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摘  要：由黄单胞杆菌（Xanthomonas）引起的番茄疮痂病是严重影响番茄生产的一种细菌性病害。

近年来，该病害病原菌小种的快速变化，特别是 X. gardneri 的扩散，加速了人们对抗性遗传、基因定位

和分子标记辅助育种的研究工作。迄今已经定位了 3 个抗 T3 小种的基因、5 个抗 T3 小种的 QTL 和 3 个

抗 T4 小种的 QTL，并对部分基因或 QTL 进行了精细定位，建立了标记辅助选择体系，育成了抗 T4 小种

的品种。本文将就这些最新的研究进展进行总结，对现存问题进行分析，并对番茄疮痂病抗性遗传研究

和育种应用前景进行探讨，以期为抗番茄疮痂病育种提供参考。 
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Abstract：Bacterial spot caused by Xanthomonas is a bacterial disease that severely affects tomato 

production. In recent years，the rapid changes of the races in the pathogen of the disease，particularly the 

spread of X. gardneri，facilitated the work on genetics of resistance，mapping of genes，and marker-assisted 

breeding for resistance to the disease in tomato. To date，three genes and five QTLs conferring resistance 

to race T3 as well as three QTLs for resistance to race T4 have been mapped，some of them have been 

finely mapped，marker-assisted selection system has been established，and varieties with resistance to race 

T4 have been developed. This paper will summarize these newest progresses，analyze the existing issues，

and discuss the promise of investigating the genetics of resistance to bacterial spot and its application to 

tomato breeding. This will provide some information for breeding of resistance to bacterial spot in tomato. 
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由黄单胞杆菌属（Xanthomonas）4 个种（X. euvesicatoria、X. vesicatoria、X. perforans 和 X. 

gardneri）引起的疮痂病（bacterial spot）是番茄生产上的一种细菌性病害（Stall et al.，2009）。根据

病原菌在寄主上的反应可以将其分为 5 个生理小种，T1 小种属于 X. euvesicatoria，T2 小种属于 
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X. vesicatoria，T3、T4 和 T5 小种则都属于 X. perforans；X. gardneri 最早在南斯拉夫出现，尚未有

小种划分的研究报道（Jones et al.，2000，2004，2005）。该病害通常在露地栽培条件下发生，其病

原菌可侵染植株地上所有部位。一般情况下造成 20% ~ 43%的产量损失，当昼夜温度都高且湿度大

时可造成 60%以上的减产甚至绝产，严重影响番茄的产量和品质（Cox，1966；Lukyanenko，1991；

Pernezny et al.，1996；Stall et al.，2009）。自 20 世纪 40 年代以来，中国大多数地区都有该病害发生

的报道（蒋育昌和曾令芬，1983；孙福在 等，1991；丁爱云 等，1997；李春 等，1997；崔元玗 等，

2004，2005；王传祥和英昌芹，2008；张晓敏 等，2008）。特别是近 10 多年来，人们将注意力集中

在保护地番茄真菌和病毒类病害的防治上，使得疮痂病等细菌性病害乘虚而入，已在山东、吉林、

辽宁、黑龙江及西北地区普遍发生，逐渐成为保护地番茄的主要病害（王振学 等，2005；郭士成 等，

2008；刘艳岩 等，2008；张伟亮 等，2010），对番茄产业的持续发展造成严重威胁。 

目前尚无有效的药物可以防治番茄疮痂病，采用抗病品种是最经济有效的防治措施。育种家们

从 1942 年就开始进行抗源筛选和利用的研究工作，但由于番茄疮痂病的病原菌非常复杂（包括多个

种和小种），而番茄材料的抗性大多呈数量性状遗传（Scott et al.，2003；Yang et al.，2005；Hutton et 

al.，2010a，2010b；Sharma et al.，2011；孙会军 等，2011b），采用传统育种方法难以培育抗病品种，

因此直到近年才育成可用于生产的品种（Hutton et al.，2010a）。另外，由于曾经认为番茄和辣椒具

有相同的疮痂病病原菌，而在辣椒疮痂病抗性基因的克隆和寄主与病原菌互作方面已经开展了较为

深入的研究工作（Stall et al.，2009），因此在番茄疮痂病的抗性遗传及机理方面，仅对 T1 小种的过

敏反应基因进行了初步鉴定和定位（Wang et al.，1994；Yu et al.，1995），采用抑制消减杂交（SSH）

技术分离了一些与 T3 小种抗性相关的基因（Gibly et al.，2004；Balaji et al.，2007），并没有在植株

抗性方面开展深入的研究。随着分子生物学技术应用于病原菌研究，人们发现在番茄和辣椒上引起

疮痂病的病原菌之间存在很大差异（Potnis et al.，2011），从辣椒上克隆的 4 个过敏反应基因 BS1 ~ 

BS4，分别与辣椒疮痂病病原菌小种 P1 ~ P4 互作（Stall et al.，2009），符合经典的“基因对基因”

