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基于 ILs 玉米抗旱相关位点分析
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摘 要：选用抗旱性优良的玉米自交系郑独青为供体，采用高代回交方法构建以自交系昌 7-2 为主要遗传背

景的导入系群体，通过 SSR标记检测群体中供体等位基因的导入频率，利用卡方检验对等位基因导入频率的偏离进

行检测，同时结合表型 -基因型方差分析的方法，对抗旱群体进行抗旱性相关位点分析。结果表明，卡方检验发现显

著位点 33 个，方差分析检测到 24 个，其中 15 个位点被两种方法同时检测到。
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Analysis of Drought-resistant Loci by ILs in Maize
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Abstract: ILs mapping populations deriving from Chang7-2 and Zhengduqing were constructed under drought

stress. The population were used in the present study to detect genomic regions for drought tolerance at vegetative

stage by the use of SSRmarkers and statistical methods such as χ2 test and ANOVA, thirty-three belonged to allelic

frequency-deviation loci detected by chi-square test and 24 were detected by analysis of variances(ANOVA) with data

from progeny test in replicated experiments. Fifteen loci were detected both by chi-square test and ANOVA.
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干旱胁迫是影响玉米生产的重要因素。通过构

建遗传群体精细定位相关 QTLs，克隆相关基因，并

采用分子标记辅助选择技术选育抗旱高产品种是解

决玉米干旱最有效的途径之一。国内外围绕玉米抗

旱性，利用分子数量遗传学的手段先后鉴别出一些

抗旱 QTL[1～3]。由于抗旱性的遗传和分子机制相当复

杂，受 QTL 间以及其与环境间的互作关系影响，依

靠这些 QTL 还不足以有效开展抗旱性的分子标记

辅助选择。对于复杂性状的遗传分析，高代回交群

体尤其是近等基因系、回交重组近交系群体和导入

系群体等用于 QTL 定位的研究越来越多，其优点是
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把基因发掘与性状改良过程相结合，有助于对 QTLs

精细定位和遗传效应深入研究。

本研究在对前期构建的大规模导入系群体及其

亲本抗旱鉴定的基础上，选用抗旱性强的玉米自交

系郑独青作为供体材料，结合高代回交育种与干旱

条件下产量和花期性状的极端选择，运用“遗传搭车

作图”的原理和方差分析，定位玉米的抗旱性相关位

点，为玉米抗旱分子育种提供信息和材料支撑。

1 材料与方法

1.1 导入系群体的构建

本试验将生产上广泛应用的玉米自交系昌 7-2

为轮回亲本，与郑独青杂交 1 次，回交 3 次，自交 2

次，得到 3 个 BC3F2 代导入系。2011 年冬，在海南自

然干旱环境对 BC3F2 代进行干旱胁迫处理(在播种后

不再浇水)，将存活的 4 株 BC3F2 代单株进行自交获

得 BC3F3 代种子。BC3F2 和 BC3F3 作为本研究试验基
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础材料。

