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大豆硬实性状研究进展
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　　摘要：大豆是全球范围内重要的油料农作物之一，同时还为人们提供了大量的植物蛋白。野生大豆具有丰富的遗
传背景，在大豆育种中具有重要的利用价值。然而，野生大豆种子广泛存在硬实生物性状，该性状在杂交育种中经常

以遗传累赘的形式出现在子代中，从而严重制约了其在大豆育种中的利用。大豆种子硬实度主要与种子的种皮、种

脐、气孔等结构有关，同时还受种皮化学组分、籽粒大小等多种因素影响。大豆种子的成熟度及收获后期温度、湿度等

环境条件也会影响种子硬实度。大豆种子硬实性状大多为显性遗传，且由多个基因调控，目前已经发现许多与该性状

有关的数量形状位点（ＱＴＬ）或关键调控基因。对硬实性状产生的生理和分子机制的研究对大豆育种和生产具有重要
意义。对大豆硬实性状相关的种皮结构、环境因素、遗传学特性、关键基因等４个方面进行综述，以期为该性状的进一
步研究提供参考。
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　　我国是世界排名第一的大豆消费国，随着人口
的不断增长和人民生活水平的提高，我国对大豆的

需求量逐年增加，供需矛盾日益突出［１］。为了解决

近２０年来我国大豆对外依存度过高的问题，育种学
家日益关注如何培育高产优质的大豆新品种，希望

由此提高我国大豆的生产能力。种植大豆大约是５
０００年前由一年生的野生大豆人工驯化发展而来
的［２］。在从野生大豆发展到种植大豆的人工驯化

过程中，大豆失去了一大半的遗传多元性和超过

８０％的稀有等位基因［３－４］。当前，全球范围内重要

的大豆品种类型都具有遗传基础狭隘的安全隐患，

大部分育成品种类型都出自相同的祖先亲本，这不

仅严重制约了综合品质与生产总量的提高，更增加

了大豆品种应对生物、非生物胁迫的脆弱性［４］。由

于没有受到人为选择的影响，野生大豆中蕴藏着丰

富的优良基因，具有多荚多粒、蛋白含量高、适应力

强、繁殖系数高、抗旱、抗寒、耐贫瘠等优点［５］。在

大豆品种繁育工作中，作为培育优质大豆品种重要

材料的野生大豆，可以为拓展种植大豆的生物遗传

基础、供应有益生物性状与基因物质资源提供重要

材料［６］。野生大豆资源中的高产、高蛋白、抗旱、抗

病虫等优良材料已被广泛应用于栽培大豆的性状

改良中［７］。然而，育种实践表明，野生大豆的很多

优良基因不能被有效利用，其中一个很重要的原因

是野生大豆普遍存在硬实性状，该性状会导致不可

忽视的遗传累赘。

１　种子硬实性状

形成种子硬实的主要原因是种子皮比较致密、

不透水，造成种子不可以吸胀发芽，又叫作物理休

眠，属于种子休眠的一种类型［８］。其硬实性是一种

适应生态环境的可用性性状，可以保护种子避免动

物、微生物的侵害，还可以在高温多雨等气候条件

下使种胚与外界空气、水分隔绝以使种子保持长久

活力，随着外界基本条件的改变，土壤中不同种子

的发芽水平也随之改变以促进物种的延续和传

播［９－１２］。硬实生物性状广泛存在于绿色植物种子

中，在农作物中最为普遍的就是豆科农作物［１３－１４］。

与其他植物一样，野生大豆硬实种子具有较强的生

命活力和较长的寿命，有利于其适应环境［１５］。然

而，对于栽培大豆而言，种子硬实通常是一个不利

性状。在农业生产中，虽然把大豆硬实种子放在合

适的温度及湿度环境中进行浸泡数天仍不能使其
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吸水萌发，若直接播种会导致田间出苗率、整齐度

