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摘 要

本文从丸豆
,

,
`

大豆抱 t 线虫相互关系
、

大豆杭性的生化基神和遗传本质 三

个方面对大再挤艳走线虫的基础研究作 了简要概述
。

关镇词 大豆 ; 大豆艳 t 线虫 ;杭病 ,大豆一大豆艳爱线虫相互关系
,生化基

袖 ;遗传本质

`

J)

大豆抱囊线虫 ( 价 t鱿诫 , 。 gl 犷认 es
.

s CN )是大豆生产中的毁灭性病害之一
。

最早在中

国发现
,

主要危害我国东北和黄淮海大豆产区
。

50 年代后期
,

此病在羌
、

日两国极受重视
,

至今仍是研卑的热门课题
.

我国自 80 年代初期开始重视对该病的研究
, “
七五

”

期间对万

余份大豆种质对 卜3
·

气 5 号生理小种的抗性进行了筛选研究
,

鉴定出一大批抗 l 个或多

个生理小种的抗性种质
。

与美日相比
,

有关抗性品种抗病的基础研究则十分薄弱
.

本文主

要就抗性品种对大豆抱囊线虫抗性的基础研究做一简要概述
。

一
、

大豆一大豆抱浪线虫相互关系
一

、

卜根渗出物对卵孵化的影响
.

eT fft 等 l( 98争飞报道从 30 日龄幼苗及初荚发育时收集根渗出物能够促进卵的孵化
,

而且从感病品种收集的渗出物比抗病品种更能刺激卵的孵化 ( aC ba ” er 。

等
,

1叩6) ;
刘维志

等 ( 199 3 )的研究表明感病品种址
e
的根分泌物能很快地刺激卵的孵化

,

而抗病妇 eP ik gn

未能刺激抱囊线虫卵孵化 ;颜清上等 l( ” 5) 利用抗感品种根渗出物对大豆抱囊线虫 4 号

小种越冬抱囊
、

新鲜抱眺和离体卵孵化的研究表明
,

抗病品种比感病品种刺激较少的卵孵

:

.

本文于 19 95 年 1 2月 6低雌到
.

饰 15 , 卿 aws
r

畔 i v de on r比 c
.

6
,

1 9 9 5
.
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化
。

但 c sh mi tt等 ( 1 99)1的结果却与上述结果恰好相反
,

抗病品种 E七d f or d 和 F or er st 的根渗

出物比感病的姗 或脉
x
的渗出物诱导了更多的卵孵化

, 由于不同的研究者所用的抗病

品种
、

线虫的生理小种及根渗出物的提取方法不同
,

造成了结果的差异
,

但也说明了抗病

品种不一定都能抑制卵的孵化
。

不同的抗病品种
,

对不同的生理小种可能有不同的抗病机

制
。

如大豆抱囊线虫的非寄主植物蓖麻的根渗出物也能较快地促进卵的孵化 (刘维志等
,

19 9 3 )
。

2
.

抗病品种对线虫发育的影响

寄主对病原物抗性是寄主植物抑制病原物的发展及繁殖的却
。

大豆抱囊线虫在寄

主植物上完成一个生活史包括寻找寄主
、

侵染
、

取食
、

生长
、

发育
、

性成熟和卵繁殖
,

在这一

过程中任何一个阶段的失败就表明大豆对大豆抱囊线虫具有抗病性
,

大豆抑制抱囊线虫

的发育是大豆对抱囊线虫产生抗病的一种抗性机制
.

