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水稻抽穗期上位效应和 QE 互作效应的分析

张焦平 江良荣 黄建勋 张凯 王侯聪 黄育民 *

厦门大学生命科学学院, 厦门, 361005

* 通讯作者, itgtz@itg.com.cn

摘 要 抽穗期是水稻的重要农艺性状，深入了解其遗传效应对水稻育种实践具有重要现实意义。本研究

利用基于明恢 86×佳辐占、广陆矮×佳辐占两个重组自交系构建的 SSR 遗传图谱，应用混合线性模型方法对

2003 年晚季和 2005 年早季获得的两季水稻抽穗期数据进行 QTL 定位，并作加性效应、加性×加性上位互作

效应及环境互作效应分析。两个群体共检测到 10 个控制抽穗期的 QTL，分别位于 1、2、3、6、7 和 10 号染色

体上，仅 qHD10 (广佳重组自交系中为 qHD10- 1)在两个群体中同时检测到，另检测到 11 对具有上位效应的

互作位点，其中有 5 个是加性效应显著的 QTL。环境互作检测中，发现明佳重组自交系的 qHD10 和广佳重

组自交系的 qHD7 与环境存在显著互作，贡献率分别为 0.34%和 2.32%。本研究表明：两群体的抽穗期性状

的遗传受环境因素影响较小，特别是明佳组合，较适合作为分子辅助育种的研究材料。
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Abstract Heading date (HD) is an important agronomic trait in rice, and detailed understanding of HD’s genetic

effects is significant for rice breeding practice. Quantitative Trait Locus (QTL) controlling HD of rice in different

seasons and environments was analyzed using two Recombination Inbred Lines (RIL) respectively derived from

crosses of Minghui86 ×Jiafuzhan (MJ) and Guangluai ×Jiafuzhan (GJ) by mixed linear model approach. 10 QTL

with additive effects for HD were mapped in the chromosome 1, 2, 3, 6, 7 and 10 totally, and the qHD10

(qHD10-1 as in GJ-RIL) was mapped in both RIL. 22 QTL with epistatic effects for HD in these two RIL were de-

tected, and 5 of them were QTL with additive effects. QTL×environment interaction was detected on qHD10 in

MJ and qHD7 in GJ, each explain the phenotypic variation of HD with 0.34% and 2.32%. This demonstrates that

QTL×environment interaction has minor influence to HD in these two RIL, and they are suitable for Molecular

marker-assisted breeding, specially to MJ population.

Keywords Recombination inbred line, Mixed linear model, Heading date, Additive effects, QTL×environment

interaction

水稻的抽穗期通常以播种到始穗的天数来表

示，是水稻的重要农艺性状，影响水稻品种地区及季

节的适应性，同时又直接或间接地影响水稻的产量，

是衡量品种优劣的重要指标。有关水稻抽穗期的研

究报道不少，各研究的侧重点也不同。科研人员从经

典 遗 传 学 (Chang et al., 1969; Vergar and Chang,

1985)、生理生化(廖伏明和罗孝和，1998)以及分子遗

传学(李春丽和郑康乐，1998；罗林广等，2001；王春

明等，2002)等不同角度对水稻抽穗期展开研究，为水

稻育种实践提供了理论指导。以上各研究中尤以抽

穗期数量性状基因座位 (quantitive traits locus，QTL)

定位方面的研究报道最多。据 gramene 网站(http:
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//www.gramene.org/qtl/index.htm) 最新公布的数据，

