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蚕豆种质资源、抗病育种和QTL
定位及抗逆性研究进展

王海飞，宗绪晓

(中国农业科学院作物科学研究所／国家农作物基因资源与基因改良重大科学工程，北京100081)

摘要：蚕豆是世界温带和亚热带地区一种重要的食用豆类作物，在中国的栽培历史超过2100年。中国是世界上蚕豆栽培

面积最大、总产量最多的国家，蚕豆因其高效生物固氮、土壤改良和环境友好特性，已成为中国现代农业种植结构调整、西部

经济欠发达地区和丘陵山区农民脱贫致富的重要经济作物。目前，多种DNA标记已广泛应用于大豆、菜豆、豌豆等豆类作物，

并取得了一系列重要进展。但蚕豆分子遗传学的研究进展相对缓慢。本文对蚕豆的起源、分类、国内外蚕豆遗传多样性、遗传

图谱构建，以及生长习性、抗病育种和QTL定位、抗逆性研究进行了综述，旨在为国内外蚕豆资源的深入研究和利用提供

参考。
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Abstract：Faba bean is one of the world important grain legume crops in the temperate and subtropic zones，

and has been cultivated in China since 2 1 00 years ago．China is the largest producer in both sowing area and pro-

duction of faba bean globally。Faba bean becomes an important cash crop in western provinces and underdevel—

oped mountainous areas of China，due to its effective nitrogen fixation，soil improvement ability and environmental—

friend in modern cropping systems．Various kinds of DNA markers have been successfully used in other legume

crops such as soybean，common bean and pea etc．However，the molecular genetic studies on faba bean is limited．

Therefore，studies on origination，taxonomy，genetic diversity，genetic association mapping，breeding and QTL map—

pings of major traits such as growth habit，disease resistance and tolerance to abiotic stresses in faba bean have

been reviewed，in order to provide essential information for future researches and utilization of faba bean genetic

resources．
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蚕豆属于豆科(Leguminosae)，蝶形花亚科

(Papilionoideae)，野豌豆族(Vicieae)，巢菜属(Vicia

L．)，蚕豆种(Vicia知ba L．)，染色体组为2n=12。

蚕豆是一种富含氨基酸且有一定药用和保健作用的

作物：1‘。

我国是世界上蚕豆栽培面积最大、总产量最多的

国家。据FAO最新统计‘21，2001．2007年，全世界于蚕

豆平均栽培面积为267．36万hm2，总产445．78万t，其

中中国栽培面积为114．31万hm2，总产209．26万t，中

国蚕豆栽培面积和总产在世界上所占比重分别为
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42．76％和46．94％，云南省是我国蚕豆生产面积

