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　 　 摘要:　 甘蓝型油菜是中国重要的油料作物ꎬ籽粒质量是油菜产量构成的重要因素ꎮ 本研究利用 Ａ￣Ｄ Ｔｅｓｔ 模
型对 ４９６ 份油菜的籽粒质量进行全基因组关联分析ꎬ共检测到 １９ 个显著位点ꎬ联合解释 ３４􀆰 １％的表型变异ꎮ 整合

Ａ￣Ｄ Ｔｅｓｔ 及前期混合线性模型和一般线性模型结果后得到 ７１ 个位点ꎬ联合解释 ５０.１％的表型变异ꎮ 在 ２２ 个位点

置信区间内找到 ＡＲＦ２、ＮＰＣ６、ＴＴＧ２ 和 ＷＲＩ１ 等已被报道的拟南芥中的籽粒质量基因的同源基因ꎮ 同时ꎬ利用大粒

品种中双 １１ 和中小粒品种中油 ８２１ 的籽粒和角果皮转录组数据进行加权基因共表达网络分析ꎬ构建了 １３ 个共表

达模块ꎬ其中紫色(ｐｕｒｐｌｅ)和洋红色(ｍａｇｅｎｔａ)模块与籽粒质量表型显著相关ꎮ ＧＯ 富集分析结果表明ꎬ２ 个模块在

Ｌ￣苯丙氨酸氨基转移酶活性、硫双加氧酶活性、焦磷酸酶活性和 ＲＮＡ 解旋酶活性等显著富集ꎮ ２ 个模块中的枢纽

基因 ＢｎａＡ０６ｇ００８５０Ｄ、ＢｎａＡ０１ｇ００９９０Ｄ、ＢｎａＣ０６ｇ１００００Ｄ 和 ＢｎａＣ０２ｇ４４２６０Ｄ 等的同源基因为 ＥＴＨＥ１、ＤＡＲ１、ＧＬＮ１ꎻ１
和 ＳＭＧ７ 等拟南芥籽粒质量已知基因ꎮ 整合全基因组关联分析和加权基因共表达网络分析的分析结果ꎬ在 ４２ 个显

著位点的置信区间内找到 ９０ 个属于 ｐｕｒｐｌｅ 和 ｍａｇｅｎｔａ 模块的基因ꎬ其中 ＢｎａＡ０１ｇ０６２１０Ｄ、ＢｎａＡ０７ｇ１４９９０Ｄ 和

ＢｎａＡ０７ｇ０３０３０Ｄ 等拟南芥同源基因已被报道参与种子发育进程调控ꎮ 本研究整合 ＧＷＡＳ 与 ＷＧＣＮＡ ２ 种分析方

法ꎬ挖掘甘蓝型油菜的籽粒质量候选基因ꎬ为研究籽粒质量的调控机制、指导籽粒质量的遗传改良提供参考ꎮ
关键词:　 甘蓝型油菜ꎻ 籽粒质量ꎻ 产量ꎻ 全基因组关联分析ꎻ 共表达网络分析

中图分类号:　 Ｓ６３４.３　 　 　 文献标识码:　 Ａ　 　 　 文章编号:　 １０００￣４４４０(２０２３)０４￣０９１３￣１８

Ｉｎｔｅｇｒａｔｉｎｇ ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ｓｔｕｄｙ ａｎｄ ｗｅｉｇｈｔｅｄ ｇｅｎｅ ｃｏ￣ｅｘｐｒｅｓ￣
ｓｉｏｎ ｎｅｔｗｏｒｋ ａｎａｌｙｓｉｓ ｔｏ ｅｘｐｌｏｒｅ ｃａｎｄｉｄａｔｅ ｇｅｎｅｓ ｏｆ ｓｅｅｄ ｗｅｉｇｈｔ ｉｎ ｒａｐｅｓｅｅｄ
(Ｂｒａｓｓｉｃａ ｎａｐｕｓ Ｌ.)
ＣＨＥＮ Ｙｕａｎ￣ｊｕｎ１ꎬ２ꎬ 　 ＭＡ Ｊｕａｎ￣ｊｕａｎ２ꎬ３ꎬ 　 ＳＨＩ Ｒｕｉ２ꎬ３ꎬ 　 ＬＩ Ｗｅｉ￣ｌｏｎｇ１ꎬ２ꎬ 　 ＷＡＮＧ Ｔｉｎｇ２ꎬ４ꎬ 　 ＰＥＮＧ Ｑｉ２ꎬ 　
ＺＨＡＮＧ Ｗｅｉ２ꎬ　 ＣＨＥＮ Ｆｅｎｇ２ꎬ 　 ＷＡＮＧ Ｘｉａｏ￣ｄｏｎｇ２ꎬ 　 ＧＡＯ Ｊｉａｎ￣ｑｉｎ２ꎬ 　 ＦＵ Ｓａｎ￣ｘｉｏｎｇ２ꎬ 　 ＺＨＡＮＧ Ｊｉｅ￣ｆｕ２ꎬ 　

ＳＵＮ Ｃｈｅｎｇ￣ｍｉｎｇ２ꎬ　 ＪＩ Ｂｉａｏ￣ｊｕｎ１ꎬ　 ＨＵ Ｍａｏ￣ｌｏｎｇ１ꎬ２ꎬ３ꎬ４

(１. Ｃｏｌｌｅｇｅ ｏｆ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅꎬ Ｆｕｊｉａｎ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅ ａｎｄ Ｆｏｒｅｓｔｒｙ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ
Ｆｕｚｈｏｕ ３５０００２ꎬ Ｃｈｉｎａꎻ ２.Ｉｎｓｔｉｔｕｔｅ ｏｆ Ｉｎｄｕｓｔｒｉａｌ Ｃｒｏｐｓꎬ Ｊｉａｎｇｓｕ Ａｃａｄｅｍｙ
ｏｆ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ / Ｋｅｙ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ｏｆ Ｃｏｔｔｏｎ ａｎｄ Ｒａｐｅｓｅｅｄ ( Ｎａｎ￣
ｊｉｎｇ)ꎬ Ｍｉｎｉｓｔｒｙ ｏｆ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅ ａｎｄ Ｒｕｒａｌ Ａｆｆａｉｒｓ / Ｋｅｙ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ｏｆ Ｊｉａｎｇｓｕ
Ｐｒｏｖｉｎｃｅ ｆｏｒ Ａｇｒｏｂｉｏｌｏｇｙ / Ｊｉａｎｇｓｕ Ｃｏｌｌａｂｏｒａｔｉｖｅ Ｉｎｎｏｖａｔｉｏｎ Ｃｅｎｔｅｒ ｆｏｒ Ｍｏｄ￣
ｅｒｎ Ｃｒｏｐ Ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎꎬ Ｎａｎｊｉｎｇ ２１００１４ꎬ Ｃｈｉｎａꎻ ３.Ｎａｎｊｉｎｇ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ Ｕ￣
ｎｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ Ｓｔａｔｅ Ｋｅｙ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ｏｆ Ｃｒｏｐ Ｇｅｎｅｔｉｃｓ ａｎｄ Ｇｅｒｍｐｌａｓｍ Ｅｎｈａｎｃｅ￣
ｍｅｎｔꎬ Ｎａｎｊｉｎｇ ２１００９５ꎬ Ｃｈｉｎａꎻ ４.Ｓｃｈｏｏｌ ｏｆ Ｌｉｆｅ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ Ｊｉａｎｇｓｕ Ｕｎｉ￣
ｖｅｒｓｉｔｙꎬ Ｚｈｅｎｊｉａｎｇ ２１２０２３ꎬ Ｃｈｉｎａ)

３１９



　 　 Ａｂｓｔｒａｃｔ:　 Ｂｒａｓｓｉｃａ ｎａｐｕｓ Ｌ. ｉｓ ｏｎｅ ｏｆ ｔｈｅ ｍｏｓｔ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｏｉｌ ｃｒｏｐｓ ｉｎ Ｃｈｉｎａꎬ ａｎｄ ｓｅｅｄ ｗｅｉｇｈｔ ｉｓ ｏｎｅ ｏｆ ｔｈｅ ｅｓｓｅｎｔｉａｌ
ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ ｏｆ ｓｅｅｄ ｙｉｅｌｄ. Ｉｎ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙꎬ ｗｅ ｐｅｒｆｏｒｍｅｄ ａ ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ｓｔｕｄｙ (ＧＷＡＳ) ｏｆ ｓｅｅｄ ｗｅｉｇｈｔ ｉｎ ａ ｃｏｌｌｅｃ￣
ｔｉｏｎ ｏｆ ４９６ ｒａｐｅｓｅｅｄ ｍａｔｅｒｉａｌｓꎬ ａｎｄ ｄｅｔｅｃｔｅｄ １９ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｌｏｃｉ ｖｉａ Ａ￣Ｄ Ｔｅｓｔ ｍｏｄｅｌꎬ ｗｈｉｃｈ ａｃｃｏｕｎｔｅｄ ｆｏｒ ３４􀆰 １％ ｏｆ ｔｈｅ ｐｈｅ￣
ｎｏｔｙｐｉｃ ｖａｒｉａｎｃｅ ｏｎ ｔｈｅ ｗｈｏｌｅ. Ｃｏｍｂｉｎｉｎｇ ｔｈｅ ｃｏｍｍｏｎ ｌｏｃｉ ｏｆ Ａ￣Ｄ Ｔｅｓｔ ａｎ ｄ ｐｒｅｖｉｏｕｓ ｍｉｘｅｄ ｌｉｎｅａｒ ｍｏｄｅｌ (ＭＬＭ) ａｎｄ ｇｅｎ￣
ｅｒａｌ ｌｉｎｅａｒ ｍｏｄｅｌ (ＧＬＭ)ꎬ ７１ ｌｏｃｉ ｗｅｒｅ ｏｂｔａｉｎｅｄ ａｎｄ ａｃｃｏｕｎｔｅｄ ｆｏｒ ５０􀆰 １％ ｏｆ ｔｈｅ ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｖａｒｉａｎｃｅ. Ｇｅｎｅｓ ｎａｍｅｄ ＡＲＦ２ꎬ
ＮＰＣ６ꎬ ＴＴＧ２ ａｎｄ ＷＲＩ１ ｗｅｒｅ ｆｏｕｎｄ ｔｏ ｂｅ ｏｒｔｈｏｌｏｇｏｕｓ ｗｉｔｈ ｒｅｐｏｒｔｅｄ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｓｅｅｄ ｗｅｉｇｈｔ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｃｏｎｆｉｄｅｎｃｅ ｉｎｔｅｒｖａｌ ｏｆ
２２ ｌｏｃｉ. Ｍｅａｎｗｈｉｌｅꎬ ａ ｔｏｔａｌ ｏｆ １３ ｃｏ￣ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｍｏｄｕｌｅｓ ｗｅｒｅ ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｅｄ ｔｈｒｏｕｇｈ ｗｅｉｇｈｔｅｄ ｇｅｎｅ ｃｏ￣ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｎｅｔｗｏｒｋ ａｎａｌ￣
ｙｓｉｓ (ＷＧＣＮＡ) ｂａｓｅｄ ｏｎ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ｄａｔａ ｏｆ ｓｅｅｄ ａｎｄ ｓｉｌｉｑｕｅ ｈｕｓｋ ｆｒｏｍ ｂｉｇ ｓｅｅｄ ｖａｒｉｅｔｙ Ｚｈｏｎｇｓｈｕａｎｇ１１ ａｎｄ ｍｉｄｄｌｅ￣
ｓｍａｌｌ ｓｅｅｄ ｖａｒｉｅｔｙ Ｚｈｏｎｇｙｏｕ８２１. Ｔｈｅ ｐｕｒｐｌｅ ａｎｄ ｍａｇｅｎｔａ ｍｏｄｕｌｅｓ ｗｅｒｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｓｅｅｄ ｗｅｉｇｈｔ ｐｈｅｎｏ￣
ｔｙｐｅ. Ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ＧＯ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔꎬ ｔｈｅ ａｂｏｖｅ ｔｗｏ ｍｏｄｕｌｅｓ ｗｅｒｅ ｅｎｒｉｃｈｅｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ａｔ ｔｅｒｍｓ ｌｉｋｅ Ｌ￣
ｐｈｅｎｙｌａｌａｎｉｎｅ ａｍｉｎｏｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙꎬ ｓｕｌｆｕｒ ｄｉｏｘｙｇｅｎａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙꎬ ｐｙｒｏｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ａｎｄ ＲＮＡ ｈｅｌｉｃａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙꎬ
ｅｔｃ. Ｈｕｂ ｇｅｎｅｓ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｐｕｒｐｌｅ ａｎｄ ｍａｇｅｎｔａ ｍｏｄｕｌｅｓ ｌｉｋｅ ＢｎａＡ０６ｇ００８５０Ｄꎬ ＢｎａＡ０１ｇ００９９０Ｄꎬ ＢｎａＣ０６ｇ１００００Ｄ ａｎｄ
ＢｎａＣ０２ｇ４４２６０Ｄ ｗｅｒｅ ｏｒｔｈｏｌｏｇｏｕｓ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｒｅｐｏｒｔｅｄ ｇｅｎｅｓ ｏｆ ｓｅｅｄ ｗｅｉｇｈｔ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓꎬ ｓｕｃｈ ａｓ ＥＴＨＥ１ꎬ ＤＡＲ１ꎬ ＧＬＮ１ꎻ１
ａｎｄ ＳＭＧ７. Ｂｙ ｃｏｍｂｉｎｇ ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ＧＷＡＳ ａｎｄ ＷＧＣＮＡꎬ ｗｅ ｉｄｅｎｔｉｆｉｅｄ ９０ ｇｅｎｅｓ ｏｆ ｐｕｒｐｌｅ ｍｏｄｕｌｅ ｏｒ ｍａｇｅｎｔａ ｍｏｄｕｌｅ ｉｎ
ｔｈｅ ｃｏｎｆｉｄｅｎｃｅ ｉｎｔｅｒｖａｌｓ ｏｆ ４２ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｌｏｃｉꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｏｒｔｈｏｌｏｇｏｕｓ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｌｉｋｅ ＢｎａＡ０１ｇ０６２１０Ｄꎬ
ＢｎａＡ０７ｇ１４９９０Ｄ ａｎｄ ＢｎａＡ０７ｇ０３０３０Ｄ ｗｅｒｅ ｒｅｐｏｒｔｅｄ ｔｏ ｐａｒｔｉｃｉｐａｔｅ ｉｎ ｓｅｅｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ. Ｉｎ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙꎬ ｗｅ ｉｎｔｅ￣
ｇｒａｔｅｄ ｔｈｅ ａｎａｌｙｔｉｃａｌ ｍｅｔｈｏｄｓ ｏｆ ＧＷＡＳ ａｎｄ ＷＧＣＮＡ ｔｏ ｉｄｅｎｔｉｆｙ ｔｈｅ ｃａｎｄｉｄａｔｅ ｇｅｎｅｓ ｏｆ ｓｅｅｄ ｗｅｉｇｈｔ ｉｎ ｒａｐｅｓｅｅｄꎬ ｓｏ ａｓ ｔｏ ｌａｙ
ａ ｆｏｕｎｄａｔｉｏｎ ｆｏｒ ｓｔｕｄｙｉｎｇ ｔｈｅ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ａｎｄ ｇｕｉｄｉｎｇ ｔｈｅ ｇｅｎｅｔｉｃ ｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔ ｏｆ ｓｅｅｄ ｗｅｉｇｈｔ.

Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ:　 Ｂｒａｓｓｉｃａ ｎａｐｕｓ Ｌ.ꎻ ｓｅｅｄ ｗｅｉｇｈｔꎻ ｙｉｅｌｄꎻ ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ｓｔｕｄｙ (ＧＷＡＳ)ꎻ ｗｅｉｇｈｔｅｄ ｇｅｎｅ ｃｏ￣
ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｎｅｔｗｏｒｋ ａｎａｌｙｓｉｓ (ＷＧＣＮＡ)

　 　 甘蓝型油菜(Ｂｒａｓｓｉｃａ ｎａｐｕｓ Ｌ.)是中国主要的

食用油来源之一ꎬ种植面积约７.０×１０６ ｈｍ２ꎬ所产植

物油量约占国产植物油总量的 ５５％ꎮ 但中国菜籽

油产量已连续十年低于消费量ꎬ２０２０ 年ꎬ菜籽油产

量为６.３６×１０６ ｔꎬ消费量为８.２５×１０６ ｔꎬ缺口达１.８９×
１０６ ｔꎬ这对中国粮食安全构成了重大威胁[１]ꎮ 因此ꎬ
油菜产量的提高成为当今油菜育种工作中最为关键

的目标ꎮ 籽粒质量是油菜产量性状的重要组成部

分ꎬ相较于角果长、每角粒数等其他产量性状具有更

高的遗传力[２]ꎮ 研究结果表明ꎬ籽粒质量改良是近

年来油菜产量提升的重要原因[３]ꎮ 因此ꎬ解析籽粒

质量遗传基础、挖掘有利基因可以提高油菜产量、保
障中国油料供给安全ꎮ

甘蓝型油菜是双子叶植物ꎬ油菜种子由胚、胚乳

和种皮等部分组成ꎬ分别由受精卵、受精中央细胞和

珠被组织发育而成ꎮ 基因型通过调控胚乳发育决定

种子大小ꎬ珠被组织决定了种子发育的空间ꎬ受精卵

发育成胚ꎬ三者结合ꎬ共同决定了种子的质量和大

小[４]ꎮ 目前种子发育大小的主要形成机制分为 ２ 类ꎬ
一类是种子早期发育阶段胚乳增殖形成的空腔大小

决定了种子体积ꎬ随后胚乳细胞分裂促进种子质量增

加ꎻ另一类是种皮和角果皮等母体组织调控种子发

育ꎬ种子在发育过程中依赖母体的光合作用提供的养

分[５]ꎮ 目前ꎬ一系列基因已被报道调控种子发育ꎬ如
ＩＫＵ１ 通过调控胚乳生长影响种子籽粒质量[６]ꎻＳＴＫ
通过控制种皮的结构和机械性能调节细胞分裂素水

平来控制果实大小[７]ꎻＧＷ５ 通过泛素蛋白酶体途径

调节种子细胞分裂ꎬ控制种子粒宽和籽粒质量等[８]ꎮ
甘蓝型油菜籽粒质量是由多基因控制的数量性

状ꎬ受基因型和环境共同作用[９]ꎮ 王瑞等[１０] 利用 ７
个黄籽油菜品系配制完全双列杂交组合ꎬ利用 ＡＤＭ
(加性￣显性￣母体遗传效应)遗传模型分析产量性状ꎬ
结果表明ꎬ千粒质量的遗传主要由基因的加性和显性

效应联合决定ꎬ而母体效应比重小ꎬ同时环境对各性

状的遗传均有一定影响ꎮ 崔嘉成等[１１] 利用 １１ 个甘

蓝型油菜亲本杂交得到 ３０ 个组合ꎬ对各组合及亲本

角果性状的遗传模型的分析结果表明ꎬ基因的加性效

应控制千粒质量的遗传ꎬ无显性效应ꎮ 戚存扣等[１２]

对 ２ 个遗传差异大的亲本构建的世代家系群体的分

析结果表明ꎬ该组合千粒质量主要受主基因的加性效

应和多基因的加性和显性效应共同决定ꎮ 李娜[１３]的

研究结果表明ꎬ油菜籽粒质量主要受母体基因型调

控ꎬ籽粒质量的自然变异由细胞数目的变异决定ꎬ而
非由种子密度决定ꎮ 尽管油菜籽粒质量的遗传基础

十分复杂ꎬ但前人研究形成的共识是籽粒质量遗传力

较高ꎬ籽粒质量主要受到基因间加性效应的影响ꎬ显
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性效应影响较小ꎬ杂种优势不强ꎮ 因此ꎬ可以通过聚

合不同种质中的有利基因来增加油菜籽粒质量ꎮ
全基因组关联分析 ( Ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ

ｓｔｕｄｙꎬＧＷＡＳ)是一种以位点间连锁不平衡为基础ꎬ
用统计学分析检测遗传多态性与目标性状间关联的

分析方法[１４]ꎮ 如今 ＧＷＡＳ 已被广泛应用于解析油

菜的重要产量性状ꎮ Ｌｕ 等[１５] 对 ５２０ 份甘蓝型油菜

种质资源的 ７ 个产量性状进行关联分析ꎬ共检测到

１２８ 个显著位点ꎬ其中 ９３ 个为新检测到的位点ꎬ结
合 ４ 个产量差异极端材料的转录组数据ꎬ确定 １４ 个

候选基因ꎮ Ｄｏｎｇ 等[１６]对 １５７ 份甘蓝型油菜的籽粒

质量进行关联分析ꎬ检测到 ２０ 个籽粒质量显著位

点ꎬ在 Ａ０９ 染色体显著位点附近找到油菜籽粒质量

和角果长已克隆基因 ＢｎａＡ.ＡＲＦ１８.ａꎮ Ｋｈａｎ 等[１７]对

５２１ 份甘蓝型油菜品种的胚珠数、每角粒数和籽粒

质量性状进行关联分析ꎬ利用多位点和单位点模型

分别检测到 ２８０ 个和 ３１ 个显著单核苷酸多态性

(ＳＮＰ)ꎬ并挖掘出 ４２ 个产量性状候选基因ꎮ 林升

丽[１８]通过重测序对 ５０５ 份油菜种质资源进行基因

分型ꎬ对关联群体 ７ 个环境的籽粒质量表型进行关

联分析ꎬ检测到 １２７ 个显著位点ꎬ找到 ＢｎａＡ０７.ＫＣＲ、
ＢｎａＡ０７.ＥＸＰＡ１ 和 ＢｎａＡ１０.ＧＩＦ２ 等多个候选基因ꎮ

加权基因共表达网络分析(Ｗｅｉｇｈｔｅｄ ｇｅｎｅ ｃｏ￣
ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｎｅｔｗｏｒｋ ａｎａｌｙｓｉｓꎬＷＧＣＮＡ)是利用大量表

达谱数据对表达模式类似的基因进行聚类ꎬ挖掘与

性状关联基因模块的分析方法ꎮ ＷＧＣＮＡ 目前已被

广泛应用于油菜重要性状的候选基因挖掘ꎮ Ｍａ
等[１９]基于油菜感染黑胫病病菌的转录组数据ꎬ对检

测到的 １ ８９２ 个差异剪接基因进行 ＷＧＣＮＡꎬ检测到

８ 个共表达基因模块ꎬ并挖掘出属于 ＷＲＫＹ、ＡＰ２、
ＨＭＧ 和Ｃ２Ｈ２等转录因子家族的枢纽基因ꎮ 同时ꎬ越
来越多的研究将 ＧＷＡＳ 与 ＷＧＣＮＡ 相结合ꎬ找到一

系列调控目标性状的候选基因ꎮ 鲜小华等[２０] 利用

ＧＷＡＳ 挖掘出 １ ８２６个黄籽名义候选基因ꎬ利用

ＷＧＣＮＡ 找到 ２ 个黄籽相关基因模块ꎬ 挖掘到

ＢｎＦ３Ｈ、ＢｎＡＮＳ 等多个候选基因ꎮ 刘景森[２１] 利用

ＧＷＡＳ 检测到 １４ 个生物产量显著位点ꎬ利用叶片、
种子和茎秆等组织的转录组数据构建油菜生物产量

共表达网络ꎬ鉴定到 ＢｎＡ０４ｇ０６４２０Ｄ、ＢｎＡ０９ｇ３５３８０、
ＢｎＣ０３ｇ７３８１０Ｄ 和 ＢｎＣ０８ｇ４８８１０Ｄ 等多个生物产量

候选基因ꎮ 田贵福等[２２] 整合了油菜籽粒质量的

ＧＷＡＳ 和 ＱＴＬ 定位结果ꎬ利用 ７１ 份油菜的角果转

录组数据构建了共表达网络ꎬ挖掘出枢纽基因 Ｂｎ￣
ＳＷＨ１ 并验证了其对种子籽粒质量的负调控作用ꎮ
本研究采用整合 ＧＷＡＳ 和 ＷＧＣＮＡ 的策略ꎬ挖掘控

制籽粒质量的候选基因ꎬ为今后籽粒质量相关的基

因克隆和调控机制研究提供参考ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 材料与数据来源

本研究的关联群体包含 ４９６ 份国内外的地方品

种、育成品种及高世代育种材料ꎬ其中有 ４４４ 份材料

来源于国内油菜主产区ꎬ包括江苏、湖北、湖南和四

川等ꎬ国外材料来自德国、瑞典和加拿大等国家ꎮ 试

验材料于 ２０１４ 年种植于江苏南京(记作 １４ＮＪ)ꎬ
２０１５ 年、 ２０１６ 年种植于江苏泰州 ( 记作 １５ＴＺ、
１６ＴＺ)ꎮ 在前期研究中ꎬ我们已利用 ＭＬＭ(混合线

性模型)和 ＧＬＭ(一般线性模型)对该群体进行籽粒

质量关联分析ꎬ本研究所使用的基因型和表型源于

前期发表的论文[２３]ꎮ
本研究中用于 ＷＧＣＮＡ 的转录组数据集来自国

家基因组科学数据中心 ( Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｇｅｎｏｍｉｃｓ Ｄａｔａ
ＣｅｎｔｅｒꎬＮＧＤＣ) 的生物项目数据库 ＢｉｏＰｒｏｊｅｃｔ ( ＩＤ:
ＰＲＪＣＡ００１２４６)ꎬ包含大粒品种中双 １１ 和中小粒品

种中油 ８２１ 开花后第 ７ ｄ、第 １０ ｄ、第 １４ ｄ、第 ４５ ｄ
的种子和开花后第 ７ ｄ、第 １０ ｄ、第 １４ ｄ 的角果皮共

计 ２８ 份转录组数据ꎮ
１.２　 全基因组关联分析

本研究利用 Ａ￣Ｄ Ｔｅｓｔ 模型对籽粒质量基因型

和表型进行关联分析ꎬ显著性阈值(Ｐ)计算方法为

０􀆰 ０１ /总标记数ꎬ取对数为－ｌｇＰ＝ ６􀆰 ２８ꎮ 若 １ Ｍｂ 区

间内存在较多的显著 ＳＮＰꎬ把两两间决定系数

(Ｒ２)≥０􀆰 １ 的 ＳＮＰ 视为 １ 个关联位点ꎬ选取其中 Ｐ
值最小的为代表ꎬ利用 ｑｑｍａｎ 包绘制 ＱＱ 图(Ｑｕａｎ￣
ｔｉｌｅ￣ｑｕａｎｔｉｌｅ ｐｌｏｔ)和曼哈顿图(Ｍａｎｈａｔｔａｎ ｐｌｏｔ) [２４]ꎮ
１.３　 权重基因共表达网络分析

