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Abstract: Potato virus A (PVA) causes serious viral disease in potato production. The host range of PVA is restricted to
Solanaceae, and symptoms caused by PVA on potato depend on climatic conditions, potato cultivar and PVA strain. Overall
nucleotide sequence of PVA identity comparedwith other completely sequenced potyvirus genomes is between 53% and 58%.
The PVA genome is expressed as a single polyprotein that is subsequently cleaved to 11 mature proteins functioned in DNA
replication, protein processing, aphid transmission, systemic movement and interaction with host component. Potato defense
against viruses is mainly highly devided into hypersensitive response (HR) and extreme resistance (ER), and the resistance is
mediated by dominant gene, recessive gene or RNA. The pathogenic mechanism, resistance gene mining and new transgenic
strategies againstPVAwould be the focus of the future research.
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摘 要：马铃薯 A病毒（Potato virus A，PVA）是马铃薯生产上危害较严重的病毒之一。PVA已知的寄主为茄
科植物，在马铃薯上引起的症状与气候条件、马铃薯品种和 PVA的株系有关。PVA基因组与其他 PVY属已知序列
的病毒核苷酸序列同源性在 53%~58%之间，编码的 11种蛋白在基因组复制、蛋白加工、蚜虫传毒、系统移动以及
与寄主组分互作等方面具有各自的功能。马铃薯对 PVA的抗性分为过敏抗性（HR）和极端抗性（ER）两类，植物对
PVA的抗性机制主要分为显性基因介导的抗性、隐性基因介导的抗性、RNA介导的抗性。PVA的致病机理、PVA
抗性基因挖掘和抗 PVA转基因新策略将是今后的研究重点。

关键词：PVA；致病症状；基因组；抗性

马铃薯 A 病毒（Potato virus A，PVA）属于马铃

薯 Y 病毒属（Potyvirus）的成员，其病毒粒子为丝

状，长约 730 nm，直径 15 nm[1]。1914 年首次报道

了关于马铃薯 A 病毒病的的病害症状[2]，1932 年被

正式命名[3]。

PVA 是马铃薯生产上危害较严重的病毒病之一,
马铃薯感染 PVA 后可造成高达 40%的减产[4]。由于

至少有 7 种蚜虫以非持久性的方式传播 PVA，而这

些蚜虫在我国又比较常见，因此在我国 PVA 流行的

可能性很大，具有较大风险[5]，2007 年 PVA 被列入
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《中华人民共和国进境植物检疫性有害生物名录》[6]。
我国关于 PVA 的相关研究报道还很少[7]，因此本文

将从 PVA 致病症状、基因组结构和功能以及致病与

抗病机理等方面的研究进行综述。

1 PVA 致病症状研究

PVA 的已知寄主植物为茄科作物，如醋栗番茄

（Lycopersicon pimpinellifolium）、假 酸 浆（Nicandra
physalodes）、普通烟（Nicotiana tabacum）、德伯尼烟

（N. debneyi）、特大管烟（N. megalosiphon）、马铃薯

（Solanum tuberosum）、马铃薯野生种（S. demissum）、
马铃薯种间杂交种（S. demissum × S. tuberosum）、树

番茄（S. betacea）等[8]。接种 PVA 后，醋栗番茄表现

出局部和系统坏死，假酸浆出现严重的系统花叶、
坏死和矮化，烟草表现出明脉症状。马铃薯野生种

S. demissum、马铃薯种间杂交种 A6（S. demissum ×
S. tuberosum cv. Aquila）的离体叶片接种后出现星状

坏死斑点[6,9]。
PVA 侵染马铃薯后与马铃薯 Y 病毒病（PVY）

的症状相似，在多数品种上引起轻微花叶，斑驳、
叶脉凹陷而使叶面粗糙，叶脉或脉间呈现不规则的

浅色斑，有些叶缘产生皱褶呈波浪状，有些敏感的

品种表现为顶端坏死,病株枝条向外弯曲，呈开散

状，偶尔会表现矮化[10]。PVA 引起的花叶症状在强

日照季节（比如夏季）表现不如在冷凉气候下明显，

有时甚至完全没有症状表现[11]，但 PVA 和马铃薯X
病毒（PVX）复合感染则症状非常明显，可引起严重

皱叶[9]，PVA 和 PVY 复合感染也引起严重的花叶症

状[12]。
PVA 在马铃薯上引起的症状与品种有关，将

PVA 接种到 12 个马铃薯品种上，‘Foxton’没有被感

染，‘Estima’、‘PentlandCrown’、‘PentlandIvory’、
‘Mariva’4 个品种无症状表现，‘Desiree’表现轻微花

叶 ，‘Maris Bard’出 现 褪 绿 斑 ，‘King Edward’、
‘ Marisa Piper’、‘Cara’、‘Tomasa Condemayta’、
‘Yungay’5 个品种则表现为顶端坏死[13]。不同株系的

