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不同发育阶段大豆株高和茎粗QTL的动态分析

周 蓉，陈海峰，王贤智，张晓娟，单志慧，吴学军，邱德珍，伍宝朵，沙爱华，杨中路，周新安
(中国农业科学院油料作物研究所／农业部油料作物生物学重点开放实验室，武汉430062)

摘要：利用中豆29×中豆32的重组自交系，以复合区间作图法对不同发育阶段的大豆株高和茎粗同时进行非条件和条

件QTL定位，在11个连锁群检测到18个株高QTL，在9个连锁群检测到19个茎粗QTL。不同发育时期影响大豆株高和茎粗

QTL的数量、加性效应和贡献率均不相同，QTL表达具有时序性和选择性，有些QTL仅表达1次，有些可多次连续表达。有3

个株高QTL和1个茎粗QTL在3个年度重复表达，有6个株高QTL和2个茎粗QTL在2个年度重复表达。F连锁群上株高

和茎粗QTL存在共位性，R1～R4期均有株高和茎粗QTL同时表达，但株高和茎粗QTL的增效基因不同，株高QTL表达次数

多而茎粗QTL表达次数较少，前期(V4一R3)QTL表达数量多而后期(R4～R5)表达数量较少。株高和茎粗QTL的动态变化

与表型相关分析结果一致，对于适期选择粗秆抗倒的高产材料具有指导作用。
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Abstract：Plant height and stem diameter are important agronomic traits in soybean，which have effect

on yield and lodging．The objective of this study was to molecularly map the QTL conditioning plant height

and stem diameter at different developmental stages of soybean growth．A population of 1 65 recombinant in—

bred lines(RILs)derived from a cross between Zhongdou 29 and Zhongdou 3 2 was used in this study．

Based on unconditional and conditional QTL mapping methods，1 8 QTLs for plant height and 1 9 QTLs for

stem diameter were detected on eleven and nine linkage groups respectively．The number，additive effects

and contribution rate of QTLs for plant height and stem diameter were different at different developmental

stages，which indicated that these QTLs expressed timely and selectively．Three QTLs for plant height and

one QTL for stem diameter were detected in three years，and six QTLs for plant height and two QTLs for

stem diameter were detected in two years．The QTLs of plant height and stem diameter on linkage groups F

were mapped to the same loci and they were expressed simultaneously from R1 to R4 stages．Compared with

the late stages，more QTLs expressed in the early stages，and QTLs for plant height expressed more times

than QTLs for stem diam eter．The positive alleles of QTLs for plant height and stem diameter were from

different parents．The developmental dynamic of QTLs for plant height and stem diameter was consistent with the

correlation analysis of phenotypic traits at different developmental stages．
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株高和茎粗是大豆品种的重要农艺性状，也是影

