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摘要：大豆（Glycine max（L.）Merill）是植物蛋白质和油脂的重要来源。盐胁迫是造成大豆产量损失的主要非

生物胁迫因素。耐盐基因的挖掘对培育大豆耐盐品种至关重要。本文一方面总结了通过正向遗传学获得的大豆

耐盐相关数量性状位点或基因，如萌发期耐盐性主效基因GmCDF1（Glyma.08g102000）、2个出苗期QTL（分别位于6
号和 14号染色体）；苗期耐盐性主效基因GmSALT3（Glyma03g32900）以及位于G连锁群的QTL。随着对大豆耐盐性

研究的不断深入，目前认为大豆萌发期、出苗期、苗期的耐盐性无直接相关性。另一方面总结了通过反向遗传学途

径获得的参与离子运输、转录调控等耐盐性基因，以及通过生物工程技术转入外源基因提高大豆耐盐性的研究进

展，期望为解析大豆耐盐分子机制和耐盐育种提供参考。
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Abstract: Soybean [Glycine max (L.) Merill] is important source of plant protein and oil. Salt stress causes

yield loss which is a major abiotic stress to soybean. Identification of salt tolerant genes is important for breeding
salt tolerant soybean varieties. This paper summarized salt-tolerance related quantitative trait loci and genes ob⁃
tained through forward genetics, including GmCDF1 (Glyma. 08G102000, a major gene identified at germination
stage), 2 QTLs identified at emergence stage (located on chromosome 6 and chromosome 14 respectively), major
gene GmSALT3 (Glyma03g32900) and the QTL in G-linked group at seedling stage. Thus it was believed that no di⁃
rect correlation between salt tolerances to soybean at different growth stages. The paper also summarized research
progress of improving salt tolerance of soybean by reverse genetics, such as ion transport, transcriptional regulation
and the development of improving salt-tolerance by transferring exogenous genes. It is expected to provide referenc⁃
es for analyzing molecular mechanism of salt tolerance and for soybean breeding.
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土壤盐碱化是全球环境恶化的主要因素之一，

未来全球土壤盐碱化表现为持续加剧和区域性凸

显特征[1,2]。在全球农业生产中，盐胁迫是影响作物

生长和产量的主要非生物胁迫之一。盐渍地是我
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国重要的后备耕地，提升作物耐盐性，不仅是应对

耕地盐碱化导致作物减产的有效途径，也是未来开

拓农业耕种面积，保障粮食生产安全的基本条件

之一[3]。
大豆是重要的油料作物，是人类优质蛋白和食

用油的主要来源之一，在我国种植区域广泛[4]。栽

培大豆是中度耐盐作物，土壤中的盐度阈值是 5. 0
dS/m，盐胁迫会显著抑制大豆生长，降低大豆产

量[5~7]。在对大豆种质资源进行耐盐性鉴定时，发现

大豆种质中具有耐盐性的自然变异类型，这为进行

大豆耐盐性品种改良，提高大豆在盐胁迫下的产量

提供了理论依据[8]。在大豆耐盐基因发掘研究中，

通过正向遗传学和反向遗传学两种途径都获得了

重要研究进展，鉴定出一批提高大豆耐盐能力的基

因或位点[9,10]。另外，通过生物工程技术手段将外源

基因转入大豆，也已经培育出耐盐转基因大豆株

系[11]。本文将从以上三个方面总结大豆耐盐基因的

研究进展，期望为大豆耐盐分子机理研究和耐盐分

子育种提供参考。

1 通过正向遗传学方法获得大豆耐

盐QTL或基因

已有研究结果证明大豆耐盐性状是受单个基

因或者少数几个主效QTL控制的数量性状[12]。过去

几十年来，对大豆耐盐性状进行了大量研究，基于

构建重组家系的连锁分析是研究数量性状、鉴定目

标基因座位的经典方法。在大豆耐盐性状QTL定
位研究中，许多耐盐或盐敏感资源被选作亲本，通

过杂交获得不同世代群体后代材料。常用耐盐品

种有 S-100、Jindou 6、Tiefeng 8，盐敏感品种有 Jack⁃
son、85-140等。近年来，基于重测序和表型鉴定联

合分析的全基因组关联分析（genome wide associa⁃
tion study, GWAS）技术成为研究大豆种质耐盐性状

的新途径。通过定位大豆耐盐数量性状位点（quan⁃
titative trait locus, QTL），一方面可以获得与耐盐基

因连锁的分子标记，运用于分子标记辅助（marker-
assisted selection, MAS）育种，另一方面可以对主效

QTL进行精细定位，从而鉴定出耐盐相关基因，为大

豆耐盐育种提供基因资源[13]。
1. 1 基于分离定位大豆耐盐QTL及图位克隆耐盐

基因

国内外许多研究均鉴定出一个位于连锁群N（3
号染色体）上的主效位点，推测大豆种质资源中耐

盐性状可能由少数几个主效QTL位点控制[14]。表 1

列出了国内外基于QTL定位获得的耐盐QTL或相

关基因。

Lee等[15]用耐盐种质 S-100和盐敏感种质Tokyo
杂交衍生的F2:5群体进行QTL定位，在大豆N连锁群

上鉴定出一个主效QTL位点，位于 Sat237和 Sat091
之间，通过这两个标记检测该组合衍生的后代家系

（耐盐株系、盐敏感株系），鉴定出耐盐后代材料，证

明这两个标记可用于MAS育种。Hamwieh等[16]通过

耐盐野生大豆 JWS-156-1和盐敏感品种 Jackson杂
交后获得 225个F2单株进行QTL定位，结果表明，定

位在大豆 3号染色体上的QTL位点占耐盐总变异的

68. 7%，且该QTL位点和 Lee等[15]定位结果相同，认

为在野生大豆种和栽培大豆种中耐盐位点（基因）

具有保守性。Hamwieh等[17]利用 FT-Abyara × C01
衍生的 96个 F7 重组自交系（recombination inbred
lines, RILs）和 Jindou 6 × 0197衍生的 81个 F6RIL进
行大豆耐盐性QTL定位，均检测到 1个在 3号染色

