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不同发育时期小麦粒重性状 QTL 的动态分析
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　 　 摘要:利用 6044 × 01-35 构建的重组自交系(RIL)群体为试验材料,对小麦粒重性状进行发育动态 QTL 分析。 结果表明,
在小麦花后子粒灌浆的 7 个不同时期,两个试验点共检测到 16 个与粒重性状相关的 QTL。 其中开花后 20d 检测到的单穗粒

重 QTL 位于 2A 染色体上,解释率达 12% ,遗传效应超过 10;两环境下控制千粒重 QTL 在 7 个时期均被检测到。 花后的各个

时期均能在 Xgwm448-Xgpw7399 标记区间定位到千粒重 QTL。 其中花后 10d 检测到 1 个千粒重 QTL,位于 2A 染色体的

Xgwm448-Xgpw7399标记区间,解释较大的表型变异,达到 18% 。 Qtl8、Qtl13 和 Qtl14 均定位在 Xgwm448-Xgpw7399 标记区间的

同一位置,共同解释 11%的表型变异。 花后 20d 和花后 25d 均检测到 1 个 QTL,位于 2A 染色体的 Xgwm372-Xgwm95 标记区间

的不同位点,均能解释 4%的表型变异。 花后 40d 检测到 1 个 QTL,位于 1D 染色体的 Xwmc93-Xgpw2224 标记区间,解释 1%
的表型变异。 从连锁群的位置上看,控制千粒重的 QTL 主要集中在 2A 染色体的 Xgwm448-Xgpw7399 标记区间,这是一个控

制千粒重 QTL 的富集区域,以期进行精细定位和图位克隆。
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Abstract: Kernel weight is a key factor influencing wheat processing quality,which is determined by quantita-
tive trait loci (QTL). In the present study,a recombinant inbred lines(RIL) population derived from 6044 × 01-35
was used. The results showed that a total sixteen QTLs of kernel weight were detected in the different seed filling pe-
riods. One important QTL of kernel weight per spike detected in 10 days after flowering was located on chromosome
2A and accounted for 12% ,and its genetic effect is more than 10. QTLs of thousand kernel weight were detected in
the seven periods. QTLs of thousand kernel weight were detected in the interval from Xgwm448 to Xgpw7399 each
period after flowering. One QTL of thousand kernel weight was detected 10 days after flowering which was on chro-
mosome 2A,the interval from Xgwm448 to Xgpw7399 and explained 18% of phenotypic variance. Qtl8,Qtl13 and
Qtl14 were located on the same locus the interval from Xgwm448 to Xgpw7399,which explained 11% of phenotypic
variance together. Each one QTL was detected on different locuses of chromosome 2A,the interval from Xgwm372-
Xgwm95,which explained 4% of phenotypic variance each. One QTL of thousand kernel weight was detected 40
days after flowering which was on chromosome 1D,the interval from Xwmc93 to Xgpw2224 explained 1% of pheno-
typic variance. QTLs of thousand kernel weight mostly located in the linkage group 2A,the interval from Xgwm448
to Xgpw7399,which was a rich domain on QTLs,in order to fine mapping and map-based cloning of genes control-
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ling thousand kernel weight in wheat.
Key words: Wheat;RIL populations;Kernel weight traits;QTL mapping for developmental behavior

高产和超高产是小麦育种的核心目标。 在

高产栽培条件下,穗粒重是影响产量的主要因

素,对产量的再提高起主导作用 [1] 。 小麦粒重性

状属数量遗传,其遗传特性受微效多基因控制,
遗传力较高 [2] ,相比其他产量因素而言,受环境

影响最小。 在群体条件下增加穗粒重是提高品

种群体产量潜力的关键 [3] 。 近年来随着生产水

平的提 高,改 良 和 提 高 粒 重 性 状 显 得 尤 为 重

要 [4] 。 粒重的增加贯穿于整个灌浆期,其过程一

直进行着与粒重相关的数量性状基因的动态表

达。 应用粒重发育过程中的 QTL 表达效应能获

得更多的遗传信息,对于调控粒重的增加,提高

小麦产量具有重要意义。
小麦粒重 QTL 的研究开始较晚,直到 20 世

纪 90 年代才见报道。 Varshney 等 [5] 借助高粒重

的 RS111 和低粒重的中国春杂交的后代群体,证
明 8 条染色体(1A、1D、2B、4B、5B、6B、7A、7D)
携带控制粒重的 QTL,其中,在 1A、2B、和 7A 上