响抗倒性和子粒产量的主要因素。关于大豆株高

QTL研究已有许多报道‘1-5]，SoyBase数据库显示已

定位到82个株高QTL，分布于17个连锁群，一些研

究认为株高与产量和倒伏关系密切，其QTL定位处

于相同或相邻区域∽。“。有关茎粗QTL的研究报道

很少，近期有关研究表明控制茎粗的QTL位点与控

制株高和倒伏性的位点处于同一区域或相邻区

域¨⋯，说明株高和茎粗与抗倒伏性存在关联。大多

数株高和茎粗的QTL检测均以成熟期表型值进行测

定，即以性状的最终表现反映控制性状发育的诸多基

因在测定时期表达的综合效应。Mian等⋯1发现在2

个不同发育阶段大豆株高QTL有变化，在V7和VlO

期分别检测到3个和4个株高QTL，其中1个QTL在

不同发育时期的株高遗传贡献率有较大的差异，认为

这个控制株高的QTL效应V7期比VlO期表达更为

明显，但是未能解释该位点基因在特定发育时段内的

净遗传效应。近年来，水稻、玉米等作物¨4。驯运用发

育数量性状的条件遗传效应分析方法，对不同发育时

段表达的基因进行QTL定位，阐明不同QTL的时空

表达方式，揭示数量性状发育的分子遗传机理。大豆

株高和茎粗属多基因控制的数量性状并具有明显的

发育特征，在不同的发育时期表现出一定的变化规

律。孙德生等¨引利用来自Charleston×东农594的

RIL群体进行了大豆株高QTL发育动态分析，表明控

制株高发育的基因系统在不同发育时期选择性表达。

有关大豆茎粗QTL的发育动态未见报道。因此，进

一步了解控制大豆株高和茎粗的QTL及其动态变

化，对植株抗倒性改良和高产育种具有重要的指导意

义。本研究以一个大豆重组自交系(RIL)群体为材

料，根据ZhuⅢo提出的发育数量性状非条件和条件遗

传效应分析方法，对株高和茎粗进行不同发育阶段的

QTL检测，探索基因表达的累加效应和净效应，为了

解数量性状发育遗传特点及改良有关农艺性状提供

依据。

1 材料与方法

1．1试验材料

重组自交系群体soy01来自中豆29和中豆32

杂交组合，2个亲本品种为南方春播中、晚熟类型。

RIL以单粒传法培育而成，包括406个家系，本试验

从soyOl群体中随机抽取165个Fn家系作为研究

材料。

1．2田间试验和性状调查

分别于2006年、2007年和2008年4月3日

在中国农业科学院油料作物研究所试验农场播种

soy01群体及其亲本，行长3．5m，2次重复，随机区

组设计，田间管理同一般大田生产。生长期在每

小区非边行处定点3株长势中等、一致的植株挂

牌，测量株高即地面至生长点的高度；测量茎粗即

用记号笔在主茎第3节间做标记，游标卡尺测量

其直径。2006年6月9日起每隔10d测定并记录

挂牌株的株高和茎粗数据，包括R4(盛荚期)、R5

(鼓粒初期)、R6(鼓粒中期)等；2007年测定时期

包括Rl(初花期)、R2(盛花期)、R4、R5、R6期等。

2008年自5月12日V4期(4叶期)起每隔7d左

右测定株高，茎粗从5月19日R1期开始调查，直

到基本停止增长，包括V4、R1、R2、R3、R4、R5等。

均以2次重复单株平均值作为表型值。2008年测

定不同时期的株高和茎粗数据完整即作主要分析

数据，2006年和2007年测定部分时期数据作为辅

助和比较分析。

1．3标记分析

苗期在每一家系内随机选取等量(5—10株)新

鲜叶片，以SDS方法提取家系及亲本总DNA。参照

Song等旧1J公共图谱选择座位分布均匀的SSR引

物，按照SoyBase(http：／／soybase．org／resources／ssr．

php)提供的SSR序列，由北京三博志远生物公司合

成引物322对。PCR体系和扩增条件均按照Soy．

Base网址所提供的方法操作。

1．4 连锁作图和QTL分析

运用Joinmap 3．0软件进行连锁图谱的构建，以

LOD值>3．0进行标记间连锁分组。Joinmap参数

设置为：Rec=0．40，LOD=2．0，Jump=5，用以决定

多态性标记在连锁群中的顺序。利用Kosambi函数

将重组率转换成图距单位(cM)。

采用Zhu啪。提出的复杂数量性状条件分析方法进

行非条件和条件QTL定位。QTL的非条件定位是以复

合区间作图法(CIM)分析t时刻的表型值，定位的QTL

反映从初始时刻至测定时刻(O’+t)的累积遗传效应。

关于QTL的条件定位，先获取不同发育时期的条件表

型值即相邻两时期之间的净增长量，而后以CIM定位

条件QTL，所测定QTL的效应值反映特定发育阶段即

(f一1)—¨时段内的净遗传效应。
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利用Windows QTL Cartographer Version 2．5软

