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水稻穗干物质重发育动态的Q TL 定位
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摘要: 以籼稻品种 IR 64 和粳稻品种A zucena 及其DH 群体 (123个DH 系)为遗传研究材

料,在穗干物质积累的不同时期测定穗重。利用包括R FL P、同工酶标记和RA PD 等 175个分子

标记的水稻连锁图谱,采用条件复合区间作图法对水稻穗部干物质积累进行Q TL 的动态定位。

在各时期能检测到 14个非条件Q TL ,而最终穗重只能检测到 3个非条件Q TL。条件Q TL 分析

表明,基因在水稻发育过程中以一定的时空方式表达。亲本和极端个体的Q TL 总效应分析表

明,增效基因和减效基因在不同个体中的累积程度不同。控制穗干物质积累的发育过程存在两

组基因,一组基因控制稻穗谷粒内外颖的发育,另一组基因可能控制谷粒内容物的充实。
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近年来, 国内外学者对番茄、水稻、玉米和棉花等作物农艺性状进行了发育动态研

究〔1, 2, 14〕。但这些研究主要采用传统的数理统计方法分析不同发育时期的遗传动态,未能真

正揭示特定时段内基因的净表达。Zhu〔19〕提出的估算条件遗传方差分量和预测条件遗传效

应的统计分析方法,能有效地检测出特定时段内基因表达的净效应。该方法已用于估算棉

花、小鼠等在特定发育阶段的净遗传效应〔4, 19〕,但尚无法剖分单个位点基因的发育遗传效应。

分子标记连锁图谱的建立, 可用于确定数量性状基因座位 (quan t ita t ive tra it loci,

Q TL )的数目、所在染色体上的位置、单个Q TL 效应及Q TL 间的互作效应〔12〕。发育数量性

状基因定位技术的应用,能更清楚地了解控制重要农艺性状的Q TL 在不同发育阶段的动

态变化。Cheverud 等用非条件区间作图法定位了在发育过程中控制小鼠体重的Q TL ,给出

了不同发育阶段数量性状位点基因累积效应的动态变化过程〔6〕。P rice和 Tom o s的研究表

明〔13〕, 位于水稻第 6染色体上的Q TL ,除其中一个时期没测到外,其余发育时期都能测到

显著影响根长的Q TL ,但其位置、效应大小及显著性均随根长的发育而变化。非条件作图方

法测得的某时刻控制性状的Q TL ,只能解释此位点在该时刻以前基因表达的累积效应,无

法准确了解该位点的基因在特定发育时段内的净遗传效应。

研究数量性状基因的表达是发育数量遗传学的重要目标。本研究运用发育数量性状的

条件遗传效应分析方法,对不同时段表达的基因进行Q TL 定位,旨在阐明不同Q TL 的时

空表达方式,揭示数量性状发育的分子遗传机理。

1　材料与方法

1. 1　试验材料

1. 1. 1　DH 群体　DH 群体及其亲本来自 IRR I( In terna t iona l R ice R esearch In st itu te)。DH
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群体的构建详见 Gu iderdon i等的报道〔7〕。选取典型的籼稻品种 IR 64和粳稻品种A zucena

为亲本,对其杂种 F 1 进行花药培养,获得包括 123个DH 系的DH 群体。用纸袋套穗避免不

同系间的串粉,套袋种子用作实验材料。

1. 1. 2　水稻分子标记连锁图谱　水稻分子标记连锁图谱来自 IRR I。图谱构建的具体方法

见H uang 等的报道〔8〕。采用 6种限制性内切酶 (D ra É、E coR Í、H ind Ë、S caÉ、X baÉ 和

E coR É )分析亲本的多态性。总共得到 146个R FL P 标记、8个同工酶标记、14个RA PD 标

记和 12个其它标记,用M A PM A KER 软件〔9〕构建以 Ko sam b i函数图距表示的水稻分子标

记连锁图谱。用于本研究的连锁图谱覆盖了 12条染色体 2005cM ,共有 175个标记位点,标

记间的平均图距为 11. 5cM。但有 3个图距大于 35 cM 的间隔。上述图谱符合Q TL 定位的

基本要求。

1. 2　农艺性状的调查

1996年夏季在浙江农业大学教学实验场种植供试DH 群体的 123个系及其亲本 IR 64

和A zucena, 2次重复,完全随机区组排列。5月 27日播种, 6月 26日移栽。从 8月 18日开

始至 9月 27日,每隔 10d 在每一个DH 系及亲本小区内随机抽取 5株 (边行除外) ,剪取稻

穗 (包括主茎穗和分蘖穗)装在信封里置于 105℃烘箱中烘干 24h,测穗重 (换算为 gö株)。

1. 3　数据统计分析

基于 t 时刻的表型值 (y ( t) ,二次重复求平均)用复合区间作图法〔18〕进行非条件Q TL 定

位:

