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摘要:以广陆矮4 号 Oryzα sativa ssp. indica 为母本，普通野生稻 O. rufipogon Griff. 为父本杂交和回交构建了 1 个含

122 个单株的 BC2 F2 群体，通过对不同发育时期的分囊数及其增量的 QTL 定位分析，确定了与水稻分囊数有关的

QTL 数量及其表达时期.结果表明，共有 9 个 QTLs 与水稻分囊数有关，它们分布在第 1 、2 ，5 ，8 ，9 和 11 号染色体的

相应标记区间内.各个 QTL 对分囊数均表现出加性和显性作用，且多数位点的显性作用强于加性作用. QTL 的表

达具有明显的阶段性，5 个 QTLs 主要集中在一定时段内表达研究结果不仅提供了水稻分囊数 QTLs 在某个时期

的"静态"信息，而且提供了它们在整个发育期的"动态"信息，为有效发掘利用普通野生稻资源、中蕴藏的有利分囊

数基因提供了依据.
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Dynamic Analysis on Tiller Number QTLs in a BC2F2 Population 

Between Oryza sativa and O. ru.卢rpogon
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Abstract:A BC2 F2 population with 122 lines was developed from a cross and backcross between Guan­

glu' ai No.4 (Oryza sativa ssp. indicα) and O. T1.{βpogon. The QTLs linked to rice tiller numbers and 

their expressing stages were obtained by QTL mapping in different developmental stages and their incre­

ment. The results showed that nine QTLs were detected and distributed among the corresponding marker 

intervals on chromosome 1 , 2 , 5 , 8 , 9 and 11. Each QTL had additive and dominant effect on tiller 

numbers , and the dominant effects showed stronger than the additive effects on the majωity of QTLs. The 

QTLs expressed in various stage and five of the QTLs mainly expressed in some specific periods. The re­

sults provide not only the "static" inforτnation about 出e QTLs for rice tiller numbers in certain period , 

but also their "dynamics" information throughout the whole developmental stages , which provide good ba­

sis for mining and utilizing the favorable genes for tiller number in O. rufipogon germplasm resources. 
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水稻分囊力是一个重要的农艺性状，分粟力的

强弱直接关系到有效穗数的数量和质量，从而影响

到水稻的产量;同时它又具有明显的发育特征，在不

同的发育时期表现出一定的变化特征，因而又是发

育生物学研究中较理想的模式性状之一[].2] 了解

控制水稻分囊力的 QTL 及动态变化，对禾谷类作物

分囊力的改良和高产育种具有重要的指导意义.水

稻分囊力属于典型的数量性状，其遗传力往往较低，

易受光照、灌溉、肥料、温度等环境条件的影响[3]

研究表明，水稻分囊数受到 1 个多基因系统的控

制[2] 至今已定位了许多水稻分囊数 QTLs，一些

QTLs 在不同的发育阶段和不同的生态环境下的表

达特点亦被分析[4.6] 普通野生稻作为栽培稻的近

缘种，是改良栽培稻、拓宽其遗传基础的重要种质

库[7] 如何从普通野生稻中发掘有利基因并转移到

栽培稻中是重要的研究课题.本研究利用栽培稻和

普通野生稻所构建的 BC2 F2 群体，对多个时期测定
的分囊数资料进行 QTL 定位分析，一方面了解各个

时期控制水稻分票数 QTL 的数量和效应，提供 QTL

在某个时期的"静态"信息;另一方面了解这些 QTL

在各个时间段内的净表达，提供 QTL 在整个发育期

的"动态"信息，为有效发掘利用普通野生稻资源中

蕴藏的有利分粟数基因提供依据.

1 材料与方法

多态性.以 McCouch 等[山]构建的水稻 SSR 标记连

锁图谱为框架，用软件 Mapmaker 3. 0[11] 对这些标记

进行连锁作图. 241 个标记覆盖了整个水稻基因组，

平均间距为 6.33 cM. 

