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绿豆种质资源苗期耐盐性鉴定及相关基因发掘 
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摘  要: 土壤盐渍化对农业生产构成严峻威胁, 发掘绿豆耐盐种质对充分利用我国盐渍土地和发展绿豆产业均具有

重要意义。本研究基于株高、地上部鲜重和根鲜重等 13 个性状, 对 200 份绿豆种质进行了苗期耐盐性(150 mmol L–1 

NaCl)鉴定。结果表明, 单位体积根长的平均耐盐系数最大(0.806), 根分枝数最小(0.591); 盐胁迫下不同种质对根干

重、单位体积根长和根鲜重的响应存在明显差异。根据盐害症状划分的盐害级别, 高耐盐种质 16 份, 盐高敏感种质

12 份, 华北区的耐盐种质占比最高; 结合重测序数据的全基因组关联分析(GWAS)共检测到 67 个与绿豆耐盐性显著

关联的 SNP 位点, 共涉及 348 个候选基因, 包括 99 个具有功能注释的基因; 经单倍型分析验证, 基因 Vradi04g09980、

Vradi01g06290 和 Vradi08g02890 可能与苗期耐盐性相关。上述结果为进一步开展绿豆耐盐种质创制及解析耐盐调控

机制奠定了基础。 
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Evaluation of salt tolerance at the seedling stage and related gene mining in 
mung bean germplasm resources 
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Abstract: Soil salinization poses a serious threat to agricultural production. Exploring salt-tolerant germplasm in mung bean is 
crucial for the effective utilization of saline-alkali soils in China and for promoting the sustainable development of the mung bean 
industry. In this study, 200 mung bean germplasm accessions were evaluated for salt tolerance (150 mmol L–1 NaCl) at the seed-
ling stage based on 13 phenotypic traits, including plant height, above-ground fresh weight, and root fresh weight. The results 
showed that the salt tolerance coefficient for root length per unit volume was the highest (0.806), while that for root branching 
was the lowest (0.591). Significant differences were observed among germplasms in their responses to salt stress, particularly in 
root dry weight, root length per unit volume, and root fresh weight. Based on salt damage symptoms, 16 highly salt-tolerant and 
12 highly salt-sensitive germplasms were identified, with the highest proportion of salt-tolerant accessions found in the North 
China region. A genome-wide association study (GWAS) based on resequencing data identified 67 SNP loci significantly associ-
ated with salt tolerance, corresponding to 348 candidate genes, of which 99 had annotated functions. Among these, 
Vradi04g09980, Vradi01g06290, and Vradi08g02890 were validated through haplotype analysis as potentially associated with salt 
tolerance at the seedling stage. These findings provide a valuable foundation for the genetic improvement of salt tolerance in 
mung bean and for further elucidating the underlying regulatory mechanisms. 
Keywords: mung bean; seedling stage; salt tolerance; genome-wide association study (GWAS); germplasm resources; haplotype 
analysis 
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绿豆(Vigna radiata L.)是豆科(Leguminosae)蝶

形花亚科(Papilionoideae)菜豆族(Phaseoleae)豇豆属

(Vigna)的一年生植物, 其适应性广泛, 是轮作换茬、

种植结构调整的优良作物之一。近年来, 出于保障

国家粮食安全的考量及受种植效益等因素影响, 我国

绿豆生产规模呈下降趋势, 进口依赖性逐渐变大[1-2]。

为保障绿豆产业稳定发展, 避免与大宗作物争夺土

地, 充分利用边际土壤是关键途径。其中, 加强盐碱

地综合利用不仅是耕地保护和改良的重要举措, 也

是绿豆生产拓面的重要方向[3]。研究表明, 绿豆耐盐

能力较强, 在 150 mmol L–1 NaCl 胁迫下, 中度耐盐

以上的种质占 73.4% [4]; 而 140 mmol L–1 NaCl 胁迫

下 31 个水稻品种(系)中仅有 3 个品种苗期存活率大

于 60% [5]; 研究还发现, 150 mmol L–1 NaCl 处理明

显抑制大豆生长, 出现枯萎表型[6]。 

苗期标志着植物从异养转为自养, 是光合作用

系统建立的关键阶段 [7], 因此开展绿豆资源苗期耐

盐性鉴定具有重要意义。截至目前, 已有不少绿豆

苗期耐盐性鉴定的报道, 但鉴定指标不尽相同。于

崧等[8]将催芽至露白的绿豆植于加入 0.6% NaHCO3

的蛭石、草炭复合基质上, 通过分析光合作用参数、

叶绿素荧光参数、物质积累量、生理生化和生长形

态等 20 个相关指标, 筛选出 4 份苗期高度耐盐品种; 

