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摘 要(应用籼粳交 bO/*;Y+ICB52的 FG群体及其构建的分子标记遗传图谱(在遮光条件下(通过适温和低温逆境下发
芽(测定中胚轴长度<采用 7891233BA基因定位软件检测控制中胚轴长度的加性效应 789:和加性2加性上位性 789:(
在第 ’=+=/=.=/=’)等 /条染色体上定位了 /个控制中胚轴长度的 789:(其中在第 ’=+=.=/染色体上定位了 *个具有加性
效应的789:(位于第 .染色体的 ’个加性效应789的增长等位基因来自于父本Y+ICB52(它能使中胚轴伸长 ,,)/CJ(其贡
献率达 ’.,>1(其余 +个加性效应789:的增长等位基因来自于母本bO/*(能使中胚轴伸长 ,,’,?,,)’CJ(在第 +=.=’)等
+条染色体中共检测到 )对加性2加性上位性效应(其贡献率分别为 )’,/)1和 ),).1(同时各检测到 )对加性效应2环境
的互作效应和上位性与环境的互作效应<对应用分子标记辅助育种选育中胚轴伸长的矮秆水稻的可能性进行了讨论<
关键词(水稻.加倍单倍体.中胚轴长度.数量性状位点.上位性分析
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在我国(水稻直播作为一种简便=省工=省力且
高效的技术正日益受到重视<与传统的育秧移栽方
法相比(直播法不仅节省工时和水浆(而且免除了稻
农弯腰躬背之累<由于采用直播法时(水稻幼苗未遭
受拔秧引起的损伤(前期生长条件好(营养生长快(
因此直播稻比移栽稻成熟早(即使在缺水情况下(其
单产也高于移栽稻A’B<但直播稻出苗难是继草害=倒
伏等目前制约直播稻发展的三大难题之一A)(+B<直播
稻田的土壤=水=温度和氧的供应状况对种子的发芽
和出苗影响很大(目前所用的一些半矮秆品种(直播
时(在土中由于中胚轴较短(难以出苗A)B<
中胚轴长的作物适于直播(在种子发芽后(中胚

轴明显伸长(顶土能力强(易出苗A+B(因此对水稻幼
苗中胚轴进行研究(如筛选幼苗中胚轴伸长的品种(
研究中胚轴的遗传机理(定位控制中胚轴长度的基
因等(将有利于水稻直播技术的发展<水稻中胚轴伸
长属于基因型与环境互作的范畴(在控制中胚轴长

度的基因的定位上(虽也曾有过报道A*B(不过只涉及
加性效应 789的定位(未涉及加性效应及上位性
效应与环境互作<本研究以一个构建分子标记连锁
图谱的籼粳交 FG群体为遗传材料(在遮光条件下(
通过适温和低温逆境下发芽(对幼苗中胚轴长度的
测定和 789:及上位性进行分析(研究水稻中胚轴
伸长的基因位点*7890数目=分布(探讨水稻中胚
轴伸长的分子标记辅助育种的可能性<

’ 材料与方法

C,C !"群体的产生
以典型的籼稻 bO/*和粳稻 Y+ICB52*热带粳稻

品种0为亲本进行杂交(对 -’代花药进行离体培
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养!共获得纯合二倍体"#$系%&’(个!并构建含

&)(个 *+,-标记的遗传连锁图谱!以上工作由国
际水稻研究所完成.(/0
123 幼苗中胚轴的测定
本研究选用了该套 #$群体的 &45个株系及其

亲本的干燥6饱满种子进行发芽试验!试验在适温

"7(879:%和低温逆境"&;8&5:%两种温度下进
行!每种温度设置 7次重复0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 (8;
层!加水湿润吸水纸!每个株系挑选 &4粒饱满6干
燥6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&4<0出箱后!测定
每一株系的每一棵幼苗的中胚轴长度.=/"指幼苗根
部节间到芽鞘节之间的长度%!最后求出每个株系 7
次重复的平均中胚轴长度!用于统计分析0
12> ?@A定位和上位性分析
利用 B*;=CDEFGHIJ的 #$群体构建了一张含

