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葡萄同源四倍体 F2 群体的遗传变异分析

项晓冬，高玉坤，崔江慧，任根增，魏世林，Zakeyeldinn E. A. Khalid，常金华
（河北农业大学农学院，保定 071000）

摘要：多倍体杂交育种已成为葡萄新品种选育的重要途径，本研究使用 20 个形态学性状和 25 对 SSR 分子标记，对二倍

体玫瑰香、四倍体玫瑰香、巨峰、四倍体玫瑰香与巨峰杂交 F1 巨玫和 F2 群体进行遗传变异分析。形态学性状分析表明，在 F2

群体中 14 个形态学性状变异系数高于 20％，F2 群体平均 Shannon 信息指数为 1.14，平均 Nei′s 遗传多样性指数为 0.62，群体

有丰富的遗传多样性。性状之间表现出显著的相关性，幼叶叶背绒毛密度与新梢节间绒毛密度（r=0.203）极显著相关，与成

龄叶下表面绒毛密度（r=0.128）显著相关，主成分分析可以在二维上直观反映出 F2 单株与亲本表型的相似程度。25 对 SSR
标记共扩增出 127 条带，平均多态性信息含量（PIC）为 0.26，后代群体平均 Shannon 信息指数为 0.49，平均 Nei′s 遗传多样性

指数为 0.32。形态学性状和 SSR 聚类分析发现，F2 群体中大部分单株与 F1 巨玫相似，同时也出现一些与父母本遗传距离较

远的单株，为未来葡萄四倍体品种选育提供了良好材料。
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Abstract：Breeding for tetraploid hybrids has become an optimal strategy in grape breeding. In the present 
study，we deployed 20 morphological traits and 25 simple sequence repeat（SSR） markers to access the genetic 
diversity of 278 genotypes. These materials contained four grape varieties（Muscat Hamburg，tetraploid Muscat 
Hamburg，Kyoho and Hybrid F1 Jumei by crossing of Kyoho and tetraploid Muscat Hamburg） and 274 individuals 
from Jumei′s F2 population. The morphological variation analysis revealed the average Shannon information index 
and the average Nei′s genetic diversity index of 1.14 and 0.62，respectively. The coefficient of variation of 14 
traits was higher than 20% and significant correlations were found among some characteristics. Prostrate hairs 
density of lower side of young leaf was significantly positively correlated with Hairs density on internode of shoot

（r=0.203） and Prostrate hairs density of lower side of mature leaf（r=0.128）. By principal component analysis
（PCA） and cluster analysis，the morphological traits showed eight principal components（PC1-PC8） explained 
approximately 60.99% of the total variance of the 278 genotypes，and the first three major PCs contributed to 
approximately 30.08%. The two-dimensional graph of PC1 and PC2 directly reflected the similarity between 
the phenotype of F2 population and its parents. The cluster analysis of 278 materials based on 20 morphological 
traits resulted in four main groups. Further genetic variation and diversity evaluation in 278 grapes materials 
was done using 25 SSR markers. 127 bands totally were generated by 25 SSR markers using PCR amplifcation，

收稿日期：2018-12-04　　修回日期：2018-12-27　　网络出版日期：2019-01-23
URL：http://www.doi.org/10.13430/j.cnki.jpgr.20181204003
第一作者研究方向为葡萄遗传育种，E-mail：xiangxd0029@126.com  
通信作者：常金华，研究方向为作物遗传育种，E-mail：jhchang2006@126.com
基金项目：河北省重点基础研究 （15962905D）

Foundation project：Hebei Province Key Basic Research Foundation Project （15962905D）



4 期 项晓冬等：葡萄同源四倍体 F2 群体的遗传变异分析 961

including 52 polymorphic fragments. SSR analysis indicated，in the population，the average polymorphism 
information content（PIC） value was 0.26，the average Nei′s genetic diversity index was 0.32，and the average 
Shannon information index was 0.49. The result showed that these SSR markers were able to distinguish genetic 
variation among genotypes. The SSR cluster analysis based on UPGMA illustrated that the similarity coeffcient 
ranged from 0.38 to 1.00 and cluster analysis in 0. 47 similarity coeffcient can divide 278 grapes genotypes 
accessions into five groups These results based 20 morphological traits and 25 SSR markers would be valuable 
for genetic diversity analysis and helpful in breeding selection. PCA and clustering analysis revealed that most of 
tetraploid F2 individuals were similar to Jumei（F1）. The remaining individuals showed genetic differentiation 
with their parents，and they served as good materials for future selection and breeding for new tetraploid grape  
varieties.