已定位了 536 个影响水稻抽穗期的 QTL，分布于 12

条染色体上(岳兵和邢永忠, 2005)。由于受遗传模式

和相关分析软件发展的限制，以往的大部分研究只

是对抽穗期相关座位在染色体上的位置及各座位间

的互作进行分析，很少涉及到基因座位与环境的互

作效应。自朱军(1994)对原广义遗传模型进行扩展，

使其能无偏的分析基因和环境的互作效应，以及

Wang 等(1999)开发出能分析 QTL 和环境互作的基

于混合线性模型的 QTL 分析软件以来，陆续有李泽

福等(2002)和袁爱平等(2003)等对水稻抽穗期 QTL

与环境互作进行了分析。本研究利用 QTL Mapper

1.6 遗传统计软件和水稻 SSR 分子标记，对由广陆

矮×佳辐占，明恢 86×佳辐占构建的两个重组自交系

(RIL)在不同年份不同季节条件下获得的两季数据进

行抽穗期 QTL 定位，对 QTL 之间及其与环境的互作

效应作分析，并对两群体所得结果进行了比较，以期

为今后分子辅助育种提供理论指导。

1 材料和方法

1.1 重组自交系和遗传图谱的构建

1999 年，在厦大农场分别用明恢 86、广陆矮与

优质高产常规稻佳辐占组配两个组合，单粒传代至

F7，各含 391 和 435 个个体，个体遗传基本稳定，分别

命名为明佳重组自交系(MJ-RIL)和广佳重组自交系

(GJ-RIL)。基于上述两个群体，本课题组利用 SSR 分

子标记构建了两张连锁图谱，总标记数分别为 141

个和 149 个，标记间的平均图距分别为 8.9cM 和

9.7cM (黄建勋, 2005; 张凯, 2005)。

1.2 田间试验与数据分析

两个重组自交系及其双亲于 2003 年 7 月 22 日

和 2005 年 3 月 6 日播种于厦门大学农场实验田，采

用 4 行区，每行 6 株，株行距为 20cm ×20cm，田间管

理同一般大田管理，每小区以区内部的 8 株为考查

对象，分别记录抽穗期，取平均值作为各株系性状值

进行 QTL 分析。

1.3 QTL 定位及互作效应分析

将不同年份、季节作环境因子处理，采用 QTL

Mapper 1.6 遗传统计软件，进行抽穗期性状 QTL 定

位，上位性分析及环境互作分析。以 LOD值≥2.0 为

阈值来判断 QTL 是否存在，加性效应 QTL 和上位互

作效应分析均以 P≤0.05 为显著水平进行检测。

2 结果与分析

2.1 抽穗期的表型变异分析

两个群体及其亲本抽穗期的表型数据统计情况

见表 1。两群体的抽穗期在不同的环境条件下有明显

的差异，2003 年晚季抽穗期较 2005 年早季的抽穗期

短，但是亲本间差异并不大。两群体抽穗期均呈现典型

的数量性状遗传模式———近似正态的连续分布(图 1)，

适合进行 QTL 分析。

2.2 抽穗期的 QTL 定位及其环境互作效应的分析

应用混合线性模型的 QTL 定位方法以及复合

区间作图法，联合分析不同环境条件下的数据，分别

对两个群体进行相关 QTL 定位分析。

利 用 本 课 题 组 构 建 的 两 张 连 锁 图 谱 中 ，在

GJ-RIL 中，检测到 5 个抽穗期 QTL，分别位于 3、6、7

和 10 染色体上(图 2)。其中 6 号染色体上 2 个，LOD

值 分 别 为 11.79 和 13.6， 贡 献 率 分 别 为 4.69% 和

4.78%，加性效应值大小分别为 2.34d 和 2.37d，但两

者的效应方向相反：qHD6- 1 的延长抽穗期的等位基

表 1 不同环境条件下两群体及亲本的抽穗期表现

Table 1 The phenotype for HD of the two populations and parents in different environment

群体

Population

明佳重组自交系

MJ-RIL

广佳重组自交系

GJ-RIL

季节

Season

2003 年晚季

2003, Late crop

2005 年早季

2005, Early crop

2003 年晚季

2003, Late crop

2005 年早季

2005, Early crop

母本(d)

Female parents

80

113

72

84

父本(d)

Male parents

79

106

79

106

最大值 (d)

Max

99

112

97

111

最小值 (d)

Min

68

85

68

78

平均值(d)

Mean

78

98

76

93

丰度

Kurtosis

0.75

0.32

0.42

-0.09

偏斜度

Skewness

0.47

0.51

0.62

-0.03
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作效应的 QTL 检测中发现，只有 qHD7 与环境存在

