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野生大豆耐逆分子调控机制研究进展 
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摘要  野生大豆(Glycine soja)起源于中国, 是栽培大豆(G. max)的近缘祖先, 逆境适应能力强, 是研究耐逆分子机制和挖

掘耐逆关键调控基因的优良材料。该文综述了野生大豆耐逆基因组、转录组和蛋白质组等组学研究进展, 总结了近年来类

受体蛋白激酶、转录因子、离子通道和氧化还原在野生大豆耐逆应答中的调控作用及机制, 为耐逆作物新品种培育提供了

新思路。 
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大豆(Glycine max)原产于中国, 是仅次于水稻

(Oryza sativa)、小麦(Triticum aestivum)和玉米(Zea 

mays)的第四大作物。我国大豆遗传基础狭窄, 加之

受非生物胁迫(如盐碱、低温和干旱)和生物胁迫(病虫

害)的影响, 致使其单位面积产值低于世界发达国家

(盖钧镒, 2011)。因此, 通过大豆种质创新, 提高大豆

品质和产量已成为我国农业发展的重要课题之一。 

野生大豆(G. soja)是栽培大豆的祖先种(盖钧镒

和赵团结, 2001; 夏正俊, 2017), 仅分布于亚洲东部

北回归线以北区域(包括中国、朝鲜半岛、日本和俄

罗斯的远东地区) (孙备等, 2008)。野生大豆耐逆性强

且蛋白质含量高(杨光宇和纪锋, 1999)。近年来, 野生

大豆的组学和耐逆基因挖掘均取得了较大进展, 为栽

培大豆育种提供了宝贵的基因资源和亲本材料。本文

主要综述野生大豆耐逆组学的研究进展, 以及蛋白激

酶、转录因子、通道蛋白和氧化还原在野生大豆逆境

应答中的调控作用及机制。 

1  野生大豆耐逆组学 

1.1  野生大豆基因组学 

2010年, 美国能源部联合基因组研究所专家采用全

基因组鸟枪测序法对大豆基因组进行了测序, 并且公

布了完整的大豆基因组序列草图(Schmutz et al., 

2010), 为大豆基因组学研究奠定了基础。随后, 香港

中文大学林汉明团队对17个野生大豆和14个栽培大

豆进行了基因组重测序, 发现栽培大豆进化过程中丢

失了野生大豆基因组的部分等位基因(Lam et al., 

2010)。同年, 韩国首尔大学Kim等(2010)通过深度测

序 , 发现野生大豆与栽培大豆的基因组差异仅为

0.31%。2014年, 中国农业科学院作物科学研究所Li

等(2014)对7份野生大豆材料进行了从头测序和组装, 

构建出首个野生大豆泛基因组, 发现野生大豆所特有

的基因(主要与生物和非生物胁迫相关)占51.4%。

2015年, 研究人员进一步对302份野生大豆、地方栽

培大豆以及改良大豆材料进行重测序分析, 揭示了

10个选定区域与9个驯化/改良性状之间的关联, 并鉴

定了13个以前未表征的农艺性状位点(Zhou et al., 

2015)。2019年, 香港大学Xie等(2019)对应用三代

PacBio测序技术、Bionano Genomics双酶切光学图

谱和高通量染色体构象捕获技术获得的数据进行组

装, 并发布了野生大豆W05高质量参考基因组序列。

随着基因组测序技术的日益成熟, 更多的种质材料将

被重测序分析, 进而获得更多高质量的野生大豆基因

组数据, 为挖掘野生大豆耐逆关键基因及解析耐逆分

子机制提供有效信息。例如, Qi等(2014)以野生大豆

·专题论坛· 
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和栽培大豆的重组自交系(recombinant inbred line, 

