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摘  要 干旱、缺水是作物生产面临的一个重要挑战。由于全球水资源的匮乏，包含大豆在内的作物生产都受到了干旱胁
迫的影响。本文从大豆抗旱性状的生理和生化基础出发，探究了大豆抗旱性状的形成机理以及影响因素，论述了基因组测序
及基因工程等新技术在大豆抗旱的性状改良方面的应用，并对大豆抗旱生物学研究的前景进行了展望。 
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Abstract Drought and water shortage are a major challenge in crop production. Due to the lack of global water resource, crop 
production is subject to the effects of drought stress. In this paper authors focused on the physiological and biochemical basis of 
soybean drought-resistant traits to discuss the formation mechanism of soybean drought resistance traits and influencing factors, and 
reviewed the application of the drought trait improvement by using new technologies such as genome sequencing and genetic 
modified soybean as well as the prospects of the research on soybean drought biology. 
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研究背景 
大豆是重要的粮食作物，是人类以及其它动物

的植物油和植物蛋白的重要来源。大豆已经渗透到

国民生产的各个领域，严重影响农业、食品等相关

行业的经济。但是我国现在的大豆产量远远不够供

给人民的生活需求。 
在自然界中，由于广泛存在一些生物和非生物

胁迫因素，使得作物的生长受到严重的抑制，作物产

量水平一直不高。这些外界环境的胁迫在大豆生产

中表现尤为严重，导致大豆的产量一直远低于其它

作物(如水稻, 小麦, 玉米等)。在大豆生产中，水分是

一个重要的因素，由缺水导致的干旱胁迫将会严重

制约大豆的产量。每年因干旱胁迫而导致的大豆减

产高达 40% (Specht et al., 1999)，2009~2010 年度，世

界大豆产量只有 2.6×108 kg (Vidal et al., 2012)，不足以

满足人们的需求，因此，提高大豆抗旱性对提高大豆

产量具有重要意义。 

植物由于缺乏运动性，只能通过调节自身代谢

来适应周围的环境变化。在干旱胁迫中，植物可以

采取多种方式来减轻环境胁迫对植物体的伤害。例

如，植物可以调节生长周期，在水分充足时完成整

个生长周期或重要的生长周期，从而避免了干旱胁

迫对其生长的影响；植物也可以通过提高根系的水

分吸收能力或者降低地上部分的蒸腾速率，来保持

整个植株的高水分含量，维持植物体内新陈代谢系

统酶类的活性，减轻干旱胁迫对植物体的损害；另

外，植物还可以直接产生一些抗旱的代谢酶类，使

得机体在低水分环境下能够维持正常的新陈代谢，从
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而降低干旱胁迫对机体的伤害(Turner et al., 2001)。

