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　 　 摘要:　 以云南省地方籼稻品种扎西玛与江苏省著名优质粳稻品种南粳 ４６ 杂交获得的水稻重组自交系群体

为研究对象ꎬ考察了各株系籽粒长度、籽粒宽度、籽粒长宽比和籽粒厚度 ４ 个性状ꎬ结合利用 ２０２ 个 ＳＳＲ 分子标记

构建的该群体分子连锁图谱对控制水稻粒形相关性状的 ＱＴＬ 进行分析ꎮ 共检测到 １７ 个加性 ＱＴＬꎮ 其中粒长相关

的 ３ 个ꎬ增效等位基因均来自扎西玛ꎻ粒宽相关的 ３ 个ꎬ增效等位基因均来自南粳 ４６ꎻ籽粒长宽比相关的 ６ 个ꎬ其中

５ 个 ＱＴＬ 增效等位基因来自扎西玛ꎻ粒厚相关的 ５ 个ꎬ其中 ４ 个增效等位基因来自南粳 ４６ꎮ 经与前人研究结果比

对ꎬ共发现 ２ 个粒形新位点ꎬ分别控制粒长和粒宽ꎮ
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Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ:　 ｒｉｃｅꎻ ｒｅｃｏｍｂｉｎａｎｔ ｉｎｂｒｅｄ ｌｉｎｅｓꎻ ｇｒａｉｎ ｓｈａｐｅꎻ ＱＴＬ

　 　 水稻是世界一半以上人口的主要粮食作物ꎬ提高

水稻产量一直是遗传和育种工作者的奋斗目标ꎮ 随

着世界人口的增长ꎬ预计到 ２０３０ 年粮食产量需要提

高 ４０％才能满足人类的需求[１￣２]ꎮ 进一步研究水稻产
量的构成因素ꎬ解析其内在的遗传机制并应用到育种

计划中ꎬ对推动水稻高产育种具有积极的意义ꎮ 水稻
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的单株产量由穗数、每穗粒数和单粒质量 ３ 个因素共

同决定ꎬ其中单粒质量由籽粒大小和灌浆程度共同决

定ꎮ 在灌浆程度理想的状态下ꎬ水稻单粒质量直接由

籽粒大小决定ꎮ 现代水稻育种已取得较高成就ꎬ水稻

推广品种的有效穗数和每穗粒数已达到一个相对理

想的高水平ꎬ因此提高籽粒质量将是提高水稻产量的

关键因素之一[３￣４]ꎮ
水稻籽粒大小由籽粒长度、籽粒宽度和籽粒厚度

(简称粒长、粒宽、粒厚)３ 个部分组成ꎬ在杂交后代群

体中呈正态连续分布ꎬ是典型的数量性状ꎬ同时拥有

较高的遗传率ꎬ也决定了籽粒长宽比等外观品质[５￣７]ꎮ
目前ꎬ不同的研究者利用不同的遗传群体和研究方

法ꎬ已定位了大量控制水稻粒长和粒宽的 ＱＴＬꎬ其中

粒长 ＱＴＬ 达 １０３ 个ꎬ粒宽 ＱＴＬ 达 ９５ 个ꎬ分布于水稻

１２ 条染色体ꎬ控制粒厚的 ＱＴＬ 相对较少[８]ꎮ 但不同

试验定位的 ＱＴＬ 难以比较ꎬ不排除存在大量的重复ꎬ
即同一个 ＱＴＬ 可能为不同的研究者利用不同的研究

群体和方法重复检测到ꎮ
尽管水稻粒形由多基因控制ꎬ但通过连续回交筛

选ꎬ将多基因分解为单基因ꎬ构建作图群体对目标

ＱＴＬ 进行精细定位和克隆ꎬ已成为数量性状 ＱＴＬ 图

位克隆的常用策略ꎮ 目前ꎬ采取这种策略ꎬ已有至少

７ 个影响水稻粒形性状的基因被克隆ꎬ分别是

ＧＳ３[９￣１０]、ｑＧＬ３ / ＧＬ３.１[１１￣１２]、ＧＷ２[１３]、ＧＷ５ / ｑＳＷ５[１４￣１５]、
ＧＳ５[１６￣１７]、ＧＳ６[１８]、ＧＷ８(ＯｓＳＰＬ１６) [１９]ꎮ 其中ꎬＧＳ３ 是

