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AAbstractbstract:: As one of the main viruses, potato virus A (PVA) has a very important impact on the quality of potato seed

tubers. In recent years, PVA research has turned from traditional biological research to genome research. The proteins

encoded by the genome play an important role in genome replication, protein processing and system movement. At

present, the researches on PVA at home and abroad mainly focus on detection, while the research on protein functions

is still in the initial stage. With increasing incidence rate of PVA and the needs of potato industry in China, deeply

understanding the function of PVA genomic proteins, mining resistance gene resources, and broadening the genetic

background will have great significance for revealing the pathogenic mechanism of PVA, finding ways to resist disease

and promoting industrial development.
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摘 要：马铃薯A病毒（Potato virus A，PVA）作为主要病毒之一，对马铃薯种薯质量有着十分重要的影响。近年来，

PVA的研究已从传统生物学研究转向了基因组的研究，基因组编码的蛋白在基因组复制、蛋白加工和系统移动等方面具有

重要作用。目前国内外对于PVA的研究主要集中在检测方面，而蛋白功能的研究较少且还处于初级阶段，随着国内PVA发

病率的升高和马铃薯产业需要，深入了解PVA基因组蛋白的功能及挖掘抗性基因资源、拓宽遗传背景对于揭示PVA致病机

制、寻找抗病途径、促进产业发展具有重要意义。
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马铃薯因含有丰富的碳水化合物、优质的蛋白

质以及其他谷物所没有的维生素C，2016年被农业

部指定为主食作物[1]。但经近几年的调查研究发现，

中国马铃薯主产区正处于病毒频发的阶段，在不同

的生物胁迫条件下，病毒作为依赖寄主繁殖的病原

物，是导致马铃薯减产的主要因素[2]。
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马铃薯A病毒（Potato virus A，PVA）与马铃薯Y
病毒（Potato virus A，PVY）同属，寄主范围较广，可

