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摘要     谷粒重量是构成产量的三要素之一, 对提高水稻产量具有重要意义。本文概述了国内外水稻大

粒种质资源的现状, 同时对粒重基因遗传分析的研究进展进行了综述。粒重是一个受多基因控制的数量

性状, 目前定位的粒重数量性状位点至少达89个、精细定位1个粒重基因gw3.1和１个长粒基因Lk-4(t)以

及克隆1个粒重基因GS3, 并在此基础上讨论了粒重在育种上的应用。
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Abstract    Grain-weight is a major determinant factor of rice yield. We summarized the current status
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谷粒重量是构成产量的三要素之一, 是一个重要的产量性状, 它是谷粒长、粒宽与粒厚的综

合指标, 一般以千粒重表示。在育种利用时, 由

于粒重与粒长、宽和厚之间的正相关关系, 粒

重性状有时以粒长、宽和厚衡量。粒重也是

一个极为重要的品质性状, 一般细长的籼米受多

数人喜欢。谷粒重量或谷粒大小在禾谷类作

物进化上也具有重要的意义, 由于小粒种子生活

力较低、机械收获难度大。在水稻的驯化过

程中人们趋向于选择大粒的品种进行栽培, 逐步

形成了栽培种比它们的野生亲缘种籽粒偏大的

状况。据国内外研究, 千粒重遗传力的变异系

数在40%~60%之间, 所以在水稻育种中, 增加

粒数和提高粒重是一条有效的增产途径。菲

律宾国际水稻研究所也认为, 提高粒重可以增产

30%以上。粒重的稳定性在不同年份间和在不

同地区之间的变异系数较小。从代谢生理和

形态学上看, 高产必须具备两个条件, 即高水平
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的代谢源和足够大的贮藏库, 其中后者表现在粒

