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普通小麦 Soru#1×Naxos 群体代谢物的 QTL 定位

薛明云１,陈杰２,陈伟２,吴纪中３,兰彩霞１,李东芹２

１．华中农业大学植物科学技术学院,武汉４３００７０;２．华中农业大学作物遗传改良国家重点实验室,武汉４３００７０;

３．江苏省农业科学院种质资源与生物技术研究所,南京２１００１４

摘要　以Soru＃１×Naxos构建的RIL群体为材料,对成熟籽粒进行代谢组学测定.结果显示:所检测到的

４７８种已知代谢物含量具有较高遗传力和不同程度的含量变异,这些代谢物中处于同一代谢通路的结构相似的

物质具有相似的含量分布规律.对这些代谢物含量数据进行 QTL定位,共获得２３６种代谢物对应的３８５个

mQTL位点,其中５个位点为被５种以上代谢物共定位的热点区域,分别位于５A(２个热点区域)、５B(１个)、６A
(１个)和６B(１个)染色体.这些热点中有３个由 Naxos提供,２个由Soru＃１提供.
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　　代谢物在植物正常生长发育以及适应不同环境

条件过程中扮演着不可或缺的角色[１Ｇ２].与此同时,
这些代谢物也是人类所需营养元素的重要组成部

分[２Ｇ４].例如,具有不同化学修饰类别的黄酮类物质

与水稻或者拟南芥在地球不同纬度分布状况相关

联[５Ｇ６],而人类饮食结构中的这类黄酮代谢物具有良

好的抗炎症等生物活性[７Ｇ８].由于代谢物种类数量

庞大[９Ｇ１０]且变异丰富[１１],通过结合代谢组学检测手

段与不同的遗传学设计,能够帮助我们更系统地研

究代谢物在植物体内的含量变化及其可能的生物学

意义.该研究思路已经成功应用于水稻、番茄和玉

米等多种作物的代谢组学研究中[１２Ｇ１４],相关研究结

果有助于解析代谢物与植物响应逆境[６,１５]或者与食

物口感风味[１６Ｇ１７]等之间的关联.例如,代谢组学已

经成功用于解析番茄风味和果皮颜色的遗传基础和

代谢机制[１４],为番茄果色和风味育种提供了理论指

导.玉米中的 mQTL分析[１３]则有助于帮助我们全

面了解玉米初生代谢物调控网络.
然而,与其他作物相比,这种将代谢物与数量性

状位点(quantitativetraitloci)相结合(mQTL)或者

与全 基 因 组 关 联 分 析 (genomeＧwideassociation
study)相结合(mGWAS)的方法在小麦研究中仅有

少量报道.在这些研究中,早期的 mQTL研究由于

没有参考基因组信息,未能提供任何候选基因[１８Ｇ１９];
随着小麦基因组测序工作的进行,之后的小麦 mGＧ
WAS结果能够提供可能的候选基因信息[２０],但是

未进行后续验证.目前,在小麦中已经能够使用酶

活功能验证等方式对小麦 mGWAS位点候选基因

的功能进行初步验证[２１],还能尝试探讨这些代谢物

与小麦农艺性状之间的可能关联[２２].与水稻、玉米

等作物相比,小麦代谢组学相关研究,尤其是将代谢

组学测定方法与遗传学设计相结合的研究方式现在

还处于起步阶段,需要进一步研究,一方面促进对

控制小麦不同代谢物的潜在遗传基础的了解,另
一方面则有助于揭示复杂农艺性状背后的分子

机制,从而为小麦遗传改良提供理论基础和分子

资源.
本研究使用由双亲Soru＃１和 Naxos构建的

重组自交系(RIL)群体材料.由于双亲的抗性差

异,前人已利用该RIL群体进行了小麦赤霉病和条

锈病等的 QTL定位研究,获得了潜在抗性数量性

状位点[２３Ｇ２４].然而,目前还没有针对该群体代谢组

学的研究报道.通过对其进行代谢组学检测,能够

了解群体中不同材料的籽粒代谢谱.与此同时,结
合代谢谱信息和对应材料基因型信息进行 mQTL
定位,能够获得可能调控不同代谢物含量的数量性
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状位点,为候选基因克隆和功能验证等后续研究提

供基础数据.另外,还可以将代谢物 QTL和抗病

QTL信息进行联合分析,挖掘可能同时影响特定代

谢物含量与病害抗性的位点,从而为小麦抗病育种

研究提供新的视角.

