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花生含油量的遗传基础与 QTL 定位研究进展 
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中国农业科学院油料作物研究所 / 农业农村部油料作物生物学与遗传育种重点实验室, 湖北武汉 430062 

摘  要: 花生是我国重要的油料作物, 含油量是花生重要的品质性状和育种目标。花生含油量每提高 1个百分点, 相

当于增产 2 个百分点, 油脂加工利润可提高 7 个百分点。培育高油高产花生品种是增加食用油供给和保障食用油供

给安全的重要途径。本文概述了花生含油量表型鉴定的 4 种常用方法; 阐述了花生含油量的遗传特性是多基因控制

的数量性状, 即受加性效应和显性效应的影响, 也存在基因型和环境互作; 总结了已报道的含油量QTL 124个, 表型

变异解释率超过 10%的主效位点有 36 个, 分布在 A03、A05 和 A08 上的 8 个主效 QTL 可重复检测到; 构建了一张

花生含油量的一致性遗传图谱, A08染色体上 33.59~50.24 Mb为热点区间; 介绍了油脂合成及调控相关基因等方面的

研究进展, 以期为花生含油量遗传改良和高油品种培育提供理论指导。 
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Research progress on genetic basis and QTL mapping of oil content in peanut 
seed 

ZHANG Yue, WANG Zhi-Hui, HUAI Dong-Xin, LIU Nian, JIANG Hui-Fang, LIAO Bo-Shou*, and LEI Yong* 

Oil Crops Research Institute, Chinese Academy of Agricultural Sciences / Key Laboratory of Biology and Genetic Improvement of Oil Crops, Minis-

try of Agricultural and Rural Affairs, Wuhan 430062, Hubei, China 

Abstract: Peanut is an important oilseed crop in China, and oil content is an important quality trait and breeding target of peanut. 
One percentage point increase in peanut oil content is equivalent to an increase of two percentage points in yield, and oil process-
ing profit can be increased by seven percentage points. This study outlined four predominant methods for phenotyping peanut oil 
content. The genetic characteristics of oil content in peanut were quantitative traits under polygenic control, that were affected by 

additive and dominant effects, and influenced by GE interaction. There were 124 QTL reported for oil content, with 36 major 
effect loci by (phenotypic variation explained) more than 10%. Eight major effect QTL on A03, A05, and A08 can be consistently 
identified. A consistent genetic map of oil content in peanut was constructed, with a hotspot region on the 33.59–50.24 Mb of A08. 
In addition, the research progress of lipid synthesis and the regulatory mechanisms of associated genes was detailed. This review 
aspires to provide theoretical guidance for the genetic improvement of oil content and the breeding of high oil varieties of peanut. 
Keywords: peanut; oil content; genetic characteristics; QTL mapping; genes 

花生是重要的油料和经济作物, 在全球 100 多

个国家种植, 2022 年全球种植面积达 2964 万公顷, 

总产 5011万吨, 花生油产量 643万吨。我国花生种

植面积 480万公顷 , 占全球的 16.2%, 位居全球第

2位 , 总产 1830万吨 , 占全球的 36.5%, 居全球首

位 [1]。我国花生总产的约 55%用于榨油, 花生油年

产量增加到 330 万吨, 是仅次于菜籽油的第二大国

产植物油。在我国目前食用植物油自给率仅约 30%

的背景下, 国内市场仍存在 100 万吨以上的花生油

供需缺口[2]。花生是产油效率较高的大宗油料作物, 
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通过强化遗传改良、培育和推广高油高产品种是提

