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　 　 摘要:高产优质育种是我国棉花育种的主要目标ꎮ 寻找与目标性状关联的分子标记ꎬ可克服常规育种的盲目性ꎬ提高

分子标记辅助选择育种的准确性ꎮ 本研究对 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

进行 ２ 年 ２ 点的表型鉴定ꎬ并利用覆盖全基因组的、有多态性的 ２１４ 对 ＳＳＲ 标记进行标记与性状的关联分析ꎮ 结果表明:
１１８ 份材料的 ４ 个产量相关性状表型变异丰富ꎬ平均变异系数的变幅在 ６ １％ ~ １９ １％ 之间ꎬ且在各环境中表现较为稳定ꎻ
基因型分析表明ꎬ２１４ 对标记共检测到 ４６０ 个等位变异ꎬ基因多样性指数平均为 ０ ５１５１ꎬＰＩＣ 值平均为 ０ ４５８７ꎬ表明该

批标记具有较多的等位变异数和较高的基因多样性ꎻ群体结构分析表明该批材料可分为 ４ 个亚群ꎬ且各类群中材料与

地理来源无对应关系ꎻ关联分析结果显示ꎬ在显著条件下( ￣ｌｏｇ１０Ｐ > １ ３ꎬＰ < ０ ０５) ꎬ共有 ３９ 个标记位点能够在 ２ 个及 ２
个以上的环境中同时检测到ꎬ其中有 ４ 个标记位点同时与 ２ 个以上性状相关联ꎬ进一步比较发现ꎬ有 ７ 个位点与前人研

究结果一致ꎬ其余 ３２ 个位点为新发现的位点ꎮ 研究结果可为陆地棉产量性状遗传改良的分子标记辅助选择提供理论
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ｇｅｎｅｔｉｃ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ ｆｏｒ ｆｕｔｕｒｅ ｃｏｔｔｏｎ ｂｒｅｅｄｉｎｇ ａｎｄ ｃｏｕｌｄ ｐｒｏｖｉｄｅ ａ ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｂａｓｉｓ ｆｏｒ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ａｓｓｉｓｔｅｄ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｏｆ
ｕｐｌａｎｄ ｃｏｔｔｏｎ ａｂｏｕｔ ｙｉｅｌｄ ｔｒａｉｔｓ.

Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ:ｕｐｌａｎｄ ｃｏｔｔｏｎꎻｙｉｅｌｄ ｔｒａｉｔｓꎻｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｍａｒｋｅｒꎻａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ

棉花是我国重要的经济作物之一ꎬ在国民经济

中占据着重要的地位[１]ꎮ 棉花产业对我国经济发

展具有十分重要的作用ꎮ 近年来ꎬ由于农业劳动力

成本较高及气候等原因ꎬ棉农植棉比较效益有所下

降ꎬ植棉面积也有逐年下降趋势ꎬ长江流域棉区和黄

河流域棉区表现尤为严重ꎮ 在这种形势下ꎬ提高棉

花单位面积产量进而提高植棉效益成为当务之急ꎮ
棉花衣分、单铃重、单株铃数及子指等性状是棉花的

主要产量指标性状ꎬ这些性状是由较为复杂的数量

性状基因(ＱＴＬ)控制的ꎮ 在棉花育种中ꎬ开展以上

性状的 ＱＴＬ 定位研究ꎬ挖掘出稳定表达的 ＱＴＬ 和优

异等位基因ꎬ对提高棉花产量具有重要的理论与应

用价值ꎮ
经典的研究数量性状遗传分析方法是基于双亲

的连锁分析ꎬ该方法通过两个纯合亲本杂交构建不

同类型的分离群体ꎬ利用分子标记技术结合表型性

状数据ꎬ将控制数量性状的基因座定位到染色体上ꎮ
利用该方法研究人员通过构建不同双亲的分离群体

定位了多个控制棉花产量及纤维品质性状的

ＱＴＬ[２￣８]ꎬ为研究棉花数量性状基因的遗传方式提供

了重要基础ꎬ但由于陆地棉群体标记的数量有限和

环境影响ꎬ对控制性状的 ＱＴＬ 定位精度较差ꎬ从而

限制了后续的图位克隆及分子标记辅助选择等研

究ꎮ 关联分析方法是近年来研究复杂数量性状的一

种有效方法ꎬ它可快速对目标基因进行精细定位ꎬ并
针对特定候选基因提供大量信息ꎬ验证候选基因的

功能ꎮ 关联分析与传统的连锁分析相比ꎬ具有三大

特点:(１)不需要专门构建作图群体ꎬ自然群体或种

质资源均可作为研究材料ꎬ且不需知道其系谱背景ꎬ
只要存在遗传变异即可ꎻ(２)广泛的遗传材料使检

测的等位基因数目更多ꎬ提高了作图的的分辨率ꎻ
(３)可同时考察多个性状大多数 ＱＴＬ 的关联位点及

其等位变异ꎬ使得作图效率更高ꎮ 因此ꎬ该方法目前

在玉米[９]、小麦[１０]、大豆[１１] 等作物中得到广泛应

用ꎮ 在棉花上ꎬ关联分析研究开展较晚ꎬ但发展较

快ꎬ国内外研究学者已利用该方法对棉花主要农艺

性状[１２￣１３]、产量[１４]、纤维品质[１５￣１６]、抗逆[１７￣１８] 等进

行关联定位ꎬ极大地促进了关联分析在棉花遗传和

育种研究中的应用ꎬ为基因组辅助选择在棉花资源

创制、新品种选育中的进一步应用奠定了重要的理

论基础ꎮ
本研究以我国不同棉区的 １１８ 份陆地棉品种资

源为主要研究对象ꎬ通过对影响棉花产量的衣分、单
铃重、单株铃数及子指等 ４ 个重要性状的多年多点

性状调查鉴定ꎬ并结合 ＳＳＲ 标记的全基因组扫描关

联分析研究进一步发掘以上性状的关联位点及优异

等位变异ꎬ研究结果可为棉花高产育种中分子标记

的辅助选择和基因组选择育种提供理论依据ꎮ

１　 材料与方法

１ １　 试验材料与表型鉴定

试验材料为来自我国不同生态棉区及部分国外

１２７
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材料ꎬ共计 １１８ 份(表 １)ꎬ其中西北内陆棉区 ６７ 份、
北部特早熟棉区 ２１ 份ꎬ其他棉区以及国外材料 ３０
份ꎮ 试验于 ２０１３￣２０１４ 年分别在新疆农垦科学院棉

花研究所北疆试验基地(石河子)与新疆农垦科学

院棉花研究所南疆试验基地(库尔勒)２ 个不同环境

种植上述 １１８ 份品种资源材料ꎬ各试验点田间试验

采用完全随机区组设计ꎬ双行区ꎬ行长 ５ ｍꎬ株距

１０ ｃｍꎬ平均行距 ３５ ｃｍꎬ３ 次重复ꎬ以当地常规方法

进行田间管理ꎮ 按照杜雄明等[１９] 的棉花种质资源

性状描述规范ꎬ在棉花成铃后期分别在各重复中每

小区选中间连续 １０ 株调查单株结铃数ꎬ收获时选取

各材料中部 ２０ 铃室内扎花考种获得衣分、单铃重和

子指等性状的表型数据ꎮ

表 １　 １１８ 份材料来源及分布

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｏｒｉｇｉｎ ａｎｄ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ １１８ ｍａｔｅｒｉａｌｓ

棉区

Ｃｏｔｔｏｎ ｇｒｏｗｉｎｇ ｒｅｇｉｏｎ

材料数

Ａｃｃｅｓｓｉｏｎ
ｎｕｍｂｅｒ

来源

Ｏｒｉｇｉｎ

西北内陆棉区

Ｎｏｒｔｈ￣ｗｅｓｔｅｒｎ ｉｎｌａｎｄ ｃｏｔｔｏｎ
ｇｒｏｗｉｎｇ ｒｅｇｉｏｎ

６７ 新疆北疆(４８)ꎻ新疆南

疆(１５)ꎻ甘肃敦煌(４)

北部特早熟棉区

Ｎｏｒｔｈ Ｃｈｉｎａ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｅａｒｌｙ
ｍａｔｕｒａｔｉｏｎ ｒｅｇｉｏｎ

２１ 辽宁(１２)ꎻ山西晋中(９)

其他棉区及国外材料

Ｏｔｈｅｒ ｃｏｔｔｏｎ ｇｒｏｗｉｎｇ ｒｅｇｉｏｎ
ａｎｄ ａｂｒｏａｄ

３０ 黄河流域棉区(１７)ꎻ长
江流域棉区(８)ꎻ国外

材料(５)

１ ２　 ＳＳＲ 标记及基因型鉴定

以 Ｌ. Ｚｈａｏ 等[２０] 发表的四倍体棉花遗传图谱为

参考ꎬ平均每隔 ８ ~ １０ ｃＭ 选取一个 ＳＳＲ 标记ꎬ共计

５５７ 对进行多态性筛选ꎬ最终获得多态性引物 ２１４ 对ꎮ
ＳＳＲ 序列来自 ＣＭＤ(Ｃｏｔｔｏｎｍａｒｋｅｒ ｄａｔａｂａｓｅ)数据库

(ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ ｃｏｔｔｏｎｍａｒｋｅｒ ｏｒｇ)ꎬ由生工生物工程股

份有限公司(上海)合成ꎮ 分子标记名称中的大写字

母ꎬ如 ＮＡＵ、ＢＮＬ 等代表引物的来源ꎬ“ａ”、“ｂ”、“ｃ”、
“ｄ”代表一个标记在各材料中不同的多态性位点ꎬ
位点顺序按分子量由大到小顺序排列ꎮ 各材料的基

