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黄瓜发芽期耐热性评价及全基因组关联分析

张　松，苗　晗，宋子超，薄凯亮，王　烨，顾兴芳，张圣平
（中国农业科学院蔬菜花卉研究所，北京 100081）

摘要：高温会降低作物种子活力，减慢或完全抑制发芽，是制约黄瓜生产的重要非生物胁迫之一。本研究以 96 份黄瓜

核心种质为试材，在 42 ℃下进行发芽试验，利用相对发芽率、相对发芽势、相对发芽指数和相对胚根长度计算出的综合评价

值，对核心种质发芽期耐热性进行鉴定评价；并利用重测序数据，对核心种质发芽期的耐热性进行全基因组关联分析。通过

鉴定，筛选出了 2 份耐热性极强的材料 CG109 和 CG110，综合评价值均大于 0.9。通过全基因组关联分析，检测到 5 个与相

对发芽率关联的位点，分别是 GGP4.1、GGP4.2、GGP5.1、GGP5.2 和 GGR6.1；2 个与相对发芽势关联的位点，分别是 GGV4.1
和 GGV5.1；2 个与相对发芽指数关联的位点，分别是 GGI4.1 和 GGI5.1；2 个与相对胚根长度关联的位点，分别是 GRL6.1 和

GRL7.1。在以上位点中，GGI4.1、GGV4.1 和 GGP4.1 均位于 Chr.4 的同一区间；GGI5.1、GGV5.1 和 GGP5.2 均位于 Chr.5 的

同一区间。这 2 个区段的关联位点利用相对发芽率、相对发芽指数和相对发芽势 3 个指标均可检测到，由此推测该区域存在

与发芽期耐热性相关的基因。
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Evaluation and Genome-wide Association Study（GWAS）of 
Thermotolerance for Cucumber at the Germination Stage

ZHANG Song，MIAO Han，SONG Zi-chao，BO Kai-liang，WANG Ye，GU Xing-fang，ZHANG Sheng-ping
（The Institute of Vegetables and Flowers，Chinese Academy of Agricultural Sciences，Beijing 100081）

Abstract：High temperature，which can reduce crop seed vigor，slow down or completely inhibit germina-
tion，is one of the important abiotic stresses that restrict cucumber production.A set of core germplasm including 
96 cucumber accessions were used to identify thermotolerance at high temperature 42 ℃ during the seed germina-
tion stage.The thermotolerance was evaluated using a comprehensive index，which include the relative germina-
tion percentage，relative germination vigor，relative germination index and relative radicle length.The re-sequenc-
ing data of the core germplasm were used to perform the Genome-wide association study（GWAS）.We identified 
two accessions，CG109 and CG110，which have a pretty strong thermotolerance，with the comprehensive index 
of over 0.9.We detected 5 loci for relative germination percentage：GGP4.1，GGP4.2，GGP5.1，GGP5.2 and 
GGP6.1；2 for relative germination vigor：GGV4.1 and GGV5.1；2 for relative germination index：GGI4.1 and 
GGI5.1；2 for relative radicle length：GRL6.1 and GRL7.1.Among them，GGI4.1，GGV4.1 and GGP4.1 are lo-
cated to the same physical region of Chr.4，and GGI5.1，GGV5.1 and GGP5.2 are located to the same region of 
Chr.5.The loci located in these two regions can be detected simultaneously by relative germination percentage，

relative germination vigor and relative germination index three different indicators，which suggested that the two 
regions could include genes related to thermotolerance.
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黄瓜原产于喜马拉雅山南麓印度、尼泊尔一

