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　　摘要：生育期是决定绿豆熟性的重要农艺性状，对其产量形成有重要的影响。以ＶＣ２９１７×鹦哥绿绿豆 ＲＩＬ群体
为材料，筛选ＳＳＲ引物，并利用ＱＴＬＩｃｉＭａｐｉｎｇＶ４．０软件对现有绿豆遗传连锁图谱进行补充；利用复合区间作图法，通
过１点３年大田试验对生育期相关性状进行ＱＴＬ定位。结果表明，２个亲本间共筛选出了２０对新的多态性引物，分
布在除ＬＧ４、ＬＧ９外的其余９个连锁群上，连锁群总长由原来的１０１０．１８ｃＭ增加至１４１７２９ｃＭ，平均图距由原来的
３．３７ｃＭ增加至４．２６ｃＭ。在新的遗传连锁图上共检测到１５个生育期性状 ＱＴＬ位点，分布在 ＬＧ１、ＬＧ２、ＬＧ６、ＬＧ９、
ＬＧ１１，其中ＬＧ６上分布最多，检测到５个ＱＴＬ位点，ＬＧ９上分布最少，检测到１个 ＱＴＬ位点，ＬＧ１、ＬＧ６、ＬＧ１１各检测到
４、２、３个ＱＴＬ位点。分枝期、始花期、始花期－分枝期、开花期－分枝期ＱＴＬ位点各１个，贡献率在５．９５％～１１６１％
之间；三叶期、开花期ＱＴＬ位点各２个，贡献率在１０．２９％～５１．３０％；出苗期ＱＴＬ位点３个，贡献率在６．９７％～６３．８５％
之间；成熟期ＱＴＬ位点４个，贡献率在６．１９％～４４．７６％。这些ＱＴＬ既可以应用于绿豆育种的分子标记辅助选择，也
对深入研究这些性状的遗传奠定了基础。
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　　绿豆（Ｖｉｇｎａｒａｄｉａｔａ）是豆科（Ｌｅｇｕｍｉｎｏｓａｅ）菜豆
族（Ｐｈａｓｅｏｌｅａｅ）豇豆属（Ｖｉｇｎａ）植物中的一个栽培
种，因其相对耐旱性强、具有固氮作用以及较短的

生育期等特性而广受欢迎，是豆类植物中重要的作

物［１－２］。生育期是作物高产育种中极为重要的指

标，它不仅决定了品种的种植地区与季节适应性，

而且与抗逆性、品质以及产量密切相关［３－７］。绿豆

属于短日照作物，其生育期相关性状主要包括始花

期、开花期、始熟期、成熟期等，这些性状属于数量

性状，受多基因控制，遗传力高且遗传稳定性强，在

分离群体中呈连续分布，可以通过数量性状位点

（ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅｔｒａｉｔｌｏｃｕｓ，简称 ＱＴＬ）定位和图位克隆
的方法获得这些基因［８－１０］。

获得一张高质量的遗传图谱是基因定位、图位

克隆乃至基因组结构与功能研究的基础［１１］，在绿豆

中，叶卫军等利用 ＲＦＬＰ、ＲＡＰＤ、ＡＦＬＰ、ＳＳＲ、ＳＮＰ等
分子标记和 Ｆ２群体、回交群体、重组自交系群体
（ｒｅｃｏｍｂｉｎａｎｔｉｎｂｒｅｅｄｌｉｎｅ，简称 ＲＩＬ）等作图群体构
建了至少２０张遗传图谱［１２］。在绿豆转绿组和基因

组数据公布之前，可用的分子标记十分有限，前人

所绘制的绿豆遗传连锁图谱主要基于栽培绿豆和

野生绿豆杂交形成的群体，其主要原因是利用野生

绿豆和栽培绿豆的种间杂交更容易筛选到多态性

分子标记［１３］。Ｋａｎｇ等公布的首张绿豆基因组序列
草图和大量ＳＳＲ分子标记［１］，为利用２个栽培绿豆
品种杂交构建群体绘制高质量的遗传连锁图谱提

供前提［１３－１４］。近年来，绿豆生育期相关性状的ＱＴＬ
定位也取得一定进展。梅丽等用ＲＩＬ群体在广西壮
族自治区和北京２个生境下进行绿豆生育期相关性
状的ＱＴＬ定位［７］，共鉴定出了４个与开花期相关的
基因位点，贡献率在４．９５％ ～３４．５３％之间；共鉴定
了４个成熟期 ＱＴＬ，分布 ＬＧ２、ＬＧ９上。Ｉｓｅｍｕｒａ等
发现了 ４个与初花期紧密相关的 ＱＴＬ，其中位于
ＬＧ２上的ＱＴＬ贡献率最大［１５］。Ｋａｊｏｎｐｈｏｌ等鉴定了
６个始熟期ＱＴＬ位点，位于第２、４、６、７、９、１１连锁群
上［１６］。Ｓｏｍｔａ等在雨季和旱季２种环境下对绿豆开
花期进行ＱＴＬ定位，共检测到７个 ＱＴＬ，其中位于
ＬＧ２Ａ连锁群上的２个标记区间在２种环境下均检
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测到开花期ＱＴＬ［１７］。
尽管对绿豆的生育期相关性状已有大量研究，

