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摘要  水稻(Oryza sativa)倒伏是制约其生产的主要因素之一, 而茎秆的机械强度影响水稻抗倒伏能力, 且与茎秆细胞壁

相关组分含量密切相关。通过调控水稻茎秆细胞壁相关组分含量提高水稻抗倒伏能力, 是提高水稻产量与品质的有效途径。

该研究用籼稻品种华占(O. sativa subsp. indica cv. ‘HZ’)和粳稻品种热研2号(O. sativa subsp. japonica cv. ‘Nekken2’)杂交

获得F1代, 经连续多代自交得到120个重组自交系(RILs)群体, 并以此构建遗传连锁图谱。基于构建的高密度遗传图谱, 对

水稻茎秆细胞壁中纤维素、半纤维素和木质素含量相关QTLs进行定位, 结果共检测到4个与纤维素含量相关的QTLs、12

个与半纤维素含量相关的QTLs和8个与木质素含量相关的QTLs。对检测到的QTLs区间进行候选基因分析, 共筛选到13个

候选基因。利用qRT-PCR检测候选基因的表达水平, 结果表明除LOC_Os02g58590和LOC_Os12g41720外, 其余候选基

因的表达量在双亲间均存在显著差异。研究结果为挖掘调控水稻茎秆机械强度的基因, 进而筛选和培育抗倒伏能力强的水

稻品种奠定了重要基础。 
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水稻(Oryza sativa)是全球三大粮食作物之一, 

也是我国第一大粮食作物, 其产量直接影响我国的粮

食安全(辛良杰和李秀彬, 2009)。因此, 提高水稻产

量已成为研究者关注的焦点。倒伏是制约水稻生产最

主要的因素之一, 其多发生在谷粒灌浆后期(王士强

等, 2011)。由于此时贮藏在茎秆和叶鞘中的营养物质

向籽粒转移, 造成茎秆机械强度降低而发生倒伏(周

雷, 2018), 进而影响水稻的产量及品质。水稻倒伏后, 

植株间通风及透光条件不好, 植株接触田间的部分湿

度较高, 易发生霉变及病菌感染(丰安徽, 2017); 同

时, 茎秆的输导系统被破坏, 从而极大地影响植株中

营养物质及光合产物的运输, 产量随之下降(苏仕华

等, 2008; 赵新勇等, 2018)。自20世纪60年代以来, 

“绿色革命”中的矮化育种在提高水稻产量及解决倒 

伏问题上发挥了关键作用(杨波和杨文钰, 2011; 王

晓飞等, 2022)。但由于传统的矮秆品种自身生物量积

累较少, 水稻产量很难进一步提高。有学者提出通过

增加水稻植株高度来提高水稻生物量进而提升产量

(Peng et al., 1999)。研究表明, 水稻倒伏主要与茎秆

机械强度及植株高度有关(陈桂华等, 2016), 且抗倒

伏能力与茎秆机械强度(包括茎秆粗度和茎秆壁厚度

等)成正比, 与植株高度成反比(李丰成, 2015)。随着

植株高度的增加, 水稻倒伏的可能性增大, 因此提高

水稻茎秆机械强度从而提高水稻抗倒伏能力成为当

前水稻生产的迫切需求。 

水稻茎秆机械强度与茎秆形态及细胞壁组分含

量密切相关(Ishimaru et al., 2008)。目前, 国内外学

者利用不同的遗传群体分别以各种水稻茎秆性状为
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指标进行QTL定位。Kashiwagi等(2008)利用98个回

