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　　摘要：水稻产量性状是各个产量相关数量性状的复杂综合体，包括单株穗数、单穗粒数、粒质量，甚至抽穗期、株高
等，这些数量性状之间对产量的贡献存在着互作的关系。２１世纪初，水稻全基因组序列测序完成之前或初期，水稻产
量性状的研究主要集中在数量性状位点（ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅｔｒａｉｔｌｏｃｉ，ＱＴＬ）效应及互作关系的研究上。之后，随着籼粳水稻全
基因组序列的相继公布、高通量重测序技术的发展及对功能基因单倍型的等位基因型分析日趋成熟，水稻产量相关性

状的ＱＴＬ及其等位基因的研究也日趋白热化。简单介绍了近年来已克隆的一些产量相关ＱＴＬ及其在育种中的应用
情况，为开展分子设计育种、改良水稻单产起到一个借鉴作用。

　　关键词：水稻；产量；等位基因；数量性状位点；研究进展
　　中图分类号：Ｓ５１１．０３２　　文献标志码：Ａ　　文章编号：１００２－１３０２（２０１７）１３－０００１－０７

收稿日期：２０１６－０１－１８
基金项目：山东省科技发展计划（编号：２０１２Ｇ００２１０３２）；山东省优秀
中青年科学家科研奖励基金（编号：ＢＳ２０１１ＳＷ０１１）。

作者简介：崔莹莹（１９８２—），女，山东东营人，硕士，讲师，主要研究方
向为分子育种。Ｅ－ｍａｉｌ：ｙｉｎｇｙｉｎｇ＿３００＠１６３．ｃｏｍ。

通信作者：王晓玲，主要研究方向为水稻分子育种。Ｅ－ｍａｉｌ：ｗｇｘｏｌｉｎｇ
＠１６３．ｃｏｍ。

　　水稻是全世界人口依赖的最主要的粮食作物之一［１］，是

全世界半数人口的主粮，也是单子叶生物研究的模式植

物［２］。水稻的产量是由有效穗数、每穗粒数和千粒质量构成

的复杂农艺性状，这３个性状是决定水稻产量的三大要素，也
是水稻育种改良的重点方向［３－５］。中国在水稻育种事业上取

得了一系列重要的成就，最为突出的有３项：（１）在籼稻上，
利用半矮秆基因ｓｄ１，通过株型改良，于２０世纪５０年代末到
６０年代初在南方籼稻矮化育种上取得了突破，使产量提高了
６０％；（２）在粳稻上，利用引进品种Ｂａｌｉｌｌａ通过籼粳杂交和复
合杂交，育成了株型挺拔的直立穗株型粳稻品种，并在全国粳

稻产区大面积推广；（３）在杂种优势上成功利用细胞质雄性
不育基因，实现杂交水稻三系配套，成功利用了水稻的杂种优

势［６］，也是水稻所谓的第二次绿色革命。然而现阶段，随着

经济社会的快速发展、耕种面积的不断减少以及人口数量的

不断增加，再次提高水稻产量已经成为现在及今后急迫解决

的问题［７］。

近１０年来，水稻复杂数量性状的研究在遗传学领域取得
了突破性的进展。在遗传机理研究上已经成功精细定位和克

隆了一大批控制水稻产量性状的数量性状位点（ＱＴＬ）［１，３，５］，
对水稻复杂农艺性状的分子剖析也取得了喜人的成绩［２］。

特别是近年来，水稻基因组测序完成后高通量测序的快速发

展，使得克隆、分析产量相关ＱＴＬ成为更容易的事情，而且这
些遗传信息技术的发展提高了ＱＴＬ分析的精确度，加上对这
些基因的基因组分析、蛋白组的深度功能分析和对这些基因

转录组的特征阐述等技术将有力地推动水稻分子设计育种的

进程。

１　水稻产量数量性状位点研究进展

１．１　水稻产量数量性状位点互作
水稻产量性状是各个复杂的数量性状 ＱＴＬｓ的综合体，

包括穗数、穗粒数、粒质量、抽穗期、株高等，这些 ＱＴＬｓ之间
对产量的贡献存在着互作关系。Ｚｈｕａｎｇ等利用２个籼稻品
种（Ｚｈｅｎｓｈａｎ９７Ｂ、Ｍｉｌｙａｎｇ４６）杂交后构建的重组自交系群体
ＲＩＬ构建了一个包含１５８个ＤＮＡ标记的连锁图谱，进行产量
性状ＱＴＬ的效应分析，检测到了调控水稻谷粒产量和５个产
量组份性状的ＱＴＬ，并且分析了基因与环境的互作；鉴定了３１
个对产量性状有显著加性效应的ＱＴＬ，其中１２个有上位性效
应；确定了１６个显著的加加互作效应，其中有９个发生在自身
加性效应ＱＴＬ之间，４个仅发生在上位性ＱＴＬ之间，３个发生
在自身与上位性ＱＴＬ之间。对６个加性效应ＱＴＬ和１个加－
加互作研究发现了显著的基因 －环境互作［８］。Ｘｉｎｇ等利用
２４０份重组自交系的２年重复数据对４个产量性状进行了主效
应、上位性效应和环境互作效应分析，构建了２２０个ＤＮＡ标记
的遗传连锁图，利用混合线性模型方法检测主效ＱＴＬ、双基因
互作ＱＴＬ及ＱＴＬ与环境的互作，在４个性状中总共检测了５８
个位点，其中２９个为主效ＱＴＬ、３５对为双基因互作ＱＴＬ；带主
效的１３个与环境互作，没有与环境互作的ＱＴＬ则有上位性互
作；从这４个性状的解释效果来看，主效 ＱＴＬ大于上位性互
作，再大于环境互作［９］。说明主效应、上位性效应及其ＱＴＬ环
境互作是所有数量性状的遗传组分，分析像产量等复杂的数量

