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7�分条件下，连续在２００４年和２００５年于抽穗期分别测定了叶片水势、相对含水量、叶绿素含量（ＳＰＡＤ值）、游离脯氨酸含量、

气孔导度和蒸腾速率，并于成熟期取样，计算抗旱系数。与正常水分状况下相比，干旱胁迫条件下叶片的游离脯氨酸含量的
增加达极显著水平，干旱胁迫条件下叶片的相对含水量、水势、叶绿素含量和气孔导度的降低均达显著或极显著水平。相关
分析表明，在干旱胁迫条件下，叶片相对含水量、叶片水势与抗旱系数呈显著或极显著正相关。利用１７５个 ＲＦＬＰ标记构建
的遗传连锁图谱分析了与抗旱性相关的叶片生理指标，共检测到与抗旱性相关的６个生理指标的７个加性 ＱＴＬ，３１对上位
性 ＱＴＬ，其中有２个主效 ＱＴＬ、９对上位性 ＱＴＬ存在环境互作效应。在两种水分条件下检测到的 ＱＴＬ结果有较大差异，
说明干旱胁迫对控制与抗旱性相关的叶片生理性状基因的表达有显著的影响。在６个抗旱相关生理指标中，检测到的控制
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7�　　 据联合国环境规划署报告，２１世纪威胁人类

的十大环境祸患中，淡水资源缺乏位居第三 7�［１］ 7�；另

国际水资源管理委员会（ＩＷＭＩ）研究表明，２０２５年

以前，约占全世界人口１／３即２７亿人居住的地区将

面临严重缺水 7�［２］ 7�。可见水资源缺乏是一个全球性

的问题，水资源正成为许多国家制约农业发展的重

要因素。我国是一个人均淡水资源严重短缺的国

家，水资源总量约３．４７万亿 ｍ 7�３ 7�，人均占有水量为

２３４０ｍ 7�３ 7�，仅排在世界第１０９位，属１３个贫水国之

一。北方地区缺水形势更为严峻，人均占有水量仅

为１１４１ｍ 7�３ 7�，４００万ｈｍ 7�２ 7�水稻种植面积中，约有一半

以上水源不足，１／３面临水源枯竭。水稻属用水量

大的作物，减少水稻用水已开始成为农业专家们
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7�的共识。如何研究和开发节水农业，特别是节水稻

