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摘要: 利用QTL定位方法揭示耐热高产粳稻重要农艺性状QTL的遗传信息, 获得其主效QTL连锁标记, 为进一步揭示其分

子机理和耐热高产粳稻品种选育奠定基础。本研究以水稻籼粳交‘热粳35’×‘协青早B’ F2群体作为遗传材料, 选用MapMaker 
3.0软件绘制包含156个多态性SSR标记F2图谱, 采用DPS软件ANOVA分析和WinQTLCart 2.50软件的复合区间(CIM)和多重

区间(MIM)作图法, 对亲本、F2群体重要农艺性状进行T测验、相关分析、QTL定位及其上位性分析。结合已发表文献和

水稻公共数据库(www.gramene.org)确定本研究检测QTL物理位置的可靠性和创新性。结果发现, 所有性状在双亲间呈极

显著差异, 在F2群体呈双向超亲分离、近似正态分布, 这些性状为多基因控制的数量性状(QTL)。共检测到24个QTL, LOD
值介于3.02~12.25, 加性效应值在–31.33~18.01, 显性效值在–21.15~50.54, 单个QTL贡献率为7.15%~70.56%。共检测到8个
一因多效QTL区间, 检测到5对上位性QTLs, 所定位QTL位点不在前人报道物理区间, ‘热粳35’表现出独特遗传模式, 其重

要农艺性状QTLs以加/显性效应为主、上位性效应为辅。
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水稻籼粳杂种F1优势强大, 这种优势不仅遗

传表现在营养器官, 同时还表现在产量性状(朱立

宏等1964; 周开达等1997)。长期以来, 水稻科学家

尝试利用籼粳杂种优势来提高水稻产量(程式华

2010), 但籼粳杂种F1由于结实率偏低、结实性不

稳定、充实度差, 难以直接用于农业生产。然而, 
水稻籼粳交群体后代性状易发生疯狂分离、蕴藏

着巨大的遗传潜力(杨守仁1959), 水稻育种家可从

其后代中选择到优良单株用于超高产育种(程式华

等2001)。因此, 构建籼粳交群体开展重要性状

QTL的定位研究、探明籼粳交群体遗传规律和创

制遗传多样的育种材料具有重要的理论与实践意

义。自杨守仁(1973)首次提出部分籼粳有利性状

稳定杂种优势利用研究以来, 我国科学家围绕水

稻籼粳杂种优势利用研究做了大量探索性工作, 
并践行了不同籼粳亚种间杂种优势利用的新构想

(袁隆平等1990, 1996; 杨振玉等1998; 程式华等

2000; 张桂权等2007)。最终通过三系法、两系法

成功地实现了籼粳亚种间杂种优势利用, 成功培

育出一系列超级稻新品种(罗孝和等1992; 许克农

等1994; 张建新等2001; 况浩池等2007; 马荣荣等

2007; 程式华2010), 为保障国家持续的粮食供给做

出了卓越贡献。随着水稻基因组测序计划的成功

实施(Yu等2002), 分子标记技术的发展(刘华等

1997; McCouch等2002), 生物信息学软件(Lincoln
等1992; Li和Wan 2005; Wang等2006)的开发为在

DNA层面揭示水稻籼粳杂种优势的遗传机理提供

了新工具。

迄今为止, 国内外学者用SSR标记构建了大量

籼粳交遗传图谱(Zhang等2006; 梁永书等2007; 沈
希宏等2008), 并借助分子数量遗传学的理论与技

术体系(徐云碧1994), 定位、分离和克隆了许多产

量、品质、抗性以及育性相关基因(QTL); 利用水

稻籼粳交(F2、DH和RIL)群体分别定位了产量、

直链淀粉、稻米蒸煮食味品质、温度响应和抗病

相关性状QTL (吴长明等2000; 曹立勇等2002; 张
启军等2006; 杨长登等2006; 叶少平等2007; 杨川

航等2012; 张佳等2015; 刘丹等2015); 一些控制水

稻重要农艺性状QTL被成功克隆(姜树坤等2008), 
诸如控制水稻产量和粒型基因Ghd7、BG1和GL7 
(Xue等2008; Liu 等 2015; Wang等2015)。Ikehashi 
(1985)首次报道了籼粳广亲和基因S-5, 水稻不育

基因S-5 (Chen等2008)、S-a (苏菁等2003)和S-b (Li等
2006)被成功定位、分离和克隆, 这些研究成果的取

得受益于水稻现代分子生物学理论与技术创新。

目前, 国内外水稻科学家在籼粳杂种优势利

用和重要农艺性状克隆的基础理论与应用研究两
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个方面取得重大研究进展, 这些研究成果的取得

