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[摘　要]　国家自然科学基金重大研究计划“主要农作物产量性状的遗传网络解析”历时５年于

２０１８年顺利完成中期评估.本文概述了该计划实施５年来的阶段性进展,特别是在调控株型发育

和籽粒形成新基因挖掘、遗传调控网络解析,创建复杂农艺性状遗传网络的新方法,建立分子设计

育种新体系等方面取得了一系列突破性研究成果.这些成果不但产生了重要的学术影响,而且为

主要农作物分子设计育种理论奠定了坚实的基础.结合前期研究进展和管理实践,本着集成升华

和跨越发展的思路,本文还介绍了未来项目集成的初步设想.
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　　我国人口在未来２０年仍将继续增长,对粮食的

需求持续增加,但我国耕地面积却在不断减少,因此

提高主要农作物单产是实现粮食总产量增加的根本

途径,未来１０年单产必须提高１５％以上才能确保

我国的粮食安全.在近代育种历史上,矮化育种和

杂种优势利用曾使作物单产水平产生过两次大的飞

跃.要在现有基础上实现单产水平的进一步突破,
必须对主要产量性状的复杂遗传网络进行解析,发
现和利用产量相关的关键基因,挖掘作物产量遗传

潜力,从而提出突破产量潜力的新育种途径和方法.
按照作物产量性状遗传改良的实践,实现产量潜力

的突破必须在保证粒重的同时,在株型上有新的突

破,即通过改良穗部形态、分蘖性状和叶夹角等,提
高品种的田间种植密度、每穗粒数及单粒重,进而提

升光能利用率,增加作物产量.因此,株型发育和籽

粒形成是当前及未来作物高产育种的关键性状,而
遗传调控网络的解析是这些性状改良的重要基础.

为推进我国在主要农作物产量性状研究领域实

现跨越式发展并对其他作物研究起到引领作用,国
家自然科学基金委员会(以下简称“自然科学基金

委”)生命科学部通过反复论证,于２０１３年启动了

“主要农作物产量性状的遗传网络解析”重大研究计

划.本计划的科学目标是针对我国粮食安全的重大

需求和生命科学的前沿领域,解析主要农作物株型

发育(分蘖、株高、茎叶夹角、穗型等)和籽粒形成

(花/穗建成、籽粒发育等)这两个影响作物产量性状

且密切相关的重要生物学过程的分子遗传及生理生

化调控网络,提出主要农作物产量性状分子设计育

种理论,为我国主要农作物高产品种培育提供支撑.

１　中期总体进展

该计划自组织实施以来,遵循“有限目标、稳定

支持、集成升华、跨越发展”的总体思路.指导专家

组加强顶层设计,围绕科学前沿积极促进学科交叉,
管理工作组依据«国家自然科学基金重大研究计划

管理办法»开展科学管理,结合承担项目科学家的努

力,该计划取得了丰硕的研究成果.在该计划的资

助下,共发表论文３２０篇,SCI收录２８６篇,IF＞５的

论文１２９篇,其中包括Nature２篇,NatureGenetics
５篇,AnnualReviewofPlantBiology１篇,Cell
Research ３ 篇,Genome Biology １ 篇,Nature
Communications７ 篇,TrendsinPlantScience１
篇,NucleicAcidsResearch１篇,NaturePlants５
篇,MolecularBiologyandEvolution１篇,Genome
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Research１ 篇,AnnualReviewofGenetics１ 篇,

ProceedingsoftheNationalAcademyofSciences
oftheUnitedStatesof Amercia ５ 篇,National
Science Review １ 篇,Molecular Plant １９ 篇,

ChemicalScience １ 篇,PlantCell １６ 篇,New
Phytologist ８ 篇,Current Opinion in Plant
Biology４篇,MolecularEcologyResources１ 篇,

PlantBiotechnologyJournal４篇,Protein& Cell
１篇,PlantPhysiology１２篇,PlantJournal１２篇,

BMC Biology １ 篇,PLoS Genetics ３ 篇,

Bioinformatics２篇,Plant,Cell&Environment１
篇,JournalofExperimentalBotany９篇.申请专

利４１项,９项已获得授权,荣获国家自然科学一等

奖１项,国家自然科学二等奖１项,省部级一等奖

２项.
人才培养成效显著,通过本计划实施,为我国主

要农作物产量相关性状研究培养了一批优秀人才.
其中中国科学院院士１名,国家杰出青年科学基金

获得者３名,国家优秀青年科学基金获得者５名,培
养博士后３４名,博士研究生１１３名,硕士研究生

８５名.
该计划的实施极大地提升了中国学者在主要农

作物产量性状遗传网络解析领域乃至整个生命科学

领域的国际影响力.主要表现在以下几个方面:研
究成果不仅发表在Nature、NatureGenetics等顶级

学术期刊上,而且在CellResearch、NaturePlants、

GenomeResearch、Proceedingsof the National
Academyof Sciencesofthe United Statesof
Amercia、MolecularPlant、PlantCell 等主流期刊