孙振雷等[9]使用不同浓度的 Na2CO3 处理, 通过测定

幼苗株高、叶片干重、组织相对含水量、电解质外 

渗率、游离脯氨酸含量及脯氨酸积累量, 发现鹦哥

绿苗期耐盐性优于大明绿; 任建华等[10]利用不同浓

度的 NaCl 对 20 份绿豆幼苗进行胁迫处理, 分别测

定幼苗株高、干重、组织含水量等指标, 认为盐胁

迫下苗期生长量的回归斜率可有效衡量其耐盐性。

关于绿豆苗期耐盐性相关基因挖掘也有报道, 研究

认为绿豆液泡膜 Na+/H+逆向转运蛋白基因 VrNHX1

同源基因的表达能够增强苗期盐耐受性[11]; 将拟南

芥的液泡膜 Na+/H+逆向转运蛋白基因 AtNHX1 转入

绿豆后, 其盐胁迫的耐受性也显著提升[12]。此外, 也

有研究认为绿豆中 VrDIR 和 VrFRO8 与苗期耐盐性

显著相关[13-14]。 

考虑到在盐渍土环境中普遍具有较高的 NaCl 含

量[15-16], 本课题组前期基于不同浓度的NaCl对绿豆苗

期耐盐性的评估, 确定了 150 mmol L–1 NaCl 是苗期耐

盐性鉴定的最佳浓度。本研究利用该浓度评估国家作

物种质资源库中 200 份绿豆种质资源苗期的耐盐性, 

并结合全基因组重测序数据, 开展 GWAS 分析, 发掘

与苗期耐盐性相关的 SNP 位点及候选基因, 旨在为绿

豆耐盐种质筛选、基因发掘及品种选育奠定基础。 

1  材料与方法 

1.1  试验材料 

200 份绿豆种质均取自国家作物种质资源库

(表 1), 其中, 国内种质 175 份, 国外种质 25 份。 

 
表 1  200 份绿豆种质的来源地信息 
Table 1  Source information of 200 mung bean germplasm accessions 

地区 

Region 

来源地 

Location 

种质数 

Number of 

germplasm

地区 

Region 

来源地 

Location 

种质数 

Number of 

germplasm

中国黑龙江 Heilongjiang, China 3 中国安徽 Anhui, China 10 

中国吉林 Jilin, China 13 中国江苏 Jiangsu, China 22 

中国辽宁 Liaoning, China 5 中国江西 Jiangxi, China 1 

东北区 

Northeast region 

中国内蒙古 Inner Mongolia, China 25 中国山东 Shandong, China 8 

中国北京 Beijing, China 2 

华东区 

East China region 

中国台湾 Taiwan, China 1 

中国河北 Hebei, China 11 华南区 

South China region

中国广西 Guangxi, China 2 

华北区 

North China  

region 

中国山西 Shanxi, China 14 中国宁夏 Ningxia, China 1 

中国河南 Henan, China 30 中国陕西 Shaanxi, China 2 

中国湖北 Hubei, China 15 

西北区 

Northwest region 

中国新疆 Xinjiang, China 1 

华中区 

Central China 

region 中国湖南 Hunan, China 8 南亚区 

South Asia region 

世界蔬菜中心(原亚洲蔬菜研

究发展中心) 

World Vegetable Center (the 

former Asian Vegetable Re-

search and Development Center) 

17 

西南区 

Southwest region 

中国重庆 Chongqing, China 1 东亚区 

East Asia region 

日本 Japan 8 
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国内种质来自 7 个生态区, 其中内蒙古在行政划分

上属于华北区, 但其绿豆产区主要集中于赤峰、通

辽等地, 气候特征类似东北区, 故分析时将内蒙古

划入东北区。 

1.2  试验方法 

育苗基质采用蛭石与营养土按体积比 1∶1 均

匀混合, 填充于 54 cm × 27 cm × 6 cm 标准育苗盘中, 

育苗盘底部储液槽注入蒸馏水至基质充分浸湿。供

试种子经 1.0% NaClO溶液消毒 10 min后, 用 ddH2O

冲洗 3 次。播种深度为 1 cm, 置于人工气候箱中培

养: 恒温 25℃、11 h 光照/13 h 黑暗、相对湿度 60%、

光照强度 200 μmol m–2 s–1。种子萌发后改用 1/2 

Hoagland 营养液灌溉, 待幼苗子叶充分伸展后, 每

穴保留 5 株生长一致的植株, 进行 150 mmol L–1 的

NaCl 胁迫, 以等量无 NaCl 的 1/2 Hoagland 营养液处

理为对照组, 培养期间每隔 48 h 补充 1/2 Hoagland

营养液至 1 L, 持续处理 14 d 后观察各种质 5 株植株

的平均盐害症状, 并划分盐害级别为高耐盐、耐盐、

中耐盐、盐敏感、盐高敏感[17]。试验重复 3 次。 

1.3  测定指标及统计方法 

盐胁迫处理 14 d 后收集幼苗样本, 用蒸馏水漂

洗根系以去除基质残留, 滤纸吸除表面残留水分后, 

分别测定株高、地上部鲜重及根鲜重; 用 WinRHIZO

根系扫描系统精确量化根长、根体积、根尖数等性

状参数; 将地上部与根部分别置入烘箱, 经 105℃杀

青处理 30 min 后转为 80℃烘干处理 48 h, 持续脱水

至恒重, 精确称量各干物质质量。计算各性状耐盐

系数(耐盐系数=盐处理值/CK 处理值)。 

利用 Microsoft Excel 2024和 R 3.3.3软件进行数

据分析, 采用 Graphpad prime 软件制作图表。 

1.4  重测序与 SNP 检测 

分别采集 200 份绿豆种质资源的幼嫩叶片, 参

考 CTAB 法[18]提取基因组 DNA, 琼脂糖凝胶电泳检

测 DNA 质量, 并用 Qubit 荧光定量仪测定 DNA 浓

度。经 MGIEasy 通用 DNA 文库制备试剂套装构建

文库后上 DNBSEQ-T7 平台测序。序列用 fastp [19]