鉴定出了一些生育期相关ＱＴＬ位点，但是还存在以
下问题需要解决：（１）这些研究限于绿豆开花期、成
熟期等生殖生长阶段，缺乏对绿豆营养生长阶段的

研究，更没有对各生育期相关性状进行系统分析；

（２）还有新的生育期相关性状位点没有完全分离出
来，需要继续发掘；（３）尽管目前研究者绘制了多张
绿豆遗传连锁图谱，但由于标记数量少，分辨率低，

不能满足基因图位克隆的条件。本研究以ＲＩＬ群体
为材料，在自然条件下通过３年的田间表型评价，研
究绿豆生育期相关性状的遗传特征，通过对 Ｌｉｕ等
构建的图谱［１４］加密，整合１张高密度绿豆遗传连锁
图谱，应用新图谱定位绿豆生育期相关性状ＱＴＬ，为
绿豆生育期研究提供标记信息，推动绿豆熟性分子

育种的发展。

１　材料与方法

１．１　试验材料
试验所用绿豆ＲＩＬ群体由中国农业科学院作物

科学研究所食用豆课题组提供，该群体以晚熟材料

鹦哥绿和早熟材料 ＶＣ２９１７为父母本构建而成，包
含２６１个株系［１４，１８］，目前已经繁殖至Ｆ９代。
１．２　田间试验设计与数据分析

大田试验于２０１８—２０２０年春季在河南省南阳
师范学院农田进行，于每年４月下旬播种，完熟后收
获。绿豆生长期间按照正常田间管理措施进行，于

分枝形成前中耕１次，并起垄培土，整个生长期间不
人为浇水。试验采用完全随机区组设计，重复３次。

出苗期（ＧＤ）、三叶期（ＴＬＤ）、分枝期（ＢＳ）、始
花期（ＦＦＤ）、始花期 －分枝期（ＦＦＤ－ＢＳ）、开花期
（ＦＤ）、开花期－分枝期（ＦＤ－ＢＳ）、成熟期（ＭＤ）严
格按照《绿豆种质资源描述规范和数据标准》进行

调查统计［８］。

参照陈吉宝的方法［１９］计算２０１８、２０１９、２０２０年
３个年份８个性状的表型数据的ＢＬＵＥ值。用ＳＰＳＳ
２４．０进行描述性统计分析、方差分析（ＡＮＯＶＡ）和
相关性分析，并计算广义遗传率。

１．３　ＳＳＲ分子标记的筛选和基因分型
本研究总计筛选ＳＳＲ引物２７５对，其中２５０对为

Ｋａｎｇ等开发［１］，下载自ＮＣＢＩ网站绿豆基因组数据库
（ＧｅｎＢａｎｋ／ＥＭＢＬ／ＤＤＢＪ数据代码 ＪＪＭＯ００００００００），
前缀为“Ｖｒ”；２５对为Ｌｉｕ等从绿豆近源种小豆中筛

选［１４］，前缀为“ＣＥＤＧ”。
取绿豆ＲＩＬ群体苗期鲜嫩叶片，用研钵在液氮

环境中研磨成粉状，绿豆 ＲＩＬ群体单株及亲本基因
组ＤＮＡ采用试剂盒（ＥａｓｙＰｕｒｅ ＰｌａｎｔＧｅｎｏｍｉｃＤＮＡ
Ｋｉｔ）提取；ＰＣＲ扩增采用 １０μＬ反应体系：酶（２×
ＥａｓｙＴａｑ ＰＣＲＳｕｐｅｒＭｉｘｆｏｒＰＡＧＥ＋ｄｙｅ）５μＬ，引
物０．５μＬ（１０μｍｏｌ／Ｌ），模板 １μＬ（５０ｎｇ／μＬ），
ｄｄＨ２Ｏ３．５μＬ。ＰＣＲ反应程序及银染检测参考王
建花等的方法［１１］。

１．４　遗传连锁图谱的加密
选择２个亲本间具有明显多态性的 ＳＳＲ标记

进行ＲＩＬ群体的基因分型。读板时母本带型记作
“Ａ”，父本带型记作“Ｂ”，杂合带型记作“Ｈ”，空缺
或其他带型记作“Ｘ”。利用卡平方测验分析每个标
记在０．０５、０．０１和０．００１水平上是否符合１∶１的
分离规律，用于推断标记偏分离情况。

利用ＱＴＬＩｃｉＭａｐｉｎｇＶ４．０软件［２０］加密绿豆遗

传连锁图谱，加密前遗传连锁图谱由 Ｌｉｕ等构
建［１４］。加密参照软件提供的 Ｓａｍｐｌｅｄａｔａ进行数据
格式化，用 Ｇｒｏｕｐｉｎｇ命令对所有标记进行分组，比
较不同ＬＯＤ值下的分组情况，选择最优分组；运算
法则选用“ｎｎＴｗｏＯｐｔ”，其他参数采用软件默认值。
１．５　生育期性状的ＱＴＬ分析

