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水稻垩白性状的遗传研究进展

彭 波1a,b*,孙艳芳1a,b,李琪瑞1a,b,李 丹1a,b,庞瑞华1a,b,
周棋赢1a,b,宋晓华2,李慧龙2,宋世枝2*

(1.信阳师范学院a.生命科学学院;

b.大别山农业生物资源保护与利用研究院,河南 信阳464000;

2.信阳市农业科学院,河南 信阳464000)

摘 要:垩白性状是稻米最重要的品质性状之一,阐明水稻垩白性状的遗传机理十分重要.主要对水稻垩

白的遗传基础、垩白数量性状位点(Quantitativetraitloci,QTL)的定位及其垩白性状相关基因的分离与克隆

进行了综述,并提出了相应的遗传改良措施,以期为优质水稻育种提供参考和借鉴.
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Abstract:Grainchalkinessisoneofthemostimportanttraitsofgrainqualitiesinrice,itisessentialtodis-
sectthegeneticbasisofgrainchalkiness.Thegeneticstudiesofgrainchalkiness,mappingandcloningofQTL
andgenesassociatedwithchalkinessweremainlyreviewed,andsomegeneticimprovementstrategiesofgrain
chalkinesswereputforward,whichwouldprovideusefulreferencesforhighqualityricebreeding.
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0 引言

水稻(OryzasativaL.)是世界上最重要的粮食

作物之一,并且有超过一半的世界人口以水稻为主

食[1-2],同时水稻也是作物研究中的一种模式植

物[3-4].由于世界人口的不断增多,以前的研究更多

注重水稻产量的提高,而对于稻米的品质方面的研

究重视不够,进而导致目前很多稻米的品质欠佳.随
着生活水平的不断提高,人们对高品质粮食的需求

也在不断增加[5-7].然而水稻的品质是一个极其复杂

的性状,国内外评价稻米品质好坏的理化指标基本

相同,一般包括外观品质、研磨加工品质、营养品质

和蒸煮食味品质等四个主要方面[2,8],其中,外观品

质和蒸煮食味品质是最重要的稻米品质性状和评价

指标[5],因为绝大多数消费者都十分注重外观品质

和蒸煮食味品质这两个性状.而外观品质主要由粒

型(Grainshapeorsize)、透明度(Translucency)和
垩白(Chalkiness)所决定[3,9].

目前在种植水稻的国家或者地区,垩白是水稻

生产和消费当中存在的一个主要问题之一[5,8];在
国内,超级杂交稻稻米优质率较低,存在高垩白率和

高垩白度的问题,特别是南方地区的籼稻品种中,垩
白也是一直阻碍着水稻品质提高的主要原因.垩白

不但影响稻米的外观品质,而且影响稻米的研磨加
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工品质、蒸煮食味品质和营养品质[10-13].垩白部位

的淀粉在淀粉糊化时的起始温度、峰值温度和终结

温度普遍要高于无垩白米粉[14-17],并且发现垩白率

与稻米的加工品质(特别是整精米率)、粒长、粒型

呈显著性负相关,与粒宽呈显著正相关[17-18].因
此,垩白性状从很大程度上直接决定了稻米品质的

好坏和价格的高低

垩白是灌浆期胚乳淀粉颗粒和蛋白质体因排

列疏松而充气所形成的白色不透明部分[19],垩白

可能是光合产物积累过程中疏导途径不同造成营

养物质积累速度不同而形成的.与无垩白稻米相

比,有垩白稻米的直链淀粉和长链支链淀粉明显减

少,而短链支链淀粉明显增多,进而形成松散的、圆
的、小的淀粉颗粒[20].垩白是衡量水稻外观品质优

劣的重要指标,而我国水稻的稻米外观品质不容乐

观,整体外观品质不高.因此,阐明水稻垩白性状的

遗传基础具有重要意义.

