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摘要：红花（Carthamus tinctorius L.）是一种富含不饱和脂肪酸的重要油料作物。为寻找与红花油脂性状相关联的分子标

记，本研究利用已经开发的多态性良好的 48 对 SSR 引物，系统分析了来自 27 个国家 74 份红花种质资源的遗传多样性和群体

结构，并结合红花油脂相关性状的表型数据，应用 TASSEL3.0 中的一般线性模型（GLM，general linear model）和混合线性模型

（MLM，mixed linear model）对红花油脂性状和标记进行关联分析。研究结果显示：48 对 SSR 分子标记的多态性信息含量（PIC）

变异范围为 0.0632~0.3750，平均值为 0.2937；基因多样性指数变异范围为 0.0653~0.5000，平均值为 0.3700。UPGMA 聚类将 74
份红花分为 3 个类群，分别包括 7 份、52 份和 15 份材料。群体结构分析结果显示，74 份红花可分为 3 个亚群，各亚群分别包括

7 份、55 份和 12 份材料。在显著水平 P<0.05 条件下，通过 GLM 和 MLM 两种模型都检测到了 18 个与油脂性状相关联的分子

标记，各标记对表型变异的解释率变幅分别为 5.42%~20.69% 和 4.35%~20.69%。两种分析方法相比，除标记 Ct589 和 Ct178 不

同外，剩余 16 个标记在两种分析方法中都能检测到。研究表明：所选 74 份红花种质资源的群体遗传多样性丰富，结构差异性显

著，适合用于红花油脂相关性状的关联分析。本研究为高含油量红花辅助育种提供了新的分子标记资源。
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Abstract：Safflower（Carthamus tinctorius L.），which serves as an important oil crop，contains higher content 
of the unsaturated fatty acids.Forty-eight SSR markers were used to unlock the genetic diversity and the population 
structure of 74 safflower germplasm resources from 27 countries.The association analysis using the general linear model

（GLM）and the mixed linear model（MLM）was conducted to identify the molecular markers associated with oil-
related traits.The results showed that the polymorphism information content（PIC）value ranged from 0.0632 to 0.3750，
with an average of 0.2937，and the genetic diversity index ranged from 0.0653 to 0.5000，with an average of 0.3700.The 
cluster analysis using UPGMA assigned 74 safflowers into 3 groups，including 7，52 and 15 genotypes，respectively.
The population structure analysis suggested three subgroups consisting of 7，55 and 12 genotypes，respectively.At a 
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红花（Carthamus tinctorius L.），别名草红花、红蓝

