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QTL作图在植物数量抗病性遗传研究中的应用

陈 万 权

(中国农业科学院植物保护研究所 , 北京 100094)

摘要　本文综述了近年来在植物数量抗病性遗传研究方面的进展及发展动态。列举了利用 DNA分

子标记定位和估计植物数量抗性座位或基因 ( QRL )的 18个实例 ,从中归纳总结了控制植物数量抗病

性的 QRL数目、类别、效应及其基因与基因和基因与环境、植株生育期、病菌生理小种 (或致病类型 )

间的互作关系。展望了 QTL作图对复杂的数量抗病性的标记辅助选育和数量抗性基因图位克隆的

发展前景。
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Abstract　 Recent advances in the studies of quanti tativ e disea se resistance in plants are re-

view ed in this paper. Eighteen examples o f mapping quanti tativ e resistance lo ci ( QRL ) in

plants w ith the assistance of DN A m olecular markers are enumerated. These studies provided

insigh ts into the numbers, types and ef fects o f Q RLs and thei r relations to ecological environ-

m ent , plant development stage and pathogen races ( o r patho types ) etc. Q TL mapping opens

up broad pro spects fo r ma rker - assisted selection of complex quanti tativ e disease resistance

cha racters and the posi tio nal cloning o f quanti ta tiv e resistance genes.

Key words: plant disease, quanti tativ e resistance loci ( Q RL) , Q TL m apping , g ene effect ,

race-specificity

动植物的许多重要经济性状都是数量遗传的。数量性状呈连续性变异 ,对环境变异极为敏

感 ,因而不能依照质量性状的处理方法将单个基因的效应区别开来。90年代以来 ,由于分子生物

学技术的渗入和推动 ,利用 DN A分子标记构建和应用数量性状座位或基因 ( quanti ta tiv e t rai t

lo ci, Q TLs)图谱有了飞跃的发展。复杂的数量性状可剖分为若干离散的孟德尔因子所决定的组

分 ,进而确定其在染色体上的位置及其与其它基因的关系 [1 ]。

植物的抗病性是植物阻碍病原物生长和 /或发育的能力。根据抗病性的遗传表现及其对环境

条件的敏感性 ,同样可划分为质量抗病性和数量抗病性。过去 ,利用植物病理学、植物遗传育种学
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传统方法业已对一些表现简单遗传的质量抗病性 (完全抗病性、垂直抗病性、单基因抗病性、小种

专化抗病性等 )进行了广泛的研究。相比之下 ,对于由多基因控制的、具有数量遗传特性的复杂抗

病性形式 (部分抗病性、水平抗病性、多基因抗病性、非小种专化抗病性、慢病性、一般抗病性等 )

只停留在群体表现型特征的描述及其与环境的互作关系上 ,无法鉴别和估计单个数量抗性座位

或基因 ( quantitative resistance lo ci, Q RLs)的作用。近于饱和的植物染色体分子标记遗传连锁

图的构建 ,为定位和分析植物数量抗性基因奠定了基础。本文综述了近 10年来国际上这一领域的

发展动态及其研究进展 ,以期为我国植病和育种工作者深入开展有关研究提供重要信息。

1　 Q T L图谱构建

1. 1　QTL作图原理

Q TL作图便是通过分析整个染色体组的 DN A标记和数量性状表型值的关系 ,从而将 Q TL

逐一定位到染色体的相应位置 ,并估计其遗传效应 [2 ]。一般步骤包括: ( 1)构建染色体组的 DN A

分子标记遗传连锁图。理想的分子标记应具备中性 ( neut ral )、共显性 ( codominant )、准确性 ( une

quivocal )和广布于整个基因组 (标记间的平均遗传距离小于 15～ 20cM )的基本特征。在 RFLP、

RAPD、 AFLP等 DN A分子标记中 , RFLP是符合上述特征的首选标记
[2, 3 ]