1. 4 统计分析

对作图群体各个时期考察的分囊数表型数据用

数量性状分析软件 QGA station [口]估算出各个时期

的基因型值，并进一步算出相邻时间段间的净增量;

用 QTL 作图软件 Map Manager QTXh20 [口]分别对各

个时期的基因型值和各个时间段内的净增量值作

QTL 定位分析，取 P~O. 05 作为判断分票数 QTL 存

在的阔值.显然，由各个时期基因型值定位的 QTL

反映的是该时期前 QTL 的累积效应;而由各个时间

段内净增量值定位的 QTL 反映的是该时间段内 QTL

的净效应[5]

2 结果与分析

2.1 分冀数的动态变化

各个时期测定的亲本和作图群体的分囊数如

表 I所示.分粟数表现出明显的发育特征，即随着移

栽后时间的推移，分囊数迅速增加，在某个时期达到

最高分费数，并持续一段时间变化不大，然后分票数

开始下降，并最终稳定在有效分囊数水平.分囊数这

种发育上的动态变化，预示着控制分囊数的 QTL 可

能存在着时序性上的表达规律. t 测验表明 2 个亲本

1. 1 材料 在移栽后 14 和 21 d 达到显著差异.在 BC2F2 作图
以广陆矮 4 号为母本和普通野生稻为父本杂交 群体中，各个时期分囊数均存在着超亲分离现象，并

得到 F] ;再以广陆矮 4 号为轮回亲本与 F] 单株连续 表现出连续正态分布的特点，因而适于做 QTL 分析.

回交 2 次，获得 BC2 F] 株系;在 BC2 F] 株系中挑选 1 2.2 基于各期分冀数定位的 QTLs

个单株，自交获得 122 个 BC2F2 单株，作为 QTL 作图 在试验的 10 个检测时期内，共检测到 6 个控制

群体. 水稻分囊数的 QTLs (表 2 和图 1) .它们分布在第

1. 2 田间试验和性状考要

将作图群体连同 2 个亲本于 2004 年早季种于

华南农业大学教学实验农场. 2 月 23 日浸种， 2 月

27 日播种， 3 月 25 日移栽.单株插植，株行距 13.3

cm x20. 0 cm ，每行 10 株.常规的田间管理.移栽后

30 d 开始考察单株分囊数，每隔 7 d 考察 1 次，共进

行了 10 次，各个考察时期依次记为 tl - tlO. 

1. 3 SSR 分析

对 BC2 F2 单株作分子标记分析. DNA 的提取参

照 Zheng 等[8] 的简易 SDS 抽提法稍加修改. PCR 反

应体系按照 Panaud 等[9] 的方法稍加修改进行.从

478 对 SSR 标记中共检测到有 241 对在双亲间具有

1 ，2 ， 5 ， 8 和 9 号染色体上相应的标记区间内.这些

QTLs 分别在不同时期被检测到， QTL tn9 在 4 个时

期被检出 ， QTLtn2-1 仅在 t8 期被检出，而其他

QTLs 被检出的时期数介于两者之间. 5 个时期 (tl -

t4 和 t8 )检出的 QTLs 较多，各检出了 2 个 ;2 个时期

( t6 和 17) 没有检测到有关的 QTLs;其余时期则各检

出了 1 个 QTL( 表 2) .一些 QTLs 在某个时期不能被

检出，可能是其累积的效应太小或前后期出现方向

相反的表达各个时期检出 QTL 数的差异表明了

QTL 表达的动态性.

各个 QTL 对分囊数的影响是不同的(表 2) . 

QTL tn5 -2 在 tlO期的加性效应值最大，来源于母本
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表 1 各个时期亲本和 BC2 F2 群体的分囊数

