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摘要：严重的水资源危机使得水稻耐旱性的遗传与育种研究成为当今的研究热点之一。【目的】鉴定与水稻

耐旱性直接相关的根系性状 QTL，为通过根系性状 QTL 的标记辅助选择培育耐旱水稻品种提供标记信息。【方法】

以从供体 Lemont（粳稻）导入到特青（籼稻）背景的 254 个高代回交导入系中筛选出覆盖供体全基因组的 55 个

回交导入系为材料，采用 PVC 管栽培，定位了灌溉（对照）与干旱（胁迫）条件下影响根系及产量性状的 QTL 以

及胁迫与对照间性状差值的 QTL。【结果】共检测到 25 个影响根长（RL）、根数（RN）、根重（RW）和单株粒籽产

量（GY）的主效 QTL，根据在不同环境下的表达情况，将其分为 3 类，第 1 类 4 个，在两种环境下均被检测到；

第 2类 12 个，只在对照条件下检测到；第 3类 9个，受干旱胁迫诱导，只在胁迫条件下被检测到。此外还检测到

11 个影响胁迫与对照条件下性状差值的 QTL。【结论】在水、旱两种条件下均检测到的相对稳定的 3个 QTL（QRl2b、

QRl8b、和 QRn12）及影响两种条件下性状差值（即性状稳定性）的 11 个 QTL 可能对耐旱性有直接贡献。 
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Abstract: 【Objective】 In rice breeding research, drought tolerance (DT) is becoming one of the most important target traits 
for variety improvement under ever-increasing severe drought situation in the whole world. Identification of the root character QTLs 
which are directly related to DT will provide useful marker information for development of DT rice variety via marker-assisted 
selection (MAS) against the root QTL. 【Method】 The 55 introgression lines (ILs) selected from 254 advanced backcross 
introgression population derived from Lemont/Teqing in the Teqing background were planted in PVC pipe in solarium and 
phenotyped for root characters and grain yield under irrigation and drought stress conditions. QTLs affecting root length (RL), root 
number (RN), root weight (RW), grain yield (GY) and their stability of expression in both drought and water conditions were 
identified. 【Result】 A total of 25 main-effect QTL for the four traits were identified, which can be grouped into three types based 
on their behaviors. Type included Ⅰ four QTLs which were detected both under two conditions; type  consisted of Ⅱ 12 QTLs which 
were mapped only at the control condition; and type Ⅲ consisted of nine QTLs which were induced by drought and detected only 
under the stress. In addition, eleven QTLs (QGy6, QGy8, QGy12, QRl8a, QRl12, QRn11, QRn12, QRw1a，QRw1b, QRw7 and 
QRw12a) affecting trait differences between stress and control were identified. 【Conclusion】There were three QTLs (QRl2b, QRl8b 
and QRn12) which expressed in both of the two environments with same direction and magnitude of gene effect. These three 
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root-QTLs and other eleven QTLs affecting trait differences were considered to directly contribute to DT. The results will provide 
useful information for fine-mapping of DT-related root QTL and DT rice breeding by MAS. 
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0  引言 

