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大豆定向选择群体耐旱性位点基因型分析及 ＱＴＬ定位
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　　摘要：利用Ｃｌａｒｋ导入到红丰１１为背景的回交导入系进行萌芽期和苗期的连续性耐旱鉴定，经萌芽期鉴定，获
得３６个耐旱定向选择导入系。对耐旱选择导入系进行全基因组ＳＳＲ标记扫描，并以随机群体作为对照，计算供体
基因型的导入频率，利用卡方测验检测显著偏分离的ＳＳＲ标记位点，并结合ＧＧＴ图示基因型软件对各染色体连锁
群进行分析。其中在Ｌ连锁群的Ｓａｔｔ３９８和Ｓａｔｔ１５６两个位点有显著的供体片段“超导入”现象，供体基因型导入频
率为０．９１６７和０．９５８３，卡方值高达１８２和２０１．５。另外，在Ｆ连锁群的Ｓａｔｔ４２３，Ｋ连锁群的Ｓａｔｔ１６７以及Ｎ连锁群
的Ｓａｔ＿０８４等位点也出现供体导入片段的偏分离现象。同时，对萌芽期耐旱鉴定中相对发芽率表现超亲的３５个株
系采用性状－标记间的单向方差分析（Ｐ＜０．０１）和ＱＴＬ定位，共检测到１４个控制相对发芽率的ＱＴＬ，分布在４个
连锁群上，其中与卡方测验检测的结果相比较，在 Ｓａｔｔ１５６，Ｓａｔｔ４２３，Ｓａｔｔｔ１６７等位点具有一致性，说明这些位点是与
大豆耐旱性紧密相关的ＱＴＬ位点。以上结果为进一步开展大豆耐旱性有利基因的精细定位、克隆和分子设计育种
奠定了基础。

关键词：大豆；导入系；耐旱性；基因型分析；ＱＴＬ定位
中图分类号：Ｓ５６５．１０３　　文献标识码：Ａ　　文章编号：１００７－９０８４（２００９）０３－０２８５－０８

ＧｅｎｏｔｙｐｅａｎｄＱＴＬａｎａｌｙｓｉｓｏｆｄｒｏｕｇｈｔｔｏｌｅｒａｎｃｅｌｏｃｉｆｏｒｄｉｒｅｃｔｉｏｎａｌｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｉｎｓｏｙｂｅａｎ
ＬＩＣａｎ－ｄｏｎｇ１，２，ＪＩＡＮＧＨｏｎｇ－ｗｅｉ１，２，ＬＩＵＣｈｕｎ－ｙａｎ１，２，ＱＩＵＰｅｎｇ－ｃｈｅｎｇ１，２，

ＺＨＡＮＧＷｅｎ－ｂｏ１，２，ＬＩＷｅｎ－ｆｕ１，２，ＧＡＯＹｕｎ－ｌａｉ１，２，ＣＨＥＮＱｉｎｇ－ｓｈａｎ１，ＨＵＧｕｏ－ｈｕａ２，３

（１．ＣｏｌｌｅｇｅｏｆＡｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅＮｏｒｔｈｅａｓｔＡｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌＵｎｉｖｅｒｓｉｔｙ，Ｈａｒｂｉｎ１５００３０，Ｃｈｉｎａ；
２．ＬａｎｄＲｅｃｌａｍａｔｉｏｎＲｅｓｅａｒｃｈａｎｄＢｒｅｅｄｉｎｇＣｅｎｔｅｒｏｆＨｅｉｌｏｎｇｊｉａｎｇＰｒｏｖｉｎｃｅ，Ｈａｒｂｉｎ１５００９０，Ｃｈｉｎａ；
３．ＴｈｅＮａｔｉｏｎａｌＲｅｓｅａｒｃｈＣｅｎｔｅｒｏｆＳｏｙｂｅａｎＥｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇａｎｄＴｅｃｈｎｏｌｏｇｙ，Ｈａｒｂｉｎ１５００５０，Ｃｈｉｎａ）

