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摘要  水稻(Oryza sativa)粒形性状包括粒长、粒宽、粒厚、粒重和长宽比等, 是构成水稻产量的重要因素之一。因此, 阐
明水稻粒形遗传控制的机理, 对提高水稻产量具有十分重要的意义。水稻粒形的遗传是多基因共同作用的数量性状遗传, 
相对于单一基因控制的性状, 研究要相对复杂。该文综述了水稻粒形的遗传特点、QTL定位和基因克隆, 并展望了粒形遗

传的研究前景。 
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水稻(Oryza sativa)是人类最重要的粮食作物之

一, 随着杂交水稻在世界范围的推广, 其对人类粮食

问题的重要性更加显著。预计到2030年, 中国人口将

达到16亿(吴绍洪和李荣生, 2002); 另一方面, 耕地

面积不断减少又是我国的基本国情(程式华和胡培松, 
2008)。 由此可见, 水稻产量的高低, 直接关系到国

家的粮食安全。近20年来, 我国水稻单产一直徘徊不

前, 因此, 提高水稻产量是目前水稻研究的主要目标

(陈温福等, 2001)。而水稻粒形是决定水稻产量的重

要因素之一, 所以, 阐明水稻粒形遗传控制的机理意

义重大。目前, 水稻粒形的研究从早期的经典遗传方

法到细胞水平、再到分子水平解析已经取得了很大进

展。遗传学的研究成果同时也指导了育种实践, 尤其

是粒形QTL的定位和克隆, 不仅揭示了基因的遗传规

律, 而且可以大幅度地提高粮食产量。此外, 粒形还

与稻米品质的优劣有关。 
在粒形性状的考察和判定方面, 参照中国优质米

国标GB/T17981-1999进行粒长、粒宽和长宽比等的

测定。一般情况下, 取2次重复测定的平均值, 2次测

定值相差应不大于0.1 mm。粒形表型可以用物理工

具(如游标卡尺等)测量, 除了粒厚外还可以通过扫描

软件计算获得粒形数据。近年来, 众多的研究表明, 
水稻粒形的遗传基础复杂, 甚至不同品种的粒形基因

也不同, 有关水稻重要农艺性状QTL克隆的报道日益

增多(王松风等, 2008)。本文从粒形的5个指标(粒长、

粒宽、粒厚、粒重和长宽比)的遗传规律、粒形QTL
的定位和粒形基因的克隆等方面, 对粒形的相关研究

加以综述, 总结前人研究成果, 并展望研究前景, 以
期对水稻粒形QTL/基因的定位与克隆及水稻的高产

育种提供理论指导。 

1  水稻粒形的遗传特点 

不同的水稻品种, 粒形相差较大。以粒长为例, 籼稻

品种明恢63的粒长可达10.2 mm, 而粳稻品种川7的
粒长仅为7.32 mm(Xing and Zhang, 2010)。水稻粒

形遗传属于数量性状遗传, 并非典型的孟德尔遗传, 
它在分离群体中表现出连续的变异, 变异频率常呈正

态分布。其中, 单个基因的效应值较小, 受环境影响

大(谭友斌, 2006)。随着分子生物学的发展, 数量性状

可分解为数量性状基因座(quantitative trait locus, 
QTL), 使得水稻粒形研究进入了全新的阶段(黄招德

等, 2008)。 

1.1  粒长基因的遗传 

据记载, 关于粒长遗传的最早研究是赵连芳在1928
年的杂交实验。他利用水稻品种4269(平均粒长8.81 
mm)与品种4957(平均粒长4.13 mm)进行杂交, 然后

·特邀综述· 
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对F1和F2代群体的籽粒长度进行测量。实验结果显示, 
F1平均粒长5.33 mm, F2粒长在4.7–9.7 mm范围内, 
表现出明显的数量性状遗传。众多关于粒长的研究发

现, 粒长可能受单基因、双基因、多基因或者微效基

因控制, 不同的结果往往是由于研究者所选择的材料

不同造成的。芮重庆和赵安常(1983)利用6个籼稻品

种(超40、珍汕97、V41、圭630、IR26和大红袍)按
照双列杂交设计对粒形加以研究, 他们发现, 粒长的

遗传以加性效应为主, 可能存在核质互作效应, 但未

发现上位效应和细胞质遗传。符福鸿等(1994)以3个
不育系与10个恢复系为供试材料, 组成3×10 NCII交
配实验, 对三系杂交稻的粒形进行了遗传分析。通过

