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　 　 摘要:　 灰斑病是全球玉米的重要病害ꎬ特别对中国西南地区玉米的生产造成了严重影响ꎬ玉米尾孢菌是中国西

南地区玉米灰斑病的主要致病菌种ꎮ 本研究采用来源广泛的 ２４１ 份玉米自交系构建关联群体ꎬ在云南玉米灰斑病重

病区进行灰斑病的田间自然发病抗性鉴定ꎻ利用覆盖玉米全基因组的单核苷酸多态性(ＳＮＰ)标记对由 ２４１ 份玉米自

交系构建的关联群体进行基因型分析ꎬ在此基础上通过全基因组关联分析进行玉米灰斑病抗性基因的定位及其候选

基因的预测ꎬ为玉米灰斑病抗性育种提供技术支撑ꎮ ２０１７－２０１８ 年的玉米灰斑病抗性鉴定结果显示ꎬ２ 年共有 １０９ 份

热带 /亚热带玉米自交系之间和 １０９ 份温带玉米自交系材料之间以及材料与年份互作间的差异均达极显著水平ꎻ在
２０１７－２０１８ 年的抗性鉴定结果中均表现为抗病的材料有 ４４ 份ꎬ均表现为高抗的材料仅有 ５ 份ꎮ 用２０ ５８６个高质量

ＳＮＰ 标记、２ 年玉米灰斑病表型数据进行全基因组关联分析ꎬ结果显示ꎬ在Ｐ≤０􀆰 ００１(－ｌｇＰ≥３)条件下ꎬ共检测到 ４４ 个

与玉米灰斑病抗性显著关联的 ＳＮＰ 位点ꎬ其中 ３４ 个 ＳＮＰ 位点对应 ３１ 个基因ꎬ分布在除 １０ 号染色体外的其他染色体

上ꎮ 结合已有的连锁定位研究结果可知ꎬ在以上 ３１ 个基因中ꎬ除了 ４ 个基因外ꎬ其余 ２７ 个基因均分布在已知数量性

状座位(ＱＴＬ)区间内ꎬ将这 ２７ 个基因在生物信息数据库中与已有信息进行比对ꎬ共获得 ８ 个与抗病相关的候选基因ꎮ
研究结果可为由玉米尾孢菌引起的玉米灰斑病的抗性育种及其抗性基因的克隆、抗病机制的研究奠定基础ꎮ
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　 　 玉米(Ｚｅａ Ｍａｙｓ Ｌ.)是全球第一大粮食作物ꎬ灰
斑病是玉米叶部的主要病害ꎬ在世界各玉米产区均

有发生ꎬ一般会造成玉米产量损失达５％~３０％ꎬ严重

时可达 ６０％以上ꎬ甚至造成绝收[１￣４]ꎮ 在中国西南

高海拔玉米种植区ꎬ灰斑病已经成为玉米生产中最

重要的病害ꎬ在云南地区已经超过玉米大斑病成为

玉米生产中的第一大病害[２ꎬ ５￣６]ꎮ 长期以来ꎬ国内研

究者一致认为ꎬ玉蜀黍尾孢菌是中国玉米灰斑病的

致病菌种[７]ꎬ直到 ２０１３ 年才有报道指出ꎬ玉米尾孢

菌是中国西南地区玉米灰斑病的主要致病菌种[８￣９]ꎮ
培育和种植抗病品种是控制植物病害最经济有

效的途径ꎬ而抗病育种的成效取决于对获得抗原、抗
病遗传机制的认识ꎮ 目前ꎬ国内外研究者已经开展

了大量玉米灰斑病的抗源筛选工作ꎬ虽然有研究结

果表明ꎬ玉米自交系、杂交种对灰斑病的抗性差异明

显ꎬ但均未发现对灰斑病免疫的玉米种质ꎬ大多数玉

米种质对灰斑病表现为感病[３ꎬ１０￣１２]ꎮ 多数研究发

现ꎬ玉米对灰斑病的抗性主要表现为加性遗传效应ꎬ
属于数量性状遗传效应[１３￣１４]ꎮ 研究者已经用不同

群体定位了多个抗玉米灰斑病 ＱＴＬꎬ这些 ＱＴＬ 在玉

米的 １０ 条染色体上均有分布[１５￣２４]ꎮ 但是这些研究

大多是针对玉蜀黍尾孢菌玉米灰斑病的抗性ꎬ加上

受连锁分析自身的局限ꎬ不能全面挖掘玉米灰斑病

抗性基因ꎬ且多数定位精度不高ꎬ难以在玉米灰斑病

的抗性育种中得以应用ꎮ
关联分析是一种以连锁不平衡为基础ꎬ鉴定与表

型变异紧密联系的功能性等位基因 /基因型的分析方

法ꎮ 具有研究周期短、分辨率高、可同时检测数十个

基因等优点ꎬ是复杂数量性状基因挖掘和验证的首选

方法[２５￣２７]ꎮ Ｍａｍｍａｄｏｖ 等[２８]结合连锁和关联分析法ꎬ
在玉米第 １、６、７、８ 号染色体上获得了抗玉米灰斑病

ＱＴＬꎻＫｕｋｉ 等[２９]通过全基因组关联分析检测到 ７ 个

单核苷酸多态性(ＳＮＰ)位点与玉米灰斑病抗性显著

相关ꎬ并发现 ３ 个抗玉米灰斑病的候选基因ꎮ 本研究

利用自然发病原理对 ２４１ 份来源广泛的玉米自交系

进行玉米尾孢菌灰斑病抗性鉴定ꎬ为西南地区玉米抗

灰斑病育种提供材料支撑ꎮ 同时ꎬ本研究利用覆盖全

基因组的 ＳＮＰ 标记ꎬ通过全基因组关联分析全面挖

掘抗玉米尾孢菌灰斑病的基因及其位点ꎬ并对检测到

的显著性位点与前人研究得到的 ＱＴＬ 区间进行比

较ꎬ结合生物信息学分析方法ꎬ从一致性位点中预测

候选基因ꎬ为玉米尾孢菌灰斑病抗性基因的克隆和抗

病机制的研究奠定基础ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 试验材料

参考已有表型数据和系谱关系ꎬ从来源广泛的

６３０ 份玉米自交系中优先选择没有直接亲缘关系、
抗灰斑病差异大的 ２４１ 份玉米自交系构建关联群

体ꎬ其中 １１１ 份来自 ＣＩＭＭＹＴ(国际玉米小麦改良中

心)ꎬ３０ 份来自美国ꎬ６ 份来自泰国ꎬ其余 ９４ 份来自

国内不同玉米生态区ꎬ其中包括在中国玉米产业中

大面积推广使用的一些重要杂交种的亲本ꎮ
１.２　 田间试验与抗性鉴定

利用重病区自然发病原理进行玉米灰斑病的抗

性鉴定ꎬ于２０１７－２０１８ 年在云南保山市郊进行ꎮ 根

据系谱将研究材料分为热带 /亚热带、温带 ２ 组ꎬ组
内采用随机区组设计ꎬ设 ２ 次重复ꎬ同时选取 ４ 个典

型材料(抗病自交系 Ｙ３２、感病自交系 Ｙｅ４７８、抗病

杂交种海禾 ２ 号、感病杂交种会单四号)作为对照ꎬ
每 ４０ 行设置 １ 组对照(含 ２ 个抗病对照材料、２ 个

感病对照材料)ꎬ在试验地外围种植 ２ 行感病材料

作为保护行ꎮ 种植规格参照当地习惯ꎬ加强田间水

肥管理ꎬ试验期间防虫但不防病ꎬ在开花后第 ２ 周参

照王晓鸣等[３０]的玉米灰斑病分级标准对植株的抗

病性进行鉴定ꎬ按照抗病性由强到弱分为 １ 级、３
级、５ 级、７ 级、９ 级(其中 １ 级为高抗ꎬ９ 级为高感)ꎬ
以后每隔 １ 周调查 １ 次ꎬ共调查 ３ 次ꎬ取病级最符合

