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　　摘要：为探讨水稻不同生育时期氮素利用效率的变化动态及遗传机制，以籼稻品种 Ｄａｓａｎｂｙｅ、粳稻品种 ＴＲ２２１８３
及其杂交衍生的１６６个重组自交系（ＲＩＬｓ）群体为材料，对控制水稻氮素利用效率主要性状基因位点（ＱＴＬ）变化动态
进行分析。结果表明，在水稻４个生育时期检测到１０个非条件ＱＴＬ和６个条件ＱＴＬ，分布在除第１、４、５、６、９号染色
体以外的７条染色体上，但没有１个性状能在分析的４个时期都被检测到；氮素吸收总量在最高分蘖期检测到２个非
条件ＱＴＬ，联合变异解释率为１５．６１％；氮素含量分别在抽穗后１５ｄ和成熟期检测到２个非条件ＱＴＬｓ，变异解释率分
别为１０．５０％、７．９３％；干物质产量只在抽穗后１５ｄ检测到１个非条件ＱＴＬ，变异解释率为６．５８％；氮素干物质生理利
用效率分别在抽穗后１５ｄ和成熟期检测到５个非条件ＱＴＬｓ，联合变异解释率分别为２６．８７％、１４．７３％；控制最高分蘖
期至抽穗期后１５ｄ氮素吸收总量的条件ＱＴＬ有１个；控制抽穗期后２５ｄ至成熟期氮素含量的条件ＱＴＬ有１个，氮素
吸收总量的条件ＱＴＬｓ有２个，氮素干物质生理利用效率的条件ＱＴＬｓ有２个。
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　　水稻（Ｏｒｙｚａｓａｔｉｖａ）自古以来就是人类重要的粮食作物之
一。目前世界上一半以上人口以稻米为主要食物和能量来

源。在整个水稻生长发育进程中，氮素是影响水稻形态建成

及产量形成的最重要因子之一［１］。因而，氮肥的科学施用是

水稻高产稳产的重要保证。在过去半个世纪里，大量施用氮

肥已使水稻达到了较高产量潜力，而过量的氮肥投入不仅引

起了水稻氮素利用率下降，还产生了环境污染、水稻品质下

降、生产成本增加等一系列不利于农业可持续发展的负面问

题［２－４］。据报道，目前我国水稻田的氮肥利用率只有３０％左
右，未被利用的氮肥通过淋溶、挥发、冲洗等以 ＮＨ３、ＮＯ３

－、

Ｎ２Ｏ等形式排入环境而损失，并且污染地下水、土壤、河流、大
气，进而影响人体健康［５－６］。因此，如何提高氮素利用效率，

并减少氮肥对环境的污染是当前农业领域所面临的重要课题

之一。

水稻氮素利用是一个庞大、极为复杂的生物学过程［７］，

涉及到许多代谢过程，受到众多基因控制，是数量性状基因座

（ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅｔｒａｉｔｌｏｃｕｓ，ＱＴＬ）研究的对象。ＱＴＬ分析技术的
快速发展，为了解这些复杂数量性状的遗传机理提供了有力

手段。近年来，关于氮素利用效率的研究很多，认为水稻等多

种农作物不同基因型之间氮素的利用效率存在显著差异，
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ＱＴＬ定位结果大多是基于发育最终时期表型数据的传统ＱＴＬ
分析方法，关于水稻氮素利用效率的动态发育遗传机制的研

究报道较少［８－１２］。

水稻氮素生理利用效率是指将植株从衰老营养体转运氮

到产量部分的效率［１３］。对于氮素生理利用效率问题，长期以

来受到许多研究者关注。国际水稻研究所和韩国等非常重视

有关氮高效水稻品种的育种方法与遗传及生理生化研究，试

图从现有水稻资源中，筛选出低氮条件下依然保持稳产、高产

的氮高效、耐低氮水稻种质，并通过育种手段来培育氮素利用

效率较高的环保型耐低氮水稻新品种。本研究以水稻整个发

育时期不同阶段的干物质产量、氮素吸收总量、氮素含量、氮

素干物质生理利用率为氮素利用效率主要性状，利用水稻氮

素吸收利用率高（谷物生理氮素利用率为５７％）且耐低氮的
品种Ｄａｓａｎｂｙｅ与水稻氮素吸收利用率低（谷物生理氮素利用
率为４５％）的品种ＴＲ２２１８３杂交并通过快速加代，构建了稳
定的Ｆ９代ＲＩＬ群体１６６个系统，作为水稻氮素利用效率相关
性状基因定位分析的基础材料，在水稻全生育期不同阶段对

