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摘　要:杂交稻的大青棵现象给我国水稻生产带来了巨大的经济损失,但大青棵产生的遗传基础相关研究尚未见报道.利
用蜀恢５２７/辐恢８３８群体中的３８个导入系为父本,以四个核心不育系IIＧ３２A、协青早 A、冈４６A和金２３A为母本,构建４个
测交群体.在合肥、杭州和广州３个晚稻环境下,对其进行抽穗期和产量相关性状表型评价,结合基因型分析,利用单向
(oneＧwayANOVA)和双向方差分析(twoＧwayANOVA)检测与感光性相关的 QTL及 QTL间互作.表型分析表明,５５个组
合在合肥表现为大青棵,相比之下,这些组合在杭州和广州表现为正常抽穗,但抽穗期延迟.利用单向方差分析,在多个环
境或者群体中检测到１２个标记与感光性 QTL紧密连锁.通过双向方差分析,共检测到３１对感光性上位性 QTL,其中４对
在不同群体和环境下稳定表达.结合基因型分析和上位性分析,发现位点 RM３３１ＧRM２、RM３３１ＧRM５３４６、RM３３９５ＧRM１６和

RM３３２５ＧRM５３间互作是导致导入系 WD５７、WD７１、WD７７、WD７８、WD８０、WD８５和 WD８８与４个不育系测交组合产生大青
棵的主要遗传基础.
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　　杂交稻在世界粮食生产中有着极其重要的地位

和作用.自１９６４年中国首次开始杂交稻研究以来,
杂交稻的种植面积占中国水稻种植总面积的比重呈

逐年递增趋势,到２００７年已达一半以上.与常规品

种相比,杂交稻在产量上可提高１０％~２０％[１],因
此,加强杂交稻的推广,对水稻生产和缓解粮食危机
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有着重要的意义.然而,在杂交稻生产过程中,常常

出现部分杂种不能正常抽穗的现象,俗称大青棵.
大青稞一般表现植株高大、多蘖、长势旺盛且本身不

能正常抽穗结实,在与正常杂交稻植株的竞争中占

有较大的优势.这些都严重影响了杂交稻的产量.
随着杂交稻推广面积的扩大,大青棵现象的发生出

现了逐年加重的趋势,给杂交稻生产带来了潜在的

威胁[２].
尽管杂种大青棵对于杂交稻推广和利用造成严

重的影响,但由于其产生基础的复杂性,目前关于这

一现象的解释少之又少.由于大青棵表现为不抽穗

或者抽穗期延迟,即感光性,因此,本研究从抽穗期

的角度去剖析大青棵产生的原因,检测到的相应

QTL位点为感光性位点.
抽穗期是一类重要的农艺性状,它决定了品种

的推广范围与季节适应性,影响其他各种农艺性状

的表达[３],对品种的高产稳产起重要作用.随着

DNA分子标记技术的建立与发展,关于水稻抽穗期

研究已有了重大进展.目前,在 Gramene网站公布

的水稻抽穗期相关 QTL有６１８个,分布于１２条染

色体上(http://www．gramene．org).其中,成功

克隆 的 有 ２０ 个 左 右,分 别 为 Ghd７[４]、Ghd８[５]、

DTH８[６]、Hd１[７]、Hd３a[８]、Hd６[９]、Ehd１[１０]、

Ehd２[１１]、el１[１２]、RFT１[１３]、Se５[１４]、OsMADS１[１５]、

OsMADS１４[１６]、OsMADS１５[１７]、OsMADS５０[１８]、

OsMADS５１[１９]、OsMADS５６[２０]、OsGI[２１]、OsDＧ
of１２[２２]和OsCO３[２３].

本研究以蜀恢５２７/辐恢８３８//蜀恢５２７群体中

３８个导入系为父本,分别与四个核心不育系(IIＧ
３２A、协青早 A、冈４６A和金２３A)测交,共产生了４
个测交群体.这４个测交群体在３个不同生态环境

下(合肥、杭州和广州)表现出３种抽穗类型,即正常

抽穗、不抽穗和抽穗期延迟.利用这些测交群体进

行表型和基因型分析,以期解释水稻杂种F１代产生

大青棵现象的遗传机理.

１　材料与方法

１．１　群体构建

在前期研究中,Zhang等[２４]以蜀恢５２７为受体

亲本,以辐恢８３８为供体亲本构建了一个BC２F３:４产

量选择导入系群体.群体具体构建过程如下:２００４
年海南春,用供体辐恢８３８与受体亲本进行杂交,产
生F１杂种.２００４年合肥正季,用受体亲本为母本与

F１进行第１轮回交,产生 BC１F１杂种.下一季,在
BC１F１后代随机选择２５个单株分别与受体亲本进

行第２轮回交,产生 BC２F１杂种.２００５年合肥正

季,将２５个 BC２F１播种、混收,产生 BC２F２群体.