Key words： tetraploid grape；F2 population；morphological traits；SSR markers；genetic variation；clustering 
analysis

1　材料与方法

1.1　供试材料

供试材料为种植于河北农业大学育种中心的

二倍体玫瑰香（Muscat Hamburg）、染色体加倍获得

的四倍体玫瑰香（tetraploid Muscat Hamburg）、巨
峰（Kyoho）、F1 巨玫（Jumei）（巨峰♀ × 四倍体玫

瑰香♂）4 个主要品种和巨玫自交得到的 274 个 F2

单株。2016 年将 F2 种子于温室中育苗。2017 年 4
月，将 274 个生长状态良好的 F2 单株定植于河北农

业大学三分厂育种中心，进行常规管理。2018 年对

亲本和 F2 单株进行性状调查。

1.2　性状调查和倍性分析

参考《葡萄种质资源描述规范和数据标准》的

方法，调查 4 个主要品种及 274 个 F2 单株的 14
个形态学性状（表 1）和 4 个主要品种的 16 个果

实性状［14］。参考宋军阳等［15］的方法测量 4 个主

要品种及 274 个 F2 单株的成龄叶叶总长（Lt）、叶

总宽（Wt），主叶脉由中间至一侧叶脉 L1、L2、L3、

L4 的长度，上侧裂到着柄点的长度 OB，下侧裂到

着柄点的长度 UB，并计算成龄叶 6 个数量性状

A=L2/L1、B=L3/L1、C=L4/L1、I′=OB/L2、I=UB/L3、

R=Lt/Wt，每个单株选择 3 个叶片作为重复，计算

平均值。使用流式细胞仪对 4 个主要品种和随机

选取的 10 个 F2 单株进行 DNA 含量分析以检测 
倍性［16］。

1.3　DNA 提取和 SSR 分子标记分析

以葡萄幼叶为试材，采用改良 CTAB 法提取样

品基因组 DNA［17］。在 2017 年，根据参考文献［18］
选用 240 对 SSR 引物对亲本进行扩增，筛选出在亲

本中表现出多态性的引物对 F2 群体进行扩增。

葡萄属于葡萄科（Vitaceae）、葡萄属（Vitis L.）
的多年生落叶藤本植物，是世界上主要的果树作物

之一［1］。在葡萄育种中，四倍体杂交是获得大粒、

优质、无核、抗病等优良性状四倍体葡萄新品种的主

要途径［2］。四倍体因基因型复杂、基因的分离重组

形式多样，使得后代遗传变异类型丰富，且纯合速率

慢［3］。准确地把握这些变异，对于四倍体葡萄杂交

亲本的选择、杂交后代的鉴定、以及遗传多样性研究

具有重要意义［4］。利用表型性状结合分子标记检

测植物遗传变异，可以有效提高品种选择的效率，缩

短育种年限［5］，在萝卜、橄榄、黄杨等遗传变异研究

中均有应用［6-8］。分子标记技术可以对杂交亲本和

后代单株进行大规模的基因型鉴定［9］，Sana 等［10］

用 9 个 SSR 标记检测到 64 个栽培品种丰富的遗传

变异。多倍体葡萄后代在形态解剖、经济性状和抗

逆性方面有着极其丰富的变异，对形态学性状进行

鉴定和准确描述，有助于植物育种者对重要性状进

行研究和选择［11］。在葡萄表型的研究中，宋润刚 
等［12］发现，杂交后代的霜霉病抗性均发生显著分

离，表现出连续分布。郭印山等［13］发现葡萄杂交后

代主要香气物质呈广泛分离。然而，利用多元分析

对葡萄四倍体杂交后代遗传多样性和变异特点的研

究较少。

本试验以大粒、优质、抗病的巨峰和色泽亮丽、

香味浓郁的四倍体玫瑰香为亲本，构建了包含 274
个单株的四倍体 F2 群体。利用形态学性状调查结

合 SSR 标记技术对 F2 群体进行遗传变异分析，以

期阐明同源四倍体后代遗传多样性水平及遗传变异

特征，为葡萄四倍体杂交新品种的早期定向选择提

供依据。 
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表 1　葡萄形态学性状赋值表
Table 1　Grading scales of the morphological traits in grape

