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栽培大豆二列状互生叶序基因初步定位
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摘 要:二列状互生叶序表现为所有三出复叶呈平面状排列，为给栽培大豆( Glycine max) 二列状互生叶序的形成机

理解析提供参考，促进大豆密植条件下株型研究和分子遗传改良，本研究利用大豆品种中品 661 经 EMS 诱变获得的

二列状互生叶序新种质皖中黄 601 与中黄 13 配置杂交组合，调查 F5 植株株型，利用 F5 交互互生性状和二列状互生

性状分别构建混池，采用 BSA-seq方法进行基因定位，并进行 GO功能注释分析。结果表明: BSA-seq测序结果与参考

基因组平均比对效率为 94. 30%，平均覆盖深度为 38. 01 ×。SNP-index和 Indel-index方法关联分析，在 14 和 15 号染

色体定位到 4 个候选区域，区段内共包含 216 个基因，GO 分析表明其中 4 个基因响应细胞分裂素，4 个基因响应乙

烯，1 个基因响应赤霉素，8 个基因响应生长素。不同类型二列状互生叶序顶端分生组织和叶节的细胞分裂素含量显

著低于交互互生叶序，与交互互生大豆不同的是，二列状互生大豆顶端分生组织的细胞分裂素含量明显低于叶节部

位，说明细胞分裂素分布的差异可能是二列状互生叶序形成的重要原因。
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Abstract: The distichous alternate phyllotaxis was a plane arrangement of all three compound leaves． In order to provide a
reference for the formation mechanism of distichous alternate phyllotaxis in cultivated soybean ( Glycine max) ，and promote the
plant type research and molecular genetic improvement of soybean under dense condition，this study investigated a distichous
phyllotaxis novel germplasm ( Wanzhonghuang 601) obtained by EMS mutagenesis of soybean cultivar Zhongpin 661. We used
this mutant in combination with the Zhonghuang 13 configuration，and investigated the type of F5 plants. And then we
constructed the mixed pools by using F5 decussate alternate and distichous alternate traits，respectively，and performed the
gene mapping by BSA-Seq method，and took on the GO functional annotation analysis. The results showed that，the average
comparison efficiency between the BSA-Seq and the reference genome was 94. 30%，and the average coverage depth was
38. 01 × . According to the SNP-index and Indel-index association analysis，four regions were mapped on chromosomes 14 and
15，comprising a total of 216 genes. Through GO analysis，there were five genes responding to cytokinin，four genes
responding to ethylene，one gene responding to gibberellin，and eight genes responding to auxin. Meanwhile，the content of
CTK in SAM ( shoot apical meristem) and leaf segment of distichous phyllotaxis soybean were significantly lower than that of
alternate phyllotaxis soybean，as well as the CTK content of SAM in distichous phyllotaxis soybean was lower than leaf
segment，however，it was opposite in alternate phyllotaxis soybean． These results indicated that the difference of cytokinin
distribution may be an important reason for the formation of distichous alternate phyllotaxis.
Keywords: Soybean; Plant architecture; Distichous alternate phyllotaxis; BSA-Seq; Mutant; Cytokinin
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大豆( Glycine max) 是植物蛋白、食用油和动物
饲料的重要来源，也是我国重要的经济作物之

一［1］。但是，目前我国大豆的产量无法满足社会需
求。因此，提高大豆产量是当下大豆育种工作所面
临的一项重要任务。大豆产量与植株形态、生理结
构以及多数农艺性状关系密切［2］。越来越多科学
家认为可以通过培育源库关系合理、株型协调并且
生物产量高的作物实现产量性状的遗传改良，从而

使得作物单位面积产量得到提高。植株各个器官
空间结构的合理分布有利于群体光合产物的高效

分配，合理的空间分配、养分的吸收和调节源库间
关系有利于植株光能利用率的提高，可使产量在群

体水平上得到充分体现［3］，株型是大豆群体光能利

用率的重要限制因子之一，合理的株型能使大豆群

体的光能利用率得到提高，进而实现大豆产量的进

一步提高［3-5］，因此改良株型成为大豆高产育种需

要完成的一项重要任务［6］。大豆株型相关遗传材
料的发掘和利用、完善大豆理想株型的概念对加快
大豆高产育种进程具有重要意义。
目前关于大豆理想株型育种的研究多数针对

