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摘　 要:分子标记的应用对解析作物性状的分子遗传基础至关重要ꎮ 当下ꎬ单核苷酸多态性( Ｓｉｎｇｌｅ Ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ
ＰｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍꎬＳＮＰ)是研究作物性状相关位点的重要分子标记ꎬ可通过连锁分析和关联分析应用于大豆育种工作ꎮ 相

较传统杂交选育手段ꎬ分子标记辅助育种(Ｍａｒｋｅｒ￣Ａｓｓｉｓｔｅｄ ＳｅｌｅｃｔｉｏｎꎬＭＡＳ)以杂交育种为基础ꎬ凭借分子标记与目标性

状基因紧密连锁的特点ꎬ通过检测分子标记即可高效快速检测目的基因的筛选策略ꎬ成为备受关注的育种方式ꎮ 随

着大豆各组学学科的兴起ꎬ基因组学研究与其他组学之间的联合分析使分子标记的应用范围得到进一步延伸ꎬ成为

大豆现代育种工作中的关键部分ꎬ使所筛选的遗传位点被有效利用ꎮ 此外ꎬ随着生物技术的不断更新ꎬ以往被忽略的

ｍｉｃｒｏＲＮＡ (ｎｏｎ￣ｃｏｄｉｎｇ ｓｉｎｇｌｅ ｓｔｒａｎｄｅｄ ＲＮＡꎬｍｉＲＮＡ)和长链非编码 ＲＮＡ (ｌｏｎｇ ｎｏｎ￣ｃｏｄｉｎｇ ＲＮＡꎬ ｌｎｃＲＮＡ)重新进入育种

家的视野ꎬ使其与分子标记相关联的目的性状基因组区域能够被更好识别ꎮ 为了详细梳理分子标记在大豆育种中的

应用范围ꎬ本综述汇总 ２０２２ 年大豆多种抗病性、产量和品质相关性状分子标记的研究进展ꎬ旨在为大豆分子标记辅助

育种工作提供参考ꎮ
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　 　 　 　 ＤＮＡ 分子标记指 ＤＮＡ 水平的遗传标记ꎬ
可反映物种整个基因组的遗传多样性ꎮ 随着现代

分子技术不断发展ꎬ ＤＮＡ 分子标记主要分为 ３
类[１]ꎮ 第一类是以分子杂交为核心的分子标记ꎬ包
括限制性片段长度多态性标记(Ｒｅｓｔｒｉｃｔｉｏｎ Ｆｒａｇｍｅｎｔ
Ｌｅｎｇｔｈ ＰｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍꎬＲＦＬＰ 标记)、ＤＮＡ 指纹技术

( ＤＮＡ ｆｉｎｇｅｒｐｒｉｎｔｉｎｇ ) 和 原 位 杂 交 ( ｉｎ ｓｉｔｕ
ｈｙｂｒｉｄｉｚａｔｉｏｎ)ꎮ 第二类是基于 ＤＮＡ 片段 ＰＣＲ 扩增

的分子标记ꎬ如 ＡＦＬＰ ( Ａｍｐｌｉｆｉｅｄ Ｆｒａｇｍｅｎｔ Ｌｅｎｇｔｈ
Ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍ)和 ＳＳＲ(Ｓｉｍｐｌｅ Ｓｅｑｕｅｎｃｅ Ｒｅｐｅａｔ)ꎮ 第

三类为高通量测序的分子标记ꎬ主要包括 ＳＮＰ 标

记[２] 和表达序列标签 ( Ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ Ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ Ｔａｇｓꎬ
ＥＳＴ 标记)ꎬ其中 ＳＮＰ 标记为目前常用的分子标记ꎮ

分子标记辅助育种以育种年限短、效率高、准
确性强和简便性等特点ꎬ逐渐代替传统育种ꎬ成为
大豆育种研究的热点[３]ꎮ 近年来随着基因组技术
的发展和 ＤＮＡ 标记的大量开发ꎬ高精密度的大豆遗

传图谱不断被构建和完善ꎬ目前已鉴定出大量与重

要性状相关的数量性状核苷酸 ( Ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ Ｔｒａｉｔ
ＮｕｃｌｅｏｔｉｄｅｓꎬＱＴＮ)位点ꎬ其中部分 ＱＴＮ 已在大豆标
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记辅助育种中得到应用ꎮ Ｊｕｎ 等[４] 利用大豆蚜虫易

感品种 ＷＹＡＮＤＯＴ 和抗性 ＰＩ ５６７３０１Ｂ 杂交培育的
２０３ 个 Ｆ７∶ ９ 重组自交系(Ｒｅｃｏｎｓｔｉｔｕｔｅｄ Ｉｎｂｒｅｄ Ｌｉｎｅｓꎬ
ＲＩＬ)和 ５１６ 个多态性 ＳＮＰ 标记构建了全基因组分

子连锁图谱ꎬ并通过 ＳＳＲ 标记确定 １ 个新的主要基

因ꎬ位于已鉴定抗性基因 ＲＡＧ２ 基因的附近ꎬ间接证

明抗性品种 ＰＩ ５６７３０１Ｂ 为抗异种病类型ꎮ Ｓｈｉｎ
等[５]利用标记辅助选择的反复回交方法ꎬ成功在品
种 Ｏｈｓｕｚｕ 中引入对 ＳＭＶ 菌株 Ｃ 和 Ｄ 具有抗性的

Ｒｓｖ３ 基因ꎬ接菌实验结果显示ꎬ含有接近 Ｒｓｖ３ 基因

位点的分子标记对的品系显示出对两种 ＳＭＶ 菌株

的抗 性ꎮ 变 体 棉 子 糖 合 酶 ３ ( ＲＡＦＦＩＮＯＳＥ
ＳＹＮＴＨＡＳＥ ３ꎬＲＳ３)是大豆种子碳水化合物表型的

关键贡献者ꎬ当 ＲＳ２ 突变等位基因存在时ꎬ超低低

聚糖(Ｒａｆｆｉｎｏｓｅ Ｆａｍｉｌｙ ｏｆ Ｏｌｉｇｏｓａｃｃｈａｒｉｄｅｓꎬ ＲＦＯ)表

型有所改善ꎬ利用直接标记辅助选择的方法对大豆

的豆粕性状的改良起到重要作用[６]ꎮ 充分了解大

豆重要性状的相关 ＱＴＬ(Ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ Ｔｒａｉｔ Ｌｏｃｕｓ)位
点和分子标记ꎬ及时捕捉大豆分子标记辅助育种方

