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籽粒镉低积累水稻地上部镉高积累遗传特性分析

杨安琪，余海英，黄化刚，张锡洲，李廷轩∗

四川农业大学资源学院， 成都　 ６１１１３０

摘要：农田土壤镉（Ｃｄ）污染日益严重，导致稻米 Ｃｄ 含量超标事件频繁出现，使粮食安全问题备受关注。 因此，合理利用 Ｃｄ 污

染农田、降低水稻籽粒 Ｃｄ 含量成为亟待解决的问题。 籽粒 Ｃｄ 低积累水稻雅恢 ２８１６ 的地上部具有较强的 Ｃｄ 积累能力，研究旨

在弄清其地上部 Ｃｄ 积累能力的遗传稳定性，进一步揭示控制该性状的遗传基础，为利用分子标记辅助选育地上部 Ｃｄ 富集能

力强、籽粒 Ｃｄ 安全的水稻提供途径。 以水稻雅恢 ２８１６ 和 ３ 个不同品种水稻分别组配获得的 Ｆ１为研究对象，分析地上部 Ｃｄ 积

累相关性状的杂种优势。 进一步以优势组合 Ｃ２６８Ａ ／雅恢 ２８１６ 构建 Ｆ２作图群体，对地上部 Ｃｄ 积累相关性状进行 ＱＴＬ 定位分

析。 结果表明：（１）Ｆ１地上部 Ｃｄ 积累相关性状杂种优势明显，遗传稳定性强。 地上部 Ｃｄ 积累相关性状属数量性状，Ｆ２中 ／超亲

分离现象明显。 （２）在第 ４、６ 号染色体上共挖掘到 １ 个控制水稻地上部生物量和 ３ 个控制地上部 Ｃｄ 积累量的 ＱＴＬ 位点，分别

为 ｑＳＢ⁃６、ｑＳＣｄＡ⁃４、ｑＳＣｄＡ⁃６⁃１ 和 ｑＳＣｄＡ⁃６⁃２，表型贡献率为 １０．６％—１４．４％，且增效等位基因均来自雅恢 ２８１６。 （３）地上部 Ｃｄ 积

累量与地上部生物量、Ｃｄ 含量，根、糙米的生物量、Ｃｄ 积累量，根⁃地上部转移系数均呈极显著正相关，与地上部⁃籽粒转移系数

呈极显著负相关，存在 ４ 个 ＱＴＬ 集簇区 Ｃｌ⁃４⁃１、Ｃｌ⁃６⁃１、Ｃｌ⁃６⁃２ 和 Ｃｌ⁃６⁃３。 （４）区间 ｍａｒｋｅｒ ０４１７１⁃ｍａｒｋｅｒ ０４１９７ 控制着地上部生物

量和 Ｃｄ 积累量，与控制糙米 Ｃｄ 含量的 ＱＴＬ 不重叠。 研究表明：籽粒 Ｃｄ 低积累水稻雅恢 ２８１６ 携带控制地上部 Ｃｄ 高积累的等

位基因，可在世代间稳定遗传，ＱＴＬ 位点 ｑＳＣｄＡ⁃４、ｑＳＣｄＡ⁃６⁃１、ｑＳＣｄＡ⁃６⁃２ 是控制该性状的重要遗传基础，可为分子标记辅助选育

地上部 Ｃｄ 高积累、籽粒 Ｃｄ 低积累水稻提供理论依据。
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ｐｈｅｎｏｍｅｎｏｎ ｏｆ ｓｈｏｏｔ Ｃｄ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ， ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ Ｙａｈｕｉ２８１６ ｈａｄ ｓｔｒｏｎｇ ｇｅｎｅｔｉｃ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ． Ｍｅａｎｗｈｉｌｅ， ａ ｍｉｄ⁃ ／ ｓｕｐｅｒ⁃ｐａｒｅｎｔ
ｓｅｇｒｅｇａｔｉｏｎ ｗａｓ ｏｂｓｅｒｖｅｄ ｉｎ Ｆ２ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ． （２） Ａ ＱＴＬ ｃｏｎｔｒｏｌｌｉｎｇ ｓｈｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ （ｑＳＢ⁃６） ａｎｄ ｔｈｒｅｅ ＱＴＬｓ ｃｏｎｔｒｏｌｌｉｎｇ ｓｈｏｏｔ
Ｃｄ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ （ｑＳＣｄＡ⁃４， ｑＳＣｄＡ⁃ ６⁃ １ ａｎｄ ｑＳＣｄＡ⁃ ６⁃ ２） ｗｅｒｅ ｄｅｔｅｃｔｅｄ ｏｎ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ４ ａｎｄ ６， ｅｘｐｌａｉｎｉｎｇ １０．６％—
１４．４％ ｏｆ ｔｈｅ ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｖａｒｉａｎｃｅ ｉｎ ｔｈｅ ｓｈｏｏｔ Ｃｄ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ Ｆ２ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ． （３） Ｓｈｏｏｔ Ｃｄ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｓｈｏｗｅｄ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ ｗｉｔｈ ｓｈｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ Ｃｄ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ， ｒｏｏｔ ａｎｄ ｇｒａｉｎ ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ Ｃｄ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ，
ｔｒａｎｓｆｅｒ ｆａｃｔｏｒ ｏｆ Ｃｄ ｔｏ ｓｈｏｏｔ， ａｎｄ ａ ｎｅｇａｔｉｖｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｗｉｔｈ ｔｒａｎｓｆｅｒ ｆａｃｔｏｒ ｏｆ Ｃｄ ｔｏ ｇｒａｉｎ． Ｉｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ， ｔｈｅｒｅ ｗｅｒｅ ４ ｏｖｅｒｌａｐ
ｒｅｇｉｏｎｓ （Ｃｌ⁃４⁃１， Ｃｌ⁃６⁃１， Ｃｌ⁃６⁃２ ａｎｄ Ｃｌ⁃６⁃３） ｃｏｎｔｒｏｌｌｉｎｇ ｔｗｏ ｏｒ ｍｏｒｅ ｔｒａｉｔｓ ａｔ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｔｉｍｅ． （４） Ｍａｒｋｅｒ ０４１７１⁃ｍａｒｋｅｒ
０４１９７ ｃｏｎｔｒｏｌｌｅｄ ｓｈｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ Ｃｄ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｓｉｍｕｌｔａｎｅｏｕｓｌｙ ａｎｄ ｄｉｄ ｎｏｔ ｏｖｅｒｌａｐ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ＱＴＬｓ ｃｏｎｔｒｏｌｌｉｎｇ ｇｒａｉｎ Ｃｄ
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ｒｅｌａｔｅｄ ｔｒａｉｔｓ ｃｏｕｌｄ ｂｅ ｓｔａｂｌｙ ｉｎｈｅｒｉｔｅｄ ｆｒｏｍ ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ ｔｏ ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ． ＱＴＬｓ （ ｑＳＣｄＡ⁃ ４， ｑＳＣｄＡ⁃ ６⁃ １ ａｎｄ ｑＳＣｄＡ⁃ ６⁃ ２）
ｃｏｎｔｒｏｌｌｉｎｇ ｓｈｏｏｔ Ｃｄ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｗｅｒｅ ｂｅｎｅｆｉｃｉａｌ ｆｏｒ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｍａｒｋｅｒ⁃ａｓｓｉｓｔｅｄ ｂｒｅｅｄｉｎｇ ｏｆ ｒｉｃｅ ｗｉｔｈ ｈｉｇｈ ｓｈｏｏｔ Ｃｄ
ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ｌｏｗ ｇｒａｉｎ Ｃｄ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ．； Ｃｄ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ； ｈｅｔｅｒｏｓｉｓ； ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｔｒａｉｔ ｌｏｃｕｓ

