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摘要：【目的】在不同发育时期，探索影响大豆籽粒干物质积累 QTL 的加性效应、上位性效应和环境互作效

应及其对大豆籽粒干物质积累的影响，可加深大豆育种工作者对产量形成的理解和加速育种进程。【方法】以美国

大豆品种 Charleston 为母本，东农 594 为父本及二者杂交所得 F5所衍生的 143 个 F5:9、F5:10和 F5:11重组自交系为研

究材料，研究不同发育时期控制大豆籽粒干物质积累的 QTL 及其遗传效应对大豆籽粒干物质积累的影响。【结果】

在不同发育时期检测到与大豆籽粒干物质积累相关的 13 个加性 QTL 和 14 对上位性 QTL，其中 8 个加性 QTL 和 8

对上位性 QTL 存在与环境互作效应。另外，在本研究中仅有加性 QTL dmaC2_2 能够在 6 个发育时期都被检测到，

而其它加性 QTL 和 14 对上位性 QTL 只能在某个或某些时期被检测到。【结论】在 6 个不同的发育时期，加性 QTL

数目、加性 QTL 能够解释的表型变异呈现“S”型曲线变化，与大豆籽粒干物质重的表现型变化相似，而上位性

QTL 能够解释的表型变异相对稳定且较小。从效应值上看，加性效应在籽粒发育开始（30 d 发育时期）较大，从

40 d 发育时期开始降低，在 70 d 发育时期降至最低，在籽粒发育结束时（80 d 发育时期）略有上升；上位性效

应从 30 d 发育时期到 70 d 发育时期一直上升，在籽粒发育结束时（80 d 发育时期）略有下降；QTL×环境互作

效应在 6 个发育时期均显著地影响大豆籽粒干物质的积累。从连锁群的位置上看，在 6 个不同的发育时期控制大

豆籽粒干物质积累的加性 QTL 主要集中在 C2 连锁群（从 OPK14_70 到 satt134 区间，即 QTL dmaC2_1、dmaC2_2、

dmaC2_3 所对应的区间），特别是发育初期（30 d 发育时期）；从 40 d 发育时期到籽粒发育结束时（80 d 发育时

期），控制大豆籽粒干物质积累的加性 QTL 的连锁群位置变化较多，表现为发育时期的选择性。在 6个不同的发育

时期中，除 50 d 发育时期以外,控制大豆籽粒干物质积累的上位性 QTL 主要集中在 C2 连锁群（从 OPK14_70 到

satt202 区间，即 QTL dmaC2_1 所对应的区间）和 D1b 连锁群（从 satt537 到 sat_135 区间，即 QTL dmaD1b_1 所

对应的区间）之间。 

关键词：大豆（Glycine max L. Merri）；籽粒干物质积累；QTL；加性效应；上位性效应；环境互作效应 
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Abstract: 【Objective】 To explore the additive  (A), epistatic (AA) and quantitative trait locus (QTL) ×environment 
interaction effects (QE) of QTL on dry matter accumulation of soybean seed for deepen understanding the nature of the yield 
formation and accelerating the breeding process. 【Method】 The aim of the present study was to measure A, AA and QE effects of 
QTL on dry matter accumulation in a population of 143 F5:9，F5:10 and F5:11 derived recombinant inbred lines developed from the 
cross between the soybean cultivars Charleston and Dongnong 594. 【Result】 Thirteen QTLs with A effect were detected at different 
developmental stages, eight of which had significant additive × environment (AE) effect. Fourteen AA pairwise QTLs were found, 
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eight of which showed significant epistatise × environment (AAE) effect. Furthermore, only dmaC2_2, QTL with A effect could be 
found from 30 day to 80 day developmental stage, other QTLs with A effect and 14 AA pairwise QTLs were only found at some 
developmental stages. 【Conclusion】 The number of QTL with A effect and phenotypic variation explained by QTL with A effect, 
present “S” curve from 30 day to 80 day developmental stage, which was similar to phenotypic variation of dry matter accumulation 
of soybean seed. However, phenotypic variation explained by these AA pairwise QTLs was relatively stable and small. Additive 
effect, being high in 30 day developmental stage, decreased from 40 day to 70 day developmental stage, rising at 80 day 
developmental stage. Epistatic effects continuously rised from 30 day to 70 day developmental stage, slightly declined at 80 day 
developmental stage. QTL×environment effect had a greater impact on the dry matter accumulation of soybean seed from 30 day to 
80 day developmental stage. QTL with additive effect, mostly located in linkage group C2 (the interval from OPK14_70 to satt134, 
corresponding to QTL including dmaC2_1, dmaC2_2 and dmaC2_3 ) at six developmental stages, especially at 30 day 
developmental stage. Loci of linkage group of QTL with additive effect had most change from 40 day to maturity, which had 
selectivity at developmental stage. QTL with epistasis effect, mostly located between linkage group C2 (the interval from OPK14_70 
to satt134, corresponding to QTL dmaC2_1) and linkage group D1b (the interval from satt537 to sat_135, corresponding to QTL 
dmaD1b_1) at most developmental stages, except for 50 day developmental stage.  

