
第45卷第1期         西
 

南
 

大
 

学
 

学
 

报
 

(自然科学版)           2023年1月

Vol.45 No.1 Journal
 

of
 

Southwest
 

University
 

(Natural
 

Science
 

Edition) Jan. 2023

DOI:
 

10.13718/j.cnki.xdzk.2023.01.004

基于水稻矮秆长粒CSSL-Z688的

QTL鉴定及SSSLs培育

李苗苗1, 李儒香1, 秦鱼河2, 邓岢莉1,
余金琎1, 徐光益1, 向思茜1, 杨正林1,
桑贤春1, 凌英华1, 何光华1, 赵芳明1

1.
 

西南大学
 

水稻研究所/农业科学研究院,
 

重庆
 

400715;
 

2.
 

泸州泰丰种业有限公司,
 

四川
 

泸州
 

646009

摘要:水稻株高、
 

粒型等性状是由多基因控制的数量性状,
 

遗传基础复杂.
 

水稻染色体片段代换系(CSSL)是研究

复杂性状的理想遗传材料,
 

然而目标基因的水稻单片段代换系(SSSL)的培育则需要多年多代逐步完成.
 

以4代换

片段的水稻矮秆长大粒CSSL-Z688为研究材料,
 

鉴定出7个株高及粒型性状的数量性状基因座(quantitative
 

trait
 

locus,
 

QTL);
 

进 一 步 培 育 了 目 标 QTL的5个 纯 合 单 片 段 代 换 系 和5个 杂 合 单 片 段 代 换 系,
 

其 中6个 QTLs
(qPH1-1,

 

qPH1-2,
 

qGL1,
 

qGL12,
 

qRLW1 和qGWT1)能 够 被 纯 合 单 片 段 代 换 系 所 验 证.
 

还 鉴 定 出11个 新

QTLs,
 

分别为qPH2,
 

qGL1-2,
 

qGL2,
 

qGW1,
 

qRLW1-2,
 

qRLW2,
 

qRLW12,
 

qGWT1-2,
 

qGWT2,
 

qGWT6 和

qGWT12,
 

其中7个QTLs尚未被报道.
 

QTL加性和显性效应表明:
 

水稻株高、
 

粒长、
 

千粒质量等表型同时受到多

个QTL加性和显性效应的共同影响,
 

如来自供体西恢18的qph1-1,
 

qPH1-2,
 

qPH2 的加性效应和qPH1-1/

qph1-1 及qPH1-2/qph1-2 和qPH2/qph2 的显性效应共同影响株高的遗传;
 

来自西恢18的qGL1,
 

qgl1-2,
 

qGL2
和qGL12 的加性效应及qGL1/qgl1 的显性效应共同影响水稻粒长的遗传;

 

来自西恢18的qGWT1,
 

qGWT1-2,
 

qGWT2,
 

qGWT6 和qGWT12 的加性效应及qGWT1/qgwt1,
 

qGWT1-2/qgwt1-2,
 

qGWT6/qgwt6,
 

qGWT2/qg-

wt2 和qGWT12/qgwt12 的显性效应共同影响千粒质量的遗传.
 

这些结果表明单片段代换系的构建可有效地将遗

传复杂的数量性状分解为单位点进行研究,
 

为以单片段代换系为平台的水稻分子设计育种提供了重要遗传信息.

关 键 词:水稻;
 

染色体片段代换系(CSSL);
 

粒型;
 

株高;
 

QTL定位

中图分类号:S511    文献标志码:A

文 章 编 号:1673 9868(2023)01 0033 12

Identification
 

of
 

QTL
 

Based
 

on
 

a
 

Dwarf
 

and
 

Long-Large
 

Grain
 

Rice
 

CSSL-Z688
 

and
 

Development
 

of
 

SSSLs

  收稿日期:2022 04 19
基金项目:重庆市重点实验室开放基金项目(ZYZDSYSKFXM202102);

 

重庆市水稻分子设计创新群体项目(cstc2021jcyj-cxttX0004).
作者简介:李苗苗,

 

硕士研究生,
 

主要从事水稻分子育种的研究.
通信作者:

 

赵芳明,
 

教授,
 

博士研究生导师.



LI
 

Miaomiao1, LI
 

Ruxiang1, QIN
 

Yuhe2, DENG
 

Keli1,

YU
 

Jinjin1, XU
 

Guangyi1, XIANG
 

Siqian1, YANG
 

Zhenglin1,

SANG
 

Xianchun1, LING
 

Yinghua1, HE
 

Guanghua1, ZHAO
 

Fangming1
1.

 

Rice
 

Research
 

Institute,
 

Southwest
 

University/Academy
 

of
 

Agricultural
 

Sciences,
 

Chongqing
 

400715,
 

China;

2.
 

Luzhou
 

Taifeng
 

Seed
 

Company,
 

Luzhou
 

Sichuan
 

646009,
 

China
 

Abstract:
 

Plant
 

height
 

and
 

grain
 

size
 

are
 

quantitative
 

traits
 

in
 

rice,
 

which
 

is
 

controlled
 

by
 

multiple
 

genes,
 

and
 

their
 

genetic
 

basis
 

is
 

complex.
 

Rice
 

chromosome
 

segment
 

substitution
 

line
 

(CSSL)
 

is
 

an
 

ideal
 

genetic
 

material
 

for
 

studying
 

complex
 

traits.
 

However,
 

development
 

of
 

single
 

segment
 

substitution
 

lines
 

(SSSLs)
 

needs
 

many
 

years
 

and
 

many
 

generations
 

to
 

complete.
 

