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野生大豆功能基因的研究进展
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摘要： 野生大豆（Glycine soja Sieb. & Zucc.）是栽培大豆（Glycine max ［L.］ Merr.）的近缘祖先种。在大豆驯化的过程中，栽

培大豆丢失了大量的基因或等位变异，导致栽培大豆的遗传多样性降低，这严重限制了栽培大豆品种选育和改良的有效性与

丰富性。我国野生大豆种质资源丰富，蕴藏着许多高蛋白含量、抗病虫、耐干旱、耐盐碱等方面的潜力基因，挖掘潜力基因并利

用分子设计育种技术应用到现代的栽培大豆品种中，能够有效地拓宽栽培大豆的遗传多样性。本文综述了野生大豆的分布规

律和形态特征、近年来在野生大豆中发掘的重要功能基因或位点，包括百粒重、开花期和成熟期、蛋白质和油分含量、抗病、抗

虫、耐盐碱、耐干旱等重要农艺性状基因，并讨论这些重要基因或位点在未来栽培大豆育种中的应用潜力，以期为育种家培育

和改良大豆新品种提供一种新的育种思路和策略。
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Abstract：Wild soybean （G. soja Sieb. & Zucc.） is the ancestor species of cultivated soybean （Glycine max 

［L.］ Merr.）. A large number of genes or allelic variants have been lost in the process of domestication， thus 

leading to genetic bottlenecks in variety selection and improvement of current cultivated soybean. Wild soybean 

is widely distributed in China and with rich genetic diversity， harboring elite genes for high protein content， 

resistance to diseases and pests， drought tolerance， salt and alkali tolerance， etc. Reintroducing elite allelic 

variants into modern cultivated soybean varieties using molecular design breeding techniques can effectively 

broaden the genetic diversity. In this paper， we review the distribution and morphological characteristics， and the 

important functional genes or loci that control some important agronomic traits in wild soybean in recent years， 

including hundred grain weight， flowering time and maturity time， protein and oil content， disease resistance， 

insect resistance， saline-alkali resistance， drought resistance， etc. We also discuss the potential of these genes in 

future soybean breeding， expecting to provide insight and strategy for improving new varieties in soybean.
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大豆是重要的粮食和油料作物，含有丰富的蛋

白质、油脂、人类和动物所需的氨基酸以及生物活

性成分［1］。随着人们对生活质量的逐渐提高，我国

对大豆产量和品质的需求也越来越高，然而我国大

豆却难以满足自给。2020 年我国大豆产量只有

1960 万吨，进口量首次超过 1 亿吨，达到 10033 万

吨［2］ ，因此，提高我国大豆的总产量和品质是主要的

育种目标。栽培大豆由野生大豆驯化而来，在经过

几千年的人工选择后，其植株形态、农艺性状均发

生了巨大变化，遗传多样性显著下降，使得目前利
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用杂交技术培育大豆新品种产生了遗传瓶颈效应。

