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　 　 摘要：　 快速叶绿素荧光参数可以准确快速地探测植株光能转化利用效率。 以 ４０４ 份玉米自交系组成的自然

群体为材料，利用 ５􀆰 ６×１０５个覆盖全基因组的 ＳＮＰ 标记，对 ５ 个叶绿素荧光参数进行全基因组关联分析。 在 ４ 个大

田种植环境下，共检测到 ４１ 个与快速叶绿素荧光参数显著关联的 ＳＮＰ 位点，其中 ８ 个 ＳＮＰ 位点与 ＥＴｏ ／ ＴＲｏ显著关

联，６ 个 ＳＮＰ 位点与 ＡＢＳ ／ ＣＳｏ显著关联，１８ 个 ＳＮＰ 位点与 ＴＲｏ ／ ＡＢＳ 显著关联，４ 个 ＳＮＰ 位点与 ＥＴｏ ／ ＣＳｏ显著关联，５
个 ＳＮＰ 位点与 ＰＩｃｓ 显著关联。 研究结果对于挖掘玉米叶绿素荧光参数相关基因，揭示光合作用遗传机理和开展分

子标记辅助选择具有重要意义。
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　 　 随着光合作用理论与检测仪器的不断发展，叶
绿素荧光动力学曲线测定技术以其检测方法简便、
快速、灵敏、干扰小、对植物无损伤等优点，已经成为