互作模式。然而已有的研究表明，这 4 个基因在番茄中并不具备真正的抗性，甚至从番茄中克隆到

的 BS4 基因也只抗辣椒上的病原菌（Stall et al.，2009；Kim et al.，2010a）。因此，近年来人们在番

茄疮痂病抗性遗传、基因定位和标记辅助选择育种等方面开展了许多工作，也取得了很大的进展。

本文中着重就近 5 年的研究进行总结，为抗番茄疮痂病育种提供参考。 

1  病原菌的小种变化和蔓延 

掌握病原菌的小种分布和变化趋势是利用抗性材料进行抗病育种的重要依据。番茄疮痂病病原

菌小种的划分始于 20 世纪 80 年代末，当初的研究发现，番茄育种材料 Hawaii 7998 对美国佛罗里达

（Florida）州的病原菌具有抗性，但对巴西的病原菌没有抗性，因而将来自佛罗里达州和巴西的菌

系分别命名为 T1 和 T2 小种（Stall et al.，2009）。然而育种家还没来得及将抗性材料的抗性转育到

商业品种中，在佛罗里达州就相继出现了 T3（Jones et al，1995）、T4 和 T5 小种（Jones et al.，2005）

的菌系，后两个小种实际上是 T3 小种失去了无毒基因 avrXv3 的变异株，因而能够克服 Xv3 基因的

抗性。 

番茄疮痂病病原菌的群体结构十分复杂，同一个地区多个种或小种并存的现象非常普遍，而且

小种的变化和传播速度也较快。特别值得注意的是，最早在欧洲发现的 X. gardneri 也已在其他洲出

现，而目前尚未筛选到抗 X. gardneri 的番茄材料，这对番茄生产形成新的威胁。美国在 1989 年之前

只有 T1 小种，但在随后的 13 年内（1990—2002 年）小种数增至 5 个，优势小种也从 T1 转变为 T4

（Hutton et al.，2010a，2010b）。近年来，X. gardneri 开始在美国出现（Kim et al.，2010b；Ma et al.，
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2011），使得美国番茄疮痂病病原菌包括了所有已知的 4 个种和 5 个小种。欧洲除了原有的 X. gardneri

