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玉米 67 群体分子标记偏分离的遗传分析
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摘 要：以优良玉米杂交组合（综 * \ .2L+）的 C( 群体为材料，构建了包含 +5) 个 00G 标记和 (4 个 GCYH 标记的玉

米分子标记连锁图。通过对 +24 个分子标记的分析，发现有 4, 个分子标记表现偏分离（C _ )Z)5），占总标记数的

(.Z(^。这些偏分离标记有 ++ 个偏向父本综 *，占 ((Z5^；+( 个偏向母本 .2L+，占 (4Z5^；(5 个偏向杂合体，占

5+Z)^。还有 + 个标记同时偏向双亲。同时在 , 条不同的染色体上发现 +4 个偏分离的热点区域，其中 4 个与已经

定位的配子体基因的位置相近，由此表明配子体基因是导致偏分离的部分原因。所发现的 0‘GJL+ 和 0‘G2L( 似乎

是两个新的偏分离热点区域。进一步讨论了引起偏分离的原因，以及偏分离标记对 W8Y 定位的影响。对于单位点

的 W8Y 分析而言，偏分离标记一般不会影响 W8Y 定位的位置和效应；对于两位点的上位性分析而言，则要求较少的

偏分离标记和较大的群体。
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遗传偏分离是自然界非常普遍的现象，并被认

为是生物进化的动力之一。产生偏分离的原因可能

与配子体或孢子体的选择有关［!］。近年来，"#$%、

&&"、"’%(、’#$% 等各种分子标记已被广泛的应用

于构建不同作物的遗传图谱，如玉米［) * +］、水稻［,］、

高粱［-］、大豆［.，/］等。在这些研究中，分子标记偏分

离的现象均被观察到。同时发现，在分子标记连锁

图上存在偏分离的热点区域。在这些区域可能有与

偏分离相关的特定基因。然而，对于不同作物的不

同群体，偏分离的热点区域是否是共同的，还有待于

对不同作物更多群体的深入分析，此外，分子标记的

偏分离是否会影响基因的定位和遗传分析的结果也

是普遍关注的问题。因此，偏分离的遗传分析已成

为分子标记作图领域的热点课题之一。本研究的目

的在于，分析玉米（综 0 1 .-2!）#) 群体分子标记的

分离比例，借助于分子标记连锁图谱，检测玉米分子

标记偏分离的热点区域，寻找可能与偏分离相关的

基因，为利用分子标记定位玉米重要农艺性状和产

量性状的 34$ 提供有益的信息。

! 材料和方法

! "! 供试材料

选用优良玉米杂交组合（综 0 1 .-2!）为基础材

料。经 #! 自交得到 ),, 个 #) 单株。在幼苗期采集

#) 单株的叶片用于抽取 (5’。

! "# 分子标记连锁图构建

参照 &67869 等［!:］的 方 法 提 取 亲 本 和 群 体 总

(5’。从公开发表的玉米分子标记图谱中挑选能均

匀覆盖全基因组的 ;-/ 个分子标记，其中 &&" 标记

0-+ 个，"#$% 标记 !:; 个，进行亲本多态性检测。

&&" 和 "#$% 分析分别参照 &<=9>? 等［!!］和 @6?A9=<?
等［)］的方法的进行。用 B6CD6E<? F<?G9>= 0H:［!)］构建

分子标记连锁图（!"# I 0H:）。

! "$ 偏分离的统计分析

借助 "#$% 和 &&" 标记划分 #) 群体的基因型，

将实际观察值逐一按孟德尔分离的理论比率（! J ) J
!）进行!

