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菜用大豆生育期功能基因 ＫＡＳＰ 标记的开发与验证
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摘　 要:为构建适用于菜用大豆分子标记辅助选择的高效功能标记体系ꎬ本研究以生育期调控关键基因变异位点为

靶标ꎬ开发了 ７ 个相应的 ＫＡＳＰ(Ｋｏｍｐｅｔｉｔｉｖｅ Ａｌｌｅｌｅ￣Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ＰＣＲ)标记ꎬ涵盖 Ｊ、Ｅ１ ~ Ｅ４、ＧｍＰＲＲ３ａ 及 ＧｍＰＲＲ３ｂ 基因ꎮ
利用 ２９０ 份来自不同生育期组的菜用大豆种质资源ꎬ在北京昌平(长日照温带)和海南三亚(短日照热带)两个生态条

件差异显著的试点开展田间表型鉴定与标记分型验证ꎬ系统分析基因型与生育期表型(开花时间、满粒时间和初熟时

间)的关联性ꎮ 田间调查显示:北京试点开花时间、满粒时间和初熟时间平均天数分别为 ４３. ５ ± １２. ５ ｄ、１０３. ３ ± ２０. ９ ｄ
和 １１８. ３ ± １９. ４ ｄꎻ海南试点对应时期分别为 ２９. １ ± ２. ４ ｄ、６１. ３ ± ４. ０ ｄ 和 ８１. ２ ± ６. ７ ｄꎮ 基因型￣表型关联分析表明ꎬ
７ 个标记均能稳定区分纯合与杂合基因型ꎬ标记对生育期性状的预测准确率在不同生育阶段和环境下存在差异ꎬ对开

花时间的预测准确率为 ５２. １％ ~６３. ４％ꎻ对满粒期时间的预测准确率高达 ６４. １％ ~８１. ７％ꎬ其中 Ｅ１ (Ｇ / Ｃ)、Ｅ２ (Ａ / Ｔ)、
ＧｍＰＲＲ３ａ (Ｔ / Ａ)和 ＧｍＰＲＲ３ｂ (Ｃ / Ｔ)等标记在海南试点对满粒时间的预测表现更优ꎮ 单倍型分析进一步明确了关键

等位变异的表型效应ꎬＥ１￣Ｃ、Ｅ２￣Ｔ、ＧｍＰＲＲ３ａ￣Ａ 和 ＧｍＰＲＲ３ｂ￣Ｔ 等位基因与早花早熟表型显著关联ꎮ 所构建的功能

ＫＡＳＰ 标记体系可用于菜用大豆生育期性状的早期精准鉴定ꎬ为分子辅助选择与设计育种提供技术支撑ꎮ
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ｓｅｅｄ ｓｔａｇｅ ａｎｄ ｉｎｉｔｉａｌ ｍａｔｕｒｉｔｙ ｗｅｒｅ ４３. ５ ± １２. ５ ｄꎬ １０３. ３ ± ２０. ９ ｄ ａｎｄ １１８. ３ ± １９. ４ ｄꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙꎻ ｉｎ Ｈａｉｎａｎꎬ ｔｈｅ
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ａｃｃｕｒａｃｙ ｆｏｒ ｍａｔｕｒｉｔｙ ｔｒａｉｔｓ ｖａｒｉｅｄ ａｃｒｏｓｓ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｓｔａｇｅｓ ａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ: ａｃｃｕｒａｃｙ ｆｏｒ ｔｈｅ ｆｉｒｓｔ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｓｔａｇｅ ｒａｎｇｅｄ
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ＧｍＰＲＲ３ｂ (Ｃ / Ｔ)ꎬ ｄｅｍｏｎｓｔｒａｔｅｄ ｐａｒｔｉｃｕｌａｒｌｙ ｓｔｒｏｎｇ ｐｒｅｄｉｃｔｉｖｅ ｐｅｒｆｏｒｍａｎｃｅ ｆｏｒ ｔｈｅ ｆｕｌｌ ｓｅｅｄ ｓｔａｇｅ ｕｎｄｅｒ Ｈａｉｎａｎ’ｓ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ.
Ｈａｐｌｏｔｙｐｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｆｕｒｔｈｅｒ ｃｌａｒｉｆｉｅｄ ｔｈｅ ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｍａｊｏｒ ａｌｌｅｌｉｃ ｖａｒｉａｎｔｓ: ｓｐｅｃｉｆｉｃ ａｌｌｅｌｅｓꎬ ｉｎｃｌｕｄｉｎｇ Ｅ１￣Ｃꎬ Ｅ２￣Ｔꎬ
ＧｍＰＲＲ３ａ￣Ａ ａｎｄ ＧｍＰＲＲ３ｂ￣Ｔꎬ ｗｅｒｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｅａｒｌｙ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ａｎｄ ｅａｒｌｙ ｍａｔｕｒｉｔｙ. Ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ＫＡＳＰ
ｍａｒｋｅｒ ｓｙｓｔｅｍ ｅｓｔａｂｌｉｓｈｅｄ ｉｎ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ｅｎａｂｌｅｓ ｅａｒｌｙ ａｎｄ ｐｒｅｃｉｓｅ ａｓｓｅｓｓｍｅｎｔ ｏｆ ｍａｔｕｒｉｔｙ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｖｅｇｅｔａｂｌｅ ｓｏｙｂｅａｎꎬ ｐｒｏｖｉｄｉｎｇ
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Ｋｅｙｗｏｒｄｓ: ｖｅｇｅｔａｂｌｅ ｓｏｙｂｅａｎꎻ ｍａｔｕｒｉｔｙꎻ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｍａｒｋｅｒꎻ Ｋｏｍｐｅｔｉｔｉｖｅ Ａｌｌｅｌｅ￣Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ＰＣＲ ( ＫＡＳＰ)ꎻ Ｍａｒｋｅｒ￣Ａｓｓｉｓｔｅｄ
Ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ (ＭＡＳ)



２　　　　 大 豆 科 学 ４ 期

　 　 菜用大豆[Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ (Ｌ. ) Ｍｅｒｒ. ]俗称毛豆ꎬ
是一种以鲜食嫩荚为主的特色大豆类型ꎬ其商品采

收期集中在鼓粒期(Ｒ６ ~ Ｒ７ 期)ꎬ在中国有 ２ ０００ 多

年的种植历史ꎬ经济价值显著ꎮ 目前ꎬ我国菜用大

豆的年种植面积为 ４０ 万 ｈｍ２ 左右ꎬ总产量超过

４００ 万 ｔꎬ世界上最大的菜用大豆生产国和速冻加工

出口国ꎬ其产品不仅满足了国内的鲜食需求ꎬ同时

也加工出口成为重要创汇农产品[１￣２]ꎮ
分子标记辅助选择(Ｍａｒｋｅｒ￣Ａｓｓｉｓｔｅｄ Ｓｅｌｅｃｔｉｏｎꎬ

ＭＡＳ)利用与目标基因紧密连锁的分子标记在早期

世代筛选目标基因型ꎬ可在无需开展复杂表型鉴定

的前提下ꎬ定向聚合优良性状ꎬ显著缩短育种周期ꎮ
其中ꎬ功能标记是基于与表型变异存在因果关系的

关键核苷酸多态性位点开发的分子标记ꎬ其选择效

率最高[３]ꎮ 功能位点一经验证ꎬ即可开发对应的功

能标记ꎬ用于品种基因型鉴定ꎬ并可在一定程度上

实现对质量性状表型的预测ꎮ 随着基因测序技术

的发 展ꎬ 以 单 核 苷 酸 多 态 性 ( Ｓｉｎｇｌｅ Ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ
ＰｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍꎬＳＮＰ)为代表的第三代类型ꎬ因其在基

因组分布广泛、遗传稳定、易实现高通量快速分

型[４]ꎬ已成为作物遗传研究与分子育种领域的主流

工具[５]ꎮ 竞争性等位基因特异性 ＰＣＲ(Ｋｏｍｐｅｔｉｔｉｖｅ
Ａｌｌｅｌｅ￣Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ＰＣＲꎬＫＡＳＰ)是当前 ＳＮＰ 分型的黄金

标准之一ꎮ 该技术通过引物 ３′端的特异性碱基实

现对靶位点 ＳＮＰ 及 ＩｎＤｅｌｓ 的精准双等位基因分

型[６]ꎮ 借助对 ＰＣＲ 过程中荧光信号的检测ꎬＫＡＳＰ
技术能够以较低成本实现高通量、高准确性的基因

分型ꎬ已在陆地棉耐热性[７]、小麦抗秆锈病基因

Ｓｒ４３[８]、玉米耐热基因位点[９] 等作物重要性状的

ＭＡＳ 中成功应用ꎮ
近年来ꎬ国内外学者围绕大豆关键功能基因的

等位变异解析、ＫＡＳＰ 功能标记开发及优异单倍型

筛选开展了大量研究ꎬ为大豆性状遗传改良提供了

重要理论依据与技术支撑ꎮ 已有研究在 ３０８ 份大豆

品种中鉴定到 ２１ 种 Ｅ１ ~ Ｅ４ 等位基因组合ꎬ为大豆

高纬适应性提供依据[１０]ꎮ 针对大豆组蛋白基因

Ｇｍ￣ＨＨ３￣３ 的功能位点开发了 ＫＡＳＰ 标记ꎬ并利用该

标记对 ４６ 份大豆种质资源开展基因型鉴定ꎬ最终筛

选出携带 ＧｍＨＨ３￣３￣Ｔ 等位变异、百粒重性状更优的

大豆品种[１１]ꎮ Ｊ 基因 ＫＡＳＰ 标记可精准区分纯合与

杂合基因型ꎬ分型结果与基因功能及表型特征高度

一致ꎬ为热带适应性大豆品种的分子辅助筛选提供

了可靠工具[１２]ꎮ 此外ꎬ通过 ＧＷＡＳ (Ｇｅｎｏｍｅ￣Ｗｉｄｅ
Ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ Ｓｔｕｄｙꎬ全基因组关联分析)定位的 ４ 个调

