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摘　 要:密植是提高大豆单产的重要技术措施之一ꎬ大豆耐密植性是大豆品种的基因型与环境共同作用的结果ꎮ 影

响大豆品种耐密植特性的生长性状主要是株型性状和抗倒伏性等ꎬ其中株型性状包括株高、分枝数、叶柄长度和叶片

大小等ꎮ 研究人员通过对不同遗传群体进行解析ꎬ获得了多个控制相关表型的 ＱＴＬ 位点并提出相关的候选基因ꎮ 迄

今在 ｓｏｙｂａｓｅ 网站中汇集了 ２３８ 个控制株高性状的 ＱＴＬ 和 ６８ 个与株高相关的 ＱＴＮꎬ２１ 个与分枝相关的 ＱＴＬꎬ１０６ 个与

抗倒伏性或茎秆强度相关的 ＱＴＬ 位点ꎮ 本文综述了大豆耐密植性相关性状遗传调控机制研究进展ꎬ以促进大豆耐密

植遗传调控研究ꎬ为耐密植品种的分子设计育种提供参考ꎮ
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　 　 大豆起源于我国ꎬ但现阶段我国大豆生产水

平落后于国外ꎬ对外依存度高ꎮ 美国 ２０２１ 年大豆

的平均单产约为 ３ ４５０ ｋｇ􀅰ｈｍ － ２ꎬ而同年我国平均

单产约为１ ９９５ ｋｇ􀅰ｈｍ －２ꎮ ２０２１ 年我国大豆总产量约为

１ ８４０ 万 ｔꎬ而同年大豆进口量却高达 ９ ６５１ 万 ｔꎮ 东

北地区是我国重要的大豆主产区之一ꎬ但受长日照

与温度条件的制约ꎬ密植高产技术成为发挥大豆品

种增产潜能的关键ꎮ
影响大豆品种耐密植性的主要因素包括株型

与抗倒伏性等性状ꎮ 大豆株型特征一般指植株高

效接受光态势的茎叶形态ꎬ即大豆植株的高度、分
枝数目、分枝长度、分枝角度及叶片特征等ꎬ拓展来

看涵盖了与光能截取和利用密切相关的全株形态

和生理性状ꎮ 金武等[１] 在安徽省设立试验点对植

株重心高度、底荚高度和小区产量等 ９ 个相关性状

指标进行耐密特性综合评价ꎬ并根据显著相关系

数ꎬ进行主成分和隶属函数标准化分析ꎬ估算大豆

耐密性综合评价值ꎮ 根据划分的等级ꎬⅠ级为不耐

密植型ꎬⅡ级为较不耐密植型ꎬⅢ级为中间型ꎬⅣ级

为较耐密植型和Ⅴ级为耐密植型[１]ꎮ 前人通过研

究提出了培育理想株型和高光效品种提高大豆产

量的策略[２￣３]ꎮ 对理想株型的认识可随着生态环境

条件、栽培技术措施、种植密度与产量水平等因素

的不同而变化ꎮ 理论上而言ꎬ发展半矮秆大豆品种
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并增加其播种密度也可以实现大豆生产的绿色革

命ꎮ 但是ꎬ大豆叶腋结荚的特性决定了大豆的株型

与产量的关系远复杂于玉米、水稻等简单穗形株型

作物[４]ꎮ 大豆抗倒伏是品种耐密性的重要指标ꎬ倒
伏不仅可造成产量的直接损失ꎬ同时还造成郁闭ꎬ
影响植株的通风透气与光合作用、加重病虫害ꎬ使
豆荚直接接触地面或浸在水中而引致发芽或霉变ꎬ
同时还造成收获困难ꎮ 因此ꎬ大豆品种抗倒伏性是

耐密植性的先决条件ꎮ 影响与决定植株是否倒伏

的因素很复杂ꎬ主要的因素有遗传因素、环境因素

及两因素间的互作[５]ꎮ 主茎茎秆强度是决定品种

抗倒伏性的最主要的性状之一[６]ꎮ
随着大豆基因组测序技术的发展ꎬ以我国研究

者为主体的研究人员利用经典与现代的遗传学、分
子生物学与生物信息学技术对调控大豆株高、分枝

数、抗倒伏性的位点进行了传统遗传学定位或全基

因组关联分析(ＧＷＡＳ)等分析ꎬ其中调控生长习性

与株高等性状的基因已经成功地克隆并得以功能

验证[７]ꎮ 以株高为例ꎬ在分子水平上对株高调控的

研究主要集中在生长习性基因、生育期基因及赤霉

素途径相关基因ꎮ 至今在 ｓｏｙｂａｓｅ ( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.
ｓｏｙｂａｓｅ. ｏｒｇ)网站中汇集:２３８ 个控制株高性状的

