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摘  要：利用所构建的 Lemont×特青重组自交系(RIL)，采用混合线性模型和复合区间作图法，对不同季节获得
的水稻抽穗期 QTL进行定位及上位性和环境互作效应分析．检测到 3 个控制抽穗期的 QTL，分别位于第 3、7 
和 11 号染色体上，共解释 18.86% 的遗传变异，单个 QTL 的表型贡献率为 2.95%~10.56%，其中 qHD7-1 与
环境存在显著互作，贡献率为 2.18%；另检测到 9 对具有上位性效应的互作位点．  
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Mapping QTLs with epistatic effect and QTL×environmental  
interaction effect of heading date in rice 
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Abstract：A population of 284 recombinant inbred lines (RIL) from the indica-japonica rice cross Lemont×Teqing was 
used to analyze the main effects, epistatic effects of the QTLs, and QTL by environmental interactions(QEs) controlling 
heading date(HD). Three QTLs with additive effects for HD were mapped in the chromosome 3, 7 and 11，which 
accounted for 18.86% of the phenotypic variation. The percentage of phenotypic variation was explained by individual 
additive QTLs ranged from 2.95% to 10.56%. QTL×environmental interaction was detected on qHD7-1, which 
explained the phenotypic variation of HD with 2.18%. Epistasis analysis indicated that nine pairs of epistasis were 
detected for heading date. The results indicated that some QTLs were environmentally sensitive and epistasis was 
important genetic basis for heading date. The information obtained in this study should be very useful for manipulating 
the QTLs for heading date by molecular MAS. 
Key words：rice; heading date; quantitative trait loci; epistasis effect; QTL×environmental interaction 

水稻抽穗期的遗传受主效和微效多基因共同
控制，遗传基础比较复杂．近年来，随着DNA分子
标记技术的建立和发展，人们利用不同的作图群体
开展了对水稻抽穗期数量性状基因座(QTL)的定位
研究[1-3]．自朱军[4]对原广义遗传模型进行扩展，使
其能无偏地分析基因和环境的互作效应，Wang等[5]

开发出能分析QTL和环境互作的基于混合线性模
型的QTL分析软件后，已有一些研究者对水稻抽穗
期QTL与环境互作进行了分析．Li 等[6] 利用双单倍

体(DH)群体，在 13 个不同环境中共检测到 37 个主
效QTL和 29 对上位性 QTLs，这些 QTL能在 56%的
环境中检测到，认为与环境互作是许多QTL的重要
特性．袁爱平等[7]利用 2 个籼稻品种为亲本构建的
重组自交系(RIL)群体，检测到 5 个与抽穗期有关的
QTL，其中 3 个QTL与环境存在显著互作．刘桂富
等[8]利用 2 个籼稻品种为亲本构建的DH群体，在 2
个不同季节中共检测到 8 个主效QTL和 5 对上位性
QTLs，其中的 2 个主效 QTL和 1 对上位性QTL与
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环境互作显著． 
目前有关抽穗期QTL与环境互作的研究，大多

采用籼籼交配制的遗传群体，而水稻籼粳亚种间杂
种优势利用是当前杂交稻育种研究的主要目标，由
于籼粳杂种抽穗期超亲晚熟限制了籼粳亚种间杂
种优势的利用[4]，因此，研究亚种间杂种后代抽穗
期的遗传控制机理具有重要的实践意义．笔者利用
QTL Mapper1.6 和已构建的遗传图谱，对Lemont×
特青重组自交系(RIL)群体的一年两季数据进行抽
穗期QTL定位，对QTL之间及其与环境的互作效应
进行分析，旨在揭示水稻抽穗期的遗传机理，为分
子标记辅助选择提供依据． 

1  材料与方法 

1.1  田间试验与数据分析 

Lemont 是美国南部的一个半矮秆优质粳稻品
种，特青是来源于中国广东的一个高产籼稻品种．选
择亲本Lemont和特青及来源于Lemont×特青F13 的 
284 个RILs，于 2007 年旱季和雨季分别在菲律宾国
际水稻所试验田种植．旱季1月 23日播种，雨季7 月
23 日播种，均在播种后 21 d单本移栽，每个株系栽
2 行，每行 15 株，株行距为 20 cm× 20 cm，常规田
间管理．抽穗时记载每个株系的抽穗期，再换算成
播种至抽穗的天数作为抽穗期性状值． 