发表论文百余篇,被引次数达３０００余次;应邀在

AnnualReviewofPlantBiology、TrendsinPlant
Science、Annual Review of Genetics、Current
OpinioninPlantBiology 等重要学术期刊多次发

表综述;有１２位项目承担人担任 CellResearch、

MolecularPlant、PlantCell等SCI杂志编委职务;
项目承担人在国际学术会议做特邀报告６０余人次;

２０１７年第１９届“国际植物学大会”(６年１次)首次

在中国召开,国家主席习近平向大会发来贺信,国务

院总理李克强作出批示,指导专家组组长武维华等

人主持开幕式;２０１４年第５６届“玉米遗传学大会”
首次在亚洲(北京)召开,指导专家组学术秘书、大会

委员赖锦盛等人主持开幕式;２０１８年中国科学院科

技战略咨询研究院发布十大研究前沿,“作物产量相

关性状的遗传网络分析”位列农业领域第一位,该领

域全球发表的１８篇核心论文中中国发表１２篇,全
球领跑.

２　重要研究进展及其影响

２．１　克隆了一批调控水稻、玉米株型发育和籽粒形

成的新基因,为作物育种提供了重要基因资源

２．１．１　克隆了控制水稻分蘖数关键基因IPI１
水稻分蘖数是决定水稻产量的主要因素之一,

也是决定耐密性、抗倒性的主要农艺性状,水稻理想

株型的塑造是提高水稻产量的重要途径.研究人员

前期发 现 控 制 水 稻 理 想 株 型 的 主 效 基 因IPA１
(IdealPlantArchitecture１)编码一个含SBPＧbox
的转录因子,参与调控多个生长发育过程.我国近

些年培育的很多超级稻品种都具备理想株型特征,
然而其分子遗传调控机制一直没有得到挖掘.

通过对IPA１的互作蛋白IPI１的系统深入研

究,表明IPI１ 编码一个 RINGＧfingerE３ligase,能
够和IPA１在细胞核内发生互作,并泛素化IPA１蛋

白.IPI１ 功能丧失突变体的IPA１蛋白水平在茎基

部降低,但在穗部升高,相应地植株表现出分蘖数增

加、穗子变大和每穗粒数增加的表型.进一步生化

分析揭示,IPI１对IPA１的泛素化具有组织特异性,
从而精细调控不同组织IPA１蛋白水平.该研究为

进一步解析水稻株型调控遗传调控网络和水稻品种

设计奠定了基础.不同IPI１ 基因的自然等位组合

能够创造不同的IPA１ 基因表达水平,从而对分蘖

数产生剂量化影响,合理平衡分蘖数,从而达到最高

产量潜力,育种家可以创造出符合不同种植环境和

遗传背景的株型特征,提高育种的可操作性[１].
中国农业科学院王海洋研究员在 Molecular

Plant杂志对该基因评价认为:IPI１ 功能缺失时可

以使分蘖数增加、穗子变大,进而提高产量.该基因

有望应用于通过增加分蘖数提高产量的品种改良

中[２].ReynanteLOrdonio和 MakotoMatsuoka在

CellResearch发文评价认为IPI１ 是一个既不牺牲

分蘖数又能提高穗粒数的具有增产潜力的候选

基因[３].

２．１．２　克隆了控制水稻穗型关键基因 NOG１
亚洲栽培稻(OryzasativaL．)是从普通野生稻

(O．rufipogonGriff．)驯化而来,在驯化和改良的过

程中,增加穗粒数、提高产量是重要目标之一.为了

揭示产量提高的遗传机理,研究人员鉴定出一个影

响水稻穗粒数和产量的基因 NOG１(NUMBEROF
GRAINS１).该基因位于第１染色体长臂,编码脂
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肪酸βＧ氧化途径中烯酰辅酶 A 水合酶,其启动子区

域的一个１２bp转录因子结合位点发生了拷贝数变

异,在野生稻和低产品种中存在一个１２bp的功能序

列,而在高产品种中存在两个紧密连接的１２bp片

段.１２bp的插入能够增加基因的表达水平,降低植

物体内脂肪酸和茉莉酸的水平,增加穗粒数,提高产

量.将NOG１ 导入不含此基因的品种“中花１７”中
可以使产量提高２５．８％,在携带该基因的高产品种

“特青”中过表达NOG１ 能够增产近２０％,并且不影

响株高、抽穗期、穗数、粒重等性状.NOG１ 的克隆

不仅为培育高产水稻品种提供了一个重要新基因,
也为揭示水稻产量性状调控的分子机制提供了新

线索[４].