镉（Ｃｄ）是一种毒性极强的重金属元素，其生物有效性高、迁移性强［１］。 随着工业化和城镇化进程的加

快，农田土壤 Ｃｄ 污染日益严重，且易随食物链进入人体、危害人类健康［２⁃３］。 水稻是人类膳食 Ｃｄ 的主要来

源，其平均 Ｃｄ 含量显著高于其他谷类食物［４］。 因此，安全利用 Ｃｄ 污染农田土壤、降低糙米 Ｃｄ 含量成为亟待

解决的粮食安全问题。 选育籽粒 Ｃｄ 低积累水稻能保障 Ｃｄ 污染农田的安全生产，同时一些生物量大、地上部

Ｃｄ 积累能力较强的水稻品种表现出较好的 Ｃｄ 修复潜力［５⁃６］，因而选育地上部 Ｃｄ 高积累、籽粒 Ｃｄ 低积累的

水稻品种利于实现 Ｃｄ 污染农田的修复和安全生产。 明晰水稻 Ｃｄ 积累的遗传机制是选育籽粒 Ｃｄ 低积累或

地上部 Ｃｄ 高积累水稻的重要前提。 不同水稻品种 Ｃｄ 积累存在明显的基因型差异，利于寻找相关功能基

因［７⁃８］。 研究发现，水稻 Ｃｄ 积累相关性状属数量性状，遗传机制复杂，同时受环境因素影响，因此不能仅通过

表型对基因型进行选择［９］。 ＱＴＬ 定位通过建立数量性状表型值与 ＤＮＡ 分子标记间的关系，可以确定各个

ＱＴＬ 位点在染色体上的位置、效应及其相关作用［１０⁃１１］，使复杂数量性状的遗传改良和分子操纵成为可能，具
有较大的应用前景［１２⁃１３］。 近年来，利用 Ｃｄ 积累能力差异显著的水稻品种构建的 Ｆ２、ＲＩＬ、ＣＳＳＬｓ 等群体进行

ＱＴＬ 定位，在水稻 １２ 条染色体上发现了控制水稻籽粒和地上部 Ｃｄ 积累相关的 ＱＴＬｓ［１４⁃１６］。 Ｘｕｅ 等［１７］ 利用

ＤＨ 群体，在第 ７ 号染色体上得到控制地上部 Ｃｄ 含量的 ＱＴＬ ｑＣＤＳ７。 Ｕｅｎｏ 等［１８］ 和 Ｔｅｚｕｋａ 等［１９］ 利用不同亲

本构建的 Ｆ２ 群体，也在第 ７ 号染色体上得到控制地上部 Ｃｄ 积累量的 ＱＴＬ，其中 ＱＴＬ ｑＣｄＴ７ 包含的基因

ＯｓＨＭＡ３ 发生碱基突变，以该基因作为分子标记，筛选出了 Ｃｄ 污染农田修复效果显著的水稻品种 Ａｋｉｔａ
１１０［１９⁃２２］。 除第 ７ 号染色体外，Ｕｅｎｏ 等［１８］和 Ｙａｎ 等［２３］分别还在第 ２、５、１１ 和 １０ 号染色体上定位到控制水稻

