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摘 要:钠离子(Na+)、钾离子(K+)含量和Na+/K+值是影响水稻耐盐性的关键指标。水稻的耐盐性由数量性状

位点(QTL)控制,目前在水稻苗期已经鉴定了大量Na+、K+含量和Na+/K+的QTL,但在田间生长期鉴定的QTL
数量较少。该研究以粳稻‘东农425’和‘长白10’杂交衍生的重组自交系(RIL)群体为材料,对田间试验条件下的

盐胁迫和对照进行联合分析,在水稻不同发育时期鉴定Na+、K+含量和Na+/K+的发育动态QTL,并采用混合线

性模型(MCIM)分析各QTL的加性(A)和上位性(AA)及其与环境的互作效应(QE)。结果表明:(1)盐胁迫条件

下,亲本和RIL群体的茎Na+含量(SNC)、茎Na+/K+(SN/K)、叶Na+含量(LNC)和叶 Na+/K+(LN/K)在各时

期均高于对照,茎K+含量(SKC)和叶K+含量(LKC)均低于对照,对照条件下双亲性状在大多数时期均无显著差

异;盐胁迫下两个亲本的多个性状在不同发育时期存在显著差异,其中,SNC和LKC在4个时期差异显著,SN/K
和LN/K在3个时期差异显著,SKC和LNC在2个时期差异显著。(2)采用非条件和条件QTL作图方法,共检测

到13个加性QTL和11对上位性QTL,其中包括14个非条件QTL和10个条件QTL;而13个加性QTL中有8
个,11对上位性QTL中有7个具有环境互作效应。(3)qSKC5-1在水稻4个发育阶段均被检测到,其在调控水稻

耐盐性中发挥着重要作用。SNC、SN/K和LN/K的所有QTL均检测到加性×环境互作效应,2对控制SNC的上

位性QTL均检测到上位性×环境互作效应,说明这些性状的QTL对盐环境较为敏感。研究发现,田间生长条件

下水稻Na+、K+含量和Na+/K+的QTL表达与发育时期密切相关;水稻田间生长条件下耐盐性的遗传非常复杂,

在利用分子标记辅助选择(MAS)培育耐盐水稻新材料应该考虑上位性和环境互作效应。
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Abstract:
 

Sodium
 

(Na+),
 

potassium
 

(K+)
 

contents
 

and
 

Na+/K+
 

ratio
 

are
 

the
 

key
 

indexes
 

that
 

affect
 

the
 

salt
 

tolerance
 

of
 

rice.
 

The
 

salt
 

tolerance
 

of
 

rice
 

is
 

controlled
 

by
 

quantitative
 

trait
 

loci
 

(QTLs).
 

At
 

present,
 

a
 

number
 

of
 

quantitative
 

trait
 

loci
 

for
 

Na+
 

and
 

K+
 

contents,
 

as
 

well
 

as
 

the
 

Na+/K+
 

ratio,
 

have
 

been
 

iden-
tified

 

at
 

the
 

seedling
 

stage,
 

but
 

few
 

have
 

been
 

identified
 

at
 

the
 

field
 

growth
 

stage.
 

In
 

this
 

study,
 

using
 

a
 

recombinant
 

inbred
 

line
 

(RIL)
 

population
 

derived
 

from
 

a
 

cross
 

between
 

‘Dongnong
 

425’
 

and
 

‘Changbai
 



10’,
 

dynamic
 

QTLs
 

for
 

Na+
 

content,
 

K+
 

content
 

and
 

the
 

Na+/K+
 

ratio
 

were
 

identified
 

by
 

a
 

combined
 

analysis
 

of
 

salt
 

stress
 

and
 

control
 

conditions
 

at
 

different
 

developmental
 

stages
 

during
 

the
 

field
 

growth
 

stage
 

of
 

rice.
 

