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马铃薯传人 欧洲后 不 久
，

病 毒病就

成为马铃薯栽培 的主要威胁
�

用 带病 的

种薯 在下 一季度播种
，

则 产量损失更为

严重
�

这 种现象称 为退化
，

其典 型表现

为叶子卷 曲
，

严 重减 产
�

最初
，

人们认

为退化是 由于 连续 的无性繁殖或不利 的

气候和土壤环境条件造成的
。

直到 ����

年
，

人们才认识到退化是 由带病 的种薯

传播 的
。

到 本世纪初
，

才认识到病毒 是

造 成 退 化 的 真 正 原 因
。

��� ���

������ 根 据 症状 表现
，

将 马 铃 薯病 毒

病分 为 �类
，

即 卷 叶
、

花 叶
、

皱 缩 花

叶
、

条斑 和 纺锤形块 茎
。

随后 又 发 表 了

已知的几种病毒
。

一 些 北部 的 发达 国家种植 的 马铃薯

品种
，

产量 很 高
，

但 很 少 带 有 抗 病 虫

性
，

这 些 国 家都 有 严 格 的种 薯 检 疫 制

度
，

确保将病毒病控制在可 以接 收 的水

平之 下
�

这些作法 比较奏效
，

但是 十分

繁琐
，

还 要 有 昂 贵 的 设 备 和 熟 练 的 人

员
。

而一 些 发展 中国家
，

由于气候
、

土

壤以及社会经济条件 的制 约
，

不 适合采

用类似 的种 薯检疫制度
。

所 以
，

培育抗

病毒的 品种
，

或许是 控制病毒病 的最经

济
、

最有效而持久 的措施
。

抗病 毒 的种

质资源 十分 丰富
，

问题在于 没有有效 的

方法将这 些抗性 导人 品种
，

而 不 丧失其

它的主要特性
�

随着 重组 ��� 技术和

离体再生 方法 的发展
，

将特定 的基 因转

移到马铃薯中并非难事
�

马铃薯病毒抗性的类型

自然界中
，

茄属植物普遍地有如下几种

类型的病毒抗性
。

�� 抗蚜虫媒介

阻止病毒传播
，

从而减轻发病
�

这类抗

性不包括植物和病毒之间的直接相互作用
，

故不在此作重点讨论
。

�� 田间抗性

亦称感染抗性
，

包括很多因素
，

被认为

是多基因的
。

大部分马铃薯品种都有一定程

度的田间抗性
，

这种多基因控制的数量性状

的抗性
，

已知存在于两种重要的蚜传病毒
、

卷叶 ������和 � 病毒 �����
。

抗卷叶

的植株表现为限制病毒感染
，

叶片病毒浓度

低 并 限 制 病 毒从 叶 片 向块 茎 传 播
�

对

���� 和 ��� 田 间抗性 比较强 的 品种很

少
，

也说明用传统育种方法转移多基因抗性

比较困难
。

�
�

� 单基因抗性

包括极端抗性和过敏反应
�

���� 将

过敏反应又分为两类
，

即局部免疫 �表现

为坏死
，

侵染仅限于人侵处及周 围细胞�

和 系统过敏 �植株感病后死亡�
�

和 田间

�多基 因�抗性相 比
，

这两种单基因抗性

对
‘

植株的保护程度很高
�

一般用接种或酶

联 免疫 吸 附法 �������都检测 不 到病
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植物抗性基因可 以将病毒复制降低到

