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摘　 要:玉米蚜是世界性的玉米害虫ꎬ利用玉米自身的抗性是控制玉米蚜虫危害的重要途径ꎮ 为培育抗

蚜新品种ꎬ提高玉米的抗性ꎬ首先需要鉴定筛选抗性种质ꎬ明确其抗性遗传模式ꎬ发掘抗性基因ꎮ 本研究

首先对新收集的国内外玉米种质资源进行抗玉米蚜鉴定ꎬ然后采用分离群体分组分析与高通量测序技

术相结合的方法ꎬ对鉴定出的高抗蚜玉米自交系携带的抗性位点进行了定位分析ꎮ 结果表明ꎬ在 ９８ 份

玉米种质资源中有 ５ 份表现高抗玉米蚜ꎬ其中高抗蚜自交系 ３２ｔ３３ 的抗蚜性受多基因控制ꎬ表现数量遗

传特征ꎬ测序分析在第 ３、第 ５ 染色体上获得了 ２ 个与抗蚜性状关联的区域ꎬ其大小分别为 １９􀆰 ６６ 和

６􀆰 ３４ Ｍｂꎬ并在关联区域初步筛选出 ５ 个抗蚜候选基因ꎮ 本研究结果丰富了玉米的抗蚜基因资源ꎬ为最

终分离出抗性基因、明确抗蚜的遗传机制和培育抗蚜品种奠定了基础ꎮ
关键词:玉米ꎻ 玉米蚜ꎻ 种质资源ꎻ 抗蚜性ꎻ 基因定位

ＤＯＩ:１０􀆰 １１８６９ / ｊ.ｉｓｓｎ.１００￣８５５１􀆰 ２０２０􀆰 １１􀆰 ２３８６

　 　 玉米(Ｚｅａ ｍａｙｓ Ｌ.ꎬ２ｎ ＝ ２０)是世界上主要的粮食

作物之一ꎮ 我国是世界第二大玉米生产大国ꎬ产量占

世界总产量的 ２０％ꎬ因此玉米生产在保障我国粮食安

全和国民经济发展方面发挥着重要作用[１]ꎻ而且随着

全球气候变暖ꎬ玉米作为一种适应性广、抗逆性强的粮

食作物越来越受到重视[２]ꎮ 玉米蚜 (Ｒｈｏｐａｌｏｓｉｐｈｕｍ
ｍａｉｄｉｓ Ｆｉｔｃｈ) 对玉米生产的危害是一个全球性问

题[３]ꎮ 玉米蚜直接从植株体内吸食汁液对玉米造成

危害ꎬ并且还作为病毒的载体传播ꎬ如玉米矮花叶病毒

等多种病毒ꎬ引起病害ꎬ严重危害玉米生产[４]ꎮ 近年

来ꎬ随着我国玉米生产由单一的籽粒生产向鲜食、粮饲

兼用或青贮专用生产的方向发展ꎬ受种植密度增加及

夏季天气干旱少雨等因素的影响ꎬ玉米蚜的发生更趋

严重ꎬ严重年份可造成玉米减产 ５０％[２]ꎮ 而且玉米蚜

有着极高的繁殖率ꎬ单头蚜虫可在 ６ 个星期内生产

５􀆰 ９ 万个后代[５]ꎬ并能产生有翅迁移蚜ꎬ给化学防治带

来困难ꎮ 因此ꎬ选育抗蚜虫品种是防治虫害和保护生

态环境最有效的方法ꎻ筛选抗蚜玉米新种质、对其抗蚜

性进行遗传分析、定位和克隆抗性基因ꎬ对开展玉米抗

蚜育种具有重要的理论和现实意义ꎮ

国外从上世纪 ２０ 年代就已经开始了玉米对蚜虫

的抗性研究ꎬＧｅｒｎｅｒｔ[６]在 １９１７ 年首次报道了利用一年

生蜀黍(Ｅｕｃｈｌａｅｎａ ｍｅｘｉｃａｎａ)与黄色马齿型玉米杂交ꎬ
其杂种 Ｆ１ 从玉米的野生近缘种中获得了对玉米蚜的

抗性ꎮ 我国开展玉米抗蚜研究起步晚ꎬ多集中于生产

上不同玉米品种(系)的抗蚜鉴定ꎬ很少涉及对种质资

源进行系统性的抗性鉴定和遗传研究[７－８]ꎮ 国内外研

究显示ꎬ虽然鉴定出少数抗性种质资源ꎬ但在玉米中未

发现对玉米蚜免疫的材料ꎬ且对少数抗性资源进行了

遗传研究[９－１３]ꎮ 对来自热带甜玉米自交系 ＡＡ８ｓｈ２ 的

抗蚜性遗传研究发现ꎬ其抗性是隐性的ꎬ连锁分析发现

了 ２ 个抗性位点 ａｐｈ 和 ａｐｈ２ꎬ分别被定位在第 １０ 和第

２ 染色体[１０ꎬ １４－１６]ꎮ 而对温带玉米抗蚜性遗传研究发

现抗性受多个基因控制ꎬ加性效应大于非加性效

应[１１ꎬ １７－１９]ꎮ 近年来ꎬ随着玉米基因组序列的获得和全

基因组关联分析的应用ꎬ分别在玉米第 １、第 ４、第 ５、
第 ６、第 ７ 和第 １０ 染色体上发现了对玉米蚜的抗性位

点ꎬ能够解释 １５％ ~ ２７％的抗性表型变异[４ꎬ １１ꎬ ２０]ꎮ 以

上研究结果表明ꎬ玉米对玉米蚜的抗性遗传机制比较

复杂ꎬ抗性遗传一般受多基因与环境共同控制ꎮ 为了
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挖掘玉米抗蚜基因和改良品种的抗性ꎬ本研究在筛选

玉米抗蚜种质的基础上ꎬ对玉米抗蚜性状进行遗传分

析ꎬ并采用分离群体分组分析法 ( ｂｕｌｋ ｓｅｇｒｅｇａｔｉｏｎ
ａｎａｌｙｓｉｓꎬＢＳＡ)与特异位点扩增片段测序(ｓｐｅｃｉｆｉｃ￣ｌｏｃｕｓ
ａｍｐｌｉｆｉｅｄ ｆｒａｇｍｅｎｔ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇꎬＳＬＡＦ￣ｓｅｑ)相结合的方法

对抗性位点进行定位分析ꎬ以期为抗蚜基因的克隆和

分子标记辅助育种奠定基础ꎮ

１　 材料与方法

１􀆰 １　 供试材料与田间试验设计

试验在河北省石家庄市藁城区河北省农林科学院

粮油作物研究所堤上试验站进行ꎮ 国内外收集的 ９８
份玉米种质资源(表 １)分别于 ２０１４ 年和 ２０１５ 年的 ５
月 ２０ 日、６ 月 １５ 日分两期播种ꎬ进行两年共 ４ 个处理

(环境)的田间抗蚜性鉴定ꎮ 每份材料单行区种植ꎬ行
长 ５ ｍꎬ行距 ０􀆰 ６ ｍꎬ每穴双粒点播ꎬ每行播种 １８ 穴ꎬ出
苗后每穴定苗留 １ 株ꎮ 生长期间肥水管理同一般大

田ꎮ
１􀆰 ２　 试验材料的抗蚜鉴定

每小区定点 ５ 株ꎬ分别在玉米生长发育的苗期、小
喇叭口期、大喇叭口期、抽雄期ꎬ田间调查蚜虫数量 ２
次ꎬ２ 次间隔 ３ ｄꎬ从授粉期至收获ꎬ每间隔 ５ ｄ 调查 １
次ꎻ抽雄期以前每株调查心叶、展开叶叶片和叶鞘上的