The
 

additive
 

(A),
 

epistatic
 

(AA),
 

and
 

QTL
 

×
 

environmental
 

interaction
 

effects
 

(QE)
 

of
 

these
 

QTLs
 

were
 

analyzed
 

using
 

a
 

mixed
 

linear
 

model
 

(MCIM).
 

The
 

results
 

show
 

that:
 

(1)
 

under
 

the
 

salt
 

stress
 

condition,
 

the
 

Na+
 

content
 

of
 

stems
 

(SNC),
 

Na+/K+
 

ratio
 

of
 

stems
 

(SN/K),
 

Na+
 

content
 

of
 

leaves
 

(LNC)
 

and
 

Na+/K+
 

ratio
 

of
 

leaves
 

(LN/K)
 

in
 

parents
 

and
 

RIL
 

population
 

were
 

all
 

higher
 

than
 

those
 

of
 

the
 

control
 

at
 

each
 

stage,
 

while
 

the
 

K+content
 

of
 

stems
 

(SKC)
 

and
 

K+
 

content
 

of
 

leaves
 

(LKC)
 

were
 

all
 

lower
 

than
 

those
 

of
 

the
 

control.
 

There
 

was
 

no
 

significant
 

difference
 

of
 

traits
 

between
 

parents
 

at
 

most
 

sta-
ges

 

under
 

control
 

condition.
 

Under
 

the
 

salt
 

stress,
 

a
 

number
 

of
 

traits
 

of
 

the
 

two
 

parents
 

were
 

significantly
 

different
 

at
 

different
 

development
 

stages,
 

among
 

which
 

SNC
 

and
 

LKC
 

were
 

significantly
 

different
 

at
 

four
 

stages,
 

SN/K
 

and
 

LN/K
 

were
 

significantly
 

different
 

at
 

three
 

stages,
 

and
 

SKC
 

and
 

LNC
 

were
 

significantly
 

different
 

at
 

two
 

stages.
 

(2)
 

In
 

total,
 

13
 

additive
 

and
 

11
 

epistatic
 

QTLs,
 

including
 

14
 

unconditional
 

and
 

10
 

conditional
 

QTLs
 

were
 

detected
 

using
 

unconditional
 

and
 

conditional
 

QTL
 

mapping
 

methods.
 

We
 

noted
 

that
 

8
 

out
 

of
 

13
 

additive
 

QTLs
 

and
 

7
 

out
 

of
 

11
 

epistatic
 

QTLs
 

had
 

significant
 

QE
 

effects.
 

(3)
 

qSKC5-1
 

was
 

detected
 

at
 

four
 

developmental
 

stages,
 

suggesting
 

a
 

key
 

role
 

in
 

regulating
 

the
 

salt
 

tolerance
 

of
 

rice.
 

The
 

additive
 

×
 

QE
 

effect
 

was
 

detected
 

in
 

all
 

QTLs
 

of
 

SNC,
 

SN/K
 

and
 

LN/K,
 

and
 

the
 

epistatic
 

×
 

QE
 

effect
 

was
 

detected
 

in
 

all
 

QTLs
 

controlling
 

SNC,
 

indicating
 

that
 

the
 

QTLs
 

of
 

these
 

traits
 

were
 

more
 

sensi-
tive

 

to
 

salt
 

environment.
 

The
 

present
 

study
 

demonstrates
 

that
 

the
 

expression
 

of
 

QTLs
 

for
 

Na+
 

content,
 

K+
 

content
 

and
 

Na+/K+
 

ratio
 

in
 

rice
 

during
 

the
 

field
 

growth
 

stage
 

was
 

closely
 

related
 

to
 

the
 

developmental
 

stages.
 

The
 

heredity
 

of
 

salt
 

tolerance
 

of
 

rice
 

under
 

field
 

growth
 

condition
 

is
 

very
 

complex.
 