利用 ＷＧＣＮＡ 包构建基因共表达网络[２５]ꎬ过滤

变异系数(ＣＶ)<０􀆰 ４、表达量(ＴＰＭ)≤１ 和缺失样本

比例超过 １０％的基因ꎬ根据基因间的表达量数据对

样品进行层次聚类分析ꎬ采取逐步法聚类表达模式

相近的基因ꎬ绘制出聚类树和每个样品的表达图ꎮ
为了使结果符合无尺度网络分布[２６]ꎬ选取拟合曲线

Ｒ２接近 ０􀆰 ９ 时的权重参数 βꎬｐｏｗｅｒ 值为 １０ꎮ 利用动

态剪枝法识别共表达模块ꎬ计算每个模块的特征向
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量ꎬ合并距离较近的模块并选择相关系数绝对值大

于 ０􀆰 ７５ 的模块作为研究的目标模块ꎮ 使用 ｏｍｉｃ￣
ｓｈａｒｅ 在线分析平台 ( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ. ｏｍｉｃｓｈａｒｅ. ｃｏｍ /
ｔｏｏｌｓ / )对目标模块进行 ＧＯ 富集ꎬ对富集结果进行

柱状图、气泡图和圈图等图表的绘制和展示ꎮ 将 ｜模
块身份(Ｍｏｄｕｌｅ ｍｅｍｂｅｒｓｈｉｐꎬＫＭＥ) ｜ ≥０􀆰 ９０ 的基因

定义为枢纽基因ꎬ利用 Ｃｙｔｏｓｃａｐｅ 软件对籽粒质量相

关模块进行网络可视化展示[２７]ꎮ
１.４　 候选基因挖掘

以Ｒ２ ＝ ０􀆰 ２ 时的连锁不平衡(Ｌｉｎｋａｇｅ ｄｉｓｅｑｕｉｌｉｂ￣
ｒｉｕｍꎬＬＤ)衰减距离作为 ＧＷＡＳ 显著位点的置信区

间ꎬ提取区间内的基因编码序列(ＣＤＳ)ꎬ与模式植物

拟南芥的基因 ＣＤＳ 进行 ＢＬＡＳＴ 比对(Ｅ￣ｖａｌｕｅ≤１×
１０－１０)ꎬ用相似比最大的拟南芥基因来标注油菜基

因ꎮ 同理ꎬ注释 ＷＧＣＮＡ 中籽粒质量相关模块的基

因ꎮ 最终ꎬ将 ２ 个分析中找到的油菜籽粒质量已知

基因和拟南芥籽粒质量已知基因的同源基因作为候

选基因[２８]ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 全基因组关联分析

利用 Ａ￣Ｄ Ｔｅｓｔ 模型对籽粒质量最佳线性无偏预

测值(ＢＬＵＰ) 进行关联分析ꎬ设置显著性阈值为

－ｌｇＰ＝６􀆰 ２８ꎬ共检测到 ３７ 个显著 ＳＮＰꎻ合并存在连锁

不平衡的 ＳＮＰ (Ｒ２≥０􀆰 １)ꎬ得到 １９ 个显著 ＳＮＰꎬ分布

在 Ａ０１、Ａ０２、Ａ０６~Ａ０９、Ｃ０２、Ｃ０３、Ｃ０５、Ｃ０６、Ｃ０９ 等 １１
条染色体上(图 １、表 １)ꎮ 利用一般线性模型计算ꎬ
１９ 个位点联合解释 ３４.１％的表型变异ꎮ 显著性最高

位点 Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ ＿１７５２６ ＿１￣ｐ１０６６２１４ 位于 Ｃ０９ 染色体

１􀆰 ４９ Ｍｂ 处ꎬ－ｌｇＰ＝１３􀆰 ０６(表 ２)ꎻ显著性次高位点 Ｂｎ￣
ｓｃａｆｆ＿１６８０４＿１￣ｐ２０３５１９ 位于 Ｃ０２ 染色体 ６􀆰 ９８ Ｍｂ 处ꎬ
－ｌｇＰ＝１１.２４ꎻ其余位点的－ｌｇＰ 值范围为６.４７~ ９􀆰 ６７ꎮ
与单个环境的试验结果相比ꎬ１４ 个位点在至少 ２ 个环

境中被重复检测到ꎬ其中ꎬ显著性排名前 ４ 的位点 Ｂｎ￣
ｓｃａｆｆ＿１７５２６＿１￣ｐ１０６６２１４、Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ ＿１６８０４＿１￣ｐ２０３５１９、
Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１７１１９＿１￣ｐ１４８８９０ 和 Ｂｎ￣Ａ０８￣ｐ２０３４３７３５ 在 ３
个环境(１４ＮＪ、１５ＴＺ 及 １６ＴＺ)中均被重复检测到ꎬ证
实了本研究结果的可重复性和可靠性(表 ２)ꎮ

比较前人 ＧＬＭ 和 ＭＬＭ 模型结果ꎬ８ 个位点与

ＧＬＭ 重叠ꎬ２ 个位点与 ＭＬＭ 重叠(表 １)ꎮ 位点 Ｂｎ￣
ｓｃａｆｆ＿１７５２６＿１￣ｐ１０６６２１４ 和 Ｂｎ￣Ａ０２￣ｐ６５６４８６１ 在 ３ 个模

型中都被重复检测到ꎮ 不仅如此ꎬＡ￣Ｄ ｔｅｓｔ 还找到 １１
个新位点ꎬＢｎ￣ｓｃａｆｆ＿１６８０４＿１￣ｐ２０３５１９ 分布在 Ｃ０２ 染色

体 ６􀆰 ９８ Ｍｂ 处ꎬ－ｌｇＰ＝ １１􀆰 ２４ꎬ在 ３ 个环境中都被检测

到ꎮ Ｂｎ￣Ａ０９￣ｐ２９９９１４４３ 位于 Ａ０９ 染色体 ２７􀆰 ８２ Ｍｂ
处ꎬ－ｌｇＰ＝８􀆰 ３９ꎬ在 ２ 个环境(１５ＴＺ、１６ＴＺ)中都被检测

到ꎮ 位点 Ｂｎ￣Ａ０１￣ｐ３０６１２２３ 和位点 Ｂｎ￣Ａ０８￣ｐ４２７３０９１
均在 １４ＮＪ 和 １６ＴＺ 中被检测到ꎬ－ｌｇＰ值分别为 ７􀆰 ９８
和 ７􀆰 ７５ꎬ此外还有 ７ 个新位点位于各染色体上ꎬ分别

在１~２ 个环境中被检测到ꎮ 合并 ３ 个模型的结果ꎬ得
到 ７１ 个显著位点ꎬ１１ 个分布在 Ａ０７ 染色体上ꎬ９ 个分

布在 Ｃ０６ 染色体上ꎬ８ 个分布在 Ａ０３ 染色体上ꎬ其余

染色体上分布１~ ７ 个位点ꎮ 分析显著位点的分布ꎬ
５７􀆰 ７％的位点分布在 Ａ 亚基因组ꎬ４２􀆰 ３％的位点分布

在 Ｃ 亚基因组ꎮ 利用一般线性模型计算ꎬ发现 ７１ 个

位点联合解释 ５０􀆰 １％的表型变异ꎮ

Ａ:籽粒质量 Ａ￣Ｄ Ｔｅｓｔ 曼哈顿图ꎻＢ:籽粒质量 Ａ￣Ｄ Ｔｅｓｔ ＱＱ 图ꎮ ａ:Ａ０１ꎻｂ:Ａ０２ꎻｃ:Ａ０３ꎻｄ:Ａ０４ꎻｅ:Ａ０５ꎻｆ:Ａ０６ꎻｇ:Ａ０７ꎻｈ:Ａ０８ꎻｉ:Ａ０９ꎻｊ:Ａ１０ꎻｋ:
Ｃ０１ꎻｌ:Ｃ０２ꎻｍ:Ｃ０３ꎻｎ:Ｃ０４ꎻｏ:Ｃ０５ꎻｐ:Ｃ０６ꎻｑ:Ｃ０７ꎮ

图 １　 油菜籽粒质量 Ａ￣Ｄ Ｔｅｓｔ 全基因组关联分析

Ｆｉｇ.１　 Ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ｓｔｕｄｙ ｏｆ ｓｅｅｄ ｗｅｉｇｈｔ ｉｎ ｒａｐｅｓｅｅｄ ｂｙ Ａ￣Ｄ Ｔｅｓｔ ｍｏｄｅｌ
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表 １　 籽粒质量显著关联位点

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｌｏｃｉ ｏｆ ｓｅｅｄ ｗｅｉｇｈｔ

标记　 　 　 　 　 　 　 染色体 位置(Ｍｂ) －ｌｇＰ 关联模型

Ｂｎ￣Ａ０１￣ｐ１１５６９７９ Ａ０１ ０.７６ ６.３７ ＧＬＭ
Ｂｎ￣Ａ０１￣ｐ１４４０００９ Ａ０１ １.０４ ５.９６ ＧＬＭ
Ｂｎ￣Ａ０１￣ｐ３０６１２２３ Ａ０１ ２.７７ ７.９８ Ａ￣Ｄ Ｔｅｓｔ
Ｂｎ￣Ａ０１￣ｐ９６２１６２３ Ａ０１ ８.２３ ６.４３ ＧＬＭ
Ｂｎ￣Ａ０１￣ｐ１２２２２８０６ Ａ０１ １０.４１ ７.０２ ＧＬＭ
Ｂｎ￣Ａ０１￣ｐ１５４９６６３９ Ａ０１ １２.９４ ６.６４ ＧＬＭ
Ｂｎ￣Ａ０１￣ｐ２３４７２３８０ Ａ０１ １９.３５ ５.３４ ＭＬＭ
Ｂｎ￣Ａ０２￣ｐ６５６４８６１ Ａ０２ ３.７８ ５.３８~８.５９ Ａ￣Ｄ Ｔｅｓｔ、ＧＬＭ、ＭＬＭ
Ｂｎ￣Ａ０３￣ｐ５６０７６９ Ａ０３ ０.４５ ９.１６ ＧＬＭ
Ｂｎ￣Ａ０３￣ｐ８８５１１４２ Ａ０３ ８.１６ ７.８８ ＧＬＭ
Ｂｎ￣Ａ０３￣ｐ２２１２５５８３ Ａ０３ ２０.９６ ４.７７~５.６４ ＧＬＭ ＭＬＭ
Ｂｎ￣Ａ０３￣ｐ４３５２８３７ Ａ０３ ３.８９ ６.１８ ＧＬＭ
Ｂｎ￣Ａ０３￣ｐ６５８６４３６ Ａ０３ ５.８８ ８.４７ ＧＬＭ
Ｂｎ￣Ａ０３￣ｐ１３７５８３９２ Ａ０３ １２.８９ ６.５６ ＧＬＭ
Ｂｎ￣Ａ０３￣ｐ１４７４７２６３ Ａ０３ １３.９２ ６.５７ ＧＬＭ
Ｂｎ￣Ａ０３￣ｐ２４４９４２２４ Ａ０３ ２３.００ ６.０５ ＧＬＭ
Ｂｎ￣Ａ０４￣ｐ１３７０５６３６ Ａ０４ １４.３４ ８.８４ ＧＬＭ
Ｂｎ￣Ａ０５￣ｐ２６１０００６ Ａ０５ ２.７２ ５.６９ ＧＬＭ
Ｂｎ￣Ａ０６￣ｐ１９５９３２６６ Ａ０６ １５.５９ ６.５７~８.０１ Ａ￣Ｄ Ｔｅｓｔ、ＧＬＭ
Ｂｎ￣Ａ０６￣ｐ２３６７４５４２ Ａ０６ ２２.６６ ５.９７~７.１４ Ａ￣Ｄ Ｔｅｓｔ、ＧＬＭ
Ｂｎ￣Ｓｃａｆｆｏｌｄ００２８５６￣ｐ３６１ Ａ０７ ０.５９ ５.８４ ＧＬＭ
Ｂｎ￣Ａ１０￣ｐ１１６０１６８１ Ａ０７ ２.５７ ６.９５ ＧＬＭ
Ｂｎ￣Ａ０７￣ｐ３５９９６０３ Ａ０７ ５.５９ ６.７８ Ａ￣Ｄ Ｔｅｓｔ
Ｂｎ￣Ａ０７￣ｐ５５１８６０４ Ａ０７ ７.３８ ７.１９ Ａ￣Ｄ Ｔｅｓｔ
Ｂｎ￣Ａ０７￣ｐ１０５５７５５７ Ａ０７ １１.７４ ５.７１ ＧＬＭ
Ｂｎ￣Ａ０２￣ｐ３０５００７ Ａ０７ １２.９３ ５.６６ ＧＬＭ
Ｂｎ￣Ａ０７￣ｐ１１６１１２５５ Ａ０７ １３.７６ ５.９５ ＧＬＭ
Ｂｎ￣Ａ０７￣ｐ１６０９５５８９ Ａ０７ １８.００ ５.９６ ＧＬＭ
Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１５７４３＿１￣ｐ５９０９５５ Ａ０７ １８.５１ ８.６４ ＧＬＭ
Ｂｎ￣Ａ０７￣ｐ１７８０４２６１ Ａ０７ １９.６５ ６.２０ ＧＬＭ
Ｂｎ￣Ａ０７￣ｐ１８１９６９９６ Ａ０７ ２０.０９ ６.４７ Ａ￣Ｄ Ｔｅｓｔ
Ｂｎ￣Ａ０８￣ｐ２６７５０９８ Ａ０８ ２.１０ ６.８１ ＧＬＭ
Ｂｎ￣Ａ０８￣ｐ４２７３０９１ Ａ０８ ３.６８ ７.７５ Ａ￣Ｄ Ｔｅｓｔ
Ｂｎ￣Ａ０８￣ｐ８５２９２５１ Ａ０８ ７.３８ ７.１７ Ａ￣Ｄ Ｔｅｓｔ
Ｂｎ￣Ａ０８￣ｐ１０４４３９５９ Ａ０８ ８.３７ ６.３０ ＧＬＭ
Ｂｎ￣Ａ０８￣ｐ１３２８４３６９ Ａ０８ １１.０５ ５.８９ ＧＬＭ
Ｂｎ￣Ａ０８￣ｐ２０３４３７３５ Ａ０８ １７.８１ ８.８２~９.５０ Ａ￣Ｄ Ｔｅｓｔ、ＧＬＭ
Ｂｎ￣Ａ０９￣ｐ７３２９９９３ Ａ０９ ５.５４ ６.２０ ＧＬＭ
Ｂｎ￣Ａ０９￣ｐ２９９９１４４３ Ａ０９ ２７.８２ ８.３９ Ａ￣Ｄ Ｔｅｓｔ
Ｂｎ￣Ａ１０￣ｐ１５０２１７７６ Ａ１０ １４.９７ ５.７８ ＧＬＭ
Ｂｎ￣Ａ１０￣ｐ１５１６７４７０ Ａ１０ １５.１０ ６.６７ ＧＬＭ
Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１５８０３＿１￣ｐ８３７３０７ Ｃ０１ １４.７８ ５.５８ ＧＬＭ
Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１６８０４＿１￣ｐ２０３５１９ Ｃ０２ ６.９８ １１.２４ Ａ￣Ｄ Ｔｅｓｔ
Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿２０９４２＿１￣ｐ５２０９５ Ｃ０２ １１.２０ ６.５４ ＧＬＭ
Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１６００２＿１￣ｐ１８０３０１４ Ｃ０３ １２.５７ ６.９５ ＧＬＭ
Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿２６３２０＿１￣ｐ２６９４５０ Ｃ０３ ３０.９２ ５.６１ ＧＬＭ
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续表 １　 Ｃｏｎｔｉｎｕｅｄ １
标记　 　 　 　 　 　 　 染色体 位置(Ｍｂ) －ｌｇＰ 关联模型

Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１６１８２＿１￣ｐ２９６６７１ Ｃ０３ ５１.９９ ６.４１ ＧＬＭ
Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１５７９４＿３￣ｐ８９１６６ Ｃ０３ ５５.７２ ８.２８ ＧＬＭ
Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１７１１９＿１￣ｐ１４８８９０ Ｃ０３ ５６.８１ ９.２８~９.６７ Ａ￣Ｄ Ｔｅｓｔ、ＧＬＭ
Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１６２１７＿１￣ｐ５９７５６９ Ｃ０４ ２１.９２ ５.６８ ＧＬＭ
Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１８０６２＿１￣ｐ２２９９８１ Ｃ０４ ３１.１１ ６.２３ ＧＬＭ
Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１５５８５＿１￣ｐ１０８９８６７ Ｃ０４ ４４.５０ ５.８８ ＧＬＭ
Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１８９０３＿１￣ｐ３７１５９６ Ｃ０４ ４７.５３ ６.８７ ＧＬＭ
Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１６４１４＿１￣ｐ１７７４６２９ Ｃ０５ ０.２８ ６.９０~７.３３ Ａ￣Ｄ Ｔｅｓｔ、ＧＬＭ
Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿２０９０１＿１￣ｐ２０２９６３１ Ｃ０５ １.９７ ６.４７ ＧＬＭ
Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿２０９０１＿１￣ｐ１２７９６７５ Ｃ０５ ２.７１ ７.３６ ＧＬＭ
Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１５７６３＿１￣ｐ５９６３９６ Ｃ０５ １１.７０ ５.７１ ＧＬＭ
Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１８４３９＿１￣ｐ３１５８６１ Ｃ０６ １２.４５ ６.７０ Ａ￣Ｄ Ｔｅｓｔ
Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１５７６３＿１￣ｐ５８８８７４ Ｃ０６ ２０.１６ ５.８５ ＧＬＭ
Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１６０６４＿１￣ｐ９３８１３０ Ｃ０６ ２４.７０ １１.５７ ＧＬＭ
Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１５７４３＿１￣ｐ５９９４１６ Ｃ０６ ２７.８１ ９.８０ ＧＬＭ
Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１８８０７＿１￣ｐ６７８２２３ Ｃ０６ ３０.１６ ５.６９~７.１２ Ａ￣Ｄ Ｔｅｓｔ、ＧＬＭ
Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１６８７４＿１￣ｐ４１１５９１ Ｃ０６ ３１.８２ ４.３３~６.６６ ＧＬＭ、ＭＬＭ
Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１６３９７＿１￣ｐ６２５７９２ Ｃ０６ ３２.３０ ６.５９ Ａ￣Ｄ Ｔｅｓｔ
Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１７７９９＿１￣ｐ２３９１１７２ Ｃ０６ ３４.１１ ７.７１ ＧＬＭ
Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１７７９９＿１￣ｐ８５３５６７ Ｃ０６ ３５.７４ ７.７０ ＧＬＭ
Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１５７０５＿１￣ｐ２２７９８２０ Ｃ０７ ３５.２９ ６.１２ ＧＬＭ
Ｂｎ￣Ａ０８￣ｐ１０４５２４６２ Ｃ０８ １６.６８ ６.８８ ＧＬＭ
Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１７５２６＿１￣ｐ１０６６２１４ Ｃ０９ １.４９ ４.９３~１５.９８ Ａ￣Ｄ Ｔｅｓｔ、ＧＬＭ、ＭＬＭ
Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１９７８３＿１￣ｐ２７９２９２ Ｃ０９ ２.７７ ７.４８ Ａ￣Ｄ Ｔｅｓｔ
Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１５５７６＿１￣ｐ６１４２２６ Ｃ０９ ４１.７１ ９.０３ ＧＬＭ

表 ２　 各环境下 Ａ￣Ｄ Ｔｅｓｔ 模型关联位点

Ｔａｂｌｅ ２　 Ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｌｏｃｉ ｏｆ Ａ￣Ｄ Ｔｅｓｔ ｍｏｄｅｌ ｉｎ ｔｈｒｅｅ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ

标记　 　 　 　 　 　 染色体 位置(Ｍｂ) －ｌｇＰ 环境

Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１７５２６＿１￣ｐ１０６６２１４ Ｃ０９ １.４９ １３.０６ １４ＮＪ、１５ＴＺ、１６ＴＺ
Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１６８０４＿１￣ｐ２０３５１９ Ｃ０２ ６.９８ １１.２４ １４ＮＪ、１５ＴＺ、１６ＴＺ
Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１７１１９＿１￣ｐ１４８８９０ Ｃ０３ ５６.８１ ９.６７ １４ＮＪ、１５ＴＺ、１６ＴＺ
Ｂｎ￣Ａ０８￣ｐ２０３４３７３５ Ａ０８ １７.８１ ９.５０ １４ＮＪ、１５ＴＺ、１６ＴＺ
Ｂｎ￣Ａ０２￣ｐ６５６４８６１ Ａ０２ ３.７８ ８.４１ １４ＮＪ、１６ＴＺ
Ｂｎ￣Ａ０９￣ｐ２９９９１４４３ Ａ０９ ２７.８２ ８.３９ １５ＴＺ、１６ＴＺ
Ｂｎ￣Ａ０１￣ｐ３０６１２２３ Ａ０１ ２.７７ ７.９８ １４ＮＪ、１６ＴＺ
Ｂｎ￣Ａ０８￣ｐ４２７３０９１ Ａ０８ ３.６８ ７.７５ １４ＮＪ、１６ＴＺ
Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１９７８３＿１￣ｐ２７９２９２ Ｃ０９ ２.７７ ７.４８ １６ＴＺ
Ｂｎ￣Ａ０７￣ｐ５５１８６０４ Ａ０７ ７.３８ ７.１９ １４ＮＪ
Ｂｎ￣Ａ０８￣ｐ８５２９２５１ Ａ０８ ７.３８ ７.１７ １４ＮＪ、１６ＴＺ
Ｂｎ￣Ａ０６￣ｐ２３６７４５４２ Ａ０６ ２２.６６ ７.１４ １４ＮＪ、１５ＴＺ
Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１８８０７＿１￣ｐ６７８２２３ Ｃ０６ ３０.１６ ７.１２ １６ＴＺ
Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１６４１４＿１￣ｐ１７７４６２９ Ｃ０５ ０.２８ ６.９０ １４ＮＪ、１６ＴＺ
Ｂｎ￣Ａ０７￣ｐ３５９９６０３ Ａ０７ ５.５９ ６.７８ １４ＮＪ、１６ＴＺ
Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１８４３９＿１￣ｐ３１５８６１ Ｃ０６ １２.４５ ６.７０ １４ＮＪ、１６ＴＺ
Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１６３９７＿１￣ｐ６２５７９２ Ｃ０６ ３２.３０ ６.５９
Ｂｎ￣Ａ０６￣ｐ１９５９３２６６ Ａ０６ １５.５９ ６.５７ １４ＮＪ、１５ＴＺ
Ｂｎ￣Ａ０７￣ｐ１８１９６９９６ Ａ０７ ２０.０９ ６.４７ １４ＮＪ

１４ＮＪ 表示试验材料于 ２０１４ 年种植于江苏南京ꎻ１５ＴＺ、１６ＴＺ 分别表示试验材料于 ２０１５ 年、２０１６ 年种植于江苏泰州ꎮ
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２.２　 加权基因共表达网络分析

大粒品种中双 １１ 的千粒质量约为 ４􀆰 ６ ｇꎬ中小

粒品种中油 ８２１ 的千粒质量约为 ３􀆰 ４ ｇꎮ 本研究下

载了两者开花后第 ７ ｄ、１０ ｄ、１４ ｄ、４５ ｄ 的种子和开

花后第 ７ ｄ、１０ ｄ、１４ ｄ 的角果皮转录组数据ꎬ利用 Ｒ
软件中 ＷＧＣＮＡ 包对 ２８ 份转录组数据的１００ ９１９个
基因进行分析ꎬ过滤低表达(ＴＰＭ≤１)和变异系数

较低(ＣＶ<０.４)的基因后ꎬ保留了３５ ５４０个基因ꎮ 通

过层次聚类绘制样本树并构建无尺度网络(图 ２Ａ、

图 ２Ｂ)ꎬ采取逐步法聚类表达模式相近的基因(图
２Ｃ)ꎬ最终得到 １３ 个共表达模块ꎮ 不同模块间包含

的基因数目差别大ꎬｔｕｒｑｕｏｉｓｅ 模块含有数量最多的

基因ꎬ包含７ １７６个基因ꎻｓａｌｍｏｎ 模块包含基因数目

最少ꎬ仅包含 １０８ 个基因ꎻ其余模块内基因数目范围

为１８５~ ６ １８９ꎮ 根据模块间相关性绘制相关性热

图ꎬ ｐｕｒｐｌｅ 与 ｇｒｅｅｎꎬ ｐｕｒｐｌｅ 与 ｐｉｎｋꎬ ｍａｇｅｎｔａ 与

ｙｅｌｌｏｗꎬｍａｇｅｎｔａ 与 ｂｌａｃｋ 等模块间相关性较高(图

２Ｄ)ꎮ

Ａ:层次样本聚类ꎻＢ:基于连通性选择软阈值ꎻＣ:树状聚类图及每个样品的表达图ꎻＤ:模块间相关性热图ꎮ Ａ 图中ꎬ左侧编号为各转录组样

品的代号ꎮ
图 ２　 样本聚类及基因模块的生成

Ｆｉｇ.２　 Ｓａｍｐｌｅ ｃｌｕｓｔｅｒｉｎｇ ａｎｄ ｇｅｎｅ ｍｏｄｕｌｅ ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ

２.３　 筛选目标模块及 ＧＯ 富集分析

计算模块特征向量与籽粒质量表型的相关系数ꎬ
结果显示ꎬ模块系数绝对值范围为０.００４ ９~ ０.８２０ ０ꎬ
以 ０􀆰 ７５ 为阈值ꎬ得到 ２ 个籽粒质量关联模块ꎬ其中

ｐｕｒｐｌｅ 模块系数最高( ｜ ｒ ｜ >０􀆰 ８０ꎬＰ<４×１０－７)ꎬｍａｇｅｎｔａ
模块次之( ｜ ｒ ｜ >０􀆰 ７６ꎬ Ｐ<２×１０－６)(图 ３Ａ)ꎮ

ｐｕｒｐｌｅ 模块包含 １ １０９ 个基因ꎬ分布在 １９ 条染

色体上ꎬ各染色体基因数目为２５~ ９２ꎮ 比较 ２ 个品
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种ꎬｐｕｒｐｌｅ 模块基因在大粒品种中双 １１ 种子和角果

