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Abstract:Ageneticlinkagemapconsisting207DNA markers,wasconstructedbasedonarecombinantinbredline
(RIL)populationderivedfromacrossbetweenindicaLuhui99andjaponicaNipponbare.Themarkersinthelinkage
mapdistributedonallthe12ricechromosomesandcovered2397cMofthegenomewiththeaveragedistancebetween
themarkersbeing12.29cM.In2011,theparentsand188RILsweregrownintheexperimentalfieldatLuzhouand
DeyangexperimentalfarmoftheInstituteofRiceandSorghum,SichuanAcademyofAgriculturalSciences.The
statisticsoftwareofQTL Network2.0 wasappliedtodetectQTL,QTL×QTLepstaticeffectsand QTL×
environment(QE)interactionforseventraits,includingnumberofpaniclesperplant,numberofspikeletperpanicle,
numberoffilledgrainsperpanicle,seedsettingrate,1000-grainweight,grainyieldperplant,plantheight.Atotalof
22QTLswithsignificantadditiveeffectscoveringallchromosomesexceptchromosomes6,11and12andtwoQTL
withsignificantQEinteractionsweredetected.SevenpairsofQTLsshowingsignificantadditive×additiveepistatic
effectsweredetectedexceptthreetraitsincludingnumberofspikeletperpanicle,numberoffilledgrainsperpanicle,
andseedsettingrate.GeneticcontributionsweregenerallylowforQTLshowingepistaticeffects.Nosignificant
interactionbetweenepistaticQTLandenvironmentwasdetected.
Keywords:geneticlinkagemap;riceyieldcomponents;epistaticeffect;QTL×environmentinteraction
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摘 要:以来自泸恢99×日本晴F8代重组自交系的188个家系及双亲为研究材料,用在亲本间有多态性的207个DNA标
记对群体进行基因型分析,构建了全长为2397cM,标记间平均距离为12.29cM,覆盖水稻基因组12条染色体的连锁图。于

2011年正季分别在德阳和泸州两地种植于四川农业科学院水稻高粱研究所实验农场,考查了单株有效穗数、每穗颖花数、每
穗实粒数、结实率、千粒重、单株产量、穗长和株高7个性状。用基于混合线性模型 的 QTLNetwork2.0软件进行 QTL定
位、上位性分析及其与环境的互作分析。7个性状共检测到22个加性主效应QTL,位于除第6、11、12染色体外的9条染色
体上,除每穗颖花数、每穗实粒数、结实率未检测到上位性效应外,其他5个性状共检测到7对上位性互作;另外只发现两个

QTL与环境发生明显互作。所有加性×加性上位性互作的效应及贡献率均较小,未发现上位性互作效应与环境的显著互
作。
关键词:遗传图谱;水稻产量因子;上位性效应;QTL与环境互作
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  提高作物产量是作物育种的主旋律之一,在我

国水稻育种发展史上,单产曾出现过两次重大突破。
第一次是始于50年代末60年代初期的矮化育种,
第二次是出现在70年代初的杂种优势利用。然而,
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近十几年来,我国水稻产量出现了徘徊不前的局面。
无论单产还是总产自1998年来无明显增加。新育

成的超级稻品种虽然在小面积试验示范表现出很高

产量,但在大面积生产水平上效果并不明显[1]。理

想株型与优势利用相结合被认为是再次提高产量潜

力的大方向。许多学者提出了一些理想株型模式,
如杨守仁等[2]的直立大穗型模式、黄耀祥等[3]的半

矮秆丛生快长超高产株型模式、袁隆平[4]的超级稻

形态模式、程式华等[5]的穗粒兼顾后期活熟功能型

的理想株型模式、周开达等[6]的重穗型模式、国际水

稻研究所Khush[7]的少蘖大穗模式。这些模式虽然

都以一定的生态环境为依据,但他们有一个共同的

特点,即强调大穗或重穗。朱旭东等[8]的研究表明,
近30年来育种家通过减少穗数,增加穗重,使长江

流域早稻的产量潜力提升了15%~20%。由此可

见,重穗大穗优异遗传资源的发掘研究具有潜在应

用价值。
水稻产量性状一般是由多基因控制的数量性

状,遗传基础复杂并易受环境的影响。DNA分子标

记的开发、分子标记连锁图谱的构建及 QTL分析

技术的发展为探讨多基因控制的数量性状提供了有

力的研究手段。自Paterson等[9]第一次运用分子

标记进行番茄的 QTL定位以来,已有大量的关于

各种控制重要农艺性状的 QTL研究的报道(ht-
tp://www.gramene.org/),近年来重要产量性状

QTL的克隆与功能研究更是有快速增加趋势。涉

及 构 成 产 量 的 各 个 因 子,如 来 自 H89025 的

MOC1[10],来自 A12、H125、H2等的 D3[11]对水稻

分蘖具有重要作用;来自珍汕97的GS5[12],来自

WY3的GW2[13]以及来自明恢63的GS3[14]对水稻

谷粒大小及粒重具有重要的调控作用;DN1[15]以及

来自 Habataki的 Gn1a[16]对每穗实粒数具有重要

影响;来自中华11辐射突变体的LP[17]、SP1[18]对

穗长有调控作用;OsSIZ1[19]及来自日本晴突变体的

OsIAA23[20]对结实率有影响等。可见,不同生态环

境、不同遗传材料所具有的对产量有重要作用的

QTL/基因是有所不同的;另一方面,在一种遗传材

料中发现的优良QTL/基因转入其他材料时会有不

同的效用,有时可能会有相反的结果,如Xue等[21]

