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摘要  根系作为水稻(Oryza sativa)植株的重要组成部分, 在水稻生长发育过程中发挥多种作用, 包括植物的固定、水分和

营养物质的获取以及氨基酸和激素的生物合成等, 其形态结构和生理功能与水稻产量和稻米品质以及抗性等密切相关。目

前, 通过遗传及生化等诸多手段, 已挖掘到较多水稻根系QTLs与控制基因。该文综述了水稻根系QTL和基因的研究进展, 

并对未来根系研究进行展望, 以期为进一步克隆水稻根系基因和完善水稻理想株型模型提供参考。 
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水稻(Oryza sativa)是人类最主要的粮食作物之

一, 7 000年前中国长江流域的先民们就开始种植水

稻(范楚玉, 1982), 明朝人们已经以水稻为主食(沈希

宏, 2018), 如今水稻已经成为解决世界近一半人口

温饱问题的粮食作物。我国水稻发展经历了20世纪50

年代的矮化育种、70年代的水稻杂种优势利用以及

1996年由农业部立项启动的超级稻育种计划等阶段, 

极大地提高了水稻单位面积产量。近年来, 由于气候

和环境等问题日益突出, 干旱、土壤盐碱化以及重金

属污染等危害在水稻生长区频繁发生。因此, 在培育

高产水稻品种过程中, 对水稻稳产、高品质和多抗等

性状也有了新的要求。育种工作者对提高水稻产量与

品质做出了巨大贡献, 但其主要关注点仍普遍在于水

稻地上部分的农艺性状, 如株高、叶形、分蘖和穗型

(陈亮, 2016; 乔金玲和张景龙, 2019), 而对地下部分

的根系研究相对较少。已有研究表明, 健壮且有活力

的根系更有利于水稻对水肥的吸收和利用, 使其在逆

境中保持良好的株型, 同时具有高产、稳产的优势(陶

荣荣等, 2018)。刘红江等(2015)通过不同的播栽方式

对水稻根体积等性状进行考察, 在一定程度上揭示了

水稻根系性状与产量的密切关系。根系育种在水稻育

种方面的重要性日益凸显, 然而无论是传统的挖掘 

法, 还是后来发展的根箱法和容器法, 在取样时都极

易对根系造成损伤, 从而导致对水稻根系形态性状的

观察、统计和分析难度较大(梁永书等, 2016)。新改

进的营养液培养法也存在难以取得与自然栽培环境

下相同经济产量的局限, 仍无法保证实验数据的准确

性。此外, 目前对根系的研究也往往着重针对某一生

长时期, 缺乏对全生育期的动态跟踪研究(侯丹平等, 

2018)。因此, 根系育种研究工作缺乏深入性、准确

性以及高效性, 根系性状的遗传特性也尚未明确, 对

水稻根系的理论研究及其在育种中的应用还相对滞

后。近年来, 随着分子标记技术在水稻根系育种研究

中的广泛应用, 国内许多学者更加关注获得水稻根系

定量性状的准确表型数据, 为更精准的QTL定位和水

稻根系育种提供了可能。本文在前人研究的基础上, 

结合水稻根系形态功能与育种应用, 梳理和总结已定

位的QTL区间和已克隆的基因及其相关功能, 并对水

稻根系育种进行总结与展望, 以期为水稻根系育种和

理想株型的培育提供参考。 

1  水稻根系概述 

水稻是须根系作物, 包括1条种子根和许多不定根。

·专题论坛· 
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种子根由胚根发育而来, 不定根出自茎节根带的根点