本研究基于Ｌｉｕ等构建的图谱［１４］，利用加密后

的图谱进行 ＱＴＬ定位，采用 ＱＴＬＩｃｉＭａｐｐｉｎｇＶ４．０
软件改进复合区间作图法定位［２０］，Ｐｅｒｍｕｔａｔｉｏｎ次数
设置为１０００次，ＬＯＤ值以大于等于２．５为标准。

２　结果与分析

２．１　绿豆生育期性状遗传分析
从表１可以看出，ＲＩＬ群体内分枝期、始花 －分

枝期、开花期、成熟期的最大值和最小值均分别高

于亲本最大值和小于亲本最小值，群体内除开花

期、开花－分枝、成熟期外，其余各性状均值均小于
双亲均值。各性状变异系数为５．０１％ ～２８．８１％，
其中变异系数最小的是分枝期，始花期 －分枝期变
异系数最大，以上结果说明各性状在群体个体之间

均得到较好的分离。８个性状的遗传力在４２．２４％～
８２．３８％之间，其中三叶期、始花期、始花－分枝期和
成熟期的遗传力较高，均大于７０％；分枝期、开花 －
分枝期的遗传力均小于５０％，表明二者的遗传力较
低。除出苗期、三叶期外，其余性状偏度绝对值均

小于或近似等于１，说明这些性状近似符合正态分
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布；除分枝期和开花 －分枝期外，其余性状偏度均
大于０，分枝期和开花 －分枝期表型数据分布向右
偏，其他性状表型数据分布向左偏，其中出苗期的

偏度为１．６，呈明显向左偏。除始花期、始花 －分枝

外，其他性状峰度的绝对值均大于０．５；始花期、始
花－分枝的峰度小于０，表明这２个性状表型分布
不太集中。从图１可以看出，群体各性状值均呈连
续分布，说明这些性状适合ＱＴＬ分析。

表１　ＲＩＬ群体各生育期性状的分布特征

生育期
亲本 ＲＩＬ群体

ＶＣ２９１７（ｄ） 鹦哥绿（ｄ） 均值（ｄ） 最小值（ｄ） 最大值（ｄ） 均值（ｄ） 偏度 峰度 变异系数 （％）
遗传力

（％）

出苗期 １４．６０ １４．８７ １４．７３ ６．０６ ８．７２ ６．４９ １．６００ ２．０３１ １０．１２ ６０．１８

三叶期 ２６．０６ ２７．０６ ２６．５６ １３．９２ ２５．００ １８．１９ １．２３１ ２．９９０ １０．９７ ８０．２７

分枝期 ３０．６１ ３１．５９ ３１．１０ ２３．５６ ３２．００ ２８．１２ －０．５０９ ０．９６５ ５．０１ ４８．４７

始花期 ４６．９３ ４７．１７ ４７．０５ ３３．１５ ４６．５１ ３８．０１ ０．６２５ －０．０５３ ７．４０ ７７．２６

始花－分枝 １６．３２ １５．５７ １５．９５ ３．７２ １９．８６ １０．６７ ０．３０９ －０．３６１ ２８．８１ ８２．３８

开花期 ４７．９２ ５５．２１ ５１．５７ ４３．４５ ６６．７８ ５１．１０ １．００４ １．１７５ ７．７６ ５９．１３

开花－分枝 １７．３２ ２３．６２ ２０．４７ １９．８９ ３４．７０ ２７．６３ －０．１５２ １．５０５ ６．７３ ４２．２４

成熟期 ６８．００ ７３．２５ ７０．６３ ６２．２０ ８９．４５ ７０．７３ ０．８８０ ０．９８８ ７．１３ ７４．９３
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２．２　绿豆生育期性状相关性分析
依据８个性状的ＢＬＵＥ数据进行各生育期性状

之间的相关分析，结果（表 ２）表明，出苗期与分枝
期、始花期、开花－分枝间隔期，三叶期与成熟期以
及分枝期与成熟期均呈显著正相关；三叶期与分枝

期，分枝期与开花 －分枝间隔期，始花期与始花 －
分枝间隔期、开花期、开花 －分枝间隔期、成熟期，
始花－分枝间隔期与开花期、开花 －分枝间隔期、
成熟期，开花期与开花 －分枝间隔期、成熟期，开
花－分枝间隔期与成熟期均呈极显著正相关；其中
始花期与始花 －分枝间隔期相关性最强（０．８６１），

表明始花期在决定始花 －分枝间隔期起关键性作
用，其次为开花期与成熟期（０．７３７）；分枝期与始
花－分枝间隔期呈极显著负相关（－０．３０２），表明
分枝期对始花－分枝间隔期起负作用。
２．３　遗传连锁图谱的构建