比较了含有Ghd7 的不同近等基因系和转基因品种

发现Ghd7 的作用效果在不同的遗传背景中并不一

致。又如Yi等[22]将qPE9-1 导入农垦57中,虽然

农垦57的穗型直立了,但是穗长、株高、千粒重及分

蘖数显著降低最终导致单株产量下降30%。因此,
继续挖掘不同遗传资源中的优异QTL/基因对全面

探明产量性状的遗传机理以及丰富育种实践中可用

的优异遗传位点都有重要意义。本研究以测序粳稻

品种日本晴和一个籼稻品种泸恢99为亲本构建的

F8 代重组自交系为材料进行了产量相关性状的

QTL定位。其中,泸恢99每穗实粒数、每穗颖花数

分别达到150粒和200粒以上,单穗重在德阳和泸

州两个环境下均大于4g。按单穗粒数分类属于大

穗型,按单穗重量分类属于中穗型[23]。这些性状与

日本晴具有明显差异。通过对F8 重组自交系产量

相关性状的 QTL主效应、QTL上位效应及 QTL
与环境的互作分析可望鉴定到一些新的或是稳定遗

传表达的基因位点,进而为水稻产量及其要素相关

性状增效基因的重组和聚合提供有益的基因资源。

1 材料与方法

1.1 供试材料

以粳稻品种日本晴、籼稻品种泸恢99进行杂

交,从F2开始通过单粒传法获得369个F8代重组自

交系群体,从中选取188个家系用于实验分析。

1.2 田间种植与性状考查

于2011年正季在德阳、泸州两地将亲本日本

晴、泸恢99以及369个家系种植于四川省农业科学

院水稻高粱研究所德阳试验田和泸州泸县试验田。
在泸州点,3月6日播种,4月15日移栽;在德阳点,

4月1日播种,5月8日移栽。每小区种植5行,每
行10株。株行距为16.7cm×26.7cm,单本栽插,
田间水肥及病虫害防治管理同常规大田。

成熟时每小区在中心区域内选取与绝大多数个

体性状整齐一致的3株,按照考种标准对单株有效

穗数、每穗颖花数、每穗实粒数、结实率、千粒重、单
株产量、株高7个性状进行考查。利用SPSS19.0
进行数据的统计分析。结实率进行了反正弦变换。

1.3 分子标记连锁图谱构建及QTL定位

应用524对SSR引物和80个籼粳间特意的

STS引物组合(编为 AC#、AP#系列),对日本晴

和泸恢99这两个亲本进行差异引物筛选,所用SSR
引物部分来源于美国Cornell大学的研究成果而合

成的(http://www.gramene.org/),编为RM#系

列,共524对。所有的引物由上海英俊生物技术有

限公司合成。DNA 的提取参照 McCouch[24]的方

法,并根据张涛博士[25]提供的方法作了一些优化。

543赵建国等:水稻产量相关性状QTL定位



表1 本研究用到的InDel和STS引物序列

Table1.PrimersequencesofInDelandSTSusedinthestudy.

引物名

Primer

染色体

Chromosome

前引物

Forwardprimer(5′-3′)