体上的耐盐主效 QTL，贡献率分别达到 44. 0%和

47. 1%。Ha等[18]通过野生大豆耐盐种质 PI483463
和栽培大豆盐敏感品种Hutcheson杂交获得了 106
个 F2:6群体，定位结果表明，耐盐QTL定位于 3号染

色体 SSR03_1335和 SSR03_1359之间。以上研究定

位的大豆耐盐 QTL位点相同，但未分离出耐盐基

因。直到2014年，Guan等[19]利用Tiefeng 8和85-140
杂交衍生的 367个 F2群体，将耐盐QTL定位在 3号
染色体上，标记区间为QS1101和QS100011，并命名

为GmSALT3，进一步通过对 F5:6世代的 5769个单株

进行精细定位，将QTL定位区间缩小到 17. 5kb，位
于QS100001到QS1119之间，在大豆参考基因组中

这一区间只有一个基因（Glyma03g32900），该基因

编码阳离子/H+转运蛋白，定位于内质网，可以降低

大豆幼苗叶片中钠离子(Na+)的积累，显著提高大豆

耐盐性。作者对 31个地方品种和 22个野生大豆种

质测序后发现，大豆种质资源中GmSALT3位点有 9
个单倍型（2个耐盐单倍型和 7个盐敏感单倍型），进

一步对 172个中国大豆地方品种和 57个野生大豆

种质资源进行单倍型鉴定，发现Tiefeng 8单倍型H1
可能是耐盐祖先等位基因，H1单倍型在中国大豆种

植区具有广泛的地理分布范围[9]。
除了定位在 3号染色体的QTL外，在其它染色

体上的耐盐相关 QTL也有报道。Cheng等[20]通过

Kefeng 1 × Nannong 1138-2杂交获得 F7:11群体，除了

鉴定出已知耐盐相关的QTL外，在G连锁群上鉴定

出一个新的QTL位点，位于 Sat_164和 sat_358之间。
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姜静涵等[21]利用野生大豆耐盐资源 NY36-87和栽

培大豆盐敏感品种Peking构建了 220个F2:3群体，通

过苗期耐盐性鉴定发现分离群体耐盐性符合 3:1分
离比，利用混合分组分析法(bulked segregant analy⁃
sis, BSA)将野生大豆NY36-87中耐盐QTL定位在G
连锁群，SSR标记 18-7和 18-8之间（约 240Kb）。Do
等[22]通过耐盐品种 Fiskeby III和中度盐敏感品种

Williams 82杂交获得了 132个 F2家系，从中鉴定了

除 3号染色体已知QTL外，在 13号染色体上鉴定出

一个新的QTL。除了苗期QTL定位，目前认为大豆

不同发育时期的耐盐性无直接相关性。刘等[23]通过

耐盐栽培大豆中黄 39和野生大豆盐敏感资源

NY27-38杂交构建了 142个 F7家系，对大豆出苗期

进行耐盐性QTL定位，定位到两个大豆出苗期耐盐

QTL，分别位于 6号染色体（06-0935和 06-1000之
间）可解释 2. 01%~21. 06%的表型变异；14号染色

体（14-1377和 14-1421之间），可解释 11. 98%的表

型变异。Zhang等[24]通过Kefeng 1 × Nannong 1138-2
获得的RIL群体进行大豆萌发期耐盐性QTL定位，8
号染色体上的标记 Sat_162存在一个主效QTL，结合

GWAS结果确定 GmCDF1（Glyma. 08g102000）为重

要的候选基因，该基因属于阳离子输出蛋白家族

（Cation efflux family），后续试验证明该基因是大豆

萌发期耐盐性的负调控基因。

1. 2 利用 GWAS 定位大豆耐盐QTL及基因

全基因组关联分析是一种在全基因组水平上

利用高密度分子标记对所研究材料进行测序扫描，

然后分析扫描出的分子标记与关注的表型性状之

间关联性的方法。GWAS与基于亲本变异的连锁分

析相比，可以对自然群体进行分析，群体具有更多

自然变异和遗传多样性，有利于精细定位和基因发

掘[25]。该方法由 Risch等于 1996年[26]提出，并于

2001年由Hansen等首先运用于植物研究[27]，但是在

大豆中的应用较晚，Zeng等[29]在温室中对 283个大

豆种质资源进行 120 mmol/L氯化钠溶液胁迫处理

12~18 d，选择叶片中氯离子含量和叶绿素含量为鉴

定指标，利用 33 009个 SNP进行关联分析，结果发

现有 20个 SNP在两年试验中均和叶片氯离子浓度

和叶绿素含量显著相关，在 3号染色体上有 31个
SNP，这些位点与Guan等[19]耐盐QTL重合或接近，2
号染色体上的一个 SNP也和此前Huang等[28]报道的

耐盐位点接近。此外，还鉴定了 7个新QTL。Huang
等[30]通过对 192个不同大豆品种进行 120 mmol/L氯
化钠处理 15~18 d，对叶片焦枯程度进行分级，利用