和产量最大的省份，其产量约占中国总产的27％。

除中国外产量较多的还有埃塞俄比亚(37万hm2；

45万t)、埃及(14万hm2；44万t)、澳大利亚(16

万hm2；27万t)¨1。欧洲蚕豆栽培面积和总产量

分别是37万hm2和120万t，分别占世界蚕豆栽培

面积和产量的14％和25％，其中英国67万t，法国

29万t，意大利6．5万t，德国5．6万t，西班牙5．2

万t¨1。我国蚕豆出口数量在20世纪90年代达

到43万t，后来逐渐下降。近年来我国蚕豆出口

量一直保持在2万一3万t之间，主要出口埃及、

日本、意大利、也门、印尼等国，出口的蚕豆主要来

自青海、河北、甘肃、云南等省的大粒蚕豆旧。。我

国蚕豆生产和贸易运作成本较高，产品质量不稳

定，小杂粮食品加工利用研究少等原因限制了我

国蚕豆的外贸与出口。

中国蚕豆在生产上分为秋播和春播两大生态

区，其中秋播蚕豆种植面积和产量在中国蚕豆生

产中所占的比重分别为85．5％和78．2％，秋播蚕

豆以长江流域地区为主，春播蚕豆以西北和华北

北部为主，青蚕豆生产主要分布于干蚕豆主产区

内的大、中城市周边地区H’。大多数国家以栽培

饲料用蚕瓦为主，其次是粮用蚕豆，菜用蚕豆栽培

较少。中国秋播区的菜用和粮用蚕豆以云南、江

苏、浙江、四川、重庆、安徽和湖北等省栽培最多；

中国春播区蚕豆主要集中在青海、宁夏、甘肃、内

蒙古等省区的高寒区域以及河北省张家口坝上地

区，以粮用蚕豆为主，很少菜用；其他各省栽培面

积较小¨1。蚕豆适应冷凉气候和多种土地条件，

有生物固氮之王的美誉，具有高蛋白含量，易消化

吸收，粮、饲、菜兼用和深加工增值等特点，是种

植业结构调整中重要的问套作和养地作物，也是

我国北方主要的早春作物、南方主要的冬季作

物。中国蚕豆在世界蚕豆生产中占有重要地位。

本文回顾与综述了蚕豆种质资源的起源、分类、

国内外蚕豆资源的遗传多样性、遗传图谱构建，

以及生长习性、抗病育种和QTL定位、抗逆性的

研究进展，旨在为蚕豆资源的深入研究和利用提

供参考。

1 蚕豆种质资源研究进展

1．1蚕豆的起源和分类

蚕豆的起源虽然有较多研究，但至今仍没有定

论。Ladizinsky川认为中亚中心是蚕豆最初起源地，

地中海沿岸及埃塞俄比亚是大粒蚕豆的次生起源

地。最近研究证明蚕豆可能起源于亚洲中部和西

部，阿富汗和埃塞俄比亚为次生起源地⋯。Cube—

ro。7j推测蚕豆起源中心在近东地区，并由此向4个

方向传播：从地中海地区向北传播到欧洲，从北非沿

地中海岸传播到西班牙，从尼罗河三角洲传播到埃

塞俄比亚，从美索不达米亚平原向东传播到印度，从

印度传播到中国。然而，Muratova【s1认为蚕豆的起

源中心在欧洲的东南部，Maxed一1却认为亚洲的西

南部是巢菜属的起源中心。在以色列考古研究中发

现的蚕豆种子，说明公元前6500—6800年已有蚕豆

种植【1肌⋯。而在叙利亚西北部的考古发现表明蚕

豆的起源可以追溯到公元前10000年¨“。以上考

古资料似乎表明亚洲的西南部是蚕豆的主要起源

中心。

蚕豆何时传人中国没有确切的记载，但有一

些历史文献记载了中国蚕豆的来源和用途，公元3

世纪上半叶，三国时代张揖撰写的《广雅》中有胡

豆一词。公元1507年，北宋宋祈撰《益都方物略

记》中记载：“佛豆，豆粒甚大而坚”。明朝李时珍

撰《本草纲目》(公元1587年)中说：“张骞使外国

得胡豆种归，令蜀人呼此为蚕豆州h“。也有研究

认为2100年前蚕豆从中东地区经丝绸之路传人

我国北部⋯；但1973年在甘肃省广河县(春播蚕

豆区)的历史遗迹中出土的古陶器上有蚕豆的图

绘以及浙江吴兴(秋播蚕豆区)新石器时代晚期的

钱山漾文化遗址中小土的蚕豆半炭化种子，说明

距今4000—5000年前我国已经栽培蚕豆了”‘”1。

由此可见，蚕豆在我国的栽培历史十分悠久。我

国云南丽江一带有一种拉市青皮豆，栽培历史很

久，据说是当地的原产品种。Zong等¨“”1利用

AFLP分别对中国春性和冬性蚕豆资源与国外蚕

豆资源进行比较研究，结果表明，中国蚕豆资源明

显与国外资源相分离，可以推断中国可能是蚕豆

的又一个次生多样性中心。因此，蚕豆的起源、我

国是否是蚕豆的次生起源中心以及蚕豆在我国的

栽培历史均有待进一步研究论证。

蚕豆在植物学上为巢菜属，是这个属各个种中

生殖隔离最好的一个种，蚕豆与巢菜属其他种之间

无杂交成功事例¨“，至今没有发现蚕豆野生种，与

蚕豆种最为近似的野生种为来自阿尔及利亚的矿

pliniana(Trabut)Murat¨’，有研究认为paucijuga为

蚕豆种最近的野生种¨引，然而LadizinskyM3和

Birch¨驯反对把V．narbonensis L．和其他野生种当做
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与栽培蚕豆最近的祖先种。在形态学特征上，蚕豆

种与巢菜属其他种不同之处在于蚕可没有卷须，以

及种脐正好在种子长度的一端。蚕豆为常异花授粉

种(sp．)

亚种(ssp．)

变种(var)

植物，因而种内的分类常有困难或有不同的分类，但

Muratova㈧主要根据种子大小的分类，得到普遍认

可并被广泛利用，这种分类见图l。

pauc{，uga ell∞6a

(2—2．5对小Dt-) (3~4对小叶)——孑及
minor Beck equinapers faba(MajorHarz)

(种子小) (种子中等) (种子大、扁平)

入 ／＼ ／＼
亚变种(subvar．)tenuis rigida rugosa reticulate clausa dehiscens

(地中海)(欧洲) (地中海)(欧洲及中国)(地中海)(欧洲及中国)

图l蚕豆的分类(据1931年。Muratova)

Fig．1 Taxonomy of V／cht faba l sourced from Muratova in 1931)

在阿富汗和印度发现亚种paucijuga，其植株矮

小，每片复叶的小叶少，每花序的花较少，子粒小。

大粒蚕豆变种major主要分布在南地中海国家和中

国，到16世纪扩大到墨西哥和南美。在埃塞俄比亚

地区发现小粒蚕豆变种minor，之后在北欧农业中逐

渐受到重视，中粒蚕豆变种分布在中东和以埃及为

主的北非国家¨⋯。

随后HaneltⅢ1提出新的分类，他认为蚕豆的2

个亚种为：minor(最古老的一个)和．向她。．肛她的2

个变种为equina和．向ba。Cubero
o 71认为蚕聂有4个

植物学变种，即paucijuga、minor、equina和知施。蚕

豆大、中、小粒的划分标准不一，中国一般将百粒重

1209以上称为大粒变种，70～1209为中粒变种，709

以下为小粒变种；根据用途不同，还可分为食用、菜

用、饲用和绿肥用蚕豆品种；按播种期和冬春性不

同，分为冬蚕豆和春蚕豆；成熟期上分为早熟型、中

熟型和晚熟型；以种皮颜色不同可分为青皮蚕豆、白

皮蚕豆和红皮蚕豆等’1’。

1．2 蚕豆资源的收集、保存及利用

截止2008年，全世界37个国家共收集蚕豆资

源38360份，目前最大的收集单位是国际干旱地区

农业研究中心(ICARDA)，保存有9016份蚕豆资

源，其次为中国5229份，保存蚕豆资源较多的困家

还有澳大利亚2445份、德国1920份、法国1900份、

俄罗斯1881份、意大利1876份、摩洛哥1715份、西

班牙1622份、波兰1258份，埃塞俄比亚l“8份。欧

洲收集的18076份蚕豆资源中有50％的来自世界

其他国家，另一半为欧洲本土资源。2¨。这些种质资

源多保存于一20—一18℃的长期库和5。C左右的中

期库中。

成熟期、花期及株型等形态多样性使蚕可能

够适应多种生态和气候条件，有些资源对生物或

非生物胁迫具有较好的抗性，因此在现有的资源

中筛选出抗病、抗逆的综合农艺性状较好的优良

品种是资源利用的一种环保有效的途径。ICAR—

DA收集的蚕瓦资源中有抗褐斑病的BPL410(厄

瓜多尔)、抗锈病的BPL261、抗茎枯病的BPIA72、

抗列当草的F402(埃及)，其中有些品系具有水平

抗性，如PBL269抗锈病、黑斑病、茎枯病和褐斑

病，还有抗蚕豆卷叶病毒和黄化花叶病毒的品系。

ICARDA通过人工接种筛选了同时抗赤斑病和锈

病，或同时抗褐斑病和赤斑病的组合。ICARDA已

筛选出抗茎秆线虫的抗源BPLI、BPLl0、BPLll、

BPLl2、BPL23、BPL26、BPL27、BPL40、BPL63、

BPL88和BPLI83，目前正用于育种项目旧“。欧洲

抗褐斑病的主栽品种为29H旧“。蚕豆易受蚜虫的

侵害，Holt等口4 o鉴定并筛选出部分抗黑豆蚜资源。

列当在地中海地区对蚕百的危害尤为严重，目前

已选育出部分抗列当品种幢”。在法国和德困的蚕

豆资源中已筛选出优良的耐寒品种，最近我国也

已筛选出部分耐寒资源，这对冬性蚕豆优良品种

的选育及种植面积的推广具有重要意义。

我国长期库保存的国内外蚕豆种质资源中

65％为国内地方品种和育成品种，35％为引进的

国外蚕豆资源叫。种质资源研究的目的是为了利

用，从地方品种资源中筛选出抗病、高产的优良品
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种，按育种目标，通过品种间有性杂交等选育出抗

