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基于高密度遗传图谱对高粱穗部性状的 QTL 定位

丁延庆，汪灿，徐建霞，高旭，程斌，曹宁，张立异

（贵州省农业科学院旱粮研究所，贵阳 550006）

摘要：本研究利用高密度遗传图谱进行高粱穗部相关性状的 QTL 分析，为酒用高粱标记辅助育种和重要基因遗传机制解析提

供理论依据。以美国籽粒高粱品种 BTx623 和酱香型白酒用高粱品种红缨子构建的包含 205 个家系的 RIL 群体为试验材料，

2020-2021 年在贵州贵阳、贵州安顺和海南乐东的 5个环境下，开展了 5个穗型性状（穗长、穗柄长、穗轴节数、一级枝梗

数和最长一级枝梗长）的调查。利用高密度连锁图谱，采用完备区间作图法（ICIM）开展 QTL 定位。在高粱的基因组上一共

检测到 61 个的 QTL 涉及 45 个不同遗传位点，其中与穗长、穗柄长、穗轴节数、一级枝梗数和最长一级枝梗长相关 QTL 分别

为 14、10、8、11 和 18 个。在多个性状或多个环境中被重复检测到的 19 个重要 QTL 分别位于 1（3 个）、3（4 个）、4（2

个）、5（1 个）、6（4 个）、7（1 个）8（2 个）和 9（1 个）号染色体上，并在其中 12 个 QTL 置信区间内或附近确定了 13

个候选基因，它们与控制水稻穗型的基因同源（DEP1、RGN1、OsPID、OsSPL7、和 WTG1 等），为进一步克隆和功能验证这些

候选基因奠定基础。
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QTL Identifying for Panicle Architecture-Related Traits in Sorghum
Based on High-Density Genetic Map
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Abstract: The aim of this study was to use a high-density genetic map to identify QTL for panicle architecture-related traits in
sorghum, which would enable marker-assisted selection and the exploration of the genetic mechanisms of key genes underlying these
traits. 205 recombinant inbred lines (RILs) from a cross between BTx623, an American cultivar, and Hongyingzi, a cultivar for
brewing liquor, were used to investigate six panicle traits in five environments (Guiyang, Anshun and Ledong) from 2020 to 2021.
These traits include panicle length (PL), panicle handle length (PHL), number of cob nodes (NCN), number of primary branches
(NPB), and length of the longest primary branch length (LLPB). The inclusive composite interval mapping (ICIM) method was used
to identify QTL, enabling the identification of 61 QTL at 45 unique loci. Of these, 14、10、8、11 and 18 QTL were related to PL, PHL,
NCN, NPB, and LLPB, respectively. Nineteen important QTL were identified across multiple traits or environments and were
distributed on chromosome 1(3), 3 (4), 4 (2), 5 (1), 6 (4), 7 (1), 8 (2), and 9 (1). In addition, 13 orthologous genes for rice panicle
architecture were found in or near 12 of the 19 QTL, including DEP1, RGN1, OsPID, OsSPL7 and WTG1. These findings provided a
basis for gene cloning and function verification in future.
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高粱（Sorghum bicolor (L.) Moench）是仅次于玉米、小麦、水稻和大麦的世界第五大粮食作物，广泛

分布于世界的热带干旱和半干旱地区，在我国有着悠久的栽培历史[1]。高粱穗部性状与产量紧密相关，适

宜的穗型，能提高种植密度、实现机械化收割，促进增收。因此，挖掘控制高粱穗型相关性状的 QTL，进
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行遗传机理研究，对利用分子标记辅助育种开展高产、易机化高粱新品种的选育提供理论依据。

