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　　摘要：随着分子生物学和基因组学的快速发展，关联分析成为近些年来在植物数量性状研究和植物良种选育中行
之有效的分析方法。利用关联分析在分子水平阐明植物表型性状的遗传变异规律和机制，从而为植物的农艺性状改

良及新品种选育提供新思路。系统详实综述了关联分析基本原理、关联作图的基本策略、关联分析的应用以及各种分

子标记在关联分析中的应用，并讨论了关联分析在未来研究中的发展前景。
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　　关联分析（ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎａｎａｌｙｓｉｓ）也称连锁不平衡作图（ＬＤ
ｍａｐｐｉｎｇ）或者关联作图（ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎｍａｐｐｉｎｇ），该方法通常以
自然群体为研究对象，以连锁不平衡（ｌｉｎｋａｇｅｄｉｓｅｑｕｉｌｉｂｒｉｕｍ，
ＬＤ）为基础，将目的性状表型的多样性以及遗传标记或候选
基因的多态性联结起来分析，鉴定某一群体内目的性状与遗

传标记或候选基因之间的关系［１］。从而在分子水平解释植

物表型性状的遗传变异规律和机制，为植物表型性状的标记

辅助选择以及目的基因的分离、检测、利用提供依据，进而为

植物性状遗传改良研究提供理论基础，为植物杂交育种和性

状改良寻求新途径［２］。

到目前为止，关联分析已经在部分植物性状研究中取得

进展，如玉米的开花期［３］、小麦的籽粒大小和研磨品质［４］、水

稻的柱头［５］、葡萄的果穗长度［６］等，关联分析已经成为当前

植物遗传育种研究的热点。

本文经过系统全面的介绍关联分析基本原理以及分析策

略，详细论述关联分析在目前植物遗传学研究中的应用进展

以及各类分子标记技术在关联分析中的应用，探讨关联分析

在今后的研究发展趋势和在植物遗传研究中的应用前景。

１　关联分析基本原理

１．１　连锁不平衡
关联分析是以连锁不平衡（ｌｉｎｋａｇｅｄｉｓｅｑｕｉｌｉｂｒｉｕｍ，ＬＤ）为

基础，也可称为配子相不平衡（ｇａｍｅｔｉｃｐｈａｓｅｄｉｓｅｑｕｉｌｉｂｒｉｕｍ）、
配子不平衡（ｇａｍｅｔｉｃｄｉｓｅｑｕｉｌｉｂｒｉｕｍ）、等位基因关联（ａｌｌｅｌｉｃ
ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ）等，是指群体内不同座位等位基因（可以是标记，
也可以是基因／ＱＴＬ间与标记）间的非随机关联［７］。也就是

说假设２个不同位点的等位基因一同出现的频率比理论上同

时出现频率高时，那么称这２个位点处于连锁不平衡状态［８］。

ＬＤ的基本定义式为Ｄｉｊ＝ｆｉｊ－ＰＡｉ·ＰＢｊ，其中ｆｉｊ是ＡｉＢｊ基因型
的频率，ＰＡｉ和ＰＢｊ分别是等位基因Ａｉ和Ｂｊ的频率。由于Ｄｉｊ
可以假定的最大值是所观察到的等位基因频率的函数，因此

对于双等位基因和多等位基因，ＬＤ的强度有多种标准化度
量，其中２种最常见的ＬＤ强度测量方法是：（１）单个ＬＤ值的
标准化度量，Ｄｉｊ′＝Ｄｉｊ／Ｄｍａｘ；（２）双等位基因数据的相关系数
ｒ，常用定义为 ｒ２＝Ｄｉｊ

２／（ＰＡ１·ＰＡ２·ＰＢ１·ＰＢ２）
［９］。同一染

色体或者不同染色体的基因座之间均可出现连锁不平衡状

态，群体内存在的 ＬＤ均是由突变造成的等位基因出现后座
位间所有重组响应累积的结果，位点间连锁越紧密，其 ＬＤ程
度越高［１０］。

１．２　影响连锁不平衡的因素
遗传因素和非遗传因素综合作用影响群体的 ＬＤ水

平［１１］。一般情况下，在随机匹配群体里没有突变、迁移或选

择因素的影响时，多态性位点则处于连锁平衡状态；与此相

反，连锁、群体混合和选择将增加ＬＤ水平［１２］。影响 ＬＤ程度
最重要的２个要素是突变和重组，突变是造成 ＬＤ的一个重
要因素，新突变的发生可冲破原有 ＬＤ，进而导致新的多态性
产生；然而重组则是经过重新组合序列变异，进而减弱染色体

