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摘  要 在两个环境下种植一个由热带粳稻品种 DZ60 与籼稻品种 H359 杂交而建立的重组自交系(RIL)群体，调查最上节间

长(UIL)、剑叶鞘长(FLSL)和最上节间长与剑叶鞘长比率(UFR)。利用已构建的分子标记连锁图，对这 3 个与包穗有关的性状

进行 QTL 定位。共检测到 10 个 QTL，其中 3 个控制 UIL，位于 1、4、12 号染色体，对表型变异贡献率为 3.20%~14.59%；

4 个控制 FLSL，位于 1、6、8、12 号染色体，对表型变异贡献率为 2.59%~20.70%；3 个控制 UFR，位于 4、6、8 号染色体，

对表型变异贡献率为 2.89%~6.00%。qUIL-1 与 qFLSL-1 的位置完全重叠，且效应最大，在不同环境中表达稳定，是一个同

时控制 UIL 和 FLSL 的主效 QTL。对水稻基因组序列的查询结果显示，该 QTL 所在区间正好包含半矮秆基因 sd1，因而推

测其效应来自 sd1 基因。 

关键词 水稻; 最上节间长; 剑叶鞘长; 最上节间长与剑叶鞘长比率; 数量性状基因座 
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Abstract A recombinant inbred line (RIL) population derived from a cross between a tropical japonica rice cultivar DZ60 and an 

indica rice cultivar H359 was grown under two environments and phenotyped for uppermost internode length (UIL), flag leaf sheath 

length (FLSL) and UIL-to-FLSL ratio (UFR). Using a molecular marker linkage map constructed previously based on this population, 

QTL mapping was performed for these three panicle enclosure-related traits. A total of 10 QTLs were detected, of which 3 were for 

UIL, located on chromosomes 1, 4 and 12, explaining 3.20%~14.59% of the phenotypic variance; 4 were for FLSL, located on 

chromosomes 1, 6, 8 and 12, explaining 2.59%~20.70% of the phenotypic variance; and 3 were for UFR, located on chromosomes 4, 

6 and 8, explaining 2.89%~6.00% of the phenotypic variance. qUIL-1 and qFLSL-1 were mapped at the same position and displayed 

the largest effects expressed steadily across the environments, suggesting that they are a major QTL underlying UIL and FLSL 

simultaneously. Searching of the rice genome sequence indicated that the interval of this QTL covers the semidwarf gene sd1. Hence, 

we guess that the effect of this QTL might come from the sd1 gene. 
Keywords Rice; Uppermost internode length; Flag leaf sheath length; UIL-to-FLSL ratio; QTL 

研究背景 

杂交水稻生产中所用的不育系均存在包穗现

象，造成一部分颖花被包裹在剑叶叶鞘内，无法授

粉，严重影响杂交水稻的繁殖和制种产量(袁隆平, 

2002)。包穗主要是由于最上节间缩短，使得剑叶叶

鞘长度大于最上节间长度造成的。研究发现，最上

节间长度受主效基因和多基因控制。可以将控制水

稻最上节间长度的基因分为两大类。一类是抑制最
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上节间伸长的基因，包括EUI1和EUI2 (Rutger et al., 

1981; Yang et al., 2002)。这两个基因已被克隆，分

别位于第5和第10染色体，当它们的功能缺失时，会

造成内源赤霉素(GA)的积累，使水稻最上节间异常

伸长(朱宏波, 2003; Zhu et al., 2006)。另一类是促进

最上节间伸长的基因，它们突变时会导致部分或完

全包穗。已报道的部分包穗的突变体有shp1、shp2、

shp3、shp4、shp5、shp6和A864。除了shp2和A864

外，这些突变基因皆已被定位，分别位于第1、第5、

第3、第4和第2号染色体(Shrestha, 1984; Maekawa, 

1986; Kinoshita, 1986; Heu and Shretha, 1986; 朱克

明, 2006; 刘庄和罗丽娟, 2006)。已报道的完全包穗

的突变体有dsp1和M893，相应的基因分别被定位在

第12和第2号染色体上(吴昆, 2009; 王伟平, 2010)。

另外，水稻最上节间长度还受到微效基因的影响，

已经检测到12个有关的QTL，分别位于第1、第2、

第3、第4、第6、第9、第11和第12号染色体上(林鸿

宣等, 1996; 谭震波等, 1996; Yamamoto et al., 2001; 

乔保建等, 2008)。然而，如前所述，包穗不仅与最

上节间长度有关，也与剑叶叶鞘长度有关，取决于

二者的相对长度。因此，要了解微效基因对包穗的

影响，有必要对剑叶叶鞘长度和包颈长度进行QTL

分析。已检测到3个控制剑叶叶鞘长度性状的QTL

和11个控制包颈长度的QTL (乔保建等, 2008; Xiong 

et al., 1999; 刘桂富等, 1998)。 

在本研究中，我们利用一个重组自交系(RIL)