控大豆耐荫性的候选基因ꎬ涵盖细胞壁修饰、生长

素运输、乙烯响应与 ＭＹＢ 转录调控通路ꎬ有利于密

植与间作模式下高产耐荫大豆品种培育[１３]ꎮ
在大豆生长发育遗传基础解析方面ꎬ已有多个

调控开花的核心基因被成功克隆ꎬ结合高通量重测

序技术可实现对这些基因功能等位变异的精准分

型ꎮ 开花期是决定大豆生态适应性与产量的关键

性状ꎬ其遗传调控网络解析近年来取得了显著进

展ꎮ 迄今ꎬ 已相继克隆了 Ｅ１ ~ Ｅ４[１４￣１７]、 Ｊ[１８￣１９]、
ＧｍＦＵＬ[２０￣２２]、ＧｍＳＯＣ１[２３] 和 ＧｍＦＴ 家族基因[２４￣３２] 等

开花期调控基因ꎬ初步阐明了光周期调控开花的分

子机制ꎬ为大豆生态适应性的分子设计育种提供了

理论依据ꎮ 在此基础上ꎬ结荚习性基因 Ｄｔ１[３３]、炸荚

性基因 Ｐｄｈ１[３４]、籽粒大小相关基因 ＧｍＳＳＳ１[３５] 和

ＧｍＳＴ０５[３６]、开花相关基因 Ｅ１ ~ Ｅ４[１０]、ＧｍＦＴ２ａ[２５ꎬ ３７]、
ＧｍＦＴ２ｂ[２８]、ＧｍＦＴ５ａ[３７] 和 Ｊ[１８] 等功能标记也相继

被开发ꎬ推动了相关性状的分子标记辅助选择进

程ꎮ 然而ꎬ现有功能标记多针对普通粒用大豆开

发ꎬ尚缺乏专门面向菜用大豆、整合多个生育期调

控基因的分子标记体系ꎮ 菜用大豆育种对生育期

稳定性有明确需求ꎬ而传统表型筛选周期长、效率

低ꎬ成为制约品种选育的关键瓶颈ꎮ
为此ꎬ本研究以 ２９０ 份菜用大豆种质为材料ꎬ在

北京(长日照温带)和海南(短日照热带)开展多环

境表型鉴定ꎬ解析生育期性状的遗传变异与环境稳

定性ꎻ对 Ｅ１ ~ Ｅ４、Ｊ、ＧｍＰＲＲ３ａ 和 ＧｍＰＲＲ３ｂ 等 ７ 个

关键基因进行单倍型分析ꎬ筛选优异等位变异并开

发 ＫＡＳＰ 标记ꎬ验证其基因型￣表型预测效果ꎮ 所构

建的功能 ＫＡＳＰ 标记体系可精准鉴定功能等位基

因、预测适宜种植区域ꎬ为菜用大豆种质评价与分

子辅助育种提供技术支撑ꎮ

１　 材料与方法

１. １　 试验材料

本研究选用来自不同地区、归属不同生育期组的

２９０ 份菜用大豆种质ꎬ所用种质详细信息详见附表 １ꎬ
试验流程图详见附图 １ꎮ
１. ２　 表型鉴定

所有参试的菜用大豆种质分别于 ２０２５ 年 ４ 月 ２９
日种植于中国农业科学院昌平试验基地(４０°１３′ Ｎꎬ
１１６°３３′ Ｅ)ꎬ２０２５ 年 １２ 月 １０ 日种植于中国农业科学院

作物科学研究所海南试验站(１８°３６′ Ｎꎬ１０９°１９′ Ｅ)ꎮ
田间试验采用随机区组设计ꎬ设置 ２ 次重复ꎮ 每份

种质种植 １ ｍ 行长ꎬ行距 ０. ５ ｍꎬ株距 ０. １ ｍꎬ常规田

间管理ꎬ每个重复单独记录表型信息ꎮ 生育期性状

调查中ꎬ每行选取中间 ５ 株长势一致的单株进行表

型收集ꎬ记录出苗期(ＶＥ)、初花期 (Ｒ１)、满粒期

(Ｒ６)和初熟期(Ｒ７)ꎮ 开花时间为 ＶＥ ~ Ｒ１ 期日
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数ꎬ满粒时间为 ＶＥ ~ Ｒ６ 期日数ꎬ初熟时间为 ＶＥ ~
Ｒ７ 期日数ꎮ
１. ３　 候选基因与 ＳＮＰ 位点筛选

从 ＮＣＢＩ(ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ. ｎｃｂｉ. ｎｌｍ. ｎｉｈ. ｇｏｖ / )、国
家生物信息中心 ＮＧＤＣ Ｇｅｎｏｍｅ Ｂｒｏｗｓｅｒ ( Ｇｅｎｏｍｅ
Ｗａｒｅｈｏｕｓｅ) 及 ＳｏｙＯｍｉｃｓ 网站 ( ｈｔｔｐｓ: / / ｎｇｄｃ. ｃｎｃｂ.
ａｃ. ｃｎ / ｓｏｙｏｍｉｃｓ / ｉｎｄｅｘ)公共数据库ꎬ检索并下载大

豆 Ｅ１ ~ Ｅ４、Ｊ、ＧｍＰＲＲ３ａ 和 ＧｍＰＲＲ３ｂ 基因的 ＤＮＡ
序列及其在 Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ Ｗｍ８２. ａ２. ｖ１ 参考基因组

ＺＨ１３. ｖ２ 的基因 ＩＤꎮ 利用 ＳｏｙＯｍｉｃｓ 网站获取本研

究 ７ 个功能基因的基因组区域及 ２ ｋｂ 启动子区域

内所有 ＳＮＰ 和 ＩｎＤｅｌ 变异数据进行单倍型分析[３８]ꎬ
用于后续单倍型分析和关键位点筛选ꎬ该数据库的

单倍型分析基于 ２ ８９８ 份大豆种质资源ꎬ包括 ８５ 份

野生大豆、１５３ 份地方品种及 １８６ 份栽培大豆ꎮ
１. ４　 ＤＮＡ 提取与 ＫＡＳＰ 标记开发

于植株三出复叶完全展开时采集幼嫩叶片ꎮ

采用 ＣＴＡＢ 法提取基因组总 ＤＮＡꎮ 使用紫外分光

光度计测定 ＤＮＡ 浓度及 Ａ２６０和 Ａ２８０吸光值并计算

其比(１. ８ ~ ２. ０)ꎬ将合格 ＤＮＡ 样品统一稀释至 ５ ~
１０ ｎｇ􀅰μＬ －１ꎬ － ２０ ℃保存备用ꎮ

基于已发表文献中报道的 Ｅ１ ( Ｇ / Ｃ) [１０]、Ｅ２
(Ａ / Ｔ) [１０] 和 ＧｍＰＲＲ３ｂ(Ｔ / Ｃ) [３９] 基因位点信息ꎬ并
针对 Ｅ３、Ｅ４、Ｊ 及 ＧｍＰＲＲ３ａ 基因ꎬ选定与开花时间

可能存在对应关系的 ＳＮＰ / ＩｎＤｅｌ 作为潜在的 ＫＡＳＰ
标记开发位点ꎮ 针对筛选出的关键 ＳＮＰ 位点ꎬ利用

Ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ 数据库下载各位点上下游 ３００ ｂｐ 序列ꎬ
利用 ＤＮＡＭＡＮ 软件设计 ＫＡＳＰ 引物ꎮ 每对 ＫＡＳＰ
引物由 ２ 条等位基因特异性引物和 １ 条通用引物组

成: ２ 条 特 异 性 引 物 ５′ 端 分 别 携 带 ＦＡＭ ( ５′￣
ＧＡＡＧＧＴＧＡＣＣＡＡＧＴＴＣＡＴＧＣＴ￣３′) 和 ＨＥＸ ( ５′￣
ＧＡＡＧＧＴＣＧＧＡＧＴＣＡＡＣＧＧＡＴＴ￣３′)荧光标签序列ꎮ
在距 ＳＮＰ 位点 １００ ~ １５０ ｂｐ 处设计通用引物ꎬ由北

