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　 　 摘要:　 黄瓜花叶病毒(Ｃｕｃｕｍｂｅｒ ｍｏｓａｉｃ ｖｉｒｕｓꎬＣＭＶ)作为世界十大植物病毒之一ꎬ严重危害多种作物的生产ꎮ
相对于药剂防治和使用转基因品种ꎬ利用植物自身的抗性基因培育抗病品种是最为经济有效的 ＣＭＶ 防治方法ꎮ
本文就相关内容从 ３ 个方面进行综述:(１)Ｒ 基因介导的植物抗病毒机制及已克隆的 Ｒ 基因ꎻ(２)植物抗 ＣＭＶ 的 Ｒ
基因及分子机制ꎻ(３)植物中其他抗 ＣＭＶ 相关基因的研究ꎮ
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　 　 Ａｂｓｔｒａｃｔ:　 Ａｓ ｏｎｅ ｏｆ ｔｈｅ ｗｏｒｌｄ'ｓ ｔｏｐ １０ ｐｌａｎｔ ｖｉｒｕｓｅｓꎬ ｃｕｃｕｍｂｅｒ ｍｏｓａｉｃ ｖｉｒｕｓ(ＣＭＶ) ｉｓ ｓｅｒｉｏｕｓｌｙ ｈａｒｍｆｕｌ ｔｏ ｔｈｅ ｐｒｏ￣
ｄｕｃｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｖａｒｉｅｔｙ ｏｆ ｃｒｏｐｓ. Ａｓ ｃｏｍｐａｒｅｄ ｔｏ ｔｈｅ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｃｏｎｔｒｏｌ ａｎｄ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｖａｒｉｅｔｉｅｓꎬ ｔｈｅ ａｐｐｒｏａｃｈ ｏｆ
ｄｅｖｅｌｏｐｉｎｇ ＣＭＶ￣ｒｅｓｉｓｔａｎｔ ｖａｒｉｅｔｉｅｓ ｔｈｒｏｕｇｈ ｔｈｅ ｔｙｐｉｃａｌ ｇｅｎｅｔｉｃｓ ｕｓｉｎｇ ｔｈｅ ｐｌａｎｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｇｅｎｅｓ(Ｒ ｇｅｎｅ) ｉｓ ｍｏｒｅ ｅｃｏｎｏｍｉ￣
ｃａｌ ａｎｄ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ. Ｔｈｉｓ ｒｅｖｉｅｗ ｓｕｍｍａｒｉｚｅｄ ｔｈｅ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｐｒｏｇｒｅｓｓ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｆｏｌｌｏｗｉｎｇ ｔｈｒｅｅ ａｓｐｅｃｔｓ:(１) Ｒ ｇｅｎｅ￣ｍｅｄｉａｔｅｄ ｐｌａｎｔ
ａｎｔｉｖｉｒａｌ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ａｎｄ ｓｕｃｃｅｓｓｆｕｌｌｙ ｃｌｏｎｅｄ Ｒ ｇｅｎｅｓꎻ(２) ｔｈｅ Ｒ ｇｅｎｅ ａｎｄ ｉｔｓ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｔ ｔｏ
ＣＭＶꎻ(３) ｏｔｈｅｒ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｔ ｔｏ ＣＭＶ.

Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ:　 ｐｌａｎｔꎻ ｃｕｃｕｍｂｅｒ ｍｏｓａｉｃ ｖｉｒｕｓꎻ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｇｅｎｅ

　 　 黄瓜花叶病毒(ＣＭＶ)是雀麦花叶病毒科(Ｂｒｏ￣
ｍｏｖｉｒｉｄａｅ)黄瓜花叶病毒属(Ｃｕｃｕｍｏｖｉｒｕｓ)的典型成

员ꎬ被列为世界十大植物病毒之一ꎮ 黄瓜花叶病毒的

寄主范围广ꎬ可侵染包括果树、蔬菜和观赏植物等 １００
多个科的１ ０００多种植物[１￣２]ꎮ 由于世界范围内有些

地区存在多种病毒混合侵染等情况ꎬＣＭＶ 对作物生

产的危害程度很难进行总体量化ꎮ 根据科研人员的

统计ꎬ在中国 ＣＭＶ 的侵染可导致番茄减产 ２５％ ~
５０％[３]ꎻ在西班牙 ＣＭＶ 的侵染可导致甜瓜减产 ６０％ꎬ
辣椒减产达 ８０％ [４￣５]ꎻ在西班牙一旦番茄上出现 ＣＭＶ
侵染引发的坏死ꎬ产量损失达到 ８０％以上ꎬ甚至绝

收[６￣７]ꎮ
蚜虫和种子带毒是 ＣＭＶ 传播的主要途径ꎬ而药

剂对病毒病的防治效果十分有限ꎮ 利用基因工程技

术进行抗 ＣＭＶ 育种ꎬ具有周期短ꎬ不污染环境ꎬ抗性

稳定等优点ꎬ但是转基因作物的安全问题仍受到多

方质疑[８]ꎮ 利用植物自身的抗性基因对植物进行

遗传改良是最为经济和有效的遏制 ＣＭＶ 危害的途

径[９]ꎮ 近几十年来ꎬ国内外学者对植物抗黄瓜花叶

病毒基因进行了广泛和深入研究ꎬ并取得了一定的
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进展ꎮ 本文就 Ｒ 基因介导的植物抗病毒病分子机

制及已克隆的 Ｒ 基因植物抗 ＣＭＶ 的机制和其他相

关抗 ＣＭＶ 基因的研究进展进行综述ꎬ以期为植物抗

ＣＭＶ 基因的深入分析和应用研究提供参考ꎮ

１　 植物的天然免疫系统

一般认为植物免疫系统由 ２ 个层面的免疫反应

组成:(１)植物通过细胞表面的跨膜识别受体识别病

原物相关分子(Ｐａｔｈｏｇｅｎ￣ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｐａｔｔｅｒｎｓꎬ
ＰＡＭＰｓ)所产生的免疫ꎬ称为病原物相关分子激发的

免疫(ＰＡＭＰ￣ｔｒｉｇｇｅｒｅｄ ｉｍｍｕｎｉｔｙꎬ ＰＴＩ)ꎻ(２)植物体内

的抗性基因 (Ｒ ｇｅｎｅ)通过特异地识别病原物效应因

子所产生的细胞内免疫反应ꎬ 称为效应因子激发的

免疫(Ｅｆｆｅｃｔｏｒ￣ｔｒｉｇｇｅｒｅｄ ｉｍｍｕｎｉｔｙꎬＥＴＩ) [１０￣１１]ꎮ
１.１　 Ｒ 基因介导的植物抗病毒机制

Ｒ 基因介导的抗性是指 Ｒ 基因直接或间接识别

特定病原物的无毒基因ꎬ激活植物防御反应ꎮ Ｒ 基因

介导的抗性可分为 ２ 种ꎬ一种称为系统获得性抗性

(Ｓｙｓｔｅｍ ａｃｑｕｉｒｅｄ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅꎬＳＡＲ)ꎬ主要表现为在病毒

侵染点及周边组织引起程序性细胞死亡ꎬ活性氧爆

发ꎬ细胞壁加厚ꎬ蛋白质磷酸化和去磷酸化以及大量

防御基因的激活ꎬ随后整株植物出现非专一性的、抗
多种与起始侵染病毒相关或不相关的植物病原的抗

性ꎮ 在 ＳＡＲ 过程中ꎬ病程相关(ＰＲ)基因等防卫基因

大量表达ꎬ信号转导因子水杨酸、茉莉酸、乙烯、一氧

化氮等在植物抗病中起重要作用[１１]ꎮ Ｒ 基因介导的

第 ２ 种抗性称之为极端抗性(Ｅｘｔｒｅｍｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅꎬＥＲ)
或细胞水平抗性(Ｃｅｌｌｕｌａｒ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ)ꎬ主要表现为有

