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水稻幼苗活力相关性状的 ;<=>定位和上位性分析
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摘 要 以籼粳交 74$DE0FGHIJK的 LM群体 ,+-个株系为研究材料)在黑暗条件下)通过适温A"/."#NC和低温逆境

A,$.,-NC对该 LM群体的种子进行发芽试验)测定幼苗中胚轴长度O芽鞘长O根长O苗高等幼苗活力的相关性状P采

用 Q2R6K99IS统计软件检测控制这些性状的加性效应 Q2RT和加性U加性上位性 Q2RT)共检测到 "D个加性效应

Q2RT和 ,V对上位性 Q2RT)定位在除第 -染色体以外的所有染色体上)其中 D个加性效应 Q2RT和 "对上位性效应

控制中胚轴长度B-个加性效应 Q2RT和 /对上位性效应控制芽鞘长B$个加性效应 Q2RT和 $对上位性效应与根长有

关B有 /个加性效应 Q2RT和 D对上位性效应影响苗高B还检测到部分加性效应和上位性效应与环境的互作效应P对

应用分子标记辅助育种选育幼苗高活力种子的可能性进行了讨论P
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幼苗活力泛指在大田条件下种子迅速整齐出苗

以及幼苗正常生长的潜在能力)它是衡量种子质量
的一项重要指标P它反映种子在发芽和幼苗建成期
间复杂的生理生化变化)表现良好的称高活力种

子)表现差的称低活力种子J,)")DKP高活力的种子在
种植后具有迅速O一致的萌发潜势)以及出土幼苗
在正常的O有时是在相对不利的田间条件下具有茁
壮生长的能力)因而高活力的种子可以提高田间出
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苗率!缩短生育期!增加产量!增强对病虫杂草和
抵抗逆境的能力"而低活力种子则与此相反"这常
给农业生产带来很大的损失#$"%&’因此有必要对幼
苗活力相关性状展开深入研究"探索其遗传规律"
并结合现代育种方法选育高活力的品种"这对促进
农业生产的发展具有重要意义’
水稻幼苗活力体现在幼苗的中胚轴长度!芽鞘

长!根长!苗高等相关性状中"这些性状大多受微
效多基因控制"表现为数量性状"其遗传基础较为
复杂"使得遗传研究非常困难#%"(&’目前国内对水
稻幼苗活力的研究报道多集中在杂交稻幼苗活力的

表现及测定方面"而对幼苗活力的遗传分析和基因
定位的报道较少’近年来"由于分子生物学技术的
飞速发展"特别是 )*+,!--)等分子标记技术在
水稻上得到进一步发展"并构建了相应的分子标记
连锁图谱"使得数量性状基因的遗传剖析.即对

/0+的定位和效应分析1和分子剖析.即对 /0+的
克隆分离1成为可能"并在短短几年内取得了重大
进展’该领域的研究将使我们能够精确地分析

/0+效应"可靠地对 /0+进行标记辅助选择"从
而使现代分子生物技术在水稻遗传改良中发挥重大

作用#2"3&’本研究通过对幼苗活力性状的测定分析
和 /0+4定位及上位性分析"剖析水稻幼苗活力的
分子基础和育种意义"为进一步开展水稻幼苗活力
的分子标记辅助选择提供依据’

5 材料与方法

565 研究材料
选用国际水稻研究所构建的含 73(个)*+,标

记的籼粳交 8)29:;<=>?@A的 BC群体#7$&"本研究
选取其中的 7DE个系进行研究’
56F 种子活力相关性状的测定
用 7DE个株系及双亲的干燥!饱满新鲜种子进

行发芽试验"试验在适温.$(G$HI1和低温.72G
7EI1两种温度下进行"设置两次重复’实验所用
培养皿为种子发芽实验专用培育皿"培养皿底部垫
吸水纸 (G2层"加水湿润吸水纸"每个株系挑选

