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摘要：【目的】小麦品种 Saar 由 CIMMYT 育成，在欧洲、亚洲和南美洲对小麦叶锈、条锈和白粉病均表现出

很高的成株抗性，发掘其成株抗叶锈 QTL 对于选育持久抗锈品种有重要作用。【方法】以 Avocet 与 Saar 杂交的

109 个 F6代重组自交系为材料，利用 142 个 SSR 标记和 209 DArT（Diversity Arrays Technology）标记构建连锁

图，对 Saar 和 Avocet 的成株抗性进行 QTL 分析。试验材料于 2006－2007 年度种植在河北保定和河南新乡两个试

验点，调查各个家系对叶锈病的成株抗性。【结果】由 351 个位点组成的遗传连锁图，覆盖小麦 21 个连锁群，全

长 3 083 cM。采用复合区间作图法进行叶锈成株抗性的 QTL 分析，在 1BL、2DS、5BL、6AL 和 7DS 染色体上发现

了 5 个抗叶锈病 QTL，分别解释 4.5%～6.4%、12.2%～12.5%、4.9%～11.2%、4.9%～7.8%和 14.0%～67.6%的表型

变异。【结论】叶锈成株抗性基因及其紧密连锁分子标记的发掘，将为小麦抗叶锈病育种的分子标记辅助选择（MAS）

提供理论和技术支持。 
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Abstract: 【Objective】 The CIMMYT wheat cultivar Saar has exhibited a high level of adult-plant resistance to leaf rust, 

stripe rust and powdery mildew in Europe, Asia, and South America, and identification of its QTL for leaf rust resistance will play an 
important role in breeding wheat cultivars for durable resistance. 【Method】 A total of 142 SSR and 209 DArT markers were used to 
map QTL for resistance to leaf rust in a recombinant inbred line (RIL) population with 109 F6 families derived from the cross 
Avocet/Saar. The field trials were conducted in Baoding, Hebei province and Xinxiang, Henan province in 2006－2007 cropping 
season. 【Result】 Linkage analysis indicated that the genetic map consisting of 142 SSR markers and 209 DArT markers covered 21 
wheat linkage group with a total genetic distance of 3083 cM. Using composite interval mapping (CIM), five QTLs for resistance to 
leaf rust were detected on chromosomes 1BL, 2DS, 5BL, 6AL and 7DS, explaining 4.5%-6.4%, 12.2%-12.5%, 4.9%-11.2%, 
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4.9%-7.8%, and 14.0%-67.6% of phenotypic variance, respectively. 【Conclusion】 The QTLs and their closely linked molecular 
markers identified in this study will benefit to marker-assisted selections and wheat germplasm enhancement in breeding wheat 
cultivars for leaf rust resistance. 

Key words: common wheat (Triticum aestivum L.); leaf rust; adult-plant resistance; QTL mapping 
 

