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摘要　以印度小麦品种Sujata与澳大利亚小麦品系 Avocet杂交获得１４８个家系的重组自交系群体为材

料,利用６３９７对基于二代测序技术的 GBS标记、７０５对 DArTＧarray标记和１６４对SSR标记构建普通小麦高

密度遗传图谱.结果显示:该图谱覆盖小麦的２１条染色体,分为２５个连锁群,总长度６１０４．４cM,标记间平

均距离为０．８４cM.本研究构建的高密度连锁图为后续 QTL定位、图位克隆和分子标记辅助选择等研究奠定

基础.
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　　 小 麦 是 重 要 的 粮 食 作 物,它 是 异 源 六 倍 体

(AABBDD,２n＝４２)植物,基因组结构复杂.小麦

农艺性状遗传基础的研究很大程度上依赖于遗传图

谱的绘制.随着技术的不断发展,多种标记种类在

小麦遗传作图中被广泛应用,其中包括早期依赖于

酶切的限制性片段多态性(RFLP)标记[１]、基于

PCR技术的随机扩增多态性(RAPD)[２]标记、扩增

片段长度多态性(AFLP)[３]标记和简单重复序列

(SSR)[４Ｇ６]标记.

Chao等[１]在１９８８年首次报道了基于 RFLP标

记的小麦遗传图谱.但小麦中 RFLP标记数量少,
多态性较低,所构建的遗传图谱标记密度低;此外,

RFLP标记操作步骤繁琐,费时费力,DNA 用量大,
因而在小麦中应用并不广泛[７].１９９８ 年,Röder
等[４]利 用 ２３０ 对 SSR 标 记 对 小 麦 遗 传 群 体

Opata８５×W７９８４进行基因型分析,构建小麦第１
个SSR标记遗传图谱.随后,Somers等[８]将４个

作图群体的结果整合到一起绘制了１个包含１２３５
对SSR标记的高密度遗传连锁图,全长２５６９cM,
标记间平均间隔２．２cM.Penner [９]利用６２０ 对

AFLP标记及４２ 对 SSR 标记,以 Garent×SaunＧ
ders群体为材料,结合中国春缺体四体材料,构建

了普通小麦 AFLP标记遗传连锁图.
尽管利用这些标记已构建了比较完整的图谱,

但其标记饱和度还不足以指导后续更加深入的遗传

学研究,如基因精细定位及图位克隆;随着二代测序

的普及以及测序成本的降低,基于全基因组重测序

的基因型分析方法应运而生.GBS(genotypingby
sequencing)标记平台是通过对作图群体进行低覆

盖的全基因组测序,获取其中的SNP基因型信息,
进而用于遗传连锁图构建.与传统方法相比,该方

法具有标记密度高、工作量小和可重复性好等优

点[１０].Poland等[１１]利用 GBS的方法对来源于国

际玉米小麦改良中心的２５４个高世代家系进行分

析,获得了４１３７１对SNP标记.Li等[１２]以３个重

组自 交 系 群 体 PBW３４３× Kingbird、PBW３４３×
KenyaSwara 和 PBW３４３× Muu 为 材 料,利 用

２８６４４对 GBS标记,构建１个标记间平均长度为

０．８８cM 的高密度遗传连锁图,并利用该连锁图验

证了多个锈病相关的抗性基因/QTL.Yang等[１３]

利用２９１７对 GBS标记,以CM２８×CM２８TP的F２

代群体为材料,构建了一个包含２１个连锁群,总长

为２３７１．４cM 的遗传连锁图,并将控制雄蕊数目的

基因Pis１定位于２D染色体上.
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本研究以印度抗条锈病、叶锈病小麦品种SujaＧ
ta和澳大利亚极度感病小麦品系 Avocet为亲本构

建的重组自交系为材料[１４],利用６３９７对 GBS标

记、７０５ 对 DArTＧarray(diversityarraystechnoloＧ
gy,DArTＧarray)标记和１６４对传统的SSR标记对

该群体进行基因型分析,构建普通小麦的高密度遗

传图谱,以期通过多种标记相结合的策略,利用更多

的遗传标记,构建更长遗传距离的连锁图谱,为后续

遗传分析工作奠定基础.

