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　 　 摘要:　 以大粒品种 ＴＤ７０ 和小粒品种 Ｋａｓａｌａｔｈ 为背景材料ꎬ分别对其中的 ＧＷ２ 和 ＧＳ３ 基因进行了反义和超表

达载体的构建和转化ꎮ 结果表明ꎬＫａｓａｌａｔｈ 来源的 ＧＷ２(ＧＷ２Ｋ)和 ＧＳ３ (ＧＳ３Ｋ)转化 ＴＤ７０ 的超表达材料籽粒质量均

降低ꎬ且 ＧＷ２Ｋ的贡献大于 ＧＳ３ＫꎻＧＷ２Ｋ和 ＧＳ３Ｋ转化 Ｋａｓａｌａｔｈ 的反义表达材料籽粒质量均增加ꎬＧＷ２Ｋ的贡献大于

ＧＳ３ＫꎻＴＤ７０ 来源的 ＧＷ２(ＧＷ２Ｔ)转化 Ｋａｓａｌａｔｈ 的超表达材料千粒质量显著增加ꎬ而 ＴＤ７０ 来源的 ＧＳ３ (ＧＳ３Ｔ)转化

Ｋａｓａｌａｔｈ 的超表达材料粒型和籽粒质量没有显著变化ꎬ说明不同遗传背景中 ＧＷ２ 和 ＧＳ３ 的基因效应有差异ꎬ但同

一背景下 ＧＷ２ 对籽粒质量的贡献大于 ＧＳ３ꎮ
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(１.Ｃｏｌｌｅｇｅ ｏｆ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅꎬ Ｎａｎｊｉｎｇ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ / Ｊｉａｎｇｓｕ Ｃｏｌｌａｂｏｒａｔｉｖｅ Ｉｎｎｏｖａｔｉｏｎ Ｃｅｎｔｅｒ ｆｏｒ Ｍｏｄｅｒｎ Ｃｏｒｐ Ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎꎬ Ｎａｎｊｉｎｇ ２１００９５ꎬ Ｃｈｉｎａꎻ
２.Ｉｎｓｔｉｔｕｔｅ ｏｆ Ｆｏｏｄ Ｃｒｏｐｓꎬ Ｊｉａｎｇｓｕ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ / Ｊｉａｎｇｓｕ Ｈｉｇｈ Ｑｕａｌｉｔｙ Ｒｉｃｅ Ｒ＆Ｄ Ｃｅｎｔｅｒ / Ｎａｎｊｉｎｇ Ｂｒａｎｃｈ ｏｆ Ｃｈｉｎａ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｃｅｎｔｅｒ ｆｏｒ
Ｒｉｃｅ Ｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔꎬ Ｎａｎｊｉｎｇ ２１００１４ꎬ Ｃｈｉｎａ)

　 　 Ａｂｓｔｒａｃｔ:　 Ｉｎ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙꎬ ＧＷ２ ａｎｄ ＧＳ３ ｇｅｎｅｓ ａｎｔｉｓｅｎｓｅ ａｎｄ ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｖｅｃｔｏｒｓ ｗｅｒｅ ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｅｄ ａｎｄ ｔｒａｎｓｆｏｒｍｅｄ
ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｂａｃｋｇｒｏｕｎｄ ｍａｔｅｒｉａｌｓ ｏｆ ｂｉｇ ｇｒａｉｎ ｖａｒｉｅｔｙ ＴＤ７０ ａｎｄ ｓｍａｌｌ ｇｒａｉｎ ｖａｒｉｅｔｙ Ｋａｓａｌａｔｈ. Ｔｈｅ ｔｒａｎｓｆｏｒｍｅｄ ＴＤ７０ ｐｌａｎｔｓ ｗｉｔｈ
ＧＷ２ (ＧＷ２Ｋ) ｏｒ ＧＳ３ (ＧＳ３Ｋ) ｇｅｎｅ ｄｅｒｉｖｅｄ ｆｒｏｍ Ｋａｓａｌａｔｈ ｐｌａｎｔ ｅｘｈｉｂｉｔｅｄ ｒｅｄｕｃｅｄ ｇｒａｉｎ ｗｅｉｇｈｔꎬ ａｎｄ ＧＷ２Ｋ ｇｅｎｅ ｃｏｎｔｒｉｂｕ￣
ｔｅｄ ｍｏｒｅ ｔｏ ｔｈｅ ｒｅｄｕｃｔｉｏｎ ｔｈａｎ ＧＳ３Ｋ ｇｅｎｅ ｄｉｄ. Ｔｈｅ ｔｒａｎｓｆｏｒｍｅｄ Ｋａｓａｌａｔｈ ｐｌａｎｔｓ ｗｉｔｈ ＧＷ２Ｋ ａｎｄ ＧＳ３Ｋ ａｎｔｉｓｅｎｓｅ ｇｅｎｅｓ ｓｈｏｗｅｄ
ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｇｒａｉｎ ｗｅｉｇｈｔꎬ ａｎｄ ＧＷ２Ｋ ｇｅｎｅ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｅｄ ｍｏｒｅ ｔｈａｎ ＧＳ３Ｋ ｇｅｎｅ ｄｉｄ. Ｔｈｅ ｔｒａｎｓｆｏｒｍｅｄ Ｋａｓａｌａｔｈ ｐｌａｎｔｓ ｗｉｔｈ ＧＷ２
(ＧＷ２Ｔ) ｇｅｎｅ ｄｅｒｉｖｅｄ ｆｒｏｍ ＴＤ７０ ｓｈｏｗｅｄ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ １ ０００￣ｇｒａｉｎ ｗｅｉｇｈｔ ｗｈｉｌｅ ｔｈｅ ｔｒａｎｓｆｏｒｍｅｄ Ｋａｓａｌａｔｈ ｐｌａｎｔｓ ｗｉｔｈ ＧＳ３
(ＧＳ３Ｔ) ｇｅｎｅ ｄｉｄ ｎｏｔꎬ ｓｕｇｇｅｓｔｉｎｇ ｔｈａｔ ｔｈｅ ＧＷ２ ａｎｄ ＧＳ３ ｇｅｎｅｓ ｅｘｅｒｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｅｎｅｔｉｃ ｅｆｆｅｃｔｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｂａｃｋｇｒｏｕｎｄｓ ａｎｄ
ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ＧＷ２ ｔｏ ｇｒａｉｎ ｗｅｉｇｈｔ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂａｃｋｇｒｏｕｎｄ ｉｓ ｇｒｅａｔｅｒ ｔｈａｎ ｔｈａｔ ｏｆ ＧＳ３.

Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ:　 ｒｉｃｅꎻ ＧＷ２ ｇｅｎｅꎻ ＧＳ３ ｇｅｎｅꎻ ｇｒａｉｎ ｓｈａｐｅꎻ ｇｒａｉｎ ｗｅｉｇｈｔ

　 　 水稻是主要粮食作物之一ꎬ对粒型或籽粒质量

基因遗传效应的分析有助于提高水稻产量ꎮ 近年

来ꎬ国内外学者纷纷克隆出控制水稻粒型的基因ꎬ如
ＧＷ２[１]、ＧＳ３[２￣３]、ｑＧＬ３[４]、ＧＳ５[５]、ＧＷ５[６￣８]、ＴＧＷ６[９]、
ＧＷ８[１０]等ꎮ ＧＷ２ 是一个控制粒宽和粒质量的主效

基因ꎬＧＷ２ 编码的环型 Ｅ３ 泛素连接酶位于细胞质

１２７



中ꎬ该酶通过将其底物锚定到蛋白酶体进行降解ꎬ从
而负调节细胞的分裂[１]ꎮ ＧＳ３ 定位于水稻第 ３ 染色

体近着丝粒区ꎬ序列分析结果表明ꎬ与小粒品种相

比ꎬ大粒品种 ＧＳ３ 第 ２ 外显子中编码第 ５５ 位半胱氨

酸的密码子 ＴＧＣ 突变成终止密码子 ＴＧＡꎬ造成蛋白

质翻译提前终止(缺失了 １７８ 个氨基酸)ꎬ从而使得

类 ＰＥＢＰ 结构域残缺并缺少其他 ３ 个功能域ꎬ这表

明 ＧＳ３ 编码的蛋白质对籽粒质量起负调控作

用[２￣３]ꎮ 水稻粒型基因的克隆为水稻分子标记辅助

选择提供了理论依据和技术基础[１１￣１６]ꎮ 然而到目

前为止ꎬ大多粒型基因效应的评价基于明恢 ６３、日
本晴、９３１１、ＷＹ３、Ｎ４１１ 等不同遗传材料背景ꎬ因此

无法较为准确地比较基因间的作用大小ꎮ 目前ꎬ各
粒型基因在同一背景材料中的遗传效应还不明确ꎬ
在籽粒质量方面的育种应用亦较少[１７￣１８]ꎮ

江苏省农业科学院粮食作物研究所水稻研究室

利用自主选育的特大粒粳稻资源 ＴＤ７０[１９]ꎬ与小粒籼

稻 Ｋａｓａｌａｔｈ 构建了重组自交系(ＲＩＬ)群体ꎬ在该群体

中同时定位到 ＧＷ２、ＧＳ３、ｑＧＬ３、ＧＳ５、ＧＷ８ 等多个粒型

基因ꎬ且增效基因均来自 ＴＤ７０ꎬ而 Ｋａｓａｌａｔｈ 具有对应

等位基因ꎮ 通过对 ＴＤ７０ 和 Ｋａｓａｌａｔｈ 的粒型基因测序

分析ꎬ发现 ＧＷ２ 和 ＧＳ３ 在 ＴＤ７０ 中为功能缺失型ꎬ表
现为对籽粒质量的负调控作用[２０￣２１]ꎬ但是由于 ＲＩＬ 群

体的遗传背景复杂ꎬ易受其他粒型基因干扰ꎬ无法准

确对比 ＧＷ２ 和 ＧＳ３ 的效应ꎮ 因此本研究通过不同来

源的 ＧＷ２ 和 ＧＳ３ 基因反义和超表达载体的转基因试

验ꎬ分别在大粒和小粒材料中比较这 ２ 个基因对籽粒

质量的贡献ꎬ为粒型基因的育种利用提供依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 试验材料

供试材料为大粒粳稻品种 ＴＤ７０ 和小粒籼稻品种

Ｋａｓａｌａｔｈꎮ Ｔ０代转基因植株经农杆菌介导法[２２]获得ꎬＴ１

和 Ｔ２代转基因植株由阳性植株连续自交获得ꎬ２０１５ 年

种植转基因 Ｔ１植株ꎬ２０１６ 年种植转基因 Ｔ２植株ꎮ
１.２　 方法

１.２.１　 表达载体构建及转化　 以连接目的基因 ｃＤＮＡ
全长的 ｐＥＡＳＹ￣Ｂｌｕｎｔ Ｓｉｍｐｌｅ Ｃｌｏｎｉｎｇ Ｋｉｔ (Ｔｒａｎｓｇｅｎｅ)
克隆载体为底物ꎬ利用分别加上相应的酶切位点的引

物扩增目的基因的全长ꎬ经 ＴＡ 克隆、转化、连接、测序

验证及双酶切获得目的片段ꎮ 植物表达载体 ｐＣＡＭ￣
ＢＩＡ１３００ 经双酶切获得开环载体ꎬ使其与目的片段连

接ꎬ转化入 ＪＭ１０９ 大肠杆菌ꎬ筛选阳性克隆ꎮ
１.２.２　 转基因植株的 ＰＣＲ 检测 　 用改良 ＣＴＡＢ 法

提取转基因水稻和对照植株的基因组 ＤＮＡꎬＰＣＲ 扩

增引物 Ｈｙｇ￣Ｆ 和 Ｈｙｇ￣Ｒ 序列分别为 ５′￣ＡＴＴＴＧＴＧ￣
ＴＡＣＧＣＣＣＧＡＣＡＧＴ￣３′和 ５′￣ＧＡＴＧＴＡＧＧＡＧＧＧＣＧＴＧ￣
ＧＡＴＡ￣３′ꎮ 该引物可以特异性扩增载体携带的潮霉

