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7�摘　要：利用粳稻Ｌｅｍｏｎｔ导入籼稻特青背景构建的高代回交导入系和重组自交系群体，在北京和海南两地检测影响
株高和剑叶宽的稳定表达的主效ＱＴＬ，分析这些主效ＱＴＬ在导入系和重组自交系群体的不同选择强度（５％、１０％和２０％）

的极端群体中的等位基因偏离，研究不同性状的主效ＱＴＬ对不同选择强度的响应及不同遗传结构群体对主效ＱＴＬ人工选
择响应的影响。结果表明，导入系的选择群体中所有主效ＱＴＬ等位基因的偏离方向都使得供体等位基因频率增加，等位基

因产生偏离的性状选择方向及供体等位基因的偏离方向与基因的加性效应方向完全一致，而重组自交系的选择群体中主效
ＱＴＬ等位基因的偏离既有供体等位基因增加的，也有等位基因降低的，两种群体中不同性状的主效ＱＴＬ等位基因偏离与
选择强度密切相关。通过比较不同群体结构的主效ＱＴＬ定位及对选择响应的异同，发现一些假阳性ＱＴＬ和在随机作图群

体中漏检的ＱＴＬ，强调作图群体ＱＴＬ定位结果验证的重要性。鉴于不同群体、不同性状和不同主效ＱＴＬ的选择响应特
点，对不同主效ＱＴＬ在基于常规表型选择和分子标记辅助选择回交育种中的利用价值及注意事项进行了探讨。
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7�　　作物新品种培育是一个创造遗传变异并选择和

固定有利目标性状变异的过程，其成功与否在很大

程度上取决于对这种有利遗传变异定向选择的效

率。在选择压力下，不论是短期选择 7�［１］ 7�，还是长期

选择 7�［２］ 7�，与目标选择性状相关的等位基因位点的频

率将发生变化，导致有利等位基因频率上升，不利等
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7�位基因频率下降 7�［３-４］ 7�。基于此原理，从一个大的随

