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类番茄茄 LA2951 抗黄瓜花叶病毒 QTL 的定位 
周龙溪，刘  磊，孙玉燕，杨宇红，谢丙炎，冯兰香，宋  燕，郑  峥，

李君明* 
（中国农业科学院蔬菜花卉研究所，北京 100081） 

摘  要：类番茄茄（Solanum lycopersicoides）高抗黄瓜花叶病毒（Cucumber mosaic virus，CMV）。

通过 4 次独立试验，对来自类番茄茄 LA2951 的渐渗系（Introgression Line，IL）采用摩擦接种法，人工

接种 CMV 亚组Ⅱ进行了筛选，定位了 8 个抗 CMV 的 QTL，它们分别位于番茄第 2、7、8、9、10、11

和 12 染色体上，均可显著降低植株的病情指数，与前人已鉴定的来自多毛番茄（S. habrochaites）LA1777

和智利番茄（S. chilense）LA0458 的抗 CMV 位点不同位，为抗 CMV 新位点。通过对抗 CMV 的 IL 初步

分析发现，这些 IL 包含的 QTL 呈现不完全显性遗传效应，QTL 聚合为完全加性效应。 
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Mapping of QTLs Conferring the Resistance to CMV in Wild Tomato 
Species Solanum lycopersicoides LA2951 

ZHOU Long-xi，LIU Lei，SUN Yu-yan，YANG Yu-hong，XIE Bing-yan，FENG Lan-xiang，SONG Yan，

ZHENG Zheng，and LI Jun-ming* 

（Institute of Vegetables and Flowers，Chinese Academy of Agricultural Sciences，Beijing 100081，China） 

Abstract：Solanum lycopersicoides showed high resistance to Cucumber mosaic virus（CMV）. An 

introgression line（IL） population derived from a nightshade related species S. lycopersicoides LA2951 

was used to identify the involved loci for resistance to CMV by rub-inoculation in four independent 

experiments. In total，8 QTLs for resistance to CMV located on chromosome 2，7，8，9，10，11 and 12 

were found respectively. Percentage of disease index（PDI）was significantly decreased in these ILs. All 

QTLs were new loci when compared those identified previously from S. habrochaites LA1777 and S. 

chilense LA0458. The genetic analysis of these QTLs showed incompletely dominant. The interaction of 

these QTLs presented complete additive effect. The results provide a prospect for breeding of CMV 

resistance in tomato. 

Key words：tomato；Solanum lycopersicoides；introgression line；Cucumber mosaic virus（CMV）；

QTL mapping 

 

黄瓜花叶病毒（Cucumber mosaic virus，CMV）是雀麦花叶病毒科（Bromoviridae）黄瓜花叶病 
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毒属（Cucumovirus）的典型成员，自 1916 年首次被报道（Doolittle，1916；Jagger，1916）以来，

世界各地均有传播。CMV 已被列入世界 10 大主要病毒之一（Scholthof et al.，2011），寄主范围十

分广泛，可侵染 800 多种植物（Palukaitis et al.，1992），其中茄科蔬菜，特别是番茄和辣椒极容易

受 CMV 危害。近几年，虽然单一 CMV 危害番茄的报道不多，但一些地区的不同类型病毒混合侵

染造成的番茄条斑坏死病毒病危害严重，其中 CMV 是导致番茄条斑坏死病毒病的主要病毒之一（常

波 等，2006；陈绍宁 等，2007）。蚜虫和机械损伤是 CMV 传播的重要途径，目前药剂对病毒病的

防治效果仍十分有限。虽然已有野生资源抗 CMV 的报道，但尚未见抗 CMV 番茄品种育成（杨洋 等，

2005；Cillo et al.，2007）。因此，深入挖掘番茄近缘野生种中潜在的抗 CMV 位点，是番茄抗 CMV

乃至抗条斑坏死病毒病遗传改良的有效途径之一。 

截至目前为止，已报道的 CMV 分为两个血清组，分属亚组Ⅰ和Ⅱ，亚组Ⅰ又可细分为ⅠA 和

ⅠB 型，亚组Ⅱ具有更强的毒性（Palukaitis et al.，1992；Wahyuni et al.，1992；冯兰香和杨翠荣，

2000；Sudhakar et al.，2006）。由于栽培种番茄（Solanum lycopersicum）通常对 CMV 感病，通过对

野生资源的筛选鉴定，现已发现智利番茄（S. chilense）、多毛番茄（S. habrochaites）、小花番茄（S. 

