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　 　 摘要:本研究对谷子株高等主要农艺性状进行了数量性状位点 ＱＴＬ 分析ꎮ 以表型差异较大的沈 ３ / 晋谷 ２０Ｆ２作图群体为

材料ꎬ观测其株高、穗长等性状ꎬ选用 ＳＳＲ 作分子标记ꎬ利用完备区间作图法(ＢＡＳＴＥＮ Ｃ Ｊ)进行 ＱＴＬ 分析ꎮ 结果显示ꎬ表型数

据在作图群体中呈现连续分布ꎬ表现为多基因控制的数量性状ꎬ被整合的 ５４ 个 ＳＳＲ 标记构建 １０ 个连锁群ꎬＬＯＤ 阈值设置为

２􀆰 ０ꎬ检测到与株高相关的主效 ＱＴＬ２ 个ꎬ联合贡献率 ４５􀆰 ９６３７％ ꎬ穗长主效 ＱＴＬ１ 个ꎬ贡献率 １４􀆰 ９６４７％ ꎬ与穗重、粒重相关的主

效 ＱＴＬ 为同一位点ꎬ贡献率分别为 １１􀆰 ９６０１％和 １０􀆰 １８７９％ ꎮ 有 ６ 组 ＱＴＬ 位点之间存在基因互作效应ꎬ大小范围为 － ０􀆰 ４９８６ ~
１６􀆰 ６４０７ꎬ对性状的贡献率在 ２􀆰 ２７１６％ ~ ６􀆰 ７４７８％ 之间ꎮ 谷子表型控制复杂ꎬ相关 ＱＴＬ 的检测受环境影响较大ꎬ不同连锁群

ＱＴＬ 间互作明显ꎮ
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谷子(Ｓｅｔａｒｉａ ｉｔａｌｉｃａ)是禾本科狗尾草属的一个

二倍体(２ｎ ＝ １８)栽培种ꎬ自花授粉植物ꎬ是世界上

最古老的农作物之一[１]ꎮ 它具有抗旱、耐贫瘠、营
养丰富等优点ꎬ在我国北方粮食作物生产中占很重

要的地位ꎬ对于抗旱节水农业的发展有重要的意义ꎮ
而且谷子的品种资源和野生资源丰富多样ꎬ基因组

相对较小(约 ４７０ ＭＢ)ꎬ适合于遗传分析和基因组

研究ꎬ正在发展成为禾本科功能基因组研究一个新

的模式作物[２]ꎮ
谷子株高、穗长、单株穗重、单穗粒重等大多

数重要农艺性状的变异呈连续状态ꎬ是典型的数

量性状ꎮ 与质量性状不同ꎬ数量性状受多基因控

制ꎬ遗传基础复杂ꎬ且易受环境影响ꎬ表现型与基

因型之间没有明确的对应关系ꎮ 目前相关研究

主要是通过杂交构建遗传标记群体ꎬ建立标记

和性状的遗传连锁图谱ꎬ对相关数量性状基因

座 ( ＱＴＬ) 进行定位ꎮ 这些群体包括临时群体

( Ｆ２和 ＢＣ１ )和永久群体 ( ＲＩＬ 等) ꎬ用于构建连

锁图谱的分子标记包括 ＲＦＬＰ [３] 、 ＲＡＰＤ [４￣５] 和

ＳＳＲ [６￣８] 、ＡＦＬＰ [９￣１０] 等ꎬ其中 ＳＳＲ 标记是常用的

标记ꎮ
近年来ꎬ前人已利用 ＥＳＴ 文库法[１１￣１４]、富集文

库法[１５￣１６]、锚定 ＰＣＲ 法[１７] 开发了一批谷子 ＳＳＲ 标

记ꎬ利用这些 ＳＳＲ 标记ꎬ杨坤[１８] 构建了首个谷子

ＳＳＲ 分子标记连锁图谱ꎬ由 ４６ 个位点组成ꎬ总长度

为 ９１６ ｃＭꎬ分布在 １０ 个连锁群上ꎮ
本研究的主要目的是利用 ＳＳＲ 标记对沈 ３ × 晋

谷 ２０ Ｆ２群体的株高及其他几个主要农艺性状基因

进行发掘ꎬ建立谷子 ＳＳＲ 标记遗传连锁图谱ꎬ定位

与株高及其他农艺性状相关的 ＱＴＬｓꎬ为谷子功能基

因组的深入研究和育种技术水平的提高提供一些

参考ꎮ

１　 材料与方法

１􀆰 １　 试验材料

１􀆰 １􀆰 １　 亲本选配和群体构建　 选取在株高、穗长、
单株穗重、单穗粒重、分蘖数等农艺性状差异显著的

沈 ３ 和晋谷 ２０ 作为母本和父本ꎬ同时考虑两亲本间

的遗传差异ꎬ保证群体分子标记多态性丰富ꎬ尽可能

获得多个性状的标记(表 １)ꎮ

表 １　 沈 ３ 和晋谷 ２０ 同一生长期表型值的统计特征

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ａｇｒｏｎｏｍｉｃ ｔｒａｉｔｓ ｂｅｔｗｅｅｎ Ｓｈｅｎ ３ ａｎｄ Ｊｉｎｇｕ ２０

亲本

Ｐａｒｅｎｔ
株高(ｃｍ)

ＰＨ
穗长(ｃｍ)

ＰＬ
单穗粒重(ｇ)

ＧＷ
分蘖数

ＴＮ
叶鞘色

ＬＳＣ
谷色

ＧＣ
抽穗期(月􀅰日)

