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摘要  在此前构建的含 174 个分子标记的连锁图基础上, 新增 31 个分子标记, 并利用统计分析的方法
对基因型数据进行检测, 剔除基因型明显有误的数据, 构建了共包含 205个分子标记, 平均间距为 11.2 
cM, 覆盖玉米全基因组 10 条染色体的分子标记连锁图. 基于统计学的基因型数据检测, 能显著提高连
锁图构建的准确性. 结合一年两点 6 个重复的田间实验, 利用软件 R/qtl 进行主效和上位性 QTL 分析, 
同时利用多区间作图法(MIM)验证主效QTL和主效QTL互作的真实性和位置. 通过MIM方法, 检测到
控制产量、行粒数、行数和百粒重的主效 QTL分别为 5, 5, 7和 5个, 分别能解释 35.3%, 37.4%(含 1个
互作 QTL), 61.5%和 39.7%的遗传变异; 除行粒数的 2个 QTL之间存在显著性互作之外, 其他性状的主
效QTL之间都没有检测到显著性互作存在. 同时, 还检测到 24个上位性互作QTL, 这些QTL涉及的位
点几乎分布于所有 10 条染色体. 这些互作 QTL 以主效 QTL 与无显著效应基因座之间的互作居多, 对
所有 4个性状而言比例接近三分之二. 这也说明主效 QTL除了单独起作用之外还可以通过与其他没有
显著效应的基因座之间互作来影响性状表达. 结果表明, 上位性 QTL 在玉米产量性状的遗传中可能与
主效 QTL一样也起着重要的作用.  
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玉米是世界上最重要的作物之一 , 杂交玉米的
推广和应用每年为世界多提供了 5500 万吨粮食 [1] . 
随着世界人口的不断增长和耕地面积的持续减少 , 
人类对提高单位面积粮食产量的需求要求我们不断

深入对产量性状遗传的研究. 过去 20 多年来, 分子
标记技术以及QTL定位方法的快速发展为复杂数量
性状的研究提供了强有力的手段 . 对产量等复杂数
量性状遗传机制的了解也越来越深入 , 利用合适的
分离群体构建覆盖全基因组的分子标记连锁图 , 同
时结合多年多点的田间实验, 定位了大量影响产量、
农艺、品质、生物和非生物抗性等性状的QTL和基因. 
迄今为止, 禾本科两个主要数据库(www.gramene.org; 
www.maizegdb.org)收录的水稻和玉米QTL分别超过
6000 和 2000 个. 对这些QTL的利用和研究, 一方面
是通过对一些主效QTL进行分子标记辅助选择 , 加
速育种进程, 直接为生产实践服务 [2]; 另一方面是对
一些重要的QTL进行克隆 , 深入剖析和认识数量性
状位点背后的遗传机制. 目前, 克隆的典型QTL有控
制番茄果重的QTL fw2.2 [3] , 控制水稻开花期的QTL 
hd1 及hd6 [ 4 ,5 ] ,  控制产量的QTL Gn1a [ 6 ] ,  控制 

耐盐的QTL SKC1[7]以及控制玉米进化的重要QTL 
tb1[8]等.  

主效QTL的定位和克隆无疑有助于我们了解数
量性状的遗传基础 , 但这些都是基于遗传学的单基
因理论模型. 基于生物化学和发育遗传学的认识, 基
因产物之间应该存在大量的互作[9]. 最近也有人借助
大量转录水平的数据发现基因产物之间的二级、三级

和高级互作广泛存在[10]. 还有证据表明, 有着共同起
源物种之间基因的互作是物种进化和物种形成的基

础[11,12]. 基于这些事实, 上位性应当是数量性状的遗
传基础. 近年来, 通过分子标记作图和分离群体的田
间实验, 不同研究小组在不同的物种中, 如豇豆、绿
豆 [13]及大豆 [14]等, 都发现上位互作的普遍存在. 尤
其对水稻的研究表明 , 上位性对水稻产量性状的遗
传和杂种优势的遗传基础起重要作用 [15~18] . 在玉米
数量性状的遗传研究中 , 前人有许多利用经典统计
分析的数据支持上位性大量存在的假设 [11,19~21] . 也
有研究表明 , 控制玉米不同数量性状的QTL之间也
存在显著的互作[22~26]. 此前, 我们利用覆盖玉米全基
因组的 174 个分子标记和双向方差分析也证明 ,  
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上位性在玉米产量性状的遗传和杂种优势的形成中