作农业，已成为广大农业科技工作者的迫切任务。

对水稻抗旱遗传机理开展深入研究，选育耐旱水稻

品种是解决这一问题的有效途径之一。

7�本研究利用从国际水稻研究所引进的籼型水稻

和粳型旱稻杂交获得的加倍单倍体（ｄｏｕｂｌｅｄｈａｐ-

ｌｏｉｄ，ＤＨ）群体，研究干旱胁迫对一些生理指标的影

响及其与抗旱性的关系，并进行相关性状的 ＱＴＬ

定位和分析，以探明适应旱作条件的水稻品种特性

及抗旱机理，确定水稻抗旱鉴定体系和方法，为水稻

抗旱育种提供理论依据和实践基础。

7�１　材料与方法

7�１．１　试验材料

7�以典型的籼稻（ＯｒｙｚａｓａｔｉｖａＬ．ｓｕｂｓｐ．ｉｎｄｉｃａ）

ＩＲ６４与热带粳稻（ＯｒｙｚａｓａｔｉｖａＬ．ｓｕｂｓｐ．ｊａｐｏｎｉ-

ｃａ）Ａｚｕｃｅｎａ为亲本进行杂交，对Ｆ 7�１ 7�花药进行离体培

养，共获得 ＤＨ 株系１３５个，并构建了含有１７５个

ＲＦＬＰ标记的遗传连锁图谱。以上工作由国际水稻

研究所完成。本研究选取其中的１１０个ＤＨ株系进

7�行研究。

7�１．２　试验处理和调查项目

7�１．２．１　试验处理

7�田间试验在辽宁省农业科学院试验基地网室进

行。２００４年４月１７日育苗，５月１９日移栽；２００５

年４月１９日育苗，５月２４日移栽。群体移栽到盆

钵内，每盆种４株，置于网室中，网室顶上遮盖塑料

薄膜。处理设两个水分水平，即正常灌溉（浅水层淹

灌）（对照）和干旱胁迫（在移栽１５ｄ返青后，保持土

壤持水量５０％左右，采用周期性控水的反复干旱

法，当土壤水势降到－１ＭＰａ以下时即叶片严重萎

蔫时补水），每株系种２盆作为２个重复。

7�为确保群体能够正常成熟，从孕穗始期开始，用

遮光布遮光进行短日照处理，每天日照１０ｈ（７：３０

－１７：３０），连续处理３５ｄ。

7�１．２．２　测定指标及方法

7�孕穗至抽穗期，用ＳＰＡＤ-５０２叶绿素仪在每个

重复内每株系３个分蘖的剑叶顶部１／３处测活体叶

片叶绿素相对含量（ＳＰＡＤ 值）。用ＬＩ-６４００光合测

定系统在每个重复内每株系３个分蘖的剑叶顶部

１／３处测定气孔导度和蒸腾速率。用 ＨＲ-３３露点

水势仪和Ｃ５２样品室在每个重复内每株系３个分

蘖的剑叶顶部１／３处打孔取样测定叶片水势。用茚

三酮法 7�［３］ 7�测定叶片游离脯氨酸含量。叶片相对含

水量测定用称量法，即每个重复内各株系取３片相

同叶位的叶片，立即称鲜质量，然后带回实验室，放

入大离心管加满水，使叶片完全浸入水中，２４ｈ后，

取出并 擦干称量作为饱和质量；然后把叶片于

１０５℃下杀青５ｍｉｎ，８０℃下烘至恒重，计为干质量；

按公式叶片相对含水量＝（叶片鲜质量－叶片干质

量）／（叶片饱和质量－叶片干质量）×１００％计算。

于成熟期每处理收获２株，自然风干后，考查单株产

量，计算抗旱系数。抗旱系数＝干旱胁迫下的单株

产量／正常灌溉下的单株产量。

7�１．３　分析方法

7�利用 ＭＳＥｘｃｅｌ和ＤＰＳｖ６．５软件进行数据处理

7�和统计分析。利用已构建的ＤＨ 群体遗传图谱，将

不同年份当作环境因子处理，运用混合线性模型复

合区间作图法 7�［４-５］ 7�进行 ＱＴＬ分析。采用可分析包

括加性和加加上位性的各项遗传主效应及其与环境

互作效应的 ＱＴＬＭａｐｐｅｒＶｅｒｓｉｏｎ１．０软件进行分

析，以ＬＯＤ＞２．４作为阈值来判断 ＱＴＬ的存在与

否，ＱＴＬ入选临界值为 Ｐ＝０．０１，最后进行区间分

析，找出主效和互作 ＱＴＬ及 ＱＥ（ＱＴＬ与环境）互

作位点，算出各 ＱＴＬ 的加性效应（Ａ）和贡献率

（Ｈ 7�２ 7�）。ＱＴＬ命名遵循 ＭｃＣｏｕｃｈ等提出的原则 7�［６］ 7�。

7�２　结果与分析

7�２．１　双亲及ＤＨ群体的表现

7�表１和表２的结果表明，在干旱胁迫条件下，叶

片游离脯氨酸含量比正常灌溉（对照）增加，其他指

标均比对照明显降低。从双亲的性状特点看，两者

之间差异显著，表明双亲遗传背景差异显著。从群

体的表型均值看，大多指标的均值介于双亲值之间。

从指标的标准差、变异系数及均值的变化范围看，大

多指标干旱胁迫条件下均比正常灌溉条件下的显著

增大，说明在干旱胁迫下这些指标的变异度均明显

增大，对干旱的反应存在较大差异。各指标的峰度

和偏度多数小于１，所有性状均呈连续变异，群体适

合进行这些性状的ＱＴＬ分析。

7�２．２　叶片生理指标间及与抗旱系数间的相关分析

7�从表３、表４两年的各生理指标间及与抗旱系

数间的相关分析可看出，正常灌溉下，所测６个叶片

抗旱相关生理指标与抗旱系数的相关大部分不显

著，但在干旱胁迫条件下叶片相对含水量与抗旱系

数的相关性在两年分别达极显著或显著水平，叶片

水势与抗旱系数的相关均达显著水平，说明在干旱

胁迫条件下相对含水量和水势与产量的关系密切。
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7�表１　两种水分状况下水稻叶片的生理指标（２００４年）
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7�性状与处理

7�Ｔｒａｉｔａｎｄｔｒｅａｔｍｅｎｔ

7�亲本Ｐａｒｅｎｔ

7�ＩＲ６４ ��7�Ａｚｕｃｅｎａ
7�平均数

7�Ｍｅａｎ

7�标准差

7�ＳＤ

7�ＤＨ群体 ＤＨｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

7�范围　

7�Ｒａｎｇｅ　

7�变异系数

7�ＣＶ

7�峰度

7�Ｋｕｒｔｏｓｉｓ

7�偏度

7�Ｓｋｅｗｎｅｓｓ

7�相对含水量 ＲＷＣ／％

7�　　正常灌溉ＳＩ（ＣＫ） 7�７１ �W．８１ 7�７７ ��．１２ 7�７６ ��．８５ 7�９ �%．７３ 7�２８ ��．１３ 7�～ 7�９８  {．６５ 7�１２ "�．６６ 7�５ #d．０２ 7�－１ $�．１８