都离不开水稻籼粳亚种优异种质资源的创新利

用。近年来, 国内外水稻科学家围绕水稻籼粳杂

种产量、品质、抗性和不育性等诸多性状遗传机

理研究取得重大进展, 鉴定了大量QTL位点, 并克

隆到一些控制重要农艺性状基因。前人选用不同

遗传背景的籼粳交群体定位QTL的遗传信息难以

共享。过去, 我国粳稻种植在东北地区和江淮流

域, 能适应长江上游高温伏旱生态环境栽种的粳

稻新品种较少。因此, 利用耐热高产粳稻开展重

要农艺性状QTLs分析研究报道较少。迄今为止, 
人们对耐热高产粳稻新品种重要农艺性状QTL的
遗传信息知之甚少。

为此, 本研究以籼粳交‘热粳35’×‘协青早B’ F2

群体的226个单株作为遗传研究材料, 开展重要农

艺性状QTL定位及其上位性分析, 明确控制‘热粳

35’重要性状QTL的遗传行为。一方面获得重要农

艺性状QTL连锁标记, 为进一步解析其分子机理和

分子标记辅助育种奠定基础; 另一方面通过籼粳

交群体构建, 创制一批籼粳杂种优势利用育种的

中间材料。

材料与方法

1  试验材料

以水稻(Oryza sativa L.)籼粳交F2群体‘热粳35/
协青早B’的226个单株为遗传研究材料。耐热粳稻

品种‘热粳35’由李贤勇研究员提供, 为重庆市农业

科学院选育的首个能适应长江上游高温伏旱生态

区域栽种的粳稻新品种, 在高温伏旱气候环境下表

现出高结实、高产、稳产等优良农艺性状。‘协青

早B’是三系籼稻保持系, 具有良好的开花习性, 广
泛应用杂种优势利用育种。2014年7月在重庆师范

大学生命科学学院试验基地配制‘热粳35/协青早’ 
F0种子。同年8月在海南省陵水县四川农业科学院

水稻南繁育种基地种植杂种F1, 12月成熟期收获F1

植株, 获得F2种子供遗传分析。

2  田间试验与性状考查

2015年3月在重庆师范大学生命科学学院试

验基地选择肥力均匀的试验田, 按照16.6 cm×26.6 
cm规格种植‘热粳35’、‘协青早B’和F2群体单株, 
每穴单本栽插, 田间水肥管理同常规大田。

在水稻成熟期分别对亲本和F2群体各单株按

照申宗坦(1992)的方法进行调查。亲本基于单行

平均值(每行调查中间5株, 求平均值)调查。F2群

体基于单株进行性状调查, 3次重复求其平均值: 
株高(plant height, PH)、单株穗数(panicle number 
per plant, PPP)、穗长(panicle length, PL)、穗粒数

(spikelet per panicle, SPP)、穗实粒数(full grain 
number per panicle, Fg)、穗瘪粒数(empty grain 
number per panicle, Eg)、穗粒密度(grain setting 
density, gSD)、结实率(seed setting rate, SSR)、千粒

重(1 000-grain weight, 1000-gW)、粒长(grain length, 
gL)、粒宽(grain width, gW)、长宽比(length/width 
ratio, L/W)和单穗重(grain yield per panicle, gYPP)。
所有性状值采用Microsoft Excel 2003软件完成数

据分析和作图, DPS软件的方差分析和相关分析对

上述性状进行统计分析。

3  分子图谱构建

从Cornell SSR 2002发表的公共遗传图谱(Mc-
Couch等2002)中选取158对均匀分布在水稻12条染

色体上的多态性引物用于分子图谱构建, 引物序

列来自gramene网站, 由上海英俊生物技术服务有

限公司合成。首先用多态性标记扩增226个F2单

株, 根据基因型电泳条带; 然后进行数据统计分析, 
将F2单株所扩增电泳带型与亲本‘热粳35’带型相

同记为1, 与‘协青早B’带型相同的记为2, 与杂合带

型相同的记为3, 缺失数据记为0; 最后用MapMaker/ 
Exp 3.0构建遗传图谱(Lincoln和Daly 1992), 以LOD= 
3.0将各标记归入连锁群, 以LOD=2.0确定连锁群

内标记的顺序; 用“Ripple”命令进行标记连锁群内

最佳排序, 计算结果提供的最佳顺序排列。选用

“Kosambi”函数计算图距, 用“Map”命令构建连锁

图谱, 根据前人发表的图谱确定各连锁群的染色

体号。

4  QTL分析

采用WinQTL Cart2.5软件(Wang等2006)进行

QTL分析, 应用复合区间作图法(CIM)以LOD=3.0 
(LR=13.8)为阈值, 检测QTL, 估算QTLs的加性/显
性效应和可解释表型变异。扫描区间为2.0 cM, 以
“Model 6: Standard Model”进行背景控制, 应用正

反向回归法、以P=0.01为阈值。在CIM定位的基

础上, 用多重区间(MIM)进行QTL位置和效应的验

证, 并检测QTL上位性互作效应。QTL的命名遵循

McCouch等(1997)命名原则。
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实验结果

1  亲本、F1和F2群体性状表现

株高、单株穗数和单穗重等13个性状值在双

亲间呈极显著差异(表1、图1和2), ‘协青早B’株

高、单株穗数、穗长、穗瘪粒数、粒重和长/宽等

6个性状值显著大于‘热粳35’, 其余7个性状则为‘热
粳35’显著大于‘协青早B’; 正反交‘热粳35/协青早

B’杂种F1株高、穗长、穗粒数和穗瘪粒数等4个性

状呈超高值亲本遗传, 其余9个性状呈中亲遗传。

表1  ‘热粳35/协青早B’ F2群体和亲本农艺性状表现

Table 1  genetic performance of agronomic traits in F2 population of ‘Rejing35×XieqingzaoB’ and their parents