(根原基 ), 种子根和不定根数目有限 (丁仕林等 , 

2019)。水稻根系性状主要包括主根长、总根长、平

均直径、须根数、根总体积和总表面积等。不同根系

性状的调控基因在水稻根系形态结构和生理功能中

的作用不同, 且根系性状与水稻地上部分的生长发育

密切相关(梁永书等, 2016)。 

1.1  根系的生理功能 

根系具有吸收和运输水分的重要功能。同时, 水稻根

系还可以通过优化根系性状和提高根系活力来促进

水分的吸收, 抵抗一定程度的水分胁迫, 提高水稻产

量。汪妮娜等(2013)分别于水稻分蘖盛期和抽穗扬花

期利用聚乙二醇模拟不同程度的干旱胁迫, 结果表

明, 轻度水分胁迫可以明显提高水稻的根长、根表面

积、根体积以及根系活力, 最终使产量增加4.16%。 

根系对土壤养分的吸收、直接利用以及运输至地

上部分发挥重要作用。李素梅和施卫明(2007)研究表

明, 用NO3–-N和NH4+-N混合处理水稻, 其总根长、

总根表面积、总根体积和总根数均明显高于单一处理

组, 混合处理时根系对N的吸收效率最高, 地上部分

叶干重增加50%, 表明根系发育充分有利于营养元素

的吸收。褚光(2016)研究发现, 氮吸收能力强的水稻

品种, 其在根系形态上表现为根系分布密度和有效吸

收面积大; 在生理特性上表现为抗氧化能力强, 细胞

色素氧化酶和脱氢酶等相关酶含量高、活力强, 伤流

液中氨基酸含量高且种类丰富。李永夫(2006)研究发

现, 在正常供磷和低磷处理条件下, 磷高效利用水稻

品种根干重、根长、根表面积和侧根数量较磷低效品种

更高, 表明发达的根系是水稻汲取养分的重要保障。 

受全球气候变化影响, 非生物逆境胁迫已成为

影响作物生长发育及产量的重要因素, 培育抗逆性

强的水稻新品种愈加迫切。研究发现, 水稻根系的发

育与水稻地上部分的生理状况及其抗逆性密切相关

(黄文江等, 2002)。在干旱胁迫下, 根系通过增强角

质层阻力、增加根毛数、增大根系密度和扎根深度等

来增强水稻整体的抗旱能力(代云, 2009)。局部根系

水分胁迫(partial root-zone drying, PRD)是一种节水

灌溉技术(Adu et al., 2018)。研究表明, 当水稻局部

根系处于缺水环境时, 非胁迫部分依旧能够汲取土

壤中的水分和养分, 供植株正常生长发育。耐旱水稻

品种具有发达的根系, 通过增大根冠比、增强根系穿

透力可在干旱条件下维持植物较高的水势, 从而高

效地吸收土壤中的水分, 形成稳定的内环境供植株

正常生长(Jongdee et al., 2002)。研究表明, 水稻根

系通过提高自身溶磷量来增强抗病性和抗逆性, 有

效促进植物的正常生长, 并且水稻幼苗的一些根系

生长指标与抗逆性之间相关性较大(吕丙盛, 2014)。

因此, 可以利用根系生长指标来筛选具有特定抗逆

性的水稻, 对水稻地上部分的生长发育以及高产、稳

产均具有重要意义。 

1.2  根与地上部分的关系 

根系吸收、运输的水分和营养物质除了供给其自身生

长发育以外, 还为地上部分生长发育提供必需的水

分、无机盐和植物激素等。通常情况下, 高等植物体

内的细胞分裂素在根系中合成, 通过输导系统运到地

上部分器官并调节生长发育(周爱军, 2002)。在水稻

地上部分的各项指标中, 产量是人们关注的重要指

标。凌启鸿等(1989)研究发现, 根系分布较深且多纵

向时, 叶倾角较小, 叶片趋向于直立; 而当根系分布

较浅且少纵向时, 叶倾角较大, 叶片趋向于披垂。前

者光合速率明显高于后者, 并且产量与品质也有显著

优势。人工去除水稻上层根会使灌浆盛期群体的光合

速率下降28%左右, 表明根的形态特征及发育状况可

影响水稻叶片的光合速率。刘桃菊等(2002)构建了水

稻根系参数与产量之间的定量回归模型, 直观地显示

出粗壮的上位根系与有效穗数及籽粒产量之间呈显

著正相关。谷娇娇等(2019)研究盐胁迫与水稻根系相

关性状及产量之间的相关性, 结果表明, 在正常条件

下, 水稻根长、根表面积、根体积、根系活力和根干

重在各生育时期的表型均与产量呈极显著正相关。 

2  水稻根系育种 

水稻根系育种以水稻根系作为研究对象, 通过一定的

技术改良根系相关性状来塑造理想的根型以及稳定、

持久的根系机能以提高其适应性, 并与水稻地上部分

改良的形态和生理性状相匹配, 旨在培育高产稳产、

高品质和多抗的水稻品种(魏磊等, 2015)。 

20世纪60年代, Donald (1968)系统地提出作物

理想株型的概念, 引起各国育种工作者的广泛重视。
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杨守仁等(1984)从我国北方水稻生产实际出发, 提出

水稻理想株型的概念, 包括耐肥抗倒、生长量大、经

济系数适宜等不同性状的综合。之后, 众多学者开始

关注并从事理想株型的育种与研究。凌启鸿等(1989)