。( 2)选择具有极端相

对性状的纯系进行杂交 ,获得适宜的作图群体 ,如杂交 F2代、回交 1代、重组自交系 ( RILs)、单粒

传系 ( SSD)和加倍单倍体系 ( DHs)等群体。( 3)检测世代群体中每一个体的标记基因型和数量性

状值 ,采用适当的试验设计减少外界环境对数量性状表现型的干扰。( 4)分析标记基因型和数量

性状值的相互关联 ,确定 QTL在染色体上的相对位置 ,估计 Q TL的有关遗传参数。

1. 2　代表性构图方法

1. 2. 1　方差分析法 ( ANOV A)　这是以传统的单因子方差分析测验分离群体中标记基因型之

间数量性状平均值的差异显著性 [4 ]。该法应用已久 ,在玉米灰斑病 [ 5]、小麦叶锈病 [ 6]、大麦白粉

病
[7 ]
、马铃薯胞囊线虫病

[8 ]
等的数量抗性遗传分析中曾采用。主要缺点在于检测到的 QT L( F显

著 )通常不会正好在标记的座位上 ,从而导致对该 QT L的位置和效应的估计偏差
[9 ]
。

1. 2. 2　区间作图法 ( interval mapping , IM )　由 Pa terson等
[ 1]
和 Lander等

[10 ]
首先提出。其基本

原理是借助于完整的分子标记图谱 ,在基因组的各个位置上 ,计算出影响数量性状的假定 Q TL

的最大可能表型效应 (极大似然值 )及 Q TL存在和不存在该位置的两种可能性之比即机会率

( odds ratio ) ,将机会率取以 10为底的对数即得人类遗传学中采用的 LOD值 ,该值反映了具有上

述表型效应的 QTL存在于特定位置的证据强度。计算 LOD值的计算机软件 M apMaker /Q TL

业已编制。当 LO D值超过某一给定的临界值 (一般在 2～ 3之间 )时 ,即表明存在 1个 Q TL。若以染

色体的遗传距离为横坐标 , LOD值为纵坐标作图时 , 1个显著的峰对应着 1个可能的 Q TL位置 ,

其支撑区由曲线最高点的 LOD值下降 1单位处直线与曲线的 2个交点限定。该法业已广泛地应

用于包括植物数量抗病性在内的动植物的遗传研究中 ,并曾被认为是构建 Q TL图谱的标准方

法 [11 ]。其缺点是定位的 QT L区间往往太阔 ,而一个性状在同一染色体上有多个 QT L时常常会

标错 Q TL的位置 ,产生幻影 QT L
[ 3]。

1. 2. 3　复合区间作图法 ( composite interval mapping, CIM )　这是区间作图法新近的发

展 [11- 13 ]。它与 IM的主要差别是在极大似然分析中应用了多元回归模型 ,从而使一个被检标记

区间内任一点上的检测在统计上都不受该区间之外的 QTL的影响。该法可减少剩余方差 ,提高
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发现和定位 Q TL的灵敏度和精确性 ,是目前普遍认为同时标定多个 Q TL更有效、更精确的方