机群体中取两尾分布的个体组成一个极端选择群体

进行质量性状基因 7�［５-６］ 7�或数量性状基因座（ｑｕａｎｔｉ-

ｔａｔｉｖｅｔｒａｉｔｌｏｃｕｓ，ＱＴＬ） 7�［７-９］ 7�的定位，不仅能减小表

型测量的误差，降低表型和标记基因型检测的工作

量，而且能获得原始群体９０％以上的 ＱＴＬ定位信

息 7�［９］ 7�。目前已有大量通过人工选择方法定位主效

ＱＴＬ的报道 7�［１０-１３］ 7�，而且认为利用高代回交育种体

系结合较高强度的人工选择，能明显提高主效ＱＴＬ

定位的精度 7�［１４］ 7�。

7�水稻的绝大多数育种目标性状属多基因控制的

数量性状。迄今利用分子标记技术定位了众多性

状，如产量 7�［１５-１６］ 7�、产量相关性状 7�［１７-１９］ 7�、株高 7�［２０-２１］ 7�等

ＱＴＬ。这些研究对理解水稻复杂性状的遗传机理

起了相当大的作用。然而，目前基于 ＱＴＬ定位信

息的复杂性状分子标记辅助改良进展缓慢。造成这

一局面的原因很多，其中定位ＱＴＬ的真实性及其

是否对育种群体的选择有响应是决定标记辅助选择

育种成败的关键因素。虽然有少数定位的主效

ＱＴＬ得到了验证 7�［２２-２５］ 7�，但至今绝大多数定位的主

效ＱＴＬ在育种过程中对人工选择的响应情况知之

甚少。

7�本研究利用粳稻Ｌｅｍｏｎｔ导入籼稻特青背景的

高代回交导入系群体，检测在北京和海南两个不同

环境下影响株高和剑叶宽的稳定表达的主效ＱＴＬ，

分析这些主效ＱＴＬ在不同选择强度的极端选择群

体中的频率变化，同时分析相同亲本来源但具有不

同群体结构的重组自交系选择群体对这些主效

ＱＴＬ位点等位基因频率变化的影响。研究结果将

为基于主效ＱＴＬ的品种改良提供参考依据。

7�１　材料与方法

7�１．１　试验材料

7�以美国南部的优质粳稻品种Ｌｅｍｏｎｔ和我国高

产的籼稻品种特青配制杂种Ｆ 7�１ 7�，Ｆ 7�１ 7�植株与特青回

交，形成特青背景的回交ＢＣ 7�１ 7�Ｆ 7�１ 7�群体，在回交后代

随机选株与特青进行２～４次不等的连续回交并经

自交多代稳定，最后获得了特青背景的近等基因的

导入系（ＴＱ-ＢＩＬ）２５４份，包括１３３份ＢＣ 7�２ 7�Ｆ 7�５ 7�、９６份

ＢＣ 7�３ 7�Ｆ 7�４ 7�和２５份ＢＣ 7�４ 7�Ｆ 7�３ 7�［２６］ 7�，用作本研究材料。研究

材料还包括由相同亲本Ｌｅｍｏｎｔ和特青培育的２９４

份Ｆ 7�１３ 7�重组自交系（ＲＩＬ） 7�［２７］ 7�。

7�１．２　田间性状考查

7�特青背景的导入系群体分别于２００６年１１月和

２００７年５月播种于中国农业科学院作物科学研究

所海南基地和北京昌平试验农场，重组自交系群体

只于２００７年在北京种植。所有株系采用随机区组

排列，３次重复，单本插，每行１２株，行株距２５ｃｍ×

7�２０ｃｍ，田间管理同一般大田。齐穗期每株系取中间

7�８株，每株随机测量３个分蘖的剑叶宽，同时测量这

８个植株的株高。

7�１．３　遗传连锁图构建

7�以筛选出在双亲间有多态性的１５１个ＳＳＲ标

记和３个形态标记包括ｇｌ-ｌ（光叶）、Ｃ（紫稃尖）和

Ｐｈ（酚反应）鉴定导入系的标记基因型。采用

ＭａｐＭａｎａｇｅｒＱＴＸ１８作图软件 7�［２８］ 7�对１３３份 7�ＢＣ 7�２ 7�Ｆ 7�５

7�株系构建遗传连锁图 7�［２６］ 7�，该连锁图的总图距为

１５５９．１ｃＭ，相邻标记间的平均距离为１０．９ｃＭ。重

7�组自交系群体的连锁图由分布于１２条染色体的

１６４个标记（４０个ＲＦＬＰ，１００个ＳＳＲ，２１个ＲＡＰＤ

和上述３个形态学标记）构成，总图距为１９２１ｃＭ，

相邻标记间的平均距离为１１．７ｃＭ 7�［２７］ 7�。

7�１．４　人工选择

7�对北京和海南种植的 ＴＱ-ＢＩＬ和北京种植的

ＲＩＬ，分别按５％、１０％和２０％的强度选择每个群体

的剑叶宽和株高，每个群体每一性状形成的两个极

端群体，用于检测稳定表达的主效ＱＴＬ的等位基

因频率变化。

7�１．５　数据分析

7�１．５．１　主效ＱＴＬ定位

7�采用ＳＡＳ单向方差分析程序 7�［２９］ 7�，检测影响

ＴＱ-ＢＩＬ和ＲＩＬ的株高和剑叶宽的主效ＱＴＬ，以显

著水平 Ｐ＜０．００１作为入选主效ＱＴＬ的概率值。

当１个ＱＴＬ与两个或两个以上标记连锁时，只列

出Ｆ测验值最高的标记 7�［２６］ 7�。对ＲＩＬ采用单向方差

定位到的主效 ＱＴＬ，进一步采用 ＱＴＬＭａｐｐｅｒ

１．０ 7�［３１］ 7�软件验证。

7�１．５．２　等位基因频率的检测

7�为最大限度地减小环境因素对性状表达和

ＱＴＬ检测的影响，从ＴＱ-ＢＩＬ在北京和海南两个环

境下各性状同时入选的相同极端株系用于各性状主

效ＱＴＬ等位基因频率的检测。用于等位基因频率

检测的主效ＱＴＬ仅局限于ＴＱ-ＢＩＬ在两个环境中

被共同检测到的主效ＱＴＬ。进一步检测这些主效

ＱＴＬ在ＲＩＬ中的表达，分析在ＲＩＬ中同样表达的

主效ＱＴＬ在ＲＩＬ两个极端选择群体中等位基因的

偏分离情况。

7�采用两尾 Ｚ测验 7�［３２］ 7�，检测极端选择群体中与
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主效ＱＴＬ显著关联标记的等位基因频率与原始随

机群体频率的偏离情况，即基于原始群体中与主效

ＱＴＬ显著关联的标记的供体等位基因频率，来检测

该标记在极端选择群体中的等位基因频率的偏离。

Ｚ测验差异达到显著的标记将被认为该标记关联的

主效ＱＴＬ对选择有响应，即该主效ＱＴＬ对极端株

系的表型有贡献。

7�２　结果与分析

7�２．１　不同选择强度下ＴＱ-ＢＩＬ和ＲＩＬ极端选择群

体的表型变异

7�双亲株高和剑叶宽在北京和海南两个环境下均

存在显著差异，特青的株高平均比Ｌｅｍｏｎｔ高出９．４

7�ｃｍ，剑叶平均窄０．４８ｃｍ（表１）。对株高和剑叶宽

度进行不同强度（５％、１０％和２０％）的选择，ＴＱ-

ＢＩＬ在两个环境下不同选择强度的正向选择群体的

平均株高和平均剑叶宽均显著大于轮回亲本和原始

群体，负向选择则相反，均显著小于轮回亲本和原始

群体（表１）。ＲＩＬ在北京不同选择强度的正负向选

择群体的株高和剑叶宽的表现与导入系的情况相类

似（表１）。从不同选择强度的极端群体的性状平均

值来看，ＴＱ-ＢＩＬ和ＲＩＬ在这两个性状上均出现超

亲分离。

7�连续回交后代的绝大多数株系的性状均回归到

轮回亲本水平，由于株高和剑叶宽对不同选择压的

负向选择群体的均值比较接近轮回亲本，因此，负向

选择在不同选择强度下株高性状在两个环境中表现

一致的株系数多于正向选择群体的株系数，剑叶宽

也有类似的情况（表１）。在不同选择强度下从两个

环境中筛选出表现一致的株系，这些株系的株高和

剑叶宽在两个环境下稳定表达，能较好地消除环境

效应，将用于主效ＱＴＬ等位基因频率的检测。

7�２．２　影响株高和剑叶宽的稳定表达的主效ＱＴＬ

7�ＴＱ-ＢＩＬ在北京和海南两个不同环境下，检测

到影响株高和剑叶宽的相同主效ＱＴＬ分别为８个

和１０个（表２）。８个影响株高的主效ＱＴＬ分别位

7�表１　特青背景导入系和Ｌｅｍｏｎｔ／特青重组自交系群体中不同选择强度入选株系在北京和海南的株高及剑叶宽的表现

7�Ｔａｂｌｅ１ Ｐｅｒｆｏｒｍａｎｃｅｏｆｐｌａｎｔｈｅｉｇｈｔａｎｄｆｌａｇｌｅａｆｗｉｄｔｈｏｆｔｈｅｅｘｔｒｅｍｅｌｉｎｅｓｕｎｄｅｒｄｉｆｆｅｒｅｎｔｓｅｌｅｃｔｉｏｎｉｎｔｅｎｓｉｔｉｅｓｆｒｏｍ２９４Ｌｅｍｏｎｔ／ＴｅｑｉｎｇＲＩＬｓａｎｄ