地上部 Ｃｄ 积累量的 ＱＴＬ。 此外，还有研究发现水稻 Ｃｄ 积累相关 ＱＴＬ 如 ｑＣｄ⁃２、ｑＣｄ⁃７、ＧＣＣ７、ｑＣｄ１⁃３、ＣＡＬ１ 等

影响籽粒、叶片、根等部位 Ｃｄ 含量［１４⁃１５，２４⁃２５］。 可见，通过 ＱＴＬ 定位挖掘水稻 Ｃｄ 积累的关键基因有助于阐明

水稻 Ｃｄ 积累的遗传机制，为利用分子标记辅助选择育种奠定基础。 相同土壤环境条件下，相较于其他籽粒

Ｃｄ 低积累水稻品种，雅恢 ２８１６ 具有更强的地上部 Ｃｄ 积累能力，可用于 Ｃｄ 污染农田边修复边生产。 前期已

对其籽粒 Ｃｄ 低积累特性进行了探讨［２６⁃２８］，但其地上部 Ｃｄ 积累的遗传稳定性和遗传机制尚不清楚。 利用雅

恢 ２８１６ 杂交后代 Ｆ１和 Ｆ２，分析其地上部 Ｃｄ 积累相关性状的杂种优势，挖掘控制地上部 Ｃｄ 积累相关性状的

ＱＴＬ，明确其地上部 Ｃｄ 积累机制，为分子标记辅助选择籽粒 Ｃｄ 低积累且地上部 Ｃｄ 高积累材料提供理论

依据。
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１　 材料与方法

１．１　 供试材料

水稻雅恢 ２８１６（Ｒ）、泸 ９８Ａ（Ｓ１）、５４０６Ａ（Ｓ２）、Ｃ２６８Ａ（Ｓ３）、泸 ９８Ａ ／雅恢 ２８１６（Ｈ１）、５４０６Ａ ／雅恢 ２８１６
（Ｈ２）、Ｃ２６８Ａ ／雅恢 ２８１６（Ｈ３）、Ｆ１ 群体（包含雅恢 ２８１６ 与 ３ 个不育系材料（泸 ９８Ａ、５４０６Ａ、Ｃ２６８Ａ）分别杂交

得到的第一代群体 Ｈ１、Ｈ２ 和 Ｈ３）、Ｆ２群体（共 １２０ 个株系，为杂交组合 Ｈ３ 的自交后代）。 由四川农业大学农

学院提供。 雅恢 ２８１６ 是四川省常用杂交生产的籼稻品种，具有地上部 Ｃｄ 高积累和籽粒 Ｃｄ 低积累特性；泸
９８Ａ（Ｓ１）、５４０６Ａ（Ｓ２）和 Ｃ２６８Ａ（Ｓ３）均为不育系水稻材料，其地上部 Ｃｄ 含量与积累量在盆栽和大田试验中均

显著低于雅恢 ２８１６［２６，２８］。
１．２　 试验设计与处理

第一期试验共设 ２１ 个试验小区（１ ｍ×２ ｍ），种植亲本及 Ｆ１，每个材料设 ３ 次重复。 第二期试验共设 ６ 个

试验小区和 １ 个试验大区（１ ｍ×４ ｍ），分别种植亲本（雅恢 ２８１６、Ｃ２６８Ａ）和 Ｆ２。 各小区随机区组排列，各区

间设 ２０ ｃｍ 缓冲带。 每小区种植水稻 ３２ 穴，每大区种植水稻 １２０ 穴，每穴 １ 株，株行距为 ２０ ｃｍ×２５ ｃｍ。 三叶

期栽插，采用旱地育秧，于当年 ４ 月播种，５ 月移栽，按当地习惯进行水肥管理和病虫害防治。
试验区位于四川省成都平原某市的 Ｃｄ 污染农田，属中纬度亚热带湿润气候区，海拔 ５０７ ｍ，年均温１５．９—

１６．１ ℃，年均降水量 ９００—１０００ ｍｍ。 试验土壤基本理化性质为 ｐＨ ６．６０、有机质 ３４．６１ ｇ ／ ｋｇ、全氮 ２．４３ ｇ ／ ｋｇ、
碱解氮 １００．３１ ｍｇ ／ ｋｇ、有效磷 １９．０３ ｍｇ ／ ｋｇ、速效钾 ６９．２５ ｍｇ ／ ｋｇ、全 Ｃｄ １．９２ ｍｇ ／ ｋｇ、有效 Ｃｄ ０．６３ ｍｇ ／ ｋｇ。
１．３　 样品采集与制备

于水稻抽穗期，分单株采集雅恢 ２８１６、Ｃ２６８Ａ 和 Ｆ２幼叶鲜样于 ２ｍＬ 灭菌灭酶冻存管中，经液氮冷冻后储

存于－７５℃超低温冰箱中，用于 ＤＮＡ 提取。 于水稻成熟期采样，将样品用自来水冲洗干净，根部用 ２０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ
Ｎａ２⁃ＥＤＴＡ 溶液浸泡 １５ ｍｉｎ 去除根表附着的 Ｃｄ２＋，再用去离子水洗净，最后用吸水纸擦干。 将植株分为根、
茎、叶、穗，根、茎、叶于 １０５ ℃下杀青 ３０ ｍｉｎ 后，７５ ℃烘干至恒重，称重后粉碎备用，穗部经风干称重后，脱粒