相比于栽培大豆，野生大豆具有营养物质丰富、抗

逆境胁迫强、多花多荚等特点，且栽培大豆和野生

大豆杂交亲和。因此，利用分子设计育种技术，将

野生大豆中的优良基因应用到栽培大豆的改良中，

对提高栽培大豆耐逆性、种子蛋白含量和纬度适应

性等性状具有非常重要的价值［3-4］。近年来，我国科

学家先后构建了野生大豆的泛基因组［5］和绘制了高

质量的野生大豆参考基因组［6］，为有效阐明野生大

豆特有的基因信息和从野生大豆中寻找重要基因

提供了重要的保障。 同时，2022年我国科学家及其

合作研究人员对大豆属中5个具有代表性的多年生

二 倍 体 物 种 falcata （FF）、stenophita （BB）、

cyrtoloba （CC）、syndetika （AA）和 G. tomentella D3 

（DD）以 及 多 年 生 异 源 多 倍 体 G. dolichocarpa 

（AADD）进行了高质量的基因组组装，为多年生野

生大豆重要基因的挖掘奠定了基础［7］。本文综述了

国内外研究者对野生大豆功能基因挖掘和利用的

研究进展，总结了控制野生大豆生物和非生物胁迫

响应、产量性状和品质性状等相关基因的克隆和应

用情况，并对这些基因的应用前景进行了展望，旨

在为大豆育种家提供新的育种资源和育种策略。

1　野生大豆的分布规律及形态特征

野生大豆主要分布在中国、日本、韩国和俄罗

斯。我国的野生大豆资源丰富，除新疆、青海和海

南外，在全国范围内均有广泛分布，南北可从纬度

24°N跨越至52°S，东西可从经度135°E跨越至97°E，

目前我国大豆种质资源库中保存了 6172份野生大

豆，约占世界总数的90%以上［8］。

野生大豆种子有泥膜、种皮为黑色，且百粒重

在2.0 g左右，植株形态主要表现为紫花、棕毛、椭圆

叶，茎缠绕、半缠绕或匍匐，其蛋白质、脂肪、异黄

酮、油酸等含量较高，如平均蛋白质含量高达

46.8%，显著高于栽培大豆的蛋白质含量，此外，野

生大豆对于干旱、盐碱、缺磷等环境胁迫具有较强

耐受能力［9-15］。

2　野生大豆重要农艺性状基因的挖掘
和利用

2.1　产量、品质相关基因的进展

2.1.1　百粒重　籽粒大小（粒重）是决定大豆单株

产量的主要因素之一。野生大豆与栽培大豆籽粒

大小（粒重）差异较大，一般来说，野生大豆的百粒

重在2.0 g左右，而栽培大豆的百粒重是野生大豆的

5~10 倍，说明在大豆驯化的过程中，控制籽粒大

（重）的基因受到了强烈的人工选择［16］，利用正向或

反向遗传学鉴定出控制籽粒大小（粒重）的基因，有

助于人类了解大豆的选择规律，为进一步改良大豆

提供理论基础。

目前，有较多的控制籽粒大小（粒重）的QTL在

野生大豆中被鉴定出来［10，17-21］，如阚贵珍等［10］构建

了以野生大豆江浦野生豆-5为母本，栽培大豆南农

06-17 为父本的重组自交系群体，并利用复合区间

作图和混合线性模型复合区间作图方法，在不同的

染色体上能够稳定地鉴定到 10个控制大豆百粒重

的 QTL，分别为 qEPP-D1b-1、qSW-Fb-1、qSW-B1-1、

qSW-B2-1、qSW-C2-1、qSW-I-2、qSW-H-1、qSW-K-1、

qSW-Lb-1、qSW-Ma-1，其中除了 qSW-H-1 是新的

QTL外，其他QTL均被报道过，但这些QTL的具体

编码基因目前未知。

在植物中，糖是碳水化合物的主要运输形式，

它能够通过韧皮部被运输至籽粒种皮，随后从种皮

被运输至胚中，说明糖对于籽粒发育具有重要的作

用［17］。SWEET 蛋白是植物中重要的糖转运蛋白，

Yang 等［18］利用野生大豆 N24852 和栽培大豆 

NN1138-2 构建的重组自交系，在 15 号染色体上鉴

定到 1个 SWEET家族基因 SWEET15（Glyma.15G04

9200），并证实该基因主要在大豆籽粒中表达，

SWEET15的栽培大豆等位变异在大豆的驯化过程

中受到了强烈的人工选择，将其突变后，大豆籽粒

显著减小，而将其过表达后，其籽粒显著变大。最

近，Wei 等［19］利用野生大豆 ZYD06 与栽培大豆

SN14反复回交构建的染色体片段代换系，在 11号

染色体上鉴定到1个控制百粒重的QTL（qHSW），并

克隆了其基因 HSW，该基因编码 β-1，3-糖基水解

酶。在栽培大豆中敲除HSW基因能使栽培大豆的

籽粒显著变大，进化分析表明，在大豆驯化的过程

中，HSW基因的栽培大豆等位变异受到了强烈的人

工选择［19］。对 302 份大豆品种（包含 60 份野生大

豆、89份农家品种、153份栽培大豆）进行重测序分

析，结合百粒重表型数据，利用全基因组关联分析，

在大豆的8号染色体上也鉴定到1个调控籽粒大小

的 ST 位点，该位点编码 1 个 UDP-D-葡萄糖醛酸 4-

差向异构酶，通过催化 UDP-半乳糖醛酸促进果胶

的合成，进而调控籽粒大小，进化分析表明，在大豆

驯化的过程中，该基因的栽培大豆等位变异同样受

到了强烈的人工选择［20］。尽管栽培大豆的籽粒远
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大于野生大豆，但野生大豆中不是只存在籽粒变小

