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　 　 摘要:　 由茄科雷尔氏菌(Ｒａｌｓｔｏｎｉａ ｓｏｌａｎａｃｅａｒｕｍ)引起的青枯病是危害马铃薯产业的重要病害ꎬ抗病品种的选育与

推广是防控马铃薯青枯病最高效、经济的手段ꎮ 国内外研究人员通过多种方法对马铃薯种质资源进行了青枯病抗性鉴

定ꎬ结果表明马铃薯四倍体栽培种中缺乏青枯病抗源ꎬ但在马铃薯野生种中存在丰富的抗性种质资源ꎮ 通过远缘杂交、体
细胞融合、转基因以及诱变等技术创制了一批抗青枯病资源ꎬ为马铃薯新品种选育奠定了良好的基础ꎮ 针对马铃薯抗青

枯病资源缺乏的瓶颈ꎬ未来的研究重点应集中在筛选抗青枯病种质资源和通过多种途径创制抗青枯病材料ꎬ为马铃薯抗

青枯病品种选育奠定基础ꎮ 同时建立马铃薯青枯病分子标记辅助育种体系ꎬ提高抗青枯病品种选育的效率ꎮ
关键词:　 马铃薯ꎻ 抗青枯病ꎻ 种质资源
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　 　 马铃薯(Ｓｏｌａｎｕｍ ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ Ｌ.)是中国四大粮食

作物之一ꎬ其栽培面积仅次于小麦、水稻和玉米[１]ꎮ
据世界粮农组织 (ＦＡＯ)统计ꎬ２０１９ 年全球马铃薯
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如病毒病、晚疫病、青枯病等[１]ꎮ 马铃薯青枯病是

仅次于马铃薯晚疫病的马铃薯第二大病害ꎬ在世界

范围内的马铃薯主要栽培地区和国家均有马铃薯青

枯病危害的报道[２]ꎮ 如在埃塞俄比亚的 Ｃｈｅｎｃｈａ 地

区ꎬ９７％的马铃薯有青枯病[３]ꎮ 在中国的 １１ 个省

(市)马铃薯产区都分离出青枯菌ꎬ并且北迁趋势严

峻[２ꎬ４]ꎬ严重威胁马铃薯产业的发展ꎮ 根据我们对

雷州半岛马铃薯生产基地的调查ꎬ发现所有基地的

马铃薯均有青枯病发生ꎬ由青枯病造成的损失在

２０％以上ꎬ严重的损失达到 ５０％以上ꎬ并且青枯病发

病逐年加重(图 １)ꎮ 由于目前尚无化学药剂对马铃

薯青枯病进行有效防控ꎬ抗青枯病品种的选育与推

广是防控马铃薯青枯病最有效的手段[１]ꎮ

１　 马铃薯抗青枯病资源鉴定

青枯病抗性鉴定方法对马铃薯种质资源青枯病

抗性的评价影响较大ꎮ 在人工建立的病苗圃或者青

枯病发病较为严重的地块进行青枯病田间抗性鉴定

是最简单的鉴定方法ꎮ 该方法在自然条件下进行ꎬ能
在全生育期内比较真实地反映马铃薯青枯病抗性ꎮ
张长龄等[５]通过田间青枯病病圃对 ６９ 份国际马铃薯

中心(ＣＩＰ)种质资源进行青枯病抗性鉴定ꎬ评价出了

５ 个抗性良好的无性系ꎬ其中 ＭＳ￣４２.３ 和 ＭＳ￣１０.２ 不

仅对中国青枯菌优势菌系 ３ 号小种表现出很好的抗

性ꎬ同时对 １ 号小种也表现高抗ꎮ 陈卓等[６]通过田间

鉴定ꎬ筛选了华薯 １０、华薯 １２ 和华薯 １５ 抗青枯病品

种ꎮ 虽然田间鉴定准确性较高并且接近生产实际ꎬ但
是该方法耗时长ꎬ需要大量的土地和特殊的病苗圃ꎬ
因此不适宜高通量的抗性鉴定ꎮ 因此利用组培苗进

行人工接种鉴定青枯病抗性是目前最主要的鉴定方

式[７￣ ８]ꎮ 将组培苗练苗后移栽于温室中ꎬ然后进行人

工土壤灌根接种ꎬ调查病情指数ꎬ根据病情指数进行

抗性分级鉴定ꎮ 但是该方法主要是根据叶片的萎蔫

程度来判断抗性ꎬ并不能有效区分耐病、抗病和潜伏

侵染ꎮ 利用标记基因追踪病原菌在植物体内的入侵、
定殖等侵染途径的方法得到越来越多的应用ꎮ 目前

在茄科雷尔氏菌中使用的标记基因有 ＧＦＰ(绿色荧光

蛋白) [９]、ＬＵＸ[１０]和 ＧＵＳ[１１]等ꎮ 标记的茄科雷尔氏菌

能直观地反映病原菌在植物体内的位置ꎬ同时结合病

情指数的调查ꎬ能够有效地区分耐病、抗病和潜伏侵

染(图 ２)ꎮ Ｃｒｕｚ 等[１２]建立了以 ＬＵＸ 基因为报告基因

的青枯病种质资源鉴定方法ꎬ利用该方法能够区分耐

病、抗病和潜伏侵染ꎮ 在此基础上ꎬＷａｎｇ 等[１３] 以

ＧＦＰ 和 ＬＵＸ 标记的茄科雷尔氏菌为基础ꎬ建立了组

培苗青枯病抗性鉴定体系ꎬ该方法可进一步节约鉴定

过程的时间、空间和成本ꎮ 然而已有的研究结果表

明ꎬ马铃薯块茎存在青枯病潜伏侵染[１４]ꎮ Ｐｒｉｏｕ 等[１５]

连续 ３ 年对 ６０ 份马铃薯种质资源进行田间抗性鉴

定ꎬ结果表明即使 ３ 年植物萎蔫率为 ０ 的材料其马铃

薯块茎仍有不同程度的潜伏感染ꎮ

图 １　 马铃薯青枯病田间危害及典型萎蔫症状
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　 　 国内外对马铃薯青枯病抗性种质资源筛选的研

究主要集中在 ２０ 世纪 ８０ 年代左右ꎮ 已有的研究结

果表明在马铃薯四倍体栽培种中缺乏抗源ꎬ而原始栽

培种、二倍体野生种以及四倍体野生种等资源中存在

青枯病的抗病或耐病资源ꎮ 目前已经在马铃薯野生

种和原始栽培种 Ｓ. ｐｈｕｒｅｊａꎬＳ. ｓｔｅｎｏｔｏｍｕｍ、Ｓ. ｃｏｍｍｅｒ￣
ｓｏｎｉｉ Ｄｕｎ、Ｓ. ｓｕｃｒｅｎｓｅ 以及 Ｓ. ｍｉｃｒｏｄｏｎｔｕｍ 中鉴定出不

同程度抗性的抗青枯病资源(表 １)ꎮ 这些野生种和

原始栽培种中的青枯病抗源ꎬ为通过远缘杂交和体细

胞融合创新马铃薯抗青枯病资源提供了良好的抗源ꎮ
中国马铃薯抗青枯病研究约从 ２０ 世纪 ８０ 年代开

始ꎬ主要从国际马铃薯中心(ＣＩＰ)引进资源ꎮ 张长龄

等[５]从 ＣＩＰ 引进的马铃薯抗青枯病材料中筛选出了 ５
个抗性良好的无性系ꎬ其中 ＭＳ￣４２.３ 和 ＭＳ￣１０.２ 对 １ 号

和 ３ 号小种表现出很好的抗性ꎮ 何礼远[１６]从ＣＩＰ 引进

的实生籽中选育了抗青枯病品种抗青 ９￣１ꎮ 田祚茂

等[１７￣１８]从 ＣＩＰ 引进材料中筛选获得 １２ 份综合性状优

良的马铃薯抗青枯病资源ꎮ 黄勇[８] 使用 ＵＷ５５１ 演化

ＩＩ 型菌株对 ３１６ 份马铃薯资源进行鉴定ꎬ获得抗青枯病

材料 ６ 份ꎬ中抗青枯病材料 ３４ 份ꎬ其余 ２７６ 份均为感病

材料ꎬ且抗病材料均为野生种或者原始栽培种(表 １)ꎮ
Ｗａｎｇ 等[１３]利用悬浮培养接种方法从 ３２ 份材料中筛选

出 ３ 份高抗青枯病材料ꎮ
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Ｒ:抗病材料ꎻＳ:感病材料ꎮ
图 ２　 利用 ＧＦＰ 标记的茄科雷尔氏菌鉴定马铃薯青枯病抗性资源