的 QTL 是提高粒重的重要基因。 Ammiraju 等 [6]

利用 RIL 群体 113 个家系进行千粒重 QTL 分析,
发现了 3 个 ISSR 标记与降低粒重 QTL 连锁,4 个

ISSR 与增高粒重 QTL 连锁,并将 3 个降低粒重

QTL 定位于 6BL、2DL 和 1DS 染色体上。 Li 等 [7]

应用 Chuang35050 和 Shannong483 的 RILs 群体,
在 5 个环境中检测到 5 个控制千粒重的 QTL,单
个 QTL 可解释表型变异的 10． 38% ~ 22． 98% 。
前述均为成熟期小麦粒重 QTL 的传统定位,其表

达效应为基因表达的累积效应,周元昌等 [8] 将这

种数量性状 QTL 定位称为静态定位( static map-
ping,SM) 。 为研究作物性状发育过程中 QTL 动

态表达特性,吴为人等 [9] 提出了动态定位 ( dy-
namic mapping,DM)或称为与时间相关的 QTL 定

位( time-related QTL mapping) [10] ,Zhu[11] 在此基

础上提出的估算条件遗传方差分量和预测条件

遗传效应的统计分析方法,能有效的检测出特定

时段内基因表达的净效应。 何慈信等 [12] 对水稻

穗干物质重发育动态 QTL 进行了分析,检测到

14 个非条件和条件 QTL,证明基因在水稻发育过

程中以一定的时空方式表达。 Wang 等 [13] 利用

Hanxuan10 和 Lumai14 构建的 RIL 群体对小麦株

高进行动态定位,应用非条件 QTL 作图方法发现

5 个加性效应 QTL 和 8 对上位性效应 QTL,应用

条件 QTL 作图方法发现 6 个加性效应 QTL 和 3
对上位性效应 QTL。 李卫华等 [14] 利用条件复合

作图法对小麦不同时期 GMP 含量进行 QTL 定

位,在子 粒 灌 浆 的 5 个 时 期 检 测 到 8 个 条 件

QTL,但没有 1 个 QTL 在 5 个时期都有效应。 这

些研究表明,静态定位只能得到发育过程某个时

期以前基因表达的累加效应,而许多性状的 QTL
在不同时期均有表达,在对数量性状进行分子标

记辅助选择时,应对不同时期的 QTL 进行选择才

能达到理想效果 [15] 。 前人对小麦粒重 QTL 的研

究多限于成熟期最终粒重的研究,不能准确的了

解在子粒灌浆过程中粒重的动态 QTL 表达。
本研究以小麦 RIL 群体为试验材料进行粒重

的发育动态 QTL 分析,重点研究在小麦子粒灌浆

过程中影响粒重增加的 QTL 的效应,以及发育动

态 QTL 的时空表达特性。 本试验旨在通过小麦粒

重的发育动态 QTL 的分析,获得更多小麦粒重

QTL 的遗传信息,为小麦高产育种的分子标记辅

助选择提供参考。

1　 材料与方法

1． 1　 试验材料

试验材料为本实验室自主构建的重组自交系群

体。 由山东农业大学提供的普通小麦 01-35(♀) ×
6044(♂)杂交得到 F1,后经连续多年“一粒传法”获
得 F9,共 187 个株系作为试验材料。
1． 2　 田间试验设计