数多和谷粒大, 即对光合产物有较大的容纳力。

基于以上分析, 想实现水稻产量的进一步飞跃,

提高粒重的途径是值得重视的(熊振民和孔繁

林, 1981)。本文综述了国内外的大粒种质资源

的现状及粒重基因遗传分析的研究进展, 同时讨

论了他们在育种上的应用。

1  水稻大粒资源

水稻大粒资源在世界各国分布广泛, 国际

水稻所遗传资源中千粒重高的资源主要集中在

48个国家和地区,  以老挝、菲律宾、泰国、

印尼和印度为主, 占总数的72.5%。在905份大

粒材料中, 籼型396份, 占43.7%; 粳稻82份, 占

9.06%; 爪哇型387份, 占43.3%; 杂交后代40份,

占 4.42%。籼型和爪哇型主要来自亚洲国家。

粳型以巴西、意大利居多。千粒重超过 45 g

的仅18个品种, 老挝有8个, 印度有5个, 泰国

有5个。超过40 g的材料, 泰国和老挝最多, 分

别占大粒资源的13.83%和17.87%。杂交后代

的大粒资源也主要集中在老挝和泰国, 53份大

粒杂交后代中, 老挝的就有37份, 这些大粒资源

均可供育种学家试用。我国具有非常丰富的

水稻种质资源, 在“七五”品资攻关工作的基

础上筛选出的2 000多份优异种质中, 千粒重

30 g以上的大粒种质有 108份, 占 5.4%。“八

五”期间筛选并评价出的综合性状较优的大粒

种质7份, 可为育种和生产利用(郭龙彪等, 1995)。

我国的108份水稻大粒资源按千粒重分类,

30~35 g的品种有66份, 35~40 g的有33份, 40 g

以上的有9份。千粒重从大到小排在前九位的

有日本的SLG-1(58.8 g)、浙江的宝大粒(48.75

g)、湖北的特大粘(44.6 g)、日本的 BG1(43.3

g)、湖北的二粒寸(48.2 g)、浙江的三粒寸

(42.6 g)、江苏的 90-1(42.1 g)、浙江的竹云糯

(48.1 g)、湖北的特大粒(40.1 g)(表1)。按品种

类型分, 其中陆稻12份, 占11.5%; 籼稻24份, 粳

稻84份。若按丁颖的系统分类法, 大粒种质可

分 16个类型。按性状分类, 可分为矮秆 38份,

大穗42份, 抗病虫害8份, 抗逆性20份, 优质1

份, 香米4份, 紫米1份, 综合性状优良的7份(表

2)。这些丰富的大粒遗传资源为作物育种和遗

传研究提供广阔的遗传基础。从丰富的水稻

资源中, 筛选出更多的特异水稻种质仍是今后水

稻种质研究的重要内容。随着粳稻基因测序

工作的完成, 发掘和分析基因的结构和功能的能

力日益强大, 对水稻种质进行分子遗传研究, 克

隆和分离水稻重要基因, 将使水稻育种进入一个

更新地领域。

2  粒重基因的遗传分析

粒重是构成产量的因素之一, 是一个与籽

粒长度、宽度和厚度有关的综合指标。国内

外科学家对粒重已进行一系列的遗传研究。

粒重与大部分重要农艺性状一样, 是一个数量性

状, 受多基因控制。目前已经定位的粒重数量

表 1    千粒重排名前九位的水稻品种
Table 1    9 rice varieties for the highest grain-weight
品种名称 产地 千粒重(g)
SLG-1 日本 58.8
宝大粒 浙江 48.75
特大粘 湖北  44.6
BG1 日本 43.3
二粒寸 湖北 42.8
三粒寸 浙江 42.6
90-1 江苏 42.1
竹云糯 浙江 41.8
特大粒 湖北 40.1

表 2    综合性状较优的大粒种质资源
Table 2    Excellent germplasm of large grain

品种名称 统一编号 * 来源 主要性状特点
北陆 129 WD-16613 日本 中粳、大粒
白腰线 04-0124 山西 早籼、早熟
90-1 93-129 江苏 中粳、抗倒
老酒稻 24-0356 陕西 粳中水糯、大穗、高产
老芒稻 24-0301 陕西 粳中水糯、大穗
硬水稻 24-0270 陕西 粳中水糯
九月黄 24-0173 陕西 粳中水糯、高产
*统一编号为国家统一编号
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性状位点(quantitative trait locus, QTL)至少达89

个, 其中精细定位1个粒重基因gw3.1和1个控

制粒长的主效基因Lk-4(t), 并克隆1个粒重基因

GS3(表 3)。

2.1    粒重基因的经典遗传

自20世纪70年代以来, 许多研究者对粒重

或大粒、长粒的遗传特性进行了研究。从遗

传学上讲, 生长在母体植株上的水稻籽粒是由雌

雄配子受精发育而来的新世代个体, 母体植株对

籽粒不仅贡献了部分遗传物质, 还提供了大部或

全部营养物质。由于籽粒的营养物质由母株

所提供, 有些籽粒性状的表现可能会同时受到籽

粒核基因和母株核基因两套遗传系统的控制。

另外细胞质基因也可能通过控制叶绿体(或线粒

体)的合成而影响植株的光合(呼吸)作用, 从而间

接控制籽粒性状的表现。正是由于这些原因

使得籽粒这一复合体的遗传显得较为复杂。

多数研究者认为水稻籽粒性状主要受母株基因

型控制, 而符福鸿等(1994)的研究结果表明, 粒重

性状同时受父母本的影响, 而且其影响均达显著

水平。沈锦骅和申宗坦(1980)的研究结果证明

粒重性状具有较高的遗传率。石春海(1995)认

表 3     粒重基因的定位
Table 3     QTL for grain-weight genes

定位群体 精细定位的主效基因 粒重相关 QTL数   染色体 参考文献
Jefferson/O.rufipogon gw3.1 3 Li et al., 1997
近等基因系
明恢 63/川 7 GS3 3 Fan et al., 2006
近等基因系
日本晴 /Kasalath tgw6 6 Ishimaru, 2003
近等基因系
汕优 63 8 1(2), 3, 5(2), Guo et al., 2005
重组自交系  6, 7, 9
IR64/Azucena 2 1, 4 Courtois et al., 1995
加倍单倍体
(9024/轮回 422)F7/9024 3 3, 5, 8 Xiao et al., 1995
回(测)交 F1

9024/轮回 422 3 3, 4, 5 Xiao et al., 1996
F8重组自交系
特三矮 2号 /CB 3 1, 4, 5 Lin et al., 1996
F2

