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　 　 摘要:　 玉米穗部性状与产量密切相关ꎬ剖析控制穗部性状杂种优势数量性状位点(ＱＴＬ)有助于加深杂种优

势作用机制的理解ꎬ为杂种优势的应用提供理论指导ꎮ 本研究根据三重测交交配设计方法组配了 １２１ 个测交后代

的三重测交(ＴＴＣ)群体ꎬ并利用完备区间作图法(ＩＣＩＭ)对穗部性状杂种优势进行了 ＱＴＬ 分析ꎮ 经检测ꎬ共发现 １３
个主效 ＱＴＬｓꎮ 其中ꎬ穗长检测到 ２ 个 ＱＴＬꎬ穗粗检测到 ４ 个 ＱＴＬꎬ穗行数检测到 １ 个 ＱＴＬꎬ行粒数检测到 ２ 个 ＱＴＬꎬ
百粒质量检测到 ４ 个 ＱＴＬꎮ 这些 ＱＴＬ 分别分布于第 １、第 ２、第 ３、第 ４、第 ５ 和第 １０ 染色体上ꎮ ＱＴＬ 位点作用模式

分析结果表明ꎬ超显性位点最多(１０ 个)ꎬ加性位点最少(２ 个)ꎬ单位点可解释 ８.２％~ ２３􀆰 ３％的表型变异ꎮ 对 ＱＴＬ
位点上位性互作进一步剖分发现ꎬ穗粗、穗行数和百粒质量性状中存在 ９ 对不同位点的上位性互作ꎬ单位点可解释

２０.４％~３５􀆰 ３％的表型变异ꎮ 研究结果表明ꎬ加性、显性及两位点上位性互作是玉米穗部性状杂种优势形成的主要

遗传学基础ꎮ
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　 　 杂种优势是指 ２ 个以上遗传基础不同的亲本杂

交所产生的杂种后代优于亲本的现象ꎬ在作物育种

中得到了广泛应用ꎬ特别是玉米产量的提高ꎬ主要来

源于其强大的杂种优势[１￣４]ꎮ 玉米穗部性状与产量

密切相关ꎬ其百粒质量、穗长、穗粗、穗行数和行粒数

是增产的主要影响因素[５￣７]ꎬ剖析控制穗部性状杂种

优势数量性状位点(ＱＴＬ)有助于加深对杂种优势作

用机制的理解ꎮ 近年来ꎬ对杂种优势遗传基础的阐

述已经由早期的显性假说和超显性假说发展到现在

的基因组(ＤＮＡ)、转录组(ＲＮＡ)和蛋白组等多组学

水平[８￣１２]ꎮ 杂种优势的遗传机理存在多种结论ꎬ通
过对目标性状杂种优势 ＱＴＬ 位点的剖析ꎬ可以明确

ＱＴＬ 的作用模式及其遗传效应ꎮ 目前ꎬ许多学者利

用不同的分离群体对玉米穗部相关性状进行了大量

研究ꎬ鉴定出许多控制穗部性状的主效 ＱＴＬꎬ并在育

种中得到了一定的应用ꎮ 例如ꎬＹａｎ 等[１３] 采用 Ｒ /
ｑｔｌ 方法检测到穗行数、行粒数和百粒质量的主效

ＱＴＬ 分别为 ７ 个、５ 个和 ５ 个ꎮ 尽管近几年研究检

测到的 ＱＴＬ 数目逐渐增多ꎬ但是对于同一性状ꎬ由
于所用材料、环境和 ＱＴＬ 分析方法不同ꎬ研究结果

也不尽相同ꎬ说明玉米穗部性状遗传规律较为复杂

且易受环境影响ꎮ 对于复杂的数量性状来说ꎬ上位

性效应是解析其遗传基础必不可少的ꎮ 例如ꎬＭａ
等[１４]对玉米产量相关性状进行了 ＱＴＬ 定位ꎬ得到

１０ 个穗长 ＱＴＬｓꎬ １３ 个穗行数 ＱＴＬｓꎬ ２ 个粒质量

ＱＴＬｓꎬ同时进行了 ＱＴＬ 之间的上位性互作分析ꎬ得
到 ４４ 个上位性互作 ＱＴＬｓꎬ包含大部分主效 ＱＴＬｓꎮ
研究结果表明ꎬ上位性效应可能参与主效 ＱＴＬ 对相

