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摘  要：采用田间自然接种番茄黄花曲叶病毒（TYLCV）的鉴定方法，对来自番茄野生种类番茄茄

Solanum. lycopersicoides LA2951 的渐渗系（Introgression Line，IL）群体进行了筛选，发现类番茄茄 LA2951

对 TYLCV 的抗性受多个位点控制。通过分析不同 IL 的抗性，共鉴定出 7 个 QTL，分别位于染色体 1、3、

4、5、6、7 和 12 上，其中位于染色体 1 上的 QTL 有待于进一步确定。 
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Abstract：An introgression line（IL）population，which was derived from a wild relative Solanum 

lycopersicoides LA2951，was used to screen the involved loci for resistance to TYLCV by the natural 

inoculation. In total，7 QTLs conferring the resistance to TYLCV were identified after the analysis of 

different individuals of IL population，which were respectively located on chromosome 1，3，4，5，6，

7 and 12. Among them，QTL involved in chromosome 1 still need to be addressed further. 
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番茄黄化曲叶病毒（TYLCV）属双生病毒科（Geminiviridae）菜豆金色花叶病毒属（Begomovirus），

主要通过烟粉虱（Bemisiatabaci）传播。TYLCV 于 1939—1940 年首次在以色列发现（Picó et al.，

1996），随后逐步扩展到中东、非洲、亚洲、欧洲、美洲等地。近年来，在中国的广东、广西、上海、

江苏、浙江、河南、山东等番茄主产区大范围发生，并呈进一步蔓延的趋势（蔡健和 等，2006；何

自福 等， 2007；王冬生 等，2007；赵统敏 等，2007）。目前 TYLCV 已成为影响世界番茄生产

的主要限制因素之一。 

植株被 TYLCV 侵染后，一般在 10 d 左右开始发病，表现为感病植株顶部叶片上卷，植株明显 
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矮化，生长变缓或停滞，上部叶片症状尤其明显。早期感病，不仅影响番茄的生长发育，严重时甚

至可导致绝产；后期感病，通常在新叶及上部叶片症状明显，表现植株坐果少、果实变小、成熟果

着色不均匀，严重影响番茄的产量和品质（Varma & Malathi，2003）。另外，病株的症状因病毒分

离物、寄主遗传背景、环境条件及寄主生长发育阶段的不同也有所差别（Verlaan et al.，2011）。 

目前已报道的番茄抗 TYLCV 的近缘野生种主要包括醋栗番茄（Solanum pimpinellifolium）、秘

鲁番茄（Solanum peruvianum）、多毛番茄（Solanum habrochaites）、智利番茄（Solanum chilense）

和契斯曼尼番茄（Solanum cheesmaniae），且不同资源的抗性基因遗传方式也不同（Pilowsky & 

Cohen，1974；Geneif，1984；Hassan et al.，1984；Banerjee & Kallo，1987； Kasrawi，1989；Hassan 