1.2 导入系群体抗旱性鉴定

2011 年冬，BC3F2 代种植于海南省南繁基地，两

行区，行长 5.0 m，行距 80 cm，株距 30 cm，昌 7-2 作

为对照。2012 年春，BC3F3 代种植于河南省水利科学

研究院试验基地旱棚，两行区，行长 3.0 m，行距 40 cm，

株距 30 cm，昌 7-2 作为对照。调查单株花期相关性

状，包括抽雄期、散粉期、吐丝期、散粉 -吐丝间隔期

(ASI)。在玉米收获后考察单株产量相关性状，包括总

重、粒重、百粒重、粒深、穗长、穗粗、穗行数、行粒数、

轴重、轴粗，调查标准参照文献[4]。

1.3 基因型分析

根据 MaizeGDB(http://www.maizegdb.org)公布的

IBM图谱，从均匀覆盖全基因组的 360 对 SSR标记

中在亲本昌 7-2 和郑独青间进行多态性检测，与

昌 7-2 相同的纯合等位基因型记为 A，与郑独青相

同的纯合等位基因型记为 B。

1.4 统计分析

利用获得的基因型数据对各个区段供体等位基

因频率 BC3 代预测值(0.062 5)的偏离情况进行计算，

以卡方测验作近似的显著性检测，显著水平为

0.005。利用 SAS PROCGLM分别对选择后代在干旱

条件下的单株产量和花期相关性状与标记基因型进

行方差分析，显著性水平设置为 0.01。

利用性状 -标记间单向方差分析对导入系群体

的 12 个目标性状进行 QTL 定位。当 QTL 效应的 P
值≤0.000 5 时，认为 QTL 存在；如果邻近位点间图

距较近，就初步认定是同一个 QTL。显性度 =显性

效应值 /|加性效应值 |，DR=0.21～0.80 为正向部分

显性；DR=0.8～1.20 为正向显性方式；DR>1.20 时为

正向超显性方式。数值在相应的负值区间，则表示与

之对应的负向作用方式。

2 结果与分析

2.1 导入系 BC3F2 和 BC3F3 代产量相关性状鉴定

BC3F2 代的 3 个家系中，除编号 210 家系部分性

状外，其余两个家系的产量相关性状平均值均高于

对照昌 7-2。其中，与对照相比，编号 208 家系各产

量相关性状都达到了极显著水平(表 1)。在 BC3F2 代

筛选出综合表现最突出 4 个抗旱单株。

208 平 均 84.93** 70.98** 23.35* 0.49** 10.50** 4.25** 16.00** 21.50** 3.27** 12.57**

标准误差 10.22 8.50 1.66 0.07 0.95 0.17 0.89 1.93 0.12 1.86

209 平 均 48.39** 39.22** 22.89* 0.37 8.67* 3.75 14.33 15.33 3.10 8.05

标准误差 3.35 2.50 3.71 0.07 0.40 0.11 0.33 2.04 0.10 1.69

210 平 均 37.17 28.76 18.67 0.40 7.70 3.60 12.40 12.80 3.00 7.46

标准误差 6.21 6.43 1.23 0.05 0.60 0.10 0.75 1.96 0.09 1.07

昌 7-2 平 均 40.60 33.49 21.81 0.31 7.42 3.67 13.67 13.67 2.45 6.80

标准误差 5.49 5.42 1.22 0.14 0.54 0.25 1.41 1.20 0.09 0.26

注：**、* 分别表示在 1%、5%水平上显著。下表同。

Notes: ** and * indicated significant at 1% and 5% level, respectively. The same below.
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表 1 BC3F2 群体产量相关性状表型分析

Table 1 Phenotypic analysis of yield-related traits for the BC3F2 population

考察 4 份 ILs 自交后代 BC3F3 的产量和花期相

关性状(表 2)，结果表明，4 个自交家系的抽雄期、散

粉期、吐丝期及 ASI 比对照显著缩短；所有产量相关

性状远远高于轮回亲本表型值，并达到极显著水平。

通过对 BC3F3 代的抗旱性评价，表明 BC3F2 所选抗

旱单株抗旱性强并且稳定。

2.2 亲本间多态性引物筛选及导入片段统计

从均匀覆盖全基因组的 360 对 SSR标记，共检

测到 116 对在亲本之间有多态性的引物。多态性引

物在各染色体上的分布数目和多态性比例存在较大

差别(表 3)，引物数目在 8(chr7、chr10)～22(chr1)之

间，多态性比例变化范围为 26.3% (chr9)～40.7%

(chr1)，第 1 染色体的多态性比例较平均值高出

8.5%。

编号 208 的 4 个家系中共检测出 119 个导入片

段，不同染色体之间的导入片段变化范围较大，数目

在 5(chr5)～22(chr1)之间。其中，第 1、2、3 染色体上

导入片段数目较多，分别为 22、20、16 个，在一定程
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208-2 平 均 69.37** 58.58** 26.75** 0.58** 10.38** 4.24** 14.63**

标准误差 4.81 4.45 0.82 0.08 0.36 0.07 0.61

208-5 平 均 75.82** 64.69** 26.17** 0.72** 10.92** 4.31** 14.6**

标准误差 8.08 7.36 0.86 0.02 0.65 0.10 1.02

208-7 平 均 66.81** 55.46** 25.18** 0.57** 11.00** 4.16** 14.00**

标准误差 6.43 5.94 1.46 0.07 0.58 0.16 0.92

208-8 平 均 71.51** 61.08** 28.41** 0.67** 10.35** 4.38** 13.85**

标准误差 10.49 9.49 1.55 0.06 0.92 0.22 1.16

昌 7-2 平 均 16.07 12.45 15.60 0.30 5.62 3.00 9.00

标准误差 2.22 2.34 0.45 0.04 0.53 0.03 1.00

材料代号

Material code

项 目

Item

行粒数(粒)