起重要作用1). 但基于标记互作的双向方差分析常常
会高估上位性的数目和效应 . 本研究利用一个优良
玉米杂交种所衍生的F2:3分离群体和覆盖全基因组的

分子标记连锁图及一个改进的分析软件R/qtl, 同时
进行主效和上位性QTL分析 , 以研究玉米产量性状
的遗传基础.  

1  材料与方法 
(ⅰ) 供试材料.  本研究选用近几年来在生产上

广泛推广的优良玉米杂交组合豫玉 22 (综 3×87-1)为
基础材料. 经F1自交得到F2. 在F2群体中随机套袋自

交获得 266 个单穗, 并以此发展的F2:3家系作为本实

验的供试群体材料. 同时, 在幼株期采集相应F2单株

的叶片, 保存在−70℃冰箱中, 供提取DNA用.  
(ⅱ) 田间实验和调查.  2000 年春, 温室和大棚

育苗, 三叶期移栽至大田. 田间实验分别在华中农业
大学实验场和湖北襄樊正大农业开发公司实验场进

行. 实验采用随机区组设计, 单行区, 行长 5 m, 行
距 0.70 m, 株距 0.25 m, 种植密度为 45000 株/hm2. 
田间管理同大田管理. 在玉米成熟后, 从每行的第 3
株开始连续收获 10 株果穗, 并在自然条件下晾晒至
含水量为 13%后, 进行性状考察. 考察的性状包括: (1)
产量: 一行玉米 10个果穗籽粒的平均重量, 并转换成
t/hm2; (2) 行数: 一行玉米 10个果穗行数的平均数; (3) 
行粒数: 一行玉米 10 个果穗行粒数的平均数; (4) 百
粒重: 一行玉米 10 个果穗的玉米籽粒混合后随机挑
选 3个 100粒称重的平均数(g). 最后的数据分析是基
于 4个性状两个点 6个重复的平均数进行的.   

(ⅲ) 基因型分析和分子标记连锁图构建.  参照
Saghai Maroof等人 [27]的方法提取亲本和群体单株总

DNA. 从已发表的玉米分子标记图谱中挑选能较均
匀覆盖全基因组的 479 个分子标记, 其中SSR标记
375个, RFLP标记 104个, 进行多态性检测. SSR分析
根据Senior等人[28]的方法进行; RFLP分析中的酶切、
Southern印迹转移、分子杂交参照Gardiner等人[29]的方

法. 在此前构建的含 174个分子标记的连锁图[30]的基

础上, 又新添加了 27个SSR标记和 4个RFLP标记. 用
R/qtl软件[31]的cacl.genoprob和cacl.errorlod命令检测每
个 单 株 的 标 记 基 因 型 ,  当 L O D ≥ 2 ,  就 认 

为该基因型数据可能有误[32], 并用缺失代替, 然后基
于排除了错误基因型的标记数据, 利用MAPMAKER/ 
EXP3.0[32]构建了覆盖玉米 10条染色体的分子标记连
锁图(LOD>3.0).  

(ⅳ) 数据分析.   
(1) 表型数据分析.  利用 SAS 软件 [33]和 F2:3家

系的表型数据计算产量及产量构成因子亲本和群体

的平均值及表型变异. 产量性状F2:3家系的遗传力和

置信区间遵照Knapp等人[34]的方法计算. 遗传力计算

公式为: h2 = 2
gσ /( 2

gσ  + 2
glσ /n + 

2
eσ /nr). 这里, σg

2是

遗传变异, 2
glσ 是基因型与环境互作的变异, σe

2是误差, 

r是重复数, n是地点数. 假定地点随机的情况下, 利

用ANOVA方法计算 2
gσ , 2

glσ 和 2
eσ 的值.  