0  引言 

【研究意义】小麦叶锈病是由小麦叶锈菌

（Puccinia tirticina）引起的真菌病害，该病害在世界

许多国家及中国的不同小麦主产区均有不同程度的发

生，是影响中国小麦生产的重要因子，严重时可造成

5%～15%甚至更大的产量损失[1]。选育和利用抗病品

种是控制小麦叶锈病最经济有效且对环境安全的重要

手段。加强小麦品种及其遗传资源的抗病性研究，对

于病害持续控制、确保小麦安全生产至关重要。小麦

品种抗病基因研究是抗病育种及抗病基因合理布局的

基础工作，探明品种和抗源所具有的抗病基因，对了

解抗源的遗传多样性具有重要意义。【前人研究进展】

小麦对叶锈病的抗性有两种，目前研究最多的防卫体

系是小种专化抗性（race-specific resistance），即宿主

的一个抗性基因与病原生理小种的一个无毒基因之间

产生的特异性相互作用，从而限制该病原菌小种的进

一步侵染，属单基因抗性。这种抗性一般很脆弱，经

常因病原菌的变化而丧失；另一种是非小种专化抗性，

一般在成株期表现，又叫成株抗性（ adult-plant 
resistance，APR）或慢锈性（slow rusting resistance）。

这种抗性一般受多基因控制，表现为数量性状，没有

明显的生理小种专化性，也被称作“水平抗性”或“田

间抗性”[2]。这些控制数量性状的基因构成数量性状

位点（quantitative trait loci），具有多基因抗性的品种

对多数生理小种都有一定的抗性，但都不是完全免疫

的。对于每个生理小种，其选择压力大大降低，寄主

与病原菌处于共存状态，不易引起病原菌发生新的变

异，因而，慢病性品种的抗性较小种专化抗性更持久。

在流行组分上，慢病性表现出侵染率低、潜育期长、

孢子堆小、产孢量少等特点[3]。遗传研究表明慢病性

抗性受多基因控制[4-5]，表现为持久抗病性（durable 
resistance）[6]。如中国的地方品种平原 50 及美国北部

的地方品种 Anza 和来自于墨西哥的 Pavon76 均对小

麦条锈病显示出良好、稳定、持久的抗性。美国小麦

品种 Knox 及其衍生系（如 Massey）在大面积推广之

后保持抗性长达 20 年[7-8]，表现出持久的白粉病抗性。

目前已知的小麦慢叶锈性基因有 Lr34[9]和 Lr46[10]。

Lr34 来自南美洲巴西的一个老品种 Frontana，与 Yr18
以及一个抗大麦黄矮病毒侵染的基因连锁[11-12]。Singh
等[13]的研究证实，慢锈基因 Lr34 与其它 2～3 个加性

微效基因共同作用可以提供很好的抗性，而且这种抗

性比较持久。Dyck[14]将 Lr34 定位在 7D 染色体，Nelson
等[15]检测出两个抗叶锈 QTL，其中一个在 7DS 上 Lr34
位置处，另一个在 2BS 上，每 1 个都能解释 45%的表

型变异。Schnurbusch 等[16]利用对叶锈具有较高抗性的

瑞士冬小麦品种 Forno 进行 QTL 分析，把主效 QTL
定位于 7DS 的 Lr34 处，可解释表型变异的 32.6%。

Messmer 等 [17]发现了来自于 Forno 的另一个主效

QTL，并将其定位于 7BL，可解释 35%的表型变异，

同时，William 等[18]和 Faris 等[19]也在各自的试验中检

测到了位于 7BL 上的抗叶锈 QTL。Singh 等[10]通过对

Pavon76 和感病亲本杂交的 F3、F5代及 F3与感病亲本

回交的 BC2F3、BC3F3代进行抗性分析，将一慢叶锈基

因定位在 1B 染色体上，定名为 Lr46，这是第二个正

式命名的慢叶锈基因。William 等 [20]发现了一个与

Lr46 连锁的 AFLP 标记 PstAAgMseCTA-1，并将 Lr46
定位到 1B 染色体长臂的末端，同时发现 Lr46 与慢条

锈基因 Yr29 紧密连锁。虽然 Lr34 和 Lr46 具有持久抗

性，但随着病原菌的长期发展，其也有被克服的危   
险[21]，虽然这种克服不像小种专化抗性那样迅速的出

现，但发掘新的慢锈性抗病资源也很重要。将不同成

株抗性基因如 Lr12、Lr22a、Lr22b 等聚合到品种中将

产生更为持久的叶锈抗性[22]。分子标记的不断发展为

筛选叶锈成株抗性材料提供了有利工具，特别是近些

年来分子标记和 BSA 分析方法的发展和应用，在小麦

抗病性 QTL 研究方面取得了长足进展。【本研究切入

点】与质量抗病基因比，目前所发现的数量抗叶锈

QTL 很有限，与其在抗病育种中的重要作用和广阔的

应用前景很不相称，所以有必要开发更多更有效的

QTL 及其相关分子标记。【拟解决的关键问题】小麦

品种 Saar 由 CIMMYT 育成，在欧洲、亚洲和南美洲

对叶锈病、条锈病和白粉病均表现出很高的成株抗性，

是一个很好的小麦抗性资源 [23]。Lillemo 等 [23-24]在

Avocet/Saar 中发现了 4 个与慢白粉性有关的 QTL，其
中 3 个来自 Saar，同时对来自 Avocet/Saar 的 113 个
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F6重组自交系进行研究，发现这些家系对叶锈病、条