R oss l( 9 5 8) 在抗性大豆品种 eP ik gn

上发现坏死细胞附近的雌线虫发育未能越过 3 龄幼虫
,

但雄虫可以达到 4 龄或成虫期
。

nE do ( 1 9 6 5) 发现在 eP ik gn 根上 2 龄幼虫发育受阻
,

没有形成成虫
;而在感病品种 eL e 上大

多数线虫完全发育成熟
;肠 。 x eP ik gn 杂交后代中

,

2 龄幼虫有死亡
,

但有一些雌虫和雄虫

成熟
。

A ced
。
等 l( 9 8 4 )对抱囊线虫的侵染和发育研究结果表明

,

在抗感品种中
,

袍囊线虫

对其根的侵染差别不大
,

但在感病品种中有 14 %的侵入幼虫发育成成熟的雌虫
,

而在抗

病品种中则只有 1%的线虫发育成成熟的雌虫
,

刘哗
、

刘维志 ( 19 8 8) 报道了抱囊线虫 l 号

生理小种感染 1 3
一

天后
,

感病品种 IP 8 8 7 8 8 上雌虫体开始膨大呈长卵形
,

而抗病的 eP ik gn

上线虫仍处于蠕虫阶段
。

第 19 天时
,

IP 8 8 7 8 8 上雌虫已成熟
、

虫体膨大成梨形
、

末端 已突

破根表皮露出根外
,

而抗病的 eP ik gn 上
,

有的雌虫虽已膨大呈长卵形
,

但仍在根组织 内发

育
;
在抗病的磨石黑豆根中线虫仍处于幼虫阶段虫体没有膨大

。

张东升 ( 19 9 5) 对 7 号小种

抗感品种的研究结果表明
,

接种后 15 天
,

抗病品种 iP ck ett 和 eP ik gn 的根部只有 11
.

51 ~

2 6
.

8 6%的虫体发育到 3 龄 以上
,

而感病的 IP 8 8 7 88
、

IP 9 0 7 6 3 和 助 e 上 3 龄 以上虫态占

46
.

14 ~ 68
.

73 %
。

H al br an dt ( 19 9 2) 提出了一种新的评价发育的方法
,

并比较了抱囊线虫在

大豆抗感品种上发育的差异
,

结果表明大豆对抱囊线虫的抗病性与线虫的发育阶段有关
,

P I2 0 9 3 3 2 主要影响
’

3
一

龄和 4龄线虫的发育
,

P , ck et t 主要影响 2龄和 3龄幼虫的发育
,

而

IP 8 9 7 7 2 影响各龄期线虫的发育
。

颜清上等 l( 9 9 5) 利用上述技术
,

发现灰皮支黑豆和元钵

黑豆主要抑制大豆抱囊线虫 4号生理小种的发育
,
使其较多地停留在 2

、

3龄阶段
。

灰皮支

黑 豆和元钵 黑豆根 上 2 龄
、

3 龄
、

4 龄
、

雌成 虫和总成虫所 占石分数分另寸为 22
.

3%
、

2 6
.

5%
、

13
.

5 5%
、

3
.

8 0%
、

3 7
.

6 5%和 2 4
.

3%
、

2 9
.

6%
、

15
.

0 5%
、

2
.

5 0%
、

3一 15% ; 而感病

对照鲁豆 1号的百分数为 4
.

4%
、

10
.

2%
、

24
.

95 %
、

29
.

35 %
、

60
.

45 %
。

抗病品种根上线虫

的性比极明显地高于感病品种
,

主要原因是抗病品种根上形成的雌成虫数量太少
。

3
.