Epistatic
 

and
 

QE
 

effects
 

should
 

be
 

considered
 

in
 

producing
 

new
 

salt-tolerant
 

rice
 

materials
 

by
 

molecular
 

marker-assisted
 

selection
 

(MAS).
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  土壤盐碱化是限制作物生产发展的重要环境因

素[1]。在全球范围内,超过8
 

000
 

万hm2 的灌溉土

地(约占灌溉土地总面积的40%)已经被盐碱土破

坏[2]。水稻是世界上主要的粮食作物,但它也易受

盐的影响,在水稻生长发育的各个阶段,盐害均会对

其造成严重的危害[3-4]。过量的盐会干扰水稻的代

谢活动,造成细胞壁和内质网损伤、质壁分离、细胞

质裂解,严重影响水稻的生长发育,甚至导致植株死

亡[5-7]。Na+是造成水稻盐胁迫的主要离子,过量的

Na+抑制了 K+ 的吸收,导致水稻细胞内 Na+/K+

的改变[8-9]。在各种耐盐机制中,细胞质中 Na+ 含

量低和Na+/K+ 值低是盐胁迫下植物存活的重要

因素。因此,低Na+含量和低Na+/K+值是水稻表

现耐盐性的关键指标[10]。
培育耐盐碱品种是发展盐碱地水稻种植的有效

方法[11]。许多研究认为水稻的耐盐性是由数量性

状位点(QTL)控制的[12-14]。将已鉴定出的与耐盐

性相关的QTL和分子标记用于分子标记辅助选择

(molecular
 

marker-assisted
 

selection,MAS)中,可
以加快耐盐水稻新材料的培育速度,从而扩大盐碱

地水稻种植的面积[6]。由于细胞内 Na+、K+ 含量

和Na+/K+与水稻品种的耐盐性密切相关,所以对

Na+、K+含量和 Na+/K+ 进行 QTL定位,有助于

为培育耐盐水稻新品种提供重要基因位点。在水稻

苗期,已经报道了一些与盐胁迫下Na+、K+含量和

Na+/K+相关的 QTL,包括根的 Na+/K+[15-16],幼
苗Na+ 含量、K+ 含量和 Na+/K+[4,17],根和芽中

Na+、K+ 浓度[10,
 

18]等。Lin等[19]在水稻1号染色

体上 发 现 了 控 制 盐 胁 迫 下 茎 K+ 的 主 效 QTL
(SKC1),利用BC2F2 群体对该QTL进行了精细定

位和图位克隆,对该基因的功能验证结果表明,

SKC1转化盐敏感品种时可以显著提 高 其 耐 盐

性[20]。此项研究结果为水稻耐盐QTL定位及基因

克隆奠定了重要基础。
目前,有关数量性状的发育动态已经在水稻中

进行了研究[21-22],但还没有关于水稻不同发育阶段

耐盐性 QTL分析的报道,无法深入探讨水稻耐盐

性的遗传基础。因此,本研究以两个粳稻品种杂交

衍生的重组自交系(recombinant
 

inbred
 

lines,RIL)
群体为材料,对盐胁迫条件下水稻田间生长期的

Na+、K+含量和Na+/K+ 的发育动态进行分析,旨
在定位与水稻耐盐性相关的发育动态QTL,并分析
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其加性、上位性和环境互作效应,为解析水稻耐盐性

的遗传基础提供参考,同时为耐盐水稻 MAS育种

奠定基础。

1 材料和方法

1.1 试验材料

分别以水稻品种‘东农425’、‘长白10’为母本

和父本进行杂交,从F2 代开始经单粒传构建包含

180个株系的RIL群体用于QTL分析。其中,‘东
农425’是优质粳稻品种,但对盐敏感,‘长白10’是
中国东北地区盐碱地广泛种植的耐盐碱粳稻品种。

1.2 田间试验

田间试验于2017年在东北农业大学哈尔滨试

验基地进行。亲本和F9 代RIL群体随机区组设计

种植,单行区,行长2
 

m,行距30
 

cm,穴距10
 

cm,3
次重复。盐胁迫在水稻分蘖盛期进行,用6

 