7�２５４ＴＱ-ＢＩＬｓｉｎＢｅｉｊｉｎｇ（ＢＪ）ａｎｄＨａｉｎａｎ（ＨＮ）ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ． 7�ｃｍ

7�选择方向 7�１）

7�Ｄｉｒｅｃｔｉｏｎｏｆ

7�ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ 7�１）

7�特青背景导入系 7�２） 7�ＴＱ-ＢＩＬ 7�２）

7�北京ＢＪ

7�（２００６）

7�海南ＨＮ

7�（２００７）

7�一致株系Ｃｏｎｓｉｓｔｅｎｔｌｉｎｅｓ

7�株数 7�ｎ
7�北京ＢＪ

7�（２００６）

7�海南ＨＮ

7�（２００７）

7�重组自交系

7�ＲＩＬ

7�北京ＢＪ

7�（２００７）

7�株高Ｐｌａｎｔｈｅｉｇｈｔ（ＰＨ）

7�　Ｌｅｍｏｎｔ 7�８９ �Q．１±１．５６ｆ 7�９０ ��．２±１．８４ｃ 7�９２ #�．８±２．０４ｄ

7�　特青Ｔｅｑｉｎｇ 7�１０２ �Q．３±２．３４ｃ 7�９５ ��．８±２．２５ｂ 7�１０４ #�．５±３．３８ｃ

7�　原始群体Ｏｒｉｇｉｎａｌｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ 7�１０４ �Q．０±４．００ｃ 7�９５ ��．９±４．８０ｂ 7�１０８ #�．０±１１．８４ｃ

7�　Ｐ２０％ 7�１０９ �Q．５±２．３４ｂ 7�１０１ ��．６±１．７４ａ 7�２１ ��7�１０９ ��．８±２．１４ａ 7�１０１ !m．７±１．５４ａ 7�１２４ #�．４±９．０２ｂ

7�　Ｐ１０％ 7�１１１ �Q．０±２．４７ａｂ 7�１０２ ��．９±１．１８ａ 7�７ ��7�１１１ ��．３±２．６０ａ 7�１０２ !m．６±０．８８ａ 7�１２８ #�．９±１０．９３ａｂ

7�　Ｐ５％ 7�１１２ �Q．４±２．７１ａ 7�１０３ ��．９±１．２８ａ 7�１ ��7�１１２ ��．７±ＮＡａ 7�１０４ !m．０±ＮＡａ 7�１３３ #�．４±１４．２８ａ

7�　Ｎ２０％ 7�９８ �Q．７±３．５８ｄ 7�８８ ��．９±４．９４ｃｄ 7�３０ ��7�９７ ��．９±４．０５ｂ 7�８７ !m．８±５．７９ｂ 7�９２ #�．１±５．５４ｄ

7�　Ｎ１０％ 7�９６ �Q．５±３．８８ｄ 7�８５ ��．９±５．５１ｄ 7�１４ ��7�９５ ��．１±４．５６ｂ 7�８３ !m．７±６．５１ｂ 7�８７ #�．９±４．９５ｄｅ

7�　Ｎ５％ 7�９３ �Q．９±３．９５ｅ 7�８２ ��．６±５．９３ｅ 7�７ ��7�９２ ��．６±４．８６ｂ 7�８１ !m．０±６．６８ｂ 7�８４ #�．１±４．０５ｅ

7�剑叶宽Ｆｌａｇｌｅａｆｗｉｄｔｈ（ＦＬＷ）

7�　Ｌｅｍｏｎｔ 7�２ �#．１８±０．０９ａ 7�２ ��．２０±０．０７ａ 7�２ #�．１９±０．０９ｃ

7�　特青Ｔｅｑｉｎｇ 7�１ �#．７５±０．０５ｄ 7�１ ��．６７±０．１５ｄ 7�１ #�．７５±０．０６ｅ

7�　原始群体Ｏｒｉｇｉｎａｌｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ 7�１ �#．７５±０．１４ｄ 7�１ ��．６８±０．１５ｄ 7�１ #�．９１±０．２６ｄ

7�　Ｐ２０％ 7�１ �#．９７±０．１６ｃ 7�１ ��．８８±０．１３ｃ 7�２５ ��7�２ ��．０２±０．１６ｂ 7�１ !,．９１±０．１５ｂ 7�２ #�．２７±０．１３ｂｃ

7�　Ｐ１０％ 7�２ �#．０７±０．１４ｂ 7�１ ��．９６±０．１４ｂｃ 7�１３ ��7�２ ��．１６±０．１４ａ 7�２ !,．０１±０．１８ａｂ 7�２ #�．３６±０．１２ａｂ

7�　Ｐ５％ 7�２ �#．１８±０．１１ａ 7�２ ��．０４±０．１６ｂ 7�５ ��7�２ ��．２２±０．１６ａ 7�２ !,．０２±０．１６ａ 7�２ #�．４４±０．１３ａ

7�　Ｎ２０％ 7�１ �#．６０±０．０５ｅ 7�１ ��．４９±０．０７ｅ 7�３２ ��7�１ ��．５７±０．０７ｃ 7�１ !,．５０±０．０５ｃ 7�１ #�．５５±０．０８ｆ

7�　Ｎ１０％ 7�１ �#．５７±０．０６ｅ 7�１ ��．４４±０．０７ｅ 7�１９ ��7�１ ��．５２±０．０６ｃ 7�１ !,．４５±０．０４ｃ 7�１ #�．４９±０．０６ｆ

7�　Ｎ５％ 7�１ �#．５３±０．０５ｅ 7�１ ��．４０±０．０７ｅ 7�８ ��7�１ ��．５４±０．０３ｃ 7�１ !,．４１±０．０４ｃ 7�１ #�．４４±０．０５ｆ