于青岛农业大学实验站(莱阳,2009 年) 和

青岛农科院京口实验站(青岛,2010 年) 两地种

植 RIL 群体及父母本。 随机区组设计,单行区,3
次重复,行长 3m,行距 0． 25m,株距 0． 15m。 每

个重复的开始和结束增设保护行。 田间管理同

青岛农业大学和青岛农科院品比试验田。 选择

开花期、长相、长势、穗子大小基本一致,无病虫

害的单穗进行挂牌标记。 每个材料选取 50 个穗

子,开花后 10d 开始取样。 每次取样随机采集 5
个麦穗,剥取全部子粒放入烘箱,于 105℃ 杀青

10min,80℃烘 24h,称干重并记录。 每隔 5d 采样

1 次,直至子粒干重不再增加为止(因天气原因,
在莱阳试验点仅仅调查了最终粒重性状,在青岛
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试验点对粒重性状做了动态调查) 。 子粒称重用

万分之一电子分析天平。
1． 3　 数据统计和图谱构建

陈佳慧等[16] 利用均匀分布于染色体上的 SSR
引物(Xgwm 引物 188 对,Xbarc 引物 133 对,Xcfa 引

物 9 对,Xcfd 引物 36 对,Xgdm 引物 19 对,Xpsp 引

物 22 对,Xwmc 引物 65 对和 Xgpw 引物 500 对,引
物序列来源于 http: / / wheat. pw. usda. gov)进行亲本

间多态性筛选,共 76 对引物呈现多态性。 应用

Mapmakerv3． 0 计算标记间的连锁关系绘制遗传图

谱,采用 WinQTLCart2． 5 软件进行 QTL 效应分析。
初步构建的连锁图谱总长 714cM,标记间平均距离

9． 39cM。 本研究借助此图谱为基础,对不同发育时

期小麦粒重 QTL 进行动态分析。 表型数据应用

DPS7． 05 软件进行处理。

2　 结果与分析

2． 1　 粒重的表现型分析

在 7 个不同时期 RIL 群体和亲本的单穗粒重和

千粒重的表型值见表 1。 由表 1 可以看出,在 7 个

不同的发育时期,两个亲本间均有差异,且亲本间的

差异随着发育时期增加而逐渐加大。 亲本的单穗粒

重和千粒重在 6 月 7 日(花后 30d)到 6 月 12 日(花
后 35d)间增长最快,RIL 群体单穗粒重和千粒重均

在 6 月 2 日(花后 25d)到 6 月 7 日(花后 30d)间增

长最快。 由表 1 还可看出每个发育时期 RIL 群体均

有单穗粒重和千粒重超亲家系的出现,说明 RIL 群

体的表现型值存在较大的变异。 群体分离的连续性

符合正态分布,偏度值和峰度值的绝对值均小于

1． 0,表现为典型的数量性状遗传。

表 1　 不同时期小麦亲本及 RIL 群体的粒重分布

Table 1　 Distribution of grain weight in parents and RIL populations of wheat among different developmental stages