1　材料与方法

1.1　试验材料

供试亲本为印度小麦品种 Sujata和澳大利亚

小麦品系 Avocet.印度小麦品种Sujata在田间表

现出早熟、高产、白粒、出粉率高、高秆等特点,并且

对条锈病和叶锈病保持抗性５０多年,在生产实践中

大面积推广应用[１４];而澳大利亚小麦品系 Avocet
则是公认的条锈病和叶锈病感病亲本,该材料在田

间表现株高中等、极度感病、生育期比Sujata晚７d
左右.本研究以 Sujata和 Avocet为亲本,通过单

粒传的方法[１５],构建１４８份F５代重组自交系群体.
1.2　DNA 提取及数据分析

利用 CTAB法抽提亲本和重组自交系群体的

DNA,每个重组自交系家系DNA来源约２０个单株

混合取样.首先,利用１４５０对DArTＧarray标记和

５２０对SSR标记对２个双亲和１４０份重组自交系进

行基因型分析.然后,利用６３９７对 GBS标记对该

群体再次进行基因型分析.群体基因型数据可视化

通过 Onemap软件包(https://github．com/augusＧ
toＧgarcia/onemap/blob/master/README．md)实

现,通过Joinmap４．１结合 R/QTL软件包[１６]构建

遗传连锁图谱.

2　结果与分析

2.1　SSR 和 GBS 标记的筛选及分布

通过对亲本 Avocet和 Sujata进行多态性筛

选,共获得１６４对SSR多态性标记和７０５对 DArTＧ
array标记.其中 DArTＧarray标记在不同染色体

上分布不均衡,如６A染色体上分布的多态性标记最

多,有１１３对;而５D染色体上分布最少,仅有１对

(表１).通过二代测序的方法,对亲本 Avocet和SujaＧ
ta整个群体进行基因型分析,共获得６３９７对高质量

GBS多态性标记.与 DArTＧarray标记类似,GBS标

记在不同染色体上的分布也并不均衡:如３B和５B染

色体的多态性标记数目均超过１０００对,而３D和５D
染色体则少于２０对GBS标记(表１).

表１　RIL群体遗传连锁图谱统计信息

Table１　StatisticalinformationoflinkagemapforRILpopulation

染色体

Chromosome

连锁群数目

No．of
groups

GBS标记
数目

No．ofGBS
markers

DArTＧarray
标记数目

No．ofDArTＧ
arraymarkers

SSR标
记数目

No．ofSSR
markers

连锁群
长度/cM
Lengthof
linkage
group

标记间平
均距离/cM
Average
interval
distance

偏分离标
记数目

No．of
distorted
markers

１A １ ４１８ ５６ １０ ４１８．６８ ０．８７ １２

２A １ ３２６ １９ １０ ４０７．６２ １．１５ ４９

３A １ ６６ １４ ４ ２０４．１１ ２．４３ ７

４A １ １１８ ２５ １５ ２８６．４２ １．８１ １５

５A １ ３６８ ８ ９ ２２７．８７ ０．５９ ６

６A １ ３１ １１３ １４ １７７．３３ １．１２ ７２

７A １ ２２１ ３７ ０ ３４８．１６ １．３５ ２５

１B １ ４５４ ３５ １５ ３４６．２６ ０．６９ ３３

２B １ ３４２ ２７ ７ ３７４．８４ １．００ ３

３B １ １０１２ ６０ １１ ４３５．０７ ０．４ １８

４B １ ８７ ２１ ６ ２２８．９３ ２．０１ ７

５B ２ １０５２ ３７ １３ ３１１．６２ ０．２８ ５７

５B/７B １ ８５２ １ ２ ２８４．８１ ０．３３ ５６

６B １ ５６９ ５７ ９ ３９３．５２ ０．６２ ９

７B １ ５５ ３０ １４ ２６６．０１ ２．６９ ９

１D １ ３２ １５ ０ １１１．６４ ２．３８ ４

７５
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续表１ContinuedTable１

染色体

Chromosome

连锁群数目

No．of
groups

GBS标记
数目

No．ofGBS
markers

DArTＧarray
标记数目

No．ofDArTＧ
arraymarkers

SSR标
记数目

No．ofSSR
markers

连锁群
长度/cM
Lengthof
linkage
group

标记间平
均距离/cM
Average
interval
distance

偏分离标
记数目

No．of
distorted
markers

２D １ ８６ １４ ５ ２６７．２６ ２．５５ ８
３D １ １４ ９９ ４ １５８．５８ １．３６ ５２
４D １ ３５ ３ ８ １１９．１１ ２．５９ ３７
５D １ １１ １ ３ ８８．１７ ５．８８ ０
６D ２ ７６ ９ ２ ４１２ ４．７４ ３１
７D ２ １７２ ２４ ３ ２３６．３９ １．１９ ２４
小计 Total ２５ ６３９７ ７０５ １６４ ６１０４．４０ ０．８４ ５３４
A ７ １５４８ ２７２ ６２ ２０７０．１９ １．１０ １８６
B ９ ４４２３ ２６８ ７７ ２６４１．０６ ０．５５ １９２
D ９ ４２６ １６５ ２５ １３９３．１５ ２．２６ １５６

