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Abstract：In this paper，the latest advance in research of utilization and mechanism of resistant genes 

and engineering for tomato breeding to tomato yellow leaf curl disease has been reviewed. 
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番茄黄化曲叶病是造成世界范围内番茄品质和产量降低的重要病害之一，造成该病的病原是番

茄黄化曲叶病毒（Tomato yellow leaf curl virus，TYLCV）。关于 TYLCV 病毒分类、传播介体、抗病

性鉴定、抗源材料筛选、抗病育种等方面已有多篇文献综述（褚云霞和朱为民，2009；国艳梅 等，

2009；叶青静 等，2009），本文中就最近国内外针对番茄抗 TYLCV 育种在抗病基因利用、抗病机

制以及抗病基因工程方面的研究进展做一简要综述。 

1  抗病基因及其作用机制 

1.1  抗病基因 

目前已报道的番茄抗 TYLCV 的近缘野生种主要有醋栗番茄（Solanum pimpinellfium）、秘鲁番

茄（Solanum peruvianum）、多毛番茄（Solanum habrochaites）、智利番茄（Solanum chiense）和契斯

曼尼番茄（Solanum cheesmanii），利用这些野生材料定位到的质量抗性基因包括 Ty-1、Ty-2、Ty-3、 
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Ty-3a、Ty-4 和 Ty-5，并获得了与这些抗病基因紧密连锁的分子标记，利用这些连锁标记可以将抗病