SoySNP50K进行扫描，发现 3号染色体上有 52个
SNP标记，且和先前在 S-100中鉴定的耐盐QTL重
合或接近，18号染色体上有 3个 SNP和Kefeng 1耐
盐QTL接近，另外还鉴定出了 4个新QTL。Do等[31]

以盐胁迫处理后大豆叶片枯萎等级、叶绿素含量、

叶片钠离子含量、叶片氯离子含量等为表型筛选指

标，通过全基因组重测序获得了 370万的 SNP，采用

SoySNP50K分析，对一组 305份、另一组 234份大豆

资源进行耐盐性GWAS分析，均发现 3号染色体上

有显著相关 SNP，且和Guan等[19]报道的QTL重合或

接近，另外 8号染色体上有一个新QTL位点和耐盐

性相关，预测该区域是新的大豆耐盐QTL位点。

表1 已定位的大豆耐盐相关QTL
Table 1 QTL mapping for salt tolerance in soybean

亲本组合

Parent
S-100 × Tokyo
JWS-156-1 × Jackson
FT-Abyara 9 × C01
Jin dou 6 × 0197
PI483463 × Hutcheson
Tiefeng 8 ×85-140
Kefeng 1 ×Nannong 1138-2
NY36-87 × Peking
Fiskeby III × Williams 82

ZH39 × NY27-38

Kefeng 1 ×Nannong 1138-2

群体类型

Population type
F2：5
F2
F7
F6
F2：6
F5：6
F7：11
F2：3
F2

F7

F7：11

群体大小

Population size
106
225
96
81
106
5769
184
220
132

142

184

连锁群

Linkage group（Chr.）
N（Chr3）
N（Chr3）
N（Chr3）
N（Chr3）
N（Chr3）
N（Chr3）
G（Chr18）
G（Chr18）
N（Chr3）
H（Chr12）
C2（Chr6）
B2（Chr14
A2（Chr8）

定位结果

Location of QTL
Sat_237 ~ Sat_091

（Satt237、Satt339）~ Satt255
（Satt255、Sat_091）~ Sat_304
（Satt285、Sat_091）~ Sat_304
SSR03_1335 ~ SSR03_1359
GmSALT3（Glyma03g32900）

Sat_164 ~ Sat_358
18-7 ~ 18-8

Salt-20 ~ Salt11655
Gm13_37204738~Gm13_38988256

06-0935 ~ 06-1000
14-1377 ~ 14-1421
Glyma.08g102000

定位时期

Development stage

苗期

Seedling

出苗期

Emergence
萌发期

Germination

参考文献

Reference
15
16
17
17
18
19
20
21
22

23

24
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2 通过反向遗传学方法鉴定的大豆
耐盐基因

植物对应盐胁迫是一个复杂的生物学过程。

已有研究表明植物耐盐的机理可分为四类：离子稳

态平衡、渗透调节、活性氧的平衡及其他形态结构

的适应（盐腺、细胞膜修饰等）。不同大豆种质资源

所表现出的耐盐能力差异和上述机理差异有关[4, 32]。
目前，通过反向遗传学方法鉴定的大豆耐盐基因可

以归纳为离子转运类基因、转录因子、其他基因等

三类。表 2总结了近年来大豆中耐盐相关基因的鉴

定结果。

2. 1 离子转运类蛋白编码基因

2. 1. 1 参与 Na+转运的蛋白编码基因 大多数研

究者认为植物受盐胁迫毒害的主要离子是Na+。耐

盐植物降低细胞质内Na+毒害的方式概括起来有两

种：通过阳离子/质子（sodium/hydrogen exchanger，
NHX）交换系统将Na+排出体外或者隔离到液泡中；

通过高亲和性K+转运蛋白（high-affinity K+ transport⁃
ers，HKT）系统或者质子/H+交换（cation/H+ exchang⁃
er, CHX）系统将Na+从木质部中卸载到韧皮部进而