【研究意义】水资源匮缺已对耗水量大的水稻安

全生产形成严重威胁[1]，面对 21 世纪剧增的粮食需 
求，培育耐旱节水品种已成为当前水稻主要育种目标

之一[2,3]。利用分子生物学技术，挖掘与耐旱基因位点

紧密关联的分子标记，促进分子标记辅助选育

（MAS），是培育耐旱水稻品种的有效途径之一。【前

人研究进展】作物产量及抗逆性属受多基因控制的数

量性状，分子标记技术的发展与完善，克服了传统遗

传学的不足，实现了目标数量性状位点（QTL）的准

确追踪，促进了作物标记辅助育种进程。迄今大量与

水稻耐旱性相关的位点已被检测出[4~8]。在水稻抗旱育

种实践中，通常采用干旱条件下的产量表现来评价品

种的耐旱性。然而在干旱环境下作物基因型与环境互

作方差增加，使产量的遗传力降低，因而仅通过对产

量的选择来培育耐旱品种的效率并不高[9,10]。为此，

有学者认为选用对干旱胁迫反映敏感且遗传力较高的

二级性状作为耐旱鉴定指标，可以克服直接根据产  
量表现选育品种的不足，推动耐旱育种工作的有效进

行[9~11]。建立发达的根系以躲避干旱土壤层或提高吸

收土壤水的竞争力是植物避旱的一种重要而有效的机

制[5,12~14]。由于根重、根数量、根长等性状的遗传力

较高[15]，因而通过改良根系性状可以促进耐旱水稻品

种的有效选育。【本研究切入点】目前关于水稻根系

性状 QTL 的研究已取得较大进展，但多为单一环境下

的定位结果[4~8]。根系性状的表达除受作物本身的遗传

因素控制外，在很大程度上还受到外界环境条件以及

基因与环境互作的影响[8]。因此，挖掘在水、旱条件

下均可稳定表达的根系性状 QTL 及其紧密连锁的分

子标记，将有效地促进耐旱水稻品种的分子辅助选  
育。【拟解决的关键问题】为挖掘在水、旱环境下稳

定表达的根部性状 QTL，本研究利用 Lemont（粳稻）

导入到特青（籼稻）遗传背景的跨叠整个供体基因组

的高代回交导入系为材料，定位了灌溉与干旱环境下

影响水稻根部性状及产量的 QTL，旨在挖掘耐旱相 
关的根系性状 QTL，为耐旱 QTL 的精细定位和通过

根性状 QTL 标记辅助选育耐旱水稻品种提供理论依

据。 

1  材料与方法 

1.1  试验材料 
本研究采用的定位群体来自于供体 Lemont 导入

特青遗传背景的 254 个高代回交导入系群体（ILs）[16]。

利用已构建完成的遗传图谱（含 160 个均匀分布的

SSR 标记，连锁图全长 1 677 cM，两个标记之间的平

均距离为 11.3 cM）及导入系的基因型分析结果，从

254 个导入系群体中筛选出 55 个导入系（ILs）。这

55 个 ILs 的平均每个株系导入的杂合片段数为 4.9 个

（0～19），纯合片段为 9.7 个（2～25），导入片段

的平均长度 37.4 cM，55 个株系导入片段总长度为  
15 569.6 cM，为 Lemont 基因组的 9.3 倍，而且各株系

的导入片段相互跨叠覆盖整个供体基因组。曾利用 55 
ILs 和 254 ILs 分别定位旱环境下水稻粒重 QTL，发现

在两个群体中检测到的主效 QTL 除效应大小略有差

异外，其在染色体上的分布及效应方向基本一致，说

明了利用这套跨叠系定位 QTL 的有效性。同时，由于

55 个 ILs 的遗传背景已接近轮回亲本特青，多数株系

生育期与特青相仿，抽穗期变幅在 86～89 d，基本排

除了由于生育期不同而引起株系间耐旱性反应不同的

可能性。特青是中国大面积推广的高产籼稻品种， 
Lemont 则是美国南部推广的优质高产粳稻品种。本研

究所用的材料为该 55 ILs 及其双亲。 
1.2  试验方法 

试验于 2005 年在国际水稻研究所（IRRI）进行。

材料种植在 70 cm 高，直径 25 cm 的 PVC 管中。为保

证性状考查时不对根系造成损伤，影响结果的准确性，

在 PVC 管内套了一个适合内径与高度的尼龙布袋，袋

中装 17 kg 的混合土壤（壤土﹕砂土＝3﹕1）并在秧

苗移栽前定量浇 3 次透水。播种 14 d 后，每株系种植

3 个 PVC 管，每个管中移栽 3 株长势一致的幼苗，秧

苗返青后间为 1 株苗。试验设干旱胁迫和对照两个处

理，均为 3 次重复。胁迫处理的株系移栽 15 d 后断水，

在断水40 d时，不同株系之间表现出显著的胁迫差异，

再复水至收获；对照为正常定量灌水，保持水层。收

获时将尼龙袋从管中取出，从侧面剖开袋子，将根柱

小心冲洗，考查株系的 大根长（RL，cm），根数（RN），

根干重（RW，g）及单株产量（GY，g）。 
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1.3  QTL 检测 
以水、旱条件下分别测得的产量及根部性状（根

