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云南软米直链淀粉含量的遗传分析与基因定位
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　 　 摘要:以低直链淀粉(软米)品种毫木细与高直链淀粉品种桂朝 ２ 号杂交 Ｆ２分离群体为试验材料ꎬ研究水稻低直链淀粉含

量的遗传规律和基因定位ꎮ 结果表明ꎬ软米品种毫木细直链淀粉含量受一个隐性主效基因 / ＱＴＬ 控制ꎬ该基因位点(ＱＴＬ)与糯

性基因(ｗｘ)为非等位ꎮ 除主效 ＱＴＬ 外ꎬ可能还有微效基因的作用ꎮ 用 ＳＳＲ 标记检测到该主效基因 / ＱＴＬ 位于 １１ 号染色体上

ＲＭ２２４ 附近ꎬＬＯＤ 值为 １５ ４ꎬ可解释的表型变异率为 ３２％ ꎮ
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直链淀粉含量是衡量稻米蒸煮食味品质优劣的

重要指标之一ꎮ 水稻中催化直链淀粉合成的颗粒结

合淀粉合成酶 ( ＧＢＳＳꎬ ｇｒａｎｕｌｅｓ ｂｏｕｎｄ ｓｔａｒｃｈ ｓｙｎ￣
ｔｈａｓｅ)由水稻蜡质基因(Ｗｘ)编码ꎬ位于第 ６ 染色体

上ꎮ 迄今为止ꎬ有关稻米直链淀粉含量的遗传模式

主要有 ３ 种观点:一是受 １ 对基因和部分修饰基因

的控制[１￣２]ꎻ二是受 ２ 对显性和互补基因控制[３]ꎻ三
是受多基因控制[４]ꎮ 另外ꎬ还发现直链淀粉含量的

合成和 Ｗｘ 基因的表达除受 Ｗｘ 本身的影响外ꎬ还受

低直链淀粉含量突变体基因的调控[５]ꎮ 至今ꎬ已报

道的控制低直链淀粉含量的突变体基因分为与 Ｗｘ
基因等位和非等位两大类ꎬ其中ꎬＷｘ￣ｍｑ和 Ｗｘｏｐ等属

于与 Ｗｘ 等位的低直链淀粉含量基因ꎬ而 ｄｕ 和 ｌａｍ

( ｔ)属于与 Ｗｘ 非等位的基因ꎮ ｄｕ 基因是利用 ＥＭＳ
(甲基磺酸乙酯)或 ＭＮＵ(Ｎ￣甲基￣Ｎ 亚硝基脲烷)等
化学诱变剂处理水稻种子而获得的粳稻低直链淀粉

突变体ꎬ现已经发现了 ８ 个 ｄｕ 基因ꎬ分别命名为 ｄｕ￣
１、ｄｕ￣２、ｄｕ￣３、ｄｕ￣４、ｄｕ￣５、ｄｕ(ＥＭ４７)、ｄｕ(２１２０)和 ｄｕ
(２０３５) [６]ꎮ 软米是一种特异的优质稻米类型ꎬ在云

南、东南亚、日本等国家和地区均有种植ꎬ是从野生

稻中经多代选择培育出的一种优质稻ꎬ品质介于糯

米和粘米之间ꎬ直链淀粉含量一般为 ６％ ~ １５％ ꎬ米
饭软而不粘ꎬ富有弹性ꎬ具有冷不回生、冷饭食口性

和膨化性好等特点ꎬ且加工方便ꎬ是调理米饭、膨化

食品和各种米类点心的上等原料ꎮ 因此ꎬ软米市场

前景好ꎬ潜力大ꎮ 云南是中国稻种最大的遗传和生
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态多样性中心ꎬ软米品种类型丰富ꎬ著名的品种有

