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摘要：耐热性是水稻RVC4:. O.E/W.>NSU抗逆研究中最重要的性状之一。应用典型 的 籼RVC4:. O.E/W.>NSOXXS/<Y/2.U、粳 RVC4:.

O.E/W. NSOXXS;.X3</2.>U交组合 Z[*’!D:B2G<. 花药培养的 JK 群体及其已构建的分子连锁图谱，在田间及温室高温条件下对该

JK 群体的结实率性状进行考查。采用 LMN>-.XXGC>$S? 软件检测控制结实率的加性和上位性效应的数量性状位点（ LMN），在

第 $、"、’、\ 和 $$>等 & 条染色体上，共检测到 * 个具有加性效应的 LMNO。其中位于第 $、" 染色体的 % 个加性效应 LMNO 来自

父本 D:B2G<. 的等位基因，是耐热的 LMN，能提高结实率 )S&?]和 *8’*]，其贡献率为 $)8$&]和 %8\*]。位于其余 " 条染色体

的 ’ 个加性效应的 LMNO 来自母本 Z[*’ 的等位基因，能提高结实率 ’8""]I$?8"^]。在第 $、%、"、’、&、̂、\、$$ 等 \ 条染色体之

间还检测到 \ 对加性!加性上位性效应，其贡献率为 %S%^]I\S$"]。讨论了应用分子标记辅助育种选育耐热性水稻的可能性。
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水稻是我国的主要粮食作物，水稻产量性状尤

其是结实率易受环境条件特别是外界高温的影响。

随着工业化进程的加速，全球产生了越来越明显的

“ 温室效应”p$q，使得世界各水稻生产地区在水稻抽

穗开花期或灌浆期经常遭受热害的影响。因此对水

稻耐热性的遗传研究及其选育耐热品种，对促进水

稻生产持续、稳定的发展有重要意义。

水稻幼穗分化及开花结实期是高温胁迫的敏感

期，热害主要影响结实及灌浆，其中结实率下降是热

害最为敏感的指标之一，可综合反映水稻颖花开放、

散粉和受精的综合受害程度，高温下结实率的稳定

性是耐热性的重要指标。研究表明，抽穗后 "‘Y 平均
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最高温度!!()!可作为早籼稻品种热害的临界温

度*+,，开花期对高温最为敏感*-,；耐高温筛选以 -.)!
较好*/,；水稻乳熟前期（ 抽穗后 0123)4）是高温影响

结实率的重要时期，乳熟后期（ 抽穗后 5515()4）是

高温影响千粒重的重要时期 *-6/,。国外从 +3 世纪 73
年代开始以高温胁迫后结实率与常温下结实率的比

值为指标进行了耐热品种的筛选以及耐热性的数量

遗传分析，但由于种种原因，对水稻耐热性的遗传没

有作深入研究*(60,。尽管影响水稻结实率和千粒重是

一个复杂的综合过程，但品种是否耐热，即品种的热

稳定性是一个关键性因素，因此有必要对耐热性的

遗传机理、耐热基因的定位等问题进行研究。本研究

应用一对典型的籼粳交花药培养的 "# 群体及其构

建的分子连锁图谱，在田间及温室高温条件下对该

群体的结实率性状进行考查，以研究水稻耐热性的

基因位点（ $%&）数目、分布以及基因的加性、上位

性等效应及其与环境的互作关系，以期建立水稻耐

热的分子标记辅助育种的技术体系。

!8)))材料和方法

!"!#####$% 群体的产生

以 典 型 的 籼 稻 9:;<=> ’>?@A> &B’CCB@D4@E> F8 GH0/
与粳稻I:;<=> ’>?@A> &B’CCBJ>CKD@E>8F8L=MEND>（ 热带