因组 ＤＮＡ 提取、ＳＳＲ 实验操作及 ＰＣＲ 扩增等参照

前人的研究方法进行[２１￣２２]ꎬＰＣＲ 产物分析采用毛细

管电泳分析仪ꎬ操作方法参照说明书进行ꎬ数据结果

可自动保存到系统自带软件ＰｒｏＳｉｚｅ２ ０ 中ꎬ根据胶

视图中 ＤＮＡ Ｌａｄｄｅｒ 以及单个样品不同位点片段大

小ꎬ输入预设范围ꎬ系统可自动读取 ０ꎬ１ 数据ꎬ缺失

由“?”代替ꎬ并以 Ｅｘｃｅｌ 形式输出ꎮ

１ ３　 数据分析

各表型性状的一般性描述统计及各环境性状的

趋势分析采用 ＳＰＳＳ１９ ０[２３] 软件进行ꎻ分子标记的

基因型遗传多样性分析采用 ＰｏｗｅｒＭａｒｋｅｒＶ３ ２５ 软

件[２４] ꎻ基于基因型的群体结构分析采用 Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ
２ ３ １ 软件[２５] ꎬ并得到该 Ｋ 值对应的 Ｑ 矩阵ꎻ采用

Ｔａｓｓｅｌ５ ０ [２６]软件结合基因型数据生成 Ｋ 矩阵ꎬ并
结合上述各基因型数据、各环境的表型性状值、Ｑ
矩阵ꎬ利用混合线性模型 ＭＬＭ(ｍｉｘｅｄ ｌｉｎｅａｒ ｍｏｄｅｌ)
进行性状和标记之间的关联分析ꎬ并计算标记位

点在￣ｌｏｇ１０Ｐ > １ ３ 即 Ｐ < ０ ０５ 时对表型变异的贡

献率(Ｒ２)ꎮ

２　 结果与分析

２ １　 表型性状数据分析

１１８ 份种质资源材料的 ４ 个主要产量相关性状 ２
年 ２ 点 ４ 种环境的表型结果如表 ２ 所示ꎮ 结果显示ꎬ
各性状的平均变异系数的变幅在 ６ １％ ~ １９ １％ 之

间ꎬ其中单株铃数的变异系数最大为 １９ １％ꎬ衣分的

变异系数最小为 ６ １％ꎻ各性状的平均偏度系数值在

－０ ８ ~０ ９ 之间ꎬ平均峰度系数值在 １ ０ ~２ ６ 之间ꎬ
表现出较小的偏度系数和峰度系数ꎬ说明 １１８ 份材料

４ 个性状的平均表型值比较符合正态分布ꎬ为后续的

关联分析提供了很好的表型数据基础ꎻ２ 年 ２ 点 ４ 种

环境的 ４ 个表型性状的 ｂｏｘｐｌｏｔ 图(图 １)较为直观地

描述了多年多点性状变化趋势的稳定性ꎬ结果表明 ４
个性状中变化趋势较稳定的为子指与单铃重ꎬ不同环

境中波动幅度较大的为单株铃数ꎬ表明该性状受环境

影响最大ꎬ可能与当年气候条件及栽培管理过程中的

水肥调控和化学调控等有关ꎮ
２ ２　 基因型数据分析

利用选取的 ５５７ 对 ＳＳＲ 标记对 １１８ 份材料进行

扩增分析ꎬ结果发现有 ２１４ 对标记在群体中产生明

显的多态性ꎬ占所选标记总数的 ３８ ４％ ꎻ等位变异

位点检测显示 ２１４ 个标记共检测到 ４６０ 个等位变异

位点ꎬ平均每个标记检测到 ２ １５ 个ꎬ变幅为 １ ~ ５
个ꎬ其中检测到 ２ 个以上等位变异位点的标记共

１６６ 个ꎬ占多态性标记总数的 ７７ ６％ ꎻ ２１４ 个标记所

揭示的基因多样性指数平均为 ０ ５１５１ꎬ变幅为

０ ０３３３ ~ ０ ８７２５(图 ２ａ)ꎻＰＩＣ 值平均为 ０ ４５８７ꎬ变
幅为 ０ ０３２８ ~ ０ ８５９４(图 ２ｂ)ꎬ基因多样性指数和

ＰＩＣ 值均大于平均数的标记有 ９９ 个ꎬ占总标记数的

４６ ３％ ꎮ 表明该批标记具有较多的等位变异数和较

高的基因多样性ꎮ

２２７
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表 ２　 在 ４ 个环境下的 ４ 个产量相关性状的描述统计表

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｄｅｓｃｒｉｐｔｉｖｅ ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｆｏｒ ｙｉｅｌｄ ａｎｄ ｉｔｓ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｆｏｕｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ

性状

Ｔｒａｉｔｓ
环境

Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ
平均数

Ｍｅａｎ
最小值

Ｍｉｎ.
最大值

Ｍａｘ.
标准差

ＳＤ
变异系数

(％ )ＣＶ
偏度

Ｓｋｅｗｎｅｓｓ
峰度

Ｋｕｒｔｏｓｉｓ

衣分(％ )
ＬＰ

ＳＨＺ￣１３ ４４ １ ３２ ３ ４９ ６ ３ １ ６ ９ － １ ２ １ ８
ＫＲＬ￣１３ ４２ ７ ３０ ８ ４８ ４ ３ ０ ７ １ － １ １ １ ７
ＳＨＺ￣１４ ４０ ４ ３１ ８ ４５ ６ ２ ７ ６ ７ － ０ ８ ０ ８
ＫＲＬ￣１４ ４０ ７ ３７ ５ ４３ ９ １ ５ ３ ７ － ０ １ － ０ ３