PVA 在同一品种的马铃薯上引起的致病症状也不同，

将 PVA 接种到马铃薯品种‘King Edward’上，根据

‘King Edward’的反应，可将PVA 分成四组：第一组

（如株系 U、Her）在植株的上部叶片上引起典型的坏

死症状；第二组（如株系Ali）能引起叶片斑驳，但不

产生坏死症状；第三组（如株系B11，TamMV）不引

起任何病症；第四组（如株系Can, Pen, Pon, A20）引起

植株矮化、叶片发黄[14]。

2 PVA 的基因组结构和功能研究

PVA 病毒的基因组是由 9565 个核苷酸组成的

单链正义 RNA 分子，包含一个 9177 个碱基的开放

阅读框架（ORF），编码一个含有 3059 个氨基酸的多

聚蛋白，5'-末端共价结合基因组连接蛋白（Viral
genome-linked protein，VPg），3'-末端是一个以多聚

腺苷酸（Poly(A)）结尾的非编码区（3' NTR）[15-17]。多聚

蛋白最终裂解成 11 个成熟的功能蛋白[14]，从N 端到

C 端分别为第一蛋白（First protein，P1)、辅助成分-
蛋白酶（Helper component-proteinase，HC-pro）、第

三蛋白（Third protein，P3）、第一个6K 蛋白（6K1）、
圆柱状内含体蛋白（Cylindrical protein，CI）、第二个

6K 蛋 白（6K2）、VPg、核 内 含 体 蛋 白 a（Nuclear
inclusion body a protein，NIa-pro）、核内含体蛋白 b

（Nuclear inclusion body b protein，NIb）和外壳蛋白

（Coat protein，CP）[18]。在马铃薯 Y 病毒属中新发现

P3 蛋白编码区内移码读框翻译形成第十一个蛋白，

命名为 PIPO19]。有关它的功能现在还不清楚[20]（图1）。
对 5 个已测全序列的 PVA 病毒分离物（B11、Her、
Ali、U 和TamMV）分析得出，它们核酸序列的同源

性为84%，多聚蛋白的同源性为 95%，TamMV 的基

因组变异最大，与其它四个分离物的核酸同源性为

84%，而其它四个分离物的同源性在 97%以上[18]，这

可能与 TamMV 来自树番茄（S. betacea），而其它 4 个

分离物来自马铃薯有关[14]。在PVA 基因组中，CI 蛋

白和 6K2 蛋白的氨基酸序列最保守[14]，P1 和 P3 蛋白

的氨基酸序列最不保守[15]。PVA 与其他 PVY 属已知

VPg- P1 HC-pro P3 6K1 CI 6K2 VPg NIa-pro NIb CP

PIPO

图 1 PVA 基因组结构示意图

Figure 1 Schematic diagram of PVA genome
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NIb 之间存在相互作用[22]，PVA 功能蛋白的体外相互

