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大豆对大豆花叶病毒病抗性的研究进展

李 凯，智海剑

( 南京农业大学 大豆研究所 /农业部大豆生物学与遗传育种重点实验室 /国家大豆改良中心 /作物遗传与种质创新国家重点实验室，江苏 南京
210095)

摘 要:大豆花叶病毒病是我国大豆生产上的最主要病害之一，在我国东北、黄淮及南方大豆产区普遍发生，严重降
低大豆产量和品质。我国不同学者曾将江苏、东北、湖北及山东等地的 SMV株系做过局部划分。为促进大豆抗病育
种研究成果的交流和种质的交换，南京农业大学国家大豆改良中心从不同类型种质资源和国内外鉴别系统中筛选出

10 个鉴别能力强、反应稳定的鉴别寄主，将我国大豆产区 25 个省( 市) 的 SMV 划分为 22 个株系;通过不同病毒分离
物的全基因组序列分析，发现大豆花叶病毒和菜豆普通花叶病毒基因组重组形成的 SMV 新类型;从种质资源中发掘
出广谱抗源科丰 1 号和齐黄 1 号等优异抗源;发现其对 15 个株系的抗侵染作用分别由单显性基因控制;将 15 个抗侵
染基因定位在大豆 2、6、13 和 14 号染色体上，完成 Ｒsc3、Ｒsc4、Ｒsc6、Ｒsc7、Ｒsc8、Ｒsc13、Ｒsc14、Ｒsc15、Ｒsc17、Ｒsc18 等抗性
基因的精细定位，发现抗性基因成簇存在;证明抗病、系统坏死、系统花叶 3 类症状由一组复等位基因控制;发现大豆
对 SMV存在数量抗性( 抗扩展) ，它由一对加性主基因 +加性 －显性多基因共同控制;利用分子标记辅助选择，聚合 3
个抗源品种、3 条染色体上的多个抗性基因，创造了兼抗 20 个株系的新种质; 利用基因干扰原理，完成了 SMV 基因
HC-Pro和 CP及隐性大豆抗病基因 eIF4E的遗传转化，在阳性后代中获得一批优异抗性材料。
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Advances in Ｒesistance to Soybean Mosaic Virus Disease in Soybean
LI Kai，ZHI Hai-jian
( Soybean Ｒesearch Institute of Nanjing Agricultural University /Key Laboratory of Biology and Genetic Improvement of Soybean，Ministry of Agriculture /
National Center for Soybean Improvement /National Key Laboratory for Crop Genetics and Germplasm Enhancement，Nanjing 210095，China)

Abstract: Soybean mosaic virus( SMV) disease is one of the most common and destructive viral diseases in soybean produc-
tion in China，such as in Northeastern China，Huanghuai valleys and Southern China． It declines the soybean yield and de-
grades the soybean seed quality. Earlier，several SMV strain differential systems have been established in Jiangsu，Hubei，
Shandong provinces and Northeastern China. National center for soybean improvement( NCSI) ，Nanjing Agricultural Universi-
ty，China has been actively working on SMV research for the past decades. To facilitate exchange of information of resistance
sources and nation wide utilization of the resistant soybean cultivars，researchers from NCSI established the nationwide uniform
SMV strain classification system using 10 different resistant soybean cultivars. Based on this strain classification system，twen-
ty-two SMV strains have been identified from 25 provinces of China. Several new SMV types，for instance recombination with
SMV and bean common mosaic virus( BCMV) were also identified and confirmed by complete genome sequencing of various
SMV isolates. We collected the soybean cultivars，landraces from China and other countries and screened against SMV strains
as well as identified resistance sources such as Kefeng 1，Qihuang 1 and Dabaima，etc. Our further investigation showed that
single dominant gene confers the resistance to 15 SMV strains and they were mapped on Chromosomes 2，6，13 and 14. A-
mong them，we fine mapped the Ｒsc3，Ｒsc4，Ｒsc6，Ｒsc7，Ｒsc8，Ｒsc13，Ｒsc14，Ｒsc15，Ｒsc17 and Ｒsc18 genes and found resistant
genes are always clusters. And we confirmed that 3 types of symptoms i. e. resistance，necrosis and mosaic to SMV in soy-
bean，were conditioned by a set of multiple alleles. The studies have demonstrated that the mechanisms of resistance in infec-
tion and in development to SMV are different. The resistance in development was controlled by one additive major gene plus
additive and dominant polygenes. New broad spectrum resistant soybean germplasms，which can resistant to 20 SMV strains，
were developed by marker assisted selection( MAS) using 3 soybean cultivars containing multiple resistant genes. In addition
we completed the genetic transformation of SMV genes such as HC-Pro，CP and a recessive soybean resistance genes eIF4E
based on gene interference principle and a set of excellent resistant material were obtained in the progeny of positive transgenic
soybean materials.
Keywords: Soybean; Soybean mosaic virus( SMV) ; Classification of SMV strains; Ｒesistance gene; Transgenic
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大豆是人类植物性蛋白和食用油的重要来源，

