是保证产量的重要基础, 是
决定产量的关键性状, 也是驯化定向筛选的重要指标

(Tian et al., 2006b), 主要包括穗形态和脱粒性(Wu 
et al., 2013)。 

2.1  穗形态驯化 

野生稻的散穗性状在种子和花粉传播、异花授粉以及

降低穗部病原体感染等过程中具有重要作用(Zhu et 
al., 2013)。而现代栽培稻则具有直立紧密的穗结构, 
直立穗型可以承受更多的枝梗和小穗, 进而提高单位

面积的产量。人们经过持续定向筛选野生稻散穗性状, 
驯化出了具有直立穗性状的水稻后代。随着基因组学

研究技术的进步, 越来越多的调控现代栽培稻直立穗

性状的基因被证实在栽培稻中经历了驯化筛选过程。

例如, 研究人员通过分析栽培稻和野生稻杂交群体的

QTLs, 发现野生稻的疏散穗型受到1个显性基因

OsLG1的调控。OsLG1编码1个具有SBP (SQUAMO- 
SA promoter-binding protein)结构域的转录因子, 该
基因内部存在多个单核苷酸多态性位点(SNPs), 其
中SNP-6位点影响密穗性状, 表明OsLG1经历了明

显的驯化筛选过程(Ishii et al., 2013; Zhu et al., 
2013)。DEP1基因编码植物G蛋白γ亚基, 具有促进细

胞分裂、增加水稻穗密度、枝梗数以及每穗籽粒数的

功能, 对中国超级稻的增产具有关键作用。遗传多样

性分析结果表明, DEP1在粳稻驯化过程中经历了定

向筛选(Huang et al., 2009; Sun et al., 2014)。典型

的野生稻穗分支数和小穗数量均显著少于现代栽培

稻, 是野生稻驯化为栽培稻过程中的重要驯化农艺性

状。小穗数是多基因调控的数量性状。例如GPA7的
QTL控制着二级枝梗数量和每穗粒数, 它同样经历了

驯化过程并受到了筛选(Tian et al., 2006b)。 

2.2  脱粒性驯化 

脱粒性状虽然不会直接导致产量下降, 但在种子成熟

后由于收获不及时或收获过程中容易脱落, 从而间接

造成产量下降。在进化过程中脱粒性状也受到了定向

筛选。脱粒性状是由多位点控制的数量性状。例如, 桑
涛实验室利用现代栽培稻和野生稻构建F2群体, 发现

了3个脱粒相关QTLs, 分别是sh3、sh4和sh8, 其中

sh4是主效QTL, 能解释69%的表型变异(Li et al., 
2006)。2009年该实验室又通过选取栽培稻代表性品

种以及野生稻祖先, 对控制水稻落粒的2个位点sh4
和qSH1的变异进行了研究, 发现控制不落粒性状的

sh4基因的等位基因在所有栽培稻基因组中均被固定

下来, 多态性极低。进一步的系统发育和群体遗传分

析表明, sh4等位基因为单次起源, 在水稻驯化过程

中通过人工选择而得以固定(Zhang et al., 2009)。
qSH1也是控制脱粒的重要QTL, 其主效基因是1个
BEL1类同源框基因, 5'端调控区的1个单碱基突变

(SNP)正好位于RY重复序列, 该序列是ABI3型转录

因子的结合位点, 卡萨拉斯(kasalath)和日本晴(japo- 
nica)在该位点上的差异可能影响了转录因子与RY重
复序列的结合, 造成qSH1表达部位的差异, 从而影

响离层(abscission layer)形成而使种子丧失脱粒性
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(Konishi et al., 2006)。这一突变是在粳稻早期的筛选

驯化过程中被逐渐保留下来而非天然存在。有趣的是, 
高粱(Sorghum bicolor)和玉米(Zea mays)中的Sh1同
源基因也都同样经历了驯化过程, 使得这些栽培品种

的脱粒性降低(Lin et al., 2012), 表明Sh1在禾本科作

物脱粒性方面具有重要作用。但是, 由于驯化过程是

在性状水平上开展的, 并不是所有控制脱粒性的基因

都会经历驯化过程。例如, SHAT1也参与了水稻离层

带(abscission zone)的发育。SHAT1编码1个APET- 
ALA2转录因子。qSH1可以调控SHAT1和SH4的表

达, 但是通过比较栽培稻和野生稻SHAT1位点的遗

传多样性, 发现二者基因组DNA中虽然存在SNPs, 
但是相应的蛋白序列并没有发生改变, 表明SHAT1
并没有参与驯化筛选过程(Zhou et al., 2012)。 