侵染多种茄科植物，是感染植物中最大的病毒家族

之一[3]。PVA于 1975年在黑龙江省克山县首次被发

现[4]，随后在湖南、四川、福建等地也有报道[5-7]，

目前几乎遍布于马铃薯的各个主要产区，导致马铃

薯产量及质量下降。PVA既能单独侵染寄主，又可

与马铃薯X病毒（Potato virus X，PVX）、PVY等一起

复合侵染，从而加重病毒病的发生，产生严重的花

叶和叶脉坏死等症状，导致马铃薯产量下降和品质

变劣[8]。2007年，中华人民共和国进境植物检疫有

害生物名录将其列为检疫性病害[9]，因此，PVA的研

究已成为当前马铃薯病毒研究中的热点之一。

1 PVA基因组结构及蛋白功能
1.1 PVA基因组

随着分子生物学的不断发展，PVA的研究已从

传统生物学研究转向了基因组的研究时代 。

Kekarainen[10]通过构建基因文库的方法，基于噬菌体

的转位反应探究出了一个完整的PVA基因组，发现

PVA是一种含有RNA的真核病毒家族的一员，具有

一个由9 565个核苷酸组成的单链RNA基因组，5'端
共价连接病毒编码蛋白VPg，后接一个 3-poly（A）
尾，且这两种末端结构都参与了基因组的复制及其

表达调控。此外，Saha等[11]在研究中发现，PVA与

其他病毒一样，基因组中大的开放阅读框架（ORF）
分别能编码丝氨酸蛋白酶（P1）、辅助蛋白酶（HC-
Pro）、第3蛋白（P3）、第1个6k蛋白、圆柱状内含体

蛋白（CI）、第2个6k蛋白、连接蛋白（VPg）、核内

含体蛋白a（NIa）、核内含体蛋白b（NIb）以及外壳蛋

白（CP）。其中，CI是最保守的区域，P1和CP的N
端是基因组中最大的变异区[12]。通过以上研究，

PVA的功能基因组学在近些年来已取得了一定的进

展，这将有利于对其基因组编码的各个功能蛋白进

行更加深入的研究。

1.2 基因组复制相关蛋白

由于多种复制蛋白协同作用会导致PVA引起的

病毒病发生，因此研究基因组复制蛋白的功能十分

重要。目前发现参与病毒复制的蛋白主要有 6K2、
NIa、NIb、VPg以及CI[13]。

通过对PVY的研究发现，6K2诱导形成的内质

网分泌小泡是病毒复制的主要位点[14]，小泡中包含

病毒编码连接蛋白VPg，PVA在系统侵染植物时，

VPg起到了至关重要的作用。Rajamäki等[15]研究发

现，VPg是能促进病毒扩增的特异调控因子，作为

病毒复制的引物来参与病毒的复制。因 PVA没有

RNA帽子结构，故翻译的起始需与VPg互作而结合

到病毒上，VPg充当帽状结构来启动病毒翻译，又

因VPg存在于 6K2诱导产生的小泡中，所以推测共

同参与了病毒的复制。

Kamer和 Argos[16]在研究中发现核内含体蛋白

NIb参与病毒的复制，若其中的保守序列Gly-Asp-
Asp变异，病毒则会丧失复制的能力。此外，NIb中
还有NLSI和NLSII两个独立的核定位信号，这些信

号赋予了核迁移的活性，倘若发生位点突变，病毒

的复制将会终止[17]。在之后的物理作用研究分析中

发现，PVA的NIa蛋白酶结构域可能介导NIa和NIb
互作，其水解的多聚蛋白位点在复制蛋白CI和6K2
之间，因此推测NIa也参与了病毒的复制并且在病

毒的循环复制中起到重要作用[18]。

通过以前的研究，了解到PVA的发生是靠多种

复制蛋白协同作用的结果，蛋白区域位点的变异会阻

断病毒的复制能力[19]。总之，PVA的复制机理已基本

明确，PVA会一边复制合成子代核酸，一边进行基因

组的表达合成复制所需的蛋白，在这一过程中，RNA
链被CI蛋白解开后，NIb将连接在RNA上的VPg蛋白

核甘酸化，随后以VPg为引物开始病毒的复制。

1.3 运动相关蛋白

大多数马铃薯病毒蛋白是多功能的，参与病毒生

命周期的重要步骤。随着近年来分子生物学的不断发

展，发现了许多在病毒侵染循环过程中的运动作用因

子，PVA能否成功侵染寄主主要取决于胞间连丝是否

进行细胞间的移动，而在细胞间的运动中，主要有以

下几种蛋白起作用，分别是CP、HC-Pro、VPg及CI[20]。
CP蛋白，又称为多功能蛋白，在病毒粒子的组

装、复制和运动中发挥着重要作用，其还参与了蚜

虫的传毒和细胞间长距离的运输，对于病毒的系统

运动是必不可少的[21]。Lǒhmus等[22]研究证明蛋白激

酶CK2介导的CP蛋白磷酸化对于 PVA的复制很重

要，改变CP磷酸化位点将会导致 PVA复制产生缺
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陷。此外还有研究表明，CP的磷酸化能调节运动蛋

