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　　摘要：粒型是影响稻米产量和的品质的重要数量性状之一。其遗传调控网络包括信号通路、泛素 －蛋白酶体通
路、丝裂原活化蛋白激酶（ＭＡＰＫ）信号通路、Ｇ蛋白信号通路及转录因子等多个调控通路。目前已经定位到的与粒型
相关数量性状位点（ＱＴＬ）有６００多个，并克隆了７０多个基因，这些基因间相互作用并于其他调控通路共同构成了水
稻粒型调控网络。笔者对粒型调控网络和相关基因进行了总结和梳理并阐明其在育种上的应用前景，以期为水稻高

产育种提供有利的理论和材料基础。
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　　水稻是世界三大主要粮食作物之一，全球半数
以上人口以稻米为口粮［１］。经过矮杆和杂种优势

的广泛应用，水稻产量有了极大提高，但随着人类

活动的影响使得耕地面积逐年下降和人口增加，水

稻高产育种仍然是水稻育种的主要目标之一。水

稻的产量由３个重要因素决定：有效穗数、每穗粒数
和千粒质量。其中，有效穗数由水稻的分蘖能力决

定，每穗粒数取决于一次、二次枝梗数和结实率，而

千粒质量则受粒型性状的影响［２］。水稻粒型性状

主要由水稻种子的粒长、粒宽和粒厚等组成，因此

分离和克隆粒型相关基因是提高水稻产量的重要

理论基础之一。已有研究表明，水稻粒型相关性状

是受多个基因控制的数量性状，其遗传机制十分复

杂。发现、评价和利用这些数量性状基因是水稻遗

传育种学家研究的主要目标，其中数量性状位点

（ＱＴＬ）作图是实现该目标的重要手段之一。

１　ＱＴＬ常用作图群体

数量性状一般是受２个或２个以上基因控制的
性状，后代单株间差异只能用数量来区别，该性状

的变异呈连续性易受环境条件影响，因此研究人员

构建了多种作图群体对其进行分析。

１．１　暂时群体
暂时性群体不能永久保存，在经过自交或者近

交后遗传特性及群体就发生改变。主要包括 Ｆ２群
体和回交群体（ＢＣ）。Ｆ２群体在短时间内易于构建
且包含所有基因型，具有丰富的遗传信息，一般采

用含目标性状的籼粳杂交构建 Ｆ２分离群体对目标
基因进行遗传连锁分析以及进行 ＱＴＬ定位。吕勇
利用 ＡＺＵ和 ９３１１构建的 Ｆ２代群体结合高通量测
序在ＱＴＬ位点ｑＧＷ２－１区间找到与粒宽完全连锁
的候选基因Ｏｓ０２ｇ０２０２９５０［３］。回交群体是在 Ｆ１与
亲本之一杂交产生的分离群体，其优点是作图效率

比较高，构建时间短，可以有效减少微效基因的干

扰，但所能提供的遗传信息的量没有 Ｆ２群体丰富。
这２个群体的遗传背景都很复杂，不利于纯系后代
鉴定，所以利用这２个群体进行定位的精确性较低，
更多用于ＱＴＬ初定位［４］。

１．２　永久群体
１．２．１　ＣＳＳＬ群体　染色体片段代换系（ＣＳＳＬ）是
受体亲本与供体亲本经过多次杂交、回交、自交然

后结合分子标记辅助选择构建的少数来自供体亲

本的基因片段，其余遗传背景与轮回亲本一致的永

久群体。通过染色体片段代换系可以把复杂的数

量性状分解成简单的单个孟德尔基因进行研究，是

理想的遗传分析材料。其中染色体单片段代换系

（ＳＳＳＬ）指与受体亲本间有且只有一个来自供体亲
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本的染色体片段［５］由于可以排除试验过程中遗传

背景的干扰，具有单一性和稳定性，因此成为水稻

中ＱＴＬ鉴定、基因精细定位、克隆及基因聚合的优
良材料，已经被广泛应用于水稻的分子设计育种并

取得了较多的研究成果。Ｗａｎｇ等以受体亲本华粳
籼７４及供体亲本 Ｂａｓｍａｔｉ３８５、Ｂａｓｍａｔｉ３７０构建了
ＳＳＳＬ，通过精细定位以及高精度连锁分析，将控制
粒宽的ＱＴＬ－ＧＷ８定位在８号染色体７．５ｋｂ区间
内［５］。Ｗｕ等以非洲野生稻 Ｗ１４１１作为供体，非洲
栽培稻ＩＲＧＣ１０２３０５作为受体构建了渗入系，利用
大粒 ＧＩＬ２５系和小粒 ＩＲＧＣ１０２３０５系进行杂交，最
后利用后代纯合的分离株系将控制粒长的 ＱＴＬ－
ＧＬ４定位在 Ｍ３和 Ｍ４之间的 ５．９ｋｂ区域内［６］。

ｑＧＳ１０［７］及ｑＧＬ１２［８］也分别被定位到并将其范围缩
小至３００ｋｂ和８７ｋｂ。
１．２．２　ＤＨ群体　ＤＨ群体是对 Ｆ１代材料通过花
药离体培养后用秋水仙素进行染色体加倍得到的

群体，其优点是遗传背景简单、植株都是纯合体，适

合用于研究ＱＴＬ与环境因素之间的互作，但缺点是
所含的重组交换的信息较少不能够区分显隐性。Ｌｉ
等为定位ＧＳ５以珍汕９７和Ｈ９４构建ＤＨ群体，再通
过多次回交将ＤＨ２７（含有Ｈ９４染色体片段）导至珍
汕９７构建群体最终将ＧＳ５定位在５号染色体［９］。

１．２．３　ＮＩＬ群体　近等基因系（ＮＩＬ）是结合分子标
记通过多代回交筛选构建的群体。其优点是遗传

背景干净只在目标区域内存在差异，检测灵敏度较

高，可以用来对目标基因及性状进行 ＱＴＬ的定位、
ＱＴＬ之间互作以及效应性分［３］，但 ＮＩＬ群体的构建
往往需要花费更多的时间精力。Ｗａｎｇ等用珍汕９７
和Ｎｉｐ（宽粒）构建了ＮＩＬ定位并克隆了粒长ＱＴＬ－
ｑＧＬ１１［１０］。　
１．２．４　ＲＩＬｓ群体　重组自交系群体是对 Ｆ２代群体
进行筛选后，对目标系进行多次多代的自交而产生

的群体，所以重组自交系群体每个单株都是纯合

的，可以作为永久性的群体使用［３］，ＲＩＬ群体受环境
因素影响较小，家系间的基因型不同但家系内纯

合，定位结果的精确性相对较高，可以从该群体中

挑选出纯合的、优良的株系用作研究品种。调控粒

型的基因 ＧＷ５／ｑＳＷ５分别通过 Ａｓｏｍｉｎｏｒｉ／Ｎｉｐ和
ＩＲ２４／Ｋａｓａｌａｔｈ（细粒）杂交产生的不同重组自交系
（ＲＩＬｓ）被鉴定出来［１１－１２］，Ｆｕ等利用粳稻春优８４，
以及叶片形态差异显著的籼稻春恢８４构建的重组
自交系（ＲＩＬ）群体，检测到１个主要的叶长 ＱＴＬ－

