作物早熟性基因定位与遗传效应的研究进展
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摘要：对于作物育种而言，早熟性是一种优良的综合性状。因此，探讨如何将常规育种方法和分子生物学技术相结合，用以缩短主要作物品种生育期，对作物生产的发展具有十分重要的意义。本文概括了作物早熟性相关性状，重点阐述了作物早熟性相关性状定位与遗传分析的研究现状，提出了目前作物早熟性育种研究中存在的问题与未来的研究展望。
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Abstract:  For the purposes of crop breeding, earliness is an excellent comprehensive character. Therefore, exploring how to combine conventional breeding methods with molecular biotechnology to shorten the growth period of the main crop varieties has very important significance for the development of crop production. This paper summarizes the crop earliness related traits, focuses on the current situation of related traits location and genetic analysis of crop earliness and proposes existing problems in current crop earliness breeding and future research prospects.
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    作为人类粮食和家畜饲料的主要来源以及工业生产的重要原材料，玉米、水稻、小麦、棉花和高粱等农作物在世界各地广为栽培[1]。随着耕地面积的减少以及人口的激增，人类对作物的需求量将持续呈刚性式增加。同时，由于近年来极端异常气候的频发，农业生产上对早熟、优质、高产且适于机械化收获作物新品种的需求愈加迫切。对于作物育种而言，作物早熟性既是一个优良的农艺性状，也是一个良好的品质性状。品种生育期的适宜与否不仅涉及到该品种对特定地区光温资源的利用程度和增产潜力的发挥，也关系到其在地区与季节方面的适应性大小。不同作物早熟性遗传的研究表明，作物早熟性是一个受多基因系
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统控制的、复杂的数量性状。通过育种方法和生物学方法对作物品种生育期进行遗传改良，特别是适当缩短作物品种生育期，在一年二熟或二年三熟地区可提高复种指数，增加全年总产；在高纬度、高海拔、无霜期短的高寒地区不仅可以充分利用高寒地区的光温资源，还可避免生育前期低温冷害和生育后期的早霜危害，从而保证作物的产量和品质，对作物安全生产具有十分重要的意义[2-5]。但由于材料的限制以及研究时间、地点、方法的不同，不同研究者对不同作物早熟性遗传的认识也不尽相同。本文就主要作物早熟性相关性状的基因定位与遗传分析研究进行综述，以期为作物早熟性育种提供一定的参考和理论依据。
1 作物早熟性相关性状

作物的生育期是由各个生育阶段组成的，玉米、水稻、小麦、高粱等作物一生中经历着出苗、抽穗、开花、灌浆、成熟等阶段，决定其生育期的主要因素是其感温性和感光性。水稻的生殖生长期与成熟期相对稳定，因此通常都用播种到抽穗的天数来反映水稻品种生育期的长短[6]。小麦抽穗期、开花期与生育期呈显著正相关，但却并不完全一致。抽穗期作为一个早熟性的选择指标可代表小麦抽穗以前生育进程的快慢，但不能代表抽穗以后生育进程的快慢[7-8]。玉米是喜温作物，随温度的升高生育期相应缩短，感温性愈强的品种缩短愈多，因其又是短日性作物，缩短日照能促使其提早抽穗、开花和成熟。一般来说，玉米的早熟性可以用开花相关性状，如抽雄期、散粉期、吐丝期等来描述[9]，而同样作为C4作物的高粱，其早熟性相关性状与玉米相似。在棉花早熟性相关性状中，吐絮快而集中和第一铃出现日期是评价棉花早熟性最可靠的指标[10]。A.Shakeel等[11]认为第一果枝节位、第一铃吐絮期、早熟性指数与籽棉产量相结合作为早熟性的选择指标更为适宜。
2 作物早熟性相关性状的遗传分析与定位
2.1 作物早熟性相关性状的遗传分析