内部的ＬＤ。无连锁和自由交配的重组使位点间等位基因处
于连锁平衡状态，因此 ＬＤ的水平与重组率成反比［１０］。群体

中的ＬＤ是突变、重组和其他因素影响共同累积的结果［１３］。

此外，其他非生物要素和生物要素也影响 ＬＤ程度，例如
物种之间的交配体系、染色体位置、群体大小以及自然与人工

选择［１０］。基因转换或染色体片段所受的选择强度、遗传漂

变［１４－１５］等也是影响ＬＤ水平的因素。
１．３　连锁不平衡与关联分析

在自然群体中，表型差异的根本原因主要是个体等位基

因间的差异。连锁分析则是采用标记位点与引起表型差异位

点之间的重组来定位数量性状基因座（ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅｔｒａｉｔｌｏｃｕｓ，
ＱＴＬ），而关联分析利用引起表型差异的位点与标记之间的
ＬＤ来定位ＱＴＬ［１０］。因此，进行关联分析的前提和基础是了
解群体基因组ＬＤ的构造和规律。往往因为群体的基因组中
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存在数目巨大的多态性，因此多态位点的等位基因间存在广泛

的非随机关联，亦称为ＬＤ状态。多个基因座等位基因间的连
锁不平衡结构会产生一系列的单倍型，单倍型的大小则受ＬＤ
衰减程度的影响。不同物种的连锁不平衡衰减距离不同，同一

物种不同群体、同一群体不同座位的ＬＤ衰减距离也不同［１６］。

染色体上不同位置的连锁不平衡程度也不相同，研究发现位于

着丝粒附近片段的重组率比较低，ＬＤ水平则较高；然而染色体
臂上的片段区域重组率相对较高，相应ＬＤ水平则较低［１７］。连

锁不平衡的衰减程度越高，则形成的单倍型越小［１０］。

１．４　关联分析与传统连锁分析的差异
关联分析与传统连锁分析相比具有以下优势：（１）关联

分析不必构建专门作图群体，而是运用自然群体的遗传多样

性，将复杂的性状变异进行分解。利用关联分析构建的群体

不须要管制研究对象的交配方式，而传统的连锁分析以父母

本杂交产生的子代群体为研究对象。相比而言，关联分析可

应用的种质材料更加广泛。（２）关联分析所研究的材料有较
为宽泛的遗传基础，因此可同时对同一基因座的多个等位基

因进行检测分析，相比绝大部分传统连锁分析，其所研究群体

通常为２个亲本杂交重组的后代，所以基因座一般只触及２
个等位基因。关于具备更小效应的基因，关联分析的发掘能

力显著高于传统连锁分析［１３］。（３）关联分析定位更精准，能
够抵达单基因程度，由于关联分析应用在长期进化进程中自

然群体所积累的重组信息，因而可到达更高的分辨率，从而达

到对ＱＴＬ的精准定位，甚至可直接定位到基因本身［１０］。而传

统连锁分析往往受到重组发生率的影响，进而导致分辨率较

低，一般认为初级群体只能将ＱＴＬ定位到１０～２０ｃＭ的基因
组区间内，而次级群体可达到单基因水平［１８－１９］。（４）运用的
统计分析方法不同，传统的连锁作图措施包含了单标记分析、

区间作图、复合区间作图以及贝叶斯区间作图［１３］。与此相

比，适用于关联分析作图的统计方法较为匮乏。

２　关联分析的基本策略

２．１　基于全基因组扫描的关联分析
全基因组关联分析（ｇｅｎｏｍｅ－ｗｉｄｅａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎｓｔｕｄｙ，

ＧＷＡＳ）是采用自然变异群体，联合高密度分子标记图谱进行
扫描，进而分析表型性状与分子标记之间关联关系的有效方

法，现已发展成为发掘复杂农艺性状遗传变异的有效手

段［２０］。在以全基因组扫描为基础的的关联分析中，须要用散

布于全基因组的高通量分子标记对某物种大群体的全部基因

进行同时检测［８］。ＧＷＡＳ以群体中ＬＤ水平为基础，借助成百
上千的个体组成的定位群体，采用一定数量的 ＳＮＰ标记构建
的高密度遗传图谱，从而与表型数据进行关联分析。近年来，

基于ＧＷＡＳ技术已在多种植物表型研究中取得一定的进展。
代力强等以８０份玉米核心自交系为关联作图群体，通过全基
因组测序，筛选出１６个与玉米粒长紧密关联的显著性ＳＮＰ标
记和３个候选基因［２１］。刘静利用高密度的小麦９０Ｋ单核苷酸
多态性（ＳＮＰ）芯片对西南麦区１９２份小麦品种进行株高性状
的全基因组关联分析，发现５７个与株高显著相关的 ＳＮＰ位
点［２２］。Ｆｅｎｇ等利用全基因组测序的４７２份油菜种质，在染色
体Ａ０３、Ａ０５、Ａ０７和Ｃ０７上鉴定出８个ＱＴＬ与株高显著相关，
在染色体Ａ０１、Ａ０３、Ａ０７和Ｃ０７上的５个ＱＴＬ被鉴定为与主枝

