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基因作为对大豆生育期影响最大的
@

系列基因!与大豆品种生态类型密切相关%为总结大

豆主要生育期基因
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的研究进展和应用现状!促进中国大豆生育期育种模式的形成!本研究综述
@#
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基

因不同变异类型$变异类型鉴定方法和调控大豆光周期机理的研究进展及大豆群体
@#
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基因型分析在大豆品

种生长适应性研究中的应用!以期为大豆生育期遗传调控机理的全面深入研究提供参考!同时为适应不同生态区

域的大豆遗传育种工作提供依据%
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在特定生态环境下获得适应的成熟期是最大限

度提高农作物产量的潜在前提条件'

#

(

)作为一种典

型短日作物!栽培大豆开花和成熟时间是其重要生

态和农艺性状)不同品种的光周期敏感性使其具有

不同开花和成熟时间!种植于长日照高纬度地区的

大豆品种需要具有光不敏感性!以保证其在霜冻前

成熟)因而大豆光周期敏感性遗传因素的研究对于

大豆育种具有重要意义'
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)早在
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发现大豆中存在能够控制其生育期的遗传因子)

#$%!

年!王金陵'

J

(的4大豆之光期性5开启中国大豆

光周期研究!拉开对大豆生育期遗传规律研究的序

幕'

N

(

)盖钧镒等'

F

(在前人关于中国大豆栽培区域划

分的基础上!将中国大豆品种生态区划分为
N

大区!

并在其中
G

个区内进一步分亚区)国内外学者相继
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基因的研究与应用

对不同生育期大豆品种比对研究!结果表明大豆生

育期由多个基因同时调控!目前发现的控制大豆开

花和 成 熟 的 基 因 有
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因!其中
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和
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基因是决定光周期敏感

性的主要基因'
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)随着分子遗传学和分子生物学

的发展!
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(已经被定位或克隆)其中!
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基因是研

究最为深入*应用最为广泛的大豆生育期基因!研究

表明
@#
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@%

基因与大豆品种的生态类型密切相关!

对大豆开花期变异贡献率高达
N!R
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!G

(

)分子

水平的研究显示
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基因分别位于大豆基因组
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和
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连锁群上'
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大豆生育期基因
@#

是对大豆开花期及成熟期

影响最大的
@

系列基因!主要功能是抑制开花和延

长生育期)

@#

基因是豆科作物特有的转录因子!在

四季 豆 "

:I.NMOC4NU4C

&

.P'N

#及 百 脉 根 "

JO94N

,

.
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#等豆科作物中存在同源性高的基因序

列!在水稻与拟南芥中没有相应同源序列'
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(研究菜 豆 中
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同 源 基 因
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#和 苜 蓿 中
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同 源 基 因
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09@#J

#!证明
:U@#J

基因能够延

迟大豆开花时间!而
09@#J

基因对大豆的开花时

间没有影响!但
09@#J

基因能够促进苜蓿开花)

推测豆科作物中
@#

基因家族在开花和植株生长调

控作用中功能的保守性和变异性可能跟系谱和基因

组复制有关)

O#

蛋白是一个具有转录抑制活性的

转录因子!

W

端含一个双元核定位信号!

/

端含有与

植物转录因子
MG

远缘相近的结构域'
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基因

与拟南芥
W/

"

W/W-8%@-

#基因同源!对开花期的

调控可能不受到光周期影响!而与生物钟节律相关!

不同环境条件下
@!

基因对开花期的作用相对稳

定'

#$

(

)

@G

和
@%

基因分别编码光敏色素
2

同源基

因'

!!&!G
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!其但对光质量的反应既重叠又互不相

同'
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(
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基因对光质的差异并不敏感!导致种

植在不同光质长日照条件下植株的开花期相近'
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与
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基因对
@#

基因的表达有调控作用'
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近年来各国学者广泛开展
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基因不同变

异类型与不同大豆品种生态适应性关系研究)但是

对变异类型的总结*鉴定和应用前景方面鲜有报道!