面的动态ꎬ有助于明确大豆分子育种的方向以及提

高育种效率和准确性ꎮ 本综述汇总了 ２０２２ 年大豆

多种抗病性、产量和品质相关性状分子标记的主要

研究进展ꎬ对大豆分子标记辅助育种的前景进行展

望ꎬ期望在前人研究的基础上ꎬ为大豆的育种工作

提供一定参考ꎮ

１　 国际相关研究动态

国际范围内ꎬ２０２２ 年大豆分子标记方面的研究

主要集中在大豆抗病性、产量和品质性状ꎬ这些研

究结果大多采用连锁分析、全基因组关联分析

(Ｇｅｎｏｍｅ￣Ｗｉｄｅ Ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ＳｔｕｄｙꎬＧＷＡＳ)和混池分

组分析法(Ｂｕｌｋｅｄ Ｓｅｇｒｅｇａｎｔ Ａｎａｌｙｓｉｓꎬ ＢＳＡ)ꎬ结合大

量 ＳＮＰ 标记ꎬ获得与目标农艺性状相关的数量性状

ＱＴＬ 区域以及 ＱＴＮ 位点ꎮ 随后采用竞争性等位基

因特 异 性 ＰＣＲ ( Ｋｏｍｐｅｔｉｔｉｖｅ Ａｌｌｅｌｅ￣Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ＰＣＲꎬ
ＫＡＳＰ)技术对筛选后的优良位点进行精细定位ꎬ鉴
定出与性状相关的候选基因ꎮ 此项技术流程的运

用不仅缩短了大豆的育种年限ꎬ同时也保证了大豆

育种工作的准确性和可信度ꎮ
１. １　 国际大豆抗病性状研究

１. １. １　 大豆疫霉根腐病　 过去十年中ꎬ通过 ＧＷＡＳ
研究确定了 ７０ 多个与大豆疫霉部分抗性( Ｐａｒｔｉａｌ
Ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅꎬ ＰＲ)相关的 ＱＴＬꎮ 但是ꎬ其中多数对抗

性水平影响小ꎬ表现为针对单个表型变量或者单个

分离株ꎬ从而限制了相关 ＱＴＬ 位点在实际育种计划

中的使用ꎮ Ｄｅ 等[７] 将 ３５７ 个大豆种质的抗疫霉表
型与已鉴定的 ７０ 多个 ＱＴＬ 位点进行联合分析ꎬ采
用 ＧＷＡＳ 技术进行基因分型ꎬ鉴定出具有相对重大

影响的新型大豆疫霉抗性 ＱＴＬꎬ其中位于 １５ 号染色

体上的 １ 个大豆疫霉抗性 ＱＴＬ 位点跨越了 － ５００ ｋｂ
染色体区域 (Ｃｈｒ１５:３６ꎬ３９５ꎬ７７７￣３６ꎬ８９５ꎬ６９０)ꎬ包
括 ３１ 个 ＳＮＰ 变异位点ꎬ分布于 ５ 个基因(Ｇｌｙｍａ.
１５Ｇ２１７１００、Ｇｌｙｍａ. １５Ｇ２１７２００、 Ｇｌｙｍａ. １５Ｇ２１７３００、
Ｇｌｙｍａ. １５Ｇ２１７３５０ 和 Ｇｌｙｍａ. １５Ｇ２１７４００)上下游范

围内ꎬＧｌｙｍａ. １５Ｇ２１７１００ 启动子上的唯一 ＳＮＰ 变异

使携带 Ｒ 等位基因品系抗病性提高了 ６０％ ꎮ
Ｋａｒｈｏｆｆｄ 等[８] 采用 ＲＮＡ￣ｓｅｑ 技术ꎬ分析了(ＯＸ２０￣８
和 ＰＩ ４２７１０６、ＯＸ２０￣８ 和 ＰＩ ４２７１０５Ｂ)后代所构建成

的两组近等基因系(Ｎｅａｒ￣Ｉｓｏｇｅｎｉｃ ＬｉｎｅꎬＮＩＬ)ꎬ定位

于 １８ 号染色体的 ＱＤＲＬ￣１８ 位点的范围由 １ ８５３ ｋｂ
(９８１ ~ ２ ８３３ ｋｂ) 缩减到 ７３２ ｋｂ 区域 (１ ７１３ ~
２ ４４５ ｋｂ)ꎬ此位点可以解释高达 ４５％ 的表型变异

(Ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ Ｖａｒｉａｔｉｏｎꎬ ＰＶ)ꎬ促进分子标记辅助育种

的同时增强对 Ｐｈｙｔｏｐｈｔｈｏｒａ ｓｏｊａｅ 的抗性ꎮ 经该位点

预测的 ８２ 个基因中有 １ 个新抗疫霉基因 Ｇｌｙｍａ.
１８Ｇ０２６９００ 被确定ꎬ该基因在携带抗性等位基因的

接种 ＮＩＬｓ 中下调ꎬ在携带易感等位基因的接种 ＮＩＬｓ
中上调ꎬ大豆疫酶根腐病的研究未曾中断ꎬ目前为

止ꎬ ３０ 个 抗 大 豆 疫 酶 根 腐 病 ( Ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ
Ｐｈｙｔｏｐｈｔｈｏｒａ Ｓｏｊａｅꎬ Ｒｐｓ)基因被鉴定ꎬ其物理位置广

