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芯片获得的 ＳＣＮ抗病候选基因的研究进行综述，以期为 ＳＣＮ的抗病分子育种研究提供参考。
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Ａｂｓｔｒａｃｔ：Ｓｏｙｂｅａｎｃｙｓｔｎｅｍａｔｏｄｅ（ＳＣＮ）ｉｓａｐｅｓｔｗｈｉｃｈｄａｍａｇｅｄｔｈｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎｏｆｗｏｒｌｄｓｏｙｂｅａｎｓｅｒｉｏｕｓｌｙ．Ｔｈｅｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ

ｏｆｓｏｙｂｅａｎｃｙｓｔｎｅｍａｔｏｄｅｗａｓｃｏｎｔｒｏｌｌｅｄｂｙｍｕｌｔｉｐｌｅｇｅｎｅｓ．Ｉｔｉｓｖｅｒｙｉｍｐｏｒｔａｎｔｆｏｒｅｘｐｌｏｒｉｎｇａｎｄａｐｐｌｙｉｎｇｄｉｓｅａｓｅｒｅｓｉｓｔａｎｔ

ｇｅｎｅｓｔｏｔｈｅＳＣＮｄｉｓｅａｓｅｒｅｓｉｓｔａｎｔｃｕｌｔｉｖａｒ．Ｔｈｉｓｐａｐｅｒｓｕｍｍａｒｉｚｅｄｇｅｎｅｓｏｆｒｈｇ１ａｎｄＲｈｇ４ｒｅｓｉｓｔａｎｔｌｏｃｉｕｓｉｎｇＱＴＬｌｏｃａｔｉｏｎ，

ＧｍＨｓ１ｐｒｏ１ｏｆｈｏｍｏｌｏｇｕｅｓｏｆＨｓ１ｐｒｏ１ｗｈｉｃｈｉｓａｎｅｍａｔｏｄｅｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｇｅｎｅｕｓｉｎｇｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅｇｅｎｏｍｉｃ，ａｎｄｓｏｍｅＳＣＮｒｅｓｉｓｔａｎｔ

ｃａｎｄｉｄａｔｅｇｅｎｅｓｗｈｉｃｈｗｅｒｅｂａｓｅｄｏｎｍｉｃｒｏａｒｒａｙ．Ａｎｄｐｒｏｖｉｄｅｄａｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌｂａｓｉｓｆｏｒｇｅｎｅｔｉｃｓａｎｄｂｒｅｅｄｉｎｇｏｆｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ．

Ｋｅｙｗｏｒｄｓ：Ｓｏｙｂｅａｎｃｙｓｔｎｅｍａｔｏｄｅ（ＳＣＮ）；Ｐｌａｎｔｄｉｓｅａｓｅｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｇｅｎｅｓ；ＳＣＮｒｅｓｉｓｔａｎｔｃａｎｄｉｄａｔｅｇｅｎｅｓ；Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｐａｔ

ｔｅｒｎｓ

　　大豆胞囊线虫病（Ｈｅｔｅｒｏｄｅｒａｇｌｙｃｉｎｅｓ，Ｓｏｙｂｅａｎ
ｃｙｓｔｎｅｍａｔｏｄｅ，ＳＣＮ）又叫黄萎病，俗称“火龙秧子”。
在世界上许多大豆主产国如美国、巴西、阿根廷和