    
性状

                                                  F2                                    ‘热粳35/               
  遗传力/%      ‘协青早B’        ‘热粳35’ T检验

              变幅      平均值±标准差       变异系数/%  协青早B’ F1    

株高/cm 69.85~185.56 130.27±26.92 20.66 108.60   28.93   94.60   90.56 6.72
单株穗数        8~48   18.19±7.41 40.74   14.00   16.03   18.25   12.30 21.93
穗长/cm   14.1~35.7   23.51±4.05 17.23   22.45   25.37   19.49   15.60 17.86
穗粒数      34~413 187.27±75.40 40.26 178   31.12 102 156 25.66
穗粒密度   2.18~17.28   80.39±59.52 33.67     7.93     8.67     5.03     9.29 14.56
穗实粒数        0~246 109.50±76.73 74.04   95   43.67   86 145 17.59
穗瘪粒数        2~413 109.50±76.73 70.07   83   87.21   16   12 7.67
结实率/%        0~98.30   43.21±29.24 67.67   53.37 110.65   89.54   92.50 3.58
千粒重/g   1.42~32.23   22.82±8.69 20.57   25.80   17.00   28.90   24.50 20.76
粒长/cm   0.60~1.20     0.77±0.08 10.33     0.78     5.19     0.97     0.65 25.31
粒宽/cm   0.25~0.52     0.34±0.11 32.35     0.28   13.24     0.27     0.32 18.46
长宽比   1.15~3.87     2.40±0.37 15.41     2.78   14.58     3.50     2.00 12.16
单穗重/g   0.18~5.66     2.43±1.29 53.00     4.25   74.90     3.50     5.00 17.25

图1  ‘热粳35/协青早B’ F2群体株高、单株穗数、穗长、单穗粒数、穗实粒数和穗瘪粒数的频率分布

Fig.1  Frequency distribution of PH, PPP, PL, SPP, Fg, Eg in F2 population of ‘Rejing35/XieqingzaoB’
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F2群体株高、穗长、穗粒数、穗瘪粒数和粒宽

这5个性状均值高于高值亲本, 分别为130.27 cm、

23.51 cm、187.27、109.50和0.34 cm, 变异范围分

别为69.85~185.56 cm、14.1~35.7 cm、34~413、
2~413和0.25~0.52 cm, 变异系数分别为20.66%、

17.23%、40.26%、70.07%和32.35%。单株穗数、

穗粒密度、粒长和长宽比等4个性状值介于双亲

之间, 分别为18.19、7.84、0.77 cm和2.40, 变异范

围分别为8~48、2.18~17.28、0.6~1.2 cm和1.15~ 
3.87, 变异系数分别为40.74%、33.67%、10.33%和

15.41%。穗实粒数、结实率、千粒重和单穗重等

4个性状均值分别为80.39、43.21%、22.82 g和
2.43 g, 变异范围分别为0~246、0~98.3、1.42~ 
32.23 g和0.18~5.66 g, 变异系数分别为74.04%、

67.67%、20.57%和53.00%, 这充分说明双亲遗传

差异越显著其F2群体单株性状值变幅越大。

F2群体各性状值的频率分布见图1和2, 从图

中不难看出所有性状值呈不同程度连续变异分

布。从频率分布曲线峰值来看各性状值的曲线峰

值均符合正态分布, 并存在明显双向超亲遗传分

图2  ‘热粳35/协青早B’ F2群体结实率、穗粒密度、千粒重、粒长、粒宽、长宽比和单穗重的频率分布

Fig.2  Frequency distribution of SSR, gSD, 1000-gW, gL, gW, L/W, gYPP in F2 population of ‘Rejing35/XieqingzaoB’
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表2  ‘热粳35/协青早B’ F2群体农艺性状间相关性分析

Table 2  Correlation coefficients among agronomical traits in F2 population of ‘Rejing35×XieqingzaoB’

     性状        PH        PPP        PL       SPP   gSD    Fg           Eg           SSR      1000-gW         gL          gW      L/W   gYPP

PH   1.00            
PPP   0.02   1.00           
PL   0.76** –0.05   1.00          
SPP   0.46** –0.07   0.62**   1.00         
gSD   0.20** –0.08   0.19*   0.74** 1.00        
Fg   0.00 –0.21**   0.05   0.36** 0.44**   1.00       
Eg   0.42**   0.07   0.57**   0.69** 0.54** –0.42**   1.00      
SSR –0.16* –0.19* –0.17* –0.01 0.11   0.86** –0.66**   1.00     
1000-gW –0.10 –0.10 –0.04   0.02 0.08   0.64** –0.45**   0.67**    1.00    
gL   0.17*   0.03   0.22**   0.09 0.02   0.02   0.09 –0.01 –0.09   1.00   
gW   0.20**   0.07   0.13   0.05 0.02   0.00   0.03 –0.01 –0.05 –0.11   1.00  
L/W –0.68** –0.02   0.00   0.02 0.15   0.00   0.05 –0.02 –0.03   0.73** –0.74** 1.00 
gYPP   0.17* –0.21**   0.28**   0.53** 0.53**   0.90** –0.16*   0.70**   0.65**   0.06 –0.05 0.05 1.00