些 Ｒ 基因能够快速响应病毒的侵入ꎬ抑制病毒的积

累ꎬ将病毒的侵染限制在单细胞水平ꎬ植物表型症状

为侵染部位仅有极小的坏死点[１２]ꎮ 典型代表为马铃

薯 Ｒｘ１ 基因介导的对马铃薯 Ｘ 病毒的抗性以及番茄

Ｔｍ￣２２基因介导的对烟草花叶病毒抗性ꎬ侵染部位不

出现肉眼可见的超敏反应[１３￣１４]ꎮ
１.２　 植物中克隆的抗病毒 Ｒ 基因

目前已有多种植物病毒的抗性 基 因 被 克

隆[１５￣１６]ꎬ包括十几个典型的 ＮＢＳ￣ＬＲＲ 类病毒抗性基

因ꎬ其中 Ｎ 基因和抗马铃薯 Ｙ 病毒(Ｐｏｔａｔｏ ｖｉｒｕｓ Ｙꎬ
ＰＶＹ)基因 Ｙ￣１ 为 ＴＩＲ￣ＮＢＳ￣ＬＲＲ 类病毒抗性基因ꎬ
其余均为 ＣＣ￣ＮＢＳ￣ＬＲＲ 类病毒抗性基因(表 １)ꎮ 此

外ꎬ还克隆了几个不属于 ＮＢＳ￣ＬＲＲ 类病毒抗性基因

表 １　 植物中克隆的 ＮＢＳ￣ＬＲＲ 类病毒抗性基因(Ｒ ｇｅｎｅ)及其互作的毒性基因

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｌｏｎｅｄ ＮＢＳ￣ＬＲＲ Ｒ ｇｅｎｅｓ ｒｅｓｉｓｔａｎｔ ｔｏ ｖｉｒｕｓ ａｎｄ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｏｆ ａｖｒ￣ｇｅｎｅ

　 　 病毒 寄主植物 抗病基因(Ｒ ｇｅｎｅ) 毒性基因(Ａｖｒ￣ｇｅｎｅ) 参考文献

马铃薯 Ｘ 病毒 马铃薯 Ｒｘ１、Ｒｘ２ Ｃｏａｔ ｐｒｏｔｅｉｎ [１３]、[１７]

马铃薯 Ｙ 病毒 马铃薯 Ｙ￣１ － [１８]

辣椒 ｐｖｒ１ ＶＰｇ [１９] ~ [２１]

ｐｖｒ１２

烟草花叶病毒 番茄 Ｎ － [２２]、[２３]

Ｔｍ１ Ｒｅｐｌｉｃａｓｅ [２４]

Ｔｍ￣２２ ３０ ｋｄ ｍｏｖｅｍｅｎｔ

Ｔｍ￣２ ｐｒｏｔｅｉｎ

菜豆矮化花叶病毒 菜豆 ＢＶ１ Ｂｄｍ [２５]

黄瓜花叶病毒 拟南芥 ＲＣＹ１ Ｃｏａｔ ｐｒｏｔｅｉｎ [２６]

ｃｕｍ１ Ｖｐｇ [２７]、[２８]

ｃｕｍ２

豌豆种传花叶病毒 豌豆 Ｓｂｍ１ Ｖｐｇ [２９]

Ｓｂｍ２ Ｐ３ ａｎｄ ６Ｋ１ ｃｉｓｔｒｏｎ [３０]

芜菁花叶病毒 拟南芥 Ａｔ￣Ｅｉｆ( ｉｓｏ)４Ｅ ＶＰｇ [３１]

甘蓝型油菜 ＣＩ ＴｕＲＢＯ１ꎬＴｕＲＢＯ１ｂꎬＴｕＲＢＯ３ꎬＴｕＭＶ Ｐ３ [３２] ~ [３４]

Ｐ３ ＴｕＲＢＯ４ꎬＴｕＲＢＯ５

番茄斑点枯萎病毒 番茄 Ｓｗ５ － [３５]

大豆花叶病毒 大豆 Ｒｓｖ１ － [３６]
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家族的病毒抗性基因ꎬ包括拟南芥抗烟草蚀纹病毒