neorickii）、潘那利番茄（S. pennellii）、醋栗番茄（S. pimpinellifolium）、克梅留斯基番茄（S. chmielewskii）

等资源对 CMV 亚组Ⅰ（ⅠA 或ⅠB）表现抗性或耐性，但其抗性受一定条件的限制，如机械损伤、

蚜虫群体密度、栽培环境条件等（Abad et al.，2000；Cillo et al.，2007；Akhtar et al.，2010）。目前，

利用渐渗系（Introgression Line，IL）群体已将来自多毛番茄（S. habrochaites）LA1777 耐 CMV 株

系 Fny 的位点定位于第 6 染色体上，侧翼标记为 TG164 和 sp（Cillo et al.，2007）；利用分子遗传连

锁作图，将来自 S. chilense LA0458 抗 CMV 的 Cmr 基因初步定位于第 12 染色体上，侧翼标记为 TG68

和 CT79，但后代并未呈现明显单基因遗传（Stamova & Chetelat，2000）。对于其它野生种的抗性机

制尚不明确。同时，虽然利用基因工程手段获得了转基因高抗 CMV 甚至免疫的品种，但其推广仍

受制于食品安全问题（Gal-On et al.，1998；Lin et al.，2010）。 

目前已发现类番茄茄（S. lycopersicoides）抗多种病毒病（Phills et al.，1977；Chetelat，2010），

特别是高抗 CMV（Phills et al.，1977；Zhao & Qiu，2005），因此为番茄抗 CMV 遗传改良提供了良

好的材料。然而，由于类番茄茄与栽培种番茄的杂交存在不亲和现象，难以获得杂交种，或者 F1

存在花粉败育以及花粉管排异现象，因此，直接利用类番茄茄进行遗传改良存在一定困难（Chetelat 

et al.，1997）。为了有效挖掘和利用类番茄茄的潜在优良性状， Chetelat 等（1997）和 Canady 等（2005）

开发了一套类番茄茄 LA2951 的渐渗系群体。该 IL 群体是以番茄栽培种 VF36 为遗传背景，共包含

90 个渗入类番茄茄 LA2951 染色体片段的个体，约覆盖该野生种基因组的 96%。利用该渐渗系群体，

已分别定位了抗灰霉病、晚疫病及番茄黄化曲叶病毒病等若干个 QTL 位点（Guimaraes et al.，2004；

Davis et al.，2009；张春芝 等，2012；宗园园 等，2012），也为深入挖掘野生资源抗 CMV 的基因

奠定了良好基础。本研究中利用来自类番茄茄 LA2951 的 IL 群体，接种 CMV 病毒株系（亚组Ⅱ），

定位了该野生种中潜在的抗 CMV 位点，并对鉴定的 QTL 进行了遗传与互作分析，将为番茄抗 CMV

病毒病育种奠定一定的基础。 

1  材料与方法 

1.1  试验材料 

类番茄茄（S. lycopersicoides）LA2951 的 IL 群体（Canady et al.，2005）及其遗传背景材料 S. 

lycopersicum VF36（栽培种）由美国番茄遗传资源中心（Tomato Genetic and Research Center，TGRC）
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提供。用于本研究的 IL 群体为其中的 80 个 IL，详见表 2。类番茄茄 LA2951 的 IL 群体中，一些 IL

