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摘要：【目的】普通野生稻ＯｒｙｚａｒｕｆｉｐｏｇｏｎＧｒｉｆｆ．蕴含丰富的遗传多样性，对其进行耐冷性数量性状位点（ＱＴＬｓ）的挖
掘和效应分析，可为水稻耐冷性分子育种提供宝贵的基因资源和理论支持．【方法】以籼稻品种９３１１为受体亲本、
普通野生稻品系ＤＰ１５和ＤＰ３０为供体亲本，构建染色体片段代换系，鉴定了１８个水稻苗期耐冷ＱＴＬｓ，将其中分别
包含４个耐冷ＱＴＬ且遗传背景一致的４个代换系ｑＳＣＴ１ＣＳＳＬ、ｑＳＣＴ４ＣＳＳＬ、ｑＳＣＴ８ＣＳＳＬ和ｑＳＣＴ１２ＣＳＳＬ分别
两两杂交得到２个聚合系（ｑＳＣＴ１／ｑＳＣＴ１２）ＣＳＳＬ和（ｑＳＣＴ４／ｑＳＣＴ８）ＣＳＳＬ，对聚合系中各耐冷ＱＴＬ的互作效应
及聚合效应进行研究．【结果和结论】４个耐冷ＱＴＬ对水稻耐冷性有加性效应；互作分析显示各耐冷ＱＴＬ间在聚合
系中均存在正向互作．聚合效应在ｑＳＣＴ４与ｑＳＣＴ８间表现为ＱＴＬ间明显的累加效应，而ｑＳＣＴ１与ｑＳＣＴ１２间聚
合的累加效应不明显，表现为ｑＳＣＴ１２对ｑＳＣＴ１有上位作用．
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　　水稻的低温冷害在世界上许多国家均有发生，
是全球性自然灾害．在水稻广泛种植的温带以及热
带亚热带地区，冷害频繁发生，严重影响了水稻生产

的稳定与发展，对世界粮食供给的安全与协调也产

生了不小的影响．我国所有稻区均有冷害发生，每
２～３年就发生一次较大冷害，每逢灾害年稻谷损失
达５０亿～１００亿 ｋｇ［１］．在中国南方双季稻区早稻播
种后，幼苗生长期常遇上寒潮天气，导致秧苗黄叶卷

叶、生长迟钝、植株矮小，严重者甚至导致植株死苗，

冷害不仅严重影响早稻的产量，而且还会延长早稻

生育期而影响晚稻的生产计划，使得晚稻产量降低

和稻米品质变差［２］．为此，研究水稻耐冷性的遗传基
础和遗传规律，对于提高水稻的耐冷能力、提高水稻

产量等具有重要的理论和现实意义．
随着分子生物学相关技术的发展，对水稻耐冷

性遗传分析和分子定位的研究已相继报道［３１８］．但是
由于不同研究者所用的遗传群体、分子标记和试验

环境等方面的不同，研究结果差异较大，主要表现在

不同群体、相同群体不同环境或不同鉴定方法所定

位的耐冷ＱＴＬ数目、染色体区域和效应大小有较大
差异，导致这些 ＱＴＬｓ难以被育种家利用．育种家最
关心的是这些 ＱＴＬ的真实性、效应大小、不同 ＱＴＬ
之间的互作关系以及它们潜在的育种价值．用分子
标记辅助ＱＴＬ聚合程序能够将感兴趣的 ＱＴＬ合并
到一个群体中分析 ＱＴＬｓ之间的作用方式及各自的
效应大小，能够将多个有利的ＱＴＬｓ快速精确地聚合
到一个个体中供育种利用［１９２２］，从而有效提高育种

效率和精度．
早期的聚合育种一般利用携带优良目的基因的

材料进行杂交，其遗传背景复杂，虽然分子标记辅助

选择可在短时间内实现多个基因的聚合，但非目的

基因仍会出现大量分离，因此要获得多基因聚合系

仍需经过常规的育种程序［２３］．染色体片段代换系
（Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅｓｅｇｍｅｎｔｓｕｂｓｔｉｔｕｔｉｏｎｌｉｎｅ，ＣＳＳＬ）是基因

组内部只有一个纯合染色体片段来自供体亲本、其

他部分与受体亲本相同的品系［２４］．利用染色体片段
代换系进行ＱＴＬｓ聚合研究，由于它消除了置换片段
外其他基因区域的干扰，大大提高了对目标 ＱＴＬｓ选
择的精确性和效率．