　　*和**分别表示5%和1%显著水平。

布, 粒长、长宽比的频率分布相对集中, 其余11个
性状分布较分散, 说明这些性状均为多基因控制

的数量性状, 符合QTL作图的要求。

2  相关性分析

性状间相关分析(表2)显示, F2群体株高分别

与穗长、穗粒数、穗粒密度、穗瘪粒数、粒宽和

单穗重呈极显著的正相关, 相关系数分别为0.76、
0.46、0.20、0.42、0.20和0.17; 与结实率和长宽比

成显著负相关, 相关系数分别为–0.16和–0.68; 与
单株穗数、穗实粒数、千粒重和粒长呈不显著相

关。单株穗数分别与穗实粒数、结实率和单穗重

呈显著的负相关, 相关系数分别为–0.21、–0.19
和–0.21; 与穗长、穗粒数、穗粒密度、穗瘪粒

数、千粒重、粒长、粒宽和长宽比呈不相关。穗

长分别与穗粒数、穗粒密度、穗瘪粒数、粒长和

单穗重成显著的正相关, 相关系数分别为0.62、
0.19、0.57、0.22和0.28; 与结实率呈显著的负相关, 
相关系数为–0.17, 与穗瘪粒数、千粒重、粒宽和长

宽比呈不相关。穗粒数分别与穗粒密度、穗实粒

数、穗瘪粒数和单株重呈显著的正相关, 相关系数

分别为0.74、0.36、0.69和0.53; 与结实率、千粒

重、粒长、粒宽和长宽比呈不相关。穗粒密度分

别与穗实粒数、穗瘪粒数和单穗重呈极显著的正

相关, 相关系数分别为0.44、0.54和0.53; 与结实

率、千粒重、粒长、粒宽和长宽比呈不相关。穗

实粒数分别与结实率、千粒重和单穗重呈极显著

的正相关, 相关系数分别为0.86、0.64和0.90; 与穗

瘪粒数呈极显著的负相关, 相关系数为–0.42; 与粒

长、粒宽和长宽比不成相关。穗瘪粒数分别与结

实率、千粒重和单穗重呈极显的负相关, 相关系数

分别为–0.66、–0.45和–0.16; 与粒长、粒宽和长宽

比呈不相关。结实率与千粒重和单株穗数呈极显

著的正相关, 相关系数为0.67和0.70; 分别与粒

长、粒宽和长宽比呈不相关。千粒重分别与粒

长、粒宽和长宽比呈不相关。粒长与长宽比呈极

显著的正相关, 相关系数为0.73; 与粒宽呈不显著

相关。粒宽与长宽比呈极显著的负相关, 相关系

数为–0.74。     
结果表明: (1)双亲间遗传差异不影响其后代

农艺性状间相关性的方向, 但影响它们相关性的

强弱; (2)群体中农艺性状间的相关性具有传递性, 
诸如株高与穗长呈极显著的正相关, 穗长与穗粒

数、穗粒密度、穗瘪粒数和单穗重呈极显著的正

相关, 株高就与穗粒数、穗粒密度、穗瘪粒数和

单穗重呈极显著的正相关。

3  QTL定位

本文共检测到24个QTL (图3和表3), 分布在第

1、2、3、4、5、6、9、11和12染色体。LOD值

介于3.02~12.25, 加性效应值介于–31.33~25.16, 显
性效应值介于–18.79~50.54, 单个QTL贡献率
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图3  ‘热粳35/协青早B’ F2群体农艺性状的QTLs分布

Fig.3  QTLs distribution of agronomical trait in F2 populations of ‘Rejing35×XieqingzaoB’

7.15%~70.56%, 其中贡献率大于10%的QTL有18
个。在第1和第9染色体上检测到2个株高QTL, 其
中qPH1贡献率为30.15%, LOD值为5.27, 加/显性效

应值1正1负; qPH9贡献率为34.47%, LOD值为6.82, 

加/显性效应值1负1正。第1染色体上检测到1个单

株穗数QTL, LOD值为6.60, 贡献率为7.15%, 加/显
性效应值均为负。第3和第12染色体上检测到2个
穗长QTL, 其中qPL3贡献率为18.92%, LOD值为
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3.46; qPL12贡献率为15.87%, LOD值为3.07, 2个
QTL加性效应值均为正, 显性效应值均为负。在第

5染色体检测到1个穗粒数QTL, LOD值为4.67, 贡
献率为12.55%, 加/显性效应值均为正。在第1和第

9染色体检测到2个穗瘪粒数QTL, 其中qEG1贡献

率11.72%, LOD值为4.10; qEG9贡献率为8.99%, 
LOD值为3.36, 2个QTL加/显性效应值均为负。在

第4、第5和第6染色体上检测3个结实率QTL, 其中

qSSR4贡献率为12.00%, LOD值为3.02, 加/性效应

值1正1负; qSSR5贡献率为67.00%, LOD值为3.27, 
加/显性效应值1正1负; qSSR6贡献率为18.32%, 
LOD值为3.80, 加性效应为负, 显性效应为0。在第