中国亟待形成适应我国地域特点的基于
@#

"

@%

基

因变异类型的分子辅助育种模式)本研究就
@#

"

@%

基因的不同变异类型*变异类型鉴定方法及各国

学者针对世界各地不同大豆品种
@#

"

@%

基因开展

的相关研究进行综述!以期为大豆生育期遗传调控

机理的全面深入研究提供参考!同时为适应不同生

态区域大豆遗传育种工作提供依据!以期促进中国

大豆生育期分子育种模式的形成)
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大豆
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基因的等位变异

!"!
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基因类型变异

@#

基因"

WC

Q

)."N

&

!G"%"3#

#编码区全长
EN%?

;
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没有内含子)常见的
@#

基因变异类型包括
M#G

!
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*

M#G$C
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M#G.N

和
M#G(G.

'
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M#G

!

N

和
M#G$C

同为

功能丧失型!均表现出极早的开花期和成熟期!

M#G

!

N

型实变体
BW2

序列
%$?

;

处单碱基缺失导致移

码突变&

M#G$C

为基因整体缺失)

M#G.N

基因型为非

同义突变!

BW2

序列
%%?

;

处出现单碱基突变!使

编码蛋白的定位发生变化!该基因型为早花型'

!"

(

)

M#&.N

型开花及成熟期介于
@#

与功能丧失型"

M#&

!

N

及
M#&$C

#之间)

M#G(G.

型
GG%

"

GGE?

;

存在变异!在

%%%?

;

提前终止!蛋白质三级结构发生改变!定位于

细胞核!该基因型也为早花型'
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(

)除此之外!

M#&PM

基

因型在
M#

基因起始位点上游
#%E?

;

处有
#

个
G@#I?

的
UDWO

"
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3

1+58*9

;

8*98=+)4-8,*8-8P8+5

#序列插

入!该基因型的品种较基因型背景相近品种提前开

花
#%=

'

G"

(

)

M#&

;

基因型在
@#

基因
JZ

侧翼序列存

在差异'

G"

(

)
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基因变异类型

@!

基因"

WC

Q

).#"

&

GNN""

#编码区全长
GFJE?

;

!

包含
#%

个外显子!编码
##F"

个氨基酸的蛋白)目

前发现的
@!

基因变异类型有
M!G$N

*

M!G'$

和

M!GKC

)

M!&$N

型最常见!编码区内
%

个单碱基位点

变异致使编码序列提前终止)

M!G$N

基因型品种

"

T,*(9(

:

#较
M!

基因型品种 "

/-,*I

#开花时间

早'

!#

(

)

M!&'$

和
M!GKC

型是
@!

基因的无义突变!分

别为第
E

个内含子处
GN?

;

插入和缺失!

JZ

侧翼序

列均存在序列变异'

G"

(

)
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基因变异类型

@G

基因"

WC

Q

).#$

&

%#!#"

#编码区包含
%

个外

显子!编码
##G"

个氨基酸的蛋白质)目前发现的
@G

基因的变异类型包括
@GG0'

*

MGGX.

*

MGG%

"

MGG9P

#*

MGG0O

*

MGG$N

和
8GG

!
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!其中
MGG0'

*

@GGX.

和
MGG%

型较常见)

MGG0'

型编码正常光敏色素
2

!

MGG0O

型第四内含子处插入
#

个
!NGG?

;

反转录转座子

且在第三外显子处碱基序列改变导致编码蛋白功能

G#
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减弱!

@GGX.

型包含
#

个与
MGG0O

相似的反转录

转座子!但其编码正常光敏色素
2

)

MGG%

型第三外

显子之后出现
#G@GGI?

缺失!使组氨酸结构域出现

部分缺失!导致编码蛋白没有功能'

!!

(

)

MGG$N

和
MGG

!

N

型是
@G

基因的无义突变型)

MGG$N

型第三外显

子单碱突变!

MG&

!

N

型第一外显子单碱基插入导致移

码突变!序列提前终止'

G#

(

)

!"(

!

"(

基因变异类型

@%

基因"

WC

Q

).!"