正态分布的 １ 次调查结果ꎮ 每次调查均由 ２ 人进行

独立评价ꎬ每个小区最终的病害级别为 ２ 人评价值
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的平均值ꎮ
１.３　 基因型鉴定

用 Ａｆｆｙｍｅｔｒｉｘ ＳＮＰ ５６Ｋ 芯片 (包含 ５６ １１０ 个

ＳＮＰ 标记)对上述自交系进行基因型分析ꎬ对芯片

检测结果进行严格的质量控制ꎬ最终选取２０ ５８６个
高质量 ＳＮＰ 标记用于后续的数据分析ꎮ
１.４　 数据分析

用 ＳＰＳＳ ２５.０ 软件对表型数据进行描述性统计和

方差分析ꎬ用 Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ(Ｖ ２.３.４)软件进行群体结构分

析ꎬ再利用 ＴＡＳＳＥＬ ５.０ 软件中的混合线性模型(Ｍｉｘｅｄ￣
ｌｉｎｅａｒ ｍｏｄｅｌꎬＭＬＭ)ꎬ在考虑群体结构和亲缘关系的条

件下进行 ＳＮＰ 标记与玉米灰斑病表型之间的关联分

析ꎬ参照Ｐ≤０􀆰 ００１ (－ｌｇＰ≥３)的标准进行显著性位点检

测ꎬ并对检测到的显著性位点与前人研究得到的 ＱＴＬ
区间进行比较ꎬ结合生物信息学方法ꎬ预测与前人研究

得到的 ＱＴＬ 一致性位点中的候选基因ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 抗性鉴定

由于田间出苗、生长等因素而使部分材料缺失ꎬ
２０１７ 年获得了 ２３２ 份玉米自交系的灰斑病抗性鉴

定结果ꎬ２０１８ 年获得了 ２２５ 份玉米自交系的灰斑病

抗性鉴定结果ꎮ ２０１７ 年的玉米灰斑病抗性鉴定结

果显示ꎬ抗病自交系 Ｙ３２ 的平均病级为 １􀆰 ５０ꎬ抗病

杂交种海禾 ２ 号的平均病级为 ２􀆰 １９ꎻ感病自交系

Ｙｅ４７８ 的平均病级为 ６􀆰 ８８ꎬ感病杂交种会单四号的

平均病级为 ６􀆰 ３１ꎮ ２０１８ 年的玉米灰斑病抗性鉴定

结果显示ꎬ抗病自交系 Ｙ３２ 的平均病级为 １􀆰 ００ꎬ抗
病杂交种海禾 ２ 号的平均病级为 ３􀆰 ２５ꎻ感病自交系

Ｙｅ４７８ 的平均病级为 ７􀆰 ６３ꎬ感病杂交种会单四号的

平均病级为 ７􀆰 ９４ꎮ 由此可见ꎬ在鉴定试验中抗病对

照、感病对照的发病病级适宜且二者间差异明显ꎬ说
明在本试验条件下得出的玉米灰斑病发病程度和鉴

定效果可以用来区分不同玉米材料的抗性差异ꎮ
对２０１７－２０１８ 年共有的 ２１８ 份玉米自交系的灰

斑病抗性鉴定结果进行方差分析ꎬ由表 １ 可见ꎬ材料

间以及年份与材料间互作的差异均达极显著水平ꎬ说
明玉米灰斑病表型与环境之间存在极显著互作ꎬ１０９
份热带 /亚热带玉米自交系和 １０９ 份温带玉米自交系

对玉米灰斑病的抗性均存在极显著差异ꎮ 正态分布

检验结果表明ꎬ２０１７－２０１８ 年玉米灰斑病表型的偏

度、峰度绝对值均小于 １ꎬ符合正态分布ꎬ２０１７－２０１８

年玉米灰斑病病级的频率分布直方图见图 １ꎮ

表 １　 关联群体玉米自交系灰斑病病级的方差分析

Ｔａｂｌｅ １　 Ｖａｒｉａｎｃｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｎ ｇｒａｙ ｌｅａｆ ｓｐｏｔ(ＧＬＳ) ｒａｔｅ ｏｆ ｍａｉｚｅ

ｉｎｂｒｅｄ ｌｉｎｅｓ ｉｎ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

材料类型 变异来源 自由度
平方和
(ＳＳ)

均方
(ＭＳ) Ｆ 值

热带 /
亚热带

年份 １ １.６８９ １.６８９ ０.６５２

重复 １ １１.２８４ １１.２８４ １８.５８９∗∗

材料 １０８ １ ４８０.０１１ １３.７０４ ５.２８６∗∗

年份×材料 １０８ ２７９.９９４ ２.５９３ ４.２７１∗∗

误差 ２１７ １３１.７２６ ０.６０７

温带 年份 １ ６.５６５ ６.５６５ １.８２６

重复 １ ０.９１７ ０.９１７ １.４４４

材料 １０８ ９４８.４５３ ８.７８２ ２.４４２∗∗

年份×材料 １０８ ３８８.３７３ ３.５９６ ５.６６２∗∗

误差 ２１７ １３７.８３３ ０.６３５
∗∗表示在 ０􀆰 ０１ 水平差异显著(Ｐ<０􀆰 ０１)ꎮ

　 　 在 ２０１７ 年ꎬ２３２ 份玉米自交系的灰斑病病级在

１.００~９􀆰 ００ 级均有分布ꎬ平均病级为 ４􀆰 ７９ 级ꎬ其中

高感材料(病级> ７􀆰 ００) ３７ 份ꎬ感病材料(５􀆰 ００<病

级≤７􀆰 ００)６３ 份ꎬ中抗材料(３􀆰 ００<病级≤５􀆰 ００) ５９
份ꎬ抗病材料(１􀆰 ００<病级≤３􀆰 ００) ６１ 份ꎬ高抗材料

(病级≤１􀆰 ００) １２ 份ꎮ 在 ２０１８ 年ꎬ２２５ 份玉米自交

系的灰斑病病级在１􀆰 ００~ ９􀆰 ００ 级均有分布ꎬ平均病

级为 ４􀆰 ９６ 级ꎬ其中高感材料 ３３ 份ꎬ感病材料 ６１ 份ꎬ
中抗材料 ５５ 份ꎬ抗病材料 ５７ 份ꎬ高抗材料 １９ 份ꎮ
综合２０１７－２０１８ 年的玉米灰斑病抗性鉴定结果可

