
植物遗传资源学报 2022，23（2）：442-449
Journal of Plant Genetic Resources DOI：10.13430/j.cnki.jpgr.20211021002

绿豆 11 个农艺性状相关基因的 QTL 定位

贾　龙 1，2，王　洁 1，3，王素华 1，陈红霖 1，程须珍 1，杜吉到 2，王丽侠 1

（1 中国农业科学院作物科学研究所，北京 100081；2 黑龙江八一农垦大学农学院，大庆 158308；3 中国农业科学院甘薯研究中心，徐州 221000）

摘要：绿豆是我国传统的杂粮作物，遗传研究基础薄弱，优异基因发掘和资源利用效率低下。本研究在前期 SNP 高密度

遗传连锁图谱的基础上，基于重组自交系群体的株高、主茎分枝、荚长、荚宽、单荚粒数、种皮色、种皮光泽、籽粒分布密度、初

花期、叶绿素含量、百粒重等 11 个表型性状的数据调查分析及 QTL 定位研究。结果表明，绿豆种皮色为简单单基因控制，种

皮光泽的遗传则较为复杂，数量性状中除百粒重外均不符合正态分布。11 个性状共检测到 20 个 QTL，分布在 8 个连锁群的 14
个非重叠区间。其中 LG5、LG3、LG10 分别检测到多个性状相关 QTL，且定位区间重合。荚宽检测到的 QTL 最多，分别位于

LG1、LG5、LG7 和 LG11，表型贡献率为 5.5%~12.3% 不等。单荚粒数、种皮光泽、种皮色及主茎分枝则各检测到单个 QTL，其中

种皮光泽（LG5）和种皮色（LG4）QTL 位点的表型贡献率分别是 61.0% 和 69.7%。结合 KEGG 和 SNP 变异分析，发现 18 个与

农艺性状有关的候选基因。本研究结果将有助于提升绿豆分子遗传学研究水平，为新基因发掘及分子标记辅助育种奠定基础。
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Identification of QTL Associating with Eleven Agronomic Traits in 
Mungbean（Vigna radiata L.）
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Abstract：As a traditional pulses crop in China，mungbean（Vigna radiata）plays important roles in diversifying 
human diets，fertilizing soils and disaster relief. However，compared with those major crops，the genetic and 
genomic study on mungbean has been far lagged，leading to a low efficient use of beneficial genes in breeding 
and a slow advance in genetic improvement of cultivars. By taking advantage of a RIL population with high-
density SNP genetic map，eleven agronomic traits（plant height，the number of branches per stem，pod length，

pod width，the number of seeds per pod，seed color，seed luster，grain density，initial flowering time，content of 
chlorophyll and 100-seed weight）were investigated and mapped in this study. The results showed that the seed 
color was controlled by a single nucleus-encoded gene，whereas the segregation of seed luster became much 
complicated. For quantitative traits，a normal distribution on the frequency of 100-seed weight was observed. For 
11 traits，20 QTLs were revealed from 14 genomic regions on 8 linkage groups. QTLs at LG3，LG5 and LG10 
were both detected with multiple traits，and the target regions were overlapped. Four QTLs were detected with 
pod length，explaining 5.5%-12.3% of phenotypic variations. For the traits number of seeds per pod，seed luster，
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seed color and number of branches per stem，one QTL per trait was detected. The major QTLs for seed color and 
seed luster contributed 69.7% and 61.0% on phenotypic variation，respectively. Gained from annotation using KEGG 
and SNP variations，18 genes were proposed to be candidates associating with these 11 traits. Collectively，these results 
provided a basis for future characterizing these candidate genes and marker-assisted selection in mungbean breeding.

