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小豆种质资源研究与利用概述
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　 　 摘要:小豆(Ｖｉｇｎａ ａｎｇｕｌａｒｉｓ Ｏｈｗｉ ＆ Ｏｈａｓｈｉ)属于医食两用作物ꎬ既是我国传统出口商品ꎬ也是农业种植结构调整的重要作

物ꎮ 然而与大宗作物相比ꎬ小豆现代分子遗传学、基因组学等研究落后ꎬ种质资源利用效率较低ꎬ品种改良仍局限于系统选

育、杂交选育等常规手段ꎬ育种效率低ꎮ 笔者从事小豆种质资源保存评价、新基因发掘及创新利用等研究多年ꎬ现从国内外小

豆种质资源的收集与利用、品种选育概况及经典遗传学、现代分子遗传学等各方面研究进行回顾和概述ꎬ并对我国小豆产业

进行了展望和讨论ꎬ以供国内小豆科研工作者参考ꎬ并期望对提高我国小豆遗传研究水平有所裨益ꎮ
　 　 关键词:小豆ꎻ种质资源ꎻ研究进展
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小豆(Ｖｉｇｎａ ａｎｇｕｌａｒｉｓ (Ｗｉｌｌｄ) Ｏｈｗｉ ＆ Ｏｈａｓｈｉ)
是豆科(Ｌｅｇｕｍｉｎｏｓａｅ)蝶形花亚科(Ｐａｐｉｌｉｏｎａｃｅａｅ)菜
豆族(Ｐｈａｓｅｏｌｅａｅ)豇豆属(Ｖｉｇｎａ)的一个栽培种ꎬ染
色体组为 ２ｎ ＝ ２２ꎮ 小豆除富含蛋白质、维生素、矿
质元素等营养物质外ꎬ还具有活血、利水等药用价

值ꎬ是广受欢迎的医食两用作物[１]ꎮ 目前ꎬ小豆既

是我国现代农业种植结构调整的重要作物ꎬ也是我

国欠发达地区脱贫致富的主要经济来源ꎮ 随着人们

对健康的日益关注及小豆医疗保健成分的研究和相

关产品的研发ꎬ国内外市场对小豆及其多样化加工

产品的需求量逐渐增加ꎮ 因此ꎬ我国小豆产业的发

展前景非常乐观ꎮ
小豆起源于亚洲东南部ꎬ我国中部和西部山区

及其毗邻的低地均包括在起源地之内ꎬ在喜马拉雅

山脉曾采集到小豆野生种和半野生种[２]ꎬ近年来在

辽宁、云南、山东、湖北、陕西等地也发现了小豆野生

种及半野生种[３￣４]ꎮ 世界上小豆生产主要集中在亚

洲国家ꎬ如中国、日本、韩国等ꎬ故亦被称为“亚洲作

物”ꎮ 据史书记载及考古学发现ꎬ中国小豆栽培已

有 ２０００ 多年的历史ꎬ是最大的小豆生产国ꎬ年种植

面积 ３０ 万 ｈｍ２左右ꎬ年际间虽有波动ꎬ但总体呈渐

升趋势ꎮ ２０１１ 年我国小豆种植面积近 ２５ 万 ｈｍ２ꎬ年
总产量近 ３０ 万 ｔꎮ 我国小豆产区主要集中在华北、
东北和江淮地区ꎬ其面积和产量约占全国小豆生产

的 ７０％ ꎮ 日本为小豆第 ２ 大生产国ꎬ年种植面积大

约为 ６ 万 ~ ８ 万 ｈｍ２ꎬ主产区在北海道ꎬ韩国年种植

面积 ２􀆰 ５ 万 ｈｍ２左右[５]ꎮ
中国作为小豆生产大国ꎬ也是世界上最大的小
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豆出口国ꎬ年出口 ４ 万 ~ ８ 万 ｔꎬ主要出口至日本、韩
国、新加坡等国家ꎮ 宝清红、天津红、启东大红袍等