(Ｔｏｂａｃｃｏ ｅｔｃｈ ｖｉｒｕｓꎬ ＴＥＶ) 基因 ＲＴＭ１、 ＲＴＭ２ 和

ＲＴＭ３ [３７￣３８]ꎬ番茄黄化曲叶病毒(Ｔｏｍａｔｏ ｙｅｌｌｏｗ ｌｅａｆ
ｃｕｒｌ ｖｉｒｕｓꎬＴＹＬＣＶ) 抗性基因 Ｔｙ￣１ 和 Ｔｙ￣３ꎬ番茄抗番

茄花 叶 病 毒 ( Ｔｏｍａｔｏ ｍｏｓｉｃａ ｖｉｒｕｓꎬ ＴｏＭＶ ) 基 因

Ｔｍ￣１[３９]ꎮ

２　 植物中 Ｒ 基因介导的对 ＣＭＶ 的抗性

２.１　 拟南芥中克隆的抗 ＣＭＶ 的 Ｒ 基因及其抗性

机制

　 　 拟南芥作为典型的模式植物ꎬ其 ＣＭＶ 抗性基因

克隆和机理研究最为广泛和深入ꎬ典型代表是抗

ＣＭＶ 的单显性基因 ＲＣＹ１ 的研究ꎮ ＲＣＹ１ 基因定位在

５ 号染色体ꎬ可编码一个相对分子量为 １.０４×１０５ 的

ＣＣ￣ＮＢＳ￣ＬＲＲ 蛋白质ꎬ与抗霜霉病的 ＲＰＰ８ 基因和抗

芜菁皱缩病毒的 ＨＲＴ 基因为等位基因ꎬ抗性的发挥

依赖于水杨酸(ＳＡ)和乙烯(ＥＴ)信号转导通路ꎬ不依

赖于茉莉酸(ＪＡ)信号转导通路[２６]ꎮ 进一步研究发现

ＳＡ 和 ＪＡ 在调控 ＲＣＹ１ 功能方面存在拮抗作用ꎬＥＤＳ５
基因的表达和 ＳＡ 的积累在 ＲＣＹ１ 基因介导的抗性中

发挥着重要作用[４０￣４１]ꎮ ＲＣＹ１ 基因表达量上调可显著

增强植株对 ＣＭＶ 的抗性ꎬ抗性方式表现为“基因对基

因”模式[４２]ꎮ ＲＣＹ１ 通过 ＬＲＲ 区域与 ＣＭＶ 的致病因

子 ＣＰ 蛋白互作诱导抗性[４３]ꎮ 拟南芥中 ＷＡＲＫＹ７０
通过与 ＲＣＹ１ 基因编码的 ＣＣ￣ＮＢＳ 结构域互作ꎬ抑制

ＣＭＶ 病毒的复制ꎬ减轻 ＣＭＶ 的危害[４４]ꎮ
　 　 拟南芥中除典型的显性抗 ＣＭＶ 的 Ｒ 基因

ＲＣＹ１ꎬ还克隆了 ２ 个典型的隐性抗 ＣＭＶ 的 Ｒ 基因

ｃｕｍ１ 和 ｃｕｍ２ꎬ对应的 ＣＭＶ 病毒致病因子为 Ｖｐｇ 蛋

白质ꎮ ｃｕｍ１ 和 ｃｕｍ２ 可编码翻译起始因子 ４Ｅ
(ｅＩＦ４Ｅ)和 ４Ｇ(ｅＩＦ４Ｇ)蛋白质ꎬ ｅＩＦ４Ｅ 蛋白质可与

真核 ｍＲＮＡ ５’ 帽子结构结合ꎬｅＩＦ４Ｇ 属于支架蛋白

质ꎬ能将 ｅＩＦ４Ｅ 和起始因子结合形成 ｅＩＦ４Ｆ 复合体ꎬ
进而起始蛋白质合成ꎮ 突变后的 ｅＩＦ４Ｅ 不能和病毒

移动蛋白质的 ｍＲＮＡ 结合ꎬ从而影响移动蛋白质的

生成ꎬ限制病毒的移动[２８]ꎮ
２.２　 其他植物中抗 ＣＭＶ 的 Ｒ 基因及抗性机制

除拟南芥外ꎬ在其他植物主要是经济作物的抗

ＣＭＶ 基因定位和克隆方面也取得了较多进展ꎮ 菜

豆中同源克隆的 ＲＴ４￣４ 基因编码一个 ＴＩＲ￣ＮＢＳ￣ＬＲＲ
蛋白质ꎬ与 ＣＭＶ 的 ２ａ 蛋白质互作ꎬ引发过敏性坏

死ꎮ 该基因对番茄和辣椒上分离出的 ７ 个 ＣＭＶ 株

系具有抗性ꎬ但是对菜豆上分离的 ＣＭＶ 株系无

效[４５]ꎮ ２００９ 年 西 班 牙 农 业 研 究 中 心 在 甜 瓜

ＰＩ１６１３７５ 中鉴定出一个抗 ＣＭＶ 基因 ｃｍｖ１[４６]ꎬ２０１７
年该研究中心克隆了 ｃｍｖ１ 基因ꎬ该基因可以编码液

泡分拣蛋白 ４１ꎬ抗感材料间仅存在一个氨基酸差异

(Ｌ３４８Ｒ)ꎬ是目前唯一与 ＣＭＶ 在韧皮部运输密切相

关的隐性基因[４７]ꎮ 韩国科研人员在 Ｃ. ａｎｎｕｕｍ ｃｖ.
ｂｕｋａｎｇ 中鉴定的抗 ＣＭＶ 单显性基因 Ｃｍｒ１ 位于 ２
号染色体的着丝粒位置ꎬ与番茄抗番茄花叶病毒的

Ｔｍ￣１ 基因和番茄抗 ＣＭＶ 的 ＱＴＬ(ＱＲＣＭＶ２)具有同

位性ꎬ亚细胞定位结果显示 Ｃｍｒ１ 基因抑制了 ＣＭＶ
病毒由叶表细胞到叶肉细胞的运动[４８]ꎮ 中国科研

人员在 Ｃ. ｆｒｕｔｅｓｃｅｎｓ ｃｖ. ＰＢＣ６８８ 的 ２ 号染色体上定

位到 １ 个抗 ＣＭＶ 主效 ＱＴＬ(ｑＣｍｒ２.１)ꎬ预测的候选

基因与拟南芥中抗 ＣＭＶ 基因 ＲＣＹ１ 同属 ＮＢＳ￣ＬＲＲ
家族基因ꎬ同时与烟草和番茄抗烟草花叶病毒基因

Ｎ 的同源性高达 ８０％以上[４９]ꎮ 番茄抗 ＣＭＶ 的 ＱＴＬ
定位中发现 ２ 号染色体上的 ＱＴＬ ＱＲＣＭＶ２ 与番茄

抗番茄花叶病毒的 Ｔｍ￣１ 基因、辣椒抗 ＣＭＶ 的 Ｃｍｒ１
基因具有同位性[４８ꎬ５０￣５１]ꎻ８ 号染色体上的 ＱＴＬ(ＱＲＣ￣
ＭＶ８)与马铃薯抗马铃薯 Ｓ 病毒的 Ｎｓ 基因具有同位

性[５１￣５２]ꎮ

３ 　 植物中其他相关基因介导的对
ＣＭＶ 的抗性

　 　 植物通过多种基因协同作用形成的复杂调控网

络抵御病毒侵害ꎮ Ｒ 基因与致病因子的互作触发防

御反应ꎬ多种基因的共同作用使植物获得系统抗性ꎮ
所以多方位研究相关基因的抗性机制ꎬ是对植物抗

ＣＭＶ 分子机制研究的深入和完善ꎮ
３.１　 拟南芥中其他相关基因介导的对 ＣＭＶ的抗性

　 　 拟南芥中除抗 ＣＭＶ 的 Ｒ 基因外ꎬ防卫基因、转
录因子、信号因子、光受体等也参与对 ＣＭＶ 的抗性

防御ꎮ ① 防卫基因:ＡＧＯ１ 蛋白是拟南芥中 ＲＮＡ 诱

导沉默复合体中的核心组件ꎬ是抵抗 ＣＭＶ 侵染的关

键因子ꎮ ＣＭＶ 中 ２ｂ 蛋白可以阻断 ＡＧＯ１ 的酶切活

性ꎬ限制 ｍｉＲＮＡ 途径ꎬ减弱 ＲＮＡ 沉默效应ꎬ从而达

到侵染的目的[５３]ꎬ拟南芥中过氧化氢酶基因 ＣＡＴ３
与 ＣＭＶ 的 ２ｂ 蛋白互作导致坏死斑的出现ꎬＣＡＴ３ 基

因的表达可增强拟南芥对 ＣＭＶ 的抗性[５４]ꎮ ＣＭＶ
的 Ｆｎｙ 株系的 ２ｂ 蛋白可以调控拟南芥中 ＭｉｒｃｒｏＲ￣
ＮＡ１５９ 的表达水平诱发病症[５５]ꎮ ②转录因子:拟南
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芥中转录因子 ＨＡＴ１ 在抵抗 ＣＭＶ 防御反应中起负

