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　　摘要:以将大面积应用的籼型恢复系蜀恢 527和明恢 86为轮回亲本 , 以另外 3个水稻品种作为导入亲本 ,在回交

种植的 BC2F2世代 ,按照产量综合性状较优的原则 , 在 6个群体选择单株 , 得到 6个籼型恢复系的产量选择导入群体。

通过对 6个群体在合肥和海南试验点的田间株高性状的单双向方差分析 , 总共检测到 0.01显著水平的 12个主效

QTL和 145对上位互作 ,主效 QTL和上位互作在不同群体之间表现出了遗传稳定性和群体和环境的特异性。一些位

点通过上位互作和遗传连锁相互联系起来 ,构成了控制株高的协同互作的网络 , 又发现主效 QTL与很多的参与上位

互作位点紧密连锁或者直接参与了很多的上位互作 ,由此推断主效 QTL是由于位点上位互作效应使之凸显出来。最

后提出了改良水稻的株高提高水稻产量的策略。
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Abstract:6introgressiongroupsofindicaricerestorerweredevelopedfromBC2F2byutilizingShuhui527and

Minghui86, 2 widely-usedindicaricerestorers, respectivelyasrecipientlines, and3 otherricelinesasdonors.12

main-effectQTLsand145pairsofepistasisbetween2marksat0.01significancelevelofplantheightintotalfrom2

trialsofthe6 groupsweredetectedbyoneandtwowayANOVA.GeneticstabilityandspecializationoftheQTLsand

epistasispairsweresimultaneouslytakingactionacrossgroupsandtrails.Manymarkswereconnectedbyepistasisor

geneticlink, whichcooperatedinriceplantheightandconstructedgeneticnetworkofriceplantheight.Asfound, most

main-effectQTLsormarkscloselylinkingtothemwereinvovedinepistases, whichinferredthatepistasiswasthe

causeofmain-effectQTL.Atlast, thestrategyofincreasingriceproductionbymodifyingplantheightisgiven.
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　　株高是重要的农艺性状 ,是水稻株型的骨架 ,与

水稻抗倒伏性 、生态适应性和稻谷产量有着密切的

关系
[ 1]
。 20世纪 60年代以来 ,在水稻育种中应用

了半矮杆(Semi-dwarf)的 sd-1 基因 ,选育并推广的
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矮脚南特 、矮仔占和 IR8等系列品种 ,大幅度降低了

生产上水稻株高 ,增强水稻耐肥抗倒能力 ,提高了收

获指数 ,使水稻产量增加了 20% ～ 30%,被称为 “绿

色革命 ”(GreenRevolution)
[ 2]
。目前有可资利用的

近 80个水稻的矮杆或半矮杆突变 ,但是这些多数突

变伴随着多蘖 、细杆和露节等不良性状 ,难以在生产

上应用
[ 3]
。杂交水稻的广泛应用被誉为继矮化之

后的第二次绿色革命 ,现在应用的杂交稻的父母本

多是半矮杆 ,配制的杂种收获指数已经很高 ,适度地

提高水稻株高 ,改良冠层的受光态势 ,提高生物产量

进而增加经济产量
[ 4]
。

水稻株高是由水稻的伸长节数和节间长度决

定 ,营养生长期 ,水稻的株高是逐渐伸长 ,抽穗之前 ,

水稻株高迅速增高 。赤霉素 (GA)和油菜素内酯

(BR)在株高形成中起着非常重要的调节作用 ,涉及

这两个激素的合成和信号表达的基因都会对水稻的

株高产生影响
[ 5]
。水稻的 sd-1基因就是赤霉素合

成中的 GA20ox-1的基因突变失活而降低株高 ,小麦

半矮杆的 Rht基因是由于赤霉素表达信号途径上产

生基因突变而降低株高
[ 6]
。可以推测 ,影响株高的

基因位点应该是很多的 ,而且以复杂的遗传机制表

达 ,多以数量性状的形式表现。

水稻株高的遗传非常复杂 ,涉及到诸多的主效

和微效基因(位点),以及广泛的基因间互作 。根据

Gramene数据库 (http://www.graemne.org/qt1)公

布的资料 ,广泛分布在 12个染色体上近 1 000个株

高 QTL得以检测 ,各研究因材料和方法等因素的差

异 ,得出的结果不尽相同
[ 7-9]
。

株高是受质量 -数量基因共同控制 ,而且以数量

基因为主
[ 10, 11]

。人们从质量遗传的角度成功利用

了水稻半矮杆基因 sd-1 改良水稻株型 ,提高了产

量
[ 12]
。此后 ,研究并利用控制水稻株高的数量基因

改良水稻株型变得越来越重要 。 1991年 , Bollich
[ 13]