这些耐干旱胁迫植物在长期的适应过程中逐渐形

成了一些相关的性状，如光周期的敏感性、叶片的

形态和状态、根系的形态等等，这些新的性状也将

帮助植物抵御外界干旱胁迫的伤害。 

因此，本文将综述大豆抗旱相关性状的形成、

结构和状态等特征，探讨这些性状的产生对大豆抗

旱育种的影响，概述大豆抗旱生物学育种取得的进

展及其对今后大豆遗传改良育种的意义。 

1 大豆抗旱的生理基础 
1.1 大豆根的形态和特征 

植物根系是最直接感受土壤水分信号的器官，并

且能够吸收土壤水分。正常栽培的条件下，由于表层

土壤中的水分极易蒸发，导致浅层土壤的水资源极其

匮乏。因此，大多数植物都是通过生长出较长的直根，

深入到土壤中吸收深层的水分，或者形成庞大的须根

系形态，大大提高根部的水分吸收面积，加大植株对

水分的吸收，维持整个植物的水分代谢需求。在大豆

的根部，这两种方式都会存在，即它通常会产生一个

很长的直根，深入到深层土壤以吸取更多的水分资

源，帮助大豆适应干旱胁迫。同时，大量纤维状的根

毛系统也可以帮助大豆根部高效地吸收深层土壤中

的水分和营养。 

抗旱型大豆种子的胚根比非抗旱型生长速度

快，能够迅速从土壤表层吸收水分以免芽枯，所以

胚根伸长速度快慢就能够作为苗期抗旱的一个参

考。任冬莲等(1993)的研究表明，干旱胁迫下，在幼

苗期抗旱性强的品种与弱的相比，发根早主根长而

且侧根数量多发达，所以成苗率高。而且刘学义等

(1996)认为，在干旱胁迫下，根毛密度也可作为大

豆抗旱成苗期的鉴定指标，抗旱品种对胁迫的适应

表现在表层根系的根毛长密度大，抗旱性越强的类

型增加幅度越大。在大豆根部，直根的长度和侧根

的数量这两个性状都是受到一些遗传位点的控制

而形成的，它们都是可遗传的，因此，研究人员可

以根据根部的特征进行大豆抗旱性状的选择，选育

高抗旱的大豆品种。 

1.2 大豆叶片的形态和特征 

植物叶片是蒸腾作用的主要场所，是植物体内

水分散失的主要部位。在叶片上，水分主要通过气

孔的蒸腾作用进行挥发，因此气孔是影响植物蒸腾

速率的主要因素，在降低蒸腾方面起着重要的作

用，可以作为作物抗旱性的一个调节因素。 

大豆气孔保卫细胞的关闭主要受到水、湿度、CO2

等的影响。水分胁迫能引起气孔的不均匀关闭，证

明大豆叶片气孔的数量、开张度和气孔阻力都与抗

旱性有关。高素华等(2000)研究表明，叶片气孔阻力

随 CO2浓度的升高而增大，气孔个数随 CO2 浓度的

升高而减少，从而导致蒸腾速率下降，尤其是发生

在水分胁迫时，气孔阻力、蒸腾速率变化更加显著。 

植株丧失水分的快慢会影响植株的抗旱性，这

说明叶片表皮茸毛也是水分蒸腾的一个重要场所。在

大豆缺水的情况下，叶片茸毛密度是一个很重要的

适应特性，密度高可以增加叶片的折光率，从而导

致叶片在高辐照度下也能够维持低的叶片温度。研

究者通过扫描电镜观察到：抗旱性强的大豆品种茸

毛比较粗壮，茸毛基部有根状突出物，呈辐射状固

着于叶面；抗旱性弱的品种茸毛纤细，基部也没有

根状突出物(谢晨等, 2008)。 

进一步研究表明，渗透调节是作物适应干旱胁

迫的另一个重要生理机制。在干旱的条件下，为增

强细胞渗透调节能力，关键就是细胞内渗透调节物

质的主动积累，它有降低渗透势、维持膨压的作用。

在水势减少时，渗透调节不仅有维持气孔的电导率

和蒸腾的作用，还可以延迟叶子的衰老、死亡和减

少花的败育，以及在水缺乏的情况下，能改善根的

生长并促进从土壤中萃取水分。植物的水分利用效

率(water use efficiency, WUE)也是影响大豆是否抗

旱的一个重要因素。在干旱环境下，水分利用效率

高就能够提高农作物产量。 

除了上述的特征变化外，还有一些微观水平上

的改变，例如细胞壁的弹性作用。细胞壁是作为维

持渗透势最重要的调控手段之一，也是相当重要的

抗旱功能(李岩等, 1998)，而其弹性的适度能减少细

胞中的水分流失(relative water content, RWC)，从另

一个意义上实现了抗旱。 

2 大豆抗旱的功能基因组研究方法 
植物功能基因组学是一个与基因研究相关的

新方法。在过去的十年中，大豆基因组资源已迅速

发展，这对抗旱功能基因组学是十分有利的，例如
精确的遗传和物理图谱，在大豆基因组的遗传和染

色体的分析上就是非常重要的。目前已报导多种分

子标记，并应用于各个方向，例如限制性片段长度

多态性(restriction fragment length polymorphism, 
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RFLP)，扩增片段长度多态性(amplified fragment 
length polymorphism, AFLP)简单序列重复(simple 
sequence repeat, SSR)，多态随机扩增 DNA(random 
amplified polymorphic, DNA, RAPD)，标记等等(Shi- 
nozaki, 2007)。 