2.2　遗传图谱的绘制

利用６３９７对高质量 GBS标记,结合７０５对

DArTＧarray标记和１６４对 SSR标记,对本研究群

体进行基因型分析.通过 R语言程序包onemap,
将群体个体的基因型进行可视化展示(图１),结果

表明７２６６对分子标记可以高密度覆盖小麦基因

组.利用这些标记,构建小麦遗传连锁图谱,包含

２５个连锁群,覆盖小麦２１条染色体,其中５B、６D
和７D染色体各包含２个连锁群,其他染色体均只

有１个连锁群(表１).连锁图谱总长为６１０４．４
cM,标记间平均间距为０．８４cM(表１,图３).有

３９２６对标记间遗传距离小于１cM,占总数目的

５４％,另有９５．７％的标记间遗传距离小于５cM
(图２).

图１　重组自交系群体标记基因型热图

Fig．１　Heatmapofthegenotypeforallmarkersintherecombinantinbredlines

８５
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图２　相邻标记间遗传距离在全基因组的分布情况

Fig．２　Frequencyofmarkersongeneticlinkagemap
accordingtoadjacentintervallength

　　染色体组统计分析结果显示:B组染色体上有

效标记数目最多,包含４４２３对 GBS标记、２６８对

DArTＧarray标记和７７对SSR标记,分别占３种标

记总数的６９．１％、３８．０％和４７．０％;此外,B组染色

体的连锁群长度最长(２６４１．０６cM),标记间平均遗

传距离最小(０．５５cM);A组染色体有１５４８对 GBS

标记、２７２对 DArTＧarray标记和６２对 SSR 标记,
连锁群全长２０７０．１９cM,标记间平均遗传距离为

１．１cM;D染色体组的这３类标记个数最少,有４２６
对 GBS标记、１６５对DArTＧarray标记和２５对SSR
标记,其中 GBS标记仅占总数的６．７％;此外,D组

染色体的连锁群总长最短(１３９３．１５cM),且标记间

平均遗传距离最长(２．２６cM)(表１,图３).
进一步分析不同染色体的标记情况,GBS标记

在B 组染色体的 ３B 和 ５B 上分布较多,分别为

１０１２对和１０５２对,同时５D 染色体含有最少的

GBS标记,仅１１对(０．２％).３B染色体标记总数最

多,连锁图遗传距离最长(４３５．０７cM),标记间平均

遗传距离最短(０．４cM);而５D 染色体标记数目最

少,连锁图最短(８８．１７cM),标记间平均遗传距离最

大(５．８８cM)(表１,图３).

图３　利用Avocet和Sujata的１４８个重组自交系构建的小麦高密度遗传连锁图

Fig．３　HighＧdensitylinkagemapconstructedwith１４８RILsderivedfromthecrossbetweenAvocetandSujata

　　通过与近年小麦中构建的遗传连锁图比较,发
现不管是在标记数目,还是在遗传图谱总长度上,本

研究结果都有明显的提高;同时,在标记间平均遗传

距离上,本研究结果与前人结果相当(表２).
表２　遗传连锁图的比较

Table２　Comparisonoflinkagemapsbetweenpresentstudyandpreviousreports

作图群体

Typeof
population

标记数目

No．of
markers

标记类型

Typeof
markers

遗传图谱长度/cM
Lengthoflinkage

map

标记间平均
遗传距离/cM

Adjacentdistance

连锁群数目

No．oflinkage
group

文献或来源

Reference

RIL１) ３７５７ GBS ３３０２．４５ ０．８８ ２９ [１２]

F２ ２９１７ GBS ２３７１．４０ ０．８１ ２１ [１３]

F３ ３０８３ GBS ４２９３．９４ ０．８０ ３１ [１９]

RIL １０１７２ iSelectSNParray ４６７６．１０ ０．３９ ２９ [２０]

RIL ６３１２ iSelectSNParray,SSR ３０４９．４０ １．１０ ２４ [２２]

DH １８５４ SNParray,SSR ４０８２．４４ ２．２０ ３０ [２２]

RIL２) ７２６６ GBS,DArT,SSR ６１０４．４０ ０．８４ ２５
　注:１)３ 个 RIL 群 体 为 PBW３４３×Kingbird、PBW３４３× KenyaSwara 和 PBW３４３× Muu .２)黑 色 加 粗 行 为 本 研 究 结 果.

