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摘要! 粒重是小麦
6$-4-7#8 &+34-2#8

产量构成的三大要素之一! 是由多基因控制的数量性状! 极易受环境因素的影

响% 国内外学者围绕粒重形成的遗传特征和分子调控机制进行了大量研究! 也取得了一些研究进展% 如何高效地

利用前人的研究成果进行不断创新以提高小麦单产是育种工作者重要的研究课题% 围绕小麦粒重形成的构成要素&

遗传特征&
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'遗传定位& 籽粒质量形成候选基因的克隆与分子调控机制解析等方面

的最新研究展开综述( 同时总结了以往研究过程中存在的问题! 并结合自身研究对研究前景进行分析后指出$ 为

了从分子水平上全面阐明小麦粒重形成的调控机制! 后续研究首先应在小麦粒重形成的关键时期对籽粒激素的变

化特征进行全面分析( 其次要利用全基因组关联分析和高通量测序技术进一步开发与性状密切相关联的
CDE

标记

)
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'( 最后结合作图群体进行表型与
CDE

分析技术为基础的基因型关联性分析!

对粒重形成候选主效基因进行精细定位& 图位克隆和功能解析% 表
/

参
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小麦
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是重要的粮食作物% 有效穗数& 穗粒数以及粒重是小麦产量构成的三要素%

在产量构成三要素中穗粒数的增加建立在小麦穗数减少的基础上% 小麦粒重的增加是相对独立的' 在产

量三要素中粒重的遗传力最大( 受环境的影响效应也最小#

F"I

$

% 因此( 在穗数和穗粒数稳定的前提下(

粒重的增加对小麦产量的提高有重要的作用% 目前( 围绕小麦粒重形成的外因!包括光照& 温度& 水分&

二氧化碳和养分"和内因!包括生理生化机制和基因调控网络解析"开展了大量的研究( 也取得一些进展%

但由于普通栽培小麦是六倍体( 与其他大农作物如玉米
,)( '(-*

( 水稻
."-/( *($#+(

等二倍体作物相比(

遗传相对比较复杂% 因此( 小麦粒重形成的分子调控机制研究相对滞后% 本文从粒重的构成要素及遗传

特征& 粒重数量性状遗传位点!

>6*.&,&*&,)( &+*,& #-8,

(

JDK5

"的遗传定位和基因克隆以及粒重形成的分子

调控网络解析等方面开展综述( 为科研人员的深入研究提供参考%

F

小麦粒重的构成要素及其遗传特征

小麦粒重是受多基因控制的数量性状( 由粒长& 粒宽& 粒厚等基本要素构成#

""!

$

% 利用不同的分析

群体对构成粒重的
!

个基本要素与粒重的关联性进行了分析发现( 小麦粒长& 粒宽均与粒重都具有极显

著的正相关关系( 相关性大小依次为粒宽＞粒厚＞粒长#

!"I

)$

% 除此之外( 研究人员对籽粒体积与粒重的

关联性进行了分析% 王瑞霞等#

F

$研究发现( 相比于粒长& 粒宽和粒厚( 籽粒体积与小麦粒重相关性最

高( 这与
LMN:N3ONKKP

等#

Q

$的研究结果相一致% 可见( 粒长& 粒宽& 粒厚& 粒体积等都是粒重的重要

构成要素%

"

小麦粒重
JDK5

的定位分析

*+, -./(

定位的群体

建立小麦粒重及其他性状基因的遗传连锁图谱( 首先要构建合适的作图群体% 目前( 用于小麦基因

遗传定位常用的作图群体包括两大类% 第
F

类为暂时性群体( 如
C

"

群体&

C

"

*

!

群体& 回交!

7*8B 8+-55

(

LE

"及三交群体' 第
"

类为永久性群体( 如重组自交系!

+(8-07,.*.& ,.7+(1 #,.(

(
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"( 加倍单倍体

!

1-67#(1 '*2#-,1

(

SO

"及近等基因系!

.(*+ ,5-<(.,8 #,.(5

(
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"% 针对不同的研究目标( 研究人员使用

不同的作图群体来对目标
JDK5

进行遗传定位% 由于作图群体的差异以及影响粒重形成的因素太多( 使

得
JDK5

定位结果的可比性比较差% 目前( 已明确报道的与粒重形成相关的
JDK5

广泛分布在小麦的
"F

条染色体上#

"

(

T

(
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% 以色列
4(,V0*..

