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　　摘要　取美洲黑杨(母本)和青杨(父本)杂交获得的 F2 群体样本 80 株,应用 RAPD 标记检测

与 F2 群体 3 个数量性状(苗高、地径和封顶期)有关的 QT Ls。在 F 2群体中, 一年生苗高、地径和封

顶期性状表现显著分离, 基本符合正态分布。单因子方差分析检测出与苗高、地径和封顶期性状相

关的 7 个、6个和 3个标记座位,并计算了各标记对相关性状变异的贡献率。与数量性状相关的标

记有不同的亲本来源。t 检验结果表明, 各标记显带型和不显带型组性状均值的差异显著或极显著

(两个标记除外) ; 与各性状相关标记的显带型或不显带型的频率, 在各性状上的分布有异同。双因

子方差分析结果表明, 在与性状相关联的标记中, 有两组 QTLs 互作组合与苗高性状相关联。

　　关键词　美洲黑杨; 青杨; F 2群体; RAPD 标记; 数量性状基因座位( QT L )

　　分类号　S722. 3

　　林木的生长、材性和抗性等重要经济性状多属数量性状。自从 Sax
[ 1]首次报道了菜豆种子

大小和种皮颜色之间存在关联以来,人们就开始利用数量性状基因座位( QT L)和遗传标记的

连锁分析来定位 QT L,陆续报道了一些数量性状与形态学、同工酶标记的连锁 [ 2～4]。RAPD、

RFLP 等分子标记的发展, 使得许多学者在几年之内对 10 多个树种进行了遗传图谱的构

建
[ 5]
,为数量性状座位( QTL)的检测和定位研究奠定了基础

[ 5～9]
。目前,利用分子遗传图谱已

检测到与光亮桉( Eucalyp tus nitens Maid. )的苗高及叶面积指数
[ 10]
和抗冻性

[ 11]
、巨桉( E .

grandis Hil l ex Smo th )和尾叶桉( E . urop hy lla S. T . Blake)的无性繁殖力
[ 1 2]
、巨桉的生长和

木材品质[ 13]、冈尼桉( E . gunnii Hook. F . )和蓝桉( E . globulus Labill . )的生长率、叶形及分

枝
[ 14 ]
、火炬松( Pinus taeda L. )的木材比重和树高

[ 15]
及辐射松( P . rad iata D. Don)的树干生

长指数[ 16]等性状相互关联的分子标记, 利用其进一步开展林木标记辅助选择育种和分子育

种,有助于提高林木选择育种的效率,对林木的遗传育种研究具有重要意义[ 17]。

1　材料和方法

1. 1　材料与性状考查

从美洲黑杨( Populus deltoides Marsh)为母本和青杨( P. cathayana Rehd. )为父本杂交产
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生的大量 F 1杂种中, 选出了几个优良品种。1996年利用其中的两个品种再杂交产生 F 2代近