1　材料与方法

1.1　试验材料

本研究使用由Soru＃１和 Naxos杂交所形成

的含有１１９个株系的F２∶９代RIL群体,其中Soru＃１
为国际玉米小麦改良中心(CIMMYT)育种的１个六

倍体人工小麦品系[２３],系谱为 SABUF/５/BCN/４/

RABI//GS/CRA/３/AE．SQUARROSA (１９０).NaxＧ
os为德国小麦品种,系谱为 Tordo/St．Mir８０８ＧBastiＧ
on//Miranet.该群体成熟籽粒由江苏省农业科学

院吴纪中研究员团队提供.对大田收获的成熟籽粒

随机取５粒进行研磨,即为１个生物学重复.
1.2　代谢物提取与检测

晒干后的种子使用植物组织研磨仪(Qiagen,

Germany)于２９Hz研磨１min后,按照１０００μL/

０．１g粉末的比例加入７０％甲醇用于提取小麦籽粒

代谢物.代谢物提取过程在冰上进行,提取液(７０％
甲醇,预先加入阿昔洛韦至终质量浓度０．１mg/L
作为内标)与粉末充分混合后,每１０min涡旋混匀

１次,涡旋３次后将混合溶液于４°C过夜浸提,于

１００００r/min离心５min后,取上清经０．２２μm 孔

径滤膜(上海安谱)过滤后,即为代谢物样品.代谢

物检测按照参考文献[２５]方法使用 LCＧESIＧMS/

MS系统进行.对于检测到的代谢物信号,使用步

进多反应监测(sMRM)对每种代谢物在不同小麦籽

粒样 品 中 的 相 对 含 量 进 行 定 量 检 测[２６].每 个

sMRM 检测窗口为９０s,检测时长１s,使用 AnaＧ
lyst１．５软件进行数据分析.由于代谢物在不同生

物学样品之间的含量变异远远大于技术重复之间的

变异[２１],本次代谢物检测未进行技术重复.
1.3　统计分析

广义遗传力H２＝VG/(VG＋VE),其中VG和VE

分别为基因型变异和环境变异[２７].使用IciMapＧ
ping软件利用群体基因型数据[２３]构建遗传图谱,结
合代谢组数据进行 mQTL定位并计算每个位点的

加性效应值.取 LOD 值大于２．５的位点为显著

mQTL位点.热图使用R软件包绘制,网络图使用

Cytoscape软件获得.

2　结果与分析

2.1　群体代谢谱检测结果

在群体样品中共检测到４７８种已知代谢物,其
中１５４种物质通过与标准品比对鉴定得到.所检测

到的物质主要包含氨基酸及其衍生物 (Ami,５０
种)、黄酮类物质(Fla,７２种)、脂质(Lip,４４种)、核
苷酸及其衍生物(Nuc,３２种)、有机酸(Org,１２种)、
酚胺(Phe,２９种)、植物激素及其衍生物(Phy,７３
种)、多酚(Pol,４３种)、糖类(Sug,１６种)、维生素及

其衍生物 (Vit,２４ 种)以及其他代谢物 (Oth,８３
种),见图１A.这些代谢物中广义遗传力介于０．４~
０．９范围内的代谢物数量占比８８．２８％(图１B).同

时,有３４９种代谢物含量的变异系数为０．２~０．９,且
有１１４种代谢物含量的变异系数大于０．９(图１C).
对这些代谢物含量分布规律分析显示,结构或者类

别相似的部分代谢物被聚类在一起(图２A),例如包

含吲哚环结构的一些代谢物在群体材料中具有类似

的分布规律(图２B).

图１　代谢谱测定结果中代谢物种类 (A)、广义遗传力 (B)以及变异系数 (C)分布信息

Fig．１　Distributionofmetaboliteclasses(A),broadＧsenseheritability(B)andcoefficientofvariance(C)

foreachmetabolitedetectedinthecurrentstudy

７２１
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　A:所有代谢物在小麦籽粒中分布规律的相关性热图,其中紫色、蓝色和绿色矩形方框标识所对应的代谢物具有相似分布规律,绿色方框

