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大 豆 抱 囊 线 虫 ( eH
t e or d e ar G I少 c i n e s

sI ih n o h 。 ,

sc N )是世界大豆 生产的一种毁灭性病

害
,

主要分布于中国
、

美国
、

巴西
、

日本等国家
,

对大

豆生产危害极大
。

大豆抱囊线虫每年给全世界造成

的粮食损失为 900 万吨
,

在我国已成为东北
、

黄淮大

豆产区最重要的大豆病害
,

发病区域占种植区域的

90 %以上
,

受害地块减产 10 % 一 90 %不等
.

抵抗这

种病害最有效的方法是选育抗性品种
.

但利用传统

方法选育抗性品种
,

进展较缓慢
.

近年来分子生物

学发展异常迅速
,

其中与作物遗传育种密切相关的

分子标记更是令人胭目
。

D N A 分子标记 是 D N A

水平遗传变异的直接反映
,

它具有不受发育时期和

环境影响
、

数 t 丰富
、

遗传稳定等优点
,

因此得到了

育种家们的普退欢迎
。

近十年来
,

国内外研究学者

尤其是美国的研究者们
,

围绕大豆对抱囊线虫的抗

性问题
,

应用新兴的分子生物学技术
,

展开了大童的

研究
,

他们在抗性遗传研究
、

目标基因的标记及标记

辅助选择
、

遗传图谱建立与基因克隆等方面作了大

童工作
,

下面将分别简述之
.

1 抗性遗传研究

抗性位点的确定

大豆对抱囊线虫抗性位点的确定
,

由于选用 的

亲本遗传背景
、

针对的生理小种各异
,

研究结果不相

一致
,

但也得 出了一些规律性的结论
,

研究表明
,

对

1号生理小种的抗病性由 3 对独立 的隐性基 因控

制
; P I9 0 7 6 3 对 2 号生理小种的抗病性在 l 号生理

小种的抗源 P ek in g 遗传背景下
,

由一对独立 的显性

基 因控制
;
对 3 号生理小种的抗病性至少需要 3 对

独立的隐性和 l 对显性基 因控制
,

非等位基因之间

存在互作 ;对 4
、

5
、

14 号生理小种的抗病性
,

各研究

结果间不一致
,

由多对独立的隐性或显性基 因控制
。

到目前为 LJ
,

已经命名的基因有
r h g l

、 r h g Z
、 r h g 3

、

R h g4
、 : h g s

.

近年来
,

各国的研究者应用分子标记

技术作了进一步的研究
。

Y ue 认为对 S C N 的抗性

由多位点控制
,

在 P I 4 3 8 4 8 9 B 和 P I 8 9 7 7 2 品系中对

l
、

2
、

3
、

5 和 14 号小种的抗性由 2一 6 个位点控制
,

有的位点对多个生理小种有抗性
,

而有的位点具有

小种特异性
,

位于连锁群 G 上的一个位点对 1
、

2
、

3
、

5 号小种都具有抗性
,

而位于连锁群 B I 上的一个位

点只对 l
、

2
、

5号小种有抗性
,

在 IP 4 3 8 4 8 9 B 的遗传

背景下
,

对 1 4 号生理小种 的抗性似乎有些不 同
。

第二年又采用 P I 8 9 7 7 2 与 H a m i l t o n
杂交 的 F :

群

体
,

用已发现的 39 个 R F L P 标记与 54 个 S S R 标记

来检验对各小种的抗性位点
,

发现对每一小种的抗
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性一般有 2一 3 个位点控制
,

在连锁群 G 上
,

不同小

种的抗性位点集 中在一个区域
,

连锁群 B I 上 的一

个区域
,

也集中拥有 l
、

2
、

5 号小种的抗性位点
,

研究

结果发现
,

对任一小种没有单一位点能够提供完整

抗性
,

主要位点组合在一起将提供高水平抗性
。

随

后又在 P I4 3 8 4 8 9B 的遗传背景下
,

利用与 H a
m i l t o n

杂交的 F
:

群体
,

研究对多个抱囊线虫小种 的遗传
,

发现对不同小种的抗性基 因是相似的
,

一些位点具

有小种特异性
,

对 14 号小种的抗性与其他小种不

同
。

A n t o n i o o r l a n d o
等利用 B R 9 0 一 4 7 2 2 与 F T 一

C ir st al i n a
杂交的 F :

群体分析 了大豆对抱囊线虫 3

号生理小种的遗传
,

结果显示
,

在该群体中对抱囊线

虫的抗性为质量性状
,

由三个基 因控制
,

一个为显

性
,

两个为隐性
,

遗传率为 0
.

