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水稻苗重的耐冷性动态QTLs定位
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摘 要:以粕粗交组合IR64/Azucena产生的105个DH群体为遗传材料，采用包括加性、上位性及其与

环境互作效应的条件和非条件QTL定位方法，分析了3叶期低温处理下苗期5个阶段与秧苗重I有关

的QTLs.结果表明，在苗重发育的不同阶段，控制苗重的QTLs数目，效应大小及作用方式不同.与苗重

有关的17个非条件QTLs中，14个检测到具有显著的加性X处理互作效应，这些QTLs决定了苗重性状

对环境的特异性变异.条件分析表明，第23̂ 30 d(低温胁迫后第1周)具有各项遗传效应的基因和第16

-̂37 d(低温胁迫开始后的3周内)具有加性X处理互作效应的基因表达较为活跃.另外，检列到25对上

位性位点影响苗重，尤以第30 d检测到的上位性位点最多，同时也揭示了上位性的几个重要特征.
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Abstract:A doubled haploid (DH) population derived from a across between a japonica male parent

Azucena and a indica female parents IR64，was used for detecting QTLs related to seedling weight un-

der 3-leaf cold treatment situation at five measuring stages，with additive，epistasis and their QE effects

by unconditional and conditional mapping methods. The results showed that the numbers，the magni-

tude of the effects and the operation manner of the QTLs affecting seedling weight were different at dif-

ferent measuring stages. Of the 17 QTLs controlling seedling weight detected by unconditional map-

ping, 14 QTLs were found with significant additive X treatment interaction effects which determined

the differential response of the seedling weight to environmental variation. Conditional QTL analysis in-

dicated that the gene expressions were quite active at the intervals from 23̀h day to 30̀h day (a week af-

ter cold treatment) for the QTLs with various genetic effects，and the intervals from 16̀h day to 37̀h day

(within three weeks from cold treatment starting) for the QTLs with additive X treatment interaction

effects. In the study, with two mapping methods，there were 25 pairs of QTLs involved in epistasis for

seedling weight，and most interactions were detected from 23̀h day to 30̀h day. Several important fea-
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tures of epistasis were also revealed.

Key words:age-specific mapping; seedling weight;cold tolerancerice (Oryza sativa L.)

    水稻是一种喜温作物，对温度非常敏感[[l[
在中国南方双季稻栽培区，3,4月份发生的“倒

春寒”常常造成早春稻秧苗腐烂，分孽停止，僵

苗不发等，由此造成的生育期延迟对产量的影

响是很大E21.因而有必要开展水稻秧苗期的耐

冷性研究.定位水稻秧苗期的耐冷性基因，可为

改良水稻的耐冷性提供依据.培育能够耐低温

的壮秧，防止烂秧是水稻高产的前提.水稻秧苗

重量是决定是否壮秧的重要生理素质之一，在

低温逆境下，秧苗越重，干物质生产、积累越多，

说明秧苗的活力越大，越能忍耐低温的侵害.

    水稻的耐冷性是一个动态过程[3[，传统的

分析方法仅分析最终性状，不能有效地探明发

育过程中基因的动态表达规律.Zhu['1提出的

发育数量遗传模型分析方法，可有效的分析t

-1到t时刻的净遗传效应，结合QTL定位，

可以对影响植株的发育数量性状进行动态

QTL定位.目前，已经应用于水稻株高[s1、叶挺

长[s1和干物质重E71等的动态QTL定位.

    本研究采用动态基因定位分析方法，对水

稻三叶期低温处理条件下的苗重进行QTL定

位分析，旨在阐明影响秧苗重量以及与苗重耐

冷性有关的QTLs，为水稻的抗低温逆境胁迫

遗传育种提供指导与选择依据.

1 材料与方法

子进行发芽试验.将每个株系20粒催芽的种子

等分成2组，置于直径10 cm装有沙子的育苗

盘中于正常温度((25̂ 30 ̀C)下发芽9d.9d之

后，将长出的幼苗连根拔起，用水洗干净后在温

室中正常温度下进行溶液培养[91.每个塑料盘

含有10X7个大小相同，直径为25 mm的孔，

可以容纳10个DH株系，每个株系7株水稻秧

苗.所有株系的营养液一起配置，并调整营养液

的pH值在5-5. 5之间.根据需要，每7d更换

一次营养液.水稻播种16d后(即3叶期)，对

其中一组水稻秧苗进行白天15℃/夜晚10℃

的低温处理，处理6d之后，与另一组水稻秧苗

保持同样的条件置于正常温度下生长.没有经

过低温处理的一组水稻秧苗作为对照.试验过

程中温室里的温度保持在22̂ 35 0C.从水稻播

种后第16d开始，16̂ 44 d之间，每7d观察

并记录一次对照和冷处理的水稻秧苗重量.

