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摘  要 随着水稻基因组测序及其分析技术和功能基因组学研究的深入发展，大量与稻米品质有关的基因或 QTL 在染色体

上精确定位并克隆。新一代分子标记技术的发展，高通量、高效、简便的检测技术平台的建立，为水稻在品质的分子设计育

种奠定了基础。本文从水稻品质遗传的分子生物学基础、品质分子设计育种相关基础研究，影响未来品质分子设计育种的限

制因子等几个方面进行了概述，提出高通量、高效、简便的检测技术平台的建立与完善，是未来品质分子设计育种的主要研

究方向。 
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Abstract With the available genomic sequence technologies and information analysis and further development of research in 

functional genomics, an increasing number of genes and/or QTLs related with grain quality have been mapped precisely and cloned 

in rice. New-generation technology of molecular markers, establishment of high-through out and high-efficient and simple testing 

platforms will lay an important foundation of technology and practice in molecular design breeding of grain quality in rice. In this 

article, we mainly summarized about molecular-biological basis of rice quality genetic, basic work of research related with molecular 

design breeding of grain quality and restrict factors influencing future molecular design breeding and so on. Establishment of 

high-throughout and high-efficient and simple testing platforms are regarded as the main approach to molecular design breeding of 

grain quality in the future. 
Keywords Rice; Grain quality; Molecular design breeding 

研究背景 

水稻不仅是世界上约一半人口的重要粮食作物

(Chen et al., 2002; Xue et al., 2008; Chen et al., 2009; 

Yuichi et al., 2005; Takujl et al., 1998)，而且在禾谷

类作物中具有较小的基因组，并处于禾谷类作物共

线性同心圆的中心，使其成为单子叶植物中基因组

研究的模式植物(Kim et al., 2007; Devos, 2005; Gale 

et al., 1998)。传统的水稻育种，主要是根据杂交后
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代分离群体中的优良个体表型来选择的。通过表型

对水稻重要农艺性状的选择虽然取得了长足的发

展，但在此选择过程中仍然面临很大的困难，主要

是由于基因型与环境因子之间的相互作用所致

(Bernardo, 2001)。随着人们生活水平的不断提高，

稻米品质已成为水稻育种工作者和消费者首要考

虑的因素。水稻的品质是由数量性状位点(QTLs)控

制的，在杂交后代表现出连续的表型变异。在杂交

后代中缺乏连续型性状分离的有效统计和选择方

法，而采用传统的方法来提高水稻品质，是非常困

难的。稻米品质实际上就是胚乳性状，遗传方式是

极其复杂的，这主要是由于胚乳性状的遗传表达，

不仅受到三倍体胚乳基因型的影响，而且还受到二

倍体母系基因型和其它任何可能的细胞质差异的

影响(He et al., 1999; Shi et al., 1996)。因此，培育优

质的高产水稻新品种在实际育种工作中仍面临很

大的困难与挑战。分子生物学及其技术的发展为我

们提供了新的机遇。 

1水稻品质遗传的分子生物学基础 

 稻米品质包括外观、加工、营养、蒸煮和食味

品质。在这些品质中，消费者更多关注的是良好的

外观、蒸煮和食味品质。因此，三者便成为稻米品

质改良中的首要目标(Huang et al., 1998)。稻米外观

品质主要取决于粒形(shape)，垩白(chalkiness)和透

明度(translucency)，水稻的食味品质直接与3个理化

性质有关，即直链淀粉含量，胶稠度和糊化温度。

到目前为止，关于稻米食味和蒸煮品质方面的研

究，主要集中在直链淀粉含量、胶稠度和糊化温度

3个方面。稻米加工品质是稻谷在加工过程中所表

现出来的特性，衡量指标主要有糙米率 (brown 

rice%)、精米率 (milled rice%)和整精米率 (head 

rice%)，在不同品种间变异较大。营养品质则是指

稻米中各营养成分的含量。稻米的营养成分包括碳

水化合物、含氮化合物、脂类、纤维素、维生素等。

其中蛋白质、脂肪含量是其主要的鉴定指标。 

1.1水稻外观、加工品质遗传的分子生物学基础 

外观品质是是稻米商品优劣性的直接体现，直

接影响到人们的喜好。稻米的三维形状，如粒长，

粒宽，粒厚，是水稻外观品质重要的组成部分。稻

米的外观品质还与其它品质性状诸如蒸煮食用、加

工品质等密切相关(江良荣等, 2003)。 

多年来对稻米外观品质的研究表明，粒长、粒

宽和粒形属于数量性状，受多基因控制，受母体基

因型控制，以加性效应为主(陈建国和朱军, 1998; 

李欣等, 1999)。He等(1999)以籼/粳杂交后代为基础

建立水稻DH群体，用于稻米品质的遗传分析。试

验主要测定DH群体与杂交亲本外观品质的5个重

要参数，包括垩白率(PGWC)和垩白面积(SWC)等。

分析结果表明，对于在三地种植的亲本而言，每个

参数的数值是相对稳定的，而在群体中的参数数值

则拥有明显的差异，AC呈现出双峰分布，ASV分

布偏向于JX17这一数值，而其他3个参数显示出连

续的分布。Bai等(2010)通过谷粒大小有明显差异的

籼稻和粳稻品种(Nanyangzhan和Chuan)杂交，构建

了一个F7：8重组自交系群体(RIL)用作谷粒形状的

遗传分析，同时建立了一个包含164个简单重复序

列(SSR)标记的遗传连锁图谱。这项研究的主要目

的是检测控制谷粒形状的数量性状位点,并成功实

现了一个微效QTL(qGL7)的精细定位。Shi等(2002)

在水稻不同的灌浆阶段，对稻米的垩白(chalkiness)

和透明度(translucency)进行了遗传分析，结果表明，

垩白和透明度不仅是多基因控制的数量性状，而且

还受到三倍体胚乳遗传效应、细胞质遗传效应、二

倍体母系植株遗传效应或三种效应共同的影响，试

验还证明了垩白(chalkiness)和透明度(translucency)