群体及相应的分子标记连锁图，对最上节间长

(uppermost internode length, UIL)、剑叶叶鞘长(flag 

leaf sheath length, FLSL)和最上节间长对剑叶叶鞘

长比率(UIL-to-FLSL ratio, UFR)进行QTL定位分

析，探讨水稻包穗的遗传基础，以期为杂交水稻育

种提供理论参考。 

1结果与分析 

1.1亲本和RIL群体的性状表现 

不论是在海南三亚(环境E1)还是在福建莆田

(环境E2)，亲本DZ60的UIL、FLSL和UFR皆极显著

地高于亲本H359，而且H359表现出轻微的包穗

(UFR<1; 表1)。RIL群体中3个性状皆表现为连续变

异，表现为数量遗传。其偏度和峰度的绝对值皆小

于1，接近于正态分布。RIL群体的均值介于两亲本

之间，存在超亲分离，说明存在较大的遗传变异。

另外，不论是亲本还是RIL群体，3个性状都表现为

E1的表型值小于E2，说明环境对3个性状皆有影响。 

UIL与FLSL之间在2个生长环境中皆表现出极

显著的正相关(表2)，说明这两个性状具有部分共同

的遗传基础。UFR是UIL与FLSL的比值，与UIL存

在极显著的正相关，但与FLSL只表现出较弱的负相

关，仅在E1环境下达到显著，且数值较小(表2)。该

结果显示，UIL比FLSL对包穗的影响更大。 

1.2三个包穗相关性状的QTL定位 

三个性状共检测到10个QTL(表3; 图1)，分布于

第1、第4、第6、第8和第12号染色体上。其中UIL

检测到3个QTL，分别位于第1、第4、第12染色体，

表 1 亲本及 RIL 群体三个包穗相关性状的表现 

Table 1 Performances of three panicle enclosure-related traits in the parental lines and RIL population 

性状 DZ60 H359 t 值 RIL 群体 

RIL population Trait   t-value 

    平均数 变幅 偏度 峰度 

    Average Range Skew Kurtosis 

UIL (cm)       

E1 33.34±2.22 20.96±1.02 9.07** 24.86±3.82 16.78~34.32 0.10 -0.25 

E2 36.82±3.11 25.34±1.13 6.92** 31.67±3.91 23.00~40.66 -0.14 -0.73 

FLSL (cm)       

E1 29.54±1.58 23.68±1.63 5.36** 25.98±2.81 17.36~31.22 -0.68 0.32 

E2 30.94±1.76 25.68±0.44 6.48** 30.40±3.28 20.96~37.82 -0.48 0.33 

UFR(UIL/FLSL)       

E1 1.13±0.06 0.89±0.08 4.63** 0.96±0.11 0.68~1.23 0.24 0.13 

E2 1.19±0.04 0.99±0.04 6.76** 1.04±0.09 0.80~1.30 0.57 0.93 
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图1 水稻三个包穗相关性状的QTL定位结果 

Figure 1 Results of QTL mapping for three panicle enclosure-related traits in rice 

 

表 2 三个包穗相关性状间的相关 

Table 2 Correlations between the three panicle enclosure- 

related traits 

 UIL FLSL UFR 

UIL  0.77** 0.48** 

FLSL 0.71**  -0.18* 

UFR 0.68** -0.02  

注: 上三角: E1 条件下的相关; 下三角: E2 条件下的相关, 

r0.05,131=0.174; r0.01,131=0.228 

Note: Upper triangle: correlation under E1 condition; Lower 

triangle: correlation under E2 condition, r0.05,131=0.174; 

r0.01,131=0.228 

对表型变异的贡献率为3.20%~14.59%，增效等位基

因均来自DZ60，可增加性状值1.09 cm~1.98 cm。

FLSL共检测到4个QTL，分别位于第1、第6、第8

和第12染色体，对表型变异的贡献率为2.59%~ 

20.70%。除了qFLSL-6之外，其它QTL的增效等位

基因皆来自DZ60，可增加性状值0.72 cm~1.81 cm；

qFLSL-6的增效等位基因来自H359，可增加性状值

0.67 cm。UFR共检测到3个QTL，分别位于第4、第

6和第8染色体，对表型变异的贡献率为2.89%~ 

6.00%，其中qUFR-4的增效等位基因来自DZ60，而

qUFR-6和qUFR-8的增效等位基因均来自H359。 

不同性状检测到的QTL有些位置相同或相近，

其中qUIL-1与qFLSL-1之间及qUIL-12与qFLSL-12

之间位置完全重叠，qUIL-4与qUFR-4之间位置相

近且置信区间部分重叠。该结果反映了这些性状之

间相关的遗传基础，也说明了这些QTL的可靠性。 

本试验检测到的10个QTL都具有显著的加性效
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表 3 水稻三个包穗相关性状的 QTL 定位结果 

Table 3 Results of QTL mapping for the three panicle enclosure-related traits in rice 