ｑＬＬ９被定位到 Ｃ－１６４０和 Ｃ－１６４２这２个标记之
间的 １６．１７ｋｂ区域内，包含 ３个开放阅读框
（ＯＲＦｓ）［１３］。

２　水稻粒型相关ＱＴＬ的研究进展

随着水稻基因组测序的完成，研究人员利用目

标表型间差异明显的品种通过 Ｆ２群体、ＢＣ群体、
ＤＨ群体、ＲＬＩｓ群体、ＣＳＳＬ等遗传群体，在水稻 １２
条染色体上定位了超过６００个与粒型相关的 ＱＴＬ，
与粒长、粒宽相关的 ＱＴＬ最多，而与粒厚相关的
ＱＴＬ最少，并克隆了一些对水稻粒型具有显著作用
但不影响植株形态基因的主效ＱＴＬ［１４－１５］，经整理后
见图１。
２．１　调控水稻粒宽相关ＱＴＬ研究进展

粒宽是水稻粒型构成的主要因素，与其相关的

ＱＴＬ研究对提高种子千粒质量具有重要意义。Ｓｏｎｇ
等利用小粒品种丰矮占 １号和千粒质量较高的
ＷＹ３，将 ＧＷ２定位在２号染色体 Ｗ０２４和 Ｗ００４２
个标记之间的８．２ｋｂ区间内［１６］，ＧＷ２的功能缺失
会导致颖壳细胞分裂速度加快、颖壳变宽，有利于

胚乳灌浆，增加粒质量。Ｓｈｏｍｕｒａ等以窄粒品种
Ｋａｓａｌａｔｈ和宽粒测序品种 Ｎｉｐ为亲本构建的分离群
体将ｑＳＷ５定位于５号染色体负调控粒宽；Ｎｉｐ在该
范围内有 １２１２ｂｐ的碱基缺失以及 １６个 ＳＮＰ突
变，而将Ｋａｓａｌａｔｈ品种ｑＳＷ５位点中ＯＲＦ１表达量下
调使粒宽变大［１７］；Ｌｉ等以珍汕 ９７为轮回亲本和
Ｈ９４构建ＤＨ群体在５号染色体短臂端的１１．６ｋｂ
区间内定位到的 ＧＳ５编码丝氨酸羧肽酶正调控籽
粒大小［９，１８］。Ｒｕａｎ等利用９３１１和培矮６４Ｓ克隆出
控制粒宽和粒质量的 ＴＧＷ２，该基因编码调控因子
ＯｓＣＮＲ１，通过影响颖片细胞增殖和扩张来调控粒宽
和粒质量，ＴＧＷ２基因启动子上游１８１８ｂｐ处的碱
基替换（Ｇ→Ａ）可增强ＴＧＷ２的表达［１９］。

２．２　调控水稻粒长相关ＱＴＬ研究进展
水稻粒长相关ＱＴＬ是目前鉴定并克隆最多的，

ＧＳ３是水稻中首个被克隆的粒长和粒质量
ＱＴＬ［２２－２１］，Ｆａｎ等以大粒品种明恢６３以及小粒品种
川７构建的 ＮＩＬ群体，将 ＧＳ３定位在第３号染色体
上着丝粒附近的７．９ｋｂ区间内，明恢６３ＧＳ３密码
子ＴＧＣ突变成终止密码子 ＴＧＡ，使蛋白翻译终止，
产生一部分氨基端具有类 γ结构域的蛋白与 ＤＥＰ１
或ＧＧＣ２竞争性结合 Ｇβ，使粒长缩短 ［２０］。Ｚｈａｎｇ
等选用千粒质量较轻的Ｎ６４３［千粒质量＝（１７．８０±
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０８２）ｇ］和千粒质量较高的 Ｎ４１１［千粒质量 ＝
（７２１３±２．３２）ｇ］进行杂交，经过高精度连锁分析
将ｑＧＬ３定位到标记 ＸＪ３９和 ＸＪ２６之间的４６．６ｋｂ
区域内［２２］，ｑＧＬ３编码含有２个Ｋｅｌｃｈ功能域的蛋白
磷酸酶ＯｓＰＰＫＬ１，负调控水稻粒长［２３－２４］。Ｗｕ等以
野生稻Ｗ１４１１为供体，非洲栽培稻 ＩＲＧＣ１０２３０５为
受体构建了一套基因导入系，利用纯合的分离株系

进行高精度连锁分析将调控内外颖纵向细胞的伸

长来调控粒长的 ＧＬ４定位在 Ｍ３和 Ｍ４之间的５．９
ｋｂ区域内 ［６］。Ｉｓｈｉｍａｒｕ等以 Ｋａｓａｌａｔｈ作供体亲本，
Ｎｉｐ为受体亲本构建ＮＩＬ，利用重组纯合植株进行高
分辨率定位，将ＴＧＷ６定位在标记 Ｇ２１４和 Ｇ２３２之
间的 ４９ｋｂ区域内，候选基因为 Ｏｓ０６ｇ０６２３７００，
ＴＧＷ６编码一个具有吲哚乙酸（ＩＡＡ）水解酶活性的
蛋白，在库器官中 Ｎｉｐ的 ｔｇｗ６等位基因通过控制
ＩＡＡ供应来限制细胞数量和粒长，在 Ｋａｓａｌａｔｈ中等
位基因ｔｇｗ６功能的丧失会对源器官产生多效性影
响进而提高粒质量［２５］。Ｙｕ等采用新方法 Ｈｏ－
ＬＡＭａｐ克隆了ＯｓＬＧ３，编码ＡＰＥＴＡＬＡ２／乙烯反应元

件结合蛋白，通过促进细胞数目的增加正向调控粒

长且不影响稻米品质［２６］；康艺维试验所用的长粒品

种ＩＲＡＴ１０９、ＳＬＧ－１、Ｈａｏｂｕｋａ三者的启动子序列相
同但与短粒品种存在差异，因此 ＯｓＬＧ３致使籽粒变
长千粒质量增加的主要原因是启动子区的自然变

异［１５］。ＴＧＷ３／ｑＴＧＷ３／ＧＬ３．３的克隆分别来自亲本
ＪＺ１５０６和小粒品种黄华占、ＣＷ２３和 ＰＡ６４、珍汕９７
和南洋占，通过编码类 ＳＨＡＧＧＹ４１激酶 ＯｓＳＫ４１／
ＯｓＧＳＫ磷酸化 ＯｓＡＲＦ４负调控颖壳的细胞影响粒
长［２７－２９］。Ｗａｎｇ等以野生稻Ｗ１９４３为供体亲本，广
陆矮４号为受体亲本，利用２１８１个 ＢＣ１Ｆ５个体进
行高精度定位，最终将ＧＬ６定位到ＧＬ４３５０和ＧＬ４４１１
这２个标记之间的６．１ｋｂ区域内，ＧＬ６编码的ＰＬＡＴＺ
转录因子通过促进幼穗细胞的增殖正调控粒长，该转

