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　　摘要：水稻籽粒长宽比是影响水稻品质和产量的重要农艺性状之一，是由多基因控制的数量性状。染色体片段代
换系由于可以减少分离群体中个体间遗传背景的干扰，已成为定位和克隆复杂性状ＱＴＬ的重要材料。本研究利用以
籼稻品种９３１１为背景、以粳稻品种日本晴为代换片段构建的１２８个经过２代重测序的染色体片段代换系群体作为试
验材料，利用多元回归，结合Ｂｉｎ－ｍａｐ图谱，定位到了４个控制水稻籽粒长宽比的ＱＴＬ。其中，ｑＬＷＲ２．１被定位在第２
染色体上的 ８１２１４５ｂｐ区间内，加性效应值为－０．０４，加性效应百分率为 －１．１２％；ｑＬＷＲ２．２被定位在第２染色体上
的３２４１６６ｂｐ区间内，加性效应值为０．１７，加性效应百分率为４．１４％；ｑＬＷＲ３．１被定位在第３染色体上的１７８２５ｂｐ区
间内，加性效应值为－０．２５，加性效应百分率为－７．７３％；ｑＬＷＲ１１．１被定位在第１１染色体上的９４５１６８ｂｐ区间内，加
性效应值为０．２１，加性效应百分率为５．１５％。本研究结果为精细定位并克隆相应 ＱＴＬ，进而探明水稻籽粒长宽比
ＱＴＬ的分子调控机制奠定了基础。
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　　水稻的粒形是一个与水稻产量和品质都存在
密切关系的重要性状，由粒长、粒宽、粒厚以及长宽

比构成。水稻粒形遗传机制十分复杂，是受多基因

控制的数量性状［１－４］。目前，不同研究者利用各种

分离群体，已经定位了 ４００多个水稻粒形相关
ＱＴＬｓ，这些ＱＴＬｓ分布在水稻１２条染色体上。粒形
的遗传调控网络也非常复杂［５－６］，主要涉及植物激

素、ＭＡＰＫ信号、泛素 －蛋白酶体通路、表观修饰和
Ｇ－蛋白信号等分子路径。油菜素内脂（ＢＲ）不仅
可以调控水稻的生长发育，还可以控制水稻粒形。

ＢＲ生物合成中的关键基因 Ｄ１１发生突变后，其突
变体ｄ１１表现为植株矮化，谷粒小且圆［７－８］，过量表

达该基因可以增加粒长和粒宽，并通过增加种子中

糖积累以提高粒质量［９］。Ｄ２／ＳＭＧ１１同样与 ＢＲ合

成有关，也可以调控水稻籽粒大小［１０］。参与 ＢＲ信
号转导的基因也可以影响籽粒体积，如 ＯｓＢＲＩ１［１１］、
ＧＳ６［１２］、ＢＵ１［１３］、ＯｓＢＺＲ１［１４］、ＢＡＫ１［１５］等。除 ＢＲ以
外，参与调控生长素平衡的基因ＴＧＷ６［１６］、参与生长
素响应的基因 ＢＧ１［１７］等也可以调节籽粒大小。水
稻Ｇ蛋白由α、β、γ３个亚基组成，调控多个信号转
导过程。α亚基功能缺失突变体 ｄ－１表现为矮秆
小粒［１８］；β亚基基因 ＲＧＢ１表达量降低也可以导致
籽粒变小［１９－２０］；ＧＳ３是第１个被克隆的负调控粒长
的ＱＴＬ，它编码 Ｇ蛋白 γ亚基［２１－２３］。最近，李云海

课题组在 ＭＡＰＫ信号如何影响粒形方面提出了多
个调控模型［２４－２５］。

虽然目前已经定位和克隆了多个控制水稻籽

粒大小的ＱＴＬｓ，但是至今没有控制水稻籽粒长宽比
的ＱＴＬ被精细定位和克隆。染色体片段代换系是
通过连续回交结合分子标记辅助选择的方法，在受

体亲本中导入供体亲本的染色体片段，因此，避免

了分离群体内遗传背景的干扰，可以将复杂的 ＱＴＬ
位点分解为几个甚至单一位点，已被广泛应用到复

杂性状ＱＴＬ精细定位与克隆研究中。但由于分子
标记数量有限、在不同染色体上分布不均匀以及双

交换等问题的存在，利用分子标记辅助选择构建的
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染色体片段代换系会存在小片段漏检从而使得ＱＴＬ
定位不准确的问题。笔者所在实验室在前期研究