法 [14, 15 ] ,计算机作图软件 MapQ TLV3. 0业已研制 [16 ] ,并成功地应用在大麦对叶锈病部分抗性基

因的鉴定中 [15, 17 ]。

2　植物数量抗性基因 ( QRLs)的鉴定及其效应评估

随着 DN A分子标记技术和 Q TL作图研究的快速发展 ,愈来愈多的植物数量抗性基因

( Q RLs)得以鉴定和定位 ,过去难以鉴别的单个数量抗性基因的效应及其互作效应可以有效地

估计。据不完全统计 ,作过 Q TL图谱分析的作物病害系统已逾 18种 (见表 1)。其中 ,研究得较为

详细的数量抗性系统有稻瘟病 [18 ]、大麦叶锈病 [ 15, 17 ]、马铃薯晚疫病 [19 ]、番茄青枯病 [ 20]和大豆胞

囊线虫病 [21 ]等。从已有的植物数量抗病基因图谱中可总结出如下遗传信息。

2. 1　 Q RL的数目

具有连续分布特征、中等遗传力和对环境条件敏感的数量抗性通常认为是由多基因控制

的 [23 ]。Q TL作图结果表明 ,控制数量抗病性的 Q RLs可多至 10个以上 ,如稻瘟病、玉米灰斑病、

马铃薯晚疫病等 ,但有时仅能检测出 1～ 2个 Q RLs,如玉米炭疽病、大麦白粉病、条锈病、马铃薯

根肿病等。多数情况下 ,检测出的 QRLs为 3～ 5个。当有多个 Q RLs控制数量抗性时 ,通常 1个或 2

个居主导地位。但是 ,目前的检测水平一般只能发现单独解释表型变异 3%以上的 QRL,一些效

应更小的 Q RL可能尚未被检测出来。1个 Q RL,既可能是 1个基因 ,也可能包含 2个或更多个连锁

基因 [32 ]。更精细的检测需要大的分离群体 ( n> 1000)、高分辨的遗传标记图谱 (标记平均距离 <

5cM )、准确的病害调查方法和灵敏的统计方法。

2. 2　 Q RL的类别

在多数植物数量抗病性研究中均发现 1个或 2个主效 QRLs( major Q RL)能单独解释表型总

变异的 30% ～ 50%以上 ,其余 Q RL则效应较小。如番茄对青枯病的数量抗性由分别位于染色体

6、 7、 10上的 3个 QRL所控制 ,其中位于第 6染色体上的 Q RL能单独解释表现型总变异的 77% 。

由此看来 ,传统数量遗传学中多基因等效应的假定似不成立 ,这对于利用分子标记操作数量抗病

基因具有重要意义。

2. 3　 Q RL的效应及其互作

Q TL作图研究表明多数 Q RL既有加性效应也有显性或部分显性效应 ,但亦发现一些 Q RL

仅有加性效应 ,而无显隐性。在稻瘟病和大麦叶锈病的数量抗性研究中 ,均发现 QRL间存在显

著交互作用的实例 ,而且排除了假连锁的可能性。大多数 Q RL不存在超显性 ,但在玉米灰斑病、

豌豆褐斑病、番茄青枯病等少数植物病害系统中亦发现一些 Q RL由来自感病亲本的抗性等位

基因组成 ,表现出超亲分离现象。在菜豆黑腐病和番茄黄色卷叶病中 ,发现少数 QRL表现出一

因多效现象 ,即 QRL与控制其它性状的 Q TL同图位。

2. 4　 Q RL与环境的互作

QRL与环境条件存在显著互作关系。相同材料在不同环境中发现的 QRL的数量和效应多

有不同 ,但具有大效应的 QRL表现较为稳定 ,往往在各种环境中都能检测到。如在玉米对灰斑

病的诸多 Q RL中 ,只有位于第 2染色体上的 1个 Q RL在不同环境和遗传背景中表现稳定 ,其余

的均与环境条件和遗传背景表现显著的互作关系。目前 ,有关 Q RL与环境的互作关系研究报道

不多 ,可能与涉及的研究规模太大有关。
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表 1　目前鉴定出的植物数量抗病基因一览表

Table 1　 Outlines of quantitative resistance loci (QRLs) identif ied in plant disease so far

病害系统

Disea se syst em

作图群体及

大小

Mappi ng
population

标记类型

及数目

Markers and
amounts

数量抗性

位点数目

Number of
Q RLs

所在染色体

Ch romosome

locat ed

单位点解释的

表型变异 (% )

Varia tion explained
per lo cus

解释的总变异 (% )

Tota l va riation

explained

参考文献

Reference

稻瘟病

Pyr icula ria

oryzae

281 F7 RILs 127RFLP 10 1, 3, 5, 6
7, 8, 11, 12

19— 60 76( 5个位点 ) W ang等
( 1994) [18]

小麦叶锈病
Puccinia recond ita

f. s p. t rit ici

77 F8 RILs 400 RAPD
3RFLP, 1其它

4 1B, 7B, 1D 7— 34 45— 55 William等
( 1997) [6]

玉米灰斑病
Cercospora

zeae-maydis

139— 193F2: 3 144RFLP > 10 1, 2, 3, 4, 5
6, 8, 9, 10

4- 26 24- 58 Bubeck等
( 1993) [5]

玉米赤霉病

Gibberel la zeae

150F2 95RFLP
10 RAPD

5 1, 3, 4, 5, 10 4— 9 20 Pe等

( 1993) [23]

玉米炭疽病

Colletotrich um
g raminicola

158F2: 3 113RFLP 1 4 22- 71 22- 71 Ju ng等

( 1994) [24]

大麦白粉病
Erysiphe g raminis

113 DH 155RFLP
3其它

2 1, 7 11- 12
　

20
　

Huen
( 1992) [7]

大麦条锈病
Puccinia str ii formis

f. s p.hordei

110 DH 78RFLP 2 4, 7 10, 57 61 Ch en等
( 1994) [25]

大麦叶锈病
Puccinia hordei

103 F9 RILs 561AFLP 6 1, 2, 6, 7 3_ 45 57_ 63 Qi等 ( 1998) [15 ];
陈万权等
( 1998) [17]

珍珠粟白发病
Sclerospora

g raminicola

93— 119F2: 4 22RFLP 5 1, 2, 4, 6, 7 8— 49 65 Jones等
( 1995) [26]

豌豆褐斑病

Ascochyta p isi

174F2 56RFLP
4S SR, 2 RAPD

7其它

3 1, 4, 6 38— 58 71— 74 Dirlewanger
等 ( 1994) [27]