发现, 分布深而多纵向的根型利于叶片直立化, 从而

提高水稻产量, 并进一步提出塑造理想株型的根型这

一新的要求以促进水稻的高产栽培。1989年, 国际水

稻研究所(IRRI) Khush博士提出“新株型”稻的主要

特征, 包括大穗、少分蘖和短而壮实的秆等, 并明确

指出新株型水稻需具有发达的根系来更有效地从土壤

中吸收养分(Khush, 1995)。黄耀祥等(2003)在水稻株

型上提出“根深”的新构想, 即根群健旺、分布深广、

活力强、不早衰, 支持在超级稻选育过程中将根系与

地上部分联系起来进行研究。在研究新株型育种时, 

袁隆平院士将“根系发达”纳入新株型构建的主要性

状中(袁隆平, 2011), 高度重视水稻地下根系与地上

部株型相关性的研究。魏磊等(2015)研究表明, 根系

育种是充分发挥杂交水稻增产潜力的需要。 

国际水稻研究所数据库中提供的3 024个水稻品

种的62个性状中没有一个根系性状(Shrestha et al., 

2014)。这表明在水稻育种计划中缺乏可用的根系特

征数据资源, 且根系性状并没有得到广泛应用。由于

根属于地下部分且结构庞大复杂, 难以进行表型分

析, 通过常规育种对根系进行遗传改良具有较大困难

(Nada et al., 2019)。数量性状定位(QTL)及其在标记

辅助育种(MAB)中的应用成为根系研究中具有突破

性的方法(Coudert et al., 2010)。近年来, 利用分子标

记辅助选择技术对水稻根性状QTL的遗传改良逐渐

增多(Temnykh et al., 2000; McCouch et al., 2002; 

胡兴明, 2004; 韩龙植, 2005; 吴伟明, 2006; 翟荣

荣, 2012; 徐晓明等, 2016; 曲志恒, 2016; 索艺宁

等, 2018)。此外, 自1996年超级稻育种技术路线提出

以来, 株型改良与杂种优势相结合的作物育种方式, 

其科学性与正确性已经过充分的实践检验。中国的超

级杂交水稻育种计划于2016年已实现第五期育种产

量目标(周正平等, 2019), 以QTL定位为基础的水稻

理想根系育种必将会不断助力水稻增产、稳产潜力的

挖掘。 

3  水稻根系性状遗传研究进展 

目前, 国内外关于水稻根系性状遗传基础方面的研究

主要集中在QTL鉴定及基因功能分析, 通过构建水稻

遗传群体和绘制遗传图谱, 利用Windows QTL Carto-

grapher 2.5等软件进行QTL定位, 计算所得QTL对相

关性状的贡献率和加性效应(张习春等, 2019), 已实

现了较多根系性状的QTL定位以及部分基因的克隆。

根据www.Gramene.org网站提供的最新QTL定位信

息, 已发表的水稻根系性状相关QTLs共867个, 在水

稻12条染色体上均有分布。这些QTLs中的大部分是

在正常环境下鉴定获得, 包括根长、根粗和根体积等

基本根系性状, 可用于研究正常条件下根系性状的遗

传机理; 有324个QTLs是在非生物逆境胁迫下鉴定获

得, 如根渗透指数、根拔力和穿透根数, 可用于逆境

胁迫下根系相关性状的研究。目前已经发表的相关

QTL区间分布(图1)中, 同一染色体上的某一区间可以

检测到不同性状的根系QTL, 说明水稻根系QTL可能

具有“一因多效”的特点(Kong et al., 2006)。这些

QTLs为进一步研究水稻根系性状的遗传调控机理、相

关基因克隆和育种应用奠定了基础。 

3.1  根系QTL定位及基因克隆 

3.1.1  根长QTL定位 

在众多根系性状中, 根长是最直观的表型, 易于测

定, 且在营养液栽培条件下突变体的发现与鉴定相对

容易, 因此该性状成为研究者最早关注的表型之一。

目前在水稻根的各种性状中, 定位到的QTLs和克隆

到的根长控制基因数量最多(136个), 在水稻12条染

色体上均有分布(表1)。吴伟明(2006)检测到7个与根

长性状相关的主效QTLs, 分别位于第7、8、9、11和

12号染色体上, 累计贡献率达28.01%。其中4个QTLs

加性效应为负值, 来自亲本窄叶青8号; 3个QTLs加

性效应为正值 ,  来自另一亲本京系17。姜树坤等

(2014)在第9号染色体上定位到1个有关总根长的

QTL, 位于R1751–G385标记区间, 对表型的贡献率

为2.32%。赵春芳等(2013)在低磷和正常磷条件下检

测到6个根长性状QTLs, 其中10号染色体S10-893– 

RM311区间和12号染色体RM277–RM313与前人报

道的区间重叠, 表型变异率分别达10.1%和12.39%。

翟荣荣等(2012)在干旱胁迫下检测到2个最大根长的

QTLs, 分别位于2号和3号染色体上, 对应区间为

RM4702–RM145和RM16–RM5626, 表型贡献率分

别为8.30%和7.01%。徐晓明等(2016)以超级稻协优 
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图1  水稻根系性状的QTL区间分布 

