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摘要  硅是水稻的有益元素之一. 针对位于水稻第 6 染色体短臂的谷壳硅含量 QTL qHUS6.1, 

从前期建立的剩余杂合体衍生群体自交后代中, 经目标区间的 13个SSR标记检测, 挑选出杂合

区间彼此交迭的 3个剩余杂合体, 构建了 3套近等基因系. 在田间种植条件下, 测量成熟后水稻

谷壳、剑叶和茎秆的硅含量. 表型分布和方差分析结果都显示, 异质区间为 RM19410~RM5815

的近等基因系具有显著的基因型效应, 而异质区间为 RM4923~RM19410 和 RM19417~RM204

的近等基因系未呈显著变异. 经比较, 将 qHUS6.1 定位在 RM19410 和 RM19417 之间约 64.2 kb, 

含 9 个候选基因的区域内, 该 QTL 作用较强且同时控制水稻谷壳、剑叶和茎秆硅含量, 增效等

位基因来自父本密阳 46, 总体上呈加性遗传. 本研究为 qHUS6.1 的克隆奠定了基础, 并为 QTL

精细定位材料的构建和应用提供了新思路. 
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自 20 世纪 90 年代以来, 水稻数量性状座位(qua- 

ntitative trait locus, QTL)分析全面展开, 并逐步发展

到 QTL 的精细定位和克隆, 在抽穗期[1]、产量[2]、抗

逆[3]和驯化[4]等多种类别的性状上不断取得进展. 与

主基因克隆常常利用的突变性状不同 , 绝大多数水

稻 QTL 精细定位和克隆研究的性状为自然变异产生. 

自然变异一般涉及大量 QTL, 而效应较小 QTL 的精

细定位仍富有挑战性[3]. 

水稻是典型的喜硅植物 , 硅积累有助于缓解水

稻的多种生物胁迫和非生物胁迫[5], 并以提高结实率

为主要途径获得增产 [6,7]. 不同水稻基因型对硅的吸

收、分配和积累存在显著差异[8~10], 这为研究水稻硅

含量遗传机理、培育具有高硅含量的水稻品种提供了

基础. 近年来, 研究人员已经发现了 3 个水稻群体的

硅含量 QTL. Dai 等人[11]应用籼籼交组合珍汕 97B/密

阳 46 的 244 个重组自交系(recombinant inbred line, 

RIL), 在田间种植条件下将控制水稻不同组织硅含

量的 QTL 定位于染色体 1, 5, 6, 11 和 12; Wu 等人[12]

应用籼粳交组合 Kinmaze/DV85 的 81 个 RIL, 在水培

条件下将控制水稻苗期硅吸收的 QTL 定位于染色体

1, 3, 7, 8, 9 和 11; Norton 等人[13]应用籼粳交组合 Bala/ 

Azucena 的 79 个 RIL, 在田间种植条件下将控制水稻

叶片硅含量的 QTL 定位于染色体 5 和 10. 

在前期研究中, 我们针对水稻第 6 染色体短臂

上的谷壳硅含量 QTL qHUS6[11], 在初步验证 [14]的

基础上建立了具有同质遗传背景的分离群体 , 将

qHUS6 分解为 3 个 QTL, 即 qHUS6.1, qHUS6.2a 和

qHUS6.2b, 其中, qHUS6.1已界定在147.0 kb的RM510~ 

RM19417 区间内, 而 qHUS6.2a 和 qHUS6.2b 仅分别

定位于1.9和2.0 Mb的RM19706~RM19795和RM314~ 

M19665 区间 ; 而且 , 根据基因组物理位置比较 , 

qHUS6.1 和 qHUS6.2a 所处区间未见其他水稻硅含

量 QTL 和硅相关基因的报道[15]. 本研究构建了异质

区间相互交迭并覆盖了 qHUS6.1 区域的 3 套近等基

因系材料, 将 qHUS6.1 进一步界定在 64.2 kb 的范围

内 , 并确定其同时控制水稻谷壳、剑叶和茎秆的硅
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含量. 

