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菊花开花持续期的QTL定位 
张  飞1,2，陈发棣1,*，房伟民1，陈素梅1，张鲜艳1，尹冬梅1 
（1南京农业大学园艺学院，南京 210095；2浙江省农业科学院花卉研究开发中心，杭州 311202） 

摘  要：以菊花‘雨花落英’×‘奥运含笑’F1群体为材料，调查了 2008—2009 两个年度开花持续

期的分离表现，并基于菊花SRAP遗传图对其进行QTL定位分析。基于单年数据，运用Win QTL Cartographer 

v2.5 软件及复合区间作图法在 2008 年共检测到 3 个控制开花持续期的加性QTL，主要分布在秋菊‘雨花

落英’遗传图的Y20 和Y42 连锁群以及夏菊‘奥运含笑’遗传图的A14 连锁群上，LOD值介于 2.65 ~ 3.44

之间，单个QTL对开花持续期表型变异的贡献率为 6.54% ~ 11.58%，而在 2009 年未检测到QTL的存在。

运用QTLNetwork v2.2 软件对 2008 和 2009 两年的表型数据进行联合分析，共检测到两对上位性QTL，在

贡献率和效应值上与加性QTL相当，同时上位性QTL与环境之间具有互作效应。  
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Abstract：In this study，flowering duration stage of chrysanthemum were evaluated in 2008 and 

2009，and QTL analysis was undertaken for this trait based on the two-year phenotypic data in 142 F1 

mapping population derived from a cross between chrysanthemum cultivars of‘Yuhualuoying’and 

‘Aoyunhanxiao’and their SRAP-based genetic linkage maps presently published. The QTL analysis 

based on the single-year data of 2008 and 2009 with Win QTL Cartographer v2.5 and composite interval 

mapping method indicated that 3 additive QTL were detected in 2008 but none in 2009. The three additive 

QTL scattered on linkage group Y20 and A42 of‘Yuhualuoying’map and A14 of‘Aoyunhanxiao’map，

with a LOD value of 2.65–3.44 and contribution ratio for phenotypic variation ranging from 6.54% to 

11.58% for each QTL. The QTL joint analysis based on the two-year phenotypic data of 2008 and 2009 

with QTLNetwork v2.2 suggested that 2 additive-additive epsitatic QTL were mapped，with the similar 

contribution ratio and effect value to additive QTL detected by Win QTL Cartographer v2.5. In addition，

there was interaction between the 2 epistatic QTL and environment. 

Key words：chrysanthemum；F1 population；flowering duration stage；QTL mapping 

                     

* 通信作者 Author for correspondence（E-mail：chenfd@njau.edu.cn） 



1558                                    园   艺   学   报                                     38 卷 

长期以来，菊花新品种的培育主要集中在株形和花器等性状上，相关性状遗传方面的报道也比

较多（Sirohi & Behera，2000；徐文辉 等，2000；Pal & George，2002；陈发棣 等，2003；蒋甲福 

等，2003；Ghimiray & Sarkar，2005；张飞 等，2008，2010a，2010b，2010c），而关于花期性状的

遗传研究却鲜见报道。陈云志等（1991）认为选用夏菊、早秋菊、秋菊和寒菊品种互相杂交，杂种

后代均以秋菊占多数，可出现一定比例的早秋菊，夏菊和寒菊出现的几率比较低。陈发棣等（2003）

通过研究 26 个杂交组合后代盛花期的分布，认为选育夏季开花的菊花品种，宜用早秋菊品种作母本，

夏季开花的品种作父本。这些研究对菊花花期性状杂交育种具有一定的指导作用。但是随着菊花花

期育种工作的不断深入，这些研究结果并不能满足现代菊花育种实践的需要。因此，需要采取新的

手段进一步深入研究菊花花期性状的遗传机制，为菊花的花期育种提供理论依据。 

近些年来，随着分子标记技术的快速发展，基于连锁遗传图谱的数量性状基因定位（Quantitative 

Trait Loci，QTL）已经广泛应用于农作物（Wang et al.，2007a；秦永生 等，2009；Zhang et al.，2009；

兰进好，2010），成为研究植物数量性状遗传机制的一个重要手段。目前该方法在月季（Crespel et al.，

2002；Dugo et al.，2005；Oyant et al.，2008）、百合（Abe et al.，2002）、康乃馨（Yagi et al.，2006）