外引 2号 /CB 2  2, 10 Lin et al., 1996
F2

Lemont/特青 9 1, 2(2), 3(3), Li et al., 1997
F2: 4 5, 6, 10
窄叶青 8/京系 17 a*-5 1, 2, 5, 6, 8 Lu et al., 1996
加倍单倍体 b*-4 1, 2, 3, 6

c*-3 1, 2, 8
Lemont/特青 11 1, 2, 3, 4, 5,
F13重组自交系 10, 12 徐建龙等, 2002
H359/Acc8558 16 1, 3(5), 4,5
重组自交系 7(2),8(2),9,10(3) 林荔辉等, 2003
汕优 63 11  1(2), 3(3), 5(2), 郭龙彪等, 2003
重组自交系 6, 7, 9, 11
* 该群体各株系同时种植于 3 个环境,以 a、b、c 代表。
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为粒重是以显性效应为主; Panwar等(1983)认为

粒重同时受加性和显性效应作用, 粒重性状属于

多基因控制的数量性状。

2.2     粒重性状的QTL定位

随着分子标记技术的发展和应用, 粒重的

QTL定位已有许多相关报道, 至少有12个水稻

的遗传群体用于QTL定位。目前已定位的粒

重QTL达89个, 分布于水稻的所有12条染色体

上。徐建龙等(2002)应用292个Lemont特青F13

重组自交系(RILs)和272个标记的遗传连锁图

谱分析粒重及籽粒长、宽、厚、长 /宽、体

积和容重6个相关性状的遗传, 检测到影响千粒

重的 11个QTL分别位于第 1、2、3、4、5、

10和12染色体上, 联合贡献率为53.9%。林荔

辉和吴为人 (2003)利用以两个籼稻品种H359和

Acc8558为亲本杂交建立的重组自交系群体及

相应的分子标记连锁图对水稻粒重进行了QTL

定位分析, 检测到16个与粒重有关的QTL, 可解

释81.40%的表型变异, 分布在8条不同的染色

体上, 其中有 5个分布在第 3条染色体上。另

外有许多研究利用不同的群体将粒重QTL定位

在第 3条染色体上(Yu et al., 1997; Xing et al.,

2001)。

Ishimaru(2003)利用NIL对控制水稻千粒重

的QTL twg6进行了研究。实验利用籼粳组合

Nipponbare/Kasalath高代回交群体, 通过三年

重复试验, 初步定位一个控制千粒重的 QTL

twg6位于第 6染色体R674、C556之间; 通过

twg6的NIL群体, 对水稻千粒重相关生理生化

指标及候选基因SS、BEI的表达进一步进行精

确测定, 确定了千粒重与SS和BEI基因表达呈

正相关。

本实验室以一份优异的大粒水稻品种——

宝大粒为母本与中花11杂交, 建立了一个F2分

离群体。根据已公布的水稻SSR标记, 利用F2

分离群体进行了连锁分析, 分别将控制大粒的基

因定位于第三染色体的SSR标记RM282(55.8

cm)与 RM6080(63.6 cm)之间和第六染色体的

SSR标记RM6836(54.1 cm)与RM1340(82.9 cm)之

间, 对F3群体进一步的验证结果表明, 必需两个

位点同时存在时才表现大粒性状。在此基础

上拟利用回交和分子标记辅助选择的方法建立

一套近等基因系来进行精细定位, 为大粒的克隆

和功能研究奠定基础(数据待发表)。

2.3    粒重基因的精细定位

2.3.1     gw3.1的精细定位     美国康奈尔大学选

用热带粳稻品种Jefferson为轮回亲本, 与普通

野生稻材料IRGC-105491配制组合, 构建了由

353个株系组成的BC2F1:2群体, 采用多点实验

鉴定稻谷产量、产量构成因子、生育期和一

系列形态性状, 应用一个有153个SSR和RFLP

标记组成的连锁图检测控制这些性状的QTL。

结果检测到8个控制千粒重性状的QTL, 其中位

于水稻第三号染色体的近中心粒区间的gw3.1

表现最稳定, 贡献率也较高(Thomson et al.,

2003)。而且, 在其他一系列的水稻亚种内、亚

种间和种间组合中, gw3.1所属区间都表现出对

粒重或粒长遗传控制的重要性。

