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摘   要：维生素 B6 (vitamin B6, VB6)作为参与动植物多项生命活动的重要组成成分，体现了水稻

等粮食经济作物的营养品质。目前对于控制水稻籽粒 VB6 含量的相关基因的挖掘较少且不深入。

本研究以‘华占(HZ)’和‘热研 2 号(Nekken2)’为亲本所构建的重组自交系为材料，在数量性状基因座

(quantitative trait loci, QTL)定位的基础上进行候选基因初步筛选，共获得 10 个候选基因，其中

LOC_Os01g52450、LOC_Os01g52500、LOC_Os05g09500、LOC_Os05g09440、LOC_Os05g20570
和 LOC_Os05g36270 基因的表达量在双亲间差异显著。结合基因表达量和亲本 VB6 含量数据，推

测 LOC_Os05g09500 是影响水稻籽粒 VB6 含量的关键基因，其高表达显著影响水稻籽粒 VB6 含

量。本研究填补了水稻籽粒 VB6 性状 QTL 定位研究的空白，为进一步阐明水稻 VB6 合成的分子

遗传机理、克隆相关基因提供了理论支持，在鉴定、筛选和培育高 VB6 含量的水稻新品种方面具

有一定意义。 
关键词：水稻；维生素 B6；数量性状基因座定位；营养品质 
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Mining and analysis of regulatory loci for VB6 content in rice 
grains 
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Abstract: Vitamin B6 (VB6), as an essential component involved in numerous biological 
activities of animals and plants, reflects the nutritional quality of cereal crops such as rice. Few 
studies have been conducted to mine the genes controlling the VB6 content in rice grains, and 
the available studies remain to be deepened. In this study, the recombinant inbred lines created 
from parents ‘HZ’ and ‘Nekken2’ served as the experimental materials. Based on QTL mapping, 
the initial screening identified ten candidate genes. The expression levels of LOC_Os01g52450, 
LOC_Os01g52500, LOC_Os05g09500, LOC_Os05g09440, LOC_Os05g20570, and 
LOC_Os05g36270 showed significant differences between the parents. According to the gene 
expression and parental VB6 content, we hypothesized LOC_Os05g09500 as the key gene 
affecting the VB6 content in rice grains, and the high expression of this gene significantly 
influenced the VB6 content. The results of this study fill a gap in the QTL mapping on the VB6 
content of rice grains and provide theoretical support for elucidating the molecular genetic 
mechanisms and cloning the related genes of VB6 synthesis in rice. In addition, the findings 
have significant implications for identifying, screening, and breeding new rice cultivars with 
high VB6 content. 
Keywords: rice; vitamin B6; quantitative trait loci (QTL) localization; nutritional quality 

 
 

水稻(Oryza sativa L.)是世界上主要的粮食

作物之一，不仅能够为人类提供所需的碳水化

合物和能量，而且还可以提供蛋白质、维生素

和矿物质等营养。随着生活水平和消费观念的

提高，人们对食品的需求不再仅仅停留在填饱

肚子的层面，而是更加关注食品的品质、口感

和营养价值[1]。目前，我国对于水稻育种的研

究不再集中于产量性状，而是开始关注稻米的

营养品质，在保证粮食安全的前提下改善水稻

的营养品质已逐渐成为水稻育种研究的热点。

水稻虽然含有维生素、蛋白质以及矿物质等人

体必需的重要营养元素，但目前普通水稻中这

些营养元素的含量相对较低，且大多数元素主

要储存在稻米的外壳、糊粉和胚中，在对稻米

进行抛光等加工时极易被除去，其中就包括维

生素 B6 (vitamin B6, VB6)[2]。 
VB6 也称为吡哆素，包括 3-羟基-2-甲基吡

啶的 6 种衍生物：吡哆醇(pyridoxine, PN)、吡

哆醛(pyridoxal, PL)、吡哆胺(pyridoxamine, PM)
及其磷酸衍生物磷酸吡哆醇(pyridoxine phosphate, 
PNP)、磷酸吡哆醛(pyridoxal phosphate, PLP)、磷

酸吡哆胺(pyridoxamine phosphate, PMP)[3]。在不同

生物体内，各组成成分差异显著。温其标等[4]利用

高效液相色谱法测定了不同谷物的 VB6 含量，发
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现在大麦、小麦、玉米中 VB6 主要以 PN 的形式

存在，而在其他谷物中则以 PN 糖化物为主。 
在自然界中，植物和微生物能自主合成

VB6，动物则必须从食物中获取[5]。至今已发现

两种 VB6 从头合成途径——1-脱氧-D-木酮糖- 
5- 磷 酸 (1-deoxy-D-xylulose-5-phosphate, DXP)
依赖途径和 DXP 非依赖途径(图 1)，两者酶促