科学院
CNKSW;@

教授的实验室花了近
I *

时间培育了
"

套分别以

普通小麦品种
L(&'#('(0

!

LK

"和中国春!

E',.(5( :2+,.<

(

E:

"为背景的野生
"

粒小麦染色体臂置换系

!
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(

E;:K5

"% 创建时每个
E;:K

都用对应的双端体与野生
"

粒小麦进行

杂交( 然后用对应的双端体经过
IXQ

次回交( 最后自交
F

次( 每个世代结合细胞遗传学鉴定选育而成%

每个
E;:K

将野生
"

粒小麦单个染色体臂分别引入到同一栽培小麦的遗传背景中( 这样可以对单个野生

"

粒小麦染色体臂上的基因进行独立研究( 而避免其他染色体臂上基因的干扰( 从而达到对某一数量性

状进行独立研究的目的% 利用该套材料与受体亲本!

E:

和
LK

"杂交所创建的
C

"

群体比采用
"

个遗传背景

差异很大的父母本杂交所创建的
C

"

群体基因位点纯合率要高得多( 但比不上
@RK5

( 因而基因定位结果

的准确性介入普通
C

"

群体和
@RK5

之间% 而利用此套材料所创建的小片段重组导入系!
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"需要用相应的
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与双端体!
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SD

"进行
F

次杂交和
"

次回交( 期间结

合分子标记对相应的染色体片段进行筛选( 然后再自交
!

次
M:K5

才能完全创建完成% 因而
M:K5

相应
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的数量性状基因位点的纯合率可以和
'()*

相提并论! 而
+,)*

创建的难度要比
'()*

容易一些" 作者实

验室利用此套
-.,)*

所创建的
/

!

和
+,)*

已成功发现和定位了一个新的白粉病抗性基因到
!0

短臂上!

并证实光周期基因
!"#!$#

是
!0,

染色体臂上唯一的迟熟候选主效基因#论文待发表$! 证实利用此套

-.,)*

材料所创建的作图群体对目标基因进行遗传定位的可靠性很高% 目前! 作者实验室正在利用此套

-.,)*

所创建的
/

!

和
+,)*

精细定位在
1.

!

20,

和
%.)

染色体臂上且与小麦抽穗相关的主效
34)*

"

!"! #$%&

定位及互作效应

现阶段研究粒重基因的主要方法是
34)

作图和关联性分析" 在小麦产量构成的三要素中! 粒重的

遗传相对稳定且主要受遗传因子的控制& 其遗传特性表现为加性效应! 包括基因与基因的加性效应和基

因与环境的加性效应! 其遗传力为
56789&7

% 千粒重是衡量粒重的重要指标% 目前! 国内外研究者围

绕粒重的构成要素包括粒长' 粒宽和粒厚以及千粒重的
34)*

定位工作展开了广泛的研究" 利用不同的

作图群体对粒重各构成要素的
34)*

进行遗传定位发现! 小麦
1

个基因组(

.

!

0

和
:

$的
!#

条染色体上

均分布着与粒重及其构成要素相关的
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(表
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*研究小麦粒重各

构成要素之间的关系时指出! 控制小麦粒长和粒宽的遗传因子相对独立! 分别由不同的主效
34)

控制)

5

!
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*研究粒形#粒长
@

粒宽$和千粒重的遗传相关性后发现! 粒形与千粒重无

显著的相关性! 表明粒形和千粒重受独立的遗传体系所控制% 因此! 小麦粒重的主要构成要素遗传机制

表
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粒长! 粒宽和千粒重
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和互作效应机制的解析对主效基因的克隆与开发应用将具有重要指导意义!

粒重是由多基因控制的数量性状! 定位分析研究表明小麦粒重
#$%&

的遗传定位极易受环境的影

响" 基因与环境的互作会导致
#$%&

在不同环境条件下表现很不稳定# 使它在一些环境中能够检测到而

在另外一种环境下又检测不到$

"'!"!