ＨＳ
主茎色

ＳＣ

沈 ３(分蘖) ７７􀆰 １５ａＡ １６􀆰 １０ａＡ １９􀆰 ６０ａＡ ３􀆰 ８０ａＡ 绿 黄 ７􀆰 ２９￣８􀆰 ４ 绿

晋谷 ２０ １３８􀆰 ８５ｂＢ １９􀆰 ４５ｂＢ １３􀆰 ６０ｂＡ １􀆰 ００ｂＢ 紫 白 ８􀆰 ３ － ８􀆰 ９ 红

ａ、ｂ 表示 ０􀆰 ０５ 显著水平ꎻＡ、Ｂ 表示 ０􀆰 ０１ 显著水平

ａ、ｂ Ｗｉｔｈ ａ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ｌｅｖｅｌ ｏｆ ０􀆰 ０５ꎬＡ、Ｂ Ｗｉｔｈ ａ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ｌｅｖｅｌ ｏｆ ０􀆰 ０１ꎬＰＨ:Ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔꎬＰＬ:Ｐａｎｉｃｌｅ ｌｅｎｔｈꎬＧＷ:Ｇｒａｉｎ ｗｅｉｇｈｔꎬＴＮ:Ｔｉｌｌｅｒ ｎｕｍｂｅｒꎬ
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２００７ 年夏季在山西省农业科学院谷子研究所

配制杂交组合ꎬ２００８ 年夏季种植 Ｆ１单株自交ꎬ根据

亲本在叶鞘色、主茎色、分蘖数、株高、穗长、抽穗期、
谷色等表型上的差异ꎬ对 Ｆ１ 进行初步的形态鉴定ꎬ
进一步分子鉴定得到 Ｆ１杂交种ꎬ于 ２００９ 年种植 Ｆ２ꎬ
６ 个穗行共获取 ４１７ 个单株ꎬ随机记取 １０１ 个单株

构建 Ｆ２标记群体ꎬ取叶片 － ８０ ℃冻存ꎬ２０１０ 年种植

Ｆ２家系ꎮ
１􀆰 １􀆰 ２　 引物来源　 共 ３ 个来源:(１)贾小平开发的

ＳＳＲ 引物[１１￣１４]ꎻ(２)李琳开发的 ＳＳＲ 引物[１５￣１６]ꎻ(３)

根据谷子基因组设计的 ＳＳＲ 引物ꎮ 试验所用引物ꎬ
由上海宝生物工程公司合成ꎮ
１􀆰 ２　 试验方法

１􀆰 ２􀆰 １　 田间农艺性状调查　 对群体单株的株高、穗
长、单株穗重、单穗粒重、分蘖数等多个性状进行详

细调查ꎬ应用软件 ＳＴＡＴＩＳＴＩＣＡ ６􀆰 ０ 对采集数据进行

多态性检测ꎮ
１􀆰 ２􀆰 ２　 ＤＮＡ 提取　 抽穗期后在 Ｆ２群体中随机抽取

１０１ 个单株和 ２ 个亲本的叶片ꎬ采用 ＣＴＡＢ 法[１ ９ ] 进

行 ＤＮＡ 提取ꎮ
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１􀆰 ２􀆰 ３　 ＰＣＲ 扩增 　 ＰＣＲ 体系(２０􀆰 ０ μＬ):２􀆰 ０ μＬ
１０ × ＰＣＲ Ｂｕｆｆｅｒ ( Ｍｇ２ ＋ ｐｌｕｓ )ꎬ ２􀆰 ０ μＬ ｄＮＴＰ
(２􀆰 ５ ｍｍｏｌ / Ｌ)ꎬ上下游引物各 １ μＬ(０􀆰 ４ ｍｍｏｌ / Ｌ)ꎬ
０􀆰 ２ μＬ Ｔａｑ 酶 (５ Ｕ / μＬ) 和 ２􀆰 ０ μＬ ＤＮＡ 模 板

(０􀆰 ５ ｎｇ / μＬ)ꎬＨ２Ｏ１１􀆰 ８ μＬꎮ
ＰＣＲ 程序:９４􀆰 ０ ℃ 预热 ５ ｍｉｎꎻ９４􀆰 ０ ℃ ５０ ｓꎬ

５４ ~ ６０ ℃ ４０ ｓꎬ７２􀆰 ０ ℃１ ｍｉｎꎬ３０ 个循环ꎻ７２􀆰 ０ ℃延

伸 １０ ｍｉｎꎻ１０ ℃保存ꎮ
１􀆰 ２􀆰 ４　 扩增产物检测　 采用 ４％ 琼脂糖凝胶(ＡＧ)
电泳检测ꎮ 仪器 ＤＹＣＰ￣３１ＤＮ 型琼脂糖水平电泳

仪、ＤＹＹ￣１２Ｃ 型电脑三恒多用电泳仪电源ꎬ胶型

１２０ ｍｍ ×１２０ ｍｍꎬ９０ Ｗ 恒功率下电泳 １􀆰 ５ ｈꎮ
部分扩增产物采用分辨率较高的 ６％的变性聚

丙烯酰胺凝胶(ＰＡＧＥ)电泳进行检测ꎮ 仪器 ＢＩＯ
ＲＡＤ Ｐｏｗｅｒ ｐａｃ ２９００ 型电泳仪ꎬ胶型 ３８ ｃｍ ×３０ ｃｍ ×
０􀆰 ４ ｃｍꎬ６０ Ｗ 恒功率下电泳 ２􀆰 ０ ｈꎮ
１􀆰 ２􀆰 ５　 ＳＳＲ 标记分析　 据扩增产物电泳迁移率的

不同以及作图软件分析的要求记录结果ꎮ 共显性标

记ꎬ母本沈 ３ 带型记为 １ꎬ父本晋谷 ２０ 带型记为 ２ꎬ
杂合带型记为 ３ꎮ 显性标记ꎬ父本无带母本有带 １
示♀ꎬ４ 示♂及杂合ꎻ父本有带母本无带母本 ５ 示♀
及杂合ꎬ２ 示♂ꎮ 缺失或模糊不清的条带记为 ＼ꎮ 对

分离带型进行卡方检验ꎮ
１􀆰 ２􀆰 ６　 遗传图谱的构建及 ＱＴＬ 定位 　 应用 ＱＴＬ
ＩｃｉＭａｐｐｉｎｇ ３􀆰 ０􀆰 １􀆰 ２１ ( ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ. ｉｓｂｒｅｅｄｉｎｇ. ｎｅｔ / )
的完备区间作图法(ＢＡＳＴＥＮ Ｃ Ｊ)对所考察的性状

