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野生大豆导入系对蛋白质含量相关位点的上位性分析
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摘 要: 利用野生大豆 ZYD00006 和栽培大豆绥农 14 所构建的回交导入系群体 BC3F3代为研究材料，选择亲本间存在

差异的 121 个 SSＲ 标记对 114 个株行材料进行基因型分析; 利用 T 测验对含野生大豆纯合双导入位点( 即 B-B 位点

组合) 植株表型值与绥农 14 表型值进行检测，以 P≤0. 05 作为阈值，共获得 104 对 B-B 位点对表型影响显著，再经 T

测验，28 对互作位点存在上位性效应，其中正向上位性效应位点 10 对，负向上位性效应位点 18 对，本研究结果揭示

了上位性效应对大豆蛋白质含量性状的重要影响，同时这些位点信息将为大豆高蛋白分子辅助育种研究提供重要的

理论基础。
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Epistatic Analysis for Protein Content Using Wild Soybean Backcross Introgres-
sive Lines
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Qing-shan1
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Abstract: The wild soybean backcross introgressive lines BC3F3was constructed with cultural soybean Suinong 14 as recurrent
parent and wild soybean ZYD00006 as donor parent in this study. One hundred and twenty one polymorphism SSＲ markers be-
tween the parents were used to analyze the genotypes of 114 lines. The line with double introgression homozygote loci from wild
soybean plants ( B-B loci) and Suinong 14 were analyzed with T-test. With P≤0. 05 as threshold value，108 B-B locus were
significant on phenotype. And epistasis effect was found at 28 B-B locus. Among them，10 were positive and 18 were negative.
The result of this study have revealed the importance of epistasis effect on soybean protein content，meanwhile the information
of these locus will be the theoretical basis for high protein of soybean breeding.
Keywords: Wild soybean; Backcross introgressive lines; Protein content; Epistasis analysis

大豆起源于中国，具有 5 000 多年的栽培历史，

蛋白含量是决定大豆经济价值的主要依据之一［1］，

大多数栽培豆的蛋白质含量在 40% 左右［2］，据调查

大豆蛋白质产量占 8 种主产蛋白作物的 64. 78%，

可见大豆蛋白质含量性状的研究对提高植物性蛋

白产量具有重要意义。

生物的大部分性状都是数量性状，数量性状一

般都具有复杂的遗传体系，上位性效应研究对数量

性状的研究的发展具有重要意义［3］，水稻上位性效

应研究较早且较广泛，Li 等［4］应用 ＲFLP 标记对水

稻产量性状进行 QTL 定位，结果发现 QTL 之间存在

大量的上位性关系; Yu 等［5］也通过研究表明加 × 加

上位性互作是水稻产量性状及构成因子性状的重

要基础; 曹钢强等［6-7］、任德勇等［8］检测到多对与水

稻株高及穗长相关的 QTL 上位性互作位点; 高用明

等［9］、杨自凤等［10］、刘书旎等［11］发现了多对与水稻

抽穗期相关的上位性效应互作位点; 水稻相关产量

性状［12-13］以及糙米率的相关品质性状［14-15］的上位

性效应也都有研究。与水稻相比，大豆上位性性状

的研究相对较少。范冬梅等［16］ 和杨喆等［17］ 利用

Charleston 和东农 594 构建的大豆 ＲIL 群体检测到

多对与大豆单株粒重以及荚数性状相关的 QTL 上

位性位点; 毛彦芝等［18］、梁慧珍等［19-21］对大豆单株

荚数，大豆叶绿素含量进行了 QTL 定位和互作分
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析。国内对大豆蛋白，油分 QTL 的上位性分析报道

