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　 　 摘要：生理调控是小麦应对干旱胁迫的主要途径，解析小麦抗旱相关生理性状的遗传基础，发掘利用分子标记将为小麦

抗旱性的高效改良提供有力支撑。 本研究以加倍单倍体（ＤＨ）群体（旱选 １０ 号 × 鲁麦 １４）的 １５０ 个株系为材料，利用小麦

６６０Ｋ ＳＮＰ 芯片及 ＳＳＲ 标记构建高密度遗传图谱，解析不同水分环境下孕穗期及灌浆中期小麦冠层温度（ＣＴ）、叶绿素含量

（ＳＰＡＤ ｖａｌｕｅ）和植被覆盖指数（ＮＤＶＩ）的遗传基础。 遗传图谱覆盖小麦 ２１ 条染色体，分为 ３０ 个连锁群，总长度 ４０８２􀆰 ４４ ｃＭ，
标记间平均距离为 ２􀆰 ２０ ｃＭ。 共检测到抗旱相关生理性状 ＱＴＬ ８６ 个，分布于除 ３Ｄ 以外的 ２０ 条染色体上。 冠层温度、叶绿素

含量和植被覆盖指数的 ＱＴＬ 数目分别为 ３０、４０ 和 ３４ 个；１７ 个 ＱＴＬ 具有一因多效性，其中 ４ 个 ＱＴＬ 与冠层温度和植被覆盖指

数相关，８ 个 ＱＴＬ 与冠层温度和叶绿素含量相关，７ 个 ＱＴＬ 与叶绿素含量和植被覆盖指数相关，位于 ４Ｄ 染色体的 ＱＰＴ５２ 与 ３
种性状均相关。 本研究为小麦抗旱基因挖掘及分子育种提供了参考信息和技术支撑。
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小麦是我国的主要粮食作物，干旱缺水严重制