ＱＴＬ 和通过 ＧＷＡＳ 方法解析获得的 ６８ 个与株高相

关的 ＱＴＮꎻ２１ 个与分枝相关的 ＱＴＬꎬ分别分布 ４、５、
６、１０、１１、１４、１５、１７、１８ 与 １９ 染色体上ꎻ２１ 个与分枝

相关的 ＱＴＬꎬ其中位于 ６ 号与 １１ 号染色体ꎬ且效应

较为稳定ꎻ６７ꎬ３ꎬ３８ 和 ７０ 个分别与叶片长度、宽度、
面积和形状相关的 ＱＴＬꎻ１０６ 个与倒伏性或茎秆强

度相关的 ＱＴＬ 位点ꎮ 本文综述了大豆耐密植性相

关性状遗传调控机制研究进展ꎬ以促进大豆耐密植

遗传调控研究ꎬ为育种家通过分子设计育种来培育

大豆耐密植品种提供参考ꎮ

１　 大豆株高遗传因素研究进展

１. １　 生长习性及生育期

１. １. １ 　 生长习性 　 野生大豆一般具有无限生长

(结荚)习性ꎬ即边开花边结荚ꎬ因而植株高达数米ꎮ
相反ꎬ如果植株开花后顶端生长点迅速转化为花

序ꎬ植株停止营养生长ꎬ则称为有限生长习性ꎮ 株

高的主要决定因素之一是大豆生长习性ꎬ控制生长

习性的主要遗传因子 Ｄｔ１ 与 Ｄｔ２ 已被克隆ꎬ两位点

间的基因型决定大豆品种为无限生长习性、有限生

长习性及亚有限生长习性ꎮ 位于 １９ 号染色体的

Ｄｔ１ 位点 ＧｍＴＦＬ１(Ｇｌｙｍａ. １９Ｇ１９４３００)基因和 Ｄｔ２ 位

点的 Ｇｌｙｍａ. １８Ｇ２７３６００ 基因是控制大豆生长习性

的主效基因ꎬ其发生协同作用[８￣１０]ꎮ 图位克隆显示

Ｄｔ２ 基因为拟南芥 ＡＰＥＴＡＬＡ１ / ＦＲＵＩＴＦＵＬＬ 基因的同

源基因[１０] 含有 ＭＡＤＳ￣ｂｏｘ 结构域ꎬ可直接与 Ｄｔ１ 基

因的调节区域相结合[１１]ꎮ 在 Ｄｔ１ / Ｄｔ１ 遗传背景下ꎬ
Ｄｔ２ / Ｄｔ２ 基因型可形成亚有限生长习性ꎬｄｔ２ / ｄｔ２ 则

形成无限生长习性ꎻ而 ｄｔ１ / ｄｔ１ 背景下的大豆品种

均为有限生长习性[１０]ꎮ
１. １. ２　 生育期　 大豆为光周期敏感植物ꎬ大豆开花

相关的基因不仅调控大豆的生育期(开花与成熟

期)ꎬ同时还与生长习性基因共同决定大豆的生长

习性和株型ꎮ 控制大豆生育期的基因 Ｅ１[１２]、
Ｅ２[１３]、 Ｅ３[１４]、 Ｅ４[１５]、 ＧｍＦＴ４[１６]、 Ｊ[１７]、 ｑＦＴ１２￣１
(Ｇｐ１２ / Ｔｏｆ１２ 与 Ｇｐ１１ / Ｔｏｆ１１) [１８￣１９]、ＱＮＥ１[２０] 等已相

继成功 克 隆ꎬ 拟 南 芥 的 开 花 期 同 源 基 因 ＬＨＹ
(Ｅ１１) [２１]、ＧｍＦＬＣ￣ｌｉｋｅ ｐｒｏｔｅｉｎ[２２]、ＳＯＣ[２３] 等的功能

被认为可能与大豆株高相关ꎬ这些基因功能的全面

解析将有助于深入了解调控大豆株型的分子基础ꎮ
１. ２　 赤霉素途径

众多分子水平上的研究证据表明赤霉素通路

相关基因参与了大豆株高的调控ꎮ Ｌｉ 等[２４] 利用

２０８ 个使用“ ＳＮ１４”和“ ＺＹＤ００００６”构建的染色体

片段替换系 ( ＣＳＳＬ) 群体ꎬ采用极端混池分析法

(ＢＳＡ)确定 ＧＲＡＳ 家族转录因子 Ｇｌｙｍａ. ０４Ｇ２５１９００
和 Ｇｌｙｍａ. １６Ｇ１５６７００ 为调控株高与节间数 ＱＴＬ 的

候 选 基 因ꎬ 其 中ꎬ Ｇｌｙｍａ􀆰 ０４Ｇ２５１９００ 为 ＧＡＩ
(ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｃ￣ａｃｉｄ ｉｎｓｅｎｓｉｔｉｖｅ) 的抑制子ꎬ属于 ＧＲＡＳ
基因家族ꎮ 张峰[２５] 利用矮小突变体和野生型亲本

的 Ｆ２ 群体进行 ＲＮＡ￣Ｓｅｑ 技术分析、半定量 ( ＲＴ￣
ＰＣＲ)和实时荧光定量 ＰＣＲ(ｑＲＴ￣ＰＣＲ)分析ꎬ确定

Ｇｌｙｍａ１９ｇ０１５９０(Ｇｌｙｍａ. １９Ｇ０１３０００ꎬＧｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎ￣ｒｅｇｕｌａｔｅｄ
ｆａｍｉｌｙ ｐｒｏｔｅｉｎ) 的突变是引致矮秆的原因ꎮ 唐宽

强[２６]对 ＥＭＳ 诱变的 Ｗｉｌｌａｍｓ ８２ 矮株突变 ×荷豆 １２
的 Ｆ２ 群 体 通 过 ＢＳＡ 法 确 定 Ｇｌｙｍａ. １３Ｇ２８７６００
(ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎ ２￣ｏｘｉｄａｓｅ ８)是株高的候选基因ꎮ

王萍[２７] 通过 ４ 个亲本由来的重组自交系遗传

群体ꎬ采用连锁分析与关联分析方法确定 Ｇｌｙｍａ.
１３Ｇ３７１４００(ＧＡ ｒｅｑｕｉｒｉｎｇ ３)等 ６ 个基因可能与株高

相 关 联ꎮ Ｗａｎｇ 等[２８] 研 究 了 赤 霉 素 氧 化 酶

(ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎ ｏｘｉｄａｓｅ)基因在野生大豆中与蔓生特性

相关联ꎮ Ｗａｎｇ 等[２９]认为在大豆驯化过程中蔓生高

度与茎高度的降低与赤霉素氧化酶(ＧＡ２￣ｏｘ)基因

的拷贝数增加密不可分ꎮ 茎秆中的 ＧＡ３浓度对于决

定节间伸长尤为重要[３０]ꎮ
１. ３　 主茎形态特征

１. ３. １　 曲茎　 大豆曲茎(ｂｒａｃｈｙｔｉｃ ｓｔｅｍ)特性常表

现为短的节间距与壮实的植株ꎮ Ａｄａｍｓ 等[３１] 发现
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两个可分别解释 １５. １％ 和 ５２. ７％ 株高变异的曲茎

ＱＴＬ 位点ꎬ使株高分别降低 ９. ２ 和 １７. ６ ｃｍꎮ 张

烨[３２]对调控曲茎性状的基因进行了克隆ꎬ并确定了

候选基因 Ｇｌｙｍａ. １４Ｇ３８６１０ꎮ
１. ３. ２　 扁茎　 大豆扁茎( ｆａｓｃｉａｔｉｏｎ ｓｔｅｍ)特性是植

株顶端的茎秆扁化、花荚簇集等特异性状ꎬ我国大

豆育种家曾进行过较多的尝试想利用美国来源的

扁茎大豆中多节、多花与多荚特性来培育大豆新品

种ꎬ但因软秆与后代性状不稳定等原因影响了利用

效率[３３]ꎮ 李丛丛[３４] 和 Ｏｎｄａ 等[３５] 研究发现 ＣＬＶ１
同源序列 Ｇｌｙｍａ０２Ｇ３６９４０ 为调控该性状的候选基

因ꎮ 而大豆结瘤相关因子的功能验证ꎬ以及后代不

稳定性有待进一步研究ꎮ
１. ４　 其他控制株高的遗传因素

除生长习性及生育期基因影响株高外ꎬ众多其他

遗传因子也参与了大豆株高的调控ꎮ 张久坤等[３６]以

高秆大豆品种 ５９４ 与矮秆品种(Ｃｈａｒｌｅｓｔｏｎ)杂交获得

的 Ｆ２ 群 体 为 材 料 进 行 ＱＴＬ 定 位ꎬ 确 定 Ｇｌｙｍａ.
０３Ｇ２３００００、Ｇｌｙｍａ. ０４Ｇ０６５６００ 与 Ｇｌｙｍａ. ０４Ｇ２２７７００ 为