编号

No.
性状

Traits
分级

Grading scale

1 嫩梢形态 1 闭合 3 半张开 5 全张开

2 新梢节间匍匐绒毛密度 1 无或极疏 3 疏 5 中 7 密

3 成熟枝条表面形状 1 光滑 2 罗纹 3 条纹 4 棱角

4 幼叶上表面颜色 1 黄绿 3 绿 5 红棕色 7 酒红色

5 幼叶花青素着色程度 1 无或极浅 3 浅 5 中 7 深 9 极深

6 幼叶叶背绒毛密度 1 无或极疏 3 疏 5 中 7 密 9 极密

7 成龄叶横截面形状 1 平 2 V 形 3 内卷 4 外卷 5 波状

8 成龄叶上裂刻深度 1 极浅 2 浅 3 中 4 深

9 成龄叶上裂刻基部形状 1U 形 2 V 形

10 成龄叶叶柄洼开叠 1 极开张 2 开张 3 半开张 4 轻度开张 5 闭合

11 成龄叶叶柄洼基部形状 1 U 形 2 V 形

12 成龄叶叶脉限制叶柄洼 1 不限制 2 限制

13 成龄叶锯齿形状 2 双侧直 3 双侧凸 4 一侧凹一侧凸 5 两侧直与突皆有

14 成龄叶下表面绒毛密度 1 无或极疏 3 疏 5 中 7 密 9 极密

2　结果与分析

2.1　亲本性状差异分析和倍性鉴定

对二倍体玫瑰香、四倍体玫瑰香、巨峰和巨玫

的性状调查结果见表 2，与二倍体相比，四倍体玫

瑰香幼叶花青素着色程度降低、叶被绒毛增多，果

实增大，但保持了果皮颜色、果肉香味和质地不变，

综合性状优于原二倍体玫瑰香。巨峰具有大粒、抗

病性强的优点，而且在果皮颜色、可溶性固形物含

量、果肉香味类型等方面与玫瑰香有明显差异，这

表明二者是一对优异的杂交组合。巨玫保持了两

个亲本的优良性状，在果皮颜色、果粉厚度、果粒

大小和果肉香味方面与四倍体玫瑰香更相似。对

随机选取的 10 个 F2 单株用流式细胞仪检测 DNA
含量，测定结果显示（图 1），四倍体玫瑰香、巨峰、

巨 玫 和 10 个 F2 单 株 的 DNA 分 子 荧 光 强 度 为

65383.01~79588.24，约为二倍体玫瑰香（36949.69）
的２倍，表明这些植株是四倍体。

2.2　亲本及后代形态学性状分析

2.2.1　形态学性状变异及分离分析　图 2 分别显示

了部分后代新稍形态、幼叶颜色、幼叶绒毛密度和

成龄叶绒毛密度的差异。变异系数是群体遗传变异

潜势的一个度量值［4］，274 个 F2 单株的 20 个形态

学性状统计结果见表 3，幼叶叶背绒毛密度的变异

系数最高（CV=85.09%），而 R=Lt/Wt 的变异系数最

低（CV=6.38%），其中 14 个性状变异系数值均高于

20％，达到较高程度变异。

PCR 反应程序为：94 ℃预变性 5 min；94 ℃变性 
45 s、52~61 ℃退火 45 s、72 ℃延伸 45 s，35 个循环；

最后 72 ℃延伸 10 min，4 ℃保存。扩增产物在 12%
非变性聚丙烯酰胺凝胶中电泳分离，银染显色，照相

并记录结果［19］。

1.4　数据分析

利用 SPSS 17.0 软件对形态学性状进行差异

显著性、遗传变异统计分析、主成分分析（PCA）

和 Spearman 系数相关性分析［9，20］，统计参数包括

平均值、最大值、最小值、标准差、变异系数、偏度

和峰度。使用 NTSYS 统计软件创建 20 个形态

学性状第 1 主成分和第 2 主成分（PC1/PC2）散

点图［21］。参考沈红香等［5］的方法，对 6 个数量

性状进行 7 级分类并转换为数值 1~7（s 为标准

差），1 级 ≤ X-3s，7 级 >X+3s，每 级 相 差 1s。 使

用 POPGENE32 分 析 F2 群 体 的 遗 传 多 样 性，并

用 Microsoft Excel 绘制形态学性状频次分布图。

使用 PowerMarker 3.25 计算所有供试材料的距

离矩阵并导入 MEGA6.0，用 UPGMA 法绘制聚 
类图［22］。

每对 SSR 引物扩增的多个等位位点有带赋值

为“1”，无带赋值为“0”，使用 POPGENE32 软件计

算有效等位基因数（Ne）、Shannon 信息指数（I）、
Nei′s 基因多样性指数（He）和多态性位点百分率

（PPB）［23］。使用 PowerMarker 3.25 计算引物多态

性信息含量（PIC），绘制聚类图。
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表 2　亲本表型性状调查结果
Table 2　The phenotypic variations on multiple traits between both parents

