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� � 摘要 :利用分子标记技术, 在许多作物上已获得了高密度的分子遗传图谱, 并定位了许多主要农艺性状的 QTL,而

在牧草上这方面的研究尚属空白。为提高育种中对牧草产量性状优良基因型选择的效率, 对高丹草的单株产量及其

构成因素(株高、分蘖数、叶片数)进行QTL 定位, 确定其在染色体的位置及其遗传效应, 探讨其杂种优势产生原因。

在以高粱413A 和棕壳苏丹草杂交获得的 248个 F2: 3家系构建的作图群体中, 应用AFLP和 RAPD两种标记技术构建了

高丹草( Sorghum� Sudan grass)的遗传连锁图谱。共包含 168 个标记, 分布于 10 个连锁群,图谱总长度为 836 cM, 标记

间平均图距为4� 98 cM。采用 Joinmap/ QTL4�0 对高丹草单株产量及其三大构成因素进行 QTL定位。共检测到 QTLs19

个,分布在 8 个连锁群上, 其中, 第 1 和 3 连锁群最多, 各为 4 个和 3 个。单个 QTL 解释性状表型变异的 5. 20% ~

51. 50%。检测到的 19 个 QTL中,表现加性效应的有 1个, 占 5�26% , 部分显性效应的有 3个, 占 15�79% ,显性效应的

有6 个,占 31� 58% , 超显性效应的有 9个, 占 47�36%。超显性效应和显性效应在高丹草杂种优势的遗传基础中占主

导地位。
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Abstract:Molecular genetic map were constructed on many crops and main agronomic characters were located on the

chromosomes with QTL, the research had done little on the grass. In order to get high yield, the individual biomass and re�
lated factors( height, t illers and leaves number) were located on the chromosomes and analyzed genetic effect with QTLs.

The heterotic vigor was discussed. The mapping population derived from Sorghum� Sudan grass( 314A ZKSD) F2: 3 family,

248 indivduals were sampled, and with AFLP and RAPD markers to construct which covered 10 linkage groups with 836

cM distance.The average distance between markers were 4�98 cM.The software Joinmap/ QTL4�0 were used for statist ics

analysis. The 19 QTLs were tested on 8 linkage groups. No. 1 and No. 3 linkage group covered 4 and 3 QTLs separately.

Single QTLs explain 5�20%- 51�50% phenotype difference. In the 19 QTLs, 1 QTL( 5�26%) express the additive ef�
fect, 3 QTLs( 15�79% ) had partly dominant effect, 6 QTLs( 31�58% ) had dominant effect, 9 QTLs( 47�36%) had super

dominant effect. In showed super dominant effect and dominant effect had main action in Sorghum � Sudan heterotic ba�
sis.
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� � 长期以来, 高粱 ( Sorgum bicolor )作为粮食兼饲