交自交系(BIL)群体材料, 定位到5个与茎秆直径相关

的QTLs, 分布在第1、7、8和12号染色体上, 对表型

的解释率为79%; 同时, 他们发现聚合多个茎秆直径

相关的QTLs可能会提高水稻茎秆机械强度及植株的

抗倒伏性。肖应辉等(2005)利用Nipponbare (粳)/ 

Kasalath (籼)及Nipponbare回交重组自交系群体, 检

测到第6号染色体上的qCT-6对茎秆粗度变异的解释

率为25%, 第1号染色体上的qLI-1对倒伏指数的解释

率为18%。杨德卫等(2009)利用染色体片段置换系

(chromosome segment substitution line, CSSL)分析

了水稻穗颈长的遗传效应, 在第2、3、7、8、9和11

号染色体上共检测到8个与水稻穗颈长相关的QTLs。

代建秀等(2017)以粗茎R404和茎秆较细的日本晴杂

交获得的152个F2群体为材料, 定位到7个与茎粗、茎

壁厚和穗颈部性状相关的QTLs。Wang等(2011)利用

93-11和日本晴杂交构建的重组自交系(recombinant 

inbred line, RIL)对14个农艺性状进行检测, 得到2个

与茎粗相关的QTLs。穆平等 (2004)以粳型旱稻

IRAT109和粳型水稻越富杂交得到的116个DH群体

为材料, 在水、旱2种栽培条件下, 共检测到8个与茎

粗性状相关的QTLs, 7个与植株高度相关的QTLs, 4

个与茎秆机械强度相关的QTLs, 其中在旱田条件下

检测到的6个QTLs贡献率大于30%。目前, 虽然已定

位到较多与茎秆机械强度相关的QTLs, 但大多是以

茎秆形态结构为量化指标进行检测, 而对与茎秆机械

强度密切相关的茎秆细胞壁组分含量的QTLs挖掘仍

较缺乏, 可供育种利用的抗倒伏QTL位点很少。 

本研究以华占 (HZ)和热研2号 (Nekken2)以及

120个重组自交系群体为实验材料, 以茎秆细胞壁相

关组分纤维素、半纤维素和木质素含量为量化指标进

行QTL定位分析, 筛选出调控水稻茎秆机械强度的候

选基因, 以期阐明茎秆机械强度遗传调控机理, 进而

为水稻抗倒伏育种提供优异的种质资源。 

1  材料与方法 

1.1  实验材料 

本实验以粳稻热研2号(Oryza sativa L. subsp. japo-

nica cv. ‘Nekken2’)为母本、籼稻华占(O. sativa L. 

subsp. indica cv. ‘HZ’)为父本进行杂交产生F1代, 采

用单粒传代套袋自交的方法, 经12代得到表型和基因

型均稳定遗传的120个重组自交系(RILs)群体。 

1.2  实验方法 

1.2.1  种植与管理 

在F12代120个稳定遗传的株系中各取80粒种子, 依次

用70%乙醇和10%次氯酸钠对种子表面进行消毒处

理, 整个过程约20分钟, 消毒后用去离子水冲洗数次

以保证种子表面无消毒液残留。催芽时, 先将种子浸

没在水中48小时, 期间换1次水, 然后用湿毛巾包裹种

子, 置于37°C恒温培养箱中催芽48小时, 挑取露白一

致的种子在水稻育秧田进行播种。1个月后, 各株系分

别挑取24株长势一致的秧苗移栽到常规水稻田中, 每

株系4行6列, 进行常规田间管理, 及时除草和除虫等。 

 

1.2.2  茎秆细胞壁相关组分测定 

参考Van Soest等(1991)的方法测定水稻茎秆细胞壁

中纤维素、半纤维素和木质素含量。在水稻抽穗期取

倒2节间茎秆, 烘干后备用。其中用于测定半纤维素

和木质素含量的样品烘干后磨成粉末, 过40目筛。 

 

1.2.3  遗传图谱构建 

利用华占/热研2号杂交产生的F1代, 通过单粒传代法

连续套袋自交至12代, 获得120个RILs群体。提取并纯

化双亲及120个RILs的DNA后进行基因测序。整理重

组自交系的测序数据, 获得均匀分布在12条染色体上

的4 858个标记, 以此构建遗传图谱(金佳怡等, 2023)。 

 