著名农家品种曾经是国际市场上的主打品牌ꎮ 由于

长时间的种植ꎬ一些主要栽培品种的退化、混杂现象

渐趋严重ꎬ影响其市场竞争力ꎬ而小豆遗传研究落

后ꎬ新品种尤其是专用型品种相对缺乏ꎬ难以满足市

场需求ꎬ限制了我国小豆产业的蓬勃发展ꎮ
本研究分别从种质资源收集与评价鉴定、新品

种选育及经典遗传学、分子遗传学等方面进行了回

顾和综述ꎬ并对我国小豆的产业前景进行了展望ꎬ仅
供我国广大小豆科研工作者参考ꎮ

１　 小豆种质资源研究与利用概述

１􀆰 １　 种质资源收集保存及评价鉴定

目前ꎬ全世界收集保存的小豆种质资源有 １ 万

余份ꎮ 作为小豆原产国ꎬ我国自 １９７８ 年起ꎬ由中国

农业科学院原作物品种资源研究所组织全国各省市

区的有关科研单位ꎬ开展了小豆种质资源的收集保

存、鉴定评价和创新利用研究ꎮ 截止到 ２００７ 年ꎬ已
收集国内外栽培小豆种质资源 ４６９１ 份ꎬ其中国外资

源约占 １􀆰 ９％ ꎬ均已编入«中国食用豆类品种资源目

录» １ ~ ４ 册ꎮ 上述资源中以地方品种为主ꎬ占

９８􀆰 ８％ ꎬ育成品种仅占 １􀆰 ２％ ꎮ 近年来ꎬ随着我国豇

豆属野生资源考察收集工作的开展ꎬ经鉴定ꎬ共搜集

到野生和半野生小豆资源约百余份ꎬ丰富了我国小

豆种质资源的基因库ꎮ 作为小豆主产国ꎬ日本已收

集保存资源 ２０００ 余份[６]ꎬ韩国为 ２０００ 余份ꎬ印度约

１０００ 份ꎬ朝鲜、泰国等国家也保存少量的小豆种质

资源[７]ꎮ 此外ꎬ美洲、欧洲的诸国也从上述国家引

进了少量资源或品种供研究和生产利用ꎬ如美国农

业部国家种质资源保存中心保存的 １４１ 份小豆种质

资源(ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ. ａｒｓ￣ｇｒｉｎ. ｇｏｖ / ｎｐｇｓ / ｏｒｄｅｒｓ. ｈｔｍｌ)就
是从上述亚洲国家引进的ꎮ

在不断的收集和保存过程中ꎬ也陆续开展了小

豆种质资源表型性状鉴定评价ꎬ曾为育种和生产等

提供了重要参考价值ꎮ 王修臣[８]从河北省 ２３６ 份小

豆种质资源中筛选出早熟、高产及具有耐旱或抗病

毒等特性的种质ꎬ并认为高纬度小豆粗蛋白含量较

高ꎬ低纬度小豆淀粉含量高ꎮ 姜荣贵等[９] 对山东省

２０２ 份小豆资源生态类型的分析表明ꎬ该省小豆育

种目标以中早熟、直立或半蔓及中大子粒的品种为

主ꎮ 通过农艺性状综合鉴定与评价ꎬ王述民等[１０] 将

１４９ 份中国小豆种质资源分为 ２ 群 ６ 类ꎬ并筛选出 ９
份优异种质ꎬ可用于种质创新和育种利用ꎮ 金文林

等[１１]从 ３２５ 份小豆中分别筛选出总淀粉含量高及

支链淀粉相对含量高的种质资源ꎬ并筛选出一批可

用于生产和品质育种的优异材料ꎮ Ｒ. Ｊ. Ｒｅｄｄｅｎ
等[１２]还分析了我国小豆核心样本在澳洲农艺性状

的改变ꎬ从中筛选出适宜澳洲种植的小豆资源ꎮ 此

外ꎬ通过对小豆各性状的平均表现、遗传变异、遗传

力及预期遗传进度等分析ꎮ 田静等[１３] 归纳出小豆

育种中不同性状的最佳选择世代ꎮ 濮绍京等[１４] 根

据小豆的生态适应性研究ꎬ认为系统选育新品种时

应根据小豆地方品种农艺性状的特点及遗传潜力分

区进行ꎮ 刘长友等[１５] 对河北省的小豆种质资源进

行了遗传多样性分析ꎬ并认为河北省小豆种质资源

以承德最为丰富ꎮ 刘振兴等[１６] 还分析了我国著名

品牌唐山红和天津红小豆的遗传变异情况ꎬ为同名

地方品种的保存及杂交组配提供了参考ꎮ
郑学勤等[１７]对黑龙江省 １６３ 份小豆资源农艺

性状的分析表明ꎬ该省小豆大致可分为黑河和嫩江、
绥化与合江、松花江与牡丹江共 ３ 个生态区ꎮ 胡家

蓬[１８]对我国 １９７９ － １９８３ 年收集的小豆种质资源的

整理和分析表明ꎬ我国小豆可划分为东北、华北、黄
河中游、广西云南等 ４ 个大生态区ꎮ 金文林[１９]通过

小豆生长发育的气候因子ꎬ利用模糊聚类方法则可

将我国小豆生态气候资源分成 ８ 大生态区ꎮ 依据种

质资源的形态多样性ꎬ王述民等[２０]将 ２２４ 份小豆分

为长江中上游及西南、东北及华北、华中地区等 ３ 个

组群ꎬ并指出我国小豆种植呈现从东北至西南的地

理分布规律ꎮ 佘跃辉等[２１] 对四川小豆地方品种形

态多样性的研究比较表明ꎬ参试品种组群的划分与

小豆生长习性、生育期、粒重、粒色等关系密切ꎮ 虽

然目前我国小豆还没有进行统一的生态区划ꎬ上述

研究将提供重要的参考依据ꎮ
除了对农艺性状的鉴定评价ꎬ还开展了抗性资

源的筛选工作ꎬ为小豆抗性育种提供了信息ꎮ 陈良

弼等[２２]从我国 １０００ 份小豆种质资源对叶斑病的抗

性鉴定中发掘出中抗或抗性资源 １３０ 份ꎮ 曹如槐

等[２３]采用苗期田间人工接菌ꎬ从 １００３ 份小豆种质

资源中筛选出 ７ 份高抗锈病资源ꎮ 王修臣等[２４] 从

１０５９ 份小豆资源中筛选出 ４７ 份芽期和苗期一级耐

盐的小豆ꎮ Ｎ. Ｋｏｎｄｏ 等[２５￣２６] 通过对小豆褐腐病 ２
个生理小种的检测ꎬ也筛选出抗性资源ꎮ 胡家蓬[２７]