外也出现了新的种，如在俄罗斯 X. vesicatoria 已占总分离菌株的 43.9%（Kornev et al.，2009），而

意大利南部则出现了 T1 和 T2 两个小种（Zaccardelli et al.，2011）。2010 年，加勒比海地区的格林

纳达也首次报道了 T1 小种（Hamza et al.，2010a）。印度洋西南地区的马达加斯加、塞舌尔、科摩罗、

毛里求斯和留尼旺有 4 个种 3 个小种，以 T1 小种为主，其中马达加斯加只有 T2 小种菌株，留尼旺

岛存在 T1 和 T3 两个小种及 X. gardneri 的菌株，另 3 个国家则有 T1 和 T3 两个小种的菌株（Hamza 

et al.，2010b）。但在坦桑尼亚，除了已经报道的 4 个种以外，还可能存在一个与其他种在基因 fyuA

的核苷酸序列上相似性较低的新种（Mbega et al.，2012）。通过对 11 个州 23 个商品化生产基地分离

到的 81 个菌株的分析发现，巴西有 4 个种 3 个小种，其中 T3 小种和 X. gardneri 占 90%左右（Pereira 

et al.，2011；Costa et al.，2012）。亚洲大多数国家有 T1 ~ T3 小种，不过在不同的国家优势小种有

所不同，如印度以 T2 小种为主（Kavitha & Umesha，2007），韩国和中国台湾原先只有 T1 和 T2 小

种，但最近都出现了 T3 小种，而且占有不小的比例（Myung et al.，2009；Lue et al.，2010）。通过

对北京、山西、内蒙、云南、新疆等地收集的 19 个菌株的分析初步确定，中国存在 T1 和 T3 小种，

以 T3 为优势小种（孙福在 等，1999），不过最近的研究显示，除 T1 和 T3 外可能还存在其他小种

（张晓敏 等，2008）。另外，在亚洲，番茄疮痂病仍在扩展，已成为一些国家或地区番茄生产上新

的病害，如埃及（Tawfik et al.，2009）、沙特阿拉伯（Ibrahim & Al-Saleh，2011）、尼泊尔（Lamichhane 

et al.，2010）等都首次报道了疮痂病菌。由此可见，番茄疮痂病病原菌变得更适应在不同的环境下

生存和扩散，这也给防治该病害增加了难度。 

2  抗性遗传分析和基因/QTL 定位 

虽然番茄疮痂病抗性遗传分析的工作已经开展了近 20 年，但对抗性基因或 QTL 进行精确定位

则是近几年的事。如前面所述，近几年 T3 和 T4 为优势小种，因此主要研究工作集中在抗这两个小

种的遗传分析和基因/QTL 定位上。从 2009 年 Robbins 等（2009）首次报道抗 T3 小种基因 Rx4 的初

步定位至今，人们已经定位了 3 个抗 T3 小种的基因、5 个抗 T3 小种的 QTL 和 3 个抗 T4 小种的 QTL

（表 1），并对部分基因或 QTL 进行了精细定位，建立了标记辅助选择体系，育成了抗 T4 小种的

品种。 

2.1  抗 T3 小种遗传分析和基因定位 

经过几年的田间抗性鉴定，Scott 等（1995）于 1995 年筛选到了抗 T3 小种的番茄材料，醋栗番

茄（S. pimpinellifolium）材料 PI 126932 和 PI 128216 及育种材料 Hawaii 7981 对 T3 小种既有过敏反

应又有田间抗性，而樱桃番茄（S. lycopersicum var. cerasiforme）材料 PI 114490、醋栗番茄材料 PI 

340905-S 及栽培番茄材料 PI 126428 和 PI 155372 只有田间抗性。但在这之后的 10 多年里，仅采用

经典遗传研究方法对育种材料 Hawaii 7981 的抗性遗传进行了分析，确认其对 T3 小种的过敏反应由

显性单基因 Xv3 控制（Scott et al.，1996），而对 T3 小种的田间抗性则由 Xv3 及多个修饰位点控制

（Scott et al.，2001）。为了确定 Xv3 在染色体上的位置，Wang 等（2011）将 Hawaii 7981 分别与两

个感病品种 OH 88119 和 OH 7870 杂交构建了两个 F2 分离群体，通过对这两个群体的每个单株进行

过敏反应测试发现，在两个群体中具有过敏反应和不具有过敏反应的植株数比例都接近 3︰1，再次

证明 Hawaii 7981 对 T3 小种的过敏反应是由显性单基因控制的。同时通过大量的分子标记筛选和连

锁分析，将 Xv3 定位到番茄 11 号染色体上 cLEC-24-C3 标记附近（表 1）。 

采用经典遗传方法研究表明，PI 114490 对 T3 小种的田间抗性至少由两对基因控制（Scott et al.，
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2003）。为了准确鉴定 PI 114490 抗 T3 小种的基因数，孙会军等（2011b）对以 PI 114490 为供体的

含有 166 个系的自交回交群体进行了抗性评价和基因型分析，发现 PI 114490 对 T3 小种的抗性至少

由 4 个基因控制，这 4 个 QTL 分别位于 1、3、8 和 11 号染色体上（表 1），共解释了 85.5%的遗传

变异，其中位于 11 号染色体上的 QTL 提供了高达 56.5%的抗性。同时发现携带 1、3、8 和 11 号染

色体上 PI 114490 所有等位基因的材料具有很好的抗性，仅携带 11 号染色体上 PI 114490 所有等位基

因的材料则具有中等抗性，因此推测这些 QTL 之间可能存在互作关系。 

表 1  近 5 年鉴定的与番茄疮痂病菌 T3 和 T4 抗性基因或 QTL 紧密连锁的分子标记 

Table 1  Molecular markers tightly linked to genes or QTLs for resistance to races of T3 and T4 of bacterial spot in  

