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摘要：采用条件和非条件数量遗传分析方法，研究了不同环境条件下籼稻稻米透明度的发育遗传规律。稻米 ’ 个

发育时期两年数据的分析结果表明，开花受精后第 ( ) "! 天的灌浆中期和后期遗传效应表达对稻米透明度的影响

最大。控制稻米透明度性状表现的三倍体胚乳核基因、细胞质基因和二倍体母体植株核基因效应在不同环境下存

在着表达水平上的差异。条件遗传分析的结果还表明一些遗传效应存在着发育时期间断表达的现象。基因加性

效应和细胞质效应以及相应的环境互作效应在稻米透明度性状发育中起着主要作用，选择可以取得良好的改良效

果。浙南 $ 号和 !$&! 等亲本可以提高后代的稻米透明度。
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水稻是我国的主要粮食作物之一，消费者一般

喜欢购买垩白小、透明度高等外观品质好的稻米。

深入了解稻米品质性状的遗传机理，是探寻提高稻

米品质途径的前提。

发育遗传学认为，个体的发育过程是一系列基

因 按一定时空顺序被激活或抑制的有序表达 过
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程［! " #］。植物基因表达具有发育阶段特异性，现已

被一些实验所证实［# " !$］。由于水稻种子的生长发育

除了会受到本身遗传物质的控制外，同时还受到外

界环境条件的影响，不同地点或年份间环境条件的

变化可能会导致稻米不同灌浆时期遗传效应表达方

式或程度的差异。但目前稻米品质性状遗传研究主

要是采用稻米胚乳性状的最终表型值或单一环境下

不同发育时期的表型值进行研究，对于不同环境条

件下稻米胚乳性状的发育遗传机理了解甚少［!%］。

此外，稻米品质性状的表现也会同时受到胚乳、细胞

质和母体等遗传体系基因效应的影响［!# " $&］，有必要

深入研究不同环境条件下这些遗传体系在各个灌浆

时期的遗传效应表达差异。

本实验旨在通过不同环境条件下整个稻米灌浆

过程中遗传效应表达的动态遗传规律研究，明确稻

米不同发育时期的遗传效应差异和基因型与环境

（年份）互作效应对透明度发育动态的影响；同时研

究不同环境条件下三倍体胚乳、细胞质和二倍体母

体植株等遗传体系的基因效应表达差异以及预测杂

交亲本在稻米不同发育时期的遗传效应值，为水稻

遗传改良进一步提供理论依据。

! 材料和方法

! "! 植物材料

实验材料为生育期相近、稻米透明度性状差异

较大的 ’ 个早籼不育系（浙协 $ 号、协青早、浙南 %
号、珍汕 (’、冈朝 ! 号、)$&、作 *）和相应的保持系以

及 * 个 早 籼 恢 复 系（+#(、测 早 $ , $、$-’!*、!&$、

!%(!）。

! "# 实验设计

!((’ 年采用不完全双列杂交交配设计，以上述

不育 系 和 恢 复 系 配 制 杂 交 组 合（’ . *）。!((/ 和

!((( 年早季将亲本和 0! 种植于浙江大学实验农场，

两年均为 % 月 %& 日播种、# 月 %& 日移栽，单本插，行

株距为 $& . $&12。各小区种 %- 株，$ 次重复，随机

区组设计。水稻开花期间在各小区中间 !- 株 0! 或

亲本植株的稻穗上标记当日开花受精的自交（0$）或

亲本种子（每穗 %& 粒左右），每隔 ’ 天收获不同灌浆

时期的种子（&! !，分别为开花受精后到稻米灌浆第

’、!#、$! 和 $/ 天）。在开花期同时获得稻米 # 个灌

浆时期的当代杂交 0! 种子。全部种子晒干后用微

型精米机碾成精米，置干燥器内平衡水分 % 个月，利

用浙江农科院生产的数字式透明度测定仪测定不同

发育时期亲本、0! 和 0$ 的稻米（约 * " !& 克）透明

度，各样品测定 % 次。根据稻米灌浆进程，大致可把

开花受精后整个稻米发育过程分为灌浆始期（开花

后第 ! " ’ 天）、中期（/ " !# 天）、后期（!* " $! 天）和