毫木西、毫目吕、毫屁、毫安弄、毫八碗等 [７] ꎮ 云

南软米属于籼稻类型ꎬ是野生稻中自然发生的低

直链淀粉含量突变体 [８] ꎮ 云南地方软米品种植

株高大ꎬ叶片披散ꎬ不耐肥抗倒ꎬ产量很低ꎬ产量

构成性状之间存在不同类型和不同程度的遗传

相关性 [９] ꎮ ２０ 世纪 ７０ 年代开始ꎬ云南省农业科

学院和云南德宏州农业科学研究所等单位对地

方软米品种进行改良ꎬ育成了滇陇 ２０１、滇屯 ５０２
等软米品种ꎬ但这些品种有严格的地域适应性ꎬ
推广面积受到限制ꎬ不能满足广大群众对软米的

需求ꎮ 近几年来ꎬ多个育种单位也相继利用软米

资源进行稻米品质改良ꎬ取得了较好的成绩ꎮ 但

有关云南软米低直链淀粉含量的遗传规律和基

因位点还不明确ꎬ为了更好地利用软米资源ꎬ选
育优良的软米品种ꎬ有必要对云南软米低直链淀

粉含量的遗传规律和基因位点进行研究ꎬ为水稻

品质改良提供理论依据ꎮ

１　 材料与方法

１ １　 供试材料

软米品种(低直链淀粉含量)毫木细ꎬ高直链淀

粉含量品种桂朝 ２ 号ꎬ糯稻品种黄皮糯ꎮ
１ ２　 试验方法

１ ２ １　 田间试验 　 ２０１０ 年ꎬ在昆明温室种植毫木

细、桂朝 ２ 号和黄皮糯ꎬ配制毫木细和桂朝 ２ 号以及

毫木细和糯稻的杂交组合ꎬ所得杂交种子于 ２０１０ 年

冬季种植于海南省三亚市荔枝沟师部农场海南南繁

基地云南育种站试验田ꎬ形成 Ｆ１ 群体ꎬ同时用毫木

细和糯稻分别与毫木细 /桂朝 ２ 号和毫木细 /黄皮糯

杂交形成的 Ｆ１进行回交ꎬ成熟时分别收获 ＢＣ１和 Ｆ１

植株上的种子ꎬ部分 Ｆ１ 用作直链淀粉含量分析ꎬ选
择 １ 株结实正常的 Ｆ１种子和 ＢＣ１种子于 ２０１１ 年冬

季种植于海南省三亚市荔枝沟师部农场海南南繁基

地云南育种站试验田ꎬ形成 Ｆ２群体和 ＢＣ１Ｆ１ꎬ成熟时

按单株收获种子ꎬ用于直链淀粉含量分析ꎮ 田间管

理同其他常规管理ꎮ
１ ２ ２　 直链淀粉含量分析 　 亲本、Ｆ１、ＢＣ１Ｆ１、Ｆ２的

直链淀粉含量按农业部颁标准(ＮＹ / Ｔ８３￣１９９８)方法

测定ꎮ
１ ２ ３　 基因定位　 分蘖盛期取毫木细、桂朝 ２ 号、
毫木细 /桂朝 ２ 号的 Ｆ１和 Ｆ２的叶片ꎬ参考文献[１０]
提取基因组 ＤＮＡꎮ 从已公布的 ＳＳＲ 分子标记数据

库( ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ. ｇｒａｍｅｎｅ. ｏｒｇ)中选出 ３００ 对均匀

分布于水稻全基因组的引物ꎬ其遗传图距参考

Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｒｉｃｅ Ｇｅｎｏｍｅ Ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ Ｐｒｏｊｅｃｔꎮ 在

毫木西和桂朝 ２ 号及 Ｆ１间进行多态引物筛选ꎬ对
有多态性的 ＳＳＲ 标记在 Ｆ２ 分离群体中进行基因

型检测ꎮ
１ ２ ４　 数据分析　 用 Ｅｘｃｅｌ、ＭＡＰＭＡＫＥＲ / ＥＸＰ ３ ０
和 ＷｉｎＱＴＬＣａｒｔ ２ ５ 软件进行数据分析ꎮ

２　 结果与分析

２ １　 直链淀粉含量遗传分析

供试亲本及杂交 Ｆ１的直链淀粉含量列于表 １ꎮ

表 １　 亲本及杂交 Ｆ１的直链淀粉含量

Ｔａｂｌｅ １　 Ａｍｙｌｏｓｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ Ｆ１ ａｎｄ ｉｔｓ ｐａｒｅｎｔｓ