区域的最终形成，虽然取决于整个发育阶段的光合

产物的最终积累，但它们在任何一个灌浆阶段的基

因表达都与其遗传效应有关，且在不同的灌浆阶

段，基因的表达和遗传效应的影响不同。但也有学

者认为垩白是受单个主基因控制的性状(Chang and 

Somrith, 1979)，胚乳透明度的遗传表达则是以基因

型作用为主，并存在地点与基因型的互作，遗传力

较高(Liu et al., 2006)。此外，Sweeney等(2006)对红

米的研究证实，红米是由与进化有关的Rc基因控制

的，Rc基因编码一种基本的螺旋—环—螺旋结构的

蛋白质，被精确定位在7号染色体约18.5kb的区域。 

稻米加工品质的遗传表达比较复杂，受遗传效

应、环境效应和遗传与环境互作效应的综合作用，

其中遗传效应又可分为母体基因型效应、种子胚乳

基因型效应和细胞质效应三种类型。Wong等(2005)

的研究证实，稻米胚乳旁侧区域的高密度贮藏蛋白
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(如谷蛋白)能增加稻米的韧性，从而减少稻米加工

过程中的破损率。此区域含有的另外一些蛋白则能

更好的增加稻米的硬度，使其在稻米加工过程中的

抗破损能力进一步增强。 

1.2水稻食味、蒸煮品质遗传的分子生物学基础 

在世界许多的稻米生产区，蒸煮、食味品质始

终是评价稻米品质的一个主要标准。直链淀粉

(Amylose)是由蜡质基因(Wx)编码的颗粒结合性淀

粉合成的。低直链淀粉含量(AC)常被用于软米的选

育方面。Liu等(2009)为了研究控制直链淀粉形成的

分子机理，筛选出了83个中国云南水稻地方品种，

并鉴定出一个低直链淀粉含量的水稻品种Haopi。

经遗传分析和转基因实验的结果显示，低直链淀粉

含量是由Wx位点一个新的等位基因控制，即Wx
hp

基因，它编码颗粒结合淀粉合成酶Ⅰ。水稻淀粉胶

稠度谱，也称之为RVA谱(因为它是在快速粘度分

析仪进行测试的)，是由稻米粉处于标准温度程序的

热保持与冷保持的设置中所产生的稻米糊化曲线，

主要受Wx基因的控制，而且受外界环境的影响较

大(Bao et al., 2000)。稻米淀粉糊化是一个动态的过

程，当水加热的温度超过一定的阈值时就会破坏淀

粉颗粒分子的正常排列顺序，是评价稻米蒸煮食味

品质的重要指标。研究证实，编码颗粒结合淀粉合

成酶的Wx基因是控制AAC、GC，以及大部分RVA

特征值的主效基因(Tan et al., 1999; Wang et al., 

2007; Wan et al., 2004; Fan et al., 2005; He et al., 

2006)，而GT则主要由可溶性淀粉合成酶基因SSII-3

控制，同时还受其它与淀粉合成相关基因的影响

(Gao et al., 2003; Umemoto and Aoki, 2005; 

Umemoto et al., 2002; Bao et al., 2006; Nakamura et 

al., 2005; 严长杰等, 2010)。张名位等(2001)对特殊

籼型黑米糊化温度和胶稠度的遗传效应研究表明，

黑米碱消值糊化温度和胶稠度同时受制于种子直

接遗传效应、母体效应和细胞质作用影响，其中，

种子直接效应和细胞质效应比母体效应的作用更

大，种子直接效应以加性效应占主导。 

稻米中所含有的香味因子是最具价值的稻米品

质性状之一，香味的产生与2-乙酰基-1-吡咯啉的积

累有关，而位于第8染色体上的一隐性基因fgr与这

一重要品质性状相关联，fgr基因由15个外显子和14

个内含子组成，编码甜菜碱醛脱氢酶(BAD)，此酶

功能的丧失，常导致芳香类化合物2-乙酰基-1-吡咯

啉的积累(Bourgis et al., 2008; Niu et al., 2008; 

Michael et al., 2009; Louis et al., 2005)。 

1.3水稻营养品质遗传的分子生物学基础 

稻米营养品质主要包括蛋白质、游离氨基酸、

脂肪、维生素及微量矿质元素四个方面。稻米蛋白

质的质量是由限制氨基酸的含量决定的，而胚乳又

是营养物质的主要贮存器官。虽然稻米品质性状是

由三倍体胚乳基因控制的，但稻米作为一个新的世

代，不同于母体植株。至此，所提供的营养物质和

细胞质效应便成为核外效应的重要影响因子。对稻

米营养品质的研究具有以下不同的结果：(1)受母系

效应的影响，而细胞质效应的影响甚微；(2)受母体

植株或细胞质效应的影响；(3)一部分是受母体植株

基因型的影响，另一部分是受不同细胞质类型的影

响；(4)受种子和母系遗传效应的显著影响。Shi等

(1996)利用9个细胞质雄性不育系和5个恢复系，采

用不完全双列杂交的方式，对影响稻米营养品质的

种子遗传，细胞质遗传和母系遗传效应进行了分

析，结果表明，稻米营养品质性状是受细胞质遗传

效应、母系遗传效应和种子直接效应的调控，与母

系遗传效应有关的赖氨酸含量，赖氨酸指数以及赖

氨酸含量与蛋白质含量的比值较种子直接遗传效

应的影响更为重要，而种子直接遗传效应主要影响

蛋白质含量和蛋白质指数。细胞质遗传效应占整个

遗传变异的2.41%~20.8%，因此，它对于稻米营养

品质性状的影响是极为重要的。在所研究的稻米营

养品质性状中，加性遗传效应比显性遗传效应影响

更为显著，适于在早世代进行选择 (江良荣等 , 

2004)。前人对稻米蛋白质含量和蛋白质指数的研究

证实，稻米蛋白质含量及指数为微效多基因控制的

数量性状，且控制稻米蛋白质含量QTL的表达具有

一定的稳定性，在遗传过程中主要受制于母体植株

加性效应和显性效应的作用，但亦受到种子基因效

应的影响。 

脂肪是稻米营养品质的重要组成成分之一，脂

肪含量的高低不仅反映了稻米的营养价值，而且对

稻米的蒸煮食味品质有较大的影响，同时还与人们

的健康状况密切相关。脂肪的主要成分是三酰甘油

(triacylglycerols, TAG)。王海莲等(2007)以测序水稻

―日本晴‖为实验材料，研究了在三个不同环境中的
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BIL群体及其亲本脂肪含量的表型变异，结果表明，