花或刺红花，为菊科（Compositae）红花属（Carthamus 
L.）一年或两年生草本双子叶植物。红花作为我国一

种传统中药材，其花丝中富含羟基红花黄色素 A 等多

种黄酮类化合物，具有抑制血栓形成、修复血管内皮

损伤、抗氧化等多重药效［1-2］。红花籽粒含油量高达

20%，是新型的油料作物［3］。红花籽油主要成分为亚

油酸（63%~72%）和油酸（16%~25%）［4］，不饱和脂肪

酸比例高，尤其亚油酸含量在所有已知作物中最高，

被誉为“亚油酸之王”［5］。

红花作为一种集药用、食用、染料、油料、观赏和

饲料于一体的经济作物，具有巨大潜在研究价值和

经济利用价值。但在过去相当长的一段时间里，红

花的发展并没有得到足够的重视，在中国乃至世界

的红花种植十分有限。源于对红花种植和产品开发

信息的缺乏，使得几百年来人们仅仅视红花为一种

次要农作物［6］。近年来，随着红花籽在食用油、饲

料以及生物能源开发中所占比重呈现逐年增加的趋

势，人们对红花的关注和研究也逐年增加。这主要

归结于以下的两大原因：一方面，人们的预期寿命

增加，渴望拥有健康的生活方式，因而不饱和脂肪酸

含量高的红花籽油逐渐成为消费者青睐的具有保健

功能的食用油；另一方面，红花适宜种植的区域有

限，造成了红花籽油产量与需求量之间的缺口加大。

因此，进一步解析红花油脂合成的遗传机理，改良并

提高红花籽油产量具有重要意义。

生物油脂合成经历了多基因调控的复杂生物代

谢途径，其基本的生化反应和步骤已经在模式植物

中研究得比较清楚［7-8］。其途径主要包括脂肪酸的

从头合成、脂肪酸的去饱和、三酰甘油的合成及油体

形成 4 个过程，参与反应的亚细胞结构有质体、内质

网和细胞质［9-10］。

随着大量分子标记的开发，关联分析逐渐成为

研究植物数量性状的热点，为复杂的数量性状基因

定位和分子标记辅助育种提供了快捷、有效的途径。

研究者们在油料作物的油脂相关研究中取得了不少

的成果，如赵新燕［11］利用 TASSEL2.1 软件对 79 份

二倍体野生花生材料进行油脂相关性状关联分析，

共检测到 65 个与目标性状相关联的 SSR 位点。宫

慧慧等［12］利用 72 对多态性 SSR 标记对来自国内外

96 份芝麻品种资源的 8 个产量相关性状进行关联分

析，获得了 51 个 SSR 位点与产量性状显著关联。王

佩佩［13］以 36 份产油量较好、观赏性较佳的牡丹为试

验材料，利用 16 对 SSR 标记与 25 个牡丹主要相关

性状进行关联分析，检测到 11 个 SSR 标记与 16 个

目标性状显著关联。通过关联分析方法寻找与红花

油脂相关性状紧密连锁的分子标记，这不仅可以加

快高品质红花分子标记辅助育种进程，而且可为快

速有效地进行相关基因定位和克隆提供了依据。

本研究以来自国内外不同地区的 74 份红花种

质资源为研究对象，利用 48 对多态性 SSR 标记分

析其遗传多样性和群体遗传结构。并在此基础上采

用 TASSEL3.0 软件进行关联分析，寻找与红花种子

油脂相关性状关联的 SSR 位点，实现油脂性状关联

的分子标记的定位，为红花种质资源的创新和高油

的红花品种培育提供理论依据。

1　材料与方法

1.1　材料

本研究的红花种质资源来自中国农业科

学院油料作物研究所的国家油料种质资源平台

（NICGR2018-014），选取了 74 份遗传背景不同的红

花品种为试验材料，包括来自中国 12 个不同省、自

治区的 28 份材料和国外 26 个不同国家的 46 份材

料（表 1）。所有红花材料种植于中南民族大学生命

科学学院红花种植基地中，设置 3 次区组重复试验，

播种时间为 2018 年 10 月 13 日。待种子萌发至 3
周左右，植株高度达到 10 cm 左右时取幼嫩叶片，用

于基因组 DNA 提取。收获后，取颗粒饱满的种子测

定油脂含量。

脂肪酸的测定参照李培江等［14］的方法。

含油量测定：将干燥的红花种子磨碎，称取 2.00 g 
与 50 mL 石油醚混合后，超声波震荡 10 min，提取液

倒入干净的三角烧瓶中，提取 2 次。随后回收石油

significant level of P<0.05，18 markers associated with oil-related traits were detected by either GLM or MLM models，
which explained the phenotypic variation with a range of 5.42% to 20.69% and 4.35% to 20.69%，respectively.Out 
of that，eighteen markers，except for Ct589 and Ct178，were detected by both approaches.Taken together，this study 
suggested an abundant genetic diversity and revealed several markers associating with oil-related traits，which provided 
the marker resource in future breeding for high-oil content safflower.

Key words：safflower；SSR marker；oil-related traits；association analysis
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表 1　74 份红花品种名称及来源
Table 1　Name and the collection site of 74 safflower accessions

编号

Code
品种名称

Varieties name

来源

Countries or 
regions

编号

Code
品种名称

Varieties name

来源

Countries or 
regions

编号

Code
品种名称

Varieties name

来源

Countries or 
regions

1 吐鲁番有刺 -81 中国新疆 26 YH2239-1 中国云南 51 YH1431-1 伊朗

2 S-400-3 中国新疆 27 YH2353-1 中国云南 52 YH1441-1 叙利亚

3 花海有刺 中国甘肃 28 YH1839-1 中国云南 53 YH1441-2 叙利亚

4 临泽红花 中国甘肃 29 YH1296-1 土耳其 54 YH1442-1 阿富汗

5 延津有刺大红袍 中国河南 30 YH1453-1 印度 55 YH0404-1 伊朗

6 82- 选 -2 中国宁夏 31 YH1302-1 土耳其 56 YH0443-1 以色列

7 彰武红花 中国辽宁 32 YH1312-2 阿富汗 57 YH0445-1 西班牙

8 北镇红花 中国辽宁 33 YH1314-1 巴基斯坦 58 YH0446-1 西班牙

9 四川红花 中国四川 34 YH1314-2 巴基斯坦 59 YH0458-1 德国

10 813-1-1-4 中国新疆 35 YH1325-1 法国 60 YH0458-2 德国

11 高青红 中国山东 36 YH1335-1 比利时 61 YH0461-1 澳大利亚

12 资阳有刺 中国四川 37 YH1338-1 法国 62 YH0462-1 意大利 
13 射阳红花 中国江苏 38 YH1339-1 匈牙利 63 YH0112-1 加拿大