96
。

综上所述
,

尽管前

人对抱囊线虫抗性遗传的研究结果不尽一致
,

但多

数人的研究却认为位于连锁群 G 上的基因 hr g l 及

位于连锁群 A Z 上 的 R h g4 基因对任何抗性 品种都

是必播的
。

1
.

2 Q T L 的定位

如果将大豆抗大豆抱囊线虫作为数量性状对

待
,

通过分子标记进行遗传作图
,

可以寻找和抗大豆

抱囊线虫有关的 Q T L
。

C o n ic hi do 等通过对 4 个最

广泛使用的抗源 P I 2 0 9 3 3 2
、

p I 9 0 6 7 3
、

P l s s 7 s s 和 P e -

ik n g 的分析
,

找到了 4 个与 S CN 抗性有关的 Q T L
。

这些 Q T L 分别位 于 连锁群 G 的 C o 06 V 附近
、

A 3 7 8 H 附近
、

连锁群 J 的 B O32 V 一 1 附近和连锁群

N 的 A 2 8O H a e 一 l 附近
。

其 中
,

连锁 群 G 上 的

COO 6V 附近的 Q T L 最为重要
,

因为它不但在 4 个

抗源材料中都可检测到
,

而且具有非小种抗性
,

最多

可解释总变异的 50 %
。

此位点对 S C N 抗病育种和

抗病基因的最终克隆具有特殊意义
。

W an g D 等用

P I 4 6 8 9 1 6 与 A s l 一 3 5 6 0 2 2 杂交得 到的 5 7 个 凡 个

体
,

采用复合区间作图法
,

寻找抗 3 号小种的 Q T L
,

发现了 3 个 Q T L
,

能够解释遗传变异的 5%一 27 %
,

同时用 F
:

群体中含有两个 Q T L 的单株同 A 81 一

3 5 6 0 2 2 回交
,

在 10 0 个 B C I F :
个体中进行检测

,

结

果显示这两个 Q T L 效应显著
,

认为这些 Q T L 的发

现丰富了抱囊线虫抗性基因库
。

K
.

D
.

G l o ve r
等定

位与验证在栽培 品种 B el l 的遗传背景下
,

与 SC N

抗性有关的 Q T L
,

用 3 个 N I L s
群体

,

得到了对 3 号

小种有抗性的 Q T L
,

位于连锁群 J上
。

D
.

M
.

W eb b

等利用 P I4 3 7 6 5 4 与 B S R l o l 的 2 9 6 个重 组 自交系

群体和 R F L P 标记定位了 3 个 Q T L 抗性位点
,

发

现具有 3 个抗性位点中的任何 2 个位点的品系
,

比

具有 1个位点的品系根部着生的抱囊少得多
,

而只

具有 1个抗性位点的品系比不具有任何抗性位点的

品系
,

根部着生 的抱囊相近
。

V er ge 1 C 总结 了 10

年来大豆抱囊线虫抗性 Q T L 的定位情况
,

认为有

一些连续性的结果
,

尽管大部分的研究
,

都应用 了不

同的抗源
,

但效应 最 大的 Q T L 都定位 到 了包 含
r h g l 的连锁群 G 上

,

主要 的 Q T L 定位到 了包 含

R h g 4 的连锁群 A Z 上
,

来自不 同抗源 的 Q T L 定 位

到了相同区域
,

说明它们具有相同的抗性基因
,

这使

人们认为大豆抱囊线虫的抗性可能依赖于少数几个

基因
。

2 目标基因的标记及辅助选择

2
.

1 目标基因的标记

寻找与目标基因连锁的分子标记可为遗传育种

的早期辅助选择提供不受环境影响 的遗传标记
,

可

为分离
、

克隆 目的基 因 提供必 藉 的 探 针
。

M a -

h a l i n g a m 和 Sk o r u p s k a 以 E x e e s s X P e k i n g 的 F :
代

为材料
,

利用 3 个形态标记
、

108 个 R F L P 标记和

40 0 个 R A P D 标记对大豆抱囊线虫 3 号小种抗性进

行研究
.