由于使用材料的不同，关于水稻抽穗期基因显隐性的报道各异。周元昌等[12]认为水稻早熟性是感光性显性基因发生隐性突变所致，也有研究表明水稻早熟性为一对显性基因或两对不连锁的显性基因控制[13-14]，而邓启云等[15]研究认为水稻早熟性遗传为超显性、完全显性或部分显性。国内外许多学者对小麦早熟性遗传效应的研究表明，冬小麦各生育阶段的遗传力均较高且以加性效应为主，遗传为部分显性或显性，其成熟期的长短由多基因控制，多为显性或部分显性，或者由加性非等位基因互作控制[16-19]。一般来说，玉米的生育期为数量性状遗传，可以用抽雄期、散粉期、吐丝期等开花期相关性状来进行描述。不同玉米群体中控制开花相关性状QTL的遗传作用方式以显性和超显性为主，加性效应、部分显性效应和上位性效应是玉米开花期相关性状的重要遗传基础[20-25]。宋美珍等[26]和范术丽等[27]认为棉花早熟性相关性状的遗传，如生育期、始花期、花铃期等均有加性效应，同时存在显著的显性效应，且加性效应大于显性效应。
2.2 作物早熟性相关性状的QTL定位

目前，在不同水稻群体检出的37个抽穗期QTL中，有8个是基因贡献率大于30%的主效QTL，这些主效QTL分别位于水稻第3、第6和第8染色体上[28-30]。范术丽等[31]检测到与短季棉早熟性状相关的12个QTLs，其中与全生育期、霜前花率和开花期相关的QTL各1个。李珂等[32]检测到16个控制陆地棉现蕾、开花、吐絮、现蕾-吐絮、开花-吐絮和结铃的QTL且分别定位在C2、C9、C15、C17、C22、C25、C26和D3染色体上。而与拟南芥中的gai、小麦中的rht以及水稻中的gid相类似，Dwarf 8
是玉米的一种矮化突变体且其存在花期延迟和花发育不正常的现象。M.Jeffry等[33]研究表明，Dwarf 8与欧洲玉米种质的开花期有关联，而R.Jeppe等[34]指出在Dwarf 8 的9个多态性位点中，有6个与开花时间有更明显的关系而与植株高度无关。R.Koester等[20]曾在第8染色体上检测到控制抽雄天数和吐丝天数的QTL。短日照处理下，R.Moutiq等[21]将热带种质开花期的QTL定位在第1、3、4、5和9染色体上，而长日照处理下则定位在第3、8、9和10染色体上，但其3个主效QTLs位点相似且与候选基因id1、phy1、phy2、phyb1、mal、zag2和zmm1与发现的QTL存在连锁关系。兰进好[22]在两个生长环境下定位了13、7和5个与散粉期、吐丝期和ASI相关的QTL。E.Buckler等[23]首次构建了包含 5000个重组自交系的巢式关联作图群体，进行开花期QTL分析，在不同家系中发现大量共同的微效QTL。公强等[24]研究表明，第8染色体上phi060-umc2401区域是一个控制开花相关性状的重要基因组区段。
2.3 作物早熟性相关性状的基因与染色体定位

迄今为止，水稻已发现20多个抽穗期相关基因，其中有17个已经被定位。在已定位的基因中，有5个显性早熟基因，分别为Ef-1、Ef-x(t)、Ef-y(t)、Ef-cd和Ef-s，另有1个隐性早熟基因ef(t)。K.Tsai等[35]将水稻显性早熟基因Ef-1定位于第10染色体上且其与苍绿叶基因pgl连锁，重组值为27%，Ef-1可明显缩短水稻的基本营养生长期，同时不影响其光周期敏感性。此外，在第10染色体的Ef-1位点上还定位出了其等位基因Ef-la和Ef-lb[36]，而位于第3染色体上的Ef-cd亦是直接影响水稻基本营养生长期的重要显性早熟基因之一[37]。目前，在已定位的水稻抽穗期基因中，已找到了与E1、En-Se-1(t)、se-pa(t)和Ef-1连锁的形态标记，还发现了与Se-1和Se-5连锁的抗性标记，而Se-1和PS是否为同一基因位点还有待进一步研究[38-45]。
表1 已知水稻品种抽穗期调控基因的定位(汪秀志，2004)

Table 1 The located or mapped genes for heading dates of rice varieties[45]
	基因

Genes
	基因性质

Gene character
	染色体

Chromosome
	连锁标记Linked markers
	参考文献

References

	
	
	
	标记类型

Markup types
	遗传距离或交换值

Genetic distance or Crossing-over value
	

	Se-I(=Lm)
	显性感光基因
	6
	抗性标记
	Pi-z(3.5%)
	[40]


	
	
	
	分子标记
	XNpb294(4.7cM);

nearRZ612;XNpb233(4.9cM);

C235(0.3cM);Pi-z(1.3cM)
	[41]

	PS(=Se-I?)
	显性感光基因
	6
	分子标记
	RG64(0cM)
	[41]