进行全基因组扫描ꎬ完成遗传连锁图谱的构建ꎬ同
时基于其双亲衍生群体 ＱＴＬ 作图的 ＢＩＰ 功能进

行 ＱＴＬ 分析ꎬ其中将 ＬＯＤ 值低于 ２􀆰 ０ 的 ＱＴＬ 忽

略ꎬ以增加 ＱＴＬ 检测的准确性与可靠性ꎬ确定各

性状 ＱＴＬｓ 的数目及其在连锁群上的标记区间ꎮ
ＬＯＤ ＝ ５􀆰 ０ 为阈值ꎬ分析谷子 ＱＴＬ 位点间的互作

效应ꎮ

２　 结果与分析

２􀆰 １　 性状的统计与分析

２􀆰 １􀆰 １　 作图群体表型变异分析 　 图 １~ ４ꎬ均设 １０
个组ꎬ正态性检验表明ꎬ株高、穗长、单株穗重、单穗

粒重和分蘖数在 Ｆ２群体中均有差异ꎬ其中株高差异

较大ꎬ标准差 １８􀆰 ３８２７ꎬ平均值 ９９􀆰 ４５５４ꎬ组中值变

异幅度 ４５􀆰 ４０８９ ~ １２３􀆰 ５９１４ꎻ穗长均值 １６􀆰 ６２３８ꎬ
组中值 变 异 幅 度 ７􀆰 ６８１７ ~ ２１􀆰 ３１８７ꎬ标 准 差 为

３􀆰 ００１２ꎻ单株穗重均值 １０􀆰 ４７１０ꎬ组中值 １􀆰 １８１８ ~
２４􀆰 ８１８７ꎬ标准差 ５􀆰 １５７３ꎻ单穗粒重均值 ８􀆰 ２３６０ꎬ

组中值０􀆰 ９５４５ ~ ２０􀆰 ０４６０ꎬ标准差 ４􀆰 ４４７１ꎻ分蘖数

均值 ２􀆰 ００００ꎬ组 中 值 １􀆰 １８１７ ~ ４􀆰 ８１８７ꎬ 标 准 差

１􀆰 １０４５ꎬ其中组中值 １􀆰 １８１７ 一组样本数为 ４１ꎬ卡
方值 ２２３􀆰 ５８０５ꎬ表型偏向父本晋谷 ２０ꎮ 株高、穗
长、单株穗重和单穗粒重 ４ 个性状在 Ｆ２ 群体中频

次分布均呈现连续变异的正态分布ꎬ说明这些性

状都是由多基因控制的数量性状ꎬ只有分蘖数表

现异常ꎮ

图 １　 Ｆ２ 群体株高频次分布

Ｆｉｇ􀆰 １　 Ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ＰＨ ｉｎ Ｆ２ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ
(ｘꎬ９９. ４５５４ꎬ１８. ３８２７)

图 ２　 Ｆ２ 群体穗长频次分布

Ｆｉｇ􀆰 ２　 Ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ＰＬ ｉｎ Ｆ２ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ
(ｘꎬ１６. ６２３８ꎬ３. ００１２)

图 ３　 Ｆ２ 群体分蘖数频次分布

Ｆｉｇ􀆰 ３　 Ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ＴＮ ｉｎ Ｆ２ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ
(ｘꎬ２. ００００ꎬ１. １０４５)
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图 ４　 Ｆ２ 群体穗重粒重频次分布

Ｆｉｇ􀆰 ４　 Ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ＰＷ ａｎｄ ＧＷ ｉｎ Ｆ２ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ
(ｘꎬ１０. ４７１ꎬ５. １５７３ꎬ８. ２３６ꎬ４. ４４７４)

２􀆰 １􀆰 ２　 不同农艺性状间相关分析 　 对 Ｆ２ 群体进

行各性状的相关分析(表 ２)ꎮ ｜ ｒ ｜ > ０􀆰 ８ 判定 ２ 个

变量有很强的线性相关性[２０] ꎮ 结果显示:株高、穗
长、单株穗重、单穗粒重呈极显著正相关ꎬ其中株

高、穗长 ２ 个变量之间以及单株穗重、单穗粒重 ２
个变量之间有很强的相关性ꎬ单株穗重和单穗粒

重之间的相关系数 ｒ ＝ ０􀆰 ９９ꎮ 分蘖数与单株穗重

及单穗粒重之间呈极显著正相关ꎬ分蘖数与穗长

正相关ꎬ与株高呈一定的负相关ꎬ但不具有统计学

意义ꎮ

表 ２　 谷子 Ｆ２群体 ５ 个农艺性状间的相关分析

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｍｏｎｇ ｆｉｖｅ ａｇｒｏｎｏｍｉｃ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｆｏｘｔａｉｌ
ｍｉｌｌｅｔ ｉｎ Ｆ２ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

株高 ＰＨ 穗长 ＰＬ 穗重 ＰＷ 粒重 ＧＷ 分蘖数 ＴＮ
ＰＨ １􀆰 ００
ＰＬ ０􀆰 ６１∗∗ １􀆰 ００
ＰＷ ０􀆰 ４７∗∗ ０􀆰 ５２∗∗ １􀆰 ００
ＧＷ ０􀆰 ５０∗∗ ０􀆰 ５１∗∗ ０􀆰 ９９∗∗ １􀆰 ００
ＴＮ － ０􀆰 ０９ ０􀆰 ０６ ０􀆰 ４９∗∗ ０􀆰 ４５∗∗ １􀆰 ００

∗∗在 ０􀆰 ０１ 水平上显著相关ꎻ∗在 ０􀆰 ０５ 水平上显著相关
∗∗Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｉｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ａｔ ｔｈｅ ０􀆰 ０１ ｌｅｖｅｌꎬ∗ Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｉｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ
ａｔ ｔｈｅ ０􀆰 ０５ ｌｅｖｅｌ