植物光合作用研究的一种非常有效的技术［１⁃３］。 光

合器官天线色素分子吸收的光能主要用于反应中心

的光化学反应，剩余的能量则以叶绿素荧光、热耗散

６４７



等方式耗散掉，二者之间存在此消彼长的相互竞争

关系。 因此，叶绿素荧光的变化可以反映光合器官

光反应过程中对光能的吸收和利用情况［４］。 经过

暗适应的光合器官光照后，叶绿素荧光由最小荧光

ＦＯ，相继经过 ２ 个拐点 ＦＪ 和 ＦＩ，最后达到最高峰

ＦＰ。 据此荧光变化特征，Ｓｔｒａｓｓｅｒ 等［１⁃３］ 推导出了许

多快速叶绿素荧光参数（ＪＩＰ 参数）。 这些参数可以

准确反映光合作用光反应过程各生理生化反应步骤

上的能量传递情况，如叶片单位截面积吸收的光能

（ＡＢＳ ／ ＣＳｏ）、单位面积内电子传递的量子产额（ＥＴｏ ／
ＣＳｏ）、反应中心捕获的电子占吸收的光量子的比例

（ＴＲｏ ／ ＡＢＳ）、反应中心捕获的能量中用于电子传递

的量子产额（ＥＴｏ ／ ＴＲｏ）、以单位面积为基础的性能

指数（ＰＩｃｓ）等。
定位与快速叶绿素荧光参数相关的基因，对于

揭示控制植物光合作用光反应阶段光能吸收利用的

遗传机理、克隆相关基因和通过分子标记辅助选择

培育高光效品种具有重要意义。 迄今，在大豆和小

麦中已开展了快速叶绿素荧光参数相关基因的定位

研究［５⁃９］。 玉米是重要的粮食和饲料作物，在农业

生产和经济发展中占有重要地位。 已有少量研究以

玉米重组自交系群体为材料，利用连锁分析方法定

位了多个与快速叶绿素荧光参数相关的基因

位点［１０⁃１１］。
连锁分析由于所用的分离群体仅涉及 ２ 个特定

的亲本材料，检测到的基因数目较少，且只能研究同

一座位的 ２ 个等位基因。 另外，在构建分离群体时，
由于杂交和自交次数限制，发生重组次数有限，定位

精度不高，一般为 １０～３０ ｃＭ［１２］。 近年来，随着大量

ＳＮＰ 标记的开发和生物信息学的发展，全基因组关

联分析已成为基因定位的新兴方法。 关联分析无需

构建专门作图群体，作图精度高，检测基因数目多，
并可同时检测同一座位的多个等位基因［１３⁃１５］。 该

方法以自然群体为研究对象，以基因间连锁不平衡

为基础，利用分布于全基因组的 ＳＮＰ 标记将目标性

状表型的多样性与基因的多态性结合起来分析，可
直接鉴定出与表型变异密切相关且具有特定功能的

ＳＮＰ 标记或基因位点［１６⁃１８］。
迄今，有关玉米快速叶绿素荧光参数的全基因

组关联分析及相关候选基因发掘的研究较少。 本研

究拟利用玉米自然群体及其高密度 ＳＮＰ 标记信息，
通过关联分析方法定位与快速叶绿素荧光参数显著

相关的 ＳＮＰ 标记，以期为该类参数相关基因的发掘

和分子标记辅助选择提供有价值的标记信息。

１　 材料与方法

１．１　 供试材料

选用华中农业大学严建兵教授提供的玉米自然

群体，该群体由 ４０４ 份自交系组成，这些自交系地理

来源广，遗传变异丰富，代表性好。 严建兵等已利用

ＳＮＰ 芯片技术和 ＲＮＡ⁃ｓｅｑ 技术对该群体进行了 ＳＮＰ
标记分析，其中 ＭＡＦ（Ｍｉｎｏｒ ａｌｌｅｌｉｃ ｆｒｅｑｕｅｎｃｉｅｓ）＞０􀆰 ０５
的 ＳＮＰ 标记达 ５􀆰 ６×１０５个［１９］。
１．２　 田间试验设计

供试玉米自然群体分别种植于 ４ 个大田环境。
Ｅ１ 环境：江苏省里下河地区农业科学研究所试验农

场，播种期为 ２０１３ 年 ６ 月 １８ 日；Ｅ２ 环境：扬州大学

海南省三亚市育种基地，播种期为 ２０１３ 年 １２ 月 １
日；Ｅ３ 环境：扬州大学试验农场，播种期为 ２０１４ 年 ６
月 ２０ 日；Ｅ４ 环境：江苏省里下河地区农业科学研究

所试验农场，播种期为 ２０１４ 年 ７ 月 １ 日。
田间采用随机区组设计，重复 ２ 次，单行区，行

长 ２．５ ｍ，行距 ６０ ｃｍ，株距 ２５ ｃｍ。 田间管理同一般

大田。
１．３　 快速叶绿素荧光参数测定

快速叶绿素荧光参数采用植物效率分析仪

（Ｐｏｃｋｅｔ ＰＥＡ，Ｈａｎｓａｔｅｃｈ Ｉｎｓｔｒｕｍｅｎｔｓ，ＵＫ）测定。 于

玉米灌浆期前后，每个小区随机选取 ２ 株典型植株

测定，每株测定 ３ 次。 测定方法参照文献［３］，在室

温 ２５ ℃下进行，在早晨太阳升起前从植株上取穗位

叶，用湿纱布包裹置于黑暗中 ３０ ｍｉｎ 以上，使其充

分暗适应后，用光照度为３ ０００ μｍｏｌ ／ （ｍ２·ｓ）的作

用光照射 １ ｓ，记录下 ＯＪＩＰ（Ｆａｓｔ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ ｆｌｕｏｒｅｓ⁃
ｃｅｎｃｅ）曲线。 参照文献［３］，选取 ＯＪＩＰ 曲线上 ５ 个

特征信号点计算出 ＪＩＰ 参数 ＡＢＳ ／ ＣＳｏ、 ＥＴｏ ／ ＣＳｏ、
ＴＲｏ ／ ＡＢＳ、ＥＴｏ ／ ＴＲｏ和 ＰＩｃｓ。
１．４　 统计分析

所有表型数据均采用 ＳＡＳ ８． ０ （ ＳＡＳ Ｉｎｓｔｉｔｕｔｅ
１９９９）进行分析。 各性状广义遗传力估计参见文献

［２０］。
利用软件 ＳＴＲＵＣＦＵＲＥ Ｖ２．３ 检测群体的遗传

结构［２１］。 Ｋ 值设为 ２ ～ ２０，Ｂｕｒｎｉｎｇ Ｐｅｒｉｏｄ 和 ＭＣＭＣ
Ｒｅｐｓ 分别为１０ ０００和１００ ０００。 每个 Ｋ 值重复运行

９ 次。 根据 ΔＫ 变化，选择合适的 Ｋ 值作为亚群数

７４７印志同等：玉米快速叶绿素荧光参数全基因组关联分析



目。 利用软件 ＳＰＡＧｅＤｉ 估计自交系间的亲缘关系，
将结果中的负值设置为零，负值代表两个自交系间

的亲缘关系小于群体中任意两个自交系间的亲缘

关系［２２］。
为减少环境变异对全基因组关联分析的不利影

响，参照文献［２３］计算各 ＪＩＰ 参数在 ４ 个环境下的

最佳线性无偏估计值（Ｂｌｕｐ），用于后续的全基因组

关联分析。 全基因组关联分析运用软件 ＴＡＳＳＥＬ
Ｖ３􀆰 ０ 中 的 混 合 线 性 模 型 （ Ｍｉｘｅｄ⁃ｌｉｎｅａｒ ｍｏｄｅｌ，
ＭＬＭ） ［２４］，在考虑研究材料群体结构与亲缘关系情

