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致病疫霉（Phytophthora infestans Montagne de
Bary）是引起晚疫病的主要病原菌。它属于卵菌纲鞭
毛菌亚门霜霉目疫霉科疫霉属真菌，是活体营养型

致病卵菌。寄主范围狭窄，可侵染马铃薯、番茄和
其它 50多种茄科植物。P. infestans 在这些寄主上
通常以无性生殖的方式繁殖，当存在 A1和A2两种
交配型时，也通过产生卵孢子进行有性繁殖[1]。卵
孢子的存在增大了病原菌致病性变异，使其具有

较强的侵染性。有性生殖导致了病原菌的基因重
组，从而使得生理小种的变异加快，组成复杂化，

进而加大了晚疫病的防治难度[2]。马铃薯晚疫病借
助风雨传播，通过伤口、皮孔芽眼外面的鳞片或
表皮侵入到马铃薯体内。在块茎内晚疫病菌以菌
丝形态越冬，次年随幼芽生长，侵入茎叶，还能

通过土壤水分的扩散作用而移动，也会随起垄、
耕作等田间农事活动移至地表，遇雨水溅到植株

下部叶片上，侵入叶片形成中心病株。其后，中
心病株的气生孢子囊通过空气传播或落到地面随

雨水灌溉进行扩散，逐渐形成显著的发病中心[3]。

1 马铃薯抗晚疫病机制的研究现状

1.1 马铃薯的结构抗性
植物对病原菌最初的防御结构在植物表面。

通常这些结构包括大量蜡质和覆盖表皮细胞的角

质层，同时表皮细胞的结构、大小、位置以及气

孔、水孔、皮孔的形态和厚壁细胞的存在等都可阻
挡病原菌的侵入。当晚疫病菌与马铃薯接触后，往
往可以引起寄主植物细胞壁木质化，从而起到抗病

的作用。细胞壁木质化是植物细胞壁的形成必须具
备的过程，具有主动抗性和被动抗性双重功能，它

可以成为病原菌入侵的机械屏障，而且木质素代谢

过程中产生的游离基还可以钝化真菌的细胞，提高

植物对病原菌的抵抗能力[4]。
1.2 活性氧变化与马铃薯的抗性
马铃薯与晚疫病菌互作后的信号传递激活了包

括活性氧（Active Oxide Species, AOS）在内的各类
防卫反应。活性氧迸发（Oxidative burst）被认为是
过敏反应（Hypersensitive Response, HR）的特征性
反应，也是植物对病原物应答的最早期反应之一。
AOS主要由病原菌诱导产生，其中非亲和病菌诱
导的 AOS 迸发强烈且持续时间长。植物在处于一
些逆境条件下，如低温 [5]、紫外光 [ 6]，也能产生

AOS。植物体内主要的 AOS包括超氧阴离子（·O-）、
过氧化氢（H2O2）、羟自由基（·OH-），它们之间可
以相互转变。其中·OH-极为活泼，能与有机化合
物作用产生自由基链反应，氧化细胞质膜成分，使

酶失活、核酸降解，从而导致细胞损坏，组织坏
死，产生过敏反应[7]。

AOS具有抗晚疫病菌活性，能作为过氧化物
酶的底物使细胞壁交联，强化细胞壁，参与过敏反

应；同时也与植保素生成有关；并作为信号分子参

与诱导抗性相关基因的表达，使马铃薯获得局部和

系统抗性。其中，H2O2可以诱导病菌入侵点周围
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细胞的谷胱甘肽 S-转移酶（GST）基因进行表达，
激活马铃薯细胞的防卫机制[8]。
1.3 防御酶系的变化与马铃薯的抗性
植物具有完整的调节体系来调节活性氧的生

成和积累，确保有效信号的传导。通过调节活性
氧的水平既可使植物能抑制病菌的再度侵入，又

能使自身少受氧化胁迫的威胁。清除植物体内过
量的AOS分子主要是依靠超氧歧化酶（Surper－oxide
dismutase, SOD）、过氧化氢酶（Catalase, CAT）、过
氧化物酶（Peroxidase, POD）。SOD的重要功能是清
除O2

