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　　摘要：培育具有育种价值的ＧＷ２基因编辑的水稻优异新品种在水稻育种中具有重要意义，利用 ＣＲＩＳＰＲ／Ｃａｓ９基
因编辑技术，以生产上广泛推广应用的１３份水稻品种为材料，对粒质量基因（ＧＷ２）进行定向性状改良，通过农杆菌转
化创制出一批无Ｔ－ＤＮＡ元件的水稻非转基因ＧＷ２突变纯合株系。结果表明：１３份Ｔ０代水稻转基因中，有２８．０％～

５９．１％植株的ＧＷ２基因发生了突变，纯合突变株数量占总突变株数量的３５．０％，双等位突变株数量占总突变株数量
的１４．２％，杂合突变株数量占总突变株数量的５０．８％。此外，不同水稻品种发生的突变类型也略有不同。对１３份Ｔ２
代非转基因水稻ＧＷ２突变纯合株进行千粒质量性状的考种分析。与对应的野生型亲本品种相比，纯合突变水稻植株
的千粒质量显著提高１０．８１％～５８．２２％。本研究结果极大地丰富了ＧＷ２的突变类型，为不同水稻品种的高产稳产创
造了重要的种质资源，同时也为利用基因编辑提高水稻产量提供了有价值的育种信息。
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　　水稻（ＯｒｙｚａｓａｔｉｖａＬ．）是世界上种植最广泛的
作物之一，是全球超过３５亿人的主食，尤其是在亚
洲。据预测，到 ２０５０年，水稻产量必须增加约
４２％，才能跟上全球日益增长的粮食需求。粒质量
是影响水稻产量潜力的重要农艺性状之一，一直是

育种家的主导性状［１］。研究发现，水稻千粒质量每

提高１ｇ，可增加水稻产量４００ｋｇ／ｈｍ２［２］。因此，增
加粒质量对于水稻新品种的进一步高产稳产越来

越重要［３］。因此，迫切需要我们运用更精准的技术

和方法来创制高产优质的水稻新品种。

近年来，国内外学者纷纷克隆出控制水稻粒型

的基因，如 ＧＷ２［４］、ＧＷ５［５］、ＴＧＷ６［６］、ＧＷ８［７］等，其
中水稻粒宽ＧＷ２基因已被Ｓｏｎｇ等定位在第２号染
色体，这是一个主要调控水稻粒宽和粒质量的主效

基因，ＧＷ２编码的环型 Ｅ３泛素连接酶通过将其底
物靶向到蛋白酶体来调节蛋白水解，从而负向调节

细胞的分裂［４］。大粒水稻中氨基酸残基的缺失使

得ＧＷ２无法结合底物，无法调控泛素介导的蛋白质
降解，从而增加谷壳细胞数量，使小穗壳更大、更

宽，加快籽粒灌浆速度，增加水稻籽粒的宽度、质量

和产量。

基因编辑技术是近几年来快速发展的热门新

型技术，该技术通过核酸酶对目标靶基因序列进行

精准编辑，经过编辑后的目标序列可产生不同形式

的突变类型，如碱基的缺失、插入或替换等形式的

突变，这些变异形式都具有可遗传性［８－１０］。相比传

统的ＺＦＮｓ、ＴＡＬＥＮｓ技术，基因编辑技术具有更精准
改良作物的重要农艺性状，可大大缩短培育新品种

的时间，有利于基因功能研究和精确分子育种。在

基因编辑技术中，ＣＲＩＳＰＲ／Ｃａｓ９系统由于载体易于
构建、编辑效率高等优点，成为当前主流的基因编

辑系统［１１］。目前，ＣＲＩＳＰＲ／Ｃａｓ９系统已经被广泛应
用于作物上，可以创造出更多、性状更优良的新品

种，也可以为解决全球粮食安全问题提供更广阔的

前景［１２－１６］。

本研究主要对生产推广中应用广泛的１３份水
稻品种进行基因编辑，利用构建的 ＣＲＩＳＰＲ／Ｃａｓ９系
统，对粒质量基因（ＧＷ２）进行定向改良，通过基因
编辑创制出一批优异的非转基因水稻新品种，以期