脂肪含量表型值在BIL群体中呈现连续分布，并存

在双向超亲分离现象，说明脂肪含量是典型的数量

性状，受多基因控制，同时利用RT-PCR方法克隆

了脂肪合成途径中一个重要的酶，二酰甘油酰基转

移酶(DGAT)，从而为进一步研究水稻TAG的合成

和调控机制提供一定的理论基础。Hu等(2004)利用

Gui630/02428构建的加倍单倍体群体和一个包含有

232个标记位点的RFLP连锁图谱，对稻米脂肪含量

的遗传基础进行了研究，结果表明，控制稻米脂肪

含量的3个QTL分别定位于第1、2、5染色体上，共

解释44%的表型变异，位于第2、5染色体上的QTL

表现为主效QTL。 

人类在20世纪40年代就已经发现了所有的必

需维生素，并实现了必需维生素的人工合成。与饮

食有关的必需矿质营养元素(Ca, P, K, Na等)的功能

和微量元素(Si, Ni, Sn, V等)也已被发现。维生素A、

Fe和高质量蛋白的缺乏，通常被认为是人类营养中

最严重的问题。维生素、矿质营养元素功能的研究

远远超出了在预防特殊的缺乏症方面的作用(David, 

2005)。当前，分子遗传学方法正被用于增加农作物

中某种或某几种营养元素的含量(Grusak and Dean, 

1999)。水稻中Fe
3+的增加，不仅可以预防人类的缺

Fe症状，而且还可以增加水稻的产量(Mary, 2007)。

矿质营养元素或微量元素含量丰富的稻米在加工

过程中，所产生的副产品(米糠)的价值也高，而米

糠中营养物质的的分离与提取，则是一种提升人类

健康的重要途径 ,同时有利于经济回报的增加

(Schramm et al., 2007)。 

2水稻品质分子设计育种开展的相关基础工

作研究 

分子设计育种的目标在于控制所有与重要农

艺性状有关的等位基因变异。优良基因的聚合和基

因与表达调控元件的有机整合，是其基本思想(肖景

华等, 2009)。分子设计育种不仅能够改善现有的选

择途径，而且还能帮助创造具有优良农艺性状(优

质、高产、多抗)的新品种或组合，它主要包括3个

方面的步骤 :(1)定位所有与农艺性状有关的基因

座；(2)等位基因效应的评价；(3)分子设计育种的开

展(Johan and Jeroen, 2003)。因此，加强水稻品质分

子设计育种的相关基础工作研究，是十分必要的，

有助于培育出集色、香、味、营养于一体的优质稻

米品种或组合，从而达到高营养高产量高效益的目

的。目前水稻品质分子设计育种的基础工作研究主

要表现在如下几个方面。 

2.1生物信息学数据库中基因组序列信息、功能基因

组学遗传信息资源的累积与整合 

水稻作为作物基因组研究的模式作物，基因组

大小约为4.3亿个碱基对，是禾谷类作物(玉米、小

麦)中最小的。水稻基因组研究计划(RGP)最初于

1991年提出，共分为两个阶段：第一阶段的主要目

标，包括构建了近2257个DNA标记的高密度遗传连

锁图谱和YAC克隆为基础的覆盖水稻全基因组序

列约70%的物理图谱；第二阶段的主要目标，包括

基因组序列的测定、基因功能的分析、基因组学在

遗传育种中的应用等(Katsumi et al., 2000)。水稻的

两个籼、粳亚种，即以9311为代表的籼亚种和以―日

本晴 ‖为代表的粳亚种的测序工作已经完成

(Matsumoto et al., 2005; Yu et al., 2002)，从而奠定了

基因分析和分子设计育种的基因遗传信息基础。美

国国家信息中心 (National Center of Biotechnology 

Information, NCBI)的GenBank(http://www.nchi.nlm. 

nih.gov/web/GenBank/index.html)、欧洲分子生物学

室验室(European Molecular Biology L aboratory-Eu- 

ro-pean Bioinformatics Institute, EMBL-EBI) 的 

EM-BL (http:// www.ebi.ac.uk/databases/index.html)和

日本DNA数据库(DNA Data Bank of Japan, DDBJ)

被称为三大国际一级核苷酸生物信息数据库，截止

2009年，三大数据库收录的核苷酸序列信息分别为

108,431,692条，185,231,366条和116,720,237条。蛋

白质序列数据库则主要是SWISS—PROT、PRI、

TrEMBL等，其中成立于1996年的TrEMBL，是对

SWISS—PROT 数据库注解的补充，这使得

SWISS—PROT蛋白质序列数据库的功能变得更加

完善(Boeckmann et al., 2003)。蛋白质结构数据库

PDB，是由X射线晶体衍射和核磁共振测得的生物

大分子的三维结构所组成的最完整的蛋白质结构

数据库。它在全世界有七个镜像站点，可应用于蛋

白质结构预测和结构同源性比较，是进行生物分子

结构研究的基本数据(Berman et al., 2000)。据2010

年5月的最新统计，PDB已收录了60409个蛋白质结

构序列，其中52753个结构序列是由X射线衍射所

http://www.nchi.nlm.nih.gov/web/GenBank/index.html
http://www.nchi.nlm.nih.gov/web/GenBank/index.html
http://www.ebi.ac.uk/databases/index.html
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测，7315个结构序列是由核磁共振所测。同时，PDB

数据库也收录了DNA结合蛋白复合物序列2686条。

此外，一批功能独特的新数据库已被建设，如水稻

基因组诠释数据库(RAD)(Yuichi et al., 2005)、水稻

蛋白激酶数据库(RKD)(Christopher et al., 2007)，水

稻内含子多态性标记数据库(PIP)(Yang et al., 2007)

等，其中有许多都是与品质有关的基因遗传(标记)

