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　 　 摘要:　 甘薯是重要的粮食、饲料和能源作物ꎬ中国是世界上最大的甘薯种植国ꎬ甘薯在中国国民经济中占有

十分重要的地位ꎮ 近年来随着气候变化和种薯、种苗地频繁调运ꎬ甘薯病害发生日趋严重ꎬ新病害不断产生ꎬ严重

影响甘薯的产量和品质ꎬ制约了中国甘薯产业的健康发展ꎮ 分子生物技术的快速发展给甘薯抗病分子育种研究提

供了新的技术支撑和研究思路ꎮ 本文主要从甘薯抗真菌病、抗细菌病、抗线虫病以及抗病毒病相关基因等方面概

述了近年来甘薯抗病相关基因及其功能的研究进展ꎬ为甘薯抗病基因的进一步研究和抗病分子育种提供参考ꎮ
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　 　 中国是世界上最大的甘薯生产国ꎮ 根据气候、
生态等因素ꎬ中国甘薯种植区被划分为北方薯区、长

江中下游薯区和南方薯区三大种植区ꎮ 除少数寒冷

地区外ꎬ中国大部分地区都有甘薯栽培ꎬ但主要分布

在黄淮海平原、长江流域和东南沿海各省ꎬ甘薯在中

国国民经济中占有十分重要的地位ꎮ 目前中国甘薯

种植面积约为 ５.７８×１０６ ｈｍ２ꎬ占世界耕地总面积的

３０％左右ꎬ总产量为 ９.４４×１０７ ｔ[１]ꎮ 全球气候变化和

人口的急剧增长以及发展中国家的快速工业化使全
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球粮食和能源供应面临巨大压力ꎮ 甘薯作为一种淀

粉作物ꎬ由于其高产潜力和对边缘土地的广泛适应

性ꎬ在保障粮食安全ꎬ促进社会的可持续发展方面具

有重要意义[２]ꎮ 甘薯不仅是人类和动物的食物ꎬ也
是食品加工、淀粉和酒精制造工业的重要原料[３]ꎮ
甘薯还被评估为有价值的保健食品ꎬ具有抗癌、调节

血糖、降低血压和预防超重等功能[４￣５]ꎮ 研究结果表

明ꎬ甘薯块根中的 β￣胡萝卜素、维生素、淀粉和蛋白

质以及矿物质等对于人类的健康非常有利[６]ꎮ 此

外ꎬ甘薯茎、叶的营养也非常丰富ꎬＳｕｎ 等[７] 研究发

现甘薯茎、叶富含蛋白质、纤维素、碳水化合物等ꎬ较
耐储藏ꎬ是优质的蔬菜资源ꎮ

虽然甘薯具有较强的抗病性ꎬ但是在田间生产

和储藏期间ꎬ仍然受许多病原菌侵害ꎬ导致甘薯严重

减产ꎮ 北方薯区的三大病害包括由 Ｃｅｒａｔｏｃｙｓｔｉｓ ｆｉｍ￣
ｂｒｉａｔａ 侵染引起的甘薯黑斑病[８]、主要由 Ｆｕｓａｒｉｕｍ
ｓｏｌａｎｉ 侵染引起的甘薯根腐病[９]和由 Ｄｉｔｙｌｅｎｃｈｕｓ ｄｅ￣
ｓｔｒｕｃｔｏｒ 侵染引起的甘薯茎线虫病[１０]ꎻ南方薯区的三

大病害包括由 Ｆｕｓａｒｉｕｍ ｏｘｙｓｐｏｒｕｍ 侵染引起的甘薯

蔓割病[１１]、由 Ｒａｌｓｔｏｎｉａ ｓｏｌａｎａｃｅａｒｕｍ 侵染引起的甘

薯薯瘟病[１２]和由 Ｅｌｓｉｎｏｅ ｂａｔａｔａｓ 侵染引起的甘薯疮

痂病[１３]ꎻ长江中下游薯区处于南北交接带ꎬ靠近南

方薯区的地方病害多与南方薯区相同ꎬ中间地带的

甘薯主要被一些储藏期病害为害[１４]ꎮ 近年来ꎬ随着

气候变化和种薯种苗的频繁调运ꎬ南病北移ꎬ北病南

移ꎬ南北地区间甘薯病害混发现象日趋严重ꎮ 中国

科研工作者报道甘薯新病害的发生ꎬ如由 Ｄｉａｐｏｒｔｈｅ
ｂａｔａｔａｓ 侵染引起的甘薯蔓枯病[１５]、由 Ｄｉｃｋｅｙａ ｄａｄａ￣
ｎｔｉｉ 侵染引起的甘薯茎腐病[１６]、由 Ｍｏｎｉｌｏｃｈａｅｔｅｓ ｉｎ￣
ｆｕｓｃａｎｓ 侵染引起的甘薯黑痣病[１７]、由 Ｌａｓｉｏｄｉｐｌｏｄｉａ
ｔｈｅｏｂｒｏｍａｅ 侵染引起的甘薯爪哇黑腐病[１８]、由 Ｓｃｌｅ￣
ｒｏｔｉｕｍ ｒｏｌｆｓｉｉ 侵染引起的甘薯白绢病[１９] 以及由象耳

豆根结线虫引起的甘薯根结线虫病等[２０]ꎮ 此外ꎬ甘
薯病毒病也是严重制约中国甘薯产业发展的重大病

害之一ꎮ 国家甘薯改良中心和国际马铃薯中心联合

开展中国三大薯区甘薯病毒病的发生情况调查ꎬ结
果表明ꎬ甘薯羽状斑驳病毒 ( Ｓｗｅｅｔ ｐｏｔａｔｏ ｆｅａｔｈｅｒｙ
ｍｏｔｔｌｅ ｖｉｒｕｓꎬＳＰＦＭＶ)、甘薯病毒 Ｇ (Ｓｗｅｅｔ ｐｏｔａｔｏ ｖｉ￣
ｒｕｓ ＧꎬＳＰＶＧ)、甘薯潜隐病毒(Ｓｗｅｅｔ ｐｏｔａｔｏ ｌａｔｅｎｔ ｖｉ￣
ｒｕｓꎬＳＰＬＶ)、 甘薯轻斑点病毒 ( Ｓｗｅｅｔ ｐｏｔａｔｏ ｍｉｌｄ
ｓｐｅｃｋｌｉｎｇ ｖｉｒｕｓꎬＳＰＭＳＶ)、甘薯轻斑驳病毒(Ｓｗｅｅｔ ｐｏ￣
ｔａｔｏ ｍｉｌｄ ｍｏｔｔｌｅ ｖｉｒｕｓꎬＳＰＭＭＶ)、甘薯褪绿矮化病毒