多组合的杂交实验, 结果表明粒长遗传以加性效应为

主, 并且有很高的广义和狭义遗传力。石春海和申宗

坦(1995)用粗短粒品种广陆矮4号、短秆三粒齐和广

六早与细长粒品种湘早籼3号、红突31和浙珍1号分别

配制了3个杂交组合, 最终发现粒长属于多基因控制

的数量性状, 且以加性效应为主, 广义和狭义遗传率

都较高。黄招德(2008)利用三系保持系博白B及大粒材

料RW11和WFC通过杂交和回交实验, 利用BC2F3群

体分析得出: 粒长由一个主效显性基因控制, 还可能

有其它微效基因的修饰。综合更多前人的科学研究, 我
们不难发现, 在大多数情况下, 水稻粒长是由多基因

控制的数量性状, 也可能有主效基因的存在。粒长基因

遗传以加性效应为主, 广义和狭义遗传率都比较高。 

1.2  粒宽基因的遗传 

多项研究表明, 与粒长遗传相类似, 粒宽同样也受多

基因控制。但是也有个别研究表明, 粒宽受单一主效

基因控制, 这主要取决于实验所选取的水稻品种。祁

祖白等(1983)用新四占、中秆华泉、塘竹7号、S30、
红410和科薏稻2号6个亲本为材料进行杂交, 对F2代

群体的粒形研究发现, 粒宽是受多基因控制的, 并且

主要受核基因控制, 细胞质基因的作用微乎其微。

Takite(1989)通过28个杂交组合验证水稻粒宽的遗

传, 其中18个组合的F1宽粒对窄粒表现出部分显性

或者无显性, 粒宽仅受1–4对基因控制; 而宽粒品种

Sesia和Arboria只受1对基因控制。严长杰等(2003)
利用粳稻Balilla和籼稻南特号杂交, 通过Balilla/南特

号//Balilla的回交群体分析水稻粒形性状的相关QTL。
他们认为粒宽同粒长一样, 在回交群体中均呈现近似

的正态分布, 数量性状特征明显。翁建峰(2009)以窄

粒品种IR24和宽粒品种Asominori为亲本精细定位了

粒宽控制基因GW5。研究表明, 粒宽表型受单隐性核

基因控制。由此可见, 粒宽性状在大部分情况下为多

基因控制的典型数量性状遗传模式, 以加性效应为主

且遗传率高。只有在少数情况下, 由于品种的特殊性, 
使检测到的基因只有几个甚至1个。 

1.3  粒厚基因的遗传 

相对粒长和粒宽的研究, 国内外有关粒厚基因的遗传

研究相对较少。熊振民和孔繁林(1976)通过对籼稻的

9个杂交组合进行研究, 发现粒形性状中粒厚与粒重

关系最密切, 粒厚同样是受多基因控制的粒形性状。

芮重庆和赵安常(1983)利用6个籼稻品种的双列杂交

实验证明, 粒厚遗传受环境影响较大, 这也是粒厚基

因研究报道较少的原因之一。因为环境因素的影响, 
对基因遗传的掩盖效果明显, 会使表型难以辨别, 容
易在判断上引起偏差。同时他们也证明, 粒厚遗传的

母性效应较为显著, 即细胞质的遗传物质起决定作

用。也就是说, 粒厚性状的控制, 不仅受到细胞核染

色体上基因的控制, 同时细胞质中母性遗传也有部分

作用, 即核质互作。由于粒厚不仅受到核基因和细胞

质基因的影响, 而且受环境影响也较大, 这为粒厚遗

传的研究增加了难度, 所以用核基因研究来解释粒厚

的遗传特点显得不够全面。即便如此, 核基因的研究

已证明, 粒厚表现为受多基因控制的数量性状遗传

(Chang and Li, 1980; Takite, 1989; Bai et al., 2010)。 

1.4  粒重基因的遗传 

水稻粒重由粒长、粒宽和粒厚共同决定, 不仅是产量

性状, 同时也是品质性状。千粒重是衡量粒重的一个