(2) QTL分析.  利用 R/qtl软件 [31]中自带的基于

最大似然法的EM算法, 也即标准的区间作图法[35]进

行全基因组的主效QTL分析 . 在R语言下 , 利用
scanone命令进行主效QTL分析, 在P = 0.05水平, 通
过 1000 次模拟确定每个性状是否存在主效QTL的
LOD阈值 , 同时进一步利用多区间作图法(MIM)的
BIC: g(n) = ln(n)模型验证检测到的主效QTL的真实
性及位置 [36]. 利用R/qtl软件 [31]中的Haley-Knott回归
方法进行上位性QTL分析 . 该方法是基于多位点基
因型概率的表型回归 , 对于缺失数据利用 Sen和
Churchill[37]提出的基于Pseudomarker运算法则的多
重填补(Multiple Imputation)方法处理(重复 500 次). 
首先用cacl.genoprob命令计算多位点的基因型概率 , 
然后用 scantwo 命令全基因组扫描可能的上位性
QTL. 在P = 0.05水平, 通过 500次模拟确定存在上
位性QTL的Joint LOD阈值. 对互作涉及的两位点如
LOD值同时≥2.5, 则认为互作发生在两个主效QTL
之间. 最后用Windows QTL Cartographer 2.5[38]中附

带的MIM 方法计算主效QTL和主效QTL互作的贡献
率及总的贡献率.  

2  结果与分析 
2.1  表型数据分析 

产量及产量构成因子双亲、F1和F2:3家系的表型

变异如表 1所示. 产量和行粒数具有较高的杂种优势, 
分别达到 245.17%和 100.60%; 而行数和百粒重的杂 

                        
1) Yan J B, Tang H, Huang Y Q, et al. QTL mapping and epistatic analysis for yield and yield components using molecular markers with an elite 

maize hybrid. Euphytica (in press) 
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表 1  两亲本及F2:3群体表型变异及遗传力
a)

项目 产量/t·hm−2 行数 行粒数 百粒重/g 

综 3 2.37 ± 0.34 13.03 ± 0.51 21.00 ± 1.73 24.17 ± 6.81 

87-1 2.81 ± 0.35 13.83 ± 0.49 15.44 ± 1.08 32.76 ± 7.15 

F1 8.94 ± 0.50 16.20 ± 0.39 36.55 ± 1.27 34.55 ± 6.19 

F3变化范围 2.4∼6.2 11.8~18.6 18.6∼31.2 24.6∼35.5 

H (%) 245.17 20.63 100.60 21.38 
2
gσ  0.30 ± 0.21 1.25 ± 0.32 4.83 ± 0.95 2.96 ± 0.97 
2
glσ  0.11 ± 0.29 0.05 ± 0.45 1.50 ± 1.34 1.08 ± 1.37 
2
eσ  0.26 0.6 5.41 5.63 

遗传力(h2) 0.75 0.91 0.75 0.67 

置信区间(90%) 0.71∼0.79 0.89∼0.92 0.70∼0.79 0.60∼0.72 
a) H = (F1−MP)/MP; MP = (P1 + P2)/2. H和MP分别代表中亲优势和中亲值 

 
种优势较低, 分别为 20.63%和 21.38%. 但 4 个性状
在F2:3群体中都存在丰富的表型变异. 广义遗传力以
行数最高达到 0.91, 而百粒重最低只有 0.67, 产量和
行粒数居中都是 0.75. 4个性状在P < 0.01水平都检测
到显著的基因型与环境的互作(数据未列出). 产量与
3 个构成因子中的行粒数的相关性最高, 说明在玉米
育种中穗长对玉米单株产量贡献较大 . 全基因组标
记的杂合性与性状相关分析表明, 在P < 0.01 水平, 
杂合性与杂种优势较高的性状如产量和行粒数具有

显著的相关性, 但相关系数都比较小在 0.3 以下, 但
与杂种优势较低的性状如行数和百粒重没有显著的

相关性(数据未显示). 