基因转入番茄骨干亲本中获得抗病育种材料。 

Ty-1 来自野生智利番茄 LA1969，位于第 6 号染色体 RFLP 标记 TG297（4.0 cM）和 TG97（8.6 

cM）之间，与共显性 SCAR 标记 P6-6 紧密连锁（Garcia et al.，2007），微卫星分子标记 SSR-47 可

鉴定 Ty-1 的等位基因（Nogueira et al.，2011）。Verlaan 等（2011）运用染色体荧光原位杂交（fluorescence 

in situ hybridization，FISH）技术，发现在 Ty-1 基因渗透区段，栽培番茄和智利番茄 LA1969 的染色

体发生了两次重排，分别位于染色体短臂和长臂，结合 F2 代重组单株筛选及其后代抗性鉴定结果，

将 Ty-1 定位到染色体长臂标记 MSc05732-4 和 MSc05732-14 之间约 600 kb 范围内。 

Ty-2 来自多毛番茄 B6013，位于第 11 号染色体上 C2_At1g07960（82.5 cM）和 T0302（89 cM）

标记间，与 TG36 紧密连锁（Ji et al.，2009b）。Ty-3 来自于智利番茄 LA2779，位于第 6 号染色体上

标记 T0774（18 cM）和 cLEG-31-P16（22.1 cM）之间（Hutton et al.，2010）约 900 kb 范围内；标

记 cLEG-31-P16 在 Ty-1 上游侧翼标记 MSc05732-4 的下方，表明 Ty-1 抗性渗透片段与 Ty-3 部分重

叠，推测 Ty-1 和 Ty-3 很可能为等位基因（Verlaan et al.，2011）。 

Ty-3a 是 Ty-3 的等位基因，来自于智利番茄 LA1932，位于第 6 号染色体上标记 cLEG-31-P16

和 C2_At5g41480 间（Ji et al.，2007a）。SCAR 标记 FLUW25 能鉴定 ty-3 和 Ty-3，但是不能鉴定等

位基因 Ty-3a；共显性的 SCAR 标记 P6-25 可以鉴定等位基因 ty-3、Ty-3 和 Ty-3a，CAPS 标记 FER-G8

可以鉴定等位基因 ty-1、Ty-3 和 Ty-3a（Ji et al.，2007a）。 

Ty-4 来自于智利番茄 LA1932，位于第 3 号染色体上 C2_At4g17300 和 C2_At5g60160 标记间（Ji 

et al.，2009a），与共显性 CAPS 标记 P137A 紧密连锁。 

Ty-5 基因来自于秘鲁番茄转育材料 TY172，位于第 4 号染色体上标记 J04-1 和 TG182 间，与

CAPS 标记 SlNAC1 紧密连锁（Anbinder et al.，2009）。 

除了上述基因，在更多抗源材料的筛选过程中定位到一些新的抗 TYLCV 的位点。Tomás 等

（2011）通过田间自然鉴定，从多毛番茄中筛选得到两个抗 TYLCV 的材料 EELM-388 和 EELM-889，

后经农杆菌侵染、带毒烟粉虱接种和嫁接接种后均没有感病症状；EELM-889 × Moneymaker 杂交后

代 F2群体抗、感分离为 4.7︰1，感病单株的 F3代群体中仍然发现抗病单株，表明EELM-889对TYLCV

的抗性由一个显性位点和一个隐性位点控制，但是每个位点在染色体上的位置和对抗性的贡献率仍

需要进一步的研究。利用杂交种 Tyking 培育出的高代自交系材料 Fla.8753 和 Fla.344 高抗 TYLCV，

Hutton 等（2012）对 Fla.8753 和 Fla.344 的分离群体进行已知抗性基因连锁分子标记检测发现，这

些材料不含有 Ty-1、Ty-2、Ty-3、Ty-4 和 Ty-5 任何一个基因，但是 Ty-5 连锁标记 SlNAC1 与第 4 号

染色体上的一个隐性位点共分离，该隐性基因被命名为 ty-5，可能是 Ty-5 的等位基因，标记 SlNAC1

与 ty-5 基因的连锁距离仍不清楚。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。宗园园等（2012）发现类番茄茄（Solanum lycopersicoides）LA2951 对 TYLCV 的抗性受多个

位点控制，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 QRTY4、QRTY5

和 QRTY12，尤其是 QRTY12（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。 

1.2  抗病基因的抗性表现 

目前生产上利用较多的抗 TYLCV 基因是 Ty-1、Ty-2、Ty-3 和 Ty-3a。Ty-1 是最早发现的抗性基

因，属于不完全显性单基因，通常表现为耐病，大多数耐 TYLCV 的栽培品种含有该基因。Ty-2 属

于显性基因，抗性表现出地区差异，在美国、中国台湾、越南北部、印度南部和以色列表现出抗性，
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是亚洲蔬菜中心抗 TYLCV 品种选育的主要来源；在印度北部、泰国、菲律宾和危地马拉表现感病。

Ty-3 和 Ty-3a 在抗性遗传中呈加性显性效应，对不同的 TYLCV 种均具有较高的抗性，与 Ty-1 和 Ty-2

相比，除了抗 TYLCV 还抗 ToMoV（Ji et al.，2007b），逐渐成为目前抗 TYLCV 品种选育的主要来

源。 

研究发现，不同的抗性基因之间具有累加效应（Vidavski et al.，2008）。Mejia 等（2010）报道，

在单组份和双组份双生病毒复合侵染的危地马拉，只含有 Ty-2 基因的纯合基因型材料感病，而同时

含有 Ty-2 和 Ty-3a 杂合基因型的材料表现抗病，抗性水平显著高于只含有 Ty-3a 杂合基因型的材料。

在有其他抗性基因存在的情况下，Ty-4 基因的抗性也明显增强（Mejia et al.，2005）。 

国内外多家种子公司如海泽拉、瑞克斯旺、先正达、德澳特、圣尼斯和安莎等已经育成了抗（耐）

番茄黄化曲叶病毒病的番茄品种。我国科研育种单位利用引进的抗源材料，将抗性基因导入到番

茄骨干亲本中开展抗 TYLCV 品种选育工作，也取得了一些进展（赵统敏 等，2011；郑积荣 等，

2012）。 

河北科技大学选育的‘科大 204’（宋建军 等，2011）、西北农林科技大学选育的‘西农 2011’