7�　　 7�１） 7�Ｐ和Ｎ分别表示正向和负向选择。 7�２） 7�ＮＡ表示无法估算标准差。同一个性状，同一列数据后跟相同小写字母者表示在０．０５水平上差异

不显著。
7�１） 7�Ｐ，Ｐｏｓｉｔｉｖｅｓｅｌｅｃｔｉｏｎ；Ｎ，Ｎｅｇａｔｉｖｅｓｅｌｅｃｔｉｏｎ． 7�２） 7�ＮＡ，Ｎｏｔａｖａｉｌａｂｌｅ．Ｔｈｅｃｏｍｍｏｎｌｏｗｅｒｃａｓｅｌｅｔｔｅｒｓｗｉｔｈｉｎａｃｏｌｕｍｎｉｎｄｉｃａｔｅｄｎｏｓｉｇｎｉｆｉ-

ｃａｎｔｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅａｔｔｈｅ０．０５ｌｅｖｅｌ．

7�５６３ 7�王　韵等：影响水稻株高和剑叶宽主效ＱＴＬ对人工选择的响应
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7�于第２～５、１０～１２染色体，所有降低株高的等位基

因均来自Ｌｅｍｏｎｔ，加性效应变幅为１．１５～２．９２

ｃｍ。检测到影响剑叶宽的１０个主效ＱＴＬ，分别位

于第２～４、６、８～１２染色体，所有增加剑叶宽的等位

基因均来自Ｌｅｍｏｎｔ，加性效应变幅为０．０４～０．１１

ｃｍ。

7�采用单向方差分析并经区间作图验证和比较作

图后，发现ＲＩＬ中检测到３个主效 ＱＴＬ（ＱＰｈ２ｂ、

ＱＰｈ４和ＱＰｈ５）与ＴＱ-ＢＩＬ中的３个主效ＱＴＬ位

于同一染色体区域，这３个降低株高的等位基因同

7�表２　特青背景导入系群体在北京和海南检测到影响剑叶宽和株高的相同主效ＱＴＬ及其在两个极端选择群体中的频率偏离

7�Ｔａｂｌｅ２ Ｓｔａｂｌｙｅｘｐｒｅｓｓｅｄｍａｉｎ-ｅｆｆｅｃｔＱＴＬ（Ｍ-ＱＴＬ）ｆｏｒｐｌａｎｔｈｅｉｇｈｔ（ＰＨ）ａｎｄｆｌａｇｌｅａｆｗｉｄｔｈ（ＦＬＷ）ｄｅｔｅｃｔｅｄｉｎＢｅｉｊｉｎｇ（ＢＪ）ａｎｄＨａｉｎａｎ（ＨＮ）

7�ａｎｄｔｈｅｉｒａｌｌｅｌｉｃｄｅｖｉａｔｉｏｎｓｉｎｔｈｅｔｗｏｅｘｔｒｅｍｅｌｙｓｅｌｅｃｔｅｄｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓｕｎｄｅｒｄｉｆｆｅｒｅｎｔｓｅｌｅｃｔｉｏｎｉｎｔｅｎｓｉｔｉｅｓｉｎＴＱ-ＢＩＬｓ．

7�性状与环境

7�Ｔｒａｉｔａｎｄ

7�ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ

7�ＱＴＬ
7�染色体

7�Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ

7�标记区间 7�１）

7�Ｍａｒｋｅｒｉｎｔｅｒｖａｌ 7�１）

7�Ｆ值

7�Ｆ-ｖａｌｕｅ

7�加性效应 7�２）

7�ａ 7�２）

7�Ｚ测验 7�３） 7�Ｚｔｅｓｔ 7�３）

7�正向选择

7�Ｐｏｓｉｔｉｖｅｓｅｌｅｃｔｉｏｎ

7�５％ 7�１０％ 7�２０％

7�负向选择

7�Ｎｅｇａｔｉｖｅｓｅｌｅｃｔｉｏｎ

7�５％ 7�１０％ 7�２０％

7�株高ＰＨ

7�　北京ＢＪ 7�ＱＰｈ２ａ 7�２ ��7�ＲＭ２１１ 7�－ 7�ＲＭ４２３ ��7�１０ ��．６ 7�－１ �6．６７ 7�３ $w．７２ 7�＊＊＊

7�　海南 ＨＮ 7�８ ��．６ 7�－１ �6．３５

7�　北京ＢＪ 7�ＱＰｈ２ｂ 7�２ ��7�ＲＭ１１２ 7�－ 7�ＲＭ２０８ ��7�２４ ��．１ 7�－２ �6．７３ 7�３ !�．５６ 7�＊＊＊ 7�２ #B．１６ 7�＊ 7�２ $w．８８ 7�＊＊

7�　海南 ＨＮ 7�７ ��．７ 7�－１ �6．８９

7�　北京ＢＪ 7�ＱＰｈ３ 7�３ ��7�ＲＭ１５６ 7�－ 7�ＲＭ１３５ ��7�２０ ��．４ 7�－２ �6．９２ 7�３ !�．５６ 7�＊＊＊ 7�３ #B．６０ 7�＊＊＊ 7�２ $w．８８ 7�＊＊

7�　海南 ＨＮ 7�９ ��．４ 7�－２ �6．５０

7�　北京ＢＪ 7�ＱＰｈ４ 7�４ ��7�ＲＭ４７０ 7�－ 7�ＲＭ３０３ ��7�１１ ��．３ 7�－１ �6．１５ 7�３ !�．０５ 7�＊＊ 7�３ #B．５７ 7�＊＊＊ 7�３ $w．７１ 7�＊＊＊

7�　海南 ＨＮ 7�８ ��．５ 7�－１ �6．２０

7�　北京ＢＪ 7�ＱＰｈ５ 7�５ ��7�ｇｌ-１ 7�－ 7�ＲＭ１６３ ��7�１０ ��．６ 7�－１ �6．７３ 7�４ !�．８６ 7�＊＊＊ 7�２ #B．２１ 7�＊ 7�４ $w．２１ 7�＊＊＊

