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　 　 摘要:以来自全国的 １３６ 个花生主要育成品种及育种骨干亲本作为供试群体ꎬ测定其蛋白质、脂肪及油酸含量等性状ꎮ 选

用 ６４ 个均匀分布在复合遗传图谱不同遗传连锁群上多态性较好的 ＳＳＲ 标记进行多位点扫描ꎮ 通过标记的基因型值ꎬ利用

Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ 软件对群体进行结构划分并得到矫正 Ｑ 值ꎬ采用 Ｔａｓｓｅｌ 软件中 ＧＬＭ(Ｑ)方法将供试花生品种连续 ３ 年的品质性状与

ＳＳＲ 标记进行关联分析ꎮ 结果表明:(１)依据基因型数据对材料群的结构划分ꎬ供试群体最终可被划分为 ５ 个亚群ꎬ群体特点

和结构分析表明供试的花生材料适合关联分析ꎻ(２)通过关联分析ꎬ发掘与 ２０１０ 年、２０１１ 年和 ２０１２ 年品质性状显著关联的

ＳＳＲ 位点分别有 １８ 个、３１ 个和 ２６ 个ꎻ(３)通过综合分析ꎬ能够连续 ３ 年重复检测出与品质性状关联的 ＳＳＲ 位点 ４ 个ꎬ共计等

位变异位点 ４０ 个ꎮ
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　 ６ 期 严　 玫等:中国主要花生品种品质性状关联分析

　 　 花生是人类重要的油料作物之一ꎬ目前全球花

生年平均种植面积达 ３６００ 万 ｈｍ２ꎬ年总产 ３８００ 万 ｔ
左右[１]ꎮ 全世界种植花生面积最大的 ６ 个国家依次

是印度、中国、尼日利亚、塞内加尔、苏丹和缅甸ꎮ 我

国是世界花生主要生产和消费国ꎬ自 １９９３ 年以来ꎬ
生产和消费量一直居世界第 １ 位[２]ꎮ 花生作为我国

重要的食品工业原料和主要食用植物油来源之一ꎬ
其品质改良越来越受到育种者的高度重视[３]ꎮ

关联分析是一种基于连锁不平衡方法 ( ＬＤꎬ
ｌｉｎｋａｇｅ ｄｉｓｅｑｕｉｌｉｂｒｉｕｍ)检测自然群体中基因位点及

其等位变异ꎬ并将等位基因变异与目标性状联系起

来分析其基因作用效应的方法[４]ꎮ 与连锁分析相

比ꎬ关联分析具有不需要构建作图群体ꎬ定位精度

高、广度大、多位点的优点[５￣６]ꎮ
自 ２００１ 年 Ｊ. Ｍ. Ｔｈｏｒｎｓｂｅｒｒｙ 等[７]首次将关联分

析方法引入植物研究领域的 １２ 年间ꎬ该方法已被成

功应用于 ２０ 余种植物[８￣１７]ꎮ 在这些研究中ꎬ由于标

记数量和基因型分型技术的限制ꎬ大部分物种距成

功实现全基因组关联分析还有一定的距离ꎬ因此绝

大部分还是主要利用候选基因法进行关联分析用以

寻找效应较大的同源基因ꎮ 但随着一些模式植物基

因组测序的完成和一些重要农作物全基因组测序的

即将完成ꎬ全基因组关联分析方法已逐步在水

稻[１８￣１９]、拟南芥[２０￣２１]、玉米[２２]、小麦[２３] 及大豆[２４] 上

得以成功应用ꎮ
本研究采用全基因组关联分析方法ꎬ利用随机

均匀分布于花生 １７ 条拟染色体上的标记信息来估

计群体内部个体间的遗传关系(即 Ｑ 值)ꎮ 由于群

体结构的存在和亚群内等位基因频率的不均等分布

将导致多态性位点和表现型的假阳性关联[２５]ꎬ为了

有效地减少并消除由于群体自然分层对关联分析结

果的影响ꎬ经过基于 ＬＤ 测算后群体基因型的结构

分析ꎬ将花生种质群体各个亚群对应的 Ｑ 值作为协

变量ꎬ基于 ＧＬＭ( ｇｅｎｅｒａｌ ｌｉｎｅｒ ｍｏｄｅｌ) 模型对 ２０１０
年、２０１１ 年和 ２０１２ 年 ３ 年供试材料的蛋白质含量、
脂肪含量和油酸含量等品质性状的表型变异进行回

归分析ꎬ最终得到一系列与品质性状关联的 ＳＳＲ 位

点及对应标记的表型变异解释率ꎮ

１　 材料与方法

１. １　 试验材料

１. １. １　 田间试验材料　 本研究所用的 １３６ 份花生

品种均由中国农业科学院油料作物研究所于 ２０１０
年提供ꎬ材料来自 １５ 个省份ꎬ其中 １２４ 份为建国后

不同时期育成的花生优良品种及育种骨干亲本ꎬ另
外 １２ 份为传统育种中被选为骨干亲本的农家

品种[２６]ꎮ
试验材料于 ２０１１ 年、２０１２ 年在河南现代农业

研究开发基地(河南原阳)种植ꎮ 田间试验为完全

随机设计ꎬ设 ２ 次重复ꎬ行长 １􀆰 ５ ｍꎬ行距 ０􀆰 ４ ｍꎬ株
距 １５ ｃｍꎮ 田间管理采用常规管理方法ꎮ
１. １. ２　 分子标记　 选用 ６４ 个 ＳＳＲ 分子标记ꎬ其中