反应的三要素均不相同，且每一生物体内仅存

在一种 VB6 从头合成途径。前者只存在于大肠

杆菌及少数细菌中，以 DXP 和 4-磷酸羟基-苏
氨酸 (4-phospho-hydroxy-threonine, 4PHT)为底

物合成 PNP，经由 PNP 氧化酶反应，转变为

PLP[6]。后者主要存在于植物体内，以谷氨酰胺、

3-磷酸甘油醛(或磷酸二羟丙酮)、5-磷酸核糖(或
5-磷酸核酮糖)为底物，经由 PLP 合酶复合体，

直接合成 PLP[7]。由于 DXP 非依赖途径能将

VB6 合成与氨基酸代谢、糖代谢联系起来，且

直接产物 PLP 能直接用于细胞生命活动，因而

被认为是自然界合成 VB6 的主要方式。此外，

所有生物体都存在一条 PLP 补救途径，通过吡

哆醛激酶(pyridoxal kinase, PLK)、磷酸吡哆醇

氧化酶(pyridoxine phosphate oxidase, PNPO)、

吡哆醛还原酶(pyridoxal reductase, PLR)等多种

酶的相互作用，可直接摄取外源 VB6 合成 PLP，
使得生物体内各类型 VB6 的含量达到平衡[8]。 

维生素作为维持生物体基本代谢功能的重

要有机物，也是稻米的重要营养组分。VB6 作

为 B 族维生素中的重要一员，常作为辅酶参与

动植物多种细胞代谢。研究发现，无论在发达

国家还是欠发达国家，均有近 30%–60%的人口

表现出 VB6 缺乏的症状，人类的膳食中 VB6
的来源主要为肉类和新鲜蔬菜，但肉类与蔬菜

无法作为主食[9-10]。在世界五大主粮中，水稻、

小麦、木薯 VB6 含量较低，日常食用这 3 种粮

食很难达到 VB6 推荐摄入量[11]。因此，利用作

物强化手段，以 VB6 为指标对主要作物进行生

物强化，选育富含 VB6 的功能型稻米，对于提

高食源性植物的 VB6 含量、缓解 VB6 隐性饥

饿具有重大意义。 
然而，当前与 VB6 相关的研究多集中在拟

南芥和烟草上，在粮食作物中研究较少。此外，

除 VB6 补救途径中已知的转化过程，对于植物

体内 VB6 代谢转化途径以及 VB6 降解过程的

相关研究仍较少。动物与微生物中均已发现了 
 

 
 

图 1  VB6 从头合成途径与代谢转换途径 
Figure 1  De novo synthesis pathway and metabolic conversion pathway of VB6. 
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VB6 代谢的最终产物，前者为可随尿液排出的