降低叶片Na+的积累。大豆具有和其他高等植物相

似的Na+转运系统[4]。
高等植物中进行Na+交换的阳离子/质子系统有

两类，Na+/H+交换系统（NHX）和质子/H+交换系统

（CHX）[33]。 在 拟 南 芥 中 ，AtNHX1 和 AtNHX7（At⁃
SOS1）在维持Na+稳态和增加耐盐性方面具有重要

作用[34~38]。大豆中的同源蛋白GmNHX1定位于液泡

膜，可将胞质Na+转运到液泡中，在大豆中过表达和

拟南芥中异源表达都可以增强转基因株系的耐盐

能力[39,40]。GmNHX2定位在细胞膜，在大豆中组成

型表达。GmNHX2在拟南芥中异源表达可提高转基

因植株的耐盐能力[41,42]。Nie等[43]研究发现，GmSOS1
具有和 AtSOS1相似的功能，将 GmSOS1在拟南芥

sos1-1突变体中回补，能够恢复突变体材料对盐胁

迫耐受性，并与野生型相当，推测GmSOS1和AtSOS1
具有相同的功能，既可以将Na+从根中排出体外，又

可以调控Na+从根到茎的远距离运输。Zhao等[44]进
一步研究了GmSOS1增加拟南芥耐盐能力的生理机

制，发现在拟南芥中异源表达GmSOS1可以降低Na+
积累，并增加抗氧化酶活性，进而降低氧化应激带

来的损伤。才晓溪等[45]利用生物信息学分析在大豆

中鉴定出 40个推测的GmCHXs家族基因，该家族中

目前报道了两个基因（GmSALT3[19]、GmCAX1[46]）能提

高植物耐盐性。GmCAX1基因可被盐胁迫诱导，该

蛋白定位于细胞质膜，在拟南芥中异源表达 Gm⁃
CAX1可降低体内Na+/K+，增加盐胁迫下拟南芥种子

的萌发率[46]。
2. 1. 2 参与Cl-转运的蛋白编码基因 氯是植物生

长和发育必须的微量元素，Cl−是植物细胞中除NO3−
外主要的阴离子，Cl−参与植物的光合作用、气孔运

动、膜电位的平衡和抗病性，当其积累过量时既会

产生离子毒害，也会影响营养元素的吸收、影响叶

片水势、活性氧积累，最终会对大豆生长和产量造

成不利影响[47~50]。目前，在作物耐盐性研究中多集

中在Na+转运机制上，对于Cl−转运机制研究较少[47]。
实验表明，大豆盐胁迫的损伤和Cl−积累有关。Abel
等[51,52]通过杂交和回交实验，发现盐胁迫下的 Cl−积
累在 F2群体中，符合 3:1的分离比，在 BC1F1群体中

符合 1:1的分离比。结果表明，在大豆中Cl−积累是

受单基因控制的显性性状，并将该基因命名 Ncl。
Ncl基因虽然可以调控Cl−的积累，但是随着Ncl位点

被鉴定，该基因实际上还是GmCHX1，同样可以调控

Cl−在大豆体内的的积累，造成这样的原因是不同研

究者在大豆中进行耐盐性QTL定位时关注的离子

不同[53]。
Cl−通道蛋白家族基因（chloride channel protein，

CLCs）在很多植物中被鉴定出来[54,55]。在大豆中已

经克隆的 Cl−通道蛋白家族基因 GmCLC1可以提高

植物耐盐性。Li等[56]将 GmCLC1基因转化到烟草

BY-2细胞系中，发现 GmCLC1基因定位在液泡膜，

可以将Cl−转运并隔离到细胞系的液泡中，显著提高

BY-2烟草细胞系的耐盐能力，进一步研究确认该

蛋白转运 Cl−的能力取决于细胞质的酸碱度（pH），

是定位在液泡膜上的 Cl−/H+逆向转运蛋白，调节细

胞内Cl−平衡，增强Cl−或者盐胁迫耐受性。Wei等[57]

研究表明，GmCLC1在转基因拟南芥中异源表达可

以降低Cl−在叶片中的积累；在大豆毛状根中过表达

可以隔离Cl−在根中，降低Cl−向芽中输送；在酵母中

异源表达该蛋白可以增加酵母菌株在不同氯化物

（MnCl2、KCl、NaCl）胁迫后的存活率，说明 GmCLC1
蛋白能够通过调控Cl−的积累增强耐盐性。

2. 1. 3 参与K+转运的蛋白编码基因 高亲和性K+
转运蛋白（HKT）是植物将根部Na+从木质部卸载到

韧皮部而降低叶片Na+含量的主要参与者[58~61]。大

豆HKT家族中有 7个基因被鉴定出来, 已经报道 2
个基因可增加转基因植株耐盐性[62,63]。Chen等[62,63]

将GmHKT1和GmHKT1;4基因分别在烟草中异源表

达，发现GmHKT1和GmHKT1;4都可以调控Na+和K+
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从根向茎中转运，调节Na+和K+的平衡，增强转基因

烟草耐盐能力。

2. 2 转录因子

在高等植物中，认为盐被特定的受体感知进而

启动信号级联反应，调节下游盐响应基因的表达，

进而应对盐胁迫。此前，植物感知土壤中Na+的受

体是未知的，最近在拟南芥中有了突破性进展，感

知盐胁迫的受体基因（Monocation-induced[Ca2+ ]i
increases 1，MOCA1）被鉴定出来，当土壤中的Na+与
细胞质膜上MOCA1蛋白结合，会触发Ca2+涌入细胞

内传递盐胁迫信号，这种机制可用于提高作物耐盐

性[65]。当植物感知盐胁迫信号后，相关转录因子会

参与进来。大豆基因组中有约 12%的基因属于不

同转录因子家族成员[66]。MYB（V-myb avian myelo⁃
blastosis viral oncogene homolog）、bZIP（basic leucine
zipper）、WRKY、ERF（ethylene-responsive element
binding factors）、NAC（NAM, ATAF1, 2 and CUC2）等