降低，很容易产生各类杂草，严重影响播种品质并

最终降低产量；在连作制度下，硬实种子如果在下

一年萌发后，还会与后作大豆种子混杂，从而使产

量降低［１６－１７］。在大豆食用商品生产加工、制造和使

用过程中，硬实不仅会直接干扰影响豆芽等豆类食

用商品的感官综合品质，而且会减少大豆原有物质

材料在豆腐、豆浆和酱油等生产加工制造过程中的

碾磨综合品质［１８］。目前，对于硬实度高的大豆品

种，人们必须采用机械划破、特殊温湿度处理、药剂

浸泡等方法来使大豆种子获得吸胀萌发的一致性，

这些方式无疑增加了生产成本［８］。除了对农业生

产及种子加工方面的不利影响，种子硬实性状在某

些农业实践方面也表现出较好的利用价值。硬实

种子外皮阻碍了水分向空气中扩散。在作物成熟

收获前，若遇恶劣天气条件，硬实种子可防止种子

循环吸水和干燥；坚硬的种皮能延缓种胚对周围环

境水蒸气的吸收，抵抗贮藏过程中由于温度、湿度

波动对种子造成的损害，使种子长时间维持萌发活

力，这对操控种子的睡眠与萌发及增加种子的储存

寿命具有十分深远的影响［８］。因此，深入了解大豆

种子硬实性状调控机制，对于野生种质资源在大豆

品种改良和生产实践方面的应用具有重要的指导

意义。

２　硬实性状相关种皮结构和组分特征

在大豆种子自身特性方面，硬实性状与种子的

种皮、种脐、气孔等结构及种皮化学组分、籽粒大小

等因素有关，其中种皮、种脐和大豆种子硬实的相

互作用最为密切［１９］。前人分析得出，大豆种子硬实

度通常与角质分布层、栅栏分布层有关。Ｍａ等观察
了６种大豆种子的种皮结构发现，硬实种子和非硬
实种子的种皮纵向结构相似，种子浸水后首先在背

侧观察到种皮褶皱这一典型吸水现象，硬实种子的

角质层则没有裂痕。因此，Ｍａ等认为种皮角质层是
否存在裂痕是决定种子硬实性的关键结构特征［２０］。

Ｃｈｒｉｓ等认为，大豆种子吸水分为种皮吸水、种胚吸
胀２个阶段，剥除大豆种子的种皮后，硬实、非硬实
种质种胚的吸水速率无明显差异，硬实种子种皮的

透水率比非硬实种子低，表明种子外皮渗入性是造

成种子硬实生物性状的重要影响因素［１７］。徐亮等

发现，野生大豆硬实种子表面覆盖着１层角质层，种
脐表面有不规则的龟裂，但观察不到发芽孔，种脐

处栅栏层细胞排列紧密。用浓硫酸处理野生大豆

硬实种子后，种皮表面的角质层被腐蚀而脱落，种

脐裂缝加宽加深，且栅栏层细胞也被腐蚀，使得发

芽孔外露，从而可以吸水萌发。由此可见，引起野

生大豆种子外皮不透水的主要形成因素，除了角质

分布层能够发挥阻挡水分进入的作用外，更深层的

原因是栅栏分布层的细胞镶嵌排布并且相互之间

连接密切，而种脐仅仅作为一种通道控制水分进入

种子［１９］。在栅栏状细胞的外端，纤维物质和栓化层

形成致密区域，在显微镜下观察时该结构特别明

亮，称为明线，这一特殊物理结构被认为是最不容

易透水的区域［２１－２２］。Ｙａｋｌｉｃｈ等提出，有中心气孔
的种子外皮普遍具有吸水性，大豆种皮中心气孔的

缺乏会造成种子硬实的生物性状［２３］。栅栏层处的

细胞呈紧密排列的狭长形状，里面积聚大量钙盐或

硅酸盐，还含有不透水的酚类、醌类物质，形成紧凑

坚固的防水保护层［１９，２１］。Ｚｈｏｕ等研究了山东省 ２
种大豆种皮中与种子硬度、萌发相关的酚类物质，

从种皮中分离出３种主要的酚类物质，其中表儿茶
素含量的变化与种子硬实粒率的变化呈显著正相

关，因此表儿茶素含量可能与大豆的硬实性有

关［２４］。此外，种皮中果胶、木聚糖、羟基脂肪酸、钙

含量也与种子的硬实性状具有密切关系［２５－２７］。

Ｃａｌｅｒｏ等对少数大豆材料的研究发现，种子籽粒的
实际大小与吸水百分比呈负相关关系［２８］。而黄建

成等经过研究证实，在吸胀试验中小粒种子在０～
３ｈ内的吸水速度显著大于大粒种子，表明小粒种
子的吸水速率比较高，生命活力较强［２９］。Ｅｄｗａｒｄｓ
等也研究得出，小粒种子的吸水速度大于大粒种