编号

No.
性状

Traits

二倍体玫

瑰香

Muscat 
Hamburg

四倍体

玫瑰香

Tetraploid
Muscat 

Hamburg

巨峰

Kyoho
巨玫

Jumei
编号

No.
性状

Traits

二倍体

玫瑰香

 Muscat 
Hamburg

四倍体

玫瑰香

Tetraploid
Muscat 

Hamburg

巨峰

Kyoho
巨玫

Jumei

1 果穗紧密度 紧 中 中 中 19 成熟枝条表面形状 2 3 2 1

2 果粒形状 椭圆形 椭圆形 椭圆形 椭圆形 20 幼叶上表面颜色 3 1 5 3

3 果粉厚度 薄 厚 薄 厚 21 幼叶花青素着色 
程度

7 1 3 3

4 果皮颜色 黑紫 黑紫 紫红 黑紫 22 幼叶叶背绒毛密度 7 9 5 3

5 果粒重量（g） 4.6b 7.2a 7.5a 6.8a 23 成龄叶横截面形状 5 1 5 5

6 果粒纵径（cm） 1.8 2.4 2.9 2.6 24 成龄叶上裂刻深度 3 2 1 1

7 果粒横径（cm） 1.6 2.3 2.5 2.4 25 成龄叶上裂刻 
基部形状

2 1 2 2

8 果粒大小（cm2） 2.88c 5.52b 7.25a 6.24b 26 成龄叶叶柄洼开叠 3 2 4 3

9 果皮厚度 中 中 厚 薄 27 成龄叶叶柄洼 
基部形状

1 2 2 1

10 果皮涩味 无 无 有 无 28 成龄叶叶脉 
限制叶柄洼

2 2 1 1

11 果汁颜色 深 深 中 深 29 成龄叶锯齿形状 5 3 5 5

12 果肉汁液 多 多 多 多 30 成龄叶下表面 
绒毛密度

1 5 1 3

13 果肉香味 玫瑰香 玫瑰香 草莓香 玫瑰香 31 A=L2/L1 0.86 0.88 0.84 0.95

14 果肉香味程度 中 浓 淡 浓 32 B=L3/L1 0.57 0.64 0.63 0.76

15 果肉质地 较软 较软 有肉囊 有肉囊 33 C=L4/L1 0.32 0.34 0.42 0.56

16 可溶性固形物 
含量（%）

17.1c 17.5c 19.1b 21.2a 34 R=Lt/Wt 1.08 1.01 1.08 0.97

17 嫩梢形态 3 5 1 5 35 I′=OB/L2 0.52 0.61 0.62 0.6

18 新梢节间匍匐 
绒毛密度 

1 3 1 1 36 I=UB/L3 0.74 0.85 0.77 0.77

同行数据后不同小写字母表示差异显著水平（P<0.05）
Different normal letters indicate significant difference at 0.05 level
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图 1　部分葡萄材料的二倍体与四倍体流式细胞仪倍性鉴定
Fig.1　The ploid graph of some diploid and tetraploid grape by flow cytometry

对于 F2 群体 274 个单株形态学性状的频次分

析发现（图 3），嫩梢形态分为 3 种，其中 152 个单株

表现为半开张占 55.5%。幼叶上表面颜色为黄绿和

绿色的单株分别为 101 个和 102 个，占比较大，分别

为 36.9% 和 37.2%；幼叶叶背绒毛密度为极疏的单

株数量最多，为 172 个，占比 62.8%，此性状与巨玫

相同；幼叶花青素着色程度着色浅的单株 108 个，

占比 39.4%，此性状与四倍体玫瑰香和巨玫相同。

新梢节间绒毛密度极疏的单株数量最多，为 134 个

占比，48.9%；119 个单株成熟枝条表面形状为条纹，

占比 43.4%。成龄叶性状中频次最高的单株数量

分别为：上裂刻深度中等 149 个（占比 54.4%）、锯

齿形状两侧直与突皆有 130 个（占比 47.4%）、下表

面绒毛密度疏 121 个（占比 44.2%）、横截面形状 V
型 107 个（占比 39.1%），而叶柄洼开叠的最高频次

和次高频次间差异较小。将成龄叶上裂刻基部形
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图 2　部分 F2 单株嫩稍和叶片形态学性状图
Fig.2　The shoot tip and leaf morphological  

traits of part of F2 hybrids

状、叶柄洼基部形状和叶脉限制叶柄洼 3 个性状分

两级，群体的最高频次单株数量分别为 223 个、169
个、229 个。

通过偏度和峰度（±1）范围结合 F2 群体形态

学性状频次分布图（图 3），发现 F2 群体在嫩梢形

态、幼叶花青素着色程度、成龄叶上裂刻深度、成龄

叶叶柄洼开叠、成龄叶下表面绒毛密度、I′=OB/L2 

性状中的频次符合正态分布，在新梢节间匍匐绒毛

密度、幼叶上表面颜色、幼叶叶背绒毛密度、A=L2/L1、 
B=L3/L1、C=L4/L1、R=Lt/Wt、I=UB/L3 呈 偏 正 态 分

布，说明这些性状是受多基因控制的数量性状。其

中 A 和 C 的峰度高于 8，表明此性状在群体中分布

比较集中。另外，成熟枝条表面形状、成龄叶横截面

形状、成龄叶锯齿形状不符合正态分布，且出现两个

峰，说明此性状受主效基因影响。从表 3 结果来看，

该群体在形态学性状上表现出较高的遗传变异潜

力，为选择优良单株提供了更多可能。

SPSL：Shape of petiole sinus of mature leaf，DUSL：Depth of upper sinuses of mature leaf，CSSL：Cross-sectional shape of mature leaf， 
TSML：Teeth shape of mature leaf，WSS：Woody shoot surface shape，STF：Shoot tip form，CUY：Color of the upper side of young leaf， 

PDYL：Prostrate hairs density of lower side of young leaf，HIS：Hairs density on internode of shoot，ACY：Anthocyanin colouration  
intensity of young leaf，PHLL：Prostrate hairs density of lower side of mature leaf. The same as below