转录因子家族中一些成员报道与大豆耐盐性

相关[67~71]。
大豆中有 156个基因属于 MYB家族成员[72]。

Liao等[72]对大豆MYB家族成员进行鉴定，发现有 43
个基因参与非生物胁迫响应，选择 3个受到盐胁迫

诱导的基因（GmMYB76、GmMYB92、GmMYB177）在

拟南芥中异源表达，发现转基因种子在盐胁迫处理

下萌发率提高，幼苗成活率增加。Wang等[73]研究发

现 GmMYB174 可以和 GmWRKY74 互作并结合到

GmNAC29的启动子上游，抑制GmNAC29的表达，增

强 转 基 因 大 豆 耐 盐 性 。 Li 等[74] 研 究 发 现 Gm⁃
MYB12B2在拟南芥中异源表达提高了转基因拟南

芥的耐盐性，降低了紫外线的伤害；GmMYB12B2在
大豆过表达能够增加脯氨酸含量，促进盐胁迫响应

基因 RD17和 DREB2A的表达，增加耐盐性。Du
等[75]研究发现将 GmMYB118在大豆毛状根中过表

达，增强了大豆耐盐性，同时，采用 CRISPR/Cas9技
术将大豆毛状根中GmMYB118敲除，植株对盐胁迫

的敏感性增加，突变体内的活性氧积累和MDA含量

明显高于对照和过表达植株，脯氨酸和叶绿素含量

明显低于对照和过表达植株。Shen等[76]研究发现，

在拟南芥中异源表达 GsMYB15提高了拟南芥种子

在盐胁迫下的萌发率，并且在苗期进行 250 mmol/L
NaCl处理，转基因株系的存活率显著高于野生型。

Wang等[77]研究表明，GmMYB12在拟南芥中的表达

可以调控黄酮类物质的合成，促进了拟南芥种子萌

发和根系发育，脯氨酸含量（proline）、吡啶-5-羧酸

合成酶(P5CS)、超氧化物歧化酶(SOD)和过氧化物酶

(POD)活性显著升高，过氧化氢（H2O2）和丙二醛

(MDA)含量显著降低，最终提高了对盐和干旱胁迫

的抗性。Zhang等[78]研究结果表明，在大豆中过表达

GmMYB84增加了转基因大豆耐盐性，GmMYB84可
以特异结合 GmAKT1基因启动子，激活 GmAKT1表
达，维持细胞内K+的稳态，降低Na+/K+。上述转录因

子都是正调控盐胁迫。然而，He等[79]研究发现Gm⁃
MYB3a在大豆中对盐胁迫是负调控。

大豆中有131个基因属于bZIP家族成员[80]。Li⁃
ao等[81]研究发现有 31个基因受盐胁迫诱导表达，

GmbZIP44、46、62、78、132在拟南芥中进行功能研

究发现，GmbZIP44、62、78的异源表达可以促进

ABA信号的负调控因子（ABI1、ABI2）及胁迫响应基

因(DREB2A、COR47等)的表达，增加种子萌发期对

盐胁迫的抗性，GmbZIP132的异源表达可以上调

RD29B、DREB2A、P5CS等非生物胁迫响应的基因，

增加盐胁迫下种子萌发率。Cao等[82]研究发现，在

盐胁迫下GmbZIP1的异源表达可促进气孔关闭，增

强转基因拟南芥的耐盐。Xu等[83]研究发现 Gm⁃
bZIP110可结合在胁迫响应基因的启动子上进而调

控其表达，如罕见冷诱导基因 3（rare cold induced 3,
RCI3）、MYB2、NHX1、SOS1等，同时，促进脯氨酸的

积累、降低Na+/K+，增强大豆和拟南芥的耐盐性。Li
等[84,85]研究发现 GmFDL19不但能促进开花，过表达

该 基 因 可 以 促 进 ABA 信 号 途 径 中 GmNAC29、
GmERF5、GmMYB74等胁迫相关基因的表达，增加

盐胁迫下转基因植株的叶绿素含量和抗氧化酶活

性，降低 Na+积累。Yang等[86]研究发现 GmbZIP2可
以被盐胁迫显著诱导，在大豆毛状根中过表达该基

因 可 以 上 调 GmMYB48、GmWD40、GmDHN15、
GmGST1和 GmLEA等胁迫基因的表达，增加转基因

大豆耐盐性。

大豆中有 176个基因属于WRKY家族成员[87]。
Song等[87]对大豆WRKY家族成员进行表达模式分

析，发现WRKY92、144、165受到盐胁迫诱导。Zhou
等[88] 对 GmWRKY13、21、54 进 行 研 究 ，其 中 Gm⁃
WRKY21增强了拟南芥的耐冷性，GmWRKY13能够

降 低 对 盐 胁 迫 的 抗 性 ，GmWRKY54 通 过 上 调

DREB2A和 STZ/Zat10的表达增加拟南芥的耐盐能

力。Wei等[89]研究发现过表达GmWRKY54可以激活

脱落酸途径和 Ca2+信号途径，增强大豆耐旱能力。

Xu等[90]研究发现过表达GmWRKY111增强了转基因

大豆的耐盐能力。Xu等[91]研究发现过表达 Gm⁃
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WRKY49可提高大豆和拟南芥对盐胁迫抗性。Shi
等[92]研究表明，过表达GmWRKY12可以增加脯氨酸