7�　　干旱胁迫 ＤＳ 7�６８ �W．５６ 7�７５ ��．７２ 7�７０ ��．２６ 7�１１ �%．１８ 7�１８ ��．０５ 7�～ 7�９４  {．３８ 7�１５ "�．９１ 7�４ #d．４２ 7�－１ $�．２７

7�水势ＬＷＰ／ＭＰａ

7�　　正常灌溉ＳＩ（ＣＫ） 7�－０ �W．１８ 7�－０ ��．０４ 7�－０ ��．１０ 7�０ �%．０５ 7�－０ ��．２１ 7�～ 7�０  R．００ 7�－４５ "�．６２ 7�－０ #d．６４ 7�－０ $�．０９

7�　　干旱胁迫ＤＳ 7�－０ �W．２４ 7�－０ ��．０８ 7�－０ ��．１９ 7�０ �%．０５ 7�－０ ��．２５ 7�～ 7�０  R．００ 7�－２７ "�．６０ 7�－０ #d．１１ 7�－０ $�．４５

7�脯氨酸含量ＰＣ／（μｇ·ｇ 7�－１ 7�）

7�　　正常灌溉ＳＩ（ＣＫ） 7�０ �W．１７ 7�０ ��．１３ 7�０ ��．１６ 7�０ �%．０３ 7�０ ��．１１ 7�～ 7�０  R．３０ 7�１８ "�．７５ 7�２ #d．５０ 7�１ $�．３６

7�　　干旱胁迫ＤＳ 7�０ �W．１９ 7�０ ��．１４ 7�０ ��．１７ 7�０ �%．０５ 7�０ ��．１１ 7�～ 7�０  R．４７ 7�２９ "�．４１ 7�１３ #d．１５ 7�２ $�．６３

7�叶绿素含量ＣＣ／ＳＰＡＤｖａｌｕｅ

7�　　正常灌溉ＳＩ（ＣＫ） 7�４０ �W．７３ 7�４２ ��．５０ 7�４１ ��．１０ 7�３ �%．２９ 7�３２ ��．０７ 7�～ 7�４８  {．６３ 7�７ "�．９９ 7�０ #d．０６ 7�－０ $�．４８

7�　　干旱胁迫ＤＳ 7�３８ �W．６０ 7�４０ ��．５３ 7�４０ ��．７７ 7�３ �%．２５ 7�３１ ��．６３ 7�～ 7�４９  {．５７ 7�８ "�．１１ 7�０ #d．１５ 7�０ $�．２０

7�气孔导度ＳＣ／（ｍｏｌ·ｍ 7�－２ 7�ｓ 7�－１ 7�）
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7�　　干旱胁迫ＤＳ 7�０ �W．０３ 7�０ ��．０４ 7�０ ��．０３ 7�０ �%．０２ 7�０ ��．００１ 7�～ 7�０  R．０９ 7�６６ "�．６７ 7�－０ #d．５５ 7�０ $�．４４

7�蒸腾速率 ＴＲ／（ｍｍｏｌ·ｍ 7�－２ 7�ｓ 7�－１ 7�）

7�　　正常灌溉ＳＩ（ＣＫ） 7�０ �W．９３ 7�０ ��．９７ 7�０ ��．７８ 7�０ �%．５５ 7�０ ��．０３ 7�～ 7�２  R．７２ 7�７０ "�．５１ 7�０ #d．５７ 7�０ $�．７６
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7�　　 ＲＷＣ，Ｒｅｌａｔｉｖｅｗａｔｅｒｃｏｎｔｅｎｔ；ＬＷＰ，Ｌｅａｆｗａｔｅｒｐｏｔｅｎｔｉａｌ；ＰＣ，Ｐｒｏｌｉｎｅｃｏｎｔｅｎｔ；ＣＣ，Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌｃｏｎｔｅｎｔ；ＳＣ，Ｓｔｏｍａｔａｌｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ；
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7�表２　两种水分状况下水稻叶片的生理指标（２００５年）
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7�　　各叶片生理指标之间，正常灌溉下，叶片相对含