Ｆｉｇ.２　 Ｐｏｔａｔｏ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｗｉｌｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｔ ｇｅｒｍｐｌａｓｍｓ ｓｃｒｅｅｎｅｄ ｂｙ ｇｒｅｅｎ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｔ ｐｒｏｔｅｉｎ (ＧＦＰ) ｍａｋｅｄ Ｒａｌｓｔｏｎｉａ ｓｏｌａｎａｃｅａｒｕｍ

表 １　 抗青枯病马铃薯种质资源

Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｏｔａｔｏ ｇｅｒｍｐｌａｓｍｓ ｒｅｓｉｓｔａｎｔ ｔｏ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｗｉｌｔ

种类 种名　 　 　 　 　 　 育种材料 / 品种　 　 　 　 　 　 参考文献

野生种 Ｓ.ｃｏｍｍｅｒｓｏｎｉｉ Ｄｕｎ [８]、[１９]

Ｓ. ｓｕｃｒｅｎｓｅ Ｇ１４５１、Ｇ２０８４、Ｇ２３６８ [２０]

Ｓ.ａｃａｕｌｅ

Ｓ. ａｌｂｉｃａｎｓ

Ｓ. ｂｅｒｔｈａｕｌｔｉｉ

Ｓ. ｂｏｌｉｖｉｅｎｓｅ

Ｓ. ｃａｎｄｏｌｌｅａｎｕｍ

Ｓ. ｃｈｏｍａｔｏｐｈｉｌｕｍ

Ｓ. ｄｅｍｉｓｓｕｍ

Ｓ. ｌｅｐｔｏｐｈｙｅｓ [８]

Ｓ. ｍｏｒｅｌｌｉｆｏｒｍｅ

Ｓ. ｐａｕｃｉｓｓｅｃｔｕｍ

Ｓ. ｐｉｎｎａｔｉｓｅｃｔｕｍ

Ｓ. ｒａｐｈａｎｉｆｏｌｉｕｍ

Ｓ. ｓｔｏｌｏｎｉｆｅｒｕｍ

Ｓ. ｖｅｒｎｅｉ

Ｓ.ｐｈｕｒｅｊａ Ｃ.Ｃ.Ｃ.１３３９、 Ｃ.Ｃ.Ｃ１３５０、 Ｃ.Ｃ.Ｃ.１３８６、 Ｃ.Ｃ.Ｃ.１３８８、 Ｃ.Ｃ.Ｃ. １３９５、 Ｃ.Ｃ.Ｃ. １４４９ [２１]

栽培种 Ｓ.ｓｔｅｎｏｔｏｍｕｍ [８]、[２２]

ＭＳ￣４２.３ 和 ＭＳ￣１０.２ [５]

０７ＳＦ.３￣７９、０７ＳＦ.６￣８、０７ＳＦ.６￣５、０７ＳＦ.１３￣２９、０７ＳＦ.１３￣４０、０７ＳＦ.３￣７５ [８]

ＣＩＰ８００９２８、 ＣＩＰ８００９３５、 ＣＩＰ３７７８ｂ２. ２、 ＩＰ３８１０６４. ８、 ＣＩＰ８００９３８、 ＢＰ８８０９８￣７、
ＢＰ８８１７６￣１

[２３]

Ｓ. ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ 与野生种杂交后代 ３８４４１５、ＢＰ８８０９、ＢＰ８８１０５、ＢＰ８８１７６、ＢＰ ８８０９６￣７ [２４]

ＣＩＰ３７７８３５. １、 ＣＩＰ３８２２９２. ９９、 ＣＩＰ３８２２９３. ２０、 ＣＩＰ２８２２９９. １０３、 ＣＩＰ３８２３０３. ９４、
ＣＩＰ３８２３０５.１１０、３８２２３０９.７５、ＣＩＰ３８２３１４.５

[１８]

ＣＩＰ７２０１１８、ＣＩＰ８００２１２、 ＣＩＰ８００２２３ 、ＣＩＰ８００２２４ [２５]
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２　 马铃薯抗青枯病种质资源的创新

２.１　 远缘杂交

远缘杂交方法是马铃薯抗青枯病种质资源创制的

主要途径ꎬ相关工作主要由 ＣＩＰ、威斯康星大学等研究

机构进行ꎬ并且筛选了一批综合性状优良的抗青枯病

品系ꎮ ＣＩＰ 远缘杂交创制抗青枯病种质资源的抗源主

要有 ４ 个来源:一是 Ｓ.ｐｈｕｒｅꎬ利用 Ｓ.ｐｈｕｒｅ 创制了 ＢＲ、
ＭＳ、ＰＳＰ 和 ＰＳＷ 等一系列抗青枯病材料ꎻ二是从亚洲

蔬菜中心(Ａｓｉａｎ Ｖｅｇｅｔａｂｌｅ Ｒｅｓｅａｒｃｈ ａｎｄ Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ
Ｃｅｎｔｅｒ)引进的抗青枯病种质资源 ＡＶＲＤＣ￣１２８７.１９ꎬ
ＡＶＲＤＣ￣１２８７.１９ 由 Ｓ. ｃｈａｃｏｅｎｓｅ 和 Ｓ. ｒａｐｈａｎｉｆｏｌｉｕｍ 衍生

而来ꎬ由于其后代具有较高含量的茄碱而逐渐被淘汰ꎻ
三是 ＣＲＵＺＡ１４８ꎬ其抗源可能包含 Ｓ. ｃｈａｃｏｅｎｓｅ 和 Ｓ.
ｓｐａｒｓｉｐｉｌｕｍ 的青枯病抗源ꎻ四是由北卡罗莱纳州立大学

通过二倍体栽培种 Ｓ. ｓｔｅｎｏｔｏｍｕｍ、 Ｓ. ｐｈｕｒｅｊａ 和 Ｓ. ｇｏ￣
ｎｉｏｃａｌｙｘ 获得的抗性群体[２６]ꎮ 将这些杂交后代通过染

色体加倍以及与四倍体栽培种进行回交ꎬ获得综合性

状优良的高抗青枯病材料ꎮ 表 ２ 所示的 ＣＩＰ 抗青枯病

材料均是这些材料的后代ꎬ例如 ＣＩＰ３７７８３５.１ 是 ＢＲ６３.
６５ ９×Ａｔｌａｎｔｉｃ 的杂交后代ꎬＣＩＰ３８２２９２.９９ 是 ＢＲ６９.８４ ９×
Ｉｎｄｉａ ８５３ 杂交后代ꎬＣＩＰ２８２２９９. １０３ 是 ＰＳＰ３０. １０ ９ ×
ＢＲ６８.８４ 杂交后代[２７]ꎮ 与此同时ꎬ其他一些研究人员

也开展了相关工作ꎬ如 Ｃａｒｐｕｔｏ 等[２８]从 ２６ 份 Ｓ.ｃｏｍｍｅｒ￣
ｓｏｎｉｉ 和 Ｓ. ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ 的杂交后代中筛选出 ４ 份抗性抗

