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摘要：【目的】以普通小麦加倍单倍体（DH）群体（旱选 10 号×鲁麦 14）的 150 个株系为材料，鉴定其灌

浆期耐热相关生理性状及千粒重耐热指数，并进行 QTL 定位，以期发掘具有显著效应以及不同环境中稳定表达的

主效 QTL，为改良小麦耐热性提供理论依据及分子标记。【方法】运用基于混合线性模型的复合区间作图法，以

耐热指数为耐热性指标，对 DH群体在田间雨养和灌溉 2种土壤水分条件下的耐热性进行 QTL定位。【结果】2种

土壤水分条件下共检测到 12 个控制不同性状耐热指数的加性效应 QTL，对表型变异的贡献率范围为 2.64%—

11.41%，其中，9个 QTL与环境存在互作效应，对耐热指数表型变异的贡献率为 1.41%—4.66%；检测到 17对上位

性效应 QTL，对表型变异的贡献率为 2.45%—8.84%，其中，仅 4对与环境有互作效应，对表型变异的贡献率为 0.62%

—2.32%。控制耐热性的 QTL来自双亲，DH群体中有耐热性超亲的株系存在。【结论】评价小麦灌浆期的耐热性，

千粒重耐热指数是最直接的指标，生理性状指标为耐热性鉴定的间接辅助指标，其中，旱地条件下选用旗叶相对

含水量耐热指数作为间接指标较好，而灌溉条件下选用气冠温差耐热指数较好。染色体 1B、2D、5A、5B、6A、6B

和 7A对灌浆期耐热性贡献较大。千粒重耐热指数和旗叶叶绿素含量耐热指数的遗传以加性效应为主，叶绿素荧光

参数耐热指数和气冠温差耐热指数的遗传以上位性效应为主，而叶片相对含水量耐热指数的遗传加性效应与上位

性效应都重要。 
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Abstract: 【Objective】In this study, a doubled haploid (DH) population with 150 lines, which was derived from the cross of 

two Chinese common wheat cultivars Hanxuan 10 and Lumai 14, was used as the plant material to identify the heat tolerance index 

(HTI) for related physiological traits and thousand-grain weight (TGW) at grain filling stage in common wheat and carry out 

quantitative trait loci (QTL) analysis. The purpose was to identify the essential QTL with stable and remarkable effects and find a 

theoretical basis on marker-assisted selection for improving the heat tolerance in wheat breeding program. 【Method】 The 

mixed-model-based composite interval mapping method was employed to identify QTL for HTI of related traits in two soil moisture 

environments. 【Result】A total of 12 additive QTL and 17 epistatic QTL for HTI of TGW and physiological traits related to heat 
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tolerance were located on all chromosomes except 1D, 6D and 7B under two soil moisture conditions. One single additive QTL can 

explain 2.64%-11.41% phenotypic variance for HTI, and a pair of epistatic QTL can explain 2.45%-8.84% phenotypic variance for 

HTI. Nine of 12 additive QTL have interaction effects with the environments, and the interaction effect of single additive QTL with 

the environment can explain 1.41%-4.66% phenotypic variance for HTI. Only 5 of the 17 epistatic QTL exist interaction effects with 

the environments, and the interaction effect of single pair of QTL with the environment can explain 0.62%-2.32% phenotypic 

variance for HTI. The allelic contribution to the HTI QTL came from both parents. Some DH lines were more tolerant to the heat 

stress than their parents.【Conclusion】 To evaluate the heat tolerance at grain filling stage, the HTI for TGW is a direct criteria, the 

following two physiological index are indirect criteria, i.e. the HTI for flag leaves relative water content (IRWC) is an available 

index under rainfed condition, and the HTI for canopy temperature depression (ICTD) is suitable under well-watered condition. The 

QTL for HTIs mainly distribute on the chromosomes 1B, 2D, 5A, 5B, 6A, 6B and 7A, showing that these chromosomes have close 

relationship with heat-tolerance at grain filling stage. The genetic effects of QTL for TGW HTI and chlorophyll content (CC) mainly 

are additive effect, and that of CTD and chlorophyll fluorescence parameters (CFP) are mainly epistatic effect. The additive effect 

and the epistatic effect are almost equal in the genetic effect of the QTL for the RWC HTI.  