制成糙米备用。
１．４　 测定项目及方法

土壤基本理化性质采用常规分析方法［２９］；土壤全 Ｃｄ 含量采用 ＨＮＯ３⁃ＨＣｌＯ４⁃ＨＦ（５∶１∶１，体积分数）消化，

有效态 Ｃｄ 含量采用 ＤＴＰＡ 提取，植株 Ｃｄ 含量采用 ＨＮＯ３⁃ＨＣｌＯ４（５∶１，体积分数）消化，火焰原子吸收分光光度

计（ＡＡ４００Ｐ， Ａｎａｌｙｔｉｋｊｅｎａ， Ｇｅｒｍａｎｙ）测定。
１．５　 基因型分析

采用 Ｔａｋａｒａ 试剂盒提取叶片 ＤＮＡ。 利用简化基因组测序技术（Ｇｅｎｏｔｙｐｉｎｇ ｂｙ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ）进行基因型鉴

定。 内切酶组合为 ＥｃｏｒＩ ／ ＮＩａＩＩＩ（Ｎｅｗ Ｅｎｇｌａｎｄ Ｂｉｏｌａｂｓ， Ｉｐｓｗｉｃｈ， ＭＡ）。
１．６　 ＱＴＬ 定位

利用已构建的遗传连锁图谱和表型数据［２７］，采用 ＷｉｎＱＴＬ Ｃａｒｔｏｇｒａｐｈｅｒ ｖ２．５ 程序包的复合区间作图法

（Ｃｏｍｐｏｓｉｔｅ Ｉｎｔｅｒｖａｌ Ｍａｐｐｉｎｇ， ＣＩＭ）进行 ＱＴＬ 定位分析。 选择 ０．５ ｃＭ 的扫描区间，在整个遗传图谱上逐步扫

描寻找 ＱＴＬ。 同时，选择距离待检测区间至少 １０ ｃＭ，与性状相关性显著性最强的前 １５ 个标记作为协变量，
校正背景 ＱＴＬ 效应对目标区间 ＱＴＬ 分析的影响。 以 ＬＯＤ 值 ２．５ 作为阈值来判断 ＱＴＬ 是否存在，若标记区间

中 ＬＯＤ＞２．５，则认为该区间 ＬＯＤ 最高处所对应的位点为一个 ＱＴＬ，并估计各个 ＱＴＬ 对表型变异的贡献率。
ＱＴＬ 的命名基本按照 ＭｃＣｏｕｃｈ 等［３０］的方法并稍作改动：ｑ＋目标性状英文缩写名称（首字母大写）＋“－” ＋连锁

群的序号＋“－”＋同一连锁群上 ＱＴＬ 数，本文中 ＱＴＬ 名称均用斜体表示。 ｑＳＢ 指控制指地上部生物量的 ＱＴＬ；
ｑＳＣｄＡ 指控制指地上部 Ｃｄ 积累量的 ＱＴＬ。
１．７　 数据处理

地上部 Ｃｄ 积累量＝茎生物量×茎 Ｃｄ 含量＋叶生物量×叶 Ｃｄ 含量，超亲优势 ＝ （Ｆ１表型值－高值亲本表型
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值） ／高值亲本表型值×１００％，中亲优势＝（ Ｆ１表型值－双亲表型平均值） ／双亲平均值×１００％。
统计分析在 ＳＰＳＳ ２４．０ 中进行，多重比较选择 ＬＳＤ 法；图表制作采用 Ｏｒｉｇｉｎ ８．０ 和 Ｅｘｃｅｌ ２０１３。

２　 结果与分析

２．１　 Ｆ１地上部 Ｃｄ 积累相关性状的杂种优势

亲本及其 Ｆ１地上部生物量、Ｃｄ 含量和 Ｃｄ 积累量差异显著（表 １，表 ２）。 总体而言，Ｆ１地上部生物量显著

高于雅恢 ２８１６，除 Ｈ２，杂交组合 Ｈ１ 和 Ｈ３ 与其不育系母本无显著差别。 Ｈ１、Ｈ２ 和 Ｈ３ 地上部生物量分别为

雅恢 ２８１６ 的 １．４３、１．３５ 和 １．４３ 倍。 所有杂交组合地上部 Ｃｄ 含量显著低于雅恢 ２８１６，显著高于不育系母本。
所有杂交组合地上部 Ｃｄ 积累量显著高于各不育系母本，与雅恢 ２８１６ 无显著差别。 Ｈ１、Ｈ２ 和 Ｈ３ 地上部 Ｃｄ
积累量分别为雅恢 ２８１６ 的 １．１７、１．１６ 和 １．１６ 倍。 Ｆ１地上部 Ｃｄ 积累相关性状表现出较好的中 ／超亲优势，Ｃｄ
积累相关性状杂种优势受遗传效应的影响，Ｃ２６８Ａ ／雅恢 ２８１６ 后代表现较好，可利用其 Ｆ２进行遗传特性分析。

表 １　 亲本及其 Ｆ１地上部 Ｃｄ 积累相关性状

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｒａｉｔｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｓｈｏｏｔ Ｃｄ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｒｉｃｅ ｐａｒｅｎｔｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ Ｆ１ ｈｙｂｒｉｄｓ