1 000个单株,建立了美洲黑杨×青杨 F 2构图植物群体,均定植于中国林科院苗圃内,随机排

列,株行距 30 cm×50 cm。1997年按分层抽样方法从 F 2群体中抽取 80个个体作为构图群体

样本,构建了美洲黑杨×青杨分子遗传连锁图谱
[ 5, 6]
。1996年秋季( 8月 9日)开始对F 2群体逐

株记载封顶期, 换算成每株个体的封顶期距 8月 9日的天数;封顶后对 F 2群体的株高和地径

性状进行测量。

1. 2　亲本、F1及 F2群体的 RAPD分析

DNA 提取、引物筛选和 RAPD分析为苏晓华等
[ 6]
的方法。

1. 3　数据处理

采用以标记为基础的 Marker-based( MB)法, 即根据标记基因型的种类将分离群体划分

为两个亚群体:组 1和组 0,采用单因子方差分析法比较不同标记基因型群体间数量性状的差

异,以获得与数量性状有关的QT Ls(即与数量性状紧密连锁的标记座位)。用组间方差与总方

差的比值求得这一 RAPD标记产生的性状变异占性状总变异的百分率,即标记对该性状变异

的贡献率( QT L 产生的变异占表型总变异的百分比)。

记录与数量性状相关联标记的亲本来源。对标记显带型和不显带型组性状均值进行 t 检

验。

以用单因子方差分析检测出的与数量性状有关的任意两个 RAPD标记为因子,应用统计

软件 SYSTAT 对性状进行双因子方差分析,以获得与数量性状有关的QT Ls互作组合。用标

记互作方差与总方差的比值,求得任意两个标记互作产生的性状变异占性状总变异的百分率,

即互作标记对该性状变异的贡献率( QT Ls互作产生的变异占表型总变异的百分比)。

2　结果与分析

2. 1　性状表型分布及其变异

在苗高、地径和封顶期 3个数量性状上, 母本美洲黑杨和父本青杨的性状表型值差异显

著,其中美洲黑杨的生长较青杨快,青杨的封顶期早于美洲黑杨,两者杂交产生的 F 1代杂种优

势显著,性状整齐一致。

苗高、地径和封顶期3个性状在F 2群体样本中表现为显著分离。苗高、地径和封顶期的偏

度和峭度分别为 0. 67、- 0. 91, 0. 99、0. 56, 0. 75、- 1. 36,表明这 3个数量性状的分离基本没

有偏离正态分布, 适用于作遗传分析。

2. 2　F2群体的RAPD分析

79个多态性引物的 PCR扩增反应产生出 180条多态性带,大小为 220～2 545 bp。在 79

个引物中, 4个引物均扩增出 5条多态性带, 6个引物均扩增出 4 条多态性带, 23个引物均扩

增出 3条多态性带, 23个引物均扩增出 2条多态性带, 13个引物均扩增出 1条多态性带,平均

每个引物扩增出 2. 3个多态性片段。
2
分析结果表明,在这 180个标记中, 155个标记的分离符合 3∶1, 20和 50个标记显著

和极显著地偏离这一分离比例(共占 13. 3% )。其中 110个标记被分成 20个连锁群, 另外 58

个标记不与其它任何标记连锁, 表明该 180 个标记代表了杨树基因组 78 个以上独立的座

位[ 6]。
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2. 3　与数量性状有关的 QTLs

在 F 2群体中,与苗高性状极显著相关的标记座位有 1个,为 RPJ05-3; 显著相关的标记座

位 6个,分别为 RPL15-2、RPH07-2、RPN04-2、RPL15-3、RPJ09-3和 RPN02-1,这些标记座位

对苗高性状变异的联合贡献率为 45. 94%。与地径性状极显著相关的标记座位有 2个,分别为

RPC06-2和 RPH07-2; 显著相关的标记座位有 4 个, 分别为 RPL15-2、RPH01-1、RPC18-1和

RPN04-2,这 6个标记座位对地径性状变异的联合贡献率为41. 17%。与封顶期显著相关的标

记座位有 3个, 分别为 RPN04-2、RPL05-3和 RPJ06-1, 其对封顶期性状变异的联合贡献率为

19. 13% (表 1)。

表 1　单因子方差分析检测 F2群体中与数量性状关联的 RAPD 标记

性状 RAPD标记 组间平方和 组内平方和 组内均方 总平方和 自由度 P 值 贡献率%

H RPJ05-3 0. 355 1 3. 849 4 0. 049 4 4. 204 6 1, 78 0. 008 92* * 8. 45