的基因或等位变异，同时也存在调控籽粒变大的基

因或等位变异，如对野生大豆 ZYD7 与栽培大豆

HN44的重组自交系进行精细定位后发现，1个磷酸

酶PP2C的野生大豆等位变异PP2C-1蛋白，能够通

过与油菜素内脂家族成员BZR1蛋白互作，提高大

豆的百粒重［21］。

在模式植物拟南芥和模式作物水稻中均报道

了多个控制籽粒大小（粒重）相关的基因［22-23］。利用

同源基因比对等反向遗传学在野生大豆中鉴定出

一些可能控制籽粒大小（粒重）的相关基因。例如，

宿洋等［24］利用同源比对的方法，在大豆中鉴定到与

拟南芥和水稻中控制籽粒大小基因同源的175个基

因，通过基因表达谱分析，发现 22个在大豆种子中

特异表达的基因，并在 56 份大豆材料中鉴定了这

22 个基因的遗传变异，其中 Glyma. 05G019800、

Glyma.07G022800、Glyma.13G259700和Glyma.13G

261700的变异在野生大豆和栽培大豆中存在明显

分化，通过与1695份大豆材料的百粒重数据进行关

联性分析，发现携带野生型变异的大部分材料百粒

重较大，说明这 4个基因可能是调控大豆籽粒大小

（粒重）的重要基因。其中，Glyma.05G019800位于

大豆 5 号染色体，是水稻 GW7（GRAIN WEIGHT 7）

的同源基因，在水稻中GW7能够调控水稻的籽粒形

状，而在大豆中编码未知蛋白；Glyma.07G022800位

于大豆 7号染色体，是水稻GW6a（GRAIN WEIGHT 

6a）的同源基因，水稻中这个基因编码乙酰氨基转

移酶，参与氨基酸的运输和代谢等；Glyma.13G259700

和Glyma.13G261700均位于大豆13号染色体，分别

是拟南芥 UBP15/SOD2 和 SOB7 的同源基因，在拟

南芥中这两个基因分别编码泛素水解酶和氧化还

原酶，其中，UBP15/SOD2参与无机离子的转运与代

谢等，而SOB7能够参与次生代谢物的生物合成、运

输和分解代谢等。

2.1.2　开花期与成熟期　开花期和成熟期是影响

大豆单株产量形成的重要农艺性状，大豆是典型的

短日照作物，对光周期非常敏感，相比于短日照条

件，同一大豆品种种植在长日照条件下，其开花期

和成熟期显著延迟，株高、分枝数、单株荚粒数等增

多，最终大豆单株产量增加，说明开花期和成熟期

不仅影响大豆的单株产量，同时能够影响大豆的种

植适应性［11，25-26］。栽培作物的开花期和成熟期一般

会比其野生祖先提前，但早花早熟是否为作物的驯

化性状一直存在较大争议。 Lu 等［25］利用全基因组

关联分析，在 424份大豆品种（包括野生大豆、农家

品 种、栽 培 大 豆）中 鉴 定 出 两 个 PRR（pseudo-

response-regulator）家族的同源基因 Tof11（Time of 

flowering 11）和Tof12，发现栽培大豆等位变异 tof11-1

和 tof12-1是功能缺失型等位变异，能够显著促进大

豆开花和成熟期提前。在大豆驯化和改良的过程中，

tof12-1和 tof11-1先后受到了人工选择，促进了栽培

大豆对高纬度长日照地区的适应性。因此，证实了

早花早熟是作物的驯化的核心性状［25］。此外，Dong

等［11］通过全基因组关联分析，在大豆 5号染色体上

鉴定到 1个控制开花期关键位点 Tof5，并证明该位

点由FUL2a（FRUITFULL）基因所编码，栽培大豆等

位变异 Tof5H1受到了人工选择，促进了栽培大豆向

长日照地区的适应性。

野生大豆在全国范围内广泛分布，为解释野生

大豆适应长、短日照地区的遗传基础，Dong等［11］发

现分布在长日照地区的野生大豆中部分含有Tof5H2

基因型，Tof5H2基因型能够促进野生大豆的开花期

提前，说明 Tof5H2基因型能够促进野生大豆对长日

照地区的适应性。Tof4位于 4号染色体上，编码大

豆开花核心基因E1家族的同源基因E1La，在野生

大豆中存在两种单倍型，其中 tof4-1是功能缺失型

等位变异，促进野生大豆的开花期提前，并促进野

生大豆对长日照地区的适应性［23］。超过 70%的长

日照地区野生大豆中含有 tof4-1 或 Tof5H2 等位变

异，说明这Tof4和Tof5基因是野生大豆适应长日照

地区的主要遗传基础。此外，栽培大豆适应高纬度

长日照地区关键位点 E3 的功能缺失等位变异 e3

也存在于长日照地区野生大豆中，说明 E3 在野生

大 豆 适 应 高 纬 度 长 日 照 地 区 也 发 挥 重 要 的

作用［11］。

目前为止，栽培大豆和野生大豆适应高纬度长

日照地区的重要基因均已被克隆，栽培大豆中早开

花等位变异 tof11-1、tof12-1、Tof5H1 的人工选择，促

进了栽培大豆对长日照地区的适应，野生大豆中早

开花等位变异Tof5H2、tof4-1、e3的自然选择，促进了

野生大豆对长日照地区的适应。而野生大豆如何

适应短日照地区，适应短日照地区的栽培大豆中又

有 哪 些 基 因 受 到 了 人 工 选 择 目 前 尚 未 见 报

道（图1）。
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2.1.3　蛋白质含量　大豆蛋白是营养价值最高的