录因子与ＲＰＣ５３和ＯｓＴＦＣ１之间存在互作，通过参与
到ＲＮＡ聚合酶Ⅲ转录机制，调节参与水稻籽粒发育
基因的表达［３０］。Ｓｉ等利用籽粒间差异明显的３８０多
个水稻品种进行 ＧＷＡＳ（ｇｅｎｏｍｅ－ｗｉｄｅａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ
ｓｔｕｄｉｅｓ）分析，将控制粒长的主效基因ＱＴＬ－ＧＬＷ７定
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位在７号染色体上，其编码的转录因子ＯｓＳＰＬ１３通过
调控颖壳细胞正调控籽粒大小［３１］。

２．３　调控水稻粒型的多效性ＱＴＬ研究进展
水稻中已经克隆的一些基因如ＧＬ２／ＧＳ２、ＧＷ７、

ＧＷ６等具有一因多效，不仅调控粒型还会影响稻米
品质。Ｈｕ等以浙江省特大粒地方品种宝大粒
（ＢＤＬ）、中花１１、９３１１和武运粳７号为亲本，构建分
离群体将ＧＳ２定位在２号染色体ＢＧ８２和ＢＧＳ８３标
记间的７．４ｋｂ区间内［３２］；ＧＬ２／ＧＳ２通过编码转录
因子ＯｓＧＲＦ４促进细胞膨大和细胞分裂调控籽粒大
小［３３］。ＢＧ２编 码 细 胞 色 素 Ｐ４５０家 族 成 员
ＯｓＣＹＰ７８Ａ１３蛋白，ＯｓＣＹＰ７８Ａ１３的表达上调可促进
细胞增殖使籽粒变大［３４］。Ｗａｎｇ等利用泰丰Ａ和华
粳籼７４为亲本构建作图群体，最终将 ＧＷ７基因准
确定位于７号染色体标记 Ｓ５和 Ｓ６约２．６ｋｂ的区
域内，ＧＷ７编码１个 ＴＯＮＮＥＡＵ１募集基序蛋白，该
蛋白表达上调，通过促进纵向细胞分裂抑制横向细

胞分裂使籽粒细长［３５］，也提高了稻米的外观品

质［３６］。Ｓｏｎｇ等用籼稻品种Ｋａｓａｌａｔｈ和粳稻品种Ｎｉｐ
为亲本构建的作图群体，将ＧＷ６定位在第６号染色
体上，ＧＷ６ａ编码具有组蛋白乙酰转移酶活性的

ＯｓｇｌＨＡＴ１蛋白，该蛋白通过增加颖壳细胞数目及灌
浆速率使粒质量得到提高［３７］。ＧＳ９通过控颖壳细
胞的分化负调控籽粒大小，Ｚｈａｏ等用清芦占１１和
Ｎｉｐ构建ＮＩＬ群体初步将 ＧＳ９定位到标记 ＩＮ０９２７
和ＩＮ０９２９之间的５．９ｋｂ范围内，该区域只有１个
候选基因ＬＯＣ＿Ｏｓ０９ｇ２７５９０被鉴定具有预测的开放
阅读框，ＧＳ９控制颖壳中纵向细胞分裂加快细胞数
目增加而横向细胞分裂速度变慢［３８－３９］。

３　水稻粒型调控网络

进一步理解水稻粒型相关基因调控方式是合

理利用它们的前提与基础。在被子植物中受精卵、

受精卵中央细胞和母体珠被分别发育成种子的胚、

胚乳以及种皮，构成了种子基本结构［４０］。因此，种

子大小是由母体组织和合子组织协调控制的［４１］；通

过母体组织控制籽粒大小的信号通路包括泛素－
蛋白酶体通路、Ｇ蛋白信号通路、丝裂原活化蛋白激
酶（ＭＡＰＫ）信号通路、多种植物激素信号通路、转录
调节因子［４２］以及表观遗传调控途径。而合子组织

生长受到植物激素以及 ＨＡＩＫＵ途径调控［４３］，上述

途径构成的调控网络见图２。

３．１　植物激素信号通路
植物激素通过对细胞周期的调控在籽粒大小

发育方面发挥重要作用。研究表明，生长素通过浓

度依赖性对种子发育进行调控，生长素的时空分布

受生长素合成动态调节：极性运输、信号转导、生长

素偶联以及生长素分解代谢来维持生长素在种子

发育的最佳水平［４４］。ｍｉｃｒｏＲ１６７在拟南芥、番茄、亚
麻荠中被证实可以靶向调控生长素反应因子 ＡＲＦ６
和ＡＲＦ８，这些因子能调节植物种子发育［４５］；Ｌｉｕ等
研究发现的植物生长素原初响应基因 ＢＧ１参与生
长素运输和转运，是植物特异的控制器官大小的调

节因子，其突变体增加了生长素含量，改变了生长
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素的分布，而敲除材料则减少了生长素的运输，在

水稻和拟南芥中使用 ＢＧ１基因均可提高植株生物
量、种子质量和产量［４６］。在甘蓝型油菜中，通过正

向遗传学鉴定出的 ＡＲＦ１８被证实在角果发育过程
中可以通过调控生长素信号通路来决定粒质量［４７］；

一些生长素介导的与种子大小相关的基因如

ＳＭＯＳ１编码的一个生长素调控的 ＡＰＥＴＡＬ２类转录
因子，在水稻中受ＯｓＡＲＦ１的正调控；ＳＭＯＳ１使细胞
变小、数目增加表现为种子变小［４８－４９］；种子发育是

一个复杂的动态过程，受到多种植物激素的严格调

控，生长素与其他植物激素之间协同或拮抗调节种

子发育，如：ＳＭＯＳ１可以与 ＧＲＡＳ转录因子 ＳＭＯＳ２／
ＤＬＴ相互作用，通过油菜素内酯（ＢＲ）信号正向调控
种子发育来调节其转录活性，这一发现证明生长素

和ＢＲ信号通路的相互作用可以调节作物的种子
大小［４４］。

３．２　Ｇ蛋白信号通路
在水稻中异源三聚体Ｇ蛋白参与生长、发育的

多个信号通路，Ｇ蛋白由１个α亚基基因（ＲＧＡ１）、４
个ＧＴＰ结合蛋白基因（ＸＬＧｓ）、１个 β亚基基因
（ＲＧＢ１）和５个 γ亚基基因（命名为 ＲＧＧ１、ＲＧＧ２、
ＲＧＧ３／ＧＳ３、ＲＧＧ４／ＤＥＰ１ 和 ＲＧＧ５／ＯｓＧＧＣ２）组
成［５１］。Ｇα和Ｇβ蛋白都是细胞分裂和籽粒大小的
正调控因子，ＲＧＡ１／Ｄ１编码 Ｇ蛋白的 α亚基，突变
体ｄ１中Ｇ蛋白失活细胞分裂减少籽粒变小，同时
还发现Ｇ蛋白途径与植物激素途径存在影响，突变
体ｄ１Ｇα亚基的缺陷会影响赤霉素（ＧＡ３）和油菜素
内酯（ＢＲ）的信号传导［５１］。ＲＧＢ１编码 Ｇβ亚基，其
突变体会导致籽粒变小［５２］，Ｓｕｎ等结果表明，ＲＧＢ１
在整个生长过程中发挥着重要作用，ＲＧＢ１为３种
Ｇγ蛋白粒型调控通路提供了基础［５３］。ＤＥＰ１编码
Ｇ蛋白的γ亚基，是水稻穗长、株高、粒型等的负调
控因子［５４］，当 ＲＧＡ１、ＤＥＰ１和 ＧＣＣ２单独或共同存
在时，可以使粒型增大。ＧＳ３是栽培稻自然群体和
育种群体中最重要的粒长负调控因子［５５－５６］；野生型