信息，奠定了水稻品质分子设计育种的实践基础。 

水稻功能基因组学是鉴定和识别水稻基因功

能的一种科学手段，其目标是明确基因组中全部基

因的功能，并由此所产生的表型性状。水稻基因组

测序的快速完成，加速了水稻功能基因组学的研

究 。 水稻 功能 基因组 学 的基 础技 术平 台

(infrastructures)主要包括，水稻芯片、T-DNA标签

或逆转录转座子的插入突变体库、基因的全长

cDNA文库。功能基因组学已被应用于提供关于不

同生物学过程的详细或补充信息。Fan等(2006)以明

恢63(大粒型，轮回亲本)和川7(小粒型，非轮回亲

本)为实验材料，通过一系列的杂交与回交，构建了

一个近等基因系群体，并采用定位克隆的方法分离

了一个控制水稻粒重、粒长的GS3基因。经研究证

实，该基因cDNA全长956bp，包括5个外显子，编

码一个由232个氨基酸组成的跨膜蛋白，该蛋白产

物包含下列几个结构域：由54个氨基酸组成的类似

于PEBP结构域、一个跨膜区、TNFR/NGFR 家族中

富含半胱氨酸的同源区域和一个VWFC模块。通过

与小粒品种的序列分析表明，大粒品种GS3第2外显

子中编码第55位半胱氨酸的密码子TGC突变成终

止密码子TGA，从而造成GS3编码的蛋白在C末端

丢失了178个氨基酸，表明此蛋白对粒重起负调控

作用。水稻淀粉突变体的研究表明，编码颗粒结合

淀粉合成酶(GBSS)的Wx基因的转录仅在胚乳，花

粉和胚囊中检测到，从而证实Wx基因的表达可能

在转录水平进行调控。对水稻Wx基因的序列测定

表明，此基因中第一个内含子的基因序列能提高其

表达。另外的研究显示，转录后水平的调控在水稻

种子直链淀粉含量和Wx蛋白的积累中起非常重要

的作用。基因上游约860—640bp处的核酸序列对基

因的表达起正调控作用。转基因研究也证实，含有

31核苷酸序列(840-810bp)的Wx基因启动子对GUS

基因的表达活性比一个无31bp序列的Wx基因启动

子的表达活性高2—3倍，因此，31bp的核苷酸序列

在水稻Wx基因转录水平的调控中起重要的作用

(Cheng et al., 2002; Chen et al., 2003; Yang et al., 

2002; Zhu et al., 2003)。对于控制淀粉和蛋白质积累

的生理、生化过程的基因组学研究，不仅有助于建

立控制稻米特殊品质属性机理的知识库，而且也有

助于鉴定出控制其它稻米品质性状的关键基因和

蛋白质(Appels et al., 2003)。 

在功能基因组学的研究过程中，大型突变体库

的创建被认为是大规模研究基因功能的最佳策略。

中国在2000年末启动了水稻大型突变体库的创建

计划。2006年 , 水稻大型T-DNA突变体数据库

RMD(Rice Mutant Database)(http://rmd. ncpgr.cn/)构

建完成并开放使用。截止2009年6月，RMD数据已

收录了将近132,193份由增强子捕捉系统所获得的

T-DNA插入突变株系。突变体表型的综合信息、报

告基因的表达模式、T-DNA插入位点的侧翼序列、

种子有无等都被收集在RMD数据库中(Zhang et al., 

2006)。中国科学院上海植物生理研究所的Xue研究

组，以水稻粳稻品种中花11为受体，创建了SHIP数

据库。2008年3月，该库已有约8000份种子的淀粉

含量、直链淀粉含量、蛋白质含量、脂肪含量、含

水量以及胶稠度等6个指标进行了测定, 为稻米品

质基因的研究提供了良好的研究材料。此外，还有

中国水稻研究所的国家水稻基因数据库也大量收

集了与稻米品质相关的基因或QTL以及一些优异

的种质、突变体材料，共约5 379份。 

2.2新一代分子标记技术的发展与完善及其检测手

段的高效、简便化 

分子标记技术始于20世纪80年代，是基于DNA

碱基序列变异(多态性)为基础的。水稻许多重要的

农艺性状(如稻米品质，产量和抗性等)都表现为多

基因控制的复杂的数量性状，即在杂交后代中具有

连续变异性。因此，要实现以加性效应(QTL)，隐

性基因等多基因编码的复杂性状的组合，或者实现

控制同一性状多个基因之间的聚合，采用传统的育

种方法将会是十分困难的。然而，分子标记技术的

使用，却方便了此问题的解决。因为它能加速新品

种选育进程，建立控制此类性状的基因位点与表型

性状之间的联系。与其它标记方法(形态标记、细胞

学标记、生化标记)相比，分子标记的优越性主要表
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现在：①直接以DNA的形式出现，对表型无影响，

准确度高，在作物的各个生长发育时期均可检测

到，不受环境条件的影响；②基因组DNA的变异(等

位变异)极其丰富，因此分子标记的数量几乎是无限

的，而且多态性高；③有些能够鉴别出纯合的基因

型与杂合的基因型，表现为共显性标记，提供完整

的遗传信息。分子标记种类繁多，包括基于限制性

酶切和Southern杂交的分子标记技术，以限制性片

段 长 度 多 态 性 (Restriction Fragment Length 

Polymorphism，RFLP)和数目可变串联重复多态

性(Variable Number of Tandem Repeats，VNTR)

为代表；基于PCR技术的分子标记技术，以随机扩

增多态性DNA(Random Amplified Polymorphism 

DNA，RAPD)、序列标志位点(Sequence Tagged 

Sites，STS)和微卫星标记(Simple Sequence Repeat，

SSR)为代表；基于限制性酶切和PCR技术的DNA标

记，以扩增片段长度多态性 (Amplified Fragment 

Length Polymorphism，AFLP)、酶切扩增多态性序

列(Cleaved Amplified Polymorphism Sequences，

CAPS)为代表；基于DNA芯片技术的分子标记

技术，以单核苷酸多态性 (Single Nucleotide 

Polymorphism，SNP)为代表。  

SNP标记是美国学者Lander E于1996年提出的

第三代DNA遗传标记。主要是指同一位点的不同

等位基因之间仅有个别核苷酸的差异或只有小

的插入、缺失等。此类分子标记具有高丰度、易

实现自动化检测等特点。水稻等模式植物大规模基

因组测序的完成，促进了大批量SNP标记的发现，

从而奠定了进行全基因组多样性分布及重要性研

究的基础。SNP标记也提供了构建分辨率高于当前

DNA标记约100倍左右的变异图谱的可能性。F. 