带的温暖地区，性喜温不耐热，最适宜生长温度为

25~30 ℃，当温度超过 35 ℃，会导致光合作用不良，

温度超过 45 ℃，导致热胁迫［1］。在我国，黄瓜的栽

培形式主要有露地栽培和保护地栽培两种，在露地

栽培中，往往会经历夏季高温天气，并伴随干旱和强

日照；在设施栽培的春末和秋初，设施内温度经常

超过 35 ℃，最高温度可达 50 ℃，高温热害已成为黄

瓜生产中不可避免的非生物胁迫之一，对黄瓜的优

质高产造成了严重的影响［2］。增强黄瓜耐热性的

方式有很多种，选育耐高温的黄瓜品种是解决高温

热害最根本的途径，因此对种质资源进行耐热性鉴

定，发掘并利用优质耐热种质，已成为育种研究的重

要方向之一。

种子萌发是植物生长的起始阶段，其好坏直接

影响到幼苗的生长，并最终影响产量。耐热性强的

种子在高温下仍能保持较高的种子活力和发芽率，

出苗更整齐，幼苗健壮［3］。前人研究表明，种子的

活力与植物苗期的各项指标均存在相关性［4-5］。在

低温耐受性研究中，通过种子低温发芽能力鉴定种

质的低温耐受性的方法，已成功运用到茄子和辣椒

等蔬菜作物中［6］，该方法简单快捷，能有效规避成株

期和苗期鉴定中的诸多限制因素［7］。黄瓜种子萌发

的最适温度为 25~30 ℃，42 ℃条件下胚根伸长受到

明显抑制，45 ℃条件下胚根伸长完全受到抑制［8］。

杨寅桂［9］和孟令波［2］的研究也表明，42 ℃是黄瓜发

芽期高温鉴定的理想温度。因此，在 42 ℃条件下对

不同黄瓜种质进行发芽期耐热性鉴定，并寻找与发

芽期耐热性相关的基因，对促进耐热性强黄瓜品种

的选育有重要意义。本研究以 96 份黄瓜核心种质

为试验材料，采用直立平板法，在 42 ℃下进行高温

发芽试验，每隔 12 h 记录发芽种子数目，于第 72 小

时测量胚根长度，并计算相对发芽率、相对发芽势、相

对发芽指数和相对胚根长度，根据 4 个指标的综合评

价值来判断不同种质的耐热性。结合核心种质重测

序数据，对发芽期耐热性进行全基因组关联分析，寻

找与耐热性相关的基因和 SNP 位点。以期为黄瓜耐

热种质资源的利用和耐热基因的发掘奠定基础。

1　材料与方法

1.1　试验材料

本研究试验材料为 96 份黄瓜核心种质，由中

国农业科学院蔬菜花卉研究所黄瓜遗传育种课题

组提供。黄瓜核心种质是从世界各地 3000 多份材

料中筛选出来的［10］，能覆盖黄瓜 75% 以上的遗传

多样性（表 1），已经完成全基因组重测序，测序信

息见黄瓜基因组网站（http：//www.icugi.org/cgi-bin/
ICuGI/index.cgi）。

表 1　供试种质及地理来源
Table 1　The code and geographical origin of germplasms

编号

No.
地理来源

Geographical origin
编号

No.
地理来源

Geographical origin
编号

No.
地理来源

Geographical origin
编号

No.
地理来源

Geographical origin

CG1 西班牙，特鲁埃尔 CG13 刚果 CG28 日本 CG44 美国

CG2 印度，拉贾斯坦邦 CG14 赞比亚中部 CG29 日本 CG45 美国

CG3 日本 CG15 赞比亚中部 CG30 日本 CG47 美国

CG4 日本 CG16 赞比亚铜带 CG31 日本 CG50 印度尼西亚

CG5 荷兰 CG17 印度，拉贾斯坦邦 CG32 荷兰 CG51 斯里兰卡

CG6 前苏联 CG19 印度 CG33 NA CG52 NA

CG7 美国 CG20 印度，中央邦 CG35 荷兰 CG54 中国，西双版纳

CG8 美国 CG21 印度，中央邦 CG36 波兰 CG55 中国，四川

CG9 美国 CG23 印度，拉贾斯坦邦 CG37 俄罗斯联邦 CG56 中国

CG10 伊朗 CG25 NA CG39 欧洲 CG57 中国

CG11 伊朗 CG26 中国 CG40 NA CG58 中国

CG12 津巴布韦 CG27 中国 CG43 美国 CG59 中国，金林
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编号