Key words: wheat; heat tolerance index (HTI); additive effect; epistatic effect; G×E interactions 

 

0  引言 

【研究意义】小麦属于喜凉习性作物，在生长季

节内，尤其生育后期易受到异常高温天气造成的热胁

迫影响，导致籽粒产量下降和品质变劣[1-4]。小麦籽粒

灌浆形成的适宜温度为 20—24℃，高于 25℃或低于

12℃都不利于灌浆[5]，小麦在灌浆期时常出现日均气

温超过 30℃的高温天气，从此意义上看小麦热胁迫影

响可能是经常性的[6-7]。另外由于以气候变暖为主要特

征的气候变化，今后极端高温出现的频率还会加大[8]。

因此研究小麦灌浆期耐热性的遗传机理，对于发掘利

用耐热基因资源、选育耐热品种、避免或减少热害的

影响，从而实现小麦高产稳产具有重要的理论和实践

意义。【前人研究进展】Vijayalakshmi 等[9]研究表明

小麦染色体 2A、3A、3B、6A、6B 和 7A 与热胁迫下

叶片持绿性 QTL 关系密切。Mason 等[10]利用一套重组

自交系群体分析热敏感指数的遗传，将 5 个稳定表达

的 QTL 定位在 1A、2A、2B 和 3B 上。陈希勇等[11]

以中国春-HOPE 染色体代换系为试验材料，利用细胞

膜热稳定性和大田生产条件下高温胁迫 2 种方法，对

与耐热性有关的基因进行了染色体定位，结果表明，

耐热品系 HOPE 的 3D、4A、5A 和 5B 染色体表现与

耐热性有关。由于不同研究者使用的研究材料和鉴定

方法不同，对耐热性 QTL 的检测结果也不尽相同。耐

热指数（heat tolerance index, HTI）是基因型在热胁迫

条件下与对照条件下性状的比值，是作物耐热性评价

的较好指标[12]。【本研究切入点】迄今为止，对小麦

灌浆期性状耐热指数 QTL 分析鲜有报道。【拟解决的

关键问题】本研究以小麦 DH（doubled haploid）群体

为材料，对千粒重和灌浆期耐热相关生理性状的耐热

指数 QTL 进行分析，旨在进一步揭示小麦耐热性的遗

传机理，为小麦耐热性的遗传改良提供理论和实践依

据。 

1  材料与方法  

1.1  试验材料 

以小麦 DH 群体（旱选 10 号×鲁麦 14）的 150 个

株系为遗传研究材料。该群体的母本旱选 10 号是山西

省农业科学院于 1966 年育成的旱地品种，抗旱耐瘠性

强，为山西省中部旱地麦区种植时间最长的一个品种。

父本鲁麦 14 由山东省烟台市农业科学研究所于 1986

年育成，曾在山东、晋南、苏北、冀中南及皖北的高

肥水地大面积推广种植[13]。 

1.2  试验条件 

试验于 2010 年在中国农业科学院顺义试验基地

（116°56' E，40°23' N）进行，试验材料于 2009 年 10

月初播种，次年 6 月下旬收获。试验设 4 种环境条件，

即雨养常温、雨养高温、灌溉常温和灌溉高温。雨养

是指小麦全生育期依靠自然降水，试验基地全生育期

自然降水量为 192 mm；灌溉为越冬前和开花期各灌

水 1 次，每次灌水量为 75 mm。常温指自然温度；而

高温环境（热胁迫环境）为小麦灌浆期人工搭建日光

温室进行增温的环境，试验于小麦扬花后第 14 天开

始热胁迫处理直到小麦成熟。日光温室四周下方的塑

料膜在距地面 40—100 cm 可调，通过调节其高度调

控室内温度。温室内外的温差在旱地条件下最大达到

10℃，水地条件下最大温差达 8℃[14]。在每种环境条

件中，150 个 DH 株系完全随机排列，每隔 50 个株



10 期              李世平等：小麦灌浆期耐热性 QTL 定位分析 2121 

 

系种植一次亲本，每份材料种 4 行，行长 2 m，行距

30 cm，每行 40 株。试验地施肥和栽培管理与当地大

田生产管理一致。 

1.3  性状测定及统计分析 

评价小麦灌浆期的耐热性，千粒重耐热指数是最

直接的经济指标，生理性状指标为耐热性鉴定的间接

辅助指标。试验所测生理性状包括旗叶的叶片相对含

水量（leaves relative water content，RWC）、叶绿素

含量（chlorophyll content，CC）、叶绿素荧光参数

（chlorophyll fluorescence parameters，CFP）（Fv/Fm）[15]