Key words: soybean (Glycine max L. Merri); dry matter accumulation of seed; QTL; additive effect; epistemic effect; 
environment interaction effects 

 

0  引言 

【研究意义】在大豆籽粒形成过程中，籽粒干物

质积累呈递增的曲线或呈“S”型曲线变化，而籽粒

干物质的积累能力是产量形成的重要影响因子之   
一[1]。目前国内外学者多通过调节栽培模式[2-6]和控制

营养元素的供应量[7-14]等来调控大豆籽粒干物质的积

累量。由于缺乏合适的分析手段和统计方法，人们对

于大豆籽粒干物质积累的动态发育本质长期认识不

足。【前人研究进展】吴为人等[15]提出新的 QTL 定位

策略和方法-动态定位（dynamic mapping）可有效地利

用性状发育过程中的遗传信息，大幅度提高 QTL 定位

的灵敏度和准确度，并能揭示 QTL 的表达动态，从而

使 QTL 定位研究进入发育数量遗传学这个新领域。这

种从静态分析转向动态分析，可认为是 QTL 定位研究

的最新进展。在此基础上，朱军[16]提出了估算条件遗

传方差分量和预测条件遗传效应的统计分析方法，能

有效地检测出特定时段内基因表达的净效应。应用这

种方法，Yan 等[17]、何慈信等[18]对水稻的株高、分蘖

数、穗干物质重的发育动态进行了 QTL 定位，严建兵

等[19]对玉米株高进行了 QTL 动态分析，李卫华等[20]

对小麦 GMP 含量的发育动态进行了 QTL 定位，刘丽

等[21]对小麦谷蛋白膨胀指数发育动态进行了 QTL 分

析，孙德生等[22]对大豆株高的发育动态进行了 QTL
分析。Yang 等[23]又进一步开发出基于 Windows 的相

应计算机分析软件，方便和简化了分析过程。【本研

究切入点】但到目前为止，关于大豆籽粒干物质积累

的发育动态 QTL 定位的研究却鲜见报道。本研究基于

重组自交系并通过前期构建的分子遗传连锁图谱，对

不同发育时期大豆籽粒干物质积累进行 QTL 动态分

析。【拟解决的关键问题】在分子水平探索控制大豆

籽粒干物质积累的遗传规律，从而明确大豆籽粒干物

质积累的发育机制和大豆产量形成的机理。 

1  材料与方法 

1.1  试验材料 

本研究以遗传差别较大的美国大豆品种Charleston
为母本，东农 594 为父本及二者杂交所得 F5所衍生的

143 个 F5:9、F5:10 和 F5:11 重组自交系为研究材料，于

2004 年、2005 年和 2006 年将 143 个 F5:9、F5:10和 F5:11

在东北农业大学香坊农场试验田种植，2 行区、每行 3 
m 长，随机区组设计，3 次重复，精量点播，株距 0.06 
m，田间管理同一般大田管理。 

以株系内 50%植株开花作为该株系的开花期，分

别记录每一株系的花期，从开花后 30 d 开始，每 10 d
取一次样，取样时，随机地从每个家系、每次区组重

复中的每行挑取 10 株大豆植株挂牌，作为取荚植株，

即 2 行区共挑取 20 株大豆植株作为取荚植株；取荚时

每次随机地从 20 个取荚植株中的 10 个取荚植株，摘

取 5—7 节间的 10 个荚，并重复取荚 3 次，即每个家

系共取30个荚，每个时期每个家系的区组共3次重复，

即共计 90 个荚的籽粒用来评价该时期的大豆籽粒干

物质的表现型值，直至大豆籽粒成熟。取完样后，    
剥出籽粒，称豆粒鲜重并记录，于 105℃烘箱内烘 30  
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min，然后置 50—70℃烘箱烘干至恒重，称重并记录。 
1.2  分子遗传图谱 