２．１．３　克隆了控制水稻粒型关键基因GW７
水稻粒型是决定籽粒重量进而影响水稻产量和

品质的重要性状.研究人员从优质杂交水稻不育系

泰丰 A中成功分离并克隆了一个控制水稻粒形和

提升稻米品质的重要基因GW７.该基因通过改变

细胞分裂模式,使稻米变得更为细长,有效地减少垩

白率和垩白面积,从而提高稻米外观、口感等方面的

品质.
在前 期 研 究 中 发 现 来 自 优 质 的 巴 基 斯 坦

Basmati水稻的GW８ 基因的一个等位变异,使籽粒

变为细长型,可明显提高稻米品质,但导致水稻产量

损失１４％.进一步研究发现 GW８能够直接结合到

GW７ 基因的启动子并调控其表达,来自热带粳稻的

GW７ 基因的一个等位变异使其基因表达水平不受

GW８的调控,在保证产量不减的基础上可显著提升

稻米品质.研究还表明将GW７ 和GS３ 基因的优异

等位变异聚合并应用到我国高产籼稻中,可明显提

高稻米品质,同时还可提高产量[５].
该项研究为水稻高产优质分子模块设计育种直

接提供了具有重要应用价值的新基因,也为揭示水

稻品质和产量协同遗传改良的分子奥秘提供了新线

索.Nature杂志在对此项成果的新闻报道中引用

了康奈尔大学SusanMcCouch教授的评价,认为目

前还没有人在水稻育种的高产与优质方面同时兼

顾,“这将是一个影响巨大的研究成果”.

２．１．４　克隆了控制玉米穗行数关键基因KRN４
玉米的单株产量可由玉米的每穗籽粒数目以及

粒重共同决定.研究人员针对控制玉米籽粒数目的

主效遗传位点KRN４,利用全基因组关联分析、图位

克隆等手段,证实了KRN４ 位于控制玉米雌穗发育

重要基因Unbranched３(UB３)下游６０kb,包含一个

１．２kb的转座子片段的插入缺失,为UB３ 的顺式调

控因子,通过远距离调节UB３ 基因的表达量,控制

玉米穗行数的数量变异.KRN４ 位点优良单倍型可

以提高２行穗行数,增加２０％的每穗籽粒数目,因
此可以 显 著 提 升 玉 米 产 量.研 究 者 同 时 发 现,

KRN４ 位点可以通过和UB３ 基因内的功能性SNP
变异发生遗传互作,进一步提高玉米籽粒产量.现

代玉米是由大刍草(teosinte)驯化和改良而来,现代

玉米栽 培 种 具 有 较 高 的 籽 粒 产 量,研 究 者 发 现

KRN４ 在玉米的驯化和改良过程中受到强烈的选

择,通 过 对 KRN４ 优 良 单 倍 型 的 强 烈 选 择,使

KRN４ 位点的优良单倍型频率在现代玉米中显著提

高.研究者进一步利用来自两个不同玉米材料的

KRN４ 优良单倍型,利用分子标记辅助选择的手段,
成功的对两个穗行数较低的玉米自交系进行遗传改

良,将它们的穗行数提高了将近１８％.该研究对认

识玉米产量形成的分子机理具有重要意义,同时提

供了通过遗传改良提高玉米产量的重要靶点[６].

２．２　建立了水稻、玉米株型发育遗传调控网络,引
领了国际作物功能基因组研究的发展

２．２．１　水稻分蘖角度的分子调控网络解析

合适的分蘖角度对于水稻植株的生长及群体产

量的形成至关重要.本计划鉴定了多个控制水稻分

蘖角度新基因,解析了水稻株型调控网络.重力反

应是影响分蘖角度形成的重要因素之一,通过对水

稻茎重 力 反 应 的 动 态 发 育 过 程 进 行 研 究,结 合

RNAＧSeq技术获得动态转录组数据,在全基因组水

平上构建了水稻分蘖角度动态调控的分子网络,并
挖掘到调控水稻分蘖角度形成的重要节点基因

HSFA２D、LA１、WOX６ 和 WOX１１.其中,LA１ 是

已经发表的调控分蘖角度的经典基因,HSFA２D、

WOX６ 和WOX１１ 则是新的调控基因,在此基础上

建立了以LA１ 为核心介导的水稻分蘖角度调控途

径,HSFA２D位于LA１介导的生长素途径上游,是
该途径的正调控因子,即 HSFA２D 可以诱导 LA１
的表达,引起生长素的不平衡分布.生长素可以引

起WOX６ 和WOX１１ 两个基因的不对称性表达,引
起分蘖角度的变化[７].PlantCell杂志发表专文评

论,充分强调了利用聚集的时间点阐释动态转录组

的有效性,并高度评价该策略可以应用于其他复杂

农艺性状的解析中.该研究探索出了一条挖掘水稻

分蘖角度调控基因以及调控通路的有效途径,为该

领域的研究提供了新思路.
以往的研究证实 LA１通过调节生长素极性运
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输,控制水稻地上部的向重性,最终控制分蘖角的大