4-吡哆酸，后者为自身可利用的化合物，但在

植物体内，PLP 降解最终产物相关路径尚未被

研究，且只存在于植物中的吡哆醇葡糖苷

(pyridoxine glucoside, PNG)，是 VB6 的衍生物

之一，可为人类提供 VB6，其生化代谢途径也

值得继续探索研究。水稻品种‘华占(HZ)’作为中

国水稻研究所培育的优质籼稻，是近几年来最

受青睐的杂交父本，具有高产稳产的优点，而

粳稻品种‘热研 2 号(Nekken2)’亲和力较强、农

艺性状较好且与籼稻花时同步，被广泛应用于

水稻功能基因的挖掘及育种[12-13]。本研究以籼稻

品种 ‘HZ’和粳稻品种 ‘Nekken2’作为亲本进行

杂交，采用单粒传法(single seed descend method, 
SSD)[14]，即自 F2 代每株收 1 粒种子混合种植，

构建重组自交系群体(recombinant inbred lines, 
RILs)，以此为材料检测亲本与 RILs 水稻籽粒的

VB6 含量，同时结合均匀分布在水稻 12 条染色

体上的 4 858 个分子标记的高密度单核苷酸多态

性(single nucleotide polymorphism, SNP)遗传图

谱，进行数量性状基因座(quantitative trait loci, 
QTL)定位与分析，寻找与调控水稻籽粒 VB6 含

量相关的 QTL 位点或主基因，后续再利用分子

标记辅助育种技术进行营养强化，为培育高

VB6 含量的优质水稻奠定基础。 

1  材料与方法 
1.1  实验材料 

本 研 究 选 用 籼 稻 ‘HZ’ 为 父 本 ， 粳 稻

‘Nekken2’为母本进行杂交，获得的 F1 代采用单

粒传法套袋自交至第 12 代，构建纯合且稳定的

重组自交系群体作为本研究的实验材料[15]。 

1.2  实验方法 
1.2.1  种植与管理 

挑选亲本‘HZ’ ‘Nekken2’和 120 个稳定株

系的成熟水稻种子各 100 粒用于催芽。催芽前

先用 75%的乙醇浸泡 30 s，然后倒掉乙醇，并

用去离子水冲洗 3 次，再用 2%的次氯酸钠浸泡

种子 10 min，其间不停搅拌，确保充分消毒，

最后用去离子水冲洗表面数次，以清洗掉残余

的次氯酸钠溶液[16]。消毒后的种子浸种 48 h，
隔天换水，然后在 37 ℃恒温培养箱中催芽 48 h。
随后挑选露白一致的种子播种。1 个月后，从

各株系中选择长势良好且一致的 24 株秧苗移

栽到试验田中，各株系按照 4 行 6 列种植，期

间常规管理以确保水稻正常生长[17]。 
1.2.2  制备籽粒米粉 

在进行水稻籽粒中 VB6 含量的测定之前，

需要将稻米脱粒、净种、干燥、脱壳，然后再

经过碾压、粉碎和过筛等一系列操作加工成米

粉。整个过程使用的仪器有：JDMZ 100 型稻谷

出米率检测仪、JNMJ3 型检验碾米机、FS-II
型旋风式粉碎机和 GB/T 6003.1-2012 型标准检

验筛。米粉制备好后分装到纸袋中，放入保温

箱保存[18]。 
1.2.3  水稻籽粒 VB6 含量的测定 

根据 VB6 与 4-氨基安替比林在强氧化剂作

用下生成稳定黄色化合物、能够于 390 nm 处测

得特定吸收峰的原理，测定米粉的 VB6 含量[19]。

为了操作的便捷和结果的准确性，本研究采用

VB6 测定试剂盒(苏州科铭生物技术有限公司)
测定米粉样品中的 VB6 含量，期间严格按照试剂

盒说明书操作，测定 390 nm 处吸光值，代入样

本质量换算公式：VB6含量(μg/g)=(ΔA–0.020 5)÷ 
0.363 59×V反总÷(V样×W÷V样总)=13.76×(ΔA–0.020 5)÷ 
W，计算 VB6 含量(ΔA=A测定管–A空白管)。每份样品

测定重复 3 次，取平均值。 
1.2.4  遗传图谱的构建 

提取亲本‘HZ’ ‘Nekken2’以及 RILs 群体的

DNA，经纯化处理后进行高通量测序。随后，对所
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得数据进行整理和深入分析，最终得到 4 858 个

均匀分布在水稻 12 条染色体上的分子标记，并

以此构建对应的高密度分子遗传图谱[20]。 
1.2.5  QTL 定位 

利用复合区间作图法，在含有 4 858 个高密

度 SNP 分子标记的遗传图谱上使用 Mapmaker/ 
QTL1.1B软件对水稻籽粒中 VB6含量进行 QTL
定位分析，充分挖掘调控水稻籽粒 VB6的 QTL。