中国都有发生
［１］
，大豆胞囊线虫的病害一般造成大

豆减产 １０％ ～２０％，严重时减产 ７０％ ～９０％，甚至
造成绝产

［２］
。多年来，人们在实践中发现，轮作换

茬、合理施肥和灌溉
［３］
对 ＳＣＮ可以起到一定的防治

作用，另外，药剂
［４］
、生物防治

［５］
等措施方面也起到

了一定程度的防治效果，但是种植抗性品种
［６］
被认

为是最为经济和有效且对环境最为友好的防治方

法
［７］
。国家区域试验也将参试品种的抗 ＳＣＮ鉴定

列为一项评价指标。因此，鉴定新型的抗病种质并

发掘抗性基因是最为有效和切实可行的方法，是拓

宽抗病遗传基础最有力的保障，也是当前研究 ＳＣＮ
抗性的重点之一

［８］
。

植物抗病基因（Ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｇｅｎｅｓ，Ｒ基因）在植

物基因组中占有很大的比例，大约占总基因数的

１％ ～２％［９］
。植物在与其病原体之间的不断斗争

中生存，并且已经开发了一系列的防御机制，以抵

御病原体对自己的攻击，其中，以其与传染因子之

间的“基因对基因”（ｇｅｎｅｆｏｒｇｅｎｅ）这种生化机制最
为先进

［１０］
。“基因对基因”机制是在一些简单（如

物理或化学屏障策略）防御失败后启动的一种较为

高级的防御机制。植物抗病基因（Ｒ基因）在认识
特异病原体无毒蛋白（ＡＶＲ）基因表达方面发挥着
关键的作用

［１１］
。Ｒ基因根据其所存在的具体功能

域分为５种不同的种类［１２，１３］
：ＮＢＳＬＲＲ（Ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ

ｂｉｎｄｉｎｇｓｉｔｅａｎｄｌｅｕｃｉｎｅｒｉｃｈｒｅｐｅａｔ，核苷酸结合位点
和富亮氨酸重复蛋白）类型植物抗病基因家族、

ＲＬＫ（ＲｅｃｅｐｔｏｒｌｉｋｅＫｉｎａｓｅｓ，类受体激酶）类型基因、
ＲＬＰ（ＲｅｃｅｐｔｏｒｌｉｋｅＴｒａｎｓｍｅｍｂｒａｎｅＰｒｏｔｅｉｎｓ，类受体
跨膜蛋白）类型基因、ＳＴＫ（Ｓｅｒｉｎｅｔｈｅｏｒｉｎｅｋｉｎａｓｅ，丝



１０６０　 大 豆 科 学 ６期

氨酸／苏氨酸激酶）类型基因、少数不属于以上 ４类
的其它类型的植物抗病基因。

与大豆抗病相关的基因已被公布于大豆基因

组数据库（ＳＧＤＢ）中（ｈｔｔｐ：／／ｓｇｄｂ．ｇｅｎｏｍｉｃｓ．ｏｒｇ．
ｃｎ／ｓｇｄｂ／ｇｅｎｅ／ｄｒ／ｓｅａｒｃｈ．ｊｓｐ？ｔｏｐｉｃ＝ＤＲＤＢ＆ｐａｇｅ
＝４＆ｉｄｓ＝ｄｒｓｅａｒｃｈｒｅｓｕｌｔ），共预测到 ４３８个相关抗
病基因（Ｒ基因）的信息，其中包括 ｎｏｎＴＩＲＮＢＳ
ＬＲＲ类、ＬＲＲ类受体激酶类、ＵＭＮ大豆 ＢＡＣ文库类
（ＵＭＮＳｏｙｂｅａｎＢＡＣＬｉｂｒａｒｙ）、ＬＲＲ激酶蛋白类、
ＮＢＳＬＲＲ类和从抗病基因同源片段（ＲＧＡ）获得的
ＢＡＣ亚克隆序列类共５类与大豆相关的 Ｒ基因。

目前，已采用 ＱＴＬ定位、比较基因组学和基因
芯片３种方法获得了一些可能与 ＳＣＮ抗性相关的
候选基因，现对这些已获得的基因进行综述。

１　基于 ＱＴＬ定位获得的抗病候选基因

Ｃｏｎｃｉｂｉｄｏ等通过对 １９９２年到 ２００３年大豆抗
病遗传及分子标记研究，共筛选到与 ＳＣＮ相关的
ＱＴＬ有６０多个，这些ＱＴＬ分别位于Ａ１、Ａ２、Ｂ１、Ｂ２、
Ｃ１、Ｃ２、Ｄ１ａ、Ｄ２、Ｅ、Ｆ、Ｇ、Ｈ、Ｉ、Ｊ、Ｌ、Ｍ和 Ｎ连锁群
上。其中，Ｇ连锁群上发现有４个抗 ＳＣＮ的 ＱＴＬ位
点，Ｂｌ、Ｃ２和 Ｄ２连锁群上有 ３个抗 ＳＣＮ的 ＱＴＬ位
点，Ａ１、Ｂ２、Ｄ１ａ、Ｅ和 Ｍ连锁群上有 ２个抗 ＳＣＮ的
ＱＴＬ位点，其它连锁群上也发现了 １个抗 ＳＣＮ的
ＱＴＬ位点［１４］