1.2  构建遗传连锁图谱 

遗传作图分两步进行．先用F10群体对 179 个
RFLP标记和 3 个形态标记作图[9]，后采用F13群体
对 130 个SSR标记、148 个RAPD标记和 7 个同工酶
标记 [10]

应用基于混合线性模型的统计软件QTL 
Mapper 1.6

．从中选取均匀分布的 164 个标记，用
MAPMAKER/EXP Version 3.0 软件构建分子连锁图
谱，用Kosambi函数将重组值转化为遗传距离(cM)，
该连锁图谱含 56 个RFLP标记，105 个SSR标记及 3
个形态标记：光叶(gh-1)、紫稃尖© 和酚反应(Ph)，
图谱覆盖 1916.5 cM，标记间平均距离 11.76 cM． 

1.3  QTL 定位及互作效应分析 

[6]，对Lemont×特青RIL群体不同季节下
的数据(包括主效QTL、上位性QTL以及QTL与环境

的互作在水稻抽穗期遗传中的作用)进行分析．QTL
分析过程中结合了似然比(LR)和t测验分析方法．主
效QTL和上位性 QTL 通过最大似然法估计，而
QTL与环境互作的效应(包括加性效应与环境互作
和上位性效应与环境互作 ) 利用AUP(adjusted 
unbiased predictor)方法估计．取概率值P=0.005(相
当于df=6 时优势对数值(LOD)=4.023)为阈值，确定
各性状QTL的数目及其在染色体上的位置．用 
Bayesian 检验(P<0.005)进一步分析主效 QTL、上
位性 QTL及QTL与环境的互作．QTL 命名原则遵
循 McCouch 等[11]

根据Lemont×特青的RIL群体分子标记连锁图，
运用混合线性模型的 QTL定位方法，联合分析该群
体在 2007 年旱季和雨季的抽穗期，共检测到 3 个
QTL，分别位于第 3、7、11 染色体上(表 1、图 2)．其
中位于第 3 染色体上的 qHD3-1 的 LOD 值、加性效
应和贡献率都较其他座位高，其延长抽穗期的等位
基因来自父本特青．qHD7-1 和 qHD11-1 的 LOD 值
较小，加性效应方向相同，都是来自父本特青的等
位基因．3 个座位的加性效应共解释该群体抽穗期总
变异的 18.86%．在与环境互作效应的 QTL检测中，
发现只有 qHD7-1 与环境存在显著的互作效应，贡献
率为 2.18%．qHD3-1 不存在环境间显著互作，在不
同环境条件下表现相对稳定，且贡献率较大，在育
种实践中，选择这种受环境影响小的 QTL有助于提
高分子标记辅助选择的效率． 

的规则． 

2  结果与分析 

2.1  抽穗期的表型变异 

亲本 Lemont 和特青及其 RIL 群体抽穗期表型
值频率分布如图 1 所示．RIL 群体的抽穗期在不同
的环境条件下有明显差异，在旱季和雨季的分布范
围分别为 57～97 d 和 64～112 d，旱季抽穗期较雨
季抽穗期短，但亲本间的抽穗期差异并不大．群
体抽穗期呈正态分布，表现数量性状的特点，其
偏斜度和峰值均小于 1(旱季和雨季的偏斜度分别
为－0.47 和 0.17；峰值分别为 0.52 和 0.15)，适合
进行 QTL 分析． 

2.2  抽穗期 QTL 主效应及其与环境互作 
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图 1  Lemont×特青重组自交系及亲本的抽穗期表现 

Fig.1  The phenotype for heading date of the Lemont/Teqing RIL population and parents in different environment 
 

表 1  Lemont×特青 RIL 群体抽穗期加性效应 QTLs 及环境互作效应 
Table 1  QTLs for heading date with additive effects and additive× environment interaction effects in Lemont/Teqing RIL population 

染色体 基因座 标记区间 LOD 值 加性效应 贡献率/% 环境互作效应 贡献率/% 
3 qHD3-1 RG348-C636x 15.08 −2.28 10.56   
7 qHD7-1 N16080-CDO497 4.97 −1.50 5.35 −0.76 2.18 