在其生长发育过程中受到多种病虫害的危害，大豆

花叶病毒( soybean mosaic virus，SMV) 病是众多病害
中分布最广、对产量和品质影响最大的病害之一。
SMV属马铃薯 Y病毒属( Potyvirus) ，种子带毒为年
度间主要传播方式，蚜虫是同一年田间 SMV扩散的
主要传播介体。

SMV在我国东北、黄淮及南方大豆产区普遍发
生，对大豆造成的产量损失一般 10%左右，重发生
年份达 35% ～50%［1］，个别年份甚至绝产。SMV还
会造成大豆籽粒褐斑，从而影响大豆商品品质。因
此，国内外十分重视 SMV 的研究，近些年南京农业
大学国家大豆改良中心在大豆花叶病毒的鉴定及

其基因组特点、株系划分、大豆对 SMV 抗性遗传和
抗性基因标记定位和大豆抗病育种等方面取得较

大进展。

1 大豆花叶病毒基因组特点及与寄主互作

大豆花叶病毒与马铃薯 Y 病毒组其它成员一
样，基因组全长约 10 000 bp，5'端编码共价键连接
的金属蛋白 Vpg，3'端有一个 Poly( A) 尾巴，整个基
因组按一个开放阅读框架 ( open reading frame，
OＲF) 翻译，产生一个多聚蛋白前体，约 3 066 个氨
基酸。起始于 AUG 密码子，终止于 9 333 位点处
UAA密码子，蛋白前体通过蛋白酶切割加工，形成
11 个不同功能的成熟蛋白。
近几年在大豆花叶病毒基因组研究方面，袁瑗

等［2］通过对 57 个来自不同地区的大豆花叶病毒分
离物的基因组进行密码子使用偏好性分析，发现
SMV基因组 GC 含量较低，偏好 A /T 结尾密码子，
且存在 19 个最优密码子，密码子偏性与病毒的地理
来源相关。Yang 等［3］通过对我国 16 个 SMV 株系
的 P3 基因测序发现，P3 基因 C 末端比较保守。中
国株系与韩国株系间的相似性 92. 4% ～ 98. 9%，中
国株系和美国株系间的相似性 88. 5% ～ 97. 9%，说
明株系间相似性与地理来源有一定关系。发现
SMV的 P3 基因与西瓜花叶病毒( WMV) 的 P3 较接
近，与菜豆普通花叶病毒( BCMV) 较远，与花生斑驳
病毒 ( PeMoV) 更远。Zhang 等［4］通过对 SMV 全基
因组序列分析，发现 SMV 基因组中 5'UTＲ、P1 基因
N-端 300 bp 部分和 P3C-端 200 bp 部分变异度最
高，而 NIa-Pro、NIb、6K2 和 CP 基因序列较为保守。
王大刚等［5］比较了 5 个 SMV 分离物之间的核苷酸
及氨基酸序列以及致病力，发现 SMV 4 个基因 CP、
HC-Pro、P1 和 P3 的序列以及来源地与 SMV的致病
力有一定关系。
栾鹤翔等［6］以 SMV的致病决定因子 P3 蛋白为