No.
地理来源

Geographical origin
编号

No.
地理来源

Geographical origin
编号

No.
地理来源

Geographical origin
编号

No.
地理来源

Geographical origin

CG60 中国 CG86 印度 CG98 中国，吉林 CG110 匈牙利

CG61 日本 CG87 印度，北方邦 CG99 中国，河北 CG111 俄罗斯联邦，阿尔泰 

CG62 中国 CG88 印度 CG100 中国，山东 CG112 土耳其，开塞里

CG63 美国，纽约 CG89 中国，吉林 CG101 中国，山东 CG113 土耳其，马尔丁

CG69 中国，西双版纳 CG90 中国，吉林 CG102 中国，山东 CG114 波多黎各

CG70 中国，西双版纳 CG91 中国，吉林 CG103 日本 CG116 叙利亚共和国

CG71 中国，西双版纳 CG92 巴基斯坦，旁遮普 CG104 日本，大阪 CG117 印度

CG72 中国，西双版纳 CG93 中国，天津 CG105 中国，广东 CG118 印度，北方邦

CG77 中国，西双版纳 CG94 中国，辽宁 CG106 中国，湖南 CG120 中国，山西

CG78 中国，西双版纳 CG95 中国，河北 CG107 中国，重庆 CG201 中国，北京

CG84 中国，西双版纳 CG96 中国，河北 CG108 中国，山东

CG85 中国，西双版纳 CG97 中国，四川 CG109 匈牙利

NA：材料来源未知

NA：The origin of germplasms is unknown

表 1（续）

1.2　试验方法

1.2.1　发芽期高温处理　参考苏世闻［11］的方法，

每份材料选取来源一致、年份相同、籽粒饱满的种

子 50 粒为 1 个重复，3 次重复，在 42 ℃下进行高温

发芽，以在 28 ℃下进行常温发芽作为对照，采用直

立平板法。具体处理为：先将种子置于培养皿中，

用 55 ℃温水浸种 4 h，将滤纸铺在玻璃板上，滤纸的

下端要长于玻璃板。把浸好的种子珠孔朝下，均匀

地放置于铺有滤纸的玻璃板上，在种子上再盖一块

玻璃板，用夹子将两块玻璃板夹住，将玻璃板竖立起

来放置于盛水的托盘中，将托盘置于恒温发芽箱内。

随机排列，发芽期间，每隔 12 h 记录发芽数目，于发

芽后第 3 天测量胚根长度。

1.2.2　指标计算　用 Excel、SAS 9.2 等软件计算发

芽率（germination percentage）、发芽势（germination 
vigor）、发芽指数（germination index）、相对发芽率

（RGP，relative germination percentage）、相 对 发 芽

势（RGV，relative germination vigor）、相 对 发 芽 指

数（RGI，relative germination index）、相对胚根长度

（RRL，relative radicle length）。指标计算方法如下。

发芽率 =（高温或常温处理 7 d 发芽种子粒数 /
供试种子总粒数）×100%［12］；

发芽势 =（高温或常温处理 3 d 发芽种子粒数 /
供试种子总粒数）×100%［13］；

发芽指数 =Σ（日发芽数 / 发芽天数）×100%［14］；

相对发芽率 = 高温处理 7 d 发芽率 / 常温处理

7 d 发芽率；

相对发芽势 = 高温处理 3 d 发芽势 / 常温处理

3 d 发芽势；

相对发芽指数 = 高温处理 7 d 发芽指数 / 常温

处理 7 d 发芽指数；

相对胚根长度 = 高温处理 3 d 胚根长度 / 常温

处理 3 d 胚根长度。

1.2.3　数据处理　使 用 Excel、SAS 9.2 软 件（SAS 
Institute Inc.，Cary，NC，USA）对所得发芽数据依次

进行相关性分析、主成分分析、隶属函数分析及聚类分

析。主成分权重 Wj=Ij /ΣIj（j=1，2，…，n）［15-16］，其中 Ij

表示第 j 主成分的贡献率；隶属函数值 U（Xj）=（Xj-

Xmin）/（Xmax-Xmin） （j=1，2，…，n），其中 Xj 表示第 j 主

成分值，Xmin 和 Xmax 分别代表不同种质中第 j 主成分

的最小值和最大值［15-16］；综合评价值（comprehensive 
evaluation values）D=Σ（Uj×Wj）（j=1，2，…，n）［15-16］，

以 D 值作为综合评价指标来代表各种质的芽期耐

热性，聚类分析采用离差平方和法（Ward） ［17］。

1.2.4　全基因组关联分析　结合核心种质耐热性鉴

定的数据，对黄瓜芽期耐热性进行全基因组关联分

析，使用 Tassel 3.0 软件进行关联分析，采用一般线

性模型（GLM），并绘制曼哈顿图［18］。

2　结果与分析

2.1　黄瓜核心种质发芽期耐热性评价

2.1.1　变异分析　 常 温（28 ℃）下，核 心 种 质 材

料均可发芽，且发芽较整齐，胚根伸长明显。高温

（42 ℃）下，不同材料之间的差异较大，从图 1 可以
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看出，CG71 没有发芽，CG91 发芽但是芽长较短，

CG117 和 CG109 发芽且芽长较长。对高温下核心

种质发芽情况进行变异分析（表 2）可知，相对发芽

率和相对发芽势的分布范围最大，均在 0~1 之间，变

异系数分别为 0.36 和 0.46；相对胚根长度的变异系

数最大，为 0.51，相对发芽指数的变异系数为 0.43。

图 1　不同种质材料在 42 ℃发芽 3 d 的情况
Fig.1　The germination of different germplasm 3 days post sowing under 42 ℃

表 2　核心种质 42 ℃发芽变异分析
Table 2　Statistical variation of core germplasm at 42 ℃

指标

Index
峰度

Kurtosis
偏度

Skewness
均值

Average
范围

Range 

变异

系数

CV

相对发芽率 RGP  0.49 -1.17 0.74±0.27 0~1 0.36

相对发芽势 RGV -0.43 -0.75 0.62±0.28 0~1 0.46

相对发芽指数 RGI -0.61 -0.53 0.52±0.23 0~0.98 0.43

相对胚根长度 RRL  0.03  0.02 0.36±0.18 0~0.82 0.51

RGP：Relative germination percentage，RGV：Relative germination 
vigor，RGI：Relative germination index，RRL：Relative radicle length.
The same as below

2.1.2　相关性分析　对相对发芽率、相对发芽势、

相对发芽指数和相对胚根长度进行相关性分析［19］

（表 3）。分析结果表明，4 个指标均表现为极显著

相关，其中相对发芽率、相对发芽势和相对发芽指数

两两之间均为高度相关，两两之间的相关系数均大

于 0.9，其中相对发芽势和相对发芽指数的相关系数

最高，为 0.9587，相对发芽率和相对发芽势的相关系

数次之，为 0.9535，相对发芽率和相对发芽指数的相

关系数为 0.9234。相对胚根长度与相对发芽率、相

对发芽势和相对发芽指数 3 个指标之间的相关系数

在 0.5200~0.5600 之间。

2.1.3　主成分分析　通过主成分分析（PCA，principal  
component analysis）（表 4），得到 4 个主成分。前 2
个主成分的方差贡献率分别为 81.88% 和 15.41%，