相对较少，单大鹏等［22-23］、侯萌等［24］利用 Charleston
和东农 594 构建的大豆 ＲIL 群体发现多对与大豆蛋

白和油分含量相关的上位性互作位点。
本研究利用遗传背景较纯净的导入系群体( 经

多代回交遗传背景大部分为轮回亲本绥农 14 ) ，对

野生豆的双导入位点进行上位性分析，目的性强有

利于挖掘野生大豆中的高蛋白上位性互作位点，为

高蛋白分子辅助育种提供理论支持。

1 材料与方法

1. 1 材料

亲本为野生大豆 ZYD00006 与黑龙江省主栽品

种绥农 14( 轮回亲本) ，绥农 14 与野生豆杂交得 F1

代，F1与绥农 14 回交两代得 BC2 F1，共 31 个家系，

这些家系与绥农 14 回交一代再自交两代最终获得

BC3F3代群体 170 个株行。
1. 2 表型数据的分析

2012 年 4 月，在黑龙江省农垦科研育种中心试

验田播种，播种标准为 2 m 行长，行距 60 cm，株间

间距离为 5 cm。2012 年 10 月，对每个株行进行严

格的熟期筛选，共得到 114 个成熟的株行，每行取

10 株进行考种，同时取 10 株亲本绥农 14 作为对

照，利用近红外谷物品质分析仪 infrate1241 进行蛋

白质含量的测定。
1. 3 基因型数据的分析

BC3F2代种子的幼苗长出 4 ～ 5 片三出复叶时，

单株挂牌，并取其幼嫩叶片，提取 DNA。本研究以

Song 等整合其他图谱标记形成的高密度图谱 Soy-
map2 为公共图谱，共筛选 1 000 对 SSＲ 引物，从中

筛选出在双亲中存在多态性并且在大豆 20 条连锁

群上均匀分布的 SSＲ 引物 121 对。绥农 14 带型记

作 A，野生大豆 ZYD00006 带型记作 B，杂合带型记

做 C。
1. 4 数据分析

利用 Matlab 6. 5 统计软件进行上位性分析，利

用 Mapchart 2. 3 作图软件绘制连锁图，利用 Excel
2007 绘制直方图。上位性互作参照 Eshed ＆ Zamir
的分析方法［25］。

两座位间的上位性效应 =［纯合 B1 基因型与

B2 基因型互作材料的表型均值 + 轮回亲本表型值］

－［B1 纯合位点材料的表型均值 + B2 纯合位点材

料的表型均值］。

上位性效应贡献率 ( % ) = ( 上位性效应 /对照

的表型值) × 100。

2 结果与分析

2. 1 蛋白质含量在群体中的表现

对导入系群体的亲本绥农 14 以及 BC3F3代 114

个株系进行蛋白含量测定，绥农 14 的蛋白质含量为

41. 3%，BC3F3代 114 个株系的蛋白质含量变化范围

是 38. 1% ～ 46. 6%，蛋白质含量分离较大，回交导

入系群体的蛋白质含量成近似正态分布( 图 1) 。

图 1 亲本及 BC3F3代群体蛋白质含量分布图

Fig. 1 Frequency distribution of protein content of

parent and BC3F3 population

2. 2 双导入位点组合与轮回亲本表型差异显著性

分析

利用 Matlab 软件编写的程序对 114 个株行的

野生大豆纯合双导入位点组合植株( 即 B-B 位点组

合) 表型与轮回亲本绥农 14 表型进行 T 测验，以 P

≤0. 05 作为阈值，确定双导入位点组合植株蛋白质

含量与亲本蛋白质含量差异显著性。经分析共发

现 104 个 B-B 位点组合与轮回亲本差异性显著，这

104 个 B-B 位点组合分布在除 D1a、K、M 连锁群以

外的大豆 17 个连锁群上，其中有 30 个 B-B 位点组

合与亲本表型的差异极显著( P≤0. 01 ) ，位于 B2 连

锁群的 AW620774 与位于 L 连锁群的 Satt388 双导

入位点组合表型值与亲本表型值差异最为显著 ( P
=0. 000 6) ，共有 20 对双导入位点组合与亲本的显

著性水平相同，P 值均为0. 004 3，这些位点分布在

C1、C2、E、G 连锁群上，说明这些双导入位点的导入

可能对蛋白质含量的影响水平相同，位于 C2 连锁群

的 Satt422 与位于 I 连锁群的 Satt700 的双导入位点

组合的表型值与亲本表型值差异显著性最小，P 值

为 0. 05( 表 1) 。
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表 1 B-B 位点组合显著性分析