件对数据进行分析和QTL定位。以排列测验法确

定每个性状LOD的阈值，重复抽样1000次，显著水

平定为0．05。QTL置信区间为LOD峰值两侧降低

1个LOD值时所对应的区间。采用McCouch等L22 3

的方法命名定位QTL。

2 结果与分析

2．1 表型值分析

从不同发育阶段测定的表型值(表1)可以看

出，2个亲本间株高和茎粗在各个生育时期均存

在一定的差异，但V4至R3期株高差异很小，R4

至R5期差异增大，中豆32明显高于中豆29，茎

粗也表现相同的趋势；t测验表明双亲间仅R5期

株高差异达到0．05显著水平。RIL群体在R2

至R3期株高和茎粗处于快速生长期，Rl—R2和

R2一R3时段内的平均净增长量和日增长量均较

高，随后生长速度下降。从不同发育阶段RIL群

体的变异范围可看出，各测定时期株高和茎粗均

有超亲株系。

表1 不同发育阶段RIL群体及亲本的株高和茎粗表型值

Table 1 Phenotypic values of RIL population and its parents for plant height and stem diameter at different

developmental stag鹤

’表示0．05水平显著 ’：Significantly difference at 0．05 level

2．2 连锁图谱的构建

以合成的322对SSR引物进行扩增，其中128

个标记在亲本之间存在多态性。通过绘制连锁图

谱，得到一张包括28个连锁群的分子遗传图谱(图

1)，图谱上的SSR标记数为113个，有15个SSR标

记未能整合到连锁群上。与公共图谱比较，28个连

锁群与公共图谱中的连锁群一致，有8个连锁群分

为2或4个片段，但是缺少与公共图谱中Al和D2

连锁群相对应的连锁群。参照益钧镒等¨引的方法

进行均等性检验和对称性检验，结果表明，均等性检

验的x：=0．12，小于X2∞(3．84)，对称性检验的

x：=3．51，小于x002，(3．84)，说明群体内亲本中豆

29的标记频率与中豆32的标记频率差异不显著，

符合1：1的理论比例，群体的均等性良好，并基本符

合对称性的要求。

2．3 QTL定位及效应分析

2．3．1 不同发育阶段株高非条件QTL分析将不

同发育阶段的表型值用复合区间作图法进行QTL

检测，即以非条件QTL度量从发育初始时刻至t时

刻的累加遗传效应。结果表明(表2)，在5个连锁
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图1 大豆SSR分子标记框架图谱

Fig．1 A Hnkage map of soybean constructed by SSR markers

●株高非条件QTL；▲株高条件QTL；■株高非条件和条件QTL；o茎粗非条件QTL；A茎粗条件QTL；口茎粗非条件和条件QTL

·和”分别表示2年和3年重复检测到的QTL。扩号内为对应的公共罔谱连锁群编号

●unconditional QTL for plant height；▲conditional QTL for plant heisht；●unconditional and conditional QTL for plant height；

0 unconditional QTL for stem diameter；A conditional QTL for stem diameter；口unconditional and conditional QTL for stem diameter

·and··denote the linkage location of steady putative QTL detected in tow years and three years．respectively

Symbols in parentheses are the code8 for linkage groups
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群上检测到t0个株高非条件QTL，其中c2和F连

锁群分别有3个，A2连锁群有2个，I和O连锁群

分别只有1个。不同发育阶段检测到非条件QTL

的数量有差异，没有一个时期能检测出全部10个

QTL，R1和R5期均检测到5个，R2和R4期均有4

个，V4和R3期只有3个非条件QTL。反过来，不同

位点检测到QTL的时期也有差异，没有一个位点能

在各个测定时期都检测到非条件QTL，同一QTL在

不同时期表达的加性效应方向一致，但大小不同，贡

献率也有差异。有些位点可在多数发育阶段检测到

或连续检测到，如qPH．15—2能在5个不同发育阶

段(R1一R5期)连续检测到。表明这个QTL在V4

期之后的各个时期均有较大效应值并相对稳定，因

而连续表达，qP日．2．2亦表现在R1期后(R2一R5

期)被连续检测到；qPH一15．，在R4期之前(V4一

R3期)被连续检测到，可能在后期出现了相反效应

方向的表达，抵消了部分效应，致使效应值变小而不

能被检测到。有些QTL(qPH一2一J、qPH一8-2、qPH一

8·3、qPH-19一』)可在2个测定时期检测到；另一些

QTL(qPH．8一J、gP日一J5-3和qPⅣ一28-J)只在某一

特定时期检测到非条件QTL，表明他们的效应值可

能在不同发育阶段有较大的波动幅度。

表2 2008年不同发育阶段株高和茎粗的非条件和条件QTL分析

Table 2 Unconditional and conditional QTLs for plant height and stem diameter at different developmental stages in 2008
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续表