２００６年合肥正季,将BC２F２群体取５００粒种子进行

播种,成熟期田间产量性状初选并结合实验室性状

考种,最终选择了３８个高产单株.２００７年海南春,
所有BC２F２选择单株进行自交加代,产生３８个BC２

F３株系.然后,每个BC２F３株系选择１株进行加代,
形成BC２F３:４群体.本研究以此为基础,２０１０年春

在中国农业科学院海南试验基地(三亚南滨农场)以
蜀恢５２７/辐恢８３８//蜀恢５２７群体中３８个导入系

为父本,与生产上广泛应用的４个核心不育系(ⅡＧ
３２A、协青早A、冈４６A和金２３A)为母本进行测交,
共获得１５２个测交F１组合.同时,用４个不育系分

别与受体亲本蜀恢５２７测配[ⅡＧ３２A/蜀恢５２７(Ⅱ
优５２７)、协青早 A/蜀恢５２７(协优５２７)、冈４６A/蜀

恢５２７(冈优５２７)和金２３A/蜀恢５２７(金优５２７)]作
为对照组合.依据母本不同,１５２个组合共构成４
个测交群体,即ⅡＧ３２A/导入系(群体Ⅰ)、协青早

A/导入系(群体Ⅱ)、冈４６A/导入系(群体Ⅲ)和金

２３A/导入系(群体Ⅳ).

１．２　表型评价

２０１０年春,将３８个产量导入系、受体亲本蜀恢

５２７、供体亲本辐恢８３８、４个对照组合以及１５２个测

交F１组合分别在合肥(合肥西郊安徽农业大学实验

基地,北纬３１°５′,东经１１７°２′,海拔２９．８m)和杭州

(富阳中国水稻研究所,北纬３０°１′,东经１２０°１′,海
拔４１．７m)两个环境下进行表型评价,播种期分别

为５月２日和５月２６日.２０１０年夏,将上述材料

同时在广州(广东省农业科学院水稻研究所,北纬

２３°１′,东经１１３°２′,海拔６．６m)进行表型考查,播种

期为７月１８日.所有材料种子均提前播种育苗.
在合肥和杭州,秧龄达到３０d后进行移栽;在广州,
秧龄达到１８d后进行移栽.采用随机区组设计,２
次重复.每份材料种１行,每行 １０ 株,株行距为

１７．０cm ×２０．０cm.其他田间管理按当地正常管

理方式进行.
表型评价包括抽穗期和产量相关性状.抽穗期

记为从播种到株系内５０％植株抽穗的天数(d).成

熟后,每份材料在行中间随机选择 ３个单株,测量

株高(plantheight,PH),风干后考查产量相关性

状,具体性状评价参考 Moncada等[２５],主要包括单
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株有效穗数(paniclenumberperplant,PN)、每穗

实粒数(filledgrainnumberperpanicle,GN)、每穗

颖花数(spikeletnumberperpanicle,SN)、结实率

(spikeletfertilitypercentage,SF)、千粒重(１０００Ｇ
grainweight,GW)和 单 株 产 量 (grainyieldper
plant,GY).

１．３　基因型分析

Zhang等[２４]应用６５０对SSR 引物对亲本蜀恢

５２７和辐恢８３８进行了多态性分析,共筛选到１１５
对多态性标记,最终选择６４对带型清晰且较均匀分

布在１２条染色体上的标记对蜀恢５２７/辐恢８３８//
蜀恢５２７群体的３８个导入系进行基因型分析.本

研究在此基础上,应用这６４对多态性标记对４个不

育系进行基因型鉴定.然后,根据导入系与４个不

育系基因型来分别推测每个测交组合基因型.当不

育系或者导入系的基因型为杂合基因型时,测交组

合的基因型视为缺失.

１．４　数据分析

应用单向方差分析(oneＧwayANOVA)对３个

环境的感光性位点进行定位[２６],选择阈值为P ＜
０．０１.当一个 QTL在P ＜０．０１水平被检测到,在
另一群体或者另一环境P ＜０．０５水平被同时定位

到,这样的 QTL被认为是共同定位到的 QTL[２７].
同时,利用双向方差分析(twoＧwayANONA)检测

基因间互作,选择阈值为P ＜０．０１.由于在合肥大

青棵材料不能正常抽穗,导致双向方差分析时数据

缺失严重.因此,本研究只针对杭州和广州环境进

行了互作分析.

２　结果与分析

２．１　测交群体抽穗期和产量相关性状表型分析

根据测交组合在合肥的抽穗期情况将其分成两

类,即 Q组合(表现为大青棵,不能正常抽穗)和非

Q组合(能正常抽穗).按照上述原则,１５２个测交

组合包含５５个 Q组合和９７个非 Q组合(数据未列

出).如表１所示,在合肥,Q组合不能正常抽穗,而
非 Q组合在抽穗期和产量相关性状上与对照组合、
受体亲本以及导入系群体没有明显差异;在杭州,Q
组合在抽穗期、每穗实粒数、结实率和单株产量上与

