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� � 摘要: 从普通小麦 Fukuho与冰草 (Agropy ron cr istatum, 2n= 4x= 28, PPPP ) Z559的衍生系中发现 3558�2具有小穗数、小穗

粒数和穗粒数多的优异性状。为了揭示衍生系 3558�2优异性状的遗传特征, 本研究对其与小麦品种京 4841间的 282个 F
2
单

株的穗长、小穗数、小穗粒数、穗粒数等穗部相关性状进行了遗传分析和 QTL定位。主基因 + 多基因混合遗传模型分析结果

显示小麦穗部相关性状都符合数量性状特征。利用单标记分析将穗部相关性状的 QTL主要定位于小麦 1A染色体上, 同时发

现在小麦的 2A、5B和 5D染色体上也有 QTL分布。通过加密标记重点构建了 1A染色体短臂的遗传连锁图, 利用复合区间作

图法解析了小麦 1AS染色体上的穗部相关性状的 QTL效应,发现在 1A染色体上存在与穗长、小穗数、小穗粒数和穗粒数相关

的重要 QTL各 1个, 解释变异度分别为 14� 41%、5� 15%、14� 84%和 10� 87%。本研究发现在 3558�2的 1AS染色体上成簇分

布着涉及穗长、小穗数、小穗粒数和穗粒数重要性状的 QTL,这一结果对指导进一步研究与利用 3558�2具有重要意义。
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� � Abstract: A new wheat derivative line 3558�2 from the cross be tw een common wheat var iety Fukuho and

Agropyron cristatum Z559 was found, possess the e lite tra its of more sp ikelet number per sp ike, kerne l number per

spikelet and kernel number per sp ike. In order to reveal the genetic feature o f sp ike tra its in line 3558�2, a popu la�
t ion derived from the cross betw een 3558�2 and Jing 4841 w as researched by genetic analysis andQTL mapp ing on

it∀ s sp ike leng th, sp ikelet number per spike, kernel number per sp ikelet and kernel number per sp ike tra its. The a�
nalysis resu lts of thema jo r gene plus po lygenemode l indicated that these sp ike traits are a ll acco rd w ith the feature

of quant itat ive tra its. QTL mapping resu lts show ed that fourQTLsw ere detected on chromosomes 1A, includ ing spike

leng th, sp ikelet number per sp ike, kernel number per spike le,t kernel number per sp ike, w hich exp lained 14�41%,

5�15%, 14�84% and 10�87% of phenotypic variance respective ly. Interesting ly, an elite gene c lusters were found

on 1AS chromosome contained the tra its o f spike leng th, sp ikelet number per spike, kernel number per sp ikele,t ker�
nel number per sp ike. The resu lts suggest that line 3558�2 carry a e lite gene cluster on 1AS chromosome, and also

be a good germplasm resource for wheat improvemen.t
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远缘杂交是小麦种质创新与育种的一种重要手

段, 通过该手段已将黑麦 ( Secale cereale )、簇毛麦

(H aynald ia villosa )、新麦草 ( P sathyrostachy s jun�
cea )、中间偃麦草 ( E ly trigia interm ed ia )、披碱草