存在不育位点，只有在杂合状态下，即与 VF36 回交才能保存（Canady et al.，2005）（图 1）。本研

究所用的 IL 后代均为自交群体，无标记筛选。 

1.2  试验设计 

将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。出苗后按照常规管理，昼夜温度为 22 ~ 25 ℃/18 ~ 20 ℃。共进行 4 次独立试验，分别于 2007、

2008、2009 和 2010 年进行。均于 4 月上旬或 9 月下旬在中国农业科学院蔬菜花卉研究所植保室人

工气候室播种，每个 IL 系设置 3 次重复，每重复 10 株，重复间完全随机排列。QTL 的遗传与互作

分析同上。S. lycopersicoides LA2951 渐渗系群体共包含 90 个品系，约覆盖野生种整个基因组的 96%，

包括核心群体 56 个 IL 及可提高作图的精细度 34 个 IL（Canady et al.，2004）。第 1 次试验包括 38

个核心 IL，约覆盖野生种基因组的 80%（数据由 TGRC Dr. Chetelat 提供），均自交可育；第 2 次为

58 个 IL，约覆盖野生种基因组的 90%，均自交可育；第 3 次和第 4 次均为 80 个 IL，约覆盖野生种

基因组 96%，13 个 IL 纯合时自交不可育（Canady et al.，2005）。对照为栽培种番茄 VF36。 

1.3  人工接种鉴定 

CMV 病毒株系（亚组Ⅱ）由中国农业科学院蔬菜花卉研究所植保室提供。将低温保存的病毒

于烟草三叶期的幼苗进行活化。待番茄幼苗长到 2 片真叶时进行接种。采用摩擦接种法（Stamova & 

Chetelat，2000），即先将摩擦粉喷洒在番茄幼叶上，然后用手指蘸取 1︰10（W/V）的新鲜感病烟草

幼叶和冰浴的缓冲液（pH 7.0 的 0.03 mol · L-1 磷酸钾缓冲液和 0.1%的亚硫酸钠按等量混合的溶液）

混合的接种液，轻轻摩擦幼叶。接种在中国农业科学院蔬菜花卉研究所植保室人工气候室内进行，

温度控制在 22 ~ 24 ℃。接种 2 ~ 3 周后进行调查。病状分为 5 级（Stamova & Chetelat，2000）。0：

无病症；1：轻度花叶病纹；2：花叶、皱纹和一些叶片蕨叶；3：多数叶片蕨叶或带状、皱缩；4：

严重带状病症。 

1.4  统计分析 

利用 SPSS 13.0 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（Chaerani 

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

的平均 PDI 按照普通线性模型（General Linear Model，GML）计算（Finkers et al.，2007），PDI 均

值 = 常数 + 基因型 + 试验 + 基因型 × 试验（默认误差 E 为 0），然后进行 Dunnett 多重比较。

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 CMV 的 QTL。

QTL 命名为 QRCMV（Quantitative Resistance to CMV），其后是每个 QTL 在染色体上的位置，如果

一个染色体上有多个 QTL，分别用 a，b 等字母加以区分。 

QTL 的遗传效应参照 Semel（2006）定性分类方法，每个抗性显著的 IL 片段被认为包含抗 CMV

的 QTL。当 IL 与 VF36 差异显著，而 ILH（渐渗系与 VF36 的杂交一代）的表型值介于 IL 和 VF36

之间时，则有 3 种可能：（1）ILH 与 IL 差异显著，但与 VF36 不显著，QTL 为隐性；（2）ILH 与 IL、

VF36 均差异显著，或与二者均差异不显著，QTL 为加性效应；（3）ILH 与 VF36 差异显著，但与 IL

不显著，QTL 为显性。还有，若 ILH 显著高于或低于两亲本，QTL 为超显性效应。 

QTL 间互作效应分析参照 Eshed 和 Zamir（1996）的方法。若 ILHa × ILHb（即渐渗系 a 与渐渗

系 b 的杂交一代）与 VF36 的差异等于（ILHa-VF36）+（ILHb-VF36）（ILHa、ILHb 分别为渐渗系

a、渐渗系 b 与 VF36 的杂交一代），则两个 QTL 间为完全加性效应；若 ILHa × ILHb 与 VF36 的差

异小于（ILHa-VF36）+（ILHb-VF36），则两个 QTL 间具有明显互作，呈小于加性效应。 
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2  结果与分析 

