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　 　 摘要：油菜角果内籽粒着生密度影响每果粒数，对油菜产量有直接或间接影响。 本研究以不同遗传背景和地理来源的

２１３ 份甘蓝型油菜品种（系）构成的自然群体为研究对象，利用芸薹属 ６０ Ｋ Ｉｌｌｕｍｉｎａ Ｉｎｆｉｎｉｕｍ ＳＮＰ 芯片进行群体结构、亲缘关系

以及连锁不平衡分析；然后基于最优模型对籽粒着生密度及其相关性状进行全基因组关联（ＧＷＡＳ）分析。 通过 ＧＷＡＳ 分析，
共检测到 １０ 个 ＳＮＰ 位点与籽粒着生密度及其相关性状关联。 其中与籽粒着生密度关联的标记有 ２ 个，表型贡献率分别为

９􀆰 ４９％和 １１􀆰 １７％ ；与角果有效长关联的标记有 ６ 个，单个位点可解释 ９􀆰 ８１％ ～ １２􀆰 １７％ 的表型变异；与每果粒数相关联的标

记有 ２ 个，分别解释 １０􀆰 ４４％和 １０􀆰 ８７％的表型变异。 通过分析关联 ＳＮＰ 位点的 ＬＤ 区间的基因信息，筛选出 １６ 个与籽粒着生

密度及其相关性状有关的候选基因，其中 ＫＭＤ４ 和 ＵＧＴ７６Ｃ２ 基因与细胞分裂素的调控有关；ＡＧＬ１０４ 和 ＡＤＣ２ 基因参与种子的

形成过程；ＭＣＣＢ、ＮＧＡ２ 和 ＭＡＴＥ 等基因参与侧生器官的生长发育过程，它们的异常表达会导致一些侧生器官的变异。 ＡＤＣ２
和 ＵＧＴ７６Ｃ２ 两个候选基因可能对籽粒着生密度和每果粒数一因多效性。
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油菜（Ｂｒａｓｓｉｃａ ｎａｐｕｓ Ｌ􀆰 ）是世界 ４ 大油料作物

之一，在我国是继水稻、小麦、玉米、大豆之后的第 ５
大作物，也是食用植物油与动物饲料的重要来

源［１⁃３］。 在油菜角果形成期，角果不仅是重要的贮

藏器官，也是重要的光合器官，具有“库”和“源”的
双重作用［４⁃５］。 角果形态的差异直接关系到光合产

物的积累，影响角果中籽粒的数量和大小，可通过选

择长角果性状间接增加每果粒数，进而提高产量。
每果粒数是油菜产量的构成要素，而角果内籽粒着

生密度将影响每果粒数，对油菜产量有直接或者间接

影响［６⁃８］。 因此，增加角果内籽粒着生密度成为提高

油菜产量的可能途径，对其及相关性状的研究在油菜

遗传育种中具有重要的意义。
籽粒着生密度、角果有效长及每果粒数是受多

基因控制的数量性状，其遗传也受基因的加性和显

性效应控制，符合加性—显性—基因互作模型和加

性—显性—上位性主基因模型［９⁃１６］。 随着 ＱＴＬ 定

位方法和分子标记技术的飞速发展，推动了甘蓝型

油菜 ＱＴＬ（数量性状座位）的研究进展。 目前，已经

报道了一些有关油菜籽粒着生密度及其相关性状的

ＱＴＬ，但对籽粒密度的研究还是较少。 王会［１２］ 检测

到 ２６ 个控制角果籽粒着生密度的 ＱＴＬ，单个位点可

解释 ３􀆰 ５２％ ～ ５０􀆰 １１％ 的表型变异，其中 ＢｎｑＧＤ⁃
ＳＡ０９ 和 ＢｎｑＧＤＳＣ０６ 在两个环境中同时检测到。 李

静［１７］对角果籽粒密度进行 ＱＴＬ 扫描，检测到 ２ 个位

于 Ａ０６ 和 Ｃ０９ 连锁群上 ＱＴＬ 位点， 分别解释

６􀆰 ３１％和 １２􀆰 ８３％ 的表型变异；检测到 ６ 个与角果

长相关的 ＱＴＬ，可解释 ４􀆰 ３１％ ～ ２２􀆰 ８２％ 的表型变

异。 Ｘ． Ｗａｎｇ 等［１８］发现 ６ 个籽粒密度的 ＱＴＬ，单个

位点的贡献率在 ４􀆰 ２８％ ～６􀆰 ７１％之间，分布在 Ｃ０４、
Ｃ０６ 和 Ｃ０９ 染色体上，其中 ｃｑＳＤ⁃Ｃ６⁃２ 在两个环境

中被共同检测到；发现 １６ 个分布于 Ａ０３、Ａ０５、Ａ０６、
Ｃ０１、Ｃ０５ 和 Ｃ０６ 染色体上控制角果长的 ＱＴＬ，单个

位点可解释 ３􀆰 ４％ ～ １４􀆰 ３６％ 的表型变异；检测到 ８
个与每果粒数相关的 ＱＴＬ，分布在 Ａ０１、Ａ０２、Ａ０５ 和

Ｃ０６ 染色体上，单个位点的贡献率为 ４􀆰 ３２％ ～
１１􀆰 １６％ 。 Ｐ． Ｙａｎｇ 等［５］在 Ａ０１、Ａ０６、Ａ０７、Ａ０９、Ｃ０２、
Ｃ０３（２００９ 年）和 Ａ０２、Ａ０６、Ａ０７、Ａ０９、Ｃ０２、Ｃ０３、Ｃ０４

（２０１０ 年）上发现与角果长相关的 ＱＴＬ，其中 Ａ０９ 上

的主效 ＱＴＬ 被重复验证。 Ｎ． Ｌｉ 等［１９］ 初步定位了

１８ 个控制角果有效长的 ＱＴＬ，又用混合模型精细

定位 ２ 个在 Ａ０９ 染色体上与角果有效长显著关联

的位点。
近年来，随着一些植物全基因组测序的完成，分

子标记的开发和生物信息学的迅速发展，关联分析

己成为植物数量性状基因研究的热点之一。 关联分

析又叫连锁不平衡作图（ＬＤ ｍａｐｐｉｎｇ），是一种以连

锁不平衡为基础，根据特定的统计方法来鉴定某一

自然群体内目标性状与分子标记（或候选基因）关

系的定位方法，可以直接鉴定出控制目标性状的功

能基因或基因内的功能多态性［２０］。 关联分析以自

然群体为研究对象，无需构建专门的分离群体，用时

少，节约成本；可检测与目标性状相关一个基因座位

上的多个等位基因，检测量大；自然群体积累的重组

信息大，解析率高，能够精细定位目标性状，精确到

单基因水平［２１⁃２２］。 随着甘蓝型油菜全基因组序列

的公布［２３］及芸薹属 ６０ Ｋ ＳＮＰ （ｓｉｎｇｌｅ ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ｐｏｌ⁃
ｙｍｏｒｐｈｉｓｍ）芯片的开发，关联分析在甘蓝型油菜中