白的功能，以烟草为例，Hamalainen等[23]发现 PVA
的CP磷酸化会导致病毒发生诱变从而失去在烟草中

的病毒传输功能；吴兴泉和陈士华[24]通过研究发现，

同时诱变CP和HC-pro能抑制病毒在马铃薯细胞间

的运动、延缓病毒在烟草中的传播。

Yelina等[25]研究发现PVA是靠运动蛋白HC-pro来
完成长距离的运动，其是一种辅助蛋白，既能参与病

毒维管束的运动又能充当基因沉默剂来抑制植物对

PVA的抗性。根据对马铃薯Y病毒属的研究发现，其

中的KITC保守基序和PTK基序能促使病毒颗粒与蚜

虫刺针结合，以此来参与病毒传播，因PVA与PVY
同属，所以推测PVA可能也是通过这种方式进行蚜虫

的传播。除CP和HC-pro蛋白外，CI对于病毒细胞间

的运动也是必不可少的，其能通过增加胞间连丝附近

锥形结构的穿透孔径来帮助病毒进行运动[26]。此外，

基因连接蛋白VPg还可能通过与寄主之间的相互作用

来参与病毒的系统运动，其不但能在病毒循环侵染中

发挥重要作用，还能参与病毒的系统侵染[27]。尽管植

物导管系统结构比较复杂，对于PVA系统运动的研究

还相对较少，但PVA的运动机理已基本明确。

2 PVA检测方法
2.1 生物学检测法

采用生物学的方法进行 PVA鉴定具有成本低、

操作简单易行、直观等优点，但是具有人为观察等

主观因素的局限。1929年，美国病毒学家Holmes[28]首
先发现了指示植物检测法，随后人们开始广泛使用

此法鉴定各种不同的病毒。PVA的寄主范围较窄，

已知寄主为茄科植物，包括番茄、假酸浆、普通烟、

德伯尼烟、马铃薯等[29]。刘卫平[30]通过研究发现PVA
的寄主有香料烟、枸杞、A6和直房丛生番茄。将

PVA接种在不同的鉴定寄主上其症状表现也不同。

以香料烟为对象，接种叶片微明脉；枸杞在接种后

5~10 d产生明显的局部病斑；A6的接种叶片出现棕

色星状斑点；直房丛生番茄叶片出现褐色坏死斑。

张维[31]将湖南的PVA分离株系接种到洋酸浆上发现叶

片出现褐色病斑、普通烟出现微明脉，同时将其接

种到黄苗榆烟上，发现病毒含量呈现增高的趋势，

可以当作保毒植物。刘喜才和李芝芳[32]研究发现PVA

的典型保毒植物是马铃薯‘布尔斑克’品种和普通烟，

能将PVA含量富集的很高，适合作为繁殖寄主。

2.2 血清学检测法

自首次用乳胶凝聚反应做了病毒显性技术的研究

并将其应用到PVA、PVX和马铃薯 S病毒（Potato virus
S，PVS）等的检测后[33]，随着抗病育种和病毒鉴定工作

的需要，病毒的检测方法已不断的向更灵敏的方向发

展。随着检测技术的不断发展，特异性强、灵敏度

高、检测速度快以及检测规模更大的血清学检测法已

成为广为应用的检测技术，包括双抗体夹心法（DAS-
ELISA）和点免疫结合检测法（Dot-ELISA）等[34]。张志军

等[35]经研究发现，在不同的检测技术中，双抗体夹心

技术是最灵敏的技术之一，其作用原理是将抗原-抗
体反应与酶的高效催化作用有机结合，根据产生的颜

色反应来进行病毒的检测。吴建祥[36]通过制备PVA抗

体建立了酸性磷酸酶ACP-ELISA和Dot-ELISA检测技

术，宋志成等[37]利用重组CP作为抗原制备出PVA的多

克隆抗体并将其用于DAS-ELISA检测。

2.3 分子生物学检测法

传统生物学检测技术灵敏度较低、耗时较长。

随着分子生物学的不断完善，因其特异的灵敏度、

适合大批次的检测，已成为最具有发展前景的检测

技术[29]。目前，检测PVA的方法主要包括反转录聚

合酶链式反应（RT-PCR）、实时荧光定量 PCR技术

（qPCR）以及基因芯片技术[38]。刘洪义等[39]研究并建

立了PVA液相芯片快速检测技术和环介导等温扩增

技术（LAMP），为 PVA的检测提供了更高效、特异

的新方法。Agindotan等[40]通过实时荧光定量PCR法

成功的从休眠种薯中检测出PVA、PVX及PVY。在

之后的研究中，袁青等[41]发现双重PCR技术适用于

大批量样品的快速检测，并应用此方法快速检测出

了PVX和PVA的复合侵染病毒。陈阳婷等[42]在此基

础上建立了更加快速的三重PCR检测技术，并应用

到马铃薯中的多种病毒检测，如PVX、PVS和PVA，
PVX、PVA和马铃薯卷叶病毒（Potato leafroll virus，
PLVR），PVS、PVA和 PLRV等。Zhang等[43]建立了