非 Q组合及对照组合间存在明显差异.比较而言,

Q组合比非 Q 组合及对照组合分别平均延迟抽穗

５４d和５５d,每穗实粒数分别下降１９．４和３９．４,结

实率分别降低２８．４％和３２．３％,进而导致单株产量

分别下降１４．６g和６．４g.在广州,虽然 Q 组合比

非 Q组合和对照组合在抽穗上同样表现延迟,但在

产量相关性状上与杭州环境相比表现却大相径庭.
其中,差异最明显的产量性状主要包括每穗实粒数、
结实率和单株产量,这３个性状 Q组合比非 Q组合

和对照组合分别平均提高 ３４．２ 和 ２６．７、７．５％ 和

５􀆰６％以及６．２g和３．６g.除合肥外,无论是 Q 组

合还是非 Q组合内的４个测交群体在杭州和广州

抽穗期和产量相关性状上都表现很大的差异,尽管

这些群体来自相同的父本.在杭州,Q 组合中单株

产量平均表现最好的是群体Ⅱ,非 Q组合中单株产

量平均表现最好的是群体Ⅳ.有趣的是,相对于其

他测交群体,这两个群体都具有较短的抽穗期.相

比之下,在广州,无论是Q组合还是非Q组合,单株

产量平均表现最好的都是群体Ⅲ,而且这个群体表

现出较长的抽穗期.四个对照组合在不同生态环境

下,产量表现不同,其中３个环境下表现最好的是组

合ⅡＧ３２A/蜀恢５２７,平均单株产量为２４．２g,其次

为冈４６A/蜀恢５２７,平均单株产量为２３．７g.另外,
在３个环境下,导入系群体在抽穗期上与受体亲本

没有明显差异.但在单株产量上,导入系比受体亲

本分别平均高２􀆰５g、２．９g和１．２g,究其原因主要

是导入系在单株有效穗、每穗实粒数和每穗颖花数

上相对于受体亲本有所提高.

２．２　QTL定位分析

２．２．１感光性主效 QTL定位分析

利用单向方差分析(oneＧwayAVOVA),在三

个环境下(合肥、杭州和广州),４个群体共检测到２１
个控制感光性 QTL,其中１２个在两个或两个以上

的环境或群体中被同时检测到(表２).在这１２个

位点中,在３个环境条件下均被重复检测到的位点

有qPS３．１(RM２８２)、qPS７．１(RM４８１)、qPS７．４
(RM３３６)和qPS９．１(RM２１９);在两个环境下被同

时检测到位点有７个,其中６个在杭州和广州,１个

在合肥和杭州.特别是位点qPS８．１(RM３３９５)和

qPS８．２(RM３３１)在杭州和广州４个群体中均被检

测到.qPS８．１ 在 广 州 四 个 群 体 平 均 贡 献 率 为

２４􀆰３％,在杭州为２０．７％;qPS８．２ 在广州的平均贡

献率 为 ２７．２％,在 杭 州 为 ２５．３％.另 外,位 点

qPS７􀆰２(RM３３２５)仅在杭州被检测到.
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表１　测交群体、导入系及受体亲本的抽穗期和产量相关性状表现

Table１．TheperformancesofheadingdateandyieldrelatedtraitsoffourtestＧcrossingpopulations,introgressionlines,andrecipientparent．
地点

Site

材料　　　

Material　　　

抽穗期

HD/d

株高

PH/cm

单株有效穗数

PN

每穗颖花数

SN
合肥 Hefei Q组合a CombinationQa － － － －

对照组合 ⅡＧ３２A/蜀恢５２７ⅡＧ３２A/Shuhui５２７ ９９．０±０．７ １２９．２±２．４ ５．０±０．８ １９５．２±１６．９
Checkcombination 协青早 A/蜀恢５２７XieqingzaoA/Shuhui５２７ ９７．０±１．６ １２３．２±２．４ ６．０±０．７ １４７．４±１８．０

冈４６A/蜀恢５２７Gang４６A/Shuhui５２７ ９５．０±０．８ １１２．３±３．７ ５．３±０．２ １６５．１±１４．６
金２３A/蜀恢５２７Jin２３A/Shuhui５２７ ９６．０±１．２ １１１．１±１．９ ５．０±０．６ １７２．３±１５．０

受体亲本 Recipientparent 蜀恢５２７Shuhui５２７ ９５．０±０．０ １１２．８±０．３ ５．２±０．７ １３７．３±０．５
导入系群体Introgressionline ９６．０±２．１ １１８．５±６．３ ５．５±０．６ １４７．３±１７．０

杭州 Hangzhou Q组合 CombinationQ 群体Ⅰ PopⅠ １４５．６±３．５ １０９．５±３．１ ７．５±１．６ １０５．７±２０．０
群体Ⅱ PopⅡ １３７．５±４．６ １１８．０±０．９ ６．２±１．５ １２５．８±１２．５
群体Ⅲ PopⅢ １４５．６±３．５ １１７．４±３．５ ５．５±１．０ １６０．７±２２．０
群体Ⅳ PopⅣ １３８．７±５．９ １１７．７±３．４ ６．５±１．７ １４４．１±２５．２
平均 Mean １４１．９±４．２ １１５．０±４．０ ６．４±２．０ １３３．８±２３．２

对照组合 ⅡＧ３２A/蜀恢５２７ⅡＧ３２A/Shuhui５２７ ８６．０±１．６ １２２．０±２．７ ６．３±１．４ １４２．５±１９．８
Checkcombination 协青早 A/蜀恢５２７XieqingzaoA/Shuhui５２７ ８６．０±１．２ １２２．７±２．３ ７．３±１．７ １１５．４±１４．１

冈４６A/蜀恢５２７Gang４６A/Shuhui５２７ ９０．０±１．６ １２２．３±２．５ ７．５±１．６ １５５．２±１３．３
金２３A/蜀恢５２７Jin２３A/Shuhui５２７ ８６．０±１．５ １１５．７±２．７ ６．８±１．４ １３７．４±１６．９

受体亲本 Recipientparent 蜀恢５２７Shuhui５２７ ８８．０±０．０ １０５．０±１．６ ６．２±０．７ １０７．５±８．７
导入系群体Introgressionline ８７．７±３．８ １０９．０±８．２ ７．４±１．２ １１５．７±２４．７