调控作用ꎬ其表达依赖于 ＳＡ 的积累[５６]ꎮ ③信号因

子:拟南芥中 ＮｂｂＺＩＰ２８ 为 ＣＭＶ 病毒侵染应激的

ＵＰＲ 信号调控因子ꎬ但不是唯一调控因子ꎬ在病毒

侵染早期ꎬ可提髙寄主基础防卫反应ꎬ延缓病毒的侵

染[５７]ꎮ 一氧化氮(ＮＯ)作为信号分子参与油菜素内

脂介导的拟南芥对 ＣＭＶ 的抗性反应[５８]ꎮ ④光受

体:拟南芥光敏色素 ＰＨＹＢ、向光素 ＰＨＯＴ２ 基因显

著影响抗性相关基因的表达和抗氧化剂的活性ꎬ在
抵抗 ＣＭＶ 侵染中起着重要作用[５９]ꎮ
３.２　 其他植物抗 ＣＭＶ 的相关基因

在烟草、油菜和苋色藜等植物中发现多种防卫

基因参与植物对 ＣＭＶ 的抗性ꎮ 烟草锌指结构蛋白

Ｔｓｉｐ１ 与 ＣＭＶ１ａ 和 ＣＭＶ２ａ 蛋白结合形成复合体ꎬ抑
制 ＣＭＶ 的增殖[６０]ꎮ 烟草光敏色素信号通路通过调

控内源 ＳＡ 信号通路发挥对 ＣＭＶ 的抗性[６１]ꎮ 本氏

烟热激蛋白 ＮｂＨｓｐ７０ 与 ＣＭＶ 病毒复制酶 １ａ 相互

作用ꎬ促进 ＣＭＶ 的复制而有利于病毒的侵染[６２]ꎮ
油菜中 ＢｎＳＧＳ３ 基因超表达可以抑制 ＣＭＶ 的病毒

积累ꎬ 减轻 ＣＭＶ 危害[６３]ꎮ 苋色藜 ＣａＮＤＲ１ａ 和

ＣａＮＤＲ１ｂ 的转基因烟草对 ＣＭＶ 的抗性增强ꎬ说明

该基因参与了植物对病毒的内源免疫反应[６４]ꎮ 苋

色藜 ＣａＮＨＯ１ 基因可编码一种甘油激酶ꎬ其基因表

达量在接种 ＣＭＶ 后显著上调ꎻ转 ＣａＮＨＯ１ 基因烟草

可显著延缓 ＣＭＶ 的晚期侵染ꎬ说明该基因参与了

ＣＭＶ 诱导的防御抗性[６５]ꎮ 矮牵牛中转录因子

ＰｈＥＲＦ２ 的表达可显著抑制 ＣＭＶ 外壳蛋白基因的

表达水平ꎬ水杨酸和乙烯可显著诱导该基因的表达ꎬ
说明该基因可能是通过水杨酸和乙烯信号途径发挥

作用[６６]ꎮ

４　 讨 论

综上所述ꎬ植物中已克隆了多个病毒抗性的 Ｒ
基因ꎬ为植物抗病毒病的深入分析和应用研究奠定

了良好的基础ꎮ 拟南芥抗 ＣＭＶ 基因 ＲＣＹ１ 的研究

为其他作物抗 ＣＭＶ 基因的研究提供了较好的思路ꎮ
但是由于技术局限性ꎬ从 ＲＣＹ１ 基因定位到分子机

理的明确ꎬ整个研究历程超过 １０ 年ꎮ 此外ꎬ由于植

物对 ＣＭＶ 的抗性大多是数量性状ꎬ其抗性机理更加

复杂ꎬ研究历程更加漫长ꎮ 例如茄果类蔬菜(主要

是辣椒和番茄)ꎬ自 １９９７ 年 Ｃａｒａｎｔａ 等[６７] 在 Ｃ. ａｎｎ￣
ｕｕｍ ｃｖ.Ｐｅｒｅｎｎｉａｌ 中首次定位到 ３ 个抑制病毒入侵

的 ＱＴＬ 以来ꎬ辣椒和番茄上仍未有抗 ＣＭＶ 相关基

因的克隆ꎬ其抗性机理更是模糊不清[６８￣６９]ꎮ 因此目

前植物中克隆到的抗 ＣＭＶ 的 Ｒ 基因仍然十分有

限ꎬ抗 ＣＭＶ 的分子机理仍需深入研究ꎮ 克隆新的抗

ＣＭＶ 的 Ｒ 基因并阐明其分子机理仍然是植物抗

ＣＭＶ 研究的重点ꎬ也是作物抗 ＣＭＶ 育种的技术和

理论基础ꎮ
随着科技的发展ꎬ技术的不断革新ꎬ植物生物学

研究方面的技术更加多样化ꎬ效率也在不断提高ꎮ
首先ꎬ随着测序技术的发展ꎬ多种作物的基因组数据

陆续公布ꎮ 基于基因组数据产生的新基因定位技术

(例如 ＱＴＬ￣Ｓｅｑ、ＳＬＡＦ￣Ｓｅｑ 等)明显提高了基因定位

效率ꎬ基于基因组数据开发出的新一代高密度分子

标记(例如 ＳＮＰ 和 Ｉｎｄｅｌ 等)使基因定位更为准确ꎬ
这些为深入研究基因功能和抗性机理奠定了很好的

基础[７０￣７２]ꎮ 在植物抗 ＣＭＶ 基因定位方面ꎬ新技术

的应用极为广泛ꎬ仅从受 ＣＭＶ 危害最为严重的茄科

作物辣椒来看ꎬ自 ２０１４ 年辣椒基因组数据公布以

来ꎬ利用高通量测序的方法ꎬ新定位到 １０ 个抗 ＣＭＶ
相关 ＱＴＬꎬ相对于之前的定位研究ꎬ耗费时间更短ꎬ
定位区间更为准确[７３￣７６]ꎮ 其次ꎬＣＲＩＳＰＲ / Ｃａｓ９ 技术

引领了分子生物学研究领域中颠覆性的技术革新ꎮ
２０１３ 年 ５ 个独立的研究团队证明 ＣＲＩＳＰＲ / Ｃａｓ９ 系

统在真核生物中具有功能[７７￣８１]ꎬ最为重要的是研究

证明该系统可以在多个位点同时实现高效的基因编

辑[８０￣８１]ꎮ 由于 ＣＲＩＳＰＲ / Ｃａｓ９ 技术具有简单、高效和

易操作等优点ꎬＣＲＩＳＰＲ / Ｃａｓ９ 在基因功能研究和种

质创制上具有巨大优势ꎬ在多种作物上已成功应用ꎮ
例如在番茄上成功运用该技术编辑番茄早花基因

ＳＰ５Ｇꎬ创制出可提早 ２ 周开花和果实成熟的番茄材

料[８２]ꎻ美国冷泉港实验室的科研人员利用该技术编

辑 ＳＩＣＬＶ３ 基因启动子序列创制出系列番茄产量相

关性状的突变体材料ꎬ实现了对数量性状更加微小

的调控[８３]ꎮ 虽然目前还未有利用 ＣＲＩＳＰＲ / Ｃａｓ９ 技

术研究植物抗 ＣＭＶ 分子机理的报道ꎬ但是利用该技

术进行抗 ＣＭＶ 分子机理研究是一种可行的思路ꎬ也
是目前创制突变体材料及抗性种质材料最为高效的

途径ꎮ 所以充分利用多种高效的生物技术实现植物

抗 ＣＭＶ 基因研究的突破ꎬ将是科研人员进一步研究

和探索的重点ꎮ

参考文献:

[１] 　 ＰＡＬＵＫＡＩＴＩＳ Ｐꎬ ＲＯＯＳＳＩＮＣＫ Ｍ Ｊꎬ ＤＩＥＴＺＧＥＮ Ｒ Ｇꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｕ￣

３３４１郭广君等:植物抗黄瓜花叶病毒基因研究进展



ｃｕｍｂｅｒ ｍｏｓａｉｃ ｖｉｒｕｓ [Ｊ] . Ａｎｎａｌｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｐｈｙｔｏｐａｔｈｏｌｏｇｉｃａｌ Ｓｏｃｉｅｔｙ
ｏｆ Ｊａｐａｎꎬ ２０１２ꎬ ３１(１):２８１￣３４８.

[２] 　 毛晓红ꎬ于　 毅ꎬ张秀霞ꎬ等.春季西葫芦日光温室黄瓜花叶病

毒病发生规律与防虫网的防控效果[ Ｊ] .江苏农业科学ꎬ２０１７ꎬ
４５(１６):９６￣９８.

[３] 　 ＴＩＥＮ Ｐꎬ ＷＵ Ｇ. Ｓａｔｅｌｌｉｔｅ ＲＮＡ ｆｏｒ ｔｈｅ ｂｉｏｃｏｎｔｒｏｌ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｄｉｓｅａｓｅ
[Ｊ] . Ａｄｖａｎｃｅｓ ｉｎ Ｖｉｒｕｓ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ １９９１ꎬ ３９(１):３２１￣３３９.

[４] 　 ＬＵＩＳＡＲＴＥＡＧＡ Ｍꎬ ＡＬＶＡＲＥＺ Ｊ Ｍꎬ ＡＬＯＮＳＯＰＲＡＤＯＳ Ｊ Ｌꎬ ｅｔ
ａｌ. Ｏｃｃｕｒｒｅｎｃｅꎬ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎꎬ ａｎｄ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｉｎｃｉｄｅｎｃｅ ｏｆ ｍｏｓａｉｃ ｖｉｒｕ￣
ｓｅｓ ｉｎｆｅｃｔｉｎｇ ｆｉｅｌｄ￣ｇｒｏｗｎ ｍｅｌｏｎ ｉｎ Ｓｐａｉｎ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｄｉｓｅａｓｅꎬ
１９９８ꎬ ８２(９):９７９￣９８２.

[５] 　 ＡＶＩＬＬＡ Ｃꎬ ＣＯＬＬＡＲ Ｊ Ｌꎬ ＤＵＱＵＥ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｙｉｅｌｄ ｏｆ ｂｅｌｌ ｐｅｐｐｅｒ
(Ｃａｐｓｉｃｕｍ ａｎｎｕｕｍ) ｉｎｏｃｕｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ＣＭＶ ａｎｄ / ｏｒ ＰＶＹ ａｔ ｄｉｆｆｅｒ￣
ｅｎｔ ｔｉｍｅ ｉｎｔｅｒｖａｌｓ [ Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｄｉｓｅａｓｅｓ ａｎｄ Ｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎꎬ
１９９７ꎬ １０４(１):１￣８.