图 3　F2 群体形态学性状频次分布图
Fig.3　Distribution patterns of morphological traits in F2 population
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通过 Spearman 相关系数分析性状间的显著相

关性（表 4）。幼叶叶背绒毛密度与新梢节间绒毛

密度（r=0.203）极显著相关，与成龄叶下表面绒毛

密度（r=0.128）显著相关，对植株 3 个部位绒毛密

度的分析可以看出，幼叶叶背绒毛密度与新稍和成

龄叶的绒毛密度都存在正相关关系。成龄叶叶柄

洼开叠与成龄叶横截面形状（r=0.181）、成龄叶叶

柄洼基部形状（r=0.177）、成龄叶叶脉限制叶柄洼 
（r=-0.304）、C=L4/L1（r=0.261）、R= Lt/Wt（r=0.241）
极显著相关，说明成龄叶的叶柄洼性状与叶型有关

的多个性状之间有显著的相关性。

表 3　F2 群体形态学性状变异及遗传多样性
Table 3　Morphological traits variation and the genetic diversity of F2 population

编号

No.
性状

Traits
代码

Unit
最小值

Min.
最大值

Max.
均值

Mean
标准差

SD
变异系数

（%）CV 
偏度

Skew
峰度

Kurt
Nei′s

多样性 He 

Shannon
信息

指数 I 

1 嫩梢形态 分级 1 5 3.49 1.26 36.02 -0.21 -0.63 0.57 0.93

2 新梢节间匍匐绒毛密度 分级 1 7 2.40 1.54 64.17 0.67 -0.72 0.62 1.05

3 成熟枝条表面形状 分级 1 4 2.19 0.93 42.47 -0.10 -1.33 0.67 1.19

4 幼叶上表面颜色 分级 1 7 2.82 1.60 56.67 0.21 -1.28 0.66 1.11

5 幼叶花青素着色程度 分级 1 9 3.35 2.01 59.85 0.57 -0.43 0.71 1.34

6 幼叶叶背绒毛密度 分级 1 9 2.20 1.87 85.09 1.73 2.63 0.55 1.05

7 成龄叶横截面形状 分级 1 5 2.70 1.58 58.37 0.52 -1.38 0.71 1.33

8 成龄叶上裂刻深度 分级 1 4 2.45 0.97 39.59 -0.43 -1.07 0.62 1.15

9 成龄叶上裂刻基部形状 分级 1 2 1.80 0.40 22.17 -1.53 0.32 0.32 0.50

10 成龄叶叶柄洼开叠 分级 1 6 3.22 0.89 27.48 -0.15 -0.06 0.68 1.26

11 成龄叶叶柄洼基部形状 分级 1 2 1.39 0.49 35.18 0.44 -1.82 0.48 0.67

12 成龄叶叶脉限制叶柄洼 分级 1 2 1.82 0.38 20.99 -1.71 0.92 0.29 0.47

13 成龄叶锯齿形状 分级 2 5 3.85 1.19 30.83 -0.31 -1.52 0.67 1.21

14 成龄叶下表面绒毛密度 分级 1 9 3.74 1.85 49.44 0.58 0.41 0.68 1.30

15 A=L2/L1 比值 0.34 1 0.80 0.07 9.22 -1.75 8.79 0.67 1.33

16 B=L3/L1 比值 0.43 0.77 0.58 0.05 9.09 0.51 1.29 0.71 1.40

17 C=L4/L1 比值 0.25 0.79 0.37 0.06 17.31 2.05 8.32 0.68 1.31

18 R=Lt/Wt 比值 0.79 1.23 1.03 0.07 6.38 -0.06 1.73 0.69 1.37

19 I′=OB/L2 比值 0.31 0.87 0.56 0.11 19.85 0.38 -0.19 0.74 1.44

20 I=UB/L3 比值 0.44 0.95 0.76 0.08 10.56 -1.08 2.11 0.66 1.34

均值 Mean 0.62 1.14

He：Nei′s genetic diversity index，I：Shannon′s Diversity Index，the same as below
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2.2.2　基于形态学性状的遗传多样性和聚类分

析　依据特征值 >1 的标准，主成分分析（PCA）可

将 20 个形态学性状降低为 8 个主成分，这些主成

分可以解释 60.99% 的总变异（表 5）。第 1 主成

分（PC1）占总变异的 11.98％，与群体的成龄叶上

裂刻深度（-0.61）、R（0.58）、I′（0.71）、I（0.62）密

切相关。第 2 主成分占总变异的 9.79％，主要与成

龄叶叶柄洼开叠类型（0.61）、成龄叶横截面形状

（0.57）、成龄叶下表面绒毛密度（0.55）特征相关。

第 3 个主成分解释了总变异的 8.31％，与 B（0.49）、
成龄叶叶柄洼基部形状（0.43）、成龄叶上裂刻深

度（-0.44）有关。其余主成分（PC4~8）占总变异

的 30.91％。PC1~3 主要反映的是成龄叶的形态特

征，说明成龄叶的特征性状是分析葡萄育种材料形

态特征的重要因素，适合用于葡萄后代群体的特征 
分析。

表 5　F2 群体形态学性状的主成分分析
Table 5　The principal component analysis（PCA） in morphological traits of F2 population
性状

