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摘要: 分子标记是继形态学、细胞学和生化标记后的新型技术, 随着分子生物学的迅猛发展, 该技术已在蔬菜

育种上广泛应用。本文概述了分子标记的概念及分类, 包括典型标记技术的原理及优缺点, 详述其近年在黄瓜

(Cucumis sativus)外观、品质、产量与性型、抗逆、种质资源鉴定以及品种纯度鉴定方面相关基因定位上的

应用, 最后对其在基因定位及辅助选择育种方面的应用前景进行了展望。
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综　述  Review

分子标记(molecular markers)有两个概念, 即
广义和狭义的概念。广义的分子标记是指可遗传

并可检测的DNA序列和蛋白质, 狭义概念指DNA
标记(黎裕等1999)。20世纪80年代, 以生物个体之

间DNA的序列差异作为分子标记的研究兴起, 随
后分子生物学技术快速发展, 分子标记技术得到

了飞速发展, 为不同的研究提供了较为丰富的技

术手段(胡丽芳和刘世强2014)。
黄瓜(Cucumis sativus)是最重要的蔬菜之一, 

随着它的基因组测序的成功完成, 每年定位或克

隆的黄瓜农艺性状相关基因数量逐年增长, 这使

利用分子标记辅助选择的方法快速培育出具有目

标性状的新品系成为可能(刘鸣等2013)。本文综

述了分子标记近年来在黄瓜育种应用方面, 主要

是在黄瓜农艺性状基因定位方面 ,  包括黄瓜外

观、品质、产量与性型、抗逆相关基因的定位, 
种质资源以及品种纯度鉴定上的进展。

1  分子标记的种类及特点

现有的分子标记有限制性片段长度多态性(rest- 
riction fragment length polymorphism, RFLP)、简单

重复序列(simple sequence repeat, SSR)、随机扩增多

态性DNA (random amplified polymorphic DNA, 
RAPD)、序列相关扩增多态性(sequence-related am-
plified polymorphism, SRAP)、扩增片段长度多态性

(amplified fragment length polymorphism, AFLP)、单

核苷酸多态性(single nucleotide polymorphism, SNP)、
序列特异性扩增(sequence-characterized amplification, 
SCAR)、酶切扩增多态性序列(cleaved amplified poly- 
morphic sequence, CAPS)、单引物扩增反应(single 
primer amplification reaction, SPAR)等(黎裕等1999)。
常用的分子标记目前主要分为4类, 分别为基于杂

交的分子标记(例如: RFLP)、基于PCR的分子标记

(例如: SSR、RAPD、SRAP)、基于限制性酶切与

PCR结合的分子标记(例如: AFLP)、新一代的分子

标记(例如: SNP) (徐操和赵宝华2009)。
RFLP是发展最早的分子标记技术。1974年

Grodjicker将RFLP作为遗传工具创立, 1980年Botstein
等提出利用其构建遗传图谱, 1983年Soller和Beck-
man首次将其用于品种鉴别和品系纯度测定(任国

良2013; 黄映萍2010)。其技术原理是检测DNA
被限制性内切酶切后得到的特定DNA片段大小

(黎裕等1999), 具有数量多、可选择性大、检测方

便、不易受环境影响、遗传稳定性和专一性好等

优点, 但也存在操作复杂、检测周期长、成本费
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用高、对DNA多态性检出的灵敏性低等缺点(任
国良2013)。

SSR也称微卫星DNA标记, 是第二代分子标记

(Miao等2011), 1991年由Moore等创立, 目前应用广

泛。其原理是以SSR两端序列为依据设计一对特

异引物, 再通过PCR技术扩增出简单重复序列, 最
后利用聚丙烯酰胺或琼脂糖凝胶电泳技术获得其

长度多态性。其为共显性标记, 具有单基因座、

等位基因变异多、多态性丰富、信息量大、稳定

性好、操作简单、进化所受选择压小、种族特异

性强等优点(罗兵等2013), 它最大的缺点是在微卫

星DNA的寻找上比较繁琐, 绝大多数的SSR标记通

过对SSR鉴定和筛选基因组文库、克隆、设计引

物等获得, 在此过程中人力、物力消耗极大, 且效

率不高(刘列钊和林呐2004)。RAPD标记技术在

1990年美国由Williams和Welsh几乎同时提出(黄映

萍2010), 该技术用一个或两个随机引物非定点地扩

增DNA片段, 不需要DNA探针, 设计引物不必提前

知道序列信息, 一个引物可扩增多个片段, 检测多

态性快速(黎裕等1999)。SRAP作为第一代分子标

记, 2001年首次由美国加州大学作物系Li和Quiros
提出(张彤等2009), 原理是利用基因外显子中鸟嘌

呤(guanine, G)、胞嘧啶(cytosine, C)含量丰富而内

含子和启动子中腺嘌呤(adenine, A)、胸腺嘧啶

(thymine, T)含量丰富的特点设计两套引物, 对开

放阅读框扩增(张彤等2009), 其具有产率高、中等

产量、高共显性、易于分离条带等优点(徐操和赵

宝华2009)。
AFLP技术是1992年由荷兰科学家Zabeau和

Vos所创立(黄映萍2010), 具有覆盖面广、高分辨

率、高效性、高保真性、DNA需要量少、不用提

前获知序列的任何信息、标记的分离遵循孟德尔

遗传规律、可在全基因组产生标记等优点, 其缺

点是显性标记、扩增片段偏短、不能大规模进行

单位点检测和反应标记的位置信息(李韬2006)。
SNP是第三代分子标记技术, 是指同一位点

的不同等位基因之间只有小的插入、缺失或者只

有一个核苷酸的差异, 1996年由Lander等正式提出

(黄映萍2010; 任国良2013)。该标记弥补了第一

代、第二代分子标记方法上的缺陷, 具有遗传稳

定性高, 位点丰富且分布广泛, 富有代表性、二态

性和等位基因性, 多样性高, 数量大, 检测快速, 易
实现自动化分析等优点, 但其位点的开发不易, 在
检测遗传多样性时有一定的限制(唐立群等2012; 
饶龙兵2009)。

