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甘蓝型油菜千粒重全基因组关联分析 
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摘  要: 千粒重是油菜产量构成的重要因素之一。本研究利用高通量 SNP芯片对 496份具有代表性的油菜种质资源

进行基因型分析, 考察群体在 3个环境(14NJ、15TZ、16TZ)中的千粒重表型, 利用混合线性模型(mixed linear model, 

MLM)和一般线性模型(general linear model, GLM)进行全基因组关联分析。结果表明, 本群体在 3个环境中千粒重的

广义遗传力为 63.12%。MLM模型检测到 6个显著位点, 解释 28.92%的表型变异; GLM模型检测到 61个显著位点, 解

释 47.08%的表型变异。合并共同位点后得到 62 个显著位点, 联合解释 47.31%的表型变异。这些位点分布在基因组

所有染色体上, 在 A07、A03 和 C06 染色体上分别检测到数目最多的 9、8 和 7 个位点。其中效应最大的位点

Bn-scaff_17526_1-p1066214 位于 C09 染色体, 在 MLM 和 GLM 模型中表型贡献值分别为 5.55%和 15.26%。21个位

点与前人报道的 QTL重叠, 其中 8个位点得到至少 2个群体的验证。其余 41个位点为新鉴定的位点, 其中多个位点

效应高且在多环境中被检测到, 如位点 Bn-A03-p560769、Bn-scaff_15743_1-p599416和 Bn-scaff_15743_1-p590955等。

在 11个位点附近找到 DGAT、EOD3、AGL61、WRI1、DA2、RAV1等拟南芥已报道千粒重基因的同源基因。本研究

结果有助于解析甘蓝型油菜千粒重的遗传基础, 为研究千粒重的调控机制、指导千粒重的遗传改良奠定基础。 
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Abstract: Thousand-seed weight (TSW) is one of the important component of seed yield. In this study, a collection of 496   
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representative rapeseed accessions were genotyped by the high-throughput 60K SNP array for TSW in three environments (14NJ, 
15TZ, 16TZ). The genome-wide association study (GWAS) of TSW was performed via the MLM (Mixed linear model) and GLM 
(General linear model). The results showed that the broad sense heritability of TSW was 63.12% in three environments. Six and 
61 loci were detected with MLM and GLM, which explained 28.92% and 47.08% of the phenotypic variance, respectively. Com-
bining the common loci between two models, 62 significant loci were obtained and accounted for 47.31% of the phenotypic vari-
ance. These loci were distributed on all chromosomes of the genome, with the largest number of 9, 8, and 7 loci detected on 
Chromosome A07, A03, and C06, respectively. The most significant locus Bn-scaff_17526_1-p1066214 was detected on C09, and 
accounted for 5.55% and 15.26% of the phenotypic variance in MLM and GLM, respectively. Among them, 21 loci overlapped 
with previously reported QTLs, of which 8 loci were verified by at least two populations. The remaining 41 loci were newly de-
tected, and many of them had high effects and were detected in multiple environments, such as Bn-A03-p560769, 
Bn-scaff_15743_1-p599416 and Bn-scaff_15743_1-p590955. Besides, 11 candidates orthologous to documented Arabidopsis seed 
weight genes, like DGAT, EOD3, AGL61, WRI1, DA2, and RAV1, were found near our GWAS loci. The results are helpful for 
analyzing the genetic basis of TSW of rapeseed and lay a foundation for studying the regulation mechanism and guiding the ge-
netic improvement of TSW. 
Keywords: Brassica napus L.; 1000-seed weight; yield; GWAS; SNP 

甘蓝型油菜(Brassica napus L., 2n = 38, AACC)