Traits
主成分  Comprehensive indexes

PC 1 PC 2 PC 3 PC 4 PC 5 PC 6 PC 7 PC 8

嫩梢形态 STF 0.20 0.14 -0.21 -0.31 0.41 0.44 0.17 0.18

新梢节间匍匐绒毛密度 HIS 0.02 0.01 0.08 0.53 0.02 -0.06 0.20 0.46

成熟枝条表面形状 WSS 0.02 -0.09 0.18 -0.28 0.15 0.25 -0.05 0.43

幼叶上表面颜色 CUY -0.10 -0.23 0.14 0.34 0.34 0.46 -0.24 -0.06

幼叶花青素着色程度 ACY 0.01 -0.35 0.23 0.36 0.37 0.23 -0.26 -0.01

幼叶叶背绒毛密度 PDYL -0.19 -0.01 0.15 0.64 0.18 -0.22 0.32 -0.02

成龄叶横截面形状 CSSL -0.18 0.57 0.26 0.25 -0.11 0.10 -0.22 -0.13

成龄叶上裂刻深度 DUSL -0.61 0.21 -0.44 0.01 0.04 0.00 -0.06 0.03

成龄叶上裂刻基部形状 SBUL 0.40 -0.24 0.42 -0.04 -0.01 0.18 0.13 0.09

成龄叶叶柄洼开叠 SPSL 0.30 0.61 0.15 -0.04 -0.01 0.37 0.01 0.09

成龄叶叶柄洼基部形状 SBPL 0.03 0.17 0.43 0.09 -0.43 0.12 0.49 0.10

成龄叶叶脉限制叶柄洼 LRPL -0.04 -0.51 -0.32 -0.07 0.31 -0.09 0.46 0.10

成龄叶锯齿形状 TSML 0.01 0.18 0.09 -0.10 0.31 0.21 0.44 -0.64

成龄叶下表面绒毛密度 PHLL -0.20 0.55 -0.11 0.20 0.41 -0.10 0.02 -0.02

A=L2/L1 -0.35 -0.33 0.41 -0.08 -0.21 0.22 -0.04 -0.15

B=L3/L1 -0.49 -0.04 0.49 -0.28 0.34 -0.27 -0.08 0.04

C=L4/L1 -0.10 0.39 0.42 -0.32 0.31 -0.32 0.09 0.20

R=Lt/Wt 0.58 0.23 -0.31 0.16 0.02 0.09 0.00 0.06

I′=OB/L2 0.71 0.05 0.14 0.02 0.22 -0.41 -0.19 0.01

I=UB/L3 0.62 -0.15 0.16 0.03 0.09 -0.23 -0.08 -0.30

特征值 Eigenvalue 2.40 1.96 1.66 1.45 1.34 1.27 1.07 1.05

贡献率（%）

Contributive percentage 
11.98 9.79 8.31 7.23 6.72 6.37 5.34 5.25

累计贡献率（%）

Cumulative contributive percentage
11.98 21.77 30.08 37.31 44.03 50.40 55.74 60.99

PCA 散点图将供试材料展现在由第 1、第 2 主

成分形成的坐标中（图 4），根据在 PC1=0 和 PC2=0
将坐标系分为 4 个区。二倍体玫瑰香、四倍体玫瑰

香、巨峰、巨玫分布于 4 个不同的区域内，说明它们

的形态学性状有明显差异。274 个 F2 单株分布在

横、纵坐标 -0.45~0.55 范围内，大部分的 F2 单株围

绕图中央巨玫分布，但与巨玫距离远近不同，说明杂

交后代在形态学性状上发生了不同于亲本的变异。

PCA 分析能显示出亲本及后代的遗传差异，适合于

遗传多样性的估计和表型特征的描述。

基于形态学性状的聚类分析显示（图 5），供试

材料的遗传相似性系数在 0.32~0.68 之间。在相似

系数 0.35 处分为 4 个类群，第Ⅰ类群包含巨峰和 3
个 F2 单株。第Ⅱ类群包含 12 个 F2 单株，第Ⅲ类群

包含 90 个 F2 单株，第Ⅳ类群包含 169 个 F2 单株和

二倍体玫瑰香、四倍体玫瑰香及巨玫。在相似系数

0.42 处可将第Ⅳ类群分为 3 个亚群，第Ⅳ -1 亚群包

含 119 个 F2 单株和二倍体玫瑰香，第Ⅳ -2 亚群包

含 30 个 F2 单株，第Ⅳ -3 亚群包含巨玫、四倍体玫

瑰香和 20 个 F2 单株，巨玫的形态学性状与四倍体
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图 4　葡萄 F2 群体及亲本基于前两个主成分（PC1/PC2）的散点图
Fig.4　The scatterplots of the first two principal components of F2 population and their parents