京生物工程公司合成ꎬ引物序列详见表 １ꎮ

表 １　 ＫＡＳＰ 标记引物序列

Ｔａｂｌｅ １　 ＫＡＳＰ ｌａｂｅｌｅｄ ｐｒｉｍｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ

基因

Ｇｅｎｅ
ＦＡＭ 引物(５′￣３′)
ＦＡＭ ｐｒｉｍｅｒ(５′￣３′)

ＨＥＸ 引物(５′￣３′)
ＨＥＸ ｐｒｉｍｅｒ(５′￣３′)

通用引物(５′￣３′)
Ｃｏｍｍｏｎ ｐｒｉｍｅｒ(５′￣３′)

染色体基因组区间

Ｇｅｎｏｍｉｃ ｉｎｔｅｒｖａｌ

Ｅ１ ＡＡＡＧＧＧＡＧＣＡＧＴＧＴＣＡ
ＡＡＡＧＡＡＧＡＣ

ＡＡＡＧＧＧＡＧＣＡＧＴＧＴＣＡ
ＡＡＡＧＡＡＧＡＧ

ＧＴＴＡＧＡＧＧＣＴＴＣＧＣＡＴＡ
ＴＧＧＴＧＧＷＴＴ

Ｃｈｒ０６:２０ ０３７ ８７４ ~ ２０ ０３８ ３９８

Ｅ２ ＣＣＣＡＴＣＡＧＡＧＧＣＡ
ＴＧＴＣＴＴＡＴＧＡ

ＣＣＣＡＴＣＡＧＡＧＧＣＡ
ＴＧＴＣＴＴＡＴＧＴ

ＣＴＧＴＴＴＴＧＴＴＣＴＣＴＡ
ＧＴＧＧＡＣＴＣＡ

Ｃｈｒ１０: ４７ ８１６ ２２９ ~ ４７ ８３７ ８４２

Ｅ３ ＧＡＡＣＴＡＡＴＴＴＣＣＣＴＡ
ＡＣＴＧＣＴＧ

ＧＡＡＣＴＡＡＴＴＴＣＣＣＴＡ
ＡＣＴＧＣＴＡ

ＧＧＴＣＡＧＧＴＴＧＴＴＧＴＡ
ＧＣＡＧＣＣＡＣＧＣ

Ｃｈｒ１９: ４９ １２４ ９０５ ~ ４９ １３１ ２４８

Ｅ４ ＡＡＣＡＡＡＴＴＣＡＧＡＧＡＴＡＴＣＡ
ＴＡＣＣＣＡＴＣＴ

ＡＡＣＡＡＡＴＴＣＡＧＡＧＡＴＡＴ
ＣＡＴＡＣＣＣＡＴＣＡ

ＧＣＡＧＣＴＴＡＧＴＡＡＡＡＴＴＣ
ＴＴＧＡＴＧＡＣＴＣＡＧ

Ｃｈｒ２０: ３７ ４５４ ６７９ ~ ３７ ４６０ ４３３

Ｊ ＣＡＴＴＣＴＣＴＧＣＡＧＡＡＣＡ
ＴＴＣＣＡＴＴＴＴ

ＣＡＴＴＣＴＣＴＧＣＡＧＡＡ
ＣＡＴＴＣＣＡＴＴＴＡ

ＧＧＣＡＡＣＡＡＡＡＣＣＴＴＡ
ＡＧＣＧＣＡＡ

Ｃｈｒ０４: ４ ０７１ ８２５ ~ ４ ０７７ ２３１

ＧｍＰＲＲ３ａ ＴＴＧＡＣＡＡＴＣＡＧＡＡＴＧＡ
ＴＡＡＡＴＡＴＧＧＡＡＡＡ

ＣＴＴＧＡＣＡＡＴＣＡＧＡＡＴＧ
ＡＴＡＡＡＴＡＴＧＧＡＡＡＴ

ＧＣＣＣＣＡＴＴＣＣＣＡ
ＡＡＧＣＴＴＴＴ

Ｃｈｒ１１: １１ ２４４ ９６３ ~ １１ ２４７ ３２１

ＧｍＰＲＲ３ｂ ＣＣＣＡＴＡＡＡＧＣＴＧＣＡ
ＧＴＡＧＡＴＣＣＣＴ

ＣＣＡＴＡＡＡＧＣＴＧＣＡ
ＧＴＡＧＡＴＣＣＣＣ

ＧＡＴＡＣＡＣＡＴＴＧＣＧＧＡ
ＧＴＴＧＡＧＣＴ

Ｃｈｒ１２: ５ ５７３ ６６６ ~ ５ ５８８ ５７９

１. ５　 基因分型与数据统计分析

ＫＡＳＰ 基因分型检测采用 ＨｉＧｅｎｏ ２ × Ｐｒｏｂｅ Ｍｉｘ Ａ
试剂盒(北京嘉程生物科技有限公司)ꎮ 采用 ３８４
孔板进行 ＫＡＳＰ 分型反应ꎬ单孔反应体系总体积为

５ μＬꎬ含 ２. ５ μＬ 模板 ＤＮＡ、２. ５ μＬ ＨｉＧｅｎｏ ２ × Ｐｒｏｂｅ
Ｍｉｘ Ａ 和 ０. ０７ μＬ 混合引物ꎮ 利用 ＱｕａｎｔＳｔｕｄｉｏ７
Ｆｌｅｘ 仪器进行 ＰＣＲ 扩增:９５ ℃预变性 １０ ｍｉｎꎻ９５ ℃