粳稻品种）为亲本进行杂交，对 O5 代花药进行离体

培养，共获得纯合二倍体（ "# 系）5-. 个，并构建含

57. 个 HO&P 标记的遗传连锁图谱，以上工作由国

际水稻研究所完成*7,，本研究选取其中的 53Q 个 "#
系进行研究。

!"&#####耐热性实验

分 + 年 进 行 ， 全 部 材 料 分 别 于 5QQQ 年 和

+333R3SR3513.R35，每隔 53T4 播种一期，秧龄 +(84
时选取秧苗素质好的移植于盆钵中，并且每一期每

个 "# 株 系 种 植 / 个 盆 钵 ， 盆 钵 置 于 大 田 中 ，于

3UR35 选择各分期播种中刚抽穗的同一 "# 株系的

材料 + 盆移入温室，+ 盆仍放于大田，并使温室温度

在 QV33"50V33 时保持在 -.8!以上，气温测量分 -
个时段（ QV33，5-V33，50V33）进行，温室平均温度为

-.1-Q8!，而大田气温则为 +U1--8!，处理 784 后，

移出温室放于大田作常规处理，成熟时分别选取温

室和大田的单株考种结实率，为了减去结实率在不

同的 "# 株系中的遗传背景的差异，以大田环境中

的结实率减去高温下的结实率再除以大田环境中相

应株系的的结实率作为耐热性的鉴定指标。

!"’#####()* 定位及上位性分析

在已构建的 "# 群体遗传图谱的基础上，采用

$%&8W>CCN;85B3 软件检测控制结实率的加性效应和

上位性 $%&，将不同年份当作环境因子处理，进行

耐热性 $%& 定位、上位性分析及其与环境的互作效

应的分析，以 &:""+BS 作为阈值来判断 $%& 的存

在与否。互作效应分析以 P8X83B33. 为显著水平进行

显著性检验*U,。$%& 的命名原则遵循文献*Q,。

&#888结果和分析

&"!####耐热性在双亲及 $% 群体中的表现

"# 群体的籼型亲本为 GH0S，粳型亲本为 L=MR
END>，在大田与温室中结实率变化相差较大，5QQQ
年 GH0S 在大田与温室中结实率相差 0B+5Y6而粳型

亲本 L=MEND> 在大田与温室中结实率相差 -UB3UY；

+333 年 GH0/ 在大田与温室中结实率相差 UBQ7Y6而
粳 型 亲 本 L=MEND> 在 大 田 与 温 室 中 结 实 率 相 差

-5B7/Y，差异达显著水平。GH0/ZL=MEND> 群体各株

系在 + 年中的结实率呈连续分布，表现数量性状的

特点，其偏斜度和峰值均小于 5，适合于进行耐热性

$%& 分析（ 表 5）。

表 !""!### 年和 $%%% 年 &’()*+,-./01 群体的结实率变化

%>[\N8588P]NDK?<C@E8[N]>A@K;8K^T’C@_N\N?T^N;?@\@?<TK^TGH0SZL=MEND>TCKCM\>?@KDT@DT5QQQT>D4T+333TTTTTTTT23

TTTTTTTTT环境 亲 本 P>;ND?’TTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTT"# 群体 "#TCKCM\>?@KDTTTTTTTTTTTTTTTTTT

TTT‘DA@;KDWND?TTTTTTTTTTTTTGH0STTTL=MEND>TTTT平均数 aN>DTTTTT最大值 a>bTTTTT最小值 a@DTTTTTT标准差 c"TTTTT偏斜度 c_NdDN’’TTTT峰值 eM;?K’@’

#>Df=]KMT@DT5QQQTTTTTTTTT0B+5TTTT-UB3UTTTTTTTTTTTTTTT-+B0/TTTTTTTTTTTTTTTTTQ5B5TTTTTTTTTTTTTTTTTT3B55TTTTTTTTTTTTTTTTTT+-BU5TTTTTTTTTTTTTTTTTTTT3BU-TTTTTTTTTTTTTTTT!3B57TT