数显著相关［２３］。目前，基于全基因组关联分析已在各类植物

物种深入研究，但在园艺植物中应用报道较为匮乏。

ＧＷＡＳ一般采用５步进行：（１）关联群体的选择。应选
择遗传变异丰富、表型差异较大、遗传基础较宽泛且应尽量包

含某物种全部的遗传变异。（２）样本基因分型。基于常用的
分子标记主要包括 ＲＦＬＰ、ＡＦＬＰ、ＳＳＲ及 ＳＮＰ等，随着全基因
测序技术的不断发展，ＳＮＰ标记方法得到广泛运用。除了使
用基因芯片进行基因分型以外，还可直接重新测序获得研究

样本个体的基因型，进而更加全面地挖掘样本基因组变

异［２０］。（３）群体构造与个体亲缘关系分析。ＧＷＡＳ通常以自
然变异群体为研究对象，存在一定的遗传结构，其个体间也存

在一定的亲缘关系，因而有可能导致染色体间的 ＬＤ水平提
高，使得目标性状与不相关的标记产生伪关联。因此，检测分

析并矫正种质材料的群体结构有一定的必要。（４）目标性状
的鉴定。目标性状评价的准确性对于关联分析的结果有重要

影响，应反复对种质材料进行多重表型分析鉴定。（５）关联
统计分析模型的选择。随着生物统计学的不断发展，关联统

计分析模型不断得到完善，主要包含一般线性模型（ＧＬＭ）和
混合线性模型（ＭＬＭ），通常可利用 ＴＡＳＳＥＬ软件或 ＡＮＯＶＡ
计算方法进行关联分析［２４］。

随着第３代测序技术即单分子测序技术的发展，植物中
主要物种全基因组测序逐步完成，物种的基因组信息越来越

丰富，进而开发出大量的ＳＮＰ标记。全基因组关联分析将成
为今后植物数量性状研究的有利工具［２５］。

２．２　基于候选基因的关联分析
基于候选基因关联分析主要针对于目标 ＱＴＬ区段内候

选基因进行生物信息学分析，推定其生物学功能是否与数量

性状表型位于同一调控网络，或是辅以生理生化分析，从而快

速确定ＱＴＬ区间内的候选基因，最终只针对筛选后的少数候
选基因开展关联分析［２６］。早在 ２００１年，Ｔｈｏｒｎｓｂｅｒｒｙ等初次
将关联分析方法引入植物领域研究［２７］。根据前人研究发现，

ｄｗａｒｆ８基因是一个与赤霉素的代谢相关且显著影响玉米株高
的基因［２８］，而后Ｔｈｏｒｎｓｂｅｒｒｙ等选用９２份玉米自交系种质对
ｄｗａｒｆ８基因的多态性进行验证，研究表明 ｄｗａｒｆ８基因不仅影
响玉米的株高，而且首次发现其中几个多态性位点与玉米开

花期的变异性状显著相关［２７］。此项研究发现意味着基于连

锁不平衡的关联分析可能是进行基因功能验证以及基因发掘

的一种行之有效的办法，为植物表型性状研究提供了新思

路［１６］。近年来，基于候选基因的关联分析已经成功应用于部

分植物研究。Ｙｕ等以２９５份水稻材料在苗期进行水稻耐盐
相关表型的全基因组关联研究，获得了９３个候选基因，其中
有６个与耐盐表型具有高关联［２９］。Ｐｅｒｅｚ等以３１５份不同高
粱材料，利用候选基因关联作图的方法，检测油菜素内酯生物

合成和信号传导基因与植物结构性状之前的标记 －性状关
联，共检测出２６个油菜素内酯基因的７３个ＳＮＰｓ与目标表型
显著相关［３０］。于永涛利用９４份玉米自交系验证了 ｒａｂ１７基
因与玉米籽粒产量相关联［３１］。Ａｎｄｅｒｓｅｎ等利用 ＳＮＰ分子标
记验证了ＰＡＬ基因与玉米饲用品质间相互关联［３２］。刘翠霞

以１５０份葡萄杂交后代为试验材料，联合 ＲＮＡ－ｓｅｑ技术初
步筛选了３２个候选基因参与单萜代谢［３３］。国内外研究结果

均表明，基于候选基因关联分析是一个进行鉴定候选基因功
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能的强有力的工具。