Table 1 The significant analysis of B-B combinations( P≤0. 05)

B-B 位点

B-B loci

B1 B2

B-B 位点表型值

The phenotype of

B-B loci

P 值

P value

B-B 位点

B-B loci

B1 B2

B-B 位点表型值

The phenotype of

B-B loci

P 值

P value

AW620774 Satt388 40. 81 0. 0006 Satt504 Satt547 44. 73 0. 0043

AW620774 Staga001 40. 82 0. 0232 Satt504 Satt492 44. 73 0. 0043

AW620774 Sat_279 40. 82 0. 0232 Satt505 Satt503 40. 75 0. 0236

AW620774 Satt135 40. 82 0. 0232 Satt531 Sat_324 39. 42 0. 0310

AW620774 Sct_195 40. 82 0. 0232 Satt545 Satt236 41. 72 0. 0249

Sat_001 Satt192 39. 85 0. 0457 Satt545 BF070293 41. 72 0. 0249

Sat_149 Satt582 40. 94 0. 0291 Satt545 Satt146 41. 72 0. 0249

Sat_149 Satt504 40. 94 0. 0291 Satt545 Sct_190 41. 72 0. 0249

Sat_149 BF070293 39. 98 0. 0388 Satt547 Satt492 44. 74 0. 0108

Sat_171 Satt545 41. 72 0. 0249 Satt547 Sat_306 44. 17 0. 0182

Sat_220 Satt594 40. 56 0. 0271 Satt565 Satt691 44. 73 0. 0043

Sat_220 Satt504 40. 55 0. 0272 Satt565 Satt720 44. 73 0. 0043

Sat_279 Sat_220 40. 55 0. 0063 Satt565 Satt504 44. 73 0. 0043

Sat_279 Sct_195 40. 82 0. 0232 Satt565 Satt194 45. 23 0. 0161

Sat_279 Satt594 40. 56 0. 0271 Satt565 Satt422 45. 23 0. 0161

Sat_279 Satt504 40. 55 0. 0272 Satt565 Satt411 45. 23 0. 0161

Sat_279 Satt388 40. 66 0. 0497 Satt565 Sat_306 45. 23 0. 0161

Sat_306 Satt492 44. 74 0. 0108 Satt565 Satt492 45. 23 0. 0161

Sat_319 Satt338 42. 10 0. 0068 Satt577 Satt691 44. 73 0. 0043

Sat_319 Satt621 42. 66 0. 0110 Satt577 Satt504 44. 73 0. 0043

Sat_319 Satt596 42. 47 0. 0132 Satt577 Satt720 44. 47 0. 0065

Sat_319 Satt152 42. 42 0. 0409 Satt577 Satt422 44. 39 0. 0086

Satt135 Satt388 40. 82 0. 0232 Satt577 Sat_306 44. 74 0. 0108

Satt135 Sct_195 40. 82 0. 0232 Satt577 Satt492 44. 74 0. 0108

Satt194 Satt691 44. 73 0. 0043 Satt577 Satt547 43. 71 0. 0135

Satt194 Satt720 44. 73 0. 0043 Satt577 Satt194 45. 23 0. 0161

Satt194 Satt504 44. 73 0. 0043 Satt577 Satt411 45. 23 0. 0161

Satt194 Satt422 45. 23 0. 0161 Satt577 Satt289 44. 00 0. 0241

Satt194 Satt411 45. 23 0. 0161 Satt577 Staga001 44. 00 0. 0241

Satt194 Satt547 45. 23 0. 0161 Satt577 Satt669 43. 53 0. 0380

Satt194 Sat_306 45. 23 0. 0161 Satt582 Satt720 44. 13 0. 0110