（李继纲 等，2012）和北京蔬菜研究中心培育的‘09 秋 179’含有 Ty-1 基因；浙江省农业科学院

育成的‘浙粉 701’（杨悦俭 等，2011）、‘浙杂 301’和江苏省农业科学院育成的‘苏红 9 号’（赵

统敏 等，2009）含有 Ty-2 基因；浙江省农业科学院育成的‘浙粉 702’和‘浙杂 502’（杨悦俭 等，

2011）含有 Ty-3a 基因；上海农业科学院园艺研究所育成的‘申粉 V-86’ （杨悦俭 等，2011）和

北京蔬菜研究中心选育的‘红贝贝’、‘红曼’、‘10 秋展 47’、‘红 4’、‘红 6’等同时含有 Ty-1 和 Ty-3a

基因。中国农业科学院蔬菜花卉研究所培育的‘3156’含有 Ty-1 和 Ty-3 基因。 

1.3  抗性机制 

迄今为止，关于植物抗 TYLCV 机制的研究和报道很少。有的研究报道野生番茄的抗性与叶片

被覆的腺毛密度和分泌物有关，通过趋避烟粉虱达到抗 TYLCV 的目的。Delatte 等（2006）报道，

烟粉虱接种后，同样来源于醋栗番茄的WVA106和 INRA-Hirsute叶片背面被覆的烟粉虱数量无差异，

植株抗性与接种密度有关；烟粉虱数量少时，INRA-Hirsute 表现出耐病，WVA106 表现感病，增加

烟粉虱数量后 INRA-Hirsute 感病。 

Michelson 等（1994）报道，Ty-1 的抗性与植物体内病毒积累量和病毒长距离运输有关，该研究

中对来自智利番茄的抗、感近等基因系材料 TY52 和 TY50 进行烟粉虱接种，每株接种 3 头烟粉虱

时，病毒 DNA 含量与症状严重度呈正相关，感病植株 TY50 体内的病毒含量显著高于 TY52；每株

接种 50 头烟粉虱时，28 d 后抗、感病植株体内病毒 DNA 含量相同，但是抗性植株比感病植株病毒

DNA 含量积累慢，而且病毒 DNA 含量被限制在第 2 片叶和茎尖部分，而感病植株体内的病毒 DNA

从被接种叶片迅速扩展到上部叶片和根部。 

Segev 等（2004）通过烟粉虱定位接种，对来自秘鲁番茄品系 TY-172 的抗性机制进行了初步研

究，发现 TY172 的抗性也与病毒 DNA 含量有关，抗性植株 TY-172 体内 ssDNA 含量明显低于感病

植株，但是不干扰病毒的长距离运输。 

Moshe 等（2012）对多毛番茄抗、感 TYLCV 自交系进行烟粉虱接种鉴定，发现感病植株体内

活性氧（reactive oxygen species，ROS）、抗氧化物质、病程相关蛋白（pathogenesis-related，PR）和

伤口诱导蛋白含量明显升高，显著高于抗病植株，抗病植株体内分子伴侣蛋白 HSPs 含量显著高于

感病植株，说明 TYLCV 侵染启动了植物细胞自身防御反应，分子伴侣蛋白有效维持了抗病植株细

胞膜的动态平衡，使其免受病毒侵染。 
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Tomás 等（2011）从多毛番茄中筛选出的抗性材料 EELM-889 抗 TYLCV-IL、TYLCV-Mld、