水稻材料
Ｒｉｃｅ ｌｉｎｅｓ

生物量
Ｂｉｏｍａｓｓ ／
（ｇ ／ 株）

Ｃｄ 含量
Ｃｄ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ／

（ｍｇ ／ ｋｇ）

Ｃｄ 积累量
Ｃｄ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ／

（μｇ ／ 株）

水稻材料
Ｒｉｃｅ ｌｉｎｅｓ

生物量
Ｂｉｏｍａｓｓ ／
（ｇ ／ 株）

Ｃｄ 含量
Ｃｄ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ／

（ｍｇ ／ ｋｇ）

Ｃｄ 积累量
Ｃｄ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ／

（μｇ ／ 株）

Ｒ ２７．５１±２．１６ｃ ８．８８±０．２２ａ ２４５．２８±２４．５８ａｂ Ｈ１ ３９．４２±１．７１ａｂ ７．３２±０．２８ｂｃ ２８８．５７±１４．６３ａ
Ｓ１ ４０．５７±０．５８ａ ５．０２±０．３５ｄ ２０４．０１±１６．７４ｂ Ｈ２ ３７．２２±０．４９ａｂ ７．６４±０．１７ｂ ２８４．０７±３．３８ａ
Ｓ２ ２９．４１±２．３５ｃ ６．７７±０．１１ｃ １９８．６１±１２．４８ｂｃ Ｈ３ ３９．４１±２．６７ａｂ ７．２３±０．１ｂｃ ２８５．０３±２０．８３ａ
Ｓ３ ３５．０８±１．１８ｂ ４．２９±０．２５ｅ １５０．８２±１３．３８ｃ

　 　 字母代表不同水稻材料，即 Ｒ：雅恢 ２８１６， Ｓ１：泸 ９８Ａ，Ｓ２：５４０６Ａ，Ｓ３：Ｃ２６８Ａ，Ｈ１：泸 ９８Ａ ／ 雅恢 ２８１６ 杂交第一代，Ｈ２：５４０６Ａ ／ 雅恢 ２８１６； 杂交

第一代，Ｈ３：Ｃ２６８Ａ ／ 雅恢 ２８１６ 杂交第一代； 不同小写字母表示不同水稻间差异显著（Ｐ＜０．０５）

表 ２　 Ｆ１地上部 Ｃｄ 积累相关性状的中 ／超亲优势

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｍｉｄ⁃ ／ Ｓｕｐｅｒ⁃ｐａｒｅｎｔ ｈｅｔｅｒｏｓｉｓ ｏｆ ｔｒａｉｔｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｓｈｏｏｔ Ｃｄ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ Ｆ１ｈｙｂｒｉｄｓ

杂交组合
Ｈｙｂｒｉｄｓ

中亲优势 Ｍｉｄ⁃ｐａｒｅｎｔ ｈｅｔｅｒｏｓｉｓ ／ ％ 超亲优势 Ｓｕｐｅｒ⁃ｐａｒｅｎｔ ｈｅｔｅｒｏｓｉｓ ／ ％

生物量
Ｂｉｏｍａｓｓ

Ｃｄ 含量
Ｃｄ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ

Ｃｄ 积累量
Ｃｄ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ

生物量
Ｂｉｏｍａｓｓ

Ｃｄ 含量
Ｃｄ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ

Ｃｄ 积累量
Ｃｄ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ

Ｈ１ １５．８３ １８．６７ ２８．４６ －２．８１ －１７．５６ １７．６５

Ｈ２ ３０．７６ ８．３７ ２７．９９ ２６．５３ －１４．０４ １５．８２

Ｈ３ ２５．９３ ２４．５３ ４３．９２ １２．３４ －１８．６４ １６．２１

２．２　 Ｆ２地上部 Ｃｄ 积累相关性状的遗传特性分析

雅恢 ２８１６ 地上部 Ｃｄ 含量、Ｃｄ 积累量显著高于 Ｃ２６８Ａ，生物量无显著差异（表 ３）。 雅恢 ２８１６ 地上部 Ｃｄ
含量和 Ｃｄ 积累量分别为 Ｃ２６８Ａ 的 ２．１７ 和 ２．０３ 倍。 Ｆ２地上部生物量、Ｃｄ 含量和 Ｃｄ 积累量表现为连续分布

和中 ／超亲分离，变异系数分别为 ５１．１４％、１５．１８％和 ５７．７９％，其中 Ｃｄ 积累量变异较大。 说明地上部 Ｃｄ 积累

相关性状均为数量性状，适合进行 ＱＴＬ 定位。

表 ３　 亲本与 Ｆ２地上部 Ｃｄ 积累相关性状的表型变异

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｒａｉｔｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｓｈｏｏｔ Ｃｄ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ ｒｉｃｅ ｐａｒｅｎｔｓ ａｎｄ Ｆ２ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

性状 Ｔｒａｉｔ

亲本 Ｐａｒｅｎｔｓ Ｆ２群体 Ｆ２ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

雅恢 ２８１６ Ｃ２６８Ａ 最大值
Ｍａｘｉｍｕｍ

最小值
Ｍｉｎｉｍｕｍ

标准差
Ｓｔａｎｄａｒｄ
ｄｅｖｉａｔｉｏｎ

平均值
Ａｖｇｅｒａｇｅ
ｖａｌｕｅ

变异系数
Ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ
ｖａｒｉａｔｉｏｎ ／ ％

生物量 Ｂｉｏｍａｓｓ ／ （ｇ ／ 株） ４０．４６ ４３．１８ ９３．７０ ７．５６ １９．０６ ３７．２７ ５１．１４％

Ｃｄ 含量 Ｃｄ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ／ （ｍｇ ／ ｋｇ） ９．１９∗ ４．２３ １１．３７ ５．９３ １．２６ ８．２８ １５．１８％

Ｃｄ 积累量 Ｃｄ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ／ （μｇ ／ 株） ３７１．７７∗ １８２．７７ １００７．００ ５７．９５ １７９．５５ ３１０．６９ ５７．７９％