的运用也取得了较大的成果，并鉴定出一些与甘蓝

型油菜重要农艺、品质性状相关联的位点［２３⁃２７］。
本研究采用不同遗传背景和地理来源的 ２１３ 份

甘蓝型油菜构建自然群体，结合 ＳＮＰ 芯片数据及

２０１６ 年的表型数据，在最优模型下以 ＧＷＡＳ 鉴定与

籽粒着生密度、角果有效长和每果粒数显著关联的

ＳＮＰ，以连锁不平衡（ＬＤ，ｌｉｎｋａｇｅ ｄｉｓｅｑｕｉｌｉｂｒｉｕｍ）分析

ＱＴＬ 的 ＬＤ 区间。 最后，根据该区段甘蓝型油菜基因

组序列进行基因功能注释，初步确定可能控制目标性

状变异的候选基因，为通过分子标记辅助选择等方式

提高甘蓝型油菜单位面积的产量提供理论依据。

１　 材料与方法

１􀆰 １　 试验材料

关联分析材料为重庆市油菜工程技术研究中心

收集的具有不同遗传背景和广泛地理来源的 ２１３ 份

有代表性油菜种质（表 １），该群体包含自交系和常

规品种，来源于各农业高校和科研院所。
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表 １ 自然群体 ２１３ 份油菜品种（系）信息

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ２１３ ｏｉｌｓｅｅｄ ｒａｐｅ ａｃｃｅｓｓｉｏｎｓ（ｏｒ ｌｉｎｅｓ）