水稻氮素利用效率相关性状进行动态ＱＴＬ分析，旨在为选育
氮高效水稻新品种提供遗传基础信息。

１　材料与方法

１．１　供试材料
选用氮素利用效率高的韩国籼稻品种多产稻 Ｄａｓａｎｂｙｅ

和氮素利用效率低的粳稻品种 ＴＲ２２１８３为杂交亲本，杂交后
代通过单粒传 ９代衍生构建籼／粳交重组自交系群体
（ＲＩＬｓ）。该群体由１６６个株系组成，遗传稳定。２００９年５月
２１日将重组自交系群体和亲本播种于上海市庄行试验站试
验基地内，６月１８日移栽。行株距为３０ｃｍ×１３．３ｃｍ，１行１
小区，每行 ５０株，２次重复，随机区组排列。施肥量为
６００ｋｇ／ｈｍ２（Ｎ∶Ｐ２Ｏ５∶Ｋ２Ｏ＝２０∶１０∶１０），其中磷肥、钾肥全
部用作基肥；４０％的氮肥用作基肥，３０％的氮肥用作分蘖肥，
３０％的氮肥用作穗肥。田间管理方式遵循一般大田常规栽培
方法。

１．２　性状考察及氮素测定
在水稻抽穗期分别挂牌标记同日抽穗并生长量一致的代

表性植株。分别于最高分蘖期，抽穗后１５、２５ｄ和成熟期取
样，每小区取２株。将田间取样的植株清洗干净、切除根部
后，分离稻草和穗部，于１０５～１１０℃烘箱中杀青３０ｍｉｎ后在
７５℃烘至恒质量后称质量，得到不同部位器官干质量。经粉
碎机磨碎，利用半微量凯氏定氮法测定全氮含量。

依据Ｍｏｌｌ等的方法［１４］，以植株的干物质产量、氮素吸收

总量、氮素含量、氮素干物质生理利用效率等４个相关性状作
为氮素利用效率的主要考察指标。其计算方法如下：

氮素吸收总量（Ｎｔ）＝地上部干物质产量×氮素含量；
氮素干物质生理利用效率（ＤＭＰＮ）＝地上部干物质产量／氮
素积累量。

１．３　数据分析和ＱＴＬ定位
利用ＳＡＳ８．１软件分析方差，描述正态性。调查某时刻

各株系的氮素生理利用指标，即为该时刻［ｙ（ｔ）］的表型值，
根据朱军提出的条件遗传效应值的统计分析方法［１５］，可以获

得给定的（ｔ－１）时刻表型值的ｙ（ｔ）时刻条件表型值［ｙ（ｔ／ｔ－

１）］。非条件ＱＴＬ的加性效应反映发育初始时刻至ｔ时刻基
因表达的累积效应，条件 ＱＴＬ的加性效应则为（ｔ－１）～ｔ时
刻基因表达的净加性效应。

采用ＱＴＬＩＣＩＭａｐｐｉｎｇ４．０软件的完备区间作图（ＩＣＩＭ）
方法［１６］进行 ＱＴＬ分析。ＱＴＬ的似然函数比值的对数（ＬＯＤ
值）的阈值设为２．０，当实际求得的ＬＯＤ值大于阈值时，就认
为该区段有一个ＱＴＬ，同时估算每个ＱＴＬ的加性效应值和可
解释的表型变异率，ＱＴＬ的命名遵循 ＭｃＣｏｕｃｈ等的命名原
则。试验群体的遗传图谱含 ２０８个 ＳＳＲ标记，总图距
１４６７．５ｃＭ，标记间平均距离７．１ｃＭ［１７］。