性状 QTL 染色体 标记区间 位置 贡献率(%) 加性效应 

Trait  Chromosome Marker interval Position (cM) h2 (%) Additive effect 

UIL qUIL-1 1 RM315-RM529 207.40 14.59 1.98 

 qUIL-4 4 R896-XPSR901 134.10 5.88 1.20 

 qUIL-12 12 C562-G193 4.00 3.20 1.09 

FLSL qFLSL-1 1 RM315-RM529 207.40 20.70 1.81 

 qFLSL-6 6 G2028-R674A 74.00 4.31 -0.67 

 qFLSL-8 8 C166-RM25 48.70 4.03 0.92 

 qFLSL-12 12 C562--G193 4.00 2.59 0.72 

UFR qUFR-4 4 R896-XPSR901 137.10 5.82 0.033 

 qUFR-6 6 RM584-R845 0.00 6.00 -0.030 

 qUFR-8 8 RM223-G1073 129.40 2.89 -0.019 

注: 负号表示来自 DZ60 的等位基因起减效作用 

Note: The negative symbol means that the allele from DZ60 acts to decrease the trait value 

应，但都不表现出上位性效应，而且与环境之间也

不存在显著的互作效应(数据未展示)。这些结果说

明，水稻包穗性状主要受加性效应控制，而且有关

QTL的加性效应稳定，受环境影响小。 

2讨论 

水稻包穗取决于最上节间和剑叶鞘的相对长

度(UFR)。因此，UIL和FLSL都与包穗有关。但是，

本研究结果显示，UIL和FLSL之间存在很高的正相

关，说明这两个性状具有部分共同的遗传基础。这

部分共同的遗传基础使得UIL和FLSL平行地发生

变异，亦即当最上节间变长时，剑叶鞘也相应地变

长，反之亦然，因而基本上不改变二者间的相对长

度。QTL定位的结果证明了这一点：有两个QTL 

(qUIL-1/qFLSL-1和 qUIL-12/qFLSL-12)同时控制

UIL和FLSL，对两个性状的效应方向也相同，但对

UFR并没有显著的效应(表3; 图1)。因此，这两个

QTL不会显著影响包穗性状。查询水稻基因组序列

发现，qUIL-1/qFLSL-1所在区间RM315-RM529 (物

理位置为36734076-40670767)正好包含了著名的半

矮秆基因 sd-1 (物理位置为38381423-38384165; 

Spielmeyer et al., 2002)。在本研究所用群体的两个

亲本中，一个是矮秆品种(H359)，含半矮秆基因

sd-1；另一个是高秆品种(DZ60)，含野生型等位基

因SD-1。因此我们有理由推测，这个QTL对UIL和

FLSL的效应应该来自半矮秆基因sd-1。生产实践已

经表明，sd-1基因不会引起包穗现象。这与本研究

的结果是一致的。 

除了上述两个QTL之外，本研究也检测到分别

控制UIL (qUIL-4)和FLSL (qFLSL-6和qFLSL-8)的

QTL (表3; 图1)。由于这些QTL没有同时影响UIL和

FLSL，因此它们可能对包穗性状有贡献。的确，至

少qUIL-4被检测到对UFR具有显著的效应 (表3; 

图1)。另外，本研究还检测到两个显著影响UFR

但对UIL和FLSL效应不显著的QTL (qUFR-6和

qUFR-8)。该结果说明，一些对UIL和FLSL效应很

小的QTL也会影响包穗性状。 

3材料与方法 

3.1供试材料 

供试材料为热带粳稻品种DZ60 (ACC8558)与

籼稻品种H359杂交产生的重组自交系(RIL)群体，

共包含131个株系。基于该群体已构建了一张总长

1 858.7 cM，包含219个分子标记(142个RFLP和77

个SSR标记)的连锁图。 

3.2田间种植和性状调查 

2007年将RIL群体及亲本种植于海南三亚藤桥

福建南繁基地(环境E1)，12月1日播种，12月25日移

栽，单本插植，每个株系种植5行，每行7株，株行

距19 cm×19 cm，田间管理同一般大田。2008年将

RIL群体及亲本种植于福建莆田吴江试验基地(环

境E2)，6月1日播种，6月25日移栽，单本插植。种

植密度和株数同2007年。成熟期每株系取10株，调

查主穗的最上节间长(UIL, 剑叶叶鞘基部到穗颈节
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之间的距离)、剑叶叶鞘长(FLSL, 剑叶叶鞘基部到

剑叶叶枕之间的距离)以及最上节间长与剑叶叶鞘

长比率(UFR; UFR<1表示包穗)。 

3.3数据处理与QTL分析 

用Excel 2003软件对两亲本及RIL群体的UIL、

FLSL和UFR进行统计分析。以株系平均值为单位，

用QTL定位软件QTLNetwork 2.0 (Yang and Zhu, 

2005; http://www.ibi.zju.edu.cn/software)对3个性状

分别进行2个环境联合的QTL定位分析，有关参数

设置采用软件的默认值；用0.05的总体显著性水平

作为QTL存在的评判标准，用置换测验(Permutation 

tests)估计相应的F显著阈值，共重复抽样1 000次。

QTL命名采用McCouch等(1997)建议的命名法。 
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