& Abdel-Atik，1999）。现已挖掘的质量抗性基因包括 Ty-1、Ty-2、Ty-3、Ty-3a、Ty-4、Ty-5 等。

其中Ty-1来自野生智利番茄S. chilense LA1969，位于第6条染色体上的TG297和TG97标记间（Zamir 

et al.，1994）；Ty-2 来自多毛番茄 S. habrochaites B6013，位于第 11 条染色体上的 TG36 和 TG393

标记间（Hanson et al.，2006）；Ty-3 来自智利番茄 S. chilense LA2779，位于第 6 条染色体长臂上的

cLEG-31-P16 和 T1019 标记间（Ji et al.，2007）；Ty-3a 和 Ty-4 均来自智利番茄 S. chilense LA1932，

分别位于第 6 条染色体上 cLEG-31-P16 和 C2_At5g41480 标记间、第 3 条染色体长臂上的

C2_At4g17300 和 C2_At5g60160 标记间（Ji et al.，2007；Ji et al.，2009a，2009b）；Ty-5 来自于秘

鲁番茄 S. peruvianum 转育的材料 TY172，位于第 4 条染色体 J04-1 和 TG182 标记间（Anbinder et al.，

2009）。最新研究发现，Ty-1 和 Ty-3 很可能为等位基因（Verlaan et al.，2011）。同时，番茄抗 TYLCV

的一些近缘野生种也受数量抗性位点（QTL）控制。现已发现的资源材料包括多毛番茄 S. habrochaites 

UPV-16910、UPV-16911b、LA1777、PI 390659、B6013；醋栗番茄 S. pimpinellifolium UPV-16953、

UPV-16991、UPV-16990、LA0121；秘鲁番茄 S. peruvianum）LA0372、LA0462、LA1333、LA1373、

LA1274、INRA（Hassan et al.，1984；Banerjee & Kallo，1987；Kasrawi et al.，1988；Picó et al.，1996，

2000；Maruthi et al.，2003）。通过杂交后代 F1 来看，这些 QTL 呈现不同的遗传机制，一些 QTL

呈显性遗传，而另一些 QTL 呈隐性遗传。目前，对由这些 QTL 控制的抗性还未有进一步的报道。 

最近发现类番茄茄 S. lycopersicoides 及栽培种番茄 S. lycopersicum × S. lycopersicoides 的 F1 能

抗甜菜严重曲顶病毒（Beet Severe Curly Top Virus，BSCTV）、TYLCV、番茄曲叶病毒（Tomato Leaf 

Curl Virus，TCLV）和辣椒瓦斯蒂克病毒（Pepper Huasteco Virus，PHV）等多个双生病毒（Chetelat，

2010）。Díez 和 Nuez（2011）对类番茄茄抗番茄黄化曲叶病毒（TYLCV）的几个渐渗系（introgression 

line，IL）进行了进一步评价，但未见类番茄茄抗 TYLCV 的详细报道。Canady 等（2005）开发了

类番茄茄 LA2951 的一套 IL 群体，为挖掘该野生资源提供了良好基础。IL 是由供体亲本单个小片段

在一致的遗传背景下形成的近等基因系（near-isogenic line，NIL）群体，理想的 IL 群体的每一 IL

含有来自野生种渗入材料的单个片段，遗传背景为栽培种番茄。利用 IL 进行 QTL 定位，不仅可以

消除上位效应，鉴定微效 QTL，而且可以进行多年多点重复试验，最大限度地验证 QTL 与环境的

互作（张春芝 等，2010）。 

本试验中利用来自类番茄茄 S. lycopersicoides LA2951 的 IL 群体，对番茄抗 TYLCV 的 QTL

进行了定位。 

1  材料与方法 

1.1  试验材料 

类番茄茄 S. lycopersicoides LA2951 的 IL 群体由美国番茄遗传资源中心（Tomato Genetic and 



5 期                       宗园园等：类番茄茄抗番茄黄花曲叶病毒 QTL 的定位                      917 

 