郑加兴等［２５］以广西普通野生稻核心种质材料

ＤＰ１５和ＤＰ３０为供体亲本、低温敏感的籼稻品种９３１１
为受体亲本，通过连续回交和 ＳＳＲ分子标记辅助选
择，建立了２套普通野生稻染色体片段代换系，利用这
２套普通野生稻染色体片段代换系鉴定了１８个耐冷
ＱＴＬｓ．本研究用分子标记辅助选择，选取４个遗传背
景回复到轮回亲本９３１１背景较多的耐冷 ＱＴＬＣＳＳＬｓ
分别进行杂交，获得了２个ＱＴＬｓ聚合系，分析了聚合
系中耐冷ＱＴＬｓ间的作用方式及聚合效应．

１　材料与方法
１．１　材料

受体亲本为对低温敏感的籼稻品种９３１１，供体
亲本为广西普通野生稻耐冷品系 ＤＰ１５和 ＤＰ３０．通
过与轮回亲本连续回交结合ＳＳＲ分子标记辅助选择
至ＢＣ４Ｆ２世代，构建了一套由２３０个株系组成的、含
导入片段相互重叠、最大程度覆盖野生稻基因组的

普通野生稻染色体片段代换系．用这套染色体片段
代换系ＢＣ４Ｆ２代的２３０个株系进行苗期耐冷性筛选
鉴定，获得４个耐冷性较强的株系 ＤＣ８６６、ＤＣ１００６、
ＤＣ１０４６及ＤＣ１０８１［２５］．用这４个耐冷株系建立作图
群体，经连锁分析鉴定了 ｑＳＣＴ１、ｑＳＣＴ４、ｑＳＣＴ８和
ｑＳＣＴ１２共４个耐冷 ＱＴＬｓ，与其相连锁的最近分子
标记分别是位于第１染色体的 ＲＭ４６６、第４染色体
的ＲＭ３１７、第８染色体的 ＲＭ６２０８和第１２染色体的
ＲＭ５７４６，遗传距离分别为 ３８、２０、４２和 １１ｃＭ
（图 １）．利用这些连锁标记通过分子标记辅助选择，
在ＢＣ４Ｆ２分离群体中含有目标耐冷ＱＴＬ的单株继续
与轮回亲本９３１１回交并自交，产生 ＢＣ５Ｆ２群体，在
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ＢＣ５Ｆ２群体中选择目标耐冷 ＱＴＬ位点纯合的单株自
交，获得目标耐冷 ＱＴＬ位点纯合的 ＢＣ５Ｆ３株系
ｑＳＣＴ１ＣＳＳＬ、ｑＳＣＴ４ＣＳＳＬ、ｑＳＣＴ８ＣＳＳＬ和 ｑＳＣＴ
１２ＣＳＳＬ．另外，在 ＢＣ５Ｆ２代利用分子标记辅助选择

具有目标耐冷ＱＴＬ的纯合单株进行２个 ＱＴＬｓ间的
杂交聚合，聚合后的 Ｆ２世代再通过分子标记检测选
择２个目标 ＱＴＬｓ位点均纯合的单株自交构建纯合
ＱＴＬＣＳＳＬ聚合系．

粗黑色线条表示染色体代换片段．

图１　４个苗期耐冷性ＱＴＬｓ的分子图谱
Ｆｉｇ．１　ＬｉｎｋａｇｅｍａｐｓｏｆｆｏｕｒｃｏｌｄｔｏｌｅｒａｎｔＱＴＬｓａｔｔｈｅｓｅｅｄｌｉｎｇｓｔａｇｅ

１．２　苗期耐冷性鉴定方法
种子在清水中泡种４８ｈ后在人工气候箱催芽至

根长２ｃｍ，播种于４４ｃｍ×３４ｃｍ的托盘中．托盘中
的泥土取自稻田，充分混合使土质均一，每托盘均匀

地播１２行，每行３０株，中间２行设置为对照，对照
品种分别为冷敏感的籼稻受体亲本９３１１和耐冷粳
稻品种藤坂５号．幼苗在温室培育至“３叶”或“３叶
１心”期转移至人工气候箱中冷处理，设置条件为温
度１０℃、湿度７０％，光照１２０００ｌｘ，白天／黑夜各１２
ｈ，连续处理５ｄ后，转移至２６℃气候箱恢复７ｄ．统
计活苗数和死亡苗数并计算活苗率，活苗率 ＝活苗
数／总苗数×１００％．重复３次．