　 　 ∗表示两亲本间差异显著（Ｐ＜０．０５）

５２３７　 １８ 期 　 　 　 杨安琪　 等：籽粒镉低积累水稻地上部镉高积累遗传特性分析 　
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对 Ｆ２地上部 Ｃｄ 积累量与各性状间进行相关性分析（表 ４），除根和糙米 Ｃｄ 含量外，地上部 Ｃｄ 积累量与

地上部生物量、Ｃｄ 含量，根、糙米的生物量、Ｃｄ 积累量和根⁃地上部转移系数呈极显著正相关，与地上部⁃籽粒

转移系数呈极显著负相关。 说明水稻地上部 Ｃｄ 积累量与地上部生物量、Ｃｄ 含量，根、糙米的生物量、Ｃｄ 积累

量和根⁃地上部转移系数、变化趋势相同，而与根⁃地上部转移系数变化趋势相反。

表 ４　 Ｆ２地上部 Ｃｄ 积累量与各器官 Ｃｄ 积累相关性状之间的相关性分析

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｈｏｏｔ Ｃｄ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ｔｒａｉｔｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｏｒｇａｎｓ Ｃｄ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ Ｆ２ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

性状
Ｔｒａｉｔ

地上部 Ｃｄ 积累量
Ｓｈｏｏｔ Ｃｄ

ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ／
（μｇ ／株）

性状
Ｔｒａｉｔ

地上部 Ｃｄ 积累量
Ｓｈｏｏｔ Ｃｄ

ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ／
（μｇ ／株）

地上部生物量 Ｓｈｏｏｔ Ｂｉｏｍａｓｓ ／ （ｇ ／株） ０．９５３∗∗ 糙米生物量 Ｇｒａｉｎ Ｂｉｏｍａｓｓ ／ （ｇ ／株） ０．２６３∗∗

地上部 Ｃｄ 含量 Ｓｈｏｏｔ Ｃｄ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ／ （ｍｇ ／ ｋｇ） ０．３５６∗∗ 糙米 Ｃｄ 含量 Ｇｒａｉｎ Ｃｄ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ／ （ｍｇ ／ ｋｇ） ０．０６７

根生物量 Ｒｏｏｔ Ｂｉｏｍａｓｓ ／ （ｇ ／株） ０．４３９∗∗ 糙米 Ｃｄ 积累量 Ｇｒａｉｎ Ｃｄ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ／ （μｇ ／株） ０．２７９∗∗

根 Ｃｄ 含量 Ｒｏｏｔ Ｃｄ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ／ （ｍｇ ／ ｋｇ） ０．１６４ 根⁃地上部转移系数 Ｔｒａｎｓｆｅｒ ｆａｃｔｏｒ ｏｆ Ｃｄ ｔｏ ｓｈｏｏｔ ０．４５８∗∗

根 Ｃｄ 积累量 Ｒｏｏｔ Ｃｄ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ／ （μｇ ／株） ０．４５８∗∗ 地上部⁃籽粒转移系数 Ｔｒａｎｓｆｅｒ ｆａｃｔｏｒ ｏｆ Ｃｄ ｔｏ ｇｒａｉｎ －０．４２２∗∗

　 　 ∗∗表示各性状相关性极显著（Ｐ＜０．０１），∗表示各性状相关性显著（Ｐ＜０．０５）

２．３　 Ｆ２地上部 Ｃｄ 积累相关性状 ＱＴＬ 定位

利用 Ｃ２６８Ａ 与雅恢 ２８１６ 构建的 Ｆ２作图群体，共定位到 ４ 个与地上部生物量和 Ｃｄ 积累量紧密连锁的主

效 ＱＴＬ 位点（表 ５，图 １）。 其中，地上部生物量紧密连锁的 ＱＴＬ ｑＳＢ⁃ ６ 位于第 ６ 号染色体，物理区间大小为

４．２８ｃＭ，表型贡献率为 １４．４％。 ３ 个控制地上部 Ｃｄ 积累量的 ＱＴＬ ｑＳＣｄＡ⁃４、ｑＳＣｄＡ⁃６⁃１ 和 ｑＳＣｄＡ⁃６⁃２ 分别位于

第 ４、６ 和 ６ 号染色体，其物理区间大小分别是 ９．６４、１３．５ 和 ２．４３ｃＭ，表型贡献率分别为 １１．７％、１４．４％和

１０．６％。 ４ 个 ＱＴＬ 的加性效应均为负，表明控制增加地上部生物量及 Ｃｄ 积累量的基因均来自父本雅恢 ２８１６。
在第 ６ 号染色体上，区间 ｍａｒｋｅｒ ０４１７１⁃ｍａｒｋｅｒ ０４１９７ 同时控制地上部生物量与 Ｃｄ 积累量，其物理区间大小为

３．２８ｃＭ。

表 ５　 Ｆ２地上部 Ｃｄ 积累相关性状 ＱＴＬ 定位

Ｔａｂｌｅ ５　 ＱＴＬ ｍａｐｐｉｎｇ ｏｆ ｔｒａｉｔｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｓｈｏｏｔ Ｃｄ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ Ｆ２ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

性状
Ｔｒａｉｔ ＱＴＬ

染色体编号
Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ

Ｎｏ．

标记区间
Ｍａｋｅｒ
ｉｎｔｅｒｖａｌ

阈值
ＬＯＤ

物理区间
Ｐｈｙｓｉｃａｌ
ｉｎｔｅｒｖａｌ

表型贡献率

Ｒ２ ／ ％
加性效应

Ａｄｄｉｔｉｖｅ ｅｆｆｅｃｔ

地上部生物量
Ｓｈｏｏｔ Ｂｉｏｍａｓｓ ｑＳＢ⁃６ ６ ｍａｒｋｅｒ ０４１７１⁃ｍａｒｋｅｒ ０４１９７ ４．０６ １７．２４⁃２１．５２ １４．４ －８．９４