RIL)为材料, 利用全基因组测序进行了种子营养品

质、产量和抗逆性等11个农艺性状的主效QTL (quan-

titative trait locus)定位分析, 并发现耐盐关键基因

GmCHX1。此外, 通过对12个耐盐和11个盐敏感大豆

基因组重测序, 发现耐盐品种中GmCHX1编码区和

启动子区具有保守的SNP (single nucleotide poly-

morphism), 而盐敏感型呈多样化 , 导致盐敏感型

GmCHX1基因表达量低(Qi et al., 2014)。该研究揭示

了野生大豆在驯化过程中的变异和进化规律, 为今后

进一步精细解析野生大豆耐逆机理提供了理论依据。 

1.2  野生大豆耐逆的转录组 

对野生大豆进行转录组分析, 可快速且高通量地筛选

逆境应答基因, 挖掘多途径信号转导通路的相关性。

Ji等(2006)利用SMART (switching mechanism at 5′ 

end of the RNA transcript)技术构建了150 mmol·L–1 

NaCl处理的野生大豆叶片cDNA文库 , 对获得的

2 003个高质量ESTs (expressed sequence tags)测

序分析, 发现其中有2%的基因参与胁迫应答。Ali等

(2012)采用数字基因表达谱(digital gene expression 

profiling, DGEP)分析了200 mmol·L–1 NaCl处理下, 

耐盐野生大豆 (STGoGS) 以及盐敏感栽培大豆

(SSGoGM)基因表达差异, 发现耐盐野生大豆基因的

表达水平较高且上调基因较多。Ge等(2010, 2011)