Ａｂｓｔｒａｃｔ：Ｓｏｙｂｅａｎｉｓｇｒｏｗｎｗｏｒｌｄｗｉｄｅｗｈｅｒｅｍａｎｙａｒｅａｓａｒｅｕｎｄｅｒｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓ．Ｔｈｅｄｒｏｕｇｈｔｔｏｌｅｒａｎｃｅ
（ＤＴ）ｂｅｃｏｍｅｓａｖｅｒｙｉｍｐｏｒｔａｎｔｔｒａｉｔ．ＰｒｅｖｉｏｕｓｓｔｕｄｉｅｓｈａｖｅｉｄｅｎｔｉｆｉｅｄｍａｎｙＱＴＬｓａｓｓｏｃｉａｔｅｄｗｉｔｈＤＴａｎｄｉｔｓｒｅｌａｔ
ｅｄｔｒａｉｔｓ，ｂｕｔｔｈｅｒｅｗａｓｌｉｔｔｌｅｒｅｓｅａｒｃｈｏｎｔｈｅｇｅｎｏｔｙｐｅａｎａｌｙｓｉｓ．ＩｎｏｒｄｅｒｔｏｏｂｔａｉｎｍｏｒｅｕｓｅｆｕｌＤＴｍａｔｅｒｉａｌａｎｄｆｉｎｄ
ｏｕｔｒｅｌａｔｅｄｓｔｅａｄｙａｎｄｒｅｐｅａｔａｂｌｅＱＴＬｓ，ａｐｒｉｍａｒｙｂａｃｋｃｒｏｓｓｉｎｔｒｏｇｒｅｓｓｉｏｎｌｉｎｅｓ（ＩＬｓ）ｗｅｒｅｃｏｎｓｔｒｕｃｔｅｄｗｉｔｈＨｏｎｇ
ｆｅｎｇ１１ａｓｒｅｃｕｒｒｅｎｔｐａｒｅｎｔａｎｄＣｌａｒｋａｓｄｏｎｏｒｐａｒｅｎｔ．３５ｄｒｏｕｇｈｔｔｏｌｅｒａｎｃｅｉｎｔｒｏｇｒｅｓｓｉｏｎｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓｗｅｒｅｓｃｒｅｅｎｅｄ
ｆｒｏｍ７２ＢＣ１Ｆ３ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓｕｓｉｎｇｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎｓｃｒｅｅｎｉｎｇ．Ｔｈｅｎ３６ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓｆｒｏｍ１１ｓｕｐｅｒｉｎｔｒｏｇｒｅｓｓｉｏｎｐｏｐｕｌａ
ｔｉｏｎｓｗｅｒｅｏｂｔａｉｎｅｄａｆｔｅｒｓｅｅｄｌｉｎｇｓｃｒｅｅｎｉｎｇ．Ｃｏｍｐａｒｉｎｇｗｉｔｈｔｈｅｒａｎｄｏｍｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ，ｗｈｉｃｈｗｅｒｅｓｅｌｅｃｔｅｄｆｒｏｍｔｈｅ
ｓａｍｅｇｅｎｅｒａｔｉｏｎｏｆＩＬｓ，ｔｈｅｗｈｏｌｅｇｅｎｏｍｅＳＳＲｍａｒｋｅｒｓａｎｄｃａｌｃｕｌａｔｉｏｎｆｏｒｔｈｅｆｒｅｑｕｅｎｃｙｏｆｄｏｎｏｒｇｅｎｅｓｓｅｇｍｅｎｔｓ
ｈａｄｂｅｅｎａｎａｌｙｚｅｄｗｉｔｈｔｈｅ３６ＤＴｄｉｒｅｃｔｉｏｎａｌｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ．Ｉｎａｄｄｉｔｉｏｎ，Ｘ２ｔｅｓｔａｎｄＧＧＴａｎａｌｙｓｉｓｆｏｒｔｈｅｇｅｎｏｔｙｐｅｓ
ｈａｄａｌｓｏｂｅｅｎｃｏｍｐｕｔｅｄ．ＴｈｅｒｅｗｅｒｅｅｘｃｅｓｓｉｖｅｉｎｔｒｏｇｒｅｓｓｉｏｎｏｆＳａｔｔ３９８ａｎｄＳａｔｔ１５６ｉｎＬｌｉｎｋａｇｅｇｒｏｕｐ，ｗｉｔｈｔｈｅｆｒｅ
ｑｕｅｎｃｙｏｆｄｏｎｏｒｇｅｎｅｓｗｅｒｅ０．９１６７ａｎｄ０．９５８３，ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ，ａｎｄｔｈｅｖａｌｕｅｓｏｆＸ２ｗｅｒｅ１８２ａｎｄ２０１．５，ｒｅｓｐｅ

收稿日期：２００８０９１０
基金项目：引进国际先进农业科学技术计划（９４８计划）项目（２００６Ｇ０１）；国家高技术研究发展计划（８６３计划）项目（２００６ＡＡ１０Ｚ１Ｆ４）；黑龙江
省博士后科研启动基金（ＬＨＫ－０４０１４）
作者简介：李灿东（１９８４－），男，黑龙江省，硕士研究生，大豆导入系构建及相关农艺性状ＱＴＬ精细定位，Ｅ－ｍａｉｌ：ｌｉｃａｎｄｏｎｇ＿２００８＠１２６．ｃｏｍ
通讯作者：陈庆山，教授，大豆遗传育种及生物技术，０４５１－５５１９１９４５，Ｅ－ｍａｉｌ：ｑｓｈｃｈｅｎ＠１２６．ｃｏｍ；胡国华，研究员，大豆遗传育种，０４５１－
５５１９９４７５，Ｅ－ｍａｉｌ：Ｈｕｇｈ７５７＠ｖｉｐ．１６３．ｃｏｍ



ｃｔｉｖｅｌｙ．ＴｈｅｓａｍｅｗｅｒｅＳａｔｔ４２３ｉｎＦｌｉｎｋａｇｅｇｒｏｕｐ，Ｓａｔｔ１６７ｉｎＫＬｉｎｋａｇｅｇｒｏｕｐ，ａｎｄＳａｔ＿０８４ｉｎＮＬｉｎｋａｇｅｇｒｏｕｐ．
ＴｈｅＱＴＬｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎｏｆｔｈｅｒｅｌａｔｉｖｅｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎｉｎｄｅｘｗａｓｃｏｎｄｕｃｔｅｄｂｙｏｎｅ－ｗａｙＡＮＯＶＡ（ｆｏｒｓｉｎｇｌｅｍａｒｋｅｒａ
ｎａｌｙｓｉｓ，Ｐ＜０．０１）ｗｉｔｈｔｈｅ３５ＤＴｉｎｔｒｏｇｒｅｓｓｉｏｎｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ．１４ＱＴＬｓｉｎ４ｌｉｎｋａｇｅｇｒｏｕｐｓｆｏｒｒｅｌａｔｉｖｅｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ
ｒａｔｅｗｅｒｅｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｅｄ．ＣｏｍｐａｒｉｎｇｗｉｔｈｔｈｅｒｅｓｕｌｔｓｏｆＸ２ｔｅｓｔ，ｔｈｅｒｅｗｅｒｅｍａｎｙｃｏｎｓｉｓｔｅｎｔＱＴＬｓｉｎｃｌｕｄｉｎｇＳａｔｔ１５６，
Ｓａｔｔ４２３，Ｓａｔｔｔ１６７．ＩｔｗａｓｐｒｏｖｅｄｔｈａｔｔｈｅｓｅｌｏｃｉｗｅｒｅａｓｓｏｃｉａｔｅｄｗｉｔｈＤＴｏｆｓｏｙｂｅａｎ．Ｔｈｅｒｅｓｕｌｔｓａｂｏｖｅｗｏｕｌｄｂｅａ
ｇｏｏｄｆｏｕｎｄａｔｉｏｎｉｎｆｉｎｅｍａｐｐｉｎｇ，ｃｌｏｎｉｎｇａｎｄｍｏｌｅｃｕｌａｒｂｒｅｅｄｉｎｇｏｆｆａｖｏｒａｂｌｅｇｅｎｅｓｒｅｌａｔｅｄｔｏＤＴｉｎｓｏｙｂｅａｎ．

