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　 　 摘要:　 作为一种粮食、蔬菜、饲料、绿肥兼用的食用豆类ꎬ蚕豆在人类健康、土壤改良等方面发挥了重要作用ꎮ
高密度遗传图谱的构建是蚕豆基因组研究的基础和主要手段ꎬ至今共构建了 ２４ 张蚕豆遗传图谱ꎬ最为饱和的图谱

覆盖长度为１ ４３９ ｃＭꎬ平均遗传距离为 ０􀆰 ８ ｃＭꎮ 同时基于图谱开展了产量相关性状、品质相关性状以及抗性相关

性状的 ＱＴＬ 定位ꎬ有效地促进了蚕豆的遗传与基因研究ꎮ
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　 　 蚕豆(Ｖｉｃｉａ ｆａｂａ Ｌ.)具有“养人、养畜、养地”的
作用ꎬ是中国传统的出口农产品ꎬ也是青海省种植业

结构调整和农民增收的优势作物之一[１￣３]ꎮ 随着人

们生活水平的提高和健康饮食需求的增加ꎬ菜用蚕

豆的市场需求量越来越大ꎮ 蚕豆作为一种轮作豆

类ꎬ在土壤改良方面也发挥着重要作用ꎮ
遗传连锁图谱是指已知基因或分子标记在连

锁群上的线性排列ꎬ标记间的相对遗传距离通过重

组率计算[４￣５]ꎮ 蚕豆基因组庞大(约 １３ Ｇｂ)ꎬ缺乏可

用的基因组序列数据ꎬ导致其基因组研究进展缓

慢[６]ꎮ 构建高密度遗传图谱ꎬ进行 ＱＴＬ 定位以及开

发连锁标记是蚕豆基因组研究的主要手段ꎬ对控制

重要性状的关键基因定位与克隆、关联与连锁分析
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以及分子标记辅助选择优良品种具有重要作用ꎮ
基于蚕豆遗传图谱ꎬ对产量、品质、抗性等重要

性状进行基因与 ＱＴＬ 定位ꎬ并针对部分性状开发连

锁标记ꎬ有利于替代繁琐且耗时的表型评估ꎬ促进分

子标记辅助选择(ＭＡＳ)育种的发展ꎬ进而缩短育种

进程[７]ꎮ 本文对蚕豆遗传图谱的构建与重要农艺

性状、品质性状以及抗性的 ＱＴＬ 定位的研究进展进

行综述ꎬ旨在为蚕豆遗传连锁图谱的加密、重要性状

的基因精细定位和 ＭＡＳ 育种等提供参考ꎮ

１　 蚕豆遗传连锁图谱的构建

蚕豆遗传连锁图谱的构建起源于 １９９１ 年ꎬＶａｎ
ｄｅ Ｖｅｎ 等[８] 报道了蚕豆第 １ 张遗传图谱ꎮ 在随后

的近 ３０ 年里ꎬ基于 １２ 种遗传标记共构建了 ２４ 张遗

传图谱(表 １)ꎮ 蚕豆遗传图谱的研究进程可大致分

为以下 ２ 个阶段:第 １ 阶段是利用形态学(Ｍｏｒｐｈｏ￣
ｌｏｇｉｃａｌ ｍａｒｋｅｒｓ)、同工酶(Ｉｓｏｚｙｍｅｓ)等遗传标记与随

机扩增多态性(Ｒａｎｄｏｍ ａｍｐｌｉｆｉｅｄ ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｃ ＤＮＡꎬ
ＲＡＰＤ)标记、微卫星(Ｍｉｃｒｏｓａｔｅｌｌｉｔｅ)等传统标记构

建蚕豆遗传图谱ꎻ第 ２ 阶段是利用高通量测序技术

开发 的 表 达 序 列 标 签 ( Ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｔａｇꎬ
ＥＳＴ)、单核苷酸多态性( Ｓｉｎｇｌｅ ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ｐｏｌｙｍｏｒ￣
ｐｈｉｓｍｓꎬＳＮＰ)等标记构建蚕豆遗传图谱ꎮ
１.１　 基于形态学、ＲＡＰＤ 等标记的蚕豆遗传图谱

早期ꎬ国外学者对种皮颜色等形态学性状与一

些同工酶系统进行了报道ꎬ并研究了其基因在染色

体上的位置[９￣１１]ꎮ 这些形态学性状和同工酶系统被

作为遗传标记广泛应用于蚕豆遗传图谱的构

建[８ꎬ １２￣１４]ꎮ 基于同工酶、限制性片段长度多态性

(Ｒｅｓｔｒｉｃｔｉｏｎ ｆｒａｇｍｅｎｔ ｌｅｎｇｔｈ ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍꎬＲＦＬＰ)等

传统标记构建的遗传图谱的标记数量较少ꎬ密度较

低ꎮ Ｖａｎ ｄｅ Ｖｅｎ 等[８]构建的第 １ 张图谱仅包含 ７ 个

标记ꎻＲｏｍ􀅡ｎ 等[１５] 构建的遗传图谱包含 １２１ 个标

记ꎬ平均遗传距离为 １３􀆰 ７７ ｃＭꎮ 构建的蚕豆遗传图

谱包含的连锁群数量多于蚕豆染色体数(２ｎ＝ １２)ꎮ
Ｓａｔｏｖｉｃ 等[１３]构建的图谱包含了 ４８ 个连锁群ꎬ而仅

有 ６ 个连锁群被锚定到了染色体上ꎮ
在作图群体构建上ꎬ常以 Ｖｆ６[１２￣１５]、Ｖｆ１３６[１３ꎬ１５￣１６]、

Ｖｆ２７[１７￣１８]等品系作为亲本ꎬ构建回交群体(Ｂａｃｋｃｒｏｓｓ
ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎꎬＢＣ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ)[８]、Ｆ２群体以及重组自交系

(Ｒｅｃｏｍｂｉｎａｎｔ ｉｎｂｒｅｄ ｌｉｎｅｓꎬＲＩＬ)等群体作为作图群体

以构建图谱ꎮ 以蚕豆三体材料为亲本构建作图群体ꎬ

可以将连锁群与染色体相关联ꎮ 蚕豆初级三体是以

Ｖｆ６为母本与其他材料杂交所形成的ꎬ用于检测建立遗

传图谱中连锁群与染色体之间的对应关系[１３￣１４]ꎮ Ｓａ￣
ｔｏｖｉｃ 等[１３]将 Ｖｆ６ 分别与不同蚕豆染色体三体材料杂

交ꎬ形成了具有３、４、５、６ 号染色体三体的７ 个Ｆ２作图群

体ꎬ所构建的图谱包含 １ 个形态学标记、９ 个同工酶标

记与 １４７ 个 ＲＡＰＤ 标记ꎮ 由于单一群体间多态性有

限ꎬ所以基于多个作图群体构建了复合图谱ꎬ锚定了更

多的遗传标记ꎬ增加了图谱密度[１３￣１４ꎬ１９]ꎮ
２００２ 年ꎬＰｏžａｒｋｏｖａ 等[２０]从蚕豆特异性 ＤＮＡ 文

库中开发的位于蚕豆 １ 号染色体上的微卫星标记也

被广泛应用于蚕豆遗传图谱的构建[１６ꎬ１９ꎬ２１]ꎮ Ｅｌｌ￣
ｗｏｏｄ 等[１７]则利用 ＲＩＬ 群体构建了包含 １５１ 个内含

子靶向扩增多态性 ( Ｉｎｔｒｏｎ￣ｔａｒｇｅｔｅｄ ａｍｐｌｉｆｉｅｄ ｐｏｌｙ￣
ｍｏｒｐｈｉｃꎬＩＴＡＰ)标记、１２ 个连锁群、覆盖１ ６８５.８ ｃＭ
的遗传图谱ꎬ每个连锁群上的标记数量由 ３ 个到 ３０
个不等ꎬ长度从 ２３􀆰 ６ ｃＭ 到 ３２４􀆰 ８ ｃＭ 不等ꎬ与蒺藜