利用基因芯片技术对50 mmol·L–1 NaHCO3处理的野

生大豆(G07256)根和叶转录组进行分析, 发现碱处

理后根中差异表达基因出现时间早于叶。Duanmu等

(2015)采用RNA-seq分析技术对50 mmol·L–1 NaH-

CO3处理的野生大豆(G07256)根进行分析, 发现处

理1小时后有1 443个差异表达基因, 说明野生大豆

对碱胁迫的响应非常迅速。此外, 该研究组还发现

WRKY、NAC、bZIP和TIFY家族的转录因子以及氧

化还原相关基因参与碱胁迫应答。与基因芯片技术

(受探针长度限制)相比, RNA-seq分析可生成更完整

的转录组图谱 , 并更精确地估计基因表达水平。

Zhang等(2016)通过RNA-Seq分析了耐碱野生大豆

(N24852)根和叶在90 mmol·L–1 NaHCO3处理下的转

录组数据, 发现碱处理12和24小时后大量bHLH、

ERF、C2H2和C3H转录因子差异表达; Ge等(2010, 

2011)研究也发现大量bHLH转录因子差异表达。张小

芳等(2018)采用RNA-seq技术筛选了干旱胁迫下野

生大豆(永46)叶片的差异表达基因, 发现胁迫12小时

后差异表达基因数量达到最大, 且上调表达基因显著

多于下调表达基因; 并从这些差异表达基因中鉴定到

53类转录因子(包括MYB、bHLH、WRKY、NAC和

ARF等家族)。多个转录组测序研究表明, 转录因子在

野生大豆耐逆过程中发挥重要作用。 

除了对mRNA测序外, 研究人员还对逆境胁迫下

野生大豆的microRNA表达进行了分析。Chen等

(2009)以3周龄野生大豆为材料获得了2 880个高质

量小RNA序列, 共鉴定出15个属于8个不同家族的保

守miRNA, 为野生大豆miRNA的功能鉴定奠定了基

础。Zeng等(2012)对铝胁迫下野生大豆幼苗根进行了

高通量测序 , 鉴定出128个miRNAs, 其中30个mi-

RNAs的表达响应铝胁迫。随着野生大豆中越来越多

的miRNA和靶基因被发现, miRNA参与的调控网络

将会逐步完善, 这对人们进一步了解野生大豆抵御逆

境胁迫的作用机制大有助益。 

1.3  野生大豆耐逆的蛋白质组 

蛋白质组分析技术与基因组和转录组测序技术相比

起步较晚 , 目前尚处于初期阶段。张宁 (2015)以

50 mmol·L–1 NaHCO3胁迫下野生大豆(G07256)叶片

为材料, 利用双向凝胶电泳(two-dimensional elect-

rophoresis, 2-DE)技术筛选出101个差异表达蛋白。

转录组测序在碱处理1小时就能鉴定到差异表达基

因, 而蛋白质组分析在24和48小时后得到的差异蛋

白点最多。Ji等(2016a)采用同位素标记相对和绝对定

量(isobaric tags for relative and absolute quantifi- 

cation, iTRAQ)技术分析了盐处理12小时大豆叶片和

根的蛋白质组, 获得50个差异表达蛋白; 并分析了

GsCBRLK过表达大豆和野生型叶片盐胁迫的蛋白质

组, 获得了941个差异表达蛋白, 其中574个依赖Gs- 

CBRLK (Ji et al., 2016b)。Pi等(2016)分析了盐胁迫

下大豆耐盐和盐敏感品种根的磷酸蛋白质组, 鉴定了

1 163个差异磷酸化位点, 并发现磷酸化的MYB转录

因子介导的查尔酮代谢途径参与盐胁迫应答。 

虽然已有关于大豆在不同逆境胁迫下蛋白质组

和磷酸化蛋白质组变化的报道, 但对野生大豆蛋白质

组的研究却报道较少。鉴于转录水平差异并不能代表

蛋白质水平差异(Hossain et al., 2013), 因此研究野
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生大豆逆境下的蛋白质组对揭示其对逆境胁迫的响

应至关重要。相信随着蛋白质组技术的逐步完善, 会

建立不同条件下更全面的蛋白表达谱, 以更直接地了

解野生大豆逆境下的信号转导途径和耐逆分子机制。 

2  蛋白激酶调控野生大豆的耐逆应答 

蛋白激酶通过磷酸化下游靶蛋白, 启动或关闭信号转

导通路, 调控植物逆境应答。大豆中4.67%的基因编

码蛋白激酶(protein kinase), 其中约65%属于类受体

蛋白激酶(receptor like kinases, RLKs) (Zulawski et 

al., 2014; Liu et al., 2015b)。RLKs蛋白一般包含1个

胞外结构域、1个跨膜结构域和1个胞内激酶结构域。 

LRR-RLKs (leucine-rich-repeat protein kinases)

是一类富含亮氨酸的RLKs (表1)。Zhou等(2016)对大

豆LRR-RLK基因家族进行了全基因组分析, 鉴定出

467个LRR-RLK基因, 通过对比35个栽培大豆和21

个野生大豆的序列多样性, 发现野生种群的基因多样

性显著高于栽培种群, 表明挖掘野生大豆蛋白激酶的

功能和进一步揭示其介导的野生大豆耐逆分子调控

网络具有重要意义。2012年, 杨靓等(2012)克隆了1

个受非生物逆境诱导表达的野生大豆LRR-RLK基因

GsLRPK, 其在酵母和拟南芥(Arabidopsis thaliana)

