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　 　 摘要:倒伏性是影响大豆产量的重要因素ꎬ发掘与大豆倒伏相关的基因对于培育抗倒伏优良高产大豆品种具有重要意

义ꎮ 目前利用不同群体所构建的遗传图谱已经定位了大量与大豆倒伏性相关的 ＱＴＬｓꎮ 本研究在对已报道的 ＱＴＬｓ 进行物理

整合的基础上ꎬ选择元分析方法将这些倒伏性相关的 ＱＴＬｓ 进一步整合ꎬ鉴定出位于 Ｃ２(６ 号染色体)、Ｆ(１３ 号染色体)、Ｌ(１９
号染色体)这 ３ 个连锁群上重复次数较多的 ＱＴＬ 区间 ６ 个ꎮ 选用基于统计学原理的 Ｏｖｅｒｖｉｅｗ 方法进行优化ꎬ获得了这些 ＱＴＬ
在各个连锁群上的有效遗传位置ꎬ这些 ＱＴＬ 的置信区间长度最小可缩至 ０􀆰 ２ ｃＭꎮ 通过在这些区间内进一步筛选ꎬ获得一个稳

定性较好的标记 Ｓａｔｔ２７７ꎮ 本研究可为大豆抗倒伏基因发掘及分子标记辅助选择育种提供理论依据ꎮ
　 　 关键词:大豆ꎻ倒伏性ꎻ物理整合ꎻ元分析ꎻＯｖｅｒｖｉｅｗ 分析
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倒伏是由外界因素引发的农作物植株茎秆从自 然直立状态到永久失稳的现象ꎬ是在作物生产中普



植　 物　 遗　 传　 资　 源　 学　 报 １５ 卷

遍存在的严重问题[１]ꎮ 倒伏不仅对作物产量造成

影响ꎬ而且也给收获带来了困难ꎬ甚至无法正常收

获ꎬ从而导致丰产不丰收ꎮ 大豆倒伏性状是影响大

豆产量的重要因素[２]ꎬ大豆倒伏可以导致子粒产量

和品质的降低ꎬ尤其在盛荚期到鼓粒盛期发生的

倒伏ꎬ减产幅度可高达 ２２％ 以上[３] ꎮ 国内外大豆

创高产的经验均表明ꎬ抑制倒伏是突破大豆高产

的重要途径之一[４￣５] ꎮ 因此ꎬ研究大豆的倒伏机

理ꎬ培育抗倒伏性的大豆ꎬ是大豆超高产育种的重

要目标ꎮ
大豆倒伏性属于典型数量性状ꎬ对外界环境比

较敏感而且遗传力较高ꎬ是多个因素共同作用的结

果ꎮ 目前国内外已利用多个遗传群体定位了控制大

豆倒伏的 ＱＴＬｓꎬ这些 ＱＴＬｓ 广泛分布于大豆的 １５ 个

连锁群ꎮ 很多研究结果还表明大豆中控制倒伏的

ＱＴＬ 与一些株高、主茎节数等 ＱＴＬ 处于同一区

域[６￣７]ꎬ这也说明了倒伏性和大豆产量的密切关系ꎮ
但是ꎬ来自不同群体的单个 ＱＴＬ 的贡献率差异较

大ꎬ大豆倒伏性 ＱＴＬ 的定位还有待利用更多的群体

作进一步研究证实ꎮ
随着 ＱＴＬ 定位数目和遗传图谱的增加ꎬ如何整

合利用不同图谱所定位的 ＱＴＬ 已成为一个科学问

题ꎮ Ｖ. Ｃ. Ｃｏｎｃｉｂｉｄｏ 等[８] 对大豆胞囊线虫病的抗性

ＱＴＬ 进行物理整合ꎬ发现 Ｇ 连锁群(１８ 号染色体)
的抗性 ＱＴＬ 区域(９ 个)数目居 ２０ 个连锁群之首ꎬ
而 Ｂ１(１１ 号染色体)、Ｃ２(６ 号染色体)、Ｄ２(１７ 号染

色体)连锁群上分别有 ３ 个ꎮ 除物理整合方法外ꎬ
元分析方法(Ｍｅｔａ￣ａｎａｌｙｓｉｓ)也可以整合不同群体的

ＱＴＬꎬ该方法最早由 Ｇ. Ｖ. Ｇｌａｓｓ[９] 在心理学领域提

出ꎬ后在大豆抗胞囊线虫病[１０]、大豆生育期相关性

状[１１]、大豆百粒重[１２]、大豆脂肪酸组分[１３] 和大豆

真菌抗性[１４]等重要性状分析中加以应用ꎮ 元分析

的不足之处是所需数据量较大ꎬ且原始图谱相邻标

记间距、目标性状 ＱＴＬ 的遗传位置、公共图谱所有

的 相 邻 标 记 间 距 缺 一 不 可ꎮ 另 一 统 计 方 法

Ｏｖｅｒｖｉｅｗ 则对此要求不高ꎬＦ. Ｃｈａｒｄｏｎ 等[１５] 最早利

用此法分析玉米ꎬ将玉米开花期相关的 ３１３ 个原始

ＱＴＬ 优化为 ６２ 个“真实”ＱＴＬꎻ王毅[１６] 和史利玉[１７]