升国产植物油自给率的重要路径。高含油量是花生

遗传改良的重要目标, 据测算, 花生含油量每提高 1

个百分点, 相当于增产 2 个百分点, 榨油企业利润

可提高 7 个百分点[3]。通过杂交、诱变结合分子标

记辅助选择等技术, 国内培育出了一批含油量超过

55%的高油品种。据统计, 目前我国审定(登记)的花

生品种中含油量≥55%的高油品种约占 16%, 其中

含油量超过 57%的品种有 27 个 , 最高含油量达

61.03% (农业农村部种业管理司中国种业大数据平

台)。然而, 目前生产上高油花生品种的含油量易受

环境影响而表现不稳定, 且普遍存在与高产、抗病、

抗逆性不能很好协调等问题, 这与花生含油量是多

基因控制的数量性状密切相关。研究花生含油量的

遗传基础, 将为开展高油育种的亲本组配、高油高

产高抗种质创制和高油品种培育奠定坚实的理论、

技术和材料基础。本文综述了近年来花生含油量的

鉴定方法、遗传分化、遗传特性、环境影响、QTL

定位和基因发掘等方面取得的相关研究进展, 探讨

了花生高油育种面临的挑战和对策, 对花生含油量

遗传改良的技术路径和目标进行了展望, 以期为后

续的相关研究提供参考。 

1  花生含油量表型鉴定方法 

花生含油量的精准、快速、高效鉴定技术是高

油种质发掘、含油量遗传分析、QTL 定位和功能基

因发掘的基础。含油量的测定方法有多种, 主要有

索氏抽提法[4]、近红外光谱法[5]、核磁共振法[6-8]以

及气相色谱法。索氏抽提法是国家标准方法(GB/T 

14488.1-2008), 也是仲裁方法 , 其原理是半连续溶

剂萃取法, 具有成本低、过程操作简单、重现性好、

结果准确等优点, 缺点是耗时长、通量和效率不高[6]。

近红外光谱法具有快速、无损、高效、简便等突出

优点, 但种子含水量、种皮颜色、种子饱满度等因

素均会影响测试结果[9]。核磁共振法是一种快速、

简便、无损的含油量测定技术, 具有精度高、稳定、

简便、不破坏种子等特点, 且不受样品均匀性的影

响 [7], 但依赖于样品标定过程中的精确性 , 尤其是

温度对核磁检测结果的影响较大 [8]; 气相色谱法通

过测定脂肪酸的绝对含量并换算成含油量, 可对微

量样品进行分析[10]。 

以上 4 种花生含油量的主要测定方法中, 索氏

抽提法和气相色谱法测定结果相对更准确, 但测定

速度慢, 效率不高且需要破坏种子, 不能快速大批

量地筛选优异材料, 不能适用于育种后代材料的批

量选择, 索氏抽提法提取的是粗脂肪, 其中包含游

离的脂肪酸、磷酸等, 气相色谱法可进行微量检测, 

分析不同的脂肪酸含量, 如种子量较少可选择该种

鉴定方法; 而近红外光谱法和核磁共振法是含油量

的无损检测方法, 检测效率高但准确性一般, 需要

利用索氏抽提法检验其检测的准确性, 不同的是近

红外光谱法可同时测定多个品质参数, 如蛋白质等, 

但易受到种皮颜色及粒型的影响, 而核磁共振法只

能获得含油量单一参数, 易受到环境温度影响, 费

用也比较高。 

研究者可根据样品数量、样品特性和试验精度

的要求, 选择合适的含油量测试方法, 也可综合使

用 2~3 种方法, 最大限度提高表型鉴定效率和精度, 

如在杂交后代中筛选高油材料, 可先利用无损检测

方法进行初筛, 然后用国标方法进行精测和验证。 

2  花生含油量的遗传基础及环境影响 

2.1  花生含油量的遗传分化 

研究表明, 栽培种花生资源的不同亚种、变种

和育成品种之间的含油量都存在较大的差异。姜慧

芳等[11]分析了近 6000份栽培种花生种质资源, 发现

其平均含油量为 50.62%, 变异范围 32.35%~60.26%, 

不同变种中珍珠豆型的平均含油量最高。刘立峰等[12]

比较了 43个花生地方品种的含油量, 其变异系数为

2.39%。除了花生资源和育成品种之间的含油量存在

较大变异, 杂交组合后代不同株系之间也存在很大

的含油量变异, 为高油新品种选育提供了丰富的材

料基础, 如廖伯寿等[13]对不同遗传背景构建的重组

自交系(recombinant inbred line, RIL)群体后代进行

含油量测试 , 发现花生含油量存在超亲遗传现象 , 

而且含油量超过高油亲本的后代较多, 可见除存在

微效基因的累加效应外可能还存在基因间的互作 , 

可利用不同遗传背景的亲本间杂交创造更高含油量

的种质乃至培育出超高油品种, 于海洋等[14]利用不

同的杂交组合, 发现 F2群体的含油量性状均存在广

泛的变异和超亲现象, 张胜忠等[15]对 RIL 群体的统

计结果也得出了类似的结论。 

2.2  花生含油量的遗传特性 

多数研究结果表明, 花生含油量属多基因控制

的数量性状, 受加性效应和显性效应影响(表 1)。Tai

等[16]利用 6个花生品种及其 F2种子群体进行了油脂 
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表 1  花生含油量的遗传特性 
Table 1  Genetic characteristics of oil content in peanut 

试验材料 

Material name 

分析方法 

Analysis methods 

遗传特性 

Genetic characteristics 

参考文献

Reference

亲本 SPI056 × 花育 17及其 F1、F2群体 

SPI056 with high oil content, Huayu 17 with 

low oil content, F1 and F2 populations derived 

from a cross between them 

主基因+多基因混合遗传模型 

联合分析 

Mixed major gene plus polygene 

inheritance model 

2对加性-显性-上位性主基因和加性- 

显性多基因共同控制 

Two additive-dominant-epistatic major- 

genes plus additive-dominant polygenes 

[22] 

不同含油量亲本组成的 4个杂交组合的 P1、

P2、F1和 F2 

P1, P2, F1, and F2 of four hybrid combinations 

composed of parents with different oil contents 

主基因-多基因遗传分离分析 

Major gene-polygene genetic  

separation analysis 

加性基因起主要作用 

Additive gene effects 

[18] 

包含 215个家系的重组自交系群体(F9)及其亲

本郑 8903 × 豫花 4号 

215 F9 RILs and their parents Zheng 8903 and 

Yuhua 4 

主基因+多基因混合遗传模型联合

分析; 

主基因-多基因遗传分离分析 

Mixed major gene plus polygene 

inheritance model; major gene- 

polygene genetic separation analysis

2对连锁互补的主基因+多基因控制 

Two linked complementary major gene 

plus polygene inheritance mode 

[21] 