的等位基因Ｎ端有 ＯＳＲ（ｏｒｇａｎｓｉｚｅｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ）结构
域会产生中等粒，功能缺失会形成长粒；而 Ｃ端结
构域功能缺失会丧失对 ＯＳＲ结构域的抑制产生极
短粒［５３］；ＧＳ３通过与 ＤＥＰ１和 ＧＣＣ２竞争结合 Ｇβ
从而使粒型变小，与野生型相比敲除 ＲＧＡ１后的籽
粒变的极短，籽粒长度减少约 ３５％，而 ＤＥＰ１和
ＧＣＣ２敲除后的表型基本一致；敲除 ＤＥＰ１或 ＧＣＣ２
或过表达 ＧＳ３均可导致中短粒（减少 ７．４７％ ～

１１１８％），相反过表达 ＤＥＰ１或 ＧＣＣ２或敲除 ＧＳ３，
籽粒长 度 和 粒 质 量 均 适 度 增 加 （６．８５％ ～
１３０３％），在ＧＳ３的敲除突变体中过表达 ＤＥＰ１可
使粒长进一步增加（约增加２０％），也使粒质量大幅
增加（２８．４５％）［５３］，ＤＥＰ１的自然变异体会改变穗
型结构和氮素利用效率。Ｇγ亚基的 ＲＧＧ１和
ＲＧＧ２参与非生物胁迫的调控，Ｍｉａｏ等通过测定赤
霉素（ＧＡ３）处理后第二叶鞘的长度和 ＧＡ诱导的种
子α－淀粉酶活性，发现 ＲＧＧ２也参与了 ＧＡ信号
传导，可以通过 ＧＡ途径调控负调控水稻的籽粒和
器官大小［５７］。

３．３　丝裂原活化蛋白激酶（ＭＡＰＫ）信号通路
丝裂原活化蛋白激酶（ＭＡＰＫ）信号通路已被证

明在植物的防御反应和与生长发育相关的多个过

程中发挥重要作用。ＭＡＰＫ通路是１个三级激酶级
联反应，包含至少 ３个激酶：ＭＡＰＫ激酶激酶
（ＭＫＫＫ），ＭＡＰＫ激酶（ＭＫＫ）和 ＭＡＰＫ［５８］。Ｘｕ等
提出生长信号可能激活 ＯｓＭＫＫＫ１０－ＯｓＭＫＫ４－
ＯｓＭＡＰＫ６级 联 反 应，丝 裂 原 活 化 蛋 白 激 酶
ＯｓＭＡＰＫ６主要分布在细胞核和细胞质中，并广泛分
布于各个器官中，主要分布在小穗和小穗壳中，激

活的ＯｓＭＡＰＫ６通过促进小穗壳细胞增殖来调节籽
粒大小，该信号通路对水稻籽粒大小和质量有正向

调控作用［５９］；而 ＧＳＮ１是级联反应的负调控因子，
通过编码丝裂原活化蛋白激酶磷酸酶 ＯｓＭＫＰ１与
ＯｓＭＡＰＫ６相互作用，使 ＯｓＭＡＰＫ６去磷酸化失
活［６０］。另外，ＭＡＰＫ信号通路同时也会影响植物激
素油菜素内酯（ＢＲ），激素敏感性试验表明，ｄｓｇ１突
变体对油菜素内酯（ＢＲ）的敏感性较低。在 ｄｓｇ１突
变体中内源ＢＲ水平降低，一些ＢＲ信号通路基因和
反馈抑制基因的表达均发生改变，表明 ＯｓＭＡＰＫ６
可能影响了 ＢＲ的动态平衡和信号转导［６１］；ＳＭＧ１
编码１个ＯｓＭＫＫ４通过影响 ＢＲ的应答以及 ＢＲ相
关基因表达，在籽粒生长中可能作为 ＭＡＰＫ通路和
油菜素内酯途径间的连接因子，抑制 ＯｓＭＫＫ４表
达，会使籽粒变小［６２］。

３．４　泛素－蛋白酶体途径
泛素化途径是将泛素偶联到底物蛋白内部的

赖氨酸残基上，从而使靶蛋白被蛋白酶体降解，泛

素通过影响蛋白质运输、信号转导、降解等直接或

间接地调控粒长［６３］。泛素化过程需要多个酶参与：

泛素活化酶Ｅ１，泛素结合酶Ｅ２，泛素连接酶Ｅ３。泛
素分子被 Ｅ１激活连接到 Ｅ２，Ｅ３帮助 Ｅ２识别靶蛋

—３３—江苏农业科学　２０２１年第４９卷第１２期



白，将泛素转移到靶蛋白进行泛素化［６４］，被蛋白酶

体降解［６５－６６］，泛素化是一个可逆的过程可以通过去

泛素酶（ＤＵＢｓ）［６１］释放底物上的泛素；ＷＴＧ１编码
一种具有去泛素活性的 Ｏｔｕｂａｉｎ－ｌｉｋｅ蛋白酶，它通
过影响细胞伸长来决定粒型大小［６８］。ＧＷ２编码１
个Ｅ３泛素连接酶负调节细胞分裂，影响粒宽及粒
质量［１６］。ＬＧ１编码去泛素 化 特 异 性 蛋 白 酶
ＯｓＵＢＰ１５，ＯｓＵＢＰ１５功能丧失和表达下调会产生更
窄、更小的籽粒，ＯｓＵＢＰ１５和 ＧＷ２在调控籽粒大小
上存在可能的相互作用，通过聚合ＯｓＵＢＰ１５和ＧＷ２
有可能提高粮食产量［６９］。

３．５　转录因子调控
水稻中已成功分离并鉴定了一批控制籽粒的

主要数量性状位点如 ＧＳ３、ＧＳ５［５］、ＧＳ９［９］、ＧＷ２［１６］、
ＧＷ５［１７－１８］、ＧＷ７［２５］、ＧＷ８［３５］和 ＴＧＷ６［３８］。研究表
明，这些编码转录因子的ＱＴＬ是调节籽粒大小的关
键，ＧＬＷ７编码转录因子 ＯｓＳＰＬ１３，该转录因子通过
小穗壳内细胞的增殖来增加籽粒大小［３１］。ＧＷ８编
码转录因子 ＯｓＳＰＬ１６，通过促进细胞分裂及灌浆速
率来增加籽粒宽度和粒质量［５］；同样，ＧＳ２／ＰＴ２／
ＬＧＳ１编码的转录调节因子 ＯｓＧＲＦ４通过增加小穗
壳中的细胞生长分裂来调节籽粒大小［３２，７０－７１］。ＧＬ４
编码ＭＹＢ类转录因子，通过调控内外颖纵向细胞伸
长使籽粒变长［６］，而 ＯｓＧＢＰ１转录因子抑制粒长，
ＯｓＧＢＰ３则提高粒长［７２］。籽粒大小不仅受穗壳的限