dS/m
(约66

 

mmol/L)浓度的 NaCl溶液灌溉,对照用正

常水灌溉,直至水稻成熟。期间每天用电导率仪检

测NaCl溶液浓度,如遇雨天或浓度变化则重新灌

溉。其他栽培管理同当地生产田。

1.3 Na+和K+含量测定

选择孕穗期(T1)、抽穗期(T2)、灌浆期(T3)和
完熟期(T4)共4个发育时期对亲本和RIL群体进

行取样。第1次取样为每行的第2株,以后依次为

第3、4、5株,剪取主茎的茎和叶,用蒸馏水清洗,用
滤纸擦干;干净的茎和叶在105

 

℃烘箱中杀青30
 

min,然后在80
 

℃条件下烘干备用。
将完全干燥的样品研磨成粉末,过100目筛。

准确称取0.1000
 

g样品,放入试管,在温度90
 

℃的

乙酸(100
 

mmol/L)中提取2
 

h[19]。取10
 

mL上清

液用 M410型火焰光度计测定 Na+ 和 K+ 含量,

Na+/K+为Na+含量和K+含量的比值。用于QTL
定位的耐盐相关性状包括茎和叶的 Na+ 含量、K+

含量、Na+/K+,分别表示为SNC、SKC、SN/K 和

LNC、LKC、LN/K。

1.4 QTL分析

用SPSS
 

13.0软件进行基本统计分析,使用表

型数据的3次重复平均值进行 QTL分析。利用

102个SSR标记和113个Indel标记构建遗传连锁

图谱,图谱长2
 

372.4
 

cM,标记间的平均距离为

11.0
 

cM[23]。基于Zhu[24]提出的发育动态理论模

型对非条件和条件 QTL进行分析。非条件 QTL
是从基因表达的初始时期到T时期的累积效应,而
条件QTL则是(T-1)到T时期的净效应。利用

QGA网站(http://ibi.zju.edu.cn/software/qga/)
计算T时期的条件表型值和T-1时期的给定表型

值。用QTL
 

Network软件(v2.0)[25]的混合线性模

型(MCIM)对 QTL进行加性(A)、上位性(AA)和
环境互作效应(QE)分析。在95%置信水平上采用

1
 

000次排列确定 QTL的LOD值。QTL命名遵

循 McCouch等[26]的命名规则。

2 结果与分析

2.1 水稻茎叶Na+、K+ 含量和Na+/K+ 的表型变

异分析

  图1显示,与相应对照相比较,盐胁迫水稻亲本

和RIL群体的SNC、SN/K、LNC和LN/K值在各

发育时期均明显提高,而它们的SKC和LKC值在

各时期均明显降低。在对照条件下,双亲间各耐盐

相关性状在大多数时期均无显著差异,双亲各性状

数据值各时期均在RIL群体变异范围之内,并接近

RIL群体均值,RIL群体没有出现超亲分离现象。
在盐胁迫条件下,双亲间SNC和LKC在4个发育

时期均存在显著差异,而SN/K和LN/K在3个发

育时期均存在显著差异,SKC和LNC在2个发育

时期均存在显著差异;双亲各性状数据值各时期均

在RIL群体变异范围之内,并接近RIL群体均值,

RIL群体没有出现超亲分离现象。另外,RIL群体

绝大多数性状的偏度和峰度绝对值小于1,说明本

群体的 Na+、K+ 含量和 Na+/K+ 表型数据适合进

行QTL分析。

2.2 水稻耐盐相关性状发育动态QTL的加性和加

性×环境互作分析

  利用QTL
 

Network软件的 MCIM模型对RIL
群体在盐胁迫和对照条件下的表型性状进行联合分

析,在4个发育时期共检测到9个非条件加性QTL
和4个条件加性QTL,分布在水稻第1、2、3、5、7、9、

12号染色体上,可解释0.31%~12.90%的表型变

异(表1)。分别检测到控制SNC、SKC和SN/K的

非条件加性 QTL
 

1个、3个和2个,检测到控制

SKC的条件加性 QTL
 

2个。其中,qSKC5-1在4
个时 期 被 连 续 检 测 到,加 性 效 应 为 -131.6~