2  分子标记在黄瓜农艺性状相关基因定位上

的应用

黄瓜是最重要的蔬菜之一。随着分子生物技

术的发展, 出现了一种新的技术即分子标记技术。

由于分子标记可以直接以DNA的形式出现, 非等

位的标记之间不存在上位效应及其他形式的基因

互作, 不受环境的影响, 多态性几乎遍及整个基因

组, 结果稳定可靠, 重复性好, 被广泛地应用于遗产

育种、基因定位、基因克隆、遗传图谱的构建、

系统分类学与种质资源遗传关系的研究, 以及辅助

选择育种(徐操和赵宝华2009; 胡裕清和赵树进2010; 
闫华超等2006)。以下详述分子标记在黄瓜外观、

品质、产量与性型、抗逆、种质资源鉴定以及品

种纯度鉴定相关基因定位方面的应用(表1)。
2.1  在外观方面

黄瓜的外观包括两方面, 一方面是株形, 包括

株高、分枝、叶片大小等, 是关系密植黄瓜栽培

方式高效与否及果实产量高低的重要因素。

苗晗等(2012)利用黄瓜材料‘9930’和‘9110Gt’
为亲本构建的F9代重组自交系(recombinant inbred 
lines strains, RILs)群体遗传图谱, 共检测到11个与

株高、节间长度、节数相关的数量性状基因位点

(quantitative trait locus, QTL), 控制黄瓜株高的基因

至少有4个; 获得与株高、节数主效QTLs位点紧密

连锁的两个标记SSR22826和SSR17922, 遗传距离

分别为2.4和1.4 cM。雍建朋等(2013)以黄瓜蔓生

材料WI7200 (长节间)与矮生材料WI7201 (短节间)
为亲本构建F2群体, 利用cp初始精细定位的两侧翼

微卫星标记UW084680和UW084870筛选F2群体1 
348个单株, 共筛选出57株重组交换单株; 在cp基
因初始精细定位的220 kb区间内, 新开发了68对微

卫星标记和1对序列标签位点(sequence-tagged site, 
STS)标记, 2对SSR标记和1对STS标记被成功用于

交换单株的分析, 并结合cp基因初始精细定位所用
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表1  黄瓜农艺性状相关基因及分子标记的应用

Table 1  Agronomic trait genes and application of molecular markers in cucumber

    性状                               黄瓜品种/系     标记           基因名称       基因功能     参考文献

株高 ‘9930’和‘9110Gt’为亲本构建的F9代RILs群体 SSR	 —	 与株高、节间长度、 苗晗等(2012)
				    节数相关

 以黄瓜蔓生材料WI7200 (长节间)与矮生材料 SSR、STS	 cp	 株高 雍建朋等(2013)
	 WI7201 (短节间)为亲本构建F2群体

侧枝 无侧枝品系419和长侧枝品系SB-2	 SSR	 nlb	 控制无侧枝性状 任国良(2013)
叶片大小 Gy7和H-19 (小叶) F9重组自交系和两个亲本 SSR、SCAR	 LL	 调控叶片大小 Weng等(2010)
 小叶品系H19、正常叶品系G421杂交产生的	 SSR、SNP、 LL	 调控叶片大小 Yang等(2018)
	 145个RILs和F2群体 dCAPS
果皮 绿皮‘WD3’和白皮‘B-2-2’	 SRAP	 —	 控制果皮颜色(绿色)	 李亚利(2008)
 自交系‘1101’	 SSR	 G	 果皮有光泽 董邵云(2013)
果刺 两个自交系WI7200和WI7201	 SSR	 B	 黑色果刺和果实颜色 Li等(2013)
 自交系S06和无毛(果刺)突变体gl	 SRAP	 —	 果刺形成 关媛(2008)
 有毛黄瓜‘9110Gt’ (P1)和无毛突变体	 SSR	 gl-2	 控制果刺有无 杨双娟等(2011)
	 ‘NCG-042’ (P2)及F2

 白色果刺自交系GY14和黑色果刺自交系NC76	 SSR	 —	 果刺颜色 刘书林等(2014)
果瘤 荷兰无瘤品种‘Z1’ ‘Z3’和有瘤品系东农129, 	 SSR	 Tu	 黄瓜果瘤有无 王桂玲等(2007); 
 果瘤自交系S52、S94和无果瘤自交系S06、SB				    杨绪勤(2014)
 S06和S52的F2群体 SSR、SRAP、	 Tu/tu	 决定黄瓜疣状特征 Zhang等(2010)
		  SCAR
 大小果瘤品系3546-1和3546-2及其F2群体 SNP、InDel	 CsTS1	 调控果瘤的大小 Yang等(2018)
香味 ‘PK2011T202’ (PKT)和‘301176’ (301),	 —	 fgr	 香味 Pramnoi等(2013)
	  F1、F2、BC1P1和BC1P2