况下，进行 ＳＮＰ 标记与 ＪＩＰ 参数的关联分析。 在 Ｐ＜

１．８×１０⁃６水平上，判定 ＳＮＰ 标记与 ＪＩＰ 参数关联的

显著性。

２　 结果与分析

２．１　 快速叶绿素荧光参数的表型变异及相关分析

ＡＢＳ ／ ＣＳｏ、ＥＴｏ ／ ＣＳｏ、ＴＲｏ ／ ＡＢＳ、ＥＴｏ ／ ＴＲｏ和 ＰＩｃｓ 等
５ 个 ＪＩＰ 参数在基因型间、基因型与环境的互作上

均达到极显著水平， 广义遗传力中等偏小， 在

５４􀆰 ５１％至 ６７􀆰 ４２％之间（表 １）。 ５ 个 ＪＩＰ 参数 Ｂｌｕｐ
值间的相关分析结果（表 ２）表明，这些参数之间存

在极显著的正相关或负相关。

表 １　 玉米快速叶绿素荧光参数的统计分析

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｆａｓｔ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

ＪＩＰ 参数 环境 均值 标准差 变异范围
自交系间差异 Ｆ 测验

基因型间 基因型×环境
广义遗传力（％）

ＡＢＳ ／ ＣＳｏ Ｅ１ ３ ６７０．７３ ２５７．５４ ２ ８１４．２５～４ ９３５．０８ ３．９２∗∗ １．４８∗∗ ６０．２８

Ｅ２ ３ ９７９．７３ １９８．２５ ３ ４４６．２５～４ ８５１．３３

Ｅ３ ４ ４６６．４８ ４４５．３２ ３ ３５６．００～６ ２０７．３３

Ｅ４ ７ ０９２．９８ ５８２．５４ ５ ８５２．５０～１２ ７２２．００

Ｂｌｕｐ ４ ８１２．６２ １５８．３４ ４ ４４９．３７～５ ９７５．３４
ＥＴｏ ／ ＣＳｏ Ｅ１ ２ ３０６．１０ ２００．３６ １ ４０４．０３～２ ７８３．７４ ３．１０∗∗ １．３９∗∗ ５４．５１

Ｅ２ ２ ５５０．４５ １１６．７８ ２ ２２９．７８～３ ０２３．５６

Ｅ３ ２ ７１２．８９ ２６５．２９ １ ６７２．７４～３ ３８４．３２

Ｅ４ ２ ８３６．３７ ２８４．００ １ ８４８．２６～４ ２５７．９０

Ｂｌｕｐ ２ ６０５．６４ ７４．４５ ２ ２９４．８５～２ ９１６．０８
ＴＲｏ ／ ＡＢＳ Ｅ１ ０．８１ ０．０１ ０．６８～０．８３ ７．９２∗∗ ４．４１∗∗ ５８．９２