1 水稻垩白性状的遗传基础

根据垩白在稻米中的位置不同,可以将垩白分

为腹白(Whitebelly)、心白(Whitecore)和背白

(Whiteback).垩白可以用垩白率或者垩白面积来

度量,即腹白率、心白率、背白率、腹白面积、心白面

积和背白面积[8].由于垩白这类胚乳性状的遗传可

能受二倍体母体基因型或三倍体胚乳基因型控制,
还有可能受两者共同控制,因此垩白性状遗传表现

非常复杂.已有研究表明,稻米有垩白对于无垩白

表现为显性,但也有无垩白对有垩白、低垩白对高

垩白、小垩白对大垩白为显性或部分显性的报

道[21].垩白性状的遗传还具有母体效应、胚乳效应

和细胞质效应,并且还受细胞质基因型的影响[22].
早期研究发现,种子直接加性效应、种子加性效应

与环境互作的效应是影响水稻垩白性状的主要原

因;也有可能母体效应和种子效应是控制垩白性状

的主要因素,一定程度上还受到细胞质的影响.垩
白率的遗传符合加性-显性模型,并且以显性效应

为主,而腹白除了受微效多基因控制,还存在部分

的显性效应.不同的研究小组对垩白性状的遗传基

础研究结果有所差异:有研究指出垩白可能受一对

或者多对遗传效应较大的主效基因控制;也有学者

提出水稻垩白性状是受遗传效应较小的微效多基

因控制[10-11,23];垩白性状还有可能是受主效基因和

微效多基因共同来控制[8].目前的研究更倾向于垩

白性状是一个受多基因共同控制的数量性状,存在

着加性效应和加性效应与环境的互作效应,并且受

外界环境因素的影响[8,24].例如高温诱导[5,25],灌浆

期的日平均温度、昼夜温差、日照长短、栽培措施等

因素都会对水稻的垩白性状有影响[26-28].
因此,水稻垩白性状主要受遗传因素的控制,

是一个与其他外界环境因素相互作用的多基因系

统.目前的进展主要是关于水稻垩白的理化性质和

相关突变体基因的分离克隆和鉴定方面,分子水平

的剖析在 QTL的初步定位和精细定位方面进展

较快[8,10-11,23,29-30].那么,十分有必要从分子水平上

进一步解析垩白这一重要的品质性状.

2 水稻垩白性状的QTL定位

以前的多数研究表明,水稻的垩白性状是一个

复杂的数量性状,是受多基因共同控制,并且受环

境因素的影响[8,18,24,31].到目前为止在Gramene网

站 (http://archive.gramene.org/qtl/),共有82个

垩白性状相关的QTLs位点分布于水稻的11条染

色体上(第4条染色体除外).这些QTLs位点的发

掘,来源的作图群体涉及到 F2群体、单双 倍 体

(Doubledhaploid,DH)群体、重组自交系(Re-
combinantinbredlines,RILs)群体、回交(Back-
cross)群体和染色体片段代换系(Chromosome
segmentsubstitutionlines,CSSL)群体等多个遗

传群体.前期对于垩白性状的研究,大多研究者并

没有将其性状进一步的细分,或者使用单个遗传作

图群体、群体单株数量偏少等原因导致最终的遗传

图谱中的分子标记密度偏低,并且很多试验都是在

特定的环境条件下进行的[29-30,32-38].
近十几年来,随着水稻基因组测序的完成,功

能基因组和分子标记的快速发展,大量影响水稻垩

白 性 状 的 QTLs 位 点 被 发 掘,甚 至 精 细 定

位[8,39-42].进一步分析发现,多数垩白性状的遗传研

究停留在QTLs的初步定位(表1)和少量的精细

定位上面.He等[41]利用一个单双倍(DH)遗传群

体,在第3和第8染色体分别定位到一个控制垩白

率的QTLs位点.Tan等[42]采用重组自交系(RIL)
群体和汕优63的F2:3群体,共定位到9个控制垩

白的QTLs位点.其中位于第5染色体控制垩白率

的主效 QTLsqCH5,在另外的一个DH 群体和

RIL群体中依然可以检测到[34,43](表1),近期,这
个主效QTLs位点利用图位克隆的方法已经成功

克隆,我们命名为Chalk5[18].Li等[44]利用 V20A
×GlaberrimaBC3F1群体在第12染色体RM5568-
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RM453区段定位到一个控制水稻垩白率的效应较