玉米蚜数量ꎬ抽雄期后调查叶片、叶鞘、雄穗、雌穗上的

玉米蚜数量ꎮ 计数精度视虫口密度而定ꎬ当每株虫量

在 ５０ 头以下逐头实数ꎬ５０ 头以上时ꎬ分别以 １０ 头或

２０ 头为单位目测估计ꎮ 参考董怀玉等[２１] 抗蚜性等级

确定方法和蚜情指数进行抗蚜性鉴定和评价ꎮ
蚜情指数＝某份玉米材料的平均蚜量 /全部观测

玉米材料的平均蚜量ꎮ 即根据每份玉米材料上的蚜情

指数ꎬ将其抗蚜性划分为免疫( ｉｍｍｕｎｅꎬＩＭＭＵ)、高抗

(ｈｉｇｈ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅꎬＨＲ)、抗(ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅꎬＲ)、感(ｓｅｎｓｅꎬＳ)、
中感(ｍｅｄｉｕｍ ｓｅｎｓｅꎬＭＳ)、高感(ｈｉｇｈ ｓｅｎｓｅꎬＨＳ)６ 级ꎬ
其蚜情指数分别为 ０、０ ~ ０􀆰 ２５、０􀆰 ２６ ~ ０􀆰 ５０、０􀆰 ５１ ~
０􀆰 ７５、０􀆰 ７６~１􀆰 ２５ 和大于 １􀆰 ２５ꎮ
１􀆰 ３　 Ｆ２ 群体的抗蚜鉴定

２０１５ 年夏天ꎬ以高抗蚜虫玉米自交系 ３２ｔ３３ 为父

本ꎬ高感蚜虫玉米自交系 ３３５ＨＸ 为母本配制杂交组

合ꎬ秋天收获的 Ｆ１ 种子在 ２０１５ 年冬季种植于海南省

三亚市河北省农林科学院粮油作物研究所试验站ꎬ自
交获得 Ｆ２ 种子ꎮ ２０１６ 年 ６ 月 １５ 日将收获的 ７６２ 粒

Ｆ２ 遗传分离群体与双亲及 Ｆ１ 一起ꎬ 采取单粒播种的

方法种植于堤上试验站玉米试验田进行抗蚜性鉴定ꎮ

在田间 Ｆ２ 群体种植圃ꎬ 对 ７６２ 个单株授粉后ꎬ采
用田间蚜虫自然繁殖和人工接虫相结合的方法进行抗

蚜性鉴定ꎮ 在授粉后第 １０ 天开始根据上述蚜虫调查

方法进行第一次调查后ꎬ在每株果穗以下第一片叶的

叶腋处接虫约 １０ ~ ２０ 头ꎬ接虫后 ７ ｄ 进行第二次蚜虫

数量调查ꎬ继而进行第 ２ 次接虫ꎬ再过 ７ ｄ 进行第三次

蚜虫数量调查ꎬ收获前进行最后一次调查ꎮ 根据 ４ 次

的结果计算 Ｆ２ 群体各单株的蚜情指数ꎮ
１􀆰 ４　 ＤＮＡ 提取和混池的构建

在苗期采集 ３３５ＨＸ×３２ｔ３３ 杂交组合的双亲、Ｆ１ 和

Ｆ２ 群体单株的新鲜嫩叶ꎬ采用改良的 ＣＴＡＢ 法提取

ＤＮＡ[２２]ꎬ用 １％琼脂糖凝胶ꎬ电压 １２０ Ｖꎬ电泳 ５０ ｍｉｎ
检测 ＤＮＡ 质量ꎬ并利用 ＮａｎｎｏＤｒｏｐ ２０００ 分光光度计

(Ｔｈｅｒｍｏ Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃꎬ美国)测定 ＤＮＡ 浓度ꎮ ＤＮＡ 样品

的 ＯＤ２６０ / ２８０值在 １􀆰 ８~２􀆰 ０ 之间ꎬ浓度≥５０ ｎｇ􀅰μＬ－１ꎬ 总

量≥２ μｇꎬ无降解的 ＤＮＡ 用于混池的构建ꎮ
根据 Ｆ２ 群体 ７６２ 个单株抗蚜鉴定结果ꎬ分别选取

高抗蚜、高感蚜单株各 ４０ 株的 ＤＮＡ 等量混合ꎬ分别构

建最终浓度为 ３０ ｎｇ􀅰μＬ－１ 的抗、感混池ꎬ与双亲的

ＤＮＡ 样品一起用于特异位点扩增片段测序 ( ＳＬＡＦ￣
ｓｅｑ)ꎮ
１􀆰 ５　 ＳＬＡＦ 文库构建及高通量测序

以玉 米 基 因 组 ( ｆｔｐ: / / ｆｔｐ. ｅｎｓｅｍｂｌｇｅｎｏｍｅｓ. ｏｒｇ /
ｐｕｂ / ｐｌａｎｔｓ / ｒｅｌｅａｓｅ－２４ / ｆａｓｔａ / ｚｅａ＿ｍａｙｓ / )为参考基因组

进行电子酶切预测后ꎬ选用 ＨａｅⅢ和 Ｈｐｙ１６６ＩＩＩ 双酶对

双亲以及 ２ 个混池的基因组 ＤＮＡ 样品进行酶切ꎬ酶切

片段长度在 ４１４~４６４ ｂｐ 的序列定义为 ＳＬＡＦ 标签ꎬ回
收得到的酶切片段进行 ３′端加 Ａ 处理、连接 Ｄｕａｌ￣
ｉｎｄｅｘ 测序接头[２３]、ＰＣＲ 扩增、纯化、混样、切胶选取目

的片段ꎬ文库质检合格后ꎬ利用 ＩｌｌｕｍｉｎａＨｉＳｅｑＴＭ ２５００
高通量测序平台进行测序ꎮ
１􀆰 ６　 ＳＬＡＦ 标签的开发和 ＳＮＰ 检测

对 ＳＬＡＦ￣ｓｅｑ 测序获得的序列进行比对并根据序列

相似度进行聚类ꎬ获得在不同样品间序列有差异的多态

性 ＳＬＡＦ 标签(这种序列多态性主要包括 ＳＮＰ 和 Ｉｎｄｅｌ
标记)ꎬ利用 ＢＷＡ 软件[２４] 将 ＳＬＡＦ 标签与玉米参考基

因组比对ꎬ确定在基因组的位置ꎮ 使用 ＧＡＴＫ 软件工具

包的局部重比对(ｌｏｃａｌ ｒｅａｌｉｇｎｍｅｎｔ)对 ＳＬＡＦ 标签中的

ＳＮＰ 进行变异检测ꎬ从而获得多态性 ＳＮＰ 标记ꎮ
１􀆰 ７　 ＢＳＡ 关联分析

采用 ＥＤ(ｅｕｃｌｉｄｅａｎ ｄｉｓｔａｎｃｅ)算法[２５] 计算与目的

基因连锁的区域ꎮ 利用两混池间差异 ＳＮＰ 的频率的

差异ꎬ计算两混池间 ＳＮＰ 的 ＥＤ 值ꎬＥＤ 值越大表明该

ＳＮＰ在两混池间的差异越大ꎮ根据连锁的原理ꎬ真实

７８３２
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　 １１ 期 玉米抗玉米蚜种质的鉴定与抗性位点的定位分析
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的关联区域附近的 ＳＮＰ 位点会倾向于在两混池间表