平均 Ｍｅａｎ ４２ ０ ３３ １ ４６ ９ ２ ６ ６ １ － ０ ８ １ ０
单铃重(ｇ)
ＢＷ

ＳＨＺ￣１３ ５ ６ ３ １ ６ ８ ０ ５ ９ ５ － １ ０ ４ ３
ＫＲＬ￣１３ ５ ６ ３ ２ ７ ６ ０ ６ １０ ２ － ０ ６ ３ ９
ＳＨＺ￣１４ ５ ４ ３ ６ ６ ６ ０ ５ １０ １ － ０ ４ ０ ５
ＫＲＬ￣１４ ５ ０ ３ ７ ５ ８ ０ ３ ６ ５ － ０ ４ １ ７

平均 Ｍｅａｎ ５ ４ ３ ４ ６ ７ ０ ５ ９ １ － ０ ６ ２ ６
单株铃数

ＢＮ
ＳＨＺ￣１３ ４ ６ ３ １ ９ ０ ０ ８ １８ ２ １ ８ ６ ３
ＫＲＬ￣１３ ５ ３ ３ １ １０ ２ １ １ ２０ ９ １ ０ ２ ４
ＳＨＺ￣１４ ６ ５ ４ ０ ９ ５ １ ２ １８ ８ ０ ４ － ０ ３
ＫＲＬ￣１４ ７ ６ ４ ５ １２ ３ １ ４ １８ ５ ０ ３ ０ ３

平均 Ｍｅａｎ ６ ０ ３ ７ １０ ３ １ １ １９ １ ０ ９ ２ ２
子指(ｇ)
ＳＩ

ＳＨＺ￣１３ １０ ２ ８ ５ １４ ８ ０ ９ ９ ０ １ ４ ４ ９
ＫＲＬ￣１３ １０ ３ ７ ４ １８ １ １ ２ １２ ０ ２ ２ ３ ２
ＳＨＺ￣１４ １０ ９ ８ ０ １３ ２ ０ ９ ８ ２ － ０ ２ ０ ０
ＫＲＬ￣１４ ９ ４ ７ ８ １１ ６ ０ ７ ７ ６ ０ ３ ０ ６

平均 Ｍｅａｎ １０ ２ ７ ９ １４ ４ ０ ９ ９ ２ ０ ９ ２ ２

ＳＨＺ￣１３、ＫＲＬ￣１３、ＳＨＺ￣１４、ＫＲＬ￣１４ 分别代表 ２０１３ 年石河子环境、２０１３ 年库尔勒环境、２０１４ 年石河子环境、２０１４ 年库尔勒环境ꎮ 下同

ＳＨＺ￣１３ꎬＫＲＬ￣１３ꎬＳＨＺ￣１４ꎬＫＲＬ￣１４ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌａｎｔｉｎｇ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ(ＳｈｉｈｅｚｉꎬＳＨＺꎻＫｏｒｌａꎬＫＲＬ)ｉｎ ２０１３ ａｎｄ ２０１４.
ＬＰ:Ｌｉｎｔ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅꎬＢＷ:Ｂｏｌｌ ｗｅｉｇｈｔꎬＢＮ:Ｂｏｌｌｓ ｐｅｒ ｐｌａｎｔꎬＳＩ:Ｓｅｅｄ ｉｎｄｅｘ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ａｓ ｂｅｌｏｗ

箱图两端表示其性状的极值范围ꎻ点圈表示个别极值ꎻ中间直线表示性状中位数

Ｂｏｔｈ ｅｎｄｓ ｏｆ ｂｏｘｐｌｏｔ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｅｘｔｒｅｍｅ ｒａｎｇｅ ｏｆ ｔｒａｉｔｓꎬＴｈｅ ｃｉｒｃｌｅｓ ｏｆ ｂｏｔｈ ｅｎｄｓ ｏｆ ｂｏｘｐｌｏｔ ｉｎｄｉｃａｔｅ
ｓｉｎｇｌｅ ｔｈｅ ｍａｘｉｍｕｍ ａｎｄ ｍｉｎｉｍｕｍ ｖａｌｕｅꎬＴｈｅ ｌｉｎｅｓｔ ｉｎ ｔｈｅ ｍｉｄｄｌｅ ｏｆ ｂｏｘｐｌｏｔ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｍｅｄｉａｎ

图 １　 ２０１３￣２０１４ 年在石河子和库尔勒 ４ 个表型性状的 ｂｏｘｐｌｏｔ 图
Ｆｉｇ １　 Ｔｈｅ ｂｏｘｐｌｏｔ ｏｆ ｆｏｕｒ ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ Ｓｈｉｈｅｚｉ ａｎｄ Ｋｏｒｌａ ｆｒｏｍ ２０１３ ｔｏ ２０１４
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图 ２　 ２１４ 个标记位点的基因多样性(ａ)和多态性信息含量(ｂ)频率分布图

Ｆｉｇ ２　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｇｅｎｅ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ(ａ)ａｎｄ ＰＩＣ(ｂ)ｏｆ ２１４ ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｃ ｍａｒｋｅｒ ｌｏｃｉ