TYLCSV-ES、TYLCMalV 和 TYLCAxV 等 5 种病毒，TYLCV-Mld、TYLCSV-ES 和 TYLCMalV 侵

染后 EELM-889 体内病毒积累，但是不表现感病症状，而 TYLCV-IL 和 TYLCAxV 侵染后植株体内

没有检测到病毒 DNA 的存在，进一步对 TYLCV-IL 和 TYLCV-Mld 基因组结构分析发现，两者编码

C4 蛋白的序列存在碱基差异，TYLCV-Mld 的 C4 蛋白的表达是病毒在植株体内积累所必需的，但

是具体的作用机制还需进一步研究。 

2  基因工程研究 

与传统育种相比，基因工程育种周期短，在育种过程中不会带入其他不良农艺性状的基因等，

在番茄抗病毒病育种中的应用日益受到人们的重视。通过克隆与抗 TYLCV 有关的基因导入植物体

内，可提高植物的抗病性。 

2.1  利用病毒蛋白基因的抗病基因工程 

随着病毒基因全序列的获得和克隆，植物病毒基因介导的转基因抗性在番茄抗黄化曲叶病育种

中已有多例成功的报道。在番茄转基因抗病毒育种中，主要利用病毒的外壳蛋白（coat protein，CP）

基因和复制相关蛋白（replication-associated protein，Rep）基因。 

病毒外壳蛋白（CP）在转基因植物中的积累可以抑制病毒在植物体中的复制、转运和积累，从

而使转基因植株获得对病毒的抗性。用 35SCaMV 启动子驱动 TYLCV 的 CP 基因在转基因番茄植株

中表达，植株对该病具有较高抗性，且抗性依赖于 CP 蛋白的表达水平（Kunik et al.，1994）。Rep

蛋白是复制必需蛋白，导入全长 Rep 基因很少产生对病毒的抗性，但是导入 Rep 部分序列可以获得

转基因抗 TYLCV 番茄。表达 TYLCV 部分 Rep 及 IR 区序列的番茄对 TYLCV 表现抗性，但与 Rep

蛋白的表达无关，与 IR 区反向重复序列表达的双链 RNA 引发的转录后基因沉默相关（Polston & 

Hiebert，2007）。 

表达病毒蛋白的突变体也可以获得对病毒的抗性，将 CP 蛋白保守的 NLS 区域的第 19 位点突

变后（Arg-Leu），由于影响了 CP-CP 的同质互作及其与核受体 karyopherinα1 以及与 GroEL 蛋白相

互结合的能力，从而可以降低病毒侵染能力（Yaakov et al.，2011）。 

RNA 干扰技术的迅速发展，为防治 TYLCV 提供了一种新的抗病毒基因工程策略。将病毒基因

序列设计成反向重复结构，使其形成双链结构的“发夹 RNA”（hairpin RNA，hpRNA），即茎环

结构，可强烈诱导寄主的 RNA 沉默并显著增强植物抵抗同源病毒的能力。TYLCV 和 TYLCSV 的

Rep 基因片段、TYLCV 和 TYLCCNV 的 CP 基因片段均可以被用来构建发夹结构转入番茄，从而获

得转基因抗性植株（Fuentes et al.，2006；Zrachya et al.，2007；Tamarzizt et al.，2009；唐前君 等，

2010）。 

2.2  利用非病毒蛋白基因的抗病基因工程 

其它一些源于植物、昆虫体内或人工设计的蛋白的表达，可以干扰 TYLCV 在番茄内的复制和

转移，从而获得抗性（Edelbaum et al.，2009）。 

2.2.1  GroEL 蛋白 

昆虫内共生菌产生的 GroEL 蛋白属于分子伴侣，是一类保守性相当高的蛋白，能使进入昆虫体

腔的病毒免遭降解，维持其在昆虫体内的稳定性。 
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用抗血清在烟粉虱携毒之前中和其体内的 GroEL 蛋白，发现烟粉虱传播 TYLCV-IL 的概率下降