苜蓿染色体组之间的同源分析结果表明两种作物之

间具有高度的共线性ꎮ
１.２　 基于高通量测序技术的蚕豆遗传图谱

随着分子标记和高通量测序技术的不断发展ꎬ
ＥＳＴ 衍生标记[２２￣２３]、ＳＮＰ 标记开始被应用于蚕豆遗

传图谱的构建ꎮ 为了对蚕豆开花与产量性状进行

ＱＴＬ 定位ꎬＣｒｕｚ￣Ｉｚｑｕｉｅｒｄｏ 等[２２] 基于 Ｖｆ６×Ｖｆ２７ 衍生

的 ＲＩＬ 群体构建了具有 １６ 个连锁群、２５８ 个标记的

遗传图谱ꎬ其中 ＥＳＴ 标记 １６７ 个ꎬ其他标记则为同

工酶、ＲＡＰＤ 等标记ꎬ并将构建的遗传图谱与蒺藜苜

蓿和兵豆的染色体进行了共线性分析ꎬ为建立蚕豆

基因组与其他豆科作物基因组之间的同源性提供了

锚定位点ꎮ 自 ２０１３ 年起ꎬ国内开始采用 ＥＳＴ(表达

序列标签) 序列设计和已发表的简单重复序列

(Ｓｉｍｐｌｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｒｅｐｅａｔｓꎬＳＳＲ)标记构建蚕豆遗传连

锁图谱ꎬ并对图谱进行加密[５ꎬ２４￣２５]ꎮ 在 Ｍａ 等[２４] 构

建的 ＳＳＲ 遗传图谱基础上ꎬＹａｎｇ 等[２５]继续以 ９１８２５
×Ｋ１５６３ 构建的 Ｆ２群体为作图群体进行加密ꎬ最终

构建了包含 ４６５ 个 ＳＳＲ 标记、７ 个连锁群、覆盖长度

为４ ５１６.７５ ｃＭ、平均遗传距离为 ９.７１ ｃＭ 的遗传图

谱ꎬ连锁群上的 ＳＳＲ 标记数量从 １２ 到 １３６ 不等ꎬ连
锁群的长度范围为 １２９􀆰 ３５ ｃＭ 至１ １８０.２１ ｃＭꎬ图谱

覆盖度极大提升ꎬ但平均遗传距离仍较大ꎮ
２０１４ 年起ꎬＳＮＰ 标记开始被应用于蚕豆遗传图

谱构建[２６￣２８]ꎮ 至今最饱和的蚕豆遗传图谱是由

８３２ 江 苏 农 业 学 报 　 ２０２１ 年 第 ３７ 卷 第 １ 期



Ｓｕｄｈｅｅｓｈ 等[２９] 构建的整合图谱ꎬＳｕｄｈｅｅｓｈ 等基于

ＳＮＰ 标记将已发表的遗传图谱与其研究中新构建的

遗传图谱相整合ꎬ构建了一张包含 ６ 个连锁群、
１ ８５０个标记的整合图谱ꎬ其覆盖总长度为 １ ４３９
ｃＭꎬ平均遗传距离为 ０􀆰 ８ ｃＭꎮ 最近ꎬＣａｒｒｉｌｌｏ￣Ｐｅｒｄｏ￣
ｍｏ 等[３０]利用在 ３ 个重组品系中表现多态性的１ ８１９
个 ＳＮＰ 标记构建了一张包含１ ７２８个标记、图谱长度