	Se-2
	隐性感光基因
	7
	
	
	[41]

	Se-3
	显性感光基因
	6
	分子标记
	A19(5-10cM)
	[42]

	Se-5
	显性感光基因
	6
	抗性标记
	Pi-z(27%)
	[41]

	E1
	显性感光基因
	7
	形态标记
	Rfs(16.3%) slg(9.1%)
	[43]

	E4-(t)
	显性互补感光
基因
	6
	分子标记
	RG64(7.9cM)
	[44]

	En-Se-I(t)
	显性修饰基因
	6
	形态标记
	Wx(7%)
	[41]

	Se-pa(t)
	隐形修饰基因
	6
	形态标记
	Wx(14%),C(13%)
	[38]

	Ef-1
	显性早熟基因
	10
	形态标记
	Pgl(29%),fgl(15.3%)
	[41]


	Ef-x(t)
	显性早熟基因
	2
	
	
	[41]

	Ef-y(t)
	显性早熟基因
	6/7
	
	
	[41]

	Ef(t)
	隐性早熟基因
	10
	分子标记
	CDO98(9.96cM)
	[41]

	If-3
	隐性迟熟基因
	7
	分子标记
	C213(9.8cM),RG404(8.6cM)
	[39]

	Ef-cd(t)
	显性早熟基因
	3
	分子标记
	OPIII557(1.5cM),
RM231(6.7cM)
	[37]

	Su-Ef-cd
	Ef-cd显性抑制基因
	8
	分子标记
	RM152(29.3cM),
RM407(27.5cM)
	[40]


小麦抽穗期的早晚主要由春化基因(Vrn)、光周期控制基因(Ppd)和早熟性基因(Eps)控制，三者共同影响小麦的生育期，同时也决定了特殊环境条件下控制小麦开花时间的基因型[46]。Z.F.Martinic
 [47] 于1975年首次发现了小麦早熟性基因，其在南欧小麦中的作用和光周期基因的作用一样强。虽然小麦早熟性独立于春化作用和光周期反应之外，但早熟性本身应该是基因型与温度互作的结果[48]。A.J.Worland[49]]认为小麦早熟性基因在2B和2D长臂上，6B、6D和7D染色体与早熟性状的基因亦有相关。在控制环境的试验中，除在小麦染色体2B[50]，3A、4A、4B、6B[51]、6D[52]、7B[53]上发现了早熟性相关基因外，在3A、3D、6A、5BL和2D上也存在与抽穗相关的基因[54-59]。

表2 已知与小麦开花时间相关基因在染色体上的分布(宋彦霞，2005)

Table 2 The chromosome location of genes related to flowering period of wheat[59]
	基因
Genes and fragments
	基因效应
Gene effectiveness
	染色体
Chromosome
	参考文献
References

	Ppd1、Ppd2、Ppd3
	光周期不敏感
	2DS、2BS、2AS
	[52]

	Eps
	促早熟
	2BL
	[50]

	Eps
	促早熟
	3A
	[55]

	
	春化作用
	3B
	[55]

	
	光周期不敏感
	3D
	[55]

	Eps
	促早熟
	4D
	[56]

	Vrn1、Vrn2、Vrn3
	春化不敏感
	5AL、5BL、5DL
	[57]

	
	抑制春化
	Group 6 chromosomes
	[58]

	
	光周期不敏感
	6B
	[58]

	Eps
	促早熟
	6B、6D
	[55]、[ 52]

	Vrn5
	春化不敏感
	7B、7A
	[52]

	Eps
	促早熟
	7B
	[55]


高粱的成熟期与其开花时间呈显著正相关[60]。目前，已定位的高粱早熟性相关基因有6个，分别为Ma1、Ma2、Ma3、Ma4[61]和Ma5、Ma6[62]，其中Ma1与Ma3已被克隆。Ma3编码光敏色素B[63]，而Ma1通过激活开花限制因子CONSTANS和抑制开花期促进因子FLOWERING LOCUS T(FT)来抑制高粱开花[64]。D.H. Upadhyaya等[65]
在两种不同的环境条件下的关联分析结果表明，至少有10个与高粱熟期相关的标记位点且每个位点至少有两个SNPs。同时，高粱熟期候选基因与带有蔗糖转运因子(SbSUC9)、植物生长素应答因子(SbARF3)、开花期促进因子FLC和FT以及植物光周期反应基因(SbPPR1)的位点接近。