２．３　关联分析中的假阳性及其消除
在进行关联分析时，群体结构往往是最先考虑的一个重

要影响要素，因为它往往会导致假阳性结果出现。为此研究

者通常选择生长区域较远的种质资源作为研究对象，目的是

增加群体材料之间的遗传多样性［３４］。除此之外，群体中的连

锁不平衡还受到遗传漂变、自然选择、群体分层以及奠基效应

等诸多因素影响，进而使得一些非关联的等位基因与目标性

状基因座形成连锁不平衡，从而导致表现出关联性，这种现象

称为伪关联或者假阳性［３５］。研究者们为了减轻或者消除关

联分析时形成的假阳性，开发了诸多试验方法来控制，例如结

构关联法［３６］、结构关联（Ｑ）＋亲缘关系（Ｋ）混合模型法［３７］、

传递不平衡法（ｔｒａｎｓｍｉｓｓｉｏｎｄｉｓｅｑｕｉｌｉｂｒｉｕｍｔｅｓｔ，ＴＤＴ）［３８］、基因
组对照法（ｇｅｎｏｍｅｃｏｎｔｒｏｌ）［３９］、主成分分析法（ｐｒｉｎｃｉｐａｌ
ｃｏｍｐｏｎｅｎｔａｎａｌｙｓｉｓ，ＰＣＡ）［４０－４１］、多维标度法（ｍｕｌｔｉｄｉｍｅｎｓｉｏｎａｌ
ｓｃａｌｉｎｇ，ＭＤＳ）［４２］ 和 非 计 量 多 维 标 度 法 （ｎｏｎｍｅｔｒｉｃ
ｍｕｌｔｉｄｉｍｅｎｓｉｏｎａｌｓｃａｌｉｎｇ，ＮＭＤＳ）［４３］等。Ｓｔｉｃｈ等研究认为，
Ｑ＋Ｋ混合模型法是目前解决关联分析时减轻假阳性可能的
最好方法，可有效控制假阳性的发生［４４］。随着统计学研究的

不断发展，今后研究者将会开发出更加高效、准确的减轻或消

除假阳性的分析方法。

关联分析作图的基本步骤主要包括种质的选择、群体结

构的估计、表型性状的观测、候选基因位点多样性的鉴定以及

统计分析。随着关联分析在动植物遗传研究中的运用日益广

泛，更加准确和便捷的统计方法以及分析软件不断地被开发

出来，都为关联分析研究提供了空前的便利。冯建英等对目

前关联分析研究中常用的统计方法和软件做了系统的调查，

对复杂性状关联分析方法及其适用软件做了详细的阐述［４５］。

常用的关联作图软件有 ＰＬＩＮＫ软件［４６］、ＴＡＳＳＥＬ软件［４７］、

ＱＴＸＮｅｔｗｏｒｋ软件［４８］、ｍｒＭＬＭ软件［４９］等，应用者可根据所研

究材料不同，选择合适的统计方法和软件。

３　关联分析在植物研究中的应用

３．１　关联分析与植物ＱＴＬ定位的研究
到目前为止，关联分析已在多种植物研究中广泛应用。

在这些研究中，常应用连锁不平衡作图达到挖掘和定位与目

标性状相互关联的 ＱＴＬ以及等位基因。杨晓旭以杂交育种
获得的 １４９份葡萄材料为试验群体，结合 ＳＳＲ分子标记和
ＳＲＡＰ分子标记技术，最终构建欧亚种葡萄的分子遗传图谱，
进而对葡萄果实中主要香气成分进行 ＱＴＬ定位分析，发现
ＤＸＳ基因与萜类物质代谢路径相关［５０］。武玉国等采用 ＳＳＲ
分子标记对黄淮麦区１７５份小麦种质进行研究，结果表明标
记ｗｍｃ１２８（１Ｂ）和ｗｍｃ２３６（３Ｂ）与小穗数极显著相关［５１］。金

亮利用 ＱＴＬ定位结合关联分析２种方法对稻米淀粉品质以
及营养品质表型性状进行分子标记，结果验证了 Ｗｘ和 ＳＳＩ
（淀粉合酶１）基因与淀粉特性相关［５２］。郝德荣通过鉴定大

豆基因组中与产量性状紧密关联的功能位点，结合已知的大

豆基因组序列信息进行了关联定位，最终在染色体７上筛选
到与大豆产量性状紧密相关的候选基因 ＧｍＧＡ３ｏｘ［５３］。赖勇
等采用８６个ＳＳＲ标记对１１３份大麦亲本材料进行遗传多样
性分析以及农艺性状关联分析，结果发现了与株高、芒长和小

穗着生密度相关联的６个标记，这些标记分别位于１Ｈ、２Ｈ、
３Ｈ、４Ｈ和７Ｈ染色体上［５４］。申聪聪利用多亲本高代互交系、

群体及其复合群体作为遗传定位群体，结合高通量数据进行

关联分析定位，挖掘影响水稻抽穗期和株高的ＱＴＬ，共检测出
３个影响抽穗期的主效ＱＴＬ，即ｑＨＤ３、ｑＨＤ６和ｑＨＤ８，分别位
于第３、第６和第８号染色体上［５５］。近年来，越来越多的研究