y j ( t) = Β0 ( t) + Β3
( t)X

3
j + ∑

i
Βi ( t)X ij + Εj ( t)

其中 y j ( t)是 t时刻第 j 个DH 系的表型值; Β0 ( t)是 t时刻DH 群体的均值; Β3
( t)是 t时刻累积的

Q TL 效应; X
3
j 是Q TL 效应的系数, X

3
j = {0, 1}; Βi ( t)是 t时刻第 i个标记的累积效应; X ij是

第 i个标记效应的系数, X ij = {0, 1}; Εj ( t)是 t时刻第 j 个DH 系的机误。

运用条件变量分析方法〔19〕和条件Q TL 的复合区间作图法〔3〕,定位了不同时期穗重的

条件Q TL。给定 ( t- 1)时刻表型值 y ( tû t- 1)的 t时刻条件表型值 y ( tû t21)条件Q TL 定位的遗传

模型为:

y j ( tû t- 1) = Β0 ( tû t- 1) + Β3
( tû t- 1)X

3
j + ∑

i
Βi ( tû t- 1)X ij + Εj ( tû t- 1)

其中, y j ( tû t- 1)是第 j 个DH 系 t 时刻的条件表型值; Β0 ( tû t- 1)是DH 群体的条件均值; Β3
( tû t- 1)是

条件Q TL 效应; Βi ( tû t- 1)是第 i个标记的条件效应; Εj ( tû t- 1)是第 j 个DH 系的条件机误; X
3
j 、

X ij同上。

非条件Q TL 度量了从发育初始时刻至 t时刻的基因表达累积加性效应。而条件Q TL

则可度量 ( t- 1)至 t特定时段内基因表达的净加性效应。第一次测定时期的非条件Q TL ,即

为初始时刻至第一次测定时期的条件Q TL。

水稻穗重在不同发育阶段的表型值和条件表型值运用Basten 等〔5〕的Q TL 作图软件

(Q TL cartography)V 1. 1b 进行Q TL 定位。检测Q TL 存在于 5%、1%两种概率水平下的似

然比值 (L R value)临界值分别是 9. 49和 13. 28。在每条染色体上每隔 2cM 对Q TL 存在的

可能性扫描一次,当L R > 9. 49时提示该位点可能存在Q TL ,但在某区间L R 值均大于9. 49

时,该区间里L R 最大值所对应的位点即为Q TL 在染色体上的可能位置。采用M A PM A K2
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ER öQ TL 1. 1〔10〕中的多座位Q TL 模型估算所有可能的Q TL 解释性状表型变异的贡献率。

2　结果与分析

2. 1　表型值分析

表 1反映了 5个不同测定时期的DH 群体及其亲本穗重的表型值。从表 1可知,亲本间

除 9 月 7 日外,各时期的穗重均有一定的差异,且亲本A zucena 积累的穗干物质要比亲本

IR 64多。两亲本穗干物质积累最快的时期均在 9月 7～ 17日,这 10天恰好是抽穗扬花后的

灌浆期。但从DH 群体平均值来看, 9月 17～ 27日是穗干物质积累最快的时期。穗干物质的

积累在DH 群体中差异很大,穗重最高的可以达到 28. 50gö株,最低的只有 7. 18gö株。

表 1　亲本及其DH群体各测定时期穗重的表型值 (gö株)

T ab le 1　Pheno typ ic values of DH popu lat ion and its paren ts fo r pan icle w eigh t in differen t m easu rem en ts

(göp lan t)

测定时期
Period
(m 2d)