中，构建了以籼稻品种９３１１为背景、粳稻品种日本
晴为代换片段的１２８个染色体单片段代换系群体，
并通过２代高通量重测序技术对该套群体进行测
序［２６］，导入片段的大小和位置准确可知。本研究利

用这一套重测序的染色体片段代换系，定位了４个
控制水稻籽粒长宽比的ＱＴＬｓ，为进一步精细定位并
克隆相应的ＱＴＬ和育种利用研究提供理论依据。

１　材料与方法

１．１　供试材料
试验材料包括：籼稻品种９３１１，粳稻品种日本

晴，以９３１１为背景、日本晴为替换片段的１２８个代
染色体片段代换系群体。利用全基因组２代高通量
测序技术，参考 Ｈｕａｎｇ等的方法［２７］，对染色体片段

代换系群体重测序，明确１２８个代换系的代换片段
在染色体上的精确位置和代换片段带型，代换片段

覆盖水稻全基因组的９３．３％。
１．２　试验方法

２０１７年５月１１日在江苏省南京市采用旱育秧
的方式播种试验材料。秧龄 ３０ｄ后移栽，按照
２６．７ｃｍ×１３．３ｃｍ的行、株距每个代换系栽４行，
每行１５株。采用粳稻常规大田肥水管理和病虫草
害防治方法。成熟后，每个代换系挑选中间长势正

常的５株混收，每个代换系随机选取成熟饱满的１０
粒种子，测定粒长、粒宽和粒厚，以平均值作为性状

的表型值。

１．３　ＱＴＬｓ分析
参考Ｐａｒａｎ等的方法［２８］，根据染色体片段代换

系群体的 Ｂｉｎ信息绘制覆盖基因组的 Ｂｉｎ－ｍａｐ。
１２８个代换系共包括４０１个Ｂｉｎ，命名为Ｘ１～Ｘ４０１，
其中最小Ｂｉｎ的片段长度为１３２１３ｂｐ，最大 Ｂｉｎ的
片段长度为１０６５４０３５ｂｐ，平均长度为８８９６５２ｂｐ。
参考 Ｘｕ等的方法［２６］，采用多元回归的方法，进行

ＱＴＬ的精确定位，回归模型如下：

ｙｉ＝ｂ０＋∑
ｍ

ｋ＝１
ｂｋｘｉｋ＋ｅｉ。

式中：ｙｉ为第 ｉ系的性状平均值；ｂ０为模型均值；ｍ
是Ｂｉｎ的总数；ｂｋ为第ｋ个Ｂｉｎ的偏回归系数；ｘｉｋ为
第ｉ个体第ｋ个Ｂｉｎ基因型的指示变量，依Ｂｉｎ的基
因型来源不同而取值，来自供体的 Ｂｉｎ取 －１，来自
受体亲本的Ｂｉｎ取１；ｅｉ为随机误差。
１．４　ＱＴＬｓ效应分析

ＱＴＬ加性效应值的计算，参照 Ｅｓｈｅｄ等的方
法［２９］估算各个 ＱＴＬ的加性效应值及加性效应贡
献率。

　　加性效应值＝（片段代换系的表型值－９３１１的
表型值）／２；
　　加性效应百分率 ＝（加性效应值／９３１１的表型
值）×１００％。

ＱＴＬ的命名依照ＭｃＣｏｕｃｈ制定的原则［３０］。

２　结果与分析

２．１　亲本及 １２８个染色体片段代换系籽粒的长
宽比

１２８个染色体片段代换系的长宽比为 ３．１７～
４．２８，受体亲本９３１１的长宽比为３．６６±０．１１，供体
亲本日本晴的长宽比为２．３７±０．０９（图１），亲本间
长宽比差异达到极显著水平（Ｐ＜０．０１）。

２．２　籽粒长宽比ＱＴＬ分析
利用１２８个染色体片段代换系和受体亲本

９３１１籽粒长宽比的表型数据，通过 Ｂｉｎ－ｍａｐ进行

ＱＴＬ定位的方法，在ＢｉｎＸ６６、Ｘ７７、Ｘ１３７、Ｘ３７４上定
位到４个籽粒长宽比的ＱＴＬｓ（表１），分别位于水稻
的第２、２、３和１１号染色体上。其中，ｑＬＷＲ２．１被定
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位在 ８１２１４５ｂｐ区段上；ｑＬＷＲ２．２被定位在
３２４１６６ｂｐ区段上；ｑＬＷＲ３．１被定位在 １７８２５ｂｐ