#>Df=]KMT@DT+333TTTTTTTTTUBQ7TTTT-5B7/TTTTTTTTTTTTTTT-/B0UTTTTTTTTTTTTTTTTTQ5BQTTTTTTTTTTTTTTTTTT3B-3TTTTTTTTTTTTTTTTTT+/B(3TTTTTTTTTTTTTTTTTTTT3B0(TTTTTTTTTTTTTTTT!3B(5

&"&#####耐热性 ()* 分析

已构建的连锁遗传图谱含 57( 个 HO&P 标记，

该图谱各标记均匀分布于全部 5+ 条水稻染色体上

*U,，适合于 $%& 定位及上位性分析，应用统计软件

$%&TW>CCN;T5B3T进行耐热性 $%&’ 定位，共检测到

+3 个耐热性 $%&’，分布于除第 0、Q、53、5+ 染色体

+55



农 业 生 物 技 术 学 报 !""! 年

表 !"#$%&’()*+,-."/0 群体中检测到的耐热性加性!加性上位性互作效应

#$%&’()(*++,-,.’!$++,-,.’(’/,0-$0,0(’11’2-0(134(5’$-(-3&’4$62’(,6(789:;*<=2’6$(>?(/3/=&$-,36

@A(B#C 最高 CD> 值处与左侧标记的距离E!F(效应方向：正值，亲本型 G 重组型E负值，重组型 G 亲本型。

@F((H’6’-,2(+,0-$62’(%’-I’’6(-5’(J30-(&,K’&L(/30,-,.’(31(-5’(CD>(0234’(31(-5’(/=-$-,.’(B#C($6+(-5’(&’1-M5$6+(0,+’(J$4K’4E!F((+,4’2-,36(31(’11’2-：/30,-,.’(

.$&=’(’N/4’00’0，/$4’6-O-L/’G(4’23J%,6$6-(-L/’(E6’H$-,.’(.$&=’(’N/4’00’0，4’23J%,6$6-(-L/’G/$4’6-(-L/’P

位点 标记区间 遗传距离 ;2Q@F(((位点 标记区间 遗传距离 ;2Q@F((((((CD> 值 上位性效应 !F((((((((((((((((((贡献率 ;R

B#C((((((Q$4K’4(,6-’4.$&(((((>,0-$62’(((((((B#C((Q$4K’4(,6-’4.$&(((((((>,0-$62’((((((((((CD>(0234’(((S/,0-$0,0(’11’2-0（ **） T36-4,%=-,36(4$-’（ ?!U**F(）

V54@8((((W)X@M8Y@Z(((((((((((((!)((((((((((((((V54@@M)((([/%::M8W!:\((((((((((("(((((((((((((((((((((@@P:\((((((((((((((((((( !]P\9((((((((((((((((((((((((((((((!P!\

V54!M@((((T>D9X9((*JL*T(((9(((((((((((((((V54:M!((((8W@Z"M8WZ"X(((((((((((Z(((((((((((((((((((((((]P:](((((((((((((((((((!@"P@:(((((((((((((((((((((((((((((\P":

V54!M!((((8WZ]M8W9]:(((((((((((X(((((((((((((((V54\M!((((8YZ\XMT>D)X((((((((((!(((((((((((((((((((((((]PXZ(((((((((((((((((((((((@"P"Z((((((((((((((((((((((((((((9PZX

V54!M)((((8W9]:M8W!]9((((((((](((((((((((((((V54:M@((((8W!@XM8Y!9!((((((((((("((((((((((((((((((((((((:P]@((((((((((((((((((((((((9P])(((((((((((((((((((((((((((((!PZ!