	 ‘PK2011T202’和‘301176’构建的F2、BC1F1 SSR、SNAP	 qFgr	 香味主效基因 Yundaeng等(2015)
	 的连锁群

苦味 自交系新泰密刺和38	 AFLP、SSR	 Bi,Bt	 黄瓜苦味性状 国艳梅(2003)
 纯合自交系931和932	 SSR	 Bt	 黄瓜苦味性状 顾兴芳等(2006)
 华南型果实苦味自交系D9320和欧洲型无苦味 SNP	 —	 黄瓜苦味性状 李宗扬等(2015)
 自交系D0432-3-4
	 9110Gt和9930杂交重组自交系(RIL)群体 — Bi	 黄瓜苦味性状 Zhang等(2013)
	 115份具有代表性的黄瓜材料 — Bl、Bt	 黄瓜苦味性状 Shang等(2014)
雌性 全雌品系240-1-2-2-3-1自交系和弱雌品系	 SSR	 —	 黄瓜性别表达 周胜军等(2013)
	 3-5-1-3-2-1-1-1-1-2及其F1、F2、BC1P1和BC1P2

抗逆 K8和K18	 AFLP	 —	 黄瓜霜霉病感病 张素勤等(2010)
 高抗和高感白粉病黄瓜 SRAP 	 —	 黄瓜抗白粉病 景然等(2011)
 黄瓜2-3叶 RAPD	 —	 黄瓜叶斑病 Olczak-Woltman
     等(2009)
种质 148个重组自交系 SSR	 —	 种质资源鉴定 Miao等(2011)
 16份黄瓜种质 InDel	 —	 种质资源鉴定 李斯更(2013)
品种鉴定 黄瓜杂交种‘优一’ ‘津优38’父本、母本及杂 SNP, InDel	 —	 种子纯度鉴定 兰青阔等(2012, 
	 交种, 8批种子样品    2011)
 ‘津优401’	 SSR	 —	 种子纯度鉴定 崔兴华等(2015)
 4份黄瓜F1种子 SSR	 —	 鉴定F1种子纯度 李海梅等(2015)
 早青二号T03雄性系、B35雌性系及杂交种 RAPD	 —	 鉴定杂交种纯度 孙敏等(2003)

F2群体1 273株单株的数据, 将cp基因定位在共分

离标记为SSR标记UW057998和STS标记cp-STS-6
之间的178 kb区间内, 与最近的两侧翼标记CKX-indel
和UW058058分别相距0.04和0.23 cM。
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果枝的数量与加工黄瓜的产量呈正相关, 在
分子标记辅助选择(marker-assisted selection, MAS)
中使用与多侧枝(multiple lateral branching, MLB)
相关的标记将很可能成为黄瓜改良有效工具(Fazio
等2003)。任国良(2013)通过在无侧枝和有侧枝基

因池间分析SSR分子标记的多态性, 定位到黄瓜无

侧枝基因nlb连锁标记SSR10018, 将其定位于黄瓜

第一染色体, 其后进一步验证, 定位到更加紧密的

分子标记SSR19673, 遗传距离为15.9 cM。另一方

面是果实外观, 包括果形、果皮、果瘤、果刺等, 
消费者对黄瓜的外观有着不同的喜好, 影响着黄

瓜的市场价值, 因此现在许多研究是对黄瓜的外

观性状进行分子标记精细定位, 以期对黄瓜的品

质育种提供理论依据。

对于叶片大小的研究近期取得了突破性进展。

Weng等(2010)发现小叶基因LITTLE LEAF (LL)位
于第6染色体上, SSR02355和SSR03940标记之

间。Yang等(2018)用145个RILs作图发现6个多态

性SSR标记, 其中SSR21758和UW083795最接近LL
基因, 分别距离1.0和0.6 cM, 物理图距约563 kb。
这两个标记也用于小叶品系H19和正常叶品系

G421杂交的F2群体1 423株单株筛选, 从中鉴定了

29个重组体。通过测序确定了960个SNP, 将4个
SNP转化为dCAPS标记物(ll-dCAPS1~ll-dCAPS4)
用于对29个重组体进行鉴定 ,  发现LL基因与ll-
dCAPS1和ll-dCAPS3之间的距离为0.4 cM。不仅

构建了黄瓜小叶(ll)突变体, 还鉴定了其基因功

能。结果发现, 突变体器官比野生型更小但有更

多的侧枝。LL是拟南芥STERILE APETALA (SAP)
的直系同源物, 编码含WD40重复结构域的蛋白质, 
通过几种已知的器官大小调节剂和相关途径介导