泛分布于大豆 １０ 条染色体上ꎬ其中 ３ 号染色体上含

有 １４ 个 Ｒｐｓ 基因ꎬ其次为 １８ 号和 １３ 号染色体ꎬ这
些 Ｒｐｓ 基因是否存在基因复制事件和抗性的类别都

有待研究ꎬ否则无法有效提供能够提高品种抗性的

合适模型[９]ꎮ
１. １. ２　 大豆锈病　 大豆锈病是大豆生长期阶段最

重要的叶面病害之一ꎬ与大豆锈病相关的 ７ 个 Ｒｐｐ
抗性基因位点已被报道[１０]ꎬ但真菌种群间的广泛致

病型变异为识别与大豆锈病(Ｓｏｙｂｅａｎ ＲｕｓｔꎬＳＢＲ)抗
性相关的其他基因和位点增加了难度ꎮ 为此ꎬ在
２０１８—２０１５ 年美国东南部的田间条件下ꎬＷａｌｋｅｒ
等[１１]对来自日本、印度尼西亚和越南的 １９１ 种大豆

植物引种和来自其他国家的 ６５ 种引种植物对

Ｐｈａｋｏｐｓｏｒａ ｐａｃｈｙｒｈｉｚｉ 的 抗 性 进 行 了 筛 选ꎬ 使 用

ＳｏｙＳＮＰ５０Ｋ Ｉｎｆｉｎｉｕｍ ＢｅａｄＣｈｉｐＭｃＣａｇｈｅｙ 进行 ＧＷＡＳ
分析ꎬ鉴定出与 ＳＢＲ 抗性相关的 ７ 条染色体上的

８ 个基因组区域ꎬ其中有 ６ 个未被报道的基因组区

域ꎬ包含了多种与 ＳＢＲ 抗性相关的 Ｒｐｐ 位点ꎮ
Ｃｈａｎｃｈｕ 等[１２]利用清迈 ５ 号和 ＳＵＫＨＯＴＨＡＩ ２ 杂交

所产生的 １０８ 个重组自交系群体进行抗 ＳＢＲ 分析ꎬ
１ 个单一的抗 ＳＢＲ 位点 ＱＳＢＲ１８. １ 被定为在 １８ 号

染色体上的标记 Ｔ００１８５５６３１Ｍ 和 ＳＣ２１＿３４２０ 之间ꎬ
覆盖了 ２１２ ｋｂ 区域ꎬ包含 ＲＰＰ４ 基因ꎬ为品系提供了

２１􀆰 ３１％ ~ ３５􀆰 ０９％ 抗 性ꎬ ＱＴＬ 区 域 所 包 含 的

ＧＬＹＭＡ. １８Ｇ２２６２５０、ＧＬＹＭＡ. １８Ｇ２２６３００ 和 ＧＬＹＭＡ.
１８Ｇ２２６５００ ( ＧＭ１８: ５１ꎬ ７５３ꎬ １３９￣５１ꎬ ８３２ꎬ ７２６ ) 与
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ＲＰＰ４￣Ｂ 基因所在区域 ( ＧＭ１８: ５１ꎬ ６７８ꎬ ９８１￣５１ꎬ
７９２ꎬ９５７ ｂｐ)重叠ꎬ被视为 ＳＢＲ 抗性的新候选基因ꎬ
解析了 ＳＢＲ 抗性的新遗传作用基础ꎬ极大地促进了

分子标记辅助育种的应用ꎮ
１. ２　 国际大豆产量性状研究

１. ２. １　 大豆百粒重　 籽粒大小和形状是大豆产量

形成的重要决定因素ꎬ解析它们的遗传基础和分子

机制对大豆产量性状的改善具有积极作用ꎮ 通过

ＧＷＡＳ 分 析 和 基 因 分 型 测 序 ( Ｇｅｎｏｔｙｐｅ￣Ｂｙ￣
Ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇꎬ ＧＢＳ)方法评估了 ２００ 个国内外种质和

３２ ０００ 个高质量 ＳＮＰｓꎬ鉴定出 ４ 个与百粒重性状相

关的 ＳＮＰｓꎬ分别位于 １７ 和 １８ 号染色体ꎬ对该性状

次要等位基因的影响幅 度 最 高 达 － ０. ８５[１３]ꎮ
Ａｙａｌｅｗ 等[１４]利用两年 ５４１ 个大豆种质与 ３６ ２５７ 个
ＳＮＰｓ 进行 ＧＷＡＳ 分析ꎬ发现 １９ 个与种子产量相关

的 ＳＮＰｓꎬ分布于 ９ 号、１５ 号、１６ 号和 １７ 号染色体ꎬ其
中 ９ 号染色体上的 ｓｓ７１５６０４５０１(４２０３６６１)和 １７ 号染

色体上的 ｓｓ７１５６２８１３３ (７０４２６８５)各自上下游 １０ ｋｂ
区域内分别鉴定到 ７ 和 １３ 个基因ꎮ 令人遗憾的是ꎬ
对于候选基因是否对大豆产量有影响ꎬ以及何种优

势单倍型与大豆产量紧密相关未见报道ꎬ但也为育

种工作者提供了借鉴ꎮ Ｙｏｏｓｅｆｚａｄｅｈ￣Ｎａｊａｆａｂａｄｉ 等[１５]

结合 ２５０ 个大豆品种的 ４０ ７１２ 个 ＳＮＰｓꎬ利用计算机

学习法中 ＳＶＲ(Ｓｕｐｐｏｒｔ Ｖｅｃｔｏｒ Ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ)算法识别

出 ８ 个与大豆籽重相关的 ＳＮＰｓꎬ分布于 ７、１５、１８、１９
和 ２０ 号染色体ꎬ包含了 １２１ 个候选基因ꎬ其中 Ｓ１５＿
３４９５８３６１ 标记附近的 Ｇｌｙｍａ. １５Ｇ２１４６００ 和 Ｇｌｙｍａ.
１５Ｇ２１４７００ 基因为大豆产量相关的候选基因ꎬ推测

后续对其基因功能的揭示对应用分子标记辅助育

种改良大豆粒重性状具有重要作用ꎮ
１. ２. ２　 大豆株型　 大豆株型主要由大豆分枝数、分
枝角以及株高组成ꎬ影响着大豆生产力和产量ꎮ
ＣＬＡＲＫ 等[１６]利用驯化大豆品种 ＷＩＬＬＩＡＭＳ ８２ 和野
生大豆(ＧＬＹＣＩＮＥ ＳＯＪＡ)品种 ＰＩ ４７９７５２ 构建了重组

