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亚麻分子标记辅助育种研究进展

姜　慧，潘　根，常　丽，黄思齐，唐慧娟，李德芳，赵立宁，李建军，伍叶娜，陈安国
（中国农业科学院麻类研究所，长沙 410205）

摘要：亚麻作为一种经济作物，综合利用价值高，亚麻籽丰富的营养成分和活性物质以及优质的纤维品质使得亚麻越来

越受到青睐，因而培育高品质亚麻品种成为当前的育种目标。传统育种方法因周期长、选择有限等原因限制了育种进程，随着

分子生物学和分子标记等技术的发展，传统育种手段结合分子育种在一定程度满足了育种需求。文章对分子标记在亚麻研究

中的应用、遗传连锁图谱构建、数量性状基因座位定位、抗性及育性标记定位、全基因组关联分析等研究进展作一综述，并探讨

亚麻分子标记辅助育种研究中存在的问题，为今后亚麻育种提供一些参考。
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Advances in Molecular Marker Assisted Breeding of Flax
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Abstract：Flax（Linum usitatissimum L.） is an economic crop with multiple utilization value. The rich 
nutrients and active substances of flaxseed as well as high-quality fiber make flax more and more popular. 
Therefore，producing high-quality flax varieties has become the current breeding goal. Traditional breeding 
methods have the limitation of the long cycles and limited choices. With the development of molecular biology 
and molecular markers，the traditional breeding methods combined with molecular breeding have met the 
breeding requirements. This article reviews the advances made in the application of molecular markers in 
flax，construction of genetic linkage maps，quantitative trait locus positioning，resistance and fertility marker 
positioning and genome-wide association analysis. The current problems of molecular marker assisted breeding in 
flax are discussed to provide some references for flax breeding in the future.
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亚麻（Linum usitatissimum L.）是亚麻科（Lin- 
aceae）亚 麻 属（Linum）一 年 生 草 本 植 物，人类在

5000 年前就已种植，是最早栽培利用的农作物之一，

具有适应性广、抗逆性强等特点［1］。亚麻按用途可

分为油用亚麻、纤用亚麻和油纤两用亚麻，油用亚麻

和油纤两用亚麻广泛种植于我国内蒙古、甘肃、河

北、新疆、宁夏、山西六省（区），纤用亚麻主要分布在

黑龙江、吉林、新疆、内蒙古地区［2］。亚麻是一种综

合利用价值很高的作物，亚麻纤维具有强韧、吸湿性

强、透气、耐磨、耐高温、防静电、抑菌保健等优良性

能，可用于服装制造、复合材料、防火材料等［3］。亚

麻籽含有丰富的 α- 亚麻酸（ALA）、木脂素、膳食纤

维、亚麻籽蛋白、酚类化合物等营养成分和活性物质，

具有调节脂质代谢、降低血糖血脂水平、改善心脑血
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管疾病、预防癌症等功能，同时亚麻籽还可以用于食

品、医药及饲料等，是一种优良的功能型食品［4-6］。

亚麻农艺及品质性状主要指与亚麻籽和亚麻纤

维的产量和品质相关性状，抗性性状有抗枯萎病、抗

白粉病、抗锈病、耐渍，这些性状均是数量性状，由主

效基因和微效基因控制，容易受环境影响。对亚麻

经济性状进行遗传改良，提高亚麻纤维和亚麻籽的

产量和品质是目前亚麻育种的重要目标。传统育种

手段主要依据植物学性状、生理生化性状分析，研究

方法有周期长、工作量大、准确性低、可信度小、说

服力不强等不足。近年来随着数量遗传学和分子

生物学的快速发展，分子标记在亚麻分子育种研究

中的应用越来越多［7］。分子标记是以生物体 DNA
的多态性为基础的一种遗传标记，能够直接检测到

个体或种群间的差异，分子标记辅助育种（MAS，

molecular marker-assisted breeding）是 利 用 与 目 标

性状紧密连锁或表现共分离的分子标记直接进行选

择育种的一种方法，具有稳定、可靠、提高育种效率、

加快育种进程等特点［8-9］。分子标记辅助育种已应

用到亚麻遗传育种研究中，主要有遗传多样性分析

和亲缘关系鉴定、指纹图谱构建、种质资源鉴定、系

谱分析、遗传连锁图谱构建、数量性状座位（QTL，

quantitative trait locus）定位与分析、全基因组关联

分 析（GWAS，genome-wide association study） 
等［7，10-11］，文章将对亚麻分子标记辅助育种研究进

展等内容进行论述，为亚麻分子标记辅助育种提供

理论基础。

1　分子标记在亚麻研究中的应用

自 1993 年 Gorman 等［12］首次在亚麻研究中使 
用分子标记技术以来，分子标记在亚麻研究中的应

用愈来愈多，常用的分子标记有扩增片段长度多态

性（AFLP，amplified fragment length polymorphism）、

随 机 扩 增 多 态 性 DNA（RAPD，random amplified 
polymorphic DNA）、简 单 序 列 重 复（SSR，simple 
sequence repeats）以及单核苷酸多态性（SNP，single 
nucleotide polymorphism）。分子标记在亚麻中主要