3  种子大小相关表型驯化分子机理 

决定粒重的主要因素为粒宽和粒长。在水稻驯化过程

中, 以粒长和粒宽为筛选指标对粒重进行了筛选驯化

(Xing and Zhang, 2010)。 
qSW5是控制种子宽度的重要QTL, 通过调控颖

壳细胞数量影响种子的宽度。研究者通过收集不同国

家的粳稻品种研究了水稻驯化相关基因qSW5的驯化

历程, 证实qSW5经历了驯化过程(Shomura et al., 
2008)。同年另有报道指出, GW5 (即qSW5)是1个控

制种子宽度和重量的QTL, 编码1个144个氨基酸的

核蛋白, GW5与多聚泛素相互作用, 可能参与泛素蛋

白酶体途径以调节种子发育过程中的细胞分裂, 并且

在驯化过程中经历了定向筛选(Weng et al., 2008)。
GS3编码1个跨膜蛋白, 负调控细胞分裂, 从而控制

颖壳的大小。对亚洲栽培稻和普通野生稻的GS3区域

进行单倍型变异(haplotype variation)分析, 发现该

基因可能起源于粳稻或粳稻近缘种, 并且在驯化过程

中渗入籼稻遗传基因库中(Fan et al., 2009; Takano- 
Kai et al., 2009)。Li等(2011)利用142个种质资源对

粒形基因GW2、GS3、qSW5和GS5进行序列变异度

及连锁不平衡分析, 结果表明GW2、GS3和qSW5存
在强烈的人工选择。虽然GS5编码1个丝氨酸羧肽酶, 
通过调控粒宽、灌浆和粒重影响种子大小(Li et al., 
2011), 但GS5并没有经历较明显的人为驯化过程(Lu 
et al., 2013)。 

GS6基因编码1个GRAS结构域蛋白, 参与调控

水稻种子的发育过程。通过比较76个栽培稻品种(包
括粳稻和籼稻)和14个野生稻GS6的编码序列(coding 
sequence, CDS)及启动子区域的遗传多样性, 发现

GS6经历了强烈的人工筛选过程, 尤其是粳稻中GS6
位点的遗传变异性明显降低(Sun et al., 2013)。 

4  其它产量相关性状的驯化 

包括开花时间、灌浆效率、结实率、种子休眠以及营

养元素利用等在内的多种性状直接或间接参与调控

水稻产量。开花期的适时性和一致性能够提高水稻的

授粉率、结实率及灌浆率, 增加对环境的适应性且降

低收获难度, 进而提高种植效率。在水稻种植和驯化

过程中, 调控开花时间的信号通路很有可能经历了定

向筛选。DTH2编码1个CONSTANS-Like蛋白, 通过

诱导水稻FT基因表达而促进开花(Wu et al., 2013)。
Hd1、Ehd1和Ghd7在开花时间的自然变异过程中发

挥重要功能, 能够调控成花素的表达水平从而影响开

花时间(Tsuji et al., 2013)。ZmCCT是玉米Ghd7的同

源基因, 参与调控开花时间。通过GWAS分析表明, 
ZmCCT经历驯化筛选后, 广泛分布于玉米栽培品种

中(Hung et al., 2012)。 
水稻OsSWEET4与玉米ZmSWEET4c是同源基

因, 该基因能够介导己糖穿过基底胚乳转移层进入种

子, 从而参与种子灌浆过程。通过在基因组水平大规

模比较不同水稻品种间该基因的多态性 , 发现

OsSWEET4基因在驯化过程中经历了定向筛选

(Huang et al., 2012; Sosso et al., 2015)。GIF1编码1
个细胞壁转化酶, 调控特定组织中的糖分水平, 影响

细胞分裂与生长, 最终影响水稻灌浆和种子大小。相

比野生稻, GIF1基因在现代栽培稻中具有严格的组织

表达特异性, 这种组织特异性更有利于籽粒灌浆, 从
而提高水稻产量。通过比较栽培稻和野生稻GIF1基因

的多态性, 发现GIF1是潜在的驯化相关基因(Wang 
et al., 2008)。 

野生稻颖芒较长, 因此种子可以通过颖芒黏附动

物皮毛进行传播, 或牢固地固定在土壤中以及阻止动

物进食(Elbaum et al., 2007; Toriba and Hirano, 
2014)。但过长的颖芒并不利于农业生产和收获操作, 
会间接导致产量降低。与普通野生稻相比, 现代栽培 
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表1  已报道的水稻产量性状驯化相关基因 
Table 1  Reported genes of domestication traits of yield in rice 
性状 基因/QTL 编码蛋白 表型描述 参考文献 