素标记ꎬＰＣＲ 片段长度为 ９５９ ｂｐꎮ
１.２.３　 转基因植株的 ＲＴ￣ＰＣＲ 检测　 利用 ＴＲＩｚｏｌ 试
剂提取转基因水稻 Ｔ０、Ｔ１和 Ｔ２代植株不同组织混合

样品的总 ＲＮＡꎬ 然后以其反转录产物为模板ꎬ
ＱＧＷ２、ＱＧＳ３ 为引物进行定量 ＰＣＲ 扩增ꎬ内标基因

采用 ＯｓＵＢＱ５ꎮ 引物序列 ＯｓＵＢＱ５￣Ｆ: ５′￣ＧＡＡＧＧＡＧ￣
ＧＡＧＧＡＡＡＴＣＧＡＡＣ￣３′ꎻ ＯｓＵＢＱ５￣Ｒ: ５′￣ＣＴＴＣＡＣＡ￣
ＧＡＧＧＴＧＡＴＧＣＴＡＡＧＧ￣３′ꎻ ＱＧＷ２￣Ｆ: ５′￣ＴＴＡＴＧＣＣＴＧ￣
ＴＡＡＣＴＧＡＧＣＣＡＴＣＴＣ￣３′ꎻ ＱＧＷ２￣Ｒ: ５′￣ＣＧＣＡＡＣＣＧ￣
ＣＡＣＡＧＧＡＡＡ￣３′ꎻ ＱＧＳ３￣Ｆ: ５′￣ＣＡＴＣＧＧＡＡＧＡＡＣＴＣ￣
ＣＴＧＡＴＣＣＡ￣′ꎻ ＱＧＳ３￣Ｒ: ５′￣ＣＡＣＧＣＡＣＴＴＧＣＴＣＴＧＣＡ￣
ＣＡ￣３′ꎮ 按 照 ＴＩＡＮＧＥＮ 公 司 Ｔａｌｅｎｔ ｑＰＣＲ ＰｒｅＭｉｘ
(ＳＹＢＲ Ｇｒｅｅｎ)说明书在 Ｓｔｅｐ Ｏｎｅ Ｐｌｕｓ Ｒｅａｌ￣ｔｉｍｅ ＰＣＲ
ｓｙｓｔｅｍ 中进行反应ꎮ 反应条件为:９５ ℃ ３ ｍｉｎꎻ９５ ℃
５ ｓꎬ６２ ℃ １０ ｓꎬ７２ ℃ １５ ｓꎬ４０ 个循环ꎮ
１.２.４　 粒型性状调查　 转基因和对照植株在种子完

全成熟时收获ꎬ每个阳性单株随机抽取 １０ 粒饱满籽

粒ꎬ用游标卡尺(精确到 ０􀆰 ０１ ｍｍ)测定粒长、粒宽、粒
厚ꎻ用千分之一电子天平称取 １００ 粒饱满籽粒的质

量ꎬ折算为千粒质量ꎮ 各性状值均以 ６ 株的平均值作

为表型值ꎮ 用 ＳＰＳＳ 对千粒质量进行多重比较分析ꎮ

２　 结果分析

２.１　 ＴＤ７０ 和 Ｋａｓａｌａｔｈ 中粒型基因 ＧＷ２ 和 ＧＳ３ 的
序列分析

　 　 测序结果(图 １)显示 Ｋａｓａｌａｔｈ 和 ＴＤ７０ 的 ＧＷ２
和 ＧＳ３ 序列均存在多处差异ꎮ 在编码的蛋白质产

物氨基酸序列中ꎬ由于 ＴＤ７０ 在第 ３１６ 位缺失一个

碱基 Ａꎬ造成 ＧＷ２ 在表达蛋白质时提前终止ꎬ而
Ｋａｓａｌａｔｈ 则没有突变ꎬ表达了完整的 ４２５ 个氨基酸ꎬ
该突变位点与文献[１]报道相同ꎮ 在已克隆的 ＧＳ３
中第 ２ 个外显子编码区＋１６５位置的一个单核苷酸

替换 Ｃ￣Ａ 是改变该基因功能的关键[２]ꎬ在 Ｋａｓａｌａｔｈ
和 ＴＤ７０ 的 ＧＳ３ 序列中也存在这一差异ꎮ 说明 ＧＷ２
和 ＧＳ３ 在 ＴＤ７０ 中为功能缺失型ꎬ均表现出对籽粒

质量的负调控作用ꎮ
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Ａ:ＧＷ２ 基因序列比对ꎻＢ:ＧＳ３ 基因序列比对ꎮ
图 １　 ＧＷ２ 和 ＧＳ３ 基因在小粒籼稻 Ｋａｓａｌａｔｈ 和大粒粳稻 ＴＤ７０ 中的序列差异

Ｆｉｇ.１　 Ｓｅｑｕｅｎｃｅ ａｌｉｇｎｍｅｎｔ ｏｆ ＧＷ２ ａｎｄ ＧＳ３ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｍａｌｌ￣ｇｒａｉｎ Ｉｎｄｉｃａ ｒｉｃｅ Ｋａｓａｌａｔｈ ａｎｄ ｂｉｇ￣ｇｒａｉｎ Ｊａｐｏｎｉｃａ ｒｉｃｅ ＴＤ７０