In
 

this
 

study,
 

seven
 

QTLs
 

of
 

related
 

traits
 

(plant
 

height,
 

grain
 

length,
 

length
 

width
 

ratio,
 

1
 

000
 

grain
 

weight)
 

were
 

identified
 

by
 

using
 

a
 

4
 

generation
 

of
 

rice
 

dwarf
 

and
 

long
 

grain
 

substitution
 

segments
 

line
 

CSSL
 

Z688.
 

Five
 

homozygous
 

SSSLs
 

and
 

five
 

heterozy-

gous
 

SSSLs
 

for
 

the
 

target
 

QTLs
 

were
 

further
 

developed.
 

Among
 

the
 

target
 

QTLs,
 

6
 

of
 

them
 

(qPH1-1,
 

qPH1-2,
 

qGL1,
 

qGL12,
 

qRLW1
 

and
 

qGWT1)
 

could
 

be
 

verified
 

by
 

5
 

homozygous
 

SSSLs.
 

In
 

addition,
 

11
 

new
 

QTLs
 

(qPH2,
 

qGL1-2,
 

qGL2,
 

qGW1,
 

qRLW1-2,
 

qRLW2,
 

qRLW12,
 

qGWT1-2,
 

qGWT2,
 

qG-
WT6

 

and
 

qGWT12)
 

were
 

identified
 

by
 

5
 

single
 

segment
 

substitution
 

lines,
 

among
 

them,
 

7
 

QTLs
 

were
 

not
 

reported
 

previously.
 

Additive
 

and
 

dominant
 

effects
 

of
 

QTL
 

showed
 

that
 

the
 

phenotypes
 

of
 

plant
 

height,
 

grain
 

length
 

and
 

1
 

000-grain
 

weight
 

were
 

all
 

influenced
 

by
 

the
 

additive
 

and
 

dominant
 

effects
 

of
 

many
 

QTLs.
 

For
 

example,
 

the
 

additive
 

effects
 

of
 

qph1-1,
 

qPH1-2,
 

qPH2
 

from
 

Xihui
 

18
 

and
 

the
 

dominant
 

effects
 

of
 

qPH1-1/qph1-1,
 

qPH1-2/qph1-2
 

and
 

qPH2/qph2
 

in
 

combination
 

affected
 

the
 

inheritance
 

of
 

plant
 

height
 

in
 

rice.
 

The
 

additive
 

effect
 

of
 

qGL1,
 

qgl1-2,
 

qGL2
 

and
 

qGL12,
 

as
 

well
 

as
 

the
 

dominant
 

effect
 

of
 

qGL1/qgl1
 

simultaneously
 

influenced
 

the
 

inheritance
 

of
 

grain
 

length.
 

Similarly,
 

the
 

additive
 

effects
 

of
 

qGWT1,
 

qGWT1-2,
 

qGWT2,
 

qGWT6
 

and
 

qGWT12,
 

together
 

with
 

the
 

dominant
 

effects
 

of
 

qGWT1/qg-
wt1,

 

qGWT1-2/qgwt1-2,
 

qGWT6/qgwt6,
 

qGWT2/qgwt2
 

and
 

qGWT12/qgwt12
 

had
 

combined
 

effects
 

on
 

the
 

inheritance
 

of
 

1
 

000
 

grain
 

weight.
 

These
 

results
 

suggested
 

that
 

development
 

of
 

SSSLs
 

can
 

effective-

ly
 

dissect
 

the
 

quantitative
 

traits
 

with
 

complex
 

inheritance
 

into
 

single
 

QTL/gene
 

for
 

research,
 

also
 

can
 

pro-

vide
 

important
 

genetic
 

information
 

for
 

rice
 

molecular
 

breeding
 

by
 

design
 

based
 

on
 

the
 

platform
 

of
 

single
 

segment
 

substitution
 

lines.
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水稻是重要的粮食作物,
 

提高水稻产量是每个育种家的不懈追求[1].
 

然而,
 

水稻产量的形成是复杂的,
 

往往与株高、
 

有效穗数、
 

每穗粒数和千粒质量等密切相关.
 

株高决定水稻生物量,
 

植株过高易引起倒伏,
 

从

而影响光合效率.
 

因此,
 

合适的水稻植株高度对提高产量至关重要.
 

同时,
 

细胞扩张会影响粒型,
 

粒型影响

千粒质量,
 

也是产量的决定性因素之一.
 

然而,
 

这些性状均由多个基因控制,
 

遗传机制非常复杂,
 

属于典型

的数量性状[2-5].
 

随着分子标记技术的快速发展,
 

研究人员通过构建不同的遗传群体对水稻农艺性状进行

了QTL定位分析[6].
 

利用传统分离群体(如F2,
 

F2:3,
 

重组自交系和双单倍体系进行株高和粒型的QTL定

位,
 

郑跃滨等[7]以短粒普通野生稻突变体和长粒栽培稻品种
 

KJ01构建的
 

F2 分离群体,
 

检测到
 

24个控制

水稻粒型的
 

QTLs
 

;
 

Zhou等[8]以广占63-4S和TGMS29为亲本构建的F2 及其衍生的F2:3 群体共检测到

36个粒型QTLs;
 

Liu等[9]利用两个籼稻品种
 

Taifeng
 

B和Tesanai
 

2为亲本构建的170个家系的重组自交

系(Recombinant
 

Inbred
 

Lines,
 

RILs)群体共检测到
 

34个控制水稻粒型的
 

QTLs;
 

封功能等[10]利用籼粳交
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组合Nanjing
 

11号×Balilla创建的DH群体,
 

鉴定出50个与产量相关性状的QTLs.
 