孙德生等[22]构建的一个包括 164 个 SSR 标记和

35 个 RAPD 标记覆盖 20 个连锁群的分子遗传连锁图

谱，该图谱全长 3 067.28 cM，分子标记间平均距离

15.65 cM，分子标记间距离最远的为 48.8 cM，分子标

记间距离最近的为 0.5 cM。分子标记在连锁群上的分

布是不同的，最多的 D1a 连锁群有 22 个标记，最少

的 C1 连锁群有 2 个标记。本研究将以此图谱为基础，

对不同发育时期大豆籽粒干物质积累进行 QTL 动态

分析。 
1.3  统计分析 

利用基于混合线性模型的 QTL Network 2.0[23]软

件进行 QTL 分析。以 P=0.005 为统计检测阈值，即当

标记的 P 值小于统计检测阈值时，认为该分子标记处

存在 1 个与性状有关的 QTL；最后将检测到的所有

QTL 以及它们之间的上位性互作整合到一个全 QTL
模型中，用基于 Gibbs 抽样的 Bayesian 方法估计遗传

效应。如在多个发育时期、并在同一连锁群的相同区

间内，检测到多个位置相似的 QTL（≤5 cM），为表

述方便，在本研究中将其称为一个 QTL。 

2  结果 

2.1  表现型分析 

表 1 反映了 6 个不同发育时期的重组自交系群体

及其亲本的籽粒干物质的表现型值（用百粒重表示）。

从表 1 中可以看出，在 6 个不同发育时期，2 个亲本

间均有差异，高值亲本（东农 594）与低值亲本

（Charleston）之间的差异随着发育时期增加而逐渐加

大，在 60 d 发育时期，二者差异达到最大；在 70 d
发育时期，二者差异有所下降；但当到达成熟期时（80 
d 发育时期），二者差异略有上升。 

从表 1 中可以看出，重组自交系群体的籽粒干物

质平均值的增量随着发育时期的增加而逐渐增加，在

60 d 发育时期，重组自交系的籽粒干物质平均值的增

量达到最大，这与大豆在该时期快速增长的事实相符；  
 

表 1  父母本及重组自交系在不同发育时期干物质积累的遗传参数统计 

Table 1  Statistical analysis of dry matter accumulation (delegated by 100-seed weights) at six developmental stages 

父母本 Parent 重组自交系 Recombinant inbred line 性状 
Trait 

发育时期 
Developmental 
stage 

年份 
Year Charleston 

 
东农 594 

Dongnong 594
范围 

Range 
平均值 
Mean 

变异度 
Coefficient of 
variation (%)

误差方差 
Error variance 

处理方差

Treatment 
variance

F 值 
F value

2004 0.42 1.43 0.20—2.82 1.17 36.46 0.21 1.13 5.38*

2005 0.70 0.81 0.15—3.50 1.26 56.68 0.52 5.37 10.32*

30 天 
30 day 

2006 0.41 1.60 0.38—6.20 2.19 57.46 0.61 6.09 9.98*

2004 2.19 2.53 2.60—3.59 3.05 35.08 2.03 10.91 5.37*

2005 2.50 3.83 1.71—10.02 4.89 30.07 3.64 39.49 10.84*

40 天 
40 day 

2006 3.36 6.41 1.58—13.10 6.40 41.56 3.75 43.52 11.60*

2004 3.69 6.01 3.13—12.74 6.50 26.51 5.87 50.43 8.59*

2005 6.97 10.91 5.26—15.97 9.98 22.91 4.87 57.96 11.90*

50 天 
50 day 

2006 5.99 11.60 3.08—18.95 11.73 25.32 6.32 52.59 8.32*

2004 7.27 14.30 5.21—17.45 10.94 22.15 4.32 57.92 13.41*

2005 12.84 16.76 9.16—22.53 15.59 15.89 4.91 58.77 11.96*

60 天 
60 day 

2006 12.67 18.30 10.33—23.04 15.57 14.80 7.07 69.2 9.78*

2004 10.44 15.93 8.88—19.82 14.07 15.99 2.11 32.23 15.27*

2005 14.32 19.08 13.10—25.90 17.45 11.81 1.00 8.21 8.21*

70 天 
70 day 

2006 15.41 19.37 12.04—24.07 16.99 12.56 1.21 10.21 8.43*

2004 11.91 19.33 11.03—24.56 16.07 14.37 1.02 8.38 8.21*

2005 15.65 19.85 13.45—27.27 18.33 11.24 0.92 10.21 11.09*

百粒重 
100-seed 
weight 
(g) 

 

80 天 
80 day 

2006 15.82 19.45 12.27—24.14 17.87 11.48 1.21 13.21 10.91*

* 代表 0.05 显著水平  * Significant level at 0.05 
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在 70 d 发育时期，重组自交系群体的籽粒干物质平均