(E lymus dahuricus)、山羊草 (A egilop s tauschii)、大麦

(H ordeum vulgare )等近缘物种的有益基因导入小麦

中
[ 1�3]
。在小麦 (Triticum aestivum L. )与冰草 (Agro�

pyron cristatum, 2n= 4x= 28, PPPP )的远缘杂交中,

获得了具有控制有效分蘖发育的衍生系 3558�2,并
对该材料的来源进行了一些相关研究

[ 4]
。武军

等
[ 5]
和张倩辉等

[ 6 ]
对该材料的控制有效分蘖性状

遗传特征进行了相关报道, 结果显示衍生系 3558�2
具有冬蘖 3~ 8个,春蘖 6~ 18个,单株成穗仅 0~ 2

个,多为主茎成穗,分蘖不成穗。同时从多年的田间

观察和考种结果发现,衍生系 3558�2还具有大穗、
抗白粉病和条锈病的特点。

为了揭示衍生系 3558�2的穗长 ( sp ike leng th,

SL)、小穗数 ( sp ikelet number per spike, SPS )、小穗

粒数 ( kernel number per spike le,t KNPS )、穗粒数

( kerne l number per spike, KPS)的遗传特点, 本研究

对相关基因 /QTL进行了初步定位,以便为进一步系

统分析和利用该材料提供基础。

1� 材料与方法

1�1� 材料
普通小麦 # 冰草衍生后代 3558�2是从普通小

麦品种 Fukuho与冰草 Z559杂交衍生后代的 F4分

离出的单株并自交后获得 F7种子, 遗传稳定。其主

要农艺性状表现为: 穗长 10�7cm、小穗数 22个、小

穗粒数 6粒、穗粒数 85粒、株高 67�13cm, 抗白粉病
和条锈病。构建遗传分析群体的小麦品种京 4841,

由中国农业科学院作物科学研究所提供。其主要农

艺性状表现为:穗长 9�8cm、小穗数 17个、小穗粒数

3粒、穗粒数 31粒、株高 82�29cm。
1�2� 方法
1�2�1� 遗传群体构建 以 3558�2为母本、以京
4841为父本进行杂交,以其 F2世代的 488个单株为

材料进行相关的遗传分析, 以其中随机选择的 282

个单株组成的群体完成 DNA提取和 SSR标记分

析。2007年 10月将供试材料种植于中国农业科学

院作物科学研究所实验基地, 行长 2m、行距 0�3m、
株距 0�1m。收获后考种调查穗长、小穗数、小穗粒

数、穗粒数相关性状, 性状考查以∃小麦种质资源描

述规范和数据标准 %[ 7]
为依据。其中小穗数考察的

是每个单株主穗的总小穗数, 小穗粒数考察的是主

穗中部小穗的最大结实粒数, 穗粒数考察的是每个

单株主穗的实际结实粒数。

1�2�2� DNA提取 � 参照 CTAB法
[ 8]
提取小麦叶片

DNA,用分光光度计测定各个样品 DNA浓度, 稀释

DNA至 30ng /�l后将稀释液保存于冰箱 ( - 20& )

备用。

1�2�3� SSR分析 � 本试验依据 Somers等
[ 9]
、R�der

等
[ 10]
、陈海梅等

[ 11]
已经发表的小麦微卫星标记图

谱, 随机选取位于小麦全部 21条染色体组上的遗传

标记 680对,其中包括 Wmc系列 282对、Xgwm系列

182对、Barc系列 106对、Cfd系列 63对、Cfa系列

29对、Gdm系列 10对、Cfd系列 8对。 PCR反应总

体系采用 20� l的体系, 包括 10 ! Buffer 2�l (含

0�02mo l/L M g
2+

)、dNTPm ix 0�4� l( 10mmo l/L, 含 A、

T、C、G )、Taq聚合酶 0�6�l( 2U /�l)、SSR引物 4� l

( 2�mol/L )、模板 DNA 4� l( 120ng)以及 ddH 2O (无

菌水 ) 9� l。反应程序为: 94& 预变性 5m in; 94& 变

性 1m in, 55~ 65& 退火 1m in, 72& 下延伸 1m in, 35

个循环; 72& 延伸 10m in。 PCR反应产物中加入

( 0�5mo l/L EDTA pH8�0, 0�25% ( g /mL)的溴酚兰,

0�25% ( g /mL)的二甲苯青 )混合物 5�l并在 6%的

变性聚丙烯酰胺凝胶 ( 0�1mm )上进行电泳,功率恒

定为 80W,电泳时间 1h, 最后进行银染显色及固定

并用 SONY�T30数码相机照相及统计。
1�2�4� 数据统计分析及 QTL定位方法 � 采用 Sta�
tistica lAnalysis System ( SA S Institute, 1997 )软件进

行数据统计分析。利用植物主基因 + 多基因混合

遗传模型分析方法
[ 12�13]

, 对 3558- 2 !京 4841组

合的 F2群体控制相关性状基因进行分析。利用单

标记分析法 ( sing le�marker analysis, SMA )和复合区

间定位 ( composite interva lmapping, C IM )方法对相

关基因 /QTL进行定位, 分析软件为 QTL Cartogra�
pher v. 2� 5。

2� 结果与分析

2�1� 亲本及 F2群体的性状表现

通过对亲本穗部相关的 4个性状进行比较发

现,亲本 3558�2的穗长比京 4841长 0�9cm, 小穗数
多 5个, 小穗粒数多 3粒, 穗粒数多 54粒。显著性
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测验结果表明,除了穗长性状在 2个亲本之间没有