设置 LOD (likelihood of odd)=2.0 为阈值，若 LOD
大于 2.0，那么认为此处存在相应的 QTL[21]。将

检测到的 QTL 按照“QTL-性状-染色体号”的方

式来命名，QTL 简写为小写的 q，遵循 McCouch
等[22]的原则。 
1.2.6  基因表达定量分析 

使用 TRIzol 总 RNA 提取试剂盒(Invitrogen 
corporation)提取两亲本籽粒的总 RNA，保存于

–80 ℃冰箱中备用。再使用逆转录试剂盒

ReverTra Ace® qRT-PCR Kit (Toyobo, 东洋纺生

物科技有限公司)将提取的 RNA 样品反转录成

cDNA。结合 QTL 定位结果，在中国水稻基因

组注释数据库(http://rice.plantbiology. msu.edu/)
中，筛选到了可能与调控水稻籽粒 VB6 含量相

关的基因，位于 1、5 号染色体区间内。最后利

用实时荧光定量 PCR (quantitative real-time 

polymerase chain reaction, qRT-PCR)技术检测

候选基因在双亲中的表达量差异[23]。 
qRT-PCR 的反应体系为： cDNA 模板

(500ng/μL) 1 μL，ddH2O 2 μL，SYBR qPCR Mix 
5 μL，正、反向引物(10 μmol/L)各 1 μL，相关

引物序列见表 1。 
qRT-PCR 的扩增程序为：95 ℃ 5 min；95 ℃ 

10 s，55 ℃ 20 s，72 ℃ 20 s，共 40 个循环。 

1.3  数据处理 
应用 Microsoft excel 和 GraphPad Prism 9

软件，利用 2–ΔΔC t 法[24]对数据进行处理，分析

候选基因在双亲间的表达量差异。运用双尾 t
检验分别在 0.01 和 0.05 显著性水平上比较不同

数据之间的差异。P<0.05 表示显著差异，P<0.01
表示极显著差异。 

2  结果与分析 
2.1  双亲及RILs群体籽粒中VB6含量差异 

实验所得的籽粒 VB6 性状的量化数据显示：

‘HZ’和‘Nekken2’的 VB6 含量分别为 12.11 µg/g、
10.85 µg/g，父本的数据高于母本，反映出两亲

本在该性状上存在一定差异。通过绘制 RILs 遗

传群体的 VB6 性状数据统计图(图 2)，发现各

株系 VB6 含量数值近乎呈连续的正态分布，群 
 

表 1  qRT-PCR 所用引物序列 
Table 1  Primer sequences for qRT-PCR 
Primer name Forward primer (5ʹ→3ʹ) Reverse primer (5ʹ→3ʹ) 
OsActin TGGCATCTCAGCACATTCC TGCACAATGGATGGGTCAGA 
LOC_Os01g52450 ATGGTCGGCAAGGATGTTGT ATTTCCAGACTTGGGCAGGG 
LOC_Os01g52500 TCCAGGAGGGGAATGAGAGG TGGCAGCCAAGATCTCCAAG 
LOC_Os05g09500 GCGGCAGCAAGATCAAGATG CCAAACAGCTCCGAGGAGTT 
LOC_Os05g09440 CGGAGAGGAATACCACGAGC TCTGCAAGAGTTCCACCGAC 
LOC_Os05g20570 ATGAACACCCAGGACACCAT TATCATGCTGGCCAGTGTCA 
LOC_Os05g32544 GACGCACTTCCTCTTCATGC TTCTTCATCTCCCACCACCC 
LOC_Os05g36270 GAGGAGGCCATTATCGTCGA CCAAGGGAAGGATCAAGGGT 
LOC_Os05g35110 CAGAGCTTTGCAGGCCATAG GCCTAAAGATCGCAGGTGTG 
LOC_Os05g32210 CCATGTGCTGAAAAGGCCA ACCCATCTCCTTGAACACGT 
LOC_Os05g45590 GGGGTGTTTTATGCGCTTGA AAGCCAAGTTCTCTCTGCCT 
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体内存在一定数量的超亲个体，且分布范围广，

由此表明该性状符合数量遗传特性，其后代分

离不受单一的主效基因控制，而是受多基因调

控，故符合 QTL 区间作图的要求，适合进行进

一步的 QTL 定位分析。 

2.2  水稻籽粒 VB6 含量 QTL 定位分析 
基于实验室前期建立的遗传图谱，本研究

充分挖掘了水稻籽粒 VB6 含量的相关 QTL，总 
 

 
 

图 2  水稻重组自交系籽粒 VB6 含量分布 
Figure 2  Distribution of VB6 content in rice 
recombinant inbred lines.  

共在 4 条染色体(1、5、11 和 12 号染色体)上定

位到 14 个 QTLs，详见表 2 和图 3，LOD 值介

于 2.00–3.70 之间。其中，5 号染色体上存在   
2 个效应值最大的数量性状位点，物理距离在

5 017 354–5 350 624 bp 之间和 18 494 867–  
22 226 529 bp 之间的 qVB65-1 和 qVB65-8，LOD
值均高达 3.70，推测这两个 QTL 区间内很可能

存在较为可靠的调控水稻籽粒 VB6 含量的基因。 

2.3  候选基因表达量分析 
查阅水稻基因组注释项目网站(http://rice. 