玫瑰香更相似，第Ⅰ、Ⅱ、Ⅲ类群 F2 单株与巨玫的差

异较大，可作为特殊性状选择的材料加以利用。

20 个形态学性状之间的 Shannon 信息指数差

异较大，14 个分级性状的平均值为 1.04，而 6 个数

量性状的平均值为 1.4，总体均值为 1.14（表 3）。除

嫩梢形态、成龄叶上裂刻基部形状、成龄叶叶柄洼基

部形状、成龄叶叶脉限制叶柄洼 4 个性状外，其余性

状的 Shannon 信息指数（I）均大于 1。总体来看，

不同性状之间的多样性指数差异较大，且数量性状

的多样性指数高于分级性状，群体的形态学性状遗

传多样性较高（表 3），这给葡萄综合性状改良提供

了较大的选择价值。

2.3　SSR 标记分析

2.3.1　SSR 标记的遗传多样性分析　使用 240 对

SSR 引物对巨峰、四倍体玫瑰香和 F1 巨玫进行

PCR 扩增，筛选出 25 对条带清晰、具有差异的引

物。利用筛选出的引物对二倍体玫瑰香、四倍体玫

瑰香、巨峰、巨玫及 274 个 F2 单株进行分析，共扩

增出 127 条 DNA 带，其中多态性条带 52 条，各引

物扩增出的条带数在 3~9 之间，引物的多态性百分

率在 16.67%~66.67% 之间，平均多态性比率（PPB）

为 40.94%，其中 VChr18b 和 VChr10b 的多态性比

率最高，为 66.67%。不同引物的多态性信息含量

（PIC）范围为 0.14~0.37，平均为 0.26。结果表明

SSR 分子标记 F2 群体中具有良好的多态性，可以用

于四倍体葡萄后代群体遗传多样性分析。

SSR 对 F2 群体的分析显示（表 6），Nei′s 遗传

多样性指数（He）在 0.15~0.49 之间，平均为 0.32；
Shannon 信息指数（I）在 0.28~0.68 之间，平均为

0.49。其中，引物 VVC71 多态性信息含量（PIC）

最高，为 0.37，同时该引物得到的观察等位基因

数 Nei′s 遗传多样性指数（0.49）、Shannon 信息指

数（0.68）都最高。上述结果说明 F2 群体在基因组

DNA 水平上遗传多样性丰富。

F2 群体中存在基因分离，引物 VChr18a 在亲

本中表现纯合即四倍体玫瑰香（AAAA）× 巨峰

（aaaa），F2 群体中表现显性的单株数为 190，隐性

单株数为 81。F2 群体比例显性（A）∶隐性（a）= 
190∶81。通过卡方测验符合杂交组合 Aaaa 以染

色体为单位的分离模式，推测 F1 巨玫在此位点的基

因型为 Aaaa，且表现以染色体为单位分离的细胞学

分离行为。由此可见，杂交种巨玫的不同位点的遗

传组成模式也存在多样性，这也是后代性状遗传变

异多样性的一个重要原因。

2.3.2　基于 SSR 标记的聚类分析　根据 25 对 SSR
标记构建了 278 份材料的聚类图（图 6），遗传相似

系数在 0.38~1.00 之间，在相似系数 0.47 处分为 5 个

类群。第Ⅰ类群包含巨峰和 4 个 F2 单株，第Ⅱ类群

包含 19 个 F2 单株，第Ⅲ类群包含巨玫和 249 个 F2 单

株，第Ⅳ类群只包含二倍体玫瑰香和四倍体玫瑰香，
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图 5　葡萄亲本和 F2 群体形态学性状聚类图
Fig.5　Dendrogram of cluster analysis based on morphological traits for F2 population and their parents

第Ⅴ类群包含 2 个 F2 单株。在相似系数 0.51 处将

第Ⅲ类群分为 4 个亚群，Ⅲ -1 亚群包含 20 个 F2 单

株，Ⅲ-2 亚群包含 224 个 F2 单株和巨玫，Ⅲ -3 亚群

包含 2 个 F2 单株，Ⅲ-4 亚群包含 3 个 F2 单株。在

亚群中，巨玫和占群体总数 81.8% 的 224 个 F2 单株

聚为一类，说明这些单株和巨玫的基因型相似，但也

有部分材料表现出偏离亲本的分离。基于 SSR 标

记的聚类分析表明，亲本间的亲缘关系较远，F2 中

出现了与亲本的遗传关系较远的超亲个体。

3　讨论

通过杂交导入外源遗传物质，是扩大遗传变异

的一条重要途径［24］。果树性状的遗传变异不同于

禾本科作物，由于高度杂合，其杂种实生苗性状的分

离往往表现出丰富的多样性和复杂性，环境条件的

影响也会加大后代的变异幅度。研究性状分离变异
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图 6　葡萄 F2 群体和亲本 SSR 聚类图
Fig.6　Dendrogram of cluster analysis based on SSR for F2 population and their parents