水稻苗期耐冷级别鉴定参考国际水稻所的分级

方法［２６］略有改动．１级：所有叶片青绿或接近青绿；２
级：第１叶枯黄，其余叶片青绿；３级：第１叶枯黄，第
２叶１／２叶片枯黄，第３和第４叶片青绿；４级：第１
叶和第２叶片枯黄，第３和第４叶片青绿；５级：第１
叶、第２叶和第３叶１／４叶片枯黄，第４叶片青绿；６
级：第１叶、第２叶和第３叶１／２叶片枯黄，第４叶青
绿；７级：第１、第２叶和第３叶１／２叶片枯黄，或第
１、第３叶和第２叶１／２叶片枯黄，第４叶１／４叶片枯
黄；８级：第１、第 ２、第 ３和第 ４叶 １／４叶片枯黄；９
级：苗全部死亡．１～６级的为耐冷材料；７～９级的为

冷敏感材料．
１．３　ＳＳＲ标记引物

参照 ＭｃＣｏｕｃｈ等［２７］２００２年公布的２２４０对新
增ＳＳＲ标记，从中选取覆盖水稻全基因组的７１５个
ＳＳＲ标记，合成相应引物（引物序列见 ｈｔｔｐ：∥ｗｗｗ．
ｇｒａｍｅｎｅ．ｏｒｇ），对２个亲本进行多态性分析．根据亲
本间多态性分析结果选取多态性好、在水稻遗传图

谱上均匀分布的２３２个标记作为构建染色体单片段
代换系（ＣＳＳＬ）的全基因组检测标记，标记间的平均
遗传距离是 ９８３ｃＭ．
１．４　ＤＮＡ提取、ＰＣＲ反应及电泳分析

每个单株样本取约５ｍｇ叶片放入２０ｍＬ离心
管中用莱驰ＭＭ４００（Ｒｅｔｓｃｈ，Ｇｅｒｍａｎｙ）组织研磨仪磨
碎．ＤＮＡ提取参照《精编分子生物学实验指南》中的
ＣＴＡＢ制备方法［２８］．ＰＣＲ反应体系：０１μＬ５Ｕ／μＬ
ＴａｑＤＮＡ聚合酶，２μＬ模板ＤＮＡ，１μＬ１０μｍｏｌ／Ｌ引
物，１μＬ２ｍｍｏｌ／ＬｄＮＴＰ，１μＬ１０×Ｂｕｆｆｅｒ（１００
μｍｏｌ／Ｌ ＴｒｉｓＨＣｌ，５００ ｍｍｏｌ／Ｌ ＫＣｌ，１５ ｍｍｏｌ／Ｌ
ＭｇＣｌ２，０１ｇ／Ｌ的明胶，ｐＨ８３），用 ｄｄＨ２Ｏ补足 １０
μＬ．ＰＣＲ扩增反应条件：先９５℃预变性５ｍｉｎ；然后
９４℃３０ｓ、５５℃３０ｓ、７２℃３０ｓ，反应３０个循环；最
后７２℃延伸５ｍｉｎ．ＰＣＲ扩增产物加入６×Ｌｏａｄｉｎｇ
Ｂｕｆｆｅｒ后在７０ｇ／Ｌ的聚丙烯酰胺凝胶（ＰＡＧＥ）中进
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行电泳，银染检测．
１．５　数据分析

采用ＳＰＳＳ１７０统计分析软件分析数据．通过 ｔ
测验比较染色体片段代换系与轮回亲本９３１１之间
耐冷性的差异，统计测验时以亲本９３１１的３个重复
观察值合并为１个群体作对照，Ｐ≤０００１时认为代
换片段上有耐冷ＱＴＬ存在．参照Ｅｓｈｅｄ和Ｚａｍｉｒ［２９］的
分析方法估算各个 ＱＴＬ的加性效应，加性效应值 ＝
（染色体片段代换系的表型值 －亲本 ９３１１的表型
值）／２．ＱＴＬ的命名遵循ＭｃＣｏｕｃｈ等［３０］制定的原则．

对聚合系Ｆ２世代２个 ＱＴＬｓ２种基因型植株的
耐冷级别差异显著性采用双因素方差分析和 Ｄｕｎ
ｃａｎ’ｓ多重比较．对聚合系与ＱＴＬＣＳＳＬｓ植株间的耐
冷性差异显著性采用Ｄｕｎｃａｎ’ｓ多重比较分析．