及小区的气冠温差（canopy temperature depression，

CTD）。叶片相对含水量的测定方法参照文献[16]。

采用 SPAD-502 叶绿素仪测定叶片叶绿素含量（SPAD

值）；用 Flm-1500 叶绿素荧光仪测定旗叶叶绿素荧光

动力学参数—PSⅡ的原初光能转化效率（Fv/Fm）。

采用 Optris LS 便携式红外测温仪测量冠层温度和大

气温度。对生理性状的检测分 2 次，在热胁迫开始前

（即开花后 14 d）检测一次为初始测值，9 d 后（即开

花后第 23 天）再检测一次为第二次测值，3 次重复。

基因型的耐热性用耐热指数（heat tolerance index，

HTI）表示[17-18]，耐热指数越高其耐热性越好。其中，

RWC、CC 和 CFP 的耐热指数为常温下 2 次测量性状

下降值与热胁迫下的 2 次测量下降值之比值，其计算

公式为：HHTI=(YO–YC)/(YO–YH)，其中，YO为初始

测值，YH 为热胁迫环境下第二次测值，YC 为自然温

度环境下第二次测值，性状的耐热指数分别表示为

IRWC（index of leaves relative water content）、ICC

（ index of chlorophyll content）、 ICFP（ index of 

chlorophyll fluorescence parameters）；CTD 的耐热指

数 ICTD（index of canopy temperature depression）为

热胁迫与常温 2 种环境下气冠温差之比值，其计算公

式为 ICTD=YH/YC，其中，YH 和 YC 分别为热胁迫和

自然温度环境下第二次气冠温差的测值。千粒重

（thousand-grain weight，TGW）的耐热指数（index of 

thousand-grain weight，ITGW）为热胁迫与常温 2 种

环境下成熟期千粒重与花后 14 d 千粒重差值之比值，

即 ITGW=(YH–YO)/(YC–YO)，其中，YO为开花后 14 d

的千粒重，YH和 YC 分别为热胁迫和自然温度环境下

成熟期的千粒重。应用 SPSS version17.0 软件对数据

进行统计分析。 

1.4  遗传连锁图谱及 QTL定位 

试验所用 DH 群体的遗传连锁图总长度为 3 904 

cM，由 395 个标记位点组成，包括 SSR、EST-SSR

和 AFLP 标记，覆盖小麦的 21 条染色体。平均每条染

色体连锁图长 185.9 cM，标记之间的距离平均为 9.9 

cM[19-20]。以各性状耐热指数作为目标性状，把雨养和

灌溉两种土壤水分条件作为环境因子，采用基于混

合线性模型的复合区间作图软件 QTLMapper2.0 检

测 2 种水分环境条件下表型性状的加性 QTL和上位

性 QTL，扫描步长为 2.0 cM。以 LOD＞2.5 作为阈

值判断 QTL 存在与否，QTL 加性效应（a）、加性

×环境互作效应（ae）、上位性互作效应（aa）和上

位性×环境互作效应（aae）分析分别以 P≤0.05 和

P≤0.01 为显著水平进行显著性检验。QTL 的命名

按 照 http://wheat.pw.usda.gov （ 网 站 原 名 为 ：

http://www.graingenes.org）的方法进行，即：“Q+

性状名称缩写.研究机构名称缩写-染色体编号”[21]。 

2  结果 

2.1  性状耐热指数表型  

在雨养和灌溉 2 种土壤水分条件下，小麦 DH 群

体双亲不同性状的耐热指数表现不完全一致，ITGW、

ICFP 和 ICTD 均表现为旱选 10 号优于鲁麦 14；而

IRWC 和 ICC 表现为鲁麦 14 优于旱选 10 号（表 1）。

从 DH 群体的耐热指数来看，不同性状的耐热基因型

与热敏感基因型之间的差异都较大。在 2 种土壤水分

条件下 5 个性状值的偏度和峰度均较小，呈正态分布。

这表明该 DH 群体双亲对所考察性状有贡献的等位基

因在其后代群体中广泛分离，该群体适合用于对这些

性状进行QTL分析。从DH群体的性状变异范围来看，

各性状耐热指数都有超越双亲的株系出现，说明小麦

的耐热基因分布在双亲中，通过杂交可以得到超亲分

离的株系。 

2.2  性状耐热指数的相关性 

表 2 为 2 种水分条件下 DH 群体灌浆期性状耐

热指数的相关性统计。在干旱条件下，DH 群体灌

浆期 IRWC 与 ITGW 极显著正相关（r=0.413**），

而其它生理性状与 ITGW 之间的相关系数未达显著

水平。表明干旱条件下 IRWC 较高的基因型 ITGW

也高，IRWC 是干旱条件下评价小麦耐热性的较好

指标；而在灌溉条件下 ICTD 与 ITGW 之间显著正

相关（r=0.208*），说明在灌溉条件下用 ICTD 评价

小麦耐热性较好。在 2 种水分条件下 ICC 与 ICFP

均显著正相关，说明叶绿素含量与叶绿素荧光动力

学参数之间具有较高的一致性。其它生理性状之间

的相关性未达显著水平。 
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表 1  DH群体及双亲的耐热指数 

Table 1  Trait heat tolerance index of DH population and its parents 

环境 

Env. 