关性状的影响ꎬ是玉米产量性状的重要遗传基础ꎮ
然而ꎬ受遗传群体的限制ꎬ对相关 ＱＴＬ 上位性互作

研究的报道较少ꎮ 为了进一步了解 ＱＴＬ 的上位性

互作ꎬ Ｋｅａｒｓｅｙ 和 Ｊｉｎｋｓ[１５] 开发了一套三重测交

(ＴＴＣ)遗传交配设计ꎬ该交配设计可以精确地检测

上位性互作并且在上位性不存在的情况下无偏地估

计加性效应和显性效应ꎮ Ｌｉ 等[１６]、张体付等[１７] 和

Ｋｕｓｔｅｒｅｒ 等[１８]分别以水稻、玉米和拟南芥为材料ꎬ利
用 ＴＴＣ 设计ꎬ对杂种优势 ＱＴＬ 进行分析ꎮ 杂种优势

ＱＴＬ 定位分析所用的群体和方法较多ꎬ但与常规遗

传群体相比ꎬ来源于 ＩＢＭ(Ｉｎｔｅｒｍａｔｅｄ Ｂ７３×Ｍｏ１７)重
组自交系群体测交后代的 ＴＴＣ 群体由于在 Ｆ１代进

行了 ４ 次互交ꎬ含有更高的遗传交换信息ꎬ因此可构

建高分辨率的遗传图谱[１９]ꎮ 尽管复合区间作图

(ＣＩＭ)法是近 １０ 年来广泛应用的 ＱＴＬ 或者基因定

位方法ꎬ但其算法本身存在一些缺陷ꎬ致使检测的

ＱＴＬ 效应可能会被侧连标记之外的标记变量吸收ꎬ
难以推广到上位型互作 ＱＴＬ 的定位上ꎬ而完备区间

作图(ＩＣＩＭ)法可以克服 ＣＩＭ 法的不足ꎬ大大提高上

位性 ＱＴＬ 的检测功效ꎬ更好地检测连锁 ＱＴＬ[２０]ꎮ
本研究拟以玉米高交换信息遗传群体 ＩＢＭ 组

配的 ＴＴＣ 群体为研究群体ꎬ构建高分辨率遗传图

谱ꎬ利用 ＩＣＩＭ 法对穗长、穗粗、穗行数、行粒数和百

粒质量进行全基因扫描ꎬ检测该遗传背景下各性状

的杂种优势 ＱＴＬ 位点ꎬ并对互作位点进行剖析ꎬ明
确穗部性状杂种优势 ＱＴＬ 的作用模式及遗传效应ꎬ
以期为穗部性状杂种优势的利用提供指导ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 三重测交群体(ＴＴＣ)的构建

根据 Ｋｅａｒｓｅｙ 等[１５]提出的 ＴＴＣ 遗传设计方法ꎬ
随机选取 １２１ 株不同的 ＩＢＭ 株系ꎬ分别与其亲本

Ｂ７３、Ｍｏ１７ 和 Ｆ１(Ｂ７３×Ｍｏ１７)进行测交得到 ＴＴＣ 群

体后代 ＴＣ(Ｂ)、ＴＣ(Ｍ)和 ＴＣ(Ｆ)ꎬ构建了包含 ３６３
株不同基因型个体的 ３ 个测交群体ꎬ每个测交群体

１２１ 株ꎮ
１.２　 穗部性状田间调查

２０１４ 年在江苏省农业科学院六合试验基地ꎬ采
用完全随机区组设计ꎬ共设 ３ 个小区ꎬ每个小区包括

１２１ 个 ＩＢＭ 重组自交家系(ＲＩＬ)、１２１ 个 ＴＣ(Ｂ)、１２１
个 ＴＣ(Ｍ)及 １２１ 个 ＴＣ(Ｆ)ꎮ 设 Ｂ７３、Ｍｏ１７ 及杂交

种 Ｆ１为对照ꎮ 小区为单行区ꎬ行长 ３􀆰 ６ ｍꎬ行距 ６０􀆰 ０
ｃｍꎬ株距 ３０􀆰 ０ ｃｍꎮ 为减轻边际效应的影响ꎬ小区周

边种植了保护行ꎮ 玉米的整个生育期采用常规栽培

管理措施ꎮ 田间管理同一般大田ꎬ成熟后每个小区

考种 ５ 个穗ꎬ项目包括穗长、穗粗、穗行数和行粒数ꎬ
取小区的均值作为每个材料的数据ꎬ脱粒后测定籽

粒百粒质量ꎬ每个小区测 ２ 次百粒质量ꎬ以均值作为

小区数据ꎮ
１.３　 数据处理

穗部性状的杂种优势通过中亲优势进行度量:
ＭＰＨ＝(Ｆ１ －ＭＰ) /ＭＰ×１００％(ＭＰＨ:中亲优势ꎻＦ１:
杂种中基因表达强度ꎻＭＰ: 双亲表达强度平均值)ꎮ
根据 Ｋｅａｒｓｅｙ 等[１５]提出的方法将 １２１ 个 ＩＢＭ ＲＩＬ 与

ＴＣ(Ｂ)、ＴＣ(Ｍ)和 ＴＣ(Ｆ)的测交后代表型值分别表

示为 Ｌ１ｉ、Ｌ２ｉ和 Ｌ３ｉ( ｉ ＝ １ꎬ２ꎬ３􀆺􀆺ꎬ１２１)ꎮ 对每一个
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ＲＩＬ 计算和式 Ｚ１ ＝(Ｌ１ｉ ＋Ｌ２ｉ) / ２ꎬ差式 Ｚ２ ＝ Ｌ１ｉ －Ｌ２ｉꎬ以
及差式 Ｚ３ ＝ Ｌ１ｉ ＋Ｌ２ｉ －２Ｌ３ｉꎬ用于加性、显性和上位性