是世界上广泛种植的油料作物, 也是我国重要的植

物油来源之一, 占总食用植物油 40%以上。然而我

国植物油料自给率不足四成, 且缺口仍呈扩大趋势, 

提高油菜产量、保障油料供给安全已迫在眉睫[1]。

千粒重是构成油菜产量的三因素之一, 提高油菜千

粒重是增产的直接途径, 因此解析粒重遗传基础和

分子机理对油菜产量乃至国家油料供给安全具有重

要意义。 

千粒重是由多基因控制的数量性状, 受基因型

和环境条件共同作用[2]。从细胞学水平看, 种子器官

的发育主要受细胞增殖和细胞膨大调节, 两者又分

别决定着细胞数目和细胞大小[3], Breuninger 等[4]研

究认为, 细胞增殖(细胞数目)对种子等器官大小的

影响更大。从种子发育进程看, 胚、胚乳及胚珠的

协同生长关系着种子重量及大小, 同时发育过程又

与母体植株密不可分, 种子大小与母体组织间存在

某种内在联系。朱军等[5]研究认为, 粒重遗传模型为

胚、胚乳、细胞质和母体基因型的效应, 其中细胞

质和母体基因型效应属母体效应。李娜等[6]通过对

遗传背景广泛的油菜大小粒种质进行遗传分析, 证

明了油菜种子大小主要由母体基因型效应调控, 母

体效应值达 0.93。母体组织可从多种途径对种子大

小产生影响: 一是转录因子调控途径, 如 AP2 通过

限制种皮细胞的延伸控制种子生长 [7]; 二是泛素化

途径, 如泛素受体 DA1和 DA2通过限制种皮细胞增

殖影响籽粒大小[8-9]; 三是 G蛋白途径, 如 G蛋白复

合物由异源三聚体的Gα、Gβ和Gγ 3个亚基组成, 超

表达 Gγ (AGG3)的拟南芥通过细胞增殖促进种子生

长发育[10]; 四是激素途径, 如 BZR1 通过油菜素内

酯途径影响种子大小 [11]; 五是其他类型生长物质 , 

如 EOD3编码细胞色素 P450单加氧酶, 通过促进种

子株被或种皮细胞的延伸增加种子大小[12]。 

分子标记、SNP 芯片等技术的出现大大推进了

对复杂数量性状如千粒重基因的定位。多数科研工

作者利用遗传差异大的双亲构建连锁群体, 进行千

粒重 QTL 定位。Quijada 等[13]利用 2 个 DH 群体定

位到 3 个千粒重 QTL 位点, 分别位于 A07、C07 和

C09 染色体上。Basunanda 等[14]同样利用 DH 群体, 

结合 SSR 标记和 AFLP 标记, 检测到 34 个千粒重

QTL, 表型变异贡献率范围为 2.4%~23.0%, 其中 7

个位点能重复检测到。Yang等[15]考察 186个 RIL群

体在 2 环境下的表型, 检测到 9 个与千粒重相关的

QTL, 分布在 5 个连锁群 A01、A06、A07、A09 和

C03, 其中贡献率最大的 QTL cqSW.A9 位于 A09 染

色体, 解释 28.2%的表型变异。Zhao 等[16]考察 DH

群体在 5个环境下的表型, 定位到 40个千粒重 QTL

位点, 其中位于 A06 的主效 QTL qSN.A6 贡献率为

20.1%。Fan 等[17]考察 DH 和 F2 两群体在 2 环境下

的表型 , 共检测到 9 个千粒重 QTL, 分别位于在

A01、A02、A05、A07、A10和 C04, 解释的表型变

异范围为 27.6%~37.9%。Sun 等[18]利用高密度 SNP

图谱, 考察 189个 RIL群体在 5个环境下的表型, 定

位到 25个千粒重相关的 QTL, 其中 QTL uqC2-1解

释 6.6%~7.6%的表型变异。目前甘蓝型油菜中已精

细定位的粒重基因很少, Liu等[19]成功克隆了第 1个

影响千粒重的基因 ARF18, 该基因是控制角果长和

千粒重的双效调控因子, 通过延长角果皮细胞长度

促进角果伸长, 增加角果皮光合面积, 促进千粒重

增加。Shi等[20]利用图位克隆得到 1个影响千粒重的

基因 BnaA9.CYP78A9D, 该基因编码 1个 P450单加

氧酶, 通过促进角果瓣中的细胞伸长来调节角果长
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度, 影响种子大小。 