性状遗传关系，位点间互作是不容忽视的。

１．２　水稻产量数量性状位点效应
虽然加性效应和 ＱＴＬ相互干扰的加 －加互作效应确实

存在，甚至有些主效应ＱＴＬ及加性效应的大小和方向都依赖
于它们和其他位点之间的互作来确定，但是，一般而言，主效

应比上位性效应更大，对表型变异的贡献也更大［８］，因此研

究产量主效应的比较多。

Ｌｉ等利用杂交稻骨干亲本间杂交的营养体重复 Ｆ２群体
对产量ＱＴＬ位点进行分析，利用构建的由１５１个分子标记组
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成的遗传连锁图，共检测到２０个直接的 ＱＴＬ，比较先前相同
杂交Ｆ２：３的结果，在Ｆ２中检测到的 ＱＴＬ在 Ｆ２：３中也能够检测
到，但是 Ｆ２ 的加性和显性遗传效应比 Ｆ２：３要大

［１０］。

Ｈｉｔｔａｌｍａｎｉ等在亚洲９个水稻种植地，对水稻生长和谷粒产量
相关性状 ＱＴＬ进行鉴定，从 １１个性状中共鉴定了 １２６个
ＱＴＬ，３４个ＱＴＬ在多个环境中被检测到，分布于１０条染色体
上；穗长鉴定的ＱＴＬ最多，共４４个，抽穗期鉴定的 ＱＴＬ数量
第二；在１０个环境中都检测到株高位点（ＲＺ７３０－ＲＧ８１０）；
多环境下，通过相同标记区间确定的许多 ＱＴＬ表明，大多数
性状的主效 ＱＴＬ是稳定的，不受环境因子影响［１１］。

Ｓｅｐｔｉｎｉｎｇｓｉｈ等利用ＩＲ６４和普通野生稻发展的高级作图群体，
对产量及其构成组份性状鉴定了４２个ＱＴＬ，野生稻尽管表型
差，但在ＩＲ６４背景下，野生稻３３％的ＱＴＬ等位基因对产量及
产量组份有正效应；定位的２２个 ＱＴＬ（５３．４％）与先前水稻
报道的ＱＴＬ相似，表明在不同遗传背景和环境下ＱＴＬ具有稳
定性，２０个（４７６％）ＱＴＬ是在研究中新发现的；研究确定的
几个株高、千粒质量、花时的 ＱＴＬ与先前玉米在这些性状上
确定的ＱＴＬ同源［１２］。Ｌｉ等利用美国农业部 ＵＳＤＡ水稻微核
心库品种对谷粒产量ＱＴＬ进行作图，测量了２０３种水稻的１４
个农艺性状，鉴定了５个产量性状的ＱＴＬ，利用分布于全基因
组的１５５个分子标记，聚类了５大聚类群，３０个标记性状与
产量组份性状紧密关联，其中４个与产量关联、３个与株高关
联、６个与粒质量关联、９个与分蘖关联、８个与穗部结构关
联；标记 ＯＳＲ１３、ＲＭ４７１和 ＲＭ７００３与产量组份的共分离显
示，ＲＭ４７１的１２６ｂｐ和 ＲＭ７００３的１０８ｂｐ，这２个位点存在
对产量性状有很大正效应的等位基因，可以作为产量组份区

分的功能位点；对应多个产量性状的靶标ＱＴＬ可能同时减少
复杂的产量性状，因此，通过分子标记辅助选择，有利于提高产

量育种的效率［１３］。Ｂａｉ等利用 Ｎａｎｙａｎｇｚｈａｎ和 Ｃｈｕａｎ７２个品
种构建重组自交系，对穗粒数、千粒质量、抽穗期和株高产量相

关性状进行ＱＴＬ定位，４个性状中共鉴定了２０个ＱＴＬ，定位在
除４号染色体之外的１１条染色体上，千粒质量、穗粒数分别定
位了７、５个 ＱＴＬ，抽穗期、株高鉴定了４个 ＱＴＬ，其中有６个
ＱＴＬ是首次报道；在第７号染色体的ＲＭ２２０６５－ＲＭ５７２０之间
及第８号染色体的ＲＭ５０２－ＲＭ２６４之间鉴定到２个ＱＴＬ集；
Ｎａｎｙａｎｇｚｈａｎ带有７个增效千粒质量ＱＴＬ的等位基因，解释了
群体中为什么没有千粒质量的超亲分离，相反，带更多单穗粒

数的Ｃｈｕａｎ７亲本在５个单穗粒数中，除ｑｓｐｐ５之外都带正等位
基因［１４］。Ｇａｏ等通过重测序Ｙ两优培九重组自交系和亲本间
的基因组序列来探索超级稻产量相关位点，发现了４３个产量
关联ＱＴＬ，其中２０个是新发现的［１５］。Ｋｏｔｌａ等利用 Ｍａｄｈｕｋａｒ
和Ｓｗａｒｎａ的近等基因系对水稻产量及相关性状进行ＱＴＬ定位
及候选基因分析，在产量及产量相关性状中总共鉴定了２６个
ＱＴＬ，分别位于染色体１、２、３、６、７、８、１０、１１、１２上；株高和抽穗
期定位在第８号染色体的ＲＭ２３１４７－ＲＭ３３７区间内；ＲＭ２５１、
ＲＭ３１４和ＲＭ１１３５与株高显著关联，并且ＯｓＹＳＬ１７与千粒质量
显著关联；株高和分蘖数检测到了上位性，并在ＱＴＬ区域内确
定了几个与产量及其相关性状有关的候选基因［１６］。