14 YH1587-1 中国河南 39 YH1365-1 捷克 64 YH1163-1 阿根廷

15 YH1588-1 中国河北 40 YH1381-1 埃塞俄比亚 65 YH1311-1 墨西哥

16 YH1645-1 中国山东 41 YH1381-1 埃塞俄比亚 66 YH1323-1 墨西哥

17 YH1687-1 中国江苏 42 YH1394-1 利比亚 67 YH1358-1 美国

18 YH1687-2 中国江苏 43 YH1399-1 印度 68 YH1361-1 美国

19 YH1722-1 中国四川 44 YH1401-1 肯尼亚 69 YH1448-1 俄罗斯

20 YH1621-1 中国浙江 45 YH1198-1 摩洛哥 70 YH1482-2 埃及

21 YH1632-1 中国河南 46 YH1198-2 摩洛哥 71 YH1502-2 印度

22 YH1639-1 中国山东 47 YH1207-1 亚速尔群岛 72 YH1503-1 印度

23 YH1681-1 中国河北 48 YH1207-2 亚速尔群岛 73 YH1508-1 印度

24 YH1696-1 中国安徽 49 YH1224-1 印度 74 YH1534-1 俄罗斯

25 YH1760-1 中国云南 50 YH1225-1 伊朗 　 　 　

醚，直至三角烧瓶无石油醚。含油量 =［（油脂 + 三角

烧瓶的质量）-三角烧瓶的质量］/ 样品质量×100%。

试验重复 3 次。

1.2　种子含油量和脂肪酸组成测定

脂肪酸组成测定：干燥红花种子磨碎并称取 0.20 g，
加入石油醚∶乙醚（1∶1，v∶v）溶液 400 µL，振荡混匀，

放置 40 min。再加入 KOH- 甲醇（0.4 mol/L）溶液

800 µL 混匀，放入超声波清洗器中振荡 10 min，再
沿管壁加入 600 µL 双蒸水。待分层后，吸取 1 mL
上清液到自动进样小瓶，进行气相色谱测定。气相

色谱条件：柱温 185 ℃，汽化室温度 250 ℃，检测室

温度 250 ℃，载气（氮气）流速 60 mL/min，氢气流

速 40 mL/min，空气流速 400 mL /min，出峰保留时间 
13 min，进样量 2 µL，分流比 30∶1。脂肪酸种类由

峰保留时间与标准品对比确定，含量则用峰面积百分

比表示，从而求出各个组分占脂肪酸总量的百分比。

1.3　基因组 DNA 提取及 SSR 标记扩增

采用改良后的 CTAB 法提取基因组 DNA，并用

1% 琼脂糖凝胶电泳和超微量紫外分光光度仪检测

DNA 的质量和浓度，将浓度统一稀释至 50 mg/L 左

右，-20 ℃下冰箱保存备用。在已开发的 SSR 标记

中筛选出 48 对多态性及特异性好的引物（SSR 引

物均由武汉擎科生物公司合成），引物详细信息见 
表 2。PCR 总反应体系为 10 µL，其中包含红花基因

组 DNA 1 µL，2×Taq Plus Master Mix Ⅱ（武汉擎科

生物公司）5 µL，正反向引物各 0.25 µL，用 ddH2O 补

齐至 10 µL。PCR 反应程序为 94 ℃预变性 3 min；
94 ℃变性 30 s，退火温度根据引物 Tm 值设定，时间为 
30 s，72 ℃延伸 30 s，共 35 个循环；总延伸 5 min。
扩增产物经 4.0%聚丙烯酰胺凝胶电泳分离，银染 
显色。

1.4　SSR 数据分析 
电泳扩增条带在相同迁移率位置上，有带记为 1，

无带记为 0，并将数据输入 Excel 中形成“01”数据矩

阵。利用 Powermarker V 3.25 软件分析 SSR 遗传多

样性，计算每个位点的等位基因数（Allele number）、多
态性信息含量（PIC，polymorphism information content） 
和基因多样性系数（Gene diversity）。利用 NTSYS-
pc2.1 软件计算不同红花品种间的遗传相似系数，并按

照 UPGMA 方法进行聚类分析。
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表 2　48 对 SSR 引物信息
Table 2　Information of 48 SSR markers used in the study