控制株高的候选基因ꎮ 刘念析等[３７]对中黄 ２４ × 华

夏 ３ 号杂交获得的 Ｆ２群体进行 ＲＡＤ 测序ꎬ绘制 ＢＩＮ
遗传图谱并进行 ＱＴＬ 定位ꎬ确定 Ｇｌｙｍａ. １９Ｇ１９２３００
为株高候选基因ꎮ Ｌｉ 等[３８]以 ＥＭＳ 诱变的矮株突变

× 中品 ６６４ (ＺＤＤ２３８９３)群体为材料ꎬ基于测序方法

(ｍａｐｐｉｎｇ￣ｂｙ￣ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ) 定 位 到 株 高 候 选 基 因

Ｇｌｙｍａ. ０８Ｇ１６５１００ꎮ 张秀彤[３７] 利用矮秆(Ｆ０２) × 中

国扁茎 ＢＣ１ Ｆ２ 分离群体ꎬ采用 ＢＳＡ 法确定 Ｇｌｙｍａ.
１９Ｇ２０６１００(ａｕｘｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｆａｃｔｏｒ ２)为控制株高的候选

基因ꎮ 于春淼等[４０]对栽培大豆 ×半野生大豆的 Ｆ２代群

体进行基于遗传连锁图谱的 ＱＴＬ 定位(ＩＣＩＭ 法)ꎬ初步

确定 Ｇｌｙｍａ􀆰 １８Ｇ２７９８００(ＴＲＩＣＨＯＭＥ ＢＩＲＥＦＲＩＮＧＥＮＣＥ￣
ＬＩＫＥ １９)与 Ｇｌｙｍａ. １８Ｇ２８０２００(Ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ ｓｕｐｅｒｆａｍｉｌｙ
ｐｒｏｔｅｉｎ)是控制株高的候选基因ꎮ

基因间的互作也可以调控大豆株高ꎮ 在亚有

限生长习性大豆中 Ｄｔ２ 可以控制株高、节数[４１]ꎬ还
影响花原基基因 ＧｍＳＯＣ１、ＧｍＡＰ１ 与 ＧｍＦＵＬ 的表

达ꎬ促进开花ꎬ同时还抑制 ＧｍＤＲＥＢ１Ｄ 基因表达ꎬ调
控气孔开启与气孔密度[４２]ꎮ 同时多个已克隆的生

育期基因与生长习性基因 Ｄｔ１ 和 Ｄｔ２ 间存在互作关

系ꎮ 大豆 ＡＰ１ 同源基因可控制大豆的开花期与株

高[４３]ꎻ大豆生育期基因 ＦＴ５ａ 与 Ｄｔ１￣ＡＰ１ 能形成反

馈调节环从而控制植株生长习性[４４]ꎮ Ｅ１ 与 Ｄｔ１ 可

调控 植 株 的 底 荚 高 度ꎬ 有 利 于 机 械 收 获[４５]ꎮ
ＧｍＧＡＳＡ３２ 可 与 ＧｍＣＤＣ２５ ( ｃｅｌｌ ｃｙｃｌｅ￣ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ
ｐｒｏｔｅｉｎ)互作从而调控株高[４６]ꎮ Ｂａｗａ 等[４７] 发现低

光强和高温条件下赤霉素与生长素可以协同控制

下胚轴伸长ꎮ ＰＩＦ４ 通过 ＧＡ 通路的重要抑制因子

ＤＥＬＬＡ 蛋白ꎬ负调控大豆光敏色素 ｐｈｙＢ[４８]ꎮ 不同

研究均发现赤霉素与结瘤密切相关[４９￣５０]ꎮ Ｐｅｔｔｉ
等[５１]在高粱中发现 ＧＡ２０ｏｘ 基因功能缺失引起纤维

素含量减少ꎬＧＡ 与纤维素合成呈正相关关系ꎮ Ｓｈｕ
等[５２]综述了在不同光敏色素水平下 ＡＢＡ 与 ＧＡ 的

关系ꎬ认为 ＡＢＡ 与 ＧＡ 通过拮抗方式调节植株的生

长发育ꎮ

２　 大豆主茎分枝数遗传因素研究进展

２. １　 大豆主茎分枝数的 ＱＴＬ 定位

谭冰等[５３] 通过共定位分析ꎬ将与分枝相关的

５７ 个基因定位于 ２０ 个 ＱＴＬ 区间内ꎬ其中 ＣＯＢＲＡ 的

两个同源基因(Ｇｌｙｍａ０４ｇ３２１２０ 和 Ｇｌｙｍａ０４ｇ３２１３０)
位于多次被检测到的 ＱＴＬ 区间ꎮ 王露[５４] 根据日本

岩姬( Ｉｗａｈｉｍｅ) × 绥农 １０ 号构建的 Ｆ２ 代群体 ＱＴＬ
初定位分析结果在 ２ 号染色体上检测到 １ 个分枝数

ＱＴＬꎬＬＯＤ 为 ３. ２５ꎬ贡献率 １５. ０８％ ꎬ但在下一代群

体中并没有检测到该 ＱＴＬꎮ Ｂｏｒａｈ 等[５５]研究鉴定了

两个分枝数主效 ＱＴＬꎬ分别位于 ３ 号染色体与 １６ 号

染色体ꎮ Ｈｕ 等[５６] 利用 ＳＬＡＦ￣ｓｅｑ 测序技术对遗传

群体(徐豆 ９ 号 ×克丰 １６ 号)进行基因型鉴定ꎬ获得

了 ３ 个控制分枝数的 ＱＴＬꎬ１ 个位于 １０ 号染色体ꎬ两
个位于 １６ 号染色体ꎮ 吴海涛等[５７]对位于 １８ 号染色

体的 ｑＢＮ￣１８ 进行精细定位ꎬ最终确定的区间中包

含 ９ 个基因ꎮ Ｆａｎｇ 等[７] 通过自然群体鉴定到了控

制分枝数的两个 ＱＴＬ 位点ꎬ均位于 １８ 号染色体ꎮ 另

有研究确定了 ６ 个关联位点并提示了 ５ 个候选基因

Ｇｌｙｍａ. １７Ｇ００８２００、Ｇｌｙｍａ. １５Ｇ２２８５００、Ｇｌｙｍａ. １７Ｇ１３６２００、
Ｇｌｙｍａ. １５Ｇ２０５６００ 和 Ｇｌｙｍａ. ２０Ｇ０９７６００[５８]ꎮ