大的QTLqPGWC-12,该位点在另外的多个遗传

定位群体(渗入系群体和DH群体等)中也能够检

测到[45].Wan等[30]使用重组自交系衍生的染色体

片段代换系(CSSL)群体,在8个不同的试验环境

中,有4个位点在两年的试验中都可以被检测到.
Zhou等[46]使用9311和培矮64S构建的染色体片

段代换系(CSSL)群体,在水稻的第6和第7染色

体分别检测到一个控制水稻垩白率的 QTL位点

(qPGWC-6和qPGWC-7),其中qPGWC-7最终

被精细定位到一个只有44kb的范围内(表1).Qin
等[47]利用一个DH 遗传群体,检测到2个遗传效

应较大主效 QTLs位点,进一步探究发现 QTLs
具有加性效应,并且 QTLs彼此之间存在相互作

用(表1).Guo等[48]采用一个籼稻和粳稻重组自交

系衍生的染色体片段代换系(CSSL)群体,在第8
染色体上面检测到一个控制稻米垩白率的 QTL
位点,最终将其精细定位到140kb的范围内(表

1).Liu等[49]在RIL遗传群体中检测到3个遗传

效应较大的QTL位点,它们分别位于第5、8和10
染色体上,可以解释垩白率表型变异的50.8%.近
期,笔者利用5个遗传作图群体(包括2个 HD群

体,3个RIL群体)在两个不同的环境中共检测到

79个QTLs位点,这些 QTLs位点几乎包含了之

前报道的位点,它们分布于水稻的12条染色体上

面[8](表1).这79个QTLs位点控制的性状包括垩

白率、心白率、腹白率、垩白面积、心白面积和腹白

面积,有的QTL控制单一的腹白、心白或者背白

性状(如位于第9染色体短臂上的 MRG6094~
MR685区间,控制四个垩白表型性状),但是也有

一个QTL位点控制单一的垩白性状(表1).进一

步整合分析发现,这些 QTLs位点主要存在于36
个区域,其中21个区域包括64个QTLs位点并形

成QTLs族,并且控制垩白性状的 QTLs族在武

汉和海南两地多年都能够检测到:71.4%的QTLs
族能够在两个或者多个群体中检测到,36.1%的

QTLs位点在不同的环境当中可以检测到[8](表

1).如表1所示,不同的研究小组利用不同的遗传

群体,已经鉴定到多个控制垩白率、垩白面积、心白

率、腹白率、心白面积和腹白面积等垩白性状的

QTLs位点,这些 QTLs位点分布于水稻的12条

染色体上面.这些QTLs位点有的控制单一的垩白

表型性状,有的则多个垩白性状受同一个QTL位

点控制,例如位于第6染色体waxy 基因附近的位

点,同时控制垩白率、腹白率和心白率等多个垩白

性状(表1).总之,这些研究结果说明垩白性状主要

受遗传控制的.

表1 水稻垩白相关性状的QTLs
Tab.1 ChalkinessrelatedQTLsinrice

性状 QTLs 染色体 区间 群体 组合名称 参考文献

垩白率 qPGWC-1 1 C61-R753 F2:3 Zhenshan97/Minghui63 [46]

Chalkiness qPGC1.1 1 1021-1024 DH Samgang/Nagdong [30]

rate qPGWC-1a 1 R210-C1211 BIL Nipponbare/Kasalath [35]

qPGWC-1b 1 C2340-C1370 CSSL Asominori/IR24 [30]

qCR2-N 2 RM183-RM526 RIL Zhenshan97B/Nanyangzhan [8]

qCR2-W 2 RM263-RM221 DH Zhenshan97B/Wuyujing2 [8]

qPGWC-3 3 C63-C563 BIL Nipponbare/Kasalath [35]

qCR4-W 4 RM335-MRG5943 DH Zhenshan97B/Wuyujing2 [8]

qJPGC-5 5 RM289-RM3437 RIL Koshihikari/C602 [48]

qPGWC-5a 5 RG360-C734a F2:3;RIL Zhenshan97/Minghui63 [42][46]

qPGWC-5b 5 RG528-C1447 F2:3 Zhenshan97/Minghui63 [42][46]

qCR5-H 5 RM574-MRG0089 DH Zhenshan97B/H94 [8]

qCR5-D 5 MRG5972-RM480 RIL Zhenshan97B/Delong208 [8]

qPGWC-5c 5 R830-R3166 BIL Nipponbare/Kasalath [35]

qPGWC-6 6 RM190 CSSL 9311/PA64S [29]