调查日期

Measuring date

亲本 Parents RIL 群体 RIL population

6044 01-35 平均值 Mean 标准差 s 最大值 Max. 最小值 Min. 偏度 Skewness 峰度 Kurtosis

5 月 18 日 0． 087 0． 17 0． 087 0． 0027 0． 20 0． 013 0． 55 0． 63

May 18 4． 41 4． 25 3． 30 0． 0760 6． 56 0． 78 0． 11 - 0． 017

5 月 23 日 0． 19 0． 33 0． 23 0． 0048 0． 50 0． 07 0． 66 1． 12

May 23 7． 34 9． 35 7． 27 0． 1000 12． 40 2． 96 0． 14 0． 48

5 月 28 日 0． 38 0． 67 0． 47 0． 0099 0． 90 0． 17 0． 26 - 0． 091

May 28 12． 56 16． 81 13． 77 0． 1900 20． 58 6． 16 - 0． 025 - 0． 14

6 月 2 日 0． 98 1． 10 0． 83 0． 0150 1． 40 0． 44 0． 44 - 0． 078

June 2 24． 92 29． 29 23． 93 0． 3100 33． 53 13． 13 - 0． 27 - 0． 54

6 月 7 日 1． 35 1． 88 1． 31 0． 0210 2． 03 0． 65 0． 046 - 0． 31

June 7 32． 74 44． 68 36． 32 0． 4400 51． 27 19． 35 - 0． 34 - 0． 70

6 月 12 日 1． 65 2． 14 1． 57 0． 0290 2． 54 0． 61 0． 042 - 0． 43

June 12 41． 95 51． 36 42． 89 0． 5600 64． 73 19． 26 - 0． 31 - 0． 0071

6 月 17 日 1． 88 2． 24 1． 70 0． 0340 3． 22 0． 83 0． 64 0． 44

June 17 44． 33 56． 08 47． 38 0． 5700 63． 00 26． 85 - 0． 47 - 0． 23

表中上为单穗粒重,下为千粒重

The first line is the kernel weight per spike(KWPS),the second line is the thousand kernel weight(TKW)

2． 2　 不同发育时期小麦单穗粒重和千粒重的动态

QTL 分析

利用Mapmaker / EXP version3． 0 和WinQTLCart2． 5
软件进行遗传连锁图谱的绘制和 QTL 效应的分析,当
LOD 值≥2． 5 时,认为在此位点有 1 个 QTL。 通过作

图分析,共检测到 16 个与千粒重和穗粒重有关

的 QTL。

2． 2． 1　 小麦单穗粒重的动态 QTL 分析 　 在青岛

试验点,不 同 时 期 内 只 有 在 5 月 28 日 ( 花 后

20d)检测到 1 个 QTL,位于 1D 染色体上 Xcfd72-
Xwmc93 的标记区间,可解释 12% 的表型变异。
在其他的 6 个时期均未检测到影响单穗粒重的

QTL。 2009 年莱阳试验点,也仅检测到控制单穗

粒重的 1 个 QTL,位于染色体 4A 上的 Xgpw-
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2166 -Xbarc106 标记区间,可解释 8% 的表型变

异(表 2) 。 Qtl2 的解释率为 12% ,增效遗传效

应超过 10,是一个较为重要的 QTL,但是在其他

时间均没有检测到这个 QTL,所以需要对这个

QTL 进 行 精 细 定 位 才 能 详 细 地 了 解 其 遗 传

基础。

表 2　 不同时期小麦穗粒重 QTL 的加性效应

Table 2　 Additive effects on kernel weight per spike QTL at different stages in wheat

性状

Trait
地点

site
QTL

连锁群

Linkage
标记区间

Flanking marker
遗传距离

Position
LOD 值

LOD Volue
加性效应

Additive effect

解释率(% )

R2

穗粒重 KWPS 莱阳 Qtl1 4A Xgpw2166-Xbarc106 60． 4 2． 89 - 0． 13 8

青岛 Qtl2 1D Xcfd72-Xwmc93 71． 2 2． 89 0． 05 12

2． 2． 2　 小麦千粒重的动态 QTL 分析　 莱阳试验点

共定位了 3 个控制千粒重的非条件 QTL,分别位于染

色体 2A、4A 和 6A 的 Xgwm448-Xgpw7399、Xbarc106-
Xbarc52 和 Xgpw4142-Xbarc113 标记区间上,分别解

释 25% 、22% 和 7% 的表型变异。 在青岛试验点,
2011 年 5 月 18 日(花后 10d)千粒重 QTL 定位于染

色体 2A 上 Xgwm448-Xgpw7399 标记区间,可解释

18%的表型变异;5 月 23 日(花后 15d)千粒重 QTL
定位于染色体 2A 上 Xgwm448-Xgpw7399 标记区间,
可解释 5%的表型变异;5 月 28 日(花后 20d)检测

到两个千粒重 QTL,分别定位于染色体 2A 的 Xg-
wm448-Xgpw7399 和 Xgwm372-Xgwm95 标记区间,
分别解释 5% 和 4% 的表型变异;6 月 2 日(花后