器官大小, 是重要的器官大小控制和黄瓜侧枝发

育的参与者, 突变体的器官小是由于减少了细胞

的数量和大小。

另一方面是果实外观, 包括果形、果皮、果

瘤、果刺等, 对消费者的选择和黄瓜的市场价值

有重要影响, 因此对黄瓜的外观性状进行分子标

记的研究越来越深入, 以期对黄瓜的品质育种提

供理论依据。

果形是黄瓜外观的重要性状之一。黄瓜的弯

曲度、果实粗细、果把长度等与果形这一性状密

切相关。在黄瓜生产中, 果实弯曲严重影响了黄

瓜的外形美观、风味和口感, 甚至影响销量, 使黄

瓜的商品性能显著下降(梁长宏和李桂华2001), 因
此, 在黄瓜育种、生长中, 对黄瓜果实弯曲性的研

究至关重要。张鹏(2009)用果实弯曲品种和果实

顺直品种为亲本, 对黄瓜果实弯曲性进行遗传分

析, 对F2分离群体进行分子标记和QTL定位, 筛选

出了7个SSR多态性引物, 检测到1个与黄瓜果实弯

曲性相关的QTL位点, 距离最近标记图距为2.5 
cM。孙洪涛等(2010)运用分子标记技术对黄瓜果

实横径进行了研究, 用116对SSR引物对果实横径

性状进行了分子标记, 检测到一个位于CSWCT25-
CSWCT29-CSWTA03连锁群上的与黄瓜果实横径

相关的QTL位点, 距最近的CSWTA03引物1.98 
cM。黄瓜的果把长度影响其品质和商业价值。人

们大多青睐果把短甚至没有果把的黄瓜, 因此为了

适应市场的需求, 对果把的研究较多。赵鹏(2011)
以温室黄瓜品种‘拉迪特Z9’ (短瓜把)和‘东农129’ 
(长瓜把)为亲本, 使用集群分析法(bulked segregant 
analysis, BSA)和SRAP技术进行黄瓜瓜把长度的

QTL定位, 检测到9个标记产生多态性条带, 定位到

2个影响瓜把长度的QTL。
果皮是最直观反映黄瓜外观优劣的性状之一, 

果皮颜色和光泽度是决定市场接受程度的关键因

素之一。绿色果皮黄瓜是市场主要的黄瓜类型, 引
起人们对绿色果皮基因的大量关注。其中, 李亚利

(2008)利用‘WD3’ (绿皮黄瓜)和‘B-2-2’ (白皮黄瓜)为
亲本, 采用BSA和SRAP分子标记技术, 找到了一个

与绿色基因连锁的显性SRAP标记ME9EM1- 369, 
遗传距离为6 cM; 对黄瓜果皮光泽性状研究发现, 
黄瓜自交系‘1101’的果皮光泽性状是由显性单基

因G控制, 并将其定位在第5条染色体上的SSR标

记Cs28和UW013295之间, 遗传距离分别为1.5和
4.8 cM (董邵云2013)。

果瘤是黄瓜果实的外观性状, 它与果刺一起

构成了黄瓜果实的刺瘤性状, 即疣状果实性状。

遗传分析表明, 单显性基因Tu (tuberculate fruit)决
定了黄瓜植株的疣状果实性状(Zhang等2010)。其

中有无果瘤这一外观性状关系着消费者对黄瓜的选
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择, 进而关系着黄瓜的市场价值, 因此越来越多的人

开始对果瘤进行研究。王桂玲等(2007)以‘Z1’、‘Z3’ 
(荷兰温室无瘤黄瓜品种)和东农129 (有瘤黄瓜品

系)为亲本, 利用SSR分子标记技术, 发现Tu基因位

于CSWGATT01C和CSCT335之间, 遗传距离分别

为20.0和14.1 cM; Zhang等(2010)通过与序列相关

的SRAP和SSR标记相结合, 确定了与Tu/tu位点相

关的15个标记(9个SRAPs和6个SSR); 杨绪勤(2014)
在Tu基因的精细定位方面开发了20个SNP标记和

332个SSR标记, 同时发现了2个可用于黄瓜果瘤的

分子标记辅助选择育种的显性标记TY-1和TY-2。
Yang等(2018)通过图位克隆技术鉴定控制果瘤大

小的基因座CsTS1, 其编码一种油体蛋白, 启动子

区中等位基因变异导致CsTS1在所有22种不同的

小瘤或非瘤黄瓜品系中低表达, 而在44个果瘤增

大的不同黄瓜品系中高表达; 启动子与CsTu直接

结合促进CsTS1表达。

果刺是果实外观重要的性状, 可以根据果刺

的形态判断黄瓜品质的优劣。关媛(2008)以欧洲

温室类型自交系S06和黄瓜无毛(果刺)突变体gl为
亲本, 对黄瓜果刺形成基因进行定位, 发现2个与

Gl连锁的SRAP标记, 其中一个标记ME4EM3, 连
锁距离为3.2 cM, 并成功将其转化为一个SCAR标
记; 杨双娟等(2011)以黄瓜有毛类型‘9110Gt’ (P1)和
无毛突变体‘NCG-042’ (P2)为试材, 对无毛基因gl-2
进行遗传分析和基因定位研究 ,  发现黄瓜的有

毛、无毛性状由一对核基因控制, 有毛对无毛为

显性。结合BSA, 以F2为作图群体, 筛选得到18对
与黄瓜无毛基因gl-2相关的SSR引物, 构建了gl-2基
因的SSR连锁群, 并将该基因定位在黄瓜第2染色体

上, 两侧最近的连锁标记为SSR10522和SSR13275, 
遗传距离分别为0.6和3.8 cM。刘书林等(2014)以
GY14 (黄瓜白色果刺自交系)和NC76 (黑色果刺自

交系)为亲本, 发现NC76 (黄瓜自交系)的黑色果刺

性状由显性单基因控制, 此基因被定位于黄瓜4号
染色体上, 位于最近标记SSRB-130和SSRB-181之
间, 遗传距离分别为1.6和2.0 cM。Li等(2013)调查