中过表达可提高冷应答基因的表达, 增强耐冷性。虽

然对拟南芥和水稻中LRR-RLK激酶在逆境应答中的

功能报道较多, 但目前关于野生大豆LRR-RLK的耐

逆功能报道较少。 

胞质类受体蛋白激酶RLCKs (receptor-like cy-

toplasmic kinases)是一类特殊的RLKs, 其缺少其它

RLKs具有的胞外结构域(表1)。Sun等(2013a)分离了

1个受逆境胁迫诱导的野生大豆RLCK基因GsRLCK, 

研究发现该基因在拟南芥中过表达可降低对ABA的

敏感性, 提高耐盐性和耐旱性。Yang等(2010)从野生

大豆中分离了1个Ca2+/CaM结合的RLK基因GsCBR-

LK, 其表达受冷、盐、干旱和ABA诱导。GsCBRLK

过表达可显著提高转基因拟南芥、苜蓿(Medicago 

sativa)和大豆对ABA、高盐和碱胁迫的耐受性(Bai et 

al., 2013; 赵阳等, 2014; Ji et al., 2016b)。后续, Sun

等 (2014b, 2016b, 2019, 2021)进一步鉴定获得了4

个GsCBRLK互作蛋白。其中 , GsBET11a编码1个

SNARE转运蛋白, 通过C端跨膜结构域与GsCBRLK

互作, GsBET11a过表达可提高转基因拟南芥和大豆

的耐盐性(Sun et al., 2021)。GsCBRLK通过N端可变

结构域与GsMSRB5a (methionine sulfoxide reduc-

tase B5a)互作, 并通过调控ROS稳态参与盐碱胁迫

应答(Sun et al., 2016b)。此外, GsCBRLK的N端可变

域也能与GsPM30及多个Group 3 LEA (late-embryo-

genesis abundant protein)蛋白互作, GsPM30在拟

南芥中过表达会增强幼苗期和成苗期对高盐和脱水

的耐性(Sun et al., 2019)。GsCPI14 (Glycine soja 

cystatin protein 14)编码一个蛋白酶抑制剂, 正调控

植物的耐碱性 (Sun et al., 2014b)。另外 , Sun等

(2013b)获得1个受ABA、盐和干旱胁迫诱导表达的G

型凝集素RLK基因GsSRK。该基因过表达促进转基因

拟南芥盐胁迫下的种子萌发、幼苗生长和种子产量, 

且当缺失N端信号肽和G型凝集素结构域的截短型

GsSRK (GsSRK-t)转入苜蓿, 苜蓿的分枝和盐胁迫

下的生物量积累增多。 

研究人员还发现了其它参与逆境应答的野生大 

 

表1  野生大豆耐逆应答相关的蛋白激酶 

Table 1  Protein kinases implicated in stress tolerance of wild soybean 

编号 基因 编码蛋白 胁迫类型 参考文献 

1 GsLRPK LRR类受体蛋白激酶 冷、干旱、盐和ABA胁迫 杨靓等, 2012; Yang et al., 2014 

2 GsRLCK 胞浆类受体蛋白激酶 ABA、盐、碱和干旱胁迫 Sun et al., 2013a 

3 GsCBRLK Ca2+/CaM结合类受体蛋白激酶 冷、盐、干旱和ABA胁迫 Yang et al., 2010; Bai et al., 2013; 
赵阳等, 2014 

4 GsSRK G型凝集素类受体蛋白激酶 ABA、盐和干旱胁迫 Sun et al., 2013b, 2018 

5 GsAPK 不依赖Ca2+的丝/苏氨酸类蛋白

激酶 
冷、盐、干旱和ABA胁迫 Yang et al., 2012 

6 GsPPCK1 磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶激酶 碱胁迫 魏正巍等, 2013 

7 GsPPCK3 磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶激酶 碱胁迫 Sun et al., 2014a 
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豆蛋白激酶基因 (表 1), 如GsAPK (Yang et al., 

2012)、GsPPCK1 (魏正巍等 , 2013)和GsPPCK3 

(Sun et al., 2014a)。需要指出的是, 大豆4.67% (约

2 166个)基因编码蛋白激酶(Liu et al., 2015b)。虽然

已报道了多个调控野生大豆耐逆性的蛋白激酶, 但对

蛋白激酶调控的耐逆性分子机制知之甚少, 尚待进一

步探索。 

3  转录因子介导的野生大豆耐逆应答 

已报道的野生大豆转录组测序研究均表明转录因子

在野生大豆耐逆过程中发挥重要作用(表2)。GsZFP1

编码1个缺少N端QALGGH结构域的C2H2型锌指蛋

白, 受冷、干旱、ABA和盐诱导表达(罗晓等, 2012; 

Luo et al., 2012a); 并可通过CBF依赖和CBF不依赖

途径提高转基因拟南芥的耐冷性(Luo et al., 2012a); 