Satt194 Satt492 45. 23 0. 0161 Satt594 Satt504 40. 87 0. 0409

Satt236 Sat_319 42. 10 0. 0068 Satt596 Satt621 42. 47 0. 0132

Satt236 Satt338 42. 10 0. 0068 Satt621 Satt152 42. 70 0. 0453

Satt289 Staga001 44. 00 0. 0241 Satt669 Satt547 43. 53 0. 0380

Satt289 Satt547 44. 00 0. 0241 Satt691 Satt504 44. 73 0. 0043

Satt388 Sct_195 40. 82 0. 0232 Satt691 Sat_306 44. 73 0. 0043

Satt411 Satt720 44. 73 0. 0043 Satt691 Satt492 44. 73 0. 0043

Satt411 Satt504 44. 73 0. 0043 Satt691 Satt720 43. 98 0. 0246

Satt411 Satt547 44. 71 0. 0128 Satt691 Satt547 44. 20 0. 0324

Satt411 Sat_306 45. 23 0. 0161 Satt691 Satt440 44. 54 0. 0417

Satt411 Satt492 45. 23 0. 0161 Satt700 Satt492 45. 40 0. 0117

Satt411 Satt691 44. 20 0. 0324 Satt713 Satt621 43. 26 0. 0307
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续表 1

B-B 位点

B-B loci

B1 B2

B-B 位点表型值

The phenotype of

B-B loci

P 值

P value

B-B 位点

B-B loci

B1 B2

B-B 位点表型值

The phenotype of

B-B loci

P 值

P value

Satt422 Satt691 44. 73 0. 0043 Satt720 Satt504 44. 73 0. 0043

Satt422 Satt504 44. 73 0. 0043 Satt720 Sat_306 44. 73 0. 0043

Satt422 Satt720 44. 47 0. 0065 Satt720 Satt492 44. 73 0. 0043

Satt422 Satt547 44. 39 0. 0086 Satt720 Satt547 44. 47 0. 0065

Satt422 Satt411 45. 23 0. 0161 Satt720 Satt152 44. 15 0. 0410

Satt422 Sat_306 45. 23 0. 0161 Satt720 Satt440 44. 54 0. 0417

Satt422 Satt492 45. 23 0. 0161 Staga001 Sat_279 40. 82 0. 0232

Satt422 Satt669 44. 30 0. 0355 Staga001 Satt388 40. 82 0. 0232

Satt422 Satt700 44. 79 0. 0500 Staga001 Satt547 44. 00 0. 0241

2. 3 B-B 位点组合上位性效应分析

利用 Matlab 软件对检测到显著的 B-B 位点组

合表型 + 轮回亲本表型与组合对应的 2 个 B 纯合

位点表型之和进行 T 测验，以 P≤0. 05 为阈值，确

定 B-B 位点组合间是否存在位点间上位性作用。
检测到 28 个 B-B 位点组合存在上位性效应，分布在

大豆的 13 条连锁群上，实线连接的为正向上位性效

应位点，上位性效应为正值的有 10 个，即两野生豆

纯合位点同时存在时会对蛋白质含量增加起促进

作用; 虚线连接的为负向上位性位点，上位性效应

为负值的有 18 个即两野生大豆纯合位点同时存在

时会对蛋白质含量增加起抑制作用 ( 图 2 ) 。这 28
个互作位点组合的上位性效应范围在 0. 12 ～ 3. 09，

上位性贡献率范围是 0. 29% ～ 5. 475%。正向上位

性效应最大的组合为 B2连锁群上 Satt577 与 G 连锁

群上的 Satt504，上位性效应值为 1. 152; 负向上位性

效应值最大的组合为 C1连锁群上 Satt194 与 E 连锁

群上 Satt720，上位性效应值为 － 3. 09。A1 连锁群上

的 Satt236 与 A2，C1 连所群上的 Sat_319 和 Satt338

存在上位性互作，上位性效应值分别为 － 0. 381 和

0. 510，上位性贡献率分别为 － 0. 922% 和 1. 234% ;