地上部 Ｃｄ 积累量 ｑＳＣｄＡ⁃４ ４ ｍａｒｋｅｒ ０３３３４⁃ｍａｒｋｅｒ ０３３６７ ３．２５ ９２．９８⁃１０２．６２ １１．７ －９４．７８

Ｓｈｏｏｔ Ｃｄ Ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｑＳＣｄＡ⁃６⁃１ ６ ｍａｒｋｅｒ ０４１２４⁃ｍａｒｋｅｒ ０４２００ ４．０６ ９．７７⁃２３．２７ １４．４ －９１．９７

ｑＳＣｄＡ⁃６⁃２ ６ ｍａｒｋｅｒ ０４２２５⁃ｍａｒｋｅｒ ０４２３９ ２．９２ ２６．２６⁃２８．６９ １０．６． －８１．１８

３　 讨论

３．１　 水稻地上部 Ｃｄ 积累的杂种优势及遗传机理

Ｃｄ 胁迫下，植物的正常生长发育会受到影响，首先体现在根、茎、叶生物量的变化［３２］。 本研究中，杂交组

合泸 ９８Ａ ／雅恢 ２８１６、５４０６Ａ ／雅恢 ２８１６ 和 Ｃ２６８Ａ ／雅恢 ２８１６ 的地上部生物量显著高于父本雅恢 ２８１６，表现出

中 ／超亲优势，表明利用杂交育种，可以明显提高水稻的生物量。 同时，各杂交组合地上部 Ｃｄ 含量和 Ｃｄ 积累

量显著高于不育系母本，表现出中 ／超亲优势。 前期发现，在 Ｃｄ 污染大田和不同 Ｃｄ 处理的盆栽试验中，各杂

交组合籽粒 Ｃｄ 含量显著低于双亲，表现出明显的负向超亲优势［３１，３３］。 研究表明，杂交水稻对 Ｃｄ 的积累主要

受双亲遗传背景影响［３４］。 雅恢 ２８１６ 具有籽粒 Ｃｄ 低积累、地上部 Ｃｄ 高积累特性，可稳定遗传给后代。 因此，
以上杂交组合可应用于 Ｃｄ 污染农田的边生产边修复。 具有杂种优势的性状一般属数量性状，受多基因控

６２３７ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４１ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

图 １　 Ｆ２地上部 Ｃｄ 积累相关性状 ＱＴＬ 的染色体定位

Ｆｉｇ．１　 Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ ＱＴＬ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｓｈｏｏｔ Ｃｄ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ Ｆ２ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

ＱＴＬ ｑＴ⁃ｒ⁃ｓ⁃６⁃２、ｑＧＢ⁃４ 和 ｑＲＣｄＡ⁃６ 来源于前期研究结果［２７，３１］

制，亲本材料的遗传背景差异可能导致杂交组合 Ｃｄ 积累量存在较大差异［３４⁃３５］，从分子层面深入挖掘水稻 Ｃｄ
积累的遗传机制可提高杂种优势利用效率。 本研究利用地上部 Ｃｄ 积累特性差异显著的亲本材料，在第 ４ 和

６ 号染色体上得到控制地上部 Ｃｄ 积累量的 ＱＴＬ ｑＳＣｄＡ⁃４、ｑＳＣｄＡ⁃６⁃１ 和 ｑＳＣｄＡ⁃６⁃２，与前人结果比较，是新的

控制水稻地上部 Ｃｄ 积累量的主效 ＱＴＬ。

７２３７　 １８ 期 　 　 　 杨安琪　 等：籽粒镉低积累水稻地上部镉高积累遗传特性分析 　
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３．２　 水稻 Ｃｄ 积累相关性状遗传关系分析

了解水稻地上部与籽粒 Ｃｄ 积累的遗传关系对于实现 Ｃｄ 污染农田边生产边修复目标至关重要。 Ｗａｎｇ
等［３６］利用 ＲＩＬ 群体，在 ７ 号染色体上定位到同时控制水稻地上部 Ｃｄ 含量和糙米 Ｃｄ 含量的 ＱＴＬ ｑＣｄ７．１。
Ｉｓｈｉｋａｗａ 等［３７］利用 ＢＩＬｓ 群体，在第 ２ 号染色体上控制籽粒 Ｃｄ 含量的 ＱＴＬ ｑＧＣｄ２ 与控制地上部 Ｃｄ 含量的