现出差异ꎬ因此目标区域内的 ＥＤ 值越大ꎮ 根据 ＥＤ 值

作图ꎬ在目标性状关联区域的附近会出现较明显的峰ꎮ
为消除背景噪音ꎬ对每个位点原始 ＥＤ 值进行 ２ 次方

处理ꎬ然后对每个位点进行 ＳＮＰＮＵＭ 拟合ꎬ取所有位

点拟合值的中位数与 ３ 倍的标准差之和 (ｍｅｄｉａｎ ＋
３ＳＤ)作为分析的关联阈值ꎬ根据关联阈值确定最终关

联区域ꎮ 公式如下:

ＥＤ ＝ (Ａｍｕｔ － Ａｗｔ) ２ ＋ (Ｃｍｕｔ － Ｃｗｔ) ２ ＋ (ＧＴｍｕｔ － Ｇｗｔ) ２ ＋ (Ｔｍｕｔ － Ｔｗｔ) ２

　 　 式中ꎬＡｍｕｔ表示在 ＳＮＰ 位点上 Ａ 碱基在隐性(抗
蚜)混池中的深度ꎻＡｗｔ表示 Ａ 碱基在显性(感蚜)混池

中的深度ꎮ 依次类推ꎮ

２　 结果与分析

２􀆰 １　 玉米不同发育时期玉米蚜种群的数量动态

由图 １ 可知ꎬ玉米蚜种群数量在抽雄期前极少ꎬ之
后随着大量有翅蚜的迁入并大量繁殖ꎬ使得成熟期单

株蚜虫量平均达到 １ ２００ 头以上ꎬ表明玉米蚜的发生

盛期出现在玉米抽雄期至成熟期ꎮ 因此ꎬ应在玉米抽

雄后对其进行抗蚜性鉴定和筛选ꎮ

图 １　 蚜虫种群在玉米不同发育时期的数量动态

Ｆｉｇ.１　 Ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ａｐｈｉｄ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｍａｉｚｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｓｔａｇｅｓ

２􀆰 ２　 不同玉米种质对玉米蚜抗性水平的影响

根据蚜情指数对 ９８ 份参试玉米种质资源进行抗蚜

性鉴定和评价ꎮ 比较每份参试玉米种质资源在 ２ 个不

同播期玉米蚜的种群数量发现ꎬ５ 月中旬播种(春播)的
所有玉米种质资源材料在整个发育时期玉米蚜数量均

明显低于 ６ 月播种(夏播)的玉米蚜数量(数据未列

出)ꎮ 每份材料单株的玉米蚜虫数量和蚜情指数分析结

果显示ꎬ没有对玉米蚜表现免疫的种质资源ꎻ ５ 份表现

为高抗ꎬ分别是 ＩＲＦ３１２、 Ｂ１２３、 Ｂ１１２、 ３２ｔ３３ 和 ＤＭ３ /
３３５Ｆꎻ包括 ３３５ＨＸ 在内的 １７ 份表现高感(表 １、表 ２)ꎮ
从参试种质资源的总体表现看ꎬ８８􀆰 ７８％的玉米种质资

源表现感玉米蚜ꎬ表明现有的玉米种质资源中缺乏玉米

蚜的抗源ꎬ尤其缺少对蚜虫侵染表现免疫的材料ꎮ

表 ２　 ９８ 份玉米种质资源的抗蚜性鉴定结果

Ｔａｂｌｅ ２　 Ａｐｈｉｄ￣ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｅｖａｌｕａｔｉｏｎ ｏｆ ｎｉｎｅｔｙ￣ｅｉｇｈｔ
ｍａｉｚｅ ｇｅｒｍｐｌａｓｍ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ

抗性等级
Ｒｅｓｉｓｔａｎｔ
ｇｒａｄｅｓ

蚜情指数
Ａｐｈｉｄ ｉｎｄｅｘ

品种数
Ｖａｒｉｅｔｙ
ｎｕｍｂｅｒｓ

品种占比
Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ
ｖａｒｉｅｔｉｅｓ / ％

免疫 ＩＭＭＵ ０ ０ ０

高抗 ＨＲ ０~０􀆰 ２５ ５ ５􀆰 １０

抗 Ｒ ０􀆰 ２６~０􀆰 ５０ ６ ６􀆰 １２

感 Ｓ ０􀆰 ５１~０􀆰 ７５ ２８ ２８􀆰 ５７

中感 ＭＳ ０􀆰 ７６~１􀆰 ２５ ４２ ４２􀆰 ８６

高感 ＨＳ >１􀆰 ２５ １７ １７􀆰 ３５

２􀆰 ３　 ３２ｔ３３ 自交系的抗蚜性遗传

为了明确筛选出的高抗玉米蚜 ３２ｔ３３ 自交系的抗

蚜遗传特性ꎬ利用其与高感蚜自交系 ３３５ＨＸ 配制杂交

组合ꎬ对组合的双亲及其杂交后代 Ｆ１、Ｆ２ 群体单株的

蚜虫群口数量和抗蚜等级进行统计分析(图 ２、图 ３)ꎮ
结果显示ꎬ杂交种 Ｆ１ 和感蚜亲本的蚜情指数分别为

０􀆰 ９０８、０􀆰 ９０４ꎬ在感蚜表现上一致ꎬＦ２ 群体表现抗、感
蚜分离且呈正态分布ꎬ表明 ３２ｔ３３ 自交系的抗蚜性遗

传为隐性且表现数量性状特征ꎮ

图 ２　 供试材料的蚜情指数

Ｆｉｇ.２　 Ａｐｈｉｄ ｉｎｄｅｘ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｍａｔｅｒｉａｌｓ

２􀆰 ４　 ＳＬＡＦ 标签开发及其在玉米染色体上的分布

对利用玉米 ３２ｔ３３ 与 ３３５ＨＸ 杂交后代 Ｆ２ 群体单

株构建的抗、感蚜 ２ 个混池的 ＤＮＡ 和双亲的 ＤＮＡ 样

品ꎬ经 ＨａｅⅢ＋Ｈｐｙ１６６ＩＩＩ 双酶切所产生的 ４１４ ~ ４６４ ｂｐ
片段进行测序ꎮ 利用 ＢＷＡ 软件将测序结果与玉米参

０９３２
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图 ３　 Ｆ２ 群体抗蚜等级频数分布图

Ｆｉｇ.３　 Ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ａｐｈｉｄ
ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ ｔｈｅ Ｆ２ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

考基因组比对ꎬ发现 ４ 个样品的序列与参考基因组序

列重叠率在 ９８􀆰 ８４％以上ꎬ表明测序结果能真实反映

双亲及 ２ 个混池基因组信息ꎬ共获得 ３６４ １４７ 个 ＳＬＡＦ
标签ꎬ抗蚜混池平均测序深度为 ７０􀆰 ４５×ꎬ感蚜混池平

均测序深度为 ６５􀆰 ６８×ꎬ两混池平均测序深度为 ６８􀆰 ０７
×ꎬ总测序深度为 １３６􀆰 １３×(表 ３)ꎮ 由表 ４ 可知ꎬ有 ３５７
７７８ 个 ＳＬＡＦ 标签定位到玉米染色体上ꎬ开发的标记有