２ ３　 群体结构分析

利用 ＳＴＲＵＣＴＵＲＥ ２ ３ １ 软件进行群体结构分析

发现ꎬｌｎＰ(Ｄ)值随假定亚群数 Ｋ 值的增大而持续增

大(图 ３ａ )ꎬ 无 法 判 断 Ｋ 的 取 值ꎮ 因 此ꎬ 参 照

Ｇ Ｅｖａｎｎｏ 等[２５]的方法通过 ΔＫ 来确定群体结构的 Ｋ
值ꎮ 在 Ｋ ＝４ 时ꎬΔＫ 出现峰值拐点(图 ３ｂ)ꎬ由此推测

该群体材料被分为 ４ 个亚群ꎮ 进一步以材料在某群

体中 Ｑ 值大于或等于 ０ ６ 划分为一个亚群为原

则[２７]ꎬ分析各供试材料对应的 Ｑ 值ꎮ 结果表明 １１８
份材料的 ４ 个亚群分别包含 ３４、１９、２３ 和 １２ 份材料ꎬ
各占比例为２８ ８％、１６ １％、１９ ５％和１０ ２％ꎻ另有３０
份材料在任意一个亚群内 Ｑ 值均小于 ０ ６ 而无法明

确其归类ꎬ单独划为一个混合群ꎬ占比例为 ２５ ４％ꎮ
群体结构分析结果显示各类群中材料与地理来源无

对应关系ꎮ

ａ:Ｋ 值与 ＬｎＰ(Ｄ)值的变化图ꎻｂ:Ｋ 值与 ΔＫ 值的变化图

Ａ:Ｍａｇｎｉｔｕｄｅ ｏｆ ＬｎＰ(Ｄ)ａｓ ａ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｏｆ Ｋꎬｂ:Ｍａｇｎｉｔｕｄｅ ｏｆ ΔＫ ａｓ ａ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｏｆ Ｋ

图 ３　 １１８ 份材料基于群体结构分析的 Ｋ 值、ＬｎＰ(Ｄ)值和 ΔＫ 值变化图

Ｆｉｇ ３　 ＫꎬＬｎＰ(Ｄ)ａｎｄ ΔＫ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｆｏｒ １１８ ｕｐｌａｎｄ ｃｏｔｔｏｎ ｃｕｌｔｉｖａｒｓ

２ ４　 各性状与 ＳＳＲ 标记的关联分析

采用 Ｔａｓｓｅｌ 软件中的 ＭＬＭ(Ｑ ＋ Ｋ)方法ꎬ在 ４
种环境中ꎬ对 １１８ 份材料的 ４ 个产量相关性状进行

关联分析ꎬ为了降低假阳性的存在ꎬ本研究只对在

￣ｌｏｇ１０Ｐ > １ ３(Ｐ < ０ ０５)的显著条件下且能够在 ２ 个

及以上环境中同时检测到的位点进行分析ꎮ 表 ３ 结

果显示共检测到 ３９ 个 ＳＳＲ 标记位点与 ４ 个性状相

关联ꎮ 其中检测到 １４ 个位点与衣分相关联ꎬ在不同

环境中对表型变异解释率范围为 ３ ２９％ ~ ９ １７％ ꎬ
平均为 ５ ３７％ ꎻ检测到 ８ 个位点与单铃重相关联ꎬ
在不同环境中对表型变异解释率范围为 ３ ６８％ ~
９ ５６％ ꎬ平均为 ５ ８８％ ꎻ检测到 ５ 个位点与单株铃

数相关联ꎬ在不同环境中对表型变异解释率范围为

３ ７４％ ~ ５ ７７％ ꎬ平均为 ４ ４４％ ꎻ检测到 １２ 个位点

与子指相关联ꎬ在不同环境中对表型变异解释率范

围为 ３ ４９％ ~１１ １４％ ꎬ平均为 ５ ９１％ ꎮ
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表 ３　 表型性状与标记的关联分析结果

Ｔａｂｌｅ ３　 Ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｔｒａｉｔｓ

性状

Ｔｒａｉｔｓ
标记位点

Ｍａｒｋｅｒ ｌｏｃｉ

ＳＨＺ￣１３ ＫＲＬ￣１３ ＳＨＺ￣１４ ＫＲＬ￣１４
￣ｌｏｇ１０Ｐ Ｒ２ (％ ) ￣ｌｏｇ１０Ｐ Ｒ２ (％ ) ￣ｌｏｇ１０Ｐ Ｒ２(％ ) ￣ｌｏｇ１０Ｐ Ｒ２ (％ )