(Ｓｗｅｅｔ ｐｏｔａｔｏ ｃｈｌｏｒｏｔｉｃ ｓｔｕｎｔ ｖｉｒｕｓꎬＳＰＣＳＶ)、甘薯褪绿

斑病毒( Ｓｗｅｅｔ ｐｏｔａｔｏ ｃｈｌｏｒｏｔｉｃ ｆｌｅｃｋ ｖｉｒｕｓꎬＳＰＣＦＶ)、
甘薯类花椰菜花叶病毒(Ｓｗｅｅｔ ｐｏｔａｔｏ ｃａｕｌｉｍｏｌｉｋｅ ｖｉ￣
ｒｕｓꎬＳＰＣＬＶ)、黄瓜花叶病毒(Ｃｕｃｕｍｂｅｒ ｍｏｓａｉｃ ｖｉｒｕｓꎬ
ＣＭＶ)等 ９ 种病毒在甘薯上均有检出ꎮ 近年来甘薯

病毒病在中国各个薯区快速蔓延ꎬ对甘薯产量和品

质造成了极大威胁[２１￣２２]ꎮ
目前ꎬ这些病害的防治措施主要包括化学防治、

生物防治及抗病品种选育ꎬ其中化学防治具有较好

的防治效果ꎬ但是容易产生食品安全和环境污染问

题ꎻ生物防治主要集中在室内研究中ꎬ在田间的应用

效果还有待进一步提升ꎻ在抗病品种选育方面ꎬ甘薯

在遗传上的高度杂合性以及种内、种间存在的广泛

杂交不亲和性ꎬ加大了通过常规育种来选育优质高

产抗病甘薯品种的难度[２３]ꎮ 本课题组常年对全国

各地的甘薯品种、品系进行甘薯黑斑病、根腐病、茎
线虫病和薯瘟病等病害抗性鉴定及报道ꎬ到目前为

止ꎬ尚未发现对这些病害完全免疫的甘薯品种ꎬ甘薯

抗病种质资源有限ꎮ 因此ꎬ探索利用基因工程改良

甘薯抗病性对甘薯抗病分子育种具有重要意义ꎮ

１　 甘薯真菌病害抗性基因及其功能的
研究进展

　 　 陈观水[２４]从甘薯中分离得到 ＩｂＮＰＲ１ 基因ꎬ该
基因可受水杨酸强烈诱导ꎬ推测该基因可能在甘薯

抵御病原物的侵染中起重要的作用ꎮ 林巧玲等[２５]

根据已知的核苷酸结合位点￣富亮氨酸重复(ＮＢＳ￣
ＬＲＲ)类抗病基因蛋白质的保守序列设计简并引物ꎬ
扩增甘薯基因组中的抗病基因同源序列(ＲＧＡ)ꎬ获
得 １ 条约 ５００ ｂｐ 的片段ꎬ经过克隆和测序后ꎬ得到

２０ 个 ＮＢＳ￣ＬＲＲ 类 ＲＧＡꎬ其推导的氨基酸序列均具

有 Ｐ￣ｌｏｏｐ、Ｋｉｎａｓｅ￣２ａ 和 Ｋｉｎａｓｅ￣３ａ 及 ＧＬＰＬ 区等几个

保守区ꎬ并且可分为 Ｔｏｌｌ￣白细胞介素 １ 受体￣核苷酸

结合位点￣富含亮氨酸重复序列(ＴＩＲ￣ＮＢＳ￣ＬＲＲ)和

ｎｏｎ￣ＴＩＲ￣ＮＢＳ￣ＬＲＲ ２ 个亚类ꎮ 序列比对分析结果表

明ꎬ这些 ＲＧＡ 与已克隆的相关抗病基因相应区段的

氨基酸序列的同源性为 １５％ ~４６％ꎬ这些 ＲＧＡ 可作

为分子标记筛选甘薯的抗病候选基因ꎻ王钰等[２６] 从

甘薯中分离到 ３４２ 个 ＲＧＡꎬ其中 ７ 个为 ＴＩＲ 亚类ꎬ其
余均为 ｎｏｎ￣ＴＩＲ 亚类ꎻＫｉｍ 等[２７] 报道病原菌侵染后

ＩｂＥＲＦ１ 和 ＩｂＥＲＦ２ 在叶片中的表达量明显上升ꎬ２
个 ＥＲＦ 基因在烟草(Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｔａｂａｃｕｍ)叶片中的瞬
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时表达导致病原菌相关基因 ＰＲ５ 的转录水平升高ꎬ
早期响应的还有 ＥＲＤ１０、ＣｕＺｎＳＯＤ 和 ＣＡＴ 基因ꎬ推
测这 ２ 个 ＥＲＦ 作为 ＰＲ５、ＥＲＤ１０、ＣｕＺｎＳＯＤ 和 ＣＡＴ
基因的转录调控因子在应激防御信号通路中发挥作

用ꎻ王连军等[２８]根据植物 ＮＢＳ￣ＬＲＲ 类 ＲＧＡ 的保守

区域设计简并引物ꎬ从甘薯近缘野生种 Ｉｐｏｍｏｅａ
ｇｒａｎｄｉｆｏｌｉａ 中扩增 ＮＢＳ￣ＬＲＲ 类 ＲＧＡꎬ得到 ７ 条 ＮＢＳ￣
ＬＲＲ 类 ＲＧＡꎬ其编码的氨基酸序列包含 ＮＢＳ￣ＬＲＲ
类 ＲＧＡ 所具有的保守的 Ｐ￣ｌｏｏｐ、Ｋｉｎａｓｅ￣２ａ 和 Ｋｉ￣
ｎａｓｅ￣３ａ 及 ＧＬＰＬ 区ꎮ 王崇等[２９] 以甘薯抗病相关基

