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摘　要：以红丰 １１为轮回亲本、Ｃｌａｒｋ为供体亲本构建回交群体进行耐旱性鉴定，并对获得的选择群体进行全基因

组 ＳＳＲ标记扫描，计算供体基因型导入频率，同时利用卡方测验检测偏分离 ＳＳＲ位点，对株高进行 ＱＴＬ定位。结

果表明：卡方测验检测到 １１个 ＳＳＲ偏分离位点（超导入）分布于 ８条连锁群；株高共定位 ８个 ＱＴＬ位点分布于 Ａ１、

Ｃ２、Ｅ、Ｆ、Ｌ、Ｍ和 Ｏ连锁群。在 Ｃ２连锁群的 Ｓａｔｔ３０５位点，耐旱供体等位基因显著性检测和株高 ＱＴＬ位点具有一致

性；在 Ｅ连锁群的 Ｓａｔ＿１３６位点，Ｆ连锁群的 Ｓａｔｔ５８６和 ＧＭＲＵＢＰ位点，Ｌ连锁群的 Ｓａｔｔ１５６位点，Ｍ连锁群的

ＧＭＳＬ５１４位点均与有一致性，这些位点可能是控制大豆耐旱性的重要位点。
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　　近年来由于气候不断恶化，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农业

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］
。选育耐旱作物品种是解决干旱胁迫问题的

主要途径，耐旱品种推广不仅可以大幅度提高干旱

半干旱地区的粮食产量，而且可以节约日益短缺的

水资源，降低成本，具有显著的经济和社会效应。

近年来，关于大豆耐旱相关性状 ＱＴＬ定位的报道逐
步增多

［３７］
。与大豆水分利用率相关的 ５个 ＱＴＬ标

记已经明确
［８９］
；刘莹等

［１０１１］
利用科丰 １号 ×南农

１１３８２２（１级 ×４级）衍生的 ＲＩＬ群体为材料，对根
系性状进行 ＱＴＬ定位，检测到５、３、５个 ＱＴＬ分别控
制比根重、比根总长、比根体积，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
［１２］
。
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Ｓｐｅｃｈｔ等［１３］
利用“Ｍｉｎｓｏｙ×Ｎｏｉｒ１”构建了 ２３６个株

系的 ＲＩＬ群体，分别在 ２ａ进行 ６种不同程度水分
胁迫条件的试验，定位了干旱相关的产量性状及碳

同位素缺失性状；Ｍａｉｎ等［１４１５］
先后用 ２个大豆作图

群体，分别发现 ４和 ６个独立的 ＲＦＬＰ标记与水分
利用效率相关的 ＱＴＬ连锁，能解释各自性状表型变
异的３８．０％和 ５３．０％。前人研究主要围绕具体形
态及相关生理性状，关于耐旱性基因型鉴定、选择

性群体基因型分析等方面的研究还未见报道。研

究利用回交群体进行株系间芽期、苗期及田间连续

性耐旱鉴定，获得稳定可靠的耐旱定向选择群体，

并分析其基因型结构，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　试验材料
供体亲本 Ｃｌａｒｋ引自美国，受体（轮回亲本）红

丰１１为黑龙江省主栽品种，２００４～２００８年以红丰
１１为母本与 Ｃｌａｒｋ杂交获得 ７２个 Ｆ１，Ｆ１回交获得
７２个 ＢＣ１Ｆ１，连续自交 ３代得到 ＢＣ１Ｆ４共 ７２个株
系。

１．２　耐旱性鉴定
室内鉴定：参照杨剑平等

［１６１８］
的方法，从 ７２个

ＢＣ１Ｆ４株系中随机挑选２０粒整齐一致的种子，放到
直径９ｃｍ灭菌培养皿中，上下各铺 １层灭菌滤纸，
加入２５ｍＬ浓度为 ３５％（Ｗ／Ｖ）的 ＰＥＧ６０００溶液，
以红丰 １１为对照，３次重复。当红丰 １１芽长达种
脐一半时（芽长超过种脐一半视为发芽），计算各株