应用于遗传多样性分析、指纹图谱构建、亲缘关系分

析、种质资源鉴定、遗传图谱构建、QTL 定位以及关

联分析等（表 1）。

表 1　分子标记在亚麻研究应用情况一览表
Table 1　Application of molecular markers in research and use of f lax

标记类型

Type
应用

Application
参考文献

References

AFLP 遗传图谱构建 Construction of genetic map ［13］

遗传多样性分析及亲缘关系鉴定 Genetic diversity analysis and relationship identification ［14-17］

抗枯萎病连锁标记 Fusarium wilt resistance linked marker ［18］

RAPD 遗传图谱构建 Construction of genetic map ［19］

遗传多样性分析及亲缘关系鉴定 Genetic diversity analysis and relationship identification ［20-28］

指纹图谱构建 Construction of fingerprint ［26，29］

种质资源鉴定 Germplasm identification ［30-31］

分子验证 Molecular verification ［32-33］

育性连锁标记 Fertility-linked marker ［34-36］

抗性标记 Resistance marker ［37-40］

SSR 标记开发 Mark development ［41-48］

遗传多样性分析及亲缘关系鉴定 Genetic diversity analysis and relationship identification ［49-53］

种质资源鉴定 Germplasm identification ［54-55］

遗传图谱构建及 QTL 定位与分析 Genetic map construction and QTL mapping and analysis ［56-60］

关联分析 Correlation analysis ［61-62］

SNP 标记开发 Mark development ［63-64］

系统进化分析 System evolution analysis ［65］

遗传多样性分析 Genetic diversity analysis ［66-67］

遗传图谱构建及 QTL 定位与分析 Genetic map construction and QTL mapping and analysis ［68-70］

全基因组关联分析 Genome-wide association study ［71-74］



912 植　物　遗　传　资　源　学　报 22 卷

AFLP 是一种基于 PCR 技术进行基因组 DNA
扩增的技术，扩增片段用聚丙烯酰胺凝胶电泳等

方法，鉴定扩增片段的多态性，可重复性高，主要用

于亚麻遗传多样性分析和亲缘关系鉴定。李明［14］

用 AFLP 对 18 个中国品种和 67 份来自世界各地

的亚麻材料进行遗传多样性分析，表明油用亚麻遗

传多样性要远高于纤维亚麻，亲缘关系分析支持了

纤维亚麻来自油用亚麻的假说。Vromans 等［15］基

于 110 份来自世界各地的亚麻资源和 1 个野生近缘

种 Linum bienne 研究纤用亚麻和油用亚麻遗传多样

性，表明油用亚麻和野生亚麻 L. bienne 是丰富纤维

亚麻基因库的潜在种质资源。Chandrawati 等［16］对

45 个印度亚麻基因型进行指纹图谱分析，NJ 聚类

将 45 个基因型划分为 3 个主要类群，类群Ⅲ基因型

含油量高，类群Ⅰ含油量低，群体水平上种内变异要

远高于种间变异。AFLP 标记步骤较繁琐，操作难

度大，但其具有可重复性高、结果稳定可靠、灵敏度

高、符合孟德尔遗传规律等特点，使得 AFLP 标记仍

是遗传多样性分析、种质资源鉴定、辅助育种等研究

强有力的技术手段。

RAPD 利 用 基 因 组 DNA 为 模 板 扩 增 几 个 随

机短引物（8~12 个核苷酸），引物随机设计，操作简

单，不需要研究对象 DNA 序列信息，但标记呈显

性、实验重复性较差、结果可靠性不高，主要应用于

亚麻遗传多样性分析和种质资源鉴定与评价。Fu