如今，大豆的 EST 测序工程已经获得大量的基

因表达序列信息，由大豆根尖抗旱胁迫文库分离出

来的 EST，丰富了大豆的功能基因组，加深了大豆

根系的抗旱机制的认识(Valliyodan and Nguyen, 

2008)。全长 cDNA 序列是基因功能分析的一个重

要工具，Umezawa 等人(2008)已获得了 6 570 个新

的大豆 cDNA 全长序列，它们来自于不同非生物胁

迫处理的组织，这也使大豆遗传改良和生物抗旱技

术有了进一步提高。为了鉴定在干旱胁迫下大豆基

因的表达，研究人员对两个截然不用的品种(干旱敏

感的 BR16 和耐旱的 Embrapa48)进行了评估，得到

了 2 222 个大豆上调基因，在这两个品种与干旱胁

迫相关的基因中确定了 6 000 多个 SNPs，其中 165 个

定位在大豆染色体末端，包括转录因子 MYB、WR- 

KY，都与抵抗非生物胁迫有关(Vidal et al., 2012)。 

即使在大豆遗传工程的功能基因组和候选基

因的筛选上有了一定进展，但在整合转录组学，蛋

白质组学和代谢组学这些功能基因组学这些前沿

方向，也仍存在很多不足。通过对大豆根系、叶子、

种子抗旱处理的蛋白质分析，对研究大豆根系水分

胁迫下新陈代谢调控的特异性区域有很大作用。除

了脱落酸(ABA)，各种各样的渗透剂，包括各种糖(例

如蔗糖, 海藻糖)，糖醇(如甘露糖醇)，氨基酸(如脯

氨酸)和胺类(如甘氨酸)，都会在生长发育中积聚，

对干旱胁迫产生影响(Seki et al., 2007)。而且现在基

因工程中与干旱压力相关代谢途径的基因编码部

分，也显示有提高重要农作物(水稻, 小麦和大豆)抗

旱性的潜力(De Ronde et al., 2004)，因此，除了转录

组学和蛋白质组学，代谢组学也为解析大豆以及后

基因组时代抗旱胁迫反应的特性研究提供了重

要的工具。 

伴随着全基因组序列的逐渐注释，这些功能基

因组学方法和工具都使大豆的遗传研究更加全面。

从利用突变品种、选择辅助标记和大豆遗传转化等

主要方面分析，来研究和阐述相关抗旱性基因，从

而可以提高大豆的产量。 

3 大豆抗旱基因工程 
植物在胁迫条件下会激活一系列的防御机制

来增加对不利条件的耐受性，激活的大量基因产生

特定蛋白质，从而使耐逆代谢途径增强。植物对干旱

胁迫的反应是非常复杂的，它包含了许多生物化学

和分子生物学机制(Valliyodan and Nguyen, 2006)。

虽然机制中被激活的那些基因，大部分在植物适应

环境胁迫方面上所起的作用仍需探究，但是一些编

码转录因子的调节基因和编码代谢的功能基因的

作用已经有了初步的了解。例如在水稻中引入

SNAC1 和在玉米中引入 ZmNF-YB2 转录因子可以

增强转基因植物的耐旱性，这些就是利用基因工程

提高粮食作物耐旱性的成功实例(Nakashima et al., 

2007; Nelson et al., 2007)。  

目前已经报道了许多通过基因工程来改良一

些重要经济作物耐旱性的成功事例，转基因油菜就

是一个实例，这种成熟的转基因油菜增强了对 ABA

的敏感性，在干旱的条件下，蒸腾作用会明显减弱，

从而提高其耐旱能力(Wang et al., 2005)。 

在豆类植物分离出来根癌土壤农杆菌，将其中

由 SARK 启动的异戊烯转移酶转入烟草，并在干旱

胁迫诱导下成功的过表达，使转基因烟草在干旱的

条件下，依然保持较高的含水量，维持正常的光合作

用，进而实现了耐旱(Rivero et al., 2007)。 

最近研究发现，过表达GsGST基因的烟草中GST

活性比野生型高 6 倍，不但耐脱水能力增强，T2 代

植株在苗期就表现出对盐和甘露醇的高抗性，与野

生型比较有较长的根及较少的生长迟缓，也体现了转

基因能够提高植物的抗旱能力(Ji et al., 2010)。 