皮中表达量较低ꎬ在中小粒品种中油 ８２１ 中表达量

较高(图 ３Ｂ)ꎮ 对模块基因进行 ＧＯ 富集分析ꎬ共富

集到 １０８ 个显著 ＧＯ 途径(图 ４Ａ)ꎬ包括苯丙氨酸氨

基转移酶活性、天冬氨酸转氨酶活性、２￣酮戊二酸转

氨酶活性、硫双加氧酶活性和肉桂酸生物合成等

(图 ４Ｂ)ꎮ 这些分子功能在控制种子的生长发育中

有重要作用ꎬ如苯丙氨酸参与幼苗早期细胞分裂生

长和种子发育等重要过程[２９]ꎻ天冬氨酸转氨酶

(ＡＡＴ)是合成氨基酸的一种关键酶ꎬＺｈｏｕ 等[３０]研究

发现天冬氨酸转氨酶在水稻中过表达影响种子的氮

代谢和氨基酸含量ꎻ硫双加氧酶是拟南芥基因

ＥＴＨＥ１ 编码的一种对种子胚胎和胚乳发育至关重

要的酶类[３１]ꎻＢａｌｅｒｏｎｉ 等[３２] 研究发现肉桂酸衍生物

对甘蓝型油菜种子子叶的脂肪酸和总脂质积累有积

极作用ꎮ
ｍａｇｅｎｔａ 模块含有１ １１４个基因ꎬ分布在 １９ 条染

色体上ꎬ各染色体基因数目为２３~ １２７ꎮ 与 ｐｕｒｐｌｅ 模

块相反ꎬｍａｇｅｎｔａ 模块基因在大粒品种中双 １１ 中表

达丰度显著高于中油 ８２１(图 ３Ｃ)ꎮ 对模块基因进

行 ＧＯ 富集分析ꎬ共富集到 ５２１ 个显著 ＧＯ ｔｅｒｍꎮ 图

４Ｃ 和图 ４Ｄ 展示的是 ｍａｇｅｎｔａ 模块中生物学过程、
分子功能和细胞组分三大类 ＴＯＰ ２０ ＧＯ 通路气泡

图ꎬ其中核酸代谢过程、杂环代谢过程、细胞氮化合

物代谢过程、细胞芳香族化合物代谢过程等代谢通

路被显著富集ꎮ 这些通路的基因参与了种子的发育

过程ꎬ如在模式植物拟南芥中ꎬ焦磷酸酶的表达促进

种子中蛋白质和油类物质的合成ꎬＵＰＦ１ ＲＮＡ 解旋

酶参与调控种子大小[３３￣３４]ꎮ

Ａ:模块与籽粒质量性状关联热图ꎻＢ:ｐｕｒｐｌｅ 模块表达值热图与特征值条形图ꎻＣ:ｍａｇｅｎｔａ 模块表达值热图与特征值条形图ꎮ
图 ３　 基因共表达模块分析

Ｆｉｇ.３　 Ｇｅｎｅ ｃｏ￣ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｍｏｄｕｌｅ ａｎａｌｙｓｉｓ
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Ａ:紫色(ｐｕｒｐｌｅ)模块 ＧＯ 富集圈图ꎻＢ:ｐｕｒｐｌｅ 模块 ＧＯ 富集分析中生物过程分类前 ２０ 个 ＧＯ 富集途径ꎻＣ:洋红色(ｍａｇｅｎｔａ)模块 ＧＯ 富集气

泡图ꎮ Ｄ:ｍａｇｅｎｔａ 模块前 ２０ 个 ＧＯ 富集途径ꎮ Ｚ 值表示某个基因集合在特定生物过程或功能方面的显著性程度ꎮ
图 ４　 目标模块 ＧＯ 富集分析

Ｆｉｇ.４　 Ｔａｒｇｅｔ ｍｏｄｕｌｅ ＧＯ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ

２.４　 挖掘关联分析候选基因

基于 中 双 １１ 基 因 组 注 释 信 息ꎬ 在 Ｂｎ￣Ａ０９￣
ｐ２９９９１４４３ 位点下游 ０􀆰 １７ Ｍｂ 和 ０􀆰 １８ Ｍｂ 处分别找到

油菜 角 果 长 和 籽 粒 质 量 已 知 基 因 ＡＲＦ１８ 和

ＣＹＰ７８Ａ９ꎮ ＡＲＦ１８ 编 码 １ 个 生 长 素 响 应 因 子ꎬ

ＣＹＰ７８Ａ９ 编码 １ 个细胞色素 Ｐ４５０ 单加氧酶ꎬ两者均

通过促进油菜角果伸长进而影响籽粒质量[３５￣３６]ꎮ
根据 Ｄａｒｍｏｒ 基因组的注释信息ꎬ在 Ｂｎ￣Ａ０２￣

ｐ６５６４８６１ 位点上游约 ０􀆰 １００ Ｍｂ 处找到候选基因

ＢｎａＡ０２ｇ０７７７０Ｄꎬ其 拟 南 芥 同 源 基 因 ＡＴ５Ｇ５８２３０

１２９陈元军等:整合关联分析和共表达网络分析挖掘甘蓝型油菜籽粒质量候选基因



(ＭＳＩ１)为拟南芥的母性效应胚胎滞育基因ꎬ在植物

胚乳和胚胎发生过程中起作用ꎬ直接影响后期种子的

生长发育ꎬ从而导致籽粒质量改变[３７]ꎮ 在位点 Ｂｎ￣
Ａ０６￣ｐ１９５９３２６６ 上游约 ０􀆰 ６９５ Ｍｂ 处找到候选基因

ＢｎａＡ０６ｇ２１４６０Ｄꎬ其 拟 南 芥 同 源 基 因 ＡＴ５Ｇ６２０００
(ＡＲＦ２)通过限制种皮细胞增殖影响籽粒大小[３８]ꎮ
在 Ｂｎ￣Ａ０１￣ｐ１５４９６６３９ 位点上游 ０􀆰 ６３５ Ｍｂ 处找到候选

基因 ＢｎａＡ０１ｇ２０４２０Ｄꎬ其拟南芥同源基因 ＡＴ３Ｇ４８６１０
编码 １ 个非特异性磷脂酶 ＮＰＣ６ꎬ过表达 ＮＰＣ６ 能显

著提高亚麻荠的籽粒质量、含油量和单株产量[３９]ꎮ
在 Ｂｎ￣Ａ０３￣ｐ８８５１１４２ 位点上游 ０􀆰 １２２ Ｍｂ 处找到候选

基因 ＢｎａＡ０３ｇ１７１３０Ｄꎬ其拟南芥同源基因 ＡＴ２Ｇ３７２６０
(ＴＴＧ２)编码的 ＷＲＫＹ 转录因子表达于种皮中ꎬ通过

增加种皮的细胞延伸从而促进种子的生长发育[４０]ꎮ
在 Ｂｎ￣Ａ０７￣ｐ１１６１１２５５ 位点上游 ０􀆰 １１５ Ｍｂ 处找到候选

基因 ＢｎａＡ０７ｇ１６３５０Ｄꎬ其拟南芥同源基因 ＡＴ３Ｇ５４３２０
(ＷＲＩ１)编码 １ 个 ＡＰ２ / ＥＲＷＥＢＰ 类转录因子ꎬ通过增

大种子体积和参与贮藏化合物的生物合成以增加种

子质量[４１]ꎮ 此外ꎬ还找到其他 １６ 个候选基因ꎬ包括

拟南芥中已知籽粒质量调控基因 ＣＬＶ３、ＡＨＫ４、ＦＩＳ１、
ＧＬＮ１ꎻ１、ＴＣＴＰ１、ＦＥＲ、ＣＫＸ１、ＥＯＤ１、ＡＨＫ２ 等在油菜中

的同源拷贝(表 ３)ꎮ

表 ３　 籽粒质量候选基因信息

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｃａｎｄｉｄａｔｅ ｇｅｎｅｓ ｏｆ ｓｅｅｄ ｗｅｉｇｈｔ

标记　 　 　 　 　 候选基因　 　 染色体
位置
(Ｍｂ)

基因￣标记间距
(Ｍｂ)

拟南芥同源基因

基因名称 基因号

Ｂｎ￣Ａ０１￣ｐ１５４９６６３９ ＢｎａＡ０１ｇ２０４２０Ｄ Ａ０１ １２.９４ ０.６３５ ＮＰＣ６〗 ＡＴ３Ｇ４８６１０

Ｂｎ￣Ａ０１￣ｐ２３４７２３８０ ＢｎａＡ０１ｇ２７７１０Ｄ Ａ０１ １９.３５ ０.００１ ＴＣＴＰ１ ＡＴ３Ｇ１６６４０

Ｂｎ￣Ａ０２￣ｐ６５６４８６１ ＢｎａＡ０２ｇ０７７７０Ｄ Ａ０２ ３.７８ ０.１００ ＭＳＩ１ ＡＴ５Ｇ５８２３０

Ｂｎ￣Ａ０３￣ｐ８８５１１４２ ＢｎａＡ０３ｇ１７１３０Ｄ Ａ０３ ８.１６ ０.１２２ ＴＴＧ２ ＡＴ２Ｇ３７２６０

Ｂｎ￣Ａ０３￣ｐ２２１２５５８３ ＢｎａＡ０３ｇ４１３６０Ｄ Ａ０３ ２０.９６ ０.２４３ ＦＥＲ ＡＴ３Ｇ５１５５０

Ｂｎ￣Ａ０６￣ｐ１９５９３２６６ ＢｎａＡ０６ｇ２１４６０Ｄ Ａ０６ １５.５９ ０.６９５ ＡＲＦ２ ＡＴ５Ｇ６２０００

Ｂｎ￣Ａ０６￣ｐ２３６７４５４２ ＢｎａＡ０６ｇ３４５００Ｄ Ａ０６ ２２.６６ ０.１３５ ＡＨＫ４ ＡＴ２Ｇ０１８３０

Ｂｎ￣Ａ０７￣ｐ１１６１１２５５ ＢｎａＡ０７ｇ１６３５０Ｄ Ａ０７ １３.７６ ０.１１５ ＷＲＩ１ ＡＴ３Ｇ５４３２０

Ｂｎ￣Ａ０７￣ｐ１７８０４２６１ ＢｎａＡ０７ｇ２６４５０Ｄ Ａ０７ １９.６５ ０.１９８ ＡＴ１Ｇ６５０３０ ＡＴ１Ｇ６５０３０

Ｂｎ￣Ａ０９￣ｐ２９９９１４４３ ＢｎａＡ０９Ｇ０５５９３００ＺＳ Ａ０９ ５７.３３ ０.１６６ ＡＲＦ１８ ＡＴ３Ｇ６１８３０

ＢｎａＡ０９Ｇ０５６０１００ＺＳ Ａ０９ ５７.３６ ０.１８６ ＣＹＰ７８Ａ９ ＡＴ３Ｇ６１８８０

Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿２０９４２＿１￣ｐ５２０９５ ＢｎａＣ０２ｇ１５２３０Ｄ Ｃ０２ １１.２０ ０.５３４ ＣＬＶ３ ＡＴ２Ｇ２７２５０

Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１６００２＿１￣ｐ１８０３０１４ ＢｎａＣ０３ｇ２３３８０Ｄ Ｃ０３ １２.５７ ０.４４９ ＣＫＸ１ ＡＴ２Ｇ４１５１０

Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１６２１７＿１￣ｐ５９７５６９ ＢｎａＣ０４ｇ２０６００Ｄ Ｃ０４ ２１.９２ ０.２２３ ＥＯＤ１ ＡＴ３Ｇ６３５３０

Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１８０６２＿１￣ｐ２２９９８１ ＢｎａＣ０４ｇ２９７８０Ｄ Ｃ０４ ３１.１１ ０.３３５ ＡＨＫ２ ＡＴ５Ｇ３５７５０

Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１８９０３＿１￣ｐ３７１５９６ ＢｎａＣ０４ｇ５０９６０Ｄ Ｃ０４ ４７.５３ ０.８１１ ＥＯＤ３ ＡＴ２Ｇ４６６６０

Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１６４１４＿１￣ｐ１７７４６２９ ＢｎａＣ０５ｇ０１３１０Ｄ Ｃ０５ ０.２８ ０.４０７ ＦＩＳ１ ＡＴ１Ｇ０２５８０

Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１８４３９＿１￣ｐ３１５８６１ ＢｎａＣ０６ｇ１００００Ｄ Ｃ０６ １２.４５ ０.５２８ ＧＬＮ１ꎻ１ ＡＴ５Ｇ３７６００

Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１７７９９＿１￣ｐ２３９１１７２ ＢｎａＣ０６ｇ３６２２０Ｄ Ｃ０６ ３４.１１ ０.６９１ ＣＫＸ５ ＡＴ１Ｇ７５４５０

Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１７７９９＿１￣ｐ８５３５６７ ＢｎａＣ０６ｇ３８８００Ｄ Ｃ０６ ３５.７４ ０.５０７ ＧＲＦ２ ＡＴ１Ｇ７８３００

Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１５７０５＿１￣ｐ２２７９８２０ ＢｎａＣ０７ｇ３２２７０Ｄ Ｃ０７ ３５.２９ ０.７２０ ＤＧＡＴ ＡＴ３Ｇ５１５２０

Ｂｎ￣Ａ０８￣ｐ１０４５２４６２ ＢｎａＣ０８ｇ１２０５０Ｄ Ｃ０８ １６.６８ ０.６２１ ＳＨＢ１ ＡＴ４Ｇ２５３５０

Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１５５７６＿１￣ｐ６１４２２６ ＢｎａＣ０９ｇ３８３１０Ｄ Ｃ０９ ４１.７１ ０.４９９ ＳＭＧ７ ＡＴ５Ｇ１９４００

２.５　 挖掘 ＷＧＣＮＡ 籽粒质量候选基因

利用软件 Ｃｙｔｏｓｃａｐｅ 对 ｐｕｒｐｌｅ 和 ｍａｇｅｎｔａ 模块中

的基因网络进行可视化表达(图 ５)ꎮ 在 ｐｕｒｐｌｅ 模块

中ꎬ根据 ｜ＫＭＥ ｜≥０􀆰 ９０ 的标准筛选出 ３４０ 个枢纽基

因ꎮ 枢纽基因 ＢｎａＡ０６ｇ００８５０Ｄ (ＫＭＥ＝ ０􀆰 ９７)的拟南

芥同源基因 ＡＴ１Ｇ５３５８０(ＥＴＨＥ１)编码 １ 个硫双加氧

酶ꎬ调节种子中的硫化物水平ꎬ在种子胚胎和胚乳发

育 过 程 中 发 挥 重 要 作 用[３１]ꎮ 枢 纽 基 因

ＢｎａＡ０１ｇ００９９０Ｄ (ＫＭＥ＝０􀆰 ９２)的拟南芥同源基因为

籽粒质量已知基因 ＡＴ４Ｇ３６８６０(ＤＡＲ１)(表 ４)ꎬＤＡＲ１
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属于泛素结合蛋白家族ꎬ通过限制珠被的细胞增殖从