寄生对抱囊线虫侵入的细胞病理学反应

R oss ( 1 9 58) 发现受线虫侵染的根系的核细胞受损伤
,

在感病品种中形成合咆体
,

进一

步破环维管组织
` ,

而在抗病品种中环绕线虫头部的细胞坏死并分解死亡
。

据此他推测抗病

品种因此而不能给侵入线虫提供养分
,

使其不能发育
,

并认为这是大豆对抱囊线虫的抗病

机制
。

Edn o( 19 6 5) 的结果表明在抱囊线虫侵染的最初期
,

抗感品种表现相似
,

都出现合胞

体
,

5 天后光学显微镜下观察
,

抗病品种的合咆体具有染色反应
,

表明细胞质退化和出现
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坏死反应
。

Ri gg s
等 ( 19 7 3 )在抗病品种 Pei kg n上发现了不规则的细咆壁加厚

,

认为这是寄

主对抱囊线虫的抗病机制
。

A
ced

。
等 ( 1 98 ,4) 认为细胞坏死在抗感寄主中都有发生

,

但抗病

植株上的发生频率更高
,

iK m 等 ( 19 8 7) 比较了接种抱囊线虫 3号生理小种后
,

抗感品种的

细胞结构变化
,

发现在感病品种中直到线虫成熟
,

合胞体发育是不断的
,

感染的早期阶段

核膨大
,

内质网增多
,

而后期则形成细胞壁的内生长
。

而抗病品种的反应是有一个坏死层

环绕合胞体细胞
,

并与正常的细胞区分开来
,

导致合胞体环死
,

众而抑制线虫的发育
。

颜清

上等 ( 1 9 9 5 )对灰皮支黑豆和允钵黑豆接种 4号生理小种的根部的组织和细胞病理学研究

表明
,

抗病品种在中柱鞘细胞处有较小的
、

染色较深的合胞体
,

而感病品种在中柱 内有大

的合胞体细胞
;
抗病品种根 内线虫头部有较多的组织坏死

,

感病品种较少观察到这一现

象
;
感病品种的合胞体组成细胞较大

、

靠近木质部导管一侧有内生长
,

各种细胞器丰富
,

内

质网数量多形体长
、

多为光滑型
;
抗病品种合胞体组成细胞较小

,

核糖体较多
,

内质网小而

少
、

多为粗糙型
,

细胞内出现较多的类脂肪体
,

在侵染早期细胞质快速降解
,

有时发现细胞

质膜与细胞壁发生分离
.

二
、

大豆抗抱班线虫的生化基础

aP
v lo va ( 198 9) 用盆栽试验

,

接种卵和幼虫后 14 一 15 天检查根的生化反应
,

发现抗性

品种过氧化物酶 ( P O D )活性增加 2
.

1倍
,

超氧化物歧化酶活性 s( O D )增加 .j 2 倍而感病

品种分别增加 5 倍和 3倍
,

表明呼吸酶的差异可作为抗线虫品种选择的一个因子
。

颜清上

等 ( 1 9 9 5 ) 的研究结果表明
,

接种后 5
、

] o
、

15 天抗病品种根部的苯丙氨酸裂解酶活性的增

加程度
、

s o D 酶活性的降低程度都大于感病品种
,

而接种后 10 天 oP 。 酶活性 的增加却低

于感病品种
。

K加 等 l( 9 9 0) 报道了 oP D 酶谱与抗抱囊线虫的关系
,

聚丙烯酞胺凝胶电泳

分析揭示出抗病品种的第 5 条酶带较厚而感病品种则较薄
。

H ua gn 等 l( 9 8 6) 在一篇摘要

中报道抱囊线虫 1 号小种接种 8 小时后
,

采用放射免疫技术对线虫头部邻近位点的大豆

素 I 进行测定
,

结果在抗病品种 ce nt en in al 中发现有大豆素 I 产生
,

而在感病品种 R an so m

中没有发现
,

这表 明大豆素 I 是抗病 品种对抱囊线虫感染的一个早期反应
,

H ua gn 等

(1 ” 1) 采用 H p L c 和放免测定对大豆素 I 在抗感品种中含量和分布做了进一步研究
,

接

种后立即测定大豆素 I 的含量
,

无论抗病品种还是感病品种都没有发现有大豆素产生
,

但

随后在抗病品种中以较大数量稳定增长
,

而在感病品种中积累量很少
.

在抗病品种中侵染

8 小时后可检测到大豆素 I
,

2 4 小时后含量达到 0
.

u3 m of / m }
。

大豆素 I 是作为抗性品种

对抗线虫侵染迅速 产生 的抗性物质
,

可能是大豆抗抱囊线虫的机制之一
。

颜清上等

( 1 9 9 5) 的结果表 明抗病品种根部的总酚含量
、

绿原酸含量和阿魏酸的增加高出感病品种

一倍到数倍
;
类黄酮和木质素在抗病品种中含量增加

,

而在感病品种中含量降低
。

次生物

质含量增加是抗性品种应激线虫侵害的保护反应之一
。

三
、

大豆抗抱班线虫的遗传本质

1
.