小 ＲＮＡ 如 ｍｉＲ１５６ 可以调控 ＳＰＬ 基因ꎬ从而影

响大豆的株型[５９￣６１]ꎮ 如果过表达 ｍｉＲ１５６ꎬ单株产量

可增加 ４６％ ~ ６３％ ꎬ伴随着长分枝数量增加ꎬ同时

还增加节数与荚数与百粒重[６０]ꎮ
２. ２　 第 ６ 号染色体 Ｅ１ 基因区域控制主茎分枝数

遗传因素

　 　 Ｅ１ 基因位于第 ６ 染色体中心粒着丝点附近ꎬＥ１
基因含有 １ 个双边的(Ｂｉｐａｒｔｉｔｅ)核定位信号(ＮＬＳ)
和 ＤＮＡ 结合位点ꎬ 并含有 １ 个与 Ｂ３ 远缘相关的结

构域[１２]ꎬＥ１ 基因为豆科特有的转录因子ꎬ是控制大

豆生育期即开花与成熟的中心调控因子[１２]ꎮ 已发

现的 Ｊ 基因就是通过调控 Ｅ１ 的表达来实现其功

能[１７]ꎬ使低纬度下的大豆能够获得足够的生物量从

而保证产量ꎮ
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Ｓａｙａｍａ 等[６２]通过两个日本品种构建的遗传群

体ꎬ定位了 ｑＢｒ１ ~ ｑＢｒ５ 共 ５ 个 ＱＴＬꎮ 其中 ２ 个 ＱＴＬ
分别位于 Ｅ１ 与 Ｅ３ 基因近旁ꎮ Ｙａｎｇ 等[６３]通过一个

日本品种 ×中国品种间的杂交获得了遗传群体ꎬ将
分枝数的 ＱＴＬ 定位在 Ｅ１ 附近ꎮ 是由于 Ｅ１ 基因存

在一因多效作用ꎬ而控制在这些材料的分枝数ꎬ还
是由于 Ｅ１ 基因近旁存在其他控制分枝数的基因ꎬ
还有待深入研究ꎮ

Ｓｈｉｍ 等[６４] 通过 ＧＷＡＳ 分析ꎬ将分枝数 ＱＴＬ
(ｑＢＲ６￣１)精细定位到 ６ 号染色体的 ４６０ ｋｂ 区间内ꎬ
包含 １３ 个候选基因ꎬ结合表达情况和基因序列进行

分析ꎬ 推 测 拟 南 芥 中 控 制 叶 芽 形 成 的 ＢＲＣ１
(ＢＲＡＮＣＨＥＤ１)基因的同源基因 Ｇｌｙｍａ. ０６Ｇ２１０６００
编码的 ＴＣＰ 转录因子ꎬ可能是调控大豆分枝发育位

点 ＧｍＢＲＣ１ 的候选基因ꎮ Ｌａｍｌｏｍ 等[６５]通过精细定

位将控制分枝数的 ｑＢＮ￣１ 位点定位于 ６ 号染色体的

１１５. ６７ ｋｂ 区 域 内ꎬ 内 含 Ｇｌｙｍａ. ０６Ｇ２０８８００ 与

Ｇｌｙｍａ. ０６Ｇ２０８９００ 两个基因ꎬ并根据表达分析确定

编码钙结合 ｃｍｌ１５ 相关蛋白的 Ｇｌｙｍａ. ０６Ｇ２０８９００ 为

候选基因ꎮ Ｙａｎｇ 等[６６] 研究确定 Ｇｌｙｍａ. ０６Ｇ１８８４００
(Ｄｕｐｌｉｃａｔｅｄ ｈｏｍｅｏｄｏｍａｉｎ￣ｌｉｋｅ ｓｕｐｅｒｆａｍｉｌｙ ｐｒｏｔｅｉｎ)基
因位于 Ｅ１ 附近ꎮ