值的增量逐渐降低，直至成熟期（80 d 发育时期）。 
从不同发育时期重组自交系群体的变化范围可以

看出（表 1），在每个发育时期都有籽粒干物质超亲

的家系，即本研究所采用的重组自交系群体的表现型

值变异较大。 
从不同发育时期的重组自交系群体的变异度可

以看出（表 1），从 30 d 发育时期到 50 d 发育时期

的变异度较大，甚至达到了 50%以上；但从 60 d 发

育时期到 80 d 发育时期的变异度较低，一般在 20%
以下。另外，每个发育时期的籽粒干物质表现型值的

误差方差、处理方差之比较小（表 1），因此该重组

自交系群体的表现型值用于 QTL 分析有较大的可信

度。 
2.2  不同发育时期籽粒干物质积累的动态 QTL 分析 

利用基于混合线性模型的 QTL Network 2.0 软  
件[23]，在 P＜0.005 时，在不同发育时期检测到与大豆

干物质积累相关的 13 个加性 QTL 和 14 对上位性

QTL，其中 8 个加性 QTL 和 8 对上位性 QTL 存在与

环境互作效应。 
在 30 d 发育时期，共发现 3 个加性 QTL，均位于

C2 连锁群上，可分别解释籽粒干物质积累的 31.18%、

8.81%和 20.01%的表型变异，3 个加性 QTL 的增效等

位基因均来源于父本东农 594，这与东农 594 具有较

高的干物质积累量是一致的（表 2，图 1）。这 3 个加

性 QTL 都与环境存在互作效应，即都具有加性与环境

互作效应，在不同的环境条件下可解释从 1.99%到

4.57%的表型变异（表 2，图 1）。在 30 d 发育时期，

还检测到 2 对上位性 QTL（dmaEP_1 和 dmaEP_2），

分别存在于连锁群 C2—C2、C2—D1b，可分别解释

5.60%和 2.86%的表型变异，且分别能在 2 个和 1 个环

境条件下与环境存在互作效应（表 3，图 2）。 
在 40 d 发育时期，共检测到 7 个加性 QTL，分别

位于 A2、C2、C2、C2、D1b、E 和 M 连锁群上，可

分别解释 5.56%、7.67%、8.98%、12.29%、16.34%、

7.75%和 7.76%的表型变异，其中 dmaD1b_1 能够解释

的表型变异最大，达 16.34%。dmaA2_1、dmaC2_1
和 dmaE_1 位点的增效等位基因来源于 Charleston，
dmaC2_2、dmaC2_3、dmaD1b_1 和 dmaM_1 的增效

等位基因来源于东农594。这7个加性QTL，除dmaE_1
和 dmaM_1 外，其余 5 个加性 QTL 至少能在 1 个环

境条件下存在与环境互作效  应，能够解释从 2.39%
到 6.60%的表型变异（表 2，图 1）。5 对控制籽粒干

物质积累的上位性 QTL（dmaEP_1、dmaEP_2、
dmaEP_3 、 dmaEP_4 、 dmaEP_5 ）存在于连锁群

C2—C2、C2—D1b、A1—C2、C2—D1b、D1b—M，

可解释从 2.03%到 7.56%的表型变异，这 5 对上位性

QTL均存在与环境互作效应，可解释从1.04%到6.32%
的表型变异（表 3，图 2）。 

在 50 d 发育时期，共发现 6 个加性 QTL，分别位

于 A1、A2、C2、C2、E、G 连锁群上，可解释从 2.41%
到 20.08%的表型变异，其中 dmaA2_1 可解释 20.08%
的表型变异。另外，dmaA2_1、dmaC2_1、dmaE_2
和 dmaG_1 的增效等位基因均来源于 Charleston，
dmaA1_1 和 dmaC2_2 的增效等位基因均来源于东农

594；其中 dmaA2_1、dmaC2_1、dmaC2_2 等 3 个加

性 QTL 存在与环境互作效应，能够解释从 1.98%到

8.81%的表型变异（表 2，图 1）。另外，本时期还发

现 1 对 控 制 籽 粒 干 物 质 积 累 的 上 位 性 QTL
（dmaEP_6），位于连锁群 E—G，可解释 5.05%的表

型变异（表 3，图 2）。 
在 60 d 发育时期，共检测到 5 个加性 QTL，分别

位于 C2、C2、E、F 和 L 连锁群上，能够解释从 6.43%
到 12.63%的表型变异，其中 dmaL_1 可解释 12.63%
的表型变异。dmaE_1 和 dmaF_1 的增效等位基因均来

源于 Charleston，dmaC2_2、dmaC2_3 和 dmaL_1 的增

效等位基因均来源于东农 594。这 5 个加性 QTL 中，

dmaC2_2、dmaE_1 和 dmaL_1 等 3 个加性 QTL 存在

与环境互作效应，可解释从 2.97%到 5.43%的表型变

异（表 2，图 1）。另外，本时期还发现 4 对控制籽粒

干物质积累的上位性 QTL（dmaEP_4、dmaEP_7、
dmaEP_8 和 dmaEP_9），存在于连锁群 C2—D1b、
C2—L、D1b—F 和 D1b—L，可解释从 1.43%到 4.11%
的表型变异，其中 dmaEP_4 和 dmaEP_7 存在与环境

互作效应，可解释从 3.01%到 5.53%的表型变异（表 3，
图 2）。 

在 70 d 发育时期，共检测到 6 个加性 QTL，分别

位于 A1、A2、C2、C2、C2 和 G 连锁群上，能够解

释从 3.32%到 15.43%的表型变异，其中 dmaA2_1 可

解释 15.43%的表型变异。dmaA1_2、dmaA2_1 和

dmaG_1 的增效等位基因均来源于 Charleston，
dmaC2_1、dmaC2_2 和 dmaC2_3 的增效等位基因均来

源于东农 594。这 6 个加性 QTL 中，dmaA1_2、
dmaC2_1、dmaC2_2 和 dmaC2_3 存在与环境互作效

应，可解释从 3.31%到 8.00%的表型变异（表 2，图 1）。
另外，本时期还发现 5 对控制籽粒干物质积累的上位 
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表 2  在不同发育时期影响大豆干物质积累 QTL 的加性效应（A）和加性与环境互作效应（AE）分析 

Table 2  Estimated additive (A) and additive × environment interaction (AE) effects on dry matter accumulation QTL at six 
different developmental stages in three environments 

加性×环境 1 
A×E1 

加性×环境 2 
A×E2 

加性×环境 3 
A×E3 

QTL 标记区间 
Marker interval 

时期 
Stage 

QTL 与左端 
标记距离 

The distance 
between QTL 

and left markers

F 值 
F value

加性效应

(A) 
Additive 

effect 

贡献率

H2 

(%) 效应 
A×E1

贡献率

H2(%)
效应 
A×E2 

贡献率 
H2(%) 