４２ 个 ＳＳＲ 标记均匀分布在以郑 ８９０３ × 豫花 ４ 号遗

传图谱为基础、结合其他 ３ 个遗传群体构建的复合

遗传连锁图谱的 １７ 个连锁群上ꎬ另外 ２２ 个标记均

匀分布在另外构建的 ３ 个遗传图谱的连锁群上[２７]ꎮ
引物均由上海英俊(ｉｎｖｉｔｒｏｇｅｎ)公司合成ꎮ
１. ２　 试验方法

１. ２. １　 品质性状检测　 采用 ＦＯＳＳ Ｉｎｆｒａｔｅｃ￣１２５５ 近

红外食品(饲料)品质分析仪对花生子仁品质性状

进行测定ꎬ 检测性状包括蛋白含量 (换算系数

５􀆰 ４６)、脂肪含量和油酸含量共 ３ 个性状[２８]ꎬ其中关

于蛋白质含量和油酸含量的近红外检测模型是基于

连续多年化学分析测试数据矫正建立起来的ꎬ多年

检测验证结果表明数据准确可靠ꎮ ２０１０ 年对由中

国农科院油料所繁殖、提供的种子样品进行检测ꎬ
２０１１ 年和 ２０１２ 年田间试验材料收获后ꎬ每个花生

品种选取 ５ 株混合样品ꎬ从中选取 １５ 粒子仁进行品

质性状检测ꎬ２ 次重复ꎮ
１. ２. ２　 基因组 ＤＮＡ 提取及 ＳＳＲ 分析　 每份花生

种质取 ２ 粒种子ꎬ净水中浸泡 ２４ ｈꎬ在装有干净河沙

的容器中置 ２６ ~ ２８ ℃ 条件下培养ꎬ出苗后采用

ＣＴＡＢ 法抽提叶片 ＤＮＡ[２９]ꎬ然后用 １％ 的琼脂糖凝

胶水平电泳检测 ＤＮＡ 的完整性和纯净度ꎬ利用

ＮａｎｏＰｒｏｐ ２０００ Ｔｈｅｒｍｏ ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ 检测 ＤＮＡ 的质量和

浓度ꎮ 最后将 ＤＮＡ 浓度稀释至工作浓度 ２０ ｎｇ / μＬ
用于 ＰＣＲ 扩增ꎮ

ＳＳＲ 扩增程序及电泳、显色等试验流程参照文

献[３０]ꎮ 将各 ＳＳＲ 扩增的每一条带视为一个等位

变异位点ꎬ参照 Ｍａｒｋｅｒ ＤＬ２０００(ＴＡＫＡＲＡ 公司)ꎬ详
细记录每一条带的分子量ꎬ依据 ＳＳＲ 重复单元的大

小对条带进行人工矫正ꎬ确定等位变异数目和分子

量大小ꎬ最终形成位点等位变异矩阵[３１]ꎮ
１. ２. ３　 群体结构(Ｑ 矩阵)分析　 群体结构评估采

用 Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ２. ３. １ 软件[３２] 进行基于数学模型的类

群划分ꎬ将群体中各材料划分至对应的亚群ꎮ 首先

设定亚群数 Ｋ 值范围为 １ ~ ２０ꎬ进行 ５ 次迭代运算ꎬ
将每次运行的 ｂｕｒｉｎ ｐｅｒｉｏｄ 和 ＭＣＭＣ ｂｕｒｉｎ ｐｅｒｉｏｄ 重
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复数分别设为 １０００００ 和 １００００００ꎬ模型设定中将亲

缘关系设为混合ꎬ等位基因频率设为相关ꎮ
１. ２. ４ 　 关联分析 　 使用 Ｔａｓｓｅｌ ２􀆰 １ 软件( ｈｔｔｐ: / /
ｗｗｗ􀆰 ｍａｉｚｅｇｅｎｅｔｉｃｓ􀆰 ｎｅｔ / ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ / ｔａｓｓｅｌ / ) 的

ＧＬＭ 程序ꎬ将各个品种的 Ｑ 值作为协变量ꎬ将 ３
个品质性状连续 ３ 年的数据分别对标记变异进

行逐一回归分析 [３３] ꎮ

２　 结果与分析

２. １　 群体结构

种群结构划分主要由 ４ 类因素决定:(１)划分

种群结构的不同可能性———划分类型数 (Ｋ 值变

化)ꎮ (２)多次迭代运算后的结果一致性与稳定性ꎮ
(３)种质相关的基本材料信息作为辅助参考ꎮ (４)
种群结构划分的不同可能性间△Ｋ 的变化[３４]ꎮ

经过 ＬＤ 测算ꎬ剔除遗传距离近的ꎬ最终确定均

匀分布于复合遗传图谱连锁群上的 ３６ 个 ＳＳＲ 标记

及对应的 ３５５ 个等位基因位点进行 ＬＤ 验证ꎬ再以

基于 Ｂａｙｅｓｉａｎ 模型和遗传距离聚类的方法分析 １３６
份材料构成的群体的遗传结构[３５]ꎮ 通过 Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ
２􀆰 ３􀆰 １ 软件每次运算到不同的似然值ꎬ选择 Ｋ ＝ ２
至 Ｋ ＝ ７ 的运算结果作散点图(图 １)ꎬ结果在 Ｋ ＝ ５
时其模型后验概率( ｌｎＰ(Ｄ))最大ꎮ 根据选择似