6 R1952-C226 F2:3 Zhenshan97/Minghui63 [46]

qCR6-H 6 RM435-RM170(wx) DH Zhenshan97B/H94 [8]

qCR6-1N 6 RM527-MRG2498 RIL Zhenshan97B/Nanyangzhan [8]

qPGWC-6a 6 R1962-C191B BIL Nipponbare/Kasalath [35]

603

第29卷 第2期 信阳师范学院学报(自然科学版) http://journal.xynu.edu.cn 2016年4月



  续表1
性状 QTLs 染色体 区间 群体 组合名称 参考文献

qPGWC-6b 6 Wx-C226 F2:3;RIL Zhenshan97/Minghui63 [42]

qPGWC-6c 6 C2147-C1478 BIL Nipponbare/Kasalath [35]

qPGWC-7 7 Indel14-Indel13 CSSL 9311/PA64S [29]

qPGC7.1 7 7038-7024 DH Samgang/Nagdong [30]

qCR7-W 7 RM82-RM125 DH Zhenshan97B/Wuyujing2 [8]

qPGWC-7a 7 R1245-R1789 RIL Zhenshan97/Minghui63 [42]

qPGWC-8 8 G8-7-G8-9 CSSL Asominori/IR24 [45]

8 G187-RZ66 DH ZYQ8/JX17 [47]

qJPGC-8 8 RM447-RM281 RIL Koshihikari/C602 [48]

qPGWC-8a 8 R727-C347 BIL Nipponbare/Kasalath [35]

qPGWC-8b 8 G1149-R727 CSSL Asominori/IR24 [30]

qCR9-W 9 RM296-RM285 DH Zhenshan97B/Wuyujing2 [8]

qCR9-D 9 RM159-RM524 RIL Zhenshan97B/Delong208 [8]

qPGWC-9 9 XNbp36-XNpb103 CSSL Asominori/IR24 [30]

qPGWC-10 10 R2625-C223 F2:3 Zhenshan97/Minghui63 [46]

qJPGC-10 10 RM1873-68923-7 RIL Koshihikari/C602 [48]

qCR12-H 12 MRG2483-RM20A DH Zhenshan97B/H94 [8]

qPGWC-12 12 CT462-RG574 DH ZYQ8/JX17 [47]

qPGWC-12a 12 C1336-R642 BIL Nipponbare/Kasalath [35]

垩白面积 qCA1-H 1 RM577-RM23 DH Zhenshan97B/H94 [8]

Chalkiness qCA1-N 1 RM488-RM246 RIL Zhenshan97B/Nanyangzhan [8]

area qACE-1 1 C1211-C955 BIL Nipponbare/Kasalath [35]

qACE-2 2 G1340-R459 CSSL Asominori/IR24 [30]

qCA3-1N 3 RM545-RM517 RIL Zhenshan97B/Nanyangzhan [8]

qCA3-2N 3 RM468-RM570 RIL Zhenshan97B/Nanyangzhan [8]

qACE-3 3 C1488-C63 BIL Nipponbare/Kasalath [35]

qCA3-W 3 MRG2803-RM282 DH Zhenshan97B/Wuyujing2 [8]

qCA5.1 5 5042-Aem440 DH Samgang/Nagdong [30]

qACE-5 5 R372-R1436 BIL Nipponbare/Kasalath [35]

qACE-6 6 R2147-C1478 BIL Nipponbare/Kasalath [35]