效率为 ９８􀆰 ２５％ꎮ 在每条染色体上的标记数量在 ２３
８７０~５２ ６６８ 之间ꎬ开发的 ＳＬＡＦ 标签在不同染色体上

均匀分布ꎬ覆盖了整个基因组(图 ４)ꎬ可以用于进一步

分子标记的开发ꎮ

表 ３　 抗、感蚜混池开发的 ＳＬＡＦ 标记统计表

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｈｅ ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｄｅｖｅｌｏｐｅｄ ＳＬＡＦ ｍａｒｋｅｒｓ ｆｏｒ
ｒｅｓｉｓｔａｎｔ ａｎｄ ｓｕｓｃｅｐｔｉｂｌｅ ｂｕｌｋｓ

样品编号
Ｓａｍｐｌｅ ＩＤ

ＳＬＡＦ 标
签数目

ＳＬＡＦ ｎｕｍｂｅｒ

总测序深度
Ｔｏｔａｌ

ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ
ｄｅｐｔｈ

平均测序深度(ｘ)
Ａｖｅｒａｇｅ

ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ
ｄｅｐｔｈ (ｘ)

抗蚜混池
Ｒｅｓｉｓｔａｎｔ ｂｕｌｋ ３６３ ８３１ ２５ ６３１ ４２０ ７０􀆰 ４５

感蚜混池
Ｓｕｓｃｅｐｔｉｂｌｅ ｂｕｌｋ ３６２ ０３３ ２３ ８４４ ９１８ ６５􀆰 ６８

２􀆰 ５　 多态性 ＳＮＰ 标记分析

根据定位到染色体上的多态性 ＳＬＡＦ 标签序列信

息ꎬ利用 ＧＡＴＫ 软件的序列局部重比对功能对 ＳＬＡＦ
标签中存在的序列变异的 ＳＮＰ 进行检测ꎬ一共检测到

１１ ０５２ ５７６ 个 ＳＮＰ 标记(表 ５)ꎮ 滤掉可信度低的标记

后ꎬ最终得到高质量的可信 ＳＮＰ 位点 ４６ ５５３ 个ꎮ 这些

ＳＮＰ 在父本 ３２ｔ３３、母本 ３３５ＨＸ、抗蚜混池、感蚜混池

样本中的杂合度分别为 ２８􀆰 ８１％、２４􀆰 ４２％、８１􀆰 ６２％和

　 　 　 　 表 ４　 ＳＬＡＦ 标记在每条染色体分布统计表

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｔｈｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ＳＬＡＦ ｍａｒｋｅｒｓ ｏｎ
ｅａｃｈ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ

染色体号
Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ＩＤ

ＳＬＡＦ 数目
ＳＬＡＦ ｎｕｍｂｅｒ

１ ５２ ６６８

２ ３９ ０６４

３ ４０ ３２０

４ ４２ ７３０

５ ３８ ７１１

６ ３２ ０３７

７ ２９ ７７４

８ ３１ ７１９

９ ２６ ８８５

１０ ２３ ８７０

其他 Ｏｔｈｅｒｓ ６ ３６９

总和 Ｔｏｔａｌ ３６４ １４７

注:横坐标为染色体物理长度(Ｍｂ)ꎬ每一个黄色条带代表一

条染色体ꎬ色条代表 ＳＬＡＦ 密度ꎻ颜色的深浅表示 ＳＬＡＦ
　 　 　 　 标记在这些区域的数量ꎮ
Ｎｏｔｅ: Ｔｈｅ ｘ￣ａｘｉｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈｅ ｐｈｙｓｉｃａｌ ｐｏｓｉｔｉｏｎ ｉｎ ｍｅｇａｂａｓｅｓ
(Ｍｂ). Ｅａｃｈ ｙｅｌｌｏｗ ｂａｎｄ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ａ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ. Ｔｈｅ ｃｏｌｏｒ ｂａｒ
ｓｈｏｗｓ ｔｈｅ ＳＬＡＦ ｄｅｎｓｉｔｙ. Ｄａｒｋ ａｎｄ ｌｉｇｈｔ ｃｏｌｏｒｓ ｄｅｎｏｔｅ ｔｈｅ
　 　 　 　 ＳＬＡＦ ｍａｒｋｅｒ ｎｕｍｂｅｒｓ ａｔ ｔｈｅｓｅ ｌｏｃｉ.

图 ４　 ＳＬＡＦ 标记在每条玉米染色体上的分布

Ｆｉｇ.４　 Ｔｈｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ＳＬＡＦ ｍａｒｋｅｒｓ ｏｎ
ｅａｃｈ ｍａｉｚｅ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ

７５􀆰 ６１％ꎬ两混池的杂合度高于双亲ꎬ杂合度的分布符

合亲本及混池的特征ꎬ表明开发的 ＳＮＰ 标记可用于进

一步的关联分析ꎮ
２􀆰 ６　 抗蚜性候选区域的筛选

利用获得的 ４６ ５５３ 个可信多态性 ＳＮＰ 位点ꎬ计
算每个 ＳＮＰ 位点的 ＥＤ 值ꎬ并对 ＥＤ 值进行拟合得到

关联值分布(图 ５)ꎮ 以所有位点拟合值的中位数与

３ 倍标准差之和(０􀆰 １２)为阈值进行关联分析ꎬ将抗

蚜性关联到 ２ 个区段ꎬ分别位于第 ３、第 ５ 染色体上

１９３２
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(图 ５)ꎮ 位于第 ３ 染色体的区域在 ７０ ４５３ ７８２ ~
１０８ ２８９ ８３９ ｂｐ 之间的 １９􀆰 ６６ Ｍｂ 范围内ꎬ第 ５ 染色

体的区域在 １７７ ８８５ １７５ ~ １８４ ２２９ ９２６ ｂｐ 之间 ６􀆰 ３４
Ｍｂ 范围内(表 ６)ꎮ

表 ５　 样品中检测到的 ＳＮＰ 统计表

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｔｈｅ ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｄｅｔｅｃｔｅｄ ＳＮＰｓ ｉｎ ｔｈｅ ｕｓｅｄ ｓａｍｐｌｅｓ

样品名称
Ｓａｍｐｌｅ ｎａｍｅ

检测到的 ＳＮＰ 总数
Ｔｏｔａｌ ｄｅｔｅｃｔｅｄ ＳＮＰ ｎｕｍｂｅｒ

样品中检测到的 ＳＮＰ 数目
Ｄｅｔｅｃｔｅｄ ＳＮＰ ｎｕｍｂｅｒ

ｉｎ ｅａｃｈ ｓａｍｐｌｅ

样品中 ＳＮＰ 的杂合率
Ｈｅｔｅｒ ＳＮＰ ｒａｔｉｏ / ％

３２ｔ３３ ９ １３５ ２３８ ５ ７８３ ８１１ ２８􀆰 ８１

３３５ＨＸ ９ １３５ ２３８ ７ ０４２ ４１８ ２４􀆰 ４２

抗蚜混池 Ｒｅｓｉｓｔａｎｔ ｂｕｌｋ １ ９１７ ３３８ １ ５６４ ９８２ ８１􀆰 ６２

感蚜混池 Ｓｕｓｃｅｐｔｉｂｌｅ ｂｕｌｋ １ ９１７ ３３８ １ ４４９ ８５０ ７５􀆰 ６１

图 ５　 混池 ＥＤ 关联分析结果图

Ｆｉｇ.５　 Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｆｒｏｍ ｂｕｌｋ ＥＤ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ

２􀆰 ７　 抗蚜候选基因的筛选

针对关联区域内的基因ꎬ分析其外显子区域在 ２
个亲本之间差异的 ＳＮＰ 信息ꎬ对 ＳＮＰ 进行变异的注

释ꎬ共发现存在非同义突变的 ＳＮＰ 有 ８５ 个ꎬ对应到 ４３
个基因上ꎬ这些基因可能是与抗蚜性状直接相关的功

能基因ꎮ 将存在非同义突变的基因分别与 ＮＲ、Ｓｗｉｓｓ￣
Ｐｒｏｔ、ＧＯ、ＫＥＧＧ、ＣＯＧ 等数据库比对进行深度注释ꎬ并
结合与模式植物拟南芥中同源基因的功能注释ꎬ进一

步筛选与植物免疫、抗性有关的基因ꎬ缩小候选基因的

范围ꎮ 根据抗性基因编码的抗性蛋白具有的保守区域

序列ꎬ在关联区域发现 ３ 个具有抗性蛋白结构域的基

因ꎬ 分 别 是 Ｚｍ００００１ｄ０４１２１５、 Ｚｍ００００１ｄ０４１２９８、
Ｚｍ００００１ｄ０１６９５３(表 ７)ꎮ 前 ２ 个基因位于第 ３ 染色

体ꎬ编码具有 ＬＲＲ￣ＲＬＫ(ｌｅｕｃｉｎｅ ｒｉｃｈ ｒｅｐｅａｔ ｒｅｃｅｐｔｏｒ￣ｌｉｋｅ
ｋｉｎａｓｅｓ)功能域的激酶ꎬ后 １ 个基因位于第 ５ 染色体关

联区域ꎬ编码典型的受体蛋白ꎬ其含有 ＮＢ￣ＡＲＣ 结构域

(ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ￣ｂｉｎｄｉｎｇ ａｄａｐｔｏｒ ｓｈａｒｅｄ ｂｙ ＡＰＡＦ－１ꎬｃｅｒｔａｉｎ
Ｒ ｇｅｎｅ ｐｒｏｄｕｃｔｓ ａｎｄ ＣＥＤ－４)ꎮ 除 ３ 个抗性基因外ꎬ还

发现 ２ 个 位 于 第 ３ 染 色 体 关 联 区 域 的 基 因

Ｚｍ００００１ｄ０４１２２０ 和 Ｚｍ００００１ｄ０４０９３６ꎬ其同源基因在

拟南芥中具有防御病害、逆境的功能[２６－２７]ꎮ 在关联区

域内的 ５ 个与免疫、抗性相关的基因可作为抗蚜候选

基因做进一步研究ꎮ

３　 讨论

研究玉米蚜在玉米整个生育期的发生规律是蚜虫

综合防治的基础ꎬ对玉米生产上选择适宜的防治时期

具有指导意义ꎮ 本研究结果表明ꎬ玉米蚜在不同玉米

品种上发生高峰表现比较一致ꎬ均在玉米抽雄后的灌

浆期ꎬ也是蚜虫对玉米危害最严重的时期(图 １)ꎮ 这

与以往一些研究结果一致ꎬ玉米蚜繁殖高峰期也正是

玉米产生和积累营养的最佳时期[８－９ꎬ ２８]ꎮ 玉米蚜的繁

殖同时还受环境因素的影响ꎬ如光照、温度、湿度等ꎬ既
可以直接影响玉米的抗性ꎬ又可以通过影响蚜虫繁殖

间接影响玉米的抗性[７]ꎮ 因此ꎬ在田间应选择在

２９３２
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　 　 　 　 表 ６　 关联区域信息统计表

Ｔａｂｌｅ ６　 Ｔｈｅ ｓｔａｔｉｓｔｉｃ ｏｆ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｒｅｇｉｏｎｓ

染色体号
Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ＩＤ

开始位置
Ｓｔａｒｔ / ｂｐ

结束位置
Ｅｎｄ / ｂｐ

区间大小
Ｓｉｚｅ / Ｍｂ

５ １７７ ８８５ １７５ １８４ ２２９ ９２６ ６􀆰 ３４

小计　 　Ｔｏｔａｌ　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 ６􀆰 ３４

３ ７０ ４５３ ７８２ ７０ ５７２ ８２３ ０􀆰 １２

３ ７０ ５７８ ７６７ ７０ ６３３ ４５２ ０􀆰 ０５

３ ７０ ７６７ ６３０ ８４ ６３４ ９６１ １３􀆰 ８７

３ ８９ ７６２ ９６３ ９３ ２８０ ００８ ３􀆰 ５２

３ ９３ ２８４ ８４６ ９３ ３１６ ７８９ ０􀆰 ０３

３ １０４ ６８５ ４２４ １０４ ６９９ ９００ ０􀆰 ０１

３ １０４ ７８８ ４６５ １０６ ３５４ ８１５ １􀆰 ５７

３ １０６ ５４１ ３５７ １０６ ５８３ １０２ ０􀆰 ０４

３ １０６ ６２１ ３４５ １０６ ６２３ １０９ ０􀆰 ００

３ １０７ ２５１ ３８６ １０７ ２６８ ３２８ ０􀆰 ０２

３ １０７ ３８１ ０２０ １０７ ５６１ ５５０ ０􀆰 １８

３ １０７ ８７０ ８６０ １０８ ０５２ ２１７ ０􀆰 １８

３ １０８ ０５２ ５４６ １０８ ０７２ ９２６ ０􀆰 ０２

３ １０８ １３６ ７００ １０８ １８８ ９１４ ０􀆰 ０５

３ １０８ １８９ ５２６ １０８ １８９ ５８２ ０􀆰 ００

３ １０８ ２８９ ５３２ １０８ ２８９ ８３９ ０􀆰 ００

小计　 　Ｔｏｔａｌ　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 １９􀆰 ６６

灌浆期对玉米品种进行抗蚜鉴定和评价ꎬ确保鉴定结

果的准确性ꎮ
玉米为异花授粉作物ꎬ遗传多样性丰富ꎬ对蚜虫的

抗性也表现出很大的差异[２９－３０]ꎮ 本研究在 ２ 年 ２ 个

播期共 ４ 个不同环境下对近百份玉米种质资源的抗蚜

性状进行鉴定ꎬ未发现对蚜虫免疫的材料ꎬ仅筛选出包

括 ３２ｔ３３ 在内的 ５ 份高抗蚜材料(表 ２)ꎮ 这与其他国

内外研究者认为已应用的玉米种质资源缺乏抗玉米蚜

的玉米种质ꎬ抗蚜遗传基础狭窄的观点一致[８－９]ꎮ 少

数表现高抗蚜的玉米种质资源ꎬ 如 Ｍｉｎｎｅｓｏｔａ １３、
Ｏｈ４３、Ｏｈ４５、Ｌ３１７、Ｍｏ１７、Ａ６３２、Ｋｙ２１、Ｍｏ１８ｗ 等ꎬ也是

非常重要的遗传育种基础材料[９ꎬ １２]ꎮ 本研究鉴定筛

选出的抗蚜性种质材料丰富了抗蚜遗传育种资源ꎬ特
别是玉米自交系 ３２ｔ３３ 不仅对玉米蚜表现高抗ꎬ还表

现出很高的一般配合力ꎬ是一个非常优良的亲本ꎬ已利

用其配出多个强优势杂交组合参加玉米区域试验ꎮ
ＳＬＡＦ￣ｓｅｑ 技术是利用高通量测序发展而来的一

套简化基因组测序技术ꎮ 与 ＢＳＡ 分析相结合ꎬ在分子

标记开发上具有通量高、准确性高的优势ꎬ近年来在水

稻、小麦、大豆等作物中已得到广泛应用[３１－３３]ꎮ 但是ꎬ
在玉米中的应用比较晚ꎮ 杜龙岗等[３４]、吴向远[３５] 利

用此方法分别对玉米果皮纤维素含量、玉米早衰性状

进行了分析ꎬ获得了与两性

表 ７　 关联区段的候选基因

Ｔａｂｌｅ ７　 Ｔｈｅ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｃａｎｄｉｄａｔｅ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｒｅｇｉｏｎｓ

拟南芥基因
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｇｅｎｅ

玉米基因
Ｍａｉｚｅ ｇｅｎｅ

染色体位置
Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ｐｏｓｉｔｉｏｎ / ｂｐ

基因注释
Ｇｅｎｅ ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ

ＡＴ５Ｇ６２７１０ Ｚｍ００００１ｄ０４１２１５ ３:１０５ ８２５ ６１３~１０５ ８３０ ８０２ 富含亮氨酸重复序列类受体蛋白激酶基因家族蛋白
Ｌｅｕｃｉｎｅ￣ｒｉｃｈ ｒｅｐｅａｔ ｒｅｃｅｐｔｏｒ￣ｌｉｋｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ ｆａｍｉｌｙ ｐｒｏｔｅｉｎ

ＡＴ４Ｇ３６８３０ Ｚｍ００００１ｄ０４１２２０ ３:１０６ ０７８ ５７０~１０６ ０７９ ５１１ ＧＮＳ１ / ＳＵＲ４ 膜蛋白
ＧＮＳ１ / ＳＵＲ４ ｍｅｍｂｒａｎｅ ｐｒｏｔｅｉｎ

ＡＴ５Ｇ４５１９０ Ｚｍ００００１ｄ０４０９３６ ３:８０ ８１１ ９３３~８０ ８１４ ８１７ Ｃｙｃｌｉｎ￣Ｔ１－２

Ｚｍ００００１ｄ０４１２９８ ３:１１０ ７８８ ３６１~１１０ ７９６ ９７０ ＬＲＲ 类受体丝氨酸 / 苏氨酸蛋白激酶
ＬＲＲ ｒｅｃｅｐｔｏｒ￣ｌｉｋｅ ｓｅｒｉｎｅ / ｔｈｒｅｏｎｉｎｅ￣ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ

Ｚｍ００００１ｄ０１６９５３ ５:１８１ ０６９ ６７９~１８１ ０７０ ２４２ ＮＢＳ￣ＡＲＣ 结构域ꎬ抗病蛋白
ＮＢＳ￣ＡＲＣ ｄｏｍａｉｎꎬ ｄｉｓｅａｓｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｐｒｏｔｅｉｎ

状相关联的基因组区域ꎬ进一步证实了此方法用于基

因定位的可行性ꎮ 本研究采用此方法对来自玉米自交

系 ３２ｔ３３ 的抗蚜性进行分析ꎬ获得了 １１ ０５２ ５７６ 个

ＳＮＰ 位点(表 ５)ꎬ并将 ２ 个与抗蚜性关联的区域分别

定位在第 ３、第 ５ 染色体上ꎮ 尽管前人分别利用抗蚜

的 Ｍｏ１７、Ｋｙ２１ 与不同的感蚜品种构建的纯系(ＲＩＬ、
ＮＩＬｓ)在第 １、第 ４、第 ５、第 ６、第 ７、第 １０ 染色体上定位

了一些与玉米抗蚜性相关的位点(ＱＴＬｓ) [１１－１２]ꎬ但本

研究定位的抗性位点与其位置不同ꎬ本研究发现的新

位点丰富了玉米抗蚜遗传的基础ꎬ新开发的 ＳＮＰ 标记

可用于进一步基因精细定位和分子标记辅助育种ꎮ
本研究在 ２ 个与抗蚜性关联的染色体区域ꎬ筛选

出 ５ 个与植物免疫、抗性有关的基因(表 ７) [３６－３７]ꎮ ３
个为编码核苷酸结合结构域(ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ｂａｉｎｄｉｎｇ ｓｉｔｅꎬ

３９３２



核　 农　 学　 报 ３４ 卷

ＮＢＳ)和富亮氨酸重复序列保守结构域( ｌｅｕｃｉｎｅ￣ｒｉｃｈ
ｒｅｐｅａｔ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｄｏｍａｉｎꎬＬＲＲ)的受体蛋白(ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ￣
ｂｉｎｄｉｎｇ ａｄａｐｔｏｒ ｓｈａｒｅｄ ｂｙ ＡＰＡＦ－１ꎬＲ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ａｎｄ ＣＥＤ
－４ꎬＮＢ￣ＡＲＣ)或激酶( ｌｅｕｃｉｎｅ ｒｉｃｈ ｒｅｐｅａｔ ｒｅｃｅｐｔｏｒ￣ｌｉｋｅ
ｋｉｎａｓｅｓꎬＬＲＲ￣ＲＬＫ)基因ꎬ这 ２ 种基因在植物的防御系

统中起着非常重要的作用[３６－３８]ꎮ 虽然鲜见玉米抗性

蛋白和激酶的基因对玉米蚜具有抗性的报道ꎬ但在番

茄、甜瓜上分别克隆的 Ｍｉ－１、Ｖａｔ 基因属于 Ｒ 基因具

有抗蚜功能[３９－４１]ꎮ 此外ꎬ还有多个与抗蚜相关的位点

也已被定位在 ＮＢＳ￣ＬＲＲ 簇序列区域内[４２－４４]ꎮ Ｓｏｎｇ
等[４５]在玉米全基因组中鉴定出 １５１ 个具有 ＮＢＳ￣ＬＲＲ
结构的基因和 ２２６ 个含有 ＬＲＲ￣ＲＬＫ 结构的基因ꎬ这对

在抗蚜关联区域筛选候选基因具有指导意义ꎮ 除 ３ 个

Ｒ 基因外ꎬ还鉴定出 ２ 个与在拟南芥上参与植物免疫、
抗逆性有关基因的同源基因(表 ７)ꎮ 但这些候选基因

对蚜虫危害的应答反应有待进一步研究ꎮ

４　 结论

通过对从国内外收集的玉米种质资源的抗玉米蚜

鉴定ꎬ筛选出高抗的玉米自交系 ３２ｔ３３ꎬ其抗蚜性由隐

性基因控制且表现数量性状特征ꎬ采用 ＳＬＡＦ 测序技

术与 ＢＳＡ 分析相结合的方法开发出 １１ ０５２ ５７６ 个

ＳＮＰ 标记ꎬ获得了 ２ 个与抗蚜性关联的区域ꎬ并确定了

５ 个候选基因ꎮ 本研究结果丰富了玉米的抗蚜基因资

源ꎬ开发的分子标记可用于后续的基因精细定位ꎬ为最

终分离出抗性基因ꎬ明确玉米的抗蚜的遗传机制和应

用于玉米抗蚜品种选育奠定了基础ꎮ
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Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓꎬ ２００７ꎬ ２０(１): ８２－９３

[３８]　 Ｕｒｂａｃｈ Ｊ Ｍꎬ Ａｕｓｕｂｅｌ Ｆ Ｍ. Ｔｈｅ ＮＢＳ￣ＬＲＲ ａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ Ｒ￣
ｐｒｏｔｅｉｎｓ ａｎｄ ｍｅｔａｚｏａｎ ＮＬＲｓ ｅｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｅｖｅｎｔｓ [ Ｊ] .
Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ
ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ ２０１７ꎬ １１４(５): １０６３