然值最大原则ꎬ可将整个群体分为 ５ 个亚群ꎬ依据

各材料在不同亚群的 Ｑ 值可将其归入对应的亚

群(表 １)ꎮ
通过品种的基因型数据对群体结构划分的分

析ꎬ可知当群体样品的等位变异频率特征类型值

Ｋ ＝ ５ 时服从 Ｈａｒｄｙ￣Ｗｅｉｎｂｅｒｇ 平衡ꎬ即判定样本最适

的亚群值为 Ｋ ＝ ５ꎬ花生品种群体可分成 ５ 个亚群ꎮ
根据 Ｋ 值绘制相应的品种群体结构图(图 ２)ꎬ分析

各亚群数目的生物学意义和品种来源地情况发现:
以 ２０１０ 年的品质性状为例ꎬ表现为亚群Ⅰ的蛋白质

含量普遍较低的同时脂肪酸含量普遍较高ꎬ而亚群

Ⅴ的蛋白质含量普遍较高但同时脂肪酸含量较低ꎬ
这一现象又在 ２０１２ 年品质性状的表现中得到了较

好的验证ꎮ

图 １　 不同亚群值 Ｋ的后验概率 ｌｎＰ(Ｄ)变异趋势

Ｆｉｇ. １　 Ｐｏｓｔｅｒｉｏｒ ｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｉｅｓ(ｌｎＰ(Ｄ))ｆｏｒ ｅａｃｈ
ｈｙｐｏｔｈｅｔｉｃ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｓｕｂｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ(Ｋ)

ｉｎ ｔｈｅ ｒａｎｇｅ ｏｆ Ｋ ＝２ ｔｏ Ｋ ＝７

另外ꎬ花生品种群体亚群划分与分省亚群划分

相关ꎬ表现为红色代表的亚群Ⅰ基本上来源于黄淮

海地区ꎬ绿色代表的亚群Ⅱ则由源于长江流域和一

些河南花生品种两部分构成ꎬ蓝色和黄色代表的亚

群Ⅲ和Ⅳ没有显著的地域特征ꎻ粉红色代表的亚群

Ⅴ中 ７０％为两广和福建沿海地区的花生品种ꎮ 以

上结果说明ꎬ亚群Ⅰ和亚群Ⅴ的群体结构有强的独

立性ꎬ与地理来源关系更为紧密ꎮ

图 ２　 １３６ 份花生品种依据 Ｑ 值划分的亚群结构图(Ｋ ＝５)
Ｆｉｇ. ２　 Ｔｈｅ ｂａｒ ｂｌｏｔ ｏｆ １３６ ｐｅａｎｕｔ ｇｅｒｍｐｌａｓｍ ｃｌａｓｓｉｆｉｅｄ ｉｎｔｏ ５ ｃｌｕｓｔｅｒｓ ｂｙ Ｑ ｆａｃｔｏｒ(Ｋ ＝５)
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表 １　 １３６ 份花生品种结构亚群分类表

Ｔａｂｌｅ １　 １３６ ｐｅａｎｕｔ ｃｕｌｔｉｖａｒｓ ｗａｓ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｄ ｉｎｔｏ ５ ｓｕｂｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