材料编号

Ｍａｔｅｒｉａｌ ＩＤ
品种（系）

Ａｃｃｅｓｓｉｏｎｓ （ｏｒ ｌｉｎｅｓ）
材料来源

Ｓｏｕｒｃｅ

ＡＹ１ 甘油 ５ 号 中国重庆

ＡＹ２ 科里纳 中国重庆

ＡＹ３ 淮油 ６ 号 中国重庆

ＡＹ４ 炎 ８１⁃２ 中国重庆

ＡＹ５ ２８８８７ 中国重庆

ＡＹ６ 黔油 ４ 号 中国重庆

ＡＹ７ 黔油 ３３１ 中国重庆

ＡＹ８ ８８０１０１ 中国重庆

ＡＹ９ ＳＷＵ４０ 中国重庆

ＡＹ１０ ＳＷＵ４２ 中国重庆

ＡＹ１１ ＳＷＵ４３ 中国重庆

ＡＹ１２ ＳＷＵ４４ 中国重庆

ＡＹ１３ ＳＷＵ４５ 中国重庆

ＡＹ１４ ＳＷＵ４６ 中国重庆

ＡＹ１５ ＳＷＵ５２ 中国重庆

ＡＹ１６ ＳＷＵ５３ 中国重庆

ＡＹ１７ ＳＷＵ６５ 中国重庆

ＡＹ１８ ＳＷＵ８３ 中国重庆

ＡＹ１９ 川油 １８ 中国四川

ＡＹ２０ ＣＹ１２ＮＹ⁃７ 中国四川

ＡＹ２１ ＣＹ１２Ｑ９５４０６ 中国四川

ＡＹ２２ ＣＹ１２ＱＳＺ０６ 中国四川

ＡＹ２３ ＣＹ１２ＱＣＷＨ⁃１ 中国四川

ＡＹ２４ ＣＹ１２ＰＸＷ⁃６ 中国四川

ＡＹ２５ ＣＹ１２ＰＸＷ⁃９ 中国四川

ＡＹ２６ ＣＹ１３ＰＸＷ⁃１７ 中国四川

ＡＹ２７ ＣＹ１７ＰＸＷ⁃５８ 中国四川

ＡＹ２８ ＣＹ１９ＰＸＷ⁃６５ 中国四川

ＡＹ２９ ＣＹ２０ＰＸＷ⁃６６ 中国四川

ＡＹ３０ ＣＹ２１ＰＸＷ⁃８４ 中国四川

ＡＹ３１ ＣＹ１２ＧＪ⁃１ 中国四川

ＡＹ３２ ｗｘ１０２１３ 中国湖南

ＡＹ３３ １０⁃１０４３ 中国湖南

ＡＹ３４ １０⁃１０６１ 中国湖南

ＡＹ３５ １０⁃８０４ 中国湖南

ＡＹ３６ １４７２ 中国湖南

ＡＹ３７ 湘油 １３ 号 中国湖南

ＡＹ３８ 湘油 １５ 号 中国湖南

ＡＹ３９ 湘油 １１ 号 中国湖南

ＡＹ４０ ７４０ 中国湖南

ＡＹ４１ ６３１ 中国湖南

ＡＹ４２ ６１３ 中国湖南

ＡＹ４３ ７８３ 中国湖南

ＡＹ４４ ７８２ 中国湖南

材料编号

Ｍａｔｅｒｉａｌ ＩＤ
品种（系）

Ａｃｃｅｓｓｉｏｎｓ （ｏｒ ｌｉｎｅｓ）
材料来源

Ｓｏｕｒｃｅ

ＡＹ４５ ＹＢ３ 中国湖南

ＡＹ４６ １３６０ 中国湖南

ＡＹ４７ ５６３ 中国湖南

ＡＹ４８ ＷＸ１０３２９ 中国湖南

ＡＹ４９ ｓａｎｔａｎａ 中国湖南

ＡＹ５０ １２８１ 中国湖南

ＡＹ５１ ５０９ 中国湖南

ＡＹ５２ １３６８ 中国湖南

ＡＹ５３ １３２２ 中国湖南

ＡＹ５４ １２５２ 中国湖南

ＡＹ５５ １３２１ 中国湖南

ＡＹ５６ ０７０２２ 中国湖北

ＡＹ５７ ０７０９４ 中国湖北

ＡＹ５８ ９Ｆ０８７ 中国湖北

ＡＹ５９ ９７０９６ 中国湖北

ＡＹ６０ ９７０９７ 中国湖北

ＡＹ６１ ０７１８９ 中国湖北

ＡＹ６２ ０７１９１ 中国湖北

ＡＹ６３ ０７０３７ 中国湖北

ＡＹ６４ ＲＲ００９ 中国湖北

ＡＹ６５ ９７１７７ 中国湖北

ＡＹ６６ ９６０２１ 中国湖北

ＡＹ６７ ９６０９３ 中国湖北

ＡＹ６８ ０１１１１ 中国湖北

ＡＹ６９ ０１５７０ 中国湖北

ＡＹ７０ ９Ｂａｏ２２ 中国湖北

ＡＹ７１ ０１１８８ 中国湖北

ＡＹ７２ ０２３５９ 中国湖北

ＡＹ７３ ９３２０５ 中国湖北

ＡＹ７４ 中双 ４ 号 中国湖北

ＡＹ７５ 中双 ９ 号 中国湖北

ＡＹ７６ 中双 １１ 号 中国湖北

ＡＹ７７ ２０１１⁃６２００ 中国湖北

ＡＹ７８ ２０１１⁃７１０３ 中国湖北

ＡＹ７９ ２０１２⁃４５３１ 中国湖北

ＡＹ８０ ２０１２⁃８３２７ 中国湖北

ＡＹ８１ ２０１２⁃８３８０ 中国湖北

ＡＹ８２ ２０１２⁃８９９８ 中国湖北

ＡＹ８３ ２０１２⁃９３２３ 中国湖北

ＡＹ８４ ２０１２⁃９３５４ 中国湖北

ＡＹ８５ ２０１２⁃９４７８ 中国湖北

ＡＹ８６ Ｒ２ 中国湖北

ＡＹ８７ 阳光 １９８ 中国湖北

ＡＹ８８ 阳光 ２００９ 中国湖北

６１３
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表 １（续）

材料编号

Ｍａｔｅｒｉａｌ ＩＤ
品种（系）

Ａｃｃｅｓｓｉｏｎｓ （ｏｒ ｌｉｎｅｓ）
材料来源

Ｓｏｕｒｃｅ

ＡＹ８９ 中双 １２ 号 中国湖北

ＡＹ９０ 中双 ５８９ 号 中国湖北

ＡＹ９１ 中双 ８２１Ｑ 中国湖北

ＡＹ９２ Ｍａｊｏｒ 中国湖北

ＡＹ９３ Ａｕｒｏｒａ 中国湖北

ＡＹ９４ 华油 １３ 号 中国湖北

ＡＹ９５ 华油 １４ 号 中国湖北

ＡＹ９６ １１⁃９⁃７００ 中国湖北

ＡＹ９７ １１⁃９⁃７０３ 中国湖北

ＡＹ９８ １１⁃９⁃７０４ 中国湖北

ＡＹ９９ １１⁃９⁃７０５ 中国湖北

ＡＹ１００ １１⁃９⁃７０７ 中国湖北

ＡＹ１０１ １１⁃Ｏ６３⁃５ 育 ７ 中国湖北

ＡＹ１０２ １１⁃Ｏ６３⁃８ 育 ３２ 中国湖北

ＡＹ１０３ １０⁃崇 ２９ 中国湖北

ＡＹ１０４ １０⁃江棚 ２ 中国湖北

ＡＹ１０５ １１⁃育 ７⁃１０３ 中国湖北

ＡＹ１０６ １１⁃育 ７⁃１１７ 中国湖北

ＡＹ１０７ １１⁃育 ７⁃１２５ 中国湖北

ＡＹ１０８ ７⁃７７６６⁃７４ 中国湖北

ＡＹ１０９ Ｐ１８ 中国湖北

ＡＹ１１０ 圣光 ７７ 中国湖北

ＡＹ１１１ 甲预 １７ 棚 中国湖北

ＡＹ１１２ 甲预 ２５ 棚 中国湖北

ＡＹ１１３ 甲预 ３１ 棚 中国湖北

ＡＹ１１４ 华双 ５ 号 中国湖北

ＡＹ１１５ 华双 ４ 号 中国湖北

ＡＹ１１６ 甲 ９７２ 中国湖北

ＡＹ１１７ 华双 １２８ 中国湖北

ＡＹ１１８ 甲 ９１５ 中国湖北

ＡＹ１１９ 甲 ９２２ 中国湖北

ＡＹ１２０ 甲 ９１７ 中国湖北

ＡＹ１２１ 甲 ９２３ 中国湖北

ＡＹ１２２ 甲 ９３１ 中国湖北

ＡＹ１２３ 甲 ９６３ 棚 中国湖北

ＡＹ１２４ 沪油 １５ 中国上海

ＡＹ１２５ 宁油 １４ 中国江苏

ＡＹ１２６ 宁油 １２ 中国江苏

ＡＹ１２７ 史力丰 中国南京

ＡＹ１２８ 杨油 ６ 号 中国江苏

ＡＹ１２９ 杨油 ５ 号 中国江苏

ＡＹ１３０ 红油 ３ 号 中国浙江

ＡＹ１３１ 苏油 １ 号 中国江苏

ＡＹ１３２ 浙油 １８ 中国浙江

ＡＹ１３３ 浙双 ７２ 中国浙江

材料编号

Ｍａｔｅｒｉａｌ ＩＤ
品种（系）

Ａｃｃｅｓｓｉｏｎｓ （ｏｒ ｌｉｎｅｓ）
材料来源

Ｓｏｕｒｃｅ

ＡＹ１３４ 浙双 ８ 号 中国浙江

ＡＹ１３５ 浙油 ７５８ 中国浙江

ＡＹ１３６ 沪油 １４ 中国上海

ＡＹ１３７ 沪油 １０ 中国上海

ＡＹ１３８ 浙油 １９ 中国浙江

ＡＹ１３９ ＡＧＲＥＶ０２１ 德国

ＡＹ１４０ Ｔｏｐａｓ 瑞典

ＡＹ１４１ 伟杰 加拿大

ＡＹ１４２ 四达 加拿大

ＡＹ１４３ Ｄ２ 丹麦

ＡＹ１４４ Ｄ３ 丹麦

ＡＹ１４５ １１⁃５０４ 中国青海

ＡＹ１４６ １１⁃５４０ 中国青海

ＡＹ１４７ Ｐ６８５ 中国陕西

ＡＹ１４８ Ａ１０９ 中国陕西

ＡＹ１４９ Ｂ２８５ 中国陕西

ＡＹ１５０ Ｂ４１４ 中国新疆

ＡＹ１５１ Ａ９７ 中国四川

ＡＹ１５２ Ａ１４８ 瑞典

ＡＹ１５３ ０８⁃Ｐ３５ 中国湖北

ＡＹ１５４ ０９⁃Ｐ３２ 中国湖北

ＡＹ１５５ ０９⁃Ｐ３６ 中国湖北

ＡＹ１５６ １０⁃Ｐ１０ 中国湖北

ＡＹ１５７ １１⁃Ｐ３０ 中国湖北

ＡＹ１５８ １２⁃Ｐ２５ 中国湖北

ＡＹ１５９ ０３ＩＩ１３ 中国甘肃

ＡＹ１６０ ０３Ｉ３２Ｂ 中国甘肃

ＡＹ１６１ 拢油 ２ 号 中国甘肃

ＡＹ１６２ ９８０１Ｃ 中国甘肃

ＡＹ１６３ ８７６ 中国甘肃