综合以上对分枝数研究结果ꎬ已有数个分枝数

的 ＱＴＬ 定位于 Ｅ１ 附近ꎬ同时 ＱＮＥ１、Ｅ７ 等基因位于

该区域ꎬ因而本区域对于大豆控制开花与分枝数等

重要农艺性状尤为重要ꎮ

３　 大豆叶片相关遗传因素研究进展

３. １　 大豆叶片形态特征

叶片 形 态 与 大 小 及 冠 层 覆 盖 率 ( ｃａｎｏｐｙ
ｃｏｖｅｒａｇｅ)等均对大豆品种的耐密性产生影响ꎮ

大豆中典型的叶片形状为宽叶(圆叶)与窄叶

(剑叶)两种类型ꎬ该性状受 Ｇｍ￣ＪＡＧ１ (Ｌｎ)所控制ꎬ
大豆中 Ｌｎ 还同时调控大豆每荚粒数 (４ 粒荚数

量) [６７￣６８]ꎮ Ｇｍ￣ＪＡＧ１ 可 部分恢复拟南芥锯齿状

(ｊａｇｇｅｄ)突变表型ꎬ克隆结果显示ꎬ功能基因为 Ｇｍ￣
ＪＡＧ１ (Ｇｌｙｍａ２０ｇ２５０００)为拟南芥中调控着器官侧

生组织的发生的 ＪＡＧ 基因的同源基因[６７]ꎮ Ｅ１ 可以

通过调控 ＴＣＰ 等基因影响叶片的形态[６９]ꎮ
三出复叶顶端叶片、侧叶的长和宽均由不同位

点控制ꎬ顶端叶片长度由 １ 个位点控制ꎬ侧叶长度由

两个位点控制ꎬ顶端叶片宽度由 ４ 个位点控制ꎬ侧叶

宽度由 ４ 个位点控制[７０]ꎮ
Ｗａｎｇ 等[７１]对叶片类型相关联的性状进行了分

析ꎬ鉴定了 １９０ 个 ＱＴＬꎬ其中 １４ 位点为不受环境制

约的稳定位点ꎬ并获得稳定区间的 ４ 个候选基因

Ｇｌｙｍａ０４ｇ０５８４０、Ｇｌｙｍａ１９ｇ３７８２０、Ｇｌｙｍａ１４ｇ０７１４０ 与

Ｇｌｙｍａ１９ｇ３９３４０ꎮ
Ｆａｎｇ 等[７]通过 ＧＷＡＳ 分析发现 ８ 个与叶面积

相关位点ꎬ控制三出复叶长度的 ３ 个位点均位于 ２０
号染色体ꎬ１１ 个控制叶片宽度的 ＱＴＮꎬ１４ 个控制叶

片形状的 ＱＴＮꎮ Ｊｕｎ 等[７２] 对叶片面积、形状与特定

叶片重量进行 ＱＴＬ 鉴定ꎬ获得了 ２６ 个 ＱＴＬꎮ Ｊｅｏｎｇ
等[７３]鉴定到一个控制叶片数量的基因位于 ８ 号染

色体 ４９ ｋｂ 区域ꎬ其候选基因可能为含有 ＡＰ２ 结构

域的 Ｇｌｙｍａ. ０８Ｇ２８１９００ 基因ꎮ
冠层覆盖指数为一般单位面积内的叶面积指

数ꎮ Ｋａｌｅｒ 等[７４]研究鉴定到了两个时间点的冠层覆

盖指数相关联的 ５ 个 ＳＮＰꎮ Ｘａｖｉｅｒ 等[７５] 研究发现

冠层覆盖指数相关的 ７ 个候选位点ꎬ分布于 ８ 条染

色体上ꎮ 冠层宽度指植株叶片的最宽宽度ꎬ与植株

分枝形状密切相关ꎮ Ｆａｎｇ 等[５]研究发现 ３ 个位于 ３
号染体的 ＳＮＰ 和 ５ 个位于 １９ 号染色休的 ＳＮＰ 与该

性状相关联ꎮ
３. ２　 叶柄长度及着生角度

３. ２. １　 叶柄长度　 叶柄长度主要制约植株的横向

发展程度ꎬ与品种耐密植性密切相关ꎮ
Ｋｉｌｅｎ[７６]研究指出短叶柄性状是单隐性基因所

控制ꎮ Ｙｏｕ 等[７７] 指出短叶柄与异常的叶枕受两不

同位点的隐性基因 ｌｐｓ１ 与 ｌｐｓ２ 所控制ꎬ并推测两基

因可能位于同一调控通路ꎮ
Ｊｕｎ 等[７８]鉴定发现引致短叶柄的基因位于 １３

号染色体 Ｓａｔ＿２３４ 和 Ｓｃｔ＿０３３ 附近区域ꎮ Ｌｉｕ 等[７９]将

一个短叶柄的突变基因定位于 ７ 号与 １１ 号染色体

同源序列区域ꎮ
３. ２. ２　 叶柄着生角度 　 Ｃｌａｒｋ 等[８０] 鉴定到 １ 个控

制分枝角度的 ＱＴＬꎬ位于 １９ 号染色体ꎬ定名为

ｑＧｍＢａ１ꎮ 王吴彬等[８１]检测到 ５ 个控制叶柄着生角

度 ＱＴＬꎬ其中可解释 ２２％ 的遗传变异的 ＱＴＬ 位于

Ｓａｔ＿２８６ 附近ꎮ 王存虎等[８２] 利用 ＧＢＳ 技术共检测

到 １４ 个调控叶柄角的 ＱＴＬꎬ其中 ５ 个成簇的 ＱＴＬ
位于 １２ 号染色体上ꎮ Ｇａｏ 等[８３] 通过图位克隆的方

法发现ꎬ调控大豆叶柄角突变的基因位点 ＧｍＩＬＰＡ１
编码的 ＡＰＣ８￣ｌｉｋｅ 蛋白可以与 ＧｍＡＰＣ１３ａ 直接相互

作用ꎬ通过 ＡＰＣ 复合体行使功能ꎬ该基因突变后可

使叶枕发育异常、叶柄夹角增大ꎮ 陈玲玲等[８４] 对

７８３ 份大豆种质资源进行 ＧＷＡＳ 分析ꎬ获得 ３ 个与

叶柄角度相关候选基因ꎮ Ｇｌｙｍａ. ０５Ｇ０５９７００ 为生长

素类调节蛋白相关基因ꎬ在茎尖分生组织中特异性

表达ꎻＧｌｙｍａ. ０６Ｇ０７６９００ 为生长素反应因子(ＡＦＲ)



１ 期 朱金龙等:大豆耐密植相关性状遗传调控机制研究进展 １１３　　

类蛋白相关基因ꎬ在叶片和茎尖分生组织中高表

达ꎻＧｌｙｍａ. ０６Ｇ０７６０００ 为 ＣＯＰ９ 信号体复合物相关

基因ꎬ在叶片、茎尖分生组织以及茎中均高表达ꎮ

４　 大豆抗倒伏性遗传因素研究进展

４. １　 抗倒伏性相关 ＱＴＬ 定位

适宜大豆密植高产的品种除与株型相关外ꎬ抗
倒伏性亦是重要的性状指标ꎬ主茎茎秆强度是决定

品种抗倒伏性的最主要的性状之一ꎮ 日本学者将

Ｔｏｙｏｈａｒｕｋａ 来源的抗倒伏基因定位于 １９ 号染色

体[８５]ꎮ Ｋａｔｏ 等[８６]确定了大豆生长习性与倒伏特性

密切相关ꎬ进一步通过 ＧＷＡＳ 鉴定了影响茎秆恢复

能力( ｓｔｅｍ ｐｕｓｈｉｎｇ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ) 与倒伏特性的重合

ＱＴＬ 位于 ５ 号与 １１ 号染色体[８７]ꎮ Ｃｈｅｎ 等[８８] 研究

鉴定了与倒伏相关的 ３２ 个共通的 ＱＴＬ 和 １９ 个独

特的 ＱＴＬꎬ其中位于 Ａ２ 连锁群的两个 ＱＴＬ 与 ４ 个

倒伏相关性状均相关联ꎮ Ｃｈｅｎ 等[８９] 鉴定了 ４ 个控

制倒伏相关性状的多性状 ＱＴＬꎬ两个位于 １３ 号染色

体ꎬ两个位于 １９ 号染色体ꎮ 董全中[９０] 对倒伏性状

及相关联的多种性状进行分析ꎬ共定位到 １２１ 个密

度效应 ＱＴＬꎬ其中与倒伏级别相关的密度效应 ＱＴＬ
多达 １６ 个ꎮ Ｓｕｎ 等[９１] 对 １１２ 个中豆 ２７ × 九农 ２０
后代的重组自交系进行 ＱＴＬ 定位ꎬ发现抗倒伏基因

ｑｌｄｇ￣１ 与 ｑｌｄｇ￣２ꎬ并根据在 ＱＴＬ 区间内父母本基因

表达的差异ꎬ确定 Ｇｌｙｍａ. １７Ｇ０４８１００ ( ｉｎｔｅｒ￣ａｌｐｈａ￣
ｔｒｙｐｓｉｎ ｉｎｈｉｂｉｔｏｒ ｈｅａｖｙ ｃｈａｉｎ￣ｒｅｌａｔｅｄ ) 与 Ｇｌｙｍａ.
０９Ｇ２３９０００(Ｒｉｂｏｓｏｍａｌ ｐｒｏｔｅｉｎ Ｌ３４ｅ ｓｕｐｅｒｆａｍｉｌｙ ｐｒｏｔｅｉｎ)
为与倒伏相关的候选基因ꎮ 虽然众多研究者获得了大