qCA6-H 6 RM170(wx)-RM589 DH Zhenshan97B/H94 [8]

qCA6-W 6 RM190-RM510 DH Zhenshan97B/Wuyujing2 [8]

qCA6-D 6 RM276-RM549 RIL Zhenshan97B/Delong208 [8]

qCA6-1N 6 RM190-RM587 RIL Zhenshan97B/Nanyangzhan [8]

qCA6-2N 6 RM585-RM557 RIL Zhenshan97B/Nanyangzhan [8]

qCA6-3N 6 MRG2498-RM454 RIL Zhenshan97B/Nanyangzhan [8]

qACE-8 8 G1149-R727 CSSL Asominori/IR24 [30]

qACE-9 9 XNbp36-XNpb103 CSSL Asominori/IR24 [30]

qCA9-H 9 RM278-RM553 DH Zhenshan97B/H94 [8]

qCA9-W 9 RM285-MRG6094 DH Zhenshan97B/Wuyujing2 [8]

qCA7-N 9 RM296-RM321 RIL Zhenshan97B/Nanyangzhan [8]

qCA8-N 11 RM332-RM167 RIL Zhenshan97B/Nanyangzhan [8]

qACE-12 12 R2078-G2140 BIL Nipponbare/Kasalath [35]

心白率 qWCR8-H 8 RM310-RM126 DH Zhenshan97B/H94 [8]

Whitecore qWCR1-D 1 MRG5464-MRG2148 RIL Zhenshan97B/Delong208 [8]

rate qWCR3-D 3 RM203-RM422 RIL Zhenshan97B/Delong208 [8]

qWCR6-D 6 MX21-RM585 RIL Zhenshan97B/Delong208 [8]

qWCR7-D 7 RM445-RM418 RIL Zhenshan97B/Delong208 [8]
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  续表1
性状 QTLs 染色体 区间 群体 组合名称 参考文献

qWCR12-D 12 RM235-RM17 RIL Zhenshan97B/Delong208 [8]

qWCR6-N 6 MRG2498-RM454 RIL Zhenshan97B/Nanyangzhan [8]

qWCR3-1W 3 RM36-MRG0002 DH Zhenshan97B/Wuyujing2 [8]

qWCR3-2W 3 RM130-RM570 DH Zhenshan97B/Wuyujing2 [8]

qWCR4-1W 4 RM335-MRG5943 DH Zhenshan97B/Wuyujing2 [8]

qWCR4-2W 4 RM142-RM177 DH Zhenshan97B/Wuyujing2 [8]

qWCR4-3W 4 RM252-RM241 DH Zhenshan97B/Wuyujing2 [8]

qWCR8-W 8 RM80-RM149 DH Zhenshan97B/Wuyujing2 [8]

qWCR9-W 9 RM285-MRG6094 DH Zhenshan97B/Wuyujing2 [8]

腹白率 qWBR3-H 3 MRG2538-RM426 DH Zhenshan97B/H94 [8]

Whitebelly qWBR5-H 5 MRG0089-RM289 DH Zhenshan97B/H94 [8]

rate qWBR8-H 8 RM210-RM483 DH Zhenshan97B/H94 [8]

qWBR9-D 9 RM159-RM524 RIL Zhenshan97B/Delong208 [8]

qWBR1-N 1 RM490-RM600 RIL Zhenshan97B/Nanyangzhan [8]

qWBR8-N 8 RM264-RM477 RIL Zhenshan97B/Nanyangzhan [8]

qWBR12-N 12 RM101-RM519 RIL Zhenshan97B/Nanyangzhan [8]

qWBR1-1W 1 RM84-RM283 DH Zhenshan97B/Wuyujing2 [8]

qWBR1-2W 1 RM129-RM9 DH Zhenshan97B/Wuyujing2 [8]

qWBR5-W 5 RM87-RM334 DH Zhenshan97B/Wuyujing2 [8]

qWBR8-W 8 RM152-RM38 DH Zhenshan97B/Wuyujing2 [8]

qWBR9-W 9 RM296-RM285 DH Zhenshan97B/Wuyujing2 [8]

qWBR11-W 11 RM536-RM287 DH Zhenshan97B/Wuyujing2 [8]

