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豆类作物的种皮色研究进展
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摘要：豆类作物包括大豆、花生及食用豆类等，种类繁多，是我国农业重要组成部分，其地位仅次于禾谷类作物。豆类作物

种皮色因花色素苷表达量的不同导致颜色各异。这种差异既是品种鉴别及权利保护的重要依据，也满足了生产及市场的多样

化需求。目前豆类作物对种皮色的研究主要集中在大豆、花生等油料作物，而食用豆类如绿豆、小豆等研究较少。本文从豆

类作物种皮色的划分、品质的差异及环境因子对种皮色的影响、遗传规律及基因定位、克隆等方面进行了梳理与总结，并对

后续研究进行了讨论与展望，以期为从事豆类作物育种及分子生物学等研究者提供参考。
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Abstract: Legumes, including soybean, peanut and pulses crops, play important roles in agriculture system because of their

ability in Nitrogen fixation, and they also provide a large amount of plant protein for human, especially for pool people from dry or

semi dry regions. . Therefore, legumes are vital in ensuring global food security and human health. Seed coat is a basic trait for

legumes, with rich variation of different colors, which not only an index for variety identification in intellectual property protection,

but provide more selection for market. It is said that functional factors, such as polyphenols, always contain in seed coat. Thus,

investigating the genetics and mechanism of seed color can accelerate the breeding process to meet diverse demands for market.

However, up to now, these kinds of study are fairly few, especially in pulses crops, due to the lack of attention in the past decades. In

the present study, we overviewed the classification of seed coat color in different legumes, the environmental factors such as light,

temperature and water that affect the seed coat colors, the inheritance of different colors in different species, and we also reviewed

the related studies on gene mapping and gene cloning. Finally, we discussed the genetic and breeding trends of seed coat color in

legumes in future and hope to provide valuable information for those who engage in genetics, breeding, molecular biology, and related

areas on legume crops.
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豆类作物泛指所有能产生豆荚的作物（Leguminosae），营养丰富，具有良好的保健功效。豆类作物根瘤

可共生固氮，常与其他作物间、套、轮作，在耕地质量提升、农业生态系统优化中发挥着重要作用[1]。世界

各地均种植豆类作物，其中以热带和温带分布较多，寒带相对较少[2]。我国各省区也均有豆类作物分布[3]，

常见的豆类作物有大豆（Glycine max L. ）、花生（Arachis hypogaea L.）、蚕豆(Vicia faba L.)、菜豆(Phaseolus
vulgaris L.)、绿豆（Vigna radiata L.）、豌豆(Pisum sativum L.)、小豆（Vigna angularisW.）、豇豆(Vigna unguiculata
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L.)和鹰嘴豆(Cicer arietinum L.)等。据国家统计局数据显示，2022年，我国豆类作物播种面积 17816.85 万