诱饵对大豆 cDNA文库进行筛选，发现 P3 与转录延

伸因子 GmEF1A 存在较强互作，P3 与 GmEF1A 结
合导致内质网应激反应，从而促进 SMV 的复制。
GmEF1A在对病原物侵染引起的内质网应激信号途
径中处于 Bip 的上游。GmEF1A 对 SMV 的致病性
起重要作用，同时与 P3 相互促进各自的细胞核定
位。宋普文等［7］以 SMV-P3N-PIPO为诱饵蛋白对大
豆酵母双杂交文库进行筛选，获得 54 个与其互作的
大豆蛋白，多数与蛋白转运和寄主防御相关，表明
P3N-PIPO可能与病毒的胞间转运相关。选取 4 个
较强互作的蛋白 GmBSP、GmGOS1-2、GmVAMP722、
GmHB6，用 SMV对它们处理后进行 qＲT-PCＲ分析，
发现 4 个基因对 SMV存在不同程度的响应。
通过对 SMV基因组的深入研究，加深了对 SMV

基因组结构和 SMV致病机理的不断认识，为阐明大
豆对 SMV的抗性机制及最终解析大豆抗 SMV 的基
因网络奠定了基础。

2 大豆花叶病毒的致病性分化及株系划分

大豆花叶病毒寄主范围相对较窄，SMV 的寄主
以豆科( Leguminosae) 植物为主，经人工接种可侵染
藜科( Chenopodium) 、天南星科 ( Araceae) 等部分植
物。Gao等［8］从中国 SMV 株系中发现 SC7 株系在
人工接种条件下可系统侵染本氏烟，并有明显的花

叶症状，这为抗 SMV基因功能验证提供了一条可能
的途径。

SMV在与寄主、环境互作过程中产生致病性分
化，形成不同的致病类型 ( 株系) 。日本 Takahashi
等［9］利用 4 个大豆品种 ( Harosoy、白豆、奥羽 13 号
和十胜长叶 ) 作为鉴别寄主，将日本 SMV 划分为
A ～ E 5 个株系; Cho和 Goodman［10］利用 2 个感病大
豆品种 ( Ｒampage，Clark ) 和 6 个抗病大豆品种
( Kwanggyo、Buffalo、Davis、Marshall、Ogden 和 York)
作为鉴别寄主，将美国 98个 SMV分离物划分为 G1 ～
G7 共 7 个株系。以后又陆续发现了 G3A、G5H、
G7A、C14、G5HD 和 G7H 等新的 SMV 株系［11-15］。
在上世纪后期，我国的江苏、东北、湖北及山东等地
区先后报道了部分地区的 SMV株系划分研究［16-20］。
由于这些株系划分体系均基于本地区的 SMV病样，
鉴别寄主也不相同，导致研究结果有一定的局限

性，对不同地区抗 SMV 育种材料、信息及成果的交
流都十分不利。为此，南京农业大学国家大豆改良
中心自 1997 年起，在全国大豆产区 25 个省、市、自
治区采集田间病毒感染病样 6 438 个，经枯斑分离、
血清学和 ＲT-PCＲ检测，获得 1 164 个 SMV 阳性分
离物。另外从不同类型种质资源和国内外 SMV 鉴
别系统中筛选出 10 个鉴别能力强、反应稳定的鉴别
寄主，根据各分离物在鉴别寄主上的反应，将我国
SMV分离物划分为 SC1 ～ SC22 共 22 个株系 ( 表
1) ［21-27］。该株系鉴定体系已在国内普遍使用。
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表 1 22 个 SMV株系在 10 个大豆鉴别寄主上的症状反应
Table 1 Ｒeactions of 10 soybean differentials to 22 SMV strains