) 测验，推断是否存在偏分离，并对照亲本

基因型，确定偏分离的方向。

) 结果分析

# "! 群体基因型组成

利用 !-; 个共显性标记（!+: 个 &&" 和 ); 个

"#$%）构建了覆盖玉米 !: 条染色体的分子标记连

锁图，总长度为 )+0!H, KB，平均间距 !;H+ KB。基于

双亲分子标记的基因型，对 #) ),, 个单株的基因型

分析表明（图 !）：个体基因型组成来源于母本综 0
的纯合染色体片段在 !!H:L * ;)H.L之间，平均是

);H+L；个体基因型组成来源于父本 .-2! 的纯合染

色体片段在 !:H,L * ;:H:L之间，平均为 )0H-L；双

亲杂 合 的 片 段 在 0,H:L * ,;H,L 之 间，平 均 为

+!H/L。!
) 测验结果表明（$ M :H/),/）：在整个群

体中，基于分子标记的分析，双亲染色体同源片段分

离符合 ! J) J! 的理论分离比例。

图 ! 群体基因型组成比例

%&’"! (&)*+’,-. /+, ’01+*23&4 30,401*-’0
&1 3+356-*&+1

# "# 标记偏分离的频率

在统计的 !-; 个分子标记中，当 $ N :H:+ 时，共

有 ;/ 个标记表现偏分离，频率为 ).H!L，当 $ N
:H:!时，有 )+ 个标记表现偏分离，频率为 !;H;L

（表 !）。在所有 ;/ 个偏分离标记中，!! 个（))H+L）

偏向综 0，!) 个（);H+L）偏向 .-2!，)+ 个（+!H:L）偏

向杂合体，还有 ! 个同时偏向双亲。从表 ! 还可以

看出，偏分离标记几乎分布于所有 !: 条染色体上。

本研究所检测到的偏分离显著高于 @6?A9=<? 等［)］利

用“永久 #) 群体”观察到的 !:H.L 的比例。但与

’OGP9= 和 $<<［;］在玉米 #,J- "Q$ 群体中观察到的 )/L
的频率相当。
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表 ! 标记偏分离!
" 测验的结果

#$%&’ ! ()*+,-.$/’ 0’,0 12/ ,’3/’3$0*24 5*,02/0*24 21 6$/7’/, *4 8" 929.&$0*24

标 记

!"#$%#&

染色体

’(# )

基因型 *%+,-./% 0+ 12 /,/34"-0,+
! 5 ! " 5 " ! 5 " !

2
偏离方向

60#%7-0,+ ,8 &$%9%:
;+4<2=>? = @2 >@ =?> =?ABC!! >BD=
;+4<=>== = EB >E =2@ =?ABC!! >BD=
3F7=?GC = G? >@ =E= 2@A>G!! >BD=
;+4<=CC@ = CE >C =2@ BA>H! >BD=
3F7=2> = 2H =?2 =2E E=AH>!! >BD=
;+4<=@EG = => GE E= @A>! >BD=
3F7==C> G E@ BB =G= BA>=! >BD=
;+4<22H= E EB BH =GG >)?H! >BD=
3F7=?> C E> >= =G@ >)E! >BD=
;+4<=@=B @ @= HB >H 2H)B@!! >BD=
+/02>C =? >> 2@ ==G GG)>B!! >BD=
3F7==@H = EB BE =EG B)GC! I%-%#,J.<,-%
3F7==22 = 2H >E =C? 2>)2!! I%-%#,J.<,-%
3F72?G2 2 E@ BC =EG >)2! I%-%#,J.<,-%
+7??G 2 @? EC =CB =2)?G!! I%-%#,J.<,-%
7&32H G C@ GH =G2 >)CB! I%-%#,J.<,-%

3F72=2B G @? C2 =C2 @)CE! I%-%#,J.<,-%
;+4<=?GC G CB EE =C2 ==)@=!! I%-%#,J.<,-%
;+4<=?EB G C@ EC =@2 =C)?@!! I%-%#,J.<,-%
;+4<=GC? G @C EB =C2 >)C=! I%-%#,J.<,-%
;+4<=@2= E E@ @H =E2 @)HC! I%-%#,J.<,-%
3F7=G=B E GH @2 =@= =B)BB!! I%-%#,J.<,-%
;+4<=2=B E EB BG =E= @)>B! I%-%#,J.<,-%
;+4<=BCC E G> B2 =E> =E)CC!! I%-%#,J.<,-%
;+4<=?2G E G2 @= =@2 2C)2@!! I%-%#,J.<,-%
;+4=B )B C CC EE =GH B)GH! I%-%#,J.<,-%
3F72GBG C EC B2 =GH B)C>! I%-%#,J.<,-%
;+4<GH> B CH 2G =2> 22)E=!! I%-%#,J.<,-%
;+4<22GG B >? 2> =CB 2H)E@!! I%-%#,J.<,-%
3F7=?GE > C@ C@ =C2 @)?@! I%-%#,J.<,-%
3F7=2 > C@ G> =G= >)H@! I%-%#,J.<,-%
3F7=?GG H G> @2 =@E =H)>B!! I%-%#,J.<,-%
/(0?@C H EE CB =EB H)H@!! I%-%#,J.<,-%
;+4<=2B H E= B= =E@ ==)EC!! I%-%#,J.<,-%
;+4<=?2 H EB CH =EB B)B>! I%-%#,J.<,-%
7&32> H C2 GH =B= 2G)2!! I%-%#,J.<,-%