植物性蛋白质，提高大豆中的蛋白质含量能够满足

人们对营养和健康的需求，因此，从20世纪90年代

开始，大量与大豆蛋白质含量相关的位点在不同的

遗传群体中被鉴定出来［27- 28］。然而，却几乎没有编

码基因被克隆出来，其中 20 号染色体上的 QTL

（cqSeed protein-003）被反复报道和应用，直到最近，

cqSeed protein-003 的编码基因才被图位克隆出

来［12， 30］。Fliege 等［12］将栽培大豆 A81-356022 与野

生大豆 PI 468916进行杂交，在 20号染色体上鉴定

到控制大豆蛋白质和油分含量的关键QTL（cqSeed 

protein-003） ，并 证 实 cqSeed protein-003 由

Glyma.20g085100 所编码。同年，Goettel 等［29］通过

全基因组关联分析，同样在大豆20号染色体上鉴定

到 1个控制大豆蛋白质和油分含量的重要位点，并

将 该 位 点 命 名 为 POWR1（Protein， Oil， Weight 

Regulator 1），进一步精细定位发现POWR1同样由

Glyma.20g085100编码，在栽培大豆中，POWR1基因

的CCT结构域插入了一个反转录转座子，使得种子

含油量、百粒重和产量均显著提高，而蛋白质含量

降低。除此之外，Zhang等［30］利用栽培大豆W82和

野生大豆 PI 479752的重组自交系群体，在 15号染

色体上定位到 1 个与蛋白质和油分含量相关的

QTL，并证实该位点由糖转运蛋白基因SWEET39所

编码。在栽培大豆中，大多数品种的SWEET39基因

缺失了2 bp（-CC），导致该基因产生移码突变，最终

导致大豆蛋白质含量降低［30］。

2.2　生物和非生物胁迫响应相关基因的进展

病虫害、干旱、盐碱等逆境胁迫是影响大豆产

量和品质的重要环境因素，挖掘与病虫害、干旱、盐

碱等逆境胁迫响应相关的关键基因，利用分子设计

育种培育耐逆大豆品种是防治生物和非生物胁迫、

提高大豆产量和品质的有效方法之一，相比于药物

防治，能有效降低种植成本，减少对环境的污染与

破坏［31-32］。野生大豆由于经历过残酷的自然环境，

可能表现出更强的抗病虫害、耐干旱、耐盐碱等能

力［32］，因此，挖掘野生大豆中的逆境响应基因十分

重要。

2.2.1　抗虫基因　我国主要的大豆害虫有豆卷叶

螟（Lamprosema indicate Fabricius）、斜 纹 夜 蛾

（Spodoptera litura Fabricius）、大 豆 食 心 虫

（Leguminivora glycinivorella）和蚜虫（Aphis glycines 

Matsumura）等，这些害虫不仅通过咬断根、茎、叶，

咬食豆粒等造成机械损伤危害，同时可能会间接造

成病毒的传播，如蚜虫在直接危害大豆的同时，也

能够传播大豆花叶病毒［33］。不同害虫的危害特性

并不相同，自20世纪60年代起，科学家们针对不同

的害虫开展了大量的研究，鉴定出大量抗不同虫害

的大豆材料及QTL，但相关基因的克隆及功能分析

却鲜少报道。其中，许多大豆材料为野生大豆，如

85-32［34］、PI 468916［35］等。相比于栽培大豆南农

1138-2，野生大豆N24852对斜纹夜蛾具有更高的抗

性，为鉴定抗斜纹夜蛾幼虫的关键基因，以野生大

豆 N24852 为供体亲本，栽培大豆南农 1138-2 为轮

回受体亲本，经反复回交，构建了染色体片段代换

系群体SojaCSSLP1，进一步鉴定发现，在2号、5号、

6号、13号、14号、16号、17号、20号等染色体上共存

在12个与斜纹夜蛾抗性相关的QTL，但具体的编码

LD表示长日照环境；SD表示短日照环境

LD indicates long day conditions； SD indicates short day conditions

图1　野生大豆适应不同纬度地区功能基因鉴定情况

Fig.1　Identification of functional genes adapted to different latitudes in wild soybean
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基因尚不清晰［13］。此外，Du等［36］以121个野生大豆