为１ ５４７.７１ ｃＭ、平均遗传距离为 ０􀆰 ８９ ｃＭ 的高密度

蚕豆遗传图谱ꎮ
分子标记与遗传图谱的构建是蚕豆基因组研

究中的有效手段ꎮ 目前ꎬＲＡＰＤ、ＳＳＲ、ＳＮＰ 等多种不

同类型的遗传标记被应用于图谱构建ꎬ所构建的蚕

豆遗传图谱覆盖长度增加ꎬ标记数量增多ꎬ并可对多

个图谱进行有效整合ꎮ 饱和遗传连锁图谱的构建和

与目标性状紧密连锁的分子标记的开发ꎬ对 ＭＡＳ 育

种中育种进程的缩短具有重要意义ꎮ 在构建的遗传

图谱中ꎬ１３ 张遗传图谱被应用于蚕豆产量与籽粒相

关性状、开花特性、抗性等重要性状的 ＱＴＬ 定位ꎮ
１.３　 与其他豆科作物的同源比对

将蚕豆遗传图谱与其他豆科作物进行同源比

对ꎬ以确定蚕豆与其他作物在系统发育中的亲缘关

系ꎬ是对控制重要性状的关键基因进行同源克隆与

候选基因筛选的主要手段之一ꎮ 将应用来源于其他

豆科作物的通用性引物构建的蚕豆遗传图谱与小扁

豆、蒺藜苜蓿的基因组进行同源比对ꎬ结果表明 ３ 种

作物间均存在高度的共线性ꎬ蚕豆与小扁豆之间的

同源水平更高ꎻ与蒺藜苜蓿的染色体比较ꎬ发现蚕豆

和小扁豆的染色体均存在中等程度的重排ꎬ这种重

排可以解释不同作物间染色体数目的差异[１７ꎬ ２２]ꎮ
将基于测序技术构建的蚕豆遗传图谱与以上 ２ 种作

物进行同源比对ꎬ发现蚕豆和蒺藜苜蓿基因组间存

在大量的高度共线性区域ꎬ并在映射区间内通过序

列比对验证了 １ 个控制单宁的候选基因[２８]ꎮ 因此ꎬ
同源比对有助于在具有高度共线性的映射区间内预

测基因含量与距离ꎬ进行基因注释ꎮ
不同作物间的共线性程度在一定程度上反映

了作物在系统发育中亲缘关系的远近ꎮ 蚕豆与蒺藜

苜蓿、鹰嘴豆、豌豆等亲缘关系较近ꎬ因此在同源比

对时常将蚕豆与这些豆科作物进行比较ꎮ Ｋａｕｒ
等[２６]与 Ｃａｒｒｉｌｌｏ￣Ｐｅｒｄｏｍｏ 等[３０]均将其所构建的图谱

与多种豆科作物的基因组进行了比较ꎮ Ｃａｒｒｉｌｌｏ￣
Ｐｅｒｄｏｍｏ 等[３０]发现蚕豆遗传图谱中的连锁群与豌

豆、鹰嘴豆、蒺藜苜蓿等近缘作物染色体之间的共线

性区域几乎覆盖了整个染色体组ꎬ而蚕豆与菜豆、短
豇豆、百脉根之间的亲缘关系较远ꎬ故其染色体间存

在的共线性区域稍少ꎮ

２　 蚕豆重要性状相关 ＱＴＬ 研究进展

２.１　 重要农艺性状与产量相关 ＱＴＬ
产量是蚕豆育种中关注的主要问题ꎬ单株荚

数、单荚粒数以及百粒质量共同构成了蚕豆单株产

量[３１￣３８]ꎮ 产量形成过程受到多个性状的影响ꎬ如开

花时间、生长习性等ꎮ 开花时间主要影响蚕豆品种

的成熟特性和环境适应性ꎮ Ｃｒｕｚ￣Ｉｚｑｕｉｅｒｄｏ 等[２２] 鉴

定并验证了控制开花时间、花期长度、荚长、单荚粒

数、单荚胚珠数等 ５ 个性状的 ＱＴＬꎬ在 ２、５、６ 号染色

体上连续 ２ 年鉴定出 １２ 个稳定的 ＱＴＬꎬ比较分析结

果表明控制开花时间的基因组区域在其他豆科作物

中具有保守性ꎮ Ａｖｉｌａ 等[３３] 对花序特征、产量相关

的 ８ 个性状进行了 ＱＴＬ 定位ꎬ检测到大量的 ＱＴＬ 位

点ꎬ在开花节位、结荚高度、有效分枝数方面各检测

到 ４ 个 ＱＴＬꎬ在单花序花蕾数、百粒质量方面各检测

到 ５ 个 ＱＴＬꎬ在主茎开花层数方面检测到 ６ 个具有

加性效应的 ＱＴＬꎬ但 ＱＴＬ 的准确性和稳定性需进一

步验证ꎮ
百粒质量和粒型性状是重要的商品经济特征ꎮ

１９９９ 年ꎬ与百粒质量相关的 ＱＴＬ 被首次报道[１４]ꎬ
ＱＴＬ 主要聚集在 ６ 号染色体上ꎬ与 ２０ 个标记位点显

著相关ꎬ主效 ＱＴＬ 位点(与 ＯＰＭ１８１１７２５ 标记连锁)
可解释将近 ３０％的表型变异率ꎮ 田莹莹等[３７] 以粒

型差异较大的云 １２２ 与 ＴＦ４２ 为亲本配置杂交组合ꎬ
构建 Ｆ２群体对粒型性状进行了 ＱＴＬ 定位ꎬ最终检测

到 ４ 个控制籽粒长、宽、质量的 ＱＴＬ(ｑＳＬ￣１￣１、 ｑＳＷ￣
１￣２ 、ｑＳＨ￣１￣３、ｑＳＨ￣１￣４)ꎮ

目前ꎬ产量方面的ＱＴＬ 研究较少ꎬ定位到的ＱＴＬ 区

间较大ꎬ其稳定性与准确性需要进一步验证ꎬ难以开发可

直接应用于ＭＡＳ 育种的分子标记ꎮ 对于质量性状ꎬ如子

叶颜色和生长习性ꎬ连锁标记的开发难度较低ꎮ 沙伟

超[３９]采用分组混合分析(ＢＳＡ)法筛选到 ９ 个与子叶颜

色相连锁的 ＳＳＲ标记ꎬ并初步将控制子叶颜色的基因定

位到 ＬＧ０５ꎬ但未对连锁标记进行验证ꎮ Ａｖｉｌａ 等[４０￣４１]开

发了用于有限生长习性选择的酶切扩增多态性序列

(Ｃｌｅａｖｅｄ ａｍｐｌｉｆｉｅｄ ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｃ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓꎬＣＡＰＳ)标记Ｖｆ＿
ＴＦＬ１ꎬ在ＭＡＳ 育种中具有实用性ꎮ
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表 １　 已报道的蚕豆遗传连锁图谱与 ＱＴＬ
Ｔａｂｌｅ １　 Ｇｅｎｅｔｉｃ ｌｉｎｋａｇｅ ｍａｐｓ ａｎｄ ＱＴＬ ｉｎ Ｖｉｃｉａ ｆａｂａ Ｌ. ｗｈｉｃｈ ｈａｖｅ ｂｅｅｎ ｐｕｂｌｉｓｈｅｄ

发表
年份

标记及数量 作图群体
群体
大小

标记
总数

图谱
长度
(ｃＭ)

连锁群
数量

平均遗
传距离
(ｃＭ)

ＱＴＬ 参考
文献

１９９１ ７个 ＲＦＬＰ 标记、３ 个 ＲＡＰＤ 标记、
３个同工酶标记、 ４个形态学标记

回交群体 － １７ ２３１.４０ ７ － [８]

１９９３ ７个同工酶标记、 １ 个 ＲＦＬＰ 标记、
４３个 ＲＡＰＤ 标记

２ 个 Ｆ２ 群 体 ( Ｖｆ６ ×
Ｖｆ１７５ꎻ Ｖｆ６×Ｖｆ１７３)

－ ５０ － １１ － [１２]

１９９６ １个形态学标记、９ 个同工酶标记、
１４７个 ＲＡＰＤ 标记

７个 Ｆ２群体 ８１３ １５７ － ４８ － [１３]

１９９９ １个形态学标记、１０个同工酶标记、
１２１个 ＲＡＰＤ 标记、 ３ 个籽粒蛋白
质基因标记

３个 Ｆ２群体 １１６ １３５ － １３ － 籽粒重: ２０个连锁标记 [１４]

２００２ １１７个 ＲＡＰＤ 标记、２ 个同工酶标
记、２个籽粒蛋白质基因标记

Ｆ２群体(Ｖｆ６×Ｖｆ１３６) １９６ １２１ １ ４４５.５０ １６ １３.７７ 列当(Ｏｒｏｂａｎｃｈｅ ｓｐｐ. ｒｅ￣
ｓｉｓｔａｎｃｅ)抗性:Ｏｃ１￣Ｏｃ３

[１５]

２００４ ９４个 ＲＡＰＤ 标记、４个同工酶标记、
２个籽粒蛋白质基因标记、３个微卫
星标记

Ｆ２群体(２９Ｈ×Ｖｆ１３６) － １０３ １ ３０８.００ １８ － 褐斑病抗性 (Ａｓｃｏｃｈｙｔａ
ｂｌｉｇｈｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ:): Ａｆ３￣
Ａｆ８

[１６]

２００４ ２个形态学标记、７个同工酶标记、３
个籽粒蛋白质基因标记、１７６ 个
ＲＡＰＤ 标记、４个微卫星标记

１１个 Ｆ２群体 ６５４ １９２ １ ５５９.００ １４ ８ [１９]

２００５ ９５个 ＲＡＰＤ 标记、３个同工酶标记、
２个籽粒蛋白质基因标记、３个微卫
星标记

Ｆ２群体(２９Ｈ×Ｖｆ１３６) １５９ １０３ １ ３０８.００ １８ － 花序、产量分布、产量:
分别为 ２、５、８个 ＱＴＬ

[２１]

２００８ １３１个 ＲＡＰＤ 标记、１个形态学标记
(种皮颜色)

Ｆ６ ＲＩＬ 群体(Ｃǒｔｅ ｄ’
Ｏｒ １ × ＢｅａｎＰｕｒｅＬｉｎｅ
４６２８)

１０６ １３２ １ ６３５.３９ ２１ １４.７３ 耐寒性:Ｕ＿ＡＵＳＰＣ￣１、Ｕ＿
ＡＵＳＰＣ￣２、Ｕ＿ＡＵＳＰＣ￣３、Ｈ＿
ＡＵＳＰＣ￣１、Ｈ＿ＡＵＳＰＣ￣２

[３１]