1.2.4  QTL定位 

结合实验室前期已构建的高密度SNP分子标记遗传

连锁图谱及已测得的细胞壁相关组分含量数据, 采用

复合区间作图法, 利用Mapmaker/QTL1.1B软件对茎

秆细胞壁中纤维素、半纤维素和木质素含量数据进行

QTL定位分析。设置LOD (likelihood of odd)阈值为

2.5, 若标记区间的LOD≥2.5, 则认为该区间可能存

在与所测性状相关的QTL位点。QTL命名方法遵循

McCouch等(1997)的原则。 

 

1.2.5  基因表达定量分析 

取双亲成熟期叶片, 利用TRIzol总RNA提取试剂盒

(Invitrogen, 美国)提取RNA, 再按照逆转录试剂盒

ReverTra Ace qRT-PCR Kit (Toyobo, 上海)使用说
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明书将RNA反转录成cDNA。结合QTL定位结果, 在

中国水稻基因组注释数据库(http://rice.plantbiology. 

msu.edu/)中筛查可能与茎秆细胞壁相关成分有关的

基因, 用实时荧光定量PCR (qRT-PCR)法检测候选

基因在双亲中的表达量(魏和平等, 2022)。相关引物

序列见表1。采用7500 Real-time PCR体系(ABI, 上

海), 以OsActin为内参基因, 每个反应做3个平行复

孔, 实验重复3次。qRT-PCR反应体系: 总体积10 μL, 

1 μL cDNA模板, 10 µmol·L–1正、反向引物各0.4 μL, 5 

μL SYBR qPCR Mix (Toyobo), 加ddH2O补足体积

至10 μL。qRT-PCR扩增程序: 95°C15秒, 60°C15秒, 

72°C45秒, 38个循环。 

 

1.2.6  数据处理 

采用Microsoft Excel和SPSS 26.0软件对实验数据进

行统计分析。用2–∆∆CT法对基因表达量进行相对定 

量分析(Livak and Schmittgen, 2001)。采用t双尾检验

法比较不同数据在0.01和0.05水平上的差异显著性。 

2  结果与讨论 

2.1  双亲与RILs群体的表型 

双亲华占和热研2号分蘖盛期表型如图1所示。对双

亲和RILs群体抽穗期茎秆细胞壁相关组分含量进行

测定, 结果表明, 2年数据均显示热研2号3种细胞壁

相关组分的含量均低于华占, 说明华占细胞壁组分

整体含量高于热研2号, 机械强度更高。在茎秆细胞

壁相关3种组分中, 重组自交系的纤维素、半纤维素

和木质素含量数据均呈连续的正态分布且范围广泛, 

存在超亲个体(图2), 表明水稻茎秆细胞壁相关组分

含量属于多基因控制的数量性状, 符合QTL区间作

图需要。 

 

表1  qRT-PCR所用引物序列 

Table 1  Primer sequences for qRT-PCR 

Primer name Sequence (5′–3′) Tm (°C) Length (bp) Size (bp) 

