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AAbstract:bstract: The potato cyst nematodes (PCN) referring to golden potato cyst nematode (Globodera rostochiensis)

and the pale cyst nematode (G. pallida) are the most important plant parasitic nematode in potatoes. They are

characterized by early inconspicuous symptoms, ease of spread, long latency periods, and difficulty in eradication. Due

to their severe harmfulness and economic impact, PCN are listed as a quarantine pest in many countries around the

world. Utilizing resistant genes to breed resistant potato varieties and planting these resistant varieties is an economical,

effective, and sustainable strategy to reduce the damage caused by potato cyst nematodes. In this review, the

classification relationships and pathogenic framework of potato cyst nematodes, as well as the definition and evaluation

methods of tolerance and resistance to potato cyst nematodes were briefly described, and the known resistant genes

and molecular markers against potato cyst nematodes and the development of potato cyst nematode resistance
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摘 要：马铃薯孢囊线虫（Potato cyst nematode，PCN）主要指马铃薯金线虫（Globodera rostochiensis）和马铃薯白线虫（G.

pallida），是马铃薯中最重要的植物寄生线虫，具有早期症状不明显、易传播、潜伏期长、根治困难等特点。因其严重危害

性和经济影响性，该类线虫被多个国家列为检疫性有害生物。利用马铃薯孢囊线虫抗性基因选育并种植抗性品种，是降低

马铃薯孢囊线虫危害的经济、有效、可持续发展策略。综述简述马铃薯孢囊线虫的分类关系与致病型分型法，以及对马铃

薯孢囊线虫耐受性和抗性定义及其评价方法；详细介绍目前常用马铃薯孢囊线虫抗性基因及分子标记，以及马铃薯孢囊线

虫抗性育种研究进展并进行展望。
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马铃薯（Solanum tuberosum L.）是仅次于水

稻、小麦和玉米的第四大粮食作物，作为重要碳

水化合物来源，比其他谷物类作物提供更多蛋白

质和矿质元素[1]。随着世界人口增长和城市化进程

加剧，粮食安全成为世界各国不可忽视的问题。

全球约 13亿人以马铃薯为主食 [2]，其产量高于水

稻、小麦和玉米，且仍具较高增产潜力 [3]。因此，

马铃薯是保障粮食安全的重要作物。此外，马铃

薯也是重要经济作物，特别是冬马铃薯被视为中

国西南省份反季种植区的“钱袋子”。考虑到马铃

薯在保障粮食安全上发挥重要作用和其经济价

值，优化病虫害管理对马铃薯可持续种植越来越

重要[4]。马铃薯孢囊线虫是对马铃薯危害最大的检

疫性有害生物，该类病害造成的损失约占世界作

物损失的 9%[5]。随着全球贸易往来频繁，自 2018
年起陆续在中国西南省份马铃薯生产区发现马铃

薯孢囊线虫 [6,7]。马铃薯孢囊线虫防控措施包括轮

作、化学药剂、生物防治、种植诱捕植物和拮抗

植物、种植抗性品种等，其中种植抗性品种是降

低种植成本、对环境友好且最有效的防治措施。

本文从马铃薯孢囊线虫分类与致病型、马铃薯孢

囊线虫耐受性和抗性及评价、马铃薯孢囊线虫抗

性基因及分子标记、马铃薯孢囊线虫抗性育种等

方面展开阐述，以期为中国马铃薯孢囊线虫抗性

育种提供参考。

1 马铃薯孢囊线虫分类与致病型

马铃薯孢囊线虫（Potato cyst nematode，PCN）主
要指以马铃薯为宿主的球孢囊线虫（Globodera
Skarbilovich，1959），包括马铃薯金线虫（G. rosto⁃
chiensis）、马铃薯白线虫（G. pallida）、G. ellingto⁃
nae和G. vulgaris[8-10]。其中，马铃薯金线虫和马铃

薯白线虫被多个国家列为检疫性有害生物，而

G. ellingtonae和 G. vulgaris对马铃薯的致病性存在

争论[9,11]。马铃薯孢囊线虫隶属于孢囊线虫科（Het⁃

eroderidae）、球孢囊线虫属（Globodera），除马铃薯

孢囊线虫外，该属还包括 10个种。根据 Subbotin
等 [12]研究，球孢囊线虫属主要有两个分支：一个

分支主要包括寄生于菊科植物的欧亚种，如 G.
achilleae和 G. artemisiae；另一个分支则是寄生于茄

科植物的南美洲种，如G. rostochiensis、G. pallida、
G. tabacum、G. mexicana[13]。马铃薯金线虫和马铃

薯白线虫主要寄生于茄属结薯植物，以马铃薯为

主。烟草孢囊线虫（G. tabacum）和马铃薯潜根线虫

（G. mexicana）以茄属非结薯植物及烟草属植物为

食。作为马铃薯中的检疫性有害生物，马铃薯金

线虫和马铃薯白线虫受到广泛关注，本文所讨论

的马铃薯孢囊线虫仅限于马铃薯金线虫和马铃薯

白线虫。

“基因对基因假说”是植物能够对某种病原菌

产生特异性抗性的基本模型 [14]，该假说同样适用

于研究马铃薯与马铃薯孢囊线虫的相互作用。例

如，马铃薯抗性基因Gpa2与马铃薯白线虫无毒基

因RBP-1相互作用触发马铃薯对该线虫的过敏性

反应，从而产生抗虫性[15]。为鉴定不同抗性来源的

马铃薯对马铃薯孢囊线虫群体的抗病程度，研究

者提出马铃薯孢囊线虫致病型分型法（表1）。英国

发现 3种马铃薯孢囊线虫群体，提出 A、B和 E
3类致病型分型方案[英国分型法（British scheme）][16]。
荷兰发现 6种马铃薯孢囊线虫群体，将他们划