变性 ２０ ｓꎬ６１ ~ ５５ ℃梯度退火延伸 ４０ ｓ(１０ 个循环ꎬ
每循环降 ０. ６ ℃)ꎻ９５ ℃变性 ２０ ｓꎬ５５ ℃退火延伸

４０ ｓ(３０ 个循环)ꎻ３７ ℃保温 １ ｍｉｎ 并读取荧光ꎮ
利用 ＴａｑＭａｎ Ｇｅｎｏｔｙｐｅｒ Ｓｏｆｔｗａｒｅ 读取荧光信号

并自动聚类ꎬ绘制 ＫＡＳＰ 分型散点图ꎮ 利用 Ｅｘｃｅｌ 和
ＳＰＳＳ ２２. ０ 整理表型数据和基因型数据并进行相关

性分析和显著性检验ꎮ
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２　 结果与分析

２. １　 北京及海南材料表型鉴定

北京夏季属于典型长日照生态环境ꎬ均日照时

长 １４ ~ １６ ｈꎬ海南冬季则为天然短日照条件ꎮ 依托

两处差异化自然光周期环境ꎬ统一测定菜用大豆种

质群体开花时间、满粒时间、初熟时间(图 １)ꎮ
　 　 如表 ２ 所示ꎬ长日照(北京夏季)环境下ꎬ菜用

大豆各生育阶段种质分化差异显著ꎮ 开花时间平

均为 ４３. ５ ± １２. ５ ｄꎬ不同种质生育进程差异明显ꎬ极
值材料间天数差异可达 ６１. ５ ｄꎻ满粒时间平均为

１０３. ３ ± ２０. ９ ｄꎬ极值材料间天数差异可达 ９８. １ ｄꎻ
初熟时间平均为 １１８. ３ ± １９. ４ ｄꎬ极值材料间天数差

异可达 ８４. ０ ｄꎮ 综上可见ꎬ长日照环境能够充分激

发菜用大豆种质的生育期分化ꎬ材料间表型变异特

征突出ꎮ 短日照(海南冬季)环境下ꎬ供试菜用大豆

群体开花时间、满粒时间和初熟时间 ３ 个生育阶段

同样存在稳定的遗传变异ꎬ种质间生育期差异规律

一致ꎮ 其中ꎬ开花时间平均为 ２９. １ ± ２. ４ ｄꎬ极值材

料间天数差异可达 １１. ０ ｄꎻ满粒时间平均为 ６１. ３ ±
４. ０ ｄꎬ极值材料间天数差异可达 １７. ８ ｄꎻ初熟时间

平均为 ８１. ２ ± ６. ７ ｄꎬ极值材料间天数差异可达

２６􀆰 ６ ｄꎬ短日照环境下整体生育周期显著缩短ꎬ同时

种质间生育期变异幅度明显变小ꎮ 各时期数据显

示ꎬ北京昌平环境下该群体的开花时间、满粒时间

和初熟时间均显著晚于海南三亚环境下种植群体ꎮ
供试 ２９０ 份菜用大豆种质在两个环境下开花时

间变异系数为 ０. ０８％ ~ ０􀆰 ２９％ ꎬ满粒时间的变异系

数为 ７. ６７％ ~ ２０. ２６％ ꎬ初熟时间的变异系数为

８􀆰 ２３％ ~１６. ３７％ ꎬ表明该群体的开花和初熟时间均

存在较大差异ꎮ 随着试验地点纬度的升高ꎬ变异系

数呈增大趋势(表 ２)ꎮ

　 　 注:ａ. 北京昌平和海南三亚条件下开花时间ꎻｂ. 北京昌平和海南三亚条件下满粒时间ꎻｃ. 北京昌平和海南三

亚条件下初熟时间ꎮ ＢＪ￣Ｒ１. 北京昌平种植环境下开花时间ꎻＳＹ￣Ｒ１. 海南三亚种植环境下开花时间ꎻＢＪ￣Ｒ６. 北京

昌平种植环境下满粒时间ꎻＳＹ￣Ｒ６. 海南三亚种植环境下满粒时间ꎻＢＪ￣Ｒ７. 北京昌平种植环境下初熟时间ꎻＳＹ￣Ｒ７.
海南三亚种植环境下初熟时间ꎮ

Ｎｏｔｅ:ａ. Ｄａｙｓ ｔｏ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｉｎ Ｃｈａｎｇｐｉｎｇ (Ｂｅｉｊｉｎｇ) ａｎｄ Ｓａｎｙａ (Ｈａｉｎａｎ)ꎻ ｂ. Ｄａｙｓ ｔｏ ｆｕｌｌ ｓｅｅｄ ｆｉｌｌｉｎｇ ｉｎ Ｃｈａｎｇｐｉｎｇ
( Ｂｅｉｊｉｎｇ) ａｎｄ Ｓａｎｙａ (Ｈａｉｎａｎ)ꎻ ｃ. Ｄａｙｓ ｔｏ ｉｎｉｔｉａｌ ｍａｔｕｒｉｔｙ ｉｎ Ｃｈａｎｇｐｉｎｇ (Ｂｅｉｊｉｎｇ) ａｎｄ Ｓａｎｙａ (Ｈａｉｎａｎ) . ＢＪ￣Ｒ１ ａｎｄ ＳＹ￣
Ｒ１ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｔｈｅ ｄａｙｓ ｆｒｏｍ ＶＥ ｔｏ Ｒ１ ｉｎ Ｃｈａｎｇｐｉｎｇ ( Ｂｅｉｊｉｎｇ) ａｎｄ Ｓａｎｙａ (Ｈａｉｎａｎ)ꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙꎻ ＢＪ￣Ｒ６ ａｎｄ ＳＹ￣Ｒ６
ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｔｈｅ ｄａｙｓ ｆｒｏｍ ｔｏ ＶＥ ｔｏ Ｒ６ ｉｎ Ｃｈａｎｇｐｉｎｇ ( Ｂｅｉｊｉｎｇ) ａｎｄ Ｓａｎｙａ (Ｈａｉｎａｎ)ꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙꎻ ＢＪ￣Ｒ７ ａｎｄ ＳＹ￣Ｒ７
ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｔｈｅ ｄａｙｓ ｆｒｏｍ ｔｏ ＶＥ ｔｏ Ｒ７ ｉｎ Ｃｈａｎｇｐｉｎｇ (Ｂｅｉｊｉｎｇ) ａｎｄ Ｓａｎｙａ (Ｈａｉｎａｎ)ꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ.

图 １　 不同菜用大豆种质在两个环境中开花时间、满粒时间和初熟时间

Ｆｉｇ. １　 Ｔｈｅ ｄａｙｓ ｔｏ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇꎬ ｆｕｌｌ ｓｅｅｄ ｆｉｌｌｉｎｇ ａｎｄ ｉｎｉｔｉａｌ ｍａｔｕｒｉｔｙ ｆｏｒ ｖｅｇｅｔａｂｌｅ ｓｏｙｂｅａｎ
ａｃｃｅｓｓｉｏｎｓ ｉｎ ｔｗｏ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ

表 ２　 ２９０ 份菜用大豆种质在北京和海南两地生育期表型

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｍａｔｕｒｉｔｙ ｐｈｅｎｏｔｙｐｅｓ ｏｆ ２９０ ｖｅｇｅｔａｂｌｅ ｓｏｙｂｅａｎ ａｃｃｅｓｓｉｏｎｓ ｉｎ Ｂｅｉｊｉｎｇ ａｎｄ Ｈａｉｎａｎ

地点

Ｌｏｃａｔｉｏｎ
性状

Ｔｒａｉｔ
最小值

Ｍｉｎ / ｄ
最大值

Ｍａｘ / ｄ
平均值

Ａｖｅｒａｇｅ / ｄ
标准差

ＳＤ
偏度

Ｓｋｅｗ
峰度

Ｋｕｒｔ
变异系数

ＣＶ / ％

北京 Ｂｅｉｊｉｎｇ 开花时间 ２７. ５ ８９. ０ ４３. ５ １２. ５ ２. ０７５ ４. １７０ ０. ２９

满粒时间 ７２. ３ １７０. ４ １０３. ３ ２０. ９ ０. ５７９ － ０. ４０８ ２０. ２６

初熟时间 ８６. ８ １７０. ８ １１８. ３ １９. ４ ０. ７７６ ０. ０５６ １６. ３７

海南 Ｈａｉｎａｎ 开花时间 ２２. ４ ３３. ４ ２９. １ ２. ４ － ０. ６７０ ０. ４０１ ０. ０８

满粒时间 ５６. ６ ７４. ４ ６１. ３ ４. ７ ０. ４６９ － ０. ４９９ ７. ６７

初熟时间 ６７. ６ ９４. ２ ８１. ２ ６. ７ ０. ３４７ － ０. ４７１ ８. ２３
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２. ２　 单倍型分析

通过 ＳｏｙＯｍｉｃｓ 数据库分析 ７ 个候选基因序列

的多态性ꎬ结果显示ꎬ７ 个基因均存在丰富的 ＳＮＰ 及

ＩｎＤｅｌ 变异ꎬ并形成多个不同单倍型 (表 ３ 和附

表 ２)ꎬ如划分出 Ｅ１￣Ｈａｐ１(２００３７９１７￣Ｇ)显著晚花ꎬ
而 Ｈａｐ２(２００３７９１７￣Ｃ)表现出显著早花(附图 ２)ꎮ

上述结果从自然变异角度验证了这些基因在调控

菜用大豆生育期性状中的核心功能ꎬ同时为后续筛

选关键 ＳＮＰ 位点、开发功能性 ＫＡＳＰ 标记提供了直

接的理论依据与技术支撑ꎮ 揭示了丰富的遗传变

异与单倍型分化ꎬ为解析菜用大豆生育期的分子调

控机制提供了关键数据支撑ꎮ

表 ３　 生育期相关基因单倍型组成及其表型效应

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｈａｐｌｏｔｙｐｅ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｎｄ ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｇｅｎｅｓ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｍａｔｕｒｉｔｙ

基因

Ｇｅｎｅ
单核苷酸多态性

ＳＮＰｓ
插入 / 缺失

ＩｎＤｅｌｓ
单倍型

Ｈａｐｌｏｔｙｐｅｓ
表型特性

Ｐｈｅｎｏｔｙｐｅｓ

Ｅ１ ２ ３ ２ Ｈａｐ２￣早花ꎬＨａｐ１￣晚花

Ｅ２ ３７５ ７７ １０ Ｈａｐ１￣早花ꎬＨａｐ２￣晚花

Ｅ３ １００ ３０ １０ Ｈａｐ２￣早花ꎬＨａｐ６￣晚花

Ｅ４ ５０ １８ ３ Ｈａｐ３￣早花ꎬＨａｐ２￣晚花

Ｊ ９３ １９ ５ Ｈａｐ２￣早花ꎬＨａｐ５￣晚花

ＧｍＰＲＲ３ａ ４６ ６ ６ Ｈａｐ４￣早花ꎬＨａｐ６￣晚花

ＧｍＰＲＲ３ｂ １９４ ５２ ４ Ｈａｐ４￣早花ꎬＨａｐ２￣晚花

　 　 注:表型特性中的早 / 晚花判断由单倍型(Ｈａｐ)分析数据经过标准化处理ꎬ将原始值转换为相对于均值的偏差ꎬ负值表示比平均开花时间

早ꎬ正值表示比平均开花时间晚ꎮ
Ｎｏｔｅ: Ｔｈｅ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｅａｒｌｙ / ｌａｔｅ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｉｎ ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｔｒａｉｔｓ ｗａｓ ｄｅｒｉｖｅｄ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｈａｐｌｏｔｙｐｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｄａｔａ. Ｏｒｉｇｉｎａｌ ｖａｌｕｅｓ ｗｅｒｅ

ｃｏｎｖｅｒｔｅｄ ｉｎｔｏ ｄｅｖｉａｔｉｏｎｓ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ａｖｅｒａｇｅꎬ ｗｈｅｒｅ ｎｅｇａｔｉｖｅ ｖａｌｕｅｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｅａｒｌｉｅｒ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｔｈａｎ ｔｈｅ ａｖｅｒａｇｅꎬ ａｎｄ ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｖａｌｕｅｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｌａｔｅｒ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ
ｔｈａｎ ａｖｅｒａｇｅ.