衣分

ＬＰ

ＢＮＬ３０８９ｂ １ ４４ ３ ７５ １ ７４ ４ ９５ １ ４７ ４ ０２

ＣＩＲ０１８３ａ ２ ０５∗∗ ５ ９４ １ ９４ ５ ７０

ＤＰＬ０６４１ｂ １ ３８ ５ ８３ １ ３４ ５ ４０

ＪＥＳＰＲ０６５ｂ １ ４２ ３ ７０ １ ５７ ４ ３４

ＪＥＳＰＲ１５３ａ １ ５９ ４ ２８ １ ７６ ５ ０４

ＮＡＵ０４３７ａ １ ４１ ６ ２０ １ ５０ ６ ３７

ＮＡＵ０９２３ａ ２ ５６∗∗ ７ ８６ １ ８４ ５ ３２ １ ３０ ３ ２９

ＮＡＵ１１６９ｃ １ ３９ ３ ５８ １ ５８ ４ ３９

ＮＡＵ３０３１ａ １ ９８ ５ ７０ ２ １７∗∗ ６ ５８

ＮＡＵ３３０８ｂ ２ ７０∗∗ ８ ４１ ２ ８３∗∗ ９ １７ １ ６３ ４ ６３

ＮＡＵ３４０４ｃ ２ ６６∗∗ ８ ２３ ２ ５２∗∗ ７ ９５

ＮＡＵ３８８１ａ ２ ０４∗∗ ５ ９０ １ ９１ ５ ６０

ＮＡＵ３９９５ｅ １ ６７ ４ ５８ １ ３８ ３ ７２

ＮＡＵ５４６３ａ １ ３９ ３ ５９ １ ５２ ４ １７ １ ３８ ３ ７２

单铃重

ＢＷ

ＨＡＵ３１０１ａ １ ５８ ６ ３９ １ ３１ ５ ２４ １ ４１ ５ ８３

ＪＥＳＰＲ０６５ａ １ ６１ ４ ３７ ３ ０１∗∗ ９ ５６

ＮＡＵ１３０２ １ ４１ ３ ６８ ２ ０９∗∗ ６ ０６

ＮＡＵ２９６７ａ ２ ５０∗∗ ７ ６８ ２ １７∗∗ ６ ６２

ＮＡＵ２９８４ｂ ２ ７８∗∗ ８ ７４ ２ １４∗∗ ６ ２３

ＮＡＵ２９８４ｃ ２ ２２∗∗ ６ ６０ １ ８６ ５ ２４

ＮＡＵ３３０８ｂ １ ７６ ４ ９０ １ ６４ ４ ４２

ＮＡＵ３５２２ｄ １ ６３ ４ ５９ １ ４１ ３ ７４

铃数

ＢＮ

ＢＮＬ３８７５ｃ １ ４５ ３ ７６ １ ６５ ４ ５２

ＮＡＵ０８７４ｄ １ ５４ ４ ０７ ２ ０８∗∗ ５ ７７

ＮＡＵ２９５４ｂ １ ５５ ３ ９３ １ ４７ ３ ８２

ＮＡＵ５２６２ａ １ ９０ ５ ３５ １ ５５ ４ １７

ＮＡＵ６０９４ｂ １ ８８ ５ ２３ １ ４３ ３ ７４

子指

ＳＩ

ＤＰＬ０２３８ａ １ ５０ ４ ２０ １ ４６ ３ ９８

ＪＥＳＰＲ０６５ａ １ ３５ ３ ５７ ２ ５１∗∗ ８ ０６

ＮＡＵ１１６７ｄ １ ７６ ５ ０５ １ ３２ ３ ５２

ＮＡＵ１１６９ｃ １ ８３ ５ ３０ ２ １８∗∗ ６ ６８

ＮＡＵ３２０１ｂ １ ３４ ３ ５４ ２ １９∗∗ ６ ８１

ＮＡＵ３８００ｂ １ ７３ ９ ０３ １ ８４ ９ ４５

ＮＡＵ３９９５ｄ １ ７０ ４ ８４ １ ７９ ５ ２４ １ ４２ ３ ８３

ＮＡＵ５２６２ａ １ ６４ ４ ６０ １ ４５ ３ ８８

ＮＡＵ５３３５ａ １ ４０ ３ ７７ １ ３３ ３ ４９

ＮＡＵ５３３５ｂ ２ ６９∗∗ ８ ６４ ３ ２５∗∗ １１ １４

ＮＡＵ５３３５ｃ １ ６９ ４ ７９ ２ ６６∗∗ ８ ６８

ＮＡＵ７１８２ｂ １ ８３ ７ ６１ １ ８９ ８ １２
∗∗表示￣ｌｏｇ１０Ｐ > ２(Ｐ < ０ ０１)
∗∗ ｉｎｄｉｃａｔｅ ￣ｌｏｇ１０Ｐ > ２(Ｐ < ０ ０１)

本研究进一步与前人研究相比较(表 ４)结果发

现:有 ７ 个产量性状关联的标记位点ꎬ在前人研究的

衣分、子指和铃重等产量性状中也有对应的 ＱＴＬ 位

点ꎮ 其中ꎬ与衣分相对应的标记位点 ＣＩＲ０１８３、

ＪＥＳＰＲ０１５３、ＮＡＵ３９９５ 与前人研究结果[３ꎬ８ꎬ２８] 完全一

致ꎻ另外 ４ 个 ＮＡＵ３３０８、ＮＡＵ６０９４、ＮＡＵ３２０１、ＮＡＵ１１６７
标记位点ꎬ在前人研究中[４￣７ꎬ２９] 所对应的性状不完全

一致ꎬ但也均指向产量性状ꎮ
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表 ４　 与前人研究的相关联标记位点的比较结果

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ＳＳＲ ｌｏｃｉ
ｗｉｔｈ ｏｔｈｅｒ ｒｅｓｅａｒｃｈ