7D粒饱满!干燥!无病种子整齐均匀排放在培养皿
中的吸水纸上"每个培养皿用不透光的纸包裹严
密"置于小型人工气候箱中在黑暗条件下斜板培养

7D天’所有种子均发芽"出箱后"测定每一株系的
每一棵幼苗的中胚轴长度!芽鞘长!根长!苗
高#7"7%&.苗高是指根部节间到胚芽顶端的长度"芽

鞘长是指芽鞘节到芽鞘顶端的长度"中胚轴长度是
指根部节间到芽鞘节之间的长度"根长是指根部节
间到胚根顶端的长度1’最后求出每个株系两次重
复的平均苗高!芽鞘长!中胚轴长和根长"用于统
计分析’
56J KLMN的检测
采用 /0+OAPP?Q统计软件#73&检测控制幼苗

活力相关性状的加性效应 /0+和上位性 /0+"将
不同温度当作环境因子处理"进行幼苗活力相关性
状的 /0+定位!上位性分析及其与环境的互作效
应的分析"同时计算其贡献率’以 +RBS$6(作为
阈值来判断/0+的存在与否"加性效应/0+和上
位性互作效应分析以 TUD6D(V!TUD6DD(VV!

TUD6DD7VVV为显著水平进行显著性检验#H"73&’
/0+的命名原则遵循文献#7(&’

F 结果与分析

$67 幼苗活力相关性状在双亲及 BC群体中的表
现

图 7所示为水稻幼苗活力相关性状在 BC群体
中的分布频率及平均数和标准差’该 BC群体在适
温和低温 $个环境中幼苗各性状长度呈正态分布"
并且分布范围广泛"表现出数量性状的特点"由图

7可见"中胚轴长度!芽鞘长度!根长和苗高在亲
本间存在显著差异’在 BC群体中"这些性状都表
现明显的超亲分离"但大多数 BC株系各性状的表
型值都在父母本之间’
F6F 幼苗活力相关性状的 KLM加性效应分析
应用统计软件 /0+OAPP?Q进行幼苗活力相

关性状的 /0+4定位"所定位的 /0+4及其标记区
间列于表 7")*+,标记在染色体上的位置见参考
文献#7$&’幼苗活力相关性状的加性效应分析结果
列于表 $’
从表 7!$可见"在第 7!%!3!H等 9条染色体

中共检测到控制中胚轴长度的 9个/0+4具有加性
效应"其中 $个还同时具有上位性效应’位于第 3
染色体的一个加性效应 /0+来自于父本 ;<=>?@A
的等位基因"它能使中胚轴伸长 D6$2>W"其贡献
率为 736(X"位于其余 %条染色体的 %个加性效应

/0+来自于母本 8)29的等位基因"能使中胚轴伸
长 D67DGD6$7>W"其贡献率为 %69XG776%7XY
在第 %!第 H染色体上还各检测到 7个加性效应

/0+与环境的显著互作效应"其贡献率分别为
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图 $ 各 ()株系在适温*左+和低温*右+下各性状的分布图
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表 ! 定位的幼苗活力相关性状的 "#$%

#&’()! *+%,-,+.%+/"#$%/+0%))1(,.23,2+00)(&-)1-0&,-%

性状

45678

染色体

9:5;<

数量性

状座位

=4>

标记区间

?65@A5
7B8A5C6D

遗传距离

E7F86BGA
HG?IJ

中胚轴长 J K?>JLJ MNOPQLMRJSQ T

?AF;G;8UDDABV8: J K?>JLO MNJWLMRQWX Y
T K?>T MNSXTLMRJPW X
Q K?>Q Z<[\TL]F8\O X
P K?>PLJ MRYJJLMRSPP O
P K?>PLO 9Ê T_LMRTYJ W
_ K?>_ ZJ_ZJJOXL4R?‘JaO JJ
JO K?>JO MRWY_LMRJ_J Y

芽鞘长 J K9>J MROSQLbY S

9;DA;[87DADABV8: O K9>O MNOJTLMNJOT X
T K9>TLJ MRJXXLMRJWJ X
T K9>TLO MNO_SLMNTWS Q
T K9>TLT MNTTPZLMNSS_ Q
T K9>TLS MNSS_LMNYJW O
S K9>SLJ MRP__LMNYQY X
S K9>SLO MROJSLMRJST X
Q K9>Q RROJTLZ<[\T _
P K9>P MRPPTLMRPQW X
_ K9>_ MRWP_LMRJ X
JX K9>JXLJ 9Ê WTL9Ê W_ O
JX K9>JXLO 9Ê W_LROJYY X
JO K9>JOLJ MN_JQLMRTSJ O
JO K9>OLO ‘c:LJLMRSQT X