tomato identified in the last five years 

小种

Race 
基因/QTL 
Gene/QTL 

抗性材料 
Resistance  
line 

染色体 
Chromosome 

标记 
Marker 

标记类型

Marker  
type 

引物序列（5′-3′） 
Primer sequence 

参考文献 
Reference 

T3 Xv3 Hawaii 7981 11 cLEC-24-C3 SNP F：CAGACTGGAGAGTCAAAGGT 
R：CCTTGCTGATAATCTGCAAGTTGTTAA 

Wang et al.，2011 

 Rx4 PI 128216 11 pcc12 InDel F：TCCACATCAAATGCGTTTCT 
R：TTCCAATCCTTTCCATTTCG 

Pei et al.，2012 

 RxLA589 LA 1589 11 pcc12 InDel F：TCCACATCAAATGCGTTTCT 
R：TTCCAATCCTTTCCATTTCG 

孙会军 等，2011a

 QTL PI 114490 1 LEOH106 SNP F：AGGGAGAAATTTGACATACGG 
R：GGACCAACAGCAAATACAAAA 

孙会军 等，2011b

   1 LEVCOH11 SNP F：CAACCATGTTAGATGTGCCAGT 
R：TAAGAGAGGGGAATGGTGATGT 

孙会军 等，2011b

 QTL PI 114490 3 LEOH124 InDel F：CCGTCTCCTTCTCCCTCTTT 
R：CTGGCTGGTGTCTTCTCCAT 

孙会军 等，2011b

 QTL Ohio 9242 8 SSR63 SSR F：CCACAAACAATTCCATCTCA 
R：GCTTCCGCCATACTGATACG 

孙会军 等，2011b

 QTL PI 114490/ 
Fla. 7600 

11 SL10737i InDel F：CCCACTCCTGGGACTCAAATC 
R：TGGACCCACAGGTAATGAGG 

孙会军 等，2011b

   11 TOM144 SSR F：CTGTTTACTTCAAGAAGGCTG 
R：ACTTTAACTTTATTATTGCGACG 

孙会军 等，2011b

 QTL LA 716 6 06g060670 CAP F：CACCGGACACGAAGTATAAGACA 
R：CCAAACCACCAACCCAAA 

Sharlach et al.，2013

         
T4 QTL Fla. 8517 

（PI 114490） 
3 SL20037 SNP F：GGGAGCAGTGTGGCTATTGT 

R：GGCTTGTTTGTTAAGCCCTTC 
Hutton et al.，2010b

   3 SL10736 SNP F：TCGTAATGCAATGGCTCATC 
R：AGACCAGATCCAGGAGGGA 

Hutton et al.，2010b

   3 C2_At1g02140 CAP F：TCCGTTATGCTAACAATTCCAAC 
R：TGTGTTCATTTCCCATCACAATCTC 

Hutton et al.，2010b

   3 C2_At5g62390 CAP F：TGCTACTAACTGTTGATGCCATTGAG 
R：TTGGGGGTCGATAACATCAAGC 

Hutton et al.，2010b

 QTL Fla. 8517 
（PI 114490/ 
Hawaii 7998） 

11 C2_At1g30825 CAP F：ATGTGACCGTCATATTTCCTATGAG 
R：AGGGGGCATTATAAGTCCAGCAG 

Hutton et al.，2010b

   11 SL20181 SNP F：TCGACTATGCCATTTGCTTG 
R：TTCAGGTGCAGTAGAAAGCTCA 

Hutton et al.，2010b

   11 C2_At3g54470 CAP F：AAGAGTTCAACTATTGCATCCAAGG 
AGTAACAT 

R：CAAAATGGTCCAGAACCCATA 

Hutton et al.，2010b

 QTL Fla. 7600/ 
Ohio 9242 

12 SSR20 SSR F：GAGGACGACAACAACAACGA 
R：GACATGCCACTTAGATCCACAA 

Hutton et al.，2010b

 QTL Fla. 8326 
（PI 114490/ 
Hawaii 7998） 

11 TOM144 SSR F：CTGTTTACTTCAAGAAGGCTG 
R：ACTTTAACTTTATTATTGCGACG 

Hutton et al.，2010b

   11 TOM196 SSR F：CCTCCAAATCCCAAAACTCT 
R：TGTTTCATCCACTATCACGA 

Hutton et al.，2010b

   11 SSR637 SSR F：AATGTAACAACGTGTCATGATTC 
R：AAGTCACAAACTAAGTTAGGG 

Hutton et al.，2010b

   11 LEOH57 CAP F：TGGTCAACAGATGGTGAAGAA 
R：GGATCCCATGCCAATGAATA 

Hutton et al.，2010b
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由于育种材料 Hawaii 7981 对 T3 小种的抗性可能来自于野生种（杨文才 等，2007），而此前筛