把 １２７ 个玉米株高 ＱＴＬ 和 ５７ 个玉米灰斑病 ＱＴＬ 分

别优化为 ４０ 个“真实”ＱＴＬ 和 ７ 个“真实”ＱＴＬꎮ 在

大豆中ꎬ刘硕等[１８]选用 Ｏｖｅｒｖｉｅｗ 分析法对 １３８ 个与

大豆蛋白质含量相关的原始 ＱＴＬ 进行优化ꎬ鉴定出

６ 个重复次数较多的 ＱＴＬ 区间ꎮ 高利芳等[１９] 利用

２０１ 个与大豆株高相关的 ＱＴＬ 信息ꎬ得到 １５ 个株高

的“通用”ＱＴＬꎬ并初步筛选出 １７ 个可能与株高相关

的候选基因ꎮ
本研究对文献报道的大豆倒伏性相关的 ＱＴＬ

进行物理整合ꎬ选用元分析方法验证了重演性较好

的 ６ 个区间ꎬ并通过 Ｏｖｅｒｖｉｅｗ 分析对这些区间进行

优化ꎬ最终得到了 ６ 个“真实”ＱＴＬ 的遗传位置ꎬ并
筛选出了稳定性较高的分子标记 Ｓａｔｔ２７７ꎬ可为大豆

抗倒伏分子标记辅助选择提供参考ꎮ

１　 材料与方法

１􀆰 １　 大豆倒伏性相关 ＱＴＬ 信息的收集

本研究所用的数据来自已发表文献中定位的与

大豆倒伏性相关的 ＱＴＬ 位点ꎬ鉴于物理整合、元分

析和 Ｏｖｅｒｖｉｅｗ 分析所需 ＱＴＬ 定位信息不完全相同ꎬ
３ 种分析方法所选取的数据来源也不尽相同(表
１)ꎬ其中物理整合选用了 １８ 篇文献[２０￣３７]ꎬ原始 ＱＴＬ
共计 ７１ 个ꎻ元分析方法选用 １７ 篇文献[２０￣３６] 中的 ６６
个 ＱＴＬ 位 点ꎻ Ｏｖｅｒｖｉｅｗ 方 法 选 用 １５ 篇 文

献[２１￣２４ꎬ２６￣３５ꎬ３７]中的 ４９ 个 ＱＴＬ 位点ꎮ 其中多种条件

(不同年代或环境)下的研究结果按不同试验来处

理ꎮ 统计各个 ＱＴＬ 的染色体名称、染色体长度、连
锁群上 ＱＴＬ 数目、ＱＴＬ 试验数目、ＱＴＬ 名称、ＱＴＬ 在

公共图谱上的遗传位置、ＱＴＬ 在公共图谱上左右标

记的遗传位置等信息ꎮ

表 １　 物理整合、元分析、Ｏｖｅｒｖｉｅｗ 分析 ３ 种方法的数据来源

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｏｕｒｃｅ ｏｆ ｏｒｉｇｉｎａｌ ＱＴＬｓ ｆｏｒ ｐｈｙｓｉｃａｌ ｉｎｔｅｇｒａｔｉｏｎꎬｍｅｔａ￣ａｎａｌｙｓｉｓꎬａｎｄ ｏｖｅｒｖｉｅｗ ａｎａｌｙｓｉｓ