Grains per row

轴重(g)

Cob diameter

轴粗(cm)

Cob weight

抽雄期(d)

DTT

散粉期(d)

DTP

吐丝期(d)

DTS

散粉 -吐丝间隔(d)

ASI

208-2 平 均 20.50** 9.65** 3.24** 51.51* 54.85* 56.42* 1.08**

标准误差 0.76 0.56 0.43 0.41 0.50 0.46 0.22

208-5 平 均 22.8** 9.91** 2.86** 51.73* 55.10 56.72* 1.72*

标准误差 1.24 0.98 0.07 0.70 0.82 0.76 0.33

208-7 平 均 21.13** 10.29** 2.95** 48.67** 51.71** 52.98** 1.17**

标准误差 1.41 0.77 0.08 0.42 0.35 0.49 0.30

208-8 平 均 18.42** 9.52** 3.02** 48.83** 51.64** 53.00** 1.84*

标准误差 1.19 1.10 0.13 0.68 0.45 0.81 0.52

昌 7-2 平 均 8.60 3.41 2.04 55.23 57.23 60.91 2.56

标准误差 1.54 0.49 0.04 0.50 0.48 0.60 0.40

材料代号

Material code

项 目

Item

总重(g)

Total weight

粒重(g)

Seed weight

百粒重(g)

100-grain weight

粒深(cm)

Seed length

穗长(cm)

Ear length

穗粗(cm)

Ear diameter

穗行数(行)

Rows of ear

表 2 BC3F3 群体产量和花期相关性状表型分析

Table 2 Phenotypic analysis of yield and flowering related traits for the BC3F3 population