Ｋｅｙｗｏｒｄｓ：Ｓｏｙｂｅａｎ；Ｉｎｔｒｏｇｒｅｓｓｉｏｎｌｉｎｅｓ；Ｄｒｏｕｇｈｔｔｏｌｅｒａｎｃｅ；Ｇｅｎｏｔｙｐｅａｎａｌｙｓｉｓ；ＱＴＬｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ

　　地球上的水资源有限，而且分布不均，干旱、半
干旱地区约占土地面积的 ３６％，占总耕地面积的
４２．９％，其它地区也受到周期性或难以预测的不定
期干旱影响。近年来由于气候的不断恶化，干旱对

农业生产的威胁日益严重，已成为世界上干旱半干

旱地区生产的主要问题［１］。干旱对作物产量的影

响在诸多逆境中占首位，其危害相当于其它自然灾

害之和［２］。解决干旱胁迫问题的途径，除了改善农

田水分环境，提高水的利用率，另一方面就是改良作

物，选育耐旱性强的品种，使之适应干旱环境条件。

耐旱性品种的推广，不仅可以大幅度提高干旱半干

旱地区的粮食产量，还可以节约日益短缺的水资源，

降低成本，因而具有显著的经济和社会效应。

大豆耐旱性贯穿于植株整个生长发育过程，属

于多基因控制的数量性状，其生理和遗传机制比较

复杂。利用传统的遗传学分析方法很难准确跟踪定

位有利基因在杂交后代中流向，在基因连锁的不利

影响下，实现基因定位更为困难。随着现代分子标

记技术的不断发展，统计方法的不断完善，逐渐形成

了数量遗传学这一学科，为复杂数量性状定位

（ＱＴＬ）的研究奠定了基础。近年来，许多关于大豆
耐旱相关性状的 ＱＴＬ被定位［３～７］。目前，在国内外

有关大豆耐旱性ＱＴＬ的报道还很少，其中与大豆耐
旱性相关的水分利用率已经有５个 ＱＴＬ标记［８，９］；

刘莹等［１０］利用科丰１号 ×南农１１３８２－２（１级 ×４
级）衍生的 ＲＩＬ群体为材料，对耐旱相关根系性状
进行遗传分析并进行ＱＴＬ定位，检测到５个控制比
根重、３个比根总长和５个比根体积的 ＱＴＬ，分别位
于Ｎ６－Ｃ２、Ｎ８－Ｄ１ｂ＋Ｗ、Ｎ１１－Ｅ、Ｎ１８－Ｋ连锁
群上；中国科学院遗传所大豆课题组近几年构建了

多个有利用价值的耐旱性差异显著的大豆遗传群体

（Ｆ２－Ｆ６－Ｆ９代），从同一杂交群体组合中已经鉴
定出一批耐旱性强和旱敏感的株系及单株，并通过

组建“耐旱基因池”和“旱敏感基因池”进行分子标

记和图谱定位研究。Ｓｐｅｃｈｔ等［１１］利用“Ｍｉｎｓｏｙ×
Ｎｏｉｒ１”组合构建了２３６个株系的 ＲＩＬ群体，在两年
间分别进行６种不同程度水分胁迫条件的实验，定

位了干旱相关的产量性状及碳同位素缺失性状；

Ｍａｉｎ等［１２，１３］先后用２个大豆作图群体分析与水分
利用效率相关，分别发现４和６个独立的 ＲＦＬＰ标
记与水分利用效率相关 ＱＴＬ，能解释各自性状表型
变异的３８．０％和５３．０％。

从前人的研究中发现，耐旱性相关性状的 ＱＴＬ
定位主要围绕具体的形态及相关生理性状进行研

究，关于对耐旱性基因型鉴定方面，以及针对耐旱选

择性群体的基因型分析方面的研究则未见报道。大

豆的耐旱性是较为复杂的数量性状，对耐旱选择群

体进行更加细致的基因型分析是十分必要的。本研

究利用回交导入系群体进行株系间萌芽期和苗期的

连续性鉴定，获得更加可信的耐旱性定向选择群体，

并分析耐旱选择群体的基因型结构，定位耐旱性基

因位点。结合对萌芽期超亲株系相对发芽率的单向

方差分析，获得更加稳定可信的 ＱＴＬ位点，为大豆
品种改良及分子标记辅助育种提供理论依据。

１　材料与方法
１．１　实验材料

供体亲本 Ｃｌａｒｋ为来自美国的外源品种，受体
（轮回亲本）红丰１１为黑龙江省主栽品种，以红丰
１１为母本与供体杂交获得杂种 Ｆ１，Ｆ１再与轮回亲
本回交获得ＢＣ１Ｆ１，连续自交两代得到 ＢＣ１Ｆ３共７２
个株系。本实验的群体构建于２００４－２００７年。
１．２　耐旱性鉴定