为进一步开展品种设计和育种价值奠定基础。
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１　材料与方法

１．１　试验材料
供试受体材料是目前生产上应用广泛的１３份

水稻品种，分别是：三系保持系５０Ｂ；恢复系３５５０Ｒ、
７３６Ｒ、５４６６Ｒ、６１５Ｒ、华占；常规籼稻品种福香９号、
福泰８５２２、ＴＮ０５、粤抗１５２２、福香９８；常规粳稻品种
台粳９号、李粳２号。试验于２０２１年５月至２０２２
年１２月在福建省农业科学院寿山基地试验田内进
行，按照常规方法进行正常田间种植及管理。

１．２　主要试剂
ＧｏｌｄｅｎＤＮＡ聚合酶，购自北京天根生物科技有

限公司；植物 Ｃａｓ９／ｇＲＮＡ质粒构建试剂盒，购自北
京唯尚立德生物科技有限公司；引物合成和ＤＮＡ测
序由福州尚亚生物技术有限公司完成；组织培养试

剂，购自Ｓｉｇｍａ公司。
１．３　载体和菌株

供试菌株为大肠杆菌 ＤＨ５α和农杆菌菌株
ＥＨＡ１０５，均购自北京博迈德生物有限公司。
１．４　利用ＣＲＩＳＰＲ／Ｃａｓ９技术构建基因敲除载体

利用植物Ｃａｓ９／ｇＲＮＡ质粒构建试剂盒（ＶＫ００５－
０１）设计引物，试剂盒步骤如下：ｏｌｉｇｏ二聚体的形
成；ｏｌｉｇｏ二聚体插入到载体中；转化；阳性克隆的鉴
定测序。构建水稻粒质量相关性状的水稻基因编

辑载体。

１．５　水稻遗传转化
以１３个水稻供试转化受体的成熟胚经诱导后

产生的愈伤组织作为转化受体，水稻愈伤组织的诱

导、继代及与农杆菌的共培养，抗性愈伤组织的筛

选、分化及生根等相关培养基和具体试验步骤参照

笔者所在实验室的常用操作方法［１７］进行。

１．６　Ｔ０代基因编辑转化体植株的ＰＣＲ检测
采用十六烷基三甲基溴化铵（ＣＴＡＢ）法提取水

稻幼嫩叶片的基因组 ＤＮＡ［１８］。设计潮霉素磷酸转
移酶基因（Ｈｐｔ）的ＰＣＲ引物，引物编号及序列如下：
ｈｙｇ１，５′－ＴＡＣＡＣＡＧＣＣＡＴＣＧＧＴＣＣＡＧＡ－３′；ｈｙｇ２，
５′－ＴＡＧＧＡＧＧＧＣＧＴＧＧＡＴＡＴＧＴＣ－３′。以提取的
Ｔ０代各单株的基因组 ＤＮＡ为模板，通过 ＰＣＲ扩增
潮霉素磷酸转移酶基因（Ｈｐｔ）鉴定转基因植株。
ＰＣＲ扩增程序：９４℃ ３ｍｉｎ；９４℃ ４５ｓ，５９℃ ４５ｓ，
７２℃ １ｍｉｎ，３５个循环；７２℃，１０ｍｉｎ。ＰＣＲ产物大
小为８４５ｂｐ。同时，设计粒质量的 ＣＲＩＳＰＲ鉴定引
物：ｇｗ２－１Ｆ，５′－ＧＧＴＧＡＧＧＧＴＴＴＣＡＴＣＴＧＣＧＧ－

３′；ｇｗ２－１Ｒ，５′－ＣＣＴＡＣＴＣＴＣＧＣＡＡＣＡＡＣＡＡＧ－
３′。ＰＣＲ扩增程序：９４℃ ３ｍｉｎ；９４℃ ４５ｓ，５９℃
４５ｓ，７２℃１ｍｉｎ，３５个循环；７２℃，１０ｍｉｎ。ＰＣＲ产
物大小为４３２ｂｐ。
１．７　系统分析Ｔ０代基因编辑转化体的序列信息