plantbiology.msu.edu)和国家水稻数据中心基因

库(http://www.ricedata.cn/gene/)的基因注释信

息，并参考前人的研究成果[25-30]，对前期得到

的 14 个 QTL 区间进行了候选基因的初步筛选，

最终选出 10 个可能与水稻籽粒 VB6 含量相关

的候选基因(表 3)。这些基因包括己糖激酶基

因、参与水稻糖酵解和糖异生代谢通路基因、

NAD 激酶基因以及 NADP-苹果酸酶基因等，

再利用 qRT-PCR 测定其在双亲间的表达量。结

果表明，水稻籽粒中 LOC_Os05g32544、
LOC_Os05g35110、LOC_Os05g32210、LOC_  

 
表 2  水稻籽粒 VB6 含量 QTL 分析 
Table 2  QTL analysis of VB6 content in rice grains 
QTL Chromosome Physical distance (bp) Position of support (cM) Likelihood of odd 
qVB61-1 01 29 366 871–30 402 322 125.89–130.33 2.88 
qVB65-1 05 5 017 354–5 350 624 21.51–22.94 3.70 
qVB65-2 05 7 059 585–7 289 610 30.26–31.25 2.76 
qVB65-3 05 11 078 454–11 237 729 47.49–48.17 2.09 
qVB65-4 05 12 045 036–12 200 779 51.63–52.30 2.66 
qVB65-5 05 13 776 389–14 891 458 59.06–63.84 2.15 
qVB65-6 05 16 020 128–16 549 021 68.67–70.94 2.53 
qVB65-7 05 17 040 874–17 582 036 72.05–75.37 3.31 
qVB65-8 05 18 494 867–22 226 529 79.28–95.28 3.70 
qVB65-9 05 23 496 172–24 242 158 100.72–103.92 2.40 
qVB65-10 05 26 405 284–27 082 669 113.19–116.10 2.21 
qVB611-1 11 2 579 515–2 797 777 11.06–11.99 2.69 
qVB612-1 12 9 372 890–9 519 633 40.18–40.81 2.05 
qVB612-2 12 10 040 411–14 071 703 43.04–60.62 2.70 
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图 3  水稻重组自交系籽粒 VB6 含量 QTL 定位 
Figure 3  QTL mapping of VB6 content in rice recombinant inbred lines. 

 
表 3  水稻籽粒 VB6 含量相关候选基因功能 
Table 3  Functions of candidate genes related to VB6 content in rice grains 
Chromosome QTL locous Gene ID Functional annotation References 

1 qVB61-1 LOC_Os01g52450 Hexokinase [25] 
1 qVB61-1 LOC_Os01g52500 NADP-malic enzyme [26] 
5 qVB65-1 LOC_Os05g09500 Cytosolic hexokinase [27] 
5 qVB65-1 LOC_Os05g09440 NADP malic enzyme [28] 
5 qVB65-4 LOC_Os05g20570 Invertase/pectin methylesterase inhibitor family protein, 

putative, expressed 
 

5 qVB65-8 LOC_Os05g32544 Glycosyltransferase, putative, expressed  
5 qVB65-8 LOC_Os05g36270 Fructose-1,6 bisphosphatase 2 [29] 
5 qVB65-8 LOC_Os05g35110 Involved in the mTOR signaling pathway, which regulates 

cellular synthesis of vitamin B6 
 

5 qVB65-8 LOC_Os05g32210 NAD kinase gene [30] 
5 qVB65-10 LOC_Os05g45590 Hexokinase activity, involved in glycolysis/gluconeogenesis 

pathway of rice 
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Os05g45590 在双亲间的表达量并无明显差异。

LOC_Os01g52450 在父本‘HZ’中的表达量显著

低 于 母 本 ‘Nekken2’ ， LOC_Os01g52500 、

LOC_Os05g09440 、 LOC_Os05g20570 、 LOC_ 
Os05g36270 在父本‘HZ’中的表达量均极显著

高于母本‘Nekken2’，而 LOC_Os05g09500 在

‘HZ’中的表达量极显著低于‘Nekken2’，表达量

差异达到 4.66 倍(图 4)。 

因此，对 ‘HZ’和 ‘Nekken2’中的 LOC_ 
Os05g09500 进行测序，发现共存在 3 处单碱基

差异，分别位于第 861 位(‘HZ’为 T，‘Nekken2’
为 A)、第 2 149 位(‘HZ’为 G，‘Nekken2’为 A)、
第 3 181 位(‘HZ’为 T，‘Nekken2’为 C)，3 处单

碱基差异均位于内含子区域(图 5)。内含子是真

核生物基因组的重要组成部分，它们虽然不参

与蛋白质的编码但可以调节基因的表达，内含  

 

 
 

图 4  水稻籽粒 VB6 含量相关基因表达量差异    
Figure 4  Differences in expression of genes related to VB6 content in rice grains. *: P<0.05; **: P<0.01. 