细胞分裂的负调控因子ꎬ编码一个未知功能的跨膜蛋

白ꎬ包含 ＯＳＲ￣ＴＭ￣ＴＮ￣ＦＲ￣ＶＷＦＣ ４ 个结构域ꎬＯＳＲ 是

主要的负调控区ꎬ缺失使粒形变长[９￣１０ꎬ２０]ꎮ ｑＧＬ３ / ＧＬ３.
１ 编码一个包含 Ｋｅｌｃｈ￣ｌｉｋｅ ｒｅｐｅａｔ 结构域的磷酸酯酶ꎬ
Ｋｅｌｃｈ 结构域中一个点突变使粒形变长[１１]ꎻｑＧＬ３ /
ＧＬ３.１ 被认为能加速细胞分裂ꎬ直接与 ＣｙｃｌｉｎＴ１ꎻ３ 互

作去除该蛋白质的磷酸化ꎬ而 ＣｙｃｌｉｎＴ１ꎻ３ 的磷酸化水

平与粒长呈正相关[１２]ꎮ ＧＷ２ 编码 ＲＩＮＧ 型泛素连接

酶ꎬ对细胞分裂起负调控作用ꎬ该基因突变后引起其

靶向蛋白的积累ꎬ加速细胞分裂ꎬ增加粒宽和粒质

量[１３]ꎮ ＧＷ５ / ｑＳＷ５ 编码一个富含精氨酸的蛋白质ꎬ
能与多聚泛素蛋白互作ꎬ推测通过泛素蛋白酶体途径

调控细胞分裂ꎬ从而调节水稻的粒宽和粒质量[１４￣１５]ꎮ
ＧＳ５ 编码一个丝氨酸羧肽酶ꎬ通过影响细胞周期调控

基因的表达调控粒宽ꎬ同时影响籽粒的灌浆和粒质

量[１６]ꎮ ＧＳ６ 编码含 ＧＲＡＳ 结构域的蛋白质ꎬ其 ３４８ 位

核苷酸突变造成蛋白质翻译提前终止ꎬ增加了粒宽和

粒质量[１８]ꎮ ＧＷ８(ＯｓＳＰＬ１６)编码 ＳＱＵＡＭＯＳＡ 启动子

结合蛋白ꎬ属于 ＳＢＰ 转录因子家族ꎬ启动子区 １０ ｂｐ
的缺失降低了基因表达量ꎬ籽粒变窄ꎬ然而大米质量

得到提高[１９]ꎮ
虽然水稻粒形控制基因的克隆和功能研究取得

了一定进展ꎬ但总的来说ꎬ目前克隆基因的数量远不

能揭示不同水稻品种粒形多样化的分子机制ꎬ对已克

隆基因间关系的研究甚少ꎮ 鉴定和定位更多控制水

稻粒形 ＱＴＬ 仍具有积极的意义ꎮ 本研究以云南省地

方籼稻扎西玛和江苏省著名优质粳稻南粳 ４６ 构建的

包含 １４３ 个家系的重组自交系群体为材料ꎬ对粒长、
粒宽、粒长宽比和粒厚 ４ 个性状进行 ＱＴＬ 分析ꎬ为进

一步精细定位和克隆相关基因ꎬ并应用到水稻高产育

种中提供理论依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 试验材料

以云南省地方籼稻品种扎西玛与江苏省著名优

质粳稻品种南粳 ４６ 为亲本ꎬ通过单粒传法获得包含

１４３ 个家系的扎西玛 /南粳 ４６ 重组自交系群体(Ｆ８)ꎮ
１.２　 材料种植与表型鉴定

２０１５ 年南京正季ꎬ在江苏省农业科学院溧水植