２００８ １５１个 ＩＴＡＰ 标记 Ｆ６ ＲＩＬ 群 体 ( Ｖｆ６ ×
Ｖｆ２７)

９４ １５１ １ ６８５.８０ １２ － [１７]

２００９ꎬ
２０１０

４个同工酶标记、２３８ 个 ＲＡＰＤ 标
记、６个 ＳＳＲ 标记、５个ＥＳＴ 标记、 １
个 ＳＣＡＲ 标记、２个 ＳＴＳ 标记、２１ 个
内含子标记

Ｆ６ ＲＩＬ 群 体 ( Ｖｆ６ ×
Ｖｆ２７)

１６５ ２７７ ２ ８５６.７０ ２１ １２.７２ 列当抗性:Ｏｃ２、Ｏｃ３、Ｏｃ４、
Ｏｃ５ꎻ褐斑病抗性:Ａｆ１、Ａｆ２

[１８ꎬ３２]

２０１２ꎬ
２０１７

７１个ＲＡＰＤ 标记、１６７个ＥＳＴ 标记、
３个 ＲＧＡ 标记、１１ 个微卫星标记、
２个同工酶标记、３个籽粒蛋白质基
因标记、１个形态学标记

Ｆ６ ＲＩＬ 群 体 ( Ｖｆ６ ×
Ｖｆ２７)

１２４ ２５８ １ ８７５.００ １６ ７.２６ 检测了与 ５ 个开花和生
殖性状相关的 １２个 ＱＴＬ

[２２ꎬ３３]

２０１３ １２１个ＲＡＰＤ 标记、６个 ＳＳＲ 标记、１
个籽粒蛋白质基因标记、５ 个 ＲＧＡ
标记、１ 个 ＤＲ(发育调控)基因标
记、３８个 ＥＳＴ 衍生标记

Ｆ７:８ ＲＩＬ 群体(２９Ｈ×
Ｖｆ１３６)

１１９ １７１ １ ４０２.１０ ２９ ９.８７ 列当抗性:Ｏｃ７￣Ｏｃ１３ [２３]

２０１３ １２８个 ＳＳＲ 标记 Ｆ２ 群 体 ( ９１８２５ ×
Ｋ１５６３)

１２９ １２８ １ ５８８.３０ １４ １２.５０ [２４]

２０１３ ＳＳＲ 标记、 ＲＧＡ 标记、ＤＲ 基因标
记、ＩＴＡＰ 标记

３ 个 ＲＩＬ 群体(Ｖｆ６×
Ｖｆ２７ꎻＶｆ６×Ｖｆ１３６ꎻ２９Ｈ×
Ｖｆ１３６)

－ ７２９ ４ ６０２.００ ４３ １０.７０ [３４]

２０１４ ２２３个 ＳＳＲ 标记 Ｆ２ 群 体 ( ９１８２５ ×
Ｋ１５６３)

１２９ ２２３ ２ ５４３.００ １６ １１.４０ [５]

２０１４ꎬ
２０１７

３３６ 个 ＥＳＴ￣ＳＳＲ 标记、７６８ 个 ＳＮＰ
标记

Ｆ５:６ ＲＩＬ 群体(Ｉｃａｒｕｓ×
Ａｓｃｏｔ)

９５ １ １０４ １ ２１６.８０ １２ ２.３０ 褐 斑 病 抗 性: ＱＴＬ￣１￣
ＱＴＬ￣４ꎻ开花时间: ｑＤＦ￣
ＴＲ、 ｑＤＦ￣ＰＲ￣１ － ｑＤＦ￣ＰＲ￣
４、 ｑＴＴＦ￣ＴＲ、 ｑＮＦ￣ＴＲ￣１、
ｑＮＦ￣ＴＲ￣２

[２６ꎬ３５]

２０１６ １１７个 ＳＮＰ 标记 １个 Ｆ６ ＲＩＬ 群体、１ 个
单粒传群体

分别为
１０１ꎬ １８９

１１７ － １４ ３.２０ 标记 ＶＦ＿Ｍｔ３ｇ０８６６００ 与
两个群体的抗冻性有关

[２７]

２０１６ ６８７个 ＳＮＰ 标记 ５个 Ｆ２群体和 １个 Ｆ５
自交系群体

－ ６８７ １ ４０３.８０ ６ ２.６０ [２８]
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续表１　 Ｃｏｎｔｉｎｕｅｄ１

发表
年份

标记及数量 作图群体
群体
大小

标记
总数

图谱
长度
(ｃＭ)

连锁群
数量

平均遗
传距离
(ｃＭ)

ＱＴＬ 参考
文献

２０１７ ＳＮＰ 标记、ＲＡＰＤ 标记 Ｆ７ ∶ ８ ＲＩＬ 群体(２９Ｈ×
Ｖｆ１３６)

１１９ ２５１ ２ ７９６.９１ １９ ９.８９ 列 当 抗 性: Ｏｃ７、 Ｏｃ８、
Ｏｃ１０ꎻ褐斑病抗性:Ａｆ２、
Ａｆ３、Ｆｉｅｌｄ ＿ ＤＳＰ１、 ＬＯ９８ ＿
ＤＳＬ、Ｆｉｅｌｄ＿ＤＳＰ２

[３６]

２０１８ ２９个 ＳＳＲ 标记 Ｆ２ 群 体 ( 云 １２２ ×
ＴＦ４２)

１３８ ２９ ７９６.９０ ８ ２７.４８ 粒型:ＱＴＬｑＳＬ￣１￣１、ＱＴＬ ｑ
ＳＷ￣１￣２、 ＱＴＬ ｑ ＳＨ￣１￣３、
ＱＴＬ ｑＳＨ￣１￣４

[３７]

２０１９ ４６５个 ＳＳＲ 标记 Ｆ２ 群 体 ( ９１８２５ ×
Ｋ１５６３)

１２９ ４５６ ４ ５１６.７５ ７ ９.７１ [２５]

２０１９ １ ８５０个 ＳＮＰ 标记 Ｆ４ ＲＩＬ 群体 ( Ｎｕｒａ ×
Ｆａｒａｈ)

１４５ １ ８５０ １ ４３９.００ ６ ０.８０ 褐斑病抗性:ＡＢ＿Ｎ１ꎬ ＡＢ＿
Ｎ２

[２９]

２０２０ １ ７２８个 ＳＮＰ 标记 ３个 Ｆ３群体 － １ ７２８ １ ５４７.７１ ６ ０.８９ [３０]
“－”为相关数据缺失ꎮ

２.２　 品质性状相关标记

蚕豆营养价值高ꎬ 富含蛋白质、淀粉和微量元

素[４２]ꎮ 蚕豆蛋白质是一种优质的谷物蛋白质ꎬ蛋白

质组分含量不同阶段处于不断变化中[４３]ꎮ Ｍａｃａｓ
等[４４￣４５]报道了 ５ 个控制蚕豆籽粒蛋白质的基因ꎬ并
公布了相关引物序列ꎮ 蚕豆籽粒中抗营养因子的存