[６] 　 ＧＡＬＬＩＴＥＬＬＩ Ｄ. Ｔｈｅ ｅｃｏｌｏｇｙ ｏｆ ｃｕｃｕｍｂｅｒ ｍｏｓａｉｃ ｖｉｒｕｓ ａｎｄ ｓｕｓ￣
ｔａｉｎａｂｌｅ ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅ [Ｊ] . Ｖｉｒｕｓ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ ２０００ꎬ ７１(２):９￣２１.

[７] 　 ＪＯＲＤＡ Ｃꎬ ＡＬＦＡＲＯ Ａꎬ ＡＲＡＮＤＡ Ａꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｐｉｄｅｍｉｃ ｏｆ ｃｕｃｕｍ￣
ｂｅｒ ｍｏｓａｉｃ ｖｉｒｕｓ ｐｌｕｓ ｓａｔｅｌｌｉｔｅ ＲＮＡ ｉｎ ｔｏｍａｔｏｅｓ ｏｆ ｅａｓｔｅｒｎ Ｓｐａｉｎ
[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｄｉｓｅａｓｅꎬ １９９２ꎬ ７６(４):３６３￣３６６.

[８] 　 ＳＣＨＯＬＴＨＯＦ Ｋ Ｂ Ｇꎬ ＡＤＫＩＮＳ Ｓꎬ ＣＺＯＳＮＥＫ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｏｐ １０
ｐｌａｎｔ ｖｉｒｕｓｅｓ ｉｎ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｐｌａｎｔ ｐａｔｈｏｌｏｇｙ [ Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔ
Ｐａｔｈｏｌｏｇｙꎬ ２０１１ꎬ １２(９):９３８￣９５４.

[９] 　 郭广君ꎬ王述彬ꎬ刁卫平ꎬ等. 辣椒抗黄瓜花叶病毒病研究进展

[Ｊ] . 华北农学报ꎬ ２０１５ꎬ ２９(Ｓ１):７７￣８４.
[１０] ＪＯＮＥＳ Ｊ Ｄꎬ ＤＡＮＧＬ Ｊ Ｌ. Ｔｈｅ ｐｌａｎｔ ｉｍｍｕｎｅ ｓｙｓｔｅｍ [Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅꎬ

２００６ꎬ ４４４(７１１７):３２３￣３２９.
[１１] ＳＣＨＷＥＳＳＩＮＧＥＲ Ｂꎬ ＲＯＮＡＬＤ Ｐ Ｃ. Ｐｌａｎｔ ｉｎｎａｔｅ ｉｍｍｕｎｉｔｙ:ｐｅｒ￣

ｃｅｐｔｉｏｎ ｏｆ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｓｉｇｎａｔｕｒｅｓ [ Ｊ ] . Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ
２０１２ꎬ ６３(６３):４５１￣４８２.

[１２] ＫＡＮＧ Ｂ Ｃꎬ ＹＥＡＭ Ｉꎬ ＪＡＨＮ Ｍ Ｍ. Ｇｅｎｅｔｉｃｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｖｉｒｕｓ ｒｅｓｉｓｔ￣
ａｎｃｅ [Ｊ] . Ａｎｎｕ Ｒｅｖ Ｐｈｙｔｏｐａｔｈｏｌꎬ ２００５ꎬ ４３ ５８１￣６２１.

[１３] ＢＥＮＤＡＨＭＡＮＥ Ａꎬ ＫＡＮＹＵＫＡ Ｋꎬ ＢＡＵＬＣＯＭＢＥ Ｄ Ｃ. Ｔｈｅ Ｒｘ
ｇｅｎｅ ｆｒｏｍ ｐｏｔａｔｏ ｃｏｎｔｒｏｌｓ ｓｅｐａｒａｔｅ ｖｉｒｕｓ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ａｎｄ ｃｅｌｌ ｄｅａｔｈ
ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ [Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ １９９９ꎬ １１(５):７８１￣７９２.

[１４] ＬＩ Ｂꎬ ＨＵ Ｆꎬ ＺＨＡＮＧ Ｑꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ｃｅｌｌｕｌａｒ ｇｅｎｅ ａｓ ａ ｄｏｕｂｌｅ ｓｕｒ￣
ｖｅｉｌｌａｎｃｅ ａｇｅｎｔ ｆｏｒ ｐｌａｎｔ ｔｏ ｃｏｍｂａｔ ｐａｔｈｏｇｅｎ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｓｉｇｎａｌｉｎｇ
＆ Ｂｅｈａｖｉｏｒꎬ ２０１３ꎬ ８(１１):１￣２.

[１５] ＧＵＲＵＲＡＮＩ Ｍ Ａꎬ ＶＥＮＫＡＴＥＳＨ Ｊꎬ ＵＰＡＤＨＹＡＹＡ Ｃ Ｐꎬ ｅｔ ａｌ.
Ｐｌａｎｔ ｄｉｓｅａｓｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｇｅｎｅｓ:ｃｕｒｒｅｎｔ ｓｔａｔｕｓ ａｎｄ ｆｕｔｕｒｅ ｄｉｒｅｃｔｉｏｎｓ
[Ｊ] . Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ａｎｄ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔ Ｐａｔｈｏｌｏｇｙꎬ ２０１２ꎬ ７８:５１￣
６５.

[１６] ＺＶＥＲＥＶＡ Ａ Ｓꎬ ＰＯＯＧＧＩＮ Ｍ Ｍ. Ｓｉｌｅｎｃｉｎｇ ａｎｄ ｉｎｎａｔｅ ｉｍｍｕｎｉｔｙ
ｉｎ ｐｌａｎｔ ｄｅｆｅｎｓｅ ａｇａｉｎｓｔ ｖｉｒａｌ ａｎｄ ｎｏｎ￣ｖｉｒａｌ ｐａｔｈｏｇｅｎｓ [ Ｊ] . Ｖｉｒｕ￣
ｓｅｓꎬ ２０１２ꎬ ４(１１):２５７８￣２５９７.

[１７] ＢＥＮＤＡＨＭＡＮＥ Ａꎬ ＫÖＨＭ Ｂ Ａꎬ ＤＥＤＩ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｃｏａｔ ｐｒｏｔｅｉｎ
ｏｆ ｐｏｔａｔｏ ｖｉｒｕｓ Ｘ ｉｓ ａ ｓｔｒａｉｎ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｅｌｉｃｉｔｏｒ ｏｆ Ｒｘ１ ｍｅｄｉａｔｅｄ ｖｉｒｕｓ
ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ ｐｏｔａｔｏ [ Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ １９９５ꎬ ８( ６):９３３￣
９４１.

[１８] ＶＩＤＡＬ Ｓꎬ ＣＡＢＲＥＲＡ Ｈꎬ ＡＮＤＥＲＳＳＯＮ Ｒ Ａꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐｏｔａｔｏ ｇｅｎｅ

Ｙ￣１ ｉｓ ａｎ Ｎ ｇｅｎｅ ｈｏｍｏｌｏｇ ｔｈａｔ ｃｏｎｆｅｒｓ ｃｅｌｌ ｄｅａｔｈ ｕｐｏｎ ｉｎｆｅｃｔｉｏｎ
ｗｉｔｈ ｐｏｔａｔｏ ｖｉｒｕｓ Ｙ [ Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔ￣Ｍｉｃｒｏｂｅ Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓꎬ
２００２ꎬ １５(７):７１７￣７２７.

[１９] ＫＡＮＧ Ｂ Ｃꎬ ＹＥＡＭ Ｉꎬ ＦＲＡＮＴＺ Ｊ Ｄꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｐｖｒ１ ｌｏｃｕｓ ｉｎ ｃａｐ￣
ｓｉｃｕｍ ｅｎｃｏｄｅｓ ａ ｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎ ｉｎｉｔｉａｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｅＩＦ４Ｅ ｔｈａｔ ｉｎｔｅｒａｃｔｓ
ｗｉｔｈ ｔｏｂａｃｃｏ ｅｔｃｈ ｖｉｒｕｓ ＶＰｇ [ Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２００５ꎬ ４２
(３):３９２￣４０５.