２　结果与分析
２．１　ＱＴＬＣＳＳＬｓ耐冷性验证

利用已鉴定的ｑＳＣＴ１、ｑＳＣＴ４、ｑＳＣＴ８和 ｑＳＣＴ
１２这４个耐冷ＱＴＬｓ通过分子标记辅助轮回选择在
ＢＣ５Ｆ３代获得４个耐冷ＱＴＬＣＳＳＬｓ纯合家系 ｑＳＣＴ１
ＣＳＳＬ、ｑＳＣＴ４ＣＳＳＬ、ｑＳＣＴ８ＣＳＳＬ和 ｑＳＣＴ１２ＣＳＳＬ．
将这４个 ＱＴＬＣＳＳＬｓ各培养 ３００株幼苗至“３叶”
期，以轮回亲本９３１１做对照进行苗期耐冷性鉴定．
结果显示：４个ＱＴＬＣＳＳＬｓ的活苗率均显著高于轮回
亲本９３１１（Ｐ≤０００１），表明４个 ＱＴＬＣＳＳＬｓ所包含
的ＱＴＬｓ对耐冷性有很强加性效应（表１）．亲本９３１１
几乎所有植株已枯黄，藤坂５号植株仍然保持青绿，
４个ＱＴＬＣＳＳＬｓ植株大部分叶片仍保持青绿（图２）．

这些结果与之前ＱＴＬｓ鉴定的结果基本一致，稍有不
同的是之前鉴定耐冷效应并非最大的 ｑＳＣＴ１２发展
来的纯系 ｑＳＣＴ１２ＣＳＳＬ在 ４个 ＱＴＬＣＳＳＬｓ中表现
出最强的耐冷性，可能与其在回交过程中排除了某

些对耐冷性有负效应的背景 ＱＴＬ有关．鉴定结果再
次验证了４个耐冷ＱＴＬｓ有较强的耐冷效应，由其发
展来的４个ＱＴＬＣＳＳＬｓ是分子标记辅助选择聚合育
种良好材料．
２．２　背景分析

选取均匀覆盖水稻全基因组的 １４４个 ＳＳＲ标
记，检测４个耐冷 ＱＴＬＣＳＳＬｓ的背景（引物序列见
ｈｔｔｐ：∥ｗｗｗ．ｇｒａｍｅｎｅ．ｏｒｇ）．从图３可以看出，４个耐
冷代换系ｑＳＣＴ１ＣＳＳＬ、ｑＳＣＴ４ＣＳＳＬ、ｑＳＣＴ８ＣＳＳＬ
和 ｑＳＣＴ１２ＣＳＳＬ基因组在亲本 ９３１１的背景均超
过９５％，除目标 ＱＴＬ区段外，其他残留野生稻片段
均少于 ５％．在 ｑＳＣＴ１ＣＳＳＬ中的第 １１染色体有
３６Ｍｂ其他残留片段，在 ｑＳＣＴ１２ＣＳＳＬ中的第 ２
和第４染色体分别有１７Ｍｂ和２６Ｍｂ其他残留
片段，在 ｑＳＣＴ４ＣＳＳＬ中的第 ６染色体有 ２９Ｍｂ
其他残留片段，在 ｑＳＣＴ８ＣＳＳＬ中的第７染色体有
３３Ｍｂ其他残留片段．４个耐冷 ＱＴＬＣＳＳＬｓ经冷处
理鉴定和分子标记检测残留片段的基因型，结合耐

冷表型和基因型结果，用 ＱＴＬ分析软件 Ｗｉｎｄｏｗｓ
ＱＴＬＣａｒｔｏｇｒａｐｈｅｒＶ２５对４个耐冷代换系目标片段
以外的其他残留片段进行 ＱＴＬ连锁分析发现，４个
耐冷代换系的其他残留片段与耐冷性不相关．这表
明，４个耐冷 ＱＴＬＣＳＳＬｓ的残留片段对耐冷 ＱＴＬ的
表达没有影响．

表１　４个ＱＴＬＣＳＳＬｓ上检测出的耐冷性ＱＴＬ的耐冷效应
Ｔａｂ．１　ＡｄｄｉｔｉｖｅｅｆｆｅｃｔｓｏｆＱＴＬｓｆｏｒｃｏｌｄｔｏｌｅｒａｎｃｅｄｅｔｅｃｔｅｄｕｓｉｎｇＣＳＳＬｏｆｒｉｃｅ

材料 ＱＴＬ 染色体位置 代换区间 活苗率１）／％ 加性效应 显著性（Ｐ）
９３１１ １３．２±３．２
ｑＳＣＴ１ＣＳＳＬ ｑＳＣＴ１ １ ＲＭ４６６－ＲＭ５９７２ ５７．９±３．７ ０．２２４ ０．９４×１０４