约小麦生产的发展，为减轻干旱胁迫对其产量和品

质的影响，需投入大量农业用水［１］。 因此，培育抗

旱节水小麦品种是保障我国粮食安全和水资源安全

的战略措施。 生理调控是小麦应对干旱胁迫的主要

途径，抗旱相关生理性状的应用有助于育种家由

“经验选择”转变为高效定向的“精准选择”，从而提

高抗旱育种效率［２］。 冠层温度、植被覆盖指数和叶

绿素含量是小麦重要抗旱相关生理性状。 其中，冠
层温度反映了植物体整体的水分状况，是气孔导度、
维管束强度及根系深度等多种性状共同调节的结

果［３⁃６］，Ｍ􀆰 Ｖａｎ Ｇｉｎｋｅｌ 等［７］ 通过冠层温度辅助选择，
有效提高了小麦育种效率。 植被覆盖指数和叶绿素

含量分别从群体和组织水平反映了植株的持绿性，
干旱胁迫下的功能性持绿有利于作物延长干物质积

累时间，从而提高产量［８⁃９］。 然而，以上性状易受环

境影响，测定过程技术要求高，例如，冠层温度测定

时由于红外线投射角度的不同可能会造成 １℃以上

的偏差，植被覆盖指数受种植密度影响较大，从而限

制了生理性状在小麦抗旱性改良中的应用［１０］。
分子标记能够为不同生理性状建立“分子指

纹”，具有环境稳定性、操作简便性、评价客观性等

优点，为生理育种提供了新的思路，目前已经在多种

作物的分子改良中得到应用。 例如，Ｓ􀆰 Ｄｉｘｉｔ 等［１１］

利用抗旱相关数量性状位点 ｑＤＴＹ 辅助选择，进一

步提高了水稻主栽品种 Ｓａｂｉｔｒｉ 的抗旱性；Ｆ􀆰 Ｂａｎｋｏｌｅ
等［１２］研究表明分子标记聚合育种能有效提高旱地

玉米产量。 相比而言，小麦庞大的基因组及复杂的

遗传结构限制了抗旱相关生理性状的遗传解析，现
有分子标记的数量及精度不能满足育种需求［１３］。
因此，利用高密度遗传图谱进一步发掘分子标记仍

是目前小麦抗旱性研究的重要内容之一。 基于此，
本研究将新开发的小麦 ６６０Ｋ ＳＮＰ 芯片数据与前期

已经作图的 ＳＳＲ 标记进行整合，构建高密度遗传图

谱，进一步剖析不同水分环境下小麦冠层温度、叶绿

素含量和植被覆盖指数的遗传基础，以期推进小麦

抗旱相关生理性状的应用进程，为抗旱育种提供技

术支撑。

１　 材料与方法

１􀆰 １　 试验材料

以小麦旱选 １０ 号（母本）和鲁麦 １４（父本）为亲

本的 ＤＨ 群体为材料，该群体有 １５０ 个株系。 旱选

１０ 号是山西省农业科学院培育的旱地品种，具有较

强的抗旱、抗寒及耐瘠性，至今在晋中和陕北的山旱

地仍有零星种植；鲁麦 １４ 是由山东省烟台市农业科

学研究所选育的品种，具有丰产性好、分蘖能力强及

成穗率高等优点，曾在鲁、苏北、晋南、皖北及冀中南

的水肥地大面积推广种植，１９９３⁃１９９５ 年累计种植

面积达 ３９５􀆰 ２ 万 ｈｍ２ ［１４］。
１􀆰 ２　 试验方法

１􀆰 ２􀆰 １　 基因型鉴定　 本研究所用 ２２４ 个 ＳＳＲ 标记

由 Ｚ􀆰 Ｈａｏ 等［１５］作图。 ＳＮＰ 标记使用小麦 ６６０Ｋ ＳＮＰ
芯片进行检测，该芯片由中国农业科学院作物科学研

究所与 Ａｆｆｙｍｅｔｒｉｘ 公司合作研发，含有 ６３０５１８ 个 ＳＮＰ
标记，标记物理位置来源于中国春基因组测序结果

（ＩＷＧＳＣ ＷＧＡ ｖ０􀆰 ４） ［１６］。
１􀆰 ２􀆰 ２　 表型鉴定 　 试验于 ２０１４⁃２０１６ 年在中国农

业科学院作物科学研究所昌平和顺义试验基地进

行。 设置旱地及水地两种处理，旱地为雨养条件，两
个小麦生长季的降水量分别为 １６１ ｍｍ 和 １７３ ｍｍ，
水地于越冬前、孕穗期及开花期灌溉，每次的灌溉量

为 ７５０ ｍ３ ／ ｈｍ２。 每个株系播种 ４ 行，行长 ２ ｍ，行距

２０ ｃｍ，每行播种 ４０ 粒。 测定生理指标包括冠层温

度、叶绿素含量及植被覆盖指数。 选择晴朗无风的

天气，采用 Ｏｐｔｒｉｓ ＬＳ 双功能便携式红外测温仪测定

冠层温度，测定过程中避免红外线投射到裸露地面。
采用 ＳＰＡＤ⁃５０２ 叶绿素仪测定旗叶中段的叶绿素含

量，避开中部叶脉。 采用 ＧｒｅｅｎＳｅｅｋｅｒ ５０５ 在晴朗无

风的天气测定植被覆盖指数，测定时始终保持探头

在植株顶端上方 ６０ ｃｍ 处。 上述性状的具体操作规

程及注意事项参考《生理育种Ⅱ：小麦田间表型鉴

定指南》 ［１７］。 由于本研究测定环境及性状较多，表型

变量的名称统一由性状［冠层温度（ＣＴ）、叶绿素含量

（ＳＰＡＤ ｖａｌｕｅ）及植被覆盖指数（ＮＤＶＩ）］、收获年份

［２０１５ 年和 ２０１６ 年］、地点［昌平（Ｃ）和顺义（Ｓ）］、水
分条件［旱地（Ｄ）和水地（Ｗ）］及生育期［孕穗期（Ｂ）
和灌浆中期（Ｇ）］组合而成，例如，ＣＴ＿１５ＳＤ＿Ｂ 意为

２０１５ 年顺义旱地孕穗期冠层温度。
１􀆰 ２􀆰 ３　 数据分析 　 利用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ ２００７ 进行

基本统计分析，利用 ＳＰＳＳ １９􀆰 ０ 进行相关性分析及

差异显著性检验，广义遗传力通过以下公式进行

计算：
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σ２

Ｇ

σ２
Ｇ ＋

σ２
ＧＥ

ｒ ＋
σ２

ε

ｒｅ
æ

è
ç

ö

ø
÷

式中 σ２
Ｇ 为基因型方差，σ２

ＧＥ为基因型与环境互作方

差，σ２
ε 为随机误差方差，ｒ 为重复数，ｅ 为环境数。
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利用 ＩｃｉＭａｐｐｉｎｇ ４􀆰 １ 软件对相同遗传位置标记