的默认参数质控及 Sentieon [20]检测 SNP。 

1.5  全基因组关联分析 

利用 Bcftools 软件筛选最小等位基因型频率

(minor allele frequency, MAF) ≥ 5%、缺失率(missing) < 

20%的 SNP 位点。使用 Beagle 软件进行基因型填充

后, 结合 13 个相关性状表型数据的耐盐系数, 通

过贝叶斯信息和链接不平衡迭代嵌套键通道模型

BLINK (C 版本 )进行 GWAS 分析 , 参数使用默认

值 [21]。通过 R 包 CMplot 对输出结果进行可视化处

理, 生成曼哈顿图(Manhattan plot)与 Q-Q 图(Quantile- 

Quantile plot)。 

将所有的 SNP 位点进行连锁不平衡 (linkage 

disequilibrium, LD)分析, 筛选出 R2 < 0.2 的独立

SNP 位点共 99,986 个, 采用 Bonferroni 校正法选择

阈值 P < l/n, 确定最终阈值 P < 1/99,986 = 1.00014× 

10–5 ≈ 1.0×10–5 (即–log10P > 5)用于 GWAS分析[22-23]。 

1.6  候选基因挖掘 

以全基因组关联分析鉴定出的显著性 SNP 位点

为中心, 在其上下游延伸至连锁不平衡(LD)衰减距

离的范围内筛选候选基因。利用 Ensembl Plants 数

据库(Release 56)中绿豆(Vigna radiata var. radiata) 

V6 版本参考基因组的 GFF3 注释文件, 提取候选区

域内所有基因的染色体坐标、编码序列及功能注释

信息。 

1.7  候选基因的单倍型分析 

用 geneHapR 软件对相关候选基因进行单倍型

分析[24], 选择包含材料大于 5 份的单倍型进行差异

显著性分析。 

2  结果与分析 

2.1  200 份绿豆种质苗期的盐害级别划分 

由图 1 可知, 200 份绿豆种质中, 高耐盐(1 级)

种质 16 份, 耐盐(3 级)种质 39 份, 中耐盐(5 级)种质

87 份, 盐敏感(7 级)种质 46 份, 盐高敏感(9 级)种质

12 份。种质数大于 5 份的地区(南亚区和东亚区为国

外地区)盐害等级分布显示, 高耐盐种质在东北区占

比最高(19.57%), 其次为华北区(15.38%), 且 2 个地

区的盐敏感和盐高敏感种质占比较低 , 均低于

20.00%; 华中区虽然中耐盐种质过半, 但盐敏感种

质占比较高(33.96%); 华东区和国外均无高耐盐种

质, 但华东区耐盐种质占比 33.33%, 国外则是盐敏

感种质占比 36.00%。 

2.2  盐胁迫下绿豆种质苗期各性状的耐盐系数

分析 

13 个性状的耐盐系数平均值均小于 1, 即各性状

指标较对照组有所下降(表 2)。其中, 根分枝数的平

均耐盐系数最低(0.591), 而单位体积根长受影响较

小, 平均耐盐系数最高(0.806)。变异系数则以根干重

的最高(35.40%), 其次是根鲜重(33.23%)和单位体积

根长(31.10%); 株高、根交叉数和根分枝数的变异 
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图 1  盐胁迫下不同绿豆种质苗期盐害症状差异 
Fig. 1  Differences in salt damage symptoms among mung bean germplasm at the seedling stage under salt stress 
1: 高耐盐; 3: 耐盐; 5: 中耐盐; 7: 盐敏感; 9: 盐高敏感。 
1: highly salt-tolerant; 3: salt-tolerant; 5: medium salt-tolerant; 7: salt-sensitive; 9: highly salt-sensitive. 

 
表 2  盐胁迫下基于绿豆各性状的耐盐系数描述性统计 
Table 2  Descriptive statistics of salt tolerance coefficients based on mung bean traits under salt stress 

性状 

Trait 

最小值 

Min. 

最大值 

Max. 

平均值 

Mean 

变异系数 

CV (%) 

株高 PH 0.386 1.172 0.778 24.01 

地上部鲜重 AFW 0.207 1.125 0.712 29.01 

根鲜重 RFW 0.157 1.193 0.693 33.23 

地上部干重 ADW 0.196 1.160 0.636 30.12 

根干重 RDW 0.134 1.194 0.709 35.40 

根长 RL 0.310 1.097 0.750 26.73 

根表面积 RSA 0.410 1.192 0.682 28.21 

根平均直径 RAD 0.165 1.189 0.660 29.62 

单位体积根长 RLPV 0.470 1.392 0.806 31.10 

根体积 RV 0.229 1.113 0.711 29.07 

根尖数 RT 0.442 1.198 0.675 30.90 

根分枝数 RF 0.403 1.061 0.591 26.43 

根交叉数 RC 0.500 1.083 0.656 16.06 

PH: plant height; AFW: above-ground fresh weight; RFW: root fresh weight; ADW: above-ground dry weight; RDW: root dry weight; RL: 

root length; RSA: root surface area; RAD: root average diameter; RLPV: root length per unit volume; RV: root volume; RT: root tips; RF: root 

branches; RC: root crossings. 

 
系数较低, 不同品种响应较为一致。部分种质的根

干重、根鲜重和根平均直径在盐胁迫下受到严重抑

制, 最小值较低。 

2.3  绿豆种质苗期各性状的耐盐系数和盐害级

别的相关性分析 

相关性分析表明, 不同性状耐盐系数间显著相

关(表 3)。其中, 地上部鲜重、地上部干重、根鲜重

与根干重的耐盐系数均呈极显著正相关(P < 0.01); 