材料名称

Ｍａｔｅｒｉａｌｓ
直链淀粉含量

(％ )ＡＣ

毫木细 Ｈａｏｍｕｘｉ １３ ５
桂朝 ２ 号 Ｇｕｉｃｈａｏ２ ２３ ９
黄皮糯 Ｈｕａｎｇｐｉｎｕｏ １ ８
毫木细 / 桂朝 ２ 号 Ｆ１Ｈａｏｍｕｘｉ / Ｇｕｉｃｈａｏ２ Ｆ１ ２０ ９
毫木细 / 黄皮糯 Ｆ１Ｈａｏｍｕｘｉ / Ｈｕａｎｇｐｉｎｕｏ Ｆ１ １０ ３

表 １ 表明ꎬ软米品种毫木细与高直链淀粉含量的水

稻品种桂朝 ２ 号杂交 Ｆ１直链淀粉含量居于双亲之

间ꎬ偏向高直链淀粉含量亲本ꎬ说明高对低为不完全

显性ꎮ 软米品种毫木细和桂朝 ２ 号杂交 Ｆ２ 分离群

体直链淀粉含量的测定结果列于图 １ꎬ从图中可看

图 １　 毫木细 /桂朝 ２ 号 Ｆ２分离群体直链淀粉含量分布图

Ｆｉｇ １　 Ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｏｆ ａｍｙｌｏｓｅ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ Ｆ２

ｓｅｇｒｅｇａｔｉｏｎ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ Ｈａｏｍｕｘｉ / Ｇｕｉｃｈａｏ ２

出ꎬＦ２植株稻米直链淀粉含量分布有 ２ 个明显的峰ꎬ
双峰分别为直链淀粉含量 １３％和 ２３％ ꎬ分别趋于双

亲值ꎮ 以峰谷为界ꎬ其中低直链淀粉含量单株 ４３
株ꎬ高直链淀粉含量单株 １７５ 株ꎬ高、低直链淀粉含

量单株比例符合 ３ ∶ ｌ ( χ２ ０. ０５ ＝ ３ ２３ < χ２ ０. ０５ ＝
３ ８４)ꎮ 由此推断ꎬ云南软米品种毫木细的低直链

淀粉含量对桂朝 ２ 号的高直链淀粉含量为隐性ꎬ并
且由 １ 个主效基因 / ＱＴＬ 控制ꎮ 试验还分析了 １３２

６７９
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株 ＢＣ１Ｆ１的直链淀粉含量ꎬ结果表明低直链淀粉含量

的单株和高直链淀粉含量单株的分离比符合 １∶ １(χ２

＝２ ７８)ꎬ进一步说明直链淀粉含量由 １ 个主效基因 /
ＱＴＬ 控制ꎮ 此外ꎬ图 １ 还表明ꎬ有几个单株的直链淀粉

含量(直链淀粉含量为 １６％ ~１７％)介于双峰之间ꎬ也
就是说直链淀粉含量呈连续分布ꎬ说明除了 １ 个主效

基因 / ＱＴＬ 控制毫木细直链淀粉含量外ꎬ可能还有微效

基因 / ＱＴＬ 的作用ꎮ

２ ２　 与 ｗｘ 基因的等位性分析

将软米品种毫木细与持有 ｗｘ 基因的糯稻品种

黄皮糯杂交ꎬＦ１种子的直链淀粉含量介于两亲本之

间ꎬ接近高值亲本(表 １)ꎮ Ｆ２ 和 ＢＣ１ Ｆ１ 种子的直链

淀粉含量不出现明显的分离比(表 ２)ꎬ说明控制软

米品种毫木细的低直链淀粉含量基因与糯性基因

(ｗｘ) 是非等位基因ꎮ

表 ２　 毫木细与黄皮糯杂交后代的直链淀粉含量分布

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ａｍｙｌｏｓｅ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｐｒｏｇｅｎｉｅｓ ｏｆ Ｈａｏｍｕｘｉ / Ｈｕａｎｇｐｉｎｕｏ