等许多观赏植物中也有相关报道，特别是在花期性状上成功开展了 QTL 定位工作。Crespel 等（2002）

研究单季节开花月季品种的花期性状，并进行了基因定位分析。Dugo 等（2005）对月季从定植到开

花所需要的天数进行了数量性状基因定位研究，同时发现月季的开花期与叶片大小的 QTL 之间存在

上位性互作效应。Leon 等（2001）检测到 6 个 QTL 与向日葵的花期性状显著相关，其对表型变异

的累积贡献率达到 76%，而且与环境存在互作效应。目前尚未见关于菊花花期性状 QTL 定位方面

的报道。 

开花持续期（花期长度）是菊花花期性状的重要组成之一，直接决定着菊花花部性状的观赏时

间及其市场开发潜力。本试验中以开花持续期差异比较大的秋菊品种‘雨花落英’和夏菊品种‘奥

运含笑’的杂交F1代为作图群体，重点调查该性状在 2008—2009 两年的变异情况，同时结合Zhang

等（2011a）早期发表的菊花SRAP遗传图谱对菊花开花持续期进行QTL定位研究，旨在寻找与菊花

开花持续期相关的主效QTL、上位性QTL及其对表型变异的贡献率，进一步剖析菊花开花持续期的

遗传基础，以期为今后菊花花期性状的分子标记选择育种提供理论依据。 

1  材料与方法 

1.1  试验材料 

供试材料为保存于南京农业大学中国菊花种质资源保存中心的秋菊品种‘雨花落英’和夏菊品

种‘奥运含笑’及其F1杂交后代群体（张飞 等，2011a）。 

1.2  田间性状调查与分析 

从F1杂交群体中任意选择 142 株F1实生苗为作图群体，每年以扦插的方式进行无性繁殖保存，

分别于 2008 和 2009 年秋季参照Zhang等（2011b）的方法调查亲本和F1群体的开花持续期，即单株

50%花蕾开始开放到 10%花朵开始衰败的天数，单株重复 3 次。采用Microsoft Excel 2003 软件和SPSS 

15.0 软件进行基本描述性统计分析。 

1.3  菊花开花持续期的QTL定位分析 

基于‘雨花落英’和‘奥运含笑’的连锁遗传图谱（Zhang et al.，2011a），运用 Win QTL Cartographer 

v2.5 软件（Wang et al.，2007b）及复合区间作图法（Composite Interval Mapping，CIM；Zeng，1994）
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对菊花开花持续期在 2008—2009 两个年度的表型观测数据分别进行 QTL 检测，并估算各 QTL 的加