V54)M@((((8YXZ!M4H@""(((((((((((@(((((((((((((((V54:M)((((8W!@:M8W@:)(((((((((("((((((((((((((((((((((((9P)]((((((((((((((((((((((((\P))((((((((((((((((((((((((((((()P9X

V54)M)((((8W@\ZMT>D))\((((()(((((((((((((((V54]M@((((8H@)MT>D@"]((((((((((@((((((((((((((((((((((((:P)!(((((((((((((((((((( !9P\\ (((((((((((((((((((((((((((()P@:

V54]M!((((T>D@"]M8Y9:Z(((((("(((((((((((((((V54XM!((((*J/^!MT>DZZOOOOOOOO"OOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOO]P!!OOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOXP":OOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOO:P::

V54\M@OOOO8Y))\_MT>":Z\OOOO!OOOOOOOOOOOOOOOOV54@@M:OO8W!:\M8W@")OOOOOOOO@OOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOO]P)XOOOOOOOOOOOOOOOOOOOO !@"PXZOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOXP@)

表 1""#$%&2()*+,-."/0 群体中检测到的具有显著耐热性的加性效应 3456

#$%&’O!OB#C0O31O$++,-,.’O’11’2-0O134O5’$-O-3&’4$62’O,6O789:;*<=2’6$O>?O/3/=&$-,36

@FOOB#C 最高 CD> 值处与左侧标记的距离。

@FOOH’6’-,2O+,0-$62’O%’-I’’6O-5’OJ30-O&,K’&LO/30,-,.’O31O-5’OCD>O0234’O31O-5’O/=-$-,.’OB#CO$6+O-5’O&’1-M5$6+O0,+’OJ$4K’4P

的其余 X 条染色体上，其中，有 ) 个只具有加性效应

（ V54XM@、V54@@M@ 和 V54@@M!，称 为!型 ），有 @: 个

只具有上位性效应（ 称为"型），有 ) 个既具有加性

效应又参与上位性效应的形成（ V54@、 V54)M@O和
V54:M)，称为#型）；具有显著加性效应的 9 个耐热

性 B#C0 分布于第 @、)、:、X 和 @@ 等 ] 条染色体，其

中位于第 @、) 染色体的 ! 个耐热性加性效应 B#C0

来 自 父 本 *<=2’6$ 的 等 位 基 因 ， 能 提 高 结 实 率

ZP]"R和 9P:9R，其表型贡献率为 @ZP@]R和 !PX9R，

位于其余 ) 条染色体的 : 个控制耐热性的加性效应

B#C0 来自母本 789: 的等位基因，它能提高结实率

:P))R"@"P)\R；没有检测到耐热性加性效应与环境

的互作效应（ 表 !）。

数量性状位点 标 记 区 间 遗传距离 ;2Q@FOOOOOCD> 值 加性效应 贡献率 ;ROO

OOOOOOOB#COOOOOOOOOOOOQ$4K’4O,6-’4.$&OOOOOO>,0-$62’OOOOOOOOOOOCD>O0234’OOO*++,-,.’O’11’2-U*FOOOOOT36-4,%=-,36O4$-’OU?!U*FF

OOOOOOV54@OOOOOOOOOOOOO8W)X@M8Y@ZOOOOOOOOOOOOOOOO!)OOOOOOOOOOOOOOOO@"P@XOOOOOOOOOOOOOOOOOOOMZP]"OOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOO@ZP@]

OOOOOOV54)M@OOOOOOOOOO8YXZ!M4H@""OOOOOOOOOOOOOOOOO!OOOOOOOOOOOOOOOOOOO9P)]OOOOOOOOOOOOOOOOOOOM9P:9OOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOO!PX9

OOOOOOV54:M)OOOOOOOOOO8W!@:M8W@:)OOOOOOOOOOOOOO"OOOOOOOOOOOOOOOOOOO9P)]OOOOOOOOOOOOOOOOOOOO:P))OOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOO@P!X

OOOOOOV54XM@OOOOOOOOOO8WZ\XM8W@WZ\XOOOOOOOOO@@OOOOOOOOOOOOOOOOO]P!!OOOOOOOOOOOOOOOOOOOO]P")OOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOO@P\)