广州 Guangzhou Q组合 CombinationQ 群体Ⅰ PopⅠ ８４．８±２．９ １１５．９±３．３ ６．７±０．８ １９３．４±３４．６
群体Ⅱ PopⅡ ８２．２±３．１ １１５．９±６．３ ７．６±１．１ １６２．０±１２．０
群体Ⅲ PopⅢ ８３．１±３．３ １２３．４±６．９ ６．９±０．７ １８７．５±１８．６
群体Ⅳ PopⅣ ８１．９±３．０ １２１．８±４．５ ７．０±０．８ １８６．６±２１．０
平均 Mean ８３．０±３．２ １１９．３±６．３ ７．０±０．９ １８３．０±２７．９

对照组合 ⅡＧ３２A/蜀恢５２７ⅡＧ３２A/Shuhui５２７ ７０．５±２．９ １１５．２±４．５ ７．８±０．７ １７７．８±２０．７
Checkcombination 协青早 A/蜀恢５２７XieqingzaoA/Shuhui５２７ ６６．０±２．４ １１２．０±４．４ ８．３±０．８ １８０．５±２３．６

冈４６A/蜀恢５２７Gang４６A/Shuhui５２７ ７０．０±０．９ １２０．１±２．６ ６．２±０．８ １７８．６±１３．５
金２３A/蜀恢５２７Jin２３A/Shuhui５２７ ６６．０±２．３ １１５．８±３．４ ６．９±０．７ １６９．０±１５．７

受体亲本 Recipientparent 蜀恢５２７Shuhui５２７ ７４．０±０．９ １０８．９±１．８ ６．２±０．７ １５０．４±５．３
导入系群体Introgressionline ７２．３±１．２ １１２．１±４．３ ６．７±０．８ １５２．８±２２．０

地点

Site

材料

Material

每穗实粒数

GN

结实率

SF/％

千粒重

GW/g

单株产量

GY/g
合肥 Hefei Q组a CombinationQa － － － －

对照组合 ⅡＧ３２A/蜀恢５２７ⅡＧ３２A/Shuhui５２７ １５６．５±１５．３ ８０．２±７．６ ３０．３±０．７ ２３．７±１．０
Checkcombination 协青早 A/蜀恢５２７XieqingzaoA/Shuhui５２７ １１３．３±１６．４ ７６．９±５．７ ２７．１±０．６ １８．４±２．０

冈４６A/蜀恢５２７Gang４６A/Shuhui５２７ １３６．９±１５．２ ８３．１±７．４ ３０．６±０．７ ２２．２±１．６
金２３A/蜀恢５２７Jin２３A/Shuhui５２７ １２３．３±１１．４ ７１．８±５．９ ３１．３±１．１ １９．３±２．４

受体亲本 Recipientparent 蜀恢５２７Shuhui５２７ １１２．２±０．８ ８１．１±０．３ ２８．８±０．３ １６．８±１．０
导入系群体Introgressionline １１５．２±１１．８ ７８．２±９．９ ３０．４±１．７ １９．３±２．９

杭州 Hangzhou Q组合 CombinationQ 群体Ⅰ PopⅠ ７５．３±２３．９ ７１．２±９．６ ２３．９±０．８ １３．５±２．９
群体Ⅱ PopⅡ ８２．７±１８．６ ６５．７±７．５ ２８．５±３．８ １４．６±３．０
群体Ⅲ PopⅢ ８８．６±２４．９ ５５．２±７．０ ２３．８±１．３ １１．６±１．７
群体Ⅳ PopⅣ ８３．１±２３．４ ５７．６±７．３ ２５．０±２．４ １３．５±３．９
平均 ８２．１±２５．９ ６１．４±９．５ ２５．３±２．３ １３．３±２．９

对照组合 ⅡＧ３２A/蜀恢５２７ⅡＧ３２A/Shuhui５２７ １０７．５±１８．９ ７５．５±６．５ ２７．８±１．３ １８．８±１．９
Checkcombination 协青早 A/蜀恢５２７XieqingzaoA/Shuhui５２７ ８９．４±１５．９ ７７．５±５．４ ２８．２±２．１ １８．４±３．２

冈４６A/蜀恢５２７Gang４６A/Shuhui５２７ １０４．３±１５．５ ６７．２±７．４ ２７．６±３．２ ２１．６±２．９
金２３A/蜀恢５２７Jin２３A/Shuhui５２７ １０５．０±１５．８ ７６．４±５．３ ２７．６±１．２ １９．７±３．９

受体亲本 Recipientparent 蜀恢５２７Shuhui５２７ ８４．５±６．８ ７８．５±０．５ ２９．６±０．２ １５．５±１．８
导入系群体Introgressionline ８８．０±１９．１ ７６．０±６．５ ２８．３±１．５ １８．４±３．４

广州 Guangzhou Q组合 CombinationQ 群体ⅠPopⅠ １７５．４±３５．５ ９０．６±４．７ ２６．３±０．９ ３０．９±４．２
群体Ⅱ PopⅡ １４２．０±１５．１ ８７．７±４．１ ３０．２±１．０ ３２．６±５．５
群体Ⅲ PopⅢ １６８．１±１８．８ ８９．７±３．１ ２８．２±１．１ ３２．７±３．９
群体Ⅳ PopⅣ １６４．６±１９．１ ８８．３±４．４ ２８．２±１．３ ３２．５±５．８
平均 １６３．２±２８．４ ８９．２±４．２ ２８．１±１．７ ３２．１±４．８