2.2  分子标记连锁图的构建 

此前, 基于同一群体, 我们构建了包含 174 个分
子标记的分子标记连锁图[30], 覆盖玉米 10条染色体, 
分为 12个连锁群, 总长度为 2531.6 cM, 平均间距为
14.5 cM. 在此连锁图的基础上, 增添了 27 个SSR标
记和 4个RFLP标记, 这 205个分子标记被分为 11个
连锁群, 总长度为 2395.5 cM, 平均间距为 11.7 cM. 
基于R/qtl软件的基因型错误检测功能, 在LOD≥2.0
的水平, 共有 123 个标记基因型数据有误, 涉及 462
个位点, 分布在所有 10 条染色体(图 1), 占所有基因
型数据的 0.936%. 最少的是第 9染色体, 涉及 7个标
记 13个位点; 最多的是第 8染色体, 涉及 16个标记
100 个位点(表 2). 大部分基因型有误标记涉及到的
位点都在 3 以下, 只有 6 个标记涉及到的位点超过
10(数据未给出). 这些基因型可能有误的 462 个位点
全部当缺失数据处理后重新构建了分子标记连锁图, 
发现分子标记连锁图标记的位置几乎没有什么变化,  

 
图 1  全基因组扫描基因型数据检测到可能有误的标记及

涉及到的位点 
横轴是 1~205个标记, 纵轴是 266个单株; 灰色的点表示 2≤LOD≤3, 

粉红色的点表示 3<LOD≤4.5, 紫色的点表示 LOD＞4.5 
 

但长度与原始图谱相比缩短为 2305.4 cM, 平均间距
由 11.7 cM变为 11.2 cM, 影响最大的是第二染色体, 
距离缩短近 27 cM(图 2). 用去掉基因型错误的数据
进行下一步的 QTL分析.  

2.3  QTL分析 

(ⅰ) 主效QTL分析.  利用 R/qtl软件中自带的基
于最大似然法的 EM算法进行主效 QTL分析, 1000次
模拟之后, 在 P = 0.05水平, LOD阈值最大的为产量
3.1, 最小为行粒数的2.9, 最后统一取3.1为确定所有4
个性状是否存在一个 QTL的临界值(对个别 LOD值在  
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表 2  涉及标记基因型错误的染色体和位点及检测前后各染色体遗传距离的比较 

染色体 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 总计 平均

涉及标记/个 9 18 18 14 11 14 5 16 7 10 122 12.2

涉及位点/个 23 97 67 43 18 51 16 100 13 34 462 46.2

检测前遗传距离/cM 302.1 312.2 284.1 268.4 231.6 283.5 176.6 193.5 120 223.5 2395.5 11.7

检测后遗传距离/cM 297.7 285.5 271.9 260.1 228.1 273.3 172.1 184.6 112.9 219.2 2305.4 11.2
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图 2  影响产量及构成因子的单位点 QTL在染色体上的位置 
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3.1之下, 但 P < 0.01的 QTL也列出来). 利用检测到
的 QTL为基础模型, 在 P = 0.05水平下, 进一步利用
MIM 方法验证 R/qtl 的分析结果. 如表 3 所示, 基于
R/qtl 方法, 检测到的产量、行粒数、行数的 QTL 分
别为 5, 5, 7和 5个主效 QTL, 其中行数和粒数两个主
效 QTL之间存在显著的互作. 通过 MIM方法这 4个
性状分别有 4, 4, 6 和 4 个主效 QTL 得到验证, 有 4
个 QTL被认为可能是假阳性 QTL, 分别为 gy6, kpr2a, 
rn8和 kw4. 同时这 4个性状还各发现一个新的 QTL, 
分别为 gy10, kpr2a, rn2和 kw7b.  