对ＢＣ１Ｆ３的７２个株系进行室内耐旱性鉴定。
参照杨剑平等人的方法［１４～１６］，从每个株系中随机挑

选整齐一致的种子，取２０粒放到灭菌的９ｃｍ培养
皿中，上下各铺一层灭菌滤纸，加入 ２５ｍＬ浓度为
３５％（ｗ／ｖ）的ＰＥＧ－６０００溶液，以轮回亲本红丰１１
作为对照，设三次重复。当红丰１１的芽长达到种脐
一半时（芽长超过种脐一半视为发芽），计算每个株

系的相对发芽率（ｒｅｌａｔｉｖｅｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎｒａｔｅ，ＲＧＲ），公
式为：相对发芽率（％）＝株系发芽种子粒数／株系
种子总粒数×１００％。选取相对发芽率高的株系，将
超亲单株移栽至盆栽中，同时播种红丰 １１作为对

６８２ 中国油料作物学报　２００９，３１（３）



照，待幼苗长到两叶一心期，人工控制盆栽土壤含水

量在７％～１１％之间，造成干旱胁迫环境，以红丰１１
死亡作为标准，将最后存活的３６个单株留种并提取
ＤＮＡ。
１．３　基因型分析

本研究结合 ＢＣ１Ｆ２世代构建的大豆遗传图谱，
从中选出双亲间存在多态性 ＳＳＲ引物共计１４３对，
经对３６个耐旱选择群体进行 ＳＳＲ检测发现，只有
６７对具有群体多态性。从 ＢＣ１Ｆ３的７２个株系中各
随机选取５５粒种子组成随机对照群体，同样对６７
个 ＳＳＲ引物进行标记分析。结合耐旱选择群体和
随机对照群体的ＳＳＲ数据，利用ＧＧＴ图示基因型软
件［１７］分析 ＳＳＲ标记位点供体等位基因片段的导入
情况。利用获得的基因型数据对供体等位基因导入

频率与ＢＣ１代预期值（０．２５）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，以尽量减少Ⅰ类错误的发生概率；同时为了
减少第Ⅱ类错误的发生，对来自２个以上独立０．０５
水平的证据（Ｐ＝０．０５×０．０５）支持的位点也予以保
留［１９］。

１．４　ＱＴＬ检测
经萌芽期和苗期耐旱性筛选，将相对发芽率具

有较高超亲值作为耐旱性指标，结合对应株系的基

因型数据进行方差分析，采用ＳＡＳＰＲＯＣＧＬＭ［１８］软
件中的单向方差分析检测ＱＴＬ，以Ｐ＜０．００５显著水
平作为取舍主效 ＱＴＬ的临界值。当一个 ＱＴＬ与两
个或两个以上标记连锁时，以 Ｆ值最高的标记作为
与ＱＴＬ连锁的标记列出［１９］。

２　结果与分析
２．１　供体等位基因导入频率

经过对ＢＣ１Ｆ３的７２个株系进行室内耐旱鉴定，
获得具有超亲表现的３５个株系。从中选取相对发
芽率高的１１个株系盆栽。两叶一心期人工干旱胁
迫处理，最终得到３６个耐旱超亲个体代表耐旱选择
群体。利用 ＳＳＲ标记分别对随机对照群体及耐旱
选择群体供体等位基因导入频率做进一步分析。由

于耐旱性定向选择的作用，导致与耐旱相关的 ＳＳＲ
标记位点具有一致性，而定向选择群体之所以具有

超亲（相对于轮回亲本红丰１１）表现，则是供体等位
基因片段导入所致，因此供体等位基因导入频率普

遍偏大，最大值为１．００００，最小值达０．８１９４，达到
极显著水平，峰度值较高，达到６．４１５４，呈现明显的
偏分离。相对于耐旱性定向选择群体，随机对照群

体的供体导入频率较低，略高出理论值（０．２５），标
准差和峰度都低于选择群体，呈正偏向（表１）。

表１　耐旱导入系的供体等位基因导入频率及数据参数
Ｔａｂｌｅ１　Ｄｏｎｏｒａｌｌｅｌｅ＇ｓｆｒｅｑｕｅｎｃｙａｎｄｉｔｓｐａｒａｍｅｔｅｒｓｏｆｉｎｔｒｏｇｒｅｓｓｉｏｎｌｉｎｅｓｆｒｏｍｄｉｒｅｃｔｉｏｎａｌｄｒｏｕｇｈｔｓｅｌｅｃｔｉｏｎ
群体

Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ
个体数
ＮＯ．

最大值
Ｍａｘ

最小值
Ｍｉｎ

平均值
Ｍｅａｎ

标准差
ＳＤ

峰度
Ｋｕｒｔｏｓｉｓ

偏度
Ｓｋｅｗｎｅｓｓ

随机群体
Ｒａｎｄｏｍｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ Ｆｒｅｑ ５５ ０．５６４８ ０．２１８１ ０．３１８９ ０．１１６７ ２．６６９７ １．６３０７

Ｘ２ ３１．９ ０．１ ３．４８ １４．１９ ６．０１４２ ２．６５７８
选择群体

Ｄｉｒｅｃｔｉｏｎａｌｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ Ｆｒｅｑ ３６ １．００００ ０．８１９４ ０．９０５０ ０．１６９２ ６．４１５４ －１．９２４９

Ｘ２ ２２０ １４７．１ １７８．８ ２５．１３ －１．３０３２ ０．２７８６

２．２　卡方检测
根据对供体等位基因导入频率相应位点在多个

定向选择群体中的总体表现以及模拟随机抽样的结

果［２０］，利用卡方测验作近似检测，设置检测的域值

为Ｐ＜０．００５。共检测到分布于１５条染色体连锁群
的２６个区域的供体等位基因导入频率呈现显著变
化（表２）。由于同时受选择群体结构（回交一代）
以及基因型定向选择的共同影响，所检测到的大多