制还受到胚乳生长及籽粒灌浆控制，转录因子

ＭＡＤＳ２９通过调控母体组织的降解进而影响籽粒的
灌浆［７３］，转录因子 ＯｓＮＦ－ＹＢ１的表达下调会显著
延缓籽粒灌浆，导致小粒［７４］。ｑＬＧＹ３编码 Ｇβ关键
的下 游 效 应 因 子 ＭＡＤＳ结 构 域 转 录 因 子
ＯｓＭＡＤＳ１［７５］，通过外表皮细胞分裂使籽粒变长，而
ＯｓＭＡＤＳ１的转录活性受 Ｇγ亚基 ＧＳ３和 ＤＥＰ１与
ＭＡＤＳ的角蛋白结构域互作正调控［７６］。

３．６　表观遗传调控途径
植物表观遗传主要涉及ＤＮＡ甲基化、组蛋白修

饰（乙酰化、甲基化、磷酸化和泛素化等）、ＲＮＡ甲基
化、基因组印迹和母性效应等调控类型［７７］。

ｍｉＲＮＡ－ＯｓｍｉＲ３９７正调控水稻产量，Ｚｈａｎｇ等研究
发现，ＯｓｍｉＲ３９７通过下调其靶基因ＯｓＬＡＣ的表达增
加水稻产量，ＯｓＬＡＣ的产物是一种漆酶类蛋白，参与
了植物对ＢＲ的敏感性［７８］。Ｄｕａｎ等报道，ＧＳ２编码
的生长调控因子 ＯｓＧＲＦ４受 ＯｓｍｉＲ３９６的调节，当
ＧＳ２发生２ｂｐ的替换突变后，会影响 ＯｓｍｉＲ３９６对

其的调控，导致籽粒增大、粒质量增加，且 ＧＳ２与转
录辅激活子 ＯｓＧＩＦ１／２／３相互作用，ＯｓＧＩＦ１过表达
时会使粒质量增加［７９］；他们发现的另一个ｍｉＲＮＡ－
ＯｓｍｉＲ４０８通过调控 ＯｓＵＣＬ８正调控植株的光合效
率及产量性状［８０］。ＳＤＧ７２５编码 １个 Ｈ３Ｋ３６甲基
转移酶，其表达下调导致种子变小［８１］。ＧＷ６ａ编码
具有组蛋白乙酰转移酶活性的类 ＧＮＡＴ蛋白
ＯｓｇｌＨＡＴ１，通过促进细胞分裂调控粒长；ＧＷ６ａ表达
提高会使组蛋白 Ｈ４的乙酰化水平提高，增加颖壳
细胞数目和灌浆速率达到增产目的［３７，６５，８２］。

ＬＡＲＧＥ１编码的 ＯＭＬ４在发育中的穗粒中表达且
ＧＦＰ－ＯＭＬ４融合蛋白定位于细胞核中，ＯＭＬ４通过
限制小穗壳内细胞的扩张来调节颗粒大小，负调控

水稻的粒级和粒质量；ＯＭＬ４可被ＧＳＫ２磷酸化调控
ＯＭＬ４蛋白稳定性，ＯＭＬ４功能缺失导致大粒和重
粒，而ＯＭＬ４过表达导致小粒和轻粒［８３］。

４　水稻粒型基因间的互作及在育种中的应用

水稻粒型是多基因控制的数量性状，不同粒型

基因之间互相影响，育种的重要目的之一是得到高

产优质的水稻新品种，通过以上分析表明，目前水

稻粒长、粒宽、粒厚相关ＱＴＬ已经定位很多，也有７０
多个水稻粒型相关基因已被克隆，但这些克隆出来

的基因在育种上的应用却相对较少。

４．１　水稻粒型基因间互作
水稻粒型相关的不同位点非等位基因之间也

存在相互作用，最终影响籽粒发育，Ｙａｎ等通过对
ＧＳ３－ＲＮＡｉ、ＧＷ２－ＲＮＡｉ系和 ｑＳＷ５的 ＣＳＳＬ系的
基因表达分析研究了ＧＷ２、ＧＳ３、ＧＩＦ１和ｑＳＷ５／ＧＷ５
四者间的互作关系，并用１８０个品种的自然群体分
析了ＧＷ５／ｑＳＷ５和 ＧＳ３的等位基因作用［８４］。研究

表明，ＧＷ５／ｑＳＷ５和 ＧＷ２正调控 ＧＳ３的表达，ＧＷ２
能抑制 ＧＷ５／ｑＳＷ５的表达，ＧＷ５／ｑＳＷ５正向调控
ＧＩＦ１的表达，而 ＧＷ２和 ＧＳ３负向调控 ＧＩＦ１的表
达，另外ＧＳ３可以消除ＧＷ５／ｑＳＷ５的粒长效应，ＧＳ３
对粒宽的作用受到ｑＳＷ５的影响［８４］；ＨＧＷ编码１个
含有泛素相关结构域的上游调控蛋白，可以直接通

过ＧＩＦ１控制水稻籽粒和质量，在 ＨＧＷ突变体中
ＧＩＦ１、ＧＷ２、ＧＷ５和ＧＳ３等基因的表达降低［８５］。

ＧＷ７是调节粒长、粒宽的水稻籽粒品质数量性
状基因，ＧＷ８是包含 ＳＢＰ结构域的转录因子，与
ＧＷ７启动子结合抑制其表达，ＧＷ８通过细胞分裂对
粒宽进行调控［８６］。转录抑制因子 ＯｓＡＲＦ４负调控
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粒长而ＴＧＷ３编码的 ＧＳＫ３／ＳＨＡＧＧＹ－Ｌｉｋｅ家族蛋
白激酶 ＯｓＳＫ４１与 ＯｓＡＲＦ４互作会发生磷酸化使
ＯｓＡＲＦ４的转录抑制功能增强从而负调控水稻的粒
型和粒质量［８７］。相关研究发现，ＧＬ３．３（ＴＧＷ３）与
ＧＳ３互作也会使水稻籽粒显著增大［２７］。

４．２　水稻粒型基因在育种中的应用
ＧＳ３是一个在育种中应用较广的基因，在增加

籽粒质量的同时也能改善外观品质，为更方便地聚

合目的基因，通常采用遗传背景一致，目标基因选

择效率高，育种周期短的ＳＳＳＬ进行选育。如张剑霞
将抗白叶枯病基因Ｘａ２３和粒长基因 ＧＳ３基因聚合
到珍汕９７Ｂ和Ⅱ －３２Ｂ中，使其在改良后对白叶枯
病具有明显的抗性且在粒长方面也得到了增长［８８］；