登记了一个半矮杆的水稻品种 Maybelle,该品种不

具有任何已知的矮秆或半矮杆基因 ,提供了在生产

上应用水稻株高的数量基因的实例 。

质量基因和数量基因没有本质的区别 ,质量基因

是数量基因的一个极端情况
[ 14]
。很多学者检测了广

泛分布于水稻基因组上水稻株高的 QTL
[ 11, 14-16]

,

Huang等
[ 11]
发现 13个矮杆和半矮杆基因与他所检测

的主效 QTL有很大的关系 ,并在遗传上表现出了在

不同定位群体和试验环境的稳定性和特异性。

恢复系株高与杂交组合株高关系密切。本研究

利用生产上大面积应用的籼型恢复系蜀恢 527和明

恢 86作轮回亲本 ,以 ZDZ057、辐恢 838和特青作为

供体亲本 ,培育了 6个 BC2F2群体 ,通过田间产量性

状的严格筛选 ,获得 BC2F3产量选择导入系。本研

究利用合肥 、海南两个试验点的结果 ,分群体检测了

水稻株高的主效 QTL和位点间的上位互作 ,研究了

因群体或组合而体现出主效 QTL和上位互作的稳

定性和特异性 ,旨在通过两试验点多群体的株高主

效 QTL和上位互作的研究 ,为水稻株型改良的分子

设计育种和分子辅助选择的提供参考。

1　材料和方法

1.1　籼型恢复系产量选择导入群体的构建

以优良籼型恢复系蜀恢 527和明恢 86为轮回

亲本 ,各自以 ZDZ057、辐恢 838和特青作为供体亲

本 ,进行一轮杂交 、两轮回交和一轮自交 。 2006年

正季 BC2F2种植于合肥西郊试验田 ,选择产量性状

优于轮回亲本的单株。当选单株 2006年冬季在海

南繁种 , 2007年春从产量性状优于轮回亲本的优良

株系里选择优良代表性单株 ,获得产量选择导入群

体。各群体的当选株系数见表 1。
表 1　恢复系导入群体信息

Tab.1　Theinformationofintrogressedlinesofyieldselection

轮回亲本
Recurrentparents

供体亲本
Donors

群体简称
Abbre.ofgroup

当选株系数
No.of

selectedlines

多态性标记数
Marknumber

基因组覆盖
Full-length
markscover

相邻标记间距
Averageneighbouring
marksdistance

蜀恢 527 ZDZ057 蜀 ZDZ 51 65 1 151.0 25.4
Shuhui527 辐恢 838 蜀辐 39 69 1 627.8 23.0

特青 蜀特 55 73 1 482.8 21.1
明恢 86 ZDZ057 明 ZDZ 50 75 1 502.9 21.2
Minghui86 辐恢 838 明辐 46 68 1 661.3 26.3

特青 明特 26 60 1 353.2 24.7

1.2　DNA的提取和 SSR基因型分析

取 BC2F3单株收获的种子水培至三叶期 ,采集

新鲜叶片提取 DNA。 DNA的提取和 SSR标记的多

态性筛选方法与钱益亮等
[ 17]
相同 。表 1的 SSR标

记多态性筛选结果剔除了带型不清楚或差异不明显

以及在相近区域的冗余标记(间距小于 5 cM)。利

用筛选的有效 SSR标记对 6个群体分别进行了基

因型分析 。

1.3　田间试验和数据采集

选择导入系性状考察在两个环境下进行 ,田间
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管理和病虫害防治参照当地生产习惯进行 。收获之