后引物

Reverseprimer(5′-3′)
InDel-C1-3 1 GGGAAATTTGGGAGGAAGAC CGAGCAAGCTACCCGAATTA
InDel-C1-7 1 TGGCCCAATAGCCCATTTAT CGAGAGCCCGAGAGAGAGA
InDel-C1-8 1 CATTGGGAGCAAGATTCCAG AGAGGACCTCATCCTCCACA
InDel-C1-16 1 TTCATATCCGCAGGCAATTT GCCTTTCTGTTCATGGCAGT
InDel-C2-2 2 CACATGCTCTGGACACCAAC GGAGCAAATAAGCCAACCAA
InDel-C2-3 2 ATAGGGTGGGTGTGCTGAAC GCACAAAACTGCAGGTCTCC
InDel-C3-3 3 TGGTTTATATTGGAACGGAGGA GTTACATGCCCTTTCGCAGT
InDel-C3-6 3 GTTTACGAATGAACCAGT CTCATTGAGGCAAAGGAC
InDel-C3-7 3 CTGCACCGGAGAAATTTGAT CGCATGCAGATGAATAGGTG
InDel-C3-8 3 TAATTTCGGCTCATCCAAGC GAAGCTCCGCAGGTTCAG
InDel-C3-10 3 ACAGCCAGTCGGACAAAT TCTATGGAAGCAGAGCCT
InDel-C3-11 3 GGAATCCCTCCCTTCTTGTC GGTCGGTAAAGACGGTGAAA
InDel-C3-12 3 CCAGGGATCTTCTCATCCAA CCTGGCTAGCATACCACACA
InDel-C3-14 3 TATAGCGGACTGGCCAAACT CCACCCATGTCATCTTCCAT
InDel-C3-17 3 GCATCCATGGTTGAGATTCC TGCGCTGCTAAATGAAAAGA
InDel-C3-18 3 CCATCTCTTTCCACGACGAT AGTGCGGCGAACAGATAAAG
InDel-C3-21 3 GCGAGATGGGCAGCTACTAC ACACAATGTCCAGCTTGCAG
S3-23-1 3 TGGCAGAGCTCCTAACCATT ACTCAAGCATCGACGAAACC
S3-23-2 3 TGCAGCCAGTCTGAAGAGAA GTGTGTTTCACGAGCTCCAA
AC133007 3 GAATTGCTTGTTTGTGGCGGT GTTGGAAGTTCGAAGAAAAAGT
InDel-C4-2 4 AGAAACTGTCGGAGGGGATT AGTTGAAGTTCTTGAGCAGTCG
InDel-C4-4 4 CTCACAGTTTCTAGGCGGAAA AGCCGAGTAGGGCTGAATAA
InDel-C4-5 4 GACGAACTCAACTTGGCAAAC GGATTCGTCAAAGGACAACAA
InDel-C4-9 4 GCGTACAGCGAGAGGTTGAC TCTCTTCGCCACGGAGAC
InDel-C4-12 4 CGTGGCAATATGGTTCCTTT TCGGATACGTAAAACGGAAAA
InDel-C4-13 4 GGATTGCTTTTTGGCAATTT TTAACAACTGGAGGGGGAAA
InDel-C4-14 4 GGATGGTGAGGTGAGGTGTT CGTGTTTTCTCCCCCAATC
S4-8-1 4 CAAAACCCACCCTTAGAGCA GAATGGGGAGAAGGGAACTC
AL606441 4 TTCGCGATTGACAACATCTT TAACCTCACCTCTTTCATCA
AL662981 4 TGCTACAATGCATGTTCTTC GCGCACGTGAAAAATCATAA
InDel-C5-3 5 GCTCCCCTCAACTTTTCCTC TCGGTTGCCTGAATACCTTT
InDel-C6-3 6 CCCTATAAATACAGGAAGCCACA CGCAAGTGATCTCTCGTTGT
InDel-C6-4 6 CAGTTAACACCAATCCAATCCA CCAAATGGGCAGTAGTTTGAA
InDel-C6-5 6 GCTTCTCCCGGAGTATGTCA TGGTCTGAAAAGTGCCAAAA
InDel-C6-6 6 CCTCATCCAGGGGTCATGTA CGGTCAAGTGTCATCCAGGT
InDel-C6-10 6 GGCATTGTAGCCAATCCAGA AAACACACTCCCCCATGAGA