知ꎬ２ 年都表现为抗病的材料有 ４４ 份ꎬ２ 年都表现为

高抗的材料有 ５ 份(分别为 ＤＴＭＡ２５、ＣＩＭＢＬ３２、ＣＩ￣
ＭＢＬ７０、ＧＥＭＳ１９、ＰＳ６１￣２０)ꎬ可以在玉米灰斑病抗病

育种中应用这 ５ 份高抗材料ꎮ
２.２　 全基因组分析

对 ２４１ 份玉米自交系的群体结构分析可知ꎬ△Ｋ
在 Ｋ＝２ 时出现第 １ 个峰值(图 ２ａ、图 ２ｂ)ꎬ将 ２４１ 份

玉米自交系划分成 ２ 个亚群ꎬ与系谱信息进行比对后

发现ꎬ第 １ 个亚群对应育种实践中的热带 /亚热带

(Ｔｒｏｐｉｃａｌ ａｎｄ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌꎬ ＴＳＴ)种质ꎬ第 ２ 个亚群对应

育种实践中的温带(Ｔｅｍｐｅｒａｔｅꎬ ＴＥＭ)种质ꎻ△Ｋ 在

Ｋ＝４ 时出现第 ２ 个峰值(图 ２ａ、图 ２ｃ)ꎬ说明该群体能

进一步被划分为 ４ 个亚群ꎬ对应系谱中这 ４ 个亚群分

别为 ＴＳＴ 群、温带坚秆(Ｓｔｉｆｆ ｓｔａｌｋ)群、温带非坚秆

(Ｎｏｎ￣ｓｔｉｆｆ ｓｔａｌｋ)群和温带唐四平头群ꎮ
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ａ:１􀆰 ００ꎻｂ:１􀆰 ５０ꎻｃ:２􀆰 ００ꎻｄ:２􀆰 ５０ꎻｅ:３􀆰 ００ꎻｆ:３􀆰 ５０ꎻｇ:４􀆰 ００ꎻｈ:４􀆰 ５０ꎻｉ:５􀆰 ００ꎻｊ:５􀆰 ５０ꎻｋ:６􀆰 ００ꎻｌ:６􀆰 ５０ꎻｍ:７􀆰 ００ꎻｎ:７􀆰 ５０ꎻｏ:８􀆰 ００ꎻｐ:８􀆰 ５０ꎻｑ:９􀆰 ００ꎮ
图 １　 玉米灰斑病病级的频率分布直方图

Ｆｉｇ.１　 Ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｈｉｓｔｏｇｒａｍ ｏｆ ＧＬＳ ｒａｔｅ ｉｎ ｍａｉｚｅ

ａ:△Ｋ 值图ꎬ横坐标为 Ｋ 值ꎬ纵坐标为△Ｋ 值ꎮ ｂ:Ｋ＝ ２ 时的群体结构图ꎮ ｃ:Ｋ ＝ ４ 时的群体结构图ꎮ ＴＳＴ 群:热带 / 亚热带群ꎬＴＥＭ 群:温带

群ꎬＳＳ 群:温带坚秆群ꎬＮＳＳ:温带非坚秆群ꎮ
图 ２　 ２４１ 份玉米自交系的群体结构

Ｆｉｇ.２　 Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｉｎ ｔｈｅ ２４１ ｍａｉｚｅ ｉｎｂｒｅｄ ｌｉｎｅｓ

　 　 分析结果表明ꎬ在Ｐ≤０􀆰 ００１ (－ｌｇＰ≥３)条件下ꎬ
２０１７ 年检测到 ２２ 个与抗性显著关联的 ＳＮＰ 位点ꎬ
２０１８ 年检测到 ２３ 个与抗性显著关联的 ＳＮＰ 位点ꎬ２
年均检测到的 ＳＮＰ 位点仅有 １ 个ꎬ对应标记为

ＡＸ８６２５９５２４(表 ２)ꎮ 通过查阅注释文件发现ꎬ在 ２ 年

内检测到的与玉米灰斑病抗性关联的 ４４ 个 ＳＮＰ 位点

中ꎬ有 １０ 个位点的注释信息位于基因间区域ꎬ其余 ３４
个有注释信息的 ＳＮＰ 位点共对应 ３１ 个基因ꎬ这 ３１ 个

基因分布在除 １０ 号染色体外的其他染色体上ꎬ其中

分布在 ６ 号染色体上的基因数最多ꎬ有 ６ 个ꎬ分布在 ４
号染色体上的基因数最少ꎬ仅有 １ 个ꎬ分布在其余染

色体上的基因数为２~４ 个ꎮ
２.３　 抗性基因与已知抗性 ＱＴＬ 比较

将本研究检测到的 ３１ 个基因与前人研究确定

的玉米灰斑病抗性 ＱＴＬ 区间进行比较ꎬ发现除了位

于 ｂｉｎ １􀆰 １１ 的 ２ 个基因(登录号:ＧＲＭＺＭ２Ｇ１６３９１２、
ＧＲＭＺＭ２Ｇ１５６５４３)和位于 ｂｉｎ ２􀆰 ０４ 的 １ 个基因(登

录号:ＧＲＭＺＭ２Ｇ１６１９３２)、位于 ｂｉｎ ５􀆰 ０２ 的 １ 个基因

(登录号:ＧＲＭＺＭ２Ｇ０５７１２９)外ꎬ其余 ２７ 个基因均

分布在前人研究的 ＱＴＬ 区间内(表 ３)ꎮ 虽然以上 ４
个基因不位于前人研究的 ＱＴＬ 区间内ꎬ但都与已定

位的 ＱＴＬ 相距不远ꎬ它们是否属于新的 ＱＴＬ 还有待

进一步研究确定ꎮ 其中 １ 号染色体上登录号为

ＧＲＭＺＭ２Ｇ１６３９１２ 的基因与 Ｚｈａｎｇ 等[２０]定位的 ＱＴＬ
区间的右标记 ｕｍｃ１５００ 在遗传图谱上只相距 ５４􀆰 ２０
ｃＭꎬ与闫伟等[３１]通过 ＱＴＬ 元分析定位的 ＱＴＬ 区间