成熟期（$$ " $/ 天）# 个发育时期（ !）。

! "$ 统计分析方法

采用包括胚乳、细胞质和母体等不同遗传体系

基 因 效 应 和 环 境 互 作 效 应 的 数 量 性 状 遗 传 模

型［$! " $%］、发育遗传模型［$#］以及相应的统计分析方

法，分析稻米透明度性状的两年资料。采用 345 法

预测各项条件和非条件遗传效应分量［$*，$-］，其中利

用非条件分析方法获得的 ! 灌浆时期遗传效应值是

指从种子开花受精到 ! 灌浆时期（&! !）全部遗传效

应表达的累积遗传效应总量，而利用条件分析方法

获得的净遗传效应是指从开花后某一灌浆时期（ ! ,
!）到下一灌浆时期（ !）这一特定灌浆时间段中遗传

效应的表达量。采用 671889:;< 数值抽样技术对各世

代平均数进行抽样，计算各方差分量、协方差分量和

遗传效应估计值的标准误。所有数据的运算和分析

采用 = 语言编写的软件［$’］在 5= 微机上完成。

# 结果与分析

# "! 不同发育时期稻米透明度的非条件遗传效应

分析

表 ! 结果表明，多数遗传主效应和环境互作效

应已达极显著水平，故三倍体胚乳、细胞质和二倍体

母体植株等不同体系的遗传主效应以及环境互作效

应均会明显影响稻米不同灌浆时期的透明度性状。

其中以稻米灌浆中期的遗传效应表达量为最大，其

次为灌浆后期和成熟期。由此可见，控制稻米透明

度表现的遗传效应表达在不同灌浆时期有着较大差

异。

遗传主效应分量主要表现为随稻米灌浆时期的

延后而增加，环境互作效应分量则表现为以灌浆中

后期为主。由于稻米 # 个发育时期的遗传主效应

（"# > "$ ? "% ? "& ? "$’ ? "%’ ）和环境互作效应

（"#( > "$( ? "%( ? "&( ? "$’( ? "%’(）方差总量分别

占 遗 传 方 差 总 量（ "# ? "#( ）的 !$@& 髎、%’@% 髎、

#-@# 髎、 ’’@% 髎 和 //@& 髎、 -$@’ 髎、 *%@- 髎、

$$@’ 髎，故前 % 个灌浆时期透明度性状的表现是以

环境互作效应为主，成熟期则表现为以遗传主效应
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表 ! 稻米不同发育时期透明度的非条件方差分量估计值

!"#$% & ’()*+")%( ,- ./0,/1*)*,/"$ 2"3*"/0% 0,+4,/%/)( -,3 )3"/(4"3%/05 ,- 3*0% ") 1*--%3%/) 1%2%$,4+%/) ()"6%( */ !"#!$% 3*0%（ 7 &8 9 &）

参数 :"3"+%)%3
稻米发育时期 ;%2%$,4+%/)"$ ()"6%( ,- 3*0%

<1 &=1 >&1 >?1
遗传方差 &’（ (）

胚乳加性方差 &)（ (） 8 @888 8 @&AB!! 8@&B8!! 8@>&?!!

胚乳显性方差 &*（ (） 8 @8&&!! 8@8>=!! 8@8CA!! 8@888
细胞质方差 &+（ (） 8 @8>D!! 8@888 8 @888 8 @&88!!

母体加性方差 &),（ (） 8 @888 8 @&<C!! 8@&<=!! 8@>BA!!

母体显性方差 &*,（ (） 8 @8>>!! 8@8C&!! 8@888 8 @8==!!

环境互作方差 &’-（ (）

胚乳加性 7 环境互作方差 &)-（ (） 8 @&=C!! 8@>8=!! 8@8C<!! 8@888
胚乳显性 7 环境互作方差 &*-（ (） 8 @8>A!! 8@8C=!! 8@8CA!! 8@8CA!!

细胞质 7 环境互作方差 &+-（ (） 8 @8<8!! 8@&A?!! 8@>=8!! 8@&&&!!

母体加性 7 环境互作方差 &),-（ (） 8 @&AC!! 8@>&8!! 8@&&>!! 8@888
母体显性 7 环境互作方差 &*,-（ (） 8 @8><!! 8@8D>!! 8@8CA!! 8@8=A!!