前在田间量取株高 ,取 5株平均值 。①2007年正季

合肥西郊安徽省农业科学院水稻所试验基地 。 5月

10日播种 , 6月 7日移栽 , 3次重复 。每株系种 2

行 ,系内行距 16.7 cm,株间行距相距 33.3 cm,行内

株距 16.7 cm,单本栽插。 ②2007年冬季至 2008年

春季海南三亚南滨农场中国农业科学院作物科学研

究所海南试验站 。 12月 20日播种 , 1月 20日移栽 ,

3次重复 。每株系种 2行 ,系内行距 16.7 cm,株间

行距相距 33.3 cm,行内株距 16.7 cm,单本栽插。

1.4　数据分析

利用 SASPROCGLM对两地点各群体的表型

值进行性状 -标记间的单双向向方差分析 ,检测株高

的主效 QTL和上位互作位点 。

对 P<0.01的检测结果着重分析:①当单个群

体的 1个主效 QTL与 2个或多个标记连锁时 ,取 F

值最高处作为 QTL的可能位置
[ 9]
, 用作图软件

Mapchart2.0绘制 QTL的染色体分布图 。 ②当检测

到的上位互作对 2位点连锁时 ,将不列入分析 ,检测

到的不同的上位互作对之间有连锁标记时 ,认为是

同一个上位互作 ,取 F值最高处作为上位互作的最

可能结果。 ③上位互作图是按照上位互作的检测结

果 ,通过实线将上位互作 2位点连起来 ,在通过虚线

将图中的连锁位点连起来 ,在图中逐步剔除仅一次

参与互作或连锁的位点。 ④不同群体间的不同的上

位互作对参与互作的位点相同或者连锁时 ,认为是

上位互作的相同或相似表达 ,并列举出来 ,认为与主

效 QTL相连锁的位点参与的上位互作与主效 QTL

关系密切 ,并将相同或相似表达的上位互作和与主

效 QTL关系密切的上位互作位点列举出来 。

2　结果与分析

2.1　轮回亲本和导入群体的株高表现

表 2列出了轮回亲本和导入群体的株高表现 。

2007年合肥 ,轮回亲本蜀恢 527的株高平均为

109.98 cm,群体蜀 ZDZ平均为 115.48 cm,群体蜀

辐平均为 117.95 cm,群体蜀特平均为 112.65 cm;

轮回亲本明恢 86的株高平均为 119.58 cm,群体明

ZDZ平均为 122.78 cm,群体明辐为平均 121.70

cm,明特平均为 121.59cm。 2008年海南 ,轮回亲本

和导入群体的株高平均值都在不同程度上降低 ,轮

回亲本蜀恢 527的株高平均为 104.27 cm,群体蜀

恢 527 /ZDZ057平均为 104.81 cm,群体蜀辐平均

为 104.75cm,群体蜀特平均为 105.64 cm;轮回亲

本明恢 86的的株高为 113.57 cm,群体明特平均为

115.23 cm,群体明辐平均为 112.39cm,群体明特平

均为 114.22 cm。

明恢 86及其群体比蜀恢 527及相应群体株高

多出 10 cm左右 。偏峰度分析表明 , 2007年合肥和

2008年海南各群体株高基本符合正态分布 。各群

体的株高极差为 10.1 ～ 22.6 cm,未见过高或过低

的株高数值。

2.2　株高主效 QTL

表 3和图 1列出了在 2个试点总共检测到了在

0.01显著水平上 13个水稻株高的主效 QTL。

可知 ,广泛分布于第 1, 3, 5, 6, 7, 8, 10条染色

体。其中第 3, 5染色体各检测到 3个 QTL,第 6, 7

染色体各有 2个 QTL,第 1, 8, 10染色体各 1个

QTL。其中合肥点鉴定到 6个主效 QTL,海南试验

点鉴定到 7个 QTL。蜀 ZDZ在合肥和海南分别检

测到 1个和 2个主效 QTL,蜀辐在合肥和海南分别

检测到 2个和 1个主效 QTL,蜀特在合肥和海南各

检测到 1个主效 QTL,明 ZDZ在合肥和海南分别检

测到 1个和 2个主效 QTL,明辐在合肥和海南分别

检测到 1个和 2个主效 QTL,明特在 2个试验点都

没有检测到主效 QTL。
表 2　轮回亲本及导入群体在 2个试点的株高表现

Tab.2　Plantheightofrecurrentparentsandtheirintrogressedpopulationsin2 locations

年份 -地点
Year-location

群体
Population

轮回亲本
Recurrentparent

群体表现

均值 ±标准差
Mean±SD

极差
Range

变异系数 /%
CV

峰度
Kurtosis

偏度
Skewness

2007-合肥 蜀 ZDZ 110.80±1.90 115.48±3.65 20.6 3.16 -0.14 -0.45
2007-Hefei 蜀辐 109.87±2.31 117.95±6.66 25.3 5.65 0.57 -0.59

蜀特 109.27±2.39 112.65±5.31 22.6 4.71 0.49 -0.14
明 ZDZ 117.91±2.67 122.78±4.48 18.8 3.65 -0.28 -0.47
明辐 120.26±3.10 121.70±4.51 17.2 3.71 -0.20 -0.56
明特 120.56±3.24 121.59±4.71 19.7 3.87 0.18 -0.11

2008-海南 蜀 ZDZ 103.87±2.71 104.81±3.25 13.6 3.10 0.35 -0.56
2008-Hainan 蜀辐 104.04±1.90 104.75±2.24 10.1 2.14 -0.64 0.65

蜀特 104.91±2.30 105.64±3.29 14.5 3.12 0.35 0.04
明 ZDZ 112.26±3.80 115.23±3.40 19.6 2.95 -0.24 1.11
明辐 114.03±2.39 112.39±4.44 19.0 3.95 -0.05 -0.21
明特 114.43±2.95 114.22±4.97 18.9 4.35 -0.72 -0.12
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表 3　6个导入群体在 2个试验点的株高主效 QTL

Tab.3　Mappingofmain-effctQTLsunderlyingplantheight6 introgressedpopulationsin2 locations

年份 -地点
Year-location

群体
Population

标记
Marker QTL

染色体
Chrom.