病材料ꎬＡＦＬＰ 分子标记鉴定结果表明ꎬ杂交后代的遗

传组分更加接近于栽培种 Ｓ. ｔｕｂｅｒｏｓｕｍꎮ
２.２　 体细胞融合

体细胞融合能够有效地克服远缘杂交中花期不

遇、杂交不亲和、杂交不育等障碍ꎬ是将野生种质导

入栽培种中的重要手段和方法ꎮ 马铃薯栽培种与野

生种的对称 /不对称体细胞融合技术较为成熟ꎬ通过

与多个野生种 /原始栽培种的体细胞杂交ꎬ创制了多

个抗病材料[２９]ꎮ
通过体细胞融合创制马铃薯抗青枯病种质资源主

要有 ２ 个途径ꎮ 一是栽培种与野生种进行体细胞杂

交ꎬ获得抗青枯病种质ꎮ 国内外研究人员通过 Ｓ. ｔｕ￣
ｂｅｒｏｓｕｍ 与 Ｓ. ｃｈａｃｏｅｎｓｅ、Ｓ. ｐｈｕｒｅｊａ、Ｓ. ｃｏｍｍｅｒｓｏｎｉｉ 和 Ｓ.
ｓｔｅｎｏｔｏｍｕｍ等进行体细胞融合ꎬ创制了一批抗青枯病资

源ꎮ 对体细胞杂交后代人工接种青枯病进行抗性鉴

定ꎬ结果表明杂种后代的青枯病抗性差异较大ꎬ一些杂

种后代的抗性超过野生材料ꎬ一些杂种后代的抗性与

野生种相似ꎬ而另外一些杂种后代却表现为感

病[２３ꎬ ３０￣３２]ꎮ 这些杂种后代均表现出较强的生长势ꎬ具
有潜在的利用价值ꎮ 利用流式细胞仪对杂交后代的遗

传组成进行分析ꎬ结果表明杂种后代的染色体出现了

倍性分离ꎬ表明其融合过程的机理较为复杂ꎮ 分子标

记分析结果表明杂交后代的染色体、叶绿体、线粒体遗

传组成均包含二者母本的遗传物质ꎬ证实杂交后代为

真实体细胞杂种ꎬ但是亲本的遗传物质不相等ꎬ而是偏

向于某一亲本ꎬ并且存在染色体的重组[３２￣３３]ꎮ 复杂的

遗传方式进一步丰富了杂交后代的遗传多样性ꎮ 蔡兴

奎[３４]利用 Ｓ. ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ ＋Ｓ.ｃｈａｃｏｅｎｓｅ 原生质体融合获得

了 １５４ 个体细胞杂交后代株系ꎬ其中有 １２.１％的株系比

野生种 Ｓ.ｃｈａｃｏｅｎｓｅ 更抗或更耐青枯菌生理小种 １ 号菌

株ꎬ３９.４％的株系其抗性水平与野生种及 Ｓ.ｃｈａｃｏｅｎｓｅ 没
有显著差异ꎮ 汪晶[３５]利用 Ｓ. ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ ＋Ｓ.ｃｈａｃｏｅｎｓｅ 原
生质体融合获得了 １１ 个体细胞杂交后代ꎬ３ 个株系表

现出比野生种亲本更强的抗病性ꎬ６ 个株系的抗性水平

与野生亲本没有显著差异ꎮ 对杂交后代的叶绿体组成

和青枯病抗性进行分析ꎬ结果表明杂种后代的线粒体

类型和叶绿体类型与抗性之间没有直接的相关性ꎬ说
明马铃薯青枯病抗性主要受核基因控制[３６]ꎮ 陈琳[３０]

将体细胞杂种进一步与栽培种进行回交ꎬ成功地将野

生种的抗性转移到栽培种中ꎮ 二是栽培种与茄子进行

体细胞杂交创制新的抗青枯病种质资源ꎮ 这一部分研

究主要由华中农业大学谢从华团队进行ꎮ 喻艳[３７]利用

马铃薯二倍体材料 Ｓ.ｃｈａｃｏｅｎｓｅ 与抗青枯病茄子进行对

称融合获得了 ３４ 个再生植株ꎬ青枯病抗性鉴定结果表

明杂种后代中 ９ 个株系表现为抗青枯病ꎬ其中 １ 份抗

性显著高于抗病茄子亲本ꎬ其余 ８ 个抗性与其相当ꎮ
刘婷[３８]对 ３６ 份马铃薯和茄子非对称融合再生植株进

行鉴定ꎬ结果表明有 ６ 株系与茄子抗性没有显著差异ꎮ
王海波[３９]对 ９０ 份马铃薯＋茄子对称融合体细胞杂种进

行青枯病抗性评价ꎬ获得了 ６ 份抗性达到了中抗及以

上水平的材料ꎬ并且所有体细胞杂种均保留有全套马

铃薯基因组ꎮ
２.３　 转基因技术

转基因技术是抗病育种的重要手段ꎮ 由于尚无

抗青枯病基因ꎬ目前马铃薯抗青枯病转基因主要是

转异源的抗病蛋白基因和抗病信号转导基因[４０]ꎮ
ＷＨＤ、Ｐ３ 和 ＳｈｉｖａｚＡ ３ 种抗菌肽过表达马铃薯对青

枯病的抗性显著提高[４１￣４２]ꎮ 将拟南芥 Ｅｌｏｎｇａｔｉｏｎ
ｆａｃｔｏｒ￣Ｔｕ (ＥＦ￣Ｔｕ) ｒｅｃｅｐｔｏｒ 基因转化马铃薯ꎬ获得的
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过表达马铃薯对青枯病抗性提高[４３]ꎮ 邢仪[４４] 将烟

草 ＮｔＬＴＰ４ 基因转入马铃薯中提高了马铃薯对青枯

病的抗性ꎬ并且青枯病抗性与 ＮｔＬＴＰ４ｄ 的表达量呈

正相关关系ꎮ 最近 Ｃｈａｎｇ 等[４５] 超表达 ＳｔＮＡＣｂ４ 基

因也能显著提高马铃薯对青枯病的抗性ꎮ
２.４　 诱变育种

利用诱变技术创制抗青枯病种质资源的研究报

道相对较少ꎮ 何礼远[４６] 通过在培养基中添加青枯

病病菌进行抗性筛选ꎬ获得了抗菌愈伤组织并且得

到再生苗ꎬ其抗性比母体材料有显著提高ꎮ 张永祥

等[４７]也通过相同的方法获得了比母本材料更抗青

枯病的突变体ꎮ

３　 抗青枯病分子标记开发

开发与马铃薯青枯病抗性相关的基因对抗病基

因的克隆和分子标记辅助育种有着重要的意义ꎮ 国

内研究者进行了马铃薯抗青枯病遗传规律分析ꎬ定
位了一些与抗病基因连锁的标记(表 ２)ꎮ 通过体细

胞杂交后的分离开发了与青枯病抗性相关的标

记[２３ꎬ３０]ꎮ 但是这些用于开发标记的群体较小ꎬ标记

的密度不够ꎬ标记与抗性位点的距离较远ꎮ 最近

Ｈａｂｅ 等[４８]利用二倍体感抗材料构建了 Ｆ１代分离群

体ꎬ鉴定了 ５ 个与青枯病抗性相关的 ＱＴＬ(数量性状

基因座)ꎬ能够解释９.３％~ １８􀆰 ４％的抗性变异ꎬ其中

３ 个 ＱＴＬ 位于抗病材料染色体ꎬ２ 个 ＱＴＬ 位于感病

材料染色体ꎬ对 Ｆ１代后代进行分析ꎬ结果显示具有 ５
个 ＱＴＬ 的后代抗性高于抗病亲本ꎮ 这些研究结果

表明ꎬ马铃薯青枯病抗性由多个基因控制ꎬ可以通过

聚合育种ꎬ将多个抗病基因进行聚合ꎬ选育高抗青枯

病的马铃薯品种ꎮ

表 ２　 抗青枯病分子标记

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｍａｒｋｅｒｓ ｆｏｒ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｗｉｌｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ

　 　 标记 标记类型　 　 　 　 作图方法 群体
染色体 / 连锁
图谱位置

参考
文献

ｑＢＷＲ￣１ 抗病二倍体马铃薯
１０￣０３￣３０×感病二倍体系 Ｆ１￣１

染色体 １ [４８]

ｑＢＷＲ￣２ 染色体 ３

ｑＢＷＲ￣３ ＳＮＰ(单核苷酸多态性) ＱＴＬ 作图 染色体 ７

ｑＢＷＲ￣４ 染色体 １０

ｑＢＷＲ￣５ 染色体 １１

Ｍ３２ ＳＲＡＰ(相关序列扩增多态性) ＱＴＬ 作图 ＥＤ×ＣＥ [４９]