锈病和白粉病的抗性有很高的相关性，表明这些抗性

可能受控于相关的遗传因子。由于 Saar 表现叶尖坏死

症状，推测其中含有 Lr34，而 Lr34 可能具有一因多

效的作用。本研究旨在发掘在国内尚未大面积种植和

鉴定抗性的 Saar 叶锈成株抗性 QTL 及其紧密连锁的

分子标记，为中国小麦抗病育种提供优良的抗源。 

1  材料与方法 

1.1  试验材料 

澳大利亚小麦品种 Avocet 和 CIMMYT 小麦品种

Saar 杂交的 109 个 F6重组自交系（RILs）由挪威生命

科学技术大学 Lillemo 博士提供。Saar 苗期感叶锈菌

小种 THTT（04-15-8），成株期表现中抗或中感（侵

染型），具有较低的严重度。Avocet 苗期成株期均高

感叶锈菌 THTT 小种。 
1.2  田间试验 

2006－2007年度将 109个家系及亲本种植在河北

保定河北农业大学试验地和河南新乡农业科学院试验

地，采用完全随机区组设计，3 次重复，单行区，行

长 1.5 m，每行点播 100 粒，行距 0.3 m。每 10 行种

植 1 行高感品种 Thatcher 作对照，与试验材料垂直种

植 Thatcher 作诱发行以保证充分接种。保定试验点春

播，新乡试验点秋播。 
1.3  叶锈菌接种 

在两个试验点的田间小麦拔节后（新乡点在 4 月

初，保定点在 4 月中旬），将叶锈菌小种 THTT 配制

成 0.05%吐温 20（Tween-20）的孢子悬浮液，傍晚时

用微量喷雾器均匀喷洒在诱发行的麦株上，立即盖上

塑料薄膜保湿，次日晨揭开薄膜。接种后多次浇水，

保持田间湿度，并增施氮肥为发病创造有利条件。 
1.4  叶锈病鉴定 

接种 1 个月后，待对照品种 Thatcher 发病严重度 

（锈菌病斑面积占叶片总面积的百分率）达 50%以上

时进行田间叶锈发病调查。新乡、保定分别于 5 月 16
日、5 月 24 日开始第一次调查，按常规分级标准目测

病害平均严重度和侵染型，侵染型按 0、0；、1、2、
3、4 划分为 6 级。每隔 7 d 调查 1 次，共调查 3－5
次，到叶片严重度不再变化为止。 

病程曲线下面积（area under the disease progress 
curve，AUDPC）用下列公式[6]计算： 

 n  
AUDPC= ∑ [(Xi+1+Xi)/2][Ti+1－Ti] 
 i=1 

其中，n=总调查次数，Xi=第 i 次调查的严重度，Ti

为第 i 次调查的时间。 
发病高峰时最后一次调查的严重度即最终严重度

（final disease severity，FDS）和相对 AUDPC（各株

系 AUDPC/对照 AUDPC）用于统计分析和 QTL 分析。 
1.5  遗传图谱的构建 

用 142 个 SSR 标记和 209 个 DArT 标记对群体进

行分析。用软件 Map Manager QTXb20 进行连锁分析，

用 Kosambi 函数将标记间的重组交换率转换为遗传图

距单位（cM）。 
1.6  统计分析和 QTL 分析 

用 SAS 软件进行基本统计分析和方差分析。用

QTL Cartographer2.5 软件进行 QTL 分析，LOD 阈值

为 2.5。 

2  结果与分析 

2.1  群体叶锈抗性分析 

2006－2007 年度保定和新乡两个试验点重组自

交系群体的鉴定结果见表 1 和图 1。保定试验点总体

发病较新乡重，但总发病趋势基本一致。保定和新乡

两个试验点 FDS 的方差分析见表 2，群体各株系间和

地点间差异均极显著，说明基因型和环境共同影响小

麦对叶锈病抗性的表达。

 

表 1 （Avocet×Saar）RILs 群体田间叶锈病 FDS 统计参数 

Table 1  The final disease severity of leaf rust from the population of (Avocet × Saar) RILs in Baoding and Xinxiang 