Key words：mung bean；agronomic traits；QTL mapping；candidate genes

绿豆（Vigna radiata L.）属于豇豆属（Vigna）亚

洲豇豆亚属（Cerototropis），原产我国及东南亚地区，

传统主产国为中国、缅甸、印度、泰国等［1］。近几十

年来，随着人们对绿豆营养价值及在农业种植结构

调整中作用的认识，国内外市场需求量逐步攀升［2-

3］。因此，绿豆生产区域也逐步扩大到欧洲、美洲及澳

大利亚等国家，尤其随着新品种的宜机化操作及农

业生产的规模化、集约化，澳大利亚绿豆发展势头迅

猛，逐步成为我国绿豆主要进口来源之一［4］。

种质资源是品种培育的基础。我国目前收集

保存绿豆种质资源 5000 余份，且变异类型丰富［5］。

虽然先后对这些资源开展了表型［6-7］、分子标记［8］

及品质［9］等方面的遗传多样性分析，并有遗传图谱

构建和基因定位的研究报道，如利用 SSR 标记对抗

旱性和驯化性状的定位 ［5，10-12］、Indel 标记对农艺性

状的定位等［13］。但这些标记的数量少，图谱密度均

较低，限制了新基因的深度发掘及其在育种中的高

效利用。随着绿豆全基因组序列的释放［14-15］和高

通量测序技术的发展，为构建高密度遗传图谱，开展

基因精细定位提供了便利。截至目前，除了绿豆抗

花叶病毒外［16］，尚未发现利用高密度图谱对重要农

艺性状的 QTL 分析及候选基因发掘等方面的研究。

在前期工作中，本团队构建了绿豆高密度 SNP
遗传连锁图谱，并完成叶形的精细定位［17］。本研究

利用该图谱，基于绿豆重组自交系群体株高、主茎分

枝、种皮光泽等 11 个表型性状的数据调查分析，进

行了相关 QTL 定位及候选基因筛选，以期为绿豆重

要性状相关基因发掘、标记辅助选择及分子育种等

后续研究奠定基础。

1　材料与方法

1.1　供试材料

试验材料为基于大花叶 × 冀绿 9 号变异株衍

生的重组自交系（RIL8）。其中母本大花叶是来自

河南宝丰县的种质资源（C0001479），种皮绿色有光

泽，父本冀绿 9 号（C0006385）为叶形变异单株，经

两年繁殖后变异性状表现稳定，种皮黑色有光泽。

配置杂交组合后 F2 经单粒传法构建了包含 175 个

家系的 RIL8 群体。该 RIL8 群体及其亲本先后于

2019-2020 年夏季在中国农业科学院作物科学研究

所顺义基地（40.13°N、116.65°E）种植，每家系及亲

本均播种 2 m，双粒点播，穴距 15 cm，行距 50 cm，

视出苗情况单株留苗。

1.2　试验方法

1.2.1 农艺性状的表型调查　生育期间共调查了

11 个农艺性状，包括株高、主茎分枝、荚长、荚宽、单

荚粒数、种皮色、种皮光泽、籽粒分布密度、初花期、

叶绿素含量、百粒重。其中叶绿素含量使用 SPAD
测量仪测定［18］，籽粒分布密度为荚长与单荚粒数的

比值。其余性状均按照《绿豆种质资源描述规范与

数据标准》［19］采集数据。

1.2.2 农艺性状的 QTL 定位　基于已构建的高密

度遗传连锁图谱［12］，用 QTL IciMapping 4.1 按软件

操作规范将数据输入，采用完备区间作图法对 11
个农艺性状进行 QTL 分析，其中作图步长设置为 
0.1 cM，PIN 设置为 0.001，LOD 阈值设置为 3.0［20］。

1.2.3 候选基因筛选及 SNP 变异分析　在 NCBI
参考基因组导出候选 QTL 区段基因 ID 号，在

KOBAS 数 据 库（http：//bioinfo.org/kobas/genelist/）
中使用“Gene-list Enrichment”功能在线分析基因

代谢通路。通过 KEGG 通路分析，初步筛选与目标

性状关联的基因，将初筛后基因区段内的 SNP 信息

输入 NCBI 参考基因组，查看突变类型。

1.3　数据分析

采用 SPSS 17.0 软件完成数据统计、图表绘制、

卡方检验及正态分布分析等。

2　结果与分析

2.1　RIL8 群体表型性状遗传变异分布分析

表型性状的变异分布一定程度上反映了性状

的多样性。卡方检验表明，RIL8 各家系种皮色中，

黑种皮与绿种皮的比率接近 1∶1（p>0.05），符合

简单性状遗传规律，而种皮的光毛比率为 1∶1.45，
不符合单基因控制性状的分离比。9 个数量性状

的变异类型非常丰富（表 1），其中变异系数由大

到小依次是主茎分枝（27.7%）> 株高（24.0%）>
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初 花 期（17.8%）> 单 荚 粒 数（17.0%）> 叶 绿 素