&

!!#N"

#编码区包含
%

个外显

子!编码
##!G

个氨基酸的
W):I

Q

-!

蛋白质序列)

目前发现的
@%

基因变异类型包括
M%G+YF@#

*

M%G

5.)

*

M%G5MN

*

M%GO9O

和
M%G9N4

)

M%

"

M%&+YF@G#

#型第一

外显子存在
N!GE?

;

的
_

:

#

%

4(

;

1,&-1I8

反转座子插

入!插入序列中的终止密码子使序列提前终止!产生

功能缺失的蛋白序列)

M%G5.)

和
M%G5MN

型第二外显

子单碱基缺失和插入导致编码蛋白的组氨酸激酶结

构域缺失!而保留调控下游的
S2K

结构域)

M%GO9O

和

M%G9N4

型分别为第一和第二外显子单碱基缺失!导致

组氨酸激酶结构域和
S2K!

结构域均缺失'

!E

!

G!

(

)

#

!

大豆
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!
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基因变异类型的分子标记

鉴定

@#

"

@%

!

%

个基因等位变异型的分子标记鉴定

方法主要包括
/2SK

*

=/2SK

*

D+B8-

和
[US

!根据

其基因序列和长度设计引物!采用合适的限制性内

切酶对其加以区分!如表
#

)

表
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!
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!
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基因变异类型的鉴定
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D=8+51.14,51(+(.@#G@%7,*1,51(+5

:;

8

基因

U(4)9

变异类型
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引物序列"
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"
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Q

)8+48

"
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标记方法
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@#

"

@%

基因的研究与应用

表
#

"续#

基因

U(4)9

变异类型

c,*1,51(+5

:;

8

引物序列"

JZ

"

GZ

#

S*1P8*98

Q

)8+48

"

JZ&GZ

#

标记方法

H,*I8*5

:;

8

限制性内切酶

V895*1451(+

8+<

:

P8

参考文献

V8.8*8+48

@% M%G+YF@G# [

$

2̀ 2/̀ _2̀ _̀ /_2̀ `̀ /_2_

V#

$

/̀2_/_/̀ /2_/2//2̀ 2_/2

V!

$

/̀_/2_///__/̀ 22__/2̀

[US

'

!G

(

M%G5MN

[

$
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V
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'
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(

M%G5.) [

$
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V

$
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/2SK -

!

CDD

'

G!

(

M%GO9O [

$

///2̀ 2/2/_/__̀ _̀ _̀ 2_

V

$

//2_2/_/_/̀ _̀2_/___̀

/2SK +.LD

'

G!

(

M%G9N4 [

$

/2///_2̀ 2̀̀ __̀ _̀ __̀ __

V

$

/̀̀ _̀_/_̀ _2/22__̀ //_̀ 2_2

=/2SK @LOVc
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G!

(

'

!

大豆
"!

!

"(

基因功能研究进展

'"!

!

"!

!

"(

基因调控大豆开花时间

研究表明!大豆特异的调控开花的光周期通路

:X[-

"

@G@%

#

GTG@#G>%

!与拟南芥和水稻光周期

反应的调控主通路
HYG>%

存在明显差异)

@G

和

@%

基因编码光反应通路必不可少的光敏色素!

T

基

因编码蛋白能够结合在
@#

基因启动子上!调控
@#

基因的表达!

@#

基因编码豆科作物特有的和具有转

录抑制功能的转录因子!负向调控大豆成花基因

>%!.

和
>%J.

的表达'

!"

!

!%

(

)

@#

"

@%

基因能够调控大豆开花时间!有功能

@#

基因的转录丰度与开花时间显著相关!基因表达

量越高开花时间越晚!这一点在转基因大豆和普通

大豆品种中均被证实'

!

!

!"

(

)

@!

基因是拟南芥生物

钟
W/

基因的同源基因!在长日照和短日照条件下

均表现出节律性表达特性!纯和隐性基因型
M!

%

M!

通过诱导
W)>%!.

的表达使大豆开花提前!而在不

同光照条件下
@!