对１３份水稻 Ｔ０代转化苗进行突变位点的测
序，找出双等位突变、杂合突变和纯合突变的克隆，

并对突变株的突变类型进行统计分析。

１．８　非转基因水稻ＧＷ２突变体的鉴定及其千粒质
量性状的考种分析

将ＰＣＲ测序结果为突变类型的 Ｔ０代转基因单
株经过自交结实后，得到的即为 Ｔ１代种子。以 Ｔ１
代各单株的基因组 ＤＮＡ为模版，通过引物 ｈｙｇ１／
ｈｙｇ２进行ＰＣＲ扩增Ｈｐｔ基因，无目的条带的单株即
为无Ｔ－ＤＮＡ元件的ＧＷ２突变体。

采用随机区组设计种植无 Ｔ－ＤＮＡ元件的 Ｔ１
代纯合ＧＷ２突变株系及其对应的亲本对照品种，每
个株系种植５行，每行种植７株。株行距为２０ｃｍ×
２０ｃｍ，单本栽插。按照大田常规方法进行田间管
理。收获成熟种子烘干后，从中随机数取饱满、无

病种子 １０００粒，用 ＹＴＳ－５Ｄ水稻数字化考种机
（武汉谷丰光电科技有限公司）称质量（ｇ），３个重
复。数据使用 ＧｒａｐｈＰａｄＰｒｉｓｍ软件计算平均值、标
准误，采用单因素方差分析进行比较。

２　结果与分析

２．１　Ｔ０代转基因水稻植株的ＰＣＲ检测

用植物Ｃａｓ９／ｇＲＮＡ质粒构建试剂盒（ＶＫ００５－
０１）设计引物，根据试剂盒说明书按步骤操作，进行
转化，挑３～５个白色菌落摇菌后进行测序，测序结
果均正确。将载体命名为ＣＲＩＳＰＲ／Ｃａｓ９－ＧＷ２。

用编辑载体 ＣＲＩＳＰＲ／Ｃａｓ９－ＧＷ２转化１３个水
稻受体材料，每个转化受体各转化３０个克隆，分别
提取这些克隆水稻转化植株的基因组 ＤＮＡ，用 ＰＣＲ
扩增潮霉素基因。从转基因植株中扩增出目的条

带，说明目的序列已经整合到水稻基因组中。在１３
个水稻Ｔ０代转化材料中，转基因阳性植株检测结果
显示，转化阳性率为 ６０．０％ ～９３．３％（表 １）。其
中，台粳９号水稻转基因苗中有２８个克隆能扩增出
８４５ｂｐ大小的ＤＮＡ目标条带，而阴性对照则不能扩
增出目的基因大小的条带，转化阳性率为９３．３％。
ＰＣＲ检测结果如图１所示。
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表１　转基因Ｔ０代植株ＧＷ２基因突变分析