等［20］利用 RAPD 标记对 22 个加拿大栽培种、29 个

精选世界栽培种和 10 个地方品种进行遗传多样性

分析和亲缘关系鉴定，发现不同种质资源的差异并

不大；后又对 2727 份来自 63 个国家亚麻栽培种的

地理模式进行分析，依据区域划分为 12 类，东亚和

欧洲区域材料多样性丰富，而印度次大陆和非洲区

域种质有明显区别，西亚区域种质在遗传关系上与

非洲地区种质更相近，但与印度次大陆较远［21］。邓

欣等［23］用 25 个随机引物对 10 个来自不同国家和

地区的亚麻品种进行遗传多样性分析，用 UPGMA
法建立了 10 个品种的亲缘关系树状图，将其分为 3
组，纤用亚麻聚为一类，油用亚麻各自成类。郝冬梅

等［26］用 32 条多态性 RAPD 引物对 26 份亚麻材料

进行遗传多样性分析，26 份材料分为了 3 个类群，

第 1 类群的品种与其他 2 个类群的亲缘关系较远；

利 用 32 个 RAPD 引 物 筛 选 出 10 个 核 心 引 物，对

26 份材料进行 DNA 指纹图谱构建，通过构建二进

制数据转换为十进制数据，初步构建了亚麻 RAPD
标 记 分 子 身 份 证 体 系 以 及 26 份 材 料 的 分 子 身 

份证。

SSR 是在所有真核细胞和部分原核生物和真

菌中广泛存在的一种高度重复简单序列，其两端

DNA 序列是保守序列，以此设计引物扩增出 SSR
片段，具有共显性、多态性丰富、多基因、数量多、可

遗传、可重复、可靠、种属特异性强等特点。在亚

麻研究中，已开发了部分 SSR 标记，Cloutier 等［42］

从 10 个亚麻 cDNA 文库中生成了 146611 个表达

序列标签（EST），鉴定到 248 个 SSR 标记。Soto-
Cerda 等［46］通过调查 3242 个亚麻基因组序列找到

118 个含有重复的非冗余序列，在 57 个油用亚麻材

料和 3 个纤用亚麻材料扩增后得到 60 对多态性的

引物。Cloutier 等［47］对 1164 个细菌人工染色体末

端 序 列（BES，BSA-end sequences），342 个 表 达 序

列标签（EST），共 1506 个 SSR 进行评估和比较分

析，其中 673（58%）和 145（42%）个引物对分别在

BES 和 EST 中具有多态性。Wu 等［48］使用简化基

因 组 测 序（RRGS，reduced representation genome 
sequencing）系统获得了 1574 个微卫星，主要由三

核苷酸（56.10%）和二核苷酸（35.23%）重复组成，

每个基序由 5~8 个重复组成，进一步利用 48 个亚

麻种质资源证明了所开发 SSR 标记的灵敏性和特

异性。SSR 标记还常用于亚麻遗传多样性分析、亲

缘关系鉴定、遗传连锁图谱构建、QTL 定位以及关

联分析等。邓欣［61］对 535 份亚麻材料进行表型性

状特征鉴定和遗传多样性分析，构建了包含 182 份

亚麻种质的初级核心种质库，用开发的 193 对 SSR
引物解析了亚麻核心种质的遗传多样性及群体结

构，同时利用关联分析得到与产量相关性状显著相

关的标记位点，其中有 3 个 SSR 位点在通用线性

模型（GLM，general linear model）和混合线性模型

（MLM，mixed linear model）两种分析模型都表现出

与 2 年的表型性状共同关联。

SNP 标记为第 3 代分子标记，具有遗传稳定性

高、数量大、多态性高等特点，随着下一代测序技术

（NGS，next-generation DNA sequencing）的 快 速 发

展，在植物中挖掘到越来越多的 SNP 位点用于遗传

资源管理、遗传图谱构建、QTL 定位、系统进化、关

联分析、辅助育种以及功能基因组学研究等方面。

亚麻中也挖掘到部分 SNP 位点，Fu 等［64］用 NGS
技术结合简化基因组测序和生物信息学手段，从

2 个亚麻属的多个样品中鉴定出 211 个新的 SNP 
和 19 个 新 的 InDel。Kumar 等［63］利 用 Illumina 测

序平台结合简化基因组文库（RRL，reduced represen- 
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tation libraries）对 8 个亚麻基因型进行测序，序列