基因对开花期的作用相对稳

定'

!#

(

)

@G

和
@%

基因编码的光敏色素对不同光质

的敏感性不同!不同纬度条件下!其对
@#

基因的表

达量的影响随纬度变化而有所改变)

@G

和
@%

基

因所编码的光敏色素蛋白对不同光质的敏感性不

同!

@G

基因编码的
P̀S0

:

2G

对光质的差异并不敏

感!导致种植在不同纬度植株的开花期差异不大)

而随着海拔的升高!

V

$

[V

逐渐变小!

@%

基因编码

的
P̀S0

:

2!

对光照的敏感性明显增强)隐性
@G

和
@%

基因同时存在才能使大豆品种表现出光照不

敏感特征'

#"&##

(

)

'"#

!

"!

!

"(

在大豆整个生长期的调控作用

@#

基因正常表达能够延迟开花!但不能延长生

殖期!

@!

和
@G

基因正常表达能够延长花期和开花

后的时期!

@%

基因正常表达能够推迟开花和成

熟'

#!

(

)不论是开花前还是开花后的光周期反应中!

光敏色素
@G

和
@%

基因都是主要调控者!基因型为

@G

或
@%

品种的繁殖期和开花后的茎生长对光照

变化很敏感!原因在于
W)

;

0

:

2!

和
W)

;

0

:

2G

能够

调控生长习性
S9#

基因表达!使茎尖分生组织的营

养活动存在持续性'

G#

(

)隐性基因型
M#

*

MCG.N

*

M!

*

MG

和
M%

对于大豆品种在高寒地区的适应性具有重要

意义!其可以不同程度地促进大豆开花和成熟!而且

其隐性基因数量越多表现出的光周期不敏感性越

强)研究表明绝大多数高寒地区大豆品种为
M#

%

M!

基因型'

#

!

G%

(

)对
GG!

个栽培大豆品种和
EJ

个野生

大豆品种中
M%G+YF@G#

基因型分布情况的研究结

果表明!仅日本北部地区栽培大豆品种存在基因型

为
M%G+YF@G#

的品种!说明
M%G+YF@G#

编码功能

缺失的
W)

;

0

:

2!

!导致大豆植株表现光不敏感特

性!从而适应高纬度生存环境'

G"

!

GJ

(

)

(

!

大豆
"!

!

"(

等位变异在生育期研究中

的应用

目前世界上大豆种植范围已经超过
J"̂W

和

%"̂K

'

GN

(

)近年来各国学者广泛研究不同地理区域

J#
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!"#$

年 第
!%

卷
!

大豆品种的
@#

"

@%

基因型!并对不同基因型组合

品种生态适应性展开了更为深入的分析)目前!中

国*日本*俄罗斯*哈萨克斯坦*美洲和欧洲等地区关

于大豆品种
@#

"

@%

基因型鉴定与分析工作已经开

展多年)

("!

!

中国大豆品种
"!

!

"(

等位变异与生育期关

系研究

!"#%

年
\0,1

等'

G

(鉴定
#E"

个具有代表性的中

国大豆品种
@#

"

@%

基因型!在全国主要大豆生态

区的
N

个试点"

GĜJFZ

"

%ĴF"ZW

!

##F̂#FZ

"

#!N̂N%Z

O

#对大豆开花期与成熟期进行表型观察!结果表明

@!

基因的隐性基因型比率最高!高达
E%@%JR

)明

确我国品种的基因型主要可分为
E

个类型!

M#G$

!

*

M#G.N@%

*

@#G.N@G@%

*

M#G.N@!

"

@G

#

@%

*

@#

*

@#@%

"

@G

#*

@#@G@%

和
@#@!@G@%

!其中
@#@G@%

为优

势基因型!占
!N@#R

)

M#G$

!