大豆对抱囊线虫抗病的遗传规律

大豆抱囊线虫生物学表明其具有两性交配和专性寄生的特性
,

这决定了其极富变异

的特性
。

同时
,

寄主和病原物长期的协同进化不但创造了丰富的抗病大豆基因型
,

也造就

T 抗源遗传的复杂性
。

ca l dw e xl 等 ( 19 6 0 )第一次报道 了小黑豆抗 源 氏 k sn g
、

H 9 0 76 3
、

IP 8 4 7 51 对美国北卡罗纳州的抱囊线虫群体 ( 197 0 年 co l den 认定为 l 号生理小种 )的抗病
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性遗传规律
,

通过对 FJ
、

凡 及测交群体植株的抗性分析
,

得出了抗病性为 3 个独立的隐性

基因控制
,

后来规定攀因符号为
r h sl

、 r hsZ
、 r h幼

。
19“ 年 aM sot

n
等报道了 eP 幻 gn 中控制

抗病性的第 4个基因
、

显性的 R h s4
,

并认为 R h g4 与 I 基因座位上控制黑种皮的 i 基因连

锁
,

因而大多数抗探表现为黑种皮
。
s叼y an a( 19 6 6) 等也报道了 eP ik gn 中对 日本袍囊线虫

群体的一个隐性抗病基因与界种皮连锁
.

arH wt ig 等 ( 1 97 0) 对美国抱囊线虫弗吉尼亚种群 (后鉴定为 2 号小种 )做了 IP 9 0 7 6 3

的抗病性遗传研究
,

结果表明 IP 9 0 76 3 比 eP k i gn 多了一个抗病基因 ( eP ik gn 感染该种群 )
,

后来命名为 R hss
.

R
-ao
户J e lil 和 A川川 d ( 1 9 8 8) 进行了 IP 系抗源对 3 号生理小种抗性遗传

的研究
,

结果表明在 P怡k ign x IP 8 8 7 8 8 中
,

控制 3号小种抗病性的为一个显性基因和一个

隐性基因
,

而在 IP 8 8 7 8 8 x IP 43 8月9 6 B 中
,

则由各自携带一个不同的显性抗病基因来控制
,

M e y e sr 等 ( 1 99 1) 根据 IP 4 3 7 6 5 4 x 公鸽 x
的结果得出 IP 4 3 7 6 5 4 的抗性由 2 个隐性基因和一

个显性基因来控制
.

薛庆喜等 ( 19 9 1 )推断 8 4一 7 8 3 1 (哈尔滨小黑豆后代 )
、

e N 2 1 o ( P e k in g

后代 )的抗性由 3 个独立的隐性基因控制
,

刘维志等 ( ! 9 9 3) 认为在铁丰 24 x 小粒黑豆组

合中抗病基因为一显性一隐性
,

开育 10 x 小粒黑豆可能存在 4对抗病基因
,

而且存在互

补现象
.

R ao
一

舫
e l li ( 1 9 8 9 )通过 p I 4 3 7 6 5 4

,

p I 8 8 7 8 8 与 E “ e x 正反交 F ,

植株均为感病说明至

少含有一个隐性抗病基因
,

进一步研究 (R ao
一

rA ell i 等
,

1 9 9 2 )表明 R h到 和 R h sZ 基因在

cP ik gn
、

IP 90 76 3
、

IP 88 7 8 8 中均拉制抗病性
,

而在 IP 8 8 7 8 8 中有另外一个显性抗病基因
,

在

eP k sn s 及 p I 9 0 7 6 3中还有第 2个隐性抗病基因进行非等位互作
.

R a o 一 ^ r e x一s ( 一9 9一)对另外

几个 p l 系抗源的遗传研究表明
, p I 8 4 7 7 2 和 p I2 09 3 3 2 对 3 号小种的抗性由一显一隐两对

基因控制
,

而 IP 4 38峨8 9 B 和 IP 4 04 1“ 的抗病基因则分别为两隐一显和一隐两显
。

王志等 l( 9 9 0) 对我国的抗病材料灰皮支黑豆
、

84 一 7
、

84 一 2
,

对 4号生理小种抗性的

遗传进行研究
。

认为抗性由 2 个隐性基因控制
。

而颜清上等 ( 199 5 )对灰皮支黑豆和元钵

黑豆的遗传研究表明此二抗源对 4 号小种的抗性至少由 3 对隐性基因和 1一 2 对显性基

因控制
。

nA
a n d 等 ( 19 8 9 )在大豆抗 5号生理小种的遗传分析时发现

.

p e k sn g x P I8 8 7 8 8 表现为

两对独立的隐性抗病基因
,

p I 4 3 8 4 8 9 x p I8 8 7 8 8表现为单基因隐性
,

P x9 0 7 e 3 x F o r r e s t 也为

隐性抗病基因
,

而 eP ik gn x IP g o 7 6 3 F :