Ｅ２ ０．８１ ０．０１ ０．６９～０．８４

Ｅ３ ０．７８ ０．０２ ０．６７～０．８２

Ｅ４ ０．７８ ０．２１ ０．６６～０．８２

Ｂｌｕｐ ０．８０ ０．０１ ０．７６～０．８１
ＥＴｏ ／ ＴＲｏ Ｅ１ ０．６３ ０．０４ ０．４３～０．７１ ４．５４∗∗ １．８８∗∗ ６７．４２

Ｅ２ ０．６４ ０．０３ ０．４９～０．７２

Ｅ３ ０．６１ ０．０５ ０．３２～０．７１

Ｅ４ ０．５１ ０．０４ ０．３２～０．６２

Ｂｌｕｐ ０．５９ ０．０２ ０．４９～０．９４

ＰＩｃｓ Ｅ１ ２０ ６６４．００ ５ １７５．６６ ６ １２０．２８～４ ０３１１．０５ ５．６１∗∗ ２．２３∗∗ ６３．７７

Ｅ２ ２３ ７０３．００ ４ ８２８．７４ ６ ７０７．２６～３６ ３１９．６１

Ｅ３ １６ １２９．００ ４ ４２５．９６ ４ ０４９．５９～２６ ６５３．１７

Ｅ４ １１ ５４５．００ ２ ８３９．６６ ２ ５４３．４７～２１ １５１．７９

Ｂｌｕｐ １７ ９４０．００ １ ８４９．３７ １０ １６４．５６～２３ １００．５３

ＡＢＳ ／ ＣＳｏ：叶片单位截面积吸收的光能；ＥＴｏ ／ ＣＳｏ：单位面积内电子传递的量子产额；ＴＲｏ ／ ＡＢＳ：反应中心捕获的电子占吸收的光量子的比例；
ＥＴｏ ／ ＴＲｏ：反应中心捕获的能量中用于电子传递的量子产额；ＰＩｃｓ：以单位面积为基础的性能指数。 Ｅ１：江苏省里下河地区农业科学研究所试验
农场，播种期为 ２０１３ 年 ６ 月 １８ 日；Ｅ２：扬州大学海南省三亚市育种基地，播种期为 ２０１３ 年 １２ 月 １ 日；Ｅ３：扬州大学试验农扬，播种期为 ２０１４ 年
６ 月 ２０ 日；Ｅ４：江苏省里下河地区农业科学研究所试验农场，播种期为 ２０１４ 年 ７ 月 １ 日；Ｂｌｕｐ：ＪＩＰ 参数在 ４ 个环境下的最佳线性无偏估计
值。∗∗表示差异达极显著水平（Ｐ＜０．０１）。
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表 ２　 ４ 个环境下玉米快速叶绿素荧光参数 Ｂｌｕｐ 值间的相关分析

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ ａｍｏｎｇ ｆａｓｔ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｐａｒａｍｅ⁃
ｔｅｒｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ Ｂｌｕｐ ｖａｌｕｅｓ ａｃｒｏｓｓ ｆｏｕｒ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ

ＪＩＰ 参数 ＥＴｏ ／ ＣＳｏ ＥＴｏ ／ ＴＲｏ ＰＩｃｓ ＡＢＳ ／ ＣＳｏ

ＥＴｏ ／ ＴＲｏ ０．５３３∗∗

ＰＩｃｓ ０．３９９∗∗ ０．８６８∗∗

ＡＢＳ ／ ＣＳｏ ０．５１５∗∗ －０．３９６∗∗ －０．４２３∗∗

ＴＲｏ ／ ＡＢＳ ０．２０７∗∗ ０．５８８∗∗ ０．７１７∗∗ －０．４７８∗∗

ＡＢＳ ／ ＣＳｏ、ＥＴｏ ／ ＣＳｏ、ＴＲｏ ／ ＡＢＳ、ＥＴｏ ／ ＴＲｏ、ＰＩｃｓ 见表 １。∗∗表示相关达极
显著水平（Ｐ＜０．０１）。

２．２　 群体结构与亲缘关系分析

选用均匀分布在玉米 １０ 条染色体的 １ ２９１ 个

ＳＮＰ 标记，利用 Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ 软件对供试群体的群体结构

进行评价。 当 Ｋ＝７ 时，ΔＫ 出现明显峰值（图 １Ａ），因
此，供试自交系群体可划分为 ７ 个亚群（图 １Ｃ）。 群

体内成对个体亲缘系数分析结果（图 １Ｂ）显示，亲缘

关系处于 ０􀆰 ０３０ ～ ０􀆰 ０５０、０􀆰 ０５１ ～ ０􀆰 ０７０、０􀆰 ０７１ ～ ０􀆰 ０９０
的材料分别为 ２９􀆰 ７０％，５３􀆰 ９６％和 １２􀆰 ６２％，亲缘关系

介于 ０􀆰 ０９１～０􀆰 １００ 的仅占 ３􀆰 ７１％，超过 ９６􀆰 ００％的自

交系间亲缘关系小于 ０􀆰 ０９，表明大多数自交系之间不

存在或仅存在微弱的亲缘关系。
２．３　 快速叶绿素荧光参数全基因组关联分析

在进行全基因组关联分析时，以 ＪＩＰ 参数的 Ｂｌｕｐ
值为表型数据，考虑供试群体的结构和自交系间亲缘

关系，共检测到 ４１ 个与 ＪＩＰ 参数显著关联的 ＳＮＰ 位

点，分布在 ９ 条玉米染色体上（表 ３）。

　 　 　 　 　 Ａ：Ｋ＝ １～２０ 所对应的△Ｋ 值； Ｂ：基于贝叶斯模型的群体结构； Ｃ：成对自交系间亲缘关系频率分布。
图 １　 供试自交系的群体结构和亲缘关系

Ｆｉｇ．１　 Ｇｅｎｅｔｉｃ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｐａｉｒ⁃ｗｉｓｅ ｋｉｎｓｈｉｐ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｕｓｅｄ ｍａｉｚｅ ｉｎｂｒｅｄ ｌｉｎｅｓ