InDel-C6-11 6 TCCATGCCTCGGCTAGGT AACGAACCAAGCAGATCACC
AP005107 6 CGACGCCTTCATTCTTCTTC CAGAAGGCAGCCAGAACCA
InDel-C7-1 7 TGACTGTTACCCTTACGTGCAG CGGGATGAAACAGATTCTGAG
InDel-C7-5 7 TGGTTCTTGGAGCATCTGTG GTTCCTTCACCAGCGTCATT
S7-1-1 7 GGGGGATTTAGGAGAAGTTATTTT CATGTGTCTATTGGAAGATGTGAA
S7-1-2 7 CCTGCAGAGAACCACATGAA GGGCAGAAACAAAATTGAGG
S7-13-1 7 TTTTTCCCATGTTGCCATGT GCCTTCCCGATGAAGAGAAT
S7-13-3 7 CTGATGGAATTCGGTTTGCT CTCTTGCTCACCACGACAAA
AP004263 7 CTACAGAAGTGCGAGGAACA GCGATATAGCTCAACCTGAA
AP005183 7 GCATTCGCATAGCATGTGAA CACCGTCTTACATGAGCTTT
InDel-C8-2 8 TTCAGAAACGGCATCAATCA GCATATAAGCCTCAGCATGG
AP005524 8 TGAACGATACAGGAACTTCT CTTTACAAGCCTATCAGCAT
InDel-C8-10 8 TGCTGCTTATGAGGCTGCTA GCATCACTGTCCTCAGCATC
AP006049 8 GCTCTCTTCGTGTTAAGGCA GGCTTCCATAGTATGACGTG
InDel-C9-3 9 CAATTGGGACAAGTTGAAAACA GAGAGGACGTCATGGAGGAG
InDel-C9-5 9 AACCGGTATAAAACGTGTTGC AAACATACCTTAAGTTCCAGTTGGT
InDel-C9-6 9 GCATGTATCGTGGACATGGA TCCTTGATCAACACCGTCAA
InDel-C9-10 9 CCAATTACGGTGACCTGCTA TGTCGAAACACAACAGTGTCAA
AP005420 9 ACTATTGCATTAATCCCTCG TTTAGTTGTGCGGCATCAAA
AP005686 9 GAATGGCTTGAATTGAGTCT AAACTTTGGGCCGAACTAAA
InDel-C10-1 10 AATTCTTATGGACGGATACGC TCAGCATCTCGTAAGCAAAAA
InDel-C10-5 10 CCGGCCACTAATTAAAGGTG CATCATCCCTTTCCTCATCC
InDel-C10-8 10 CTCAGTTGTTGGGGGATGAG CTTTGGAGATGTGCCAGAGA
InDel-C10-9 10 CGACACATGGTGCAGATATGA TGTGACACGGTGTAGTGACG
InDel-C10-10 10 CATGCTACAGAGAGGGAAGC ACGGCGTCTTTCGGTGTC
InDel-C11-2 11 TGATGAGCTCTCACTTGTTGAAA CGTACATTGGCTTATGTGATCTG
AC108871 11 GCAACTATAGAGTAGCAGCA CCCAACTTGATTCCAATTCT
AC136148 11 GCTGCACACTTTTGAATGTT GAATGCAAAGGTCAAGAAGA
AC134045 11 GACTAACGGCTAGCTGGGAA CACCTTGTGTTGTGTTGGGA
InDel-C12-8 12 CCTAGTTCAGCTCCTGCTTACC GCAGAAGAGAAGTTGTGTGTCG
AL713942 12 GAGATTGATACAGGCTACAGA GTGGTGTGTAATTGTGCTACT
AL731785 12 CGCTCAACCTAATCTATTGT GTGAATCACGATAAAGGCTT
AL732531 12 TCGAGCTAGCGTGTGCAAAT CACCTGGGCCGAAATGGAAA
InDel-C12-10 12 CGGTCGTACGTGTAGCAAGA TGATGGCCAAGAATTTAGGG
S12-3-2 12 GCTACGCGTATGAACAAAACA TGCTTGTCATTGCCTTTCAC
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  用筛选出的亲本间有多态性的分子标记对188
个家系进行标记基因型分析,利用JionMap4.0进

