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摘要：油菜产量性状是多基因控制的复杂数量性状，也是油菜遗传改良最重要的目标性状。本研究以欧洲冬性油菜品种

EXPRESS 和中国半冬性油菜品系 SWU07 构建了包含 261 个株系的双单倍体（DH，doubled haploid）群体和 234 个株系的永

久 F2（IF2，immortalized F2）群体，并在中国和德国不同的生态环境和年份环境条件下检测油菜产量性状 QTL。结果显示，DH
群体在中国 2 年环境下和德国 1 年环境下共检测出 18 个 QTL，IF2 群体在 2 年环境下共检测出 15 个 QTL，分布在 13 条连锁

群上，分别为 A1、A2、A3.1、A3.2、A7.1、A7.2、A9、C1、C3、C4、C5、C8 和 C9 连锁群，揭示 2.27%~16.93% 的表型变异。其中，

位于 A2、A3.1、A7.1、A9 和 C5 连锁群上的 6 个位点可以在不同环境或者不同群体中被重复检测到，代表较为可信的产量性

状连锁位点。本研究鉴定获得的这些 QTL 将为油菜产量性状的遗传改良提供有用信息。
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QTL Mapping for Yield Traits in Brassica napus L.  
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Abstract：Seed yield is the most important trait for genetic improvement in rapeseed，and it is controlled by 
quantitative loci/genes. In the present study，QTL mapping for seed yield in rapeseed were conducted at multiple 
environmental conditions，using a doubled haploid（DH）population derived from a cross between a winter-type 
cultivar EXPRESS and semi-winter-type line SWU07，and an immortalized F2 population generated by randomly 
intermating among DH lines. A total of 18 putative QTL were identified in DH population across two years in 
China and one year in Germany，and 15 putative QTL were identified in IF2  population across two years in China. 
These loci were located on 13 linkage groups including A1，A2，A3.1，A3.2，A7.1，A7.2，A9，C1，C3，C4，
C5，C8 and C9，respectively，each of which could explain phenotypic variation ranging from 2.27% to 16.93%. 
Out of the identified QTL，six loci on linkage groups A2，A3.1，A7.1，A9 and C5 have been detected  across 
environments or populations，thus becoming of interest in controlling seed yield in rapeseed. Collectively，these 
QTLs provided useful information for future improving seed yield in rapeseed breeding.
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甘蓝型油菜（Brassica napus L.）是我国种植面

积最大的油料作物，是确保我国油料市场平稳发展

的必须基础［1］。虽然近年来随着杂交油菜和双低

油菜的广泛推广种植，我国油菜的单产和总产都获

得了明显的提高［2］，但随着人口的持续增长和人们

生活水平的改善，我国食用植物油消费量大幅度增

加，现有的油菜生产力已无法满足人们的生活需求，

食用油市场供需矛盾十分突出［3］。因此利用现代

生物技术手段解析甘蓝型油菜产量性状的遗传基

础，充分挖掘油菜产量潜力，是增加我国油菜有效供

给、解决供需矛盾的重要途径。

油菜产量是最重要的农艺性状，也是极其复杂

的数量性状。从形成基础看，主要生理生化过程和

重要器官的生长发育过程都是影响产量性状的重要

元素［1-2］。从产量与产量相关性状的相互关系又可

以发现，一方面，油菜的三大产量直接构成因子（全

株角果数、每果粒数和千粒重）对产量有直接决定

作用，产量相关性状与产量构成因子之间相互影响

和制约，最终间接影响产量性状。从遗传决定上看，

产量和大部分的产量相关性状都表现为复杂的数量

性状遗传［3］。因此，解析产量遗传基础是油菜产量

性状遗传改良的重要基础。

农作物中开展了大量的产量和产量相关性状的

遗传研究。其中研究最深入的作物是水稻、小麦和

玉米等主要粮食作物。水稻和小麦等产量 QTL 定

位研究研究表明，80% 的产量 QTL 属于微效 QTL，
没有 QTL 能揭示大于 20% 的产量性状变异，并且

这些 QTL 表现出对环境的极大依赖性［4-6］。在油

菜中，大量的研究集中在油菜的三大产量构成因子 
上［7-11］。有关籽粒产量也有一些 QTL 定位的报道，

Shi 等［12］利用 2 个群体在 10 个环境检测到油菜产

量以及产量相关的共 9 个性状的 1022 个 QTL，其中

有近 50% 的 QTL 只在 1 个环境中出现，这说明油

菜产量性状对环境的极大依赖性。随后，相继出现

关于油菜产量性状 QTL 定位的报道，并揭示出油菜

产量性状 QTL 几乎都为微效 QTL，并且数量多，分

布于油菜 19 条连锁群［13-16］，进一步证实油菜产量性

状的复杂性。因此，挖掘更多的油菜产量性状 QTL
对于深入解析甘蓝型油菜产量性状有重要意义。

本研究以一个双单倍体（DH，doubled haploid）
群体和由 DH 群体衍生的永久 F2（IF2，immortalized 
F2）群体为研究对象，在中国 2 个年份环境和德国