因 ＴＡＯ１ 作为目标基因ꎬ设计出 １ 条固定引物ꎬ与 １１
条随机引物组合成 １１ 对引物ꎮ 利用这 １１ 对引物对

甘薯品种鄂薯 １１、鄂紫薯 １３ 进行目标区域扩增多

态性(ＴＲＡＰ)￣ 聚合酶链式反应(ＰＣＲ)扩增ꎬ结果表

明ꎬ１１ 对引物组合能够扩增出清晰条带ꎬ且表现出

良好的多态性ꎬ该研究获得与 ＴＡＯ１￣ｌｉｋｅ 基因相关联

的 ＴＲＡＰ 标记ꎬ该标记可进行甘薯群体的遗传多样

性分析ꎬ为甘薯的抗病育种奠定基础ꎮ 黄小芳等[３０]

对甘薯基因组序列进行外显子预测ꎬ得到甘薯染色

体组全基因组蛋白质序列ꎬ并在此基础上对 ＮＢＳ￣
ＬＲＲ 类家族基因进行鉴定和分析ꎬ分析结果表明ꎬ
甘薯基因组中含有 ３７９ 个 ＮＢＳ￣ＬＲＲ 类家族基因ꎬ其
中 Ｎ 型亚家族有 １２０ 个ꎬＮＬ 型有 １０３ 个ꎬＣＮＬ 型有

１３３ 个ꎬＴＮＬ 型有 ２２ 个ꎬＰＮ 型有 １ 个ꎬ所有染色体

上均有 ＮＢＳ￣ＬＲＲ 类家族基因分布ꎬ但数量明显不

同ꎬ其中有 ６０􀆰 ９％的 ＮＢＳ￣ＬＲＲ 类家族基因序列呈簇

状分布ꎮ 序列比对分析发现 ＮＢＳ￣ＬＲＲ 类家族基因

序列有 １５ 个保守结构域ꎬ在 Ｎ 端较为保守ꎬ该研究

为开展甘薯 ＮＢＳ￣ＬＲＲ 类家族基因的功能研究和抗

性育种奠定了理论依据ꎮ 三浅裂野牵牛作为甘薯的

近缘野生种ꎬ是甘薯育种重要的抗病基因资源ꎬ毕楚

韵等[３１]采用 Ｓｎａｐ 软件对三浅裂野牵牛基因组序列

进行全基因组蛋白质序列预测ꎬ并应用生物信息学

方法鉴定和分析蛋白质序列中 ＮＢＳ￣ＬＲＲ 类家族基

因ꎬ从三浅裂野牵牛的１１０ ６２６个基因中ꎬ筛选到编

码 ＮＢＳ￣ＬＲＲ 类蛋白的基因 ３６１ 个ꎬ其中 ＣＮＬ 型基

因有 １３６ 个ꎬＮＬ 型基因有 １２８ 个ꎬＮ 型基因有 ５０
个ꎬＴＮＬ 型基因有 ４６ 个ꎬＲＮＬ 型基因有 １ 个ꎮ ＣＮＬ
亚家族在 ＮＢ￣ＡＲＣ 结构域有 ７ 个保守结构域ꎬＴＮＬ
亚家族有 １０ 个保守结构域ꎮ 此外ꎬ三浅裂野牵牛的

１５ 条染色体上均分布有 ＮＢＳ￣ＬＲＲ 类家族基因ꎬ其
中染色体上基因数量最多达到 ５１ 个ꎬ而染色体上基

因最少的仅 ２ 个ꎬ共有 ５８ 个基因簇ꎬ包含了 ５３􀆰 ７％
的 ＮＢＳ￣ＬＲＲ 类家族基因ꎬ该研究结果明确了三浅裂

野牵牛 ＮＢＳ￣ＬＲＲ 类家族基因的数量、在染色体上的

分布图、结构域特点和进化关系ꎬ为研究抗病基因功

能和抗病品种选育提供了重要基础[３１]ꎮ
在甘薯生产和储藏过程中ꎬ病原真菌 Ｃｅｒａｔｏｃｙｓ￣

ｔｉｓ ｆｉｍｂｒｉａｔａ 侵染引起的甘薯黑斑病严重影响甘薯的

产量和品质ꎬ被该病原菌侵染的薯块中含有甘薯黑

疤霉酮等物质ꎬ人畜食用后可引起中毒症状ꎮ 此外ꎬ
用被黑斑病病原菌侵染的薯块作发酵原料会毒害酵

母菌和糖化酶菌ꎬ延缓发酵过程ꎬ降低酒精产量和质

量ꎬ严重制约了甘薯产业的发展[３２]ꎮ Ｍｕｒａｍｏｔｏ
等[３３]将大麦 α￣ＨＴ 基因导入甘薯品种 Ｋｏｋｅｉ Ｎｏ.１４
中ꎬ该基因位于 Ｅ１２Ω 的强组成型启动子或甘薯贮