随着高密度单核苷酸多态性 (single nucleotide 

polymorphism, SNP)基因分型芯片和全基因组测序

等技术的发展 , 全基因组关联分析 (genome-wide 

association study, GWAS)已广泛应用于油菜复杂性

状的遗传结构解析[21-22]。本研究选用 496 份具有代

表性的油菜种质资源为关联群体, 利用 60K SNP芯

片对群体进行基因型分析, 结合 3 个环境考察的千

粒重表型数据 , 对该性状进行全基因组关联分析 , 

基于检测到的显著 SNP位点挖掘候选基因。本研究

中筛选出千粒重大的优异种质资源, 为今后的性状

改良提供材料; 基于检测到的显著位点, 为开发粒

重分子标记提供信息; 挖掘候选基因, 为千粒重基

因克隆和调控机理研究奠定基础。 

1  材料与方法 

1.1  试验材料 

496 份甘蓝型油菜为国内外的地方品种、育成

品种及高世代育种材料(附表 1)。其中国内资源 444

份, 主要来自湖北、重庆、江苏、湖南、四川、陕

西等油菜主产省市; 国外资源 52 份, 主要来自德

国、瑞典、朝鲜、加拿大等国家。所有材料均由华

中农业大学国家油菜工程技术研究中心提供。 

1.2  田间试验与表型调查 

试验材料于 2014 年在江苏南京 (14NJ)以及

2015年、2016年在泰州(15TZ和 16TZ)种植。采用

完全随机区组设计, 设置 3 个重复, 单个材料每重

复种 2行, 每行 15株, 行宽 1.5 m, 行距 40 cm, 株

距 15~17 cm。每年 10 月上旬大田直播, 田间管理

按当地常规方式进行。田间材料均是自然成熟时收

获, 每小区选择具有代表性的 6 个单株, 在挂藏室

内自然阴干后进行考种分析。千粒重具体测量方法

为: 单株全株脱粒后, 随机选择其中 500 粒种子称

重, 重复取样 3次, 保证 3次称重结果差异小于 0.1 

g (5%以内)为有效的 3 个数据, 取平均数后加倍即

为测量值。利用 RStudio 软件对各个环境的千粒重

表型进行统计分析和相关性分析, 并计算广义遗传

力和最佳线性无偏预测值(best linear unbiased pre-

diction, BLUP) [23-25]。 

1.3  基因型检测与分析 

利用 Illumina 60K SNP芯片对 496份甘蓝型油

菜资源进行基因型分析。在 Genome Studio 软件中

对 SNP 进行质量控制。将过滤后的 33,218 个 SNP

序列比对至油菜 Darmor-bzh基因组, e-value阈值设

为 1012, 得到 19,167个单拷贝且位置清楚的 SNP标

记用于关联分析[26]。 

1.4  全基因组关联分析 

利用软件 Structure 2.3.4基于贝叶斯模型进行群

体结构, 得到 Q矩阵[27], 利用软件 SPAGeDi计算不

同材料间的亲缘关系 , 得到 K 矩阵 [28], 在软件

Tassel 5.0中导入基因型、表型、Q矩阵和 K矩阵数

据文件。以 Q矩阵和 Q+K矩阵作协变量, 分别进行

MLM和 GLM 2种模型的全基因组关联分析[29]。对

MLM 模型设置的显著性阈值(bonferroni threshold)

为 1/总标记数, 即lg (P) = 4.28; 对 GLM模型设置

更为严格的显著性阈值为 0.05/总标记数, 即lg (P) = 

5.58。当 1 Mb区间内存在多个显著 SNP时, 若两两

间的 r2≥0.1, 则将这些 SNP 归为 1 个关联位点, 以

最小 P 值的 SNP 作为显著性位点代表。用 RStudio

软件包 qqman绘制曼哈顿图和QQ (Quantile-Quantile)

图。用 RStudio软件 lm功能分析关联位点解释的总

表型变异。 

1.5  已报道 QTL的信息整理 

目前有 4篇千粒重关联分析研究, 4个群体分别

包含 157、192、427 和 521 份油菜资源[30-33], 整理

其检测到的显著位点并与本研究结果进行比较。针

对利用 SNP 芯片进行基因分型的连锁群体, 将检测

到的 QTL 两侧的 SNP 探针序列比对至油菜

Darmor-bzh参考基因组, 以确定 QTL的物理区间[34]。

对于以 SSR和 AFLP等传统标记进行基因分型的研

究, 搜集 QTL两侧标记的引物序列并将其比对至参

考基因组, 以确定 QTL的物理区间。 

1.6  候选基因挖掘 

对于显著关联位点, 以 r2 = 0.1 作为衰减阈值, 

用软件 Tassel 5.0计算显著关联位点的 LD衰减距离

作为置信区间, 提取置信区间内的基因 CDS 序列, 

与模式植物拟南芥中已报道的千粒重相关基因 CDS

进行 BLAST 比对, 设 e-value 阈值为 1010, 以相似

度最高的拟南芥基因信息来注释油菜基因。 

2  结果与分析 

2.1  千粒重表型统计分析 

496份油菜种质资源表型千粒重在 3个环境中具有

广泛的变异, 单个环境的千粒重极差范围为 4.63~ 

5.36 g。单个环境表型平均值范围为(3.51±0.64)~ 

(4.27±0.88) g, 变异系数范围为 0.16~ 0.21 (表 1和图 1)。 
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表 1  关联群体千粒重性状的统计分析 
Table 1  Statistical analysis of 1000-seed weight of the association panel 