以下仅分析 MIM 方法得到的结果. 产量一共检
测到 5个主效 QTL, 分别位于第 1, 5, 7, 9和 10染色
体上, gy1和 gy5由来自 87-1的基因型起增效作用, 而
其他 3个QTL由来自综 3的等位基因起增效作用, 单 

个 QTL解释的遗传变异从 3.0%到 9.2%不等, 这 5个
QTL共能解释 35.3%的遗传变异. 行粒数一共检测到
5 个 QTL, 分别位于第 1, 2, 6, 8 和 9 条染色体, 除
kpr2b外, 其他 4个 QTL都由来自综 3的等位基因起
增效作用. 同时还发现 QTL kpr1和 kpr8 之间存在显
著的互作, 能解释 3.4%的遗传变异, 这 6 个 QTL(含
一个上位性 QTL)共能解释 37.4%的遗传变异. 一共
检测到 7个影响行数的 QTL, 分布于除第 3, 7和 8染
色体之外的其他 7条染色体上, 其中 rn2, rn9和 rn10
由来自综 3 的等位基因起增效作用, 其他 4 个 QTL
由来自 87-1的等位基因起增效作用, 这 7个 QTL共
解释 61.5%的遗传变异. 影响百粒重的 QTL 有 5 个, 
分布于第 1(2 个 QTL), 3 和 7(2 个 QTL)条染色体上, 
kw1b和 kw3由来自 87-1的等位基因起增效作用, 其 

 

表 3  影响产量及构成因子的单位点 QTL 

性状 QTLa) 位置/cMb) LODc) A D 贡献率(%) 
产量 gy1 192(190) 3.9(5.7) −0.15 0.34 9.2 

 gy5 154(152) 2.3(3.6) −0.16 0.17 5.0 
 gy6d) (235) (3.3)    
 gy7 133(132) 3.8(9.5) 0.25 0.08 8.8 
 gy9 104(98) 2.1(4.6) 0.07 0.25 5.3 
 gy10e) 122 1.9 0.04 0.32 7.0 
      35.3 

行粒数 kpr1 199(198) 3.5(4.8) 0.70 1.20 12.9 
 kpr2ad) (78) (2.4)    
 kpr2be) 149 2.0 −0.47 0.88 3.0 
 kpr6 86(84) 2.0(3.9) 0.66 0.53 5.7 
 kpr8 66(64) 2.9(6.0) 0.50 1.22 7.9 
 kpr9 104(98) 1.6(3.6) 0.08 0.98 4.5 
 kpr1:kpr8 198:64 1.8(2.5) 0.76f) −1.57g) 3.4 
      37.4 

行数 rn1 195(194) 4.7(4.5) −0.52 0.07 9.4 
 rn2e) 58 4 0.48 −0.20 5.8 
 rn4 242(240) 3.0(3.7) −0.47 −0.12 8.3 
 rn5 120(112) 5.5(12.2) −0.58 0.00 9.8 
 rn6 103(95) 4.9(4.3) −0.45 −0.30 9.0 
 rn8d) (152) (6.2)    
 rn9 19(18) 6.3(10.1) 0.66 −0.10 13.2 
 rn10 148(162) 2.8(2.7) 0.39 −0.10 6.0 
      61.5 

百粒重 kw1a 151(150) 1.8(3.4) 0.04 1.30 9.6 
 kw1b 218(212) 1.9(5.7) −0.80 0.06 5.9 
 kw3 2(1) 1.8(3.1) −0.54 0.43 4.4 
 Kw4d) (260) (3.5)    
 kw7a 86(86) 2.8(3.3) 0.78 −0.22 7.2 
 kw7be) 166 2.1 0.71 0.97 12.6 