1、2、4、5、6、9和11染色体上检测到7个粒重

QTL, 其中q1000GW1贡献率为10.91%, LOD值为

11.57, 加/显性效应均为正; q1000GW2贡献率为

10.28%, LOD值为11.07, 加/显性效应值1负1正; 
q1000GW4贡献率为11.23%, LOD值为8.64, 加/显
性效应值均为正; q1000GW5贡献率为10.23%, 

LOD值为11.12, 加/显性效应值均为正; q1000GW6
贡献率为70.27%, LOD值为9.08, 加/显性效应值1
负1正; q1000GW9贡献为7.70%, LOD值为7.07, 加/
显性效应值1正1负; q1000GW11贡献率为10.45%, 
LOD值为12.25, 加/显性效应值1正1负。在第1染
色体上检测到1个粒长QTL, qGL1贡献率为11.61%, 
LOD值为3.36, 加/显性效应值1负1正。在第1、
2、5和11染色体上检测到5个粒宽QTL,  其中

qGW-1贡献率为68.10%, LOD值为5.63, 加/显效应

值均为正; qGW2贡献率为11.40%, LOD值为4.44, 
加性效应值为零, 显性效应值为正; qGW5a贡献率

为9.18%, LOD值为4.12, 加/显性效应值1负1正; 
qGW5b贡献率为9.11%, LOD值为4.11, 加/显性效

应值1负1正; qGW11可贡献率为70.56%, LOD值为

4.09, 加/显性效应值均为正。

本文共检测到8个一因多效QTLs (图3), 第1染
色体RM129~RM7975区间重复检测到粒长/粒宽

QTL, RM5461~RM11739区间重复检测到穗瘪粒

表3  ‘热粳35/协青早B’ F2重要农艺性状的QTL定位

Table 3  Locating QTLs for important agronomical traits in F2 population of ‘Rejing35×XieqingzaoB’

       性状    QTLs         染色体  标记区间   物理位置/bp               LOD值     加性效应 显性效应    贡献率/%

株高 qPH1 1 RM8084~RM3738 34 902 085~37 261 443 5.27 –22.31***   21.94*** 30.15
 qPH9 9 RM6771~RM7424 14 693 062~16 580 764 6.82   25.16*** –17.44*** 34.47
单株穗数 qPPP6 6 RM7488~RM19732   6 998 987~8 262 179 6.60   –3.05***   –0.47 7.15
穗长 qPL3 3 RM6849~RM6038   3 285 730~4 829 483 3.46     2.86**   –3.02*** 18.92
 qPL12 12 RM3739~RM1159 24 969 012~25 905 554 3.07     2.21**   –0.52 15.87
穗粒数 qSPP5 5 RM163~RM549 19 189 417~20 239 503 4.67   18.01***   50.54*** 12.55
穗瘪粒数 qEG1 1 RM5461~RM11739 26 907 266~33 268 903 4.10 –10.28*** –11.19*** 11.72
 qEG9 9 RM444~RM5526   5 926 291~7 313 032 3.36 –31.33*** –21.15*** 8.99
结实率 qSSR4 4 RM5633~RM5979 13 074 802~20 599 886 3.02     6.00***   –0.26 12.00
 qSSR5 5 RM6082~RM5796   1 198 755~8 899 751 3.27     0.35   –0.30 67.00
 qSSR6 6 RM6395~RM1370 25 995 532~28 532 453 3.80   –0.18     0  18.32
千粒重 q1000GW1 1 RM5461~RM11739 26 907 266~33 268 903 11.57     1.83*     3.35** 10.91
 q1000GW2 2 RM6375~RM3762   9 555 596~22 462 453 11.07   –3.04**   18.55*** 10.28
 q1000GW4 4 RM5633~RM5979 13 074 802~20 599 886 8.64     1.37*     4.44*** 11.23
 q1000GW5 5 RM5796~RM6229   1 198 755~13 528 335 11.12     0.16     0.30 10.02
 q1000GW6 6 RM6775~RM1163      208 978~4 189 479 9.08 –18.91***     8.28*** 70.27
 q1000GW9 9 RM444~RM5526   5 926 291~7 313 032 7.07     0.15 –18.79*** 7.70
 q1000GW11 11 RM26062~RM202   2 252 514~8 984 931 12.25     2.58** –18.53*** 10.45
粒长 qGL1 1 RM129~RM7405 19 336 584~22 229 965 3.36   –0.03     0.02 11.61
粒宽 qGW1 1 RM129~RM7405 19 336 584~22 229 965 5.63     0.10     0.01 68.10
 qGW2 2 RM6375~RM3762   9 555 596~22 462 453 4.44     0      0.01 11.40
 qGW5a 5 RM5796~RM6082   8 899 751~1 198 755 4.12   –0.01     0.01 9.18
 qGW5b 5 RM5796~RM6229   1 198 755~13 528 335 4.11   –0.01     0.01 9.11
 qGW11 11 RM26062~RM202   2 252 514~8 984 931 4.09     0.09     0.01 70.56

　　*、**和***分别表示在0.05、0.01和0.001水平上差异显著。下表同此。
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数/粒重QTL; 第2染色体RM6375~RM3762区间重复