水量与气孔导度、蒸腾速率在两年均达极显著和显

著相关；气孔导度与蒸腾速率的相关两年均达极显

著水平。在干旱胁迫下，叶片气孔导度与蒸腾速率

的相关两年均达极显著水平。正常灌溉下叶片游离

脯氨酸含量、叶绿素含量、气孔导度和蒸腾速率的表

型平均值和干旱胁迫下相应的表型平均值间呈极显

著正相关，相对含水量间呈显著正相关。说明这些

抗旱相关生理指标存在着复杂的内在联系，且干旱

胁迫对这种关系有着一定的影响。这些结果对抗旱

7�９７４ 7�王　辉等：水稻生理特性与抗旱性的相关分析及ＱＴＬ定位
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7�表３　叶片生理指标间及与抗旱系数间的相关分析（２００４年）
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7�气孔导度ＳＣ 7�－０ ��．０３ 7�－０ �9．０４ 7�０ �w．００ 7�０ ��．２８ 7�＊＊ 7�０ ��．３２ 7�＊＊ 7�０ "�．９７ 7�＊＊ 7�０ $o．０１
7�蒸腾速率ＴＲ 7�０ ��．００ 7�－０ �9．１３ 7�－０ �w．０３ 7�０ ��．２３ 7�＊ 7�０ ��．９７ 7�＊＊ 7�０ "�．３３ 7�＊＊ 7�０ $o．１１
7�抗旱系数ＤＲＣ 7�０ ��．２７ 7�＊ 7�０ �9．２２ 7�＊ 7�０ �w．１７ 7�０ ��．１４ 7�０ ��．１４ 7�０ "�．０９ 7�－

7�　　沿对角线列出在两种水分条件下同一指标之间的相关系数；对角线上方为正常灌溉下各指标间的相关系数；对角线下方为干旱胁迫下各
指标间的相关系数。 7�＊ 7�和 7�＊＊ 7�分别表示在５％和１％水平上差异显著。表４同。

7�Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓｂｅｔｗｅｅｎｔｈｅｓａｍｅｔｒａｉｔｓｕｎｄｅｒｔｈｅｓｕｂｍｅｒｇｅｄｉｒｒｉｇａｔｉｏｎａｎｄｔｈｅｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓａｒｅｌｉｓｔｅｄａｌｏｎｇｔｈｅｄｉａｇｏｎａｌ；Ｃｏｒｒｅ-
ｌａｔｉｏｎｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓｂｅｔｗｅｅｎｔｈｅｔｒａｉｔｓｕｎｄｅｒｔｈｅｓｕｂｍｅｒｇｅｄｉｒｒｉｇａｔｉｏｎａｒｅａｂｏｖｅｔｈｅｄｉａｇｏｎａｌ；Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓａｍｏｎｇｔｈｅｔｒａｉｔｓｕｎｄｅｒｔｈｅ

7�ｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓａｒｅｕｎｄｅｒｔｈｅｄｉａｇｏｎａｌ； 7�＊ 7�ａｎｄ 7�＊＊ 7�，ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｔｈｅｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅａｔ５％ａｎｄ１％ｌｅｖｅｌｓ，ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ．ＴｈｅｓａｍｅａｓｉｎＴａｂｌｅ
7�４．

7�表４ 叶片生理指标间及与抗旱系数间的相关分析（２００５年）

7�Ｔａｂｌｅ４ Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓａｍｏｎｇｔｈｅｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌｔｒａｉｔｓｏｆｌｅａｖｅｓｒｅｌａｔｅｄｔｏｄｒｏｕｇｈｔｒｅｓｉｓｔａｎｃｅａｎｄｄｒｏｕｇｈｔｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ（ＤＲＣ）ｉｎ

ｒｉｃｅｉｎ２００５．

7�性状

7�Ｔｒａｉｔ

7�相对含水量

7�ＲＷＣ

7�水势

7�ＬＷＰ

7�脯氨酸含量

7�ＰＣ

7�叶绿素含量

7�ＣＣ

7�气孔导度

7�ＳＣ

7�蒸腾速率

7�ＴＲ

7�抗旱系数

7�ＤＲＣ
7�相对含水量ＲＷＣ 7�－０ �$．０４ 7�０ �9．１６ 7�０ �:．３１ 7�＊＊ 7�－０ ��．０７ 7�　０ ��．２８ 7�＊＊ 7�０ "�．２０ 7�＊ 7�０ $o．１８
7�水势ＬＷＰ 7�０ �$．１８ 7�０ �9．５６ 7�＊＊ 7�０ �:．０８ 7�－０ ��．０６ 7�－０ ��．０２ 7�０ "�．１６ 7�０ $o．１２
7�脯氨酸含量ＰＣ 7�－０ �$．３１ 7�＊＊ 7�０ �9．１５ 7�０ �:．１３ 7�－０ ��．０１ 7�０ ��．２６ 7�＊＊ 7�０ "�．３９ 7�＊＊ 7�－０ $o．０５
7�叶绿素含量ＣＣ 7�－０ �$．０８ 7�－０ �9．０４ 7�－０ �:．０１ 7�０ ��．５２ 7�＊＊ 7�０ ��．０６ 7�０ "�．１０ 7�０ $o．１３
7�气孔导度ＳＣ 7�０ �$．０２ 7�－０ �9．０８ 7�０ �:．０３ 7�０ ��．０７ 7�０ ��．４１ 7�＊＊ 7�０ "�．８６ 7�＊＊ 7�－０ $o．０３
7�蒸腾速率ＴＲ 7�０ �$．０１ 7�０ �9．０１ 7�０ �:．１２ 7�０ ��．０９ 7�０ ��．９２ 7�＊＊ 7�０ "�．４４ 7�＊＊ 7�０ $o．０１
7�抗旱系数ＤＲＣ 7�０ �$．２３ 7�＊ 7�０ �9．２１ 7�＊ 7�－０ �:．０３ 7�０ ��．０３ 7�－０ ��．１１ 7�－０ "�．０６ 7�－