年份/环境 

Year/Environment 

最小值 

Minimum 

最大值 

Maximum 

平均值±标准差 

Average ± SD 

变异系数 

Coefficient of variation

2013/2014 南京 Nanjing 2.27 7.63 4.27±0.88 0.21 

2014/2015 泰州 Taizhou 1.64 5.77 3.65±0.58 0.16 

2015/2016 泰州 Taizhou 1.50 6.13 3.51±0.64 0.18 

 

图 1  关联群体在 3 个环境(14NJ、15TZ、16TZ)中的千粒重分布 
Fig. 1  1000-seed weight of the association panel in three environments (14NJ, 15TZ, 16TZ) 

 
3 个环境间的相关系数为 0.55, 达到极显著水平(P≤

0.001)。这表明本研究考察的表型数据具有较高的可靠

性和重复性。利用 RStudio软件包 lem4计算, 油菜千粒

重在 3个环境下的广义遗传力为 63.12%。 

2.2  千粒重全基因组关联分析 

利用 MLM 模型对千粒重 BLUP 值进行关联分

析, 显著性阈值为lg (P) = 4.28时, 共检测到 8个显

著位点。合并存在连锁不平衡的 SNP (r2 ≥ 0.1), 得

到 6 个显著位点, 分布在 A01、A02、A03、C06 和

C09染色体(表 2和图 2)。6个显著位点的lg (P)值

范围是 4.33~5.38, 可解释 4.86%~6.06%的表型变

异。利用一个简单加性模型计算, 6个位点联合解释

28.92%的表型变异。与单环境的关联结果比较, 5个

位点被重复检测到。 

利用GLM模型对千粒重BLUP值进行关联分析, 

显著性阈值为lg (P) = 5.58时, 共检测到226个显著

位点。合并存在连锁不平衡的 SNP (r2 ≥ 0.1), 得

到61个显著位点, 分布在全基因组所有染色体(表3

和图 2)。其中显著性最高位点 Bn-scaff_17526_ 

1-p1066214的lg (P) = 15.98, 对表型变异的贡献率

为15.26%。其余位点的lg (P)值范围是5.58~11.57, 

可解释4.89%~11.31%的表型变异。利用一个简单加

性模型计算, 61个位点联合解释47.08%的表型变异。

与单环境的关联结果比较, 47个位点被检测到, 13个

位点在2环境中重复检测到, 7个位点在3个环境中被

检测到。 

综合 2个模型关联结果, 5个 MLM模型的显著

位点与 GLM 重叠, 合并重叠位点后共得到 62 个显

著位点, 联合解释 47.31%的表型变异。这些位点分

布在全基因组所有染色体上, 其中 A07 染色体上检

测到的数目最多, 达 9个位点, A03和 C06染色体上

分别检测到 8个和 7个位点。分析显著位点的分布, 

58.06%的位点分布在 A亚基因组, 41.94%位于 C亚

基因组(表 2和表 3)。 

2.3  与前人报道 QTL 的比较 

综合 MLM和 GLM模型检测结果, 与已报道的

千粒重QTL结果比较, 本研究中 21个显著位点与前

人研究结果重叠, 其中有 8 个位点得到至少 2 个群

体的验证(表 2 和表 3)。位于 A02 染色体的位点

Bn-A02-p6564861 位置为 3.78 Mb, 与 Shahid 等[32]

通过关联分析检测到的位点 Bn-A02-p6564861 和

Luo 等 [35]通过 DH 群体定位到的千粒重 QTL 

qSW.A2-4 (位置: 3.78~3.83 Mb)重叠。位于 A07染色

体的位点 Bn-Scaffold002856-p361 位置为 0.59 Mb, 

与 Cai 等[31]、Fan 等[17]和 Shi 等[36]采用不同策略检

测到位点 BrGMS3983、QTL TSWA7b和 qSW.A7-2 (位

置: 0.83 Mb)重叠。位于 A09染色体的位点 Bn-A09- 

p7329993位置为 5.54 Mb, 与Basunanda等[14]定位到
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QTL TH-tsm07、TH-tsm06 和 Shahid 等[32]检测到位

点 Bn-A09-p7327691 (位置: 5.54~5.74 Mb)重叠。位

于 C06 染色体的位点 Bn-scaff_16874_1-p411591 位

置为 31.82 Mb, 与 Dong等[30]、Shi等[36]和 Li等[37]