位置
Distance

F值
Fvalue

加性效应
Additive

显性效应
Dominant

显性度
D/ A 

贡献率 /%
Contribution

2007-合肥 蜀 ZDZ RM4584 qPH7-1 7 2.2 8.94 2.02 3.10 1.53 27.56
2007-Hefei 蜀辐 RM331 qPH8-1 8 69.0 10.55 3.55 22.67

蜀辐 RM520 qPH3-3 3 191.6 7.06 3.88 2.03 0.52 28.74
蜀特 RM186 qPH3-2 3 168.2 5.65 1.10 6.79 6.19 26.09
明 ZDZ RM5957 qPH6-2 6 90.5 8.53 2.26 15.36
明辐 RM579 qPH1-1 1 61.3 7.01 2.89 -12.13 -4.20 22.99

2008-海南 蜀 ZDZ RM3 qPH6-1 6 74.3 5.81 1.66 2.29 1.38 22.09
2008-Hainan 蜀 ZDZ RM4584 qPH7-1 7 2.2 5.33 1.29 3.69 2.87 18.49

蜀辐 RM334 qPH5-3 5 141.8 5.51 -2.37 1.03 0.44 23.94
蜀特 RM289 qPH5-2 5 56.7 7.53 2.41 -7.92 -3.29 32.01
明 ZDZ RM1108 qPH10-1 10 55.3 11.98 -5.34 21.03
明 ZDZ RM122 qPH5-1 5 0 9.49 -1.71 16.50
明辐 RM6959 qPH3-1 3 65.4 8.11 -3.35 -0.97 -0.29 27.86

图 1　6个选择导入群体在 2个试验点的株高主效 QTL

Fig.1　Main-effectQTLsofplantheightdetectedof6 introgressionpopulationsinthe2locations

　　蜀 ZDZ在合肥和海南重复检测到了位于第 7

染色体的株高主效 qPH7-1,合肥试验点群体蜀特检

测到位于 RM186的 qPH3-2和群体蜀辐检测到位于

RM520的 qPH3-3紧密连锁 ,海南试验点的蜀特检

测到位于 RM289的 qPH5-1和群体蜀辐检测到位于

RM334的 qPH5-2紧密连锁 , 海南试验点群体蜀

ZDZ检测到位于 RM3的 qPH6-1和合肥试验点群体

明 ZDZ检测到位于 RM5957的 qPH6-2紧密连锁 ,

紧密连锁的很大可能是同一个 QTL。

合肥试验点 , 检测的主效 QTL贡献率介于

15.4% ～ 28.7%,加性效应变化于 1.10 ～ 3.88 cm;

海南试验点 ,检测的主效 QTL贡献率介于 16.5% ～

32.0%,加性效应变化为 -5.34 ～ 2.41 cm。

2.3　株高位点间的上位性互作

表 4列出了 0.01显著水平的上位互作的检测结

果 , 2007年合肥试验点共检测出了 63对上位互作对 ,

2008年海南试验点共检测出了 82对的上位互作对 ,

两点共得到 145对上位互作对 ,平均每检测群体有

12.1对;有 166个位点参与了株高上位互作对 ,广泛

分布在水稻的 12条染色体上 ,平均每检测群体或每
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染色体参与互作上位的位点数为 13.8个。各群体的

上位效应的最大贡献率为 30.11% ～ 64.35%,最小贡

献率为 14.24% ～ 39.58%;共有 54对 AA上位效应

的是正值和 61对 AA上位效应的是负值 ,其中最高

AA上位效应值分别为 1.78% ～ 11.13 cm,最低 AA

上位效应值为 -8.76% ～ 4.31%。
表 4　0.01显著水平的株高位点互作对的情况

Tab.4　Informationoftheespistasispairsofplantheightsignificantat0.01level

年份 -地点
Year-location

群体
Popula.

上位对数
Numbers
ofEP

参与上
位位点数
Marknumber
inEP

最大贡
献率

Thebiggest
contribution

最小贡
献率

Thesmallest
contribution

正效应的 AA
互作对数
Numberof

positiveespistasis

负效应的 AA
互作对数
Nuberof

negativeespistasis

最高 AA
互作效应
UtmostAA
espiataticeffect

最低AA
互作效应
UndermostAA
espiataticeffect

2007-合肥 蜀 ZDZ 3 4 37.25 20.73 2 0 6.27 0.22
2007-Hefei 蜀辐 3 5 51.87 28.28 2 0 7.08 4.31