品种

Ｃｕｌｔｉｖａｒ
来源

Ｏｒｉｇｉｎ
品种

Ｃｕｌｔｉｖａｒ
来源

Ｏｒｉｇｉｎ
品种

Ｃｕｌｔｉｖａｒ
来源

Ｏｒｉｇｉｎ
品种

Ｃｕｌｔｉｖａｒ
来源

Ｏｒｉｇｉｎ
品种

Ｃｕｌｔｉｖａｒ
来源

Ｏｒｉｇｉｎ

亚群Ⅰ　 　 Ｓｕｂｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ　 Ⅰ

豫花 ４ 号(７８８８) 河南 豫花 ３ 号 河南 开农 ３０ 河南 皖花 ５ 号 安徽 淮花 ８ 号 山东

豫花 ５ 号 河南 豫花 ３ 号 河南 开农 ３７ 河南 皖花 ７ 号 安徽 冀油 ６ 号 河北

豫花 ６ 号 河南 濮科花 １ 号 河南 开农 ４９ 河南 潍花 ６ 号 山东 冀油 ５ 号 河北

豫花 ８ 号 河南 豫花 ９３２６ 河南 晋华 ７ 号 山西 山花 ７ 号 山东 唐油 ４ 号 河北

豫花 １０ 号 河南 豫花 ９８４０ 河南 泰花 ３ 号 江苏 抗青 １０ 号 山东 鄂花 ３ 号 湖北

豫花 １６ 号 河南 远杂 ９３０７ 河南 泰花 ６ 号 江苏 丰花 ５ 号 山东

亚群Ⅱ　 　 Ｓｕｂｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ　 Ⅱ

徐花 ４ 号 江苏 皖花 ６ 号 安徽 伏花生 山东 豫花 ９７１９ 河南 开农 ３６ 河南

如东碗儿青 江苏 天府 ７ 号 四川 山花 １０ 号 山东 豫花 ９６２０ 河南 开农 Ｈ０５３ 河南

泰花 ４ 号 江苏 天府 ９ 号 四川 花 ３７ 山东 开农 ４１ 河南 冀花 ６ 号 河北

徐彩花(紫)１ 号 江苏 天府 １４ 号 四川 山花 ９ 号 山东 开农 ８ 号 河南 粤花 ８ 号 广东

徐州 ４０２ 江苏 天府 １５ 号 四川 豫花 １ 号 河南 开农 ５３ 河南

徐州 ６８ － ４ 江苏 天府 １８ 号 四川 豫花 ９３３１ 河南 开农 ６０ 河南

亚群Ⅲ　 　 Ｓｕｂｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ　 Ⅲ

潍花 ９ 号 山东 丰花 ６ 号 山东 山花 ８ 号 山东 桂花 ９５ 广西 黔花生 ４ 号 贵州

黔花生 ２ 号 贵州 嫩花 ３ 号 黑龙江

亚群Ⅳ　 　 Ｓｕｂｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ　 Ⅵ

豫花 １５ 号 河南 开农 ８５９８ 河南 中花 １０ 号 湖北 天府 ８ 号 四川 白沙 １０１６ 广东

豫花 ９３２７ 河南 中花 ５ 号 湖北 中花 １６ 湖北 皖花 ８ 号 安徽 贺油 １１ 号 广西

开 ５１ － ２ 河南 中花 ８ 号 湖北 鄂花 ２ 号 湖北 晋花 ３ 号 山西