LOC_Os01g04930-F-qrt GAGGGGGAACTGGTTCATGG 60.00 20 164 

LOC_Os01g04930-R-qrt CGAGGTCCCTGAAGTGGTTC 60.00 20 

LOC_Os01g08440-F-qrt AGCAACGACCTCTTCAAGCA 59.90 20 178 

LOC_Os01g08440-R-qrt TCCTCAGCACCCACAAGAAC 59.90 20 

LOC_Os01g09850-F-qrt CTCCTCCTACCAGCAACGTG 60.10 20 180 

LOC_Os01g09850-R-qrt GACCCAAGAAGTCCCTGGTG 60.00 20 

LOC_Os02g56460-F-qrt CTGCTGGAGCGACTACGAAT 59.90 20 182 

LOC_Os02g56460-R-qrt CGTGGTTGGTGCTGAAGTTG 60.00 20 

LOC_Os02g58480-F-qrt ACCGTCGGACTACCTCAAGA 60.00 20 187 

LOC_Os02g58480-R-qrt GTCGGTCAGCTTGGAAGACA 60.00 20 

LOC_Os02g58590-F-qrt GCCTCGCACAAGCAGAAAAA 60.00 20 183 

LOC_Os02g58590-R-qrt AGGTCTGCACGCTCCTTTTT 60.00 20 

LOC_Os04g52280-F-qrt GGATGAGGGTGACGGTGATC 59.90 20 179 

LOC_Os04g52280-R-qrt TGCCAGGTAAGAGTGCATGG 60.00 20 

LOC_Os08g14760-F-qrt AATACCAGTCGCCTTCGTGG 60.10 20 186 

LOC_Os08g14760-R-qrt AGATGTTGCAGCTGCTTCCT 60.00 20 

LOC_Os11g04400-F-qrt CAGTGCACCCATGGAGGATT 60.00 20 183 

LOC_Os11g04400-R-qrt TTCTCCAACATCTCGCCGAC 60.10 20 

LOC_Os12g29300-F-qrt GTCTTCTTCGACTGCACCGA 60.00 20 155 

LOC_Os12g29300-R-qrt TCTTCTCCGAGTAGGCGACA 60.00 20 

LOC_Os12g36890-F-qrt CTTCACCTCCGTGTTCCTCC 60.00 20 162 

LOC_Os12g36890-R-qrt CCGGACCACTTGATCTCGAG 59.90 20 

LOC_Os12g41720-F-qrt CAACTACGTCCGCATCCAGG 60.80 20 163 

LOC_Os12g41720-R-qrt CCGGTTTGACTTCTCCGACA 60.00 20 

LOC_Os12g41780-F-qrt TTCACTGGCATCCCGAAGTC 60.00 20 187 

LOC_Os12g41780-R-qrt CAATGCCTGATCTTCGCAGC 60.00 20 
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图1  父本华占与母本热研2号的表型 

Bar=10 cm 
 
Figure 1  Phenotype of the male parent HZ and the female 
parent Nekken2  
Bar=10 cm 

2.2  茎秆细胞壁相关组分含量QTL定位分析 

利用RILs群体构建高密度SNP遗传连锁图谱, 对茎

秆细胞壁中纤维素、半纤维素及木质素含量进行QTL

定位, 以LOD=2.5作为QTL存在与否的阈值。结果共

检测到4个与纤维素含量相关的QTLs、12个与半纤维

素含量相关的QTLs和8个与木质素含量相关的

QTLs。其中, 与纤维素含量相关的QTLs分布于第1、

2、4和12号染色体上, 与半纤维素含量相关的QTLs分

布于第1、3、4、8和12号染色体上, 与木质素含量相

关的QTLs分布于第2、4、5、11和12号染色体上。

在纤维素含量性状中, LOD值最大的QTL位于第12号

染色体, 遗传距离为109.35–117.95 cM, LOD值为

3.94; 半纤维素含量性状中, LOD值最大的QTL位于

第12号染色体, 遗传距离为96.13–117.95 cM, LOD

值为5.52; 木质素含量性状中, LOD值最大的QTL位 

 

 
 

图2  水稻重组自交系群体茎秆细胞壁相关组分含量 

(A) 2020年测定的纤维素含量; (B) 2020年测定的半纤维素含量; (C) 2020年测定的木质素含量; (D) 2021年测定的纤维素含量; 

(E) 2021年测定的半纤维素含量; (F) 2021年测定的木质素含量 

 
Figure 2  The contents of stem cell wall related components in rice recombinant inbred line population 
(A) The content of cellulose components in 2020; (B) The content of hemicellulose components in 2020; (C) The content of lignin 
components in 2020; (D) The content of cellulose components in 2021; (E) The content of hemicellulose components in 2021; (F) 
The content of lignin components in 2021 
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于第11号染色体, 遗传距离为6.21–23.17 cM, LOD