[３９] 　 Ｍｉｌｌｉｇａｎ Ｓ Ｂꎬ Ｂｏｄｅａｕ Ｊꎬ Ｙａｇｈｏｏｂｉ Ｊꎬ Ｋａｌｏｓｈｉａｎ Ｉꎬ Ｚａｂｅｌ Ｐꎬ
Ｗｉｌｌｉａｍｓｏｎ Ｖ Ｍ. Ｔｈｅ ｒｏｏｔ ｋｎｏｔ ｎｅｍａｔｏｄｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｇｅｎｅ Ｍｉ ｆｒｏｍ
ｔｏｍａｔｏ Ｉｓ ａ ｍｅｍｂｅｒ ｏｆ ｔｈｅ ｌｅｕｃｉｎｅ ｚｉｐｐｅｒꎬ ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ｂｉｎｄｉｎｇꎬ
ｌｅｕｃｉｎｅ￣ｒｉｃｈ ｒｅｐｅａｔ ｆａｍｉｌｙ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｇｅｎｅｓ [Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ １９９８ꎬ １０
(８): １３０７－１３１９

[４０] 　 Ｒｏｓｓｉ Ｍꎬ Ｇｏｇｇｉｎ Ｆ Ｌꎬ Ｍｉｌｌｉｇａｎ Ｓ Ｂꎬ Ｋａｌｏｓｈｉａｎ Ｉꎬ Ｕｌｌｍａｎ Ｄ Ｅꎬ
Ｗｉｌｌｉａｍｓｏｎ Ｖ Ｍ. Ｔｈｅ ｎｅｍａｔｏｄｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｇｅｎｅ Ｍｉ ｏｆ ｔｏｍａｔｏ ｃｏｎｆｅｒｓ
ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ａｇａｉｎｓｔ ｔｈｅ ｐｏｔａｔｏ ａｐｈｉｄ [Ｊ] . Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ
Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ １９９８ꎬ ９５
(１７): ９７５０－９７５４

[４１] 　 Ｐａｕｑｕｅｔ Ｊꎬ Ｂｕｒｇｅｔ Ｅꎬ Ｈａｇｅｎ Ｌꎬ Ｃｈｏｖｅｌｏｎ Ｖꎬ Ｍｅｎｎ Ａ Ｌꎬ Ｖａｌｏｔ Ｎꎬ
Ｄｅｓｌｏｉｒｅ Ｓꎬ Ｃａｂｏｃｈｅ Ｍꎬ Ｒｏｕｓｓｅｌｌｅ ＰꎬＰｉｔｒａｔ Ｍ. Ｍａｐ￣ｂａｓｅｄ ｃｌｏｎｉｎｇ ｏｆ
ｔｈｅ Ｖａｔ ｇｅｎｅ ｆｒｏｍ ｍｅｌｏｎ ｃｏｎｆｅｒｒｉｎｇ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｂｏｔｈ ａｐｈｉｄ
ｃｏｌｏｎｉｚａｔｉｏｎ ａｎｄ ａｐｈｉｄ ｔｒａｎｓｍｉｓｓｉｏｎ ｏｆ ｓｅｖｅｒａｌ ｖｉｒｕｓｅｓ[Ｃ] / / Ｍｅｅｔｉｎｇ
ｏｎ Ｐｒｏｇｒｅｓｓ ｉｎ Ｃｕｃｕｒｂｉｔ Ｇｅｎｅｔｉｃｓ ＆ Ｂｒｅｅｄｉｎｇ Ｒｅｓｅａｒｃｈ
Ｃｕｃｕｒｂｉｔａｃｅａｅ. Ｏｌｏｍｏｕｃ:Ｐａｌａｃｋｙ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ Ｐｒｅｓｓꎬ ２００４: ３２５－３２９

[４２]　 Ｋｌｉｎｇｌｅｒ Ｊꎬ Ｃｒｅａｓｙ Ｒꎬ Ｇａｏ Ｌꎬ Ｎａｉｒ Ｒ Ｍꎬ Ｃａｌｉｘ Ａ Ｓꎬ Ｊａｃｏｂ Ｈ Ｓꎬ
Ｅｄｗａｒｄｓ Ｏ Ｒꎬ Ｓｉｎｇｈ Ｋ Ｂ. Ａｐｈｉｄ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｔｒｕｎｃａｔｕｌａ
ｉｎｖｏｌｖｅｓ ａｎｔｉｘｅｎｏｓｉｓ ａｎｄ ｐｈｌｏｅｍ￣ｓｐｅｃｉｆｉｃꎬ ｉｎｄｕｃｉｂｌｅ ａｎｔｉｂｉｏｓｉｓꎬ ａｎｄ
ｍａｐｓ ｔｏ ａ ｓｉｎｇｌｅ ｌｏｃｕｓ ｆｌａｎｋｅｄ ｂｙ ＮＢＳ￣ＬＲＲ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｇｅｎｅ ａｎａｌｏｇｓ
[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２００５ꎬ １３７(４): １４４５－１４５５

[４３] 　 Ｗｒｏｂｌｅｗｓｋｉ Ｔꎬ Ｐｉｓｋｕｒｅｗｉｃｚ Ｕꎬ Ｔｏｍｃｚａｋ Ａꎬ Ｏｃｈｏａ Ｏꎬ Ｍｉｃｈｅｌｍｏｒｅ
Ｒ Ｗ. Ｓｉｌｅｎｃｉｎｇ ｏｆ ｔｈｅ ｍａｊｏｒ ｆａｍｉｌｙ ｏｆ ＮＢＳ－ＬＲＲ－ｅｎｃｏｄｉｎｇ ｇｅｎｅｓ ｉｎ
ｌｅｔｔｕｃｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｌｏｓｓ ｏｆ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｓｐｅｃｉｆｉｃｉｔｉｅｓ [Ｊ] . Ｔｈｅ
Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２００７ꎬ ５１(５): ８０３－８１８

[４４]　 Ｋｉｍ Ｋ Ｓꎬ Ｈｉｌｌ Ｃ Ｂꎬ Ｈａｒｔｍａｎ Ｇ Ｌꎬ Ｈｙｔｅｎ Ｄ Ｌꎬ Ｈｕｄｓｏｎ Ｍ Ｅꎬ Ｄｉｅｒｓ
Ｂ Ｗ. Ｆｉｎｅ ｍａｐｐｉｎｇ ｏｆ ｔｈｅ ｓｏｙｂｅａｎ ａｐｈｉｄ￣ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｇｅｎｅ Ｒａｇ２ ｉｎ
ｓｏｙｂｅａｎ ＰＩ ２００５３８ [ Ｊ] . Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ａｎｄ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ ２０１０ꎬ
１２１(３): ５９９－６１０

[４５]　 Ｓｏｎｇ Ｗꎬ Ｗａｎｇ Ｂ Ｑꎬ Ｌｉ Ｘ Ｈꎬ Ｗｅｉ Ｊ Ｆꎬ Ｃｈｅｎ Ｌꎬ Ｚｈａｎｇ Ｄ Ｍꎬ Ｚｈａｎｇ
Ｗ Ｙꎬ Ｌｉ Ｒ Ｇ. Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｉｍｍｕｎｅ ｒｅｌａｔｅｄ ＬＲＲ￣ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇ
ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｍａｉｚｅ (Ｚｅａ ｍａｙｓ Ｌ.) ｂｙ ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ａｎａｌｙｓｉｓ
[Ｊ] . Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｇｅｎｏｍｉｃｓꎬ ２０１５ꎬ ２０１５: ２３１３５８