性效应及其对表型变异的贡献率等遗传参数。相关运行参数如下：Walk speed = 2 cM；Window size = 

10.00；Model = 6。取 LOD 阈值为 2.5，当 LOD 峰值大于 2.5 时即可确定该处存在一个显著 QTL 位

点，置信区间根据 LOD 值的峰值两侧各下降 1 个 LOD 值来确定。同时利用 QTLNetwork v2.2（Yang 

& Zhu，2005）和基于混合线性模型的复合区间作图法（Mixed linear model-based composite interval 

mapping，MCIM）（Zhu，2000）对上述两年表型数据进行联合分析，进一步比较验证控制菊花开花

持续期 QTL 的遗传机制。利用 Map Chart v2.2 软件（Voorrips，2002）绘制 QTL 分布图。 

QTL 命名基本遵照 McCouch 等（1997）方法并稍作改动：性状英文缩写名称（首字母大写）+ 

环境（E1，E2）+ 连锁群的序号。例如，“FdsE1A14”表示利用 2008 年（E1）表型数据在连锁群

A14 上检测到的关于开花持续期（Fds）的数量性状基因位点。 

2  结果与分析 

2.1  开花持续期在 2008—2009 年度的分离表现 

从表 1 可以看出，菊花开花持续期在 2008—2009 两年间差异不显著，而且F1群体该性状的平均

值都介于双亲之间，同时普遍存在超亲分离现象。从偏度和峰值（表 1）以及其频率分布图（图 1）

可知，开花持续期基本符合正态分布趋势，是典型的多基因控制的数量性状，这与早期基于 2008

和 2009 两年平均值的相关描述（Zhang et al.，2011b）是一致的。 

 

表 1  菊花‘雨花落英’，‘奥运含笑’及其F1群体开花持续期的描述性统计数据 

Table 1  Descriptive statistics for flowering duration stage of chrysanthemum cultivars‘Yuhualuoying’（P1）  

and‘Aoyunhanxiao’（P2）and their F1 mapping population 

亲本/d Parent  F1 作图群体F1 mapping population 
年份 
Year P1 P2  

最大值/d 
Maximum 

最小值/d 
Minimum 

平均值/d 
Average 

标准误/d 
SD 

偏度 
Skewness 

峰度 
Kurtosis 

2008 18 12  29 9 15.73 3.53 1.34 2.78 

2009 20 13  31 10 17.17 3.73 1.05 1.95 

 
 

 

图 1  菊花开花持续期在‘雨花落英’和‘奥运含笑’杂交F1群体中的频率分布 

Fig. 1  Frequency distributions for flowering duration stage in an F1 population derived from a cross  

between‘Yuhualuoying’（P1）and ‘Aoyunhanxiao’（P2） 
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2.2  基于单年数据的QTL定位分析 

根据开花持续期在 2008—2009 年度的表型观测值，利用 Win QTL Cartographer v2.5 软件和复合

区间作图法对其进行 QTL 分析。结果显示，在 2008 年共计检测到 3 个 QTL 与菊花开花持续期显著

相关（表 2，图 2），而在 2009 年没有检测到，说明控制开花持续期的 QTL 受环境的影响比较大。

这 3 个 QTL 主要分布在秋菊‘雨花落英’遗传图的 Y20 和 Y42 连锁群以及夏菊‘奥运含笑’遗传

图的 A14 连锁群上，LOD 值介于 2.65 ~ 3.44 之间，单个 QTL 对开花持续期表型变异的贡献率为

6.54% ~ 11.58%。其中位于 A14 连锁群 A-Me13Em5-3_A-Me4Em8-3 标记区间的 FdsE1A14 加性效应

值为–3.34，可以解释 11.58%的开花持续期表型变异；FdsE1Y20 和 FdsE1Y42 的加性效应值分别为

2.06 和–1.88，对开花持续期表型变异的贡献率分别为 8.19%和 6.51%，均为微效多基因。 

表 2  在 2008 和 2009 两个年度检测到与菊花开花持续期相关的加性 QTL 

Table 2  Significant additive QTL detected for flowering duration stage（Fds）in 2008 and 2009 

QTL 名称 
QTL name 

连锁群 
Linkage group 

标记区间 
Marker interval 

QTL 位置/cM 
QTL position 

距离区间/cM 
Range 

最大 
LOD 

加性效应 
Additive effect 

贡献率/% 
R2 

FdsE1Y20 Y20 Y-Me3Em4-2_Y-Me2Em1-2 22.5 3.1 3.30 2.06 8.19 

FdsE1Y42 Y42 Y-Me21Em4-4_Y-Me22Em10-1 0 3.4 2.65 –1.88 6.51 

FdsE1A14 A14 A-Me13Em5-3_A-Me4Em8-3 11.5 7.2 3.44 –3.34 11.58 

 

 
图 2  Win QTL Cartographer v2.5 检测到控制开花持续期的 QTL 在菊花遗传图上的分布 

黑色实心柱表示 QTL 位置；细线部分表示 QTL 的置信区间。 

Fig. 2  Distribution of significant additive QTL for flowering duration stage on the genetic linkage maps of chrysanthemum 

detected by Win QTL Cartographer v2.5 

The black solid pillar indicates QTL position and the fine line the support intervals of QTL position.  