a) QTL后面的数字表示QTL所在的染色体, 如果同一条染色体有多个QTL则在数字后面用字母a, b…表示. b)QTL扫描峰值所在的染色体
位置, 括弧外边是MIM验证结果, 括弧里面是R/qtl扫描结果. c)括弧里面是R/qtl计算得到的LOD值, 括弧外面是MIM验证和扫描得到的LOD值. 
d)R/qtl扫描找到, 但MIM没能验证的QTL. e) R/qtl扫描没有找到, 但MIM重新检测到的QTL. f) AA互作的表型值. g) DD互作的表型值 
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他 3个 QTL由来自综 3的等位基因起增效作用, 这 5
个QTL共解释 39.7%的遗传变异. 综上, 共检测到 22
个影响产量等 4个性状的主效QTL, 同时发现影响行 
粒数的两个主效 QTL 之间存在显著的互作 , 单个 
QTL 解释的遗传变异在 2.9%到 12.9%之间, 主效 
QTL(包括主效 QTL 之间的互作)能解释总的遗传变 
异从产量的 35.3%到行数的 61.5%不等(表 3). 从表 3
和图 2 还可以看出, 有些影响不同性状的 QTL 落在
同一染色体区间, 如影响产量、行粒数和行数的 3个
QTL gy1, kpr1 和 rn1 都位于第一染色体的 192~199 
cM之间. 又如, 影响产量和行粒数的QTLgy9和 kpr9
的 LOD扫描峰值都位于 104 cM. 这些QTL有可能是
一因多效也可能是不同 QTL 紧密连锁, 但这些 QTL
为下一步的 QTL 分子标记辅助选择或者精细定位和
克隆提供了有益信息. 

(ⅱ) 上位性互作 QTL 分析.  利用 R/qtl 软件进
行全基因组上位性 QTL检测, 通过 500次模拟, 在 P 
= 0.05水平, 4个性状 Joint LOD阈值在 6.9~7.1之间
变化, 最后以 Joint LOD≥7.1 和上位性互作 LOD≥ 

3.0 为临界值确定是否存在上位性 QTL. 按照互作
QTL 涉及的 2 个基因座是否存在显著效应, 把互作
QTL 分为 3 种类型: 互作两基因座都存在显著效应, 
也即发生在两主效 QTL 之间的互作, 称为 QQ 类型; 
互作两基因座一个存在显著效应另一个不存在 , 也
即发生在主效 QTL与无显著效应基因座之间的互作, 
称为 QN 类型; 互作两基因座都不存在显著效应, 也
即发生在两无显著效应基因座之间的互作, 称为 NN
类型. 产量共检测到 6个互作 QTL, 涉及到的基因座
分布于除第 3 和 8 条染色体之外的其他 8 条染色体, 
其中 4个属于 QN类型, 2个属于 NN类型, 没有发现
QQ 类型的互作. 行粒数检测到 7 对互作 QTL, 涉及
到 6 条染色体上的 13 个基因座位, 7 个互作 QTL 中
包括 1个 QQ类型, 4个 QN类型和 2个 NN类型. 检
测到 5个影响行数的互作分布在第 3, 4, 6, 7, 8和 10
条染色体上, 包括 4个 QN类型和 1个 NN类型. 5个
影响百粒重的互作 QTL 分布在 6 条染色体的 8 个不
同基因座位上, 其中有 3 个属于 QN 类型的互作, 其
他 2 个是 NN 类型的互作(表 4). 图 3 在两维平面上 

 
表 4  影响产量及构成因子的上位性互作 QTL 

性状 染色体 a) QTLi b) 染色体c) QTLj d) LODjnt e) LODint f) LODqi g) LODqj h)

产量 1 140 1 200 8.3 3.2  3.6 
 1 188 2 128 9.7 3.8 5.6  
 4 176 7 100 7.7 6.3   
 5 4 6 240 7.5 3.1  2.7 
 7 96 7 112 7.3 5.1   
 7 124 10 16 8.8 4 4.5  
 9 60 10 116 7.6 4   

行粒数 1 200 2 132 12.2 3.1 7.4  
 1 172 7 112 11.3 4.8 6.2  
 1 200 8 64 13.2 2.8 7.4 3.9 
 2 16 8 72 9.6 5.4  3.0 
 2 112 10 120 7.3 3.3 2.5  
 4 80 5 136 7.1 5.1   
 8 40 8 80 7.3 4.1   

行数 3 208 8 152 7.3 3.3  3.8 
 4 228 7 0 7.4 3.1 4.2  
 6 148 10 160 8.1 4.3   
 3 256 4 220 8.3 3.3  3.9 
 4 240 3 96 11.5 3.3 4.7  