根平均直径的耐盐系数与多个指标呈显著负相关(P < 

0.05), 其中与根长(–0.62)和根尖数(–0.61)的耐盐系

数负相关性最为显著; 此外, 根表面积的耐盐系数

与各指标间的相关性也较强, 与单位体积根长的相

关性达 0.97。绿豆种质的苗期盐害级别与各性状间

均有极显著相关性(P < 0.01), 除与根平均直径呈极

显著正相关外, 与其余性状均呈极显著负相关。 

2.4  全基因组关联分析及多效性 SNP 位点 

从全基因组重测序获得的 7,800,581 个 SNP 位点

中过滤得到 556,756 个高质量 SNP 位点(MAF ≥ 5%, 

missing < 20%), 结合绿豆苗期盐胁迫下 13 个表型性

状的耐盐系数, 在全基因组范围内共检测到 67 个显

著关联 SNP 位点(图 2)。其中 7 个与株高关联的位点

集中分布于 Chr. 9 (2.034~2.074 Mb)上; 7 个与根鲜重

相关位点中有 6 个位于 Chr. 4 (18.810~18.820 Mb)上, 

1 个位于 Chr. 2 上; 在 Chr. 5 上仅检测到 1 个与地上

部鲜重显著关联的位点。根系性状中, 11 个与根长相

关的位点分布于 Chr. 1 和 Chr. 9 上, 其中 8 个显著 
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图 2  绿豆苗期各耐盐系数全基因组关联分析的曼哈顿图和 Q-Q 图 
Fig. 2  Manhattan and Q-Q plots of genome-wide association analysis for salt tolerance coefficients in mung bean seedlings 
a: 株高; b: 地上部鲜重; c: 根鲜重; d: 地上部干重; e: 根干重; f: 根长; g: 根表面积; h: 根平均直径; i: 单位体积根长; j: 根体积; k: 
根尖数; l: 根分枝数; m: 根交叉数。 
a: plant height; b: above-ground fresh weight; c: root fresh weight; d: above-ground dry weight; e: root dry weight; f: root length; g: root 
surface area; h: root average diameter; i: root length per unit volume; j: root volume; k: root tips; l: root branches; m: root crossings. 



第 2 期 李诗晴等: 绿豆种质资源苗期耐盐性鉴定及相关基因发掘 381 

 

表 3  盐胁迫下绿豆表型性状及盐害级别间的相关性分析 
Table 3  Correlation analysis between phenotypic traits and salt damage levels in mung bean under salt stress 

性状 

Trait 
PH AFW RFW ADW RDW RL RSA RAD RLPV RV RT RF RC 

AFW 0.76**             

RFW 0.23** 0.46**            

ADW 0.37** 0.72** 0.63**           

RDW –0.05 0.24** 0.71** 0.55**          

RL 0.19** 0.43** 0.72** 0.57** 0.58**         

RSA 0.29** 0.50** 0.77** 0.60** 0.60** 0.84**        

RAD 0.03 –0.06 –0.18* –0.21** –0.21** –0.62** –0.46**       

RLPV 0.26** 0.46** 0.71** 0.58** 0.58** 0.84** 0.97** –0.59**      

RV 0.30** 0.54** 0.83** 0.61** 0.61** 0.80** 0.93** –0.21** 0.85**     

RT 0.12 0.31** 0.49** 0.46** 0.45** 0.68** 0.75** –0.61** 0.81** 0.61**    

RF 0.19** 0.36** 0.63** 0.51** 0.55** 0.74** 0.86** –0.56** 0.88** 0.72** 0.71**   

RC 0.25** 0.37** 0.53** 0.45** 0.46** 0.67** 0.75** –0.52** 0.78** 0.62** 0.61** 0.93**  

SDL –0.23** –0.38** –0.76** –0.41** –0.50** –0.74** –0.84** 0.24** –0.78** –0.87** –0.62** –0.59** –0.45**

缩写同表 2。SDL: 盐害级别。*和**分别表示在 0.05 和 0.01 水平相关性显著。 

Abbreviations are the same as those given in Table 2. SDL: salt damage level. * and ** indicate significant correlations at the 0.05 and 0.01 

probability levels, respectively. 

 
位点在 Chr. 9 (10.752~10.756 Mb)上; 在 Chr. 8 上检

测到 2 个根尖数显著性位点, 在 Chr. 1 上检测到 1

个单位体积根长显著性位点; 相较于根尖数和单位

体积根长, 根体积表现出较为明显的关联信号, 于

Chr. 4 (18.802~18.816 Mb)上检测到 20 个连续分布

位点; 根平均直径、根分枝数和根交叉数的关联位

点跨度较大, 广泛分布于 Chr. 1、Chr. 4、Chr. 5、Chr. 