%

& 钱雪娅等$

(

%研究发现' 小麦产量性状的遗传不仅受基因遗传效应所

控制# 还受上位效应( 加性效应)包括基因之间以及基因与环境之间的加性效应*的影响& 因此+ 在不同

环境条件下对粒重各构成要素的
#$%&

进行遗传定位综合分析能够更好地分析主效
#$%&

之间的上位性(

加性和互作效应+ 从而更加全面地分析粒重
#$%&

的遗传特征及其效应因子之间的作用特征&

!

小麦粒重形成的分子调控机制

!"#

小麦粒重形成相关基因的克隆与功能解析

六倍体的普通小麦相比于二倍体的水稻( 玉米等作物遗传相对比较复杂" 因而目前在普通小麦中与

粒重形成密切关联且被克隆并对功能进行完全解析的基因报道并不是很多& 而在模式植物水稻中此类研

究进展相对较快+ 这为小麦粒重形成分子调控途径机制解析提供了重要的参考&

目前+ 小麦粒重形成相关基因的克隆与功能解析主要围绕两大类基因展开& 一类是淀粉合成代谢相

关的基因" 另一类是籽粒细胞发育和分化相关的基因& 腺苷二磷酸葡萄糖焦磷酸化酶)

)*++

*+ 可溶性

淀粉合成酶)

,,,

*和淀粉分支酶)

,-.

*是
!

个最早被证实控制籽粒淀粉的生物合成+ 且是与小麦粒重形

成密切相关联的关键酶基因$

"/

%

& 曹颖妮等$

"0

%对小麦灌浆期淀粉积累及酶活性变化研究表明+

)*++

+

,,,

和
,-.

的酶活性最大峰值出现在小麦开花后
"12"0 3

+ 且
)*++

和
,,,

活性大小与直连淀粉含量呈正

比+

,-.

活性大小与支链淀粉含量呈正比& 蔗糖合酶基因)

&4567&8 &9:;<=&8

+

,>,

*是另一被证实能在淀

粉合成过程中起重要作用的关键基因&

?@)A*

等 $

"B

%克隆了普通小麦第
"

连锁群上的蔗糖合酶基因

!"#$#"

+ 根据
!"#$#"""%

位点上等位基因间的差异)

C=D"C

和
C=D"%

*开发了
'

个共显性标记+ 关联分析

发现
C=D"C

与千粒重密切相关+ 推测其为小麦粒重形成的重要候选基因& 腺苷二磷酸葡萄糖焦磷酸化

酶)

)E+"FG457&8 D967D<7&D<769G=&8

+

)*++

*是控制植物体内蔗糖和淀粉合成的关键限速酶+ 催化葡萄糖
"

'"

磷酸和
)$+

形成淀粉合成的直接底物&

)*++

是由大小亚基组成的异源四聚体+ 其中
!

小亚基是催化

亚基& 已证实
&'((

基因能调节胚乳细胞淀粉的合成" 过表达
&'((

基因的转基因水稻的籽粒饱满+ 千

粒重显著增加& 目前+ 已在普通小麦中克隆了
)*++

各亚基的
5EA)

+ 其中
!

小亚编码的基因定位于染

色体
H)

+

H.

和
HE

上+ 是一个单拷贝的基因位点& 研究表明' 开花后
"12"0 3

小麦籽粒中
)*++

酶活

性最高+ 而胚乳中
)*++

酶活性增强可以提高其淀粉含量$

"H

%

&

在小麦籽粒细胞发育和分化相关基因的功能研究中+ 常成等$

B

%结合水稻
'#!

)

FG4;=IJ:8 &9:;<8;=&8 @@"

@

+

'#!

*基因序列和小麦及其近缘种属
-,$

序列+ 拼接形成了小麦
'#!

基因" 其编码的氨基酸序列和水

稻相似性很高+ 特别是基因的保守区域& 利用万县百麦子和京
/''

构建的小麦
K@%&

对
'#!

基因与籽粒

大小和粒重的关系进行连锁分析发现+

'#!

与小麦籽粒长度( 宽度( 粒厚及粒重等性状的相关性都达到

显著水平& 在水稻中已证实
'#!

主要通过调控籽粒纵向细胞的数量而影响粒长和粒重$

"(

%

& 推测小麦的

!"'#!

基因的功能可能与水稻的具有相似的作用机制&

,>

等$

"L

%利用同源克隆技术在小麦中克隆得到了
!"')"