1.3 统计分析方法

    用QTLMapper 1. 6统计软件[;o〕检测水稻

DH群体的QTL加性、加性X处理互作、加X

加上位性和加X加上位性与处理互作等效应.

条件定位采用Cao等E51推荐的方法进行，每个

水稻秧苗性状的条件表型值运用ZhuE"〕提出的

条件遗传效应值的统计分析方法获得.采用t

测验结合jackknife抽样方法对QTL遗传效应

值进行检验，显著性水准为a=0.005. QTL的

命名采用Cao等Cs7推荐的方法.

1.1 试验材料

    以釉粳交组合IR64/Azucena产生的105

个DH群体为遗传材料，研究控制水稻苗重的

QTL数目、位置及效应.所用的分子标记连锁

图谱由Huang[']提供.该图谱包括175个标记

(含有146个RFLP标记，其它为同工酶以及

RAPD标记等)，覆盖了水稻全部12条染色体，

全长2005 cM，标记间平均距离为11. 5 cM，符

合QTL定位的基本要求.

1.2 试验设计

    用105个株系及双亲的干燥、饱满、新鲜种

2 结果与分析

2.1 苗重的QTL效应分析

2.1.1 控制苗重的非条件QTL的加性和加

性X处理互作效应分析 各测定时期显著影

响苗重的具有加性和加性X处理互作效应的非

条件QTLs列于表1.共检测到17个与苗重有

关的QTLs，分布在除第7和10号染色体之外

的10条染色体上.第44 d时检测到显著影响

苗重的QTLs有6个，但只有Swl-3和Sw5-3
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两个QTLs可以在5个观测时期都检测到显著

的加性效应值.其中，Swl-3来自IR64的等位

基因使苗重降低，而Sw5-3则表现为增加苗

重.其余的QTLs只在一个或几个时期检测到

显著的效应值，因而各测定时期显著影响苗重

的非条件QTLs的数目和效应是不同的，这种

差异揭示了控制苗重性状的基因在不同发育阶

段是选择性表达的.尤其是Swl l-2，第16d和

44 d该位点的加性X处理互作效应值方向不

同，第16d来自IR 64的等位基因可以增加苗

重，而第44 d时来自Azucena的等位基因则可

以显著增加苗重2. 156 g，说明了同一位点的基

因在不同的时期表达也可能是不同的.

    由表1可知，与苗重有关的17个非条件

QTLs中，Sw2-1, Swll-1和 Swl2-1 3个

QTLs仅仅检测到显著的加性效应值，这些位

点的基因在不同的环境下具有相同的表达模

式;另外14个QTLs检测到具有显著的加性X

处理互作效应，这些QTLs决定了苗重性状对

环境的特异性变异.在不同的时期，具有各项效

应的QTLs的数目、效应大小及在各个时期对

苗重性状的贡献率是不同的.从表1可以看出，

第23 d(低温胁迫结束时),30 d(低温胁迫后第

1周),37 d(低温胁迫后第2周)检测到具有加

性X处理互作效应的QTLs的数目较多，这些

效应的贡献率与该时期的加性效应的贡献率基

本持平，且所有具有加性和加性X处理互作效

应的QTLs两种效应值都相反，说明与苗重有

关的基因对温度变化是相当敏感的，这也是低

温胁迫后表型值变化的主要原因;第16 d(低温

胁迫前)和44 d(低温胁迫后第3周)，苗重的发

育则以加性效应的贡献比较大.随着苗重的发

育，具有加性和加性X处理互作效应的QTLs

总的贡献率在第16d和第44 d较大，第23 d

和第37 d次之，第30 d最小.这说明，随机残差

(包括环境误差、抽样误差和其它的遗传效应)

对苗重的影响在低温胁迫后1周(第23-30 d)

是最大的，第16d检测到具有加性X处理互作

效应的QTLs主要是由抽样误差造成的.