株系
南农 1138-2

Nannong1138-2
诱变 30

Youbian 30
8101

铁丰 25
Tiefeng 25

Davis Buffalo
早熟 18
Zaoshu 18

Kwanggyo
齐黄 1 号
Qihuang 1

科丰 1 号
Kefeng 1

SC1 － /M － / － － / － － / － － / － － / － － / － － / － － / － － / －
SC2 － /M － /M － / － － / － － / － － / － － / － － / － － / － － / －
SC3 － /M － /M － /M － / － － / － － / － － / － － / － － / － － / －
SC4 － /M － /M － /M － /M － / － － / － － / － － / － － / － － / －
SC5 － /M － /M － /M － /M － /M － / － － / － － / － － / － － / －
SC6 － /M － /M － /M － /M － /M － /M － / － － / － － / － － / －
SC7 － /M － /M － /M － /M － /M － /M － /M － / － － / － － / －
SC8 － /M － /M － /M － /M － /M － /M － /M N /M － / － － / －
SC9 － /M － /M － /M － /M － /M － /M － /M N /M － /M － / －
SC10 － /M － /M，N － /M － /M － /M － /M，N － /M － / － － /M － / －
SC11 － /M － / － － /M － /M － / － － / － － / － － / － － / － － / －
SC12 － /M － / － － /M － /M － / － － /M － / － － / － － / － － / －
SC13 － /M N /M － /M － /M，N － /M － /M － / － N /N － / － － / －
SC14 － /M － / － － /M － /M － / － － / － － / － － / － － / － － /M
SC15 － /M － /M － /M N /M － /M － /M N /M N /M － /M － /M
SC16 － /M － / － － /M － /M N / － N / － － / － N / － － / － － / －
SC17 － /M N /M － /M － /M － /M N /M － /M N /N － / － － /M
SC18 － /M － / － － /M － / － － / － － / － － / － － / － － / － － / －
SC19 － /M N /N － /M － / － － /N N /N － /N － / － － /M － / －
SC20 － /M N /N － /M － / － － /N N /N N /N － / － － / － － / －
SC21 － /M N /N － /M － / － － /M － /M － / － － / － － / － － / －
SC22 N /M，N － /M N /M － / － N /M，N － /M，N － / － － / － － / － － /M

接种叶 /上位叶; M:花叶; N:坏死; － :无症状; M，N:花叶坏死并存。
Inoculated leaf /Upside leaf; M: Mottle-leaf; N: Necrosis; － : Asymptomatic; M，N: Mosaic necrosis coexist.

SMV在与寄主长期互作过程中不断发生变异，
变异的主要原因是病毒本身的突变以及不同病毒

间的重组。Yang等［28-29］发现一个在 P1 端和菜豆普
通花叶病毒( BCMV) 高度同源，其余部分与 SMV 对
应区段高度相似的病毒类型，推测它产生于 SMV和
BCMV 基因组之间的重组，其核苷酸序列比普通
SMV多 405 bp，基因组与西瓜花叶病毒 ( WMV) 高
度相似，它在我国东北、黄淮以及南方大豆产区广
泛分布。
刘宁等［30］利用 11 个来源不同的大豆花叶病毒

株系在不同大豆品种上研究了株系的交叉保护作

用，发现保护接种后 7 d 再接种其它株系保护效果
较好;以表现花叶株系作为保护株系，表现较高的

保护作用;交叉保护作用能够显著减轻 SMV对叶面
积和根干重的影响，在减轻 SMV 对株高、叶绿素含
量和根瘤鲜重的影响上，保护作用在不同株系、不
同品种间存在一定差异。

3 大豆抗性资源筛选与大豆品种抗性评价

目前尚无有效的化学药剂可以防治 SMV，培育
推广抗病品种是最经济、有效的防治手段，获得优
异抗源是抗病育种的基础。通过对 5 268 个大豆种
质材料和新育成大豆品种的广泛抗性鉴定，筛选到

科丰 1 号、齐黄 1 号、齐黄 22、徐豆 1 号、大白麻、
Kwanggyo、中作 J5045、汾豆 56、徐豆 14、ＲN-9、五星

4 号等兼抗多个流行株系的优异抗源［31-35］。还筛选
出溧水中子黄豆、诱变 30、凤交 66-12、AGS19、汾豆
72、徐豆 1 号、淮阴秋黑豆、邳县茶豆、南农 CT-2、南
农 242 等抗扩展种质。
对我国 2003 － 2012 年选育的 1 113 个大豆品

种对 SMV 的抗性进行了评价，发现感 SMV 品种数
目在减少，中抗、中感等抗性一般的品种数量显著
增加，但高抗品种数量基本保持稳定，说明我国抗
SMV育种水平虽有一定程度提高，但仍需提高抗性
水平［35］。