GW5 (qSW5) 编码1个核蛋白, 参与泛素 
蛋白酶体途径 

种子宽度 Shomura et al., 2008; Weng et al., 2008 

GS3 跨膜蛋白 控制颖壳大小 Fan et al., 2009; Takano-Kai et al., 2009

种子 
大小 

GS6 GRAS结构域蛋白 种子大小 Sun et al., 2013 

Sh1 YABBY类转录因子 脱粒 Lin et al., 2012 

qSH1 BEL1类同源框基因 脱粒 Konishi et al., 2006 
sh4 功能未知的转录因子 离区发育 Zhang et al., 2009 

脱粒性 

SHAT1 APETALA2转录因子 参与离层发育 Zhou et al., 2012 
LABA1 细胞分裂素激活酶 芒的伸长和芒刺形成 Hua et al., 2015 

An-1 bHLH转录调控因子 籽粒长度、每穗粒数以及 
稻芒形成 

Luo et al., 2013 
颖芒 

An-2 细胞分裂素合成酶 调控芒长及产量 Gu et al., 2015 

Rc HLH蛋白基因 颖壳颜色 Sweeney et al., 2006; Konishi et al., 2008颖壳 
颜色 Bh4 氨基酸转运蛋白 颖壳颜色 Zhu et al., 2011 

结实率 PTB1 RING-FINGER结构域蛋白 花粉管生长 Li et al., 2013 

OsSWEET4 己糖转运蛋白 糖类转运和灌浆过程 Huang et al., 2012; Sosso et al., 2015 灌浆 
GIF1 细胞壁转化酶 水稻灌浆和种子大小 Wang et al., 2008 

休眠 Sdr4 未知蛋白 种子休眠 Sugimoto et al., 2010 

Hd1 锌指蛋白 抽穗时期 Yano et al., 2000; Wei et al., 2016 抽穗 

Ehd1 B型反应调节因子 抽穗时期 Doi et al., 2004; Wei et al., 2016 

OsLG1 
DEP1 
 

SBP结构域的转录因子 
G蛋白γ亚基 

密穗性状 
水稻穗密度、枝梗数以及每

穗籽粒数 

Ishii et al., 2013; Zhu et al., 2013 
Huang et al., 2009 

穗性状 
 

gpa7 未知 二级枝梗数量和每穗粒数 Tian et al., 2006b 
PROG1 锌指结构转录因子 调控水稻分蘖角度和数量 Jin et al., 2008; Tan et al., 2008 

SD1 赤霉素合成酶 水稻茎秆细胞长度、株高 Asano et al., 2011 
株型 

TAC1 禾本科特异性蛋白 水稻分蘖角度 Jiang et al., 2012 
WAXY1 颗粒结合淀粉合成酶 胚乳直链淀粉含量 Hirano et al., 1998; Yamanaka et al., 2004籽粒 

品质 SsIIa 淀粉合酶 种子淀粉含量 Yu et al., 2011 

 
 
稻颖芒较短, 无疑这一表型也在栽培过程中受到了定

向筛选。颖芒长度是1个多基因调控的数量性状, 目
前已经报道了十几个与颖芒长度相关的QTLs。
LABA1基因是调控颖芒发育的重要驯化基因, 通过

单体型分析, 发现LABA1的驯化过程最早发生在粳

稻中, 随后通过基因渗入转移到籼稻基因组中, 这说

明LABA1位点的定向筛选始于驯化早期(Hua et al., 
2015)。另外, 朱冰实验室的研究表明, An-1和An-2
是2个控制稻芒的重要基因。在基因组水平分析栽培

稻和野生稻中An-1和An-2基因位点的遗传多样性 , 

发现栽培稻中这2个位点的序列变异度显著降低, 说
明这2个基因经历了人工驯化筛选过程(Luo et al., 
2013; Gu et al., 2015)。 

除上述开花、灌浆和颖芒发育等驯化表型间接影

响产量外, 还有其它一些产量驯化表型也陆续被报

道, 如结实率(Li et al., 2013)、种子休眠(Sugimoto et 
al., 2010)、种皮颜色(Sweeney et al., 2006)以及籽