值为3.46。 

在以上检测到的水稻茎秆细胞壁组分含量相关

QTLs区间中, 纤维素和半纤维素含量相关的QTLs在第

1和12号染色体上有重复区间 , 遗传距离分别为

9.39–12.15 cM和109.35–117.95 cM; 纤维素和木质素

含量相关的QTLs在第2号染色体上有重复区间, 遗传

距离为151.67–152.60 cM; 半纤维素和木质素含量相

关的QTLs在第12号染色体上有重复区间, 遗传距离分

别为104.25–105.66 cM和117.60–117.95 cM (表2; 图

3)。 

2.3  茎秆细胞壁相关组分候选基因分析 

根据茎秆细胞壁组分含量相关QTLs定位区间分布, 

查阅水稻基因组注释项目网站 (http://rice.plantbio-

logy.msu.edu)和国家水稻数据中心基因库(http://www. 

ricedata.cn/gene/)的基因注释信息, 并结合前人研究

成果, 我们初步筛选出与茎秆机械强度相关的13个

候选基因(表3)。 

通过对13个候选基因在成熟期双亲间的表达量

进行qRT-PCR检测 , 结果表明 , 除LOC_Os02g-

58590和LOC_Os12g41720在双亲间的表达量无显

著差异外, LOC_Os01g04930、LOC_Os01g08440、

LOC_Os01g09850、LOC_Os02g58480、LOG_ 

Os04g52280、LOC_Os08g14760和LOC_Os12g2-

9300在父本华占中的表达量均显著高于母本热研2

号; LOC_Os02g56460在母本热研2号中的表达量显

著高于父本华占; LOC_Os11g04400、 LOC_Os12g-

36890和LOC_Os12g41780在母本热研2号中的表达

量极显著高于父本华占, 且这3个基因均位于LOD 
 

表2  水稻重组自交系群体茎秆细胞壁相关组分含量的QTL分析 

Table 2  QTL analysis of stem cell wall related components in rice recombinant inbred line population 

Year Cell wall component QTL Chromosome
Physical distance  

(bp) 
Position of support  

(cM) 
Likelihood of 
odd (LOD) 

2020 Cellulose qCel202 2 35381094–35599368 151.67–152.60 3.48 

  qCel204 4 29276416–29507404 125.50–126.49 2.82 

 Hemicellulose qHem201 1 2070966–6568005 8.88–28.16 5.02 

  qHem203 3 29806859–30321190 127.77–129.99 2.53 

  qHem208 8 4587694–8917564 19.67–38.23 3.48 

  qHem2012-1 12 15484322–15779533 66.38–67.64 2.94 

  qHem2012-2 12 22426037–27516985 96.13–117.95 5.52 

 Lignin qLig202 2 33583953–35902152 143.97–153.90 3.03 

  qLig204-1 4 27558155–28380156 118.13–121.66 3.19 

  qLig204-2 4 31066903–31212801 133.18–133.80 3.25 

  qLig2011 11 1449031–5404218 6.21–23.17 3.46 

  qLig2012-1 12 24319945–24511904 104.25–105.66 3.45 

  qLig2012-2 12 27434341–27516085 117.60–117.95 2.60 

2021 Cellulose qCel211 1 2192312–2834929 9.39–12.15 3.34 

  qCel2112 12 25510919–27516085 109.35–117.95 3.94 

 Hemicellulose qHem211 1 5699636–6152981 24.43–26.37 3.34 

  qHem213-1 3 8841716–8989609 37.90–38.53 2.55 

  qHem213-2 3 20915784–21229182 89.66–91.00 3.07 

  qHem214 4 2647701–5256057 11.34–22.53 3.81 

  qHem218 8 1430252–1451568 6.13–6.22 2.50 

  qHem2112-1 12 7276559–7573232 31.19–32.46 2.55 

  qHem2112-2 12 17268215–18172857 74.02–77.90 3.40 

 Lignin qLig215-1 5 327464–853216 1.40–3.65 2.90 

  qLig215-2 5 25519701–27453301 109.39–117.68 3.35 
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图3  水稻重组自交系茎秆细胞壁相关组分含量的QTL定位 
 
Figure 3  QTL mapping of stem cell wall related components in rice recombinant inbred lines 