蜀特 36 33 56.81 21.26 15 16 11.13 -7.21
明 ZDZ 4 7 32.47 17.13 2 1 5.53 -3.22

明辐 14 16 31.67 18.86 10 4 7.85 -8.76
明特 3 5 64.35 39.58 3 0 5.55 0.54

合计 63 70 34 21

2008-海南 蜀 ZDZ 8 11 30.11 14.74 1 4 5.48 -4.68

2008-Hainan 蜀辐 4 6 47.23 25.95 1 3 1.78 -6.80
蜀特 27 28 48.16 23.80 9 6 8.60 -3.74

明 ZDZ 21 24 43.61 17.61 5 12 9.45 -7.90

明辐 15 16 41.57 19.98 3 10 8.28 -7.44
明特 7 11 56.36 31.68 1 5 4.46 -4.55

合计 82 96 20 40

表 5　在 2个试验点或群体里检测到的相同或者相似的水稻株高上位互作对

Tab.5　Samedigenicinteractionsoralikeforplantheightofricethataresimultaneouslydetectedat

P<0.01 in2 locationsorpopulationsbytwo-wayanalysisofvariancebasedonmarkergenotypes

试验点 ×群体
Location×
population

上位互作对 1

位点 1Locus1 位点 2Locus2

Chro Distance Mark Chro Distance Mark

试验点 ×群体
Location×
population

上位互作对 2

位点 1Locus1 位点 2Locus2

Chro Distance Mark Chro Distance Mark

合肥 ×蜀特 1 155.9 RM297 5 78.7 RM163 海南 ×蜀特 1 155.9 RM297 5 78.7 RM163

合肥 ×蜀特 2 6.9 RM110 3 168.2 RM186 海南 ×蜀特 2 6.9 RM110 3 208.2 RM114

合肥 ×蜀特 2 6.9 RM110 9 47.7 RM566 海南 ×蜀特 2 6.9 RM110 9 47.7 RM566

合肥 ×蜀特 2 186.4 RM208 5 78.7 RM163 海南 ×蜀特 2 186.4 RM208 5 78.7 RM163

合肥 ×蜀特 3 100.6 RM554 5 78.7 RM163 海南 ×蜀特 3 100.6 RM554 5 78.7 RM163

合肥 ×蜀特 3 100.6 RM554 11 50.6 RM479 海南 ×蜀特 3 100.6 RM554 11 50.6 RM479

合肥 ×蜀特 3 208.2 RM114 5 78.7 RM163 海南 ×蜀特 3 208.2 RM114 5 78.7 RM163

合肥 ×蜀特 5 78.7 RM163 11 85.7 RM187 海南 ×蜀特 5 78.7 RM163 11 85.7 RM187

合肥 ×蜀特 6 113.4 RM3307 11 50.6 RM479 海南 ×蜀特 6 113.4 RM3307 11 79.1 RM5349

合肥 ×蜀特 8 57.0 RM310 11 50.6 RM479 海南 ×蜀特 8 57.0 RM310 11 79.1 RM5349

合肥 ×蜀特 3 131.5 RM16 7 36.1 RM500 海南 ×蜀特 3 168.2 RM186 7 36.1 RM500

合肥 ×蜀特 11 50.6 RM479 12 3.2 RM20A 海南 ×蜀特 11 79.1 RM5349 12 3.2 RM20A

合肥 ×蜀特 5 78.7 RM163 9 66.1 RM257 海南 ×蜀特 5 78.7 RM163 9 47.7 RM566

合肥 ×明 ZDZ 2 6.9 RM110 6 32.7 RM2615 海南 ×明 ZDZ 2 6.9 RM110 6 32.7 RM2615

合肥 ×明特 1 101.4 RM488 11 10.3 RM1812 海南 ×明特 1 101.4 RM488 11 10.3 RM1812

合肥 ×明特 1 131.2 RM403 6 113.4 RM3307 海南 ×明特 1 131.2 RM403 6 133.5 RM340

合肥 ×蜀辐 1 45.4 RM5346 7 54.2 RM560 海南 ×明辐 1 61.3 RM579 7 73.2 RM3826

合肥 ×蜀特 5 56.7 RM289 7 3.2 RM481 海南 ×明 ZDZ 5 56.7 RM289 7 43.5 RM432

合肥 ×蜀特 2 58.4 RM452 11 50.6 RM479 海南 ×明特 2 66.0 RM324 11 50.6 RM479

海南 ×蜀辐 5 56.7 RM289 8 69.0 RM331 海南 ×蜀特 5 78.7 RM163 8 90.3 RM210

海南 ×明 ZDZ 1 78.4 RM24 2 195.7 RM535 海南 ×蜀辐 1 45.4 RM5346 2 196.8 RM138

海南 ×明 ZDZ 7 43.5 RM432 12 49.3 RM6973 海南 ×明辐 7 34.7 RM542 12 59.8 RM511

　　在合肥试验点 ,群体蜀 ZDZ、蜀辐 、明 ZDZ和明

特检测到的 0.01显著水平的上位互作对数较少 ,分

别为 3, 3, 4, 3对 ,参与位点数分别为 4, 5, 7, 3个;群

体蜀特和明辐检测到的 0.01显著水平的上位互作

对数较多 ,分别为 36和 14对 ,参与位点数分别为

33和 16个 。在海南试验点 ,群体蜀 ZDZ、蜀辐和明

特检测到的 0.01显著水平的上位互作对数较少 ,分

别为 8, 4, 7对 ,参与位点数分别为 11, 6 , 11个;群体

蜀特 、明 ZDZ和明辐检测到的 0.01显著水平的上

位互作对数较多 ,分别为 27, 21, 15对 ,参与位点数

分别为 28, 24 , 15个。合肥试验点检测到的上位互

作的 AA效应有 34个为正 、21个为负值 ,海南试验

点的上位互作的 AA效应有 20个为正 、 40个为

负值 。



74　　　 华　北　农　学　报 25卷

图 2　部分群体 0.01显著水平部分位点间上位互作联系和位点间的遗传连锁

Fig.2　Mapofpartofplantheightespistasispairsat0.01 significancelevelandmarkpairsofgeneticlinkage

　　通过对 0.01显著水平上位互作的比对 ,总共有

22对 4上位互作为不同的试验点 ×群体里以同样

或者相似的方式出现 ,也就是检测到的 44对上位互

作 ,占本研究所检测到的上位互作对的 30.3%,没

有发现在 3个以上试验点 ×群体相同或类似表达的

上位互作 ,表明水稻株高的上位互作的表达上具有

一定遗传稳定性的和群体和环境的特异性。表 5成

对列出了在 2个检测群体中相同或类似表达的具有

0.01显著水平的株高上位互作对 ,可以看出 ,有 16

对上位互作在同群体的合肥和海南 2试验点同能检
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测到 ,其中群体蜀特同有 13对 、明 ZDZ同有 1对和