２. ３　 ＫＡＳＰ 标记开发

筛选出在两地环境中与开花期紧密关联的 ７ 个

核心 ＳＮＰ 位点ꎬ分别为 ＳＮＰ￣Ｃｈｒ０６:２００３７９１７ (Ｅ１:
Ｃ / Ｇ)、ＳＮＰ￣Ｃｈｒ１０:４７８２２６５１(Ｅ２:Ａ / Ｔ)、ＳＮＰ￣Ｃｈｒ１９:

４９１２８５２２(Ｅ３:Ｇ / Ａ)、ＳＮＰ￣Ｃｈｒ２０:３７４５５３６９(Ｅ４:Ｔ / Ａ)
和 ＳＮＰ￣Ｃｈｒ０４: ４０７６６２０ ( Ｊ: Ｔ / Ａ )、 ＳＮＰ￣Ｃｈｒ１１:
１１２４６２６８ ( ＧｍＰＲＲ３ａ: Ａ / Ｔ )、 ＳＮＰ￣Ｃｈｒ１２: ５５８７１１０
(ＧｍＰＲＲ３ｂ:Ｔ / Ｃ)(表 ４)ꎮ

表 ４　 菜用大豆生育期相关基因多态性位点及对应表型

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｃ ｌｏｃｉ ｏｆ ｇｅｎｅｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｓｏｙｂｅａｎ ｍａｔｕｒｉｔｙ ａｎｄ ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ｐｈｅｎｏｔｙｐｅｓ

基因

Ｇｅｎｅ
ＳＮＰ 位置

ＳＮＰ ｓｉｔｅ

等位

基因

Ａｌｌｅｌｅ

对应种质数量

Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ
ａｃｃｅｓｓｉｏｎｓ / 个

显性等位基因

Ｄｏｍｉｎａｎｔ
ａｌｌｅｌｅ

相对表型

Ｒｅｌａｔｉｖｅ
ｐｈｅｎｏｔｙｐｅ

等位

基因

Ａｌｌｅｌｅ

对应种质数量

Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ
ａｃｃｅｓｓｉｏｎｓ / 个

隐性等位基因

Ｒｅｃｅｓｓｉｖｅ
ａｌｌｅｌｅ

相对表型

Ｒｅｌａｔｉｖｅ
ｐｈｅｎｏｔｙｐｅ

Ｅ１ ２００３７９１７ Ｇ ３ Ｅ１ 晚花 Ｃ ２８７ ｅ１ 早花

Ｅ２ ４７８２２６５１ Ａ ５７ Ｅ２ 晚花 Ｔ ２３３ ｅ２ 早花

Ｅ３ ４９１２８５２２ Ａ ２ Ｅ３ 晚花 Ｇ ２８８ ｅ３ 早花

Ｅ４ ３７４５５３６９ Ａ １ Ｅ４ 晚花 Ｔ ２８８ ｅ４ 早花

Ｊ ４０７６６２０ Ａ １ Ｊ 早花 Ｔ ２８９ ｊ 晚花

ＧｍＰＲＲ３ａ １１２４６２６８ Ｔ ３９ ＰＲＲ３ａ 晚花 Ａ １９０ ｐｒｒ３ａ 早花

ＧｍＰＲＲ３ｂ ５５８７１１０ Ｃ ３３ ＰＲＲ３ｂ 晚花 Ｔ ２２６ ｐｒｒ３ｂ 早花

　 　 基因分型结果显示ꎬ所有标记均获得了清晰可

靠的分型信号ꎬ７ 个生育期相关标记的分型成功率

均在 ９８. ８％ 以上ꎬ其中 Ｅ２ 和 Ｅ３ 标记达到 １００％ ꎬ
Ｅ１ 与 ＧｍＰＲＲ３ａ 超过 ９９. ５％ ꎬＥ４、Ｊ 及 ＧｍＰＲＲ３ｂ 均

在 ９８. ８％以上(表 ５)ꎮ
基因型￣表型预测准确率分析进一步表明ꎬ尽管

不同位点标记在不同环境(北京和海南)下表现存

在差异ꎬ７ 个位点标记对满粒时间性状的预测准确

率普遍高于开花时间ꎬ其中 Ｅ３ 位点标记在满粒时

间的北京(８１. ７％ )和海南(７２. ８％ )环境下预测准

确率均表现最优ꎬＧｍＰＲＲ３ａ 位点标记在开花时间北

京环境下预测准确率最高(６３. ４％ )ꎬＥ１ 与 Ｊ 位点标

记在开花时间海南环境下预测准确率最高(均为

６２. １％ ꎬ表 ５)ꎮ
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表 ５　 菜用大豆生育期相关基因 ＫＡＳＰ 标记分型与表型分型的准确率

Ｔａｂｌｅ ５　 Ａｃｃｕｒａｃｙ ｏｆ ＫＡＳＰ ｍａｒｋｅｒ ｇｅｎｏｔｙｐｉｎｇ ａｎｄ ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｎｇ ｆｏｒ ｍａｔｕｒｉｔｙ￣ｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｖｅｇｅｔａｂｌｅ ｓｏｙｂｅａｎ

基因

Ｇｅｎｅ

ＫＡＳＰ
分型预测率

ＫＡＳＰ
ｇｅｎｏｔｙｐｉｎｇ
ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ
ｒａｔｅ / ％

基因型￣表型准确率

Ｇｅｎｏｔｙｐｅ￣ｐｈｅｎｏｔｙｐｅ ａｃｃｕｒａｃｙ / ％

开花时间

(北京ꎬＶＥ ~ Ｒ１)
开花时间

(海南ꎬＶＥ ~ Ｒ１)
满粒时间

(北京ꎬＶＥ ~ Ｒ６)
满粒时间

(海南ꎬＶＥ ~ Ｒ６)
初熟时间

(北京ꎬＶＥ ~ Ｒ７)
初熟时间

(海南ꎬＶＥ ~ Ｒ７)

Ｅ１ ９９. ６ ５７. ６ ６２. １ ８１. ４ ７２. ４ ７１. ７ ６３. ８

Ｅ２ １００ ５２. １ ５５. ２ ７０. ３ ６４. １ ８４. １ ５６. ２

Ｅ３ １００ ５７. ２ ６１. ７ ８１. ７ ７２. ８ ７１. ４ ６４. ８

Ｅ４ ９８. ９ ５４. １ ６０. ３ ７６. ２ ６７. ６ ６７. ６ ６０. ３

Ｊ ９８. ９ ５４. ８ ６２. １ ７８. ６ ６９. ７ ６９. ３ ６３. ８

ＧｍＰＲＲ３ａ ９９. ５ ６３. ４ ５２. １ ７８. ６ ７０. ３ ７０. ７ ６５. ９

ＧｍＰＲＲ３ｂ ９８. ８ ５８. ３ ５４. １ ７３. ８ ６９. ３ ７０. ０ ６３. ４

２. ４　 菜用大豆生育期相关基因 ＫＡＳＰ 标记的应用

针对与生育期组相关的基因进行标记开发ꎬ从
７ 个候选标记中筛选出 ４ 个分型效果优良的标记用

于后续分析ꎬ其余 ３ 个标记的分型结果详见附图 ３ꎮ
Ｅ１ 编码区第 ４４ 个碱基(Ｃｈｒ０６:２００３７９１７)Ｇ 到 Ｃ 的

非同义突变的 ＫＡＳＰ 分型结果表明:２９０ 份菜用大

豆材料中ꎬＧＧ 型 ３ 份和 ＣＣ 型 ２８７ 份(图 ２ａ)ꎮ 利用

群体在 ２ 个环境中的开花时间分析显示ꎬＣＣ 型材料

开花时间平均值(４２. ８ ± １１. ７ ｄ)显著早于 ＧＧ 型

(４３. ５ ±１２. ９ ｄ)ꎬ满粒时间平均值(８７. １ ±２０. ９ ｄ)显著

早于 ＧＧ 型(８８. ２ ±２６. ７ ｄ)ꎬ初熟时间平均值(１０３. ３ ±
２１. １ ｄ)显著早于 ＧＧ 型(１０５. ４ ± ２２. １ ｄ)(图 ２ｂ 和

ｃ)ꎮ 在北京和海南环境下该标记对开花时间的预测

准确率分别为 ５７. ６％和 ６２. １％ꎬ对满粒时间性状的

预测准确率分别为 ８１. ４％和 ７２. ４％ꎬ对初熟时间性

状的预测准确率分别为 ７１. ７％和 ６３. ８％(表 ５)ꎮ
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　 　 注:ａ、ｄ、ｇ 和 ｊ 分别为 Ｅ１、Ｅ２、ＧｍＰＲＲ３ａ 和 ＧｍＰＲＲ３ｂ 的 ＫＡＳＰ 分型结果ꎻｂ 和 ｃ 为 Ｅ１ꎬｅ 和 ｆ 为 Ｅ２ꎬｈ 和 ｉ 为 ＧｍＰＲＲ３ａꎬｋ 和 ｌ 为 ＧｍＰＲＲ３ｂ
等位基因对菜用大豆开花时间的效应ꎮ

Ｎｏｔｅ: ａꎬ ｄꎬ ｇ ａｎｄ ｊ ｓｈｏｗ ｔｈｅ ＫＡＳＰ ｇｅｎｏｔｙｐｉｎｇ ｒｅｓｕｌｔｓ ｆｏｒ Ｅ１ꎬ Ｅ２ꎬ ＧｍＰＲＲ３ａ ａｎｄ ＧｍＰＲＲ３ｂꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙꎻ ｂ ａｎｄ ｃꎬ ｅ ａｎｄ ｆꎬ ｈ ａｎｄ ｉꎬ ｋ ａｎｄ
ｌ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ａｌｌｅｌｅｓ Ｅ１ꎬ Ｅ２ꎬ ＧｍＰＲＲ３ａ ａｎｄ ＧｍＰＲＲ３ｂ ｏｎ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｔｉｍｅ ｉｎ ｖｅｇｅｔａｂｌｅ ｓｏｙｂｅａｎꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ.