Li 等(1997)选用gw3.1区间对千粒重QTL

的精细定位展开了研究。首先, 从BC2F2群体

中选择到一个株系, 该株系的粒重显著低于其他

株系, 在gw3.1区间携带一个长度为31.8 cM野

生稻片段 ,  而遗传背景趋于栽培稻亲本

Jefferson。应用该株系与 Jefferson分别回交 1

次和 2次, 进一步剔除非目标区间的野生稻背

景, 构建了BC3F2 和BC4F2群体, 再从中选出1

个BC3F2 和2个BC5F2株系, 经自交和回交后建

立BC4F2 和BC5F2群体。从 1 920个BC4F2 和

BC5F2单株中选出173个重组型号个体, 测定千

粒重, 所检测到的千粒重QTL最高LOD处与原

群体定位结果一致, 但LOD值从原来的12.58升

至14.89, 贡献率由15.1%升至37.9%。进一步

应用衍生的532个F3单株测定千粒重和粒长, 所

检测到的千粒重QTL和粒长QTL最高LOD之

处与位置一致, 但对群体千粒重表型变异的贡献

率升到41.4%(LOD值为21.63), 对粒长表型变异
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的贡献率高达58.5%(LOD值为34.87)。选用具

有极端表型的样本分组, 结合交叉重组染色体片

段分析法, 并增加目标区间的标记, 最终将gw3.

1定位于 93.8 kb的区间。

2.3.2     GS3的精细定位及其功能的初步分

析    许多研究都表明, 在水稻第三染色体上的

中心粒区域是粒重的一个主要QTL区域, Fan

等(2006)根据前人的研究成果, 利用明恢63作为

轮回亲本, 与Chuan7制成组合, 在BC3F2代中

随机选取201个单株进行分析, 定位了一个GS3

位点。GS3位点解释了 80%~90%的粒长和粒

重变异, 同时也是粒厚和粒宽的次要 QTL 位

点。从 5 740株BC3F2中选取具有隐性表型的

1 384株大粒单株, 利用11个Marker共同将GS3

定位到一个7.9 kb大小的片段。在靶目标区鉴

定了一个全长cDNA , 它提供了GS3候选基因

的全部序列信息, 这个GS3候选基因含 5个外

显子, 编码232个氨基酸, 预测其编码蛋白含有

一个假定的类似PEBP的结构域, 一个跨膜区,

一个假定的富含半胱氨酸的TNFR/NGFR家族

结构域, 同时还有一个VWFC组件。与小粒变

异种相比, 在被检测的大粒变异种里通过序列分

析比较在假定GS3基因的第2个外显子区发现

了一个无意突变, 这个突变引起了在预测蛋白C

末端的178位的氨基酸的切断, 表明了GS3具有

对粒重的负调控功能。

2.3.3    Lk-4(t)一个控制水稻子粒长度的主效

基因的精细定位     粒重有时以长粒来表示,

Zhou等(2006)运用SSR和CAPs标记对来源于

蜀恢 527//蜀恢 527/小粒回交组合BC2F2群体

800隐性长粒单株进行分析, 定位了一个控制水

稻籽粒长短的基因 Lk-4(t)。对 F2和 BC2F2群

体籽粒大小形状和千粒重的遗传分析表明, 回交

能将大部分对目的基因效应具有干扰修饰作用

的微效基因多态性除去, 从而有利于对目的基因

型的准确鉴定。在 F2和 BC2F2中只发现两类

籽粒长短表现型, 即短粒和长粒, 并且二者的分

离比例符合3 : 1的典型一对等位基因分离比例,

这说明群体中籽粒长短变异是受一对基因控

制。通过 对BC2F2群体中隐性(长粒)单株进行

分子标记分析, 将控制籽粒长短的主效基因定位

在3个CAPs标记— P1-ERⅤ, P2-SacⅠ和P3-

MboⅠ附近。连锁分析表明, Lk-4(t)位于水稻

第三染色体着丝粒附近, 距离标记P1-ERⅤ和

P2-SacⅠ分别 0.90 cM和 0.50 cM。

3  粒重应用

3.1    直接育种

要选择一个优良的大粒型品种(千粒重在

28 g以上, 每穗实粒数50粒以上, 每公顷6.0×

106穗), 首先应当注意品种的选配。一般来说,

双亲中至少有一个是大粒亲本为好。而当需

求其他特定性状的配合时, 采用小粒品种间的杂

交, 亦有可能获得超亲的大粒选系。当然此时

也需要注意大粒与其他经济性状间的协调(熊振

民和孔繁林, 1976)