显著差异外,小穗数、小穗粒数和穗粒数这 3个性状

在亲本间都表现为极显著差异。图 1给出了亲本以

及 F2群体的穗长、小穗数、小穗粒数和穗粒数次数

分布图,可以看出相关性状在 F2群体中的频率分布

从趋势上都呈现出偏态分布的特征, 表明这些相关

性状可能是受多个基因控制的。

图 1� 亲本以及 F2群体穗长、小穗数、小穗粒数和穗粒数的频率分布

F ig� 1� Frequency d istribu tion of Sp ike length, Sp ikelet num ber per sp ike, K erne l number per

spike le t and K erne l number per sp ike in paren ts and F2 popu la tion

P1: 母本 3558�2 Fem a le parent; P2: 父本京 4841M ale parent

2�2� 穗部性状遗传模型分析
2�2�1� 遗传模型的确定 通过混合线性模型分析

方法对 3558�2 !京 4841的 F2群体进行遗传分析发

现,穗长和穗粒数性状属于 A �0模型,表明是由多个

基因共同控制,而小穗数性状属于 B�1模型,表明是

由 2对主基因控制, 主基因表现为加性 �显性 �上位

性模型;小穗粒数性状属于 B�6模型, 表明也是由 2

对主基因控制,主基因之间表现为等显性模型, 即 2

对主基因的显性效应相等并与之相应的加性效应也

相等,上位性效应为 0(表 2)。通过遗传模型分析

说明穗部相关的 4个性状都是由多基因共同作用的

结果。

表 2� 穗部性状 F2世代极大对数似然值及遗传模型适合性测验

Table 2� TheM ax�like lihood�values and Test for goodness�of�f it form odels in F2 popu lation about the tra its on Sp ike

性状

Trait

模型

Model

模型描述

M odel

d escript ion

极大对数似然值

M ax�likelih ood

�values

A IC值

AIC value

统计量 S tat ist ic

U12 U22 U32 nW 2 Dn

穗长

SL

A�0 多基因控制 - 412�2845 828�5691 0�2020

( 0�6530)

0�2890

( 0�5910)

0�1670

( 0�6831)

0�1120

( > 0�05 )

0�0555

( > 0�05 )

小穗数

SPS

B�1 2对主基因控制 - 126�8110 273�6220 0�0230

( 0�8807)

1�0000

( 0�3173)

20�9860

( 0�0000)

4�6659

( > 0�05 )

0�3084

( > 0�05 )

小穗粒数

KNPS

B�6 2对主基因控制 - 277�6111 561�2223 0�2330
( 0�6291)

0�1540
( 0�6948)

11�8340
( 0�0006)

4�1984
( > 0�05 )

0�3068
( > 0�05 )

穗粒数

KPS

A�0 多基因控制 - 898�3599 1800�7199 0�0060
( 0�9372)

0�2640
( 0�6073)

3�0640
( 0�0800)

0�1606
( > 0�05 )

0�0606
( > 0�05 )

括号中数字表示 �= 0�05水平的临界值
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2�3� 利用单标记分析法定位控制小麦穗部相关性
状的 QTL

从 680对 SSR引物中筛选出 2个亲本之间有多

态性的引物 89对,除 1A染色体上有 9对引物外,其

余 20条染色体上都平均分布有 4对引物。利用单

标记分析方法发现 (表 3) , 与穗长基因相关的标记

都分布在 1A染色体上,其中与 Ksum117、X cfa2153、

Psp2999、Cwm75、Cwm109、K sum104标记紧密连锁

达到极显著水平 ( 0�01% )。与小穗数性状相关的

标记有 2个分布在 1A上,另外各有 1个标记分布于

5B和 5D上。与小穗粒数紧密连锁的标记有 3个分

布在 1A上, 1个分布在 2A上, 其中和 Xbarc119标

记连锁最为紧密, F测验显示达到极显著水平。穗

粒数紧密连锁的标记有 2个分布在 1A上, 1个分布

在 2A上。

表 3� 穗部性状单标记分析结果

Table 3� The resu lt of S ing le�marker analysis in F
2
popu lation about the traits on Sp ike