[２０] ＭＯＵＲＹ Ｂꎬ ＭＯＲＥＬ Ｃꎬ ＪＯＨＡＮＳＥＮ Ｅꎬ ｅｔ ａｌ. Ｍｕｔａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｐｏｔａｔｏ
ｖｉｒｕｓ Ｙ ｇｅｎｏｍｅ￣ｌｉｎｋｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｄｅｔｅｒｍｉｎｅ ｖｉｒｕｌｅｎｃｅ ｔｏｗａｒｄ ｒｅｃｅｓｓｉｖｅ
ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｓ ｉｎ Ｃａｐｓｉｃｕｍ ａｎｎｕｕｍ ａｎｄ Ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｏｎ ｈｉｒｓｕｔｕｍ [ Ｊ] .
Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔ￣Ｍｉｃｒｏｂｅ Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓꎬ ２００４ꎬ １７(３):３２２￣３２９.

[２１] ＲＵＦＦＥＬ Ｓꎬ ＤＵＳＳＡＵＬＴ Ｍ Ｈꎬ ＰＡＬＬＯＩＸ Ａꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ｎａｔｕｒａｌ ｒｅ￣
ｃｅｓｓｉｖｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｇｅｎｅ ａｇａｉｎｓｔ ｐｏｔａｔｏ ｖｉｒｕｓ Ｙ ｉｎ ｐｅｐｐｅｒ ｃｏｒｒｅ￣
ｓｐｏｎｄｓ ｔｏ ｔｈｅ ｅｕｋａｒｙｏｔｉｃ ｉｎｉｔｉａｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ４Ｅ ( ｅＩＦ４Ｅ) [ Ｊ] . Ｔｈｅ
Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２００２ꎬ ３２(６):１０６７￣１０７５.

[２２] ＷＨＩＴＨＡＭ Ｓꎬ ＤＩＮＥＳＨ￣ＫＵＭＡＲ Ｓꎬ ＣＨＯＩ Ｄꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｐｒｏｄｕｃｔ
ｏｆ ｔｈｅ ｔｏｂａｃｃｏ ｍｏｓａｉｃ ｖｉｒｕｓ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｇｅｎｅ Ｎ:ｓｉｍｉｌａｒｉｔｙ ｔｏ ｔｏｌｌ ａｎｄ
ｔｈｅ ｉｎｔｅｒｌｅｕｋｉｎ￣１ ｒｅｃｅｐｔｏｒ [Ｊ] . Ｃｅｌｌꎬ １９９４ꎬ ７８(６):１１０１￣１１１５.

[２３] ＷＨＩＴＨＡＭ Ｓꎬ ＭＣＣＯＲＭＩＣＫ Ｓꎬ ＢＡＫＥＲ Ｂ. Ｔｈｅ Ｎ ｇｅｎｅ ｏｆ ｔｏｂａｃ￣
ｃｏ ｃｏｎｆｅｒｓ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｔｏｂａｃｃｏ ｍｏｓａｉｃ ｖｉｒｕｓ ｉｎ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｔｏｍａｔｏ
[Ｊ] . Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ １９９６ꎬ ９３
(１６):８７７６￣８７８１.

[２４] ＬＡＮＦＥＲＭＥＩＪＥＲ Ｆ Ｃꎬ ＤＩＪＫＨＵＩＳ Ｊꎬ ＳＴＵＲＲＥ Ｍ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｌｏｎｉｎｇ
ａｎｄ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｄｕｒａｂｌｅ ｔｏｍａｔｏ ｍｏｓａｉｃ ｖｉｒｕｓ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ
ｇｅｎｅ Ｔｍ￣２２ ｆｒｏｍ Ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｏｎ ｅｓｃｕｌｅｎｔｕｍ [Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉ￣
ｏｌｏｇｙꎬ ２００３ꎬ ５２(５):１０３９￣１０５１.

[２５] ＧＡＲＲＩＤＯ￣ＲＡＭＩＲＥＺ Ｅ Ｒꎬ ＷＪ Ｓ Ｍ Ｌꎬ ＧＩＬＢＥＲＴＳＯＮ Ｒ Ｌ. Ｂｅａｎ
ｄｗａｒｆ ｍｏｓａｉｃ ｖｉｒｕｓ ＢＶ１ ｐｒｏｔｅｉｎ ｉｓ ａ ｄｅｔｅｒｍｉｎａｎｔ ｏｆ ｔｈｅ ｈｙｐｅｒｓｅｎｓｉ￣
ｔｉｖｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ａｎｄ ａｖｉｒｕｌｅｎｃｅ ｉｎ Ｐｈａｓｅｏｌｕｓ ｖｕｌｇａｒｉｓ [ Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
Ｐｌａｎｔ￣Ｍｉｃｒｏｂｅ Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓꎬ ２０００ꎬ １３(１１):１１８４￣１１９４.

[２６] ＴＡＫＡＨＡＳＨＩ Ｈꎬ ＭＩＬＬＥＲ Ｊꎬ ＮＯＺＡＫＩ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. ＲＣＹ１ꎬ ａｎ Ａｒａｂｉ￣
ｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ＲＰＰ８ / ＨＲＴ ｆａｍｉｌｙ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｇｅｎｅꎬ ｃｏｎｆｅｒｒｉｎｇ ｒｅ￣
ｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｃｕｃｕｍｂｅｒ ｍｏｓａｉｃ ｖｉｒｕｓ ｒｅｑｕｉｒｅｓ ｓａｌｉｃｙｌｉｃ ａｃｉｄꎬ ｅｔｈｙｌｅｎｅ
ａｎｄ ａ ｎｏｖｅｌ ｓｉｇｎａｌ ｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ [ Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒ￣
ｎａｌꎬ ２００２ꎬ ３２(５):６５５￣６６７.

[２７] ＧＡＬＬＯＩＳ Ｊ Ｌꎬ ＣＨＡＲＲＯＮ Ｃꎬ ＳÁＮＣＨＥＺ Ｆꎬ ｅｔ ａｌ. Ｓｉｎｇｌｅ ａｍｉｎｏ
ａｃｉｄ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｔｕｒｎｉｐ ｍｏｓａｉｃ ｖｉｒｕｓ ｖｉｒａｌ ｇｅｎｏｍｅ￣ｌｉｎｋｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ
(ＶＰｇ ) ｃｏｎｆｅｒ ｖｉｒｕｌｅｎｃｅ ｔｏｗａｒｄｓ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ｍｕｔａｎｔｓ
ｋｎｏｃｋｅｄ ｏｕｔ ｆｏｒ ｅｕｋａｒｙｏｔｉｃ ｉｎｉｔｉａｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ ｅＩＦ( ｉｓｏ) ４Ｅ ａｎｄ ｅＩＦ
(ｉｓｏ) ４Ｇ [Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｇｅｎｅｒａｌ Ｖｉｒｏｌｏｇｙꎬ ２０１０ꎬ ９１(１):２８８￣
２９３.

[２８] ＹＯＳＨＩＩ Ｍꎬ ＮＩＳＨＩＫＩＯＲＩ Ｍꎬ ＴＯＭＩＴＡ Ｋꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ Ｔｈｅ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｃｕｃｕｍｏｖｉｒｕｓ ｍｕｌｔｉｐｌｉｃａｔｉｏｎ １ ａｎｄ ２ ｌｏｃｉ ｅｎｃｏｄｅ ｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎ ｉｎｉｔｉａｔｉｏｎ
ｆａｃｔｏｒｓ ４Ｅ ａｎｄ ４Ｇ [Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｖｉｒｏｌｏｇｙꎬ ２００４ꎬ ７８(１２):６１０２￣
６１１１.