证实了关联分析可有效地鉴定 ＱＴＬ，充分说明关联分析在植
物遗传学研究中扮演着不可或缺的重要角色。

３．２　关联分析与基因功能的发掘与验证
基于关联分析中候选基因法与基于全基因组扫描分析对

比而言，前者所需工作量小、标记数量较少、成本低，还可对目

的基因进行功能鉴定，是植物遗传学中基因功能鉴定中的常

用方法［５６］。赵曦以９５份玉米核心自交系为试验材料，构建
关联作图群体，采用关联分析方法共检测得到７个多态性位
点与表型性状显著相关，结果发现，３个ＳＮＰ均为 Ｃ／Ｇ突变，
其中１个含有碱基 Ｇ的等位基因可能与叶绿素含量增加有
关，另外２个３ｂｐ片段插入的等位基因可能与雄穗长度的增
加有关，１ｂｐ片段插入的等位基因可能与穗轴粗增加有关，１
个９ｂｐ的片段缺失的等位基因可能与粒长增加有关［５７］。杨

胜先等研究了利用覆盖大豆基因组的１３５对 ＳＳＲ引物对六
大生态区的２５７份栽培大豆种质进行农艺性状关联分析，发
掘了一批农艺性状的优异等位基因，其中 ｓａｔｔ６６９－１４５ｂｐ、
ｓａｔｔ１０２－１５４ｂｐ、ｓａｔｔ３８２－３９５ｂｐ和 ｓａｔｔ５３４－１６１ｂｐ分别是主
茎节数、分枝数、茎粗和株高的增效效应最大的等位基因［５８］。

孙晓棠等利用苗期微室接种鉴定法对４５６份水稻材料组成的
自然群体进行纹枯病抗性关联分析，结果发现 ＲＭ１０３６、
ＲＭ５３７１和ＲＭ７５８５标记位点位于连锁定位的抗纹枯病 ＱＴＬ
附近［５９］。运用关联分析进一步挖掘和验证基因功能，成为阐

明候选基因或基因位点与目标性状之间相关性的重要方法。

３．３　关联分析与功能性标记的开发
２００３年，Ａｎｄｅｒｓｅｎ等初次提出功能性标记的概念，其方

法是从影响性状变异基因的功能区域来开发出多态性标

记［６０］。功能标记的开发必须符合２个条件：（１）已有确定功
能的候选基因且等位基因的序列信息也是已知的；（２）对多
个材料中的目标性状进行分析，进而对目的基因进行序列分

析，联结性状以及基因序列信息进行基于连锁不平衡的关联

分析［２５］。胡明建选取调控水稻千粒质量的 ＴＧＷ６为候选基
因，分析其等位变异与千粒质量间的关系，随后开发功能标记

并在重组自交系群体和自然群体中进行分析和验证，试验结

果开发了 ＣＡＰＳ标记 ＴＧＷ７，最终鉴定出 ２种等位基因
（ＴａＴＧＷ－７Ａａ和ＴａＴＧＷ－７Ａｂ）与粒质量相关［６１］。张照贵克

隆研究了ＴａＳｎＲＫ２．１０基因为候选基因，在小麦中进行单倍
型分析以及功能标记开发与农艺性状相关联分析，根据 ＳＮＰ
开发的ＣＡＰＳ功能标记，最终将该标记定位在４Ａ染色体的
Ｄ－１０９２１０１、Ｄ－１０００１４２３２标记之间，遗传距离分别为 ０．８、
０．５ｃＭ［６２］。Ｋｕｍａｒ等利用７４份玉米自交系研究筛选了４个
候选基因Ｒｔｃｌ、Ｒｔｈ３、Ｒｕｍ１和Ｒｕｌ１，结果发现，４个候选基因均
与玉米幼苗根系性状相关［６３］。

运用关联分析与功能基因标记进行分子标记辅助育种

（ｍｏｌｅｃｕｌａｒｍａｒｋｅｒ－ａｓ－ｓｉｓｔｅｄｓｅｌｅｃｔｉｏｎ，ＭＡＳ），有以下２个方
面的优势：（１）由于选择的就是基因本身，因而可以保证选择
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的准确性，从而提高选择效率；（２）能够采用关联分析针对定
向的影响性状变异的功能区域进行特定选择，从而保障选择