-80.33,增效等位基因均来自父本‘长白10’,解释

表型变异的贡献率为7.14%~12.90%,是控制盐

胁迫下水稻茎K+含量的主效QTL。分别检测到1
个控制LNC、LKC和LN/K的非条件加性 QTL,
加性效应均为负值,增效等位基因来自父本‘长白

10’;检测到2个控制LNC的条件加性QTL,增效等
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DN.东农425;CB.长白10;SS.盐胁迫;CK.对照;T1~T4.分别代表孕穗期、抽穗期、灌浆期和完熟期4个水稻发育时期

图1 盐胁迫和对照水稻RIL群体和亲本不同发育时期叶片和茎Na+、K+含量和Na+/K+的表型值

DN.
 

Dongnong
 

425;
 

CB.
 

Changbai
 

10;
 

SS.
 

Salt
 

stress;
 

CK.
 

Control;
 

T1-T4 represent
 

the
 

booting
 

stage,
 

heading
 

stage,
 

filling
 

stage
 

and
 

maturing
 

stage
 

four
 

developmental
 

stages,
 

respectively

Fig.1 Phenotypic
 

values
 

of
 

RIL
 

population
 

and
 

parents
 

for
 

Na+,
 

K+
 

contents
 

and
 

Na+/K+
 

ratio
 

in
 

stems
 

and
 

leaves
 

of
 

rice
 

at
 

different
 

developmental
 

stages
 

under
 

the
 

salt
 

stress
 

and
 

control
 

conditions

位基因分别来自父本长‘白10’和母本‘东农425’。
上述13个加性QTL中,有4个只具有加性效

应,9个同时具有加性效应和加性×环境互作效应

(表2)。SNC、SN/K和LN/K的所有QTL均检测

到加性×环境互作效应,说明这些性状的 QTL对

盐环境较为敏感。

2.3 水稻耐盐相关性状发育动态QTL的上位性和

上位性×环境互作分析

  在不同发育阶段共检测到11对上位性 QTL
(表2),这些QTL解释了0.11%~7.91%的表型变
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表1 盐胁迫和对照条件下Na+ 、K+ 含量和Na+/K+ 发育动态QTL的加性(A)和加性×环境互作(AE)效应

Table
 

1 Additive
 

(A)
 

and
 

additive
 

×
 

environment
 

interaction
 

(AE)
 

effects
 

of
 

dynamic
 

QTLs
 

for
 

Na+
 

content,
 

K+
 

content
 

and
 

Na+/K+
 

ratio
 

under
 

salt
 

stress
 

and
 

control
 

conditions

性状
Trait QTL 染色体

Chr.
标记区间

Marker
 

interval
时期
Stage

加性效应(A)
Additive

 

effect
加性×环境互作效应(AE)

Additive
 

×
 

environment
 

interaction
 

effect

效应
Effect

贡献率
h2/%

AESS AECK
贡献率
h2/%

 