 

 
 

图 5  LOC_Os05g09500 差异位点及测序结果分析   A：LOC_Os05g09500 位点分析. B：位点 1. C：

位点 2. D：位点 3 
Figure 5  LOC_Os05g09500 differential sites and analysis of sequencing results. A: LOC_Os05g09500 site 
analysis. B: Site 1. C: Site 2. D: Site 3. 
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子及被剪接体切除的内含子会影响 mRNA 代

谢的许多过程，包括基因的初始转录、前体

mRNA 的编辑、成熟 mRNA 的核输出、翻译

效率和 mRNA 降解等 [31]。由此推测 ‘HZ’与
‘Nekken2’间籽粒 VB6 含量的差异可能是由于

基因 LOC_Os05g09500 的碱基突变所致，可能

对剪切位点的活性及 mRNA 的成熟加工等一

系列修饰造成了影响，进而对最终蛋白产生影

响，但有关内含子的分子机制还有待更深入的

探索。  

2.4  验证候选基因的表达与VB6性状的关系 
为了验证候选基因的表达与 VB6 性状的关

系，从 120 个稳定遗传的 RILs 中挑选了 3 株 VB6
含量较高的单株和 3 株 VB6 含量较低的单株，提

取其 RNA 并进行反转录，再选择亲本间表达量

差异最显著的候选基因 LOC_Os05g09500 进行

定量分析，结果显示，在 3 株 VB6 含量高的

单株中 LOC_Os05g09500 的表达量低，在 3 株

VB6 含量低的单株中 LOC_Os05g09500 的表达量

高，与 LOC_Os05g09500 在亲本‘HZ’和‘Nekken2’
中的表达趋势完全一致，即‘HZ’中的籽粒 VB6 含

量高于‘Nekken2’，而 LOC_Os05g09500 的表达

量低于‘Nekken2’ (图 6)。这进一步证明了本研

究结果的可靠性。 

3  讨论 
水稻籽粒是 VB6 积累的主要部位，籽粒

VB6 含量的调控方式较为复杂，由多个基因共

同调控。VB6 不仅对植物自身的生长发育和逆

境适应有着重要意义，而且也是人体一种必不

可少的微量营养物质，对于体内的正常代谢活

动发挥具有不可替代的作用[32]。从人体健康方

面来看，VB6 作为重要的膳食营养素，能有效

应对先天性或适应性的免疫反应，同时 PLP 依

赖性酶能参与人体众多神经递质如色氨酸、多 

 
 

图 6  LOC_Os05g09500 在不同 VB6 含量植株中

的表达   
Figure 6  Expression of LOC_Os05g09500 in 
different groups of grain VB6 content. *: P<0.05; 
**: P<0.01. 
 
巴胺等的合成，影响机体的认知水平和精神状

态，促进人体神经系统发育、保护神经系统。

除此之外，足量 VB6 具有抗氧化防御作用，能

有效淬灭活性氧，同时作为谷胱甘肽防御系统

辅酶，参与人体的炎症反应，起到抗炎作用[33]。

研究发现[34]，在疾病治疗与预防方面，VB6 的

足量摄入能有效减少心血管疾病、神经性疾病

的发生，对于维持机体免疫功能正常乃至增强

具有重要作用，如 PLP 依赖性辅酶参与免疫系

统代谢过程，对延缓肿瘤发展有积极影响。因

此 VB6 的临床医学用途也在不断拓展，除常规

用于治疗急性乳腺炎、缓解呕吐症状或辅助治

疗缺铁性贫血外，VB6 也被应用于辅助治疗肺

癌、直肠癌等疾病[35]。 
截至目前，关于作物维生素 QTL 的相关报

道主要集中在维生素 A、维生素 C 和维生素 E，

而关于 VB6 的研究主要是其含量的提取与测

定，与 QTL 挖掘相关的研究较少。周大虎等[36]

通过完备区间作图法对水稻‘紫宝香糯 1 号’与
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‘明恢 63’构建的 RIL 群体糙米维生素 A 性状进

行 QTL 定位分析，最终在 5 号和 6 号染色体上

共挖掘了 3 个维生素 A 相关 QTLs，最大贡献率

达 18.95%。郝艳娟[37]采用简单重复序列(simple 
sequence repeats, SSR)标记、扩增片段长度多态

性 (amplified fragment length polymorphism, 
AFLP)技术挖掘出与辣椒维生素 C 含量紧密联

系的 QTL 共 5 个，位于第 1、2、3、6 连锁群中，

可以解释 9.64%–15.07%的表型变异。陈俊[38]以

大豆芽菜为研究材料，通过 QTL 定位软件程序

挖掘了 10 个涉及该作物的维生素 C 含量 QTL，

其贡献率最低为 4.3%，最高为 9.86%。王彦华[39]