通过不同策略检测到的位点(位置: 31.18 Mb)重叠。 

GLM 模 型 中 效 应 最 大 的 位 点 Bn-scaff_ 

17526_1-p1066214位于C09染色体 1.49 Mb, lg (P) = 

15.98, 解释 15.26%的表型变异, 与 Shahid等[32]检测

到的效应最大位点 Bn-scaff_17526_1-p1063974 (位

置 : 1.49 Mb)一致。该模型中效应次高的位点

Bn-scaff_16064_1-p938130 位于 C06 染色体 24.70 

Mb, lg (P) = 11.57, 解释 11.31%的表型变异, 与

Luo 等 [35]定位到的千粒重 QTL qSW.C6-3 (位置 : 

24.52 Mb)重叠。此外有 16个位点与前人检测的 QTL

位点重叠或相邻(表 3), 以上 QTL 比较验证了本研

究结果的可靠性。 

 

图 2  油菜千粒重全基因组关联分析(BLUP) 
Fig. 2  Genome-wide association study of 1000-seed weight in rapeseed (BLUP) 
A: 千粒重 MLM曼哈顿图; B: 千粒重 MLM QQ图; C: 千粒重 GLM曼哈顿图; D: 千粒重 GLM QQ图。 
A: Manhattan plot of MLM for 1000-seed weight; B: quantile-quantile plot of MLM for 1000-seed weight; C: Manhattan plot of GLM for 
1000-seed weight; D: quantile-quantile plot of GLM for 1000-seed weight.  

 
表 2  MLM 千粒重显著关联位点(BLUP) 
Table 2  Significant GWAS loci of 1000-seed weight in MLM (BLUP) 

标记 

Marker 

染色体 

Chr. 

位置 

Position (bp) 
lg (P) 

表型变异 

R2 (%) 

环境 

Environment 

已报道 QTL 

Reported QTL

Bn-A01-p23472380 A01 19,346,196 5.34 6.03 16TZ  

Bn-A02-p6300284 A02 3,473,319 4.81 5.41 15TZ  

Bn-A02-p6564861 A02 3,784,981 5.38 6.06 14NJ [32] 

Bn-A03-p22125583 A03 20,956,967 4.77 5.36  [32,35] 

Bn-scaff_16874_1-p411591 C06 31,817,621 4.33 4.86 16TZ [30,36,37] 

Bn-scaff_17526_1-p1066214 C09 1,488,283 4.93 5.55 16TZ [32] 

缩写同图 1。Abbreviations are the same as those given in Fig. 1. 
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表 3  GLM 千粒重显著关联位点(BLUP) 
Table 3  Significant GWAS loci of 1000-seed weight in GLM (BLUP) 

标记 

Marker 

染色体 

Chr. 

位置 

Position (bp) 
lg (P) 

表型变异

R2 (%) 

环境 

Environment 

已报道 QTL

Reported QTL

Bn-A01-p1156979 A01 760,656 6.37 5.61 15TZ [35] 

Bn-A01-p1440009 A01 1,036,032 5.96 5.21   

Bn-A01-p9621623 A01 8,234,343 6.43 5.66  [17,30,36] 

Bn-A01-p12222806 A01 10,407,989 7.02 7.03 14NJ  

Bn-A01-p15496639 A01 12,941,394 6.64 6.67 16TZ  

Bn-A02-p6300284 A02 3,473,319 7.22 7.23 14TZ  

Bn-A02-p6564861 A02 3,784,981 8.59 8.53 14NJ/16TZ [32,35] 

Bn-A03-p560769 A03 445,706 9.16 9.08 14NJ/16TZ  

Bn-A03-p4352837 A03 3,885,180 6.18 6.22   

Bn-A03-p6586436 A03 5,884,508 8.47 8.43 16TZ  

Bn-A03-p8851142 A03 8,156,299 7.88 7.86 14NJ/15TZ/16TZ [32] 

Bn-A03-p13758392 A03 12,893,544 6.56 6.60 15TZ  

Bn-A03-p14747263 A03 13,916,047 6.57 6.60 14NJ [35] 

Bn-A03-p22125583 A03 20,956,967 5.64 5.60  [32,35] 

Bn-A03-p24494224 A03 22,999,825 6.05 6.10  [32] 

Bn-A04-p13705636 A04 14,344,669 8.84 8.77 15TZ [35] 