6、Chr. 7、Chr. 8、Chr. 9、Chr. 11 等上, 其中根分

枝数在 Chr. 6 (13.684~19.878 Mb)上有 4 个连续分布

的显著位点。 

9 个多效性 SNP 位点与多个性状显著关联, 其

中根分枝数与根交叉数性状在 Chr. 6 上共同关联 2

个 SNP 位点 (13.684 Mb, 19.876 Mb), 并在 Chr. 5 的

9.978 Mb 位置上存在 1 个共享 SNP 位点; 在 Chr. 4 

(18.812~18.816 Mb)上检测到 6 个与根鲜重和根体积

性状高度关联的 SNP 位点, 跨度约 3.5 kb。 

2.5  绿豆苗期耐盐性相关候选基因及单倍型分析 

基于全基因组关联分析的显著 SNP 位点, 以目

标位点为中心, 在其上下游连锁不平衡(LD)衰减区

间内共定位到 348 个候选基因, 其中 99 个基因具有

功能注释(附表 1)。 

基于多效性 SNP 位点挖掘到与根鲜重和根体积

关联的候选基因 Vradi04g09980, 参与编码毛状体双

折射样 19 (TBL19)。该基因所在区段共包含 7个 SNP

位点(图 3), 据此将 200 份绿豆种质划分为 6 种单倍

型, Hap1 包含全部国外(南亚区、东亚区)种质, 且华

东区与国外种质合计占比 55.05%; Hap2 中华北区和

东北区种质占比过半, 达 63.49%; Hap3 则有 52.00%

的种质来源于内蒙古(东北区)和河南(华中区)。Hap3

的根鲜重耐盐系数分别与 Hap1 和 Hap2 呈极显著和显

著差异, 根体积耐盐系数则是 Hap3 显著低于 Hap1。 

经基因注释信息筛选, 于 Chr. 1 上挖掘到参与

编码 ABC 转运蛋白 G 家族成员 11 的基因

Vradi01g06290。该基因所在区段的单倍型分析共鉴

定出 13 个 SNP 位点(图 4), 在 200 份绿豆种质中形

成 5 种单倍型, 其中, Hap1 和 Hap2 为主要单倍型, 

分别有 93 份和 83 份种质, 其次为 Hap3 (22 份)。

Hap1 中种质主要来自华北区和东北区 , 占比

75.27%; Hap2 中华中区种质占比 54.22%, 其次为华

东区(34.94%); Hap3 中则是华东区、南亚区和东亚区

种质合计占比 90.91%。Hap1 和 Hap2 的单位体积根

长耐盐系数均与 Hap3 呈极显著差异。 

位于 Chr. 8上的基因 Vradi08g02890编码铜转运

蛋白 CCH (拟南芥同源基因 AT3G56240)。单倍型分

析结果显示, 其所在区段共有 5 个 SNP 位点(图 5), 

在 200 份绿豆中形成 2 种单倍型, Hap1 和 Hap2 根平

均直径的耐盐系数存在显著差异。Hap1 为主要单倍

型, 包含 159 份种质, 其中国内种质占比 85.53%。 
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图 3  Vradi04g09980编码区的核苷酸多态性(a)、单倍型间根鲜重差异(b)及根体积差异(c) 
Fig. 3  Nucleotide diversity in the coding region of Vradi04g09980 (a), RFW differences (b), and RV differences (c) between haplo-
types 
RFW: 根鲜重; RV: 根体积。*和**分别表示在 0.05 和 0.01 水平差异显著。 
RFW: root fresh weight; RV: root volume. * and ** indicate significant differences at the 0.05 and 0.01 probability levels, respectively. 

 

图 4  Vradi01g06290编码区的核苷酸多态性(a)与单倍型间单位体积根长差异(b) 
Fig. 4  Nucleotide diversity in the coding region of Vradi01g06290 (a) and RLPV differences (b) between haplotypes 
RLPV: 单位体积根长。**表示在 0.01 水平差异显著。 
RLPV: root length per unit volume. ** means significant difference at the 0.01 probability level. 
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图 5  Vradi08g02890编码区的核苷酸多态性(a)与单倍型间根平均直径差异(b) 
Fig. 5  Nucleotide diversity in the coding region of Vradi08g02890 (a) and RAD differences (b) between haplotypes  
RAD: 根平均直径。*表示在 0.05 水平差异显著。 
RAD: root average diameter. * indicates a significant difference at the 0.05 probability level. 

 

3  讨论 

作物的耐盐性在不同生长发育阶段存在差异 , 

研 究 发 现 绿 豆 芽 期 远 比 苗 期 耐 盐 能 力 强 [ 2 5 ] ; 

205 mmol L–1 NaCl 胁迫下绿豆种质芽期平均发芽

率为 52.9% [16]。幼苗建成是决定作物生产力的关键

阶段, 因此针对绿豆苗期耐盐性的研究具有较强的

实践意义。耐盐性评价体系构建的关键在于科学选

取评价指标, 不同物种需基于差异化指标建立筛选

体系[26]。棉花苗期耐盐性鉴定使用出苗率、物质积

累量和叶片净光合速率在内的 11 个生理指标[27]; 而

花生全生育期耐盐性鉴定试验表明, 以地上部形态

和生物量为核心、主根长和出苗速度为辅助指标可

有效评估其种质资源的耐盐性[28]; 绿豆苗期耐盐性

研究中发现盐胁迫下植株净光合速率、最大光化学

效率、地上干重和地下鲜重较高 , 相对电导率、初

始荧光和可溶性糖含量较低 [8]。生理生化指标的测

量结果易受多种因素的干扰 , 包括胁迫方式、持续

时间、采样部位、检测方法以及仪器设备的差异

等 [29]。为获得更准确、便捷的评价结果, 本研究测

定了涵盖绿豆苗期地上部和根部的 13 项形态学指

标, 包括株高、物质积累量、根系结构参数(根长、

根表面积)等, 可以较为精准、全面地区分绿豆幼苗

在盐胁迫下的表型差异。200 份参试绿豆种质中, 高

耐盐种质占比 8.0%, 耐盐种质占比 19.5%; 不同地区

种质以东北区和华北区耐盐性较强, 国外种质(南亚

区和东亚区)盐敏感和盐高敏感种质占比近半。相关

性分析显示, 绿豆幼苗的根平均直径与盐害级别呈

极显著正相关, 而与多个表型指标呈极显著负相关;  