料作物在生产上栽培利用, 但是, 由于品质欠佳,氢

氰酸含量较高, 同时,作为饲草不易多次利用。而苏

丹草( S . Sudanenes )的分蘖力强、草质柔软、可多次

刈割利用、营养价值高、氢氰酸含量低, 但产草量较

少。高丹草(高粱 � 苏丹草)正是结合了双亲的优

点,既具有高粱的抗寒、抗旱、耐倒伏、产草量高等特

性,又具有苏丹草的分蘖力强、草质柔软、可多次利

用、营养价值高、氢氰酸含量低、适口性好等优良特

性,是一种以利用茎叶为主的一年生禾本科饲用牧

草,表现出了显著的种间杂种优势。虽然其双亲为

高粱属的不同种,亲缘关系有一定距离,但染色体均

为2n= 20, 无生殖隔离, 可以自由授粉并产生正常

发育的后代。因此, 是近年来发展起来的优质新型

牧草。目前,国内外对于高丹草(高粱 � 苏丹草)的

研究主要集中在栽培技术、生物学性状以及杂种优

势利用[ 1- 4]等方面。然而, 随着分子生物学技术的

发展, 许多作物已获得了完整的高密度的分子遗传

图谱, 并定位了许多重要农艺性状的 QTL, 如玉

米[ 3]、番茄[ 4, 5]、大麦[ 6- 8]、水稻在 QTL 方面研究的

比较广泛, 关于水稻的产量及产量构成因子[ 9- 11]、

株高[ 12]、生育期[ 13]、谷粒及穗部性状[ 14]、稻瘟病抗

性[ 15]及稻米蒸煮性质[ 16]等都有研究。而在牧草上

这方面的研究尚属空白。为提高育种中对牧草产量

性状优良基因型选择的效率, 达到提高产量的目的,

本研究对高丹草的单株产量及其构成因素(株高、分

蘖数、叶片数)进行QTL 定位,确定其在染色体的位

置及其遗传效应,为进行高丹草 QTL 的标记辅助选

择育种及QTL 精细定位与QTL 克隆奠定技术、材料

和理论支撑。

1 � 材料和方法

1. 1 � 作图群体的构建

本研究采用的分离群体 F2: 3是以高粱 314A为

母本(自育) , 棕壳苏丹草 2002GZ�1 为父本, 然后从

其F1的一个真杂种单株上套袋收种子, 并带往海南

种植 F2 群体, 随机套袋 248 个 F2 单株, 收种子。

2003年春在内蒙古种植, 即为本试验用的 F3 家系

(又称 F2: 3家系)试验群体。

1. 2 � 田间试验与数据统计

2004年分别在内蒙古农业大学科技园区(第 1

试验点)和和林县科技示范园区(第 2试验点)种植

亲本 P1, P2, F1 及 F2: 3家系材料, 按完全随机区组设

计, 3次重复,每重复包括 251个小区, 其中, F3 家系

248个小区, P1, P2, F1各 1个小区,每小区双行种植,

行长 5 m, 行距 0. 4 m。成熟期每小区随机取样 10

株,对单株鲜重( FWP)、株高( PH)、分蘖数 (TN)、叶

片数( LN)等性状进行考种。以平均值作为该F2: 3家

系重复内性状值, 以重复间的平均值作为性状值进

行QTL 分析。

1. 3 � 分子标记

1. 3. 1 � RAPD分析 � 引物由上海 Sangon合成。RAPD

反应在PE480型 DNA 扩增仪上进行。PCR 反应体

系: 25 �L; ddH2O: 5�2 �L, 10 � Buffer: 2�5 �L, Mg2+ :

( 25 mmol/�L) 3�0 �L, dNTP: ( 2�0 mmol/ �L) , 4�0 �L;
引物: ( 10 �mol/�L) 2�0 �L, 模板: 8�0 �L; Tap酶: ( 5

U/�L) 0�3 �L, 反应循环参数为 94 � 预变性 5 min,

然后 94 � 40 s, 37 � 1min, 72 � 1�5 min, 40个循环,

最后于 72 � 延伸10 min。扩增产物在 1%的琼脂糖

凝胶上电泳后用 EB染液染色在紫外灯下观察并照

相。

1. 3. 2 � AFLP 分析 � AFLP 反应参照Heusden
[ 17]
的方

法, 酶切采用 EcoR�/ Mse �组合,采用 2步扩增法。

预扩增引物加入 3 个选择性碱基 ( + 1, + 2) , 用

ddH2O稀释预扩增产物 20倍, 作为选扩模板, 取 20

�L进行扩增。扩增片段在 5%聚丙烯酰胺凝胶上进

行分离。选择亲本间多态性较多、条带清晰、重复性

强的 14个组合作为F2: 3群体分离研究的引物组合。

限制性内切酶购自友谊中联和华美生工, Taq DNA

Polymeras由中国农科院蔬菜花卉研究所提供, T4

DNA 连接酶和 dNTP均购自TOYOBO公司。

1. 4 � 标记数据资料的收集

根据分析软件的要求统计分子标记的带型。相

同于母本的纯合带(无带)记为 A,杂合带型(有带)