ＡＹ１６４ 南川长角 中国重庆

ＡＹ１６５ Ｇｏｇａｔｓｕｎａ 德国

ＡＹ１６６ 农林 ４３ 中国重庆

ＡＹ１６７ 西藏油菜 中国西藏

ＡＹ１６８ ＳＷＵ５４ 中国重庆

ＡＹ１６９ ＳＷＵ６２ 中国重庆

ＡＹ１７０ ＳＷＵ６８ 中国重庆

ＡＹ１７１ ＳＷＵ６９ 中国重庆

ＡＹ１７２ ＳＷＵ８５ 中国重庆

ＡＹ１７３ ＳＷＵ８９ 中国重庆

ＡＹ１７４ ＳＷＵ９３ 中国重庆

ＡＹ１７５ ＳＷＵ９６ 中国重庆

ＡＹ１７６ ＳＷＵ９９ 中国重庆

ＡＹ１７７ ＳＷＵ１００ 中国重庆

ＡＹ１７８ 中双 ７ 号 中国湖北

７１３
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表 １（续）

材料编号

Ｍａｔｅｒｉａｌ ＩＤ
品种（系）

Ａｃｃｅｓｓｉｏｎｓ （ｏｒ ｌｉｎｅｓ）
材料来源

Ｓｏｕｒｃｅ

ＡＹ１７９ 中双 １２ 号 中国湖北

ＡＹ１８０ 镇油 ５ 号 中国湖北

ＡＹ１８１ 沪油 １５ 号 中国上海

ＡＹ１８２ 沪油 １６ 号 中国上海

ＡＹ１８３ 浙油 ５０ 中国浙江

ＡＹ１８４ 阳光 １９８ 中国湖北

ＡＹ１８５ 华航 ９０１ 中国湖北

ＡＹ１８６ 浙油 １７ 中国浙江

ＡＹ１８７ Ｈｅｃｔｏｒ 中国湖北

ＡＹ１８８ 绵 ９６⁃２０３（０９） 中国青海

ＡＹ１８９ 加拿大 ２ 号 中国湖北

ＡＹ１９０ 中双 ２ 号 中国湖北

ＡＹ１９１ 中双 ９ 号 中国湖北

ＡＹ１９２ ＷＨ⁃２６ 中国湖北

ＡＹ１９３ ＷＨ⁃２８ 中国湖北

ＡＹ１９４ ＷＨ⁃５７ 中国湖北

ＡＹ１９５ Ｃｕｂｓ ｒｏｏｔ 中国湖北

ＡＹ１９６ 华油 １０ 号 中国湖北

材料编号

Ｍａｔｅｒｉａｌ ＩＤ
品种（系）

Ａｃｃｅｓｓｉｏｎｓ （ｏｒ ｌｉｎｅｓ）
材料来源

Ｓｏｕｒｃｅ

ＡＹ１９７ Ｔａｉｓｅｔｓｕ 中国湖北

ＡＹ１９８ ＷＥＳＢＲＯＯＫ 中国湖北

ＡＹ１９９ Ｓｕｉｇｅｎｓｈｕ 中国湖北

ＡＹ２００ 矮箕胜利 中国上海

ＡＹ２０１ 漕泾胜利 中国上海

ＡＹ２０２ 勺叶青 中国上海

ＡＹ２０３ 沪激早 中国上海

ＡＹ２０４ 漕油 ２ 号 中国上海

ＡＹ２０５ 大花球 中国江苏

ＡＹ２０６ 沛油 １７０ 中国江苏

ＡＹ２０７ 当油早 １ 号 中国安徽

ＡＹ２０８ 广德 ７６１ 中国安徽

ＡＹ２０９ 滁 ６１０ 中国安徽

ＡＹ２１０ 滁 １０７ 中国安徽

ＡＹ２１１ 滁油 １ 号 中国安徽

ＡＹ２１２ 浙油 ６０１ 中国浙江

ＡＹ２１３ 三高油菜 中国浙江

１􀆰 ２　 田间试验和性状调查

将 ２１３ 份材料在 ２０１５ 年 １０ 月种植于重庆市油

菜工程技术研究中心歇马基地，１１ 月份田间移栽，
按完全随机区组设计，每份材料种植 ２ 行，每行 １０
株，行距 ４０ ｃｍ，株距 ２０ ｃｍ，２ 次重复。 待成熟时，选
取 ５ 株长势一致的株系，于 ２０１６ 年 ５ 月测定各株系

的籽粒着生密度及其相关性状的表型值（表 ２）。 表

型数据采用 Ｅｘｃｅｌ ２０１６ 软件初步整理后，采用

ＤＰＳ７􀆰 ０５ 软件对表型数据进行统计分析和 Ｓｐｅａｒｍａｎ
相关性分析。

表 ２ 油菜相关性状的简称及描述

Ｔａｂｌｅ ２ 　 Ａｂｂｒｅｖｉａｔｉｏｎ ａｎｄ ｄｅｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｏｆ ｓｉｌｉｑｕｅ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ
Ｂｒａｓｓｉｃａ ｎａｐｕｓ Ｌ􀆰

性状

Ｔｒａｉｔ
简称

Ａｂｂｒｅｖｉａｔｉｏｎ
单位

Ｕｎｉｔ
描述

Ｄｅｓｃｒｉｐｔｉｏｎ

籽粒着生密度

Ｓｅｅｄ ｄｅｎｓｉｔｙ
ｗｉｔｈｉｎ ｐｅｒ ｓｉｌｉｑｕｅ

ＳＤＰＳ 个 ／ ｃｍ 每果粒数 ／ 角果有效长

角果有效长

Ｖａｌｉｄ ｓｉｌｉｑｕｅ ｌｅｎｇｔｈ
ＶＳＬ ｃｍ １０ 个主花序中部发育

正常角果长的平均值

（除去果喙长）

每果粒数

Ｓｅｅｄ ｐｅｒ ｓｉｌｉｑｕｅ
ＳＰＳ 个 １０ 个主花序中部发育

正常的角果里种子数的

平均值

１􀆰 ３　 基因型测定与分析

利用加拿大农业与农产品部（ＡＡＦＣ）根据油菜

基因组开发的 ６０ Ｋ ＳＮＰ 芯片对 ２１３ 份材料进行基

因型分析，该芯片包括均匀覆盖甘蓝型油菜全基因

组的 ５２１５７ 个 ＳＮＰ 标记。 严格按照 Ｉｌｌｕｍｉｎａ 公司提

供的方法对 ２１３ 份油菜种质进行 ＳＮＰ 基因型的检

测，挑选出杂合率（Ｈ）、缺失率（Ｍ）小于 ２０％ ，最小

等位基因频率（ＭＡＦ）大于 １０％ ，且在染色体上具有

惟一对应位置的 ２３７６７ 个 ＳＮＰ 标记用于后续的全

基因组关联分析。
１􀆰 ４　 群体结构与亲缘关系分析

利用 Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ２􀆰 ３􀆰 ４ 软件对该群体进行群体结

构分析［２８］，设置亚群数目 Ｋ 为 １ ～１０，５ 次模拟运算，
模拟参数迭代（Ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ｂｕｒｎ⁃ｉｎ ｐｅｒｉｏｄ）和蒙特卡罗

迭代 （ＭＣＭＣ，ｍａｒｋｏｖ ｃｈａｉｎ ｍｏｎｔｅ ｃａｒｌｏ） 都设置为

１０００００ 次循环，在混合模型和频率相关模型下运算。
输出的后验概率值结果输入 ＳＴＲＵＣＴＵＲＥ ＨＡＲ⁃
ＶＥＳＴＥＲ （ｈｔｔｐ： ／ ／ ｔａｙｌｏｒ０． ｂｉｏｌｏｇｙ． ｕｃｌａ． ｅｄｕ ／ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ⁃
Ｈａｒｖｅｓｔｅｒ ／ ），计算两个连续的后验概率值的变化速

率（ΔＫ）和每个材料分别来自 １ ～ １０ 亚群的 Ｑ 值，
最终确定群体的数目和结构［２９］。

利用 Ｔａｓｓｅｌ ５􀆰 １􀆰 ０ 软件对自然群体进行亲缘关

系（Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｋｉｎｓｈｉｐ） 的评估，计算亲缘关系 Ｋ 矩

阵［３０］。 亲缘关系代表两特定材料之间的遗传相似
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度与任意材料之间的遗传相似度的相对值，因此当

两个材料之间的亲缘关系值为负时，直接将其定义

为 ０［２２］。
１􀆰 ５　 连锁不平衡分析

利用 Ｔａｓｓｅｌ ５􀆰 １􀆰 ０［３０］软件估算群体内连锁不平

衡（ＬＤ）在甘蓝型油菜 Ａ、Ｃ 基因组中的衰减，估算

得到的 ｒ２（ｓｑｕａｒｅｄ ａｌｌｅｌｅ⁃ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ）值可

度量位点之间连锁不平衡的程度。
１􀆰 ６　 最优模型的选择和全基因组关联分析

将基因型数据导入 Ｔａｓｓｅｌ ５􀆰 １􀆰 ０ 后进行主成分

分析（ ＰＣＡ 矩阵），再将 Ｑ 和 Ｋ 矩阵导入 Ｔａｓｓｅｌ
５􀆰 １􀆰 ０，以 Ｑ、Ｋ 和 ＰＣＡ 矩阵作协变量，采用基于一

般线性模块（ＧＬＭ，ｇｅｎｅｒａｌ ｌｉｎｅａｒ ｍｏｄｅｌ）的 ＧＬＭ、Ｑ
和 ＰＣＡ 模型以及混合线性模块（ＭＬＭ，ｍｉｘｅｄ ｌｉｎｅａｒ
ｍｏｄｅｌ）的 Ｋ、Ｑ ＋ Ｋ 和 ＰＣＡ ＋ Ｋ 模型进行关联分析。
以 ｇｇｐｌｏｔ２［３１］ 绘 制 Ｑｕａｎｔｉｌｅ⁃Ｑｕａｎｔｉｌｅ 散 点 图 （ ＱＱ
ｐｌｏｔ）表示不同模型的检测效力，以实际的 Ｐ 值与期