株高、分枝数和节数等［7-10］，大豆对光合产物的分配
很大程度上由大豆株型相关性状包括株高、节数、
分枝数、分枝或叶柄长度及角度、叶层分布等决定。
Cheng等［11-13］提出具有理想植株结构的大豆品种应
具有优化的株高、较短的节间长度、较多的节间、较
少或无分枝、适中的结荚数、较高的结荚率、较高的
四粒 /荚比、适中的百粒重、较小的叶柄角和较短的
叶柄。目前在作物理想株型研究领域，水稻理想株
型的研究最为透彻，在推动水稻高产高效方面取得

了许多重大突破。对于水稻叶夹角的研究表明，叶
夹角小有利于叶片接收光照，从而提高群体冠层光

合速率，增加产量［14］。水稻理想株型结构包括分蘖
数减少、茎秆粗壮、穗变大并最终提高产量［15-16］。
大豆植株空间合理配置同样可以提高植株的光能

利用率，促进大豆对养分的吸收，调节库源关系，提

高产量并改善品质［17］。同时，密植和间套作是提高
大豆单产和有效利用种植空间的重要手段。然而，
植株之间的相互遮挡会引起周围光环境发生显著

变化，导致大豆出现明显的避阴反应，包括徒长、倒
伏、早衰以及抗虫能力下降等。因此，迫切需要株
形紧凑、耐密抗倒、高群体光合效率的大豆新种质。
对大豆株型的研究有助于实现密植条件下产量的

提高，扩大大豆适应范围，并为培育适合耐密抗倒

高产大豆新品种提供重要靶基因和育种新材料。
突变体是挖掘特殊株型的重要材料。目前，在

水稻、小麦、玉米等作物株型突变体中鉴定、遗传分
析和基因挖掘方面已取得了较大的进展。玉米中
发现的 abphyl1 突变体，表达受内源细胞分裂素的
诱导，并在其作用下迅速改变空间表达位置，进而

导致叶原基排布的改变，使其叶序由互生转变为对

生，形成了规则的叶序改变［18］。在番茄和拟南芥的
pin1-1 突变体中，生长素积累抑制叶原基分化会导
致分生组织缺乏叶原基，叶形成受阻［19-21］。近年来
对大豆半矮秆突变体的研究促进了大豆植株矮化

和抗倒伏能力的提高［22］。
BSA( Bulk Segregation Analysis) 重测序是广泛

应用于各种作物不同性状相关基因定位的一种有

效、可靠、成熟的技术手段。陈静静等［23］通过 BSA
重测序挖掘出影响大豆种子硬实性的候选基因。
张之昊等［24］利用 BSA 重测序方法挖掘出大豆多小
叶基因。
互生叶序为叶序的一种，分为二列状互生，交

互互生、常山型、水青冈型和双螺旋线型［25］。目前
在作物中尚鲜见关于二列状互生叶序的报道。皖
中黄 601 为从中品 661 种子经甲基磺酸已酯( EMS)
处理的突变体库中鉴定并培育而来。本研究以通
过叶序排列改良株型为目标，以二列状互生叶序新

种质皖中黄 601 为供试突变体材料，以皖中黄 601
与优良品种中黄 13 配置杂交组合，种植于合肥、海
南并调查其株型性状。采用 BSA 重测序方法进行
基因初定位和挖掘，运用群体分离分析法［26］将分离