标记位点

Ｍａｒｋｅｒ ｌｏｃｉ

本研究

关联性状

Ｏｕｒ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｔｒａｉｔｓ

前人研究的关联性状

及连锁的 ＱＴＬ 位点

Ｒｅｐｏｒｔｅｄ ｒｅｓｅａｒｃｈ
ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｌｉｎｋｅｄ
ｗｉｔｈ ＱＴＬ ｌｏｃｉ

ＣＩＲ０１８３ 衣分 ＬＰ 衣分 ＬＰ(ｑＬＰ￣ｃ２２￣１) [８]

ＪＥＳＰＲ０１５３ 衣分 ＬＰ 衣分 ＬＰ(ｑＬＰ￣Ｄ１３) [３]

ＮＡＵ３３０８ 衣分 ＬＰ、单铃重 ＢＷ 子指 ＳＩ(ｑＳＩ￣Ｄ２￣１) [５]

ＮＡＵ３９９５ 衣分 ＬＰ、子指 ＳＩ 衣分 ＬＰ(ｑＬＰ￣Ａ￣１) [２８]

ＮＡＵ６０９４ 铃数 ＢＮ 衣分 ＬＰ(ｑＬＰ￣Ａ５￣２) [７]

ＮＡＵ３２０１ 子指 ＳＩ 铃重 ＢＷ(ｑＢＳ￣Ｄ８￣１) [２９]

衣分 ＬＰ(ｑＬＰ￣Ｄ８￣２) [２９]

ＮＡＵ１１６７ 子指 ＳＩ 衣分 ＬＰ(ｑＬＰ￣Ａ３￣２) [４]

衣分 ＬＰ(ｑＬＰ￣２￣１) [６]

３　 讨论

关联分析是以标记位点间的连锁不平衡(ＬＤ)
为基础的ꎮ 因此ꎬ了解目标群体基因组 ＬＤ 状态ꎬ可
以估计关联分析中需要的标记密度和数量ꎮ 已有研

究表明ꎬ棉花由于是常异花授粉作物ꎬ基因组位点间

存在较高的重组率ꎬ因此具有较低的 ＬＤ 水平ꎬＬＤ
衰减分析表明ꎬ当 ＬＤ 系数 ｒ２≥０ １ 和 ｒ２≥０ ２ 时ꎬ陆
地棉品种群体内 ＬＤ 平均衰减距离分别为 ８ ~ ２５ ｃＭ
和 ３ ~ ７ ｃＭ[１４￣１５ꎬ３０]ꎮ 因此可在陆地棉中利用关联分

析方法进行有效的 ＱＴＬ 定位ꎬ但要检测到大多数关

联位点ꎬ标记间遗传距离需要达到 ５ ｃＭ 以下ꎮ 按照

四倍体棉种 ５２００ ｃＭ 的遗传距离计算[３１]ꎬ进行有效

的全基因组关联分析ꎬ大约需要 １０００ 个以上多态性

的标记ꎮ 在本研究中ꎬ均匀选取的 ５５７ 对 ＳＳＲ 标记

仅有 ２１４ 对产生多态性ꎬ平均位点间遗传距离达到

１０ ｃＭ 以上ꎬ因此ꎬ要想达到全基因组水平上的关联

分析ꎬ本研究还需进一步增加标记密度从而检测到

更多与目标性状相关联的标记ꎮ
群体结构是影响关联分析的主要因素之一ꎮ 群

体结构的存在会通过影响位点 ＬＤ 水平而影响关联

分析的准确性ꎬ造成关联分析出现假阳性[３２]ꎬ即检

测到的多态性位点和表型性状的关联不是由功能位

点造成的ꎬ而是由亚群的存在所导致ꎮ 已有研究表

明ꎬ同时使用群体结构信息(Ｑ 值)和品种间亲缘关

系(Ｋ 值)的 ＭＬＭ(Ｑ ＋ Ｋ)模型要优于与单独使用 Ｑ

值或 Ｋ 值的 ＧＬＭ(Ｑ)和 ＭＬＭ(Ｋ)模型[３３]ꎮ 本研究

对多态性标记位点基因型数据采用 ＳＴＲＵＣＴＵＲＥ 软

件进行群体结构的分析和校正ꎬ计算每个材料归入

各亚群的概率(Ｑ 值)ꎬ并将其作为协变量进行 ＭＬＭ
(Ｑ ＋ Ｋ)的关联分析ꎬ有效地矫正了亚群存在导致

的伪关联ꎮ 本研究所选 １１８ 份材料的等位变异频率

特征类型数 Ｋ ＝ ４ 时ꎬΔＫ 达到峰值拐点ꎬ即可将所

选材料分为 ４ 个亚群ꎮ 但其所分亚群与所选材料的

地理来源无直接关系ꎮ 其原因可能是因为各生态棉

区间棉花品种交流较广泛ꎬ造成遗传背景较为复杂ꎬ
或者来源于同一系谱的材料在不同棉区进行选育ꎬ
因此不能完全与生态区来源或系谱来源对应ꎮ

在本研究中ꎬ为最大程度地避免群体结构与亲

缘关系对关联分析结果的影响ꎬ关联分析结果只对

在￣ｌｏｇ１０Ｐ > １ ３(Ｐ < ０ ０５)的显著条件下且能够在 ２
个及以上环境中同时检测到的位点进行分析ꎮ 结果

共检测到 ３９ 个 ＳＳＲ 标记位点与 ４ 个性状相关联ꎬ其
中ꎬ有多个标记位点同时与多个性状相关联ꎬ
ＪＥＳＰＲ０６５ａ 同时与单铃重和子指相关联ꎬＮＡＵ１１６９ｃ
同时与衣分和子指相关联ꎬＮＡＵ３３０８ｂ 同时与衣分