-·，而 POD和 CAT则主要是清除经 SOD歧化
（2O2

-·+2H-·OH+H2O2）和 Haber-Weiss 反应（O2
-·+

H2O2-·OH+O2） 产生的·OH和H2O2，以避免对细胞

的伤害[9]。当然现在也有学者认为POD也具有清除
O2

-·的功能。当病原微生物侵染寄主植物时，被
侵染组织的活性氧（O2

-·、H2O2、·OH 等） 猝发，
而活性氧清除酶系统为维持活性氧的代谢平衡表

现特殊性变化。因此众多学者认为，该酶系统的
动态变化间接地反应了植物机体的抗性水平。

POD活性与植物的抗病性具有正相关关系[10]。
用晚疫病病原菌接种马铃薯抗病品种，其过氧化

物酶活性迅速升高而与之对照的感病品种的过氧

化物酶或者没有变化， 或者其活性升高的时间延

迟。过氧化物酶活性的提高引起的细胞坏死间接
的抑制了病原物的增殖以及病原物向植物的其他

部位扩展。同时木质素在合成过程中需要过氧化
物酶催化， 提高过氧化物酶的活性就能够促进受

侵染组织的木质化作用。在对马铃薯与致病疫霉
的互作研究中发现，用花生四烯酸处理可促使马

铃薯块茎中的过氧化物酶活性升高，特别是可溶

性过氧化物酶活性被迅速的激发[11]。张晓荣等[12]的

研究结果表明，马铃薯叶片接种晚疫病菌后，抗

病品种（紫花白）的 POD的活性均显著高于感病品
种（夏波蒂），接种后第一天，抗病品种与感病品

种的酶活性差异最大，以后差异逐渐减小。
多酚氧化酶（Polypenol Oxidase，PPO）与马铃

薯的抗性也有一定的相关性[13]。马铃薯受到晚疫病
菌的侵染后，PPO 的活性在第一天内变化平缓，
之后骤然升高且抗病品种增幅最大[12]。PPO不仅可
催化邻苯二酚、一元酚和多元酚及单宁物质氧化
还原，同时促进植物木质素类物质的生物合成，

而且还能将酚类化合物氧化为醌类物质，而该醌

类化合物可破坏氧化还原电位，钝化病原菌产生胞

外毒素及相关酶类，阻止病原菌的进一步侵入。
PPO 是酚类物质氧化的主要的酶类，氧化可产生
醌类（咖啡酸、绿原酸），从而杀死病原菌或形成木
质素的前体-预苯酸，进一步达到修复伤口、抑制
病原菌的侵入和繁殖的目的。
苯丙氨酸解氨酶（Phenylalanine ammonia-lyase，

PAL）是连接初级代谢和苯丙烷类代谢、催化苯丙
烷类代谢第一步反应的酶，它对木质素，酚类、类
黄酮类等次生物质的形成起着重要作用，与细胞分

化及植株防卫反应有密切关系。多种植物在受到不
同的病原菌侵染后 PAL 活力均有升高，并与植物
抗病性有密切的相关性[14, 15]。众多学者认为植物体
内 PAL 的含量可作为植物抗病性的一个生理指标，
如段江燕等 [16] 接种青枯病菌于马铃薯后发现苯丙

氨酸解氨酶（PAL）活性均比对照（不接菌）高，其中
第 3天的变化幅度最大，约比对照升高 4.67 倍。
此外，PAL 的活性与木质素及其次生产物的合成
密切相关，活性愈大，这些物质的合成代谢愈强，