亲本 Paren ts DH 群体DH population

IR 64 A zucena
平均值
M ean

最小值
M inim um

最大值
M axim um

标准差
SD

08218 0. 60 0 0. 03 0 0. 87 0. 14

08228 1. 73 2. 41 1. 5 0 9. 42 1. 67

09207 6. 97 6. 58 5. 09 0 15. 07 3. 35

09217 12. 7 15. 75 9. 93 0. 92 25. 4 4. 81

09227 15. 92 17. 21 16. 02 7. 18 28. 5 4. 76

2. 2　Q TL 动态分析

控制各测定时期穗重的数量性状位点列于表 2。显著影响最终穗重的非条件Q TL 只有

3 个, 它们分别定位于第 3 染色体的 R Z5742R Z284 标记区间 (pdw 322)、第 4 染色体的

R Z6752R G163标记区间 (pdw 4)以及第 5染色体的CDO 1052R Z649标记区间 (pdw 5) ,这些

Q TL 解释穗重表型变异的贡献率是 42. 4% (表 2)。从图中可以看出,没有位点可在穗干物

质积累的全过程中都检测到非条件Q TL。只有 pdw 123、pdw 322、pdw 4、pdw 5和pdw 7位点

能在 2个或 2个以上测定时期,而其余的位点则只能在某一特定的穗干物质积累时期测到

非条件Q TL。8月 28日测到 6个非条件Q TL ,尽管这些Q TL 的非条件加性效应值较小,但

它们解释穗重表型变异的贡献率达到 55. 1%。

非条件Q TL 定位分析表明,在各测定时期检测到的显著影响穗重的非条件Q TL 数目

比检测最终性状的要多; 各测定时期检测到的非条件Q TL 数目和加性效应值的差异揭示

了控制性状表现的基因 (Q TL )在不同发育时期的表达是不同的; 各测定时期定位的非条件

Q TL 的加性效应是从发育初始时刻到 t 时刻的累积加性效应,而并不是 ( t- 1)至 t时段内

的基因表达效应。

给定 ( t- 1)时刻的表型值的 t时刻条件遗传效应,能揭示 ( t- 1)至 t时段内新的基因表

达。条件Q TL 定位分析有助于将特定时段内的发育数量性状剖分为孟德尔因子定位在染

色体上,并能估算Q TL 的净表达效应, 这将有助于深入地从分子水平研究数量性状基因在
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图　各测定时期水稻穗重的Q TL 定位动态图

F ig. 　T he dynam ic iden tificat ion of Q TL con tro lling rice pan icle dry w eigh t at differen t t im e
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表 2　各测定时期穗重数量性状基因座位 (Q TL )的效应 (gö株)

T ab le 2　A nalysis of quan tita t ive tra it loci (Q TL ) effects on pan icle w eigh t in differen t m easu rem en ts (gö

p lan t)

Q TL　
标记区间

M arker in terval
加性效应

A dditive effect
08218 08228 09207 09217 09227

Pdw 121 K52U 10 Α(t) 0. 113 3

Α(tû t- 1) 0. 113 3

Pdw 122 W 12RG173 Α(t) - 0. 153 3

Α(tû t- 1) - 0. 153 3

Pdw 123 RZ8012RZ810 Α(t) - 1. 453 3 - 1. 703 3

Α(tû t- 1) - 0. 623

Pdw 2 RZ2132RZ123 Α(t) - 1. 593 3

Α(tû t- 1) - 0. 403

Pdw 321 RG1002RG191 Α(t) - 0. 653 3

Α(tû t- 1) - 0. 873 3

Pdw 322 RZ5742RZ284 Α(t) 1. 913 3 2. 113 3

Α(tû t- 1) 0. 503 1. 443 3

Pdw 323 CDO 872RG910 Α(t) 0. 413

Α(tû t- 1) 0. 473 3

Pdw 4 RZ6752RG163 Α(t) 0. 953 2. 153 3

Α(tû t- 1) 0. 693 1. 683 3

Pdw 5 CDO 1052RZ649 Α(t) - 1. 203 - 1. 283

Α(tû t- 1) - 1. 003

Pdw 6 RG6532Am y2A Α(t) - 0. 413

Α(tû t- 1)

Pdw 7 RG5112RG477 Α(t) 0. 883 3 1. 983 3 1. 623 3

Α(tû t- 1) 0. 663 3 1. 063 3 - 1. 173

Pdw 8 A 18A 11202T GM S1. 2 Α(t) 0. 103 3

Α(tû t- 1) 0. 103 3

Pdw 921 RZ2282RZ12 Α(t) - 0. 503 3

Α(tû t- 1)