品种

再生

苗数

（株）

转基因

阳性苗数

（株）与占比

（％）

Ｔ０代ＧＷ２基因突变

总突

变数（株）

与占比（％）

纯合

突变数

（株）

双等位

突变数

（株）

杂合

突变数

（株）

５０Ｂ ３０ １８（６０．０） ７（３８．９） ５ ０ ２

３５５０Ｒ ３０ ２３（７６．７） ７（３０．４） １ ０ ６

７３６Ｒ ３０ ２１（７０．０） ８（３８．１） ８ ０ ０

５４６６Ｒ ３０ ２３（７６．７） ７（３０．４） ０ ０ ７

６１５Ｒ ３０ ２４（８０．０） ９（３７．５） ４ ５ ０

华占 ３０ ２５（８３．３） １３（５２．０） ８ ０ ５

福香９号 ３０ ２２（７３．３） １３（５９．１） ８ ０ ５

福泰８５２２３０ ２３（７６．７） ９（３９．１） ２ ２ ５

ＴＮ０５ ３０ ２４（８０．０） ８（３３．３） ３ ０ ５

粤抗１５２２３０ ２５（８３．３） １０（４０．０） ０ ２ ８

福香９８ ３０ ２５（８３．３） ７（２８．０） ０ ３ ４

台粳９号 ３０ ２８（９３．３） １４（５０．０） ３ ５ ６

李粳２号 ３０ ２７（９０．０） ８（２９．６） ０ ０ ８

２．２　Ｔ０代转基因水稻ＧＷ２基因突变类型分析
为了解Ｔ０代转基因阳性植株ＧＷ２基因的突变

情况，用ｇｗ２－１Ｆ、ｇｗ２－１Ｒ特异引物 ＰＣＲ扩增上
述转基因阳性植株的ＧＷ２基因靶位点序列（图２），
并对ＰＣＲ产物进行测序鉴定，分析结果见表１。由
统计结果可知，在 １３份 Ｔ０代水稻转基因中，有
２８０％～５９．１％植株的 ＧＷ２基因发生了突变。纯
合突变株占总突变株数的３５．０％，双等位突变株占
总突变株数的１４．２％，杂合突变株占总突变株数的
５０．８％。不同品种发生的突变类型也略有不同，８
株７３６Ｒ突变株只产生１种纯合突变类型；８株李粳
２号突变株也只产生１种杂合突变类型；１４株台粳
９号突变株中却有３株纯合突变株、５株双等位突变
株、６株杂合突变株。综上，利用 ＣＲＩＳＰＲ／Ｃａｓ９－
ＧＷ２质粒是可以有效编辑不同水稻品种的 ＧＷ２
基因。

２．３　非转基因水稻ＧＷ２突变体的鉴定及其千粒质
量性状的考种分析

将ＰＣＲ测序结果为突变类型的 Ｔ０代水稻转基
因种子种植，自交结实后得到 Ｔ１代种子，对其 ＤＮＡ
基因组进行潮霉素基因ＰＣＲ检测，扩增得到没有潮
霉素基因的单株，确定为不含 Ｔ－ＤＮＡ元件的非转
基因ＧＷ２突变体，图３列出了台粳９号 Ｔ１代水稻

转化苗的潮霉素 ＰＣＲ检测的结果，进一步种植，自
交结实得到Ｔ２代种子，对１３份非转基因水稻 ＧＷ２
突变纯合株进行千粒质量性状的考种分析。Ｔ２代
种子的千粒质量统计分析结果见表２，与对应的野
生型品种相比，所分析的纯合突变植株都显著提高

了水稻的千粒质量，增幅为１０．８１％ ～５８．２２％。其
中常规籼稻品种福香９号、福泰８５２２、粤抗１５２２的
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表２　１３份Ｔ２代水稻品种不同突变类型植株的千粒质量测定结果