记为 C,相同于父本的纯合带型(无带)记为 B, 杂合

带型(有带)记为 D,缺失或模糊带型记为- 。对分

离带型进行卡平方测验,检验显著性。

1. 5 � 遗传图谱构建

采用 Joinmap/ 3. 0对F2: 3家系的 168个分子标记

位点构建遗传连锁图谱。首先建立数据文件, 将

Loc文件转到 Joinmap状态下,通过LOD Groupings命

令进行分组, LOD默认 2~ 10, 利用 Greate Groups for

mapping 命令作图。

1. 6 � QTL定位和效应分析

采用 Joinmap/QTL 4�0对性状进行全基因组扫
描, 确定各性状 QTL 数目及在连锁图上的位置, 以

LOD> 2�4作为阈值判断 QTL 的存在与否, 同时, 分

析QTL 的加性、显性效应和基因位点对性状表型方

差的贡献率。

4期 逯晓萍等: 高丹草 (高粱 � 苏丹草) 产量及其构成因素的 QTL 定位与分析 81���



2 � 结果与分析

2. 1 � 遗传连锁图谱构建

将168个分子标记位点经 Joinmap 3�0分析分为
10个连锁群。构建的分子标记图谱覆盖了高丹草

基因组 10条染色体, 图谱总长度为 836 cM, 标记间

平均距离为 4�98 cM (图 1)。标记数目最多的为

LG3,有 26个分子标记; 最少的 LG8只有 7个标记。

标记密度最高的也是 LG3, 标记间平均图距为 3�38
cM。

图 1� 产量性状的 QTL分布

Fig. 1� Chromosomal locations of QTLs for yield components

表 1� F2: 3家系的产量及其构成因素

Tab. 1 � Yield and its components of F2: 3 population

项目 � �
Item � � 314A 2002GZ�1 中亲值

MP
F1

F1优势/ %

H( F1)
F2: 3

标准误
SE

范围
Range

F2:3优势/ %

H( F2: 3)

株高/ cm Plant height 148. 60 306. 91 227. 76 318. 52 39. 85 275. 35 98. 56 � 2. 30 � 14. 21~ 326. 56 20. 89

分蘖数/个 Tiller number 2. 92 5. 25 4. 09 5. 08 24. 36 4. 80 0. 15 � 1. 23 2. 75~ 5. 93 17. 36

叶片数/片 Leaf number 8. 98 10. 29 9. 64 12. 86 33. 47 10. 99 2. 62 � 1. 52 7. 61~ 13. 12 6. 80

单株鲜重/ kg
The fresh single plant

312. 66 296. 38 304. 52 468. 54 53. 86 362. 09 99. 16 � 52. 12 205. 50~ 550. 58 18. 91

2. 2 � 性状表现与变异

对亲本及其 F1, F2: 3家系的产量及其构成因素

进行了调查,结果见表 1。F2: 3家系产量及其构成因

素存在广泛的变异, 呈现出连续的正态分布, 最大值

与最小值间相差显著,表现数量性状的特点, 适于进

行QTL 定位分析。

2. 3 � 产量及其构成因素的 QTL分析

采用复合区间作图法对单株产量及 3个主要构

成因素进行全基因组 QTL 扫描, 共检测到 19 个

QTL,分布在 8个连锁群上, 其中第 1和第 3连锁群

最多,各为 4个和 3个。单个 QTL 解释性状表型变

异的幅度为 5�20%~ 51�50%。不同性状 QTL 个数

不同( 4~ 5)。结果见表 2、图 2。

2. 3. 1 � 单株产量 � 两试验点检测到的 QTL 数目不

同, 第1试验点检测到5个QTL,分别位于第 1, 3, 4,

6连锁群上, 以第 4连锁群上的QTL 效应为最大,即
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表 2 � 复合区间作图法检测出的影响产量性状的 QTL

Tab. 2� Putative QTL detected by CIM for yield components traits

性状
Trait

QTL � � 标记区间
Marker flanking

Max
LOD

贡献率
/ %
var

遗传效应
Gene effects

a e d/ a

方式
Action

单株产量 fwp1a E39/ M53�4 - E39/ M59�3 2. 71 8. 61 3. 16 2. 11 0. 67 PD

The fresh of fwp1b E39/ M53�4 - E39/ M59�3 2. 71 8. 61 4. 23 3. 26 0. 77 PD

single plant fwp3 E38/ M48�1 - E41/ M47�3 3. 52 19. 60 �0. 52 �0. 41 0. 79 PD
fwp4 E39/ M59�4 - E45/ M61�8 3. 71 36. 22 6. 32 8. 26 1. 31 OD

fwp6 E45/ M60�11 - E43/ M54�2 4. 00 14. 52 2. 24 1. 85 0. 83 D

叶片数 ln3 E40/ M59�14 - E40/ M61�3 4. 51 16. 93 5. 56 2. 15 0. 39 PD

Leaf number ln7 E40/ M47�9 - E41/ M60�4 2. 42 19. 61 0. 36 �0. 45 �1. 25 OD

ln8 E39/ M53�3 - E41/ M57�2 2. 43 11. 80 �7. 51 11. 31 �1. 51 OD
ln10 E40/ M60�19 - L12�4 2. 90 13. 52 3. 67 7. 38 2. 01 OD

