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7�摘　要：利用３０５个株系组成的源自籼稻品种中１５６和谷梅２号的重组自交系群体进行了水稻穗芽性状的ＱＴＬ检测

和遗传效应分析。以穗芽指数及相关指标作为穗芽性状的表型值，采用ＱＴＬＭａｐｐｅｒ１．０１统计软件进行ＱＴＬ定位和上位
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7�别位于第１、３、６染色体上；控制穗穗芽率的加性效应ＱＴＬ３个，分别位于第１、９、１０染色体上；控制粒穗芽的加性效应ＱＴＬ
２个，分别位于第９、１１染色体上。还检测到３对影响穗芽指数的加性×加性上位性互作效应ＱＴＬ；３对控制穗芽速率的上

位性ＱＴＬ和３对控制粒穗芽率的上位性ＱＴＬ。
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7�　　水稻穗芽指水稻收获前因久雨不晴，诱发谷粒

在穗上发芽 7�［１］ 7�。我国南方杂交水稻制种中，由于赤

霉素的广泛使用，加上收获季节的高温高湿，穗发芽

率通常为１０％～３０％，最高可达６０％～８０％ 7�［２-３］ 7�。

在长江中下游双季稻区，早稻成熟季节正值梅雨期，

收获前穗芽现象也十分普遍。在单季稻生产中，８～

９月台风带来的多雨天气同样会引发早熟单季稻穗

芽。其症状主要表现为穗上发芽见青，未发芽的籽

粒生活力也下降，严重影响稻米品质和种子质

量 7�［１］ 7�。２０世纪６０年代，国际水稻研究所就发现这

一问题并着手研究。穗发芽的发生除与水稻成熟时

的环境条件有关外，还与品种休眠性强弱直接相

关 7�［４-５］ 7�。选育休眠性和抗穗芽力较强的品种是解决

水稻穗芽最经济有效的技术途径。然而，水稻品种

的抗穗芽力受多种因素影响，迄今有关水稻品种穗

芽特性及其遗传研究往往因研究方法的差异而结果

不尽一致 7�［４-９］ 7�。有关穗芽机理的研究也较少且缺乏

系统性。本试验用籼稻品种中１５６／谷梅２号构建

的重组自交系群体进行穗芽指数及其相关指标的研

究，并利用现成的遗传图谱，进行水稻穗芽指数及其

相关指标的ＱＴＬ定位及遗传效应分析，旨在为水

稻抗穗芽育种提供高效的选择手段。

7�１　材料与方法

7�１．１　供试材料

7�生育期观察预备试验于２００２年进行，正式试验

于２００３年５～１０月在中国水稻研究所富阳试验基

地内进行。供试重组自交系为３０５个株系，因各株

系生育期不同，最早与最迟者相差１６ｄ，为使各株系

7�同期抽穗，按抽穗期记录规划分期播种。每株系按

１．５ｇ／ｍ 7�２ 7�用种量直播，播种前以 7�ｍ 7�种子 7�∶Ｖ 7�浸种灵药液

7�为１∶２．５药剂浸种３６ｈ（３０℃条件下），浸种后用清

7�水洗涤，在３０℃黑暗条件下催芽４８ｈ后播种。每小

7�区０．２５ｍ 7�２ 7�，顺序排列，重复３次，相连小区抽穗期

差异≤２ｄ。

7�收稿日期：２００５-０８-０９；修改稿收到日期：２００５-１２-１２。
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7�点攻关项目（２００４Ｃ２２００２，２００５Ｃ２２０１９）。
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7�１．２　试验方法