品种 纯合突变类型 千粒质量（ｇ） 增幅（％）

野生型５０Ｂ １５．５０±０．１８

突变型５０Ｂ－１ ＋Ｃ ２１．１３±０．４２ ３６．３２

突变型５０Ｂ－２ －ＴＣＧＡＧＧＣＣＡＡＧＣＴＣＧＣＧＣＣＧＴＧＣＴＡＣＡＴＧＧＧＣＧＣＣＧＡＣＧＡＣＧＣＣＧＣＣＧ ２１．１７±０．５３ ３６．５８

突变型５０Ｂ－３ ＋Ｔ ２０．７６±０．１６ ３３．９４

野生型３５５０Ｒ ２８．４８±０．２９

突变型３５５０Ｒ－１ ＋Ｔ ３５．２３±０．４０ ２３．７０

突变型３５５０Ｒ－２ －Ａ ３１．５６±０．４０ １０．８１

突变型３５５０Ｒ－３ －ＣＴＡ ３５．１７±０．５４ ２３．４９

野生型７３６Ｒ ２１．４０±０．３３

突变型７３６Ｒ－１ －ＡＧＧＣＣＡＡＧＣＴＣＧＣＧＣＣＧＴＧＣＴＡＣＡＴＧＧＧＣＧＣＣＧＡＣＧＡＣＧＣＣＧＣ ２６．２７±０．２３ ２２．７６

突变型７３６Ｒ－２ ＋Ｔ ２８．３７±０．３３ ３２．５７

野生型５４６６Ｒ ２５．３２±０．２１

突变型５４６６Ｒ－１ ＋Ａ ３５．１３±０．２１ ３８．７４

突变型５４６６Ｒ－２ ＋Ｔ ３６．６８±０．１８ ４４．８７

野生型６１５Ｒ １８．９９±０．３５

突变型６１５Ｒ－１ ＋Ｔ ２４．９６±０．１１ ３１．４４

突变型６１５Ｒ－２ ＋Ａ ２５．２３±０．５９ ３２．８６

野生型华占 ２１．８２±０．０９

突变型华占－１ ＋Ａ ２６．１９±０．５１ ２０．０３

突变型华占－２ －ＧＣＣＧＣＧＣＧＧＧＣＣＣＣＣＧＣＣＧ ２８．００±０．２１ ２８．３２

突变型华占－３ ＋ＴＧＡＧＣＡＣＡＧＧＧ ３０．７３±０．２３ ４０．８３

突变型华占－４ －Ａ ２５．６２±０．５９ １７．４２

突变型华占－５ ＋Ｔ ２８．６９±０．０６ ３１．４８

突变型华占－６ ＋ＴＡＴＡＴＴＡ ２８．８４±０．１０ ３２．１７

野生型福香９号 １９．９６±０．２３

突变型福香９号－１ ＋ＴＧＡＧＣＡＣＡＧＧＧ ２７．４０±０．３５ ３７．２７

突变型福香９号－２ －Ａ ２７．６７±０．４４ ３８．６３

突变型福香９号－３ ＋Ｔ ２８．４３±０．１９ ４２．４３

突变型福香９号－４ ＋ＴＡＴＡＴＴＡ ３０．５１±０．２１ ５２．８６

突变型福香９号－５ ＋Ａ ２７．３６±０．５５ ３７．０７

野生型福泰８５２２ １９．８４±０．３０

突变型福泰８５２２－１ ＋Ａ ２５．６２±０．２７ ２９．１３

突变型福泰８５２２－２ －Ａ ２５．１０±０．４１ ２６．５１

突变型福泰８５２２－３ ＋ＡＡ ３１．２６±０．２２ ５７．５６

野生型ＴＮ０５ ２４．６９±０．２４

突变型ＴＮ０５－１ ＋Ａ ３２．５１±０．２６ ３１．６７

突变型ＴＮ０５－２ －Ａ ３２．７２±０．２２ ３２．５２

突变型ＴＮ０５－３ ＋Ｔ ３４．２７±０．３０ ３８．８０
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表２（续）