;+4<=?=E = C> G? HH H)?G! K,+<G
;+4<=?>G = >? E2 ==G =2)@G!! K,+<G
3F7@@ E CE 2> H? >)2G! K,+<G
3F7=@H2 C H= C? ==B =C)2@!! K,+<G
3F7>C @ >E C= =?@ =E)=2!! K,+<G
/(0?BB @ HC CC =?H 2G)GC!! K,+<G
3F72= @ B> E@ ==H >)CG! K,+<G

;+4<=G@E B B> C? =GC @)=E! K,+<G
FF7?=B= B ==2 GB ==G EB)>>!! K,+<G
3F7=2H= =? =?H C= =?G GB)HG!! K,+<G
;+4<=EC= =? >C C= =G? >)>2!! K,+<G
7&3E> =? EC B2 =2E @)2C! K,+<G

;+4<2?BB 2 E2 E= C? >)2! K,+<G >BD=

!在 # L ?)?C 的概率水平；!!在 # L ?)?= 的概率水平。

! "- ? )?C &0<+0807"+- 4%M%4；!! "- ? )?= &0<+0807"+- 4%M%4 )
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图 ! 偏分离标记在分子标记连锁图上的分布

!表示偏分离标记；!"# 偏分离的热点区域，字母后面的数字表示 !"# 所在的染色体及其编号。

"#$%! &#’()#*+(#,- ,. ’/$)/$0(#,- 1#’(,)(#,- )/$#,-’ #- 2,3/4+30) 3#-50$/ 206
! $%&$%’%()’ * +,’)-$),-( .*$/%$；!"# .%*(’ ’%0$%0*),-( +,’)-$),-( $%0,-(’，

*(+ (1.2%$’ 3-44-5,(0 !"# $%&$%’%() 67$-.-’-.% 4-6*),-(’8

! %7 偏分离的热点区域

对图 9 的进一步分析发现，许多偏分离标记以

成簇的形式分布在染色体的特定区段，形成偏分离

的热点区域（!"#，!%0$%0*),-( ",’)-$),-( #%0,-(’）。在

这些区域，大部分临近的偏分离标记朝同一个方向

发生偏分离。本研究共检测到 :; 个偏分离热点区

域，分 别 命 名 为 !"#:<:，!"#:<9，!"#9，!"#=<:，

!"#=<9，!"#;<:，!"#;<9，!"#>，!"#?<:，!"#?<9，

!"#@<:，!"#@<9，!"#A 和 !"#:B。在这些热点区域，

!"#:<: 和 !"#:<9 偏 向 父 本———C@<:，而 !"#?<:，

!"#?<9，!"#@<: 和 !"#:B 偏向母本———综 =。其他

C 个 !"# 偏向杂合体。在玉米中，已经定位了 > 个

直接影响花粉竞争能力的配子体基因［:=］，分别是

!"#（;DB9），!"$（>DB>），!"%（=DBA），!"&（ADB9），!"#’
（>DBB E >DBA）。值 得 注 意 的 是 本 研 究 所 发 现 的