Alex等(2004)对已测序的籼、粳亚种全基因组序列

以及遗传多样性模式进行了分析，结果表明，在两

水稻亚种间，除去筛选出的多拷贝和低质量的序列

后，共有408,898个候选DNA多态性(SNPS/INDELs)

被鉴定出，从而为水稻的遗传育种提供了大量的

SNP标记资源。Patrick等(2003)对直链淀粉含量和胶

稠度明显不同的一系列水稻品种中的Wx基因序列

进行了测定，结果表明，在Wx基因第6外显子和第

10外显子处发现两个导致氨基酸替代(点突变)的

SNP位点，此位点与直链淀粉含量、胶稠度特性存

在明显相关性。因此，此突变点可作为选育具有优

良加工、蒸煮和食味品质新品种的有效分子标记。

Bao等(2006)对30个分布于不同地区和具有不同淀

粉理化特性的水稻品种的淀粉合成酶Ⅱa基因的第

6内含子、第7外显子、第7内含子和第8外显子部分

序列以及3′端非翻译区部分序列的约2051bp的DNA

片段进行了序列测定，共发现24个GC/TTSNP和1

个InDel位点，其中GC/TTSNP能将高或中等糊化温

度的水稻品种与低糊化温度的水稻品种区分开。

Shi(2008)和Jin等(2003)发现了与稻米香味基因相连

锁的SNP标记，可作为香稻选育的功能标记。 

SNP的检测技术与方法可分为两个时代，一为

凝胶时代，二为高通量时代。基于凝胶电泳的主要

技术和方法包括限制性酶切片段长度多态性分析

(RFLP)、寡核苷酸连接分析(OLA)、等位基因特异

聚合酶链反应分析(AS2PCR)、单链构象多态性分析

(SSCP)、变性梯度凝胶电泳分析(DGGE)等。高通

量时代的SNP检测技术可分为：TaqMan检测、分子

信标(molecular beacons)、DNA芯片或微阵列、动态

位点特异性杂交、高温连接酶检测反应技术(ligase 

detection reaction, LDR)等。此外,采用特殊的质谱法

和高效液相层析法也可以大规模、快速检出SNP或

进行SNP的初筛。其中，DNA芯片(微阵列)技术是

检测SNP的最佳方法。 

可视薄膜生物传感器芯片技术是一种简便而又

可靠的用于检测植物中特殊核苷酸序列的分析技

术。该技术主要是通过带生物素标记的PCR扩增产

物与芯片表面的探针进行杂交，以实现对特殊DNA

序列或基因的检测。在SNP检测中，目标序列(PCR

扩增产物)是在同生物素标记的探针和耐热性DNA

连接酶混合的条件下被杂交的。只有当探针与目标

序列完全杂交，并共价结合在芯片表面时，再通过

同底物发生酶促反应所产生的沉淀物，即导致薄膜

厚度的增加，从而引起芯片表面颜色的改变，转变

成可以直接通过肉眼观察到的信号。由于此芯片检

测技术的敏感性与特异性，同时还可以根据需要点

制不同通量的探针，因此，常被用于核苷酸序列鉴

定分析、作物遗传育种、性状(品质、抗性等)定位

以及对特异核苷酸序列(阳性)检测工作的其它方面

(Bai et al., 2006; Zhong et al., 2003)。此外，还有另

一种适合 SNP研究的工具，即 Illumina公司的
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BeadXpress数码微珠芯片系统，该系统可同时进行