性状
QTL

Trait

连锁群

Linkage group

标记区间

Marker interval

类型 距两侧标记距离(cM) 激 L。。
贡献率(％)袈芝T

‘

interval
R2ypeDistance R

Ad—di～tive

t表示t时刻的非条件QTL；t／t—l表示t—i至t时段内的条件QTL。下同

t indicates unconditional QTLs at time t；t／t一1 indicates conditional QTLs from time t一1 to I．The game ag below

从株高非条件QTL的综合效应(表3)来看，

在V4一R5整个过程中，随着植株的生长发育，株

高遗传效应逐渐增强。虽然有个别位点表达的加

性效应方向相反(如qPH．19-，)(表2)，但是不同

时期的累加加性效应仍表现增强趋势，并且方向

一致。以R5期达最高。贡献率累加值则表现不

同，在前期(V4一R3)株高增长阶段贡献率呈上升

趋势，后期(R4～R5)株高增长缓慢，贡献率则降

低。分析表明，不同发育阶段检测到非条件QTL

的数量、加性效应值和贡献率均存在差异，揭示了

控制株高性状表现的基因在不同发育时期的表达

是不同的。

表3 不同发育时期大豆株高和茎粗非条件、条件QTL的综合效应

Table 3 Sum of both additive effects and contribution rate of unconditional and conditionalQTLs affecting plant height and

stem diameter at different developmental stages

V4

Rl

R2

It3

R4

一1．96 22．9

—2．76 63，4

—4．40 66．1

—7．39 71．8

一10．32 42．O

3

3

3

3

3

一1．96

—0．47

一1．28

—1．74

—5．32

22．9

49．9

35．7

46．8

44．9

l 0．14 16．8

l O．16 12．6

3 0．53 42．1

4 —0．27 37．8

0．14

0．19

一O．18

16。8

26．1

J——

57．3

R5 5 一13．58 54．4 l 0．33 6．4 3 —0．2l 19．7 l 一0．19 3．8

∑a(t)：非条件QTL的加性效应总和；∑R2(t)：非条件QTL的贡献率总和；∑4(t／t一1)：条件QTL的加性效应总和；∑R2(I／l—1)：条件QTL

的贡献率总和

∑d(1)：sum of additive effects of all unconditional QTLs；∑R2(I)：sum of contribution rate of all unconditional Q仉；∑口(t／l一1)：sum of additive
effects of all conditional QTLs；∑∥(tit—1)：sum of contribution rate of all conditional Q仉
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2．3．2 不同发育阶段株高条件QTL分析将不

同发育阶段的条件表型值用复合区间作图法进行

QTL检测，即以条件QTL度量t一1时刻至t时刻特’