右标记 ｉａｓ１３ａ 的距离更近ꎬ为 ４７􀆰 １２ ｃＭꎬ登录号为

ＧＲＭＺＭ２Ｇ１５６５４３ 的基因与闫伟等[３１] 通过 ＱＴＬ 元

分析定位的 ＱＴＬ 区间右标记 ｉａｓ１３ａ 相距 ９９􀆰 ５２ ｃＭꎻ
２ 号染色体上登录号为 ＧＲＭＺＭ２Ｇ１６１９３２ 的基因与

Ｂａｌｉｎｔ￣Ｋｕｒｔｉ 等[１８]定位的 ｍｍｐ１６７ ~ ｕｍｃ２２４９ ＱＴＬ 区

间的物理距离最近ꎬ为 ４３２ ｋｂꎻ５ 号染色体上登录号

为 ＧＲＭＺＭ２Ｇ０５７１２９ 的基因与 Ｂｅｎｓｏｎ 等[３２] 定位的

ＱＴＬ 区间右边界的物理距离只有 １４ ｋｂꎮ
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表 ２　 玉米灰斑病抗性关联显著性位点

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｓｉｎｇｌｅ ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍ (ＳＮＰ) ｌｏｃｉ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ＧＬＳ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ ｍａｉｚｅ

年份
单核苷酸多态性

(ＳＮＰ)标记
玉米 Ｂ７３ Ｖ３ 版上注释

的基因登录号
ｂｉｎ 碱基位置 Ｐ 值 －ｌｇＰ Ｒ２

２０１７ ＡＸ１１６８７３０７２ ＧＲＭＺＭ５Ｇ８８９９９９ ７.０４ １５６ １８２ ２７３ ９.５９×１０－５ ４.０１８ ３３５ ０.０７０ ７８７
ＡＸ９５６７８６１９ ＧＲＭＺＭ２Ｇ０８００４４ ９.０１ ７ ６２０ ７０４ ９.６８×１０－５ ４.０１４ ０７９ ０.０６５ ９８２
ＡＸ８６２６３９３４ ＧＲＭＺＭ２Ｇ０５７１２９ ５.０２ ８ １３４ ４１５ ９.９９×１０－５ ４.０００ ５１６ ０.０６５ ７１７
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ＡＸ８６２８１８２６ ＧＲＭＺＭ２Ｇ１６３９１２ １.１１ ２８８ ７４２ ２１２ ８.８２×１０－４ ３.０５４ ７６３ ０.０４７ ９３８
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３　 讨 论

３.１　 玉米灰斑病抗性鉴定与抗性种质培育

准确的抗性鉴定是抗病育种及抗病基因定位的

根本前提ꎮ 人工培养玉米灰斑病的病原菌较难ꎬ发
病要求的环境较难控制ꎬ而利用重病区的自然发病

原理是玉米灰斑病抗性鉴定的有效途径[３５]ꎮ 本试

验地点位于云南省保山市市郊(海拔１ ６００ ｍꎬ地理

坐标为 ２５°０８′Ｎꎬ９９°１０′Ｅ)ꎬ属于玉米灰斑病的重灾

区ꎬ当地气候温暖潮湿ꎬ田间相对湿度较高ꎬ并且土

壤属微酸性红壤ꎬ有利于病原菌的存活、侵染和在田

间发病流行ꎮ 目前ꎬ许多有关玉米灰斑病的研究都

将试验地点设在云南省保山市市郊[２０￣２１ꎬ２３]ꎬ而且已

有研究发现ꎬ该地区的玉米灰斑病病原菌为玉米尾

孢菌[２ꎬ８￣９]ꎮ 由此可见ꎬ本研究所选试验地点可以从

环境、气候、病原菌等方面为玉米尾孢菌灰斑病的发

生与流行提供条件ꎬ从而为本研究得到真实、可靠的

表型数据提供重要保障ꎮ
为了准确评估研究材料的抗病情况ꎬ本研究在

田间试验设计的基础上采用严格的措施控制试验误

差ꎬ一是将关联群体按照热带 /亚热带、温带种质分

为 ２ 组ꎬ组内采用随机区组设计ꎬ２ 次重复ꎻ二是设

置大量对照ꎬ每 ４０ 行放 １ 组对照(２ 个抗病对照材

料ꎬ２ 个感病对照材料)ꎬ以提高试验数据的准确性ꎮ
从试验结果看ꎬ对照材料抗病自交系 Ｙ３２ 在 ２０１７
年、２０１８ 年这 ２ 年的抗性鉴定结果中表现为一致抗