7�　海南 ＨＮ 7�１１ ��．９ 7�－２ �6．１６

7�　北京ＢＪ 7�ＱＰｈ１０ 7�１０ ��7�ＲＭ２１６ 7�－ 7�ＲＭ３１１ ��7�２２ ��．１ 7�－２ �6．７３ 7�２ !�．６０ 7�＊＊ 7�２ #B．００ 7�＊ 7�２ $w．８９ 7�＊＊

7�　海南 ＨＮ 7�７ ��．３ 7�－１ �6．２２

7�　北京ＢＪ 7�ＱＰｈ１１ 7�１１ ��7�ＲＭ２５４ �X7�－ 7�ＲＭ１２３ 7�１７ ��．７ 7�－１ �6．５８ 7�４ !�．８６ 7�＊＊＊ 7�２ #B．７５ 7�＊＊ 7�３ $w．６２ 7�＊＊＊

7�　海南 ＨＮ 7�８ ��．８ 7�－１ �6．３６

7�　北京ＢＪ 7�ＱＰｈ１２ 7�１２ ��7�ＲＭ２７７ 7�－ 7�ＲＭ４６３ ��7�２２ ��．４ 7�－２ �6．３１ 7�２ !�．４０ 7�＊ 7�２ #B．０２ 7�＊ 7�２ $w．０１ 7�＊

7�　海南ＮＨ 7�１５ ��．５ 7�－２ �6．５３

7�剑叶宽ＦＬＷ

7�　北京ＢＪ 7�ＱＦｌｗ２ 7�２ ��7�ＲＭ２９ 7�－ 7�ＲＭ３４１ ��7�３４ ��．０ 7�０ �6．０８

7�　海南 ＨＮ 7�１２ ��．５ 7�０ �6．０５

7�　北京ＢＪ 7�ＱＦｌｗ３ａ 7�３ ��7�ＲＭ２８２ 7�－ 7�ＲＭ１５６ ��7�１１ ��．９ 7�０ �6．０８

7�　海南 ＨＮ 7�２７ ��．１ 7�０ �6．１１

7�　北京ＢＪ 7�ＱＦｌｗ３ｂ 7�３ ��7�ＲＭ８５ �X7�－ 7�ＲＭ２２７ 7�２１ ��．２ 7�０ �6．０５ 7�４ �'．１９ 7�＊＊＊ 7�３ ��．３５ 7�＊＊＊ 7�３  �．７５ 7�＊＊＊

7�　海南 ＨＮ 7�１６ ��．２ 7�０ �6．０５

7�　北京ＢＪ 7�ＱＦｌｗ４ 7�４ ��7�ＲＭ３０３ 7�－ 7�ＲＭ２５５ ��7�１８ ��．３ 7�０ �6．０９ 7�３ ��．９２ 7�＊＊＊ 7�３  �．２８ 7�＊＊＊

7�　海南 ＨＮ 7�１７ ��．１ 7�０ �6．０９

7�　北京ＢＪ 7�ＱＦｌｗ６ 7�６ ��7�ＲＭ１９０ 7�－ 7�ＲＭ２０４ ��7�１２ ��．８ 7�０ �6．０６ 7�４ �'．８５ 7�＊＊＊ 7�４ ��．７０ 7�＊＊＊ 7�３  �．９７ 7�＊＊＊

7�　海南 ＨＮ 7�１３ ��．０ 7�０ �6．０６

7�　北京ＢＪ 7�ＱＦｌｗ８ 7�８ ��7�ＲＭ４０８ 7�－ 7�ＲＭ３８ ��7�２２ ��．５ 7�０ �6．０９ 7�６ �'．０８ 7�＊＊＊ 7�５ ��．４６ 7�＊＊＊ 7�３  �．５５ 7�＊＊＊

7�　海南 ＨＮ 7�１０ ��．５ 7�０ �6．０６

7�　北京ＢＪ 7�ＱＦｌｗ９ 7�９ ��7�ＲＭ１８９ 7�－ 7�ＲＭ２１５ ��7�１６ ��．９ 7�０ �6．０５ 7�３ �'．８９ 7�＊＊＊ 7�２ ��．４２ 7�＊ 7�２  �．９９ 7�＊＊

7�　海南 ＨＮ 7�１２ ��．２ 7�０ �6．０４

7�　北京ＢＪ 7�ＱＦｌｗ１０ 7�１０ ��7�ＲＭ２７１ �X7�－ 7�ＲＭ２５８ 7�１０ ��．３ 7�０ �6．０６ 7�３ �'．４０ 7�＊＊＊ 7�３ ��．３８ 7�＊＊＊ 7�４  �．０１ 7�＊＊＊

7�　海南 ＨＮ 7�２１ ��．４ 7�０ �6．０９

7�　北京ＢＪ 7�ＱＦｌｗ１１ 7�１１ ��7�ＲＭ２５４ �X7�－ 7�ＲＭ１２３ 7�１７ ��．９ 7�０ �6．０６ 7�４ �'．３２ 7�＊＊＊ 7�４ ��．５６ 7�＊＊＊ 7�４  �．２０ 7�＊＊＊

7�　海南 ＨＮ 7�２３ ��．９ 7�０ �6．０６

7�　北京ＢＪ 7�ＱＦｌｗ１２ 7�１２ ��7�ＲＭ１０１ �X7�－ 7�ＲＭ２７７ 7�１４ ��．２ 7�０ �6．０７ 7�３ �'．８５ 7�＊＊＊ 7�３ ��．０３ 7�＊＊ 7�２  �．３１ 7�＊

7�　海南 ＨＮ 7�１９ ��．１ 7�０ �6．０８

7�　　 7�１） 7�带下划线的标记更靠近ＱＴＬ。 7�２） 7�加性效应表示特青等位基因被Ｌｅｍｏｎｔ供体等位基因替代后的效应。 7�３） 7�Ｚ值表示在正向和负向不同选择