亚群Ⅴ　 　 Ｓｕｂｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ　 Ⅴ

湛油 ７５ 广东 粤油 ５２ 广东 ６６ 抗黄 １ 号 福建 中琉球 福建 湘花生 １ 号 湖南

狮南 ３ 号 广东 桂花 ８３６ 广西 福花 ３ 号 福建 小琉球 福建 皖花 ４ 号 安徽

粤油 ２５６ － ２ 广东 桂花 １７ 广西 福花 ４ 号 福建 粉红 福建 豫花 １４ 号 河南

湛油 ６２ 广东 桂花 １６６ 广西 福花 ５ 号 福建 三荚公 福建 远杂 ９１０２ 河南

百日仔 广东 贺油 １０ 号 广西 福花 ８ 号 福建 大屁股 福建 豫花 １２ 号 河南

粤油 ２０ 广东 贺油 １２ 号 广西 泉花 ８ 号 福建 浦油 ２ 号 福建 唐花 １０ 号 河北

台山珍珠 广东 桂花 ２２ 广西 泉花 ３２７ － ９ 福建 赣花 ２８８１ 江西 冀花 ７ 号 河北

湛油 ６２ 广东 桂花红 ３５ 广西 泉花 ６４６ 福建 赣花 ２８６７ 江西 黔花生 １ 号 贵州

粤油 ５５１ 广东 梧油 １ 号 广西 泉花 ６ 号 福建 红梅早 湖北 鲁花 １２ 号 山东

粤油 ９２ 广东 梧油 ４ 号 广西 泉花 １０ 号 福建 鄂花 ４ 号 湖北 海花 １ 号 山东

０９ － 狮头企 广东 梧油 ７ 号 广西 福花 ６ 号 福建 芙蓉花生 湖南 花育 ２０ 号 山东

汕油 １９９ 广东 贺粤 １ 号 广西 莆花 １ 号 福建

２. ２　 关联分析结果

将 ２０１０ 年、２０１１ 年和 ２０１２ 年的品质性状分别

对 ＳＳＲ 标记进行关联分析ꎬ每年检测出与蛋白质、
脂肪和油酸含量等性状呈显著关联的 ＳＳＲ 标记累

计分别是 １８ 个、３１ 个和 ２６ 个ꎬ关联标记对蛋白质、
脂肪和油酸的变异解释率分别为 ０􀆰 ０２７３ ~ ０􀆰 ２４６４、
０􀆰 ０４２９ ~ ０􀆰 ２５９６ 和 ０􀆰 ０４９６ ~ ０􀆰 ３５４７(表 ２)ꎮ 从整

体上看ꎬ与油酸含量关联的 ＳＳＲ 位点ꎬ其关联显著

程度和表型变异解释率明显高于与蛋白质含量和脂

肪酸含量的关联 ＳＳＲ 位点ꎮ
与蛋白质 ２ 年及 ２ 年以上关联到的 ＳＳＲ 标记共

计 ４ 个ꎬ分别为 ｐＰＧＰｓｅｑ３Ｅ１０、ｐＰＧＳｓｅｑ１５Ｄ３、ＴＣ１Ｇ０４
和 ＴＣ２Ｅ０５ꎬ其中 ＴＣ２Ｅ０５ 在 ３ 年环境中均与蛋白质含

量相关ꎬ且最大变异解释率为 ２１􀆰 ９９％ ꎻ２ 年及 ２ 年

以上与脂肪显著关联的 ＳＳＲ 标记共计 ４ 个ꎬ分别为

ｐＰＧＳｓｅｑ１８Ｇ１、ＴＣ２Ｅ０５、ＴＣ４Ｇ０２ 和 ＡＲＳ２５１ꎻ与油酸 ２ 年

及 ２ 年以上关联到的 ＳＳＲ 标记共计 １０ 个ꎬ分别为

ＰＭ８１、 ｐＰＧＰｓｅｑ１Ｂ９、 ｐＰＧＳｓｅｑ１４Ｈ６、 ｐＰＧＰｓｅｑ２Ｄ１２Ｂ、
ＲＮ２６Ｇ０９、 ＡＲＳ９８、 ＡＲＳ１２４、 ＡＲＳ２０３、 ＡＲＳ３７６ 和