病ꎬ感病自交系 Ｙｅ４７８ 表现为一致感病ꎻ２０１７ 年 ２３２
份玉米自交系的平均病级为 ４.７９ 级ꎬ２０１８ 年 ２２５ 份

玉米自交系的平均病级为 ４.９６ 级ꎮ 方差分析结果

显示ꎬ玉米灰斑病表型不仅在玉米材料间表现出极

显著差异ꎬ在年份与材料互作间也表现出极显著差

异ꎮ 分析其原因ꎬ一方面由于玉米灰斑病抗性是由

许多 微 效 基 因 控 制 的 数 量 性 状ꎬ 易 受 环 境 影

响[１３￣１４]ꎻ另一方面ꎬ也与玉米灰斑病抗性评价标准

有关ꎮ 在本研究中ꎬ评价玉米灰斑病抗性采用的是

中国病害鉴定通用的叶斑病病级划分标准ꎬ即根据

发病叶片部位及发病面积进行分级ꎬ目前大多数玉

米灰 斑 病 研 究 都 采 用 这 个 方 法 进 行 抗 性 评

价[２０￣２１ꎬ２３]ꎬ该方法易于掌握和在田间实施ꎬ但是通过

目测叶片发病面积进行分级可能会存在一定的主观

性ꎬ要求调查者能准确识别玉米灰斑病并正确评价

其病级ꎮ 本研究在调查过程中采用 ２ 人独立评价的

方法ꎬ再取 ２ 人评价值的平均值代表该材料的病级ꎬ

以尽量避免因个人主观因素带来的表型误差ꎮ
尽管目前国内外在玉米灰斑病抗性种质鉴定方

面进行了大量研究ꎬ但是大多数都是针对玉蜀黍尾孢

菌灰斑病抗性种质鉴定ꎬ而且目前在世界范围内缺少

抗玉米尾孢菌灰斑病的种质资源ꎮ 本研究通过 ２ 年

的玉米尾孢菌灰斑病抗性鉴定ꎬ筛选出 ４４ 份抗病材

料和 ５ 份高抗材料ꎬ可以在玉米尾孢菌灰斑病的抗性

遗传改良中加以利用ꎮ 对这些材料的来源进行分析

发现ꎬ这些抗病材料大都来源于 ＣＩＭＭＹＴ(８２％)ꎮ 进

一步查看 ２４１ 份玉米自交系中所有来源于 ＣＩＭＭＹＴ
的材料发现ꎬ中抗及以上的材料占比达到了 ６６􀆰 ７％以

上ꎬ而 ＣＩＭＭＹＴ 种质基本上属于热带 /亚热带种质ꎬ表
明来源于热带 /亚热带的玉米种质对于玉米尾孢菌灰

斑病普遍具有较好的抗性ꎮ 吴纪昌等[１０]对来源广泛

的 ９１５ 份玉米自交系进行灰斑病抗性鉴定ꎬ发现其中

的高抗材料多数是从国外引进的具有热带 /亚热带血

缘的材料ꎮ Ｓｈｉ 等[３６￣３７]通过对玉米种质进行抗性鉴定

发现ꎬ在中国主要的玉米种质中ꎬ具有热带 /亚热带血

缘的 ＰＢ 种质对灰斑病的抗性表现较好ꎮ 综上ꎬ今后

应加强热带 /亚热带玉米种质的研究和应用ꎬ培育优

良的抗灰斑病玉米品种ꎮ
３.２　 玉米灰斑病抗性位点与候选基因预测

虽然本研究检测到的与玉米灰斑病抗性显著关

联的 ４４ 个 ＳＮＰ 位点中只有 １ 个位点在 ２ 年内均被

检测到ꎬ但与他人的研究结果进行比较可以发现ꎬ本
研究检测到的 ４４ 个 ＳＮＰ 位点中有 ３４ 个 ＳＮＰ 位点

对应 ３１ 个基因ꎬ分布在除 １０ 号染色体外的其余染

色体上ꎮ 由此可以推测ꎬ本研究通过关联分析得到

的玉米灰斑病抗性位点是真实有效的ꎬ同时也进一

步证明ꎬ玉米灰斑病抗性是由许多微效基因控制的

数量性状[１３￣１４]ꎮ 本研究检测到的 ４４ 个与玉米灰斑

病抗性显著关联的 ＳＮＰ 位点的表型贡献率都较低

(４.７２％~８􀆰 ４６％)ꎬ其中 ２０１７ 年、２０１８ 年重复检测

到的 ＳＮＰ 标记 ＡＸ８６２５９５２４ 的表型贡献率分别仅为

５􀆰 １５％、５􀆰 ４０％ꎮ 正是因为这些位点的表型贡献率

较小、极易受外界环境的影响ꎬ因此它们被重复检验

的难度较大ꎬ说明表型鉴定对于受微效基因控制的

数量性状研究极为重要ꎮ
将本研究检测到的位于已知玉米灰斑病 ＱＴＬ

区间内的 ２７ 个基因在生物信息数据库中进行比对ꎬ
共找到 ８ 个与植物抗病相关的基因ꎮ 其中登录号为

ＧＲＭＺＭ２Ｇ１６３４２６ 基因(ＴＲＡＭ / ＬＡＧ / ＣＲＮ８ ５ 基因ꎬ
简称 ＴＬＣ５)、登录号为 ＧＲＭＺＭ２Ｇ１３０２７８ 基因(内腔
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蛋白保留受体家族蛋白编码基因) 和登录号为

ＧＲＭＺＭ２Ｇ０６９１７７ 基因 (自噬相关蛋白 １８ 编码基

因)都可以通过调控细胞程序性死亡来参与植物免

疫反应[３８￣３９]ꎮ Ｐｅｉ 等[４０] 研究发现ꎬ自噬相关蛋白编

码基因在应对小麦白粉病的免疫反应中起着积极作

用ꎮ 登录号为 ＧＲＭＺＭ５Ｇ８８９９９９ 基因(激酶￣相互作

用激酶 １ 编码基因)和登录号为 ＧＲＭＺＭ２Ｇ３７４３０９
基因(富半胱氨酸受体样蛋白激酶 １０ 编码基因)都
包含丝氨酸 /苏氨酸激酶结构域(ＳＴＫ)ꎬ在植物免疫

系统中充当细胞表面受体并转导信号ꎬ以触发植物

的先天性免疫反应[４１￣４２]ꎮ 此外ꎬ许多研究都发现ꎬ
丝氨酸 /苏氨酸蛋白激酶在植物抗病方面有着重要

作用[４３￣４４]ꎮ 已有的研究结果也多次将丝氨酸 /苏氨

酸激 酶 基 因 作 为 玉 米 灰 斑 病 抗 性 的 候 选 基

因[３６ꎬ ４５￣４６]ꎮ 登录号为 ＧＲＭＺＭ２Ｇ０６８６６５ 基因(吡咯

啉￣５￣羧酸还原酶基因)参与植物脯氨酸合成代谢途

径ꎬ而游离脯氨酸可能在胁迫耐受和渗透调节中起

作用[４７￣４８]ꎮ 郭红莲等[４９]研究发现ꎬ游离脯氨酸含量

与玉米品种对灰斑病的抗性间呈正相关ꎮ 登录号为

ＧＲＭＺＭ２Ｇ００７３７２ 基因(五肽重复序列蛋白编码基

因)和登录号为 ＧＲＭＺＭ２Ｇ１００１４６ 基因(组蛋白脱

乙酰酶 ＨＤＴ２ 基因)都通过调控基因表达进而参与

到植物免疫防御过程中[５０￣５１]ꎬ在拟南芥、水稻中都

有这 ２ 个基因与抗病性相关的报道[５２￣５３]ꎮ 虽然有

报道表明ꎬ以上 ８ 个基因在植物中都有抗病防御的

功能ꎬ但是它们是否对玉米灰斑病具有抗性还需进

行相关基因的功能验证ꎮ 这 ８ 个候选基因不仅分别

位于不同染色体及其区段上ꎬ其抗病机制也各不相

同ꎬ并且其基因功能涉及信号转导、转录调控、物质

代谢和结构蛋白功能ꎬ暗示玉米灰斑病的抗病反应

是一个非常复杂的过程ꎬ可能涉及多种调控途径的

相互作用ꎬ因此在研究抗玉米灰斑病的过程中ꎬ还需

要挖掘更多抗性基因和抗性机制ꎮ
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Ｇｅｎｅｔｉｃ ｍａｐｐｉｎｇ ｏｆ ｇｒａｙ ｌｅａｆ ｓｐｏｔ (ＧＬＳ) ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｍａｉｚｅ
[Ｊ] . Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ａｎｄ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ ２００１ꎬ １０３: ７９７￣８０３.

[１８] ＢＡＬＩＮＴ￣ＫＵＲＴＩ Ｐ Ｊꎬ ＷＩＳＳＥＲ Ｒꎬ ＺＷＯＮＩＴＺＥＲ Ｊ Ｃ. Ｕｓｅ ｏｆ ｔｈｅ
ＩＢＭ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｆｏｒ ｐｒｅｃｉｓｅ ｍａｐｐｉｎｇ ｏｆ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｔｒａｉｔ ｌｏｃｉ ｆｏｒ
ｇｒａｙ ｌｅａｆ ｓｐｏｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ ｍａｉｚｅ [ Ｊ] . Ｃｒｏｐ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２００８ꎬ ４８
(５): １６９６￣１７０４.

[１９] ＰＯＺＡＲ Ｇꎬ ＢＵＴＲＵＩＬＬＥ Ｄꎬ ＳＩＬＶＡ Ｈ Ｄꎬ ｅｔ ａｌ. Ｍａｐｐｉｎｇ ａｎｄ ｖａｌ￣
ｉｄａｔｉｏｎ ｏｆ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｔｒａｉｔ ｌｏｃｉ ｆｏｒ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ Ｃｅｒｃｏｓｐｏｒａ ｚｅａ￣
ｍａｙｄｉｓ ｉｎｆｅｃｔｉｏｎ ｉｎ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｍａｉｚｅ (Ｚｅａ ｍａｙｓ Ｌ.)[Ｊ] . Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ
ａｎｄ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ ２００９ꎬ １１８(３): ５３３￣５６４.