品种 纯合突变类型 千粒质量（ｇ） 增幅（％）

野生型粤抗１５２２ ２０．５６±０．３３

突变型粤抗１５２２－１ ＋Ｔ ２３．４６±０．４９ １４．１１

突变型粤抗１５２２－２ －ＧＴＧＣＴＡＣＡＴ ３１．２８±０．３７ ５２．１４

突变型粤抗１５２２－３ ＋Ｇ ２６．１４±０．４４ ２７．１４

突变型粤抗１５２２－４ ＋Ｃ ３２．５３±０．０２ ５８．２２

突变型粤抗１５２２－５ －ＴＡ ３１．０６±０．８７ ５１．０７

野生型福香９８ ２６．１４±０．２８

突变型福香９８－１ －ＣＧＡＧＧＣＣＡＡＧＣＴＣＧＣＧＣＣＧＴＧＣＴＡ ２８．９７±０．３０ １０．８３

突变型福香９８－２ ＋Ｔ ２９．２６±０．２４ １１．９４

野生型台粳９号 ２７．１７±０．２３

突变型台粳９号－１ ＋Ａ ３５．０１±０．０７ ２８．８６

突变型台粳９号－２ －Ａ ３５．３４±０．２８ ３０．０７

突变型台粳９号－３ －ＣＧＣＧＣＣＧＴＧＣＴＡＣＡＴＧＧＧＣＧＣＣＧＡＣＧＡＣＧＣ ３３．４８±０．２２ ２３．２２

野生型李粳２号 ２６．８２±０．２７

突变型李粳２号 －ＣＧＣＣＧＴＧＣＴＡＣＡＴＧＧＧＣＧＣＣＧＡＣＧＡＣＧＣＣＧＣ ３７．１０±０．１６ ３８．３３

　　注：＋表示插入，－表示缺失；、分别表示差异显著（Ｐ＜０．０５）、极显著（Ｐ＜０．０１）。

纯合突变株的千粒质量都比亲本增幅超过５０％。

３　讨论与结论

近年来，随着分子生物学的不断发展，基因编

辑技术特别是 ＣＲＩＳＰＲ／Ｃａｓ９系统的不断改进，使基
因编辑成为一种简单、高效、易使用的多功能靶向

遗传操作工具。用 ＣＲＩＳＰＲ／Ｃａｓ９系统来改良作物
的性状包括产量、品质及生物和非生物胁迫抗性，

有望加速作物改良和提高可持续农业发展的潜

力［１９］。如在水稻中同时敲除３个与粒质量相关的
基因（ＧＷ２、ＧＷ５和ＴＧＷ６）会促使籽粒质量聚合，从
而大大增加了粒质量［２０］。吴明基等通过 ＣＲＩＳＰＲ／
Ｃａｓ９编辑Ｂａｄｈ２基因来改良优质粳稻品种的香味
性状［２１］。尹丽颖等利用 ＣＲＩＳＰＲ／Ｃａｓ９技术来创制
出高效抗除草剂水稻［２２］。Ｚｈａｎｇ等通过 ＣＲＩＳＰＲ／
Ｃａｓ９敲除Ｗａｘｙ，产生了直链淀粉含量低的大米，从
而改善了大米的食用和烹饪质量［２３］。张元野等利

用ＣＲＩＳＰＲ／Ｃａｓ９基因编辑技术成功获得恢复红种
皮表型的纯合株系［２４］。本研究利用 ＣＲＩＳＰＲ／Ｃａｓ９
基因编辑技术，以生产上推广应用广泛的１３份水稻
品种为材料，对粒质量基因（ＧＷ２）进行定向性状改
良，一般有２８．０％～５９．１％植株的ＧＷ２基因发生了
突变，能非常有效地改良不同水稻品种的粒质量性

状，说明利用 ＣＲＩＳＰＲ／Ｃａｓ９系统是可以快速编辑不
同背景不同地域的水稻品种的ＧＷ２基因，这也极大
地突破和提高了水稻常规育种的进程。但可能由

于靶基因、靶位点、脱靶效应等因素的影响，本研究

所用的ＣＲＩＳＰＲ／Ｃａｓ９载体的编辑效率还不是非常
高。随着基因编辑器的不断开发，Ｚｅｎｇ等开发出一
套植物高效广靶向胞嘧啶碱基编辑器 ＰｈｉｅＣＢＥｓ，平
均编辑效率提高了３～８倍，展现出稳定的编辑能
力［２５］。随后，Ｔａｎ等在２０２２年又开发了一个强大的
高效腺嘌呤碱基编辑器 ＰｈｉｅＡＢＥｓ，可以接近１００％
的编辑效率，在编辑窗口中有高比例的纯合碱基取