地点 
Location 

性状 
Trait 

最小值 
Minimum 

最大值 
Maximum 

 变幅 
 Range 

均值 
Mean 

变异系数 
CV（%） 

偏斜度 
Skewness 

FDS 30.0 100.0 70.0 78.3 19.0 -0.67 保定 Baoding 

AUDPC 303.0 1 120.0 817.0 812.4 21.3 -0.44 

FDS 4.0 95.0 91.0 55.0 59.6 -0.16 新乡 Xinxiang 

AUDPC 27.0 925.0 898.0 433.4 68.0 0.09 
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P1: Saar        P2: Avocet 

 

图 1  F6重组自交系的 FDS 分布图 

Fig. 1  Distribution of FDS in F6 RIL population 

 
表 2  两地最终严重度的方差分析 

Table 2  Analysis of variance of leaf rust severity between the two locations 

变异来源 
Source 

自由度 
df 

方差 
MS 

F 值 
F value 

P 
 

环境 Environment 1 88550.61 483.42** ＜0.000 1 

重复 Replicate 2 424.68 2.32 0.099 6 

基因型 Genotype 108 3131.95 17.1** ＜0.000 1 

基因型×环境 Genotype × Environment 108 753.91 4.12** ＜0.000 1 

误差 Error 434 183.18   

**表示差异达 1%显著水平   ** Significance at the 1% level 

 
2.2  叶锈成株抗性 QTL 分析 

根据河北保定和河南新乡两个试验点的 rAUDPC
和 FDS，用 QTL Cartographer 2.5 分别进行 QTL 分析，

共发现了 5 个控制小麦叶锈成株抗性的 QTL 位点，分

别位于 1BL、2DS、5BL、6AL、7DS 上（参考相应标

记在染色体上的位置，见网站：http://wheat.pw.usda. 
gov/ggpages /DEM/ggtabledefs.html）。在两种环境下

都可检测到的 QTL 为 3 个，分别位于 5BL、6AL 和

7DS，只能在保定点检测到的一个 QTL 位于 2DS，只

能在新乡检测到的一个 QTL 位于 1BL。各位点对抗病

性的影响及其遗传效应见表 3，QTL 在染色体上的位

置如图 2 所示。以 FDS 为鉴定指标，保定点检测到的

QTL 分别位于 2DS（标记区间 Xbarc124－Xgwm296a）、
5BL（标记区间 XDuPw205－XDuPw395）、7DS（标记

区间 Xgwm1220－wPt3328）上，加性效应分别为－5.88、
－7.32 和－8.36，分别解释 12.2%、11.2%和 16.4%的

表型变异；新乡点检测到的 QTL 分别位于 5BL（标记

区间 DuPw395 － Xgwm777 ）、 6AL （标记区间

Xgwm617a－Xgwm169）、7DS（标记区间 Xbarc126

－Xgwm295）上，加性效应分别为－7.27、9.82 和－28.34，
分别解释 4.9%、7.8%和 67.6%的表型变异。以 rAUDPC
为鉴定指标，保定点检测到的 QTL 分别位于 5BL（标

记区间 XDuPw395－Xgwm777）、6AL（wPt8011－
wPt8124）、2DS（标记区间 Xbarc124－Xgwm296a）、

7DS（标记区间 Xgwm1220－wPt3328）上，加性效应

分别为－0.59、0.46、－0.70 和－1.28，分别解释 8.7%、

4.9%、12.5%和 41.0%的表型变异；新乡点检测到的

QTL 分别位于 1BL（标记区间 Xhbe248－Xwmc44）、

6AL（标记区间 Xgwm617a－Xgwm169）、7DS（标记

区间 Xgwm1220－wPt3328）上，加性效应分别为－

1.00、1.12 和－3.34，分别解释表型变异的 6.4%、7.0%
和 65.7%。在这 5 个抗叶锈病 QTL 中，6AL 上的来自

母本 Avocet，其它 4 个均来自父本 Saar。 

3  讨论 

（1）本研究对 CIMMYT 小麦品种 Saar 进行叶锈

成株抗性 QTL 分析，不同环境下都能检测到的 QTL
分别位于 5BL、6AL 和 7DS 染色体上，这 3 个 QTL 受



392                中  国  农  业  科  学    42 卷 

 

 

 



2 期              张利军等：CIMMYT 小麦品种 Saar 的叶锈成株抗性 QTL 分析 393 

 



394                中  国  农  业  科  学    42 卷 

 

图 2  控制叶锈成株抗性 QTL 的位置 

Fig. 2  The positions of the quantitative trait loci (QTLs) conferring adult-plant resistance to leaf rust 
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表 3  复合区间作图法检测 rAUDPC 和 FDS 的 QTL 

Table 3  QTLs for rAUDPC and FDS based on the composite interval mapping analysis 

病情指标 
Disease parameter 

染色体 
Chr. 