7�表５　与抗旱性相关的叶片生理指标的 ＱＴＬ 加性效应

7�Ｔａｂｌｅ５．ＡｄｄｉｔｉｖｅｅｆｆｅｃｔｓｏｆＱＴＬｆｏｒｓｏｍｅｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌｔｒａｉｔｓｏｆｌｅａｖｅｓｒｅｌａｔｅｄｔｏｄｒｏｕｇｈｔｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｉｎｒｉｃｅ．

7�性状与处理

7�Ｔｒａｉｔａｎｄｔｒｅａｔｍｅｎｔ
7�ＱＴＬ　　
7�标记区间

7�Ｍａｒｋｅｒｉｎｔｅｒｖａｌ

7�位置 7�１）

7�Ｌｏｃａｔｉｏｎ／ｃＭ 7�１）
7�ＬＯＤ
7�加性效应

7�Ａ

7�贡献率

7�Ｈ 7�２ 7�／％

7�环境互作效应

7�ＡＥ

7�贡献率

7�Ｈ 7�２
7�ＡＥ 7�／％

7�相对含水量ＲＷＣ
7�　正常灌溉ＳＩ（ＣＫ） 7�ｑＲＷＣ-１-１ 7�Ｋ５ �K7�－ 7�Ｕ１０ �s7�４ ��7�２ �Y．４２ 7�－２  �．９６９ 7�４ !�．１８
7�脯氨酸含量ＰＣ
7�　干旱胁迫 ＤＳ 7�ｑＰｒｏ-２-１ 7�ＲＺ２１３ �K7�－ 7�ＲＺ１２３ ��7�１ ��7�２ �Y．５１ 7�－０  �．００９ 7�３ !�．８７
7�　 7�ｑＰｒｏ-５-１ 7�ＲＧ１３ �K7�－ 7�ＣＤＯ１０５ ��7�１ ��7�３ �Y．２６ 7�０  �．０１２ 7�６ !�．８９
7�气孔导度ＳＣ
7�　干旱胁迫 ＤＳ 7�ｑＳＣ-４-１ 7�ＲＺ５９０ �K7�－ 7�ＲＧ２１４ ��7�１ ��7�２ �Y．４３ 7�０  �．０１０ 7�５ !�．８６
7�　正常灌溉ＳＩ（ＣＫ） 7�ｑＳＣ-４-２ 7�ＲＧ７８８ �K7�－ 7�ＲＺ５６５ ��7�８ ��7�７ �Y．３４ 7�－０  �．０１７ 7�２ !�．８４ 7�－０ #;．０１８ 7�６ $�．３８
7�　 7�ｑＳＣ-９ 7�ＲＧ６６７ �K7�－ 7�ＲＧ４５１ ��7�１ ��7�２ �Y．６７ 7�０  �．０１１ 7�１ !�．１９
7�蒸腾速率ＴＲ
7�　干旱胁迫ＤＳ 7�ｑＴＲ-４-１ 7�ＲＧ１６３ �K7�－ 7�ＲＺ５９０ ��7�２６ ��7�３ �Y．４２ 7�－０  �．１７４ 7�４ !�．２５ 7�－０ #;．２０８ 7�１２ $�．１５

7�　　 7�１） 7�ＱＴＬ最高ＬＯＤ值处与左侧标记的距离，Ｐ＜０．０１。
7�１） 7�ＴｈｅｄｉｓｔａｎｃｅｆｒｏｍｔｈｅｍａｘｉｍｕｍｖａｌｕｅｏｆＬＯＤｔｏｔｈｅｌｅｆｔｍａｒｋｅｒ，Ｐ＜０．０１．

7�品种的选育有着重要的指导意义和参考价值。

7�２．３　与抗旱性相关的生理指标的ＱＴＬ定位分析

7�分别在干旱胁迫和正常灌溉条件下，以叶片相

对含水量、水势、游离脯氨酸含量、叶绿素含量、气孔

导度及蒸腾速率的表型值为指标，对 ＤＨ 群体的６

个生理指标进行加性ＱＴＬ分析、上位性 ＱＴＬ分析

及其与环境的互作分析（表５、表６）。

7�相对含水量：正常灌溉条件下检测到１个加性

ＱＴＬ和１对上位性 ＱＴＬｓ，其中加性效应 ＱＴＬ，位

于第１染色体上，其提高相对含水量的加性效应

ＱＴＬ来自父本Ａｚｕｃｅｎａ的等位基因，能够提高相对

含水量２．９６９％，其表型贡献率为４．１８％；上位性
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7�7�7�

7�ＱＴＬ涉及第１和第１０染色体，两个位点的互作贡

献率为７．６２％，其上位性效应能提高相对含水量

４．０８１％。

7�水势：未检测到控制水势的加性 ＱＴＬ，但检测

到８对控制水势的加性×加性上位性互作效应，其

中干旱胁迫条件下检测到３对，正常灌溉条件下检

测到５对，其贡献率为７．２１％～２７．３９％，涉及第１、

２、３、４、５、７、９、１２等８条染色体，其中位于第３条染

色体的ｑＬＷＰ-３-３与第５条染色体的ｑＬＷＰ-５-１两

个位点的互作贡献率达２７．３９％，其亲本型上位性

效应大于重组型上位性效应，上位性效应能提高水

势０．３３４％。

7�游离脯氨酸含量：干旱胁迫条件下检测到控制

游离脯氨酸含量的２个加性效应 ＱＴＬ，分别位于第

２和第５染色体上，其贡献率分别达到３．８７％和

６．８９％；检 测到 ５ 对控 制脯氨 酸含 量的上 位性

ＱＴＬ，其中干旱胁迫条件下检测到３对，正常灌溉

条件下检测到２对，涉及第２、３、５、６、７、８等６条染

色体，其贡献率为８．１４％～３７．１９％，其中位于第５

染色体的ｑＰｒｏ-５-２与第７染色体的ｑＰｒｏ-７-３两个

位点的互作贡献率达３７．１９％。同时检测到１对

ｑＰｒｏ-３与ｑＰｒｏ-７-２上位性 ＱＴＬ与环境的互作效

应，其贡献率达到１４．１８％。这说明上位性效应对

该群体脯氨酸含量的遗传具有重要的作用，但与加

性效应的 ＱＴＬ相比，它受环境的影响比加性效应

大。

7�叶绿素含量：未检测到控制叶绿素含量的加性

ＱＴＬ，但正常灌溉条件下检测到３对控制叶绿素含

量的加 性× 加性上位性互作效应，其贡献率为

１１．３７％～２３．３３％，涉及第１、６、７、８、１１等５条染色

体，其中位于第１染色体的ｑＣｈｌ-１与第６染色体的

ｑＣｈｌ-６-２两个位点的互作贡献率达２３．３３％，其亲

本型上位性效应大于重组型上位性效应，上位性效

应能提高叶绿素含量２．１９３％。

7�气孔导度：检测到３个控制气孔导度的加性

ＱＴＬ，其中干旱胁迫条件下检测到１个，正常灌溉

条件下２个，分别位于第４和第９染色体上，其贡献

率分别达到５．８６％、２．８４％和１．１９％；同时检测到

ｑＳＣ-４-２与环境的互作效应，其互作效应贡献率达

６．３８％；检测到８对控制气孔导度的上位性 ＱＴＬ，

其中干旱胁迫条件下检测到３对，正常灌溉下检测

到５对，涉及第１、３、４、５、６、７、８、９、１０和１１共１０条

染色体，其贡献率为１．３９％～１４．４６％，其上位性效

应能显著提高气孔导度；检测到５对上位性 ＱＴＬ

（ｑＳＣ-１-１与ｑＳＣ-５-１、ｑＳＣ-４-４与ｑＳＣ-８、ｑＳＣ-１-３与

ｑＳＣ-１１-１、ｑＳＣ-３与 ｑＳＣ-５-２、ｑＳＣ-５-３与ｑＳＣ-９-２）

存在与环境的互作效应，其贡献率分别为１４．１７％、

１４．１７％、６．２６％、３．６４％和３．６４％。这说明气孔导

度受环境影响较大，在不同的环境下，气孔导度变化

较大。

7�蒸腾速率：干旱胁迫条件下检测到控制蒸腾速

率的１个加性效应 ＱＴＬ，位于第４染色体上，其提

高蒸腾速率的加性效应 ＱＴＬ来自父本 Ａｚｕｃｅｎａ的

等位基因，其表型贡献率为４．２５％，加性ＱＴＬ存在

与环境的互作效应，其贡献率为１２．１５％；检测到６

对上位性ＱＴＬ，其中干旱胁迫条件下检测到３对，

正常灌溉条件下检测到３对，其贡献率为１．５９％～

１４．７９％，上位性ＱＴＬ涉及１、３、４、５、６、７、８、９和１２

共９条染色体。其中位于第３染色体的ｑＴＲ-３-１与

7�第９染色体的ｑＴＲ-９-１两个位点的互作贡献率达

１４．７９％，其亲本型上位性效应大于重组型上位性效

应；还检测到３对上位性ＱＴＬ与环境的互作效应，

其贡献率分别为５．５２％、８．９２％和１４．３９％。从本

研究可知，蒸腾速率受环境影响较大。

7�综上所述，共检测到与抗旱性相关的６个叶片

生理指标的７个加性ＱＴＬ，３１对上位性ＱＴＬ，其中

7�有２个主效 ＱＴＬ存在环境互作效应，９对上位性

ＱＴＬ存在环境互作效应，说明干旱胁迫对控制相关

生理性状基因的表达有显著的影响。在６个与抗旱

性相关的叶片生理指标中，检测到的控制气孔导度

和水势的ＱＴＬ较多，有３个加性 ＱＴＬ和８个上位

性ＱＴＬ控制气孔导度，有８对上位性ＱＴＬ控制水

势。

7�３　讨论

7�３．１　关于各叶片生理指标与水稻抗旱性的关系

7�植物在遇到干旱胁迫时体内会产生一系列的反

应，表现在生理生化上的变化，便是调动自身防御胁

迫系统，启动一系列与逆境有关的基因表达。生理

变化中，最重要的有渗透调节、气孔的运动及水分代

谢。近些年，有关这些生理生化指标在干旱胁迫下

与抗旱性关系方面的研究较多，就本文研究的几个

与抗旱性相关的指标研究而言，研究的结论也不尽

相同，但研究者普遍认为，在干旱处理下，这些指标

均发生了不同程度的变化 7�［７-１６］ 7�。

7�脯氨酸被认为是植物和细菌内的一种相容渗透

剂 7�［１７］ 7�。王邦锡等 7�［１８］ 7�研究认为，在干旱胁迫下叶片

脯氨酸累积量与品种抗旱性无相关关系，指出不宜
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用脯氨酸数量的 多少作为植物抗旱性的指标。