群体表现为 ! S R ,

ls 分离
,

说明两个亲本在不同基

因座位上各有一个显性抗病基因
。

M y er s
等 (1 99 1 )对 lP 4 3 76 5 4 x E泉祀 x

的分离研究
,

表明

抗性遗传符合二显性二隐性基因模型
。

A an dn ( 19 9 4) 研究了抗 5 号小种的遗传
,

IP 9 0 7 6 3

的抗性由一对显性基因和两对隐性基因控制
; IP 4 2 4 5 9 5具有 3 对隐性抗病基因

,

其中有

两对与 p I 9 0 7 6 3 相 同
,

另外有一对不同于 p I9 0 7 6 3 和 p x4 3 7 6 5 4
。

Y o u n s 等 ( 19 9魂)根 据

P x3 9 9 o 6 1
、

H一2 4 5 9 5 和 P l 一3 5 3 ` 2与 T ar e y
一

M 的杂交数据推断其对 5 号小种的抗性 由 3 对

或更多对基因控制
。

R a o 一 A r e ll s等 ( 1 9 9 5 )对 P e k sn s 抗 3和 5 号小种的遗传研究表明
,

控制

3
、

5 号抗性的基因可能在相同的基因座位
。

hT om
a :
等 ( 1 97 5 )对 14 号 (当时误定为 4号 )生理小种的抗性遗传进行了分析

,

结果

表明 p I 8 8 7 8 8 x p I 9 0 7 6 3 有一对隐性抗病基因控制的差异
,

而 p I 8 8 7 8 8 x eP k jn s 和 p I 9 0 76 3

x eP ik gn 都符合 1 :
3分离

,

这表明在一个基因座位有 3个等位基因分别控制着这 3 个亲

本的抗性
,

而且 P l s 8 7 s s 上的基 因对 p I9 0 7 6 3
、

eP k i n s 表 现为显性
。

而在 另外的组合
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IP g O7 6 3 x 州区c k ,

iH ” x IP g O7 6 3 的分离符合一对显性基因两对隐性基因的分离
,

由此推

侧
,

控制 14 号生理小种的抗病基因
,

在一个基因座位上有 3 个复等位基因为显性
,

另 2个

基因座位上有 2对隐性等位基因
。

aM ck 上的抗 3号小种荃因对 14 号小种的抗性没有影

响
.

R
-ao

户J e l” 等 ( 19 8 7 )用改良温室方法对抗 14 号小种的遗传研究表明
,

IP 8 8 7台8 控制抗

性的基因为一个隐性基因和两个显性基因
.

R
-ao

A er ill 等 ( 1 9 8 9 )根据 eP kj gn x IP 8 8 7 88
,

IP 9 0 7 6 3 X 1P 8 8 7 8 8两个组合 F ,

植株上白色抱囊的显著差异
,

推测 1P 8 8 7 8 8 抗 14 号小种

的核基因在 eP ik gn 和 IP 9 0 7 6 3 上表达不同
。

事实上
,

组合 eP ik gn X IP 8 8 7 8 8 F :

植株着生的

抱囊数比 IP 9 0 7 6 3 X IP 8 8 7 8 8 上的多正好验证了 IP 9 0 7 6 3 含有 14 号小种的中抗基因
,

而且

对 eP ik gn 的基因为显性的推论 ( hT om as 等
, ] 9 7 5)

.

M ye I’s 等 ( 19 9 1) 对 1 4 号生理小种的抗

性遗传进行了研究
.

结果如下
:
组合 IP 刁3 7 6 5峨x IP 9 0 7 63

,

F .

全抗
,

F :
为 3R : ls 符合单基因

显性控制的分离
;
组合 IP 4 3 7 6 5 4X eP ik gn

, F :
全感

,

F :
为 I R :

3S
,

符合单基因隐性控制的分

离
;
组合 IP 4 3 7 6 5 4 x 色 eS x ,

F ,

全感
,

F :
为 IR :

6 35
,

说明由抗病性一对显性基因和二对隐性
基因控制

.