还通过调控气孔关闭减少水分散失增强转基因拟南

芥和苜蓿的抗旱性(Luo et al., 2012a, 2012b; Tang 

et al., 2013)。GsZFP1超表达增强转基因苜蓿的耐盐

性(Tang et al., 2013)。因此, GsZFP1作为野生大豆

耐逆应答信号通路中的关键基因, 需进一步解析其在

野生大豆耐逆应答中的分子机制。 

WRKY家族是一类重要的转录因子。大豆中有

197个WRKY家族成员, 但仅有极少数功能被验证(李

换丽等, 2019)。Luo等(2013b)发现GsWRKY20过表

达显著降低气孔密度, 增强气孔对ABA的敏感性, 促

使干旱胁迫下气孔关闭, 降低失水速率, 提高转基因

拟南芥的抗旱性。此外, GsWRKY20能够促进角质层

加厚, 减少非依赖气孔的水分散失, 提高植株的抗旱

性。王岩岩等(2019)从野生大豆中克隆了基因Gs-

WRKY57, 该基因超表达能够提高转基因拟南芥的

抗旱性。GsWRKY15受NaHCO3胁迫显著上调表达, 

在苜蓿中超表达GsWRKY15能够增强转基因苜蓿的

耐碱性(朱娉慧等, 2017)。 

TIFY是一类植物特有的新型转录因子, 包含高

度保守的TIF[F/Y]XG结构域、GATA锌指结构和Jas

结构域。Zhu等(2013)研究发现, 野生大豆包括34个

TIFY转录因子, 根据其蛋白序列是否包含GATA锌指

结构域分为2类(I和II), 并在NaHCO3胁迫下表现出不

同的表达模式。其中 , GsTIFY6b、GsTIFY10a、

GsJAZ2和GsTIFY11b同时受到NaHCO3与NaCl诱导

表达(Zhu et al., 2011, 2012; 朱丹等, 2012; 阎文飞

等, 2018)。GsTIFY10a在拟南芥和苜蓿中超表达, 一

方面上调质子转运相关marker基因 (NADP-ME和

H+-Ppase)表达, 提高NADP-ME酶活, 增加柠檬酸含

量, 以维持胁迫下胞质pH平衡。另一方面上调其它非

生物胁迫相关marker基因(RD29A、RD29B、RD22

和KIN1)表达, 增加脯氨酸和MDA含量, 提高耐碱性

(Zhu et al., 2011, 2014)。此外, GsTIFY10a能够形成

同源二聚体 , 也可与GsTIFY10e形成异源二聚体

(Zhu et al., 2014)。GsJAZ2和GsTIFY11b通过上调

盐胁迫下液泡膜NHX1、质膜SOS1的表达, 提高转基

因拟南芥的耐盐性(Zhu et al., 2012; 朱丹等, 2012); 

转GsJAZ2基因拟南芥通过促进质子转运相关marker

基因的表达提高耐碱性(Zhu et al., 2012)。 

AP2/ERF (APETALA2/ethylene-responsive ele-

ment binding factor)是植物最大的转录因子家族之

一, 因蛋白序列含有保守的AP2/ERF结构域而得名。

根据结构域其可分为AP2、DREB、ERF以及RAV四

个亚家族(高春艳等, 2017)。Yu等(2016)研究发现, 

GsERF6过表达会特异性提高转基因拟南芥对HCO3
–

胁迫的耐受性。GsERF71在拟南芥中过表达能提高

碱胁迫下AHA2基因的表达, 并促进过表达拟南芥根

部酸化 , 提高对HCO3
– 胁迫的耐受性 (Yu et al., 

2017)。朱延明等(2019)研究表明, GsRAV3受碱和ABA

诱导表达, 其过表达可降低拟南芥对ABA的敏感性。 

此外, 研究人员还报道了NAC (GsNAC20和Gs-

NAC019)、bZIP (GsbZIP33和GsbZIP67)以及MYB 

(GsMYB15)家族转录因子等参与野生大豆逆境应答

过程(表2)。这些研究证实了转录因子在野生大豆逆境

应答中发挥重要作用, 但转录因子参与的逆境应答分

子机制及调控网络仍需进一步研究。 

4  离子通道蛋白在野生大豆耐逆应答中

的作用 

植物细胞内游离的Ca2+是细胞信号转导中重要的第

二信使。几乎所有逆境均会引起细胞内游离Ca2+的变

化, 进而调控胞内生理生化变化。植物Ca2+-ATPase 

也称钙泵, 是植物细胞内重要的Ca2+浓度调节器, 根

据系统进化关系, 可分为P型IIA (ER-type calcium 

ATPase, ECA亚家族)和P型IIB (autoinhibited cal- 
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表2  野生大豆耐逆反应相关的转录因子 