主 成 分 1 主 要 包 括 相 对 发 芽 率、相 对 发 芽 势、相

对 发 芽 指 数 和 相 对 胚 根 长 度，主 成 分 2 主 要 包

表 3　核心种质 42 ℃发芽相关性分析
Table 3　Correlation analysis of core germplasm at 42 ℃

指标

Index

相对

发芽率

RGP

相对

发芽势

RGV

相对发芽

指数

RGI

相对胚根

长度

RRL

相对发芽率

RGP
1

相对发芽势

RGV
0.9535** 1

相对发芽指

数 RGI
0.9234** 0.9587** 1

相对胚根长

度 RRL
0.5566** 0.5437** 0.5201** 1

** 表示 0.01 水平下差异显著
** indicates significant differences under 0.01 level

表 4　核心种质 42 ℃发芽主成分矩阵
Table 4　Principal component analysis of core germplasm 

at 42 ℃

参数

 Parameter

主成分 Principal component

1 2 3 4

相对发芽率 RGP 0.5337 -0.1857 -0.7418 0.3612

相对发芽势 RGV 0.5380 -0.2222 0.0474 -0.8118

相对发芽指数 RGI 0.5302 -0.2503 0.6676 0.4589

相对胚根长度 RRL 0.3803  0.9238 0.0432 0.0017

累计贡献率（%）

Cumulative
81.88 97.29 99.18 100

括相对发芽势、相对发芽指数和相对胚根长度。这

2 个主成分累计贡献率 97.29%，前 2 个主成分足以
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说明数据的变化趋势，符合主成分分析的要求，因

此选定前 2 个主成分作为数据分析的有效主成分。

选 定 的 2 个 指 标 代 表 了 之 前 4 个 指 标 97.29% 的 
信息。

2.1.4　隶属函数分析　计算 2 个主成分权重和每

份 材 料 的 综 合 评 价 值 D 值，其 中，第 1 主 成 分 权

重为 84.16%，第 2 主成分权重为 15.84%。D 值越

高说明材料耐高温能力越强。在所有的供试材料

中，CG109 和 CG110 的 D 值 最 高（表 5），分 别 为

0.9577 和 0.9122，说明这两份材料的芽期耐热性

能 最 强；CG54 和 CG86 的 D 值 最 小，为 0.1126 和

0.1061，表明这 2 份材料的芽期耐热性能最弱。

表 5　各材料相对发芽指标及公因子得分、隶属函数、综合评价值
Table 5　Values of germination indicators，principal components，subordinate function，and comprehensive evaluation（D value）for 