了两个自交系WI7200和WI7201之间杂交后代, 证
实是单一的显性基因B控制着黑色果刺颜色和成

熟的果实颜色, 利用SSR标记技术精细定位, 得出

R2R3-MYB基因可能是构建黄瓜黑色和成熟橙色

果实颜色的B基因座的最佳候选基因。

2.2  在品质方面

黄瓜的品质特征主要包括内部品质和营养品

质 ,  内部品质又包括质地和风味。质地包括硬

度、坚韧度、紧密度、苦味等, 风味一般指黄瓜

特有的气味和滋味。郝丽宁等(2013)对不同基因

型黄瓜果实的香气物质进行了测定, 主要风味物

质有反,顺-2,6-壬二烯醛、1-戊烯-3-醇、1-戊醇、

乙醛、丙醛等 ,  营养品质包括纤维素、可溶性

糖、可溶性蛋白、维生素C、有机酸、可溶性固

形物、果胶质、矿物质等。刘春香等(2003)研究

了风味物质的形成途径及其与果实其他性状的关

系, 肯定了感观鉴定最能反映蔬菜的实际受欢迎

程度及脂氧合酶在生理作用方面的重要性。

有研究表明, 植物中的香气主要是由于存在挥

发性化合物2-乙酰基-1-吡咯啉(2-acetyl-1-pyrroline, 
2AP)。在高粱(Sorghum bicolor)中发现香味是由一

个隐性基因控制的(Murty等1982)。在水稻(Oryza 
sativa)和大豆(Glycine max)中, 研究人员成功地发

现了甜菜碱醛脱氢酶2 (BADH2)基因的突变, 导致

蛋白质BADH2的无效功能, 这是香味产生的原因

(Bradbury等2005; Juwattanasomran等2011)。在黄

瓜中, F2和回交群体中的分离也表明香味是隐性的

并且由单个基因fgr控制(Pramnoi等2013), 黄瓜香

味变化取决于BADH/AMADH中SNP (A1855G)的
改变。利用在F2和BC1F1群体中进行QTL定位以确

定香味和CsBADH之间的关联, 从43个SSR标记中

筛选出11个在亲本间存在多态性, 与SNAP标记Cs-
BADH-AG一起用于构建F2和BC1F1的连锁群, 其长

度分别为61.0和152.2 cM, qFgr位于距离SNAP标
记CsBADH-AG 1.1 cM处, 分别解释香味80.85%和

43.27%的变异(Yundaeng等2015), 表明除了BADH
基因之外可能还有其他遗传因素影响黄瓜的香味。

2AP是香味的主要成分, 它的生物合成途径涉及几

个脯氨酸, 很大程度上受环境因素影响(Bradbury
等2008), 从而影响黄瓜的香味水平。此外, 2AP生
物合成的另一条途径是不依赖于BADH, Huang等
(2008)证明了Δ1-吡咯啉-5-羧酸合成酶(Δ1-pyrro-
line-5-carboxylic acid synthetase, P5CS)可直接与甲
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基乙二醛(methylglyoxal, MG)反应导致水稻2AP形
成, 而Wu等(2009)表明P5CS可能降解为1-吡咯啉