。

经典遗传分析表明，大豆胞囊线虫的抗性是受

多个位点控制的数量性状，已鉴定出 ５个抗性位
点，分别是 ｒｈｇ１、ｒｈｇ２、ｒｈｇ３、Ｒｈｇ４及 ｃｑＳＣＮ００３［１５］。
对 ＳＣＮ的抗性遗传最早在 Ｐｅｋｉｎｇ中被报道，有３个
隐性基因（ｒｈｇ１ｒｈｇ３）被首先确定。随后在 Ｐｅｋｉｎｇ
中又鉴定出一个显性抗性基因 Ｒｈｇ４，与控制有色种
皮的 ｉ位点连锁［１６］

，ｃｑＳＣＮ００３是 Ｇｌｏｖｅｒ等在抗性
材料 Ｂｅｌｌ中新发现的抗性位点［１５］

。其中，ｒｈｇ１和
Ｒｈｇ４是编码蛋白激酶的基因，是抗性种质的主要抗
性基因

［１７］
。

１．１　ｒｈｇ１
ｒｈｇ１位点是 Ｃｏｎｃｉｂｉｄｏ等于１９９４年发现的抗性

ＱＴＬ［１８］，该位点与 ＲＦＬＰ标记 Ｋ０６９紧密连锁，而近
等基因系的研究发现 Ｋ０６９位于 Ｇ连锁群（１８号染
色体）上，与抗病基因紧密连锁

［１９］
。随后发现许多

与 Ｋ０６９连锁的分子标记都定位于 Ｇ连锁群（１８号
染色体）的该区段，与早期的经典遗传分析相结合，

将该 ＱＴＬ位点命名为 ｒｈｇ１，该位点是大豆胞囊线虫
病最重要的抗性位点

［２０］
，为许多交叉基因型提供对

ＳＣＮ主要部分的抗性［２１］
，其不但控制着与大豆抗胞

囊线虫３号生理小种相关的 ５０％以上的变化，并且
对其它几种 ＳＣＮ生理小种也具有部分抗性。拥有
ｒｈｇ１抗性位点被认为是培育抗大豆胞囊线虫病品
种的必要条件。对 ｒｈｇ１基因的 ＤＮＡ序列预测显
示，共编码８５５个氨基酸，包括 Ｎ端的信号肽、ＬＲＲ
重复区、跨膜结构域和激酶结构域。其中信号肽的

作用是引导 ｒｈｇ１前体蛋白定位在细胞膜上，前体蛋
白通过自我催化作用或蛋白酶作用将其切除，加工

成成熟蛋白；ＬＲＲ重复是右手 β－β－α超螺旋的
结构，与菜豆的 β－α－α多聚半乳糖醛酸酶抑制蛋
白（ＰＧＩＰ）的同源性非常高，猜测其可能具有识别病
原体的作用

［２２］
，而蛋白激酶比较保守。ｒｈｇ１位点可

能与其附近位点 ４个基因协同作用，ｒｈｇ１基因编码
的蛋白为类受体激酶，另外 ４个基因分别编码漆酶
（ｌａｃｃａｓｅ）、Ｎａ／Ｈ逆转运子和２个未知蛋白。

大豆基因组被认为是一个二倍化四倍体的产

物，因此对 ｒｈｇ１位点的详细分子分析要求鉴定旁系
同源体和同线基因簇，以 ＢＡＣ７３Ｐ０６开发的探针分
析，ＮＩＬｓ核心区的３个连锁基因所形成抗病等位基
因在不失去抗性的前提下不能被重组所分开