从大豆中克隆出的泛素结合酶基因(GmUBC2)，

在大豆的所有组织都可表达而且在干旱和盐胁迫下

显示上调。拟南芥植物过表达 GmUBC2 与对照组

比较显示更耐旱耐盐，结果还表明，调节泛素化途

径对于基因工程可能是一种有效提高植物耐旱的

手段(Zhou et al., 2010)。大豆 GmbZIP1 基因的表达

能够高度诱导 ABA、干旱、高盐和低温，并且在大

豆根茎叶中表达应力条件不同。过表达 GmbZIP1

的转基因植物在胁迫下能触发气孔关闭。此外，Gm- 

bZIP1 过表达并未导致转基因植物的生长迟缓, 这表

明 GmbZIP1 可能是一个宝贵的抗旱基因资源(Gao 

et al., 2011)。这些转基因植物的实例也都是通过基

因工程方法维持高的水分含量和光合速率来提高

植物的耐旱性的。 
虽然大部分文献都提到基因工程对于提高转

基因作物的抗旱性是一个很好的方法，但迄今为

止，关于转基因大豆抗旱的报道依然很少。转基因
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大豆超表达拟南芥的Δ1-二氢化吡咯-5-羧酸合酶

基因(P5CR)，可提高干旱胁迫的抗性，这是因为它
提高了游离脯氨酸水平和相对含水量，及减少了活

性氧种类，特别是过氧化氢(Kocsy et al., 2005)。 
大豆过表达结合蛋白 BiP 也可以提高其抗旱能

力。在干旱的情况下，野生型的叶片水势大幅下降

并且叶子萎蔫，而转基因型的叶片不但没有萎蔫，

水势也只是下降不多。转基因大豆的气孔不但比野

生型关闭少，而且和光合作用和蒸腾速率都比野生

型强很多，没有受到强烈的抑制(Maria et al., 2009)。 

以上基因工程的实例都能够指导分离干旱胁

迫的相关基因、转录因子及它们各自的激活子，这

将为发展大豆抗旱改良工程提供新的工具和资源。

此外，还发现几个克隆于大豆的基因编码 bZIP 转录

因子，也与抗干旱和高盐环境胁迫有关。研究人员

还发现，一部分基因在拟南芥中的过量表达可以增

强转基因植物耐寒和耐盐，但在耐旱上没有显著差

异(Liao et al., 2008)。 

在最近的两个研究中，发现 GmERF 转录因子

家族成员在干旱胁迫下超表达。大豆中分离的 Gm- 

ERF3 基因是 AP2/ERF 转录因子家族的新成员，诱

导表达 GmERF3 不但可以抵御干旱，而且对水杨酸、

脱落酸、乙烯及大豆花叶病毒有作用(Zhang et 

al.,2009)，GmERF089 基因和低温诱导的 GmCHI

基因，在马铃薯和拟南芥中表达时会增强其抗旱性

(Chen et al., 2009)。 

NAC 家族是一个重要的转录因子家族，具有使

植物根生长和耐胁迫的作用(Hu et al., 2008)，最近，

有 31 个 GmNAC 基因(包括以前鉴定过的 6 个基因)

从大豆中克隆出来，通过对这 31 个 GmNAC 基因进

行系统表达分析，证明有 9 个基因是可以诱导脱水

的(Tran et al., 2009)，它们将是对于基因工程中改进

大豆抗旱上的有力工具。 

4 展望 
目前，耐旱大豆种质还很少。就大豆对全球经

济的重要性而言，鉴定大豆对于抗旱的适应特性和
基因型是非常必要的。应该努力致力于筛选抗性种

质，发现新的候选基因使大豆更加抗旱高产。最近，

大豆基因序列及基因组技术研究的进步，为了解基

因表达及其相关表型提供了机会，即使在不利的环

境下，也能够通过分子育种和转基因方法来改善栽

培植物基因组。随着全部大豆基因组表达序列数据
的完善，鉴定抗旱基因有希望尽快实现。整合基因

组学、蛋白质组学和系统生物学平台将成为抗旱候

选基因发现的捷径，这将促进大豆产业再次飞跃，
以满足人类对大豆的需求。 
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