　 　 与 ＥＴｏ ／ ＴＲｏ显著关联的 ＳＮＰ 位点有 ８ 个，分别

位于 １、２、９ 号染色体上，其中 ２ 号染色体分布的

ＳＮＰ 位点最多，最高可解释的表型变异为 １０􀆰 ５９％；
与 ＰＩｃｓ 显著关联的 ＳＮＰ 位点有 ５ 个，分布于 １、２、６
号染色体，在 ２ 号染色体上分布较多，有 ３ 个；与
ＡＢＳ ／ ＣＳｏ显著关联的 ＳＮＰ 位点有 ６ 个，分别位于 ２、
５、７、９ 号染色体上，可解释的表型变异为 ７􀆰 ５８％ ～
８􀆰 ５２％；与 ＴＲｏ ／ ＡＢＳ 显著关联的 ＳＮＰ 位点有 １８ 个，
分别位于 ５、６、７、９ 号染色体上，可解释的表型变异

为 ７􀆰 ７２％ ～ ９􀆰 ８８％，其中 ７ 号染色体上分布的 ＳＮＰ
位点最多；与 ＥＴｏ ／ ＣＳｏ显著关联的 ＳＮＰ 位点有 ４ 个，
可解释的表型变异为 ８􀆰 ０４％ ～９􀆰 ９７％。

３　 讨 论

由本研究结果可知，ＪＩＰ 参数虽在不同自交系

间存在极显著遗传差异，但其遗传力却中等偏小，因
而利用常规育种方法改良该性状难度较大。 随着二

代测序技术的迅速发展，植物基因组数据的海量增

９４７印志同等：玉米快速叶绿素荧光参数全基因组关联分析



表 ３　 与玉米快速叶绿素荧光参数显著关联的 ＳＮＰ 位点

Ｔａｂｌｅ ３　 ＳＮＰ ｍａｒｋｅｒｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｆａｓｔ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ

ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｉｎ ｍａｉｚｅ

ＪＩＰ 参数 标记 Ｐ 值 碱基差异 贡献率（％）

ＥＴｏ ／ ＴＲｏ ｃｈｒ１．Ｓ＿２９０３０５３０４ ７．７０×１０－８ Ａ ／ Ｇ ９．９０

ｃｈｒ２．Ｓ＿２６８１０４２ ２．２５×１０－７ Ａ ／ Ｇ ９．４３

ｃｈｒ２．Ｓ＿２６８１０４３ ２．２５×１０－７ Ｇ ／ Ｔ ９．４３

ｃｈｒ２．Ｓ＿２６８１０４８ ３．７８×１０－７ Ｃ ／ Ｔ ９．２１

ｃｈｒ２．Ｓ＿２６８５１１１ ６．３３×１０－７ Ｃ ／ Ｇ ８．５８

ｃｈｒ２．Ｓ＿２７８５９５０ ４．２４×１０－８ Ｃ ／ Ｇ １０．５９

ｃｈｒ９．Ｓ＿１３９９８１３５４ ９．６８×１０－７ Ａ ／ Ｇ ８．４０

ｃｈｒ９．Ｓ＿１３９９８１８２７ ８．５８×１０－７ Ｃ ／ Ｔ ８．４７

ＰＩｃｓ ｃｈｒ１．Ｓ＿２９２９８８９９０ ６．７４×１０－７ Ａ ／ Ｃ ９．０６

ｃｈｒ２．Ｓ＿２６８１０４２ １．０５×１０－６ Ａ ／ Ｇ ８．５０

ｃｈｒ２．Ｓ＿２６８１０４３ １．０５×１０－６ Ｇ ／ Ｔ ８．５０

ｃｈｒ２．Ｓ＿２６８１０４８ １．８７×１０－６ Ｃ ／ Ｔ ８．１７

ｃｈｒ６．Ｓ＿９１６４６１３３ １．７１×１０－６ Ｃ ／ Ｔ ７．９８
ＡＢＳ ／ ＣＳｏ ｃｈｒ２．Ｓ＿１９１６９１５５０ １．１５×１０－６ Ｃ ／ Ｔ ７．９０

ｃｈｒ５．Ｓ＿１４２４０３８８５ ９．４５×１０－７ Ｃ ／ Ｔ ７．９５

ｃｈｒ７．Ｓ＿１３０９３８５２２ ４．６９×１０－７ Ｃ ／ Ｇ ８．４８

ｃｈｒ７．Ｓ＿１３０９３８２１４ １．８０×１０－６ Ａ ／ Ｇ ７．５８

ｃｈｒ９．Ｓ＿１２５１２６７５７ ５．７２×１０－７ Ｃ ／ Ｇ ８．３９

ｃｈｒ９．Ｓ＿１３９７０１０９２ ６．３４×１０－７ Ｇ ／ Ｔ ８．５２
ＴＲｏ ／ ＡＢＳ ｃｈｒ５．Ｓ＿２１６５５３３１２ １．２６×１０－７ Ｃ ／ Ｔ ９．８８