指标, 世界上千粒重最大的水稻品种可达70 g以上, 
超过45 g的品种就有18个(姚国新和卢磊, 2007)。不

同品种的粒重差异显著, 例如, 大粒品种SLG-1的千

粒重可以达到59 g左右, 而小粒品种日本晴仅为22 g
左右(姚国新等, 2010)。水稻粒重同样也表现为数量

性状遗传。徐建龙等(2002)利用292个Lemont/特青

F13重组自交系(RIL), 选取272个分子标记对粒重进

行研究, 发现粒重与其它籽粒性状均呈显著的正相关

关系; 所检测到的QTL可以解释55%以上的表型变

异, 80%以上的主效QTL呈现出一因多效。实验证明, 
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粒重受多基因控制, 以加性效应为主, 广义和狭义遗

传率均较高。 

1.5  长宽比基因的遗传 

粒形的表型性状也可以用长宽比来表示。符福鸿等

(1994)进行的3×10 NCII交配实验以不育系和恢复系

为供体材料, 对三系杂交稻的长宽比进行研究表明, 
杂种F1主要受到母本(不育系)的影响, 受父本(恢复

系)的影响不大, 在F2中基本表现出正态分布。曾瑞珍

等(2006)通过对W9-38-60-7-7分离群体的表型调查

显示, 谷物长宽比的变异呈现双峰分布, 它与粒宽受

到一对基因的控制, 且遗传变异是由粒宽QTL引起

的。邹小云等(2009)通过4×27 NCII交配设计, 同样利

用恢复系和不育系为材料, 研究表明长宽比以加性效

应为主, 父本的影响效应较大, 母本的影响相对较

小, 具有很高的广义遗传率(98.81%), 狭义遗传率相

对较弱(66.93%)。综上所述, 长宽比同样是一个多基

因控制的数量性状, 以加性效应为主, 广义遗传率和

狭义遗传率都较高。 

2  水稻粒形的QTL定位 

数量性状的研究方法已在水稻粒形研究中普遍应用, 
目前已经报道定位的粒形相关QTL数目较多(表1)。以
粒长QTL为例, 目前已经定位的达100个以上, 并且

在水稻的12条染色体上均有分布(张志勇, 2008)。粒

宽QTL也达90个以上, 同样分布在12条染色体上。粒

厚QTL数量相对少一些。然而, 单个QTL的贡献率因

研究材料不同、研究手段各异, 表现出较大差异。由

于所用群体不同, 检测到的QTL存在差异, 并且大部

分QTL仍然处于初定位阶段, 真正意义上克隆并进行

功能分析的屈指可数。中国水稻研究所水稻生物学国

家重点实验室利用大粒品种宝大粒与中花11杂交构

建的定位群体, 将2个粒重主效基因gw3和gw6分别

定位于水稻第3和第6号染色体上, 并利用大规模F3

群体对gw6进一步定位, 最终将gw6精细定位于分子

标记RM7179和RM3187(68.5–73.2 cM)之间4.7 cM
的范围内(Guo et al., 2009)。 

3  水稻中克隆的粒形基因 

目前, 水稻中已经克隆到的粒形基因有分别位于第

3、2、5和5号染色体上的GS3(Fan et al., 2006; Mao 
et al., 2010)、GW2(Song et al., 2007)、qSW5 
(Shomura et al., 2008)和GW5 (Weng et al., 2008), 
它们分别是控制粒长和粒重主效基因、粒宽和粒重主

效基因、粒宽基因、粒宽和粒重主效基因。 
GS3是控制水稻粒长的主效基因。Fan等(2006)