Tab.l The tiller number of the parents and BC2 F2 population 

时期 广陆矮 4 号1) 普通野生稻1)
BC2 F2 群体

t2 ) BC2 F2 population 
period Guanglu' ai No.4 o. 叫声:pogon

最小值 mm. 最大值 max. 运:t SD 峰度 kurt 偏斜度 skew

1. 87 :t 0. 38 1. 93 :t 0. 38 0.250 

G 4.20 :t 0.00 2.07 :t 0.68 4.438 • 

G 7.93 :t 1. 37 2.80 :t 0. 86 6.677 事

t4 11.20 :t 0.71 5.53 :t 2.46 3.876 

t5 11. 67 :t 0. 66 7.60 :t 2. 85 2.623 

t6 11. 07 :t 0. 34 8.87 :t 3.12 1.093 

σ 11. 33 :t 1. 36 8.53 :t 3. 34 1. 993 

t8 10.27 :t 1. 39 8.87 :t 2. 82 1. 121 

θ 8.80 :t 0.43 8.73 :t 2.64 0.043 

tlO 8.07 :t 0.50 8.40 :t 2.44 -0.204 

1 )表中数据为平均值±标准误 ;2) tO. 05 = 4. 303 , tO.01 = 9.925 

广陆矮 4 号的等位基因将使分囊数比中亲值降低

1. 07 ;QTL tn5 -1 在 6 期的显性效应最大，杂合体将

使分囊数比中亲值增加 2.04. 试验共检测到 6 个正

的加性效应，表明在这些位点上母本的等位基因将

使分囊数比中亲值增加 ;4 个负的显性效应表明，在

这些位点上的杂合体将使分囊数比中亲值降低­

QTL tn5 -2 的加性效应总是大于显性效应，而其余 5

个 QTLs 总是显性效应大于加性效应，表明多数 QTL

的显性作用对分冀数的影响较大.

此外，试验亦发现同-QTL 在不同时期所表现

的效应有较大的差异(表 2) .例如， QTL tnl -1 在 G

和 G 期的加性效应分别为 0.47 和 0.54 ，显性效应分

别为 0.56 和 1.45. 然而不同时期 QTL 的效应方向

l 5 2.65 :t 1. 19 一1. 10 0.06 

1 10 4.97 :t 1. 66 0.49 0.43 

3 20 10.83 :t 3.38 -0.20 -0.01 

4 27 13.59 :t 4. 1O 0.26 -0.06 

4 27 14.99 :t 4.39 0.37 0.10 

4 28 14.98 :t 4.30 0.49 -0.04 

4 28 14. 16 :t 4.25 0.61 0.24 

4 24 12.92 :t 3.92 0.21 0.26 

3 20 11.11 :t 3.40 -0.06 0.19 

3 19 9.76 :t 3.15 -0.10 0.24 

的分票数增加起决定性作用 ， tn5 -1 在分囊中后期

对水稻分囊数的调节起作用，而 tn2 -1 和 tn5 -2 主

要在分囊后期(θ 和 tlO)对有效穗数的形成起作用.

2.3 基于各时间段内分冀数增量定位的 QTLs

共检测到 5 个 QTLs( 表 3 和图1).其中 QTLs

tnl -1 和 tn5 一 l 已在某些时期检出(表 2) ，其余

QTLs 仅在某些时间段内被检出(表 3) .仅在时间段

内检出的 QTLs 分布第 1 、2 和 5 号染色体上的相应

区间内(图 1). QTL tnll 在 2 个时间段内被检测到，

其余 4 个 QTLs 则仅在 1 个时间段内被检出(表 3) . 

2 个时段t3-t4 和 σ-t6 分别检出了 2 个 QTLs，而

t7一t8 和 t9-tlO时段内分别检测出 1 个 QTL，其余

时段内没有检出相应的 QTLs(表 3). 5 个 QTLs 的加

通常是一致的.例如， QTL tnl -1 在 G 和 G 期均为 性效应变动在 0.09 - 0.74 之间，其中 3 个为正值 2

正效应.不同时期 QTL 效应的差异亦表明了 QTL 表 个为负值;所有显性效应均为正值，最小为 0.17 ，最

达的动态性. 大为 1.08 (表 3). 2 个位点 tn2 -2 和 tn5 -1 的加性

可以看出，不同 QTLs 对水稻分冀数的形成作用 效应和显性效应具有不同的方向，其余位点加、显性

有所不同. tnl - 1 、 tn8 和 tn9 主要在分囊早期对水稻 效应方向相同(表 3) . 

表 2 BC2 F2 群体分草数的非条件 QTLs

Tab.2τbe unconditional QTLs for tiller number in BC2 F2 population 

QTL 
时期 加性效应 显性效应 时期 加性效应 显性效应

period additive effect dominance effect 
QTL 

period additive effect dominance effect 

tn1 - 1 G 0.47 0.56 tn5 -2 θ -0.94 一 0.64

G 0.54 1. 45 t10 -1. 07 -0.74 

tn2 -1 t8 -0.96 一1. 59 tn8 0.34 一 0.42

tn5 -1 t4 -0.24 2 tn9 t1 一 0.05 0.65 

6 -0.32 2.04 t2 0.22 0.8 

18 一 0.40 1. 72 G 0.22 1. 71 

14 O. 16 1. 89 
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分囊数 QTLs 在染色体上的分布

叽le distribution of QTLs for traits associated with tiller number on chromosome 

图 l

BC2 F2 群体分票数的条件 QTLs

The conditional QTLs for tiller number in BC2 F2 population 

表 3

Fig_ 1 

Tab.3 

显性效应

dominance effect 

显性效应

dominance effect 

1. 08 

加性效应

additive effect 

-0.19 

0.17 0.38 

时期1)