然而,
 

由于初级分离

群体中个体间遗传背景的干扰常使QTL定位不准确,
 

也较难直接与育种应用相结合,
 

一定程度上限制了

这些QTL的进一步克隆和育种.
 

为了提高QTL的定位准确度,
 

且实现QTL定位和设计育种的一体化,
 

染色体片段代换系(Chromosome
 

segment
 

substitution
 

lines,
 

CSSL)、
 

近等基因系(NIL)等次级作图群体逐

渐受到研究者的青睐.
 

水稻染色体片段代换系是创造自然变异的理想材料,
 

同时又可将多位点控制的复杂

性状进行遗传分解,
 

尤其定位出的QTL可直接应用于育种实践,
 

因而是理想的遗传研究材料[11].
 

姚国新

等[12]利用大粒品种SLG-1与小粒日本晴杂交、
 

回交构建的一套关于千粒质量和粒型的姊妹近等基因系

(Sister
 

Near-isogenic
 

Lines,
 

SNILs)群体,
 

并检测到12个QTLs;
 

游佳等[13]以‘9311’为受体亲本,
 

普通野

生稻为供体亲本创建的染色体片段代换系群体共定位到水稻千粒质量、
 

粒长、
 

粒宽和长宽比等性状的16个

QTLs;
 

Fan等[14]以 HHZ为受体亲本,
 

BAS为供体亲本构建的染色体片段代换系群体,
 

检测到25个

QTLs.
 

本课题组也分别以日本晴和西恢18为受体亲本创建了两套水稻染色体片段代换系,
 

并进行了一些

产量相关性状的QTL定位和QTL聚合分析,
 

如Liang等[15]以西恢18为受体亲本和沪旱3号为供体亲本

构建的7代换片段CSSL-Z563为材料鉴定出11个水稻粒型QTLs;
 

Sun等[16]以西恢18为受体亲本和沪旱

3号为供体亲本构建的6代换片段水稻CSSL-Z431为材料鉴定出13个水稻穗数和粒型 QTLs;
 

Wang
等[3,

 

17]以日本晴为受体亲本和西恢18为供体亲本构建的2个CSSL-Z747和CSSL-Z749为材料分别鉴定出

46个和15个水稻产量相关性状QTLs;
 

Ma等[18-19]以日本晴为受体亲本和西恢18为供体亲本构建的3代

换片段CSSL-Z1364和6代换片段CSSL-Z744为材料分别鉴定出8个和17个水稻产量相关性状 QTLs;
 

Wang等[20]以日本晴为受体亲本和西恢18为供体亲本构建的6代换片段CSSL-Z741为材料鉴定出20个

水稻重要农艺性状 QTLs;
 

Zhang等[21]以日本晴为受体亲本和西恢18为供体亲本构建的3代换片段

CSSL-Z741为材料鉴定出7个水稻粒型QTLs.
 

由于这些CSSL所含的代换片段各不相同,
 

且检出不同性

状的QTL,
 

为以CSSL为平台的水稻设计育种计划奠定了良好的基础.
尽管定位了大量水稻产量相关性状的QTL,

 

但由于水稻株高、
 

粒型等性状受多个QTL控制,
 

要实现

全基因组水稻分子设计育种,
 

有必要鉴定出更多的有利 QTL,
 

且将这些 QTL分解到单个单片段代换系

(Single
 

segment
 

substitution
 

lines,
 

SSSL)中,
 

以便更精准地研究单基因功能和实现设计育种操作.
 

因此,
 

本研究在6代换片段的染色体片段代换系Z744重要农艺性状 QTL定位的基础上[19],
 

以受体日本晴与

Z744杂交后代中进一步选育的矮秆、
 

长粒水稻染色体片段代换系Z688为研究材料,
 

进行水稻株高、
 

粒型

性状的QTL定位,
 

并进一步培育目标QTL的纯合和杂合单片段代换系,
 

研究来自供体西恢18等位基因

的加性和显性效应,
 

为设计育种提供重要遗传信息.

1 材料与方法

1.1 试验材料

本研究使用的材料是4代换片段的水稻矮秆长大粒染色体片段代换系Z688.
 

Z688在 Ma等[19]培育

的6代换片段代换系Z744(平均代换长度为2.72
 

Mb)的 QTL定位基础上选育而成的.
 

Z744以日本晴

为受体亲本,
 

西恢18为供体亲本,
 

经高代回交和自交,
 

以水稻全基因组选出二者间有多态性的263个

SSR标记[22],
 

从BC2F1 开始分子标记辅助选择(Molecular
 

marker-assisted
 

selection,
 

MAS),
 

每代每个株

系选20株,
 

继续 MAS选择,
 

在日本晴/BC2F4 的F6 代选出了6代换片段的水稻纯合染色体片段代换系

Z744[19].
 

本研究从受体日本晴与Z744杂交的F2:3 群体(经 QTL初定位[19])进一步 MAS选育出1个纯

合4代换片段的矮秆长粒染色体片段代换系Z688.
 

选择过程中,
 

与受体日本晴带型一致时标“A”,
 

与供

体西恢18的带型一致时标“B”,
 

杂合带型标“H”.
 

Z688的代换片段鉴定参照Liang等[15]描述的方法,
 

估

计代换片段长度计算参照Paterson等[23]的方法进行.
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1.2 植物材料与田间种植

2019年在西南大学水稻基地(重庆市歇马镇),
 

以日本晴与Z688杂交,
 

收取杂交种并于同年在海南基

地种植F1,
 

并收取F1 种子.
 

2020年3月8日,
 

在西南大学水稻基地育苗,
 

4月15日,
 

以株距和行距分别为

16.67
 

cm和26.67
 

cm移栽日本晴和Z688各30株,
 

用于QTL定位的150个单株组成的F2 群体于同一试

验田,
 

按常规模式进行田间管理.
 