性状 

Trait 

旱选 10 号

Hanxuan 10 

鲁麦 14 

Lumai 14 

DH 群体 DH population 

均值 Mean 标准差 SD 范围 Range 偏度 Skew 峰度 Kurt 

雨养 

Drought-stress 

condition 

ITGW 0.90±0.02 0.86±0.03 0.89 0.09 0.55—0.99 -1.40  1.85  

IRWC 0.56±0.15 0.70±0.06 0.56 0.21 0.11—0.98 -0.22 -1.00  

ICC 0.57±0.03 0.72±0.07 0.54 0.25 0.06—0.99 0.02  -1.16 

ICFP 0.44±0.05 0.36±0.05 0.41 0.25 0.03—0.95 0.43  -0.89  

ICTD 0.64±0.08 0.59±0.05 0.54 0.22 0.05—0.97 -0.09  -0.72  

灌溉 

Well-watered 

condition 

 

ITGW 0.88±0.03 0.82±0.04 0.91 0.08 0.54—0.99 -2.20  5.57 

IRWC 0.60±0.02 0.64±0.04 0.62 0.18 0.10—0.99 -0.47  -0.16  

ICC 0.63±0.13 0.60±0.21 0.56 0.25 0.04—0.97 -0.16  -1.03  

ICFP 0.52±0.18 0.55±0.10 0.52 0.24 0.05—0.98 -0.06  -0.96  

ICTD 0.71±0.03 0.69±0.07 0.68 0.17 0.08—0.97 -0.69  0.78  

         

 

表 2  2种水分条件下 DH群体灌浆期性状耐热指数的相关性 

Table 2  Correlation coefficients for trait HTIs at grain-filling stage under two water regimes 

性状 Trait ITGW IRWC ICC ICFP ICTD 

ITGW - 0.028  0.046  0.121 0.208* 

IRWC 0.413** - 0.062  0.079 0.012  

ICC 0.124  0.085  - 0.355** 0.055  

ICFP 0.011  0.132  0.235*  - 0.162  

ICTD 0.086  0.035  0.112  0.045  - 

右上三角区域为灌溉条件下的性状耐热指数相关系数，左下三角区域为雨养条件下性状耐热指数的相关系数；*、**分别代表 P≤0.05、0.01 的显著

性水平 Correlation coefficients in the right upper triangle are for well-watered (WW), and those in the left lower triangle are for rainfed condition. * and ** 

represent the significance levels at P≤0.05 and 0.01, respectively 

 