加性协方差 +)·),（ (） 8 @888 9 8@8C= 9 8@8AD 9 8@&8D
显性协方差 +*·*,（ (） 9 8@8&C 8 @88& 8 @888 8 @888
加性 7 环境互作协方差 +),·),-（ (） 9 8@8A& 9 8@8&? 9 8@=C? 8 @888
显性 7 环境互作协方差 +*-·*,-（ (） 8 @88D! 9 8@8=& 9 8@88& 9 8@88D
机误方差 &. 8 @88&!! 8@88>!! 8@88&!! 8@88>!!

!和!!分别为达到 8E8D 和 8E8& 显著水平。! "/1 !! (*6/*-*0"/) ") 8 @8D "/1 8 @8& 43,#"#*$*)5 $%2%$(，3%(4%0)*2%$5

为主。说明稻米灌浆始期时透明度的表现还不充

分，此时与透明度表现有关的遗传效应表达量也较

少。随着中后期灌浆速度的加快，遗传效应表达量

明显增加。成熟期时总的遗传效应表达量虽已稍有

下降，但此时的遗传效应表达在不同环境中最为稳

定，环境变化的影响较小。

不同遗传体系表达的遗传主效应方差分量还表

明，灌 浆 始 期 是 以 细 胞 质 主 效 应 为 主（ &+ F&’ G

=CEA 髎）、灌 浆 中 期 和 成 熟 期 以 母 体 主 效 应 为 主

［（&), H &*,）F&’ 分别为 D&E= 髎和 D&E< 髎］，而灌浆

后期则表现为以胚乳主效应最为明显［&) H &*）F&’

G DAEA 髎］；环境互作效应方差分量也表明灌浆始

期和中期的遗传效应是以母体互作效应为主［（&),-

H &*,-）F&’-分别为 ==E> 髎和 CBE> 髎］，而灌浆后期

和成熟期则表现为以细胞质互作效应为主（&+- F&’-

G D&EB 髎和 D<E? 髎）。在与育种有关的遗传效应

中，除了灌浆始期的遗传主效应外，其他灌浆时期的

遗传主效应和环境互作效应均表现为以加性效应

（&) H &), H &)- H &),- ）和细胞质效应（&+ H &+- ）为

主。由于基因的加性效应和细胞质效应在世代之间

均能得到稳定的传递，故稻米透明度性状可以在低

世代时开始加以选择。稻米灌浆始期的显性 7 环境

互作协方差已达显著水平（+*-·*,- G 8E88D!），说明

三倍体胚乳显性与二倍体母体植株显性互作效应在

灌浆始期的作用方向相同，表现为同时增加该发育

时期的稻米透明度。

" #" 不同发育时期稻米透明度的条件遗传效应分析

条件方差分析结果表明（表 >），胚乳、细胞质或

母体植株中控制透明度性状表现的遗传效应在稻米

多数发育时期均有新的表达。除了稻米成熟期中基

因新 表 达 的 条 件 遗 传 主 效 应 较 大 外［ &’（ ( I（ ( 9 &））F
（&’（ ( I（ ( 9 &））H &’-（ ( I（ ( 9 &）））G ADE= 髎］，之前 C 个灌浆

时期中均是以条件环境互作效应为主［ &’-（ ( I（ ( 9 &））F
（&’（ ( I（ ( 9 &））H &’-（ ( I（ ( 9 &）））G DDE= 髎 J ??E& 髎］，说明

成熟期之前基因效应的表达更易受到环境条件变化

的影响。由于稻米灌浆中期和后期控制透明度表现

的净遗传效应要明显大于其他发育时期，故开花后

第 ? J >& 天是控制透明度性状的微效多基因被激活

表达最为活跃的时期。一些遗传效应存在着发育时

期间断表达的现象，如与细胞质主效应有关的基因

在灌浆始期表达后，以后几个灌浆时期中均未发现

有新的表达，在表 & 成熟期中测到的非条件细胞质

主效应是灌浆始期细胞质基因重新表达的结果；灌

浆后期测到的非条件胚乳显性效应、胚乳或母体加

性互作效应也是在灌浆始期和（或）中期表达基因继

续发挥作用的后续效应。
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表 ! 籼稻稻米不同发育时期透明度的条件方差分量估计值

!"#$% & ’()*+")%( ,- .,/0*)*,/"$ 1"2*"/.% .,+3,/%/)( -,2 )2"/(3"2%/.4 ,- 2*.%（!5）") 0*--%2%/) 0%1%$,3+%/) ()"6%( */ !"#!$% 2*.%

参数 7"2"+%)%2

稻米发育时期 8%1%$,3+%/)"$ ()"6%( ,- 2*.%

90 :0

; <: = <

<>0 90

; <: = <

&<0 <>0

; <: = <

&?0 &<0

; <: = <

条件遗传方差 &’（ ( @ ( = <）

胚乳加性方差 &)（ ( @ ( = <） : A::: : A&&B!! :A&:B!! :A<CD!!