系的相对发芽率（Ｒｅｌａｔｉｖｅｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎｒａｔｅ，ＲＧＲ），
其中共有１８个株系具有超亲表现（相对发芽率 ＞
２５％），将株系中 ５６个超亲个体移栽至花盆中，同
时播种红丰 １１为对照，待幼苗 Ｖ２时期，控制花盆
土壤含水量在７％ ～１１％之间，模拟干旱胁迫环境，
以红丰１１死亡作为标准，最终存活３８株超亲个体。

田间鉴定：于２００８年春播种于黑龙江省大庆市
林甸乡黎明村（该村常年干旱，且 ２００８年干旱），按
株系分组，每组随机选取２１粒种子，设红丰１１为对
照，行长 ２ｍ，３次重复，随机区组设计，管理同一般
大田。针对不同时期，从每个株系中随机挑选 １０
株进行株高性状调查，最后确定 ２２个耐旱相关性
状表现超亲的个体。

１．３　性状调查
相对发芽率（ＲＧＲ）：在芽期鉴定阶段，以芽长

超过种脐一半视为发芽，对超亲株系进行相对发芽

率的调查，公式如下：

ＲＧＲ（％）＝株系发芽种子粒数
株系种子总粒数

×１００％

相对株高（ＲＰＨ）：大豆的株高不仅由品种自身
所决定，还受到栽培条件等因素的影响，但当针对

同一回交群体相同栽培密度情况下，则会受到干旱

胁迫的影响相应矮化，因此，株高可以作为大豆耐

旱性评价依据。收获超亲个体后，测量子叶节到植

株顶端的长度。公式如下：其中处理值为超亲个体

的测量值，对照值为亲本的测量值。

ＲＰＨ（％）＝对照值 －处理值
对照值

×１００％

１．４　基因型分析
结合 ＢＣ１Ｆ２世代构建的大豆遗传图谱

［１９］
，均匀

选１４３个 ＳＳＲ标记，对最终获得的 ６０个超亲个体
进行 ＤＮＡ提取及 ＳＳＲ检测，发现 ６７对引物在群体
间具有多态性。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
况进行差异显著性检测，以卡方测验作近似的显著

性检测，显著水平为０．０１［２０］。
１．５　ＱＴＬ定位

利用上述６７个 ＳＳＲ标记分别对随机对照群体
及耐旱选择群体进行标记分析，计算各标记供体等

位基因导入频率，公式如下（与轮回亲本一致基因

型记 Ａ，与供体亲本一致基因型记 Ｂ，杂合基因型记
Ｈ，缺失或模糊记 Ｃ）：

供 体 等 位 基 因 导 入 频 率 （％） ＝
与供体一致基因型（Ｂ＋Ｈ／２）

总基因型 －缺失基因型（Ａ＋Ｂ＋Ｈ－Ｃ）
×１００％

以随机对照群体各个位点供体等位基因实际

导入频率为预期值对耐旱选择群体进行卡方检测。

由于耐旱定向选择结果，导致与耐旱相关的 ＳＳＲ标
记位点具有一致性。

经过芽期、苗期及田间耐旱鉴定获得 ６０个超
亲个体，结合株高调查数据和对应株系的基因型数

据进行方差分析，由于是定向选择群体，可采用 ＳＡＳ
ＰＲＯＣＧＬＭ［２７］软件中的单向方差分析（ＡＮＯＶＡ）检
测 ＱＴＬ，以 Ｐ＜０．０１显著水平作为取舍主效 ＱＴＬ的
临界值。当某个ＱＴＬ与２个或２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［２０］