效应 
A×E3

贡献率

H2 (%)

dmaC2_1 OPK14_70— satt202 30 d 23.10 cM 29.55 -0.41 31.18 -1.14 2.31 0.55 4.54   

dmaC2_2 satt202—satt460 30 d 3.20 cM 30.65 -0.47 8.81 -0.17 2.76 -2.89 2.21 3.06 1.99 

dmaC2_3 satt460—satt134 30 d 2.10 cM 9.43 -0.54 20.01 0.30 4.57     

dmaA2_1 Satt538—Sct_067 40 d 12.71 cM 17.07 0.14 5.56 0.49 5.84 0.51 2.64 -1.00 3.53 

dmaC2_1 OPK14_70— satt202 40 d 20.39 cM 5.61 1.09 7.67   0.57 2.75   

dmaC2_2 satt202—satt460 40 d 2.70 cM 9.85 -0.51 8.98 1.09 3.41 -0.01 6.60 -1.08 5.92 

dmaC2_3 satt460—satt134 40 d 2.40 cM 19.50 -0.41 12.29 -0.57 5.77 -0.59 1.76   

dmaD1b_1 satt537—sat_135 40 d 10.79 cM 34.90 -0.70 16.34   -0.62 2.39   

dmaE_1 satt263—satt117 40 d 2.37 cM 35.83 0.58 7.75       

dmaM_1 satt150—satt220 40 d 4.20 cM 6.58 -0.32 7.76       

dmaA1_1 satt155—satt449 50 d 0.77 cM 7.41 -1.08 2.41       

dmaA2_1 satt538—sct_067 50 d 14.22 cM 11.35 0.55 20.08 -1.37 3.77 1.37 8.81   

dmaC2_1 OPK14_70— satt202 50 d 19.48 cM 7.53 0.17 15.04 -0.99 1.47 0.49 1.98 0.50 2.62 

dmaC2_2 satt202—satt460 50 d 4.10 cM 27.34 -0.55 10.43 0.94 6.76 -0.94 5.47   

dmaE_2 satt355—satt452 50 d 1.01 cM 23.84 0.73 5.21       

dmaG_1 satt138—sat_088 50 d 0.45 cM 28.24 0.78 5.22       

dmaC2_2 satt202—satt460 60 d 3.50 cM 16.79 -0.43 6.90 -1.01 3.65 -0.92 2.97 1.93 5.43 

dmaC2_3 satt460—satt134 60 d 1.90 cM 20.57 -0.51 10.76       

dmaE_1 satt263—satt117 60 d 1.89 cM 17.47 1.16 6.43 -0.02 4.85   0.02 4.28 

dmaF_1 satt335—sat_120 60 d 2.11 cM 23.89 0.47 8.59       

dmaL_1 satt182—satt495 60 d 1.89 cM 10.43 -0.73 12.63 -0.67 3.23 0.67 4.02   

dmaA1_2 satt300—satt200 70 d 5.39 cM 27.82 0.39 10.03 -0.34 8.00   0.17 5.52 

dmaA2_1 satt538—sct_067 70 d 10.88 cM 9.37 0.99 15.43       

dmaC2_1 OPK14_70— satt202 70 d 22.15 cM 24.87 -0.13 8.79 -0.94 7.85 0.44 4.98   

dmaC2_2 satt202—satt460 70 d 3.50 cM 28.50 -0.47 4.45 0.55 3.58 0.46 4.65 -1.01 3.98 

dmaC2_3 satt460—satt134 70 d 2.00 cM 14.28 -0.67 8.00     -0.54 3.31 

dmaG_1 satt138—sat_088 70 d 1.19 cM 36.12 1.06 3.32       

dmaA1_2 satt300—satt200 80 d 4.99 cM 13.29 0.41 26.21 -0.57 5.09     

dmaA1_1 satt155—satt449 80 d 1.02 cM 7.31 -0.14 8.00       

dmaC2_1 OPK14_70—satt202 80 d 20.29 cM 23.64 -0.65 4.28 -1.12 4.83   1.87 3.76 

dmaC2_2 satt202—satt460 80 d 2.90 cM 9.97 -1.08 12.44       

dmaE_2 satt355—satt452 80 d 1.21 cM 30.35 0.37 10.51       

E1：哈尔滨，2004；E2：哈尔滨，2005；E3：哈尔滨，2006    
E1: Harbin, 2004; E2: Harbin, 2005; E3: Harbin, 2006 
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QA：具有加性效应及加性与 2004 年哈尔滨环境互作效应的 QTL；QB：具有加性效应及加性与 2005 年哈尔滨环境互作效应的 QTL；QC：具有加性

效应及加性与 2006 年哈尔滨环境互作效应的 QTL；QD：具有加性效应而不具有加性与环境互作效应的 QTL 
QA: QTL with additive effect + additive×environment effect at Harbin for 2004; QB: QTL with additive effect + additive×environment effect at Harbin for 2005; 
QC: QTL with additive effect + additive×environment effect at Harbin for 2006; QD: QTL with only additive effect and no additive×environment effect 