望 Ｐ 值最接近的模型为每个性状 ＧＷＡＳ 分析的最

优模型。 最后基于最优统计模型，对群体内籽粒着

生密度及其相关性状进行关联检测。 用 Ｐ 值来衡

量关联标记的显著性，显著关联 ＳＮＰ 阈值设为 １ ／
２３７６７ ＝ ４􀆰 ２１ × １０ － ５。 利用 ｑｑｍａｎ［３２］绘制 Ｍａｎｈａｔｔａｎ
图显示关联分析检测到的与目标性状显著相关的标

记位点。
１􀆰 ７　 候选基因分析

在关联分析结果的基础上，根据与性状显著关

联的 ＳＮＰ 的位置左右延伸其所在染色体上 ｒ２ ＝ ０􀆰 ２
时的衰减距离，为候选基因的 ＬＤ 区间。 根据这个

区间在油菜基因组中的位置，以公布的甘蓝型油菜

“ Ｄａｒｍｏｒ⁃Ｂｚｈ” 的基因组注释信息 （ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．
Ｇｅｎｏｓｃｏｐｅ． ｃｎｓ． ｆｒ ／ ｂｒａｓｓｉｃａｎａｐｕｓ） 分析区间内的基

因，为了更准确地了解 ＬＤ 区间候选基因功能，在拟

南芥信息资源网 （ Ｔｈｅ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ Ｒｅ⁃
ｓｏｕｒｃｅ，ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｗｗｗ． ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ． ｏｒｇ）上进一步了解

同源性最高的拟南芥基因功能，以筛选控制目标性

状的重要候选基因。

２　 结果与分析

２􀆰 １　 表型统计分析

２０１６ 年对自然群体的籽粒着生密度及其相关

性状（包括角果有效长和每果粒数）的表型进行考

察统计，并绘制频数分布图，进行正态分布检验（表
３，图 １）。 发现每个性状均表现出较大的变幅，品种

间差异有统计学意义，且 ３ 个性状都为连续性分布。
对 ３ 个性状的 Ｓｈａｐｉｒｏ⁃Ｗｉｌｋ 检验（表 ３）发现除角果

有效长外，其他两个性状的 Ｗ 值都在 ０􀆰 ９８７ 以上，Ｐ
值均高于 ０􀆰 ０５，通过了正态检验，符合正态分布。
角果有效长虽没有通过 Ｓｈａｐｉｒｏ⁃Ｗｉｌｋ 检验，但其频

次分布图（图 １Ｂ）显示单峰，呈连续性分布，表现

为数量性状特点。 因此，籽粒着生密度、角果有效

长和每果粒数均为典型的数量性状，适合 ＧＷＡＳ
分析。

表 ３ 甘蓝型油菜籽粒着生密度、角果有效长和每果粒数的统计分析

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＳＤＰＳ，ＶＳＬ ａｎｄ ＳＰＳ ｉｎ Ｂ． ｎａｐｕｓ Ｌ．

性状

Ｔｒａｉｔ
均值 ± 标准差

Ｍｅａｎ ± ＳＤ
变幅

Ｒａｎｇｅ
变异系数

（％ ）ＣＶ
偏度

Ｓｋｅｗ
峰度

Ｋｕｒｔ

Ｗ 检验

Ｓｈａｐｉｒｏ⁃Ｗｉｌｋ

Ｗ 值　 　 　 Ｐ 值

Ｗ ｖａｌｕｅ　 　 Ｐ⁃ｖａｌｕｅ

籽粒着生密度 ＳＤＰＳ ２􀆰 ６６ ± ０􀆰 ７５∗∗ ０􀆰 ５６ ～ ４􀆰 ５５　 ２８􀆰 １３ － ０􀆰 ０２ － ０􀆰 １５ ０􀆰 ９９５ ０􀆰 ６７３

角果有效长 ＶＳＬ ６􀆰 １６ ± １􀆰 １９∗∗ ３􀆰 ３６ ～ ９􀆰 ９０　 １９􀆰 ２６ ０􀆰 ７０ ０􀆰 ５１ ０􀆰 ９６６ ０􀆰 ０００１

每果粒数 ＳＰＳ １６􀆰 ３７ ± ４􀆰 ６０∗∗　 ５􀆰 ２０ ～ ２８􀆰 ２０ ２８􀆰 ０９ ０􀆰 ２２ － ０􀆰 １７ ０􀆰 ９９２ ０􀆰 ３３３

∗∗：在 ０􀆰 ０１ 水平上显著相关；ＳＤＰＳ：籽粒着生密度；ＶＳＬ：角果有效长；ＳＰＳ：每果粒数
∗∗：ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ａｔ ｔｈｅ ｌｅｖｅｌ ｏｆ Ｐ ＜ ０􀆰 ０１，ＳＤＰＳ：Ｓｅｅｄ ｄｅｎｓｉｔｙ ｗｉｔｈｉｎ ｐｅｒ ｓｉｌｉｑｕｅ，ＶＳＬ：Ｖａｌｉｄ ｓｉｌｉｑｕｅ ｌｅｎｇｔｈ，ＳＰＳ：Ｓｅｅｄ ｐｅｒ ｓｉｌｉｑｕｅ

２􀆰 ２　 油菜籽粒着生密度及其相关性状的相关性

分析

籽粒着生密度与角果有效长和每果粒数分别具

有统计学意义的负相关和正相关，相关系数分别为

－ ０􀆰 ２２１ 和 ０􀆰 ７６９；角果有效长与每果粒数之间也存

在统计学意义上的正相关，相关系数为 ０􀆰 ３５３（表 ４）。
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Ａ：２０１６ 年籽粒着生密度；Ｂ：２０１６ 年角果有效长；Ｃ：２０１６ 年每果粒数

Ａ：ＳＤＰＳ ｉｎ ２０１６，Ｂ：ＶＳＬ ｉｎ ２０１６，Ｃ：ＳＰＳ ｉｎ ２０１６

图 １　 自然群体籽粒着生密度、角果有效长和每果粒数的频次分布

Ｆｉｇ􀆰 １　 Ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ＳＤＰＳ，ＶＳＬ ａｎｄ ＳＰＳ ｉｎ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

表 ４ 籽粒着生密度及其相关性状的相关性

Ｔａｂｌｅ ４ 　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｈｅｎｏｔｙｐｅ ａｍｏｎｇ ＳＤＰＳ ａｎｄ ｉｔｓ
ｒｅｌａｔｅｄ ｔｒａｉｔｓ

性状

Ｔｒａｉｔ
角果有

效长 ＶＳＬ
每果

粒数 ＳＰＳ
籽粒着生

密度 ＳＤＰＳ

角果有效长 ＶＳＬ １

每果粒数 ＳＰＳ ０􀆰 ３５３∗∗ １

籽粒着生密度 ＳＤＰＳ － ０􀆰 ２２１∗∗ ０􀆰 ７６９∗∗ １

∗∗：在 ０􀆰 ０１ 水平上显著相关；∗：在 ０􀆰 ０５ 水平上显著相关
∗∗：ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ａｔ ｔｈｅ ｌｅｖｅｌ ｏｆ Ｐ ＜ ０􀆰 ０１，∗：ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ａｔ ｔｈｅ ｌｅｖｅｌ ｏｆ Ｐ
＜ ０􀆰 ０５