含量、降低丙二醛含量，提升转基因大豆耐盐性。

Ma等[93]研究发现GmWRKY16通过ABA信号途径增

加转基因拟南芥的耐盐作用。

大豆中有 160个基因属于 ERF家族成员[94]。
Zhang等[95]研究发现在烟草中异源表达 GmERF3可
以增加体内游离脯氨酸和可溶性糖的含量，增强转

基因烟草的耐盐性。Zhai等[96]研究发现在盐胁迫

下，GmERF7在烟草中异源表达提高了叶绿素和可

溶性糖含量，降低了MDA含量，增强了转基因烟草

的耐盐性。Yu等[97]研究表明，GsERF71提高了H+-
ATPase的活性，并通过调控生长素的积累来增加转

基因拟南芥的耐盐碱性。 Zhao等[94,98]研究发现

GmERF135可以通过参与 ABA和乙烯（ethylene，
ET）信号途径增强转基因拟南芥和大豆毛状根对盐

胁迫的耐性，GmERF75可以提高拟南芥在盐胁迫

下的叶绿素含量，增加大豆毛状根对盐胁迫的耐

受性。

大豆中有 180个基因属于 NAC家族成员[99]。
Hao等[100]研究发现GmNAC11和GmNAC20在大豆毛

状根中过表达和拟南芥中异源表达都提高了转基

因植物耐盐性，GmNAC11调控了DREB1A和其他胁

迫相关基因的表达，GmNAC20 调控 DREB/CBF-
COR信号通路进而增强耐盐作用。Gao等[101]研究发

现GsNAC109在拟南芥中异源表达能够通过ABA信

号途径调控下游基因(RD29A、RD22等)的表达，提高

对碱胁迫的耐受性。Yang等[102]进一步研究发现

GmNAC109 可 以 激 活 DREB1A、DREB2A、AREB2、
RD29A、COR15A等胁迫基因的表达，并调控生长素

信号通路中AIR3的表达，促进转基因拟南芥侧根的

形成，增加耐盐性。Li等[103]研究发现，在大豆毛状

根中过表达GmNAC5可以提高盐胁迫相关基因的表

达，增加大豆对盐胁迫的耐受性。另外，Jin等[104]发
现GmNAC2负调控盐胁迫等非生物逆境，在烟草中

异源表达该基因导致对盐胁迫敏感性增加。

2. 3 其它基因

在植物中，Ca2+是参与感知各种信号的关键信

使。植物体内的 Ca2+传感器有钙调蛋白（Calmodu⁃
lins，CaMs）和 B 类钙调蛋白（Calcineurin B-like
proteins，CBLs）两种类型，识别细胞内Ca2+的变化，

响应不同的信号[105,106]。Li等[105]研究发现在拟南芥

中异源表达 GmCBL1，改变了赤霉素生物合成相关

基因的表达，控制下胚轴的发育，同时激活了应激

相关基因的表达，进而增加非生物胁迫抗性。Rao
等[106]研究发现，GmCaM4和调控盐响应基因的转录

因子Myb2互作，正调控 P5CS1的表达积累更多脯

氨酸，增强盐胁迫的抗性。Qiu等[107]研究发现在大

豆中过表达GsMAPK4基因提高了对盐胁迫的耐受

能力。

盐胁迫会导致细胞内积累过量的活性氧（reac⁃
tive oxygen species，ROS），对细胞造成氧化损伤[108]。
增强细胞中抗氧化物质含量或者酶活可以缓解大

豆受非生物胁迫的的氧化损伤[109]。Yan等[110]研究发

现，在大豆中沉默GmFNSII会导致抗氧化剂黄酮类

物质含量降低、丙二醛和H2O2增多，对盐胁迫更敏

感。Jia等[111]研究发现在大豆毛状根中过表达和烟

草中异源表达GmIFS1会增加大豆或烟草中异黄酮

积累，提高了转基因大豆毛状根和烟草植株对盐胁

迫的耐受性。Wang等[112]研究发现 GmBIN3可以增

加细胞内Ca2+含量并降低Na+含量，提高转基因拟南

芥耐盐能力，在大豆毛状根中过表达GmBIN2，脯氨

酸含量、超氧化物歧化酶(SOD)活性都高于对照，提

高了转基因植株耐盐性。Jin等[113]研究表明在大豆

毛状根中过表达GsPRX9，盐胁迫下转基因大豆的根

鲜重、根长、过氧化物酶、超氧化物歧化酶活性和谷

胱甘肽含量均高于对照，H2O2含量低于对照，增强

了转基因大豆耐盐性。Gao等[114]研究发现在大豆毛

状根中过表达GmEF4，提高了盐胁迫下过表达植株

的根长、脯氨酸含量，降低H2O2、O2-、MDA含量，进

而提高转基因植株的耐盐性。Zhao等[115]研究发现

GmG6PDH在调节氧化还原稳态方面具有重要作

用，过表达该基因可以通过协调抗坏血酸和谷胱甘

肽的氧化还原状态来抑制活性氧产生，显著提高转

基因大豆对盐胁迫的抗性。

Wei等[116]研究发现 GmPHD6可以和 LHP1-1/2
互作，调控下游靶基因 CYP75B1和 CYP82C4的表

达，在大豆毛状根中过表达GmPHD6或互作蛋白基

因或下游靶基因都可以提升转基因大豆耐盐性。

Zhang等[117]研究表明水通道蛋白能够参与植物对非

生物逆境的响应，在大豆毛状根中过表达GmTIP2;1、
GmTIP1;7、Gm TIP1;8都可以增加转基因植物的耐

盐性。Duan 等[118]研究表明在拟南芥中过表达

GmF6′H1，降低了水分蒸腾提升转基因拟南芥的耐

盐性。

小 RNA (microRNAs, miRNAs)在植物发育和对

逆境的响应方面具有重要作用。miR172家族已被

证明参与开花时间的控制和对非生物胁迫的响应，
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该家族调控APETALA2类转录因子的表达[119]。Pan
等[120]研究发现，根中过表达的miR172a可以长距离