方法

Ｍｅｔｈｏｄｓ
原始 ＱＴＬ 数目

Ｎｏ. ｏｆ ｏｒｉｇｉｎａｌ ＱＴＬｓ

分布的连锁群 Ｌｉｎｋａｇｅ ｇｒｏｕｐ ｏｆ ＱＴＬｓ

数目 Ｎｕｍｂｅｒｓ 名称 Ｎａｍｅ

文献数

Ｎｏ. ｏｆ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ

物理整合

Ｐｈｙｓｉｃａｌ ｉｎｔｅｇｒａｔｉｏｎ
７１ １５ Ａ２、Ｂ１、Ｂ２、Ｃ１、Ｃ２、Ｄ２、Ｅ、Ｆ、Ｇ、Ｈ、Ｉ、Ｊ、Ｋ、Ｌ、Ｎ １８

元分析

Ｍｅｔａ￣ａｎａｌｙｓｉｓ
６６ １５ Ａ２、Ｂ１、Ｂ２、Ｃ１、Ｃ２、Ｄ２、Ｅ、Ｆ、Ｇ、Ｈ、Ｉ、Ｊ、Ｋ、Ｌ、Ｎ １７

Ｏｖｅｒｖｉｅｗ 分析

Ｏｖｅｒｖｉｅｗ ａｎａｌｙｓｉｓ
４９ ９ Ｂ１、Ｃ１、Ｃ２、Ｆ、Ｇ、Ｉ、Ｋ、Ｌ、Ｎ １５

８３１



　 １ 期 刘　 硕等:大豆倒伏性相关 ＱＴＬ 的整合及 Ｏｖｅｒｖｉｅｗ 分析

１􀆰 ２　 物理整合

在公共图谱上搜索已定位的遗传标记( ＳＳＲ、
ＲＦＬＰ 和 ＡＦＬＰ 等)ꎬ统计其在公共图谱上的遗传位

置以备比对ꎻ根据 Ｖ. Ｃ. Ｃｏｎｃｉｂｉｄｏ 等[８] 选取的 ＱＴＬ
发生重演的区间(２０ ｃＭ)作为区间大小来进行物理

整合ꎮ 对于同时定位在 ２ 个或多个 ２０ ｃＭ 区间内的

ＱＴＬꎬ通过多次统计以保证研究的精准度ꎻ对于区间

跨度较大(介于相邻的两段 ２０ ｃＭ 的区间内) 的

ＱＴＬ 将会被计入 ２ 个 ２０ ｃＭ 区间内ꎮ
１􀆰 ３　 元分析

将原始图谱上的相邻标记按照标记名称、距离

下一标记的遗传距离、标记类型制成 ｔｘｔ 格式文件ꎬ
利用 Ｂｉｏｍｅｒｃａｔｏｒ ２􀆰 ０ 的映射功能将这些标记映射到

公共图谱上(Ｓｏｙｍａｐ２)ꎬ最后通过该软件的元分析

功能来挑选最优 ＱＴＬ 模型ꎬ确定最优 ＱＴＬ 模型的指

标为 ＡＩＣ 值[３８](Ａｋａｉｋｅ′ｓ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｃｒｉｔｅｒｉｏｎ)ꎬ锚定

ＡＩＣ 值最小的 ＱＴＬ 模型为最优模型ꎮ
１􀆰 ４　 Ｏｖｅｒｖｉｅｗ 分析

Ｏｖｅｒｖｉｅｗ 方法基于 ＱＴＬ 的真实位置在其染色

体上的可能位置附近呈现正态分布的假设ꎬ即连锁

群上第 ｉ 个 ＱＴＬ 的真实位置符合 Ｎ( ｐｉꎬＳ２
ｉ )的正态

分布ꎬ其中 ｐｉ是第 ｉ 个 ＱＴＬ 的最可能位置ꎬ而方差 Ｓｉ

源自根据 ＱＴＬ 的置信区间运算的公式 Ｓ２
ｉ ＝ (Ｃ􀆰 Ｉ􀆰 ｉ /

２ / １􀆰 ９６) ２ꎬ其中 Ｃ. Ｉ. ｉ表示第 ｉ 个 ＱＴＬ 的置信区间ꎻ
利用 Ｅｘｃｅｌ 自带的函数 ＮＯＲＭＤＩＳＴ ( ｐｉ:ＱＴＬ Ｐｏｓｉ￣
ｔｉｏｎꎻＳｉ:ｆａｌｓｅ ＝ ０)来模拟运算染色体上每 ０􀆰 ５ ｃＭ 单

位内的正态函数值ꎬＱＴＬ Ｐｏｓｉｔｉｏｎ 是 ＱＴＬ 的遗传位

置ꎬ而把 ｆａｌｓｅ 设为 ０ 就实现正态函数到概率密度函

数的回归ꎻＱＴＬ 的密度函数 Ｐ(ｘ)是第 ｘ 个位置上 ｉ
个 ＱＴＬ 的正态分布函数的总和ꎬ公式如下:

Ｐ(ｘꎬｘ ＋ ０􀆰 ５) ＝
∑ ｎｈｑｔｌ

ｉ ＝ １ ∫
ｘ＋０􀆰 ５

ｘ
Ｎ(ｐｉꎬＳ２

ｉ )ｄ(ｘ)

ｎｂＥ ꎬ

Ｐ(ｘ)的标尺为统一可能性函数 ｕ(ｘ)ꎬ是通过

估测单次试验中染色体的单位长度内出现 ＱＴＬ 的

统一可能性来实现的ꎬＰ( ｘ)曲线上位于 ｕ( ｘ)直线

之上的峰值即认定为“真实”ＱＴＬ 的位置ꎬｕ(ｘ)的公

式如下:ｕ( ｘ) ＝ ｎｂＱＴＬ / ｎｂＥ / Ｔｏｔａｌ ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ｍａｐ / ２ꎬ
其中 ｎｂＱＴＬ 表示 ＱＴＬ 的数目ꎬｎｂＥ 表示试验总数

目ꎬＴｏｔａｌ ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ｍａｐ 表示图谱总长度ꎮ

２　 结果与分析

２􀆰 １　 大豆倒伏性相关 ＱＴＬ 的物理整合

通过物理整合ꎬ将分布在 １５ 个连锁群的 ７１ 个

倒伏性相关 ＱＴＬ 整合为 ３９ 个ꎬ其中只出现 １ 次的

ＱＴＬ 有 １７ 个ꎬ重复 ２ 次、３ 次、４ 次和 ５ 次的 ＱＴＬ 各

有 ３ 个ꎮ 通过物理整合ꎬ在 Ｃ２ 连锁群(６ 号染色体)
上 １００ ~ １２０ ｃＭ 区间内倒伏性相关 ＱＴＬ 重复次数

最多ꎬ为 １１ 次ꎬ来自 ６ 篇文献[２１￣２２ꎬ２６￣２７ꎬ３２ꎬ３６]ꎬ其中

ＱＴＬ 遗传贡献率的最大值为 ２９％ [２６]ꎻ其次为在 Ｌ
连锁群上 ０ ~ ２０ ｃＭ 区间内 ＱＴＬ 的重复次数ꎬ为 ８
次ꎬ来自 ５ 篇文献[２１￣２２ꎬ２４ꎬ２７ꎬ２９]ꎬ其 ＱＴＬ 遗传贡献率的