1  材料与方法 

(ⅰ) 水稻材料 .  前期应用 208 个多态性水稻

SSR 标记, 从珍汕 97B/密阳 46 F7 群体中筛选出一个

剩余杂合体(residual heterozygous line, RHL), 自交建

立了 1 个 F2:3 群体, 开展水稻第 6 染色体短臂产量性

状和硅含量 QTL 的验证与分解[15,16]. 除第 6 染色体

短臂约 7.3 Mb 目标区间和第 1, 2, 4, 5 染色体上分别

有 1 个 3.8, 1.1, 2.0, 0.6 Mb 的区间为杂合外, 该 RHL

的其他区间均呈纯合状态 [16]. 本研究所用材料来源

于该 RHL 自交 3 代后的 3 个不同单株, 本文称为

TF6-2, TF6-15 和 TF6-17, 它们在 qHUS6.2a 和

qHUS6.2b 区间均呈父本纯合型, 而在 qHUS6.1 及其

二侧区域的部分区间呈杂合并相互交迭 . 经选用覆

盖 qHUS6.1 区域的 13 个 SSR 标记(包括 qHUS6.1 界

定标记 RM510 和 RM19417, 区间内标记 5 个和区间

外二侧标记 6 个)检测, TF6-2, TF6-15 和 TF6-17 的杂

合区间分别为 RM4923~RM19410, RM19410~RM5815

和 RM19417~RM204 (图 1). 自交形成 3 个 F2 群体,

再经上述 13 个标记检测, 分别挑选在分离区间未发

生交换的非重组材料, 其中, 从 TF6-2 群体筛选出 10

个母本型纯合子和 10 个父本型纯合子, 从 TF6-15 和

TF6-17 群体中分别筛选出 10 个母本型纯合子、10

个父本型纯合子和 20 个杂合子. 自交后获得 3 套近

等基因系 , 分别延续其源单株的名字称为 TF6-2, 

TF6-15 和 TF6-17 近等基因系. 

(ⅱ) DNA提取和分子标记检测.  移栽后 7 d, 每

个单株取 3 cm 叶片, 按照 Zheng 等人[17]的方法提取

DNA. SSR 引物信息来自 Gramene 网站(www.gramene. 

org), PCR 扩增参照 Chen 等人[18]的方法, 扩增产物用

6%的非变性聚丙烯酰胺凝胶电泳分离、银染检测. 

(ⅲ) 性状考察和数据分析 .  2007 年夏在浙江

富阳种植 3套近等基因系, 每个株系 12个单株, 株距

和行距 20 cm×23 cm, 设 2 个重复. 成熟后每个重复

每个株系取中间 10 株的主茎, 将茎秆(茎和叶鞘)、剑

叶和穗分开后分别混合, 烘干, 取 100 粒饱满的籽粒

用砻谷机脱壳获得谷壳. 茎秆、剑叶和谷壳样品磨粉

后 60℃烘干至恒重, 采用钼蓝比色法测定各样品的

硅含量[19], 所得结果为 SiO2 的含量(%). 每样品测 2

次, 取平均值, 运用 SAS 软件的一般线性模型(Proc 

GLM)[14,20]对每套近等基因系中不同基因型的表型差

异进行方差分析. 

2  结果与分析 

2.1  3 套近等基因系的表型分布和变异 

在所分析的谷壳、剑叶和茎秆硅含量这 3 个性状

上 , 每套近等基因系各株系的表型平均值均呈现一

定程度的变异(图 2), 但从同一套材料不同基因型的

表型分布上看 , 则 3 套近等基因系存在明显差异 . 

TF6-15 表现为单基因分离的分布模式, 并以剑叶硅

含量的分布尤为典型 : 母本型株系的表型值变幅为

6.85%~8.35%, 父本型株系为 9.31%~10.37%, 杂合型

株系为 8.38%~10.19%; 谷壳和茎秆硅含量的不同基

因型分布差异略不明显 , 但仍表现出父本型趋于高

值区、母本型趋于低值区、杂合型趋中的基本分布. 

与此相异的是, TF6-2 和 TF6-17 的不同基因型材料未

显示出明显的分布差异 , 父本型和母本型株系散布

于各个区域. 

从这些结果可以推测, 近等基因系 TF6-15 的不

同基因型材料之间可能存在控制水稻谷壳、剑叶和茎

秆硅含量的等位基因差异, 而近等基因系 TF6-2 和

TF6-17 的不同基因型材料之间则不存在控制这 3 个

性状的等位基因差异. 