D1b 与 D2连锁群之间只存在一个上位性效应互作

位点 对 Sat _ 279 和 Sat _ 220，上 位 性 效 应 值 为

－ 0. 120，上位性贡献率为 － 0. 290% ; L 连锁群与 B2

连锁 群 之 间 也 只 存 在 一 个 上 位 性 互 作 位 点 对

Satt338 和 AW620744，上位性效应值为 0. 147，上位

性贡献率为 0. 356% ; E 连锁群上存在一个上位性

互作位点对，为 Satt411 与 Satt720，其上位性效应值

为 － 2. 907，上位性贡献率为 － 7. 031% ; G 连锁群上

的 Satt504 上位性效应作用位点最多，共与 6 个连锁

群上的 8 个位点存在上位性互作，其上位性效应值

的变化范围为 0. 335 ～ 1. 945，上位性贡献率的变化

范围为 0. 810% ～2. 728% ; E 连锁群上的 Satt720 与

Satt691 分别共与 5 个位点存在上位性效应，上位性

效应变化范围分别为 0. 560 ～ 3. 090 以及 0. 438 ～
2. 968 上 位 性 贡 献 率 的 变 化 范 围 为 1. 335% ～
7. 475%以及 1. 059% ～7. 179% ( 表 2) 。

表 2 B-B 互作位点上位效应分析

Table 2 Epistatic effects analysis of B-B interaction

B-B 互作位点

The interaction of B-B

B1 B2

上位性效应

Epistatic effects

上位性效应贡献率

Epistatic effect

contribution /%

P 值

P value

AW620774 Satt388 0. 147 0. 356 2. 65E-08

Sat_279 Sat_220 － 0. 120 － 0. 290 1. 22E-03

Sat_319 Satt338 0. 432 1. 044 5. 86E-03

Satt194 Satt691 － 2. 968 － 7. 179 4. 39E-03

Satt194 Satt720 － 3. 090 － 7. 475 4. 15E-03

Satt194 Satt504 － 0. 656 － 1. 587 1. 74E-02

Satt236 Sat_319 － 0. 381 － 0. 922 8. 27E-03

Satt236 Satt338 0. 510 1. 234 4. 77E-03
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续表 2

B-B 互作位点

The interaction of B-B

B1 B2

上位性效应

Epistatic effects

上位性效应贡献率

Epistatic effect

contribution /%

P 值

P value

Satt411 Satt720 － 2. 907 － 7. 031 5. 42E-03

Satt422 Satt691 － 1. 977 － 4. 781 8. 78E-03

Satt422 Satt720 － 2. 352 － 5. 690 1. 09E-02

Satt422 Satt504 0. 335 0. 810 1. 06E-02

Satt422 Satt547 － 1. 945 － 4. 704 2. 65E-07

Satt504 Satt547 1. 128 2. 728 6. 40E-03

Satt504 Satt492 0. 999 2. 417 6. 73E-03

Satt565 Satt691 － 1. 834 － 4. 436 4. 39E-03

Satt565 Satt720 － 1. 956 － 4. 732 4. 15E-03

Satt565 Satt504 0. 478 1. 156 7. 68E-03

Satt577 Satt691 － 1. 160 － 2. 806 1. 48E-02

Satt577 Satt720 － 1. 535 － 3. 714 3. 17E-02

Satt577 Satt504 1. 152 2. 786 6. 15E-03

Satt691 Satt504 0. 761 1. 842 6. 76E-03

Satt691 Sat_306 － 0. 438 － 1. 059 1. 95E-02

Satt691 Satt492 － 1. 313 － 3. 175 4. 984E-02

Satt720 Satt504 0. 639 1. 545 8. 00E-03

Satt720 Satt547 － 1. 560 － 3. 772 3. 45E-02

Satt720 Sat_306 － 0. 560 － 1. 355 3. 52E-02

Satt720 Satt492 － 1. 435 － 3. 471 3. 02E-02

……位点之间的负向上位性互作;———位点之间的正向上位性效应。

……Negative epistatic effects between locus;———Positive epistatic effects between locus.