并与MG互作生成2AP。基因控制的这些化学物质

可能影响黄瓜的香味程度。

果实苦味是影响黄瓜品质的重要性状之一, 因
其严重影响口感, 使得人们的购买欲下降, 造成黄

瓜滞销, 给生产带来巨大损失。因此, 改善黄瓜品

质, 对黄瓜苦味的研究势在必行, 研究发现了大量

苦味基因的分子标记。国艳梅(2003)以亲缘关系较

远的新泰密刺(黄瓜自交系)和38为亲本, 筛选出与

苦味基因Bi紧密连锁的AFLP分子标记E4M6, 连锁

距离为15.0 cM, E5M5与bi之间的遗传图距为18.8 
cM; 顾兴芳等(2006)获得的与黄瓜苦味基因连锁的

2个显性标记E23M66-101和E25M65-213, 与Bt基因

的遗传距离分别为5和4 cM, 是国内外首次获得的

AFLP标记。利用自交系9110Gt和9930杂交RIL群
体进行SSR标记定位黄瓜果实和叶片苦味遗传基

因Bi-1和Bi-3分别在第6和第5染色体上(Zhang等
2013)。李宗扬等(2015)发现了与黄瓜苦味Bt基因

更近的标记(SSR12291和SSR02118), 遗传距离分别

为1.9和1.8 cM。通过SNP标记发现黄瓜苦味合成、

调控及驯化的分子机制共涉及11个基因, 即: 苦味

物质葫芦素是由9个基因负责合成的, 其中4个基因

的生物化学功能已经确证了; 这9个基因受到2个
“主开关基因” (Bl和Bt)的直接控制, Bl控制叶片苦

味, Bt控制果实苦味; 在野生极苦黄瓜向栽培黄瓜

驯化过程中, Bt基因受到选择, 导致无苦味黄瓜的

出现, 但在逆境条件下仍然会变苦; 发现Bt启动子

区域的一个突变能够使黄瓜在逆境条件下也不会

变苦, 通过精确调节果实和叶片中Bt和Bl的表达模

式, 可以确保黄瓜果实中不积累苦味物质, 保证黄

瓜的商品品质, 同时提高叶片中的葫芦素含量用于

抵御害虫的侵害, 减少农药的使用(Shang等2014)。
黄瓜的品质除了自身特有物质有关, 还与贮

藏期相关。黄瓜是贮藏难度较大的蔬菜, 采后的

处理关系着黄瓜贮藏期的长短与其品质的改变。

辛丹丹等(2017)对采后贮藏的‘博耐35’黄瓜进行外

源褪黑素处理, 黄瓜中的维生素C、叶绿素、可溶

性蛋白和可滴定酸含量下降速度减缓, 使黄瓜品

质得到更好的保持。

2.3  在产量与性型方面

产量是黄瓜生产的最重要的农艺性状之一, 人
们已经在产量标记开发方面进行了大量研究。陈

青君等(2010)对秋冬茬和冬春茬黄瓜产量相关性

状的QTLs进行定位, 利用高代自交系欧洲8号与华

北露地生态型自交系秋棚的F8代113份黄瓜重组自

交系群体, 对产量相关的9个性状进行QTL分析, 共
检测到温室黄瓜与产量相关的9个性状的58个
QTLs, 其中ffa2a、ffa2b表达稳定, 在温室黄瓜产量

分子标记辅助选择方面提供了理论依据。

黄瓜花期的早晚是影响产量的一个因素。Lu
等(2014)通过快速QTL定位鉴定了一个早花的候

选基因Ef1.1, 联合快速QTL定位和传统的QTL分
析将Ef1.1划分为890 kb的基因组区域, 在该区域鉴

定出一个黄瓜基因Csa1G651710, 此基因是拟南芥

中主要开花基因FLOW ERING LOCUS T (FT)的同

源物。对Csa1G651710表达水平分析发现早花基

因型中表达显著提高, 由此得出基因Csa1G651710
可能是黄瓜早期开花的候选基因。

黄瓜的雌花比例也是影响产量的重要因素之

一。黄瓜性别表型受3类基因决定, 分别是F、M和

A, 与其连锁的标记已被大量报道, 如: 与全雌性F位
点紧密连锁的ACC合酶基因(CS-ACS1基因)标记(叶
波平等2000), 与M基因连锁的SSR标记SSR19914 
(3.2 cM)、SSR23487 (0.28 cM)、SCAR标记SCAR123 
(0.94 cM) (时秋香等2009), SRAP标记ME23SA4 
(17.8 cM)、SCAP标记SCAP123 (0.94 cM); 与强雌

基因连锁的CAPS标记C-MT700 (向太和等2006)。
周胜军等(2013)以全雌品系240-1-2-2-3-1自交系和

弱雌品系3-5-1-3-2-1-1-1-1-2及其F1、F2、BC1P1和

BC1P2世代为试验材料, 进行田间鉴定和遗传规律

分析, 发现黄瓜性别表达由寡基因控制, 黄瓜全雌

性相关基因遗传模型符合加性-显性-上位性遗传

模型; 利用PCR技术和SSR分子标记方法, 通过亲

本、F2全雌和全雄基因池筛选, 从699对SSR引物组

合中获得稳定的多态性引物组合2对, 即CSWCT25
和SSR18956; 经回收、测序, 特异片段全长分别为

331和145 bp, 与黄瓜全雌性基因的连锁距离分别

为7.7和6.8 cM。

单性结实能力的强弱直接关系着黄瓜产量的
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高低, 目前相关标记已被大量发掘。闫立英(2009)
采用BSA法筛选了与黄瓜单性结实性连锁的AFLP
分子标记, 引物E41/M47扩增出分子量约为325 bp
的特异条带, 其与黄瓜非单性结实基因连锁, 遗传

距离为9.7 cM; 王垒(2011)筛选了386对伴随黄瓜基

因组计划完成而开发的S S R标记 ,  发现引物

SSR22338在大多数F2单性结实群体中有特异条带, 
而大多数非单性结实中不存在特异条带, 故推测

此引物可能与单性结实主效QTL连锁; 2013年春、

秋, 武喆(2015)共检测到7个与单性结实相关的

QTL, 其中Parthenocarpy 2.1 (位于2号染色体上SS-
R00684~SSR22083之间)被认为是控制黄瓜单性结

实性状的主效QTL位点, 其他为微效位点。Guo等
(2010)对两个近等基因系黄瓜花蕾WI1983G (雌性, 
只带雌花)和WI1983H (只有双性花的雌雄同株)转
录组测序鉴定出这两种不同性别花之间差异表达