 

图 1  3 个剩余杂合体在水稻第 6 染色体短臂 RM4923~RM225 区间的基因型 
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图 2  3 套近等基因系谷壳、剑叶和茎秆硅含量的分布 
(a) TF6-2 近等基因系; (b) TF6-15 近等基因系; (c) TF6-17 近等基因系 

2.2  qHUS6.1 的精细定位和作用分析 

在 TF6-2, TF6-15和 TF6-17这 3套近等基因系中, 

不同基因型材料的差异表现在 qHUS6.1 及其二侧区

域的特定区间 . 对于同一套近等基因系的不同基因

型材料, 如果其表型呈显著差异, 则可判断对应的异

质区间存在控制目标性状的 QTL; 如果其表型不呈

显著差异 , 则可判断对应的异质区间不存在控制目

标性状的 QTL. 进而比较不同近等基因系异质区间的

位置和交迭情况, 就可能将 qHUS6.1 界定在更小的区

间中, 并确定该 QTL 对所分析的各个性状的作用. 方

差分析结果显示(表 1), 在 3 套近等基因系中, 只有 

TF6-15 的不同基因型呈现出显著的表型差异. 该结果

与各近等基因系的表型分布特征一致, 表明 qHUS6.1

在 TF6-15 近等基因系中存在等位基因变异、在 TF6-2

和 TF6-17 近等基因系中不存在等位基因变异; 换句

话说, qHUS6.1 所处区间在 TF6-15 近等基因系为异

质、在另 2 套近等基因系中为同质. 

与 RHL TF6-15 的杂合区间(图 1)相对应, 近等基

因系 TF6-15 的异质区间为 RM19410~RM5815, 其二

侧交换区间 RM3414~RM19410和 RM5815~RM19417

也可能呈异质 , 故可将 qHUS6.1 界定在 RM3414~ 

RM19410~RM5815~RM19417 的范围内. 在未检测到 

表 1  水稻第 6 染色体上 3 个区间在同质遗传背景下对谷壳、剑叶和茎秆硅含量的作用 

基因型(平均值±标准差)a) 方差分析结果 
近等基因系 异质区间 性状 

母本型 父本型 杂合型 F P 
Ab) Dc) D/[A]d) R2e) 

TF6-2 RM4923~RM19410 谷壳硅含量 8.13±1.15 7.78±1.07 n.a. 1.99 0.1749     
  剑叶硅含量 8.03±1.21 7.99±1.15 n.a. 0.00 0.9960     
  茎秆硅含量 7.94±0.99 7.87±0.75 n.a. 1.19 0.2893     

TF6-15 RM19410~RM5815 谷壳硅含量 10.41±0.77 11.75±0.90 10.95±0.81 18.46 <0.0001 0.67 –0.13 –0.19 26.2
  剑叶硅含量 7.69±0.99 9.78±1.31 9.35±1.04 72.50 <0.0001 1.05 0.62 0.59 35.6
  茎秆硅含量 7.03±0.88 7.92±0.72 7.51±0.69 8.85 0.0007 0.45 0.04 0.08 15.5

TF6-17 RM19417~RM204 谷壳硅含量 11.31±1.04 11.61±0.85 11.65±0.87 0.99 0.3829     
  剑叶硅含量 8.94±0.88 9.17±0.85 9.08±0.96 0.50 0.6086     
  茎秆硅含量 7.83±0.57 7.94±0.62 7.96±0.68 0.71 0.4991     

a) n.a., 基因型缺失. b) 加性效应, 指 1 个父本型等位基因取代母本型等位基因产生的效应. c) 显性效应. d) 显性度. e) 贡献率(%) 
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显著 QTL 效应的 2 套近等基因系中, TF6-2 的异质区

间为 RM4923~RM19410, 覆盖了 RM3414~RM19410, 

说明 qHUS6.1 位于 RM3414~RM19410 之外, 可将其

进一步界定在 RM19410~RM5815~RM19417 的范围

内; TF6-17 的异质区间为 RM19417~RM204, 不涵盖上

述 qHUS6.1 区间, 未呈显著的基因型效应是合理的 . 

综合 3 套近等基因系的分析结果, 可将 qHUS6.1 界定

在RM19410~RM19417区间内, 对应于水稻第6染色体

日本晴序列 2914082~2978314 bp和 9311序列 3453590~ 

517784 bp(www.gramene.org), 距离约为 64.2 kb. 

在 qHUS6.1 呈现等位基因变异的 TF6-15 近等基

因系中, 基因型作用表现在分析的所有 3 个性状上, 

且均为父本型最高、母本型最低、杂合型居中; 对谷

壳、剑叶和茎秆硅含量的加性效应分别为 0.67%, 1.05%

和 0.45%, 显性效应分别为–0.13%, 0.62%和 0.04%, 

基因型效应对表型变异的贡献率分别为 26.2%, 35.6%

和 15.5% (表 1). 这些结果表明, qHUS6.1 作用较强且

同时控制水稻谷壳、剑叶和茎秆硅含量, 增效等位基

因来自父本密阳 46, 总体上呈加性遗传. 