极低 的水平而不影 响正 常的植株发育过

程
， ·

这对 于植物病 害 的控制极有价值
�

������ ������对 ��个抗性植株的寄主

一一病毒相互作用的 �� 个系统进行 的调

查发现
，

有 ��� 以上的病毒抗性是受单

基因控制的
，

而且这种基因是非株系特异

性的
�

植物病毒的单基因抗性与对真菌的

单基 因抗性不 同
，

不会在群体水平上丢

失
�

这些特点都为马铃薯抗病毒育种提供

了依据
�

个或多个步骤来干扰病毒的复制
。

� 极端抗性和过敏反应概念的

发展

很多有关马铃薯抗性的文献都认为极

端抗性是一种过敏反应
�

但是细胞水平的

研究 表 明
，

两 者是 截 然 不 同 的 现 象
�

������ 等 �一���� 用 ��� 的普通株 系

������ 接种带有极端抗性 ���或过敏

反应 ��� 的马铃薯无性系的原生质体
，

发现极少量的具有 ��的品种的原生质体

可以检测 到病毒
�

而有 � 基 因的品种的

原生质体
，

经 ��� 感染 的原生质体 的量

与易感 ��� 的马铃薯品种的原生质体的

量相似
�

品种 � ���� ����� �带有 ��� 抗

性基因 ��� 的原生质体所含 的 ��� 的

数 量
，

以 ����� 测 定
，

与 经 过 和

��� �����小时共培养的易感原生质

体的病 毒含 量 相 当
。

相 比 之 下
， ·

品 种

���� �带有基因 ��� 的原生质休的病毒

含量
，

只 占易感原生质体 ������中 ���

含量的 ��� 一 ���
。

这说 明
，

由 ��
或

��产生 的极端抗性
，

只在单个细胞的水

平上表达
�

相 比之下
，

过敏反应 的表达
，

则需要细胞之间的交流
。

并且有两点是肯

定的 �①� 基因通过激活植物过敏反应间

接地产生抗性 �② � 基 因可能直接通过 �

� ���一��模式

马铃薯 � 病毒是一弯曲的棒状结构
，

是一 单链 的 正 意 ���
�

��� ��� 为

�����
，

具有 �
‘
端的帽子结构和 �’ 端的多

腺昔化结构
。

��� 是马铃薯上最常见的 �

种病毒
，

造成的产量损失可达 ���左右
�

根据 ��� 与过敏反应 的基 因 ��和

��
及极端杭性基因 �� 的相互作用

，

已知

的分类见表 �
�

表 � ��� 株系分类

株 系
基因型

—
� 又 � � ��

���� � � � � �

���� � � � � �

���� � � � � �

���� � � � � �

��
������� � � � � �

��������� � � � � �

�� 抗� �� 感� ���� �������� ���� ��������

����年
，

由 ������� 和 �������首次报

道了对 ��� 的极端抗性
�

后来发现这种抗

性 是 由一 个 显 性 基 因 控 制 的
，

来 自于

������� �������� 并 被 转 移 到 �������

��������� 无性系 ���������中
。

这个基

因被命名为 �� �����
，

已被转移到很多北

美品种如 ������� 中
。

另一个极端抗性是在

������� ��� “ �� 中 由 ���� ������ 发 现

的
。

该基因被称为 ��
�����

，

已被转移到

几个 欧洲 品种中
。

�� �����和 �� �����

之间有什么关系还不清楚
�

��� 的另一株系
，

称为 ���一��
，

可

以克服 ��
，

�� ，
�� �����和 �� �����

的极端抗性
，

但是发现 �����

�� �����二 的

一 个 系
，

带 有 一 个 显性 基 因 称 为 ��

���
�
�

，

对 ���一��有免疫作用
。

�������

�������。 是 �����“ 脚 。 刀������� 和 �������

�������� 的天然四倍体杂种
，

故推测这两个
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亲本中也应该有 ��
���

�
�

�

自从 将 ����������������和 �������
，

�����和 �����������������转移到马铃薯