２􀆰 ２　 谷子遗传连锁图谱的构建以及主要农艺性状

的 ＱＴＬ 定位

２􀆰 ２􀆰 １　 ＳＳＲ标记多态性分析以及扩增产物在 Ｆ２群

体中的分离　 试验共用 １６５０ 对引物(Ｊｉａ１９２ 对ꎬＬｉ３８７
对ꎬ美国引物 １０４８ 对ꎬ印度引物 ２３ 对)进行亲本间多

态性检测ꎬ筛选出在双亲间表现多态性的 ＳＳＲ 引物

６０ 对(３􀆰 ６３６％)ꎬ其中 ５９ 对群体检测结果可以准确统

计ꎬ共显性标记 ５８ 对ꎬ显性标记 １ 对ꎬ１１ 对引物检测结

果出现偏分离(１８􀆰 ６４％)ꎬ３ 对偏向母本沈 ３ꎬ６ 对偏向

父本晋谷 ２０ꎬ２ 对偏向杂合体ꎮ
图 ５ 为引物 ｐ４１ 扩增产物在 ４％琼脂糖凝胶中的

电泳结果ꎬ该标记在群体中分离明显ꎬ目的片段差异较

大ꎻ图 ６ 为引物 ｂ２５５ 扩增产物在 ６％变性聚丙烯酰胺

凝胶中的电泳结果ꎬ２ 个标记在群体中均表现为共显性ꎮ

４％琼脂糖凝胶电泳进行检测ꎬ１ 为母本沈 ３ꎬ２ 为晋谷 ２０ꎬ其余泳道为 Ｆ２单株

Ｔｅｓｔ ｂｙ ４％ ａｇａｒｏｓｅ ｇｅｌ ｅｌｅｃｔｒｏｐｈｏｒｅｓｉｓꎬｔｈｅ １ ｉｓ Ｓｈｅｎ ３ꎬｔｈｅ ２ ｉｓ Ｊｉｎｇｕ ２０ꎬｏｔｈｅｒｓ ａｒｅ Ｆ２ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ

图 ５　 标记 ｐ４１ 在谷子(沈 ３ ×晋谷 ２０)Ｆ２群体中扩增结果电泳图

Ｆｉｇ􀆰 ５　 Ａｍｐｌｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｌｅｃｔｒｏｐｈｏｒｅｓｉｓ ｓｅｇｒｅｇａｔｉｏｎ ｒｅｓｕｌｔ ｏｆ ｍａｒｋｅｒ ｐ４１ ｉｎ Ｆ２ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

６％变性聚丙烯酰胺凝胶电泳进行检测ꎬ１ 为母本沈 ３ꎬ２ 为晋谷 ２０ꎬ其余泳道为 Ｆ２单株

Ｔｅｓｔ ｂｙ ６％ ｄｅｎａｔｕｒｅｄ ｐｏｌｙａｃｒｙｌａｍｉｄｅ ｇｅｌ ｅｌｅｃｔｒｏｐｈｏｒｅｓｉｓꎬｔｈｅ １ ｉｓ Ｓｈｅｎ ３ꎬｔｈｅ ２ ｉｓ Ｊｉｎｇｕ ２０ꎬｏｔｈｅｒｓ ａｒｅ Ｆ２ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ

图 ６　 标记 ｂ２５５ 在谷子(沈 ３ ×晋谷 ２０)Ｆ２群体中扩增结果电泳图

Ｆｉｇ􀆰 ６　 Ａｍｐｌｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｌｅｃｔｒｏｐｈｏｒｅｓｉｓ ｓｅｇｒｅｇａｔｉｏｎ ｒｅｓｕｌｔ ｏｆ ｍａｒｋｅｒ ｂ２５５ ｉｎ Ｆ２ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

２􀆰 ２􀆰 ２　 主效 ＱＴＬ 分析　 对 ５９ 个 ＳＳＲ 标记进行连

锁分析后共出现 １０ 个连锁群ꎬ有 ５ 个标记没有被整

合ꎬ最终构建了一张含有 ５４ 个 ＳＳＲ 标记的谷子遗

传连锁图ꎬ覆盖总长度 ４２１􀆰 ６ ｃＭꎮ 在 Ｆ２群体中共检

测到 ５ 个 ＱＴＬ 位点ꎬ２ 个与株高相关ꎬ其余 ３ 个分别

与穗长、单株穗重、单穗粒重相关ꎮ 检测到的 ２ 个株

高 ＱＴＬ 均位于第 ９ 连锁群ꎬ穗长 ＱＴＬ 位于第 ２ 连锁

群ꎬ穗重 ＱＴＬ 和粒重 ＱＴＬ 位于第 ７ 连锁群(图 ７ ~
１１)ꎮ 其中一个株高 ＱＴＬ 处于 ｐ６７ 和 ｐ５６ 之间ꎬ距
离左标记 ｐ６７ 和右标记 ｐ５６ 分别为 １２􀆰 ０ ｃＭ 和 １８􀆰 ３
ｃＭꎬＬＯＤ 值 ２􀆰 ３８８４ꎬ 加性效应 １５􀆰 ６２００ꎬ 贡献率

３３􀆰 ２２４１％ ꎻ另一个处于 ｐ５６ 和 ｂ１６９ 之间ꎬ距离左标
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记 ｐ５６ 和右标记 ｂ１６９ 分别为 １２􀆰 ７ ｃＭ 和 ９􀆰 ２ ｃＭꎬ
ＬＯＤ 值 ２􀆰 ６５２９ꎬ 加 性 效 应 ８􀆰 １２０５ꎬ 贡 献 率