高粱穗型与籽粒产量和病虫害抗性密切相关。遗传分析表明穗部组成性状为复杂的数量性状，受到多

基因位点（QTL）控制，易受环境的影响[2, 3]。目前用于高粱QTL定位的标记技术主要有SSR（Simple Sequence

Repeats）和 SNP（Single nucleotide polymorphism）等。SSR分子标记具有多态性丰富、可重复性高、操作

简单等特点，已在高粱的遗传分析上得到广泛应用[4, 5]。前人利用 SSR标记对 245个家系的重组自交系群

体（RILs，籽粒高粱 35-1/籽粒高粱 B35）扫描，构建了含有 237 个标记的高粱遗传图谱 ，并确定了 91

个影响千粒重、穗粒数、分枝数、收获指数、株高和穗长等性状的 QTLs[6]。Bai等基于 118个 SSR和 8个

INDEL 标记的基因分型，构建了包含 189个家系的 RIL群体（甜高粱 Rio/籽粒高粱 BTx623）遗传图谱，

定位了 14 个影响株高、粒重、穗长以及开花时间的 QTL[7]。利用 216 个 SSR 标记扫描 272个家系的 F2:3

群体（籽粒高粱 Btx623/野生高粱 virgatum），定位了与高粱穗长、穗分支数和最长一级枝梗长等性状相关

的 QTL[8]。近年来，随着高通量测序技术的发展，基于 SNP标记的高密度遗传图谱构建以及重要农艺性状

的 QTL 定位越来越多被报道，这些遗传图谱的标记数量不断增加，标记间的平均距离减少，连锁群趋于

完整，连锁图对全基因组的覆盖率增加，更有利于 QTL/基因的精细定位。利用全基因组重测序技术，Zou

等构建了包含 244个 RILs（籽粒高粱 654/甜高粱 LTR108）的 SNP 高密度遗传图谱，定位了 57个影响高

粱抽穗期、株高、主茎节数、茎粗、穗长、穗柄长、旗叶长和旗叶宽等性状的 QTL，并通过精细定位克隆

了高粱粒重基因 GS3[9, 10]。研究者通过简化基因组测序技术（GBS）对 460个 RILs（籽粒高粱 BTx623/籽

粒高粱 NOG）的基因分型，构建了包含有 3710个 SNP 标记的高粱遗传图谱，分别定位了 3、7和 37个与

株高、籽粒大小以及穗型相关性状的 QTL[11, 12]。SOUZA等利用 GBS技术对 272个 RILs（甜高粱 Brandes/

甜高粱Wray）的基因分型，构建了包含 3767个 SNP的高密度遗传图谱，挖掘了 33个与开花时间、株高、

蔗糖含量、纤维含量和生物量等性状的 QTL[13]。

截至目前，利用不同的遗传群体鉴定到了约 200个与高粱穗部性状（穗长、一级枝梗数、穗直径、穗

型等）相关的 QTL[14-17]。由于国内外用于 QTL 定位的高粱遗传图谱主要是“甜高粱/甜高粱”或“甜高粱/籽

粒高粱”杂交构建的RILs，所检测到的QTL并不能完全反映籽粒高粱品种中穗部相关性状的遗传变异基础，

对籽粒高粱标记辅助育种的可利用价值具有一定的局限性。本研究利用已经构建的籽粒高粱高密度遗传连

锁图谱，开展穗部相关的性状的 QTL 定位，为籽粒高粱重要农艺性状的遗传机理解析和分子标记辅助育

种提供研究基础。

1 材料与方法

1.1 试验材料

以美国籽粒高粱品种 BTx623为母本，酱香白酒用高粱品种红缨子为父本，杂交得到 F1代，经单粒传

法，构建了包含 205个家系的 F2:7代 RIL 群体。亲本之间在株型和穗型上存在显著差异。BTx623 株高较



低（1.2-1.5m），具有紧凑型小穗。红缨子株高较高（2.5-3.0m），呈侧散长穗型。

1.2 表型调查及数据分析

在 2020年在贵阳（2020GY）、安顺（2020AS）和乐东（2020LD），以及 2021年在贵阳（2021GY）

和安顺（2021AS），RIL群体和 2个亲本进行田间种植。采用随机区组设计，3次重复，行距 60 cm，行长

2 m，株距 20 cm，人工点播，适时进行间苗定苗、追肥、除草和病虫害防治等田间管理工作。

参照《高粱种质资源描述规范和数据标准》[18]中的相关规定、于欢欢等[19]和白晓倩等[20]的方法，成熟

期从每个株系随机选择 5 株，调查穗柄长（panicle handle length，PHL）、穗长（panicle Length，PL）、穗

轴节数（number of cob nodes，NCN）、一级枝梗数（number of primary branches，NPB）和最长一级枝梗长

（length of the longest primary branch，LLPB）。利用 SPSS 21.0软件对表型数据进行平均值、标准差、变异

系数、正态分布检验、相关分析、多环境联合方差分析等统计分析，然后参照曹永策等[21]的方法，根据公

式（1）计算广义遗传率（h2B）。
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（1）式中，σ2g为基因型方差，σ2ge为基因型与环境互作方差，σ2e为环境方差，n为环境数目，r为试

验重复数。

1.3 QTL 定位和候选基因预测

基于已经构建的高密度连锁遗传图谱[22]（图谱的标记数为 1910个，图谱长度为 905.10 cM，标记间平

均距离为 0.47 cM），利用 QTL IciMaping 4.2 软件[23]，采用完备区间作图法（ICIM）对 8个农艺性状在 5

个环境下进行 QTL检测，步长设定为 0.1 cM，逐步回归概率为 P<0.001，寻找 LOD>2.5的 QTL 位点，并

计算出每个 QTL的贡献率和加性效应，采用“q＋性状名称缩写＋染色体编号＋染色体上的次序”的方式

对 QTL 进行命名。在 Sorghum QTL 网站（http://aussorgm.org.au/sorghum-qtl-atlas/）查找已报道的 QTL信

息，结合 BTx623 参考基因组信息，确定候选区间的所有基因，并利用 Phytozome 植物基因组数据库

（https://phytozome-next.jgi.doe.gov/）、Gene Ontology 数据库（http://geneontology.org/）和 KEGG 数据库

（https://www.kegg.jp/）预测候选基因执行的生物学功能，对比水稻中穗型相关性状的功能基因来进一步的

对候选基因进行筛选和功能分析。

2 结果

2.1 表型性状的表现

2020-2021年，在贵州贵阳、贵州安顺、海南乐东的五个环境下开展 RIL群体的表型数据调查（表 1）。

5 个穗部相关性状在亲本之间表现出显著差异。5 个性状在 RIL 群体中都表现为连续变异（变异系数为

12.16%～21.85%），其平均值在 2个亲本表型值范围内，最小值和最大值均超过亲本表型值。此外，大部

分 RIL群体各性状在 5个环境下的偏度和峰度绝对值均小于 1，且均呈现正态分布。



为了进一步了解不同性状在不同环境之间的关系，我们开展了 Pearson相关性分析（表 2），结果表明，

穗长与穗柄长和最长一级枝梗长在 5个环境下均表现出显著（P<0.05）或极显著（P<0.01）的正相关关系，

R值的范围为 0.223～0.739。一级枝梗数与穗轴节数在 5个环境下均表现为极显著（P<0.01）的正相关，R

值平均值为 0.388，一级枝梗数与穗柄长在 5个环境下均表现出极显著（P<0.01）的负相关关系，R值平均

为-0.226。方差分析结果（表 3）表明，所有性状的基因型、环境及基因型×环境均存在极显著差异（P<0.01）。

此外，广义遗传率计算结果（表 3）表明，5个农艺性状均呈现出较高的遗传率（89.01%～94.61%）。

表 1 RIL 群体中 5个穗型相关性状在 5个环境下的表型统计

Table 1 Phenotypic statistics of five panicle architecture-related traits in the RIL population in five