在对 ４０００ 余份小豆种质资源的评价中筛选出一批

矮秆、直立、早熟、大粒、高蛋白和高淀粉含量、抗旱、
抗寒、耐盐和抗病虫的种质ꎮ 此外ꎬ魏淑红[２８] 以及

朱振东等[２９]也分别筛选出抗小豆叶斑病、疫霉茎腐

１４４
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病的种质资源ꎮ 茎褐腐病和镰刀菌枯萎病是日本北

海道小豆的重要病害ꎬ在对北海道小豆资源鉴定中ꎬ
分别发现了抗病性栽培小豆和野生小豆ꎬ其中栽培

种 Ａｋａｍａｍｅ 和野生种 ＡＣＣ２５１５ 对以上 ２ 种病害的

３ 个生理小种都具有抗性ꎬ可作为新的抗性基因资

源加以利用ꎮ 陈新等[３０]通过离体叶片的失绿速度ꎬ
提出小豆抗旱筛选的新方法ꎬ可用于小豆抗旱性评

价ꎮ 濮绍京等[３１] 通过人工环境鉴定小豆芽苗期耐

冷性研究ꎬ发现发芽期与 ３ 叶期耐冷性存在差异ꎬ苗
期持续耐冷性也存在差异ꎮ 最近ꎬＮ. Ｔｏｍｏｏｋａ 等[３２]