内代谢物详情见图B;B:图 A中绿色矩形方框对应的代谢物信息,这些代谢物之间分布规律的相关系数用灰色连线表示,连线越粗对应相

关系数越高.这些高相关性代谢物中包含９种具有吲哚环结构(该结构骨架用绿色标识)的代谢物.A:HeatmapofcorrelationvaluesreＧ

gardingthesimilaritiesofmetabolitesdistributedinwheatsamples,withinwhichthemetabolitesincludedinthecolored(i．e．,purple,blue

andgreen)rectangleshavesimilardistributionpatterns．Themoredetailedinformationofmetabolitesinvolvedinthegreenrectangleare

showninFig．１B;B:DetailedinformationofmetabolitesincludedinthegreenrectangleofFig．１A．ThePearsoncorrelationvaluesareindicaＧ

tedbythegreylines,wherehighercorrelationvaluescorrespondtothickerlines．Theindoleskeletonswerecommonlyfoundinnineofthe

metabolites,andtheskeletonsareindicatedbygreen．

图２　所测定的４７８种代谢物在１１９份小麦材料籽粒中的分布规律

Fig．２　Thedistributionpatternof４７８metabolitesin１１９wheatkernels

2.2　代谢物数量性状位点(mQTL)定位与分析

利用IciMapping软件对RIL群体的SNP基因

型所构建的遗传连锁图谱[２４]和代谢物测定结果进

行 QTL 分析,对 ２３６ 个代谢物共定位到 ３８５ 个

mQTL位点(LOD ＞ ２．５).这些位点分布于小麦

２１条染色体上,其中 ２B 和 ６B 染色体定位到的

mQTL位点最多,均为３６个(图３A).分析不同类

别代谢物的定位结果数量,发现植物激素类物质

(Phy)定位到的 QTL 位点数量更多,共有 ７０ 个

mQTL位点(图３B).另外,不同类别的代谢物的

平均定位位点数差异不大,而黄酮类(Fla)和酚胺类

(Phe)代谢物最低,平均近２个代谢物才能定位到１
个位点(图３B).和其余类别代谢物相比,本研究中

所检测到的大量黄酮类(Fla)和酚胺类(Phe)代谢物

均没有定位到有效的QTL位点.除了２A和２D染

色体的 mQTL数量相等(图３A),mQTL数目在小

麦３ 个 亚 基 因 组 的 分 布 整 体 呈 现 D 基 因 组 上

mQTL数量更少的染色体偏好性.对于维生素类

代谢物,在B基因组和 D 基因组所定位 mQTL数

量相等,而核苷酸类物质在 D基因组上的位点数甚

至超过B基因组(图３C).此外,各类代谢物均呈现

D基因组定位结果更少的染色体偏好性(图３C).

具体到每条染色体,有５类代谢物(氨基酸、核苷酸、

有机酸、酚胺和糖类)在单条染色体 mQTL数占该

类物质所有位点数的２０％以上(图３D),其中酚胺

类物质接近５０％的 mQTL位点均位于５B染色体

(图３D).对定位到的所有 mQTL位点进行汇总,

发现共有５个位点为 mQTL热点区域,这些位点均

有不少于５个代谢物的定位结果(图４).在这些热

点区域中,共定位代谢物最多的位点为６B染色

体 短 臂 末 端 的 ０．０~０．５cM 区 段 (标 记 为

RAC８７５_c１３０５_１２０ 和 RAC８７５_c４４００２_８１),

共有２２个 代 谢 物 共 定 位 于 该 区 段 范 围 内.另

外,位于５A染色体的热点２(BS０００７５３０８_５１和

Td_c９４００７_２２５)被５种核苷酸类物质共定位(图

４); 热 点 １ (wExc１５０４６ _ ２３２１６３９２ 和

IAAV４０７２)被１６种代谢物共定位,其中１个氨

基酸类物质(S１９_２４００,NＧAcetylＧtryptophan)的

LOD值为２０．９(图４A).同时,该定位热点共包

含５个含有吲哚环结构的色氨酸类 似 物(S１９_

８２１
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２４００、mr６７７、mr１３４６、mr１９７４ 和 mr２０７０,图

４B),这些物质在该小麦群体中具有相似的含量

分布规律(图１).最后分析这５个定位热点区域

对应位 点 的 加 性 效 应 来 源,发 现 其 中 ３ 个 热 点

(热点１、３、４)来源于亲本 Naxos,２个热点(热点

２、５)则来源于Soru＃１.