心白面积 qWCA8-H 8 RM483-RM339 DH Zhenshan97B/H94 [8]

Whitecore qWCA9-H 9 RM160-RM328 DH Zhenshan97B/H94 [8]

area qWCA7-D 7 RM478-MRG4499 RIL Zhenshan97B/Delong208 [8]

qWCA1-W 1 RM259-RM312 DH Zhenshan97B/Wuyujing2 [8]

qWCA4-W 4 RM335-MRG5943 DH Zhenshan97B/Wuyujing2 [8]

腹白面积 qWBA5-H 5 MRG0089-RM289 DH Zhenshan97B/H94 [8]

Whitebelly qWBA6-H 6 RM589-MX21(wx) DH Zhenshan97B/H94 [8]

area qWBA12-H 12 RM20A-RM179 DH Zhenshan97B/H94 [8]

qWBA3-D 3 RM251-RM282 RIL Zhenshan97B/Delong208 [8]

qWBA5-D 5 RM39-RM164 RIL Zhenshan97B/Delong208 [8]

qWBA8-D 8 RM433-RM447 RIL Zhenshan97B/Delong208 [8]

qWBA11-D 11 RM286-RM20B RIL Zhenshan97B/Delong208 [8]

qWBA12-D 12 RM235-RM17 RIL Zhenshan97B/Delong208 [8]

qWBA1-W 1 RM84-RM283 DH Zhenshan97B/Wuyujing2 [8]

qWBA7-W 7 RM505-RM18 DH Zhenshan97B/Wuyujing2 [8]

qWBA8-W 8 RM210-RM80 DH Zhenshan97B/Wuyujing2 [8]

qWBA11-W 11 RM536-RM287 DH Zhenshan97B/Wuyujing2 [8]