数位点均表现为供体亲本的超导入（ＥｘｃｅｓｓｉｖｅＩｎｔｒｏ
ｇｒｅｓｓｉｏｎ）位点［２１］。ＢＣ１代回交群体供体等位基因的
导入频率预期值为０．２５，随机对照群体总体表现出
略高于预期值的导入频率，但并没有达到显著水平。

相对于随机对照群体，耐旱性定向选择群体则表现

出较高的供体等位基因导入频率，其中 Ｓａｔ＿０８４，

Ｓａｔｔ１６７和ＧＭＳＣ５１４的导入频率达到１．００００，卡方
值高达２２０；Ｓａｔｔ５５６，Ｓａｔｔ４２３和 Ｓａｔｔ３８５的导入频率
达到０．９７２２，卡方值高达２０７。这些位点可能与耐
旱性密切相关。

２．３　图示基因型分析
结合卡方检测的结果，对所筛选的３６个耐旱超

亲导入系进行图示基因型分析，基于对 ＢＣ１Ｆ２世代
构建的大豆遗传图谱所有多态性 ＳＳＲ标记的扫描，
结果显示导入系背景恢复率为８７．０％ ～９８．８％，平
均背景恢复率为９２．９％，各导入系同红丰１１的遗
传背景基本一致，多数导入系含有较少的外源导入

片段。

以Ｌ和Ｋ连锁群为例，做重点分析发现（图１），
在Ｌ连锁群的Ｓａｔｔ３９８和Ｓａｔｔ１５６标记位点出现了供

７８２李灿东等：大豆定向选择群体耐旱性位点基因型分析及ＱＴＬ定位



体片段的“超导入”现象，供体导入基因频率分别为

０．９１６７和０．９５８３，而随机对照群体在这两个位点
的导入频率为０．３４５４和０．２８７０，可见出现严重偏
分离，经卡方检测这两个位点 Ｘ２值高达 １８２和
２０１．５。在 Ｋ连锁群的 Ｓａｔｔ１６７和 ＳＯＹＰＲＰ１位点也
出现了供体片段的“超导入”，尤其是 Ｓａｔｔ１６７位点，
供体导入基因频率为１，卡方值高达２２０。类似这样
的位点还有 Ｍ连锁群的 ＧＭＳＣ５１４以及 Ｎ连锁群

Ｓａｔ＿０８４（表２）。由于耐旱选择导入系大部分基因
同受体亲本红丰１１的背景相一致，导入系同受体亲
本的任何表型上的差异理论上应该与外源供体导入

片段的功能有关，且所有的耐旱选择群体在基因组

中应该具有同一或相同几个位置的“超导入”位点，

这种共性可能就是该群体之所以具有超亲的耐旱性

的原因。

表２　耐旱选择群体及随机对照群体ＳＳＲ位点供体等位基因导入频率和卡方测验
Ｔａｂｌｅ２　ＰｒｏｂａｂｉｌｉｔｙａｎｄＸ２ｔｅｓｔｆｏｒｄｏｎｏｒｐａｒｅｎｔｉｎＳＳＲｍａｒｋｅｒｓｂｅｔｗｅｅｎｒａｎｄｏｍｐｏｐｕｌａｔｉｏｎａｎｄｄｉｒｅｃｔｉｏｎａｌｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

　　　　　ＱＴＬｓ　　　　　 随机对照群体（ｎ＝５５）
　　　　　ＲａｎｄｏｍｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｆｏｒＣＫ　　　　　

耐旱选择群体（ｎ＝３６）
　　　　　Ｄｉｒｅｃｔｉｏｎａｌｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｆｏｒｄｒｏｕｇｈｔ　　　　　