 
Figure 1  QTL distribution of rice root traits 
 

9308 衍生的重组自交系与轮回亲本中恢 9308 

(R9308)回交多代的高代回交群体为材料, 分离得到

qRL4, 最终定位在4号染色体RM5687–InDel49标记

区间内。贾佩陇等(2019)定位到1个与水稻低氮胁迫

耐受相关的位点qRL1-1, 位于1号染色体M1–M29标

记附近 , LOD 值为 2.89, 可解释的表型变异为

11.23%, 该QTL位点在低氮胁迫下可控制水稻根长。

Obara等(2019)以WAB56-104和NERICA7品系的水

稻杂交F2群体为材料, 在高NH4
+环境下于1号染色体

上检测到2个与水稻根长相关的QTLs, 分别命名为

qRL1.3-NERICA7 和 qRL1.4-NERICA7, 位于 RM8- 

111–RM10-464和RM3709–RM5501区间内 , 其中

qRL1.4-NERICA7区间被缩小至0.7 Mb的区域。 

 

3.1.2  根数QTL定位 

根数是水稻根系的另一重要性状(表2)。韩龙植(2005)

以冷敏感亲本密阳23与耐冷亲本吉冷1号的200个

F2:3代为实验群体, 在冷水胁迫下, 于2号染色体上的

RM263–RM6区间检测到1个与根数相关的QTL, 对

表型变异的贡献率为9.5%, 其增效等位基因来自吉

冷1号; 在自然条件下, 分别于4号和7号染色体上

RM349–RM348区间和RM11–RM336区间内检测到

与根数相关的QTL各1个, 对表型变异的贡献率分别

为7.4%和7.1%, 其增效等位基因均来自吉冷1号。吴

伟明(2006)以窄叶青8号和京系17衍生的DH群体为

材料, 定位到9个控制根数性状的QTLs, 分别位于第

6、8、9、10和12号染色体上, 其中贡献率最大的为

5.82%。索艺宁等(2018)以粳稻品种东农425和粳稻

品种长白10号多次自交获得的F7群体为材料, 在自

然条件下检测到4个与根数相关的QTLs, 分布在第

4、7和10号染色体上 ,  分别位于第4号染色体的

Indel31–Indel38、第7号染色体的RM182–RM346、 
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表1  水稻根长性状相关QTL统计  