25d)检测到 3 个千粒重 QTL,位于染色体 2A 的 Xg-
wm372-Xgwm95、 Xgwm448-Xgpw7399 以 及 染 色 体

4A 的 Xgpw2228-Xwmc501 标记区间,解释 4% 、8%
和 2%的表型变异;6 月 7 日(花后 30d)千粒重 QTL
定位于染色体 2A 的 Xgwm448-Xgpw7399 标记区间,
解释 3%的表型变异;6 月 12 日(花后 35d)千粒重

QTL 定位于染色体 2A 的 Xgwm448-Xgpw7399 标记

区间,解释 3%的表型变异;6 月 16 日(花后 40d)千
粒重 QTL 检测到两个,定位于染色体 1D 和 2A 的

Xwmc93-Xgpw2224 和 Xgwm448-Xgpw7399 标记区

间,分别解释 1% 和 5% 的表型变异。 其中 5 月 18
日(花后 10d)的千粒重 QTL 解释率达到 18% ,遗传

效应 > 10(表 3,图 1)。

表 3　 不同时期小麦千粒重 QTL 的加性效应

Table 3　 Additive effects on thousand kernel weight QTL at different stages in wheat

性状

Trait
调查日期

Measuring date
位点

QTL
连锁群

Linkage
标记区间

Flanking marker
遗传距离

Position
LOD 值

LOD Volue

加性效应

Additive
effect

解释率(% )
R2

千粒重

TKW
2010-6-20

2011-5-18

2011-5-23

2011-5-28

2011-6-2

2011-6-7

2011-6-12

2011-6-16

Qtl3 6A Xgpw4142-Xbarc113 2． 5 2． 81 2． 47 7

Qtl4 4A Xbarc106-Xbarc52 107． 8 3． 48 4． 31 22

Qtl5 2A Xgwm448-Xgpw7399 92． 5 4． 31 5． 33 25

Qtl6 2A Xgwm448-Xgpw7399 100． 1 4． 87 0． 69 18

Qtl7 2A Xgwm448-Xgpw7399 96． 6 3． 94 0． 65 5

Qtl8 2A Xgwm448-Xgpw7399 101． 9 4． 79 0． 52 5

Qtl9 2A Xgwm372-Xgwm95 47． 1 4． 06 - 0． 31 4

Qtl10 4A Xgpw2228-Xwmc501 0． 2 3． 26 0． 25 2

Qtl11 2A Xgwm372-Xgwm95 44． 4 5． 06 - 0． 24 4

Qtl12 2A Xgwm448-Xgpw7399 101． 4 10． 67 0． 95 8

Qtl13 2A Xgwm448-Xgpw7399 101． 9 7． 52 0． 65 3

Qtl14 2A Xgwm448-Xgpw7399 101． 9 8． 80 0． 68 3

Qtl15 1D Xwmc93-Xgpw2224 84． 0 3． 00 0． 36 1

Qtl16 2A Xgwm448-Xgpw7399 98． 1 8． 59 0． 85 5
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Chr.4A

Chr.2A
Chr.6A
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20.2
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Xgpw4142
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Xgpw2279

Xgpw2166
Xbarc343
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图 1　 小麦单穗粒重和千粒重 QTL 位点在染色体上的位置

Fig． 1　 QTLs conferring kernel weight per spike and thousand kernel weight in chromosomes

▲分别表示 2010、2011-5-28 的单穗粒重 QTL;□ ▽▼■○●△分别表示 2010、2011-5-18、2011-5-23、2011-5-28、2011-6-02、2011-6-07、

2011-6-12 和 2011-6-16 的千粒重 QTL

▲QTLs for kernel weight per spike2010 and 2011-5-28;□ ▽▼■○●△QTLs for thousand kernel weight 2010、2011-5-18、2011-5-23、2011-5-