覆盖范围为 4.33×~15.64×，发现 55465 个 SNP 标

记，其中约 84% 的 SNP 为单基因型。亚麻中挖掘

并经过验证的 SNP 标记被用于亚麻遗传多样性分

析、种群结构分析、系统进化、遗传图谱构建、QTL
定位以及全基因组关联分析。

AFLP、RAPD 标记主要被用于亚麻遗传多样性

分析、亲缘关系鉴定以及种质资源管理，但因操作繁

琐、重复性差等原因逐渐被广泛存在亚麻基因组且

重复性好的 SSR、SNP 标记所替代。SSR、SNP 标

记因高通量测序、简化基因组测序等技术的快速发

展、易发掘更多的变异位点等特点，被广泛用于亚麻

高密度遗传图谱构建、QTL 定位、全基因组关联分

析等研究。

2　亚麻遗传连锁图谱构建进展

遗传连锁图谱（Genetic linkage map）是指以遗

传标记间重组频率为基础的 1 条染色体或基因位点

相对位置的线性排列图。一张高密度的遗传连锁图

谱可以用于重要性状定位、基因克隆、比较基因组学

和分子标记辅助育种等研究［7］。近年来随着分子

标记的不断开发与应用，通过选择适宜的作图群体

和分子标记来构建遗传连锁图谱是亚麻数量性状研

究的重点内容。

亚麻遗传图谱研究最早开始于国外，国内研究 
起始于近 10 年（表 2）。1998 年 Spielmeyer 等［13］ 

构建了 DH（DH，doubled haploid）作图群体，用 213
个 AFLP 标记构建了第 1 张含有 18 个连锁群、全长

为 1400 cM 的遗传图谱，并定位了 2 个亚麻抗枯萎

病主效 QTL。Oh 等［19］用 94 个标记（13 个 RFLP、

80 个 RAPD 以 及 1 个 STS）构 建 了 第 2 张 含 有

15 个连锁群、全长 1000 cM 的遗传图谱。Colutier 
等［56］用 113 个 SSR 标记构建了一张含有 24 个连

锁群的遗传图谱后，又构建一张密度较高的遗传图

谱，该图谱含有 795 个 SSR 标记，15 个连锁群［47］。

吴建忠等［57］用纤用亚麻栽培种 Diane 和油用亚麻

栽培种宁亚 17 杂交配置的 30 个 F2 单株为作图群

体，用 71 对 SRAP 和 24 对 SSR 共显性标记构建了

全长 546.5 cM，含有 12 个连锁群的亚麻遗传图谱，

标记间平均距离为 5.75 cM。Asgarinia 等［58］用易感

栽培品种 NorMan 和抗性栽培品种 Linda 杂交产生

的 300 个 F2 群体构建遗传图谱，全长 1241 cM，含 

143 个 SSR 标记和 15 个连锁群，标记间平均距离

11.4 cM。李明等［75］用典型种用农家种 CN100910
和 典 型 纤 用 亚 麻 Opaline 杂 交 的 F2 群 体，首 次 采

用 169 个 相 关 序 列 扩 增 多 态 性（SRAP，sequence-
related amplified polymorphism）标记构建了含有 18
个连锁群、全长 499.30 cM 的遗传图谱，标记间平均

距 离 2.95 cM。Kumar 等［76］用 加 拿 大 品 种 CDC 
Bethune 和 Macbeth 杂 交 产 生 的 243 个 重 组 自 交