2021年
 

3月10日,
 

在西南大学水稻基地对日本晴,
 

Z688和从F2 群体选

出的10个单株进行育苗,
 

于4月18日,
 

将日本晴,
 

Z688和10个株系(Z1038-Z1047)各移栽30株,
 

按常规

方式进行管理.

1.3 Z688的株高、
 

粒型性状评价

成熟后,
 

平地面收取日本晴和Z688各10株以及150株F2 群体.
 

考察株高、
 

10粒长、
 

10粒宽、
 

千粒质

量,
 

然后用粒长除以粒宽计算长宽比.
 

具体参照 Wang等[20]描述的方法测定,
 

株高用5
 

m卷尺测定从地面

到每株最长穗顶端的距离.
 

每株选30粒饱满一致的籽粒,
 

随机将10粒分别按长和宽首尾相连,
 

然后用

20
 

cm直尺测量其总长度和总宽度,
 

重复3次,
 

平均数计为10粒长度和10粒宽度,
 

然后换算为每粒长和

宽.
 

谷粒长宽比以粒长与粒宽的比值计算.
 

对于日本晴和Z688的千粒质量,
 

随机选取3
 

000粒,
 

然后用电

子天平每1
 

000粒为1组进行测量,
 

重复测定3次.
 

对于QTL定位群体的千粒质量测量,
 

则每株随机取

200粒,
 

用电子天平测量,
 

重复3次,
 

然后乘以5计算.
 

最后,
 

使用 Microsoft
 

Excel
 

2016统计10株日本晴

和Z688及F2 群体每株性状的平均值和标准差,
 

并进行t测验.

1.4 QTL定位

以日本晴与Z688杂交构建的由150个单株组成的次级F2 群体作为QTL定位群体,
 

用十六烷基三甲

基溴化铵法(CTAB)法提取亲本和150个F2 单株的DNA,
 

参照Zhao等[24]描述的方法进行PCR扩增和非

变性聚丙烯酰胺凝胶电泳.
 

将日本晴带型、
 

Z688带型、
 

双亲带型、
 

缺失带型基因型赋值,
 

分别用“-1”“1”

“0”和“.”来表示.
 

结合150个F2 单株对应的表型值,
 

使用SAS9.3统计软件(SAS
 

Institute
 

Inc,
 

Cary,
 

NC,
 

USA)的混合线性模型(Mixed
 

linear
 

model,
 

MLM)法进行QTL定位[24],
 

以p<0.05为阈值,
 

决定

QTL是否存在.

1.5 目标QTL的纯合和杂合单片段代换系选育及QTL加性和显性效应分析

根据2020年QTL定位信息,
 

从F2 选择10个含目标QTL的单株(仅含纯合或杂合目标代换标记,
 

其

余标记带型与受体日本晴一致),
 

2021年种成株系(Z1038-Z1045),
 

每个株系取30株的叶片提取DNA,
 

利

用
 

MAS对其中的目标代换标记进行进一步跟踪筛选,
 

选育出纯合的SSSL和杂合的SSSL(H).
 

于2021年7
月下旬,

 

收获10株日本晴和选育出的SSSL及SSSL(H)的所有单株(8~10株),
 

按相同的方法测量株高、
 

粒

长、
 

粒宽、
 

长宽比和千粒质量,
 

用于纯合目标QTL的加性效应和杂合QTL的显性效应分析.

1.5.1 基于4个纯合SSSLs的QTL加性效应分析

对于纯合SSSL(S1-S4),
 

首先假设H0:
 

SSSLi的代换片段不存在控制某一性状的QTL,
 

然后对每个

SSSL和受体日本晴性状进行t测验,
 

若p<0.05时,
 

表明SSSLi的代换片段存在控制某一性状的QTL.
 

根据在特定环境条件下,
 

日本晴的遗传模型为

p0=μ+ε
和单片段代换系的遗传模型为

pi=μ+ai+ε
式中,

 

μ 为日本晴某一性状的表型值,
 

ai 为QTL的加性效应,
 

pi 和p0 分别表示SSSL和日本晴的表型值,
 

ε为随机误差[15].
我们可估计出该QTL的加性效应(ai)为

ai=
 

(pi-p0)/2
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表型差一半被估算为由遗传引起.
所有计算均在 Microsoft

 

Excel
 

2016中进行.

1.5.2 基于4个杂合SSSL(H)的QTL显性效应分析

对于杂合SSSL(H),
 

首先假设H0:
 

呈杂合状态时的SSSLi(H)不存在显性效应d,
 

即

pi(H)=(p0+pi)/2
式中,

 

pi(H),
 

p0 和pi 分别为SSSLi(H),
 

日本晴和SSSLi的表型值,
 

然后对pi(H)和(p0+pi)/2做t测验,
 

若p<0.05,
 

则说明H0 不成立,
 

即该代换片段所含控制某一性状的QTL存在显性效应d.
 

根据显性效应

原理,
 

杂合SSSLi(H)的显性效应(di)为

di=
 

pi(H)-(pi+p0)/2
所有计算均在 Microsoft

 

Excel
 

2016中进行.

2 结果

2.1 Z688的代换片段和差异性状统计分析

Z688含有来自西恢18的4个染色体代换片段,
 

分布于水稻第1,
 

2,
 

6和12染色体上(图1),
 

其总代换

片段的估计长度为8.53
 

Mb,
 

最长代换片段的估计长度为5.06
 

Mb,
 

最短为0.55
 

Mb,
 

平均为2.13
 

Mb.