environments

性状

Trait
环境

Environment
亲本 Parents RIL 群体 RIL population

BTx623 红缨子

Hongyingzi
最小值

Minimum
最大值

Maximum
平均值

Mean
标准差

SD
变异系数

CV (%)
偏度

Skewness
峰度

Kurtosis

穗长

PL (cm)
2020GY 28.47 33.60 21.07 42.20 30.16 4.19 13.88 0.091 -0.267

2020AS 27.50 33.44 22.80 42.17 31.60 3.84 12.16 0.209 -0.296

2020LD 28.54 31.61 20.97 40.83 29.96 4.08 13.63 0.053 -0.466

2021GY 28.75 33.75 19.83 45.17 30.30 4.75 15.67 0.465 -0.045

2021AS 27.17 32.83 23.33 43.00 31.49 4.17 13.25 0.300 -0.413

穗柄长

PHL (cm)
2020GY 45.33 57.23 27.67 83.53 53.11 9.06 17.06 0.415 0.742

2020AS 45.83 59.90 34.10 83.90 53.25 8.66 16.26 0.412 0.282

2020LD 42.70 51.10 27.60 73.27 49.95 8.69 17.40 0.127 -0.317

2021GY 44.33 54.17 31.50 82.17 54.85 9.58 17.47 0.212 -0.140

2021AS 44.00 53.50 24.13 74.33 49.18 8.82 17.92 0.218 0.071

穗轴节数

NCN
2020GY 8.33 8.67 5.33 13.67 9.63 1.60 16.59 -0.149 0.003

2020AS 9.00 9.67 5.33 14.00 9.30 1.60 17.20 0.056 -0.224

2020LD 9.67 10.00 5.00 13.33 9.37 1.44 15.37 -0.088 0.188

2021GY 9.33 9.67 5.67 13.33 8.99 1.34 14.92 0.319 0.416

2021AS 9.00 10.00 5.00 12.33 8.72 1.32 15.14 -0.196 0.055

一级枝梗数

NPB
2020GY 55.00 49.00 31.67 86.67 54.72 10.55 19.27 0.483 0.138

2020AS 51.00 47.67 32.67 88.67 54.80 10.73 19.58 0.797 0.633

2020LD 45.33 43.33 28.00 94.00 48.96 10.70 21.85 1.198 2.307

2021GY 52.67 47.33 26.00 79.00 48.79 9.45 19.37 0.357 0.443

2021AS 53.00 47.33 31.00 88.67 54.45 10.88 19.98 0.656 0.585

最长一级枝梗长

LLPB (cm)
2020GY 8.60 13.93 8.03 24.77 14.29 2.82 19.75 0.375 0.399

2020AS 12.50 14.67 7.43 21.40 13.79 2.40 17.38 0.332 0.104

2020LD 11.70 14.67 6.90 19.50 13.27 2.75 20.74 0.202 -0.458

2021GY 10.83 15.17 4.50 20.50 13.30 2.78 20.91 0.160 0.079
2021AS 12.00 15.83 7.17 20.83 13.12 2.66 20.24 0.269 -0.056

表 2 RIL 群体中 5个穗型相关性状的相关性分析

Table 2 Correlation analysis for five panicle architecture-related traits in the RIL population

环境

Environment
性状

Trait
穗长

PL
穗柄长

PHL
穗轴节数

NCN
一级枝梗数

NPB

2020GY 穗柄长 PHL 0.376**

穗轴节数 NCN 0.152* -0.142*

一级枝梗数 NPB -0.043 -0.212** 0.558**

最长一级枝梗长 LLPB 0.678** 0.285** -0.099 -0.189**

2020AS 穗柄长 PHL 0.370**

穗轴节数 NCN 0.134 -0.199**

一级枝梗数 NPB 0.059 -0.192** 0.294**

最长一级枝梗长 LLPB 0.669** 0.375** -0.131 -0.196**

2020LD 穗柄长 PHL 0.367**

穗轴节数 NCN 0.183** -0.093



一级枝梗数 NPB -0.005 -0.272** 0.368**

最长一级枝梗长 LLPB 0.729** 0.302** 0.017 -0.212

2021GY 穗柄长 PHL 0.223*

穗轴节数 NCN 0.198** -0.133

一级枝梗数 NPB 0.253** -0.205** 0.460**

最长一级枝梗长 LLPB 0.739** 0.113 0.082 0.085

2021AS 穗柄长 PHL 0.288**

穗轴节数 NCN 0.134 -0.203**

一级枝梗数 NPB 0.131 -0.248** 0.262**

最长一级枝梗长 LLPB 0.728** 0.307** -0.068 -0.053

*和**分别表示在 0.05 和 0.01 水平显著。

* and ** are significant at 0.05 and 0.01 probability level, respectively.