［２５］
。

重组事件显示 ｒｈｇ１位点位于 ＴＭＤ１和 Ｓａｔｔ３０９之
间，相关区域长为４２ｋｂ，包括基因编码的类受体激
酶、１个类漆酶激酶蛋白和 １个类蛋白转运蛋
白

［２２］
，表明这 ３个基因有可能对 ＳＣＮ均具有抗性

作用。

ｒｈｇ１基因沉默使抗病品系的胞囊数增加［２６］
，表

明抗性候选基因 ｒｈｇ１具有对 ＳＣＮ的抗病作用。除
此之外，Ｒｕｂｅｎ等通过测序，获得了 １１２份抗病种质
（ＰＩ系列）和 ３４份衍生品种 ｒｈｇ１的 ＤＮＡ序列，发
现了９种单倍型，其中 ４种为抗病单倍型。他们还
发现了 ２个重要的突变 Ａ４７Ｖ和 Ｈ２９７Ｎ，推测可能
改变了前体蛋白的传导和（或）蛋白的功能。ｒｈｇ１
位点之间的相互作用是普遍现象，并没有一个单一

的基因可以提供完全的抗性，与抗性相关的一系列

基因都位于 ｒｈｇ１位点内［２２］
，这些基因被显示与连

锁群 Ｂ１上的另一个基因组具有合成同源性［２７］
。

Ｌｉ等对 ６个抗病和 ２个感病基因型 ｒｈｇ１序列
进行分析鉴定出３７个 ＳＮＰ，其中，１１个发生在编码
区，这１１个中的 ７个 ＳＮＰ能够导致基因氨基酸序
列的改变，２个 ＳＮＰ（６８９Ｃ＞Ａａｎｄ７５７Ｃ＞Ｔ）形成了
一个与 ＳＣＮ抗性相关的 ｈａｐｌｏｔｙｐｅ（６８９Ｃ７５７Ｃ）。
这个定位于抗性候选基因 ｒｈｇ１序列的新的特异等
位 ＰＣＲ标记与微卫星标记 ＢＡＣＲＳａｔｔ３０９结合将显
著提高 ＳＣＮ抗病品种分子标记辅助鉴定水平［２８］

。

南海洋等根据 ｒｈｇ１序列插入／删除（Ｉｎｓｅｒｔ／Ｄｅｌｅｔｅ，



６期 魏利等：大豆胞囊线虫（ＳＣＮ）抗病候选基因研究进展 １０６１　

ＩｎＤｅｌ）位点，开发了 ３个 ＩｎＤｅｌ标记，关联分析表明
ｒｈｇ１Ｉ４为抗性相关标记，此标记的２８８ｂｐ和２９４ｂｐ
等位变异为抗病相关等位变异。这个标记与

Ｓａｔｔ３０９配合鉴定可以提高 ＳＣＮ抗病资源的检测效
率

［２９］
。

从上述分析可以看出，ｒｈｇ１位点对 ＳＣＮ的抗性
作用是显而易见的，但这个抗性候选基因究竟是类

受体激酶还是其它相关功能基因，尚未见转基因大

豆验证报道。

１．２Ｒｈｇ４
Ｒｈｇ４位点位于 Ａ２连锁群（８号染色体）上，其

对 ＳＣＮ３号生理小种和一些 ＳＣＮ１４号生理小种有
共同的抗性作用，但其对 ＳＣＮ２号生理小种没有抗
性作用

［２１］
。Ｒｈｇ４在结构上与 ｒｈｇ１相似，也含有

ＬＲＲ重复、跨膜结构域和丝氨酸苏氨酸激酶。它
编码８９４个氨基酸，但与 ｒｈｇ１的同源性却比较低，
Ｍｅｋｓｅｍ等将分离到的 Ｒｈｇ４转化到感病材料中，发
现转 Ｒｈｇ４基因的材料表现为抗病［２６］