胚乳显性方差 &*（ ( @ ( = <） : A:<<!! :A:<>!! :A::: : A:DC!!

细胞质方差 &+（ ( @ ( = <） : A:&C!! :A::: : A::: : A:::
母体加性方差 &),（ ( @ ( = <） : A::: : A::: : A<:?!! :A<?E!!

母体显性方差 &*,（ ( @ ( = <） : A:&&!! :A:>:!! :A::: : A:>D!!

条件环境互作方差 &’-（ ( @ ( = <）

胚乳加性 ; 环境互作方差 &)-（ ( @ ( = <） : A<>D!! :ADD?!! :A::: : A:::
胚乳显性 ; 环境互作方差 &*-（ ( @ ( = <） : A:&B!! :A:>?!! :A&B>!! :A:D>!!

细胞质 ; 环境互作方差 &+-（ ( @ ( = <） : A:9:!! :A<>D!! :A<:B!! :A<<D!!

母体加性 ; 环境互作方差 &),-（ ( @ ( = <） : A<BD!! :A&:D!! :A::: : A:&9!!

母体显性 ; 环境互作方差 &*,-（ ( @ ( = <） : A:&9!! :A:C>!! :A:&:!! :A:>?!!

加性协方差 &)·),（ ( @ ( = <） : A::: : A::: = :A<9C = :A:<E
显性协方差 +*·*,（ ( @ ( = <） = :A:<D : A::?!! :A::: : A:::
加性 ; 环境互作协方差 +),·),-（ ( @ ( = <） = :A:B< : A::E : A::: : A:::
显性 ; 环境互作协方差 +*-·*,-（ ( @ ( = <） : A::C! = :A::C : A>DD = :A::E
机误方差 &.（ ( @ ( = <） : A::<!! :A::&!! :A::<!! :A::&!!

!和!!分别为达到 :F:C 和 :F:< 显著水平。! "/0 !! (*6/*-*."/) ") :F:C "/0 :F:< 32,#"#*$*)4 $%1%$(，2%(3%.)*1%$4

