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Abstract : An immortalized F2 population in rice derived f rom F1 hybrid between Zhenshan 97B and Minghui 63 , was used
to Q TL mapping on effective panicle number per plant by using Q TLNetwork22. 0 . A total of eight Q TL s were detected on 6
chromosomes. Both general heterosis and environmental interaction heterosis of effective panicle number per plant in two dif2
ferent environment s for F1 , F2 and F3 generations were predicted based on Q TL effect s. It was revealed that Q TL s with epi2
static effect s were prominent cont ributors to the heterosis for effective panicle number per plant , suggesting that the method of
heterosis prediction based on Q TL mapping was a powerful tool for screening superior hybrids by means of molecular marker
assisted selection.
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摘　要 : 以水稻杂交组合珍汕 97B ×明恢 63 所衍生的永久 F2 ( IF2 ) 作图群体为遗传材料 ,采用 Q TLNetwork22 . 0 定位
软件对有效穗数进行了 Q TL 分析 ,共检测到 8 个 Q TL ,分布于 6 条染色体上。同时根据有效穗数的 Q TL 遗传效应 ,估算了
F1 、F2 和 F3 三个杂种世代的有效穗数杂种优势 ,在预测普通杂种优势的同时 ,也对环境互作杂种优势进行了预测。上位性
Q TL 对有效穗数杂种优势的形成有重要的贡献。表明基于 Q TL 定位结果的杂种优势预测方法有助于分子标记辅助选育强
优势组合。
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　　杂种优势利用已经成为提高作物产量和品质的

一项有效的重要措施[123 ] 。水稻是世界上主要的粮

食作物 ,其杂种优势的利用研究已获得了巨大成

功[4 ] 。目前 ,杂种优势的利用已经成为水稻育种中

的一个主攻方向[5 ] 。

对杂种优势的预测是杂种优势利用中一个普遍

关心的问题[4 ] ,也是杂种优势利用中的一个关键环

节。自 Griffing[6 ]提出用配合力遗传模型预测作物

的杂种优势以来 ,已经发展了以经典数量遗传学分

析为基础的杂种优势预测方法[1 ,3 ,728 ] 。这些预测方

法都在不同程度上推动了杂种优势的利用。但是这

些方法是将控制性状的所有基因作为整体来进行预

测的 ,不适用于从分子水平上对杂种优势的进一步

改造和利用。因此 ,寻找新的杂种优势预测方法是

近年来遗传及育种学研究的一个重要课题。

近年来人们曾尝试用分子标记基因型杂合性来

预测杂种优势。一些研究表明 ,分子标记基因型杂

合度与杂种优势存在高度相关 ,可以用来预测杂种

优势[9214 ] 。而另一些研究则表明 ,分子标记基因型

杂合度与杂种优势存在微弱的相关 ,或根本不存在

相关性[15216 ] 。在水稻中 ,已开展的相关研究也未能

得 出 一 致 的 结 论[5 ,17218 ] 。Melchinger 等[19 ] 和

Boppenmaier等[20 ]认为 ,分子标记基因型的杂合性

与控制某一性状的 Q TL 的杂合性无密切关系是导

致结论不一致的主要原因。另外 ,根据分子标记基

因型杂合度预测杂种优势的方法只属于间接的预测

方法 ,并不能直接预测出杂种优势的具体大小。

由此可见 ,采用直接控制该性状的 Q TL 来预

测该性状的杂种优势才更为直接和有效。然而 ,这

方面的研究报道很少 ,而且也没有形成一套完整而

有效的预测方法[21 ] 。本研究以一个水稻永久 F2

(immortalized F2 , IF2 ) 群体作为研究材料 ,对有效

穗数进行 Q TL 定位分析 ,并基于 Q TL 定位结果预
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测其杂种优势 ,以期为水稻有效穗数杂种优势的进