豆抗倒伏相关的 ＱＴＬꎬ有些学者给出了可能的候选基

因ꎬ但是相关基因的功能有待进一步验证ꎮ
４. ２　 组成型组分相关研究进展

木质素、纤维素、半纤维素与单糖类物质等为

植株组成型组分ꎬ其大量积累会降低因荫蔽而引起

的倒伏[９２]ꎮ 木质素合成途径以及黄酮代谢途径是

苯丙烷通路的重要分支[９０]ꎬ二者之间维持平衡ꎬ参与

植株抗逆性调控[９３￣９４]ꎮ 不同套作条件、种植密度及光

强条件下ꎬ大豆植株的木质素代谢与倒伏性不同[９５]ꎮ
殷静[９６]研究了大豆茎倒伏突变ꎬ并对两个可能与木

质素合成相关的基因进行了克隆ꎮ Ｙａｎ 等[９７] 研究明

确大豆肉桂酸羧化酶基因 ＧｍＣ４Ｈ１ 可通过提高木质

素含量来提高作物的抗性ꎮ 李文滨等[９８] 利用

ＲＴＭＧＷＡＳ 对 １５０ 份大豆自然群体进行全基因组关

联分析ꎬ发现参与大豆木质素代谢的 Ｇｌｙｍａ. １８Ｇ１４９７００
(ＵＤＰ￣Ｇｌｙｃｏｓｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ ｓｕｐｅｒｆａｍｉｌｙ ｐｒｏｔｅｉｎ)可能与倒

伏相关ꎮ 刘明[９９] 利用 ＩＣＩＭ 法对南豆 １２ × 九月黄

后代的重组自交系进行 ＱＴＬ 定位ꎬ确定 Ｇｌｙｍａ.
０１Ｇ１６９２００(ｆｅｒｕｌｉｃ ａｃｉｄ ５￣ｈｙｄｒｏｘｙｌａｓｅ １)为调控木质

素含量的候选基因ꎮ 苗期轻微的遮光并不影响木

质素的合成或者引致抗倒伏性的下降[１００]ꎮ Ｌｉｕ
等[１０１￣１０２]认为荫蔽可引抑制木质素的生物合成ꎬ抗
荫蔽品种具有较大面积的木质部、高的木质素含量

与高的酶 ( ＣＡＤ、４ＣＬ、 ＰＡＬ 与 ＰＯＤ) 活性ꎮ 通过

ＧＷＡＳ 分析确定抗倒伏位点位于 １９ 号染色体[７]ꎮ
蔗糖磷酸合成酶与纤维素合成有关ꎬＬｉｕ 等[１０３] 认为

蔗糖磷酸合成酶活性高与大豆耐荫蔽性与抗倒伏

性相关联ꎮ

５　 总结与展望

为提高大豆单位面积的产量ꎬ密植是一个重要

的栽培技术措施ꎮ 在一定的栽培技术条件下ꎬ每个

品种有一个适宜的种植密度范围ꎮ 如果过密ꎬ可能

引起倒伏、落花落荚、病虫害的加重等危险ꎮ 大豆

品种的耐密性与品种的株型与抗倒伏性等密切相

关ꎮ 虽然我国科学家提出了大豆理想株型的概念

已多年ꎬ但因影响株型的性状很多ꎬ如株高、主茎分

枝数、叶柄长短、叶片大小与形态、茎秆强度等ꎬ同
时理想株型的内涵可随着态环境条件、栽培技术措

施、种植密度与产量水平等因素的不同而产生变

化ꎮ 随着大豆中控制大豆生育期基因及生长习性

调制基因 Ｄｔ１ 和 Ｄｔ２ 的克隆ꎬ为全面解开调控与大

豆耐密植性相关性状的基因及调控网络打下了坚

实的基础ꎮ 传统的 ＱＴＬ 定位ꎬ虽然对株型与茎秆强

度等多个位点进行了 ＱＴＬ 分析ꎬ例如株高的 ＱＴＬ 定

位的热点是 Ｄｔ１ 位点ꎮ 调控分枝数的位点定位于 ６
号染色体 Ｅ１ 区域ꎬ为了验证这些基因真实性及相

互之间的互作关系ꎬ有可能将含有不同等位变异的

材料进行组配ꎬ利用后代的株高性状的分离ꎬ确定

各自基因的功效与互作ꎮ
现代的 ＧＷＡＳ 大多应用于分析自然群体ꎬ但因

群体的遗传结构等因素ꎬ所获得的候选基因需要经

过严格的功能验证才能确定其功能ꎮ 随着克隆基

因数量的积累ꎬ与相关基因的功能得以验证ꎬ可对

不同性状间的互作机制进行研究ꎮ 例如通过茎秆

强度基因、绿色革命基因及生长习性基因(生育期

基因)的互作研究ꎬ为新一代分子育种来精细设计

植株的株型ꎬ培育出与当地土壤、肥水条件、光温条

件、栽培技术及种植密度等相适应的高产密植品种

奠定坚实的基础ꎮ
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ｒｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｇｅｎｅ ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎ２０￣ｏｘｉｄａｓｅ ｒｅｖｅａｌｓ ａ ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ

ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎ ａｎｄ ｃｅｌｌｕｌｏｓｅ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ [ Ｊ ] .

Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１５ꎬ １６９(１):７０５￣７１６.

[５２] ＳＨＵ Ｋꎬ ＺＨＯＵ Ｗ Ｇꎬ ＣＨＥＮ Ｆꎬ ｅｔ ａｌ . Ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ ａｎｄ

ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎｓ ａｎｔａｇｏｎｉｓｔｉｃａｌｌｙ ｍｅｄｉａｔｅ ｐｌａｎｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ａｎｄ ａｂｉｏｔｉｃ

ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ[Ｊ] . Ｆｒｏｎｔｉｅｒ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０１８ꎬ ９: ４１６.