表 3 5 个穗型相关性状方差分析及广义遗传率

Table 3 Variance analysis and broad heritability of five panicle architecture-related traits

性状

Trait
均方 Mean square F值 F value 广义遗传率

h2B (%)基因型

Genotype
环境

Environment
基因型×环境

G×E
基因型

Genotype
环境

Environment
基因型×环境

G×E

穗长 PL 174.47 365.94 22.57 22.62** 47.45** 2.93** 90.79

穗柄长 PHL 947.99 3546.30 63.10 51.77** 193.67** 3.45** 94.61

穗轴节数 NCN 20.34 74.47 2.90 17.65** 64.61** 2.52** 90.33

一级枝梗数 NPB 1170.67 6192.78 115.42 36.33** 192.17** 3.58** 91.90

最长一级枝梗长 LLPB 69.80 138.21 9.56 21.58** 42.74** 2.95** 90.24

*和**分别表示在 0.05 和 0.01 水平显著。

* and ** are significant at 0.05 and 0.01 probability level, respectively.

2.2 穗部相关性状 QTL定位

利用 ICIM方法，在五个环境下共定位到 61个 QTL与高粱的 5个穗部性状相关，位于高粱的 10条染

色体上（表 4）。与穗长、穗柄长、穗轴节数、一级枝梗数和最长一级枝梗长性状相关的 QTL分别有 14、

10、8、11和 18个，一共涉及到 45个不同遗传位点。

与穗长相关的 14个 QTL分别位于 3（3个）、4（2个）、6（2个）、7（2个）、8（2个）和 9（2个）

和 10（1个）号染色体上。位于 3号染色体的 qPL3.2在四个环境中都能够被检测到，平均 LOD 值为 6.48，

变化范围为 3.14~13.16，可解释平均表型变异为 9.91%，变化范围为 5.19％~19.16％。在三个环境下检测

到 3个 QTL（qPL3.3、qPL7.1和 qPL8.1），最大 LOD值分别为 2.62和 9.01，可解释的最大表型变异分别

为 4.32%和 12.72%。除 qPL7.1、qPL7.2、qPL8.1和 qPL10.1以外，其余 10个 QTL增效的等位基因均来源

于亲本红缨子。

与穗柄长性状相关的 3个 QTL分别定位于 1（1个）、4（1个）和 6（1个）号染色体上。在 4个环境

下均检测到的两个重要 QTL（qGC1.1和 qGC4.1）定位于 1号染色体的 4号染色体上，LOD值范围分别为

8.82~15.59和 19.74~31.25，分别解释表型变异范围为 9.85％~17.07％和 28.40~44.96％。在 3个环境下均检

测到的 qTC6.1位于 6号染色体，其 LOD值和表型变异范围分别为 2.53~4.67和 2.73%~5.52% 。上述 3个

QTL的加性效应值均来源于亲本红缨子。

与穗轴节数相关的 8个 QTL 分别定位于 1（2个）、2（1 个）、3（1个）、4（1 个）、6（1个）、7（1

个）和 8（1个）号染色体上。在 5个环境下均检测到的一个重要 QTL（qNCN8.1）定位于 8号染色体上，



LOD值和解释表型最大变异分别为 8.14和 15.17％，在 2020年贵阳和安顺环境下检测到 2个QTL（qNCN1.1

和 qNCN4.1），它们的 LOD 值变化范围为 3.31~4.66，可解释的表型变异率为 5.76%~7.56%。4 个 QTL

（qNCN3.1、qNCN4.1、qNCN6.1和 qNCN8.1）的增效等位基因来源于亲本 BTx623，其余 4 个 QTL 的增

效等位基因来源于亲本红缨子。

控制高粱一级枝梗数的 11个 QTL分别位于 3（2 个）、4（4 个）、5（1 个）、6（1 个）、7（1个）、8

（1个）和 10（1个）号染色体上。在 4个环境下都能检测到位于 5号染色体的 qNPB5.1，其最大 LOD值

和表型贡献率为 4.64和 7.77%。在 3个环境下都定位到位于 8号染色体上的 QTL（qNPB8.1），其最大 LOD

值和表型贡献率为 6.26和 12.62%。4个 QTL（qNPB4.1、qNPB4.2、qNPB5.1和 qNPB10.1）的增效等位基

因来源于亲本红缨子，其余 7个 QTL的增效等位基因来源于亲本 BTx623。

影响最长一级枝梗长的 18 个 QTL 分别位于 2（1个）、3（7个）、6（4 个）、7（1个）、8（3个）、9

（1个）和 10（1）号染色体上。在 4个环境下都能检测到位于 8号染色体的 qLLPB8.1，其最大 LOD值和

表型贡献率为 5.96和 8.97%。在 2个环境下均检测到的两个 QTL（qLLPB6.3和 qLLPB7.1）定位于 6号染

色体的 7号染色体上，LOD值分别为 2.53~4.68和 2.9~4.79，并分别解释表型变异范围为 4.21％~7.91％和

4.5~6.77％。除 qLLPB2.1、qLLPB7.1、qLLPB8.1、qLLPB8.2和 qLLPB10.1以外，其余 13 个 QTL 的增效

等位基因均来源于亲本红缨子。

综合比较，与 5 个性状相关的 QTL共涉及到 45 个不同的遗传位点，其中有 19 个位点在多个环境或

性状中被同时定位（图 1）。聚集 QTL 最多的 3个位点分别位于 7和 8（2个）染色体上。控制穗长、穗

柄长、最长一级枝梗长或穗节数的 12个 QTL 一致定位在 7号染色体的 59.85～62.98 Mb 区段上，控制穗

柄长、穗轴节数和一级枝梗数的 10 个 QTL 在 8号染色体的 2.51～4.60 Mb 区段上重叠，而影响穗长和最

长一级枝梗长的 7个 QTL一致位于 8号染色体的 47.76～51.03 Mb区段。

表 4 与穗部相关性状 QTL 定位结果汇总

Table 4 Summary of QTL for panicle architecture-related traits detected in this study.