含 量（15.7%）> 籽 粒 分 布 密 度（15.2%）> 百 粒

重（12.9%）> 荚 长（9.0%）> 荚 宽（5.4%）。 频 率

分布分析发现，除百粒重的变异分布呈正态分布

（P>0.05）外，其余性状的变异分布多趋于偏态分

布。其中株高和初花期的正偏分布最明显，偏度值

均为 1.25，单荚粒数和籽粒分布密度的负偏分布最

明显，偏度值分别为 -1.37 和 -0.92（图 1）。

表 1　绿豆 RIL 群体 9 个数量性状的变异分布
Table 1　The distribution of variations on nine quantitative traits within a RIL population of mungbean

性状

Traits
最小值

Min.
最大值

Max.
平均值

Mean
偏度

Skewness
变异系数（%）

CV

株高（cm）Plant height 49.0 148.0 80.1 1.25 24.0

主茎分枝 Number of branches per stem 2.3 11.3 6.0 0.53 27.7

荚长（cm）Pod length 6.5 12.0 9.8 -0.27 9.0

荚宽（mm）Pod width 0.5 0.6 0.6 -0.11 5.4

单荚粒数 Number of seed per pod 4.6 14.6 11.4 -1.37 17.0

百粒重（g）100-seed weight 4.1 8.2 6.2 -0.07 12.9

籽粒分布密度 Grain density 0.6 1.6 1.2 -0.92 15.2

叶绿素含量（SPAD 值）Content of chlorophyll 27.0 64.3 48.2 -0.48 15.7

初花期（d）Initial flowering time 34.0 79.0 46.1 1.25 17.8
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图 1　绿豆 RIL 群体各农艺性状的变异分布
Fig.1　The distribution of phenotypes within the RIL population of mungbean
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2.2　农艺性状 QTL 定位

基于已构建的高密度遗传连锁图谱及表型

性状数值，采用完备区间作图法对 11 个农艺性状

进 行 了 QTL 分 析。11 个 性 状 共 检 测 出 20 个 主

效 QTL 位 点（表 2），分 布 在 除 LG6、LG8、LG9 之

外 的 8 条 连 锁 群，其 中 在 LG1、LG2 和 LG4 分 别

检 测 到 单 个 QTL 区 间，LG11 检 测 到 2 个 QTL 区

间，LG3、LG5 各 检 测 到 3 个 QTL 区 间，而 LG7、

LG10 分别检测到 4 个、5 个 QTL 区间（图 2）。分

析发现，不同性状的 QTL 区段存在重合现象。比

如，主茎分枝、单荚粒数、籽粒分布密度及叶绿素

含 量 均 在 LG10 的 Block7460~Block7463 区 段 检

测到 QTL，而叶绿素含量、株高、初花期在 LG3 的

Block20332~Block20344 区段均检测到 QTL，荚长、

荚 宽 在 LG5 的 Block29466~Block29473 区 段 均 检

测到相关 QTL。因此，11 个性状相关 QTL 实际上

分布在 14 个区间。

表 2　绿豆表型性状相关 QTL 的分布
Table 2　Distribution of QTLs related with agronomic traits in mungbean

性状

Traits
QTL 名称

QTL name
连锁群

LG
遗传区间

Genetic location
物理区间（bp）

Physical location
表型贡献（%）

PVE

百粒重 100-seed weight QSw-1 7 Block34972~Block34975 3503808~3661741 19.7

QSw-2 11 Block9468~Block9603 10764272~10908149 14.2

初花期 Initial flowering time QIft-1 3 Block20332~Block20344* 8413885~8631410 29.4

QIft-2 10 Block7484~Block7498 17650544~18284837 11.9

单荚粒数 Number of seeds per pod QSnpp-1 10 Block7460~Block7463*** 16431849~16788088 33.7