ｑＳＣＴ４ＣＳＳＬ ｑＳＣＴ４ ４ ＲＭ２４１－ＲＭ３１７ ４７．６±４．１ ０．１７２ ３．２８×１０４

ｑＳＣＴ８ＣＳＳＬ ｑＳＣＴ８ ８ ＲＭ６２０８－ＲＭ８２４３ ４７．４±６．４ ０．１７１ １．２０×１０４

ｑＳＣＴ１２ＣＳＳＬ ｑＳＣＴ１２ １２ ＲＭ５７４６－ＲＭ１０４７ ６２．１±２．５ ０．２４５ ０．５８×１０４

　１）活苗率为平均值±标准差．

２．３　互作分析
根据４个耐冷 ＱＴＬｓ所在代换片段两端标记的

基因型，通过分子标记辅助选择，在代换系 ＢＣ５Ｆ２群
体中选择目标代换片段均纯合的 ｑＳＣＴ１ＣＳＳＬ与
ｑＳＣＴ１２ＣＳＳＬ杂交获得聚合系（ｑＳＣＴ１／ｑＳＣＴ１２）
ＣＳＳＬ，目标代换片段均纯合的ｑＳＣＴ４ＣＳＳＬ与ｑＳＣＴ
８ＣＳＳＬ杂交获得聚合系（ｑＳＣＴ４／ｑＳＣＴ８）ＣＳＳＬ．将
２个聚合系（ｑＳＣＴ１／ｑＳＣＴ１２）ＣＳＳＬ和（ｑＳＣＴ４／

ｑＳＣＴ８）ＣＳＳＬ的Ｆ２群体分别培养３１２和３０６株幼
苗，至“３叶”期经冷处理鉴定分别获得１２６和１０２株
活苗，用水稻苗期耐冷级别鉴定法统计各存活单株

的耐冷级别，利用距离４个耐冷 ＱＴＬｑＳＣＴ１、ｑＳＣＴ
４、ｑＳＣＴ８和 ｑＳＣＴ１２最近的 ＳＳＲ标记 ＲＭ４６６、
ＲＭ３１７、ＲＭ６２０８和 ＲＭ５７４６检测２个聚合系各种基
因型的单株数，结果见表２．结合２个聚合系各自 Ｆ２
的基因型及其相应平均耐冷级别，用双因素方差分析
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ＣＫ１：冷敏感的籼稻品种９３１１；ＣＫ２：耐冷粳稻品种藤坡５号；Ⅰ：ｑＳＣＴ１２ＣＳＳＬ；Ⅱ：ｑＳＣＴ１ＣＳＳＬ；Ⅲ：ｑＳＣＴ８ＣＳＳＬ；Ⅳ：ｑＳＣＴ４ＣＳＳＬ．

图２　４个耐冷ＱＴＬＣＳＳＬｓ和轮回亲本９３１１的耐冷性表型
Ｆｉｇ．２　ＰｈｅｎｏｔｙｐｅｓｏｆｔｈｅｐａｒｅｎｔｓａｎｄｆｏｕｒＱＴＬＣＳＳＬｓｆｏｒｃｏｌｄｔｏｌｅｒａｎｃｅ

红色代表９３１１纯合等位基因；蓝色代表野生稻纯合等位基因．

图３　４个耐冷ＱＴＬＣＳＳＬｓ遗传背景
Ｆｉｇ．３　ＧｒａｐｈｉｃａｌｇｅｎｏｔｙｐｅｓｏｆｃｏｌｄｔｏｌｅｒａｎｃｅＱＴＬＣＳＳＬｓ

表２　聚合系Ｆ２群体各种基因型的单株数
Ｔａｂ．２　Ｔｈｅｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｐｌａｎｔｎｕｍｂｅｒｏｆｄｉｆｆｅｒｅｎｔｇｅｎｏｔｙｐｅｓｉｎｔｗｏｐｙｒａｍｉｄｉｎｇｌｉｎｅｓ

聚合系名称
各基因型的单株数１）／株

ＡａＢｂ ＡＡＢｂ ＡａＢＢ ＡＡＢＢ ＡＡｂｂ ａａＢＢ Ａａｂｂ ａａＢｂ 合计

（ｑＳＣＴ１／ｑＳＣＴ１２）ＣＳＳＬ ４２ ２２ ２３ １４ ８ ７ ５ ５ １２６
（ｑＳＣＴ４／ｑＳＣＴ８）ＣＳＳＬ ３８ ２１ １８ １２ ５ ４ ２ ２ １０２

　１）在聚合系（ｑＳＣＴ１／ｑＳＣＴ１２）ＣＳＳＬ中 Ａａ代表 ｑＳＣＴ１的基因型，Ｂｂ代表 ｑＳＣＴ１２的基因型；在聚合系（ｑＳＣＴ４／ｑＳＣＴ８）
ＣＳＳＬ中Ａａ代表ｑＳＣＴ４的基因型，Ｂｂ代表ｑＳＣＴ８的基因型．