[５３] 谭冰ꎬ 郭勇ꎬ 邱丽娟. 大豆全基因组分枝相关基因发掘及与

ＱＴＬ 共定位[Ｊ] . 遗传ꎬ２０１３ꎬ３５(６):７９３￣８０４. ( ＴＡＮ Ｂꎬ ＧＵＯ

Ｙꎬ ＱＩＵ Ｌ Ｊ. Ｗｈｏｌｅ ｇｅｎｏｍｅ ｄｉｓｃｏｖｅｒｙ ｏｆ ｇｅｎｅｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ

ｂｒａｎｃｈｉｎｇ ａｎｄ ｃｏ￣ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ ｗｉｔｈ ＱＴＬｓ ｉｎ ｓｏｙｂｅａｎ [ Ｊ ] .
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Ｈｅｒｅｄｉｔａｓꎬ ２０１３ꎬ ３５(６): ７９３￣８０４. )

[５４] 王露. 新型大豆生育期 ＱＴＬ 位点 ＱＮＥ１ 的定位及其调控分枝

数的遗传学解析[Ｍ]. 哈尔滨: 中国科学院大学(东北地理与

农业生态研究所)ꎬ２０１７: ３０￣４７. (ＷＡＮＧ Ｌ. Ｔｈｅ ｍａｐｐｉｎｇ ｏｆ ａ

ｎｏｖｅｌ ＱＴＬ ＱＮＥ１ ｆｏｒ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｔｉｍｅ ａｎｄ ｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｉｔｓ

ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｎ ｂｒａｎｃｈｉｎｇ ｉｎ ｓｏｙｂｅａｎ [ Ｍ]. Ｃｈｉｎｅｓｅ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ

Ｓｃｉｅｎｃｅ ( Ｎｏｒｔｈｅａｓｔ Ｉｎｓｔｉｔｕｔｅ ｏｆ Ｇｅｏｇｒａｐｈｙ ａｎｄ Ａｇｒｏｅｃｏｌｏｇｙ )ꎬ

２０１７: ３０￣４７. )

[５５] ＢＯＲＡＨ Ｊꎬ ＳＩＮＧＯＤＥ Ａꎬ ＴＡＬＵＫＤＡＲ Ａꎬ ｅｔ ａｌ . Ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ

ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ｓｔｕｄｉｅｓ ( ＧＷＡＳ) ｒｅｖｅａｌ ｃａｎｄｉｄａｔｅ ｇｅｎｅｓ ｆｏｒ ｐｌａｎｔ

ｈｅｉｇｈｔ ａｎｄ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｐｒｉｍａｒｙ ｂｒａｎｃｈｅｓ ｉｎ ｓｏｙｂｅａｎ [Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ

( Ｌ. ) Ｍｅｒｒｉｌｌ ] [ Ｊ ] . Ｉｎｄｉａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｇｅｎｅｔｉｃｓ ａｎｄ Ｐｌａｎｔ

Ｂｒｅｅｄｉｎｇꎬ ２０１８ꎬ ７８(４): ４６０￣４６９.

[５６] ＨＵ Ｂꎬ ＬＩ Ｙ Ｑꎬ ＷＵ Ｈ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｔｒａｉｔ

ｌｏｃｉ ｕｎｄｅｒｌｙｉｎｇ ｆｉｖｅ ｍａｊｏｒ ａｇｒｏｎｏｍｉｃ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｓｏｙｂｅａｎ ｉｎ ｔｈｒｅｅ

ｂｉｐａｒｅｎｔａｌ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｂｙ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅｎｇｔｈ ａｍｐｌｉｆｉｅｄ ｆｒａｇｍｅｎｔ

ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ ( ＳＬＡＦ￣ｓｅｑ ) [ Ｊ ] . ＰｅｅｒＪ Ｐｕｂｌｉｓｈｉｎｇꎬ ２０２１ꎬ

９: Ｅ１２４１６.

[５７] 吴海涛ꎬ 张勇ꎬ 苏伯鸿ꎬ 等. 大豆分枝数相关分子标记开发及

ｑＢＮ￣１８ 位点精细定位[ Ｊ] . 作物学报ꎬ ２０２０ꎬ ４６(１１): １６６７￣

１６７７. (ＷＵ Ｈ Ｔꎬ ＺＨＡＮＧ Ｙꎬ ＳＵ Ｂ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ

ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｍａｒｋｅｒｓ ａｎｄ ｆｉｎｅ ｍａｐｐｉｎｇ ｏｆ ｑＢＮ￣１８ ｌｏｃｕｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ

ｂｒａｎｃｈ ｎｕｍｂｅｒ ｉｎ ｓｏｙｂｅａｎ ( Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ Ｌ. ) [ Ｊ ] . Ａｃｔａ

Ａｇｒｏｎｏｍｉｃａ Ｓｉｎｉｃａꎬ ２０２０ꎬ ４６(１１): １６６７￣１６７７.

[５８] ＺＨＡＮＧ Ｈ Ｒꎬ ＨＡＯ Ｄ Ｒꎬ ＳＯＴＯＥ Ｈ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｓｓｅｃｔｉｏｎ

ｏｆ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｐｌａｎｔ ａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｙｉｅｌｄ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ

ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｓｏｙｂｅａｎ ( Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ) ｂｙ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ａｃｒｏｓｓ

ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｂｒｅｅｄｉｎｇꎬ ２０１５ꎬ １３４ ( ５ ):

５６４￣５７２.

[５９] ＳＵＮ Ｚꎬ ＳＵ Ｃꎬ ＹＵＮ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｅｔｉｃ ｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ ｓｈｏｏｔ

ａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｙｉｅｌｄ ｉｎ ｓｏｙａ ｂｅａｎ ｐｌａｎｔｓ ｖｉａ ｔｈｅ ｍａｎｉｐｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ

ＧｍｍｉＲ１５６ｂ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２０１９ꎬ １７ ( １ ):

５０￣６２.

[６０] ＷＡＮＧ Ｈꎬ ＷＡＮＧ Ｈ. Ｔｈｅ ｍｉＲ１５６ / ＳＰＬ ｍｏｄｕｌｅꎬ ａ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｈｕｂ

ａｎｄ ｖｅｒｓａｔｉｌｅ ｔｏｏｌｂｏｘꎬ ｇｅａｒｓ ｕｐ ｃｒｏｐｓ ｆｏｒ ｅｎｈａｎｃｅｄ ａｇｒｏｎｏｍｉｃ ｔｒａｉｔｓ

[Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔꎬ ２０１５ꎬ ８(５): ６７７￣６８８.

[６１] ＹＵＮ Ｊ Ｘꎬ ＳＵＮ Ｚ Ｘꎬ ＪＩＡＮＧ Ｑꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｍｉＲ１５６ｂ￣ＧｍＳＰＬ９ｄ

ｍｏｄｕｌｅ ｍｏｄｕｌａｔｅｓ ｎｏｄｕｌａｔｉｏｎ ｂｙ ｔａｒｇｅｔｉｎｇ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｃｏｒｅ ｎｏｄｕｌａｔｉｏｎ

ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｓｏｙｂｅａｎ [ Ｊ ] . Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔꎬ ２０２２ꎬ ２３３ ( ４ ):

１８８１￣１８９９.