进行整合，在保留全部 ＳＳＲ 标记的前提下获取骨干

标记（Ｂｉｎ ｍａｒｋｅｒ）；利用 ＪｏｉｎＭａｐ ４􀆰 ０ 构建遗传图

谱，构建过程包括两个步骤：（１）分群，将 ＬＯＤ 值设

置为 １０；（２）排序，采用最大似然法分别对每个连锁

群进行排序，采用 Ｋｏｓａｍｂｉ 函数将遗传距离定义为

ｃＭ，其他参数均采用默认设置。 基于完备区间作图

法，利用 ＩｃｉＭａｐｐｉｎｇ ４􀆰 １ 软件进行 ＱＴＬ 检测，ＬＯＤ 阈

值设置为 ２􀆰 ５［１８］，并将置信区间存在重合的 ＱＴＬ
整合。

２　 结果与分析

２􀆰 １　 ＤＨ 群体及亲本的表型分析

不同水分条件下两亲本的冠层温度、叶绿素

含量和植被覆盖指数具有较大差异（表 １）。 旱地

条件下，旱选 １０ 号的冠层温度、叶绿素含量在孕

穗期和灌浆中期均显著、极显著低于鲁麦 １４，植被

覆盖指数差异不显著；水地条件下，旱选 １０ 号的

冠层温度在灌浆中期极显著小于鲁麦 １４，而在孕

穗期差异不显著，叶绿素含量在两个生育期均极

显著小于鲁麦 １４，植被覆盖指数仍差异不显著。
进一步比较两亲本各项生理指标在不同水分条件

下的变化，结果表明，旱选 １０ 号和鲁麦 １４ 在干旱

胁迫下，冠层温度均升高，而旱选 １０ 号升高幅度

较小；旱选 １０ 号的叶绿素含量有小幅增加，鲁麦

１４ 则略为下降；此外，双亲的植被覆盖指数均下

降，旱选 １０ 号下降幅度较小（图 １）。 由此可见，在
干旱胁迫条件下，旱选 １０ 号能够保持较低的冠层

温度，良好的持绿性以及植被覆盖度，有利于光合

作用及新陈代谢的正常运行。

表 １　 ＤＨ 群体及其亲本抗旱相关生理性状统计分析

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ＤＨ ｌｉｎｅｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｐａｒｅｎｔｓ

处理

Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ
生育期

Ｇｒｏｗｔｈ ｓｔａｇｅ
性状

Ｔｒａｉｔ

亲本 Ｐａｒｅｎｔ ＤＨ 群体 ＤＨ ｌｉｎｅ

旱选 １０ 号

Ｈａｎｘｕａｎ １０
鲁麦 １４
Ｌｕｍａｉ １４

平均值

Ｍｅａｎ
范围

Ｒａｎｇｅ
变异系数

（％ ）ＣＶ

广义遗传力

（％ ）Ｈ２

旱地 孕穗期 冠层温度（℃）ＣＴ ２２􀆰 ４０ ± ０􀆰 ４０ ２３􀆰 ７０ ± ０􀆰 ６０∗ ２３􀆰 ９０ ２１􀆰 ２０ ～ ２６􀆰 ４０ ４􀆰 １ ６７􀆰 １
Ｄｒｏｕｇｈｔ
ｓｔｒｅｓｓ

Ｂｏｏｔｉｎｇ 叶绿素含量 ＳＰＡＤ ｖａｌｕｅ ５２􀆰 ８０ ± ３􀆰 ３０ ５８􀆰 ２０ ± ２􀆰 ６０∗∗ ５６􀆰 ５０ ４８􀆰 ８０ ～ ７０􀆰 ９０ ６􀆰 ２ ７３􀆰 １

ｓｔａｇｅ 植被覆盖指数 ＮＤＶＩ ０􀆰 ６７ ± ０􀆰 １０ ０􀆰 ６４ ± ０􀆰 ０５ ０􀆰 ５３ ０􀆰 ３１ ～ ０􀆰 ７７ １７􀆰 ７ ８１􀆰 ３

灌浆中期 冠层温度（℃）ＣＴ ２５􀆰 ３０ ± ０􀆰 ６０ ２７􀆰 １０ ± ０􀆰 ５０∗∗ ２７􀆰 ４０ ２５􀆰 ２０ ～ ２９􀆰 ２０ ２􀆰 ６ ６３􀆰 ５

Ｍｉｄ⁃ｇｒａｉｎ ｆｉｌｌ 叶绿素含量 ＳＰＡＤ ｖａｌｕｅ ５２􀆰 ４０ ± ４􀆰 ３０ ５８􀆰 ６０ ± ２􀆰 ７０∗ ５８􀆰 ４０ ５１􀆰 ２０ ～ ６７􀆰 １０ ５􀆰 ０ ６９􀆰 ２

ｓｔａｇｅ 植被覆盖指数 ＮＤＶＩ ０􀆰 ５２ ± ０􀆰 ０６ ０􀆰 ５６ ± ０􀆰 １１ ０􀆰 ６４ ０􀆰 ４３ ～ ０􀆰 ７８ ９􀆰 ６ ７６􀆰 ８

水地 孕穗期 冠层温度（℃）ＣＴ ２１􀆰 １０ ± ０􀆰 ５０ ２１􀆰 ８０ ± ０􀆰 ６０ ２３􀆰 ００ ２０􀆰 ４０ ～ ２４􀆰 ９０ ４􀆰 ３ ７１􀆰 ２
Ｗｅｌｌ⁃
ｗａｔｅｒｅｄ

Ｂｏｏｔｉｎｇ 叶绿素含量 ＳＰＡＤ ｖａｌｕｅ ５０􀆰 ７０ ± ３􀆰 ９０ ６１􀆰 ９０ ± ４􀆰 ８０∗∗ ５６􀆰 ３０ ４７􀆰 ６０ ～ ６４􀆰 ００ ６􀆰 ２ ６４􀆰 １