性状

Trait

染色体

Chrom osom e

标记

M arker

回归参数

b0 b1

似然比

检验统计量

- 2 ln (L0 /L1 )

F值

F (1, n- 2 )

F测验

F - test

穗长 1A Ksum 117 9�386 0�697 31�474 33�463 0�000** **

SL 1A Xcfa2153 9�350 0�652 27�179 28�619 0�000** **

1A Psp2999 9�328 0�601 23�618 24�671 0�000** **

1A Cwm 75 9�326 0�569 20�661 21�440 0�000** **

1A Cwm 109 9�328 0�561 19�852 20�563 0�000** **

1A Ksum 104 9�416 0�536 18�785 19�412 0�000** **

1A Xbarc119 9�260 0�412 9�950 10�081 0�002**

1A Xwm c24 9�246 0�432 10�636 10�793 0�001**

小穗数 1A Xcfa2153 19�666 0�255 4�272 4�274 0�040*

SPS 1A Ksum 104 19�712 0�248 4�204 4�205 0�041*

5B Xwm c773 19�622 - 0�612 5�283 5�298 0�022*

5D C fd266 19�683 0�234 4�009 4�008 0�046*

小穗粒数 1A Ksum 104 2�827 0�181 6�804 6�847 0�009**

KNPS 1A Xbarc119 2�823 0�299 17�317 17�836 0�000** **

1A Xwm c24 2�802 0�270 13�624 13�917 0�000** *

2A Gwm 372 2�677 - 0�191 8�410 8�492 0�004**

穗粒数 1A Xbarc119 28�995 3�307 8�842 8�937 0�003**

KPS 1A Xwm c24 28�792 3�119 7�614 7�675 0�006**

2A Gwm 372 27�135 - 2�943 8�499 8�584 0�004**

1A Ksum 104 87�851 - 4�417 16�991 17�490 0�000** **

1A Xbarc119 87�123 - 4�279 16�552 17�021 0�000** **

1A Cw em6 86�887 10�719 8�382 8�464 0�004**

* 、** 、** * 和** ** 分别表示 5%、1%、0�1%和 0�01%的显著水平
* 、** 、** * and* ** * m ean sign ificant d if feren ces at 5% , 1% , 0�1% and 0�01% levels, resp ectively

2�4� 利用复合区间作图法定位控制小麦穗部相关
性状的 QTL

利用复合区间作图法对穗长、小穗数、小穗粒

数、穗粒数性状在小麦 1A染色体上进行了分析,结

果如图 2、表 4所示。在 1A染色体上,发现了各有 1

个 QTL与穗部相关性状紧密连锁。其中, 定位了 1

个控制穗长性状的 QTL, 位于标记 K sum117�Xc�
fa2153之间, 分布在 1A染色体 0~ 1�6cM之间, 加

性效应为 0�8094, 可解释 14�41%的表型变异。控

制小穗数性状的 1个 QTL位于 1A染色体的标记

Xcfa2153�Psp2999之间,其加性效应为 0�4912,显性
效应为 - 0�3922,贡献率为 5�15%。控制小穗粒数
性状的 1个 QTL定位于 1A染色体上标记 K sum104�
Xbarc119之间, 其加性效应为 0�4220, 贡献率为
14�84%。与穗粒数相关的 1个 QTL, 位于标记

Ksum104�Xbarc119之间,位于 1A染色体的 46�1 ~
77�4cM之间,加性效应为 5�6764, 可解释 10�87%
的表型变异。
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图 2 1AS染色体上穗部相关性状的 QTL作图

Fig�2� The QTL Cartographer plot in F2 popu lation abou t the traits of Sp ike on 1A chromosom e

表 4� 复合区间作图法检测 282个 F2群体的穗长、小穗数、小穗粒数、穗粒数的 QTLs

Table 4� QTLs for Spike length, Spike le t number per sp ike, Kernel num ber per sp ikelet, K erne l number per sp ike based on

com posite in terva lm app ing analysis u sing a 282�F2popu lation

性状

Trait

染色体

C hrom osom e

位置

Pos it ion

标记区间

M arker interval

LOD值

LOD value

加性效应

A dd it ive ef fect

显性效应

Dom inan ce

贡献率 (% )