效果。关联分析联合功能基因标记将是今后分子辅助育种发

展的目标。采用功能性分子标记的办法进行 ＭＡＳ以及植物
种质鉴定，对加速育种世代选择、缩短育种年限、保护植物知

识产权具有极其重要的意义［５６］。

３．４　关联分析与数量性状的研究
植物中许多重要的表型性状如产量、生理特征、营养品质

以及抗逆性等多属于数量性状，往往采用传统的常规育种时

效率不高，基于目前的科技发展，采用分子育种技术育种将是

未来的发展方向。关联分析作为一种高效的ＱＴＬ鉴定工具，
未来可在分子育种中起到一定的重要作用［１０］。连锁分析以

及关联分析均在数量性状的研究中起关键作用，由于它们对

数量性状基因座定位的精确和宽泛、提供的信息量丰富以及

统计方法准确等方面具备显著的互补效应，因此研究者通常可

先利用连锁分析初步定位控制目标表型性状等位基因的位置，

进而使用关联分析则可快速对目标基因进行精细定位，且根据

特定候选基因提供丰富信息，从而验证候选基因功能。因此，

应当联结连锁分析和关联分析各自的优点，对数量性状开展纵

向和横向的分析，以达到加快数量性状基因的鉴定、分离以及

克隆，最终为深入了解数量性状的遗传学和分子生物学基础，

更重要的是为植物数量性状的遗传改良提供新的契机［１６］。

４　各类分子标记在关联分析中的应用

４．１　ＳＲＡＰ分子标记
相关序列扩增多态性 （ｓｅｑｕｅｎｃｅ－ｒｅｌａｔｅｄａｍｐｌｉｆｉｅｄ

ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍ，ＳＲＡＰ）标记是基于 ＰＣＲ技术的第２代分子标
记，目前已广泛运用于植物的遗传多样性分析、遗传连锁图谱

的构建、测序以及基因克隆等方面［６４］。李仁伟利用 ＳＲＡＰ分
子标记对５８份大菊种质的数量性状进行关联研究，结果表明
有６个标记位点与花部性状显著相关［６５］。丁泽婷等采用２０
份柱花草种质进行表型性状与 ＳＲＡＰ标记关联分析，结果发
现有１５个ＳＲＡＰ标记与鲜质量相关联，１个 ＳＲＡＰ标记与株
高显著相关［６６］。羊杏平等利用４６对ＳＲＡＰ引物组合对３５份
西瓜核心种质进行关联分析，将枯萎病抗性与 ＳＲＡＰ多态性
标记进行回归分析，检测到１个与抗病性显著关联的 ＳＲＡＰ
位点［６７］。随着第３代分子标记的发展，基于 ＳＲＡＰ分子标记
的关联分析研究应用越来越少。

４．２　ＳＳＲ分子标记
简单序列重复（ｓｉｍｐｌｅｓｅｑｕｅｎｃｅｒｅｐｅａｔｓ，ＳＳＲ）原理为基因

组中一般由１～６个核苷酸组成的基本单位反复多次构成的
一段ＤＮＡ，其广泛分布在基因组中的不同位置。谭文丽采用
８０对ＳＳＲ引物对１４９份木薯种质进行全基因组多态性位点
扫描，并通过关联分析方法，结果表明，有１５１个多态性位点
与２１个性状相关联，最终发现 ｍ２２４－ｃ位点与株高极显著
关联［６８］。吴静等利用经过筛选得到的１１对 ＳＳＲ标记对９９
份紫斑牡丹种质进行多态性扫描，进而分析其遗传多样性和

群体结构，采用一般线性模型进行标记与表型性状关联分析，

结果发现５个标记位点与６个性状显著关联［６９］。潘磊等利

用１５６对多态性ＳＳＲ引物对８３份豇豆种质材料进行产量性
状与分子标记全基因组关联分析，结果表明，有１０个 ＳＳＲ标

记位点与 ８个表型性状关联，主要散布在 ＬＧ２、ＬＧ３、ＬＧ４、
ＬＧ７、ＬＧ１１连锁群上［７０］。Ｙｕ等以９９份多年生黑麦草种质为
材料，利用 １０９对 ＳＳＲ标记进行关联分析，发现其中 １５个
ＳＳＲ标记与淹水胁迫下叶色、叶绿素荧光、最大株高以及相对
生长速率的降低显著相关［７１］。近年来，利用ＳＳＲ分子标记进
行关联分析以及挖掘基因功能位点的研究越来越多，由此可

见，关联分析对于找寻与植物表型性状紧密连锁的 ＳＳＲ标记
有显著作用，从而可有效应用于分子标记辅助育种。

４．３　ＳＮＰ分子标记
植物基因组中的核苷酸多态性主要有３种，包括插入、缺

失以及单核苷酸多态性（ｓｉｎｇｌｅｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍ，
ＳＮＰ）。其主要工作原理是在基因组水平上，由单个核苷酸碱
基转换或颠倒而引起的 ＤＮＡ序列多态性，又因为基因组
ＤＮＡ的任何碱基均有可能发生变异，因此单核苷酸多态性几
乎遍布整个基因组，ＳＮＰ是植物中普遍存在的一种分子标
记［７２］。Ｚｈｏｕ等利用５３３份水稻种质中的６５０万个 ＳＮＰ进行
柱头外露和相关花性状的全基因组关联分析，共鉴定了２３个
与柱头外露和相关花性状显著相关的基因组位点［５］。Ｗａｎｇ
等对１４４份玉米自交系种质中的４５８６８个 ＳＮＰ位点进行分
析，结果发现，１８个 ＳＮＰ与玉米中黑穗病抗性显著相关［７３］。

刘翔攀采用２３８份玉米自交系种质材料，利用关联分析找到
相应的ＳＮＰ，最终发现与单株产量降幅相关的 ＳＮＰ有１５个，
分别位于２、３、４、５、６、７、８号染色体上［７４］。蒋俊利用５９３份
杂交桃后代为试验材料，对亲本及杂交群体进行 ＳＮＰ位点检
测，从而构建遗传连锁图谱以及针对简单性状的全基因组关