)

F6=J: M8JF<; @@

+

')"

*基因+ 将该基因定位

于小麦染色体第六同源群上" 并在
!"')""B&

基因的启动子区域发现了
"

个
,A+

位点& 研究发现' 其

中
'

个
,A+

位点与籽粒的粒宽和粒重有显著的关联性+ 推测
!"')"

基因启动子区域的突变可能会影响

基因的表达进而对小麦粒重的形成产生影响& 杨子博$

!1

%通过对克隆的中国春和兰考大粒小麦
!"')"

等

位基因进行序列比对发现+ 兰考大粒小麦突变体的
!"')"

基因在
LHH ND

处有
'

个
$

碱基的插入使该基

因翻译提前终止" 对
!"')"

基因编码的氨基酸序列的一级结构预测发现+ 其氨基酸残基
B'2'1!

区域有

'

个
*O

蛋白典型的结构域+ 它可使
$=*O"

基因具有泛素连接酶的功能& 水稻中的
')"

基因调控粒宽

的机制为
')"

通过编码
'

种
-!

泛素连接酶参与泛素介导的蛋白降解+ 负向调控水稻籽粒颖壳细胞的

数目而降低粒宽$

"(

%

& 推测
!"')"

基因在小麦中的功能可能与水稻
')"

基因所起的功能相似+ 对小麦粒

重的发育起负向调控作用&

P)

等$

!'

%从普通小麦中克隆了细胞壁转化酶
!"*)@

)

58GG M=GG N74:3 J:Q86;=&8

+

*)@

* 基因& 此基因全长
! BHB ND

+ 含有
H

个外显子和
B

个内含子以及
'

个
' HBH ND

的开放读码框& 根

魏 玮等' 小麦粒重形成的分子调控机制研究综述
!0'
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据
'()*+!,-

位点的等位变异
'()*+!,-(

和
'()*+!,-.

开发了
-

对互补显性标记
)*+!!

和
)*+!-

! 通

过对
!

组中国冬小麦主栽品种和
!

组中国农家品种的检测"

)*+!!

扩增的
%&! ./

条带与高千粒重密切

相关" 而
)*+!-

所扩增的
%&% ./

条带与低千粒重密切相关! 细胞壁结合转化酶#

0122 3(22 .4567 8691:!

;(<1

"

)*+

$主要存在与细胞壁上或是在细胞间质中" 对碳水化合物的转运中发挥着重要作用% 在玉米

中"

)*+

活性降低的突变体在早期籽粒形成阶段籽粒生长明显受到抑制" 成熟时粒重只有正常籽粒的
-=

>

&

?!

'

(

)*+

缺失的突变体胚乳发育不良" 胚乳细胞数目和大小均降低&

??

'

% 小麦
!"#$+

基因调控粒重形成

的分子机制研究有待于更进一步地完善%

!"#

小麦粒重形成的激素代谢及信号途径

植物内源激素主要包括生长素#

867421!?!(01;80 (087

"

+,,

$" 赤霉素#

@8..1:12280 (087

"

A,

$" 细胞分

裂素#

0B;4C8686

"

)'D

$" 脱落酸#

(.<08<80 ,087

"

,E,

$" 乙烯#

1;FB61

"

G'H

$" 异戊烯基腺苷#

8<4!/:4/B2

(204F42

"

8I,

$等% 内源激素在植物生长发育过程中发挥着重要的调控作用% 研究表明) 谷物籽粒灌浆速

率和粒重大小主要由籽粒#库$激素的平衡和调节所控制&

?%

'

% 小麦籽粒的形态建成和灌浆均存在内源激素

的参与" 在籽粒胚发育* 淀粉合成关键酶* 储藏蛋白的表达* 植株衰老* 碳
=

氮代谢等过程中激素平衡

对小麦籽粒产量和品质的提高起重要的调节作用&

?>

'

%

+,,

是影响小麦籽粒内溶物的重要激素% 试验表明) 内源
+,,

可以调控籽粒内溶物的转化效率(

+!