群体中表现出二列状互生叶序和交互互生极端性

状的个体混合起来构建混池，比较不同混池间的序

列差异，从中筛选与大豆二列状互生叶序性状紧密

连锁的染色体区段并进行基因功能注释。玉米中
研究发现，细胞分裂素含量的高低影响叶序的排列

方式［10］，因此本研究对二列状互生叶序和交互互生

叶序的大豆顶端分生组织和叶节的细胞分裂素细

胞分裂素含量进行分析，旨在为大豆叶序发生调控

模式研究和株型遗传改良提供依据。

1 材料与方法

1. 1 材料
从 EMS诱变后的中品 661 突变体库中发现1 个

二列状互生叶序突变体( 命名为皖中黄 601) 。2017
年将皖中黄 601( 母本) 和中黄 13 ( 父本) 杂交，获得
F1。2018 年 6 月在合肥高新技术农业园种植 F1，

10 月田间收获，11 月在三亚种植 F2群体。2019 年
6 月在合肥种植 F3群体，并在幼苗期观察 F3群体

791 株植株表型，记录群体中单株株型。2019 年
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10 月收获 F3中为二列状互生叶序的单株种子并于

11 月在海南种植 F4。2020 年 6 月在合肥种植 F5 群

体，于幼苗期观察并记录群体中1 831株单株表型，
并作为本研究的供试材料。
1. 2 方法
1. 2. 1 表型鉴定 观察群体 F5 分离情况及分析表

型的稳定性。通过俯视和侧面角度观察单株，根据

叶序生长方式分为两种类型: ( 1) 交互互生，植株每
个节上生长 1 片叶片，三出复叶之间以等距离规律
交互排列( 图 1A，C) ，与中黄 13 表型相同; ( 2) 二列
状互生叶序，植株每个茎节上着生 1 片叶，叶柄在茎
上呈螺旋状排列，即所有三出复叶呈平面状排列

( 图 1B，D) ，与皖中黄 601 表型相同。

A －互生叶序示意图; B －二列状互生叶序示意图; C －中黄 13 互生叶序俯视图; D －皖中黄

601 二列状互生叶序俯视图。

A － Schematic diagram for decussate phyllotaxis; B － Schematic diagram for distichous alternate

phyllotaxis; C － Top view for decussate phyllotaxis of Zhonghuang 13; D － Top view for distichous

alternate phyllotaxis of Wanzhonghuang 601．

图 1 植株叶序表型示意图
Fig. 1 The phenotypic schematic of plant phyllotaxis

1. 2. 2 BSA重测序及群体 SNP 检测 统计亲本中
黄 13、皖中黄 601 和 F5 植株表型，并根据调查的结

果提取相应单株 DNA，构建亲本池和极端表型混
池。亲本池中黄 13 和新种质皖中黄 601 各 1 株，在
F5 植株中选择 30 个符合二列状互生叶序的单株构
建二列状互生混池，交互互生叶序中选择 30 个构建
交互互生混池。构建过程为: 首先选取大豆盛花期
从子叶向上数的第 6 片三出复叶，快速放入液氮，
－80 ℃保存。采用 DNA 纯化试剂盒( Genomic DNA
Purification Kit，TIANGEN) 分别提取以上 62 个单株
样品的 DNA，采用电泳检测方法以及核酸测定仪
( ND-1000，美国 NanoDrop) 检测纯度和浓度，所有样
品检测无杂质且浓度满足建库条件后( DNA 浓度≥
100 ng·μL －1 ) 送至南京集思慧远生物科技有限公司

进行测序分析。采用双端 150 bp 测序策略进行基
因组测序，使用软件 Illunima Casava 1. 8 进行碱基识
别分析。亲本池测序深度为 10 × ; 后代混池测序深
度为 30 ×。参考基因组为 Wm82. a2. v1。通过
GATK工具包和 SnpEff 软件［27-28］进行 SNP 检测和
变异注释并预测变异影响。
1. 2. 3 测序数据关联分析 SNP-index 关联分析:
使用 SNP过滤获得576 941个高质量的可信 SNP 位
点，计算两个极端混池之间的 ΔSNP-index，筛选的
阈值为 99%置信水平［29］，全基因组上以 20 kb 作为
窗口，统计窗口内 SNP 位点的 ΔSNP-index 平均值，
绘制 ΔSNP-index染色体分布图，寻找混池间基因型