Bn-A05-p2610006 A05 2,720,763 5.69 5.75   

Bn-scaff_27198_1-p445589 A06 15,593,147 8.01 7.99 14NJ/15TZ  

Bn-A06-p23759352 A06 22,715,814 5.97 6.01   

Bn-Scaffold002856-p361 A07 592,982 5.84 5.89 14NJ/16TZ [14,17,31,36]

Bn-A10-p11601681 A07 2,573,087 6.95 6.15 16TZ [33] 

Bn-A07-p5877587 A07 7,824,442 7.24 6.42 14NJ/15TZ [13,32] 

Bn-A07-p10557557 A07 11,738,166 5.71 5.77 16TZ  

Bn-A02-p305007 A07 12,930,679 5.66 4.93 14NJ/15TZ/16TZ  

Bn-A07-p11611255 A07 13,756,170 5.95 6.00  [35] 

Bn-A07-p16095589 A07 17,996,553 5.96 6.01   

Bn-scaff_15743_1-p590955 A07 18,512,786 8.64 8.58 14NJ/15TZ/16TZ  

Bn-A07-p17804261 A07 19,646,053 6.20 5.45  [32,38] 

Bn-A08-p2675098 A08 2,098,808 6.81 6.83 16TZ  

Bn-A08-p10443959 A08 8,372,628 6.30 6.34  [32] 

Bn-A08-p13284369 A08 11,051,828 5.89 5.94   

Bn-A08-p20343735 A08 17,811,886 8.82 7.90 15TZ  

Bn-A09-p7329993 A09 5,542,361 6.20 6.24 14NJ/15TZ [14,32] 

Bn-A10-p15021776 A10 14,967,128 5.78 5.83 15TZ  

Bn-A10-p15167470 A10 15,100,392 6.67 6.69 15TZ  

Bn-scaff_15803_1-p837307 C01 14,780,320 5.58 5.64 14NJ  

Bn-scaff_20942_1-p52095 C02 11,201,048 6.54 6.58 14NJ  

Bn-scaff_16002_1-p1803014 C03 12,573,756 6.95 6.97 15TZ  

Bn-scaff_26320_1-p269450 C03 30,924,988 5.61 4.89   

Bn-scaff_16182_1-p296671 C03 51,992,967 6.41 6.44 14NJ  

Bn-scaff_15794_3-p89166 C03 55,716,441 8.28 7.39 14NJ/15TZ  

Bn-scaff_17119_1-p148890 C03 56,814,587 9.28 9.19 14NJ/15TZ [35] 

Bn-scaff_16217_1-p597569 C04 21,919,412 5.68 4.96 14NJ  

Bn-scaff_18062_1-p229981 C04 31,112,520 6.23 5.47 14NJ/16TZ  
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(续表 3) 

标记 

Marker 

染色体 

Chr. 

位置 

Position (bp) 
lg (P) 

表型变异

R2 (%) 

环境 

Environment 

已报道 QTL

Reported QTL

Bn-scaff_15585_1-p1089867 C04 44,500,243 5.88 5.14 16TZ  

Bn-scaff_18903_1-p371596 C04 47,531,676 6.87 6.89 16TZ  

Bn-scaff_16414_1-p1774629 C05 279,059 7.33 7.33 14NJ  

Bn-scaff_20901_1-p2029631 C05 1,973,973 6.47 6.50 14NJ/16TZ  

Bn-scaff_20901_1-p1279675 C05 2,707,564 7.36 7.36 14NJ  

Bn-scaff_15763_1-p596396 C05 11,699,136 5.71 4.98 16TZ  

Bn-scaff_15763_1-p588874 C06 20,160,298 5.85 5.90 16TZ  

Bn-scaff_16064_1-p938130 C06 24,703,441 11.57 11.31 14NJ/15TZ/16TZ [35] 

Bn-scaff_15743_1-p599416 C06 27,808,971 9.80 8.80 14NJ/15TZ/16TZ  

Bn-scaff_18807_1-p747016 C06 30,110,394 5.69 4.96  [36] 

Bn-scaff_16874_1-p411591 C06 31,817,621 6.66 6.69 14NJ/16TZ [30,36,37] 

Bn-scaff_17799_1-p2391172 C06 34,110,582 7.71 6.87 14NJ/16TZ  

Bn-scaff_17799_1-p853567 C06 35,737,877 7.70 7.69 14NJ [35] 

Bn-scaff_15705_1-p2279820 C07 35,285,037 6.12 6.16 16TZ  

Bn-A08-p10452462 C08 16,678,522 6.88 6.08 14NJ/15TZ/16TZ  

Bn-scaff_17526_1-p1066214 C09 1,488,283 15.98 15.26 14NJ/15TZ/16TZ [32] 

Bn-scaff_15576_1-p614226 C09 41,707,720 9.03 8.96 14NJ/16TZ  

缩写同图 1。Abbreviations are the same as those given in Fig. 1.  