图 ２　 Ｅ１、Ｅ２ꎬＧｍＰＲＲ３ａ 和 ＧｍＰＲＲ３ｂ 基因 ＫＡＳＰ 标记分型结果及与开花时间关联

Ｆｉｇ. ２　 Ｇｅｎｏｔｙｐｉｎｇ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ＫＡＳＰ ｍａｒｋｅｒｓ ｆｏｒ Ｅ１ꎬ Ｅ２ꎬ ＧｍＰＲＲ３ａ ａｎｄ ＧｍＰＲＲ３ｂ ｇｅｎｅｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ
ｗｉｔｈ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｔｉｍｅ ｉｎ ｖｅｇｅｔａｂｌｅ ｓｏｙｂｅａｎ

　 　 Ｅ２ 编码区第 ６ ４２３ 个碱基(Ｃｈｒ１０:４７８２２６５１)Ａ
到 Ｔ 的非同义突变ꎬＫＡＳＰ 分型结果表明:２９０ 份菜

用大豆材料中ꎬＡＡ 型 ５７ 份ꎬＴＴ 型 ２３３ 份(图 ２ｄ)ꎮ
利用群体在 ２ 个环境中的开花时间分析显示ꎬＴＴ 型

材料开花时间平均值(４２. ６ ±１２. ５ ｄ)显著早于 ＡＡ 型

(４３. ７ ±１２. ９ ｄ)ꎬ满粒时间平均值(８５. ６ ± ２３. １ ｄ)显
著早于 ＡＡ 型(８７. ４ ± ２０. ３ ｄ)ꎬ初熟时间平均值

(１０１. ７ ± ２１. ９ ｄ)显著早于 ＡＡ 型(１０３. ７ ± ２０. ８ ｄ)
(图 ２ｅ 和 ｆ)ꎻ该标记的基因型￣表型预测准确率在北

京和海南环境下的开花时间分别为 ５２. １％ 和

５５􀆰 ２％ ꎬ对满粒时间性状的预测准确率分别为

７０􀆰 ３％和 ６４􀆰 １％ ꎬ对初熟时间性状的预测准确率分

别为 ８４􀆰 １％和 ５６. ２％ (表 ５)ꎮ
ＧｍＰＲＲ３ａ 编码区(Ｃｈｒ１１:１１２４６２６８)携带 Ｔ 到

Ａ 的非同义突变ꎬＫＡＳＰ 分型结果表明:２９０ 份菜用

大豆材料中ꎬＡＡ 型 １９０ 份ꎬＴＴ 型 ３９ 份(图 ２ｇ)ꎮ 利

用群体在 ２ 个环境中的开花时间分析显示ꎬＡＡ 型材

料开花时间平均值(４２. ５ ± １３. ０ ｄ)显著早于 ＴＴ 型

(４３. ０ ±１２. １ ｄ)ꎬ满粒时间平均值(８５. ７ ± ２２. ５ ｄ)显
著早于 ＴＴ 型 (８７. ８ ± ２３. ０ ｄ)ꎬ初熟时间平均值

(１０３. ２ ± ２３. ２ ｄ)显著早于 Ｔ 型(１０３. ４ ± １９. ７ ｄ)
(图 ２ｈ、ｉ)ꎻ该标记的基因型￣表型预测准确率在北

京、海南环境下开花时间分别为 ６３. ４％ 和 ５２. １％ ꎬ
对满粒时间性状的预测准确率分别为 ７８. ６％ 和

７０􀆰 ３％ ꎬ对初熟时间性状的预测准确率分别为

７０􀆰 ７％和 ６５􀆰 ９％ (表 ５)ꎮ
ＧｍＰＲＲ３ｂ 编码区(Ｃｈｒ１２:５５８７１１０)携带 Ｃ 到 Ｔ

的非同义突变ꎬＫＡＳＰ 分型结果表明:２９０ 份菜用大

豆材料中ꎬＴＴ 型 ２２６ 份ꎬＣＣ 型 ３３ 份(图 ２ｊ)ꎮ 利用

群体在 ２ 个环境中的开花时间分析显示ꎬＴＴ 型材料

开花时间平均值(４３. ０ ± １４. ０ ｄ)显著早于 ＣＣ 型

(４３􀆰 ５ ± １２. ４ ｄ)ꎬ满粒时间平均值(８３. ７ ± ２３. ４ ｄ)
显著早于 ＣＣ 型(８７. ７ ± ２０. ３ ｄ)ꎬ初熟时间平均值

(１００. ０ ± ２３. ７ ｄ)显著早于 ＣＣ 型(１０３. ５ ± ２０. ４ ｄ)
(图 ２ｋ、ｌ)ꎮ 该标记的基因型￣表型预测准确率在北

京、海南环境下开花时间分别为 ５８. ３％ 和 ５４. １％ ꎬ
对满粒时间性状的预测准确率分别为 ７３. ８％ 和

６９􀆰 ３％ ꎬ对初熟时间性状的预测准确率分别为

７０􀆰 ０％和 ６３􀆰 ４％ (表 ５)ꎮ
综上所述ꎬ本研究不仅验证了已知生育期基因
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在菜用大豆群体中的关键作用ꎬ明确了 ＣＣ(Ｅ１)、ＴＴ
(Ｅ２)、ＡＡ(ＧｍＰＲＲ３ａ)和 ＴＴ(ＧｍＰＲＲ３ｂ)等位位点

是调控生育期的主导性等位变异ꎬ可能是驱动早

花、早熟表型的主要因素ꎬ而且成功开发了一套高

效的 ＫＡＳＰ 标记ꎮ 这些标记为菜用大豆的生育期精

细调控、种质定向改良与分子标记辅助育种提供了

有力工具ꎮ

３　 讨论

大豆是典型的光周期敏感短日作物[４０￣４２]ꎬ开花

时间的精准调控是决定生态适应性、产量与品质的

关键因素[４３]ꎮ 解析大豆光周期调控开花的遗传基

础ꎬ对于实现区域适应性遗传改良具有重要意义ꎮ
近年来ꎬ调控大豆开花的关键基因及其功能性等位

变异被陆续报道[４４￣４７]ꎬ将这些功能性变异开发为稳

定、高效、适于大规模应用的分子标记ꎬ是实现从基

因到品种“定向设计”的核心环节ꎮ ＫＡＳＰ 技术凭借

稳定、精准、经济且高通量的综合优势ꎬ已成为推动

作物分子育种规模化应用的重要工具ꎬ并在水稻抗

逆、小麦品质、大豆生育期等重要性状的分子标记

辅助选择中展现出显著成效[４８￣４９]ꎮ 然而ꎬ在菜用大

豆实际育种中ꎬ生育期性状的精准调控面临其特有

挑战ꎮ 现有研究多集中于普通粒用大豆ꎬ所开发的

ＫＡＳＰ 标记体系难以直接满足菜用大豆以鲜食嫩荚

(集中于满粒期)为目标的育种需求ꎮ 为此ꎬ本研究

围绕菜用大豆核心育种目标ꎬ系统筛选了调控生育

期的关键功能基因ꎬ开发了配套的 ＫＡＳＰ 功能标记ꎬ
并在北京昌平(长日照温带)和海南三亚(短日照热

带)两个差异显著的生态点开展多点田间验证ꎬ系
统评估了标记分型的稳定性及基因型￣表型关联的

可靠性ꎮ
与粒用大豆中同类标记的预测准确率相比ꎬ本

研究开发的标记在满粒期阶段的预测表现具有一

定优势ꎮ 一方面ꎬ系统整合了 ７ 个生育期基因标记ꎬ
覆盖了菜用大豆育种最主要的目标性状ꎬ此前针对

部分基因的功能标记多在粒用大豆中开发[１０ꎬ１２ꎬ１８]ꎬ
本研究进一步在包含 ２９０ 份多态性丰富的菜用大豆

种质资源中完成了验证ꎬ确保研究结论对菜用大豆

育种群体的直接指导意义ꎻ另一方面ꎬ标记对满粒

时间(ＶＥ ~ Ｒ６)的预测准确率达 ６４. １％ ~ ８１. ７％ ꎬ
显著高于开花时间(ＶＥ ~ Ｒ１)的 ５２. １％ ~ ６３. ４％ ꎬ
其中ꎬＥ１、Ｅ２、ＧｍＰＲＲ３ａ 和 ＧｍＰＲＲ３ｂ 标记在海南试