长，根数和根重）和各性状干旱与对照的差值为输入

数据，利用已构建的分子标记连锁图，采用 SAS PROC 
GLM 软件的单向方差分析检测影响各性状及干旱与

对照差值的 QTL[9]，以 P＜0.005 显著水平作为取舍主

效 QTL 的临界值。当 1 个 QTL 与 2 个或 2 个以上标

记连锁时，以 F 值 高的标记作为与 QTL 连锁的标

记列出[16]。 

2  结果与分析 

2.1  亲本与导入系群体的性状表现 

干旱胁迫处理使得特青的平均产量降低了 74%，

Lemont 降低了 92%，表明干旱胁迫严重（表 1）。对

照条件下，特青的产量与供体 Lemont 相仿，根长、

根数和根重则显著低于 Lemont；但在干旱胁迫条件

下，特青的产量及根系的发达程度显著高于 Lemont。
干旱导致特青的根长、根数和根生物量分别降低 0.33 
cm（0.9%），74.36 条（73%），0.51 g（75%），Lemont
的根长、根数和根生物量分别降低 6.4 cm（16%），

88.2 条（78%），0.74g（83%）。在 3 个根部性状中，

根数和根生物量对干旱环境反应较大，而特青的根长

较 Lemont 对环境相对稳定。比较 55 个导入系在两个

水分环境下各个性状的表现，发现其平均产量、根数

及根生物量均显著降低，分别降低了 87%，72%和

74%，但平均根长增加了 10%，表明根系延长是该群

体适应干旱的主要方式之一。 
2.2  产量及根系性状 QTL 定位 

在第 1、5、6、8 和 12 染色体上检测到影响水稻

GY 的 5 个 QTL, 包括灌溉条件下的 3 个，干旱胁迫

下的 3 个及胁迫与对照差值的 3 个（图，表 2）。根

据这些 QTL 在对照、干旱胁迫环境下的不同表达方式

可分为 3 类，第一类是在对照和干旱条件下均被检测

到的 QTL，包括 QGy5，Lemont 等位基因在两种环境

下都减少 GY；第二类只在对照条件下检测到的 QTL
包括 QGy6 和 QGy8，Lemont 等位基因在前后两个位

点分别降低和增加 GY；第三类是受干旱诱导表达的

QTL 包括 QGy1 和 QGy12，Lemont 等位基因均减少

GY。QGy6、QGn8 和 QGn12 对 GY 在干旱与对照条

件下的差值有贡献，3 个位点上的 Lemont 等位基因均

增加 GY 的差值，即降低性状的稳定性。 
在第 2、3、5、8 和 12 染色体上检测到影响水稻

根长的 7 个 QTL, 包括对照条件下的 5 个，胁迫条件

下的 4 个及胁迫与对照差值的 2 个（图，表 2）。

 
表 1  55 个特青背景回交导入系在对照和干旱胁迫条件下的根部特征及产量的表现 

Table 1  Phenotypic performance of root length (RL), root number (RN), root dry weight (RW) and grain yield (GY) in 55 ILs with 
Teqing background under control and drought stress conditions 