 

 

2.4  候选基因挖掘 

基于油菜基因组的注释信息, 在 Bn-A03-p221 

25583 位点下游 244 kb 处找到候选基因 BnaA03g4 

1350D, 该基因的拟南芥同源基因 DGAT 编码二酰

甘油酰基转移酶, 其过表达促进种子中甘油三酯含

量和种子重量增加[39] (表 4)。在 Bn-A03-p8851142

位点下游 118 kb 处找到候选基因 BnaA03g17130D, 

该基因的拟南芥同源基因 TTG2编码WRKY转录因

子, 通过增加种皮细胞延伸促进种子粒重增加[40]。

在 Bn-A05-p2610006位点下游 7.5 kb处找到候选基

因 BnaA05g36830D ,  该基因的拟南芥同源基因

AGL61 编码 I 型 MADS 结构域蛋白, 在中央细胞发

育过程和种子胚乳形成过程中起调节作用, 影响种

子大小[41]。在 Bn-A07-p11611255 位点上游 115 kb

处找到候选基因 BnaA07g16350D, 该基因的拟南芥

同源基因 WRI1 调节编码糖酵解途径和脂肪酸相关 

 
表 4  千粒重关联位点候选基因信息 
Table 4  Information of candidate genes of 1000-seed weight GWAS loci 

拟南芥同源基因 Arabidopsis homolog gene标记 

Marker 

油菜基因 

Rapeseed gene 

染色体 

Chr. 

位置 

Position 基因名称 Gene name 基因号 Gene ID

Bn-A01-p15496639 BnaA01g20420D A01 12,306,073 NPC6 AT3G48610 

Bn-A03-p22125583 BnaA03g41350D A03 20,713,211 DGAT AT3G51520 

Bn-A03-p8851142 BnaA03g17130D A03 8,038,181 TTG2 AT2G37260 

Bn-A05-p2610006 BnaA05g36830D A05 2,713,236 AGL61 AT5G60440 

Bn-A07-p11611255 BnaA07g16350D A07 13,870,810 WRI1 AT3G54320 

Bn-A09-p7329993 BnaA09g12210D A09 6,402,925 GW5 AT1G64500 

Bn-scaff_20942_1-p52095 BnaA08g15580D C02 12,923,783 CLV3 AT2G27250 

Bn-scaff_18903_1-p371596 BnaC04g50960D C04 48,343,005 EOD3 AT2G46660 

Bn-scaff_18062_1-p229981 BnaC04g33070D C04 31,436,211 RAV1 AT1G13260 

Bn-scaff_17799_1-p853567 BnaC06g38800D C06 36,244,755 GRF2 AT1G78300 

Bn-scaff_17799_1-p853567 BnaC06g38900D C06 36,295,477 DA2 AT1G78420 

Bn-A08-p10452462 BnaC08g12050D C08 17,299,420 SHB1 AT4G25350 
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酶基因的表达, WRI1通过增大种子体积引起种子重