２.２　 转基因载体的构建及转基因植株的分子检测

利用 ｐＣＡＭＢＩＡ￣１３００ 为表达载体骨架ꎬ共构建

了 ６ 个载体ꎬ分别为 Ｋａｓａｌａｔｈ 来源的 ＧＷ２(ＧＷ２Ｋ)和
ＧＳ３(ＧＳ３Ｋ)的超表达载体、Ｋａｓａｌａｔｈ 来源的 ＧＷ２Ｋ和

ＧＳ３Ｋ反义载体、ＴＤ７０ 来源的 ＧＷ２ (ＧＷ２Ｔ ) 和 ＧＳ３
(ＧＳ３Ｔ)的超表达载体ꎮ 利用农杆菌介导的成熟胚

愈伤组织遗传转化方法进行 Ｋａｓａｌａｔｈ 和 ＴＤ７０ 水稻

材料的转化ꎮ ＧＷ２Ｋ和 ＧＳ３Ｋ转化 ＴＤ７０ꎬ分别命名为

ＯｖＧＷ２Ｋ和 ＯｖＧＳ３Ｋꎻ ＧＷ２Ｋ 和 ＧＳ３Ｋ 反义载体转化

Ｋａｓａｌａｔｈꎬ命名为 ＡｎｔｉＧＷ２Ｋ 和 ＡｎｔｉＧＳ３Ｋꎻ ＧＷ２Ｔ 和

ＧＳ３Ｔ转化 Ｋａｓａｌａｔｈꎬ分别命名为 ＯｖＧＷ２Ｔ和 ＯｖＧＳ３Ｔꎮ
通过潮霉素抗性筛选均获得了阳性 Ｔ０代单株ꎬ自交

得到 Ｔ１和 Ｔ２代转基因株系ꎮ 首先利用潮霉素分子

标记对 Ｔ０、Ｔ１和 Ｔ２转基因植株在基因组水平上进行

检测ꎬ结果(图 ２)显示阳性转基因植株均扩增出

９５９ ｂｐ 的特异性条带ꎬ而对照植株没有任何条带ꎮ
统计 Ｔ１代阳性植株发现ꎬ各转基因材料均为纯合株

系ꎬ并在 Ｔ２代得到保持ꎬ表明外源基因在世代间稳

定遗传ꎮ
为了明确目的基因在转基因植株中的表达情

况ꎬ对 Ｔ０、Ｔ１ 及 Ｔ２ 代植株进行定量 ＲＴ￣ＰＣＲ 检测ꎮ
结果表明ꎬ与对照相比ꎬ超表达载体的转基因植株中

目的基因显著过量表达ꎬ而反义载体的转基因植株

中目的基因的表达受到明显抑制(图 ３)ꎬ证明目的

基因不仅可以在转基因后代植株中稳定遗传ꎬ并且

能够在转基因后代的 ＲＮＡ 水平上稳定表达ꎮ

Ａ 和 Ｂ 分别为 Ｔ１和 Ｔ２转基因植株的潮霉素分子标记检测ꎮ Ａ 中ꎬ１、２、４、５、７、９ ~ １２ 为阳性植株ꎬ３、６、８ 为阴性植株ꎻＢ 中ꎬ１ ~ １１ 为阳性植

株ꎬ１２ 为非转基因对照ꎬＭ 为 ＤＮＡ ｍａｒｋｅｒꎮ
图 ２　 转 ＧＷ２ 或 ＧＳ３ 基因水稻 Ｋａｓａｌａｔｈ 和 ＴＤ７０ 的 ＰＣＲ 检测

Ｆｉｇ.２　 ＰＣＲ ｄｅｔｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ｔｒａｎｓｆｏｒｍｅｄ Ｋａｓａｌａｔｈ ａｎｄ ＴＤ７０ ｒｉｃｅ ｐｌａｎｔｓ ｗｉｔｈ ＧＷ２ ｏｒ ＧＳ３ ｇｅｎｅ

２.３　 超表达 ＧＷ２Ｋ和 ＧＳ３Ｋ的转基因 ＴＤ７０ 粒型表

型
　 　 Ｔ２转基因植株收获后ꎬ每个载体材料选择 ２ 个

纯合株系进行粒型性状测定ꎮ 与对照 ＴＤ７０ 相比ꎬ
ＧＷ２Ｋ转化 ＴＤ７０ 的转基因水稻 ＯｖＧＷ２Ｋ粒长、粒宽、
粒厚和千粒质量均显著减小(图 ４)ꎬ其中粒长降低

了 １１􀆰 ０７％ꎬ 粒 宽 降 低 了 ２５􀆰 ００％ꎬ 粒 厚 降 低 了

１０􀆰 ９３％ꎬ表明 ＧＷ２Ｋ主要影响粒宽ꎬ其次是粒长和粒

厚ꎬ千粒质量的降低主要由粒宽的降低引起ꎮ 与对

照 ＴＤ７０ 相比ꎬＧＳ３Ｋ转化 ＴＤ７０ 的 ＯｖＧＳ３Ｋ转基因材

料粒长、粒宽、粒厚和千粒质量亦显著降低(图 ５)ꎬ
粒长、粒宽、 粒厚分别降低了 １３􀆰 ２４％、 １１􀆰 ４８％、
１０􀆰 ６３％ꎬ表明 ＧＳ３Ｋ主要影响粒长ꎬ其次是粒宽和粒

厚ꎬ千粒质量的降低主要由粒长的降低引起ꎮ
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１:非转基因 ＴＤ７０ꎻ８、１５:非转基因 Ｋａｓａｌａｔｈꎻ２~４:ＯｖＧＷ２Ｋ(ＧＷ２Ｋ转化 ＴＤ７０)ꎻ５~７:ＯｖＧＳ３Ｋ(ＧＳ３Ｋ转化 ＴＤ７０)ꎻ９~１１:ＡｎｔｉＧＷ２Ｋ(ＧＷ２Ｋ反义载体