自交系群体ꎬ用来观测品系间分枝角的变化ꎬ为了

鉴定大豆分枝角相关的 ＱＴＬꎬ选择极宽分枝角

(Ｗｉｄｅ Ｂｒａｎｃｈｉｎｇ Ａｎｇｌｅꎬ ＷＢＡ)的 ＲＩＬ 品系与具有

窄分枝角(Ｎａｒｒｏｗ Ｂｒａｎｃｈｉｎｇ ＡｎｇｌｅꎬＮＢＡ)的优良大

豆品种 ＬＤ００￣３３０９ 进行杂交ꎬ以 Ｆ２后代和 Ｆ２衍生的
Ｆ３后代组成的群体用于遗传分析和 ＱＴＬ 作图ꎬ最后

发现控制分支角度的主要 ＱＴＬ 位点位于 １９ 号染色

体ꎬ主要源自具有极宽分枝角(ＷＢＡ )的 ＮＩＬꎮ Ｂｈａｔ
等[１７] 将 ３ 个地点 ２１１ 份大豆品种表型和来自
ＳＯＹＳＰＰ５０Ｋ１５ 的 ２９１ ９６２ 个 ＳＮＰｓ 相结合ꎬ鉴定出 ３
个 ( ＧＭ０２: ＡＸ￣９３９５８２６０、 ＧＭ１７: ＡＸ￣９４１５４８３４ 和

ＧＭ１９:ＡＸ￣９３８９７２００ ) 与大豆株高相关性较强的

ＳＮＰｓꎬ并以 １３０ ｋｂ 作为其遗传变异区域ꎬ总计筛选

出 １２４ 个注释基因ꎮ 相较前人所鉴别出 ＱＰＨ２ 位点

(１５９９３６５４￣４１０３２５７０ ＫＢ) [１８]ꎬ ＧＭ０２: ＡＸ￣９３９５８２６０
附近 １３０ ｋｂ 区域做到了物理区间的缩小ꎬ进一步精

确了与大豆株高相关的基因ꎮ Ｐｒｉｙａｎａｔｈａ 等[１３] 利用

２００ 个品种表型和 ３２ Ｋ 高质量 ＳＮＰｓ 进行 ＧＷＡＳ 分

析ꎬ鉴定出了 １ 个与大豆株高相关的 ＳＮＰ(ＧＭ０５:
Ｓ０５４ꎬ７３２ꎬ２０３)ꎬ效应贡献为 － ４. １９ꎬ其区域内无所

含候选基因被筛选ꎬ但也进一步揭示了大豆株高的

遗传基础ꎮ Ｒａｎｉ 等[１９]利用 ９６ 个熟期不同的大豆品

种和 １００ 个全基因组基因标记进行基因￣环境相互

作用( ＧＥＩ) 分析ꎬ结果揭示 ９ 个标记 ( ＳＡＴＴ１９４、
ＳＡＴＴ３００、ＳＡＴＴ３１６、ＳＡＴＴ１０２、ＧＭＥＳ６３３６、ＳＡＴＴ１５４、
ＧＭＥＳ０９０２)与植株高有显著相关性ꎬ解释了 １２％ ~
３１％的表型变异ꎮ 其中 ＳＡＴＴ３００ 标记与单株分枝

数和单株粒重同样相关ꎬ因此ꎬＳＡＴＴ３００ 标记附近区

域寻找候选基因成为最优区间ꎮ
１. ３　 国际大豆品质性状研究

１. ３. １　 大豆蛋白　 大豆蛋白质是优质的植物蛋白ꎬ
富含人体所需的多种氨基酸ꎬ大豆籽粒蛋白是大豆

改良育种常规目标ꎮ Ｃｕｎｉｃｅｌｌｉ 等[２０] 首先构建由

５６０１Ｔ 和 Ｕ９９￣３１０２５５ 杂交后代所组成的 ＮＩＬ 群体ꎬ
再利用 ６ 种环境中生长的 １３８ 个 ＮＩＬｓ 的数据进行

ＱＴＬ 检测分析ꎬ结果显示共有 １２ 个 ＱＴＬｓ 与大豆品

质性状相关ꎬ与大豆蛋白性状相关的 ＱＴＬ 有两个分

别位于第 １５ 和 １７ 号染色体ꎮ ＣＱＰＲＯＴ￣００３ 是前人

精确定位到的与大豆蛋白性状相关的 ＱＴＬ 位

点[２１]ꎬ为了更好开发利用该位点ꎬＭａｒｓｈ 等[２２] 利用
泛基因组数据集中的 ９８５ 个野生、地方品种和栽培

品种大豆种质联合含有 ５４４ ９９７ 个 ＳＮＰｓ 的 ＳＮＰ 矩

阵进行关联和连锁分析ꎬ结果鉴定出 １ 个 １７３ ｋｂ 的

连锁块ꎬ运用单倍体作图的方式对该区域的变体进

行了表征ꎬ在高蛋白单倍型中鉴定了 ３４ 个高置信度

ＳＮＰｓ、４ 个插入、１ 个缺失和 ３０４ ｂｐ 的结构变体ꎬ其中

存在可变长度的三核苷酸串联重复的基因 ＧＬＹＭＡ.
２０Ｇ０８５１００ 与高蛋白表型密切相关ꎬ推测为因果变

异ꎮ Ｓｉｎｇｅｒ 等[２３] 利用 ３１１ 个大豆种质和 ３５ ５７０ 个
ＳＮＰｓ 进行 ＧＷＡＳ 研究ꎬ鉴定出 ２３ 个与大豆蛋氨酸

含量相关的 ＳＮＰｓꎬ 其中与位于 ３ 号染色体的

ＳＳ７１５５８６１１２、 ＳＳ７１５５８６１２０、 ＳＳ７１５５８６１２６、 ＳＳ７１５５８６２０３
和 ＳＳ７１５５８６２０４、８ 号染色体的 ＳＳ７１５５９９５４１ 和 １６ 号染