2.1  类番茄茄 LA2951 IL 群体的筛选 

对每个独立试验 IL 群体的个体的病状分级经数据转换为 PDI 后进行分布检验发现，4 次试验结

果均趋于正态分布。说明类番茄茄 LA2951 对 CMV 呈现明显的数量性状抗性，受数量性状位点

（Quantitative Trait Loci，QTL）控制。总的来看，接种 CMV 的 4 次独立试验中，前 3 次试验的 PDI

均值较高，分别为 65.4、61.6 和 48.8，而第 4 次的均值只有 37.3。说明不同年度 4 次独立试验，QTL

受不同年份光照等因素影响。对 4 次独立试验的 PDI 相关分析表明（表 1），试验 1、2 和 3 相关性

显著或极显著，试验 4 与试验 3 相关性显著。 

表 1  不同试验相关性分析 

Table 1  Correlation analysis of the different experiments 

试验 Experiment 试验 1 EXP1（df = 37） 试验 2 EXP2（df = 57） 试验 3 EXP3（df = 79） 试验 4 EXP4（df = 79） 

试验 1 EXP1 1 0.40* 0.44** –0.06 

试验 2 EXP2  1 0.48** 0.23 

试验 3 EXP3   1 0.26* 

试验 4 EXP4    1 

** P < 0.01；* P < 0.05。 

2.2  抗 CMV QTL 的定位 

根据相关系数，对接种 CMV 的 4 次独立试验，选取相关性显著的试验 1、2 和 3 进行 QTL 定

位。表 2 所示为 IL 群体不同个体及对照 VF36 的 PDI 均值。其中对照 VF36 为 60.0，渐渗系群体的

不同个体 PDI 分布在 28.7 ~ 75.0 之间。Dunnett 测验方差分析结果表明，在 80 个筛选的 IL 中，有

54 个 IL 的 PDI 较对照 VF36 低，表现出不同程度的抗性，其中 36 个与对照差异达到显著或极显著

水平（表 2），初步确认这些 IL 包含抗 CMV 的位点。 

表 2  类番茄茄 LA2951 IL 群体的病情指数（PDI） 

Table 2  PDI for each IL in S. lycopersicoides LA2951 IL population 

渐渗系 

IL 

纯合 

Homozygous 
PDI  

渐渗系 

IL 

纯合 

Homozygous 
PDI  

渐渗系 

IL 

纯合 

Homozygous 
PDI 

LA33443,4 是 Yes 58.7  LA42311,2,3,4 是 Yes 66.0  LA42613,4 是 Yes 43.3** 

LA33453,4 是 Yes 43.3**  LA42321,3,4 是 Yes 67.3  LA42631,2,3,4 否 No 52.0** 

LA36683,4 是 Yes 47.3**  LA42331,2,3,4 否 No 47.0**  LA42641,2,3,4 是 Yes 47.1** 

LA38661,2,3,4 是 Yes 61.4  LA42342,3,4 否 No 60.7  LA42651,2,3,4 是 Yes 51.1** 

LA38671,2,3,4 是 Yes 63.8  LA42351,2,3,4 否 No 62.7  LA42661,2,3,4 否 No 51.1** 

LA38691,2,3,4 是 Yes 61.5  LA42362,3,4 否 No 50.3**  LA42673,4 是 Yes 44.8** 

LA38701,2,3,4 是 Yes 57.7  LA42381,2,3,4 否 No 56.7  LA42682,3,4 否 No 44.7** 

LA38711,2,3,4 否 No 59.5  LA42392,3,4 是 Yes 68.3  LA42691,3,4 否 No 66.0 

LA38731,2,3,4 是 Yes 74.3  LA42414 否 No 59.3  LA42702,3,4 否 No 60.0 

LA38753,4 是 Yes 42.7**  LA42422,3,4 是 Yes 51.3**  LA42712,3,4 是 Yes 68.3 