7�强度（５％、１０％和２０％）下选择群体等位基因的偏离情况，正值表示选择群体的供体等位基因频率上升，负值表示选择群体的供体等位基因频

率下降， 7�＊ 7�， 7�＊＊ 7�和 7�＊＊＊ 7�分别代表Ｚ测验在０．０５、０．０１和０．００１的水平显著。表３同。
7�１） 7�ＵｎｄｅｒｌｉｎｅｄｍａｒｋｅｒｓｗｅｒｅｃｌｏｓｅｒｔｏｔｈｅＱＴＬ． 7�２） 7�ａｉｓｔｈｅｅｆｆｅｃｔａｓｓｏｃｉａｔｅｄｗｉｔｈｔｈｅＴｅｑｉｎｇａｌｌｅｌｅｓｓｕｂｓｔｉｔｕｔｅｄｂｙＬｅｍｏｎｔａｌｌｅｌｅｓ． 7�３） 7�ＴｈｅＺ

ｖａｌｕｅｓｆｒｏｍｔｈｅＺ-ｔｅｓｔｆｏｒａｌｌｅｌｉｃｆｒｅｑｕｅｎｃｙｓｈｉｆｔｉｎｇｉｎｔｈｅｓｕｂ-ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓａｓｃｏｍｐａｒｅｄｗｉｔｈｔｈｅｏｒｉｇｉｎａｌｏｎｅｕｎｄｅｒｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉｎｔｅｎｓｉｔｉｅｓ（５％，

１０％ａｎｄ２０％）ｆｏｒｐｏｓｉｔｉｖｅ／ｎｅｇａｔｉｖｅｓｅｌｅｃｔｉｏｎｓ．ＡｐｏｓｉｔｉｖｅＺｖａｌｕｅｉｎｄｉｃａｔｅｓａｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｉｎｃｒｅａｓｉｎｇｏｆｔｈｅｄｏｎｏｒａｌｌｅｌｉｃｆｒｅｑｕｅｎｃｙｉｎｔｈｅｓｅｌｅｃｔｅｄ

7�ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ，ａｎｄｖｉｃｅｖｅｒｓａ．Ｔｈｅａｓｔｅｒｉｓｋｓ 7�＊ 7�， 7�＊＊ 7�ａｎｄ 7�＊＊＊ 7�ｉｎｄｉｃａｔｅｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅａｔＰ＜０．０５，０．０１ａｎｄ０．００１，ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ．ＴｈｅｓａｍｅａｓｉｎＴａ-

ｂｌｅ３．

7�６６３ 7�中国水稻科学（ＣｈｉｎＪＲｉｃｅＳｃｉ）　第２３卷第４期（２００９年７月）
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7�表３　影响特青背景导入系群体剑叶宽和株高的稳定表达的主效ＱＴＬ在Ｌｅｍｏｎｔ／特青重组自交系群体（ＲＩＬ）中的表达及其在两个极

端选择群体中的频率偏离

7�Ｔａｂｌｅ３ Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆｔｈｅｓｔａｂｌｙｅｘｐｒｅｓｓｅｄｍａｉｎ-ｅｆｆｅｃｔＱＴＬｓｄｅｔｅｃｔｅｄｆｒｏｍＴＱ-ＢＩＬｓｆｏｒｐｌａｎｔｈｅｉｇｈｔ（ＰＨ）ａｎｄｆｌａｇｌｅａｆｗｉｄｔｈ（ＦＬＷ）ｉｎＬｅｍｏｎｔ／

7�ＴｅｑｉｎｇＲＩＬｓａｎｄｔｈｅｉｒａｌｌｅｌｉｃｄｅｖｉａｔｉｏｎｉｎｔｈｅｔｗｏｅｘｔｒｅｍｅｌｙｓｅｌｅｃｔｅｄｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ．

7�性状Ｔｒａｉｔ 7�ＱＴＬ　　
7�染色体

7�Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ

7�标记区间

7�Ｍａｒｋｅｒｉｎｔｅｒｖａｌ

7�Ｆ值

7�Ｆ-ｖａｌｕｅ

7�加性效应

7�ａ

7�Ｚ测验Ｚｔｅｓｔ

7�正向选择

7�Ｐｏｓｉｔｉｖｅｓｅｌｅｃｔｉｏｎ

7�５％ 7�１０％ 7�２０％

7�负向选择

7�Ｎｅｇａｔｉｖｅｓｅｌｅｃｔｉｏｎ

7�５％ 7�１０％ 7�２０％

7�株高ＰＨ 7�ＱＰｈ２ｂ 7�２ ��7�ＲＧ６５４－ １０１００ 7�７ ��．９ 7�－２ �~．０５ 7�２ "�．３４ 7�＊ 7�２ #q．９１ 7�＊＊ 7�２ $�．７２ 7�＊＊

7�ＱＰｈ４ 7�４ ��7�ＲＭ２５５－Ｐｈ 7�８ ��．１ 7�－２ �~．１ 7�－２ �.．０１ 7�＊ 7�－１  �．９９ 7�＊ 7�２ "�．２０ 7�＊ 7�１ #q．９４ 7�＊ 7�２ $�．１８ 7�＊

7�ＱＰｈ５ 7�５ ��7�ＲＭ１６３ ＲＭ１６１ ��7�６ ��．６ 7�－１ �~．９ 7�２ $�．８２ 7�＊＊

7�ＱＰｈ１０ 7�１０ ��7�ＲＭ２１６ ＲＭ３１１ ��7�０ ��．９３ 7�０ �~．７１ 7�２  �．１２ 7�＊

7�ＱＰｈ１１ 7�１１ ��7�ＲＭ２５４ ＲＭ１２３ ��7�０ ��．９９ 7�－０ �~．７５ 7�２ "�．０５ 7�＊ 7�２ #q．１０ 7�＊ 7�２ $�．４０ 7�＊