而控 制 种 子 大 小 和 籽 粒 质 量[４２]ꎮ 枢 纽 基 因

ＢｎａＣ０６ｇ１００００Ｄ (ＫＭＥ＝ ０􀆰 ９１) 的拟南芥同源基因

ＡＴ５Ｇ３７６００(ＧＬＮ１ꎻ１)编码 １ 种胞质谷氨酰胺合成酶ꎬ
在种子萌发和灌浆过程中起到决定作用ꎬ影响种子胚

乳的发育从而控制籽粒质量[４３]ꎮ 此外ꎬｐｕｒｐｌｅ 模块还

包含拟南芥籽粒质量已知基因 ＴＴＮ５ 和 ＳＫＰ１ 等在油

菜中的同源拷贝ꎮ 基因表达量热图(图 ６)显示ꎬ这些

基因在中双 １１ 中表达量很低ꎬ而在中油 ８２１ 中表达

量较高ꎬ特别是在开花后第 ７ ｄ、１０ ｄ 和 １４ ｄ 的籽粒

和角果皮中ꎬ但在成熟的籽粒中表达量显著降低ꎬ表
明它们在籽粒前期发育中发挥作用ꎮ

Ａ:ｐｕｒｐｌｅ 模块内基因共表达网络ꎻＢ:ｍａｇｅｎｔａ 模块内基因共表达网络ꎮ
图 ５　 Ｐｕｒｐｌｅ 和 ｍａｇｅｎｔａ 模块的基因共表达网络

Ｆｉｇ.５　 Ｇｅｎｅ ｃｏ￣ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｎｅｔｗｏｒｋ ｏｆ ｐｕｒｐｌｅ ａｎｄ ｍａｇｅｎｔａ ｍｏｄｕｌｅｓ
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表 ４　 Ｐｕｒｐｌｅ 和 ｍａｇｅｎｔａ 模块包含的籽粒质量已知基因

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｋｎｏｗｎ ｓｅｅｄ ｗｅｉｇｈｔ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｐｕｒｐｌｅ ａｎｄ ｍａｇｅｎｔａ ｍｏｄｕｌｅｓ

油菜基因 染色体
位置
(Ｍｂ) 模块 ＫＭＥ 拟南芥同源基因

ＢｎａＡ０１ｇ００９９０Ｄ Ａ０１ ０.５５ ｐｕｒｐｌｅ(紫色) ０.９２ ＤＡＲ１

ＢｎａＡ０１ｇ１４３２０Ｄ Ａ０１ ７.２４ ｐｕｒｐｌｅ ０.８６ ＨＶＡ２２Ｄ

ＢｎａＡ０３ｇ５８８８０Ｄ Ａ０３＿ｒａｎｄｏｍ １.９５ ｍａｇｅｎｔａ(洋红色) ０.８１ ＲＰＴ２Ａ

ＢｎａＡ０５ｇ０５２２０Ｄ Ａ０５ ２.７２ ｐｕｒｐｌｅ ０.９３ ＳＫＰ１

ＢｎａＡ０５ｇ１４３７０Ｄ Ａ０５ ８.８５ ｍａｇｅｎｔａ ０.７２ ＡＲＦ２

ＢｎａＡ０６ｇ００８５０Ｄ Ａ０６ ０.６０ ｐｕｒｐｌｅ ０.９７ ＥＴＨＥ１

ＢｎａＡ０６ｇ１４０９０Ｄ Ａ０６ ７.５６ ｍａｇｅｎｔａ ０.７７ ＡＲＦ２

ＢｎａＡ０７ｇ３６２２０Ｄ Ａ０７＿ｒａｎｄｏｍ ０.２１ ｐｕｒｐｌｅ ０.９５ ＴＴＮ５

ＢｎａＡ０７ｇ０９４８０Ｄ Ａ０７ ９.２６ ｍａｇｅｎｔａ ０.８１ ＧＬＮ１ꎻ２

ＢｎａＡｎｎｇ１６８５０Ｄ Ａｎｎ＿ｒａｎｄｏｍ １７.９２ ｍａｇｅｎｔａ ０.７３ ＬＮＧ２

ＢｎａＣ０１ｇ３０７５０Ｄ Ｃ０１ ２９.２３ ｍａｇｅｎｔａ ０.８７ ＩＣＥ１

ＢｎａＣ０２ｇ４４２６０Ｄ Ｃ０２＿ｒａｎｄｏｍ ０.０８ ｍａｇｅｎｔａ ０.９６ ＳＭＧ７

ＢｎａＣ０３ｇ２５５３０Ｄ Ｃ０３ １４.３４ ｍａｇｅｎｔａ ０.７８ ＢＲＭ

ＢｎａＣ０３ｇ６１６１０Ｄ Ｃ０３ ５０.８０ ｐｕｒｐｌｅ ０.７５ ＳＰＡＴＵＬＡ

ＢｎａＣ０６ｇ１００００Ｄ Ｃ０６ １１.９２ ｐｕｒｐｌｅ ０.９１ ＧＬＮ１ꎻ１

ＢｎａＣ０８ｇ１８６９０Ｄ Ｃ０８ ２１.７７ ｍａｇｅｎｔａ ０.７１ ＤＡ１

ＢｎａＣ０９ｇ０５４５０Ｄ Ｃ０９ ３.２０ ｍａｇｅｎｔａ ０.７５ ＡＲＦ２
ＫＭＥ:模块身份ꎮ

　 　 在 ｍａｇｅｎｔａ 模块中ꎬ根据 ｜ＫＭＥ ｜≥０􀆰 ９０ 的标准

共筛选到 １４９ 个模块枢纽基因ꎬ其中枢纽基因

ＢｎａＣ０２ｇ４４２６０Ｄ (ＫＭＥ＝ ０􀆰 ９６)的拟南芥同源基因

为籽粒质量已知基因 ＡＴ５Ｇ１９４００(ＳＭＧ７)(表 ４)ꎬ编
码减数分裂所必需的蛋白质 ＳＭＧ７ꎬＳＭＧ７ 的缺失会

引起染色体去密集化和减数分裂纺锤体的异常重

排ꎬ 从 而 导 致 胚 死 亡ꎬ 影 响 籽 粒 发 育[４４]ꎬ
ＢｎａＣ０２ｇ４４２６０Ｄ 在 Ｃ０９ 染色体的同源基因 ＢｎａＣ９.
ＳＭＧ７ｂ 也已被报道影响油菜每角粒数、籽粒质量等

性状[４５]ꎮ 模块基因 ＢｎａＣ０８ｇ１８６９０Ｄ 的拟南芥同源

基因为籽粒质量已知基因 ＡＴ１Ｇ１９２７０(ＤＡ１)ꎬ编码 １
个泛素受体ꎬ在调节胚乳种皮细胞再复制中发挥作

用ꎮ 在甘蓝型油菜中降低 ＤＡ１ 的表达量可以提高

种子产量和生物量[４６]ꎮ 模块基因 ＢｎａＡ０６ｇ１４０９０Ｄ、
ＢｎａＡ０５ｇ１４３７０Ｄ 和 ＢｎａＣ０９ｇ０５４５０Ｄ 共同对应的拟

南芥同源基因为 ＡＴ５Ｇ６２０００(ＡＲＦ２)ꎬ通过限制种皮

细胞增殖而影响籽粒大小[３８]ꎮ 此外ꎬｍａｇｅｎｔａ 模块

还包含拟南芥籽粒质量已知基因 ＧＬＮ１ꎻ２、ＲＰＴ２Ａ
和 ＢＲＭ 等在油菜中的同源拷贝ꎮ 基因表达量热图

(图 ６)显示ꎬ这些基因在中油 ８２１ 中表达量很低ꎬ而
在中双 １１ 中表达量较高ꎮ 在角果皮中ꎬ它们的表达

量随着籽粒发育进程逐渐降低ꎮ 在籽粒中ꎬ这些基

因在开花后第 ７ ｄ 和 ４５ ｄ 表达量较高ꎬ而在第 １０ ｄ
和 １４ ｄ 表达量显著降低ꎬ这表明它们在籽粒的发育

早期和末期发挥作用ꎮ
２.６　 整合 ２ 种分析方法挖掘候选基因

整合 ＧＷＡＳ 和 ＷＧＣＮＡ ２ 种分析方法进行分析ꎬ
结果表明ꎬ在 ４２ 个显著关联位点的 ＬＤ 置信区间内找

到 ９０ 个与籽粒质量相关的模块基因ꎬ其中 ４９ 个属于

ｍａｇｅｎｔａ 模块ꎬ４１ 个属于 ｐｕｒｐｌｅ 模块(表 ５)ꎮ 对比它们

的拟南芥同源基因功能注释ꎬ发现部分基因在种子的

各项发育过程中起着决定性作用ꎮ 在 Ａ０１ 染色体位点

Ｂｎ￣Ａ０１￣ｐ３０６１２２３下游 ０􀆰 １２０ Ｍｂ 处找到 ｍａｇｅｎｔａ 模块

基因 ＢｎａＡ０１ｇ０６２１０Ｄꎬ其拟南芥同源基因 ＡＴ４Ｇ３０９３０
(ＮＦＤ１)编码 １ 个定位在线粒体的核糖体蛋白质ꎬ基因

突变后影响雌雄配子的发育[４７]ꎮ 在 Ａ０７ 染色体位点

Ｂｎ￣Ａ０２￣ｐ３０５００７下游 ０􀆰 １７０ Ｍｂ 处找到 ｍａｇｅｎｔａ 模块基

因 ＢｎａＡ０７ｇ１４９９０Ｄꎬ其拟南芥同源基因 ＡＴ５Ｇ４０４８０
(ＥＭＢ３０１２)与胚发育缺陷相关ꎬ基因在种子和胚中表

达量较高[４８]ꎮ 在 Ａ０７ 染色体位点 Ｂｎ￣Ａ１０￣ｐ１１６０１６８１
下游 ０􀆰 ０６ Ｍｂ 处找到 ｐｕｒｐｌｅ 模块基因 ＢｎａＡ０７ｇ０３０３０Ｄꎬ
其拟南芥同源基因 ＡＴ２Ｇ１７８００(ＲＯＰ３)编码 １ 个 ＧＴＰ
结合蛋白质ꎬ参与生长素激活的 Ａｕｘ / ＩＡＡ 蛋白质水解

途径ꎬ基因功能突变后导致胚发育异常[４９]ꎮ 在 Ｃ０３ 染
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色体位点 Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿２６３２０＿１￣ｐ２６９４５０ 下游 ０􀆰 １４ Ｍｂ 处找

到 ｍａｇｅｎｔａ 模块基因 ＢｎａＣ０３ｇ４６１２０Ｄꎬ其拟南芥同源基

因 ＡＴ３Ｇ０１６１０(ＣＤＣ４８Ｃ)参与细胞分裂循环ꎬ与胚发育

缺陷有关[５０]ꎮ

ａ:中油 ８２１＿角果皮＿１４ ｄꎻｂ:中油 ８２１＿角果皮＿１０ ｄꎻｃ:中油 ８２１＿角果皮＿７ ｄꎻｄ:中油 ８２１＿种子＿４５ ｄꎻｅ:中油 ８２１＿种子＿１４ ｄꎻｆ:中油 ８２１＿角果

皮＿１０ ｄꎻｇ:中油 ８２１＿种子＿７ ｄꎻｈ:中双 １１＿角果皮＿１４ ｄꎻｉ:中双 １１＿角果皮＿１０ ｄꎻｊ:中双 １１＿角果皮＿７ ｄꎻｋ:中双 １１＿种子＿４５ ｄꎻｌ:中双 １１＿种
子＿１４ ｄꎻｍ:中双 １１＿种子＿１０ ｄꎻｎ:中双 １１＿种子＿７ ｄꎮ

图 ６　 Ｐｕｒｐｌｅ 和 ｍａｇｅｎｔａ 模块内的基因表达量热图

Ｆｉｇ.６　 Ｈｅａｔｍａｐ ｏｆ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｉｎ ｐｕｒｐｌｅ ａｎｄ ｍａｇｅｎｔａ ｍｏｄｕｌｅｓ

表 ５　 显著关联位点置信区间内的 ｍａｇｅｎｔａ 和 ｐｕｒｐｌｅ 模块基因

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｍａｇｅｎｔａ ａｎｄ ｐｕｒｐｌｅ ｍｏｄｕｌｅ ｇｅｎｅｓ ｈａｒｂｏｒｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｃｏｎｆｉｄｅｎｃｅ ｉｎｔｅｒｖａｌ ｏｆ ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ｓｔｕｄｙ ｌｏｃｉ

标记　 　 　 　 染色体 位置(Ｍｂ) 油菜基因　 　 　 　 　 　 位置(Ｍｂ) 模块

Ｂｎ￣Ａ０１￣ｐ１１５６９７９ Ａ０１ ０.７６ ＢｎａＡ０１ｇ０１１７０Ｄ ０.６２ 洋红色(ｍａｇｅｎｔａ)

Ｂｎ￣Ａ０１￣ｐ１１５６９７９ Ａ０１ ０.７６ ＢｎａＡ０１ｇ０１５２０Ｄ ０.８１ ｍａｇｅｎｔａ

Ｂｎ￣Ａ０１￣ｐ１４４０００９ Ａ０１ １.０４ ＢｎａＡ０１ｇ０２２９０Ｄ １.１７ ｍａｇｅｎｔａ

Ｂｎ￣Ａ０１￣ｐ１４４０００９ Ａ０１ １.０４ ＢｎａＡ０１ｇ０２３３０Ｄ １.１９ ｍａｇｅｎｔａ

Ｂｎ￣Ａ０１￣ｐ３０６１２２３ Ａ０１ ２.７７ ＢｎａＡ０１ｇ０５９９０Ｄ ２.７７ ｍａｇｅｎｔａ
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续表 ５　 Ｃｏｎｔｉｎｕｅｄ ５
标记　 　 　 　 染色体 位置(Ｍｂ) 油菜基因　 　 　 　 　 　 位置(Ｍｂ) 模块