分为 6类致病型，即A、B、C、D、E、F[荷兰分

型法（Dutch scheme）][17]。英国分型法中A和E分别

对应荷兰分型法中A和E。在欧洲及其他地区，这

两个分型方案曾被广泛使用，为减少混淆，Kort
等[18]整合了英国和荷兰分型法，提出1个新的国际

通用分型法（International scheme）。在该分型方案

中，马铃薯金线虫被划分为 5个致病型，即Ro1、
Ro2、Ro3、Ro4、Ro5，马铃薯白线虫包括 3个致

病型，即Pa1、Pa2、Pa3。Ro1对应英国和荷兰分

型法中A，Ro2和Ro3分别对应荷兰分型法中B和

breeding were introduced in detailed. Additionally, the prospects are made.

Key Words:Key Words: potato; potato cyst nematode (PCN); resistant gene; molecular marker; resistant breeding
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C， Ro4对应荷兰分型法中 F，Pa1对应英国分型

法中 B，Pa2对应荷兰分型法中 D，Pa3对应英国

和荷兰分型法中 E。针对南美洲马铃薯孢囊线虫

种群，Saenz和De Scurrah[19]提出 1个与前面 3个划

分框架不同的分类框架 [安第斯分型法（Andean
scheme）]，即马铃薯金线虫分为 R1A、R1B、R2A
和R3A，分别对应Ro1、Ro4、Ro2和Ro3；马铃薯

白线虫分为 P1A、P1B、P2A、P3A、P4A和 P5A，其

中 P1A对应 Pa1，P4A和 P5A分别对应 Pa2和 Pa3。
随着马铃薯孢囊线虫种群演化，例如在欧洲，田

间普遍存在由 Pa2和Pa3致病型混合组成的马铃薯

白线虫种群，这些混合种群被称为 Pa2/3型致病

型，这些分类框架都存在一定局限性，有待进一步

修订[20]。

表1 马铃薯孢囊线虫致病型分类框架

Table 1 Taxonomic framework of potato cyst nematode

英国分型法 British scheme[16]
鉴别寄主 Differential host
Solanum tubersosum ssp. tuberosum
S. tuberosum ssp. andigena CPC 1673 hybr.
S. multidissectum hybr. P55/7
荷兰分型法Dutch scheme[17]
鉴别寄主Differential host
S. tubersosum ssp. tuberosum
S. tuberosum ssp. andigena CPC 1673 hybr.
S. kurtzianum KTT 60.21.19
S. vernei GLKS 58.1642.4
S. vernei (VTn) 58.1642.5
国际通用分型法 International scheme[18]
鉴别寄主Differential host
S. tubersosum ssp. tuberosum
S. tuberosum ssp. andigena CPC 1673 hybr.
S. kurtzianum hybr. 60.21.19
S. vernei hybr. 58.1642/4
S. vernei hybr. 62.33.3
S. vernei hybr. 65.346/19
S. multidissectum hybr. P 55/7
S. vernei hybr. 69.1377/94
安第斯分型法Andean scheme[19]
鉴别寄主Differential host
S. tubersosum ssp. tuberosum
S. tuberosum ssp. andigena (H1)
S. kurtzianum KTT/60.21.19
S. vernei GLKS 58.1642.4
S. vernei (VTn)2 62.33.3
S. multidissectum (H2)

致病型 Pathotype
A
+
-
+
致病型 Pathotype
A
+
-
-
-
-
致病型Pathotype
Ro1
+
-
-
-
-
-
+
-
致病型Pathotype
R1A
+
-
-
-
-
+

B
+
+
-

B
+
+
-
-
-

Ro2
+
+
-
-
-
-
+
-

R1B
+
-
+
+
-
+

E
+
+
+

C
+
+
+
-
-

Ro3
+
+
+
-
-
-
+
-

R2A
+
+
-
-
-
+

D
+
+
+
+
-

Ro4
+
-
+
+
-
-
+
-

R3A
+
+
+
-
-
+

E
+
+
+
+
+

Ro5
+
+
+
+
+
-
+
-

P1A
+
+
+
+
-
-

F
+
-
+
+
-

Pa1
+
+
+
+
-
+
-
-

P1B
+
+
+
+
+
-

Pa2
+
+
+
+
-
+
+
-

P2A
+
+
-
+
-
+

Pa3
+
+
+
+
+
+
+
-

P3A
+
+
+
-
-
+

P4A
+
+
+
+
-
+

P5A
+
+
+
+
+
+

注：“+”表示感病；“-”表示抗病。

Note: "+" denotes susceptible; "-" denotes resistant.
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2 马铃薯孢囊线虫耐受性和抗性及其评价