通过短粒品种川7和长粒品种明恢63杂交, 并以明恢

63作轮回亲本的回交群体后代作为定位材料, 将该

基因精细定位于水稻第3号染色体着丝粒附近约9.8 
kb的区间内。GS3编码由5个外显子组成的蛋白, 其
中包括类磷脂酰乙醇胺结合蛋白区、跨膜区、富含半

胱氨酸的TNFR/NGFR蛋白家族区和1个VWFC模块

组成的232个氨基酸区段(Mao et al., 2010)。大粒品

种的GS3基因中的第2个外显子存在一个无义突变, 
导致蛋白C端的178个氨基酸被切除, 最终导致粒形

变大。GS3基因的克隆对水稻的分子育种具有重要的

指导意义, 可以改良水稻品种, 提高水稻产量。由于

在玉米(Zea mays)、小麦(Triticum aestivum)、大豆

(Glycine max)等作物中都有它的同源基因存在, 所
以, 对其它作物的品种改良也有一定的指导意义(杨
梯丰等, 2010)。 

GW2、qSW5和GW5三个基因均能控制水稻的粒

宽。Song等(2007)发现, GW2同时控制水稻粒重和粒

宽。该基因位于水稻第2号染色体短臂上, cDNA全长 
1 634 bp, 编码蛋白(47 kDa)含有425个氨基酸残基, 
而由于WY3中第4外显子上缺失一个碱基, 引起GW2
等位基因在转录过程中提前终止了翻译, 产物只保留