1 个年份环境下进行产量性状的 QTL 分析，并比较

QTL 位点在不同环境和群体中的稳定性，为分子标

记辅助选择育种提供有用的遗传信息。

1　材料与方法

1.1　试验材料

DH 群体的 2 个亲本在生态型和地理来源

上均存在明显差异，母本为欧洲双低冬油菜品种

EXPRESS（图 1a），父本为中国半冬性甘蓝型油菜

自交系 SWU07（图 1b），DH 群体是通过小孢子

培养获得，包含 261 个株系（图 1c）。本研究利用

其中 234 个株系为亲本，从中随机挑选 DH 系两

两杂交，直到所有株系用完，每个株系开展两轮配

组，最终获得 234 个杂交组合，称之为永久 F2 群体 
（图 1d、e）。
1.2　田间试验和性状调查

2 个亲本、DH 群体和 IF2 群体分别于 2010 年

和 2011 年种植于中国重庆市北碚区西南大学油菜

工程研究中心试验基地。试验采用完全随机区组设

计，3 次生物学重复，小区面积为 3 m2，行距为 0.40 
m，株距为 0.24 m。每年 9 月中旬人工播种，10 月

下旬移栽到大田，按照常规方式进行田间管理，待

5 月成熟后统计产量数据。此外，DH 群体于 2008
年种植于德国吉森为代表的欧洲冬性油菜产区，

每年 10 月采用机播方式进行油菜直播，田间管理

按照德国当地常规方式进行，成熟期对籽粒产量进

行测产（为避免开花期的差异对产量性状带来影

响，本研究采用分期收获方式，统一在荚果变黄时

收获）。种子产量定义为每个试验小区收获种子的 
干重。

1.3　数据处理

采用 SAS 软件中的简单线性模型 GLM 程序

做方差分析，将表型变异的效应分解为基因型、环

境以及基因型×环境互作的效应，并利用软件中的

PROC CORR 程序计算相关性［17］。广义遗传力的

计算方式参照 Shi 等［12］的方法。

1.4　遗传连锁图谱与 QTL 分析

QTL 定位所用的遗传图谱来自于 DH 群体， 
包含 293 个 SSR 多态性标记位点，总长 1188 cM， 
标 记 平 均 间 距 为 4.05 cM［9］。 采 用 WinQTL 
Cartographer2.5 软件中的复合区间作图法（CIM，

composite interval mapping）进行产量性状的 QTL
定位［18］。参数设置如下：背景标记数目 5，窗口大

小 10 cM，扫描步长 1 cM。扫描采用 P=0.05 的概率

背景，开展 1000 次的排布测验［19］。当 LOD ≥ 2.0
时，认为这个置信区间的 QTL 存在。QTL 评价
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a：母本 EXPRESS；b：DH 群体；c：父本 SWU07；d：永久 F2 群体；e：永久 F2 群体株系基因型推导示意图

a：Female parental line EXPRESS，b：DH population，c：Male parental line SWU07，d：IF2 population， 
e：Genotype deduction for IF2 population

图 1　亲本、群体及 IF2 群体的基因型推导示意图
Fig.1　Parental lines，populations，and rationale of deduction of genotype for IF2 popualtion