引物名称

Primer name
引物序列（5′→ 3′）

Primer sequence（5′→ 3′）
引物名称

Primer name
引物序列（5′→ 3′）

Primer sequence（5′→ 3′）

Ct82 F：ACCTTACCTGTCTCAAAAAGACAT Ct470 F：ATGGTCGAAGCCATAGAAGG
R：TCCATATTCGTTCGTTGGTCT R：ACTGTAAGCATCAATCAACCGA

Ct137 F：TGGCCTAAGGGTCAAATACCT Ct486 F：GAACTCCACGTCTAAATAGTTG
R：CCATGTCCCCGTGTGTGAC R：TAAGGCCCTGAATGTCGTTG

Ct147 F：TCGTGTTTAAGCAAAACAGCACA Ct488 F：TGGAGCTCTGAAAAGGCTTG
R：TGTGGGATCAGTTGAGGTGC R：TGGATGGAAGACACTTGAGA

Ct201 F：CTTTTTATGTTTACCGTTGTTCCAA Ct496 F：AGAGTTCCCCATGATCAGCT
R：GCTCAACGCTACAAGTCTTACT R：TTAGTTGTCGGTGCAGTGAG

Ct229 F：GGGTCAACTTGATCAAAGCCA Ct506 F：CGGCAACAAGTGTCCTTTAC
R：CCAGATGGAATCGATGTATGTTAGT R：CCATTCAGCAACTGCCAAAC

Ct253 F：TGGGCCTGAAATGATCCATG Ct509 F：GCAATTGGCCATAGGTGTTC
R：CCTAATGCCTTCTTCGCCAT R：TGGACCTTCCATTCTTACTTCTG

Ct272 F：TGGCGTTGTTGTTTCGGATA Ct520 F：CACAAAACCCACTTCGCTTT
R：CCAAATGAAGAACACCGCCT R：GATAAGTCAAACCACCGGCT

Ct280 F：AATGTTGTTGGTGAGCGAGA Ct525 F：GCTATGTGAATTTAGCGGCG
R：AGGGTCGATTGACTTTACGC R：CTCCTTCCATCTCCAATGGC

Ct285 F：CTTATGTCGGCTGCAGAACT Ct530 F：TGGAAGAAGGTGAGAAGAGAGA
R：AAGTGTTTGCAAGCTTGGTG R：GTTGATACTGCTGGCTACCG

Ct293 F：ACATTCCAAAGACCCATCCG Ct535 F：TCTGGTTGGCGTTGAATTGA
R：CGCCGTTCTAGAGCACTATC R：ACCAGAACTGCAATCCCAAC

Ct300 F：TCTAAGGACGAAAATAGCCA Ct538 F：TGGTTGCTAGTTCGAGTTCG
R：ACGGTTTCTCTATTTTGGGGA R：GACAAATTTGCCACACTGCT

Ct306 F：CACATCAGTCTCATCGCCAT Ct545 F：GTACCACCCAATTCAGCACT
R：CACATCTCCTCCTTCAACCG R：CACCTCTTCGTCTTCACCTG

Ct388 F：AAGAGATCTTTGATCGCGGG Ct551 F：AAGACTGAGGTCGAGACGAA
R：TGTACGGTGGAGGTTCAGAT R：CCAAATTTGTCTGCCTCCCT

Ct395 F：ATCTTTGCCCTTGTCTGGTG Ct554 F：TCCGGTGCTCAAAATGGAAA
R：ATGAGATCCCGAAGTGACCA R：ACTCCTTTCCAATGATCGGT

Ct400 F：CCAAAACCATCAATACAGGT Ct564 F：TGCTGTTAATGATCCACAGGT
R：CGGACGCTTTCGAAATTTGG R：ACGGCAGGATCAATCAACTC

Ct424 F：AGGAATGTTGGGCATTTGGA Ct573 F：GTGGGCAGTCATCGGTTTAT
R：TCTCCAACTCAAACCTGCAA R：ATTGGTTGCCCGTGTTTGTA

Ct431 F：TCCATCCTAATTCTGCAGCA Ct577 F：TGCCCATAAAGAACCTGGTT
R：GGTGATGAACCCATGATGTGA R：GGTAACATGGTTGGGTGGAG

Ct452 F：TTGCACCTCTTTAATGGCGT Ct597 F：GTCAGTCTTTCCTCATAATTGC
R：ATTGCTGCTTCTTCTCCGAG R：CAACTCCACCAAGGGAAACT

Ct461 F：CTCATTGGCTCCCACTTTCA Ct600 F：TTAGGCACTTGAAGCACCAA
R：TAAACTCGAAGAAGCCGGTG R：AGCTCCAATGCTCGATCTTT

Ct602 F：GGTGGAGACCAACCTCAAAT Ct631 F：ACATCCACAACACCTGCAAT
R：GTATGAACCCCGAGAACGAC R：GAGGAGGAAGGTGAGGAAGT

Ct609 F：GGGAATGCAGATGCCCATTA Ct635 F：CCGTGCTCAAAACTTTGACC
R：TGAAATTGCTCCACCACCAA R：GCCCGATCGTCACTTATGAA

Ct613 F：CGAATCTCGATCATCACCCC Ct641 F：TCGTACAACGGATTTAGCGG
R：TGATCGAGAGACGGTGATGA R：AGTCAACGGAAATGTCGATGA

Ct618 F：AATCGACCGCTCAAGATCAC Ct654 F：CCAACTCGTTTGCAACCCTA
R：AGGGAATCAAACGTCGTTAGG R：GCTCGAACTTATGGTCCCTC

Ct629 F：AGGTCGAATCTTTGCGGTTT Ct658 F：TAGGTCCAACCATGCCACTA
R：ACACAGTTTAATCCACACCGA R：GGCCATTCCGATCGAAATCT

1.5　群体遗传结构分析

采用 Structure 2.3.4 软件对 74 个红花品种进

行群体遗传结构分析，估计最佳亚群数 K，并计算

出材料相应 Q 值（第 I 材料属于第 k 亚群的概率）。

具体分析方法：首先将多态性引物检测结果转换

成 Structure 的数据格式，亚群数 K 值定义为 2~10，
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采用的模拟算法为 MCMC（Markov Chain Monte 
Carlo），并将开始时的不作数迭代设置为 50000，再
把不作数迭代后的 MCMC 均设置为 100000 次，计