 

图 1  具有加性效应及加性与环境互作效应的 QTL 

Fig. 1  QTL with addtive effect and additve × environment effect 

 
性 QTL（dmaEP_3、dmaEP_4、dmaEP_10、dmaEP_11
和 dmaEP_12），存在于连锁群 A1—C2、C2—D1b、

A1—C2、D1b—G、E—G，可解释从 3.45%到 6.62%
的表型变异，其中 dmaEP_3、dmaEP_4 和 dmaEP_10  
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表 3  在不同发育时期影响大豆籽粒干物质积累 QTL 的上位性效应（AA）及上位性效应与环境互作效应（AAE）的分析. 

Table 3  Estimated epistatic (AA) and epistasis × environment interaction (AAE) effects on dry matter accumulation QTL at six different developmental stages in three environments.   

上位性×环境 1 
AA×E1 

上位性×环境 2 
AA×E2 

上位性×环境 3 
AA×E3 

上位性 QTL
QTL with  
epistasis 

QTLi 

 
标记区间 i 
Interval i 

QTLi 与左端 
标记距离 

The distance 
between QTLi

and left markers

QTLj 标记区间 j 

Interval j 
QTLj 与左端 
标记距离 

The distance 
between QTLj 

and left markers 

时期 
Stage

上位性

效应(AA)
Epistatic

effect 

贡献率

H2(%)

效应 
AA×E1

贡献率

H2(%) 
效应 

AA×E2
贡献率

H2(%) 
效应 

AA×E3 
贡献率 
H2(%) 

dmaEP_1 dmaC2_1 OPK14_70— satt202 23.10 cM dmaC2_3 satt460—satt134 2.10 cM 30 d 0.19 5.60   0.27 1.78 0.22 1.59 

dmaEP_2 dmaC2_3 satt460—Satt134 2.10 cM dmaD1b_2 satt157—satt266 4.09 cM 30 d -0.06 2.86     -0.30 2.91 

dmaEP_1 dmaC2_1 OPK14_70— satt202 20.39 cM dmaC2_3 satt460—satt134 2.40 cM 40 d 0.42 7.56 -0.11 2.80 -0.13 5.31   

dmaEP_2 dmaC2_3 satt460—satt134 2.40 cM dmaD1b_2 satt157—satt266 5.57 cM 40 d 0.14 7.08 0.86 4.21 0.30 6.32   

dmaEP_3 dmaA1_2 satt300—-satt200 4.87 cM dmaC2_3 satt460—satt134 2.40 cM 40 d -0.27 2.03 0.06 2.19 -0.21 1.04 0.15 3.04 

dmaEP_4 dmaC2_1 OPK14_70—satt202 20.39 cM dmaD1b_1 satt537—sat_135 10.79 cM 40 d -0.24 5.71 -0.07 3.97 -0.06 3.02 -0.20 2.87 

dmaEP_5 dmaD1b_1 satt537—sat_135 10.79 cM dmaM_1 satt150—satt220 4.20 cM 40 d 0.04 4.44   -0.62 3.25   

dmaEP_6 dmaE_2 satt355—satt452 1.01 cM dmaG_1 satt138—sat_088 0.45 cM 50 d -0.23 5.05       

dmaEP_4 dmaC2_1 OPK14_70—satt202 22.17 cM dmaD1b_1 satt537—sat_135 8.32 cM 60 d 0.06 4.11 0.43 5.53   0.06 4.28 

dmaEP_7 dmaC2_1 OPK14_70—satt202 22.17 cM dmaL_1 satt182—satt495 1.89 cM 60 d 0.20 3.89   -0.49 3.01   

dmaEP_8 dmaD1b_1 satt537—sat_135 8.32 cM dmaF_1 satt335—sat_120 2.11 cM 60 d 0.22 1.43       

dmaEP_9 dmaD1b_1 satt537—sat_135 8.32 cM dmaL_1 satt182—satt495 1.89 cM 60 d 0.08 2.98       

dmaEP_3 dmaA1_2 satt300—satt200 5.39 cM dmaC2_3 satt460—satt134 2.00 cM 70 d -0.29 6.57 0.01 4.13 0.12 3.21   

dmaEP_4 dmaC2_1 OPK14_70— satt202 22.15 cM dmaD1b_1 satt537—sat_135 12.21 cM 70 d 0.06 5.43   0.17 4.52 0.28 3.89 

dmaEP_10 dmaA1_2 satt300—satt200 5.39 cM dmaC2_1 OPK14_70—satt202 22.15 cM 70 d -0.69 3.45   0.05 2.72   

dmaEP_11 dmaD1b_1 satt537—sat_135 12.21 cM dmaG_1 satt138—sat_088 1.19 cM 70 d 0.30 4.90       

dmaEP_12 dmaE_1 satt263—satt117 2.33 cM dmaG_1 satt138—sat_088 1.19 cM 70 d 0.27 6.62       

dmaEP_7 dmaC2_1 OPK14_70— satt202 20.29 cM dmaL_1 satt182—satt495 2.04 cM 80 d 0.11 3.32   0.12 4.70 0.63 3.87 

dmaEP_13 dmaA1_2 satt300—satt200 4.99 cM dmaE_2 satt355—satt452 1.21 cM 80 d -0.04 4.29 0.12 3.17 0.19 5.35 0.26 4.76 

dmaEP_14 dmaF_2 sct_188—satt335 0.1 cM dmaL_1 satt182—satt495 1.21 cM 80 d 0.20 5.38       