ＡＲＳ５４５ꎬ其中 ｐＰＧＰｓｅｑ２Ｄ１２Ｂ、 ＡＲＳ３７６ 和 ＡＲＳ５４５
在 ３ 年环境中均与油酸含量相关ꎬ最大变异解释率

为 ３５􀆰 ４７％ ꎮ
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表 ２　 ２０１０￣２０１２ 年与品质性状呈显著关联的 ＳＳＲ 位点及表型变异解释率

Ｔａｂｌｅ ２　 ＳＳＲ ｍａｒｋｅｒ ｌｏｃｉ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｑｕａｌｉｔｙ ｔｒａｉｔｓ ｆｒｏｍ ２０１０ ｔｏ ２０１２ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｅｘｐｌａｉｎｅｄ ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｖａｒｉａｔｉｏｎ

位点

Ｌｏｃｕｓ

蛋白质含量 Ｐｒｏｔｅｉｎ ｃｏｎｔｅｎｔ 脂肪酸含量 Ｏｉｌ ｃｏｎｔｅｎｔ 油酸含量 Ｏｌｅｉｃ ａｃｉｄ ｃｏｎｔｅｎｔ

２０１０ ２０１１ ２０１２ ２０１０ ２０１１ ２０１２ ２０１０ ２０１１ ２０１２

ＰＭ８１ ０􀆰 １５８３ ０􀆰 ０７４１

ＰＭ４３６ ０􀆰 ０７９８ ０􀆰 １６０４

ＰＭｃ５８８ ０􀆰 ０６４２

ｐＰＧＰｓｅｑ３Ｅ１０ ０􀆰 ０４８３ ０􀆰 ０４３９ ０􀆰 １１４０ ０􀆰 ０７７５

ｐＰＧＳｓｅｑ１７Ｅ３ ０􀆰 １３８９

ｐＰＧＰｓｅｑ１Ｂ９ ０􀆰 ０４５６ ０􀆰 １１９１ ０􀆰 １３７１

ｐＰＧＳｓｅｑ１５Ｃ１２ ０􀆰 ０８０３ ０􀆰 １０６５

ｐＰＧＰｓｅｑ４Ｈ１１ ０􀆰 ０４９０

ｐＰＧＳｓｅｑ１４Ｈ６ ０􀆰 ０８３ ０􀆰 ０８８４

ｐＰＧＳｓｅｑ１５Ｄ３ ０􀆰 ０８６１ ０􀆰 ０７１６ ０􀆰 ３３０７

ｐＰＧＳｓｅｑ１８Ｇ１ ０􀆰 ０７９５ ０􀆰 １３７８

ｐＰＧＰｓｅｑ２Ｅ６ ０􀆰 １１８０ ０􀆰 １８７２

ｐＰＧＰｓｅｑ５Ｄ５ ０􀆰 １５６２

ｐＰＧＰｓｅｑ２Ｄ１２Ｂ ０􀆰 １００７ ０􀆰 １１６１ ０􀆰 １４７９

ＰＭ３７７ ０􀆰 １３３０ ０􀆰 １３６９

ＧＣ￣５７ ０􀆰 ２０１５ ０􀆰 ０７９７

ＧＣ￣９４ ０􀆰 １６２５

ＥＭ￣８７ ０􀆰 ０９７０

ＴＣ１Ａ０２ ０􀆰 ２４６４ ０􀆰 １５１５

ＴＣ１Ｇ０４ ０􀆰 ０５４０ ０􀆰 ０４４２ ０􀆰 ０７８９

ＴＣ２Ｅ０５ ０􀆰 １１０２ ０􀆰 ２１９９ ０􀆰 ０６８０ ０􀆰 １６０５ ０􀆰 １１３４

ＴＣ４Ｇ０２ ０􀆰 １４２１ ０􀆰 １０２７

ＴＣ６Ｅ０１ ０􀆰 ２５９６

ＲＮ２６Ｇ０９ ０􀆰 １４６２ ０􀆰 １２１５

ＲＮ３４Ａ１０ ０􀆰 ０７９７

ＡＲＳ９８ ０􀆰 ０８４５ ０􀆰 １３７５ ０􀆰 １５８２

ＡＲＳ１２４ ０􀆰 ０４７８ ０􀆰 ０４９６ ０􀆰 ０８７１

ＡＲＳ１２７ ０􀆰 ０４２９

ＡＲＳ１６６ ０􀆰 ０６９７

ＡＲＳ１７３ ０􀆰 １４８１

ＡＲＳ１８０ ０􀆰 １３６９

ＡＲＳ２０３ ０􀆰 １０５６ ０􀆰 １２７６ ０􀆰 １８１８ ０􀆰 ３２０３

ＡＲＳ２５１ ０􀆰 １１８０ ０􀆰 ０９３５ ０􀆰 １６２６

ＡＲＳ３０３ ０􀆰 ０５４４ ０􀆰 １２８９

ＡＲＳ３１３ ０􀆰 ０２９６ ０􀆰 ０６２３

ＡＲＳ３３５ ０􀆰 ０２７３ ０􀆰 ０５７１

ＡＲＳ３６９ ０􀆰 １３１４

ＡＲＳ３７６ ０􀆰 ０９６５ ０􀆰 １０１２ ０􀆰 １０５６

ＡＲＳ３９２ ０􀆰 １６３９ ０􀆰 ０８５９

ＡＲＳ４１５ ０􀆰 ０６６０

ＡＲＳ５４５ ０􀆰 ０３９１ ０􀆰 １０４３ ０􀆰 ２０８５ ０􀆰 ２６３４ ０􀆰 ３５４７

ＡＲＳ６０６ ０􀆰 ０６４３ ０􀆰 ０８３３

ＡＲＳ６４４ ０􀆰 ０４８６ ０􀆰 ０５２７

ＰＭ５０ ０􀆰 １１８８

以粗体格式显示的数值表示标记性状的关联显著程度为 Ｐ < ０􀆰 ０１
Ｔｈｅ ｂｏｌｄ ｓｔａｔｉｓｉｔｉｃｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｒｅｌａｔｅｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ｏｆ ｍａｒｋｅｄ ｔｒａｉｔｓ ａｒｅ ａｔ ｔｈｅ ０􀆰 ０１ ｌｅｖｅｌ
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本研究全基因组关联分析选用的标记绝大部分

是来自分布在已经构建的复合遗传图谱连锁群上的

ＳＳＲꎮ 因而ꎬ通过比对关联结果中的 ＳＳＲ 位点及其

对应的遗传图谱上的图位信息(表 ３)ꎬ可以发现与

某单一性状关联的标记位点集中分布在某一个连锁

群上ꎮ 其中 ２０１０ 年与性状关联的标记中 ＰＭ８１、
ＡＲＳ３９２、ＡＲＳ２５１ 和 ＡＲＳ１８０ 集中分布在第 ２ 连锁群

上ꎬ共计相关等位变异位点有 ３２ 个ꎮ

表 ３　 连续 ２ 年以上重复检出与品质性状关联的 ＳＳＲ 在复

合图谱上对应的图位信息

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｈｅ ＳＳＲｓ ａｓｓｏｃｉａｔｉｅｄ ｗｉｔｈ ｑｕａｌｉｔｙ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ２ ｙｅａｒｓ
ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｌｏｃｕｓ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｉｎ ｃｏｎｓｅｎｓｕｓ ｍａｐｐｉｎｇ