子［３０］。综上，种子硬实的产生受多种结构因素影

响，可能是所用研究材料或生长条件不一致引起的。

３　影响大豆硬实性状的环境因素

除了种子自身的结构特性，种子硬实性状还受

到多种内外部环境因素影响。大豆种子的成熟度

会直接影响硬实种子的产生，当大豆种子达到一定

成熟度后，种子的有效含水总量明显降低，种子皮

外层的栅栏分布层依次加厚，造成种子外皮的生物

硬化，形成硬实种子［３１］。前人通过分析得出，不同

收期的同类农作物与同一收期的同类农作物相比，

不同植株位置会直接影响种子硬实比例，收期越

迟，硬实比例越大；绿色植被下端的种子硬实比例

超过绿色植被上端的种子硬实比例，表明种子硬实
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的产生和种子本身成熟度相关［３２－３３］。干扰大豆种

子硬实形成的外界环境因素通常包含以下几点：生

长末期的自然生态气候基本条件、贮藏与交通运输

的基本条件、种子收获后至长期储存期间的环境条

件［３４］。Ｖｉｅｉｒａ等提出，大豆在鼓粒期与鼓粒满期
（Ｒ５、Ｒ６）遭遇干旱胁迫，容易造成种子硬实比例提
高；干旱胁迫对种子硬实与生产总量都存在干扰作

用，在小粒种子中最为明显，种子实际有效质量与

生产总量都明显降低［３５］。除此之外，牛连杰等发现

与秋大豆相比，夏大豆的硬实比例更低，其根本原

因是河南、新疆地区第二季度高温多雨，而第三季

度则天气干燥［３３，３６］。在大豆整个生长过程中，水分

的实际供给情况也会直接影响种子的硬实度，例如

当灌水次数相同时，灌水量越小，大豆的硬实比例

越高［３７］。阳光辐射强度同时也是影响种子硬实的

因素之一，阳光辐射的时间愈短，作用强度愈小，愈

不容易形成硬实种子［３８］。田青种子不管完熟收获

还是枯熟进行收获，阴干处理种子的硬实比例均比

晒干处理种子的低，表明收获后种子的干燥处理模

式也会直接影响种子硬实度［３２－３３］。在种子贮藏或

者运输过程中，当实际环境湿度偏低时，也容易形

成硬实种子，譬如草木樨与菜豆在贮藏过程中，当

种子有效含水量降低时，种子硬实率显著升高［３３］。

４　硬实性状的遗传学分析

遗传是决定种子硬实度的关键因素。以往用

经典遗传学方法对大豆硬实性状进行遗传研究发

现，大豆硬实性状受少数基因控制，但关于其显隐

性及控制该性状的基因数存在争议。Ｗｏｏｄｗｏｒｔｈ提
出，非硬实是一类部分显性性状［３９］。而 Ｔｉｎｇ却提
出，硬实性是显性性状［４０］。Ｋｉｌｅｎ等使用硬实、非硬
实亲本正反交构建Ｆ２代分离群体，发现硬实个体较
少，推测大豆硬实性状受 ３对隐性基因控制［４１］。