定时段内基因表达的净遗传效应。共检测到11个

株高条件QTL，分布于A2、C2、Dl。、F、I和J等6个

连锁群，其中A2和F连锁群分别有3个，C2连锁群

有2个，其他3个连锁群分别仅有1个。V4一R1、

R1一R2、R2一R3，R3一R4时段内均检测到3个条

件QTL，R4-+R5时段内仅检测到1个。不同位点条

件QTL表达的次数有差异，如qPH．15．2和qPH．2—

2分别在连续3个和2个发育时段内检测到；qPH．

J5-J分别在v4一R1和R2一R3时段内检测到，呈

间断性表达；其他8个位点均只在1个特定的时段

内检测到。qPH一8．J和qPH．28．J未能在给定某时

段内株高的条件下检测到(但检测到非条件QTL)，

可能是这2个QTL在某时段内表达的净效应较小。

有3个条件QTL(qPH—J—J、qPH．10．J和qPH一20一

J)在非条件下未能检测到，可能是在某时期以前有

一个弱的反方向表达抵消了部分效应，致使某时期

内QTL的累积效应较小而未能被检测到。孙德生

等¨引的研究中也有这种现象，认为是控制株高的基

因在特定时期选择性表达的结果。本研究结果说明

不同发育阶段的条件QTL分析可以检测到一些非

条件分析不能检测到的QTL。

虽然v4-÷R1、Rl_+R2、R2一R3、R3-+R4时段

内均检测到3个条件QTL，但是不同发育阶段内的

株高净加性效应累加值呈动态变化(表3)，0一V4

时段内所有QTL表达的净效应累加值较高

(一1．96)，V4一R1时段则下降至较低值(一0．47)，

随后呈现上升，R3_÷R4时段达到最高(一5．32)。

这是因为0_+v4时段以及R2一R3、R3-+R4时段内

增效基因均为负向表达，而V4_+R1和Rl_+R2时

段内既有负向表达又有正向表达(表2)，相互抵消

了部分效应而使效应值变小。R4一R5时段内只检

测到1个净加性效应正向表达的条件QTL。结果表

明，各个发育时段内所有QTL控制株高的净作用是

不同的，基因的表达具有时序性。

2．3．3 不同发育阶段茎粗非条件QTL分析共

检测到9个茎粗非条件QTL，F和D1。连锁群分别有

3个，A2、B2和Cl连锁群分别只有1个。R4期检

测到4个非条件QTL，R3和R5期分别有3个，Rl

和R2只检测到1个。qSD一6—2和qSD一15一J分别

在连续3个和2个发育阶段检测到，其他7个位点

均只能在某一特定时期检测到非条件QTL。不同时

期茎粗非条件QTL的累加加性效应和贡献率呈动

态变化(表3)，前期(R1和R2)检测到QTL的次数

较少，其累加加性效应和贡献率均较小，随着茎粗的

增加，检测到QTL的数量增多，累加效应和贡献率

在R3期达到最大值，随后R4和R5期均下降，并且

表现效应方向相反。这是因为R1～R3期加性效应

均为正向表达，R4和R5期既有正向表达又有负向

表达，由于负表达相对数量较多及效应较大，除相互

抵消部分效应外仍表现负表达效应方向。

2．3．4 不同发育阶段茎粗条件QTL分析共检

测到6个茎粗条件QTL，A2连锁群有2个，C1、F、G

和O连锁群分别只有1个。R3一R4时段内检测到

4个茎粗条件QTL，R1一R2时段内有2个，R4-+

R5时段内只检测到1个。qSD．6．J分别在R1_+

R2和R3_R4时段内检测到，呈间断性表达。其

他位点均只在1个特定的时段内检测到，R2_R3

时段内没有检测到茎粗条件QTL。不同时段内所

有条件QTL表达的净效应累加值和贡献率累加值

也表现动态变化(表3)，0一R1时段的加性效应和

贡献率累加值均较低，R1一R2时段稍有上升，R2

一R3时段为0表达，随后R3一R4、R4一R5时段

转变为负效应。这是因为0-+R1和R1_+R2时段

内加性效应均为正表达，R3一R4时段内有1个

QTL为正表达和3个QTL为负表达，R4一R5时段

内仅有1个负表达QTL，结果说明控制茎粗的基因

表达亦具有时序性。

2．3．5 株高和茎粗QTL的共位性和相关性分析

F连锁群上有3个株高非条件QTL分别与3个茎

粗非条件QTL处于同一位置，但是株高QTL表达

次数较多(表4)，在6个测定时期均检测到1—2

个株高QTL，增效基因均来自父本中豆32；茎粗

QTL表达的次数较少，仅在前期(R1一R3期)表

达，每次表达的效应方向均与株高QTL不同(表

2)，增效基因均来自母本中豆29。F连锁群上只