高油 613 × 花育 36号及其构建的重组自交

系, P1、P2、RIL 

Gaoyou 613 × Huayu 36, recombinant inbred 

line constructed by Gaoyou 613 × Huayu 36, 

P1, P2, RIL 

主基因+多基因混合遗传模型 

联合分析 

Mixed major gene plus polygene 

inheritance model 

2对主基因+加性多基因控制, 且主基因

存在抑制作用 

Two pairs of major genes with inhibiting 

effect and polygenes with additive effect 

[15] 

5个花生材料、通过完全双列杂交构成 20个

杂交组合产生的 F1、F2 

Five peanut varieties, F1 and F2 formed by 20 

hybrid combinations of five parent varieties 

through complete diallel cross 

广义遗传模型 

General genetic model 

胚基因型直接控制, 以加性为主; 同时存

在母体加性和显性效应, 无细胞质效应 

Mainly controlled by embryo genotype, 

based on additive effect; followed by  

maternal additive effect and dominant 

effects, but no cytoplasmic effect 

[23] 

高油品种 W191和低油 JT1配置的正反交组

合及 F2 

A reciprocal cross combination constructed 

using high-oil parent W191 and low-oil parent 

JT1, and F2 population 

主基因+多基因混合遗传模型 

联合分析 

Mixed major gene plus polygene 

inheritance model 

2对主基因等显性模型 

Two pairs of major gene equal dominance 

model 

[20] 

潍花 8号 × 12L49的 5个家系世代材料 

Five pedigrees and generations from hybrid 

combination with Weihua 8 × 12L49 

主基因+多基因混合遗传模型 

联合分析; 多世代联合分析 

Mixed major gene plus polygene 

inheritance model; multi-generation 

joint analysis method 

多基因遗传 

Polygene inheritance 

[17] 

5个花生亲本、采用 Griffing完全双列杂交配

制 20个组合产生的 F1 

Five parental lines, F1 hybrids produced by 20 

peanut parents were prepared by Griffing  

complete diallel crossing design 

完全双列杂交 Hayman模型 

Hayman model of complete diallel 

cross 

加性效应为主, 显性效应较小且存在部

分显性 

Mainly additive effect, while the dominant 

effect was small and partial dominant 

[19] 

5个亲本材料以及利用不完全双列杂交方式

所配置的 8个杂交组合产生的 F1 

Five parental lines, F1 hybrids produced by 

incomplete diallel crosses 

广义遗传模型 

General genetic model 

主要是胚加性效应, 其次是母体加性效应 

Mainly controlled by embryo additive  

effect, followed by maternal additive effect 

[24] 

 

含量的遗传研究, 认为花生含油量是多基因控制的

数量性状, 牟大林等[17]利用潍花 8 号和 12L49 杂交

产生的 5 个家系世代群体也得出了同样的结论; 陈

四龙等[18]利用不同含油量的亲本杂交, 通过测定亲

本及其产生的 F1、F2, 发现含油量遗传中加性基因

起主要作用; 齐飞艳等[19]认为含油量的遗传除加性
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效应外还存在部分显性。多位学者均发现花生含油

量遗传由 2 对主基因控制, 而张胜忠等[15]认为花生

含油量遗传由加性多基因控制, 而且主基因对于其

余基因存在抑制作用, 王娟[20]认为 2 对主基因等显

性, 张新友等[21]则认为 2 对主基因连锁互补; 禹山

林等 [22]认为 2 对加性-显性-上位性主基因和加性-

显性多基因共同控制了花生含油量的遗传; 黄冰艳

等 [23]认为主要是胚基因型加性效应直接控制, 母体

的加性效应和显性效应也存在影响, 胡美玲等[24]认

为除了胚的加性效应, 还存在母体的加性效应。以

上关于花生含油量遗传特性的不同的研究结论可能

是试验材料选择差异等因素造成的。 

2.3  花生含油量稳定性的影响因素 

除遗传因素之外, 光照、温度、水分、养分以

及栽培措施等也对花生含油量的高低及其稳定性存

在显著影响。Liu 等[25]利用 292 份花生材料所构成

的自然群体进行含油量表型和基因型关联分析, 认

为花生含油量的遗传除受到基因型作用和环境作用

外, 还存在基因型和环境的相互作用; 史可琳等[26]

认为花生的含油量与日照时数正相关, 与下针至成

熟期间降水量存在较高负相关; 张昆[27]认为结荚期

和饱果期遮光处理可使花生含油量降低 0.6%~ 

3.2%。李新华等[28]认为影响花生脂肪含量的主要因

素是生育期和>15℃积温。胡文广等[29]则认为开花下

针期干旱则会降低花生含油量 , 时间越长影响越

大。营养和施肥条件的差异也会影响含油量, 施肥

不仅可以提高花生籽仁的产量也可提高含油量, 有

机肥与无机肥配施情况下可增产 29.1%、脂肪含量

增加 2.7% [30], 单位面积产油量显著提高。不同栽培

措施也会影响含油量, 胡文广等[29]研究表明春播与

夏播、覆膜与裸栽、轮作与连作、干旱以及不同收

获期等均会对花生籽仁的含油量产生影响, 其中春

播、裸栽、连作、苗期适度干旱等条件下的含油量

较高。 

3  花生含油量 QTL 定位研究进展 

QTL定位是作物分子育种和基因挖掘的基础。近

年来, 花生含油量相关的 QTL鉴定进展良好。通过连

锁分析, 目前已定位到 124个含油量QTL (表 2), 表型

变异解释率超过 10%的主效 QTL有 36 个, 其中 8个

稳定主效 QTL至少在 3个环境中检测到(表 2和图 1), 

分布在 A03、A05、A08 染色体上。Gomez 等[31]利用

TamrunOL01 × BSS56构建 1个含 88个家系的重组自

交系群体, 利用 BSA-seq 方法定位到 1 个花生含油量

QTL, 表型变异解释率达到 11.03%。Sarvamangala等[32]