2.3  性状耐热指数 QTL 加性效应及其环境互作效应

分析 

在 2 种水分条件下，共检测到 12 个控制不同性状

的加性效应 QTL，其中，控制 ITGW、IRWC、ICC、

ICFP 和 ICTD 的 QTL 依次有 2、3、5、1 和 1 个，分

别解释性状表型变异的 7.28%、30.21%、29.39%、7.86%

和 2.94%，涉及到 2D、3D、4B、5A、5B、6A、6B

和 7A 共 8 条染色体（表 3）。加性效应 QTL 对表型

变异的平均贡献率为 6.47%；12 个加性效应 QTL 中有

9 个与环境互作，互作效应对表型变异的平均贡献率

为 2.53%。 

控制 ITGW 的 2 个 QTL 增效等位基因加性效应

均为正值，来自母本旱选 10 号。其中，Q.Itgw.cgb-3D

与水分环境存在互作效应，效应值为负向（-0.18），

对表型变异贡献率为 2.46%，表明该 QTL 在干旱（雨

养）环境下可降低千粒重。检测到控制 IRWC 的 3 个

加性 QTL，其中 2 个加性效应为正值，其增效等位基

因来自旱选 10 号，效应值均为 0.04，对表型变异的贡

献率分别高达 11.41%和 11.15%；另一个 QTL 的加性

效应为负值（-0.04），增效等位基因来自父本鲁麦 14，

对表型变异的贡献率为 7.65%。这 3 个 QTL 均与环境

存在互作效应，对表型变异的贡献率范围在 1.56%—

2.43%。控制 ICC 的加性 QTL 共 5 个，其中，4 个增

效等位基因来自旱选 10 号，另一个加性 QTL

（Q.Icc.cgb-4B.1）效应为负值（-0.07），其增效等位

基因来自鲁麦 14，对叶绿素含量耐热指数的贡献率为

7.97%。这 5 个加性 QTL 均与环境产生互作效应，且

互作效应均与其主效效应值方向相反。其中 4 个互作

效应值为负值，单个 QTL 与环境互作可降低叶绿素含

量耐热指数 0.03—0.05，可解释表型变异的 1.41%— 
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表 3  DH群体灌浆成熟期性状耐热指数 QTL的加性效应及其与环境的互作效应 

Table 3  Additive and additive×environment interaction effects of HTI QTL of DHLs at grain-filling and maturation stage 

性状 

Trait 

QTL 标记区间 

Marker interval 

位点 

Site (cM) b 

加性效应 

ac 

贡献率 

h2(a) % 

互作效应 

aed 

贡献率 

h2(ae) (%) 

ITGW Q.Itgw.cgb-3D Xgwm456—Xgdm8 a 1.8 0.13** 3.47 -0.18* 2.46 

Q.Itgw.cgb-6A P1832a—Xgwm617 6.0 0.18** 3.82   

IRWC Q.Irwc.cgb-2D P3176.1 a —P1123.1 0.0 0.04* 11.41 0.01* 1.56 

Q.Irwc.cgb-4D.1 Xgwm624—Xgwm194 a 1.0 -0.04* 7.65 0.01* 2.43 

Q.Irwc.cgb-7A.1 Xgwm260—P3156.3 a 0.7 0.04** 11.15 0.28* 2.13 

ICC Q.Icc.cgb-2D Cwm96.2 a —WMC181 0.0 0.06** 6.13 -0.05** 4.66 

Q.Icc.cgb-4B.1 WMC47—P3459.1 a 2.0 -0.07** 7.97 0.04** 2.47 

Q.Icc.cgb-5A WMC74 a —Xgwm291 0.0 0.04** 2.64 -0.03* 1.41 

Q.Icc.cgb-5B.1 P4138 a —P5166.3 2.0 0.07** 6.71 -0.04** 2.85 

Q.Icc.cgb-6B WMC417.2 a —P4232.5 6.0 0.06** 5.94 -0.04** 2.82 

ICFP Q.Icfps.cgb-5B P2454.2—Xgwm408 a 2.0 -0.11** 7.86   

ICTD Q.Ictd.cgb-6A.1 Xgwm169 a —WMC417.1 4.0 0.03** 2.94   

a
表示与 QTL 位点最近的标记；

b
表示 QTL 与最近标记的距离；c 表示加性效应中的正值表示由母本旱选 10 号等位基因增加的效应值，负值是由父本

鲁麦 14 等位基因增加的效应值；*、**分别代表 P≤0.05、0.01 的显著性水平；
d
表示加性 QTL 与干旱环境的互作效应，与灌溉环境的效应方向相反，

但效应值相同。a indicates the nearest marker from QTL; b locus represents the distance from nearest marker; c positive value indicates the Hanxuan 10 

genotype having positive effect on the trait. Negative value represents Lumai 14 positive effect. * and ** represent the significance levels at P≤0.05 and 0.01, 
respectively; d represents the effect of QTL×rainfed condition interaction, the effect of QTL×well-watered condition interaction is the reverse of ae but the same 

value 

 