标记
Ｍａｒｋｅｒ

染色体
Ｃｈｒｏｍ． Ａ Ｈ Ｂ 频率

Ｐｒｏｂ． Ｘ２ Ａ Ｈ Ｂ 频率
Ｐｒｏｂ． Ｘ２

Ｓａｔｔ３８５ Ａ１ ４２ ４ ９ ０．２１８１ ０．１０ ０ ２ ３４ ０．９７２２ ２０７
Ｓａｔｔ５８９ Ａ２ １８ １１ ２５ ０．５６４８ ３１．９ ２ ０ ３４ ０．９４４４ １９４．２
Ｓａｔｔ５８３ Ｂ１ ３６ ６ １３ ０．２９０９ ０．４９ ５ ２ ２９ ０．８３３３ １４７．８３
Ｓａｔｔ５５６ Ｂ２ ３５ ９ １１ ０．２８１８ ０．３０ １ ０ ３５ ０．９７２２ ２０７
Ｓａｔｔ１２６ Ｂ２ ３９ ９ ７ ０．２１８１ ０．１０ ３ ０ ３３ ０．９１６７ １８２
Ｓａｔｔ３７１ Ｃ２ ２９ ９ １７ ０．３９０９ ５．８２ ４ ２ ３０ ０．８６１１ １５８．８
Ｓａｔ＿１１２ Ｅ ３１ １７ ６ ０．２６８５ ０．２５ ６ ０ ３０ ０．８６１１ １５８．８
Ｓａｔｔ２６９ Ｆ ２６ １１ １８ ０．４２７２ １５．２１ ６ １ ２９ ０．８１９４ １４７．１
Ｓａｔｔ５８６ Ｆ ２９ １４ １２ ０．３４５４ ２．６７ ５ ０ ３１ ０．８８８８ １７０．１
ＧＭＲＵＢＰ Ｆ ３１ ８ １６ ０．３６３６ ３．７９ ２ ０ ３４ ０．９４４４ １９４．２
Ｓａｔｔ３４３ Ｆ １５ ８ ３２ ０．２５４５ ０．２０ ４ ３ ２９ ０．８４７２ １５３．２
Ｓａｔｔ４２３ Ｆ ３３ １２ １０ ０．２９０９ ０．４９ １ ０ ３５ ０．９７２２ ２０７
Ｓａｔｔ３９４ Ｇ ３２ １１ １２ ０．３１８１ １．３６ ６ １ ２９ ０．８１９４ １４７．１
Ｓａｔｔ４７２ Ｇ ３１ １０ １４ ０．３４５４ ２．６７ ４ ０ ３２ ０．８８８８ １７０．３
Ｓａｔｔ２８８ Ｇ ２９ １６ １０ ０．３２７２ １．７５ ２ １ ３３ ０．９３０６ １９２．４
Ｓａｔｔ４４０ Ｉ ２９ １６ １０ ０．３２７２ １．７５ ２ ５ ２９ ０．８５７１ １５７．８
Ｓａｔｔ２８７ Ｊ ３０ １３ １１ ０．３２４０ １．６１ ３ ３ ３０ ０．９１４３ １８１．８
Ｓａｔｔ１６７ Ｋ ３５ １２ ８ ０．２５４５ ０．２０ ０ ０ ３６ １．００００ ２２０
ＳＯＹＰＲＰ１ Ｋ ４０ ６ ９ ０．２１８１ ０．１０ ５ ２ ２９ ０．８４２９ １５２．５
Ｓａｔｔ６９４ Ｌ １５ ７ ３３ ０．２６３６ ０．２３ ６ １ ２９ ０．８１９４ １４７．１
Ｓａｔｔ１５６ Ｌ ３６ ５ １３ ０．２８７０ ０．４０ ０ ３ ３３ ０．９５８３ ２０１．５
Ｓａｔｔ３９８ Ｌ ３０ １２ １３ ０．３４５４ ２．６７ ３ ０ ３３ ０．９１６７ １８２
ＧＭＳＣ５１４ Ｍ ３０ ８ １５ ０．３５８４ ３．４５ ０ ０ ３６ １．００００ ２２０
Ｓａｔｔ２３７ Ｎ ３０ １１ １４ ０．３５４５ ３．２０ ３ ２ ３１ ０．８８８９ １７０．３
Ｓａｔ＿０８４ Ｎ ３２ ８ １５ ０．３４５４ ２．６７ ０ ０ ３６ １．００００ ２２０
Ｓａｔｔ５８１ Ｏ ３２ １２ １１ ０．３０９０ １．０２ １ １ ３４ ０．８６１１ １５８．８

２．４　方差分析
通过萌芽期耐旱性筛选，对３６个株系进行相对

发芽率的调查，共检测到１１个株系表现为相对发芽
率有较高超亲值（表 ３），平均发芽率在 ２３．３％ ～
３８．３％。亲本 Ｃｌａｒｋ的耐旱表现比红丰１１稍强一
些，但总体还是弱于耐旱选择株系。

结合对应株系（萌芽期耐旱鉴定中相对发芽率

超亲的３５个株系）的基因型数据进行 ＳＡＳＰＲＯＣ
ＧＬＭ单向方差分析，在Ｐ＜０．０１的显著水平下共检
测到１４个控制相对发芽率位点（表４），分布于 Ｆ、
Ｋ、Ｌ和Ｎ四个连锁群上（图２）。其中位于 Ｋ染色

体的 Ｓａｔｔ１６７的贡献率高达 １３．１２％，加性效应为
－２．３７，显性效应为 －３．２９；位于 Ｎ染色体的
Ｓａｔｔ２３７贡献率为１２．１％，加性效应为１．１０，显性效
应为５．２１；位于 Ｌ染色体的 Ｓａｔｔ３９８贡献率为
１０．０６％，加性效应为 －１．３５，显性效应为２．４８。这
三个位点是主效ＱＴＬ。

其余１１个位点均表现为供体片段的正效应，说
明这些ＱＴＬ位点的等位基因均来自亲本Ｃｌａｒｋ基因
组并具有增效作用。其中Ｓａｔｔ４２３，Ｓａｔ＿２２９，Ｓａｔｔ１６７，
ＳＯＹＰＲＰ１和Ｓａｔ＿０９９位点表现为负的显性效应，显
性度介于－０．５７～－３．５２，表现出负向部分显性或

８８２ 中国油料作物学报　２００９，３１（３）



图１　耐旱选择群体在染色体连锁群（Ｌ，Ｋ）中的图示基因型分析
Ｆｉｇ．１　ＡｎａｌｙｓｉｓｏｆｇｒａｐｈｉｃａｌｇｅｎｏｔｙｐｅｓｆｏｒｄｒｏｕｇｈｔｔｏｌｅｒａｎｃｅｄｉｒｅｃｔｉｏｎａｌｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｉｎｌｉｎｋａｇｅｇｒｏｕｐＬａｎｄＫ
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图２　相对发芽率ＱＴＬｓ及供体等位基因导入偏分离位点在四个染色体连锁群上的分布
Ｆｉｇ．２　ＲｅｌａｔｉｖｅｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎｉｎｄｅｘｌｏｃｉａｎｄＳＳＲｍａｒｋｅｒｓｏｆｄｏｎｏｒａｌｌｅｌｅｉｎｆｏｕｒｌｉｎｋａｇｅｇｒｏｕｐ