ｃｈｒ５．Ｓ＿２０３３０５７２２ ４．１３×１０－７ Ａ ／ Ｃ ８．６６

ｃｈｒ６．Ｓ＿１４５６４８７１９ ６．４３×１０－７ Ａ ／ Ｔ ８．２６

ｃｈｒ７．Ｓ＿１４４２５２７２７ ２．３６×１０－７ Ｃ ／ Ｔ ９．１１

ｃｈｒ７．Ｓ＿１４４２５２７８９ ２．３６×１０－７ Ａ ／ Ｃ ９．１１

ｃｈｒ７．Ｓ＿１４４２５２８４４ ２．３６×１０－７ Ｃ ／ Ｇ ９．１１

ｃｈｒ７．Ｓ＿１４４２５２８７６ ２．３６×１０－７ Ａ ／ Ｔ ９．１１

ｃｈｒ７．Ｓ＿１４４２５２８９３ ２．３６×１０－７ Ａ ／ Ｔ ９．１１

ｃｈｒ７．Ｓ＿１４４２５２９８６ ２．３６×１０－７ Ａ ／ Ｇ ９．１１

ｃｈｒ７．Ｓ＿１６１４３７６８８ ２．６６×１０－７ Ａ ／ Ｇ ９．０４

ｃｈｒ７．Ｓ＿１４３８２４５４２ １．４２×１０－６ Ａ ／ Ｃ ７．９３

ｃｈｒ７．Ｓ＿１４３８２４７６８ １．４２×１０－６ Ａ ／ Ｇ ７．９３

ｃｈｒ７．Ｓ＿１４３８２５００２ １．４２×１０－６ Ａ ／ Ｇ ７．９３

ｃｈｒ７．Ｓ＿１４３８２５１６０ １．４２×１０－６ Ａ ／ Ｃ ７．９３

ｃｈｒ７．Ｓ＿１４４３２５４６８ １．５７×１０－６ Ｇ ／ Ｔ ７．７２

ｃｈｒ７．Ｓ＿１４４３２５６７２ １．５７×１０－６ Ｃ ／ Ｔ ７．７２

ｃｈｒ９．Ｓ＿１３９９８１８２７ １．９７×１０－７ Ｃ ／ Ｔ ９．２２

ｃｈｒ９．Ｓ＿１３９９８１３５４ ２．３９×１０－７ Ａ ／ Ｇ ９．１３
ＥＴｏ ／ ＣＳｏ ｃｈｒ２．Ｓ＿２６８１０４８ １．２７×１０－７ Ｃ ／ Ｔ ９．９７