germplasms

编号

Code
相对发芽

率 RGP
相对发芽

势 RGV
相对发芽指

数 RGI
相对胚根长

度 RRL

公因子得分

Component scores C（x）

隶属值

Membership value D 值

D value
C1 C2 U（X1） U（X2）

CG1 0.9747 0.8857 0.7898 0.2544 1.5122 -0.3405 0.8575 0.3194 0.7723

CG2 0.6568 0.6456 0.5221 0.3095 1.0923 -0.1102 0.6194 0.5564 0.6094

CG3 0.6045 0.4075 0.4090 — 0.7587 -0.3052 0.4302 0.3558 0.4184

CG4 0.4909 0.4559 0.3618 — 0.6991 -0.2830 0.3964 0.3786 0.3936

CG5 0.4883 0.3747 0.3443 — 0.6448 -0.2601 0.3656 0.4021 0.3714

CG6 0.8773 0.8076 0.7110 0.3413 1.4095 -0.2050 0.7993 0.4588 0.7453

CG7 0.6379 0.6180 0.4840 — 0.9295 -0.3769 0.5271 0.2819 0.4883

CG8 0.9606 0.6975 0.7222 0.3235 1.3939 -0.2153 0.7904 0.4483 0.7362

CG9 0.8948 0.7889 0.7265 0.2670 1.3887 -0.2767 0.7875 0.3851 0.7238

CG10 0.7533 0.6667 0.6832 0.3515 1.2566 -0.1343 0.7126 0.5316 0.6839

CG11 0.9156 0.7540 0.6324 0.5388 1.4345 0.0019 0.8135 0.6717 0.7910

CG12 0.9725 0.9447 0.7904 0.5147 1.6421 -0.1129 0.9312 0.5537 0.8714

CG13 0.9000 0.8267 0.7672 0.1863 1.4027 -0.3707 0.7954 0.2883 0.7151

CG14 0.5695 0.5588 0.4192 — 0.8268 -0.3348 0.4689 0.3252 0.4461

CG15 0.8574 0.7044 0.7164 0.3409 1.3460 -0.1801 0.7633 0.4844 0.7191

CG16 0.7801 0.7462 0.6190 0.3573 1.2819 -0.1355 0.7269 0.5304 0.6958

CG17 0.3453 0.3454 0.3389 0.4810 0.7327 0.2186 0.4155 0.8948 0.4914

CG19 0.9741 0.9224 0.8232 0.4147 1.6103 -0.2088 0.9131 0.4549 0.8406

CG20 0.5552 0.5444 0.4643 0.3205 0.9573 -0.0442 0.5428 0.6243 0.5558

CG21 0.9636 0.8206 0.7753 0.4987 1.5565 -0.0947 0.8826 0.5724 0.8335

CG23 0.6233 0.5011 0.4567 0.4911 1.0312  0.1122 0.5847 0.7853 0.6165

CG25 0.8329 0.8111 0.6101 0.2433 1.2969 -0.2628 0.7354 0.3993 0.6822

CG26 0.6601 0.9706 0.7798 0.3933 1.4375 -0.1701 0.8152 0.4947 0.7644

CG27 0.2014 0.1174 0.0865 0.0868 0.2495 -0.0049 0.1415 0.6647 0.2244

CG28 0.5403 0.5173 0.3430 — 0.7485 -0.3011 0.4245 0.3599 0.4142

CG29 0.6275 0.3922 0.3257 — 0.7185 -0.2852 0.4075 0.3763 0.4025

CG30 0.3800 0.2521 0.2286 0.2942 0.5716 0.0880 0.3241 0.7603 0.3932

CG31 0.7258 0.4839 0.5821 — 0.9563 -0.3880 0.5423 0.2705 0.4993

CG32 0.9794 0.9728 0.7650 0.5271 1.6522 -0.1026 0.9369 0.5642 0.8778
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编号