明特同有 2对;有 3对上位互作在合肥和海南 2试

验点的不同的群体中检测到 ,其中合肥蜀辐和海南

明辐同有 1对 、合肥蜀特和海南明恢 527/ZDZ057

同有 1对 、合肥蜀特和海南明恢 527/特青同有 1

对;有 3对上位互作在海南试验点的 2个群体中检

测到 ,蜀辐和蜀特同有 1对 、明 ZDZ和蜀辐同有 1

对 、明 ZDZ和明辐同有 1对;合肥试验点没有检测

到同有上位互作对的 2个不同群体。

位点间的上位互作并非独立作用 ,位点通过参

与多个上位互作的 ,将不同的上位互作联系起来 ,上

位互作也将不同的位点联系起来 ,图 2画出了部分

定位群体 0.01显著水平的上位联系图 ,由此图可以

看出 ,很多位点因为上位互作和遗传连锁紧密地联

系起来 ,构成一个遗传的网络 ,协同控制着水稻株高

地表达 。

由图 2知 ,群体蜀特合肥试验点的上位联系图

囊括了 21个位点参与的 20对上位互作和 11对位

点间的遗传连锁 ,占 0.01显著水平的上位互作参与

位点数的 63.6%和互作对数的 55.6%;群体蜀特海

南试验点的上位联系图囊括了 20个位点参与的 20

对上位互作和 10对位点间的遗传连锁 ,占 0.01显

著水平的上位互作参与位点数的 71.4%和互作对

数的 74.1%;群体明 ZDZ海南试验点的上位联系图

囊括了 15个位点参与的 12对上位互作和 8对位点

间的遗传连锁 ,占 0.01显著水平的上位互作参与位

点数的 62.5%和互作对数的 57.1%。从图 2还可

以看出 ,位点参与多个上位互作的情况很普遍 ,有些

位点在网络里参与的上位互作特别多 ,成为协同互

作的 “热”位点:例如群体蜀特中位于第 5染色体的

78.7 cM处的位点 RM163在合肥试验点的互作联

系图中直接参与了 5对上位互作加上与之连锁的位

点 RM189参与的 3对上位互作共 8对 ,在海南试验

点的互作联系图中该位点直接参与了 8对上位互

作 ,群体明 ZDZ中位于第 1染色体 78 cM处的

RM24直接参与了 4对上位互作加上与之相连锁的

位点 RM151参与的 1对上位互作共 5对上位互作 ,

这些 “热”位点在株高遗传中起了重要的作用 。

2.4　株高主效 QTL和上位互作的关系

将检测到主效 QTL和上位互作位点进行比对 ,

表 6将结果列出。可知 , 11次被检测出的共 10个

主效 QTL与总共 98次上位互作位点相同或者紧密

连锁 ,占 QTL检测出的总次数的 84.6%和参与上位

互作位点次数的 33.8%。
表 6　与水稻株高主效 QTL紧密连锁的参与上位互作位点情况一览表

Tab.6　Informationsofmarkstightlylinkedtomain-effectQTLsofriceplantheight

主效 QTL
MainQTL

试验点 ×群体
Location×
population

总次数
Timesin
total

与主效 QTL相连锁位点参与的上位互作次数
TimesofmarklinkedtomainQTLinvolvinginepistasispair

试验点 ×群体 , 次数