１２􀆰 ６９９６％ ꎮ 穗长 ＱＴＬ 位点处于 ｂ１４２ 和 ｂ１９２ 之间ꎬ
距离左标记 ｂ１４２ 和右标记 ｂ１９２ 分别为 １２􀆰 ８ ｃＭ 和

３􀆰 ８ ｃＭꎬＬＯＤ 值 ２􀆰 ８７９０ꎬ加性效应 － １􀆰 ５０４５ꎬ贡献率

１４􀆰 ９６４７％ ꎮ 计算结果显示ꎬ单株穗重 ＱＴＬ 与单穗

粒重 ＱＴＬ 为同一位点ꎬ该位点处于 ｂ２５５ 与 ｂ１４７ 之

间ꎬ距离左标记 ｂ２５５ 和右标记 ｂ１４７ 分别为 ０􀆰 ２ ｃＭ
和 ２􀆰 ３ ｃＭꎬ对单株穗重和单穗粒重贡献率分别为

１１􀆰 ９６０１％和 １０􀆰 １８７９％ ꎬＬＯＤ 值 ２􀆰 ４７１６ 和 ２􀆰 ０５８０ꎬ
加性效应 ２􀆰 ５３６１ 和 ２􀆰 ０１０８(表 ３)ꎮ

图 ７　 谷子株高 ＱＴＬ 在第 ９ 连锁群上的 ＬＯＤ 值

Ｆｉｇ􀆰 ７　 ＬＯＤ ｓｃｏｒｅ ｏｆ ＰＨ ＱＴＬ ｉｎ ＬＯＧ ９ ｏｆ ｍｉｌｌｅｔ

图 ８　 谷子穗长 ＱＴＬ 在第 ２ 连锁群上的 ＬＯＤ 值

Ｆｉｇ􀆰 ８　 ＬＯＤ ｓｃｏｒｅ ｏｆ ＰＬ ＱＴＬ ｉｎ ＬＯＧ ２ ｏｆ ｍｉｌｌｅｔ

图 ９　 谷子穗重 ＱＴＬ 在第 ７ 连锁群上的 ＬＯＤ 值

Ｆｉｇ􀆰 ９　 ＬＯＤ ｓｃｏｒｅ ｏｆ ＰＷ ＱＴＬ ｉｎ ＬＯＧ ７ ｏｆ ｍｉｌｌｅｔ

图 １０　 谷子粒重 ＱＴＬ 在第 ７ 连锁群上的 ＬＯＤ 值

　 　 Ｆｉｇ􀆰 １０　 ＬＯＤ ｓｃｏｒｅ ｏｆ ＧＷ ＱＴＬ ｉｎ ＬＯＧ ７ ｏｆ ｍｉｌｌｅｔ

表 ３　 谷子主要农艺性状的 ＱＴＬ 定位

Ｔａｂｌｅ ３ 　 ＱＴＬ ｍａｐｐｉｎｇ ｏｆ ｓｏｍｅ ｍａｉｎ ａｇｒｏｎｏｍｉｃ ｔｒａｉｔｓ
ｏｆ ｍｉｌｌｅｔ

ＱＴＬ 名称[２０]

ＱＴＬ ｎａｍｅ

标记

区间

Ｃｈｒ￣Ｉｎｉ

ＱＴＬ 位置

ＱＴＬ Ｓｉｔｅ
(ｃＭ)

加性

效应

Ａｄｄ

ＬＯＤ 值

ＬＯＤ
ｓｃｏｒｅ

贡献率

(％ )
ＰＶＥ

ｑＰＨ￣ＬＧ９￣１ ｐ６７￣ｐ５６ １２􀆰 ００００ １５􀆰 ６２００ ２􀆰 ３８８４ ３３􀆰 ２２４１

ｑＰＨ￣ＬＧ９￣２ ｐ５６￣ｂ１６９ ４３􀆰 ００００ ８􀆰 １２０５ ２􀆰 ６５２９ １２􀆰 ６９９６

ｑＰＬ￣ＬＧ２￣１ ｂ１４２￣ｂ１９２ ３５􀆰 ００００ － １􀆰 ５０４５ ２􀆰 ８７９０ １４􀆰 ９６４７

ｑＰＷ￣ＬＧ７￣１ ｂ２５５￣ｂ１４７ １３􀆰 ００００ ２􀆰 ５３６１ ２􀆰 ４７１６ １１􀆰 ９６０１

ｑＧＷ￣ＬＧ７￣１ ｂ２５５￣ｂ１４７ １３􀆰 ００００ ２􀆰 ０１０８ ２􀆰 ０５８０ １０􀆰 １８７９

ＰＶＥ:ＱＴＬ 解释的表型变异率ꎻ加性效应正值表示加性效应来自沈 ３ꎬ
负值表示加性效应来自晋谷 ２０ꎬ下同

ＰＶＥ:Ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｖａｒｉａｔｉｏｎ. Ａ ｐｏｓｉｔｉｖｅ ａｄｄｉｔｉｖｅ ｅｆｆｅｃｔ ｓｈｏｗｓ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｐａｒｅｎｔ
ｐｒｅｓｅｎｔｉｎｇ ｔｈｅ ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇ ｅｆｆｅｃｔｓ ｗａｓ Ｓｈｅｎ３ꎬｗｈｉｌｅ ｔｈｅ ｎｅｇａｔｉｖｅ ｅｆｆｅｃｔ ｗａｓ
ｄｕｅ ｔｏ Ｊｉｎｇｕ２０ꎬＴｈｅ ｓａｍｅ ａｓ ｂｅｌｏｗ

２􀆰 ２􀆰 ３　 ＱＴＬ 位点间的基因互作分析　 分析沈 ３ ×
晋谷 ２０ 构建的 Ｆ２群体分子数据共检测到 ６ 组标记

区间存在基因互作效应ꎮ 其中ꎬ与单株穗重、株高、
单穗粒重相关的各一组ꎬ与分蘖数相关的 ３ 组(表
４)ꎮ 第 ３ 连锁群 ｂ１２９￣ｐ６８ (距离左右标记分别为