,,

对光合产物向籽粒的输入及其在籽粒中的转化都有明显的促进作用% 研究表明) 内源激素
+,,

的浓

度同淀粉积累速度呈正相关关系(

+,,

通过调控蛋白酶的活性" 加速蔗糖的分解速度从而增加小麦籽粒

淀粉的积累&

?$

'

% 赤霉素#

A,

$可促进小麦结实" 在小麦灌浆期喷施赤霉素可以明显增加穗粒数" 进而提

高产量%

*HGGJGK

等&

?>

'指出" 在籽粒发育过程中内源
+,,

与
A,

的浓度随籽粒的发育而不断升高" 与

粒重的增长密切相关&

!&

'

% 推测在小麦籽粒发育过程中
A,

和
+,,

起协同作用共同参与籽粒干物质的积

累" 从而促进粒重的形成%

)'D

通过调节胚乳细胞的分裂以及数目而影响小麦粒重% 研究表明) 受精后

不久小麦
)'D

活性明显提高( 在籽粒发育的初期
)'D

通过调节胚乳细胞储存能力从而影响籽粒灌浆及

粒重% 王丰等&

?$

'研究表明) 在高温情况下胚乳灌浆期
,E,

含量增加" 使得胚乳细胞的灌浆速率明显加

快% 在小麦籽粒灌浆前期" 内源
,E,

的含量对籽粒灌浆速度表现为促进作用" 后期则起抑制作用&

?L

'

%

外施
,E,

增加籽粒灌浆的速率" 但是却缩短籽粒灌浆期的时间&

?M

'

% 刘霞等&

?N

'和高松洁等&

%&

'对小麦灌浆

期内源激素的变化研究发现" 籽粒中
A,?=,E,

协同起作用能显著加快籽粒灌浆速度% 研究发现) 在小

麦胚乳细胞分化的前期细胞内的
8I,

和
,E,

含量较高% 较高的
8I,

水平一定程度上可以促进胚乳细胞

的分化" 从而增加籽粒的体积&

!?

'

% 籽粒发育中期" 伴随着灌浆速率的迅速升高" 籽粒内
8I,

水平降低"

同时
A,

"

,E,

和
+,,

的水平升高" 由此可见
A,

"

,E,

"

+,,

和
8I,

在籽粒灌浆过程中起协同作用促

进小麦籽粒灌浆&

!?

'

% 乙烯是种子和果实成熟阶段释放的一种催熟剂" 往往在植物生殖生长的后期大量释

放而促进果实或是种子的成熟% 研究发现) 在小麦灌浆初期施加外源乙烯合成抑制剂能显著增加粒重&

%#

'

"

可能与籽粒中的蔗糖合成酶和淀粉合成相关酶活性的提高有关&

%!"%?

'

% 喷施乙烯可促进籽粒早灌浆" 维持

较长的灌浆高峰" 但是籽粒灌浆速率减慢" 粒重降低% 乙烯的快速释放可以使
#!

淀粉酶合成基因在营养

器官中过量表达" 从而使淀粉在储藏器官中的合成和积累量下降&

%%

'

%

%

存在问题与展望

目前" 涉及小麦粒重形成分子调控关键基因的研究较少" 缺乏本质性的认识% 虽然通过
O'J

分析

技术定位了一些控制籽重的位点" 但很少进行克隆和功能的验证( 对籽重形成的完整遗传机制并不清

楚" 关键调控基因还未见报道% 基于此" 可采取以下
?

条有效的途径加快小麦粒重形成分子调控机制的

解析研究)

!

结合已公布的小麦遗传连锁图谱信息" 利用全基因组关联分析#

@164P1!3871 (<<408(;846

<;57B

"

A*,Q

$技术进一步开发与性状密切相关联的单核苷酸多态性标记#

<86@21 650214;871 /42BP4:/F8<P

"

QRI

$( 结合作图群体进行表型与基因型的关联性分析" 确定粒重形成候选主效基因" 并进行克隆和功

能解析%

A*,Q

是一种基于连锁不平衡来识别分子标记之间或候选基因与性状之间关系的方法" 已被广

泛应用到植物遗传学和育种相关的重要性状研究中% 目前" 利用
A*,Q

分析技术已在水稻中挖掘了与

谷粒长度和宽度* 顶端颜色* 果皮颜色* 淀粉酶含量* 凝胶化温度等性状密切相关联的
QRI

位点&

%>

'

(

?>!
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在玉米中多个与生育酚和
!!