Research Center，TGRC）提供。该 IL 群体是以番茄栽培种 VF36 为遗传背景，共包含 90 个个体，

约覆盖野生种基因组的 96%（Canady et al.，2005）。用于本研究的 IL 群体为其中的 76 个 IL，详见

表 1。类番茄茄 LA2951 的 IL 群体中，一些 IL 存在不育位点，只有在杂合状态才能保存（Canady et 

al.，2005）。本研究中所用的 IL 后代均为自交群体，无标记筛选，因此一些 IL 的渗入片段可能为

杂合状态或者发生丢失。 

1.2  试验设计 

番茄种子浸种催芽后，播种于苗盘。基质为草炭和蛭石（1︰1），并混配适量有机肥和化学肥料。

营养钵放置在铺有塑料膜的平整土地上，以防幼苗根系与地表土壤接触，影响水分的控制，分苗后

按照常规管理。共设置 2 次独立试验。第一次试验于 2011 年 6 月下旬播种，8 月 11 日定植于大棚，

每一 IL 品系设置 3 次重复，每重复 6 株，重复间完全随机排列。第二次试验于 8 月 12 日播种，9

月 9 日定植于大棚，每一 IL 品系设置 4 次重复，每重复 6 株，重复间随机排列。对照为栽培种番茄

VF36。 

1.3  田间接种鉴定 

采用田间自然接种鉴定。北京地区 6—9 月大棚中粉虱盛行，番茄黄化曲叶病毒（TYLCV）病

发生极其严重，在大棚自然栽培条件下，普通番茄均 100%的感染 TYLCV。试验在中国农业科学院

蔬菜花卉研究所农场（北京）大棚进行。 

番茄定植后约 30 d，待对照 VF36 全部发病，调查每株的发病级数。具体分级参照 Friedmann

等（1998）方法。0 级：没有明显症状，接种植株与没有接种植株表现同样的生长状况；1 级：顶端

叶片（叶边缘）出现轻微泛黄；2 级：叶片末端有些泛黄和轻微卷曲；3 级：大面积的叶片变黄，卷

曲，叶面积减少，但植物仍能继续生长；4 级：植物生长严重迟缓，叶片变黄，呈现杯突和卷曲，

植株生长停止。 

利用 SPSS13.0 软件对数据进行统计分析。首先将每个 IL 的发病级数转化为病情指数（PDI）

（Chaerani et al.，2007），病情指数 = 100 × ∑病级级数 × 该级株数／总株数 × 最大病级数。每

个 IL 的平均 PDI 按照普通线性模型（General Linear Model，GML）计算，平均 PDI = 常数 + 基因

型 + 试验 + 基因型 × 试验，然后用于方差分析。IL 与对照 VF36 差异达到显著（P < 0.05）或极

显著（P < 0.01），即确定该 IL 包含抗 TYLCV 的 QTL。QTL 的命名采用 QRTY（Quantitative Resistance 

to TYLCV），随后是每个 QTL 在染色体上的位置，如果一个染色体上有多个 QTL，分别用 1，2 等

数字加以区分。 

2  结果与分析 

2.1  类番茄茄 LA2951 IL 群体的筛选 

类番茄茄 LA2951 的 IL 群体在田间自然接种烟粉虱后，对结果进行方差分析，发现 IL 间差异

达极显著水平（P < 0.01），说明不同 IL 对 TYLCV 的抗性存在明显差异；6 月和 8 月两次试验间差

异也达极显著水平（P < 0.01），说明试验环境与抗性存在一定的互作效应，抗性可能受数量性状控

制。 

采用普通线性模型，对 2 次试验不同 IL 均值比较发现（表 1），对照 VF36 全部发病，PDI 为

100%；而参试的 76 个 IL，除 LA4267 和 LA4277 外，其余 IL 的 PDI 均不同程度低于对照 VF36，

变化幅度是 71.98% ~ 98.96%，其中 22 个 IL 的 PDI 较 VF36 降低 16.67% ~ 30.62%，与对照差异达
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显著或极显著水平。结果说明，野生种类番茄茄 LA2951 对 TYLCV 的抗性受 QTL 控制，这与上述