茎Na+含量
SNC

qSNC1 1 RM1360-RM243 T4 113.74 12.08 69.65 -69.59 4.02

qSKC1 1 Indel10-RM529 T3 -63.84 5.95

qSKC5-1 5 RM18376-RM509 T1 -95.4 8.13 4.45 -4.24 1.12

茎K+含量
SKC

qSKC5-1 5 RM18376-RM509 T2 -131.6 12.90 5.83 -5.12 1.65

qSKC5-1 5 RM18376-RM509 T3 -112.17 11.36 6.17 -5.94 2.08

qSKC5-1 5 RM18376-RM509 T4 -80.33 7.14 3.45 -3.20 0.72

qSKC2 2 RM12865-RM12941 T4 -84.56 6.32

茎Na+/K+
 

SN/K

qSKC9 9 RM285-RM201 T3/T2 60.11 6.49 -161.79 162.01 3.43

qSKC5-2 5 RM598-Indel40 T4/T3 -4.11 0.31 -28.47 28.56 0.72

qSNK1 1 RM243-RM490 T4 -1.54 1.41 -1.25 1.25 1.26

叶Na+含量
LNC

qSNK7 7 RM418-RM320 T4 -1.09 1.75 -1.02 1.02 1.81

qLNC12 12 RM1310-RM1264 T2 -115.20 7.77 63.14 -63.33 4.48

qLNC12 12 RM1310-RM1264 T2/T1 -47.98 4.15 49.87 -50.11 4.26

qLNC3 3 RM411-RM1352 T4/T3 10.61 3.08

叶K+含量LKC qLKC7 7 RM1357-RM1306 T3 -62.15 7.17

叶Na+/K+
 

LN/K qLNK7 7 RM418-RM320 T4 -0.43 3.05 -0.11 0.11 1.06

注:AESS和AECK 分别表示盐胁迫和对照条件下的加性×环境互作效应

Note:
 

AESS和AECK indicate
 

the
 

additive
 

QTL
 

×
 

environment
 

interaction
 

effects
 

in
 

salt
 

stress
 

and
 

control
 

conditions,
 

respectively

表2 盐胁迫和对照条件下Na+ 、K+ 含量和Na+/K+ 发育动态QTL的上位性(AA)和上位性×环境互作(AAE)效应

Table
 

2 Epistatic
 

(AA)
 

and
 

epistatic
 

×
 

environment
 

interaction
 

(AAE)
 

effects
 

of
 

dynamic
 

QTLs
 

for
 

Na+
 

content,
 

K+
 

content
 

and
 

Na+/K+
 

ratio
 

under
 

the
 

salt
 

stress
 

and
 

control
 

conditions

性状
Trait QTLi

标记区间
Marker

 

intervali
QTLj

标记区间
Marker

 

intervalj
时期
Stage

上位性效应
Epistatic

 

effect
(AA)

上位与环境互作效应(AAE)
Epistatic

 

×
 

environment
 

interaction
 

effect

效应
贡献率
h2/%

AAESS AAECK
贡献率
h2/%

茎Na+含量
SNC

qSNC4 RM16794-RM471 qSNC7 RM1357-RM1306 T1 -20.80 0.11 -6.84 6.77 0.42

qSNC2 RM12865-RM12941 qSNC9 RM285-RM201 T4/T3 -68.85 1.24 -118.43 120.78 3.82

叶Na+含量
LNC

qLNC6 RM528-Indel51 qLNC12 RM1310-RM1264 T2 -46.20 1.95 -62.45 63.09 2.46

qLNC1-1 RM9-RM5 qLNC7-1 RM320-RM560 T3 -120.92 5.93 -91.59 93.64 4.54

qLNC1-2 RM486-Indel2 qLNC4 RM335-RM518 T4 23.18 0.81

qLNC7-2 RM1365-Indel59 qLNC10-1 RM474-RM24952 T5 -89.89 7.91 -76.33 74.49 6.85

qLNC2 RM207-RM48 qLNC11 RM229-RM21 T3/T2 28.07 1.62

qLNC3 RM1230-RM571 qLNC10-2 RM25213-Indel90 T4/T3 58.06 3.60 29.07 -29.26 2.25

叶Na+/K+
LN/K

qLNK7-1 RM180-Indel62 qLNK8 RM1235-RM22475 T4/T3 -1.51 4.01

qLNK7-2 RM346-RM1279 qLNK8 RM1235-RM22475 T4/T3 -2.01 5.91

qLNK7-3 RM1365-Indel59 qLNK7-4 RM1357-RM1306 T4/T3 0.47 5.40  0.46 -0.42 2.32

注:i和j分别表示1对上位性QTL中的两个QTL;AAESS 和AAECK 分别表示盐胁迫和对照条件下的上位性×环境互作效应

Note:
 

i
 

and
 

j
 

indicate
 

the
 

two
 

QTLs
 

in
 

a
 

pair
 

of
 

epistatic
 

QTL,
 

respectively;
 