品种的抗病性也就越高[17]。
1.4 信号分子与马铃薯的抗性
在植物-病原菌互作过程中，植物体识别病原

微生物产生信号分子后，可形成一系列的防卫反应

而抵御病原物的侵染。病原物能够直接或间接产生
多种信号物质，这些信号物质一般被称为激发子，

可以分为内源性和外源性两类。植物细胞壁被病原
物分泌的水解酶降解后形成的寡聚半乳糖醛酸物质

是内源性激发子，而病原性蛋白、寡糖物质、糖蛋
白和脂类等则属于外源性激发子。在植物抗病反应
过程中，抗病信号必须由内源性信号分子从受侵染

部位传导至整株植物，才能引起相应的系统性抗

性，因而内源性信号分子在植物抗病信号传导途径

中起着重要作用。目前研究较多的内源信号分子主
要有SA（Salicylic）、 JA (Jasmonic acid)和 ET (Ethy-
lene)。过敏性反应和系统获得抗性（systemic acq-
uired resistance, SAR）需要 SA 介导，称之为SA 依
赖途径（SA-dependent pathway）[18]。诱导系统抗性
（Induced systemic resistance，ISR）则由植物激素JA
和 ET介导，ISR对病原真菌和细菌同样具有广谱
抗性[19]，称为 JA/ET-依赖途径。
1.4.1 SA介导的信号传导

SA是苯丙烷类代谢途径的重要产物之一。目
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前已明确，SA是一种在 SAR中发挥重要作用的信
号分子，人们已对 SA介导的防卫信号途径在拟南
芥、烟草中的调控模式有了较为明确的认识。但
是，对于该途径在具有高本底水平的植物（如马铃

薯、水稻）中的作用方式却存在诸多争议。通过研
究有学者提出这样的假设[20]：在烟草和拟南芥健康

植株中，虽然 SA本底表达水平很低，但由于具有
敏感的识别和信号传递系统，所以病原诱导后，

SA能够迅速合成并与受体结合，信号迅速传递后
引起SAR产生，导致植株抗性增强；而在马铃薯
健康植株中，SA具有很高的本底表达水平，病原
诱导马铃薯产生系统抗性可能是通过提高对SA的
敏感性和信号有效传递来实现。最近一项研究显
示，尽管具有较高的本底 SA水平，马铃薯仍然对
外源SA处理产生反应，即使较低浓度的 SA 处理
也能诱导 PR-1的强烈表达[21]。
1.4.2 JA介导的信号传导

JA及其甲酯等统称为茉莉酸盐，是亚麻酸衍
生的具有环戊酮基团的挥发性化合物，广泛存在于

植物界。该类化合物作为一类重要的生长调节物质
而在植物生长发育中起着重要作用，并且它们与植

物自身的防御系统密切相关，具体表现为对病菌侵

染、虫害、干旱、机械伤害以及渗透胁迫等逆境产
生应激反应。
当遭受生物或非生物胁迫时，植物体内 JA含

量明显增加，从而激活了 JA信号途径，进一步诱
导下游防卫基因表达，主要包括硫素基因

Thionin2.1(THI2.1)[22]、渗调蛋白基因(Osmotin)[23]、植
物防御素基因 Plant Defensin1.2 (PDF1.2)等[24]，这些

PR基因通常被用作检测依赖于 JA信号途径的植物
防卫反应标志[25]。外源 JA处理也会增强植株对病
原菌的抗性，例如：JA和 MJ处理可增强马铃薯植
株对晚疫病菌的局部和系统抗性[26]。MJ还能提高马
铃薯组织对病菌激发子花生四烯酸的敏感性、增强
花生四烯酸诱导块茎薄片产生日齐素的作用[27]。
1.4.3 ET介导的信号传导

ET是一种重要的气态植物激素，与植物生长
发育过程中多种生理效应有关，如种子萌发、果实
成熟、器官衰老与脱落、对环境胁迫的应答反应
等。随着 PDF1.2和 Thi2.1基因的克隆，ET参与植
物对病原物防卫反应的机制进一步得到了研究。同
时，ET 信号途径可与 SA 和 JA 信号途径协调作

用，共同调控马铃薯对晚疫病的防卫反应。例如，
在 96个 ETH诱导表达的马铃薯的基因中，分别有
82.3％和 86.5％的基因可被 MJ和 SA诱导。此外，
在348个马铃薯晚疫病水平抗性相关基因中，共有
75个可被 SA、MJ、和 ETH共同诱导表达，这些基
因涉及细胞防御、初级代谢、能量代谢、转录、细
胞运输等 11个功能类别，几乎涉及植物防卫过程
的各个环节[28]。
另有研究表明，乙烯在植物防卫反应中的作用