最大值为 １３􀆰 ３％ [２９]ꎻＦ 连锁群(１３ 号染色体)上的

１００ ~ １２０ ｃＭ 区间内 ＱＴＬ 重复次数为 ５ 次ꎮ
２􀆰 ２　 大豆倒伏性相关 ＱＴＬ 的元分析

在物理整合的 ７１ 个 ＱＴＬ 中ꎬ只有重演性的 ５２
个 ＱＴＬ 进行了元分析ꎬ分布在 Ｃ２、Ｅ、Ｆ、Ｇ、Ｉ、Ｋ、Ｌ、Ｎ
等 ８ 个连锁群上ꎮ 利用元分析法将大豆倒伏性相关

的 ＱＴＬ 整合到 Ｃ２ 连锁群上 １００ ~ １２０ ｃＭ 区间ꎬ这
与物理整合法所得到的重复次数最多的区间一致ꎮ
通过元分析确定物理整合中重演性较好的大豆抗倒

伏性 ＱＴＬ 所处 ３ 个连锁群即 Ｃ２、Ｆ、Ｌ 连锁群的 ＡＩＣ
值ꎬ并据最优模型确定这 ６ 个 ＱＴＬ 的侧翼标记ꎬ分
别为 Ｓａｔｔ２７７(Ｃ２ 连锁群ꎬ６ 号染色体)、Ｓａｔｔ６５８(Ｃ２
连锁群)、Ｓａｔｔ５５４￣ＡＷ７５６９３５ (Ｆ 连锁群ꎬ１３ 号染色

体)、Ｓａｔ ＿３０１ ( Ｌ 连锁群ꎬ１９ 号染色体)、 Ｓａｔ ＿４０５￣
Ｓａｔｔ３１３(Ｌ 连锁群)、Ｓａｔ＿２８６￣Ｓａｔｔ００６(Ｌ 连锁群) (图
１ꎬ表 ２)ꎮ
２􀆰 ３　 大豆倒伏性相关 ＱＴＬ 的 Ｏｖｅｒｖｉｅｗ 分析

利用来自 ９ 个连锁群的 ４９ 个原始 ＱＴＬ 进行了

Ｏｖｅｒｖｉｅｗ 分析ꎬ其中 Ｂ１、Ｃ１、Ｃ２、Ｆ、Ｇ、Ｉ、Ｋ、Ｌ 和 Ｎ 上

的原始 ＱＴＬ 数目分别为 ３、２、５、６、６、４、３、１５ 和 ５ꎻ选
取前 ２ 种方法确定的具有较好重演性的 ＱＴＬ 的 ６
个连锁群作为参考ꎬ结果表明其中的 ３ 个连锁群上

都有重演次数较多的遗传位置ꎬ即在 Ｃ２ 连锁群(６
号染色体)的 １０７􀆰 ５ ｃＭ 和 １１３􀆰 ５ ｃＭ、Ｆ 连锁群(１３
号染色体)的 １１７ ｃＭ、Ｌ 连锁群(１９ 号染色体)的

１０􀆰 ５ ｃＭ、３１ ｃＭ 和 ８９ ｃＭ 附近(图 ２)ꎮ
２􀆰 ４　 ３ 种方法的对比

通过对 ３ 种方法鉴定区间的对比ꎬ可以看出ꎬ抗
倒伏性 ＱＴＬ 重演性次数最多的区间位于 Ｃ２、Ｆ 和 Ｌ
连锁群上ꎬ采用不同的研究方法均多次重现(表 ３)ꎮ
其中 Ｃ２ 连锁群(６ 号染色体)通过元分析整合的抗

倒伏性 ＱＴＬ 位于 １０７􀆰 ５９ ｃＭꎬＯｖｅｒｖｉｅｗ 分析定位到

１０７􀆰 ５０ ｃＭꎬ均位于重复次数最多(１１ 次)的 １００ ~
１２０ ｃＭ 区间内ꎻＬ 连锁群(１９ 号染色体)上元分析方

法和 Ｏｖｅｒｖｉｅｗ 方法定位到了 ３２􀆰 １２ ｃＭ 和 ３１ ｃＭ 处ꎬ
均位于重复次数第二(９ 次)的 ２０ ~ ４０ ｃＭ 区间内ꎮ

９３１



植　 物　 遗　 传　 资　 源　 学　 报 １５ 卷

图 １　 Ｃ２、Ｆ 和 Ｌ 连锁群上大豆倒伏性相关 ＱＴＬ 映射后的整合图谱

Ｆｉｇ􀆰 １　 Ｔｈｅ ｉｎｔｅｇｒａｔｅｄ ｍａｐ ｏｆ ＱＴＬｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｌｏｄｇｉｎｇ ｉｎ ｌｉｎｋａｇｅ ｇｒｏｕｐ Ｃ２ꎬＦꎬａｎｄ Ｌ ｏｆ ｓｏｙｂｅａｎ