组成的自然群体为材料，结合自然群体的重测序数

据及大豆喂食斜纹夜蛾后的体重、叶片受伤程度等

表型数据，通过全基因组关联分析，在 11号染色体

上鉴定到 1个与斜纹夜蛾抗性相关的新位点，并证

明该位点由 1个呼吸爆发氧化酶基因GsRbohA1所

编码，野生大豆中主要含有GsRborhA1A和GsRborhA1G

两种基因型，包含GsRborhA1A的野生大豆对斜纹夜

蛾的抗性显著高于包含GsRborhA1G基因型。在大

豆毛根中过量表达GsRborhA1A能够显著增强大豆

对斜纹夜蛾的抗性。

大豆胞囊线虫病（SCN，soybean cyst nematode）

是大豆种植期常见的线虫病害，关于野生大豆对大

豆胞囊线虫抗性的 QTL 定位研究较少。袁翠平

等［37］利用SLAF-seq技术，在野生大豆 ZYD03685中

鉴定到两个抗大豆胞囊线虫的 QTL（qSCN-1 和

qSCN-2），均位于第 18 号染色体，这两个 QTL 的候

选编码基因 GmSNAP18-a 和 GmSNAP18-b 可能是

在野生大豆中鉴定的两个重要的抗大豆孢囊线虫

基 因［38-39］。 最 近 ，Usovsky 等［40］利 用 PI 90763×

Peking、Forrest×PI 437654 和 SA10-8471×PI 90763

三个遗传群体对抗大豆胞囊线虫位点进行定位，发

现 3个群体均在大豆第 2号染色体定位到 1个大豆

抗 孢 囊 线 虫 关 键 位 点 GmSNAP02，并 证 明 了

GmSNAP02由 1个 α-SNAP蛋白编码。利用基因编

辑技术创制了 GmSNAP02 的毛状根突变体，发现

GmSNAP02 的毛状根突变体能够同时提高栽培大

豆Peking对大豆抗孢囊线虫HG型 1号、2号、5号、

7号生理小种的抗性［40］。大豆蚜虫是大豆重要害虫

之一，严重威胁着大豆的产量和品质。目前，在大

豆中共鉴定到16个抗大豆蚜虫位点，但这些位点的

编码基因均没有被克隆［41］。其中，在野生大豆85-32

中鉴定到两个抗大豆蚜虫位点Rag6和Rag3c［42］，分

别位于第 8号和 16号染色体上。另有研究表明野

生大豆 PI 65549 和 PI 101404A 中可能含有新的抗

大豆蚜虫位点［43-44］。

2.2.2　抗病基因　 大 豆 花 叶 病 毒 病（Soybean 

mosaic disease）在全世界范围内均有传播，是由大

豆花叶病毒（SMV，soybean mosaic virus）所引起的

大豆病害，可造成大豆减产35%~50%［45］。一些野生

大豆的抗病能力较强［46］，如 ZYD03715。陈珊宇

等［47］将野生大豆ZYD03715与感病栽培大豆品种南

农 1138-2、大黄珠分别进行杂交，构建重组自交系，

结合接种大豆花叶病毒 SC13 后植株的表型数据，