亩（约合 1.78 亿亩），总产量为 2351.03 万吨，其中大豆占比 86% [4]。

随着居民生活水平的提高，人们对食品的营养、多样性、健康性和合理性有更高的期望[5]。豆类作物含

有丰富的维生素、脂肪、蛋白质等营养成分，其中大豆蛋白含量超过 38%，是植物蛋白的主要来源[6]。作为

豆类作物重要的农艺性状之一，种皮色丰富多样的变异类型，既与豆类作物的品质关系密切，也可满足市

场化对丰富多样豆类食品的需求[7]。

研究表明，导致种皮色差异的自然产物主要是花青素[8]。花青素的含量不仅影响抗氧化性的药用价值和

营养价值，还影响豆类作物抗低温胁迫及病虫害等，是育种后代评估的重要形态标记[9]。目前，我国对豆类

作物种皮色的研究主要集中在花生、大豆、豇豆和小豆[10-14]，且均发现种皮色的基因受多种转录因子的调

控。如花生的 AhTc1[12]、大豆的 GmF3’H[13]、小豆的 VaSDC1[14]，其他豆种如绿豆虽也有相关研究，但尚未

发现具体的基因位点[15]。本文对近几年来国内外对不同豆类作物的种皮色分类、遗传规律及基因发掘等研

究进行了系统梳理和阐述，为豆类种皮色分子育种及新品种的选育提供更全面的参考依据和理论支持。

1 豆类作物种皮色划分及环境因子对豆类种皮色的影响

1.1 豆类作物种皮色划分

现行植物颜色测定方法主要包括基于目测的色卡比对法和基于分光光度的色差仪测定法。此外，人们

还使用色空间量化颜色特征，包括 HIS 色空间法和 CLE LAB 色空间法[16-17] 。

目前，在花生种质资源中鉴定出白色、肉色（玫瑰色、粉红色、棕褐色、赤褐色）、红色、紫色和紫红

色[18]。种皮中的飞燕草素、天竺葵素和矢车菊素使其呈现出不同程度的红色或紫色，其中，飞燕草素和矢

车菊素含量越低，种皮色越浅[19]。此外，研究发现矢车菊素 3-接骨木苷（Cy-3-sam）是花生中存在的主要

花青色苷，尤其是黑色种皮花生[20]。

野生大豆的种皮多为黑色，而栽培大多为黄色，也可见少量褐色和双色等变种[21]。双色外皮可分为虎

斑和鞍挂两种，主要以黄、褐或绿为底色 [22-23]。黑色大豆种皮中内含丰富的花青色苷，以天竺葵素葡萄糖

苷 (Pg-3-glu)和矢车菊素葡萄糖苷 (Cy-3-glu)为主，紫红色大豆种皮中特异含有矢车菊素 -3-半乳糖苷

(Cy-3-gal)；褐色与和黄大豆种皮中仅含有 Pg-3-glu，尤其是黄种皮中的 Pg-3-glu 含量很低，因此 Pg-3-glu
可能是影响大豆种皮色的关键成分，同时 Cy-3-glu 水平也会影响着色深浅[24]。

小豆多为红色种皮，还有黑、白、灰白、绿、橙、淡褐等单色、双色(不同底色上有色彩和大小不同的

斑纹)和三色等几种类型[25]。红色种皮小豆中含有矢车菊素-3-O-葡萄糖苷（Cy-glu）和原花青素 A2，并被认

为是导致红色或浅棕色种皮色的差异的原因[26]。而野生小豆种皮一般呈现黑色斑点，这种色素成分复杂，

往往含有高含量的矮牵牛素-3-O-葡萄糖苷（Pt-glu）、矢车菊素-3-O-葡萄糖苷（Cy-glu）和飞燕草素-3-O-葡
萄糖苷（Dp-glu）[27]。

《绿豆资源描述规范与数据标准》对绿豆种皮的划分主要有分为黄、绿、褐、蓝青和黑色[28]，但在 F2
世代种皮色中，出现了墨绿、翠绿、黄棕色等其它表型[15]。其次，在绿豆绿色种皮中也出现不同程度的黄