区段上；ｑＬＷＲ１１．１被定位在９４５１６８ｂｐ区段上。

表１　籽粒长宽比ＱＴＬ的定位

Ｂｉｎ ＱＴＬ 染色体
区间

（ｂｐ）
区间大小

（ｂｐ）

Ｘ６６ ｑＬＷＲ２．１ ２ １６３４１８７２～１７１５４０１７ ８１２１４５
Ｘ７７ ｑＬＷＲ２．２ ２ ２０１３８０９２～２０４６２２５８ ３２４１６６
Ｘ１３７ ｑＬＷＲ３．１ ３ ２２４４９２８７～２２４６７１１２ １７８２５
Ｘ３７４ ｑＬＷＲ１１．１ １１ ４４５３３３５～５３９８５０３ ９４５１６８

２．３　籽粒长宽比ＱＴＬ效应分析
对１２８个重测序片段进行分析，获得了４个长

宽比ＱＴＬｓ的单片段代换系。利用这个４个染色体单
片段代换系对ＱＴＬ效应进行分析，结果（表２）表明，
ｑＬＷＲ２．１表现为减效作用，加性效应为－０．０４，加性
效应百分率为 －１．１２％；ｑＬＷＲ２．２表现为增效作
用，加性效应为０．１７，加性效应百分率为 ４．１４％；
ｑＬＷＲ３．１表现为减效作用，加性效应为 －０．２５，加
性效应百分率为 －７．７３％；ｑＬＷＲ１１．１表现为增效
作用，加性效应为０．２１，加性效应百分率为５．１５％。

表２　籽粒长宽比ＱＴＬ效应分析

ＱＴＬ 表型值 加性效应
加性效应百分率

（％）

９３１１ ３．６６
ｑＬＷＲ２．１ ３．５８ －０．０４ －１．１２
ｑＬＷＲ２．１ ３．９９ ０．１７ ４．１４
ｑＬＷＲ３．１ ３．１７ －０．２５ －７．７３
ｑＬＷＲ１１．１ ４．０８ ０．２１ ５．１５

３　讨论与结论

随着人们对稻米品质要求的提高，品质改良已

经成为水稻最重要的育种目标之一。稻米的品质

主要包括外观品质、加工品质、蒸煮食味品质和营

养品质。水稻粒形是与外观品质、加工品质、蒸煮

食味品质都存在着密切的关系的重要性状［３１－３２］。

水稻粒形遗传机制复杂，是受多基因控制的数量性

状。在籽粒长宽比相关ＱＴＬ定位研究方面，邢永忠
等利用珍汕９７与明恢６３的重组自交系群体检测到
了５个长宽比相关的ＱＴＬｓ，分别位于水稻第１、１、３、
５、６号染色体，这 ５个 ＱＴＬｓ共解释长宽比变异的
５７．４７％［２］。严长杰等利用Ｂａｌｉｌｌａ为轮回亲本、ＮＴＨ
为供体亲本的回交群体为材料，结合其遗传图谱定

位了ｑＬＷ－２、ｑＬＷ－６和ｑＬＷ－７３个长宽比相关位
点，３个 ＱＴＬｓ的贡献率分别为 １２．７％、１１．５％和

１８．３％［３３］。张光恒等以窄叶青和京系 １７构建的
ＤＨ群体，在北京、杭州、海南等３种环境下定位了６
个控制长宽比的ＱＴＬｓ，分别位于水稻第１、２、３、４和
６号染色体，贡献率为 ９．７％ ～２２．７％，其中 ５个
ＱＴＬｓ能够在２个及以上环境被检测到［３４］。陈冰鉓

等利用蜀恢５２７为轮回亲本、Ｍｉｌａｇｒｏｓａ为供体亲本
构建的 ＢＣ２Ｆ２高代回交群体定位了 ２个长宽比
ＱＴＬｓ，均位于水稻第 ３号染色体上，分别解释了
５．０５％ 和２６．１５％的表型变异［３５］。通过这些传统

的次级遗传群体对目标ＱＴＬ进行鉴定之后，由于定
位群体本身遗传背景的干扰、ＱＴＬ之间的互作加上
环境条件的影响，造成 ＱＴＬ定位结果不准确，年际
间重复性差，因此很难再进行ＱＴＬ的精细定位和克
隆工作。