&)(个 *+,-标记的水稻连锁遗传图谱!该图谱各
标记均匀分布于全部 &7条水稻染色体上.(/!适合于
加性效应 KL,M定位和上位性分析0采用 KL,
NJOOHP软件.;!)/检测控制中胚轴长度的加性效应

KL,和上位性 KL,!将不同温度当作环境因子处
理!进行中胚轴长度的 KL,定位6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0以

,Q#R72=作为阈值来判断 KL,的存在与否!加性
效应及上位性互作效应分析以 ST424&U6ST
4V44(UU为显著水平进行检验.;!)/0KL,的命名原则
遵循文献.9/0

7 结果与分析

321 中胚轴长度在双亲和 WX群体中的表现

#$群体的双亲在低温和适温下的中胚轴长度
相差较大!B*;=和 DEFGHIJ在低温下中胚轴长度分
别为 42&44和 424(4GY!在适温下为 4V)’4和

4V4)(GY!差异达显著水平0B*;=CDEFGHIJ#$群

体各株系在两种温度下的中胚轴长度呈正态分布!
表现数量性状的特点!其偏斜度和峰值均小于 &!适
合于进行耐热性 KL,分析"表 &%0
323 中胚轴长度的加性效应 ?@A分析
应用 KL,分析软件 KL,NJOOHP进行中胚轴

长度的 KL,定位!共检测到控制中胚轴长度的 9
个 KL,M!其中 =个 KL,M具有加性效应!包括 7个
只具有加性效应"Z[\]̂]6Z[\_!称为‘型%的!另外

7个还同时具有上位性效应"Z[\a6Z[\b̂]!称为c
型%!有 =个只具有上位性效应"称为d型%0所定位
的 KL,M及其标记区间列于表 70中胚轴长度的加
性效应 KL,分析结果和上位性分析结果分别列于
表 ’6表 =0
从表 ’可见!在第 &6’6)69等 =条染色体中!共

检测到控制中胚轴长度的 =个具有加性效应的

KL,Me其中位于第 )染色体的一个加性效应的

KL,增长等位基因来自于父本 DEFGHIJ!它能使中
胚轴伸长 427;GY!其贡献率为 &)2(f!位于其余 ’
条染色体的 ’个加性效应的 KL,增长等位基因来
自于母本 B*;=!它们能使中胚轴伸长 42&48427&
GY!其贡献率为 ’2=(f8&&2’7fe在第 ’6第 9染
色体上还各检测到 &个 KL,存在显著的加性效应
与环境的互作效应!其贡献率分别为 42=&f和

4V47f!这表明控制中胚轴长度的基因分散在两个
亲本中!KL,M的聚合能产生比双亲中胚轴更长的
株系!在适温下能有较长的中胚轴0
32> 上位性效应分析
在该 #$群体中共检测到 7对加性g加性上位

性效应"表 =%!其贡献率为 727)f和 7&2;7f!共涉
及第 ’6)6&7等 ’条染色体!其中位于第 ’条染色体
的 *h=4’8*i&)5和第 )条染色体 *h;’98*h=44
区间的两个位点的互作贡献率达 7&2;7f!其重组
型上位性效应大于亲本型上位性效应!在所形成的
加性g加性上位性效应中!有 7个加性效应 KL,
即 Z[\a6Z[\b̂]参与了上位性效应的形成!其余 &
对上位性效应发生在 7个未检测到显著加性效应的

表 1 jklmCnopqrstWX群体在适温和低温下中胚轴长度的分布

@tuvr12Wwxyzwupyw{s{|}rx{q{y~vvrs!y"wsjklmCnopqrst#{#pvtyw{sps$rz}{$rztyryr}#rztypzrts$v{%yr}#rztypzr2 GY