运输到叶片中，通过裂解转录因子 SSAC1，进而解除

SSAC1对下游正调控盐胁迫响应基因THI1的抑制，

同时miR172a通过上调 RD22和 NCED3的表达，提

高转基因大豆的耐盐性。在拟南芥和大豆中进行

miR172c的异源表达或过表达研究，都增加了转基

因植株的耐盐性，在拟南芥中过表达 gma-miR172c
还可以减少叶片水分流失，降低 ABI3和 ABI5的表

达，增加对 ABA的敏感性；在大豆中过表达 gma-
miR172c和抑制miR172c分别导致根中盐胁迫的敏

感性显著增加和降低，同时鉴定出大豆中miR172c
的靶基因是NNC1，靶基因NNC1同样参与了大豆对

盐胁迫的响应[119,121]。

表2 大豆中耐盐相关基因的鉴定

Table 2 Salt tolerance-related genes identified in soybean

GmNHX1

GmNHX2

GmSOS1

GmSALT3

GmCAX1

GmCLC1

GmHKT1

GmHKT6；2

GmMYB76

GmMYB92

GmMYB177

GmMYB174

GmMYB12B2

GmMYB118

GmMYB12

GmMYB84

GmMYB3a

GmbZIP44

GmbZIP62

GmbZIP78

GmbZIP132

GmbZIP1

GmbZIP110

GmFDL19

GmbZIP2

GmWRKY13

GmWRKY54

GmWRKY49

Glyma.15G124100

Glyma.15G124100

Glyma.08G092000

Glyma.03G171600

Glyma.07G149600

Glyma.05G077100

Glyma.01G002300

Glyma.07G130100

Glyma.02G009800

Glyma.16G023000

Glyma.14G210600

Glyma.18G044200

Glyma.19G218800

Glyma.13G152300

Glyma.02G013900

Glyma.05G234600

Glyma.20G013000

Glyma.04G029600

Glyma.06G079800

Glyma.03G255000

Glyma.13G269500

Glyma.02G131700

Glyma.08G115300

Glyma.19G122800

Glyma.14G002300

Glyma.13G102000

Glyma.10G011300

Glyma.14G200200

液泡膜Na+/H+逆向转运蛋白

Vacuolar Na+/H+ antiporter
质膜Na+/H+逆向转运蛋白

Plasma membrane Na+/H+ antiporter
阳离子/质子交换器

Cation/proton exchanger

氯离子通道蛋白

Cl− transporter protein
钾离子转运蛋白

High-affinity K+ transporter

MYB转录因子

MYB transcription factors

ZIP转录因子

ZIP transcription factors

WRKY转录因子

WRKY transcription factors

拟南芥

Arabidopsis
拟南芥

Arabidopsis
大豆

Soybean
拟南芥

Arabidopsis
烟草BY-2细胞、大豆

Tobacco BY-2 cells，soybean
烟草

Tobacco

拟南芥

Arabidopsis

大豆

Soybean

拟南芥

Arabidopdis
大豆

Soybean
拟南芥

Arabidopsis

大豆、拟南芥

Soybean and Arabidopsis

大豆

Soybean
拟南芥

Arabidopsis
大豆、拟南芥

Soybean and Arabidopsis

41
42
43，44

19

46

56，57，58

63

64

72
72
72
73
74
75
77
78
79
80
80
80
81
82
83
84，85
86
87
88，89
91

基因名

Gene name
登录号

Locus name
基因功能

Gene function
转基因受体

Transgenic receptor
参考文献

Reference
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GmWRKY12

GmWRKY16

GmERF3

GmERF7

GmERF135

GmERF75

GmNAC11

GmNAC20

GmNAC109

GmNAC5

GmNAC2

GmCBL1

GmCaM4

GmFNSII

GmIFS1

GmBIN2

GmEF4

GmG6PDH

miR172a

miR172c

GmPHD6

GmTIP2；1

GmTIP1；7

Gm TIP1；8

GmF6′H1

Glyma.15G003300

Glyma.12G212300

Glyma.03G263700

Glyma.07G044300

Glyma.17G145300

Glyma.10G016500

Glyma.19G108800

Glyma.13G030900

Glyma.14G152700

Glyma.06G195500

Glyma.06G114000

Glyma.05G066800

Glyma.10G178400

Glyma.12G067000

Glyma.07G202300

Glyma.13G228100

Glyma.05G114900

Glyma.19G082300

/

/

Glyma.09G068500

Glyma.01G208200

Glyma.03G185900

Glyma.19G186100

Glyma.18G111000

ERF转录因子

ERF transcription factors

NAC转录因子

NAC transcription factors

B类钙调蛋白

Calcineurin B-like proteins
钙调蛋白

Ca2+ sensors
黄酮合成基

Flavonoid synthesis gene
异黄酮合成酶

Isoflavone synthase
糖原合成酶

Glycogen synthase
延长因子

Elongation factor
葡萄糖-6-磷酸脱氢酶

Glucose-6-phosphate dehydrogenase
小RNA
Micrornas
PHD锌指蛋白

Zinc finger protein
水通道蛋白

Aquaporins

香豆素

Biosynthesis of coumarin

大豆

Soybean
拟南芥

Arabidopsis
烟草

Tobacco
拟南芥

Arabidopsis
大豆、拟南芥

Soybean and Arabidopsis
拟南芥

Arabidopsis
大豆

Soybean
烟草

Tobacco
拟南芥

Arabidopsis
大豆

Soybean
大豆

Soybean
大豆、烟草

Soybean and tobacco
大豆、拟南芥

Soybean and Arabidopsis
大豆

Soybean
大豆

Soybean
大豆

Soybean
大豆

Soybean
大豆

Soybean

拟南芥

Arabidopsis

92

93
95
96
94，98
94，98
100
100
102

103

104

105

106

110

111

112

114

115
116

117，118
119
120
120
120
121

续表

基因名

Gene name
登录号

Locus name
基因功能

Gene function
转基因受体

Transgenic receptor
参考文献

Reference

3 耐盐转基因大豆资源创制

通过生物工程技术导入外源基因来实现大豆

特定育种目标，是一个缩短育种周期，打破种内供

体基因不足的有效方法。在国外，已经培育了抗除

草剂、抗虫、抗旱转外源基因的商业化大豆品种[122]。

表 3总结了近年来国内外通过转外源基因提高大豆

耐盐性的报道[35,38,123～130]，已经通过导入来自拟南芥、

苜蓿、水稻、小麦和桃中有关耐盐相关基因，提高了

大豆耐盐能力。

4 问题与展望

4. 1 充分利用野生大豆抗逆资源

大豆耐盐性状是受多基因控制的数量性状。
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栽培大豆在选择、进化中丢失了很多抗逆基因，降