１２􀆰 ８ ｃＭ、４ ｃＭ)与第 ７ 连锁群 ｂ１２２￣ｂ２３６(距离左右

标记分别为 ３􀆰 ５ ｃＭ、１􀆰 ４ ｃＭ)之间存在互作ꎬ与谷子

单株穗重、单穗粒重相关ꎮ 对于单株穗重ꎬ２ＱＴＬ 互

作效 应 ３􀆰 ３９３４ꎬ 互 作 ＬＯＤ 值 ５􀆰 ０１１５ꎬ 贡 献 率

２􀆰 ２７１６％ ꎮ 对于单穗粒重ꎬ２ＱＴＬ 互作效应 ３􀆰 ８６０４ꎬ
互作 ＬＯＤ 值 ６􀆰 ３５２４ꎬ贡献率 ３􀆰 ０４９５％ ꎮ 第 ３ 连锁

群 ｂ１２９￣ｐ６８(距离左右标记分别为 １２􀆰 ８ ｃＭ、４ ｃＭ)
与第 ５ 连锁群 ｂ２４６￣Ｕ４２３ (距离左右标记分别为

１４􀆰 ５ ｃＭ、２２􀆰 ８ ｃＭ)之间互作效应与谷子分蘖数相

关ꎬ互作效应值￣０􀆰 １５４６ꎬ互作 ＬＯＤ 值为 ５􀆰 １８３３ꎬ贡献

率 ５􀆰 ７８０１％ꎮ 与分蘖数相关的 ＱＴＬ 互作还来自第 ５
连锁群 ｂ２４６￣Ｕ４２３(距离左右标记分别为 １４􀆰 ５ ｃＭ、
２２􀆰 ８ ｃＭ)与第 ７ 连锁群 ｂ１２２￣ｂ２３６(距离左右标记

分别为 ３􀆰 ５ ｃＭ、１􀆰 ４ ｃＭ)之间和第 ５ 连锁群 ｂ２４６￣
Ｕ４２３(距离左右标记分别为１４􀆰 ５ ｃＭ、２２􀆰 ８ ｃＭ)与第９
连锁群 ｐ５６￣ｂ１６９(距离左右标记分别为 ４􀆰 ７ ｃＭ、１７􀆰 ２
ｃＭ) 之间ꎬ前者互作效应 － ０􀆰 ４９８６ꎬ互作 ＬＯＤ 值

５􀆰 １６９６ꎬ贡献率 ６􀆰 ３９７０％ꎮ 后者互作效应 ０􀆰 ６９３４ꎬ互
作 ＬＯＤ 值 ６􀆰 ２０２２ꎬ贡献率达 ６􀆰 ７４７８％ꎮ 第 ４ 连锁群

ｐ１４￣ｂ１８５(距离左右标记分别为１０􀆰 ０ ｃＭ、１８􀆰 １ ｃＭ)与
第９ 连锁群 ｐ５６￣ｂ１６９(距离左右标记分别为１９􀆰 ７ ｃＭ、
２􀆰 ２ ｃＭ)之间互作效应与谷子分蘖数相关ꎬ互作效应

值 １６􀆰 ６４０７ꎬ互作 ＬＯＤ 值 ５􀆰 ０５２６ꎬ贡献率 ３􀆰 ５４５６％ꎮ

５７８
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左侧为遗传距离ꎬ右侧为标记名称 ◆株高 ▲穗长 ▼穗重 ●粒重

Ｔｈｅ ｌｅｆｔ ｉｓ ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｓｔａｎｃｅ (ｃＭ)ꎬｔｈｅ ｒｉｇｈｔ ｉｓ ｍａｒｋｅｒ ｎａｍｅ ◆ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ ▲ｐａｎｉｃｌｅ ｌｅｎｇｔｈ ▼ｐａｎｉｃｌｅ ｗｅｉｇｈｔ ●ｇｒａｉｎ ｗｅｉｇｈ

图 １１　 谷子主要农艺性状 ＱＴＬ 位点在遗传图谱上的分布

Ｆｉｇ􀆰 １１　 ＱＴＬ ｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｏｍｅ ｍａｉｎ ａｇｒｏｎｏｍｉｃ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｍｉｌｌｅｔ ｌｉｎｋａｇｅ ｍａｐ

表 ４　 谷子主要 ＱＴＬ 间的互作分析

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ＱＴＬｓ ｏｆ ｍｉｌｌｅｔ

ＱＴＬ 名称

ＱＴＬ ｎａｍｅ
标记区间

Ｃｈｒ￣Ｉｎｉ
位置(ｃＭ)

Ｓｉｔｅ
加性效应

Ａｄｄ１
ＱＴＬ 名称

ＱＴＬ ｎａｍｅ
标记区间

Ｃｈｒ￣Ｉｎｉ
位置(ｃＭ)

Ｓｉｔｅ
加性效应

Ａｄｄ２
互作效应

Ａｄｄ ｂｙ Ａｄｄ
ＬＯＤ 值

ＬＯＤ ｓｃｏｒｅ
贡献率(％ )

ＰＶＥ

ｑＰＷ￣ＬＧ３ ｂ１２９￣ｐ６８ ２０􀆰 ００００ 　 ０􀆰 ０９４７ ｑＰＷ￣ＬＧ７ ｂ１２２￣ｂ２３６ ５５􀆰 ００００ 　 ２􀆰 ６０４５ ３􀆰 ３９３４ ５􀆰 ０１１５ ２􀆰 ２７１６

ｑＰＨ￣ＬＧ４ ｐ１４￣ｂ１８５ １０􀆰 ００００ － １􀆰 ３０３２ ｑＰＨ￣ＬＧ９ ｐ５６￣ｂ１６９ ５０􀆰 ００００ １２􀆰 ６４７６ １６􀆰 ６４０７ ５􀆰 ０５２６ ３􀆰 ５４５６

ｑＧＷ￣ＬＧ３ ｂ１２９￣ｐ６８ ２０􀆰 ００００ － ０􀆰 ０４８２ ｑＧＷ￣ＬＧ７ ｂ１２２￣ｂ２３６ ５５􀆰 ００００ 　 ２􀆰 ４８８９ ３􀆰 ８６０４ ６􀆰 ３５２４ ３􀆰 ０４９５

ｑＴＮ￣ＬＧ３ ｂ１８８￣ｂ１２９ ５􀆰 ００００ 　 ０􀆰 ４４０５ ｑＴＮ￣ＬＧ５ ｂ２４６￣Ｕ４２３ １５􀆰 ００００ － ０􀆰 ６４２３ － ０􀆰 １５４６ ５􀆰 １８３３ ５􀆰 ７８０１