算得到每个 K 值的后验概率 LnP（D）值，并重复 3
次，计算平均值，但此数据绘制的折线图不能准确

反映真正的 K 值，需要通过 ΔK 值来确定一个合适

的 K 值，ΔK 表示对数变化率，公式为 ΔK=mean
（|L″（K）|）/sd（L（K）），通过分析 ΔK 值的变化规

律，来判别合适的 K 值作为亚群数目。

1.6　标记与性状的关联分析

运 用 TASSEL 3.0 软 件 中 的 一 般 线 性 模 型

（GLM）和混合线性模型（MLM）分别进行关联分

析。在 GLM 分析中，以每个材料的 Q 值作为分析

的协变量，对遗传标记变异和油脂相关性状变异数

据进行回归分析，找出与油脂相关性状相关联的标

记并确定其解释率；在 MLM 分析中，采用群体结构

Q 值和亲缘关系 K 值相结合的方法进行回归分析，

确定关联位点及其解释率。

2　结果与分析

2.1　含油量和脂肪酸组成分析

对红花成熟种子脂肪酸含量进行测定，获得

了 C16：0（棕榈酸）、C18：0（硬脂酸）、C18：1（油

酸）和 C18：2（亚油酸），C18：3（亚麻酸）5 种脂

肪酸的含量和含油量（表 3），并将测定结果进行

了统计分析和相关分析（表 4）。结果表明不同脂

肪酸的含量和含油量在不同的红花品种之间有较

大的变异。从含油量来看，含量最高的红花是来

源于伊朗的 YH0404-1（21.84%），最低的为中国安

徽的 YH1696-1（11.82%）。从脂肪酸组成含量来

看，来自法国的红花 FRA-1 与其他材料的脂肪酸

组成差异很大，油酸占比高达 81.30%，而亚油酸占

比才 11.29%，与其他高亚油酸红花品种不同，属于

高油酸品种，这为后续红花品种改良提供了宝贵

材料。从变异系数来看，亚麻酸的变异系数最大

（129.35%），棕榈酸的变异系数最小（10.16%）。相

关分析结果表明油酸与亚油酸成显著负相关，这与

油脂代谢途径中油酸转化为亚油酸一致。

2.2　SSR 分子标记多态性分析

利用 48 对 SSR 引物对 74 份不同红花材料

的基因组 DNA 进行 PCR 扩增，扩增产物经琼脂

糖凝胶电泳分析得到“01”数据矩阵表，并利用

Powermarker V 3.25 软件计算 SSR 分子标记的遗

传多样性（表 5）。结果显示，标记的多态性信息含

量变异范围为 0.0632~0.3750，平均为 0.2937；基因

多样性指数的变异范围为 0.0653~0.5000，平均值

为 0.3700；48 对 SSR 引物的等位基因数均为 2。
2.3　红花种质资源的聚类分析

聚类分析结果表明，74 份红花材料的遗传相似

系数范围为 0.31~0.92，平均值为 0.69，在遗传相似

系数为 0.66 处可将 74 份红花材料被分成 3 个类群

（图 1）。第 I 类群包含 7 份材料，主要来自中国新

疆、甘肃、云南、四川、辽宁 5 个地区；第Ⅱ类群包含

了 52 份材料，几乎涵盖了全部国外红花品种（除西

班牙和美国），还包括了 8 个中国红花品种。第Ⅲ类

群有 15 份材料，包括中国 13 个红花品种和 2 个国

外品种。通过聚类分析发现，红花之间的遗传相似

性与红花的生长环境有很大关系，这也表明红花种

群内不同亚种间存在一定的遗传相似性。

2.4　群体遗传结构分析

利用 Structure 2.3.4 软件进行红花群体遗传结

构分析，对 74 份红花品种的 SSR 分析数据进行了

重复 3 次的 1~10 亚群划分测试，结果显示似然数

ln（P（D））随假定亚群数 K 值的增大而持续增大，

没有出现明显的拐点，因此通过 ln（P（D））绘制 K
与 ΔK 曲线（图 2）。当 K=3 时，ΔK 出现明显的

峰值。由此推断，74 个红花品种可以划分为 3 个亚

群。以 K=3 时绘制供试材料群体结构的贝叶斯分

配图（图 3），其中不同的颜色代表不同的亚群，红色

代表第 1 亚群，绿色代表第 2 亚群，蓝色代表第 3 亚

群。通过亚群划分结果知道，第 1 亚群包括 7 个品

种，占所有材料总数的 9.5%。第 2 亚群包含了 55
品种，占所有材料的 74.3%。第 3 亚群包含了 12 个

品种，占所有材料的 16.2%。根据遗传结构分析得

到的 K 值计算出 74 份红花品种的 Q 值。当某一材

料在某群体中 Q 值大于或等于 0.600 时，则认为该

材料的血缘关系比较单一，相反则认为该材料的血

缘关系来源复杂。一般 Q 值越大，表示该品种属于

该亚群的可能性就越大。根据供试材料在各个群体

中的 Q 值分布可以表示各材料之间的关系。74 个

红花品种中 Q≤0.600，仅有 12 个品种，占所有供试

材料总数的 16.2%，包括来自中国山东、河南、辽宁、

浙江、江苏和安徽的红花。Q 值大于 0.8 和 0.9 的品

种分别占 74.3% 和 58.1%，说明大部分品种在各群

体中血缘关系比较单一，较少的品种含有其他类群

的遗传成分。
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表 4　含油量和 5 种脂肪酸组成的统计分析 
Table 4　Statistical analysis of oil content and five compositional traits

项目

Project
含量指标

Content index
含油量

Oil content