2. 1.2 控制苗重的条件QTL的加性和加性

X处理互作效应分析 运用条件QTL定位

方法，检测到14个与苗重有关的条件QTLs

(见表2)，说明在性状发育过程中存在许多新

的基因表达效应影响苗重的发育.但是，不同时

期影响苗重的条件QTLs的数目、效应大小及

作用方式不尽相同.从表2可知，从播种到第

16 d(低温胁迫前)，新的基因表达效应以加性

效应为主;第16-23 d(低温胁迫中)和第23-

30 d(低温胁迫后第1周)以低温胁迫诱导产生

的加性X处理互作效应为主，这2个时期检测

到的条件QTLs的数目也较多，尤其是低温胁

迫后第1周，条件加性X处理互作效应贡献率

达55.90o;第30-37 d(低温胁迫后第2周)只

检测到3个条件QTLs (Sw2-1,Sw2-2和Sw3-

3)，但是效应值相对较大，新的基因表达效应也

是以加性X处理互作效应为主;第37̂ 44 d则

只检测到1个条件QTLs (Sw2-1).这说明，从

低温胁迫开始到胁迫后2周，存在较多新的加

性X处理互作效应影响苗重的发育.条件QTL

定位方法为更深入地了解苗重性状的逆境反应

作用机理提供了一个有力的工具.

    另外，从播种到第16 d，检测到Sw2-1具

有正的条件加性效应值，而第23-30 d和第30

-̂37日检测到负的条件加性效应值，后期效应

相反的基因表达抵消了前期该位点的基因表达

效应，因而非条件方法只在第16d检测到显著

的加性效应值，条件QTLs的定位解释了在不

同的发育阶段影响苗重的非条件QTLs的变

化原因.此外，本研究中7个QTLs (Sw2-2,

Sw3-3、Sw7-1 Sw8-2, Sw9-2, Sw9-3和Swl l-

3)，仅被条件方法检测到，说明了在非条件方法

能够检测到显著的效应值之前，基因其实已经

开始表达，而条件方法可以灵敏地检测到这些

新基因表达效应.

2.1.3 控制苗重的QTL加X加上位性以及加

X加上位性与处理互作效应分析 条件和非

条件QTL定位方法共检测到25对与苗重有关

的上位性互作位点(表3).在不同发育时期，具

有上位性互作效应的QTLs数目也不尽相同.

由表3可知，低温胁迫后第1周(第23̂ 30 d)

检测到的上位性互作最多;第16d和44 d的上

位性互作次之，第23 d和37 d最少.25对上位

性互作位点中，有15对具有显著加X加上位性

与处理互作效应，说明与苗重有关的上位性互作

万方数据
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同样受不同温度变化影响.另外，有13对互作位

点可以用条件方法检测到，说明许多上位性互作

仅存在一段时间，但是对最终性状的建成作用却

不容忽视.表中效应值为正值，说明参与上位性

的两个QTLs增效等位基因来自相同的亲本;

效应值为负值，说明参与上位性的两个QTLs

增效等位基因分别来自IR 64和Azucena.

    本研究发现，相当一部分没有加性效应的

QTLs却参与了上位性的形成，所有包含在苗

重上位性互作中的30个QTLs中，有42%的

位点不具有显著的加性和(或)加性X处理互作

效应，这些基因座位可能通过修饰其它基因座

位而起作用.尤其是Sw 7-4和Sw10-3，虽然这

两个QTLs都不具有加性以及加性X处理互

作效应，但是它们的加X加上位性与处理互作

效应值却高达一1.411，可解释7. 7%的表型变

异.而对 Swl l-3和 Swl l-1来说，这两个

QTLs都存在显著的加性或加性X处理互作效

应，但是其效应值都很小，其加X加上位性效应

值却可以达到一1. 529.此外，一个QTL与多

个QTLs在同一时期或不同时期可能存在互

作，如Swl-1与Swl-2和Sw12-1在第30 d都

存在互作;而Sw 12-2与Sw5-3在第16 d，与

Sw 5-1在第30 d同时存在互作.这些都说明上

位性是数量性状的重要遗传组成部分，其作用

方式也是多种多样的.