藏根￣淀粉酶基因的启动子下游ꎬ在叶片和贮藏根中

都表现出高水平的表达ꎮ 与对照相比ꎬα￣ＨＴ 转基因

甘薯在感染 Ｃｅｒａｔｏｃｙｓｔｉｓ ｆｉｍｂｒｉａｔａ 时黄化现象明显减

轻ꎬ贮藏根在接种 Ｃｅｒａｔｏｃｙｓｔｉｓ ｆｉｍｂｒｉａｔａ 孢子悬浮液

的部位周围病变区域变小ꎬ并且转基因甘薯在生长

和产量方面与非转基因甘薯无显著差异ꎮ 杨冬静

等[３４]利用黑斑病病原菌侵染不同抗性的甘薯品种

并采用转录组测序初步分析了甘薯的黑斑病抗性机

理ꎬ鉴定出 ２２１ 个抗性相关基因ꎬ其中激酶(ＫＩＮ)基
因最多ꎬ有 １１７ 个ꎬ占比为 ５２.９％ꎮ 通过基因克隆和

遗传转化获得 ＩｂＩＮＶ 过表达株系 ( ＯＥＶ 株系) 和

ＲＮＡ 抑制表达株系(ＲｉＶ 株系)ꎬ甘薯黑斑病孢子悬

浮液接种 ９ ｄ 后调查ꎬ结果表明ꎬ与对照相比ꎬＯＥＶ
株系的黑斑病抗性显著提高ꎬ而 ＲｉＶ 株系的黑斑病

抗性显著降低ꎻ糖分含量测定结果显示ꎬ在黑斑病病

原菌接种侵染前 ＯＥＶ 植株比对照植株中蔗糖含量

降低ꎬ己糖 (葡萄糖和果糖) 含量显著升高ꎻ相反

地ꎬＲｉＶ 植株中蔗糖含量升高而己糖 (葡萄糖和果

糖) 含量降低ꎮ 蔗糖转化酶活性检测结果表明ꎬ
ＯＥＶ 株系中蔗糖转化酶活性显著升高ꎬ与对照植株

中酶活性呈极显著差异ꎬ而 ＲｉＶ 株系中酶活性极显

著降低ꎬ该研究结果初步明确 ＩｂＩＮＶ 通过调控蔗糖

转化酶和糖信号途径从而调控甘薯对黑斑病病原菌

的抗性ꎬ为甘薯黑斑病抗病分子育种奠定了重要基

础[３５]ꎮ 吴茜等[３６] 从甘薯中克隆了几丁质酶基因

ＩｂＣｈｉＡ 并对其进行了功能验证和表达分析ꎬ结果表

明ꎬＩｂＣｈｉＡ 可受甘薯黑斑病病原菌的诱导表达ꎬ且在

不同抗性甘薯品种中的表达差异显著ꎮ
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甘薯蔓割病是由尖孢镰刀菌(Ｆｕｓａｒｉｕｍ ｏｘｙｓｐｏ￣
ｒｕｍ)侵染引起的病害ꎬ感染蔓割病的甘薯植株叶片

变黄脱落ꎬ茎维管束变成棕色ꎬ最终全株死亡ꎬ由该

病害导致的甘薯产量损失可达１０％~ ５０％[３７]ꎮ Ｔａｏ
等[３８]使用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ￣Ｈｉｓｅｑ 技术进行甘薯基因的转录

组装和差异表达基因(ＤＧＥ)分析ꎬ从 １２ 个抗病样

本中组装了１０１ ９８８个单基因ꎬ通过比较转录组鉴定

出 ４ 个文库中差异表达的基因[如水杨酸(ＳＡ)和茉

莉酸(ＪＡ)信号通路相关基因]ꎬ以及差异表达的转

录因子[如 ＭＹＢ 转录因子和乙烯反应性转录因子

(ＥＲＦ)]等ꎬ从而揭示潜在的抗病机理ꎬ为利用甘薯

分子育种提高品种抗病性提供理论依据ꎮ 刘中华

等[３９]利用甘薯蔓割病高抗品种金山 ５７ 和高感品种

新种花进行杂交ꎬ 通过筛选后代构建了抗病池和感

病池ꎬ以抗病池和感病池的基因组 ＤＮＡ 为模板ꎬ 筛

选获得 １ 对与甘薯抗蔓割病连锁的 ＳＲＡＰ 引物组

合ꎮ Ｏｎｏｆｕａ[４０]以金山 ５７ 和新种花为材料ꎬ分别用

本实验室分离保存的甘薯蔓割病强致病性菌种

Ｆｏｂ７(Ｆ０７)和非致病性菌种 Ｆｏｂ０４(Ｆ０４)侵染甘薯

茎蔓后进行转录组测序ꎬ分析了不同抗病性的甘薯

品种在蔓割病病原菌侵染时的基因转录表达特征ꎬ
并挖掘出如 ＣＥＲＫ１ 和 ＭＡＰＫ 等与甘薯蔓割病抗性

相关的基因ꎮ 靖小菁等[４１] 从甘薯转录组数据中筛

选出差异表达基因 ＩｂＭＡＰＫＫ９ꎬ该基因在甘薯的根、
茎、叶和叶柄中均能表达ꎬ从而响应甘薯蔓割病病原

菌的侵染ꎬ在烟草中瞬时表达 ＩｂＭＡＰＫＫ９ 可导致与

ＳＡ 合成以及信号转导途径相关的 ５ 个基因 (Ｎｔ￣
ＰＡＬ４、ＮｔＩＣＳ１、ＮｔＮＰＲ１、ＮｔＮＰＲ３ 和 ＮｔＮＰＲ５)在 ４８ ｈ
内上调ꎬ据此推测 ＩｂＭＡＰＫＫ９ 通过介导 ＳＡ 信号转导

途径从而影响植物抗病性ꎮ Ｌｉ 等[４２] 从甘薯新品系

ＮＤ９８ 中分离到甘薯蔓割病抗病基因 ＩｂＳＷＥＥＴ１０ꎬ
并在甘薯蔓割病敏感品种栗子香中过表达和干扰表

达 ＩｂＳＷＥＥＴ１０ꎬ结果表明ꎬＩｂＳＷＥＥＴ１０ 过表达植株能

够促进叶片中糖分向外运输ꎬ降低了转基因株系中

的糖含量ꎬ进而减少了病原菌生长繁殖所需的能量

物质ꎬ从而显著提高了转基因植株对蔓割病的抗性ꎮ
Ｚｈａｎｇ 等[４３] 的研究结果表明ꎬＩｂＢＢＸ２４ 过表达植株

对蔓割病的抗性显著提高ꎬ进一步对蔓割病病原菌

处理后的 ＩｂＢＢＸ２４ 过表达及 ＲＮＡ 干扰表达植株进

行 ＲＮＡ￣ｓｅｑ 和 ＣｈＩＰ￣ｓｅｑ 分析ꎬ结果表明ꎬ ＩｂＢＢＸ２４
能够结合在茉莉酸信号转导途径关键基因 ＩｂＪＡＺ１０
和 ＩｂＭＹＣ２ 的启动子上ꎬ从而抑制 ＩｂＪＡＺ１０ 的表达ꎬ