Pdw 922 RZ7922RZ404 Α(t) 0. 553

Α(tû t- 1)

各测定时期Q TL 解释表型变异的贡献率
Contribu tion rate fo r pheno typ ic variat ion
exp lained by Q TL detected (% )

24. 1 55. 1 54. 6 50. 0 42. 4

　3 3 , 3 分别表示 1%和 5%的显著水平。Α(t)表示 t时刻的加性效应值, Α(tû t- 1)表示 ( t- 1)至 t时段内的条件加性效应值
　3 3 , 3 Significan t at the levels of P< 1% and 5% , respectively. Α(t) is the cum ulative addit ive effects at t im e t. Α(tû t- 1) is

the condit ional addit ive effects from tim e ( t21) to t

水稻生长发育过程中的时序性表达。运用条件变量分析方法〔19〕和条件Q TL 的复合区间作

图法〔3〕,定位了显著影响不同测定时期穗重的条件Q TL。共有 11个位点测到了控制穗干物

质积累的条件Q TL ,其中pdw 322、pdw 4和pdw 7三个位点在 2个或 3个不同测定时期测到

了条件Q TL。pdw 322位点分别在 8月 18～ 28日和 9月 7～ 17日两个时段, pdw 4位点分别

在 8月 28日至 9月 17日和 9月 17～ 27日两个时段, pdw 7位点在 8月 18日至 9月 17日连

续 3个时段内有新的基因表达,其它位点则只在一个特定的时段测到新的基因表达。pdw 12
3位点在 9月 7日测到条件Q TL ,说明该位点的基因在 8月 28日至 9月 7日时段内表达,
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在 9 月 7 日和 9 月 17日测到的非条件Q TL 是由于上一时段内的基因表达结果。pdw 2、

pdw 321和pdw 322等其它一些位点的基因表达情况也类似。这些位点在特定时段内测到条

件Q TL 后,都陆续在其后一段时刻测到了非条件Q TL。

位于第 7染色体上R G5112R G477标记区间的 pdw 7位点的基因表达略有不同。pdw 7

位点来自 IR 64的等位基因在 8月 18～ 28日时段开始表达, 8月 28日至 9月 7日时段持续

有新的表达,但 9月 7～ 17日时段表达的等位基因则来自A zucena,其条件加性效应方向相

反,抵消了前两时段内 IR 64等位基因的表达。因而在 8月 28日、9月 7日和 9月 17日能测

到效应方向为负的非条件Q TL ,到 9月 27日时则测不到显著的非条件Q TL。pdw 6、pdw 92
1和 pdw 922位点只在 8月 28日测到非条件Q TL。这些位点的基因表达很微弱,没有达到

显著水平,但基因效应累加到一定程度后测到了非条件Q TL。

表 3给出了各测定时期DH 群体的穗重均值和影响穗干物质积累的Q TL 加性效应总

和。∑aδi ( t)和∑aδi ( tû t- 1)分别说明亲本的穗干物质积累中从初始时刻到 t 时刻的所有Q TL

的加性效应累加值和 ( t- 1)至 t时段内所有Q TL 表达的净加性效应累加值。从表 3可以看

出,亲本 IR 64穗重Q TL 的累加加性效应除 9月 7日外均为正值,亲本 IR 64穗重的基因效

应在发育过程中是动态变化的, 9月 27日时亲本的基因效应值最大,其预测值 (2. 98gö株)。

亲本 IR 64穗重在 8月 28日至 9月 7日和 9月 17日至 9月 27日时段内的基因表达净效应

分别为 1. 13gö株和 1. 68gö株,亲本A zucena在特定时段内的基因表达净效应方向相反。说

明亲本穗重的基因表达是有时序性的。

表 3　各测定时期的水稻穗部干物重均值和影响穗部干物重的Q TL 加性效应总和1) (gö株)

T ab le 3　M eans of rice pan icle dry w eigh t and sum of the addit ive effects of Q TL affect ing pan icle dry

w eigh t in differen t t im e2dependen t m easu res (göp lan t)