Ｂｎ￣Ａ０１￣ｐ３０６１２２３ Ａ０１ ２.７７ ＢｎａＡ０１ｇ０６０４０Ｄ ２.８０ 紫色(ｐｕｒｐｌｅ)

Ｂｎ￣Ａ０１￣ｐ３０６１２２３ Ａ０１ ２.７７ ＢｎａＡ０１ｇ０６２１０Ｄ ２.８９ ｍａｇｅｎｔａ

Ｂｎ￣Ａ０１￣ｐ３０６１２２３ Ａ０１ ２.７７ ＢｎａＡ０１ｇ０６２４０Ｄ ２.８９ ｍａｇｅｎｔａ

Ｂｎ￣Ａ０１￣ｐ３０６１２２３ Ａ０１ ２.７７ ＢｎａＡ０１ｇ０６３８０Ｄ ２.９４ ｐｕｒｐｌｅ

Ｂｎ￣Ａ０１￣ｐ３０６１２２３ Ａ０１ ２.７７ ＢｎａＡ０１ｇ０６３９０Ｄ ２.９５ ｐｕｒｐｌｅ

Ｂｎ￣Ａ０１￣ｐ９６２１６２３ Ａ０１ ８.２３ ＢｎａＡ０１ｇ１６２５０Ｄ ８.３２ ｍａｇｅｎｔａ

Ｂｎ￣Ａ０１￣ｐ１２２２２８０６ Ａ０１ １０.４１ ＢｎａＡ０１ｇ１８８００Ｄ １０.３０ ｍａｇｅｎｔａ

Ｂｎ￣Ａ０１￣ｐ１２２２２８０６ Ａ０１ １０.４１ ＢｎａＡ０１ｇ１８９３０Ｄ １０.３９ ｍａｇｅｎｔａ

Ｂｎ￣Ａ０２￣ｐ６５６４８６１ Ａ０２ ３.７８ ＢｎａＡ０２ｇ０７７２０Ｄ ３.６７ ｍａｇｅｎｔａ

Ｂｎ￣Ａ０３￣ｐ４３５２８３７ Ａ０３ ３.８９ ＢｎａＡ０３ｇ０８６５０Ｄ ３.９２ ｍａｇｅｎｔａ

Ｂｎ￣Ａ０３￣ｐ４３５２８３７ Ａ０３ ３.８９ ＢｎａＡ０３ｇ０８９１０Ｄ ４.０３ ｐｕｒｐｌｅ

Ｂｎ￣Ａ０３￣ｐ６５８６４３６ Ａ０３ ５.８８ ＢｎａＡ０３ｇ１３１００Ｄ ５.９５ ｐｕｒｐｌｅ

Ｂｎ￣Ａ０３￣ｐ６５８６４３６ Ａ０３ ５.８８ ＢｎａＡ０３ｇ１３３１０Ｄ ６.０５ ｐｕｒｐｌｅ

Ｂｎ￣Ａ０３￣ｐ８８５１１４２ Ａ０３ ８.１６ ＢｎａＡ０３ｇ１６９８０Ｄ ７.９７ ｐｕｒｐｌｅ

Ｂｎ￣Ａ０３￣ｐ８８５１１４２ Ａ０３ ８.１６ ＢｎａＡ０３ｇ１７２６０Ｄ ８.１０ ｐｕｒｐｌｅ

Ｂｎ￣Ａ０３￣ｐ８８５１１４２ Ａ０３ ８.１６ ＢｎａＡ０３ｇ１７３６０Ｄ ８.１５ ｍａｇｅｎｔａ

Ｂｎ￣Ａ０３￣ｐ２２１２５５８３ Ａ０３ ２０.９６ ＢｎａＡ０３ｇ４１９２０Ｄ ２１.０６ ｐｕｒｐｌｅ

Ｂｎ￣Ａ０３￣ｐ２４４９４２２４ Ａ０３ ２３.００ ＢｎａＡ０３ｇ４５３２０Ｄ ２３.０４ ｍａｇｅｎｔａ

Ｂｎ￣Ａ０５￣ｐ２６１０００６ Ａ０５ ２.７２ ＢｎａＡ０５ｇ０５２２０Ｄ ２.７２ ｐｕｒｐｌｅ

Ｂｎ￣Ａ０６￣ｐ１９５９３２６６ Ａ０６ １５.５９ ＢｎａＡ０６ｇ２２１７０Ｄ １５.４９ ｐｕｒｐｌｅ

Ｂｎ￣Ａ０６￣ｐ１９５９３２６６ Ａ０６ １５.５９ ＢｎａＡ０６ｇ２２１８０Ｄ １５.４９ ｐｕｒｐｌｅ

Ｂｎ￣Ａ０６￣ｐ１９５９３２６６ Ａ０６ １５.５９ ＢｎａＡ０６ｇ２２１９０Ｄ １５.４９ ｐｕｒｐｌｅ

Ｂｎ￣Ａ０６￣ｐ２３６７４５４２ Ａ０６ ２２.６６ ＢｎａＡ０６ｇ３４０２０Ｄ ２２.５３ ｍａｇｅｎｔａ

Ｂｎ￣Ａ０６￣ｐ２３６７４５４２ Ａ０６ ２２.６６ ＢｎａＡ０６ｇ３４３８０Ｄ ２２.７１ ｍａｇｅｎｔａ

Ｂｎ￣Ａ０６￣ｐ２３６７４５４２ Ａ０６ ２２.６６ ＢｎａＡ０６ｇ３４５５０Ｄ ２２.８３ ｍａｇｅｎｔａ

Ｂｎ￣Ｓｃａｆｆｏｌｄ００２８５６￣ｐ３６１ Ａ０７ ０.５９ ＢｎａＡ０７ｇ０１０３０Ｄ ０.７２ ｍａｇｅｎｔａ

Ｂｎ￣Ｓｃａｆｆｏｌｄ００２８５６￣ｐ３６１ Ａ０７ ０.５９ ＢｎａＡ０７ｇ０１０４０Ｄ ０.７３ ｍａｇｅｎｔａ

Ｂｎ￣Ａ１０￣ｐ１１６０１６８１ Ａ０７ ２.５７ ＢｎａＡ０７ｇ０３０３０Ｄ ２.６３ ｐｕｒｐｌｅ

Ｂｎ￣Ａ０７￣ｐ３５９９６０３ Ａ０７ ５.５９ ＢｎａＡ０７ｇ０５０００Ｄ ５.４３ ｍａｇｅｎｔａ

Ｂｎ￣Ａ０７￣ｐ３５９９６０３ Ａ０７ ５.５９ ＢｎａＡ０７ｇ０５１８０Ｄ ５.５４ ｍａｇｅｎｔａ

Ｂｎ￣Ａ０７￣ｐ５５１８６０４ Ａ０７ ７.３８ ＢｎａＡ０７ｇ０７２１０Ｄ ７.４９ ｐｕｒｐｌｅ

Ｂｎ￣Ａ０７￣ｐ１０５５７５５７ Ａ０７ １１.７４ ＢｎａＡ０７ｇ１３０７０Ｄ １１.７０ ｍａｇｅｎｔａ

Ｂｎ￣Ａ０７￣ｐ１０５５７５５７ Ａ０７ １１.７４ ＢｎａＡ０７ｇ１３２５０Ｄ １１.７８ ｍａｇｅｎｔａ

Ｂｎ￣Ａ０７￣ｐ１０５５７５５７ Ａ０７ １１.７４ ＢｎａＡ０７ｇ１３３９０Ｄ １１.８９ ｍａｇｅｎｔａ

Ｂｎ￣Ａ０２￣ｐ３０５００７ Ａ０７ １２.９３ ＢｎａＡ０７ｇ１４４４０Ｄ １２.７５ ｐｕｒｐｌｅ

Ｂｎ￣Ａ０２￣ｐ３０５００７ Ａ０７ １２.９３ ＢｎａＡ０７ｇ１４７４０Ｄ １２.９５ ｍａｇｅｎｔａ

Ｂｎ￣Ａ０２￣ｐ３０５００７ Ａ０７ １２.９３ ＢｎａＡ０７ｇ１４８７０Ｄ １３.０３ ｐｕｒｐｌｅ

Ｂｎ￣Ａ０２￣ｐ３０５００７ Ａ０７ １２.９３ ＢｎａＡ０７ｇ１４９３０Ｄ １３.０５ ｍａｇｅｎｔａ

Ｂｎ￣Ａ０２￣ｐ３０５００７ Ａ０７ １２.９３ ＢｎａＡ０７ｇ１４９９０Ｄ １３.１０ ｍａｇｅｎｔａ

Ｂｎ￣Ａ０７￣ｐ１１６１１２５５ Ａ０７ １３.７６ ＢｎａＡ０７ｇ１５８７０Ｄ １３.６１ ｍａｇｅｎｔａ

Ｂｎ￣Ａ０７￣ｐ１１６１１２５５ Ａ０７ １３.７６ ＢｎａＡ０７ｇ１６０７０Ｄ １３.７０ ｍａｇｅｎｔａ

Ｂｎ￣Ａ０７￣ｐ１８１９６９９６ Ａ０７ ２０.０９ ＢｎａＡ０７ｇ２７８３０Ｄ ２０.１９ ｍａｇｅｎｔａ

Ｂｎ￣Ａ０８￣ｐ８５２９２５１ Ａ０８ ７.３８ ＢｎａＡ０８ｇ０７３９０Ｄ ７.４１ ｐｕｒｐｌｅ

Ｂｎ￣Ａ０８￣ｐ８５２９２５１ Ａ０８ ７.３８ ＢｎａＡ０８ｇ０７４００Ｄ ７.４２ ｐｕｒｐｌｅ
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续表 ５　 Ｃｏｎｔｉｎｕｅｄ ５
标记　 　 　 　 染色体 位置(Ｍｂ) 油菜基因　 　 　 　 　 　 位置(Ｍｂ) 模块

Ｂｎ￣Ａ０８￣ｐ１３２８４３６９ Ａ０８ １１.０５ ＢｎａＡ０８ｇ１２４２０Ｄ １１.０６ ｐｕｒｐｌｅ

Ｂｎ￣Ａ０８￣ｐ２０３４３７３５ Ａ０８ １７.８１ ＢｎａＡ０８ｇ２５７３０Ｄ １７.６３ ｍａｇｅｎｔａ

Ｂｎ￣Ａ０８￣ｐ２０３４３７３５ Ａ０８ １７.８１ ＢｎａＡ０８ｇ２５８３０Ｄ １７.６８ ｍａｇｅｎｔａ

Ｂｎ￣Ａ０８￣ｐ２０３４３７３５ Ａ０８ １７.８１ ＢｎａＡ０８ｇ２６２７０Ｄ １７.８３ ｐｕｒｐｌｅ

Ｂｎ￣Ａ０９￣ｐ７３２９９９３ Ａ０９ ５.５４ ＢｎａＡ０９ｇ１０５９０Ｄ ５.４１ ｐｕｒｐｌｅ

Ｂｎ￣Ａ０９￣ｐ７３２９９９３ Ａ０９ ５.５４ ＢｎａＡ０９ｇ１０６３０Ｄ ５.４３ ｐｕｒｐｌｅ

Ｂｎ￣Ａ０９￣ｐ７３２９９９３ Ａ０９ ５.５４ ＢｎａＡ０９ｇ１０６６０Ｄ ５.４３ ｐｕｒｐｌｅ

Ｂｎ￣Ａ０９￣ｐ７３２９９９３ Ａ０９ ５.５４ ＢｎａＡ０９ｇ１０８１０Ｄ ５.５５ ｐｕｒｐｌｅ

Ｂｎ￣Ａ０９￣ｐ７３２９９９３ Ａ０９ ５.５４ ＢｎａＡ０９ｇ１０９００Ｄ ５.５９ ｐｕｒｐｌｅ

Ｂｎ￣Ａ０９￣ｐ７３２９９９３ Ａ０９ ５.５４ ＢｎａＡ０９ｇ１１０００Ｄ ５.６７ ｐｕｒｐｌｅ

Ｂｎ￣Ａ０９￣ｐ７３２９９９３ Ａ０９ ５.５４ ＢｎａＡ０９ｇ１１０１０Ｄ ５.６８ ｐｕｒｐｌｅ

Ｂｎ￣Ａ０９￣ｐ７３２９９９３ Ａ０９ ５.５４ ＢｎａＡ０９ｇ１１０４０Ｄ ５.６９ ｐｕｒｐｌｅ

Ｂｎ￣Ａ１０￣ｐ１５０２１７７６ Ａ１０ １４.９７ ＢｎａＡ１０ｇ２２４７０Ｄ １５.１５ ｐｕｒｐｌｅ

Ｂｎ￣Ａ１０￣ｐ１５１６７４７０ Ａ１０ １５.１０ ＢｎａＡ１０ｇ２２４７０Ｄ １５.１５ ｐｕｒｐｌｅ

Ｂｎ￣Ａ１０￣ｐ１５１６７４７０ Ａ１０ １５.１０ ＢｎａＡ１０ｇ２２６６０Ｄ １５.２１ ｐｕｒｐｌｅ

Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１６００２＿１￣ｐ１８０３０１４ Ｃ０３ １２.５７ ＢｎａＣ０３ｇ２２５５０Ｄ １２.４６ ｐｕｒｐｌｅ

Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１６００２＿１￣ｐ１８０３０１４ Ｃ０３ １２.５７ ＢｎａＣ０３ｇ２２５７０Ｄ １２.４６ ｐｕｒｐｌｅ

Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿２６３２０＿１￣ｐ２６９４５０ Ｃ０３ ３０.９２ ＢｎａＣ０３ｇ４６１２０Ｄ ３１.０６ ｍａｇｅｎｔａ

Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１６２１７＿１￣ｐ５９７５６９ Ｃ０４ ２１.９２ ＢｎａＣ０４ｇ２１０９０Ｄ ２２.０４ ｍａｇｅｎｔａ

Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１８０６２＿１￣ｐ２２９９８１ Ｃ０４ ３１.１１ ＢｎａＣ０４ｇ２９５５０Ｄ ３１.１１ ｐｕｒｐｌｅ

Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１６４１４＿１￣ｐ１７７４６２９ Ｃ０５ ０.２８ ＢｎａＣ０５ｇ００７６０Ｄ ０.４０ ｐｕｒｐｌｅ

Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿２０９０１＿１￣ｐ２０２９６３１ Ｃ０５ １.９７ ＢｎａＣ０５ｇ０４１７０Ｄ ２.０４ ｍａｇｅｎｔａ

Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿２０９０１＿１￣ｐ１２７９６７５ Ｃ０５ ２.７１ ＢｎａＣ０５ｇ０５５５０Ｄ ２.７０ ｐｕｒｐｌｅ

Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿２０９０１＿１￣ｐ１２７９６７５ Ｃ０５ ２.７１ ＢｎａＣ０５ｇ０５７３０Ｄ ２.７７ ｍａｇｅｎｔａ

Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１８４３９＿１￣ｐ３１５８６１ Ｃ０６ １２.４５ ＢｎａＣ０６ｇ１０２５０Ｄ １２.３８ ｍａｇｅｎｔａ

Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１６０６４＿１￣ｐ９３８１３０ Ｃ０６ ２４.７０ ＢｎａＣ０６ｇ２２８２０Ｄ ２４.７５ ｐｕｒｐｌｅ

Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１７７９９＿１￣ｐ２３９１１７２ Ｃ０６ ３４.１１ ＢｎａＣ０６ｇ３４５１０Ｄ ３３.９６ ｍａｇｅｎｔａ

Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１７７９９＿１￣ｐ２３９１１７２ Ｃ０６ ３４.１１ ＢｎａＣ０６ｇ３５２４０Ｄ ３４.３０ ｐｕｒｐｌｅ

Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１７７９９＿１￣ｐ８５３５６７ Ｃ０６ ３５.７４ ＢｎａＣ０６ｇ３７６８０Ｄ ３５.６１ ｍａｇｅｎｔａ

Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１７７９９＿１￣ｐ８５３５６７ Ｃ０６ ３５.７４ ＢｎａＣ０６ｇ３７９８０Ｄ ３５.７５ ｍａｇｅｎｔａ

Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１７５２６＿１￣ｐ１０６６２１４ Ｃ０９ １.４９ ＢｎａＣ０９ｇ０２３１０Ｄ １.３２ ｍａｇｅｎｔａ

Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１７５２６＿１￣ｐ１０６６２１４ Ｃ０９ １.４９ ＢｎａＣ０９ｇ０２５００Ｄ １.４１ ｍａｇｅｎｔａ

Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１７５２６＿１￣ｐ１０６６２１４ Ｃ０９ １.４９ ＢｎａＣ０９ｇ０２７３０Ｄ １.５９ ｐｕｒｐｌｅ

Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１７５２６＿１￣ｐ１０６６２１４ Ｃ０９ １.４９ ＢｎａＣ０９ｇ０２８１０Ｄ １.６４ ｍａｇｅｎｔａ

Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１７５２６＿１￣ｐ１０６６２１４ Ｃ０９ １.４９ ＢｎａＣ０９ｇ０２８５０Ｄ １.６６ ｍａｇｅｎｔａ

Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１９７８３＿１￣ｐ２７９２９２ Ｃ０９ ２.７７ ＢｎａＣ０９ｇ０４４９０Ｄ ２.５７ ｍａｇｅｎｔａ

Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１９７８３＿１￣ｐ２７９２９２ Ｃ０９ ２.７７ ＢｎａＣ０９ｇ０４６８０Ｄ ２.７０ ｍａｇｅｎｔａ

Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１９７８３＿１￣ｐ２７９２９２ Ｃ０９ ２.７７ ＢｎａＣ０９ｇ０４７７０Ｄ ２.７７ ｍａｇｅｎｔａ

Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１９７８３＿１￣ｐ２７９２９２ Ｃ０９ ２.７７ ＢｎａＣ０９ｇ０４８００Ｄ ２.７９ ｍａｇｅｎｔａ

Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１９７８３＿１￣ｐ２７９２９２ Ｃ０９ ２.７７ ＢｎａＣ０９ｇ０５０１０Ｄ ２.８９ ｍａｇｅｎｔａ

Ｂｎ￣ｓｃａｆｆ＿１５５７６＿１￣ｐ６１４２２６ Ｃ０９ ４１.７１ ＢｎａＣ０９ｇ３８９００Ｄ ４１.６５ ｐｕｒｐｌｅ

７２９陈元军等:整合关联分析和共表达网络分析挖掘甘蓝型油菜籽粒质量候选基因



３　 讨 论

Ａ￣Ｄ ｔｅｓｔ 是一种非参数统计模型ꎬ利用中值替

换均值ꎬ解决了关联分析中基因型分布不均匀造成

的偏差ꎬ提高了检测精度[５１]ꎮ 相较于其他模型ꎬＡ￣Ｄ
ｔｅｓｔ 模型对于效应小、数据非正态分布的基因尤其

有效ꎮ 本研究对 Ａ￣Ｄ Ｔｅｓｔ 设置了严格的显著性阈

值(阈值＝ ０.０１ /总标记数)ꎬ检测到 １９ 个显著位点ꎬ
其中 １４ 个位点在至少 ２ 个环境中被重复检测到ꎬ４
个位点在 ３ 个环境中均被重复检测到ꎮ 与另外 ２ 个

模型的结果比较ꎬ８ 个位点与 ＧＬＭ 重叠ꎬ２ 个位点与

ＭＬＭ 重叠ꎮ 同时ꎬ本研究在 ６ 个 Ａ￣Ｄ ｔｅｓｔ 显著位点

置信区间内找到 ＡＲＦ１８、 ＡＨＫ４、 ＦＩＳ１、 ＧＬＮ１ꎻ １ 和

ＡＲＦ２ 等拟南芥已知籽粒质量基因的同源基因ꎮ 这

些结果证实了 Ａ￣Ｄ ｔｅｓｔ 模型的准确性和可靠性ꎮ 合

并 ３ 个模型结果共得到 ７１ 个显著位点ꎬ挖掘出

ＡＲＦ２、ＮＰＣ６、ＴＴＧ２、ＷＲＩ１ 和 ＣＬＶ３ 等 ２３ 个拟南芥已

知籽粒 质 量 基 因 的 同 源 基 因ꎮ 同 时ꎬ Ｂｎ￣Ａ０６￣
ｐ２３６７４５４２(－ｌｇＰ＝ ５.９７~７􀆰 １４)等位点在多个环境和

多个模型中被检测到ꎬ但置信区间内尚未找到籽粒

质量已知基因ꎬ后续可作为研究重点进行深入探究ꎮ
随着测序技术的发展ꎬ利用共表达网络对转录组

进行系统研究ꎬ是目前比较流行的分析方法ꎮ ＷＧＣＮＡ
能够聚类表达模式相似的基因ꎬ构建与目标性状关联、
具有生物学意义的共表达模块ꎬ进而挖掘共表达网络

中的关键基因ꎮ 在本研究中ꎬ我们利用大粒品种中双

１１ 和中小粒品种中油 ８２１ 的 ２８ 份转录组数据进行

ＷＧＣＮＡꎬ挖掘到 ｐｕｒｐｌｅ 和 ｍａｇｅｎｔａ ２ 个模块与籽粒质

量表型显著相关ꎮ ２ 个模块基因显著富集条目包括苯

丙氨酸氨基转移酶活性、硫双加氧酶活性、肉桂酸生物

合成和焦磷酸酶活性等ꎬ这些酶活性在种子生长发育

过程中都起到重要作用ꎮ ２ 个模块的枢纽基因如

ＢｎａＡ０６ｇ００８５０Ｄ、 ＢｎａＡ０１ｇ００９９０Ｄ、 ＢｎａＡ０７ｇ３６２２０Ｄ 和

ＢｎａＣ０６ｇ１００００Ｄ 等拟南芥同源基因 ＥＴＨＥ１、ＤＡＲ１、
ＴＴＮ５和 ＧＬＮ１ꎻ１ 等已被报道参与籽粒质量调控ꎬｍａ￣
ｇｅｎｔａ 模块枢纽基因 ＢｎａＣ０２ｇ４４２６０Ｄ 是油菜已克隆每

角粒数、籽粒质量调控基因 ＢｎａＣ９.ＳＭＧ７ｂ 在 Ｃ０２ 染色

体的同源拷贝ꎮ 这些结果证实了通过 ＷＧＣＮＡ 挖掘油

菜籽粒质量性状调控基因的可行性和可靠性ꎮ
ＧＷＡＳ 分析的难点之一是在显著位点置信区间

内高效鉴定候选基因ꎬ而 ＷＧＣＮＡ 能够特异地筛选

出与目标性状关联的差异表达基因ꎬ２ 种分析方法

具有很好的互补性ꎮ Ｆａｒｂｅｒ[５２] 首次结合 ＧＷＡＳ 和

ＷＧＣＮＡ 挖掘调控骨密度的相关基因ꎬ对关联候选

基因构建共表达网络ꎬ挖掘到 ３ 个与性状显著相关

的基因模块ꎮ 在油菜的研究中ꎬ越来越多的研究者

也采取相同策略ꎬ如王艳花等[５３] 结合 ＧＷＡＳ 和

ＷＧＣＮＡ ２ 种方法筛选出调控油菜生物产量的候选

基 因 ＢｎＡ０７ｇ１９３２０Ｄ、 ＢｎＣ０３ｇ３３６１０Ｄ 和

ＢｎＣ０３ｇ７３８１０Ｄ 等ꎬ 鲜 小 华 等[２０] 结 合 ＧＷＡＳ 和

ＷＧＣＮＡ ２ 种方法挖掘出甘蓝型油菜黄籽候选基因

ＢｎＡＴＣＡＤ４、ＢｎＦ３Ｈ 和 ＢｎＡＮＳ 等ꎮ 在本研究中ꎬ我们

在 ４２ 个显著位点的置信区间内找到 ９０ 个属于 ２ 个

目标模块(ｐｕｒｐｌｅ 模块和 ｍａｇｅｎｔａ 模块)的基因ꎮ 尽

管这些基因尚未被报道直接参与籽粒质量调控ꎬ但
它们在大粒品种中双 １１ 和中小粒品种中油 ８２１ 的

籽粒中表达丰度不同ꎬ部分基因如 ＢｎａＡ０１ｇ０６２１０Ｄ、
ＢｎａＡ０７ｇ１４９９０Ｄ、ＢｎａＡ０７ｇ０３０３０Ｄ 等直接或间接调

节种子、胚胎等相关发育进程ꎬ后续工作可以深入挖

掘这些基因在籽粒质量调控中的具体功能ꎮ

４　 结 论

本研究利用 Ａ￣Ｄ Ｔｅｓｔ 模型对 ４９６ 份油菜的籽粒

质量进行 ＧＷＡＳ 分析ꎬ共检测到 １９ 个显著位点ꎮ
整合前期 ＭＬＭ 和 ＧＬＭ 模型结果后共得到 ７１ 个位

点ꎬ联合解释 ５０.１％的表型变异ꎮ 在 ２１ 个关联位点

置信区间内找到 ＳＭＧ７、ＡＲＦ２、ＮＰＣ６、ＴＴＧ２、ＷＲＩ１ 等

油菜、拟南芥中已被报道的籽粒质量基因的同源基

因ꎮ 利用大粒品种中双 １１ 和中小粒品种中油 ８２１
的 ２８ 份转录组数据ꎬ构建了 １３ 个共表达模块ꎬ其中

ｍａｇｅｎｔａ 和 ｐｕｒｐｌｅ 模块与籽粒质量表型相关性最高ꎮ
在 ２ 个 目 标 模 块 中 挖 掘 出 ＢｎａＡ０６ｇ００８５０Ｄ、
ＢｎａＡ０１ｇ００９９０Ｄ、 ＢｎａＣ０６ｇ１００００Ｄ、 ＢｎａＣ０２ｇ４４２６０Ｄ
和 ＢｎａＣ０８ｇ１８６９０Ｄ 等籽粒质量候选基因ꎮ 整合

ＧＷＡＳ 和 ＷＧＣＮＡ 的分析结果ꎬ在 ４２ 个显著位点的

置信区间内找到 ９０ 个属于 ２ 个籽粒质量相关的模

块基因ꎬ其中 ＢｎａＡ０１ｇ０６２１０Ｄ、ＢｎａＡ０７ｇ１４９９０Ｄ 和

ＢｎａＡ０７ｇ０３０３０Ｄ 等参与调控种子、胚胎等相关发育

进程ꎻ同时ꎬＡ￣Ｄ Ｔｅｓｔ 挖掘的多个大效应位点如 Ｂｎ￣
Ａ０６￣ｐ２３６７４５４２ 等置信区间内尚未找到与籽粒质量

相关的已知基因ꎬ值得后续深入挖掘ꎮ
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ｍｅｔｏｐｈｙｔｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ａｎｄ ｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌꎬ ２００６ꎬ
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