共得到亲本间具有多态性且在ＲＩＬ群体中带型
清晰的引物２０对，多态性比率７．２％（图 ２）。这些
分子标记连同Ｌｉｕ等所使用的３１３个标记［１４］，通过

ＱＴＬＩｃｉＭａｐｉｎｇＶ４．０作图［２０］，得到１张新的绿豆遗
传图谱，加密后图谱的各项特征较原图谱均有所改

变（图３）。

表２　绿豆生育期相关性状间的相关性分析

生育期
相关系数

出苗期 三叶期 分枝期 始花期 始花－分枝 开花期 开花－分枝

三叶期 ０．００７

分枝期 ０．１６０ ０．２１５

始花期 ０．１５２ ０．０３８ ０．１４４

始花－分枝 ０．０８０ －０．０７４ －０．３０２ ０．８６１

开花期 ０．０９２ ０．０８９ ０．１２３ ０．４８８ ０．４２２

开花－分枝 ０．１５８ ０．１１７ ０．３２０ ０．４１４ ０．３０８ ０．７０６

成熟期 ０．１０１ ０．１３０ ０．１１３ ０．４３１ ０．３７６ ０．７３７ ０．６１０

　　注：表示在０．０１水平差异显著；表示在０．０５水平差异显著。

　　Ｌｉｕ等的原图谱由１１个连锁群组成，包含３１３
个分子标记，总长为１０１０．１８ｃＭ［１４］。新图谱包含
１１个连锁群，３３３个标记位点，图谱总长为
１４１７．２９ｃＭ。原图谱各连锁群标记数为 １９～７４
个，平均２８．４５个，其中标记最少的是 ＬＧ２、ＬＧ７，各
连锁群平均标记数为１９个，ＬＧ４标记数最多，包含
７４个标记。各标记间距离在 ２．１４～４．２９ｃＭ之间，
平均 ３．３７ｃＭ，加密后各连锁群密度为 ２．１４～
６２４ｃＭ，平均密度为４．２６ｃＭ。新图谱标记间平均

距离有所增大，是由于新图谱ＬＧ１、ＬＧ２连锁群中存
在２个大于４０ｃＭ的空隙，整合后图谱有所延长，对
绿豆基因组的覆盖率也极大增加。除 ＬＧ４、ＬＧ９未
新加标记外，其余连锁群的长度都发生了较大改

变，如ＬＧ１连锁群新增标记４个，长度由５９．７４ｃＭ
延长为 １２８．０７ｃＭ；ＬＧ１０连锁群新增标记３个，长
度由８２．４２ｃＭ延长到１１６．６３ｃＭ；ＬＧ５连锁群新增
２个标记，长度由６５．４６ｃＭ延长到９１．９６ｃＭ。

标记位置随着新标记的加入而有所变动。如
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第１连锁群上 ＭＵＳ２７５～ＨＡＡＳ＿ＶＲ＿１６２０这９个标
记、第６连锁群 ＨＡＡＳ＿ＶＲ＿２４８９～ＣＥＤＧ－１４４这９
个标记在新标记加入后，标记间的方向、距离均有

所改变，同时相邻标记间的位置也有所改变，但未

发生连锁水平上的改变。新建图谱３３３个标记中，
偏分离标记数７２个（２１．６２％，Ｐ＜０．０５），各连锁群
偏分离标记数在１（ＬＧ６、ＬＧ１０）～１７（ＬＧ１）之间（表
３）。新加标记中严重偏分离（Ｐ＜０．００１）的标记主
要位于ＬＧ１上，且偏分离的标记主要偏向于父本，
与Ｌｉｕ等的图谱［１４］类似。

２．４　生育期相关性状的 ＱＴＬ分析
本研究对绿豆８个生育期相关性状的ＢＬＵＥ数

据进行ＱＴＬ分析，共检测到１５个ＱＴＬ位点，成熟期
检测到４个 ＱＴＬ位点，出苗期检测到 ３个 ＱＴＬ位
点，三叶期、开花期各检测到 ２个 ＱＴＬ位点，分枝
期、始花期、始花 －分枝间隔期以及开花 －分枝间
隔期均检测到１个ＱＴＬ位点。

共检测到３个出苗期（ＧＤ）ＱＴＬ位点。其中第
１连锁群（ＬＧ１）的ＭＵＳ２７５～ＣＥＤＧ－１５０、第２连锁
群（ＬＧ２）的Ｖｒ１１－４７３～Ｍｃｈｒ１１－４５以及第６连锁
群（ＬＧ６）的ＭＵＳ１１８～ＭＵＳ３５标记之间检测各到１
个ＱＴＬ位点（ＧＤ１ａ、ＧＤ２ａ、ＧＤ６ａ），贡献率分别为
５９．２４％、６３．８５％、６．９７％，其中ＧＤ１ａ、ＧＤ２ａ位点对
出苗期有较大贡献，是决定出苗期的大效应位点。３
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表３　图谱加密前后定位的ＱＴＬ比较