4 大豆对 SMV的抗性遗传和抗病基因定位

美国已鉴定出 3 个显性抗病基因位点，分别命
名为 Ｒsv1、Ｒsv3 和 Ｒsv4，它们分别定位在 D1b ( 2 号
染色体) 、F( 13 号染色体) 和 B2( 14 号染色体) 连锁
群上。Ｒsv1 有 9 个复等位基因，它们是 Ｒsv1-y
( York) 、Ｒsv1-m( Mashall) 、Ｒsv1-k( Kwanggyo) 、Ｒsv1-t
( Ogden ) 、Ｒsv1 ( PI96983 ) 、Ｒsv1-r ( Ｒaiden ) 、Ｒsv1-h
( Suweon97 ) 、Ｒsv1-s ( LＲ1 ) 和 Ｒsv1-n ( PI507389 ) ;
Ｒsv3 有 2 个等位基因，它们分别在 OX686 和 L29
上; Ｒsv4 基因在 V94-5152 上，它来自于 PI486355。
利用科丰 1 号、齐黄 1 号等抗源为亲本构建了

各类分离群体和重组近交家系( ＲIL) 群体，研究了
大豆对 SMV抗性( 抗侵染) 的遗传规律，发现对 15
个中国 SMV株系的抗性分别由一对显性基因控制，
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将抗病基因分别命名为 Ｒsc3、Ｒsc4、Ｒsc6、Ｒsc7、Ｒsc8、
Ｒsc10、Ｒsc11、Ｒsc12、Ｒsc13、Ｒsc14、Ｒsc15、Ｒsc17、
Ｒsc18、Ｒsc20、Ｒsc21，利用分子标记对抗病基因进行
了定位，发现抗病基因主要分布在大豆 2、6、13 和
14 号 4 条染色体上，并成簇存在( 表 2) ［37-43］。利用
剩余杂合系 ( ＲHL) 构建次级群体和开发新的分子
标记，完成 Ｒsc3、Ｒsc4、Ｒsc6、Ｒsc7、Ｒsc8、Ｒsc13、Ｒsc14、
Ｒsc15、Ｒsc17、Ｒsc18 抗性基因的精细定位，克隆了
Ｒsc3、Ｒsc4、Ｒsc7、Ｒsc14 抗性位点的候选基因，目前
正利用 VIGS、ＲT-PCＲ、BIFC 以及遗传转化等技术
进行功能验证。此外，智海剑等［44］利用无症状、系

统花叶、系统坏死 3 种不同症状表型的材料研究了
症状反应的遗传机制，发现 3 类症状由一组复等位
基因控制。
智海剑等［45］证实了大豆对 SMV 既有抗侵染

( 质量抗性) ，也有抗扩展( 数量抗性) 。利用主基因
加多基因混合遗传模型，发现大豆对 SMV抗扩展的
遗传由加性主基因 +加性 －显性多基因共同控制，
获得了主基因、多基因以及不同世代的遗传率等遗
传参数。在 Gm06 和 Gm13 染色体上检测到 8 个与
抗扩展相关的 QTL和 10 对互作 QTL，其中 6 个 QTL
的贡献率大于 11%。