频率显著差异［17］。混池之间用 loess 回归拟合方法
分析样品的 ΔSNP-index值在全基因组上的分布。

Indel-index关联分析: 对 InDel 获得的86 176个
高质量可信 InDel 位点进行 InDel-index 关联分析，
方法同上。混池之间用 loess 拟合方法分析样品的
ΔInDel-index值在全基因组上的分布。
1. 2. 4 GO功能基因注释 使用 blastall 2. 2. 26 软
件比对 GO 数据库 ( http: / / geneontology. org / ) ，
evalue为 10 －5，获取候选区段内基因的功能信息。
1. 2. 5 细胞分裂素( CTK) 含量测定 温室种植 F5

单株，植株长至第五对三出复叶时开展表型鉴定并

取样，对二列状互生表型和交互互生表型植株分别

取顶端分生组织和叶节( 第 3 至第 5 对三出复叶)
部位作为供试材料，测定细胞分裂素含量，每个表

型材料 3 次重复。
使用酶联免疫试剂盒( 南京建成生物研究所) ，

采用酶联免疫法提取和测定细胞分裂素含量。将
标准品溶液( 800 ng·mL －1 ) 稀释为 400，200，100，50
和 25 ng·mL －1，制作 CTK 标准曲线。具体步骤为:
将稀释完的标准品溶液分别加入酶标板中的标准

品孔，空白孔用于调零，暂不加溶液; 向标准品孔中

添加 HＲP溶液，混匀后 37 ℃恒温箱中显色 60 min;
显色完毕后，标准品孔和空白孔加入 300 μL Wash
solution，反复洗板 5 次后晾干; 向标准品孔和样品孔
分别加入显色剂 A 和显色剂 B 各 50 μL，混匀后
37 ℃恒温箱避光显色 10 min; 加入 50 μL 终止液，
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反应停止; 使用酶标仪测定 OD 值，波长设定为
450 nm; 运用 Excel 2013 制作标准曲线方程。

2 结果与分析

2. 1 BSA重测序数据分析
2. 1. 1 数据质量评估 亲本中黄 13、皖中黄 601、
二列状互生 30 个单株和交互互生 30 个单株分别构
建 4 个混合池，进行 Illumina HiSeq2500 重测序，对
得到的测序数据过滤，获得的碱基数量为 103. 01 Gb，

其中插入片段长度峰值 300 bp 左右，符合正态分
布。对原始数据过滤得到的读段数分别为
80 522 682，96 495 796，231 508 028和278 195 816，
Q30 ＞ 92. 64%，GC 含量大于 37. 21%，样品与参考
基因组的比对效率为 94. 30%，样品与基因组的平
均覆盖深度为 38. 01 ×，基因组的覆盖度为 95. 32%
( 至少 1 个碱基覆盖) ( 表 1 ) ，说明测序数据数量和
质量可以满足后续分析的要求。

表 1 样品测序数据评估
Table 1 The evaluation of sample sequencing data

样品

Sample

过滤后读段数

Clean reads

过滤后碱基数

Base number
GC /% Q30 /%

比对上的序列

Mapped reads /%

中黄 13( 父本)

Zhonghuang 13( Male parent)
80522682 12078402300 39. 27 93. 27 94. 15

皖中黄 601( 母本)

Wanzhonghuang 601( Female parent)
96495796 14474369400 38. 74 93. 16 95. 22

交互互生混池

Alternate bulked poor
231508028 34726204200 37. 21 92. 64 96. 64

二列状互生混池

Distichous alternate bulked poor
278195816 41729372400 37. 29 92. 73 97. 50

2. 2. 2 群体 SNP 检测 SNP 类型的变异有两类，
分别是转换和颠换。二列状互生叶序皖中黄 601 的
F5 群体的 BSA 重测序结果显示，检测到的群体内

SNP数量为2 029 370，其中发生转换的 SNP 数量为
1 304 274，颠换 SNP 数量为725 096，转换 /颠换比
为 1. 80( 表 2) 。

表 2 群体 SNP数量统计
Table 2 The quantitative statistics on the population SNP

样品

Sample

总 SNP

Total SNP

转换

Transition

颠换

Transversion

转换 /颠换

Ti /Tv

杂合

Haterozygosity

纯和

Homozygosity

中黄 13( 父本)