在小豆及其近缘种间也成功筛选出抗茎腐病、萎蔫

病种质ꎬ为小豆育种提供了抗性基因资源ꎮ
为便于我国小豆基因资源的深入评价与利用ꎬ

王述民等[３３] 基于地理区划、农艺性状和营养品质

等ꎬ选取 ４０８ 份小豆作为核心样品ꎬ占总体资源量的

１０􀆰 ３％ ꎮ 此后ꎬ在种质资源补充收集的基础上ꎬ徐宁

等[３４]进一步构建了小豆核心种质 ４３５ 份ꎬ占资源总

量的 ８􀆰 ９％ ꎬ该样本涵盖了 ９８􀆰 ３％ 的表型变异ꎬ目
前ꎬ该样本已完成了多年多点的农艺性状鉴定ꎬ正在

深入分析中ꎮ 基于小豆遗传研究落后ꎬ种质资源利

用效率低ꎬ育种工作滞后于生产需求的现状ꎬ我国也

构建了小豆应用核心样本ꎬ样本容量约占资源总量

３％ ꎬ该样本不仅包括了我国小豆国家种质资源库中

表现特异的优良种质ꎬ也包括了曾在生产上广泛种

植的地方品种或选育品种ꎬ及育种重要亲本和一些

苗头品系ꎬ目前已完成农艺性状及 ＳＳＲ 分子标记分

析[３５￣３６]ꎬ这将在我国现阶段小豆育种的亲本组配、
后代标记辅助选择等方面发挥重要作用ꎮ
１􀆰 ２　 种质资源的利用及品种选育概况

种质资源的保存价值即在于其遗传研究和育种

利用ꎮ 长期以来ꎬ小豆生产多以地方品种为主ꎬ包括

宝清红、天津红、启东大红袍等优良地方品种ꎮ 随着

这些名优品种的混杂退化以及市场上对不同小豆品

质的要求ꎬ新品种选育是维护其产业长期稳定发展

的重要保障ꎮ 我国小豆品种改良始于 ２０ 世纪 ７０ 年

代末ꎬ目前已有 ３０ 多个小豆新品种通过省级以上的

品种管理部门审(认、鉴)定ꎮ 为了使生产经营及科

研工作者对我国不同时期小豆品种有全面的了解ꎬ
程须珍等[３７] 编写了国内首部«中国食用豆类品种

志»ꎬ书中共收录了 ７３ 个小豆品种ꎬ其中包括 １２ 个

地方品种、６１ 个育成品种ꎬ育成品种中包括 ３３ 个系

统选育、２４ 个杂交选育和 ４ 个辐射诱变的品种ꎮ 这

些新品种在过去的几十年中ꎬ均不同程度地解决了

当地小豆育种及生产中存在的一些问题ꎬ是小豆稳

产、高产的重要保障ꎮ
系统选育是我国小豆新品种选育的主要方法ꎬ

代表品种为中国农业科学院选育的中红 ２ 号等[３７]、
河北省农林科学院的冀红 １ 号等[３８]、吉林省白城市

农业科学院的白红 １ 号[３９] 等系列小豆新品种ꎮ 此

外ꎬ如黑龙江的龙小豆 １ 号[４０]、山西的晋小豆 ２
号[４１]以及湖北的鄂红 １ 号也均由农家品种系统选

育而成ꎮ 我国小豆杂交育种主要从 ２０ 世纪 ８０ 年代

开始ꎬ代表品种有中国农业科学院选育的中红 ６ 号

等、北京农学院的京农 ６ 号等[４２]、河北省农林科学

院的冀红 ３５２ 等、保定市农业科学研究所的保红

９４７ 等[４３]、吉林省农业科学院的吉红 ６ 号等及白城

市农业科学院的白红 ３ 号等系列ꎮ 此外ꎬ如江苏省

农业科学院的苏红 １ 号、苏红 ２ 号也分别由京农 ５
号 /崇明红小豆、盐城小豆 １ 号 /淮安大粒杂交选育

而成[４４]ꎮ
诱变育种作为作物新品种选育手段之一ꎬ在小

豆育种方面也取得一定进展ꎬ如京农 ５ 号、京农 ８ 号

分别由京农 ２ 号经钴 ６０ 诱变选育而成ꎬ晋小豆 １ 号

由冀红小豆系列辐射诱变的后代变异株选育而成ꎬ
而保 Ｍ９０８￣１５ 则由钴 ６０ 诱变冀红 １ 号 /日本大纳

言 / /日本红小豆后代材料选育而成ꎮ 作为自花授粉

作物ꎬ小豆落花落荚比较严重ꎬ人工杂交成功率较

低ꎬ因此ꎬ诱变育种是小豆种质创新、新品种选育的

重要途径ꎬ尤其是诱变可导致后代群体的性状产生

更丰富的变异类型ꎬ不仅能为小豆遗传育种提供丰

富的亲本材料ꎬ也可为小豆重要特异性状的遗传分

析等研究奠定物质基础ꎮ
前文提到ꎬ我国收集保存有近 ２％ 的种质资源

来自国外ꎬ这些国外引进资源对拓宽国内小豆品种

的遗传背景也发挥了重要作用ꎮ 目前ꎬ国外小豆资

源以从日本引进为主ꎬ如日本大正红、日本大纳言等

作为亲本一直被频繁的应用于我国小豆杂交育

种[３７]ꎮ 也有些引进种质经过系选或试种ꎬ直接用于

我国小豆生产ꎬ如美国珍珠白小豆、韩国红小豆

等[４５￣４６]ꎮ 近年来ꎬ随着泰国在小豆遗传研究方面的

突破性进展ꎬ我国也从该国引进了系列抗豆象小豆ꎬ
以期填补我国小豆抗豆象育种的空白ꎮ

日本小豆育种研究始于 ２０ 世纪初ꎬ不仅选育出

一大批高产、高抗、优质的小豆新品种ꎬ也积累了丰

富的育种经验ꎬ金文林[７]和尹凤祥等[４７]分别对日本

小豆的育种历史和研究进展进行过详细的阐述ꎬ本
文不再赘述ꎮ 总的来说ꎬ日本小豆的育种目标主要

集中在高产优质、抗病耐寒等方面ꎮ 据悉北海道农

２４４
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业试验场 ２０ 世纪 ７０ 年代就育成了小豆抗茎褐腐病