不同遗传体系基因效应的条件遗传方差表明，

稻米灌浆始期基因效应的表达分别是以条件细胞质

主效应和母体互作效应为主、成熟期则分别以条件

母体主效应和细胞质互作效应为主。虽然灌浆后期

遗传效应的表达仍以条件胚乳主效应为主，但条件

胚乳互作效应已成为主要互作效应分量。稻米灌浆

中期基因效应的表达与非条件遗传分析的结果有明

显不同，其中非条件遗传分析结果表明此时是以母

体主效应和母体互作效应为主，而条件遗传分析方

法则发现是以条件胚乳主效应和胚乳互作效应为

主，说明在灌浆中期新表达的遗传效应主要是来自

于三倍体胚乳核基因。表 & 结果还表明，除了灌浆

始期透明度性状的条件显性互作协方差达显著水平

外（+*-·*,-（ ( @ ( = <）G :F::C!），灌浆中期的条件显性协

方差也已达到极显著水平（+*·*,（ ( @ ( = <）G :F::?!!），

揭示了这两个发育时期中胚乳核基因新表达的净显

性互作效应或净显性主效应对稻米透明度的影响与

母体植株的影响有密切关系，且两者方向相同。

! "# 亲本稻米透明度不同发育阶段的遗传效应分析

不同遗传体系所产生的遗传效应在不育系和恢

复系亲本间以及稻米发育过程中有着较大差异。母

本不育系在稻米发育过程中透明度性状的胚乳加性

主效应（)）是以正值为主，母体加性主效应（),）则

表现为以负值为主；而父本恢复系中 ) 是以负值为

主、), 则表现为提高后代透明度的正值（表 D）。细

胞质遗传主效应（+）的表现因灌浆时期而异，母本

和父本的 + 在灌浆始期和成熟期总体上表现相反，

对稻米透明度性状的表现具有不同的作用。

遗传主效应和互作效应预测值表明各亲本在不

同的稻米灌浆时期有着较大的差异，有些亲本在年

份间或发育时期间的稳定性较好，如浙南 D 号在两

年 > 个灌浆时期中的遗传效应预测值总量分别为

:F:E、:F:<、:F<<、:F:?（<EE? 年，) H )-< H + H +-< H
), H ),-< ）和 :F:C、:F::、= :F<&、:F<B（<EEE 年，)
H )-& H + H +-& H ), H ),-&），不同年份和不同发

育时期有着较为稳定遗传效应值；恢复系 <DE< 的情

况与此相似。有些亲本发育时期间的稳定性较差，

会出现灌浆前期遗传效应表现为正值（或负值）、后

期为负值（或正值）的现象。例如，I&: 亲本在 <EE?
和 <EEE 两年的遗传效应预测值总量分别为 = :F:D、

= :F:B、= :F<<、:F:9 和 = :F<<、= :F:?、= :F:D、

:F:D，该结果表明在稻米成熟期之前 D 个灌浆时期

中测到的遗传效应总量均为降低稻米透明度的负

值，而在成熟期中不同遗传体系的遗传效应总量已

转为正值。

EC< 期 石春海等：不同环境条件下稻米透明度的发育遗传分析



表 ! 籼稻不同灌浆时期亲本稻米透明度的遗传效应预测值（范围）

!"#$% & ’(%)*+",%) -%.%,*+ %//%+,0（(".-%）1/ ,(".02"(%.+3 /1( 2"(%.,0 ", )*//%(%., /*$$*.- 0,"-%0 1/ !"#!$% (*+%

亲本

’"(%.,

胚乳加性效应

4.)102%(. "))*,*5% %//%+,
细胞质效应

63,12$"07*+ %//%+,
母体加性效应

8",%(."$ "))*,*5% %//%+,
& &’9 &’: ( (’9 (’: &) &)’9 &)’:

稻米灌浆始期 4"($3 /*$$*.- 0,"-%
母本 — ; <=<& < =<& ; <=<: < =<> ; <=<? — < =<9 ; <=<9
@%7"$% （ ; <=<A B <=<9） （<=<9 B <=<?） （ ; <=<A B <=<>） （<=<: B <=<C） （ ; <=<D B <=<:） （ ; <=<& B <=<E）（ ; <=<? B <=<>）
父本 — < =<> ; <=<> < =<& ; <=<? < =<D — ; <=<: < =<9
8"$% （ ; <=<A B <=9:）（ ; <=9& B <=<?）（ ; <=<& B <=9<）（ ; <=9D B <=<A）（ ; <=<E B <=9C） （ ; <=9& B <=9?）（ ; <=9: B <=9?）
稻米灌浆中期 8*))$% /*$$*.- 0,"-%
母本 < =<> < =<> ; <=<& — < =<D ; <=<D ; <=<A ; <=<> < =<&
@%7"$% （<=<: B <=<E） （<=<& B <=<?）（ ; <=<> B ; <=<:） （<=<9 B <=9A） （ ; <=9A B <=<:）（ ; <=<E B; <=<:）（ ; <=<D B; <=<:）（<=<: B <=<A）
父本 ; <=<A ; <=<? < =<> — ; <=9< < =9< < =<C < =<? ; <=<?
8"$%（ ; <=9< B; <=<9）（ ; <=9& B; <=<:）（<=<< B <=9<） （ ; <=:? B ; <=<&）（<=<> B <=9E） （<=<9 B <=9A） （<=<< B <=9D）（ ; <=9& B ; <=<9）
稻米灌浆后期 F%,% /*$$*.- 0,"-%
母本 < =<> ; <=99 < =<> — < =99 ; <=99 ; <=<> ; <=<9 < =<9
@%7"$% （<=<: B <=<A）（ ; <=:: B ; <=<>）（ ; <=<? B <=9&） （ ; <=<A B <=:>）（ ; <=:A B <=<&）（ ; <=<D B <=<<）（ ; <=<9 B <=<<） （<=<< B <=<:）
父本 ; <=<A < =9? ; <=<? — ; <=9? < =9? < =<A < =<9 ; <=<:
8"$%（ ; <=<D B ; <=<>）（<=99 B <=::）（ ; <=9& B ; <=<9） （ ; <=:D B <=<:）（<=<< B <=:&）（ ; <=<> B <=9>）（ ; <=<: B <=<>）（ ; <=<> B <=<:）