Zhonghuang 13( Male parent)
2029370 1304274 725096 1. 80 1813931 215439

皖中黄 601( 母本)

Wanzhonghuang 601( Female parent)
2155125 1395946 759179 1. 84 513752 1641373

交互互生混池

Alternate bulked poor
1988146 1276866 711280 1. 80 1776486 211660

二列状互生混池

Distichous alternate bulked poor
413489 244070 169419 1. 44 238881 174608

2. 3 BSA重测序关联分析及基因注释
2. 3. 1 二列状互生叶序群体 ΔSNP-index 分析结果
二列状互生叶序皖中黄 601 的 F5 群体 ΔSNP-

index在染色体上的分布如图 2 所示。在全基因组
上以 20 kb为 1 个窗口，以 99%阈值线以上的区域
作为与性状相关的候选区域关联到的候选区域范

围，当置信水平为 99%时，二列状互生群体 F5 的

ΔSNP-index分布在 3、14、15 和 17 号染色体，其中
ΔSNP-index主要集中在 3 号和 15 号染色体总长为
4. 31 和 1. 68 Mb候选区域内，同时在这两个候选区
域内分别筛选出 578 和 217 个基因( 表 3) 。
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A －二列状互生叶序 ΔSNP-index拟合图; B －交互互生性状 SNP-index拟合图; C －二列状互生性状 SNP-index 拟合图; 图中散

点表示计算得到 ΔSNP-index和 SNP-index值; 黑色曲线表示相应的拟合值; 粉色虚线表示 loess拟合值为 99%的阈值线。

A － The ΔSNP-index fitting graph of the reciprocal and alternate traits; B － The SNP-index fitting graph of the reciprocal and alternate

traits sample; C － The SNP-index fitting graph of the distichous alternate traits; The scattered points in the figure represent the calculated

ΔSNP-index and SNP-index values; The black curve represents the corresponding fitting value; The pink dotted line represents the threshold

line with a loess fitting value of 99%.

图 2 SNP-index在全基因组上的分布图
Fig. 2 The distribution of SNP-index in the whole genome

表 3 SNP关联区域统计
Table 3 The statistics of SNP associated region

染色体编号

Chromosome No.

起始位置

Start region

终止位置

End region

区域大小

Size /Mb

区域内基因数量

Gene number in region

3 41435520 45749041 4. 31 578

14 36185701 41474926 5. 29 77

15 4192 1683933 1. 68 217

17 24779 481381 0. 46 47

2. 3. 2 二列状互生群体 ΔInDel-index 分析结果
二列状互生叶序皖中黄 601 的 F5 群体 ΔInDel-index
沿染色体分布情况如图 3 所示，在大豆全基因组上
以 20 kb为 1 个窗口，将 99%置信水平下超过阈值
的连续区域作为性状关联的候选区域。ΔInDel-
index分析得到的候选区域范围如表 4 所示，二列状
互生叶序皖中黄 601 的 F5 群体的 ΔInDel-index 关
联到的区段主要分布在 3、14 和 15 号染色体，其中

和二列状互生叶序相关联的 ΔInDel-index 主要集中
在3号和 15号染色体，总长分别为 2. 23 和 1. 88 Mb，
在这两个候选区域内筛选出 279 和 239 个基因。
2. 3. 3 BSA 筛选区段定位分析结果 当置信水平
为 99%时，选取 InDel和 SNP关联方法交集，共筛选
出 216 个候选基因，其中 15 个基因位于 14 号染色
体，201 个基因位于 15 号染色体( 表 5) 。
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A － 二列状互生叶序△InDel-index 拟合图；B-交互互生性状InDel-index 拟合图；C-二列状互生性状InDel-index 拟合图；图中散

点表示计算得到ΔInDel-index 和InDel-index 值；黑色曲线表示相应的拟合值；粉色虚线表示loess 拟合值为99%的阈值线。
A-The ΔInDel-index fitting graph of the reciprocal and alternate traits; B-The InDel-index fitting graph of the reciprocal and alternate traits 

sample; C-The InDel-index fitting graph of the distichous alternate traits; The scattered points in the figure represent the calculated ΔInDel-index 

and InDel-index values; The black curve represents the corresponding fitting value; The pink dotted line represents the threshold line with a loess 
fitting value of 99%.