试验间存在差异的结果相一致。 

表 1  类番茄茄 LA2951IL 群体的病情指数（PDI） 

Table 1  PDI for each IL in S. lycopersicoides LA2951 IL population 

渐渗系 
Introgression 
Line（IL） 

纯合 
Homozygous 

PDI  
渐渗系 
Introgression 
Line（IL） 

纯合 
Homozygous

PDI 
渐渗系 
Introgression 
Line（IL） 

纯合 
Homozygous 

PDI 

LA3866 是 Yes 94.79  LA4249 是 Yes 83.68 LA4251 是 Yes 98.44 

LA3867 是 Yes 96.46  LA4255 是 Yes 92.71 LA4253 否 No 97.40 

LA3868 是 Yes 91.56  LA4260 否 No 92.71 LA4271 是 Yes 74.48 

LA3870 是 Yes 87.35  LA4263 否 No 90.42 LA4272 是 Yes 93.75 

LA3871 是 Yes 91.67  LA4264 否 No 83.51 LA4277 否 No 100.00 

LA3873 是 Yes 87.01  LA4265 否 No 83.33* LA3889 是 Yes 93.75 

LA3876 是 Yes 94.58  LA4266 否 No 80.31** LA4308 否 No 97.92 

LA3877 是 Yes 95.42  LA4269 是 Yes 86.25 LA4311 否 No 77.08** 

LA3878 是 Yes 81.61*  LA4278 否 No 91.16 LA4236 否 No 93.23 

LA3879 是 Yes 71.98**  LA4282 是 Yes 80.21* LA4248 是 Yes 91.15 

LA3881 是 Yes 75.62**  LA3895 否 No 89.06 LA3344 是 Yes 84.69 

LA3883 是 Yes 86.46  LA3882 是 Yes 84.72* LA3345 是 Yes 69.38** 

LA3884 是 Yes 87.92  LA4242 否 No 83.30* LA3668 是 Yes 91.98 

LA3885 是 Yes 83.44*  LA4245 是 Yes 92.43 LA3906 是 Yes 82.29 

LA3886 是 Yes 82.60*  LA4254 是 Yes 78.75* LA4314 是 Yes 87.50 

LA3890 是 Yes 85.57  LA4257 是 Yes 76.56** LA4310 是 Yes 90.25 

LA3892 是 Yes 91.98  LA4259 是 Yes 81.25* LA4275 否 No 94.14 

LA3894 是 Yes 83.33  LA4267 是 Yes 100.0 LA4274 否 No 92.78 

LA3895 否 No 77.74**  LA4268 是 Yes 89.06 LA4273 是 Yes 93.82 

LA4232 是 Yes 83.75*  LA4270 是 Yes 98.33 LA4261 是 Yes 98.96 

LA4233 是 Yes 73.85*  LA4279 否 Yes 100.00 LA4258 是 Yes 93.54 

LA4235 是 Yes 83.54*  LA4283 是 Yes 78.75* LA4250 否 No 86.46 

LA4238 是 Yes 93.75  LA4284 是 Yes 98.85 LA4241 是 Yes 70.83* 

LA4244 是 Yes 75.00**  LA4306 否 No 90.62 LA4230 否 No 85.94 

LA4246 是 Yes 86.98  LA4313 是 Yes 97.53 VF36 是 Yes 100.00 

LA4247 是 Yes 87.50  LA4239 是 Yes 93.75    

注：*和**分别表示 IL 与对照 VF36 病情指数差异达到显著（P < 0.05）或极显著（P < 0.01）水平。 

Note：* and ** indicated the significant difference of PDI between IL and the control VF36 at 0.05 and 0.01 level respectively.  

 

2.2  抗黄化曲叶病毒（TYLCV）基因的定位 

理想的 IL 群体中每个 IL 通常含有单个渗入片段，几个含有来自野生种同一染色体不同位置的

片段，可以覆盖整条染色体。利用具有重叠片段的 IL，不仅可以进一步确认渗入片段所包含基因的

效应，而且 Canady 等（2005）根据 IL 重叠片段，已将整个渗入的野生种 LA2951 片段划分为 69

个区域，即69个bin。通过这些bins，可以将一些目标基因进行精细定位。本研究中对类番茄茄LA2951

群体大棚自然接种 TYLCV 鉴定发现，76 个 IL 中的 22 个 IL 可能包含抗 TYLCV 的基因（图 1），

说明 LA2951 抗 TYLCV 受 QTL 控制。 

在筛选出的 22 个 IL 中，除 LA3345 和 LA3906 外（只有一个形态标记），其它 IL 均有渗入片

段的侧翼标记（http：//tgrc. ucdavis. edu/），可明确渗入片段在染色体上的具体位置及大小。另外，

LA4250、LA4253、LA4282、LA4263、LA4266 等 5 个 IL，在纯合状态时仍可获得少量种子（Canady 
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et al.，2005），而本研究中各 IL 均为自交后代，因此分析这些 IL 时将作为纯合后代考虑。在 QTL