在 14号染色体上的 0.9 cM和 4.1 cM区间内鉴定到

1 个抗病基因 ry
SC13，野生大豆等位变异 ry

SC13显著促

进大豆对大豆花叶病毒的抗性。将抗大豆花叶病

毒的野生大豆品种 BYO-15、感大豆花叶病毒的栽

培大豆品种W82及其杂交的F3代群体中的抗性植

株和感病植株同时接种大豆花叶病毒后，进行转录

组测序分析，发现CAD1在野生大豆和F3抗性植株

中的表达显著上调，在栽培大豆品种和F3感病植株

中表达显著降低，说明CAD1在大豆对大豆花叶病

毒的抗性中发挥重要的作用，随后经序列比对发

现，CAD1蛋白的第45位氨基酸在野生大豆中为谷

氨酸，而在栽培大豆中为天冬氨酸，这可能导致了

CAD1在不同大豆品种中的表达差异［48］。同时，将

野生大豆CAD1基因在W82中过表达后，发现过表

达转基因大豆对大豆花叶病毒病的抗性显著

增强［48］。

大豆腐霉根腐病（Soybean root rot）是一种土传

性病害，在世界范围内均普遍发生，严重时可造成

大豆减产60%左右，甚至能够造成绝产［49］。刘建新

等［50］利用全基因组关联分析，鉴定到 1个大豆腐霉

根腐病抗性候选基因DYRK2；对18份野生大豆材料

进行抗病性鉴定，同时鉴定 18 份野生大豆材料中

DYRK2 基因的表达量，关联分析发现 DYRK2 基因

的表达量与腐霉根腐病抗性有明显的正相关性，说

明DYRK2基因可能是野生大豆抗腐霉根腐病的相

关基因。大豆灰斑病（Cercospora sojina）属于真菌

性病害，由大豆尾孢菌（Cercospora sojina Hara）引

起［51］。王财金等［52］用 130份栽培大豆、13份地方大

豆品种和 62份野生大豆资源检测到 7个与大豆灰

斑病 1号生理小种抗性显著关联的SSR位点，分别

为 Satt142、Satt431、Satt244、Satt332、Satt233、

Satt387 和 Satt309，其中 Satt142 对表型变异的解释

率最大，为 16.06%。其中，野生大豆中效应值较大

的 3 个等位变异分别为 Satt244-230、Satt142-154 和

Satt244-186。

2.2.3　耐干旱基因　在缺水环境条件下，干旱和盐

碱度对作物的生长发育产生严重的限制，对作物的

产量造成巨大的影响。鉴定耐旱、耐盐碱的基因，

利用分子设计育种手段培育耐旱、耐盐碱的作物品

种，是提高干旱和盐碱地作物产量的有效途径之

一［53］。野生大豆耐旱、耐盐碱的能力高于栽培大

豆，野生大豆中的一些抗性基因已被鉴定［54-56］。在

干旱等逆境胁迫条件下，植物的氧化还原稳态是通

过抗氧化系统维持的，其中酶系统包括抗坏血酸过
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氧化物酶（APX，aseorbate peroxidase）、超氧化物歧