１．３　水稻产量数量性状的聚合应用
高产育种是满足增加的世界人口所需食物供应的关键。

利用作图群体，对全基因组与产量相关 ＱＴＬ进行探索，通过

操控这些ＱＴＬ，进行水稻产量相关 ＱＴＬ的遗传改良应用［１７］。

目前已有２７４个产量相关 ＱＴＬ被报道。许多新技术已经应
用于数量性状基因的鉴定，并且许多有关作物产量的数量性

状的基因已经分离，同时也构建了与产量相关的许多基因的

突变体库，对这些突变体基因库 ＱＴＬ位点的分析与研究整
合，有利于开展水稻高产基因设计育种［１８］。

Ｚｏｎｇ等利用标记辅助和表型选择，通过重测序的１５０个
近等基因系进行连锁作图，对确定的穗粒数和千粒质量等８
个谷粒产量相关 ＱＴＬ进行聚合育种，发现包含 ８个正效应
ＱＴＬ的新株系比亲本９３１１增加了穗数和粒数［１９］。Ｘｉｅ等利
用韩国粳稻品种Ｈｗａｓｅｏｎｇｂｙｅｏ与非洲栽培品种ＩＲＧＣ１０５４９１
杂交ＢＣ３Ｆ４的近等基因系，对增产 ＱＴＬ簇进行了精细作图，
在第９染色体长臂定位了一个聚集产量相关ＱＴＬ（千粒质量、
穗小花、穗粒数、穗长、穗密、抽穗期、株高）的３７．４ｋｂ区域的
物理图谱，包含７个预选基因，且 ７个 ＱＴＬ都是增效的；另
外，该报道基于分子标记辅助和表型选择，进一步提出了新的

聚合计划表，显示要在１个杂交种中聚合２４个ＱＴＬ［２０］。

２　水稻产量相关数量性状及其功能分析

２．１　粒型
粒型是水稻产量相关性状之一，合理的粒型对培育高产、

优质水稻具有非常重要的意义。到目前为止，已报道了３１个
粒型相关基因和ＱＴＬ。而Ｌｉ等利用染色体片段代换系来检测水
稻粒型ＱＴＬ，共鉴定了分布于８条染色体上２２个粒型ＱＴＬ，７个
控制粒长，６个控制粒宽，５个控制长宽比，４个控制粒厚［２１］。

２．１．１　粒宽ＱＴＬ　Ｓｏｎｇ等报道了一个新的控制水稻粒宽和
粒质量的ＱＴＬ———ＧＷ２，发现 ＧＷ２编码一个带有 ＲＩＮＧ结构
域的Ｅ３泛素连接酶，在大粒粳稻品种中，ＧＷ２基因编码蛋白
区发生了１个碱基的缺失，蛋白翻译过程提前终止，酶活性丧
失；ＧＷ２的功能缺失增加了细胞数，导致了更大（更宽）的颖
壳，并且积累了谷粒充实率，从而增加了粒宽、粒质量和产量；

说明ＧＷ２通过启动其基质到蛋白酶体调控蛋白水解的方式
来负调控细胞的分化［２２］。Ｗｅｎｇ等对一个谷粒宽和千粒质量
关联的主效ＱＴＬ－ＧＷ５进行了分离与特性研究，该位点位于
第５号染色体上，构建了该位点的精细图谱，发现 Ａｓｏｍｏｎｏｒｉ
的 １２１２ｂｐ的碱基缺失与粒宽表型高度相关。ＧＷ５编码一
个１４４氨基酸的新的核酸蛋白，定位于核上，且发现 ＧＷ５与
聚泛素双酵母杂交互作，认为ＧＷ５可能在种子发育过程中通
过蛋白酶途径调节细胞分化［２３］。Ｗａｎｇ等研究表明，ＧＷ８与
ＯｓＳＰＬ１６同源，可编码正向调节细胞分裂的蛋白，该基因的高
表达可促进细胞分裂、谷粒充实，从而增加粒宽和产量，相反，

在窄粒品种Ｂａｓｍａｔｉ中，这个等位基因的缺失使得谷粒变窄，
品质更好但产量降低［２４］。在 Ａｍｏｌ３中发现的一个新的 ＧＷ８
等位基因，可以把优质和高产性状结合起来，在不影响产量的

情况下提高水稻的品质。

２．１．２　粒长ＱＴＬ　Ｆａｎ等以明恢６３（大粒）作为轮回亲本与
川７（小粒）连续回交构建了 ＧＳ３近等基因系，通过研究该群
体中ＢＣ３Ｆ２中的２０１个随机亚群体，确定 ＧＳ３位点是谷粒大
小的一个负调控因子，能解释粒长和千粒质量８０％ ～９０％的
贡献，并且该位点是粒宽和粒厚的次效 ＱＴＬ［２５］。Ｍａｏ等随后
也报道一个有关谷粒大小的 ＱＴＬ－ＧＳ３，它可以负调控谷粒
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大小，野生型的这个区域由４部分组成：Ｎ末端的 ＯＳＲ结构
域、跨膜区域、ＴＮＦＲ／ＧＮＦＲ家族的半胱氨酸富集区、Ｃ末端
的ＶＷＦＣ结构域，这些区域的功能在调节谷粒大小上存在差
异，ＯＳＲ区域是负调控功能必须和必要的，这个点的功能缺
失产生长粒型，Ｃ末端的 ＴＮＦＲ／ＧＮＦＲ和 ＶＷＦＣ区域对 ＯＳＲ
有抑制效应，这些区域的功能突变会产生短粒型［２６］。ＧＳ３除
了调控谷粒长之外，Ｔａｋａｎｏ－Ｋａｉ等报道 ＧＳ３还参与了水稻
的柱头外露和种子伸长，ＧＳ３第２个外显子的无义突变可引
起细胞数的增加，从而导致柱头的延长，认为可通过人工操控