表 3

Table

各测定时期苗重QTL的加X加上位性效应及其加X加上位性与处理互作效应

3  The QTL locations and estimated effects (epistasis as and epistasis by treatment aae)

  for seedling weight at every measuring stage

as effect aae effect

天数//d QTL QTL;
t{t一1 t}t一1

h2(F-aal)/
h2(勤ael )

h2(勘a (, I,-1)) l
h2(勤ae(rln-1) )

16 Sw2-3 #

Sw3-2 #

Sw4-2 #

Sw6-1释

Sw10-2 #

Swl2-2 #

Sw2-1#

Sw6-3

Swl一1

Swl-1

Sw2-3 #

Sw3-2 #

Sw3-4

Sw6-1#

Sw7-1#

Sw7-4

Sw9-1

Sw8-1#

Swl l一3#

Swl2-2 #

Sw2-1#

Sw5-2

Sw7-4

Sw9-2 #

Swl l一3#

Sw4-1#

Sw3-1#

Sw10-1

Sw3-5 #

Sw3-3 #

Sw5-3 #

Swl-3 #

Sw2-3 tt

Swl-2

Swl2-1#

Sw2-2 #

Sw7-2

Sw6-4

Sw3-5 #

Sw7-3

Sw6-2

Sw3-5 #

Sw7-2

Sw2-2 #

Sw5-1

Swl l-1 #

Swl-2

SwI O-3

Sw2-1#

Swl l-1#

0. 011 9. 32/9. 51 11.3/0.00

一 0. 018

一 0. 013 *.食

一 0. 012 *

0. Oil 0. 013*

23

一0.009

  0.009

  0. 167

  0. 107

书怪苍一0. 078* * *   0.00/0.45 0.00/0.37

30 一 0. 088 * 0. 072 4. 59/3. 92 29.3/59. 1

一0. 192* * 0.150

0. 113 *

一 0. 051 *，赞 0.052

0.051

一 0. 148* * 0. 109

0.043

0. 054 一 0.046二

一 0.056*** 0. 064 * *

0. 154

0. 044 " " 一0. 048'

0. 一 0.

一 0.

179

495 0.

一 0. 317'，书

3. 06/3. 72

17. 6/7. 11

0.00/0.00

15.2/2. 9

37

44

一 0. 819 ̀ 一 1.

123

370

411

一 0.338..'

一 1. 529'

注:①#表示此QTL同时检测到加性和/或加性X处理互作效应.

② h2(Eaai),h2(Zaael); h2(Zaa(,l,-i)),h2(Yaae(fj,-j))分别指各测定时期所有具有非条件和条件加X加上位效应以及加

X加上位性和处理互作效应的QTLs解释表型变异的贡献率，以百分比表示〔%).
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2.1.4 各测定时期影响苗重的QTL各项遗

传效应的总和分析 各测定时期DH群体冷

处理和对照表型值的差值和影响苗重的QTL

各项遗传效应的绝对值累加总和列于表4.表

中I l a, } X aa, 1 X ae, I和7, 1 aae,分别是苗

重从初始时刻到t时刻的理想极端表型(累积

了所有增效或减效基因)个体的加性效应、加X

加上位性效应、加性X处理互作效应和加X加

上位性与处理互作效应的累加值.从表4可知，

随着时间的推进，除了加X加上位性外，这些效

应值都是逐渐增大的，这是作物在发育进程中

表型值能够不断增大的重要原因.其中具有加

性和加X加上位性效应的QTLs，其基因表达

模式在不同环境下是相同的，而具有QE互作

效应的QTLs决定了对环境的特异性变异，因

此，IIae,I和I I aae,可以揭示在逆境胁迫下作

物改良的潜力.本研究中，低温胁迫后，冷处理

与对照在第23 d,30,37和40 d的表型值差异

分别为一1.33、一3.13,-4.82和一6. 36g，而

累积了所有增效基因(I I ae,}十I I aae, I)的理

想的极端表型个体在各时间段内能够分别增加

表型值0.88,1.07, 2.19和4. 09 g，由此说明，

若将所有的增效基因聚合在一个株系中，在育

种中有望培育出低温胁迫后表型值与适温差异

不大，且耐冷性较强的品种.