H an c oc k ( 19 8 7 )还报道了抗
“ x ”
小种的遗传由一对隐性塞因控制

。

aM
n su r
等 ( 19 9 3 )考虑到 F :

植株上抱囊的连续分布
,

按数量遗传模型对大豆抗 3 号小

种的遗传进行世代平均数分析
,

结果表明控制抗性的基因不超过 4对
,

加性遗传模型足以

解释绝大多数抗性的遗传变异
,

但有时也存在显性效应
。

抗性基因一般由核基因控制
,

不

存在母体效应或细胞质效应 ( R
a -o rA

e ll i 等
, 19 8 6

,

19 8 9 , Han cco
k 等

,

1 9 8 7 ; aM
n su r

等
,

1 9 9 3 )
。

2
.

大豆抗抱囊线虫的分子标记

随着分子生物学的发展
,

RF LP
、

R A p D 技术为揭示遗传的分子基础提供了很好的工

具
。

完整的 RF LP 图谱
,

使 R F LP 标记饱合分布于整个基因组
,

而且 R F L p 标记之间
,

R F LP

标记与数量性状基因座之间的关系一 目了然
.

近几年来
,

用 R F LP
’

技术和 R A p D 技术研究

大豆对抱囊线虫的抗性的报道 已屡见不鲜
。

aB l

aatz
r
等 l( 9 9 2) 对高抗的 IP 月3 7 6 6 4和高感

的 sB R 1 01 用 stP l 随机探针检测到了 17 一 41 %的多态性
,

其中 iH dn l 酶切消化的多态性

达 4 1%
,

对 P I 4 3 7 6 5 4 X BS R 10 1得到的 1 2 0 个近重组 自交系 ( F
: . :

)甩 p B 一 0 3 2 探针检测

R F LP 的分离符合 1 : 1 的比率
。

刀心 u t in ( 1 9 9 2 )用以 IP 2 0 9 3 3 2 为抗源得到的 4个抗性品系

为材料
,

通过与各自感病亲本的 RF LP 模式比较
,

鉴定从 1P 2 0 9 3 3 2 得到的基因组片段
。

在

所用的 52 个标记中
,

有一个 R F L p 标记 KP 69
,

使抗病品系与感病亲本在 4个组合中有 4

次出现差异
,

有 9个 R F L p 标记在 4 个组合中有 3 次表现出差异
。

这些标记位于 4 个不同

的连锁群的 4 个基因组片段上
。

we ise m an
n
等 ( 1 9 9 2) 报道

, pBLT 24
,

p BLT “ 两个 R F L p 标

记不仅与 I 基 因座位连锁而且与 R h g4 基因座位连锁
.

Con ic ib do 等 ( 1” 3
,

19 9 4 )报道
,

两

个 R F L p 标记 pB 32
、

p A 85 与大豆抱囊线虫抗病反应紧密相关
,

分别控制抗病反应总方差

的 3 9%和 2 3%
。

PA 85 在 R F LP 遗传图 A 连锁群上
,

与黑脐紧密连锁
,

p B 3 2 在 R FL P 遗传

图的 K 连锁群上
.

c le

mso
n
大学的 s k o ur 声ka 等 ( t 9 9 4 )

、

侧区h a l i n

卿 等 ( 19 9 5 a
, 19 9 5b )

、

Ch o i

等 ( 19 9 5) 以回交品系
、

分离群体混合样品和来自同一抗源的抗病品种的混合样品为试验

材料利用 R A P D 技术对 eP k i n g
、

IP 4 3 76 5 4和 P I8 8 7 8 8 等抗源抗大豆袍囊线虫 l
、

3
、

5
、
14 号

小种的多态性进行了分析
,

获得了一些抗大豆抱囊线虫的 R A
DP 标记

.

D N A 标记之间的

距离不仅能用以厘摩为单位的遗传距离表示
,

而且还可以直接用碱基对数目的物理距离
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表示
。

D a en hs 等 (l 99 )5 利用脉冲场凝胶分析技术对连锁群 G上与 S CN 抗病基因座位连锁

的 5个紧密相连的 D N A 标记 (遗传距离约为 6厘摩 )进行物理作图
,

结果表明 nB ` 18 9 与

B n g 12 2 之间约为 15 o K b ; 扫n g T2 6 与 B n g 1 3 3
、

B n s l 3 3 与 nB ` 3 0 之 间的距离分别为 1 00 和

20 0K bo 所有这些研究为将来的基因转移和分子标记辅助的抗病育种提供了坚实的理论

基础
。
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