Location×population, time

qPH1-1 合肥 ×明辐 19 合肥 ×蜀 ZDZ, 2;合肥 ×蜀辐 , 1;合肥 ×明辐 , 3;合肥 ×明特 , 3;海南 ×蜀辐 , 1;
海南 ×蜀特 , 1;海南 ×明 ZDZ, 5;海南 ×明辐 , 1;海南 ×明特 , 2

qPH3-1 海南 ×明辐 2 合肥 ×明辐 , 2
qPH3-2
qPH3-3

合肥 ×蜀特
合肥 ×蜀辐

16 合肥 ×蜀辐 , 1;合肥 ×蜀特 , 5;海南 ×蜀 ZDZ, 1;海南 ×蜀特 , 3;海南 ×明 ZDZ, 3;
海南 ×明辐 , 3

qPH5-2 海南 ×蜀特 26 合肥 ×蜀特 , 12;海南 ×蜀辐 , 2;海南 ×蜀特 , 11;海南 ×明 ZDZ, 1
qPH6-1
qPH6-2

海南 ×蜀 ZDZ
合肥 ×明 ZDZ

12 合肥 ×蜀 ZDZ, 1;合肥 ×蜀特 , 2;合肥 ×明ZDZ, 1;合肥 ×明特 , 1;海南 ×蜀 ZDZ,
2;海南 ×蜀特 , 1;海南 ×明 ZDZ, 4

qPH7-1
合肥 ×蜀 ZDZ
海南 ×蜀 ZDZ 11 合肥 ×蜀特 , 2;合肥 ×明 ZDZ, 1;海南 ×蜀特 , 3;海南 ×明 ZDZ, 1;海南 ×明辐 , 4

qPH8-1 合肥 ×蜀辐 6 合肥 ×蜀特 , 2;合肥 ×明辐 , 1;海南 ×蜀特 , 2;海南 ×明特 , 1
qPH10-1 海南 ×明 ZDZ 6 合肥 ×蜀特 , 1;海南 ×蜀 ZDZ, 1;海南 ×蜀特 , 1;海南 ×明 ZDZ, 2;海南 ×明特 , 1

　　从海南试验点群体明辐检测到的位于第 1染色

体 61.3cM位点 RM579处的 qPH1-1, 6个群体共有

19个参与上位互作的位点与之紧密连锁 ,其中群体

明 ZDZ、明辐 、明特和蜀辐分别有 5, 4, 5, 2个位点;

分别从合肥试验点群体蜀特和蜀辐检测到的位于第

3染色体 168.2 cM位点 RM186和 191.6 cM位点

RM520处的 qPH3-2和 qPH3-3紧密连锁 , 5个群体

共有 16个参与上位互作的位点与二者紧密连锁 ,其

中群体明恢蜀特 、明 ZDZ和明辐分别有 8, 3, 3个位

点;从海南试验点群体明特检测到的位于第 5染色

体 56.7 cM位点 RM289处的 qPH5-2, 3个群体共有

26个参与上位互作的位点与之紧密连锁 ,其中群体

蜀特分别有 23个位点;分别从海南试验点群体蜀

ZDZ和合肥试验点群体明 ZDZ检测到的位于第 6

染色体 74.3 cM位点 RM5957 处的 qPH6-1 和

90.5 cM处的 qPH6-2紧密连锁 , 6个群体共有 19个

参与上位互作的位点与之紧密连锁 , 5个群体共有

12个参与上位互作的位点与二者紧密连锁 ,其中群

体明 ZDZ、蜀 ZDZ和蜀特分别有 5, 3, 3个位点。另

外 ,图 2中在不同群体里参与较多上位互作的 “热 ”
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位点 RM163和 RM24分别与 qPH5-2和 qPH1-1紧