测定时期

Period (m 2d)
Λ ∑aδi (t) ∑aδi (tû t- 1) ∑ûaδi (t) û ∑ûaδi (tû t- 1) û

08218 0. 03 0. 06 0. 06 0. 36 0. 36

08228 1. 5 0. 28 0. 36 3. 4 2. 9

09207 5. 09 - 0. 11 1. 13 5. 97 2. 37

09217 9. 93 0. 63 - 0. 73 6. 43 3. 61

09227 16. 02 2. 98 1. 68 5. 54 1. 68

　1) Λ代表DH 群体平均数,∑aδi (t)表示 t时刻所有Q TL 加性效应的代数和,∑aδi (tû t- 1)表示在 ( t- 1)至 t时段所有Q TL

条件加性效应代数和,∑ûaδi (t) û表示 t时刻所有Q TL 加性效应的绝对值总和,∑ûaδi (tû t- 1) û表示在 ( t- 1)至 t时段所
有Q TL 的条件加性效应绝对值总和

Λ rep resen ts the m ean of DH population. ∑aδi (t) is sum of addit ive effects of all Q TL s at t im e t. ∑aδi (tû t- 1) is the

sum of condit ional addit ive effects of allQ TL s from t21 to t. ∑ûaδi (t) û is the sum of abso lu te values of addit ive effects

at t im e t. ∑ûaδi (tû t- 1) û is the sum of abso lu te values of condit ional addit ive effects from t- 1 to t

∑ûa
δ

i ( t) û和∑ûa
δ

i ( tû t- 1) û分别说明理想的极端个体的穗干物质积累从初始时刻到 t时

刻所有Q TL 的加性效应累加值和 ( t- 1)至 t时段内所有Q TL 表达的净加性效应累加值。

理想的极端个体是指累积了所有增效基因的个体或累积了所有减效基因的个体。理想极端

个体从 8月 28日到 9月 27日的基因效应都很大, 9月 27日时基因累积效应是 5. 54gö株,

此时的极端个体穗重预测值分别为 21. 56gö株和 10. 48gö株,与DH 群体中观察到的极端个
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体表型值有一些差异。增效基因和减效基因在DH 群体极端个体中的累积程度不同或基因