物科学基地种植两个亲本和 １４３ 个重组自交系群

体ꎬ行距 ２３ ｃｍꎬ株距 １３ ｃｍꎮ 每个株系种植 ２ 行ꎬ每
行 １０ 株ꎬ单株种植ꎮ 常规大田和水肥管理ꎬ并注意

防治病虫害ꎮ 成熟后每个株系选 ５ 株混收ꎬ随机挑

选 １０ 粒成熟饱满的种子ꎬ用游标卡尺测量种子的长

度、宽度和厚度ꎬ取平均值作为性状的表型值ꎮ 长宽

比为种子长度与宽度的比值ꎮ
１.３　 ＱＴＬ 分析

采用 Ｗａｎｇ 等[２１] 开发的基于完备复合区间作

图方法的 ＱＴＬ 检测软件 ＱＴＬ ＩｃｉＭａｐｐｉｎｇ Ｖ３.２ 进行

ＱＴＬ 分析ꎬ以 ＬＯＤ 值 ２. ５ 为阈值ꎮ ＱＴＬ 命名遵循

ＭｃＣｏｕｃｈ 等[２２]的原则ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 扎西玛 /南粳 ４６ 重组自交系亲本与群体粒形

性状分析

　 　 扎西玛的粒长、粒宽、粒长宽比和粒厚分别为

８􀆰 ２０ ｍｍ、２􀆰 ８１ ｍｍ、２􀆰 ９２ 和 ２􀆰 ０２ ｍｍꎬ南粳 ４６ 对应

性状表型值分别为 ７􀆰 ４３ ｍｍ、３􀆰 ２１ ｍｍ、２􀆰 ３１ 和 ２􀆰 ３２
ｍｍꎬ差异极显著(图 １)ꎮ 所有性状在重组自交系群
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体中呈现连续分布(图 ２)ꎬ表明该群体中所有粒形

相关性状均表现为多基因控制的数量性状遗传模

式ꎮ

图 １　 籼稻品种扎西玛和粳稻品种南粳 ４６ 的籽粒形态

Ｆｉｇ.１　 Ｇｒａｉｎ ｓｈａｐｅ ｏｆ ｉｎｄｉｃａ ｖａｒｉｅｔｙ Ｚｈａｘｉｍａ ａｎｄ ｊａｐｏｎｉｃａ ｖａ￣
ｒｉｅｔｙ Ｎａｎｊｉｎｇ ４６

２.２　 扎西玛 /南粳 ４６ ＲＩＬ 群体粒形性状 ＱＴＬ 分析

利用 ２０２ 对较均匀分布于水稻 １２ 条染色体上

的 ＳＳＲ 多态性标记构建了扎西玛 /南粳 ４６ ＲＩＬ 群体

的分子连锁图谱ꎮ 该图谱全长１ ４３７.３ ｃＭꎬ平均图

距 ８.１ ｃＭꎬ满足 ＱＴＬ 定位的要求ꎮ 依据该遗传连锁

图谱ꎬ结合表型测定结果ꎬ对该群体的粒形相关性状

进行 ＱＴＬ 分析ꎮ 共检测到 ３ 个控制籽粒长度的加

性 ＱＴＬ(ｑＧＬ￣７、ｑＧＬ￣９、ｑＧＬ￣１０)ꎬ分别位于第 ７、９、１０
染色体上(图 ３ 和表 １)ꎮ 这些 ＱＴＬ 共解释 ３５.３０％
的表型变异ꎮ ３ 个 ＱＴＬ 的增效等位基因均来源于高