  这些已经检测到的 QTLs位点为今后精细定

位一些重要的 QTLs位点、克隆相应的 QTLs基

因、利用分子标记辅助选择育种或者设计育种奠定

了坚实的基础,可是迄今为止,这些 QTLs位点被

精细定位的报道还比较少.Zhou等[46]使用其中的一

个染色体片段代换系C51与轮回亲本9311回交,
通过构建次级分离群体,将qPGWC-7精细定位到

44kb的区间.Guo等[48]利用一个BC4F2次级分离

群体,将qPGWC-8精细定位到第8染色体的8G-7
和8G-9之间约140kb区间以内.Li等[18]通过构建

两个 回 交 群 体,将 第5染 色 体 上 面 的 一 个 微 效

QTLs精细定位到C181和C35两个分子标记之间

约16.8kb的区域,最终将 其 分 离 克 隆,命 名 为

Chalk5.以上这些研究为今后的分子标记辅助选择

育种、重要QTLs的精细定位乃至基因的克隆与功

能研究铺平道路,进而改良稻米的品质.
803

第29卷 第2期 信阳师范学院学报(自然科学版) http://journal.xynu.edu.cn 2016年4月



3 水稻垩白性状相关基因的克隆

水稻垩白性状QTLs定位的研究,为水稻垩白

相关基因的克隆与功能分析提供良好的基础.随着

分子标记和水稻功能基因组的快速发展,各研究小

组利用不同的遗传群体,克隆了许多与垩白性状相

关的QTLs或者基因.目前,利用自然变异克隆的垩

白基因有GW2、Chalk5和GL7,与垩白性状相关的

其余基因的克隆均是通过突变体来完成.GW2是位

于第2染色体上面编码E3泛素连接酶的一个主效

QTLs基因,它在增加粒重和粒宽的同时,还引起了

稻米垩白率的增加[50].Chalk5是一个胚乳特异表达

的控制腹白率的正调控因子,位于第5染色体上面

编码一个液泡上的转运质子的焦磷酸酶的主效

QTLs基因,它对腹白率、整精米率、蛋白质含量和

其他的品质性状及其产量都具有普遍的影响.因此,

Chalk5基因具有一因多效的作用[18].GL7位点发

生了17.1-kb的DNA大片段串联重复,进而基因组

结构变异导致GL7基因表达量的上升,同时还引起

了其临近的负调控因子表达的下调,引起粒长增加

和垩白率降低,从而可以改善稻米外观品质[51].Os-
PPDKB 是位于第5染色体上面编码丙酮酸磷酸双

激酶的一个基因,该基因的的敲除突变即flo4突变

体,这种水稻的胚乳是白色粉状的,但胚乳外部还是

正常的粉状胚乳[52].利用Tosl7突变体库鉴定并分

离了一个胚乳粉质的flo5突变体,它编码一个淀粉

合成酶SSIIIa,负责支链淀粉B2-B4链和超长链的

延伸.flo5突变体的支链淀粉的长链减少,稻米心

白明显增加,伴随着粒重显著降低[53-54].GIF1是

位于第4染色体上面编码一个细胞壁转化酶的基

因,负责谷粒充实早期的碳水化合物的分配与转化,
该基因的突变可以显著增加种子的垩白率和垩白

度[55];进一步研究发现GIF1基因在水稻的长期驯

化的进程中经历了一次选择[56].利用化学诱变技术

鉴定的ms-h 是一个同时影响雄性不育和垩白性状

的基因,该基因编码UDP葡萄糖焦磷酸酶,ms-h 突

变体中有垩白性状的出现[38].OsRab5a 编码一个小

分子GTP酶,对水稻胚乳细胞器内膜的形成及其

在储藏蛋白的转运过程中发挥重要的功能[57].利用

MNU化学诱变的方法筛选到flo2突变体,该突变

体有白色的粉质胚乳,FLO2基因主要是通过积累

胚乳储藏物质来调控稻米垩白品质[58].以上这些基

因的分离克隆,为今后垩白性状的遗传改良、优质水

稻新品种的培育提供宝贵的基因资源.

4 水稻垩白性状的遗传改良

水稻垩白是由多个 QTLs控制的复杂数量性

状,并且垩白性状还会受到环境的影响[8,59].在传统

水稻遗传育种进程中,往往只针对垩白性状表型进

行选择,但是垩白性状的测量比较麻烦,进而导致垩

白性状的遗传改良进展缓慢,造成当前优质高产稻

米育种中垩白性状最难突破的困境.目前,垩白性状

的研究进展主要是在垩白理化性质描述和相关突变

体基因的鉴定上,而对水稻垩白的自然变异研究大

多停留在QTLs的初步定位和少量的精细定位上,
仅有三个控制垩白的 QTLs基因(GW2、GL7和

Chalk5)得到分离克隆[18,50,51].那么,针对已经检测

到的控制垩白性状的QTLs位点,使用分子标记辅

助选择是一种很有效的垩白性状遗传改良的手段:
利用与垩白 QTLs紧密连锁的分子标记直接针对

基因进行选择,可以大大提高筛选效率,加快遗传育

种的进程[60].然而,在过去的15年的时间里,有许

多不同的研究小组利用不同的作图群体检测到大量

关于垩白性状的QTLs位点[8,10,25,29,34,39-49],然而控

制垩白性状的 QTLs位点的检测大多是在单一环

境条件下进行的,有必要鉴定到在不同水稻遗传群

体、多年、多 地 点、不 同 环 境 下 稳 定 表 达 的 垩 白

QTLs位点,再将这些QTLs位点进一步整合,最终

进行分子标记辅助选择育种.笔者曾利用5个做图

群体在2个不同的环境中共检测到79个控制垩白

性状的QTLs位点,它们分别分布在水稻的12条染

色体上面.并且在后续重新构建的遗传群体中进一

步证实,很多控制垩白的QTLs位点可以在不同的

环境和群体中反复检测到,即之前利用5个群体整

合后得到的 QTLs位点具有遗传的稳定性和可靠

性[8].针对这些稳定的QTLs位点,一方面可以进一

步的进行精细定位乃至相关基因的分离、克隆,明确

其垩白性状形成的分子机理及其遗传调控网络,为
低垩白优质水稻的遗传育种提供理论基础;另一方

面能够利用分子标记辅助选择育种,或者聚合不同

有利等位基因位点,同时剔除增加垩白性状的等位

基因位点,针对垩白性状进行分子设计育种,将能够

明显降低垩白性状表现,进而极大地提高育种效率,
缩短培育无垩白的优良新品种所需的时间.