H RPL15-2 0. 301 4 3. 903 2 0. 050 0 4. 204 6 1, 78 0. 016 35 * 7. 17

H RPH07-2 0. 291 1 3. 913 5 0. 050 2 4. 204 6 1, 78 0. 018 37* 6. 92

H RPN04-2 0. 284 2 3. 920 4 0. 050 3 4. 204 6 1, 78 0. 019 87* 6. 76

H RPL15-3 0. 263 7 3. 940 9 0. 050 5 4. 204 6 1, 78 0. 025 06* 6. 27

H RPJ09-3 0. 227 6 3. 910 8 0. 050 8 4. 204 6 1, 78 0. 037 52* 5. 41

H RPN02-1 0. 208 6 3. 996 0 0. 051 2 4. 204 6 1, 78 0. 047 06* 4. 96

D RPC06-2 0. 450 7 3. 971 3 0. 050 9 4. 422 0 1, 78 0. 003 90* * 10. 19

D RPH07-2 0. 406 0 4. 016 0 0. 051 5 4. 422 0 1, 78 0. 006 29* * 9. 18

D RPL15-2 0. 269 4 4. 152 6 0. 053 2 4. 422 0 1, 78 0. 027 32* 6. 09

D RPH01-1 0. 242 0 4. 178 0 0. 053 6 4. 422 0 1, 78 0. 036 75* 5. 47

D RPC18-1 0. 236 5 4. 185 5 0. 053 7 4. 422 0 1, 78 0. 039 01* 5. 35

D RPN04-2 0. 214 7 4. 207 3 0. 053 9 4. 422 0 1, 78 0. 049 50* 4. 89

T RPN04-2 298. 188 5 3 553. 299 0 45. 555 1 3 851. 487 5 1, 78 0. 012 45* 7. 74

T RPL05-3 248. 386 6 3 603. 100 9 46. 193 6 3 851. 487 5 1, 78 0. 023 02* 6. 45

T RPJ06-1 190. 212 1 3 661. 275 4 46. 939 4 3 851. 487 5 1, 78 0. 047 56* 4. 94

　　注:性状栏 H 为苗高, D 为地径,T 为封顶期。* * 和* 分别为 P值< 0. 01和 P值< 0. 05的显著水平。

2. 4　与性状相关标记的亲本来源、基因型性状均值 t检验及基因型频率分布

2. 4. 1　与苗高性状相关的 QT Ls　与苗高性状相关的 7个标记座位中, 5个来源于母本美洲

黑杨, 2个来源于父本青杨。RPJ05-3、RPL15-2和 RPL15-3的显带型组与不显带型组苗高性

状均值的差异极显著, RPH07-2、RPN 04-2 和 RPJ09-3 的差异显著, RPN 02-1 的不显著(表

2)。其中, RPN04-2的不显带型组均值大于显带组的均值,其余 6个标记座位的显带型组大于

不显带组的均值。

各标记的显带型在苗高性状上的频率分布基本相同,近似于连续的正态分布,但它们的不

显带型频率分布不同, 其中 RPN04-2的不显带型频率分布偏向于苗高高值区域,其它 6个标

记座位的不显带型频率分布偏向于苗高低值区域(图 1)。

2. 4. 2　与地径性状相关的 QTLs　与地径相关的6个标记座位中, 2个来源于母本美洲黑杨,

4个来源于父本青杨。RPC06-2、RPH07-2和 RPH01-1的显带型组与不显带型组地径性状均

值的差异极显著, RPL15-2 和 RPN04-2 的显著, RPC18-1 的不显著。其中, RPNC18-1 和

RPN04-2不显带型组大于显带型组的均值,其它 4个标记座位的显带型组均值大于不显带型

组均值。
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表 2　F2 群体与性状相关标记的亲本来源和基因型性状均值的 t 检验结果