每条染色体左侧为物理距离(Mb)和定位的QTL,
 

右侧为标记名称和染色体代换片段长度;
 

框内标记为代换区间.
 

PH为株高,
 

GL为粒

长,
 

RLW为谷粒长宽比,
 

GWT为千粒质量.

图1 CSSL-Z688的代换片段及携带的QTL

Z688的株高(65.29
 

cm)显著矮于受体日本晴(104.11cm),
 

比日本晴降低了38.82
 

cm(图2a,
 

d);
 

Z688的长宽比(2.33)比日本晴(2.18)显著增加了0.15(图2c,
 

e);
 

Z688的粒长(7.80
 

mm)比受体日本

晴(7.28
 

mm)显著增加了0.52
 

mm(图2c,
 

f);
 

Z688的千粒质量(24.16
 

g)比日本晴(21.94
 

g)显著增加

了2.22
 

g(图2g).

Z688的有效穗数、
 

穗长和粒宽等性状与日本晴差异无统计学意义(统计数据略)(图2a,
 

b).
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*表示p<0.05,
 

**表示p<0.01,
 

差异有统计学意义.

图2 受体日本晴和CSSL-Z688的表型和差异性状

2.2 Z688代换片段携带的株高和粒型QTL
以日本晴和Z688杂交构建的次级F2 群体共鉴定出7个控制Z688株高与粒型性状的QTLs,

 

分布于

第1,
 

第6和第12染色体的代换片段上,
 

解释了从0.84%到23.94%的表型变异(表1).
 

来自西恢18的主

效qPH1-1 和微效qPH1-2 与Z688的矮秆性状连锁,
 

均位于第1染色体的代换片段上,
 

连锁于不同的分

子标记,
 

其加性效应分别使株高减少了3.20
 

cm和2.16
 

cm,
 

分别解释了15.00%和0.84%的株高变异.
 

来

自西恢18的2个主效qGL1 和qGL6 及微效qGL12 与Z688的粒长性状连锁,
 

其加性效应分别使Z688的

粒长增加了0.11
 

mm,
 

0.09
 

mm和0.06
 

mm,
 

分别解释了23.94%,
 

15.36%,
 

8.83%的粒长变异.
 

来自西

恢18主效qGWT1 影响Z688的大粒,
 

其加性效应使千粒质量增加了0.66
 

g,
 

解释了9.76%的表型变异.
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此外,
 

qPH1-1,
 

qRLW1,
 

qGL1 和qGWT1 连锁于同一标记RM128.
在qPH1-1 的代换区间内有已克隆基因OFP3 和OsHXK6,

 

在qPH1-2
 

的代换区间内有已克隆基

因OsERF3 和 PSD1,
 

在qGWT1 的 代 换 区 间 内 有 已 克 隆 基 因 OsMKKK55,
 

OsMKKK70 和 Os-

MKKK62(表1).
表1 Z688代换片段携带的水稻株高和粒型性状QTL

性状 QTL 染色体
连锁

标记

代换片段

长度/Mb

加性

效应

贡献

率/%
p 值 可能的基因

株高/cm qPH1-1 1 RM128 0.55 -3.20 15.00 0.003
 

4 OFP3[25];
 

OsHXK6[26]

qPH1-2 1 RM6950 1.33 -2.16 0.84 0.012
 

6 OsERF3[27];
 

PSD1[28]

粒长/mm qGL1 1 RM128 0.55 0.11 23.94 0.000
 

9

qGL6 6 RM494 2.25 0.09 15.36 0.025
 

6

qGL12 12 RM247 0.72 0.06 8.83 0.008
 

5

长宽比 qRLW1 1 RM128 0.55 0.03 6.59 0.043
 

6

千粒质量/g qGWT1 1 RM128 0.55 0.66 9.76 0.020
 

8
OsMKKK55[29];

 

OsMKKK70[29];
 

OsMKKK62[29]

2.3 目标QTL的次级单片段代换系(SSSLs)的培育及加性和显性遗传效应分析

基于QTL定位,
 

通过 MAS在F3 群体选育出5个纯合单片段代换系SSSLs(S1-S5)和5个对应的杂

合单片段代换系(S1(H)-S5(H)).
 

S1 的代换片段为RM403-RM128-RM1268,
 

位于第1染色体上,
 

估计代换

长度为0.67
 

Mb;
 

S2 的 代 换 片 段 为 RM128-RM6950-RM5389,
 

位 于 第1染 色 体,
 

估 计 代 换 长 度 为

1.82
 

Mb;
 

S3 的代换片段为RM3294-RM6378-RM2483,
 

位于第2染色体上,
 

估计代换长度为0.55
 

Mb;
 

S4
的代换片段为RM400-RM7412-RM439-RM494-RM20769,

 

位于第6染色体上,
 

估计代换长度为2.20
 

Mb;
 

S5 的代换片段为RM6288-RM247-RM491,
 

位于第12染色体上,
 

估计代换长度为0.72
 

Mb(表2).
在2020年定位的7个QTLs中,

 

有6个(qPH1-1,
 

qPH1-2,
 

qGL1,
 

qGL12,
 

qRLW1 和qGWT1)可

被相应的纯合单片段代换系(S1-S5)在2021年验证.
 

此外,
 

在这5个纯合单片段代换系中还新检测到11
个QTLs,

 

分别为qPH2,
 

qGL1-2,
 

qGL2,
 

qGW1,
 

qRLW1-2,
 

qRLW2,
 

qRLW12,
 

qGWT1-2,
 

qGWT2,
 

qGWT6 和qGWT12.
 

这些结果表明,
 

由于单片段代换系消除了个体间遗传背景的干扰,
 

SSSL具有比F2
群体更高的QTL检测效率(表2).