OOOOOOV54@@M@OOOOOOOO8Y:""M8W@@XOOOOOOOOOOOOOO@)OOOOOOOOOOOOOOOOO9PZ9OOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOXP:ZOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOO:PZ:

OOOOOOV54@@M!OOOOOOOO8W@@XM*+5OOOOOOOOOOOOOOOOOOO@OOOOOOOOOOOOOOOOO@"P9]OOOOOOOOOOOOOOOOOO@"P)\OOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOOO!!PX@

!"#$%!!!!上位性互作分析

在 >? 群体中共检测到 X 对耐热性加性!加性

上 位 性 互 作 效 应（ 表 )）， 其 贡 献 率 为 !P!\R"
XP@)R，涉及第 @、!、)、:、]、\、X、@@ 等 X 条染色体，

其中位于第 \ 条染色体的 V54M@ 与第 @@ 条染色体

的 V54@@M:O! 个位点的互作贡献率达 XP@)R，其重组

型互作能提高结实率 @"PXZR。在所构成的上位性效

应中，有 9 对发生在"!"型之间，而发生在"!#
之间和#!#型之间的分别只有 @ 对（ 图 @）。
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第 ! 期 曹立勇等：水稻籼粳交 "# 群体耐热性的 $%&’ 定位

图 ()耐热性的 $%& 图谱

*+,)()-%./-$%&-012-34-./15-6/’+’5178/

--------从表 9、! 中还可见，在各种效应中，以耐热性加

性效应的贡献率最高，达 :9);;<。其次为耐热性加

性!加性上位性效应，贡献率为 !=)>?<。而耐热性加

性效应与环境的互作效应及加性!加性上位性效应

与环境的互作效应均未检测到，说明这个群体结实

率数量性状基因受加性效应和上位性效应的影响较

大，在 (@@@ 年和 9??? 年两种环境下，结实率变异较

小。

!----讨论

水稻耐热性的反映指标有生化和形态指标，但

耐热性的直接鉴定方法主要是考察抽穗期高温处理

后结实率是否下降。本实验采用田间自然温度与温

室高于 !:-"两种处理相结合对水稻籼粳交 "# 群

体进行结实率考查，实验方法简便直观，用该方法共

检测到了 9? 个耐热性 $%&，这与前人报道的耐热

性遗传是由多基因控制的数量性状的结论相似A9B:B>C。

其中，有 > 个耐热性加性效应 $%&’，分别位于 (、!、

D、=、(( 染色体上，这与邢永忠等A(?C检测到的控制水

稻结实率的 $%&’ 数相同；还检测到 = 对耐热性上

位性效应，但在两个环境中均未检测到耐热性加性

效应与环境的互作效应和上位性与环境的互作效

应。$%& 与环境互作是影响数量性状表达的重要因

素，许多研究比较了不同环境下同一群体的 $%&-定
位情况来分析 $%& 与环境的关系。E15/6’37 等A((C和

F.G17, 等A(9C发现 $%& 对环境敏感，但 H5GI/6 等A(!C在

> 个环境下，定位玉米的有关性状，几乎没有找到

$%& 与环境互作的证据。邢永忠等A(?C在环境差异较

大的情况下，所定位的 !D 个水稻穗部性状 $%&’
中，只有 > 个与环境互作，而对遗传力稍高的每穗实

粒数，没有一个 $%& 与环境互作。这并不意味着加

性效应和上位性效应不受环境的影响，如果以不同

地点或多个年份作为环境计算，则加性效应和上位

性效应可能受环境的影响较大。但就育种而言，$%&
的遗传与环境（ JK）互作好比一把双刃剑，没有显

著 JK 互作效应的有利基因，其效应受环境影响小，