性状
RAPD

标记

标记

来源

显带标记型(组 1) 不显带标记型(组 0) 均值差异的 t 检验

个数 均值 标准误 个数 均值 标准误 自由度 t值 P值

H RPJ05-3 P1 55 0. 62 0. 03 25 0. 48 0. 03 68. 9 3. 145 7 0. 002 4* *

H RPL15-2 P2 53 0. 62 0. 03 27 0. 49 0. 04 65. 1 2. 660 5 0. 009 8* *

H RPH07-2 P1 53 0. 62 0. 03 27 0. 49 0. 04 57. 6 2. 493 2 0. 015 6*

H RPN04-2 P1 68 0. 55 0. 03 12 0. 72 0. 06 17. 6 - 2. 765 5 0. 012 9*

H RPL15-3 P2 53 0. 62 0. 04 27 0. 50 0. 03 75. 1 2. 653 1 0. 009 7* *

H RPJ09-3 P1 65 0. 60 0. 03 15 0. 47 0. 06 22. 3 2. 150 9 0. 042 6*

H RPN02-1 P1 65 0. 60 0. 03 15 0. 47 0. 06 20. 5 1. 977 2 0. 062 3

D RPC06-2 P2 60 0. 53 0. 03 20 0. 36 0. 04 49. 8 3. 636 7 0. 000 7* *

D RPH07-2 P1 53 0. 54 0. 03 27 0. 39 0. 04 59. 6 2. 9442 0. 004 6* *

D RPL15-2 P2 53 0. 53 0. 03 27 0. 40 0. 04 59. 7 2. 358 9 0. 021 6*

D RPH01-1 P2 64 0. 52 0. 03 16 0. 38 0. 04 37. 2 2 801 9 0. 008 0* *

D RPC18-1 P2 64 0. 46 0. 04 16 0. 59 0. 06 19. 1 1. 730 7 0. 099 6

D RPN04-2 P1 68 0. 46 0. 03 12 0. 61 0. 05 19. 4 - 2. 508 8 0. 021 1*

T RPN04-2 P1 68 34. 93 0. 85 12 40. 33 1. 69 17. 5 - 2. 962 9 0. 008 5* *

T RPL05-3 P2 61 34. 75 0. 89 19 38. 89 1. 51 32. 2 - 2. 417 0 0. 021 5*

T RPJ06-1 P2 63 34. 94 0. 91 17 38. 71 1. 35 33. 0 - 2. 369 9 0. 023 8*

　　注: * * 和* 分别为P 值< 0. 01和 P值< 0. 05的显著水平; P1 为母本美洲黑杨, P2 为父本青杨。

图 1　与苗高相关联的标记基因型频率分布

各标记的显带型频率在地径性状上的分布基本相同且连续,偏向于性状的低值区域。但它

们的不显带型频率分布不同,其中RPNC18-1和 RPN04-2的不显带型频率分布偏向于中值区

域。其它 4个标记座位的不显带型频率分布偏向于地径的低值区域(图 2)。

图 2　与地径相关联的标记基因型频率分布

2. 4. 3　与封顶期性状相关的 QTLs　与封顶期相关的 3个标记座位中, 1个来源于母本美洲

黑杨, 2个来源于父本青杨。RPN04-2的显带型组与不显带型组的封顶期性状均值差异极显
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著, RPL05-3和 RPJ06-1 的显著(表 2)。3个标记的显带型组性状均值均小于不显带组的均