Ｓｈａｈｉ等研究发现，大豆硬实性状受１对基因控制，
但显隐性关系与品种选择有关。亚类间杂交以硬

实种子为优势种，类间杂交以硬实种子为隐性

种［４２］。Ｖｅｒｍａ等用６个亲本正反交产生的１５个杂
交组合分析大豆硬实遗传特征，以 Ｆ２、Ｆ３代大豆种
子的吸胀情况作为参考，推测不同品种材料中有

１～４对隐性基因操控大豆的硬实性［４３］。张太平等

通过分析硬实性大豆品类 Ｄ８６－４４４８与非硬实性
商用大豆品类Ａ６２９７的Ｆ２代群体，提出２个主要基
因操控硬实生物性状，并且基因间有累加作用，证

明硬实是显性生物性状［４４］。上述不同的研究结果，

可能与不同研究人员使用的亲本材料相关，同时说

明大豆硬实性状存在较为复杂的调控机制。

５　硬实性状相关数量形状座位（ＱＴＬ）的定位

找出关键性状的控制基因或者 ＱＴＬ的准确定
位和克隆，在农业作物相关研究过程中具有十分深

远的影响。Ｋｅｉｍ等以栽培种、大豆野生种大豆构建
表型分离群体，运用限制性片段长度多态性（ＲＦＬＰ）
标记进行大豆硬实ＱＴＬ准确作用的定位分析研究，
共检测得到５个与大豆种子硬实度有关的标记，这
些标记及标记间的上位性能够解释７１．０％的遗传
变异［４５］。Ｓａｋａｍｏｔｏ等利用野生大豆与栽培大豆配
制杂交组合，研究 Ｆ２代至 Ｆ６代单株种皮色与吸胀
性的相关性，经过分子标记测试，找出 ２个主效
ＱＴＬ、１个微效ＱＴＬ与大豆种子硬实度有关，其中在
２号遗传染色体上的简单重复序列（ＳＳＲ）标记
Ｓａｔｔ４５９周围的ＱＴＬ对大豆种子硬实度贡献率最大，
在Ｆ２代、Ｆ３代依次能够解释说明２３．８％、３８．５％的
表型变异［４６］。Ｓａｔｏｓｈｉ等使用硬实、非硬实的栽培大
豆品种构建分离群体，发现３个与大豆种子硬实度
有关的标记，其中 ＲＡＳ１位于 ６号染色体，与标记
Ｓａｔｔ４８９密切连锁；ＲＡＳ２位于 ２号染色体，与标记
Ｂ１４２密切连锁；ＲＡＳ３位于８号染色体，与其密切连
锁的标记为Ｓａｔｔ３６７［４７］。Ｌｉｕ等用栽培大豆、野生大
豆亲本构建了重组自交系（ＲＩＬ）群体进行定位，在２
号、６号遗传染色体上依次定位到 ２个大豆硬实
ＱＴＬｓ，其中２号、６号遗传染色体的ＱＴＬ依次可以解
释超过４２．０％、１３．０％的表型变异［４８］。Ｓｉｎｇｈ等发
现，分别位于６号、８号、１２号、１５号染色体的４个
标记与种皮透性显著相关，种皮透性标记可单独解

释３．９％ ～４．５％的总表型变异［４９］。Ｋｅｂｅｄｅ等发
现，栽培大豆ＰＩ５９４６１９中控制一个大豆种皮硬实的
主效位点处于 ２号遗传染色体 Ｓａｔｔ２０２标记和
Ｓａｔｔ４５９标记之间［３４］。近年来，很多国内学者报道

了大豆硬实性ＱＴＬｓ，如艾丽娟等鉴定得到了４个大
豆硬实加性或上位性互作ＱＴＬｓ，陈静静等使用集团
分离分析法（ＢＳＡ法）发掘到３个与大豆种子硬实
有关的ＱＴＬｓ［５０－５１］。

６　硬实性状调控分子机制

Ｓｕｎ等研究发现，大豆硬实性状受单显性基因
ＧｍＨＳ１－１控制，通过精细定位和功能验证，证明钙
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调磷酸跨膜蛋白编码基因Ｇｌｙｍａ０２ｇ４３７００是关键基
因。在非硬实大豆品种中，ＧｍＨＳ１－１基因突变导
致其编码的蛋白结构发生变异，种皮钙素含量降低

且栅栏层变薄，从而使种皮产生透水性。虽然

ＧｍＨｓ１－１基因只是发生了某个碱基序列的点突
变，却可以说明该基因也许对种子透水性具有调控

作用［５２］。Ｊａｎｇ等通过精细定位、序列分析和表达分
析，克隆了大豆硬实数量性状位点 ｑＨＳ１基因
Ｇｌｙｍａ０２ｇ４３６８０，该基因编码１，４－β－葡聚糖内切
酶，该基因的编码区在硬实和非硬实品类间存在１
个碱基差异，该碱基变异与硬实性状紧密连锁。在

非硬实大豆品种中，该基因突变造成１，４－β－葡聚
糖内切酶底物结合区产生１个氨基酸替换，导致其
编码的１，４－β－葡聚糖内切酶底物结合区产生１
个氨基酸替换，笔者推测这可能导致其底物结合能

力降低，种皮中１，４－β－葡聚糖合成量减少，从而
产生透水性［５３］。上述研究发现的基因，在大豆基因

组中处于同一区间，且位置相邻。由此可见，对于

上述２个基因之间分析得出的差异，还需要进一步
研究。

目前，除了大豆中已经发现的基因，其他近缘

植物中发现的硬实调控基因及分子调控机制也可

以为大豆硬实性状研究提供借鉴。蒺藜苜蓿具备

基因组小、生长时间短、遗传转化处理工作效率高

等优势，是豆科的模式植物，正常的蒺藜苜蓿籽粒

为典型的硬实性状［５４］。Ｃｈａｉ等通过筛选苜蓿 Ｔｎｔ１
反转录转座子突变体库，找到具有种子快速吸水能

力的突变体。表型分析结果显示，该突变体种皮角

质层中脂质单体组分发生改变，导致角质层出现许

多个微小裂缝，从而增强了种皮透水性。通过分析

转座子的插入位置，发现突变体中编码ＫＮＯＴＴＥＤ－
ｌｉｋｅｈｏｍｅｏｂｏｘ蛋白的 ＫＮＯＸ４基因（基因序列号：
Ｍｅｄｔｒ５ｇ０１１０７０）转录异常，功能互补试验证实该基
因突变是导致突变体种子产生快速吸水性状的关