联分析，最后得到与果 实酸度 关联的 ＳＮＰ标记，为
ＳＮＰＩＧＡ５４５２６１［７５］。许理文等采用２４０份 ＤＨ系为关联作图
群体，利用 ＳＮＰ芯片进行基因型分析，构建连锁图谱，对 ＤＨ
群体进行容重性状鉴定，结果表明，共检测到５个控制玉米容
重的ＱＴＬ［７６］。随着分子标记技术的快速发展，ＳＮＰ标记技术
在遗传多样性、遗传基础分析、针对重要性状的基因定位、进

行分子辅助育种与ＳＮＰ标记开发、种质鉴定等植物育种方面
的研究进展中起到了不可替代的作用［７７］。

４．４　ＳＣｏＴ分子标记
目标起始密码子多态性分子标记（ｓｔａｒｔｃｏｄｏｎｔａｒｇｅｔｅｄ

ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍ，ＳＣｏＴ）则是在２００９年由Ｃｏｌｌａｒｄ和Ｍａｃｋｉｌｌ共同
开发的一种新型分子标记方法［７８］，该方法具备操作简单、可

有效产生与性状连锁的标记、重复性好、引物设计简单并具有

通用性等一系列优点。Ｒａｈｉｍｉ等利用２４个 ＳＣｏＴ引物对３９
份车前草种质进行全基因关联作图，使用 Ｑ和 Ｋ因子的
ＭＬＭ模型进行关联分析，结果得到１６个与穗质量、株高、穗
长以及千粒质量等性状相关的ＳＣｏＴ标记［７９］。Ｙａｎ等使用１８
个ＥＳＴ－ＳＳＲ和２１个 ＳＣｏＴ标记检测了７５份果园草种质中
的锈病性状，利用 ＴＡＳＳＥＬ软件进行关联分析，发现了２０个
标记与锈病性状显著相关［８０］。杨旭旭利用５９份大菊种质，
通过测量其表型性状，进而结合 ＳＣｏＴ分子标记进行关联分
析，共发现２３个标记位点与７个性状关联，其中有１８个位点
与花部性状显著相关［８１］。袁王俊等采用１０条 ＳＣｏＴ引物对
９９份菊花种质的基因组变异进行扫描，从而分析种质的群体
结构，运用一般线性模型和混合线性模型方法对１０个表型性
状进行关联分析，共发现 ３个 ＳＣｏＴ位点与花序直径相关
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联［８２］。韩国辉利用２０条ＳＣｏＴ引物对９２株Ｗａｎ２橘橙×Ｌｉ２
甜橙杂交群体进行多样性分析，最终得到３０个 ＳＣｏＴ标记被
定位在已构建的９个连锁群上［８３］。ＳＣｏＴ作为一种新型的目
的基因分子标记，目前已在部分植物中得到应用，包括种质资

源遗传多样性与亲缘关系分析、种质鉴定与指纹图谱等，但绝

大多数只停留在对研究材料ＰＣＲ体系的优化，而在基因差异
表达和高密度分子遗传连锁图谱以及重要性状精细定位和功

能基因克隆等方面应用相对较少［８４］。

５　展望

植物关联分析正处在快速发展的时期，随着关联分析方

法的日益完善和更加便利准确的分析软件不断开发，特别是

高通量测序技术以及基因芯片技术研究的不断发展，基于全

基因组扫描的关联分析方法将会帮助研究者在更多的植物物

种中、更大的范围内完成关联分析。到目前为止，关联分析只

在少数经济作物如油菜、大豆、油菜等中研究较为广泛，而在

一些园艺植物中，应用关联分析进行功能基因定位研究报道

极其匮乏，尤其基于候选基因关联研究只扫描到植物基因组

的一小部分，且基于候选基因关联作图的成功的研究成果很

少。因此，具有高密度的ＳＮＰ覆盖度、大的样本、小的群体结
构的关联分析在复杂性状的分解上具有非常重要的发展前

景［１３］。值得关注的是，关联分析对于遗传多样性偏低的群体

作图效果不如传统 ＱＴＬ作图，因此对于一些植物复杂数量性
状的解析中仍然不能撇弃传统的连锁作图。在研究中应当将

关联分析和传统 ＱＴＬ作图优势互补，可先用连锁分析来对
ＱＴＬ进行初步定位，然后采用关联作图来对其进行精细定位，
ＱＴＬ作图与关联分析的综合利用将会是未来遗传连锁分析的
发展方向。伴随着植物基因组学的飞速发展和不断完善，基于

关联分析挖掘新的功能基因、开发新标记以及定位优异性状将

成为未来植物种质资源研究以及良种选育的重要方法和手段。
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［６２］张照贵．小麦 ＴａＳｎＲＫ２．１０基因的克隆、标记开发和功能分析
［Ｄ］．泰安：山东农业大学，２０１４．