ｓｔａｇｅ 植被覆盖指数 ＮＤＶＩ ０􀆰 ７２ ± ０􀆰 ０４ ０􀆰 ６５ ± ０􀆰 ０３ ０􀆰 ６３ ０􀆰 ４４ ～ ０􀆰 ８６ １４􀆰 ８ ７７􀆰 ３

灌浆中期 冠层温度（℃）ＣＴ ２５􀆰 １０ ± ０􀆰 ８０ ２６􀆰 ８０ ± ０􀆰 ７０∗∗ ２５􀆰 ２０ ２３􀆰 ３０ ～ ２７􀆰 １０ ３􀆰 １ ６６􀆰 ２

Ｍｉｄ⁃ｇｒａｉｎ ｆｉｌｌｉｎｇ 叶绿素含量 ＳＰＡＤ ｖａｌｕｅ ５２􀆰 ２０ ± ４􀆰 ９０ ６２􀆰 ２０ ± ５􀆰 １０∗∗ ５７􀆰 ８０ ５０􀆰 ２０ ～ ６７􀆰 ３０ ５􀆰 ６ ７０􀆰 ７

ｓｔａｇｅ 植被覆盖指数 ＮＤＶＩ ０􀆰 ５９ ± ０􀆰 １９ ０􀆰 ６６ ± ０􀆰 ０６ ０􀆰 ７６ ０􀆰 ４６ ～ ０􀆰 ８９ １１􀆰 ２ ７６􀆰 １

∗和∗∗分别表示在 ０􀆰 ０５ 和 ０􀆰 ０１ 水平上差异显著
∗，∗∗ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ａｔ ０􀆰 ０５ ａｎｄ ０􀆰 ０１ ｌｅｖｅｌ，ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ

ＤＨ 群体各性状均呈连续分布且范围较广，冠
层温度和植被覆盖指数在不同水分条件下的分布

存在分离现象，进一步说明本研究干旱胁迫效果

显著，使得群体冠层温度整体升高，植被覆盖度下

降（图 １）。 此外，不同性状离散程度存在较大差

异，其中 ＮＤＶＩ 变异系数最大，范围为 ９􀆰 ６％ ～

１７􀆰 ７％ ，冠 层 温 度 变 异 系 数 最 小， 为 ２􀆰 ６％ ～
４􀆰 ３％ ；各性状广义遗传力较高（６３􀆰 ５％ ～ ８１􀆰 ３％ ）
（表 １），说明表型差异主要是由遗传基础决定的，
且存在明显的超亲分离，说明相关等位基因广泛

分离，因此，该群体适宜于对目标性状进行遗传学

研究。
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图 １　 ＤＨ 群体抗旱相关生理性状的频率分布

Ｆｉｇ． １　 Ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ⁃ｔｏｌｅｒａｎｔ ｒｅｌａｔｅｄ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ＤＨ ｌｉｎｅｓ

２􀆰 ２　 遗传图谱构建

通过多态性筛选，去除杂合基因型以及缺失率

大于 ２０％的标记，最终保留 １１４５４５ 个 ＳＮＰ 标记，对
基因型一致的标记进行整合，浓缩为 １６３０ 个骨干

ＳＮＰ 标记。 结合 ２２４ 个 ＳＳＲ 标记，最终利用 １８５４ 个

骨干标记构建遗传连锁图谱。 图谱共包括 ３０ 个连

锁群，覆盖小麦 ２１ 条染色体，其中 ２Ａ、２Ｂ、３Ａ 和 ３Ｂ
染色体各包含两个连锁群，５Ａ 包含 ３ 个连锁群，６Ｄ
包含 ４ 个连锁群。 图谱总长度为 ４０８２􀆰 ４４ ｃＭ，标记

间平均距离为 ２􀆰 ２０ ｃＭ（表 ２）。
Ａ 染色体组多态性标记最多，包含有 ７６９ 个骨

干标 记， 占 总 数 的 ４１􀆰 ５％ ， 连 锁 群 长 度 最 长

（１４４７􀆰 ８５ ｃＭ），标记间平均距离最小（１􀆰 ９６ ｃＭ）；
Ｂ 染色体组有 ６６５ 个骨干标记，占标记总数的

３５􀆰 ９％ ，全长最短（１２３９􀆰 ９３ ｃＭ），标记间平均距离

为 ２􀆰 ２６ ｃＭ；Ｄ 染色体组骨干标记数最少 （ ４２０
个），占标记总数的 ２２􀆰 ６％ ，全长为 １３９４􀆰 ６６ ｃＭ，
标记间平均距离最大（３􀆰 ２２ ｃＭ）。 进一步分析不

同染色体组的标记情况，Ａ 染色体组中 ３Ａ 和 ７Ａ
包含的骨干标记最多，分别为 １３０ 个和 １２９ 个，染
色体连锁群最长，分别为 ２９９􀆰 ０８ ｃＭ 和 ２２９􀆰 ３４
ｃＭ；而骨干标记数最少的为 ４Ａ 染色体，仅含有 ７７
个骨干标记，总长度为 １５８􀆰 ６８ ｃＭ，标记间平均距