E1：哈尔滨，2004；E2：哈尔滨，2005；E3：哈尔滨，2006   E1: Harbin, 2004; E2: Harbin, 2005; E3: Harbin, 2006 
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QA：具有上位性及上位性与 2004 年哈尔滨环境互作效应的 QTL；QB：具有上位性效应及上位性效应与 2005 年哈尔滨环境互作效应的 QTL；QC：

具有上位性效应及上位性与 2006 年哈尔滨环境互作效应的 QTL；QD：具有上位性效应而不具有上位性与环境互作效应的 QTL 
QA: QTL with epistasis effect + epistasis×environment effect at Harbin for 2004; QB: QTL with epistasis effect + epistasis×environment effect at Harbin for 
2005; QC: QTL with epistasis effect + epistasis×environment effect at Harbin for 2006; QD: QTL with only epistasis effect and no epistasis×environment effect 

 

图 2  具有上位性及上位性性与环境互作效应的 QTL 

Fig. 2  QTL with epistasis effect and epistasis×environment effect 

 
存在与环境互作效应，可解释从 2.72%到 4.52%的表

型变异（表 3，图 2）。 
在 80 d 发育时期，共检测到 5 个加性 QTL，分别

位于 A1、A1、C2、C2 和 E 连锁群上，能够解释从

4.28%到 26.21%的表型变异，其中 dmaA1_2 可解释

26.21%的表型变异。dmaA1_2 和 dmaE_2 的增效等位

基因均来源于 Charleston，dmaA1_1、dmaC2_1 和

dmaC2_2 的增效等位基因均来源于东农 594。这 5 个

加性 QTL 中，dmaA1_2 和 dmaC2_1 存在与环境互作

效应，可解释从 3.76%到 5.09%的表型变异（表 2，图

1）。另外，本时期还发现 3 对控制籽粒干物质积累的

上位性 QTL（dmaEP_7、dmaEP_13 和 dmaEP_14），

存在于连锁群C2—L、A1—E和 F—L，可解释从 3.32%
到 5.38%的表型变异，其中 dmaEP_7 和 dmaEP_13 存

在与环境互作效应，可解释从 3.17%到 5.35%的表型

变异（表 3，图 2）。 
比较不同发育时期，可以看出，在 30 d 发育时期

控制大豆籽粒干物质积累的 QTL 数目较少（仅有 3
个加性 QTL 和 2 对上位性 QTL），但加性 QTL 能够

解释表型变异较大（从 8.81%到 31.18%），在该时期

遗传效应以加性效应为主，其次为 QTL×环境互作效

应，加性加性上位性效应在该时期对籽粒干物质积累

影响较小；在 40 d 发育时期，控制大豆籽粒干物质积

累的 QTL 数目开始增多（7 个加性 QTL 和 5 对上位

性 QTL），但加性 QTL 能够解释的表型变异开始下

降（从 5.56%到 16.34%），在该时期遗传效应以加性

效应和加性加性上位性效应为主，QTL×环境互作效应

影响相对较小；在 50 d 发育时期，加性 QTL 数目（6
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个）和加性 QTL 能够解释的表型变异（从 2.41%到

20.08%）与 40 d 发育时期相似，但在该时期仅发现 1
对上位性 QTL，在该时期遗传效应以加性效应为主，

QTL×环境互作效应其次，加性加性上位性效应在该

时期影响较小；在 60 d 发育时期，QTL 数目（5 个加

性 QTL 和 4 对上位性 QTL）和加性 QTL 能够解释的

表型变异（从 6.43%到 12.63%）与 40 d 发育时期相似，

而在该时期的遗传效应的构成与50 d发育时期的遗传

效应构成相似，但加性加性上位性效应开始明显增强；

在 70 d 发育时期，QTL 数目（6 个加性 QTL 和 5 对

上位性 QTL）及加性 QTL 能够解释的表型变异（从

3.32%到 15.43%）与 40 d 和 60 d 发育时期相似，在该

时期加性加性上位性效应增强为主要遗传效应，但加

性效应和 QTL×环境互作效应在该时期对大豆籽粒

干物质积累仍有相当大的影响；在 80 d发育时期，QTL
数目（5 个加性 QTL 和 3 对上位性 QTL）及加性 QTL
能够解释的表型变异（从 4.28%到 26.21%）与 30 d
发育时期相似，在本发育时期遗传效应以加性效应和