转化 Ｋａｓａｌａｔｈ)ꎻ１２~１４:ＡｎｔｉＧＳ３Ｋ(ＧＳ３Ｋ反义载体转化 Ｋａｓａｌａｔｈ)ꎻ１６~１８:ＯｖＧＷ２Ｔ(ＧＷ２Ｔ转化 Ｋａｓａｌａｔｈ)ꎻ１９、２０:ＯｖＧＳ３Ｔ(ＧＳ３Ｔ转化 Ｋａｓａｌａｔｈ)ꎮ
图 ３　 不同载体转基因水稻 Ｋａｓａｌａｔｈ 和 ＴＤ７０ Ｔ１代植株中 ＧＷ２ 和 ＧＳ３ 基因的相对表达量

Ｆｉｇ.３　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＧＷ２ ａｎｄ ＧＳ３ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｔ１ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｐｌａｎｔｓ ｏｆ Ｋａｓａｌａｔｈ ａｎｄ ＴＤ７０ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｖｅｃｔｏｒｓ

ＴＤ７０、ＯｖＧＷ２Ｋ见图 ３ 注ꎮ ∗∗表示转基因植株与对照在 ０.０１ 水平上差异显著ꎮ

图 ４　 ＯｖＧＷ２Ｋ转基因水稻粒型表型变化

Ｆｉｇ.４　 Ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｇｒａｉｎ ｓｈａｐｅｓ ｉｎ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｒｉｃｅ ＯｖＧＷ２Ｋ

２.４　 反义 ＧＷ２Ｋ和 ＧＳ３Ｋ转基因 Ｋａｓａｌａｔｈ 粒型表型
由图 ６ 可以看出ꎬ与对照 Ｋａｓａｌａｔｈ 相比ꎬ反义

ＧＷ２Ｋ转基因 Ｋａｓａｌａｔｈ(ＡｎｔｉＧＷ２Ｋ)粒宽、粒厚和千粒

质量 显 著 增 加ꎬ 其 中 粒 宽 和 粒 厚 分 别 增 加 了

１０􀆰 １９％和 ５􀆰 ００％ꎬ表明反义 ＧＷ２Ｋ基因主要影响粒

宽ꎬ千粒质量的增加主要由粒宽的增加引起ꎮ 与对

照 Ｋａｓａｌａｔｈ 相 比ꎬ 反 义 ＧＳ３Ｋ 转 基 因 Ｋａｓａｌａｔｈ
(ＡｎｔｉＧＳ３Ｋ)粒长、粒厚和千粒质量显著增加ꎬ粒宽无

显著变化ꎬ其中粒长和粒厚分别增加 ７􀆰 ００％ 和

３􀆰 ２８％(图 ７)ꎮ 说明反义 ＧＳ３Ｋ基因主要影响粒长ꎬ
千粒质量的增加主要由粒长的增加引起ꎮ

２.５　 超表达 ＧＷ２Ｔ和 ＧＳ３Ｔ的转基因 Ｋａｓａｌａｔｈ 粒型

表型

　 　 在以往的研究中ꎬ我们发现功能缺失型的 ＧＷ２Ｔ

和 ＧＳ３Ｔ对小粒水稻材料的粒型具有一定的增加作

用ꎮ 因此我们设计了这个探索性的转化试验ꎬ将
ＧＷ２Ｔ和 ＧＳ３Ｔ过表达载体转化 Ｋａｓａｌａｔｈꎮ 由图 ８ 可

见ꎬＧＷ２Ｔ转基因 Ｋａｓａｌａｔｈ(ＯｖＧＷ２Ｔ)粒长、粒宽、粒
厚和千粒质量均显著增加ꎬ其中粒长、粒宽和粒厚分

别增加了 ２７􀆰 ８７％、１７􀆰 ３７％和 １８􀆰 ３９％ꎮ 然而过表达

的 ＧＳ３Ｔ对粒型表型的影响相对较小ꎬ仅株系 １ 粒宽

和粒厚显著降低(图 ９)ꎮ
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ＴＤ７０、ＯｖＧＳ３Ｋ见图 ３ 注ꎮ ∗∗表示转基因植株与对照在 ０.０１ 水平上差异显著ꎮ

图 ５　 ＯｖＧＳ３Ｋ转基因水稻粒型表型变化

Ｆｉｇ.５　 Ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｇｒａｉｎ ｓｈａｐｅｓ ｉｎ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｒｉｃｅ ＯｖＧＳ３Ｋ

Ｋａｓａｌａｔｈ、ＡｎｔｉＧＷ２Ｋ见图 ３ 注ꎮ ∗、∗∗分别表示转基因植株与对照相比差异达到 ０.０５ 和 ０.０１ 显著水平ꎮ

图 ６　 ＡｎｔｉＧＷ２Ｋ转基因水稻粒型表型变化

Ｆｉｇ.６　 Ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｇｒａｉｎ ｓｈａｐｅｓ ｉｎ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｒｉｃｅ ＡｎｔｉＧＷ２Ｋ

２.６　 ＧＷ２ 和 ＧＳ３ 基因效应比较

为了在同一背景下评价 ＧＷ２ 和 ＧＳ３ 的基因效

应大小ꎬ对同种类型转基因材料的千粒质量进行

了比较ꎮ 与 ＴＤ７０ 相比ꎬＯｖＧＷ２Ｋ和 ＯｖＧＳ３Ｋ的千粒

质量分别减小 ３１􀆰 ５５％、１６􀆰 ０８％ꎬ且两者存在显著

性差异ꎬ说明 ＧＷ２ 的效应大于 ＧＳ３ꎻ在以 Ｋａｓａｌａｔｈ
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Ｋａｓａｌａｔｈ、ＡｎｔｉＧＳ３Ｋ见图 ３ 注ꎮ ∗、∗∗分别表示转基因植株与对照相比差异达到 ０.０５ 和 ０.０１ 显著水平ꎮ

图 ７　 ＡｎｔｉＧＳ３Ｋ转基因水稻粒型表型变化

Ｆｉｇ.７　 Ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｇｒａｉｎ ｓｈａｐｅｓ ｉｎ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｒｉｃｅ ＡｎｔｉＧＳ３Ｋ