代［２６］。Ｗｅｉ等也开发出高效的腺嘌呤碱基编辑
ｒＡＢＥ８ｅ，在水稻中表现出约１００％的编辑效率和较
高的纯合替代率［２７］。这些高效基因编辑器的开发，

可实现多种形式精准的基因修饰，满足不同的基因

编辑需求，从而为我们今后进一步研究基因功能和

分子育种奠定了基础。

水稻产量是水稻重要的农艺性状，籽粒大小是

决定水稻产量高低的重要因素之一，它不仅是粮食

产量的组成部分，而且是决定市场价值的品质性

状。本研究利用 ＣＲＩＳＰＲ／Ｃａｓ９基因编辑技术对不
同水稻背景下的 ＧＷ２位点进行敲除，增产效果明
显，达到了预期的目的。发现不同水稻背景的突变

类型略有不同，可发生单碱基或多碱基的缺失或插

入，所产生不同的突变类型其千粒质量的增产各不

相同，即便不同水稻品种产生相同位点的突变类

型，其千粒质量的增产也各不相同。在ＧＷ２基因同
一个位点发生腺嘌呤单碱基的缺失（－Ａ），恢复系
品种３５５０Ｒ的千粒质量增加１０．８１％，华占的千粒
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质量增加１７．４２％；常规籼稻福泰８５２２的千粒质量
增加２６．５１％，福香９号的千粒质量增加３８．６３％；
而常规粳稻台粳９号的千粒质量增加３０．０７％。而
在ＧＷ２基因同一位点发生胞嘧啶单碱基的插入
（＋Ｃ），保持系５０Ｂ的千粒质量增加３６．３２％，常规
籼稻粤抗１５２２的千粒质量则增加５８．２２％。由此
推测，这些不同背景的水稻品种突变后导致氨基酸

移码突变，从而使转录提前终止，编码的蛋白跨膜

螺旋结构域发生了改变，从而导致ＧＷ２无法结合底
物，代谢途径可能存在显著差异，因此当 ＧＷ２突变
后，不同品种的ＧＷ２突变体加快谷粒灌浆的速度产
生了极显著差异。ＧＷ２基因是一种遗传决定因子，
是今后选育良种的理想遗传资源，可用于定向改良

更多生产上主推的水稻品种。此外，需要一个全面

综合的研究策略，通过多重基因组编辑系统构建更

多有利的遗传决定因素，以便有目的地快速培育高

产优质的水稻品种，以应对和保障未来的粮食安全。

参考文献：

［１］ＮｉｕＹＮ，ＣｈｅｎＴＸ，ＷａｎｇＣＣ，ｅｔａｌ．Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎａｎｄａｌｌｅｌｅｍｉｎｉｎｇ

ｏｆｎｅｗｃａｎｄｉｄａｔｅｇｅｎｅｓｕｎｄｅｒｌｙｉｎｇｒｉｃｅｇｒａｉｎｗｅｉｇｈｔａｎｄｇｒａｉｎｓｈａｐｅ

ｂｙｇｅｎｏｍｅ－ｗｉｄｅａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎｓｔｕｄｙ［Ｊ］．ＢＭＣＧｅｎｏｍｉｃｓ，２０２１，２２

（１）：６０２－６１５．

［２］符福鸿，王　丰，黄文剑，等．杂交水稻谷粒性状遗传分析［Ｊ］．

作物学报，１９９４，２０（１）：３９－４５．

［３］王松凤，李　辉，刘　喜，等．水稻粒形相关性状及千粒重 ＱＴＬ

的稳定性分析［Ｊ］．南京农业大学学报，２００８，３１（３）：１－７．

［４］ＳｏｎｇＸＪ，ＨｕａｎｇＷ，ＳｈｉＭ，ｅｔａｌ．ＡＱＴＬｆｏｒｒｉｃｅｇｒａｉｎｗｉｄｔｈａｎｄ

ｗｅｉｇｈｔｅｎｃｏｄｅｓａｐｒｅｖｉｏｕｓｌｙｕｎｋｎｏｗｎＲＩＮＧ－ｔｙｐｅＥ３ｕｂｉｑｕｉｔｉｎ

ｌｉｇａｓｅ［Ｊ］．ＮａｔＧｅｎｅｔ，２００７，３９（５）：６２３－６３０．

［５］ＷｅｎｇＪＦ，ＧｕＳＨ，ＷａｎＸ Ｙ，ｅｔａｌ．Ｉｓｏｌａｔｉｏｎａｎｄｉｎｉｔｉａｌ

ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎｏｆＧＷ５，ａｍａｊｏｒＱＴＬａｓｓｏｃｉａｔｅｄｗｉｔｈｒｉｃｅｇｒａｉｎｗｉｄｔｈ