。

２　结果与分析

２．１　耐旱供体等位基因显著性检测
在耐旱定向选择群体中，部分 ＳＳＲ标记位点供

体等位基因导入频率偏大，最大值 ０．９８３３，最小值
０．８０００，较随机群体供体等位基因实际导入频率均
达到极显著水平，呈现明显的偏分离。

根据供体等位基因导入频率较高位点在多个

耐旱定向选择群体中总体表现一致性以及模拟随

机抽样的结果
［２１］
，利用卡方测验作近似检测，设置

检测域值为 Ｐ＜０．０１。同时在室内和田间共检测到
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分布于８条染色体连锁群 １１个区域的供体等位基
因导入频率呈现显著变化（表１）。由于同时受选择
群体结构及基因型定向选择的共同影响，所检测到

的位点均表现为供体超导入（ｅｘｃｅｓｓｉｖｅｉｎｔｒｏｇｒｅｓ
ｓｉｏｎ）位点［２２］

。其中田间耐旱群体中有 ３个 ＳＳＲ标

记位点达到 ０．９８３３，分别为 Ｓａｔｔ４５７、Ｓａｔｔ５８６和
Ｓａｔｔ４４０位点，卡方值达２１５．１；而室内耐旱超亲导入
系仅 Ｓａｔｔ１５６１个位点达到 ０．９８３３。从总体水平上
看，表 １中所有标记位点均达到极显著水平，这些
位点可能与耐旱性密切相关。

表 １　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及卡方测验

Ｔａｂｌｅ１　Ｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｙａｎｄχ２ｔｅｓｔｆｏｒｄｏｎｏｒＳＳＲｍａｒｋｅｒｓｂｅｔｗｅｅｎｒａｎｄｏｍｐｏｐｕｌａｔｉｏｎａｎｄｄｒｏｕｇｈｔｔｏｌｅｒａｎｔｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