绿豆白粉病
Erysiphe polygoni

58F2: 3 141RFLP 3 — 17— 28 58 Young等
( 1993) [28]

菜豆黑腐病
X anthomonas

campestr is

70F2: 3 152RFLP > 4 D2, D5
D7, D9

13— 32 75 Nodari等
( 1993) [29]

大豆胞囊线虫
Heterodera g lycines

56F2: 3 36RFLP
7 RAPD

3 A, K, G 21- 40 59 Concibido等
( 1994) [21]

番茄青枯病
Pseudomonas

solanacearum

71F2: 3 67RFLP
12 RAPD

3 6, 7, 10 22- 77 82 Danesh等
( 1994) [20]

番茄黄色卷叶病
Tomato yellow leaf
cu rl vi ru s( TYLCV )

93- 212
BC2: 3F1: 3

58RFLP
3同工酶

3 3, 6, 7 — — Zamir等
( 1994) [30]

马铃薯晚疫病

Phytoph thora
inf estans

189F1 102RFLP 11 2, 3, 4, 5, 6,
7, 9, 11, 12

— — Leonard s-

Schippers
等 ( 1994) [19]

马铃薯根肿病
Plasmodiophora

brassicae

90F2: 3 198RFLP 2 1, 6 15, 58 61 Landry等
( 1992) [31]

马铃薯胞囊线虫
Globodera

rostoch iensis

96F1 29RFLP 2 10, 11 7 14 Kreike等
( 1993) [8]

　　注: “— ”缺数据　No te: “— ” No data avai lable
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2. 5　 Q RL与植株生育期的关系