ｑＴＮ￣ＬＧ５ ｂ２４６￣Ｕ４２３ ２０􀆰 ００００ － ０􀆰 ５８５６ ｑＴＮ￣ＬＧ７ ｂ１２２￣ｂ２３６ ５５􀆰 ００００ 　 ０􀆰 ５８６４ － ０􀆰 ４９８６ ５􀆰 １６９６ ６􀆰 ３９７０

ｑＴＮ￣ＬＧ５ ｂ２４６￣Ｕ４２３ ２０􀆰 ００００ － ０􀆰 ７５２５ ｑＴＮ￣ＬＧ９ ｐ５６￣ｂ１６９ ３５􀆰 ００００ － １􀆰 １６３７ ０􀆰 ６９３４ ６􀆰 ２０２２ ６􀆰 ７４７８

互作效应正值表示亲本型效应大于重组型效应ꎬ负值表示重组型效应大于亲本型效应

Ａ ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｖｅ ｅｆｆｅｃｔ ｓｈｏｗｓ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｗａｓ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｐａｒｅｎｔꎬｗｈｉｌｅ ｔｈｅ ｎｅｇａｔｉｖｅ ｅｆｆｅｃｔ ｗａｓ ｄｕｅ ｔｏ ｔｈｅ ｒｅｃｏｍｂｉｎａｎｔ

３　 讨论

３􀆰 １　 关于作图群体选择

试验选择 Ｆ２ 群体作为构建遗传图谱的群体ꎮ
该群体构建容易是其最大的优点ꎬ但 Ｆ２群体存在杂

合基因型ꎬ试验共整合 ５４ 个 ＳＳＲ 标记ꎬ其中 ５３ 个选

用共显性标记ꎬ能够识别纯合基因型和杂合基因型ꎬ
防止了遗传信息的丢失ꎬ弥补了 Ｆ２ 群体的不足之

处ꎮ 但是谷子表型受环境因素影响较大ꎬ试验采用

Ｆ２群体单株数据难免存在系统误差和随机误差ꎬ无
法完全体现群体基因型ꎬ影响试验准确性ꎮ 所以有

必要选择 ３ 个以上地势、气候等环境因子差异较大

小区种植 Ｆ２家系ꎬ每家系随机抽取 １０ 个单株进行

数据采集ꎬ取各组表型数据均值作分析ꎮ
３􀆰 ２　 关于引物筛选

禾本科中ꎬ谷子与其他作物相比ꎬ所含有的重复

序列是最少的ꎬ变异程度也低ꎬ限制了谷子的多态

性[１８ꎬ２２]ꎮ 谷子基因组中ꎬ大部分序列都含有长的重

复的 ＤＮＡ 序列ꎬ这些序列以极低的倒置频率维持谷

子基因组大小ꎮ 在这些序列中ꎬＤＮＡ 重复序列也不

像其他作物那样以极快的速度发生碱基删除、替代

等基因突变ꎬ而使其基因组相对保守[１８ꎬ２３￣２４]ꎮ 所以ꎬ

６７８
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１６５０ 对引物用来检测亲本只有 ５９ 对表现多态性ꎬ
试验检测亲本共用美国引物 １０４８ 对ꎬ仅 １２ 对表现