，表明该基因

具有抗病作用。对从 Ｒｈｇ４纯化获得的 ＬＲＲ蛋白的
二级结构预测，发现其可能具有一个 αβ折叠，为
马蹄式结构

［２７］
。Ｊａｍａｉ等利用 Ｔｉｌｌｉｎｇ技术对 Ｒｈｇ４

进行功能分析，在 ＬＲＲ激酶结构域发现了一个终止
突变，并定位在距 Ｒｈｇ４１．５ｃＭ处［３０］

。迄今为止，

发现的重组事件显示 Ｒｈｇ４位点位于 Ａ２Ｄ８和
ＢＬＴ６５之间，该区域长为１４２ｋｂ，包括基因编码的一
个类受体激酶、一个类枯草杆菌蛋白和一个类蛋白

转运蛋白
［３１］
，其中，Ｒｈｇ４编码的蛋白是类受体激

酶，属于 Ｒ基因之一。

２　基于比较基因组获得的抗病候选基因

ＧｍＨｓ１ｐｒｏ１

　　Ｈｓ１ｐｒｏ１基因是从野生甜菜中克隆，并通过转基
因甜菜试验证明该基因具有抗线虫的作用。Ｈｓ１ｐｒｏ１

与 ｒｈｇ１和 Ｒｈｇ４不同，其具有抗病机制的特殊结构
Ｈｓ１ｐｒｏ１＿Ｎ和 Ｈｓ１ｐｒｏ１＿Ｃ［３２］。大豆 Ｈｓ１基因类似物是
由 Ｉｓｈｉｈａｒａ等从抗 ＳＣＮ病的品种 Ｆｏｒｒｅｓｔ和对 ＳＣＮ
感病的品种 Ｅｓｓｅｘ中克隆，并且被定位在分布有大
量大豆胞囊线虫抗性位点的 Ｃ２连锁群（２号染色
体）上

［３３］
；Ｈａｕｇｅ等也在大豆中获得了 Ｈｓ１ｐｒｏ１类抗

ＳＣＮ病的抗性候选基因，并且还申请了专利［３４］
；

Ｙｕａｎ等根据甜菜 Ｈｓ１ｐｒｏ１基因克隆出大豆完整的
１４４７ｂｐ的不含内含子的 Ｈｓ１ｐｒｏ１同系物 ＧｍＨｓ１ｐｒｏ１基
因序列

［３５］
。Ｈｓ１ｐｒｏ１基因编码的蛋白包含一个亮氨

酸富集区和一个转膜区，但是发现该蛋白不属于植

物抗性基因的 ＮＢＳＬＲＲ类或其它已经存在的 Ｒ蛋

白，认为它可能是一个完全新的 Ｒ基因之一［３６］
。

虽然 Ｔｉｍ等研究发现 Ｈｓ１ｐｒｏ１基因上游３８０２ｂｐ的启
动子区在 －３５５到 ＋２４７之间存在线虫摄氏位点必
需的顺式元件，而上游元件位于基因高表达所必须

的 －１１９９到 －７０５区域［３７］
；Ｍｉｃｈａｅｌ等也报道转基

因试验证明携带有外源 Ｈｓ１ｐｒｏ１基因编码区的大豆
Ｔ１代比野生型提高了７０％的抗性［３８］

。这些研究表

明该基因是对 ＳＣＮ起抗性作用的基因之一。

３　基于芯片杂交鉴定出的抗病候选基因

Ｉｔｈａｌ和 Ｋｌｉｎｋ等对 ＳＣＮ３侵染后的大豆均进行
了ｍｉｃｒｏａｒｒａｙ分析［３９４０］

。Ｉｔｈａｌ等在３５６１１个大豆转
录本中鉴定出 ４２９个在 ＳＣＮ侵染和未侵染根部组
织中存在表达差异的基因，这些基因主要分为 ６大
类：基础新陈代谢、酚类化合物、木质素和类黄酮的

生物合成、胁迫和防御反应、细胞壁修饰、细胞信号

和转录调控。另在７４３１个大豆胞囊线虫转录本中
鉴定出１８５０个在线虫寄生和发育的不同阶段表达
显著不同的基因

［３９］
。Ｋｌｉｎｋ等对 ３７７４４个大豆转

录本进行的 ｍｉｃｒｏａｒｒａｙ分析鉴定发现，在大豆胞囊
线虫非竞争性（Ｉｎｃｏｍｐａｔｉｂｌｅ，Ｉ）群体中有 ３３９个受
诱导表达和７４０个受抑制表达的基因；在大豆胞囊
线虫非竞争性（Ｃｏｍｐａｔｉｂｌｅ，Ｃ）群体中有 １８１个受诱
导表达和 ４９１个在 Ｃｏｍｐａｔｉｂｌｅ中受抑制表达的基
因。其中在 Ｉ和 Ｃ中共有６２个基因的表达相同，包
括编码 ＰＲ１０、过氧化物酶、苯基苯乙烯酮合成酶、
ＷＲＫＹ转录因子和细胞色素 Ｐ４５０的基因［４０］