（Ｐ＜００５）方法分析ｑＳＣＴ１与 ｑＳＣＴ１２之间的互作
（图４）．从图４ａ可以看出，在聚合系（ｑＳＣＴ１／ｑＳＣＴ
１２）ＣＳＳＬ中，当 ｑＳＣＴ１是野生稻纯合等位基因时，
ｑＳＣＴ１２是野生稻纯合等位基因和杂合等位基因间
均值存在显著差异；而当 ｑＳＣＴ１２是野生稻纯合等
位基因时，ｑＳＣＴ１是野生稻纯合等位基因与杂合等
位基因之间均值没有显著差异．同样用双因素方差
分析（Ｐ＜００５）对ｑＳＣＴ４与ｑＳＣＴ８进行互作分析，
从图４ｂ可以看出，在聚合系（ｑＳＣＴ４／ｑＳＣＴ８）ＣＳＳＬ
中，当ｑＳＣＴ４是野生稻纯合等位基因时，ｑＳＣＴ８是
野生稻纯合等位基因与杂合等位基因间均值存在显

著差异；同样，当ｑＳＣＴ８是野生稻纯合等位基因时，

ｑＳＣＴ４是野生稻纯合等位基因与杂合等位基因间均
值有显著差异．
２．４　聚合效应分析

将４个耐冷ＱＴＬＣＳＳＬｓ及其相对应的聚合系各
培养４００株幼苗至“３叶”期，以９３１１为对照经冷处
理鉴定，统计活苗率，结果见图５．由图５可见，２个聚
合系（ｑＳＣＴ４／ｑＳＣＴ８）ＣＳＳＬ和（ｑＳＣＴ１／ｑＳＣＴ１２）
ＣＳＳＬ的活苗率分别为６０３％和６２８％，４个耐冷代换
系ｑＳＣＴ１ＣＳＳＬ、ｑＳＣＴ４ＣＳＳＬ、ｑＳＣＴ８ＣＳＳＬ和ｑＳＣＴ
１２ＣＳＳＬ的活苗率分别为 ５７５％、４７２％、４７１％和
６１６％．对各家系的活苗率进行方差分析和多重比较
的结果表明，４个耐冷ＱＴＬＣＳＳＬｓ及２个聚合系的活
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苗率均显著高于受体亲本９３１１，可见４个耐冷 ＱＴＬｓ
对提高水稻苗期耐冷性有很大作用．比较４个耐冷
ＱＴＬＣＳＳＬｓ的耐冷性差异，ｑＳＣＴ１ＣＳＳＬ与 ｑＳＣＴ１２
ＣＳＳＬ间以及ｑＳＣＴ４ＣＳＳＬ与ｑＳＣＴ８ＣＳＳＬ间均没有
显著差异，但ｑＳＣＴ１ＣＳＳＬ或ｑＳＣＴ１２ＣＳＳＬ的活苗率
显著高于 ｑＳＣＴ４ＣＳＳＬ或 ｑＳＣＴ８ＣＳＳＬ．聚合系
（ｑＳＣＴ４／ｑＳＣＴ８）ＣＳＳＬ的活苗率显著高于 ｑＳＣＴ４
ＣＳＳＬ和 ｑＳＣＴ８ＣＳＳＬ．聚合系（ｑＳＣＴ１／ｑＳＣＴ１２）

ＣＳＳＬ与ｑＳＣＴ１ＣＳＳＬ及ｑＳＣＴ１２ＣＳＳＬ的活苗率没有
显著差异．有意思的是ｑＳＣＴ４ＣＳＳＬ与ｑＳＣＴ８ＣＳＳＬ
聚合而得的（ｑＳＣＴ４／ｑＳＣＴ８）ＣＳＳＬ活苗率与（ｑＳＣＴ
１／ｑＳＣＴ１２）ＣＳＳＬ的活苗率没有明显差异．说明耐冷
ＱＴＬｓｑＳＣＴ４与ｑＳＣＴ８的聚合效应明显，表现为ＱＴＬｓ
间很强的累加效应，显著提高了其聚合系（ｑＳＣＴ４／
ｑＳＣＴ８）ＣＳＳＬ的耐冷性；而 ｑＳＣＴ１与 ｑＳＣＴ１２的聚
合系（ｑＳＣＴ１／ｑＳＣＴ１２）ＣＳＳＬ耐冷性提高并不明显．