[２０] ＺＨＡＮＧ Ｙꎬ ＸＵ Ｌꎬ ＦＡＮ Ｘ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. ＱＴＬ ｍａｐｐｉｎｇ ｏｆ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ
ｇｒａｙ ｌｅａｆ ｓｐｏｔ ｉｎ ｍａｉｚｅ [ Ｊ] . Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ａｎｄ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ
２０１２ꎬ １２５(８): １７９７￣１８０８.

[２１] ＸＵ Ｌꎬ ＺＨＡＮＧ Ｙꎬ ＳＨＡＯ Ｓ Ｑꎬ ｅｔ ａｌ. Ｈｉｇｈ￣ｒｅｓｏｌｕｔｉｏｎ ｍａｐｐｉｎｇ
ａｎｄ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｑＲｇｌｓ２ꎬ ａ ｍａｊｏｒ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｔｒａｉｔ ｌｏｃｕｓ ｉｎ￣
ｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｍａｉｚｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｇｒａｙ ｌｅａｆ ｓｐｏｔ[ Ｊ] . ＢＭＣ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏ￣
ｇｙꎬ ２０１４ꎬ １４: ２３０￣２４０.

[２２] ＢＥＲＧＥＲ Ｄ Ｋꎬ ＣＡＲＳＴＥＮＳ Ｍꎬ ＫＯＲＳＭＡＮ Ｊ Ｎꎬ ｅｔ ａｌ. Ｍａｐｐｉｎｇ
ＱＴＬ ｃｏｎｆｅｒｒｉｎｇ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ ｍａｉｚｅ ｔｏ ｇｒａｙ ｌｅａｆ ｓｐｏｔ ｄｉｓｅａｓｅ ｃａｕｓｅｄ
ｂｙ Ｃｅｒｃｏｓｐｏｒａ ｚｅｉｎａ[Ｊ] . ＢＭＣ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ ２０１４ꎬ １５: ６０.

[２３] ＬＩＵ Ｌꎬ ＴＡＮ Ｊꎬ ＺＨＡＮＧ Ｙ Ｄꎬ ｅｔ ａｌ. ＱＴＬ ｍａｐｐｉｎｇ ｆｏｒ ｇｒａｙ ｌｅａｆ
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ｓｐｏｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ ａ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｍａｉｚｅ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｄｉｓｅａｓｅꎬ
２０１６ꎬ １００(２): ３０４￣３１２.

[２４] ＨＥ Ｗ Ｚꎬ ＹＡＮＧ Ｌꎬ ＬＥＮＧ Ｙ Ｆꎬ ｅｔ ａｌ. ＱＴＬ ｍａｐｐｉｎｇ ｆｏｒ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ
ｏｆ ｍａｉｚｅ ｔｏ ｇｒｅｙ ｌｅａｆ ｓｐｏｔ[ Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｈｙｔｏｐａｔｈｏｌｏｇｙꎬ ２０１８ꎬ
１６６(３): １６７￣１７６.

[２５] ＷＡＮＧ Ｗ Ｙꎬ ＢＡＲＲＡＴＴ Ｂ Ｊꎬ ＣＬＡＹＴＯＮ Ｄ Ｇꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｏｍｅ￣
ｗｉｄｅ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ｓｔｕｄｉｅｓ: ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ａｎｄ ｐｒａｃｔｉｃａｌ ｃｏｎｃｅｒｎｓ [ Ｊ] .
Ｎａｔｕｒｅ Ｒｅｖｉｅｗ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ ２００５ꎬ ６: １０９￣１１８.

[２６] ＷＩＴＴＥ Ｊ Ｓ. Ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ｓｔｕｄｉｅｓ ａｎｄ ｂｅｙｏｎｄ[Ｊ] . Ａｎ￣
ｎｕａｌ Ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ Ｐｕｂｌｉｃ Ｈｅａｌｔｈꎬ ２０１０ꎬ ３１(１): ９￣２０.

[２７] ＺＨＵ Ｃ Ｓꎬ ＧＯＲＥ Ｍꎬ ＢＵＣＫＬＥＲ Ｅ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ｓｔａｔｕｓ ａｎｄ ｐｒｏｓｐｅｃｔｓ
ｏｆ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ｍａｐｐｉｎｇ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｇｅｎｏｍｅꎬ ２００８ꎬ １
(１): ５￣２０.

[２８] ＭＡＭＭＡＤＯＶ Ｊ Ａꎬ ＳＵＮ Ｘ Ｃꎬ ＧＡＯ Ｙ Ｘꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｏｍｂｉｎｉｎｇ ｐｏｗｅｒｓ
ｏｆ ｌｉｎｋａｇｅ ａｎｄ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ｍａｐｐｉｎｇ ｆｏｒ ｐｒｅｃｉｓｅ ｄｉｓｓｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ＱＴＬ
ｃｏｎｔｒｏｌｌｉｎｇ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｇｒａｙ ｌｅａｆ ｓｐｏｔ ｄｉｓｅａｓｅ ｉｎ ｍａｉｚｅ (Ｚｅａ ｍａｙｓ
Ｌ.)[Ｊ] . ＢＭＣ Ｇｅｎｏｍｉｃｓꎬ ２０１５ꎬ １６(１): ９１６￣９３１.

[２９] ＫＵＫＩ Ｍ Ｃꎬ ＳＣＡＰＩＭ Ｃ Ａꎬ ＲＯＳＳＩ Ｅ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｏｍｅ ｗｉｄｅ ａｓｓｏ￣
ｃｉａｔｉｏｎ ｓｔｕｄｙ ｆｏｒ ｇｒａｙ ｌｅａｆ ｓｐｏｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｍａｉｚｅ ｃｏｒｅ[Ｊ] .
ＰＬｏＳ Ｏｎｅꎬ ２０１８ꎬ １３(６): ｅ０１９９５３９.

[３０] 王晓鸣ꎬ石　 洁ꎬ晋齐鸣ꎬ等. 玉米病虫害田间手册———病虫害

鉴别与抗性鉴定 [ Ｍ]. 北京: 中国农业科学技术出版社ꎬ
２０１０: ８.