对照组合 ⅡＧ３２A/蜀恢５２７ⅡＧ３２A/Shuhui５２７ １４６．１±３１．１ ８２．２±５．４ ２６．５±１．４ ３０．２±２．６
Checkcombination 协青早 A/蜀恢５２７XieqingzaoA/Shuhui５２７ １３０．８±３２．３ ８６．３±５．３ ２８．１±１．５ ３０．４±４．５

冈４６A/蜀恢５２７Gang４６A/Shuhui５２７ １５３．６±１４．４ ８６．０±３．６ ２８．２±０．８ ２７．２±２．７
金２３A/蜀恢５２７Jin２３A/Shuhu５２７ １４１．６±２４．１ ８３．８±４．２ ２６．９±１．２ ２６．３±３．７

受体亲本 Recipientparent 蜀恢５２７Shuhui５２７ １３２．１±３．５ ８７．８±０．８ ２９．８±０．０ ２４．４±２．９
导入系群体Introgressionline １３２．６±２０．９ ８６．８±４．６ ２８．８±４．４ ２５．６±３．６

　　a在合肥不抽穗的组合.群体Ⅰ－ⅡＧ３２A/导入系;群体Ⅱ－协青早 A/导入系;群体Ⅲ－冈４６A/导入系;群体Ⅳ－金２３A/导入系.
aCombinationQ ,AbnormalheadinginHefei．PopⅠ,ⅡＧ３２A/introgressionlines;PopⅡ,XieqingzaoA/introgressionlines;PopⅢ,

Gang４６A/introgressionlines;PopⅣ,Jin２３A/introgressionlines．HD,Headingdate;PH,Plantheight;PN,Paniclenumberperplant;
SN,Spikeletnumberperplanicle;GN,Filledgrainnumberperpanicle;SF,Spikeletfertilitypercentage;GW,１０００Ｇgrainweight;GY,Grain
yieldperplant．

２６５ 中国水稻科学(ChinJRiceSci)　第２７卷第６期(２０１３年１１月)



表２　不同环境下４个测交群体定位的感光性QTL
Table２．QTLassociatedwithphotosensitivitydetectedindifferenttestＧcrossingpopulationsunderdifferentenvironments．

数量性状位点

QTL

标记

Marker

位置a

Positiona/cM

地点

Environment

群体b

Populationb

F 值

FＧvalue

概率

Probability

贡献率

R２/％
qPS１．１ RM５３４６ ４５．４ 杭州 Hangzhou Ⅰ ５．５３ ０．０２５５ １０．６

Ⅱ ８．６６ ０．００６０ １６．３
Ⅲ ５．３７ ０．０２７５ １０．２
Ⅳ １１．８０ ０．００１９ ２４．６

广州 Guangzhou Ⅳ ５．５８ ０．０２４４ ９．９
qPS２．１ RM５３ ３２．７ 杭州 Hangzhou Ⅱ ４．６０ ０．０３９７ ７．６

III ５．０４ ０．０３２３ ９．４
广州 Guangzhou Ⅱ ８．６９ ０．００５８ １５．４

Ⅲ ５．９０ ０．０２０７ １０．２
Ⅳ ４．９１ ０．０３３９ ８．３

qPS３．１ RM２８２ １００．６ 合肥 Hefei Ⅲ ７．１８ ０．０１３４ １８．８
杭州 Hangzhou Ⅰ ４．５３ ０．０４１１ ７．４

Ⅱ ５．４０ ０．０２６２ ８．７
Ⅲ ７．６６ ０．００９５ １４．８
Ⅳ ４．６２ ０．０３９８ ８．３

广州 Guangzhou Ⅲ ６．６０ ０．０１４６ １０．９
Ⅳ ５．２４ ０．０２８４ ８．４

qPS３．２ RM５２０ １９１．６ 杭州 Hangzhou Ⅰ ５．６５ ０．０２３８ １０．４
广州 Guangzhou Ⅰ ８．３０ ０．００７０ １５．６

Ⅱ ７．４２ ０．０１０１ １２．９
Ⅲ ６．７８ ０．０１３７ １２．０

qPS７．１ RM４８１ ３．２ 合肥 Hefei Ⅲ １２．４０ ０．００１８ ２９．９
杭州 Hangzhou Ⅰ ４．２０ ０．０４８７ ６．６

Ⅱ ４．４１ ０．０４３２ ６．５
Ⅲ ６．３５ ０．０１７１ １２．０
Ⅳ ４．９７ ０．０３３５ ９．２

广州 Guangzhou Ⅲ ４．９１ ０．０３３３ ７．３
Ⅳ ５．２４ ０．０２８４ ８．４

qPS７．２ RM３３２５ ９．６ 杭州 Hangzhou Ⅲ ４．７７ ０．０３７０ ８．７
Ⅳ ８．９３ ０．００５７ １８．６

qPS７．３ RM２ ３６．１ 杭州 Hangzhou Ⅰ ７．３２ ０．０１０８ １３．６
Ⅲ ９．６９ ０．００４０ １８．８
Ⅳ ６．６７ ０．０１４９ １３．２