性状

Trait
染色体

Chr.
位点

QTL
环境

Env.
位置

Pos.(cM)
标记区间

Marker interval
物理距离

Phy.(Mb)
阈值

LOD
贡献率

PVE (%)
加性效应

Add

穗长

PL
3 qPL3.1 2021GY 59.90 Sb035466～Sb035520 53.57～55.06 19.30 27.40 -2.62

qPL3.2 2021AS 63.20 Sb035549～Sb035554 56.02～56.09 4.09 6.87 -1.16
2020AS 64.50 Sb035556～Sb035611 56.09～57.32 5.56 8.43 -1.17
2020LD 67.70 Sb035578～Sb035622 56.29～57.42 3.14 5.19 -0.95
2020GY 65.20 Sb035592～Sb035599 56.69～56.95 13.16 19.16 -1.93

qPL3.3 2020AS 101.70 Sb036039～Sb036101 68.03～68.98 3.23 4.44 -0.84
2021AS 102.20 Sb036039～Sb036101 68.03～68.98 4.09 7.02 -1.17
2020LD 102.80 Sb036103～Sb036104 69.03～69.05 4.05 6.28 -1.05

4 qPL4.1 2021GY 0.00 Sb046548～Sb046572 1.37～1.48 4.87 5.68 -1.19
qPL4.2 2020GY 3.60 Sb046612～Sb046631 2.23～2.83 3.98 5.15 -1.00

6 qPL6.1 2020AS 39.80 Sb0610495～Sb0610507 45.09～45.35 3.75 4.98 -0.89
qPL6.2 2020LD 50.40 Sb0610559～Sb0610624 47.17～48.33 3.86 6.50 -1.06

7 qPL7.1 2020GY 49.40 Sb0712466～Sb0712517 61.47～62.15 4.62 6.03 1.09
2020AS 49.40 Sb0712466～Sb0712517 61.47～62.15 9.01 12.72 1.44
2021GY 49.40 Sb0712466～Sb0712517 61.47～62.15 4.27 4.96 1.12



qPL7.2 2021AS 53.60 Sb0712544～Sb0712554 62.78～62.92 3.54 5.93 1.09
2020LD 54.80 Sb0712548～Sb0712550 62.91～62.91 3.95 6.10 1.04

8 qPL8.1 2021AS 43.80 Sb0813577～Sb0813508 48.99～50.62 2.62 4.32 0.92
2020LD 44.00 Sb0813524～Sb0813584 49.58～51.03 3.60 5.55 0.98
2020AS 44.10 Sb0813480～Sb0813584 47.76～51.03 3.90 5.20 0.92

qPL8.2 2020GY 83.90 Sb0814023～Sb0814025 61.58～61.58 4.01 5.19 -1.01
9 qPL9.1 2021GY 0.60 Sb0914123～Sb0914124 0.37～0.55 3.49 4.02 -1.00

qPL9.2 2020LD 78.60 Sb0915233～Sb0915254 52.93～53.94 3.16 4.98 -0.94
2021GY 79.50 Sb0915254～Sb0915270 53.94～54.55 2.70 3.19 -0.90

10 qPL10.1 2020GY 9.70 Sb1016007～Sb1016043 23.01～35.44 2.96 3.81 0.86
穗柄长

PHL
1 qPHL1.1 2020LD 28.30 Sb01903～Sb01925 24.77～25.81 3.29 4.92 2.08

2020AS 28.70 Sb01903～Sb01925 24.77～25.81 4.72 7.13 2.40
2020GY 28.80 Sb01925～Sb01957 25.81～27.00 5.73 8.66 2.76
2021GY 28.80 Sb01925～Sb01957 25.81～27.00 3.03 3.77 1.92

qPHL1.2 2020AS 78.80 Sb012123～Sb012129 74.54～74.58 4.98 7.50 -2.45
2020GY 79.00 Sb012123～Sb012129 74.54～74.58 5.95 9.20 -2.83
2021GY 79.60 Sb012123～Sb012129 74.54～74.58 4.81 6.24 -2.46
2020LD 80.90 Sb012152～Sb012158 75.28～75.51 4.46 6.44 -2.37

3 qPHL3.1 2021GY 56.90 Sb035426～Sb035466 52.69～53.57 5.49 7.36 2.68
6 qPHL6.1 2020AS 67.20 Sb061080～Sb0610854 52.21～52.92 2.51 3.70 -1.73

qPHL6.2 2021GY 79.30 Sb0611237～Sb0611249 57.61～58.20 3.06 3.82 -1.93
7 qPHL7.1 2020GY 55.10 Sb0712548～Sb0712556 62.91～62.98 4.13 6.44 2.38

2020AS 55.20 Sb0712548～Sb0712556 62.91～62.98 5.59 8.72 2.65
2021GY 56.00 Sb0712328～Sb0712556 58.85～62.98 7.59 12.02 3.44
2020LD 56.20 Sb0712328～Sb0712556 58.85～62.98 7.53 13.82 3.49

8 qPHL8.1 2021GY 9.80 Sb0812842～Sb0812844 2.84～2.90 4.71 5.99 -2.43
qPHL8.2 2020AS 14.70 Sb0812881～Sb0812905 3.28～4.60 3.17 4.84 -2.00
qPHL8.3 2020LD 81.40 Sb0813988～Sb0813997 60.76～60.99 5.96 8.89 -2.80