表 2 抗性基因标记定位汇总
Table 2 Assembly of gene mapping for SMV resistance

抗病基因

Ｒesistance gene
抗性基因所在物理区间或与标记的遗传距离

Physical interval genetic distance of resistance genes
染色体

Chromosome

Ｒsc3 BAＲCSOYSSＲ-13-1128-( 345 kb) -BAＲCSOYSSＲ_13_1136 Gm13
Ｒsc4 BAＲCSOYSSＲ-14-1413-( ＜ 100 kb) -BAＲCSOYSSＲ-14-1416 Gm14
Ｒsc6 BAＲCSOYSSＲ-13-1128-( 345 kb) -BAＲCSOYSSＲ-13-1136 Gm13
Ｒsc7 BAＲCSOYSSＲ-13-1140-( 381 kb) -BAＲCSOYSSＲ-13-1155 Gm13
Ｒsc8 BAＲCSOYSSＲ-02-0610-( 200 kb) -BAＲCSOYSSＲ-02-0616 Gm02
Ｒsc10 Satt634( 0. 9 cM) -Ｒsc10-Gm020580( 0. 8 cM) Gm02
Ｒsc11 Sat_234( 4. 6 cM) -Ｒsc11-Sct_033( 4. 7 cM) Gm13
Ｒsc12 Satt334( 2. 4 cM) -Ｒsc12-Sct_033( 6. 3 cM) Gm13
Ｒsc13 BAＲCSOYSSＲ-13-1114-( 650 kb) -BAＲCSOYSSＲ-13-1136 Gm13
Ｒsc14 MY525-( 616 kb) -MY750 Gm13
Ｒsc15 Sat_213( 8. 0 cM) -Ｒsc15-Sat_286( 6. 6 cM) Gm06
Ｒsc17 BAＲCSOYSSＲ-13-1128-( 345 kb) -BAＲCSOYSSＲ-13-1136 Gm13
Ｒsc18 BAＲCSOYSSＲ-02-0667-( 80 kb) -BAＲCSOYSSＲ-02-0670 Gm02
Ｒsc20 GNB026( 1. 5 cM) -Ｒsc20-GNB053( 1. 1 cM) Gm02
Ｒsc21 GNE251( 2. 9 cM) -Ｒsc21-GNE030( 2. 0 cM) Gm02

5 现代生物技术创新抗 SMV大豆种质

分子标记辅助选择可以替代繁杂的人工接种

鉴定选择，大大提高抗病育种效率。Ma 等［46］利用
Ｒsc12抗病基因两侧的分子标记辅助抗性基因选择，
单个 SSＲ 标记对抗性基因的选择效率可达 88% ～
100%，同时利用 2 个标记选择，效率达 100%。王
大刚等［38-39］利用齐黄 1 号、科丰 1 号和大白麻分别
在 13、2 和 14 染色体上携带的抗性基因，以广适应
骨干亲本南农 1138-2 为农艺亲本，配置( 齐黄 1 号
×科丰 1 号) × ( 大白麻 ×南农 1138-2 ) 复交组合，
利用 3 条染色体上与抗性基因连锁的分子标记辅助
抗性基因的选择，实现抗性基因聚合和互补，创造

了 5 个兼抗 21 个 SMV株系的优异种质。
传统的育种技术仍在目前的大豆抗病育种中

处于主导地位，多数大豆产区同时流行多个 SMV株
系，这种传统方法很难在短时间内培育出对 SMV具
有广谱抗性的品种。转基因技术可以打破物种间
的屏障，在较短时期内将广谱抗病基因转移到大豆

品种中，缩短抗病品种的选育进程。利用基因干扰
原理，Gao 等［47-48］利用 SMV-HC-Pro 基因的保守片

段，构建 SMV 基因的干扰载体 pB7GWIWG2 ( II ) -
HC-Proi，选用天隆 1 号等 5 个大豆品种为受体材
料，利用农杆菌介导大豆子叶节的遗传转化体系，

获得阳性转基因大豆植株 105 株，目前已在高代转
基因材料中获得高抗 SMV 转基因大豆家系 57 个。
高乐等［49］利用 SMV-CP 基因的保守片段，构建
ＲNAi 载体 pB7GWIWG2 ( II) -CPi，转化大豆品种华
春 6 号，获得 68 棵阳性植株。高乐等［50］利用 SMV
与大豆互作的大豆基因 eIF4E 构建干扰载体
pB7GWIWG2( II) -eIF4Ei，采用农杆菌介导的大豆子
叶节遗传转化系统，转化大豆品种天隆 1 号，获得
45 株阳性植株，从后代中得到高抗家系的平均发病
等级为 1. 02，而对照的发病等级为 3. 00。目前正在
对上述转基因高世代材料进行抗病性的进一步鉴

定和选择。
以往大豆对大豆花叶病毒的抗性研究多集中

在大豆花叶病毒株系的鉴定、抗源筛选、抗性遗传
以及抗性基因定位等方面，随着研究的深入，我们

在精细定位以及 SMV 与大豆互作基因鉴定基础上
已克隆了多个与抗性相关的候选基因，目前正通过

病毒诱导下的基因表达分析、BPMV 介导的基因沉
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默( VIGS) 以及遗传转化等方法验证基因的功能，并
明确抗病基因参与的抗病通路，阐明抗病机制，从

而培育持久抗病的大豆品种。
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