Code
相对发芽

率 RGP
相对发芽

势 RGV
相对发芽指

数 RGI
相对胚根长

度 RRL

公因子得分

Component scores C（x）

隶属值

Membership value D 值

D value
C1 C2 U（X1） U（X2）

CG33 0.3318 0.2652 0.1920 0.2836 0.5294 0.0934 0.3002 0.7659 0.3740

CG35 0.9133 0.7133 0.7312 0.3915 1.4078 -0.1495 0.7983 0.5160 0.7536

CG36 0.6581 0.6410 0.4975 — 0.9599 -0.3892 0.5443 0.2693 0.5007

CG37 0.8667 1.0000 0.8440 0.3745 1.5904 -0.2484 0.9019 0.4142 0.8246

CG39 0.9177 0.6718 0.3953 0.3070 1.1776 -0.1350 0.6677 0.5308 0.6461

CG40 0.3407 0.2528 0.1926 — 0.4200 -0.1677 0.2382 0.4973 0.2792

CG43 0.9102 0.8435 0.7324 — 1.3279 -0.5398 0.7530 0.1143 0.6518

CG44 0.9559 0.9337 0.8288 0.4176 1.6107 -0.2067 0.9134 0.4571 0.8411

CG45 0.9086 0.8881 0.7909 0.2336 1.4709 -0.3482 0.8341 0.3115 0.7513

CG47 0.9889 0.9889 0.9889 — 1.5841 -0.6509 0.8983 0.0000 0.7560

CG49 0.4100 0.2797 0.2645 0.2673 0.6112 0.0424 0.3466 0.7134 0.4047

CG50 0.3736 0.1771 0.1814 0.1215 0.4371 -0.0419 0.2478 0.6267 0.3079

CG51 0.7500 0.6959 0.5874 0.2700 1.1888 -0.1916 0.6741 0.4727 0.6422

CG52 0.0999 0.1113 0.0999 0.1040 0.2057 0.0278 0.1167 0.6984 0.2088

CG54 0.0175 0.0000 0.0075 0.0030 0.0145 -0.0024 0.0082 0.6674 0.1126

CG55 0.8534 0.7367 0.7264 0.4001 1.3891 -0.1344 0.7877 0.5315 0.7471

CG56 0.5241 0.3204 0.3547 — 0.6401 -0.2573 0.3630 0.4050 0.3696

CG57 1.0000 1.0000 0.9838 0.3761 1.7363 -0.3067 0.9846 0.3541 0.8848

CG58 0.7392 0.7088 0.6549 0.6894 1.3853 0.1782 0.7855 0.8531 0.7962

CG59 0.8570 0.6597 0.6859 0.4301 1.3395 -0.0801 0.7596 0.5874 0.7323

CG60 0.8896 0.8479 0.7995 0.4439 1.5237 -0.1437 0.8640 0.5219 0.8098

CG61 0.9204 0.7139 0.7040 0.6063 1.4791 0.0543 0.8388 0.7257 0.8208

CG62 0.9253 0.8165 0.7495 0.4895 1.5167 -0.0886 0.8601 0.5786 0.8155

CG63 0.9067 0.7333 0.7349 0.4523 1.4400 -0.0975 0.8166 0.5695 0.7775

CG66 0.4026 0.2971 0.2127 0.3133 0.6066 0.0954 0.3440 0.7680 0.4111

CG68 0.3430 0.3031 0.2485 0.4468 0.6478 0.2195 0.3673 0.8957 0.4510

CG69 0.5600 0.4400 0.4191 0.6793 1.0162 0.3209 0.5762 1.0000 0.6434

CG70 0.6687 0.2604 0.2879 0.2437 0.7423 -0.0290 0.4210 0.6400 0.4556

CG71 0.7270 0.5566 0.3498 0.3762 1.0160 0.0013 0.5761 0.6711 0.5912

CG72 0.7333 0.6133 0.3827 0.5321 1.1266 0.1233 0.6389 0.7967 0.6639

CG77 0.6662 0.4814 0.3307 0.4118 0.9465 0.0670 0.5367 0.7387 0.5687

CG78 0.7940 0.7041 0.5907 0.8193 1.4273 0.3051 0.8094 0.9837 0.8370

CG81 0.0660 0.0220 0.0346 0.0122 0.0700 -0.0145 0.0397 0.6548 0.1372

CG84 0.9244 0.7203 0.5703 0.6095 1.4150 0.0886 0.8024 0.7609 0.7958

CG85 0.9188 0.7690 0.5839 0.6757 1.4707 0.1366 0.8340 0.8104 0.8302

CG86 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.6698 0.1061

CG87 0.9954 0.9707 0.7442 0.4739 1.6283 -0.1491 0.9234 0.5164 0.8589

表 5（续）
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编号

Code
相对发芽

率 RGP
相对发芽

势 RGV
相对发芽指

数 RGI
相对胚根长

度 RRL

公因子得分

Component scores C（x）

隶属值

Membership value D 值

D value
C1 C2 U（X1） U（X2）

CG88 0.0285 0.0083 0.0113 0.0011 0.0261 -0.0089 0.0148 0.6606 0.1171

CG89 0.9303 0.7958 0.6639 0.5570 1.4884 -0.0012 0.8440 0.6685 0.8162

CG90 0.7299 0.5766 0.5176 0.6079 1.2054 0.1683 0.6835 0.8430 0.7088

CG91 0.9556 0.7889 0.6432 0.3457 1.4069 -0.1944 0.7978 0.4697 0.7458

CG93 0.9039 0.8391 0.7072 0.3039 1.4244 -0.2505 0.8077 0.4120 0.7450

CG94 0.7478 0.6702 0.5006 0.2337 1.1140 -0.1972 0.6317 0.4668 0.6056

CG95 0.7837 0.7346 0.5566 0.5069 1.3014 0.0202 0.7380 0.6905 0.7305

CG96 0.9428 0.8847 0.7770 0.2564 1.4886 -0.3292 0.8441 0.3310 0.7628