作用分析也表明，P1、P3 与病毒基因组复制相关的

功能蛋白（CI、VPg、NIa-pro、NIb)、P1 与HC-pro
存在互作[23]，因此，可以推测 PVA 的 P1、P3 蛋白

可能影响病毒基因组的复制。
HC-pro 蛋白与蚜虫传毒有关，蚜虫传播 PVA

需要HC-pro 蛋白的保守基序 KITC（对应第 52~55 位

氨基酸）和基序 PTK（对应第 310~312 位氨基酸）[24]，

对马铃薯 Y 病毒属的 HC-pro 研究分析，KITC基序

促进病毒粒子与蚜虫上额刺针结合，而 PTK 基序

与CP N 末端 DAG 基序互作，共同参与蚜虫传毒，

PVA 可能也是以此方式进行蚜虫传毒 [25]。此外，

PVA 的 HC-pro 蛋白与马铃薯、烟草的翻译起始因

子 eIF4E 及其异构体 eIF（iso）4E 都存在互作，但与

eIF（iso）4E 的互作更强 [24]，HC-pro蛋白C 端的 4E
结合基序的突变会弱化 HC-pro 和翻译起始因子

eIF（iso）4E的互作和 PVA 对植物的毒性 [24]，表明

PVA 被蚜虫传播的能力和对寄主的侵染能力都与病

毒的HC-pro 蛋白有关。
酵母双杂交试验也证明，CI 与 HC-pro 存在强

烈的相互作用[22]，电镜观察结果显示，在 PVA 的尖

端结构中，CI 可能与 HC-pro 结合在一起，并且这

种与运输复合物结合的 CI 可能是 PVA 尖端结构的

主要组分[26]。
6K2 蛋白中单个氨基酸替换使 PVA-M (PVA 的

一个株系，对假酸浆无侵染能力) 具备维管移动的

能力和系统侵染性[27]，去除 6K2 蛋白的不同部位或

者在不同位置插入 6 个组氨酸残基都会抑制 PVA 对

本生烟（N. benthamiana）和烟草的系统侵染能力 [28]，

表明 6K2 蛋白与 PVA 的系统移动能力有关。
VPg 蛋白作为 PVA 表达的一种特异调控子，

具有促进病毒 RNA 扩增和翻译产物积累的作用[29]。
VPg蛋白可能是韧皮部蛋白，并在库叶的伴胞中促

进病毒卸载[30]。VPg 蛋白对于 PVA 系统侵染植物非

常 重 要 ， VPg 蛋 白 中 单 个 氨 基 酸 的 替 换

（Val116Met） 可以使不具侵染能力的 PVA 分离物

能够系统侵染假酸浆 [27]，His118Tyr 则可以使 PVA
能够侵染具有PVA 株系特异性抗性的马铃薯野生

种 S. commersonii [31]。同时 VPg 蛋白与寄主蛋白的

互作在 PVA 的侵染中起到了重要作用，VPg 蛋白

C 端氨基酸替换（Ser185Leu）降低了马铃薯野生种

S. commersonii 接种叶片中PVA 的积累并且延迟系

统侵染，但在烟草中则没有发现这种现象，这是因为

马铃薯野生种 S. commersonii 的磷酸化激酶能够区分

两种 VPg 蛋白，而烟草的磷酸化激酶则不能[32]。研究

还发现，PVA 的VPg 蛋白与核仁纤维蛋白存在互作，

表 1 马铃薯 Y 病毒属编码蛋白的主要功能

Table 1 Main functions of proteins encoded by potyviruses

蛋白 Protein 功能 Function

P1

HC-pro

P3

6K1

CI

6K2

VPg

NIa-pro

NIb

CP

PIPO

多聚蛋白加工 （蛋白酶）；影响基因组复制；症状表达；序列特异基因沉默的辅助因子。

蛋白酶；基因组扩增；自身互作；系统移动；抑制基因沉默；蚜虫传毒；细胞间及长距离运输；症状表达。

影响基因组复制；症状表达；细胞间运动；抗性。

与膜结合，参与复制。

RNA 解旋酶，参与复制；细胞间运动；症状产生。

膜结合功能，参与复制；系统移动。

基因组扩增；细胞间移动和长距离移动；与真核翻译起始因子 eIF4E 和 eIF(iso)4E 互作。

蛋白酶。

依赖 RNA 的 RNA 聚合酶 (RdRp)，参与病毒基因组的扩增。

病毒 RNA 衣壳化；蚜虫传毒；细胞间和长距离运输，病毒基因组扩增调节。

功能不清楚 。

序列的病毒相比，其核苷酸序列同源性在53%~58%
之间，氨基酸序列同源性在65%~71%之间[15]。

PVA 编码的蛋白的功能研究报道还很有限，但

就马铃薯 Y 病毒属而言，编码的蛋白的主要功能已

有系统总结（表 1）[21]。
酵母双杂交试验证明，PVA 的 P1 和 CI、P3 和
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抑制本生烟的核仁纤维蛋白基因的表达可以减少PVA
在本生烟中的积累[33]；寄主的酸性核糖体蛋白P0 和翻

译起始因子 eIF（iso）4E、PVA的 VPg 蛋白共同促进病

毒的翻译[34]。
PVA 的 NIa-pro 蛋白既调控顺式裂解，也调控反

式裂解，但主要是顺式裂解。P3/6K1、CI/6K2 和 VPg/
NIa-pro 连接位点的裂解慢，而 6K1/CI、6K2/VPg、
NIa-pro/NIb和 NIb/CP连接位点的裂解则很迅速[35]。