　A:mQTL在不同染色体上的数量分布;B:不同类别代谢物所定位 mQTL数量信息;C:不同类别代谢物在不同亚基因组上的 mQTL分

布;D;不同类别代谢物在２１条小麦染色体上的 mQTL分布.A:DistributionofmQTLondifferentchromosomes;B:mQTLnumbers

fromeachmetabolitecategory;C:DistributionofmQTLonthethreesubＧgenomes;D:DistributionofmQTLonthe２１wheatchromosomes．

图３　代谢物所定位的mQTL分布类型统计

Fig．３　StatisticsonthemQTLdistributions

９２１
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　５个 mQTL热点分布在４个连锁群上(A),每个热点均定位到不同类别的代谢物类型(B).热点１中所定位到的氨基酸类物质为５种色

氨酸类似物(B),其中１种物质(S１９_２４００)定位的 LOD 值为２０．９(A).ThefivemQTLhotspotsaredistributedonfourlinkagegroups
(A),numerousmetabolitesclassifiedintodifferentcategorieswerecoＧmappedoneachofthehotspots(B)．Theaminoacidderivatives

mappedinhotspot１werefivetryptophanＧdecorativemetabolites(B),inwhichone(S１９_２４００)wasmappedwithLODvalueof２０．９(A)．

图４　mQTL热点统计

Fig．４　StatisticsonthemQTLhotspots

3　讨　论

本研究通过对Soru＃１与 Naxos构建的高代

RIL群体进行代谢组测定和定位,成功获得了大量

的 mQTL位点,这些信息将为未来解析该群体中代

谢组差异的分子机制提供参考.同时,由于２个亲

本在多种病虫害抗性上存在显著差异[２３Ｇ２４],相关定

位结果还能与抗性定位结果进行联合分析,以便挖

掘小麦抗病与代谢物之间可能存在的关联.本研究

通过分析代谢谱,发现处于相同通路、结构类似的代

谢物可能具有相似的含量分布规律(图２),该结果

与小麦中已有报道[２１]类似,相关结果有助于代谢物

候选基因鉴定和通路解析.通过统计 mQTL结果,
发现代谢物定位结果的染色体偏好性(图３),这种

偏好性有可能是由于小麦 D基因组遗传多样性相

对于 A 或者B基因组更低[２８]所导致的.所获得的

定位结果中还包含５个可能控制多种代谢物含量的

热点区域(图４),在这些热点区域内可能存在同时

控制多个代谢物含量的候选基因[２５,２９].例如,位于

５A染色体的热点２仅被６种核苷酸类物质共同定

位(图４),该区域内可能包含影响多种核苷酸代谢

物的候选基因;与此同时,５A 染色体的热点１不仅

０３１
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对于代谢物S１９_２４００有较大 LOD值,还被另外４
种包含吲哚环结构的代谢物共同定位.由于这些代

谢物结构类似(图１B)且处于色氨酸代谢途径,该染

色体区段可能存在候选基因,主要通过控制代谢物

S１９_２４００的合成或者分解,影响多种与之结构相

关、处于相同代谢通路的色氨酸类物质的相对含

量.通过分析所获得５个 mQTL热点的加性效应

来源,发现２个亲本对其中不同热点均有贡献,表
明合理利用不同亲本组合有助于更好地进行小麦

代谢组学研究,以及针对这些热点区域的进一步

研究有助于候选基因鉴定和解析该群体代谢组

差异.
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MappingtheQTLsofmetabolitesinRILpopulation
ofcommonwheatSoru＃１×Naxos

XUEMingyun１,CHENJie２,CHEN Wei２,WUJizhong３,LANCaixia１,LIDongqin２

１．CollegeofPlantScienceandTechnology,HuazhongAgriculturalUniversity,

Wuhan４３００７０,China;

２．KeyLaboratoryofCropGeneticsandImprovement,Wuhan４３００７０,China;

３．InstituteofGermplasmResourcesandBiotechnology,JiangsuAcademyof
AgriculturalSciences,Nanjing２１００１４,China

Abstract　ThecontentsofmetabolitesinthematurekernelsofeachlinefromtheRILpopulation
constructedbycrossingthecommonwheatSoru＃１withNaxosweredetermined．Theresultsshowed
thatthecontentsof４７８knownmetabolitesdetectedhadhighbroadＧsenseheritabilityandvaryingdeＧ
greesofcontentvariation．Amongthesemetabolites,thestructurallysimilarmetaboliteinvolvedinthe
samemetabolicpathwayhadthesimilarruleofcontentdistribution．TheQTLmappingofcontentsof
metabolitesdetectedresultedinatotalof３８５mQTLlocicorrespondingto２３６metabolites．Fiveofthem
arehotspotscoＧmappedbymorethanfivemetabolites,locatedonthechromosome５Awith２hotspots,

５Bwith１hotspot,６Awith１hotspot,and６Bwith１hotspot,respectively．Threeofthesehotspotsare
fromNaxosandtwoarefromSoru＃１．

Keywords　wheat;metabolomics;RILpopulation;QTL mapping;kernelmetabolicspectrum;

candidategenesidentification
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