3 问题与展望
随着对模式植物拟南芥控制花器官发生和发育基因的克隆及功能解析的深入了解，开花期与抽穗期基因调控机理已成为植物生物化学和分子生物学的研究热点[66-67]。抽穗开花是水稻、小麦等主要作物营养生长向生殖发育过程转变的重要标志。光周期和温度是控制植物开花的重要环境因子，二者的调控机理比春化反应更为复杂[68-69]。参与调控植物开花时间的基因很多，早开花是影响植物生育期长短的主要因素。现已确定至少存在4条调控开花时间的信号途径，即光周期途径、春化途径、自主途径和赤霉素途径[70]。拟南芥的分子遗传学研究表明：co、cry2、gi、phya、ft、fwa和ebs等属于光周期途径基因[71]；春化作用引起开花抑制基因FLOWRING LOCUS(flc)染色质结构的改变而使其处于关闭状态，从而解除其对植物开花的抑制[72]；拟南芥自主途径突变体(fca, fy, fp, ld, fld, flk, lye)开花时间的调控功能主要是染色质转录后修饰[73]；赤霉素(GA)是激活开花决定基因Lfy的启动子，可加强Lfy的转录活性，从而启动开花[74]。现已证实，这4条途径通过激活Lfy、soc和ft三个开花途径的整合子进而激活花分生组织特性基因，启动植物开花[75]。
常规育种方法与生物技术的紧密结合是作物育种方法的革命性变革，准确地鉴别合乎需要的基因型是作物育种成败的关键。育种技术的不断进步，测试手段的不断完善，都是为了更准确地鉴定表现型而推测其基因型。为了鉴定产量等数量性状，发展了数量遗传学和生物统计学方法，尽可能消除环境因素的干扰，减少试验误差，提高鉴定基因型的准确性与可靠性。作物许多重要的农艺性状和抗逆性状，如产量、品质、生育期、耐旱性、耐盐性等均属数量性状，对控制数量性状的基因(QTL)开展研究已成为现代遗传学的热点之一。目前，在作物耐旱性育种中，通过将分子生物学技术与常规方法相结合，可准确地鉴定基因型，缩短育种年限，提高育种效率[76-78]。进行多抗性育种时，可以先用常规方法把多个抗性基因结合在一起，然后可利用分子标记技术与生物信息学手段快速、准确地鉴定出多抗性基因型[79-80]。作物早熟性与作物多抗性类似，涉及众多生理生化代谢途径与基因调控，因此可先用常规方法将与早熟性相关的基因或QTL位点组装在一起，然后可利用分子标记技术与生物信息学手段快速、准确地鉴定出不同作物早熟基因型。
关于不同作物早熟性的基因调控与遗传机制的研究已进行了多年，但其进展缓慢，进入20世纪90年代以后，研究更加趋缓。这既有作物自身的原因，也有技术方法上的原因。春化、光周期和温度对玉米、水稻、小麦与棉花的开花期、抽穗期、现蕾期的影响表现均为数量性状遗传，它们之间还存在着复杂的互作作用。目前关于作物早熟性的相关研究主要集中在作物开花诱导和开花时间的决定机制及遗传调控上，但作物早熟性是十分复杂的数量性状，涉及众多与此相关的生理生化代谢途径与基因调控，因此关于作物早熟性的研究亟待深入。基于连锁不平衡(LD)的关联分析是基因发掘的有效途径，对作物育种尤其是分子育种具有非常重要的意义[81]。目前，关联分析的在玉米遗传学中的应用较多，发掘了与玉米株高、开花期、籽粒组分、淀粉糊化特性、直链淀粉含量等相关的基因[82]。目前，通过对不同作物早熟种质资源的重测序，结合其早熟相关性状的田间观察，对其进行全基因组的关联分析，深入挖潜作物的早熟种质资源，同时充分利用地方优良早熟种质，以拓宽作物早熟种质的遗传基础。其次，加强对不同作物早熟的群体改良，构建遗传变异丰富、配合力高、多抗性强的早熟群体，保证轮回选择能够有效、持续进行；第三，作物早熟种质的选育应由单抗性向兼抗、多抗性发展，单基因抗性和多基因抗性相结合，加强早熟种质的多抗性与耐密性研究；最后，明确选择目标，加大选择压力，协调早熟作物群体与个体的关系，以期加快作物早熟种质资源的创新，进而选育出早熟、高产、优质的作物品种以满足农业生产的需求。
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