利用 TG26 × GPBD4构建出 1个含 146个家系的 RIL

群体, 利用 45 个简单序列重复标记(simple sequence 

repeat, SSR)定位到 4个花生含油量 QTL, 表型变异解

释率为 1.5%~10.2%。张新友等[33]利用郑 8903 × 豫花

4号构建出1个含215家系的RIL群体, 在1556个SSR

标记的遗传连锁图的 LG1和 LG17连锁群上分别定位

到 1 个 QTL, 可解释表型变异的 5.25%和 8.24%。

Pandey 等[34]利用 2个RIL群体(S群体, SunOleic97R × 

NC94022, 352个家系; T群体, Tifrunner × GT-C20, 248

个家系)开展了含油量QTL定位研究, 在S群体中利用

206个 SSR标记检测到 10个QTL, 表型变异解释率为

3.03%~ 25.52%, 在 T群体中检测到 8个 QTL, 表型变

异解释率为 3.93%~14.07%。Huang 等[35]利用中花 10

号 × ICG12625 构建的含 232 家系的 F2:3群体和 470

个 SSR 标记在 B03 染色体上检测到 1 个花生含油量

QTL qOCB03, 表型变异解释率为 14.36%。郭建斌[36]

利用中花 6号 × 徐花 13构建出含 187家系的 RIL群

体, 定位到 2个含油量 QTL qOCA08和 qOCB03, 均

在 2 个环境中重复检测到, 表型变异解释率分别为

9.76%~22.00%和 10.95%~16.00%。李新平等[37]利用

远杂 9102 × 徐州 68-4构建出含 188家系的 RIL群

体, 定位 3 个 QTL, 分别是 qOCLG7.2、qOCLG7.3

和 qOCLG16.1, 其中 qOCLG16.1在 2个环境中被重

复检测到 ,  3 个 QTL 的表型变异解释率分别为

12.76%、16.24%和 6.11%~7.15%。Shasidhar 等[38]

利用 ICGV07368 × ICGV06420构建的 F2群体(184个

单株), 定位到 8 个 QTL, 表型变异解释率 5.6%~ 

22.1%。Wilson等[39]利用杂交组合 Florunner × TxAG-6

构建出 1个回交群体 BC3F6, 通过单标记 QTL作图的

方法, 结合91个SSR标记检测到13个含油量QTL, 标

记 TC7A02、PM36和 PM238在 3个环境中均检测到, 

表型变异解释率为 35%~39%、16%~43%和 11%~15%。

曲艺伟[40]利用潍花 8号 × 12L49的杂交组合所产生的

140个 F2个体以及 103个 SSR标记, 定位到 3个QTL, 

表型变异解释率分别为 5.50%、10.47%和 6.47%。Liu

等[41]利用徐花 13 × 中花 6号构成的含 186个家系的

RIL 群体, 结合高密度遗传连锁图谱标记定位到 7 个

含油量 QTL, 其中位于 A08 染色体的 qOCA08.1 在 3

个环境中被重复检测到, 表型变异解释率为 10.14%~ 

27.19%。李玉颖等[42]以农大 D666 × P12 杂交构建的

F2为材料, 利用 BSA重测序的方法, 鉴定到 1个与籽 
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表 2  花生含油量的 QTL 
Table 2  QTL loci for oil content in peanut 

杂交组合 

Cross group 

群体大小/类型 

Population 

size/type 

图谱标记数量/类型

Marker number 

/type 

表型变异范围 

Range of phenotypic 

variation (%) 

QTL数量 

QTL number 

染色体/连锁群 

(Chr./LG) 

参考文献

Reference

TamrunOL01 × BSS56 88/RIL 112/SSR 39.84–51.60 1 — [31] 

TG26 × GPBD4 146/RIL 45/SSR 40.76–49.55 4 LG1, LG2, LG3, 

LG8 

[32] 

郑 8903 × 豫花 4号 

Zheng 8903 × Yuhua 4 

215/RILs 1556/SSR — 2 LG1, LG17 [33] 

SunOleic 97R × NC94022 352/RILs 206/SSR — 10 A05, A07, A08, 

B03, B04, B08 

Tifrunner × GT-C20 248/RILs 378/SSR — 8 A01, A03, A06, 

A08, B06, B07, 

B08 

[34] 

中花 10号 × ICG12625 

Zhonghua 10 × ICG12625 

232/F2:3 470/SSR 45.40–57.10 1 B03 [35] 

中花 6号 × 徐花 13 

Zhonghua 6 × Xuhua 13 

187/RIL 868/SSR 43.19–56.70 2 A08, B03 [36] 