Table 1  Summary of rice root length QTLs 

QTL 标记区间 染色体 参考文献 

qCRL1 RM129–RM9 1 韩龙植等, 2005 

qRL1-1 M1–M29 1 贾佩陇等, 2019 

qN-SRL1 Indel8–Indel4 1 索艺宁等, 2018 

qRL1.3 RM8111–RM10464 1 Obara et al., 2019

qRL1.4 RM3709–RM5501 1 Obara et al., 2019

qCRE-2 S2-157–RM341 2 赵春芳等, 2013 

qCRLR2 RM71–RM324 2 韩龙植等, 2005 

qNRL2 RM263–RM6 2 韩龙植等, 2005 

qMRL-2 RM4702–RM145 2 翟荣荣等, 2012 

qSRE-2 RM3762–RM1342 2 赵春芳等, 2013 

qMRL-3 RM16–RM5626 3 翟荣荣等, 2012 

qARL3 Indel29–RM232 3 索艺宁等, 2018 

qCRE-4 RM317–RM1113 4 赵春芳等, 2013 

qRL4 RM5687–InDel49 4 徐晓明等, 2016 

qMRL4 RM518–RM456 4 曲志恒, 2016 

qARL5 Indel45–Indel43 5 索艺宁等, 2018 

qSRE-5 RM289–RM249 5 赵春芳等, 2013 

qRL7 RG650–GA476 7 吴伟明等, 2006 

qN-SRL7 Indel62–RM418 7 索艺宁等, 2018 

qRL8 G2132–G192 8 吴伟明等, 2006 

qRL9 R1751–G385 9 姜树坤等, 2014 

qRL9-1 G356B–CT410 9 吴伟明等, 2006 

qRL9-2 CT453–GA65 9 吴伟明等, 2006 

qRAD9 RM242–RM288 9 曲志恒, 2016 

qN-ARL10 Indel94–Indel88 10 索艺宁等, 2018 

qSRE-10 S10-893–RM311 10 赵春芳等, 2013 

qRL11 RG2–PTA818 11 吴伟明等, 2006 

qNRL11 RM287–RM229 11 韩龙植等, 2005 

qRL12-1 CT462–G124-1B 12 吴伟明等, 2006 

qRL12-2 RG413–G148 12 吴伟明等, 2006 

qNRL12 RM270–RM17 12 韩龙植等, 2005 

qSRE-12 RM277–RM313 12 赵春芳等, 2013 

 

Indel61–Indel65以及第10号染色体的RM474–Indel-

89区间内。其中, qNRN7-2贡献率最大(12.46%)。 

 

3.1.3  根体积QTL定位 

根体积是根系的重要测量指标之一。王贺等(2009)对

不同水稻品种的根系特征进行研究, 发现不同的水稻

品种具有不同的根体积密度与根总吸收面积密度, 根

体积性状与水稻生长发育有密切关系。 

目前, 已检测到较多有关根体积的QTLs (表3),  

表2  水稻须根数性状相关QTL统计  

Table 2  Summary of rice fibrous root number QTLs 

QTL 标记区间 染色体 参考文献 

qRN-1 G370–CT67 1 胡兴明等, 2004

qRN-2 G243A–GA43 2 胡兴明等, 2004

qCRN2 RM263–RM6 2 韩龙植等, 2005

qNRN4-1 RM349–RM348 4 韩龙植等, 2005

qNRN4-2 Indel31–Indel38 4 索艺宁等, 2018

qRT6 G200–C235 6 吴伟明等, 2006

qNRN7 RM11–RM336 7 韩龙植等, 2005

qNRN7-1 RM182–RM346 7 索艺宁等, 2018

qNRN7-2 Indel61–Indel65 7 索艺宁等, 2018

qRT8-1 G2132–G192 8 吴伟明等, 2006

qRT8-2 CT56–G187 8 吴伟明等, 2006

qRT9-1 RZ617B–CDO590 9 吴伟明等, 2006

qRT9-2 RZ404–CT453 9 吴伟明等, 2006

qNRN10 RM474–Indel89 10 索艺宁等, 2018

qRT10 CT387–L169 10 吴伟明等, 2006

qRN-11 CT533–CT553 11 胡兴明等, 2004

qRN-12 RG463–G148 12 胡兴明等, 2004

qRT12-1 CT462–G124-1B 12 吴伟明等, 2006

qRT12-2 G148–RG463 12 吴伟明等, 2006

qRT12-3 G1106–RG181 12 吴伟明等, 2006
 

其中位于RM113–RM493和RM210–RM502区间的

QTL LOD值较大(分别为8.98和6.75) (Temnykh et 

al., 2000; McCouch et al., 2002)。此外, 有较多的

QTL区间LOD值大于4.0, 说明这些区间内很有可能

存在与水稻根体积有关的候选基因, 但区间普遍较

大 , 仍需进一步检测以提高其准确性。翟荣荣等

(2012)在干旱胁迫下于第2和第6号染色体上检测到2

个影响根体积的QTLs, 其中位于第6号染色体上

RM510–RM19417区间的为主效QTL, 可解释的表

型贡献率为10.37%, 增效等位基因来自亲本XQZB; 

位于第2号染色体上的qRV-2, 可解释的表型贡献率

为5.86%, 增效等位基因来自亲本XQZB。曲志恒

(2016)利用浅根品系CHA-1和深根品系H335为亲本

构建的F2:3代遗传群体, 定位到5个与根体积相关的

QTLs, 分别位于第5、7和9号染色体上, 贡献率为

9.50%–18.40%, 贡献率最大的QTL位于第9号染色

体RM242–RM288之间, 加性效应分别为0.46、0.45、

3.35、3.08和3.08。 
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表3  水稻根体积相关QTL统计 