7�１．２．１　性状考查

7�为营造易发生穗芽的环境，用无纺布制成“浴

罩”，罩在与１０个小区面积一致的木制框架上，净高

度２．５ｍ，水稻穗部离浴罩顶层约０．８～１．０ｍ。无

纺布可透光、透气、少透水，构成一个能保温、保湿的

小环境。各处理均于开花后１５ｄ开始，每３ｈ向罩

内定量喷水１次，模拟人工降雨，使湿度维持在

８５％～９５％，温度维持在３０℃。自模拟人工降雨后

第２天起每隔１ｄ考查各株系穗芽，每处理考查１００

7�穗，按下列计算方法分析。

7�穗穗芽率：每１００穗中具３粒实粒发芽的穗数

×１００％；

7�粒穗芽率：每１００穗中发芽粒数占全部实粒数

的百分率；

7�穗芽速率：每１００穗中雨后穗穗芽率达到１０％

的天数，雨后２ｄ达１０％为１０，后４、６、８ｄ依次为

７．５、５．０、２．５；

7�穗芽指数：穗穗芽率×粒穗芽率×穗芽速率×

１００。

7�１．２．２　数据整理和ＱＴＬ分析

7�中１５６／谷梅２号建立的重组自交系（ＲＩＬｓ）所

构建的群体的遗传连锁图谱包括１６８个ＤＮＡ标

记，全长为１４４７．９ｃＭ，基本覆盖水稻基因组１２条

染色体 7�［１０］ 7�。利用已构建的中１５６／谷梅２号重组自

交系群体遗传图谱，用ＱＴＬＭａｐｐｅｒ１．０１软件，检

测水稻穗芽指数及相关指标的 ＱＴＬ，ＬＯＤ值２．４

作为阈值来判断ＱＴＬ是否存在。ＱＴＬ的命名遵循

7�ＭｃＣｏｕｃｈ等 7�［１１］ 7�。

7�２　 结果与分析

7�２．１　性状的表型与变异

7�表１列出了穗芽指数、穗芽速率、粒穗芽率和穗

穗芽率４个性状在ＲＩＬ群体和亲本中的表现。结

果表明，亲本间各性状差异达显著水平，ＲＩＬ群体出

现超亲分离，峰度和偏斜度基本小于１，各性状分离

均呈正态分布，表现出数量性状的遗传特点，符合

ＱＴＬ区间作图的需要，适于进行ＱＴＬ分析。

7�２．２　穗芽指数及相关性状的ＱＴＬ分析

7�应用统计软件ＱＴＬＭａｐｐｅｒ１．０１进行穗芽指

数ＱＴＬ定位，共检测到３个穗芽指数主效应ＱＴＬ

（图１）。在第２染色体Ｃｌｒｒ-３和ＲＧ２５之间检测到

１个控制穗芽指数的ＱＴＬ，为ｑＰＳＩ２-１，其ＬＯＤ值

为４．４，表型贡献率为７．６％，加性效应值为０．１６。

在第９染色体 ＲＭ２４２和ＲＭ２０１之间也检测到１

个ＱＴＬ，为ｑＰＳＩ９-１，其ＬＯＤ值为３．３，表型贡献率

7�为４．９％，加性效应值为０．１３，这两个ＱＴＬ的增效

基因来自谷梅２号，可以增加穗芽指数。还在第１１

染色体上Ｓ２Ａ１-８和ＲＭ２５４之间检测到１个控制

穗芽指数的ＱＴＬ，为ｑＰＳＩ１１-１，其ＬＯＤ值为３．６，

表型贡献率为７．０％，加性效应值为－０．１６，表明这

个ＱＴＬ的增效等位基因来自中１５６，可以减少穗芽

指数，即增加抗穗芽的效应。

7�共检测到３个穗芽速率主效应ＱＴＬ。在第１

染色体ＲＭ９和 ＲＭ５之间，检测到１个 ＱＴＬ，为

7�ｑＰＤＳ１-１，其ＬＯＤ值为３．０，加性效应值为０．７４，表

型贡献率为４．８％。在第３染色体ＲＭ１６和ＲＺ４０３

之间 检 测 到 １ 个 控 制 穗 芽 速 率 的 ＱＴＬ，为

7�ｑＰＤＳ３-１，其ＬＯＤ值为３．５，加性效应值为０．８５，表

型贡献率为６．３％。这两个控制穗芽速率的ＱＴＬ

的增效基因来自谷梅２号，可以增加穗芽速率。还

在第６染色体上ＲＺ５８８和ＲＭ１３６之间检测到１个