图 3 InDel-index在全基因组上的分布图
Fig. 3 The distribution of InDel-index in the whole genome

表 4 InDel关联区域统计
Table 4 The statistics of InDel associated region

染色体编号

Chromosome No．

区域起始位置

Start region

区域终止位置

End region

区域大小

Size /Mb

区域内基因数量

Gene number in the region

3 38732057 40961957 2. 23 279

14 34545893 37140469 2. 59 32

14 38652414 39385564 0. 73 7

14 40874059 40891401 0. 02 1

15 190788 2072439 1. 88 239

表 5 基于 SNP和 InDel筛选候选区域
Table 5 The screening candidate regions based on SNP and InDel

染色体编号

Chromosome No．

区域起始位置

Start region

区域终止位置

End region

区域大小

Size /Mb

区域内基因数量

Gene number in the region

14 36231769 36992745 0. 76 7

14 38652414 39385564 0. 73 7

14 40874059 40891401 0. 02 1

15 190788 1690410 1. 50 201
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2. 3. 4 GO功能基因注释 为解析大豆二列状互
生叶序形成的分子基础，在 GO 数据库( http: / /
geneontology. org / ) 中查找基因注释。216 个候选基
因中共预测到 15 个蛋白编码基因位于 14 号染色
体，其中 10 个基因是假定蛋白( hypothetical protein)
基因，12 个基因在 GO 数据库中有注释，其中
Glyma. 14G162300 与 调 控 细 胞 分 裂 素 相 关，
Glyma. 14G161900 是包含 AP2 domain 的转录调控
因子。
在216个候选基因中，位于15号染色体上的 146个

基因在 GO数据库上有注释，其中 Glyma. 15G003200、
Glyma. 15G007400、Glyma. 15G019500 和 Glyma. 15G013300
参与细胞分裂素调控途径及生物信号转导过程;

Glyma. 15G004200、Glyma. 15G008600、Glyma. 15G018400，
Glyma. 15G019400 参 与 植 物 对 乙 烯 的 反 应;
Glyma. 15G012100 参与调控赤霉素生物合成过程;
Glyma. 15G006100、Glyma. 15G010400、Glyma. 15G012800、
Glyma. 15G017500、Glyma. 15G012700、Glyma. 15G020100、
Glyma. 15G014200和Glyma. 15G020300共 8 个基因参与
生长素反应及相关调控途径。
2. 4 细胞分裂素对二列状互生叶序的影响分析
方差分析结果显示，二列状互生叶序顶端分生

组织和叶节的细胞分裂素含量均显著低于交互互

生顶端分生组织和叶节，并且在二列状互生大豆

中，顶端分生组织的细胞分裂素含量低于叶节，但

在交互互生大豆中，顶端分生组织的细胞分裂素含

量高于叶节( 图 4) 。说明该表型可能由细胞分裂素
含量差异导致。

＊＊ －存在极显著差异( P ＜ 0. 01) 。

＊＊ － There is extremely significant difference( P ＜ 0. 01) ．

图 4 不同叶序表型大豆间细胞分裂素含量比较
Fig. 4 The comparison of CTK between soybeans

of different leaf orders

3 讨 论

目前在调控大豆株型相关基因方面已经取得

一些重要研究进展，大豆 GmMYB14 的过表达植株
内源油菜素内脂含量下降，导致株高降低、叶柄缩
短，叶柄与主茎夹角变小、叶面积缩小、株型紧凑等
表型，从而提高了大豆的耐密植特性，并改善了大

豆对 干 旱 或 渗 透 胁 迫 的 抗 性［30］。超 表 达
GmmiＲ156b基因的两个转基因株系植株分枝增加，
茎秆明显更结实，并且不同表达水平的植株表型不