ＧＳ３来提高杂交种子生产的效率；另外，还发现在 ＧＳ３的第５
个外显子中包含了几个独立的缺失，这些独立缺失导致了移

码突变，从而引起提前出现终止密码，这些突变功能相似，每

个缩短的基因产物都决定了１个短粒型表型；通过转化试验
显示，ＧＳ３的缺失减少了颖上表皮细胞数，导致粒长显著减
小［２７－２８］。Ａｎａｎｄ等对短粒香稻地方品种 Ｓｏｎａｓａｌ和极长粒品
种ＰＢ１１２１的ＧＳ３基因进行了分析，在基因区序列比较显示，
第２外显子Ｃ－Ａ的突变与长粒型相关；将大粒型材料中的
ＧＳ３导入ＨＪＸ７４中，可有效增加千粒质量，提高产量［２９］。

另外，Ｚｈａｎｇ等报道了ｑＧＬ３在ＯｓＰＰＫＬ１重复区域编码一
个重复的蛋白磷酸酶，等位基因ＯｓＰＰＫＬ１延长了谷粒，发现在
ＯｓＰＰＫＬ１的第２个ｋｅｌｃｈ区域的天冬氨酸转换为谷氨酸，从而
导致了谷粒增长；谷粒基因ＯｓＰＰＫＬ２和ＯｓＰＰＫＬ３与 ＯｓＰＰＫＬ１
同源，其中ＯｓＰＰＫＬ１和ＯｓＰＰＫＬ３负调控粒长，ＯｓＰＰＫＬ２正调控
粒长［３０］。几乎在同一时间，Ｑｉ等也报道了ＱＴＬ位点ＧＬ３．１控
制水稻谷粒大小和产量，ＷＹ３中的ＧＬ３．１影响小穗中蛋白磷
酸化，从而促进细胞分化，导致谷粒更长，产量更高［３１］。

早期克隆的 ＧＳ３、ＧＷ２和 ｑＳＷ５粒形基因均与粒形呈负
相关，Ｌｉ等从天然突变体中克隆和特征化了一个正向调控谷
粒大小和水稻产量的 ＧＳ５基因，研究显示，ＧＳ５通过调控粒
宽、谷粒充实度、千粒质量来综合控制谷粒大小［３２］。Ｑｉｕ等利
用籼稻珍籼９７为背景，粳稻品种 Ｃｙｐｒｅｓｓ为供体构建的一套
ＣＳＳＬ报道了一个在第７染色体长臂上对粒长、粒宽、长宽比有
多效作用的ＱＴＬ－ｑＳＳ７，在Ｃｙｐｒｅｓｓ上的ｑＳＳ７增加了粒长和长
宽比，减少了粒宽，但是没有显著的减少千粒质量、株高、抽穗

期和每穗粒数［３３］。Ｌｉ等通过９３１１／Ｙ３４杂交Ｆ２群体的染色体
步移法，将水稻一个新的负谷粒大小基因Ｍｉ３最终定位于第３
号染色体着丝粒的ＲＭ６８８１和ＬＭ９之间约４１．６ｋｂ区域内，根
据基因组注释，在这个区域有５个基因位点，来源于 Ｙ３４的
Ｍｉ３等位基因具有显性功能，可调控水稻的粒长［３４］。

２．１．３　千粒质量 ＱＴＬ　水稻粒质量基因的鉴定与开发和涉
及到的分子机制研究，为提高谷粒产量育种目标提供了有效

的保障。Ｔａｎｇ等利用粳稻 Ｄ５０与籼稻 ＨＢ２７７构建的 ＲＩＬ
（ｒｅｃｏｍｂｉｎａｎｔｉｎｂｒｅｄｌｉｎｅｓ）用于千粒质量ＱＴＬ的定位，定位到
的７个ＱＴＬ分别定位于染色体２、３、５、６、８、１０上，第３染色体
的ｑＴＧＷ３．２在２年内稳定表达，并且贡献９％ ～１０％表型变
异；从 ＲＩＬ群体中选择的剩余杂合系 ＲＩＬ进行自交用于
ｑＴＧＷ３．２的精细定位，发现 Ｆ２群体中 ＱＴＬ解释了２３％的变
异，到 Ｆ２：３升至 ３３％。最终将 ｑＴＧＷ３．２定于 ＲＭ１６１６２和
ＲＭ１６１９４之间约５５６ｋｂ物理位置范围内［３５］。Ｉｓｈｉｍａｒｕ等对
粳稻日本晴与籼稻Ｋａｓａｌａｔｈ构建的回交重组自交系千粒质量
ＱＴＬ及其生理功能进行了分析，共鉴定了４个 ＱＴＬ，Ｋａｓａｌａｔｈ

仅在第６号染色体有一个正等位基因 ＴＧＷ６，ＴＧＷ６编码
ＩＡＡ－葡萄糖水解酶，能把 ＩＡＡ－葡萄糖水解成游离的 ＩＡＡ
和葡萄糖；Ｋａｓａｌａｔｈ中ＴＧＷ６的６个核苷酸被替换，１个缺失，
造成移码突变，蛋白质功能丧失，增加了碳水化合物的积累并

提高了产量；将 Ｋａｓａｌａｔｈ中的 ＴＧＷ６导入日本晴中，千粒质
量、单株产量分别显著提高了 １０％、１５％，生理机理显示，
ＴＧＷ６提高了碳水化合物的储存力，因此提高了产量［３６－３７］。

２．１．４　粒数 ＱＴＬ　谷粒产量由源于作物许多自然突变的
ＱＴＬ控制，穗粒数是与水稻产量相关的最重要的性状之一。
收获期单株最终的谷粒数的组份由单株的育性穗、单穗的育

性小花数和单穗的谷粒数决定［３８］。Ｔｉａｎ等利用野生稻染色
体片段渗入籼稻品种桂朝２号得到一个ＳＩＬ０４０渗入系，比轮
回亲本显著减少了穗粒数；利用ＳＩＬ０４０和Ｇｕｉｃｈａｏ２杂交产生
的Ｆ２、Ｆ３群体进行 ＱＴＬ分析，发现第 ７染色体短臂上一个
ＱＴＬ－ｇｐａ７掌控这一性状；ＩＬ－ＳＩＬ０４０结构的穗特性进一步
揭示，从野生稻等位基因到栽培稻驯化期间在 ｇｐａ７位点上，
不仅穗数和穗粒数显著增加，而且，更重要的是穗二次分支占