选到的抗性材料大多出自醋栗番茄，因此对醋栗番茄中抗性材料进行抗性遗传分析有利于在育种中

更好地利用这些材料。Robbins 等（2009）首次研究了醋栗番茄材料 PI 128216 对 T3 小种的过敏反

应和田间抗性，认为二者均由同一显性单基因 Rx4 控制，并将其定位到 11 号染色体上的 22.1 cM 区

域内。Pei 等（2012）采用感病品种 OH 88119 与 PI 128216 杂交获得的 F2 分离群体对 Rx4 基因进行

了精细定位研究，将该基因定位到 11 号染色体上的 0.9 cM（45.1 kb）区域内，利用番茄基因组序列

信息获得了该基因的候选基因，并根据抗感病材料 Rx4 位点 DNA 序列差异设计引物进行抗性材料

的筛选，初步建立了 Rx4 基因的分子标记辅助选择体系，为克隆该基因、研究抗病分子机理和分子

标记辅助选择奠定了基础。 

醋栗番茄材料 LA1589 已被广泛地用于多种遗传研究和连锁图谱构建，但直到最近才发现其对

番茄疮痂病菌 T3 小种具有过敏反应和田间抗性。孙会军等（2011a）将感病材料 Super Sioux 与 

LA 1589 杂交，并加代获得 F2 分离群体，通过分析该群体中具有过敏反应和不具有过敏反应单株数

的比例发现，LA 1589 对 T3 小种的过敏反应也是由一个显性基因控制的，该基因位于 11 号染色体

上的 Rx4 基因附近。由于作图群体偏小，且没有进行等位性测验，所以暂时还不明确 LA 1589 所携

带的抗性基因（暂定名为 RxLA589）与 Rx4 是等位基因还是同一染色体区域的不同基因。 

潘那利（S. pennelli）番茄材料 LA 716 对 T3 小种具有过敏反应和田间抗性，曾经将其抗性基因

命名为 Xv4，并通过分子标记定位到 3 号染色体上（Astua-Monge et al.，2000），但后续研究一直不

能验证其图谱位置。最新的研究显示，LA 716 对 T3 小种的抗性由一个识别病原菌Ⅲ型效应蛋白

XopJ4 的位点 RXopJ4 控制，该位点位于 6 号染色体上的 190 kb 区间（Sharlach et al.，2013）。 

根据现有的研究结果，可以将对 T3 小种具有抗性的番茄材料归纳为两种类型：一类材料对 T3

小种的病原菌既有过敏反应又有田间抗性，但田间抗性表现为不完全抗性，受主基因和调控基因控

制；另一类材料则在田间表现为高度抗性，但不具有过敏反应，其抗性受多基因控制。因此在利用

对 T3 小种的抗性材料时，首先应该了解该材料的抗性遗传模式。 

2.2  抗 T4 小种遗传分析、QTL 定位和新品种选育 

随着 T4 小种成为美国的优势小种，佛罗里达大学园艺科学系的 Jay Scott 教授研究小组在该小

种的抗性遗传和育种方面开展了较多的工作。以前筛选抗性材料所采用的方法是将收集到的材料集

中进行多年抗性鉴定，然后确定每份材料的抗性状况，获得抗性材料，而对 T4 抗性材料的筛选是在

育种过程中进行的，根据育种材料的田间抗性表现，结合系谱分析其抗性基因或 QTL 的可能来源，

然后采用分子标记对原始材料和育种材料进行基因型分析，定位抗性基因或 QTL。这样可以将抗性

遗传研究、基因或 QTL 定位和育种结合起来进行，有利于快速获得抗病品种。 

Fla.8233 是第一个被发现的对 T4 小种具有纯合抗性的品种，随后发现 Fla.8326 对 T4 小种也具

有抗性，根据系谱推测前者的抗性可能来自于 PI 114490，而后者的抗性可能来自于醋栗番茄 

PI 126932。于是 Scott 等（2006）对包括 PI 114490、PI 128216 和 PI 126932 在内的 16 份材料进行了

抗性鉴定，结果发现 PI 114490 和 PI 128216 表现为抗病，而 PI 126932 并不抗 T4 小种，相反凡是带

有 Hawaii 7998 及至少来自于 PI 128216、PI 126932 和 PI 114490 三者之一遗传背景的材料，其抗性

均好于 PI 114490 和 PI 128216，Fla.8233 和 Fla.8326 就属于这些材料。进一步进行多年多点鉴定发

现，Fla.8233、Fla.8326 和 PI 114490 都表现很好的抗性，另一品种 Fla.8517 在早期具有抵御病害入

侵的能力，但在后期抗性一般，而 Hawaii 7998 并不抗病，由此推测 Hawaii 7998 可能带有抗性调控

基因，可增强抗病基因的抗性效果。Hutton 等（2010a）将 Fla.8233、Fla.8326 和 Fla.8517 分别与感

病品种 Fla.7776 或 Fla.7946 杂交并回交，构建了包含亲本、F1、F2、BCP1和 BCP2 的群体，对每个
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个体进行了抗性鉴定，采用经典遗传研究方法分析了每个材料的抗性遗传特点，结果发现 3 份材料