Variance exp lain ed

穗长 SL 1A 0�01 K sum117�X cfa2153 8�26 0�8094 0�1084 14�41

小穗数 SPS 1A 1�61 Xcfa2153�Psp2999 2�67 0�4912 - 0�3922 5�15

小穗粒数 KNPS 1A 70�11 Ksum 104�Xbarc119 5�88 0�4220 0�2310 14�84

穗粒数 KPS 1A 68�11 Ksum 104�Xbarc119 3�02 5�6764 1�8184 10�87

3� 讨论

关于小麦穗部相关性状的分子标记和 QTL在

国内外已经做过大量研究。王瑾等
[ 14]
通过对人工

合成大穗多粒小麦研究发现控制小穗数的 4个 QTL

位点, 分别位于 1A、4A和 7D上。Marza等
[ 15]
通过

对来自于 N ing7840和 C lark杂交后的 132份 R ILs

研究发现控制小麦穗长的 QTL分布在染色体 1A、

1B、2B、3B、4B、5B、7A、7B上, 其中 1A上的 2个

QTL分别解释了 12�8% 和 10�8%。 L i等
[ 16]
利用

114份重组自交系 R ILs发现控制穗长的位点主要

分布在小麦的 1AL、1BS、4AL、7AL和 7BL染色体

上。M a等
[ 17]
在研究中发现在小麦的 7D染色体上

有 2个 QTL位点同时控制了穗长、小穗数和穗粒数

这 3个穗部性状。

本文报道以全基因组扫描为基础对小麦穗部相

关性状的 QTL进行检测,通过显著性测验发现这些

性状的 QTL在 1A、2A、5B、5D染色体上都有分布,

进一步利用复合区间作图法定位了位于 1A染色体

上与穗长、小穗数、小穗粒数、穗粒数相关的 QTL,其

贡献率分 别达到 14�41%、5�15%、14�84% 和

10�87%。大部分检出的 QTL解释度在 10% 以上,

最大的贡献度达 14�84%, 说明检出的这些位点效

应明显,存在主效基因。QTL定位结果显示穗长、小

穗粒数和穗粒数的显性效应值都为正值,其效应来

自于母本 3558�2, 说明本研究鉴定出来的定位于
1AS上穗部性状 QTL 主要来自 3558�2。 Kumar

等
[ 18]
通过研究发现控制穗长的 1个 QTL也是分布

在小麦的 1AS染色体上并且解释度达到 14�48%,

说明在小麦的 1A染色体上确实存在控制穗长的

QTL位点。王瑾等
[ 14 ]
对人工合成小麦 Am3大穗多

粒 QTL的研究中发现控制小穗数的 QTL位点在 1A

染色体的标记 Xcfa2153附近, 也印证了本文所定位

的这个区间存在控制小麦穗部性状的重要基

因 /QTL。

值得注意的是,本研究发现在 1AS上存在着重

要性状的优异基因簇。例如, 与穗粒数相关的 QTL

在 1AS染色体的 K sum104�Xbarc119标记之间,而与

小穗粒数相关的 QTL 也位于 1AS 染色体的

Ksum104�Xbarc119标记之间, 2个 QTL之间的遗传

距离为 2cM,说明小穗粒数与穗粒数这 2个 QTL位

点是紧密连锁的;与穗长相关的 QTL分布在 1AS染
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色体的 K sum117�Xcfa2153标记之间, 而与小穗数相

关的 QTL分布在 1AS染色体的 Xcfa2153�Psp2999
标记之间,这 2个 QTL之间的遗传距离为 1�6cM,

也说明了穗长与小穗数这两个 QTL位点是紧密连

锁的。此外, 已有文献报道在 1AS染色体标记 Xc�
fa2153�Psp2999区间附近还发现有白粉病抗性基因
Pm3

[ 19]
、与抑制分蘖相关的基因 T in1

[ 20 ]
、低分子量

麦谷蛋白基因 G lu3
[ 21 ]
和抗小麦瘿蚊基因 H9

[ 22 ]
4个

重要抗性基因。武军
[ 23]
的研究结果表明控制有效

分蘖基因也分布在这一区域。以上结果支持小麦�
冰草衍生后代 3558�2的 1AS染色体上具有成簇分

布的优异基因,这一结果对进一步研究与利用创新

种质 3558�2具有重要意义。
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