株高 Ph6 E40/ M48�5 - E14/ M60�1 4. 81 9. 80 4. 58 3. 43 0. 25 PD

Plant height Ph7 E41/ M57�7 - E40/ M47�9 2. 90 28. 61 �0. 14 �1. 03 7. 36 PD

Ph8a E41/ M57�7 - E40/ M49�5 3. 41 25. 90 8. 56 7. 25 0. 85 OD
Ph8b E41/ M57�2 - E39/ M59�5 4. 51 20. 82 9. 36 11. 65 1. 24 OD

Ph10 E40/ M59�6 - E36/ M48�5 2. 30 5. 20 0. 91 0. 11 0. 12 A

分蘖数 tn1a E39/ M51�19 - E39/ M59�3 2. 60 14. 21 9. 66 6. 45 0. 67 PD

Tiller number tn1b E39/ M51�8 - E40/ M49�1 3. 32 9. 63 3. 16 2. 98 0. 94 D
tn2 E42/ M50�4 - E45/ M57�7 2. 61 12. 82 7. 87 5. 18 0. 66 PD

tn3 E41/ M49�2 - E40/ M59�10 3. 60 6. 71 2. 78 1. 34 0. 48 PD

tn4 E42/ M50�9 - E40/ M48�7 3. 41 51. 50 8. 47 6. 43 0. 74 PD

� 注: a.加性效应; d.显性效应; d/ a.显性势; A.加性效应; PD.部分显性效应; D .显性效应; OD.超显性
� Notes: a. Add itive effect; d. Dominant effect; d/ a. Degree of dominance; A. addit ive( d/ a= 0- 0�2) ; PD.Partial dominance( d/ a= 0�25- 0�8) ; D. Dominance

( d/ a= 0�81- 1�20) ; OD. Overdominance( d/ a> 1�20)

图 2� 单株产量及其构成因素的 QTL定位图

Fig. 2 � Partly QTL map of individual yield and related factors
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位于第 4连锁群上 E40/M47�11附近的QTL, 可以解