[３１] 闫　 伟ꎬ李　 元ꎬ宋茂兴ꎬ等. 玉米抗灰斑病 ＱＴＬ 元分析及其验

证[Ｊ] . 作物学报ꎬ ２０１６ꎬ ４２(５): ７５８￣７６７.
[３２] ＢＥＮＳＯＮ Ｊ Ｍꎬ ＰＯＬＡＮＤ Ｊ Ａꎬ ＢＥＮＳＯＮ Ｂ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ

ｇｒａｙ ｌｅａｆ ｓｐｏｔ ｏｆ ｍａｉｚｅ: ｇｅｎｅｔｉｃ ａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｅｌｕｃｉ￣
ｄａｔｅｄ ｔｈｒｏｕｇｈ ｎｅｓｔｅｄ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ｍａｐｐｉｎｇ ａｎｄ ｎｅａｒ￣ｉｓｏｇｅｎｉｃ ｌｉｎｅ ａ￣
ｎａｌｙｓｉｓ[Ｊ] . ＰＬｏＳ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ ２０１５ꎬ １１(３): ｅ１００５０４５.

[３３] ＺＷＯＮＩＴＺＥＲ Ｊ Ｃꎬ ＣＯＬＥＳ Ｎ Ｄꎬ ＫＲＡＫＯＷＳＫＹ Ｍ Ｄꎬ ｅｔ ａｌ. Ｍａｐ￣
ｐｉｎｇ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｔｒａｉｔ ｌｏｃｉ ｆｏｒ ｔｈｒｅｅ ｆｏｌｉａｒ ｄｉｓｅａｓｅｓ ｉｎ ａ
ｍａｉｚｅ ｒｅｃｏｍｂｉｎａｎｔ ｉｎｂｒｅｄ ｌｉｎｅ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ￣ｅｖｉｄｅｎｃｅ ｆｏｒ ｍｕｌｔｉｐｌｅ
ｄｉｓｅａｓｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ? [Ｊ] . Ｐｈｙｔｏｐａｔｈｏｌｏｇｙꎬ ２０１０ꎬ １００(１): ７２￣７９.

[３４] ＪＩＮＥＳ Ｍ Ｐ. Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｔｒａｉｔ ｌｏｃｉ (ＱＴＬ) ｆｏｒ ｇｒａｙ
ｌｅａｆ ｓｐｏｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅꎬ ｍａｔｕｒｉｔｙꎬ ａｎｄ ｇｒａｉｎ ｙｉｅｌｄ ｉｎ ａ ｓｅｍｉ￣ｔｒｏｐｉｃａｌ
ｒｅｃｏｍｂｉｎａｎｔ ｉｎｂｒｅｄ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｍａｉｚｅ [ Ｄ ]. Ｎｏｒｔｈ Ｃａｒｏｌｉｎａꎬ
ＵＳＡ: Ｎｏｒｔｈ Ｃａｒｏｌｉｎａ Ｓｔａｔｅ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ ２００４:５５￣６９.

[３５] 谭　 静ꎬ罗　 吉ꎬ孙彩梅ꎬ等. 玉米灰斑病抗性种质与基因位点

的研究进展[Ｊ] . 种子ꎬ ２０１９ꎬ ３８(８): ５７￣６０ꎬ６４.
[３６] ＳＨＩ Ｌ Ｙꎬ ＬＶ Ｘ Ｌꎬ ＷＥＮＧ Ｊ Ｆꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｅｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ａｎｄ

ｌｉｎｋａｇｅ ｄｉｓｅｑｕｉｌｉｂｒｉｕｍ ｍａｐｐｉｎｇ ｏｆ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｇｒａｙ ｌｅａｆ ｓｐｏｔ ｉｎ
ｍａｉｚｅ (Ｚｅａ ｍａｙｓ Ｌ.) [ Ｊ] . Ｔｈｅ Ｃｒｏｐ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２０１４( Ｚ１): １３２￣
１４３.

[３７] 刘可杰ꎬ董怀玉ꎬ姜　 钰ꎬ等. ３００ 份玉米种质对两种灰斑病菌

的抗性评价[Ｊ] . 玉米科学ꎬ ２０１８ꎬ ２６(４): １６２￣１６５.
[３８] ＴＡＫＡＨＡＳＨＩ Ｙꎬ ＢＥＲＢＥＲＩＣＨ Ｔꎬ ＫＡＮＺＡＫＩ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ｓｅｒｉｎｅ

ｐａｌｍｉｔｏｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅꎬ ｔｈｅ ｆｉｒｓｔ ｓｔｅｐ ｅｎｚｙｍｅ ｉｎ ｓｐｈｉｎｇｏｌｉｐｉｄ ｂｉｏｓｙｎ￣
ｔｈｅｓｉｓꎬ ｉｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｎｏｎ￣ｈｏｓｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ[Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔ￣Ｍｉ￣
ｃｒｏｂｅ Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓꎬ ２００９ꎬ ２２(１): ３１￣３８.

[３９] ＸＵ Ｇ Ｙꎬ ＬＩ Ｓ Ｚꎬ ＸＩＥ Ｋꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐｌａｎｔ ＥＲＤ２ ‐ ｌｉｋｅ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｆｕｎｃ￣

ｔｉｏｎ ａｓ ｅｎｄｏｐｌａｓｍｉｃ ｒｅｔｉｃｕｌｕｍ ｌｕｍｉｎａｌ ｐｒｏｔｅｉｎ ｒｅｃｅｐｔｏｒｓ ａｎｄ ｐａｒｔｉｃｉ￣
ｐａｔｅ ｉｎ ｐｒｏｇｒａｍｍｅｄ ｃｅｌｌ ｄｅａｔｈ ｄｕｒｉｎｇ ｉｎｎａｔｅ ｉｍｍｕｎｉｔｙ [ Ｊ] . Ｔｈｅ
Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２０１２ꎬ ７２(１): ５７￣６９.

[４０] ＰＥＩ Ｄꎬ ＺＨＡＮＧ Ｗꎬ ＳＵＮ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ａｕｔｏｐｈａｇｙ￣ｒｅ￣
ｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓ ＡＴＧ４ ａｎｄ ＡＴＧ８ ｆｒｏｍ ｗｈｅａｔ ( Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ Ｌ.)
ａｎｄ ｐｒｏｆｉｌｉｎｇ ｏｆ ｔｈｅｉｒ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ｔｏ ｂｉｏｔｉｃ ａｎｄ
ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓｅｓ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ Ｒｅｐｏｒｔｓꎬ ２０１４ꎬ ３３ ( １０): １６９７￣
１７１０.

[４１] ＡＦＺＡＬ Ａ Ｊꎬ ＷＯＯＤ Ａ Ｊꎬ ＬＩＧＨＴＦＯＯＴ Ｄ Ａ. Ｐｌａｎｔ ｒｅｃｅｐｔｏｒ￣ｌｉｋｅ
ｓｅｒｉｎｅ ｔｈｒｅｏｎｉｎｅ ｋｉｎａｓｅｓ: ｒｏｌｅｓ ｉｎ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ａｎｄ ｐｌａｎｔ ｄｅｆｅｎｓｅ[ Ｊ] .
Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔ￣Ｍｉｃｒｏｂｅ Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓꎬ ２００８ꎬ ２１(５): ５０７￣５１７.