显著的互作效应，贡献率为 2.32 %。

在 MJ-RIL 中检测到的 5 个显著影响抽穗期的

QTL，分别位于 1、2、3、6 和 10 号染色体上(图 2)。其

中 qHD3- 3 的 LOD 值最大，为 28.83，贡献率和加性

效应值分别为 3.62%和 2.13d，其延长抽穗期的等位

基因来自母本明恢 86。qHD1- 1、qHD2- 1 和 qHD6- 1

的 LOD 值都较小，在 2.36~3.28 之间；贡献率在

0.22%~0.33%之间；加性效应值在 0.53d~0.64d 之间，

效应方向相同，都是来自母本明恢 86 的等位基因使

抽穗期延长。10 号染色体上的 qHD10 与 GJ-RIL 中

检测到的 qHD10- 1 位于同一区间内，其 LOD 值为

12.37，加性效应值为 1.37d，效应方向和 GJ-RIL 中的

一致，来自父本佳辐占；贡献率为 1.49%，而且和环境

存在显著的互作效应，贡献率为 0.34 %。5 个座位的加

性效应共解释该群体抽穗期总变异的 5.94% (表 2)。

2.3 抽穗期上位互作效应分析

在上位互作效应分析中，GJ-RIL 检测到 3 对影响

抽穗期性状的加性×加性上位互作效应的 QTL (表 3)，

上位效应值在 0.76d~1.34d 之间，贡献率值都较小，

在 0.01% ~0.83% 之 间 ， 仅 解 释 该 性 状 总 变 异 的

1.37%。在 3 对上位互作中，1 对发生在控制抽穗期的

显著 QTL 之间，其 LOD 值最高，达 27.76，但贡献率

仅为 0.01%，效应值大小为 0.76d，为重组型大于亲本

型；1 对发生在 1 个 QTL 和 1 个互作位点之间，LOD

值为 14.85，贡献率为 0.54%，效应值大小为 1.09d，为

亲本型大于重组型。另 1 对发生在非连锁的互作座

水稻抽穗期上位效应和 QE 互作效应的分析

Analysis of Epistatic and QE Interaction Effects of QTL Controlling Heading Date in Rice (Oryza sativa L.)

图 1 MJ-RIL (A)和 GJ-RIL(B)两季抽穗期频数分布表

Figure 1 Frequency distribution of HD in MJ-RIL (A) and

GJ-RIL (B)

表 2 GJ-RIL 和 MJ-RIL 的抽穗期加性效应 QTL 及环境互作效应

Table 2 QTL of additive and QE interaction for HD based on GJ-RIL and MJ-RIL

注: ***: p≤0.005; *: p≤0.05; 1): AE1 互作是 2003 年晚季的处理效应, 2005 年早季的处理效应大小与其相等, 方向相反

Note: ***: p≤0.005; *: p≤0.05; 1): AE1 represented the effect of QTL×environment under 2003 later season, the effect of QTL×en-

vironment in 2005 is the same as AE1, but in reverse direction

因来自母本广陆矮，qHD6- 2 的延长抽穗期的等位基

因来自父本佳辐占。位于 7 号染色体上的 qHD7，其

LOD 值和贡献率都较其他座位高，分别为 20.55 和

7.51%，加性效应值为 2.97d，其延长抽穗期的等位基

因来自父本佳辐占。qHD10- 1 位于 10 号染色体，

LOD 值为 8.87，加性效应值是 1.94d，延长抽穗期效

应的等位基因来自父本佳辐占。5 个座位的加性效应

共解释该群体抽穗期总变异的 20.04%。在与环境互

数量性状座位

QTL

qHD3

qHD6- 1

qHD6- 2

qHD7

qHD10- 1

qHD1- 1

qHD2- 1

qHD3- 3

qHD6- 1

qHD10

标记区间

Marker

RM5475-RM468

RM197-RM204

RM121-RM527

RM542-RM500

RM271-RM269

RM23-RM580

RM341-RM327

RM569-RM22

RM217-RM253

RM271-RM304

群体

Population

广佳群体

GJ population

明佳群体

MJ population

LOD

2.58

11.79

13.60

20.55

8.87

3.28

2.87

28.83

2.36

12.37

加性效应

A

0.97***

2.34***

-2.37***

-2.97***

-1.94***

0.64***

0.60***

2.13***

0.53***

-1.37***

贡献率 (%)

H2 (A)

0.80

4.69

4.78

7.51

3.22

0.33

0.29

3.62

0.22

1.49

环境互作效应 1)

AE1

-0.20

0.04

-1.16***

0.21

0.10

0.26

0.44*

贡献率 (%)

H2 (AE1)

0.14

0.02

2.32

0.19

0.03

0.16

0.34
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位之间，LOD 值为 4.67，贡献率为 0.83%，效应值大