加性加性上位性效应为主，QTL×环境互作效应在该

时期影响相对降低；在 30 d 至 80 d 的 6 个发育时期

中，上位性 QTL 能够解释的表型变异相对较小（仅

5%左右）。 

3  讨论 

不同发育时期的大豆籽粒干物质积累是影响终止

时期大豆产量的重要因素，同时又是植物发育生物学

研究的模式性状之一。利用分子标记构建的遗传连锁

图谱对控制大豆籽粒干物质积累 QTL 进行动态分析，

可以了解控制大豆籽粒干物质积累基因（QTL）的遗

传规律及其对大豆籽粒发育的影响，从而探明产量形

成的规律, 丰富大豆高产理论基础，指导大豆生产。

目前，对控制大豆籽粒干物质积累 QTL 进行动态分

析，在国内外均属鲜见。 
3.1  本研究在不同时期或不同环境条件下检测到相

同 QTL 较少的原因 

本研究在不同时期、不同环境条件下，检测到相

同 QTL 的数目较少，原因可能如下：（1）发育遗传

学认为任何性状的发育都是一组有关基因在时空上有

序表达的结果，即基因的表达具有时空性和选择    
性[24]。说明基因在作物生长发育过程中的不同时期或

不同阶段的表达是不同的，不同的基因可以在不同的

时期表达，也可以在相同的时期表达。而基因的表达

依赖于特定的环境[25]，QTL 与环境互作能够影响数量

性状表达。（2）在本研究中采用 1 个地点 3 年重复试

验（即 3 个环境）且每个环境取样时期都是开花后 30 
d 到开花后 80 d 结束，这一取样时间内的气候变化，

各个环境也各不相同，这些环境因素的综合作用将导

致各个环境不同时期或同一时期不同环境所检测到的

QTL 的不同。（3）在本研究中，从 30 d 到 50 d 发育

时期，大豆籽粒干物质表现型值的变异度较大，甚至

超过了 50%，一般来说，利用其进行 QTL 分析可信度

较低，但多个环境下能够重复出现的 QTL（如

dmaC2_2），仍然具有较大的利用价值。（4）QTL
定位结果往往取决于构建图谱标记的饱和度，标记越

多精度越高。而本研究所采用的遗传连锁图谱仅仅包

括 164 个 SSR 和 35 个 RAPD 标记，数目偏少；影响

定位结果的另一个重要因素是群体大小，本研究所采

用的重组自交系包含了 143 个家系，群体不够大。标

记饱和度和群体大小这 2 个因素直接限制了本研究检

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。 
3.2  不同发育时期的 QTL 数目及其遗传效应的比较 

本研究表明，随着大豆籽粒的生长和发育，控制

籽粒干物质积累的不同基因系统（QTL）在表达。在

籽粒干物质发育的 6 个时期，共检测到 13 个加性

QTL，但只有 dmaC2_2 能够在 6 个发育时期同时被检

测到，而其它 12 个加性 QTL 只在某个或某些发育时

期被检测到。在本研究中，在 30 d 发育时期，发现

QTL 数目偏少、但其能够解释的表型变异较大（表 2，
图 1），这与该时期大豆籽粒干物质的积累较慢且涉

及的 QTL 较少是一致的（表 1）。本研究表明，随着

大豆籽粒干物质的积累，所涉及的 QTL 逐渐增多，但

其能够解释的表型变异与发育初期（开花后 30 d）相

比有所下降。 
本研究中，在不同发育时期共检测到 14 对上位性

QTL，其上位性效应值均较小（表 3，图 2），能够解

释的表型变异大多不超过 5%，这表明上位性 QTL 只

能在一定程度上影响大豆籽粒干物质的积累。 

4  结论 

在 6 个不同的发育时期，加性 QTL 数目、加性

QTL 能够解释的表型变异呈现“S”型曲线变化，与

大豆籽粒干物质积累的表现型变化相似，而上位性

QTL 能够解释的表型变异相对稳定且较小（仅 5%左

右）。从效应值上看，加性效应在籽粒发育开始时（30 
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d 发育时期）较大，从 40 d 发育时期开始降低，在 70 
d 发育时期降至最低，在籽粒发育结束时（80 d 发育

时期）略有上升；上位性效应从 30 d 发育时期到 70 d
发育时期一直上升，在籽粒发育结束时（80 d 发育时

期）略有下降；QTL×环境互作效应在 6 个发育时期

均有较大影响。从连锁群的位置上看，在 6 个不同的

发育时期控制大豆籽粒干物质积累的加性 QTL 主要

集中在 C2 连锁群（从 OPK14_70 到 satt134 区间，即

QTL dmaC2_1、dmaC2_2、dmaC2_3 所对应的区间），

特别是发育初期（30 d 发育时期）；从 40 d 发育时期

到籽粒发育结束时（80 d 发育时期），控制大豆籽粒

干物质积累的加性 QTL 的连锁群位置变化较多，表现

为时期的选择性。在 6 个不同的发育时期中，除 50 d
发育时期外，控制大豆籽粒干物质积累的上位性 QTL
主要集中在 C2 连锁群（从 OPK14_70 到 satt202 区间，

即 QTL dmaC2_1 所对应的区间）和 D1b 连锁群（从

satt537 到 sat_135 区间，即 QTL dmaD1b_1 所对应的

区间）之间。 
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