!"#;<:，!"#><:，!"#=<9，!"#A 的位置分别与已定位

的配子体基因非常相近。虽然在 !"#’ 所在区域没

有发现相应的 !"#，但在其附近仍发现了一个偏分

离标记 1.6:BC。因此，有理由认为，这些区域标记

?:A 遗 传 学 报 =B 卷



的偏分离可能是由配子体选择所致。!" 等［#］比较 $
个玉米群体分子标记偏分离的情况，同样发现偏分

离的区域与配子体基因位点相关。本研究检测到的

一些偏分离热点区域与前人的结果是相似的，比如

%&’$() 在玉米 *+ 群体［+］，在 *,-. ’/ 群体［$］，*+ %01#
群体［#］中都同时发现。又如标记 1233# 在 *,-. ’/ 群

体［$］，*+ %01# 群体［#］都发现存在偏分离现象。而本

研究发现的 %&’,() 和 %&’.(+ 似乎是两个新的偏分

离热点区域。这些研究进一步证明偏分离标记在染

色体上并不是随机分布，而是存在一定的热点区域。

# 讨 论

! "# 偏分离产生的原因

在不同作物和同一作物不同群体中都发现了遗

传标记的偏分离现象。一般认为偏分离是由于雄配

子体选择引起的，在水稻中已经定位了 )) 个导致偏

分离的雄配子体基因［)$］，玉米中也定位了 4 个配子

体基因［)#］。本研究有 $.5的偏分离标记是偏向双

亲，这种分离可能是因为某些配子体基因引起的，同

时还发现了一些与之相关的偏分离热点区域。但值

得注意的是还有高达 4)63+5的偏分离标记是偏向

杂合，大大高于 !" 等［#］观察到的 75的频率，也高

于 &89:;90 等［)4］在玉米<大刍草 *+ 群体中观察到的

##6#5的频率，但与 =>?@A19? 等［+］在 *+ 群体中观察

到的 4,645的频率相当。他们观察到两个偏向杂

合体的热点区域分别位于第 # 染色体（#63$ B #634）

和第 4 染色体（4634 B 463,），与本研究发现的 %&’#(
) 和 %&’4 位置相同，偏离方向也一致。在 &89:;90
等［)4］的研究中，第 7 染色体上部也发现了偏向杂合

的标记，与本研究发现的 %&’7 位置一致。如此多

的偏分离标记偏向杂合显然是无法用配子体基因来

解释。有研究认为环境因素、非同源重组、基因转

换、转座因子，甚至作图群体亲本某些位点的杂合等

都是可能的原因［),］，其机制有待于进一步深入研

究。

! "$ 偏分离标记对 %&’ 定位的影响

构建分子标记连锁图的一个重要目的是进行

CD! 定位。目前 CD! 定位常用到的分析方法有单

标记 分 析 法［).］，区 间 作 图 法［)E］，复 合 区 间 作 图

法［)7］。它们都是基于单位点标记基因型与性状的

关联程度来确定特定位置是否存在 CD!。从统计分

析的角度上讲，偏分离标记一般不会影响单位点

CD! 定位的准确性。!" 等［#］认为如果偏分离是因

为单个基因导致的，比如配子体基因，则对 CD! 定

位的位置不会产生影响。而如果偏分离是因为两个

或者以上的基因引起的，情况则比较复杂。

对于偏分离标记是否影响 CD! 的遗传效应，则

需要具体分析。以 *+ 群体为例，共显性标记存在 #
种基因型，! <!，! <" 和 " <"，某种基因型的估计值

等于该基因型所有单株表型的平均值。该估计值的

可靠程度依赖于特定基因型单株数目的多少。以本

研究中偏分离最为严重的标记 :1;F++## 为例，其父

本纯合基因型单株数目在 *+ 群体中为 )36,5 G +,,
H +7 株，就统计学的观点而言，这个数字仍认为是

一个较大群体，利用其表型的均值进行单位点的

CD! 分析，偏分离标记不会对 CD! 效应产生影响。

因此，偏分离标记是否影响 CD! 定位的效应取决于

标记的偏分离程度和定位群体的大小。

目前在上位性遗传效应的分析中，通常利用双

向方差法［+3］。该方法基本点是检验两个标记之间

所涉及到的 7 种基因型互作，即 !!""，!!"#，!!##，

!$""，!$"#，!$##，$$""，$$"# 和 $$##。在这种情

况下，偏分离标记很容易影响某种基因型性状的表

型值。因此，在进行这类分析时，一般会给特定基因

型的观察值一个限定值，这个限定值过高，常常会低

估上位性 CD! 数目，过低则会导致结果的不准确。

因此，在利用双向方差法进行标记之间的互作分析

时，偏分离标记越少越好，同时要求有足够大群体。
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