表 ２　 通过元分析整合获得的倒伏性相关 ＱＴＬ 数目及最小的置信区间

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒｓ ａｎｄ ｖａｌｉｄ ｒｅｇｉｏｎｓ ｏｆ ＱＴＬｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｌｏｄｇｉｎｇ ａｆｔｅｒ ｉｎｔｅｇｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｍｅｔａ￣ａｎａｌｙｓｉｓ

连锁群

Ｌｉｎｋａｇｅ ｇｒｏｕｐ

整合前 ＱＴＬ 数目

ＱＴＬ ｎｕｍｂｅｒ ｂｅｆｏｒｅ
ｉｎｔｅｇｒａｔｉｏｎ

整合后 ＱＴＬ 数目

ＱＴＬ ｎｕｍｂｅｒ ａｆｔｅｒ
ｉｎｔｅｇｒａｔｉｏｎ

ＡＩＣ 值

ＡＩＣｖａｌｕｅ

最小置信区间 ＱＴＬ Ｔｈｅ ｓｍａｌｌｅｓｔ ｖａｌｉｄ ｒｅｇｉｏｎｓ ｏｆ ＱＴＬｓ
范围(ｃＭ)

Ｒａｎｇｅ
左标记位置

Ｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｌｅｆｔ ｍａｒｋｅｒ
右标记位置

Ｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｒｉｇｈｔ ｍａｒｋｅｒ
Ｃ２ １０ ２ ３８􀆰 ５１ ２􀆰 ９６ １１２􀆰 １３ １１５􀆰 ０９
Ｆ １４ ３ ６２􀆰 ３ １０􀆰 ２４ １２４􀆰 ８７ １３５􀆰 １１
Ｌ ７ ４ １０３􀆰 ３８ ３􀆰 ２２ ８８􀆰 ３１ ９１􀆰 ５３

横坐标为 Ｏｖｅｒｖｉｅｗ 优化后 ＱＴＬ 的遗传位置ꎬ纵坐标代表连锁群上每一个 ＱＴＬ 从 ｘ 到 ｘ ＋ ０􀆰 ５ 每 ０􀆰 ５ ｃＭ 区域上 ＱＴＬ 真实位置的可能性

Ｔｈｅ ｈｏｒｉｚｏｎｔａｌ ａｘｉｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｇｅｎｅｔｉｃ ｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ＱＴＬ ａｆｔｅｒ ｏｖｅｒｖｉｅｗ ａｎａｌｙｓｉｓ. Ｔｈｅ ｏｒｄｉｎａｔｅ ａｘｉｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｐｏｓｓｉｂｉｌｉｔｙ
ｏｆ ｔｈｅ ｔｒｕｅ ｐｏｓｉｔｉｏｎ ｅｘｉｓｔｉｎｇ ｉｎ ｔｈｅ ｉｎｔｅｒｖａｌ ｂｅｔｗｅｅｎ ｘ ａｎｄ ｘ ＋ ０􀆰 ５ ｏｎ ｔｈｅ ｗｈｏｌｅ ｌｉｎｋａｇｅ ｇｒｏｕｐ

图 ２　 Ｃ２、Ｆ 和 Ｌ 连锁群上大豆倒伏相关 ＱＴＬｓ 的 Ｏｖｅｒｖｉｅｗ 分析

Ｆｉｇ􀆰 ２　 Ｏｖｅｒｖｉｅｗ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＱＴＬｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｌｏｄｇｉｎｇ ｏｎ ｉｎ ｌｉｎｋａｇｅ ｇｒｏｕｐ Ｃ２ꎬＦꎬａｎｄ Ｌ ｏｆ ｓｏｙｂｅａｎ
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　 １ 期 刘　 硕等:大豆倒伏性相关 ＱＴＬ 的整合及 Ｏｖｅｒｖｉｅｗ 分析

表 ３　 利用 ３ 种方法整合得到的大豆倒伏性相关 ＱＴＬ 重演次数较多的区间的比较

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｒｅｇｉｏｎｓ ｉｎ ｍｏｓｔ ｓｔａｂｌｅ ＱＴＬｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｌｏｄｇｉｎｇ ｉｎｔｅｇｒａｔｅｄ ｂｙ ｔｈｒｅｅ ｍｅｔｈｏｄｓ

连锁群

Ｌｉｎｋａｇｅ ｇｒｏｕｐ
重演性 ＱＴＬ 区间(ｃＭ)
Ｉｎｔｅｒｖａｌ ｏｆ ｒｅｐｅａｔｅｄ ＱＴＬ

元分析 ＱＴＬ 区间(ｃＭ)
ＱＴＬ ｒｅｇｉｏｎｓ ａｆｔｅｒ ｍｅｔａ￣ａｎａｌｙｓｉｓ

Ｏｖｅｒｖｉｅｗ 分析得到的 ＱＴＬ 遗传位置(ｃＭ)
Ｇｅｎｅｔｉｃ ｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ＱＴＬ ｂｙ ｏｖｅｒｖｉｅｗ ａｎａｌｙｓｉｓ