生育酚含量相关联的
#$%

位点也被挖掘出来!

&'

"

# 利用
()*#

分析技术已在

小麦中挖掘出多个与抽穗期$ 植株高度$ 淀粉和蛋白质含量$ 耐铝和抗锈蚀性等性状密切相关联的
#$%

位点% 显示出此项技术在遗传定位目标候选基因以及分子辅助育种上的独特优势!

&+"&,

"

# 目前% 关于小麦

粒重形成关键基因的克隆与功能解析的研究报道甚少# 因此% 利用
()*#

技术进一步挖掘与小麦粒重

形成密切相关联的
#$%

标记% 利用作图群体分析标记与表型变异的关联度% 从而定位和克隆目标基因

并加以利用可作为小麦粒重候选主效基因挖掘的主要手段#

"

结合高通量测序技术包括转录组
-$*

测

序和蛋白组测序技术% 通过分析近等基因系和亲本之间$ 渐渗系和亲本之间$ 高代回交个体和亲本之间

显著差异表达的基因和蛋白% 结合生物信息学分析预测小麦粒重形成的候选基因% 探讨小麦粒重形成的

分子调控机制# 高通量转录组
-$*

和蛋白组测序技术可以在没有完整基因组序列的前提下% 研究所有

.-$*

转录本和蛋白的丰度信息% 发掘新的转录本和多肽% 且可以得到定量更准确
/

分析更可靠$ 重复

性更高及检测范围更广的结果!

&0

"

# 目前% 已在水稻 !

12

"

$ 拟南芥
!"#$%&'()%) *+#,%#-#

!

13

"等模式植物中运用

此项技术% 通过分析转基因和非转基因单株之间$ 突变体和野生型单株之间显著差异表达的基因% 挖掘

目标基因以及目标基因的上下游调节基因的成功案列# 因此% 灵活运用高通量测序技术全面解析小麦粒

重形成的分子调控机制是另一研究策略#

#

单子叶小麦粒重的发育与胚乳生长程度密切相关& 粒重的大

小同其
!

个主要构成要素的发育以及它们之间的协调发育都有密切的联系!

1"

"

# 目前% 植物粒重形成分子

调控机制研究主要围绕模式植物如拟南芥!

1"

"

$ 水稻!

"3

"展开% 而小麦粒重形成的完整激素和分子调控机制
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!浙江农林大学学报"获 !"#$年度

#中国科技论文在线优秀期刊$ 一等奖

从教育部教技发中心函!

!&XQ

"

X$!

号文获悉' (浙江农林大学学报)获
!&X%

年度 *中国科技论文在线

优秀期刊+ 一等奖,

为了更好地贯彻落实十八大提出的创新驱动发展战略' 促进科技期刊健康发展' 提高科技期刊的质

量' 推动科技期刊的数字化建设' 提高期刊刊载论文的引用率' 扩大期刊的影响力' 促进论文免费共

享' 建设良好的科研环境' 使科技期刊更好地为科研和科研工作者服务' 教育部科技发展中心对截至

!&X%

年
X!

月
1X

日已收录在 *中国科技论文在线+ *科技期刊+ 栏目的教育部主管的期刊' 经过严格的

评审' 评选出 *中国科技论文在线优秀期刊+ 一等奖
XXX

项' 二等奖
X21

项- 评选出 *中国科技论文在

线科技期刊优秀组织单位+

$%

个, (浙江农林大学学报.荣获一等奖,

/浙江农林大学学报.坚持阵地和质量意识' 始终以促进文化繁荣' 引领学术进步' 推进技术创新'

构建社会和谐为己任' 在互联网
b

的新形势下' 奋力前行' 不断超越' 综合质量和学术声誉不断提高,

!&XQ

年以来' /浙江农林大学学报.连续第
3

次入选/中文核心期刊要目总览.%

!&X%

版&0 入选
4^^:V

中

国核心学术期刊和中国科学引文数据库核心库等,

/浙江农林大学学报)将再接再厉' 创新0 协调0 绿色0 开放0 共享' 贯彻 *绿水青山就是金山银

山+ 重要思想' 坚持立德树人' 更好地为社会0 经济0 科技和学校发展服务,
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