杂交后代

Ｐｒｏｇｅｎｉｅｓ

直链淀粉含量频次分布 Ｔｈｅ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｏｆ ＡＣ

１ ２ ３ ４ ５ ６ ７ ８ ９ １０ １１ １２ １３ １４ １５ １６ １７ １８
Ｆ２ １ ５ １０ ９ ７ １０ １２ １４ １１ ９ １７ １６ １８ １５ １０ ４ ２ ３
ＢＣ１Ｆ１ ３ ５ １５ ９ １０ ４ １４ ７ １３ １１ １６ ８ １０ ７ ３ ０ １ ０

２ ３　 基因定位

用 ３００ 对均匀分布于水稻全基因组的 ＳＳＲ 标

记引物对毫木细、桂朝 ２ 号和毫木细 /桂朝 ２ 号杂交

Ｆ１进行多态性分析ꎬ结果表明有 ４７ 对 ＳＳＲ 引物在两

亲本间有多态性ꎬ并且 Ｆ１ 具有两亲本的杂合带型ꎮ
利用筛选出来的 ４７ 对差异引物对 ２１８ 个 Ｆ２单株进

行检测分析(图 ２)ꎬ将数据在 Ｅｘｃｅｌ 中进行整理ꎮ
用 ＭＡＰＭＡＫＥＲ / ＥＸＰ ３ ０ 构建局部连锁图ꎬ确定标

记间的顺序ꎬ采用 ＷｉｎＱＴＬＣａｒｔ ２ ５ 软件进行直链淀

粉含量的 ＱＴＬ 检测ꎬＬＯＤ 值以经验值 ２ ５ 为阀值ꎮ
用 ＱＴＬ 分析软件 ＷｉｎＱＴＬＣａｒｔ ２ ５ 进行区间作图分

析ꎬ同时对相关染色体筛选标记进行加密ꎮ 结果表

明ꎬ控制毫木细直链淀粉含量的 １ 个主效 ＱＴＬ 在

ＲＭ２２４ 附近(图 ３)ꎬＬＯＤ 值为 １５ ４ꎬ可解释的表型

变异率为 ３２％ ꎮ

图 ２　 ＳＳＲ 检测结果图

Ｆｉｇ ２　 Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔ ｏｆ ＳＳＲ ｔｅｓｔ

３　 讨论

３ １　 软米直链淀粉含量的遗传规律及育种利用

软米品种直链淀粉含量的遗传ꎬ前人做了大量

研究ꎬ曾亚文等[１１]认为云南软米品种八宝米的直链

淀粉含量受隐性主效基因控制ꎻ周勇等[１２] 认为毫目

吕的直链淀粉含量为隐性单基因控制ꎻ辜琼瑶等[１３]

和朱昌兰[１４]认为云南软米的直链淀粉含量受 １ 对

图 ３　 水稻第 １１ 染色体上低直链淀粉含量主效

ＱＴＬ 所在区域的分子标记连锁图

Ｆｉｇ. ３　 Ｌｉｎｋａｇｅ ｍａｐ ｏｆ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｍａｋｅｒｓ ｎｅａｒ ｍａｊｏｒ
ＱＴＬ ｏｆ ｌｏｗ ａｍｙｌｏｓｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｔ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ １１ ｉｎ ｒｉｃｅ

与 ｗｘ 基因等位的隐性基因控制ꎻ黄祖六等[１５] 认为

毫木西的直链淀粉含量受 １ 对主基因和若干微效基

因控制ꎻ孙有泉等[１６] 认为ꎬ粳稻品种合系 ４ 号低直

链淀粉突变体的直链淀粉含量受 １ 对与 ｗｘ 基因不

等位的隐性基因控制ꎮ 郭涛等[１７] 认为 ２ 个空间诱

变低直链淀粉含量籼稻突变体 ＸＬＡ￣１ 和 ＸＬＡ￣２ 的低

直链淀粉含量分别受 ２ 对隐性基因控制和 １ 对隐性

主效基因控制ꎬ后者为 Ｗｘ 的等位基因ꎬ同时受微效
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基因的修饰ꎮ 本研究利用具有低直链淀粉含量的云