环境

&I’(P)IYHI*

亲本 -JPHI*

B*;= DEFGHIJ

#$群体 #$O)OF+J*()I
平均数

NHJI

最大值

NJ,

最小值

N(I

标准差

-<

偏斜度

-.H/IHMM

峰值

0FP*)M(M
适温 NL"7(179:% 42)’4 424)( 42’95 72=&’ 424’’ &42’&9 429;& 425&=
低温 ,L "&;1&5:% 42&44 424(4 4279; 724(4 424&4 &=2=7) 42)’’ 429(;

NL1N)<HPJ*H*HYOHPJ*FPHe,L1,)/*HYOHPJ*FPH2
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表 ! "#$%&’()*+,-./群体中检测到的控制中胚轴长度的加

性效应 0123

1-45+!60123789:-;;898<++==+*93=>?@+3>*>9A55+,B9:;+9+*9+;8,

"#$%&’()*+,-./C>C)5-98>,6

染色体

DEFGHGIGHJ

数量性状座位

KLM

标记区间

NOFPJFQRSJFTOU

遗传距离VW

XQISORYJVW&N
V Z[\]̂] _‘abcd _eVfc g6gh
V Z[\]̂i _‘Vjd _ecjg g6gk
h Z[\l _‘fghd _eVbj g6gg
c Z[\m nHôhd pIŜag g6gg
b Z[\q̂] _ekVVd _efbb g6ga
b Z[\q̂i DXrhsd _ehkV g6gj
s Z[\t nVsnVVagd LeNuV6a g6VV
Va Z[\]i _ejksd _eVsV g6gk
VWKLM最高 MrX值处于左侧标记的距离v
VWeJRJSQYwQISORYJxJSyJJRSEJHGISUQPJUz{GIQSQGRG|SEJ{}SOSQTJ

KLMORwSEJUJ|ŜEORwIQwJHOFPJF6

表 ~ "#$%&’()*+,-./群体中检测到的具有显著中胚轴长度

加性效应及其与环境的互作效应的 012

1-45+~60123789:-;;898<+-,;&>?-;;898<+!+,<8?>,@+,9+==+*93

=>?@+3>*>9A55+,B9:;+9+*9+;8,"#$%&’()*+,-./ C>C)5-̂

98>,6

数量性状位点

KLM

MrX值

MrXIYGFJ

加性效应

"

贡献率

#a$"W&%

互作效应VW

"&VVW
贡献率

#a$"&VW&%
Z[\]̂] f6Vj g6Vb’’ h6fk
Z[\l h6cb g6aV’’ VV6ha g6gs’ g6fV
Z[\q̂] h6cb (g6ac’’ Vb6kk
Z[\t f6sb g6Vf’’ f6kj g6gb’ g6ga

VW互作在低温下的处理效应)在适温下的处理效应与其方向相
反)大小一样v

’)’’ 代表显著水准分别为 *+g6gV,*+g6ggkv
VW"&V FJ{FJIJRSJwSEJJ||JYSG|KLM!JRTQFGRHJRS}RwJFUGy

SJH{JFOS}FJ)"&aQRHGwJFOSJSJH{JFOS}FJQISEJFJTJFIJG|"&V6
’)’’ uQ-QRQ|QYORSOS*+g6gVORw*+g6ggk)FJI{JYSQTJUz6

表 % "#$%&’()*+,-./群体中检测到的控制中胚轴长度的加性!加性上位性效应及其与环境的互作效应的 0123

1-45+%60123789:+C839-383-,;+C839-383!+,<8?>,@+,98,9+?-*98>,+==+*93=>?@+3>*>9A55+,B9:8,"#$%&’()*+,-./C>C)5-98>,6

座位

KLMQ

座位

KLM.