品种ꎬ如 Ｋｉｔａ￣ｎｏ￣ｏｔｏｍｅ 和 Ｓｙｕｍａｒｉ 等[４８]ꎮ 近年来ꎬ
也陆续有一些抗性品种发放ꎬ比如抗花叶病毒绿皮

小豆 Ｙｅｏｎｋｅｕｍ[４９]ꎮ 因此ꎬ日本的小豆育种思路和

经验值得我国小豆育种工作者借鉴ꎬ而随着国际合

作的深入ꎬ从日本引进一些抗性资源ꎬ这将使我国小

豆抗性育种有望取得突破性进展ꎮ

２　 普通遗传学研究

小豆普通遗传学研究的相关报道较少ꎮ 杨人俊

等[３]发现野生小豆与栽培小豆的杂交后代有硬实

率的分离ꎬ但缺乏进一步统计分析ꎮ 金文林等[５０] 研

究表明小豆茎色由单基因控制ꎬ紫茎为显性ꎬ子粒花

斑对红色为显性ꎬ也由单基因控制ꎬ并进一步推论同

一世代茎色基因与种皮色基因完全连锁ꎮ 研究也表

明小豆抗锈病和抗白粉病均为单基因控制ꎬ褐斑病

抗性则由 ３ 对基因控制ꎮ 而对株高、全生育期、主茎

节数、单荚粒数、单株产量、百粒重、粒长、粒宽等研

究表明ꎬ这些性状均表现为数量性状遗传[５１]ꎮ 对小

豆矮化突变体的研究表明ꎬ该性状的遗传不稳定性

由有丝分裂和减数分裂导致ꎬ为单一位点的不稳定

性控制[５２]ꎮ 通过分析表型变异及基因型与环境互

作对小豆产量的影响ꎬＶ. Ｋ. Ｓｈａｒｍａ 等[５３] 认为不同

的基因型与环境的互作对不同的性状影响力不一

致ꎬ并指出互作对不同基因型影响最大的为植物学

产量和单株产量ꎬ并通过单株产量、收获指数等参数

筛选出优异基因型ꎬ为小豆广适性育种提供理论依

据ꎮ 而对小豆杂交后代主要农艺性状遗传参数的分

析表明ꎬ单株选择时优先选择单株产量有益于高产

育种ꎬ而通过综合农艺性状筛选的高世代材料中仍

具有较高的选择潜力[５１]ꎮ
子粒色泽是小豆商品性的重要特征之一ꎬ研究

其基因遗传信息对小豆粒色改良具有指导意义ꎬ因
此目前针对小豆遗传研究相对较多的也是小豆的粒

色遗传ꎮ 日本高桥良直最初开展了不同种皮色的杂

交试验ꎬ并推论种皮色由 ７ 对基因控制ꎬ但其研究结

果并没有经过统计学检验ꎻ成河智明后来研究了白、
红、灰白 ３ 种粒色的遗传ꎬ认为红对白为单显性ꎬ灰
白对红为单显性ꎬ共由 ２ 对基因所控制[７]ꎮ 通过小

豆杂交 Ｆ２子粒色泽明度指数(Ｌ)、红度指数(ａ)、黄
度指数(ｂ)的测定分析ꎬ金文林等[５４￣５５]、孟龄等[５６]

初步推测控制小豆子粒的 Ｌ、ａ、ｂ 性状的基因均为 ２
对主基因ꎬ且 Ｌ、ｂ 的主基因遗传效率高ꎬ而 ａ 的主基

因遗传效率中等ꎮ 由于小豆粒色多样化ꎬ其遗传机

制也相对复杂ꎬ因此关于小豆粒色遗传研究有待进

一步深入ꎮ

３　 分子遗传学研究进展

现代分子遗传学理论和相关技术发展相当迅

速ꎬ大宗作物如水稻、小麦、大豆、玉米不仅在分子遗

传学、基因组学等方面取得重要进展ꎬ且分子定向修

饰技术在新品种培育方面也有一定成就ꎬ然而小豆

分子遗传学研究目前仍局限在分子标记开发及初步

利用ꎬ且进展相对缓慢ꎬＧｅｎｂａｎｋ 收录的小豆 ＥＳＴ 序

列(仅为 ２５ 条)的数量近 １０ 年来未曾增加(ｈｔｔｐ: / /
ｗｗｗ. ｎｃｂｉ. ｎｌｍ. ｎｉｈ. ｇｏｖ / ｄｂＥＳＴ / ｄｂＥＳＴ＿ｓｕｍｍａｒｙ. ｈｔ￣
ｍｌ)ꎮ
３􀆰 １　 ＤＮＡ 分子标记的分析与利用

小豆 ＤＮＡ 分子标记研究最初多集中在遗传多

样性分析、图谱构建等方面的报道ꎬ而且标记类型以

ＲＡＰＤ、ＡＦＬＰ 等通用性标记为主ꎮ
Ｍ. Ｍｉｍｕｒａ 等[５７]利用 ＲＡＰＤ 标记研究了亚洲栽

培、野生、半野生小豆ꎬ结果表明栽培小豆的遗传变

异很低ꎬ野生小豆将是小豆基因资源的重要补充ꎬ且
东南亚的小豆多样性远高于远东地区ꎮ 而对小豆复

合体 ＡＦＬＰ 分析则表明杂草小豆可能不是由栽培小

豆逃逸而来的ꎬ而是一种特异的基因型ꎬ但在小豆育

种中ꎬ杂草小豆比野生小豆的利用要方便且容易得

多[５８]ꎮ 通过对小豆叶绿体 ＤＮＡ 物理图谱的构建ꎬ
发现其与绿豆及野生种 Ｖ. ｎａｋａｓｈｉｍａｅ 的叶绿体图

谱比较一致ꎬ而与菜豆比较远ꎬ进一步支持了小豆归

于豇豆属是正确的[５９]ꎮ Ｘ. Ｘ. Ｚｏｎｇ 等[６０] 通过 ＡＦＬＰ
标记对不同地理来源小豆、野生小豆遗传分析ꎬ认为

目前的栽培小豆至少来源于中国、日本、喜马拉雅山

脉等 ３ 个地区的 ４ 个祖先ꎮ 而 ＡＦＬＰ 标记对亚洲小

豆复合体的分析则表明ꎬ栽培小豆至少经过了 ２ 次

驯化ꎬ１ 次是在亚州南部的喜马拉雅山脉ꎬ１ 次是在

亚洲东北部ꎬ且喜马拉雅山地区的野生小豆多样性

最高ꎬ是小豆育种的重要基因来源[６１]ꎮ 利用 ＲＡＰＤ
标记研究小豆复合体中基因漂移时发现ꎬ小豆及其

野生种存在 １％ 的天然杂交率ꎬ这种基因交流在后

代可稳定遗传下去[６２]ꎮ Ｍ. Ｓ. Ｙｏｏｎ 等[６３] 利用 ＡＦＬＰ
标记分析了朝鲜栽培小豆、野生小豆及 Ｖ. ｎａｋａｓｈ￣
ｉｍｅａ 资源的遗传变异情况ꎮ 王丽侠等[６４] 基于 ＳＳＲ
标记分析了栽培小豆及其近缘野生种的遗传关系ꎬ
为种间分类提供了信息ꎮ