色体的 ＳＳ７１５５９９５４７ 和 ＳＳ７１５６２５００９ ＳＮＰｓ 位点强

相关ꎬ为致力于提高蛋氨酸含量的大豆育种者的可

行工具ꎮ
１. ３. ２　 大豆油份　 大豆作为世界范围内重要的油

料作 物ꎬ 其 产 量 约 为 世 界 油 料 作 物 总 产 量 的

６０％ [２４]ꎮ 大豆脂肪酸主要分两大类ꎬ第一类为不饱

和脂肪酸:油酸、亚油酸、亚麻酸ꎮ 第二类为饱和脂

肪酸:棕榈酸和硬脂酸ꎬ而饱和脂肪酸和不饱和脂

肪酸的含量及组成比例对大豆油的品质有直接的
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影响ꎮ Ｘｕｅ 等[２５]利用东农 ４２(棕榈酸含量较高)和
霍比特(棕榈酸含量较低)杂交后代构建 Ｆ２∶ ６重组自
交系ꎬ以包含 ９ ９８０ 个 ＳＬＡＦ 标记的高密度遗传图谱

绘制出与棕榈酸含量相关的两个 ＱＴＬꎬ最高能够解

释 ３ 个不同年份和环境 １０. １％ 的表型变异ꎮ Ｚｕｏ
等[２６]采用 ＧＷＡＳ 方法中 ３ＶｍｒＭＬＭ 模型对 ２８６ 个
大豆品种的种子油含量及其脂肪酸性状表型与

１０６ ０１３个 ＳＮＰｓ 的性状表型进行关联分析ꎬ定位到

７ 个大豆油分相关的基因(ＧｍＳＡＰＡＤ￣Ａ、ＧｍＳＡＰＡＤ￣Ｂ、
Ｇｍｂｚｉｐ１２３、 Ｇｍ３１￣ｔ３９、 ＧｍＦＡＴＢ１Ａ、 Ｇｍｄｇａｔ２ｄ 和

Ｇｍｄｇａｔ１Ｂ)ꎬ其中 ５ 个基因在其他物种中被证实参

与油份代谢ꎬ佐证了实验结果的公信力ꎮ 除此之

外ꎬ５４ 个 ＱＥＩ 位点附近的 ＧｍＦＡＴＢ２Ｂ 基因被重点关

注ꎬ拓展了影响大豆油份性状的遗传基础ꎮ 为大豆

分子标记辅助育种的应用提供理论依据ꎮ Ｋｕｍａｒ
等[２７]通过转录组和元 ＱＴＬ 方法对大豆以往鉴定出
的１ ０００个 ＱＴＬ 区域进行分析ꎬ确定了 １４ 个大豆油

份相关元 ＱＴＬ 和 ９４ 个大豆油份相关基因ꎬ在元

ＱＴＬ 以及 ０. １ Ｍｂ 侧翼区域 (ＭＥＴＡＱＴＬ￣ＯＣ ＿７. １、
ＭＥＴＡＱＴＬ￣ＯＣ＿１３. ２、ＭＥＴＡＱＴＬ￣ＯＣ＿２０. ３)所筛选到

的 Ｇｌｙｍａ. ０７Ｇ０３４８００、 Ｇｌｙｍａ. １３Ｇ０３５２００、 Ｇｌｙｍａ.
２０Ｇ１１１０００ 存在多种单倍型ꎬＨａｐ１ 组的油份均高于

其他单倍型组ꎮ

２　 国内相关研究动态

国内外分子标记在大豆上的应用范围大致相
同ꎬ如大豆产量和品质性状ꎮ 抗病性方面的研究有

所差异ꎬ大豆疫酶根腐病作为常见病害ꎬ应用分子

标记对其分子遗传基础进行解析为目前最为常用

的策略ꎮ 除此之外ꎬ２０２２ 年国内大豆锈病研究的所

占比重同样较高ꎬ因此ꎬ国内范围大豆抗病性的研

究以大豆疫酶根腐病和大豆锈病为例进行阐述ꎮ
２. １　 国内大豆抗病性状研究

２. １. １　 大豆疫霉根腐病　 Ｌｉ 等[２８]利用黑龙江省范
围内 ２４２ 份野生大豆种质对大豆的抗疫霉性状进行

鉴定ꎮ 使用符合 ＭＡＦ≥５％ 且缺失率≤５０％规格的

９９９ ８００ 个 ＳＮＰｓ 进行 ＧＷＡＳ 分析ꎬ结果共检测到

９ 个与大豆疫霉抗性重复相关的显著 ＳＮＰｓꎬ分别位

于 １、１０、１２、１５、１７、１９ 和 ２０ 号染色体ꎮ 筛选出的

８ 个与大豆疫霉抗性相关的有利等位基因变异通过

ｔ 检验得到验证ꎬ其中 ＲＫＦ３(Ｇｌｙｍａ. １９Ｇ０５１５８３ 和

Ｇｌｙｍａ. １９Ｇ０５１５８２)和 ＲＢＫ２ (Ｇｌｙｍａ. １９Ｇ０５１５８１)被
重新定位ꎬ其余基因均位于显著 ＳＮＰ 附近 ５ ｋｂ 之

内ꎬ为 ＧＷＡＳ 结果的准确性提供了依据ꎮ ( ＮＢＳ￣
ＬＲＲ)结构域被鉴定为抗疫酶根腐病数量性状位点

(ＱＴＬ) 相关ꎬ 判定为 Ｒ 等位基因的关键区域ꎬ
Ｇｌｙｍａ. １６Ｇ１３５５００ 编码 ＮＢＳ￣ＬＲＲ 型蛋白ꎬ在 ＧＭＡ￣
ＭＲ１５１０ 基因的调控下通过 ＪＡ 和 ＳＡ 途径参与到抗

大豆疫酶根腐病的反应[２９]ꎮ 随着大豆的种植年限

延长ꎬ大豆疫酶的致病性进化ꎬ以往单一抗病性基

因的策略难以为大豆作物提供有效的庇护ꎬ有力地

将多个抗病性基因导入同一植株ꎬ保证抗病基因的

多样化才能最大程度发挥其效应[３０]ꎮ
２. １. ２　 大豆花叶病 　 大豆花叶病(Ｓｏｙｂｅａｎ Ｍｏｓａｉｃ
Ｄｉｓｅａｓｅꎬ ＳＭＤ)是由多种病毒引起的ꎬ大豆育种过程