了115个氨基酸。GW2作为一个新的E3泛素连接酶, 
可能参与降解促进细胞分裂的蛋白, 从而调控水稻谷

壳的大小。该研究成果为作物高产育种提供了具有自

主知识产权和重要应用前景的新基因, 通过分子标记

选择方法已将大粒品种的GW2基因导入小粒品种中

培育成新株系, 其粒重和单株产量分别增加49.8%和

20%。qSW5通过调控水稻外稃上表皮细胞的数量, 
进而对外稃的大小产生影响, 从而对粒宽起作用(高
志强等, 2011)。而GW5最初定位在水稻第5号染色体

短臂SSR标记RM3328和RMw513之间, 遗传距离分

别为2.33 cM和0.37 cM, 进而被精细定位于BAC克

隆OJ1097_A12上。该基因编码一个由144个氨基酸

残基组成的蛋白, 可能通过泛素蛋白酶体途径调节水

稻的粒宽和粒重。它能够激活颖花外壳细胞的分裂,  
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表1  已报道定位的水稻粒形相关QTL 
Table 1  Mapped QTLs for grain shape in rice 
粒形性状 染色体 标记区间 LOD值 贡献率(%) 亲本及群体 参考文献 
粒长 Chr. 1 R2632–C39 16.5 3.7 珍汕97/明恢63, RIL 刑永忠等, 2001 
  G393–R2201 16.9 3.8 珍汕97/明恢63, RIL 刑永忠等, 2001 
 Chr. 2 C777–R1989 7.7 5.8 Asominori/IR24, RIL Wan et al., 2006 
  RM6 12.3 – INI/B14, RIL 袁玲等, 2002 
 Chr. 3 JL8–RM156 34.9 58.8 Jefferson/普通野生稻, NIL Li et al., 2004a 
  RG393–C1087 41 63.8 珍汕97/明恢63, F2:3 Tan et al., 2000 
  RZ251 18.3 25 V20A/galaberrima, BC3F2 Li et al., 2004a 
  C1087–RZ403 81.6 30.1 珍汕97/明恢63, RIL 刑永忠等, 2001 
  R321–RM55 17.9 4.5 珍汕97/明恢63, RIL 刑永忠等, 2001 
 Chr. 4 C22–RG449 34.2 44 圭630/02428, DH 谭耀鹏等, 2005 
 Chr. 5 RG360–C734B 13.5 3.6 珍汕97/明恢63, RIL 刑永忠等, 2001 
  G387A–RG360 16.7 11.4 圭630/02428, DH 谭耀鹏等, 2005 
 Chr. 6 R674–R2549 5.1 15 日本晴/Kasalath, BIL Li et al., 2003 
 Chr. 7 XNpb379–268 16 19.1 Asominori/IR24, RIL Wan et al., 2006 
 Chr. 8 R2662 6.8 1 H259/Acc8558, RIL 林荔辉和吴为人, 2003
 Chr. 9 XNpb339–C796C 12.2 10.7 Asominori/IR24, RIL Wan et al., 2006 
 Chr. 10 RM304–RM147 10.2 30.7 珍汕97/武运粳2号, DH Jiang et al., 2005 
  RZ527–RZ337 11.9 4.2 圭630/02428, DH 谭耀鹏等, 2005 
 Chr. 11 RM209–G257 7.2 2.2 珍汕97/明恢63, RIL 刑永忠等, 2001 
 Chr. 12 RM235–RM17 5.3 4 Lemont/特青, RIL 曾瑞珍等, 2006 
粒宽 Chr. 1 RG331 24.9 33 V20A/galaberrima, BC3F2 Li et al., 2004b 
 Chr. 2 GA120–G357 5.8 22 窄叶青8号/京系17, DH 张光恒等, 2004 
  CT565–RG17 5.5 25.6 窄叶青8号/京系17, DH 张光恒等, 2004 
 Chr. 3 RG0002–RM218 7.8 18.5 珍汕97/武运粳2号, DH Jiang et al., 2005 
 Chr. 4 C22–RG449 27.2 27.7 圭630/02428, DH 谭耀鹏等, 2005 
 Chr. 5 RG360–C734a 20.6 55.2 珍汕97/明恢63, F2:3 Tan et al., 2000 
  RG360–C734b 44.9 31 珍汕97/明恢63, RIL 刑永忠等, 2001 
  RG360–C734b 14.4 39.4 珍汕97/明恢63, RIL Ge et al., 2005 
 Chr. 6 RG474–R2549 13.7 7.1 珍汕97/明恢63, RIL 刑永忠等, 2001 
 Chr. 7 RG650–RG4 11 32.5 特三矮二号/CB1128, F2 林鸿宣等, 1995 
 Chr. 8 GA408–BP127A 2.6 9.1 窄叶青8号/京系17, DH 张光恒等, 2004 
 Chr. 9 B39A–RZ617 16.9 5.4 圭630/02428, DH 谭耀鹏等, 2005 
 Chr. 10 RM171 2.8 6.1 IR64/E32, DH 汪斌等, 2003 
 Chr. 11 RM21–RM206 5.2 8.5 珍汕97/武运粳2号, DH Jiang et al., 2005 
 Chr. 12 W10–RG574 3.1 1 圭630/02428, DH 谭耀鹏等, 2005 
粒厚 Chr. 3 RM175–RM517 3 – 川7/南洋占, RIL Bai et al., 2010 
  RM6080–RM156 – – 川7/南洋占, RIL Bai et al., 2010 