[６２] ＳＡＹＡＭＡ Ｔꎬ ＨＷＡＮＧ Ｔ Ｙꎬ ＹＡＭＡＺＡＫＩ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ｍａｐｐｉｎｇ ａｎｄ

ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｔｒａｉｔ ｌｏｃｉ ｆｏｒ ｓｏｙｂｅａｎ ｂｒａｎｃｈｉｎｇ

ｐｈｅｎｏｔｙｐｅ ｉｎ ｔｗｏ ｌｏｃａｔｉｏｎｓ[Ｊ] . Ｂｒｅｅｄｉｎｇ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０１０ꎬ ６０(４):

３８０￣３８９.

[６３] ＹＡＮＧ Ｇꎬ ＺＨＡＩ Ｈꎬ ＷＵ Ｈ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. ＱＴＬ ｅｆｆｅｃｔｓ ａｎｄ ｅｐｉｓｔａｔｉｃ

ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｆｏｒ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｔｉｍｅ ａｎｄ ｂｒａｎｃｈ ｎｕｍｂｅｒ ｉｎ ａ ｓｏｙｂｅａｎ

ｍａｐｐｉｎｇ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ Ｊａｐａｎｅｓｅ × Ｃｈｉｎｅｓｅ ｃｕｌｔｉｖａｒｓ[ Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ

ｏｆ Ｉｎｔｅｇｒａｔｉｖｅ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅꎬ ２０１７ꎬ １６(９): １９００￣１９１２.

[６４] ＳＨＩＭ Ｓꎬ ＨＡ Ｊꎬ ＫＩＭ Ｍ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. ＧｍＢＲＣ１ ｉｓ ａ ｃａｎｄｉｄａｔｅ ｇｅｎｅ ｆｏｒ

ｂｒａｎｃｈｉｎｇ ｉｎ ｓｏｙｂｅａｎ ( Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ [ Ｌ. ] Ｍｅｒｒｉｌｌ ) [ Ｊ ] .

Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ ２０１９ꎬ ２０(１): １３５.

[６５] ＬＡＭＬＯＭ Ｓ Ｆꎬ ＺＨＡＮＧ Ｙꎬ ＳＵ Ｂ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ｍａｐ￣ｂａｓｅｄ ｃｌｏｎｉｎｇ ｏｆ

ａ ｎｏｖｅｌ ＱＴＬ ｑＢＮ￣１ ｉｎｆｌｕｅｎｃｉｎｇ ｂｒａｎｃｈ ｎｕｍｂｅｒ ｉｎ ｓｏｙｂｅａｎ

[Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ (Ｌ. ) Ｍｅｒｒ. ] [ Ｊ] . Ｃｒｏｐ Ｊｏｕｎｒａｌꎬ ２０２０ꎬ ８ (５):

７９３￣８０１.

[６６] ＹＡＮＧ Ｙ Ｈꎬ ＬＥＩ Ｙꎬ ＢＡＩ ＺＹꎬ ｅｔ ａｌ . Ｐｈｙｓｉｃａｌ ｍａｐｐｉｎｇ ａｎｄ

ｃａｎｄｉｄａｔｅ ｇｅｎｅ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ｂｒａｎｃｈ ｎｕｍｂｅｒ ｏｎ ｔｈｅ ｍａｉｎ ｓｔｅｍ ｉｎ

ｓｏｙｂｅａｎ [Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ (Ｌ. ) Ｍｅｒｒ. ] [Ｊ] . Ｇｅｎｅｔｉｃ Ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ ａｎｄ

Ｃｒｏｐ Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎꎬ ２０２１ꎬ ６８(３): ２９０７￣２９２１.

[６７] ＪＥＯＮＧ Ｎꎬ ＭＯＯＮ Ｊ Ｋꎬ ＫＩＭ ＨＳꎬ ｅｔ ａｌ. Ｆｉｎｅ ｇｅｎｅｔｉｃ ｍａｐｐｉｎｇ ｏｆ

ｔｈｅ ｇｅｎｏｍｉｃ ｒｅｇｉｏｎ ｃｏｎｔｒｏｌｌｉｎｇ ｌｅａｆｌｅｔ ｓｈａｐｅ ａｎｄ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｓｅｅｄｓ

ｐｅｒ ｐｏｄ ｉｎ ｔｈｅ ｓｏｙｂｅａｎ[Ｊ] . Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ ２０１１ꎬ

１２２(５): ８６５￣８７４.

[６８] ＦＡＮＧ Ｃꎬ ＬＩ Ｗ Ｙꎬ ＬＩ Ｇ Ｑꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｌｏｎｉｎｇ ｏｆ Ｌｎ ｇｅｎｅ ｔｈｒｏｕｇｈ

ｃｏｍｂｉｎｅｄ ａｐｐｒｏａｃｈ ｏｆ ｍａｐ￣ｂａｓｅｄ ｃｌｏｎｉｎｇ ａｎｄ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ｓｔｕｄｙ ｉｎ

ｓｏｙｂｅａｎ[ Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｇｅｎｅｔ ａｎｄ Ｇｅｎｏｍｉｃｓꎬ ２０１３ꎬ ４０ ( ２ ):

９３￣９６.

[６９] ＬＩ Ｙ Ｌꎬ ＨＯＵ Ｚ Ｈꎬ ＬＩ Ｗ Ｗꎬ ｅｔ ａｌ . Ｔｈｅ ｌｅｇｕｍｅ￣ｓｐｅｃｉｆｉｃ

ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ Ｅ１ ｃｏｎｔｒｏｌｓ ｌｅａｆ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ｉｎ ｓｏｙｂｅａｎ [ Ｊ] .

ＢＭＣ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０２１ꎬ ２１(１): ５３１.

[７０] ＫＩＭ Ｈ Ｋꎬ ＫＡＮＧ Ｓ Ｔꎬ ＳＵＨ Ｄ Ｙ. Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｔｒａｉｔ

ｌｏｃｉ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｌｅａｆｌｅｔ ｔｙｐｅｓ ｉｎ ｔｗｏ ｒｅｃｏｍｂｉｎａｎｔ ｉｎｂｒｅｄ ｌｉｎｅｓ ｏｆ

ｓｏｙｂｅａｎ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｂｒｅｅｄｉｎｇꎬ ２００５ꎬ １２４(６): ５８２￣５８９.

[７１] ＷＡＮＧ Ｌꎬ ＣＨＥＮＧ Ｙ Ｂꎬ ＭＡ Ｑ Ｂꎬ ｅｔ ａｌ. ＱＴＬ ｆｉｎｅ￣ｍａｐｐｉｎｇ ｏｆ

ｓｏｙｂｅａｎ (Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ Ｌ. ) ｌｅａｆ ｔｙｐｅ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｔｗｏ ＲＩＬｓ
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