在降低了蛋白质的生物学价值ꎬ在育种进程中选育

抗营养因子含量较低的品种为品质育种提供了新的

研究方向[４６]ꎮ Ｇｕｔｉｅｒｒｅｚ 等[４７￣４９] 鉴定了与单宁缺失

基因( ｚｔ￣１、ｚｔ￣２)紧密连锁的 ２ 个 ＳＣＡＲ 标记ꎬ报道了

与蚕豆嘧啶葡糖苷和伴蚕豆嘧啶核苷含量相关基因

紧密连锁的 １ 个 ＣＡＰｓ 标记ꎮ Ｈｏｕ 等[５０]利用 ５９６ 个

ＳＳＲ 标记和 １００ 个 ＩＳＳＲ 标记筛选到 １ 个与 ｚｔ￣１ 紧

密连锁的 ＳＳＲ 标记(ＳＳＲ８４)ꎬ可以准确地预测 ｚｔ￣１
基因型ꎮ
２.３　 抗性相关 ＱＴＬ 和基因定位

病害是蚕豆产量的主要限制因素之一ꎬ全世界

至 ２０１８ 年为止报道了锈病、褐斑病、霜霉病等 １０ 种

蚕豆常见真菌病害[５１]ꎮ 抗性的复杂性导致难以仅

仅依据表型观测进行抗性育种ꎬ因此有必要对抗性

的遗传机制进行研究ꎮ 目前ꎬ针对锈病、褐斑病、耐
寒性、抗旱性的相关 ＱＴＬ 进行了研究ꎬ赤斑病、霜霉

病等病害的遗传研究基础较薄弱ꎬ仅见病原鉴定、防
治措施及遗传机制等方面的研究报道[５２￣５４]ꎮ
２.３.１　 锈病与褐斑病抗性 　 蚕豆锈病和褐斑病是

真菌病害ꎬ对中国秋播型蚕豆危害严重[５５]ꎮ 典型褐

斑病发生时ꎬ会造成 ３５％ ~ ４０％减产[５６]ꎮ 抗病育种

过程较为复杂ꎬ已育成的抗病品种由于病菌生理小

种的变化也易丧失抗性ꎬ目前难以获得完全抗性ꎮ

Ｓｉｌｌｅｒｏ 等[５７]在 ６４８ 份蚕豆种质中筛选出 ６ 份(Ｖ￣
３００、Ｖ￣１２７１、Ｖ￣１２７３、Ｖ￣３１３、Ｖ￣１２７２、Ｖ￣１３３５)具有锈

病抗性的资源ꎮ 基于抗锈病品系 ２Ｎ５２ 和敏感品系

ＶＦ￣１７６ 杂交产生的 Ｆ２群体ꎬ Ａｖｉｌａ 等[５８]采用分组混

合分析法检测到了 ３ 个与抗锈病基因(Ｕｖｆ￣１)紧密

连锁的 ＲＡＰＤ 标记ꎬ在标记 ＯＰＩ２０９００ 和 Ｕｖｆ￣１ 间未

检测到重组ꎬ采用该标记对抗锈病基因型的选择效

率较高ꎮ
蚕豆褐斑病抗性的等位基因多来源于 Ｖｆ６、

２９Ｈ、Ａｓｃｏｔ 等品系ꎬ在蚕豆抗褐斑病相关 ＱＴＬ 定位

中较多地使用了这些品系ꎮ 初期ꎬ基于Ｖｆ６×Ｖｆ１３６
和２９Ｈ×Ｖｆ１３６ 衍生的群体ꎬＲｏｍáｎ 等[５６]检测到的控

制蚕豆褐斑病抗性的 ＱＴＬ (Ａｆ１)与 Ａｖｉｌａ 等[１６] 检测

到的 Ａｆ３ 都位于 ３ 号染色体ꎬ表明二者可能位于同

一基因组区域ꎮ 基于 Ｉｃａｒｕｓ× Ａｓｃｏｔ 衍生的 ＲＩＬ 群

体ꎬＫａｕｒ 等[２６] 在 ２ 年的评估中检测到 ４ 个相关

ＱＴＬꎬ分别位于 Ｃｈｒ￣Ｉ.Ａ、Ｃｈｒ￣ＩＩ 与 Ｃｈｒ￣ＶＩꎬ其中ꎬ３ 号

位点可能在先前的研究中被报道过ꎬ而其他 ３ 个则

是新检测到的位点ꎮ 最近ꎬＳｕｄｈｅｅｓｈ 等[２９] 构建了一

张高密度的整合图谱用于蚕豆褐斑病抗性相关 ＱＴＬ
定位ꎬ作图群体为 Ｎｕｒａ×Ｆａｒａｈ 衍生的 ＲＩＬꎬＮｕｒａ 是

从 Ｉｃａｒｕｓ 和 Ａｓｃｏｔ 杂交产生的系谱中选择出来的ꎬ
其抗性主要来源于 Ａｓｃｏｔꎬ最终确定了 ２ 个基因组区

域(ＡＢ＿Ｎ１、ＡＢ＿Ｎ２)ꎬ可解释多达 ４９％的表型变异ꎬ２
个 ＱＴＬ 与 Ｋａｕｒ 等[２６]检测到的 １ 号位点和 ４ 号位点

为相同的位点ꎮ
２.３.２　 列当抗性　 在地中海沿岸ꎬ列当对于蚕豆的

寄生 极 其 严 重ꎬ 难 以 有 效 控 制[４６]ꎮ Ｄíａｚ￣Ｒｕｉｚ
等[５９￣６０]基于 Ｖｆ６×Ｖｆ１３６ 的 ＲＩＬ 群体检测到了 ４ 个相
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关 ＱＴＬ 区域(Ｏｃ２、Ｏｃ３、Ｏｃ４、Ｏｃ５)ꎬ其中 Ｏｃ４、Ｏｃ５ 被

定位在 １ 号染色体ꎮ Ｄíａｚ￣Ｒｕｉｚ 等[３２] 在不同的世代

和环境中对列当抗性相关 ＱＴＬ 区域进行了验证ꎬ最
终在不同环境中的 ３ 个 ＲＩＬ 群体中鉴定出 ４ 个控制

列当抗性的 ＱＴＬꎬ而先前报道的在 Ｆ２群体中检测到

的 Ｏｃ１ 在高代群体中则不显著ꎮ Ｏｃａñａ￣Ｍｏｒａｌ 等[３６]