中大多数病毒常被忽略ꎬ使大豆花叶病防治工作困

难重重ꎮ 为了有效缓解 ＳＭＤ 所带来的不利影响ꎬ培
育具有广谱性的品种十分重要ꎮ Ｗａｎｇ 等[３１] 利用来

自两种对病毒感染反应不同的大豆基因型构建了

由 １５０ 株 Ｆ７∶ ９株系组成的 ＲＩＬ 群体进行 ＱＴＬ 分析ꎬ
结果显示ꎬ１ 个区间大小为 １５７ ｋｂ 的 ＱＴＬ 位点被定

位于第 １３ 号染色体上ꎬ其区间包含的含有 ＬＲＲ 结

构域 的 Ｇｌｙｍａ. １３Ｇ１９００００、 Ｇｌｙｍａ. １３Ｇ１９０３００ 和

Ｇｌｙｍａ. １３Ｇ１９０４００ 的编码序列在抗性亲本和易感亲

本之间存在显著差异ꎮ 而 Ｊｉａｎｇ 等[３２] 将垦丰 １ 号

(抗性) × ＮＮ１１３８￣２ 组成的 ４２７ 个 ＲＩＬｓ 构建的种群

的抗性或易感性表型与 ３ ６８３ 个连锁不平衡块共同

用作形态标记ꎬ以用来 ＱＴＬ 鉴定ꎬ与 Ｗ８２. ａ１. ｖ１ 基
因组相比ꎬ所鉴定出的 ４６２ ｋｂ ＲＳＣ１１Ｋ区域含有 ４２９ 个

ＳＮＰｓꎬ１４２ 个 ＩｎＤｅｌｓꎬ并鉴定了 ３４ 个推测基因ꎬ其中ꎬ
１０ 个基因含有对蛋白质具有高、中度功能影响的

ＳＮＰｓ / ＩｎＤｅｌｓ 变体ꎬ说明 ＲＳＣ１１Ｋ区域为大豆蛋白性状

显著相关的 ＱＴＬ 位点ꎬ有利于大豆的改良育种ꎮ
Ｚｈａｎｇ 等[３３]通过批量分离分析(ＢＳＡ)￣ｓｅｑ 和精细定

位相结合的方法ꎬ确定了 １ 个新的抗大豆花叶病毒

的基因座 ＲＳＭＶ￣１１ꎬ覆盖了 １１ 号染色体约 ２０７ ｋｂ
区域ꎬ包含了 ２５ 个注释基因ꎮ 对东农 ５０ 和小青豆

两种大豆品种的 ＲＳＭＶ ￣１１ 区域进行比对ꎬ鉴定出

１１ 个具有非同义单核苷酸多态性(ＳＮＰ)或插入缺

失突变(ＩｎＤｅｌｓ)的基因ꎬ其中编码 ＭＡＴＥ 转运蛋白

的基因 ＧｍＭＡＴＥ６８ (Ｇｌｙｍａ. １１Ｇ０２８９００)与植物抗病

性相关ꎬ为抗大豆花叶病的改良育种提供了潜在

价值ꎮ
２. ２　 国内大豆产量性状研究

２. ２. １　 大豆百粒重　 大豆籽粒大小是决定农作物
产量的重要农艺性状之一ꎮ Ｓｈａｏ 等[３４] 通过深度重

测序技术( ~ ２０ × )对自然种群进行基因分型ꎬ并在

６ 种环境下对 ６ 种相关性状进行表型分析ꎮ 最后结

果表明共有 １５４ 个 ＳＮＰｓ 与不同环境中的种子长度

密切相关ꎬ３２３ꎬ４８３ꎬ５６５ꎬ３９４ 和 ２ ０３８ 个 ＳＮＰｓ 与种

子宽度、种子直径、种子周长、多种环境下的种子面

积和长宽比性状相关ꎮ 此外ꎬ同时通过 ＳＮＰ 等位基

因和转录组数据分析了 ６ 号和 １０ 号染色体上相关

ＳＮＰ 两侧的 ２１８ 个基因的 ＤＮＡ 突变和 ＲＮＡ 表达ꎬ
发现候选基因 Ｇｌｙｍａ. １０Ｇ０３５２００(特异性二酰基甘

油脂肪酶 Ｓｎ１)、Ｇｌｙｍａ. １０Ｇ０３５４００ (转录因子) 和
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Ｇｌｙｍａ. １０Ｇ０５８２００(苯丙氨酸解氨酶)与种子大小和

形状相关ꎬ推测它们在改良大豆产量过程中具有积
极影响ꎮ 同样ꎬＤｕａｎ 等[３５] 通过 ＧＷＡＳ 技术对 １ ８５３
个大豆品种的 ＳＮＰｓ 进行分析ꎬ在 ５ 号染色体上鉴定

出多年稳定的 １８０ ｋｂ 间隔段(４３. ５８ ~ ４３. ７６ Ｍｂ)ꎬ注
释 了 ２３ 个 基 因ꎬ 其 中 ＧｍＳＴ０５ ( ＳｏｙＺＨ１３ ＿
０５Ｇ２２９２００)基因区域含有 ６ 个 ＳＮＰｓ 和 ２ 个 Ｉｎｄｅｌｓꎬ
外显子范围内存在 ７ 个间隔性 ＳＮＰｓꎬ形成了两种

Ｈａｐ(ＨａｐＩ、ＨａｐＩＩ)ꎬＧｍＳＴ０５ＨａｐＩ 为其优势单倍型ꎬ其
ＯＥ 和 ＫＯ 株系均能增加或减少大豆籽粒的重量ꎮ
而 Ｚｕｏ 等[３６] 将驯化和改良分析、ＧＷＡＳ 研究相结
合ꎬ在 ２８６ 个大豆种质中确定了与种子大小相关性