ｃｈｒ２．Ｓ＿２６８１０４２ １．４０×１０－６ Ａ ／ Ｇ ８．０６

ｃｈｒ２．Ｓ＿２６８１０４３ １．４０×１０－６ Ｇ ／ Ｔ ８．０６

ｃｈｒ４．Ｓ＿２３９１２９６２８ １．２１×１０－６ Ｃ ／ Ｇ ８．０４

ＥＴｏ ／ ＴＲｏ、ＰＩｃｓ、ＡＢＳ ／ ＣＳｏ、ＴＲｏ ／ ＡＢＳ、ＥＴｏ ／ ＣＳｏ 见表 １。

加显著提高了利用自然群体和高通量分子标记开展

重要性状全基因组关联分析的有效性。 但自然群体

的遗传结构和群体内个体间的亲缘关系可能会导致

多态性位点与性状间的关联并非真正由功能多态性

位点引起，从而产生假阳性关联结果［２５］。 本研究从

５􀆰 ６×１０５个 ＳＮＰ 标记中随机选取均匀分布于玉米基

因组的 １ ２９１ 个 ＳＮＰ 标记将 ４０４ 份玉米自交系聚为

７ 个亚群，构建了相应的 Ｑ 矩阵，同时估算个体间的

亲缘关系，并纳入基于 ＭＬＭ 模型的关联分析中，可
在一定程度上有效规避由于群体结构影响而造成的

假阳性结果［１３］。
本研究通过关联分析方法检测到 ４１ 个与 ＪＩＰ

参数显著关联的 ＳＮＰ 位点。 与已报道的利用连锁

分析定位玉米叶绿素荧光参数相关基因的结果相

比［１０⁃１１，２６］，本研究在染色体 ｂｉｎ 值为 ２􀆰 ０７、６􀆰 ０５ 和

７􀆰 ０３ 处也检测到了显著相关位点。 鉴于只有那些

在多数遗传材料中稳定表达的基因位点才更具育种

价值，我们认为上述 ３ 个染色体区间具有较大育种

利用价值的可能性较高。 叶绿素荧光参数影响作物

光合能力［３，２７］， 作物光合能力又与产量紧密相

关［２８］。 育种上可通过分子标记手段对上述区间进

行选择，聚合有利基因实现作物光合能力和产量的

同步提高。
尽管 ＪＩＰ 参数 ＡＢＳ ／ ＣＳｏ、 ＥＴｏ ／ ＣＳｏ、 ＴＲｏ ／ ＡＢＳ、

ＥＴｏ ／ ＴＲｏ和 ＰＩｃｓ 各自所代表的光合作用能量代谢过

程不完全相同［１⁃３］，但这些参数之间存在极显著的

正相关或负相关。 另外，在玉米染色上存在一些标

记同时与多个 ＪＩＰ 参数显著相关，如在 ２ 号染色体

上，标记 ｃｈｒ２．Ｓ＿２６８１０４２、ｃｈｒ２．Ｓ＿２６８１０４３ 和 ｃｈｒ２．Ｓ＿
２６８１０４８ 被检测到与 ＥＴｏ ／ ＴＲｏ、ＥＴｏ ／ ＣＳｏ和 ＰＩｃｓ 等参

数均显著相关；在 ９ 号染色体上，标记 ｃｈｒ９． Ｓ ＿
１３９９８１３５４ 和 ｃｈｒ９． Ｓ ＿１３９９８１８２７ 被检测到与 ＴＲｏ ／
ＡＢＳ 和 ＥＴｏ ／ ＴＲｏ均显著相关。 这可能是由于基因的

一因多效或控制不同性状的基因紧密连锁所导致。
致谢：感谢华中农业大学严建兵教授提供本研

究试验材料和标记信息！
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［１８］ ＹＡＮＧ Ｘ， ＹＡＮ Ｊ， ＳＨＡＨ Ｔ， ｅｔ ａｌ． Ｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ａｎｄ ｃｈａｒａｃｔｅｒ⁃
ｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｎｅｗ ｍａｉｚｅ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ｍａｐｐｉｎｇ ｐａｎｅｌ ｆｏｒ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ
ｔｒａｉｔ ｌｏｃｉ ｄｉｓｓｅｃｔｉｏｎ ［ Ｊ］ ． Ｔｈｅｏｒ Ａｐｐｌ Ｇｅｎｅｔ， ２０１０， １２１ （ ３）：
４１７⁃４３１．

［１９］ ＬＩ Ｈ， ＰＥＮＧ Ｚ， ＹＡＮＧ Ｘ， ｅｔ ａｌ． Ｇｅｎｏｍｅ⁃ｗｉｄｅ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ｓｔｕｄｙ
ｄｉｓｓｅｃｔｓ ｔｈｅ ｇｅｎｅｔｉｃ ａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅ ｏｆ ｏｉｌ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ ｍａｉｚｅ ｋｅｒｎｅｌｓ
［Ｊ］ ． Ｎａｔ Ｇｅｎｅｔ， ２０１３， ４５（１）： ４３⁃５０．

［２０］ ＨＯＬＬＡＮＤ Ｊ， ＮＹＱＵＩＳＴ Ｗ， ＣＥＲＶＡＮＴＥＳ⁃ＭＡＲＴＩＮＥＺ Ｃ． Ｅｓｔｉ⁃
ｍａｔｉｎｇ ａｎｄ ｉｎｔｅｒｐｒｅｔｉｎｇ ｈｅｒｉｔａｂｉｌｉｔｙ ｆｏｒ ｐｌａｎｔ ｂｒｅｅｄｉｎｇ： ａｎ ｕｐｄａｔｅ
［Ｊ］ ． Ｐｌａｎｔ Ｂｒｅｅｄ Ｒｅｖ， ２００３， ２２： ９⁃１１２．

［２１］ ＰＲＩＴＣＨＡＲＤ Ｊ， ＳＴＥＰＨＥＮＳ Ｍ， ＤＯＮＮＥＬＬＹ Ｐ． Ｉｎｆｅｒｅｎｃｅ ｏｆ ｐｏｐ⁃
ｕｌａｔｉｏｎ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｕｓｉｎｇ ｍｕｌｔｉｌｏｃｕｓ ｇｅｎｏｔｙｐｅ ｄａｔａ ［ Ｊ］ ． Ｇｅｎｅｔｉｃｓ，
２０００， １５５（２）： ９４５⁃９５９．