杨梯丰等通过分子聚合育种将携带粒长基因 ＧＳ３
的华粳籼７４与携带其他优良基因的ＳＳＳＬ进行基因
聚合，聚合后籽粒变得更长［８９］；Ｗａｎｇ等通过聚合
ＧＳ３等位基因和 ＯｓＳＰＬ１６（ＧＷ８）发现，可以在提高
籽粒外观品质的同时保证产量［５］。Ｚｅｎｇ等对 ＧＳ３、
Ｇｈｄ７、ｑＳＷ５、ＤＰＥ１等基因进行聚合育种研究，成功
选育出优良品种两优培九，其在增产和提升品质方

面都更有优势［９０］。

Ｗａｎｇ等研究发现，ＧＬ７在不影响产量和食用品
质的前提下可以用来改良籽粒外观品质，遗传背景

含ＧＬ７的 ＮＩＬ相比稻米垩白度和垩白率显著降低
而单株产量、直链淀粉含量、胶稠度和蛋白质含量

均不受影响［３６］，因而将ＧＬ７和其他与产量和品质相
关的有益等位基因聚合更有助于优良水稻品种的

选育。

Ｚｈａｏ等发现，新粒型基因ＧＳ９的缺失突变体通
过改变细胞分裂来增加籽粒长度，ＧＳ９与 ＧＳ３聚合
会获得更长更细的粒型，表明 ＧＳ９不管单独还是与
其他粒型基因结合，都是育种的良好材料［３８］。Ｓｏｎｇ
等发现，含有ＧＷ２基因的丰矮占１号其粒宽、粒厚
和千粒质量都分别显著提高 ２６．２％、１０．５％、
４９８％，而外观及食用品质均未改变［１６］。

５　结论与展望

水稻粒型调控涉及很复杂的遗传网络，根据目

前研究已经鉴定出的通路包括植物激素、泛素 －蛋
白酶体通路、Ｇ蛋白信号通路、ＭＡＰＫ信号通路及转
录因子调控等，再加上各个控制粒型基因间的相互

作用共同构成了籽粒大小的调控网络，但各个通路

之间互作关系有待更深入研究。基因克隆是研究

粒型大小调控网络的基础，今后仍需要尽可能多地

克隆出粒型相关基因，与传统的图位克隆相比，近

年新的技术方法：基因组编辑技术（ＣＲＩＳＰＲ／Ｃａｓ９）、
ＧＷＡＳ等可以更高效便捷地鉴定出更多粒型调控相
关基因，同时有助于了解并完善粒型调控网络。

ＣＲＩＳＰＲ／Ｃａｓ９等基因组编辑工具给水稻分子设
计育种及品种改良带来了革命性的巨变，其在相同

的遗传背景中快速高效地创制功能缺失型突变

体［９１］的特点使得水稻分子育种的研究及应用前途

光明。最近开发的新型基因编辑工具 ＰＥ（Ｐｒｉｍｅｒ
Ｅｄｉｔｏｒｓ），实现了从Ｃ－Ｔ／Ｇ－Ａ的简单转换到１２种
单碱基的转换以及多碱基的精准插入与删除［９２－９３］，

这些都将有助于完善调控水稻粒型大小的遗传网

络［９４］。此外由于基因编辑过程涉及转基因，因此在

应用时需要通过所选材料的背景，亲本与阳性株进

行回交去除转基因成分；其次基因编辑导致的突变

和脱靶现象，会使等位基因在不同遗传背景下突变

表型不完全一样，因此可以在特定遗传背景下利用

等位基因突变来提高产量。

ＧＷＡＳ虽然在全基因组范围内可以通过自然群
体或构建的人工群体快速高效地查找并筛选出与

目标性状相关联的ＳＮＰ、ＩｎＤｅｌ等变异位点［９５－９８］，但

在涉及 ＱＴＬ的克隆时仍需与图位克隆二者相结合
才能确定候选基因。基于二代测序的 ＢＳＡ法（ｂｕｌｋ
ｓｅｇｒｅｇａｎｔａｎａｌｙｓｉｓ）是通过在群体中挑选目标性状极
端的个体，构建ＤＮＡ混池进行全基因组重测序及差
异分析，快速实现对单一性状的初定位［９９］。

目前一些已经克隆的基因如 ＧＷ２、ＧＷ５、ＧＳ５、
ＧＷ８等在生产应用时仍然要先通过田间生产试验
及在不同遗传背景下试验才能进一步明确其育种

利用价值。目前许多被鉴定克隆出的基因不能直

接通过分子设计育种用于改良已有品种，对提高水

稻产量和稻米品质的作用并不大，因此在鉴定新功

能基因的同时可以用老基因讲出新故事，将研究工

作落实到实际生产应用中；相对于粒长、粒宽的研

究已经定位并克隆了多基因，但是关于水稻粒厚方

面的研究报道仍然比较少，粒厚基因的遗传研究仍

有待进一步加强［１００］。
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ＴｈｅＮｅｗＰｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ，２０２０，２２７（２）：６２９－６４０．

［２０］ＦａｎＣＣ，ＸｉｎｇＹＺ，ＭａｏＨＬ，ｅｔａｌ．ＧＳ３，ａｍａｊｏｒＱＴＬｆｏｒｇｒａｉｎ
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ＡｐｐｌｉｅｄＧｅｎｅｔｉｃｓ，２００６，１１２（６）：１１６４－１１７１．

［２１］ＭａｏＨＬ，ＳｕｎＳＹ，ＹａｏＪＬ，ｅｔａｌ．Ｌｉｎｋｉｎｇｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｄｏｍａｉｎ
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［Ｊ］．ＰｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓｏｆｔｈｅＮａｔｉｏｎａｌＡｃａｄｅｍｙｏｆＳｃｉｅｎｃｅｓｏｆｔｈｅＵｎｉｔｅｄ

ＳｔａｔｅｓｏｆＡｍｅｒｉｃａ，２０１０，１０７（４５）：１９５７９－１９５８４．

［２２］ＺｈａｎｇＸＪ，ＷａｎｇＪＦ，ＨｕａｎｇＪ，ｅｔａｌ．ＲａｒｅａｌｌｅｌｅｏｆＯｓＰＰＫＬ１

ａｓｓｏｃｉａｔｅｄｗｉｔｈｇｒａｉｎｌｅｎｇｔｈｃａｕｓｅｓｅｘｔｒａ－ｌａｒｇｅｇｒａｉｎａｎｄａ

ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｙｉｅｌｄｉｎｃｒｅａｓｅｉｎｒｉｃｅ［Ｊ］．ＰｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓｏｆｔｈｅＮａｔｉｏｎａｌ
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（５２）：２１５３４－２１５３９．
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［３１］ＳｉＬＺ，ＣｈｅｎＪＹ，ＨｕａｎｇＸＥ，ｅｔａｌ．ＯｓＳＰＬ１３ｃｏｎｔｒｏｌｓｇｒａｉｎｓｉｚｅｉｎ