国际上第 １ 套小豆遗传连锁图谱是基于小豆￣
Ｖ. ｎａｋａｓｈｉｍａｅ 的杂交 Ｆ２ 构建的ꎬ该图谱共包含 １３２

３４４
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个标记(包括 １０８ 个 ＲＡＰＤ、１９ 个 ＲＦＬＰ 和 ５ 个形态

标记)ꎬ１４ 个连锁群ꎬ全长 １２５０ｃＭꎬ研究还发现有些

连锁群上的标记成簇的表现偏分离[６５]ꎮ 后来ꎬＡ.
Ｋａｇａ 等[６６]又构建了小豆 － 饭豆(Ｖ. ｕｍｂｅｌｌａｔａ)遗传

连锁图谱ꎬ该图谱包含 １１４ 个 ＲＦＬＰ 和 ７４ 个 ＲＡＰＤ
标记ꎬ也是 １４ 个连锁群ꎬ总长度为 １７０２ｃＭꎬ标记间

平均距离为 ９􀆰 ７ｃＭꎬ同样也发现了一些染色体片段

的标记表现严重偏分离ꎮ 上述 ２ 套关于小豆遗传图

谱构建的作图群体均是种间或亚种间杂交后代ꎬ这
是因为小豆基因组水平的遗传变异相对较低ꎬ种间

或亚种间杂交种可能筛选到更多的多态性标记ꎬ有
助于增加图谱的标记密度[５７ꎬ６５]ꎮ

随着小豆及其近缘种 ＳＳＲ 标记的开发ꎬ在小豆

遗传研究方面ꎬＳＳＲ 标记逐渐替代了 ＡＦＬＰ 和 ＲＡＰＤ
等通用性标记ꎮ 对小豆种质资源的遗传多样性分析

表明ꎬ平均等位变异数仅在 ３􀆰 ０ ~ ４􀆰 ３ 个之间[３５￣３６]ꎬ
进一步揭示了栽培小豆基因组较低的遗传变异ꎮ 利

用 ＳＳＲ 标记构建的小豆遗传图谱ꎬ其连锁群数第 １
次与小豆染色体数目相一致ꎬ该图谱由 ４８６ 个标记

组成ꎬ共 ８３２􀆰 １ ｃＭꎬ标记间平均距离 １􀆰 ８５ ｃＭꎬ这也

是小豆迄今为止最为饱和的图谱ꎬ可以说ꎬ该图谱对

于小豆重要性状的遗传解析、基因定位等奠定了重

要基础[６７]ꎮ 此外ꎬ通过 ＳＳＲ 标记在小豆 －野生小豆

图谱中的分析发现ꎬ野生小豆第 ４ 连锁群和第 ６ 连

锁群的长臂和短臂存在染色体置换现象[６８]ꎮ 后来

在其他野生 －栽培小豆组合中发现ꎬ并不是所有的

野生小豆均存在染色体置换现象ꎬ发生置换现象的

机制有待于进一步研究ꎮ
在小豆重要性状的 ＱＴＬ 发掘方面ꎬ Ｐ. Ｓｏｍｔａ

等[６９]利用小豆 － Ｖ. ｎｅｐａｌｅｎｓｉｓ 后代群体开展了抗豆

象基因的 ＱＴＬ 分析ꎬ发掘出 ７ 个 ＱＴＬꎬ分析发现不

同 ＱＴＬ 位点的抗性机理可能不同ꎮ 也有利用小

豆 － Ｖ. ｎｅｐａｌｅｎｓｉｓ 杂交后代开展驯化相关性状 ＱＴＬ
分析的报道ꎬ结果分别检测到与种子、荚、茎、叶等相

关性状的 ＱＴＬꎬ进一步分析表明ꎬ这些 ＱＴＬｓ 在基因

组中多集中在一些特定区域ꎬ比如连锁群 １ 和 ２ 上

主要为种子萌发、荚大小、子粒大小和节间缩短等有

关的 ＱＴＬｓꎬ该研究也是首次对小豆驯化相关基因进

行 ＱＴＬ 分析[７０]ꎮ
此外ꎬ小豆 ＳＳＲ 标记开发对绿豆、饭豆等遗传

研究落后物种的现代分子遗传学研究也带来便捷ꎬ
近年来逐渐被用于遗传多样性分析和遗传图谱

构建[７１￣７４]ꎮ

３􀆰 ２　 小豆有关基因克隆与表达研究

相对于小豆重要性状的遗传规律、遗传图谱构

建等工作ꎬ其基因克隆、遗传转化及表达分析等深入

研究更显得零散ꎬ缺乏系统性ꎮ Ｃ. Ｉｓｈｉｋａｗａ 等[７５] 用

传统色谱法纯化分离了小豆蛋白酶抑制剂ꎬ通过分

子量及氨基酸序列分析ꎬ解析了不同蛋白酶抑制剂

的结构差异ꎮ 氨基酸序列分析发现小豆枯草杆菌蛋

白酶抑制剂与所谓的马铃薯抑制剂家族 Ｉ 有 ２９％ ~
６８％的同源性[７６]ꎮ Ｙ. Ｔａｋａｈａｓｈｉ 等[７７] 从日本札幌

小豆中克隆了花叶病毒壳蛋白基因ꎬ并认为该病毒

属豆类普通花叶病毒类(ｂｅａｎ ｃｏｍｍｏｎ ｍｏｓａｉｃ ｐｏｔｙ￣
ｖｉｒｕｓ( ＢＣＭＶ￣ＡｚＭ))ꎮ Ｔ. Ｐｅｔｅｒｂａｕｅｒ 等[７８] 利用 ＲＴ￣
ＰＣＲ 法获得了小豆种子淀粉合成基因的 ｃＤＮＡꎬ进
一步研究表明该基因在种子萌发时的瞬时表达量最