病性强、品质好、适宜加工的高产、稳产的新品种

是蚕豆种质资源利用的有效途径。甘肃省临夏州

农科所以当地植株健壮、生育期较长、丰产性较好

的马牙蚕豆作母本，与引进的株高适中、适期成

熟、适应性强、子粒较薄的英175作父本进行杂交，

育成具有丰产、稳产、抗逆性强、适应性广、商品性好

的临夏大蚕豆，曾经是该省20世纪80年代初大面积

的主栽品种。⋯。2003—2006年中澳合作项目《在中

国和澳大利亚雨养型农业系统中增加冷季豆类生产

研究》(CSl／2000／035)中，充分利用春、秋两播区的

播种季节反差对蚕豆资源进行穿梭育种，这样可缩短

选择周期，提高资源的利用率。随着小宗粮豆事业

的发展，全国蚕豆联合区域试验于2003年开始实

施，临蚕2号是第一个通过国家鉴定的蚕豆品

种门“。过去的20年中，我国对现存的全部蚕豆种

质资源进行了农艺性状鉴定，并对其中部分资源进

行了抗病性、抗逆性和品质性状鉴定，从中初步筛选

出了部分优异种质用于品种改良和直接推广利用，

取得了显著的社会和经济效益。

1．3形态多样性研究

由于蚕豆无野生种，且种间杂交尚无成功事

例【1⋯，转基因株系的获得更为困难，所以其变异仅

来源于自然变异或突变引起的变异，但对我国收集

的蚕豆资源研究表明，蚕豆的株高、子粒大小、种皮

颜色、粒重等类型十分丰富，形态多样性和基因多样

性研究对蚕豆资源利用和育种具有重要意义。早期

蚕豆资源的研究主要集中在形态性状方面。不同来

源的蚕豆资源有不同的形态特征，研究发现尼罗河

流域和埃塞俄比亚地区的资源茎秆颜色较浅，北欧

的资源小叶较多，尼罗河的资源小叶较少，埃塞俄比

亚地区的资源严重倒伏，而北欧资源倒伏较轻，印度

次大陆的豆荚直立而南欧的豆荚下垂，埃塞俄比亚

的资源豆荚为黑色心8|。Polignano等Ⅲ1对来自于39

个国家的1565份蚕豆种质资源进行了表型特征研

究，结果表明：多样性指数与地理位置有着密切的联

系，通过判别分析和聚类分析找出了一些对蚕豆资

源收集和保存有用的表型特征。

利用形态性状对蚕豆资源的遗传多样性进行研

究表明，来自于不同地区的材料拥有类似的遗传背

景，可能是因为不同地区的材料来自于相同的祖先

种。但是，来自相同地区的材料并不总是聚在相同

类群，因此．地理位置的差异并不能作为亲本选择时

的遗传多样性指标，亲本的选择应该以特定群体遗

传多样性的系统分析为基础30]。Polignano等"川对

埃塞俄比亚和阿富汗地区蚕豆资源的农艺性状进行

调查，结果发现：不同来源材料的株高和产量有明显

差异，不同来源的蚕豆种质资源在株高和种子特性

上明显不同。对我国青海蚕豆种质资源的形态多样

性进行鉴定，结果表明青海蚕豆种质资源具有丰富

的形态多样性。321。因此，不同的形态性状与地理来

源密切相关，为了适应赖以生存的环境条件，丰富多

样的生态环境和地理条件可能造就了某些资源的对

生物或非生物胁迫的抗性或耐性。

利用形态和农艺性状对蚕豆群体进行分类研究

有助于蚕豆资源在育种中的有效利用及其高效的保

存和管理，但由于某些性状受环境因素和生长期的

影响，所以仅用形态和农艺性状划分的基因库是不

精确的，不能准确反映不同资源的遗传差别和亲缘

关系。分子标记技术不受环境和生长期的影响¨副，

现代分子标记技术从DNA水平上揭示遗传变异，反

映遗传背景差异，因此能够有效、真实地反映种质资

源的遗传变异和亲缘关系。近年来分子标记技术的

应用给蚕豆资源遗传多样性的评价提供了新的研究

方法‘瑚41。

1．4蛋白和DNA分子标记遗传多样性研究

蚕豆是一种适应多种气候条件和地带的古

老的驯化作物，富含蛋白，粮、饲兼用，是农业种

植结构调整的重要经济作物。蚕豆种质资源的

评价和遗传背景的研究对资源的利用及品种改

良有重要的作用。Kaser等¨纠利用蛋白质和同工

酶标记对来自世界各地的22个栽培品种和49

个农家种进行分析，聚类结果显示：除了1 7个德

国种外，其他均分类不清晰。Polignano等"钊利

用草酰乙酸转氨酶(GOD)、过氧化物歧化酶

(SOD)和苹果酸酶(ME)对33份蚕豆资源进行

多样性研究，分析表明：33份蚕豆资源可以清楚

地划分为5个组群。

方宣钧等"叫提到1980年Botstein等首次提出

DNA限制性片段长度多态性至今，已经发展了10

多种基于DNA多态性的分子标记技术并广泛应用

于多种作物的遗传多样性研究。目前应用于蚕豆

的主要有RAPD。38|、AFLP¨4’151和ISSR[331标记。利

用RAPD标记对3个蚕豆自交系群体进行研究，结

果表明地中海种和欧洲小粒种为截然不同的两

组，欧洲大粒种介于两者之间i 3s]。Mahmoud等¨4】

利用AFLP标记对来自亚洲、欧洲和北非的蚕豆资

源的遗传多样性进行分析，结果显示中东地区的
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蚕豆资源遗传多样性丰富，他认为蚕豆资源通过