4.66%。另一个 QTL 与环境的互作效应值为 0.04，对

表型变异的贡献率为 2.47%。检测到 1 个控制 ICFP

（Fv/Fm）的加性 QTL，其增效等位基因来自鲁麦 14，

对表型变异的贡献率为 7.86%。1 个控制 ICTD 的加

性 QTL 增效等位基因来自旱选 10 号，对表型变异的

贡献率为 2.94%。 

2.4  性状耐热指数 QTL上位性效应分析 

除未检测到控制 ITGW 的上位性 QTL 外，其它 4

个性状耐热指数共检测到 17 对加性×加性上位性效应

QTL（表 4）。其中 6 对上位性效应为正值，表示其

亲本型上位性效应大于重组型上位性效应，其余 11

对的效应值相反。控制 IRWC、ICC、ICFP 和 ICTD

的上位性 QTL 依次有 6、5、4 和 2 对，分别解释了各

自性状耐热指数表型变异的 33.39%、17.70%、15.26%

和 8.23%，涉及到除 1D、3D、6D 和 7B 以外的 17 条

染色体。17 对上位性效应 QTL 对表型变异的平均贡

献率为 4.66%；其中 5 对与环境互作，平均贡献率为

2.85%。检测到 6 对控制 IRWC 的上位性 QTL，其中

2 个互作位点在同一染色体上的上位性 QTL 有 2 对，

分别位于 1B 和 7A 染色体上。其余分别位于 1A-2B、

1B-5A 、 1B-4D 和 4A-7D 上，其中，有 1 对

Q.Irwc.cgb-1A.1/Q.Irwcf.cgb-2B 表现为正向效应，对表

型变异贡献率为 4.46%。其余 5 对表现为负向效应，

效应值介于 0.03—0.05，对表型变异贡献率介于 3.18%

—8.84%。其中 2 对与水分环境存在互作效应，其效

应值均为负值，即与干旱环境互作分别可降低 IRWC

值 0.03 和 0.02，可解释表型变异的 2.16%和 2.32%。 

检测到 5 对控制 ICC 的上位性 QTL，其中有 3 对

表现为正向上位性效应，效应值介于 0.04—0.14，单

对 QTL 解释的表型变异介于 2.84%—6.59%；另 1 对

表现负向上位性效应（-0.05），可解释表型变异的

2.98%。另外有一对 QTL，未检测到其对 ICC 的显著

上位性效应，仅检测到显著的环境互作效应，对表型

变异贡献率高达 7.89%，说明该上位性的遗传效应主

要是由环境的互作效应引起的。控制 ICFP（Fv/Fm）

的上位性QTL共4对，分别位于染色体2A-2D、3B-6B、

3A-6A 和 3A-5A 上，其中 2 对上位性效应值为负值，

分别为-0.13 和-0.15，分别可解释表型变异的 3.89%

和 2.45%；另 2 对表现为正向效应，效应值为 0.09

和 0.14，分别可解释的表型变异为 4.86%和 4.06%，

其中仅一对与环境存在互作效应。控制 ICTD 的上位

性 QTL 检测到 2 对，位于 A 染色体组的 2A-7A 和 
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6A-6A 上，其上位性效应均为负值，分别可解释 ICTD

表型变异的 4.63%和 3.60%。未检测到其与环境的互

作效应。 

2.5  性状耐热指数 QTL遗传效应比较分析 

在 2 种土壤水分条件下，灌浆成熟期 5 个目标性

状耐热指数 QTL 的各种遗传效应对性状耐热指数的

遗传贡献不同（图 1）。对于 ITGW，未检测到上位

性效应 QTL，只检测到加性效应及其与环境的互作效

应，且加性效应明显大于其与环境的互作效应，说明

该性状以加性效应遗传为主。IRWC 的 QTL 加性效应

与上位性效应比较接近，上位性效应略大于加性效应，

且都与环境存在互作效应。该性状是本研究检出 QTL

对表型变异解释率最高的一个性状，各种遗传效应共解

释表型变异的 74.2%。控制 ICC 的 QTL 加性效应大于 
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图 1  耐热性相关性状耐热指数 QTL的遗传效应 