高ꎮ 对小豆幼苗中的 ＡＢＡ 葡糖基转移酶基因的克

隆及研究表明ꎬ认为该基因编码 １ 个 ＡＢＡ 特异的葡

糖基转移酶ꎬ且基因表达受环境胁迫调控[７９]ꎮ 而在

解析小豆叶绿体基因组序列时发现ꎬ其与大豆等其

他豆类的差异主要在于一大段序列的反向倒置[８０]ꎮ
此外ꎬＧ. Ｈ. Ｃｈｅｎ 等[８１]克隆了小豆防卫素基因 ＶａＤ１
的克隆ꎬ分析认为该基因能抑制蛋白质合成和豆象

幼虫发育ꎬ 可能与小豆抗豆象有关ꎮ Ｆ. Ｔａｋａｋｏ
等[８２]通过对小豆贮藏蛋白 ７Ｓ 谷蛋白的纯化和分

析ꎬ利用 ＲＴ￣ＰＣＲ 方法获得了该蛋白的 ｃＤＮＡ 克隆ꎮ
国内在小豆基因克隆与表达方面的研究更加少见ꎬ
仅报道了 １ 个可能与植物抗病有关的防卫素基因ꎬ
其 ｃＤＮＡ 推导的氨基酸序列与菜豆中的 ＰＶＰＲ１、
ＰＶＰＲ２ 分别有 ８８％ 、９１％的同源性[８３]ꎮ

上述的小豆基因克隆研究手段均为由已知蛋白

序列设计引物进行基因组 ＰＣＲ 扩增或者以同源序

列法进行 ＰＣＲ 扩增而获得目的基因ꎬ对于表达产物

不清楚或序列完全未知的基因克隆尚未见报道ꎬ原
因在于小豆基因组学研究相对落后ꎬ克隆未知功能

或序列的基因尚存在困难ꎮ
３􀆰 ３　 小豆与其他物种的比较基因组学研究

比较基因组学(ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ｇｅｎｏｍｉｃｓ)研究即通

过不同物种的基因组序列比较ꎬ揭示不同物种的基

因组功能及进化关系ꎮ 比较基因组学最基本的研究

手段即比较基因组作图(ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ｍａｐｐｉｎｇ)ꎬ也就

是说利用一系列共同的遗传标记(主要指 ＤＮＡ 分

子标记)对不同物种进行物理或遗传作图ꎬ比较这

些标记在不同物种基因组中的分布ꎬ揭示染色体或

染色体片段上的同线性 ( ｓｙｎｔｅｎｙ) 或共线性 ( ｃｏｌ￣
ｌｉｎｅａｒｉｔｙ)ꎬ从而对不同物种的基因组结构及基因组

４４４
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进化历程进行分析ꎮ
目前关于小豆及其近缘种间的标记基因组学仅