ＱＴＬ 分析ꎮ 用 ＳＰＳＳ １７.０ 软件进行基因型均值统计

和方差分析ꎮ
１.４　 ＱＴＬ 定位及其作用模式分析

基于 Ｊｉａｎｇ 等[２１]构建的遗传连锁图谱ꎬ包含 ７７
个插 入 /缺 失 ( ＩｎＤｅｌ )ꎬ ３２ 个 大 片 段 存 在 /缺 失

(ＰＡＶ)ꎬ６１ 个单核苷酸多态性(ＳＮＰ)以及 ７４４ 个简

单序列重复(ＳＳＲ)ꎬ总遗传图距为 ４ ２６３.１ ｃＭꎬ穗部

性状的主效 ＱＴＬ 通过 ＩＣＩＭ 法进行分析ꎬ利用 ＱＴＬ
ＩｃｉＭａｐｐｉｎｇ Ｖ４.０ 软件分析两位点上位性互作ꎮ ＱＴＬ
的鉴定标准为:当优势对数(ＬＯＤ) >２.５ 且 Ｐ<０.００１
时ꎬ为显著的主效 ＱＴＬꎬ当 ＬＯＤ>５.０ 且 Ｐ<０.０００ １
时ꎬ为显著的两位点互作ꎮ 通过检测到的 ＱＴＬ 位点

分别对 Ｚ１ 和 Ｚ２ 进行效应估计得到其显 性 度

｜ ｄ∗
ｉ / ａ∗

ｉ ｜ ꎬ根据显性度的大小可区分 ＱＴＬ 作用方

式[２２]ꎬ分为加性(Ａ: ｜ ｄ∗
ｉ / ａ∗

ｉ ｜ <０.２)、部分显性(ＰＤ:
０􀆰 ２≤ ｜ ｄ∗

ｉ / ａ∗
ｉ ｜ < ０􀆰 ８)、显性(Ｄ:０􀆰 ８≤ ｜ ｄ∗

ｉ / ａ∗
ｉ ｜ <

１􀆰 ２)及超显性(ＯＤ: ｜ ｄ∗
ｉ / ａ∗

ｉ ｜≥１􀆰 ２) [２３]ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 穗部性状的杂种优势分析

测定了亲本自交系 Ｂ７３、Ｍｏ１７ 以及杂交种 Ｆ１的

穗长、穗粗、穗行数、行粒数及百粒质量ꎬ并计算了中

亲值和中亲优势ꎮ 结果(表 １)显示ꎬ玉米杂交种 Ｆ１

在所测定的 ５ 个性状上都表现明显的中亲优势ꎬ经
过 ｔ 测验分析均达到极显著水平(Ｐ<０.０１)ꎬ产生超

亲优势ꎬ其中以行粒数优势最高(１１３.７％)ꎬ穗长和

穗粗次之(５６.４％和 ４３.３％)ꎬ百粒质量和穗行数最

低(３１.７％和 ２４.１％)ꎮ

表 １　 穗部性状的杂种优势

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｐｈｅｎｏｔｙｐｅ ｖａｌｕｅ ａｎｄ ｈｅｔｅｒｏｓｉｓ ｏｆ ｅａｒ ａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒａｌ ｔｒａｉｔｓ

试验材料与参数 穗长(ｃｍ) 穗粗(ｃｍ) 穗行数(个) 行粒数(个) 百粒质量(ｇ)

　 Ｂ７３ １３.１±３.２ ３.３±０.３ １３.６±２.６ １６.６±５.１ １７.０±２.０

　 Ｍｏ１７ １４.９±２.７ ２.７±０.２ ９.６±０.９ ２４.２±６.２ １６.４±２.６

　 Ｆ１ ２１.９±１.５ ４.３±０.２ １４.４±０.９ ４３.６±２.２ ２２.０±１.５

　 中亲值 １４.０±２.９ ３.０±０.２ １１.６±１.５ ２０.４±５.５ １６.７±１.３

　 中亲优势(％) ５６.４ ４３.３ ２４.１ １１３.７ ３１.７
Ｂ７３、Ｍｏ１７:亲本ꎻＦ１:Ｂ７３×Ｍｏ１７ꎮ

２.２　 ＲＩＬ 和 ＴＴＣ 群体穗部性状群体表现及其相

关性

　 　 ＲＩＬ 和 ＴＴＣ 群体穗长、穗粗、穗行数、行粒数

和百粒质量的均值及变异见表 ２ꎬ结果表明ꎬ各性

状的表型值因测交后代不同而存在明显差异ꎮ
行粒数表型值在 ＴＣ( Ｂ) 、ＴＣ(Ｍ)和 ＴＣ( Ｆ)群体

内的变异范围分别高达 ４􀆰 ０ ~ ４２􀆰 ０、１６􀆰 ０ ~ ５０􀆰 ０
和 １１􀆰 ０ ~ ４９􀆰 ０ꎬ相比较而言ꎬ穗行数表型值的变

异范 围 偏 小ꎬ 分 别 为 １０􀆰 ０ ~ ２０􀆰 ０、 ８􀆰 ０ ~ １８􀆰 ０、
８􀆰 ０ ~ １８􀆰 ０ꎮ 另外ꎬ在同一环境下ꎬＲＩＬ、ＴＣ( Ｂ) 、
ＴＣ(Ｍ)及 ＴＣ(Ｆ) ４ 个群体穗部性状的田间表现