色斑驳，这些斑点类型的外观非常暗(“暗斑”和“斑点覆盖”)，基本颜色的分类变得困难，许多黄色可能被误

认为绿色[29]。目前，最为普遍的方法是目测法，但豆类表型鉴定不准确，种皮色无法统一。未来应制定更

精准的颜色分类标准，有效提高鉴定效率（图 1）。



图 1 不同类型绿豆种质资源

Fig.1 Different types of mung bean germplasm resources

1.2 环境因子对豆类作物种皮色的影响

豆类作物的种皮色主要与花青素苷含量相关，而花青苷的合成大多是遗传和环境的共同作用。

光是影响花青素苷合成的一个重要因子。研究表明，遮光处理后的黑种皮绿豆，花青素结构基因的表

达量降低了 51.4%～99.6%。PAL、CHI和 UFGT是植物花青素苷合成过程中的重要酶类，遮光还能抑制它

们的活性（降低 56.4%～93.5%），其中降幅最高的是 CHI[30]。在不同种皮色大豆中光合性状也有显著差异，

其中高光效大豆的种皮分别为红、绿和褐色[31]。

温度是花青素苷积累另一个重要的环境因素。高温可减少花青素苷聚合物的积累，通过阻止激活物和

相关基因的表达或促进合成阻碍物的表达。在绿豆中，高温条件下的种皮叶绿素含量从 6.57（mg/100 g）降

低到 1.28（mg/100 g）[32] 。

除光照和温度外，如种子水分、收获时的环境条件，储存条件，以及一些化学物质的水平，如钙、镁

和其他酚类化合物[33]等均对大豆、小豆和菜豆等种皮色有影响。据报道，某些类黄酮化合物（缩合单宁、

山奈酚、槲皮素）在储存过程中发生氧化，也会导致菜豆种皮色发生改变[34]。种皮色因环境影响变化多样，

使颜色的精准鉴定更加复杂，阐明环境精细调控种皮色的机理当前仍是一个重大挑战。

2 不同种皮色豆类作物的营养品质

豆类作物中蛋白质含量高且氨基酸组成接近于人体需要，是我国居民膳食中主要的植物性蛋白来源。

《中国居民膳食指南》中推荐居民每日全谷物和豆类摄入量为 50~150g[35] 。豆类中还含有多种对人体有益

的功能性成分，如黄酮类化合物和膳食纤维等，也包括部分鞣质、香豆素、生物碱、植物甾醇、皂苷等生

物活性物质[36]。

大量研究表明，豆类作物中的总酚、总黄酮和总原花青素的含量与种皮色呈正相关，与部分营养品质

也有显著关联[24]。深色花生中的花青素、蛋白质和氨基酸含量均显著高于浅色花生[37]。黑绿豆的总黄酮类

化合物含量（6.46%±0.30%）和总酚类含量[38]（15.75 ± 0.03 mg/g）也均高于绿色和黄色。大豆总黄酮和总

酚的含量均表现为黑色>紫红色>褐色>黄色[39]。

与其他种皮色相比，黑种皮豆类不仅营养价值更高，还含有丰富的钙、铁等矿物质和微量元素[40]。有

研究指出种皮中的天然花青素能有效清除羟基自由基、超氧阴离子自由基，并调节血脂水平[41]。Takahata
等[42]研究表明黑色大豆具有最强的清除 DPPH 活性，且与酚类物质含量密切相关。Kumar等[43]发现，与黄

大豆和绿豆相比，黑大豆有较高的 DPPH·清除能力和铁离子还原能力。林茂等[44]发现黑花生种皮的抗氧化



能力是红花生的 1.36倍，总抗氧化能力（25.76U/mg）高达 5倍，且黑花生仁的油脂和粗蛋白含量均较高。

此外，黑花生仁的油脂和粗蛋白含量均较高[45]。通过对不同种皮色的豆类营养成分、质构特性以及色素的

综合研究，可为多样性豆类品种的推广和开发利用提供理论依据。

3 豆类种皮色的遗传研究

3.1 豆类种皮色的遗传规律

近年来, 我国科学家基于植物遗传学定律，在豆类种皮色的遗传规律及基因发掘等方面取得了显著进

展。

宋健等[11]认为大豆种皮色受 3个或以上基因调控，其中绿色为显性。Guiamet[46]认为绿大豆除 G、D1、
D2基因外，还受到细胞质基因 cytG控制，只有 D1、D2[47]或 CytG[48]为隐性时, 种皮才呈现绿色。此外，黄

色种皮对褐色为显性[49]。McClean等[50]认为菜豆种皮受多对基因调控，其中两对基因控制种皮的条纹和斑

点。部分种皮色的深浅则由一对隐性基因和其他三个基因(Z、L和 Bip)之间的上位性相互作用控制 [51]。胡

晓辉等[52]研究表明花生种皮色的差异受一对不完全显性的主效基因控制，这与洪彦彬等[53]的研究结果相一

致。薛其勤等[54]研究发现，花生白色种皮由两对基因控制，且存在显性上位作用。在小豆种皮色的研究中，

Yuki等[55]通过遗传分析发现白色和淡橄榄黄色均对红色表现为隐性。Harland[56]证明豇豆紫色对绿色为显性，

且由单个基因控制。但 Sen等[57]则认为豇豆种皮色是由单基因位点上的三个等位基因控制。

国外对绿豆种皮色的研究始于上个世纪，早在 1939年 Bose 等[58]人提出种皮色基因受两对等位基因控

制：A控制绿色且 B对其加深，基因型 A_B_、A_bb、aaB_和 aabb分别对应深绿色、绿色、绿黄色和淡黄

色。Sen等[59]在 1959年的杂交试验中推测种皮色的遗传受到三对等位基因（ B、G和 bf）控制。Van Rheenen[60]