我们还利用5个杂合单片段代换系(S1(H)-S5(H))对QTL的显性效应进行了分析,
 

结果表明,
 

杂合位

点QTL的显性效应也对表型有较大的影响(表2).
表2 基于5个SSSLi 和SSSLi(H)的水稻株高及粒型相关性状QTL加性和显型效应

性状 编号 QTL x±s QTL效应 QTL效应值 p 值

株高/cm 日本晴 104.11±3.66

S1 qph1-1 81.43±10.67 a -11.34 2.38E-05

S1(H) qPH1-1/qph1-1 105.35±6.45 d 12.58 0.000
 

3

S2 qPH1-2 100.60±2.18 a -1.76 0.019
 

7

S2(H) qPH1-2/qph1-2 100.11±1.82 d -2.25 0.007
 

6

S3 qPH2 99.30±0.42 a -2.41 0.007
 

4

S3(H) qPH2/qph2 98.42±1.35 d -2.85 0.000
 

1
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 续表2

性状 编号 QTL x±s QTL效应 QTL效应值 p 值

粒长/mm 日本晴 7.28±0.11

S1 qGL1 7.50±0.38 a 0.11 0.002
 

1

S1(H) qGL1/qgl1 7.57±0.18 d 0.18 0.010
 

7

S2 qGL1-2 7.00±0.21 a -0.14 0.002
 

8

S2(H) qGL1-2/qgl1-2 6.93±0.01 d -2.00 0.000
 

4

S3 qGL2 7.11±0.02 a -0.08 0.002
 

7

S3(H) - 7.10±0.24 d - 0.368
 

9

S5 qGL12 6.92±0.21 a -0.18 0.000
 

4

S5(H) - 7.06±0.25 d - 0.720
 

7

粒宽/mm 日本晴 3.34±0.07

S1 qGW1 3.43±0.07 a 0.05 0.020
 

5

S1(H) - 3.41±0.10 d - 0.122
 

7

长宽比 日本晴 2.18±0.05

S1 qRLW1 2.19±0.11 a 0.01 0.048
 

9

S1(H) qRLW1/qrlw1 2.22±0.09 d 0.04 6.56E-10

S2 qRLW1-2 2.07±0.06 a -0.05 0.000
 

9

S2(H) - 2.29±0.41 d - 0.215
 

6

S3 qRLW2 2.11±0.03 a -0.04 0.013
 

2

S3(H) qRLW2/qrlw2 2.09±0.05 d -0.04 0.043
 

1

S5 qRLW12 2.00±0.06 a -0.09 4.63E-06

S5(H) - 2.07±0.03 d - 0.332
 

5

千粒质量/g 日本晴 21.94±2.05

S1 qGWT1 25.50±1.48 a 1.78 1.13E-12

S1(H) qGWT1/qgwt1 26.20±1.16 d 2.48 0.024
 

6

S2 qGWT1-2 24.53±0.60 a 1.30 0.001
 

3

S2(H) qGWT1-2/qgwt1-2 24.10±0.77 d 0.86 0.006
 

0

S3 qGWT2 24.80±0.33 a 1.43 0.005
 

2

S3(H) qGWT2/qgwt2 24.73±1.26 d 1.39 0.025
 

1

S4 qGWT6 24.95±1.19 a 1.50 0.002
 

4

S4(H) qGWT6/qgwt6 24.83±1.29 d 1.39 0.013
 

8

S5 qGWT12 24.58±0.60 a 1.32 0.003
 

3

S5(H) qGWT12/qgwt12 24.10±0.88 d 1.08 0.025
 

6

  注:
 

E为以10为底的指数.
 

Si 为纯合单片段代换系SSSLi;
 

Si(H)为具有单杂合代换片段的染色体单片段代换系

SSSLi(H).
 

a和d分别为加性效应和显性效应.
 

p<0.05表示在SSSLi或
 

SSSLi(H)中存在QTL的加性或显性效应.
 

S1 为

RM403-RM128-RM1268;
 

S2 为 RM128-RM6950-RM5389;
 

S3 为 RM3294-RM6378-RM2483;
 

S4 为 RM400-RM7412-

RM439-RM494-RM20769;
 

S5 为RM6288-RM247-RM491.

利用纯合的单片段代换系和杂合的单片段代换系可反映出纯合位点加性效应和杂合位点显性效应同时

影响株高的遗传.
 

位于第1染色体的来自西恢18的qph1-1,
 

qPH1-2 和位于第2 染色体的qPH2 的加性

效应分别使株高降低11.34
 

cm,
 

1.76
 

cm和2.41
 

cm,
 

qPH1-1/qph1-1 的显性效应使株高增加12.58
 

cm,
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暗示来自西恢18的株高qph1-1 表现为相对隐性,
 

而来自日本晴的qPH1-1 则相对显性.
 

qPH1-2/qph1-2
和qPH2/qph2的显性效应分别使株高降低2.25

 

cm和2.85
 

cm,
 

表明来自西恢18的株高qPH1-2 和qPH2
等位基因表现为相对显性,

 

而来自日本晴的qph1-2 和qph2 相对隐性(表2).
 

这些结果表明,
 

株高的表型

是这些QTL的加性效应和显性效应的叠加效应,
 

揭示了遗传复杂的数量性状可通过单片段代换系的构建

分解为单位点进行研究.
对于粒长性状,

 

来自西恢18的qGL1 的加性效应在遗传上使S1 的粒长增加0.11
 

mm,
 

而来自西恢18
的qGL1-2,

 

qGL2 和qGL12 的加性效应使粒长分别减少了0.14
 

mm,
 

0.08
 

mm和0.18
 

mm,
 

qGL1/qgl1
的显性效应使粒长增加了0.18

 

mm,
 

表明来自西恢18
 

的qGL1 相对来自日本晴的qgl1 表现显性.
 