２　结果与分析

２．１　亲本及ＲＩＬｓ群体不同生育时期氮素利用效率相关性状
表型分析

由表１可以看出，在４个生育时期，２个亲本间干物质产
量、氮素含量、氮素吸收总量、氮素干物质生理利用效率的表

型值均有差异，其中干物质产量和氮素吸收总量在最高分蘖

期差异最大，抽穗后２５ｄ的氮素干物质生理利用效率差异最
大。在ＲＩＬｓ群体中，干物质产量、氮素吸收总量、氮素干物质
生理利用效率都呈双向超亲分离，表现为接近正态的连续分

布。表明水稻氮素利用效率为多基因控制的数量性状，能进

行ＱＴＬ分析。
２．２　４个生育时期氮素利用效率相关性状的ＱＴＬ定位

在水稻４个生育时期共检测到控制水稻氮素利用效率相
关性状的１０个非条件ＱＴＬ，分布于水稻第２、３、８、１０、１２号染
色体上，ＬＯＤ值为２．０２～２．７７，加性效应为 －２８．９４～２８．３５，
可解释表型变异的６．０１％～１０．８１％（表２、图１）。
　　在最高分蘖期，检测到２个控制氮素干物质生理利用效
率的ＱＴＬ，分别为ｑＮｔ３、ｑＮｔ８，贡献率分别为７．９４％、７．６７％，
ｑＮｔ３增效等位基因来自多产稻，ｑＮｔ８增效等位基因来自
ＴＲ２２１８３。　
　　在抽穗１５ｄ，分别检测到５个控制氮素利用效率相关性
状的ＱＴＬ。其中，检测到 １个控制干物质产量的 ＱＴＬ，为
ｑＤＭＰＨＦ１０，位于第１０号染色体上，贡献率为６．５８％，加性效
应为－１．９１；检测到１个控制氮素含量 ＱＴＬ，为 ｑＮＣＨＦ２，位
于第２号染色体上，贡献率为１０．５０％，加性效应为 －１．０５，
ｑＤＭＰＨＦ１０、ｑＮＣＨＦ２增效等位基因均来自多产稻；检测到 ３
个控制氮素干物质生理利用效率的 ＱＴＬ，分别为 ｑＤＭＰＮ
ＨＦ２ａ、ｑＤＭＰＮＨＦ２ｂ、ｑＤＭＰＮＨＦ１２，贡献率分别为 ９．４５％、
１０．８１％、６．６１％。
　　在成熟期，共检测到３个控制氮素利用效率相关性状的
ＱＴＬ，其中检测到１个控制氮素含量的 ＱＴＬ，为 ｑＮＣＭ２，贡献
率为７．９６％；检测到２个控制氮素干物质生理利用效率的
ＱＴＬ，分别为 ｑＤＭＰＮＭ２、ｑＤＭＰＮＭ１２，分别位于第 ２、１２号染
色体上，贡献率分别为８．７２％、６．０１％。

在水稻４个生育时期，共检测到１０个控制水稻氮素利用
效率相关性状的ＱＴＬ位点，多数 ＱＴＬ位点的位置不同，仅在
２号染色体上检测到同时控制２个时期（抽穗期后１５ｄ和成
熟期）氮素干物质生理利用效率的ＱＴＬ位点。
２．３　４个生育时期氮素利用效率相关性状的动态ＱＴＬ定位

由表３、图１可见，在４个发育阶段检测到６个氮素利用
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表１　亲本和ＲＩＬｓ群体在不同生育时期氮素利用效率相关性状的表型