 

表3  水稻茎秆细胞壁相关组分含量候选基因及其功能 

Table 3  Rice stem cell wall related components candidate genes and their function 

Gene ID Chromosome Function Cloned or not 

LOC_Os01g04930 1 MYB transcription factor Not cloned 

LOC_Os01g08440 1 UDP glucoside transferase Not cloned 

LOC_Os01g09850 1 C2H2-type zinc finger transcription factor Cloned (Huang et al., 2018) 

LOC_Os02g56460 2 Cinnamyl CoA reductase Cloned (Kawasaki et al., 2006) 

LOC_Os02g58480 2 Sucrose synthase Not cloned 

LOC_Os02g58590 2 N-acetylglucosaminyltransferase I Cloned (Fanata et al., 2013) 

LOC_Os04g52280 4 Cinnamyl alcohol dehydrogenase Cloned (Li et al., 2009b) 

LOC_Os08g14760 8 4-coumarate:coenzyme A ligase Cloned (Gu et al., 2011) 

LOC_Os11g04400 11 GRAS family transcription factor Not cloned 

LOC_Os12g29300 12 CESA10-cellulase synthesis Not cloned 

LOC_Os12g36890 12 Cellulose synthase-like Cloned (Hu et al., 2010) 

LOC_Os12g41720 12 Patatin-related phospholipase A Not cloned 

LOC_Os12g41780 12 Glycosyltransferase Not cloned 

 

值超过3的区间内, 最大LOD值为5.52 (图4)。综上, 

本研究筛选出11个基因在双亲间的表达量存在差

异, 说明它们与茎秆机械强度及茎秆形态性状存在

相关性, 可能参与水稻茎秆细胞壁相关组分含量的

调控。 

2.4  讨论 

水稻倒伏会导致植株感染病菌及霉变, 同时阻碍光合

产物的运输, 进而降低结实率, 是制约水稻生产的主

要因素之一。水稻茎秆的机械强度直接决定其能否支

撑起自身重量, 是水稻倒伏的重要影响因素(刘畅和 
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图4  双亲中候选基因的表达 

*P<0.05; **P<0.01 
 
Figure 4  Expression of candidate genes in both parents 
*P<0.05; **P<0.01 

 