小.进一步研究表明独角金内酯参与控制了水稻地

上部的向重性.并揭示独角金内酯主要通过减少局

部的IAA含量抑制了生长素生物合成,降低了水稻

地上部的向重性.研究人员证实尽管独角金内酯和

LA１都是水稻生长素极性运输的负调控因子,独角

金内酯没有改变茎基部的生长素横向运输,而 LA１
则是水稻生长素横向运输的正调控因子.遗传证据

证实,独角金内酯和LA１在几种不同的遗传信号通

路中参与调控了地上部向重性和分蘖角度[８].
生长素的极性运输在控制水稻分蘖角度中起着

重要作用.利用图位克隆技术,克隆了控制株型和

产量的新基因PAY１,发现PAY１ 基因的突变改变

了其对生长素的吸收以及极性运输能力,进而改变

了体内生长素的极性分布,这是PAY１ 分蘖角度发

生改变的重要原因.PAY１ 具有多效性,其过量表

达能够使分蘖角度变小,分蘖数减少,株高增加,茎
秆变粗,穗粒数增多,产量提高[９].通过对影响分蘖

角度基因的深入研究,本计划建立了以生长素为核

心的水稻分蘖角度的分子调控网络.

２．２．２　水稻穗型的分子调控网络解析

每穗粒数、穗数和千粒重三个因素决定了水稻

单亩产量,增加每穗粒数是增加产量的有效途径,而
穗型与穗粒数密切相关.研究人员利用穗型差异显

著的亲本川７和豪博卡构建的群体通过图位克隆,
在川７亲本的FZP 上游５．３kb处,发现一个１８bp
片段的转录沉默子发生复制,造成拷贝数变异,名为

CNVＧ１８bp,使得川７里有两个１８bp片段串联在一

起.穗发育基因FZP 在自然界中发生变异,可显著

增加水稻每穗的粒数和轻微降低每粒的粒重,使水

稻产量增加１５％,FZP 具有阻止腋芽分生组织形成

并建立花分生组织的作用,水稻的产量和其密切相

关,FZP 是一个很重要的发育基因,其编码蛋白是

不能改变的,若改变则水稻就无法结实,但是,可以

通过控制FZP 的表达量来控制水稻的产量.进一

步的研究发现,转录抑制子 OsBZR１ 结合 CNVＧ
１８bp中的 CGTG基因序列,从而抑制了FZP 的表

达.有两个１８bp片段的FZP 表达量比单个拷贝的

要低,使得穗分枝时间更长,产生更多的种子,种子

略微变小.通过研究发现,有两个１８bp片段的水稻

千粒重大概减少了１０％左右,每穗粒数增加４０％~
５０％,穗数并无显著性差异,但水稻产量要比只有一

个１８bp片段的高１５％.FZP 的功能强,水稻籽粒

就变大,籽粒数变少;FZP 功能弱,水稻籽粒就变

小,籽粒数就变多[１０].进一步通过功能分析表明,
类胰蛋白酶(丝氨酸和半胱氨酸蛋白酶)NARROW
LEAF１(NAL１),与 FZP相互作用并促进 FZP降

解.在栽培品种中花１７号中降低FZP 的表达或是

提高NAL１ 的表达,都会增加二级枝梗的数量及穗

粒数,进而提高水稻籽粒产量.此外,值得注意的

是,FZP 一方面可负调控枝梗分生组织的形成,降
低其表达可增加花序二级枝梗;然而,另一方面

FZP 是花发育不可或缺的.敲除或是严重敲低

FZP 会大量增加二级枝梗的数量,但会严重影响籽

粒形成.因此,维持适当水平的FZP 对于水稻籽粒

发育和产量形成是必需的[１１].FZP 的表达量变化

恰好同时调控每穗粒数和千粒重的变化,如何优化

FZP 的表达量从而使二者关系最优化,从而使水稻

产量最大化,值得进一步研究.