Table 2  Transcription factor involved in stress tolerance of wild soybean 

编号 基因 编码蛋白 胁迫类型 参考文献 

1 
GsZFP1 ZFP转录因子 冷、干旱、盐和ABA胁迫 罗晓等, 2012; Luo et al., 2012a,  

2012b; Tang et al., 2013 

2 GsWRKY20 WRKY转录因子 盐、冷、干旱和ABA胁迫 Luo et al., 2013a, 2013b 

3 GsWRKY57 WRKY转录因子 干旱胁迫 王岩岩等, 2019 

4 GsWRKY15 WRKY转录因子 碱胁迫 朱娉慧等, 2017 

5 GsTIFY6b TIFY转录因子 盐和碱胁迫 阎文飞等, 2018 

6 GsTIFY10a TIFY转录因子 盐和碱胁迫 Zhu et al., 2011, 2014 

7 GsTIFY11b TIFY转录因子 盐和碱胁迫 朱丹等, 2012 

8 GsJAZ2 JAZ转录因子 盐和碱胁迫 Zhu et al., 2012 

9 GsERF6 ERF转录因子 HCO3
–胁迫 Yu et al., 2016 

10 GsERF71 ERF转录因子 HCO3
–胁迫 Yu et al., 2017 

11 GsNAC20 NAC转录因子 盐、干旱和低温胁迫 才华等, 2011b 

12 GsNAC019 NAC转录因子 ABA和碱胁迫 Cao et al., 2017 

13 Gshdz4 Gshdz4转录因子 干旱胁迫 Cao et al., 2016 

14 GsRAV3 RAV转录因子 碱和ABA胁迫 朱延明等, 2019 

15 GsbZIP33 bZIP转录因子 盐胁迫 才华等, 2011a; 刘晶, 2012 

16 GsbZIP67 bZIP转录因子 碱胁迫 Wu et al., 2018 

17 HSFB2b B类热激转录因子 盐胁迫 Bian et al., 2020 

18 GsMYB15 MYB转录因子 盐、MeJA和SA胁迫 Shen et al., 2018 

 

cium ATPase, ACA亚家族) (Kamrul et al., 2013) (表

3)。Sun等(2016a)研究表明, 野生大豆ACA1/4/14/ 

22/24在NaHCO3胁迫早期显著上调表达(表3)。其中

GsACA1在中性盐胁迫12小时表达量达到最大值。进

一步在苜蓿中超表达GsACA1, 可显著提高转基因苜

蓿Ca2+-ATPase及抗氧化酶SOD活性, 减轻细胞膜

损伤, 增加渗透调节物质脯氨酸含量, 提高叶绿素含

量, 进而增强耐盐碱性并增加产量。 

盐碱胁迫下, 植物受到离子毒害, 离子通道蛋白

可协助离子跨膜吸收与转运, 进而增强植物对盐碱胁

迫的耐受性。阳离子质子转运体(cation/H+ exchan-

ger, CHX)基因家族属于CP2 (cation proton antipor-

ter 2)超家族基因, 主要参与调控植物体内Na+/K+平

衡和pH稳态(才晓溪等, 2018)。GmCHX1是野生大豆

应答盐碱的关键基因, Qi等(2014)发现耐盐野生大豆

具有完整的GmCHX1序列, 而盐敏感栽培大豆GmC-

HX1序列中嵌入了逆转录转座子, 导致不成熟Gm-

CHX1蛋白积累, 进而失去维持高盐胁迫下细胞内低

水平钠钾离子的功能。GmCHX1过表达能够降低大豆

毛状根中的Na+含量及Na+/K+值 , 提高大豆的耐盐

性。Jia等(2017)对碱胁迫下野生大豆转录组进行测序

分析 , 发现34个GsCHXs中只有 IVa组成员在NaH-

CO3胁迫下表达量升高。对表达变化最大的GsCHX-

19.3进行深入研究, 发现GsCHX19.3在酵母突变体

axt4k中表达可以提高其对低K+的耐受性。此外, 转

GsCHX19.3基因拟南芥能够降低碱胁迫下细胞内的

Na+浓度及Na+/K+值, 增强耐盐碱性。Duan等(2018b)