植物对病虫害表现出耐受性（Tolerance）和自

然抗性（Natural resistance），是其抵御病虫害威胁

的两种不同策略 [21]。在马铃薯与马铃薯孢囊线虫

的互作中，耐受性是指品种具有抵御马铃薯孢囊

线虫为害的能力，即尽管宿主植物不能抑制线虫

侵染及繁殖，但宿主植物的生长和产量未受明显

影响 [22]。自然抗性则表现为，抗性品种能够抑制

或降低马铃薯孢囊线虫的繁殖，而对其生长和产

量影响较小。

马铃薯品种对马铃薯孢囊线虫耐受性和抗性

主要表现出以下几种情况：有些品种既没有抗

性又没有耐受性，如‘Desiree’；仅有抗性没有

耐受性的品种，如‘Innovator’（抗马铃薯白线

虫）；仅有耐受性而没有抗性的品种，如‘ Cara’
（不抗马铃薯白线虫）；既有耐受性又有抗性的品

种，如‘Performer’（抗马铃薯白线虫），‘Royal’
（抗马铃薯金线虫）。在马铃薯生产上，种植仅具

有耐受性的马铃薯品种，会导致土壤中马铃薯孢

囊线虫种群大量积累；种植不耐受的抗性品种，

会影响马铃薯产量。因此，马铃薯品种应兼具

马铃薯孢囊线虫耐受性和抗性，方可最大程度

降低马铃薯孢囊线虫危害，也是抗性育种的理想

情况。

2.1 马铃薯孢囊线虫耐受性评价

目前，对马铃薯品种的马铃薯孢囊线虫耐受

性评价存在困难，且耐受性产生的遗传机理未能

解析。马铃薯孢囊线虫侵染马铃薯根部，影响根

系对水分和营养物质的吸收，同时耐受性的产生

与冠层结构、根系发育增强和水分利用效率提高

相关[23,24]，而其他环境胁迫如干旱，也可能使抗旱

品种产生类似表型，增加了品种耐受性评价难

度。研究者通常采用田间评价和盆栽试验评价马

铃薯孢囊线虫的耐受性。田间评价为将马铃薯试

验材料分别种植在受马铃薯孢囊线虫侵染和未受

侵染的地块，通过比较试验材料的生长状况与产

量，评估他们对马铃薯孢囊线虫的耐受性[25,26]。盆

栽试验是将试验材料种植在马铃薯孢囊线虫不同

虫口密度的花盆中，通过计算虫口密度与试验材

料产量的相关性，评价其耐受性[27,28]，研究发现田

间评价和盆栽试验结果相关性较高 [29]。除产量指

标外，马铃薯主茎生长类型、氮素利用效率等指

标也被用来评估品种的耐受性 [30]。可靠的马铃薯

孢囊线虫耐受性表型分析是筛选耐受品种和对其

进行遗传机理解析的基础。

2.2 马铃薯孢囊线虫抗性评价

马铃薯孢囊线虫抗性资源筛选是抗性育种最

早关注的问题。20世纪 50年代初，为筛选马铃薯

孢囊线虫抗性资源，英国马铃薯育种家Ellenby C
从英国马铃薯种质资源库（Commonwealth Potato
Collection，CPC）保存的 1 200多份收集自南美洲

安第斯山区的资源中，筛选出 5份马铃薯金线虫

抗性种质资源，除 1份资源是三倍体不育马铃薯

材料外，其余 4份资源都属于马铃薯种安第斯亚

种（Solanum tuberosum ssp. andigena），该亚种与栽

培马铃薯（S. tuberosum ssp. tuberosum L.）亲缘关系

密切，易与马铃薯栽培品种杂交，因此常用于杂

交创制抗性种质资源 [31]。马铃薯野生种和地方品

种是重要的遗传资源，也是筛选马铃薯孢囊线虫

抗性资源的理想材料[32-34]。除安第斯亚种外，马铃

薯野生种S. vernei和S. spegazzini中的抗性也导入到

栽培马铃薯品种中。目前，已经鉴定 50多个马铃

薯野生种至少对一种马铃薯孢囊线虫的某种致病

型表现出抗性[4,33,35,36]。

马铃薯孢囊线虫抗性评价体系成熟。欧洲和

地中海植物保护组织（European and Mediterranean
Plant Protection Organization，EPPO）制定的 PM 3/
68（2）标准 [37]在马铃薯资源或新品种对马铃薯孢

囊线虫抗性评估中广泛应用 [38]。该方法以感病

品种‘Désirée’为标准易感对照，测试材料接种

马铃薯孢囊线虫种群后，其抗感程度按“相对感

病性（Relative susceptibility，RS）=（Pf被测试品种/
Pf标准易感对照品种）× 100%”计算，其中Pf表示

最终马铃薯孢囊线虫种群大小。比较测试品种中

马铃薯孢囊线虫繁殖率与对照品种繁殖率并进行

评估，将抗感性分为9个等级，其中1~3级为易感

（RS > 25%）， 4~6 级 为 部 分 抗 性（5% < RS ≤
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25%），7~9级为抗性（RS ≤ 5%），9级表示抗性最