特青 Teqing Lemont 导入系  ILs 处理及性状 
Treatment and trait 平均数 

Mean 
平均数 
Mean 

平均数±标准误 
Mean ± SD 

变异系数 
CV% 

变异幅度 
Range 

斜度 
Skew 

峰度 
Kurt 

对照 Control        

根长 RL（cm） 36.11 40.8** 33.09±5.97 18.05 20.83～46.17 0.08 -0.41 

根数 RN 102.06 112.8** 103.22±28.33 27.45 35.67～177.00 0.27 0.31 

根重 RW(g) 0.68 0.89** 0.72±0.27 38.11 0.29～1.08 0.94 0.24 

产量 GY(g/plant) 18.68 16.03 15.71±5.22 33.28 5.11～29.63 -0.06 -0.28 

干旱胁迫 Stress        

根长 RL(cm) 35.78* 34.4 36.39±5.82 15.99 26.40～50.67 0.37 -0.44 

根数 RN 27.69* 24.6 29.10±6.53 22.43 14.00～55.5 0.48 0.99 

根重 RW(g) 0.18* 0.14 0.20±0.06 28.76 0.05～0.32 -0.03 -0.21 

产量 GY(g/plant) 4.9*** 1.23 2.30±1.80 78.23 0.11～7.74 0.78 0.22 

两种环境差值 Difference        

根长 RL(cm) -0.33 -6.4** 3.31*±8.10 244.71 -14.77～27.00 0.37 0.94 

根数 RN -74.36 -88.2* -74.12*±28.39 38.3 -149.33～-12.67 -0.5 0.45 

根重 RW(g) -0.51 -0.74* -0.53*±0.28 52.8 -1.43～-0.05 0.22 0.67 

产量 GY(g/plant) -13.78 -14.8* -13.67**±5.21 38.11 -23.99～-1.34 0.17 -0.52 

*和**,***分别表示在 0.05, 0.01 和 0.001 的概率显著水平 
*, **,*** represent significant difference at P< 0.05 , 0.01 and 0.001  
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图  对照和干旱条件下从 55 个特青背景回交导入系中检测到影响单株籽粒产量（GY）及其根部性状根长（RL），根数（RN）

和根重（RW）的主效 QTL 在基因组中的分布 

Fig.  The genome distribution of QTLs for grain yield per plant (GY), root length (RL), root number (RN) and root weight (RW) 

detected in 55 ILs with Teqing background in control and water stress conditions 

 
QRl2b 和 QRl8b 属于第一类在对照与胁迫条件下稳定

表达的 QTL，Lemont 等位基因在两个水分环境下均

增加 RL；QRl2a、QRl8a 和 QRl12 属于第二类只在对

照环境下表达的 QTL，Lemont 等位基因除在 QRl12
位点降低 RL 外，在另 2 个位点均增加 RL；QRl3b 和

QRl5 属干旱诱导的第三类 QTL，Lemont 等位基因在

2 个位点均降低 RL。此外，QRl8a 和 QRl12 还影响

RL 在干旱胁迫与对照的差值，Lemont 等位基因在 2 

个位点均降低性状稳定性，即具有降低耐旱性的作用。 
在第 1、2、3、5、11 和 12 染色体上检测到影响

水稻根数的 6 个 QTL，包括对照条件下的 3 个，干旱

条件下的 4 个以及影响胁迫与对照差值的 2 个（图，

表 2）。QRn12 是唯一在胁迫与对照环境下均表达的

QTL，Lemont 等位基因在两个环境下均增加 RN，且

效应相对较大；QRn1 和 QRn11 属第二类只在对照条

件下表达的 QTL，Lemont 等位基因在这 2 个位点分



7 期              赵秀琴等：利用高代回交导入系定位水、旱条件下影响水稻根系及产量的 QTL 1891 

表 2  从 55 个特青背景回交导入系中检测到的影响水、旱环境下水稻根长、根数、根重及其产量 QTL 

Table 2  QTL affecting root length (RL), root number (RN), root weight (RW) and grain yield per plant (GY) detected in 55 ILs 
with Teqing background in control and drought stress conditions 