北非向欧洲的中部和西北方向传播，北非和欧洲

的蚕豆资源亲缘关系较近，其分子标记数据与系

谱数据基本相符。随后他又利用AFLP标记对欧

洲蚕豆资源的杂种表现及杂种优势进行研究，结

果发现：AFLP标记对预测F．代杂种表现和杂种优

势没有明显帮助‘"1。Terzopoulos等‘”1将ISSR标

记应用于希腊地方蚕百群体遗传结构的分析，并

将分子标记结果与形态和农艺性状数据进行了比

较研究。

中国农业科学院作物科学研究所食用弓课题

组，对蚕豆DNA的提取方法进行了优化‘⋯，并对

蚕豆AFLP技术体系进行了优化研究’4“。在此基

础上，Zong等¨4’利用10对AFLP引物对204份国

内冬性蚕豆地方资源和39份国外冬性蚕豆资源

进行了遗传多样性分析，通过聚类分析和主成分

分析将中国蚕豆资源同国外蚕豆资源明显分开，

云南蚕豆资源明显不同于其他中国冬性蚕豆资

源。随后又对39份国内春性蚕豆地方品种和136

份国外春性蚕豆资源进行AFLP标记分析，发现春

性蚕豆资源的遗传多样性与其来源地生态环境相

关联。聚类分析将其分为4个基因库，中国春性

蚕豆地方品种明显不同于国外资源，中国和日本

春性蚕豆资源同中东地区的蚕聂资源关系密切，

印证了蚕豆从中东地区经丝绸之路传人我国这一

说法¨引，但由于参试材料较少，还需对其进行深入

的研究。

上述研究肯定了分子标记技术在蚕豆资源遗

传多样性研究中的优越性，但是均缺少对广泛地

理来源、大量具代表性蚕豆资源样本的系统分析。

目前国内蚕豆资源多样性研究中，仅采用了AFLP

分子标记，且涉及的材料有限，未将春性和冬性蚕

豆结合在一起分析。中国蚕瓦的种植地域十分广

阔，且不同地理环境的气候各异，纬度、海拔，降水

等的地区差异性十分悬殊，且国内外蚕豆等小宗

作物的研究人员较少，引种不太频繁，因此，不同

地理来源的蚕豆资源可能在长期的隔离条件下形

成了相对独立的具有特殊遗传背景的资源群体，

国内蚕豆资源系统详细的比较研究有待进一步推

进。早期主要在形态性状方面的研究未能确定蚕

豆的起源，分子标记可能更为有效地反映资源间

的亲缘关系和群体间的遗传多样性，从而为研究

蚕豆的起源和传播提供有效的参考。

鉴于RAPD标记不稳定，AFLP和RFLP成本

较高且步骤繁琐，不利于其广泛应用，SSR标记以

其稳定性好，成本低等优点已被公认为最好的分

子标记之一。由于蚕豆在豆类作物中基因组最

大，约为13000Mb。4“，给其测序工作带来很大的困

难，导致蚕豆基因组DNA序列信息缺乏，限制了

蚕豆SSR标记的开发与应用。SSR的侧翼序列相

对保守，物种的SSR引物的扩增位点与该物种相

关。4“：虽然禾谷类物种间SSR引物的通用性较

好‘4“，但最科作物间SSR引物的通用性较差，其

他豆类作物的SSR引物在蚕豆中通用性更差。

Peakall等4副研究了不同豆类间SSR引物的通用

性，结果发现31对大豆SSR引物在其他豆类(包

括蚕豆)中的通用性很差，为3％一13％。通过EST

开发的209个SSR标记和基于BAC文库开发的

33个蒺藜苜蓿SSR标记中，40％能在参试的蚕豆

材料(Vf6、Vfl36、Vf27和29H)中扩增出条带，但

均没有多态性”“。2002年Pozarkova等H刊首次开

发出25对蚕豆SSR引物，但这唑引物为l号染色

体上所特有的引物，从而限制了其应用范围。直

到2009年Zild等H副利用FIASCO磁珠富集法在

蚕豆栽培品种(抗锯齿列当Giza402)自交系基因

组中开发出73对含AG重复序列的SSR引物，其

中54对在参试的10个蚕豆材料中具有多态性。

蚕豆分子标记技术研究落后于其他作物，且发达

国家蚕瓦种植面积小，国内外研究蚕豆的人员有

限，从而限制了蚕豆SSR标记的开发与应用。中

国作为蚕豆第一生产大国，有必要加强蚕豆分子

遗传学研究，因此，利用EST序列、BAC文库、磁珠

富集法等开发出更多的SSR引物用于饱和图谱的

构建及基因定位的工作将势在必行。目前，本实

验室利用蚕豆EST序列和ISSR开发SSR标记的

工作已逐步展开。

2 蚕豆遗传连锁图谱的构建

分子遗传连锁图谱构建及目标基因的定位将

极大提高分子标记辅助育种的效率，并为精细定

位、图位克隆等研究奠定基础。目前，几乎所有重

要农作物的分子遗传图谱均已建成，但蚕豆遗传

连锁图谱构建尚处于研究初期。蚕豆遗传图谱大

致分为3代：第1代是以农艺性状和同工酶标记为

基础构建的遗传连锁图谱；第2代是以RAPD、同

-T酶标记为基础的分子连锁图谱；第3代是将各

种标记整合在一起的高密度连锁图谱。

Vande等一引在RFLP、RAPD、形态学和同T酶
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标记的基础上初步构建了一张蚕豆遗传连锁图