有1个茎粗条件QTL(qSD一15．2)与株高条件QTL

(qPH．15—2)处于相同位置，该位点茎粗条件QTL

在R3-+R4时段表达，加性效应值较小；该位点株

高条件QTL在V4一R1、Rl-÷R2和R2_+R3连续

表达3次，加性效应值较高而方向一致，增效基因

均来自父本中豆32。

从株高和茎粗QTL在不同发育阶段的动态变

化来看，虽然株高QTL在某些时期有正表达和负

表达，但是综合效应主要趋向负表达，仅R4一R5

时段内净效应有1个很弱的正表达；可是茎粗QTL
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的综合效应显示前期为正表达而后期负表达。针

对株高和茎粗QTL这种时序性的表达以及F连锁

群QTL的共位性，将RIL群体不同发育阶段株高

和茎粗的表型值进行相关性分析，结果显示(表

4)，在植株发育前期(Rl—R3期)株高和茎粗表

现为负相关关系，反映植株处于茎秆伸长阶段，高

株的茎秆较细，后期(R4一R5期)株高和茎粗的关

系转变为正相关，表明在盛荚期以后茎秆发育成

熟，高株的茎秆增粗；以株高和茎粗不同时段内的

净增长量作相关性分析也表现相同的结果，说明

选择茎秆粗壮的高株应以盛荚期之后为适宜时

期。上述分析表明株高和茎粗QTL的动态变化与

表型相关分析结果一致，对于选择粗秆抗倒的高

产材料具有指导作用。

表4 不同发育阶段F连锁群的QTL数■、效应以夏株高与茎粗的相关系数

Table 4 Number of QTLs on linkage group F。sum of additive effects and correlation coefficients between plant height and

stem diameter at different developmental stages

∑a：QTL的加性效应总和；·：0．05显著水平 ∑a：sum of additive effects of all QTLs；‘：significance of correlation at 0．05 level

2．3．6 不同年份株高和茎粗QTL分析及比较

2006年和2007年共计检测到13个株高QTL和9

个茎粗QTL，分别分布于A2、c2、D1¨F、G、H、J、

L、M、O连锁群和A2、C2、Dl b、F、J、L连锁群(表

5)。其中，2006年检测到7个株高QTL，非条件

QTL qPH．15一J和qPH．23．J可在3个发育阶段连

续表达，qPH．J一2可在2个时期检测到，qPH一15-2

仅在R4期检测到；在R4_+R5时段内检测到3个

条件QTL(qPH-8·j、qPH一8·3、qPH一10一f)。2007

年检测到10个株高QTL，有8个非条件QTL也呈

多次表达或仅1次表达，在R1-+R2和R2_R4时

段内检测到4个条件QTL，除qPH．15一j连续2个

时段表达外，其他条件QTL均只在1个时段检测

到。株高QTL综合效应表现不同发育阶段的累加

加性效应方向一致，贡献率累加值呈现前期快速

上升而后期下降趋势，与2008年测定结果一致。

袭5 2006和2007年株高和茎粗QTL分析

Table 5 QTLs for plant height and stem diameter at different developmental stages in 2006 and 2007

性状

Trait
孑份 QTL
Iear

连锁群 标记区间

LG Marker interval

类型 距两侧标记距离(cM)
置信区间LOD贡献率(％)加性效应

Type Distance Confidence interval R2 Additive

株高(R4)2006

(1t5) 2006

(R6) 2006

(R1) 2007

qPH-15-J

qPH··15··2

qPH一23一J

qPH-j一2

qPH-15一J

qPH-23—1

qPH·8-4

qPH·-8··3

qPH一10·J

qPH··1—·2

qPH-15·J

qPH一23一J

qPH··15-·2

15fF

15fF

23(L

I(A2

15(F

23(L)

8(C2)

8(C2)

10(Dla)

1(A2)

15(F)

23(L)

15(F)