存在明显差异ꎮ ＲＩＬ 群体的穗长、穗粗、行粒数和

百粒质量平均值分别为 １４􀆰 ７ ｃｍ、３􀆰 ２ ｃｍ、２２􀆰 ０
个和 １８􀆰 ９ ｇꎬ均明显低于 ＴＣ( Ｂ) 、ＴＣ( Ｍ) 及 ＴＣ
(Ｆ)群体的平均值ꎬ表明以 ＲＩＬ 为亲本组配的测

交后代在穗部性状上具有较强的杂种优势ꎮ ｔ 测

验发现 ＴＣ(Ｂ)与 ＴＣ(Ｍ)群体间的穗部性状均值

差异均显著(Ｐ<０􀆰 ０１) ꎬ但是穗粗、穗行数的均值

表现为 ＴＣ(Ｂ)群体显著高于 ＴＣ(Ｍ)群体ꎬ而穗

长、行粒数、百粒质量的均值表现为 ＴＣ(Ｍ)群体显

著高于 ＴＣ(Ｂ)群体ꎬ这与双亲的表型均值差异相

符ꎮ ＲＩＬ 与 Ｆ１杂交产生的 ＴＣ(Ｆ)穗部性状的均值

介于纯合亲本 ＲＩＬ 与杂合亲本 Ｆ１之间ꎬ也表明基因

组的杂合性对穗部性状的杂种优势具有重要贡献

(基因组杂合性表现为:Ｆ１>ＴＣ(Ｆ)>ＲＩＬ)ꎮ ｔ 测验显

示 ＴＣ(Ｆ)群体的穗长和百粒质量与 ＴＣ(Ｂ)群体和

ＴＣ(Ｍ)群体的均值差异不显著ꎬ穗粗、穗行数及行

粒数的均值则差异显著 (Ｐ< ０􀆰 ０１、 Ｐ < ０􀆰 ０１、 Ｐ <
０􀆰 ０５)ꎮ 基于 ＲＩＬ 群体和 ３ 个测交群体ꎬ对穗部性

状的相关性进行分析ꎬ发现除了穗行数与行粒数和

百粒质量间呈显著负相关关系外ꎬ其他性状之间呈

显著正相关关系(表 ３)ꎮ
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表 ２　 重组自交系及 ３ 个测交群体穗部性状表型值变异

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｆｏｒ ｅａｒ ａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒａｌ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｒｅｃｏｍｂｉｎａｎｔ ｉｎｂｒｅｄ ｌｉｎｅ(ＲＩＬ) ａｎｄ ｔｈｒｅｅ ｔｒｉｐｌｅ ｔｅｓｔｃｒｏｓｓ(ＴＴＣ) ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

群体 数值 穗长(ｃｍ) 穗粗(ｃｍ) 穗行数(个) 行粒数(个) 百粒质量(ｇ)

ＲＩＬ 最大值 ２７.７ ４.３ １６.０ ４１.０ ２６.２

最小值 ７.５ ２.２ １０.０ １０.０ ９.７

均值 １４.７±４.１ ３.２±０.４ １２.４±１.６ ２２.０±６.９ １８.９±４.２

ＴＣ(Ｂ) 最大值 ２９.１ ４.７ ２０.０ ４２.０ ２９.１

最小值 ５.４ ２.２ １０.０ ４.０ ９.１

均值 １５.９±３.５ ３.７±０.４ １４.５±１.８ ２６.９±６.９ １９.３±３.９

ＴＣ(Ｍ) 最大值 ２４.７ ４.６ １８.０ ５０.０ ３２.０

最小值 １１.８ ２.４ ８.０ １６.０ ８.４

均值 １９.２±４.２ ３.６±０.３ １１.８±１.４ ３５.０±５.８ ２２.４±４.８

ＴＣ(Ｆ) 最大值 ２６.２ ４.９ １８.０ ４９.０ ３０.０

最小值 ７.９ ２.４ ８.０ １１.０ １０.１

均值 １７.７±４.９ ３.７±０.４ １３.４±１.６ ３２.０±７.１ ２０.７±４.０
ＲＩＬ:杂交种 Ｆ１(Ｂ７３×Ｍｏ１７)互交的后代ꎻＴＣ(Ｂ):ＲＩＬ 与亲本 Ｂ７３ 测交的后代ꎻＴＣ(Ｍ):ＲＩＬ 与亲本 Ｍｏ１７ 测交的后代ꎻＴＣ(Ｆ):ＲＩＬ 与杂交种 Ｆ１
(Ｂ７３×Ｍｏ１７)测交的后代ꎮ