２􀆰 ３　 群体结构与亲缘关系分析

本试验选择 ８９２３ 个在染色体上均匀分布且最

小等位基因频率大于 ０􀆰 ３ 的 ＳＮＰ 标记，利用软件

Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ２􀆰 ３􀆰 ４ 对每个可能的 Ｋ 值模拟运算，输出结

果分析后验概率 ＬｎＰ（Ｄ）值得到方差以及变化速率

进行估计，当 Ｋ ＝ ２ 时，模型中显示△Ｋ 有最大变化

（图 ２Ａ）。 ２１３ 份甘蓝型油菜分为 Ｐ１ 和 Ｐ２ 两个亚

群，Ｐ１ 亚群包括 ５０ 份材料（２３􀆰 ５％ ），绝大多数源自

于国内的湖北省、多数春性和少量半冬性油菜及国

外 引 进 的 材 料； Ｐ２ 亚 群 包 括 １６３ 份 材 料

（７６􀆰 ５％ ），主要是我国的半冬性油菜品系。 基于

数学模型对群体的类群划分，基本上和油菜的地

理栽培属性一致。
亲缘关系分析显示，群体中约 ８９􀆰 ７４％ 的材料

之间的亲缘关系值小于 ０􀆰 ２ （图 ２Ｂ），其中约有

５９􀆰 ９１％材料的亲缘关系值为 ０，约 １２􀆰 ０１％ 材料的

亲缘关系值在 ０ ～ ０􀆰 ０５ 之间。 说明整个自然群体材

料之间的亲缘关系较远，对关联分析结果影响较小。

Ａ：自然群体的 ΔＫ 值；Ｂ：亲缘关系分布

Ａ：Ｅｓｔｉｍａｔｉｏｎ ｏｆ ΔＫ ｖａｌｕｅ ｉｎ ｎａｔｕｒａｌ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ，

Ｂ：Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｋｉｎｓｈｉｐ ｖａｌｕｅｓ

图 ２　 ２１３ 份甘蓝型油菜的群体结构和亲缘关系分析

Ｆｉｇ􀆰 ２　 Ｔｈｅ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ
ｒｅｌａｔｉｖｅ ｋｉｎｓｈｉｐ ｉｎ ２１３ Ｂ． ｎａｐｕｓ Ｌ． ａｃｃｅｓｓｉｏｎｓ

２􀆰 ４　 连锁不平衡在 ＡＣ 基因组中的衰减

对 Ａ 基因组的 １０ 条染色体（Ａ０１ ～ Ａ１０）和 Ｃ

０２３
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基因组的 ９ 条染色体（Ｃ０１ ～ Ｃ９）分别绘制带平滑线

的 ＬＤ 衰减散点图（图 ３）。 由图中可以看出 Ａ 和 Ｃ
基因组的 ｒ２随着遗传距离的增加而下降，衰减距离

也各不同。 在 ｒ２的阈值为 ０􀆰 ２ 标准下（表 ５），Ａ 基

因组的平均衰减距离为 ０􀆰 ４５ Ｍｂ，其中 Ａ０８ 染色体

的衰减速度最慢，衰减距离也是最大，约为 １􀆰 ３５
Ｍｂ；Ａ０２ 和 Ａ０４ 染色体衰减速度最快，衰减距离约

为 ０􀆰 ２０ Ｍｂ；Ｃ 基因组的平均衰减距离为 ０􀆰 ９５ Ｍｂ，
其中 Ｃ０２ 染色体的衰减距离最大，在 １􀆰 ４０ Ｍｂ 左

右；Ｃ０７ 染色体的衰减距离最小，约为 ０􀆰 ５０ Ｍｂ。 Ａ
基因组的衰减距离整体比 Ｃ 基因组的衰减距离小

得多，这可能与中国半冬性甘蓝型油菜 Ａ 基因组在

育种中发生大规模重组，打破连锁不平衡有关。

Ａ：Ａ 染色体组的 ＬＤ 衰减；Ｂ：Ｃ 染色体组的 ＬＤ 衰减

Ａ：ＬＤ ｄｅｃｌｉｎｅ ｏｆ Ａ ｇｅｎｏｍｅ，Ｂ：ＬＤ ｄｅｃｌｉｎｅ ｏｆ Ｃ ｇｅｎｏｍｅ

图 ３　 连锁不平衡在 Ａ、Ｃ 基因组中不同染色体的衰减

Ｆｉｇ􀆰 ３　 Ｔｈｅ ｌｉｎｋａｇｅ ｄｉｓｅｑｕｉｌｉｂｒｉｕｍ ｄｅｃｌｉｎｅ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅｓ ｆｏｒ Ａ ａｎｄ Ｃ ｇｅｎｏｍｅ

此外，Ａ 和 Ｃ 基因组中有些染色体在进入衰减距

离后仍存在着不同程度和数量的波峰（图 ３）。 Ａ 基

因组中的 Ａ０６ 染色体在 １􀆰 ８０ Ｍｂ 左右有明显的峰，
Ａ０１、Ａ０４、Ａ０５、Ａ０８ 和 Ａ１０ 染色体在 １􀆰 ４０ ～ １􀆰 ９０ Ｍｂ
范围内都出现了明显且数量不同的峰。 Ｃ 基因组 Ｃ０７

表 ５ 连锁不平衡在 Ａ、Ｃ 基因组中的衰减距离

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｔｈｅ ｌｉｎｋａｇｅ ｄｉｓｅｑｕｉｌｉｂｒｉｕｍ ａｔｔｅｎｕａｔｉｏｎ ｄｅｃｌｉｎｅ ｉｎ
Ａ ａｎｄ Ｃ ｇｅｎｏｍｅ

染色体

Ｃｈｒ．

Ａ 基因组

ＬＤ 衰减

距离（Ｍｂ）
Ａ ｇｅｎｏｍｅ ＬＤ
ａｔｔｅｎｕａｔｉｏｎ
ｄｉｓｔａｎｃｅ

染色体

Ｃｈｒ．

Ｃ 基因组

ＬＤ 衰减

距离（Ｍｂ）
Ｃ ｇｅｎｏｍｅ ＬＤ
ａｔｔｅｎｕａｔｉｏｎ
ｄｉｓｔａｎｃｅ

Ａ０１ ０􀆰 ２２ Ｃ０１ １􀆰 ２０
Ａ０２ ０􀆰 ２０ Ｃ０２ １􀆰 ４０
Ａ０３ ０􀆰 ２２ Ｃ０３ ０􀆰 ７０
Ａ０４ ０􀆰 ２０ Ｃ０４ ０􀆰 ７５
Ａ０５ ０􀆰 ２８ Ｃ０５ ０􀆰 ６５
Ａ０６ ０􀆰 ２５ Ｃ０６ ０􀆰 ９５
Ａ０７ ０􀆰 ２２ Ｃ０７ ０􀆰 ５０
Ａ０８ １􀆰 ３５ Ｃ０８ ０􀆰 ８５
Ａ０９ ０􀆰 ５３ Ｃ０９ １􀆰 ３５
Ａ１０ ０􀆰 ４０
Ａ 基因组平均