强（表 2），此划分不仅可准确鉴定测试材料的抗

性水平，而且可与国际公认的品种抗性水平进行

比较。

表2 抗性等级评价

Table 2 Standard scoring notation

相对感病性
Relative susceptibility (RS)
RS ≤ 1%
1% < RS ≤ 3%
3% < RS ≤ 5%
5% < RS ≤ 10%
10% < RS ≤ 15%
15% < RS ≤ 25%
25% < RS ≤ 50%
50% < RS ≤ 100%
>100%

等级
Grade
9
8
7
6
5
4
3
2
1

抗性
Resistance
极抗

高抗/极抗

高抗

中抗/极抗

中抗

中抗/易感

易感

易感/极易感

极易感

3 马铃薯孢囊线虫抗性基因及分子标记

3.1 马铃薯孢囊线虫抗性基因

随着 20世纪 90年代初分子生物学兴起，研究

者开始利用分子标记定位或克隆马铃薯孢囊线虫

抗性基因 [39]。经过四十多年研究，已发现多个不

同抗性来源的马铃薯孢囊线虫抗性基因或 QTLs
（表 3），但仅 3个基因被克隆。最早被克隆的马铃

薯孢囊线虫抗性基因是马铃薯白线虫抗性基因

Gpa2，该基因位于马铃薯基因组 12号染色体上，

是与马铃薯X病毒（Potato virus X，PVX）抗性基因

Rx1紧密连锁且高度同源的 NBS-LRR抗性基因，

他们编码的氨基酸序列一致性超过 88%[59]。Gpa2
基因最早发现于马铃薯金线虫抗性资源 Solanum
tuberosun ssp. andigena CPC 1673，该基因仅对马铃

薯白线虫小部分种群产生抗性，未被作为抗性育

种选择的目标性状，可能因Gpa2基因与Rx1基因

紧密连锁且该基因对 PVX具有极端抗性，所以在

育种计划中选择对 PVX的抗性时被分离并引入到

许多商业品种中[60]。第2个被克隆的基因来自醋栗

番茄（S. pimpinellifolium）的广谱 NBS-LRR抗性基

因 Hero，该基因位于 4号染色体上 118 kb区域

内，该区域包含 14个Hero基因的同源基因。番茄

转基因互补试验证明这个基因簇中仅Hero基因对

马铃薯金线虫致病型Ro1、Ro3、 Ro5与白线虫致

病型 Pa2/3表现出极强的抗性。Hero基因编码

NBS-LRR蛋白，在 LRR结构域内包含一个 30个
氨基酸形成的酸性螺旋结构域，且仅出现在Hero
基因编码的蛋白中。因此，推断该结构可能使Hero
基因产生马铃薯孢囊线虫广谱抗性 [52]。Gro1-4基
因是第 1个被克隆的Gro1基因家族中的植物线虫抗

性基因，也是马铃薯中克隆的第 1个马铃薯金线

虫抗性基因。该基因是NBS-LRR类抗性基因，位于

7号染色体上，编码1个长度为1 136个氨基酸的蛋白

质，该蛋白质具有TIR-NBS-LRR结构域。与Gro1基
因家族中不具抗性的成员相比，Gro1-4基因在第1个
内含子中存在类逆转座子元件插入，并且编码的蛋白

有29个氨基酸差异。这些变异可能导致 Gro1-4基
因赋予马铃薯具有马铃薯金线虫Ro1致病型抗性[72]。

除上述 3个基因外，还有多个未被克隆却在

马铃薯孢囊线虫抗性育种中发挥重要作用的基

因。H1基因是最早发现却未被克隆的马铃薯金线

虫抗性基因，因其对马铃薯金线虫Ro1和Ro4致
病型具有持久极端抗性，H1基因被广泛应用到马

铃薯孢囊线虫抗性育种中 [40-42,73]。H1基因同样在

Solanum tuberosun ssp. andigena CPC 1673中发现。

通过对 CPC 1673自交后代进行遗传分析，证实

CPC 1673对马铃薯金线虫的抗性受单个显性基因
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调控并命名为H1基因 [74,75]。H1位点被定位在马铃

薯第 5染色体长臂的远端，与RFLP标记CP113和
CD78紧密连锁[40,76]，与AFLP标记EM1和CM1紧密

连锁（分别为 0.2 cM和 0 cM）[41]。Finkers-Tomczak
等 [42]利用分子标记构建了抗病单倍型 SH0和感病

单倍型RH0和RH1的物理图谱。对这 3个单倍型

同源基因组序列的分析发现，H1基因位于单倍型

之间高度变异区域，该区域包含大量的 R基因，

富含重复序列且不易发生重组。上述研究表明，

基于图谱的克隆策略难以克隆H1基因。因此尽管

该基因在马铃薯金线虫抗性育种中发挥着重要作

用，但自1952年发现以来却仍未被克隆。

表3 茄属植物中马铃薯孢囊线虫抗性基因或QTLs及分子标记

Table 3 Potato cyst nematodes resistance (R) genes or QTLs identified in Solanum species