ａｎｄｗｅｉｇｈｔ［Ｊ］．ＣｅｌｌＲｅｓｅａｒｃｈ，２００８，１８（１２）：１１９９－１２０９．

［６］ＩｓｈｉｍａｒｕＫ，ＨｉｒｏｔｓｕＮ，ＭａｄｏｋａＹ，ｅｔａｌ．ＬｏｓｓｏｆｆｕｎｃｔｉｏｎｏｆｔｈｅＩＡＡ－

ｇｌｕｃｏｓｅｈｙｄｒｏｌａｓｅｇｅｎｅＴＧＷ６ｅｎｈａｎｃｅｓｒｉｃｅｇｒａｉｎｗｅｉｇｈｔａｎｄ

ｉｎｃｒｅａｓｅｓｙｉｅｌｄ［Ｊ］．ＮａｔＧｅｎｅｔ，２０１３，４５（６）：７０７－７１１．

［７］ＷａｎｇＳＫ，ＷｕＫ，ＹｕａｎＱＢ，ｅｔａｌ．Ｃｏｎｔｒｏｌｏｆｇｒａｉｎｓｉｚｅ，ｓｈａｐｅａｎｄ

ｑｕａｌｉｔｙｂｙＯｓＳＰＬ１６ｉｎｒｉｃｅ［Ｊ］．ＮａｔＧｅｎｅｔ，２０１２，４４（８）：９５０－９５４．

［８］ＳｈａｎＱＷ，ＷａｎｇＹＰ，ＬｉＪ，ｅｔａｌ．Ｔａｒｇｅｔｅｄｇｅｎｏｍｅｍｏｄｉｆｉｃａｔｉｏｎｏｆ

ｃｒｏｐｐｌａｎｔｓｕｓｉｎｇａＣＲＩＳＰＲ－Ｃａｓｓｙｓｔｅｍ［Ｊ］．ＮａｔＢｉｏｔｅｃｈｎｏｌ，２０１３，

３１（８）：６８６－６８８．

［９］ＬｉＪＦ，ＮｏｒｖｉｌｌｅＪＥ，ＡａｃｈＪ，ｅｔａｌ．Ｍｕｌｔｉｐｌｅｘａｎｄｈｏｍｏｌｏｇｏｕｓ

ｒｅｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎ－ ｍｅｄｉａｔｅｄ ｇｅｎｏｍｅ ｅｄｉｔｉｎｇ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓａｎｄ

ＮｉｃｏｔｉａｎａｂｅｎｔｈａｍｉａｎａｕｓｉｎｇｇｕｉｄｅＲＮＡ ａｎｄＣａｓ９［Ｊ］．Ｎａｔ

Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌ，２０１３，３１（８）：６８８－６９１．

［１０］ＸｉｅＫＢ，ＹａｎｇＹＮ．ＲＮＡ－ｇｕｉｄｅｄｇｅｎｏｍｅｅｄｉｔｉｎｇｉｎｐｌａｎｔｓｕｓｉｎｇａ

ＣＲＩＳＰＲ－Ｃａｓｓｙｓｔｅｍ［Ｊ］．ＭｏｌｅｃｕｌａｒＰｌａｎｔ，２０１３，６（６）：１９７５－

１９８３．　

［１１］刘　妮，陆　沁，刘　娟，等．ＣＲＩＳＰＲ／Ｃａｓ系统最新研究进展
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抗除草剂水稻［Ｊ］．中国水稻科学，２０２２，３６（５）：４５９－４６６．
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