谱，该图谱包括17个标记分别位于7个连锁群上。

随后Torres等一叫通过Vf35和Vfl73与Vf6杂交

得到2个F：群体，利用同t酶、RFLP和RAPD标

记构建了一张包含11个连锁群的遗传图谱，其中

有一个连锁群位于中着丝粒染色体的核r组织

区。最初蚕豆的t体植株是以VF6为母本分别与

Vf2，Vf33，Vf76，Vfl08，Vfl59，Vfl66(均来A西班

牙的哥多华市)杂交，形成第3、4、5、6染色体的三

体，Torres等一¨引在减数分裂中期鉴定了这些三体

植株。Satovic等。5引以Vf6为母本与这些三体植株

杂交获得的7个F，家系构建了一张连锁图谱，该

图谱包括157个标记，48个连锁群，其中6个分布

在特定的染色体上，覆盖蚕豆基因组约850cM。

Vaz等"41利用VF6与Vf27杂交获得的F，群体通

过形态性状、RAPD、子粒蛋白基因分析构建了一

张蚕豆遗传图谱，该图谱包括13个连锁群，总长

度为1200cM，其中7个连锁群明湿关联到6条染

色体上，并利用该图谱首次定位了与蚕豆粒重有

关的QTL。

Roman等”叫利用Vf6(感)×Vfl36(抗)杂交

获得的139个F，植株通过RAPD、SSR、子粒蛋白

基因和同工酶标记定位了控制蚕豆抗列当的数量

性状基因位点，121个标记(包括117个RAPD、2

个同工酶和2个子粒蛋白基因)分为16个连锁

群，每个连锁群上有2—26个标记，覆盖了蚕豆基

因组的1445．5cM，标记间平均遗传距离为

13．77cM，其中9个连锁群位于特定的染色体上。

接着又利用该图谱定位了与蚕豆抗褐斑病相关的

QTL"6。。随后Roman等”刊又在形态标记、同工

酶、RAPD、SSR和子粒蛋白基因标记的基础上将

11个F：家系的654个单株(都以Vf6为共同的母

本)的数据进行整合，形成了一张高密度的连锁图

谱，该图谱有192个标记(包括2个形态标记、6个

同丁酶、4个子粒蛋白基因、176个RAPD和4个

SSR标记)，这些标记分为14个主要连锁群，其中

5个位于特定的染色体上，总长度为1559cM，是当

时所公布的最全面的蚕豆遗传连锁图谱。Avila

等”引利用29H×Vfl36杂交获得的F，群体构建的

连锁图谱包括103个标记(4个同工酶、2个子粒

蛋白基因、3个SSR和94个RAPD)，共分为18个

连锁群，总长度为1308cM，其中6个连锁群位于特

定染色体上。

Arbaoui等_钊以2个耐霜冻品系杂交获得的101

个重组自交系对蚕豆耐霜冻和叶片脂肪酸含量进行

QTL分析，所建图谱中的131个RAPD和1个形态标

记(种皮颜色)共分为21个连锁群，覆盖蚕豆基因组

1635．39cM，标记间平均距离为14．73cM。Roman

等。川利用Vf6(感)×Vfl36(抗)获得的165个F。RIL

单株所构建的图谱中包括277个标记(238个RAPD、

5EST、1个SCAR、6个SSR、2个STS、4个同T酶和21

个跨内含子标记)，共分为21个连锁群，其中9个位

于特定的染色体上，总长度2856．7cM，是目前所公布

的蚕豆最饱和的遗传图谱。

分子标记的发展和高密度遗传图谱的建立可缩

短性状选择的时间，并能对重要的农艺性状进行定

位。目前蚕豆连锁图谱主要以F：群体在形态标记、

同丁酶和RAPD标记的基础上构建的，对部分数量

性状定位的精确性、稳定性还不十分理想。这是由

于F，群体田问试验无法设置重复，性状表型值存在

误差，RAPD标记绘制的分子图谱稳定性差等原因

造成，还需利用RIL群体在SSR、SCAR标记的基础

上继续饱和图谱，为精细定位、图位克隆等奠定

基础。

3 蚕豆抗病育种及QTL定位研究

3．1蚕豆锈病

蚕豆锈病是由担子菌蚕豆单孢锈菌[Uromyces

viciae：向bae(pers．)Schroet]引起的一种重要的蚕豆

病害，该病主要发生在中东和北非地区。在我国

的春、秋蚕豆产区及夏播反季蚕豆产区经常发生，

对秋蚕豆尤其是西南种植区的蚕豆生产危害严

重。在一般年份蚕豆锈病可引起减产30％一40％，

大流行年减产70％～80％，甚至毁产⋯1。鉴于蚕

豆锈病的危害性，世界各主要蚕豆生产国均把选

育抗病品种和筛选抗锈基因作为防治蚕豆锈病的

有效途径。目前防治锈病的方法主要有栽培技术

防治、化学药剂和生物防治，栽培中如控制播种密

度，降低田间湿度和不同作物间的混作都能显著

减少锈病对蚕豆的侵染旧21。成本低且环保的化学

防治以及生物防治至今还没有取得较好的进

展一引。Sillero等Ⅲ’对ICARDA收集的648份蚕豆

种质进行抗锈资源筛选，结果仅有6份资源(V一

300、V-1271、V—1272、V．1273、V．313和V—1335)具

有抗性。我国也选育出一些抗锈蚕豆资源，如引

自ICARDA的85．2l 3、85．246等表现抗性，中抗的

有江苏泰县青皮(H3174)、启豆4号(H4059)、湖

北的小粒茶蚕豆(H3869)和云南的绿皮豆
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(H0186)等。过去20多年世界各国虽然选育出了