ＱＴＬ

标记

Ｍａｒｋｅｒ

染色体

Ｃｈｒ．

随机对照群体（ｎ＝６０）

ＲａｎｄｏｍｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｆｏｒＣＫ

Ａ Ｈ Ｂ
频率

Ｐｒｏｂ．

室内耐旱超亲导入系（ｎ＝３８）

ＳｕｐｅｒＩＬｓｉｎｌａｂｆｏｒｄｒｏｕｇｈｔ

Ａ Ｈ Ｂ
频率

Ｐｒｏｂ．
χ２

田间耐旱超亲群体（ｎ＝２２）

ＳｕｐｅｒＩＬｓｉｎｆｉｅｌｄｆｏｒｄｒｏｕｇｈｔ

Ａ Ｈ Ｂ
频率

Ｐｒｏｂ．
χ２

Ｓａｔｔ３０５ Ｃ２ ３７ ６ １１ ０．２５９３ ２ １ ２７ ０．９１６７ １８２．１ ３ ０ ２７ ０．９０００ １７９．３

Ｓａｔｔ４５７ Ｃ２ ３６ ９ ９ ０．２５００ ２ ０ ２８ ０．９３３３ １９３．５ ０ １ ２９ ０．９８３３ ２１５．１

Ｓａｔ＿１３６ Ｅ ３８ ５ １１ ０．２５００ ２ ０ ２８ ０．９３３３ １９３．５ ６ ０ ２４ ０．８０００ １４６．６

Ｓａｔｔ５８６ Ｆ ３６ ８ １０ ０．２５９３ ２ ０ ２８ ０．９３３３ １９３．５ ０ １ ２９ ０．９８３３ ２１５．１

ＧＭＲＵＢＰ Ｆ ３６ １０ ８ ０．２４０７ ２ １ ２７ ０．９１６７ １８２．１ ２ ０ ２８ ０．９３３３ １９３．５

Ｓａｔｔ４４０ Ｉ ３７ ７ １０ ０．２５００ １ ２ ２７ ０．９３３３ １９３．５ ０ １ ２９ ０．９８３３ ２１５．１

Ｓａｔ＿０４４ Ｋ ３６ ９ ９ ０．２５００ １ １ ２８ ０．９５００ ２０１．５ １ １ ２８ ０．９５００ ２０１．５

Ｓａｔｔ１５６ Ｌ ３９ ５ １０ ０．２３１５ ０ １ ２９ ０．９８３３ ２１５．１ ０ ２ ２８ ０．９６６７ ２０３．８

Ｓａｔｔ６９４ Ｌ ３５ ９ １０ ０．２６８５ ３ ０ ２７ ０．９０００ １７９．３ ３ ０ ２７ ０．９０００ １７９．３

ＧＭＳＬ５１４ Ｍ ３８ ７ ９ ０．２３１５ １ ２ ２７ ０．９３３３ １９３．５ １ ０ ２９ ０．９６６７ ２０３．８

Ｓａｔｔ２６２ Ｏ ４０ ４ １０ ０．２２２２ ２ ０ ２８ ０．９３３３ １９３．５ １ ０ ２９ ０．９６６７ ２０３．８

２．２　相对株高 ＱＴＬ定位
对 ６０个耐旱超亲个体进行相对株高性状调

查，并进行单向方差分析，共检测到 ８个相关 ＱＴＬ
位点，分布于 Ａ１、Ｃ２、Ｅ、Ｆ、Ｌ、Ｍ和 Ｏ７条染色体连
锁群上，其中位于 Ｆ染色体的 Ｓａｔｔ５８６和 ＧＭＲＵＢＰ２
个位点贡献率分别为１３．２％和１２．２％，加性效应分
别为 －３．０８和 －１３．３９，显性效应分别为 ６．６４和
４．３０，可能是 ２个主效 ＱＴＬ；位于 Ｌ染色体的
Ｓａｔｔ１５６位点贡献率高达 １０．８０％，加性效应为