表 ３　 穗部性状的相关性分析

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｅａｒ ａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒａｌ ｔｒａｉｔｓ

性状　 　 　
相关系数

穗长 穗粗 穗行数 行粒数

穗粗 ０.３∗∗

穗行数 ０.１∗∗ ０.５∗∗

行粒数 ０.７∗∗ ０.４∗∗ －０.１∗∗

百粒质量 ０.４∗∗ ０.１∗∗ －０.４∗∗ ０.２∗∗

∗∗表示相关性达 ０.０１ 显著水平ꎮ

２.３　 穗部性状 ＱＴＬ 定位及互作分析

利用三重测交群体穗部性状的转化数据 Ｚ１、Ｚ２

和 Ｚ３ꎬ通过 ＩＣＩＭ 法对加性、显性和上位性 ＱＴＬ 进行

分析ꎬ并根据 Ｚ１、Ｚ２检测出的加性和显性效应计算

每个 ＱＴＬ 的显性度(表 ４)ꎮ 共检测到 １３ 个穗部性

状 ＱＴＬｓꎬ其中在 Ｚ１中检测到 ２ 个ꎬ分布于第 ４ 染色

体ꎬ单个 ＱＴＬ 解释的表型变异为 １１.９％~ １４􀆰 ２％ꎮ
在 Ｚ２中检测到 １０ 个 ＱＴＬｓꎬ分布于第 ２、第 ３、第 ４、第
５ 和第 １０ 染色体ꎬ单个 ＱＴＬ 解释的表型变异为

８.２％~２３􀆰 ３％ꎮ 在 Ｚ３中检测到 １ 个 ＱＴＬꎬ分布于第

１ 染色体ꎬ单个 ＱＴＬ 解释了 １１􀆰 ６％的表型变异ꎮ 其

中ꎬ穗长在第 ４ 和第 ５ 染色体上各检测到 １ 个超显

性 ＱＴＬꎻ穗粗在第 ３ 染色体上检测到了 ２ 个超显性

ＱＴＬｓꎬ在第 ４ 染色体上检测到 １ 个加性 ＱＴＬꎬ在第 ５
染色体上检测到 １ 个超显性 ＱＴＬꎻ穗行数只在第 ４
染色体上检测到 １ 个加性 ＱＴＬ ｑＲＰＥ４ａꎬ其对穗位高

表型贡献率达到 １１􀆰 ９％ꎻ行粒数在第 ４、第 １０ 染色

体上各检测到 １ 个超显性 ＱＴＬꎻ百粒质量在第 ２ 和

第 ３ 染色体上检测到 ３ 个超显性 ＱＴＬｓꎬ并在第 １ 染

色体检测到 １ 个互作效应的 ＱＴＬꎮ
通过 Ｚ１、Ｚ２的两位点互作分析可以区分加加互

作效应和显显互作效应ꎬ结果(表 ４)表明ꎬ所有穗部

性状中都未检测到显显互作ꎬ而穗长和行粒数也未

检测到加加互作ꎮ 表 ５ 显示ꎬ穗粗在 Ｚ１中扫描到 ６
对加加互作区间ꎬ分别是 ｃｄｏ９８ｂ￣ＩｎＤｅｌ１５０ 区间(染
色体 １)与 ＩｎＤｅｌ１５０￣ｕｍｃ８３ａ 区间(染色体 １)互作ꎬ
ｕｍｃ２２９７￣Ｓ５＿ ４９８２７１０６ 区 间 ( 染 色 体 ５ ) 与 Ｓ５ ＿
５６９０２０７８￣ｕｍｃ１８７０ 区间(染色体 ５)互作ꎬｕｍｃ１３２５￣
ｎｐｉ４０９ 区间(染色体 ５)与 ｕｍｃ１３２５￣ｎｐｉ４０９ 区间(染
色体 ５)互作ꎬＰＡＶ７０￣ｎｆｄ１０４ａ 区间(染色体 ５)与 Ｓ４＿
２２５５８０９７￣ｕｍｃ２３３６ 区间 (染色体 ４) 互作ꎬ ｊｐｓｂ１０８￣
ｕｍｃ１２５７ 区间(染色体 ６)与 ｓｄｇ１０２ｃ￣ＰＡＶ７７ 区间(染
色体 ６)互作ꎬｕｍｃ２３４８￣ｕｍｃ２３４９ 区间(染色体 １０)与
ＰＡＶ６４￣ＩｎＤｅｌ３７ 区间(染色体 １０)互作ꎬ该 ６ 对加加

互作解释表型变异的范围为 ２７􀆰 １％ ~ ３５􀆰 ３％ꎮ 穗行

数在 Ｚ１中扫描到 ｕｍｃ１４９５￣ｎｆｃ１０４ｃ 区间(染色体 ３)
与 ＩｎＤｅｌ７４￣ＡＹ１０５９７１ 区间(染色体 ４)存在加加互

作ꎬ该互作解释了 ２０􀆰 ４％的表型变异ꎮ 百粒质量在

Ｚ１中扫描到 ２ 对加加互作区间ꎬ分别是 ＡＩ７７０７９５￣
ｕｍｃ３ｂ 区间(染色体 ３)与 ｌｉｍ４４６￣ｕｍｃ１９４０ 区间(染
色体 ４)互作以及 ｕｍｃ１１４３￣ｒｚ１４３ａ( ｇｐｃ)区间(染色