根长 O KM>OLJ 9Ê Q_QLZ<UJZ9 X

M;;8DABV8: O KM>OLO MROYQLZNOJT S
T KM>TLJ MRJXXLMRJWJ X
T KM>TLO MNSXTLMRJPW X
S KM>SLJ MROJ_LMNOQO X
S KM>SLO MNOQOLMRJWX Q
S KM>SLT MRJSTLMRQOX S
Y KM>YLJ MROOWLMRJT Q
Y KM>YLO MNQPLMNPX X
_ KM>_ ZJ_ZJJOXL4R?‘JaO _
JX KM>JX MRJTSLMNYXX X
JJ KM>JJ MNYTQLd[eJ_Q O
JO KM>JOLJ MRYPLMN_JQ _
JO KM>JOLO MN_JQLMRTS JQ

苗高 O K‘>O [6DfLMNY_ S

‘:;;8DABV8: T K‘>TLJ MNQP_LMNYPS T
T K‘>TLO MNO_SLMNTWS JT
S K‘>S MNOQOLMRJWX X
Q K‘>Q Z<g\TL]F8\O X
P K‘>P MRPPTLMRPQW X
_ K‘>_LJ ZR_\Z5;LMNQJJP X
_ K‘>_LO MRJLZ<UTE] J
JJ K‘>JJ MRJJXWLMNYTQ X
JO K‘>JOLJ Z<[\TL]F8\O S
JO K‘>JOLO MRSYPL‘c:LJ S

J=4>最高 >̂ E值处于左侧标记的距离

JRABA87Gc7F86BGAeA8hAAB8:A<;F8D7@ADU[;F787;B;i8:A[j86L

87CA=4>6Bc8:ADAi8L:6BcF7cA<65@A5

检测到 W个控制芽鞘长度的加性效应 =4>Fk
分别位于第 OlTlSlJXlJO染色体上k其中 K9>TL
T来自于母本 fMQS的等位基因k它能使芽鞘增长

XaSYG<k其贡献率为 JPaOWmkK9>TLJ来自父本

ZnjGAB6的等位基因k它能使芽鞘增长 XaJXG<k
其贡献率为 XaWTmk同时在第 Sl第 JO染色体上还
各检测到 J个加性效应 =4>与环境的显著互作效
应k其贡献率分别为 XaQTm和 XaYYmo这说明环境
对芽鞘伸长有一定的影响o
表 O列出了与根长有关的 Q个加性效应

=4>Fk分别定位于第 OlSlYl_lJXlJO号染色体
上k其中 KM>_和 KM>JX均为负k即来自 ZnjGAB6
的 =4>等位基因起增效作用k而第 OlSlYlJO染
色体上的 =4>F的加性效应为正k即来自 fMQS的

=4>等位基因起增效作用k此外k还检测到 O个

=4>加性效应与环境存在显著的互作效应o对控
制苗高的 =4>定位结果显示k在第 TlSl_lJO染
色体上检测到 Y个与苗高有关的加性效应=4>F及

O个加性与环境的互作效应 =4>Fk但 pq互作效
应的贡献率较低k说明这些性状主要由加性效应控
制o
ras 上位性效应分析
在该 Et群体中共检测到控制中胚轴长度的 O

对加性u加性上位性效应H表 TIk其贡献率为

OaOPm和 OJaQOmk共涉及第 TlPlJO等 T条染色
体k其 中 K?JT与 K?>PLJ的 互 作 贡 献 率 达

OJaQOmk其重组型上位性效应大于亲本型上位性
效应k在所形成的加性u加性上位性效应中k有 O
个加性效应 =4>即 K?>TlK?>PLJ参与了上位性
效应的形成k其余 J对上位性效应发生在 O个未检
测到显著加性效应的 =4>座位之间o还检测到 O
对加性u加性上位性与环境的互作效应k其贡献率
为 SaWSmlWaJ_mk这说明上位性效应对该群体中
胚轴长度的遗传具有重要的作用o
检测到控制芽鞘的 Y对加性u加性上位性