。但

是，应用转录本分析未发现线虫与大豆间关键的互

作，因此这些高量表达的基因中具体哪些对 ＳＣＮ具
有抗性，还需要进一步的研究验证。

作者对重复出现于上述不同芯片研究中的 ４
个基因 ＢＱ０８００４１、Ｕ０３８６０、ＡＩ７５９７０１和 ＢＵ５５１１１２
进行研究，发现 ＢＱ０８００４１是与胰蛋白酶抑制剂相
关的基因；Ｕ０３８６０和 ＡＩ７５９７０１基因是与大豆延展
素相关的基因；ＢＵ５５１１１２则是与泛素结合酶相关
的基因

［４１］
。其中，ＢＱ０８００４１基因定位于 Ｊ连锁群

（１６号染色体）；ＡＩ７５９７０１基因定位于 Ｂ１连锁群
（１１号染色体）；Ｕ０３８６０和 ＢＵ５５１１１２基因均定位
于 Ｄ１ａ连锁群（１号染色体）。而 Ｊ、Ｂ１和 Ｄ１ａ这 ３
个连锁群上均被发现有抗 ＳＣＮ的 ＱＴＬ位点［２１］

。

杨少旭等在大豆接种大豆胞囊线虫 ３号生理
小种（ＳＣＮ３）后对胰蛋白酶抑制剂的活性进行测
定，结果发现，大豆接种 ＳＣＮ３后大豆胰蛋白酶抑
制剂（ＳＴＩ）表达量明显高于未接种的品种，表明大
豆胰蛋白酶抑制剂参与抗病过程

［４２］
；据报道，在低
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ｐＨ值条件下，延展素蛋白可以引起细胞壁松弛并
导致细胞扩张，而且延展素是不可逆转的影响细胞

的大小和形状
［４３］
，在单子叶、双子叶植物和悬浮培

养细胞中均发现延展素的活性
［４４，４５］

；在蛋白质降解

过程中共有３种关键性的酶参与多泛素化的过程，
这３种酶分别是泛素活化酶 Ｅ１（ＵｂｉｑｕｉｔｉｎＡｃｔｉｖａｔｉｎｇ
Ｅｎｚｙｍｅ）、泛素结合酶 Ｅ２（ＵｂｉｑｕｉｔｉｎＣｏｎｊｕｇａｔｉｎｇＥｎ
ｚｙｍｅ）和泛素连接酶 Ｅ３（ＵｂｉｑｕｉｔｉｎＰｒｏｔｅｉｎＬｉｇａｓｅ）。
它们的作用机制在于首先 Ｅ１活化单个游离的泛
素，然后 Ｅ１将活化的泛素递交给 Ｅ２，最后由 Ｅ３募
集特异的底物和 Ｅ２，并介导泛素从 Ｅ２转移到靶蛋
白

［４６］
，从而降解靶蛋白。

４　抗病候选基因的表达模式

作者对包括上述 ３类（ＱＴＬ定位的抗性位点
ｒｈｇ１和 Ｒｈｇ４、线虫抗性基因 Ｈｓ１ｐｒｏ１同系物类的 Ｇｍ
Ｈｓ１ｐｒｏ１以及基因芯片表达类的基因 ＢＱ０８００４１、
Ｕ０３８６０、ＡＩ７５９７０１和 ＢＵ５５１１１２）共７个抗大豆胞囊
线虫候选基因进行了实时荧光定量 ＰＣＲ方面的表
达分析，研究发现，７个抗 ＳＣＮ候选基因的表达在
ＳＣＮ４处理的材料中有 ３种不同的表达模式：对
ＳＣＮ４的抗性与其表达水平相关的基因；对 ＳＣＮ４
的抗性与其表达时间相关的基因；对大豆胞囊线虫