一些抗锈资源62]，但这些资源的抗性大多为小种

专化抗性，随着更多生理小种的m现，这些资源的

抗性随即丧失。因此，单独的抗锈病基因不可能

得到持久的抗性，增加蚕豆抗锈品种持久性的一

个方法就是把不同的抗锈病基阑整合到综合农艺

性状优良的品种中，这个过程即为基因聚合”。，利

用基因聚合方法培育新品种在植物育种中已经发

挥重要作用。

随着现代分子佳物学的发展和分子标记技术

的成熟，已经可以构建作物的分子标记连锁图谱，

基于分子标记连锁艮{谱可以估算数量性状的基因

位点数目、位置和遗传效应。Avila等’”。通过蚕豆

高抗锈品种2N52与易感品种VF—176杂交获得的

F，群体，利用混合分组分析法发现了5个与蚕豆

抗锈病基因Uvf-I连锁较紧密的RAPD标记，分别

为OPDl3736、OPLl81032、OPl20900、OPP021172和

OPR07。，。。其中OPl209∞与蚕豆抗锈病基圉Uvf-I

之间没有重组，OPDl3，％和OPLl8¨”：距抗锈病基

因u矿J仅7．1 cM，OPP021172和OPR07930与Uvf-1

间的距离分别9．9和1 1．5cM。蚕豆抗锈遗传基础

比较薄弱。Conner等¨刊报道了3个与锈疱大小有

关的小种专化基因，最近研究表明蚕豆的抗锈性

由主效基因控制’”^⋯。

3．2蚕豆寄生杂草

列当(Orobanche crenata)为一年生根寄乍草本

植物，其危害在地巾海地区和北非尤为严重，中度

和高度侵染能使蚕豆减产50％一80％。”1。这种寄

生杂草很难防治，因为其根系与寄主根系紧密相

连，虽然已有许多防治措施，如人r丁．除草、利用草

甘膦进行化学控制、晚播、与不易感染的作物轮

作等，但都没有取得良好的效果”1。所以，选育

抗列当品种被广泛认为是一种有效的防治手段。

在大田试验中筛选的抗列当品种抗性水平有所

不同，如埃及选育的F402及在埃及南部地区广

泛种植的Giza402在温室和大田条件下都具有较

好的抗性，而当Giza402的抗性丧失时．在西班牙

南部的安达鲁西亚从Giza402的A交系中选育的

VFl07l仍保持其抗性。还有摩洛哥的

BPL2830、希腊的ChiaroTL等都具有较好的抗

性‘”。⋯。但至今仍没有找到高抗的蚕百品种或

资源”1。蚕豆对列当的抗性由具有强加性效应

的数鼍遗传性状控制，其湿性效应较弱，由于遗

传互补作用，两个易感品系问的杂交可能会形成

具有一定抗性的新品种。“’。

Roman等”1利用Vf6(感)×Vfl36(抗)杂交

获得的139个F，植株首次定位出3个控制蚕豆抗

列当的数星性状基因位点，分别为Ocl、0c2和

0c3，联合表型变异率为74％。Ocl为主效QTL，

位于RAPD标记OPJl3。。。和OPAC02，，。之间，解释

表型变异37．3％，0c2和0c3分别解释表型变异

11．2％和25．2％。表明蚕豆对列当的抗性是由一

些独它的基因控制的多基阒性状。随后Roman

等’601义利用该杂交组合获得的165个F。RIL单株

对前述Roman等”o定位的蚕豆抗列当QTL在不

同环境中的稳定性和准确性进行验证，通过复合

区间作图定位出4个QTL，分男Ij为0c2—0c5，0cl

是Roman等。551在F，群体中定位m的主效QTL，解

释的表型变异率最大，但在RIL群体中定位失败，

而0c2和0c3却分别成功定位于第6和第2号染

色体上，解释的表型变异分别为11％和25％，这

与Roman等’"’在F，群体中的定位结果完全相符。

RIL群体中新增的2个QTL为0c4和0c5，解释的

表犁变异分别为17％和9％。这些QTL在不同环

境中的稳定性和其准确性还需进一步鉴定。目

前，蚕豆遗传图谱的标记饱和度还远远不够，QTL

定位的稳定性和其准确性还不够理想，通过增加

标记、饱和图谱和降低日标区域中标记问平均距

离以及将RAPD转化为SCAR标记等都将有效提

高QTL定位的精确性和稳定性。

3．3蚕豆褐斑病

蚕瓦褐斑病(Ascochyta Blight)是全世界广泛

传播的蚕豆病害，一般能使蚕可减产35％～40％，

能使高感品种减产90％。56l。轮作、选用健康无病

种子和药剂处理等防治效果都不够理想。”巾“。对

褐斑病表现高度抗病的品种尚未见报道，一般仅

为中度抗病，如法国选育的Line 29H、英格兰的

Quasar、波兰的Fioletowy等对褐斑病都具有较好的

抗性，这些抗性品种的种植地域有限，不同类型的

抗性品种只能在特定的地区表现抗性，然而lcAR—

DA选育的BPIA71、BPIA60、BPL74和BPL2485在

多个国家都表现出较好的抗性’”’。我国也鉴定出

一些中抗蚕豆品种或资源，主要来自长江中下游

的蚕豆种植区，如小粒豆(H1491)、青皮豆

(HOl51)、青皮大脚板(H0152)、小粒蚕豆

(H3209)和胡豆(H33 12)等。蚕豆褐斑病抗性遗

传基础比较复杂，既有多基因遗传的相关报道，也

有研究认为是主效基冈遗传。Rashid等‘聆1研究发
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现7个主效基因控制5个不同壳二孢属分离菌的