可保证品种的稳定性。因此，在改良作物性状时，要

特别注意 $%& 是否与环境互作。

本实验结果表明，从父母本中都发现了耐热性

加性效应 $%&，在 "# 群体中也发现了比父母本更

耐热的株系。这表明，控制耐热性的 $%&’ 被分散在

两个亲本中。耐热性 $%&’ 的聚合能产生比双亲更

耐热的株系，在高温下能有较高的结实率。 本研究

所检测到的 > 个耐热性加性效应 $%&’，在分子标

记辅助选择中，可以利用标记辅助选择改良水稻的

耐热性，从而解决水稻的热害问题。

本研究对水稻开花期热害的临界温度未作深入

研究，如采用人工气候箱稳定的控温条件，分期采用

!、:、;、(?-L 及 !:M!@-"高温处理相结合，结果可能

更 为 准 确 ， 同 时 也 更 能 说 明 水 稻 耐 热 的 机 理 。

N16+I/O 等 A(DC和 P3’/ 等 A(:C研究表明，水稻植株受热

害胁迫，主要是由于 (，:Q 二磷酸核酮糖羧化酶 R 加

9(!



农 业 生 物 技 术 学 报 !""! 年

!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!"!
!
!
!
!
!
!
!
!
!
!
!
!
!
!
!
!
!
!
!
!
!
!
!
!
"!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!"!

!
!
!
!
!
!
!
!
!
!
!
!
!
!
!
!
!
!
!
!
!
!
!
!
"

氧酶（ #$%&’()）的活性下降所致，而 *，+, 二磷酸核

酮糖羧化酶 - 加氧酶是水稻光合作用中的一个关键

性的酶，水稻耐热品种具有较高的 *，+, 二磷酸核酮

糖羧化酶 - 加氧酶的活性，因此如果能对该 ./ 群

体进行 0，+, 二磷酸核酮糖羧化酶 - 加氧酶的活性

和光合速率的测定，则更能从分子水平上剖析水稻

的耐热机理。
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·农业生物技术研究成果·

大豆耐盐性研究与应用

RH$OP1?FO1^QQA&(?H&)F1)D1R?AH1T)AJK?F(J1&F1R)P%J?F1111

从鉴定大豆种质方法入手，鉴定了国内外大豆种质 51!‘‘ 余份，筛选出一批耐盐种质。遗传研究表明大豆耐盐性受

一对耐盐显性基因控制，并在分子水平上得到验证。选育了一批耐盐品系及审定推广了耐盐品种中黄 0‘ 号，在盐碱地区

累计种植面积达 !39 万 NE!。耐盐生理及耐盐机理研究表明，盐不仅引起大豆质膜渗漏，而且存在离子毒害。大豆 Rg. 有

7 条酶带，盐胁迫诱发 = 条新酶带，耐盐和盐敏感品种主要差异在叶绿体 Rg. 酶谱上。离子运输研究明确了大豆的耐盐

机制：（ 0）对离子的选择性吸收与排氯：（ !）离子由根向叶运输过程中被重新分配。因而调控大豆耐盐基因可能编码了

一 类 与 离 子 运 输 相 关 的 蛋 白 ，已 获 得 了 大 豆 L?-/ 交 换 运 输 蛋 白（ LN]）、钾 离 子 通 道 蛋 白（ ^T[）与 氯 离 子 通 道 蛋 白

（ CWC）的部分编码基因，并克隆了特异表达基因的部分序列，鉴定出与大豆耐盐基因紧密连锁的 MC# 标记，该标记已申

请国家专利。筛选出的 5 个 RR# 标记，其中之一 R?HH590 定位在遗传连锁图 h‘0 上，与耐盐基因遗传距离仅 4351(>。本研

究将推动我国耐盐生理、耐盐育种及耐盐生理的分子生物学深入研究。耐盐品系被科研单位及生产部门应用;1产生了明

显的经济和社会效益，经联机和专家鉴定，该研究总体水平居国内领先。研究成果将有助于使我国大豆耐盐性研究总体

水平进入国际先进行列。
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