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绿豆基因组研究进展

赵 � 丹,程须珍,王丽侠,王素华
(中国农业科学院作物科学研究所,北京 100081)

� � 摘要: 绿豆是亚洲国家重要的经济作物。绿豆基因组的研究工作已开展多年, 至今已经发布了 6张遗传连锁图谱,然而还

未有一张图谱的连锁群数与绿豆 ( 2n= 2x= 22, n= 11)的染色体基数一致。近年来,豆科植物比较基因组学的研究成果, 为绿

豆遗传连锁图谱的发展提供了新的思路。通过将绿豆遗传连锁图与其他豆类连锁图比较发现, 绿豆与小豆、豇豆、普通菜豆、

大豆、藊豆以及豆科模式植物 � 蒺藜苜蓿的基因组间有不同程度的保守性, 其中尤以绿豆与普通菜豆基因组间共线性水平

高。本文分别从绿豆遗传连锁图谱构建、比较基因组作图以及抗豆象基因定位等方面进行了综述, 以期为绿豆遗传研究工作

者提供参考。
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� � Abstract: Mungbean [ Vigna rad iata ( L. )W ilczek ] ( 2n= 2x= 22) is an important legume crop in Asia. Stud ies

onmungbean genome have been reported and six sets of genetic linkagemaps have been deve loped but the number o f
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� � 中国是绿豆 [ Vigna radiata ( L. )W ilczek ]的发源

地之一,拥有类型繁多的绿豆品种资源。由于其生育

期短、适应性广,且具有较好的固氮能力,所以是种植

业资源合理配置、倒茬轮作、间作套种、减灾救灾不可

缺少的粮食作物及贫困地区农民致富的重要经济作

物;同时绿豆富含蛋白、中淀粉及低脂肪,是理想的营

养保健食品
[ 1]
。绿豆还可产成多种食品如鲜食豆芽、

中国生产的绿豆粉丝、绿豆粉皮、绿豆酒、绿豆糕等食

品,在国际市场上备受青睐。近年来, 国际市场对绿

豆的需求量和全世界绿豆的生产量均有所增加,现今

中国的绿豆年出口量在 20万 ~ 30万 ,t出口价格一般

400~ 500美元
[ 2]
。绿豆的社会经济价值不容忽视。

然而,与大宗作物如玉米、水稻相比,国内外对绿豆的

研究还相当滞后,单产仍处于较低水平,分子水平上

的研究更显薄弱。本文将介绍国内外在绿豆基因组

研究方面所取得的主要进展。
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1� 绿豆基因组的结构特点

绿豆 ( 2n= 2x= 22)是豆科 ( Legum inosae)蝶形

花亚科 ( Papilionaceae )菜豆族 ( Phaseo leae)豇豆属

( Vigna)植物中的一个种, 英文名 mungbean。绿豆

的基因组较小, 约为 0. 60pg / IC ( 579M bp)
[ 3]
, 这与

普通菜豆、豇豆、豌豆等豆科植物基因组大小相近:

均小于 1000M bp, 也与豆科模式植物百脉根和蒺藜

苜蓿基因组 (均约为 470M bp)大小相近
[ 4]
。绿豆基

因组的结构属于真核生物基因组基本结构模式中的

中间类型,它的基因组不大,重复顺序部分所占比例

也较小,约 35%。但它的结构形式是多样的, 几乎

包括了从典型的短周期镶嵌型 (较短单拷贝顺序和

较短重复顺序构成相嵌单位 )到典型的长周期镶嵌

型 ( DNA重复顺序和单拷贝顺序都以很长的区段存

在并相连接 )之间的一切中间形式, 呈现一种在两

种基本基因组模式间连续分布的状态
[ 5]
。

2� 绿豆基因组作图

2�1� 绿豆遗传连锁图谱的构建进展
遗传连锁图谱的构建是绿豆基因组研究的重要

环节, 是基因定位与克隆乃至基因组结构与功能研

究的基础。然而,绿豆属于杂粮作物,它的基础研究

与大作物相比非常薄弱, 在大作物大力发展分子标

记辅助育种的今天,绿豆仍面临引物匮乏、已知基础

序列少等诸多问题。虽然近几年随着分子标记技术

的发展,绿豆遗传连锁图谱的构建工作有所发展,但

进展缓慢。表 1是近年来构建的 5张绿豆遗传连锁

图谱。

2�2� 绿豆连锁图与其他豆科作物连锁图的比较
比较基因组研究主要是利用相同的 DNA分子

标记在相关物种之间进行遗传或物理作图, 比较这

些标记在不同物种基因组中的分布特点,揭示染色

体或染色体片段上同线性和共线性的存在, 并据此

对不同物种的基因组结构和起源进化历程进行精细

分析。比较基因组研究的分子基础就是在物种间

DNA序列尤其是编码序列的保守性。植物比较基

因组学研究是从比较不同植物的遗传图谱开始的。

1988年, 在建立番茄和马铃薯的遗传图谱时发现两

者的图谱很相似。此后,由于有些作物缺少探针,在

借用其他作物的探针对其进行作图时发现共线性现

象 ( co linearity) (即不同作物间基因和基因顺序具有

保守性 )普遍存在。此后, 比较基因组学逐渐成为

结构基因组学 ( structura l genom ics)中的重点研究

领域
[ 11]
。

表 1� 已构建的绿豆遗传连锁图谱
Table 1� G ene tic linkagem aps ofmungbean

标记类型

Marker

作图群体

M app ing popu lat ion

群体大小

Nunm ber of

popu lation

图谱密度

Den sity of genetic linkage map

参考文献

Referen ce

RFLP 绿豆栽培种 VC3890 /抗豆象野生

绿豆 TC1966杂交 F2群体

� � � 171个标记,图谱长度为 1570 cM,标记间的平均

距离为 9�0 cM,分 14个连锁群。

M enan cio�H au tea等

( 1993) [ 6]

RFLP

RAPD

感豆象栽培绿豆 B erken /抗豆象野

生绿豆 ACC41杂交 F2 (群体� )和

Berk en /w ild ACC41杂交 F7重组自

交系 (群体� )

67 群体� : 110个标记, 图谱长度 758�3 cM, 分 12

个连锁群;群体� : 115个标记,总图距为 691�7

cM,分 12个连锁群。

Lam b rides等

( 2000) [ 7]

RFLP 感豆象栽培绿豆 Berken /抗豆象野

生绿豆 ACC41杂交 F8重组自交系

群体

80 255个标记,图谱长度为 737�9 cM,标记间的平均

距离为 3�0 cM,标记间的最大距离 15�4 cM,分 13

个连锁群。

H um ph ry等

( 2002) [ 8]

AFLP 抗豆象野生绿豆 TC1966和 Pagasa

7杂交 F9重组自交系群体

76 70个标记,图谱长度为 655�5 cM,标记间的平均

距离为 10�7 cM,分 9个连锁群。

Shol ih in等

( 2002) [ 9]

RAPD

CAP

AFLP

抗豆象野生绿豆 TC1966和抗黄化

嵌纹病毒栽培绿豆 NM 92杂交 F12

重组自交系群体

200 254个标记,图谱长度 1514 cM, 标记间平均距离

为 6�0 cM,分 11个连锁连锁群。

ChenHM等

( 2007 ) [ 10]
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� � 豆科基因组比较研究最初主要以公用的 RFLP