ｃｕｌｔｉｖａｔｅｄｒｉｃｅ［Ｊ］．ＮａｔｕｒｅＧｅｎｅｔｉｃｓ，２０１６，４８（４）：４４７．

［３２］ＨｕＪ，ＷａｎｇＹＸ，ＦａｎｇＹＸ，ｅｔａｌ．ＡｒａｒｅａｌｌｅｌｅｏｆＧＳ２ｅｎｈａｎｃｅｓ

ｇｒａｉｎｓｉｚｅａｎｄｇｒａｉｎｙｉｅｌｄｉｎｒｉｃｅ［Ｊ］．ＭｏｌｅｃｕｌａｒＰｌａｎｔ，２０１５，８
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ＧＬ７ｌｏｃｕｓｃｏｎｔｒｉｂｕｔｅｓｔｏｇｒａｉｎｓｉｚｅｄｉｖｅｒｓｉｔｙｉｎｒｉｃｅ［Ｊ］．Ｎａｔｕｒｅ
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述［Ｊ］．江苏农业科学，２０２０，４８（６）：１－７．
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Ｓｃｉｅｎｃｅｓ，２０２０，２１（５）：１６６２．
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ｉｎｔｅｒａｃｔｉｎｇｗｉｔｈａｎＥＲＦｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒ［Ｊ］．Ｊｏｕｒｎａｌｏｆ

ＥｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌＢｏｔａｎｙ，２０１６，６７（２２）：６３９９－６４１１．

［７５］葛慧雯．ＯｓＲｈｏＧＡＰ２基因过表达改变水稻粒形的分子机制研究

［Ｄ］．新乡：河南师范大学，２０１８：４１－４３．

［７６］ＬｉｕＱ，ＨａｎＲ，ＷｕＫ，ｅｔａｌ．Ｇ－ｐｒｏｔｅｉｎβγｓｕｂｕｎｉｔｓｄｅｔｅｒｍｉｎｅｇｒａｉｎ

ｓｉｚｅｔｈｒｏｕｇｈｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｗｉｔｈＭＡＤＳ－ｄｏｍａｉｎｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒｓｉｎ

ｒｉｃｅ［Ｊ］．ＮａｔｕｒｅＣｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓ，２０１８，９（１）：８５２．

［７７］王静宇，陈晓慧，赖钟雄．植物表观遗传修饰的分子机制及其生

物学功能［Ｊ］．热带作物学报，２０２０，４１（１０）：２０９９－２１１２．

［７８］ＺｈａｎｇＹＣ，ＹｕＹ，ＷａｎｇＣＹ，ｅｔａｌ．ＯｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆｍｉｃｒｏＲＮＡ

ＯｓｍｉＲ３９７ｉｍｐｒｏｖｅｓｒｉｃｅｙｉｅｌｄ ｂｙｉｎｃｒｅａｓｉｎｇｇｒａｉｎ ｓｉｚｅａｎｄ

ｐｒｏｍｏｔｉｎｇｐａｎｉｃｌｅｂｒａｎｃｈｉｎｇ［Ｊ］．ＮａｔｕｒｅＢｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ，２０１３，３１

（９）：８４８－８５２．

［７９］ＤｕａｎＰ，ＮｉＳ，ＷａｎｇＪ，ｅｔａｌ．ＲｅｇｕｌａｔｉｏｎｏｆＯｓＧＲＦ４ｂｙＯｓｍｉＲ３９６

ｃｏｎｔｒｏｌｓｇｒａｉｎｓｉｚｅａｎｄｙｉｅｌｄｉｎｒｉｃｅ［Ｊ］．ＮａｔｕｒｅＰｌａｎｔｓ，２０１５，２

（１）：１５２０３．

［８０］ＺｈａｎｇＪＰ，ＹｕＹ，ＦｅｎｇＹＺ，ｅｔａｌ．ＭｉＲ４０８ｒｅｇｕｌａｔｅｓｇｒａｉｎｙｉｅｌｄａｎｄ

ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｖｉａａｐｈｙｔｏｃｙａｎｉｎｐｒｏｔｅｉｎ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，

２０１７，１７５（３）：１１７５－１１８５．

［８１］ＳｕｉＰ，ＳｈｉＪ，ＧａｏＸ，ｅｔａｌ．Ｈ３Ｋ３６ｍｅｔｈｙｌａｔｉｏｎｉｓｉｎｖｏｌｖｅｄｉｎ

ｐｒｏｍｏｔｉｎｇｒｉｃｅｆｌｏｗｅｒｉｎｇ［Ｊ］．ＭｏｌｅｃｕｌａｒＰｌａｎｔ，２０１３，６（３）：９７５－

９７７．　

［８２］张昌泉，赵冬生，李钱峰，等．稻米品质性状基因的克隆与功能

研究进展［Ｊ］．中国农业科学，２０１６，４９（２２）：４２６５－４２８３．

［８３］ＬｙｕＪ，ＷａｎｇＤＲ，ＤｕａｎＰＧ，ｅｔａｌ．Ｃｏｎｔｒｏｌｏｆｇｒａｉｎｓｉｚｅａｎｄｗｅｉｇｈｔ

ｂｙｔｈｅＧＳＫ２－ＬＡＲＧＥ１／ＯＭＬ４ｐａｔｈｗａｙｉｎｒｉｃｅ［Ｊ］．ＴｈｅＰｌａｎｔ

Ｃｅｌｌ，２０２０，３２（６）：１９０５－１９１８．

［８４］ＹａｎＳ，ＺｏｕＧＨ，ＬｉＳＪ，ｅｔａｌ．Ｓｅｅｄｓｉｚｅｉｓｄｅｔｅｒｍｉｎｅｄｂｙｔｈｅ

ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎｓｏｆｔｈｅｇｅｎｅｓｃｏｎｔｒｏｌｌｉｎｇｄｉｆｆｅｒｅｎｔｓｅｅｄｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓｉｎ

ｒｉｃｅ［Ｊ］．ＴｈｅｏｒｅｔｉｃａｌａｎｄＡｐｐｌｉｅｄＧｅｎｅｔｉｃｓ，２０１１，１２３（７）：１１７３－

１１８１．　

［８５］ＬｉＪ，ＣｈｕＨＷ，ＺｈａｎｇＹＨ，ｅｔａｌ．ＴｈｅｒｉｃｅＨＧＷｇｅｎｅｅｎｃｏｄｅｓａ

ｕｂｉｑｕｉｔｉｎ－ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ（ＵＢＡ）ｄｏｍａｉｎｐｒｏｔｅｉｎｔｈａｔｒｅｇｕｌａｔｅｓｈｅａｄｉｎｇ