ＡＴＧ / Ｃ ＴＣ ３０７.０ 染色体 １２ [５０]

ＡＴＧ / Ｃ ＴＣ ２４６.０ 染色体 １

ＡＴＧ / Ｃ ＴＣ １９１.０ ＡＦＬＰ(扩增片段长度多态性) ＢＳＡ(混合分组分析) ＥＤ×ＣＥ 染色体 １２

ＡＡＣ / ＣＡＣ ７９.０ 染色体 １

ＯＰＡ０７４４６ ＲＡＰＤ(随机扩增多态性 ＤＮＡ 标记) ＱＴＬ 作图 ＥＤ×ＣＥ [５１]

ＯＰＡ１２９８０

ＳＴＩ００５６.１７３ ＳＳＲ(串联重复序列标记) 关联分析 体细胞杂交后代 [３０]

ＳＴＩ００４６.１９０

ＳＴＩ００５１ ＳＳＲ 关联分析 体细胞杂交后代 [２３]

ＳＴＩ００５６

ＳＴＩ００５７

４　 马铃薯青枯病抗性分子机制

马铃薯通过抑制茄科雷尔氏菌的侵染和繁殖产

生抗性ꎮ 首先青枯病病菌大量黏附在其根系表面ꎬ
并在皮层形成侵染点ꎬ或者通过根尖、侧根和根部伤

口侵入植株根部(接种后 １ ｄ)ꎬ然后迅速进入根部

维管束组织(接种后２~３ ｄ)ꎬ并向上侵染ꎬ进入茎部

维管束组织和叶片(接种后４~ ５ ｄ)ꎬ导致马铃薯导

管堵塞ꎬ最终导致植株表现出萎蔫 (接种后 ６~ ７
ｄ) [１１￣ １２ꎬ５２]ꎮ 在侵染过程中ꎬ抗病 /耐病马铃薯材料

能够抑制 Ｒ.Ｓｏｌａｎａｃｅａｒｕｍꎬ证明马铃薯通过抑制茄

科雷尔氏菌的侵染和繁殖产生抗性[１１￣１２ꎬ３３]ꎮ 进一步
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的研究结果表明ꎬ马铃薯抗病材料通过在根、茎段积

累更多的侵填体、木质素、胼胝质和活性氧等生理生

化反应抑制茄科雷尔氏菌的侵染和繁殖[３３]ꎮ 这些

结果与其他作物中的研究结果基本一致[５３￣５５]ꎮ
马铃薯对青枯病的抗性严重依赖于茄科雷尔氏

菌小种、马铃薯基因型以及茄科雷尔氏菌￣马铃薯￣环
境条件的互作ꎮ 目前的研究主要集中在马铃薯对

Ｒ３ＢＶ２ 群体的抗性机理ꎬ不同试验得到的结果不一致

甚至相反ꎮ 当马铃薯受到茄科雷尔氏菌侵染后ꎬ马铃

薯识别茄科雷尔氏菌的致病因子ꎬ激活植物的抗病信

号ꎬ产生一系列的生理生化反应最终表现抗病ꎮ 已有

的研究结果表明ꎬ马铃薯对茄科雷尔氏菌的抗病反应

主要集中在侵染的早期阶段(１ ｄ)ꎮ 对马铃薯与茄科

雷尔氏菌互作早期受病菌诱导表达基因的差减 ＥＳＴ
文库进行分析ꎬ结果表明马铃薯对茄科雷尔氏菌的反

应包括的生物学过程主要有防卫反应、转录调控、葡
萄糖代谢和信号转导等ꎮ 李广存[５６] 和邵刚[５２] 从总

体上揭示了马铃薯对青枯病病菌防卫反应的生理过

程ꎬ并且鉴定出一些关键的防卫基因ꎬ进一步分析鉴

定到 １ 个乙烯受体蛋白ꎬ可能参与对乙烯信号的识

别[５６]ꎮ 因此推测乙烯信号途径参与马铃薯对茄科雷

尔氏菌的抗病信号途径ꎮ Ｎａｒａｎｃｉｏ 等[５７] 利用基因芯

片技术对野生种 Ｓ. ｃｏｍｍｅｒｓｏｎｉｉ 早期响应茄科雷尔氏

菌基因表达进行分析ꎬ结果表明活性氧、乙烯和水杨

酸途径可能参与了 Ｓ. ｃｏｍｍｅｒｓｏｎｉｉ 对青枯病的抗病信

号转导ꎮ 而最近利用 ＲＮＡ￣ｓｅｑ 对感抗材料接种茄科

雷尔氏菌后进行分析ꎬ在感病材料中茉莉酸信号途径

相关基因的表达量上升ꎬ在抗病材料中表达量没有变

化ꎬ但是水杨酸途径信号相关基因的表达量在感、抗
材料中均下降[５８]ꎮ 在植物抗病信号网络中ꎬ茉莉酸

信号途径与水杨酸信号途径相互拮抗ꎬ调控不同的抗

性[５９]ꎮ 因此推测在感病材料中ꎬ茄科雷尔氏菌通过

诱导茉莉酸信号途径来抑制水杨酸信号途径使其丧

失抗性ꎮ 而在抗病材料中ꎬ茄科雷尔氏菌在前期通过

抑制水杨酸信号途径进入马铃薯根部ꎬ因此推测水杨

酸信号途径可能参与了上述抗病反应ꎮ 上述研究从

转录组水平研究了马铃薯抗青枯病机理ꎬ筛选了一些

抗病相关基因ꎬ但是没有进一步的遗传学或者生理生

化实验来证明上述信号途径或者关键基因的功能ꎮ
张治飞[１１]对马铃薯 ＲＮＡｉ 转基因材料接种茄科雷尔

氏菌后进行分析ꎬ结果表明与野生型相比ꎬＳｔＣＯｌ１ 沉

默植株的发病率提高ꎬ发病时间提前ꎬ而 ＳｔＥＩＮ２ 沉默

植株的发病时间、发病率变化不显著ꎬ因此推测茉莉

酸信号途径参与了马铃薯青枯病抗性ꎮ 虽然上述研

究通过高通量技术在转录组水平上分析了马铃薯对

青枯病的防卫反应ꎬ筛选到一些关键抗病基因ꎬ但是

缺乏直接或者间接的生理生化验证ꎬ未能解释其抗病

调控网络及其机理ꎮ 因此需要采取更多的技术从不

同的角度来解析马铃薯抗青枯病的分子机理ꎮ

５　 展 望

５.１　 建立高通量的马铃薯青枯病抗性鉴定体系

目前ꎬ青枯病抗性鉴定主要是在苗期进行人工

接种ꎬ通过调查萎蔫症状来判断其抗性ꎬ容易受到人

为主观因素的影响ꎮ 对人工接种后无萎蔫症状的

“抗病”材料进行 ＧＦＰ、ＬＵＸ 成像和根部浸出液平板

培养等分析ꎬ结果表明根部均有大量茄科雷尔氏菌ꎬ
“抗病”的真正原因是耐病[１２￣１３ꎬ ３３]ꎮ 茄科雷尔氏菌

茄是否能够在“抗病”种质的块茎中繁殖及其对块

茎商品性的影响等尚无研究报道ꎬ未来应该加强相

关研究ꎮ 马铃薯野生种种质资源丰富ꎬ已经鉴定出

的青枯病抗性材料相对较少ꎬ未来应该建立高通量

的青枯病抗性鉴定方法ꎬ加强对野生种进行抗性鉴

定ꎬ筛选抗病、免疫材料ꎬ为马铃薯青枯病抗病育种

奠定基础ꎮ 基于图像分析和机器学习的表型分析的

表型组学在植物抗病鉴定中得到越来越广泛的应

用ꎬ例如利用光谱成像分析植物的病害[６０]ꎮ 利用叶

绿素荧光相关参数鉴定植物的抗病性具有无损、快
速且不受人为主观因素的影响ꎬ已经在多种作物上

得到应用[６０￣６３]ꎮ Ｋｉｍ 等[６４] 在番茄上以叶绿素荧光

相关参数为标准建立了番茄抗青枯病早期鉴定体

系ꎬ为高通量筛选抗青枯病材料奠定了基础ꎮ Ｃｈｅｎ
等[６５]利用无人机平台和高光谱特征实现了花生青

枯病的田间早期诊断ꎬ极大地提高了效率ꎮ
５.２　 建立分子标记辅助育种体系

分子标记辅助育种能够显著地提高选择效率ꎬ
加速育种进程ꎮ 由于马铃薯抗青枯病材料的缺乏ꎬ
与青枯病抗性相关的分子标记研究很少ꎮ 开发与抗

青枯病基因紧密连锁、共分离的标记能够显著地提

高马铃薯远缘杂交和体细胞杂交后代抗病材料的筛

选效率ꎮ 同时为马铃薯抗青枯病聚合育种与分子设

计育种奠定基础ꎮ
５.３　 种质资源的创新

加强远缘杂交、体细胞融合的理论研究ꎬ提高远
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缘杂交、体细胞融合的成功率ꎬ创制高抗和多抗青枯