的表达序列标签(expressed sequence tags, ESTs)序
列基因, 并发现了上千种SSR和SNP标记, 为未来

的分子标记发展、功能基因组学分析和黄瓜育种

提供了丰富的资源。

2.4  在抗逆方面

黄瓜的病害一般有霜霉病、白粉病、枯萎病

等, 严重影响了黄瓜的品质, 进而使其产量下降, 商
品价值受损, 因此各种病害相关基因连锁的标记

开发成为人们研究的热点之一。丁国华等(2007)
用感霜霉病黄瓜L18-10-2、抗霜霉病黄瓜129作为

亲本, 利用RAPD技术和转SCAR的方法, 筛选出引

物P18的SBSP18561扩增片段与霜霉病抗病基因紧

密连锁, 其遗传距离为7.85 cM, 并成功将其转换为

SCAR标记; 张素勤等(2010)以K8和K18为试验黄

瓜材料, 利用AFLP技术和BSA法, 对黄瓜霜霉病抗

性基因进行研究, 得出E25M63-103标记与控制黄

瓜霜霉病感病的基因连锁; 景然等(2011)以高抗和

高感白粉病的黄瓜为亲本, 发现了1个SRAP分子

标记Mel/Em9-284 bp与黄瓜抗白粉病基因连锁, 遗
传距离为9.8 cM; 胡丽芳和刘世强(2014)总结了黄

瓜的主要病害如白粉病、枯萎病、霜霉病、黑星

病、炭疽病和病毒病、果实品质和营养生长相关

的基因连锁的标记及遗传距离; Olczak-Woltman等
(2009)通过研究鉴定了一个与抗叶斑病相关基因

连锁的RAPD标记OP-AO07, 遗传距离为13 cM。

获得的分子标记对抗病基因的克隆和辅助选择育

种在提高效率方面具有重要意义。

抗冷热胁迫方面, 李恒松等(2015)选取黄瓜耐

冷型品系0839和低温敏感型品系B52为亲本, 对F1

和F2苗期低温鉴定和遗传分析, 发现供试亲本的耐

冷性主要受一对显性单基因控制; 结合BSA和SSR
分子标记, 鉴定出与耐冷性基因连锁的分子标记

SSR07248, 该标记与耐冷性基因间的遗传距离为

32.6 cM。用耐高温自交系863-7和不耐高温自交

系863-6构建F2群体高温胁迫一个月后, 对8对SSR
引物和71对SRAP引物组合多态性的标记进行群

体分组分析和选择性基因型分析, 发现1个SSR标

记和9个SRAP标记与黄瓜耐高温QTL连锁, 对表型

的贡献率在6%~17%之间(陈飞雪等2008)。
2.5  在种质资源方面

分子标记广泛应用于黄瓜种质资源的多样性

和特异性的鉴定上。吕婧等(2011)在黄瓜基因组

连锁遗传图谱开发的995对备选SSR引物中, 综合

挑选出23对多态性引物, 对30份黄瓜种质资源的遗

传多样性进行分析, 验证挑选的23对引物具备高多

态性; Miao等(2011)利用两个栽培黄瓜品种的SSR标
记和148个RILs, 构建了黄瓜遗传图谱; 李斯更等

(2013)以16份典型黄瓜种质检测134对插入缺失标

记(insertion-deletion, InDel)引物的有效性, 116对引

物具有多态性, 充分揭示了种质的多样性和特异

性; 刘盼娜等(2015)对92份黄瓜核心种质进行苗期

和初花期形态学标记分析, 结果苗期和初花期性

状存在明显的遗传变异, 不同种质间各性状如子

叶长、子叶宽、下胚轴长等的平均变异系数为

31%, 此92份黄瓜核心种质有丰富的表型多样性。

2.6  在品种纯度鉴定方面

兰青阔等(2012)根据国际葫芦科基因组数据

库CuGenDB中序列信息, 应用高分辨率熔解曲线

技术筛选出用于黄瓜杂交种纯度鉴定的SNP位点

CLA6 (A/G), 该位点在33个市售黄瓜品种中的多态

信息量为0.401, 处于中度多态。结合焦磷酸测序技

术, 建立基于CLA6位点的SNP-Pyrosequencing黄
瓜杂交种纯度鉴定方法, 利用该方法检测黄瓜杂

交种‘优一’ 90粒种子, 其纯度为96.7%。另以黄瓜
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品种‘津优38’中InDel标记为研究对象, 筛选能够区

分‘津优38’父本、母本及其杂交种的[TT]缺失位

点并检测8批种子样品, 发现8批种子样品平均种

子纯度为97.08%, 与SSR鉴定结果(95.83%)基本相

符(兰青阔等2011)。崔兴华等(2015)则采用SSR分
子标记技术对黄瓜新品种‘津优401’种子的纯度鉴

定结果进行比较, 发现在备选的100对引物中有12
对引物在亲本间出现多态性互补的条带, 尤其引

物N67和N87因其特异性强、条带清晰的特点以及

与田间鉴定的高度吻合被选为鉴定‘津优401’黄瓜

新品种种子纯度的标记引物, 从而将以往该品种

种子纯度鉴定的时间从2~3个月缩短到4~5 h。李

海梅等(2015)根据黄瓜线粒体基因组序列筛选出

在30份黄瓜品种中呈现特异性的SSR标记4对, 选
用2对引物mtSSR4和mtSSR10对4份人为掺假的黄

瓜F1种子进行纯度检测, 结果显示黄瓜F1种子的带

型与父本的一致, 可将掺入杂交组合中的假种子

区分开。孙敏等(2003)从102条引物中筛选出了应

用于黄瓜种子纯度鉴定的RAPD引物32条: 13条偏

母型引物、9条偏父型引物、5条互补型引物、2
条特异型引物及3条缺失型引物。利用4条引物

S293、S287、S297、S300鉴定3份黄瓜杂交种子

的纯度为90.04%, 还建立了黄瓜早青二号父本T03
雄性系、早青二号母本B35雌性系以及其杂交种

子的RAPD指纹图谱。

3  展望

分子标记作为继形态学标记、细胞学标记、

生化标记等之后的新型标记技术, 克服了基因互

作、环境影响以及信息量小的缺点(孙振久等2006), 
在黄瓜育种上已被广泛应用。如顾兴芳等(2006)获
得的与黄瓜苦味基因连锁的2个显性标记E23M66- 
101和E25M65-213, 与Bt基因的遗传距离分别为