 

2.3  基于两年数据的QTL联合分析 

运用 QTLNetwork v2.2 软件和基于混合线性模型的复合区间作图法对菊花开花持续期在 2008

和 2009 两年的表型数据进行联合分析，共计检测到两对具有加—加上位性互作效应的 QTL，没有

检测到加性 QTL（图 3，表 3）。其中，Fds-1 位于‘奥运含笑’连锁群的 A5 和 A24 上，对表型变

异的贡献率为 9.72%，可以增加开花持续期 3.20 d；Fds-2 位于连锁群 A12 和 A49 上，对表型变异
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的贡献率为 9.44%，可以增加开花持续期 2.64 d。同时，还检测到这两对加—加上位性 QTL 与环境

存在互作关系，但是其对表型变异的贡献率比较小，分别为 0.04%和 0.02%。 

表 3  QTLNetwork v2.2 检测到关于菊花开花持续期的显著性上位性 QTL 

Table 3  Epistatic QTL detected by QTLNetwork v2.0 for flowering duration stage of chrysanthemum 

QTL 名称 
QTL name 

连锁群 
Linkage group 

标记区间 
Marker interval 

QTL 位置/cM 
QTL position 

距离区间/ 
cM  
Range 

上位性互作效应 
Epistatic  
interaction effect  
（AA） 

P 
H2(aa)/
% 

H2(aae)/
% 

Fds-1 A5 A-ME20EM7-4_ 
*A-ME15EM19-3 

15.3 14.3 ~ 17.0 3.20 0.0000 9.72 0.04 

 A24 **A-ME17EM1-2_ 
**A-ME16EM7-2 

54.4 50.4 ~ 54.4     

Fds-2 A12 A-ME18EM17-1_ 
A-ME13EM5-4 

37.6 35.6 ~ 37.6 2.64 0.0000 9.44  0.02 

 A 49 A-ME4EM10-4_ 
A-ME23EM14-3 

12.0 9.0 ~ 12.0     

注：*和**分别表示标记在 0.05、0.01 水平表现为偏分离。H2(aa) 表示QTL的加—加上位性互作效应（AA）对表型变异的贡献率。H2(aae)

表示加—加上位性QTL与环境互作效应对表型变异的贡献率。 

Note：*and ** indicates the distorted marker at 0.05 and 0.01 level，respectively. H2(aa) indicates the phenotypic variations explained by 

epistatic interaction effect（AA）and H2(aae) the phenotypic variations explained by interaction effect（AA）between epistatic QTL and environment. 

 

 
 

图 3  QTLNetwork v2.2 联合分析检测到控制开花持续期的上位性 QTL 在菊花遗传图上的分布 

Fig. 3  Distribution of significant epistatic QTL for flowering duration stage on the genetic linkage maps of chrysanthemum 

detected by QTLNetwork v2.2 using joint analysis 

3  讨论 

许多研究证明，花期是由多基因控制的数量性状（Zhu et al.，2002；Anbessa et al.，2006；Hao 

et al.，2008），而且受光周期、温度等环境因素的影响也比较大（Snape et al.，2001；Zhang et al.，

2009）。所以，通过传统数量遗传学方法很难准确研究花期性状的遗传控制基础。近期，Zhang 等

（2010，2011a）根据“双—假测交”作图策略，利用 RAPD、ISSR、AFLP 和 SRAP 分子标记成功

建立了菊花的连锁遗传图，并基于菊花 SRAP 遗传图率先对花径、舌状花数和舌状花轮数等 3 个花
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器性状进行 QTL 定位研究，共计检测到 12 个 QTL，单个 QTL 对表型变异的贡献率为 4% ~ 76%。