－２３．３，显性效应为７．４３，可能是１个主效 ＱＴＬ。

除 Ｓａｔｔ５９１、Ｓａｔｔ３０５和 Ｓａｔｔ５８１外，其余位点均表

现为供体片段的正效应，说明这些 ＱＴＬ位点的等位

基因均来自供体亲本 Ｃｌａｒｋ基因组并具有增效作

用。其中 Ｓａｔ＿１３６和 Ｓａｔｔ５１８表现为负的显性效应，

显性度分别为 －１．４５和 －０．１１，表现出负向超显性

或部分显性作用；其余位点表现为正向部分显性效

应或超显性效应。

表 ２　大豆相对株高 ＱＴＬ位点单向方差分析

Ｔａｂｌｅ２　ＡＮＯＶＡｏｆＱＴＬｓａｓｓｏｃｉａｔｅｄｗｉｔｈｓｏｙｂｅａｎＲＰＨ

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／％

ＲＰＨ１ Ｓａｔｔ５９１ Ａ１ ２７．６ ２０．６０ ０．０００４ ２．６８ ５．７４ ２．１４ １．３２

ＲＰＨ２ Ｓａｔｔ３０５ Ｃ２ ３８．９ １８．４４ ０．０００４ ０．７２ １．３８ １．９２ １．７１

ＲＰＨ３ Ｓａｔ＿１３６ Ｅ ４．８ １８．５６ ０．０００４ －３．３７ －４．８９ －１．４５ ３．２１

ＲＰＨ４ Ｓａｔｔ５８６ Ｆ ３．６ １１．１２ ０．０００８ －３．０８ ６．６４ －２．１６ １３．２０

ＲＰＨ５ ＧＭＲＵＢＰ Ｆ ０．０ １２．５０ ０．０００８ －１３．３９ ４．３０ －０．３２ １２．２０

ＲＰＨ６ Ｓａｔｔ１５６ Ｌ ５６．１ ８．５４ ０．００１２ －２３．３０ ７．４３ ０．３２ １０．８０

ＲＰＨ７ ＧＭＳＬ５１４ Ｍ ３．１ ７．５４ ０．００４８ －２．４３ ４．７４ －１．９５ ６．３５

ＲＰＨ８ Ｓａｔｔ５８１ Ｏ １０６．０ ８．６５ ０．００４８ ３．４８ －０．３７ －０．１１ ２．２４

　　如图１所示，在 Ｃ２连锁群的 Ｓａｔｔ３０５位点，耐旱
供体等位基因显著性检测和株高 ＱＴＬ位点具有一
致性；在 Ｅ连锁群的 Ｓａｔ＿１３６位点，Ｆ连锁群的
Ｓａｔｔ５８６和 ＧＭＲＵＢＰ位点，Ｌ连锁群的 Ｓａｔｔ１５６位点，
Ｍ连锁群的 ＧＭＳＬ５１４位点均与相对株高 ＱＴＬ位点

有一致性。说明在耐旱定向选择群体中控制株高

ＱＴＬ相关位点与耐旱位点联系密切，在干旱的胁迫

下，株高相应变矮。同时也说明上述位点是控制大

豆耐旱性的重要位点。
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图 １　大豆耐旱相关 “超导入”位点和株高 ＱＴＬ位点在连锁群上的分布

Ｆｉｇ．１　ＬｏｃｉｏｆｄｒｏｕｇｈｔｔｏｌｅｒａｎｃｅｅｘｃｅｓｓｉｖｅｉｎｔｒｏｇｒｅｓｓｉｏｎｆｏｒｓｏｙｂｅａｎａｎｄＲＰＨＱＴＬｉｎｌｉｎｋａｇｅｇｒｏｕｐ

３　讨论

３．１　统计分析方法的选择
经过对回交群体严格的耐旱定向选择，最终获

得的选择群体规模较小，部分耐旱等位基因也因选

择作用而产生偏分离，不能作为随机群体使用，因

此无法实现传统的连锁作图分析。但理论上那些

与耐旱性无关的基因位点不会受耐旱定向选择的

影响，在分离群体中仍符合孟德尔分离规律
［２２］
，因

此，基于遗传搭车（ｇｅｎｅｔｉｃｈｉｔｃｈｈｉｋｉｎｇ）原理对耐旱
供体等位基因进行检测是可行的

［２３２４］
。同时利用

单向方差分析法对大豆株高进行 ＱＴＬ定位，也能反
映在耐旱选择群体中控制株高 ＱＴＬ位点与耐旱相
关位点的关系。

３．２　耐旱相关位点与株高 ＱＴＬ位点的联系
大豆的株高不仅由品种自身决定，外在环境条

件对其影响也很大。该研究在其它环境条件均不

变的情况下对回交群体进行耐旱性筛选，并对株高

进行 ＱＴＬ检测。理论上，干旱条件下大豆的株高会
相应变矮，反之，针对耐旱选择群体进行株高 ＱＴＬ
定位所获得的位点应该是大豆耐旱相关 ＱＴＬ位点。
研究结果表明，大豆耐旱相关位点与耐旱选择群体

株高 ＱＴＬ位点具有一定的一致性，验证了上述观
点。但是有些位点并没有对应关系，可能是因为耐

旱选择压力不够，造成耐旱等位基因具有假阳性，

也可能是回交群体中株高 ＱＴＬ位点发生分离所致。

４　结论

对７２份 ＢＣ１Ｆ４回交群体进行芽期、苗期及田
间耐旱性鉴定，共筛选出 ６０个耐旱超亲个体。通
过对供体等位基因导入频率进行卡方检测，得出 １１
个 ＳＳＲ偏分离位点；对株高进行单项方差分析，检
测到８个 ＱＴＬ位点，其中 Ｓａｔｔ３０５，Ｓａｔ＿１３６，Ｓａｔｔ５８６，
ＧＭＲＵＢＰ，Ｓａｔｔ１５６和 ＧＭＳＬ５１４位点与耐旱等位基
因卡方检测到的“超导入”位点具有一致性，可能是

控制大豆耐旱性的重要位点。
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