2021GY 82.40 Sb0813988～Sb0813997 60.76～60.99 2.84 3.67 -1.91
qPHL8.4 2020GY 85.50 Sb0814061～Sb0814062 62.05～62.05 4.06 6.01 -2.29

穗轴节数

NCN
1 qNCN1.1 2020LD 58.30 Sb011739～Sb011746 63.33～63.56 4.42 7.39 -0.38

2020AS 66.60 Sb011779～Sb011847 63.30～64.73 3.31 5.76 -0.37
qNCN1.2 2021AS 75.30 Sb012035～Sb012088 73.24～74.03 3.44 6.12 -0.32

2 qNCN2.1 2020GY 95.20 Sb023957～Sb024033 64.43～66.06 3.64 7.99 -0.45
3 qNCN3.1 2020LD 20.80 Sb034865～Sb034969 4.67～6.99 3.93 7.22 0.37
4 qNCN4.1 2020AS 88.40 Sb048347～Sb048353 66.52～66.53 4.66 7.56 0.43

2020LD 88.40 Sb048347～Sb048353 66.52～66.53 3.95 6.56 0.35
6 qNCN6.1 2021AS 66.00 Sb0610882～Sb0610839 52.73～53.33 4.68 8.40 0.38
7 qNCN7.1 2020LD 45.90 Sb0712406～Sb0712430 59.68～60.22 2.86 4.70 -0.30
8 qNCN8.1 2021GY 12.70 Sb0812825～Sb0812881 2.52～3.28 6.55 13.59 0.53

2020GY 13.70 Sb0812825～Sb0812881 2.52～3.28 6.96 13.72 0.60
2021AS 14.20 Sb0812825～Sb0812881 2.52～3.28 8.14 15.17 0.52
2020LD 14.30 Sb0812825～Sb0812905 3.28～4.26 6.24 10.68 0.46
2020AS 16.70 Sb0812825～Sb0812905 3.28～4.26 8.32 15.75 0.63

一级枝梗

数

NPB

3 qNPB3.1 2020GY 44.50 Sb035242～Sb035254 12.86～13.5 3.34 5.18 2.47
qNPB3.2 2020AS 52.20 Sb035389～Sb035395 50.62～50.72 2.51 4.62 2.15

2020LD 52.20 Sb035389～Sb035395 50.62～50.72 7.56 14.46 3.87
4 qNPB4.1 2020GY 19.10 Sb046812～Sb046816 6.72～6.79 2.85 4.04 -2.18

qNPB4.2 2020LD 45.10 Sb047636～Sb047553 44.12～48.97 3.07 5.72 -2.47
2020AS 45.30 Sb047636～Sb047553 44.12～48.97 2.73 5.10 -2.30

qNPB4.3 2020AS 88.40 Sb048347～Sb048353 66.52～66.53 3.41 6.33 2.53
2020LD 88.40 Sb048347～Sb048353 66.52～66.53 3.54 6.44 2.59

qNPB4.4 2020GY 91.00 Sb048377～Sb048434 67.22～68.37 3.73 5.71 2.59
5 qNPB5.1 2020GY 32.30 Sb059299～Sb059335 60.02～65.69 3.70 5.34 -2.51

2020AS 32.30 Sb059299～Sb059335 60.02～65.69 3.59 6.71 -2.61
2021GY 32.30 Sb059299～Sb059335 60.02～65.69 4.41 8.46 -2.73
2021AS 32.30 Sb059299～Sb059335 60.02～65.69 4.64 7.77 -3.21

6 qNPB6.1 2021AS 57.70 Sb0610677～Sb0610772 50.12～51.83 4.98 9.76 3.58
2020GY 58.00 Sb0610677～Sb0610772 50.12～51.83 4.34 7.19 2.90

7 qNPB7.1 2021AS 78.80 Sb0712235～Sb0712263 56.27～57.43 3.19 5.24 2.74



8 qNPB8.1 2020AS 8.30 Sb0812824～Sb0812846 2.51～3.17 3.32 6.41 2.55
2021GY 8.30 Sb0812824～Sb0812846 2.51～3.17 6.26 12.62 3.34
2020GY 9.10 Sb0812824～Sb0812846 2.51～3.17 5.80 8.61 3.19

10 qNPB10.1 2021AS 35.30 Sb1016288～Sb1016294 55.31～55.34 2.59 4.21 -2.35
最长一级

枝梗长

LLPB

2 qLLPB2.1 2020GY 50.70 Sb023050～Sb023041 14.26～14.52 3.57 5.63 0.67
3 qLLPB3.1 2020LD 12.20 Sb034809～Sb034816 3.16～3.25 8.66 13.30 -1.01

qLLPB3.2 2021GY 37.90 Sb035161～Sb035175 10.54～10.78 2.66 4.14 -0.54
qLLPB3.3 2021GY 60.10 Sb035466～Sb035520 53.57～55.06 8.48 14.30 -1.01
qLLPB3.4 2020GY 63.50 Sb035554～Sb035557 56.08～56.14 6.17 10.01 -0.90
qLLPB3.5 2020LD 76.60 Sb035622～Sb035737 57.42～60.19 6.95 12.10 -0.96
qLLPB3.6 2020AS 103.40 Sb036115～Sb036124 69.23～69.63 4.72 6.68 -0.64
qLLPB3.7 2021AS 118.70 Sb036370～Sb036391 72.55～73.31 4.16 7.04 -0.77