表4

Table 4

各测定时期DH群体冷处理和对照表型值的差值和各项QTLs效应的绝对值累加总和

The phenotype means of cold treatment minus the CK for DH population and the sum of absolute

value for genetic effects of QTLs at every measuring stage

天数/d      Cold-CK 乏iai} 7, I aa,} Z I ae,} E I aae,} Z I a (, I,-1)}Z I as (, I,-1)}E I aeai,-n}E I aae(, },-1)

16

23

  0

一1. 33

一 3. 13

一4.82

一 6. 36

0.129 0.035       0.092 0.018       0. 126 0.043       0.037          0

0. 622                        0 0. 607 0.274       0. 062 0. 226 0. 078

30

37

0.948      0.786      0.685 0. 382 0. 218 0. 336 0. 319 0. 333

1.933      0.495      1.815 0. 265      0 0. 209

4.316      2.348      2.677 1.411 0. 184      0. 755                       0

    表4中II actlt-i>卜I I aa(tjt-i)},Z I aectjt-t>}

和I I aaect,t-i>}分别是t-1到t时刻内所有

QTL表达的净加性效应、净加X加上位性效

应、净加性X处理互作效应和净加X加上位性

与处理互作效应的累加值.由表4可知，低温胁

迫后第1周即第23̂ 30 d的各种基因表达净

效应都较大;低温胁迫过程中即第16̂ 23 d的

净加性X处理互作效应、低温胁迫后第2周即

第30̂ 37 d的净加性和加性X处理互作效应

也较大，而低温胁迫后第3周即37̂ 44 d因为

存在上位性效应较大的位点，因而具有较大的

净加X加上位性效应.从条件QTLs的数目和

条件效应值在苗重不同测定时期的动态变化可

以看出，低温胁迫后第1周(第23̂ 30 d)具有

各种遗传效应的基因，以及低温胁迫开始后的

3周内(第16̂ 37 d)具有加性X处理互作效应

的基因表达都很活跃，这同时也揭示了低温胁

迫后各个观测时期表型值变化的内在原因.

3 讨 论

    低温冷害是稻作生产中的一个突出问题，

低温常使水稻生长发育延迟，育性降低，甚至植

株死亡.研究表明[[11， 121，作物在遇到低温逆境

时，体内会发生许多代谢变化，以此来适应、修

复或抵御低温造成的伤害，这个过程会诱导产

生很多基因[13]，这可能是本研究中检测到很多

QE互作的原因.并且一部分基因表现为低温

处理后使苗重降低的同时，另外一些基因可能

表现为抵御低温的影响.但是，增效等位基因往

往分布在不同的亲本中，因而若通过分子生物

学技术将这些增效等位基因聚合在一个材料

中，就有可能培育出期望的耐冷性品种.本研究

对苗重的定位分析为此提供了重要的指导

依据.

    现代发育遗传研究表明，控制复杂性状的
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基因在不同的发育时间段内是按一定的时空秩

序有选择地表达的[[14.151.因此基于最终数量性

状表型值进行静态QTL分析的方法不能充分

反映发育过程中基因的真实作用方式，因而也

就不能精确、完整地定位影响植株性状的所有

QTLs.本研究关于苗重的发育遗传研究就表

明在苗重发育的不同阶段，控制苗重的QTLs

的数目，效应大小及作用方式是不同的.Zhu[41

提出的发育遗传研究的条件遗传效应分析方

法，对深人地了解单个数量性状基因座位

(QTL)在性状发育过程中的基因表达行为模

式，明晰性状在不同时期对冷害的反应作用机

理提供了一个有效的分析工具.对苗重的条件

分析表明，不同时期影响苗重的基因表达，其活

跃程度是不同的，受低温胁迫的影响，胁迫开始

后3周之内具有加性x处理互作效应的基因表

达比较活跃.本研究对苗重的发育QTL定位

结果，对于改进分子标记辅助选择策略以及改

良作物的耐冷性具有重要的指导意义.

    本研究同时也说明上位性是数量性状的重

要遗传组成部分，在不同的时期具有上位性互

作的数目及效应也是不同的.通过对影响苗重

的上位性效应进行分析，揭示了上位性的几个

重要特点.并且，许多只能用条件方法检测到的

上位性互作，可能只存在很短的一段时间，但是

对最终性状的建成却起着很重要的作用.忽略

上位性效应的分析会对结果造成很大的偏差.

此外，上位性互作同样是受不同的环境条件影

响的，不同的温度下，参与上位性的QTL数目

及效应也不尽相同.

[4〕

[5〕

〔6〕

[7]

[8〕

[9〕
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