标记作图为基础着眼于同属或同族的亲缘关系较

近的物种间的比较。绿豆也不例外, 由于缺少探

针而大量利用其他豆科作物的探针, 例如: 利用普

通菜豆、豇豆、藊豆及大豆的探针构建绿豆遗传连

锁图谱,这也为绿豆和其他豆科作物进行基因组

比较 (宏同线性研究 )提供了条件
[ 12 ]
。M enancio�

H autea等
[ 13]
对热带豆类的基因组比较后在绿豆与

豇豆基因组的连锁群中发现了 10处同源区域, 其

中最长的 4个保守片段位于豇豆的第 1、2、4、7连

锁群,对应于绿豆的第 3、1、7、2连锁群。保守片

段内存在大量相同的标记, 标记顺序或伴有复杂

的重排或严格保守,例如: 豇豆第 1连锁群与绿豆

第 3连锁群对应的同源片段内标记的顺序差别很

大, 明显经过了复杂的重排; 而豇豆第 2连锁群与

绿豆第 1连锁群包含的同源区段内标记的顺序则

完全一致。将绿豆与小豆的连锁图进行比较, 显

示两者也存在保守片段, 且保守区域内没有
[ 14]
或

很少
[ 15]
发生重排。 Isemura等

[ 15 ]
的研究认为绿豆

连锁图谱中第 1、2、3、4、8和第 11连锁群分别与

小豆连锁图谱中的第 1、4、10、8、2和第 9连锁群

对应。而绿豆和普通菜豆间的基因组保守程度又

较之绿豆与豇豆和小豆间的保守程度高。 Boutin

等
[ 16]
扩大比较的范围到豇豆属、菜豆属和大豆属,

比较后发现普通菜豆的基于 RFLP标记的图谱和

绿豆图谱有大范围的重叠, 显现其共线性的平均

长度在 37 cM,有个别的超过 100cM。然而, 置换现

象也大量存在,例如: 一些绿豆的连锁群似乎嵌合

了普通菜豆的几个连锁群上的片段。相比之下,

绿豆与大豆和普通菜豆与大豆之间的保守片段的

长度则短的多和分散的多, 平均在 12 ~ 13cM 之

间, 并且存在大量的基因组重排现象。 Lee等
[ 17 ]

以拟南芥作为桥梁物种重新评估了这些亚类基因

组间的保守程度, 揭示了大豆染色体的部分同源

片段与绿豆和菜豆的染色体具有比预想的范围要

大得多的同线性。

Humphry等
[ 8]
将绿豆与藊豆 ( 2n= 24)基因组

比较时发现: 绿豆和藊豆的基因组虽因染色体间

重排而造成大量显著不同 (基因组大小差异很大,

染色体基数也不同 ) ,但两基因组间的基因共线性

水平却相当高, 甚至高于绿豆和其他几个同属成

员基因组间的共线性水平
[ 13]
, 并通过比较推测: 包

括藊豆 13号染色体在内的染色体重排是造成藊

豆和绿豆染色体基数差异的重要原因。同时, 以

上结果也再一次证明: 各豆科物种间存在着普遍

的共线性。

饲料物种蒺藜苜蓿和野生物种百脉根由于具

有相对较短的传代时间和较小的基因组, 被用作

豆科作物的模式物种
[ 4]
。 Cho i等

[ 18�19]
以蒺藜苜蓿

为重点比较对象, 利用大量来自豆科模式物种的

EST序列信息所开发的穿梭标记 (该穿梭标记建

立在采用系统进化分析法对蒺藜苜蓿直系同源性

测试比较的基础之上 )对豆科宏同线性做了深入

分析。他们设计了针对特定高保守外显子 (这些

外显子能够跨越潜在内含子 )的 PCR引物以实现

利用这些引物在各物种间进行有效的 PCR扩增,

同时也期望能够利用这些引物为跨物种基因连锁

图谱的绘制开发出一系列单核苷酸多 态标

记
[ 20�21]

, 这些推想的直系同源标记已被定位在绿

豆中。但蒺藜苜蓿和热带豆类包括绿豆之间的宏

同线性关系更加复杂, 可供研究的信息也比较少,

用于蒺藜苜蓿和绿豆之间比较作图的 38个标记

中有 29个 (接近 76% )表明两者之间存在保守序

列,而其余的 9个标记无同线性位点。同线性仅

发生在亲缘关系比较近的 2个物种间且遗传间距

比较小的区域内, 此发现暗示了染色体的重排频

率和种系分化时间的相关性。

3� 基于绿豆遗传连锁图的绿豆抗豆象
基因定位研究进展

� � 作为重要的仓储害虫, 豆象一直危害着食用豆
类的生产与发展。在任何种植或存储食用豆的地

方,豆象为害均有发生
[ 22]
。为害绿豆的豆象主要有

绿豆象 (Callosobruchus chinensis L. )、四纹豆象 ( Cal�
losobruchusmaculatus F. )和鹰嘴豆象 ( Callosobruchus