Ｋａｓａｌａｔｈ、ＯｖＧＷ２Ｔ见图 ３ 注ꎮ ∗∗表示转基因植株与对照相比差异达到 ０.０１ 显著水平ꎮ

图 ８　 ＯｖＧＷ２Ｔ转基因水稻粒型表型变化

Ｆｉｇ.８　 Ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｇｒａｉｎ ｓｈａｐｅｓ ｉｎ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｒｉｃｅ ＯｖＧＷ２Ｔ

为受 体 的 基 因 反 义 转 化 材 料 中ꎬ ＡｎｔｉＧＷ２Ｋ 和

ＡｎｔｉＧＳ３Ｋ 的 千 粒 质 量 分 别 增 加 １４􀆰 ８９％ 和

１０􀆰 ３９％ꎬ且两者存在显著性差异ꎬ说明 ＧＷ２ 的效

应大于 ＧＳ３ꎻ在 ＧＷ２Ｔ和 ＧＳ３Ｔ过表达转化 Ｋａｓａｌａｔｈ

材料 中ꎬ ＯｖＧＷ２Ｔ 的 千 粒 质 量 增 加 ５９􀆰 ０３％ꎬ 而
ＯｖＧＳ３Ｔ的千粒质量没有变化(图 １０)ꎮ 上述结果

表明无论何种转化方式ꎬ同一背景下 ＧＷ２ 比 ＧＳ３
具有更强的籽粒质量调控作用ꎮ
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Ｋａｓａｌａｔｈ、ＯｖＧＳ３Ｔ见图 ３ 注ꎮ ∗∗表示转基因植株与对照相比差异达到 ０.０１ 显著水平ꎮ

图 ９　 ＯｖＧＳ３Ｔ转基因水稻粒型表型变化

Ｆｉｇ.９　 Ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｇｒａｉｎ ｓｈａｐｅｓ ｉｎ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｒｉｃｅ ＯｖＧＳ３Ｔ

ＴＤ７０、Ｋａｓａｌａｔｈ、ＯｖＧＷ２Ｋ、ＯｖＧＳ３Ｋ、ＡｎｔｉＧＷ２Ｋ、ＡｎｔｉＧＳ３Ｋ、ＯｖＧＷ２Ｔ、ＯｖＧＳ３Ｔ见图 ３ 注ꎮ 不同字母表示在相同背景下不同材料间在 ０.０５ 水平上

差异显著ꎮ
图 １０　 同种类型转基因材料中 ＧＷ２ 和 ＧＳ３ 遗传效应比较

Ｆｉｇ.１０　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｇｅｎｅｔｉｃ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ＧＷ２ ａｎｄ ＧＳ３ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｔｙｐｅ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｐｌａｎｔｓ

３　 讨 论

目前已经克隆的粒型基因大多是在不同遗传背

景下得到的ꎬ无法比较不同粒型基因间的遗传效应ꎮ
本研究室前期在对 ＴＤ７０ / Ｋａｓａｌａｔｈ 构建的 ＲＩＬ 群体

进行等位基因型检测及遗传效应分析后ꎬ初步判断

ＧＷ２ 和 ＧＳ３ 在分子辅助育种中具有一定的价

值[２０￣２２]ꎬ但是由于重组自交系群体的遗传背景复

杂ꎬ为了准确地对 ２ 个粒型基因的效应进行比较ꎬ因
此设计了不同类型的基因转化试验ꎮ 根据对 ＴＤ７０

和 Ｋａｓａｌａｔｈ 中粒型基因测序结果ꎬ大粒品种 ＴＤ７０ 的

ＧＳ３Ｔ和 ＧＷ２Ｔ为突变型ꎬ而小粒品种 Ｋａｓａｌａｔｈ 中为野

生型ꎮ 在野生型 ＧＳ３Ｋ和 ＧＷ２Ｋ导入 ＴＤ７０ 的转基因

材料中ꎬ产生了籽粒大小和千粒质量降低的表型ꎬ同
样地ꎬＧＳ３Ｋ和 ＧＷ２Ｋ转化 Ｋａｓａｌａｔｈ 的反义材料均表现

为籽粒质量增大的表型ꎬ这与 ＧＳ３Ｋ和 ＧＷ２Ｋ基因负

向调控粒型的功能是一致的ꎮ 经籽粒质量表型比

较ꎬ发现这 ２ 种类型的转基因试验均证实 ＧＷ２ 比

ＧＳ３ 对籽粒质量的贡献更大ꎬ但是ꎬ不同遗传背景下

效应大小有所不同ꎬ在 ＴＤ７０ 背景下的 ＯｖＧＷ２Ｋ千粒
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质量减小 ３１. ５５％ꎬ 而在 Ｋａｓａｌａｔｈ 背景下的 Ａｎ￣
ｔｉＧＷ２Ｋ千粒质量增加 １４.８９％ꎬ说明载体类型和遗传

背景对于基因潜在效应的发挥起重要作用ꎮ
此外我们发现ꎬ当把 ＴＤ７０ 中突变型 ＧＷ２Ｔ导入

Ｋａｓａｌａｔｈ 中时ꎬ籽粒大小和千粒质量均增加ꎬ说明突变

型 ＧＷ２Ｔ蛋白极有可能仍具有一定的蛋白质结合功能ꎬ
与野生型 ＧＷ２Ｋ存在竞争关系ꎬ从而干扰了 ＧＷ２Ｋ的功

能ꎬ使其对粒型和千粒质量负向调控作用降低ꎬ导致籽

粒增大ꎻ当然也有可能与基因的插入位点有关系ꎬ例如

当外源基因恰好插入到 ＧＷ２Ｋ基因功能区域或插入到

调控 ＧＷ２Ｋ基因表达的上游基因功能区域时ꎬ会通过抑

制自身基因表达的方式来调控籽粒增大ꎮ 戴争妍等曾

发现水稻粒型基因 ＳＬ 在调控水稻粒型时影响了 ＧＷ２
的表达[２３]ꎮ 因而ꎬ我们后续将设计更深入的分子生物

学试验对 ＧＷ２Ｔ的生物学功能进行解析ꎮ
　 　 本研究在极端粒型材料中利用转基因方法比较

了 ＧＳ３ 和 ＧＷ２ 的遗传效应ꎬ在 ２ 种材料背景下 ＧＷ２
对籽粒质量的效应均大于 ＧＳ３ꎮ 该结论与我们在

ＴＤ７０ / Ｋａｓａｌａｔｈ 来源的 ＲＩＬｓ 中得出的结论是一致

的[２４￣２６]ꎬ但是本研究获得更准确的遗传效应值ꎮ 粒

型基因或基因型调控籽粒质量的分子机制可能需要

更多的分子生物学试验证实ꎬ但是其遗传效应的明

确可为通过分子设计育种获得最佳籽粒质量效果的

粒型基因选择提供可靠的依据ꎮ

参考文献:

[１] 　 ＳＯＮＧ Ｘ Ｊꎬ ＨＵＡＮＧ Ｗꎬ ＳＨＩ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ＱＴＬ ｆｏｒ ｒｉｃｅ ｇｒａｉｎ ｗｉｄｔｈ
ａｎｄ ｗｅｉｇｈｔ ｅｎｃｏｄｅｓ ａ ｐｒｅｖｉｏｕｓｌｙ ｕｎｋｎｏｗｎ ＲＩＮＧ￣ｔｙｐｅ Ｅ３ ｕｂｉｑｕｉｔｉｎ
ｌｉｇａｓｅ[Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ ２００７ꎬ ３９(５):６２３￣６３０.

[２] 　 ＦＡＮ Ｃꎬ ＸＩＮＧ Ｙꎬ ＭＡＯ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. ＧＳ３ꎬ ａ ｍａｊｏｒ ＱＴＬ ｆｏｒ ｇｒａｉｎ
ｌｅｎｇｔｈ ａｎｄ ｗｅｉｇｈｔ ａｎｄ ｍｉｎｏｒ ＱＴＬ ｆｏｒ ｇｒａｉｎ ｗｉｄｔｈ ａｎｄ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ｉｎ
ｒｉｃｅꎬ ｅｎｃｏｄｅｓ ａ ｐｕｔａｔｉｖｅ ｔｒａｎｓｍｅｍｂｒａｎｅ ｐｒｏｔｅｉｎ [ Ｊ] . Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ
ａｎｄ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ ２００６ꎬ １１２(６):１１６４￣１１７１.

[３] 　 ＭＡＯ Ｈꎬ ＳＵＮ Ｓꎬ ＹＡＯ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｌｉｎｋｉｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｄｏｍａｉｎ ｆｕｎｃ￣
ｔｉｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅ ＧＳ３ ｐｒｏｔｅｉｎ ｔｏ ｎａｔｕｒａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｇｒａｉｎ ｓｉｚｅ ｉｎ ｒｉｃｅ
[Ｊ] . Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔ￣
ｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ ２０１０ꎬ １０７(４５):１９５７９￣１９５８４.

[４] 　 ＺＨＡＮＧ Ｘꎬ ＷＡＮＧ Ｊꎬ ＨＵＡＮＧ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｒａｒｅ ａｌｌｅｌｅ ｏｆ ＯｓＰＰＫＬ１
ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｇｒａｉｎ ｌｅｎｇｔｈ ｃａｕｓｅｓ ｅｘｔｒａ￣ｌａｒｇｅ ｇｒａｉｎ ａｎｄ ａ ｓｉｇｎｉｆｉ￣
ｃａｎｔ ｙｉｅｌｄ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｉｎ ｒｉｃｅ[Ｊ] . Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅ￣
ｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ ２０１２ꎬ １０９(５２):２１５３４￣２１５３９.

[５] 　 ＬＩ Ｙꎬ ＦＡＮ Ｃꎬ ＸＩＮＧ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｎａｔｕｒａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ＧＳ５ ｐｌａｙｓ ａｎ
ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｒｏｌｅ ｉｎ ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｇｒａｉｎ ｓｉｚｅ ａｎｄ ｙｉｅｌｄ ｉｎ ｒｉｃｅ[Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅ
Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ ２０１１ꎬ ４３(１２):１２６６￣１２６９.

[６] 　 ＷＥＮＧ Ｊꎬ ＧＵ Ｓꎬ ＷＡＮ Ｘꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｓｏｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ｉｎｉｔｉａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａ￣

ｔｉｏｎ ｏｆ ＧＷ５ꎬ ａ ｍａｊｏｒ ＱＴＬ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｒｉｃｅ ｇｒａｉｎ ｗｉｄｔｈ ａｎｄ
ｗｅｉｇｈｔ[Ｊ] . Ｃｅｌｌ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ ２００８ꎬ １８(１２):１１９９￣１２０９.

[７] 　 ＳＨＯＭＵＲＡ Ａꎬ ＩＺＡＷＡ Ｔꎬ ＥＢＡＮＡ Ｋꎬ ｅｔ ａｌ. Ｄｅｌｅｔｉｏｎ ｉｎ ａ ｇｅｎｅ
ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｇｒａｉｎ ｓｉｚｅ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｙｉｅｌｄｓ ｄｕｒｉｎｇ ｒｉｃｅ ｄｏｍｅｓｔｉｃａｔｉｏｎ
[Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ ２００８ꎬ ４０(８):１０２３￣１０２８.

[８] 　 裔传灯ꎬ李　 玮ꎬ王德荣ꎬ等. 水稻 ＧＷ５ 基因的 １２１２￣ｂｐ Ｉｎｄｅｌ
变异对粒形的影响[ Ｊ] . 江苏农业学报ꎬ２０１６ꎬ３２(６):１２０１￣
１２０５.