远杂 9102 × 徐州 68-4 

Yuanza 9102 × Xuzhou 68-4 

188/RIL 365/SSR 47.20–55.29 3 LG7, LG16 [37] 

ICGV07368 × ICGV06420 184/F2 854/DArT, SSR 47.2–55.7 8 A02, A08, A10, 

B03, B06, B09 

[8] 

Florunner × TxAG-6 90/BC3F6 91/SSR 44.00–63.00 13 A05, A06 [39] 

潍花 8号 × 12L49 

Weihua 8 × 12L49 

140/F2 103/SSR 44.28–54.61 3 Chr13, Chr16, 

Chr18 

[40] 

徐花 13 × 中花 6号 

Xuhua 13 × Zhonghua 6 

186/RIL 2595/SNP 43.19–56.37 7 A04, A05, A08, 

B05, B06 

[41] 

农大 D666 × P12 

Nongda D666 × P12 

568/F2 271376/SNP, 

58903/InDel 

47.04–61.91 1 A01 [42] 

中花 10号 × ICG12625 

Zhonghua 10 × ICG12625 

140/RILs 1443/SSR 39.84–51.60 18 A01, A02, A05, 

A08, A09, A10, 

B04, B06, B10 

[43] 

TMV2 × TMV2-NLM 432/RILs 713/SNP, 143/AhTE, 

47/SSR 

43–57 11 Ah03, Ah05, 

Ah10, Ah11, 

Ah13, Ah20 

[44] 

花育 36 × 6-13 

Huayu 36 × 6-13 

181/RILs 3866/SNP, SSR 43.18–61.39 5 A06, A08, B05, 

B07 

[46] 

豫花 15 × W1202 

Yuhua 15 × W1202 

329/RILs 213868/SNP 45.2–59.8 27 A01, A02, A03, 

A04, A05, A06, 

A07, A08, A09, 

A12, A14, A17 

[45] 

 

仁含油量相关候选区域 , 位于花生Arahy.01染色体

15.17~18.38 Mb区间内。Guo等[43]利用中花10号 × 

ICG12625杂交产生的140个RIL家系以及1443个SSR

标记 , 定位到18个花生含油量QTL, 其中3个主效

QTL在2个环境中被重复检测到, qOCB06的表型变

异解释率为13.51%~22.59%, qOCB10.1 表型变异解

释率为9.18%~12.55%, qOCB10.4表型变异解释率为

7.8%~11.45%。Jadhav等 [44]利用杂交组合TMV2 × 

TMV2-NLM构建出含432个RIL家系, 定位到11个含

油量QTL, 含2个主效QTL, 其中qOIL-Ah03-3 (PVE

为6.2%~13.7%)在4个环境中被重复检测到。Sun等[45]

利用豫花15 × W1202构建出含329个家系的RIL群体, 

在含有213,868个单核苷酸多态性(single nucleotide 

polymorphism, SNP)标记的高密度遗传图谱上 , 定

位到27个含油量QTL, 其中qA05.1和qA08.4分别在4

个和3个环境中被检测到 , 表型变异解释率分别为

0.8%~27.0%和3.9%~12.6%。张胜忠等 [46]利用花育

36 × 6-13构建出含181个家系的  RIL 群体, 在含有

3866个SNP及SSR标记的连锁图上定位到5个QTL, 

含2个主效QTL, 其中qOC15在2个环境中被检测到, 
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表型变异解释率为16.53%~17.39%; qOC6在1个环境

中被检测到, 表型变异解释率为17.67%。 

以上QTL是基于特定群体的定位结果, 很难推

广到其他材料群体的应用中, 限制了基于定位结果

的诊断标记的发掘, 因此, 将定位信息整合到一张

图谱上, 对于发掘可辅助育种的分子标记具有重要

作用。利用文献报道的含油量QTL或关联位点相关

信息, 通过与花生四倍体基因组的比对, 明确QTL

和关联位点的物理位置, 构建了一张花生含油量遗

传位点一致性图谱(图1), 包含98个位点, 由于侧翼 

 

图 1  花生含油量遗传位点一致性图谱 
Fig. 1  Consistency map of genetic loci for oil content in peanut 
红色标记是表型变异解释率大于或等于 10%的关联位点, 绿色标记是表型变异解释率小于 10%的关联位点; 红色方框代表主效 QTL, 
黑色方框代表微效 QTL。 
Red marks are associated loci with phenotypic variation explained (PVE) greater than or equal to 10% while green marks are less than 10%. 
The red boxes represent the major-effect QTL loci, and the black boxes represent the minor-effect QTL loci. 
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标记未比对到同一条染色体上(10个位点)、文献未提

供标记序列信息(28个位点)等原因, 未上图的有38

个位点。除B09染色体外, 其余19条染色体均有含油

量位点分布 , 在Arahy.01 (6个)、Arahy.03 (5个)、

Arahy.04 (6个)、Arahy.08 (12个)、Arahy.14 (7个)等5

条染色体上含有5个及以上的QTL, 其中Arahy.08染

色体中定位到含油量位点最多, 发掘的12个位点中

的11个位于33.59~50.24 Mb区间内, 因而该区间是

含油量QTL的热点区段。 

已报道的8个稳定且主效QTL中, 有7个位点定

位到物理图谱上 : Liu等 [41]定位qOCA08.1位点位于

Arahy.08的42.21~44.53 Mb区间内; Jadhav等[44]定位

的qOIL-Ah03-3位于Arahy.03的142.74~24.23 Mb区

间内 ; Sun等 [45]定位的qA05.1和qA08.4, 分别位于

Arahy.05的 6.34~7.83 Mb和Arahy.08的 37.11~37.99 

Mb区间; Wilson等[39]通过单标记QTL区间作图的方

法定位到 3个稳定且主效QTL, 连锁标记分别在

Arahy.03的23.97 Mb、Arahy.05的21.79 Mb和Arahy. 