时期 材料 项目
干物质产量

（ｇ／株）
氮素含量

（ｍｇ／ｇ）
氮素吸收总量

（ｍｇ／株）
氮素干物质生理利用效率

（ｇ／ｇ）

最高分蘖期 亲本 多产稻 ３７．９０ １６．９８ ６４５．５０ ５８．７１
ＴＲ２２１８３ ２１．９０ ２０．５５ ４５０．００ ４８．６７

ＲＩＬｓ群体 平均值±标准差 ２５．５２±８．７３ １６．３４±２．８９ ４００．４９±１０２．５１ ６３．３３±１２．２２
变幅 ８．４～７１．５ ９．１２～２５．２３ １３１．５～７４５．５ ３９．６４～１６４．５６
偏度 １．５３ －０．０１ ０．３８ １．０４
峰度 ４．８４ －０．１５ ０．５０ １．２５

抽穗期后１５ｄ 亲本 多产稻 １６．９０ １７．２３ ２６０．１０ ６４．９８
ＴＲ２２１８３ １１．００ １７．７０ １９４．７０ ５６．５０

ＲＩＬｓ群体 平均值±标准差 ２１．３２±６．９１ １３．３９±３．２５ ２７４．５０±７９．０７ ７９．２２±１９．６７
变幅 ４．４～４８．３ ６．７８～２４．８４ ７６．７～５３５．５ ４０．２６～１４７．４５
偏度 ０．８５ ０．７１ ０．３９ ０．９２
峰度 １．８８ １．１８ ０．８６ １．２１

抽穗期后２５ｄ 亲本 多产稻 １８．１０ １３．４５ ２４３．５０ ７４．３３
ＴＲ２２１８３ １３．８０ １５．５９ ２１５．００ ６４．１９

ＲＩＬｓ群体 平均值±标准差 ２３．１９±７．０２ １３．２２±２．８７ ２９６．２７±７７．３８ ７９．７８±１９．５６
变幅 ７．９～４７．９ ５．８６～２１．８０ １０８．７～５８２．６ ４３．０６～１７０．５５
偏度 ０．８２ ０．１６ ０．０９ １．４０
峰度 １．０８ －０．１２ ０．４３ ３．４４

成熟期 亲本 多产稻 １８．４０ １６．５７ ３０４．９０ ６０．３５
ＴＲ２２１８３ １３．９０ １９．０６ ２６４．９０ ５２．４７

ＲＩＬｓ群体 平均值±标准差 ２４．８３±７．９ １４．３３±４．０８ ３３８．９６±９９．０４ ７５．４４±２１．３３
变幅 ８．５～４７．９ ６．７８～３２．８７ ９８．２～６８７．４ ３０．４２～１４７．５３
偏度 ０．６１ １．０３ ０．６３ ０．８２
峰度 ０．３８ ２．５７ ０．８１ ０．７２

表２　不同生育时期水稻氮素利用效率相关性状ＱＴＬｓ的位置及遗传效应估计

时期 性状 染色体 位点 位点区间 ＬＯＤ值 贡献率

（％） 加性效应

最高分蘖期 氮素吸收总量 ３ ｑＮｔ３ ＲＭ５４５～ＳＯ３０４１ ２．３７ ７．９４ －２８．９４
８ ｑＮｔ８ ＲＭ２８４～ＳＯ８１０７ ２．７７ ７．６７ ２８．３５

抽穗期后１５ｄ 干物质产量 １０ ｑＤＭＰＨＦ１０ Ｓ１０００１Ｂ～Ｓ１０００１Ａ ２．４９ ６．５８ －１．９１
氮素含量 ２ ｑＮＣＨＦ２ ＳＯ２０２６～ＳＯ２０５２ ２．４５ １０．５０ －１．０５
氮素干物质生理利用效率 ２ ｑＤＭＰＮＨＦ２ａ ＳＯ２０２６～ＳＯ２０５２ ２．１８ ９．４５ ０．６１

２ ｑＤＭＰＮＨＦ２ｂ ＲＭ３４１～ＲＭ３２７ ２．０４ １０．８１ ０．６５
１２ ｑＤＭＰＮＨＦ１２ Ｓ１２０３８～ＲＭ２７７ ２．３４ ６．６１ －０．５１

成熟期 氮素含量 ２ ｑＮＣＭ２ ＲＭ７１～ＳＯ２０２６ ２．０６ ７．９３ －１．１４
氮素干物质生理利用效率 ２ ｑＤＭＰＮＭ２ ＲＭ７１～ＳＯ２０２６ ２．０２ ８．７２ ０．６３