离为 ２􀆰 ０６ ｃＭ；Ｂ 染色体组中 ３Ｂ 上的骨干标记数

目最多，为 １５４ 个，总长度也最大，为 ２４６􀆰 ３７ ｃＭ，

标记间平均距离为 ２􀆰 ９０ ｃＭ，２Ｂ 染色体骨干标记

最少（６４ 个），总长度最小（１２０􀆰 ７７ ｃＭ），标记间平

均距离为 ２􀆰 ２０ ｃＭ；６Ｄ 是所有染色体中骨干标记

最少的染色体，仅有 ４９ 个，总长度为 １６６􀆰 ９０ ｃＭ，
标记间平均距离为 ３􀆰 ００ ｃＭ。

卡方检验显示，用于遗传作图的 １８５４ 个骨

干标记多数在群体中符合 １ ∶ １ 的分离比，有 ３８７
个骨干标记在 ０􀆰 ０１ 水平上显著偏分离，占标记

总数的 ２０􀆰 ９％ ，其中 ３５９ 个偏向父本鲁麦 １４，占
总分离位点的 ９２􀆰 ８％ ；仅有 ２８ 个偏向母本旱选

１０ 号，占偏分离位点总数的 ７􀆰 ２％ 。 此外，偏分

离标记在小麦不同亚基因组上的分布存在差异，
其中 Ｂ 基因组的偏分离位点最多（１７０ 个） ，占总

偏离位点的 ４３􀆰 ９％ ，Ａ 和 Ｄ 基因组上偏分离位点

数分别为 １６５ （ ４２􀆰 ６％ ） 和 ５２ 个 （ １３􀆰 ５％ ） （ 表

２） 。 由于图谱中的大部分 ＳＮＰ 均具有中国春参

考基因组的物理位置信息，因此，为了进一步验

证遗传图谱的质量，针对每一条连锁群分析了

ＳＮＰ 遗传位置与物理位置的相关性，结果表明除

了 １Ｂ、２Ｂ 和 ５Ａ 上的 ＳＮＰ 位点相关系数（０􀆰 ５９３、
０􀆰 ６１５ 和 ０􀆰 ５９０）较低外，其余连锁群的相关系数

均大 于 ０􀆰 ８００， 各 连 锁 群 的 平 均 相 关 系 数 为

０􀆰 ８７２（表 ２） ，说明本研究构建的遗传连锁图谱

上标记的相对位置与中国春参考基因组的相对

物理位置具有高度一致性。
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表 ２　 ＤＨ 群体遗传连锁图谱统计信息

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｌｉｎｋａｇｅ ｍａｐ ｆｏｒ ＤＨ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