在番茄维生素 C 含量的 QTL 研究中，共鉴定出

4 个相关 QTL，其贡献率分别为 4.88%、18.39%、

7.94%和 26.04%，LOD 值分别为 4.09、2.54、
3.99、3.21。Li 等[40]在大豆籽粒中检测出 21 个与

维生素 E 总量及其异构体分量相关的 QTL，解释

了不同环境下个体和总维生素 E 的 2.8%–16.7%
的表型变异。刘焕成[41]以大豆为实验材料，利

用复合区间作图法共挖掘到 66 个与籽粒维生

素 E 及其异构体相关的 QTL，其中与维生素 E
总量相关的 15 个 QTL 分布在 6 条不同的染色

体上，表型变异贡献率范围为 2.4%–32.6%。叶

涵斐等[42]以籼稻‘华占’和粳稻‘热研 2 号’为亲

本，采用复合区间作图法共定位了 122 个与水

稻籽粒维生素 E 和各成分相关 QTL，在 12 条

染色体上均有分布。故此，本研究试图通过测

定水稻籽粒中的 VB6 含量，展开相应的 QTL
定位分析研究，为提高水稻的 VB6 含量奠定遗

传基础，希望在分子标记育种选育高 VB6 含量

的优质水稻新品种方面提供一定的帮助。 

VB6 参与多种代谢途径，其中一些途径

可能受到己糖激酶活性的调节 [43]。前人的研

究表明 LOC_Os01g52450、LOC_Os05g09500
和 LOC_Os05g45590 均是己糖激酶(hexokinase, 

HXK)基因家族成员，可能参与调控己糖激酶活

性。己糖除了能够作为能量来源维持植物生长发

育外，还可以参与植物的光合作用、病原体防御

等一系列生命活动[44]。己糖激酶是一种双功能

酶，可以将己糖磷酸化为 6-磷酸己糖，并在糖

酵解和糖异生途径中扮演重要角色[45]。水稻的

抗缺氧能力与糖酵解之间存在密切的联系。当水

稻长期处于缺氧条件下，会引起一系列的代谢紊

乱，对水稻细胞的结构和功能造成损伤，此时，

水稻细胞会感知并转导该信号来调节厌氧基

因的表达，从而缓解厌氧生理 [46]。根据实时

荧光定量 PCR 检测结果，LOC_Os01g52450 和

LOC_Os05g09500 在‘Nekken2’中的表达量均显

著高于‘HZ’，而 LOC_Os05g45590 在双亲间的

表达量无显著差异，因此推测 LOC_Os01g52450
和 LOC_Os05g09500 更有可能参与水稻籽粒

VB6 含量的调控。其中更值得注意的是，

LOC_Os05g09500 编码表达胞质己糖激酶，

OsHXK7 是缺氧萌发水稻种子胚中诱导最活跃

的己糖激酶基因，正常条件下，OsHXK7 通过

糖酵解介导的方式在糖信号中发挥功能，但当

种子在缺氧条件下萌发时，其信号作用被抑制，

OsHXK7 的表达量将显著上调，可能通过加强

缺氧条件下水稻中葡萄糖介导的发酵作用，在

水稻糖代谢和种子萌发中发挥重要的作用[27]。

因此，水稻籽粒中的己糖激酶活性的改变可能

会影响 VB6 的代谢和含量，但其具体机制还需

要进一步探索。前人研究发现，VB6 能够提高

植物逆境胁迫下的抗性。Nan 等 [45]鉴定获得  
一个具有耐盐表型的 Osmdh1 突变体，盐胁迫

下突变体 VB6 积累量高于野生型，该基因通过

改变 VB6 合成途径关键酶基因的表达水平，如

OsPLR1、OsPDX1.1、OsPDX1.2 等，从而负调

控盐胁迫下的吡哆醇积累，但盐胁迫下 VB6
生物合成和转运的确切机制还有待进一步研
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究。齐悦彤等 [47]使用 CRISPR/Cas9 技术敲除