针对已经精细定位的 QTLs位点和三个控制

垩白的QTLs基因,除了可以利用上述分子标记辅

助选择育种或者基因聚合之外,还能够使用转基因

技术的策略来遗传改良水稻的垩白品质.目前,水稻
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垩白性状相关基因(除了GW2、GL7和Chalk5)的
分离、克隆几乎都是来源于水稻的突变体的研究成

果.然而,这些突变体往往表现出垩白率较高或者垩

白面积较大的表型,在大田遗传育种实践过程中水

稻育种专家利用这些基因会很困难.不管通过那种

策略得到的基因,最后都会为稻米品质遗传改良提

供宝贵的基因资源,还将为水稻品质遗传改良提供

指导意义.转基因育种通过遗传工程的手段,可以实

现特定优良基因的定向转移,进而有效地使不同物

种之间或者远源物种间优良基因的转移.例如,籼稻

腹白率的遗传多样性是由于Chalk5mRNA水平的

差异引起的[18],那么可以利用 RNAi或者 Anti-
senseRNA 等 转 基 因 技 术 来 抑 制 籼 稻 品 种 中

Chalk5mRNA水平的表达,进而改良籼稻的垩白

性状,提高稻米的品质.

5 展望

垩白是水稻最重要的品质性状之一,垩白性状

和直链淀粉含量之间存在明显的正相关.即稻米中

直链淀粉含量越高,那么越容易出现垩白或者垩白

率越高.并且垩白对稻米的外观品质、研磨加工品

质、营养品质、蒸煮和食味品质等多个品质性状都有

重要地影响作用.因此,水稻垩白性状基本上决定了

稻米品质和市场价格的高低.然而垩白是一个受多

位点控制的数量性状,在水稻基因组中存在多个

QTLs位点控制或者影响垩白这一性状;此外,垩白

还受外界环境因素的影响.因此,垩白性状的发生显

然是一个复杂的过程,而且垩白的形成可能还会涉

及到水稻植株内“源”、“库”和“流”三者之间的关系,
如果三者之中的任何一个发生变化或者它们关系的

不协调都有可能导致或者增加稻米中垩白性状的形

成.利用不同的遗传群体和多种统计分析方法来进

行QTLs定位这一策略能够评估群体中是否存在

控制垩白性状的QTLs位点,以及QTLs的效应和

它们之间的相互作用,进而针对垩白性状进行分子

设计育种来遗传改良稻米的外观品质性状;针对那

些在多个群体、多个环境、多年试验中都稳定的垩白

QTLs位点,可以进行精细定位乃至基因的分离克

隆,最终对垩白这一复杂的数量性状的遗传基础进

行深入解析.
突飞猛进的水稻功能基因组和生物技术,极大

地促进了人们对控制垩白性状的 QTLs位点或者

相关 基 因 的 研 究,将 会 有 越 来 越 多 有 利 于 垩 白

QTLs位点或者基因被挖掘.那么,水稻垩白性状的

遗传机理、分子调控代谢网络将会逐渐清晰,这为利

用分子标记辅助选择、基因聚合和转基因技术策略

来进行分子遗传育种提供了坚实的理论基础.今后

的水稻育种学家可以利用传统的杂交、回交等常规

育种策略,结合现代的分子标记辅助选择育种、全基

因组选育或者分子设计育种策略,实现垩白有利基

因或者QTLs位点的转移与聚合,加快水稻垩白性

状的遗传改良;还可以通过遗传工程的手段,利用转

基因技术将来源于远源物种(例如野生稻)或者非水

稻体内(例如玉米、小麦)的优良基因直接转移到现

有的水稻品种中,进而快速改良水稻的垩白性状,提
高现有稻米的品质.
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