PVA、PVX、PVY、PLRV和马铃薯M病毒（Potato
virus M，PVM）五重RT-PCR分子检测技术，并经过

大量样品检测，验证了该检测体系的特异性和灵敏

度，为PVA提供了快速检测方法。
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2.4 电镜检测法

自20世纪初，首次在电子显微镜下发现烟草花

叶病毒（TMV），随后，电镜检测法已逐步发展成为

植物病毒研究中必不可少的技术之一。其原理是以

电磁波作为光源，将被感染的植物组织放入电镜中

直接观察，根据病毒的大小和形状来判断病毒的类

型[44]。刘海英等[45]经研究发现电子显微镜的分辨率非

常高，最高能达到 0.1 nm。目前常用的电镜检测法

主要有负染技术和免疫电镜技术。吴兴泉等[46]通过

电子显微镜观察到福建PVA的病毒粒子，粒子呈弯

曲的线条状，长为730 nm，宽为15 nm，同时对湖南

PVA株系进行了分子鉴定，发现呈现花叶症状的马

铃薯感染上了PVA病毒。

3 马铃薯对PVA抗性
近年来，科学家对PVA的抗性基因进行了较为深

入的研究，发现控制由蚜虫传播的病毒较难，保护马

铃薯免受PVA的侵害从而有效阻止病毒繁殖的最有效

的方法是发现持久抗性基因、培育抗病品种。马铃薯

对PVA的抗性分为过敏抗性（HR）和极端抗性（ER）。

Barker[47]发现马铃薯的抗性是由单个显性基因控制，单

个基因可以对多种病毒表现出综合抗性，如Rysto具有

对PVY和PVA的综合抗性，此外还发现了对PVA具有

特异性的ER基因，如具有Rasto和Raadg抗性的植物

表现为局部坏死，可以阻止病毒进一步扩散。

Singh等[48]研究发现，‘Shepody’对PVA具有极强

的抗性，这种抗性是由两个独立的显性互补基因控

制，用感染PVA的嫩枝嫁接‘Shepody’时，植物有时

会发生顶部坏死，这方面‘Shepody’反应类似于HR。
然而，高灵敏度的 ELISA却不能从植株中检测到

PVA，因此，‘Shepody’对 PVA的反应可能包括HR
和ER。此外研究中还发现马铃薯对PVA的抗性与品

种有关，将PVA接种到不同的品种上，‘Desiree’表现

出轻微的花叶，‘Maris Bard’出现褪绿斑，而‘King
Edward’、‘Marisa Piper’、‘Cara’、‘Tomasa
Condemayta’、‘Yungay’等品种则表现出顶端坏死[49]。

4 PVA防治方法
4.1 化学防治

利用抗病毒化学物质消除马铃薯病毒能起到非

常好的防治效果。研究表明，利巴韦林是最有希望

的抗马铃薯植物病毒的化学物质，高浓度的利巴韦

林应用于马铃薯离体繁殖中更是可以成功的消除大

多数流行的马铃薯病毒，如 PVA、PVM、PVS和
PVX[50]。此外，对于虫害如蚜虫来说，可以及时喷

洒对蚜虫天敌无害的药剂，目前使用较广的有抗蚜

威、乐果乳油等[51]。

4.2 生物防治

生物防治是一种主要针对于虫害防治的技术，

通常利用一种生物去克制另一种生物，目前在马铃

薯病毒的防治工作中已得到广泛应用，如果再结合

昆虫信息素控制害虫将会取得良好的成效[52]。研究

发现反-β-法尼烯是蚜虫报警外激素的主要组分，在

调控植物-蚜虫、植物-蚜虫-天敌互作中起重要作

用，目前在生物防治过程中已取得良好的成效[53]。

4.3 物理防治

物理防治就是利用各种物理因素或工具防治病

害，这种方法具有简单方便、经济有效等优点[54]。

其中，利用病毒和宿主之间的差异进行热处理，以

达到脱毒效果是最有效的方法，其在使病毒外壳蛋

白变性的同时不会破坏植物组织[55]。尹明华等[56]将茎

尖培养技术与热疗法结合，反复试验，成功脱除了

马铃薯的PVA病毒。

5 总结与展望
PVA造成的产量损失可达40%左右，当与其他

病毒复合侵染时，将会引起较为严重的花叶并伴有

叶片皱缩和卷曲等现象[57]。随着科研工作者对PVA
重视度的提高，越来越多的基因组蛋白被深入研究，

目前浙江、云南、福建等省已成功的克隆出PVA的

外壳基因、复制酶基因，并通过外壳蛋白介导、复

制酶基因介导等不同途径获得抗PVA的马铃薯栽培

品种[58]，同时，又对PVA的检测技术、防治方法有

了更深入的了解，但是PVA与寄主间的互作机制等

方面仍有待进一步深入研究。

PVA病毒的传播主要依靠基因组中多种蛋白的

协同作用，这些蛋白共同协调着病毒的复制及运

动。目前国内外对于 PVA的研究主要集中在检测

方面，而蛋白功能的研究非常少且还处于初级阶

段，但随着国内 PVA病害的发生和马铃薯产业的

需要，对 PVA病毒进行系统而深入的研究显得至
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关重要。因此，深入研究 PVA的致病机理，明

确 PVA与马铃薯的互作机制，详细阐明基因组

蛋白的功能并深度挖掘抗性基因资源，拓宽遗

传背景将成为今后 PVA研究的主要方向，这将对

马铃薯抗病育种及促进马铃薯产业发展具有非常重

要的意义。
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