对 T4 小种的抗性都呈显性遗传模式，存在加性—上位效应，而且三者相互杂交的 F2 代群体中没有

出现超亲现象，表明这 3 份材料可能存在共同的抗性数量位点。 

为了探明这 3 份材料对抗 T4 小种位点的来源，Hutton 等（2010b）首先采用以 PI 114490 为供

体的含有 166 个系的自交回交群体研究了 PI 114490 对 T4 小种的抗性遗传，共鉴定到 5 个 QTL，分

别位于 1、3、10 和 11 号染色体上，但除 11 号染色体上的 QTL 贡献了 29.4%的抗性外，其余染色

体上的抗性贡献都很低（2.8% ~ 6.3%）。随后，他们采用分布于全基因组的 269 个多态性标记分析

了 Fla.8233、Fla.8326 和 Fla.8517 这 3 个品种与其对应的抗性供体 PI 114490、PI 128216、PI 126932

或 Hawaii 7998 及感病品种 Fla.7776 和 Fla.7946 之间的基因型组成，确定这 3 个品种中的抗性基因

来源。虽然 Fla.8233 对 T4 小种具有很好的抗性，但没有能够鉴定到与抗性明显连锁的分子标记。从

Fla.8517 中鉴定到 3 个 QTL，两个 QTL 分别来自于抗病材料 PI 114490 的 3 号染色体、PI 114490 或

Hawaii 7998 的 11 号染色体，第 3 个 QTL 却来自于感病亲本的 12 号染色体。从 Fla.8326 中仅鉴定

到 1 个 QTL，其抗性来自于 PI 114490 或 Hawaii 7998 的 11 号染色体（表 1），从而验证了经典遗

传分析的结果，3 个抗性材料具有共同的抗性 QTL。鉴于 Fla.8233、Fla.8517 和 Fla.8326 都有着多个

抗性材料的遗传背景，它们可能会具有持久抗性，在育种中有着广阔的应用前景。 

2.3  其他 

 除了上述系统研究番茄材料对 T3 和 T4 的抗性外，还有一些抗性材料的筛选和简单遗传分析的

报道。Ivanova 和 Bogatzevska（2007）分析了 13 个野生资源对番茄疮痂病的抗性，发现醋栗番茄

LA 121 和智利番茄 CGN 15531 对 T1 和 T3 小种具有抗性。Souza 等（2008）采用双列杂交的方法分

析了 6 份番茄材料对番茄疮痂病 T1 ~ T3 小种的抗性反应，发现材料 UENF 157 对 T1 ~ T3 小种都具

有抗性，UENF 158 对 T2 具有抗性，并根据 F1 的抗性反应推测，对 T1 的抗性为加性，而对 T3 的

抗性以显性为主。Sharma 等（2011）将 Hawaii 7998 和中抗材料 CRA-66 分别与感病材料 FT-5 和 Solan 

Vajr 杂交并回交，构建了包含亲本、F1、F2、BC1 和 BC2 的 6 世代遗传分析群体，田间接种 T2 进行

抗性鉴定，结果显示，两份材料的抗性都受多基因控制，基因的加性和显性效应在抗性中起着重要

的作用。Pontes 等（2012）研究了加工番茄材料 Ohio 8245 和 Heinz 9553 在温室中对疮痂病菌的抗

性，发现两份材料对 T2 和 T3 小种的菌系都具有一定的抗性，可以用于育种研究。 

3  存在问题与展望 

番茄疮痂病病原菌小种的快速更替和 X. gardneri 的扩散，给番茄育种带来了新的挑战。虽然近

几年人们在抗性遗传、基因定位、分子标记辅助选择等方面开展了大量的工作，也取得了显著的进

展，但是仍有几个亟待解决的问题。 

首先，番茄疮痂病病原菌的世界范围分布及变异尚不清楚。虽然美国在病原菌及其小种分布方

面开展了深入的研究工作，认为在黄单胞杆菌属中有 4个种能够引起该病害，但是研究人员采用 Jones

等（2000，2004，2005）的鉴定方法，在坦桑尼亚（Mbega et al.，2012）和中国（张晓敏 等，2008）