行连锁图谱的构建,标记分组(Grouping)取LOD≥
3.0,采用最大似然算法进行作图,利用Kosambi函

数将重组率转为图距。初步建成连锁图谱后,针对

标记间遗传距离较大的区域根据籼稻粳稻序列间的

差异设计InDel和STS引物,分别编为InDel#、S
#系列,引物序列见表1。筛选出在亲本间有多态

性的标记继续用于图谱构建以增加标记密度。利用

基于混合线性模型[26]的QTLNetwork2.0[27]软件

进行QTL分析。以P =0.005为统计检测阈值,
即当标记的P值小于统计检测阈值时,认为该标记

处存在1个与性状有关的QTL;最后将检测到的所

有QTL以及它们之间的上位性互作以及与环境的

互作整合到一个全QTL模型中,用基于Gibbs抽

样的Bayesian方法估计遗传效应。QTL的命名参

照 McCouch[24]的水稻QTL命名方法。

2 结果与分析

2.1 连锁图谱构建及分析

通过对524对SSR标记,80对STS标记的筛

选以及在相应区间再次合成SSR引物以及InDel、

STS标记的设计补充,去除一些连锁不上和连锁位

置不合理的标记,最终构建了包含207个分子标记

的连锁图谱,每条染色体标记数10到25个,覆盖水

稻12条染色体,全长2397cM,标记区间平均12.29

cM。其中SSR标记136个,STS标记24个,InDel
标记47个(图1)。

2.2 亲本与群体的性状表现

德阳和泸州两地重组自交系群体及其双亲的7
个性状表型分布见表2。所有性状在重组自交系群

体中均表现为连续分布和双向超亲分离,表明这些

性状由多个数量性状座位控制。除结实率外,其他

性状的偏度和峰度绝对值都小于1,说明这些性状

都呈正态分布。在所有考查性状中,母本泸恢99的

每穗颖花数、每穗实粒数、千粒重、株高、单株产量为

高值性状,父本日本晴单株有效穗数为高值性状,结
实率在两地有所不同,但差别不大。

2.3 性状间的相关性分析

相关分析表明,同一性状在德阳和泸州两地表

现除每穗颖花数为显著正相关外,其他性状均达极

显著正相关(表3)。其中单株穗数、每穗颖花数、每
穗实粒数、千粒重、株高两地间的相关系数较大,结
实率和单株产量相关系数相对较小。这说明单株穗

数、每穗颖花数、每穗实粒数、千粒重、株高性状的遗

传比结实率和单株产量稳定。
性状间的相关分析还表明,单株穗数、每穗颖花

数、每穗实粒数、千粒重在两种环境下与单株产量的

相关都达到显著或极显著水平,其中相关系数最大

的都是每穗实粒数,第二大的都是结实率,株高在两

种环境下与单株产量的相关系数均未达到显著水

平。产量各性状之间也有较复杂的相关性,单株穗

表2 亲本与重组自交系群体两环境下水稻产量性状的表型值

Table2.Phenotypicvaluesof7traitsamongtherecombinantinbredline(RIL)populationandparents.

性状

Trait

环境

Envionment

亲本Parent
日本晴

Nipponbare

泸恢99

Luhui99

重组自交系RILpopulation
平均值

Average

变异范围

Range

 峰度

 Kurtosis

偏度

Skewness
单株有效穗 Numberofpaniclesperplant 德阳 Deyang 12.7 8.0 10.2 4.6-17.3  0.479 0.738

泸州Luzhou 13.6 8.4 10.9 5.6-17.4 0.373 0.048
每穗颖花数Numberofspikeletsperpanicle 德阳 Deyang 94.9 219.2 134.2 73.4-219.6 0.419 -0.395

泸州Luzhou 90.9 201.4 137.6 75.5-230.1 0.400 -0.135
每穗实粒数Filledgrainnumberperpanicle 德阳 Deyang 82.8 178.8 108.2 35.8-188.8 0.196 -0.068

泸州Luzhou 72.4 157.8 111.0 44.8-188.5 0.307 -0.151
结实率Seed-settingrate/% 德阳 Deyang 87.3 87.9 80.7 0.4-1.0 -1.829 5.875

泸州Luzhou 79.7 78.3 81.1 0.4-1.0 -1.001 1.498
千粒重1000-grainweigh/g 德阳 Deyang 24.2 25.3 23.8 17.2-33.9 0.278 0.510

泸州Luzhou 22.1 24.7 23.4 17.8-31.1 0.213 -0.381
株高Plantheight/cm 德阳 Deyang 103.3 125.7 113.7 72.3-160.6 0.123 -0.967

泸州Luzhou 96.2 134.0 118.4 79.0-166.2 0.196 -0.762
单株产量Grainyieldperplant/g 德阳 Deyang 25.4 39.1 25.4 8.1-39.7 -0.008 0.449

泸州Luzhou 29.8 32.7 27.6 12.6-44.4 0.101 0.039
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表3 重组自交系群体产量相关性状间相关系数

Table3.CorrelationcoefficientsofriceyieldrelatedtraitsinRILpopulation.

性状

Trait

单株有效穗数

Numberof

paniclesper

plant

每穗颖花数

Numberof

spikeletsper

panicle

每穗实粒数

Filledgrain

numberper

panicle

结实率

Seed-setting

rate

千粒重

1000-grain

weight

株高

Plant

height

单株产量

Grainyield

perplant

单株有效穗数Numberofpaniclesperplant 0.630**

每穗颖花数Numberofspikeletsperpanicle -0.537** 0.815*

-0.537**

每穗实粒数Filledgrainnumberperpanicle -0.505** 0.869** 0.714**

-0.547** 0.861**

结实率Seed-settingrate 0.009 -0.192** 0.309* 0.438**

-0.059 -0.197** 0.287**

千粒重1000-grainweight -0.198** -0.156* -0.122 0.081 0.876**

-0.123 -0.228** -0.170* 0.085
株高Plantheight -0.142 0.271** 0.266** 0.004 -0.030 0.953**

-0.237** 0.262** 0.234** -0.016 -0.065
单株产量 Grainyieldperplant 0.370** 0.249** 0.448** 0.408** 0.177* 0.114 0.398**

0.282** 0.303** 0.500** 0.371** 0.204** 0.026

  每一性状上下两个数据分别表示泸州和德阳两地性状间的相关系数,对角线数据表示同一性状两地间的相关系数。*和**分别表示相关

分别达到P=0.05和P=0.01显著水平。

ThedatainthetopandbottomofeachsmalltablewerethecorrelationcoefficientsbetweenthetraitsinLuzhouandDeyangsites,

respectively.ThedatainthediagonalofthetablerepresentthecorrelationcoefficientsofthesametraitbetweenDeyangandLuzhou.*and
**CorrelationatP=0.05andP=0.01significancelevel.