 Chr. 5 RM422–RM227 – – 川7/南洋占, RIL Bai et al., 2010 
  RM13–RM574 3.7 – 川7/南洋占, RIL Bai et al., 2010 
 Chr. 9 RM434–RM410 – – 川7/南洋占, RIL Bai et al., 2010 
  RM410–RM242 4.3 – 川7/南洋占, RIL Bai et al., 2010 
 Chr. 10 RM3229–RM6704 3.4 – 川7/南洋占, RIL Bai et al., 2010 
  RM6704–RM171 – – 川7/南洋占, RIL Bai et al., 2010 
粒重 Chr. 1 RG167–RM84 7 6 珍汕97/武运粳2号, DH Jiang et al., 2004 
  RM315–RM104 5.6 4.6 珍汕97/武运粳2号, DH Jiang et al., 2004 
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表1 (续)  Table 1 (continued) 
粒形性状 染色体 标记区间 LOD值 贡献率(%) 亲本及群体 参考文献 
 Chr. 2 RG0367–RM318 3.2 8.2 珍汕97/SLG, RIL 马大鹏等, 2004 
  RM526–RM525 9 9.7 珍汕97B/IRAT109, RIL Zou et al., 2005 
 Chr. 3 R1966–G144 11.4 22.5 珍汕97/明恢63, F2:3 Yu et al., 1997 
  CD01081–RZ993 3.9 9.6 9024/LH422, BIL Xiao et al., 1995 
 Chr. 4 RM119–RM273 5.4 7.2 珍汕97B/IRAT109, RIL Zou et al., 2005 
 Chr. 5 R3166–RG360 8.4 8.8 珍汕97/明恢63, RIl Xing et al., 2002 
 Chr. 6 RM121–RM136 4.4 6.4 珍汕97/武运粳2号, DH Jiang et al., 2005 
 Chr. 7 RG128–C1023 5.2 17.7 珍汕97/明恢63, F2:3 Yu et al., 1997 
 Chr. 8 RM404–RM339 5.1 5 珍汕97B/IRAT109, RIL Zou et al., 2005 
 Chr. 9 RG2533–RM257 17 14.4 珍汕97/武运粳2号, DH Jiang et al., 2004 
 Chr. 10 RM258–G2155 23.8 6.6 IR64/Azucena, DH Hittalmani et al., 2003
  RG134–RZ500 25.1 7.1 IR64/Azucena, DH Hittalmani et al., 2003
  RG561–RM228 19.6 13.4 珍汕97B/密阳46, RIL Zhuang et al., 2002 
 Chr. 11 RZ537–RZ900 6.5 11.8 Caiapo/Brazil, BC2F2 Moncada et al., 2001 
 Chr. 12 RG901–RM17 4.9 7.9 Jefferson/普通野生稻, BC2F2 Thomson et al., 2003 
长宽比 Chr. 1 R2632–C39 12.7 5.1 珍汕97/明恢63, RIL 刑永忠等, 2001 
  G393–R2201 8.1 3.3 珍汕97/明恢63, RIL 刑永忠等, 2001 
 Chr. 2 RM109–RM154 4.1 7.7 珍汕97/武运粳2号, DH Jiang et al., 2005 
  RM29–RM341 8.2 15.2 珍汕97/武运粳2号, DH Jiang et al., 2005 
 Chr. 3 RZ403–R19 21 36.4 珍汕97/明恢63, F2:3 Tan et al., 2000 
  C1087–RZ403 36.3 17.4 珍汕97/明恢63, RIL 刑永忠等, 2001 
  RZ519–Pgi-1 4 14.9 IR64/Azucena, DH Huang et al., 1997 
  RG179–CD0337 5 17.2 IR64/Azucena, DH Huang et al., 1997 
 Chr. 4 G271–RM252 8.6 8.6 Lemont/特青, RIL 徐建龙等, 2002 
 Chr. 5 RG360–C734a 11.3 37.8 珍汕97/明恢63, F2:3 Tan et al., 2000 
  RG360–C734b 46.4 39.2 珍汕97/明恢63, RIL 刑永忠等, 2001 
 Chr. 6 RG474–R2549 4.6 1.9 珍汕97/明恢63, RIL 刑永忠等, 2001 
 Chr. 7 RD7.10–RD7.11 9.5 13.9 Lemont/特青, RIL 徐建龙等, 2002 
  RM295 6.2 – INI/B14, RIL 袁玲等, 2002 
 Chr. 8 RM502–RM264 – 8 Hwaseongbyeo/HG101, F2:3 Yoon et al., 2006 
 Chr. 9 C796C–XNpb339 3.1 18 Asominori/IR24, RIL 吴长明等, 2002 
 Chr. 10 RM219–C1369 4.1 18.6 IRAT109/Yuefu, DH 郭咏梅等, 2007 
 Chr. 11 RM202–RM536 – 8.9 Hwaseongbyeo/HG101, F2:3 Yoon et al., 2006 
 Chr. 12 R3375–R2672 2.4 6.8 日本晴/Kasalath, BIL Li et al., 2003 