定位时，只有在 2 个独立试验中抗性均与对照差异达显著（表 2）或至少有 2 个重叠片段均表现出

显著抗性时，才确定该 IL 包含一个抗病 QTL。现将不同情况下 QTL 的定位列举如下：（1）LA4232、

LA4233 和 LA4235 均较对照表现明显的抗性，且在染色体 1 部分重叠（图 1），其中 LA4232 和 LA4233

存在重叠片段，LA4233 和 LA4235 难以断定是否重叠，但 3 个 IL 在 2 个独立试验中的抗性并不稳

定，说明抗性 QTL 有可能位于 LA4232 和 LA4233 的重复片段，也有可能存在于 LA4233 和 LA4235

间，因此该情况下鉴定出的 QTL 有待于进一步验证；（2）LA4244 无重复片段，但该 IL 在 2 个独立

试验中，均表现稳定的抗性，因此认为该 IL 含有一个抗 TYLCV 的 QTL，将该 QTL 命名为 QRTY4。

而 LA4245 与 VF36 均表现感病，进一步将 QRTY4 限定于 bin4-A，其侧翼标记为 TG49 和 TG146；

（3）LA3878、LA3895、LA3879 等 3 个 IL 在染色体 5 顶端的片段重叠，抗性较对照达显著或极显

著差异，确定染色体 5 短臂存在一个 QTL；而 LA4248 与 LA4249 部分片段的重叠，进一步确定了

QRTY5 存在于染色体短臂顶端的 bin5-A，侧翼标记为 TG623 和 TG432；（4）LA4254 较 VF36 的病

情指数显著降低，但在 2 个独立试验中的抗性表现不稳定，而与其有重叠渗入片段的杂合 LA4253

也表现感病。因此，认为该 IL 抗 TYLCV 的 QTL 效应较小或由试验误差引起，需进一步确定。 

 

 

 

图 1  利用类番茄茄 LA2951IL 群体鉴定出的抗 TYLCV 的 QTL 

*和**分别表示与栽培种 VF36 遗传背景比较，病情指数差异达到显著（P < 0.05）和极显著水平（P < 0.01）。 

灰色箭头表示 QTL 有待于进一步验证，黑色箭头表示已确定的 QTL，灰色片段表示杂合状态，黑色片段表示纯合状态。 

Fig. 1  The identified QTLs conferring the resistance to TYLCV by using S. lycopersicoides LA2951 IL population 

* and ** indicated the significant difference of PDI between IL and the control VF36 at 0.05 and 0.01 level respectively. 

Gray arrow indicated QTLs need to be addressed further and black arrow indicated the confirmed QTLs， 

the introgression with gray and black color indicated the heterozygous  

and homozygous ILs，respectively. 
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表 2  两个独立试验中均表现明显抗性的 IL 

Table 2  ILs with the resistance over two independent experiments 

病情指数 PDI 渐渗系 
IL 

QTL 
染色体

Chrom. 
侧翼标记 
Flanking marker 试验 1 EXP 1 试验 2 EXP 2 

平均病情指数

Mean PDI 
纯合 
Homozygous 

LA4244 QRTY4 4 TG49-TG146 70.8* 79.2** 75.0** 是 Yes 

LA3879 QRTY5 5 TG623-TG432 58.3** 85.6* 72.0** 是 Yes 

LA3895  5 CT156-TG473 70.8* 84.6* 77.7** 是 Yes 

LA3881 QRTY6 6 Beta- TG220 66.7** 84.6* 75.6** 是 Yes 

LA4283 QRTY12 12 Pgi-1- CT156 75.0* 82.5** 78.8* 是 Yes 

LA4311  12 Pgi-1- TG473 68.8* 85.4** 77.1** 否 No 

VF36    100.0 100.0   

注：*和**分别表示 IL 与对照 VF36 病情指数差异达到显著水平（P < 0.05）和极显著水平（P < 0.01）。 

Note：* and ** indicated the significant difference of PDI between IL and the control VF36 at 0.05 and 0.01 level respectively.  