系（RIL，recombinant inbreed lines）群体，用 691 个

标 记（362 个 SSR，329 个 SNP）构 建 了 含 有 15 个

连锁群，全长 1266 cM 的亚麻遗传图谱，标记间平

均距离 1.9 cM。近年来随着高通量测序的快速发

展以及测序成本的降低，利用简化基因组测序技术

（SLAF-seq）进行亚麻高密度遗传图谱构建、QTL
定位以及全基因组关联分析的研究越来越多。王利

民［77］用两系杂交组合 1S× 陇亚 10 号构建 F2 作图

群体，采用 SLAF-seq 技术构建胡麻高密度分子遗

传图谱，该图谱含 1344 个 SNP 标记，15 个连锁群，

平均图距 1.84 cM，全长 1495.89 cM。Yi 等［68］用纯

合自交系 R43（母本）和 LH-89（父本）杂交获得

的 F2 作图群体，利用 SLAF-seq 技术开发的 4145 个

SNP 标记构建了一张总图距 2632.94 cM 的遗传图

谱，含 15 个连锁群，标记间平均距离 0.64 cM，这也

是首次应用 SNP 标记构建的高密度亚麻遗传图谱。

Wu 等［78］也利用 SLAF-seq 技术，用 2339 个 SLAF
构建了一张全长 1483.25 cM 的遗传图谱，图谱含有

15 个连锁群，标记间平均距离 0.63 cM，这也是目前

密度最高、质量较高的亚麻遗传图谱。Zhang 等［70］

利用在 4 个不同环境生长的 2 个 RIL 群体，构建了

一 张 全 长 1658 cM，包 含 4497 个 SNP 标 记，含 15
个连锁群的遗传图谱，标记间平均图距为 2.71 cM，

并对株高和工艺长度两个性状进行了 QTL 定位 
分析。

近年来，基于 SLAF-seq 技术进行亚麻遗传图

谱构建、QTL 定位的研究越来越多，SLAF 技术可

以在群体中扫描到数量较多的 SNP 位点，且大部分

研究都是利用容易获得的 F2 暂时性分离群体为作

图群体，能够快速获得与关联性状连锁的标记信息，

但 F2 群体无法长期使用，且定位区间较大。因而从

长远来看，F2 群体作为初级定位群体应用前景并不

长，永久性分离群体虽难构建，但可重复使用，可应

用于亚麻遗传连锁图谱构建。
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表 2　亚麻遗传图谱构建情况一览表
Table 2　List of genetic map construction of flax

作图群体

Population
图谱长度（cM）

Length 
标记类型

Type
标记数

Number
连锁群

Linkage group

标记间平均

距离（cM）

Mean distance

参考文献

Reference

DH 1400.00 AFLP 213 18 10.00 ［13］

F2 1000.00 RFLP
RAPD

13
80

15 － ［19］

STS 1

DH 833.80 SSR 113 24 7.30 ［56］

F2 43.40 EST-SSR 13 3 3.30 ［45］

DH 1551.00 SSR 795 15 2.00 ［47］

F2 546.50 SRAP
SSR

71
24

12 5.75 ［57］

F2 1241 SSR 143 15 11.40 ［58］

F2 499.30 SRAP 169 18 2.95 ［75］

RIL 1266 SSR
SNP

362
329

15 1.90 ［76］

F2 1495.89 SNP 1344 15 1.84 ［77］

F2 2632.94 SNP 4145 15 0.64 ［68］

F2 1483.25 SLAF 2339 15 0.63 ［78］

RIL 1658 SNP 4497 15 2.71 ［70］

3　亚麻数量性状基因座位定位研究进展

数量性状基因座是将控制数量性状的基因利

用遗传标记连锁到基因组中的某个位置，是一个统

计学概念，表明在基因组区段可能存在影响目标性

状的概率。高质量高密度的遗传图谱对于 QTL 定

位结果的准确性有显著的影响，因而常通过增加标

记密度，扩大作图群体来提高遗传图谱的分辨率和

QTL 定位的准确性［67］。利用构建的遗传图谱进行

亚麻主要农艺性状 QTL 定位，对于亚麻分子标记辅

助育种、基因精细图谱构建、图谱定位克隆等研究具

有重要的作用。

亚麻主要农艺性状有株高、千粒重、穗粒重、分

枝数、成熟期、工艺长度、纤维产量等，品质性状有

碘值（IOD）、亚麻酸（LIN）、亚油酸（LIO）、棕桐酸

（PAL）、粗脂肪等。近年来对亚麻农艺性状 QTL 的

研究主要集中在亚麻籽和亚麻纤维的品质以及产

量两个方面，也是亚麻最重要的经济价值。Cloutier
等［56］用 SSR 标记构建的遗传图谱对亚麻的亚油

酸、亚麻酸、碘值以及棕桐酸 QTL 进行定位分析，

共得到 7 个 QTL，2 个亚油酸 QTL（QLio.crc-LG7，

QLio.crc-LG16）、2 个 亚 麻 酸 QTL（QLin.crc-LG7，

QLin.crc-LG16）和 碘 值 QTL（QIod.crc-LG7，QIod.
crc-LG16），另 外 还 检 测 到 1 个 棕 酮 酸 QTL 位 点

（QPal.crc-LG9）。李明等［75］用构建的 SRAP 遗传

图谱，检测到与纤维含量有关的 4 个 QTL 位点，分

布于第 17 连锁群的 3 个 QTL 都为主效基因，分布

于第 2 连锁群的 1 个 QTL 为微效基因；与工艺长

度相关的 4 个 QTL 位点，其中 3 个均位于第 17 连

锁群上，最大贡献率为 31.48%，1 个位于 18 连锁

群，贡献率为 0.84%，具有负加性效应；与裂果有关

的 7 个 QTL 分别位于第 4、15、17 连锁群，最大表

型变异率为 56.83%，3 个性状主要 QTL 集中于第

17 连锁群上，是一个重要的连锁群。Kumar 等［76］ 

检测到与 14 个性状有关的 20 个 QTL，油酸和硬

脂酸分别为 3 个 QTL，亚油酸和碘值分别为 2 个

QTL，棕榈酸、亚麻酸、含油量、种子蛋白、细胞壁、

秸秆重、千粒重、每铃种子、产量以及成熟期的 QTL
分别为 1 个，其中细胞壁、秸秆重、每铃种子数、产

量和成熟期的 QTL 都位于第 4 连锁群上。王利 
民［77］利用构建的 SNP 标记图谱检测到 7 个 QTL
位点，株高 QTL 位点 2 个，分别位于第 4、15 连锁