表３　萌芽期耐旱超亲株系及亲本的相对发芽率
Ｔａｂｌｅ３　Ｒｅｌａｔｉｖｅｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎｒａｔｅｏｆｓｕｐｅｒｓｔｒａｉｎｓａｎｄｔｈｅｉｒｐａｒｅｎｔｓｔｏｌｅｒａｎｃｅｔｏｄｒｏｕｇｈｔ

亲本及株系
Ｐａｒｅｎｔｓａｎｄ
ｓｔｒａｉｎｓ

　　　　重复Ⅰ ＲｅｐｅａｔＩ　　　　 　　 　重复Ⅱ ＲｅｐｅａｔＩＩ　 　　 　　　重复Ⅲ ＲｅｐｅａｔＩＩＩ　　　
已发芽
Ｇｅｒｍｉｎａｔｅｄ
ｓｅｅｄｓＮＯ．
／个

总粒数
Ｔｏｔａｌ

ｓｅｅｄｓＮＯ．
／个

发芽率
Ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ
ｒａｔｅ
／％

已发芽
Ｇｅｒｍｉｎａｔｅｄ
ｓｅｅｄｓＮＯ．
／个

总粒数
Ｔｏｔａｌ

ｓｅｅｄｓＮＯ．
／个

发芽率
Ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ
ｒａｔｅ
／％

已发芽
Ｇｅｒｍｉｎａｔｅｄ
ｓｅｅｄＮＯ．
／个

总粒数
Ｔｏｔａｌ

ｓｅｅｄｓＮＯ．
／个

发芽率
Ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ
ｒａｔｅ
／％

平均发芽率
Ｍｅａｎ

ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ
ｒａｔｅ／％

红丰１１Ｈｏｎｇｆｅｎｇ１１ ３ ２０ １５ ２ ２０ １０ １ ２０ ５ １０
Ｃｌａｒｋ ２ ２０ １０ ３ ２０ １５ ２ ２０ １０ １１．７
ＮＨ０１ ７ ２０ ３５ ５ ２０ ２５ ７ ２０ ３５ ３１．７
ＮＨ１０ １０ ２０ ５０ ８ ２０ ４０ ５ ２０ ２５ ３８．３
ＮＨ１１ ７ ２０ ３５ ７ ２０ ３５ ９ ２０ ４５ ３８．３
ＮＨ１２ ４ ２０ ２０ ５ ２０ ２５ ５ ２０ ２５ ２３．３
ＮＨ２０ ５ ２０ ２５ ７ ２０ ３５ ８ ２０ ４０ ３３．３
ＮＨ４８ ８ ２０ ４０ ７ ２０ ３５ ８ ２０ ４０ ３８．３
ＮＨ４９ ５ ２０ ２５ ６ ２０ ３０ ６ ２０ ３０ ２８．３
ＮＨ５４ ７ ２０ ３５ ７ ２０ ３５ ８ ２０ ４０ ３６．７
ＮＨ５５ ８ １９ ４２ ６ ２０ ３０ ６ ２０ ３０ ３４．０
ＮＨ５９ ９ ２０ ４５ ６ ２０ ３０ ５ １９ ２６ ３３．８
ＮＨ６６ ４ ２０ ２０ ５ ２０ ２５ ７ ２０ ３５ ２６．７

负向超显性，其余位点表现为正的显性效应，显性度

介于０．０３～１６．００，表现出正向部分显性或负向超
显性（表４）。

３　结论与讨论

本研究对７２份 ＢＣ１Ｆ３初级回交导入系进行萌

芽期及苗期的耐旱性鉴定，对筛选出的３６个耐旱定
向选择性群体作供体等位基因导入频率统计，并结

合随机对照群体进行卡方检测，共检测到２６个ＳＳＲ
偏分离位点，经过 ＧＧＴ图示基因型分析，定位在１５
个连锁群上。对从萌芽期筛选出的１１个超亲株系进
行相对发芽率的ＱＴＬ定位，共定位了１４个控制相对
发芽率的ＱＴＬ位点，其中９个位点在卡方测验中同
时被检测到，可能是控制大豆耐旱性的重要位点。

最早ＱＴＬ定位采用的群体通常是 Ｆ２或 ＢＣ１等
分离群体［２２，２３］，由于分离群体的遗传组成是随机

０９２ 中国油料作物学报　２００９，３１（３）



的，因此，用于 ＱＴＬ定位时很难排除遗传背景 ＱＴＬ
效应的干扰，导致定位结果可能产生一定的偏差。

控制遗传背景噪音的方法之一是培育近等基因系。

这类群体除少数供体导入片段外，绝大部分遗传背

景与轮回亲本一致［２４，２５］，从而最大程度地消除遗传

背景对检测ＱＴＬ尤其是对微效ＱＴＬ的干扰，而且采

用图示基因型重叠定位时可以使用相对较小的群

体。Ｐａｔｅｒｓｏｎ等［２６］、Ｅｓｈｅｄ和Ｚａｍｉｒ［２７］利用回交导入
系定位了一系列与番茄产量和加工品质有关的

ＱＴＬ。但迄今为止还未见有利用覆盖全基因组的近
等基因系定位大豆ＱＴＬ的报道。

表４　耐旱选择群体及随机对照群体ＳＳＲ位点供体等位基因导入频率和卡方测验
Ｔａｂｌｅ４　ＰｒｏｂａｂｉｌｉｔｙａｎｄＸ２ｔｅｓｔｆｏｒｄｏｎｏｒｐａｒｅｎｔｉｎＳＳＲｍａｒｋｅｒｓｂｅｔｗｅｅｎ

ｒａｎｄｏｍｐｏｐｕｌａｔｉｏｎａｎｄｄｒｏｕｇｈｔｄｉｒｅｃｔｉｏｎａｌｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