染色体

Ｃｈｒ􀆰

连锁群编号

Ｌｉｎｋａｇｅ
ｇｒｏｕｐ ｎｕｍｂｅｒ

骨干标记数

Ｂｉｎ ｎｕｍｂｅｒ

连锁群长度

（ｃＭ）Ｌｉｎｋａｇｅ
ｇｒｏｕｐ ｌｅｎｇｔｈ

标记间平均距离

（ｃＭ）Ａｖｅｒａｇｅ
ｉｎｔｅｒｖａｌ ｄｉｓｔａｎｃｅ

相关系数

ｒ２

偏分离标记数（父本 ／ 母本）
Ｄｉｓｔｏｒｔｅｄ ｍａｒｋｅｒ

ｎｕｍｂｅｒ（ｍａｌｅ ／ ｆｅｍａｌｅ）

１Ａ １ １１３ １８０􀆰 １９ １􀆰 ５９ ０􀆰 ８７５ １９ ／ ０

１Ｂ ２ １１７ １３９􀆰 ９２ １􀆰 ２０ ０􀆰 ５９３ ２９ ／ ５

１Ｄ ３ ３７ １７１􀆰 ２６ ４􀆰 ６３ ０􀆰 ９２５ ４ ／ ０

２Ａ ４ １０６ １６２􀆰 ０８ １􀆰 ５３ ０􀆰 ８７４ ３０ ／ ３

２Ａ ５ １１ １８􀆰 ８５ １􀆰 ７１ ０􀆰 ８９２ １０ ／ １

２Ｂ ６ ５２ ８８􀆰 ３２ １􀆰 ７０ ０􀆰 ６１５ ６ ／ １

２Ｂ ７ １２ ３２􀆰 ４５ ２􀆰 ７０ ０􀆰 ９５７ ２ ／ １

２Ｄ ８ ８６ ２４６􀆰 ６６ ２􀆰 ８７ ０􀆰 ９２０ １０ ／ ３

３Ａ ９ １０１ ２２４􀆰 ０５ ２􀆰 ２２ ０􀆰 ７８０ ２０ ／ ０

３Ａ １０ ２９ ７５􀆰 ０３ ２􀆰 ５９ ０􀆰 ９６０ ５ ／ ０

３Ｂ １１ １３５ １５８􀆰 ４６ １􀆰 １７ ０􀆰 ８７９ １５ ／ １

３Ｂ １２ １９ ８７􀆰 ９１ ４􀆰 ６３ ０􀆰 ９５７ １５ ／ １

３Ｄ １３ ６７ ２７７􀆰 ６３ ４􀆰 １４ ０􀆰 ８６２ ９ ／ ０

４Ａ １４ ７７ １５８􀆰 ６８ ２􀆰 ０６ ０􀆰 ８５６ １０ ／ ２

４Ｂ １５ ６８ １５９􀆰 ３４ ２􀆰 ３４ ０􀆰 ９４３ １３ ／ ２

４Ｄ １６ ５０ １０４􀆰 １３ ２􀆰 ０８ ０􀆰 ８９６ ６ ／ ０

５Ａ １７ ４９ ７８􀆰 １２ １􀆰 ５９ ０􀆰 ５９０ １０ ／ １

５Ａ １８ ３０ ６８􀆰 １２ ２􀆰 ２７ ０􀆰 ９９４ ２ ／ １

５Ａ １９ ２５ ５７􀆰 ００ ２􀆰 ２８ ０􀆰 ９７２ ２ ／ ０

５Ｂ ２０ １０４ ２２９􀆰 ６２ ２􀆰 ２１ ０􀆰 ８０８ １６ ／ ３

５Ｄ ２１ ６９ ２５３􀆰 ３２ ３􀆰 ６７ ０􀆰 ８３０ ５ ／ １

６Ａ ２２ ９９ １９６􀆰 ３９ １􀆰 ９８ ０􀆰 ８３０ ３７ ／ ０

６Ｂ ２３ ８１ １３２􀆰 ０１ １􀆰 ６３ ０􀆰 ８６９ ３５ ／ ０

６Ｄ ２４ １３ １５􀆰 ９６ １􀆰 ２３ ０􀆰 ９７０ ６ ／ ０

６Ｄ ２５ ８ ３３􀆰 ９６ ４􀆰 ２５ ０􀆰 ９９３ １ ／ ０

６Ｄ ２６ １９ １１０􀆰 ３８ ５􀆰 ８１ ０􀆰 ８８５ １ ／ ０

６Ｄ ２７ ９ ６􀆰 ６０ ０􀆰 ７３ ０􀆰 ９６０ ０ ／ ０

７Ａ ２８ １２９ ２２９􀆰 ３４ １􀆰 ７８ ０􀆰 ８７２ １２ ／ ０

７Ｂ ２９ ７７ ２１１􀆰 ９０ ２􀆰 ７５ ０􀆰 ９４６ ２３ ／ ２

７Ｄ ３０ ６２ １７４􀆰 ７６ ２􀆰 ８２ ０􀆰 ８６９ ６ ／ ０

Ｔｏｔａｌ ／ Ｍｅａｎ ３０ １８５４ ４０８２􀆰 ４４ ２􀆰 ２０ ０􀆰 ８７２ ３５９ ／ ２８

相关系数 ｒ２ 为 ＳＮＰ 标记的遗传位置与中国春参考基因组物理位置的皮尔逊相关系数

ｒ２ ｉｓ Ｐｅａｒｓｏｎ′ｓ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ＳＮＰ ｂｅｔｗｅｅｎ ｇｅｎｅｔｉｃ ｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｎｄ ｐｈｙｓｉｃａｌ ｐｏｓｉｔｉｏｎ ｂａｓｅｄ ｏｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ Ｓｐｒｉｎｇ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｇｅｎｏｍｅ

２􀆰 ３　 抗旱相关生理性状的连锁分析

利用高密度遗传图谱对抗旱相关生理性状进行

连锁分析，两个生育时期、两种水分环境下共检测到

８６ 个 ＱＴＬ，分布于 ２０ 条染色体（除 ３Ｄ 外），其中染

色体 ３Ａ 及 ３Ｂ 上的 ＱＴＬ 数目较多，分别为 １０ 个和

９ 个，占 ＱＴＬ 总数的 １１􀆰 ６％ 和 １０􀆰 ５％ （图 ２）。 冠

层温度、叶绿素含量和植被覆盖指数的 ＱＴＬ 数目

分别为 ３０、３４ 和 ４０ 个，不同性状的 ＱＴＬ 染色体分

布有偏好性。 冠层温度 ＱＴＬ 分布于 １５ 条染色体

上（除 １Ｄ、３Ｄ、５Ｂ、６Ｂ、６Ｄ 和 ７Ｄ 外），其中 ３Ａ 染色

体上 的 ＱＴＬ 数 量 最 多，占 该 性 状 ＱＴＬ 总 数 的

２０􀆰 ０％ ；叶绿素含量 ＱＴＬ 分布于 １９ 条染色体上

（除 ３Ｄ 和 ５Ｄ 外），其中 ３Ｂ 染色体 ＱＴＬ 数量最多

（７ 个），占该性状 ＱＴＬ 总数的 １７􀆰 ５％ ，植被覆盖指

数 ＱＴＬ 分布于 １８ 条染色体（除 １Ｄ、２Ｂ 和 ３Ｄ 外），
且较为均匀。

５３５
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图 ２　 ＱＴＬ 在染色体上的分布

Ｆｉｇ􀆰 ２　 Ｔｈｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ＱＴＬ ｏｎ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅｓ

　 　 比较不同生育时期及水分条件下各生理性状的

连锁分析结果，发现了表现稳定的 ＱＴＬ（图 ３）。 对于

冠层温度，在孕穗期旱地、孕穗期水地、灌浆中期旱地

和灌浆中期水地 ４ 种环境下分别检测到 １０、１１、１０ 和

９ 个 ＱＴＬ，有 ４ 个 ＱＴＬ 在不同生育期表现稳定，４ 个

ＱＴＬ 在不同水分条件下表现稳定，其中 ＱＰＴ７６ 和

ＱＰＴ８４ 在 ４ 种环境下均能够被检测出来，稳定性最

高。 对于叶绿素含量，在 ４ 种环境下分别检测到 １３、
１２、１３ 和 １０ 个 ＱＴＬ，有 ４ 个 ＱＴＬ 在不同生育期表现

稳定，５ 个 ＱＴＬ 在不同水分条件下表现稳定，其中

ＱＰＴ５２ 能够在 ４ 种环境下均检测到，稳定性最高。 对

于植被覆盖指数，在 ４ 种环境下分别检测到 １３、１３、８
和 ７ 个 ＱＴＬ，其中有 ２ 个 ＱＴＬ 在不同生育期被检测

到，５ 个ＱＴＬ 在不同水分条件下被检测到，未发现在４
种环境条件下均检测到的 ＱＴＬ，其中稳定性最高的

ＱＴＬ 为 ＱＰＴ６４，能够在孕穗期旱地、孕穗期水地及灌

浆中期水地 ３ 种环境下被检测到。 此外，对不同性状

的连锁分析结果进行比较，发现 １７ 个 ＱＴＬ 表现出一

因多效性，其中 ４ 个 ＱＴＬ 与冠层温度和植被覆盖指

数相关，８ 个 ＱＴＬ 与冠层温度和叶绿素含量相关，７
个 ＱＴＬ 与植被覆盖指数和叶绿素含量相关，尤其是

ＱＰＴ５２ 与 ３ 种性状均相关。

ＢＤ：拔节期旱地；ＢＷ：拔节期水地；ＧＤ：灌浆期中期旱地；ＧＷ：灌浆中期水地

ＢＤ，ＧＤ：Ｂｏｏｔｉｎｇ ａｎｄ ｍｉｄ⁃ｇｒａｉｎ ｆｉｌｌｉｎｇ ｓｔａｇｅ ｕｎｄｅｒ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ，ＢＷ，ＧＷ：Ｂｏｏｔｉｎｇ ａｎｄ ｍｉｄ⁃ｇｒａｉｎ ｆｉｌｌ ｓｔａｇｅｕｎｄｅｒ ｗｅｌｌ⁃ｗａｔｅｒｅｄ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎ

图 ３　 连锁分析 ＱＴＬ 检测结果韦恩图

Ｆｉｇ􀆰 ３　 Ｔｈｅ Ｖｅｎｎ ｄｉａｇｒａｍｓ ｏｆ ＱＴＬ ｄｅｔｅｃｔｅｄ ｂｙ ｌｉｎｋａｇｅ ｍａｐｐｉｎｇ

６３５
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３　 讨论

随着分子生物学的快速发展，分子标记已经经

历了 ３ 次更新换代，第一代是分辨率较低的分子标

记，例如限制性片段长度多态性标记（ＲＦＬＰ）、随机

扩增多态性 ＤＮＡ 标记（ＲＡＰＤ）、扩增片段长度多态

性标记（ＡＦＬＰ）；第二代以微卫星标记（ ＳＳＲ）为代

表；第三代为单核苷酸多态性标记（ＳＮＰ），该标记具

有位点丰富、功能基因预测性强、遗传稳定性高及高

通量等优点，已经被广泛应用［１９⁃２０］。 ＤＮＡ 芯片技术

是检测 ＳＮＰ 位点的主要方法，目前已开发使用的小

麦 ＤＮＡ 芯片主要包括 Ｉｌｌｕｍｉｎａ 公司开发的 ｉＳｅｌｅｃｔ
９Ｋ 和 ９０Ｋ 芯片，提高了小麦遗传图谱的标记密

度［２１⁃２２］，利用两种芯片的 ＳＮＰ 标记，已构建了多个

小麦高密度遗传图谱，提高了小麦功能标记开发的

效率［２３⁃２５］。 然而，研究发现这些图谱中 Ｄ 基因组的

标记数目普遍较少，且标记密度仍有较大的提升空

间。 基于此，本研究使用了中国农业科学院作物科

学研究所与 Ａｆｆｙｍｅｔｒｉｘ 公司最新合作开发的小麦

６６０Ｋ ＳＮＰ 芯片 （ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｈｅａｔ􀆰 ｐｗ􀆰 ｕｓｄａ􀆰 ｇｏｖ ／ ｇｇｐａｇ⁃
ｅｓ ／ ｔｏｐｉｃｓ ／ Ｗｈｅａｔ６６０ ＿ ＳＮＰ ＿ ａｒｒａｙ ＿ ｄｅｖｅｌｏｐｅｄ ＿ ｂｙ ＿
ＣＡＡＳ􀆰 ｐｄｆ），该芯片具有 ４ 方面的优点：（１） 每个