检测到粒重/粒宽QTL; 第4染色体RM5633~RM5979
区间重复检测到结实率 /粒重QTL; 第5染色体

RM5796~RM6229区间重复检测粒重/粒宽QTL, 
RM6082~RM5796区间重复检测到结实率/粒宽

QTL; 第9染色体RM444~RM5526区间重复检测穗瘪

粒数/粒重QTL; 第11染色体RM26062~RM202区间

重复检测到粒重/粒宽QTL。这些控制多个性状QTL
能在相同标记区间重复检测到, 在开展分子标记辅

助育种时可通过1个遗传位点选择达到同时选择2个
性状, 也可通过1个农艺性状的选择同时选择到多个

性状, 起到事半功倍的效果, 这将加速重要性状基因

定位、克隆及分子标记辅助育种的研究进程。

4  QTL互作分析

本文分别检测到3对结实率、1对粒重和1对粒

宽QTL间的互作(图4和表4)。第4染色体RM5633~ 
RM5979区间的主效qSSR4分别与第5染色体RM6082~ 
RM5796区间的非主效qSSR5和第6染色体RM6395~ 
RM1370区间的非主效qSSR6存在互作关系, 其中

qSSR4与qSSR5间有3种不显著的互作模式, 分别为

加性×显性、显性×加性和显性×显性模式, LOD值

分别为1.75、0.45和4.09; qSSR4与qSSR6有2种不显

著的互作模式, 分别为加性×加性和显性×显性, 
LOD值分别为0.045和6.00; 第5染色体RM6082~ 
RM5796区间非主效qSSR5和第6染色体RM6395~ 
RM1370非主效qSSR6间有3种不显著的互作模式, 
分别为加性×加性、加性×显性和显性×加性模式, 
LOD值分别为0.13、–0.78和5.56。第1染色体上

RM5461~RM11739区间的主效q1000GW1和第2染
色体上RM6375~RM3762区间的主效q1000GW2有
2种极显著的互作模式, 分别为加性×加性和显性×
显性模式, LOD值分别为3.51和1.90。第1染色体

上RM7075~RM129区间非主效qGW1和第2染色

体上RM6375~RM3762区间非主效qGW2间有1种
不显著的加性×加性互作模式, LOD值为92.78。
从QTL互作分析结果来看, 所检测到的5对互作

QTL, 仅1对QTL间的互作效应极显著, 其余4对
QTL互作效应极不显著。因此, ‘热粳35’重要农艺

性状的遗传表现受QTL互作效应影响较少, QTL
互作对籼粳杂种农艺性状遗传表现的贡献不大, 
‘热粳35’重要性状遗传模式仍以主效QTL加/显性

效应为主。

图4  ‘热粳35/协青早B’ F2群体农艺性状QTLs的上位性

Fig.4  Epistatic QTLs for several agronomical traits of F2 population of ‘Rejing35×XieqingzaoB’
qSSR4: 结实率QTL (主效); qSSR5和qSSR6: 结实率QTL (非主效); q1000gW1: 千粒重QTL (主效); q1000gW2: 千粒重QTL (非主效); 

qgW1和qgW2: 粒宽QTL (非主效)。
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表4  结实率、粒重和粒宽QTLs的互作分析

Table 4  Analysis of interactions between QTLs of seed setting rate, grain weight and grain width

  性状             QTL            标记区间I (染色体)              QTL               标记区间J (染色体)       互作类型
           LOD值 

                                                                                                                                                                                      AA          AD         DA         DD 

结实率 qSSR4 RM5633~RM5979 (4) qSSR5 RM6082~RM5796 (5) ME×NME    1.75 0.45 4.09
 qSSR4 RM5633~RM5979 (4) qSSR6 RM6395~RM1370 (6) ME×NME   0.045   6.00
 qSSR5 RM6082~RM5796 (5) qSSR6 RM6395~RM1370 (6) NME×NME   0.13 –0.78 5.56
千粒重 q1000GW1 RM5461~RM11739 (1) q1000GW2 RM6375~RM3762 (2) ME×ME   3.51   1.90 

  粒宽 qGW1 RM7075~RM129 (1) qGW2 RM6375~RM3762 (2) NME×NME 92.78   

    性状 
                         加性×加性(AA)                       加性×显性(AD)                       显性×加性(DA)         显性×显性(DD)  

                                         效应值            贡献率%            效应值           贡献率%           效应值           贡献率%          效应值               贡献率% 

  结实率    0.22 5.1 –0.17 1.4 –0.60 31.5 
    0.15 3.8       0.15 3.2 
    0.08 1.9 0.08 0.6   0.12  1.5  
千粒重  –6.62** 18.7     –7.59** 5.6 
粒宽    0.07 12.3       