存在两面性，即：在植物-病原互作中，乙烯处理
可促进寄主植物对病原物的抗性，又能导致寄主的

感病性[29]。因此，根据植物-病原菌互作的特异类
型，ET信号途径可促使寄主症状向抗病或感病的
方向发展。
1.4.4 一氧化氮介导的信号传导
一氧化氮（Nitric oxide, NO）能够诱导马铃薯块

茎组织中植保素的积累，并可作为植物抗病反应的

信号分子而在植物-病原互作中发挥重要作用，包
括调控程序性细胞死亡、限制病原物生长与繁殖、
防卫基因表达[30]。目前，对于 NO介导的信号传导
途径仅有某些粗浅认识。有研究表明，在植物抗病
反应中，植物体内 NO主要通过依赖于cGMP（环化
鸟苷酸）和不依赖于 cGMP两条途径介导其信号传
导过程。
1.4.5 ROS介导的信号传导
大量研究表明，ROS在植物-病原互作的防卫

反应中具有重要作用，它可直接杀伤病原菌、启动
细胞壁蛋白的氧化交联而抵御病原菌侵染 [31]。同
时，ROS介导的信号系统可以引发细胞的过敏性
坏死，并激发下游防卫基因的表达和激发寄主产生

SAR等一系列防卫反应。另有研究发现，在植物-
病原菌的亲和性互作中，仅在接种后 1 h左右（阶
段Ⅰ）出现活性氧高峰；而在非亲和性互作中，存

在两个活性高峰：阶段Ⅰ和阶段Ⅱ（接种后 5h 左
右）。HR的发生可能需要 ROS与其它细胞因子的
有效互作[32]。研究还发现，单独 NO或 ROS的产生
都不能引起大豆细胞的过敏性死亡，只有当NO和
ROS的产生处于一定的平衡状态时，HR才能被激
活，进一步研究表明，能够与 NO互作引起过敏性
细胞死亡的活性氧信号分子是 H2O2

[33]。此外，H2O2

还可以与 SA协同作用而激活SA 介导的信号传导
途径，从而诱导植物体产生继HR之后的SAR。因
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为 H2O2可以提高 SA 生物合成所必需的BA2H 酶
（Benzoic acid 2-hydroxylase）的生物活性，并且活
性氧形成的脂质过氧化物也可能在 SA积累中起一
定的信号传导作用。
转基因试验表明，H2O2在植物抗病防卫反应

中发挥了信号作用。例如，在马铃薯中超量表达真
菌葡萄糖氧化酶基因（Glucose Oxidase，GO），可提
高转基因植株 H2O2水平，并进一步促使 SA、几丁
质酶的含量的增加，进而增强转基因马铃薯植株的

抗病性[34]。
1.4.6 R基因介导的信号传导
抗病基因产物（受体）是植物抗病反应信号传导

链的起始点，它与病原物无毒基因产物（配体）专化

性识别后，产生特异的信号分子，并通过多级信号

传导，最终导致植物细胞防卫基因表达，从而表现

抗病性。其中抗病基因在植物-病原物互作的信号
识别中起着关键作用，并且 Ca2+、活性氧、NO、
SA、JA、ET等都是 R基因介导的 HR信号传导链
的重要信号分子[35]。在 R基因介导的信号传导途径
中，R基因必需与转录因子、其它信号分子以及防
卫基因协同作用，才能激发寄主的广谱抗性。
在马铃薯-晚疫病菌非亲和互作过程中，植保

素的合成也伴随着蛋白激酶、胞间游离 Ca2+和脂氧
合酶（LOX）的参与。研究表明，马铃薯 PR-10a的
激活需要核酸结合因子 PBF-1的磷酸化[36]。此外，
晚疫病菌非亲和小种激发子既能引发马铃薯侵染位