广州 Guangzhou Ⅰ ５．５１ ０．０２４９ ８．９
Ⅱ ５．６６ ０．０２２７ ８．６
Ⅲ ８．５７ ０．００６０ １４．７
Ⅳ ８．７７ ０．００５５ １５．５

qPS７．４ RM３３６ ６１．０ 合肥 Hefei Ⅰ ６．３８ ０．０２１２ ２１．２
Ⅲ ９．２６ ０．００５８ ２３．７

杭州 Hangzhou Ⅲ ４．２３ ０．０４８２ ７．０
广州 Guangzhou Ⅰ ４．２３ ０．０４７６ ６．１

qPS８．１ RM３３９５ ５２．９ 杭州 Hangzhou Ⅰ １３．５０ ０．０００９ ２６．４
Ⅱ ７．６５ ０．００９２ １３．８
Ⅲ １８．７０ ０．０００１ ３２．６
Ⅳ ５．０９ ０．０３１７ ９．９

广州 Guangzhou Ⅰ １８．２０ ０．０００２ ３０．５
Ⅱ １２．５０ ０．００１２ ２１．４
Ⅲ ２０．８０ ０．０００１ ３２．３
Ⅳ ７．３４ ０．０１０６ １３．２

qPS８．２ RM３３１ ６９．０ 杭州 Hangzhou Ⅰ ４１．２０ ０．００００ ３６．３
Ⅱ １０．９０ ０．００２２ １４．３
Ⅲ ６５．８０ ０．００００ ３８．０
Ⅳ ８．７０ ０．００６１ １２．５

广州 Guangzhou Ⅰ ３２．２０ ０．００００ ２８．６
Ⅱ ３７．３０ ０．００００ ３０．９
Ⅲ ６７．６０ ０．００００ ３５．９
Ⅳ １７．１０ ０．０００２ １３．５

qPS８．３ RM２８４ ８３．７ 合肥 Hefei Ⅳ ６．８４ ０．０１５８ １８．７
杭州 Hangzhou Ⅱ １１．２０ ０．００２０ １９．７

qPS９．１ RM２１９ １１．７ 合肥 Hefei Ⅱ ５．１３ ０．０３４２ １９．６
杭州 Hangzhou Ⅲ ６．７１ ０．００９４ ２０．０
广州 Guangzhou Ⅲ ４．７１ ０．０３７１ １２．２

　　QTL命名原则遵循 McCouch(２００８)提出的原则,即全部用斜体,q开头,后面是目标性状简称和染色体号,“．”后面是所在染色体的 QTL
序号.a 是指SSR标记在遗传连锁图谱每条染色体上的相对位置,单位厘摩.b群体Ⅰ,ⅡＧ３２A/导入系群体;群体Ⅱ,协青早 A/导入系群体;
群体Ⅲ,冈４６A/导入系群体;群体Ⅳ,金２３A/导入系群体.表３同.

QTLnomination:italiccharactersanddigits,initiatedbyq,followedbyabbreviationoftraitandchromosomenumber,then“．”followed
byseriesnumberofQTLinthechromosome．aDenotestherelatedposition(unit:cM)ofSSRmarkersinthechromosomeofgeneticlinkage
map．bPopⅠ,ⅡＧ３２A/introgressionlines;PopⅡ,XieqingzaoA/introgressionlines;PopⅢ,Gang４６A/introgressionlines;PopⅣ,Jin
２３A/introgressionline．ThesameasTable３．
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２．２．２　感光性 QTL互作分析

利用双向方差分析(twoＧwayANOVA,P ＜
０．０１)对４个测交群体在两个环境(杭州和广州)下
的感光性 QTL进行互作分析,共检测到３１对互作

位点(表３).其中,在杭州检测到２０对,在广州检

测到１１对,分布于除第６、９、１１和１２染色体外的８
条染色体上,共涉及到２３个标记,每对互作位点能

解释 的 表 型 变 异 介 于 ５．２３％ ~３１．７％.标 记

RM１５３、RM１６、RM２、RM２１３、RM２２９、RM２５８、

RM２７３、 RM２９７、 RM３２４、 RM３３１、 RM３３２５、

RM３３９５、RM５３和 RM５３４６与两个或两个以上的

位点存在上位性.其中 RM３３１与 RM２、RM３３１与

RM５３４６、RM３３９５与 RM１６、RM３３２５与 RM５３共

四对互作位点在杭州和广州两个环境多个群体中被

同时检测到.特别是互作位点 RM３３１与 RM２在

两个环境下分别解释表型变异 ２６．６％(杭州)和

２５．５％(广州).

２．３　大青棵现象遗传基础剖析

基因型分析表明(图１),大多数 Q 组合的导入

系父本在位点RM３３１和RM３３９５上都不同程度导

表３　在杭州和广州环境下４个测交群体检测到影响感光性的上位性QTL
Table３．EpistaticQTLaffectingphotosensitivitydetectedbytwoＧwayANOVAinHangzhouandGuangzhou．