４号生理小种（ＳＣＮ４）的抗性与其表达无关的基
因。其中，ＧｍＨｓ１ｐｒｏ１、Ｕ０３８６０和 ＡＩ７５９７０１３个基因
对 ＳＣＮ４的抗性均与其表达水平相关，不同抗感品
种３个基因的表达模式相似，但表达量存在差异，
对这３个基因进行的相对定量表达的研究发现抗
感品种（系）接种 ＳＣＮ４后 ３个基因的相对表达量
均出现明显的上调，其最高上调表达量分别为对照

样品的１３．４、４０．６和３０．８倍，且感病品种接种 ＳＣＮ
４后 ３个基因的表达量均高于抗病品系，表明 Ｇｍ
Ｈｓ１ｐｒｏ１、Ｕ０３８６０和 ＡＩ７５９７０１对 ＳＣＮ４的抗性均与
其表达水平高低相关；ｒｈｇ１和 ＢＱ０８００４１对 ＳＣＮ４
的抗性与其表达时间相关，３个大豆品种（系）受
ＳＣＮ４侵染后 ｒｈｇ１和 ＢＱ０８００４１２个基因均被诱导
上调表达，但出现的时间存在差异。感病对照品种

Ｌｅｅ相对表达量出现上调表达较早（ｒｈｇ１为接种后
的１ｄ，ＢＱ０８００４１为２ｄ）；抗病品系中品０３５３７３相
对表达量出现上调表达较晚（ｒｈｇ１为接种后的 ３ｄ，
ＢＱ０８００４１为６ｄ）；而中感品种中黄 １３相对表达量
出现上调的时间点介于抗、感品种（系）之间（ｒｈｇ１
为接种后的 ２ｄ，ＢＱ０８００４１为 ３ｄ），表明 ｒｈｇ１和
ＢＱ０８００４１基因对 ＳＣＮ４具有抗性作用，且其对
ＳＣＮ ４的 抗 性 与 其 表 达 时 间 相 关；Ｒｈｇ４和

ＢＵ５５１１１２对 ＳＣＮ４的抗性与其表达无关，抗感品
种（系）受 ＳＣＮ４侵染后各时间点抗性候选基因
Ｒｈｇ４和胰蛋白酶抑制剂相关基因 ＢＱ０８００４１的表
达量变化均不大，没有发现这 ２个基因受明显上调
表达的时期出现，推测 Ｒｈｇ４和 ＢＵ５５１１１２基因的表
达可能与大豆对 ＳＣＮ４的抗性无关［４１］

。除以上 ３
种表达模式外，是否还存在其它基因的表达模式有

待进一步的研究验证。

５　讨论

大豆 ＳＣＮ抗性基因定位的分子标记包括 ＲＦＬＰ
（ｒｅｓｔｒｉｃｔｉｏｎｆｒａｇｍｅｎｔｌｅｎｇｔｈｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍ）、ＲＡＰＤ
（ｒａｎｄｏｍａｍｐｌｉｆｉｅｄｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｃＤＮＡ）、ＡＦＬＰ（ａｍｐｌｉ
ｆｉｅｄｆｒａｇｍｅｎｔｌｅｎｇｔｈｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍ）、ＭＡＳ（ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
ｍａｒｋｅｒａｓｓｉｓｔｅｄｓｅｌｅｃｔｉｏｎ，）、ＳＳＲ（ｓｉｍｐｌｅｓｅｑｕｅｎｃｅｒｅ
ｐｅａｔ）、ＳＮＰ（ｓｉｎｇｌｅｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍｓ）和 ＩｎＤｅｌ
标记等。至今，在大豆除 Ｄｌｂ＋ｗ和 Ｏ以外的 １８个
连锁群上已鉴定出与抗 ＳＣＮ１、３、５和 １４号生理小
种相关的分子标记，然而，可利用的标记却很少，远

远不能满足分子标记辅助选择育种的要求，即使是

选择效率最高和应用最广泛的 ＳＳＲ标记 Ｓａｔｔ３０９，由
于不同的基因型在Ｓａｔｔ３０９位点的等位变异相同，也
不能区分大豆品种 Ｌｅｅ和 ＳＣＮ抗源 Ｐ１８８７８８或
Ｐ１２０９３３２杂交的后代［２９］