群分枝数 QTL 位点 1 个，位于第 1 连锁群，单株产

量 QTL 位点 1 个，位于第 1 连锁群，亚油酸 QTL 位
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等，这些病害影响到亚麻籽和亚麻纤维产量及品质

性状，但对于亚麻抗性 QTL 研究不多。Spielmevyer
等［13］利用 AFLP 标记遗传图谱定位了 2 个亚麻抗

枯 萎 病 主 效 QTL。Asgarinia 等［58］定 位 到 3 个 抗

白粉病 QTL 位点，分别位于第 1、7、9 连锁群，这

些位点显示 97% 的表型变异来自于显性基因的作

用。此外，在亚麻中也不乏利用各种分子标记筛选

抗病标记的研究。薄天岳［37］对含有亚麻抗锈病基

因的 5 个近等基因系材料及其轮回亲本 Bison 进行

RAPD 分析，得到与 M 4 基因紧密连锁的 RAPD 标

记 OPA18432，并将其成功转化为 SCAR 标记。另

又对亲本和 F2 AFLP 分析，发现 FuJ7（t）抗枯萎病

基因与特异条带 AG/CAG 紧密连锁，并成功将其转

化为 SCAR 标记［18］。刘丽艳等［39］用 240 个随机引

物对亚麻抗白粉病进行了 RAPD 分析，得到 1 条能

在亲本和抗感混池间扩增出稳定多态性的 RAPD
标记 OPP02792。杨学等［40］用 9801-1 和 DIANE 杂

交 F2 群体，鉴定与亚麻抗白粉病连锁的 RAPD 标

记，发现 OPP02 标记能够在 9801-1 和所有的抗性

个体中扩增出稳定多态性条带，对该片段进行了

测序以将其转化为稳定的 SCAR 标记。李柱刚［55］ 

利用 SSR 标记鉴定了亚麻抗白粉病种质资源 10
份，同时获得了亚麻白粉病抗病基因 Pm9801，位于

标 记 f2×4105 附 近，定 位 在 ScaffoldA 片 段 内，并

育成亚麻抗病品种 3 个。张倩［80］用亲本抗白粉病

材料 9801-1 和易感病材料 Diane 构建的高代回交

群体 BC3F6 为试验材料，121 对 InDel 标记筛选到

一个与亚麻白粉病抗性基因连锁标记 f2×4105，位

于 Scaffold145 附 近，将 该 基 因 命 名 为 Pm-Linum。 
张晓平等［38］采用分离群体分组分析法对亚麻耐渍

基因进行 RAPD 分析，确定一条与耐渍基因连锁的

RAPD 标记 S1377-800。

亚麻抗性及育性标记的研究大多使用 RAPD
标记，通过差异亲本或基因混池设计引物筛选与目

标性状连锁的稳定多态性引物，以确定与性状连

锁的分子标记。高凤云等［34，36］对遗传背景相似的

可育株和不育株进行 RAPD 分析，在 252 条随机

引物中有 2 条引物可分别得到 1 个与显性核不育

的 雄 性 基 因 有 关 的 RAPD 标 记 S62-500 和 S135-
350。王利民等［35］利用 BSA 分析法进行育性基因

RAPD 分析，得到 1 个可能与亚麻温敏雄性不育系

可育基因连锁的 RAPD 标记 S1113450。王斌［49］通

过 BSA 法筛选到 1 条可能与亚麻温敏雄性不育系

可育基因连锁的 SSR 多态性引物 SSR757。利用

点 1 个，位于第 5 连锁群，育性 QTL 位点 2 个，分

别位于第 3、6 连锁群。Chandrawati 等［59］检测到与

6 个性状相关的 11 个 QTL，3 个单株果数 QTL，株

高、每果粒重和粗脂肪各 2 个 QTL，分枝数和单株

粒重各 1 个 QTL。吴建忠［60］共检测到 10 个 QTL，

株高 2 个 QTL 分别位于第 12、14 连锁群，解释表型

贡献率 8.19% 和 12.00%，工艺长度 1 个主效 QTL