９８９周　 玲等:利用三重测交群体解析玉米穗部性状杂种优势遗传学基础



体 ６)与 ｕｍｃ１６０６￣ＰＡＶ２５ 区间(染色体 ６)互作ꎬ其对

百粒质量的表型贡献率分别为 ２４􀆰 ６％及 ３４􀆰 ３％ꎮ
上述结果表明ꎬ加加上位性对穗部性状具有重要贡

献ꎮ

表 ４　 利用 Ｚ１、Ｚ２和 Ｚ３检测到穗部性状的主效 ＱＴＬ
Ｔａｂｌｅ ４　 ＱＴＬｓ ｆｏｒ ｅａｒ ａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒａｌ ｔｒａｉｔｓ ｄｅｔｅｃｔｅｄ ｂｙ Ｚ１ꎬ Ｚ２ ａｎｄ Ｚ３

性状　 　 ＱＴＬ 连锁群 标记区间

Ｚ１

ＬＯＤ ａ∗
ｉ

Ｒ２

(％)

Ｚ２

ＬＯＤ ｄ∗
ｉ

Ｒ２

(％)

作用
模式

Ｚ３

ＬＯＤ ｄａ∗
ｉ

Ｒ２

(％)

穗长 ｑＥＬ４ａ ４ ｕｍｃ１９６３￣ｕｍｃ２０６１ ２.６ ０.８ ８.２ ＯＤ

ｑＥＬ５ａ ５ ｎｆｅ１０１￣Ｓ５＿１７４６１９８４１ ６.４ １.３ ２３.３ ＯＤ

穗粗 ｑＥＤ３ａ ３ ｊｐｓｂ４１￣ｌｉｍ１８２ ２.６ －０.１ １０.１ ＯＤ

ｑＥＤ３ｂ ３ Ｓ３＿１９９９６１７６６￣Ｓ３＿２０２９３２６８５ ２.８ －０.１ ９.９ ＯＤ

ｑＥＤ４ａ ４ Ｓ４＿１７７４３４３９０￣ＩｎＤｅｌ７３ ３.６ ０.１ １４.２ Ａ

ｑＥＤ５ａ ５ ＩｎＤｅｌ８０￣ｃｄｏ９８ａ ３.５ ０.１ １３.１ ＯＤ

穗行数 ｑＲＰＥ４ａ ４ ＩｎＤｅｌ７３￣ｕｍｃ１６６７ ２.５ ０.４ １１.９ Ａ

行粒数 ｑＫＰＲ４ａ ４ ＩｎＤｅｌ７６￣ｕｍｃ１８５４ ２.５ ２.０ ８.５ ＯＤ

ｑＫＰＲ１０ａ １０ ｕｆｇ６２￣ａｇｒｒ３７ｃ ５.０ ２.８ １７.９ ＯＤ

百粒质量 ｑＨＫＷ１ａ １ ｕｍｃ９４ａ￣ｃｄｏ１０８１ａ ２.５ －１.８ １１.６

ｑＨＫＷ２ａ ２ ｕｍｃ２２４７￣ｉｓｕ５８ａ ３.１ ０.９ ９.６ ＯＤ

ｑＨＫＷ３ａ ３ ｎｐｉ４５７￣ＡＹ１１０５６７ ２.８ ０.８ ８.６ ＯＤ

ｑＨＫＷ３ｂ ３ ｕｍｃ２２６２￣ｍｍｐ６９ ３.９ １.０ １２.０ ＯＤ

ＬＯＤ:优势对数ꎻａ∗
ｉ :位点 ｉ 的加性效应ꎻｄ∗

ｉ :位点 ｉ 的显性效应ꎻｄａ∗
ｉ :位点 ｉ 的显性与加性的互作效应ꎻＲ２: 贡献率ꎻＡ:加性ꎻＤ:显性ꎻＯＤ:超显

性ꎻＰＤ:部分显性ꎮ

表 ５　 在 Ｚ１中检测到的加加上位性互作

Ｔａｂｌｅ ５　 Ａｄｄｉｔｉｖｅ×ａｄｄｉｔｉｖｅ ｅｐｉｓｔａｔｉｃ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ｄｅｔｅｃｔｅｄ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ ｉｎ Ｚ１

性状　 　
位点 １

连锁群 标记区间

位点 ２

连锁群 标记区间

Ｚ１

ＬＯＤ ａｉ ａ ｊ ａｉｊ Ｒ２(％)