２．２．３　开花信号调控玉米株高的遗传网络解析

株高、穗位高是决定玉米株型的关键性状,植株

的高矮与抗倒性高度相关,适当降低株高、穗位高

(尤其是密植条件下),可以有效增强群体的抗倒伏

性.株高由节数和节间长度共同决定,参与激素途

径的基因主要通过调控节间长度影响株高,而开花

信号主要影响节数(即叶片数).开花较早的品系一

般具有更少的节数,更低的株高.研究人员克隆了

影响玉米花期和株高的关键新基因ZmCCT９[１２]和

ZmMADS６９[１３],并构建了开花信号调控株高的遗

传调控网络.ZmCCT９ 参与玉米光周期途径,是一

个开花抑制因子.长日照条件下ZmCCT９ 负向调

控成花素基因ZCN８ 表达,从而导致开花延迟,叶片

数(即节数)增多,株高增加.ZmMADS６９ 参与玉

米自 主 开 花 途 径,是 一 个 开 花 促 进 因 子.提 高

ZmMADS６９ 表达,开花提早,节数减少,株高降低.

ZmMADS６９ 负 向 调 控 ZmRap２７ 表 达,而

ZmRap２７ 抑制ZCN８ 表达.这个遗传调控网络的

构建为通过调控开花信号从而调控株高提供了理论

基础.

２．３　解析了水稻、玉米籽粒形成遗传调控网络,为
解决高产与优质的矛盾开辟了新途径

２．３．１　GRF４ 调控水稻粒重的新机制

水稻籽粒大小是重要的农艺性状,也是决定水

稻产量的三要素之一.在水稻育种中,粒重的改良

对水稻产量的提高发挥了重要作用.BR信号通路

参与了水稻籽粒大小的调控,粒重基因GL２/GS２ 编

码生长调节因子 OsGRF４,它促进细胞分裂和扩张,
从而调节粒长和粒宽.研究发现GL２/GS２ 与 BR
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信号转导通路的负调控因子 GSK２直接互作,其转

录激 活 活 性 受 GSK２ 抑 制[１４].同 时 发 现 水 稻

microRNA３９６(OsmiR３９６)能够切割GS２ mRNA,
但是不能切割 GS２AA 等位变异的 mRNA,因此

GS２AA等位变异能够增加籽粒大小,进一步研究表

明 GS２/OsGRF４与转录调控因子 OsGIFs(GRFＧ
InteractingFactors)在体内和体外直接相互作用,
共同 调 控 水 稻 籽 粒 大 小.因 此,该 研 究 揭 示 了

OsmiR３９６ＧGS２/OsGRF４ＧOsGIFs途径调控水稻籽

粒大小的新机制,有望利用该调控途径创制新的高

产水稻品种[１５].

２．３．２　MAPK信号途径调控籽粒形成的遗传网络

解析

　　目前已经克隆了一些控制水稻种子大小的重要

基因,但水稻种子大小调控的分子机理仍不完善.
本计划揭示了一个 MAPK 级联信号通路在水稻种

子大小调控上起重要作用,对提高作物产量有潜在

的应用价值.研究鉴定了 OsMKK４的功能获得突

变体large１１Ｇ１D,产生大的种子.同时也鉴定了与

smg１ 表型相似的突变体smg２,SMG２ 编码了水稻

OsMKKK１０,过表达持续激活的 OsMKKK１０可以

使种子变大.生化分析显示 OsMKKK１０可以依次

激活 OsMKK４和一个 MAPK(OsMAPK６).进一

步分析显示 OsMAPK６的活性增强会导致水稻种

子变大,而活性减弱会导致种子变小.遗传分析显

示 OsMKKK１０,OsMKK４和 OsMAPK６作用在相

同的遗传途径调控种子大小.因此,这些研究揭示

了 OsMKKK１０,OsMKK４和 OsMAPK６作为一个

级联信号通路来调控水稻种子大小的分子遗传机

理[１６].OsMKP１丢失功能形成大的籽粒,而过表达

OsMKP１ 导 致 籽 粒 变 小. 进 一 步 分 析 显 示

OsMKP１能够同 OsMAPK６相互作用,去磷酸化

OsMAPK６,使 其 失 活.因 此,这 些 研 究 揭 示 了

OsMKP１通过抑制 MAPK 信号途径,决定籽粒大

小的重要机制[１７].两项研究建立了 MAPK信号途

径调控籽粒形成的遗传网络.