位于第 3 连锁群，解释贡献率 10.90%，种子产量的

1 个 QTL 位于第 10 连锁群，贡献率 11.32%，原茎

产量 3 个 QTL 位于第 2、12、14 连锁群，贡献率介

于 7.96%~10.76%，纤维产量 2 个 QTL 位于第 1、3
连锁群，贡献率为 9.03% 和 6.48%，1 个纤维含量

相关 QTL 位于第 14 连锁群，贡献率 15.84%。高凤 
云［69］对 13 个农艺和品质性状进行 QTL 定位分析，

共检测到 35 个 QTL，亚油酸和粗脂肪各 5 个 QTL，

亚麻酸和千粒重各 4 个 QTL，棕桐酸、株高、工艺

长度各 3 个 QTL，脂肪酸和分枝数各 2 个 QTL，单

株果数、果粒数、单株粒重、油酸各 1 个 QTL。宋

夏夏等［79］通过设置 4 个不同环境检测亚麻株高

QTL，共检测到 19 个株高 QTL，同时通过构建基因

混池的方法进行混合池测序，将 QTL-seq 测序结果

和 QTL 定位结果进行联合分析和候选基因预测，

进一步确定了候选基因 Lu CWINV1-1 为胡麻株高

主效基因。Wu 等［78］用构建的高密度遗传连锁图

谱，将 6 个与亚麻纤维相关性状的 12 个 QTL 定位

到 scaffolds。Zhang 等［70］检 测 到 19 个 与 株 高 和

工艺长度相关的 QTL 位点，在 MH 群体中株高相

关 QTL 位点 8 个，工艺长度相关 QTL 位点 7 个，在

PH 群体中，株高相关 QTL 位点 6 个，工艺长度相关

QTL 位点 3 个，通过比较两个群体的 QTL 和候选

基因信息，发现 2 个常见 QTL 和 3 个候选基因。

亚麻主要农艺性状及品质性状 QTL 定位主要

集中在亚麻籽和纤维产量及品质，亚麻酸、亚油酸、

棕桐酸、果粒重、株高、工艺长度、原茎产量作为油用

亚麻和纤维亚麻最主要的性状而被广泛研究，但总

体来看亚麻 QTL 定位数量较少，也只有少数标记被

精确定位。QTL 定位结果的准确性与图谱质量以及

群体大小有关，因而高密度的遗传图谱以及适宜大

小的定位群体有利于 QTL 定位，近两年研究者［68，78］

也构建了亚麻密度较高、质量较好的遗传图谱，这将

为亚麻进一步扩大 QTL 定位范围提供基础。

4　亚麻抗性及育性标记定位研究进展

亚麻抗性有抗白粉病、抗锈病、抗枯萎病、耐渍
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AFLP、RAPD 以及 SSR 标记定位了亚麻部分抗性

及育性性状，但数量不多，且未进行功能验证，在亚

麻抗病育种中未得到有效的应用。

5　亚麻全基因组关联分析研究进展

全基因组关联分析是利用自然群体检测全基

因组范围内遗传变异多态性位点，将所得基因型与

表型数据结合进行群体水平统计分析，挖掘出与

性状相关基因［61］。GWAS 与传统作图定位不同，

其节省群体构建时间，定位基因效率高，近年来随

着 SLAF-seq 技术的不断发展，测序成本不断降低，

检测到的 SNP 位点数量大，利用 GWAS 进行亚麻

QTL 定位的研究随之不断增加。

Soto-Cerda 等［81］用 460 个 微 卫 星 测 定 了 390
份加拿大亚麻核心种质与种子品质相关的 9 个

QTL，包括含油量、棕榈酸、硬脂酸、油酸、亚油酸、亚

麻酸和碘值；后又利用 200 种不同亚麻籽中的粘质

物含量（MC，mucilage content）和籽壳含量（HC，

hull content）进 行 全 基 因 关 联 分 析，得 到 与 MC 
相关的 7 个 QTL，与 HC 相关的 4 个 QTL［82］。Xie 
等［71］对 224 个核心亚麻种质进行检测，使用 SLAF-
seq 技术对生长在 3 个不同环境下的株高、工艺长