低了耐逆育种中可利用的基因。野生大豆种质资

源具有优良抗逆性，进一步开展野生大豆耐盐性研

究，鉴定耐盐QTL位点，分离耐盐功能基因，可以为

培育耐盐大豆株系，提供新的基因来源。

4. 2 注重田间耐盐性及对产量和品质的影响

大豆耐盐相关基因发掘取得了重要进展。然

而，在大田条件下利用这些基因提高大豆的耐盐性

仍然是一个艰巨的任务[132]。一方面，耐盐相关基因

的鉴定方法大多是在温室条件下进行的，筛选的盐

胁迫浓度不是田间盐胁迫水平，无法将温室获得的

结果直接应用于田间耐盐性研究；另一方面，鉴定

的耐盐性相关基因缺少对大豆产量和品质的影响

结果。今后在大豆耐盐性研究中应开发一套标准

的评价系统，用来评估在田间条件下耐盐相关基因

对产量和品质的影响。

4. 3 利用多效基因培育耐逆转基因大豆株系

Deshmukh等研究表明大豆对各种生物胁迫和

非生物胁迫的反应中，不同的调控网络之间存在着

交叉适应[133]。一些转录因子或信号转导基因可以

调控大量的靶基因，同步提高植物对盐、干旱、冷害

等非生物胁迫的耐受性。在提高大豆对多种不同

逆境耐受能力育种中，选择参与交叉适应的基因过

表达比单一功能的基因更有效[131]。然而，在利用这

些信号转导、转录因子等基因改良植物耐逆能力

时，基因的组成型表达通常会产生植株株高降低和

其他生长异常。为了克服这一问题，Kasuga证实可

以选择组织特异性启动子或者胁迫响应基因的启

动子驱动表达[134]。
4. 4 加快出苗期耐盐QTL的发掘

大豆萌发期、出苗期、苗期等不同生育阶段的

耐盐性没有直接相关性，说明不同发育时期存在不

同的耐盐机制[135,136]。大豆苗期的耐盐性鉴定研究

较为深入，鉴定了一些耐盐的QTL或基因，实验进

一步证明GmSALT3是苗期耐盐基因，和出苗期耐盐

性无关[133]。有研究发现大豆的萌发期耐盐性高于

出苗期，而且大豆播种之后会及时灌溉，此时会降

低土壤的盐度，有利于萌发[137]。在大豆实际种植

中，大豆出苗期的耐盐性直接决定能否在盐胁迫条

件下保证全苗和壮苗。因此，大豆出苗期的耐盐性

相关基因的发掘是今后研究的一个重要方向。

4. 5 基因编辑技术培育耐盐大豆新品种

以前，对于大豆耐盐相关基因的发掘和功能解

析以模式植物作受体为主，不利于大豆耐盐机理的

深入解析；大豆耐盐相关的负调控基因不适合异源

转化研究。近年来，大豆转化技术体系日益成熟，

表3 转外源基因大豆耐盐性改良的研究

Table 3 Development of improved salt-tolerant in soybean by transferring exogenous genes

基因名

Gene name
AVP1、NHX1

NHX5

NHX2

MYB44

SZF2

DREB2A

DREB3

DREB1

WRKY11

CuZnSOD

供体

Donor
拟南芥

Arabidopsis
拟南芥

Arabidopsis
小麦

Triticum aestivum

拟南芥

Arabidopsis
拟南芥

Arabidopsis
水稻

Oryza sativa

小麦

Triticum aestivum

苜蓿

Medicago truncatula

苜蓿

Medicago truncatula

桃

Amygdalus persica spp.

基因功能

Gene functions
H-焦磷酸酶、Na+/H+逆向转运蛋白

H-pyrophosphatase；Na+/H+ antiporter
Na+/H+逆向转运蛋白

Na+/H+ antiporter
Na+/H+逆向转运蛋白

Na+/H+ antiporter
MYB转录因子

MYB transcription factors
CCCH锌指蛋白

CCCH zinc finger protein
脱水反应元件结合转录因子

Dehydration reaction elements bind transcription factors

WRKY转录因子

WRKY transcription factors
SOD活性

SOD activity

文献

References
35，123

38

124

125

126

127

128

129

130

131
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培育转基因大豆株系不再是瓶颈，方便了大豆耐盐

相关基因的深入研究。同时，基因组编辑技术在作

物遗传改良上的应用是当前的热点。通过基因组

编辑技术敲除大豆耐盐相关的负调控基因，是培育

耐盐转基因大豆新的途径。

4. 6 拓展耐盐基因挖掘新技术

目前，多种豆科作物泛基因组数据的的开发和

重测序信息的建立，可以加强豆科基因组学的比较

研究，发现和鉴定涉及抗逆性的关键基因和基因家

族。将这些候选基因应用到下一代育种策略中，将

加速大豆在胁迫条件下对目标性状的遗传改良。
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