Table 3  Summary of rice root volume QTLs 

QTL 标记区间 染色体 参考文献 

rv1a RM472–RM1198 1 McCouch et al., 2002

rv1b RM1198–RM1003 1 McCouch et al., 2002

rv1c RM113–RM493 1 Temnykh et al., 2000

rv1d RM5–RM9 1 McCouch et al., 2002

qRV-2 RM327–RM2634 2 翟荣荣等, 2012 

rv2 RM438–RM492 2 McCouch et al., 2002

rv3 RM231–RM175 3 McCouch et al., 2002

rv4a RM1153–RM348 4 McCouch et al., 2002

rv4b RM349–RM1136 4 McCouch et al., 2002

rv4c RM177–RM1155 4 McCouch et al., 2002

rv4d RM1113–RM1153 4 Temnykh et al., 2000

qRV5-1 RM19159–RM437 5 曲志恒, 2016 

qRV5-2 RM437–RM480 5 曲志恒, 2016 

rv5-5 RM430–RM146 5 McCouch et al., 2002

rv5-6 RM146–RM509 5 McCouch et al., 2002

qRV-6 RM510–RM19417 6 翟荣荣等, 2012 

rv6 RM345–RM412 6 Temnykh et al., 2000

qRV7 RI04738–RM336 7 曲志恒, 2016 

rv7a RM18–RM47 7 McCouch et al., 2002

rv7b RM478–RM18 7 McCouch et al., 2002

rv8a RM210–RM502 8 McCouch et al., 2002

rv8b RM502–RM1308 8 McCouch et al., 2002

rv8c RM1308–RM264 8 McCouch et al., 2002

qRV9-1 RM205–RM242 9 曲志恒, 2016 

qRV9-2 RM242–RM288 9 曲志恒, 2016 

rv9a RM342–RM409 9 Temnykh et al., 2000

rv9b RM410–RM215 9 Temnykh et al., 2000

rv10-1  RM171–RM1108 10 Temnykh et al., 2000

rv11-2 RM332–RM1124 11 Temnykh et al., 2000

rv11-6 RM202–RM229 11 Temnykh et al., 2000

rv11-7 RM229–RM21 11 Temnykh et al., 2000

rv12a RM491–RM101 12 Temnykh et al., 2000

rv12b RM270–RM1227 12 Temnykh et al., 2000

3.2  根系基因克隆 

根系形态性状的遗传受细胞核基因控制, 表现为数量

性状遗传(石庆华等, 1995)。目前, 国内外科学家主要

通过图位克隆技术对水稻基因进行定位、分离和克隆, 

已克隆到关于根长、根体积、根表面积以及根系其它

性状(如根干重和根冠比) QTL, 可通过QTL定位进一

步挖掘控制相关性状的基因。 

根据国家水稻数据中心网站(www.ricedata.cn)