小为 1.34d，为重组型大于亲本型。未检测到上位效

应与环境的显著互作。

MJ-RIL 中总共检测到 8 对影响抽穗期的加性×

加性上位互作效应 QTL (表 3)，LOD 值在 4.0~15.73

之间。上位效应值在 0.50d~0.84d 之间，贡献率在

0.01% ~0.30% 之 间 ， 仅 仅 解 释 该 性 状 总 变 异 的

1.45%。8 对上位性效应中，5 对为亲本型大于重组

型，3 对为重组型大于亲本型。2 对发生在 1 个对抽

穗期有显著影响的 QTL 和 1 个互作位点之间，LOD

值分别为 4.92 和 15.73， 贡 献 率 分 别 为 0.01% 和

0.19%，效应值大小为 0.43d 和 0.68d，两者均为亲本

型大于重组型。上述 8 对上位互作效应 QTL 中有一

对发生在同一连锁群内，其余互作效应均发生在非

连锁的互作位点间。同 GJ-RIL 中的一样，未检测到

上位效应与环境存在显著互作。

图 2 MJ-RIL (A) 和 GJ-RIL (B)中检测到的抽穗期 QTL 及所在连锁群

Figure 2 QTL of HD based on MJ-RIL (A) and GJ-RIL (B) and the linkage groups they located

354



表 3 GJ-RIL 和 MJ-RIL 的抽穗期加性×加性上位互作效应 QTL

Table 3 Epistatic effects QTL of additive ×additive for HD based on GJ-RIL and MJ-RIL

注: **: p≤0.01, ***: p≤0.005; 1): 效应方向, 正值表示亲本型 > 重组型; 负值表示亲本型 < 重组型

Note: **: p≤0.01, ***: p≤0.005; 1): Direction of effect, positive value: parents type > recombinant type; negative value: parents type