局限于比较基因作图阶段ꎮ Ａ. Ｋａｇａ 等[６５] 根据 ２０
个 ＲＦＬＰ 标记在小豆 － Ｖ. ｎａｋａｓｈｉｍａｅ、绿豆和豇豆连

锁群上的分布发现ꎬ有些标记在连锁群上的分布是

一致的ꎬ揭示了种间保守性比较强的染色体区段ꎮ
而根据共同的 ＲＦＬＰ 和 ＲＡＰＤ 标记也发现小豆 － 饭

豆遗传图谱分别与小豆 － Ｖ. ｎａｋａｓｈｉｍａｅ 图谱和绿豆

图谱有多个保守区域[６６]ꎮ 根据共同 ＳＳＲ 标记在小

豆和绿豆遗传连锁图中的分布分析发现ꎬ二者存在

很高的同源性ꎬ所用标记在 ２ 个物种中具有很高的

共线性ꎬ而且由此可以确定小豆和绿豆连锁群的对

应关系ꎬ比如绿豆连锁群 Ｄ(４)上定位的 ５ 个 ＳＳＲ
标记均定位在小豆连锁图第 ８ 连锁群且顺序完全一

致ꎬ由此推断进化过程中绿豆连锁群 Ｄ(４)可能与

小豆的第 ８ 连锁群存在同源关系[７３]ꎮ Ｔ. Ｉｓｅｍｕｒａ
等[８４]则通过遗传多样性分布及驯化相关基因的分

析ꎬ开展了小豆和饭豆遗传驯化模式的比较ꎬ认为饭

豆驯化相关基因发生了突变ꎬ集中在 ２ 个连锁群ꎬ而
小豆驯化相关基因分布在 ５ 个连锁群ꎬ以第 ９ 连锁

群为主ꎬ而在饭豆的第 ４ 连锁群ꎬ更为奇妙的是一些

种特异 ＱＴＬ 在小豆和饭豆的分布也有差异ꎬ这种特

异 ＱＴＬ 表明能够提供新基因供种间育种利用ꎮ
在豇豆属作物整体研究水平比较滞后且参差不

齐的情况下ꎬ开展比较基因组作图研究ꎬ将促进种间

基因的交流和遗传信息的借鉴ꎬ尤其对遗传研究相

对空白的近缘种来说更为重要ꎮ

４　 研究展望

４􀆰 １　 政府决策对我国小豆产业发展起到了关键的

导向作用

作为原产国之一ꎬ我国小豆有着较大的产业发

展潜力ꎮ 然而长期以来ꎬ我国小豆研究水平比较落

后ꎮ 近 １０ 年来ꎬ随着人们对食用豆在营养保健及农

业种植结构调整中重要作用的认识ꎬ各级政府对小

豆产业发展的支持力度逐步加强ꎬ先后启动了农业

行业科技专项和现代农业产业技术体系建设ꎮ 上述

项目的实施不仅加强了小豆等食用豆的遗传育种创

新力度ꎬ对小豆病虫害防控、栽培与土肥及综合加

工、产业经济等方面也开展了研究ꎬ有助于全面推动

我国小豆产业的健康发展ꎮ 此外ꎬ为了进一步加强

小豆新品种的知识产权保护ꎬ农业行业标准小豆新

品种 ＤＵＳ 指南«植物新品种特异性、一致性和稳定

性测试指南 小豆»已研制ꎬ并即将颁布实施ꎬ该指南

的颁布对小豆新品种的审定登记和以往品种的品种

权保护均具重要意义ꎮ 因此ꎬ上述一系列政府决策

将有力促进我国小豆产业的发展ꎮ
４􀆰 ２　 小豆现代基因组学研究亟待加强

目前我国已收集保存小豆种质资源近 ５０００ 份ꎬ
且大部分已完成了农艺性状的鉴定ꎬ从中评选出一

批有利用价值的优异种质ꎬ供生产和育种项目利用ꎬ
取得了一定的社会经济效益ꎮ 但总体来说ꎬ小豆种

质资源的利用率还相当低ꎬ据统计ꎬ«中国食用豆类

品种志»中收录的 ２４ 个杂交育成品种中涉及到的

亲本材料很多被重复利用ꎬ比如冀红、保红小豆系列

新品种多具有冀红小豆 １ 号和日本大纳言的血统ꎬ
而东北的小豆品种白红系列多有日本大正红的血

统[３７]ꎬ这种高频率的重复利用亲本材料ꎬ一方面将

导致育成品种的遗传基础渐趋狭窄ꎬ另一方面将导

致种质资源中大量潜在的优异基因缺乏有效利用的

机会ꎮ 因此ꎬ加强小豆分子遗传学乃至现代基因组

学研究ꎬ既可以大批量的发掘新基因为育种服务ꎬ并
通过对新基因的深入研究ꎬ建立标记辅助育种技术

平台ꎻ也可进一步利用基因克隆、转基因等手段ꎬ实
现分子定向修饰育种ꎬ从而提高新品种的培育效率ꎬ
有效促进小豆产业稳定持续发展ꎮ

从目前研究来看ꎬ小豆分子遗传学研究远远落

后于大宗作物ꎬ其遗传连锁图谱标记密度近年来进

展缓慢[６５￣６７]ꎬ重要性状基因定位及基于基因组学的

基因克隆等也鲜有报道ꎮ 在这种整体研究水平低下

的情况下ꎬ若能充分利用豆科近缘植物如苜蓿、大豆

等基因组学研究信息ꎬ将成为小豆深入研究快速发

展的一个契机ꎮ 因此ꎬ在充分发挥我国小豆资源优

势的基础上ꎬ借助比较基因组学ꎬ将公共数据库中

豆科近缘种基因组信息及分析手段等应用于小豆

分子遗传及现代基因组学研究ꎬ必将有益于小豆

遗传育种研究ꎬ提高育种效率ꎬ加快育种进程ꎬ并
为建立我国特色小豆产业体系提供知识平台和技

术支撑ꎮ
４􀆰 ３　 依据市场的需求ꎬ加强小豆的多元化产品研发

从长远来看ꎬ加强小豆的分子遗传学、基因组学

等研究对于小豆产业的持续稳定发展具有重要意

义ꎬ然而小豆在我国属于小作物ꎬ像大宗作物一样进

行比较透彻的基础性研究将是一项长远的目标ꎮ 笔

者认为现阶段的工作ꎬ一方面是从实际出发ꎬ围绕当

前小豆生产中的关键性问题比如抗虫、抗病、抗逆等

方面开展抗性资源筛选、创新及育种利用研究ꎬ保障

小豆生产的高产稳产ꎬ另一方面深入发掘小豆特有

５４４
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的功能营养成分ꎬ培育专用型新品种ꎬ研发相关功能

产品ꎬ提高其生产附加值ꎮ 因为随着保健意识的提

高ꎬ营养的全面性已然成为新的消费时尚ꎬ加强小豆

保健功能的研究ꎬ研发保健食品也将成为我国发展

壮大小豆产业的一个不可忽视的方向ꎮ
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