李来庚, 2016)。挖掘水稻茎秆细胞壁组分含量相关

QTLs与候选基因, 是增强水稻茎秆机械强度进而提

高水稻产量和品质的有效方法。本研究以水稻茎秆细

胞壁纤维素、半纤维素及木质素含量作为QTL检测指

标, 对利用籼稻华占与粳稻热研2号构建的RILs群体

进行QTL定位, 检测到4个纤维素含量、12个半纤维

素含量及8个木质素含量相关的QTLs, 分布于1、2、

3、4、5、8、11和12号染色体上。 

已有研究表明, 水稻茎秆的机械强度受多基因调

控。结合定位的QTLs区间, 我们筛选出13个候选基

因。LOC_Os01g04930编码MYB家族转录因子, 是调

控水稻细胞建成与生长发育的核心因子 (Rosinski 

and Atchley, 1998)。LOC_Os12g41780编码糖基转

移酶, 该酶参与水稻次生细胞壁(如木聚糖)的生物合

成, 并通过糖基化反应稳定各种次生代谢产物, 从而

影响水稻的生长发育(Zhang et al., 2014)。LOC_ 

Os08g09715调控水稻F-box蛋白的结构域, F-box蛋

白参与DELLA蛋白的降解, 影响GA信号转导, 从而

调控水稻的生长发育(吴丹等, 2015)。此外, 同样影响

该过程的LOC_Os11g04400属于GRAS家族转录因

子 , 调控DELLA蛋白含量(罗兵等 , 2018; 刘子玮 , 

2018)。LOC_Os01g09850编码C2H2型锌指蛋白转

录因子, 负责调控水稻茎秆细胞壁相关组分的基因表

达(Huang et al., 2018)。LOC_Os02g58590编码N-

乙酰葡萄糖胺酰基转移酶, 参与水稻脂多糖的合成

(罗兵等, 2018)。LOC_Os01g08440编码UDP葡萄糖

苷转移酶, 是水稻纤维素合成途径的关键酶(Song et 

al., 2011)。LOC_Os02g58480编码蔗糖合成酶, 纤维

素的合成以UDP-葡萄糖为底物, 蔗糖合成酶催化蔗

糖逆转化为UDP-葡萄糖, 从而促进水稻细胞壁中纤

维素的合成, 且蔗糖合成酶的表达模式与纤维素合成

酶有很大的相似性, 是水稻纤维素合成中的必需成分

(Haigler et al., 2001; Paredez et al., 2006)。LOC_Os-

12g29300编码CESA10-纤维素合成酶, 植物初生细

胞壁和次生细胞壁中的纤维素合成由含有不同组合

类型的CSCs控制, CSCs则由多个CESA构成(Nixon 

et al., 2016), 因此, CESA10-纤维素合成酶在水稻纤

维素的合成和定向沉积过程中发挥重要作用。

LOC_Os12g36890编码水稻类纤维素合酶, 是细胞

壁生物合成和植株生长的必需酶, 其缺失导致植物茎

秆中的纤维素含量降低(Li et al., 2009a)。LOC_ 

Os12g41720编码糖蛋白相关磷脂酶A, 过表达该基

因导致植株机械强度和纤维素含量降低, 但促进一些

纤维素合成酶基因的表达(Liu et al., 2015)。LOC_ 

Os02g56460编码肉桂酰辅酶A还原酶, 该酶是水稻

木质素合成途径中第1个关键酶, 催化肉桂酰辅酶A

硫酯转变成相应的肉桂醛(白勇等 , 2003)。LOC_ 

Os04g52280编码肉桂醇脱氢酶(卢雯瑩等 , 2020), 

在NADP辅酶的作用下将肉桂醛还原成对应的醇, 参

与茎秆木质素的生物合成(胡文冉等, 2019)。LOC_ 

Os08g14760编码4-香豆酸:辅酶A连接酶, 该酶位于

苯丙酸途径与木质素特异合成途径的转折点上, 因此
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影响木质素的生物合成(冯春燕, 2010; 罗兵等, 2018)。 

本研究检测到与纤维素含量相关的4个QTLs分

别位于第1、2、4和12号染色体上。其中, 在第1号染

色体上检测到与纤维素含量相关的qCel211, 与鞠晓

晨等(2016)定位的茎宽相关位点qBCM1、位点qFCM1

及位点qSCM1相邻; 在第4号染色体上29 276 416– 

29 507 404 bp区间内与纤维素组分含量相关的qCel- 

204位点, 与袁新捷(2021)在第4号染色体29 178 862– 

29 181 665 bp区间内检测到的调控水稻基部第1节

间短轴的位点遗传距离较近, 推测以上区段可能存在

影响水稻抗倒伏能力的相关基因, 具有较大的研究价

值。与半纤维素含量相关的QTLs位点共12个, 分布

于第1、3、4、8和12号染色体上。其中, 第1号染色

体上24.43–26.37 cM区间内检测到与半纤维素含量

相关的qHem211, 与韩雷锋等(2023)定位的水稻抗

折力相关位点qFS1位于相同染色体区域, 且遗传距

离较近, 表明该区段内很可能存在与水稻抗倒伏能力

相关的位点。我们检测到8个与木质素含量相关的

QTLs分布于第2、4、5、11和12号染色体上。其中, 在

第2号染色体上检测到与木质素含量相关的位点

qLig202, 与许作鹏(2017)定位到的腔壁厚度相关位

点qWTh2j相邻, 推测该区段内可能存在影响水稻茎

秆机械强度的细胞壁木质素含量调控基因。在第4号

染色体上118.13–121.66 cM区间内与木质素含量相

关的qLig204-1位点与杨窑龙等(2011)在第4号染色

体上定位到的倒2节节间茎粗相关QTL相邻。此外, 在

第1号染色体上纤维素含量相关QTL位点qCel211与

半纤维素含量相关位点qHem201的区间存在重叠; 