控制穗芽速率的 ＱＴＬ，为ｑＰＤＳ６-１，其ＬＯＤ值为

２．７，加性效应值为－０．８０，表型贡献率为５．６％，表

明这个ＱＴＬ的增效基因来自中１５６，可以减少穗芽

指数，也就是具有增加水稻抗穗芽的效应。

7�表１　中１５６／谷梅２号重组自交系群体的穗芽性状
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7�性状

7�Ｔｒａｉｔ

7�亲本Ｐａｒｅｎｔ

7�中１５６

7�Ｚｈｏｎｇ１５６ �~

7�谷梅２号

7�Ｇｕｍｅｉ２ ��

7�重组自交系群体ＲＩＬｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

7�平均数

7�Ｍｅａｎ

7�最大值

7�Ｍａｘ．

7�最小值

7�Ｍｉｎ．

7�标准差

7�ＳＤ

7�偏斜度

7�Ｓｋｅｗｎｅｓｓ

7�峰度

7�Ｋｕｒｔｏｓｉｓ
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7�粒穗芽率ＰＳＲｇ／％ 7�２ ��．０５ 7�１６ �b．２８ 7�６ �9．１４ 7�６１ �N．７１ 7�０ �c7�８ !�．１１ 7�１ #'．０２ 7�１ $�．１１
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7�表３　中１５６／谷梅２号重组自交群体的穗芽指数及其相关指标的加性×加性上位性互作效应

7�Ｔａｂｌｅ３．ＥｐｉｓｔａｓｉｓｅｆｆｅｃｔｓｆｏｒＰＳＩａｎｄｒｅｌａｔｉｖｅｉｎｄｅｘｉｎＲＩＬｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｏｆＺｈｏｎｇ１５６／Ｇｕｍｅｉ２．

7�性状
7�Ｔｒａｉｔ
7�染色体
7�Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ

7�标记区间
7�Ｍａｒｋｅｒ
7�ｉｎｔｅｒｖａｌ

7�染色体
7�Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ

7�标记区间
7�Ｍａｒｋｅｒ
7�ｉｎｔｅｒｖａｌ

7�ＬＯＤ值
7�ＬＯＤｓｃｏｒｅ

7�上位效应 7�１）

7�Ｅｐｉｓｔａｓｉｓ 7�１）

7�（ＡＡ）

7�贡献率

7�Ｈ 7�２ 7�（ＡＡ）
7�／％

7�穗芽指数ＰＳＩ 7�２ ��7�ＡＳ１３-１ ��7�－ 7�Ｃｌｒｒ-３ �g7�１２ ��7�ＲＧ５４３ �#7�－ 7�ＸＮ-４ �s7�４  �．０ 7�－０ "�．１９ 7�９ $�．０

7�１ ��7�ＲＭ２３ ��7�－ 7�ＲＭ２４ �m7�１０ ��7�ＲＧ２４１Ｂ 7�－ 7�Ｓ２Ａ１-４ ��7�３  �．６ 7�０ "�．１４ 7�５ $�．５

7�９ ��7�ＲＭ２５７ ��7�－ 7�ＰＩＣ１９ �l7�１１ ��7�Ｓ２Ａ１-１２ �#7�－ 7�Ｒ２４４７ ��7�４  �．６ 7�－０ "�．１６ 7�７ $�．０

7�穗芽速率ＰＤＳ 7�２ ��7�ＸＬｒｒ-５ ��7�－ 7�ＲＺ４０１ �{7�６ ��7�ＲＺ８２８ �#7�－ 7�ＲＺ４０５ ��7�４  �．２ 7�１ "�．０９ 7�９ $�．０