结果表明
,

控制颜色 (黑色 )的 I 位点与 3

号小种的抗性基因 R h g 4 紧密连锁
,

相距仅 。
.

6 cM
,

另两个 R F L P 标记 p A 8 5 a
(连锁群 A )

、

p A 1 3 6 (连锁

群 C ) 和 3 个 R A P D 标记 E o l
、

S 0 7 a (连锁群 A ) 和

G 1 5 d (连锁群 F ) 也不 同程度地与抗病基 因连锁
。

由此推断
,

3 号小种的抗性受多个基因控制
,

且每个

基因位点的作用程度均不相同
。

Q iu 等用 P e k i n g x

E s s e x
的 凡

: 3

群体筛选 出 5 个 R F L P
:
A 5 9 8

、

T 0 0 5

(位于连锁群 B )
,

A l o s (连锁群 E )
,

K o l 4
、

B o 7 2 (连

锁群 H )与 l 号小种抗性 座位连锁
; B o 7 2

、

K o 14 和

T o o s 与 3 号小种抗性座位连锁
; K o l l (连锁群 I )

、

A 9 6 3 (连锁群 E )与 5 号小种抗性座 位连 锁
。

U de

等用 “ 个 A F L P 引物组合
、

93 个 F
;

重组 自交 系

( R I L )个体鉴定与抗抱囊线虫 3 号生理小种 Q T L

连 锁 的 分 子 标 记
,

发 现 A F L P S
、

A F L P 16 和

A F L P 1 7 与之相连锁
,

其中 A F L P S
、

A F L P 16 位于

Q T L 一侧
,

距离分别为 2 6
.

s eM
、

6
.

6 e M
、

A F L P 1 7

位于另一侧
,

距离为 16
.

c7 M
,

位于连锁群 G 上 的

SS R 标记 S a t t 3 o g 与该 Q T L 连锁
,

距离为 7
.

l e M
,

表明该 Q T L 位于连锁群 G 上
,

并且认为这些标记

的取得可使抗抱囊线虫育种的标记辅助选 择更 容

易
。

颜清上等利用 R A P D 标记技术初步找 到抗 大

豆抱囊线虫 4 号生理小种 的标记
.
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2
.

2标记辅助选择

传统育种是通 过表现型间接对基因型进行选

择
,

这种选择方法对简单的质 t 性状而言一般是有

效的
,

但对数童性状来说
,

效率很低
,

而利用与 目标

墓因紧密连锁 的分子标记进行选择则可以解决这一

困难
.