荚宽 Pod width QPw-1 1 Block1664~Block1668 12345800~12500184 5.5

QPw-2 5 Block29466~Block29473** 34366674~34896322 7.3

QPw-3 7 Block35017~Block34622 4248334~1134191 12.3

QPw-4 11 Block9623~Block9624 12704218~12757966 11.0

荚长 Pod length QPl-1 5 Block29466~Block29473** 34366674~34896322 13.4

QPl-2 7 Block39237~Block38561 26392762~25483716 7.6

叶绿素含量 Content of chlorophyll QCc-1 3 Block20332~Block20344* 8413885~8631410 15.3

QCc-2 10 Block7460~Block7463*** 16431849~16788088 30.2

种皮光泽 Seed luster QSl-1 5 Block27749~Block27758 16333691~17327043 61.0

种皮色 Seed color QSc-1 4 Block23996~Block24118 17486086~18014973 69.7

株高 Plant height QPh-1 2 Block10927~Block10929 4920867~5170181 15.5

QPh-2 3 Block20332~Block20344* 8413885~8631410 28.6

主茎分枝 Number of branches per stem QNb-1 10 Block7460~Block7463*** 16431849~16788088 16.5

籽粒分布密度 Grain density QGd-1 7 Block39242~Block39243 27056250~27336688 6.0

QGd-2 10 Block7460~Block7463*** 16431849~16788088 39.4

*、**、*** 分别为 LG3、LG5、LG10 定位重合区段
*、**、*** are over lapped QTLs on LG3、 LG5 and LG10，respectively. LG：Linkage group，PVE：Phenotypic variation explained
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图中 QTL 名称同表 2
The QTL names in the figure are the same as in table 2

图 2　绿豆 11 个表型性状的 QTL 定位
Fig.2　Location of QTLs related with 11 traits in mungbean

从性状来看，荚宽检测到的 QTL 位点最多，分

别分布在 LG1、LG5、LG7 和 LG11，表型贡献率从

5.5%~12.3% 不 等。 籽 粒 分 布 密 度（LG7、LG10）、

初花期（LG3、LG10）及叶绿素含量（LG3、LG10）

分别检测到 2 个 QTL 区间，其中位于 LG10 的区

段 Blcok7460~Block7463 对 籽 粒 分 布 密 度 的 表 型

贡献率为 39.4%，对叶绿素含量的表型贡献率为

30.2%。株高（LG2、LG3）、荚长（LG5、LG7）和百

粒重（LG7、LG11）也各检测到 2 个 QTL，其中与株

高相关的 2 个 QTL 区段表型贡献率分别为 15.5%

和 28.6%，百粒重相关 QTL 的表型贡献率分别为

19.7% 和 14.2%，而荚长相关的 QTL 贡献率相对较

低，分别为 13.4% 和 7.6%。种皮色（LG4）、主茎分

枝（LG10）和种皮光泽（LG5）仅检测到单个 QTL，

表型贡献率分别为 69.7%、16.5% 和 61.0%；单荚粒

数也仅在 LG10 检测到 QTL 区间，并与叶绿素含
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量、主茎分枝及籽粒分布密度在该连锁群的定位区

间重合（表 2）。

2.3　目标区段的候选基因分析

KEGG 通路分析发现，14 个区段内共富集到

95 个基因参与了代谢途径，其中在 7 号染色体荚

宽 相 关 的 QTL 区 段 内 富 集 到 24 个 注 释 基 因，10
号染色体初花期相关的 QTL 区段富集到 15 个注

释基因。相反，在 11 号染色体的百粒重、荚宽相

关 QTL 区段均未富集代谢途径相关基因。进一步

对上述 14 个区段的非同义突变基因进行了筛选，

除在 7 号染色体与籽粒分布密度相关 QTL 区段

（Block39242~Block39243）及 11 号染色体与荚宽相

关 QTL 区 段（Block9623~Block9624）分 别 仅 检 测

到单个功能尚未鉴定的非同义突变编码基因外，其

余区段分别检测到多个功能鉴定的注释基因。结合

KEGG 通路分析，共有 18 个既参与了重要代谢途径

又属于非同义突变的注释基因，极有可能为相关性

状的候选基因（表 3）。

表 3　基于 SNP 变异及 KEGG 通路分析的绿豆农艺性状相关候选基因
Table 3　Candidate genes related with agronomic traits in mungbean based on SNP variation and KEGG analysis