在 1965年提出两对等位基因 G-g和 S-s 分别控制绿色和黄色。Murty等[61]在 1972年提出四基因模型，分别

对应 7种绿豆表型。Bhadra 等[62]在 1991 年种皮光泽及色进行了研究，认为种皮色由两对基因控制。Laure[63]

等认为有三对基因（M_B_G_）控制绿豆种皮。

基于上述基础，国内学者也对绿豆种皮色开展研究。Chen等[64]研究表明绿豆种皮色受 1对等位基因的

控制，其中黑种皮对绿色为显性，绿色对黄色为显性，这与王丽侠[65]等结果一致。赵璇[66]认为绿豆种皮色

的遗传存在显性上位作用，即黑色基因存在，则黑色为显性；若黑色基因突变，则绿色为显性。但后来廉

雪[67]采用分子标记的方法，表明绿豆的种皮色由两对等位基因控制，分别决定黑色和黄色。

豆类种皮色的体系构建至今仍是一大难题，且由于种皮色变异类型丰富，很多难以鉴定。在豆类作物

的育种中，多数依赖于传统的杂交和选择方法，效率相对较低。未来我们将通过对不同豆类作物种皮色相

关基因定位，为进一步的基因功能研究以及选育新品种提供基础。

3.2 豆类种皮色的基因定位及候选基因发掘

随着生物技术的发展，国内外学者对豆类作物种皮色的研究愈加深入。大豆作为豆类作物中最重要的

作物，迄今已获得种皮色的遗传位点有 9个[68]（I、R、T、O、W1、K1、G、D1、D2），相关 QTL近 30余
个[69]。I、R、T这 3个位点主要通过控制色素的合成调控种皮色[70]，分别位于 A2、K和 C2连锁群，其中 T
位点还与茸毛颜色有关。O和 W只是在纯合隐性的 ir 和 it基因型中才各自影响种皮色[71]，分别位于 A2和
G连锁群。Glyma.01G214600（D1）和 Glyma.11G027400（D2）与种皮中叶绿素有关，控制大豆的绿色种

皮基因[48]。曹杰等[72]通过全基因组测序，将红色大豆种皮色相关基因定位到第 8 号染色体（Chr.08：
3530000-12280000），并进一步筛选到 Glyma.08g059900（MYB 转 录 因 子） 、 Glyma.08g061300（bHLH
转录因子） 、Glyma.08g063900 （bHLH 转录因子）和 Glyma.08g062000（ANR1）等候选基因。

普通菜豆种皮色的表达依赖于 P基因座的多个等位基因：V-(紫) 、vlae(粉)、vv（白）[73]。其中，V基

因型的种皮含有花青苷色素，而 vv基因型的种皮含有黄酮醇色素[74]。其他 7 个基因-Gy、C、R、J、G、B
和 Rk上的等位基因彼此之间相互作用[51]。

赵钰涵[75]利用 QTL-seq等方法，将控制花生黑色种皮的基因定位在 10号染色体，并在 108～112.7 Mb



区域内鉴定到一个与黑种皮性状紧密连锁的 SNP 标记和一个候选基因 pTsaSSR107[76]。Zhang 等[77]通过 F2
群体将调控花生红色种皮的隐形基因 AhTc2定位到 12 染色体，且发现一个候选基因 Arahy.IK60LM。Zhao
等[12]将控制紫色种皮基因 AhTc1定位在 A10染色体 4.7 Mb 区域上，该基因参与编码 R2R3-MYB转录因子。

王恩琪等[78]鉴定出 5个基因 arahy.AFLD8J、arahy.26781N、arahy.YQ76T0、arahy.1KM4NQ、arahy.X3FWT9
与花青素合成有关，位于 12号染色体 7.61Mb区间，且均为MYB转录因子 R2R3相关。