地点

Environment

群体

Population

位点１

Locus１

染色体

Chromosome

位置

Position

位点２

Locus２

染色体

Chromosome

位置

Position

F 值

FＧvalue

概率

Probability

贡献率

R２/％
杭州 Hangzhou Ⅰ RM２９７ １ １５５．９ RM２２９ １１ ７７．８ ７．８４ ０．００９８ １７．７

RM５３ ２ ３２．７ RM３３２５ ７ ９．６ ７．８３ ０．００９３ １８．９

RM２７３ ４ ９４．４ RM１５３ ５ ０．０ ７．２２ ０．００８５ １６．７

RM３３２５ ７ ９．６ RM５６０ ７ ５４．２ ７．０３ ０．００７１ １９．２

RM２ ７ ３６．１ RM３３１ ８ ６９．０ ９．７６ ０．００４３ ２６．６

Ⅱ RM１５８ １ ７８．４ RM５２０ ３ １９１．６ １０．２０ ０．００３３ ２４．０

RM５３ ２ ３２．７ RM３３２５ ７ ９．６ １０．８０ ０．００２６ ２３．９

RM１３８ ２ １９６．８ RM３３１ ８ ６９．０ ７．８３ ０．００８６ １４．２

RM１６ ３ １３１．５ RM３３９５ ８ ５２．９ １０．００ ０．００３５ ２１．８

RM１６ ３ １３１．５ RM２５８ １０ ７０．８ ９．６０ ０．００４４ ２３．９

RM３８３９ ４ ７２．８ RM１５３ ５ ０．０ ８．３６ ０．００８３ ２５．８

RM２７３ ４ ９４．４ RM１５３ ５ ０．０ ８．３６ ０．００８３ ２５．８

Ⅲ RM５３４６ １ ４５．４ RM３３１ ８ ６９．０ １０．１０ ０．００２２ ３０．２

RM５３ ２ ３２．７ RM３３２５ ７ ９．６ ７．８２ ０．００９４ １７．４

RM１６ ３ １３１．５ RM３３９５ ８ ５２．９ ８．４４ ０．００６７ １８．２

RM３３４ ５ １４１．８ RM３３１ ８ ６９．０ ７．２８ ０．００８３ １８．３

RM２１６ １０ １７．６ RM２５８ １０ ７０．８ ８．７０ ０．００７０ ２５．７

Ⅳ RM３２４ ２ ６６．０ RM２１３ ２ １８６．４ １１．８０ ０．００２１ ３１．７

RM５３ ２ ３２．７ RM３３２５ ７ ９．６ ９．７４ ０．００４５ ２３．４

RM５３ ２ ３２．７ RM３３１ ８ ６９．０ ８．８６ ０．００６２ １７．５

广州 Guangzhou Ⅰ RM２ ７ ３６．１ RM３３１ ８ ６９．０ ８．２５ ０．００７５ ２５．５

Ⅱ RM５３４６ １ ４５．４ RM３３１ ８ ６９．０ １０．５０ ０．００２４ １３．７

RM１６ ３ １３１．５ RM３３９５ ８ ５２．９ １４．４０ ０．００３４ １７．４

RM２ ７ ３６．１ RM３３１ ８ ６９．０ ９．４０ ０．００４２ ５．５

RM４８１ ７ ３．２ RM２ ７ ３６．１ １４．５０ ０．００５３ １５．１

RM３３９５ ８ ５２．９ RM２８４ ８ ８３．７ １５．３０ ０．００７６ １３．１

Ⅲ RM２９７ １ １５５．９ RM２２９ １１ ７７．８ ７．９０ ０．００８２ １９．２

RM５３４６ １ ４５．４ RM３３１ ８ ６９．０ ７．７６ ０．００８９ ６．６

RM２ ７ ３６．１ RM３３１ ８ ６９．０ １０．００ ０．００３０ ６．８

Ⅳ RM５３ ２ ３２．７ RM３３２５ ７ ９．６ １８．２０ ０．０００２ １０．９

RM３２４ ２ ６６．０ RM２１３ ２ １８６．４ ７．９９ ０．００８６ ５．２
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在合肥,不抽穗的组合;非 Q组合,在合肥环境中正常抽穗的组合.正体标记表示单向和双向方差共同检测到位点;斜体标记表示只在双向方

差分析中检测到;粗体标记表示仅在单向方差分析中检测到.

CombinationQ,AbnormalheadinginHefei;NonＧQcombinations,NormalheadinginHefei．Normalmarkersrepresentcommononesthat

wereidentifiedbyoneＧwayandtwoＧwayANOVA．ItalicandboldmarkersrepresentonesthatwerefoundonlybyoneＧwayortwoＧwayANOＧ

VA,respectively．
图１　与感光性相关位点在Q组合和非Q组合导入系亲本及不育系中的基因型分布

Fig．１．GenotypicdistributionofQTLassociatedwithphotosensitivityonmaleparentsoftheQandnonＧQcombinationsandmalesterilelines．

入了供体辐恢８３８染色体片段,特别是与４个不育

系都形成大青棵的亲本,这些导入系包括 WD５７、

WD７１、WD７７、WD７８、WD８０、WD８５.结合感光性

位点上位性分析(表３),互作位点 RM３３１ＧRM２在

导入系 WD７１、WD７７、WD７８、WD８０和 WD８５与４
个不育系测交后代中均被检测到,均以显显互作形

式存在 (具有最大的表型值),即位点 RM３３１ 和

RM２在测交组合中都是以杂合基基因型形式存在.
另一对互作位点RM３３１ＧRM５３４６在导入系 WD５７、

WD７１、WD７７、WD７８、WD８０和 WD８５与４个不育

系测交后代中以显显或显加互作方式存在;类似的

互作位点还包括 RM３３９５ＧRM１６在导入系 WD７７、

WD７８、WD８０、WD８５和 WD８８ 与４个不育系测交

后代 以 显 加 互 作 方 式 被 检 测 到,位 点 RM３３２５Ｇ
RM５３在 导 入 系 WD７１、WD７７、WD７８、WD８５ 和

WD８８与４个不育系组合后代以显显方式被检测

到.需要说明的是,这些测交群体中检测到的感光

性互作位点在导入系群体中没有一对被检测到.这

也从另一角度证明,为什么相同位点在导入系群体

和测交群体具有不同的表型效应.由此推断,正是

５６５曲丽君等:杂交稻“大青棵”现象遗传基础剖析



图２　不同产量选择导入系与不育系配制的测交组合大青棵田

间表现

Fig．２．Theperformanceofabnormalheadinginhybridsoftesting

crossesbetweenmalesterilelinesandyieldselectedintrogressed

lines．

这些显加、加显或显显互作位点的存在最终导致杂

种大青棵现象的产生.