对于减

少粒长的qGL1-2,
 

qGL2 和qGL12 对应的杂合位点没有检出显性效应(表2).
 

同样表明,
 

粒长是由多基因

控制的数量性状,
 

其长粒表型是多个QTL加性和显性效应的叠加.
来自西恢18的qGW1的加性效应使S1 的粒宽增加0.05

 

mm,
 

而在相应的杂合位点无显性效应(表2),
 

Z688的粒宽也与日本晴的差异无统计学意义.
对于水稻谷粒长宽比,

 

来自西恢18的qRLW1 的加性效应使长宽比增加0.01,
 

而来自西恢18的qR-
LW1-2,

 

qRLW2 和qRLW12 的加性效应分别使谷粒长宽比减少0.05,
 

0.04和0.09.
 

qRLW1/qrlw1 的显

性效应使谷粒长宽比增加0.04,
 

表明来自西恢18的增加谷粒长宽比的qRLW1 相对来自日本晴的qrlw1
表现显性.

 

qRLW2/qrlw2 的显性效应使谷粒长宽比减少0.04,
 

表明来自西恢18的减少谷粒长宽比的qR-
LW2 对日本晴的qrlw2 也表现相对显性.

 

另外,
 

在其他杂合位点并未检出显性效应(表2).
对于千粒质量,

 

来自西恢18的qGWT1,
 

qGWT1-2,
 

qGWT2,
 

qGWT6 和qGWT12 的加性效应分别在

遗传上使千粒质量增加1.78
 

g,
 

1.30
 

g,
 

1.43
 

g,
 

1.50
 

g和1.32
 

g,
 

qGWT1/qgwt1,
 

qGWT1-2/qgwt1-2,
 

qGWT2/qgwt2,
 

qGWT6/qgwt6 和qGWT12/qgwt12 的显性效应分别使千粒质量增加2.48
 

g,
 

0.86
 

g,
 

1.39
 

g,
 

1.39
 

g和1.08
 

g(表2),
 

表明来自西恢18的增加千粒质量的qGWT1,
 

qGWT1-2,
 

qGWT2,
 

qG-
WT6 和qGWT12 相对日本晴的相应等位基因表现显性.

 

这些结果进一步验证了千粒质量是由微效多基因

控制的数量性状,
 

但可通过构建单片段代换系加以分解研究.

3 讨论

水稻产量主要由3要素构成:
 

有效穗数、
 

每穗实粒数和千粒质量[30].
 

千粒质量主要由粒长、
 

粒宽和粒

厚决定.
 

此外,
 

水稻株高与产量的形成密切相关[31].
 

本研究选育了1个以日本晴基因组为遗传背景含来自

西恢18基因组的4代换片段的水稻CSSL-Z688,
 

与日本晴相比,
 

Z688的籽粒显著变长,
 

千粒质量显著增

加,
 

其千粒质量的显著增加主要由籽粒长度变长引起,
 

与 Ma等[19]鉴定的水稻染色体片段代换系Z744的

长粒表型相似,
 

但Z688的水稻株高显著变矮.
 

矮秆突变的发现曾引起第一次绿色革命,
 

矮秆基因是宝贵的

遗传资源.
 

选育高度适中的水稻品种,
 

不易倒伏,
 

灌浆良好,
 

是水稻理想的高产株型[32].
 

因此,
 

Z688为研

究株高和粒型基因提供了良好的遗传资源.
 

水稻染色体片段代换系,
 

与受体亲本相比,
 

仅存在少量代换片

段的差异,
 

因而减少了遗传背景的干扰,
 

是QTL准确定位的良好材料
 [24].

 

通过染色体片段代换系的构建

可将由多基因控制的数量性状进行分解,
 

进而挖掘出更多的有利等位变异,
 

为目标基因的遗传解析和水稻

分子聚合育种奠定良好的基础[33-34].
经日本晴/Z688构建的次级F2 群体的QTL定位,

 

发现7个控制株高和粒型性状的QTLs,
 

其中2个

(qPH1-1 和qPH1-2)使株高变矮,
 

3个(qGL1,
 

qGL6 和qGL12)使粒长增加,
 

1个(qRLW1)使谷粒长宽比

增加和1个(qGWT1)使千粒质量增加.
 

此外,
 

我们进一步分离出5个纯合单片段代换系(S1-S5)和5个杂

合单片段代换系(S1(H)-S5(H)).
 

在5个纯合单片段代换系中,
 

6个QTLs能够被验证,
 

此外还新检出了11
个QTLs.

 

与前人研究结果相比,
 

发现编码卵形家族蛋白的OFP3[25]与编码己糖激酶的OsHXK6
 [26]与株

高qPH1-1 的连锁标记RM128分别相距0.16
 

Mb和0.29
 

Mb;
 

编码乙烯应答转录因子的OsERF3 及编码
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光周期敏感的矮秆基因PSD1 与株高qPH1-2 的连锁标记RM6950分别相距0.84
 

Mb和0.63
 

Mb[27-28];
 

编码丝裂原活化蛋白激酶的OsMKKK55,
 

OsMKKK70 和OsMKKK62 与千粒质量qGWT1 的连锁标记

RM128分别相距1.80
 

Mb,
 

1.81
 

Mb和1.82
 

Mb[29].
 

qGL1 和qGWT1 也被 Ma等[19]利用日本晴为受体的

水稻6代换片段CSSL-Z744
 

鉴定出.
 