病的马铃薯种质资源ꎮ 另外ꎬ马铃薯具有高效的遗

传转化效率ꎬ为转基因育种奠定了良好的基础ꎬ可将

异源抗青枯病基因如番茄、茄子的单个、多个抗性基

因导入马铃薯中培育抗性品种ꎮ 同时研究野生种或

者近缘野生种的抗病基因ꎬ筛选调控抗病的关键基

因ꎬ为通过转基因培育抗病品种奠定基础ꎮ

参考文献:

[１] 　 徐　 进ꎬ朱杰华ꎬ杨艳丽ꎬ等. 中国马铃薯病虫害发生情况与农

药使用现状[Ｊ] . 中国农业科学ꎬ２０１９ꎬ ５２(１６): ２８００￣２８０８.
[２] 　 ＪＩＡＮＧ Ｇꎬ ＷＥＩ Ｚꎬ ＸＵ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｗｉｌｔ ｉｎ Ｃｈｉｎａ: Ｈｉｓｔｏｒｙꎬ

ｃｕｒｒｅｎｔ ｓｔａｔｕｓꎬ ａｎｄ ｆｕｔｕｒｅ ｐｅｒｓｐｅｃｔｉｖｅｓ[Ｊ] . Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉ￣
ｅｎｃｅꎬ ２０１７ꎬ ８: １５４９.

[３] 　 ＡＢＤＵＲＡＨＭＡＮ Ａꎬ ＧＲＩＦＦＩＮ Ｄꎬ ＥＬＰＨＩＮＳＴＯＮＥ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｍｏ￣
ｌｅｃｕｌａｒ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ Ｒａｌｓｔｏｎｉａ ｓｏｌａｎａｃｅａｒｕｍ ｓｔｒａｉｎｓ ｆｒｏｍ Ｅ￣
ｔｈｉｏｐｉａ ａｎｄ ｔｒａｃｉｎｇ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｓｏｕｒｃｅ ｏｆ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｗｉｌｔ ｄｉｓｅａｓｅ ｏｕｔ￣
ｂｒｅａｋ ｉｎ ｓｅｅｄ ｐｏｔａｔｏｅｓ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐａｔｈｏｌｏｇｙꎬ ２０１７ꎬ ６６(５): ８２６￣
８３４.

[４] 　 王　 丽. 中国马铃薯青枯菌致病力和遗传多样性研究[Ｄ]. 武

汉:华中农业大学ꎬ ２０１６.
[５] 　 张长龄ꎬ何礼远ꎬ华静月ꎬ等. 马铃薯青枯病抗源筛选[Ｊ] . 世界

农业. １９９５(１１): ３６.
[６] 　 陈　 卓ꎬ王俊杰ꎬ邹华芬ꎬ等. 广东冬作区抗青枯病马铃薯新品

种筛选[Ｊ] . 中国马铃薯ꎬ２０２０ꎬ ３４(６): ３２９￣３３６.
[７] 　 雷　 婷. 马铃薯青枯病抗性资源筛选与原生质体融合创制新

种质[Ｄ]. 武汉:华中农业大学ꎬ ２０１１.
[８] 　 黄　 勇. 马铃薯青枯病抗性资源的鉴定及效应蛋白突变体的

筛选[Ｄ]. 武汉:华中农业大学ꎬ ２０１６.
[９] 　 车建美ꎬ蓝江林ꎬ刘　 波. 转绿色荧光蛋白基因的青枯雷尔氏

菌生物学特性[Ｊ] . 中国农业科学ꎬ ２００８(１１): ３６２６￣３６３５.
[１０] ＭＯＮＴＥＩＲＯ Ｆꎬ ＧＥＮＩＮ Ｓꎬ ＶＡＮ ＤＩＪＫ Ｉꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ｌｕｍｉｎｅｓｃｅｎｔ ｒｅ￣

ｐｏｒｔｅｒ ｅｖｉｄｅｎｃｅｓ ａｃｔｉｖｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ Ｒａｌｓｔｏｎｉａ ｓｏｌａｎａｃｅａｒｕｍ ｔｙｐｅ
ＩＩＩ ｓｅｃｒｅｔｉｏｎ ｓｙｓｔｅｍ ｇｅｎｅｓ ｔｈｒｏｕｇｈｏｕｔ ｐｌａｎｔ ｉｎｆｅｃｔｉｏｎ[ Ｊ] . Ｍｉｃｒｏｂｉ￣
ｏｌｏｇｙꎬ２０１２ꎬ １５８(８): ２１０７￣２１１６.

[１１] 张治飞. 青枯菌的基因标记及马铃薯青枯病抗性相关信号途

径探究[Ｄ]. 武汉:华中农业大学ꎬ ２０１６.
[１２] ＣＲＵＺ Ａ Ｐ Ｚꎬ ＦＥＲＲＥＩＲＡ Ｖꎬ ＰＩＡＮＺＺＯＬＡ Ｍ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ｎｏｖｅｌꎬ

ｓｅｎｓｉｔｉｖｅ ｍｅｔｈｏｄ ｔｏ ｅｖａｌｕａｔｅ ｐｏｔａｔｏ ｇｅｒｍｐｌａｓｍ ｆｏｒ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｗｉｌｔ ｒｅ￣
ｓｉｓｔａｎｃｅ ｕｓｉｎｇ ａ ｌｕｍｉｎｅｓｃｅｎｔ Ｒａｌｓｔｏｎｉａ ｓｏｌａｎａｃｅａｒｕｍ ｒｅｐｏｒｔｅｒ ｓｔｒａｉｎ
[Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔ￣Ｍｉｃｒｏｂｅ Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓꎬ２０１４ꎬ ２７ ( ３): ２７７￣
２８５.

[１３] ＷＡＮＧ Ｈꎬ ＨＵ Ｊꎬ ＬＵ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ｑｕｉｃｋ ａｎｄ ｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｈｙｄｒｏｐｏｎｉｃ
ｐｏｔａｔｏ ｉｎｆｅｃｔｉｏｎ ｍｅｔｈｏｄ ｆｏｒ ｅｖａｌｕａｔｉｎｇ ｐｏｔａｔｏ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ａｎｄ Ｒａｌｓｔｏ￣
ｎｉａ ｓｏｌａｎａｃｅａｒｕｍ ｖｉｒｕｌｅｎｃｅ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｍｅｔｈｏｄｓꎬ ２０１９ꎬ １５:１４５.

[１４] 谢从华ꎬ柳　 俊ꎬ张克顺. 马铃薯块茎青枯病菌潜伏侵染的酶

联免疫学检测[Ｊ] . 中国马铃薯ꎬ２０００(３): １３１￣１３４.
[１５] ＰＲＩＯＵ Ｓꎬ ＳＡＬＡＳ Ｃꎬ ＤＥ ＭＥＮＤＩＢＵＲＵ Ｆꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｓｓｅｓｓｍｅｎｔ ｏｆ

ｌａｔｅｎｔ ｉｎｆｅｃｔｉｏｎ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｉｎ ｐｒｏｇｅｎｙ ｔｕｂｅｒｓ ｏｆ ａｄｖａｎｃｅｄ ｐｏｔａｔｏ
ｃｌｏｎｅｓ ｒｅｓｉｓｔａｎｔ ｔｏ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｗｉｌｔ: Ａ ｎｅｗ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｃｒｉｔｅｒｉｏｎ[Ｊ] . Ｐｏ￣
ｔａｔｏ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ ２００１ꎬ ４４: ３５９￣３７３.