analis F. ) 3种,其中绿豆象对生产与仓储的为害最

严重
[ 23]
。当前已鉴定出的抗豆象材料主要有野生

种绿豆 TC1966(高抗 )、ACC41 (高抗 )和栽培种绿

豆 V2709(抗 )、V2802 (中抗 ) 4种。其中 2个野生

材料 TC1966和 ACC41的抗豆象基因定位工作已有

一定的基础。

最初, TC1966的抗豆象基因 ( B r )定位在第 8

连锁群, 这一位点距离最近的 RFLP标记 sgA882

和 mgM 151分别为 3�6 cM 和 6�5cM [ 22 ]
。随后,

M enancio�H autea D. 等 [ 13]
将该第 8连锁群修订为

第 9连锁群。 Kaga等
[ 24]
进一步将 B r基因定位在

一个约 0�7cM 的更小片段内, 片段两端标记为
Bng143和 Bng110, 其中 Br基因距离标记 Bng143

585
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仅 0�2cM。 Chen等
[ 10 ]
最近又利用 CAPs和 SCAR

标记对 Br基因进行了定位, 且从 RAPD标记成功

转化的 7个 CAPs标记与原 RAPD标记相比显示

出了与 Br基因更紧密的连锁关系,这又是 B r基因

定位的一大进步。

ACC41的抗豆象基因被定位于绿豆第 8~ 9连

锁群上
[ 25]
,与 RAPD标记连锁, 随后这些 RAPD标

记被转化成了更稳定的 SCAR标记。值得注意的是

与 TC1966抗豆象基因连锁的 RFLP标记 pR26
[ 22]

与 ACC41的抗豆象基因亦有连锁关系
[ 25]
, 此探针

又证明与饭豆的抗绿豆象基因也有连锁关系
[ 26]
。

M iyak i等
[ 27 ]
根据 BAC亚克隆发掘出的两个 STS

标记: STSbr1和 STSbr2也已证明与 ACC41的抗豆

象基因相连锁。利用 Berken /ACC41杂交获得的

RIL群体构建的绿豆遗传连锁图谱
[ 8 ]
, 梅丽等

[ 28 ]

结合室内接虫试验对其进行 QTL分析, 发现该 R IL

群体在 4个环境条件下均能在第 9连锁群的

pM 213~ V rCS161标记之间检测到 1个稳定的抗

绿豆象基因座, 该 QTL距离左翼标记 pM 213的距

离为 4�0 ~ 8�0cM, 可解释表型变异达 74�05% ~

79�27%, 表明该基因座是一个对豆象抗性起重要作
用且稳定表达的基因位点, 是基因精细定位非常理

想的目标。

4� 讨论与展望

4�1� 当前绿豆遗传连锁图构建中存在的问题及解
决途径

( 1)目前已构建的绿豆遗传连锁图的连锁群数

目 ( 9~ 13)大多与绿豆的染色体基数 11不一致,这

一点也许正反映了已构建连锁图标记位点太少或连

锁区段存在高重组现象
[ 29]
。

( 2)目前已构建的绿豆遗传连锁图中所用标

记大多为 RAPD和 RFLP标记, 但 RAPD标记不能

区分杂合基因型和纯合基因型, 且信息度低、重复

性差;而 RFLP克隆可表现基因组 DNA多态性探

针较为困难, 且具有种属特异性, 另外, 实验操作

较繁琐,检测周期长, 所以今后连锁图谱的整合与

加密应多依赖于 AFLP、SSR等多种标记共同作图

技术
[ 30�31]