对照  Control 干旱胁迫  Stress 差值  Difference 性状 
Trait 

QTL 
染色体 
Chr 

标记区间 
Marker interval F a* F a F a 

产量 Qgy1 1 OSR27-RM212   4.30 -1.09   

GY (g/plant) Qgy5 5 RM509-RM163 4.41 -2.17 6.82 -0.97   

 Qgy6 6 RM225-RM253 4.03 -1.78   6.62 2.25 

 Qgy8 8 RM126-RM483 4.71 2.09   6.52 2.33 

 Qgy12 12 RM270-RM235   4.06 -0.26 4.93 4.01 

根长 Qrl2a 2 RM53-RM324 7.53 3.28     

RL (cm) Qrl2b 2 RM341-RM263 6.49 2.57 10 3.03   

 Qrl3b 3 RM218-RM36   5.71 -3.47   

 Qrl5 5 RM249-RM509   5.06 -2.76   

 Qrl8a 8 RM126-RM483 7.88 3.08   9.34 4.21 

 Qrl8b 8 RM223-RM210 9.23 3.42 4.5 2.61   

 Qrl12 12 OSR32-OSR20 4.26 -6.27   9.66 12.01 

根数 Qrn1 1 OSR27-RM212 5.62 11.74     

RN Qrn2 2 RM48-RM208   5.38 -2.88   

 Qrn3 3 RM218-RM36   5.23 -3.74   

 Qrn5 5 RM163-RM161   4.09 -2.81   

 Qrn11 11 RM120-RM202 5.57 -15.35   4.08 13.1 

 Qrn12 12 RM463-RM270 11.13 15.83 22.04 14.32 13.1 -16.94 

根重 Qrw1a 1 RM23-RM129 5.4 0.1   9 -0.15 

RW (g) Qrw1b 1 OSR27-RM212 10.87 -0.13   9.59 0.16 

 Qrw4 4 RM252-RM303 12.88 0.13     

 Qrw6 6 RM439-RM340   5.74 -0.04   

 Qrw7 7 RM10-OSR4 6.69 0.09   12.8 -0.15 

 Qrw8 8 RM223-RM210   8.2 -0.03   

 Qrw12 12 OSR32-OSR20 4.1 -0.07   4.64 0.09 

下划线标记表示接近 QTL 一侧的标记。*加性效应为特青等位基因被 Lemont 替代后产生的效应 
The underlined markers are those closer to the true QTL positions. * QTL effects were associated with the Lemont allele (the effect due to substitution of the 
Teqing allele by the Lemont allele) 
 

别增加和降低 RL；QRn2，QRn3 和 QRn5 属干旱诱导

QTL，Lemont 等位基因在 3 个位点均降低 RN。另外

QRn11 和 QRn12 还影响干旱与对照下 RN 差值，Lemont
等位基因在前后 2 个位点分别增加和降低性状差值。 

在第 1、4、6、7、8 和 12 染色体上检测到 7 个影

响水稻根干重的 QTL，包括对照条件下的 5 个，干旱

环境下的 2 个及胁迫与对照差值的 4 个（图，表 2）。

检测到只在对照条件下表达的第二类 QTL 包括

QRw1a、QRw1b、QRw4、QRw7 和 QRw12，Lemont
等位基因除在 QRw1b 和 QRw12 位点降低 RW 外，在

其余 3 个位点均增加 RW；检测到受胁迫诱导的第三

类 QTL 包括 QRw6 和 QRw8，Lemont 等位基因均降

低 RW。另外，QRw1a，QRw1b，QRw7 和 QRw12 还
影响干旱胁迫与对照的差值，Lemont等位基因在QRw1a 
和 QRw7 位点降低性状差值，而在另 2 个位点则增加

不同环境下的性状差异。 

3  讨论 

在干旱环境下具有发达根系的水稻品种有着显著

的生长优势，育种中选择具发达根系特征的材料有助

于提高水稻耐旱性，但是根部性状的田间鉴定工作耗

时耗力，不利于选育工作的有效进行。此外，水稻产

量及根系性状属易受环境影响的数量性状。因此，挖

掘在水、旱环境下均可稳定表达的根系性状 QTL 并鉴

定与其紧密连锁的分子标记可有效促进目标性状的选

择。近年来，人们用回交导入系或染色体片段替换系

定位了许多重要性状 QTL[16~19]，但定位水、旱环境下

水稻根系性状及产量的报道还较少。本研究从 Lemont
导入到特青背景的 254 ILs，根据基因型分析结果，筛

选到导入片段彼此跨叠且覆盖整个供体 Lemont 基因

组的 55 个 ILs。利用这 55 个稳定 ILs，可以大大降低

根部性状表型鉴定的工作量，从而提高表型鉴定的准 
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确度，确保 QTL 定位的可靠性。 
不同性状或同一性状的不同 QTL 对干旱胁迫有