CG98 0.8337 0.8205 0.8216 0.3287 1.4470 -0.2391 0.8205 0.4238 0.7577

CG99 0.9592 0.9388 0.6983 0.3537 1.5217 -0.2347 0.8629 0.4283 0.7941

CG100 0.0597 0.0132 0.1376 0.0013 0.1124 -0.0473 0.0637 0.6211 0.1520

CG101 0.9709 0.9306 0.7040 0.6427 1.6365 0.0305 0.9280 0.7011 0.8921

CG102 0.9924 0.9583 0.7491 0.4784 1.6243 -0.1428 0.9211 0.5228 0.8580

CG103 0.9566 0.9247 0.7025 0.4717 1.5598 -0.1232 0.8845 0.5430 0.8304

CG104 0.8600 0.6667 0.4666 0.4237 1.2262 -0.0332 0.6953 0.6356 0.6859

CG105 0.8914 0.7595 0.5733 0.1454 1.2436 -0.3435 0.7052 0.3163 0.6436

CG106 0.8797 0.7408 0.4544 0.3490 1.2417 -0.1194 0.7041 0.5470 0.6792

CG107 0.8116 0.8048 0.5531 0.2087 1.2388 -0.2752 0.7025 0.3866 0.6524

CG108 0.8688 0.8620 0.7847 0.3163 1.4637 -0.2571 0.8300 0.4053 0.7628

CG109 0.9405 0.9405 0.7993 0.7934 1.7335 0.1492 0.9830 0.8234 0.9577

CG110 0.9733 0.9533 0.8047 0.6222 1.6957 -0.0192 0.9616 0.6500 0.9122

CG111 0.7466 0.4963 0.5007 0.4357 1.0966 0.0282 0.6219 0.6988 0.6340

CG112 0.9149 0.8657 0.7845 0.3271 1.4943 -0.2564 0.8474 0.4059 0.7775

CG113 0.5111 0.2000 0.1597 0.0527 0.4851 -0.1307 0.2751 0.5353 0.3163

CG114 0.9146 0.8557 0.6789 0.3523 1.4424 -0.2045 0.8179 0.4593 0.7611

CG116 0.8375 0.8055 0.7208 0.2956 1.3749 -0.2418 0.7797 0.4209 0.7228

CG117 0.8267 0.6400 0.5022 0.2808 1.1585 -0.1620 0.6570 0.5030 0.6326

CG118 0.3040 0.2134 0.1689 0.3973 0.5177 0.2209 0.2936 0.8971 0.3892

CG120 0.3557 0.1611 0.1707 0.0157 0.3730 -0.1301 0.2115 0.5359 0.2629

CG201 0.9004 0.7662 0.5613 0.1255 1.2381 -0.3620 0.7021 0.2972 0.6379

“—”表示数据缺失

“—”indicates data missing

热材料中，以 CG109 和 CG110 两份材料耐热性最

强，两份材料的 D 值均在 0.9 以上；在热敏材料中，

CG54、CG81、CG86、CG88 和 CG100 5 份材料的耐

热性较弱，其 D 值均在 0.20 以下。

表 5（续）

2.1.5　聚类分析　在欧氏距离为 5 时，可将核心种

质分为 3 类（图 2），分别为强耐热种质（类群Ⅰ）、

中等耐热种质（类群Ⅱ）和不耐热种质（类群Ⅲ）。

三大类之间不同种质的各项指标差异较大。在强耐
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图 2　核心种质聚类分析图
Fig.2　Cluster analysis for core germplasm

2.2　黄瓜核心种质发芽期耐热性全基因组关联分析

在全基因组关联分析中（图 3，表 6），相对发芽

势和相对发芽指数各检测到 2 个位点，GGI4.1 和

GGV4.1 位于 Chr.4 同一区段，GGI5.1 和 GGV5.1 位

于 Chr.5 同一区段。相对发芽率检测到 5 个位点，

其中 GGP4.1 和 GGP5.2 与相对发芽势和相对发芽

指数检测到的位点位于同一区域。相对胚根长度

则检测到 2 个位点 GRL6.1 和 GRL7.1，2 个位点分

别位于 Chr.6 和 Chr.7 上。在检测到的所有位点中，

GGI4.1 和 GGI5.1 在相对发芽率、相对发芽势和相

对发芽指数中均能检测到。

2.3　发芽期耐热性关联位点的候选基因分析　

在检测到的 7 个位点中，有 2 个位点在相对发

芽率、相对发芽势和相对发芽指数 3 个指标中均检

测到，2 个位点分别为 GGI4.1 和 GGI5.1，根据重测

序数据可知，这 2 个位点分别位于 Chr.4 上 6743160
和 Chr.5 上 19721974，根据黄瓜基因组提供的基因

预测和基因注释信息，对这 2 个位点两侧各 500 kb
的区域内进行候选基因分析。其中 GGI4.1 位点

两侧基因中，主要有锌指结构、细胞色素 c 氧化酶、

磷 脂 酶、RNA 解 旋 酶、果 胶 酯 酶 抑 制 剂、wrky 转

录因子、DUF231 蛋白家族结构域、乙烯响应因子、

DNA J 分子伴侣蛋白以及纤维素合酶等多种蛋白；

在 GGI5.1 位点两侧的基因中，主要有果胶酯酶抑

制剂、果胶酯酶、高机动蛋白家族、IFA 结合蛋白、

Bcp1 蛋 白、NADPH 氧 化 还 原 酶 亚 基、DELLA 蛋

白、C2 结构蛋白、生长素运输蛋白和锌指蛋白等多

种蛋白。

3　讨论

耐热性种质资源的全面评价是耐热性育种的

基础，也是深入开展耐热性机理研究和分子标记开

发的前提。本试验在人工控制的条件下进行发芽期

耐热性鉴定，通过计算相对发芽率、相对发芽势和相

对发芽指数 3 个指标来评价不同材料的耐热性。前

人研究表明，单一指标来判定种质的耐热性可靠性

不高［20］，因此本试验根据不同指标计算一个综合评

价值，以此作为材料耐热性鉴定的综合指标。聚类

分析是以多个指标对不同种质进行分类的有效方

法，许端祥等［21］以 6 个生理指标对瓠瓜材料的耐热

性进行分析，筛选出了 1 份耐热种质资源。吴欣明

等［22］以 21 个性状为指标对紫花苜蓿进行遗传多样

性分析，将 75 份材料分为 5 类。冯晶晶等［23］以表
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A：相对发芽率；B：相对发芽势；C：相对发芽指数；D：相对胚根长

A：Relative germination percentage，B：Relative germination vigor， 
C：Relative germination index，D：Relative radicle length

图 3　4 个指标的 GWAS 曼哈顿图
Fig.3　Manhadan plot of four index
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型和基因型的数据对野生种醋栗番茄进行聚类分