PVA 的 CP 含有 269 个氨基酸，与其他通过蚜

传的Y 病毒属病毒的氨基酸序列同源性达到 66%以

上[15]。CP 蛋白 N-端第 5~7 位氨基酸序列Asp-Ala-
Gly（DAG）是蚜虫传播 PVA 所必需的，如果该序列

突变为 Asp-Ala-Ser（DAS），则 PVA 失去蚜虫传播

能力，且接种叶片中 PVA 的积累增加[36]。体外分析

表明，蛋白酶 CK2 催化的磷酸化强烈抑制 PVA CP
和RNA 的结合[16]，PVA 要实现细胞间移动和长距离

移动，CP 蛋白必需被 CK2 磷酸化[37]。

3 植物抗 PVA 的研究

马铃薯对 PVA 的抗性分为过敏抗性（HR）和极

端抗性（ER）两类，具有过敏抗性的马铃薯品种感染

PVA 后表现为坏死性病变，在植株体内通常能够检

测到病毒；具有极端抗性的马铃薯感染 PVA 后往往

无任何症状，植株中检测不到病毒或者病毒含量极

低[17,38]。马铃薯中这两类抗性都由单个显性基因控

制，一个极端抗性基因可能对多个病毒株系，甚至

2~3 种病毒表现出复合抗性，如 Rysto 具有对 PVY、
PVA 和马铃薯 V 病毒（PVV）的抗性[39]，PVA 的所有

极端抗性基因和部分过敏抗性基因也表现出对PVY
的抗性，这可能是多个抗性基因连锁在一起，如

PVA 的 极 端 抗 性 基 因Raadg 和 过 敏 性 抗 性 基 因

Naadg 定位在马铃薯第 11 号染色体上，与 PVY 的

极端抗性基因 Ryadg、Rysto 所在的区域相连[17,40]。
PVA 分离物 PVA-U、PVA-M 在带有 PVA 过敏

性抗性基因 Na 的马铃薯品种上一般产生系统坏死症

状，但在同样具有过敏性抗性基因 Na 的马铃薯品种

‘King Edward’上 ，PVA-U 产 生 系 统 坏 死 症 状 ，

PVA-M 则产生斑驳症状，这表明这两种 PVA 的过

敏性抗性基因并不相同[17]。
马铃薯品种‘Shepody’对 PVA 具有高度抗性，

与其他单基因控制的抗性不同的是，这种抗性受两

对显性互补基因控制[41]，用 PVA 摩擦接种‘Shepody’

时，不产生症状，表现为极端抗性。但将感染 PVA
的接穗嫁接‘Shepody’时，则出现叶片失绿、茎部和

薯块出现坏死条纹或坏死斑等症状，表现出类似过

敏性抗性的反应[42]，并伴随着几丁质酶 A 和 B、葡

聚糖酶 B 以及 PR-10a 等病程相关基因的表达[43]。
病毒需要利用寄主的组分和细胞基质才能完成

其侵染循环，因此，当寄主组分，即感病因子缺失

或者发生突变，相应的病毒因子就无法识别，从而

导致寄主对病毒的抗性反应，这种抗性遗传是隐性

遗传的[44]。很多介导马铃薯 Y 病毒属抗性的隐性基

因都是 eIF4E 和 eIF（iso）4E 的等位基因，已知 PVA
的VPg 蛋白和 HC-pro 蛋白都与真核生物翻译起始因

子eIF（eIF4E、eIF(iso)4E）存在互作[29,24,34]，替换真核

生物翻译起始因子中的氨基酸就会导致很多植物对

包括 PVA 在内的马铃薯 Y 病毒属病毒的隐性抗性
[45]，这可能是通过抑制翻译起始、复制以及阻止病

毒在细胞间运输等机制来实现的[44]。
将来自病毒基因组的基因转化寄主，能使寄主

产生对该病毒的抗性，这种抗性是由病毒的 RNA
发生沉默而产生的，由于这种沉默是发生在转录阶

段，所以又称为转录后基因沉默,这种抗性也称为

RNA 介导的抗性[46]。用 PVA 的 5' 非编码区和编码

CP 蛋白序列的表达载体转化本生烟，获得对 PVA
高水平抗性的植株，但这种抗性植株不抗 PVY，

被 PVY 侵染后，其对 PVA 的抗性受到抑制[47]，此

外，用 PVA 基因组的其他基因转化寄主，如 CI[48]、
P1 [49]、VPg [49]、HC-pro [50]等，都能使寄主获得对

PVA 的抗性。这种 RNA 介导的抗性机制在马铃薯

以及其他作物对病毒病的抗性改良中具有广泛的应

用前景。

4 展 望

随着植物病毒研究的深入和研究技术的发展，

作者认为今后 PVA 的研究重点应放在以下三个方

面，一是研究 PVA 蛋白与寄主组分的互作关系，

更深入地了解 PVA 的基因功能及调控，阐明病毒

基因和寄主基因在病毒复制、运动及致病过程中的

功能与作用方式，进一步揭示 PVA 的致病机理。
二是利用分子生物学新技术，挖掘植物抗 PVA 的

新基因。三是开展抗 PVA 转基因新策略、新技术

的探索，为抗病毒转基因作物新品种的培育提供理

论基础。
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为满足广大马铃薯企事业、公司客户的需求，2013 年马铃薯大会代表通讯录继续征集彩色广

告。具体事宜如下：

1、要求：16 开横幅尺寸（291 cm× 216 cm），自行设计，画面清晰，300 像素以上。
2、价目：封面（巫溪已订 6000 元），封二 5000 元，封三 4500 元，封四 5500 元，插页 4000 元。
3、由于出版时间紧，希望欲定广告的单位，最迟在 6 月 15 日前将设计稿传至中国马铃薯编辑部。
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