08的11.87 Mb位置上。Liu等[25]通过全基因组关联分

析鉴定到一个微效且稳点的位点(AGGS1014_2), 该

位点位于Arahy.01的1.64 Mb上。 

4  油料作物种子含油量合成及调控基因发

掘研究进展 

植 物 种 子 中 的 油 脂 主 要 以 三 酰 甘 油

(triacylglycerol, TAG)的形式积累和存在。TAG是甘

油和 3 分子脂肪酸(fatty acid, FA)在多种酶催化下

形成的甘油酯。TAG的合成主要分 3个阶段: 即脂

肪酸的从头合成、三酰甘油的合成与组装、油体的

形成和油脂的积累, 每个阶段的合成、运输和组装

效率均会影响种子含油量, 相关基因突变和表达水

平差异、油体大小和数量等均会影响种子最终的含

油量。 

4.1  脂肪酸从头合成阶段 

乙酰辅酶 A 羧化酶 (acetyl-CoA carboxylase, 

ACCase)是脂肪酸生物合成的限速酶 , 研究表明过

表达 ACCase 基因能提高作物中的油脂含量, 如在

种 子 特 异 性 启 动 子 的 驱 动 下 , 分 别 过 表 达

GhACCase 三个亚基 GhBCCP1、GhBC1 和 GhCTβ, 

可有效提高转基因棉花籽粒含油量 16.58%~ 

21.92% [47], 转入异质型 ACCase 的甘蓝型油菜转基

因株系的含油量比对照提高近 6%[48]。酰基载体蛋白

丙二酰基转移酶 (malonyl-CoA:ACP malonyl trans-

ferase, MCAMT)在脂肪酸合成的酰基转移阶段起关

键作用, 拟南芥中过表达 MCAMT 可提高种子的油

脂含量和产量, 抑制其表达不仅会降低种子油脂含

量而且会因细胞分裂缺陷引起生长迟缓[49]。β-酮脂

酰 ACP合成酶(β-ketoacyl-[ACP]-synthetase, KAS)、

β-酮脂酰 -ACP 还原酶 (β-ketoacyl-[ACP]-reductase, 

KAR)、β-羟丁酰 ACP 脱水酶(β-hydroxyacyl-[ACP]- 

dehydrase, HAD)和烯脂酰 -ACP 还原酶 (enoyl- 

[ACP]-reductase, ENR)基因分别参与脂肪酸的缩合、

还原、脱水以及再还原等过程。KAS (KASI、KASII、

KASIII)是进行脂肪酸链延伸过程中的关键酶, 研究

表明拟南芥KASI缺失会导致种子中 FAs含量显著降

低, 降为野生型的 33.6%左右[50]; RNAi-KASII 转基

因植株的棉籽中 C16:0 含量会增加到总脂肪酸含量

的 65%[51]; 在文冠果中 KAR、HAD和 EAR基因的高

表达协同酰基 ACP硫酯酶 B (fatty acyl-[ACP] thio-

esterase B, FATB)基因的低表达可以为硬脂酸的合成

提供充足的前体物质 C16:0-ACP[52]; 水稻 zl16 突变

体中HAD因碱基替换造成错义突变(Arg164Trp), 与

野生型相比该酶活性显著降低, 总脂肪酸含量也显

著降低[53]; 陆地棉过表达 GhKAR 和 GhENR 均能显

著提高棉籽含油量, 转 GhKAR株系种子含油量比野

生型增高 10.2%~10.7%, 转 GhENR株系种子的含油

量比野生型增高 10.2%~14.14%, 转基因株系与对照

株系种子含油量的差异均达到了极显著水平[54]。酰

基 ACP硫脂酶(acyl-[ACP]-thioesterase, FAT)、乙酰

辅酶 A合成酶(acyl-CoA synthetase, ACS)、十八烷

酰-[ACP]-去饱和酶(stearoyl-[ACP]-desaturase, SAD)

以及脂肪酸脱氢酶(fatty acid desaturase, FAD)基因

在一定程度上可以决定脂肪酸的组成。研究表明 , 

高含油量的甘蓝型油菜种子中 FAT 基因的表达水平

显著高于低含油量油菜种子, 且转入油菜该基因的

拟南芥 T1种子含油量显著提高, 种子中饱和脂肪酸

含量显著降低 , 不饱和脂肪酸含量均显著增加 [55]; 