ＱＴＬ ｑＳＣｄ２ 紧密连锁，在第 ７ 号染色体上控制籽粒 Ｃｄ 含量 ＱＴＬ ｑＧＣｄ７ 和地上部 Ｃｄ 含量的 ＱＴＬ ｑＳＣｄ７ 完全重

叠。 Ｈｕ 等［３８］与 Ａｂｅ 等［３９］在 ３ 号染色体上分别定位到控制糙米 Ｃｄ 含量的 ＱＴＬ ｑＣＣＢＲ３ 和控制地上部 Ｃｄ 含

量的 ＱＴＬ ｑｌＧＣｄ３，二者存在重叠区域。 Ｕｅｎｏ 等［１８］和 Ｌｉｕ 等［１５］利用不同的作图群体，以水稻地上部 Ｃｄ 积累量

与糙米 Ｃｄ 含量为指标进行 ＱＴＬ 定位，在第 ２ 号染色体上，两个 ＱＴＬ 存在重叠部分。 本研究中控制水稻地上

部 Ｃｄ 积累量的 ＱＴＬ 与前期得到的 ４ 个控制糙米 Ｃｄ 含量的 ＱＴＬ 位点位于不同的染色体［２７］，与 Ｗａｎｇ 等［３６］和

Ｉｓｈｉｋａｗａ 等［３７］的研究结果不同，且与其他学者比较，也并无重叠区域，与 Ｈｕ 等［３８］和 Ａｂｅ 等［３９］、Ｕｅｎｏ 等［１８］ 和

Ｌｉｕ 等［１５］结果不同。 这可能与不同研究的双亲遗传差异和群体类型不同有关［４０］。 本研究中，控制糙米 Ｃｄ 含

量和地上部 Ｃｄ 积累量的 ＱＴＬ 增效等位基因来源不同，且定位于不同染色体，表明源于雅恢 ２８１６ 的等位基因

不会同时增加地上部 Ｃｄ 积累量和糙米 Ｃｄ 含量。
水稻地上部 Ｃｄ 积累量与各器官生物量、Ｃｄ 积累量、转移系数之间存在明显的相关性，且在 ４ 号和 ６ 号染

色体出现 ＱＴＬ 集簇区 Ｃｌ４⁃１、Ｃｌ６⁃１、Ｃｌ６⁃２ 和 Ｃｌ６⁃３。 在 ４ 号染色体上，集簇区 Ｃｌ４⁃１ 发生 ｑＧＢ⁃４ 与 ｑＳＣｄＡ⁃４ 重

叠，且加性效应一致［３１］，表明 Ｃｌ４⁃１ 能增加地上部 Ｃｄ 积累量并提高稻米产量。 经基因预测，在集簇区 Ｃｌ４⁃ １
内含有基因 Ｏｓ０４ｇ０６１３０００（ＯｓＺＩＰ３）。 研究发现，ＯｓＺＩＰ３ 在水稻节点表达较高，负责扩大维管束的木质部中

Ｚｎ 的卸载，从而调控 Ｚｎ 在地上部的分配［４１］。 Ｃｄ 和 Ｚｎ 具有相似的化学性质，一些 Ｚｎ 转运蛋白同时负责 Ｃｄ
的转运［４２］，因而推测 ＯｓＺＩＰ３ 可能参与了 Ｃｄ 的分配，进一步研究 Ｏｓ０４ｇ０６１３０００ 的功能，有助于解释雅恢 ２８１６
地上部 Ｃｄ 积累机制。 亲本雅恢 ２８１６ 具有较高的根⁃地上部转移系数，且地上部－籽粒转移系数较低，使其具

有籽粒 Ｃｄ 低积累、地上部 Ｃｄ 高积累特性。 相关研究表明，ＯｓＨＭＡ２ 和 ＯｓＨＭＡ３ 在 Ｃｄ 从根向地上部的转运过

程中起到重要作用，ＯｓＨＭＡ２ 参与 Ｃｄ 向木质部的装载［４３］，而 ＯｓＨＭＡ３ 能将 Ｃｄ 区隔化在根细胞的液泡

中［２０，４４］。 但在本研究中同时控制根⁃地上部转移和地上部 Ｃｄ 积累量的集簇区 Ｃｌ６⁃ １ 不包含 ＯｓＨＭＡ２ 和

ＯｓＨＭＡ３，有望在集簇区 Ｃｌ６⁃１ 挖掘到类似功能的新基因。 集簇区 Ｃｌ６⁃ ２ 发生 ｑＳＣｄＡ⁃ ６⁃ １、ｑＳＢ⁃ ６、ｑＲＣｄＡ⁃ ６ 重

叠，Ｃｌ６⁃３ 发生 ｑＳＣｄＡ⁃６⁃１、ｑＲＣｄＡ⁃６ 重叠［３１］，Ｆ２地上部 Ｃｄ 积累量与地上部生物量、根 Ｃｄ 积累量呈极显著正相

关，可见增加地上部生物量和根系 Ｃｄ 积累量，能有效提高水稻对 Ｃｄ 的提取效率。 控制数量性状的 ＱＴＬ 在染

色体上成簇分布的现象可见于绝大多数研究中，这可能是同一基因控制不同性状的表达，也可能是控制多个

性状表达的基因紧密连锁的结果［３９，４５］，后续可针对重叠区段进行深入研究，以期挖掘控制地上部 Ｃｄ 积累的

关键基因。

４　 结论

籽粒 Ｃｄ 低积累亲本材料雅恢 ２８１６ 具有地上部 Ｃｄ 高积累特性，且能稳定遗传。 地上部 Ｃｄ 积累相关性

状由多基因控制，Ｆ２代中 ／超亲优势明显。 ＱＴＬ ｑＳＢ⁃６ 控制地上部生物量，ＱＴＬ ｑＳＣｄＡ⁃４、ｑＳＣｄＡ⁃６⁃１ 和 ｑＳＣｄＡ⁃
６⁃２ 控制地上部 Ｃｄ 积累量。 区间 ｍａｒｋｅｒ ０４１７１⁃ｍａｒｋｅｒ ０４１９７ 同时关联着水稻地上部生物量（ｑＳＢ⁃６）与地上部

Ｃｄ 积累量（ｑＳＣｄＡ⁃６⁃１），且与控制籽粒 Ｃｄ 含量的 ＱＴＬ 未发生重叠，该区间为后期利用分子标记辅助育种同

时实现籽粒 Ｃｄ 低积累、地上部 Ｃｄ 高积累提供可能。
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