量增加[42]。在 Bn-scaff_18062_1-p229981 位点上游

323 kb找到候选基因 BnaC04g33070D, 该基因的拟

南芥同源基因 RAV1 是植物生长的负调控因子, 其

高表达的转基因植株表现出异常胚珠, 导致种子大

小、重量和数量减少[43]。此外, 本研究还找到其他 6

个候选基因 , 包括拟南芥已知调控粒重相关基因

NPC6[44]、CLV3[45]、GRF2[46]、EOD3[12]、GW5[47]、

DA2[9]、SHB1[48]等在油菜中的同源拷贝。 

3  讨论 

本研究对 496 份油菜资源千粒重进行考察, 分

析其在 3 个环境下的千粒重表型 , 其中材料

2012-8998、甲 904、WH-59和 CY19PXW-65等千粒

重大且稳定, 其平均千粒重分别为 5.63、5.59、5.09

和 5.06 g, 上述材料值得作为改良千粒重的优良亲

本。比较 MLM和 GLM模型的关联分析, MLM将群

体结构 Q矩阵作为固定效应, 亲缘关系 K矩阵作为

随机效应, 很好地控制了假阳性, 位点可靠性更高。

MLM模型检测到 6个显著位点, 联合解释了 28.92%

的表型变异, 其中 4个位点得到前人验证。但 MLM

检测功效偏低, 容易造成假阴性。因此, 引入了检测

功效高, 同时假阳性更高的模型 GLM; 但对 GLM

模型设置更为严格的显著性阈值为 0.05/总标记数, 

以减小 GLM 中可能存在的假阳性位点。GLM 检测

到 61 个显著位点, 联合解释了 47.08%的表型变异, 

其中 21个位点得到前人验证。合并两模型位点后共

得到 62个显著位点, 联合解释 47.31%的表型变异。

21 个位点与前人定位的 QTL 重叠, 包括 Bn-scaff_ 

17526_1-p1066214 和 Bn-scaff_16064_1-p938130 等

大效应位点 , 其中 Bn-A01-p9621623、Bn-Scaffold 

002856-p361和 Bn-scaff_16874_1-p411591等位点得

到多个群体的验证。在后续研究中值得对上述可靠

性高的位点可进行精细定位和基因克隆, 为油菜千

粒重的改良提供基因资源。 

本研究共收集了 26 篇已发表的油菜千粒重

QTL信息, 包含了 3~159个 QTL, 分布在 19条染色

体上, 解释的表型变异范围为 2.40%~41.46%。与前

人QTL位点比较, 本研究中 41个显著位点尚未得到

验证(表 2和表 3)。多个位点效应值较高且在多环境

中被检测到 , 如位点 Bn-A03-p560769、Bn-scaff_ 

15743_1-p599416和 Bn-scaff_15743_1-p590955的表

型贡献值分别为 9.08%、8.80%和 8.58%, 以上位点

在 3 个单环境中均被检测到。此外, 在多个新位点

附近找到候选基因, 如在 Bn-A01-p15496639、Bn- 

A05-p2610006 和 Bn-A08-p10452462 等位点附近分

别找到拟南芥粒重已知基因 NPC6、AGL61和 SHB1

等的同源基因。这些新位点可靠性高, 值得进一步

研究与验证。鉴于千粒重是受多基因调控的复杂数

量性状 , 在育种上可针对上述位点设计分子标记 , 

通过分子标记辅助选择聚合有利等位基因, 选育出

高产油菜新品种。 

此外, 本研究在 11个显著位点附近找到千粒重

相关的候选基因及其拟南芥同源基因(表 4), 根据基

因功能注释 , 多数候选基因归类于转录因子 , 如

TTG2、AGL61、WRI1、RAV1 和 GRF2 等。这些基

因还影响除粒重外的其他性状, 如 EOD3 功能缺失

后对粒重和角果长均有抑制作用[12]; DGAT 编码二

酰甘油酰基转移酶, 对籽粒含油量和籽粒均有重要

调节作用[39]; CLV3 双突变产生多室角果, 每角粒数

和千粒重均增加 [45], 这些基因调控范围广, 利用价

值大 , 后期可重点关注。目前很多研究通过

CRISPR/Cas9 基因编辑技术改良油菜的性状, 如改

良抗裂角[49]、株高和分枝数[50]、高油酸[51]等。本研

究在 Bn-scaff_18062_1-p229981 位点附近找到候选

基因 BnaC04g33070D, 其拟南芥同源基因 RAV1 为

负调控因子, 可与MINI3和 IKU2的启动子直接结合, 

导致后者表达受抑制, 进而影响粒重, 后续研究可

通过 CRISPR/Cas9敲除提高油菜的千粒重。 

4  结论 

本研究利用 496 份油菜种质资源对千粒重进行

全基因组关联分析, 群体在 3 个环境中千粒重的广

义遗传力为 63.12%。MLM 模型检测到 6 个显著位

点, GLM模型检测到 61个显著位点, 合并共同位点

后得到 62 个显著位点, 联合解释 47.31%的表型变

异。此外, 21个位点与前人研究定位的QTL重叠, 其

中 8个位点得到至少 2个群体验证, 其余 41个为新

检测到的位点。在 11个位点附近发现拟南芥粒重基

因 DGAT、EOD3、AGL61、WRI1、DA2和 RAV1等

的同源拷贝。 

 
附表  请见网络版: 1) 本刊网站 http://zwxb.china 

crops.org/; 2) 中国知网 http://www.cnki.net/; 3) 万方

数 据 http://c.wanfangdata.com.cn/Periodical-zuowxb. 

aspx。 
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