Fig. 1  Expression pattern of QTL effects on HTI of traits 

其上位性效应，且它们与环境均存在较大的互作效应，

该性状的遗传效应的各组成部分均较大。ICFP 和

ICTD 的 QTL 均为上位性效应明显大于其加性效应，

且二者检测到的环境互作效应均很小。总之，ITGW

和 ICC 的遗传以加性效应为主，ICFP 和 ICTD 以上位

性效应为主，而对于 IRWC，加性效应和上位性效应

都比较重要。 

2.6  耐热性 QTL在染色体上的分布 

共检测到控制 ITGW、IRWC、ICC、ICFP 和 ICTD

的 12 个加性 QTL 和 17 对上位性 QTL（表 5），涉及

除 1D、6D 和 7B 以外的 18 条染色体。携带有 5 个加

性或上位性 QTL 位点的染色体有 1 条（6A），有 4

个 QTL 位点的染色体有 2 条（1B 和 7A），有 3 个位

点的染色体有 8 条（1A、2A 等），其余 7 条染色体

仅各携带 1 个或 2 个 QTL 位点（图 2）。从性状耐热

指数 QTL 在染色体上的分布情况来看，染色体 1B、

2D、5A、5B、6A、6B、7A 等与小麦灌浆期耐热性关

系比较大。控制性状耐热指数的 QTL 在不同染色体间

和同一染色体内的不同区段上呈现出显著的不均匀

分布，形成了一些 QTL 簇，即在一个染色体区段内

形成了 QTL 热点区域。另外，控制相同功能性状的

QTL 在染色体上的分布相对集中，具有区域化的趋

势。例如控制 IRWC 的 14 个加性或上位性位点涉及

10 条染色体，其中 1B、4D 和 7A 这 3 条染色体上

就有 9 个，占 64.3%；控制 ICTD 的 5 个加性或上

位性位点涉及 3 条染色体，其中 6A 上有 3 个位点，

占总数的 60.0%。从每条染色体涉及到的性状来看，

试验检测结果没有哪条染色体涉及到 4 个以上性

状。涉及 3 个性状的染色体仅有 3 条，其余染色体

仅涉及到 1 或 2 个性状，如 1B 染色体上有 4 个上 

 

表 5  DH群体灌浆期性状耐热指数 QTL在染色体上的分布 

Table 5  Number of HTI QTL on chromosomes at grain-filling stage in DHLs 

性状  

Trait 

1A 1B 2A 2B 2D 3A 3B 3D 4A 4B 4D 5A 5B 5D 6A 6B 7A 7D 

ITGW        A       A    

IRWC E EEEE  E A    E  AE E     AEE E 

ICC EE  E  A E   EE AE  A AE E  AE   

ICFP   E  E EE E     E A  E E   

ICTD   E            AEE  E  

总数 

Total 

3 4 3 1 3 3 1 1 3 2 2 3 3 1 5 3 4 1 

A 和 E 分别表示加性 QTL 和上位性 QTL 位点  A and E mean additive and epistatic QTL, respectively 
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Chrom.6A

Dist.(cM) Marker

Chrom.1B

Dist.(cM) Marker
Chrom.7A

Dist.(cM) Marker
Chrom.1A

Dist.(cM) Marker

Chrom.2A

Dist.(cM) Marker

Chrom.2D

Dist.(cM) Marker
Chrom.5A

Dist.(cM) Marker

Chrom.6B

Dist.(cM) Marker

Chrom.5B

Dist.(cM) Marker

Chrom.4B

Dist.(cM) Marker

Chrom.4A

Dist.(cM) Marker
Chrom.3A

Dist.(cM) Marker

 
    ∕               分别表示 ITGW、IRWC、ICC、ICFP 和 ICTD 加性/上位性 QTL 

      ∕             Denote additive/epistatic QTLs for ITGW, IRWC, ICC, ICFP and ICTD, respectively  

 

图 2  小麦 DH群体灌浆期性状耐热指数 QTL图谱 

Fig. 2  Chromosome location of QTL for HTI at grain-filling stage in DHLs 
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位性 QTL 位点，这些位点都是控制 IRWC 的，这表