MrX值

MrX

上位性效应

""

贡献率

#i$""W&%

互作效应VW

""&VVW
贡献率

#a$""&VW&%
Z[\l Z[\q̂] h6cb (g6aj’’ aV6ca (g6Vg’’ f6jf
Z[\q̂i Z[\]i f6ab (g6Vg’’ a6ab
Z[\]̂i Z[\m h6jh (g6Vf’’ j6Vs
VW互作在低温下的处理效应)在适温下的处理效应与其方向相反)大小一样v
’’代表显著水准为 *+g6ggkv
VW""&VFJ{FJIJRSJwSEJJ||JYSG|J{QISOIQI!JRTQFGRHJRS}RwJFUGySJH{JFOS}FJ)""&aQRHGwJFOSJSJH{JFOS}FJQISEJFJTJFIJG|""&V6
’’uQ-QRQ|QYORSOS*+g6ggk6

KLM座位之间v还检测到 a对加性!加性上位性与
环境的互作效应)其贡献率为 f6jf%,j6Vs%)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)但与加性效应的 KLM相比)它受环境的影
响比加性效应大v从加性效应 KLM和上位性效应
在连锁图谱中的分布可看出$图 VW)尽管所检测到
的所有加性效应 KLMI中)不一定都参与上位性效
应的形成)但加性效应较大的 KLM参与了上位性
效应的形成v
从表 h,表 f中还可见)在各种效应中)以加性

!加性上位性效应的贡献率最高)达 aV6ca%)其次
为加性效应)它的贡献率为 Vb6kk%)而加性效应与
环境的互作效应则较小)说明这个群体的中胚轴长
度受上位性效应和加性效应的影响较大v

h 讨论

水稻幼苗中胚轴长度因品种即遗传基础的不同

而异)也常因周围环境因素的变化而产生较大的变
异)中胚轴长度的直接鉴定方法主要采用在黑暗条
件下种子发芽若干天后)测定其幼苗中胚轴的长

度/f0v本试验采用适温和低温逆境两种处理相结合
对水稻籼粳交 X1群体在黑暗条件下进行发芽)以
测定水稻幼苗中胚轴长度)试验方法简便直观v利用
这一方法)成功地进行了控制水稻幼苗中胚轴长度
的 KLM定位)检测到了 s个控制中胚轴长度的

KLMI)定位在第 V,h,c,b,s,Va等 c条染色体上)其
中定位在第 V,h,b,s等 f条染色体上的 f个加性效
应 KLMI)与 _JwG|QO等/f0所定位的结果相似)表明
这几个 KLMI是可以稳定遗传的)但 _JwG|QO等的
研究中未涉及上位性效应的分析)而上位性效应对
水稻的数量性状起着十分重要的作用/jdVa0v在本研
究结果中)上位性效应及其与环境的互作效应对水
稻幼苗中胚轴长度的影响超过了加性效应的 KLM)
说明中胚轴长度受上位性效应的影响较大v本研究
在适温和低温逆境两个环境中进行)虽然检测到了
加性效应与环境的互作效应)但其贡献率较低)这意
味着中胚轴的长度受加性效应!环境的影响较小)
它的遗传率较高v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)其结果可能更有说服力v
本研究从父母本中都发现了加性效应KLM的

haa曹立勇等2水稻籼粳交 X1群体幼苗中胚轴长度的 KLMI定位和上位性分析



图 ! 中胚轴长度的 "#$图谱

%&’(!("#$)*+,-)./,0,1233.4’15(

增长等位基因6其中有 !个来自父本 7890.4*的等
位基因6:个来自母本 ;<=>的等位基因6这一结果
表明6即使亲本间数量性状的差异较小6通过 "#$
定位6也可能将不同水稻品种中散布的控制中胚轴
长度的基因聚集在一起6"#$/的聚合能产生比双
亲中胚轴更长的株系?目前利用 @A7分子标记技
术进行水稻遗传改良实践已经开始B!:C6由于中胚轴
长度主要由基因型决定B!>C6因此利用分子标记技术
分析定位控制中胚轴长度的微效多基因D"#$E6进
而通过分子标记辅助选择等方法6利用中胚轴长度
的"#$/的聚合F重组6再辅之以农艺性状的改良就
可以把控制中胚轴长度的基因聚合到矮秆水稻品种

中6从而解决水稻直播中出苗难的问题?
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