多态性ꎬ从试验构建的谷子遗传连锁图谱发现这 １２
对引物全部集中在第 ５ 连锁群ꎬ长度 ３４􀆰 ９３ ｃＭꎮ 这

可能和引物设计有关ꎬ美国引物是测序之后根据碱

基序列设计的ꎮ 从结果看ꎬ试验选用引物应该来自

同一片段ꎬ并未覆盖谷子整个基因组ꎬ对于 ＱＴＬ 初

步定位是不可取的ꎮ
３􀆰 ３　 主效 ＱＴＬ 分析

为了确定 ２ 对基因之间存在连锁ꎬ一般要求似

然比大于 １０００∶ １ꎬ即 ＬＯＤ > ３ꎻ而要否定连锁的存在

要求似然比小于 １００∶ １ꎬ即 ＬＯＤ < ２ꎬ但在 ＱＴＬ 定位

中ꎬ常将最小 ＬＯＤ 值定为 ２[１８ꎬ２５]ꎮ 本试验选取 ＬＯＤ
值 ２􀆰 ０ 作为 ＱＴＬ 可能存在的临界值ꎮ 在数量性状

改良工作中ꎬ微效 ＱＴＬ 的积累有助于对重要农艺性

状的选择ꎬ用较低临界值作为检测具有较小效应的

ＱＴＬ 的方法也是可取的[１８ꎬ２５]ꎮ 数据分析显示ꎬ在第

７ 连锁群 ｂ２５５￣ｂ１４７ 之间检测到 １ 个 ＱＴＬꎬ该位点与

谷子单株穗重、单穗粒重均相关ꎬ距离左右标记仅为

０􀆰 ２ ｃＭ 和 ２􀆰 ３ ｃＭꎬ与标记紧密连锁ꎬ加性效应均显

示正值ꎬ增效等位基因来自于母本沈 ３ꎬ可以推断谷

子单株穗重与单穗粒重之间存在高度正相关ꎬ这从

表型数据相关性分析也得到证明ꎮ 但不排除存在另

一种情况ꎬ与谷子单株穗重、单穗粒重相关的 ＱＴＬ
紧密连锁ꎬ这有待精细定位ꎬ进行进一步检测ꎮ 与株

高相关的 ＱＴＬ 共检测到 ２ 个ꎬｑＰＨ￣ＬＧ９￣１ 与 ｑＰＨ￣
ＬＧ９￣２ꎬ增效等位基因均来自于母本沈 ３ꎬ两者联合

贡献率达到 ４５􀆰 ９６３７％ ꎬ分别位于第 ９ 连锁群 ｐ６７￣
ｐ５６ 之间和 ｐ５６￣ｂ１６９ 之间ꎬ所以 ｐ５６ 是个非常重要

的标记ꎬ左右与 ２ 个株高 ＱＴＬ 紧密连锁ꎮ
３􀆰 ４　 不同 ＱＴＬ 之间互作效应分析

试验将 ＬＯＤ 值低于 ５􀆰 ０ 的 ＱＴＬ 忽略ꎬ以增加互

作 ＱＴＬ 检测的准确性与可靠性ꎮ 分析显示ꎬ第 ３ 连

锁群 ｂ１２９￣ｐ６８ 与第 ７ 连锁群 ｂ１２２￣ｂ２３６ 之间的互作

对谷子单株穗重、单穗粒重均有影响ꎬ在被整合的

５４ 个标记中这 ２ 个标记区间左右标记距离仅为

１６􀆰 ８ ｃＭ、４􀆰 ９ ｃＭꎬ标记与目的 ＱＴＬ 连锁ꎬ互作效应

均显示正值ꎬ可以推断这对谷子单株穗重、单穗粒重

正相关是有贡献的ꎮ 同时ꎬ第 ７ 连锁群 ｂ１２２￣ｂ２３６ 与

第 ５ 连锁群 ｂ２４６￣Ｕ４２３ 之间互作效应值 － ０􀆰 ４９８６ꎬ即
重组型效应大于亲本型效应ꎮ 与分蘖数相关的基因

互作共检测出 ３ 组ꎬ其中第 ５ 连锁群标记区间 ｂ２４６￣
Ｕ４２３ 均参与ꎬ另外 ２ 组互作分别存在于 ｂ２４６￣Ｕ４２３
与第 ３ 连锁群 ｂ１８８￣ｂ１２９(左右标记距离 ７􀆰 ２ ｃＭ)之

间和 ｂ２４６￣Ｕ４２３ 与第 ９ 连锁群 ｐ５６￣ｂ１６９(左右标记距

离 ２１􀆰 ９ ｃＭ)之间ꎬ但是与两者形成互作的位点不同ꎬ
ＱＴＬ 位置显示分别为 １５􀆰 ００００ ｃＭ 和 ２０􀆰 ００００ ｃＭꎬ互
作效应分别为 － １􀆰 １５４６、０􀆰 ６９３４ꎮ 与谷子分蘖数相关

的互作效应贡献率依次达到 ５􀆰 ７８０１％、６􀆰 ３９７０％ 和

６􀆰 ７４７８％ꎮ 尽管 ｂ２４６￣Ｕ４２３ 参与了谷子单株穗重、单
株粒重和分蘖数 ＱＴＬ 的表达ꎬ但是互作效应值不一ꎬ
而且与表型数据相关性分析结果没有必然联系ꎬ说明

谷子分蘖数基因遗传控制非常复杂ꎬ而本试验所定位

的 ＱＴＬ 数目较少ꎬ难以完整解释各表型采集数据之

间的联系以及它们的遗传规律ꎮ 标记区间 ｐ５９￣ｂ１６９
同时与第 ４ 连锁群 ｐ１４￣ｂ１８５ 存在互作效应ꎬ该互作

与谷子株高相关ꎬ效应值 １６􀆰 ６４０７ꎬ而 ｐ５９￣ｂ１６９ 对谷

子株高的加性效应显示 １２􀆰 ６４７６ꎬ远大于其他位点ꎬ主
效 ＱＴＬ 分析可知 ｐ５６ 和 ｂ１６９ 之间存在 １ 个与株高表

达相关的位点ꎬ参与互作的位点可能为该主效 ＱＴＬ
或者试验未发掘的其他与株高相关的主效 ＱＴＬꎬ也就

是说主效 ＱＴＬ 在谷子株高表达中与其他 ＱＴＬ 形成互

作ꎬ并且增强了控制ꎮ
３􀆰 ５　 谷子遗传连锁图谱分析

遗传图谱应用价值的大小ꎬ取决于标记的数量、
图谱饱和度及标记在图谱上分布的均匀程度ꎮ 一个

基本的连锁框架图要求标记间的平均距离在 １０ ~
２０ ｃＭ[１８ꎬ２５]ꎮ 另外ꎬ何小红等[２６]认为在 ＱＴＬ 位置和

效应估计上ꎬ只要标记间距不过大(如 ５０ ｃＭ)ꎬ一般

来说ꎬ一旦 ＱＴＬ 能被检测到ꎬ则其位置和效应的估

计也较准确ꎬ其位置估计值的 ９５％置信区间绝大多

数在 ２０ ｃＭꎮ 本研究所构建的连锁图谱标记区间平

均长度为 ７􀆰 ８０７ ｃＭꎬ能够满足 ＱＴＬ 初步定位的要

求ꎮ 本试验检测到的主效 ＱＴＬ 所在标记区间 ｐ６７￣
ｐ５６ 遗传距离为 ３０􀆰 ３ ｃＭꎬ ｐ５６￣ｂ１６９ 为 ２１􀆰 ９ ｃＭꎬ
ｂ１４２￣ｂ１９２ 为 １６􀆰 ６ ｃＭꎬｂ２５５￣ｂ１４７ 仅 ２􀆰 ５ ｃＭꎬ检测到

的 ６ 组互作 ＱＴＬ 所在标记区间遗传距离从 ４􀆰 ９ ｃＭ
到 ３７􀆰 ３ ｃＭ 不等ꎬ均符合以上标准ꎮ 由于数量性状

存在基因与环境间的互作[２７￣２９]ꎬ所以已检测到的

ＱＴＬ 还需要进一步验证ꎬ而且检测到的 ＱＴＬ 数量较

少ꎬ随着标记数目的增加ꎬ图谱的加密ꎬ可对其他

ＱＴＬ 进行进一步发掘以及对已定位的基因进行更精

确的定位ꎮ 本试验所构建的连锁图只能作为框架图

谱使用ꎬ谨希望为谷子高密图谱构建以及功能基因

定位积累一些基础和依据ꎮ
致谢:试验选题及完成过程中得到了中国农业

科学院作物科学研究所刁现民老师课题组的悉心指

导和帮助ꎬ借此机会致以诚挚谢意!
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欢迎订阅 ２０１４ 年«新疆农业科学»
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