穗总分支比率及穗二次分支粒数占大穗总谷粒的比率都显著

增加，说明ｇｐａ７在水稻穗驯化期间在调控单穗粒数和单穗二
次分支数上起着重要的作用［３９］。

２．２　穗型
２．２．１　穗长ＱＴＬ　穗长直接决定其着生的枝梗数，进而影响
穗粒数。大量研究表明，随着穗长的增加，枝梗数也呈增加趋

势，穗粒数随之增加。张玉屏等通过对不同穗型杂交稻的研

究，发现穗长与颖花数成极显著正相关，大穗型品种的穗长明

显长于小穗型品种的穗长，认为穗长是影响每穗粒数的关键

因素［４０］。何宗顺等在第１１号染色体短臂１０５ｋｂ的染色体区
间精细定位了一个控制穗长的突变基因 ＰＳ１，该基因同时作
用于一次枝梗数和二次枝梗数［４１］。Ｃａｉ等发现第８号染色体
的３１．４ｋｂ区域内存在株型和穗型多效 ＱＴＬ，同时控制着抽
穗期、株高、穗长和每穗颖花数［４２］。

２．２．２　穗型 ＱＴＬ　穗型也是水稻穗部结构的一个重要的性
状，与水稻产量密切相关。Ｚｈｕ等发现野生稻散布穗型是由
显性基因ＯｓＬＧ１控制，ＳＢＰ结构域的转录因子控制着叶舌的
发育，关联分析表明，ＯｓＬＧ１调控区域的一个单核苷酸的多态
性导致了驯化过程中集中花序形态的改变［４３］。Ｉｓｈｉｉ等研究
表明，在驯化的水稻中，由ＳＰＲ３控制的水稻穗型的一个简单
形态改变对种子脱壳和授粉行为都有很大的影响［４４］。Ｄｏｎｇ
等利用桂朝２号为背景，普通野生稻为供体构建的一套渗入
系，鉴定了一个新的ＱＴＬｑＧＰ５－１，该 ＱＴＬ与株高、叶大小和
穗型相关，他们克隆和特征化了ｑＧＰ５－１，并且确定了新鉴定
的基因ＯｓＥＢＳ可增加株高、叶大小和单穗小穗数，从而导致
单株总产量的增加［４５］。

直立穗基因 ＥＰ被认为是理想高产株型的一个重要性
状，在高产粳稻品种中，直立穗受到了育种专家们由衷的青

睐。Ｋｏｎｇ等报道了几个带直立穗表型的水稻品种由１个显
性基因控制，该基因在中国北方商业生产的品种中大量存

在［４６］。Ｗａｎｇ等利用中国第１个粳稻直立穗品种Ｌｉａｏｊｉｎｇ５与
正常穗品种Ｔｏｙｏｎｉｓｈｉｋｉ杂交的Ｆ２群体进行遗传分析显示，高
产水稻直立穗由单显性基因ＥＰ控制。他们利用源于这２个
品种杂交的２套近等基因系（ＺＦ６对 ＷＦ６和 ＺＦ１４对 ＷＦ１４）
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观察了ＥＰ基因在农艺性状的效应。结果显示，ＥＰ基因显著
增强了谷粒产量，主要是通过增加了二级分支数和二级分支

的谷粒数，ＥＰ基因也显著增加了谷粒密度［４７］。

以前大量的高产粳稻商业品种是以直立穗 ＥＰ形态为
主，籼稻中没有直立穗形态的报道。Ｚｈｕ等在籼稻中鉴定了２
个直立穗突变体ｅｐ２－１、ｅｐ２－２编码１个新的蛋白，调控籼稻
表现了直立穗表型。ＥＰ２也调控其他的穗型，如穗长、谷粒大
小，但是穗粒数变化小，说明ＥＰ２基因的突变是能应用于 ＥＰ
直立型籼稻育种的［４８］。Ｐｉａｏ等用Ｎ－甲基Ｎ－亚硝基脲诱变
粳稻Ｈｗａｓｕｎｃｈａｌｂｙｅｏ，从中分离了一个水稻直立穗 ＥＰ３突变
体。遗传分析显示，直立穗表型由单隐性突变控制，也叫作

ｅｐ３。ｅｐ３突变体可显著地增加小维管束的数量及花梗细胞的
厚度，从而产生直立穗的表型［４９］。Ｑｉａｏ等描述了一个高产水
稻新的密穗和直立穗ＥＰ突变体———ｄｅｐ３，该突变体是用Ｎ－
甲基Ｎ－硝基脲处理粳稻Ｈｗａｃｈｅｏｎｇ产生的。ｄｅｐ３突变体的
穗从开花到成熟一直保持直立，然而野生型的穗开花后就开

始下垂了。ｄｅｐ３也调控其他的穗特性，包括穗长、粒型和穗
粒数。生理结构的解剖观察显示，ｄｅｐ３较野生型有更多的小
维管束和更厚的茎，解释了 ＥＰ直立穗的表型。遗传分析表
明，密穗和直立穗的表型由单隐性基因控制。ｄｅｐ３突变体可
能为水稻育种提供另外一个ＥＰ直立穗资源［５０］。

２．２．３　穗数 ＱＴＬ　单株穗数被认为是谷粒产量关联的重要
农艺性状之一，直接影响着水稻产量。Ｏｂａｒａ等以粳稻
Ｋｏｓｈｉｈｉｋａｒｉ为背景、籼稻Ｋａｓａｌａｔｈ为供体构建的近等基因系，
通过分子标记辅助选择一个带第２号染色体上约５０ｃＭ的染
色体代换片段的系Ｃ－２２，在温室和田间不同氮水平下种植
发现，在早期的营养期，温室内 Ｃ－２２比 Ｋｏｓｈｉｈｉｋａｒｉ有更多
活性的分蘖。在生殖期，Ｃ－２２的穗数和总穗质量都显著高
于 Ｋｏｓｈｉｈｉｋａｒｉ，尤其当种植在低氮条件下。Ｃ－２２的这些性
状在大田中得到了进一步确定，因此认为，在营养生长早期，