=4>F和 T对上位性与环境的互作效应k在所形成
的加性u加性上位性效应中k有 Y个加性效应

=4>F参与了上位性效应的形成k且都发生在 O个
非连锁的互作座位之间k只有 J对其重组型上位性
效应大于亲本型上位性效应k有 S对其亲本型上位
性效应大于重组型上位性效应k它们与环境有极显
著的互作k表型贡献率高达 JXaW_mk这说明芽鞘
受上位性与环境互作效应的影响较大o
有 S对加性u加性上位性 =4>F控制苗高k它

们发生在 O个非连锁的互作座位之间k其中有 O对
其亲本型上位性效应大于重组型上位性效应k有 O
对其重组型上位性效应大于亲本型上位性效应k其
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表 ! 幼苗活力相关性状的加性效应及其与环境的互作效应

"#$%&! ’(()*)+&#,(#(()*)+&-&,+)./,0&,*),*&.#1*)/,&22&1*3/24"532/.3&&(%),6+)6/..&%#*&(*.#)*3

性状

789:;

数量性状座位

<7=
=>?值

=>?@AB8C

加性效应

D

贡献率

EFGDHI

互作效应 J

DKJJ

贡献率

EFGDKJHI
中胚轴长 LM=JNJ OPJQ RPJRSSS TPOU

MC@BAB;VWWCXY;Z LM=T TP[\ RPFJSSS JJPTF RPR]S RPOJ
LM=\NJ TP[\ ^RPF[SSS J\PUU
LM=] OP]\ RPJRSSS OPUQ RPR\S RPRF

芽鞘长 L_=F TPQJ RPRQS RP\O
_BWCB‘;:WCWCXY;Z L_=TNJ UP\\ ^RPJRSS RPQT

L_=TNF TPQJ ^RPR]S RPRJ
L_=TNT TPTO RPOUSSS J\PFQ
L_=TNO OPR[ RPR\S RPRJ
L_=ONJ OP\\ RPJOSS JP[J ^RPRQS RP[T
L_=ONF \PJR RPJTSS JPOQ
L_=JRNF [PJQ ^RPJRS RPRJ
L_=JFNF UP\\ RPJ]SS FPF\ ^RPR]S RPUU

根长 La=FNF TPFJ RPUFS RPU
aBB;WCXY;Z La=ONJ TPJO RPTUS RPFF

La=ONF FP\Q RPUTSS RPUJ
La=UNJ OPUT RPT[S RPFR
La=] UPJ[ ^RP\USS JPRF RPFOS RPRU
La=JR UPJ[ ^RPOUS RPOJ
La=JFNJ UPR[ ^RPTQS RPF]

苗高 Lb=TNF TP]U ^RPFOS RP[R
bZBB;WCXY;Z Lb=O OPU\ ^RPF\SS RPOR

Lb=]NF TP]U ^RPJQS JPJU
Lb=JFNJ OPU\ RPUJSSS JPTO ^RPF]S RPOO
Lb=TNF TPO] RPT]SS JPJO ^RPF[S RPFQ

JHDKJ互作是适温下的处理效应c在低温逆境下的处理效应与其方向相反c大小一样d

SeSSeSSS 代表显著水准分别为 fgRPRUefgRPRRUefgRPRRJd

JHDKJ8C‘8C@CX;Ch;ZCCiiCA;Bi<7=-CXj:8BXkCX;lXhC8kBhC89;C;Ck‘C89;l8CcDKF:XWBm;Ck‘C89;l8C:@;ZC8CjC8@CBiDKJP

ScSS 9XhSSS 8C‘8C@CX;;ZC@:Y:X:i:A9XACWCjCWfgRPRUcfgRPRRUcfgRPRUcfgRPRRJc8C@‘CA;:jCWVP