不同的反应。本研究表明水稻籽粒产量（GY）及其 3
个根部性状（RN，RL 和 RW）对干旱胁迫表现出不

同的反应，在总共检测到的 25 个主效 QTL 中，12 个

（48%）只在灌溉条件下检测到；9 个（36%）只在干

旱胁迫条件下检测到，受干旱胁迫诱导；4 个（16%）

在两种环境中都被检测到，其中 3 个 QTL（QRl2b、
QRl8b、和 QRn12）在对照和干旱条件下的效应大小

相似，方向一致；QGy5 在两种环境下的效应方向一

致，但效应大小差异较显著。另外检测到 11 个（44%）

QTL 包括 3 个 GY（QGy6、QGy8 和 QGy12）、2 个

RL（QRl8a 和 QRl12）、2 个 RN（QRn11 和 QRn12）
和 4 个 RW（QRw1a，QRw1b，QRw7 和 QRw12a）对

各性状在干旱与对照条件下的差值有贡献，其中 3 个

GY 位点特青等位基因降低干旱与对照的差值，即增

加性状在不同环境下的稳定性，与先前检测到绝大多

数影响株高和产量的耐旱有利等位基因来自特青的结

论相吻合[16]。另外影响 3 个根性状稳定性的 8 个 QTL
中，有 5 个位点增加性状的稳定性的等位基因来自特

青，再次表明轮回亲本特青具有较强的耐旱性[20]。研

究认为，只有在两种环境下表现相似的 QTL 如 QGy6、
QGy8 和 QGy12 及对减小干旱与对照差值（即增加性

状稳定性）的 11 个 QTL 对耐旱性有贡献，而受干旱

诱导的 QTL 可能与耐旱适性反应有关，未必对耐旱性

有实质性贡献。 
借助相同的 SSR 标记或比较图谱[21~23]，将本研究 

结果与以往对产量和根部性状 QTL 的定位结果相比

较，发现除新定位到的 QGy12、QRl2b 和 QRn12 外，

本研究中检测到的其它 22 个 QTL 分别与前人检测到

的影响水稻产量或耐旱性位点有关[10,16,24~27]，说明这

些根系和产量 QTL 受遗传背景的影响相对较小，具有

较好的稳定性，这些能在不同环境或遗传背景下稳定

表达的 QTL 在分子标记辅助选择中可能具有应用价

值。另外，在 3 个新检测到的 QTL 中，QGy12 和 QRn12
紧密相邻，而且 QRn12 在两个不同水分环境中均被稳

定检测到，效应较大；QRl2b 在水、旱条件下亦均能

稳定表达，这 2 个位点增强耐旱性的有利等位基因均

来自供体 Lemont，暗示该 2 个位点在水稻耐旱标记辅 
助选育中有利用价值。 

有效排除连锁累赘及聚合不同有利耐旱相关 QTL
是标记辅助选育耐旱品种的有效途径之一。从本研究

的 QTL 定位结果来看，在第 12 染色体的 RM270 附近

同时分布有控制产量及根数的 QTL，但是 Lemont 等
位基因表现为增加根数的稳定性的同时降低产量的稳

定性，目前尚不明确这种现象是“一因多效”还是紧

密连锁，如果是紧密连锁，就需要进一步精细定位，

利用分子标记排除影响根数 QTL 对产量的不利连锁

累赘。尽管特青带有较多的耐旱有利 QTL，但供体

Lemont 也存在一些增强耐旱性的有利 QTL，如影响

根数的 Qrn12、影响根重的 Qrw1a 和 Qrw7 分布在不

同的染色体上，通过标记辅助选择将 Qrn12、Qrw1a
和 Qrw7 进行合理配置或与产量 QTL 聚合，有可能通

过改善干旱条件下的根系性状来增强水稻的耐旱性。 

4  结论 

本研究利用从 Lemont 导入到特青背景的高代回

交导入系群体中筛选到覆盖供体全基因组的 55 个导

入系，定位到了影响水稻产量及与耐旱性有关的根系

性状的 25 个 QTL，包括 3 个在水旱环境下均可稳定

表达的根系性状 QTL（QRl2b、QRl8b、和 QRn12），

11 个对干旱与对照差值有贡献的 QTL，包括 3 个 GY
（QGy6、QGy8 和 QGy12）、2 个 RL（QRl8a 和 QRl12），
2 个 RN（QRn11 和 QRn12）和 4 个 RW（QRw1a，
QRw1b，QRw7 和 QRw12a）。除 QRl2b，QGy12 和

QRn12 外，其余 22 个均与前人研究中检测到的与水

稻耐旱相关的 QTL 定位在同一或相邻区域，这些能在

不同环境或遗传背景下稳定表达的 QTL 以及新检测

到的 QRn12 和 QRl2b，在分子标记辅助选择中可能具

有一定应用价值。 
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