图 2 上位性效应互作位点在连锁群上的分布

Fig. 2 Epistatic effects interaction locus on linkage groups
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3 讨 论

3. 1 高世代野生大豆回交导入系的应用

大豆蛋白质含量是数量性状，受多基因控制，

随着分子标记技术的发展与完善，尤其是连锁图谱

的构建，使大豆蛋白含量 QTL 定位及互作的研究成

为可能，据 SoyBase 网站 ( http: soy-beanbreederstool-
box. org) 最 新 发 布 的 数 据，与 蛋 白 质 含 量 相 关 的

QTL 位点共 152 个，以往的研究是通过构建群体定

位控制蛋白的 QTL 位点，然后对定位出的 QTL 位点

进行上位性互作分析，但是由于材料遗传背景的干

扰，会造成检测结果的偏差甚至使许多优良的蛋白

质上位性互作位点被忽略。本研究应用了高世代

的野生大豆回交导入系群体，经过轮回亲本绥农 14
多代回交，使群体的遗传背景更加纯净。导入系的

每一份后代材料都带有少量的野生大豆基因组，绝

大多数的遗传背景都是轮回亲本的，将野生大豆的

导入片段在栽培大豆统一的遗传背景下做比较，因

此消除了复杂背景对位点间互作的影响，使得上位

性效应的检测结果更加准确。
3. 2 分析方法

本研究是对 114 个株行的野生大豆双导入位点

的表型性状与轮回亲本表型性状进行 T 测验，找出

表型上与亲本有差异的植株，共得到 104 对 B-B 互

作位点与亲本存在显著差异，再对含有这 104 对 B-
B 位点植株对应进行 T 测验，检测显著的才认为具

有上位性效应，这保证了检测结果的可靠性，经过

分析共有 28 对双导入位点之间存在上位性效应。
通过本研究，能够了解到各个位点之间的上位性效

应关系，为更深入地了解大豆蛋白质含量的遗传机

制提供了途径，同时也为选育高蛋白、高品质大豆

品种提供了理论指导。
3. 3 上位性效应的普遍性

本研究共发现 28 对上位性互作位点，发生在

13 个连锁群之间，其它 7 个连锁群没有发现上位性

互作位点，可能是由于引物标记密度不够，发生在 E
连锁群上的 Satt720 位点与 N 连锁群上的 Sat_306
位点( 图 2) 之间的上位性互作与单大鹏等［22］的研

究结果相近且缩短了上位性互作的区域，单大鹏

等［22］、侯萌等［24］只发现连锁群之间的位点存在上

位性互作效应，而同一连锁群的位点之间未发现上

位性互作效应，本研究发现在 E 连锁群上的两位点

Satt411 与 Satt720 之间存在上位性互作效应，同时

综和单大鹏、侯萌的研究结果，发现除 B1 与 F 连锁

群外，其它 18 个连锁群之间都存在上位性互作，这

些都说明上位性互作的广泛性与复杂性。

4 结 论

本研究共检测到 28 对上位性互作位点，位于

13 个连锁群上，上位性效应为正值的有 10 个，上位

性效应为负值的有 18 个，上位性效应变化范围为

0. 12 ～ 3. 09。其 中 Satt504 共 与 6 个 连 锁 群 上 的

8 个位点存在上位性互作，可作为进一步研究的重

要候选位点，本研究结果可为高蛋白分子辅助育种

提供理论指导。
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