贡献率为 RPQUInJP\\Ic还检测到 F对上位性与
环境的互作效应d
有 [对加性-加性上位性 <7=@控制根长c其

中 T对其亲本型上位性效应大于重组型上位性效
应cT对其重组型上位性效应大于亲本型上位性效
应c其贡献率为 JPRUnUPRTIc但未检测到上位性
与环境的互作效应c这似乎说明根长这一性状受环
境的影响较小d
!Po 幼苗活力相关性状的加性效应 4"53与上位
性 4"53之间的关系
从表 F和表 T可以看出c检测到的中胚轴长

度e芽鞘长e根长和苗高的加性效应 <7=@和上位
性 <7=@在染色体上分布广泛c共涉及到 JJ条染
色体c但各个性状的加性效应 <7=@和上位性

<7=@之间存在一定的关系c效应分析中发现相当
一部分没有加性效应的 <7=却参与了上位性的形
成c这些基因座可能通过修饰其他基因座而起作

用d在所有检测到的加性效应 <7=中c却不一定
都参与上位性效应的形成c但加性效应较大的

<7=都参与了上位性效应的形成c例如控制中胚
轴长度的 F个大的加性效应 <7=GLM=TeLM=\N
JH参与了上位性效应的形成d

p 讨论

幼苗活力相关性状由中胚轴长度e芽鞘长度e
根长和苗高等几个性状构成c本文在 JJ条染色体
上检测到了影响幼苗活力相关性状的 <7=c暗示
控制这些性状的遗传基础复杂d这几个性状中对根
长 的 <7=定 位 研 究 较 多qJRcJ[cJ]rcaChBi:9等

GJQQ[H在 JeF染色体上定位了两个根长加性效应

<7=c徐吉臣等qJRr在 FeOeQeJR染色体上定位了

O个根长加性效应 <7=c其中在第 JR染色体上定
位的一个根长 <7=与 s8:AC等qJ]r定位的 atF\U所
处区域较近d而本文所定位的[个根长加性效应
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表 ! 幼苗活力相关性状的加性"加性上位性效应及其与环境的互作效应

#$%&’! ()*+,$+*+$-.’)*+,$+*+"’-/*01-2’-,*-,’0$3,*1-’44’3,+145#6+410+’’.&*-7/*7100’&$,’.,0$*,+

性状

89:;<

座位 ;
=8>;

座位 ?
=8>?

>@A值

>@ABCD9E

上位性效应F

GGF
贡献率

HFIGGJK

互作效应 L

GGMLL

贡献率

HFIGGMLJK
中胚轴长 NO>P NO>QRL PSTQ UVSFWXXX FLSTF UVSLVXX YSYW

OEBDCD<Z[[E\]<̂ NO>QRF NO>LF YSFQ UVSLVXX FSFQ
NO>LRF NO>T PSWP UVSLYXXX WSL_

芽鞘长 N‘>F N‘>PRF PSWL UVSVWX VSLV
‘D[EDa<;[E[E\]<̂ N‘>PRY N‘>_ YSVT VSL_XXX FSQb

N‘>YRF N‘>LFRF QSLV VSLbXXX LS__ UVSVWX VSLV
N‘>T N‘>Q PSQY VSF_XXX TSbP UVSFYXXX LVSLP
N‘>LVRF N‘>LFRL TSLW VSPPXXX WSYb UVSFbXXX LVSW_

根长 Nc>FRL Nc>FRF PSFL UVS_TXX LSPP
cDD<[E\]<̂ Nc>PRF Nc>LF bSVT UVS_VXX LSLb

Nc>YRF Nc>LL FSQW UVSWQXXX LSQL
Nc>YRP Nc>LFRF PSTQ LSVT FSVb
Nc>bRL Nc>bRF YSbP VSQTXXX LSVb
Nc>_ Nc>LV bSLT LSTTXXX bSVP