连锁群

Ｌｉｎｋａｇｅ
ｇｒｏｕｐ

位点

Ｌｏｃｕｓ

复合

图位

(ｃＭ)
Ｐｏｓｉｔｉｏｎ

连锁群

Ｌｉｎｋａｇｅ
ｇｒｏｕｐ

位点

Ｌｏｃｕｓ

复合

图位

(ｃＭ)
Ｐｏｓｉｔｉｏｎ

ＬＧ１ ＡＲＳ３０３ ２ ＬＧ７ ＡＲＳ６４４ ６２􀆰 ６

ＬＧ１ ＡＲＳ４１５ ２４􀆰 ４ ＬＧ８ ｐＰＧＰｓｅｑ１Ｂ９ ０

ＬＧ２ ｐＰＧＳｓｅｑ１９Ｇ７ ０ ＬＧ９ ＡＲＳ５４５ ３３􀆰 ９

ＬＧ２ ＰＭ８１ １０􀆰 ６ ＬＧ１２ ＰＭ４３６ ４１􀆰 ７

ＬＧ２ ＡＲＳ３９２ ５１􀆰 ６ ＬＧ１２ ｐＰＧＳｓｅｑ１４Ｈ６ ４７􀆰 ７

ＬＧ２ ＡＲＳ２５１ ６０􀆰 ３ ＬＧ１５ ＡＲＳ２０３ ３０􀆰 ２

ＬＧ２ ＡＲＳ１８０ ７３ ＬＧ１５ ＴＣ１Ａ０２ ５２􀆰 ２

ＬＧ７ ＡＲＳ３７６ ２５􀆰 ２ ＬＧ１７ ｐＰＧＰｓｅｑ３Ｅ１０ ０

ＬＧ７ ｐＰＧＳｓｅｑ１７Ｅ３ ４９􀆰 ９ ＬＧ１７ ｐＰＧＰｓｅｑ４Ｈ１１ １３􀆰 ４

连续 ２ 年与主要品质性状呈显著关联的位点

中:与蛋白质含量呈显著关联的 ｐＰＧＰｓｅｑ３Ｅ１０(Ｐ <
０􀆰 ０１)位于 ＬＧ１７ 上ꎻ与脂肪酸呈显著关联的位点

ＡＲＳ２５１(Ｐ < ０􀆰 ０５)位于 ＬＧ２ 上ꎻ与油酸含量显著

关 联 的 位 点 有 ＰＭ８１、 ＡＲＳ３９２、 ＡＲＳ３７６、 ｐＰＧ￣
Ｐｓｅｑ１Ｂ９、ＡＲＳ５４５、ｐＰＧＳｓｅｑ１４Ｈ６ 和 ＡＲＳ２０３ꎬ分别

位于复合图谱的 ＬＧ２、ＬＧ２、ＬＧ７、ＬＧ８、ＬＧ９、ＬＧ１２
和 ＬＧ１５ 上ꎬ其中 ＡＲＳ３７６ 和 ＡＲＳ５４５ 连续 ３ 年与

油酸显著关联ꎮ

３　 讨论

３. １　 ＳＳＲ 位点与关联分析方法选择

本试验采用全基因组关联分析方法ꎬ利用随机

均匀分布于花生 １７ 条拟染色体上的标记信息来估

计群体内部个体间的遗传关系ꎬ再以群体结构 Ｑ 值

作为协变量ꎬ基于 ＧＬＭ(Ｑ)模型对 ３ 年的品质性状

的表型变异进行回归分析ꎬ最终得到与性状显著关

联的 ＳＳＲ 位点ꎮ 其中用于关联分析的 ＳＳＲ 位点选

择依据有 ２ 点:一是分布在构建的复合遗传图的不

同 ＬＧ 上的 ＳＳＲ 且遗传多样性较好ꎻ二是尽可能选

择并利用重组自交系群体郑 ９８０３ × 豫花 ４ 号中获

得的 ＱＴＬ 位点连锁的 ＳＳＲꎬ以便为关联分析与 ＱＴＬ
分析结果的双向验证创造条件ꎮ

目前在植物全基因组关联分析中ꎬ仍倾向于选

择核心种质或微核心种质作为自然群体ꎬ进行重要

性状的关联分析[３６]ꎮ 已有很多研究证明核心种质

是挖掘有利基因、进行关联作图的重要基础材

料[１１￣１３ꎬ３７￣３８]ꎮ 本研究选择的材料由中国农业科学院

油料作物研究所提供ꎬ主要由建国后不同历史时期

的花生骨干亲本和育成品种构成供试群体ꎮ 该群体

不同于严格意义上的核心种质或微核心种质

群[３９] ꎬ其代表的基因群并不能有效覆盖花生(Ａｒａ￣
ｃｈｉｓ ｈｙｐｏｇａｅａ Ｌ. )的整个基因组ꎮ 然而通过育种家

的选择和努力ꎬ花生骨干亲本和花生育成品种往

往是许多有益性状的聚合体ꎬ故该品种群体同微

核心种质群体相比ꎬ包含了花生种质中的大部分

有利基因ꎮ
在关联分析中ꎬ群体中的 ＬＤ 会受到遗传漂变、

群体分层和自然选择等多种因素的影响ꎬ其中群体

分层与目标性状基因效应协同干扰关联结果被认为

是导致出现假关联和伪关联的最主要因素[８]ꎮ 鉴

于群体结构的存在和亚群内等位基因频率的不均等

分布将导致多态性位点和表现型的假阳性关联[２５]ꎬ
将花生种质群体各个亚群对应的 Ｑ 值作为协变量ꎬ
基于 ＧＬＭ 模型对品质性状的表型变异进行回归分

析ꎬ可有效地减少并消除由于群体自然分层对关联

分析结果的影响ꎮ
花生是严格的自花授粉作物ꎬ其各类育成品种

在自然进化和形成过程中均经历了瓶颈效应和强烈

人工选择ꎬ因此其包含的等位基因较少ꎬ故采用全基

因组扫描的方法进行关联分析是可行的ꎬ同时也能

挖掘出较多的优异等位变异位点ꎮ
３. ２　 品质性状关联结果

本研究利用随机均匀分布于花生 １７ 条拟染色

体上的 ６４ 个 ＳＳＲ 标记对 １３６ 份花生骨干亲本进行

全基因组多位点的扫描分析ꎬ在对供试材料进行基

于混合模型的群体结构分析的基础上ꎬ将连续 ３ 年

的花生主要品质性状对 ＳＳＲ 标记进行关联分析ꎮ
在矫正后群体中ꎬ共检测出 ４ 个 ＳＳＲ 标记连续 ３ 年

与品质性状显著关联:与蛋白质含量显著关联的位

点为 ＴＣ２Ｅ０５ꎻ与油酸性状显著关联的位点有 ３ 个ꎬ
分别为 ｐＰＧＰｓｅｑ２Ｄ１２Ｂ、ＡＲＳ３７６ 和 ＡＲＳ５４５ꎻ没有发
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现连续 ３ 年与脂肪性状显著关联的 ＳＳＲ 标记ꎮ 其