一步利用提供一些参考信息。

1 　材料与方法

1 . 1 　试验材料

利用水稻珍汕 97B ×明恢 63 的 F2 代杂种通过

单粒传法连续自交 ,得到了由 241 个株系组成的重

组自交系 ( RIL ) 群体 ,此群体由华中农业大学作物

遗传改良国家重点实验室张启发教授提供 ,基于该

RIL 群体已经构建了包含 221 个标记位点的遗传连

锁图谱。本研究将这 241 个株系随机分成两组 ,在

这两组间进行随机交配 ,获得 240 个系间交配的 F1

杂种 ,组成永久 F2 ( IF2 )群体 ,作为试验材料。

1 . 2 　田间试验

田间试验均在浙江大学华家池校区教学试验农

场进行。1999 年和 2000 年分别将 IF2 群体种植在

试验农场 ,采用完全随机区组设计 ,设置 2 次重复。

通过田间调查来考查单株有效穗数等表型性状。

1. 3 　QTL 定位分析

结合已有的分子标记信息和田间观察得到的有

效穗数数据 ,利用新近开发的 Q TL Network22. 0 软

件 ( ht tp :/ / ibi. zju. edu. cn/ sof tware/ qtlnetwork) ,

对水稻 IF2 群体的有效穗数性状进行 Q TL 定位分

析。运用基于 Henderso n 方法 Ⅲ的 F 检验 ,对基因

组进行一维扫描探测主效 Q TL 以及二维扫描探测

上位性。采用 Permutation 检验方法[22 ] ,全基因组

扫描的显著性水准 ( P) 设置为 0. 05。最后将检测

到的所有 Q TL 以及它们之间的上位性互作整合到

一个全 Q TL 模型 ( f ull Q TL model ) 中 , 用基于

Gibbs 抽样的 Bayesian 方法估计遗传效应。Q TL

的命名采用高用明等[23 ] 推荐的方法。为了表述方

便 ,将 1999 年定为环境 1 ,2000 年则定为环境 2。

1. 4 　基于 QTL 效应的杂种优势预测

基于有效穗数的 Q TL 效应对各个单交世代

( Fn)在不同环境下的杂种优势进行预测 ,不仅预测

了普通中亲优势 ( HM ) 和普通超亲优势 ( HB ) ,而且

对环境互作中亲优势 ( HME ) 和环境互作超亲优势

( HBE) 也进行了预测。杂种优势预测通过使用

Q TL maper22. 0 软件中的 Hetero sis 预测模块来实

现[21 ] 。

2 　结果与分析

2. 1 　QTL 定位分析

2. 1. 1 　Q TL 的鉴定

对由珍汕 97B ×明恢 63 所衍生的永久 F2 ( IF2 )

群体的有效穗数进行了 Q TL 定位分析。对于邻近

的位点 ,如果它们之间的图距小于 5 cM ,就初步认

定为是同一个 Q TL 。经 Q TL 定位分析后 ,共检测

到 8 个控制水稻有效穗数的 Q TL ,并对其进行了初

步的命名 (表 1) 。这 8 个 Q TL 分布在第 1、2、4、5、

10 和 12 染色体上的不同标记区间内。

2. 1. 2 　Q TL 遗传主效应分析

控制水稻有效穗数的 Q TL 遗传主效应预测分

析总结于表 2。这里所指的遗传主效应包括加性效

应 ( a) 和显性效应 ( d) 两种 Q TL 单位点效应 ,而且

也包括加性 ×加性 ( aa) 、加性 ×显性 ( ad) 和显性 ×

显性 ( d d) 3 种双位点的上位性效应。在检出的 8 个

控制有效穗数的 Q TL 中 ,有 2 个 Q TL ( Pn121 和

Pn1021) 都各自具有单位点的加性效应和显性效

应 ,但却均不具有上位性效应 ;另外有 3 对 Q TL

( Pn221 和 Pn521、Pn421 和 Pn1221、Pn422 和 Pn122
2) 仅具有上位性效应 ,而这 6 个 Q TL 自身却都不

具有单位点的加性效应和显性效应。结果显示 ,上

位性是水稻有效穗数的主要遗传组分。

表 1 　水稻有效穗数 QTL 的鉴别和定名

Table 1. Identifying and denoting for QTLs controlling effective panicle number per plant in rice.