W
o n 一 G y e o n g 用 同

r h g l 基 因 连 锁 的

S a t t 3 0 9 标记与同 R h g 4 基 因连锁 的 P r im e r 5 4 8 / 5 6 3

标记
,

筛选了 44 个韩国大豆种质
,

发现基于 S at t 30 9

标记有 7 个栽培种对抱囊线虫是敏感 的
,

基 于

P ir m er 5 4 8 / 5 6 3 标记所有的品种都不抗抱囊线虫
,

在 R h g 4 位点上都为隐性
,

认为目前在韩国不存在

抗抱囊线虫群体
。

同时又用这两个标记对 4 个 凡

群体墓 因型进行辅助选择研究
,

发现 P ir m er 5 4 8 /

56 3 标 记在 凡 群体 中符 合 3
,

1 的分离 比例
,

S a t t 3 o g 符合 l
,
2

,
1 的分离比例

,

在这 4 个群体

中
,

有 2 7 2 个基 因型含有 P r im e r 5 4 8 / 5 6 3 标记
,
7 0

个 凡 基因型含有 S at t 3Og 标记
,

共有 40 个 F :
个体

同时含有这 两个标记
,

这些个体同时被证明含有
r h g l 基 因与 R h g 4 基 因

。

M u d g e
等以 P I 4 3 7 6 5 4

,

P I9 0 7 6 3
、

P I 2 0 9 3 2 2
、

P I 8 8 7 8 8 和 P e k i n g 为抗源 材

料
,

发现有 2 个 SS R 座位 ( B A R C一 S a t t o 3 8
,

BA R C

一 S a t t 1 3 0 ) 与
r h g l 连锁

,

B A R C 一 S a t t 0 3 8 距离
r h g 1 3。 M

,

B A R C 一 S a t t l 3 o 距离
r h g l l Z o e M

。

在此

基础上
,

C r e g a n
等用 2 个 S S R 标记 ( S

a t t 3 o g
,

S a t一

1 6 8 )进一步分析表明
,

进行分子标记辅助选择时
,

S a t t 3 0 9 只 能 区 分 来 源 于 P I4 3 7 6 5 4
,
P I9 0 7 6 3

、

P I 2 0 9 3 22
、

P I8 8 7 8 8 和 P e k i n g 抗源和大部分感病材

料
,

不 能 区 分 U S 南 方感 病 材 料 与 PI 2 0 9 3 3 2
、

P I 88 7 8 8
。

S a t 一 16 8 能区分 P I2 0 9 3 3 2
、

P I8 8 7 8 8 与

U S 南方感病材料 L e e 、

B r a g g 和 E s s e s .

S a t t 3 o g
,

S at 一 1 6 8 同时应用 可区分在
r h g l 座位表现感

、

抗

S CN 的材料
.

抗性基因提供了条件
。

并且 以 P ek in g 与 K en t 的

1 150 个 凡 群体
,

围绕 R hg4 基因构建了详细的连锁

图
。

K h a l id 发现在大豆栽培种 F o r r e s t 中
,

有两个

染色体区域
,

一个在 馆G 上
,

另一个在 l g A Z 上
,

这

两个区域构成了 3 号小种抗性 的主要 区域
,

围绕
r h g l

、

R h g 4 位点构建 T 物理图 谱
,

从 F o r r e s t 的

BA C 文库中
,

筛选 了
r h g l

、

R h g 4 的候选基因系列
,

鸟枪法基因侧序
,
C D N A 杂交和引物扩增证 明每个

基因包括 3 个功能部分
,

一个细胞外的富含亮氛基

酸的重复序列
,

一个跨膜延伸区域
,

一个激酶区域
,

显示 了与水稻抗病基因 X a2 1 高度的同源性
,

ht g l
、

R h g 4 相近的功能同源暗示 ht g 基因功能二聚化
,

这

可以解释自然界中宿主与病原体的变化以及抗性的

双基因模式
。

V er ge l 报道了两个独立 的研究组最

近开始克隆 ht gl 与 R h g 4 的一些情况
,

尽管取得 了

一些可喜的成就
,

但还有一些令人担心的情况
,

那就

是
,

在使用 ht gl 与 R h g 4 的遗传图谱与克隆信息的

时候
,

不得不考虑知识产权的问题
。

4 展望

3 分子作图及基因克隆

构建分子标记的遗传连锁图
,

可以了解不 同分

子标记及基因在染色体上 的相对位置或排列情况
,

以便于更有效的利用分子标记提供的有效信息
.

而

对 目的基因进行克隆
,

可以更清楚地 了解基 因的结

构与功能
,

以便于进行遗传转化
。

B e nj a m in 认为 3

号小种为美国中部的优势小种
,

而 R h g 4 基 因为 3

号小种的抗性基 因
。

该研究室发现 两个 D N A R
-

F L O 探针非常紧密地与控制种皮颜色的 I 位点和

R h g 4 位点连锁
,

从而为绘制该区域的连锁图和克隆

将他们的研究结果进行一下小结
,

得 出如下结

论
:

l) 对任一小种没有单一位点能够提供完整抗性
,

每一小种的抗性一般有 2一 6个位点控制
; 2) 不同的

小种之间在抗性位点上具有一些共性
,

尽管不同的

小种有不同的位点控制
,

但其中有一些位点对每一

小种的抗性都是必藉的
。

目前比较公认的是 hr gl

与 R h g 4 位点
,

已分别被定位到连锁群 G 与 A Z 上
,

并且分离到了紧密连锁的分子标记
,

其中与 ht g l 紧

密连锁的分子标记 S at t 3O g 已开始用于标记辅助选

择
。

美国有的研究组甚 至已经开始了部分克隆工

作
,

这两个位点的分离对抱囊线虫抗性育种 的惫义

将是非常远大的
,

是否还存在其他的同类位点还有

待进一步研究 ; 3) 大部分位点具有小种特异性
,

这是

不同小种之间的个性差异
。

针对该研究 目前存在的

不足
,

提出以下几点建议
: 1) 大部分研究集中在 3 号

生理小种上
,

对其他生理小种的研究却涉及甚少
,

希

望在今后的研究中加大对其它生理小种的研究力

度
; 2) 把 目前已取得的标记加以整合

,

汇聚到一张连

锁图上
,

做到资源共享
。
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