和单铃重相关联ꎬＮＡＵ５２６２ａ 同时与单株铃数和子

指相关联ꎬ说明这些标记可以实现多个目标性状的

同步改良ꎻ另外ꎬ本研究检测到产量相关性状关联的

位点中ꎬ发现有 ７ 个位点与前人通过连锁分析定位

得到的产量及相关性状的 ＱＴＬ 结果一致ꎬ其中有 ３
个 ＱＴＬ 与本研究具有相同关联的性状ꎬ分别为

ＣＩＲ０１８３、ＪＥＳＰＲ０１５３、ＮＡＵ３９９５ꎬ说明这些标记具有

较好的可重复性和稳定性ꎻ其余 ３２ 个标记位点可能

为新开发的标记位点ꎬ这些标记可为进一步理解棉

花产量性状的遗传机理提供理论依据ꎬ并可为后期

棉花产量性状的分子标记辅助选择育种提供实践

指导ꎮ
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ｍａｎｙ ａｓｐｅｃｔｓ ｏｆ ｆｉｂｅｒ ｑｕａｌｉｔｙ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｌｉｎｔ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｉｎ ｃｏｔｔｏｎ
[Ｊ] . Ｃｒｏｐ Ｓｃｉꎬ２０１３ꎬ５３:２７￣３７

[２９] 　 ＣｈｅｎꎬＨꎬＱｉａｎ ＮꎬＧｕｏ Ｗ Ｚꎬｅｔ ａｌ. Ｕｓｉｎｇ ｔｈｒｅｅ ｓｅｌｅｃｔｅｄ ｏｖｅｒｌａｐ￣
ｐｉｎｇ ＲＩＬｓ ｔｏ ｆｉｎｅ￣ｍａｐ ｔｈｅ ｙｉｅｌｄ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ＱＴＬ ｏｎ Ｃｈｒｏ. Ｄ８ ｉｎ
ｕｐｌａｎｄ ｃｏｔｔｏｎ[Ｊ] . Ｅｕｐｈｙｔｉｃａꎬ２０１０ꎬ１７６:３２１￣３２９

[３０] 　 Ｑｉｎ Ｈ ＤꎬＣｈｅｎ ＭꎬＹｉ Ｘ Ｄꎬｅｔ ａｌ. Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ＳＳＲ
ｍａｒｋｅｒｓ ｆｏｒ ｙｉｅｌｄ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎｄ ｆｉｂｅｒ ｑｕａｌｉｔｙ ｔｒａｉｔｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ
ｆｒａｍｅ ｍａｐ ａｎｄ ｕｐｌａｎｄ ｃｏｔｔｏｎ ｃｏｌｌｅｃｔｉｏｎｓ[ Ｊ] . ＰＬｏＳ Ｏｎｅꎬ２０１５ꎬ
１０:ｅ０１１８０７３

[３１] 　 Ｌａｃａｐｅ Ｊ Ｍꎬ Ｎｇｕｙｅｎ Ｔ Ｂꎬ Ｔｈｉｂｉｖｉｌｌｉｅｒｓ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ｃｏｍｂｉｎｅｄ
ＲＦＬＰ￣ＳＳＲ￣ＡＦＬＰ ｍａｐ ｏｆ ｔｅｔｒａｐｌｏｉｄ ｃｏｔｔｏｎ ｂａｓｅｄ ｏｎ ａ Ｇｏｓｓｙｐｉｕｍ
ｈｉｒｓｕｔｕｍ × Ｇｏｓｓｙｐｉｕｍ ｂａｒｂａｄｅｎｓｅ ｂａｃｋｃｒｏｓｓ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ [ Ｊ ] .
Ｇｅｎｏｍｅꎬ２００３ꎬ４６:６１２￣６２６

[３２] 　 Ｐｒｉｔｃｈａｒｄ Ｊ Ｋꎬ Ｓｔｅｐｈｅｎｓ Ｍꎬ Ｒｏｓｅｎｂｅｒｇ Ｎ Ａꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ
ｍａｐｐｉｎｇ ｉｎ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｄ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ[ Ｊ] . Ａｍ Ｊ Ｈｕｍ Ｇｅｎｅｔꎬ２０００ꎬ
６７:１７０￣１８１

[３３] 　 Ｚｈａｏ ＫꎬＡｒａｎｚａｎａ Ｍ ＪꎬＫｉｍ Ｓꎬｅｔ ａｌ. Ａｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｅｘａｍｐｌｅ ｏｆ
ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ｍａｐｐｉｎｇ ｉｎ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｄ ｓａｍｐｌｅｓ [ Ｊ ] . ＰＬｏＳ Ｇｅｎｅｔꎬ
２００７ꎬ３(１):７１￣８２

７２７
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