育种资源中以上
，
��� 的破坏抗性株系并

没有在带有这两个抗性基因的北美欧洲品种

上构成 威 胁
，

这 说 明 �� ����� 和 ��

����� 是 �个十分重要和在发挥抗性作用

的基因
�

当用提纯的 ��� 病毒接种 �������

������
�

的 两 品 系
，
���一抗��

�������������

和 ���一感 ��
�一
� ����������的原生质

体时
，
��一

品系的原生质体中合成了大量的

��� ���
，

而 ��一品系的原生质体中只

有极少量的新合成的 ��� ���
，

通过放

射性标记才能检测到
。

用 ��� 接种 �� 小

时之后
，
��一

的原生质体的生活力没有明显

下降
，

但接种 �� 小时之后
，

存活的 ��一
的

原生质体数则很少
。

而接种 ��� 的 ���原

生质体的生活力则与假接种的原生质体的生

活力相 同
�

用 ����� �� ��������� 的 ���

和 ��一
品系进行上述实验

，

也得到类似结

果
。

��� 的感染性
，

可能与某种促进病毒

复制的因素有关
。

比如某 种 寄 主编码 的

��� 聚合酶亚基
，

可能与 ��� 编码的

��� 聚 合 酶 结 合
，

形 成 一 个 高 效 的

��� ��� 特 异 的聚合酶
�

相反 的
，

由

�� 编 码 的 ��� 聚 合 酶 亚 基 可 能 与

��� ��� 聚合酶亚基有高度亲合性
，

形

成一个活性极低的空酶 ���� ���
。

这种假

说与 ��
等位基因相对于产生感染性的 ��

等位基因成为一对显性基因的事实相吻合
。

��� 的抗性破坏株系可能为病毒 ��� 的

聚合酶编码一种亚基
，

来提高 ��� ��
的活

性
。

���������等 ������正在进行这方面

的深人研究
。

物
，

只能用以下途径克隆 ��基因 � 一种是

通过转座子突变来捕捉基因
，

一种是利用限

制性片段长度多态性 ������ 来进行基因

定位
。

用转座子诱导 的 突变来从基 因组

��� 克隆中鉴定生化功能未知的植物结构

基 因
，

越 来 越 得 到 广 泛 注 视
。

���� 等

������将玉米的转座子 �� �����克隆到

植物的表达载体 ����������� 上
，

再转移

到 带有 ������� �� 质粒 的根 癌农杆菌

�����中
，

再用此质粒转化二倍体无性系

������� �含有 �� 杂合基因�的叶圆片

和节间
�

分析转基因植株上 �� �因子的存

在和表达
。

结果证明 �� �转移到了马铃薯

上
。

目前
，

这些带有 �� 转座子的马铃薯植

株正被用来产生定位 ��
基因的材料

。

转座

子突变只实用于如下情况
，

即带有显性基因

���� 的植株与带有隐性的突变基因 ����

在表型上能够相区别
。

�������的叶片接

种 ��� 后表现出花叶症状
，

因此可用于转

座子突变分析
。

最近
，

�������大学和 � �� ������研

究 所 分 别 得 到 了 ������脚 ��������� 的

����链锁图谱
。

种用 ���� 的方法
，

可

以将 ��
定位到某一条通过染色体上距最近

的标记大约 ���一 �����的地方
，

通过染色

体走读 ���
��� ����� ��������进一步趋

近 ��
位点

。

当距离假设的位置 ��一 �����

的时候
，

就将 ��一 ����的基因组 ��� 片

段克隆到根癌农杆菌中并转化对 ��� 感染

的马铃薯品系 ��
�一
�看有无产生抗性的克

隆
。

然 后 再 用 更小 片段 的亚克 隆 ���

���� 进行转化
，

看是否还保持抗性表型
。

� 用病毒基 因的点突变研究植

物—病毒之问的相互关系

� 克隆植物病毒抗性基因方法

由于尚不明了 �� 基因的生化功能和产

植物病素基因的克隆和序列分析有利于

对这些病毒基因进行突变分析并确定结构与

功能之间的相互关系
。

在这方面有两例典型

的报道
。

已知 ��� 的 �株系 ����一��
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在带有抗性基因 �
‘
的烟草植株上产生过敏