染色体单片段代换系是通过受体亲本和供体

亲本杂交并不断回交而选育的一套遗传背景单一、

供体信息丰富的高级遗传群体，染色体单片段代换

系与受体亲本之间表型的差异，有可能就是供体片

段的基因型所致，因此排除了遗传噪音干扰的染色

体单片段代换系已经成为作物复杂农艺性状 ＱＴＬ
定位和克隆的理想群体。前人利用染色体片段代

换系对粒形长宽比 ＱＴＬ定位开展了部分工作。万
向元等利用短宽粒粳稻品种Ａｓｏｍｉｎｏｒｉ为受体亲本、
长窄粒籼稻品种 ＩＲ２４为供体品种构建了一套染色
体片段代换系，多年多点对代换系的粒长、粒宽和

长宽比进行了ＱＴＬ定位，共定位到５个长宽比相关
ＱＴＬｓ，其中 ｑＬＷＲ－３、ｑＬＷＲ－５ａ和 ｑＬＷＲ－５ｂ在２
年４点的环境中被重复检测到，表明这３个ＱＴＬｓ遗
传较为稳定，可以进一步研究利用［３６］。李生强等利

用籼稻品种广陆矮４号为轮回亲本、粳稻品种日本
晴为供体亲本构建了一套染色体片段代换系为材

料，利用多重比较的方法共定位到５个影响籽粒长
宽比的ＱＴＬｓ［３７］。

利用染色体片段代换系为材料，对水稻复杂农
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艺性状进行ＱＴＬ定位，不仅提高了定位结果的准确
性，而且可以直接配制分离群体进行精细定位。但

是，父母本之间的遗传多样性以及分子标记数目的

局限性，导致基于分子标记检测代换系的遗传背景

以及供体信息往往不够准确，容易造成 ＱＴＬ定位的
偏差。随着高通量测序技术的发展，对每个代换系

进行全基因组重测序，可以准确获知代换系的遗传

背景以及替换片段的遗传信息，有目的地选择替换

片段，对于构建覆盖全基因组的染色体片段代换系

具有重要意义。同时基于测序信息绘制覆盖基因

组的Ｂｉｎ－ｍａｐ图谱，可以通过多元回归的方法实现
ＱＴＬ的精细定位。本研究利用９３１１和日本晴构建
的１２８个重测序的染色体片段代换系为试验材料进
行粒形ＱＴＬ分析，定位了４个水稻籽粒长宽比相关
的ＱＴＬｓ，每一个 ＱＴＬ都被界定在具体的染色体区
段上。根据之前构建的物理图谱，对本研究定位到

的籽粒长宽比 ＱＴＬｓ与前人研究结果进行比较，发
现ｑＬＷＲ２．１与李生强等定位的长宽比ＱＴＬｑＬＷＲ－
２［３７］在相同的染色体区段上；ｑＬＷＲ２．２与 Ｂａｉ等定
位的长宽比ＱＴＬｑＬＷＲ２［３８］在相同的染色体区段上；
ｑＬＷＲ３．１与陈冰鉓等定位的长宽比 ＱＴＬｑｌｗ３ｂ［３５］、
万向元等定位的长宽比ＱＴＬｑＬＷＲ３［３６］、李生强等定
位的长宽比ＱＴＬｑＬＷＲ－３［３７］、马孟莉等定位的长宽
比ＱＴＬｑＬＷＲ－３［３９］、Ｔａｎ等定位的长宽比 ＱＴＬ［４０］、
李泽福等定位的长宽比 ＱＴＬ［４１］在相同或者相邻的
染色体区段上，该主效 ＱＴＬ的效应较大，在多个群
体中均能被检测和定位到，且与第３染色体短臂上
已克隆的粒形基因 ＧＳ３［２１］的距离较远。本研究中
的４个籽粒长宽比 ＱＴＬｓ被定位在１７．８～９４５．２ｋｂ
的区段内，其中ｑＬＷＲ３．１被定位在第３染色体上约
１７．８ｋｂ区间内，可以直接利用带有目标 ＱＴＬ的代
换系与受体亲本９３１１杂交，构建 Ｆ２及其衍生分离
群体，有望快速实现 ｑＬＷＲ３．１的精细定位和克隆，
为进一步探明该主效 ＱＴＬ的调控机制奠定基础。
本研究也进一步证明了重测序染色体片段代换系

群体在ＱＴＬ鉴定和定位方面的优势。
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