同且超表达株系产量也明显提高［31］。但目前还没
有关于大豆二列状互生新种质的报道，而利用二列

状互生突变体研究大豆叶序相关性状遗传特点及

其调控基因克隆，对于了解大豆叶序形成的分子机

制，加快大豆株型的遗传改良进程具有重要意义。
叶柄和分枝着生角度影响大豆的产量，低红

光 /远红光显著诱导大豆叶夹角变小以及叶柄伸
长，而弱蓝光主要促进茎秆伸长。例如大豆隐花色
素基因 GmCＲY1s介导弱蓝光信号调控赤霉素代谢
和避阴反应的机制。Gmcry1s 四突变体即使在正常
光照条件下也表现出明显的茎秆徒长，被蓝光激活

的 GmCＲY1s 显著诱导 STFs 蛋白积累，STFs 结合
GmGA2ox基因启动子的 G-box 基序并促进其表达，
从而降低内源赤霉素 GA1 的含量并抑制大豆茎秆
的伸长［32］。由此可见光环境在调控作物株型生长
发育中具有重要作用，而光照是否会参与调节大豆

二列状互生性状的形成有待进一步研究。
叶序是株型构成的重要结构，对植物的生长发

育有重要影响，一直是生物学领域的热点之一。目
前，关于植物叶序研究已鉴定出多个影响叶序发育

的关键基因，例如拟南芥的 stm-10 ( AT1G62360 ) 突
变体植株表现出异常叶序［33］，BELL ( AT5G41410 )
基因通过影响拟南芥顶端分生组织细胞的传输动

力，及对器官形成信号的敏感性，从而在不改变其

分生组织大小的基础上改变叶序的形成方式［34］。
在对玉米( Zea mays) 叶序趋同突变体( abph1 ) 的研
究表明，生长素通过 PIN1 极性运输来调控叶序趋
同模式，生长素和细胞分裂素在控制叶序趋同模式

方面具有重要作用［18］。Smith 等［19］分别提出了基
于生长素运输的叶序发育模型，这一模型的核心是

4 个因素: PIN1 在细胞中的浓度; PIN1 在细胞膜上
的极性定位; IAA ( 生长素) 的极性运输; IAA 的浓
度。叶序发生和调控的复杂网络是四者相互作用
和调节的结果。研究表明，叶序的发育类型在一定
程度上是由植物激素决定的，例如玉米中细胞分裂
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素含量变化会造成顶端分生组织大小的改变，使得

叶序由互生变为对生［4］。巧合的是，本研究在大豆
二列状互生新种质皖中黄 601 的定位区间内也发现
多个参与细胞分裂素调控途径的基因，这些基因的

鉴定及其功能的解析对于大豆二列状互生突变体

叶序发育特性的遗传解析具有重要参考意义。同
时，大豆二列状互生新种质皖中黄 601 叶序的空间
结构分布在一定程度上改变了光合产物的分配，进

一步的研究将有助于植株在空间合理配置，并提高

大豆群体光能利用率和调节库源间关系，进而提高

大豆产量和改善大豆品质。

4 结 论

本研究从中品 661 突变体库中鉴定并培育得到
二列状互生叶序新种质皖中黄 601，利用该种质与
中黄 13 配置杂交组合构建分离群体。通过对群体
中二列状互生叶序和交互互生叶序的植株进行混

池 BSA重测序、SNP-index 和 InDel-index 分析，将该
性状控制基因定位于 14 和 15 号染色体上。对区间
内候选基因功能注释分析发现 4 个细胞分裂素、
4 个乙烯、1 个赤霉素和 8 个生长素调控途径相关基
因。二列状互生叶序顶端分生组织和叶节的 CTK
含量显著低于交互互生大豆，且 CTK含量在二列状
互生大豆和交互互生大豆中的分布模式存在差异，

说明该表型可能由细胞分裂素组织分布差异导致。
研究结果可为进一步开展大豆叶序基因调控分子

机理研究提供参考，并为大豆株型遗传改良研究提

供材料基础和理论依据。
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