[１６] 何礼远. 抗青枯病高产优质马铃薯新品种“抗青 ９￣１” [ Ｊ] . 中

国马铃薯ꎬ ２００７(６): ３８１￣３８２.
[１７] 田祚茂ꎬ膝建勋ꎬ王尔惠ꎬ等. ＣＩＰ 抗晚疫病、抗青枯病种质资

源材料的筛选与评价[Ｊ] . 马铃薯杂志ꎬ １９９５(４): ２０６￣２１０.
[１８] 田祚茂ꎬ赵迎春ꎬ程　 群. 国外马铃薯种质资源的引进、筛选与

利用[Ｊ] . 中国马铃薯ꎬ２００１(４): ２４８￣２５０.
[１９] ＳＩＲＩ Ｍ Ｉꎬ ＳＩＲＩ Ｍ Ｉꎬ ＧＡＬＶÁＮ Ｇ Ａꎬ ｅｔ ａｌ. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｍａｒｋｅｒ ｄｉ￣

ｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｗｉｌｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ ｗｉｌｄ Ｓｏｌａｎｕｍ ｃｏｍｍｅｒｓｏｎｉｉ
ａｃｃｅｓｓｉｏｎｓ ｆｒｏｍ Ｕｒｕｇｕａｙ[Ｊ] . Ｅｕｐｈｙｔｉｃａꎬ２００９ꎬ １６５(２): ３７１￣３８２.

[２０] ＪＡＷＯＲＳＫＩ Ｃ Ｗ Ｒ Ｇ Ｒ. Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｏｆ ｐｏｔａｔｏ ｃｕｌｔｉｖａｒｓ ｔｏ
ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｗｉｌｔ[Ｊ] . Ａｍ Ｐｏｔａｔｏ Ｊꎬ １９８０(５７): １５９￣１６４.

[２１] ＴＨＵＲＳＴＯＮ ＤＨ Ｌ Ｊ. Ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｗｉｌｔ ｏｆ ｐｏｔａｔｏｅｓ ｉｎ Ｃｏ￣
ｌｏｍｂｉａｎ ｃｌｏｎｅｓ ｏｆ Ｓｏｌａｎｕｍ Ｐｈｕｒｅｊａ[Ｊ] . Ａｍｅｒｉｃａｎ Ｐｏｔａｔｏ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ
１９６８ꎬ４５: ５１￣５５.

[２２] ＦＯＣＫ Ｉꎬ ＣＯＬＬＯＮＮＩＥＲ Ｃꎬ ＬＵＩＳＥＴＴＩ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｕｓｅ ｏｆ Ｓｏｌａｎｕｍ
ｓｔｅｎｏｔｏｍｕｍ ｆｏｒ ｉｎｔｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｏｆ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｗｉｌｔ ｉｎ ｓｏｍａｔｉｃ
ｈｙｂｒｉｄｓ ｏｆ ｐｏｔａｔｏ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ ２００１ꎬ
３９(１０): ８９９￣９０８.

[２３] 李　 朋. 马铃薯体细胞杂种回交后代青枯病抗性鉴定及分子

标记检测[Ｄ]. 武汉:华中农业大学ꎬ ２０１４.
[２４] 田祚茂ꎬ膝建勋ꎬ王尔惠ꎬ等. ＣＩＰ 抗晚疫病、抗青枯病种质资

源材料的筛选与评价[Ｊ] . 马铃薯杂志ꎬ１９９５(４): ２０６￣２１０.
[２５] ＭＩＣＨＥＬ Ｖ Ｖꎬ ＭＥＷ Ｔ Ｗ. Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ａ ｓｏｉｌ ａｍｅｎｄｍｅｎｔ ｏｎ ｔｈｅ ｓｕｒ￣

ｖｉｖａｌ ｏｆ Ｒａｌｓｔｏｎｉａ ｓｏｌａｎａｃｅａｒｕｍ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｏｉｌｓ[Ｊ] . Ｐｈｙｔｏｐａｔｈｏｌｏ￣
ｇｙꎬ １９９８ꎬ ８８(４): ３００￣３０５.

[２６] ＭＵＴＨＯＮＩ Ｊꎬ ＳＨＩＭＥＬＩＳ Ｈꎬ ＭＥＬＩＳ Ｒ. Ｃｏｎｖｅｎｔｉｏｎａｌ ｂｒｅｅｄｉｎｇ ｏｆ
ｐｏｔａｔｏｅｓ ｆｏｒ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｗｉｌｔ (Ｒａｌｓｔｏｎｉａ ｓｏｌａｎａｃｅａｒｕｍ):
Ａｎｙ ｌｉｇｈｔ ｉｎ ｔｈｅ ｈｏｒｉｚｏｎ? [Ｊ] . Ａｕｓｔｒａｌｉａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｃｒｏｐ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ
２０２０ꎬ１４(３): ４８５￣４９４.

[２７] ＳＰＯＯＮＥＲ Ｄ Ｍꎬ ＨＩＪＭＡＮＳ Ｒ Ｊ. Ｐｏｔａｔｏ ｓｙｓｔｅｍａｔｉｃｓ ａｎｄ ｇｅｒｍｐｌａｓｍ
ｃｏｌｌｅｃｔｉｎｇꎬ １９８９－２０００[Ｊ] . Ａｍｅｒｉｃａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｏｔａｔｏ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ
２００１ꎬ ７８(４): ２３７￣２６８.

[２８] ＣＡＲＰＵＴＯ Ｄꎬ ＡＶＥＲＳＡＮＯ Ｒꎬ ＢＡＲＯＮＥ Ａꎬ ｅｔ ａｌ. Ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ
Ｒａｌｓｔｏｎｉａ ｓｏｌａｎａｃｅａｒｕｍ ｏｆ ｓｅｘｕａｌ ｈｙｂｒｉｄｓ ｂｅｔｗｅｅｎ Ｓｏｌａｎｕｍ ｃｏｍ￣
ｍｅｒｓｏｎｉｉ ａｎｄ Ｓ. ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ [ Ｊ] . Ａｍｅｒｉｃａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｏｔａｔｏ Ｒｅ￣
ｓｅａｒｃｈꎬ２００９ꎬ ８６(３): １９６￣２０２.

[２９] ＴＩＷＡＲＩ Ｊ Ｋꎬ ＤＥＶＩ Ｓꎬ ＡＬＩ Ｎꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐｒｏｇｒｅｓｓ ｉｎ ｓｏｍａｔｉｃ ｈｙｂｒｉｄ￣
ｉｚａｔｉｏｎ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｉｎ ｐｏｔａｔｏ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｐａｓｔ ４０ ｙｅａｒｓ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ
Ｔｉｓｓｕｅ ａｎｄ Ｏｒｇａｎ Ｃｕｌｔｕｒｅ (ＰＣＴＯＣ)ꎬ ２０１８ꎬ １３２(２): ２２５￣２３８.

[３０] 陈　 琳. 马铃薯体细胞杂种及其回交和自交后代遗传组分分

析与青枯病抗性评价[Ｄ]. 武汉:华中农业大学ꎬ ２０１３.
[３１] ＦＯＣＫ Ｉ Ｉꎬ ＣＯＬＬＯＮＮＩＥＲ Ｃꎬ ＰＵＲＷＩＴＯ Ａꎬ ｅｔ ａｌ. Ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ

ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｗｉｌｔ ｉｎ ｓｏｍａｔｉｃ ｈｙｂｒｉｄｓ ｂｅｔｗｅｅｎ Ｓｏｌａｎｕｍ ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ ａｎｄ
Ｓｏｌａｎｕｍ ｐｈｕｒｅｊａ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ２０００ꎬ １６０(１): １６５￣１７６.