验点对满粒时间的预测表现尤为突出ꎮ 该结果表

明ꎬ所开发的标记能有效捕捉与菜用大豆商品荚采

收期密切相关的遗传变异ꎬ可能反映了菜用大豆在

长期定向选择下形成的、不同于粒用大豆的生育期

遗传调控特点[５０￣５２]ꎮ
进一步分析发现ꎬ菜用大豆与粒用大豆在生

育期相关基因的等位变异分布上存在显著分化ꎮ
在 本 研 究 的 菜 用 大 豆 群 体 中ꎬ Ｅ１￣ＣＣ、 Ｅ２￣ＴＴ、
ＧｍＰＲＲ３ａ￣ＡＡ、ＧｍＰＲＲ３ｂ￣ＴＴ 等与早花早熟相关的等

位基因频率较高ꎬ而部分在粒用大豆中常见的晚熟

等位型(如某些 Ｅ３、Ｅ４ 变异)在菜用大豆中频率极

低或缺失ꎬ与 Ｅ３ / Ｅ４ 介导的长日照迟熟效应相呼

应[１６￣１７]ꎮ 这种分化可能源于不同的育种目标驱动:
菜用大豆围绕鲜荚采收期集中、商品性一致的需

求ꎬ长期定向选择了有利于满粒期协调成熟的等位

基因组合ꎻ而粒用大豆则更关注籽粒完全成熟(Ｒ８
期)及后期脱水等性状ꎮ 此外ꎬ菜用大豆中 Ｊ 基因

功能缺失型的频率也较高ꎬ这与其更好地适应低纬

度短日照环境的特性相符[１８]ꎮ 上述 ７ 个基因在菜

用大豆中形成的特征性等位基因聚合模式ꎬ以及基

因型与环境互作效应的潜在差异ꎬ共同构成了菜用

大豆特有的生育期遗传基础[５３]ꎮ 本研究标记分型

结果与田间表型及已知的等位基因功能效应高度

吻合ꎮ Ｅ１ 基因的 ＣＣ 等位基因在早熟材料中显著

富集ꎬ这与前人关于 ｅ１￣ａｓ 等位变异促进早花的结

论一致[１０]ꎬ从自然群体角度进一步验证了该基因的

功能ꎬ也证实了所开发标记的功能有效性ꎮ 同时ꎬ
多环境试验揭示了 Ｅ１、Ｅ２ 等位基因的生育期调控

效应具有光周期依赖性ꎬ从分子层面部分解释了菜

用大豆品种的生态适应性差异[５４￣５５]ꎮ
受试验条件限制ꎬ本研究仅选取北京、海南两

地进行ꎬ生态梯度与环境类型覆盖尚不够宽广ꎬ可
能影响标记效应估计的精确性和在不同生态区(如
高纬度寒区)的推广适用性ꎮ 同时ꎬＥ４ 等标记在特

定环境下的预测准确率相对较低ꎬ推测与遗传背

景、微效基因互作及更强的遗传 × 环境效应有关ꎮ
后续研究拟在更广的生态区域及遗传多样性的群

体中进一步验证标记的稳定性和适应性ꎬ为优质、
广适菜用大豆新品种的分子设计育种提供高效、精
准的技术支撑ꎮ

４　 结论

本研究紧密围绕菜用大豆生育期精准调控的

实际需求ꎬ成功开发了一套针对 Ｊ、Ｅ１￣Ｅ４、ＧｍＰＲＲ３ａ
和 ＧｍＰＲＲ３ｂ 等 ７ 个核心生育期调控基因的 ＫＡＳＰ
功能标记体系ꎮ 利用 ２９０ 份不同生育期组菜用大豆

种质ꎬ在北京(长日照)和海南(短日照)两个典型生

态区开展了系统验证与应用分析ꎮ 结果显示所开

发的 ７ 个 ＫＡＳＰ 标记均能在菜用大豆群体中实现稳

定、高效的基因分型(分型成功率 > ９８. ８％ )ꎬ可精
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准区分纯合与杂合基因型ꎮ 该标记体系对菜用大豆

关键生育时期表现出良好的预测能力ꎬ其中对商品荚

采收关键期(满粒期)的预测准确率为６４.１％ ~８１􀆰 ７％ ꎬ
尤其在海南短日照条件下ꎬ Ｅ１、 Ｅ２、 ＧｍＰＲＲ３ａ 和

ＧｍＰＲＲ３ｂ 等标记对满粒期的预测表现突出ꎮ 通过

基因型￣表型关联及单倍型分析进一步明确了

Ｅ１￣ＣＣ、Ｅ２￣ＴＴ、ＧｍＰＲＲ３ａ￣ＡＡ 和 ＧｍＰＲＲ３ｂ￣ＴＴ 等位

基因为驱动菜用大豆早花、早熟表型的主导性变

异ꎮ 综上所述ꎬ本研究构建了专门针对菜用大豆的

实用化 ＫＡＳＰ 标记体系ꎬ该体系可在苗期实现早期

精准鉴定ꎬ有效克服传统表型选择的瓶颈ꎬ为菜用

大豆的分子标记辅助选择与设计育种提供了高效

技术工具ꎬ可用于加速高产、优质、广适性新品种的

选育ꎮ
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２２(１９): １０３３３.

[２２] Ｄｏｎｇ Ｌꎬ Ｃｈｅｎｇ Ｑꎬ Ｆａｎｇ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐａｒａｌｌｅｌ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ｄｉｓｔｉｎｃｔ
Ｔｏｆ５ ａｌｌｅｌｅｓ ｄｒｏｖｅ ｔｈｅ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｕｌｔｉｖａｔｅｄ ａｎｄ ｗｉｌｄ ｓｏｙｂｅａｎ ｔｏ
ｈｉｇｈ ｌａｔｉｔｕｄｅｓ[Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔꎬ ２０２２ꎬ １５(２): ３０８￣３２１.

[２３] Ｋｏｕ Ｋꎬ Ｙａｎｇ Ｈꎬ Ｌｉ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｌｙ ｄｉｖｅｒｇｅｎｔ ＳＯＣ１
ｈｏｍｏｌｏｇ ｉｍｐｒｏｖｅｓ ｓｏｙｂｅａｎ ｙｉｅｌｄ ａｎｄ ｌａｔｉｔｕｄｉｎａｌ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ [ Ｊ] .
Ｃｕｒｒｅｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０２２ꎬ ３２(８): １７２８￣１７４２.

[２４] Ｌｉｕ Ｗꎬ Ｊｉａｎｇ Ｂꎬ Ｍａ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ
Ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ Ｌｏｃｕｓ Ｔ ｈｏｍｏｌｏｇｓ ｉｎ ｓｏｙｂｅａｎ: ＧｍＦＴ１ａ ａｎｄ ＧｍＦＴ２ａ /
５ａ ｈａｖｅ ｏｐｐｏｓｉｔｅ ｒｏｌｅｓ ｉｎ ｃｏｎｔｒｏｌｌｉｎｇ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ａｎｄ ｍａｔｕｒａｔｉｏｎ[Ｊ] .
Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔꎬ ２０１８ꎬ ２１７(３): １３３５￣１３４５.

[２５] Ｓｕｎ Ｈꎬ Ｊｉａ Ｚꎬ Ｃａｏ Ｄꎬ ｅｔ ａｌ. ＧｍＦＴ２ａꎬ ａ ｓｏｙｂｅａｎ ｈｏｍｏｌｏｇ ｏｆ
ＦＬＯＷＥＲＩＮＧ ＬＯＣＵＳ Ｔꎬ ｉｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｔｒａｎｓｉｔｉｏｎ ａｎｄ
ｍａｉｎｔｅｎａｎｃｅ[Ｊ] . ＰＬｏＳ Ｏｎｅꎬ ２０１１ꎬ ６(１２): ｅ２９２３８.

[２６] Ｓａｍａｎｆａｒ Ｂꎬ Ｍｏｌｎａｒ Ｓ Ｊꎬ Ｃｈａｒｅｔｔｅ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｍａｐｐｉｎｇ ａｎｄ
ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｃａｎｄｉｄａｔｅ ｇｅｎｅ ｆｏｒ ａ ｎｏｖｅｌ ｍａｔｕｒｉｔｙ
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ｌｏｃｕｓꎬＥ１０ꎬ ｉｎ ｓｏｙｂｅａｎ[ Ｊ] . Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ａｎｄ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ
２０１７ꎬ １３０(２): ３７７￣３９０.

[２７] Ｔａｋｅｓｈｉｍａ Ｒꎬ Ｈａｙａｓｈｉ Ｔꎬ Ｚｈｕ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ｓｏｙｂｅａｎ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ
ｔｒａｉｔ ｌｏｃｕｓ ｔｈａｔ ｐｒｏｍｏｔｅｓ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｕｎｄｅｒ ｌｏｎｇ ｄａｙｓ ｉｓ ｉｄｅｎｔｉｆｉｅｄ ａｓ
ＦＴ５ａꎬ ａ ＦＬＯＷＥＲＩＮＧ ＬＯＣＵＳ Ｔ ｏｒｔｈｏｌｏｇ [ Ｊ ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ
Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙꎬ ２０１６ꎬ ６７(１７): ５２４７￣５２５８.