度、分枝数、蒴果数以及千粒重 5 个农艺性状进行全

基因组关联分析，共鉴定出 42 个 SNP 位点与 5 个

农艺性状显著相关，利用 GLM 和 MLM 两种模型

筛选到 15 个候选基因，UGT 和 PL 是株高候选基

因，GRAS 和 XTH 是 分 枝 数 候 选 基 因，Contig1437
和 LU0019C12 是 蒴 果 数 候 选 基 因，PHO1 是 千 粒

重候选基因。Xie 等［73］又鉴定了亚麻籽脂肪酸代

谢候选基因，对生长在 3 个不同环境下的 224 个亚

麻样品利用 SLAF-seq 进行脂肪酸含量的全基因组

关联分析，结合含油量差异大的两个亚麻品种的 3
个不同种子发育进程的 RNA-seq 数据确定种子脂

肪酸代谢的候选基因，GWAS 检测到 16 个与脂肪

酸含量显著相关的 SNP 位点，RNA-seq 分析检测

到 11802 个差异表达基因，结合 KEGG 比对数据以

及 qRT-PCR 分析表明，有 6 个候选基因参与了重要

的脂肪酸代谢途径。You 等［72］对 3 个不同的亚麻

双亲本定位群体的 260 个系，用 Illumina Hi-Seq 测

序平台检测到 17288 个 SNP 位点，解释了成熟期碘

值、棕酮酸、硬脂酸、亚油酸和亚麻酸 80% 的表型变

异，检测到有 23 个独特的基因组区域与 33 个 QTL
相关，33 个 QTL 解释了 48%~73% 的含油量、碘值、

棕桐酸、亚油酸和亚麻酸的表型变异，对株高、成熟

天数、种子产量仅解释了 8%~14% 的表型变异。全

基因组选择性扫描检测到 114 个基因组区域，占亚

麻染色体假分子的 7.82%，并且与 11 个 GWAS 检

测到的 11 个性状的 18 个 QTL 相关的基因组区域

重叠。伊六喜等［83］对 4 个环境下的 269 份亚麻种

质材料的木酚素含量进行全基因组关联分析，得到

13 个显著的 SNP 位点和 21 个候选基因。

GWAS 分 析 结 合 传 统 QTL 定 位 方 法，能 够

更加精确定位区间，进一步确定候选基因。亚麻

GWAS 主要定位了亚麻籽品质及产量相关 QTL 位

点，也说明提高亚麻籽品质及产量是亚麻最重要的

育种目标之一。近年来随着基因组测序、转录组测

序技术的成熟和成本的下降，在亚麻中也逐渐使用

转录组结合 GWAS 联合分析确定候选基因的研究，

多种技术手段的结合不断加速了功能基因位点挖掘

的进度及提高了候选基因挖掘的准确度。

6　讨论

分子标记技术广泛用于作物种质纯度鉴定、遗

传群体结构分析、指纹图谱构建以及辅助育种等研

究，AFLP、RAPD 等标记因操作繁琐等原因逐渐被

取代，而 SNP 标记则依托于测序技术的发展成为主

流的研究手段。不同于水稻、小麦、大豆等作物，亚

麻分子生物学的研究虽优于红麻、黄麻、苎麻等其他

麻类作物，但亚麻分子标记的应用仍处于起始阶段。

国外亚麻分子标记的研究要早于中国，但近几

年中国对亚麻遗传图谱构建、QTL 定位以及 GWAS
等的研究逐渐成熟。随着我国测序技术成本的下

降、测序平台的不断优化，大部分研究者选择利用

测序技术开发 SNP 标记，加强亚麻分子标记应用

的研究，特别是通过构建大群体结合 QTL 定位和

GWAS 联合分析，大大提高了性状定位效率和准确

度。另外，通过转录组测序和 GWAS 结合，再辅助

以 实 时 荧 光 定 量 PCR（qRT-PCR，quantitative real-
time PCR）等技术，对亚麻农艺性状及品质性状相

关基因进行了定位、筛选与分析。国外研究者则将

亚麻中所检测到的 QTL 位点信息进行了整合，瞄定

到亚麻染色体上，对性状位点进行物理位置分析，有

利于这些基因的克隆。整体来看，亚麻分子标记今

后的应用与发展，仍需要测序技术的支持，通过全基

因组重测序技术开发 SNP 标记，对亚麻农艺及品质

性状进行初步定位以确定候选区域，再结合转录组、

混池分离群体分析（BSA，bulk segregation analysis）

和 qRT-PCR 等方法联合分析候选基因位点信息。
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另外则是对定位到的候选基因进行功能验证，利用

基因编辑技术、转基因等方法在拟南芥、亚麻中进行

验证，为后期亚麻新品种的培育奠定基础。
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