ＬＤ 衰减距离

Ａｖｅｒａｇｅ Ａ ｇｅｎｏｍｅ
ＬＤ ａｔｔｅｎｕａｔｉｏｎ
ｄｉｓｔａｎｃｅ

０􀆰 ４５ Ｃ 基因组平均

ＬＤ 衰减距离

Ａｖｅｒａｇｅ Ｃ ｇｅｎｏｍｅ
ＬＤ ａｔｔｅｎｕａｔｉｏｎ
ｄｉｓｔａｎｃｅ

０􀆰 ９５

染色体在 １􀆰 ８０ Ｍｂ 和 ３􀆰 ３０ Ｍｂ 左右出现了明显的

峰，除 Ｃ０４、Ｃ０５ 和 Ｃ０９ 外的其他染色体也在不同的

遗传距离上出现了不同程度和数量的波峰。 表明 Ａ
和 Ｃ 基因组中同一条染色体上即使是距离较远的

两个标记之间，也可能存在一定的连锁不平衡。
２􀆰 ５　 油菜籽粒着生密度及其相关性状的 ６ 种模型

比较

对油菜籽粒着生密度及其相关性状进行关联分

析时，分析了 ６ 种不同统计模型的检测效力，寻找最

优模型对群体进行 ＧＷＡＳ 分析。 从图 ４ 可以看出，
由于群体较小以及目标基因座与群体结构高度相

关，３ 个性状的 Ｋ、Ｋ ＋ Ｑ 和 Ｋ ＋ ＰＣＡ 模型都表现出

一定的假阴性。 籽粒着生密度（图 ４Ａ）和角果有效

长（图 ４Ｂ）的 ＧＬＭ 和 Ｑ 模型可以较好地控制假阳

性，因 Ｑ 模型的 Ｐ 值更为接近期望值，所以选用 Ｑ
模型为这两个性状的最优模型。 每果粒数（图 ４Ｃ）
以 ＰＣＡ 模型为最佳。
２􀆰 ６　 全基因组关联分析

基于目标性状的最优模型，利用 Ｔａｓｓｅｌ ５􀆰 １􀆰 ０
软件对 ２１３ 份材料的籽粒着生密度及其相关性状进

行全基因组关联分析。 从图 ５ 和表 ６ 统计得出，与
籽粒着生密度及其相关性状显著关联的 ＳＮＰ 位点

共有 １０ 个。 其中与籽粒着生密度显著关联的标记
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Ａ：２０１６ 年籽粒着生密度；Ｂ：２０１６ 年角果有效长；Ｃ：２０１６ 年每果粒数

Ａ：ＳＤＰＳ ｉｎ ２０１６，Ｂ：ＶＳＬ ｉｎ ２０１６，Ｃ：ＳＰＳ ｉｎ ２０１６

图 ４　 ６ 种统计模型对籽粒着生密度及其相关性状进行关联分析的 ＱＱ 图

Ｆｉｇ􀆰 ４　 Ｑｕａｎｔｉｌｅ⁃ｑｕａｎｔｉｌｅ ｐｌｏｔｓ ｏｆ ｅｓｔｉｍａｔｅｄ⁃ｌｏｇ１０（Ｐ） ｆｒｏｍ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ
ｕｓｉｎｇ ｓｉｘ ｍｏｄｅｌｓ ｉｎ ＳＤＰＳ ａｎｄ ｉｔｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｒａｉｔｓ

检测到 ２ 个，分别是位于 Ａ０７ 和 Ａ１０ 染色体上的

Ｂｎ⁃Ａ０７⁃ｐ８５２００７７ 和 Ｂｎ⁃Ａ１０⁃ｐ１５３００２０３ 两个位点

（图 ５Ａ），Ｐ 值分别为 ３􀆰 １１ × １０ － ５和 ２􀆰 ９５ × １０ － ５，
对表型的贡献率分别为 １１􀆰 １７％ 和 ９􀆰 ９４％ ；在

Ａ０２、Ａ０３、Ａ０９ 和 Ｃ０２ 染色体上分别检测出 ２ 个、１
个、１ 个和 ２ 个与角果有效长关联的 ＳＮＰ 位点

（图 ５Ｂ） ，共解释 ６７􀆰 ７１％ 的表型变异；同时在

Ａ０４ 和 Ａ１０ 染色体上均检测到 １ 个与每果粒数

显著关联的标记 （图 ５Ｃ） ，即 Ｂｎ⁃Ａ０４⁃ｐ３６３１５６３
和 Ｂｎ⁃Ａ１０⁃ｐ１６６２０６２７，Ｐ 值分别为 ４􀆰 ０２ × １０ － ５和

３􀆰 １４ × １０ － ５，分别解释 １０􀆰 ４４％ 和 １０􀆰 ８７％ 的表

型变异。

Ａ：２０１６ 年籽粒着生密度；Ｂ：２０１６ 年角果有效长；Ｃ：２０１６ 年每果粒数

Ａ：ＳＤＰＳ ｉｎ ２０１６，Ｂ：ＶＳＬ ｉｎ ２０１６，Ｃ：ＳＰＳ ｉｎ ２０１６

图 ５　 籽粒着生密度及其相关性状的 Ｍａｎｈａｔｔａｎ 图

Ｆｉｇ􀆰 ５　 Ｍａｎｈａｔｔａｎ ｐｌｏｔ ｏｆ ＳＤＰＳ ａｎｄ ｉｔｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｒａｉｔｓ

２􀆰 ７　 候选基因预测

基于油菜参考基因组序列，对 ＬＤ 区间的候选基

因进行分析，筛选出了 １６ 个与籽粒着生密度及其相

关性状相关的候选基因（表 ７）。 通过扫描与籽粒着

生密度显著关联 ＳＮＰ 标记的 ＬＤ 区域，共筛选到 ４ 个

重要候选基因；在与角果有效长显著关联的 ＳＮＰ 标

记的 ＬＤ 区域内扫描获得 １１ 个可能候选基因；在每果

粒数 ＬＤ 区间筛选出 ３ 个候选基因，其中 ＡＤＣ２ 和

ＵＧＴ７６Ｃ２ 两个候选基因在籽粒着生密度和每果粒数

中重叠，可能有一因多效性。 在这些候选基因中，
ＫＭＤ４ 和 ＵＧＴ７６Ｃ２ 基因与细胞分裂素的调控有关；
ＡＧＬ１０４ 和 ＡＤＣ２ 基因参与种子的形成过程；ＭＣＣＢ、
ＮＧＡ２ 和ＭＡＴＥ 等基因参与侧生器官的生长发育过程，
它们的异常表达会导致一些侧生器官的变异［３３⁃４６］。
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表 ６ ２０１６ 年籽粒着生密度及其相关性状的显著关联标记

Ｔａｂｌｅ ６　 Ｔｈｅ ｍａｒｋｅｒｓ ａｓｓｏｕａｔｅｄ ｗｉｔｈ ＳＤＰＳ ａｎｄ ｉｔｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ２０１６