值亲本扎西玛ꎮ 其中位于第 ９ 染色体上的 ｑＧＬ￣９ 贡

献率最大ꎬ为 １２.７５％ꎮ 检测到 ３ 个控制籽粒宽度的

加性 ＱＴＬ(ｑＧＷ￣２ａ、ｑＧＷ￣２ｂ、ｑＧＷ￣６)ꎬ分别位于第 ２
和第 ６ 染色体上(图 ３ 和表 １)ꎬ第 ２ 染色体上分布

有 ２ 个 ＱＴＬꎮ 这些 ＱＴＬ 共解释 ４０.０３％的表型变异ꎮ
３ 个 ＱＴＬ 的增效等位基因均来源于高值亲本南粳

４６ꎮ 其中位于第 ２ 染色体上的 ｑＧＷ￣２ｂ 贡献率最大ꎬ
为 １５.９８％ꎮ 检测到 ６ 个控制粒长宽比的加性 ＱＴＬ
( ｑＬＷＲ￣２、 ｑＬＷＲ￣６ａ、 ｑＬＷＲ￣６ｂ、 ｑＬＷＲ￣８ａ、 ｑＬＷＲ￣８ｂ、
ｑＬＷＲ￣１０)ꎬ分别位于第 ２、第 ６、第 ８ 和第 １０ 染色体

上(图 ３ 和表 １)ꎬ其中第 ６ 和第 ８ 染色体上各有 ２
个 ＱＴＬ 分布ꎮ 这些 ＱＴＬ 共解释 ４５. ８２％的表型变

异ꎮ 除 ｑＬＷＲ￣６ａ 的增效等位基因来源于低值亲本

南粳 ４６ 外ꎬ其余 ５ 个 ＱＴＬ 的增效等位基因均来源

于高值亲本南粳 ４６ꎮ 其中位于第 １０ 染色体上的

ｑＬＷＲ￣１０ 贡献率最大ꎬ为 １０.９３％ꎮ 检测到 ５ 个控制

籽粒厚度的加性 ＱＴＬ(ｑＧＴ￣１、ｑＧＴ￣２、ｑＧＴ￣５、ｑＧＴ￣１０、
ｑＧＴ￣１２)ꎬ分别位于第 １、２、５、１０、１２ 染色体上(图 ３
和表 １)ꎮ 这些 ＱＴＬ 共解释 ５５.３７％的表型变异ꎮ 除

ｑＧＴ￣１ 的增效等位基因来源于低值亲本扎西玛外ꎬ
其余 ４ 个 ＱＴＬ 的增效等位基因均来源于高值亲本

南粳 ４６ꎮ 其中位于第 ２ 染色体的 ｑＧＴ￣２ 贡献率最

大ꎬ为 １５􀆰 ９８％ꎮ

图 ２　 扎西玛 /南粳 ４６ 重组自交系群体粒形相关性状的频率分布图

Ｆｉｇ.２　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｒｉｃｅ ｇｒａｉｎ ｓｈａｐｅ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ＲＩＬｓ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｄｅｒｉｖｅｄ ｆｒｏｍ Ｚｈａｘｉｍａ / Ｎａｎｊｉｎｇ ４６

３４２方先文等:基于重组自交系群体的水稻粒形 ＱＴＬ 定位



图 ３　 水稻粒形相关性状 ＱＴＬ 在染色体上的分布

Ｆｉｇ.３　 Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ＱＴＬ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｒｉｃｅ ｇｒａｉｎ ｓｈａｐｅ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ＲＩＬ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ
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表 １　 ＲＩＬ 群体中检测到的粒形相关 ＱＴＬ
Ｔａｂｌｅ １　 ＱＴＬ ａｆｆｅｃｔｉｎｇ ｇｒａｉｎ ｓｈａｐｅ ｏｆ ｒｉｃｅ ｄｅｔｅｃｔｅｄ ｉｎ ＲＩＬ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