7�剑叶宽ＦＬＷ 7�ＱＦｌｗ４ 7�４ ��7�ＲＭ３０３ ＲＭ３１７ ��7�１２ ��．５ 7�０ �~．０５ 7�－１ $�．９３ 7�＊

7�ＱＦｌｗ１０ 7�１０ ��7�ＲＭ２７１－ Ｍ２５８ 7�１ ��．６３ 7�－０ �~．０２ 7�２ #q．２９ 7�＊ 7�２ $�．１１ 7�＊

7�ＱＦｌｗ１１ 7�１１ ��7�ＲＭ２５４ ＲＭ１２３ ��7�１ ��．７１ 7�０ �~．０２ 7�２ ��．０５ 7�＊ 7�２ �.．１０ 7�＊ 7�２  �．４０ 7�＊

7�　　黑体字表示在ＲＩＬ群体中不表达。

7�ＱＴＬｓｉｎｂｏｌｄｔｙｐｅｌｅｔｔｅｒａｒｅｕｎｅｘｐｒｅｓｓｅｄｉｎＲＩＬｓ．

7�样来自亲本Ｌｅｍｏｎｔ，加性效应变幅为１．９～２．１ｃｍ

（表３）。ＲＩＬ中的剑叶宽只在第４染色体上定位到

１个与ＴＱ-ＢＩＬ相同的主效 ＱＴＬ（ＱＦｌｗ４），其增加

剑叶宽的等位基因同样来自Ｌｅｍｏｎｔ。

7�２．３　双向极端选择群体中稳定表达主效ＱＴＬ的等

位基因频率检测

7�在ＴＱ-ＢＩＬ中，供体等位基因导入频率相当低，

所有等位基因显著偏离的方向都使得供体等位基因

频率增加（表２）。然而在ＲＩＬ随机群体中，等位基

因显著偏离既有供体等位基因增加的，也有等位基

因降低的（表３）。

7�在影响株高的主效ＱＴＬ中，除 ＱＰｈ２ａ的等位

基因仅在２０％的选择强度下出现显著偏离外，ＴＱ-

ＢＩＬ的其余７个稳定表达的株高主效ＱＴＬ的等位

基因均在不同选择强度的负向选择群体中出现显著

偏离。在１０个影响剑叶宽的主效 ＱＴＬ 中，除

ＱＦｌｗ２和ＱＦｌｗ３ａ对选择没有响应外，其余８个主

效ＱＴＬ的等位基因均在正向极端选择群体中出现

显著偏离（表２）。一般地，随机选择强度的提高，影

响株高和剑叶宽的多数主效ＱＴＬ的等位基因偏离

更加明显，而且等位基因产生偏离的性状选择方向

及供体等位基因偏离方向与该等位基因的加性效应

方向完全一致（表２）。

7�极端选择群体主效ＱＴＬ等位基因偏离的方向

和频率的增减与遗传结构有关，３个影响株高稳定

表达的主效ＱＴＬ中，ＱＰｈ２ｂ和ＱＰｈ５的极端选择

响应方向和等位基因偏离方向在 ＴＱ-ＢＩＬ与ＲＩＬ

之间完全一致，但ＱＰｈ５在ＲＩＬ中只在较低的选择

强度（２０％）下检测到显著偏离，而 ＱＰｈ４由 ＴＱ-

ＢＩＬ中的负向选择群体偏离转变成在ＲＩＬ中为正

负两向选择群体的偏离。影响剑叶宽的 ＱＦｌｗ４在

ＴＱ-ＢＩＬ的正向选择群体中表现等位基因频率增

加，而在ＲＩＬ的负向选择群体中等位基因频率则降

低，表明该位点在不同的遗传结构群体中对选择的

响应方向是一致的。

7�从表２和表３可知，最佳选择强度因不同性状、

不同主效 ＱＴＬ和不同的遗传结构群体而异，如

ＴＱ-ＢＩＬ影响株高的主效 ＱＴＬ中，ＱＰｈ２ｂ、ＱＰｈ５、

ＱＰｈ１１和ＱＰｈ１２的最佳选择强度为５％，ＱＰｈ３为

１０％，而 ＱＰｈ４和ＱＰｈ１０则为２０％；影响剑叶宽的

多数主效ＱＴＬ的最佳选择强度为５％。同样的主

效ＱＴＬ在ＲＩＬ中的情况不完全相同，如 ＱＰｈ２ｂ和

ＱＰｈ５的最佳选择强度分别为１０％和２０％，ＱＰｈ４

在正向和负向选择群体中的最佳选择强度分别为

１０％和５％。

7�３　讨论

7�为确保ＱＴＬ定位及其对人工选择响应分析的

可靠性，本研究选择了两个遗传力较高的株高和剑

叶宽性状，选择ＴＱ-ＢＩＬ在北京和海南两个完全不

同的环境中定位到影响这两个性状的相同主效

ＱＴＬ进行人工选择响应分析，以尽可能降低ＱＴＬ

定位本身的误差对后续分析的干扰。通过主效

ＱＴＬ对人工选择群体的响应分析，对不同群体定位

到的主效 ＱＴＬ进行验证，所获得的研究结果对进

一步认识主效ＱＴＬ在常规表型选择和分子标记辅

7�７６３ 7�王　韵等：影响水稻株高和剑叶宽主效ＱＴＬ对人工选择的响应
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助选择中的作用与效果具有一定的参考价值。