[９] 　 ＩＳＨＩＭＡＲＵ Ｋꎬ ＨＩＲＯＴＳＵ Ｎꎬ ＭＡＤＯＫＡ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｌｏｓｓ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎ
ｏｆ ｔｈｅ ＩＡＡ￣ｇｌｕｃｏｓｅ ｈｙｄｒｏｌａｓｅ ｇｅｎｅ ＴＧＷ６ ｅｎｈａｎｃｅｓ ｒｉｃｅ ｇｒａｉｎꎬ
ｗｅｉｇｈｔ ａｎｄ ｉｎｃｒｅａｓｅｓ ｙｉｅｌｄ[ Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ ２０１３ꎬ ４５(６):
７０７￣７１１.

[１０] ＷＡＮＧ Ｓꎬ ＷＵ Ｋꎬ ＹＵＡＮ Ｑꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｏｎｔｒｏｌ ｏｆ ｇｒａｉｎ ｓｉｚｅꎬ ｓｈａｐｅ
ａｎｄ ｑｕａｌｉｔｙ ｂｙ ＯｓＳＰＬ１６ ｉｎ ｒｉｃｅ[ Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ ２０１２ꎬ ４４
(８):９５０￣９５４.

[１１] 谢婷婷ꎬ张令蠧ꎬ郭伟伟ꎬ等.水稻粒型与粒质量的 ＱＴＬ 分析

[Ｊ] .江苏农业科学ꎬ２０１６ꎬ４４(６):９９￣１０３.
[１２] 高志强ꎬ占小登ꎬ梁永书ꎬ等. 水稻粒形性状的遗传及相关基因

定位与克隆研究进展[Ｊ] . 遗传ꎬ ２０１１ꎬ ３３(４):３１４￣３２１.
[１３] 曾博虹ꎬ孙晓棠ꎬ李玲锋ꎬ等. 水稻粒重遗传研究进展[ Ｊ] .南方

农业学报ꎬ２０１６ꎬ４７(１２):２０３３￣２０４０.
[１４] 徐正进ꎬ 陈温福ꎬ 马殿荣ꎬ等. 稻谷粒形与稻米主要品质性状

的关系[Ｊ] . 作物学报ꎬ ２００４ꎬ ３０(９):８９４￣９００.
[１５] 刘胜男ꎬ张　 华ꎬ柳　 絮ꎬ等. 水稻株高和产量相关性状的 ＱＴＬ

定位[Ｊ] .山东农业科学ꎬ２０１５ꎬ４７(４):８￣１２.
[１６] 马孟莉ꎬ江　 玲ꎬ刘艳红ꎬ等.利用籼粳交 ＢＩＬ 群体定位水稻谷

粒长宽比 ＱＴＬ[Ｊ] .江苏农业学报ꎬ２０１５ꎬ３１(２):２３６￣２４０.
[１７] 钱　 前. 水稻基因设计育种[Ｍ]. 北京:科学出版社ꎬ ２００７.
[１８] 陶　 增. 一对等位 ＷＲＫＹ 类转录因子基因在水稻抗病反应中

的功能分析[Ｄ]. 武汉:华中农业大学ꎬ ２００９.
[１９] 张亚东. 一种特大粒型水稻粒重遗传的初步研究[Ｃ] / / 中国生物

化学与分子生物学会农业分会植物分子育种专业委员会.第五次

全国植物分子育种代表大会暨学术交流会论文集.中国生物化学

与分子生物学会农业分会植物分子育种专业委员会ꎬ２００８.
[２０] 丁　 丹ꎬ张亚东ꎬ郑　 佳ꎬ等. 水稻粒长基因 ＧＳ３ 和 ｑＧＬ３ 功能标记

的设计及应用[Ｊ]. 江苏农业学报ꎬ ２０１４ꎬ３０(６):１１９１￣１１９７.
[２１] 丁　 丹. 水稻 ５ 个粒型相关基因的分子标记开发与效应分析

[Ｄ]. 南京:南京农业大学ꎬ ２０１４.
[２２] 王景雪ꎬ孙　 毅. 农杆菌介导的植物基因转化研究进展[Ｊ] . 生

物技术通报ꎬ １９９９(１):７￣１３.
[２３] 戴争妍ꎬ高晓彦ꎬ王 　 江ꎬ等. 水稻 ＳＬ 基因调控水稻的粒形

[Ｊ] . 植物生理学报ꎬ ２０１４(８):１１５９￣１１６６.
[２４] 张亚东ꎬ梁彦丽ꎬ郑　 佳ꎬ等. 极端粒形水稻粒宽基因 ＧＷ２ 的

序列分析和效应[Ｊ] . 中国水稻科学ꎬ ２０１４ꎬ ２８(６):５８１￣５８８.
[２５] ＺＨＡＮＧ Ｙ Ｄꎬ ＺＨＥＮＧ Ｊꎬ ＬＩＡＮＧ Ｚ Ｋꎬ ｅｔ ａｌ. Ｖｅｒｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｅ￣

ｖａｌｕａｔｉｏｎ ｏｆ ｇｒａｉｎ ＱＴＬｓ ｕｓｉｎｇ ＲＩＬｓ ｆｒｏｍ ＴＤ７０ ｘ Ｋａｓａｌａｔｈ ｉｎ ｒｉｃｅ
[Ｊ] . Ｇｅｎｅｔｉｃｓ ＆ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｒｅｓｅａｒｃｈ Ｇｍｒꎬ ２０１５ꎬ １４(４):１４８８２.

[２６] ＺＨＡＮＧ Ｙ Ｄꎬ ＺＨＡＯ Ｑ Ｙꎬ ＺＨＡＯ Ｃ Ｆꎬ ｅｔ ａｌ.Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｓｅｖｅｎ
ｇｒａｉｎ ｇｅｎｅｓ ａｎｄ ｅｖａｌｕａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅｉｒ ｇｅｎｅｔｉｃ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｇｒａｉｎ ｔｒａｉｔｓ
[Ｊ] . Ｐａｋ Ｊ Ｂｏｔꎬ ２０１６ꎬ ４８(４):１０７３.

(责任编辑:张震林)

８２７ 江 苏 农 业 学 报 　 ２０１７ 年 第 ３３ 卷 第 ４ 期