在后代的选择方法上, 由于粒重是一个数

量性状, 在杂种F1表现为中间型, F2则出现连续

变异, 其遗传力较强, 因此, 在早期世代可以进

行选择, 一般F2大粒的, 其后代也表现为大粒。

粒重与厚度的关系最为密切, 故在选择后代的粒

型时, 对谷粒厚度的选择, 应比在长度和宽度等

方面的选择尤为重要。

粒重的超亲遗传在育种上有重要意义, 通

过国内原始材料、国外原始材料及云南稻种

血缘的引进可以提高杂交后代的千粒重。熊

振民和孔繁林(1982)将品种资源圃中的977份材

料按来源分为4个类型, 分别考察粒重及其构成

要素。200份杂交后代和其他材料相比较, 粒

长增加9.06%, 粒宽增加6.27%, 粒厚增加6.81%,

从千粒重分析, 比国内材料增长 19.4%。比国

外材料增长 16.7%, 比云南稻种增长6.3%。仅

从材料的平均值来看, 就可知粒重超亲遗传在育

种上的意义。从水稻粒重与粒数、穗数之间

的相关来看, 粒重与穗数、粒重与粒数和穗数

与粒数之间均呈弱相关, 相关系数均不显著, 5
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个组合F2性状的相关性测定是一致的, 这就为

育种提供了便利, 把大穗、大粒和多穗结合在

一起, 从而为创造新类型提供遗传基础。

3.2     分子标记辅助育种

分子标记辅助选择( m a r k e r  a s s i s t e d

selection, MAS)为难以测量的复杂性状提供了

一条重要的选择途径, 通过对粒重相关性状基因

的分子标记, 就可以把复杂的数量性状分解成简

单的质量性状来研究。MAS是通过利用与目

标性状紧密连锁的DNA分子标记对目标性状

进行间接选择的现代育种技术, 可以使育种家无

需测定表型就能够追踪调控粒重性状的遗传位

点, 可免去多年多点的大量田间测试工作,提高

选择效率。同时, 高分辨率的遗传图谱和物理

图谱建成之后, 就可通过作图克隆技术分离粒重

相关基因, 研究基因的功能。

1999年始, 本课题组利用宝大粒/中花11的

遗传群体, 初步定位到2个粒重主效基因, 分别

位于第6和3染色体上(gw6和gw3)。由于gw3

的染色体区域与前面报道的结果一致, 所以我们

的研究重点是位于第6染色体RM6836~RM1340

之间的gw6。并通过大粒和该区域的分子标记

选择建立了BC3F2遗传群体, 以便开展gw6基

因的图位克隆, 并拟在此基础上进一步进行

gw6、MOC1 或SD1之间的分子聚合研究。其

中大粒和 SD1的结合已有成功的先例。夏宝

森等(1994)对大粒和半矮生性基因的结合进行

了研究, 为了克服水稻半矮生基因sd-1减小粒

重的副作用, 利用具有大粒基因lk-f的高秆品种

房吉和具有半矮生基因sd-1系统的SC-TN1进

行杂交, 试图以大粒的遗传背景改变sd-1对千

粒重减少的多效性, 结果表明, 选育的半矮生系

统的千粒重均较SC-TN1有所提高, 并出现了千

粒重30 g以上的系统。研究结果充分说明, sd-

1的半矮生性和大粒性结合是可能的。同时sd-

1和lk-f分别位于第一和第三条染色体上, 从理

论上讲两者结合也是可能的。MOC1是水稻分

蘖的一个主控基因, 将它与构成产量的另一要素

——粒重基因进行聚合, 将对水稻的超高产育种

具有重要意义(郭龙彪等, 2006)。可以预见在不

久的将来通过分子标记辅助选择培育新的大粒

高产品种将成为可能。

3.3   育成的大粒品种

熊振民和孔繁林(1980)利用云南大粒稻种

作为亲本育成生育期与广陆矮4号相仿、千粒

重达到50 g左右的特大粒型品种竹云糯; 林英

昂 (1979)在科薏稻(36 g)×红410(30 g)的杂交组

合后代中育成千粒重达到40 g的早籼稻品种大

粒早 1 号。

国外的超大粒型育种已取得一定的效果。

日本的武田和义和斋藤健一(1980)已分别育成

了千粒重仅6 g的特小粒和60 g的特大粒品系;

菲律宾国际水稻研究所在1977年已获得39~42

g的品系; 印度通过杂交育成千粒重接近40 g的

系统。由此可见, 国内外都十分重视大粒品种

资源。
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