染色体

Chromosome

标记区间

Marker2interval

位置1)

Position1) / cM

Q TL 命名

Q TL designation
1 R2632 - C39 1. 0 Pn121

2 RM29 - R1843 8. 0 Pn221

4 C56 - C820 0. 0 Pn421

4 C820 - C933 4. 0 Pn422

5 R830 - R3166 4. 0 Pn521

10 C148 - RM239 12. 0 Pn1021

12 C732 - R2672 6. 0 Pn1221

12 C996 - G1128a 9. 0 Pn1222

　　1) 指 Q TL 距离所在标记区间左端标记的遗传距离。
1) The genetic distance between Q TL and t he left marker in t he marker interval where t he Q TL is located.
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表 2 　水稻有效穗数 QTL 的遗传主效应分析

Table 2. Genetic main eff



表 4 　基于 QTL 定位分析的水稻有效穗数杂种优势预测

Table 4. Predicting heterosis of effective panicle number per plant based on QTL mapping in rice.

项目1)

Ent ry1)

亲本 Parent

珍汕 97B

Zhenshan 97B

明恢 63

Minghui 63

杂种世代 Generation of hybrid

F1 F2 F3

G - 0. 097 - 2. 399 1. 472 - 0. 062 - 0. 230
HM 2. 720 1. 186 1. 018
HB 1. 569 0. 036 - 0. 133
GE1 0. 135 0. 808 0. 818 0. 331 0. 146
HME1 0. 347 - 0. 140 - 0. 325
HBE1 0. 683 0. 196 0. 011
GE2 - 0. 135 - 0. 817 - 0. 819 - 0. 333 - 0. 247
HME2 - 0. 343 0. 143 0. 229
HBE2 - 0. 684 - 0. 198 - 0. 112

　　1)
G为所有 Q TL 总的遗传主效应预测值 ; HM 为普通中亲优势预测值 ; HB 为普通超亲优势预测值 ; GE1 和 GE2 分别为所有 Q TL 在环境

1 和环境 2 中 Q E互作效应总预测值 ; HME1和 HME2分别为环境 1 和环境 2 中互作中亲优势预测值 ; HBE1和 HBE2分别为环境 1 和环境 2 中互作

超亲优势预测值。
1)

G is t he sum of prediction on genetic main effect s for all Q TL s ; HM is t he prediction on general heterosis over mid2parent ; HB is t he pre2

diction on general heterosis over better2parent ; GE1 and GE2 are t he sum of prediction on Q E interactions for all Q TL s under environment 1 and

environment 2 , respectively ; HME1 and HME2 are t he predicton of interaction heterosis over mid2parent under environment 1 and environment 2 ,

respectively ; HBE1 and HBE2 are t he prediction on interaction heterosis over bet ter2parent under environment 1 and environment 2 , respectively.