２．３．３　发现了玉米胚乳发育和储藏物合成的核心

基因调控网络

　　玉米种子为典型的胚乳型种子,胚乳为主要的

贮藏组织,在成熟的种子中占绝大部分,并储藏了大

量的淀粉和贮藏蛋白.胚乳细胞发育直接决定了玉

米籽粒大小,淀粉合成直接影响玉米产量,储藏蛋白

合成和玉米蛋白品质密切相关.玉米胚乳发育、产
量和品质的形成,是怎样的协同调控关系? 长期以

来,由于缺乏直接的研究证据,因此胚乳细胞发育、
淀粉合成,以及储藏蛋白合成被作为相对独立的内

容进行研究.在本计划资助下,研究人员发现玉米

储藏蛋白(醇溶蛋白)的关键转录调控因子Opaque２
(O２)和 PBF１,直接调控了淀粉合成复合物中的

SSIII和cyPPDK,从而影响了淀粉合成和籽粒产

量[１８].玉米胚乳的发育和营养储藏是受到由转录

因子构成的复杂而又精细的网络所控制的.虽然一

些重要的转录因子已被克隆和研究,例如 NKDs、

Opaque２,但到目前为止还未能将这些重要转录因

子关联在一起,也未能在胚乳中构建一个整合的调

控发育与储藏物代谢的网络.研究人员以玉米经典

籽粒突变体opaque１１(o１１)为研究对象,该突变体

同时影响了籽粒的发育和储藏物的积累,通过图位

克隆,发现O１１ 编码了胚乳特异的bHLH 转录因

子.通过转录组(RNAＧSeq)与染色质免疫共沉淀

(ChIPＧSeq)分析,全面解析了O１１ 的下游调控网络.
发现O１１ 不仅调控胚乳发育的关键转录因子(如

NKD２ 和ZmDof３),还直接调控了多个关键的储藏

物代谢关键转录因子(如O２ 和PBF).该研究还筛

选和鉴定到多个与O１１ 直接互作的蛋白,其中包括

与冷胁迫应答相关的关键转录因子ZmICE１.O１１
和ZmICE１ 协同调控冷胁迫应答相关的基因以及

植物发育中重要开关基因ZmYODA.O１１ 作为关

键调控因子,协调了胚乳细胞发育、储藏物代谢和逆

境响应等生物学过程,是胚乳整体基因调控网络的

核心调控节点[１９].

２．３．４　PPR蛋白调控玉米胚乳发育的遗传网络

PPR蛋白对单链RNA具有序列特异性识别模

式,与RNA的转录、剪切、编辑、和稳定性等过程都

密切相关.PPR 蛋白在玉米的胚乳线粒体中正常

行使功能,是确保胚乳正常发育的重要条件.本计

划通过图位克隆的方法,克隆了１１个编码 PPR 蛋

白的基因,其中Emp１６、Dek３７ 和Emp１０ 三个基因

的突变均导致线粒体基因nad２ 的内含子不能被正

常剪切,影响线粒体复合体的组装[２０,２１,２２].Dek２ 和

Emp１１ 影响线粒体基因nad１ 内含子的剪切,nad１
是线粒体复合体１的中心组分,两个基因的突变均

会使得线粒体复合体１不能正常组装[２３,２４],Dek３５
主要通过nad４ 来调控 RNA 的剪接,其突变将影响

线粒体nad４ 第１个内含子的剪接[２５].Emp８ 突变

影响线粒体氧化磷酸化基因nad４ 第１个内含子,

nad２ 第１个内含子的顺式剪接和nad１ 第４个内含

子的反式剪接.这种剪接缺陷直接导致nad１,nad２
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和nad４ 的转录水平下降,造成线粒体氧化磷酸化复

合物I组装失败[２６].Emp１８ 的无效突变可阻止玉

米胚胎和胚乳发育,导致胚胎致死,突变体在atp６Ｇ
６３５和cox２Ｇ４４９处缺乏胞苷(C)Ｇ尿苷(U)编辑,其
分别将 Leu 转化为 Pro,将 Met转 化 为 Thr[２７].

Dek１０ 通过cox２ 和nad３ 调控RNA编辑[２８],Dek３９
和Emp７ 分别通过nad３ 和ccmFN 调控 RNA 编

辑[２９,３０],Emp９ 通 过ccmB 和rps４ 调 控 RNA 编

辑[３１].这些方面的深入研究具有很强的创新性和

系统性,有望揭示籽粒发育调控的全新分子机制和

调控网络.

２．４　与计算生物学的深度融合,为复杂农艺性状遗

传网络的解析提供了新方法,令国际同行瞩目

２．４．１　栽培稻和野生稻基因组变异解析

栽培稻(O．sativa)和野生稻(O．rufipogon)在
株型和籽粒形态方面具有非常大的差异,了解栽培

稻和野生稻基因组水平的差异,对挖掘控制水稻株

型和籽粒发育的新基因具有重要意义,同时,在水稻

育种中,其丰富的遗传多样性是水稻育种的主要来

源.研究人员结合生物信息学利用泛基因组方法分

析栽培和野生稻基因组变异的程度,为了发现水稻

的等位基因变异,已经进行了大规模的重新测序,但
许多遗传变异的信息往往是通过直接映射到梗稻

(O．sativassp．japonica)的参考基因组而导致丢

失.研究人员通过对６６个不同品种的深度测序和

重新组装,构建了O．sativaＧO．rufipogon复合体的

泛基因组数据集.基因组比较确定了水稻基因组中

的２３００万个序列变异.这一系列的序列变异包括

许多已知的数量性状,将有助于找出构成复杂性状

的新的因果变异.最重要的是,该研究利用这个泛

基因组数据对整套编码基因进行分析,结果揭示了

不同水稻中大量变异的存在.这一泛基因组资源将

进一步促进水稻株型和籽粒发育的进化和功能

研究[３２].