度上反映该 3 条染色体对玉米的抗旱性具有紧密的

关系，对抗旱性研究意义较大；第 5、7 染色体上导入

片段数目较少，分别只有 5、6 个。

单态引物(个) 32 26 25 29 26 21 15 23 28 19 244

多态引物(个) 22 13 13 12 9 10 8 11 10 8 116

总计(个) 54 39 38 41 36 31 23 34 38 27 360

多态比例(%) 40.7 33.3 34.2 29.2 25.7 32.3 34.7 32.3 26.3 29.6 32.2

导入片段数(个) 22 20 16 10 5 10 6 10 12 8 119

项 目

Item
chr1 chr2 chr3 chr4 chr5 chr6 chr7 chr8 chr9 chr10

合 计

Total

表 3 亲本间多态性引物筛选

Table 3 Screening of SSRprimer pairs between the parents

2.3 卡方测验

以 116 对多态性 SSR引物，对 BC3F3 代导入群

体各标记位点基因的分离比进行卡方测验，共检测

出 33 个显著的标记位点，分布在除第 6、7 染色体之

外的 8 条染色体上。显著标记位点在各染色体上的

分布数目、导入频率以及卡平方值存在较大差别

(表4)，标记位点数目在 1(chr5)～10(chr1)之间，导入

频率的范围在 0.42～0.81 之间，卡平方值的范围在

12.89～390.03 之间。进一步分析发现，导入频率显

著提高的位点主要集中于染色体的部分区域，如第

1 染色体 1.01、1.05、1.09-1.10 位置，第 2 染色体

bin2.00-2.02 位置，第 3 染色体 bin3.06-3.07 位置等

(图 1)。这些染色体区段可能与玉米抗旱性具有紧密

的关系。
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A B A B

bnlg1179 1.01 0.52 0.48 169.85 ** umc2381 3.07 0.49 0.51 158.16 **

umc1106 1.01 0.74 0.26 23.11 ** bnlg1754 3.09 0.55 0.45 132.53 **

umc2224 1.01 0.75 0.25 17.52 ** phi295450 4.01 0.74 0.26 23.11 *

umc1568 1.02 0.75 0.25 15.19 ** umc1329 4.06 0.46 0.54 176.03 **

umc1297 1.05 0.76 0.24 12.89 ** umc1039 4.08 0.79 0.21 21.06 *

umc1703 1.05 0.76 0.24 15.08 ** umc1101 4.09 0.73 0.27 25.54 **

umc1323 1.05 0.76 0.24 15.61 ** umc2115 5.02 0.45 0.55 146.73 **

umc1395 1.05 0.77 0.23 13.19 * umc1868 8.02 0.74 0.26 18.45 *

umc2047 1.09 0.49 0.51 182.66 ** phi080 8.08 0.64 0.36 52.76 **

phi308707 1.10 0.78 0.22 14.11 * umc1231 9.05 0.81 0.19 35.47 **

umc2246 2.00 0.72 0.28 23.16 ** umc1733 9.06 0.73 0.27 22.59 **

umc1165 2.00 0.48 0.52 156.03 ** bnlg1506 9.07 0.81 0.19 50.66 **

bnlg1017 2.02 0.48 0.52 158.81 ** mmc0501 10.02 0.76 0.24 22.66 **

umc1934 2.02 0.76 0.24 18.24 * phi050 10.03 0.53 0.47 130.47 **

umc1773 3.04 0.76 0.24 15.08 ** umc2122 10.06 0.74 0.26 17.24 *

umc2127 3.05 0.70 0.30 28.93 * bnlg1360 10.07 0.42 0.58 390.03 **

umc1174 3.05 0.76 0.24 13.45 *

标 记

Marker

染色体区段

Chromosome

bin

基因频率

Gene frequency
卡平方值

字2 value

显著性

Significance

标 记

Marker

染色体区段

Chromosome

bin

基因频率

Gene frequency
卡平方值

字2 value

显著性

Significance

表 4 S SR标记在 BC3F3 代导入片段频率和卡平方显著性检验

Table 4 Introgressed genomic segments for drought tolerance detected in ILs

图 1 抗旱导入系中利用卡方测验并结合方差分析的方法检测到抗旱性位点的染色体分布

Fig.1 Distribution of drought resis tant loci detected by chi-square test and analysis of variances(ANOVA) on the chromosome
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2.4 方差分析