大量SNP位点的研究，包括GoldenGate技术和ASPE

方法。 

2.3高密度、高质量分子图谱的构建及重要品质性状

QTL、基因研究的深入 

分子标记技术的发展与应用促进了高密度、高

质量分子图谱的构建，高密度、高质量分子图谱不

仅是开展分子设计育种的基础，也是定位和克隆基

因的起始点。Wu等(2002)利用PCR为基础的YAC克

隆筛选技术，构建了包含有6591个EST位点的水稻

转录分子图谱，该图谱不仅覆盖水稻基因组80%以

上的区域，而且还显示出水稻1、2、3号染色体分

布有较高密度的EST位点，约为11、12号染色体的2

倍左右，其中更多的ETS密集区分布在每条染色体

臂的末端区域。Li等(2007)构建了具有植株转化能

力的BIBAC/BAC水稻图谱，用于基因组序列的功能

分析和遗传转化分析。稻米品质是一种由多基因控

制和多项指标组成的综合性状。近年来我国水稻科

学工作者从分子(基因)领域对稻米品质进行研究，

并取得了重大的突破与进展(表1所示)，不仅促进了

对稻米品质分子机理的理解，而且为高效、定向改

良稻米品质奠定了坚实的基础。 

2.4 水稻核心种质、骨干亲本资源的构建与研究 

种质资源常被称之为遗传资源、基因资源，是

进行作物育种的―元件‖和物质基础。作物育种过程

实际上是由原始的基因系统向理想基因系统运动

的轨迹。为了解决遗传研究和育种工作中大量材料

的保存、评价、鉴定等工作所面临的困难,澳大利亚

Frankel提出了核心种质(Core collection)概念，即以

最小的资源数量和遗传重复最大程度地代表整个

遗传资源的多样性，具有代表性、实用性、动态性

和有效性的特征。周少川等(2005, 2008)从―优良种

质及其衍生系统‖即(骨干亲本)发展到动态的核心

种质，从而使水稻种质资源学与水稻遗传育种学实

现有效联接，核心种质育种理论进一步得到完善。

在品种改良中，核心种质能够沿着育种目标置换和

扩充基因群体，直至全面符合育种目标。核心种质

可用一级、二级、三级核心种质标志其动态变化，

并随着科技的发展而逐步精确地量化。周少川等人

继2008年启动水稻核心种质体系关键节点青六矮1

号等三个品种高倍数重测序后，于2010年对具有完

整家系背景的一级核心种质青六矮1号至七级核心

种质黄丝占(约21份育种材料)的全基因组序列进行

了重测序(未发表)。一方面通过生物信息学平台对

各级核心种质的基因组序列进行比对，以筛选与水

稻品质、抗性有关的SNP标记进行水稻的品质、抗

性方面的分子设计育种工作；另一方面通过基因组

序列信息能实现种质资源的聚类压缩，有利于从分

子水平更好的把握核心种质对外源基因的兼容以

及不断创新升级的动态过程，为展开高效的水稻核

心种质育种奠定基础。该团队还以六级优质稻核心

种质黄华占为受体材料，构建了几十份黄华占重组

自交系，用于基因、QTL定位和品质、抗性的分子

设计育种研究。 

2.5水稻遗传转化体系及分子标记辅助选择技术的

发展与成熟 

生物技术的应用，尤其是转基因技术及分子标

记辅助选择技术的应用，被认为是未来改良作物品

种的重要技术手段，它们所体现的也是一种农业可

持续发展的方法。Zhang(2007)认为通过转基因技术

及分子标记辅助选择技术与常规育种技术相结合，

是实现将当前优良骨干品种(elite cultivars)改造、升

级为绿色超级稻(GSR)的一条重要途径，主要包括

产量、稻米品质和抗性间的―飞跃‖。Li等(2003)构

建了可同时插入多个外源基因的TAC载体系统，可

同时实现多个外源基因的遗传转化操作，从而为多

基因聚合育种奠定了基础。Qu等(2008)对6个来源于

水稻的种子贮藏谷蛋白基因的启动子在转基因水

稻中的时空表达特意性进行了研究，结果表明，由

这6个贮藏谷蛋白基因的启动子所连接的β-葡萄糖

苷酶(GUS)基因能在水稻胚乳中实现预期的特意性

表达，此研究不仅有助于解决胚乳特意性强表达启

动子缺乏的问题，而且在一定程度上阐明了时空特

意性启动子在水稻胚乳中特意性表达的调控机理。

近年来，随着一些控制稻米品质性状的重要基因被

克隆以及稻米品质相关QTL被精确定位(表1所示)，

在很大程度上促进了借助转基因技术及分子标记

辅助选择技术来实现对稻米品质的改良。当前转基

因技术主要被应用于改良稻米营养方面的品质(表2

所示)，笔者认为这很可能与稻米其它品质方面的遗

传调控机理的复杂性有关。 
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3水稻分子设计育种的限制因子与未来相应

的研究策略 

基因组序列信息、基因图谱和分子标记技术以及

基因转化技术(3G生物技术)所取得的重大突破性进

展，并借助生物信息学技术所提供的储存和共整合

技术平台，为优质高产水稻在―硅片‖中进行的分子

设计模拟，提供了所需的―设施基础‖，实现了分子

技术平台与育种平台相结合。分子设计育种使作物

新品种选育工作呈现出以信息技术为导向的特性，

包含有两个重要信息元件，即建立在以基因组学、

基因研究信息等基础上的第一信息元件和以当前

计算机技术革命(重要性状统计、模拟软件和大型数

据库等 )为基础的第二信息元件 (Ganesh and 

Christine, 1999)。水稻基因组学研究的最终目标是

实现水稻的分子设计育种，包括稻米品质、产量、

抗性等方面。当前我国的水稻分子设计育种的限制 

表 1 稻米部分相关品质性状基因或 QTL的定位 

Table 1 Several genes and QTLs related with grain quality mapped 

品质性状 

Quality traits 

QTL数目或基因 

Number of QTLs or genes 

染色体位置 

Chromosome position 

定位群体 

Mapping population 

参考文献 

References 

稻米淀粉特性 

Starch properties of rice 

44 2、6、8、9、11 号染色体 

Chromosome 2、6、8、9、

11 

RIL Bao et al.,(2003) 

稻米粒长 

Rice length 

Lk-4 3 号染色体 

Chromosome 3 

BC2F2 Zhou et al., (2006) 

稻米粒长粒重 

Rice length and weight 

GS3 3 号染色体 

Chromosome 3 

BC3F2 Fan et al., (2006) 

稻米粒型 

Rice shape 

28 2、3、5、7、9、10 号染

色体 

Chromosome 2、3、5、7、

9、10 

RIL Bai et al., (2010) 

稻米粒宽、粒重 

Rice width and weight 

GW5 5 号染色体 

Chromosome 5 

RIL Weng et al., (2008) 

稻米食味品质 

Eating quality of rice 

21 1、2、3、6、7、9、10 号

染色体 

Chromosome 1、2、3、6、

7、9、10 

BIL、CSSL Yoshinobu et  

al., (2008) 

稻米胶稠度 

Gel consistency of rice 

Wx 6 号染色体 

Chromosome 6 

RIL Tan et al., (1999) 

稻米糊化温度 

Temperature of rice 

gelatinization 

Alk 
6 号染色体 

Chromosome 6 

RIL Wang et al., (2007) 

稻米淀粉黏滞性 

Starch viscosity of rice 

9 5、6 号染色体 

Chromosome 5、6 

RIL 沈圣泉, (2005) 

Shen, et al., (2005) 

稻米直链淀粉含量 

Amylose content of rice 

Wx 6 号染色体 

Chromosome 6 

RIL Tan et al., (1999) 

稻米蒸煮和食味品质 

Cooking and Eating 

quality of rice 

12 1、2、3、6、11 号染色体 

Chromosome 1、2、3、6、

11 

DH Tian et al.,(2005) 

稻米理化特性 

Physical and chemical 

properties of rice 

14 1、2、3、4、5、6 号染色

体 

Chromosome 1、2、3、4、

5、6 

BIL Li et al., (2003) 

稻米垩白 

Rice chalkiness 

Chlk5 5 号染色体 

Chromosome 5 

RIL Tan et al., (2000) 
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表2 近年来的部分转基因优质水稻实验 