Note:１)ThreeRILpopulationsarePBW３４３×Kingbird,PBW３４３×KenyaSwaraandPBW３４３×Muu;２)Thelineofblackboldis
theresultsofthisstudy．

９５
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2.3　标记偏分离分析

作图群体双亲本间多态性标记的２种基因型在

群体中理论上应当符合１∶１的比例.对连锁图谱

上的７２６６对标记的２种基因型在重组自交系群体

中的分布进行卡方测验表明,以０．０１概率水平为

准,５３４对标记表现偏分离,占总标记数的７．３％
(表１).在不同亚基因组具有偏分离的标记数目差

异不大,A、B和D基因组上分别有１８６、１９２和１５６
对偏分离标记.但是,不同染色体上的分布又存在

明显 的 差 异.６A 染 色 体 上 偏 分 离 的 标 记 最 多

(７２对,１３．５％),而５D 染色体上没有偏分离标记

(表１).

3　讨　论

本研究利用 GBS、DArTＧarray和 SSR 标记相

结合的方法,共计７２６６对标记用于连锁图谱构建,
覆盖小麦所有染色体,总遗传距离长度为６１０４．４
cM,标记间平均遗传距离为０．８４cM.

由于小麦为异源六倍体植物,其 A、B、D３个染

色体组之间具有一定的同源性,导致传统分子标记

在不同材料之间的多态性较低,限制了高密度小麦

连锁图谱的构建.张帆等[１７]利用１２６对SSR标记

构建了总长为１７７３．２cM 的遗传连锁图,标记间平

均遗传距离为１４．０７cM.李卫华等[１８]用１８４对

SSR标记,获得了类似的标记密度(１６．３２cM).近

期,随着新技术不断开发应用,以二代测序技术为基

础的 GBS标记和SNP芯片对构建小麦高密度遗传

连锁图发挥了重要作用.多个研究结果证明,不管

是 GBS标记[１２Ｇ１３,１９]还是 SNP芯片[２０Ｇ２２],在不同类

型群体中的应用,都获得了比较稳定的结果(表２).
本研究结果表明小麦遗传连锁图的构建还存在

一定优化空间,如５B、６D和７D等多条染色体无法

形成一个单独的连锁群(表１).一方面,虽然本研

究群体中的多态性分子标记较多,但是对于小麦基

因组(１７G)来说,这些标记的覆盖率还是很低.与

此结果类似,Kumar等[２０]利用更 多 数 目 的 标 记

(１０１７２对),得到了２９个连锁群.另一方面,双亲

在这３条染色体上多态性标记较少,也可能导致无

法构建连锁图.再者,在不同染色体上的标记数目

分布不均衡,其中 GBS标记尤为严重.GBS标记

分布较多的染色体是３B和５B,它们分别具有１０１２
(１５．８％)和１０５２(１６．４％)对标记;而与之相对分布

极少的染色体是３D和５D,分别只有１４和１１对标

记.除此之外,其他标记数目少于１００对(占比少于

１．６％)的染色体还较多:如３A、６A、４B、７B、１D、２D、

４D和６D.这种状况造成部分染色体标记间平均遗

传距离较大,如５D染色体为５．８８cM.后续研究需

要对 GBS标记的使用进行适当的优化.
综上,本研究采用 GBS、DArTＧarray和SSR３

种标记相结合的方法构建普通小麦高密度遗传图

谱,一定程度上弥补了单种标记在标记密度、覆盖度

等方面的缺点,为后续小麦高密度遗传图谱构建提

供了新方法.
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Constructinghighdensitygeneticlinkagemapofbread
wheatwithGBS,DArTＧarrayandSSRmarkers

ZHAOChunjie１　LIHuihui２　 LIUDemei３　LANCaixia１

１．CollegeofPlantScience& Technology,HuazhongAgriculturalUniversity,Wuhan４３００７０,China;

２．InstituteofCropScience,ChineseAcademyofAgriculturalSciences,Beijing１０００８１,China;

３．NorthwestInstituteofPlateauBiology,ChineseAcademyofSciences/QinghaiProvincialKey
LaboratoryofCropMolecularBreeding,Xining８１０００８,China

Abstract　GeneticlinkagemapbasedonclassicalmolecularmarkerplatformswithlowdensitycanＧ
notmeettherequirementsforwheatfunctionalgenomicsstudiesduetoitshugeandcomplexgenome．
１４８recombinantinbredlines(RILs)derivedfromthecrossingSujata(Indianwheatvariety)withAvoＧ
cet(Australiawheatvariety)wereusedtoconstructthehighＧdensitygeneticlinkagemapwith６３９７
genotypingＧbyＧseqencing(GBS)markers,７０５ DArTＧarray markersand１６４simplesequencerepeat
(SSR)markers．２１chromosomeswerecoveredby２５linkagegroupswithatotallengthof６１０４．４cM．It
willprovideanimportantresourceforQTLmapping,mapＧbasedcloningandmarkerassistedselectionin
wheatbreeding．

Keywords　wheat(Triticumaestivum L．);linkagemap;GBSmarker;DArTＧarraymarkers;SSR
marker;recombinantinbredlines(RILs)
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