抗性。Kohpina等‘M1鉴定出一个控制抗褐斑病的

主效基因和一些微效基因。最近研究表明，主效

单基因控制叶片的抗性，而隐性基因控制茎秆的

抗性‘巧1，类似的研究也说明茎秆和叶片对褐斑病

的抗性是独立的遗传控制机制一8’7引。

Roman等一酬利用Vf6(感)×Vfl36(抗)杂交获

得的F：群体对蚕豆褐斑病QTL分析发现，控制蚕

豆褐斑病的QTL有2个(4，=『和Af2)，分别定位到第

3和第2号染色体上，解释的表型变异率分别为

25．2％和2l％，联合表型变异率46％。随后Avila

等¨8j利用29H(抗)X Vfl36(感)杂交获得的F：群

体研究了茎秆和叶片对2个不同壳二孢属分离莆的

抗性，结果定位出6个QTL，分别为Af3一Af8、Af3和

Roman等‘M’定位的Aft均被定位到第3号染色体

上，说明这2个QTL可能位于同一区间，可将与其

紧密连锁的标记转化为SCAR标记进一步检测定位

的稳定性和准确性。

3．4蚕豆赤斑病

蚕豆赤斑病(Botrytis fabae)是蚕豆产量的又一

限制因子，当气候条件较湿润时，病害严重发生，该

病害广泛发生在马格里布、中国长江流域、埃及、英

国和法国，并造成严重减产一引。Stoddard等旧副介绍

了防治蚕豆赤斑病的不同方法。蚕豆品种对赤斑病

存在明显的抗性差异，利用抗病品种是最有效的防

治措施，已筛选出的一些抗性资源有ICARDA收集

的来自厄瓜多尔的BPL710和BPLll79，尼罗河三角

洲的ILB938和Giza 461，埃塞俄比亚的BPLl763、

BPLl821，西班牙的BPLl 196等一引。我国筛选的抗

性品种或资源主要来自长江中下游地区，如绿小粒

种小青豆、皂荚种、白皮419和通研l号等。但这些

材料都是一些中抗(发病轻)的蚕豆品种或资源，目

前还未见突出抗赤斑病品种或资源的相关报道。目

前，蚕豆与巢菜属的其他种之间的杂交都没有获得

成功[771。Tivoli等一81利用多种措施筛选抗赤斑病

品种或资源，但都没有筛选出理想的高抗品种。迄

今为止，分子标记还没有应用于蚕豆赤斑病和病毒

病研究。

3．5蚕豆病毒病

蚕豆受多种病毒病害的侵染，如蚕豆花叶病毒

病(BYMV)、萎蔫病毒病(BBWV)、黄化卷叶病毒病

(BLRV)、黄化病毒病(BwYV)等。在可控条件下

筛选抗病植株的效果比在大田筛选的效果好，因为

白花授粉能够增强抗病植株的抗性。7引。过去几十

年各国都相继筛选出一些抗病毒病品种或资源，如

加拿大的从自交系中选育的抗花叶病毒病的2N23、

2N65、2N85、2NlOI、2N138、2N295和2N425，其中

2N138具有高抗性一01。ICARDA筛选的BPL756、

BPL757、BPL758、BPL769和BPL5278抗黄化卷叶病

毒病，还有抗黄化病毒病的BPLl351、BPLl363、

BPLl366和BPLl371等m’8l】。蚕豆矮缩病毒病Milk

vetch dwa矿virus(MVDV)能使蚕豆植株黄化矮缩，

叶片卷曲，严重影响蚕豆生产，以往只在日本有报

道，但近年来我国云南的蚕豆上发现类似该病毒引

起的病毒病，国际干旱地区农业研究中心(ICAR—

DA)对我国云南蚕豆矮缩病毒分离物中的DNA序

列克隆。测序后与矮缩病毒中的其他成员比较发现，

来自云南病毒分离物的核苷酸序列中95％一98％与

日本蚕豆矮缩病毒(MVDV)分离物的核苷酸序列相

同。首次确认了蚕豆矮缩病毒(MVDV)侵染我国蚕

豆一“。我国对蚕弓抗病毒病的研究较为匮乏，筛选

或选育的抗病毒资源或品种也相对较少，已见报道

的仅有来自云南的抗花叶病毒的云豆315

和97—1867。

中国蚕豆抗病育种和分子标记辅助育种刚刚起

步，短期内可能很难有长足发展，离育成抗病、优质

蚕豆品种还有很长一段距离。虽然目前的研究已经

做了一些相关性状的QTL定位工作，但其准确性和

稳定性还需进一步验证，并且标记间的距离较远，利

用更多标记进行精细定位的工作亟待解决。由于目

前应用的这些分子标记重复性较差，成本较高且操

作较为繁琐，不适用于大规模标记分析。因此寻找

共分离且操作较简单、成本较低的分子标记(如SSR

标记)，对开展蚕豆分子标记辅助育种具有重要

意义。

4 蚕豆生长习性及抗逆性研究

4．1 蚕豆生长习性及抗冷性研究

植物的生长习性由基因决定，Bradley等冲副首

次在金鱼草中发现了与生长习性相关的同源基因

CEN，接着他又在拟南芥中找到"记J，随后发现番茄

中的SELF PRUNING(SP)懈1，烟草中的(cgr)Ⅲ1，豌

豆中的(Ps"￡J．a)m1都与其生长习性相关，之后这

类基因被认为是CEN／川吃J的同源基因一“。Car-

men等‘鼯1利用候选基因法获得了第一个与蚕豆生

长习性相关的分子标记，然而此标记在不同的资源

和群体中应用时却与其表现型不相符，故不能被广

泛应用。接着，Avila等油列又通过对不同蚕豆材料
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死基因序列的比较研究发现，以前的CAPS标记以