　　NME: 非主效应; ME: 主效应。

讨　　论

水稻籼粳杂种F1优势强大源于亲本间极显著

差异, 这种极显著差异不仅表现农艺性状, 还表现

在基因组序列, 水稻籼粳差异致其后代农艺性状

易发生疯狂分离, 为水稻育种家创制丰富的育种

材料(程侃声1993; Liang等2010), 是水稻超高产育

种新材料诞生的发源地。同时, 水稻籼粳间遗传

丰富的多态性标记成为基因(QTL)定位研究中高

饱和度遗传物理图谱绘制的首选材料(McCouch等
2002)。当前, 国外学者选用不同籼/粳交群体对重

要农艺性状做了大量研究, 获得了8 846条QTL定
位信息(www.gramene.org)。但由于他们选材的不

同获得的结果信息差异较大 ,  人们难以贡献资

源。过去, 粳稻适应于我国北方和长江下游江淮

稻区种植, 适应长江上游高温伏旱生态区的粳稻

新品种较少, ‘热粳35’为重庆市首个耐高温伏的耐

热高产新品种, 该品种的成功选育和推广改变了

长江上游不能种植粳稻的历史。目前, 我们对‘热
粳35’重要农艺性状QTL遗传信息知之甚少。为

此, 本研究构建热粳遗传群体开展重要农艺性状

QTL定位研究: 一方面阐明南方耐热粳稻重要农

艺性状QTL遗传模式; 另一方面以热粳作为筛选

耐热遗传材料的基因供体拓展育种资源, 为培育

耐热粳稻新品种奠定基础。期望能在长江上游大

面积推广粳稻新品种、拓宽粳稻的种植区域。

水稻籼粳杂种优势利用无论过去、现在和将

来都是超高产育种永恒的主题, 构建水稻籼粳交群

体开展水稻重要农艺性状基因QTL定位研究, 挖掘

重要性状基因逐步实现分子育种具有重要实践意

义(黎裕等2010; 王建康等2011)。现有研究表明, 
水稻籼粳交后代性状大多受多基因控制的数量性

状, 将多基因系统控制的数量性状QTL解析为单个

孟德尔遗传因子迫在眉睫。国内外学者选用不同

的籼粳交群体定位QTL所在连锁群、遗传物理位

置、数量、效应以及作用模式不尽相同, 人们难以

将现有QTL研究成果服务于分子育种。张志勇等

(2008)和姚晓云等(2015)在第1染色体(5 158 295~ 
9 491 732 bp)和(14 704 764~16 271 090 bp)区间、

第9染色体(17 719 660~18 810 067 bp)区间检测到

株高QTL, 与本研究在第1和9染色体(34 902 085~ 
37 261 443 bp)和(14 693 062~16 580 764 bp)区间检

测株高QTL物理位置相差较远。郭小蛟等(2013)、
方萍等(2002)和王智权等(2011)分别在第3染色体

(5 633 000~6 468 000 bp)和(15 469 002~17 461 607 
bp)区间检测到穗长QTL, 与本研究第3染色体

(3 285 730~4 829 483 bp)和第12染色体(24 969 012~ 
25 905 554 bp)区间检测穗长QTL不在相同位置。

Li等(2000)在第5染色体(21 372 057~26 934 304 bp)
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物理区间检测到穗粒数QTL, 与本研究第5染色体

(19 189 417~20 239 503 bp)检测穗粒数QTL物理

位置较近。Redona和Machill (1998)在第1染色体

(21 700 215~23 117 968 bp)和(42 253 189~43 046 162 
bp)区间检测到穗瘪粒数QTL, 与本研究在第1染
色体(26 907 266~33 268 903 bp)和第9染色体 
(5 926 291~7 313 032 bp)区间检测到QTL不在相同

位置。陈庆全等(2007)分别在第4染色体(1 128 064~ 
13 154 172 bp)、第5染色体(2 796 876~7 497 918 
bp)和(27 313 250~28 547 326 bp)区间检测到结实

率QTL; 韩龙植等(2006)在第6染色体(28 599 181~ 
27 253 269 bp)区间检测到结实率QTL; 陈深广等

(2010)在第6染色体(8 972 697~11 064 125 bp)区
间检测结实率QTL; 高云等(2014)在第4染色体

(23 285 463~23 315 504 bp)、第5染色体(526 890~ 
1 258 372 bp)、第6染色体(18 561 151~18 983 458 bp)
和(6 517 443~6 942 384 bp)区间检测结实率QTL。
与本研究在第4染色体(13 074 802~20 599 886 
bp)、第5染色体(1 198 755~8 899 751 bp)和第6染
色体(25 995 532~28 532 453 bp)区间检测结实率

QTL不在相同物理位置。Redona和Mackill (1998)
在第4染色体(26 534 254~31 065 233 bp)检测粒重

QTL; Li等(2000)在第1染色体(1 890 153~4 635 793 
bp)、第5染色体(2 027 827~2 145 123 bp)和第11染
色体(932 068~293 280 bp)区间分别检测粒重QTL; 
本研究分别在第1、2、4、5、6、9和11染色体的

(26 907 266~33 268 903 bp)、(9 555 596~22 462 453 
bp); (13 074 802~20 599 886 bp)、(1 198 755~13 528 335 
bp)、(208 978~4 189 479 bp)、(5 926 291~7 313 032 
bp)和(2 252 514~8 984 931 bp)物理区间检测粒重

QTL与前人研究结果相差甚远。Huang等(1997)在
第1染色体(34 937 981~40 565 651 bp)区间检测到

粒长QTL; Redona和Mackill (1998)分别在第2和5
染色体(33 613 634~35 937 250 bp)、(1 115 821~ 
1 861 366 bp)和(5 915 709~7 762 249 bp)区间检测