明每条染色体的功能可能是有限的。这种功能位点

相对集中的现象可能与作物长期进化形成的染色体

功能分工有关。 

3  讨论 

耐热性的鉴定方法和评价指标是小麦耐热性研究

的重要内容。耐热性鉴定方法有人工模拟大田直接鉴

定法和离体器官的间接鉴定法[5]，本试验采用人工搭

建日光温室增温的大田鉴定方法，试验环境比较接近

大田自然环境，是灌浆期高温处理的较理想方法之一。

不过该方法也具有一定的局限性，例如温室内的高温

只是与自然条件相比而言，只能在一定范围内调节，

还不能定时定量控制高温程度及空气湿度。耐热性的

评价指标采用耐热指数，可以反映基因型的耐热性程

度[22]。从本试验鉴定的耐热指数来看，不同性状的

耐热基因型与热敏感基因型之间的差异都较大，这与

前人对品种之间耐热性差异鉴定结果相似[23]。本研

究采用与耐热性相关的多个性状综合评价小麦耐热

性，避免了性状太少而对少数性状甚至单一性状的过

分强调带来的偏差，利用多个性状能更好地评价小麦

的耐热性。 

李世平等[24]曾利用与本试验相同的一套 DH 群体

进行过苗期耐热性鉴定试验。在雨养条件下，灌浆期

的千粒重、冠层温度耐热性与苗期的幼苗生物量耐热

性显著相关（r=0.167*，0.234**），2 个时期的叶绿

素荧光参数也显著相关（r=0.179*）。在灌溉条件下，

灌浆期叶绿素荧光参数与幼苗生物量耐热性显著相关

（0.162*），灌浆期旗叶相对含水量、气冠温差耐热

性均与幼苗叶绿素荧光参数耐热性显著相关（0.225*，

0.206*）。 

在小麦耐热性遗传机制研究方面前人已经做

了有意义的探索[9-11]，本研究与前人的的研究有相

近结果。例如，本研究与 Vijayalakshmi 等[9]的试验

都在 6A、6B 和 7A 染色体上检测到与耐热性有关

的 QTL 簇；与 Mason 等 [10]都在 7B 染色体的

Xgwm291 附近发现了与耐热性有关的加性效应

QTL；与陈希勇等[11]的结果均表明 5A、5B 等染色

体与耐热性关系密切。不过，由于试验材料、鉴定

方法以及 QTL 定位工具等的不同，不同研究者的

结果不尽相同，这也说明了小麦耐热机制的复杂

性。李世平等[24]的小麦幼苗耐热性 QTL 定位分析

试验结果显示染色体 2D、3A、5A、6A、6B 和 7A

与幼苗耐热性关系比较密切，而本试验研究结果为

染色体 1B、2D、5A、5B、6A、6B 和 7A 与小麦灌浆

期耐热性关系密切，这两个试验结果较为接近。再比

较分析 DH 群体苗期和灌浆期的耐热性 QTL 位点，这

2 个时期的一些耐热性加性效应 QTL定位在相同或相

近位置，例如幼苗期控制生物量耐热指数的 QTL

（Q.Sb.cgb-3D）与灌浆期控制千粒重耐热指数 QTL

（Q.Itgw.cgb-3D）均定位在 3D 染色体 Xgwm456—

Xgdm8 区间距右标记 1.8 cM 的位置；幼苗期控制叶绿

素含量耐热指数 QTL（QCc.cgb-2D.1）与灌浆期控制

叶片相对含水量耐热指数 QTL（Q.Itgw.cgb-2D）均定

为在 2D 染色体 P3176.1—P1123.1 区间内。这说明在

小麦耐热性遗传上可能存在一些“永久性”表达基因，

在整个小麦生育期均对小麦耐热性起调控作用。 

本研究检测到的控制千粒重耐热指数 QTL

（Q.Itgw.cgb-3D）与 Li 等[14]曾利用动态发育检测到的

粒重 QTL（Qgw.cgb-3D.1）均定位于染色体 3D 的标

记区间 Xgwm456—Xgdm8，表明相关性状受同一位点

或紧密连锁位点控制。本研究在 2 种水分条件下检测

到了灌浆—成熟期 5 个性状耐热指数的 12 个加性

QTL 和 17 对上位性 QTL，这与前人报道的耐热性遗

传由多基因控制的结论是一致的[25]。本研究检测到

的 12 个加性 QTL 中，有 9 个与环境存在互作效应，

说明耐热指数 QTL 对水分环境比较敏感。同时，分

别检测到了来自 DH 群体父、母本的耐热性加性效

应 QTL，这表明通过基因重组可能获得耐热性超双

亲的后代株系，对 DH 群体的表型鉴定结果已经证

明了该推论。本研究所检测到的耐热性加性效应

QTL 对表型变异贡献率较高，介于 2.64%—11.41%，

多数 QTL 与最近标记的距离小于 2 cM，预期对于

利用分子标记辅助选择促进小麦耐热性的遗传改良

具有一定的指导作用[26]。 

4  结论 

共检测到与耐热性相关的 12 个加性效应 QTL 和

17 对上位性效应 QTL，分布在除 1D、6D 和 7B 以外

的所有染色体上，其中染色体 1B、2D、5A、5B、6A、

6B 和 7A 与灌浆期耐热性关系密切。这 12 个加性效

应 QTL 对表型变异的平均贡献率为 6.47%，17 对上位

性效应 QTL 的平均贡献率为 4.66%。其中 9 个加性

QTL 与环境互作，对表型变异的平均贡献率为 2.53%；

而仅有 5 对上位性 QTL 与环境互作，平均贡献率为

2.85%，说明控制小麦耐热性的加性 QTL 比上位性
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QTL 与环境的关系更密切。千粒重和叶片叶绿素含量

耐热指数的遗传以加性效应为主，叶绿素荧光参数和

气冠温差耐热指数的遗传以上位性效应为主，而叶片

相对含水量耐热指数的遗传加性效应和上位性效应都

很重要。 
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