性状 ＱＴＬ 染色体 标记区间 ＬＯＤ 值
可解释的表型

变异百分数(％) 加性效应

粒长 ｑＧＬ￣７ ７ ＲＭ５７５２ＲＭ５７１１ ３.８５ １０.１３ ０.２４

ｑＧＬ￣９ ９ ＲＭ５５２６ＲＭ２４１７９ ３.９３ １２.７５ ０.２６

ｑＧＬ￣１０ １０ ＲＭ２５７６６ＲＭ２５７９４ ４.６９ １２.４２ ０.２６

粒宽 ｑＧＷ￣２ａ ２ ＲＭ５４５９ＲＭ５３５６ ３.８７ １１.６１ －０.０９

ｑＧＷ￣２ｂ ２ ＲＭ１３０３ＲＭ１３５８１ ４.５６ １５.９８ －０.１０

ｑＧＷ￣６ ６ ＲＭ５９６３ＲＭ６８１８ ３.８０ １２.４４ －０.１０

长宽比 ｑＬＷＲ￣２ ２ ＲＭ６６４１ＲＭ５４５９ ２.６１ ４.５８ ０.０８

ｑＬＷＲ￣６ａ ６ ＲＭ４０２ＲＭ１９７１５ ４.１９ ７.１３ －０.１２

ｑＬＷＲ￣６ｂ ６ ＲＭ５９６３ＲＭ６８１８ ５.５４ ９.５９ ０.１３

ｑＬＷＲ￣８ａ ８ ＲＭ２３００１ＲＭ７２８５ ４.７２ ８.１９ ０.１１

ｑＬＷＲ￣８ｂ ８ ＲＭ２６４ＲＭ５５４５ ３.２２ ５.４０ ０.０９

ｑＬＷＲ￣１０ １０ ＲＭ２５７６６ＲＭ２５７９４ ６.１７ １０.９３ ０.１３

粒厚 ｑＧＴ￣１ １ ＲＭ１２８ＲＭ３７３８ ３.８４ ８.５８ ０.０３

ｑＧＴ￣２ ２ ＲＭ６８４２ＲＭ１２４６３ ６.５３ １５.９８ －０.０５

ｑＧＴ￣５ ５ ＲＭ１７７１０ＲＭ１０２４ ３.５０ ７.６４ －０.０３

ｑＧＴ￣１０ １０ ＲＭ２５７９４ＲＭ２２８ ３.７２ １０.９２ －０.０４

ｑＧＴ￣１２ １２ ＲＭ１３００ＲＭ１２２７ ４.５４ １２.２５ －０.０４

３　 讨 论

自上世纪 ８０ 年代 Ｔａｋｅｄａ[２３]报道水稻籽粒长度

受单基因 ＬＫ￣ｆ 控制以来ꎬ国内外学者通过粒形差异

较大的两个亲本杂交构建分离群体ꎬ检测到许多控

制水稻粒形 ＱＴＬꎬ分布于水稻全部 １２ 条染色体

上[２４￣３１]ꎮ Ｇｒａｍｅｎｅ 网站收录了约 ３１５ 个粒质量 ＱＴＬ
位点( ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ. ｇｒａｍｅｎｅ. ｏｒｇ / ｑｔｌ)ꎬ其中控制粒长