Ｃ２ １００ ~ １２０ １０７􀆰 ５９(１０３􀆰 ９５ ~ １１１􀆰 ２３) １０７􀆰 ５

Ｃ２ １００ ~ １２０ １１３􀆰 ６１(１１２􀆰 １３ ~ １１５􀆰 ０９) １１３􀆰 ５

Ｆ １００ ~ １２０ １１８􀆰 １４(１１１􀆰 ８８ ~ １２４􀆰 ８７) １１７

Ｌ ０ ~ ２０ 　 １１􀆰 １０(６􀆰 ６３ ~ １５􀆰 ５６) １０􀆰 ５

Ｌ ２０ ~ ４０ ３２􀆰 １２(２９􀆰 ６５ ~ ３４􀆰 ５８) ３１

Ｌ ８０ ~ １００ ８９􀆰 ９２(８８􀆰 ３１ ~ ９１􀆰 ５３) ８９

通过对比发现ꎬＣ２ 连锁群(６ 号染色体)上的抗

倒伏性 ＱＴＬ 遗传贡献率最大ꎬ为 ２９％ ꎬ与其相关联

的标记为 Ｓａｔｔ２７７ꎬ其在公共图谱上的遗传位置为

１０７􀆰 ５９ ｃＭꎬ而元分析定位的最小置信区间为 ７􀆰 ２８
ｃＭꎬＳａｔｔ２７７ 与此位置重合ꎻ另外 Ｏｖｅｒｖｉｅｗ 分析 Ｃ２
连锁群上的倒伏性 “真实” ＱＴＬ 的一个位置为

１０７􀆰 ５０ ｃＭꎬ接近标记 Ｓａｔｔ２７７ꎬ这也证实了其倒伏性

相关 ＱＴＬ 的稳定性ꎮ
２􀆰 ５　 ３ 种方法大豆重演性较好的主效 ＱＴＬ 置信区

间的变化

通过 ３ 种方法的比较ꎬ筛选出重演性较好的主

效 ＱＴＬ(表 ４)ꎬ元分析整合得到的 ＱＴＬ 和 Ｏｖｅｒｖｉｅｗ
优化得到的 ＱＴＬ 的置信区间均比原始 ＱＴＬ 要小ꎬ其
中在 ２ 个连锁群(Ｆ 和 Ｌ 连锁群)还出现了大幅度的

缩减ꎬ以 ＱＴＬ 重复 ６ 次的 Ｌ 连锁群上的 ８０ ~ １００ ｃＭ
区间为例ꎬ该区间内有 ２ 个主效原始 ＱＴＬ(遗传贡献

率分别为 ４５％ 和 ５６􀆰 ４％ )ꎬ其遗传位置分别为:
６８􀆰 ２０ ~ ８６􀆰 ６０ ｃＭ 和 ８９􀆰 １０ ~ １０１􀆰 ３０ ｃＭꎬ原始 ＱＴＬ
的置信区间分别为 １８􀆰 ４０ ｃＭ 和 １２􀆰 ２０ ｃＭꎬ而元分

析整合到的 ＱＴＬ 置信区间为 ３􀆰 ２２ ｃＭ (８８􀆰 ３１ ~
９１􀆰 ５３ ｃＭ)ꎬＯｖｅｒｖｉｅｗ 方法优化得到 ＱＴＬ 的遗传位

置为 ８９ ｃＭꎬ按照 Ｓｏｙｍａｐ ２ 上的相邻标记估算得到

置信区间为 １􀆰 ２５ ｃＭ(８７􀆰 ８８ ~ ８９􀆰 １３ ｃＭ)ꎬ整合及优

化后的置信区间比原始 ＱＴＬ 的置信区间要小的多ꎬ
同时还可以发现其余连锁群(Ｃ２ 和 Ｆ 连锁群)上的

ＱＴＬ 经 Ｏｖｅｒｖｉｅｗ 优化后的置信区间均小于元分析

整合的置信区间ꎮ

表 ４　 利用 ３ 种方法整合得到的大豆倒伏性相关主效 ＱＴＬ 置信区间的比较

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｔｈｅ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｖａｌｉｄ ｒｅｇｉｏｎｓ ｉｎ ｉｎｔｅｇｒａｔｅｄ ＱＴＬｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｌｏｄｇｉｎｇ ａｆｔｅｒ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｍｅｔｈｏｄｓ

ＱＴＬ 的遗传贡献率 / 连锁群

Ｔｈｅ ｇｅｎｅｔｉｃ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ
ｒａｔｅ ｏｆ ＱＴＬ / ｌｉｎｋａｇｅ ｇｒｏｕｐ

原始 ＱＴＬ 的遗传

位置 / 置信区间(ｃＭ)
Ｇｅｎｅｔｉｃ ｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｏｒｉｇｉｎａｌ

ＱＴＬ / ｖａｌｉｄ ｒｅｇｉｏｎ

元分析方法整合到的

遗传位置 / 置信区间(ｃＭ)
Ｇｅｎｅｔｉｃ ｐｏｓｉｔｉｏｎ

ａｆｔｅｒ ｍｅｔａ￣ａｎａｌｙｓｉｓ / ｖａｌｉｄ ｒｅｇｉｏｎ

Ｏｖｅｒｖｉｅｗ 方法优化的遗传

位置 / 置信区间长度∗(ｃＭ)
Ｇｎｅｔｉｃ ｐｏｓｉｔｉｏｎ

ａｆｔｅｒ ｏｖｅｒｖｉｅｗ / ｖａｌｉｄ ｒｅｇｉｏｎ∗

１２％ / Ｃ２ １１６􀆰 ７２ ~ １３１􀆰 ７５ / １５􀆰 ０３ １１２􀆰 １３ ~ １１５􀆰 ０９ / １２􀆰 ９６ １１３􀆰 ４２ ~ １１３􀆰 ６２ / ０􀆰 ２０

２３􀆰 ５％ / Ｆ ８８􀆰 ０９ ~ １１１􀆰 ８９ / ２３􀆰 ８０ １１１􀆰 ８８ ~ １２４􀆰 ８７ / １２􀆰 ９９ １１６􀆰 ９１ ~ １１７􀆰 ６５ / ０􀆰 ７４

１６％ / Ｌ ３０􀆰 ８８ ~ ３８􀆰 １６ / ７􀆰 ２８ ２９􀆰 ６５ ~ ３４􀆰 ５８ / ４􀆰 ９３ ３０􀆰 ９３ ~ ３１􀆰 ２２ / ０􀆰 ２９

４５％ / Ｌ ６８􀆰 ２０ ~ ８６􀆰 ６０ / １８􀆰 ４０ ８８􀆰 ３１ ~ ９１􀆰 ５３ / ３􀆰 ２２ ８７􀆰 ８８ ~ ８９􀆰 １３ / １􀆰 ２５

∗该置信区间为根据公共图谱上 Ｏｖｅｒｖｉｅｗ 分析获得的遗传位置相邻左右标记估算得到
∗Ｔｈｅ ｖａｌｉｄ ｒｅｇｉｏｎｓ ｗｅｒｅ ｃａｌｃｕｌａｔｅｄ ａｃｃｏｒｄｉｎｇ ｔｏ ｔｈｅ ｍａｒｋｅｒｓ ａｒｏｕｎｄ ｔｈｅ ｇｅｎｅｔｉｃ ｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｆｔｅｒ ｏｖｅｒｖｉｅｗ ａｎａｌｙｓｉｓ ｐｕｂｌｉｃ ｇｅｎｅｔｉｃ ｍａｐ ｏｆ ｓｏｙｂｅａｎ

３　 讨论

Ｏｖｅｒｖｉｅｗ 方法是一种统计学的方法ꎬ迄今为止

在作物中仅仅在玉米和大豆品质、抗病等性状相关

ＱＴＬ 分析中被应用ꎮ 本研究将 Ｏｖｅｒｖｉｅｗ 方法应用

到大豆抗倒伏性 ＱＴＬ 分析中ꎬ并鉴定出重演性的大

豆抗倒伏性 ＱＴＬꎮ 虽然 Ｏｖｅｒｖｉｅｗ 分析方法的实质与

元分析方法一样都是基于原始 ＱＴＬ 到公共图谱上

的映射ꎬ但 Ｏｖｅｒｖｉｅｗ 方法对原始数据量要求不高ꎬ
不需要原始图谱上所有标记的遗传距离ꎬ仅仅要求

有 ＱＴＬ 在公共图谱上的遗传位置和其两端相邻标

记的相应遗传位置ꎬ并最终得到 ＱＴＬ 的最终遗传位

１４１
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置(即散点图在 ｕ(ｘ)之上的峰值)ꎮ 本研究通过优

化得到了 ６ 个最优抗倒伏性 ＱＴＬ 区间(表 ３)ꎬ有 ５
个区间可以追溯其原始 ＱＴＬꎬ推测其分别来自

Ｓａｔｔ２７７(Ｃ２ 连锁群)、Ｓａｔｔ４８９(Ｃ２ 连锁群)、Ｓａｔｔ５５４￣
ＡＷ７５６９３５(Ｆ 连锁群)和 Ｓａｔｔ２３２ (Ｌ 连锁群)、Ｓａｔ＿
２８６ ( Ｌ 连锁群)ꎬ其遗传贡献率分别为 ２１％ [２２]、
１５％ [２２]、２２􀆰 ３％ [３３]、１２􀆰 ９％ [２７]和 ２７􀆰 ４％ [２７]ꎬ这可能