Ｓｉｎｇｈ 7�［８］ 7�、吕丽华等 7�［１９］ 7�和李冠等 7�［２０］ 7�则研究认为，抗

旱性强的品种叶片中脯氨酸累积多，品种的抗旱性

与脯氨酸累积有一定的联系。可见，脯氨酸的累积

与抗旱性的关系至今尚有争论，还有待深入研究。

7�气孔是空气中 ＣＯ 7�２ 7�进入植物体和植物体内水

分蒸发的主要通道 7�［２１］ 7�。陈明亮 7�［２２］ 7�认为干旱直接

影响水分代谢，使水分吸收减少，代谢失调，叶片气

孔开度变小甚至关闭，使蒸腾减弱；高吉寅等 7�［２３］ 7�研

究认为，抗旱品种叶片蒸腾速率大，气孔阻力小，气

孔导度大；而胡荣海等 7�［２４］ 7�的研究结果却与此相反；

凌祖铭等 7�［１０］ 7�也认为，在不同的土壤水分状况下，不

同品种间叶片气孔阻力的增加或减小并无一致性。

因此，直接用蒸腾速率和气孔导度来评价品种抗旱

性也不够准确。

7�本研究中，正常灌溉和干旱胁迫下叶片脯氨酸

含量、气孔导度和蒸腾速率与抗旱系数的相关性均

未达显著水平，说明这些指标与品种抗旱性的关系

不密切，因此，笔者也认为这些指标不宜作为水稻抗

旱性鉴定指标。

7�叶片叶绿素含量是作物生长的重要生理参数，

表征了作物的生产能力 7�［２５］ 7�。本研究中，叶绿素含量

7�与抗旱系数的相关性不显著，这与孟宪梅等 7�［７］ 7�和张

燕之等 7�［２６］ 7�的研究结果不尽相同，有待做进一步的研

7�究。

7�叶片水势反映的是植株体内的水分状况，许多

土壤学家和生理学家采用植物的水势表示植物的受

旱程度，能保持较高植株水势的植物具有较强的抗

旱性。李冠等 7�［２０］ 7�研究表明，在干旱胁迫下，抗旱品

种叶片水势变化较小。陈承慈等 7�［９］ 7�和葛圣伦等 7�［２７］

7�的研究结果表明，在干旱胁迫下，抗旱品种叶片水势

明显高于不抗旱品种。凌祖铭等 7�［１０］ 7�研究认为，叶片

7�水势与抗旱系数显著相关，在相同条件下，特别是在

干旱处理条件下测定水、陆稻品种的叶片水势，用以

比较其抗旱性较为可靠。Ｊｏｎｇｄｅｅ等 7�［２８］ 7�研究认为

干旱条件下御旱作物能够通过维持较高的组织含水

量来抵抗干旱胁迫，其叶片水势较高，而且在不同的

试验环境、不同时间的水势一致性较强。本研究两

年利用ＤＨ 群体的研究表明，在正常水分管理状况

下，叶片水势与抗旱系数呈一定的正相关，在干旱胁

迫下叶片水势与抗旱系数呈显著正相关，这与前人

的研究结果是一致的。

7�叶片相对含水量是指叶片的含水量与该叶片在

充分膨胀时所持最大含水量的比值，可反映叶片中

水分缺乏的程度，它是不受水分之外其他物质影响

的水分生理指标，所以能更好地反映细胞的水分生

理状态。缺水条件下，叶片细胞内水分减少，相对含

水量下降，抗旱品种与不抗品种相比，在干旱胁迫下

相对含水量下降幅度小 7�［１１］ 7�。蒋明义等 7�［１２］ 7�研究表

明，抗旱性较强的品种叶片在渗透胁迫下能维持较

高的相对含水量。本研究两年利用ＤＨ群体的研究

7�表明，在正常水分管理状况下，叶片相对含水量与抗

旱系数正相关接近于显著水平，在干旱胁迫下叶片

水势与抗旱系数呈极显著和显著正相关。

7�因此，本研究认为可把干旱胁迫下的叶片水势