7�３．１　不同群体定位的主效ＱＴＬ及其对人工选择的

响应

7�本研究定位到影响株高的全部８个主效ＱＴＬ

和８０％的影响剑叶宽的主效ＱＴＬ在不同选择强度

的极端群体中均发生等位基因的显著偏离，说明这

些位点对选择具有响应。在导入系群体中，主效

ＱＴＬ对正向或负向选择的响应取决于供体和轮回

亲本性状的高低，如果供体性状大于轮回亲本，如剑

叶宽度，在导入系群体中正向选择的效果较好，定位

到的主效 ＱＴＬ在正向选择群体中产生响应，在负

向选择群体中就没有响应；相反，如果供体性状小于

轮回亲本如株高，在导入系群体中负向选择的效果

较好，定位到的主效ＱＴＬ仅在负向选择群体中产

生响应（表２）。因此，发生等位基因响应的性状选

择方向及供体等位基因偏离方向与基因的加性效应

方向完全一致。影响导入系群体的株高和剑叶宽的

主效ＱＴＬ在重组自交系群体中分别定位到３个和

１个，这些主效ＱＴＬ产生响应的选择强度不同于导

入系群体，而且ＱＰｈ４在正向和负向两个极端选择

群体中均产生响应（表３）。因此，主效ＱＴＬ的选择

响应的表现因不同遗传结构的群体、不同的性状和

不同的主效ＱＴＬ而异。

7�ＴＱ-ＢＩＬ中定位到影响剑叶宽的２个主效ＱＴＬ

7�（ＱＦｌｗ２和ＱＦｌｗ３ａ）对人工选择没有任何响应，可

能是虚假的主效 ＱＴＬ，这类“影子”ＱＴＬ在以往

ＱＴＬ作图群体中会经常碰到 7�［３３-３４］ 7�，被称为统计学

上的第一类错误。该类错误通常是由于界定ＱＴＬ

的临界值偏低引起，因而这部分 ＱＴＬ没有实际育

种应用价值。另外，在 ＴＱ-ＢＩＬ 中影响株高的

ＱＰｈ１０ 和 ＱＰｈ１１ 和影响剑叶宽的 ＱＦｌｗ１０ 和

ＱＦｌｗ１１，虽然没有在ＲＩＬ中被定位到，但这４个主

效ＱＴＬ在ＲＩＬ的两个极端选择群体中均有响应

（表３），表明这４个主效ＱＴＬ在ＲＩＬ中确实存在而

7�且在极端选择群体中起作用。这４个主效ＱＴＬ在

ＲＩＬ随机群体中被漏检，可能是由于这些位点在随

机群体中存在正向和负向效应相互抵消的现象 7�［３５］ 7�，

7�导致这些位点的两个亲本基因型的性状均值差异的

显著性降低造成的。这种统计学上的第二类错误主

要是由于ＱＴＬ阈值界定过高造成的。在 ＱＴＬ定

位时，为防止犯统计学上的第一类和第二类错误，需

要针对每一性状表型值和基因型值进行１０００次随

机排列优化，以决定每个性状ＱＴＬ取舍的最佳经

验临界值 7�［３６］ 7�。上述不同群体结构的主效ＱＴＬ定

位结果及其对选择响应的特点在常规表型选择和基

于主效ＱＴＬ的标记辅助品种改良实践中应引起足

够的重视。

7�３．２　对数量性状常规表型选择和分子标记辅助选

择育种的启示

7�基于ＤＮＡ水平的数量性状遗传分析迄今获得

了很大的成功 7�［３７-３８］ 7�，数以千计影响主要农作物各种

重要性状的ＱＴＬ被定位，但至今只有很少的ＱＴＬ

连锁标记在植物育种计划中得到真正的应用 7�［３９-４０］ 7�。

其主要原因在于利用这些标记预测理想表现型的可

靠性还不够高，这一现象在许多情况下归咎于ＱＴＬ

定位的精度太低以及缺乏对定位结果的进一步验

证 7�［３９，４１］ 7�。鉴于ＱＴＬ定位受ＱＴＬ本身的遗传特性

如单个ＱＴＬ的效应大小、环境效应、定位群体大小

和实验误差等因素影响，因此，ＱＴＬ定位结果在育

种应用之前采用独立试验进行验证是非常必要

的 7�［４２］ 7�。ＱＴＬ验证可以在初步定位群体中选择携有

目标ＱＴＬ的后代分离群体或将目标ＱＴＬ通过标

记辅助选择培育目标 ＱＴＬ的近等基因系进行验

证，也可以采用本研究的方法来分析目标 ＱＴＬ连

锁标记对目标性状的两个极端群体的选择响应进行

验证。总之，只有经过表型效应验证的 ＱＴＬ才能

用作目标性状的标记辅助改良育种和 ＱＴＬ的克

隆。

7�回交是转移种质资源有利基因改良轮回亲本不

良性状的有效手段。从本研究结果来看，针对不同

性状的常规表型选择必须采取不同的选择强度，并

非高的选择压如５％就是最好的，因为过高的选择

压很可能会失去较多效应相对较小的ＱＴＬ。与重

组自交系等随机群体相比，优良品种背景的回交导

入系群体由于减少了遗传背景对ＱＴＬ定位的干

扰，使得主效ＱＴＬ定位效率得到提高 7�［４３］ 7�。目前基

于分子标记辅助选择的回交育种被认为是一种高效

的品种改良策略，它能够把种质资源中重要性状

ＱＴＬ位点的有利等位基因导入并积累到具有优良

遗传背景的待改良品种中去，加速种质资源有利基

因的发掘和新品种的培育进程 7�［４４-４５］ 7�。为提高常规

表型选择和分子标记辅助选择的效果，积累更多的

有关对选择有响应的主效ＱＴＬ信息是必要的，只

有针对表型有响应的主效 ＱＴＬ实施标记辅助选

择，才有可能收到目标性状改良的预期效果。

7�本研究对定位主效ＱＴＬ的人工选择响应分析

作出尝试，也是对定位主效ＱＴＬ进行验证的过程。

应当指出，本研究是基于主效ＱＴＬ初步定位结果
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的选择响应研究，由于某些主效 ＱＴＬ的连锁标记

可能与ＱＴＬ基因座位还有较大的距离，导致连锁

标记与ＱＴＬ之间可能发生重组，可能会给利用连

锁标记对选择响应的分析带来某些偏差。因此，有

必要在主效 ＱＴＬ精细定位到一定程度的基础上，

利用不同遗传结构的定位群体在相同环境和多年的

试验数据对不同性状主效ＱＴＬ的人工选择响应特

点进行更详尽分析。
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