百粒重 1 96 10 96 7.1 5   
 3 0 4 20 8.0 5.3   
 4 260 5 212 9.0 5.2 2.7  
 4 20 7 148 9.8 3.5  6.0 
 7 148 10 36 10.6 3.4 6.0  

a)和c)互作两QTL所在染色体. b)和d)互作两QTL所在染色体的具体染色体位置(cM). e) 联合LOD值. f) 互作QTL LOD值. g)和h)在上位性模
型下两互作QTL基因座分别进行主效QTL检测的条件LOD值 
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(a)    产量; (b)行粒数; (c)行数; (b)百粒重. 横轴和纵轴均为按顺序排列的 10条染色体上的标记, 从蓝色都红色表明联合LOD值逐渐增大 

 
3  讨论 直观显示了各个性状在全基因组水平上互作的扫描

情况, 不同的颜色代表不同的 LOD值. 从图 3可以看
出 , 影响不同性状的互作在全基因组水平上有不同
也有相同. 相同的是, 影响各个性状的互作都是大量
存在并涉及到几乎所有染色体; 不同的是, 影响不同
性状的互作还存在不同的热点分布区域. 从图 4(a)可
以看出, 除了第 2条染色体外其他染色体之间都有大
量的互作影响产量的性状表现, 尤其第 1染色体几乎
与所有其他 9条染色体有显著性的互作. 而影响行数
的互作 QTL(图 4(c))几乎是平均分布于所有 10 条染
色体. 而影响百粒重的互作 QTL 却是有几个明显的
热点区域, 如在第 1, 4, 5三条染色体及 5, 8, 9三条染
色体之间. 所有在上位性 QTL 中有显著效应的基因
座(主效 QTL)大部分(11/15)与区间作图方法检测到
的主效 QTL 一致, 而其中没有能检测到的部分可能
与在区间作图分析中采取较严格的标准有关. 

3.1  分子标记连锁图构建的准确性 

从 1986 年第一张包含 116 个位点的玉米分子标
记连锁图诞生[39]到 2004年包含 5863个位点的玉米高
密度整合图谱公布(http://www.maizegdb.org/map. 
php#rep), 过去不到 20年的时间里, 分子标记技术发
展极为迅速 , 几乎所有重要作物都构建了高密度的
分子标记连锁图谱 , 并利用这些图谱开展了一些重
要的应用和基础研究 . 但分子标记操作过程包括单
株DNA提取, DNA条带的读取, 标记数据的获得大都
由手工完成 , 对包含数百个单株和标记多达数万条
带信息量的数据而言, 其中出现少量错误在所难免, 
但在实际的连锁图构建中却很少考虑这一因素 , 即
使考虑也很难有效排除. 最近, 有人对IBM图谱中的
77个偏分离标记重新进行了检测, 发现有 1.86%的标
记位点可能存在错误 [ 4 0 ] ,  基于这个错误概率 ,  通 
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过 1000 次模拟, 他们估计图谱(IBM_Gnp2004)的遗
传距离比实际值可能有平均 15.3%的扩张. 本研究利
用 R/qtl 软件提供的检测基因型数据是否存在错误的
功能 , 对构建图谱的基因型数据进行了检测 , 在
LOD≥2.0 水平, 发现有 123 个标记共涉及 462 个位
点的基因型数据可能有误 , 占所有基因型数据的大
约 1%. 在剔除这些数据后, 各条染色体的遗传距离
都有一定程度的减少, 整个连锁图的长度由 2395.5 
cM缩短为 2305.4 cM. 如果把显著性水平放宽到 0.05, 
检测到的错误基因型数据将会更多 . 在无法对整个
基因型数据进行重新确认的情况下 , 通过统计的方
法排除其中一些明显的错误数据 , 无疑对提高分子
标记连锁图的精度和 QTL定位的准确性有帮助.  