染色体

Chromosome
相关性状

Related traits
候选基因

Candidate genes
代谢途径描述

Description of metabolic pathways

Chr.2 株高 LOC106778701 黄酮类生物合成

Chr.3 株高、初花期、叶绿素含量 LOC106757404 昼夜节律几植物激素信号转导

Chr.4 种皮色 LOC106758875 泛醌和其他萜类 - 醌生物合成

LOC106759267 淀粉和蔗糖代谢等

Chr.5 种皮光泽 LOC106759749 丙酮酸及碳代谢

LOC106762554 氨基酸生物合成、RNA 降解、糖酵解 / 糖异生等糖代谢途径

荚长、荚宽 LOC1067608966 内质网的蛋白质加工

Chr.7 荚宽 LOC106765924 苯丙烷生物合成

LOC106768728 油菜素类固醇生物合成

荚长 LOC106766238 核糖体代谢

LOC106766868 核糖体代谢

LOC106768474 氨基糖和核苷酸糖代谢

LOC106768945 MAPK 信号通路

百粒重 LOC106767038 硒化合物代谢

Chr.10 单荚粒数、叶绿素含量、主茎分枝数、籽粒

分布密度

LOC106774574 泛素介导的蛋白水解

LOC106776160 类固醇生物合成

LOC106776217 同源重组过程

初花期 LOC106775972 过氧化物酶体代谢

3　讨论

近年来陆续有绿豆遗传图谱构建和基因定位的

报道，除了抗豆象基因的定位与克隆外［21-23］，还有

抗旱［12，24］、抗病［16，25］及产量相关［26］、驯化相关［11］、

其他性状［17］等基因定位。本研究首次在 SNP 高

密度遗传图谱的基础上开展表型性状的 QTL 定位

分析，且鉴定出 14 个非重叠的主效 QTL 区间。与

Isemura 等［11］利用 SSR 标记鉴定的荚长、百粒重、

开花期、主茎分枝等性状相关 QTL 位点数相比，本

研究中发掘的位点数相对较少，荚宽相关 QTL 数

量一致，具体区间也未必重叠。推测原因可能是组

合不同，后代表型分离差异导致，当然，也可能是

本研究设定的 QTL 定位阈值（LOD=3）较高导致

一些微效基因未能检测出来。王建花等［10］虽然检

测到 4 个与叶绿素含量有关的 QTL，但分别两两

紧密连锁分布在两个连锁群，这与本研究检测到

的叶绿素含量有关 QTL 的数目一致。此外，王建

花等［10］仅检测到 1 个株高有关的 QTL，本研究中

检测到 2 个，而 Liu 等［12］在干旱胁迫条件下检测

到 7 个与株高有关的 QTL，其中贡献率大于 5% 的

有 6 个，最高为 20.0%（LG5），而在灌溉下检测到 
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9 个 QTL，表型贡献率高于 5.0% 的有 7 个，最大为

13.9%（LG5），与干旱下的主效 QTL 基本重合，即

株高相关 QTL 的表型贡献率范围基本与本研究结

果 相 当（LG3 的 28.6% 和 LG2 的 15.5%）。 当 然，

由于早期的 SSR 连锁群与染色体并不对应，因此，

很难对上述 QTL 定位结果进行具体的比较。本

研究中检测表型贡献率最大的是种皮色相关 QTL
（69.7%），这与种皮色在 RIL 群体中的分离统计接

近单基因的遗传规律相一致；虽然种皮光泽的表型

分离比不符合单基因遗传，其主效 QTL 的表型贡献

率也达到 61.0%。此外，与单荚粒数、叶绿素含量、

籽粒分布密度的单一主效 QTL 的表型贡献率也分

别超过 30.0%，这与其表型的非正态分布相一致，因

此，这些主效 QTL 也均是基因克隆选择的理想目

标。本研究还发现仅后代群体中百粒重的变异符合

正态分布，属于典型的微效多基因控制的性状，然而

在 QTL 分析中仅发现两个主效 QTL，且表型贡献

率均低于 20%，说明还有很多未检测出的微效位点 
存在。

通过 14 个非重叠 QTL 区段内的注释基因分

析，先后鉴定出 200 多个非同义突变基因，包含数千

个 SNP 突变位点。然而 KEGG 分析后，在上述非

同义突变基因中，仅富集到 18 个基因参与了重要的

代谢途径分析，这些基因分别参与了氨基酸代谢、糖

代谢及类固醇类代谢等，涉及到本研究中所有 11 个

性状，因此有可能是这些性状的候选基因。下一步

将针对所获的候选基因开展一些功能验证和标记开

发，并通过群体的扩大等途径，继续发掘与其他性状

相关的候选基因，为加强种质资源中优异基因的深

度发掘和在育种中的利用奠定基础。
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