［２２］ ＨＡＲＤＹ Ｏ， ＶＥＫＥＭＡＮＳ Ｘ． ＳＰＡＧｅＤｉ： ａ ｖｅｒｓａｔｉｌｅ ｃｏｍｐｕｔｅｒ ｐｒｏ⁃
ｇｒａｍ ｔｏ ａｎａｌｙｓｅ ｓｐａｔｉａｌ ｇｅｎｅｔｉｃ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｔ ｔｈｅ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｏｒ ｐｏｐｕ⁃
ｌａｔｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ ［Ｊ］ ． Ｍｏｌ Ｅｃｏｌ Ｎｏｔｅｓ， ２００２， ２（４）： ６１８⁃６２０．

［２３］ ＫＵＭＰ Ｋ Ｌ， ＢＲＡＤＢＵＲＹ Ｐ Ｊ， ＷＩＳＳＥＲ Ｒ Ｊ， ｅｔ ａｌ． Ｇｅｎｏｍｅ⁃ｗｉｄｅ
ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ｓｔｕｄｙ ｏｆ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｓｏｕｔｈｅｒｎ ｌｅａｆ ｂｌｉｇｈｔ ｉｎ
ｔｈｅ ｍａｉｚｅ ｎｅｓｔｅｄ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ｍａｐｐｉｎｇ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ［Ｊ］ ． Ｎａｔ Ｇｅｎｅｔ，
２０１１， ４３（２）： １６３⁃１６８．

［２４］ ＢＲＡＤＢＵＲＹ Ｐ， ＺＨＡＮＧ Ｚ， ＫＲＯＯＮ Ｄ， ｅｔ ａｌ． ＴＡＳＳＥＬ： ｓｏｆｔｗａｒｅ
ｆｏｒ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ｍａｐｐｉｎｇ ｏｆ ｃｏｍｐｌｅｘ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｄｉｖｅｒｓｅ ｓａｍｐｌｅｓ［ Ｊ］ ．
Ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ， ２００７， ２３（１９）：２６３３⁃２６３５．

［２５］ ＹＡＮＧ Ｘ， ＹＡＮ Ｊ， ＳＨＡＨ Ｔ， ｅｔ ａｌ． Ｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ａｎｄ ｃｈａｒａｃｔｅｒ⁃
ｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｎｅｗ ｍａｉｚｅ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ｍａｐｐｉｎｇ ｐａｎｅｌ ｆｏｒ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ
ｔｒａｉｔ ｌｏｃｉ ｄｉｓｓｅｃｔｉｏｎ ［ Ｊ］ ． Ｔｈｅｏｒ Ａｐｐｌ Ｇｅｎｅｔ， ２０１０， １２１ （ ３）：
４１７⁃４３１．

［２６］ ＪＯＭＰＵＫ Ｃ， ＦＲＡＣＨＥＢＯＵＤ Ｙ， ＳＴＡＭＰ Ｐ， ｅｔ ａｌ． Ｍａｐｐｉｎｇ ｏｆ
ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｔｒａｉｔ ｌｏｃｉ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｃｈｉｌｌｉｎｇ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ ｍａｉｚｅ
（Ｚｅａ ｍａｙｓ Ｌ．） ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｇｒｏｗｎ ｕｎｄｅｒ ｆｉｅｌｄ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ［Ｊ］ ． Ｊ Ｅｘｐ
Ｂｏｔ， ２００５， ５６（４１４）：１１５３⁃１１６３．

［２７］ ＫＲＡＵＳＥ Ｇ， ＷＥＩＳ Ｅ． Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ａｎｄ
ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ： ｔｈｅ ｂａｓｉｃｓ ［ Ｊ］ ． Ａｎｎｕ Ｒｅｖ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌ， １９９１，４２
（１）：３１３⁃３４９．

［２８］ ＬＯＮＧ Ｓ， ＭＡＲＳＨＡＬＬ⁃ＣＯＬＯＮ Ａ， ＺＨＵ Ｘ Ｇ． Ｍｅｅｔｉｎｇ ｔｈｅ ｇｌｏｂａｌ
ｆｏｏｄ ｄｅｍａｎｄ ｏｆ ｔｈｅ ｆｕｔｕｒｅ ｂｙ ｅｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇ ｃｒｏｐ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ
ｙｉｅｌｄ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ［Ｊ］ ． Ｃｅｌｌ， ２０１５， １６１（１）：５６⁃６６．
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１５７印志同等：玉米快速叶绿素荧光参数全基因组关联分析