11 qHD11-1 RM120-RM202 3.21 −1.19 2.95   
 
2.3  抽穗期 QTL 上位性效应及其与环境互作 

共检测到 9 对显著影响抽穗期的加性×加性上
位互作效应 QTL(表 2、图 2)，涉及第 1、2、3、4、
6、7、8、10 和 11 共 9 条染色体的 16 个区间，上
位性效应对表型的总贡献率为 23.85%，说明上位性
效应是一个重要的遗传因素．9 对上位性效应中，

有 3 对为亲本型大于重组型，其余 6 对为重组型大
于亲本型；1 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，其余发生在没有显著效
应的位点之间；3 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．没有检测到
上位性效应与环境的显著互作． 

表 2  Lemont×特青 RIL 群体抽穗期的加性×加性上位型效应 QTLs 及其环境互作效应 
Table 2  QTLs for heading date with additive × additive interaction effects and additive × environment interaction effects in Lemont/Teqing 

RIL population 

基因座 标记区间 基因座 标记区间 LOD 值 上位性效应 贡献率/% 
qHD1 RM5-RM246 qHD6 A07020-RM3  5.91 1.07 1.49 
qHD2-1 RM279-RM211 qHD2-2 RM324-CDO718  5.06 −1.37 2.48 
qHD2-1 RM279-RM211 qHD8-2 RM230-RM264 12.07 −2.12 5.92 
qHD3-2 RM227-RM85 qHD6 A07020-RM3 4.87 1.27 2.10 
qHD4-1 G271-RM252 qHD4-2 G177-RG143 6.65 −1.63 3.47 
qHD7-2 RM234-CDO405 qHD10-2 RM258-RG1094f 4.81 −1.23 1.98 
qHD8-1 C1073a-RM223 qHD10-3 RM222-RM271 4.56 −1.20 1.88 
qHD10-1 H19050-RM216 qHD11-2 RZ53-RM120 5.06 −1.03 1.40 
qHD11-1 RM120-RM202 qHD12 RG20q-RG901 5.12 1.54 3.13 
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图 2  Lemont×特青 RIL 检测到的抽穗期主效和上位性 QTL 

Fig.2  Genetic locations of main-effect QTL and epistatic loci affecting heading date in the Lemont/Teqing RIL population 
 

3  讨  论 

由于定位群体和环境的差异，加之抽穗期遗传
基础较复杂，有关抽穗期的 QTL 定位研究的结果
不尽相同[7-8, 12-13]．笔者运用混合线性模型方法对一
年两季的抽穗期QTL进行联合分析，共检测到 3 个
显著影响水稻抽穗期的 QTL，分别位于第 3、7 和
11 染色体上，其中qHD3-1 和qHD7-1 在以往的研
究[7，14-15]

主效QTL的定位和克隆有助于了解数量性状

的遗传基础，但这仅基于遗传学的单基因模式．从
生物化学和发育遗传学的认识出发，基因产物之间
应该存在大量的互作

中都有报道．  

[16]．在传统的数量遗传学研究
中，很少有关上位性效应的报道，近年来上位性效
应的研究受到重视，已有证据表明，上位性可能是
物种分化和适应的重要遗传机制[17-19]
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．本研究在上
位性检测中，共发现 9 对存在互作的QTL，涵盖了
除第 5、9 和 12 号之外的所有染色体，这些互作QTL
的总贡献率达 23.85%．从互作的类型来看，没有发
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现主效基因之间的互作，没有显著效应的基因之间
的互作占很大比例，这也说明除了主效QTL起作用
之外，还可以通过没有显著效应的基因之间的互作
来影响性状的表达．说明上位性比加性效应更加广
泛地存在于各染色体之间，是水稻抽穗期性状的重
要遗传基础． 

基因型与环境互作对QTL的表达具有重要作
用[20-22]

[10]  Yu S B，Zhong D B， Sanchez A，et al．An integrated 
molecular linkage map and genomic regions with 
clustered QTLs detected in the LT RI population 

[C]//International RiceResearch Institute．Abstract of the 
4th International Rice Genetics Symposium．Los Bano： 
International Rice Research Institute， 2000：278． 

[11]  McCouch S R，Cho Y G，Yano M．Report on QTL 
nomenclature[J]．Rice Genet Newsl， 1997， 14：11-13． 

．明确QTL与环境的互作对分子标记选择及
图位克隆都很重要．本研究检测到 1 个主效QTL与
环境发生显著作用，表明水稻抽穗期的一些QTL对
环境敏感，在实际育种中可利用在不同环境稳定检
测到的QTL进行分子标记辅助选择． 
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