连锁群
标记数（个） 连锁群长度（ｃＭ） 平均图距（ｃＭ） 偏分部标记数（个）

旧 新 旧 新 旧 新 旧 新

１ ２０ ２４ ５９．７４ １２８．０７ ２．９９ ５．３４ １４ １７

２ １９ ２０ ６４．４９ １０７．３９ ３．３９ ５．３７ １ ２

３ ２７ ３１ １０４．１３ １９３．５６ ３．８９ ６．２４ ８ ８

４ ７４ ７４ １５８．０４ １５８．０４ ２．１４ ２．１４ １１ １１

５ １９ ２１ ６５．４６ ９１．９６ ３．４５ ４．３８ ４ ６

６ ４０ ４２ １７１．６３ ２１８．４０ ４．２９ ５．２０ １ １

７ １９ ２０ ５３．７０ ８３．９６ ２．８３ ４．２０ ４ ４

８ ２２ ２３ ９１．９４ １１７．３３ ４．１８ ５．１０ ２ ３

９ ２３ ２３ ７０．８８ ７０．８８ ３．０８ ３．０８ １２ １２

１０ ２７ ３０ ８２．４２ １１６．６３ ３．０５ ３．８９ ６ ７

１１ ２３ ２５ ８７．７５ １３１．０７ ３．８２ ５．２４ １ １

总计 ３１３ ３３３ １０１０．１８ １４１７．２９ ３．３７ ４．２６ ６４ ７２

个ＱＴＬ位点加性效应均为负值，平均加性效应为 －
０．５１，平均可使出苗期减少０．５１ｄ。

共检测到 ２个三叶期（ＴＬＤ）ＱＴＬ位点。其中
ＬＧ１的 ＭＵＳ２７５～ＣＥＤＧ－１５０、ＬＧ６的 ＭＵＳ１６８～
Ｍｃｈｒ７－２３之间各检测到 １个 ＱＴＬ（ＴＬＤ１ａ、
ＴＬＤ６ａ），贡献率分别为２６．７６％、１０．２９％，表明前者
是决定三叶期的大效应位点。ＴＬＤ１ａ加性效应为
负，可使三叶期减少１．８６ｄ，ＴＬＤ６ａ加性效应为正，
可使三叶期增加０．６４ｄ。

检测到１个分枝期（ＢＳ）ＱＴＬ位点（ＢＳ９ａ），位
于第９连锁群的Ｍｃｈｒ１０－９～Ｍｃｈｒ５－３７标记之间，
该位点贡献率为５．９５％，可能属于微效基因。该位
点加性效应为负，说明该位点可缩短分枝期。

检测到１个始花期（ＦＦＤ）ＱＴＬ位点（ＦＦＤ２ａ），
位于第 ２连锁群的ＭＵＳ１７１～ＭＵＳ６１７标记之间，该
位点贡献率较大（１１．６１％），说明该位点对 ＦＦＤ的
贡献较大，可能属于大效应位点。该位点加性效应

为－０．９６，说明该位点可使ＦＦＤ缩短０．９６ｄ。
检测到１个始花－分枝间隔期（ＦＦＤ－ＢＳ）ＱＴＬ

位点（ＦＦＤ－ＢＳ２ａ），位于第２连锁群的 ＭＵＳ１７１～
ＭＵＳ６１７标记之间，该位点贡献率为１０．４４％，说明
该位点对ＦＦＤ－ＢＳ的贡献较大。位点加性效应为
负，说明该位点可缩短ＦＦＤ－ＢＳ。

共检测到 ２个开花期（ＦＤ）ＱＴＬ位点。其中
ＬＧ１的 ＭＵＳ２７５～ＣＥＤＧ－１５０、ＬＧ２的 Ｖｒ１１－４７３～
Ｍｃｈｒ１１－４５标记之间各检测到 １个 ＱＴＬ位点
（ＦＤ１ａ、ＦＤ２ａ），单个位点贡献率分别为 ３６．９５％、
５１．３０％，说明二者对 ＦＤ的贡献均较大，均属于大

效应位点。２个位点加性效应均为负，平均为
－３．５６，平均可使ＦＤ减少３．５６ｄ。
检测到１个开花 －分枝间隔期（ＦＤ－ＢＳ）ＱＴＬ

位点（ＦＤ－ＢＳ１１ａ），位于第１１连锁群的 Ｍｃｈｒ１０－
４９～ＨＡＡＳ＿ＶＲ＿１５１９标记之间，该位点贡献率为
１１０９％，说明该位点对ＦＤ－ＢＳ的贡献较大。该位
点加性效应为０．６２，说明该位点可使 ＦＤ－ＢＳ增加
０．６２ｄ。

共检测到４个成熟期（ＭＤ）ＱＴＬｓ位点。分别为
位于第１连锁群ＭＵＳ２７５～ＣＥＤＧ－１５０与第２连锁
群 Ｖｒ１１－４７３～Ｍｃｈｒ１１－４５标记之间的 ＭＤ１ａ、
ＭＤ２ａ，以及ＬＧ１１Ｍｃｈｒ１０－１～Ｍｃｈｒ１０－５与Ｍｃｈｒ１０－
２７～Ｍｃｈｒ１０－３０标记之间的 ＭＤ１１ａ、ＭＤ１１ｂ。
ＭＤ１ａ、ＭＤ２ａ均属于大效应位点（贡献率分别为
３７７７％、４４．７６％），且加性效应均为负，累计可使
ＭＤ减少８．９５ｄ。ＭＤ１１ａ、ＭＤ１１ｂ可能属于微效基
因（贡献率分别为６．１９％、８．３６％），前者加性效应
为负，后者加性效应为正（图４、表４）。