AAESS and
 

AAECK indicate
 

the
 

epistatic
 

QTL
 

×
 

environment
 

interac-

tion
 

effects
 

in
 

salt
 

stress
 

and
 

control
 

conditions,
 

respectively
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A.加性效应;AE.加性×环境互作效应;AA.上位性效应;

AAE.上位性×环境互作效应

图2 不同效应对耐盐相关性状的遗传贡献

A.
 

Additive
 

effects;
 

AE.
 

Additive
 

×
 

environment
 

interaction
 

effects;
 

AA.
 

Epistatic
 

effects;
 

AAE.
 

Epistatic
 

×
 

environment
 

interaction
 

effects

Fig.2 General
 

contributions
 

of
 

different
 

effects
 

for
 

traits
 

related
 

to
 

salt
 

tolerance

异。在6个性状中,只有SNC、LNC和LN/K检测

到了上位性QTL,而SKC、SN/K和LKC均未检测

到。其中,在 T1 和 T4/T3 时期,分别检测到控制

SNC的1对非条件上位 QTL和1对条件上位性

QTL
 

(qSNC4/qSNC7和qSNC2/qSNC9),分别

解释0.11%和1.24%的表型变异贡献率;在 T2、

T3、T4 发育时期,共检测到6对控制LNC的上位性

QTL,包括4对非条件 QTL,2对条件 QTL,解释

0.81%~7.91%的表型变异贡献率,并以qLNC7-
2/qLNC10-1的贡献率最大,为7.91%;在 T4/T3
时期,共 检 测 到3对 控 制 LN/K 的 条 件 上 位 性

QTL,解释4.01%~5.40%的表型变异贡献率,没
有检测到非条件上位性 QTL。另外,在11对上位

性QTL中,7对同时具有上位性效应和上位性×环

境互作效应,2对控制SNC的上位性QTL均检测

到上位性×环境互作效应。各上位性×环境互作效

应解释表型变异的贡献率为0.42%~
 

6.85%,说明

其遗传效应高度依赖于盐环境。

2.4 QTL加性、上位性和环境互作效应对水稻耐

盐相关性状的遗传贡献

  对本研究中检测到QTL的加性效应(A)、加性

×环境互作效应(AE)、上位性效应(AA)、上位性×
环境互作效应(AAE)进行分析,其对水稻耐盐相关

性状的遗传贡献如图2所示。其中,SNC以加性效

应为主,加性效应的遗传贡献超过总贡献的一半;