对来自全球 18 个国家共 296 个基因型绿豆根系表型

的研究同样发现, 非生物胁迫下多数根系指标间呈

正相关, 而与根平均直径呈负相关[30]; 此外, 9 个春

玉米杂交种的苗期耐盐性鉴定试验表明, 随 NaCl 浓

度提升根平均直径显著升高 [31]; 不同浓度的 NaCl

处理下, 受盐害影响严重的水稻幼苗, 其根系出现

明显膨胀表型[32]; 这可能由于盐胁迫诱导 ABA 响

应基因的表达, 且 ABA 促进根分生组织皮质细胞径

向扩张, 从而导致根平均直径增加[32]。 

本研究使用贝叶斯信息和连锁不平衡迭代嵌套

键槽法进行全基因组关联分析, 通过功能注释发现

部分基因可能与绿豆盐胁迫响应机制密切相关。根鲜

重和根体积共同关联到的候选基因 Vradi04g09980 参

与编码 TBL19, Bischoff 等[33]提出 TBL 与果胶和细

胞壁多糖结合 ,  参与细胞壁的形成 ;  研究发现 , 

TBL34 和 TBL35 对次生细胞壁的生物合成及纤维素

沉积具有重要作用[34]; 而纤维素合成在拟南芥耐盐

性中的功能研究此前已有报道[35]; 藜麦幼苗在盐胁

迫下 2 个 TBL 同样具有差异表达[36]。位于 1 号染色

体上的候选基因 Vr a d i 0 1 g 0 6 2 9 0 参与编码的

ABCG11 已被证实参与角质和蜡质跨膜运输, 是植

物角质层代谢所必需的转运蛋白 [37-38]; 研究发现 , 

ABCG 亚族中 AtABCG36 基因的过表达可以提高拟南

芥对盐胁迫和干旱胁迫的抵抗力 [ 3 9 ] ,  盐胁迫下

HvABCG38 和 HvABCG21 基因产生显著响应[40]。位于

8号染色体上的候选基因Vradi08g02890参与编码铜转

运蛋白 CCH, AtCCH 是拟南芥中第一个被报道的铜伴

侣蛋白[41]; 盐胁迫通过抑制关键离子吸收、降低光 
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合速率等方式, 导致活性氧(reactive oxygen species, 

ROS)在植物细胞内过量积累并产生氧化胁迫 [34-44], 

而 AtCCH 已被证明能够在酵母细胞中降低 ROS 对

细胞的伤害, 具有清除 ROS 自由基的功能[45]; 另外

AtCCH 在拟南芥没有细胞核的茎秆和维管组织中

表达 , 说明其可能参与胞间连丝到核细胞的蛋白

运输 [46]。上述基因通过单倍型分析, 比较核苷酸多

态性与关联性状耐盐系数之间的相关性, 发现单倍

型间存在显著或极显著差异。这些基因的功能需要

通过过表达和基因编辑等试验进一步研究, 本研究

结果有助于进一步解析盐胁迫下绿豆种质响应机制, 

也为培养耐盐种质提供了基因资源。 

4  结论 

对 200 份绿豆种质资源进行苗期耐盐性鉴定, 

筛选出高耐盐种质 16 份和盐高敏感种质 12 份; 全

基因组关联分析检测到 67 个显著关联的 SNP 位点, 

其中在多个性状中重复检测到的位点有 9 个; 候选基

因 Vradi04g09980、Vradi01g06290 和 Vradi08g02890

经单倍型分析可能与绿豆种质苗期耐盐性相关。 
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附表 1  绿豆种质耐盐鉴定候选基因 
Table S1  Candidate genes for salt tolerance identification of mung bean germplasm 

关联性状 

Associated traits 

基因 ID 

Gene ID 

功能注释 

Functional annotation 

RAD Vradi01g04810 非特异性脂质转移蛋白 2 样蛋白 Non-specific lipid-transfer protein 2-like 

RAD Vradi01g04850 未知功能蛋白 LOC106773804 Uncharacterized protein LOC106773804 

RAD Vradi01g04920 未知功能蛋白 LOC106769195 Uncharacterized protein LOC106769195 

RLPV Vradi01g06280 未知功能蛋白 LOC106769919 Uncharacterized protein LOC106769919 

RLPV Vradi01g06290 ABC 转运蛋白 G 家族成员 11 ABC transporter G family member 11 

RLPV Vradi01g06370 未知功能蛋白 LOC106766299 Uncharacterized protein LOC106766299 

RL Vradi01g08580 未知功能蛋白 LOC106765526 Uncharacterized protein LOC106765526 

RL Vradi01g08590 60S 核糖体蛋白 L36 60S ribosomal protein L36 

RL Vradi01g08600 未知功能蛋白 LOC106764536 Uncharacterized protein LOC106764536 

RL Vradi01g08640 核仁复合体蛋白 2 同源物 Nucleolar complex protein 2 homolog 

RL Vradi01g14660 CEN 样蛋白 1 CEN-like protein 1 

RAD Vradi04g04000 木葡聚糖内切转葡糖基酶/水解酶 Xyloglucan endotransglucosylase/hydrolase 

RAD Vradi04g04010 ω-羟基棕榈酸 O-阿魏酰转移酶样蛋白 

Omega-hydroxypalmitate O-feruloyl transferase-like 

RAD Vradi04g04030 GPI 转氨酶组分 PIG-S GPI transamidase component PIG-S 

RAD Vradi04g04040 未知功能蛋白 LOC106758832 Uncharacterized protein LOC106758832 

RV Vradi04g09650 转录因子 BIM2 Transcription factor BIM2 

RFW/RV Vradi04g09660 O-岩藻糖基转移酶 27 O-fucosyltransferase 27 

RFW/RV Vradi04g09670 磷脂酰肌醇 4-激酶 γ 7 样蛋白 Phosphatidylinositol 4-kinase gamma 7-like 

RFW/RV Vradi04g09700 F-box/kelch 重复蛋白 At5g15710 F-box/kelch-repeat protein At5g15710 