数与每穗颖花数、每穗实粒数呈极显著负相关,每穗

实粒数与每穗颖花数,千粒重与其他产量性状之间

的相关系数均较小且多数未达到显著水平,说明千

粒重比较稳定。

2.4 性状QTL定位

2.4.1 主效应QTL
对全基因组进行扫描,7个性状共检测到22个

QTL,分布于除6、11、12染色体外的9条染色体上

(表4,图1),单 个 QTL 的 贡 献 率 为1.00%~
33.49%,单个性状QTL个数为1到6个。

共检测到5个单株有效穗QTL,分别位于第2、

3、4、7、10 染 色 体 上;表 型 贡 献 率 为 3.82% ~
10.13%,总贡献率为23.57%,3个增效等位基因来

自日本晴,另外两个 QTL的增效等位基因来自泸

恢99。
在第1、2染色体上分别检测到一个与每穗颖花

数有关的QTL,增效等位基因均来自泸恢99,其中

第1染色体上的qSNP1 对表型的贡献率较大,为

13.65%,第2染色体的qSNP2 对表型的贡献率只

有3.72%。
每穗实粒数QTL只检测到1个,位于第1染色

体的InDel-C1-3-RM1区间,增效基因来自泸恢

99,表型贡献率为5.98%。

分别于第3、4染色体上发现一个结实率相关的

QTL,增效基因分别来自日本晴和泸恢99,表型贡

献率为5.41%和5.23%。
千粒重性状共检测到6个QTL,分布于第2、5、

7、8、9染色体上,其中第7染色体有两个QTL。这

些 QTL 对 表 型 的 贡 献 率 均 较 小,在 3.37% ~
5.71%之间,总贡献率为27.74%;有4个 QTL的

增效基因来自泸恢99,两个 QTL的增效等位基因

来自日本晴。
在第1、7、8染色体上分别检测到1个与株高相

关的QTL,表型贡献率为4.50%~33.49%,总贡

献率为44.16%。其中第1染色体RM212-InDel-
C1-16区间的qPH1 对表型的贡献率为33.49%。

单株产量共检测到3个QTL,分别位于第2、5、

9染 色 体,每 个 QTL 对 表 型 的 贡 献 率 均 较 小

(1.08%~3.16%),总贡献率为6.59%,表明这些

QTL对单产的影响较小,增效等位基因1个来自泸

恢99,2个来自日本晴。

2.4.2 两个QTL之间加性×加性上位性作用

在所考查的7个性状中,除每穗颖花数、每穗实

粒数、结实率3个性状未发现有 QTL之间的上位

性作用外,其他4个性状均检测到1~2对上位性作

用(表5)。在定位的主效应QTL中有4个参与了2
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表4 7个性状的QTL定位结果及遗传参数估算

Table4.IdentificationofQTLforseventraitsandtheirgeneticparameterestimationinRILpopulation.

QTL
标记区间

Interval

位置

Location/cM
A P-value AE1 AE2 h2a h2ae

单株有效穗数Numberofpaniclesperplant
 qPNP2 RM29-RM341 129.4  0.4587 <0.0001 -0.0583 0.0585 0.0395 0.0032
 qPNP3 RM293-RM130 318.0 -0.7220 <0.0001 <0.0001 <0.0001 0.0754 <0.0001
 qPNP4 InDel-C4-14-RM127 209.1 -0.3707 0.0002 -0.0206 0.0206 0.0382 0.0016
 qPNP7 RM429-RM248 170.5 0.9350 <0.0001 -0.0104 0.0104 0.1013 0.0009
 qPNP10 RM171-InDel-C10-9 121.6 0.5523 <0.0001 -0.0001 0.0001 0.0567 0.0012
每穗颖花数Numberofspikeletsperpanicle
 qSNP1 RM1-RM259 30.9 -14.4546 <0.0001 -2.7326 2.7246 0.1365 0.0079
 qSNP2 RM138-RM207 290.9 -7.0003 <0.0001 -0.7918 0.8026 0.0372 0.0031
每穗实粒数Filledgrainnumberperpanicle
 qFGP1 InDel-C1-3-RM1 13.0 -10.2057 <0.0001 -2.9683 3.0440 0.0598 0.0084
结实率Seed-settingrate
 qSSR3 S3-23-1-S3-23-2 202.3 -0.0357 <0.0001 0.0001 -0.0001 0.0541 0.0010
 qSSR4 RM127-RM567 221.6 0.0338 <0.0001 0.0002 -0.0002 0.0523 0.0019
千粒重1000-grainweigh
 qKGW2 RM424-RM29 125.1 0.6077 <0.0001 -0.0002 0.0002 0.0337 0.0005
 qKGW5 RM13-RM593 12.7 0.6365 <0.0001 0.0002 -0.0002 0.0462 0.0004
 qKGW7.1 RM346-RM336 131.7 -0.7037 <0.0001 -0.0690 0.0684 0.0428 0.0034
 qKGW7.2 S7-13-1-S7-13-3 193.1 -0.5692 <0.0001 -0.0002 0.0002 0.0571 0.0010
 qKGW8 RM447-AP005524 247.0 -0.6423 <0.0001 0.0001 -0.0001 0.0514 0.0005
 qKGW9 InDel-C9-5-RM24194 25.5 -0.4843 <0.0001 -0.0001 0.0001 0.0462 <0.0001
株高Plantheight
 qPH1 RM212-InDel-C1-16 190.3 12.7893 <0.0001  0.0002 -0.0002 0.3349 0.0008
 qPH7 RM429-RM248 164.5 -5.8325 <0.0001 -0.0001 0.0001 0.0617 0.0001
 qPH8 RM310-RM72 95.0 4.6389 <0.0001 0.0001 -0.0001 0.0450 0.0002
单株产量Grainyieldperplant
 qGYP2 RM29-RM341 135.4 -2.1775 <0.0001 -1.9580  1.9929 0.0316 0.0312