激活 ＩｂＭＹＣ２ 的表达ꎮ 蛋白质互作试验结果表明ꎬ
ＩｂＢＢＸ２４ 可以直接与 ＩｂＪＡＺ１０ 相互作用ꎬ从而减轻

ＩｂＪＡＺ１０ 对 ＩｂＭＹＣ２ 活性的抑制作用ꎬ该研究结果明

确 ＩｂＢＢＸ２４ 的甘薯蔓割病抗病功能并阐明了 Ｂ￣ｂｏｘ
锌指蛋白 ＩｂＢＢＸ２４ 通过调控茉莉酸途径增强甘薯

蔓割病抗性的分子机理ꎮ 刘意等[４４] 利用尖孢镰刀

菌侵染对蔓割病高抗的甘薯品种鄂薯 １１ꎬ并克隆获

得 ＩｂＥＲＦ１ 基因ꎬ进行实时定量 ＰＣＲꎬ结果表明ꎬ
ＩｂＥＲＦ１ 在蔓割病病原菌侵染 ２ ｈ 和 ４ ｈ 后表达量显

著增加ꎬ外源施用茉莉酸甲酯(ＭｅＪＡ)和乙烯(Ｅｔｈ)２
ｈ、４ ｈ 和 １２ ｈ 可显著增加该基因的表达ꎬ由此推测

ＩｂＥＲＦ１ 可能通过介导 ＭｅＪＡ / Ｅｔｈ 信号通路从而提高

甘薯的蔓割病抗性ꎮ 霍进喜[４５] 将 ＩｂＰＩＦ１ 基因转入

商薯 １９ꎬ结果表明ꎬＩｂＰＩＦ１ 转基因植株的蔓割病抗

性显著提高ꎬ并且 ＩｂＰＩＦ１ 过表达上调了活性氧清除

相关基因、脱落酸合成相关基因、保护性蛋白基因和

抗病相关基因的表达ꎬ酵母双杂交试验结果表明ꎬ
ＩｂＰＩＦ１ 能够与抗病相关的 Ｓｅｒｐｉｎ￣ｌｉｋｅ 蛋白质互作ꎬ
推测它们之间的互作可能调控转基因植株的蔓割病

抗性ꎮ 陈培涛[４６] 通过对蔓割病抗性差异的 ２ 个甘

薯品种进行转录组分析和代谢物检测ꎬ筛选出蔓割

病抗性相关基因 ＩｂＦ６’Ｈ２ 和 ＩｂＣＯＳＹꎬ转基因烟草过

表达及其抗病性测试结果表明ꎬＩｂＦ６’Ｈ２ 和 ＩｂＣＯＳＹ
单基因、双基因过表达均能提高烟草叶片对尖孢镰

刀菌的抗性ꎬ双基因提高效果更明显ꎬ该研究为提高

甘薯品种的蔓割病抗性提供了抗性基因资源ꎮ
甘薯根腐病是中国 ６０ 年代发现的一种毁灭性

病害ꎬ在山东、河南和河北发生较严重ꎬ发病地块轻

者减产 １０％ ~ ２０％ꎬ 重者甘薯成片死亡甚至绝

收[１０]ꎮ 引起甘薯根腐病的主要病原菌为腐皮镰刀

菌[４７]ꎬ此外ꎬ串珠镰孢菌、尖孢镰刀菌、终极腐霉等

均能侵染甘薯引起甘薯根腐病[４８￣５２]ꎮ Ｍａ 等[５３]首次

开展了紫甘薯遗传连锁图谱的构建和利用简单重复

序列(ＳＳＲ)标记鉴定甘薯抗根腐病数量性状基因座

(ＱＴＬ)的研究ꎬ这些 ＱＴＬ 可在甘薯根腐病抗性基因

的精细定位和甘薯标记辅助育种中发挥重要作用ꎮ
Ｚｈａｎｇ 等[５４]利用转录组测序研究腐皮镰刀菌与甘薯

块根的互作机理ꎬ分析发现在甘薯与腐皮镰刀菌的

相互作用中ꎬ下调表达的基因比上调表达的基因多ꎬ
这可能与寄主对病原菌的抗性程度有关ꎬ该研究结

果为利用基因工程技术提高甘薯根腐病抗性提供了

新的候选基因ꎮ Ｋｉｍ 等[５５]对 ９６ 个甘薯基因型进行
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全基因组关联分析(ＧＷＡＳ)以确定新的候选基因ꎬ
并剖析其抗镰刀菌根腐病的遗传基础ꎬ通过测序基

因分型(ＧＢＳ)进行基因分型ꎬ过滤后鉴定出４４ ２５５
个单核苷酸多态性位点(ＳＮＰ)ꎬ对与抗病性有重要

关联的 ＳＮＰ 两侧的 １１ 个基因进行表达分析ꎬ发现

其中 ９ 个基因的表达量发生变化ꎬ表明这些基因可

能参与镰刀菌根腐病的抗性调控ꎬ该研究结果有助

于甘薯抗镰刀菌根腐病候选基因的标记辅助选择和

功能研究ꎮ
此外ꎬ在甘薯病害的防治中ꎬ研究人员发现ꎬ使

用生防菌处理甘薯不仅能起到防治病害和促进甘薯

生长的作用ꎬ还能提高甘薯中抗病基因的表达ꎬ从而

提高甘薯的抗病性[５６￣５７]ꎮ Ｗａｎｇ 等[５８]使用内生解淀

粉芽孢杆菌 ＹＴＢ１４０７ 悬浮液处理甘薯ꎬ结果表明ꎬ
与对照相比ꎬＹＴＢ１４０７ 激活了水杨酸调控途径中

ＰＲ￣１ 基因的表达ꎬ增加了 ＳＡ 含量ꎬ并减少了甘薯中

的过氧化氢含量ꎬ同时提高了 ＮＰＲ１ 和 ＰＲ￣１ 基因的

表达水平ꎬ从而提升了甘薯对根腐病和黑斑病的抗

性ꎮ

２　 甘薯细菌病害抗性基因及其功能的
研究进展

　 　 Ｒａｌｓｔｏｎｉａ ｓｏｌａｎａｃｅａｒｕｍ 侵染甘薯引起薯瘟病ꎬ发
病初期甘薯植株出现轻度萎蔫ꎬ但整个植株为绿色ꎻ
发病中后期ꎬ甘薯茎秆呈褐色或黑褐色ꎬ整个植株萎

蔫、死亡[５９]ꎮ 薯瘟病可对中国南方甘薯产区造成毁

灭性的打击ꎬ发病地块甘薯产量一般损失２０％~
３０％ꎬ重者可达 ７０％以上甚至绝收ꎬ被列为中国检疫

性植物病害[６０]ꎮ 袁照年等[６１] 以金山５７×金山 ６３０
杂交后代所得的 Ｆ１ 分离群体为材料建立抗感池ꎬ利
用随机扩增多态性 ＤＮＡ(ＲＡＰＤ)技术筛选 ３２０ 个随