。

( 3)用于构建绿豆遗传连锁图谱的群体大多

偏小,大部分在 200个以下。为构建高饱和的绿

豆遗传连锁图谱, 今后应发展基于更大的作图群

体下建立起来的绿豆遗传连锁图谱, 但由于分子

标记操作较为复杂且所需费用昂贵, 亦有必要研

究利用分子标记构建遗传连锁图谱所必需的最小

样本数
[ 32]
。

( 4)已构建的绿豆遗传连锁图谱密度均偏低,

且均匀性不好,给基因定位、克隆和分子辅助选择育

种带来很多困难。所以, 今后的研究可以继续完善

已有的连锁图谱,使其更加饱和和精确。

( 5)用于构建绿豆遗传连锁图谱的材料一致性

较好,有利于信息的整合;且多用野生绿豆材料与栽

培种杂交,有利于对野生材料进行深入研究,以拓宽

栽培绿豆的遗传基础。

总之, 绿豆遗传连锁图谱的发展趋势是高饱

和化、实用化和通用化。高饱和化即增加图谱上

标记的密度, 高密度的遗传连锁图谱有助于基因

定位、物理图谱的构建、基于图谱的基因克隆和精

确分析数量性状基因; 实用化即遗传连锁图谱可

直接应用到育种工作中, 利用遗传连锁图谱导入

野生种的有益等位基因; 通用化即遗传连锁图谱

的信息可在种内甚至种间交流, 而不局限于作图

亲本
[ 32 ]
。

4�2� 豆科比较基因组学在绿豆的遗传研究和基因
定位方面的应用与展望

豆科比较基因组学的研究结果表明豆科植物

中亲缘关系较近的物种间染色体同线性是广泛存

在的, 这些豆科近缘物种间有相似的基因组成, 且

这些基因在染色体上具有相似的排列顺序, 可以

预期一个豆科物种中的全部或大部分基因都存在

于其近缘物种中同源染色体片段的相关位置上,

这对绿豆的遗传研究和基因定位具有启发意义。

对控制数量性状和质量性状的基因进行比较, 发

现数量性状位点 ( QTL)和主基因常是相同或相似

的
[ 33]
, 如果已从一个物种中发现控制某性状的基

因,那么它也可能是其他近缘物种中对应的 QTL

候选基因
[ 34]
, 例如: Isemura等

[ 15]
在小豆的第 1连

锁群上检测到一控制种子重量的 QTL(图 1) , 而在

对小豆与绿豆和豇豆基因组比较时发现: 小豆的

第 1连锁群与绿豆和豇豆的连锁群 ii上分别对应

存在保守片段, 且保守片段内均已检测到控制种

子重量的 QTL
[ 15, 35 ]

, 且从目标标记及周围标记的

顺序在三者之间相似的情况来看, 此片段很可能

是 3个物种中共有的保守片段, 而该控制种子重

量的 QTL可能在 3个物种中保守。同样, 在小豆

的第 9连锁群与绿豆连锁群 i上也检测到了对应

的控制种子重量的 QTL。
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图 1� 小豆、绿豆、豇豆 3个物种内控制种子重量 QTL的比较

Fig. 1� Com parativeQTL m aps[15] for seed w eight in three

cu ltivated V igna spec ies, V. angulais( azuk i bean) , V.

radia ta (mungbean ) and V. ungu icu lata( cowpea)

绿豆连锁图谱引自 F atokun等 [ 35] (罗马字母 )和 M enancio�Hautea

等 [ 13] (阿拉伯数字 );豇豆连锁图谱引自 Fa tokun等 [ 35] ;绿豆

和豇豆内控制种子重量的 QTL位点引自 F atokun等 [ 35]

L inkage groups ofmungb ean are after the maps of Fatokun et

al[35] ( Rom an num erals) andM enan cio�H autea et

a l[ 13] (A rab ic num erals) . L inkage groups of cowp ea

are after the m aps of Fatokun et al[ 35]. The QTL

reg ion s for seed w eight inm ungbean and cow pea are

after Fatokun et al[ 35] .

从一个种的表型突变体中鉴定出的候选基因还

可以在其他物种中检测它对相关性状的效应。通过

豆科比较基因组学研究, 发现造成豆科物种间差异

的遗传变化及其原因, 可以鉴定出豆科每个种中每

个基因的作用。概括起来, 比较基因组学给我们提

供了一个研究绿豆遗传演化和新基因发现的新方

法。准确地说,这种方法使绿豆的等位基因变异拓

宽了。

4�3� 绿豆抗豆象基因定位的研究展望
基于已取得的抗豆象基因定位研究成果, 下一

步可进行不同抗豆象材料的抗性主效基因的精细定

位、克隆、转化,并用于抗豆象育种的分子标记辅助

选择, 以期选育出抗豆象的绿豆新品种,从而解决豆

象为害问题。此外, 还可以对多个抗豆象材料配制

杂交组合,结合抗性主效基因的定位工作对不同抗

虫材料的抗豆象基因进行等位性鉴定, 以期挖掘出

更多的抗豆象基因,为发展多价抗虫品种奠定基础。
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