点的活性氧的爆发，也可诱导接种点以外组织发生

系统性氧爆发，表明活性氧爆发过程中有系统信号

分子的参与。这些结果间接表明，马铃薯 R基因
介导的抗病反应也需要其它未知信号组分的协同

作用。

2 抗病育种的研究现状

马铃薯有多种防治措施，而抗病育种仍然是世

界各国采取的最主要的防治手段。目前一般认为马
铃薯对晚疫病有两种抗性，即垂直抗性和水平抗

性。垂直抗性由显性 R基因控制，具有小种专化
性，表现为高度抗性；水平抗性是由微效多基因控

制，具有非小种专化性，表现为对任何生理小种均

有抗性，但抗性不及垂直抗性明显[37]。由于晚疫病
生理小种的种类多，变异迅速，而且水平抗性具

有持久性和稳定性，通过杂交育种特别是种间杂

交育种方法来获得具有水平抗性的品种是育种家的

最终目标。但由于野生种与栽培种存在着广泛的有
性生殖障碍，杂交非常困难，甚至不能杂交成功。
因此，通过基因工程手段进行抗病育种可以克服上

述的育种困难。Liu 等[38]首次报道了组成型表达烟

草的 Osmotin 基因的马铃薯能降低对Phytophtora
infestans 的侵染频率；李汝刚等 [39]证明 Osmotin 蛋
白的胞外分泌能够提高转基因植株叶片抗晚疫病能

力；将 GO基因导入栽培品种台湾红皮、大西洋、
夏坡蒂中，均获得对晚疫病具有明显抗性的株

系[40, 41]；表达 Harpin Ea 基因的转基因的马铃薯植
株对晚疫病也具有一定的抗性[42]。所有这些研究结
果预示着分子育种将会成为马铃薯抗晚疫病育种的

一种主要的途径。
总之，马铃薯结构抗性，活性氧变化、防御酶
系的变化、介入抗病性的各种信号分子及其介导的
信号转导途径是研究马铃薯抗晚疫病机制的重要研

究领域。因此，从不同的研究角度解析马铃薯抗晚
疫病的机制对于马铃薯的抗病育种以及控制马铃薯

晚疫病将具有非常重要的意义。
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晚疫病是由致病疫霉菌 [Phytophtora infestans
(Mont.) de Bary]引起的一种真菌病害，该病害是马
铃薯的一种毁灭性病害。据国际马铃薯中心统计，
1996年全球每年因此病造成的直接经济损失达到
170亿美元[1]。在我国，马铃薯生产也一直受到晚
疫病的危害，特别在 50年代到 60年代初，华北、
东北和西北曾几次发生晚疫病大流行，使马铃薯

生产损失过半[2]。黑龙江省每年 7~8月间正处于马
铃薯生长结薯期，雨量充沛，气温适宜晚疫病的

发生和流行，因此马铃薯晚疫病作为黑龙江省马

铃薯生产的主要病害之一，每年都有不同程度的发

生和流行，在一般年份减产20%左右，发生重的年
份减产 50%以上，甚至绝产，晚疫病已成为近年
来黑龙江省马铃薯产业发展的制约因素[3]。

1 黑龙江省马铃薯晚疫病研究进展

黑龙江省马铃薯晚疫病研究起步较早，在马铃

薯生理小种与 A2交配型测定、检测技术与预测预
报技术研究、抗病品种选育及植物源杀菌剂研制等
方面都开展了很多研究，取得了一定进展。
1.1 马铃薯晚疫病菌生理小种研究
马铃薯晚疫病菌生理小种的鉴定与划分，通常

根据“基因对基因学说”，采用一套分别具有 R0、
R1、R2、R3、R4、R5、R6、R7、R8、R9、R10、
R11的 12个标准鉴别寄主进行活体鉴定，根据晚
疫病菌在以上鉴别寄主上的反应来确定生理小种类

型[4]。1981年黄河等[5]报道，1962年至 1967年间中
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摘 要：马铃薯晚疫病是马铃薯生产的主要病害之一，每年都有不同程度的发生和流行，已成为马铃薯产业

发展的制约因素。文章重点介绍了黑龙江省在马铃薯晚疫病菌生理小种与 A2交配型测定、马铃薯晚疫病检测技术
研究、抗晚疫病育种及植物源杀菌剂研制等方面的研究进展，同时介绍了马铃薯晚疫病综合防治的方法，这些对今
后黑龙江省开展马铃薯晚疫病的研究和防治工作具有重要的借鉴作用。

关键词：黑龙江省；马铃薯晚疫病；研究进展；综合防治

!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!

黑龙江省马铃薯晚疫病研究进展与综合防治———王晓丹，李学湛，刘爱群，等 357· ·