穗发育可能受 Ｋａｓａｌａｔｈ染色体位点的影响，从而导致 Ｃ－２２
在成熟期穗数和穗质量的增加。这些数据表明，目标基因

ＱＴＬ（Ｐｎｎ１；ｐａｎｉｃｌｅｎｕｍｂｅｒ１）在水稻分蘖和穗的发育中起重
要作用［５１］。Ｏｈｓｕｍｉ等评估了水稻增加穗数的近等基因系的
产量性能，利用Ｓａｓａｎｉｓｈｉｋｉ为背景，高产籼稻Ｈａｂａｔａｋｉ为供体
构建的渗入系，从中选择了带产量 ＱＴＬ的 ３个近等基因系
ＮＩＬ（ｎｅａｒｌｙｉｓｏｇｅｎｉｃｌｉｎｅ），比较了Ｓａｓａｎｉｓｈｉｋｉ和３个近等基因
系的产量组份，发现 ｑＰＢＮ１增加了次级分支数，ｑＳＢＮ６增加
了初级分支数，ＮＩＬ（ｑＳＢＮ１）、ＮＩＬ（ｑＰＢＮ６）及 ＮＩＬ（ｑＳＢＮ１＋
ｑＰＢＮ６）分别比 Ｓａｓａｎｉｓｈｉｋｉ增加了 ２８％ ～３７％、９％ ～１６％、
６２％～６５％的穗数。然而，增加了穗数的近等基因系并没有
显著增加产量，因为不同的产量组份间互补［５２］。Ｚｈｕ等利用
Ｃ３０７４与广陆矮４号杂交的Ｆ２、Ｆ３代群体揭示了一个控制水
稻穗数ｑＰＮ１的主效 ＱＴＬ，该位点定位在第１号染色体长臂
上，同时，影响着株高、穗长、单穗粒数和单株粒质量。遗传分

析表明，ｑＰＮ１是一个单孟德尔因子，日本晴上的该等位基因
减少了单株穗数［５３］。Ｔａｇｕｃｈｉ－Ｓｈｉｏｂａｒａ等报道了由水稻密
穗１（ＤＮ１）突变的等位基因 Ｄｎ１－１的功能缺失所导致的一
个突变体引起半矮杆和稍微增加穗数的现象［５４］。

２．２．４　穗分枝（穗节）ＱＴＬ　Ｈｕａｎｇ等通过对控制穗粒数的
天然突变体ＱＴＬ－ＤＥＰ１进行分子机制的深入研究，认为穗

粒数显性位点的等位基因ＤＥＰ１是通过引起磷脂酰乙醇胺蛋
白连接域蛋白切断发生功能突变的，该等位基因的效应可增

加分生组织活性，减少节间花原基的长度，增加单穗粒数从而

增加谷粒产量［５５］。Ｍｉｕｒａ等报道了富农穗 ＷＦＰ的 ＱＴＬ编码
的ＯｓＳＰＬ１４（穗启动结合蛋白１４，也叫做ＩＰＡ１）可促进水稻穗
分枝、提高谷粒产量。在生殖期，ＯｓＳＰＬ１４的高表达启动了穗
部分枝、增加了更高的谷粒产量；在营养期，ＯｓＳＰＬ１４控制了
根分枝，并且受 ｍｉＲＮＡ删除的影响，进一步探索了利用
ＯｓＳＬＰ１４ＷＦＰ等位基因增加水稻产量的可行性。将高产等位
基因ＯｓＳＬＰ１４ＷＦＰ导入日本晴对照品种，可使水稻的产量增
加［５６］。Ｚｈａｎｇ等鉴定了一个穗粒数减少的天然突变体 ｇｎｐ４，
突变体在田间条件下次级分枝无侧生小花束。ｇｎｐ４和
Ｌａｘ１－１双突变体显示，在生殖期，穗的二次分枝和颖花数大
量减少；在营养期，分蘖数减少。基因组ＤＮＡ测序分析显示，
突变体和野生型之间没有核苷酸的差异，只是在ｇｎｐ４的启动
子 ＣＰＧ岛区域的几个胞嘧啶甲基化水平与野生型不同，因
此，预计在这个位点的 ＤＮＡ甲基化改变可能诱导了 ｇｎｐ４的
表达水平降低，从而导致了单穗粒数减少的表型变异［５７］。Ｌｉ
等报道一个在“Ｆ－盒”基因的大穗突变体，改善了水稻产量
的特性，显著地增加了穗大小也改变了株型。形态分析揭示，