型"

@#

功能缺失型#开

花最早!而来自南部地区的
@#@!@G@%

基因型品种

不能适应高纬度地区日照时间较长的环境!开花很

晚或者在高纬度地区霜冻之前没有开花)研究发现

不同品种中
@#

基因的表达量与大豆开花期呈极显

著相关)进一步证明
@#

"

@%

尤其是
@#

显性基因

对大豆光周期敏感性的抑制作用)

M#&.N

具有一定

抑制开花的功能!其对开花的抑制作用小于
@#

基

因)

!"#F

年
U1

等'

GF

(研究
!$$

个中国大豆核心种质

在中国
%

不同地区的 成熟期!采用
K8

Q

)8+(P

H,992VV2f1SUOg

;

-,5.(*P

系统鉴定
!!E

个品

种
@#

"

@%

基因型并分析其与开花期和成熟期的综

合效应)结果表明
@#

%

M!G$N

%

@G

%

@%

和
@#

%

@!

%

@G

%

@%

是主要基因型!

%

个基因的隐性基因型不同

程度促进早花!而其显性基因型在成熟期较长的品

种中出现频率较高)研究结果表明中国核心种质资

源在基因型和表型上存在较大遗传多样性!能够为

中国大豆种植的生育区划分和地理适应性分析提供

重要信息!同时为培育适应特殊气候环境的品种提

供种质资源)

("#

!

国外大豆品种
"!

!

"(

等位变异与生育期关

系研究

国外大豆品种
@#

"

@%

基因型鉴定工作整体晚

于中国!

!"#%

年
'1,+

3

等'

GJ

(检测
EJ

个大豆品种的

@#

"

@%

基因型!其中除
%N

个品种为中国品种外!

还包括来自南美
H`"""

"

H c̀DDD

和
H`g

的
#G

个生育期组的
GE

个大豆品种!

#

个俄罗斯大豆品种

"

J"̂W

#!中国大豆品种中有
%

个为野生型大豆品种

"

!ĜW

*

G$̂W

*

%N̂W

和
J"̂W

#)

EJ

个品种中共有
#"

种基因型!其中
@#

%

@!

%

@G

%

@%

和
@#

%

M!

%

@G

%

@%

型

是主要基因型)

M#

基因型大豆品种更适宜高纬度

地区种植!

M%

等位变异对于大豆品种对高纬度地区

的适应性具有重要意义!

%

个带有隐性
M%

等位基因

的品种均适应高纬度地区!并表现出光周期不敏感

性)带有等位基因
M#

*

M#G.N

或
M!

的品种的出苗期

"

初花期天数变化范围较出苗期
"

成熟期和初花期

"

成熟期短)

!"#F

年
h)*,940

等'

GE

(研究
FJ

个欧洲大豆品种

@#

"

@%

基因型与成熟期相关性状)首次发现有两

个品种是杂合基因型品种!

V)<14,

品种的
@G

基因

为杂合位点!基因型是
MGG9P

%

MGG

!

N

!

/,*-,

7

_B

品种

的
@%

基因为杂合位点!基因型是
@%

%

M%G+YF@G#

)

没有检测出
@#

基因型的品种!在
H`"""

和
H`""

生育区检测出
%

个
M#G$C

基因型品种!每个生育区

中均有
M#G.N

基因型品种)

M#G$C

基因型品种的开

花和成熟时间最早!在所有
!!

个种植地点都能成

熟)与
M#G.N

基因型品种相比!

M#G$C

基因型品种营

养生长期在整个生长期的占比较长)该研究结果说

明大豆光周期作用和
@

系列基因研究对欧洲栽培

大豆品种生态适应性研究的重要意义)

!"#F

年

2?)

3

,-187,

等'

G$

(鉴定了来自哈萨克斯坦农业科学

院的
#!"

个品种"系#

@#

"

@%

基因型!这些品种是

该地区育种工作的主要品种来源!研究材料来自西

欧*东欧*北美*东亚和哈萨克斯坦
J

个地区
#!

个国

家)该研究共检测到
#F

个不同的基因型组合!

J

个

主要组合是
M#G.N

%

M!

%

@G

%

@%

*

M#G.N

%

M!

%

MG

%

@%

*

M#G

.N

%

M!

%

MG

%

M%

*

M#G$C

%

M!

%

@G

%

@%

和
M#G$C

%

M!