公布的数据, 我们统计了已克隆的水稻根系基因(表

4)。发现目前已经成功克隆的大量基因参与调控水稻

主根、不定根、侧根以及根冠生长。在水稻根系性状

的调控基因克隆进展中, 根长性状受到较多关注。

GLR3.1是水稻中1个glu受体基因, 突变体的根分生

组织活性降低, 并伴有程序性细胞死亡, 通常表现为

初生根、不定根和侧根均变短, 初生根顶端直径变小, 

该基因对维持苗期根尖分生组织的细胞分裂和个体

细胞存活至关重要(Li et al., 2006)。另1个与根长发育

QTL相关的基因Dro1控制根的生长角度并增加根深

(Clark et al., 2013)。生长素通过AUXIN响应因子

(ARF转录因子)调节Dro1的表达。Dro1可能通过调节

表皮细胞伸长来调节根的重力反应, 使表皮根相对于

重力而定向生长, 增加了根与水平轴之间的夹角, 导

致根扎得更深。OsNAR2.1基因编码一种硝酸盐转运

蛋白伴侣蛋白, 当N供应为NO3
–时, 敲减OsNAR2.1

会抑制根部生长和侧根的发生, 使主根变短, 侧根数

目减少, 不定根变短(Huang et al., 2015)。 

已克隆基因中也有许多与根数目相关。已经检测

到如OsWOX3A基因在器官发育中起重要作用, 包括

叶片侧向生长和叶脉形成、叶柄和外稃的形态发生以

及分蘖和侧根数量(Cho et al., 2013)。rel2突变体表

现为不定根数目减少且变短, 水分和营养物质的运输

受到抑制, 该突变体地上部分表现为叶片中叶绿素a

和b含量显著升高, 光合效率轻微升高, 植株分蘖数

减少, 圆粒, 每穗粒数减少(Yang et al., 2016)。由于

水稻根直径、根表面积和根体积等性状表现值考察难

度较大, 尚未实现更多相关性状调控基因的克隆。 

在众多已克隆的水稻根系基因中, 有一部分基

因不仅调控根系发育, 还调控其它性状, 即一因多效

基因。例如, Rf1a/Rf-1/Rf5转基因植物表现为根系发

达, 主根变长, 侧根数增加(Zhang et al., 2016)。研

究表明, 该基因还可以提高自身的抗逆性, 使水稻的

耐旱性和耐盐性增强。此外, 携带有Rf-1基因的胞质

雄性不育近等基因系花粉可育, 而无Rf-1基因的胞质

雄性不育近等基因系花粉则不育, 表明该基因在一定

程度上可以综合调控水稻的生长发育, 最终实现水稻

产量与品质的提高。基因OsPIN5b编码一种生长素输

出载体蛋白, 该基因通过调节生长素稳态、运输和分

布来实现对水稻株型和产量的综合调控(Lu et al., 

2015), 调控机制表现为负向调控, 即基因过表达不 
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表4  已克隆的水稻根系性状相关基因 

Table 4  The cloned root-related genes in rice 

基因 对应基因编码的蛋白 对应的突变体表型 参考文献 

Dro1 Dro1 深根 Clark et al., 2013 

Rf1a/Rf-1/Rf5 三角状五肽重复区蛋白 主根变长, 侧根数增加, 育性恢复 Zhang et al., 2016 

CRL1 1个冠状根和侧根形成的正向调节因子 冠状根的发生 Inukai et al., 2005 

ARL1 1个含有LOB结构域的蛋白 不定根的形成 Liu et al., 2005 

OsCKI1 I型酪蛋白激酶 较短的初生根、侧根及不定根数少 Liu et al., 2003 

WOX11 1个由262氨基酸组成的蛋白产物 冠状根数增加, 产生不定根 Zhao et al., 2015 

Crl4 1个拟南芥GNOM的同源蛋白 冠状根的形成 Kitomi et al., 2008 

OsGNOM1 ADP核糖基化因子的鸟苷酸交换因子 不定根的形成 Liu et al., 2009 

OsRAA1 1个12 kDa的小G蛋白 主根生长被抑制, 不定根增加 Chen et al., 2018a 

OsPIN1 生长素输出载体 抑制不定根的发生  Xu et al., 2014 

OsCAND1 1个拟南芥CAND1的同源基因 抑制冠状根形成 Wang et al., 2011 

OsAHP1 组氨酸磷酸转移蛋白 侧根生长, 育性降低 Sun et al., 2014 

OsAHP2 组氨酸磷酸转移蛋白 侧根生长, 育性降低 Sun et al., 2014 

OsCYP2 肽基脯氨酰顺反异构酶 侧根丧失, 育性降低 Kumari et al., 2015 

LRT2 亲环素蛋白 侧根减少 Jing et al., 2015 

OsPIN5b 生长素输出载体 降低根生物量、结实率以及产量 Lu et al., 2015 

OsSAP16 1个胁迫相关的蛋白 根生物量降低, 根系结构变小 Wang et al., 2016 

SOR1 1个E3泛素连接酶 形成地表根, 抑制根正常生长 Chen et al., 2018b 

OsIAA3 水稻Aux/IAA蛋白 冠状根数目减少 Nakamura et al., 2006

EL5 泛素连接酶 无根, 冠状根变短, 侧根坏死 Mochizuki et al., 2014 

Crl-5 1个AP2/ERF转录因子家族成员 不定根发生 Kitomi et al., 2011 

CHR729 染色质域解旋酶DNA结合蛋白 抑制根生长 Xu et al., 2017 

CRL6 SNF2家族蛋白 冠状根减少, 结实率降低 Wang et al., 2016 

OsIAA11 水稻Aux/IAA蛋白 抑制侧根发育 Jing et al., 2015 

OsERF3 乙烯应答因子 促进冠状根发育 Zhao et al., 2015 

OsWRKY74 WRKY转录因子 根伸长, 不定根增加, 产量增加 Dai et al., 2016 

OsWOX3A WUSCHEL相关的同源框蛋白 侧根数目减少, 结实率降低 Cho et al., 2016 

OsNAR2.1 硝酸盐转运蛋白伴侣蛋白 根长/不定根变短, 侧根数目减少 Huang et al., 2015 

OsCKX4 细胞分裂素氧化酶/脱氢酶 冠状根生长 Gao et al., 2014 

REL2 1个包含DUF结构域的蛋白 不定根减少且变短 Yang et al., 2016 

 