Table 2 Experiments of several transgenic rice with good quality in recent years 

外源基因 

Exogenous genes 

基因来源 

Genetic 

Source  

基因转化方法 

Transformation method 

of genes 

基因功能 

Genetic function 

参考文献 

References 

psy 黄水仙 

Daffodil 

基因枪法 

Method of gene 

bombardment 

编码一种关键的控制维生素A

原合成的中间体 

A key intermediate controlling   

synthesis of provitamin of 

vitamin A  

Burkhart et al., 1997 

fer 大豆 

Soybean 

农杆菌介导法 

Method of 

agrobacterium-mediated 

transformation 

编码一种铁原子贮藏蛋白 

A Fe+ storage protein 

Fumiyuki et al., 1999 

lys 四棱豆 

Psophocarpus 

tetragonolobus 

基因枪法 

Method of gene  

bombardment 

高赖氨酸蛋白 

Lysine-rich protein 

Gao et al., 2001 

sb401 马铃薯花粉 

Potato pollen 

农杆菌介导法 

Method of 

agrobacterium-mediated 

transformation 

高赖氨酸蛋白 

Lysine-rich protein 

王为民等, 2005 

Wang et al., 2005 

LRP 四棱豆 

Psophocarpus 

tetragonolobus 

农杆菌介导法 

Method of  

agrobacterium-mediated 

transformation 

高赖氨酸蛋白 

 Lysine-rich protein 

Tang et al., 2006 

hLF 人 

Human 

基因枪法 

Method of gene 

bombardment 

参与铁的转运 

Involved in the transport of 

metal ions 

Suzuki et al., 2003 

gly 大豆 

Soybean 

农杆菌介导法 

Method of  

agrobacterium-mediated 

transformation 

大豆球蛋白 

Glycinin 

张宪银等, 2001 

Zang et al., 2001 

b-conglycinin 大豆 

Soybean 

农杆菌介导法 

Method of 

agrobacterium-mediated 

transformation 

β伴大豆球蛋白 (7S球蛋白) 

7S Glycinin 

Takayasu et al., 2009 

ADPglcp 大肠杆菌 

Escherichia 

coli 

农杆菌介导法 

Method of 

agrobacterium-mediated 

transformation 

稻米淀粉的调控 

Regulation of rice starch 

Yasuko et al., 2009 

GmFAD3 大豆 

Soybean 

农杆菌介导法 

Method of 

agrobacterium-mediated 

transformation 

大豆微粒体的Ω3脂肪酸脱氢

酶，提高种子含油量 

Ω3fatty cid desaturase soybean 

microsome, improving oil  

content of seed  

Anai et al., 2003 

OASA1 and 

OASA2 

水稻 

Rice 

农杆菌介导法 

Method of  

agrobacterium-mediated 

transformation 

水稻(邻)氨基苯甲酸盐(或酯)

合成酶，促进色氨酸的积累 

Aminobenzoate synthase of 

rice, improving tryptophan  

accumulation 

Yuzuru et al., 2001 
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    续表2 

Continued table 2 

外源基因 

Exogenous genes 

基因来源 

Genetic 

Source  

基因转化方法 

Transformation method 

of genes 

基因功能 

Genetic function 

参考文献 

References 

mGLP-1 动物 

Animals 

农杆菌介导法 

Method of  

agrobacterium-mediated 

transformation 

胰高血糖素，提高血糖水平 

Glucagon, improving  blood  

sugar levels 

Hiroshi et al., 2006 

Anti-Wax 水稻 

Rice 

农杆菌介导法 

Method of  

agrobacterium-mediated 

transformation 

降低稻米中直链淀粉的含量 

Reduction of Amylose content  

of rice 

Liu et al., 2003 

CTB 霍乱弧菌 

Bacillus 

comma 

农杆菌介导法 

Method of  

agrobacterium-mediated 

transformation 

霍乱毒素B亚基，口服疫苗 

Cholera toxin B subunit, oral  

vaccine 

Tomonori et al., 2007 

shGH 人工合成 

Artificial 

Synthesis 

基因枪法 

Method of gene 

bombardment 

人生长激素，促进蛋白质的合

成、细胞的分裂，新陈代谢 

Human growth hormone, 

promoting protein synthesis、 

cell division and metabolism 

Kim et al., 2008 

 

因子主要表现在： 

3.1 QTL定位结果的可靠性和准确性 

QTL仅仅是建立在统计学推测基础之上的一群

假设基因，QTL定位―承载‖着相对于单一性状而言，

在遗传学上表现更为复杂的由众多微效基因所控

制的性状，其定位结果的可靠性与准确性受到多重

因素的影响，包括表型数据与研究群体大小的可重

复性水平，遗传模型对于复杂性状处理本身的脆弱

性，不同群体材料遗传背景的多样性，导致QTL定

位结果具有很大的差异，从而使其生物学重要性显

著降低。此外，QTL定位所积累的大量遗传信息在

很大程度上还处于一种游离、零散状态，缺乏系统

的归纳与整理。重要农艺性状的QTL或基因之间的

互作、调控、代谢网络的研究以及重要农艺性状(品

质、抗性等)的形成机制的研究还颇为缺乏，从而大

大限制了QTL在水稻分子育种工作中的实际效力。 

3.2分子设计育种技术的成本因素 

相对于以表型选择为基础的传统育种技术而

言，分子设计育种技术的成本具有更为广阔的变

幅。主要包括分子育种中所需的仪器设备、药品、

检测技术的复杂性、分子设计育种的成本与收益率

同目标性状的遗传效应、表型的估测方法、田间、

温室检测的成本以及仪器设备的日常维护成本等

因素有关。此外，科研工作者对一些重要基因、检

测技术和方法所具有的专利权，也是影响进行分子

设计育种所要考虑的成本因素。 

3.3实验室基础研究工作与传统育种工作―应用真

空‖的存在 

由于长期以来，我国在实验室研究中所取得的

基础理论成果除了最终以论文形式被出版之外，很

难被应用到大田的实际育种工作中，即基础理论科

研成果的转化率极为低下。很多情况下，分子生物

学技术的研究是由大学，国家级重点研究院所承

担，而传统育种工作则是由分散在全国各地的研究

所(站)以及一些企业等来进行的。因此，在将以分

子生物学知识作为工具的水稻育种技术转化至进

行传统育种工作的所(站)、企业等时，将会存在很

大的困难，这主要与两机构之间平时工作的衔接性

以及传统育种工作者的知识技术水平等因素有关。 

3.4分子生物学家与作物育种学家之间出现的―知识

断层‖ 

传统育种工作主要是建立在杂交后代表型性状

选择的基础之上，在长期的一线育种工作中，作物

育种学家常常建立了一套自己独有的、稳定的材料
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选择、评价―艺术‖，即经验选择，因为它是以育种