[３２] ＬＡＦＥＲＲＩＥＲＥ Ｌꎬ ＨＥＬＧＥＳＯＮ Ｊꎬ ＡＬＬＥＮ Ｃ. Ｆｅｒｔｉｌｅ Ｓｏｌａｎｕｍ ｔｕ￣
ｂｅｒｏｓｕｍ ＋Ｓ. ｃｏｍｍｅｒｓｏｎｉｉｓｏｍａｔｉｃ ｈｙｂｒｉｄｓ ａｓ ｓｏｕｒｃｅｓ ｏｆ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ
ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｗｉｌｔ ｃａｕｓｅｄ ｂｙ Ｒａｌｓｔｏｎｉａ ｓｏｌａｎａｃｅａｒｕｍ [ Ｊ] . Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ

０５３１ 江 苏 农 业 学 报 　 ２０２１ 年 第 ３７ 卷 第 ５ 期



ａｎｄ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｇｅｎｅｔｉｃｓ ꎬ１９９９(９８): １２７２￣１２７８.
[３３] ＦＥＲＲＥＩＲＡ Ｖꎬ ＰＩＡＮＺＺＯＬＡ Ｍ Ｊꎬ ＶＩＬＡＲÓ Ｆ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｎｔｅｒｓｐｅ￣

ｃｉｆｉｃ ｐｏｔａｔｏ ｂｒｅｅｄｉｎｇ ｌｉｎｅｓ ｄｉｓｐｌａｙ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｃｏｌｏｎｉｚａｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ
ａｎｄ ｉｎｄｕｃｅｄ ｄｅｆｅｎｓｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ａｆｔｅｒ Ｒａｌｓｔｏｎｉａ ｓｏｌａｎａｃｅａｒｕｍ ｉｎｆｅｃ￣
ｔｉｏｎ[Ｊ] . Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０１７ꎬ ８:１４２４.

[３４] 蔡兴奎. 原生质体融合创造抗青枯病的马铃薯新种质及其遗

传分析[Ｄ]. 武汉:华中农业大学ꎬ ２００４.
[３５] 汪　 晶. 二倍体马铃薯原生质体融合创制抗青枯病的新种质

[Ｄ]. 武汉:华中农业大学ꎬ ２００９.
[３６] 田伶俐. 马铃薯体细胞杂种胞质遗传组成及其与青枯病抗性

的关系[Ｄ]. 武汉:华中农业大学ꎬ ２０１０.
[３７] 喻　 艳. 马铃薯与茄子原生质体融合创制新资源研究[Ｄ]. 武

汉:华中农业大学ꎬ ２０１３.
[３８] 刘　 婷. 马铃薯￣茄子体细胞杂种遗传组分分析及青枯病抗性

评价[Ｄ]. 武汉:华中农业大学ꎬ ２０１５.
[３９] 王海波. 马铃薯＋茄子体细胞杂种的基因组组分及其青枯病抗

性的遗传基础[Ｄ]. 武汉:华中农业大学ꎬ ２０２０.
[４０] ＰＡＴＩＬ Ｖ Ｕꎬ ＧＯＰＡＬ Ｊꎬ ＳＩＮＧＨ Ｂ Ｐ. Ｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔ ｆｏｒ ｂａｃｔｅｒｉａｌ

ｗｉｌｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ ｐｏｔａｔｏ ｂｙ ｃｏｎｖｅｎｔｉｏｎａｌ ａｎｄ ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｉｃａｌ ａｐ￣
ｐｒｏａｃｈｅｓ[Ｊ] . Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ ２０１２ꎬ １(４): ２９９￣３１６.

[４１] 贾士荣ꎬ屈贤铭ꎬ冯兰香ꎬ等. 转抗菌肽基因提高马铃薯对青枯

病的抗性[Ｊ] . 中国农业科学ꎬ １９９８ꎬ３１(３): ５￣１２.
[４２] 梁远发ꎬ何礼远ꎬ冯兰香ꎬ等. 马铃薯抗青枯病转基因植株抗性

鉴定[Ｃ] / / 中国作物学会马铃薯专业委员会.中国马铃薯学术

研讨会与第五届世界马铃薯大会论文集.昆明:中国作物学会

马铃薯专业委员会:２００４:５.
[４３] ＢＯＳＣＨＩ Ｆꎬ ＳＣＨＶＡＲＴＺＭＡＮ Ｃꎬ ＭＵＲＣＨＩＯ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｎｈａｎｃｅｄ

ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｗｉｌｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ ｐｏｔａｔｏ ｔｈｒｏｕｇｈ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ＥＦＲ ａｎｄ ｉｎｔｒｏｇｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｆｒｏｍ Ｓｏｌａｎｕｍ ｃｏｍ￣
ｍｅｒｓｏｎｉｉ[Ｊ] . Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０１７ꎬ ８:１６４２

[４４] 邢　 仪. 转 ＮｔＬＴＰ４ 基因抗盐抗旱抗病马铃薯新材料的培育

[Ｄ]. 泰安:山东农业大学ꎬ ２０１９.
[４５] ＣＨＡＮＧ Ｙꎬ ＹＵ Ｒꎬ ＦＥＮＧ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. ＮＡＣ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｉｎ￣

ｖｏｌｖｅｓ ｉｎ ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｗｉｌｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ ｐｏｔａｔｏ[ Ｊ] . Ｆｕｎｃ￣
ｔｉｏｎａｌ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０２０ꎬ ４７(１０): ９２５.

[４６] 何礼远. 马铃薯抗青枯病体细胞变异体离体筛选研究初报

[Ｊ] . 中国马铃薯ꎬ １９９０(１): １４￣１８.
[４７] 张永祥ꎬ华静月ꎬ何礼远ꎬ等. 马铃薯叶盘愈伤组织再生苗抗青

枯病变异株的筛选[Ｊ] . 中国马铃薯ꎬ１９９３(１): ２２￣２６.
[４８] ＨＡＢＥ Ｉꎬ ＭＩＹＡＴＡＫＥ Ｋꎬ ＮＵＮＯＭＥ Ｔꎬ ｅｔ ａｌ. ＱＴＬ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｒｅ￣

ｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｗｉｌｔ ｃａｕｓｅｄ ｂｙ Ｒａｌｓｔｏｎｉａ ｓｏｌａｎａｃｅａｒｕｍ ｉｎ ｐｏｔａ￣
ｔｏ[Ｊ] . Ｂｒｅｅｄｉｎｇ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０１９ꎬ ６９(４): ５９２￣６００.

[４９] 雷　 剑ꎬ柳　 俊. 一个与马铃薯青枯病抗性连锁的 ＳＲＡＰ 标记

筛选[Ｊ] . 中国马铃薯ꎬ２００６(３): １５０￣１５３.
[５０] 郜　 刚ꎬ金黎平ꎬ屈冬玉ꎬ等. 马铃薯青枯病抗性的共性 ＡＦＬＰ

标记的初步定位[Ｊ] . 西北植物学报ꎬ２００５ꎬ ２５(２): ２６９￣２７４.
[５１] 李林章. 二倍体马铃薯青枯病抗性的分离及分子标记鉴定

[Ｄ]. 武汉:华中农业大学ꎬ ２００４.

[５２] 邵　 刚. 青枯菌诱导的马铃薯防卫相关基因克隆与表达[Ｄ].
北京:中国农业科学院ꎬ ２００８.

[５３] ＶＡＳＳＥ Ｊ Ｆ Ｐ Ｔ Ａ. Ｍｉｃｒｏｓｃｏｐｉｃ ｓｔｕｄｉｅｓ ｏｆ ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ ｉｎｆｅｃｔｉｏｎ
ａｎｄ ｐｒｏｔｏｘｙｌｅｍ ｉｎｖａｓｉｏｎ ｏｆ ｔｏｍａｔｏ ｒｏｏｔｓ ｂｙ Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ ｓｏ￣
ｌａｎａｃｅａｒｕｍ[Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔ￣Ｍｉｃｒｏｂｅ Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎꎬ１９９５ ( ８):
２４１￣２５１.