抗性基因或QTLs
Resistance
gene or QTLs
H1

Gro1

Gro1.2

Gro1.3

Gro1.4

Gro1-4

GroV1

Ro2-A

Ro2-B

Hero

Grp1

H2

Gpa

Gpa2

Gpa4（GpaIVsadg）

Gpa5

Gpa6

抗致病型

Resistance to
pathotype
Ro1, 4

Ro1
Ro1
Ro1
Ro1
Ro1
Ro1

Ro2

Ro2

Ro1-Ro5、
Pa1、Pa2/3
Ro5、Pa2、 Pa3

Pa1、Pa2/3
Pa2,3
Pa2/3
Pa2/3

Pa2/3
Pa2,3

物种

Species

安第斯亚种

S. spegazzinii

S. spegazzinii

S. spegazzinii

S. spegazzinii

S. spegazzinii

S. vernei

安第斯亚种和（或者）

S. vernei、
S. tuberosum ssp.
andigena和（或者）

S. vernei
安第斯亚种和（或者）

S. vernei、
S. tuberosum ssp.
andigena和（或者）

S. vernei、
醋栗番茄

安第斯亚种和3个马铃

薯野生种S. oplocense、
S. vernei、S. spegazzinii

S. multidissectum

S. spegazzinii

安第斯亚种

安第斯亚种

S. vernei

S. vernei

染色体

Chromosome

5

7
10
11
3
7
5

5

5

4

5

5
5
12
4

5
9

分子标记（分子标记类型）

Molecular marker (Molecular type)

CP113（SCAR)、CT51(CAPS/Alu1）、239E4left
（CAPS/Alu1）、TG689（SCAR）、57R（SCAR）、
110L（SCAR）、N146（SCAR）、N195（SCAR）

Ssp75（RFLP）
TG36（RFLP）

Gro1-4（SCAR）、Gro1-4-1（SCAR）
TG69（RFLP）、OpT08（RAPD）、U14（SCAR）、
X02（SCAR）

GP21（CAPS）、GP179（CAPS）、TG432（CAPS）

77R（CAPS）、GP34（CAPS）、Gpa2-2（SCAR）
STM3016（SSR）、Contig237（CAPS）、C237-I
（SCAR）
HC（SCAR）、SPUD1636（SCAR）、GP21
（CAPS）、GP179（CAPS）
CT220（CAPS）

参考文献

Reference

[39,40-45]

[39]
[46]
[46]
[47]
[48,49]
[50]
[51]

[51]

[52]

[53-56]

[57]
[58]
[49, 59-62]
[63-65]

[56, 66-68]
[66]
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Grp1基因是对马铃薯金线虫Ro5和白线虫Pa2
和 Pa3产生抗性的广谱抗性基因。Rouppe van der
Voort等[53]从栽培马铃薯和几个马铃薯野生种（包括

S. vernei、S. oplocense和安第斯亚种）的杂交后代

AM78-3778发现该基因，Grp1基因被定位在 5号
染色体短臂RFLP分子标记GP21和GP179之间区

域。Finkers-Tomczak等 [54]以携带 Grp1位点的二倍

体马铃薯 3778-16（AM）为母本与 RH89-039-16
（RH）杂交，形成包含 1 536个基因型的二倍体马

铃薯杂交群体。通过对该群体进行分子标记筛选

和马铃薯白线虫Pa2、马铃薯金线虫Ro5抗性鉴定

的结果联合分析，发现对两种马铃薯孢囊线虫的

抗性不能被分离，且定位在标记SPUD838和TG432
之间的同一位置。因此，他们推断Grp1位点的产

生抗性是由一个或多个可能属于NBS-LRR类的紧

密连锁R基因介导的数量抗性。

马铃薯品种仅含有H1基因即可对马铃薯金线

虫主要致病型产生持久、极端抗性，而对马铃薯

白线虫的持久抗性则需要多个抗性基因聚合。

Rouppe Van der Voort等 [66]研究发现，马铃薯品种

中存在Gpa5和Gpa6位点可使其对马铃薯白线虫产

生广谱抗性。定位于 5号染色体上的Gpa5位点至

少解释了 61%的表型变异。该位点所在区域包含

对病毒（Nb、Rx2）、真菌（R1）和马铃薯孢囊线虫

（Gpa、Grp1）的抗性因子。Gpa6位点对抗性贡献

较小，为 24%，并且与 Gpa5位点具有加性效应。

Gpa6位点定位于 9号染色体上，该区域包含马铃

薯X病毒的抗性基因簇。Gpa5基因从马铃薯野生

种S. vernei导入到马铃薯品种中，是马铃薯白线虫

最有效的抗性基因。Sattarzadeh等[67]开发了一个分

子标记HC，利用该标记分别检测对马铃薯白线虫

致病型 Pa2和（或）Pa3具有抗性的 34个马铃薯品

种和 22个易感品种，发现HC可特异性地检测与

高抗马铃薯白线虫致病型Pa2/Pa3相关的 SNP单倍

型C。Wang等 [77]以携带Gpa5基因具有高抗马铃薯

白线虫的四倍体马铃薯品种‘Innovator’作为参

考，通过 SMRT-AgRenSeq技术，鉴定与 Gpa5基
因相关且与 HC标记紧密连锁的 NLR候选基因，

发现 9个定位于 5号染色体上的 Rpi-R1位点的

Gpa5候选基因。经过表型关联分析确定Rpi-R1与
马铃薯白线虫抗性无关，Rpi-R1和Gpa5候选基因

是独立重组的等位基因。Gpa4（GpaIVsadg）是另一个

对马铃薯白线虫 Pa2/3种群产生数量抗性的 QTL
位点，其来源于 Solanum tuberosun ssp. andigena
CPC 2802，并且在多个马铃薯品种和高代品系中发