和叶片相对含水量作为水稻生育后期（孕穗期至灌

浆期）的抗旱鉴定指标。

7�３．２　关于与抗旱性相关的叶片生理指标的定位

7�作物自身抗旱性的改良是节约水资源的基本途

径之一。不同品种在抗旱性方面所表现的差异，都

有其相应的生理生化基础。水稻抗旱性生理性状的

遗传研究已成为国内外抗旱性研究的热点。近些年

有关水稻抗旱性相关 ＱＴＬ定位的研究较多，但大

都集中在对形态指标如根系形态性状、叶片形态变

化特征等方面 7�［２９-３４］ 7�，在抗旱性生理指标方面，有一

些关于脱落酸、渗透调节及相对含水量方面的报

道 7�［３５-３８］ 7�，但有关本研究中所涉及的叶片生理指标定

位的报道较少。

7�本研究利用水稻ＤＨ群体对６个抗旱性相关叶

7�片生理性状（相对含水量、水势、脯氨酸含量、叶绿素

含量、气孔导度及蒸腾速率）进行了 ＱＴＬ定位，共

检测到７个加性ＱＴＬ，３１对上位性ＱＴＬ，涉及到了

7�所有的１２条染色体，且基本比较均匀地分布在这些

染色体上，表现出水稻抗旱性生理性状遗传的复杂

性。其中相对含水量的主效 ＱＴＬｑＲＷＣ-１位于第

１染色体 Ｋ５－Ｕ１０区间，其效应值为－２．９６９，贡献

率为４．１８％；检测到１对上位性ＱＴＬ，涉及第１和

第１０两条染色体，这与Ｃｏｕｒｔｏｉｓ等 7�［３１］ 7�的定位结果

基本相同，不同之处可能在于所用的阈值和标准不

同，检测到的 ＱＴＬ数量不同；另据罗继景等 7�［３８］ 7�报

道，前人定位的有关相对含水量的 ＱＴＬ在第１染

色体较多，这与本研究结果一致，说明相对含水量的

遗传与第１染色体关系密切。另外，本研究中，第３

染色体上检测到较多的与叶片水势有关的 ＱＴＬ，第

４染色体上检测到较多与气孔导度有关的ＱＴＬ，因

而认为这两条染色体可能在叶片水势和气孔导度遗

传方面发挥重要作用。

7�从定位结果还可知道，在第３染色体 ＲＺ３９４－

7�３８４ 7�王　辉等：水稻生理特性与抗旱性的相关分析及ＱＴＬ定位
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ＰＲＤ１０Ａ区间的相同位置有同时控制叶片水势和气

7�孔导度的ＱＴＬ，在第１染色体ＲＧ６９０－ＲＺ７３０区间

7�的非常相近处有控制叶片相对含水量和叶绿素含量

的 ＱＴＬ，另外还有控制叶片水势和蒸腾速率的

ＱＴＬ等，表现出较多的一因多效或紧密连锁效应。

7�本研究定位结果表明，６个叶片生理指标的７

个加性ＱＴＬ和３１对上位性 ＱＴＬ中，有２个主效

ＱＴＬ和９对上位性 ＱＴＬ存在环境互作效应，其中

的２个主效 ＱＴＬ均是控制叶片气孔导度和蒸腾速

率的ＱＴＬ，９对上位性ＱＴＬｓ中有１对控制叶片脯

氨酸含量，其余８对也均为控制气孔导度和蒸腾速

率，说明叶片气孔导度和蒸腾速率受环境影响很大。

叶片相对含水量、水势及叶绿素含量均未检测到环

境互作ＱＴＬ，从文中的相关分析结果可知，叶片相

对含水量和叶片水势与抗旱系数呈显著或极显著正

相关关系。因此，利用与叶片相对含水量和叶片水

势紧密连锁的分子标记进行辅助选择对抗旱性育种

具有重要的参考意义。
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