粒品质(Hirano et al., 1998; Yamanaka et al., 2004)
等。详细统计数据见表1。这些驯化相关表型对农业

生产具有重要作用, 也是未来育种工作中重要的候
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选性状。 

5  展望 

驯化是基因组变异和性状定向筛选相结合的复杂过

程。获得利于农业生产的良好性状的物质基础是自然

突变, 这种突变的保留和扩散明显地渗入了人工选择

的痕迹(Huang et al., 2012)。最初的自然突变是随机

单一的, 对应的性状也是单一的。减数分裂重组能够

产生遗传多样性, 对基因组进化和驯化过程具有重要

作用(Si et al., 2015)。随着人工筛选产生作用, 诸如

直立生长、合适的分蘖数、良好的穗形态以及种子大

小等多种有利性状逐渐积累和汇聚到栽培稻中。 
目前发现的驯化相关基因只有几十个, 在整个基

因组水平所占比例很低, 但正是这些基因很大程度上

塑造了现代栽培稻的独特轮廓(Huang et al., 2012; 
Huang and Han, 2015)。随着大规模基因组关联分析

的应用, 相信会有更多的驯化相关基因被发现。人们

对水稻的驯化筛选是基于性状水平进行的, 而非根据

基因组差异筛选。水稻性状是由基因组水平、细胞水

平和生理水平等共同调控的。在基因组水平进行性状

遗传研究时, 面临的主要问题是许多性状都是数量性

状, 由若干QTLs共同调控, 很多微效QTLs对性状贡

献率较小, 造成筛选压力较小, 因此并没有得到有效

的保留和扩散。 
值得注意的是, 并不是所有控制水稻产量性状的

基因都会经历有效的定向筛选, 如控制种子大小的

GS5基因并没有参与驯化(Lu et al., 2013)。这些控制

水稻重要农艺性状的基因没有经历驯化的可能原因

包括2方面。(1) 该基因在基因组水平发生扩增, 产生

功能冗余, 导致其调控重要性状通路的必要性降低, 
压力选择减小, GS5基因即是如此(Lu et al., 2013)。
(2) 由于地域限制的原因, 某些突变基因没有得到有

效扩散进入驯化过程。水稻首先起源于扬子江下游区

域(Gross and Zhao, 2014), 早期种植区域比较集中, 
驯化基因的扩散相对容易。随着稻种栽培面积的逐渐

扩大, 基因的扩散难度不断增加。另外, 随着水稻栽

培历史的延长, 水稻品系数量显著增加, 遗传多样性

也逐渐增加, 有利突变的积累也逐渐呈区域化, 扩散

需要更长的时间跨度。因此, 研究驯化过程需要以历

史眼光和动态的方法分析相关基因的筛选过程, 可将

水稻品系进行区域划分然后再进行基因组大规模分

析和遗传变异分析。 
研究驯化对人们深入了解进化机理和育种改良

有重要作用。从基因组水平进行大规模分析并结合水

稻资源库是发现控制农艺性状相关基因的快速有效

方法(Yano et al., 2016)。我国科学家在收集重要水稻

资源及构建资源库方面做了很多细致的工作(Huang 
et al., 2012)。构建的资源库一方面提供了大量可研究

的样本, 另一方面也为水稻品种改良提供了物质基

础, 具有理论研究和实际应用双重作用。早期驯化机

理研究主要围绕单一性状开展, 缺乏网络化通路研

究。随着基因组研究技术的发展, 人们对驯化机理的

研究进入了新阶段。 
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Major Domestication Traits of Yield in Rice 

Yuliang Liu, Shuzhi Zheng* 
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Shijiazhuang 050024, China 

Abstract   Rice (Oryza sativa), cultivatedin one-third of the world, is one of the most important crops with a long culture 
history. Cultivated rice is domesticated from wild rice (O. rufipogon). Rice yield is an important domesticated phenotype. 
Rice yield is controlled by three morphologic features, including tiller characteristics, panicle structure and seed size. 
These phenotypes were selected from the wild type during domestication and increased yield. In this review, we summa-
rize the molecular mechanism of yield domestication and discuss problems and prospects of rice culture to provide new 
insights for rice domestication and molecular breeding. 
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