7�２ ��7�ＲＭ２６３ ��7�－ 7�ＲＭ２０４ ��7�５ ��7�ＲＭ３９ �#7�－ 7�ＲＭ１６４ ��7�４  �．３ 7�－０ "�．８４ 7�５ $�．３

7�９ ��7�ＲＭ２４２ ��7�－ 7�ＲＭ２０１ ��7�１１ ��7�Ｄ１０ｂ 7�－ 7�ＲＺ５２５ ��7�４  �．１ 7�０ "�．７３ 7�４ $�．０

7�粒穗芽率ＰＳＲｇ 7�１ ��7�ＲＧ３１３ ��7�－ 7�ＲＭ１ �D7�１１ ��7�Ｄ１０ｂ 7�－ 7�ＲＺ５２５ ��7�４  �．２ 7�－２ "�．５６ 7�８ $�．７

7�１ ��7�ＲＭ２３ ��7�－ 7�ＲＭ２４ �m7�１０ ��7�ＲＧ２４１Ｂ 7�－ 7�Ｓ２Ａ１-４ ��7�３  �．６ 7�１ "�．９５ 7�５ $�．０

7�２ ��7�ＲＺ９６１ ��7�－ 7�Ｐｋ３４-４ ��7�７ ��7�ＲＭ１０ �#7�－ 7�ＲＺ６２６ ��7�３  �．１ 7�－１ "�．９１ 7�４ $�．９

7�　　 7�１） 7�效应方向：正值，亲本型＞重组型；负值，重组型＞亲本型。
7�１） 7�Ｄｉｒｅｃｔｉｏｎｏｆｅｆｆｅｃｔ：Ｐｏｓｉｔｉｖｅｍｅａｎｓｐａｒｅｎｔｔｙｐｅｖａｌｕｅ＞ｒｅｃｏｍｂｉｎａｎｔｔｙｐｅｖａｌｕｅ；Ｎｅｇａｔｉｖｅｍｅａｎｓｒｅｃｏｍｂｉｎａｎｔｔｙｐｅｖａｌｕｅ＞Ｐａｒｅｎｔｔｙｐｅ