状的 ３４３ 个候选驯化基因(Ｃａｎｄｉｄａｔｅ Ｄｏｍｅｓｔｉｃａｔｉｏｎ
Ｇｅｎｅꎬ ＣＤＧｓ) 和 ８５ 个候选改良基因 ( Ｃａｎｄｉｄａｔｅ
Ｉｍｐｒｏｖｅｄ Ｇｅｎｅꎬ ＣＩＧｓ)ꎮ
２. ２. ２　 大豆株型　 株高是主要育种目标ꎬ与大豆的

株型和产量密切相关ꎮ Ｗａｎｇ 等[３７] 运用多位点关联
分析的方法对具有 ６３ ３０６ 个 ＳＮＰｓ 标记的 ４５５ 个种

质群体进行分析ꎬ检测到 ６２ 个与株高相关的 ＱＴＮｓ
位点ꎬ其中 ２６ 个 ＱＴＮｓ 可在多个模型下被检测到ꎮ
筛选出的候选基因 Ｇｌｙｍａ. ０２Ｇ１３３０００ 和 Ｇｌｙｍａ.
０５Ｇ２４０６００ 不仅进一步完善了大豆株高性状的调控

网络ꎬ而且有助于大豆的分子标记辅助育种ꎮ Ｓｕ
等[３８]通过 ＢＳＡ 技术对株高极端高和低各 ２０ 个单株

进行 ＧＷＡＳ 分析ꎬ结果显示 １ 个峰值 ＳＮＰ 存在于

９ 号染色体的物理位置(３９. ７８ ~ ４４. ８５ Ｍｂ)范围内ꎬ
包含了 ９ 个候选基因ꎬ其中 ＧＬＹＭＡ. ０９Ｇ１８９３００、
ＧＬＹＭＡ. ０９Ｇ１９３０００ 和 ＧＬＹＭＡ. ０９Ｇ１９９５００ 携带有非

同义突变 ＳＮＰｓꎬＧＭＩＡＡ２７ (ＧＬＹＭＡ. ０９Ｇ１９３０００) 基

因第二外显子上单核苷酸替代(Ｃ￣Ｔ)导致 ＧｍｉＡＡ２７
的等位基因 ＧＭＩＡＡ２７ 的效应为矮化植株ꎮ 突变体

的应用也是加速相关性状研究进程的策略之一ꎮ
Ｓｏｎｇ 等[３９]对中品 ６６１ 品种突变体 Ｍ２ 进行全基因
组测序分析ꎬ通过参照中品 ６６１ 的基因组序列ꎬ在矮

化突 变 体 中 发 现 编 码 ＢＥＬ￣１ 蛋 白 的 ＧＬＹＭＡ.
１３Ｇ３１２９００ 基因 ＣＤＳ 序列存在 ３ 个非同义突变

(ＳＥＲ１０７ＧＬＹ、ＡＬＡ１１１ＴＲ 和 ＴＲ１１２ＡＬＡ)ꎬ推测其导致

了矮化突变体表型建成ꎮ
２. ３　 国内大豆品质性状研究

２. ３. １　 大豆蛋白　 Ｑｉｎ 等[４０] 基于 ２８４ 个大豆种质

和 １８０ 个重组自交系(ＲＩＬ)的 ＧＷＡＳ 研究和连锁作

图方法ꎬ对蛋白质含量进行了 ４ 年评估ꎬ利用混合线

性模型(Ｍｉｘｅｄ Ｌｉｎｅａｒ Ｍｏｄｅｌꎬ ＭＬＭ)、一般线性模型

(Ｇｅｎｅｒａｌｉｚｅｄ Ｌｉｎｅａｒ Ｍｏｄｅｌꎬ ＧＬＭ)和贝叶斯区间作

图方法共检测到 ２２ 个与蛋白含量相关的 ＳＮＰｓ 和

５ 个ＱＴＬ 位点ꎬ６ 号染色体上的 ２５. ７７％ 贡献表型变

异的 ＱＴＬ 基因组区域(Ｃｈｒ６ ＿１８８４４２８３￣１９３１５３５１)
受到重点关注ꎬ并且包含 ７ 个与蛋白含量性状相关

的候选基因ꎬ均在拟南芥中被注释ꎮ Ｆｅｎｇ 等[４１] 基

于受限两阶段多位点全基因组关联研究 ( ＲＴＭ￣
ＧＷＡＳ)对具有 １５ ５０１ 个 ＳＮＰｓ 连锁不平衡块标记的

３６１ 个 种 质 组 成 的 中 国 东 北 大 豆 种 质 种 群

(ＮｏｒｔｈＥａｓｔ Ｃｈｉｎｅｓｅ Ｓｏｙｂｅａｎ Ｇｅｒｍｐｌａｓｍ Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓꎬ
ＮＥＣＳＧＰ)的种子蛋白质含量(Ｓｅｅｄ Ｐｒｏｔｅｉｎ Ｃｏｎｔｅｎｔꎬ
ＳＰＣ)进行评估ꎬ结果确定了包含 ２７３ 个等位基因的

７３ 个 ＳＰＣ 数量性状位点(ＱＴＬ)ꎬ解释了 ７１. ７０％ 表

型变异ꎬ其中 ２８ 个 ＱＴＬｓ 为新 ＱＴＬꎮ 同时梳理了

ＱＴＬ￣等位基因结构从老 ＭＧｓ 到新 ＭＧｓ 的进化变化

关系ꎬ新 ＭＧｓ 的等位基因近 ９０％ 遗传自老 ＭＧｓꎬ其
它可能来源于等位基因的重组ꎮ 通过对 Ｈ８８ × Ｐ７３
杂交后代群体进行连锁分析ꎬ定位到 ３ 个 ＱＴＬｓ
(ｑＰＲＯ￣２０￣１、ｑＰＲＯ￣６￣１、ｑＰＲＯ￣６￣２)ꎬ其大小和位置信

息分别为 ２. ４６ Ｍｂ (２８３４９６９６ ~ ３０８０５９１３)、０. ０７ Ｍｂ
(１４７７９２４８ ~ １４８４６７０６) 和 ３２. ３８ Ｍｂ (１５２１４１７３ ~
４７５９７７５５)ꎬ贡献率大小为 １９. ３１％、２. ６５％和 ９. ５５％ꎬ
并结合大豆 ２００ Ｋ 芯片将 ｑＰＲＯ￣２０￣１ 定位区间缩短