基于转录组学数据, 从野生大豆中分离并鉴定了1个

慢型阴离子通道(a Glycine soja slow type anion 

channel)基因GsSLAH3, 该基因的表达受NaHCO3

诱导, 主要在野生大豆根、荚和茎中表达, 在酵母和

拟南芥中过表达可提高对HCO3
–的耐受性, 尤其是提

高碱胁迫下过表达植株的NO3
–和叶绿素含量, 并最终

提高碱胁迫下的生物量和植株的耐碱性(Duan et al., 

2018b)。此外, Duan等(2018a)报道了另一个碱诱导

表达的硼转运体基因GsBOR2, 该基因过表达的转基

因拟南芥表现出对HCO3
–的耐受性更强。 

离子通道蛋白可协助离子在植物体内跨膜吸收

与转运, 并促进植物的生长发育。研究人员利用基因

工程手段将离子转运基因导入拟南芥或野生大豆, 获  
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表3  野生大豆耐逆应答的离子通道蛋白基因 

Table 3  Genes encoding ion channel proteins in stress response of wild soybean 

编号 基因 编码蛋白 胁迫类型 参考文献 

1 GsACA1 Ca2+-ATPase 盐和碱胁迫 Sun et al., 2016a 

2 GsCHX1 阳离子质子转运体 盐胁迫 Qi et al., 2014 

3 GsCHX19.3 阳离子质子转运体 碱胁迫 Jia et al., 2017 

4 GsSLAH3 慢型阴离子通道 碱胁迫 Duan et al., 2018b 

5 GsBOR2 硼转运体 HCO3
–胁迫 Duan et al., 2018a 

 

表4  野生大豆耐逆应答相关的氧化还原反应基因 

Table 4  Redox genes involved in stress tolerance of wild soybean 

编号 基因 编码蛋白 胁迫类型 参考文献 

1 GsGST 谷胱甘肽s-转移酶 干旱和盐胁迫 Ji et al., 2010 

2 GsGST13 谷胱甘肽s-转移酶 盐和碱胁迫 林凡敏等, 2013; 吴婧等,  

2014; Jia et al., 2016 

3 GsGST14 谷胱甘肽s-转移酶 盐和碱胁迫 王臻昱等, 2012 

4 GsGSTU24 谷胱甘肽s-转移酶 渗透胁迫 Li et al., 2020 

5 GsMIOX1a 肌醇加氧酶和肌醇-1-磷酸合酶 碱胁迫 Chen et al., 2015 

6 GsMIPS2 肌醇加氧酶和肌醇-1-磷酸合酶 HCO3–胁迫 陈晨等, 2015 

 

得了转基因植株, 研究发现这些转基因植株的离子吸

收效率均有所提高, 说明可通过过表达转运蛋白基因

来提高植物对渗透胁迫的抗性。 

5  氧化还原调控野生大豆耐逆应答 

逆境条件下植物细胞内活性氧(reactive oxygen spe-

cies, ROS)大量积累是植物逆境伤害的一个重要原

因, 因此ROS调控是植物应答逆境胁迫的重要机制。 

谷胱甘肽s-转移酶 (glutathione s-transferase, 

GSTs)可催化有毒的外源性物质和氧化产生的化合

物与还原型谷胱甘肽结合, 从而对其进行隔离或清除

(Wang et al., 2012)。Ji等(2010)从野生大豆中获得1

个基因GsGST, 在干旱和盐胁迫条件下 , 过表达

GsGST的转基因烟草具有较强的耐旱和耐盐性, 表

明GsGST可能在提高农作物的抗逆性上具有重要作

用(表4)。王臻昱等(2012)基于野生大豆盐碱胁迫表达

谱, 筛选获得3个胁迫应答基因GsGST13、GsGST14

以及GsGST19; 并证明其在苜蓿中过表达能够提高

转基因苜蓿的耐盐碱性(林凡敏等, 2013)。此外, 转

GsGST14基因大豆与野生型在蛋白质和油分含量等

农艺性状上几乎无差异, 表明野生大豆基因可以在保

持栽培大豆优良性状的基础上, 增加其耐逆性(林凡

敏等 , 2013)。吴婧等 (2014)和Jia等 (2016)通过将

GsGST13和改造的高甲硫氨酸蛋白基因SCMRP共

转化苜蓿, 增强了苜蓿的耐盐碱性并使其含硫氨酸量

升高, 苜蓿的营养价值明显增加。2020年, Li等(2020)