性状 模型 标记 等位基因 染色体 位置（ｂｐ） 阈值 贡献率（％ ）

Ｔｒａｉｔ Ｍｏｄｅｌ Ｍａｒｋｅｒ Ａｌｌｅｌｅ Ｃｈｒ． Ｐｏｓｉｔｉｏｎ Ｐ⁃ｖａｌｕｅ Ｒ２

籽粒着生密度 ＳＤＰＳ Ｑ Ｂｎ⁃Ａ０７⁃ｐ８５２００７７ Ｔ ／ Ｃ Ａ０７ ９９６８０８２ ３􀆰 １１ × １０ － ５ １１􀆰 １７

Ｂｎ⁃Ａ１０⁃ｐ１５３００２０３ Ａ ／ Ｃ Ａ１０ １６１９０６８５ ２􀆰 ９５ × １０ － ５ ９􀆰 ９４

角果有效长 ＶＳＬ Ｑ Ｂｎ⁃Ａ０２⁃ｐ３０９６８９０ Ａ ／ Ｃ Ａ０２ ５７５４１３ ８􀆰 ６８ × １０ － ６ １２􀆰 １７

Ｂｎ⁃Ａ０２⁃ｐ３８２１８１４ Ｔ ／ Ｇ Ａ０２ １２４２２４８ １􀆰 ９７ × １０ － ５ １１􀆰 ４２

Ｂｎ⁃Ａ０２⁃ｐ３５０７０５７ Ｔ ／ Ｇ Ａ０３ ２６２５２１００ ２􀆰 ５３ × １０ － ６ １１􀆰 ９６

Ｂｎ⁃Ａ０９⁃ｐ３０３７３１８０ Ｔ ／ Ｇ Ａ０９ ２８１５７３００ １􀆰 １７ × １０ － ５ １１􀆰 ９０

Ｂｎ⁃Ａ０２⁃ｐ４６１１２２１ Ｔ ／ Ｇ Ｃ０２ ４５９６４７０ １􀆰 ４１ × １０ － ５ １０􀆰 ４５

Ｂｎ⁃ｓｃａｆｆ＿１５７１４＿１⁃ｐ１９４９３８０ Ｔ ／ Ｃ Ｃ０２ ２２８９７０２ ２􀆰 ９０ × １０ － ５ ９􀆰 ８１

每果粒数 ＳＰＳ
　

ＰＣＡ
　

Ｂｎ⁃Ａ０４⁃ｐ３６３１５６３ Ａ ／ Ｇ Ａ０４ ３３０００００ ４􀆰 ０２ × １０ － ５ １０􀆰 ４４

Ｂｎ⁃Ａ１０⁃ｐ１６６２０６２７ Ａ ／ Ｃ Ａ１０ １６４１６４７０ ３􀆰 １４ × １０ － ５ １０􀆰 ８７

表 ７　 籽粒着生密度及其相关性状的候选基因

Ｔａｂｌｅ ７　 Ｔｈｅ ｃａｎｄｉｄａｔｅ ｇｅｎｅｓ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ＳＤＰＳ ａｎｄ ｉｔｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｒａｉｔｓ

性状

Ｔｒｉａｔ
标记

Ｍａｒｋｅｒ
染色体

Ｃｈｒ．
ＬＤ 区间（ｂｐ）
ＬＤ Ｉｎｔｅｒｖａｌ

候选基因

Ｃａｎｄｉｄａｔｅ ｇｅｎｅ

拟南芥基因

Ａｒａｂｉｄｏｐｉｓｉｓ
ｇｅｎｅ

简称或功能

Ａｂｂｒｅｖｉａｔｉｏｎ ｏｒ
ｆｕｎｃｔｉｏｎ
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ＢｎａＡ１０ｇ２４６９０Ｄ ＡＴ５Ｇ０５８６０ ＵＧＴ７６Ｃ２ ［３７］

３　 讨论

长角果可间接增加每果粒数从而提高油菜籽产

量，同时在保证角果形态和籽粒大小一定的前提下，
增加籽粒着生密度也可以增加产量，因此鉴定和定

位控制籽粒着生密度及其相关性状的 ＱＴＬ，对挖掘
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高产基因和培育高产品种具有重要的理论意

义［７⁃ ８］。 本研究用关联分析对籽粒着生密度进行

ＱＴＬ 检测，发现分布于 Ａ０４ 和 Ａ１０ 染色体上的 ２ 个

关联 ＳＮＰ 位点，可能为新的 ＱＴＬ 位点，增加了籽粒

着生密度的 ＱＴＬ 信息。 且 Ａ１０ 上的 ＳＮＰ 位点与每

果粒数在 Ａ１０ 上发现的位点同处一个区间，与性状

相关性相符，表明二者有一定相同的遗传基础。 段

秀建［４７］在 Ａ０２ 染色体上检测到的 Ｂｎ⁃Ａ０２⁃ｐ９８８８２０８
位点在本研究发现的 ２ 个位点之间，与每个位点相

距约 ５ Ｍｂ；在 Ａ０３、Ａ０９ 和 Ｃ０２ 染色体上检测到的

关联位点与段秀建［４７］发现的位点共定位，Ａ０９ 染色

体上的位点还与蔡东芳［４８］发现的位点相近，可能为

共定位，表明 Ａ０９ 上也有控制角果有效长的主效

ＱＴＬ，与前人研究结果相一致［５，１７］。 本次仅检测到 ２
个分别位于 Ａ０４ 和 Ａ１０ 染色体上与每果粒数关联

的位点，在 Ａ１０ 染色体上的关联位点与段秀建［４７］发

现的位点相距 ２􀆰 ２ Ｍｂ，张立武［４９］ 将对贡献率较大

的 ｑＳＳ． Ｃ９ 位点定位到 Ａ１０ 染色体上的 １􀆰 ００５ Ｍｂ
的区间内。

通过关联分析，扫描与籽粒着生密度及其相关

性状显著关联 ＳＮＰ 位点的 ＬＤ 区域，筛选到 １６ 个重

要候选基因，其中包含位于关联 ＳＮＰ 位点处或在位

点附近的未知基因，可能通过一些未知的机制调节

相关性状；部分已知功能基因与细胞分裂素的调控、
种子的形成过程和侧生器官的生长发育过程等有

关。 细胞分裂素可以调节胚乳中的细胞数目和细胞

分裂活性，促进了籽粒充实和物质转化从而影响胚

乳和籽粒发育，增大种子体积，ＫＭＤ４ 靶向作用于降

解 Ｂ 型 ＡＲＲ 蛋白，参与细胞分裂素反应的负调

节［３５，５０］。 ＡＤＣ２ 是精氨酸脱羧酶，通过 ＡＤＣ 途径催

化拟南芥中多胺（ＰＡ）生物合成的第一步，沉默 ＡＤＣ
基因显示 ＡＤＣ２ 转录水平降低和 ＰＡ 降低，导致开花

速率延迟从而阻碍生长，ＡＤＣ⁃Ｌ２ 突变体显示黄色和

棕色种子两种种子表型，黄色突变体种子小于野生

型种子，棕色是最小的胚胎种子［３６］。 ＭＣＣＢ 编码含

生物素的 ＭＣＣ⁃Ｂ 酶，是催化亮氨酸（Ｌｅｕ）分解代谢

所需的，线粒体 Ｌｅｕ 分解代谢中 ＭＣＣ⁃Ｂ 功能丧失导

致与生殖器官受损相关，包括异常花和长角果［４０］。
ＮＧＡ２ 为地上侧生器官细胞增殖的负调节基因，参
与侧生器官的生长和发育，ＡｔＮＧＡ１、ＡｔＮＧＡ４ 过表达

使侧生器官变短和变窄，而 ｎｇａ１ ｎｇａ２ ｎｇａ３ ｎｇａ４ 四

重突变体产生长且宽的侧生器官［４２］。 ＲＰＬ 编码同

源结构域转录因子，ＢＰ 与 ＲＰＬ 一起被 ＮＴＴ 激活调

节植物侧生器官发育，突变体有额外的侧生器官、缺

陷叶和短角果表型［４６］。 在油菜基因组上筛选的候

选基因可能与其在模式植物拟南芥的同源基因功能

相似，但这些基因是否控制籽粒着生密度及其相关

性状的表达，还需将这些候选基因进行功能分析及

验证，进而克隆得到控制相关性状的关键基因，并进

行后续分析。
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