6 qLLPB6.1 2020LD 40.30 Sb0610495～Sb0610507 45.09～45.35 3.26 4.76 -0.60
qLLPB6.2 2020AS 59.00 Sb0610677～Sb0610772 50.12～51.83 4.87 8.26 -0.71
qLLPB6.3 2021GY 77.40 Sb0610981～Sb0611205 54.59～57.26 4.68 7.91 -0.75

2020GY 77.60 Sb0610981～Sb0611205 54.59～57.26 2.53 4.21 -0.58
qLLPB6.4 2021AS 84.10 Sb0611297～Sb0611392 58.73～61.13 3.85 6.38 -0.73

7 qLLPB7.1 2021AS 53.60 Sb0712544～Sb0712554 62.78～62.92 2.90 4.50 0.62
2020AS 55.00 Sb0712550～Sb0712548 62.91～62.91 4.79 6.77 0.65

8 qLLPB8.1 2020LD 43.80 Sb0813508～Sb0813577 48.99～50.62 5.96 8.97 0.83
2020GY 44.00 Sb0813524～Sb0813584 49.58～51.03 4.70 7.53 0.78
2020AS 44.00 Sb0813524～Sb0813584 49.58～51.03 5.20 7.40 0.68
2021AS 45.40 Sb0813480～Sb0813584 47.76～51.03 5.08 8.04 0.82

qLLPB8.2 2021GY 48.90 Sb0813651～Sb0813683 53.51～53.80 3.42 5.39 0.62
qLLPB8.3 2020GY 80.20 Sb0813812～Sb0813988 58.25～60.76 2.99 4.95 -0.63

9 qLLPB9.1 2021GY 72.00 Sb0915209～Sb0915215 52.36～52.61 3.93 6.26 -0.67
10 qLLPB10.1 2020AS 33.00 Sb1016269～Sb1016286 54.66～55.27 2.62 3.70 0.48



图 1 高粱穗型相关性状 QTL在遗传图谱上的分布
Fig.1 Distribution of QTLs for panicle architecture-related traits on genetic map

2.3 穗部性状重要 QTL候选基因预测

根据上述结果，我们针对 19个重要的遗传位点进行了候选基因分析。利用植物基因组数据库，识别

高粱基因 ID、蛋白质注释信息及相应的同源基因，结合前人研究文献，在 19个 QTL中， 12个位点内或

附近确定了 13个候选基因（表 5），均与水稻中影响穗型和株型发育的相关基因同源，如MYB转录因子

Sobic.003G260300 以及编码异三聚体 G 蛋白α/γ亚基的基因 Sobic.001G484200 / Sobic.007G149200，其水

稻同源基因 RGA1 (LOC_Os05g26890) / DEP1（LOC_Os09g26999）。

表 5 重要 QTL 区间候选基因功能注释

Table 5 Functional annotation of candidate genes in important QTL intervals.

QTL
基因

Gene
基因组位置

Genomic location
同源基因

Orthologous gene
蛋白注释

Proteins annotation
GO 注释

GO annotation
KEGG 注释

KEGG annotation

qPHL1.2 Sobic.001G484200 Chr01:75526130～75530742 RGA1 (LOC_Os05g26890)
异三聚体 G蛋白α

亚基

0031683, 0007186,
0019001, 0003924

K04640

qPHL3.1

Sobic.003G202200 Chr03:53189807～53194411 LOG (LOC_Os01g40630)
细胞分裂素激活

酶

K06966

qPL3.1

qLLPB3.3

qPL3.2
qLLPB3.4
qLLPB3.5

Sobic.003G260300 Chr03:59812779～59814750 RGN1（LOC_Os01g49160） MYB 转录因子 0003677

http://www.ebi.ac.uk/QuickGo/term/GO:0003677


qNPB5.1 Sobic.005G143300 Chr05:60679647～60688236 OsChz1 (LOC_Os11g34190) 组蛋白伴侣 0046982

qPL6.1
qLLPB6.1

Sobic.006G089300 Chr06:45893608～45897801 SP1（LOC_Os11g12740） 小肽转运蛋白
0006810,0016020,

0005215

qNPB6.1
qLLPB6.2

Sobic.006G171000 Chr06:52741860～52745908 OsSPL7 (LOC_Os04g46580)
Squamosa 启动子

结合蛋白
0005634,0003677

qPHL6.1
qNCN6.1

Sobic.006G182500 Chr06:53762626～53766480 OsKRN（LOC_Os04g48010） WD40蛋白 0005515

qPL7.1
qPL7.2
qPHL7.1
qNCN7.1
qLLPB7.1

Sobic.007G149200 Chr07:58010696～58016328 DEP1 (LOC_Os09g26999)
异三聚体 G蛋白

γ亚基

0007186,0005834,
0004871

Sobic.007G189000 Chr07:62168847～62174483 WTG1（LOC_Os08g42540） 去泛素化酶

K09602

qPHL8.1
qNCN8.1
qNPB8.2

Sobic.008G037300 Chr08:3535583～3536770 OsCSLD4 (LOC_Os12g36890) 类纤维素合酶 0003712,0009910

qPL8.1
qLLPB8.1

Sobic.008G115000 Chr08:52390176～52396758 OsVIL2 (LOC_Os12g34850) PRC2 复合体组分 0005515

qPHL8.3
qLLPB8.3

Sobic.008G170500 Chr08:60472113～60473745 OsPID（LOC_Os12g42020） 苏氨酸蛋白激酶
0004672,0006468,
0004713,0005524

qPL9.2 Sobic.009G176400 Chr09:53137542～53147354 EUI1 (LOC_Os05g40384)
细胞色素 P450 单