２个突变体的穗产生更多的穗分支，尤其是初级分支，并且有
更多的谷粒，另外，突变体比野生型抗性更强，单株谷粒产量

增加，表明ｇｎｐ４基因可能对水稻高产育种有用［５８］。

２．３　株型相关ＱＴＬ研究
水稻进化的过程中，从野生水稻匍匐株型到栽培稻直立株

型的转变是一个重要的事件。新株型的培育，不仅能增加密植

度，而且能增加光合作用的叶面积等，从而提高水稻产量。

Ｊｉａｏ等报道了一个由半显性基因 ＩＰＡ１控制的理想株型
ＱＴＬ，它大幅度改变了水稻株型，增加了谷粒产量。ＩＰＡ１编码
一个类Ｓｑｕａｍｏｓａ启动子的结合蛋白ＯｓＳＰＬ１４，并受ＯｓｍｉＲ１５６
调控。对 ＯｓＳＰＬ１４进行点突变，发现 ＯｓｍｉＲ１５６干扰了对
ＯｓＳＰＬ１４的调控，最终产生了一个理想株型，增加了穗粒数、
千粒质量和茎秆的抗倒伏能力，进而提高产量［５９］。Ｔａｎ等发
现在中国阳江县的匍匐野生稻是由１个关键的半显性基因
ＰＲＯＧ１控制，定位于第７号染色体上，编码１个半光氨酸 －
组氨酸锌指蛋白。他们对从１７个国家取的８７份籼稻、９５份
粳稻共１８２份品种进行了测序比较，认为带有的ＰＲＯＧ１编码
区域突变体可能是水稻驯化过程中固定下来的。ＰＲＯＧ１编
码区域的变异干扰了ＰＲＯＧ１表达的活性，从而导致了栽培稻
的直立生长、产生更多的谷粒数和更高的产量［６０］。

２．４　抽穗期相关ＱＴＬ及其功能分析
抽穗期是水稻产量的相关性状之一，不同抽穗期的材料，

决定着水稻种植的区域和时期，并且影响着株高、分蘖数、穗粒

数等各产量相关性状。Ｈｄ１是水稻最早被克隆的抽穗期控制
基因，位于第６号染色体上，含有锌指结构，参与水稻开花的光
周期调控。遗传分析显示，Ｈｄ１通过抑制Ｈｄ３ａ的表达，在短日
照条件下促进抽穗，长日照条件下延迟抽穗。Ｚｈａｎｇ等对珍汕
９７、密阳４６的近等基因系的分析表明，在低纬度条件下，Ｈｄ１
可以增加株高、分蘖数和穗粒数，进而提高产量［６１］。

Ｎｏｎｏｕｅ等为了研究清楚水稻极早穗的遗传基础，利用了
２个遗传背景差异较大的 Ｈａｙａｍａｓａｒｉ／Ｋａｓａｌａｔｈ（ＨａＦ２）和
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Ｈｏｓｈｉｎｏｙｕｍｅ／Ｋａｓａｌａｔｈ（ＨｏＦ２）杂交重组 Ｆ２群体来对早抽穗
ＱＴＬ进行鉴定。在 ＨａＦ２的第６、７、８号染色体上检测到３个
抽穗期 ＱＴＬ，在 ＨｏＦ２上则检测到第 ６、７号染色体的 ２个
ＱＴＬ。这３个染色体位点的 ＱＴＬ可能与先前 Ｎｉｐｐｏｎｂａｒｅ和
Ｋａｓａｌａｔｈ的 Ｆ２群体检测的抽穗期 Ｈｄ１、Ｈｄ４、Ｈｄ５位点相近。
在Ｈａｙａｍａｓａｒｉ和Ｈｏｓｈｉｎｏｙｕｍｅ材料的第７号染色体上检测到
的抽穗期等位基因效应均为负值，表明在第７号染色体检测
到的抽穗期ＱＴＬ是决定其极早抽穗的一个主效基因。他们
还发现，在第６、７、８号染色体检测到的抽穗期ＱＴＬ之间存在
着等位基因间特异性互作，表明极早抽穗ＱＴＬ不仅存在等位
基因的差异，而且存在着上位性的互作。第８号染色体上检
测到的抽穗期ＱＴＬ，仅在ＨａＦ２群体中能够检测到，而在ＨｏＦ２
中检测不到，表明该基因决定着 Ｈａｙａｍａｓａｒｉ和 Ｈｏｓｈｉｎｏｙｕｍｅ
的抽穗期差异［６２］。

Ｇｈｄ７是一个抽穗期和产量相关的重要调控因子，是 Ｘｕｅ
等从骨干杂交水稻的自然变异中分离出来的数量性状位点，

编码ＣＣＴ域蛋白，在水稻中对单穗粒数、株高和穗期起着主
要作用，长日照条件下增强 Ｇｈｄ７的表达可推迟抽穗，增加株
高和穗大小，水稻中这个位点减少的天然突变可使水稻在温

带和更冷的区域栽培，因此，Ｇｈｄ７对水稻增加产量和适应气
候起到关键的作用［６３］。

Ｙａｎ等克隆了水稻一个主多效 ＱＴＬ－Ｇｈｄ７．１，该基因位
于第７号染色体上，编码含有 ＣＣＴ结构域的 ＯｓＰＲＲ３７蛋白。
Ｇｈｄ７．１在长日照条件下，显著推迟抽穗、增加谷粒产量，增强
了适应性［６４］。几乎同时，Ｌｉｕ等也鉴定和描述了这个影响单
穗粒数、株高和抽穗期的多效 ＱＴＬ－Ｇｈｄ７．１，他们通过自交
重组自交系ＮＩＬ１８９（靶标区域是杂合性）快速获得了近等基
因系，用ＮＩＬ－Ｆ２群体鉴定了 Ｇｈｄ７．１在株高、单穗粒数和抽
穗期的多效性，Ｇｈｄ７．１被进一步定位于３５７ｋｂ区域内［６５］。

Ｗｅｉ等在第８号染色体上发现了一个新的控制抽穗期的
ＱＴＬ－ＤＴＨ８，编码一个ＣＣＡＡＴ盒，连接转录因子ＨＡＰ３亚基，
调控水稻的产量、株高和花时３个性状。ＤＴＨ８在大多数组
织中均有表达，且蛋白只定位在核上。实时定量 ＰＣＲ（ＲＴ－
ＰＣＲ）分析显示，长日照条件下，ＤＴＨ８表达水平较高，抑制了
早穗期－Ｅｈｄ１和花束同源基因 －Ｈｄ３ａ的表达，延迟抽穗。
ＤＴＨ８同时可以提高控制水稻分蘖和侧枝发生的基因的表达
水平，使分蘖数、分支枝梗数和穗粒数增加，从而提高了水稻