标记区间 
Inter. & marker 

位置 
Pos.(cM) 

LOD 值 
LOD score 

加性效应 
Additive 

贡献率 
Var.(%) 

保定 FDS 
Baoding FDS 

2DS 
5BL 
7DS 
7DS 

Xbarc124－Xgwm296a 
XDuPw205－XDuPw395 
Xgwm295－XcsLV34 
Xgwm1220－wPt3328 

8.0 
152.8 
34.0 
46.0 

3.4 
3.3 
4.9 
4.4 

-5.88 
-7.32 
-7.46 
-8.36 

12.2 
11.2 
14.0 
16.4 

新乡 FDS 
Xinxiang FDS 

5BL 
6AL 
6AL 
7DS 
7DS 
7DS 

XDuPw395－Xgwm777 
wPt8011－wPt8124 
Xgwm617a－Xgwm169 
Xbarc126－Xgwm295 
XcsLV34－Xswm10 
Xgwm1220－wPt3328 

154.9 
12.1 
20.0 
22.1 
35.7 
44.0 

3.4 
4.0 
4.4 

21.1 
30.7 
30.0 

-7.27 
7.92 
9.82 

-28.34 
-26.10 
-28.50 

4.9 
5.3 
7.8 

67.6 
61.3 
67.5 

保定 rAUDPC 
Baoding rAUDPC 

2DS 
5BL 
6AL 
7DS 
7DS 
7DS 

Xbarc124－Xgwm296a 
XDuPw395－Xgwm777 
wPt8011－wPt8124 
Xbarc126－Xgwm295 
XcsLV34－Xswm10 
Xgwm1220－wPt3328 

2.01 
154.9 
12.1 
24.1 
35.7 
42.0 

5.0 
4.5 
2.8 
7.98 

16.4 
13.2 

-0.70 
-0.59 
0.46 

-1.20 
-1.23 
-1.28 

12.5 
8.7 
4.9 

37.2 
38.7 
41.0 

新乡 rAUDPC 
Xinxiang rAUDPC 

1BL 
1BL 
1BL 
6AL 
6AL 
6AL 
7DS 
7DS 
7DS 
7DS 

Xgwm140－Xstm737 
Xhbe248－Xwmc44 
Xhbg262－wPt2526 
Xwmc475b－Xwmc256 
Xwmc256－wPt8011 
Xgwm617a－Xgwm169 
Xbarc126－Xgwm295 
Xgwm295－XcsLV34 
Xswm10－Xgwm1220 
Xgwm1220－wPt3328 

10.8 
22.7 
32.9 

8.6 
11.4 
20.0 
24.1 
34.0 
39.5 
44.0 

2.7 
3.9 
2.9 
4.3 
4.3 
3.9 

22.9 
29.4 
28.7 
30.9 

-0.86 
-1.00 
-0.87 
1.08 
1.05 
1.12 

-3.32 
-3.22 
-3.17 
-3.34 

4.5 
6.4 
4.8 
6.3 
6.2 
7.0 

65.9 
63.3 
61.8 
65.7 

 

环境影响较小，表达稳定。只能在保定点检测到的 1
个 QTL 位于 2DS 染色体上，而只能在新乡点检测到

的 1 个 QTL 位于 1BL 上，这些 QTL 受环境影响较大。

基因型与环境的互作导致一些 QTL 在不同的环境下

表达水平不一致，在某些环境下能检测到，但在另外

一些环境中则检测不到。 
（2）在发现的 5 个成株抗性 QTL 中，位于 7DS

上的 QTL 贡献率最大，在新乡点能解释表型变异的

61.3%～67.6%，可能为主效基因，从标记 Xbarc126
到 wPt-3318 附近约 20 cM 的距离内最多检测到了 4
个峰值（图 2）。Navabi 等[25]以 Cook×Avocet 的 F6