Ａ代表野生稻纯合等位基因；Ｈ代表杂合基因型．

图４　聚合系Ｆ２群体耐冷ＱＴＬｓ不同基因型的耐冷级别

Ｆｉｇ．４　ＤｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓｉｎｃｏｌｄｔｏｌｅｒａｎｃｅｓｃｏｒｅｓｆｏｒｄｉｆｆｅｒｅｎｔｇｅｎｏｔｙｐｅｓｉｎＦ２ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓｄｅｒｉｖｅｄｆｒｏｍｃｒｏｓｓｅｓｂｅｔｗｅｅｎＱＴＬＣＳＳＬｓ

柱子上凡是有一个相同小写字母者，表示差异不显著（Ｐ＞００５，Ｄｕｎｃａｎｓ法）．

图５　耐冷ＱＴＬＣＳＳＬｓ及聚合系的活苗率
Ｆｉｇ．５　ＳｕｒｖｉｖａｌｒａｔｅｓｏｆＱＴＬＣＳＳＬｓａｎｄｐｙｒａｍｉｄｉｎｇｌｉｎｅｓｆｏｒｃｏｌｄｔｏｌｅｒａｎｃｅ

３　讨论与结论
传统的育种方法要将分散于各个种质中的多个

优良基因聚合于同一个体来培育优良新品种的过程

缓慢、难度较大，而将分子标记技术与常规育种相结

合进行作物多基因（ＱＴＬ）聚合的育种方法更加快
速、高效．随着作物分子图谱的密度不断加大，以及
越来越多的目标性状基因（ＱＴＬ）的定位与克隆，分
子标记辅助多基因聚合正日益体现出巨大的优势和

应用前景［２２，３１３３］．特别是在抗病虫方面，分子标记辅
助选择多基因（ＱＴＬ）聚合，能同时有效地将多个抗
性基因（ＱＴＬ）聚合于同一个体，能有效提高作物抗
性、拓宽抗谱、获得持久抗性［３４３８］．在水稻耐冷 ＱＴＬｓ
定位方面已有不少研究报道［３１８］，其中Ｓａｉｔｏ等［１０］用

耐冷粳稻品种Ｓｉｌｅｗａｈ和冷敏感商业品种 Ｈｏｋｋａｉ２４１
杂交构建的近等基因系在第４染色体长臂 ＯＳＲ１５
ＲＭ３１７区域内定位并已克隆的一个抽穗期耐冷 ＱＴＬ
Ｃｔｂ１与本研究定位的耐冷 ＱＴＬｑＳＣＴ４处于同一区
间内．Ｋｕｒｏｋｉ等 ［１３］用耐冷品系 ＨｏｋｋａｉＰＬ９和冷敏
感品系Ｈｏｋｋａｉ２８７构建近等基因系将一个抽穗期耐
冷 ＱＴＬｑＣＴＢ８定位在第 ８染色体短臂 ＲＭ５６４７
ＲＭ９０２８区域内，与本研究定位的耐冷 ＱＴＬｑＳＣＴ８
所在区间很接近．Ａｎｄａｙａ等［１２］用耐冷粳稻品种

Ｍ２０２与冷敏感籼稻品种ＩＲ５０杂交构建的Ｆ５～Ｆ１０重
组自交系在第１２染色体 ＢＡＣ克隆 ＯＳＪＮＢｂ００７１Ｉ１７
上８７ｋｂ区域内定位的一个苗期耐冷ＱＴＬｑＣＴＳ１２与
本研究定位的耐冷 ＱＴＬｑＳＣＴ１２所在区间很接近．
前人已报道的耐冷 ＱＴＬｓ往往只是对单个 ＱＴＬ的遗
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传效应进行分析，没有将多个耐冷ＱＴＬｓ聚合到一个
重组体中，分析各 ＱＴＬ相互间的作用方式及其聚合
效应．本研究首次将普通野生稻耐冷ＱＴＬｓ聚合到冷
敏感籼稻品种９３１１背景中，分析各ＱＴＬ相互间的作
用方式及其聚合效应，为研究 ＱＴＬ间互作机理及
ＱＴＬ聚合育种打下一定的理论基础．

数量性状的复杂性是基因组内多基因相互作用

的结果，要明晰各基因间的相互作用，就要排除背景

中控制或影响相同性状的基因的干扰，在一致的遗

传背景下加以分析，才能更清楚地认识各 ＱＴＬ间的
作用方式．因此，我们不仅需要了解各个ＱＴＬ所能提
供的耐冷性效应，而且需要对不同 ＱＴＬ之间的互作
方式有清晰地认识．只有这样，育种家才能有目的地
向需要改良的品种导入目标 ＱＴＬ，以提高育种效率．
在本研究聚合系（ｑＳＣＴ１／ｑＳＣＴ１２）ＣＳＳＬ的Ｆ２分离
群体中，ｑＳＣＴ１和 ｑＳＣＴ１２是野生稻纯合等位基因
或是杂合等位基因对提高耐冷性均有一定作用，但