机引物ꎬ其中仅 １ 个引物即 Ｓ２１３￣５００ 在抗感池间扩

增出了多态性条带ꎬ且该标记与田间鉴定吻合度较

高ꎬ可作为抗Ⅰ型薯瘟基因的连锁标记ꎮ 余文英

等[６２]研究发现在接种薯瘟病病原菌前 ３ ｄ 喷施不

同浓度 ＳＡ 均可诱导甘薯对薯瘟病的抗性ꎬ其中 ＳＡ
最适浓度为 ５ ｍｍｏｌ / ＬꎬＳＡ 能够提高甘薯叶片中超

氧化物歧化酶(ＳＯＤ)和过氧化氢酶(ＣＡＴ)的活性ꎬ
降低过氧化物酶(ＰＯＤ)的活性和丙二醛(ＭＤＡ)含
量ꎬ减少过氧化氢(Ｈ２Ｏ２)的积累ꎬ推测在薯瘟病病

原菌侵染下ꎬＳＡ 能够降低膜脂过氧化作用进而诱导

甘薯对薯瘟病产生抗性ꎮ 王伟等[６３] 研究发现ꎬ木质

素和绿原酸的积累与甘薯品种抗病性密切相关ꎬ因
此在抗病品种鉴定方面有一定的参考价值ꎮ 柏

洁[６４]采用 ｃＤＮＡ 末端快速扩增技术(ＲＡＣＥ)进行 ３′
端和 ５′端的扩增ꎬ获得 ＩｂＳＧＴ１ 全长序列ꎬ该序列含

有 １ 个１ １０７ ｂｐ 开放阅读框ꎬ编码 ３６９ 个氨基酸ꎬ序
列比对分析发现ꎬ该序列含有 ＳＧＴ１ 相关的保守结

构域ꎬ采用汁液摩擦法将茄科雷尔氏菌接种于普通

烟草与 ＩｂＳＧＴ１ 转基因烟草ꎬ结果显示ꎬ普通烟草伤

口附近变化明显ꎬ呈黄褐色且叶片皱缩ꎬ而转基因烟

草未见明显病状ꎬ表明 ＩｂＳＧＴ１ 转基因烟草对茄科雷

尔氏菌的抗性有所提高ꎮ
为了解 ＰＯＤ 在菊果胶杆菌(Ｐｅｃｔｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ ｃｈｒｙ￣

ｓａｎｔｈｅｍｉ)侵染甘薯过程中的变化规律ꎬＪａｎｇ 等[６５] 检

测了 ４ 个甘薯品种感染菊果胶杆菌后 ＰＯＤ 活性和 １０
个 ＰＯＤ 基因表达情况ꎬ结果发现其中 ３ 个品种的

ＰＯＤ 活性在接种后 １６ ｈ 开始增加ꎬＳｈｉｎｗｈａｎｇｍｉ 和
Ｗｈｉｔｅ Ｓｔａｒ ２ 个品种的 ＰＯＤ 活性在接种后 ２４ ｈ 达到

最高水平ꎬ且比对照显著提高ꎻ天然凝胶分析结果显

示ꎬ在所有品种中ꎬ一种具有高电泳迁移率的 ＰＯＤ 同

工酶在病菌侵染后表达量显著增加ꎻ此外ꎬ１０ 个 ＰＯＤ
基因在菊果胶杆菌感染时表现出差异表达模式ꎬ部分

ＰＯＤ 基因如 ｓｗｐａ２、ｓｗｐａ３、ｓｗｐａ４、ｓｗｐａ５、ｓｗｐｂ１ 在菊果

胶杆菌感染后被诱导表达ꎬ据此推测某些特定的 ＰＯＤ
同工酶参与了对菊果胶杆菌的防卫反应[６５]ꎮ Ｒｙｕ
等[６６]还进一步克隆了 ｓｗｐａ４ 的２ ３７４ ｂｐ 的启动子区

域并对其生物学特性进行了研究ꎮ Ｋｉｍ 等[６７￣６８] 为了

确定 ＩｂＭＰＫ３ / ＩｂＭＰＫ６ 的生物学功能ꎬ在烟草(Ｎｉｃｏｔｉ￣
ａｎａ ｂｅｎｔｈａｍｉａｎａ)叶片中瞬时表达了 ＩｂＭＰＫ 基因ꎬ增
强了烟草对细菌的耐受性ꎬ提高了抗病相关基因的表

达ꎬ表明 ＩｂＭＰＫ３ 和 ＩｂＭＰＫ６ 在抗细菌侵染中发挥着

重要作用ꎮ 进一步研究发现 ＩｂＳＰＦ１ 是 ＩｂＭＰＫ３ /
ＩｂＭＰＫ６ 的底物ꎬ在甘薯中起着生物胁迫信号转导的

转录调节因子的作用ꎬ ＩｂＳＰＦ１ 能够与 ＩｂＭＰＫ３ 和

ＩｂＭＰＫ６ 特异性互作ꎬＩｂＭＰＫ３ 和 ＩｂＭＰＫ６ 通过磷酸化

ＩｂＳＰＦ１ 的 Ｓｅｒ７５ 和 Ｓｅｒ１１０ 残基ꎬ增加了 ＩｂＳＰＦ１ 对靶

基因启动子中的 Ｗ￣ｂｏｘ 元件的亲和力ꎻ此外ꎬ在不同

胁迫条件和不同激素处理下 ＩｂＳＰＦ１ 基因表达上调ꎻ
而且ꎬＩｂＳＰＦ１ 的磷酸化模拟突变体对丁香假单胞菌

的抗性增强ꎬＩｂＳＰＦ１ 瞬时表达的烟草突变体诱导了

病害相关基因的表达ꎬ因此推测 ＩｂＭＰＫ３ / ＩｂＭＰＫ６ 通

过对 ＩｂＳＰＦ１ 的磷酸化上调了下游基因的表达ꎬ从而

在植物防卫反应中发挥了关键作用ꎮ
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３　 甘薯线虫病害抗性基因及其功能的
研究进展