。

ＳＣＮ被划分为多个不同的生理小种，各生理小
种分布的区域及致病性各不相同，国外关于大豆对

ＳＣＮ生理小种１号、２号、３号、５号、６号和 １４号抗
性的遗传和定位研究较多，其中，３号生理小种抗源
较多，因此，关于它的研究报道也较多

［４７］
。但是，有

关 ＳＣＮ４号生理小种（ＳＣＮ４）的研究极少，国外也
未见报道。中国以 ＳＣＮ１、ＳＣＮ３和 ＳＣＮ４号生理
小种分布较广，其中以 ＳＣＮ４号生理小种致病性最
强

［４８］
。

近年来，对大豆的需求日益增加，促使大豆种

植面积的不断扩大。虽然，大豆 Ｒ基因的数量和种
类众多（ｈｔｔｐ：／／ｓｇｄｂ．ｇｅｎｏｍｉｃｓ．ｏｒｇ．ｃｎ／ｓｇｄｂ／ｇｅｎｅ／
ｄｒ／ｓｅａｒｃｈ．ｊｓｐ？ｔｏｐｉｃ＝ＤＲＤＢ＆ｐａｇｅ＝４＆ｉｄｓ＝ｄｒ
ｓｅａｒｃｈｒｅｓｕｌｔ），但是发现与 ＳＣＮ抗病候选基因还较
少，由于大豆在遗传转化及再生比较困难，所以这

些已获得的抗 ＳＣＮ候选基因的转基因研究进展较
慢。近年来，大豆遗传转化取得了较大的进展

［４９］
，

但除 Ｈｓ１ｐｒｏ１基因外，其余抗病候选基因均未经转基
因试验进行验证。

魏利等
［４１］
从 Ｉｔｈａｌ［３９］和 Ｋｌｉｎｋ［４０］等的芯片试验

结果中筛选到了 １０个 ＳＣＮ抗性候选基因，目前已
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对其中４个基因进行了 ｒｅａｌｔｉｍｅＰＣＲ的定量表达，
并将这４个基因的表达特征与 ＱＴＬ定位之间的关
系进行了分析，发现接种 ＳＣＮ４后，３个高表达基因
的 ＱＴＬ位点附近均有 ＳＣＮ抗性位点存在，而１个非
高表达基因的 ＱＴＬ位点附近无 ＳＣＮ抗性位点。因
此，反向遗传学获得的与 ＳＣＮ抗性可能相关的基因
通过正向遗传学方法均得到了验证。另外，对其余

６个 ＳＣＮ抗性候选基因 ＣＦ８０６２６３（位于 １０号染色
体、Ｏ连锁群）、ＢＭ０９１９５６（位于 ６号染色体、Ｃ２连
锁群）、ＢＱ６２８５２５（位于 ５号染色体、Ａ１连锁群）、
ＡＷ３０７４７６（位于１５号染色体、Ｅ连锁群）、ＢＩ９７２７５８
（位于２号染色体、Ｄ１ｂ连锁群）和 ＣＫ６０５８３８（位于
１５号染色体、Ｅ连锁群）进行ＱＴＬ定位分析，发现位
于 Ｃ２连 锁 群 上 的 ＢＭ０９１９５６、Ｅ连 锁 群 上 的
ＡＷ３０７４７６和 ＣＫ６０５８３８ＱＴＬ位点附近有 ＳＣＮ抗性
位点；位于 Ａ１连锁群上的 ＢＱ６２８５２５ＱＴＬ位点附近
目前尚未发现 ＱＴＬ位点；由于 Ｏ和 Ｄ１ｂ连锁群上
目前尚未发现 ＳＣＮ抗性相关的 ＱＴＬ，因此，分别定
位于这２个连锁群上的 ＣＦ８０６２６３和 ＢＩ９７２７５８基因
位点的附近也未发现 ＳＣＮ抗性相关的 ＱＴＬ位点。
这些发现为以后的抗性基因研究提供了理论基础，

具有一定的参考价值。
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