3  讨论 

硅是地球上含量最丰富的元素之一 , 在水稻的

生长过程中具有重要的生理作用 , 但水稻硅的遗传

学研究长期以来重视不足 , 直到近年才报道了应用

自然变异的 QTL 定位 [11~13]和应用突变体的基因克

隆 [21~24]. 本研究应用异质区间相互交迭的近等基因

系, 将 1 个控制水稻不同组织硅含量的 QTL qHUS6.1

界定在 RM19410~RM19417 之间约 64.2 kb 的范围内; 

根据 Gramene 网站(www.gramene.org)提供的日本晴

基因组注释信息, 该区间共有 9 个候选基因. 本研究

为 qHUS6.1 的克隆提供了良好的基础, 而且, 本研究

证明了前期提出的 QTL 精细定位策略[25,26]是可行的, 

即先应用杂合区间较大的 RHL 衍生群体, 将相互连

锁、单基因效应较低的 QTL 分解开, 然后, 筛选在较

小区间内呈杂合且相互交迭的 RHL, 衍生分离群体

或近等基因系, 利用较小样本量的群体将 QTL 定位

在仅含几个候选基因的区间中. 

qHUS6.1 区间的 9 个候选基因有 2 个功能未知, 

为 LOC_Os06g06330 和 LOC_Os06g06370; 2 个与已 

知基因对应, 为编码磷脂酰乙醇胺结合蛋白的 LOC_ 

Os06g06300 和 LOC_Os06g06320, 分别与控制水稻

抽穗期的基因 RFT1 和 Hd3a[1]对应. 在其余 5 个候选

基因中, LOC_Os06g06310 编码假定的 porin-like 蛋白, 

是一类电压门控性通道蛋白 , 参与植物叶绿体和线

粒体中阴离子选择性跨膜运输 [27,28]; LOC_Os06g- 

06340 编码非特异性脂类转运蛋白, 是一类参与植物

脂肪酸、磷脂、糖脂和固醇类跨膜运输的可溶蛋白[29]; 

LOC_Os06g06350 编码假定的单磷酸腺苷结合酶, 是

一类包含肽类抗生素合成酶、聚酮合成酶、4-香豆酸

辅酶 A 连接酶、乙酰辅酶 A 合成酶和荧光素酶的超

家族蛋白[30]; LOC_Os06g06360 编码 WRKY 转录因

子, 是一类参与调控植物抗逆反应、衰老和发育的蛋

白[31]; LOC_Os06g06380 编码假定的 NBS-LRR 类蛋

白 , 与植物的抗病相关 [32]. 候选基因的进一步筛选

工作在进行中. 

前人曾分析了水稻苗期根和地上部硅含量 [10]以

及成熟后根、叶和茎秆硅含量[8]的品种差异, 根据其

发表的数据分析 , 可发现不同组织硅含量未呈显著

相关; 在已克隆的硅转运基因中, Lsi1[21]和 Lsi2[22]控

制根部硅吸收和转运 , 但并不影响硅在不同水稻组

织的分配, Lsi6[23,24]则控制硅在地上部的积累而不影

响根部的吸收. 这些结果说明, 水稻硅含量基因中有

一部分对不同组织硅含量具有相似作用 , 另一部分

则对不同组织硅含量具有不同作用 . 本研究定位的

qHUS6.1 同时控制水稻成熟后谷壳、剑叶和茎秆硅含

量, 且父本等位基因对 3 个性状均起增效作用, 说明

qHUS6.1 可能对硅在水稻各个组织的积累具有相似

的作用; 同时可发现, qHUS6.1 在 3 个性状上的作用

模式和对表型变异的贡献率呈现一定差异 , 说明可

能存在影响 qHUS6.1 作用的其他因素. 参考前人研

究结果可以推测 , 遗传背景中的其他硅含量基因有

一部分对水稻谷壳、剑叶和茎秆硅含量具有不同作用, 

有的还可能与 qHUS6.1 有相互作用 , 从而导致

qHUS6.1对谷壳、剑叶和茎秆硅含量的作用出现差异; 

同时, 不同组织硅含量测定的误差差异, 也可能引起

各参数出现偏差. 这两方面因素对 qHUS6.1 作用变

异的影响, 尚有待于进一步研究. 
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