间的上位性作用或环境等因素都有可能影响预测值与观察值之间的差异。从表中可以看出

极端个体穗重基因从 8月 18日到 9月 17日的所有发育时段表达都较为活跃,说明抽穗扬

花后穗干物质的积累是一个渐进的过程。比较亲本和极端个体与穗干物质积累有关的基因

在水稻生长发育过程中表达情况,说明DH 群体中不同个体的基因表达的时序性和基因表

达的效应是不同的。

3　讨论

研究作物数量性状的发育遗传,不仅是经典数量遗传分析必需的,而且有助于确定数量

性状遗传变异表现的特定时期,从而为Q TL 作图和克隆提供理论依据。现代发育遗传研究

表明,基因的表达有一定的时序性和选择性。借助分子标记连锁图和Q TL 定位技术,在分

子水平研究特定发育时段内基因的表达,有助于揭示单个基因在性状发育过程中的作用模

式,阐明性状的发育遗传规律和进化机制。非条件作图方法测得的某时刻控制性状的Q TL ,

只能解释此位点在该时刻以前所有基因表达的累积效应,无法准确了解该位点的基因在不

同发育时段内的净表达效应〔6, 16, 17〕。本研究采用的条件复合区间作图法,可对目标数量性状

的发育动态进行Q TL 定位,能更深入地了解单个数量性状基因座位 (Q TL )在性状发育过

程中基因表达行为的时空模式。条件Q TL 分析能有效地检测到 ( t- 1)至 t时段内Q TL 的

表达,从而提供发育性状基因表达时空方式的信息。

纵观穗干物质积累的全过程,测到的条件Q TL 在 8月 28日、9月 7日和 9月 17日分

别有 5个、3个和 3个,但在测定末期只测到 1个显著的条件Q TL ,说明控制穗干物质积累

的基因在 8 月 18 日至 9 月 17 日这一段时期内表达较为活跃。pdw 121、pdw 122、pdw 321、

pdw 323 和 pdw 8 等位点在穗干物质积累前期可测到Q TL , 但在后期测不到; 而 pdw 123、

pdw 322、pdw 4和 pdw 5等位点在穗干物质积累前期没有测到Q TL ,在后期可以测到。说明

控制穗干物质积累的发育过程存在两组基因,一组基因控制稻穗谷粒内外颖的发育,另一组

基因可能控制谷粒内容物的充实。

数量性状的遗传表达与发育阶段密切相关,存在基因表达的发育阶段性。目前的分子标

记辅助选择主要用来选择抗病 (虫)性状。水稻中已对稻瘿蚊抗性基因、稻瘟病抗性基因、白

叶枯病抗性基因、水稻半矮秆基因等进行了分子标记辅助选择〔11〕。然而尚未见对数量性状

进行分子标记辅助选择的报道。数量性状的形成涉及众多基因的调控和相互作用,还受到环

境因素的影响。传统的Q TL 分析往往是对数量性状在测定末期的最终表型值进行定位,这

种静态的Q TL 分析方法不能充分反映发育过程中基因的真实作用方式,也不能精确、完整

地定位显著影响植株性状的众多Q TL。因而,基于最终表型值定位的Q TL 分子标记辅助选

择,其有效性还有待商榷。本研究结合Q TL 作图和发育分析方法对数量性状进行动态Q TL

作图,检测到更多的数量性状位点,对分子标记辅助选择数量性状方法的改进具有重要的参

考价值。如穗重在测定末期只能检测到 3个非条件Q TL ,而对其动态Q TL 分析中能发现

14个数量性状位点与穗干物质积累有关。这说明仅仅依据对数量性状最终表型的Q TL 定

位结果进行分子标记辅助选择是远远不够的。

分子数量遗传学的一个重要目标是分离和克隆数量性状的基因即Q TL ,进而研究数量

性状基因的结构和功能,最终应用基因工程的手段来操纵和改造Q TL。对目标数量性状进
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行发育遗传学的深入研究是Q TL 克隆的基础性工作〔15〕。本研究结果表明,水稻穗重数量性

状的基因在作物发育过程中以一定的时空方式动态表达。该研究结论有助于指导对Q TL

的分离和克隆。
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Q TL M a pp ing fo r D e ve lopm e nta l B e ha v io r of

P a n ic le D ry W e igh t in R ice

H e C ix in1, Zhu Jun1, Yan Juqiang1,M eb rouk Benm ou ssa1,W u P ing2

(1D ep artm en t of A g ronom y , Z hej iang U niversity , H ang z hou　310029; 2D ep artm en t of

B iolog ica l S cience, Z hej iang U niversity )

Abs tra c t: A popu la t ion of 123 doub le hap lo id (DH ) lines, derived from a cro ss be2
tw een an ind ica variety IR 64 and japon ica variety A zucena w as u sed in th is study. T he

pan icle dry w eigh t a t d ifferen t stages w as m easu red a t 102day in terva ls. Based on the rice

genet ic linkage m ap of 175 m o lecu lar m arkers, includ ing R FL P, enzym e m arkers and

RA PD , Q TL s fo r the developm en ta l behavio r of pan icle dry w eigh t w ere determ ined dy2
nam ica lly u sing com po site in terva l m app ing m ethod in com b ina t ion w ith the condit iona l

ana lysis m ethod. T he num ber of uncondit iona l Q TL s fo r pan icle dry w eigh t detected fo r

t im e2dependen t m easu re w as 14. How ever, on ly 3 Q TL s w ere detected a t the fina l stage.

Condit iona l Q TL analysis of rice pan icle dry m atter accum u la t ion cou ld p rovide an in sigh t

in to bo th spa t ia l and tem po ra l pa t tern s of gene exp ression. By com paring the sum of Q TL

addit ive effects fo r paren ts w ith tha t fo r ex trem e idea l ind ividua ls, w e found tha t the a lle2
les of po sit ive o r nega t ive gene effects w ere d ispersed in variou s ind ividua ls. T he resu lt a l2
so ind ica tes tha t tw o sets of genes m igh t be invo lved in the p rocess of pan icle dry m atter

accum u la t ion. T he developm en t of the hu sk of rice kernel, lemm a and palea is determ ined

by one set of genes, w h ile tha t of the rice kernel con ten t is con tro lled by the o ther set of

genes.

Ke y w o rds: Condit iona l Q TL analysis; D evelopm en ta l quan t ita t ive genet ics; R ice;

Pan icle dry w eigh t
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