　 　 甘薯茎线虫病是由 Ｄｉｔｙｌｅｎｃｈｕｓ ｄｅｓｔｒｕｃｔｏｒ 侵染引

起的ꎬ茎线虫从茎侵入ꎬ导致薯块从内部腐烂ꎬ组织

失去水分ꎬ致使薯块糠心ꎬ严重影响甘薯产量和质

量ꎬ对甘薯生产造成重大威胁ꎬ发病地块产量可减少

２０％~５０％ꎬ发病严重时可导致绝产[１０]ꎮ Ｓｉ 等[６９] 为

了探索甘薯的候选茎线虫抗性基因ꎬ利用甘薯茎线

虫抗病品种 ＪＫ２０ 和感病品种腾飞进行了转录组分

析ꎬ在腾飞和 ＪＫ２０ 中共发现 １１ 个茎线虫差异表达

基因ꎮ 进一步选择 ６ 个 ＤＥＧ 进行 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 分析验

证ꎬ结果与转录组分析结果一致ꎬ该研究结果为甘薯

茎线虫病抗性基因的挖掘提供了理论参考ꎬ有助于

利用基因工程技术改良甘薯品种的茎线虫病抗性ꎮ
Ｙａｎ 等[７０]将对茎线虫具有抗性的甘薯品种美国红

和对茎线虫敏感的甘薯品种徐紫薯 ８ 号杂交ꎬ产生

了 ２７４ 个 Ｆ１ 后代ꎬ获得的 １０ 个 ＱＴＬ 与甘薯的茎线

虫病 抗 性 紧 密 相 连ꎬ 并 筛 选 出 关 键 候 选 基 因

ｉｔｆ１３ｇ１９５７０ꎮ Ｚｈａｉ 等[７１] 从甘薯抗茎线虫病突变体

农大 ６０３ 中克隆出肌醇￣１￣磷酸合酶基因 ＩｂＭＩＰＳ１ꎬ
ＩｂＭＩＰＳ１ 过表达的甘薯植株在大田条件下表现出较

强的茎线虫抗性ꎬ该研究结果为提高甘薯茎线虫病

抗性提供了参考ꎮ Ｃａｉ 等[７２] 将甘薯贮藏蛋白基因

ＳｐＴＩ￣１ 导入甜菜中ꎬ发现其中 ８ 个株系在抑制雌性

线虫的生长和发育方面表现出显著作用ꎮ Ｆａｎ
等[７３]基于甘薯茎线虫 ｕｎｃ￣１５ 序列构建了 ＲＮＡｉ 干
扰表达载体ꎬ并利用农杆菌介导的方法将其导入甘

薯品种徐薯 ２２ꎬ结果表明转基因甘薯对茎线虫病的

抗性有所提高ꎮ Ｏｒｙｚａｃｙｓｔａｔｉｎ￣Ｉ (ＯＣＩ)蛋白是一种蛋

白酶抑制剂ꎬ可抑制线虫肠道中的蛋白酶活性并阻

止蛋白质的同化ꎮ Ｇａｏ 等[７４] 通过农杆菌介导法将

ＯＣＩ 基因导入甘薯品种徐薯 １８ 中ꎬ通过田间鉴定和

茎线虫室内接种试验ꎬ从转基因植株中筛选出了对

茎线虫病抗性较强的转基因植株ꎬ结果表明ꎬ过表达

ＯＣＩ 基因显著提高了对甘薯茎线虫病的抗性ꎬ检测

结果显示转基因植株中 ＯＣＩ 基因表达水平提高ꎮ
根结线虫(Ｍｅｌｏｉｄｏｇｙｎｅ ｓｐｐ.)是一种植物专性内

寄生线虫ꎬ可侵染多种作物ꎬ是世界上最具破坏性的

作物寄生虫之一[７５]ꎬ其中最主要的就是南方根结线

虫(Ｍｅｌｏｉｄｏｇｙｎｅ ｉｎｃｏｇｎｉｔａ)ꎬ该线虫可侵染甘薯ꎬ对贮

藏根造成严重损害ꎬ主要发生在热带和亚热带地

区[７６]ꎮ Ｌｅｅ 等[７７￣７８]分别在感病品种 Ｙｕｌｍｉ 和抗病品

种 Ｊｕｈｗａｎｇｍｉ 块根中接种南方根结线虫并进行转录

组测序ꎬ分析发现南方根结线虫侵染后ꎬ许多常见和

独特的基因在感病品种和抗病品种中差异表达ꎬ将
差异表达的基因进行鉴定和分析ꎬ筛选出有助于保

护甘薯根系免受根结线虫侵染的相关候选基因ꎬ包
括与激素信号传导相关的转录因子和与发病机制相

关的基因ꎮ Ｓｕｎｇ 等[７９] 在 Ｌｅｅ 等[７７￣７８] 的基础上继续

分析在甘薯根结线虫侵染期间过氧化物酶基因在防

御反应中的作用ꎬ并且通过比对找到 １ 组与拟南芥

过氧化物酶同源的基因 ＡｔＰｒｘ５２ꎬ该研究通过对过氧

化物酶基因的分析明确它们在保护植物免受根结线

虫侵染中起的作用ꎬ并鉴定出重要的过氧化物酶ꎮ

４　 甘薯病毒病抗性基因及其功能的
研究进展

　 　 甘薯中最具破坏性的病毒性病害大多数表现为

两种或多种病毒的复合侵染ꎬ单独的侵染形式并不

常见ꎮ 受生态环境变化的影响ꎬ日益严重的甘薯病

毒病在全球范围内造成的产量损失巨大[８０]ꎮ 目前ꎬ
甘薯生产中危害较大的病毒病主要是甘薯病毒病

(ＳＰＶＤ)ꎬ该病害是由甘薯羽状斑驳病毒 (ＳＰＦＭＶ)
和甘薯褪绿矮化病毒 (ＳＰＣＳＶ) 协生共侵染甘薯引

起的病毒病ꎮ 迄今为止ꎬ对甘薯抗病毒基因的报道

非常有限ꎮ Ｂｅｄｎａｒｅｋ 等[８１] 鉴定出几种响应病毒感

染的新型 ｍｉｃｒｏＲＮＡｓꎬ其中一些被预测为靶向核苷

酸结合位点富含亮氨酸重复序列(ＮＢＳ￣ＬＲＲ)类抗