80%以上，病毒在烟粉虱血体腔内的数量大大减少，但是并没有消失。这就是说，由于烟粉虱中的

GroEL 蛋白减少，导致了其携毒量减少，并不是因为病毒的 DNA 或 CP（外壳蛋白）在体内遭到了

降解。利用拟南芥韧皮部特异启动子驱动 GroEL 基因在转化番茄植株的韧皮部特异表达，体内合成

GroEL-TYLCV 复合物，从而抑制 TYLCV 病毒的移动与表达，使转基因番茄获得抗性（Akad et al.，

2007；Gottlieb et al.，2010）。利用 CaMV 35S 启动子、棉花韧皮部特异启动子 PGHNBS、拟南芥韧

皮部特异启动子均可以驱动 GroEL 基因在转基因烟草中表达而获得抗性，证明利用 GroEL 基因抗番

茄黄化曲叶病毒具有可行性，而且 PGHNBS 和 SUC2 启动子诱导的 GroEL 抗性更加理想（吴丹 等，

2010；彭宏 等，2011）。 

2.2.2  人工合成锌指蛋白 

锌指蛋白是一种具有锌指结构的 DNA 蛋白，通过与目的基因的 DNA 或 RNA 结合，或锌指之

间的相互作用来调控基因表达。近年来国内外学者在体外细胞研究中成功设计了不同的锌指蛋白来

特异地调节与抗病相关基因的表达。如人工合成锌指蛋白（antiviral zinc-finger protein，AZP）可以

阻止甜菜曲顶病毒（Beet severe curly top virus，BSCTV）Rep 蛋白与复制起始位点的结合，从而抵

制病毒的复制，使获得 AZP 表达的转基因拟南芥（Arabidopsis thaliana）获得完全的病毒抗性（Sera，

2005），这一方法近年来也被用于 TYLCV 的防治中。 

复制相关蛋白 Rep 是 TYLCV-DNA 在寄主体内复制和起始病毒链 DNA 合成的唯一编码蛋白，

阻止其与复制起始位点的结合，可以有效抵制 TYLCV 的复制和侵染（Koshino-Kimura et al.，2009）。

TYLCV 基因组保守的间隔区（intergenic region，IR）或共同区（common region，CR）含有复制和

转录所必需的元件。Mori 等（2012）通过凝胶阻滞分析发现，TYLCV-IL 株系 IR 区保守的正向重

复序列 5′-ATCGGTGT ATCGGTGT-3′是复制起始位点，将 AZP 基因通过农杆菌导入番茄植株，发现

AZP 与复制起点的亲和性是 Rep 蛋白的 1 000 倍，有效阻止了 TYLCV 的 Rep 蛋白与病毒复制起点

的有效结合，进而阻止了病毒侵染，并获得了转基因抗性植株。不同 TYLCV 病毒株系或分离物复

制起始位点的保守序列具有相似性，但也存在碱基差异，如 TYLCV-IR 的 5′-CTTGGTCA 

ATCGGTGT-3′（GenBank 登录号 AJ132711），TYLCV-Mld 西班牙分离物的 5′-ATCCCTGGTGT 

ATCGGTAC-3′（GenBank 登录号 AF071228），因此，确定不同病毒株系或分离物确切的复制起始位

点是设计合适的 AZP 蛋白的关键。 

2.2.3  产生抗性优先表达的蛋白 

在植物对病毒产生抗性的过程中，可能涉及到一系列基因的表达，有些膜上基因的优先表达在

植物的防御机制中起到非常重要的作用。Eybishtz 等（2009，2010）利用反向遗传学初步研究了植

物体内类通透酶 Permease I-like 蛋白基因和蔗糖转运蛋白 LeHT1 基因的抗性分子机制。利用 VIGS

将植物体内的类通透酶 Permease I-like 基因沉默掉，发现病毒接种后原本抗病的植株体内病毒含量

呈指数增加，植株抗性丧失，推测 Permease I-like 蛋白基因可能与病毒直接入侵有关。而 LeHT1 基

因沉默后，植株体内虽然病毒含量增加，但是抗性没有丧失，其原因可能与植株茎和叶柄处出现的

细胞程序化坏死反应有关。推测 LeHT1 的表达与抑制病毒复制和传输有关。如何利用这些与抗性表

达有关的关键基因来介导转基因抗性，将是未来基因工程抗病育种的研究领域之一。 

4  问题与展望 

在抗源材料的筛选过程中，虽然目前已经定位到 Ty-1、Ty-2、Ty-3、Ty-3a、Ty-4 和 Ty-5 等抗 TYLCV
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的基因，但是每个基因的抗性表现都有各自的局限，仍然需要挖掘新的更好的抗病基因。为了获得

高抗 TYLCV 的育种材料和延长单个抗性基因的使用寿命，聚合育种成为一种趋势，但是不同抗病

基因组合的抗病效果研究仍然不够深入，仍需要加强不同基因之间互作的研究。 

基因工程大大缩短了抗 TYLCV 育种进程，但是获得的转基因植株距离实际应用尚远，仍需要

进一步研究。 
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