Zhang 等（2011b）通过主基因 + 多基因混合遗传模型研究发现菊花开花持续期由表现为加性—显

性—上位性效应的两对主基因控制，同时通过单因素方差分析检测到与开花持续期相关的 SRAP 分

子标记位点，但是迄今尚无关于菊花花期性状的基因定位研究。然而，许多农作物（Skøt et al.，2005；

Cai et al.，2008；Uptmoor et al.，2008；Zhang et al.，2009；苏成付 等，2010）和部分观赏植物（Leon 

et al.，2001；Crespel et al.，2002；Dugo et al.，2005）中关于花期性状的 QTL 定位，为菊花花期性

状的 QTL 定位研究提供了重要参考依据。本研究中共计寻找到控制开花持续期的 3 个加性 QTL 和

2 对加—加上位性 QTL，主要分布在‘雨花落英’的 Y20 和 Y42 连锁群以及‘奥运含笑’的 A5、

A12、A14、A24 和 A49 连锁群，单个（对）QTL 可以解释表型变异的贡献率为 6.51% ~ 11.58%，

其中具有正向增效的 QTL 可用于分子标记聚合育种。 

本研究中，基于单年数据的 QTL 分析在 2008 年检测到的 3 个加性 QTL 与开花持续期显著相关，

而在 2009 年却未检测到，说明这些 QTL 在不同环境中的表达程度是不同的，开花持续期的遗传受

环境因素影响。许多研究表明，上位性 QTL 和加性 QTL 同时控制着数量性状的遗传机制（Song & 

Zhang，2009；Zhang et al.，2009），而且上位性还是杂种优势的重要来源之一。本研究中运用

QTLNetwork 和基于混合线性模型的复合区间作图法对 2008 和 2009 两年的表型数据进行联合分析，

发现 2 对加—加上位性 QTL（Fds-1 和 Fds-2），分别可以解释 10%左右的表型变异，延长开花持续

期 3 d 左右，与基于单年分析检测到的 3 个 QTL 在贡献率和效应上相当。由此可见，上位性 QTL

和加性 QTL 在菊花开花持续期的遗传基础中同样具有重要作用。一般来说，上位性 QTL 主要有 3

种互作表现类型，即主效 QTL 之间、主效 QTL 与其他背景标记位点之间以及非主效 QTL 之外的其

他 2 个位点之间的互作（Song & Zhang，2009），本研究检测到的 2 对上位性 QTL 应属于非主效 QTL

之外的标记位点互作类型。 

本研究中发现，控制菊花开花持续期的 2 对上位性 QTL 与环境之间均具有互作效应，表明基因

与环境之间的互作效应在开花持续期的遗传中普遍存在，环境是影响开花持续期的重要因子。然而，

与加性 QTL 或上位性 QTL 相比，环境互作效应对表型变异的贡献率较低（表 3），表明相对于基因

效应来说，环境对开花持续期的影响是较小的，但是这在一定程度上也说明菊花开花持续期是受环

境因素影响的，与基于单年数据 QTL 分析的结果相符。需要指出的是，本研究中利用 Win QTL 

Cartgrapher v2.5 和 QTLNetwork v2.2 两种软件检测到的 QTL 之间，及其与 Zhang 等（2011b）早期

检测到菊花开花持续期相关的 12 个分子标记位点之间，未发现共同的分子标记位点。这可能是由以

下两方面原因造成的：一是 Zhang 等（2011b）早期研究利用的分子标记只是本研究中的一部分，

而且其中一部分标记没有定位到连锁群上；二是不同 QTL 分析软件或方法在主效基因的检测效率上

相对比较一致，在微效多基因的检测效率上却又有很大不同，而本研究中定位的基本上都是微效多

基因，受环境的影响相对较大。 
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