３　讨论与结论

３．１　绿豆生育期性状统计学性分析
生育期是豆类作物产量形成的重要因素［２１］，研

究绿豆生育期相关性状的遗传规律是了解其产量

形成机制的重要途径之一。绿豆生育期相关性状

主要包括出苗期、三叶期、分枝期、始花期、开花期、

始熟期、成熟期［８］。本研究中，出苗期、三叶期、始

花－分枝间隔期的变异系数均大于 １０％，最高达
２８．８１％，开花期、成熟期变异系数均小于１０％，说
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表４　绿豆生育期相关性状的ＱＴＬ

生育期 ＱＴＬ位点 连锁群
位置

（ｃＭ） 标记区间　 ＬＯＤ值 贡献率

（％） 加性效应

出苗期 ＧＤ１ａ １ １２１．００ ＭＵＳ２７５～ＣＥＤＧ－１５０ ９．８７ ５９．２４ －０．６９

ＧＤ２ａ ２ １０．００ Ｖｒ１１－４７３～Ｍｃｈｒ１１－４５ １６．００ ６３．８５ －０．６７

ＧＤ６ａ ６ １７８．００ ＭＵＳ１１８～ＭＵＳ３５ ３．７１ ６．９７ －０．１７

三叶期 ＴＬＤ１ａ １ １２３．００ ＭＵＳ２７５～ＣＥＤＧ－１５０ ２．５９ ２６．７６ －１．８６

ＴＬＤ６ａ ６ １００．００ ＭＵＳ１６８～Ｍｃｈｒ７－２３ ６．３６ １０．２９ ０．６４

分枝期 ＢＳ９ａ ９ ２９．００ Ｍｃｈｒ１０－９～Ｍｃｈｒ５－３７ ３．２１ ５．９５ －０．３４

始花期 ＦＦＤ２ａ ２ ７８．００ ＭＵＳ１７１～ＭＵＳ６１７ ６．８２ １１．６１ －０．９６

始花－分枝 ＦＦＤ－ＢＳ２ａ ２ ７８．００ ＭＵＳ１７１～ＭＵＳ６１７ ５．８１ １０．４４ －０．９９

开花期 ＦＤ１ａ １ １２２．００ ＭＵＳ２７５～ＣＥＤＧ－１５０ ４．３５ ３６．９５ －３．５６

ＦＤ２ａ ２ １２．００ Ｖｒ１１－４７３～Ｍｃｈｒ１１－４５ ６．８４ ５１．３０ －３．５７

开花－分枝 ＦＤ－ＢＳ１１ａ １１ ６５．００ Ｍｃｈｒ１０－４９～ＨＡＡＳ＿ＶＲ＿１５１９ ５．７６ １１．０９ ０．６２

成熟期 ＭＤ１ａ １ １２２．００ ＭＵＳ２７５～ＣＥＤＧ－１５０ ５．８３ ３７．７７ －４．５５

ＭＤ２ａ ２ １０．００ Ｖｒ１１－４７３～Ｍｃｈｒ１１－４５ ６．７２ ４４．７６ －４．４０

ＭＤ１１ａ １１ ０．００ Ｍｃｈｒ１０－１～Ｍｃｈｒ１０－５ ３．７０ ６．１９ －１．２５

ＭＤ１１ｂ １１ ２４．００ Ｍｃｈｒ１０－２７～Ｍｃｈｒ１０－３０ ４．４９ ８．３６ １．４６

明营养生长前期的遗传受环境影响大于生殖生长

期，与马乐等的研究结果［２２，６］类似。Ｓｏｍｐｏｎｇ等研
究发现，绿豆成熟期与始花期呈极显著正相

关［２３，１６］。梅丽研究表明，与生育期的关联度由高到

低排序为开花期、始花期、出苗期［６］。绿豆开花期

和成熟期遗传力高且遗传稳定性强，Ｙｉｍｒａｍ等对
３４０个绿豆种质材料的分析表明，开花期、成熟期广
义遗传力分别为０．７５、０．７１［２４］。Ｋａｊｏｎｐｈｏｌ等研究
发现，绿豆始花期、始熟期遗传力分别为 ０．８９、
０９１［１６］。马乐等研究表明，绿豆开花期和成熟期的

广义遗传力在 ０．９５以上［１８］。本研究中绿豆始花

期、开花期、成熟期遗传力均较高，分别为 ０．７７、
０５９、０．７４。以上结果说明，始花期、开花期在影响
绿豆生育期中扮演重要角色，育种实践中关注始花

期、开花期对选育不同生育期长短的绿豆新品种更

有效，开花期、成熟期遗传力高，有利于相关基因的

定位和图位克隆［２５，２６］。

３．２　遗传连锁图谱的构建
构建高质量的遗传连锁图谱是基因定位前提

条件之一［２７］。前人所绘制的绿豆遗传连锁图谱主
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要基于栽培绿豆和野生绿豆杂交形成的群体，主要