ｄａｔｅａｎｄｇｒａｉｎｗｅｉｇｈｔ［Ｊ］．ＰＬｏＳＯｎｅ，２０１２，７（３）：ｅ３４２３１．

［８６］余海平．水稻颖壳缺陷基因 ＤＧ１和粒型基因 ＧＲ５的克隆与功

能分析［Ｄ］．沈阳：沈阳农业大学，２０１８：６８－７１．

［８７］ＨｕＺ，ＬｕＳＪ，ＷａｎｇＭＪ，ｅｔａｌ．ＡｎｏｖｅｌＱＴＬｑＴＧＷ３ｅｎｃｏｄｅｓｔｈｅ

ＧＳＫ３／ＳＨＡＧＧＹ－ＬｉｋｅｋｉｎａｓｅＯｓＧＳＫ５／ＯｓＳＫ４１ｔｈａｔｉｎｔｅｒａｃｔｓｗｉｔｈ

ＯｓＡＲＦ４ｔｏｎｅｇａｔｉｖｅｌｙｒｅｇｕｌａｔｅｇｒａｉｎｓｉｚｅａｎｄｗｅｉｇｈｔｉｎｒｉｃｅ［Ｊ］．

ＭｏｌｅｃｕｌａｒＰｌａｎｔ，２０１８，１１（５）：７３６－７４９．

［８８］张剑霞．利用分子标记辅助选择转移野生稻增产 ＱＴＬ和聚合

水稻优良基因［Ｄ］．武汉：华中农业大学，２００９：２５－２７．

［８９］杨梯丰，曾瑞珍，朱海涛，等．水稻粒长基因ＧＳ３在聚合育种中

的效应［Ｊ］．分子植物育种，２０１０，８（１）：５９－６６．

［９０］ＺｅｎｇＤＬ，ＴｉａｎＺＸ，ＲａｏＹＣ，ｅｔａｌ．Ｒａｔｉｏｎａｌｄｅｓｉｇｎｏｆｈｉｇｈ－ｙｉｅｌｄ

ａｎｄｓｕｐｅｒｉｏｒ－ｑｕａｌｉｔｙｒｉｃｅ［Ｊ］．ＮａｔｕｒｅＰｌａｎｔｓ，２０１７，３（４）：１７０３１．

［９１］姚祝平，程　远，万红建，等．ＣＲＩＳＰＲ／Ｃａｓ９基因编辑技术在植

物基因工程育种中的应用［Ｊ］．分子植物育种，２０１７，１５（７）：

２６４７－２６５５．

［９２］ＺｏｎｇＹ，ＳｏｎｇＱＮ，ＬｉＣ，ｅｔａｌ．ＥｆｆｉｃｉｅｎｔＣ－ｔｏ－Ｔｂａｓｅｅｄｉｔｉｎｇｉｎ

ｐｌａｎｔｓｕｓｉｎｇａｆｕｓｉｏｎｏｆｎＣａｓ９ａｎｄｈｕｍａｎＡＰＯＢＥＣ３Ａ［Ｊ］．Ｎａｔｕｒｅ

Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ，２０１８，３６（１０）：９５０－９５３．

［９３］ＡｎｚａｌｏｎｅＡＶ，ＲａｎｄｏｌｐｈＰＢ，ＤａｖｉｓＪＲ，ｅｔａｌ．Ｓｅａｒｃｈ－ａｎｄ－

ｒｅｐｌａｃｅｇｅｎｏｍｅｅｄｉｔｉｎｇｗｉｔｈｏｕｔｄｏｕｂｌｅ－ｓｔｒａｎｄｂｒｅａｋｓｏｒｄｏｎｏｒ

ＤＮＡ［Ｊ］．Ｎａｔｕｒｅ，２０１９，５７６（７７８５）：１４９－１５７．

［９４］ＭｉｅｕｌｅｔＤ，ＪｏｌｉｖｅｔＳ，ＲｉｖａｒｄＭ，ｅｔａｌ．Ｔｕｒｎｉｎｇｒｉｃｅｍｅｉｏｓｉｓｉｎｔｏ

ｍｉｔｏｓｉｓ［Ｊ］．ＣｅｌｌＲｅｓｅａｒｃｈ，２０１６，２６（１１）：１２４２－１２５４．

［９５］ＳｕｎＤＷ，ＣｅｎＨＹ，ＷｅｎｇＨＹ，ｅｔａｌ．Ｕｓｉｎｇｈｙｐｅｒｓｐｅｃｔｒａｌａｎａｌｙｓｉｓ

ａｓａｐｏｔｅｎｔｉａｌｈｉｇｈｔｈｒｏｕｇｈｐｕｔｐｈｅｎｏｔｙｐｉｎｇｔｏｏｌｉｎＧＷＡＳｆｏｒｐｒｏｔｅｉｎ

ｃｏｎｔｅｎｔｏｆｒｉｃｅｑｕａｌｉｔｙ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＭｅｔｈｏｄｓ，２０１９，１５（３）：５４．

［９６］ＫｏｒｔｅＡ，ＦａｒｌｏｗＡ．Ｔｈｅａｄｖａｎｔａｇｅｓａｎｄｌｉｍｉｔａｔｉｏｎｓｏｆｔｒａｉｔａｎａｌｙｓｉｓ

ｗｉｔｈＧＷＡＳ：ａｒｅｖｉｅｗ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＭｅｔｈｏｄｓ，２０１３，９（１）：２９．

［９７］ＷａｎｇＨＲ，ＸｕＸ，ＶｉｅｉｒａＦＧ，ｅｔａｌ．Ｔｈｅｐｏｗｅｒｏｆｉｎｂｒｅｅｄｉｎｇ：ＮＧＳ－

ＢａｓｅｄＧＷＡＳｏｆｒｉｃｅｒｅｖｅａｌｓｃｏｎｖｅｒｇｅｎｔｅｖｏｌｕｔｉｏｎｄｕｒｉｎｇｒｉｃｅ

ｄｏｍｅｓｔｉｃａｔｉｏｎ［Ｊ］．ＭｏｌｅｃｕｌａｒＰｌａｎｔ，２０１６，９（７）：９７５－９８５．

［９８］周玲，熊　威，胡俏强，等．基于温带和热带玉米群体全基因组

选择和杂种优势候选位点的鉴定［Ｊ］．江苏农业科学，２０２１，４９

（４）：１９－２６．

［９９］ＭｉｃｈｅｌｍｏｒｅＲＷ，ＰａｒａｎＩ，ＫｅｓｓｅｌｉＲＶ．Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎｏｆｍａｒｋｅｒｓ

ｌｉｎｋｅｄｔｏｄｉｓｅａｓｅ－ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｇｅｎｅｓｂｙｂｕｌｋｅｄｓｅｇｒｅｇａｎｔａｎａｌｙｓｉｓ：ａ

ｒａｐｉｄｍｅｔｈｏｄｔｏｄｅｔｅｃｔｍａｒｋｅｒｓｉｎｓｐｅｃｉｆｉｃｇｅｎｏｍｉｃｒｅｇｉｏｎｓｂｙｕｓｉｎｇ

ｓｅｇｒｅｇａｔｉｎｇｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ［Ｊ］．ＰｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓｏｆｔｈｅＮａｔｉｏｎａｌＡｃａｄｅｍｙｏｆ

ＳｃｉｅｎｃｅｓｏｆｔｈｅＵｎｉｔｅｄＳｔａｔｅｓｏｆＡｍｅｒｉｃａ，１９９１，８８（２１）：９８２８－９８３２．

［１００］宫李辉，高振宇，马伯军，等．水稻粒形遗传的研究进展［Ｊ］．

植物学报，２０１１，４６（６）：５９７－６０５．

—８３— 江苏农业科学　２０２１年第４９卷第１２期