[４２] ＳＥＫＨＷＡＬ Ｍ Ｋꎬ ＬＩ Ｐ Ｃꎬ ＬＡＭ Ｉꎬ ｅｔ ａｌ. Ｄｉｓｅａｓｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｇｅｎｅ
ａｎａｌｏｇｓ (ＲＧＡｓ) ｉｎ ｐｌａｎｔｓ[ Ｊ] . Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ ２０１５ꎬ １６(８): １９２４８￣１９２９０.

[４３] ＺＨＯＵ Ｔꎬ ＦＡＮ Ｍ Ｘꎬ ＩＲＦＡＮ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ
ＳＴＫ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ａｎｄ Ｕｓｐ ｄｏｍａｉｎ ｉｎ ｍａｉｚｅ[Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙ
Ｒｅｐｏｒｔｓꎬ ２０１４ꎬ ４１(１２): ８２７３￣８２８４.

[４４] ＫＲＩＳＨＮＡＮ Ａꎬ ＭＡＨＡＤＥＶＡＮ Ｃꎬ ＭＡＮＩ Ｔꎬ ｅｔ ａｌ. Ｖｉｒｕｓ￣ｉｎｄｕｃｅｄ
ｇｅｎｅ ｓｉｌｅｎｃｉｎｇ (ＶＩＧＳ) ｆｏｒ ｅｌｕｃｉｄａｔｉｏｎ ｏｆ ｐａｔｈｏｇｅｎ ｄｅｆｅｎｓｅ ｒｏｌｅ ｏｆ
ｓｅｒｉｎｅ / ｔｈｒｅｏｎｉｎｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ ｉｎ ｔｈｅ ｎｏｎ￣ｍｏｄｅｌ ｐｌａｎｔ Ｐｉｐｅｒ ｃｏｌｕｂ￣
ｒｉｎｕｍ Ｌｉｎｋ. [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ Ｔｉｓｓｕｅ ａｎｄ Ｏｒｇａｎ Ｃｕｌｔｕｒｅꎬ ２０１５ꎬ
１２２(２): ２６９￣２８３.

[４５] 宋军锋ꎬ陈　 华ꎬ田志强ꎬ等. 玉米灰斑病抗病 ＱＴＬ 鉴定和效应

分析[Ｊ] . 河南农业大学学报ꎬ ２０１９ꎬ ５３(５): ６７７￣６８２.
[４６] ＹＵ Ｙꎬ ＳＨＩ Ｊ Ｙꎬ ＬＩ Ｘ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｒｅｖｅａｌｓ ｔｈｅ

ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｏｆ ｔｈｅ ｄｅｆｅｎｓｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｇｒａｙ ｌｅａｆ ｓｐｏｔ ｄｉｓ￣
ｅａｓｅ ｉｎ ｍａｉｚｅ[Ｊ] . ＢＭＣ Ｇｅｎｏｍｉｃｓꎬ ２０１８ꎬ １９(１): ７４２￣７５８.

[４７] ＳＺＡＢＡＤＯＳ Ｌꎬ ＳＡＶＯＵＲÉ Ａ. Ｐｒｏｌｉｎｅ: ａ ｍｕｌｔｉｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ａｍｉｎｏ
ａｃｉｄ[Ｊ] . Ｔｒｅｎｄｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０１０ꎬ １５(２): ８９￣９７.

[４８] ＶＥＲＳＬＵＥＳ Ｐ Ｅꎬ ＳＨＡＲＭＡ Ｓ. Ｐｒｏｌｉｎｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ａｎｄ ｉｔｓ ｉｍｐｌｉｃａ￣
ｔｉｏｎｓ ｆｏｒ ｐｌａｎｔ￣ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ[Ｊ] . Ｔｈｅ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ Ｂｏｏｋꎬ
２０１０ꎬ ２０１０(８): ｅ０１４０.

[４９] 郭红莲ꎬ陈　 捷ꎬ高增贵. 游离脯氨酸在玉米灰斑病抗性机制

中作用的研究[Ｊ] . 玉米科学ꎬ ２００３ꎬ １１(１): ８３￣８５.
[ ５０] ＣＨＥＮ Ｚ Ｊꎬ ＴＩＡＮ Ｌ. Ｒｏｌｅｓ ｏｆ ｄｙｎａｍｉｃ ａｎｄ ｒｅｖｅｒｓｉｂｌｅ ｈｉｓｔｏｎｅ

ａｃｅｔｙｌａｔｉｏｎ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ａｎｄ ｐｏｌｙｐｌｏｉｄｙ[Ｊ] . Ｂｉｏｃｈｉｍ Ｂｉｏ￣
ｐｈｙｓ Ａｃｔａꎬ ２００７ꎬ １７６９(５ / ６): ２９５￣３０７.

[５１] ＳＥＫＨＷＡＬ Ｍ Ｋꎬ ＬＩ Ｐꎬ ＬＡＭ Ｉꎬ ｅｔ ａｌ. Ｄｉｓｅａｓｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｇｅｎｅ ａｎ￣
ａｌｏｇｓ (ＲＧＡｓ) ｉｎ ｐｌａｎｔｓ [ Ｊ] . Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ ２０１５ꎬ １６(８): １９２４８￣１９２９０.

[５２] ＳＯＮＧ Ｄ Ｈꎬ ＬＩ Ｇ Ｊꎬ ＳＯＮＧ Ｆ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ
ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＯｓＢＩＳＥＲＫ１ꎬ ａ ｇｅｎｅ ｅｎｃｏｄｉｎｇ ａ ｌｅｕｃｉｎｅ￣
ｒｉｃｈ ｒｅｐｅａｔ ｒｅｃｅｐｔｏｒ￣ｌｉｋｅ ｋｉｎａｓｅꎬ ｄｕｒｉｎｇ ｄｉｓｅａｓｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｒｅｓｐｏｎ￣
ｓｅｓ ｉｎ ｒｉｃｅ[ Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙ Ｒｅｐｏｒｔｓꎬ ２００８ꎬ ３５(２): ２７５￣
２８３.

[５３] ＰＡＲＫ Ｙ Ｊꎬ ＬＥＥ Ｈ Ｊꎬ ＫＷＡＫ Ｋ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. ＭｉｃｒｏＲＮＡ４００￣ｇｕｉｄｅｄ
ｃｌｅａｖａｇｅ ｏｆ ｐｅｎｔａｔｒｉｃｏｐｅｐｔｉｄｅ ｒｅｐｅａｔ ｐｒｏｔｅｉｎ ｍＲＮＡｓ ｒｅｎｄｅｒｓ Ａｒａｂｉ￣
ｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ｍｏｒｅ ｓｕｓｃｅｐｔｉｂｌｅ ｔｏ ｐａｔｈｏｇｅｎｉｃ ｂａｃｔｅｒｉａ ａｎｄ ｆｕｎｇｉ
[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ ａｎｄ Ｃｅｌｌ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１４ꎬ ５５(９): １６６０￣１６６８.

(责任编辑:徐　 艳)

１８３１谭　 静等:玉米尾孢菌灰斑病抗性种质鉴定及其抗性基因分析