[５４] ＶＡＩＬＬＥＡＵ Ｆꎬ ＳＡＲＴＯＲＥＬ Ｅꎬ ＪＡＲＤＩＮＡＵＤ Ｍ Ｆꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｈａｒａｃ￣
ｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｗｉｌｔ ｐａｔｈｏｇｅｎ Ｒａｌ￣
ｓｔｏｎｉａ ｓｏｌａｎａｃｅａｒｕｍ ａｎｄ ｔｈｅ ｍｏｄｅｌ ｌｅｇｕｍｅ ｐｌａｎｔ Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｔｒｕｎｃａｔ￣
ｕｌａ[Ｊ] . Ｍｏｌ Ｐｌａｎｔ Ｍｉｃｒｏｂｅ Ｉｎｔｅｒａｃｔꎬ２００７ꎬ ２０(２): １５９￣１６７.

[５５] ＤＩＧＯＮＮＥＴ Ｃꎬ ＭＡＲＴＩＮＥＺ Ｙꎬ ＤＥＮＡＮＣÉ Ｎꎬ ｅｔ ａｌ. Ｄｅｃｉｐｈｅｒｉｎｇ
ｔｈｅ ｒｏｕｔｅ ｏｆ Ｒａｌｓｔｏｎｉａ ｓｏｌａｎａｃｅａｒｕｍ ｃｏｌｏｎｉｚａｔｉｏｎ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｔｈａｌｉａｎａ ｒｏｏｔｓ ｄｕｒｉｎｇ ａ ｃｏｍｐａｔｉｂｌｅ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ: ｆｏｃｕｓ ａｔ ｔｈｅ ｐｌａｎｔ
ｃｅｌｌ ｗａｌｌ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔａꎬ２０１２ꎬ ２３６(５): １４１９￣１４３１.

[５６] 李广存. 马铃薯青枯病抗性相关基因的分离及其功能分析

[Ｄ]. 北京:中国农业科学院ꎬ ２００６.
[５７] ＮＡＲＡＮＣＩＯ Ｒꎬ ＺＯＲＲＩＬＬＡ Ｐꎬ ＲＯＢＥＬＬＯ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｎｓｉｇｈｔｓ ｏｎ

ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ａ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚｅｄ ｒｅｓｉｓｔａｎｔ ｇｅｎｏｔｙｐｅ ｏｆ
Ｓｏｌａｎｕｍ ｃｏｍｍｅｒｓｏｎｉｉ Ｄｕｎ. ａｇａｉｎｓｔ Ｒａｌｓｔｏｎｉａ ｓｏｌａｎａｃｅａｒｕｍ [ Ｊ] .
Ｅｕｒｏｐｅａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｐａｔｈｏｌｏｇｙꎬ ２０１３ꎬ １３６(４): ８２３￣８３５.

[５８] ＺＵＬＵＡＧＡ Ａ Ｐꎬ ＳＯＬÉ Ｍꎬ ＬＵ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ
ｔｏ Ｒａｌｓｔｏｎｉａ ｓｏｌａｎａｃｅａｒｕｍ ｉｎｆｅｃｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｒｏｏｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｗｉｌｄ ｐｏｔａｔｏ
Ｓｏｌａｎｕｍ ｃｏｍｍｅｒｓｏｎｉｉ[Ｊ] . ＢＭＣ Ｇｅｎｏｍｉｃｓꎬ ２０１５ꎬ １６:２４６.

[５９] ＫＡＣＨＲＯＯ Ａꎬ ＫＡＣＨＲＯＯ Ｐ. Ｓａｌｉｃｙｌｉｃ Ａｃｉｄ￣ꎬ Ｊａｓｍｏｎｉｃ ａｃｉｄ￣ ａｎｄ
ｅｔｈｙｌｅｎｅｍｅｄｉａｔｅｄ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｄｅｆｅｎｓｅ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ[Ｍ]. Ｂｏｓ￣
ｔｏｎꎬ ＭＡ:Ｓｐｒｉｎｇｅｒ ＵＳꎬ ２００７: ２８ꎬ ５５￣８３.

[６０] ＭＡＲＴＩＮＥＺ￣ＦＥＲＲＩ Ｅꎬ ＺＵＭＡＱＵＥＲＯ Ａꎬ ＡＲＩＺＡ Ｍ Ｔꎬ ｅｔ ａｌ.
Ｎｏｎｄｅｓｔｒｕｃｔｉｖｅ ｄｅｔｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ｗｈｉｔｅ ｒｏｏｔ ｒｏｔ ｄｉｓｅａｓｅ ｉｎ ａｖｏｃａｄｏ ｒｏｏｔ￣
ｓｔｏｃｋｓ ｂｙ ｌｅａｆ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｄｉｓꎬ２０１６ꎬ １００
(１): ４９￣５８.

[６１] ＲＯＵＳＳＥＡＵ Ｃꎬ ＢＥＬＩＮ Ｅꎬ ＢＯＶＥ Ｅꎬ ｅｔ ａｌ. Ｈｉｇｈ ｔｈｒｏｕｇｈｐｕｔ ｑｕａｎ￣
ｔｉｔａｔｉｖｅ ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｎｇ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｕｓｉｎｇ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓ￣
ｃｅｎｃｅ ｉｍａｇｅ ａｎａｌｙｓｉｓ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｍｅｔｈｏｄｓꎬ２０１３ꎬ ９(１): １７.

[６２] ＭＡＨＬＥＩＮ Ａ. Ｐｌａｎｔ ｄｉｓｅａｓｅ ｄｅｔｅｃｔｉｏｎ ｂｙ ｉｍａｇｉｎｇ ｓｅｎｓｏｒｓ￣ｐａｒａｌｌｅｌｓ
ａｎｄ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｄｅｍａｎｄｓ ｆｏｒ ｐｒｅｃｉｓｉｏｎ ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅ ａｎｄ ｐｌａｎｔ ｐｈｅｎｏｔｙ￣
ｐｉｎｇ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｄｉｓｅａｓｅꎬ ２０１６ꎬ １００(２): ２４１￣２５１.

[６３] ＡＴＴＡ Ｂ Ｍꎬ ＳＡＬＥＥＭ Ｍꎬ ＡＬＩ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａｓ ａ ｂｉｏｍａｒｋ￣
ｅｒ ｆｏｒ ｅａｒｌｙ ｄｉｓｅａｓｅ ｄｉａｇｎｏｓｉｓ[ Ｊ] . Ｌａｓｅｒ Ｐｈｙｓｉｃｓꎬ２０１８ꎬ ２８( ６):
６５６０７.

[６４] ＫＩＭ Ｊ Ｈꎬ ＢＨＡＮＤＡＲＩ Ｓ Ｒꎬ ＣＨＡＥ Ｓ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ
ｍａｘｉｍｕｍ ｑｕａｎｔｕｍ ｙｉｅｌｄꎬ ａ ｐａｒａｍｅｔｅｒ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅꎬ
ｆｏｒ ｅａｒｌｙ ｄｅｔｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｏｆ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｗｉｌｔ ｉｎ ｔｏｍａｔｏ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ [ Ｊ] .
Ｈｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒｅꎬ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔꎬ ａｎｄ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙꎬ ２０１９ꎬ ６０ ( ６):
８２１￣８２９.

[６５] ＣＨＥＮ Ｔꎬ ＹＡＮＧ Ｗꎬ ＺＨＡＮＧ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅａｒｌｙ ｄｅｔｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ｂａｃｔｅｒｉ￣
ａｌ ｗｉｌｔ ｉｎ ｐｅａｎｕｔ ｐｌａｎｔｓ ｔｈｒｏｕｇｈ ｌｅａｆ￣ｌｅｖｅｌ ｈｙｐｅｒｓｐｅｃｔｒａｌ ａｎｄ ｕｎ￣
ｍａｎｎｅｄ ａｅｒｉａｌ ｖｅｈｉｃｌｅ ｄａｔａ[Ｊ] . Ｃｏｍｐｕｔｅｒｓ ａｎｄ Ｅｌｅｃｔｒｏｎｉｃｓ ｉｎ Ａｇｒｉ￣
ｃｕｌｔｕｒｅꎬ ２０２０ꎬ １７７: １０５７０８.

(责任编辑:张震林)

１５３１肖熙鸥等:马铃薯抗青枯病育种研究进展