穗粗 １ ｃｄｏ９８ｂ￣ＩｎＤｅｌ１５０ １ ＩｎＤｅｌ１５０￣ｕｍｃ８３ａ ５.４ －０.２ ０.２ ０.３ ２９.０

５ ｕｍｃ２２９７￣Ｓ５＿４９８２７１０６ ５ Ｓ５＿５６９０２０７８￣ｕｍｃ１８７０ ５.７ －０.３ ０.３ ０.３ ２７.２

５ ｕｍｃ１３２５￣ｎｐｉ４０９ ５ ｕｍｃ１３２５￣ｎｐｉ４０９ ５.７ ０.２ －０.２ ０.３ ３５.３

５ ＰＡＶ７０￣ｎｆｄ１０４ａ ４ Ｓ４＿２２５５８０９７￣ｕｍｃ２３３６ ５.１ ０.３ ０.３ －０.３ ２７.１

６ ｊｐｓｂ１０８￣ｕｍｃ１２５７ ６ ｓｄｇ１０２ｃ￣ＰＡＶ７７ ６.１ ０.２ －０.２ ０.３ ３０.９

１０ ｕｍｃ２３４８￣ｕｍｃ２３４９ １０ ＰＡＶ６４￣ＩｎＤｅｌ３７ ５.２ －０.３ ０.３ ０.３ ２７.９

穗行数 ３ ｕｍｃ１４９５￣ｎｆｃ１０４ｃ ４ ＩｎＤｅｌ７４￣ＡＹ１０５９７１ ５.１ ０.１ －０.１ －０.５ ２０.４

百粒质量 ３ ＡＩ７７０７９５￣ｕｍｃ３ｂ ４ ｌｉｍ４４６￣ｕｍｃ１９４０ ５.０ ０.４ ０.２ －１.１ ２４.６

６ ｕｍｃ１１４３￣ｒｚ１４３ａ(ｇｐｃ) ６ ｕｍｃ１６０６￣ＰＡＶ２５ ５.０ －１.３ １.１ １.３ ３４.３

ａｉ、ａ ｊ分别表示位点 ｉ 和位点 ｊ 的主效应ꎬａｉｊ表示位点 ｉ 和位点 ｊ 的互作效应ꎮ ＬＯＤ 和 Ｒ２见表 ４ 注ꎮ

３　 讨 论

检测农作物重要农艺性状的杂种优势相关

ＱＴＬꎬ剖析各性状杂种优势 ＱＴＬ 的作用模式和遗传

效应ꎬ是杂种优势研究的一个重要方向ꎬ而杂合性是

杂种优势的遗传学基础ꎬ所以构建合适的遗传群体

对杂种优势 ＱＴＬ 的研究非常重要[２４]ꎮ 目前ꎬ玉米

ＱＴＬ 定位常用的遗传群体为双亲衍生群体ꎬ主要包

括 Ｆ２、ＢＣ、ＤＨ 和 ＲＩＬ 等群体ꎮ 而根据遗传交配设计

方法构建的 ２ 种群体(永久 Ｆ２和三重测交群体)在
剖析杂种优势遗传学基础方面的作用尤为突

出[１５ꎬ２５]ꎮ 因为永久性群体是纯合基因型ꎬ可在多个
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环境条件下进行复杂数量性状的表型重复测量ꎬ因
此可以更好地控制环境误差并提高杂种优势 ＱＴＬ
定位的精准度ꎮ 由 Ｋｅａｒｓｅｙ 等[１５] 提出的 ＴＴＣ 群体ꎬ
是可重复组配的永久性群体ꎬ该群体的优点在于可