QRL的表现常因植物年龄、发育阶段和组织类型的不同而异。如在播种后 65天检测到的与

绿豆白粉病抗性有关的 2个 Q RLs,在播种后 85天仍可检测到 ,但第 3个 Q RL只有在播种 85天后

才能检测到 ,播种 65天前却表现无效。在大麦对叶锈病的部分抗性研究中 ,共鉴定出 Rphq1、、

Rphq2、 Rphq3、 Rphq4、 Rphq5和 Rphq6等 6个 QRLs,其中 , 3个 QRLs即 Rphq1、 Rphq2、 Rphq3在

苗期有效 ,可解释数量抗性表型变异的 55% , 5个 QRLs即 Rphq2、 Rphq3、 Rphq4、 Rphq5和

Rphq6在成株期有效 ,可解释表型变异的 60% ,只有 Rphq2和 Rphq3没有表现出对植株生育期的

依赖关系。番茄对青枯病的数量抗性由分别位于染色体 6、 7、 10上的 3个 Q RLs所控制 ,其相对作

用依病菌侵入部位 (茎部和根部 )不同而显著不同。位于第 7染色体上的 QRL只有通过茎部侵染

才能发现 ,根部侵染则不能检测到。

2. 6　 Q RL的小种专化性

经典的遗传研究表明植物的质量抗病基因 (完全抗病性 )是小种专化的 ,数量抗病基因 (部分

抗病性 )一般是非小种专化的。通过 QT L作图研究发现 ,在许多植物病害系统中存在着数量抗

性基因 ( Q RL)与病菌生理小种 (或致病类型 )的相互作用。如在大麦对叶锈病的部分抗性研究

中 ,发现位于染色体 7上离短臂末端 117cM处的一个 QRL仅对供试菌株 24有效 ,对菌株 121却表

现无效
[17 ]
。马铃薯对晚疫病的数量抗性曾描述为非小种专化性

[33 ]
,然而 ,借助于 Q TL图谱 ,解剖

单个 Q RL的贡献可清楚地看出 ,同一位点对病菌不同小种表现了明显不同的抗性效应
[19 ]
。在稻

瘟病
[18 ]
、番茄青枯病

[20 ]
、大豆胞囊线虫

[ 21]
等病害系统中亦发现 Q RL的小种 (或致病类型 )的专

化性。由此看来 ,数量抗性基因 ( Q RL)同样具有病菌小种 (或致病类型 )的专化性 ,数量抗病性

(或部分抗病性 )可能是尚待证实的质量抗病性 ,随着现代分子生物学技术的飞跃发展 ,两者的差

异可能终究将得以消失。

2. 7　 Q RL与防卫反应基因的关系

在病原菌侵染过程中 ,植物在形态、生理和生化等方面会发生一系列的防卫反应 ,这些植物

防卫反应是受植物中可被病原菌侵染诱导表达的防卫反应基因控制
[34 ]
。有关 Q RL与业已克隆

的这类植物防卫反应基因的关系研究 ,目前已见报道的仅有 2例。一是在马铃薯晚疫病研究中发

现 ,一些微效 QRLs与 2个病程相关蛋白 ( prp1)基因和 1个苯丙氨酸解氨酶 ( PAL)基因图位相

同 [35, 36 ]。二是有关菜豆黑腐病的数量抗性研究 , 1个主效 QRL定位在控制根瘤节数量和黄酮醇

生物合成酶基因的相同标记区间内 [ 29]。由此看来 , QRLs或许可以通过多条抗性途径调节植物抗

病性表型。

2. 8　 Q RL与质量抗性基因的关系

QRLs是否实际上是质量抗病基因被病原物“击败”后的残余效应 ,或者是中度表型的质量

抗病基因的等位基因?目前的研究尚不能准确地回答这类问题。在已报道的诸多植物数量抗病性

研究实例中存在着两种对立的结果。有关稻瘟病的数量抗性研究结果表明 , 3个 Q RLs定位在以

前鉴定为质量抗瘟基因的相同标记区间 ,反映了已知质量抗性基因的等位变异。在马铃薯晚疫病

的研究中亦发现 1个 QRL与 1个显性的小种专化基因 ( R1)和 1个抗马铃薯病毒病 ( PVX)基因

( Rx2)处在相同的图位上 [37, 38 ]。位于小麦染色体 7BL上的一个抗叶锈病 QRL与质量抗病基因

Lr34有很好的同源等位性 [ 6]。然而 ,在多数植物病害系统中 ,尚未发现 Q RL与以前鉴定的质量

抗病基因存在直接的关系。如在大麦对叶锈病和白粉病的部分抗性研究中均未发现任何 Q RL
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与业已报道的诸多质量抗病基因同图位 ,并认为质量抗性和数量抗性基因代表了 2种完全不同的

基因家族和进化来源 [7, 15 ]。有关问题尚待更加精确的图谱和基因克隆研究予以澄清。

2. 9　 Q RL与植物的持久抗病性

一般认为植物数量抗病性 (或部分抗病性 )大都由多个 QRLs所控制 ,对保持抗病性的稳定

性和持久性具有重要作用。Q TL作图研究表明 ,植物对病原物的持久抗性可以是 1个或几个完全

质量基因、多个部分抗性基因或者两者的组合操纵。如在稻瘟病 QRL研究中 ,分析了持久抗源

Moroberekan的质量和数量抗性座位 ,结果表明持久抗性是由于完全和部分抗性基因组合相互

作用的结果 [18 ]。

3　植物数量抗性基因的发展前景

3. 1　标记辅助育种

DN A标记和 QT L作图在植物抗病育种和抗病遗传研究中有巨大的应用潜力。长期以来 ,

很难鉴定和精确标明植物数量抗性基因 ,更不能单独评估各自的表型效应及其互作效应 ,严重地

阻碍了数量抗病基因在抗病育种中的应用。借助 DN A标记和 Q TL作图 ,数量抗性座位或基因

( Q RL)可以作为孟德尔因子处理 ,而且象其它质量基因一样逐一进行操作。在抗病育种中 ,以标

记为基础聚合选育数量抗病性可加快抗源筛选及抗病基因鉴定 ,减少和排除大量的田间试验工

作 ,提高育种选择效率 ,缩短育种周期 ,从而促进抗病育种的进程和抗病基因的合理、快速利用。

此外 ,借助 DN A标记可揭示来自感病亲本的抗性等位基因 ,选择和利用这样的基因有助于创造

优于亲本的新品种 (系 )。

3. 2　数量抗性基因的图位克隆

自 Johal等
[39 ]
在世界上首次成功地克隆玉米对圆斑病的抗病基因 ( HM 1)以来 ,植物抗病基

因的克隆研究有了飞速的发展。到目前为止 ,通过图谱克隆法 ( map- based cloning )和转座子标

签技术 ( t ranspo son tagg ing )已成功地分离和克隆了 14例植物抗病基因 [40 ] ,但尚未见对植物数量

抗病基因克隆成功的报道。Q TL作图技术为图位克隆具有数量遗传特征的复杂抗病基因提供了

可能性。随着 Q RL作图研究和基因克隆技术的深入发展 ,可以预见 ,在不久的将来人们可以象

操作质量抗病基因一样分离和克隆植物的数量抗病基因。
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