P=0.0034 P=0.0031
 qGYP5 RM18038-INDEL-C5-3 83.1 1.5569 0.0010 -0.8091  0.8148 0.0108 0.0036
 qGYP9 InDel-C9-6-RM566 69.0 1.8787 <0.0001 -1.5346  1.5384 0.0235 0.0208

P=0.0142 P=0.0149

  A-加性效应估计值;P 值-假设检验P 值;AE-加性位点与环境互作效应估计值;E1-德阳;E2-泸州;h2a-加性效应位点遗传方差

估计值;h2ae-加性位点与环境互作效应遗传方差估计值。AE1、AE2 列中未标明P 值的说明其显著性未达到0.05水平。

A,Theestimatedadditiveeffect;P-value,ThepredictedP-value;AE,Thepredictedadditivebyenvironmentinteractioneffect;

E1,Deyang;E2,Luzhou,h2a,Theheritabilityofadditiveeffect;h2ae,Theheritabilityofadditivebyenvironmentinteractioneffect.ForAE1

andAE2,figureswithoutPvalueswerenotsignificantat0.05level.

个QTL间的互作,占 QTL总数的18.18%。单株

有效穗数检测到1对互作QTL,且2个QTL均在

主效应 QTL中检测到,对表型贡献率为2.18%。
千粒重检测到2对QTL×QTL互作,参与互作的4
个QTL均不具有加性主效应,分别是3.1(第3染

色体第1区间)与6.12以及8.7与10.13的互作;
对表型贡献率分别为3.98%和5.51%。株高和单

株产量都检测到了两对互作,对表型的总贡献率分

别是8.27%和3.96%。

2.4.3 QTL与环境的互作

从表4和表5可以看出,无论是主效应QTL还

是2个QTL之间的互作受到环境影响普遍比较微

弱。主效应QTL与环境互作效应对表型的总贡献

率最小的是株高,仅为0.11%,最大的是单株产量

为5.56%,每穗颖花数的为1.10%,其他性状均不

超过1.00%。QTL×QTL上位性与环境的互作对

表 型 总 贡 献 率 最 大 的 也 是 单 株 产 量,大 小 为

2.35%,同时在所有性状中检测到与环境发生显著

互作(P<0.05)的QTL共有2个,即影响单株产量

的qGYP2、qGYP9,分别位于第2、9染色体。

3 讨论

一般来说,同一性状 QTL的数目、位置、效应

以及稳定性在不同定位群体、不同环境下具有较大

的差异。Holland[28]认为这可能是遗传异质性,当
多个基因控制同一性状时,则其中的基因在不同群
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表5 QTL加性×加性上位性作用及遗传参数估算

Table5.Theadditive×additiveepistaticeffectoftheQTLandthegeneticparameterestimate.

性状Trait QTL_i QTL_j AA P-value AAE1  AAE2 h2aa h2aae

单株有效穗 Numberofpaniclesperplant qPNP7 qPNP10 0.4759 0.0006 -0.0028  0.0029 0.0218 0.0006
千粒重1000-grainweigh 3.1* 6.12 0.7285 <0.0001 -0.0001 0.0001 0.0398 0.0002

8.7 10.13 -0.7176 <0.0001 -0.0001 0.0001 0.0551 0.0002
单株产量Grainyieldperplant 2.20 qGYP9 1.2100 0.0089 -0.1538 0.1554 0.0081 0.0005

9.11 10.7 -2.4242 <0.0001 1.5045 -1.4770 0.0315 0.0230
P=0.0297P=0.0345

株高Plantheight 1.13 qPH7 -3.5723 0.0001 -0.0001 0.0001 0.0323 0.0002
5.8 9.8 -5.8411 <0.0001 -0.0001 0.0001 0.0504 0.0003

  QTL_i和 QTL_j-参与互作的两个QTL位点;AA-加性位点×加性位点互作效应估计值;P 值-假设检验P 值;AAE-加性×加性上

位性与环境互作效应估计值;E1-德阳;E2-泸州;h2aa-加性×加性上位性互作遗传方差估计值;h2aae-加性×加性上位性与环境互作效应遗

传方差估计值。*3.1表示第3染色体自上而下第1个区间,其余类似。AAE1、AAE2 列中未标明P 值的说明其显著性未达到0.05水平。

QTL_iandQTL_j,ThetwoQTLsinvolvedinepistaticinteraction;AA,Theestimatedadditivebyadditiveeffect;P-value,Thepredicted