３　讨论

３．１　大青棵现象产生的原因

一般认为杂交水稻生产上的大青棵现象的产生

有以下原因:１)杂交稻制种过程中隔离不严产生的

籼粳串粉或在南方制种与感光性强的籼稻品种串

粉[２,２８Ｇ３１];２)杂交稻亲本的混杂退化 [２,２８Ｇ２９];３)感光

性弱的早中籼品种串粉也会导致杂交稻出现大青

棵[２８].本研究中,受体亲本蜀恢５２７、供体亲本辐恢

８３８及其导入系、４个不育系本身在３个生态环境下

都表现为正常抽穗,但这些导入系与４大类型不育

系测配时,部分测配组合在合肥种植产生了大青棵

(图２).这就说明,在杂交稻制种过程中,即使是表

现非常相似的籼籼杂交后代导入系之间串粉也可能

会导致大青棵.换句话说,在恢复系或保持系选育

和自交纯合化过程中,当选株系尽管在表型上已经

一致,但可能仍然存在内在遗传变异,进而也会在杂

交种种植中出现大青棵.这一类大青棵的遗传基础

复杂又最不容易预防,也是目前缺乏对这类大青棵

开展系统的遗传基础研究的原因之一.
水稻抽穗期的长短主要由品种的感光性、感温

性和基本营养生长性决定的,而三者组合的多样性

及强弱的不同使得抽穗期呈现多种多样的变化[３２].
一般情况下,诱导感光性品种形成幼穗的日长一般

为１２~１４h,日平均气温籼稻品种在２３℃以上[３３].
本研究发现,非 Q 组合在合肥幼穗分化期在７月

初,此时合肥的日长和日平均温度分别为２８．５℃和

１４．２h;在杭州,幼穗分化期在７月中旬,此时杭州

的日长和日平均温度分别为１４h和２７．９℃;在广

州,幼穗分化期在８月下旬,此时广州的日长和日平

均温 度 分 别 为 １２．８h 和 ３０􀆰２℃ (http://www．
weather１２１．com).因此,非 Q 组合在上述３个环

境下均能完成幼穗分化,正常抽穗.值得注意的是,
抽穗的早迟随日照时间的长短表现出一定的规律:
日长越长,抽穗越晚.三个环境下,播种到抽穗的天

数依次是合肥＞杭州＞广州(表１).比较而言,Q
组合在杭州抽穗期为９月底至１０月中上旬,其幼穗

分化平均日长为１２􀆰５h,日平均温度为２８．８℃;在
广州,Q 组合抽穗期在１０月中上旬,幼穗分化在９
月中上旬,此时平均日长为１２．５h,日平均温度为

３０􀆰０℃.由此可以推断,Q组合需要平均日长短于

１２􀆰５h,才能完成幼穗分化,表现强感光性,导致 Q
组合在杭州和广州能正常抽穗但抽穗期延迟.在合

肥,９月中下旬以后日长才会短于１２．５h,此时温度

开始明显下降(２３℃以下).因此,由于这些 Q 组合

的强感光性,在合肥的光照和温度条件下难以满足

幼穗分化需要,最终表现为大青棵.

３．２　关于大青棵遗传基础剖析的进一步思考

从本研究中的组合表现来看,大青棵组合包括

四种类型:１)导入系只与某一个不育系产生大青棵;

２)导入系与某两个不育系产生大青棵;３)导入系与

其中３个不育系产生大青棵;４)导入系与４个不育

系全部产生大青棵.结合上位性和基因型分析,我
们重点讨论了导入系与４个不育系全部产生大青棵

的组合,结果发现大多数 Q组合的导入系父本在位

点RM３３１和RM３３９５上都不同程度导入了供体辐

恢８３８染色体片段(图１).值得注意的是,这两个

位点在前期蜀恢５２７/辐恢８３８(蜀恢５２７背景导入

系)群体定位中同时被发现与抽穗期相关[２４],但加

性效应和解释表型变异率相对较小.鉴于受体亲

本、供体亲本和所有的导入系亲本在合肥抽穗期都

正常,受体亲本和供体亲本与４个不育系配制的组

合抽穗期也正常,因此,这两个位点以及其他位点在

与不育系配制的杂种中,与另一些位点产生了复杂

的互作(包括显性互作、加显互作和显加互作),导致

部分测交组合在杭州和广州抽穗期明显延迟,在合

肥产生大青棵现象.这一假设在结果与分析中也得

到了进一步的验证.更重要的是,这些测交群体中

检测到的感光性互作位点在导入系群体中没有一对
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被检测到.这也从另一角度解释,为什么相同位点

在导入系群体和测交群体具有不同的表型效应.
为了更进一步解释大青棵产生的遗传基础,我

们对部分与４个不育系同时产生大青棵的导入系再

次与受体亲本蜀恢５２７回交,结合标记选择,构建蜀

恢５２７背景的供体单片段代换系,目前这部分工作

已经完成.然后,将这些代换系与不育系测配,进一

步剖析这一现象.相信这一工作对于大青棵现象解

释具有重要的意义.
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