析，将 433 份材料分为两大类。本研究以 4 个芽期

耐热性指标对黄瓜核心种质进行聚类分析，聚类结

果与综合评价值 D 值对应较好，结果基本一致。因

此，以 42 ℃相对发芽率、相对发芽势、相对发芽指数

和相对胚根长度计算的综合评价值 D 值可作为材

料发芽期耐热性评价的依据。

本试验中，不同来源的黄瓜耐热性存在一定差

异。来自匈牙利、新西兰、津巴布韦、赞比亚、刚果

民主共和国、土耳其、新西兰等国家的黄瓜材料耐

热性普遍较强；来自波兰、印度和日本的黄瓜中，

除 CG19、CG21 和 CG103 耐热性较强以外，其余材

料耐热性均一般或者较弱；来自中国和美国的材料

变异较大，在耐热材料、中等耐热材料和不耐热材

料 3 个类群中均有分布；来自中国西双版纳的黄瓜

共 有 12 份，CG78、CG85 和 CG84 耐 热 性 较 强，其

余 9 份材料耐热性普遍较弱。耐热性最强的 2 份材

料 CG109 和 CG110 均来自匈牙利，而耐热性最弱

的 2 份材料来源于印度和中国的西双版纳。中国的

黄瓜按栽培季节可分为冬黄瓜、春黄瓜、夏黄瓜和秋

黄瓜，其中冬黄瓜和春黄瓜较耐低温弱光，耐热性较

弱；夏黄瓜和秋黄瓜普遍耐热性强［24］，这是造成来

自中国的种质材料变异最大的主要原因。另一方

面，核心种质中有 1/3 种质材料来自中国。来自日

本的黄瓜属于华南型黄瓜，该类黄瓜茎蔓粗短，叶片

厚而大，耐低温弱光，但是耐热性较弱［24］，这与发芽

期的鉴定结果相符，大部分的日本黄瓜种质材料均

不耐热。来自欧洲和美国的黄瓜中，欧美露地型黄

瓜由于露地栽培，长势旺盛，普遍耐热；而欧洲温室

型黄瓜则普遍不耐热［25］，所以在发芽期耐热材料中

有较多来自美国的材料。

GWAS 是一种以连锁不平衡为基础，利用分布

于全基因组的 SNP，借助统计学工具计算特定群体

内部目标性状遗传变异的方法［26］，该技术已应用

在植物抗病基因挖掘、花期、籽粒形状等基因的定

位中［27-31］。本试验中，结合核心种质发芽期耐热性

鉴定的结果，以相对发芽率、相对发芽势、相对发芽

指数和相对胚根长度为指标，对核心种质分别进行

全基因组关联分析。4 个指标均检测到与高温耐受

性相关的信号位点，相对发芽率检测到 5 个关联位

点，相对发芽势、相对发芽指数和相对胚根长度各

检测到 2 个位点，其中，GGI4.1 和 GGI5.1 在相对发

芽率、相对发芽势和相对发芽指数 3 个指标中均能

检测到。相关性分析中，相对发芽率、相对发芽势

和相对发芽指数 3 个指标两两之间呈极显著相关，

相关系数均在 0.9 以上，说明 3 个指标两两之间存

在极强的相关性；而相对胚根长度跟相对发芽率、

相对发芽势和相对发芽指数之间的相关系数均在

0.5200~0.5600 之间，说明相对胚根长度与另外 3 个

指标的相关性要弱于 3 个指标两两之间的相关性。

这也与关联分析的结果相对应，关联分析中，相对发

芽率、相对发芽势和相对发芽指数检测到 2 个相同

的位点 GGI4.1 和 GGI5.1，而这 2 个位点在以相对

胚根长度为指标的关联分析中则未检测到，以相对

胚根长度为指标检测到的 2 个关联位点在以相对发

芽率、相对发芽势和相对发芽指数为指标的关联分

表 6　GWAS 检测到的信号位点
Table 6　Loci detected by GWAS

指标

Index
GWAS 位点

GWAS locus
SNP

染色体

Chr.
位置（bp）

Position
-log（P）

贡献率

R2

相对发芽率

RGP
GGP4.1 SNP1822898 4 6743160 6.71 0.23

GGP4.2 SNP1966300 4 14510847 6.93 0.24

GGP5.1 SNP2193225 5 2883242 6.43 0.24

GGP5.2 SNP2478574 5 19721974 7.09 0.25

GGP6.1 SNP3109545 6 25585278 6.99 0.31

相对发芽势

RGV
GGV4.1 SNP1822898 4 6743160 6.30 0.21

GGV5.1 SNP2478574 5 19721974 5.96 0.20

相对发芽指数

RGI
GGI4.1 SNP1822879 4 6741213 7.05 0.22

GGI5.1 SNP2478781 5 19731762 7.12 0.22

相对胚根长度

RRL
GRL6.1 SNP2846654 6 10927599 5.23 0.29

GRL7.1 SNP3386640 7 11489490 5.81 0.25
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析中也未检测到。　

在全基因组关联分析中，与表型显著相关的

SNP 位点很可能与引起表型差异的基因或突变位

点相邻近，通过对 GGI4.1 和 GGI5.1 两个位点候选

基因的分析发现，在两位点附近有多个基因，其中有

两个基因是与植物抗逆性直接相关的，这两个预测

基因是乙烯响应因子和 DELLA 蛋白。杨迪菲［32］

和庄影［33］对黄瓜苗期的耐热性进行了 QTL 定位，

但是定位区间较大，无法确定具体的基因；黄瓜发

芽期耐热性 QTL 定位则未见相关报道。本研究找

到了 7 个与发芽期耐热性相关联的位点，但发芽期

耐热性到底由关联位点区域的哪些基因起作用，还

需要进一步的深入研究。
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