原因是栽培绿豆与栽培绿豆的种间杂交很难筛选

出多态性标记［１３］。Ｃｈａｎｋａｅｗ等利用绿豆的４３３个
ＳＳＲ标记对２种栽培绿豆 ＫＰＳ１和 Ｖ４７１８之间进行
多态性进行评估，结果发现只有 ２７个（８．８５％）
ＳＳＲ标记在亲本之间存在多态性［２］；Ｌｉｕ等使用
Ｉｓｅｍｕｒａ等的ＪＰ２１１８７４×ＪＰ２２９０９６（野生绿豆×栽培
绿豆）绿豆群体中４３０个表现出多态性 ＳＳＲ标记，
只有２４个显示出多态性［１４－１５］。本研究应用２７５对
ＳＳＲ引物对亲本 ＶＣ２９１７和鹦哥绿进行筛选，亲本
间共得到多态性引物 ２０对，亲本间多态性为
７２％，使得本研究设计的多态性 ＳＳＲ标记具有
价值。

整合后遗传连锁图与 Ｌｉｕ等的原图谱［１４］基本

一致，但也有一些标记位置随着连锁图谱整合发生

变动，主要变动为第１、第６连锁群上的位置发生颠
倒。赵丹等整合绿豆遗传连锁图谱时也发生类似

状况，认为这可能是因标记偏分离现象的影响［２８］。

本研究整合的绿豆遗传连锁图谱中有７２个偏分离
标记，偏分离比率为２１．７５％，低于赵丹等构建的绿
豆遗传连锁图谱［２８－３０］，高于 Ｉｓｅｍｕｒａ等构建的绿豆
遗传连锁图谱［１５］。这可能是因为本研究所用群体

为栽培绿豆×栽培绿豆构建的 ＲＩＬ群体，避免了野
生亲本携带的不利位点，但与回交群体相比，ＲＩＬ群
体偏分离比率一般更高，主要原因是 ＲＩＬ群体构建
时人为抽样的偏差以及多代的自然选择［１４，２８］。

３．３　生育期相关性状的 ＱＴＬ分析
本研究通过１点３年大田试验，对８个生育期

相关性状的 ＢＬＵＥ数据进行 ＱＴＬ定位，各性状均检
测到ＱＴＬ位点。数量性状的表达极易受环境的影
响，在生长环境不同时定位的结果可能不同［７］，本

研究与马乐使用相同群体在同一试验地点不同年

份进行 ＱＴＬ定位，将三叶期 ＱＴＬ定位在 ＬＧ６
（ＭＵＳ１６８～Ｍｃｈｒ７－２３）［２２］。本研究在该区间外检
测１个ＱＴＬ，位于 ＬＧ２的 ＭＵＳ２７５～ＣＥＤＧ－１５０标
记之间，同时也说明该性状可能为由位于不同染色

体的多个 ＱＴＬ调控。大效应 ＱＴＬ一般是在不同生
境下均可以检测到的稳定 ＱＴＬ，存在相关基因的概
率更大，是实现图位克隆的关键区域［３１－３２］与梅丽研

究结果［６］类似，本研究将出苗期定位在第１、第２连
锁群；本研究将开花期 ＱＴＬ定位在 ＬＧ１、ＬＧ２，与
Ｉｓｅｍｕｒａ等（ＬＧ２、ＬＧ４、ＬＧ６和 ＬＧ１１）［１５］、梅丽等
（ＬＧ２、ＬＧ９、和 ＬＧ１２）［７］及 Ｓｏｍｔａ等（ＬＧ２、ＬＧ４、ＬＧ５

和 ＬＧ６）［１７］的研究结果类似，且大效应位点位于
ＬＧ２，说明第２连锁群上存在决定开花期性状的关
键基因；与Ｓｏｍｐｏｎｇ等的研究结果［２３］相比，本研究

在ＬＧ２检测到 １个成熟期大效应 ＱＴＬ，与 Ｉｓｅｍｕｒａ
等类似［１５－１６］。上述大效应 ＱＴＬ可以为今后该性状
进一步研究提供借鉴，可为今后分子标记辅助选育

新型早熟绿豆品种提供新的基因位点。

本试验发现 ２个 ＱＴＬ富集区，第 １连锁群的
ＭＵＳ２７５～ＣＥＤＧ－１５０标记区间富集了开花期、成
熟期２个性状的ＱＴＬ位点，第２连锁群的ＭＵＳ１７１～
ＭＵＳ６１７标记区间检测到控制始花期、始花 －分枝
间隔期的ＱＴＬ，这种ＱＴＬ的富集现象在梅丽等的研
究中也有报道［６，１４，１９］。Ｇｕａｎ等认为，ＱＴＬ簇（ＱＴＬ
ｃｌｕｓｔｅｒ）或ＱＴＬ富集区是一因多效或者多个基因紧
密连锁的结果［３３］。本试验还发现，在 ＱＴＬ成束的
区域，第２连锁群 Ｖｒ１１－４７３～Ｍｃｈｒ１１－４５区间的
不同位点检测到控制出苗期、开花期、成熟期关键