到粒宽QTL; Tan等(2000)在第1染色体(1 890 153~ 
5 915 709 bp)和第5染色体(1 568 3074~2 145 123 
bp)区间检测粒长QTL; 邢永忠等(2001)在第1染色

体(11 101 741~13 053 493 bp)区间检测到粒长QTL; 

李泽福等(2003)在第2染色体(1 115 821~1 861 366 
bp)和第5染色体(5 915 709~7 762 249 bp)区间检测

到粒宽QTL; Wan等(2005)在第1染色体(10 491 017~ 
7 476 678 bp)区间检测到粒长QTL和在第5染色体

(1 861 366~6 699 817 bp)检测到粒宽QTL; 于守武

等(2008)在第1染色体(6 580 810~7 020 146 bp)检测

粒重QTL; 蒋钰东等(2015)在第1染色体(40 797 662~ 
40 166 840bp)同时检测到粒长/粒重QTL。本研究

在第1染色体(19 336 584~22 229 965 bp)物理区间

检测粒长粒宽QTL, 在第2、5、11染色体(9 555 
596~ 22 462 453 bp)、(1 198 755~8 899 751 bp)、(1 
198 755~ 13 528 335 bp)和(2 252 514~8 984 931 bp)
物理区间检测到粒宽QTL。通过比较研究发现本

研究定位重要农艺性状QTLs与前人定位结果物理

位置有些差异, 可能是一些新的QTL位点, 也是今

后研究工作重点关注效应值较大且重复定位的

QTLs。
本研究分析了粳稻资源‘热粳35’重要农艺性

状QTL, 明确其QTL所在的连锁群、数量、物理位

置、效应值以及遗传作用模式。共检测24个QTL, 
检测到8个一因多效QTL区域, 检测到5对上位性

QTL, 这些QTL以加/显性效应遗传模式为主, 上位

性QTL为辅。所检测到QTL物理位置与前人报道

QTL位置不同, 耐热高产粳稻‘热粳35’可能拥有一

套独特的遗传模式, 这些研究结果可为后续QTL精
细定位和分子标记辅助育种奠定了基础。同时, 
在开展耐热粳稻育种时, ‘热粳35’可作为长江上游

耐热粳稻选育与推广的模式材料。
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Locating QTLs for important agronomic traits in japonica rice ‘Rejing35’
LI Xing-Xing1, ZHENg Jian1, ZHOU Jun-Jie1, QIN Xiao-Jian1, NAN Wen-Bin1, YANg Yong-Qing1, ZHANg Han-Ma1, LI Xian-
Yong3, LIANg Yong-Shu1,2,*

1Chongqing Key Laboratory of Molecular Biology of Plant Environmental Adaptations, Chongqing Normal University, Chongqing 
401331, China; 2State Key Laboratory of Rice Biology, Hangzhou 31006, China; 3Rice Research Institute, Chongqing Academy of 
Agricultural Sciences, Chongqing 400060, China

Abstract: The study was to elucidate the genetic information of QTL determining important agronomical traits 
and obtain the linkage marker of QTL underlying japonica variety with high yield and heat tolerance character 
with by method of QTL mapping, and provide some useful information for the further molecular mechanism of 
japonica variety and its genetic improvement. A F2 population derived from the cross between japonica ‘Re-
jing35’ and indica ‘Xieqingzao B’ containing 226 lines was used to perform the QTL analysis. A genetic link-
age map containing 156 SSR was constructed by MapMaker3.0 software; the methods to ANOVA, Correlation, 
CIM and MIM were applied to perform the phenotypic data analysis and QTL mapping using DPS and Win-
QTLCart 2.50 software. The reliable genomic regions of major QTL were confirmed by comparison with the 
publicly available QTL data from the website of www.gramene.org and the previously published literature. 
T-test analysis for thirteen traits showed that a significant difference was lied between ‘Rejing35’ and ‘Xieqing-
zaoB’, a crazy segregation occurs in these traits, and a normal distribution of phenotypic values for all traits 
was observed in the F2 population, indicated that these traits were controlled by multiple genes (QTL). Twen-
ty-four QTLs were detected on chromosome 1, 2, 3, 4, 5, 6, 9, 11 and 12 for all traits, respectively, with the 
LOD values ranged from 3.02 to 12.23, the additive effect from –31.33 to 18.01, the dominative effect from 
–21.15 to 50.54, and the range of individual QTL explaining phenotypic variation was from 7.15% to 70.56%. 
Of these, there 8 pleiotropic QTLs were located repeatedly for multiple traits on chromosome 1, 2, 4, 5, 9 and 
11, respectively, five pairs of epistatic QTLs were detected, these QTLs were not located on the same genomic 
region to that of the previously published QTLs. ‘Rejing35’ shows the unique genetic model, The genetic model 
of additive/dominant QTL underlying agronomic trait is more important than that of epistatic QTL, the genomic 
regions of all QTLs were not in the same genomic region to the previously published QTLs, there 8 pleiotropic 
QTLs were detected repeatedly for multiple traits, five pairs of epistatic QTLs were detected for three traits. 
Key words: rice; SSR; indica-japonica hybrid; agronomic traits; QTL mapping
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