水稻 OsMDH1 基因，也得到了 VB6 含量显著

提高且耐盐性加强的功能型水稻，在长期盐胁

迫处理后，其千粒重和 VB6 含量均高于野生型。

LOC_Os01g52500 和 LOC_Os05g09440 都编码

NADP-苹果酸酶(NADP-malic enzyme, NADP- 
ME)，该酶在植物许多不同的途径中都发挥功能，

能参与植物的防御反应，如响应机械损伤和紫

外线辐射等。此前，有关 LOC_Os01g52500 和

LOC_Os05g09440 的研究主要集中在对于拟南

芥响应盐胁迫的方面。在 NaCl、NaHCO3 和 PEG
胁迫条件下，NADP-ME3 随胁迫处理时间的不

同表达量呈现不同程度的变化 [ 2 8 ]。同样，

NADP-ME2 的表达也受盐胁迫、渗透胁迫和 pH
值变化的诱导，在拟南芥中过量表达 NADP-ME2
能够提高其对盐胁迫和渗透胁迫的耐受性[48]。

Os-NADP-ME2 参与 PAMP 触发的活性氧迸发，

对水稻的先天免疫是不可或缺的，稻瘟病菌通

过抑制 Os-NADP-ME2，破坏活性氧迸发和寄主

先天免疫。抗性水稻品种中敲除 Os-NADP-ME2
基因，破坏了对稻瘟病菌的先天免疫 [ 2 6 ]。

qRT-PCR 结果显示，LOC_Os01g52500 和 LOC_ 
Os05g09440在‘HZ’中表达量极显著高于‘Nekken2’，
提示其可能是引起亲本籽粒 VB6 含量差异的原

因，能调节水稻籽粒 VB6 含量。本研究的结果

将水稻抗逆性和抗病性与水稻 VB6 代谢过程联

系起来，挖掘到了新的调控水稻籽粒 VB6 含量

的基因。黄龙全等[7]以烟草为材料解析了植物

体内的 VB6 转换途径，发现 PLP→PL→PN 是

植物体 VB6 代谢流向的主体途径，PL 转换为

PN 的过程中需要 PL 还原酶以及 NADPH 的参

与，LOC_Os05g32210 编码的 NAD 激酶是生物

体内唯一的可使 NAD+磷酸化生成 NADP+的
酶，对于维持 NADH 与 NADPH 平衡具有重要

作用，推测该基因可能通过影响 NADPH 的代 

谢平衡间接影响 VB6 的代谢途径。另外，在植

物体内还存在有 PN 糖苷这一特有的 VB6 衍生

物，其代谢途径可能依赖糖基转移酶的参与，

在控制糖代谢的候选基因中，发现了编码糖基

转移酶的基因 LOC_Os05g32544，推测该基因

也参与调控水稻籽粒中 VB6 的含量。LOC_ 
Os05g36270 参与水稻细胞腺苷酸活化蛋白激

酶(adenosine 5ʹ-monophosphate (AMP)-activated 
protein kinase, AMPK)信号通路，AMPK 的激活

通过调节与水稻 VB6 合成相关的基因表达来影

响其合成速率，例如 PDX 家族基因等，还可能

通过影响水稻细胞内的能量状态来调节 VB6 的

合成途径，例如通过调节 ATP/ADP 和 AMP 水平

来影响相关代谢途径的活性。LOC_Os05g35110
参与水稻细胞中的 mTOR 信号通路。其主要组

成成分包括 mTOR 复合物 1(mTORC1)、mTOR
复合物 2(mTORC2)及其上游的 LKB1 和 AMPK
信号通路。这些成分共同构成了一个复杂的调

控网络，对细胞生长和代谢进行精细调控。其

中，mTORC1 是 mTOR 信号通路的主要调节者，

其下游效应包括翻译调控、核糖体生物合成、

脂肪酸合成、糖酵解等。但 mTOR 信号通路调

节细胞对 VB6 合成的具体机制尚不明确，需要

进一步研究以揭示 mTOR 信号通路在水稻中对

VB6 含量的调节作用及其相关的分子机制。目

前少见有关 LOC_Os05g20570 的研究报道，但

qRT-PCR 结果显示，在‘HZ’中其表达量呈极显

著上调，据此推测，其高表达可能是‘HZ’籽粒

VB6 含量高于‘Nekken2’的原因之一，后续可开

展等位基因分析、探索基因变异的机制和影响

等研究。 

4  结论 
综上所述，本研究共定位到分布在水稻的

1、5、11 和 12 号染色体上的 14 个与水稻籽粒
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VB6 含量相关的 QTL，5 号染色体上的位点显

示最高的 LOD 值，达 3.70。在父本‘HZ’和母本

‘Nekken2’中，候选基因 LOC_Os01g52450、

LOC_Os01g52500 、 LOC_Os05g09500 、 LOC_ 
Os05g09440 、 LOC_Os05g20570 和 LOC_ 
Os05g36270 的表达量差异显著，这与双亲的表

型差异相符，说明这 6 个基因在调控水稻籽粒

VB6 含量中发挥重要作用，进而对水稻的产量

和营养含量产生影响。本研究在前人的研究基

础上，进一步深入挖掘水稻维生素含量相关

QTLs，解析了调控 VB6 合成及降解相关基因的

功能，为丰富水稻维生素含量的分子调控网络

提供了重要线索。研究结果后续可应用于高产

高品质水稻分子设计育种，从而培育富含 VB6
的优质水稻品种，缓解 VB6 含量隐性饥饿的现

象，满足人们对高品质稻米的追求。 
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