的 ＱＴＬ ７５ 个ꎬ控制粒宽的 ＱＴＬ ６６ 个ꎬ未统计控制粒

厚和粒长宽比的 ＱＴＬ[３２]ꎮ 本研究利用籼稻扎西玛

与粳稻南粳 ４６ 杂交并通过单粒传法获得的重组自

交系群体(Ｆ８)ꎬ用 ２０２ 对较均匀分布于水稻 １２ 条染

色体 上 的 ＳＳＲ 多 态 性 标 记 构 建 了 一 张 全 长

１ ４３７.３ ｃＭ、平均图距 ８.１ ｃＭ 的分子连锁图谱ꎮ 依

据该图谱结合表型分析ꎬ进行粒形相关性状的 ＱＴＬ
分析ꎬ共检测到 １７ 个控制水稻粒形相关 ＱＴＬꎬ其中

粒长 ＱＴＬ ３ 个ꎬ粒宽 ＱＴＬ ３ 个ꎬ粒长宽比 ＱＴＬ ６ 个ꎬ
粒厚 ＱＴＬ ５ 个ꎬ分布于除第 ３、４、１１ 以外的 ９ 条染色

体上ꎮ
将本研究结果与已公布的水稻粒形 ＱＴＬ 在染

色体上的位置进行对比ꎬ发现控制粒长的 ｑＧＬ￣７ 与

Ｔａｎ 等[３３] 报道的第 ７ 染色体上的粒长位点一致ꎬ
ｑＧＬ￣１０ 与 Ｒｅｄｏｎａ 等[３４]报道的位点一致ꎬｑＧＬ￣９ 在 ３
个粒长 ＱＴＬ 中效应值最大ꎬ达 １２.７５％ꎬ是本研究新

发现的控制粒长的位点ꎻ控制粒宽的 ｑＧＷ￣２ａ 与王

军等[３５]定位的 ｑＧＷ２￣２、黎毛毛等[３６] 定位的 ｑＧＷ￣２
在染色体上的位置相近ꎬｑＧＷ￣６ 与Ｗａｎ 等[３７]报道的

位置在染色体上有重叠ꎬｑＧＷ￣２ｂ 未见报道ꎬ效应值

达 １５.９８％ꎮ 关于水稻籽粒长宽比和籽粒厚度 ＱＴＬ
的研究较少ꎬ经与前人研究结果对比ꎬ本研究检测到

的控制籽粒长宽比的 ｑＬＷＲ￣６ｂ 和控制籽粒厚度的

ｑＧＴ￣１２ 分别与叶乃忠等[３８] 定位的 ｑＧＬＷ￣６、ｑＧＴ１２
位置在染色体上有重叠ꎬ至于是否为同一基因控制ꎬ
由于作图亲本、群体和分子标记类型的不同ꎬ有待进

一步验证ꎮ 本研究中检测到的每个性状的 ＱＴＬ 能

解释 ３５.３０％５５.３７％的表型变异ꎬ在实际育种中充分

利用与这些 ＱＴＬ 连锁的分子标记ꎬ有助于加快高产

优质水稻新品种的培育ꎮ
通过分析加性效应值发现ꎬ大部分 ＱＴＬ 的增效

等位基因来自于高值亲本ꎬ只有控制籽粒长宽比的

５４２方先文等:基于重组自交系群体的水稻粒形 ＱＴＬ 定位



ｑＬＷＲ￣６ａ 和控制粒厚的 ｑＧＴ￣１ 来自低值亲本ꎬ表明

低值亲本中依然存在增效基因ꎮ 整合多个性状的

ＱＴＬ 图谱发现ꎬ控制籽粒长宽比的 ｑＬＷＲ￣１０ 与控制

粒长的 ｑＧＬ￣１０ 是同一位点ꎬ增效等位基因都来自高

值亲本扎西玛ꎮ ｑＬＷＲ￣６ｂ 和控制粒宽的 ｑＧＷ￣６ 是同

一位点ꎬ但 ｑＬＷＲ￣６ｂ 的增效等位基因来自扎西玛ꎬ
ｑＧＷ￣６ 的增效等位基因来自南粳 ４６ꎮ

随着高通量测序技术的普及ꎬ以及更多品种测

序和超高密度连锁图谱的获得ꎬ越来越多的粒形

ＱＴＬ 将被检测、定位和克隆ꎬ这为推动粒形基因之间

的互作研究ꎬ建立和完善水稻粒形调控网络提供了

契机ꎬ也方便育种家从众多资源中聚合有利基因实

现水稻的高产ꎬ真正解决世界粮食短缺问题ꎮ
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