时，如果 QTL 的加性效应为正向效应，表明亲本

EXPRESS 的等位基因为该 QTL 的增效等位基

因，如果 QTL 的加性效应为负向效应，表明亲本

SWU07 的等位基因为该 QTL 的增效等位基因。

2　结果与分析

2.1　籽粒产量性状表型分析

亲本 EXPRESS 和 SWU07 在籽粒产量上表现

差别明显（图 2a）。冬油菜品种 EXPRESS 在中国

半冬性生态环境下的产量明显低于亲本 SWU07，然
而在德国冬性环境中 EXPRESS 的产量明显高于亲

本 SWU07，说明生态适应性是影响油菜籽粒产量

的重要因素。DH 群体和 IF2 群体在产量性状上均

表现为连续变异，并且存在明显的双向超亲分离现

象（图 2），表明籽粒产量为多基因控制的数量性状。

比较产量性状在 DH 和 IF2 群体中的表型值可知，

在 IF2 群体中的产量平均值高于 DH 群体中的产量

平均值，这暗示了产量性状在 F2 群体中具有一定的

杂种优势（图 2）。
2.2　产量性状的方差和遗传力分析

对 DH 群体和 IF2 群体的产量性状开展两向方

差分析，用以解析基因型、环境以及基因型和环境的

互作对性状变异的影响程度。如表 1 所示，在 DH
群体中，产量性状表现出极显著水平的基因型、环境

以及基因型和环境互作的效应。在 IF2 群体中，基

因型效应和环境效应对产量性状有极显著的影响，

然而基因型与环境互作的效应却不显著。

对产量性状进行广义遗传力分析，本研究发

现产量性状在 DH 和 IF2 群体中的遗传力分别为

74.68% 和 77.57%。2 个群体中产量性状的广义遗

传力很接近，均表现为中等遗传力，验证了产量性状

是受基因型和环境共同决定。
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a：DH 群体，三角形指示的是 EXPRESS 的产量，箭头指示的是 SWU07 的产量；b：永久 F2 群体。 
GSY08：2008 年种植于德国；SY10：2010 年种植于中国；SY11：2011 年种植于中国。下同

a：DH population，triangles and arrows indicate the yield of EXPRESS and SWU07，respectively，b：IF2 population. 
GSY08：grown in Germany in 2008，SY10：grown in China in 2010，SY11：grown in China in 2011.The same as below

图 2　DH 和 IF2 群体产量性状的频率分布图
Fig.2　Phenotype frequency distribution of yield trait in DH and IF2 population

表 1　DH 群体和 IF2 群体产量性状方差分析
Table 1　ANOVA of phenotype for yield trait in DH and IF2 populations

群体

Population
变异来源

Variation source
自由度 DF

方差

SS
均方

MS
F 值

F value
概率值

P value

DH 基因型 260 3557275 13681.83 3.89 <0.0001

环境 2 5166773 2583387.00 734.31 <0.0001

基因型 × 环境 475 3207795 6753.25 1.92 <0.0001

IF2 基因型 232 2880267 12414.94 1.83 <0.0001

环境 1 1024344 1024344.00 151.33 <0.0001

基因型 × 环境 172 1153912 6708.79 0.99 0.5230

2.3　产量性状的 QTL 定位

DH 群体和 IF2 群体在不同年份环境和生态环

境下共检测到 33 个产量性状 QTL。其中，DH 群

体在中国半冬性环境和德国冬性环境中共检测到

18 个产量 QTL，IF2 群体中在 2 个年份环境下共检

测到 15 个产量 QTL（表 2）。这些 QTL 分布在甘

蓝型油菜的 13 条连锁群上，分别为 A1、A2、A3.1、
A3.2、A7.1、A7.2、A9、C1、C3、C4、C5、C8 和 C9 连

锁群，揭示 2.27%~16.93% 的表型变异。其中，贡

献率大于 10% 的 QTL 有 5 个，分别是 qSY-A02.3、
qSY-A02.5、qSY-A07.3、qSY-C01.1 和 qSY-C09.1。33
个 产 量 QTL 中，qSY-A02.2、qSY-A02.3、qSY-A02.4、 
qSY-A02.5、qSY-A09.7 和 qSY-A09.8 在不同生 
态环境和不同群体中被重复检测到，qSY-A03.2、
qSY-A03.3、qSY-C05.1 和 qSY-C05.2 在不同年份环

境中被重复检测到，qSY-A07.1 和 qSY-A07.2 在不

同群体中被重复检测到，qSY-A09.1、qSY-A09.2、

qSY-A09.3、qSY-A09.4、qSY-A09.5 和 qSY-A09.6 在

不同年份环境、不同生态环境和不同群体中被重复

检测到。这些可重复检测到的 QTL 涉及 6 个位点，

代表较为可信的产量性状连锁位点。

3　讨论

产量性状由微效多基因控制，受诸多因素的

影响，开展多群体的产量性状 QTL 共定位可提高

QTL 鉴定的准确度。油菜中已有不少利用多群体

开展 QTL 共定位的研究［20-24］。本研究采用了 DH
群体和由 DH 群体衍生获得的 IF2 群体进行产量性

状的 QTL 定位。因 2 个群体都属于重构性的分离

群体，可开展多群体多环境多年份的田间试验，一方

面提高了 QTL 检测的分辨率，另一方面降低了表型

测量的误差。通过多群体多年多点的田间试验，本

研究在 2 个群体中共同定位到了影响甘蓝型油菜产

量性状的若干位点。这些能在不同群体和不同年份
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表 2　DH 和 IF2 群体中产量性状 QTL 检测
Table 2　QTL of yield trait in DH and IF2 populations