 

通过上述方法，共鉴定了 7 个抗 TYLCV 的 QTL，它们分别位于番茄染色体 1、3、4、5、6、

7 和 12 上，其中 QRTY4、QRTY5 和 QRTY12，尤其是 QYTR12（bin12-C，侧翼标记 CT219 和 CT156）

抗性稳定，含有该位点的多个 IL 均表现明显的抗性。而位于染色体 1 的 QTL 有待于进一步确定。 

3  讨论 

TYLCV 已成为全球关注的焦点。普通栽培种番茄对 TYLCV 基本上表现为感病，而野生醋栗（S. 

pimpinellifolium）、秘鲁（S. peruvianum）、多毛（S. habrochaites）、智利（S. chilense）等番茄对

TYLCV 表现一定的抗性（Pilowsky & Cohen，1974；Geneif，1984；Hassan et al.，1984；Banerjee & 

Kalloo，1987；Kasrawi，1989；Hassan & Abdel-Atik，1999），尤其是 S. peruvianum、S. habrochaites

和 S. chilense 的抗性较为突出。最近，Chetelat（2010）和 Díez 和 Nuez（2011）相继发现，茄科近

缘种类番茄茄对几种病毒均表现一定的抗性，但尚未见详细报道。本试验中利用来自类番茄茄

LA2951 的 IL 群体，在北京地区粉虱传播 TYLCV 的季节进行了田间自然接种鉴定。IL 作为永久群

体及其特有的优势，已广泛应用于产量、品质、抗病等相关基因的定位（Eshed & Zamir，1994，1995；

Matsui et al.，2007；Stevens et al.，2007；Mathieu et al.，2009）。调查结果发现，LA2951 对 TYLCV

的抗性受 QTL 控制。由于类番茄茄 LA2951 的 IL 群体共有 90 个个体，约覆盖野生种 96%的基因组

（Canady et al.，2005），而本试验中只利用了已获得的 77 个 IL（约覆盖野生种基因组 85%以上），

因此在 QTL 定位时一些位点可能未能检测到。另外，有些 IL 为杂合体，由于本试验中所用全部 IL

为自交后代，一些含有抗病 QTL 的 IL 也有可能在获得后代群体的过程中丢失。还有，本文中 2 个

独立试验于不同月份进行，结果分析证明试验间差异显著，说明抗 TYLCV 的 QTL 本身易受环境影

响，一些 QTL 的效应较小或者人为因素也会导致一定的误差。而对于效应较小的 QTL，需要多个

独立重复的试验，特别是每一品系的样本容量，均会直接影响到 QTL 的显著水平。 

通过比较分析 2 个独立试验及具有不同重叠片段的 IL，本试验中共鉴定出 7 个抗 TYLCV 的

QTL，其中位于染色体 1 上的 QTL 仍需进一步确定，位于染色体 4、5 和 12 的 QTL 效应较大且稳

定。目前，已从不同野生种中定位了抗 TYLCV 的 5 个基因，在生产中发挥着重要作用（Banerjee & 

Kalloo，1987；Zamir et al.，1994；Chagué et al.，1997；Ji et al.，2008；Anbinder et al.，2009）。人

们在揭示植物抗病性时发现，许多抗病位点同位。番茄作为模式植物，对其研究较为深入，不仅构

建了不同类型的高密度遗传连锁图谱，而且完成了基因组测序。因此，为抗病位点的同位比较提供

了良好的平台。作者发现，本试验中定位的 QRTY3 与 Ty-4、QRTY4 与 Ty-5 基因可能同位，而其它

QTL 均为鉴定的新位点。 



5 期                       宗园园等：类番茄茄抗番茄黄花曲叶病毒 QTL 的定位                      921 

 

IL 群体不仅为 QTL 定位提供了有利的工具，而且为分析 QTL 的遗传效应及互作提供了良好的

基础。由于 IL 群体中每个 IL 只含有单一的渗入片段（少数含有 2 个或 2 个以上片段），为将来揭

示番茄抗 TYLCV 的机制提供了便利条件。另外，IL 具有方便利用的侧翼标记，可直接用于番茄抗

TYLCV 新品种的选育。 
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