甘蓝型油菜 BnLACS2 基因主要在 TAG 合成活跃的

发育的种子中表达, 过表达 BnLACS2 可增加籽仁含

油量, BnLACS2-RNAi 株系中籽仁含油量显著下降, 

与 BnLACS2为 TAG生物合成提供酰基 CoAs的过程

有关[56]; SAD 是硬脂酸转化为油酸的关键酶, 高油

玉米中 SAD的mRNA表达量显著高于正常系, 这可

能与高油玉米中含油量的增加有关[57]; 拟南芥中过

表达 AtPDAT 的植株与野生型相比, 种子中 TAG 含

量没有显著差异[58], 但是在农杆菌介导的芝麻转化
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试验中, 同时过表达 PDAT1 和 FAD3 的转基因芝麻

种子中 TAG含量相比野生型增加 10%[59]。 

4.2  三酰甘油合成阶段 

3-磷酸甘油脂酰转移酶 (glyceral 3-phosphate 

acyltransferase, GPAT)催化的反应是Kennedy途径的

第一步反应。研究表明, 拟南芥中 AtGPAT1 基因的

缺失会影响种子中脂肪酸组分的变化, 但是油脂含

量没有明显变化; 过表达 AtGPAT7和 AtGPAT9的拟

南芥种子油脂含量可增加 5%~9%, gapt9突变体种子

中 TAG含量降低 5%左右, 但 gapt7突变体种子的油

脂含量无明显变化 [60]。溶血磷酸酰基转移酶

(lysophosphatidic acid acyltransferase, LPAAT) 是

TAG生物合成的一个限速酶, 油菜 LPAAT酶活性增

强可将种子中 TAG 含量增加 25%以上[61]; 磷脂酸

磷酸酶(phosphatidic acid phosphatase, PAP)催化磷脂

酸 (phosphatidic acid, PA) 而 产 生 二 脂 酰 甘 油

(diacylglycerol, DAG), PA和 DAG 是脂质代谢的关

键中间产物和信号分子。研究发现 pah1 和 pah2 双

缺失的拟南芥突变体植株中单半乳糖甘油二酯和双

半乳糖甘油二酯含量比野生型减少了 15%以上 [62], 

磷脂酰胆碱 (PC)及磷脂酰乙醇胺 (PE)分别增加了

47%和 20%, 其底物 PA比野生型增加了 26%[63]。二

酰甘油脂酰转移酶 (diacylglycerol acyltransferase, 

DGAT)是三酰甘油合成的限速酶, 拟南芥中过表达

BnaDGAT能将种子含油量提高 4.24%~5.80%[64]; 磷

脂二酰甘油酰基转移酶(phospholipid : diacylglycerol 

acyl transferase, PDAT)参与油酸向三酰甘油的转化

过程, 将蓖麻的特异性基因 PDAT1-2 转拟南芥, 可

显著提高拟南芥种子中羟基脂肪酸的积累, 最高可

达 25%[65]。 

4.3  油体形成阶段 

甘蓝型油菜中过表达核桃 Oleosin 基因

JrOLE14.7 会影响油菜籽仁中油体大小、籽仁直径, 

能够增加籽仁的含油量和百粒重[66]。通过全基因组

分析, 在甘蓝型油菜中共鉴定到 48 个 Oleosin 基因, 

过表达 Oleosin 基因株系籽仁平均油体大小有所增

大 , 亚油酸含量提高 , 花生酸含量降低 , 种子大小

和千粒重也有所增加[67]; 通过表达分析鉴定出在拟

南芥种子中特异表达的 4个Caleosins (CLO1、CLO2、

CLO4、CLO6)基因, clo1-clo2 双突变的拟南芥种子

含油量降低 15%以上, 在 4CLO-RNAi品系的种子油

脂含量降低 40%[68]。 

除油脂合成基因外, 还存在许多如 ABI3、WRI1、

LEC1、LEC2、FUS、Dof以及 MYB等可以调控植物

油脂合成的转录因子基因。拟南芥 GmABI3 转基因

株系种子的 TAG含量比野生型种子高 34.9%[69]; 在

玉米[70]、烟草[71]、油菜[71]、棉花[72]等作物中均发现

转录因子基因 WRI1 对于油脂含量增加起到了促进

作用; 油菜基因 BnLEC1 和 BnLEC1-like 的过表达可

使油菜种子含油量提高 2%~20%[73]以及玉米ZmLEC1

的过表达可使玉米种子油脂含量增加 48%[70]; WRI1

诱导表达是脂肪酸合成的先决条件, 该转录因子包

含 LEC2的一个靶点, 是 LEC2对脂肪酸代谢的调节

作用所必需的[74]; 甘蓝型油菜授粉后 30、45和 50 d, 

BnaA2.FUS3和 BnaA6.FUS3的表达水平与脂肪酸含

量积累趋势一致[75]; 转录因子基因 Dof 的过表达能

够增加莱茵衣藻种子油脂的合成与积累[76]; 在转干

扰载体 pADOF1的拟南芥植株中, AtDof1.7基因的表

达量显著低于野生型植株, 种子油酸含量明显上升

且亚麻酸含量明显下降 [77]; 花生籽仁中过表达

AtMYB118基因, 能够上调多个脂肪酸合成途径和油

脂积累相关基因的表达, 从而显著提高花生转基因

株系籽粒的含油量[78]。 

种子中油脂合成代谢与糖代谢、蛋白质代谢密

不可分。糖代谢不仅为油脂合成代谢提供了底物 , 

还为之提供了必不可少的能量, 如 ACCase 催化乙

酰辅酶A形成丙二酰辅酶A的过程就需要ATP提供

能量, 而糖类分解代谢恰好可以提供 ATP。除此之

外, 如果糖代谢过程中一些酶的催化活性发生改变, 

也能调节脂类的代谢 , 如油菜籽粒发育的过程中 , 

磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶(phosphoenolpyruvate car-

boxylase, PEPCase)活性与油脂含量/蛋白含量比值

呈极显著负相关[79]; GhPEPC2可以调控棉籽油脂的

积累, 在转 GhPEPC2 基因的棉花植株中, 未成熟

胚中 PEPCase 活性显著降低 , 籽粒含油量可提高

7.3%[80]。植物脂肪酸的积累受环境(如温度、光照)