在第2号染色体上纤维素含量相关位点qCel202与木

质素含量相关位点qLig202的区间存在重叠; 在第12

号染色体上半纤维素含量相关位点qHem2012-2与木

质素含量相关位点qLig2012-1的区间存在重叠; 且在

第12号染色体上纤维素含量相关位点qCel2112、半

纤维素含量相关位点qHem2012-2与木质素含量相关

位点qLig2012-2的区间存在重叠。由此推测, 这些区

间内存在同时调控茎秆细胞壁各种组分含量的多效

基因, 可利用这些QTLs进行水稻茎秆机械强度的综

合改良, 从而提高水稻的抗倒伏能力。 

本研究定位到一些新的QTLs位点。其中, 第1号

染色体上遗传距离在8.88–28.16 cM区间内的qHem-

201与第12号染色体上遗传距离在96.13–117.95 cM

区间内的qHem2012-2, 其LOD值分别为5.02和5.52, 

二者LOD值均超过5, 说明这2个区间很可能存在调

控水稻茎秆细胞壁半纤维素含量的主效基因。在第12

号染色体物理距离为25 510 919–27 516 085 bp区间

内定位到1个LOD值达3.94的控制纤维素含量的QTL

位点qCel2112, 说明该区间内很可能存在1个与水稻

茎秆细胞壁纤维素含量显著相关的QTL, 后续可利用

这段QTL进行水稻抗倒伏能力的品种改良。综上, 本

研究定位到的QTL位点LOD值较大, 置信度较高, 研

究结果为后续育种奠定了重要基础。 

本研究利用华占与热研2号构建RILs群体, 定位

到24个与水稻茎秆细胞壁组分含量相关的QTLs, 筛

选出13个候选基因, 为进一步挖掘水稻茎秆机械强

度相关基因奠定了基础。后续我们将深入探究水稻茎

秆机械强度多效基因间的复杂调控网络, 为培育抗倒

伏能力强的水稻新品种提供更多种质资源, 进而为水

稻增产并确保国家粮食安全提供有力支撑。 
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Mapping of QTL for Cell Wall Related Components in Rice 
Stem and Analysis of Candidate Genes 
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Chengxiang Hu1, Sanfeng Li2, Yuexing Wang2*, Yuchun Rao1* 
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Abstract  Lodging of rice is one of the main factors reducing rice yield. The mechanical strength of stem affects 

lodging resistance of rice and is closely related to the content of stem cell wall related components. Improving 

lodging resistance of rice by regulating the related components in the cell wall of stem is an effective way to improve 

the yield and quality of rice. In this study, indica rice variety Huazhan (Oryza sativa subsp. indica cv. ‘HZ’) and japo-

nica rice variety Nekken2 (O. sativa subsp. japonica cv. ‘Nekken2’) were crossed to obtain F1 generation. A total of 

120 RILs (recombinant inbred lines) population were obtained by successive multigeneration self-crossing and the 

genetic linkage map was constructed. Based on the constructed high-density genetic map, the QTLs related to the 

content of cellulose, hemicellulose, and lignin in the cell wall of rice stem were located and analyzed. The results 

showed that 4 QTLs related to cellulose, 12 QTLs related to hemicellulose, and 8 QTLs related to lignin. At the same 

time, candidate genes analyses were conducted on the detected QTLs’ intervals, and a total of 13 candidate genes 

were screened. The expression levels of candidate genes were detected by qRT-PCR. Except for LOC_Os02g58590 

and LOC_Os12g41720, the other candidate genes showed significant differences between parents. The results laid 

an important foundation for exploring genes that regulate the mechanical strength of rice stems, further screening 

and breeding rice varieties with strong lodging resistance. 

Key words  Oryza sativa, mechanical strength of stem, QTL mapping, candidate genes, lodging-resistant 
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