基于 ＳＮＰ 标记对 Ｇｕｔｉéｒｒｅｚ 等[２３]检测到的 ＱＴＬ 进行

了验证ꎬ发现在 ６ 号染色体上检测到的 Ｏｃ７ 在不同

年份中均解释了较大的表型变异ꎬ并在 ＱＴＬ 区间内

增添了 ２ 个 ＳＮＰ 标记ꎬ减小了标记间隙ꎬ而 Ｏｃ８ 位

点仅在 １ 年中被检测到ꎮ
２.３.３　 非生物抗性　 ＭＡＳ 育种比常规育种更快速、
更有效ꎬ尤其是对于性状表达受环境影响较大的非

生物胁迫而言[６１]ꎮ 蚕豆的耐寒性是保证秋播型蚕

豆安全越冬的前提ꎮ 基因型和环境的相互作用降低

了耐寒性选择的有效性ꎬ传统育种程序对于秋播型

种质的遗传改良进展缓慢[６２]ꎮ Ａｒｂａｏｕｉ 等和 Ｓａｌｌａｍ
等基于 ＳＮＰ 构建的遗传图谱检测到与耐寒性和耐

寒性生理相关的多个重要的推定 ＱＴＬ[３１ꎬ６３]ꎮ 然而ꎬ
推定的 ＱＴＬ 无法直接应用于分子标记辅助选择育

种ꎮ 随后ꎬＳａｌｌａｍ 等[６４]使用 １０１ 个 ＲＩＬ 和 １８９ 个不

同基因型的单粒传后代作为遗传背景ꎬ采用 ＱＴＬ 定

位和全基因组关联分析ꎬ检测到 ５ 个与耐寒性和脂

肪酸组分相关的 ＳＮＰ 位点ꎬ经验证在 ２ 个群体中有

１ 个 ＳＮＰ 标记(ＶＦ＿Ｍｔ３ｇ０８６６００)与抗冻性相关基因

紧密连锁ꎬ这个标记在先前研究中被证明与产量性

状相关ꎮ
蚕豆在其生长过程对于干旱反应相对敏感ꎬ开

花期和结荚期的干旱胁迫会导致蚕豆的严重减

产[６５]ꎮ Ｋｈａｚａｅｉ 等[６６] 以 ２１１ 个 ＲＩＬ 为作图群体ꎬ应
用来自蒺藜苜蓿的 ＳＮＰ 检测到 １５ 个与气孔特性相

关的推定 ＱＴＬꎬ并利用蚕豆与蒺藜苜蓿之间的共线

性关系鉴定了位于蚕豆 ２ 号染色体上的 ８ 个 ＱＴＬ
( ｑＳＤ￣２０１３￣１、 ｑＳＤ￣２０１４、 ｑＳＬ￣２０１３、 ｑＳＬ￣２０１４、 ｑＧＳ￣
２０１３、ｑＣＴ￣２０１２、ｑＣＴ￣２０１３、ｑＣＴ￣２０１４)ꎬ这些 ＱＴＬ 可

能是与抗旱性相关的候选基因ꎮ

３　 问题与展望

３.１　 蚕豆遗传连锁图谱的构建

高质量遗传连锁图谱的构建和与目标性状紧

密连锁的分子标记的开发ꎬ对 ＭＡＳ 育种中育种效率

的提高具有重要意义ꎮ 随着分子标记技术的发展ꎬ

大量可转移的 ＥＳＴ、ＳＮＰ 等标记被用于构建整合图

谱ꎬ在原有图谱的基础上增添新的标记ꎬ极大地增加

了图谱的分辨率ꎮ 高质量的蚕豆遗传图谱也被用于

与其他近缘豆科植物模型进行同源比对[２６ꎬ３０]ꎮ 然

而ꎮ 与小麦、大豆等主要农作物相比[６７￣６８]ꎬ蚕豆遗

传连锁图谱仍未达到饱和ꎮ
在蚕豆遗传图谱构建方面主要存在以下问题:

①应用于图谱构建的作图群体较小ꎬ单一群体内单

株数量均在 ２００ 株以下ꎬ影响了遗传图谱的精度ꎮ
②已报道的蚕豆遗传图谱大多基于传统标记ꎬ基于

ＳＮＰ 标记构建的遗传图谱仅有 ６ 张ꎬ开发的易于转

移的标记数量较少ꎻ③已构建的高密度遗传连锁图

谱的总长度多在１ ５００ ｃＭ 左右ꎬ难以覆盖蚕豆庞大

的基因组ꎮ 部分基于 ＳＳＲ 及其他标记的遗传图谱

虽然总长度较大ꎬ但分辨率不足ꎮ
因此ꎬ应通过扩大作图群体ꎬ开发易转移的

ＥＳＴ、ＳＮＰ 等标记以及对已发表的图谱进行整合等

方式ꎬ进一步促进蚕豆遗传图谱的饱和ꎮ 将所构建

的图谱与已发表的图谱进行整合ꎬ是增加图谱饱和

度的有效手段之一ꎮ 同时由于整合图谱包含了来自

其他图谱的标记ꎬ也有利于对不同研究中检测到的

ＱＴＬ 进行比较鉴定ꎬ以筛选在多个环境中稳定表达

的 ＱＴＬꎻ其次ꎬ蚕豆饱和遗传图谱的构建需要更多的

基因组信息ꎬ如 ＥＳＴ 测序信息、细菌人工染色体文

库等ꎬ以进一步开发更多易于转移的标记ꎬ增加图谱

饱和程度ꎬ提高与重要性状相关的 ＱＴＬ 区域的分辨

率ꎮ
３.２　 蚕豆重要性状相关 ＱＴＬ 检测

基于遗传图谱ꎬ大量的 ＱＴＬ 被鉴定ꎬ涉及开花

特性、产量、粒型、子叶颜色、籽粒蛋白质含量、锈病

抗性、褐斑病抗性、列当抗性、耐寒性、抗旱性等多个

重要性状ꎬ开发了与控制有限生长习性、单宁缺失、
锈病抗性、耐寒性等基因紧密连锁的分子标记ꎮ

在蚕豆重要性状相关 ＱＴＬ 定位方面ꎬ存在以下

问题:①ＱＴＬ 定位研究多集中于抗性领域ꎬ产量方面

的 ＱＴＬ 报道较少ꎬ其稳定性和准确性需进一步验

证ꎻ②蚕豆遗传图谱的饱和度极大地限制了重要性

状的基因或 ＱＴＬ 的精细定位和克隆[６６]ꎮ 对于多基

因控制的数量性状ꎬ由于无法确定其 ＱＴＬ 的准确区

域ꎬ难以找到与其紧密连锁的分子标记ꎬ导致其实际

应用价值较低ꎮ
ＱＴＬ 所在基因组区域的饱和并在多个环境和
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遗传背景中进行验证是获得可靠标记的必要前

提[６９]ꎮ 因此ꎬ应在 ＱＴＬ 所在区域进一步设计引物ꎬ
缩小定位区间ꎮ 另外ꎬ通过蚕豆与豆科模式作物的

比较基因组学分析可以有效地验证重要性状相关

ＱＴＬ 位点ꎬ确定可能的候选基因[７０￣７２]ꎬ筛选用于后

代单株选择的分子标记ꎮ 同时ꎬ开发用于目标性状

选择的分子标记ꎬ以在育种早期对含有目标性状的

个体进行快速、准确的选择ꎬ加快育种进程ꎮ
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１４.

[１０] ＣＡＢＲＥＲＡ Ａꎬ ＣＵＢＥＲＯ Ｊ Ｉꎬ ＭＡＲＴＩＮ Ａ. Ｇｅｎｅｔｉｃ ｍａｐｐｉｎｇ ｕｓｉｎｇ
ｔｒｉｓｏｍｉｃｓ ｉｎ Ｖｉｃｉａ ｆａｂａ Ｌ. [Ｊ] . Ｆａｂｉｓ Ｎｅｗｓｌｅｔｔｅｒ Ｆａｂａ Ｂｅａｎ Ｉｎｆｏｒ￣
ｍａｔｉｏｎ Ｓｅｒｖｉｃｅꎬ １９８９ꎬ ２３: ５￣７.

[１１] ＳＪÖＫＤＩＮ Ｊ. Ｉｎｄｕｃｅｄ ｔｒａｎｓｌｏｃａｔｉｏｎ ｉｎ Ｖｉｃｉａ ｆａｂａ Ｌ. [ Ｊ] . Ｈｅｒｅｄｉ￣
ｔａｓꎬ １９７１ꎬ ６８: １￣３４.