化 酶（SOD，superoxide dismutase）、过 氧 化 氢 酶

（CAT，catalase from micrococcus lysodeikticus ）和谷

胱甘肽-S-转移酶（GST，glutathione S-transferase）［54］。

将野生大豆中谷胱甘肽-S-转移酶基因GsGST在烟

草中过表达，在正常环境下，其农艺性状与野生型

没有明显区别，但在干旱处理下，过表达转基因烟

草的耐旱性显著增强，说明野生大豆中的GsGST可

能是提高作物抗干旱环境胁迫能力的重要基因［54］。

WRKY家族基因在植物响应逆境胁迫的过程中扮演

重要的角色，Ning等［55］将野生大豆WRKY20在栽培

大豆品种 JACK中过表达，发现过表达转基因大豆

植株的耐旱性显著增强，进一步分析发现WRKY20

通过激活 SOD、CAT、POD 的活性，抑制丙二醛

（MAD，malondialdehyde）等活性，进而提高大豆对

干旱的耐性。在拟南芥中过表达野生大豆WRKY57

基因，同样也能够提高拟南芥对干旱的抗性［56］。

SnRK1是丝氨酸-苏氨酸激酶家族的重要基因，

能够通过调控细胞的能量稳态来响应植物受到的

逆境胁迫，近年来，SnRK1家族的基因功能在拟南

芥、水稻等植物中被多次报道［57］。Liu等［58］分析了

野生大豆中SnRK1基因，发现第49位氨基酸可能是

1个ATP结合位点，第176位氨基酸可能是1个磷酸

化位点，并利用定点突变的方法，创制了 SnRK1.1

（K49M）、SnRK1.1（T176A） 以及 SnRK1.1 （T176E）

突变，将野生大豆 SnRK1基因及 3种定点突变基因

分别在拟南芥中过表达，干旱处理后发现，过表达

野生大豆 SnRK1 基因型和 SnRK1.1 （T176E）基因

型，能够促进气孔关闭，进而提高转基因拟南芥植

株的耐旱性。

2.2.4　耐盐基因　截止到2023年，利用正向遗传学

在野生大豆中仅鉴定出两个关键耐盐基因。Guan

等［59］、Qi等［60］分别利用不同的重组自交系，同时在

第3号染色体上克隆出1个耐盐基因SALT3/CHX1，

该基因属于阳离子/H+交换器家族基因，进一步分析

发现，SALT3/CHX1 的部分基因型大多数存在于野

生大豆中，说明在大豆的进化过程中，该基因受到

了自然和人工选择。Jin等［14］利用全基因组关联分

析，在 182份野生大豆资源中鉴定到 1个位于 11号

染色体上的新基因ERD15B，这是1个含有PAM2结

构域的转录激活子。在野生大豆中ERD15B存在两

种基因型，其中一种启动子缺失了7 bp，而这种基因

型能够显著增强大豆对盐的耐性。

此外，耐盐基因家族较多，因此研究者利用同

源比对等方法，也陆续在野生大豆中鉴定出许多耐

盐优异等位变异，如 GST［55］、JAZ2［61］、CBRLK［62］、

Bzip67［63］、SRK［64］、DREB［65］、TIFY6B［66］等。Hou等［15］

分析了DREB家族基因，结合其课题组前期的重测

序和耐盐表型数据，在野生大豆中鉴定出 1个优异

的等位变异DREB3b39Del，在栽培大豆的毛根中过表

达 DREB3b39Del，能够显著促进大豆毛根对盐的耐

性。TIFY6B基因主要在野生大豆的毛根和叶片中

表达，同时受盐碱胁迫、茉莉酸和脱落酸的诱导上

调表达，说明野生大豆中TIFY6B基因可能是大豆响

应盐胁迫的相关基因［66］。

2.2.5　其他逆境响应基因　除了上述野生大豆抗

病虫害、耐干旱、耐盐的研究外，野生大豆中也报道

了其他逆境胁迫的研究结果，如碱胁迫、铝害等。

在野生大豆Bw69中克隆出ALS3，分别在拟南芥和

大豆品种华春6号中进行过表达，铝处理条件下，与

野生型相比，转基因拟南芥主根伸长更多，说明在

拟南芥中过表达 GsALS3 能增强拟南芥的耐铝性；

与此结果相同，过表达大豆植株的主根长度、总根

长、总根毛面积、总根毛体积均比对照大豆植株有

所增加，说明ALS3也能够增强大豆对铝的耐性［67］。

3　问题与展望

作物的野生祖先通常具有丰富的遗传变异，同

时具有丰富的适应性，包括对冷热、干旱和盐碱等

环境胁迫的耐逆性，对病原菌等生物胁迫的抗性。