ＳＮＰ 标记都具有基因组特异性，从而将六倍体基因

型信息简化为二倍体；（２）高密度、低成本，是目前

为止密度最高的小麦 ＳＮＰ 芯片，降低了应用成本；
（３）高效性，芯片上所有的 ＳＮＰ 标记都经过了严格

的测试和确认，尤其是 Ｄ 基因组增加了大量的标

记，一定程度上克服了 Ｄ 基因组标记稀少的难题；
（４）广适性，９０％ 的标记在多数小麦品种中具有多

态性。 利用该芯片对 ＤＨ 群体进行扫描，得到多态

性 ＳＮＰ 总数高达 １１４５４５ 个，但由于检测的群体亲

本都为现代品种，而且群体数量较小，不同染色体存

在大量非交换区段，因此，本研究通过对相同遗传位

置标记的整合，最终得到的骨干 ＳＮＰ 标记数目为

１６３０ 个，结合前期已经作图的 ２２４ 个 ＳＳＲ 标记，最
终利用 １８５４ 个骨干标记构建了总长度４０８２􀆰 ４４ ｃＭ
的遗传图谱。 此外，本研究所用的 ＳＮＰ 具有中国春

参考基因组的物理位置信息，通过对该图谱中 ＳＮＰ
标记的遗传位置及中国春参考基因组的物理位置进

行相关性分析，结果表明两者具有高度的一致性；而
且该图谱中所含有的 ＳＳＲ 标记已经用于小麦大量

生理或产量性状的遗传作图，因此，利用该谱图定位

的结果能够和以往研究结果进行对比，结合物理位

置信息，有望提高基因挖掘的效率。

生理调节是小麦抵御干旱的根本途径之一，因
此，依据重要生理性状设计品种蓝图进行直接选择，
比传统育种的经验选择更为高效，有利于推进小麦

抗旱育种的进程［２］。 然而，由于生理性状检测需要

在严格控制的环境条件下进行，可操作性限制较大，
因此在小麦抗旱性改良中的应用进展十分缓慢。 分

子标记能够从基因层面瞄定抗旱相关生理性状，通
过便捷的鉴定技术从复杂的水分环境中筛选理想株

系，有望提高生理指标在小麦抗旱育种中的应用水

平，拉近理论与实践的距离，因此，挖掘抗旱相关生

理性状的分子标记是目前小麦抗旱性研究的重要内

容之一［２６⁃２７］。 本研究通过连锁分析共检测到 ８６ 个

抗旱相关生理性状 ＱＴＬ，其中 １７ 个 ＱＴＬ 表现出一

因多效性，而其中最为突出的是 ＱＰＴ５２，因其与 ３ 种

生理性状均相关而且在 ４ 种环境下表现稳定。 此

外，通过不同遗传图谱共有的 ＳＳＲ 标记与前人定位

结果进行对比，发现本研究所检测到的部分位点在

前人研究中已有报道。 例如，本研究中与冠层温度

相关的位点 ＱＰＴ１９、ＱＰＴ５８ 及 ＱＰＴ８４，在前人研究

中与气孔导度、气孔密度、叶绿素含量、茎壁面积及

芒的脱落相关［２８⁃３２］，普遍认为较大的茎壁面积有利

于水分运输，芒的有无以及气孔开度则与蒸腾作用

密切相关，这些因素可能共同作用于小麦植株的水

分循环，进而影响到小麦冠层温度及持绿性，因此这

些位点所含有的基因可能与茎壁、芒及气孔直接相

关，而与冠层温度和叶绿素含量间接相关。 此外，本
研究中与植被覆盖 指 数 相 关 的 位 点 ＱＰＴ１ 和

ＱＰＴ３９，曾被报道与旗叶长度及宽度相关，叶片的形

态是决定覆盖指数的关键因素［３３］，因此这些位点可

能蕴含着调控叶片形态的关键基因；另外，本研究中

与叶绿素含量相关的标记 ＱＰＴ２０ 和 ＱＰＴ７０ 同样被

报道与叶绿素含量或荧光参数相关［２９，３４］。 以上信

息不仅有助于预测候选基因的功能，为基因克隆和

分子机理研究提供理论指引，也进一步验证了利用

ＳＮＰ 芯片检测到的标记位点在不同遗传背景群体中

的稳定性，肯定了其在生理育种中的应用潜力。 综

上所述，本研究通过连锁分析发现了大量抗旱生理

相关遗传位点，其中不乏兼具一因多效性及稳定性

的重要位点，且大部分尚未报道。 因此，本研究为今

后小麦抗旱基因挖掘及遗传育种提供了丰富的基础

信息和数据支持，具有指导意义。
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