［６３］ＫｕｍａｒＢ，Ａｂｄｅｌ－ＧｈａｎｉＡＨ，ＰａｃｅＪＡ，ｅｔａｌ．Ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎａｎａｌｙｓｉｓ
ｏｆｓｉｎｇｌｅｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍｓｉｎｃａｎｄｉｄａｔｅｇｅｎｅｓｗｉｔｈｒｏｏｔｔｒａｉｔｓ
ｉｎｍａｉｚｅ（ＺｅａｍａｙｓＬ．）ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２０１４，２２４：
９－１９．　

［６４］张　飞，房伟民，陈发棣，等．切花菊花器性状的遗传变异与相
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植物非特异性磷脂酶 Ｃ的研究进展
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　　摘要：非特异性磷脂酶 Ｃ（ｎｏｎ－ｓｐｅｃｉｆｉｃＰＬＣ，ＮＰＣ）能够水解磷脂酸胆碱和磷脂酰乙醇胺生成二酰基甘油
（ｄｉａｃｙｌｇｌｙｃｅｒｏｌ，ＤＡＧ），虽然非特异性磷脂酶Ｃ没有ＰＬＣ家族基因的Ｃ２、Ｘ、Ｙ、ＥＦ等结构域，但它仍含有１个磷酸酯酶
结构域，能够水解磷脂。近年来研究发现，非特异性磷脂酶 Ｃ在植物逆境胁迫和信号转导的过程中起着重要的调节
作用。因此本文对非特异性磷脂酶Ｃ的结构、生理功能及其作用机制进行概述，并对其研究前景进行了展望。
　　关键词：非特异性磷脂酶Ｃ；二酰基甘油；逆境胁迫；信号转导
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　　磷脂酶（ｐｈｏｓｐｈｏｌｉｐａｓｅｓ）是一类能够水解磷脂的酶类，根
据其 水 解 磷 脂 位 点 的 不 同 可 将 其 分 为 磷 脂 酶 Ａ１
（ｐｈｏｓｐｈｏｌｉｐａｓｅｓＡ１，ＰＬＡ１）、磷脂酶 Ａ２（ＰＬＡ２）、磷脂酶 Ｃ

（ＰＬＣ）和磷脂酶Ｄ（ＰＬＤ）［１］，它们均在植物生长发育、生物胁
迫及非生物胁迫中起重要的调控作用。其中 ＰＬＣ介导的细
胞信号通路是信号转导中最经典的通路之一，它能够水解磷

脂生成１分子的二酰基甘油（ｄｉａｃｙｌｇｌｙｃｅｒｏｌ，ＤＡＧ）和１个含有
磷酸基团的小分子［２］。植物中的 ＰＬＣ根据水解底物和功能
的不同可以分为 ３类：第 １类为能够水解磷脂酸胆碱
（ｐｈｏｓｐｈａｔｉｄｙｌｃｈｏｌｉｎｅ， ＰＣ） 和 磷 脂 酰 乙 醇 胺

（ｐｈｏｓｐｈａｔｉｄｙｌｅｔｈａｎｏｌａｍｉｎｅ，ＰＥ）并生成 ＤＡＧ的非特异性磷脂
酶Ｃ（ｎｏｎ－ｓｐｅｃｉｆｉｃＰＬＣ，ＮＰＣ）；第２类为能够水解４，５二磷
酸肌醇（ｐｈｏｓｐｈａｔｉｄｙｌｉｎｏｓｉｔｏｌ４，５－ｂｉｓｐｈｏｓｐｈａｔｅ，ＰＩＰ２）生成三
磷酸肌醇（ｉｎｏｓｉｔｏｌ１，４，５－ｔｒｉｓｐｈｏｓｐｈａｔｅ，ＩＰ３）和 ＤＡＧ的磷酸
肌醇特异性磷脂酶 Ｃ（ｐｈｏｓｐｈｏｉｎｏｓｉｔｉｄｅ－ｓｐｅｃｉｆｃＰＬＣ，ＰＩ－
ＰＬＣ）；第３类为能够水解连接在内质网上的糖基磷脂酰肌醇
锚 蛋 白 的 糖 基 磷 脂 酰 肌 醇 特 异 性 磷 脂 酶 Ｃ
（ｇｌｙｃｏｓｙｌｐｈｏｓｐｈａｔｉｄｙｌｉｎｏｓｉｔｏｌＰＬＣ，ＧＰＩ－ＰＬＣ）［３］。ＮＰＣ最先在
产气荚膜梭菌中被发现［４］。１９５５年，在植物质体中发现了类
似ＮＰＣ的活性［５］。目前为止，已经从拟南芥［６］、水稻［７］、谷

子［８］、陆地棉［９］等植物中克隆出 ＮＰＣ基因成员。近年来，大

—０３— 江苏农业科学　２０１９年第４７卷第１８期