现该抗性位点 [63,78]。Moloney等 [64]通过携带 Gpa4
（GpaIVsadg）基因的育种材料C1992/31与对马铃薯白

线虫敏感品种‘Record’杂交，构建 F1群体的遗传

续表

抗性基因或QTLs
Resistance
gene or QTLs
GpaM1

GpaM2

GpaM3

GpaVsspl

GpaXIsspl

GpaXIltar

Pa2/3-A

Pa2/3-B

抗致病型

Resistance to
pathotype
Pa2/3
Pa2/3
Pa2/3
Pa2/3
Pa2/3
Pa3
Pa2/3

Pa2/3

物种

Species

S. spegazzinii

S. spegazzinii

S. spegazzinii

S. sparsipilum

S. sparsipilum

S. tarijense

安第斯亚种和（或）S. vernei、
S. tuberosum ssp. andigena和（或）

S. vernei

安第斯亚种和（或）S. vernei、
S. tuberosum ssp. andigena和

（或）S. vernei

染色体

Chromosome

5
6
12
5
11
11
5

10

分子标记（分子标记类型）

Molecular marker (Molecular type)

GP021（RFLP）、TG569（RFLP）
TG365（RFLP）、TG581（RFLP）
CT019-A（AFLP）、CT080-B（AFLP）
GP179（CAPS）、GP21（SCAR）、TG432（CAPS）

GP163（CAPS）、FEN427（SCAR）

参考文献

Reference

[69]
[69]
[69]
[55,56,70]
[70]
[71]
[51]

[51]
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图谱。通过设计引物扩增Gpa4（GpaIVsadg）所在QTL
区域，获得 2个可有效鉴定该QTL位点的分子标