但一些提高作物产量的关键基因或优异等位变异，

在作物的驯化和改良的过程中发生丢失。例如，影

响 玉 米 叶 夹 角 关 键 基 因 UPA2（Upright Plant 

Architecture1），在现代玉米及其祖先种大刍草中存

在不同的遗传变异，大刍草中的UPA2等位变异在

玉米驯化的过程中被丢失，导致现代玉米的叶夹角

较大，将大刍草中的UPA2等位变异重新导入到现

代玉米中，可以减小玉米的叶夹角，密植条件下能

够增加玉米总产量［68］。野生大豆中存在许多优异

的基因或等位变异，而在大豆驯化的过程中受到有

意识或无意识的人工选择，导致栽培大豆的遗传多

态性降低。近年来，有部分在大豆驯化过程中丢失

的基因被陆续鉴定出来，例如，在野生大豆中鉴定

到的早花早熟等位变异 tof4-1，其在现在的栽培大

豆育种工作中几乎没有被应用，将野生大豆的早花

早熟等位变异 tof4-1导入到现代的高产优质大豆品

种中，能够显著促进栽培大豆开花提前，并促进大

豆适应更高纬度的长日照地区［23］。耐盐基因
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GmSALT3在非盐碱条件下对大豆产量没有影响，而

在田间盐碱胁迫下，可通过增加不同遗传背景的种

子重量，进而提高大豆产量［69］。利用标记辅助选

择，大豆品种 85-140 和铁峰 8 杂交产生的含有

GmSATL3片段的近等基因系NIL-T，可被用作基因

源，加速商业化种植耐盐大豆品种的培育［70］，还可

以开发基于 PCR 的 GmSALT3 功能标记，在大豆育

种中用于鉴定和选择，提高耐盐或盐敏感品系的选

择效率［71］。目前在野生大豆中鉴定到的大豆开花

期、蛋白含量、耐逆境胁迫相关的优异等位基因或

变异并不多（图 2），野生大豆的调控分子机理的相

关报道也很有限，这极大地限制了利用野生资源培

育高产优质大豆新品种的育种进程，因此，今后可

能需要更多的科研力量投入其中。

由于野生大豆与栽培大豆形态差异较大，在后

代选育中会存在大量不利性状，如后代蔓生、小粒

等，导致传统的杂交育种技术难以将野生大豆的优

良性状导入到栽培大豆品种中，为克服这一难题，

产生了亲本选配技术、F2代选择技术、回交改良技

术。利用这些技术，选育出许多大豆新品种，如小

粒豆品种包括吉林小粒1号、吉林小粒3号、吉林小

粒 6号、吉林小粒豆 7号、龙品 9777等［72］，其中吉林

小粒 1号，是吉林省作物品种审批委员会批准的首

个野生大豆直接选育的大豆新品种。来永才等［73］

利用野生大豆ZYD00355和高蛋白质含量栽培大豆

黑农35进行种间杂交和回交育种，选育出蛋白质含

量与脂肪含量总和高达 66%的新品系龙品 8807。

此外，来永才等［74］采用外源DNA导入技术，选育出

我国第一个利用分子设计育种育成的大豆新品种

黑生101。野生大豆的优异基因或等位变异导入到

栽培大豆中，能够拓宽栽培大豆的遗传资源，为培

育高产大豆新品种提供一种新的思路。而且在作

物育种中，来自于野生大豆的同源基因比外源基因

更有优势。对栽培大豆而言，野生大豆是其近缘祖

先种，有着相同的遗传背景，体内的调控机理更为

适应，与其他基因间可能产生相互作用和调节，表

达稳定性较高，两者之间不存在生殖隔离现象，可

以进行杂交，为利用野生大豆培育大豆新品种提供

基础保障，并加速目标特性的育种进程。此外，相

较于转基因食品，同源基因导入培育的大豆品种更

图2　野生大豆中重要功能基因鉴定情况总结

Fig.2　Summary of identification of important functional genes in wild soybean

904



6 期 植健怡等： 野生大豆功能基因的研究进展

容易被大众接受，可以提高市场接受度和降低推广

难度。从野生大豆发掘出来的重要功能基因，可以

进行分子标记的设计，并进行分子标记辅助育种，

从而大大缩短育种时间；还可以通过基因敲除和过

表达技术来实现对大豆品种的精准定制，既能保证

大豆产量和品质的提高，也能满足其在各个地区不

同环境的种植需求。
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