棕榈酸

Palmitic acid
硬脂酸

Stearic acid
油酸

Oleic acid
亚油酸

Linoleic acid
亚麻酸

Linolenic acid

统计分析 最大值（%） 21.84 6.04 3.22 81.30 84.15 0.17

Statistical analysis 最小值（%） 11.82 2.79 1.39 7.13 11.29 0

平均值（%） 18.02 5.01 2.09 11.93 79.90 0.03

方差 3.62 0.26 0.10 70.96 69.54 0

标准差 1.90 0.51 0.32 8.42 8.34 0.03

变异系数（%） 10.56 10.16 15.62 70.62 10.44 129.35

相关分析 含油量 　 0.09 0.13 0.13 -0.14 -0.06

Related analysis 棕榈酸 0.09 0.24* -0.19 0.12 -0.03

硬脂酸 0.13 0.24* 0 -0.05 0

油酸 0.13 -0.19 0 -0.99** -0.14

亚油酸 -0.14 0.12 -0.05 -0.99** 0.14

　 亚麻酸 -0.06 -0.03 0.00 -0.14 0.14
* 在 0.05 水平（双侧）上显著相关，** 在 0.01 水平（双侧）上显著相关
**significant correlation at 0.05 level（bilateral）and **significant correlation at 0.01 level（bilateral）

表 5　SSR 引物的遗传多样性分析
Table 5　Genetic diversity analysis of 22 SSR markers

标记

Marker
等位基因数

No.of allele
基因多样性

Gene diversity
多态信息含量

PIC
标记

Marker
等位基因数

No.of allele
基因多样性

Gene diversity
多态信息含量

PIC

Ct82 2.0000 0.0653 0.0632 Ct509 2.0000 0.4942 0.3721

Ct137 2.0000 0.4383 0.3422 Ct520 2.0000 0.2137 0.1908

Ct147 2.0000 0.4795 0.3645 Ct525 2.0000 0.4668 0.3579

Ct201 2.0000 0.2747 0.2370 Ct530 2.0000 0.2717 0.2348

Ct229 2.0000 0.2137 0.1908 Ct535 2.0000 0.4533 0.3506

Ct253 2.0000 0.4795 0.3645 Ct538 2.0000 0.3539 0.2913

Ct272 2.0000 0.1713 0.1566 Ct545 2.0000 0.4890 0.3694

Ct280 2.0000 0.4843 0.3670 Ct551 2.0000 0.5000 0.3750

Ct285 2.0000 0.4635 0.3561 Ct554 2.0000 0.4977 0.3739

Ct293 2.0000 0.1734 0.1584 Ct564 2.0000 0.4284 0.3366

Ct300 2.0000 0.3232 0.2710 Ct573 2.0000 0.2625 0.2281

Ct306 2.0000 0.3716 0.3025 Ct577 2.0000 0.2896 0.2477

Ct388 2.0000 0.3944 0.3167 Ct597 2.0000 0.4429 0.3448

Ct395 2.0000 0.2137 0.1908 Ct600 2.0000 0.3682 0.3004

Ct400 2.0000 0.4297 0.3374 Ct602 2.0000 0.2896 0.2477

Ct424 2.0000 0.4996 0.3748 Ct609 2.0000 0.1822 0.1656

Ct431 2.0000 0.2337 0.2064 Ct613 2.0000 0.3944 0.3167

Ct452 2.0000 0.4334 0.3395 Ct618 2.0000 0.0778 0.0748

Ct461 2.0000 0.4890 0.3694 Ct629 2.0000 0.4586 0.3535

Ct470 2.0000 0.4397 0.3430 Ct631 2.0000 0.4635 0.3561

Ct486 2.0000 0.1602 0.1474 Ct635 2.0000 0.4766 0.3630

Ct488 2.0000 0.4766 0.3630 Ct641 2.0000 0.4736 0.3615

Ct496 2.0000 0.4985 0.3743 Ct654 2.0000 0.5000 0.3750

Ct506 2.0000 0.2580 0.2247 Ct658 2.0000 0.4474 0.3473
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图 1　74 个红花品种的 UPGMA 聚类图
Fig.1　UPGMA clustering diagram of 74 safflower varieties