[２９] ＧＡＯ Ｚꎬ ＪＯＨＡＮＳＥＮ Ｅꎬ ＥＹＥＲＳ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｐｏｔｙｖｉｒｕｓ ｒｅｃｅｓｓｉｖｅ
ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｇｅｎｅꎬ ｓｂｍ１ꎬ ｉｄｅｎｔｉｆｉｅｓ ａ ｎｏｖｅｌ ｒｏｌｅ ｆｏｒ ｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎ ｉｎｉｔｉａ￣
ｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｅＩＦ４Ｅ ｉｎ ｃｅｌｌ￣ｔｏ￣ｃｅｌｌ ｔｒａｆｆｉｃｋｉｎｇ [Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ
２００４ꎬ ４０(３):３７６￣３８５.

[３０] ＪＯＨＡＮＳＥＮ Ｉ Ｅꎬ ＬＵＮＤ Ｏ Ｓꎬ ＨＪＵＬＳＡＧＥＲ Ｃ Ｋꎬ ｅｔ ａｌ. Ｒｅｃｅｓｓｉｖｅ
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ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ Ｐｉｓｕｍ ｓａｔｉｖｕｍ ａｎｄ ｐｏｔｙｖｉｒｕｓ ｐａｔｈｏｔｙｐｅ ｒｅｓｏｌｖｅｄ ｉｎ ａ
ｇｅｎｅ￣ｆｏｒ￣ｃｉｓｔｒｏｎ ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｅｎｃｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｈｏｓｔ ａｎｄ ｖｉｒｕｓ [ Ｊ] . Ｊｏｕｒ￣
ｎａｌ ｏｆ Ｖｉｒｏｌｏｇｙꎬ ２００１ꎬ ７５(１４):６６０９￣６６１４.

[３１] ＷＩＴＴＭＡＮＮ Ｓꎬ ＣＨＡＴＥＬ Ｈꎬ ＦＯＲＴＩＮ Ｍ Ｇꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｏｆ
ｔｈｅ ｖｉｒａｌ ｐｒｏｔｅｉｎ ｇｅｎｏｍｅ ｌｉｎｋｅｄ ｏｆ ｔｕｒｎｉｐ ｍｏｓａｉｃ ｐｏｔｙｖｉｒｕｓ ｗｉｔｈ ｔｈｅ
ｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎａｌ ｅｕｋａｒｙｏｔｉｃ ｉｎｉｔｉａｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ( ｉｓｏ) ４Ｅ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｔｈａｌｉａｎａ ｕｓｉｎｇ ｔｈｅ ｙｅａｓｔ ｔｗｏ￣ｈｙｂｒｉｄ ｓｙｓｔｅｍ [Ｊ] . Ｖｉｒｏｌｏｇｙꎬ １９９７ꎬ
２３４(１):８４￣９２.

[３２] ＪＥＮＮＥＲ Ｃꎬ ＳＡＮＣＨＥＺ Ｆꎬ ＮＥＴＴＬＥＳＨＩＰ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｃｙｌｉｎｄｒｉｃａｌ
ｉｎｃｌｕｓｉｏｎ ｇｅｎｅ ｏｆ ｔｕｒｎｉｐ ｍｏｓａｉｃ ｖｉｒｕｓ ｅｎｃｏｄｅｓ ａ ｐａｔｈｏｇｅｎｉｃ ｄｅｔｅｒｍｉ￣
ｎａｎｔ ｔｏ ｔｈｅ Ｂｒａｓｓｉｃａ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｇｅｎｅ ＴｕＲＢ０１[Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔ￣
Ｍｉｃｒｏｂｅ Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓꎬ ２０００ꎬ １３(１０):１１０２￣１１０８.

[３３] ＪＥＮＮＥＲ Ｃ Ｅꎬ ＴＯＭＩＭＵＲＡ Ｋꎬ ＯＨＳＨＩＭＡ Ｋꎬ ｅｔ ａｌ. Ｍｕｔａｔｉｏｎｓ ｉｎ
ｔｕｒｎｉｐ ｍｏｓａｉｃ ｖｉｒｕｓ Ｐ３ ａｎｄ ｃｙｌｉｎｄｒｉｃａｌ ｉｎｃｌｕｓｉｏｎ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ａｒｅ ｓｅｐａ￣
ｒａｔｅｌｙ ｒｅｑｕｉｒｅｄ ｔｏ ｏｖｅｒｃｏｍｅ ｔｗｏ Ｂｒａｓｓｉｃａ ｎａｐｕｓ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｇｅｎｅｓ
[Ｊ] . Ｖｉｒｏｌｏｇｙꎬ ２００２ꎬ ３００(１):５０￣５９.

[３４] ＪＥＮＮＥＲ Ｃ Ｅꎬ ＷＡＮＧ Ｘꎬ ＴＯＭＩＭＵＲＡ Ｋꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｄｕａｌ ｒｏｌｅ ｏｆ
ｔｈｅ ｐｏｔｙｖｉｒｕｓ Ｐ３ ｐｒｏｔｅｉｎ ｏｆ ｔｕｒｎｉｐ ｍｏｓａｉｃ ｖｉｒｕｓ ａｓ ａ ｓｙｍｐｔｏｍ ａｎｄ
ａｖｉｒｕｌｅｎｃｅ ｄｅｔｅｒｍｉｎａｎｔ ｉｎ ｂｒａｓｓｉｃａｓ [ Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔ￣Ｍｉｃｒｏｂｅ
Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓꎬ ２００３ꎬ １６(９):７７７￣７８４.

[３５] ＳＰＡＳＳＯＶＡ Ｍ Ｉꎬ ＰＲＩＮＳ Ｔ Ｗꎬ ＦＯＬＫＥＲＴＳＭＡ Ｒ Ｔꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｔｏ￣
ｍａｔｏ ｇｅｎｅ Ｓｗ５ ｉｓ ａ ｍｅｍｂｅｒ ｏｆ ｔｈｅ ｃｏｉｌｅｄ ｃｏｉｌꎬ ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ｂｉｎｄｉｎｇꎬ
ｌｅｕｃｉｎｅ￣ｒｉｃｈ ｒｅｐｅａｔ ｃｌａｓｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｇｅｎｅｓ ａｎｄ ｃｏｎｆｅｒｓ ｒｅ￣
ｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ＴＳＷＶ ｉｎ ｔｏｂａｃｃｏ [ Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｒｅｅｄｉｎｇꎬ ２００１ꎬ ７
(２):１５１￣１６１.

[３６] ＨＡＪＩＭＯＲＡＤ Ｍ Ｒꎬ ＨＩＬＬ Ｊ Ｈ. Ｒｓｖ１￣ｍｅｄｉａｔｅｄ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ａｇａｉｎｓｔ
ｓｏｙｂｅａｎ ｍｏｓａｉｃ ｖｉｒｕｓ￣Ｎ ｉｓ ｈｙｐｅｒｓｅｎｓｉｔｉｖｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ￣ｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ａｔ
ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ ｓｉｔｅꎬ ｂｕｔ ｈａｓ ｔｈｅ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｔｏ ｉｎｉｔｉａｔｅ ａ ｈｙｐｅｒｓｅｎｓｉｔｉｖｅ
ｒｅｓｐｏｎｓｅ￣ｌｉｋｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ [ Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔ￣Ｍｉｃｒｏｂｅ Ｉｎｔｅｒａｃ￣
ｔｉｏｎｓꎬ ２００１ꎬ １４(５):５８７￣５９８.

[３７] ＣＨＩＳＨＯＬＭ Ｓ Ｔꎬ ＭＡＨＡＪＡＮ Ｓ Ｋꎬ ＷＨＩＴＨＡＭ Ｓ Ａꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｌｏ￣
ｎｉｎｇ ｏｆ ｔｈｅ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ＲＴＭ１ ｇｅｎｅꎬ ｗｈｉｃｈ ｃｏｎｔｒｏｌｓ ｒｅｓｔｒｉｃｔｉｏｎ ｏｆ
ｌｏｎｇ￣ｄｉｓｔａｎｃｅ ｍｏｖｅｍｅｎｔ ｏｆ ｔｏｂａｃｃｏ ｅｔｃｈ ｖｉｒｕｓ[ Ｊ] . Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ
ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ ２０００ꎬ ９７(１):４８９￣４９４.