５９３２



Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｎｕｃｌｅａｒ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ
２０２０ꎬ３４(１１):２３８６~２３９６

Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ Ｃｏｒｎ Ｌｅａｆ Ａｐｈｉｄ (Ｒｈｏｐａｌｏｓｉｐｈｕｍ ｍａｉｄｉｓ Ｆｉｔｃｈ)
Ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ Ｇｅｒｍｐｌａｓｍｓ ａｎｄ Ｍａｐｐｉｎｇ ｏｆ Ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ Ｌｏｃｉ ｉｎ Ｍａｉｚｅ

ＳＯＮＧ Ｗｅｉ　 ＬＩ Ｘｉｎｇｈｕａ　 ＷＡＮＧ Ｊｉａｎｇｈａｏ　 ＺＨＡＮＧ Ｄｏｎｇｍｉｎ　 ＺＨＡＮＧ Ｑｕａｎｇｕｏ
ＷＡＮＧ Ｌｉｗｅｉ　 ＷＥＩ Ｊｉａｎｇｆｅｎｇ　 ＬＩ Ｒｏｎｇｇａｉ∗

( Ｉｎｓｔｉｔｕｔｅ ｏｆ Ｃｅｒｅａｌ ａｎｄ Ｏｉｌ Ｃｒｏｐｓꎬ Ｈｅｂｅｉ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅ ａｎｄ Ｆｏｒｅｓｔｒｙ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ / Ｋｅｙ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ｏｆ Ｃｒｏｐ
Ｇｅｎｅｔｉｃｓ ａｎｄ Ｂｒｅｅｄｉｎｇ ｏｆ Ｈｅｂｅｉ Ｐｒｏｖｉｎｃｅꎬ Ｓｈｉｊｉａｚｈｕａｎｇꎬ Ｈｅｂｅｉ　 ０５００３５)

Ａｂｓｔｒａｃｔ:Ｃｏｒｎ ｌｅａｆ ａｐｈｉｄ (Ｒｈｏｐａｌｏｓｉｐｈｕｍ ｍａｉｄｉｓ Ｆｉｔｃｈ) ｉｓ ｏｎｅ ｏｆ ｔｈｅ ｍｏｓｔ ｐｒｅｄｏｍｉｎａｎｔ ｉｎｓｅｃｔ ｐｅｓｔｓ ｉｎ ｍａｉｚｅ ｆｉｅｌｄｓ ａｎｄ
ｃａｕｓｅｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｌｏｓｓ ｏｆ ｔｈｅ ｃｒｏｐ ｗｏｒｌｄｗｉｄｅ. Ｔｈｅ ｕｓｅ ｏｆ ｉｎｓｅｃｔ￣ｒｅｓｉｓｔａｎｔ ｇｅｒｍｐｌａｓｍｓ ｉｓ ａ ｖｅｒｙ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ａｎｄ ｅｃｏｎｏｍｉｃａｌ
ｗａｙ ｔｏ ｃｏｎｔｒｏｌ ｔｈｉｓ ｉｎｓｅｃｔ ｐｅｓｔ. Ｉｎ ｏｒｄｅｒ ｔｏ ｄｅｖｅｌｏｐ ｒｅｓｉｓｔａｎｔ ｈｙｂｒｉｄｓ ｆｏｒ ａｐｈｉｄ ｃｏｎｔｒｏｌꎬ ｉｔ ｉｓ ｎｅｃｅｓｓａｒｙ ｔｏ ｉｄｅｎｔｉｆｙ ａｎｄ
ｓｃｒｅｅｎ ｒｅｓｉｓｔａｎｔ ｇｅｒｍｐｌａｓｍｓꎬ ｄｅｔｅｒｍｉｎｅ ｇｅｎｅｔｉｃ ｐａｔｔｅｒｎ ｏｆ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅꎬ ａｎｄ ｅｘｐｌｏｒｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｔ ｇｅｎｅｓ. Ｉｎ ｔｈｅ ｐｒｅｓｅｎｔ ｓｔｕｄｙꎬ
ｎｅｗｌｙ ｃｏｌｌｅｃｔｅｄ ｍａｉｚｅ ｇｅｒｍｐｌａｓｍｓ ｆｏｒ ｃｏｒｎ ｌｅａｆ ａｐｈｉｄ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｈａｖｅ ｂｅｅｎ ｅｖａｌｕａｔｅｄꎻ ｔｈｅ ａｐｈｉｄ￣ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｌｏｃｉ ｆｒｏｍ
ｍａｉｚｅ ｉｎｂｒｅｄ ｌｉｎｅ ３２ｔ３３ ｈａｖｅ ｂｅｅｎ ｉｄｅｎｔｉｆｉｅｄ ｂｙ ｅｍｐｌｏｙｉｎｇ ａ ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎ ｏｆ ｂｕｌｋｅｄ ｓｅｇｒｅｇａｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ａｎｄ ｈｉｇｈ￣
ｔｈｒｏｕｇｈｐｕｔ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ５ ｏｕｔ ｏｆ ９８ ｍａｉｚｅ ｇｅｒｍｐｌａｓｍｓ ｗｅｒｅ ｈｉｇｈｌｙ ｒｅｓｉｓｔａｎｔ ｔｏ ｃｏｒｎ
ｌｅａｆ ａｐｈｉｄ. Ｔｈｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｉｎｂｒｅｄ ｌｉｎｅ ３２ｔ３３ ｉｓ ｓｕｂｊｅｃｔ ｔｏ ｐｏｌｙｇｅｎｉｃ ｃｏｎｔｒｏｌ ａｎｄ ｅｘｈｉｂｉｔｅｄ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｇｅｎｅｔｉｃ
ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ. Ｔｗｏ ｇｅｎｏｍｉｃ ｒｅｇｉｏｎｓ ｏｎ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅｓ ３ ａｎｄ ５ ｗｅｒｅ ｉｄｅｎｔｉｆｉｅｄ ｔｏ ｂｅ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｃｏｒｎ ｌｅａｆ ａｐｈｉｄ
ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅꎬ ｗｉｔｈ ｓｉｚｅｓ ｏｆ １９􀆰 ６６ Ｍｂ ａｎｄ ６􀆰 ３４ Ｍｂꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ. Ｆｕｒｔｈｅｒｌｙꎬ ｆｉｖｅ ｃａｎｄｉｄａｔｅ ｇｅｎｅｓ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ａｐｈｉｄ
ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｈａｖｅ ｂｅｅｎ ｉｎｉｔｉａｌｌｙ ｐｒｅｄｉｃｔｅｄ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ｃｏｕｌｄ ｈｅｌｐ ｔｏ ｅｎｒｉｃｈ ａｐｈｉｄ￣ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｍａｉｚｅ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓꎬ
ｂｅｔｔｅｒ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄ ｔｈｅ ｍａｉｚｅ ａｐｈｉｄ￣ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ａｎｄ ｄｅｖｅｌｏｐ ｎｅｗ ｈｙｂｒｉｄｓ ｗｉｔｈ ｃｏｒｎ ｌｅａｆ ａｐｈｉｄ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ.
Ｋｅｙｗｏｒｄｓ:Ｚｅａ ｍａｙｓꎬ ｃｏｒｎ ｌｅａｆ ａｐｈｉｄꎬ ｇｅｒｍｐｌａｓｍ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓꎬ ｃｏｒｎ ｌｅａｆ ａｐｈｉｄ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅꎬ ｇｅｎｅ ｍａｐｐｉｎｇ

６９３２