苗高 Nd>F Nd>T bSTT VSbTXXX LSQQ
d̂DD<[E\]<̂ Nd>PRL Nd>Q YSPY UVSYLXXX VSWb UVSPPX VSY_

Nd>RF Nd>_RF PS_b UVSbFXXX LSYW VSPTTX VSbW
Nd>_RL Nd>LL bS_F VSYWXXX LSPL

LJGGML互作是适温下的处理效应e在低温逆境下的处理效应与其方向相反e大小一样f

FJ效应方向g正值e亲本型h重组型g负值e重组型h亲本型f

XiXXiXXX 代表显著水准分别为 jkVSVbijkVSVVbijkVSVVLf

LJGGML9Ea9EBE\<El<̂EEmmEC<Dm=8>"E\n;9D\oE\<p\lE9oDlE9:<E<EoaE9:<p9EeGGMF;\[Dq<EoaE9:<p9E;B<̂E9EnE9BEDmGGMLS

FJl;9EC<;D\DmEmmEC<gaDB;<;nEn:[pEea:9E\<<ZaEh9ECDor;\:\<<ZaEg\E]:<;nEn:[pEe9ECDor;\:\<<ZaEh a:9E\<<ZaES

XeXX :\lXXX 9Ea9EBE\<<̂EB;];\;m;C:\CE[EnE[jkVSVbejkVSVVbejkVSVbejkVSVVLe9EBaEC<;nE[ZS

=8>e分别位于第 FiYibi_iLViLF染色体上e虽
然有部分结果与前人的相似e但由于所研究的群
体i环境不同e因此对根长的定位结果还存在较大
的差异f与苗高有关的加性效应 =8>B定位也与

cElDm;:等的研究结果有较大的差异e其原因可能
是供试亲本的遗传背景不同及 =8>的表达易受环
境条件的制约等f而从中胚轴长度i芽鞘长度的加
性效应 =8>定位看ecElDm;:等所定位的 =8>都
包含在本研究的结果中e表明这几个 =8>B是可以
稳定遗传的e但 cElDm;:等i徐吉臣等sLVt和 u9;CE
等sL_t的研究中未涉及上位性效应的分析e而现代遗

传学研究证实了影响数量性状的上位性效应在遗传

效应中具有十分重要的作用sWeLYeLWvFLte本研究结果
支持这种观点f本试验中发现上位性效应及其与环
境的互作效应对水稻幼苗活力相关性状的影响很

大e尤其是与中胚轴长度i苗高和芽鞘长度有关的
上位性效应及其与环境的互作效应超过了加性效

应e这说明中胚轴长度i苗高和芽鞘长度受上位性
效应的影响较大f
本研究在适温和低温两个环境中进行研究e检

测到了一部分加性和上位性效应与环境的互作效

应e但没有检测到根长的上位性效应与环境的互作
效应e这意味着根长性状受环境影响较小f当然本
研究如果采用室内发芽试验与田间生产试验相结

合e结果可能更有说服力f
水稻种子在幼苗建成期间各相关性状的表现不

但与幼苗活力的高低密切相关e而且对水稻生产的
发展具有重要意义e随着社会i经济和技术的发
展e劳动力紧张和劳动力成本的提高e中国等亚洲
产稻国的稻作方式纷纷效仿欧i美等发达国家e从
过去传统的移栽稻转向直播稻e但直播出苗难是继
草害i倒伏等目前制约直播稻发展的又一国际性难

题sLLtf直播时e在土中由于中胚轴较短e难于出

苗e如果水稻幼苗具有长的中胚轴I有利于直播稻
的出苗J和坚实的芽鞘I顶土能力强J可以解决这一
难题sLPtf从本试验 =8>定位结果来看e在父母本

中都发现了幼苗活力相关性状的加性效应e在 AH
群体中也发现了各性状都优于父母本的株系e这表
明e控制幼苗活力相关性状的 =8>B被分散在两个
亲本中e=8>B的聚合能产生比双亲活力更强的株
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系!因此利用分子标记技术分析定位控制幼苗活力
相关性状的微效多基因"#$%&!进而通过分子标记
辅助选择等方法!利用各性状 #$%’的聚合(重
组!再辅之以农艺性状的改良可以把控制幼苗活力
相关性状的基因聚合到水稻品种中!就有可能选育
出活力性状表现良好的水稻品种)
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