记 STM3016 和 C237。Dalton 等 [79]利用分子标记

C237和HC将Gpa4（GpaIVsadg）和Gpa5聚合到马铃薯

育种材料中，获得了对马铃薯白线虫Pa2/3种群具

有高度抗性的马铃薯种质资源。

3.2 马铃薯孢囊线虫抗性基因分子标记的应用

近年来，多个与马铃薯孢囊线虫抗性基因紧

密连锁的分子标记被用于马铃薯孢囊线虫抗性资

源筛选及抗性育种研究（表 3）[4,44,48]。H1基因是应

用最广泛的马铃薯孢囊线虫抗性基因，自 1952年
发现该基因以来，已被导入多个商业品种中，如

英国主栽品种之一‘Maris Piper’。尽管美国仅有

0.1% 马铃薯种植区感染马铃薯金线虫，但超

过 7%产区种植携带H1基因的马铃薯品种 [4,80]。最

早，Gebhardt等[40]利用限制性片段长度多态性（Re⁃
striction fragment length polymorphism，RFLP）技术

将H1基因定位到 5号染色体，分子标记CP113与
其不发生重组，可作为筛选含有H1基因的马铃薯

基因型标记。但RFLP具有操作繁琐等缺点，而基

于 聚 合 酶 链 式 反 应（Polymerase chain reaction，
PCR）技术可直接扩增获得目的片段，因此判断

PCR产物条带大小的分子标记成为主流筛选标

记。与 H1基因紧密连锁的 SCAR分子标记 57R 、

TG689、N146和N195被开发用于筛选马铃薯金线

虫抗性资源。

TG689和 57R是最常用的筛选H1基因的分子

标记，二者与马铃薯金线虫抗感性表型鉴定结果

一致性较高。Schultz等 [81]将 TG689和 57R检测的

澳大利亚育种项目中 38份马铃薯基因型与他们

的马铃薯金线虫表型鉴定结果进行比较，发现

TG689检测的基因型与表型结果一致性为 82%，

而 57R一致性为 97%，表现出更高的准确性，认

为TG689具有谱系特异性，即有些品种中与H1基
因关联的等位基因丢失，导致 TG689无法准确鉴

定这些基因型。Milczarek等[82]利用TG689和57R对

波兰马铃薯金线虫抗性育种项目中 3个杂交组合

347个后代进行 H1基因检测，并通过人工接种

Ro1检测所有后代抗感性，结果表明 316个（91%）

和 325（94%）个后代抗感性鉴定表型分别与TG689
和 57R标记的检测结果一致。57R相较于 TG689
减少了假阳性比例，有利于降低后期选择的投入

成本。Park等 [83]评估 57R和 TG689在检测 38个主

栽品种和纽约育种项目中 350个株系的马铃薯金

线虫抗性方面的准确性。结果发现，57R和TG689
预测 38个主栽品种准确性的比例分别为 100%和

90%；预测 350个株系的准确性比例分别为 89%和

88%。黄立强等[84]对 15个马铃薯主栽品种进行H1
基因抗性分子标记 57R和 TG689检测、室内接种

鉴定和田间抗性评价，结果表明 57R和 TG689鉴
定结果一致，5个主栽品种检测到这 2个分子标

记。室内接种鉴定 5个主栽品种抗性等级为 9级
（高抗），其中 4个品种含有H1基因分子标记；田

间抗性鉴定为高抗的品种，均为携带H1基因的品

种。综上，检测全球不同地区的马铃薯材料，

57R表现出更强的预测性。在筛选马铃薯金线虫

抗性材料育种计划中，57R更适合作为筛选H1的
分子标记。另外，N146和N195也被用于筛选H1
基因型，但是，这些研究缺少马铃薯金线虫抗性

的表型鉴定 [49,85,86]，无法判断这两个分子标记与

57R相比，是否为筛选H1基因的更佳选择。

除 H1基因外，Gro1-4、Grp1、Gpa2、Gpa4
（GpaIVsadg）、Gpa5和 Gpa6基因也是马铃薯孢囊线

虫抗性育种关注的抗性基因或QTL位点，并开发

了相应的分子标记筛选抗性资源。分子标记Gro1-
4-1常被用来筛选含有 Gro1-4基因的马铃薯抗性

资源 [47,84,87-92]。与H1基因不同，Gro1-4基因较少被

用于马铃薯抗性育种中。在已报道的筛选Gro1-4
基因抗性资源研究中，明会等 [85]从 875份马铃薯

材料中筛选到 7份材料含有 Gro1-4-1分子标记。

Tiwari等 [91]评价 94份马铃薯材料，获得 1份携带

Gro1-4基因的资源。Gerieva等 [90]从 44个杂交后代

中，发现 11个后代含有Gro-1-4分子标记。除此

之 外 ， Asano 等 [49]、 Sharma 等 [92]、 Sudha 等 [87]、

Sudha等[88]和Rogozina等[89]的研究中分别评价了812
份、126份、58份、66份和 90份马铃薯种质资

源，未筛选到含有Gro-4-1分子标记的材料。目

前，Gro1-4基因未能广泛运用到现代马铃薯品种
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中，可能与该基因能抵御的马铃薯致病型Ro1与
H1基因重叠有关。H1基因对该致病型具有极端、