P-value;AAE,Thepredictedaabyenvironmentinteractioneffect;E1,Deyang;E2,Luzhou;h2aa,Theheritabilityofadditivebyadditiveeffect;

h2aae,Theheritabilityofaaeffectbyenvironmentinteractioneffectinthespecificenvironment.*3.1indicatesthefirstintervalonthe3rd

chromosome,andsoon.ForAAE1andAAE2,figureswithoutPvalueswerenotsignificantat0.05level.

体中分离。在众多的QTL定位研究中都有发现增

效等位基因在双亲中均有分布,本研究也证实了这

一点。在7个性状中只有每穗实粒数检测到1个

QTL,其增效基因来自泸恢99,其他6个性状的增

效等位基因在双亲中均有分布。众多研究发现相关

性状的QTL常常定位于相同或相邻近的染色体区

域。Xiao等[29]发现3个千粒重的QTL分别与3个

每穗粒数的QTL位于染色体的同一区域;李平[30]

发现同一染色体区段常常与几种性状的表达有关,
可能是一因多效,也可能是基因相互连锁位于同一

区间。同时,还发现与性状相关的区间在染色体上

呈集中分布的趋势。本研究的结果与这一观点相符

合。在第1染色体RM1附近分别检测到1个每穗

实粒数和每穗颖花数的QTL,这两个性状的相关系

数在两个环境下都显著正相关,且相关系数均大于

0.86。另外,在第2、第7染色体上同一区间或相邻

区间都发现了QTL的集中分布。这些为性状的相

关性提供了一定的解释。近几年来QTL的克隆与

功能研究普遍表明QTL存在多效性,如Ghd7[21]同

时控制每穗实粒数、抽穗期和株高;DEP1[31]对穗

长、穗着粒密度、每穗实粒数、粒长和粒重等多个性

状均有影响,GS3[14]对粒长和粒重具有较大效应,同
时,对粒宽和粒厚也具有微效作用。

许多研究表明上位性对数量性状有重要作

用[32-33,36]。本研究检测到4个性状共7对加性×加

性上位性互作,其中大部分QTL在主效应QTL定

位中都未检测到,占参与互作位点总数的71.43%。
由此可见,大部分未检测到的 QTL仍以某些方式

影响着数量性状的表现。但多数加性×加性上位性

互作效应的贡献率及效应值均较小,与曹立勇等[34]

的研究结果相似。目前对上位性的检测只涉及两个

QTL的互作,包括加性×加性互作、加性×显性互

作以及显性×显性互作。对更多基因座位的互作仍

有待开展。
数量性状的表型易受环境条件的影响,由于

QTL×环境互作(Q×E)在决定基因对不同环境的

适应性方面起重要作用,因此一直以来它在研究过

程中备受重视。在 QTL研究的早期,由于没有合

适的模型来直接分析 Q×E,只能通过比较不同环

境下的QTL的表现的遗传效应来判断是否存在Q
×E。Lu等[35]利用DH 群体在多年多点进行田间

试验,然后进行 QTL分析比较同一群体在不同年

度间或不同地点间 QTL检测的异同和效应大小,
发现约一半的QTL与环境间存在互作。由于每个

环境条件的 QTL分析是独立进行的,没有办法估

计Q×E的大小。Wang等[13]创建一个混合线性模

型,对从多个环境条件下得到的数据同时分析单位

点、二位点和Q×E效应,从统计学上确定是否存在

显著的 Q×E。Xing等[36]在两种环境条件下对

RIL进行田间试验,搜集相关表型数据,利用这个混

合线性模型对两个环境下的数据进行联合分析发

现,QTL与环境间互作也很普遍,接近一半的QTL
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图1 分子标记连锁图谱及QTL在其上的分布

Fig.1.LinkagemapofDNAmarkersanddistributionoftheQTLsonthemap.

与环境互作,但是 QTL与环境互作的效应较小。
而本研究中只发现了两个显著(P<0.05)与环境互

作的QTL,他们都是与单株产量有关的位点,其他

位点均未检测到显著的Q×E。由于实验材料分别

是在四川的泸州和德阳两地种植,地域比较接近,种
植季节相当,因此推测在相近的环境下,QTL的效
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应是相对稳定的。
将定位结果应用于分子标记辅助育种是 QTL

定位研究的重要目的。本研究中,检测到加性效应

及对表型贡献率较大的位点有控制单株有效穗的

qPNP7,对表型贡献率为10.13%;控制每穗颖花数

的qSNP1,对表型贡献率为13.65%;以及控制株

高的qPH1,对表型贡献率为33.49%,可以用于分

子标记辅助选择。
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