键原因。进一步研究发现，ＫＮＯＸ４通过调控脂肪酸
羟化酶基因 ＣＹＰ８６Ａ（基因序列号：Ｍｅｄｔｒ８ｇ０３０５９０）
来调节角质层组分的合成路径［２２］。菜用大豆是一

种重要的豆科作物，野生菜用大豆种子普遍存在硬

实现象，而栽培菜用大豆种子容易吸胀。为了研究

决定菜用大豆种子硬实性状的调控基因，Ｓｏｌｔａｎｉ等
以硬实、非硬实菜豆品系为亲本建立重组自交系，

利用集团分离分析法找到了控制硬实性状的主效

ＱＴＬ位点。进一步研究发现，一个编码果胶乙酰酯

酶的基因可能是控制菜用大豆硬实性状的关键基

因。与硬实品系相比，吸胀品系中果胶乙酰酯酶的

基因由于发生了移码突变而丧失功能。基于以上

结果，笔者扩大了硬实和吸胀品系的调查范围，发

现硬实品系中该基因序列正常，而７７％的栽培品系
中存在突变型的等位基因，表明该基因在菜豆驯化

过程中受到了正向选择［５５］。

７　讨论与展望

硬实是植物种子中常见的休眠特征，主要是由

于种皮缺乏透水性。野生大豆普遍存在的硬实性

状严重限制了其在大豆遗传改良中的应用，解析该

性状产生的生理、分子机制对大豆育种工作具有重

要意义。对于该性状产生的生理及分子机制，不同

研究者得出了不同结论，可能由于所用材料不同，

同时说明硬实性状存在非常复杂的调控机制。虽

然目前已经克隆到２个大豆硬实调控基因，但是由
于硬实性状产生的复杂性，其生理及分子调控机制

仍有待进一步研究。笔者认为，今后应进一步加强

野生大豆硬实性状的调查和研究，对于特异的硬实

种质，应采用经典遗传学分析和高通量测序相结合

的手段，加快硬实调控基因的克隆；此外，还应注意

加强其他植物，尤其是其他豆科植物种子硬实性状

调控机制的研究，通过大豆中的同源基因加速大豆

硬实性状调控机制的解析。随着现代分子生物技

术的发展，尤其是以基因编辑技术为代表的基因工

程技术的进步，硬实调控基因的挖掘与应用将加快

大豆育种工作进程，为大豆品种改良提供科学指导。
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　　摘要：放线菌是一类广泛分布且备受人类关注的微生物资源，其能产生多种多样的结构新颖、具有生物活性的次
级代谢产物，是多种天然产物的重要来源，具有极大的研究和开发价值。本文阐述了以生物活性为导向进行筛选挖

掘、基因组挖掘、转录组挖掘等放线菌天然活性物质的挖掘手段，并结合近年研究成果分别论证各方法的优势及适用

条件，为合理选择挖掘手段提供参考；概述了溶媒萃取法、离子交换层析法、薄层层析法等天然活性物质分离方法及其

优缺点。文中重点综述伴随着基因组学和现代分子生物学的迅速发展而兴起的包括生物信息学分析、同源表达、异源

表达等利用基因组挖掘活性物质的方法，以期为微生物资源的挖掘与利用提供相应的参考。最后合理分析目前放线

菌开发利用中存在的一些问题，并简要提出相应的建议，就将来放线菌的研究方向和发展前景进行了展望。
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　　放线菌是一类形体微小多样、主要呈菌丝状生
长、以孢子进行繁殖的原核微生物，其生长形态多

变，呈丝状、放射状、星状分枝，也可形成不规则形

状的杆状或球状，属于革兰氏阳性菌［１－２］。该类菌

存在于多种生态环境中，凭借其独特高级的次级代

谢系统产生诸多结构新颖、具有明显生物活性的次

级代谢产物，是一类极具价值的微生物资源［３］。放

线菌与人类的生产和生活关系极为密切，其产生的

活性物质广泛应用于农业、医药、食品、工业、环境

污染治理等各个方面。在农业方面可作抗菌剂、杀

虫剂以及除草剂等，如井冈霉素、春雷霉素、多氧霉

素等已应用于植物病害防治中［４－６］；在医药方面可

作为抗肿瘤药物，治疗心血管疾病药物等，如蒽环

类（阿霉素）、肽类（博来霉素和放线菌素 Ｄ）
等［７－８］；在食品方面可被应用于天然食品添加剂和
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