至 ９５. ８ ｋｂꎬ 筛选到与氮素合成相关 的 Ｇｌｙｍａ.
２０Ｇ０８１８００ 作为大豆蛋白质相关基因ꎬ为高蛋白品

种大豆选育提供优异的种质资源和检测技术[４２]ꎮ
２. ３. ２ 　 大豆油份 　 Ｚｕｏ 等[３６] 利用 ＧＷＡＳ 分析、连
锁分析和 ＢＳＡ 方法确定了 １１３ 个驯化和 １０３ 个改

良 区 域ꎮ 位 点 ｓｉｚｅ ＿ ｌｏｃｉ ＿ ９ ( Ｇｍ: ４７３１８３４９￣
５１５５００１９)、ｓｉｚｅ ＿ ｌｏｃｉ ＿３６ (Ｇｍ０６:６２０４８１￣８２０４８１)、
ｓｉｚｅ＿ｌｏｃｉ＿８８(Ｇｍ１０: ４８９９１１３１￣４９３６０９７９)、ｓｉｚｅ＿ｌｏｃｉ＿
１２８ ( Ｇｍ１４: ３３４１５２３￣３５４１５２３ ) 和 ｓｉｚｅ ＿ ｌｏｃｉ ＿ １５５
(Ｇｍ１５:１０１６６３５ ４５８５３５５ )区域内鉴定到 ５ 个与大

豆油份相关的基因ꎬ在 ＵＴＲ、基因上游和基因间隔

区均存在大量变异ꎬ其 ＳＮＰ 对精英单倍型频率的影

响尚 未 可 知ꎮ Ｇｏｅｔｔｅｌ 等[４３] 通 过 ＧＷＡＳ 技 术 对

ＣＲ２０ 上 ４ Ｍｂ 区间 ( ＣＲ２０:２９ꎬ０５０ꎬ０００￣３３ꎬ１２０ꎬ
０００) 内 候 选 基 因 进 行 关 联 分 析ꎬ 确 定 到 在

ＧｍＰＯＷＲ１(Ｇｌｙｍａ. ２０Ｇ０８５１００)的(３１. ５ ~ ３２ Ｍｂ)范
围内存在 ３２１ ｂｐ 缺失ꎬ影响着大豆品种油份含量的

高低ꎮ Ｌｉ 等[４４]通过 ＧＷＡＳ 分析和连锁分析ꎬ在多环
境下检测到 ８ 号染色体影响大豆油份以及种子性状

的 ＳＮＰ 位点(Ｓｅｅｄ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ １ꎬ ＳＴ１)ꎬ覆盖了约 １２０ ｋｂ
(Ｇｍ０８:８３５０９３２ ~ ８４７７４１０)范围ꎬ在不同品种背景

有 １ 个 ＴＧＴＧ 序列的删除ꎬ导致 ＧＬＹＭＡ. ０８Ｇ１０９１００
基因过早停止翻译ꎬ功能丧失ꎮ 且在过表达植株实

现了 ＳＴ１ 位点作为大豆油份的遗传调控基础ꎬ表明

其对分子标记辅助育种具有贡献ꎮ

３　 大豆分子标记研究发展趋势与建议

通过总结 ２０２２ 年国内外大豆分子标记相关研
究和应用ꎬ发现分子标记的相关研究主要集中在抗

病、产量和品质性状方面ꎬ其他农艺性状涉及较少ꎮ
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众多 ＱＴＬ 位点、ＱＴＮ 位点和候选基因被鉴定ꎬ性状

相关的基因遗传机制被初步梳理ꎬ但分子标记的研

究和应用过程也暴露出一些弊端ꎬ有待完善ꎮ 首

先ꎬ遗传位点的定位所需群体量大ꎬ部分研究单位

所保存的种质资源难以满足首要要求ꎻ其次ꎬ遗传

图谱的精密度不够ꎬ所定位到的遗传位点过于广

泛ꎬ区间内遗传信息庞大ꎬ无法有效确定其与相关

性状之间的关系ꎻ再者ꎬ遗传位点的定位对环境和

研究方法的要求较高ꎬ容易造成定位结果精确度差

的问题ꎻ最后ꎬ随着分子标记研究技术的应用ꎬ如连

锁分析、关联分析和基因组选择分析ꎬ大量主效遗

传位点被筛选ꎬ微效遗传位点被无意间剔除ꎬ造成

部分基因组的缺失ꎬ难于追本溯源ꎮ
因此ꎬ为了能更好地定位到目标性状的位点ꎬ

研究机构间进行合作、扩大群体样本量不失是一种

有效的策略ꎮ 随着研究的不断深入ꎬ分子标记的密

度也在不断增多ꎬ从最初的数百标记到目前普遍小

则几万ꎬ大则几十万、数百万ꎬ保证了定位的精确

性ꎮ 多年多环境下定位能够有效避免偶然性结果

的出现ꎬ而新颖技术(３￣Ｖａｒｉａｎｃｅ ｍｕｌｔｉ￣ｌｏｃｕｓ ｒａｎｄｏｍ￣
ＳＮＰ￣ｅｆｆｅｃｔ Ｍｉｘｅｄ Ｌｉｎｅａｒ Ｍｏｄｅｌꎬ３ＶｍｒＭＬＭ)的更新也

保证了定位的精度ꎮ 大多时候ꎬ筛选鉴定的基因组

区域与目的性状相关性较强ꎬ区域内鉴定出优秀基

因的概率更有保证ꎬ部分贡献较小表型差异的区域

内也存在与目的性状相关的候选基因ꎮ 为保证优

秀基因不丢失ꎬ在关注主效基因的同时ꎬ应该结合

多种评估策略对微效基因组区域内的候选基因进

行深入分析ꎬ竭力最为准确地研究目的性状ꎮ 相信

随着生物技术的不断更新ꎬ分子标记辅助育种会使

大豆育种工作更加便捷ꎬ为传统大田育种和分子育

种提供有价值的信息ꎮ
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