赵璇等[66]采用 BSA 混池法和 SSR 分子标记，首次验证了标记 sy-36与绿豆种皮色基因的连锁关系，

并定位在 7号染色体。廉雪等[67]将种皮色基因（Sc1、2）定位在 LG3和 LG4连锁群，其中，Sc1与最近的

SSR标记 X162的距离为 25.3cM，Sc2距离两侧 SSR标记 X95、Vel-2463的距离分别为 19.0和 6.9cM。黄婉

婷[79]等发现 6个与种皮色相关的基因（LOC106758122、LOC106759605、LOC106759353、LOC106759554、
LOC106759331和 LOC106758748）位于 4 号染色体 1.71Mb 的区间，并推测 LOC106758748为绿豆种皮色

位点的候选基因。贾龙等[80]筛选出两个与种皮色相关的基因（LOC106758875、LOC106759267）位于 LG4
连锁群 17,486,086~18,014,973 bp区间。

此外，在小豆种皮色的研究中，Yuki等[55]初步定位了四个控制种皮色的基因 OLB1、OLB2、IVY和 POB。
Kaga 等[81]将种皮色基因 sdc(褐/红)与 sdc3.1.1(象牙/红)均定位在 1号连锁群。

3.3 豆类作物种皮色的基因克隆及调控机制

豆类植物的种皮色与花青素生物合成紧密相关[82]，转录因子如MYB、bHLH和WD40 等在花青素生物

合成调控中备受关注。目前，已在大豆中预测出 127个 1R-MYB、244个 2R-MYB和 6 个 3R-MYB[83]。其

中 R2R3MYB 转录因子位于 R 位点，可调控花青素合成酶基因（DFR、ANS、UFGT等）的表达[11]。在黄

色和突变褐色大豆种皮中发现 4 个非同义突变基因 Glyma05g005600、Glyma05g009700、Glyma12g006100
和 Glyma12g047300[69]，并开发了 A2 染色体的 1个新的标记 SSR53[49]。Wang等[23]从大豆中克隆出与绿色

种皮相关的 Glyma.01G198500（G基因）。苏林豪等[84]通过黑色花生种皮基因 AhTc1的序列信息，同源克隆

出大豆MYB家族基因 Glyma.18G261700，发现该基因与 Glyma.09G235100同源性较高。Zabala等[85]通过克

隆 Williams（W1）的相关基因型序列，分离出控制大豆浅褐色突变基因 F3′5′H 。

Li等[86]在紫色豇豆中检测到 3个R2R3MYB调节因子，其中 ATPasp 2/MYB90和单基因Glyma.09G235100
被高水平表达，故推测 Glyma.18G261700与 AhTc1在花青素调控上可能存在差异功能。

食用豆类如绿豆、小豆、菜豆等种皮色相关基因发掘仍具有很多空白。结合基因组学以及分子标记技

术可为调控种皮色的相关基因提供精确位点，也可为利用相关基因的克隆提供更多的位点。

4 问题与展望

豆类作物种皮色与其他植物种皮色具有相同的遗传机制，大多是由多种基因或数量位点调控，不同种

皮色之间的协同调控十分复杂[87]。国内外对豆类种皮色研究，主要由于豆类作物表型鉴定不准确，对种皮

色基因间的精细调控网络没有统一的鉴定结果。其次，环境因素如何精细调控种皮色表达的机制仍然模糊，

控制种皮色基因的精准定位有待开发。发掘新的调控种皮色基因的位点和利用现代育种技术培育不同颜色

的豆类作物任务重大。

随着现代生物技术的快速发展以及大量分子标记技术的开发与应用，基于对关键基因或 QTL功能的认

识，使对目的基因的精准有效把控成为可能。对作物基因组的测序和分析，已经成为引领作物遗传研究的

前沿技术[88]。近年来，多个研究报道采用了现代基因定位方法包括 GWAS和 BSA，揭示了种皮色相关基因

在基因组中的位置和分布[75-79]。充分应用基因组学、转录组学和蛋白质组学等现代分子生物学方法必将成

为揭示作物遗传调控网络的复杂性及多样性的主要方向。未来我们将进一步挖掘与豆类种皮色相关的新基

因，为不同豆类生产和质量提升提供更多科学依据和技术支持。
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