period 

叫 1 t3

t6 1 t5 

t8 1 t7 

加性效应

additive effect 

0.22 

QTL 

tn5 -1 0.72 

tn l1 0.56 0.09 

时期 1)

period 

t1 0 1 19 

t6 1 t5 

件 1 t3

QTL 

tnl -1 

tnl-2 

0.3 0.56 0.34 一 0.74tn2 -2 

在第 1 ~8 、9 和 11 染色体上均检测到具正的加性效

应的 QTLs ，且它们的显性效应均为正值，说明这些

QTLs 具有增加分粟数的效应.研究结果为进一步利

用分子标记辅助选择或基因克隆等手段将这些有利

QTLs 导人到栽培稻中奠定了基础.

水稻分冀数是与发育相关的复杂性状.任翔

等[17] 认为对发育性状不同时期测量值及其增量的

QTL 定位分析，不但可定位出与该性状相关的 QTLs ，

而且可确定各个 QTL 的作用时间和表达曲线.本研

究利用基于各期分囊数总量和基于各时间段分冀数

增量 2 种方式分别定位控制栽培稻和普通野生稻

普通野生稻是水稻育种的宝贵种质资源，含有

可用于栽培品种改良的优异基因.目前已有大量研

究对普通野生稻中重要基因进行了分子标记定位，

并取得了较大的成果. Xiao 等[ 14-15] 在马来西亚普通

野生稻中鉴定了 2 个主效产量 QTL (yld1. 1 和

yld2. 1) ，它们分别具有 18% 和 17% 的增产效应.杨

益善等[而]以含有这 2 个产量 QTL 的测交材料为基

因供体育成了拙型晚稻新恢复系 Q611 ，该恢复系初

步测交配组的杂种表现出强大的增产优势.本研究

1 )tnl t(n- 1)表示 t( n -1) 至 tn 时间段

讨论与结论3 
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BC2 F2 群体分囊数的 QTLs ，结果发现共有 9 个 QTLs

与水稻分囊数有关，其中 6 个 QTLs 能在某个(些)发

育阶段被检测到，而其余 3 个 QTLs 则只能通过某个

(些)时间段内的净效应被检出，说明同时结合 2 种

分析方法可检测到更多的 QTLs. 本研究还发现利用

基于各时间段分粟数增量方式所定位出的 5 个 QTLs

主要集中在某些时段内表达，与前人认为 QTL 的表

达具有阶段性的观点一致[4 ， 18] 另外 ， tn1 一 1 和

tn5 -1 同时在 2 种方法中被检测到，其中 tn5 - 1 分

别在 t4 、 6 、 t8 时期和t3-t4 时间段被检测出来，且

加性效应均表现为负效应，表明 tn5 一 l 在 G一叫时

间段表达，且对 t4 、6 和 t8 这 3 个时期分票数的累积

值有贡献.这与发育数量遗传学认为在控制数量性

状的基因效应还未被传统的数量遗传分析方法检测

出来以前，基因已经开始表达的观点相一致[口与

此不同的是 ， tn1 - 1 在条件 QTL 定位的 θ 和 tlO时

间段被检测到，表现为正效应;在非条件 QTL 定位的

G 和 G 时期亦被检测到，表现为正效应，但它们在 t9

或 tlO时期并未被检测到，这可能是因为在 t9 和 tlO

时期 ， tn1 - 1 与其他具有相反遗传效应的条件 QTLs

作用相互抵消所导致.其原因有待进一步研究阐明.

此外，本研究所定位出的控制分囊数 QTLs 中，

tn2 -2 和 tn5 - 1 与任翔等[口]利用 MH63 与有野生

稻亲缘的时重组自交系和动态 QTL 定位方法，鉴定

的位于第 2 染色体 C370 - S1559A 区段和第 5 染色

体 RM164 - C624 区段的 2 个分票数 QTL 位置相近;

tn2 -2 与 Yan 等[4]在 Azucena/IR64 的 DH 群体中定

位的 1 个 QTL 位置相近.
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