[１２] ＴＯＲＲＥＳ Ａ Ｍꎬ ＷＥＥＤＥＮ Ｎ Ｆꎬ ＭＡＲＴＩＮ Ａ. Ｌｉｎｋａｇｅ ａｍｏｎｇ
ｉｓｏｚｙｍｅꎬ ＲＦＬＰ ａｎｄ ＲＡＰＤ ｍａｒｋｅｒｓ ｉｎ Ｖｉｃｉａ ｆａｂａ [Ｊ] . Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ
ａｎｄ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ １９９３ꎬ ８５(８): ９３７￣９４５.

[１３] ＳＡＴＯＶＩＣ Ｚꎬ ＴＯＲＲＥＳ Ａ Ｍꎬ ＣＵＢＥＲＯ Ｊ Ｉ. Ｇｅｎｅｔｉｃ ｍａｐｐｉｎｇ ｏｆ
ｎｅｗ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌꎬ ｉｓｏｚｙｍｅ ａｎｄ ＲＡＰＤ ｍａｒｋｅｒｓ ｉｎ Ｖｉｃｉａ ｆａｂａ Ｌ. ｕ￣
ｓｉｎｇ ｔｒｉｓｏｍｉｃｓ [Ｊ] . Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ａｎｄ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ １９９６ꎬ ９３:
１１３０￣１１３８.

[１４] ＰＡＴＴＯ Ｍ Ｃ Ｖꎬ ＴＯＲＲＥＳ Ａ Ｍꎬ ＫＯＢＬＩＺＫＯＶＡ Ａꎬ ｅｔ ａｌ. Ｄｅｖｅｌ￣
ｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ａ ｇｅｎｅｔｉｃ ｃｏｍｐｏｓｉｔｅ ｍａｐ ｏｆ Ｖｉｃｉａ ｆａｂａ ｕｓｉｎｇ Ｆ２ ｐｏｐｕｌａ￣
ｔｉｏｎｓ ｄｅｒｉｖｅｄ ｆｒｏｍ ｔｒｉｓｏｍｉｃｓ ｐｌａｎｔｓ [ Ｊ] . Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ａｎｄ Ａｐｐｌｉｅｄ

Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ １９９９ꎬ ９８: ７３６￣７４３.
[１５] ＲＯＭÁＮ Ｂꎬ ＴＯＲＲＥＳ Ａ Ｍꎬ ＲＵＢＩＡＬＥＳ Ｄꎬ ｅｔ ａｌ. Ｍａｐｐｉｎｇ ｏｆ

ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｔｒａｉｔ ｌｏｃｉ ｃｏｎｔｒｏｌｌｉｎｇ ｂｒｏｏｍｒａｐｅ ( Ｏｒｏｂａｎｃｈｅ ｃｒｅｎａｔａ
Ｆｏｒｓｋ.) ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ ｆａｂａ ｂｅａｎ ( Ｖｉｃｉａ ｆａｂａ Ｌ.) [ Ｊ] . Ｇｅｎｏｍｅꎬ
２００２ꎬ ４５(６): １０５７￣１０６３.

[１６] ＡＶＩＬＡ Ｃ Ｍꎬ ŠＡＴＯＶＩＣ Ｚꎬ ＳＩＬＬＥＲＯ Ｊ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｓｏｌａｔｅ ａｎｄ ｏｒ￣
ｇａｎ￣ｓｐｅｃｉｆｉｃ ＱＴＬｓ ｆｏｒ ａｓｃｏｃｈｙｔａ ｂｌｉｇｈｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ ｆａｂａ ｂｅａｎ [Ｊ] .
Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ａｎｄ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ ２００４ꎬ １０８: １０７１￣１０７８.

[１７] ＥＬＬＷＯＯＤ Ｓ Ｒꎬ ＰＨＡＮ Ｈ Ｔꎬ ＪＯＲＤＡＮ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎ ｏｆ
ａ ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ｇｅｎｅｔｉｃ ｍａｐ ｉｎ ｆａｂａ ｂｅａｎ (Ｖｉｃｉａ ｆａｂａ Ｌ.)ꎻ ｃｏｎｓｅｒ￣
ｖａｔｉｏｎ ｏｆ ｇｅｎｏｍｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｗｉｔｈ Ｌｅｎｓ ｃｕｌｉｎａｒｉｓ [ Ｊ] . ＢＭＣ Ｇｅｎｏｍ￣
ｉｃｓꎬ ２００８ꎬ ９: ３８０.

[１８] ＤÍＡＺ￣ＲＵＩＺ Ｒꎬ ＳＡＴＯＶＩＣ Ｚꎬ ＡＶＩＬＡ Ｃ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｏｎfiｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ
ＱＴＬｓ ｃｏｎｔｒｏｌｌｉｎｇ Ａｓｃｏｃｈｙｔａ ｆａｂａｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎｓ
ｏｆ ｆａｂａ ｂｅａｎ ( Ｖｉｃｉａ ｆａｂａ Ｌ.) [ Ｊ] . Ｃｒｏｐ ａｎｄ Ｐａｓｔｕｒｅ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ
２００９ꎬ ６０: ３５３￣３６１.

[１９] ＲＯＭÁＮ Ｂꎬ ＳＡＴＯＶＩＣ Ｚꎬ ＰＯＺＡＲＫＯＶＡ Ｄꎬ ｅｔ ａｌ. Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ
ａ ｃｏｍｐｏｓｉｔｅ ｍａｐ ｉｎ Ｖｉｃｉａ ｆａｂａꎬ ｂｒｅｅｄｉｎｇ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｆｕｔｕｒｅ
ｐｒｏｓｐｅｃｔｓ [ Ｊ] . Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ａｎｄ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ ２００４ꎬ １０８:
１０７９￣１０８８.

[２０] ＰＯŽＡＲＫＯＶＡ Ｄꎬ ＫＯＢＬＩŽＫＯＶＡ Ａꎬ ＲＯＭÁＮ Ｂꎬ ｅｔ ａｌ. Ｄｅｖｅｌｏｐ￣
ｍｅｎｔ ａｎｄ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｍｉｃｒｏｓａｔｅｌｌｉｔｅ ｍａｒｋｅｒｓ ｆｒｏｍ ｃｈｒｏｍｏ￣
ｓｏｍｅ １￣ｓｐｅｃｉｆｉｃ ＤＮＡ ｌｉｂｒａｒｉｅｓ ｏｆ Ｖｉｃｉａ ｆａｂａ [ Ｊ] . Ｂｉｏｌｏｇｉａ Ｐｌａｎｔａ￣
ｒｕｍꎬ ２００２ꎬ ４５: ３３７￣３４５.

[２１] ＡＶＩＬＡ Ｃ Ｍꎬ ŠＡＴＯＶＩＣ Ｚꎬ ＳＩＬＬＥＲＯ Ｊ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ. ＱＴＬ ｄｅｔｅｃｔｉｏｎ ｆｏｒ
ａｇｒｏｎｏｍｉｃ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｆａｂａ ｂｅａｎ (Ｖｉｃｉａ ｆａｂａ Ｌ.) [ Ｊ] . Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｅ
Ｃｏｎｓｐｅｃｔｕｓ Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃｕｓꎬ ２００５ꎬ ７０ (３): ６５￣７３.