仅会导致根的生物量明显降低, 而且导致株高、叶片

和分蘖数、茎生物量、结实率、穗长以及产量参数等

均降低, 减少表达则有相反的效果。CRL6基因在水

稻根、茎和叶等多个组织中表达, 尤其是在控制根冠

生长的区域表达水平最高。该基因突变体表现为冠状

根减少、株高变矮、旗叶变短变窄、穗变小和结实率

降低(Wang et al., 2016)。 

4  总结与展望 

我国作为粮食生产大国, 60%人口以水稻为主粮(方 

福平和程式华, 2018)。随着经济社会的发展, 可利用

的耕地面积不断减少, 人口数量与日俱增, 对粮食的

需求逐渐从吃饱向吃好转变; 同时, 随着环境问题的

日益突出, 水稻品种的多抗性日益重要。为了满足人

民不断增长的粮食需求, 我们期望通过挖掘水稻根系

相关性状QTL和候选基因, 有目的、有方向地塑造水

稻理想根型, 并应用于水稻育种, 提高水稻单产, 保

证稻米品质。 

4.1  提高根系性状QTL定位效应值 

水稻根系相关性状大多受多基因共同控制, 利用QTL
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定位成为水稻根系育种的重要途径。目前包括总根

长、最大根长、根体积、须根数、根平均直径及根表

面积在内的诸多根系性状的QTL被定位, 各类研究材

料的遗传图谱被不断加密。但尚存在已有位点区间较

大且效应值较低、较多QTL定位只注重某几个单一性

状, 缺少各性状之间的综合分析等问题。此外, 目前

的研究主要针对水稻苗期, 缺少对整个生育期的综合

考察与分析。因此, 仍需改进与创新实验方法。例如, 

亟须开发出同时保证根系正常生长又利于根系性状

数据获取的方法, 不断提高各性状数据测量的准确性

与科学性, 加强各性状之间的综合分析, 增强对水稻

全生育期性状追踪考察, 提高QTL定位效应值, 为相

关基因的鉴定、分离与克隆以及进一步揭示相关分子

遗传机理奠定基础。 

4.2  明确根系基因功能, 加快实现克隆 

克隆控制根性状的相关基因并进一步揭示水稻根系

功能, 可更好地服务于水稻根系育种。目前, 在已克

隆的根系基因中, 与水稻高产稳产、优质以及多抗相

关的基因较缺乏。造成该现象的原因在于: 首先是缺

乏研究材料。突变体是分离和克隆基因的理想选材, 

但在当前的栽培方式下较难获得理想的根系突变体, 

许多根系致死突变体难以获取和保存, 且鉴定也较为

困难。因此, 当前的研究主要选取DH群体、RI群体、

F2群体以及回交群体等进行根系性状QTL定位, 截至

目前克隆到的根系相关基因仍不多。其次, 克隆基因

还存在一定的困难。原因之一是目前所定位到的根系

QTL多数区间较大, 精确性不高, 需要长时间深入挖

掘将区间缩小至基因水平。另一原因是根系性状QTL

的定位受到水稻培育环境以及图谱密度等众多因素

影响, 研究者在不同环境下利用不同的遗传群体所挖

掘的QTL位置、数目以及贡献率均存在较大差异(张习

春等, 2019)。此外, 水稻根系遗传高度复杂, 同一个

QTL位点可能控制多个不同的根系性状。第三, 根系

育种研究重心不平衡。研究者在检测某基因的相关调

控机制时重心在于该基因对根系各性状的影响, 却忽

视了该基因对地上部分可能产生的效应。最后, 分子

标记技术在水稻根系基因挖掘研究方面是近些年才开

始迅速发展并运用, 仍需一定的时间和探索。这也正

是今后需要努力的方向。 

4.3  加强水稻根系理想株型研究, 加快育种应用  

已有研究表明, 水稻根长和根数目等性状的表型会影

响水稻的产量与品质, 但由于根系属于地下部分, 研

究较为困难, 且水稻株型受遗传因素以及生长环境的

影响较大, 目前还没有水稻根系育种的理想模型。因

此, 需进一步通过对突变体等实验材料进行观察与分

析, 完成控制水稻根系相关性状的QTL定位, 克隆相

关基因; 同时, 加强水稻根系株型动态研究, 进一步

阐明水稻根系相关基因与水稻产量及品质的关系, 为

塑造水稻根系育种理想株型以及培育理想材料提供

理论依据。 

根系改良育种可借助当前应用广泛、发展迅速的

分子标记技术等研究方法。将株型改良与杂种优势相

结合, 培育出新的性状优良、稳产高产的水稻新品种, 

是目前最精确高效的促进水稻产量提升的方法之一。

现代分子生物学技术的进步帮助研究者在水稻分子

育种领域取得了巨大的成就, 今后可从水稻根系相关

形态及其调控基因入手来改良水稻根系的性状, 加快

水稻功能基因组研究成果向育种应用转化。 
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