南软米品种毫木细和高直链淀粉含量的品种桂朝 ２
号进行杂交ꎬ通过分析杂交亲本、Ｆ１、Ｆ２ 和 ＢＣ１ Ｆ１ 分

离群体的直链淀粉含量ꎬ结果表明 Ｆ１种子的直链淀

粉含量偏向于含量高的亲本ꎬＦ２和 ＢＣ１ Ｆ１的高直链

淀粉与低直链淀粉含量单株分别符合 ３∶ １ 和 １∶ １ 的

分离比ꎬ说明软米品种毫木细的直链淀粉含量符合

１ 对基因控制的遗传模型ꎬ即受 １ 对主效基因 / ＱＴＬ
控制ꎬ这与前人的研究结果基本一致ꎮ

育种经验表明ꎬ突破性品种的取得依赖于优异

种质资源的利用和育种方法的应用ꎬ软米作为一种

优异类型的种质资源ꎬ对改良当前我国稻米品质具

有积极的作用ꎮ 本研究结果表明ꎬ软米品种的直链

淀粉含量受 １ 个主效隐性基因 / ＱＴＬ 控制ꎬ因此ꎬ软
米品质改良可以在低世代进行选择ꎮ 由于低直链淀

粉含量的稻米外观浑浊(云雾状) [１８￣１９]ꎬ在软米品种

选育过程中ꎬ对于杂交低世代育种材料ꎬ可以通过肉

眼判断其直链淀粉含量ꎬ淘汰直链淀粉含量高的单

株ꎬ有利于提高软米品种的选择效率ꎮ
３ ２　 低直链淀粉含量的基因定位

曾亚文等[１１]利用 ＲＭ１９０ 附近的 ＳＳＲ 标记将八

宝米的低直链淀粉基因定位于第 ６ 染色体上与

ＲＭ１９０ 连锁ꎬ其遗传距离为 １８ ８ ｃＭꎻ朱昌兰[１４] 利

用 Ｗｘ 基因附近的 ＳＳＲ 标记将毫屁的低直链淀粉基

因定位于第 ６ 染色体上与 ＲＭ１９０ 和 ＲＭ５８８ 连锁ꎬ
其遗传距离分别为 ３ ９ ｃＭ 和 ５ ４ ｃＭꎻ周勇[２０] 利用

“极端集团法”将毫目吕的低直链淀粉基因定位于

第 １１ 染色体上 ＲＭ５３４９ 和 ＲＭ２２４ 之间ꎬ其遗传距

离分别为 １０ ２ ｃＭ 和 １７ ３ ｃＭꎻ黄祖六等[２１] 认为泰

国香软米 ＫＤＭＬ１０５ 的直链淀粉含量受 ２ 个主效

ＱＴＬ 和 ５ 个微效 ＱＴＬ 的共同控制ꎬ２ 个主效 ＱＴＬ 分

别位于第 ３ 和第 ６ 染色体上ꎬ与 Ｒ２１７０ 和 Ｒ１９６２ 距

离分别为 １０ ５ ｃＭ 和 ３ ６ ｃＭꎬ其中 Ｒ１９６２ 与 Ｗｘ 基

因紧密连锁ꎮ Ｍ. Ｙａｎｏ 等[２２]和 Ｒ. Ｐ. Ｋａｕｓｈｉｋ 等[５]将

ｄｕ￣１、ｄｕ￣４、 ｄｕ (ＥＭ４７)、 ｄｕ (２１２０)和 ｄｕ (２０３５)分
别定位于第 ７、４、６、９ 和 ６ 染色体上ꎮ 本研究用 ＳＳＲ
标记检测到 １ 个控制软米品种毫木细直链淀粉含量

的主效 ＱＴＬꎬ 该主效 ＱＴＬ 位于 １１ 号染色体上

ＲＭ２２４ 附近ꎬＬＯＤ 值为 １５ ４ꎬ说明毫木细第 １１ 号染

色体上确实存在效应较大的 ＱＴＬꎬ并且该 ＱＴＬ 与黄

祖六等[１５]检测到的低直链淀粉含量基因在同一区

域ꎬ具体位置有待进一步精细定位而确定ꎮ
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