< recombinant type

3 讨论

3.1 抽穗期 QTL 的定位

抽穗期影响水稻品种地区及季节适应性，是水稻

的重要农艺性状，其研究颇受国内科研工作者关注。

虽然由于定位群体和环境的差异，以往的研究较少得

到一致的结果(邢永忠等, 2001; 樊叶杨等, 2001; 林鸿

宣等, 1996; 刘桂富等, 1998; 李泽福等, 2002)，但一些

效应大的 QTL 被检测到的几率较大，如位于 6 号染

色体上的 QTL 可分别在不同群体中检测到(Xiong et

al., 1999; Tamura et al., 1998; 李泽福等, 2002)。

本研究在两个群体共定位到 10 个显著影响水

稻抽穗期的 QTL，分别位于 1、2、3、6、7 和 10 号染色

体上，仅 10 号染色体上控制抽穗期的 qHD10 (广佳

重组自交系中为 qHD10-1) 同时在两个群体中检测

到。在 GJ-RIL 定位到影响抽穗期的 qHD6- 1，与邢永

忠等 (2001) 用珍汕 97/ 明恢 63 的 RIL 所定位到的

Hd6c，Yano 等 (1997) 定位的 Hd1 位于同一染色区

间，但效应值各不相同。在本研究定位的控制水稻抽

穗期的 qHD3- 3、qHD7 和 qHD10 分别与袁爱平等

(2003)定位到的 qHD3、qHD7-2 和 qHD10 位置相似

或一致。郭晶心等(2004)和邢永忠等(2001)在相似位

置也定位到 qHD7，后者进一步指出该位点包括两个

相距不到 2cM，分别控制株高和抽穗期的基因。3 号

染色体上 qHD3 与何风华等 (2005) 定位的 qHD3- 2

位置相似。1 号和 2 号染色体相应位置上的 qHD1- 1

和 qHD2- 1 未见有报道。

3.2 上位效应及环境互作效应

关于水稻抽穗期上位效应的研究已有多篇报

道，但在互作位点的数量和位置上结果各异。袁爱平

等(2003)发现 2 对上位互作位点，发生在 3、7 和 11

号染色体之间；郭晶心等(2004)发现 5 对上位互作位

点，发生在 1、3、4、6、7、9、11 和 12 号染色体之间；高

用明等(2004)发现 13 对上位互作位点，发生于除 3

号和 12 号外的所有染色体上。以上结果中没有一对

是发生在同样的两条染色体之间。本研究在上位效

应检测中，共发现 11 对存在互作的 QTL，涵盖了除

12 号之外的所有染色体。其中发生在 1 号和 5 号、7

号和 11 号染色体之间的两对互作位点分别在高用

明等(2004)和袁爱平等(2003)的结果中检测到，但互

作位点所在区间不同。综合以上结果，表明上位互作

方式的广泛性和多样性：存在所有 12 条染色体之

间，有不同连锁群 QTL 间的互作，也有同一连锁群

里不同 QTL 间的互作，如明佳 RIL 群体的 qHD2- 1

和 qHD2- 2；有一对一的互作，也有一个 QTL 同时与

多个 QTL 发生互作，如明佳 RIL 群体的 qHD7 分别

与 qPH11 和 qHD9 发生互作，足见各座位间关系的

复杂。研究表明，上位效应比加性效应更广泛的存在

于各染色体间，是水稻抽穗期性状的遗传基础之一。

水稻抽穗期易受环境条件的影响已是被诸多研

究所证实的。Lu 等(1997)在检测 DH 群体的抽穗期

水稻抽穗期上位效应和 QE 互作效应的分析
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群体

Population

广佳群体

GJ population

明佳群体

MJ population

数量性状座位

QTL

qHD1

qHD6- 1

qHD6- 2

qHD1- 2

qHD1- 3

qHD2- 1

qHD2- 3

qHD3- 2

qHD6- 2

qHD7

qHD7

标记区间 1

Marker 1

RM543-RM302

RM197-RM204

RM121-RM527

RM580-RM600

RM486-RM315

RM341-RM327

RM318-RM526

RM563-RM218

RM340-RM439

RM11-RM432

RM11-RM432

数量性状座位

QTL

qHD8

qHD10- 2

qHD7

qHD5- 1

qHD3- 1

qHD2- 2

qHD5- 2

qHD4

qHD10

qHD11

qHD9

标记区间 2

Marker 2

RM404-RM72

RM333-RM228

RM542-RM500

RM516-RM598

RM282-RM563

RM250-RM318

RM334-RM31

RM518-RM335

RM271-RM304

RM332-RM286

RM219-RM105

L OD

4.67

14.85

27.76

4.67

6.23

4.92

6.28

5.08

15.73

4.03

4.53

上位效应 1)

AA

-1.34***

1.09***

-0.76**

-0.50***

-0.81***

0.43***

0.79***

0.84***

0.68***

-0.54***

0.76***

贡献率(%)

H2 (AA)

0.83

0.54

0.01

0.10

0.27

0.01

0.25

0.29

0.19

0.12

0.24
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QTL 时发现，在不同环境下得到的结果完全不同，认

为抽穗期 QTL 的检测对环境敏感；Li 等(2003)发现，

在定位的 20 个主效 QTL 有 18 个与环境有互作效

应。袁爱平等(2003)在中 156/ 谷梅 2 号 RIL 群体中

定位到有 3 个抽穗期 QTL 与环境存在显著互作作

用。这些结果表明 QTL 与环境的互作在抽穗期遗传

中具有重要作用，但各不同群体之间又存在较大差

异。我们在广佳和明佳两个群体中各检测到 1 个抽

穗期 QTL 与环境发生互作，但贡献率大小差异较

大，分别为 2.32%和 0.34%。其中在 MJ-RIL 检测到

的 qHD10 与袁爱平等(2003)的结果一致，也存在环

境互作，贡献率相当。

3.3 多生态条件下 QTL 定位分析及其在分子标记辅

助育种中的应用

随着分子标记的开发应用和 QTL 定位技术的

不断发展，分子标记辅助育种的在农业生产中的应

用展现出诱人的前景。但数量性状遗传方式的复杂

性，给实际应用带来了诸多不便。通过对同一研究材

料在多种环境条件下进行 QTL 定位和各互作效应

更加细致的剖析，以选择受环境影响小，遗传稳定，

贡献率高的 QTL 来改良水稻的某些性状的研究思

路越来越受研究人员的关注 (郭龙彪等, 2003; 包劲

松等, 2002)。诸多研究 (袁爱平等, 2003; Li et al.,

2003)及本研究表明：一些在加性效应显著的 QTL 与

其他 QTL 间通常存在上位效应。因此，在分子标记

辅助育种中既应该考虑对效应起主要作用的 QTL，

同时又要考虑与其存在上位效应的 QTL。虽然主效

QTL 往往受环境影响小，但 QTL 与环境互作仍应考

虑，选择受环境影响小的 QTL 有助于提高分子标记

辅助选择的效率，有利于性状的稳定表达和遗传。
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