性状 ＱＴＬ位点，Ｔｕｂｅｒｏｓａ等认为，控制同一性状的
ＱＴＬ可能分布于染色体上的一个集中区域，而不是
随机分布［３４］。然而目前所用图谱依然无法满足图

位克隆的需要，今后有必要借助全基因组关联分析

（ｇｅｎｏｍｅ－ｗｉｄｅａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎｓｔｕｄｙ）技术，有针对性地
进行精细定位。在此基础上，开发与这些生育期性

状密切相关的分子标记，通过回交育种与分子标记

辅助选择相结合的方法，选育出新的绿豆早熟品

种，为绿豆育种创造优异新材料。
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［２５］程须珍，王素华，田　静，等．绿豆优异种质综合评价［Ｊ］．中国

农业科学，１９９９，３２（增刊１）：３６－３９．

［２６］韩粉霞，李桂英．绿豆数量性状的遗传分析［Ｊ］．核农学通报，

１９９７，１８（５）：１６－１７，２３．

［２７］宁海龙，吴　昊，李文滨，等．大豆四向重组自交系群体全生育

期 ＱＴＬ的单标记分析［Ｊ］．大豆科学，２０１５，３４（６）：１０８１－

１０８４，１０８９．

［２８］赵　丹，程须珍，王丽侠，等．绿豆遗传连锁图谱的整合［Ｊ］．作

物学报，２０１０，３６（６）：９３２－９３９．

［２９］吴传书，王丽侠，王素华，等．绿豆高密度分子遗传图谱的构建

［Ｊ］．中国农业科学，２０１４，４７（１１）：２０８８－２０９８．

［３０］ＷａｎｇＬＸ，ＷｕＣＳ，ＺｈｏｎｇＭ，ｅｔａｌ．Ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎｏｆａｎｉｎｔｅｇｒａｔｅｄ

ｍａｐａｎｄｌｏｃａｔｉｏｎｏｆａｂｒｕｃｈｉｄｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｇｅｎｅｉｎｍｕｎｇｂｅａｎ［Ｊ］．

ＴｈｅＣｒｏｐＪｏｕｒｎａｌ，２０１６，４（５）：３６０－３６６．

［３１］ＰｏｗｄｅｒＫＥ．Ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅｔｒａｉｔｌｏｃｉ（ＱＴＬ）ｍａｐｐｉｎｇ［Ｊ］．Ｍｅｔｈｏｄｓ

ｉｎＭｏｌｅｃｕｌａｒＢｉｏｌｏｇｙ，２０２０，２０８２：２１１－２２９．

［３２］ＡｆｚａｌＭ，ＡｌｇｈａｍｄｉＳＳ，ＭｉｇｄａｄｉＨＨ，ｅｔａｌ．Ｌｅｇｕｍｅｇｅｎｏｍｉｃｓａｎｄ

ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｉｃｓ：ｆｒｏｍｃｌａｓｓｉｃｂｒｅｅｄｉｎｇｔｏｍｏｄｅｒｎｔｅｃｈｎｏｌｏｇｉｅｓ［Ｊ］．

ＳａｕｄｉＪｏｕｒｎａｌｏｆＢｉｏｌｏｇｉｃａｌＳｃｉｅｎｃｅｓ，２０２０，２７（１）：５４３－５５５．

［３３］ＧｕａｎＰＦ，ＳｈｅｎＸＹ，ＭｕＱ，ｅｔａｌ．Ｄｉｓｓｅｃｔｉｏｎａｎｄｖａｌｉｄａｔｉｏｎｏｆａ

ＱＴＬｃｌｕｓｔｅｒｌｉｎｋｅｄｔｏＲｈｔ－Ｂ１ｌｏｃｕｓｃｏｎｔｒｏｌｌｉｎｇｇｒａｉｎｗｅｉｇｈｔｉｎ

ｃｏｍｍｏｎｗｈｅａｔ（ＴｒｉｔｉｃｕｍａｅｓｔｉｖｕｍＬ．）ｕｓｉｎｇｎｅａｒ－ｉｓｏｇｅｎｉｃｌｉｎｅｓ

［Ｊ］．ＴｈｅｏｒｅｔｉｃａｌａｎｄＡｐｐｌｉｅｄＧｅｎｅｔｉｃｓ，２０２０，１３３（９）：２６３９－

２６５３．　

［３４］ＴｕｂｅｒｏｓａＲ，ＳａｌｖｉＳ，ＳａｎｇｕｉｎｅｔｉＭ Ｃ，ｅｔａｌ．ＭａｐｐｉｎｇＱＴＬｓ

ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇｍｏｒｐｈｏ－ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌｔｒａｉｔｓａｎｄｙｉｅｌｄ：ｃａｓｅｓｔｕｄｉｅｓ，

ｓｈｏｒｔｃｏｍｉｎｇｓａｎｄｐｅｒｓｐｅｃｔｉｖｅｓｉｎｄｒｏｕｇｈｔ－ｓｔｒｅｓｓｅｄｍａｉｚｅ［Ｊ］．

ＡｎｎａｌｓｏｆＢｏｔａｎｙ，２００２，８９（７）：９４１－９６３．
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