同时,
 

也与李锋等[35]定位的qGL1-1,
 

江静[36]定位的qGL1-1 位于相

近区间,
 

两者qGL1-1 可分别解释1.80%,
 

16.2%的表型变异[35-36].
 

而在本研究中qGL1 对粒长的贡献率

达到23.94%,
 

表明qGL1 可在多年多点、
 

多个遗传背景下被检出,
 

是遗传稳定的QTL,
 

而且当遗传背景纯

化后,
 

其加性效应会更大.
 

qGL6 还能被沈文强等[37]、
 

Zhang等[21]用不同的水稻染色体片段代换系检测到.
 

qGL12 与王大川等[3]、
 

丁膺宾等[38]定位的QTL区间相近,
 

表明这些QTL遗传稳定,
 

在基因设计育种中有

重要的价值.
 

qGW1,
 

qGL1,
 

qGL6,
 

qGL12,
 

qRLW1,
 

qRLW1-2 和qRLW12 还尚未见报道,
 

可能是新鉴定

的QTL,
 

这些研究结果为后续功能研究奠定了良好基础.
加性效应和显性效应是水稻性状的重要遗传组成,

 

了解目的基因的加性和显性效应对作物设计育种有

重要意义.
 

本研究结果表明,
 

其株高、
 

粒型等性状的遗传受到多个QTLs加性和显性效应的共同影响,
 

是

其加性和显性效应的叠加.
 

如株高qph1-1,
 

qPH1-2,
 

qPH2 的加性效应分别使株高降低11.34
 

cm,
 

1.76
 

cm和2.41
 

cm.
 

qPH1-1/qph1-1的显性效应使株高增加12.58
 

cm,
 

而qPH1-2/qph1-2 和qPH2/qph2
的显性效应分别使株高降低2.25

 

cm和2.85
 

cm.
 

来自西恢18的qGL1的加性效应在遗传上使粒长增加

0.11
 

mm,
 

而来自西恢18的qGL1-2,
 

qGL2 和qGL12 的加性效应使粒长分别减少了0.14
 

mm,
 

0.08
 

mm
和0.18

 

mm.
 

qGL1/qgl1 的显性效应使粒长增加了0.18
 

mm.
 

这些结果表明,
 

遗传复杂的数量性状可通过

单片段代换系的构建分解为单位点进行研究,
 

而且通过多个单基因的聚合可揭示复杂性状的遗传组成,
 

并

预测聚合基因型的表型.
 

Liang等[15]研究表明,
 

在西恢18的遗传背景下,
 

聚合加性效应为-0.86
 

mm的粒

长qGL3-2 与加性效应为-0.82
 

mm的粒长qGL3-1 产生了-1.02
 

mm的加性×加性上位性互作效应,
 

最

终使该双基因聚合系产生了比单个单片段代换系更短的籽粒.
 

Zhang等[21]在日本晴遗传背景下,
 

加性效应

为0.30
 

mm的粒长qGL5 和加性效应为0.13
 

mm的粒长qGL6 聚合产生了0.31
 

mm的加性×加性上位性

互作效应,
 

使双位点聚合系D2的粒长显著长于仅含单个粒长QTL的单片段代换系S2 和S3.
 

Liang等[15]

认为以单片段代换系为平台的多基因聚合系的表现依赖于加性效应与上位性互作效应的代数和与单个

QTL加性效应的比较,
 

因此了解单片段代换系QTL的加性效应及其上位性互作效应对植物设计育种有重

要意义.
 

此外,
 

显性效应及显性×显性上位性互作效应是杂种优势利用的遗传基础,
 

Zhang
 

等[21]研究表

明,
 

杂种优势包括单座位的超显性效应、
 

显性互补和上位性互作.
 

本研究首次利用杂合单片段代换系分析

了水稻株高、
 

粒长、
 

粒宽、
 

千粒质量等性状单座位的显性效应,
 

各个性状都呈现出较大的显性效应,
 

如qG-
WT1/qgwt1,

 

qGWT1-2/qgwt1-2,
 

qGWT2/qgwt2,
 

qGWT6/qgwt6 和qGWT12/qgwt12 的显性效应分别

使千粒质量增加2.48
 

g,
 

0.86
 

g
 

,
 

1.39
 

g,
 

1.39
 

g和1.08
 

g,
 

因此本研究鉴定出的重要QTL的加性和显性

效应,
 

为以后利用这些QTLs进行设计育种提供了可靠的遗传信息.

4 结论

本研究以受体日本晴和一个4代换片段的水稻矮秆长大粒染色体代换系Z688杂交构建的次级F2 群体

为QTL作图群体,
 

鉴定了7个控制株高、
 

粒长、
 

长宽比和千粒质量的QTLs,
 

并进一步培育了目标QTL的

5个纯合单片段代换系和5个杂合单片段代换系.
 

其中6个QTLs能够被纯合单片段代换系所验证,
 

此外

还在单片段代换系上新鉴定出11个QTLs,
 

分别为qPH2,
 

qGL1-2,
 

qGL2,
 

qGW1,
 

qRLW1-2,
 

qRLW2,
 

qRLW12,
 

qGWT1-2,
 

qGWT2,
 

qGWT6 和qGWT12,
 

其中qGW1等7个QTLs尚未被报道.
 

QTL加性和

显性效应表明,
 

株高、
 

粒型、
 

千粒质量等性状的遗传受到多个QTL的加性和显性效应的共同影响,
 

暗示了

遗传复杂的数量性状可通过单片段代换系的构建分解为单基因进行研究.
 

这些结果为以单片段代换系为平

台的水稻分子设计育种提供了重要的遗传信息.
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