SKC和SN/K未检测到上位性QTL,因此,加性效

应和加性×环境互作效应对这两个性状的调控起关

键作用;4种遗传效应对LNC的贡献均较大,其中

以上位 性 效 应 的 贡 献 最 大;LKC 只 检 测 到 一 个

QTL(qLKC7),只有加性效应,因此,LKC的表达

受加性效应的影响较大;上位性效应在控制LN/K
中起关键作用,可解释15.32%的表型变异,其他3
个效应的贡献相对较小。

3 讨 论

Na+、K+含量和Na+/K+是决定植物耐盐性的

重要因素。一般来说,Na+ 含量低和 Na+/K+ 低被

认为有利于提高植物的耐盐性[27]。在本研究中,盐
胁迫下Na+在水稻品种‘长白10’地上部的积累在

大部分时期明显少于品种‘东农425’,可能是‘长白

10’较‘东农425’耐盐性强的原因。‘长白10’的

SNC在各发育时期均低于‘东农425’,而其LNC在

T3 和T4 时期却高于‘东农425’。通过进一步分析

可知,‘长白10’的LKC在盐胁迫下各发育时期均

高于‘东农425’,导致其LN/K低于‘东农425’,因
此,低Na+/K+对提高‘长白10’的耐盐性也起到了

关键作用。
传统的QTL定位是利用初始时期和最终时期

表型值的差异来评估QTL表达在各时期的累积效

应。这种静态的 QTL分析方法不能估计 QTL表

达在不同发育时期的瞬时变化,因此,QTL在发育

过程中的相互作用不能反映出来。自从Zhu[24]提
出条件QTL分析以来,基于非条件和条件QTL分

析的动态 QTL定位策略已用于多种作物中[28-31]。
非条件QTL可以解释从一个特定时期开始到结束

的累积基因效应,条件 QTL可以解释在特定发育

时期起作用而不受其他时期基因表达影响的净基因

效应[32]。本研究采用非条件和条件 QTL分析方

法,通过对不同发育时期盐胁迫和对照条件的联合

分析,定位了水稻耐盐相关性状的加性和上位性动

态QTL。其中,水稻耐盐相关性状SN/K和LKC
只检测到了非条件QTL,而SKC的非条件QTL比

条件QTL的数量明显多,说明这些性状的加性

QTL是以从盐胁迫开始到发育过程中的任何T时

期的累积效应为主。同时,还检测到控制SNC的2
个非条件和1个条件 QTL,检测到控制LNC的5
个非条件和4个条件QTL,说明控制这两个性状的

加性和上位性QTL同时具有初始到T时期的累积

效应和(T-1)到T时期的净效应。另外,检测到控

制LN/K的1个非条件QTL和3个条件QTL,说
明控制LN/K的QTL是以净效应为主。以上结果
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表明,采用具有非条件和条件 QTL的联合分析方

法可以检测到更多的 QTL,这样不仅可以解析

QTL表达的最终结果,而且可以确定其具体的发育

阶段。
上位性效应已被证明在数量性状的遗传中普遍

存在[33-34]。当1个QTL位点参与1对位点的上位

性互作时,其效应主要依赖于另一个位点的基因

型[35]。此外,环境互作效应是影响数量性状的另一

个重要因素。到目前为止,还鲜有关于上位性效应

和环境互作效应在田间试验条件下影响水稻耐盐性

的研究。本研究共检测到11对上位性QTL,在13
个加 性 QTL 中 仅 有2个 加 性 QTL(qSKC2和

qLNC12)参与了上位性互作性效应。说明绝大部

分上位性QTL位点在单独存在时可能对水稻耐盐

性没有显著影响,而是通过与其他 QTL位点的相

互作用发挥功能的。同时,13个加性 QTL中有8
个具有环境互作效应,11对上位性 QTL中有7对

具有环境互作效应,说明大多数耐盐性状的遗传效

应高度依赖于盐环境。从育种的角度来看,依赖于

环境的 QTL在特定环境中可能会起到很大的作

用[36]。因此,本研究中检测到的具有环境互作效应

的QTL在盐环境中可能会发挥重要作用。
综上所述,本研究结合发育动态、上位性和环境

互作等理论,定位了田间生长条件下水稻耐盐相关

性状的QTL。qSKC5-1在4个发育时期均被检测

到,表明其在调控水稻耐盐性中发挥着重要作用,今
后应通过精细定位和图位克隆进一步验证其功能。
此外,本研究检测到的QTL有的只有加性、上位性

效应,有的同时具有加性、上位性或环境互作效应,
他们对性状的遗传贡献也差别较大,说明田间试验

条件下水稻耐盐性的遗传是非常复杂的。因此,在
利用 这 些 QTL 进 行 耐 盐 性 分 子 标 记 辅 助 选 择

(MAS)时,育种者应注意上位性效应以及环境互作

效应。
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