通过高度耐水淹野生大豆和水淹敏感型栽培大豆转

录组筛选, 获得了水淹胁迫应答基因GsGSTU24和

GsGSTU42, 其过表达可促进叶片中ROS产生和清

除动态平衡重建, 维持叶片的光合能力, 增强转基因

大豆毛状根复合植物和拟南芥的耐水淹性。 

肌醇作为一种植物营养调节剂在植物胁迫响应

中发挥重要作用(杨楠等, 2017)。Chen等(2015)获得

了肌醇代谢通路中2个关键酶(肌醇加氧酶和肌醇-1-

磷酸合酶)基因(GsMIPS2和GsMIOX1a) (陈晨等, 

2015) (表4)。肌醇-1-磷酸合酶是肌醇合成反应的限速

酶。肌醇加氧酶能催化肌醇形成D-葡萄糖醛酸, D-葡

萄糖醛酸进一步形成细胞壁糖分的前体物质UDP-葡

萄糖醛酸, 也可进一步形成抗坏血酸。GsMIPS2主要

在野生大豆叶片和幼茎中表达, 碱胁迫1小时表达量

最高, 过表达该基因可提高转基因拟南芥萌发期的耐

碱性。而GsMIOX1a主要在花中表达, 碱胁迫6小时表

达量最高, 过表达GsMIOX1a可增加碱胁迫下渗透调

节物质的含量和抗氧化酶活性, 进而提高转基因拟南

芥的耐碱性。此外, 过表达GsMIOX1a还可提高碱胁

迫下胁迫诱导基因的表达(Chen et al., 2015)。 
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越来越多的研究表明, 氧化还原可通过复杂的氧

化还原网络应答非生物胁迫, 但目前对野生大豆氧化

还原网络中的关键基因知之甚少(表4), 有待进一步

挖掘与鉴定。 

6  总结和展望 

大豆是我国重要的粮食作物之一, 干旱、水涝和高盐

等胁迫会严重降低大豆的产量。野生大豆作为栽培大

豆的近缘祖先, 具有极强的逆境适应能力, 是栽培大

豆种质创新重要的亲本材料和基因资源。近年来, 随

着新技术的不断涌现, 研究人员从多方面、全方位地

对野生大豆的耐逆分子机制进行了研究。目前, 基因

组学和转录组学的发展已相对成熟, 实验成本也大大

降低, 并建立了相关数据库, 如Phytozome、Soybase

和SoyKB。而野生大豆蛋白质组学研究尚处于发展阶

段。除上述3种组学外, 目前在其它物种中已有代谢

组、离子组学和表观组学的研究(Pecrix et al., 2018; 

Wei et al., 2018; Gurung et al., 2019)。相信随着研

究平台的不断完善, 会有更多的研究人员将这些组学

应用到野生大豆耐逆应答的研究中。然而, 面对如此

庞大的组学数据, 如何分析整合多组学将是未来研究

人员面临的一个巨大挑战。 

目前, 通过组学高通量挖掘逆境应答基因技术, 

我们获得了大量野生大豆的耐逆基因, 完善了野生大

豆逆境应答的分子机制及各通路之间的联系, 为培育

和改良豆科作物新品种提供了新的基因资源。后续可

通过转基因、基因编辑和分子标记辅助育种等技术, 

培育具有优良耐逆性状的大豆新品种, 从而将理论研

究成果应用于实践, 为我国农业发展带来巨大的生态

和经济效益。 
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Abstract  Wild soybeans (Glycine soja) originated in China, which was the closest ancestor of soybean. Because of the 

remarkable adaptability to adverse conditions, wild soybean has become an ideal material for the study of key genes in 

regulating stress tolerance. In this review, we provided an overview on the genome, transcriptome and proteome of wild 

soybean in stress tolerance. Meanwhile, we summarized current research progress on the protein kinases, transcription 

factors, ion channels and redox regulation in response to stress, which will provide new ideas for the cultivation of stress- 

tolerant crops in the future. 
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