以灵敏地检测 ＱＴＬ 位点间是否存在上位性互作ꎬ若
检验不存在上位性互作的情况下ꎬ该方法可准确地

估算加性效应和显性效应[１８]ꎮ
在本研究中ꎬ以强优势的 Ｆ１(Ｂ７３×Ｍｏ１７)及其 ＩＢＭ

重组近交系为基础材料ꎬ采用三重测交遗传交配设计ꎬ
组配了包含 １２１ 个测交后代的 ＴＴＣ 群体ꎬ通过完备区

间作图法检测到了 １３ 个控制穗长、穗粗、穗行数、行粒

数和百粒质量的主效 ＱＴＬｓꎮ 由于 ＩＢＭ 群体是高遗传

交换信息的作图群体[２１]ꎬ利用该群体组配的测交后代

(ＴＴＣ 群体)可以高精度地对玉米穗部各性状杂种优势

ＱＴＬ 位点进行解析ꎮ 研究结果表明ꎬ在利用 Ｚ１和 Ｚ２数

据定位出的 １２ 个穗部性状杂种优势 ＱＴＬ 位点中ꎬ超显

性位点检测到 １０ 个ꎬ加性位点检测到 ２ 个ꎬ在 Ｚ３数据

中定位到 １ 个 ＱＴＬ 位点ꎮ 与之前的穗部性状 ＱＴＬ 定

位结果比较后发现ꎬ本研究所定位的部分 ＱＴＬｓ 与前人

结果具有一致性ꎮ 例如ꎬＨｕｏ 等[２６]利用 ２ 个 Ｆ２ ∶ ３群体

进行穗部性状 ＱＴＬ 定位ꎬ结果发现 ２ 个穗行数 ＱＴＬｓ
ｑＭＥＲＮ４、ｑＷＥＲＮ４ 和 １ 个行粒数 ＱＴＬ ｑＭＫＮＲ１０ꎬ与本

研究检测到穗行数 ＱＴＬ ｑＲＰＥ４ａ(Ｉｎｄｅ１７３￣ｕｍｃ１６６７)及
行粒数 ＱＴＬ ｑＫＰＲ１０ａ(ｕｆｇ６２￣ａｇｒｒ３７ｃ)位于同一染色体

区段ꎬ说明这些区段内含有控制玉米穗行数的基因位

点且准确性较高ꎮ 其中ꎬ本研究在第 ４ 染色体上检测

到穗 行 数 ＱＴＬ ｑＲＰＥ４ａ ( Ｉｎｄｅ１７３￣ｕｍｃ１６６７)ꎬ 与 Ｌｉｕ
等[２７]、Ｙａｎｇ 等[２８]定位到的穗行数 ＱＴＬ 位点是一致的ꎮ
同时ꎬ该位点解释的总表型变异率高达 １１.９％ꎬ可推测

该 ＱＴＬ 位点是影响玉米穗行数变异的主效位点ꎬ这些

同一性状的 ＱＴＬ 位点在不同群体及不同方法检测下定

位结果的一致性对穗行数 ＱＴＬ 区段进一步的精细定

位、图位克隆和分子标记辅助选择(ＭＡＳ)具有重要的

理论指导意义ꎮ
上位性互作是遗传估算中重要的组成部分ꎬ由于

缺少有效的统计模型ꎬ很多关于 ＱＴＬ 的研究都是在没

有上位性互作模型的基础上进行定位ꎬ为了进行上位

性互作的研究ꎬ少数研究人员利用两向方差分析法[２９]

和多元回归法[３０]进行 ＱＴＬ 分析ꎬ但是这些方法估算的

是标记之间的互作ꎬ不能进行 ＱＴＬ 参数的无偏估计ꎮ
本研究采用的 ＩＣＩＭ 方法可以克服上述 ２ 种方法的不

足ꎬ不仅可以提高上位性 ＱＴＬ 的检测功效ꎬ而且能更好

地检测出与基因紧密连锁的 ＱＴＬ[２０]ꎮ 在本研究中ꎬ通
过 ＩＣＩＭ 法对 Ｚ１和 Ｚ２数据进行加加互作和显显互作

ＱＴＬ 分析ꎬ结果发现穗部性状杂种优势相关 ＱＴＬ 除了

表现加性和超显性外ꎬ还在穗粗、行粒数和百粒质量 ３
个性状中检测到 ９ 对不同标记间的加加互作效应ꎬ解
释了２０.４％~３５􀆰 ３％的表型变异ꎬ说明加加互作效应是

这 ３ 个穗部性状及其杂种优势形成的主要遗传学基

础ꎮ 总之ꎬ加性、超显性和加加互作效应在穗部性状杂

种优势 ＱＴＬ 中均被检测到ꎬ说明等位基因的累加效应、
互作效应以及非等位基因的互作效应均对穗部性状杂

种优势起作用ꎬ这也进一步证实了穗部性状杂种优势

遗传背景的复杂性ꎮ 因此ꎬ需要进一步构建这些 ＱＴＬ
的近等基因系或渗入系ꎬ剖析控制穗部性状杂种优势

的加性、显性及互作 ＱＴＬ 位点ꎬ明确其作用模式和遗传

效应ꎬ从而进一步揭示出穗部各性状的遗传机理ꎬ为穗

部性状杂种优势的利用提供理论指导ꎮ
伴随玉米基因组各种高通量测序工作的完

成[３１￣３２]ꎬ开发各种新型分子标记(如ꎬＰＡＶ、ＩｎＤｅｌ 和
ＳＮＰ 等)已成为可能ꎬ这为玉米标记辅助选择育种

的应用提供了大量可靠且有效的信息及手段ꎮ 本研

究包含 ４ 种分子标记(７４４ 个 ＳＳＲｓ、３２ 个 ＰＡＶｓ、６１
个 ＳＮＰｓ 和 ７７ 个 ＩｎＤｅｌｓ)ꎬ其高分辨率遗传连锁图谱

所鉴定的部分主效及互作 ＱＴＬｓ 是与 ＩｎＤｅｌ ( Ｉｎ￣
Ｄｅｌ７３、ＩｎＤｅｌ７６ 和 ＩｎＤｅｌ８０)和 ＳＮＰ (Ｓ３＿１９９９６１７６６、
Ｓ３＿２０２９３２６８５、Ｓ４＿１７７４３４３９０ 和 Ｓ５＿１７４６１９８４１)分

子标记紧密连锁的ꎮ 与其他分子标记相比ꎬ由于高

通量 ＩｎＤｅｌ / ＳＮＰ 分子标记具有定量清晰、检测容易

且数量丰富等方面的优势[３３￣３７]ꎬ基本可以满足玉米

穗部性状杂种优势 ＱＴＬ 片段精细定位的需要ꎬ在后

续的育种研究工作中将会得到更广泛的应用ꎮ
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