RFW/RV Vradi04g09740 含 PPR (五肽重复)结构域的蛋白 At2g31400, 叶绿体型 

Pentatricopeptide repeat-containing protein At2g31400, chloroplastic 

RFW/RV Vradi04g09790 含 PPR (五肽重复)结构域的蛋白 At3g02330, 线粒体型 

Pentatricopeptide repeat-containing protein At3g02330, mitochondrial 

RFW/RV Vradi04g09800 碱性亮氨酸拉链蛋白 43 Basic leucine zipper 43 

RFW/RV Vradi04g09810 6-磷酸葡萄糖酸脱氢酶, 脱羧型 

6-phosphogluconate dehydrogenase, decarboxylating 

RFW/RV Vradi04g09880 含 PPR (五肽重复)结构域的蛋白 At3g02490, 线粒体样 

Pentatricopeptide repeat-containing protein At3g02490, mitochondrial-like 

RFW/RV Vradi04g09890 短链脱氢酶/还原酶 ATA1 Short-chain dehydrogenase reductase ATA1 

RFW/RV Vradi04g09920 YIF1B 样蛋白 Protein YIF1B-like 

RFW/RV Vradi04g09940 可能的 2,3-二磷酸甘油酸非依赖性磷酸甘油酸变位酶 

Probable 2,3-bisphosphoglycerate-independent phosphoglycerate mutase 

RFW/RV Vradi04g09970 FLX 样蛋白 2 Protein FLX-like 2 

RFW/RV Vradi04g09980 毛状体双折射样蛋白 19 Protein trichome birefringence-like 19 

RC/RF Vradi05g05350 绒毡层决定子蛋白 1 异构体 X2 

Protein tapetum determinant 1 isoform X2 

AFW Vradi05g14520 WUSCHEL 相关同源异形盒 8 样蛋白 WUSCHEL-related homeobox 8-like 

AFW Vradi05g14540 RING 型 E3 泛素连接酶 RING-type E3 ubiquitin transferase 

AFW Vradi05g14570 可能的蛋白磷酸酶 2C 27 Probable protein phosphatase 2C 27 

AFW Vradi05g14580 3-磷酸甘油醛脱氢酶 Glyceraldehyde-3-phosphate dehydrogenase 

AFW Vradi05g14630 多叶绿体分裂位点蛋白 1 

Protein multiple chloroplast division site 1 

AFW Vradi05g14660 AT-hook 基序核定位蛋白 10 AT-hook motif nuclear-localized protein 10 

AFW Vradi05g14670 含 psbP 结构域的蛋白 3, 叶绿体型 

psbP domain-containing protein 3, chloroplastic 
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(续附表 1) 

关联性状 

Associated traits 

基因 ID 

Gene ID 

功能注释 

Functional annotation 

AFW Vradi05g14680 SWI/SNF 复合物亚基 SWI3B SWI/SNF complex subunit SWI3B 

AFW Vradi05g14700 未知功能蛋白 LOC106759854 Uncharacterized protein LOC106759854 

AFW Vradi05g14750 BURP 结构域蛋白 USPL1 BURP domain protein USPL1 

RC/RF Vradi06g08010 PRA1 家族蛋白 PRA1 family protein 

RC Vradi07g04190 含 CBS 结构域的蛋白 CBSX2, 叶绿体型 

CBS domain-containing protein CBSX2, chloroplastic 

RC Vradi07g04200 多聚腺苷酸结合蛋白 Polyadenylate-binding protein 

RC Vradi07g04260 At1g66480 样未知功能蛋白 Uncharacterized protein At1g66480-like 

RC Vradi07g04280 推定的 1-磷脂酰肌醇-3-磷酸-5-激酶 FAB1C 

Putative 1-phosphatidylinositol-3-phosphate 5-kinase FAB1C 

RC Vradi07g04300 几丁质结合凝集素 1 Chitin-binding lectin 1 

RC Vradi07g04430 SEC12 样蛋白 2 异构体 X1 SEC12-like protein 2 isoform X1 

RC Vradi07g04470 10 kD 伴侣蛋白样蛋白 10 kD chaperonin-like 

RC Vradi07g04490 植烷酰辅酶 A 双加氧酶 Phytanoyl-CoA dioxygenase 

RAD Vradi08g02890 铜转运蛋白 CCH Copper transport protein CCH 

RAD Vradi08g02900 胞吐复合体组分 Exocyst complex component 

RAD Vradi08g02910 Polycomb (多梳蛋白)增强子样蛋白 Enhancer of polycomb-like protein 

RAD Vradi08g02950 开花位点 D 样蛋白 Protein flowering locus D-like protein 

RAD Vradi08g02960 未知功能蛋白 LOC106772352 Uncharacterized protein LOC106772352 

RAD Vradi08g03010 香豆酰辅酶 A: 花青素 3-O-葡萄糖苷-6''-O-香豆酰转移酶 1 样异构体 X2  

Coumaroyl-CoA: anthocyanidin 3-O-glucoside-6''-O-coumaroyltransferase 1-like isoform X2 