重组自交系为材料，在 7DS 染色体上检测到一个成株

抗锈 QTL，与本研究发现的 QTL 位点相同。Suenaga
等 [26]对 Fukubo-komugi 进行研究，发现了 1 个与

Lr34/Yr18 紧密连锁的 SSR 标记 Xgwm295，确定其对

叶锈和条锈成株抗性 QTL 很可能是 Lr34/Yr18。本研

究在 7DS 上此标记附近也检测到 1 个明显的 QTL（图

2）可解释表型变异的 67.6%，因此在此范围内出现的

一系列峰值可能都归因于Lr34的慢锈性。Lillemo等[23-24]

对 Avocet×Saar 进行研究发现了 3 个与慢白粉性有关

的 QTL，其中 Lr34 位点可能与慢白粉性有关，并进

一步证明了各个家系对锈病和白粉病的抗性有很高的

相关性，Lr34 位点可能对多种小麦病害都有抗病效应。 
（3）William 等[27]在分析 Avocet×Pavon76 的 F5:6

时发现 4 个与叶锈成株抗性相关的 QTL，分别位于

1BL、4BL、6AL 和 6BL，并把位于 1BL 的 QTL 定位

于 SSR 标记 Xgwm259 和 Xgwm140 之间，与 Xgwm140
相距 14.2 cM，认为此 QTL 可能是 Lr46 所在位点。本

研究在 1BL 染色体上 23 cM 的距离内检测到 3 个峰，

范围覆盖了 Lr46 位点，其中效应最明显的 QTL 与

Xgwm140 相距 11.9 cM，该位点很有可能就是 Lr46。 
（4）本研究在两个环境条件下都检测到位于 5BL

染色体上的 QTL，可解释表型变异的 4.9%～11.2%，

为中等效应 QTL。此位点在不同环境条件下表现稳

定，可能是一个新的慢锈基因位点，可作为有效的

QTL 应用于抗病育种研究当中。位于 6AL 来自母本
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Avocet 的 QTL 在两个试验点也都能检测出来，贡献

率为 4.9%～7.8%，William[27]等在 6AL 上也检测到一

个来自于亲本 Avocet 的 QTL 位于 Xgwm617 和

Xgwm169 之间，与本试验检测到的位点基本一致。位

于 2DS 上的 QTL 只能在保定试验点检测出来，说明

这个位点受环境因子影响较大，但效应也比较明显，

能解释表型变异的 12.2%～12.5%，对此 QTL 的有效

性还需要进一步试验加以验证。 
（5）对小麦叶锈成株抗性进行 QTL 分析一般采用

FDS、AUDPC、侵染型等作为鉴定指标，本研究中由

于侵染型在家系间分离不明显，故只采用 FDS 和

AUDPC 作为田间抗病性的鉴定指标，两种指标的

QTL 分析结果基本一致。Xu 等[28]在成株抗性研究中

也发现 FDS 与 AUDPC 相关极显著。AUDPC 需要多

次调查严重度，此法鉴定成株抗性费时费力，而 FDS 
只需在发病最重时调查 1 次，所以在小麦育种和成株

抗性研究上利用 FDS 作为鉴定指标简单可靠。 
（6）成株抗性或慢病性品种较小种专化抗病品种

抗性持久，但由于成株抗性大多属于数量性状，田间

选择必须接种且有良好的发病条件，分子标记为成株

抗性品种选育和基因聚合提供了依据。本研究共发现

了 9 个与 QTL 紧密连锁的标记，它们分别是 1BL 上的

Xwmc719、2DS 上的 Xbarc124、5BL 上的 XDuPw395、
6AL 上的 Xgwm617a、Xgwm169 和 7DS 上的 XcsLV34、
Xgwm295、Xswm10、Xgwm1220，这些标记可直接应

用于慢叶锈基因的聚合和慢锈品种的选育。 

4  结论 

本研究利用分子标记和两点的田间抗病试验数

据，在 CIMMYT 小麦品种 Saar 中发现了 5 个叶锈成

株抗性 QTL 位点，分别位于 1BL、2DS、5BL、6AL 和
7DS 染色体上，其中位于 2DS 和 5BL 上的 QTL 可能

是新的叶锈成株抗性基因，位于 7DS 上和 1BL 上的

QTL 分别是 Lr34 和 Lr46。这些 QTL 紧密连锁的分子

标记可直接应用于慢叶锈品种的选育。 
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