ＱＴＬ 标记
Ｍａｒｋｅｒ

染色体
Ｃｈｒｏｍ．

位置
Ｄｉｓｔａｎｃｅ

Ｆ－值
Ｆ－ｖａｌｕｅ

概率
Ｐｒｏｂ．

加性效应
Ａｄｄ．

显性效应
Ｄｏｍ．

显性度
Ｄ／｜Ａ｜

贡献率／％
Ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ

１ ＧＭＲＵＢＰ Ｆ ０．００ １０．８２ ０．００１２ －１．５５ ２．９４ １．９０ １．２５
２ Ｓａｔｔ５８６ Ｆ ３．６３ １１．２０ ０．００４８ ０．８１ １．４３ １．７７ ２．３６
３ Ｓａｔｔ４２３ Ｆ ２０．５６ １４．７７ ０．０００４ －３．９６ －６．６９ －１．６９ ７．４５
４ Ｓａｔ＿２２９ Ｆ ６２．７９ ６．８１ ０．００３６ －２．５６ －１．４５ －０．５７ ０．５８
５ Ｓａｔｔ１６７ Ｋ ４５．７４ １２．３４ ０．０００７ －２．３７ －３．２９ －１．３９ １３．１２
６ Ｓａｔｔ５１８ Ｋ ４６．６３ ５．８４ ０．００３４ －０．９４ ２．１２ ２．２６ ２．６１
７ ＳＯＹＰＲＰ１ Ｋ ４６．９４ ９．７５ ０．００２６ －１．１７ －４．１２ －３．５２ ０．６４
８ Ｓａｔｔ３９８ Ｌ ３０．５８ １０．５０ ０．００５９ －１．３５ ２．４８ １．８４ １０．０６
９ Ｓａｔｔ６９４ Ｌ ３０．８０ ６．５０ ０．００９２ ０．４８ ７．６８ １６．００ ８．８０
１０ Ｓａｔｔ１５６ Ｌ ５６．１４ １５．０７ ０．０００３ －０．３５ ０．０１ ０．０３ ９．５６
１１ Ｓａｔ＿０９９ Ｌ ７８．２３ ５．０８ ０．００７１ －１．９０ －１．３５ －０．７１ ０．５８
１２ Ｓａｔｔ００９ Ｎ ２８．５２ ５．７４ ０．００４３ －０．５４ １．２５ ２．３１ ２．１４
１３ Ｓａｔ＿２３６ Ｎ ５７．５９ ５．２８ ０．００５９ －２．６３ ２．３７ ０．９０ ２．１６
１４ Ｓａｔｔ２３７ Ｎ ７４．９９ ９．１０ ０．００３４ １．１０ ５．２１ ４．７４ １２．１０

　　本研究以红丰１１为轮回亲本，Ｃｌａｒｋ为供体亲
本构建导入系群体，在 ＢＣ１Ｆ２世代所构建的遗传图
谱分析耐旱选择导入系的图示基因型。理论上，由

相同亲本杂交产生的回交群体构建的图谱应保持一

致，可是受作图群体大小等因素的影响，标记间的遗

传距离常有差异，但这种差异对鉴定选择导入系的

导入片段无实质性的影响，因为标记与其鉴定出的

导入片段之间的对应关系是固定的。因此，没有必

要重新对每个回交世代进行作图［２８］。采用导入系

定位ＱＴＬ的前提是要鉴定出尽可能多的影响目标
性状的供体导入片段。因此，为防止小的供体导入

片段被漏检，有必要采用更饱和的分子标记，以鉴定

出尽可能多的供体导入片段，并在目标 ＱＴＬ区域采
用更多的分子标记鉴定 ＱＴＬ与相邻标记位点的重
组体，以实现ＱＴＬ的精细定位［２９］。

在实验材料上，以回交一代并连续自交三代所

获得的ＢＣ１Ｆ３世代导入系为材料，分别对７２个株系
进行萌芽期及苗期连续性耐旱筛选，目的是为了获

得到更加真实、稳定的耐旱材料。经过严格的耐旱

性筛选，获得了来自于１１个株系的３６个耐旱超亲
导入系，入选的导入系较多地保留了与耐旱性有关

的有利基因。由于对耐旱性定向选择的结果，与耐

旱性有关的基因表现出一定的共性，从而导致供体

等位基因频率偏离严重，但理论上那些与耐旱性无

关的基因位点不会受耐旱选择的影响，在分离群体

中仍符合孟德尔分离规律，因此，基于遗传搭车（ｇｅ
ｎｅｔｉｃｈｉｔｃｈ－ｈｉｋｉｎｇ）原理定位目标性状 ＱＴＬ成为可
能。随着大豆公共图谱的不断更新与完善，借助该

图谱及相对位置明了 ＳＳＲ分子标记，对所鉴定的耐
旱导入系供体等位基因导入情况进行分析。利用基

于遗传搭车（ｇｅｎｅｔｉｃｈｉｔｃｈ－ｈｉｋｉｎｇ）原理的卡方检测
与方差分析（ＡＮＯＶＡ）相结合，对耐旱性选择群体相
关位点进行检测。

在所有检测到的显著性“超导入”位点中，大多

数是属于供体导入类型，耐旱性定向选择群体之所

以具有明显的耐旱性，是由于供体亲本与耐旱性有

关的等位基因导入到轮回亲本之中所致，在萌芽期

以及苗期的耐旱性鉴定中，设轮回亲本红丰１１作为
对照，所筛选的耐旱导入系都是在相对发芽率以及

产量等耐旱相关性状表现出超亲的个体。这样，耐

旱性定向选择群体理论上应在耐旱相关标记为点具

有一致性表现，为利用卡方检测分析 ＱＴＬ位点提供
了可能。
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