是由控制有效穗数的 Q TL 的遗传主效应决定的 ,

度量了杂种优势在不同环境下的稳定性。

2. 2. 2 　环境互作杂种优势预测

有效穗数的互作中亲优势 ( HME ) 和互作超亲优

势 ( HBE)是由 Q E 互作遗传效应决定的。在两个环

境中 , HME方向相反 ,大小接近。这是由随机效应的

预测值决定的。由表 4 可知 ,在环境 1 中 , F1 具有

较明显的 HME ,然后逐代降低。从 F2 开始 ,出现了

负向的 HME ;但是 F1 、F2 和 F3三个杂种世代都具有

正向的 HBE 。这与表 4 中所显示的普通杂种优势预

测的情况是不相同的。这主要是由于最优亲本 P1

在环境 1 中的互作遗传效应值 (0 . 135) 小于两个亲

本的互作遗传效应的中亲值 (0 . 472) 所造成的 ,说

明 Q TL 遗传主效应的大小与 Q E互作效应的大小

并不存在必然的联系 [21 ] 。从表 4 还可知 ,在环境 2

中的情况正好与环境 1 相反。环境互作杂种优势

是指总的杂种优势中仅仅由环境因素引起的那部

分杂种优势 ,度量了杂种优势在不同环境中的波

动性。

2. 2. 3 　与杂种优势有关的 Q TL

具有遗传主效应 a、d、aa、d d 的 Q TL 位点是对

形成普通杂种优势有贡献的位点。本研究在 Q TL

定位分析中 ,所检测到的所有 8 个 Q TL 位点 ( Pn12
1、Pn1021、Pn221、Pn521、Pn421、Pn1221、Pn422 和

Pn1222) 均能影响有效穗数普通杂种优势。因此 ,

在育种实践中结合分子标记辅助育种的手段改良这

些位点的基因型 ,有利于提高有效穗数的普通杂种

优势。相应地 ,具有环境互作效应 ae、de、aae 和

d de 的 Q TL 位点则是决定环境互作杂种优势的位

点。从表 3 可知 ,在所有检测到的 8 个 Q TL 位点

中 ,除 Pn422、Pn1021 和 Pn1222 位点外 ,其他 5 个

Q TL 位点均参与有效穗数环境互作杂种优势的形

成。因此 ,若改良这 5 个 Q TL 位点的基因型 ,则有

助于提高有效穗数在特定环境下的互作优势 ,可以

在特定的环境中组配出具有强杂种优势的杂交水

稻。

3 　讨论

以往采用的传统的杂种优势预测方法已经不能

满足运用分子育种手段来提高杂种优势的需要 ;而

新近发展的利用分子标记基因型杂合度预测杂种优

势的方法却又因自身的各种局限 ,而未能用于水稻

育种实践。本研究所用的基于 Q TL 定位分析的杂

种优势预测方法可克服两者的的局限性 ,既可以把

杂种优势剖分到各个 Q TL 位点上 ,便于分子水平

的操作 ,又能直接用控制性状的 Q TL 的遗传效应

值来估算杂种优势的大小。这样就便于根据 Q TL

定位结果与杂种优势预测结果确定具有强杂种优势

的 Q TL 基因型 ,并通过分子标记辅助育种的办法

进一步利用并提高杂种优势。

本研究所用的遗传群体为当前我国优良杂交组

合珍汕 97B ×明恢 63 的 F1 (汕优 63) 所衍生的 IF2

群体。IF2 群体是最近几年发展起来的一类新的作

图群体 ,有利于杂种优势的预测与研究 ,而且还有许
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多其他常规遗传作图群体没有的优点[2 ] 。Hua

等[24 ]曾利用与本研究相同的水稻 RIL 群体构建了

一个由 360 个杂种个体组成的 IF2 群体 ,并进行了

Q TL 定位研究。但是 ,由于受到所用 Q TL 定位方

法的限制 ,其 Q TL 定位结果中并未同时估算出 QE

互作效应和上位性效应。

上位性是有效穗数的重要遗传组分。研究结果

表明 ,上位性对有效穗数杂种优势的形成具有重要

的作用。这与 Yu 等[15 ]的研究结果一致。在所有检

测到的 8 个 Q TL 中 ,其中有 3 对具有上位性的

Q TL 对有效穗数的杂种优势有贡献 ,有效利用这些

位点的上位性将有助于杂种优势的提高。

作物的杂种优势往往受环境的影响。本研究结

果显示 ,水稻有效穗数的杂种优势在不同环境中有

明显的差异。HME和 HBE是由具有环境互作效应的

Q TL 决定的杂种优势 ,其大小反映了杂种优势在不

同环境下的波动程度。如果在总的杂种优势中环境

互作杂种优势所占比例较大 ,则有利于在特定环境

中培育出强杂种优势的杂交种 ,但不利于它在多环

境下推广种植。因此 ,仅仅在一个环境中所选育出

的具有强杂种优势的杂交种 ,若要推广到别的环境

中时 ,可能会有一定的风险。

基于 Q TL 定位分析预测出的杂种优势与 Q TL

定位结果的准确性有直接关系。如果 Q TL 定位结

果有偏差 ,那么由此预测出的杂种优势也是有偏差

的。因此 ,准确地进行 Q TL 定位是准确预测杂种

优势的前提。另外 ,在 Q TL 定位分析时 ,可能会漏

掉一些微效 Q TL 。如果对由较多微效 Q TL 控制的

性状进行杂种优势预测时 ,往往会出现一定的偏差。

随着 Q TL 定位方法检测灵敏度的提高 ,将会逐渐

解决这一问题 ,微效 Q TL 所控制的那部分杂种优

势也将会被进一步挖掘与利用。本研究的杂种优势

预测结果有望为有效穗数的杂种优势育种提供参考

信息。但是 ,与以往传统的杂种优势预测结果一样 ,

其预测的有效性还有待于在育种实践中逐步加以证

实。
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