持久抗性，且广泛应用到商业品种中，因此，对

运用 Gro1-4基因进行抗性育种的重视程度不高。

另外 1个马铃薯金线虫抗性基因Grp1，与H1基因

和Gro1-4基因不同，该基因对马铃薯白线虫也具

抗性，可通过裂解扩增多态性序列（Cleaved ampli⁃
fied polymorphic sequence， CAPS）标 记 TG432 检

测 [54]。Rouppe van der Voort等 [53]在马铃薯四倍体无

性系‘AM78-3778’中发现 Grp1位点对马铃薯金线

虫Ro5和Pa2致病型具有抗性，对Pa3致病型具有

部分抗性。Grp1基因抗性也被欧洲的育种者用于

培育‘Iledher’‘Seresta’和‘Aveka’等品种。但有些

马铃薯白线虫种群已经能够克服这种抗性[93]。

由于马铃薯白线虫种群的复杂性，以及目前

没有发现具有极端持久抗性的马铃薯白线虫抗性

基因，因此，多个马铃薯白线虫抗性基因和QTL
位点被用于马铃薯白线虫抗性育种。Gpa2-2是筛

选马铃薯白线虫抗性基因 Gpa2常用的分子标

记 [49,85,89,94]。与Gro1-4-1不同，Gpa2-2在多个马铃

薯资源中被检测到，可能是由于Gpa2基因抗性来

源于安第斯亚种，该亚种较易与马铃薯品种杂

交，所以 Gpa2基因随之导入到较多的商业品种

中。尽管检测 Gpa2-2较其他分子标记如 77R和

GP34操作简便，但该分子标记并未得到大量表型

鉴定数据检验[95]。Contig237是Gpa4（GpaIVsadg）位点

常用分子标记 [64,96]。Asano等 [65]改进了 Contig237标
记并将新的分子标记命名为 C237-Ⅰ，他们利用

该分子标记结合抗性表型鉴定，筛选了几个对日

本马铃薯白线虫种群具有抗性的种质资源。Gpa5
和Gpa6基因被认为能够对特定马铃薯白线虫种群

产生广谱抗性。HC和 SPUD1636是筛选Gpa5基因

常用的分子标记[67,82,87,95,97]。

4 马铃薯孢囊线虫抗性育种历史

自 20世纪中叶以来，马铃薯育种学家一直努

力选育马铃薯孢囊线虫抗性品种。1952年，从英

国马铃薯种质资源库中保存的来自墨西哥、阿根

廷、玻利维亚、秘鲁等地收集的 1 200多份马铃薯

种质资源中，英国育种家Ellenby筛选了 5份马铃

薯金线虫抗性资源，其中 4份资源是马铃薯栽培

种安第斯亚种，通过自交，与马铃薯品种杂交以

及回交，发现这种抗性可以简单遗传 [31,74,75]。结合

其他商品性和抗性等特征，英国剑桥大学植物育

种研究所和苏格兰作物研究所分别于 1966年和

1967年选育了马铃薯品种‘Maris Piper’和‘Pent⁃
land Javelin’。‘Maris Piper’至今仍是英国主要商

业品种之一。当时，英国和荷兰马铃薯育种家将

S. tuberosum ssp. andigena CPC1673自交后代的种子

寄到美国，美国马铃薯育种家开始选育马铃薯金

线虫抗性品种，培育出‘Peconic’和‘Wauseon’两个

抗性品种；利用这些抗性品种又培育出很多其他

品种，但均为 CPC 1673后代。根据 Ross[98]研究，

CPC 1673抗性来自主效基因H1。在马铃薯金线虫

抗性育种中，H1基因得到广泛应用，目前是欧洲

和北美马铃薯金线虫抗性品种最常用的抗性来源。

除马铃薯孢囊线虫起源地南美洲外，其他国

家和地区的马铃薯白线虫比马铃薯金线虫表现出

更高的遗传变异和种群多样性 [99,100]。H1基因对南

美洲之外地区的马铃薯金线虫Ro1和Ro4种群表

现出极端、持久抗性。由于广泛种植携带H1基因

的品种，马铃薯金线虫已大量减少，而马铃薯白

线虫则逐渐成为马铃薯种植中更严重的危害 [78]。

目前尚未发现可表现出持久抗性的马铃薯白线虫

抗性基因。因此，选育马铃薯白线虫持久抗性品

种较为困难。英国、荷兰和法国等欧洲国家的马

铃薯育种家主要利用马铃薯二倍体野生种 S. vernei
中携带的马铃薯白线虫 Pa1和 Pa2和 Pa3（Pa2/3）
致病型的数量抗性基因（Gpa5、Grp1）。通过对

S. vernei进行染色体加倍，获得的四倍体材料与

马铃薯品种杂交和回交，筛选对马铃薯白线虫

Pa2/3种群具有高抗水平的品种，培育出‘Innovator’
‘Arsenal’‘Eurostar’‘Iledher’‘Ambassador’‘Divaa’
‘Elland’‘Mistay’‘Panther’‘Performer’等 抗 性 品

种[4,101,102]。安第斯亚种也是培育马铃薯白线虫抗性

品种的重要抗性来源，如Gpa4（GpaIVsadg）基因，以

该抗性位点为主，选育的马铃薯白线虫部分抗性

品种‘Eden’和高代品系 12601ab1，后者比‘Eden’
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对Pa2/3病理型具有更高的抗性水平，且具有更优

良的加工特性，因此在英国育种计划中被广泛使

用。‘Vales’‘Everest’‘Midas’‘Olympus’和‘Rocket’
是携带Gpa4（GpaIVsadg）抗性位点并对Pa2/3具有中等

水平的抗性品种。

美国马铃薯白线虫发生地爱达荷州种植的大

部分马铃薯用于加工产业特别是薯条加工（长形、

麻皮品种）。这种市场类型主要在美国西部占主导

地位，而爱达荷州发生马铃薯白线虫为害之前

（2006年），并未对薯条加工型马铃薯品种进行马

铃薯孢囊线虫抗性强化育种。将马铃薯孢囊线虫

抗性导入到薯条加工型马铃薯中，主要依赖于来

自其他市场类型的马铃薯孢囊线虫抗性品种，如

圆形、白皮的切片型抗性品种，以及圆形、黄肉

或白肉的鲜食型抗性品种。2015年开始，美国马

铃薯育种家通过筛选与马铃薯孢囊线虫抗性相关

的分子标记，并评估这些育种材料的田间适应

性。近年来，美国马铃薯育种家利用携带H1基因

和Gpa4（GpaIVsadg）抗性位点、薯形呈椭圆形的马铃

薯孢囊线虫抗性品种‘Eden’，与麻皮薯条加工

型、易感马铃薯孢囊线虫品种‘Western Russet’进行

杂交，从杂交后代中筛选符合薯条加工要求，并对

马铃薯孢囊线虫具有中高抗性的品系A10915-71和
A10915-41。
5 展 望

马铃薯孢囊线虫是重要的检疫性有害生物，

高度特化地、专一性地寄生于茄科植物中，是马

铃薯安全生产的巨大威胁。其虫卵包裹在球形孢

囊内，这种孢囊能够抵抗不利环境条件和杀线虫

剂，并可在土壤中存活 20年以上，随宿主生长形

成新的世代。由于其独特的生存策略，使马铃薯

孢囊线虫的防控管理非常困难，而种植马铃薯孢

囊线虫抗性品种是缓解马铃薯孢囊线虫为害的有

效手段。目前，中国已有马铃薯金线虫为害报

道，但已发现的种群属于哪个致病型尚不明确，

需要中国线虫学家尽快对已发现的马铃薯金线虫

进行致病型鉴定，为马铃薯孢囊线虫抗性基因的

利用奠定基础。过去几十年中国马铃薯遗传育种

研究中，育种家没有将马铃薯孢囊线虫抗性作为

育种目标，因此，对已选育的马铃薯品种的马铃

薯孢囊线虫抗性水平基本不清楚。根据马铃薯孢

囊线虫的发病规律，如果不加以控制，未来15~20
年马铃薯孢囊线虫将成为影响马铃薯生产的重要

病害。建议尽快开展马铃薯孢囊线虫抗性育种的

研究，包括马铃薯孢囊线虫抗性评价鉴定专业技

术人员的培养、马铃薯孢囊线虫抗性资源的引

进、筛选和评价、耐受性和抗性评价完整体系的

建立、马铃薯孢囊线虫抗性基因定位与挖掘、抗

性基因和位点分子标记的开发与应用等。尽早选

育出满足市场需求且具有马铃薯孢囊线虫抗性的

马铃薯品种，以应对日渐增加的马铃薯孢囊线虫

引起的马铃薯安全生产风险。
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