[２８] Ｃｈｅｎ Ｌꎬ Ｃａｉ Ｙꎬ Ｑｕ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｓｏｙｂｅａｎ ａｄａｐｔｉｏｎ ｔｏ ｈｉｇｈ￣ｌａｔｉｔｕｄｅ
ｒｅｇｉｏｎｓ ｉｓ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｎａｔｕｒａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｏｆ ＧｍＦＴ２ｂꎬ ａｎ
ｏｒｔｈｏｌｏｇ ｏｆ ＦＬＯＷＥＲＩＮＧ ＬＯＣＵＳ Ｔ [ Ｊ ] . Ｐｌａｎｔꎬ Ｃｅｌｌ ＆
Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔꎬ ２０２０ꎬ ４３(４): ９３４￣９４４.

[２９] Ｓｕ Ｑꎬ Ｃｈｅｎ Ｌꎬ Ｃａｉ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ｏｆ ＦＬＯＷＥＲＩＮＧ
ＬＯＣＵＳ Ｔ ３ｂ ｉｎ ｓｏｙｂｅａｎ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｔｉｍｅ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ [ Ｊ ] .
Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ ２０２２ꎬ ２３(５): ２４９７.

[３０] Ｙｕａｎ Ｓꎬ Ｗａｎｇ Ｙꎬ Ｗａｎｇ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. ＧｍＦＴ３ａ ｆｉｎｅ￣ｔｕｎｅｓ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ
ｔｉｍｅ ａｎｄ ｉｍｐｒｏｖｅｓ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｏｙｂｅａｎ ｔｏ ｈｉｇｈｅｒ ｌａｔｉｔｕｄｅｓ[ Ｊ] .
Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０２２ꎬ １３: ９２９７４７.

[３１] Ｔｉａｎ Ｚꎬ Ｗａｎｇ Ｘꎬ Ｌｅｅ Ｒꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｒｔｉｆｉｃｉａｌ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｆｏｒ ｄｅｔｅｒｍｉｎａｔｅ
ｇｒｏｗｔｈ ｈａｂｉｔ ｉｎ ｓｏｙｂｅａｎ[Ｊ] . Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ
ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ ２０１０ꎬ １０７ (１９ ):
８５６３￣８５６８.

[３２] Ｗａｎｇ Ｌꎬ Ｌｉｎ Ｃꎬ Ｌｉ Ｂꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｗｏ ｓｏｙｂｅａｎ ｈｏｍｏｌｏｇｕｅｓ ｏｆ
ＴＥＲＭＩＮＡＬ ＦＬＯＷＥＲ １ ｃｏｎｔｒｏｌ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｔｉｍｅ ｕｎｄｅｒ ｌｏｎｇ ｄａｙ
ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｃｒｏｐ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２０２３ꎬ １１(３): ７０４￣７１２.

[３３] Ｌｉｕ Ｂꎬ Ｗａｔａｎａｂｅ Ｓꎬ Ｕｃｈｉｙａｍａ Ｔꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｓｏｙｂｅａｎ ｓｔｅｍ ｇｒｏｗｔｈ
ｈａｂｉｔ ｇｅｎｅ Ｄｔ１ ｉｓ ａｎ ｏｒｔｈｏｌｏｇ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ＴＥＲＭＩＮＡＬ ＦＬＯＷＥＲ１
[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１０ꎬ １５３(１): １９８￣２１０.

[３４] Ｆｕｎａｔｓｕｋｉ Ｈꎬ Ｓｕｚｕｋｉ Ｍꎬ Ｈｉｒｏｓｅ Ａꎬ ｅｔ ａｌ. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｂａｓｉｓ ｏｆ ａ
ｓｈａｔｔｅｒｉｎｇ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｂｏｏｓｔｉｎｇ ｇｌｏｂａｌ ｄｉｓｓｅｍｉｎａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｏｙｂｅａｎ[ Ｊ] .
Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ
Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ ２０１４ꎬ １１１(５０): １７７９７￣１７８０２.

[３５] Ｚｈｕ Ｗꎬ Ｙａｎｇ Ｃꎬ Ｙｏｎｇ Ｂꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｎ ｅｎｈａｎｃｉｎｇ ｅｆｆｅｃｔ ａｔｔｒｉｂｕｔｅｄ ｔｏ
ａ ｎｏｎｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｍｕｔａｔｉｏｎ ｉｎ ＳＯＹＢＥＡＮ ＳＥＥＤ ＳＩＺＥ １ꎬ ａ
ＳＰＩＮＤＬＹ￣ｌｉｋｅ ｇｅｎｅꎬ ｉｓ ｅｘｐｌｏｉｔｅｄ ｉｎ ｓｏｙｂｅａｎ ｄｏｍｅｓｔｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ
ｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔ[Ｊ] . Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔꎬ ２０２２ꎬ ２３６(４): １３７５￣１３９２.

[３６] Ｄｕａｎ Ｚꎬ Ｚｈａｎｇ Ｍꎬ Ｚｈａｎｇ Ｚꎬ ｅｔ ａｌ. Ｎａｔｕｒａｌ ａｌｌｅｌｉｃ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ
ＧｍＳＴ０５ ｃｏｎｔｒｏｌｌｉｎｇ ｓｅｅｄ ｓｉｚｅ ａｎｄ ｑｕａｌｉｔｙ ｉｎ ｓｏｙｂｅａｎ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ
Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２０２２ꎬ ２０(９): １８０７￣１８１８.

[３７] Ｃａｉ Ｙꎬ Ｗａｎｇ Ｌꎬ Ｃｈｅｎ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ｍｕｔａｇｅｎｅｓｉｓ ｏｆ ＧｍＦＴ２ａ ａｎｄ
ＧｍＦＴ５ａ ｍｅｄｉａｔｅｄ ｂｙ ＣＲＩＳＰＲ / Ｃａｓ９ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｅｓ ｆｏｒ ｅｘｐａｎｄｉｎｇ ｔｈｅ
ｒｅｇｉｏｎａｌ ａｄａｐｔａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｓｏｙｂｅａｎ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ
２０２０ꎬ １８(１): ２９８￣３０９.

[３８] Ｌｉｕ Ｙꎬ Ｚｈａｎｇ Ｙꎬ Ｌｉｕ Ｘꎬ ｅｔ ａｌ. ＳｏｙＯｍｉｃｓ: Ａ ｄｅｅｐｌｙ ｉｎｔｅｇｒａｔｅｄ
ｄａｔａｂａｓｅ ｏｎ ｓｏｙｂｅａｎ ｍｕｌｔｉ￣ｏｍｉｃｓ[Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔꎬ ２０２３ꎬ １６
(５): ７９４￣７９７.

[３９] 张君权. 中国大豆主栽品种重要性状的 ＫＡＳＰ 基因型鉴定

[Ｄ]. 哈尔滨: 东北农业大学ꎬ ２０２３.
Ｚｈａｎｇ Ｊ Ｑ. ＫＡＳＰ ｇｅｎｏｔｙｐｉｎｇ ｆｏｒ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｗｉｄｅｌｙ￣ｇｒｏｗｎ
ｓｏｙｂｅａｎ ｃｕｌｔｉｖａｒｓ ｏｆ Ｃｈｉｎａ [ Ｄ]. Ｈａｒｂｉｎ: Ｎｏｒｔｈｅａｓｔ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ
Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ ２０２３.

[４０] Ｌｉｎ Ｘꎬ Ｌｉｕ Ｂꎬ Ｗｅｌｌｅｒ Ｊ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｆｏｒ ｔｈｅ
ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄｉｃ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｉｎ ｓｏｙｂｅａｎ [ Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ
Ｉｎｔｅｇｒａｔｉｖｅ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０２１ꎬ ６３(６): ９８１￣９９４.

[４１] Ｚｈａｏ Ｘꎬ Ｌｉ Ｈꎬ Ｗａｎｇ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ｃｒｉｔｉｃａｌ ｓｕｐｐｒｅｓｓｉｏｎ ｆｅｅｄｂａｃｋ
ｌｏｏｐ ｄｅｔｅｒｍｉｎｅｓ ｓｏｙｂｅａｎ ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄ ｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙ [ Ｊ ] .
Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ Ｃｅｌｌꎬ ２０２４ꎬ ５９(１３): １７５０￣１７６３.

[４２] Ｇａｒｎｅｒ Ｗ Ｗꎬ Ａｌｌａｒｄ Ｈ Ａ. Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ｄａｙ ａｎｄ

ｎｉｇｈｔ ａｎｄ ｏｔｈｅｒ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｆ ｔｈｅ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ｏｎ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ
ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｉｎ ＰＬＡＮＴＳ[Ｊ] . Ｍｏｎｔｈｌｙ Ｗｅａｔｈｅｒ Ｒｅｖｉｅｗꎬ １９２０ꎬ ４８
(７): ４１５.

[４３] Ｂｕ Ｔꎬ Ｌｕ Ｓꎬ Ｗａｎｇ Ｋꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ｃｒｉｔｉｃａｌ ｒｏｌｅ ｏｆ ｔｈｅ ｓｏｙｂｅａｎ ｅｖｅｎｉｎｇ
ｃｏｍｐｌｅｘ ｉｎ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｏｆ ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄ ｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙ ａｎｄ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ
[ Ｊ] . Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ
Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ ２０２１ꎬ １１８(８): ｅ２０１０２４１１１８.
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