和激素等因素的影响, 如温差大有利于向日葵油分

的积累 , 且日照时间越长 , 油分积累越多 [81]; 沙棘

中果实发育中后期脱落酸(abscisic acid, ABA)浓度

较高, 赤霉素(gibberellin, GA4)浓度较低, ABA与GA4

的高比值有利于果实油脂的生物合成和积累[82]。 

上述分析表明, 油料作物含油量相关基因的发

掘取得了较大进展, 但花生含油量相关的研究较为

滞后, 目前还没有关于花生含油量相关基因的报道, 

相关研究仍停留在QTL精细定位和候选基因发掘阶

段, 总结分析这些关键调控因子对于发掘花生含油
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量的功能基因、揭示花生高含油量形成机制、创制

和培育稳定高油的优异种质和优良高油花生新品种

具有重要意义。 

5  问题与展望 

花生籽仁含油量是复杂的数量性状, 受多基因

控制, 并存在与环境的复杂互作。从总体上看, 迄今

国内外花生含油量遗传特性和QTL定位研究还不够

深入, 大部分的 QTL都为初定位, 定位的区间较大, 

尚未发掘出功能基因, 利用主效 QTL开发的单个分

子标记对表型的贡献率仍不高, 用于杂交后代的选

择效果不理想。目前已报道的 136 个含油量位点效

应值普遍较低, 稳定性一般, 在不同的环境下较难

重复。为此, 花生含油量的遗传定位、基因克隆和

高油育种等尚需要继续深入。 

发掘花生含油量QTL和候选基因有赖于进一步

利用基因组学技术。利用简化基因组测序和全基因

组重测序等技术, 开发大规模的 SNP 和 InDel 标记, 

用于高密度遗传图谱的构建和全基因组关联分析 , 

对于群体遗传多样性较窄的花生来说尤为必要, 如

李丽 [ 83 ]通过采用特异性位点扩增片段测序技术(a 

specific length amplified fragment sequencing, SLAF-  

seq)测序结果, 开发了与花生株型的 SNP 标记, 构

建了 1 张包含 2808 个 SNP 标记的高密度遗传图谱, 

并结合 7个环境的表型数据, 定位到 39个与株型有

关的 QTL; 蒋艺飞[84]对 RIL群体及其亲本开展了全

基因组重测序, 构建了 1张包含 2802个 Bins的高密

度遗传图谱, 其中包含了 213,622 个 SNP 和 19,743

个 InDels, 图谱全长为 1573.85 cM, 定位到黄曲霉

侵染抗性 QTL 5个和产毒抗性 QTL 8个。花生含油

量属于发育性状, 其调控基因具有表达的时空发育

特异性, 在研究中需要对可能的候选基因进行不同

发育时期种子的表达分析, 以明确功能基因发生作

用的关键时间点和表达的发育时空特性; 此外, 含

油量的调控复杂, 在 QTL 定位的基础上, 通过多组

学的联合分析 , 有助于揭示含油量调控的分子机

制。如 Wang 等[85]通过 QTL-seq 定位到与粒重相关

的主效 QTL位点, 利用局部连锁分析成功缩小了主

效 QTL位点的物理区间, 结合种子不同发育时期的

转录组数据, 分析候选区间内候选基因的表达模式, 

预测出候选基因; 通过花生转录组和代谢组等多组

学联合分析, 发掘和预测了花生种皮花青素合成和

耐冷性相关的候选基因, 为相关性状的形成机制提

供了重要线索[86-88]。Li等[89]基于油菜自然群体的全

基因组关联分析和代谢物全转录组关联分析, 结合

加权相关网络分析, 预测到 3 个与含油量相关的候

选基因 BnaA03.TT4、BnaC02.TT4和 BnaC05.UK, 通

过功能验证发现 BnaTT4和 BnaC05. UK突变后籽仁

中含油量均会显著高于野生型。 

近年来, 油菜[90]以及小麦[91]等作物中的多个性

状已进行了 QTL整合, 为遗传改良及分子育种提供

了理论参考依据。本文对花生中与含油量相关的

QTL 进行了初步整合, 构建了花生含油量 QTL 的

“一致性图谱”, 可用于进一步的精细定位和图位克

隆。未来在进一步发掘花生含油量新位点和整合不

同 QTL的基础上, 可开发出高效的多位点基因型鉴

定方法, 将有助于高油育种的亲本组配和后代选择, 

从而快速聚合不同的高油 QTL或基因, 培育出更高

含油量的优良花生品种。 
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