Sat 375～Sat／554

Sat／554一AW756935

Satt238～Sat一195

Satt589一Sat一181

Sat 375一Sat／554

Satt238一Sat一195

Satt643一Satt277

Satt489一Satt557

Satt077一Sah439

Satt589一Sat一181

Sat 375一Satt554

San238一Sat一195

Sat／554一AW756935

t

t

t

I

t

t

tit一1

t／t—l

t／t—l

t

t

t

t

16．O

4．0

22，O

4．O

18．O

24．0

0．0

6．1

O．O

4．O

18．O

24．0

4．0

7．1

4．3

4．6

3．4

5．1

2．6

3．9

3．9

3．2

3．4

5．1

2．6

4．3

14．2—25．5 7．7

26．6—40．9 4．2

11．8—24．0 5．3

31．9—42．8 4．0

16．2～25．5 8．2

15．2—26．O 8．O

9。5一18．9 3．9

19．8—27．8 3．5

O．O～3．3 4．2

31．4—42．8 3．9

16．0—26．6 8．I

15．8—26．0 8．2

27．0～34．6 12．2

25．8

9．0

14．3

8．7

25．2

19．3

8．3

8．9

8．8

8．6

24．4

19．6

3．6

—3．80

一2．42

—2．82

—2．34

—4．Ol

一3．55

一O．51

一O．53

O．55

—2．38

—4．04

—3．66

一1．38

qPH·17—1 17(H) Satt353一Satt568 f 10．0 5．0 6．3—18．3 3．4 3．8 0．72
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续表