是对应区间易优化产生最优 ＱＴＬ 的原因ꎻＬ 连锁群

上的最优倒伏性 ＱＴＬ 区间邻近标记为 Ｓａｔｔ６５２
(３０􀆰 ８８ ｃＭ)ꎬ由于其遗传贡献率仅为 ８％ [２７]ꎬ故未

将该区间追溯到该标记附近ꎮ 根据散点图上的遗传

位置查找其在公共图谱上的侧翼标记ꎬ发现 Ｃ２(６
号染色体)、Ｆ(１３ 号染色体)和 Ｌ 连锁群(１９ 号染色

体)上的真实 ＱＴＬ 的侧翼标记区间长度均小于元分

析整合得到的置信区间长度(如 Ｃ２ 连锁群上的 Ｏ￣
ｖｅｒｖｉｅｗ 得到 ＱＴＬ 的置信区间为 ０􀆰 ２０ ｃＭꎬ而元分析

整合 ＱＴＬ 的置信区间为 １２􀆰 ９６ ｃＭ)(表 ３)ꎬ因此利

用 Ｏｖｅｒｖｉｅｗ 方法确实可以缩短元分析得到的置信

区间ꎮ
作物的倒伏性容易受外界环境及相邻品种倒伏

干扰等因素的影响[３９￣４０]ꎬ目前已采用多种计算方法

和指标对抗倒伏性 ＱＴＬ 进行分析ꎬ如水稻和小麦中

多采用倒伏指数来进行分析[４１￣４２]ꎬ大豆中多采用倒

伏性差异大的群体并在鼓粒期和成熟期记录倒伏即

主茎和地面成角小于 ３０°的植株的比率并分级[４３]ꎬ
这些方法分级较明确ꎬ而多种方法(鲜 /干重力矩、
单位抗折力鲜 /干重力矩) [３２] 的结合更增加了抗倒

伏性 ＱＴＬ 定位的稳定性和代表性ꎮ 本研究通过优

化采用不同方法所定位的原始倒伏性 ＱＴＬ 可达成

整合不同遗传背景的目的ꎬ并有助于消减环境等因

素的影响ꎮ 通过比较大豆新的抗倒伏指标(鲜 /干
重力矩、单位抗折力鲜 /干重力矩)定位到的区间与

大豆传统倒伏程度定位区间的主效 ＱＴＬ 区间ꎬ发现

Ｃ２ 连锁群(６ 号染色体)上的 Ａ７４８Ｖ￣Ａ３９７Ｉ 区间与

优化后的抗倒伏性主效 ＱＴＬ 区间(表 ４)重合ꎬ而用

干重力矩及单位抗折力干重力矩指标[３２] 时都定位

到该区间ꎬ同时还发现 Ｆ 连锁群上的 Ｓａｔｔ１５６￣Ｓａｔ＿
１１３ 与优化后的抗倒伏性主效 ＱＴＬ 区间(表 ４)重

合ꎬ该区间分别用单位抗折力鲜重力矩和干重力矩

指标都被定位ꎬ这暗示该位点与大豆抗倒伏性关系

比较密切且具有一定的稳定性ꎮ
大豆倒伏性和产量的密切关系也可以从本研究

整合获得的“一致性”ＱＴＬ 位点与大豆其他重要农

艺性状 ＱＴＬ 位点存在一定的重合来解释ꎮ 本研究

在 Ｃ２(６ 号染色体)和 Ｌ 连锁群(１９ 号染色体)上优

化后的抗倒伏性主效 ＱＴＬ 区间(表 ４)与多种数量

性状相关ꎬ其中 Ｃ２ 连锁群的 Ｓａｔｔ２７７ 标记与株高和

种子产量相关ꎬ遗传贡献率分别为 １４％和 １１％ [１８]ꎬ
这与倒伏性和株高的正相关关系是一致的[３３]ꎻＬ 连

锁群上的 Ａ３８５＿１ 和 Ｇ１７３＿１ 两个标记分别与株高

和叶长、株高和茎粗等数量性状相关ꎬ其中 Ａ３８５＿１
所解释的株高性状为 ５３％ [２５]ꎬＧ１７３＿１ 所解释的叶

长、株高和茎粗性状分别为 １４％ [２１]、 ２８％ [４４] 和

５４％ [４５]ꎬ这也验证了倒伏性与株高和茎粗的正相关

性[４６]ꎬ而倒伏性与叶长的 ＱＴＬ 位点存在重合暗示

了叶长可能影响大豆的倒伏程度ꎬ这些性状之间的

关系也是在对大豆倒伏性进行深入研究中需要重视

的内容ꎮ

４　 结论

通过对大豆倒伏性相关 ＱＴＬ 整合ꎬ在 Ｃ２(６ 号

染色体)、Ｆ(１３ 号染色体)和 Ｌ(１９ 号染色体)连锁

群上发现了 ６ 个重演性较好的大豆倒伏性相关

ＱＴＬꎬ相关区间侧翼标记分别为 Ｓａｔｔ２７７ ( Ｃ２ )、
Ｓａｔｔ６５８(Ｃ２)、Ｓａｔｔ５５４￣ＡＷ７５６９３５(Ｆ)、Ｓａｔ＿３０１ (Ｌ)、
Ｓａｔ＿４０５￣Ｓａｔｔ３１３(Ｌ)和 Ｓａｔ＿２８６￣Ｓａｔｔ００６(Ｌ)ꎻ由于 Ｃ２
连锁群上的 Ｓａｔｔ２７７ 具有较高的遗传贡献率ꎬ并且在

元分析中最小置信区间附近ꎬＯｖｅｒｖｉｅｗ 方法也优化

到该标记附近ꎬ为分子标记辅助选择提供了理论
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