病基因ꎬ病毒感染过程中水杨酸介导的防御反应信

号通路相关基因表达量的下调在一定程度上可以解

释品种 Ｂｅａｕｒｅｇａｒｄ 的易感性ꎮ Ｚｈａｎｇ 等[８２]通过转录

组测序和分析发现 ＳＷＥＥＴ 糖转运因子 ＳＷＥＥＴ１、
ＳＷＥＥＴ１２ 和 ＳＷＥＥＴ１４ 以及部分 ＷＲＫＹ 转录因子

在被 ＳＰＶＤ 侵染的植株中上调表达ꎬ这为甘薯抗

ＳＰＶＤ 基因的挖掘奠定了基础ꎮ Ｙｕ 等[８３] 在本氏烟

中建立了 ＲＮａｓｅ３ 介导的病毒协生体系 ( ＣＭＶ￣
ＲＮａｓｅ３＋ＴｕＭＶ)ꎬ证明靶向 ＲＮａｓｅ３ 的 ＬｗａＣａｓ１３ａ 系

统能够恢复本氏烟草叶片细胞的 ＲＮＡ 沉默能力ꎬ并
显著抑制其介导的病毒协生作用ꎻ同时发现ꎬ将靶向

ＳＰＣＳＶ￣ＲＮａｓｅ３ 的 ＲｆｘＣａｓ１３ｄ 系统导入甘薯ꎬ能够显

著降低转基因植株在嫁接侵染和自然侵染条件下的

ＳＰＣＳＶ 和 ＳＰＦＭＶ 的积累ꎬ从而提高对 ＳＰＶＤ 的抗性

水平ꎮ Ｓｉｖｐａｒｓａｄ 等[８４] 将 ＳＰＦＭＶ、ＳＰＣＳＶ、ＳＰＶＧ 和
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ＳＰＭＭＶ 的外壳蛋白基因片段用于诱导转基因甘薯

中的基因沉默ꎬ结果发现ꎬ尽管使用硝化纤维酶联免

疫吸附试验检测能够检测到病毒的存在ꎬ但与对照

植物相比ꎬ所有转基因植物都表现出发病延迟和较

轻的黄化和斑点症状ꎮ Ｏｋａｄａ 等[８５] 将外壳蛋白基

因 ＣＰ 导入甘薯中ꎬ发现 ＣＰ 过表达甘薯植株对原发

性和继发性甘薯羽状斑驳病毒均具有较高抵抗力ꎬ
为外壳蛋白基因在甘薯病毒病抗性育种中的应用奠

定了基础ꎮ 肖梅[８６]通过转录组数据分析ꎬ筛选出一

些与甘薯抗病毒病相关的基因ꎬ其中包括 ＳＰＷ５ 基

因ꎬ从甘薯品种徐薯 ２２ 中克隆了 ＳＰＷ５ 基因编码序

列ꎬ并成功构建了超表达载体 ＳＰＷ５￣ｐ１０１￣ＧＶ３１０１ꎬ
但暂未获得转基因阳性株系ꎮ

５　 利用基因工程改良甘薯抗病性的
展望

　 　 现代分子生物学和基因工程技术能使 ＤＮＡ 分

子跨越天然物种屏障ꎬ实现动物、植物和微生物之间

的基因交流ꎬ能够定向改良作物品种的某个不良性

状ꎬ这是常规有性杂交所不能实现的ꎮ 目前ꎬ国内外

学者从甘薯及其近缘野生种中已分离出数十个抗病

相关基因ꎬ随着抗病基因分离技术的快速发展ꎬ今后

将会分离出更多、更有效的甘薯抗病基因ꎬ不断丰富

甘薯抗病基因的数量和种类ꎬ将这些抗病基因导入

甘薯品种ꎬ就能够定向改良这些品种的抗病性ꎮ
近年来ꎬ高通量测序及生物信息学分析技术的

应用为甘薯抗病基因的筛选和挖掘提供了极大的助

力ꎬ使得甘薯重要抗病基因克隆和功能研究的步伐

加快[８７￣８９]ꎮ 转录组测序也大大提高了抗病基因挖

掘的速度ꎬＬｉ 等[９０]通过对茎腐病病原菌不同时间点

侵染的甘薯的转录组进行测序分析ꎬ筛选差异表达

基因ꎬ并对其进行通路富集分析ꎬ鉴定了一些由茎腐

病病原菌侵染诱导的候选基因和转录因子ꎬ包括编

码受体样蛋白激酶(ＲＬＫ５ 和 ＲＬＫ７)、富含亮氨酸重

复受体样丝氨酸 /苏氨酸蛋白激酶(ＳＥＲＫ１) 的基因

和转录因子(ｂＨＬＨ１３７、ＥＲＦ９、ＭＹＢ７３ 和 ＮＡＣ０５３)ꎬ
这为茎腐病抗病品种培育奠定了重要基础ꎮ 因此ꎬ
转录组测序分析是挖掘甘薯抗病相关基因的重要手

段之一ꎮ
遗传转化方法是抗病分子育种的重要工具ꎮ 在

甘薯遗传转化技术方面不断有新突破ꎬ２０１１ 年 Ｙａｎｇ
等[９１]报道农杆菌介导的胚性悬浮细胞遗传转化方

法实现了抗病基因在甘薯中的功能验证ꎻ２０２２ 年

Ｙｕ 等[８３] 将 ＣＲＩＳＰＲ 技术应用于甘薯并获得 ＳＰＶＤ
抗性增强的转基因植株ꎻＭｅｉ 等[９２] 将根癌农杆菌注

射到植物分生组织中ꎬ以诱导转染的新生组织ꎬ随后

对阳性新生组织进行营养繁殖ꎬ可以获得稳定的转

基因植物ꎬ并把该方法成功用于转化具有强再生能

力的植物ꎬ包括甘薯、马铃薯和辣椒ꎬ该方法极大提

升了甘薯遗传转化效率ꎬ能够促进抗病基因功能研

究工作的高效开展ꎮ 将先进的分子育种技术和传统

育种技术有效结合ꎬ可促进高抗甘薯品种的快速定

向选育ꎬ必将极大地促进甘薯产业的发展ꎮ
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