值。

图 3　与封顶期关联的标记基因型频率分布

各标记的显带型频率在封顶期性状上

的分布相同, 均连续且近似正态分布,并趋

于封顶期的高值区域。3个标记的不显带

型频率分布也偏向于封顶期的高值区域

(图 3)。

2. 5　与 3个数量性状相关标记座位的互

作情况

用双因子方差分析法分析了与 3个性

状相关的任两个 QTLs 中与各数量性状

相关的标记座位的互作情况。结果表明,有 2组标记座位的互作对苗高的作用显著,它们是

RPN04-2×RPL05-3和 RPH01-1×RPL05-3, 对苗高性状变异的贡献率为 4. 57%和 5. 05%

( 表 3)。其中,在单因子方差分析结果中(表 1) , RPN04-2 与苗高、地径和封顶期显著相关,

RPL05-3与封顶期显著相关, RPH01-1与地径显著相关。

表 3　双因子方差分析检测与性状相关的 QTLs 互作

性状 标记A 标记 B
方　　差

SS A SS B SS AB SS T
自由度 P A 值 P B 值 P A×B值

贡献率

%

H RPN04-2 RPL 05-3 0. 456 1 0. 019 4 0. 199 4 8. 709 8 1, 1, 1, 76 0. 000 3** 0. 529 2 0. 046 2* 4. 57

H RPH01-1 RPL 05-3 0. 019 4 0. 217 4 0. 054 3 4. 253 8 1, 1, 1, 76 0. 009 9** 0. 746 0 0. 038 9* 5. 05

　　注: * * 和* 分别为P < 0. 01和 P< 0. 05的显著水平。

3　讨　论

　　树高和胸径是林木材积性状的构成因子,也是杨树育种中需要改良的重要数量性状。经典

的数量遗传学研究表明,数量性状之间存在明显的相关性,主要原因之一是存在一因多效或者

由于紧密连锁地处于同一染色体区间的不同座位控制所引起的。本研究为解释这类性状复杂

的遗传背景及性状之间的相互关系提供了依据,即与某一数量性状关联的标记同时也与其它

性状相关联。例如 F 2群体苗高和地径的相关系数为 0. 875 2,在本研究结果中 RPN04-2标记

与苗高、地径和封顶期 3个性状均关联, 标记 RPL15-2、RPH07-2与苗高和地径两个性状均关

联。

数量性状的连续变异是由于微效多基因的累加作用再加上环境条件的影响而产生的。本

研究检测出与苗高、地径和封顶期关联的 7, 6 和 3 个标记座位的联合贡献率分别高达

45. 94% , 41. 17% , 19. 13% ,但各标记座位对性状的贡献率较小( 4. 89%～10. 19% ) ,表明其均

为微效多基因。

本研究中单因子方差分析检测到与封顶期性状关联的 RPL05-3与苗高性状不关联,但双

因素方差分析检测发现,其分别与 RPN04-2 和 RPH01-1(均与苗高性状相关)的互作与苗高

性状相关联, 且互作对苗高的贡献率为 4. 57%和 5. 04% ,表明互作对苗高的作用微小。

方差分析法是一种传统分析方法,虽不能同区间作图法一样确定 QTL 在基因组上的准

115第 2 期　　　　　　李金花等: 用 RAPD 标记检测与杨树生长和物候期有关的 QT Ls



确位置,但能检测到与该性状紧密连锁的标记位点, 且此两种方法所获得的结果基本一致。根

据本项研究结果,可在所构建的遗传连锁图谱上确定与 QT L 紧密连锁的标记座位所在的染

色体区域,从而为确定 QT L 在染色体上的准确位置迈出了第一步。

应用与数量性状紧密关联的标记或连锁的 QT L, 将进一步提高选择育种效率。例如,

Tanhuanpaa 等
[ 18]在油菜 F2群体中检测到一个与种子软脂酸紧密连锁的 RAPD标记, 且为主

效基因(贡献率达 85% ) ; 标记基因型的性状均值差异显著,显带型与不显带型频率分布表现

为极端分离, 显带型和不显带型分别与性状高值和低值显著关联。本研究中检测到与性状相关

的标记座位均为微效基因, 显带型与不显带型频率并不集中分布于性状的两个极端。因此,在

该研究的基础上, 增加 RAPD标记数量和 QT L 研究群体样本,准确检测出控制性状的标记座

位,有利于开展林木性状标记辅助选择育种。

RAPD技术所需的 DNA 量少,操作简便、快速, 经济成本低, 而且不需使用同位素,目前

在火炬松[ 9, 15]、桉树[ 10, 12, 14, 19]、杨树[ 20]等的 QT L 研究中都得到了应用。虽然 RAPD 是显性标

记,但本研究结果进一步说明, RAPD技术提供的标记位点多( 1个引物可扩增出 5条多态性

带) ,并能快速检测出与性状关联的标记或紧密连锁的 QT Ls, 因而很适合作为分子标记辅助

选择的手段, 从而加速林木育种工作。
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Detection of QTLs for Growth and Phenology Traits of

Poplar Using RAPD Markers

L i J inhua
1)　Su X iaohua1)　Zhang Qiw en

1)　Louis Zsuf f a
2)　　

( 1)T he Research Ins t itu te of For est ry, CAF, 100091, Beijin g, China; 2) Toronto University, M5S 3B3, Toronto, Canada)

　　Abstract　T he object iv e of the study is to investig ate QTLs associat ions w ith three

quant itat ive t raits ( height , diameter and top clo sure ) w ithin 80 F 2 seedlings of a cross

betw een a Pop ulus del toides female and a P . cathayana male by using RAPD makers. Single-

factor analysis of variance w as used to determine the signif icance of dif ference among

genotypic classes. Seven, six and three markers w ere r espect ively found to be associated

w ith height , diameter and top closure, w hich joint ly explained 45. 94%, 41. 17% and 19. 13%

of the total phenotypic variance. T w o-w ay analy sis o f variance w as used to detect the

signif icance o f interact ion betw een putat ive QTLs. Tw o interactions of three markers w ere

found to be associated w ith height , and each explained 4. 57% and 5. 05% of the phenotypic

variance respect ively. One of the three mar kers w as associated w ith height , diameter and top

clo sure, one w as asso ciated w ith diameter and the other w ith top clo sure.

　　Key words　Populus deltoides; P . cathayana; F2 population; RAPD; Quantat ive Tr ait

Loci ( QT L)
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