１２ ｑＤＭＰＮＭ１２ ＲＭ１７～Ｓ１２１０９ ２．０４ ６．０１ －０．５６

效率相关性状的条件 ＱＴＬ，其中检测到１个控制最高分蘖期
至抽穗后１５ｄ氮素吸收总量的ＱＴＬ和２个抽穗后２５ｄ至成
熟期氮素吸收总量的 ＱＴＬ，分别位于第３、７、１２号染色体上，
可解释表型变异的７．７８％～９．４２％；检测到１个控制抽穗后
２５ｄ至成熟期氮素含量的 ＱＴＬ，位于第１２号染色体上，可解
释表型变异的７．３２％；检测到２个控制氮素干物质生理利用
效率的ＱＴＬ，位于第１１、１２号染色体上，位于第１２号染色体
ＲＭ１７～Ｓ１２１０９区间的ｑＤＭＰＮＨＬ～ＤＭＰＮＭ１２的贡献率达最
大值，为１０．８７％。
　　根据ＱＴＬ的效应模式，可将它们分为３类。第１类：非
条件ＱＴＬ与条件ＱＴＬ定位区间完全一致。如第３号染色体
ＲＭ５４５～Ｓ０３０４１区间上检测到控制最高分蘖期至抽穗后

１５ｄ的氮素吸收总量的ＱＴＬｑＮｔ～ＮｔＨＦ３，该位点也检测到控
制氮素吸收总量非条件 ＱＴＬｑＮｔ３；在１２号染色体上检测到
控制抽穗后 ２５ｄ至成熟期的氮素干物质生理利用效率的
ＱＴＬｑＤＭＰＮＨＬ～ＤＭＰＮＭ１２，也检测到控制氮素干物质生理
利用效率非条件 ＱＴＬｑＤＭＰＮＨＦ１２。第２类：条件 ＱＴＬ只在
某一特定时期表达，而非条件 ＱＴＬ却能在多个时期重复出
现。如在第１２号染色体上检测到控制氮素干物质生理利用
效率的条件ＱＴＬｑＤＭＰＮＨＬ～ＤＭＰＮＭ１２，只在抽穗后２５ｄ至
成熟期表达，而非条件ＱＴＬ可在抽穗后１５ｄ和成熟期同时表
达。第３类：条件ＱＴＬ与非条件ＱＴＬ始终不能在同一区间被
检测到。如定位在第７、１０、１１号染色体上的 ＱＴＬ均属此类。
综上，这些条件ＱＴＬ为非条件ＱＴＬ提供了较为合理的解释。
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表３　控制水稻氮素利用效率相关性状的条件ＱＴＬｓ位置及遗传效应估计

时期 性状 染色体 位点 位点区间 ＬＯＤ值 贡献率

（％） 加性效应

最高分蘖期至抽穗期后１５ｄ 氮素吸收总量 ３ ｑＮｔ～ＮｔＨＦ３ ＲＭ５４５～ＳＯ３０４１ ２．３２ ９．４２ ４１．０３
抽穗期后２５ｄ至成熟期 氮素含量 １２ ｑＮＣＨＬ～ＮＣＭ１２ ＲＭ１７～Ｓ１２１０９ ２．５２ ７．３２ １．０９

氮素吸收总量 ７ ｑＮｔＨＬ～ＮｔＭ７ ＲＭ２４８～ＲＭ４２０ ２．０７ ８．８３ －３１．１５
１２ ｑＮｔＨＬ～ＮｔＭ１２ Ｓ１２０３８～ＲＭ２７７ ２．３５ ７．７８ －２９．４９

氮素干物质生理利用效率 １１ ｑＤＭＰＮＨＬ～ＤＭＰＮＭ１１ ＲＭ２０６～Ｓ１１０２８ ２．４７ ８．９９ ０．６９
１２ ｑＤＭＰＮＨＬ～ＤＭＰＮＭ１２ ＲＭ１７～Ｓ１２１０９ ３．７４ １０．８７ －０．７９