当２个ＱＴＬ都是野生稻纯合等位基因比是杂合等位
基因其聚合系耐冷性级别要低，即耐冷效应更强，表

现出一定的正向互作效应．在聚合系（ｑＳＣＴ４／ｑＳＣＴ
８）ＣＳＳＬ的Ｆ２分离群体中，当 ｑＳＣＴ４和 ｑＳＣＴ８是
野生稻纯合等位基因或是杂合等位基因均能够提高

聚合系的耐冷性，而当２个 ＱＴＬ都是野生稻纯合等
位基因其聚合系耐冷性级别显著低于杂合等位基

因，即耐冷效应更强，ＱＴＬ间的互作方式表现为显著
正向互作效应．

本研究所涉及的２个聚合系中不同的 ＱＴＬｓ两
两组合的形式其聚合效应存在明显差异．ｑＳＣＴ４与
ｑＳＣＴ８聚合的效应明显，表现为ＱＴＬｓ间明显的正向
累加效应，聚合系（ｑＳＣＴ４／ｑＳＣＴ８）ＣＳＳＬ的耐冷性
显著提高，推测这２个耐冷ＱＴＬｓ可能属于不同作用
途径的２个基因，且相互间作用方式可能存在正向
互补，在育种上可以优先考虑把这２个ＱＴＬｓ聚合到
一起产生强耐冷的品系；而 ｑＳＣＴ１与 ｑＳＣＴ１２的聚
合效应并不明显，其聚合系（ｑＳＣＴ１／ｑＳＣＴ１２）ＣＳＳＬ
的耐冷表型接近于 ｑＳＣＴ１２ＣＳＳＬ的表型值，没有发
现明显的累加效应，推测这２个耐冷ＱＴＬｓ可能属于
相同作用途径的２个基因，一个效应强的 ＱＴＬ掩盖
了另一个ＱＴＬ的效应，表明 ｑＳＣＴ１２对 ｑＳＣＴ１有上
位作用，预示在育种上不适合将这２个ＱＴＬｓ单独聚
合到一起．为了更全面地认识耐冷ＱＴＬｓ间的作用方
式，我们配制了更多的不同 ＱＴＬｓ间聚合以及多个
ＱＴＬｓ聚合在一起的聚合系，为研究耐冷 ＱＴＬｓ的作
用机制及耐冷育种打下良好的材料基础．
４个耐冷ＱＴＬ在各自的聚合系中相互间有普遍

的互作关系，互作方式表现为正向互作效应，能够有

效提高聚合系的耐冷性．２个聚合系中，ｑＳＣＴ４与
ｑＳＣＴ８的聚合效应明显，表现为ＱＴＬｓ间明显的累加
效应；而ｑＳＣＴ１与ｑＳＣＴ１２聚合后ＱＴＬｓ间的累加效
应不明显，ｑＳＣＴ１２对ｑＳＣＴ１有上位作用．正向累加
效应的耐冷ＱＴＬｓ间适于优先聚合产生强耐冷品系．
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［３６］ＱＩＵＹｏｎｇｆｕ，ＧＵＯＪｉａｎｐｉｎｇ，ＨＥＧｕａｎｇｃｕｎ，ｅｔａｌ．Ｄｅｖｅｌ
ｏｐｍｅｎｔａｎｄｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎｏｆｊａｐｏｎｉｃａｒｉｃｅｌｉｎｅｓｃａｒｒｙｉｎｇ
ｔｈｅｂｒｏｗｎｐｌａｎｔｈｏｐｐｅｒｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｇｅｎｅｓＢＰＨ１２ａｎｄＢＰＨ６
［Ｊ］．ＴｈｅｏｒＡｐｐｌＧｅｎｅｔ，２０１２，１２４：４８５４９４．

［３７］倪大虎，易成新，李莉，等．分子标记辅助培育抗白叶枯
病和稻瘟病三基因聚合系［Ｊ］．作物学报，２００８，３４
（１）：１００１０５．

［３８］邓其明，周宇爝，蒋昭雪，等．白叶枯病抗性基因Ｘａ２１、
Ｘａ４和 Ｘａ２３的聚合及其效应分析［Ｊ］．作物学报，
２００５，３１（９）：１２４１１２４６．
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