２．４．２　 玉 米 杂 种 优 势 群 代 表 性 自 交 系 Mo１７ 和

B７３ 全基因组变异解析

　　以 Mo１７自交系为代表的父本群和以B７３自交

系为代表的母本群是世界上最经典也是最著名的两

个玉米杂种优势群.由B７３和 Mo１７杂交产生的后

代曾经在全球范围内广泛种植,同时 Mo１７和 B７３
自交系之间存在着广泛的株型和籽粒发育的遗传变

异,２００９年B７３基因组完成初步组装[３３],并在２０１７
年通过三代测序进行了更新[３４],了解 Mo１７与 B７３
基因组水平的差异,对解析玉米株型和籽粒发育的

遗传变异将奠定坚实的基础.研究人员利用第三代

测序技术(PacBio单分子测序技术),结合 Bionano
光学图谱技术及Illumina高通量测序,并充分利用

生物学与信息学交叉对玉米 Mo１７基因组进行组

装.将大小为２．１８Gb的 Mo１７基因组的大约９７％
序列锚定到１０条染色体上,达到目前已完成的玉米

或其他复杂基因组组装中少有的最好水平之一.

Mo１７基因组共注释到３８６２０个高质量的蛋白编码

基因.通过比较分析,发现 Mo１７与B７３两个基因

组间存在大量遗传差异,其中比较特殊的是,在染色

体上的基因排列顺序上至少有１０％的基因存在非

共线性现象,同时基因组结构变异上至少２０％的基

因存在有可能导致蛋白编码功能改变的重要序列

突变[３５].

２．５　建立了分子设计育种新体系,为高产、优质品

种培育提供支撑

２．５．１　培育“理想株型”和 “籼稻产量、粳稻品质”
品种

　　水稻是世界上最重要的粮食作物之一,在我国

农业生产中具有举足轻重的地位.面对提高水稻产

量和品质的双重挑战,研究人员综合运用遗传学、基
因组学、分子生物学、生物化学、细胞生物学、作物育

种学等方法对水稻产量与品质相关的重要农艺性状

的调控机理进行了系统深入的研究,并将取得的基

础研究成果应用于水稻高产优质的分子育种.水稻

产量由有效穗数、每穗粒数、结实率和粒重等要素决

定.其中,水稻株型由植株高度、分蘖(分枝)数目和

分蘖角度等因素构成.水稻的株型直接影响植株的

光合作用效率与土地利用率,进而影响有效穗数和

穗粒数,是决定水稻产量的关键因素.水稻的“理想

株型”是现代育种理论和技术中孜孜追求的一个梦

想,研究人员利用基础理论研究的优势和成果,建立

了水稻分子设计育种的理论框架与技术体系,培育

了同时具有“理想株型”和 “籼稻产量、粳稻品质”特
征的一系列品种,并已经在长江流域进行推广,为我

国水稻分子设计育种与生产的跨越式发展奠定了开

创性的基础,相关成果荣获国家自然科学一等奖.
国际著名作物遗传学家、国家最高科学技术奖获得

者、中国科学院院士李振声高度评价“这一重大成果

是继‘绿色革命’和杂交水稻后的第三次重大突破,
标志着‘新绿色革命’的起点”.

２．５．２　多基因聚合分子设计出高产、优质水稻新

组合.

　　利用建立的产量性状基因网络开展分子设计育
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种对提升作物产量和品质具有重要意义.研究人员

利用日本晴和９３１１作为优良目标基因供体,对２８
个优良目标基因主动设计,涉及水稻产量、稻米外观

品质、蒸煮食味品质和生态适应性等.以食用品质

较差的超高产品种“特青”作为优良基因的受体,经
过多年的杂交、回交和聚合选择,结合分子标记定向

选择获得了若干份优异的后代材料.这些材料充分

保留了特青的遗传背景及高产特性,而稻米外观品

质、蒸煮食味品质、口感和风味等均显著改良,所组

配的杂交稻稻米品质也显著调高.该研究结果将极

大推动作物传统育种向高效、精准、定向的分子设计

育种转变[３６].另外,还利用已克隆的系列产量基

因,研究了多基因(GHD１０ＧGS２ＧDEP１ＧIPA１)聚合

效应并设计了高产基因的聚合育种模型.该模型阐

述了基于籼粳亚种间杂种优势利用的分子育种学理

论并奠定了未来超级杂交稻设计的理论基础,为水

稻生产的第三次产量飞跃提供了指导性思路[３７].