加氧酶

0005506, 0016705,
0020037, 0055114

3 讨论

高粱起源于非洲地区，传播到印度之后，再通过西南丝绸之路传入中国[24]。为了适应不同地区农业生

态气候，经过长期的自然进化和人工选择，南北方高粱形成了一些特有的性状。由于南方夏季高温多雨、

气候潮湿，当地的高粱品种通常具有侧散的长穗型，使穗部具有较好的通风性，防止成熟期籽粒发霉生虫。

而北方夏季气候干燥，为了获得较高产量，高粱品种通常具有直立紧凑型的穗型，能有效提高种植密度。

因此，开展影响高粱穗型相关性状 QTL 挖掘，利用分子育种技术，可以加快选育适合南方气候条件、具

有较高的种植密度的高粱新品种。

本研究中，19个 QTL在多个环境或多个性状中被重复检测到，其中 12个位点与已报道的高粱穗型相

关 QTL 位置一致（图 1）[2, 6, 8, 10, 25-34]，并且在 8个已报道 QTL 内或附近确定了候选基因。位于 6 号染色

体的区段（50.12～51.83Mb）包含一级枝梗数和最长一级枝梗长相关的 3 个 QTL， 其中 1 个候选基因

Sobic.006G171000 与控制水稻穗部性状的 OsSPL7 基因同源[35]，并且该位点与 5 个双亲群体遗传作图

（M35-1/B35[6]、BTx623/S. virgatum[8]、654/LTR108[10]、E-Tian/Ji2731[24]和 CK60/PI229828[33]）和自然群体

GWAS[31, 33]的穗长 QTL定位结果一致。位于 7号染色体的 QTL位点（58.85～62.98 Mb）包括了穗长、穗

轴节数、最长一级枝梗和穗柄长相关的 12个 QTL，并与利用 BTx623/IS3620C[2, 25]、M35-1/B35[9]、BTx623/S.

virgatum[8]、 296B/IS18551[28] 4个群体的遗传作图以及 SAP自然群体 GWAS[30]的高粱穗型 QTL定位重叠。

在该位点附近的 2个候选基因（Sobic.007G149200和 Sobic.007G189000）分别与影响水稻穗部性状的 DEP1

和 WTG1基因同源。DEP1是控制水稻产量的关键多效基因，通过降低穗颈节长度并使稻穗变密、一级枝

梗数增加、每穗籽粒数增多，从而促进水稻增产[36, 37]。而 WTG1 能与 IPA1互作，正调控水稻株型基因

DEP1[38]。在 8号染色体的 2.51～4.60Mb区段上聚集了穗轴节数、一级枝梗数和穗柄长相关的 10个 QTL，

http://www.ebi.ac.uk/QuickGo/term/GO:0046982
http://www.ebi.ac.uk/QuickGo/term/GO:0005515


其中包含 1个基因 Sobic.008G037300与水稻 OsCSLD4基因同源，它通过编码糖基转移酶家族的纤维素合

酶类似蛋白，调节株高、叶宽和穗型等多个性状[39]。该位点与 654/LTR108群体遗传定位[6]和 GWAS[30]报

道结果一致。此外，我们在 4 个未报到 QTL 位点上也确定了候选基因。位于 3 号染色体上与穗长、穗柄

长和最长一级枝梗长相关的 2 个 QTL 位点（52.69～55.06 Mb 和 56.02～57.42 Mb）包含 2 个候选基因

（Sobic.003G260300和 Sobic.003G202200），分别与影响水稻穗部发育的 RGN1 [40]和 LOG基因[41]同源。而

另外 2个位于 8号染色体的重要位点分别聚集了 7个穗长和最长一级枝梗 QTL和 3个穗长和穗柄长 QTL，

其附近的 2个候选基因 Sobic.008G115000和 Sobic.008G170500分别与水稻的 OsVIL2和 OsPID基因同源。

OsVIL2基因通过抑制 OsCKX2表达增加一二次枝梗数[42]，而 OsPID基因通过调节生长素运输调节水稻花

器官发育[43]。上述 4个重要 QTL位点在其他高粱穗型 QTL定位中未见报道的可能原因有 2个：一是目前

株高 QTL 定位群体的亲本多都来源于国外甜高粱品种，而本研究的定位群体亲本之一酒用糯高粱品种红

缨子中可能携带不一样的穗型基因；另一个原因是我们应用 Sup-GBS标记技术构建高密度图谱，能够定位

到更多的相关 QTL，而目前报道的高粱穗型 QTL定位多采用传统的 AFLP、RFLP 和 SSR标记[2, 6, 8, 25, 26, 28,

29, 34]。

目前，与水稻相比[44, 45] ，影响高粱穗部性状的功能基因的研究相对滞后，目前还没有报道相关基因

的克隆和功能验证。为了进一步精确鉴定本研究中可能的候选基因，我们后续将会进行亲本间序列差异分

析和表达分析确定基因多态性，开发功能标记，并通过基因编辑的手段验证其功能。

4 结论

本研究利用 QTL定位，在五个环境下共定位到 14个穗长、10个穗柄长、8个穗轴节数、11个一级枝

梗数和 18个最长一级枝梗长相关的 QTL。在多个环境或性状中确定了 19个重要遗传位点，从中发现 13

个可能控制高粱穗部相关性状的候选基因，为我们的下一步开展这些关键基因克隆和调控机理分析提供了

理论依据。
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