%

@G

%

M%

)

该研究分析了产量表型与基因型的关系!

M#G.N

%

M!

%

@G

%

@%

基因型的品种"系#数量最多!但在
G

个地区

都不是产量最高的基因型!具有显性等位基因
@G

或
@%

基因的品种在这
G

个地区的产量均较高)

J

个主要组合的
@!

基因全部为隐性基因型)研究表

明东南和东部地区形成一个整体环境!与需要种植

成熟期较早的大豆品种的北部地区明显区分开来!

这些研究结果将为哈萨克斯坦大豆种植区的基因和

表型模式关系的研究与应用提供参考)

!"#F

年
U,+

3

8a1940

等'

#

(鉴定
!GE

个大豆品种

"系#

@#

%

M#G.N

*

@!

%

M!

和
@GGX.

%

@GG0'

%

MGG9P

基

因型!

!GE

个品种中
#!F

个为美国地方品种!

%E

个为

中国栽培大豆品种!

#F

个为北美祖先品种!

%N

个为

N#
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!

期 吕世翔等$大豆生育期
@#

"

@%

基因的研究与应用

北美栽培大豆品种!其中!

%"R

品种采用分子标记方

法鉴定!对
N"R

品种进行重测序!利用
\0()

等'

%"

(

的
G"!

个大豆品种的重测序
KWS

数据库分析其基

因型)结果表明!美国和加拿大现代大豆育种工作

以有限亲本材料为基础!大部分亲本材料来自中国!

本土品种
@#

"

@G

基因等位变异类型存在局限性)

美国
H`"

"

H`Dc

生育区错误的全部使用了基因

型为
M#G.N

的大豆品种!美国至少
!%""

万
0P

! 大

豆产量受此限制)该研究形成基于大豆主要成熟期

位点
@#

*

@!

和
@G

的美国大豆生育区分子育种模

式!该模式能够使育种者更高效的培育出适应不同

生态区*具有特定农艺性状的大豆品种)该方法也

可以用于优化基因预测及筛选方案!从而整体提高

美国和加拿大的大豆品种繁育效率)

不同大豆种植区的研究结果进一步说明尽管
%

个
@

基因不同变异的影响程度存在差异!但其不同

基因型组合显著地决定品种的生态适应性!

%

个
@

位点等位基因组合和相应分子标记技术能够促进大

豆分子繁育从而提高大豆产量)

/

!

展
!

望

@#

变异基因型
M#G(G.

编码蛋白具正常核定位

信号!但
MG

结构域发生变异)

M#G(G.

在高纬度哈

尔滨地区种植的开花期较
@#

基因型提前
G"=

!在

淮安地区约提前
#"=

!而
8#&?G,

蛋白与
O#

蛋白的

亚细胞定位结果一致!而与
M#G.N

不同!证明
MG

结

构域 对
@#

基 因 生 物 学 功 能 具 有 重 要 作 用)

_9)?(I)*,

等'

!E

(发现少数品种为
M#&PM

*

M#&

;

*

@!&'$

和
@!&KC

变异类型)对这些变异类型的深入研究将

有助于对
@#

和
@!

基因功能的深入揭示)

@#

"

@%

对开花的综合贡献估计高达
N!R

"

NNR

!还有目前尚不为人所知的基因控制'

!E

(

)已知

基因"如
@G

*

@%

和
T

#和其他未知因素!至少可以通

过调控
@#

基因表达来发挥作用'

!

!

!%

(

)大豆中很多

农艺性状相关
b_U9

已经被定位但没有克隆出来!

相关基因的克隆将有助于对大豆生育期基因调控网

络特点的进一步认识'

%#

(

!最终实现对大豆生育期调

控网络的深入揭示)

重 测 序 和
K8

Q

)8+(P H,992VV2f 1SUOg

;

-,5.(*P

系统等'

GF

!

%"

(更多新型*快速的鉴定方法将

有助提高
@#

"

@%

基因型的鉴定效率!从而带来高效

率群体鉴定与分析的可能!包括
@#

"

@%

基因型鉴定
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