学家多年的工作经验及分布于各生产(品比)点的表

型观测值和数据统计分析结果作为衬垫的，因此经

验选择是一种主观性很强的实践工作，与育种学家

的主观技能及工作经验有关(John, 2004)。分子生物

学家却是在基因(分子)水平上实现对材料的筛选工

作并与目标性状的表型值相结合。分子标记技术、

基因组学信息、QTL理论及统计学方法和分子设计

育种等技术的概念不能被作物育种学家或其它的

植物学家所理解与把握。此外，在分子生物学平台

中所使用的设备与仪器是以分析标记基因型的复

杂技术作为基础的。与此类似，在作物育种学中的

一些基本概念及原理，分子生物学家也不能很好的

理解。因此，在分子生物学家与作物育种学家之间

出现的―知识断层‖，大大限制了传统育种技术与分

子育种技术的结合，并最终影响到新育种技术体系

的形成与发展。 

针对上述水稻分子育种工作中所存在的限制因

子，未来有关稻米品质分子设计育种工作的研究策

略主要集中于， 

(1)进一步加强对控制稻米品质形成的基因或主

效QTL的发掘工作，同时建立适用于分析数量性状

变异更为复杂的高精确度、高效率的统计学模型或

作图软件，以提高QTL分析、定位的准确性； 

(2)注重大型稻米品质方面数据库的研究与开发

工作，建立拥有自主知识产权的计算机软件和生物

信息学技术平台，加强对―逆向遗传学‖分析方法(如

RNAi技术、离体定向诱变技术等)、转录组学、蛋

白质组学及代谢组学的研究工作，以便在各级水平

上把握和理解稻米品质性状表达调控的各级网络

基础和每一品质性状在数量、质量上表达的细微差

别，以便为水稻品质方面的分子设计育种研究提供

重要的―信息元件‖； 

(3)分子生物学的研究工作主要是在实验室进

行，而育种研究主要的工作需要在田间完成，但决

定两者工作成败的最重要、最具挑战性的因素在于

所设计和筛选材料最后在田间的表型性状，因此，

必需实现分子育种技术与传统育种技术相结合，同

时注重培养既具有扎实分子生物学理论基础和遗传

育种实践基础的年轻科学家，以便更好的消除分子

生物学家与作物育种学家之间出现的―知识断层‖； 

(4)建立高效的技术转化平台，实现实验室研究

工作者与田间育种工作者之间的直接―对话‖。美国

国家农业研究部定期主办关于农作物基因组学研

究成果转化的研讨会，并决定出资建立一项联合农

业基金计划，用于加快基因组学研究成果向应用领

域的―扩散‖，以便田间育种工作者能更好的利用基

因组学信息用于品种改良(Deborah, 2005)，同时还

必需将分子设计育种涉及的相关分子生物学技术

向简单实用化方向发展，而且最好能高效率(高通量)

这样才能提高检测与选择的效率，从而真正能被育

种家所采用； 

(5)加强与国际的合作。到目前为止，中国已经

同世界上95个国家签署了(生物)科学技术合作协

议，并与150多个国家开展各种形式的生物技术合

作研究，如人类基因组计划、国际HapMap计划和

国际水稻基因组测序计划等，所有这些国际―大科

学‖合作计划的参与，对提高我国在基因组学、转

录组学、蛋白质组学及代谢组学等研究领域的整体

技术水平和加快相应研究平台的建设，将发挥着至

关重要的作用。 

4以基因组学SNP标记为基础的水稻品质分

子设计育种技术路线的探讨 

分子设计育种技术目标的进行，主要取决于高

精度遗传连锁图谱、高分辨率染色体单体型图和全

面表型分析三者的结合。由于分子标记技术、模拟

软件工具和基因表达调控原理的深入研究，使得分

子设计育种技术目标从理论层次转变为现实层次。

笔者对以基因组学SNP标记为基础的水稻品质分子

设计育种技术路线进行了探讨(图1所示)，可望为分

子标记辅助育种乃至全基因组层次的分子设计育

种提供理论与实践基础。 

5水稻品质的分子设计育种研究展望 

水稻是二倍体作物，基因组较小，在遗传和育

种研究上具有雄厚的基础，因而是开展分子设计育

种的首推作物。稻米品质是一种由多基因控制和多

项指标组成的综合性状，在杂交后代中具有连续的

表型变异性，因此采用传统的育种方法来提高水稻

品质，将会面临很大的困难。近年来，随着水稻基

因组序列信息的获得，代谢网络和基因调控网络数

据的大量增长，基因型-表型关联分析模型的建立 
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图1 SNP标记为基础的水稻品质分子设计育种技术路线流程图 

Figure 1 Flowchart for technology of SNP-based rice breeding by molecular design in grain quality 

以及系统生物学分析方法的出现，增加了对稻米

重要品质性状的分子生物学、遗传学以及生物化

学等机理方面的理解，从而使水稻的品质分子设

计育种成为了可能。基因组学的研究催生了许多

新的研究工具的产生，如功能分子标记、生物信

息学，以及与统计学方法、遗传学现象等方面有

关的新知识的积累，将大大提高水稻的育种效率和

精准性。在后基因组时代，中国科学家针对国内外

水稻功能基因组研究的发展态势，于2008年提出了

水稻功能基因组2020年研究计划，其目标是，到

2020年基本明确水稻基因组全部基因的功能,并对

农业生产上有重大影响作用的等位基因鉴定其功

能多样性, 同时将上游的功能基因组研究成果应

用到下游的水稻育种实践, 以实现全基因组层次

的水稻分子设计育种(Zhang et al., 2008)。然而，基

因组学层次上的育种技术必须与传统的育种技术

相结合，才能从根本上将分子设计育种概念真正应

用于品种选育的实践工作中，从而更好的解决人类

目前以及将来所面临的粮食生产、安全、布局以及

品质等方面的相关问题。 
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