都发现了与 4 个种不一致的菌株。Mbega 等（2012）根据 fyuA 基因的核苷酸序列差异认为这些菌株

属于新种，不过仅根据个别基因的序列差异就确定该菌株是新种的做法值得商榷。这些菌株到底属

于新种，还是原有种或小种的变异，目前尚不得而知。另外，在许多国家都报道出现了新的小种，

这些小种是外来的还是原来就有的，也没有明确的答案。 

中国对疮痂病病原菌的研究起步较晚，且非常薄弱。1999 年孙福在等（1999）在对中国 5 个地
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方收集的 19 个分离物进行分析后，认为中国存在 T1 和 T3 两个小种，以 T3 为优势小种。这个结果

因仅 5 个地区未必能代表当时中国疮痂病病原菌分布的实际状况，而且距今已有 12 年，中国番茄疮

痂病病原菌及小种分布是否发生了变化？为什么原先认为只有在露地发生的病害能够在中国保护地

中普遍发生？这些都是育种家们所关心的问题，因为这直接影响抗病育种的研究方向。 

其次，番茄疮痂病抗性机理研究滞后。迄今为止只有以色列特拉维夫（Tel Aviv）大学植物分子

生物学和生态学系的 Guido Sessa 教授的实验室采用 SSH 等方法鉴定了与 T3 小种抗性相关的基因

（Gibly et al.，2004；Balaji et al.，2007），并在 MAPKKK 途径对植物免疫的调控机理方面开展了

较为深入的研究（Melech-Bonfil & Sessa，2010，2011），但其工作主要侧重于理论研究，并没有涉

及到植物自身的抗性基因，因此可以说在番茄材料抗疮痂病机理研究方面依然处于空白状态。 

第三，抗病育种进展缓慢。虽然早在 1942 年就开始了抗性材料的筛选，但真正将抗病材料用于

育种并得到抗病品种，却是近几年的事。美国佛罗里达大学 Jay Scott 教授通过多年的摸索和积累，

终于获得了对 T4 小种具有部分抗性的品种（Hutton et al.，2010a，2010b）。但是由于在生产上缺少

抗病材料，使得病原菌能够多样化存在，并且迅速蔓延，对番茄生产构成严重威胁。 

针对以上问题，国际上已经开始在病原菌方面开展合作研究，来自美国、法国、爱尔兰、巴西

和印度的科研人员协作完成了对 4 个已知种的基因组序列分析（Potnis et al.，2011），发现了辣椒疮

痂病病原菌与番茄疮痂病病原菌的差异，鉴定到每个小种特有的基因，为研究病原菌的毒性、侵染

性和对寄主的选择性提供了新的线索，也为新种和小种的鉴定提供了依据。另外，作者与美国佛罗

里达大学、俄亥俄州立大学等单位的研究人员分工协作，分别在 T1 ~ T4 小种的抗性遗传、基因定

位和分子标记辅助选择育种等方面开展工作，定位了抗 T1、T3 和 T4 小种的基因或 QTL（Yang et al.，

2005；Hutton et al.，2010a，2010b；孙会军 等，2011a，2011b；Wang et al.，2011；Pei et al.，2012；

Sharlach et al.，2013），建立了 T1、T3 和 T4 小种的分子标记辅助选择体系（Yang & Francis，2005；

张晓敏 等，2009；Pei et al.，2012），育成了抗 T4 小种的品种（Hutton et al.，2010a）和抗 T1 小种

的育种材料（Yang & Francis，2005；张晓敏 等，2009），所有这些努力都为番茄疮痂病抗性育种提

供了理论依据，育种家们可以根据本地的病原菌优势小种选择合适的育种材料，培育具有持久抗性

的品种。 
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