[３８] ＷＨＩＴＨＡＭ Ｓ Ａꎬ ＡＮＤＥＲＢＥＲＧ Ｒ Ｊꎬ ＣＨＩＳＨＯＬＭ Ｓ Ｔꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｒａ￣
ｂｉｄｏｐｓｉｓ ＲＴＭ２ ｇｅｎｅ ｉｓ ｎｅｃｅｓｓａｒｙ ｆｏｒ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｒｅｓｔｒｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ｔｏｂａｃｃｏ
ｅｔｃｈ ｖｉｒｕｓ ａｎｄ ｅｎｃｏｄｅｓ ａｎ ｕｎｕｓｕａｌ ｓｍａｌｌ ｈｅａｔ ｓｈｏｃｋ￣ｌｉｋｅ ｐｒｏｔｅｉｎ
[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ ２０００ꎬ １２(４):５６９￣５８２.

[３９] 钱礼超ꎬ刘玉乐. 植物抗病毒分子机制 [Ｊ] . 中国科学:生命科

学ꎬ ２０１４ꎬ ４４(１０):９９９￣１００９.
[４０] ＴＡＫＡＨＡＳＨＩ Ｈꎬ ＫＡＮＡＹＡＭＡ Ｙꎬ ＺＨＥＮＧ Ｍ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｎｔａｇｏ￣

ｎｉｓｔｉｃ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ＳＡ ａｎｄ ＪＡ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｐａｔｈｗａｙｓ ｉｎ Ａｒ￣
ａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｍｏｄｕｌａｔｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｄｅｆｅｎｓｅ ｇｅｎｅｓ ａｎｄ ｇｅｎｅ￣ｆｏｒ￣ｇｅｎｅ
ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｃｕｃｕｍｂｅｒ ｍｏｓａｉｃ ｖｉｒｕｓ [Ｊ] . Ｐｌａｎｔ ａｎｄ Ｃｅｌｌ Ｐｈｙｓｉｏｌｏ￣
ｇｙꎬ ２００４ꎬ ４５(６):８０３￣８０９.

[４１] ＩＳＨＩＨＡＲＡ Ｔꎬ ＳＥＫＩＮＥ Ｋꎬ ＨＡＳＥ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ＥＤＳ５ ｇｅｎｅ ｅｎｈａｎｃｅｓ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｖｉｒｕｓｅｓ
[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２００８ꎬ １０(４):４５１￣４６１.

[４２] ＳＥＫＩＮＥ Ｋ Ｔꎬ ＫＡＷＡＫＡＭＩ Ｓꎬ ＨＡＳＥ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ｈｉｇｈ ｌｅｖｅｌ ｅｘｐｒｅｓ￣
ｓｉｏｎ ｏｆ ａ ｖｉｒｕｓ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｇｅｎｅꎬ ＲＣＹ１ꎬ ｃｏｎｆｅｒｓ ｅｘｔｒｅｍｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ

ｔｏ ｃｕｃｕｍｂｅｒ ｍｏｓａｉｃ ｖｉｒｕｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ [ Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
Ｐｌａｎｔ￣Ｍｉｃｒｏｂｅ Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓꎬ ２００８ꎬ ２１(１１):１３９８￣１４０７.

[４３] ＴＡＫＡＨＡＳＨＩ Ｈꎬ ＳＨＯＪＩ Ｈꎬ ＡＮＤＯ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. ＲＣＹ１￣ｍｅｄｉａｔｅｄ ｒｅ￣
ｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｃｕｃｕｍｂｅｒ ｍｏｓａｉｃ ｖｉｒｕｓ ｉｓ ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｂｙ ＬＲＲ ｄｏｍａｉｎ￣ｍｅ￣
ｄｉａｔｅｄ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｗｉｔｈ ＣＭＶ(Ｙ) ｆｏｌｌｏｗｉｎｇ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ｏｆ ＲＣＹ１
[Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔ￣Ｍｉｃｒｏｂｅ Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓꎬ ２０１２ꎬ ２５(９):１１７１￣
１１８５.

[４４] ＡＮＤＯ Ｓꎬ ＯＢＩＮＡＴＡ Ａꎬ ＴＡＫＡＨＡＳＨＩ Ｈ. ＷＲＫＹ７０ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｎｇ
ｗｉｔｈ ＲＣＹ１ ｄｉｓｅａｓｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｉｓ ｒｅｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ
ｃｕｃｕｍｂｅｒ ｍｏｓａｉｃ ｖｉｒｕｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ [ Ｊ] . Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ
ａｎｄ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔ Ｐａｔｈｏｌｏｇｙꎬ ２０１４ꎬ ８５:８￣１４.

[４５] ＳＥＯ Ｙ Ｓꎬ ＲＯＪＡＳ Ｍ Ｒꎬ ＬＥＥ Ｊ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ｖｉｒａｌ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｇｅｎｅ
ｆｒｏｍ ｃｏｍｍｏｎ ｂｅａｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ａｃｒｏｓｓ ｐｌａｎｔ ｆａｍｉｌｉｅｓ ａｎｄ ｉｓ ｕｐ￣ｒｅｇｕｌａ￣
ｔｅｄ ｉｎ ａ ｎｏｎ￣ｖｉｒｕｓ￣ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｍａｎｎｅｒ [Ｊ] . Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎ￣
ａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ ２００６ꎬ
１０３(３２):１１８５６￣１１８６１.

[４６] ＥＳＳＡＦＩ Ａꎬ ＤÍＡＺ￣ＰＥＮＤÓＮ Ｊ Ａꎬ ＭＯＲＩＯＮＥＳ Ｅꎬ ｅｔ ａｌ. Ｄｉｓｓｅｃｔｉｏｎ
ｏｆ ｔｈｅ ｏｌｉｇｏｇｅｎｉｃ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｃｕｃｕｍｂｅｒ ｍｏｓａｉｃ ｖｉｒｕｓ ｉｎ ｔｈｅ ｍｅｌｏｎ
ａｃｃｅｓｓｉｏｎ ＰＩ １６１３７５ [ Ｊ ] . Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ａｎｄ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ
２００９ꎬ １１８(２):２７５￣２８４.

[４７] ＧＩＮＥＲ Ａꎬ ＰＡＳＣＵＡＬ Ｌꎬ ＢＯＵＲＧＥＯＩＳ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ｍｕｔａｔｉｏｎ ｉｎ
ｔｈｅ ｍｅｌｏｎ ｖａｃｕｏｌａｒ ｐｒｏｔｅｉｎ ｓｏｒｔｉｎｇ ４１ ｐｒｅｖｅｎｔｓ ｓｙｓｔｅｍｉｃ ｉｎｆｅｃｔｉｏｎ ｏｆ
ｃｕｃｕｍｂｅｒ ｍｏｓａｉｃ ｖｉｒｕｓ [ Ｊ] . Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ Ｒｅｐｏｒｔｓꎬ ２０１７ꎬ ７ ( １) :
１０４７１￣１０４８３.

[４８] ＫＡＮＧ Ｗ Ｈꎬ ＨＯＡＮＧ Ｎ Ｈꎬ ＹＡＮＧ Ｈ Ｂꎬ ｅｔ ａｌ. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｍａｐ￣
ｐｉｎｇ ａｎｄ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｓｉｎｇｌｅ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｇｅｎｅ ｃｏｎｔｒｏｌｌｉｎｇ
ＣＭＶ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ ｐｅｐｐｅｒｓ(Ｃａｐｓｉｃｕｍ ａｎｎｕｕｍ Ｌ.) [Ｊ] . Ｔｈｅｏｒｅｔｉ￣
ｃａｌ ａｎｄ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ ２０１０ꎬ １２０(８):１５８７￣１５９６.
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