规律是杂交实生苗早期鉴定和预先选择的重要理论

依据［25］。对形态学性状的评估是研究植物遗传变

异的有效方法，形态学性状的测定结果代表了材料

间的表型变异情况［26］。本试验中，同源四倍体葡萄

F2 群体的 20 个形态学性状中，14 个性状的变异系

数大于 20%，F2 群体性状的最大值与最小值构成的

性状分离区间都处于一个较大的范围内，存在超亲

分离现象，且出现了双亲不具有的性状，这是由于基

因重组导致 F2 群体均含有正向和负向两个方向的

超亲基因型。这些超亲表型有助于在后代选择出不

同于双亲的优异个体，为多倍体新品种的选育提供

了丰富的资源。

SSR 标记具有共显性和高多态性的优点，是评

估遗传多样性和种质资源鉴定的有效分子方法［27］。

在本试验中，SSR 分析的遗传多样性结果表明 F2 群

体遗传多样性丰富。但形态学性状反映出的遗传

多样性水平高于 SSR 标记。另外，同一个性状的变

异系数和多样性指数的表现并不一致。如幼叶叶背
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绒毛密度的变异系数最大，但是它的 Nei′s 多样性

指数和 Shannon 信息指数却较低，R=Lt/Wt 的变异

系数最小，而 Nei′s 多样性指数和 Shannon 指数却

均高于平均值。可见，这 2 个指标在反映遗传变异

时的内涵是不同的。本研究对形态学性状采用了聚

类分析和主成分分析，主成分分析能在二维上反映

出种质之间的距离，因此，在遗传多样性的研究中将

系统聚类分析和主成分分析结合起来使用，可以为

种质遗传多样性的研究提供更全面的信息，结果的

准确性才可以不断提高［28］。在群体的遗传多样性

分析中，可参考多个指标进行综合评价。

本研究发现，基于形态学性状数据的聚类结

果与 SSR 标记聚类结果不完全一致。造成这种不

同的原因包括多个方面，（1）形态学评价时选用的

性状数量及其重要性程度是多样性评价的重要因 
素［29］，本研究选用的主要是成龄叶和幼叶的性状，

还需进一步增加其他类型性状以减小误差；（2）本

研究的 F2 群体是同源四倍体杂交后代的分离群体，

且亲本有不同亚种的遗传背景，由于四倍体同一基

因位点含有 4 个等位位点，同一基因位点存在多种

组 合 形 式（AAAA、AAAa、AAaa、Aaaa、aaaa），在

杂合基因型个体中，SSR 标记无法区分在同一位点

含有不同剂量基因的个体。在同一位点显隐性基

因剂量的不同也是形态性状差异的一个重要原因；

（3）表型特征是基因间相互作用结果的表现，而且

易受环境条件影响，而分子标记只能体现植物 DNA
片段的有无，不能反映剂量大小和基因的互作对形

态性状的影响［28，30］；（4）从后代遗传位点的分离推

测，巨玫（F1）在不同位点的基因型可能存在单式

（Aaaa）、复式（AAaa）、三式（AAAa）多种形式，因

而造成后代遗传分离和表型变异的多样性。二倍体

和四倍体玫瑰香在形态学性状上有很大差异，通过

形态学性状聚类图可以发现它们的遗传距离较大，

但在 SSR 聚类中两个品种没有表现出差异，这是由

于二倍体玫瑰香与四倍体玫瑰香遗传组成相同，只

在基因剂量上存在差异，而表型受基因剂量效应、基

因间相互作用及环境差异共同影响。另外，形态学

性状聚类中，119 个后代单株与二倍体玫瑰香聚为

一类，可以推测基因重组使得 F2 单株中来源于四倍

体玫瑰香的遗传物质剂量发生变化，这会导致部分

后代表型性状与二倍体玫瑰香更相似。

本研究中，形态学性状的主成分分析、聚类分

析和 SSR 的聚类分析存在较高的一致性，在形态学

性状聚类中第Ⅳ类群中 169 个单株，占 F2 群体总

数的 61.7% 与巨玫聚为一类，在 SSR 聚类第Ⅲ-2
亚群中 224 个单株，占 F2 群体总数的 81.8% 与巨

玫聚为一类，在主成分的二维图也可看出大多后代

群体与巨玫遗传距离更近，与双亲一致的个体很少。

这是由于在四倍体遗传重组过程中，纯合速率比相

应二倍体显著减慢，F2 群体中杂合个体所占比例很

大，可在多代中维持基因的杂合性，维持较长时间的

杂种优势［3］。同时，在后代中也出现了与亲本差异

均较大的独立分组，表明四倍体后代中也存在超亲

分离现象。在育种过程中，可以根据不同的育种目

标，有针对性地分别在不同分组中，结合分子标记、

细胞学和农艺性状观察，选择表现出遗传变异且具

有某些优良特性的个体，减小早期选择的盲目性，加

快杂交后代的选育进程。
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