RC/RT Vradi08g10930 未知功能蛋白 LOC106771460 异构体 X1 

Uncharacterized protein LOC106771460 isoform X1 

RC/RT Vradi08g10970 MYB108 样转录因子 Transcription factor MYB108-like 

RC/RT Vradi08g10990 类似于 ADP 核糖基化因子 1 Similar to ADP-ribosylation factor 1 

RT Vradi08g11000 NIM1 互作蛋白 1 样蛋白 Protein NIM1-INTERACTING 1-like 

RT Vradi08g11010 未知功能蛋白 LOC106771693 Uncharacterized protein LOC106771693 

PH Vradi09g02010 CPN60 样分子伴侣蛋白 2, 线粒体型 

Chaperonin CPN60-like 2, mitochondrial 

PH Vradi09g02040 未知功能蛋白 LOC106773708 Uncharacterized protein LOC106773708 

PH Vradi09g02060 推定的 F-box/FBD/LRR 重复蛋白 At1g78840 异构体 X1  

Putative F-box/FBD/LRR-repeat protein At1g78840 isoform X1 

PH Vradi09g02080 丝氨酸/苏氨酸蛋白磷酸酶 7 长型同源物 

Serine/threonine-protein phosphatase 7 long form homolog 

PH Vradi09g02120 含 IQ 结构域的 IQM1 样蛋白 IQ domain-containing protein IQM1-like 

PH Vradi09g02170 酪蛋白激酶 I 样蛋白 Casein kinase I-like 

PH Vradi09g02190 甘氨酰肽 N-十四烷酰基转移酶 Glycylpeptide N-tetradecanoyltransferase 

RAD Vradi09g05880 含 PPR (五肽重复)结构域的蛋白 At1g02150 

Pentatricopeptide repeat-containing protein At1g02150 

RAD Vradi09g05900 含 PPR (五肽重复)结构域的蛋白 At1g71460, 叶绿体样 

Pentatricopeptide repeat-containing protein At1g71460, chloroplastic-like 

RAD Vradi09g05920 延长子复合物蛋白 4 异构体 X1 Elongator complex protein 4 isoform X1 

RAD Vradi09g05930 含 PPR (五肽重复)结构域的蛋白 At1g15510, 叶绿体型 

Pentatricopeptide repeat-containing protein At1g15510, chloroplastic 

RAD Vradi09g05940 色氨酸-tRNA 连接酶, 细胞质型 Tryptophan-tRNA ligase, cytoplasmic 

RAD Vradi09g05950 赖氨酸-tRNA 连接酶, 叶绿体/线粒体型 

Lysine-tRNA ligase, chloroplastic/mitochondrial 
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关联性状 

Associated traits 

基因 ID 

Gene ID 

功能注释 

Functional annotation 

RAD Vradi09g05970 含 ELMO 结构域的 A 样蛋白异构体 X1 

ELMO domain-containing protein A-like isoform X1 

RAD Vradi09g05980 细胞周期蛋白 Cyclin 

RAD Vradi09g06060 S.2 样受体蛋白激酶 Receptor like protein kinase S.2-like 

RL Vradi09g06870 重金属 P1B 型 ATP 酶, 铜转运 ATP 酶, 控制水稻籽粒中铜的积累 

Heavy metal P1B-type ATPase, Cu-transporting ATPase, control of Cu accumulation in rice grai 

RL Vradi09g06880 可能的葡聚糖内切-1,3-β-葡萄糖苷酶 A6 

Probable glucan endo-1,3-beta-glucosidase A6 

RL Vradi09g06900 蛋白激酶超家族蛋白 Protein kinase superfamily protein 

RC Vradi11g00960 未知功能蛋白 LOC106776934 Uncharacterized protein LOC106776934 

RC Vradi11g00980 基质加工肽酶, 叶绿体型 Stromal processing peptidase, chloroplastic 

RC Vradi11g00990 组蛋白乙酰转移酶 MCC1 异构体 X1 

Histone acetyltransferase MCC1 isoform X1 

RC Vradi11g01000 未知功能蛋白 LOC106776944 Uncharacterized protein LOC106776944 

RC Vradi11g01010 热应激转录因子 A-1b 样蛋白 Heat stress transcription factor A-1b-like 

RC Vradi11g01030 TOM1 样蛋白 2 TOM1-like protein 2 

RC Vradi11g01040 纤维素合酶样蛋白 D2 Cellulose synthase-like protein D2 

RC Vradi11g01060 DPB 样转录因子 Transcription factor-like protein DPB 

RC Vradi11g01200 未知功能蛋白 LOC106777204 Uncharacterized protein LOC106777204 

RC Vradi11g01210 细胞分裂周期蛋白 20.1, APC 复合体辅助因子样蛋白 

Cell division cycle 20.1, cofactor of APC complex-like 

RC Vradi11g01220 HVA22 样蛋白 HVA22-like protein 

RC Vradi11g01230 U4/U6 小核核糖核蛋白 Prp3 样蛋白 

U4/U6 small nuclear ribonucleoprotein Prp3-like 

RC Vradi11g01240 氧还铁蛋白家族蛋白 Rubredoxin family protein 

RC Vradi11g01270 未知功能蛋白 LOC106777046 Uncharacterized protein LOC106777046 

RC Vradi11g01280 植物镉抗性蛋白 10 Protein plant cadmium resistance 10 

RC Vradi11g01290 含 PPR (五肽重复)结构域的蛋白 At1g71420 

Pentatricopeptide repeat-containing protein At1g71420 

RC Vradi11g01300 含 PPR (五肽重复)结构域的蛋白 At3g18110, 叶绿体型 

Pentatricopeptide repeat-containing protein At3g18110, chloroplastic 

RC Vradi11g01310 琥珀酸脱氢酶组装因子 1, 线粒体型 

Succinate dehydrogenase assembly factor 1, mitochondrial 

RC Vradi11g01340 细胞色素 c Cytochrome c 

RC Vradi11g01350 乙烯应答转录因子 ERF022 Ethylene-responsive transcription factor ERF022 

PH: 株高; AFW: 地上部鲜重; RFW: 根鲜重; RL: 根长; RAD: 根平均直径; RLPV: 单位体积根长; RV: 根体积; RT: 根尖数; RF: 根

分枝数; RC: 根交叉数。 

PH: plant height; AFW: above-ground fresh weight; RFW: root fresh weight; RL: root length; RAD: root average diameter; RLPV: root 

length per unit volume; RV: root volume; RT: root tips; RF: root branches; RC: root crossings. 