图 2　似然对数的变化折线图
Fig.2　Line chart of ΔK with change of K-values

2.5　SSR 标记与油脂性状的关联分析

运用 TASSEL3.0 软件，以每个个体对应的 Q

值作为协变量，分别基于 GLM 和 MLM 模型，将 48
对引物的分子数据与 74 份红花品种 6 个油脂性状

的测定值，包括含油量、棕榈酸、硬脂酸、油酸、亚油

酸、亚麻酸进行关联分析，找到与数量性状基因相关

的表型变异及其等位变异，并确定表型变异的解释

率（表 6）。
GLM 分析结果显示，在 P<0.05 显著性水平

下，有 18 个标记与所检测的油脂性状相关联，占关

联引物的 37.50%，各标记对表型变异的解释率在

5.42%~20.69% 之间，平均值为 8.03%，解释率最大

的标记为 Ct568，与棕榈酸相关，解释率为 20.69%；

解释率最小的标记为 Ct545，与棕榈酸相关，解释率

为 5.42%。其中标记 Ct82、Ct178、Ct520 和 Ct649
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图 3　红花群体遗传结构（K=3）
Fig.3　Population structure of 74 safflower accessions（K=3）

表 6　与性状显著关联（P<0.05）的标记及其对表型变异的解释率
Table 6　The molecular markers associating with traits and the phenotypic variation   　　　  （%）

标记

Marker

含油量

Oild content
棕榈酸

Palmitic acid
硬脂酸

Stearic acid
油酸

Oleic acid
亚油酸

Linoleic acid
亚麻酸

Linolenic acid
GLM MLM GLM MLM GLM MLM GLM MLM GLM MLM GLM MLM

Ct82 5.57 5.72 - - - - - - - - - -
Ct90 - - 6.47 6.47 - - - - - - - -
Ct178 5.50 - - - - - - - - - - -
Ct285 - - 9.61 9.61 - - - - - - - -
Ct424 - - - - 6.46 5.60 - - - - - -
Ct461 - - - - 5.79 6.02 - - - - - -
Ct484 - - 5.56 5.56 - - - - - - - -
Ct489 - - - - - - - - - - 6.05 6.10
Ct519 - - - - - - 5.99 6.00 6.24 6.24 - -
Ct520 9.54 9.31 - - - - - - - - 6.65 6.58
Ct545 - - 5.42 5.42 - - - - - - - -
Ct568 - - 20.69 20.69 - - - - - - 6.57 6.54
Ct589 - - - - - 4.35 - - - - - -
Ct597 - - - - - - 13.40 13.37 12.86 12.86 - -
Ct600 - - - - 7.77 8.87 - - - - - -
Ct613 - - - - - - - - - - 6.88 6.89
Ct649 7.37 7.44 - - - - - - - - - -
Ct658 - — 　 8.19 8.19 　 - - 　 - - 　 - - 　 - -

- 表示标记与性状未关联

-indicates that the marker is not associated with the trait

同时与含油量关联；标记 Ct90、Ct285、Ct484、Ct545、
Ct568 和 Ct658 同时与棕榈酸关联；标记 Ct424、
Ct461 和 Ct600 同 时 与 硬 脂 酸 关 联；标 记 Ct519
和 Ct597 同时与油酸和亚油酸关联；标记 Ct489、
Ct520、Ct568 和 Ct613 同时与亚麻酸关联。18 个标

记中有 4 个标记同时与 2 个油脂性状关联。

MLM 分析结果显示，在 P<0.05 显著性水平

下，有 18 个标记与所检测的 6 个油脂性状相关联，

占关联引物的 37.50%，各标记对性状的表型变异

的解释率为 4.35%~20.69%，平均值为 7.99%，解释

率最大的标记为 Ct568，与棕榈酸相关，解释率为

20.69%；解释率最小的标记为 Ct589，与硬脂酸相

关，解释率为 4.35%。MLM 分析结果与 GLM 比较，

除标记 Ct589 在 MLM 中检测到与硬脂酸相关，但

在 GLM 中未检测到与硬脂酸相关，Ct178 在 GLM

中检测到与含油量相关，但在 MLM 中未检测到，其

他标记只是表型解释率存在微小差异。

3　讨论

在进行关联分析前，首先要对种质资源进行遗

传多样性及群体结构分析，这是为了消除群体引起

的伪关联，保证了关联分析的准确性［15］。种质资源

的遗传多样性研究是遗传改良及新品种选育中亲本

选配的重要依据。利用分子标记技术开展红花遗

传多样性及遗传背景的研究，已有较多报道［16-24］。

如江磊等［21］利用 SRAP 技术对来源于中国不同地

区的 11 份红花品种进行了遗传多样性分析，并将 
11 份红花材料分为四类。唐小慧等［22］利用 SSR 分

子标记分析了我国 34 份红花品种的遗传多样性，并

将其分为 4 个类群。闫诚等［23］利用 RAPD 分子标
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记技术分析了国内 11 个省的 20 份红花品种间的遗