28、2011-6-02、2011-6-07、2011-6-12 and 2011-6-16

3　 讨论

粒重是小麦高产的重要指标之一,在高产栽培

条件下,穗粒重是影响产量的主要矛盾,对产量的再

提高起主导作用[1]。 QTL 的动态定位法可以有效

的利用性状发育过程中的遗传信息,大幅度提高

QTL 定位的灵敏度和准确性,并能揭示 QTL 的表达

动态[17]。 利用分子标记构建的遗传连锁图谱对小

麦粒重的发育动态进行 QTL 分析,可以在分子水平

上阐述控制小麦粒重的基因表达的时空方式,丰富

小麦高产理论基础。 目前对控制小麦粒重 QTL 进

行发育动态分析的研究,在国内外均为少见,这将为

刚刚兴起的分子栽培学新领域的研究奠定理论

基础。
本研究在不同时间不同环境下得到的 QTL 数

量较少,总结原因如下:(1)发育遗传学认为基因表

达具有时空性和选择性,也就是基因表达在作物生

长发育的不同时期或不同环境表达是不同的[18]。
(2)在进行田间性状调查时,由于天气原因莱阳试

验点的数据只进行了最终粒重性状的调查,青岛试

验点进行了田间数据的动态调查。 (3)QTL 定位结

果往往取决于构建图谱的饱和度,标记越多精度越

高[19]。 单穗粒重在其中的 6 个时期没有检测到,可
能与图谱饱和度不高有关。 (4)在本研究中,莱阳

和青岛试验点检测到的 QTL 重复性不高,可信度不

高。 本研究利用 972 对 SSR 引物进行多态性筛选,
但是只有 76 对引物呈现多态性,数目偏少可能也会

影响试验结果;另外本试验所应用的 RIL 群体包含

187 个家系,群体不是很大。 这两个因素直接限制

了检测到的 QTL 数目,很可能有一些基因效应较弱

的 QTL 没有检测出来,也就导致一些在不同时期都

表达或不同环境条件下同一时期表达的 QTL 没有

检测出来[19]。
本研究在陈佳慧等[16]构建的遗传图谱(图谱总

长 714cM,标记间平均距离 9． 39cM)基础上,共检测

到 2 个单穗粒重 QTL 和 14 个千粒重 QTL(图 1)。
这些动态 QTL 集中在染色体 1D、2A、4A 和 6A 上,
分布于 Xgwm448-Xgpw7399、Xgwm372-Xgwm95、Xg-
pw4142-Xbarc113、 Xbarc106-Xbarc52、 Xgpw2166-
Xbarc106、Xgpw2228-Xwmc501 标记区间,其中在 5
月 28 日(花后 20d)检测到的单穗粒重 QTL 贡献率

能达到 12% ,遗传效应超过 10。 千粒重 QTL 定位

较多,5 月 18 日(花后 10d)、5 月 23 日(花后 15d)、
5 月 28 日(花后 20d)、6 月 2 日(花后 25d)、6 月 7
日(花后 30d)、6 月 12 日(花后 35d)和 6 月 16 日

(花后 40d)均有千粒重 QTL 定位,在遗传图谱上集

中在 Xgwm448-Xgpw7399 和 Xgwm372-Xgwm95 标记

区间,这与陈佳慧[20]的研究结果相一致。
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目前大多数 QTL 定位的精度在 10 ~ 20cM,这
一精度无法区分是单个基因还是多个 QTL 位点连

锁的多基因成分,要进一步理解 QTL 的遗传结构进

而克隆 QTL,影响同一性状的多个 QTL 必须分别精

细定位在染色体的不同位点上[21]。 吴金红等[22] 将

水稻稻瘟病抗性基因 Pi-2( t)精细定位在 RG64 和

AP22 之间, 遗传距离分别为 0． 9cM 和 1． 2cM。
Yamamoto 等[23]利用近等基因系配组的分离群体,
精细定位了控制水稻抽穗期的 3 个 QTL。 本研究得

到的千粒重 QTL 的集中区域为染色体 2A 的 Xg-
wm448-Xgpw7399 标记区间,可进一步进行精细定

位和图位克隆。
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