３　今后项目集成的思考及布局

依据资助项目的进展情况,分析主要农作物产

量性状领域的前沿科学问题和发展趋势,指导专家

组与管理工作组在前期五大资助方向的基础上,考
虑到小麦也是重要粮食作物,我国已具有较好的研

究基础,结合中期评估时综合专家评估组建议,将小

麦纳入该计划研究范畴.集成阶段将进一步凝练科

学目标,探讨可能取得的重要突破点.以科学问题

为导向,对取得较好进展的项目进行整合,确立集成

方向,实现重大需求与知识体系统一相融、基础理论

与应用研究贯通的学科布局,从而达到“集成升华”
的目的.确立了以下５个集成方向:(１)主要农作

物产量特有共性性状调控网络解析.以玉米、水稻

和小麦为主要研究对象,重点开展调控产量等重要

性状共性关键基因及其遗传调控网络的研究,解析

它们的功能和遗传网路调控机制,为深入了解禾本

科作物复杂性状的遗传结构演化机制奠定理论基

础.(２)水稻产量与品质协同调控的遗传机制.解

析水稻产量(株型发育和籽粒形成)和品质(淀粉合

成和籽粒外观品质)性状的多基因遗传调控网络,阐
明控制产量和品质性状的主要基因之间的互作调控

关系.通过对水稻群体的遗传分析,开发高通量的

计算生物学方法,揭示水稻产量和品质性状 QTL的

精细遗传效应及遗传互作关系,构建水稻产量和品

质性状形成的分子调控网络,为作物高产育种的分

子设计提供理论基础.(３)玉米产量与品质关键性

状遗传网络构建.通过农学、遗传学、信息学等多学

科交叉的综合手段,围绕玉米产量和品质关键性状

遗传网络开展系统深入研究.在利用全基因组关联

分析、图位克隆等手段鉴定调控玉米籽粒性状和重

要株型性状关键基因的基础上,构建遗传调控网络,
研究玉米产量和品质的协同关系,为玉米分子设计

育种提供强有力的理论支撑.(４)小麦产量与品质

性状遗传网络解析.综合应用生物学、农学、遗传学

和信息学等多学科交叉的手段,以小麦产量和品质

等性状为研究对象,在关键基因图位克隆、功能鉴定

及调控机理解析的基础上,构建遗传调控网络,阐明

产量与品质性状协同形成与改良的遗传与分子基

础,为 小 麦 分 子 设 计 育 种 提 供 重 要 理 论 依 据.
(５)主要农作物分子设计育种.以玉米、水稻和小

麦为研究对象,针对已有功能基因和调控网络,开发

并利用具有应用价值的分子标记,建立高通量、低成

本的基因型检测体系,通过多基因聚合和全基因组

选择等技术手段,创建玉米、水稻和小麦的优异育种

新材料,鉴定产量突出、品质优良的新组合/品种.
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MidＧtermprogressoftheMajorResearchPlan“DissectionofGenetic
NetworksControllingYieldTraitsinMajorCrops”

LuoJing１　　LaiJinsheng２　　GaoMingyu２　　ZhaoHaiming２　　FengXuelian１∗

(１．DepartmentofLifeSciences,NationalNatureScienceFoundationofChina,Beijing１０００８５;

２．ChinaAgriculturalUniversity,Beijing１００１９３)

Abstract　Theyearof２０１８isthemidＧterm progressofthemajorresearchplan “dissectionofgenetic
networkscontrollingyieldtraitsinmajorcrops”oftheNationalNatureScienceFoundation．Thisarticle
outlinesthephasedprogressinthepastfiveyearsoftheplan．Aseriesofbreakthroughshavebeenmade,

includinggenecloningandgeneticnetworksdissectofplantarchitectureandgrainformation;establishment
ofnewgeneticnetworksforcomplexagronomictraits,andnewsystemformoleculardesignbreeding．
Theseachievementsnotonlyhaveanimportantacademicimpact,butalsolayasolidfoundationforthe
moleculardesignbreeding．Combined withpreviousresearchprogressand managementpractices,this
articleassumedtheideasofintegrationfortheprojects．

Keywords　MajorResearchPlan;majorcrops;yieldtraits;dissectionofgeneticnetworks;midＧtermproＧ
gress
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