传多样性，在遗传距离为 0.38 处将 20 个红花品种

分为 4 个类群，发现红花不同品种之间的遗传多样

性可能与地理分布存在一定相关性。本研究选用

了 48 对 SSR 分子标记分析了 74 份红花材料的遗

传多样性，48 对 SSR 标记的平均多态性信息含量为

0.2937，其中 32 个标记的多态性信息含量大于 0.25，
属于中度多态性信息含量。通过遗传相似系数对红

花进行聚类分析，在遗传相似系数为 0.66 水平上可

以聚类为 3 个类群，分别包括 7 份、52 份和 15 份材

料，群体结构分析将 74 份材料分为 3 大亚群，分别

包括 7 份、55 份和 12 份材料。两者聚类结果差异很

小。UPGMA 聚类中第Ⅲ类群中的 YH1588、YH1681
和四川红花在群体结构分析中被聚类为第 2 亚群，

可能是因为这 3 个品种红花 Q 值接近 0.50，所以在

群体结构分析时被分在第 2 亚群，其他红花品种两

种聚类结果一致。结果说明本研究群体结构分析结

果可靠，适合用于关联分析。本研究与前人相比，所

选择的红花材料数目多、遗传多样性丰富，进行遗传

分析的标记为 SSR 标记，多态性信息含量较高，选择

的标记数目较多，得到的结果比较准确可靠。

王娟等［25］利用 ASSEL 软件对 118 份陆地棉种

质资源的衣分、单铃重、单株铃数及子指等 4 个产量

相关性状与 214 对 SSR 标记进行了关联分析。在

显著条件下（-lg（p）>1.3），共有 39 个标记位点能

够在两个及两个以上环境中同时检测到，其中有 
4 个标记位点同时与两个以上性状相关联，有 7 个

位点与前人研究结果一致，其余 32 个位点为新发

现的位点。顾竟等［26］采用 TASSEL 软件的一般

线性模型，利用 59 个 SSR 标记对 192 份豌豆种质

的 19 个形态性状进行关联分析，共检测出 32 个

SSR 标记位点与 14 个表型性状相关联，一些 SSR
标记与 2 个或多个形态性状相关联。在红花中，

目前研究较多的为农艺性状与遗传标记的相关 
性［27-28］，而品质性状与遗传标记的关联分析鲜有

报道。本研究通过 GLM 和 MLM 两种模型分析，

在显著水平 P<0.05 的条件下，都检测到了 18 个与 
6 个油脂相关联的标记，在 MLM 中检测的 16 个标记

在 GLM 同样能检测到，但某些标记对表型的解释率

存在微小差异。其中标记 Ct519 和 Ct597 同时与油

酸和亚油酸关联，Ct520 同时与含油量和亚麻酸关联，

Ct568 同时与棕榈酸和亚麻酸关联，说明这些标记可

以实现多个目标性状的同步改良。本研究中，采用了

两种模型分析了标记与目标性状的关联性，不仅考虑

了群体结构 Q 值的影响，还考虑了亲缘关系 K 值对

关联分析的影响，提高了关联分析的准确性。本研究

使用关联分析确定了与红花油脂相关性状显著相关

的 SSR 标记，研究结果为红花种质资源的合理利用

与保护、分子标记辅助育种奠定重要的理论基础。然

而，各个标记是如何调节红花种子含量以及脂肪酸组

成的分子机制，仍然需要开展更深入的研究来验证。

综上所述，本研究首次将 SSR 标记与油脂相关性

状的关联分析应用于红花中，所选择群体的油脂相关

性状等遗传变异丰富。研究结果得出，通过 GLM 和

MLM 两种模型分析，在显著水平 P<0.05 的条件下，

都检测到了 18 个与含油量、棕榈酸、硬脂酸、油酸、亚

油酸和亚麻酸关联的标记。研究表明，关联分析对红

花油脂相关性状的分析提供了一种有效的方法，有助

于找到红花中与油脂相关性状紧密连锁的分子标记，

为更好的研究红花油脂相关性状的基因定位和分子

标记辅助育种奠定了基础。但本研究选取的标记数

目还不够，研究所关联到的变异位点只是粗略的定

位。更高精度的关联分析还需要加大标记的数量和

密度，增大群体规模，并通过重测序技术进行 SNP 的

关联分析，从而为高效发掘红花优良基因奠定基础。
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