QTL
群体

Population
环境

Environment

连锁群 
Linkage
group

阈值 
LOD

加性效应 
Additive

effect

显性效应 
Dominant

effect

贡献率（%）  
R2

置信区间

Confidence 
interval

qSY-A01.1 IF2 SY11 A1 2.73 18.18 10.31 2.83 12.70~15.60

qSY-A02.1 DH GSY08 A2 2.03 15.14 0 3.73 19.40~30.90

qSY-A02.2# DH GSY08 A2 3.08 16.63 0 4.86 31.00~37.30

qSY-A02.3# IF2 SY10 A2 3.69 -44.83 21.98 12.23 39.50~40.90

qSY-A02.4# DH SY10 A2 3.38 -22.93 0 5.37 42.00~44.90

qSY-A02.5# IF2 SY10 A2 5.37 -52.98 41.65 16.93 43.10~47.00

qSY-A02.6 DH GSY08 A2 2.39 -17.50 0 3.76 5.30~11.90

qSY-A03.1 IF2 SY11 A3.1 2.60 -17.78 -11.21 2.27 33.40~37.00

qSY-A03.2# DH SY10 A3.1 2.32 -20.89 0 3.97 40.30~58.50

qSY-A03.3# DH SY11 A3.1 2.10 -16.72 0 2.88 51.10~59.40

qSY-A03.4 IF2 SY11 A3.2 2.01 27.05 -47.03 4.10        0~12.70

qSY-A03.5 DH SY10 A3.2 2.29 -18.62 0 3.46 35.30~46.10

qSY-A03.6 DH SY11 A3.2 3.90 24.34 0 6.69 67.30~77.50

qSY-A07.1# IF2 SY11 A7.1 2.42 26.12 -30.77 4.24      0~5.30

qSY-A07.2# DH SY11 A7.1 2.54 -20.91 0 3.46      0~7.30

qSY-A07.3 DH GSY08 A7.2 6.79 -25.20 0 11.13 16.10~33.60

qSY-A07.4 DH GSY08 A7.2 5.61 -22.20 0 9.28   7.00~15.80

qSY-A09.1# DH GSY08 A9 2.09 -13.19 0 3.13 37.20~55.80

qSY-A09.2# IF2 SY11 A9 2.31 -31.90 5.22 7.37 49.30~60.50

qSY-A09.3# DH SY11 A9 2.34 -14.71 0 3.12 47.40~51.90

qSY-A09.4# IF2 SY10 A9 2.27 -46.20 10.23 7.46 51.90~57.80

qSY-A09.5# DH SY11 A9 4.67 -22.66 0 7.17 54.00~58.90

qSY-A09.6# DH GSY08 A9 2.63 14.37 0 4.27 58.10~61.00

qSY-A09.7# IF2 SY11 A9 2.97 -31.15 15.32 7.37 61.10~69.70

qSY-A09.8# DH GSY08 A9 4.18 17.53 0 6.66 63.80~72.00

qSY-C01.1 DH SY11 C1 10.43 31.57 0 14.69 35.00~36.20

qSY-C03.1 IF2 SY11 C3 2.68 -23.02 32.78 4.04 15.80~24.80

qSY-C04.1 DH SY10 C4 2.04 19.49 0 3.75        0~23.80

qSY-C05.1# IF2 SY11 C5 2.15 -33.99 -8.23 6.40        0~16.30

qSY-C05.2# IF2 SY10 C5 2.24 26.43 6.21 3.85   1.90~15.30

qSY-C08.1 IF2 SY11 C8 2.01 -26.11 25.46 4.60   4.90~22.90

qSY-C09.1 IF2 SY11 C9 3.62 -48.94 26.28 11.82      0~2.00

qSY-C09.2 IF2 SY11 C9 2.09 -35.93 30.78 6.59 3.00~8.50
#：在不同环境或不同群体中重复检测到的 QTL
#：QTLs detected in different environments or populations
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环境中稳定表达的 QTL 位点将为下一步的 QTL 精