产量［６６］。与此同时，Ｙａｎ等也发现了主效ＱＴＬ－Ｇｈｄ８在调节
谷粒产量、株高和抽穗期中起着多效作用，发现 Ｇｈｄ８的遗传
效应依赖于其遗传背景，长日照条件下推迟开花，短日照条件

下促进开花，这可能是使水稻成为短日植物的关键调控因子。

Ｇｈｄ８的上游是控制分蘖的关键基因 ＭＯＣ１，增加了分蘖数和
一、二次枝梗数，单株提高了５０％的产量［６７］。

另外，Ｃａｉ等分别以特青、粤泰 Ｂ为轮回亲本，Ｌｅｍｏｎｔ为
供体构建的ＢＣ５Ｆ２和ＢＣ４Ｆ２群体，对水稻的一个抽穗期和产
量相关性状的多效 ＱＴＬ－ｑＨＹ－８进行了遗传与物理作图，
ＱＴＬ－ｑＨＹ－８被认为是控制抽穗期和产量相关性状的单孟
德尔因子，ＱＴＬ的基因型性状表明，Ｌｅｍｏｎｔ等位基因 ｑＨＹ－８
的位点在抽穗期、株高、穗长、单穗粒数等方面显示了正向和

多效加性效益。性状之间 ＱＴＬ的加性效应依据其遗传力的
不同有所变化，其中最大效应的是抽穗期，遗传力为９８％，第

二为穗长，遗传力为７０％～８７％，第三是株高，遗传力为５６％～
６１％，最后是穗粒数，遗传力为４５％～４７％。表明 ｑＨＹ－８是
一个对抽穗期和多个产量相关性状的多效 ＱＴＬ，将对水稻产
量改良起到很大的作用［６８］。

３　总结与展望

改善水稻的穗粒结构，增加水稻单穗粒数，是培育超高产

品种的方向之一。尽管目前已报道了大量关于水稻穗粒数和

穗数的ＱＴＬ，但已有研究中用于构建遗传群体的亲本或突变
材料的野生型品种穗粒数多在２００粒以下，与当前生产上已
利用的部分大穗品种尚有较大的差距［６９］，因此，有必要对当

前生产上利用的大穗型水稻资源进行研究，揭示大穗形成的

遗传机制，为大穗型高产水稻品种选育提供理论依据。

大穗型水稻品种枝梗着生粒数增加，往往造成籽粒结实

率和充实度降低，进而影响水稻产量。Ｌｉ等报道了天然突变
体ＰＴＢ１在驯化相关的花粉管阻塞基因ＰＴＢ１即环型Ｅ３泛素
连接酶中，通过促进花粉管生长，正向调控水稻穗结实率。

ＰＴＢ１是花粉管生长的重要的母本孢子体因子，也是水稻结实
率的关键调节因子［７０］。可以通过遗产改良，培育兼具大穗和

高结实率的水稻品种。

半矮杆基因引起的绿色革命，提高了水稻的抗倒伏性，增

加了收获指数，然而增加产量需要增加氮肥水平来得以实现，

并且氮肥的利用率在不断降低，可持续农业越来越关注作物

的氮利用率。Ｓｕｎ等报道了异源三聚体的Ｇ蛋白调节水稻氮
的利用率，认为植物 Ｇ蛋白复合物调控了植物对氮响应信
号，并且异源三聚体的 Ｇ蛋白活性的调节为水稻环境耐受
性、谷粒产量的增加提供了一个新的思路［７１］。

另外，更值得一提的是，在水稻高产 ＱＴＬ的育种应用之
后，为了满足食物的持久供应及作物再一次绿色革命的需要，

国际Ｃ４组织正在对水稻通过包括基因组、转录组序列比较和
突变扫描等各种方法来筛选Ｃ４光合成所需要的基因，组合构
建一个更高的光能利用机制，使之导入水稻来增加水稻产量，

致使发展Ｃ４水稻已经成为目前的工作任务和未来的挑战［７２］。

相信不久的将来，随着技术体系和方法的不断成熟和完

善，越来越多的产量性状ＱＴＬ将会被鉴定和克隆，水稻产量性
状的遗传控制机理将越来越明确。届时将会有更丰富的水稻

高产基因资源可利用，可以有目的有针对性地应用于水稻高产

育种，为中国乃至全世界粮食安全和可持续性发展提供保障。
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ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２０１０，１５３（４）：１７４７－１７５８．
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ｈｅａｄｉｎｇｄａｔｅｉｎｒｉｃｅ［Ｊ］．ＭｏｌｅｃｕｌａｒＰｌａｎｔ，２０１１，４（２）：３１９－３３０．
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［７０］ＬｉＳＣ，ＬｉｕＭＷ，ＷａｎｇＳＱ，ｅｔａｌ．Ｆｉｎｅｍａｐｐｉｎｇｏｆａｄｏｍｉｎａｎｔ
ｍｉｎｕｔｅ－ｇｒａｉｎｇｅｎｅ，Ｍｉ３，ｉｎｒｉｃｅ［Ｊ］．ＭｏｌｅｃｕｌａｒＢｒｅｅｄｉｎｇ，２０１２，
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［７１］ＳｕｎＨＹ，ＱｉａｎＱ，ＷｕＫ，ｅｔａｌ．ＨｅｔｅｒｏｔｒｉｍｅｒｉｃＧｐｒｏｔｅｉｎｓｒｅｇｕｌａｔｅ
ｎｉｔｒｏｇｅｎ－ｕｓｅｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙｉｎｒｉｃｅ［Ｊ］．ＮａｔｕｒｅＧｅｎｅｔｉｃｓ，２０１４，４６（４）：
６５２－６５６．

［７２］ｖｏｎＣａｅｍｍｅｒｅｒＳ，ＱｕｉｃｋＷＰ，ＦｕｒｂａｎｋＲＴ．ＴｈｅｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔｏｆＣ４
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