稻米成熟期 8",G(% 0,"-%
母本 < =<> — — < =<& < =<? ; <=<9 ; <=<D — —

@%7"$% （<=<: B <=<C） （ ; <=<> B <=<E）（ ; <=<& B <=99）（ ; <=<C B <=<E）（ ; <=9& B ; <=<:）
父本 ; <=<A — — ; <=<> ; <=<D < =<: < =<E — —

8"$%（ ; <=<C B ; <=<?） （ ; <=<? B ; <=<&）（ ; <=9A B <=<:）（ ; <=<D B <=99） （<=<? B <=9:）

! 讨论

数量性状的形成涉及众多基因的调控和相互作

用，其遗传表达与发育时期和环境条件有着密切关

系，存在着基因表达的发育阶段性以及基因表达类

型和程度上的差异。水稻稻米品质等数量性状大都

属于复杂的综合性状，其表现会同时受到三倍体胚

乳、细胞质和二倍体母体植株等多套遗传体系基因

效应的影响，遗传基础比普通的植株农艺性状更为

复杂［9> B :<］。品质性状最终表型值决定于整个稻米

发育过程中众多基因的表达、调控和相互作用，同时

也还会受到时间（不同发育时期）和空间（地点和年

份）等环境条件以及基因与环境互作的影响。环境

条件的不同使得发育时期间的遗传效应有着明显差

异，对稻米品质性状的表现产生较大影响。因此发

育遗传机理的研究将有助于明确稻米品质数量性状

在不同发育时期中遗传变异的特异性。

采用目前常用的非条件遗传分析方法和最终稻

米胚乳数量性状表型值估算的遗传效应值，可以反

映出在整个稻米发育期间全部遗传效应表达的综合

或累加效应，但不能说明稻米品质性状在某一段特

定发育时期的遗传效应表达情况。而条件遗传分析

方法则可排除前期已表达基因所产生的遗传效应而

获得某一特定发育时期的净遗传效应，因此可以对

该特定时期的动态遗传表现进行更深入地分析，以

便更有效地发现不同发育阶段遗传效应表达的差

异。本研究利用非条件和条件数量遗传分析两种方

法，分析了不同环境条件下稻米某一发育时间（<!
*）或稻米某一段特定发育时期（ * ; 9! *）中不同遗

传体系数量基因遗传效应表达对稻米透明度性状发

育的影响，揭示了该性状的一些发育遗传特点。从

理论上进一步阐明了三倍体胚乳核基因、细胞质基

因和二倍体母体植株核基因在稻米不同灌浆时期中

的表达情况以及环境互作效应对稻米透明度表现的

影响程度。研究结果发现水稻开花受精后第 C B :9
天的灌浆中期和后期遗传效应表达量为最大，说明

这些灌浆时期中稻米发育发生着明显的生理变化，

从而对透明度性状的表现产生较大影响。两年数据

的分析结果表明，环境（年份）互作效应对稻米灌浆

始期、中期和后期的透明度数量基因的表达影响较

大，且有随灌浆过程的延续而逐渐减少的趋势，至稻

米成熟期时遗传主效应已占主导地位，说明水稻开

花受精后一段时间内的遗传效应表达最易受到环境

条件变化的影响，控制稻米不同发育时期的透明度

性状表现的微效多基因是按一定的时间顺序激活和

关闭，各种基因效应在不同环境下会存在着表达水

平上的差异。因此，仅利用稻米成熟时的最终透明

度性状表型值进行遗传分析较难说明不同灌浆时期

的遗传效应表达情况。上述结果较好地揭示了在不

同环境条件下整个稻米透明度性状发育过程中有关

数量基因的动态表达和遗传效应的动态变化过程以

及特定发育时期数量基因所产生净遗传效应，为今

<A 遗 传 学 报 :E 卷



后不同发育时期透明度性状 !"#$ 定位和进行相应

的分子标记辅助选择提供了一定的理论依据。
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