  
 

增加颖花外壳的宽度, 促使粒重和产量增加(Weng 
et al., 2008)。 

4  研究展望 

产量问题一直备受人们关注, 而粒形与产量又有着直

接联系。水稻粒形遗传的研究, 不论是研究材料还是

QTL的定位数量都比较丰富。粒形研究已成为水稻产

量包括品质性状研究的热点之一。特殊的水稻种质材

料或者遗传背景远缘的品种在水稻粒形研究中起了

较大的作用。但是, 从目前的研究水平来看, 应该说

仍处于摸索阶段或是初级阶段。这是由于粒形遗传本

身的复杂性和现今研究方法的局限性造成的。数量性

状遗传受环境影响相对较大, 同时各个性状之间可能

还会相互影响, 成为研究的瓶颈, 致使粒形性状的遗

传控制机理至今尚不明确。例如, DEP2基因控制水稻

直立密穗 , 但dep2突变体相比野生型 , 粒长缩短2 
mm多, 粒宽略有增加, 粒厚也有增加, 千粒重明显
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降低(Abe et al., 2010)。这可能是一因多效现象, 即
DEP2基因的突变影响了粒形基因的表达, 它们之间

存在互作。虽然初步定位的水稻粒形QTL较多, 但是

由于贡献率小、定位区间大以及基因间的互作, 真正

克隆的QTL数量极少, 因此在方法学和材料上亟待改

进和创新。 
首先, 关于粒厚方面的研究报道很少。控制水稻

粒形的各基因都是紧密联系、相互依赖的。有关研究

表明, 粒厚基因的遗传表现出主效基因控制, 与粒宽

表现出极显著的正相关, 与粒重也呈正相关, 而与长

宽比呈极显著负相关关系。粒厚基因的遗传研究, 相
对于粒长、粒宽等尚显不够成熟, 只是从较易的方面

研究, 而忽视了较难的方面, 往往得出的结论也是片

面且不真实的。在育种工作中, 水稻粒形的相关研究, 
不论是粒长、粒宽还是粒厚等都十分重要。因此, 粒
厚的遗传研究有待进一步加强。相信在未来几年, 粒
厚基因的研究必将被人们所重视并用于指导育种工

作, 对水稻的高产起到极大的推动作用。 
其次, 从遗传分析的方法学上来看, 朱军于1998

年提出的基于混合线性模型的复合区间作图法, 改变

了国内之前大多采用的简单回归或者多元回归的统

计方法。同时, QTLNetwork软件的开发, 使得科研人

员运用该作图方法检测QTL变得简单快捷。目前 , 
QTLNetwork软件已在国内数量性状研究中得到广泛

应用, 成为研究数量性状的主流软件。然而, 从客观

上讲, 这一作图方法还是有局限的。因为一个数量性

状的表达是由多个性状基因综合到一起而表现出来

的。正如上文提到的粒宽表型, 虽然很可能是由多个

基因共同作用的数量性状, 但是它与粒厚基因有着密

切的联系, 或者可能与其它性状基因也有联系。况且, 
各性状的形成过程中, 还会受到上位性的影响, 即使

是一个细微的改变, 都会引起错综复杂的网络调控, 
进而在转录、翻译和修饰水平上发生改变, 从而引起

性状的改变。正是这些基因的交织互作, 使我们看到

了粒宽的表型性状。而且, 通过这一方法所获得的实

验结果, 也很难说非常准确, 仍然需要进行验证。所

以, 关于水稻数量性状QTL的研究, 目前尚处于初级

阶段, 这也是粒形基因克隆较少的原因所在。当然, 
可以通过不断改进分析软件或者运用多个QTL分析

软件加以综合分析来减少误差、提高检测精确度和灵

敏度。 

在未来一段时期, 各个相关学科的技术手段都有

望得到长足的发展, 如分子生物学、高通量测序、生

物信息学和系统生物学等。从最新的基因组重测序来

说, 该技术可用于发现SNP、拷贝数变异、InDel等变

异类型, 绘制群体的精细遗传图谱和物理图谱, 节省

了大量人力和物力, 加快了精细定位和QTL克隆的进

程。这些学科的发展、实验方法的改进、新技术的创

新, 都会为水稻粒形的研究提供新思路和新方法, 对
粒形遗传的研究起到促进作用。 

伴随着水稻全基因组测序的完成和遗传连锁图

谱的不断完善, 越来越多的粒形相关QTL将被检测、

定位和克隆, 这将有利于阐明基因间的互作、基因与

环境的复杂关系。人们便可以从基因和基因调控两个

方面对基因加以修饰, 不仅可以从DNA水平上改造

基因, 得到人们需要的优良基因; 而且还可以从蛋白

的表达方面入手, 通过对基因的开启和关闭, 让需要

的蛋白表达, 不需要的蛋白不表达。在水稻高产育种

方面, 育种专家可以把众多有利基因有效聚合在一

起, 实现水稻的高产优产, 从而真正解决世界粮食短

缺的问题。同时, 水稻基因组研究中所产生的各种理

论和方法以及构建的研究平台, 对整个植物基因组研

究也具有一定的推动作用。 
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