通过对干旱胁迫下产量相关性状和基因型的方

差分析，在 0.01 的显著水平下共检测到 13 个位点。

其中，7 个是正向超显性，3 个是正向显性，2 个是负

向超显性，1 个是负向部分显性。 qTW1、qTW2、
qSW2、qSL1-2、qEL2、qED2 均为超显性，并表现出极

大的表型贡献率。同时，在这些方差分析检测到的

位点中，有 12 个与卡方测验发现的超导入位点相

吻合。

花期相关性状和基因型的方差分析，在显著水

平下共检测到 11 个位点。其中，1 个正向超显性，3

个负向超显性，4 个负向部分显性，3 个负向显性。

qDTT1-1、qDTT1-2、qASI1、qASI3、qASI4 均为负向显

性或超显性，并且表现出较高的贡献率。在这些方差

分析检测到的位点中，有 9 个与卡方测验检测到的

超导入位点相吻合。

总 重 qTW1 1 umc2047 2.87 38.35 -7.27 20.35 2.80

qTW2 2 bnlg1017 3.55 34.68 -5.64 13.87 2.46

粒 重 qSW1 1 bnlg1179 2.64 27.42 16.12 -12.09 -0.75

qSW2 2 bnlg1017 3.10 32.10 -5.26 6.36 1.21

百粒重 qHGW1 1 umc1106 2.68 31.28 -5.30 5.19 0.98

qHGW3 3 umc1733 2.62 28.39 -4.40 4.79 1.09

粒 深 qSL1-1 1 umc2224 2.66 27.34 -0.13 0.11 0.85

qSL1-2 1 umc2047 5.63 42.23 -0.02 -0.05 -2.50

穗 长 qEL2 2 umc2246 4.27 32.15 -0.61 1.56 2.57

穗 粗 qED2 2 umc2246 2.54 25.93 -0.10 0.29 2.96

qED10 10 mmc0501 2.76 56.59 -0.28 0.75 2.68

穗行数 qRN1 1 umc1661 2.51 25.80 -0.97 -2.83 -2.92

轴 粗 qCD2 2 phi083 2.62 21.43 0.12 0.15 1.33

DTT qDTT1-1 1 umc1297 7.00 34.12 -1.81 -1.75 -0.97

qDTT1-2 1 umc1323 2.54 33.95 2.06 -3.89 -1.89

qDTT3 3 bnlg1754 2.57 22.56 -1.66 -0.89 -0.54

qDTT10 10 bnlg1360 2.50 24.95 -2.33 -1.86 -0.80

DTP qDTP9 9 umc1267 7.39 43.29 3.34 -1.80 -0.54

DTS qDTS1 1 umc1703 4.44 20.72 -1.65 -1.18 -0.72

qDTS3 3 bnlg1754 3.30 25.67 -1.75 -1.55 -0.89

qDTS5 5 umc1097 2.91 12.90 0.40 1.14 2.85

ASI qASI1 1 bnlg1556 2.83 32.55 2.11 -2.32 -1.10

qASI3 3 bnlg1754 4.33 32.64 1.17 -1.14 -0.98

qASI4 4 umc1329 2.79 32.44 2.24 -2.64 -1.18

性 状

Trait
QTL

染色体

Chr.

连锁标记

Linkage marker

LOD值

LOD

贡献率(%)

PVE

加性效应

Add

显性效应

Dom

显性度

D/|A|

表 5 昌 7-2×郑独青 BC3F3 代抗旱 QTL

Table 5 Putative QTL for drought related traits detected in the BC3F3 of Chang7-2×Zhengduqing population

3 结论与讨论

本研究利用连续回交选育的导入系群体，在干

旱胁迫下获得 4 个优于轮回亲本的抗旱导入系，入

选群体较多地保留了与抗旱性有关的有利等位基

因。在以往研究中应用的作图群体主要针对有分离

变异的群体，由于定向选择导致群体的规模小、等位

基因频率偏离严重，无法进行传统的连锁作图分析。

本研究借助玉米遗传图谱及相对位置明确的 SSR

标记，利用基于遗传搭车(Genetic hitch-hiking)原理[5]

的卡方测验与方差分析(ANOVA)相结合，挖掘抗旱

性选择群体相关位点，所得到的结果与以往的研究

结果相接近。

与前人研究发现的抗旱性位点所在的区域对比

来看，其中有 5 个位点与本研究的结果相吻合[6～9]，

如 qSW2、qASI1、qDTS3、qDTS5 和 qASI4，在一定程

度上体现了检测的可靠性。同时，也有一些位点是首

次报道，特别是 qTW1、qTW2、qSL1-2、qEL2、qED2
和 qED10，很可能是干旱胁迫下与产量直接相关的

新抗旱性位点，qDTT1-1、qDTT1-2、qASI3 很可能与
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花期相关性状直接相关。

本研究中利用卡方测验共发现 33 个与抗旱性

相关的导入位点，多于方差分析位点(24 个)，剔除重

复位点(一因多效)，二者之间有 15 个位点相同，说明

卡方测验所发现的部分位点确实与产量和花期性状

相关。同时，方差分析检测到的位点如 qCD2、
qDTS5、qDTP9，则完全没有检测到显著的等位基因

频率偏离，因此，无法利用简单的表型选择，应通过

改变群体的基因频率来加以改良。

许多研究发现，控制不同性状的 QTL 可定位在

相同或相近的染色体区域，成为一个密集的 QTL

簇，它能够为选择目标性状直接相关的位点带来有

利等位基因，一些间接相关的位点也同样受到选择

的影响。本研究也发现几个这样的重要染色体区段，

分别位 于 bin1.01、1.05、1.07、1.09-1.10、2.00-2.02、

3.06-3.08 区段。通过后代鉴定和分子标记辅助选择

可以对这些导入片段加以合理的利用，其中，在第 1

染色体上 bin1.01-1.02 区间内的 QTL 簇与 Rahman

等[10]和 Zhu 等[11]在干旱胁迫下定位到与产量相关的

主效 QTL 以及陈志辉等[12]在该区域控制千粒重和产

量的 QTL 簇重叠，这表明该区域确实是与抗旱相关

性状 QTL 密集的一个热点区域，说明利用选择性导

入系来定位重要性状的候选基因组区域是可行的。

抗旱导入系的抗旱性较轮回亲本都有了很大提

高。抗旱性提高的原因一方面来自供体亲本导入的

主效抗旱基因，另一方面由于供体亲本基因导入形

成的新基因间的互作。无论哪种作用方式，群体抗旱

性的提高都是由于供体亲本遗传片段的导入所引起

的。本研究中检测显著的导入位点中大多数属于供

体超导入的类型也证明了这一点，并显示了这些遗

传区域对玉米抗旱性的重要作用。
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