密连锁 。

以上分析表明 ,大多数的主效 QTL和位点间上

位互作效应关系密切 。

3　讨论

本研究采用的群体是通过产量选择回交导入群

体 ,导入群体的株高分布皆符合正态分布 ,可用单双

向方差分析来检测株高的主效 QTL和位点间的上

位互作 ,又由于研究群体在构建过程中承受了选择

压力 ,不具备严格的随机性 ,不可以采用复合区间作

图法 ,只能将与 QTL密切连锁的标记作为 QTL的大

概位置 ,不能够计算 QTL和标记之间的距离 。

Zhuang等
[ 19]
用同一个群体在 2个试验点 3个

环境总共检测到了 44个主效 QTL, 有 17个主效

QTL在不同环境里重复检测到 ,其中株高的研究结

果在试验点之间差异较大;李仕贵等
[ 20]
研究了籼粳

交的 DH群体在 5个环境共定位了 4个株高的主效

QTL,每个 QTL都在 2个或者 3个环境上检测到 ,然

而没有 1个 QTL在所有的 5个环境里检测到;Li

等
[ 21]
研究了籼粳交的 DH群体在 13个环境的共检

测到了 17个株高主效 QTL, sd-1在所有的的环境里

较高效表达 ,其它 QTL不能在所有的环境里表达 ,

体现了株高主效 QTL表达上与环境互作效应。本

研究所检测到了 16个 (次)的水稻株高的主效

QTL,仅 qPH7-1在合肥和海南 2个环境的群体蜀

ZDZ中检测到 ,还有合肥试验点的蜀特和蜀辐 2群

体分别检测到紧密连锁的 qPH3-2和 qPH3-3,其余

的 11个主效 QTL在 1个群体的 1个环境中检测出 ,

体现了遗传的稳定性 ,以及因群体和背景不同的遗

传特异性。群体明辐在合肥试验点检测出的 qPH1-

1与 sd-1基因紧密连锁
[ 11]
,表明该群体在该环境该

基因的表达有差异。

Li等
[ 21]
研究了株高上位互作与环境的关系 ,发

现参与 5对上位互作的 10个上位 QTL,多数上位

QTL在不同的试验环境中检测到 ,并不是所有的上

位 QTL都能在所有的试验环境中检测到 ,同时表现

出遗传稳定性和环境特异性。本研究总共检测到的

154对上位互作 ,其中 30.3%的上位互作具有另 1

个相同或相似表达的上位互作 ,上位互作也体现了

遗传的稳定性和特异性。

Yu等
[ 8]
研究了珍汕 97/明恢 63的 F2:3群体 2

年种植的株高表现 ,总共检测了 7个主效 QTL的同

时 ,分别在 2年度检测到 101和 257对上位互作 ,上

位互作表现了比主效 QTL更为重要的作用。本研

究检测到的广泛分布在 12条染色体上总共 166个

位点参与的 154对上位互作 ,贡献率为 14.24% ～

64.35%,上位双位点的纯合替代后的株高变幅为

-8.76 ～ 11.13,相比于单位点的主效 QTL的检测

结果 ,具有更大的遗传贡献率 、更高的效应值和更为

广泛的位点分布 ,体现了更为重要的作用。图 2的

上位互作联系图上可知 ,很大部分参与上位互作的

位点通过互作和连锁相互联系起来 ,构成了遗传上

位点协同作用于株高形成的网络。水稻株高是一个

非常复杂的性状 ,涉及到茎秆建成和激素调节等多

方面的因素 ,与株高的生长发育和代谢方面有关的

基因 ,都有可能鉴定到主效 QTL或者上位互作 ,参

与到这个网络里。由于目前缺乏检测三位点或者更

高级别的上位互作的有效模型 ,不能直接展现出多

基因复杂作用 ,本研究检测到的双位点上位互作分

布广泛 、情形复杂 、联系紧密 ,多基因复杂上位协同

互作的情况应该是真实存在的 。

通过主效 QTL和上位互作位点的总体比对 ,绝

大多数(84.6%)主效 QTL具有与之紧密连锁的上

位互作位点 ,也有很大部分的(33.8%)上位互作位

点与主效 QTL连锁 ,有些上位互作图上 “热 ”的位点

(RM163和 RM24)与一些主效 QTL紧密连锁 ,由此

可知 ,主效 QTL与上位互作关系密切 ,大多数主效

QTL是由于该位点参与的上位互作的效应使得该位

点的主效特征凸显出来 。

两次 “绿色革命 ”都伴随着水稻株型尤其是株

高的改良 ,大幅度地提高了水稻产量 ,进一步提高水

稻产量 ,株高必须有所调整。徐学等
[ 22]
发现在同一

遗传背景条件下 ,株高和单株生产力之间极显著正

相关 。袁隆平
[ 4]
提出在不倒伏的前提下 ,适当增加

株高 ,为水稻高产奠定生物学基础 。本研究中主效

QTL或上位互作的双位点纯合替代后 ,株高的变化

值达到 ±10cm,说明目前水稻株高还具有很大的调

整空间。现阶段 ,在不降低水稻抗倒伏和抗耐病性

能的情况下 ,在合适的生育期条件下 ,谨慎提升水稻

株高 ,是增加水稻单产的有效途径 。

本研究针对的是籼型水稻恢复系 ,至于水稻恢

复系配组成杂交稻之后株高的遗传表现 ,还需要进

一步研究 。
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