３　结论与讨论

本研究在水稻生育进程中的４个时期检测到１０个非条
件 ＱＴＬ，分布在第 ２、３、８、１０、１２号染色体上，ＬＯＤ值为
２．０２～２．７７，单个ＱＴＬ贡献率为６．０１％～１０．８１％，其中贡献
率大于 １０％的 ＱＴＬ有 ２个，平均每个时期检测到 ２．５个
ＱＴＬ。在抽穗期后２５ｄ未检测到控制水稻氮素利用效率相关
性状的ＱＴＬ，而在抽穗期后１５ｄ检测到５个 ＱＴＬ。说明控制
水稻氮素利用效率的ＱＴＬ表达具有明显的时空性，有的 ＱＴＬ
只在某个特定发育时期才表达。比较本研究结果与前人研究

结果［９，１１，１８－２２］发现，控制水稻氮素利用效率的 ＱＴＬ贡献率较
小，水稻氮素利用效率大多是由微效 ＱＴＬ控制。同时还发
现，在位于第２、３、１２号染色体上的ＱＴＬ重演性较好，有一定
的应用潜力。对于前人研究中被检测到的 ＱＴＬ未能在本研
究中重现，这可能与所用的群体材料、试验环境、测定时期不

同有关，或这些性状易受环境影响。在最高分蘖期第２、１２号
染色体上检测到控制水稻氮素利用效率的ＱＴＬ簇，暗示这些
区段很可能存在不同时期稳定表达的控制水稻氮素利用效率

的ＱＴＬ。此外本研究还发现了一些新的ＱＴＬ位点，这为水稻
氮高效利用基因的发掘提供了部分遗传基础，也为分子标记
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辅助选择提供了新信息。

传统的ＱＴＬ定位大都以性状发育终点的累积量为表型
值进行ＱＴＬ分析，测得的ＱＴＬ只能解释此位点在发育终点以
前所有基因表达的累积遗传效应［２３］，无法准确了解该位点基

因在不同发育时段内的净表达效应，也忽略了性状形成的发

育特性。动态性状的生长发育受基因网络控制，其遗传基础

复杂。以性状发育终点的累积量为表型值进行 ＱＴＬ分析不
能充分反映性状发育不同阶段不同基因表达的动态变化及相

应阶段的净遗传效应，也不能揭示基因表达的时空差异。水

稻氮素利用效率是一个动态发育过程，受遗传网络控制，基因

表达存在时空选择性和发育阶段特征。本研究采用条件分析

方法结合复合区间作图法，可对目标数量性状的发育动态进

行ＱＴＬ定位，能更深入地了解单个ＱＴＬ在性状发育过程中基
因表达行为的时空模式。

朴钟泽等曾长期研究水稻氮素利用效率情况［２４－２５］，与以

往研究对比，本研究的最大进步是结合了之前的研究结果，并

开拓性地对水稻整个生育期的４个时期进行氮素利用效率相
关性状的动态ＱＴＬ分析，不仅证实了水稻不同基因型之间氮
素的生理利用效率存在显著差异，还发现控制水稻氮素利用

效率的 ＱＴＬ主要在抽穗期后 １５ｄ和成熟期２个生育阶段
表达。

本研究在水稻４个生育时期共检测到６个条件 ＱＴＬ，虽
然数量相对较少，贡献率也相对不高，但检测到１个能够持续
表达的主效ＱＴＬ，而其他微效 ＱＴＬ表现为动态变化，这与氮
素干物质生理利用效率的动态变化过程相符。在第３、１２号
染色体上发现条件ＱＴＬ与非条件ＱＴＬ重合，说明控制水稻氮
素利用效率的ＱＴＬ位点可能是分段表达的，并且具有表达的
时空性；而第２、３类 ＱＴＬ也存在，说明水稻的氮素利用效率
是一个复杂和易受环境影响的遗传性状。
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