释总变异量的 36�22% , 表现为超显性效应。单株

产量的贡献率变异范围在 8�61%~ 36�22% ,联合贡

献率为 87�56%。第 2试验点检测到 7个QTL, 位于

第6连锁群 E41/M60�1附近的 QTL 效应为最大,可

以解释总变异量的 28�50%, 表现为超显性效应,其

联合贡献率为 95�80%。另外,有 3个为两地同时检

测到,分别位于第 1和第 6连锁群上。

2. 3. 2 � 影响叶片数的 QTL � 两试验点各检测到 4

个。在第 1试验点分别位于第 3, 7, 8, 10连锁群上,

第2 试验点分别位于第 5, 7, 8, 10连锁群上。其中

有3个 QTL在两试验点均被检测到, 这 3个 QTL 分

别位于第 7, 8, 10连锁群上,并且, 在两点的表现相

同,即都表现正向超显性效应。叶片数的贡献率变

异范围为 11�80% ~ 19�61%, 两个试验点的联合贡

献率分别为61�86%和 72�8%。
2. 3. 3 � 株高两试验点分别检测到 5个和 4个 QTL,

在第 1试验点分别位于第 6, 7, 8, 10连锁群上, 第 2

试验点分别位于第 3, 8, 10 连锁群上。在 2 个位于

第8连锁群上 E39/M53�3和 E45/M61�2附近的 QTL

被两试验点同时检测到, 而且效应较大,对株高的贡

献率变异范围在 20�82% ~ 25�90%, 表现为显性和

超显性效应。两个试验点的联合贡献率分别为

90�33%和 80�18%。
2. 3. 4 � 分蘖数 � 在两个试验点分别检测到5个和 6

个QTL。在第 1试验点分别位于第 1, 2, 3, 4连锁群

上,第 2试验点分别位于第 1, 2, 3, 7, 9 连锁群上。

两试验点同时检测到 3个 QTL, 其中 2个位于第 1

连锁群上的 E39/M53�4和 E39/M55�5附近, 另一个

位于第 2连锁群上 E45/M57�2附近, 它们分别表现

为部分显性和显性效应。分蘖数的贡献率变异范围

在6�71%~ 51�50% , 2个试验点的联合贡献率分别

为94�87%和 95�16%。
� � 综合以上分析结果, 单株产量、株高、分蘖数、叶

片数等性状,检测到的 QTL 数目分别为 5, 5, 5, 4共

计19个(注:第 2试验点结果未列出,实际总共检测

到26个QTL( LOD> 2. 4) ) (图 1)。

3 � 讨论

3. 1 � 基因型和环境互作对 QTL检测的影响

由于基因型和环境的互作,导致许多控制数量

性状QTL 在不同的环境下表达水平不一致, 即环境

条件影响QTL 的检测;受环境影响小的QTL, 在多个

环境中均可被检测出,而受环境影响大的 QTL 在有

的环境中可被检测出, 在另外的环境中则不能被检

测出。本研究检测出的影响产量及其构成因素的

19个 QTL(第 1试验点)中, 有 11个 ( 57�89% )能在

两地均被检测出。Veldboom 等
[ 18]
在两种环境中检

测出影响玉米产量及构成因子的 QTL 时, 有 50%的

一致性, Yu等[ 9]在两种环境中检测到影响水稻产量

及其构成因子的QTL 中, 有 41%的一致性, 本研究

结果和以上研究相类似。

3. 2 � 基因作用方式和杂种优势

杂种优势是生物界的一种普遍现象。由于杂种

优势的利用在作物改良中的极端重要性, 其遗传基

础的研究长期以来一直受到高度重视。20 世纪初

提出了关于杂种优势的� 显性假说�和� 超显性假

说�,随后又有学者提出了上位性假说等, 虽有不少

学者倾向于一种或某种假说, 但都缺乏进行检验的

试验数据。

近年来, 随着分子标记技术的应用,杂种优势的

遗传机理正在逐步被揭开。Stuber等
[ 19]
的玉米研究

结果认为超显性效应在杂种优势的形成中有着重要

作用, Xiao 等
[ 11]
对水稻亚种间组合的研究结果认为

显性效应是杂种优势的主要遗传基础。虽然各种研

究结果不尽一致, 但这些研究表明的一个共同事实

是,分子标记确实能为杂种优势的遗传基础研究提

供方法和途径。

本试验对产量及其构成因素的 19个(第 1试验

点) QTL的研究中,检测到表现加性效应的有 1 个,

占5�26% ,部分显性效应的有3个,占15�79%,显性

效应的有 6个, 占 31�58%, 超显性效应的有 9个,占

47�36%。超显性效应和显性效应在高丹草杂种优
势的遗传基础中占主导地位。

3. 3 � QTL定位及其相互作用在遗传育种上的应用

QTL 和分子标记之间的连锁关系一旦建立, 就

有希望利用分子标记对数量性状进行选择。因而

QTL 定位是连接作物遗传和育种的纽带。Stuber
[ 20]

通过 QTL的回交转移,利用分子标记辅助选择对玉

米组合B73 �Mo17的 2个亲本进行改良,结果表明,

改良的 B73/Mo17 组合较原始组合 B73/Mo17 和一

个高产推广组合 Pioneer hybrid 3165均增产 10%以

上。然而,标记与性状的连锁强度以及标记间的相

互关系又极大影响选择的效率和效果。本研究对产

量QTL 定位分析表明不仅存在单个基因的独立作

用效应,而且更多的存在 2个基因或多个基因间的

相互作用形式。这样就增加了分子标记辅助选择的

复杂性。因此在杂优组合亲本选配,特别是在优良

组合样本的改良中,将目标基因重组聚合时应注重

有利互作基因(或片段)的同时选择和固定, 在育种
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工作中,单基因的显性互补和超显性作用一般比较

有利于杂交后代超亲材料的选择。
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