反应 ���� �区域性坏死斑�
。

����� 等人

������ 对 ���一� 的外壳蛋白进行某些修

饰
，

致使 ���一� 在 �
�

植株上的过敏反应

能 力 有 所 变 化
�

��������� 和 �����

������ 发现
，

花椰菜花叶病毒不同株系表

现症状的遗传决定因素分属于病毒基因组的

不同部分
，

而不限于一种基因产品
。

� �尸基因与 日基因的比较

自从 ������一����
�

等 ������报道 了

用重组 ��� 技术使植物获得抗性以来
，

人

们对植物病毒外壳蛋白 ���� 的基因工程

予以特别的青睐
，

而忽视了对 自然界存在的

病毒抗性基因的研究和利用
。

其实
，

带有

��� ��基因的转基因植株的抗性
，

其有效

性依赖于病毒接种物的浓度
，

在很多情况

下
，

只使病毒侵染和症状发展 推迟 �一 �

周
�

机械接种以后的 �一 ��天
，
��� ��

植株 �品种 ���巧�� 叶组织 中的 ��� 数量

增加了 ����倍
�

这个数量虽 比对��谈��
����

植株中的 ��� 数量低 ��一 ��倍
。

但也十

分可观
。

相比之下
，

机械接种 ��� 后
，

带

有 ��
基因的马铃薯植株的叶片中未能检测

到 ��� 病毒
。

由于马铃薯通过块茎繁殖
，

病毒可以通过块茎传播并逐代累加
。

根据两

周多的 ��� 增长曲线计算
，

带有 ��� ��

基因的转基因 �����。 植株
，

在种薯繁殖的 �

年之中 ��� 可 以达到相 当高的浓度
。

而

且
，

这种植株中的 ��� 可以被昆虫传播
。

总之
，

对病毒侵染的抗性在 ��� 的情

况下
，

是由单个显性基因控制的
。

马铃薯病

毒抗性也不例外
。

马铃薯的单基因抗性分
‘

为

极端抗性 ����
，

在单细胞水平表达� 和过

敏反应 ����
，

需要细胞之间的作用才能

表达
。

单基因抗性没有株系特异性
，

而且在

群体水平有很高耐性
�

利用重组 ��� 技术转移病毒抗性基因

是个十分可靠而有前途的方法
�

由于对这些

基因的生化功能和产物知之甚少
，

对这些基

因的分离和操纵也就十分困难
。

随着马铃薯

抗病毒基因的克隆和序列分析的发展
，

可以

对寄主基因进行定点突变
�

然后拿我们手中

所掌握的抗性基因
，

根据不同的品种和环

境
，

配制不同的组合
�

虽然最近兴起了用外壳蛋白的基因工程

保护马铃薯和其它作物的方法
，

但是必须清

楚地认识到
，

自然界存在的 �� 和 �� 基

因远比 ��所产生的抗性优越
�

������， ��一��� 相互作用的方式为研

究抗性分子机制提供了十分理想的模式
�

已

经建立了单显性基因 ��
，

�� ，
�� �����

，

�� �����
，

�� �����与 ��� 不同株系之

间的相互关系
。

��� 基因组 ��� 的核昔

酸全序列和各个病毒基因的开放阅读框架也

已确定
。 、

��� 基因组 ��� 可能翻译成一

个或数个大片段多肤而且不经过翻译后的加

工
，

病 素 基 因 的 表 面 也 通 过 亚 基 因 组

���� 来实现
�

用原生质体接种病毒的方法研究了 ��

�����抗性的生化机制
。

用病毒颗粒或核酸

��� 接种 ��一
植株的原生质体时

，

发现有

大量的 ��� 积累
，

而 ���植株原生质体中

��� 的含量只有用放射性标记才能检测出

来
。

��� 侵染引起 ��一
植株原生质体活力

降低
，

但对 ���植株原生质体活力无影响
。

原生质体活力的丧失与症状的严重程度成比

例
。

有 证 据 表 明
，
��� 的抗 性 可 能 与

������� ���������� 的染色体或染色体片段

的丢失有关
。