2006年检测到4个茎粗QTL，非条件QTL

qSD．J一2在2个时期检测到，在R4_R5时段内检

测到2个条件QTL(qSD一15—2和qSD一20一J)，在R5

-+R6时段内检测到1个条件QTL(qSD。7．J)。

qSD．15，2与株高QTL g朋．J5—2存在共位性。
2007年检测到6个茎粗QTL，有5个非条件QTL呈

多次表达或仅1次表达，在R1_R2和R2---，R3时段

内分别检测到1个条件QTL。茎粗QTL在不同发

育阶段的综合效应不同，前期为正效应，后期表现负

效应，与2008年测定结果一致。

将2006年、2007年QTL检测结果与2008年检

测结果比较，3年均在F连锁群检测到2个株高QTL

(g朋-J5一J、qPH一15—2)，在D1。连锁群检测到1个株
高QTL(qPH-，0一J)，在A2连锁群检测到1个茎粗

QTL(qSD—J一2)；此外，还有6个株高QTL(g腮8．J、
qPH-8-3、qPH-15—3、qPH·20-J、qPH-23一J、qPH一28一

J)和2个茎粗QTL(qSD一11-J、qSD一15-2)均在2个

年份重复检测到(图1)。
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3 讨论

传统的QTL分析大都以数量性状在生长末期

的最终表型值进行定位，这种静态的QTL分析结果

可解释该位点基因表达的累积效应，但不能充分反

映发育过程中不同阶段基凶表达的动态变化以及不

同发育时段内的净表达效应。数量性状的遗传表达

与发育阶段密切相关，存在基因表达的发育阶段

性¨6|。本研究在大豆不同发育阶段共检测到18个

株高QTL和19个茎粗QTL，而非条件和条件株高

QTL分别为16和11个，非条件和条件茎粗QTL分

别为12和9个，如在测定末期(R5)只能检测到11

个株高QTL和9个茎粗QTL，说明以数量性状的终

结表现进行QTL定位，只能检测到后期表达的基

因，会掩盖一些曾在发育早期表达过的基因；因此仅

仅依据数量性状最终表型的QTL定位结果进行分

子标记辅助选择实践是不够的，结合非条件QTL和

条件QTL定位的研究，可以检测到更多的QTL，既

了解QTL表达的最终结果，又明确QTL表达的具体

时段及其数量。本研究结果表明，不同发育时期影

响大豆株高和茎粗的QTL数量和效应均不相同，即

每个QTL对大豆株高和茎粗有特定的作用时期及

其效应，有些QTL仅表达1次，有些可多次连续表

达，但没有发现在每一个时期均表达的株高和茎

粗QTL。

株高和茎粗是与植株倒伏和产量有关的重要农

艺性状，周蓉等¨2 o以R7期表型值分析认为，大豆株

高与倒伏为正相关，茎粗与倒伏为负相关，株高与茎

粗之间为正相关；2006年检测到3个株高QTL和1

个茎粗QTL，2007年检测到3个株高QTL和4个茎

粗QTL，这些结果仅仅反映了株高和茎粗从初始时

刻至测定时刻QTL表达的综合效应，是QTL在R7

期的静态表达。本研究对不同发育阶段的大豆株高

和茎粗同时进行非条件和条件的QTL定位研究，不

仅揭示了控制株高和茎粗QTL的“静态”和“动态”

表达，而且进一步明确了株高和茎粗在不同时段的

相互关系和作用。例如在A2连锁群，株高和茎粗

QTL在R4期同时被检测到，并处于相邻标记区域；

O连锁群在Rl和R2期分别检测到株高和茎粗

QTL。特别值得注意的是F连锁群，3个株高QTL

与3个茎粗QTL定位于同一位置，R1一R4期均有

株高和茎粗QTL同时表达，但株高和茎粗QTL的增

效基因不同，各个时期控制株高和茎粗QTL的数量

和效应大小也不相同；株高和茎粗QTL的表达具有

时序性和选择性，前期(V4一R3)QTL表达数量多

而后期(R4～R5)表达数量较少，株高QTL表达次

数多而茎粗QTL表达次数较少；不同时期的株高和

茎粗表型值相关性分析显示前期为负相关而后期转

为正相关，因此在本研究群体中可选择植株较高、茎

秆粗壮的抗倒材料，选择时期宜在茎秆发育成熟的

盛荚期以后。由于本研究在F连锁群上的3个株高

QTL和3个茎粗QTL均与3个抗倒伏QTL¨引距离

很近(2．0 cM)，可望通过进一步研究应用于分子标

记辅助选择育种实践，以增强抗倒性而不减少株高，

培育兼顾高产和抗倒的大豆品种。

有关茎粗QTL的研究报道很少，Keim等Ⅲ。用

RFLP标记在L连锁群定位了3个茎粗QTL，位于公

共图谱86～102 cM之间。本研究在A2、B2、cl、C2、

D1。、F、G、L和O等9个连锁群检测到19个与茎粗有

关的QTL，其中位于L连锁群的1个QTL与公共图谱

比较大约处于30cM处，表明这些QTL与以往的研究

不同。但是这些茎粗QTL易受环境影响，能在3个

年份重复检测出现的QTL只有1个，能在2个年份重

复检测到的QTL有2个，表明不同年份环境对茎粗

QTL定位的影响较大。另一方面，本研究构建的大豆

遗传图谱包含的SSR标记偏少，初定位结果的准确性

会受到一定影响。目前本实验室正在继续开展相关

工作，对该图谱进行加密和完善，以期获得更为精确

的定位结果。

本研究在株高发育期间检测到18个株高QTL，

分布于A2、C2、Dl。、F、G、H、I、J、L、M和O等11个

连锁群，其中有3个株高QTL能在3个年份重复检

测到，有6个株高QTL能在2个年份重复检测到。

孙德生等¨引以来自Charleston×东农594的RIL群

体检测到40个株高QTL，分布于15个连锁群，部分

定位连锁群与本研究相同，但是在不同时期定位的

可连续表达的QTL相对较少，连续表达的次数也较

少，只有2～3次，而本研究中有些株高QTL可连续

表达4—5次，表明这些QTL在不同发育阶段的效

应值波动幅度较小，相对稳定因而连续表达。Man．

sur等‘¨、Off等‘21、Specht等‘31和Guzman等‘11 3以

成熟期表型值在C2连锁群Satt277、Satt079和

Satt489标记附近检测到株高QTL，本研究也在这些

标记附近检测到株高QTL，并均在R4和R5期出

现；另外，许多研究‘1’3,7,11,25．26]在这3个标记附近也

定位了控制大豆子粒产量的QTL，表明株高与产量

关联。
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