ｖａｌｕｅ．

7�２．３　穗芽指数及相关性状ＱＴＬ的上位性分析

7�基因上位性是影响复杂性状的重要因素，特别

是低遗传力的性状 7�［１２-１４］ 7�。在本试验中，共检测到３

对穗芽指数上位性效应位点。其中，第２染色体上

的ＡＳ１３-１－Ｃｌｒｒ-３区间与第１２染色体上的ＲＧ５４３

－ＸＮ-４区间上位性效应值为－０．１９，ＬＯＤ值为

４．０，互作贡献率为９．０％；第１染色体上的ＲＭ２３－

7�ＲＭ２４区间与第１０染色体上的ＲＧ２４１Ｂ－Ｓ２Ａ１-４

区间上位性效应值为０．１４，ＬＯＤ值为３．６，互作贡

献率为５．５％；第９染色体上的ＲＭ２５７－ＰＩＣ１９区

间与第１１染色体上的Ｓ２Ａ１-１２－Ｒ２４４７区间上位

性效应值为－０．１６，ＬＯＤ值为４．６，互作贡献率为

７．０％。这表明水稻的穗芽指数不仅受非上位性的

影响，还受上位性控制。

7�共检测到３对加性×加性上位性效应位点控制

穗芽速率。这些区间为：第２染色体上的ＸＬｒｒ-５－

ＲＺ４０１区间与第６染色体上的ＲＺ８２８－ＲＺ４０５区

间，ＬＯＤ值为４．２，上位性效应值为１．０９，互作贡献

率为９．０％；第２染色体上的ＲＭ２６３－ＲＭ２４０区间

与第５染色体上的ＲＭ３９－ＲＭ１６４区间，ＬＯＤ值为

7�４．３，上位性效应值为－０．８４，互作贡献率为５．３％；

还有第９染色体上的ＲＭ２４２－ＲＭ２０１区间与第１１

染色体上的Ｄ１０ｂ－ＲＺ５２５区间，ＬＯＤ值为４．１，上

位性效应值为０．７３，互作贡献率为４．０％，这说明上

位性效应对该群体中穗芽速率的影响具有重要作

用。

7�有３对加性×加性上位性效应位点控制粒穗芽

率，它们是：第１染色体上的ＲＧ３１３－ＲＭ１区间与

第１１染色体上的Ｄ１０ｂ－ＲＺ５２５区间，ＬＯＤ值为

４．２，上位性效应值为－２．５６，互作贡献率为８．７％；

第１染色体上的ＲＭ２３－ＲＭ２４区间与第１０染色

体上的ＲＧ２４１Ｂ－Ｓ２Ａ１-４区间，ＬＯＤ值为３．６，上

位性效应值为１．９５，互作贡献率为５．０％；还有第２

染色体上的ＲＺ９６１－Ｐｋ３４-４区间与第７染色体上

的ＲＭ１０－ＲＺ６２６区间，ＬＯＤ值为３．１，上位性效应

值为－１．９１，其互作贡献率为４．９％（表３）。

7�３　讨论

7�水稻穗芽性是关系到稻米品质和种子商品质量

的重要农艺性状，它受微效多基因控制。大多数的

研究表明，穗芽性的强弱不仅决定于个体的基因型，

且易受到温度、湿度等外界环境条件以及成熟度等

因素的影响，表现为数量性状的遗传特性 7�［９］ 7�。顾德

兴等 7�［１５］ 7�的试验证明，穗芽发生既有遗传基因的作

用，又有环境因素的影响，不同群体在同一生态环境

中由于遗传原因穗芽程度存在差异，而同一群体在

不同地点种植时由于生态环境的差异穗芽程度也不

同。数量性状表现为连续变异，表现型与基因型之

间没有明确的对应关系 7�［８］ 7�。而传统数量遗传学无

法鉴定数量性状单个数量基因或染色体片段，更难

确定数量性状座位。通过ＱＴＬ定位，可将有关的

数量性状定位到染色体区段上，分别估算每一个相

关ＱＴＬ对表型的效应。本研究所进行的对水稻穗

芽性状进行ＱＴＬ定位的目的之一就是尽可能多地

发掘有利用价值的等位基因，提供标记辅助选择应

用于育种实践，以培育具有优良抗穗芽性状的水稻

新品种（组合）。重组自交系经过多代连续自交获

得，家系内基因纯合，不存在分离，能进行多年、多
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点、多重复试验。以自交系内一定数目的单株表现