非编码区的单核苷酸多态(SNP)位点为基础，在

SNP的基础上开发出dCAPS标记，这种标记广泛应

用于确定欧洲种植的所有栽培蚕豆品种的生长习

性，并且有100％的准确率，这对于分子选择育种有

着重要的指导意义。

冬性蚕豆至少有200年的历史，由于其早在秋

天就开始播种，所以开花和成熟期均较春性蚕豆早，

冬性蚕豆具有2个或2个以上的分蘖，高于春性蚕

豆，并在蛋白含量和产量上均优于春性蚕豆一⋯。蚕

豆耐寒性资源相对较少，筛选耐寒蚕豆品种不但能

为获得高产、优质的蚕豆新品种奠定基础，而且能够

为蚕豆开辟新市场，扩大其种植面积。欧洲的冬性

蚕豆品种CotedOr和Hiverna能够耐一16—一15℃的

低温‘91 J。Picard等1 9z)研究发现CotedOr品种中

61％的单株能在一25℃的无雪环境中存活。A卜

baoui等“”。以2个耐霜冻品种CotedOr 1(来源于法

国地方耐寒品种)和BPL4628(来自ICARDA收集

的中国绿皮种)杂交获得的101个重组自交系对蚕

豆耐霜冻和叶片脂肪酸含量进行QTL分析，结果发

现5个与耐霜冻相关的QTL，与脂肪酸含量有关的

QTL共有3个，联合表型变异率62．9％(交叉验证

后为40．6％)，其脂肪酸含量与耐霜冻密切相关。

2009年10月18日中国农业科学院作物科学研究

所食用豆课题组将来自国内外的4100多份蚕豆资

源和3700余份豌聂资源冬播种植于青岛市农科院

裸露大田(最低温度一13℃)，并越冬做耐寒鉴定，

筛选出部分耐寒资源．准备进一步对其进行分子遗

传学研究，以挖掘潜在的优异基因，为新品种的选育

做好铺垫。

4．2蚕豆抗旱性研究

蚕豆是最不耐旱的豆类作物之一，开花、结荚期

的干旱胁迫会导致蚕豆严莺的减产一弘⋯。因此，选

育抗旱品种对提高和稳定蚕豆产量至关重要。然

而，干旱胁迫随季节和年份而异，以及缺乏有效的筛

选技术等原因导致蚕豆耐旱品种的选育进程相对迟

缓。”。。由于蚕豆耐旱种质资源相对贫乏，国内外有

关耐旱育种的报道相对较少。

植物的耐旱性可能与其渗透调节相关，通过渗

透调节维持细胞的膨压是植物在干旱胁迫下减小不

利影响的重要乍理适应过程‘96J。Morgan等。97’研究

鹰嘴豆的耐旱性发现由十旱诱导的渗透调节物积累

的越多，植株的抗旱能力就越强。Worku等‘98 o研究

发现来自不同农业生态区的小麦在干旱胁迫下，其

产量与渗透调节成正相关。类似的相关性在高粱和

小米中也有报道‘川。但Katerji等。mj报道在缺水

的情况下蚕豆品种Superaquadulce并没有有效的渗

透调节响应。Amede等110¨也认为渗透调节与蚕豆

的耐旱性不相关。他们研究了不同来源的蚕豆资源

在干旱胁迫下的耐旱性，发现来自干旱地区的蚕豆

资源株型较小，单株荚数和子粒较多，且其耐旱性较

好，干旱胁迫对高产品种的产量影响明显大于产量

较低的品种。特殊的蚕豆株型能够降低干旱胁迫，

并与植株的耐旱性相关，属于大陆性气候的东欧包

括奥地利适宜种植高大、晚熟的品种，如Gobo、Erfa—

no和Frinebo．西欧广泛种植的则是矮小、早熟的品

种类型。然而将东欧的品种植于土壤肥沃且多雨的

西欧时却出现严重的落花、落荚。在平常湿润的地

区降雨减少时会严重影响蚕豆的产量。”1。Khan

等。m2j认为气孔导度、叶片温度和碳同位素分馏作

用与蚕豆耐旱性有关。特殊的根系结构也能提高植

物的抗旱能力，在表层水分消耗殆尽时较长的根系

可以汲取深层土壤水分维持其正常的生命活动。蚕

豆的根系相对较短。最长的根系有50～90cm。1”1。

在豆类作物中强大的根系和较小的叶面积能够有效

的增强植株汲取水分的能力，并能明显降低水分的

流失’Ⅲj。Grzesiak等加51研究发现抗旱蚕豆品种

Gobo的侧根长度、根群总数明显大于不耐旱品种

Victor。最近研究表明豆科模式植物截型苜蓿在中

度缺水条件F能够自动调节以避免叶片脱水，在严

重缺水时能够维持较高的净CO：固定率，中度缺水

对其乍物产量影响不大。⋯1。

随着全球气候的改变，干旱面积和极端气候会

逐渐增多，所以研究植物对不同逆境胁迫的反应对

提高和稳定产量十分重要，而这项艰巨的任务只能

将传统育种与生物技术方法相结合才能实现‘圳。

我国蚕豆分布区域广、生态差异较大，年际间降水不

均，总产鼍在不同年际、不同地区问的差异比较大，

因此，有必要将传统育种技术与现代育种技术相结

合，在抗病虫、抗逆育种中应用分子标记辅助选择技

术(MAS)选育出抗病、抗逆性强，对环境适应性好

的高产、优质品种，以提高和稳定我国蚕豆产量

水平。

5 问题与展望

我国作为世界第一蚕聂生产大国，具有丰富的

遗传资源，但目前国内对蚕豆资源的研究水平远远

落后于其他豆类作物，仅局限在农艺性状的鉴定和
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评估，资源的遗传背景以及亲缘关系不太清楚，资源

利用的盲目性较大。我国收集的蚕豆资源中有很多

是异质杂合体，尤其是地方品种资源，在更新过程中

应加强资源的纯化，对纯合系资源进行深入研究，为

科学选用亲本提供理论依据。目前国内蚕豆资源多

样性研究中，仅采用了AFLP分子标记，而且资源的

利用率还相当低，一些潜在的优异资源还没有被发

掘出来。加强蚕豆分子遗传学研究，不但可以挖掘

新的基因资源，同时通过对目标基因的精细定位、基

因克隆、转基因等手段可以有效提高选择效率，缩短

育种周期。

遗传连锁图谱的构建和QTL定位及遗传效应

分析是分子标记辅助育种应用研究的理论依据和基

础，但目前蚕豆遗传图谱的标记饱和度还远远不够，

许多蚕豆连锁图谱都是利用非永久性作图群体F：

群体构建的，对部分数量性状定位的精确性、稳定性

还不够理想，还需继续饱和图谱，蚕豆SSR标记的

开发尚属于起步阶段，有必要进一步开发利用。

中国蚕豆分布范同广、生态差异大，也不乏有高

抗病性蚕豆资源的分布，应该加强这些资源的搜集

与鉴定，从中筛选抗病性好、综合农艺性状优良的品

种，不仅经济有效，节省投资，而且也有利于生态环

境保护。因此，加强蚕豆抗病新品种的选育和提高

品种本身抗病性及其合理利用的研究对夺取蚕豆优

质、高产、稳产有着十分重要的作用。

目前，蚕豆基于QTL的分子标记育种进展缓

慢，还有很多重要农艺性状的基因定位丁作要做，对

已定位QTL的准确性和稳定性还需在不同的群体

和环境中进一步验证。随着分子生物学技术和分子

遗传学的进一步发展，蚕豆遗传图谱将会不断地被

补充和更新，基于高密度分子连锁图谱和主要QTL

定位的分子标记辅助育种技术及比较基因组学和分

子遗传学在蚕豆育种中的应用，必将有益于提高蚕

豆育种效率、加快育种进程，并在蚕豆高产、优质、多

抗育种中发挥重要的作用。
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