细定位以及对应到 QTL 区间的基因克隆奠定基础。

产量性状是复杂的数量性状。本研究中，使籽

粒产量增加的增效等位基因不均匀分布于两个亲本

中，由冬性亲本 EXPRESS 产生增效作用的 QTL 有

11 个，由半冬性亲本 SWU07 产生增效作用的 QTL
有 22 个。这 11 个由冬性亲本 EXPRESS 产生增效

作用的 QTL 中，有 4 个 QTL 是在德国冬性环境中

被检测到，同样，22 个由半冬性亲本 SWU07 产生

增效作用的 QTL 中，18 个 QTL 是在中国半冬性环

境被检测到，这说明产量性状的遗传决定与环境因

素具有紧密关系。此外，检测获得的 33 个 QTL 中，

21 个 QTL 只在冬性环境或半冬性环境检测得到，

即环境特异性 QTL，而同时在两个大环境检测到的

产量 QTL 为 12 个，生态环境特异型 QTL 明显多于

生态环境稳定型 QTL，再次证实了油菜产量性状的

遗传决定对外界环境存在极大依赖性。而在两种生

态环境中被重复检测到的 QTL 中，A2 和 A9 连锁

群上在不同生态环境中重复检测到的 QTL 位点，在

两种生态环境下的遗传效应方向相反，这个现象也

说明了外界环境对产量性状最终表型有至关重要的

作用，甚至可以从根本上转换等位基因之间的优劣

关系，因而表现出两种生态环境下共定位的 QTL 遗

传效应方向相反的情况。本研究中针对鉴定出的能

同时在两个大环境中表达的 QTL，将可以成为以培

育具有广泛适应性的品种为目的而开展分子标记辅

助选育的对象。对于仅在单一环境中出现的环境特

异性 QTL，则可以成为以培育具有特殊地区适应性

的品种为目的而开展分子标记辅助选育的对象。

前人利用不同群体对油菜产量性状 QTL 开展

了大量的定位研究，定位结果不尽一致［20，25-29］。本

研究获得了油菜产量性状的 QTL 共 33 个，分布于

油菜的 13 条连锁群上。与已报道的油菜产量性状

QTL 相比较，有 9 个 QTL 位点与前人定位的油菜

产量性状 QTL 位点发生了重叠，包括：qSY-A01.1，
侧翼标记锚定到 A01 的 8.06 Mb 物理位置，与 Shi
等［20］定位于 A01 的 8.06~9.06 Mb 物理位置重叠；

qSY-A02.1，侧翼标记锚定到 A01 的 4.21~7.60 Mb 物

理位置，与 Zhao 等［16］定位于 A02 的 7.14~8.14 Mb
物理位置重叠；qSY-A03.2，侧翼标记锚定到 A03 的

22.74~29.05 Mb 的物理位置，与 Quijada 等［27］定位于

A03 的 26.11~27.11 Mb 物理位置重叠；qSY-A03.3，
侧翼标记锚定到 A03 的 15.08~15.86 Mb 的物理位

置，与 Luo 等［29］定 位 于 A03 的 15.86~16.86Mb 物

理位置重叠；qSY-A07.1，侧翼标记锚定到 A07 的

21.93~23.16 Mb 的物理位置，与 Luo 等［29］定位于

A07 的 22.05~23.05 Mb 物理位置重叠；qSY-A07.2，
侧翼标记锚定到 A07 的 1.64~5.55 Mb 的物理位

置，与 Basunanda 等［25］ 和 Radoev 等［26］ 定 位 于

A07 的 1.36~2.36 Mb 物 理 位 置 重 叠；qSY-A09.7，
侧翼标记锚定到 A09 的 25.33~27.13 Mb 物理位

置，与 Shi 等［20］定位于 A09 的 25.27~26.27 Mb 物

理位置重叠；qSY-A09.8，侧翼标记锚定到 A09 的

25.33~27.58 Mb 物理位置，与 Shi 等［20］定位于 A09
的 25.27~26.27 Mb 物理位置重叠；qSY-C03.1，侧

翼标记锚定到 C03 的 10.03~15.61 Mb 物理位置，

与 Basunanda 等［25］和 Radoev 等［26］定位于 C03 的

10.03~11.03 Mb 物理位置重叠。在不同研究中共定

位的产量 QTL 可为油菜产量性状的遗传解析提供

更可信的信息。
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