原因可能在于ꎬ脂肪含量为综合数量性状ꎬ遗传较为

复杂ꎬ受环境影响大ꎬ而且本研究所选用的标记数量

有限ꎬ故有必要通过进一步增加多态标记的数量及

重复表型鉴定来深入研究ꎮ
利用 ２０１１ 年、２０１２ 年河南原阳地区试验数据

重复检测出与脂肪含量显著关联(Ｐ < ０􀆰 ０５)的位点

是 ｐＰＧＰｓｅｑ２Ｅ６、ＴＣ２Ｅ０５、ＴＣ４Ｇ０２ 和 ＡＲＳ２５１ꎬ而利

用姜慧芳提供的 ２０１２ 年同一批在武汉地区的试验

数据分析ꎬ仅发现 ３ 个与性状相关的 ＳＳＲ 位点

ＰＭｃ５８８(Ｐ < ０􀆰 ０５)、ＲＮ２６Ｇ０９(Ｐ < ０􀆰 ００１)和 ＧＭ４０１
(Ｐ < ０􀆰 ００１)ꎬ表明两地与脂肪含量关联的位点差异

显著ꎮ
综合以上结果不难看出ꎬ在 ３ 类主要品质性状

中ꎬ油酸含量是受环境因素影响最小的性状ꎬ其次是

蛋白质含量ꎬ而脂肪含量则较易受环境和气候变化

的影响ꎬ致使其关联结果也随着环境和气候的变化

而改变ꎮ Ｘ. Ｙ. Ｚｈａｎｇ 等[４０] 利用重组自交系开展的

遗传分析表明ꎬ脂肪遗传受 ２ 对连锁互补的主基因

加多基因控制ꎬ主基因遗传率为 ２２􀆰 ８８％ ꎻ油酸遗传

受 ２ 对主基因控制ꎬ主基因遗传率为 ７５􀆰 １１％ ꎻ黄冰

艳等[４１]利用 ４ 个 Ｆ２群体所做的遗传分析表明ꎬ花生

的油酸含量受 ２ 对主基因控制ꎬ同时存在着基因互

作与多基因效应ꎬ主基因遗传力分别为 ６６％ ~
８９％ ꎮ 这些研究结果虽然因所用材料不同而不完全

一致ꎬ却共同说明一个问题:相对于脂肪含量的遗

传ꎬ花生油酸含量的遗传比较简单ꎮ
张新友等[４２] 利用重组自交系群体郑 ９８０３ × 豫

花 ４ 号进行的 ＱＴＬ 分析表明ꎬ标记 ＡＲＳ３０３ 与蛋白

质的 ＱＴＬ 位点紧密连锁ꎬ本研究在 ２０１２ 年关联分

析结果中也发现 ＡＲＳ３０３ 与蛋白质含量相关联(Ｐ <
０􀆰 ０５ꎬ０􀆰 ０５４４)ꎬ说明标记 ＡＲＳ３０３ 很可能是与蛋白

质含量性状相关的 ＱＴＬ 位点ꎬ今后在高蛋白质材料

的筛选中可加以应用ꎮ 此外在关联分析中ꎬ２ 年重

复检出与蛋白质含量呈显著关联的位点 ｐＰＧ￣
Ｐｓｅｑ３Ｅ１０ 也同时与百果重和侧枝长的 ＱＴＬ 位点紧

密连锁ꎬ与脂肪含量呈显著关联的位点 ＡＲＳ２５１ 同

时与结果枝数的 ＱＴＬ 位点紧密连锁ꎻ与油酸含量呈

显著关联的位点有 ＰＭ８１、ＡＲＳ３７６ 和 ＡＲＳ２０３ꎬ其中

ＰＭ８１ 也是侧枝长、结果枝和蛋白质含量共同的 ＱＴＬ
位点ꎬＡＲＳ３７６ 在侧枝长 ＱＴＬ 位点附近 ７ ｃＭ 左右ꎬ
ＡＲＳ２０３ 同时也是单株果数 ＱＴＬ 位点ꎮ 综合比较本

研究中品质性状的关联位点与复合遗传连锁图谱上

对应的 ＱＴＬ 位点ꎬ结果表明在不同性状定位的方法

中ꎬ同一 ＳＳＲ 位点对应的定位性状差异较大ꎮ 推测

出现这种现象的原因有 ２ 个:一是与所用试验材料

的遗传基础有关ꎬ基于重组自交系为基础的遗传连

锁图谱的 ＱＴＬ 定位是通过高世代群体对 ２ 个亲本

的遗传解析ꎬ而关联分析所用的材料数目和类型均

多于 ＱＴＬ 分析ꎬ为遗传解析提供了更为丰富多样的

遗传背景资料ꎻ二是可能与遗传分析所采用的数学

模型不同有关ꎬ２０１１ 年国际半干旱所(ＩＣＲＩＳＡＴꎬｉｎ￣
ｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ ｃｒｏｐｓ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｉｎｓｔｉｔｕｔｅ ｆｏｒ ｔｈｅ ｓｅｍｉ￣ａｒｉｄ
ｔｒｏｐｉｃｓ) 的 Ｃ. Ｓａｒｖａｍａｎｇａｌａ 等[４３] 曾 尝 试 通 过 对

ＴＧ２６ × ＧＰＢＤ４ 高代(Ｆ９ ∶ Ｆ１０)的 １４６ 个家系同时采

用单标记分析(ＳＭＡꎬｓｉｎｇｌｅ ｍａｒｋｅｒ ａｎａｌｙｓｉｓ)和复合

区间作图(ＣＩＭꎬｃｏｍｐｏｓｉｔｅ ｉｎｔｅｒｖａｌ ｍａｐｐｉｎｇ)２ 种方法

来定位与蛋白质含量、脂肪酸含量、油酸和亚油酸含

量及油亚比相关的 ＱＴＬ 位点ꎬ结果发现不同方法所

得与各品质性状的 ＱＴＬ 位点紧密连锁的 ＳＳＲ 位点

只有部分完全相同ꎬ这充分说明统计方法不同分析

结果有明显差异ꎮ
通过比对与性状关联位点和其对应的遗传图谱

上的图位信息可知ꎬ虽然本试验选用的均匀分布在

１７ 个花生拟染色体的众多标记中有 ５ 个位于 ＬＧ２
上[２７]ꎬ但其中就有 ４ 个与油酸性状呈显著相关ꎬ可
推测在该段染色体上含有控制油酸含量性状的多个

基因位点ꎬ将与性状关联的 ＳＳＲ 位点和其对应图位

信息及连锁 ＱＴＬ 比对ꎬ为下一步开展关联分析与数

量遗传 ＱＴＬ 在遗传上的双向验证和数量性状的物

理图谱定位奠定了基础ꎮ 此次关联分析研究结果所

发掘的 ＳＳＲ 位点可用于今后花生优异品质品种选

育和分子标记辅助育种ꎬ同时对品质性状相关基因

发掘有一定的参考价值ꎮ
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