[２２] ＣＲＵＺ￣ＩＺＱＵＩＥＲＤＯ Ｓꎬ ＡＶＩＬＡ Ｃ Ｍꎬ ＳＡＴＯＶＩＣ Ｚꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｏｍｐａｒ￣
ａｔｉｖｅ ｇｅｎｏｍｉｃｓ ｔｏ ｂｒｉｄｇｅ Ｖｉｃｉａ ｆａｂａ ｗｉｔｈ ｍｏｄｅｌ ａｎｄ ｃｌｏｓｅｌｙ￣ｒｅｌａｔｅｄ
ｌｅｇｕｍｅ ｓｐｅｃｉｅｓ: ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ＱＴＬｓ ｆｏｒ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ａｎｄ ｙｉｅｌｄ￣ｒｅｌａｔｅｄ
ｔｒａｉｔｓ [Ｊ] . Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ａｎｄ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ ２０１２ꎬ １２５: １７６７￣
１７８２.

[２３] ＧＵＴＩÉＲＲＥＺ Ｎꎬ ＰＡＬＯＭＩＮＯ Ｃꎬ ＳＡＴＯＶＩＣ Ｚꎬ ｅｔ ａｌ. ＱＴＬｓ ｆｏｒ
Ｏｒｏｂａｎｃｈｅ ｓｐｐ. ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ ｆａｂａ ｂｅａｎ: ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｖａｌｉｄａ￣
ｔｉｏｎ ａｃｒｏｓｓ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ [Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｒｅｅｄｉｎｇꎬ ２０１３ꎬ
３２(４): ９０９￣９２２.

[２４] ＭＡ Ｙꎬ ＢＡＯ Ｓ Ｙꎬ ＹＡＮＧ Ｔꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｅｔｉｃ ｌｉｎｋａｇｅ ｍａｐ ｏｆ Ｃｈｉ￣
ｎｅｓｅ ｎａｔｉｖｅ ｖａｒｉｅｔｙ ｆａｂａ ｂｅａｎ (Ｖｉｃｉａ ｆａｂａ Ｌ.) ｂａｓｅｄ ｏｎ ｓｉｍｐｌｅ ｓｅ￣
ｑｕｅｎｃｅ ｒｅｐｅａｔ ｍａｒｋｅｒｓ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｂｒｅｅｄｉｎｇꎬ ２０１３ꎬ １３２ ( ４):
３９７￣ ４００.

[２５] ＹＡＮＧ Ｔꎬ ＪＩＡＮＧ Ｊ Ｙꎬ ＺＨＡＮＧ Ｈ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｄｅｎｓｉｔｙ ｅｎｈａｎｃｅｍｅｎｔ
ｏｆ ａ ｆａｂａ ｂｅａｎ ｇｅｎｅｔｉｃ ｌｉｎｋａｇｅ ｍａｐ (Ｖｉｃｉａ ｆａｂａ) ｂａｓｅｄ ｏｎ ｓｉｍｐｌｅ
ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｒｅｐｅａｔｓ ｍａｒｋｅｒｓ [Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｂｒｅｅｄｉｎｇꎬ ２０１９ꎬ １３８ (２):
２０７￣２１５.

[２６] ＫＡＵＲ Ｓꎬ ＫＩＭＢＥＲ Ｒ Ｂ Ｅꎬ ＣＯＧＡＮ Ｎ Ｏ Ｉꎬ ｅｔ ａｌ. ＳＮＰ ｄｉｓｃｏｖｅｒｙ
ａｎｄ ｈｉｇｈ￣ｄｅｎｓｉｔｙ ｇｅｎｅｔｉｃ ｍａｐｐｉｎｇ ｉｎ ｆａｂａ ｂｅａｎ ( Ｖｉｃｉａ ｆａｂａ Ｌ.)
ｐｅｒｍｉｔｓ ｉｄｅｎｔｉfiｃａｔｉｏｎ ｏｆ ＱＴＬｓ ｆｏｒ ａｓｃｏｃｈｙｔａ ｂｌｉｇｈｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ [ Ｊ] .
Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０１４ꎬ ２１７: ４７￣５５.

[２７] ＳＡＬＬＡＭ Ａꎬ ＡＲＢＡＯＵＩ Ｍꎬ ＥＬＥＳＡＷＩ Ｍ Ａꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ
ａｎｄ ｖｅｒｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ＱＴＬ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｆｒｏｓｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｕｓｉｎｇ ｌｉｎｋａｇｅ
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ｍａｐｐｉｎｇ ａｎｄ ＧＷＡＳ ｉｎ ｗｉｎｔｅｒ ｆａｂａ ｂｅａｎ [ Ｊ] . Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ
Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０１６ꎬ ７: １０９８.

[２８] ＷＥＢＢ Ａꎬ ＣＯＴＴＡＧＥ Ａꎬ ＷＯＯＤ Ｔꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ＳＮＰ ｂａｓｅｄ ｃｏｎｓｅｎ￣
ｓｕｓ ｇｅｎｅｔｉｃ ｍａｐ ｆｏｒ ｓｙｎｔｅｎｙ￣ｂａｓｅｄ ｔｒａｉｔ ｔａｒｇｅｔｉｎｇ ｉｎ ｆａｂａ ｂｅａｎ (Ｖｉ￣
ｃｉａ ｆａｂａ Ｌ.) [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２０１６ꎬ １４: １７７￣
１８５.

[２９] ＳＵＤＨＥＥＳＨ Ｓꎬ ＫＩＭＢＥＲ Ｒ Ｂ Ｅꎬ ＢＲＡＩＣＨ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎ
ｏｆ ａｎ ｉｎｔｅｇｒａｔｅｄ ｇｅｎｅｔｉｃ ｌｉｎｋａｇｅ ｍａｐ ａｎｄ ｄｅｔｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ
ｔｒａｉｔ ｌｏｃｉ ｆｏｒ ａｓｃｏｃｈｙｔａ ｂｌｉｇｈｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ ｆａｂａ ｂｅａｎ (Ｖｉｃｉａ ｆａｂａ
Ｌ.) [Ｊ] . Ｅｕｐｈｙｔｉｃａꎬ ２０１９ꎬ ２１５ (３): ４２.

[３０] ＣＡＲＲＩＬＬＯ￣ＰＥＲＤＯＭＯ Ｅꎬ ＶＩＤＡＬ Ａꎬ ＫＲＥＰＬＡＫ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｄｅｖｅｌ￣
ｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｎｅｗ ｇｅｎｅｔｉｃ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ ｆｏｒ ｆａｂａ ｂｅａｎ ( Ｖｉｃｉａ ｆａｂａ Ｌ.)
ｂｒｅｅｄｉｎｇ ｔｈｒｏｕｇｈ ｔｈｅ ｄｉｓｃｏｖｅｒｙ ｏｆ ｇｅｎｅ￣ｂａｓｅｄ ＳＮＰ ｍａｒｋｅｒｓ ａｎｄ ｔｈｅ
ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｈｉｇｈ￣ｄｅｎｓｉｔｙ ｃｏｎｓｅｓｕｓ ｍａｐ [ Ｊ] . Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ Ｒｅ￣
ｐｏｒｔｓꎬ ２０２０ꎬ １０: ６７９０.

[３１] ＡＲＢＡＯＵＩ Ｍꎬ ＬＩＮＫ Ｗꎬ ＳＡＴＯＶＩＣ Ｚꎬ ｅｔ ａｌ. Ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｔｒａｉｔ ｌｏｃｉ
ｏｆ ｆｒｏｓｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ａｎｄ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌｌｙ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｒａｉｔ ｉｎ ｆａｂａ ｂｅａｎ (Ｖｉ￣
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