值的平均值作为该自交系的表现型值，可获得相对

准确的表现型数据，提高ＱＴＬ定位的准确性 7�［１６］ 7�。

中１５６／谷梅２号所建立的重组自交系群体在水稻

各性状的基因定位方面起着重要作用。如曹立勇

等 7�［１７］ 7�利用中１５６（高产）×谷梅２号（低产）的重组

自交系群体，成功地检测到产量构成性状的３０个加

性主效应ＱＴＬ和３１对影响产量构成性状的加性

×加性上位性互作效应ＱＴＬ。饶志明等 7�［１０］ 7�利用该

重组自交系群体，进行了水稻对穗瘟部分抗性的

ＱＴＬ定位，将病叶面积百分比、病斑大小和病斑数

作为对叶瘟部分抗性的性状，将病斑长度和孢子量

作为对穗瘟部分抗性的性状，成功地检测到１１个表

现主效应的ＱＴＬ和２８对双因子互作。在本试验

中，通过对３０５份中１５６／谷梅２号重组自交系群体

进行穗芽性状的数量性状位点分析，检测到３个作

用明显的穗芽指数ＱＴＬ，分别位于第２、９、１１染色

体上，对应的ＬＯＤ值介于３．３～４．４，以及３对上位

性效应位点；３个穗芽速率ＱＴＬ，分别位于第１、３、６

染色体上，对应的ＬＯＤ值介于２．７～３．５，以及３对

上位性效应位点；３个穗穗芽率 ＱＴＬ，分别位于第

１、９、１０染色体上，对应的ＬＯＤ值介于２．７～３．９；还

7�有同样作用明显的２个粒穗芽率ＱＴＬ，分别位于第

９、１１染色体上，对应的ＬＯＤ值为４．６和６．６，以及

３对粒穗芽率上位性效应位点。上述结果也进一步

说明了水稻穗芽是由多基因控制的复杂性状。本研

究检测到的穗芽指数及相关指标ＱＴＬ和上位性效

应位点将为水稻抗穗芽的遗传改良提供有益信息。

7�一般来说，休眠性强的基因型对穗芽的抗性也

强 7�［６-９］ 7�。迄今，利用分子标记技术已定位了多个与

休眠性有关的 ＱＴＬ。Ｗａｎ 等 7�［７］ 7�利 用密阳 ２３／

Ｔｏｄｏｒｏｋｉｗａｓｅ的Ｆ 7�２ 7�群体用同工酶标记法，在第３、

６、７染色体上检测到种子休眠性ＱＴＬ。Ｌｉｎ等 7�［８］ 7�利

7�用ＲＦＬＰ标记，发现在染色体３、５、７、８上存在控制

种子休眠性的位点，其中第７染色体上有两个位点。

Ｃａｉ等 7�［１８］ 7�用ＳＩＭ和ＣＩＭ方法定位了影响亚洲普通

野生稻（Ｏ．ｒｕｆｉｐｏｇｏｎＧｒｉｆｆ．）种子休眠性的染色体

区域，发现除第４、１０染色体外，其他染色体上均有

种子休眠性位点。收获前穗发芽与种子休眠又是两

个不同的概念和过程，穗发芽发生在谷粒发育的淀

粉合成过程中，还伴随着大分子分解为小分子如葡

萄糖等物质的过程 7�［１９-２０］ 7�。然而，穗芽和休眠在遗传

机理上又有某种关联性。Ｄｏｎｇ等 7�［６］ 7�曾利用易穗芽

的水稻粳型品种Ａｓｏｍｉｎｏｒｉ和高抗穗芽的籼型品种

ＩＲ２４构成的重组自交系检测到了６个抗穗芽的

ＱＴＬ，单个 ＱＴＬ 对表型的贡献率为 １０．７％ ～

２５．３％，其中ｑＰＨＳ-１-１和ｑＰＨＳ-１-２位于第１染

色体Ｒ１４８５－Ｒ１９２８区域两个紧密连锁的区间。比

较日本ＲＧＰ图谱、美国康乃尔ＲＦＬＰ-２００１图谱和

ＳＳＲ-２００１图谱可以发现，Ｒ１４８５－Ｒ１９２８与本研究

检测到的穗芽速率ＱＴＬ的ＲＭ９－ＲＭ５区间位于

近似的基因组位置。其他４个ＱＴＬ分别位于第４、

５、７和８染色体上。ｑＰＨＳ-５位于第５染色体的

Ｃ２６３－Ｒ８３０上，加性效应的减效效应之４．６％来自

ＩＲ２４，而效应值最大的ｑＰＨＳ-４位于第４染色体上

的Ｃ８９１－Ｃ９１５，加性效应的减效效应之９．８％～

１３．１％来自Ａｓｏｍｉｎｏｒｉ。认为ｑＰＨＳ-４和休眠有着

紧密的联系，因为它们都位于Ｃ８４１的标记上，且６

个穗发芽ＱＴＬ中的４个都连接在控制休眠的基因

位点上。

7�由于存在基因型×基因型和基因型×环境互

作，对ＱＴＬ研究最为困难的是在不同的遗传背景

和不同的环境条件下找到最稳定的 ＱＴＬ。将本研

究与前人研究比较，第１染色体ＲＭ９－ＲＭ５区间

对穗发芽的遗传受遗传背景和环境影响较小，控制

表达较为稳定，这种类型的ＱＴＬ应是进一步开展

基因精细定位、克隆和分子标记辅助选择的首选。
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