3.2  QTL定位的准确性 

对大多数遗传研究而言 , 由两个自交系组配而
来的F2群体理论上可以提供最多和最丰富的遗传信 
息[41]. 但用F2群体很难进行复杂数量性状分析, 因为
每一个基因型只有一个单株, 无法进行多重复实验. 
利用F3家系的平均值作为F2个体基因型的估计值, 以
减少实验误差, 提高实验精度, 部分解决了这个问题, 
类似研究在水稻[15]等作物中也被广泛采用. 但同时, 
利用F3家系代替F2单株, 通过一代自交其显性效应被
低估; 另外当F2个体基因型是杂合的时候, 其F3家系

剩余误差(residual error)的分布将变成一个多种分布
的混合体 , 在目前的QTL定位中我们并没有考虑这
种情况, 因此估计可能是有偏的[42]. 在下一步研究中, 
我们将利用“永久F2”群体来解决这些问题. “永久F2”
群体这一设想首先在水稻[43]中提出, 该群体不但具有
F2群体一切的优点同时还可以进行多年多点的重复

实验. 最近, 在老鼠中也开始利用这一设计来研究复
杂数量性状, 结果表明, 该群体能显著提高QTL检测
的能力 , 以及复杂上位性互作及基因型与环境互作
检测的能力 , 以及复杂上位性互作和基因型与环境
互作检测能力[44].  

3.3  上位性对玉米产量性状遗传也起重要作用 

上位性在复杂数量性状的遗传中起着重要的作 
用 ,  这几乎逐渐成为共识 ,  但正如 Car lbo rg 和 
Haley[45]提到的一样, 因为技术发展的限制和相关统 
计分析方法的缺乏 , 上位性在复杂数量性状遗传中 
的重要性常常被忽视. 本研究中, 我们基于一个可以 

 

同时进行主效QTL和上位性QTL联合分析的软件
R/qtl对产量及其 3 个构成因子在全基因组水平进行
了分析 , 同时利用MIM方法对主效QTL和主效QTL
之间的互作进行了验证. 结果表明, 4 个性状单位点
QTL能够解释的遗传变异分别为: 产量 35.3%, 行粒
数 37.4%, 行数 61.5%和百粒重 39.7%(表 3); 而这 4
个性状对应的广义遗传力则分别为产量 75%, 行粒
数 75%, 行数 91%和百粒重 67%(表 1). 显然主效
QTL(包括主效QTL之间的互作)解释的遗传变异不能
完全解释这 4个数量性状全部的遗传变异. 与此同时, 
检测到数量与主效QTL相当的上位性互作QTL, 其中
行数和百粒重的互作QTL分别为 5个, 产量和行粒数
的互作QTL分别为 7个(表 4). 因为方法的限制, 暂时
还无法准确估计这些互作QTL所能解释的遗传变异. 
但从互作的类型来看, 主效QTL之间的互作很少, 只
有行粒数检测到一个 , 没有显著效应基因座位之间
的互作占三分之一(8/24); 大部分互作属于主效QTL
与没有显著效应的基因座位之间的互作(15/24)(表 3), 
这也说明主效QTL除了单独起作用之外还可以通过
与没有显著效应的基因座之间的互作来影响性状的

表达. 这一结果与我们此前的研究结果一致  

1)及大量

其他的研究结果相吻合[15~18]. 通常情况下, 我们是选
择一个LOD阈值来判定两基因座之间是否存在互作, 
这个阈值如果偏高则犯TypeⅡ类型错误的概率就增
大, 阈值偏低则犯TypeⅠ类型错误的概率就增大, 如
何合理的确定阈值现在仍然是一个挑战 . 本研究通
过二维扫描图形直观地把所有可能概率水平的互作

QTL的结果都显示出来(图 3), 从图中可以看出尽管
不同性状之间的互作涉及的基因座位和方式可能不

尽相同, 但有一个共同的特点就是, 显著而丰富的互
作在所有 4个性状中都是广泛存在的. 这也暗示上位
性QTL在玉米产量性状的遗传中可能有着与主效
QTL一样重要的作用 . 如何更有效揭示和利用这些
上位性QTL则是我们下一步要深入考虑的问题.  
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