5和4 cM, 是国内外首次获得的AFLP标记; 李宗扬

等(2015)发现了与黄瓜苦味Bt基因更近的标记

SSR12291和SSR02118, 遗传距离分别为1.9和1.8 
cM。随着分子生物学理论与技术的飞速发展, 分子

标记与目的基因的距离越来越近, 越发有利于达

到分子标记辅助选择应用的要求。与小麦(Triti-
cum aestivum)、水稻(张林等2017)等作物相比, 黄

瓜分子标记研究进程相对缓慢。高通量测序技术

的发展和黄瓜全基因组测序的完成在培育黄瓜优

良品种、改善黄瓜品质、增强黄瓜抗逆性等方面

具有非常重要的意义。但是, 还需要加强以下几

方面的工作。

(1)大力开发新的标记基因,  加强标记的整

合。黄瓜各种性状分子标记的开发和运用, 促使

利用分子标记技术对优良基因进行聚合育种成为

黄瓜育种未来新的发展方向。目前还没有一种分

子标记拥有DNA标记的全部优点(宋常美和文晓

鹏2005)。不同的分子标记有着不同的适用对象。

如RFLP是应用最早的分子标记技术, 适用于系

统遗传学分析; SSR适宜于个体间遗传变异分析; 
RAPD、SSR、SNP适宜于基因组作图、种群遗传

分析、家系鉴定等(闫华超等2006)。SNP标记在

一定程度上优于第一代、第二代分子标记, 能够

准确地辨别一个位点的等位基因, 但其位点不易

开发, 在多样性检测上会有一定的限制(饶龙兵

2009)。但如今, 第三代分子标记如SNP标记已在

位点开发上有所进展(杨绪勤2014), 今后要在此基

础上加强与现已开发的标记的整合, 提高其通用

性。开发的分子标记尽管在不断增加, 但较之于

黄瓜整个生育期和不同类型, 各性状的分子标记

相对数量还是很少。目前, 分子标记技术在黄瓜

抗病育种方面的研究较多, 今后也应加强其在抗

逆境育种方面的应用, 逐渐建立起高通量和高效

的黄瓜多基因聚合分子育种技术。因此, 大力开发

和研究黄瓜各种性状的分子标记将对培育更多符合

市场需求, 兼具早熟性、高品质、抗病、抗逆和丰

产、适用范围广的优质黄瓜具有促进作用。

(2)开发功能标记, 克隆重要功能基因。对现

已开发的黄瓜分子标记分析可以看出, 在过去的几

十年中, 对黄瓜遗传图谱分子作图主要运用SSR、
RFLP、AFLP和RAPD标记, 这些遗传标记通常离

目标基因有一定距离, 使该类标记在育种方面的

应用受到很大限制。但SNP标记能够准确地辨别

一个位点的等位基因, 伴随着黄瓜全基因组测序

的完成, 功能标记将成为黄瓜研究中最理想的遗

传标记。基于功能性SNP位点, 开发与基因功能相

关的分子标记可以克隆获得更多重要的黄瓜功能
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基因。关注研究的基因功能与黄瓜重要农艺性状

的关系, 发掘调控目标性状的重要基因, 并通过基

因工程、分子标记辅助选择育种等手段可培育优

良黄瓜品种。

(3)拓宽种质资源, 加大遗传图谱利用率。可

对野生种质资源和国外资源进行引进和充分利用, 
创新种质, 并利用永久性群体如近等基因系(near 
isogenic lines, NIL)、RILs和双单倍体(doubled hap-
loid, DH)群体来构建遗传图谱, 以解决遗传图谱难

饱和、重要农艺性状的QTL定位不准确、试验稳

定性和重复性差的问题。

(4)实现分子标记技术的自动化, 缩短育种年

限。黄瓜大多数经济性状都为数量性状 ,  如产

量、品质、抗病性等, 利用分子标记可以对多个

基因进行分解分析, 快速寻找到与基因紧密连锁

或共分离分子标记, 选择出抗病、优质品种和遗

传材料, 促进目标基因在品种间的转移, 使得黄瓜

种质资源的管理、利用和新品种的选育变得更加

有效, 培育和育种年限缩短, 极大地加快黄瓜育种

步伐。
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Application of molecular markers in gene localization of cucumber 
(Cucumis sativus) agronomic traits
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LIU Shu-Mei1, CAO Qi-Wei1,*, MENG Zhao-Juan1,*

1Vegetable and Flower Research Institute of Shandong Academy of Agricultural Sciences; Shandong Branch of National 
Vegetable Improvement Center; Key Laboratory of Greenhouse Vegetable Biology of Shandong Province; Vegetable 
Science Observation and Experiment Station in Huang-Huai region of Ministry of Agriculture (Shandong), Jinan 250100, 
China
2College of Food Science and Engineering, Shandong Agriculture and Engineering University, Jinan 250100, China

Abstract: Molecular marker is a new technique after morphological, cytological and biochemical markers. 
With the rapid development of molecular biology, the technique has been widely used in vegetable breeding. 
This article summarizes the concept and classification of molecular markers, including the principle, advantages 
and disadvantages of typical marker techniques, and details of their application in recent years in the gene map-
ping of cucumber appearance, quality, yield and gynoecious, adversity resistance, germplasm resources identifi-
cation as well as seed purity test. Finally, the application of molecular markers in gene mapping and assisted se-
lection was prospected.
Key words: molecular marker; cucumber; appearance quality; agronomic traits; gene localization
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