LA38761,2,3,4 是 Yes 70.2  LA42441,2,3,4 是 Yes 66.0  LA42722,3,4 是 Yes 47.3** 

LA38771,2,3,4 是 Yes 67.1  LA42452,3,4 是 Yes 55.3  LA42733,4 是 Yes 45.6** 

LA38781,2,3,4 是 Yes 62.0  LA42461,2,3,4 否 No 60.7  LA42743,4 是 Yes 44.7** 

LA38791,2,3,4 是 Yes 40.6**  LA42471,2,3,4 是 Yes 61.6  LA42753,4 是 Yes 52.7* 

LA38811,3,4 是 Yes 59.7  LA42482,3,4 是 Yes 55.3  LA42772,3,4 是 Yes 53.7** 

LA38822,3,4 是 Yes 44.0**  LA42491,2,3,4 是 Yes 58.7  LA42781,2,3,4 是 Yes 54.0* 

LA38831,2,3,4 是 Yes 52.9**  LA42503,4 是 Yes 36.0**  LA42792,3,4 否 No 63.7 

LA38841,2,3,4 是 Yes 54.4*  LA42512,3,4 是 Yes 63.0  LA42821,2,3,4 否 No 45.9** 

LA38851,2,3,4 是 Yes 54.4*  LA42523,4 是 Yes 46.0**  LA42832,3,4 是 Yes 59.0 
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续表 2 

渐渗系 

IL 

纯合 

Homozygous 
PDI  

渐渗系 

IL 

纯合 

Homozygous 
PDI  

渐渗系 

IL 

纯合 

Homozygous 
PDI 

LA38861,2,3,4 是 Yes 56.6  LA42532,3,4 是 Yes 65.3  LA42842,3,4 是 Yes 45.0** 

LA38892,3,4 是 Yes 50.3**  LA42543,4 否 Yes 49.3**  LA43062,3,4 是 Yes 57.7 

LA38901,2,4 是 Yes 62.1  LA42551,2,3,4 是 Yes 65.8  LA43082,3,4 否 No 49.7** 

LA38921,2,3,4 是 Yes 64.3  LA42561,2 是 Yes 75.0  LA43103,4 是 Yes 58.0 

LA38941,2,3,4 是 Yes 54.9  LA42572,3,4 否 No 58.2  LA43113,4 否 No 47.8** 

LA38951,2,3,4 否 No 51.6**  LA42583,4 是 Yes 28.7**  LA43132,3,4 是 Yes 58.3 

LA39063,4 是 Yes 66.0  LA42592,3,4 是 Yes 52.3**  LA43143,4 是 Yes 62.0 

LA42303,4 是 Yes 52.0**  LA42601,2,3,4 是 Yes 59.6  VF361,2,3,4 是 Yes 60.0 

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）或极显著水平（P < 0.01）。下同。1,2,3,4 表示 4 次试验中分

别鉴定的 IL。 

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

below. 1,2,3,4indicated the IL used in 4 independent experiments respectively. 

 

由于 QTL 易受环境影响，因此在进一步确定抗 CMV 的 QTL 时遵循以下原则：（1）在选取的 3

次试验中，如果 IL 在 2 次独立试验中与对照 VF36 差异显著，即确定为该 IL 包含目标 QTL；（2）

如果 IL 具有重叠渗入片段，至少有 2 个 IL 的均值与 VF36 差异显著，即确定重叠区域包含目标 QTL；

（3）根据重叠渗入片段大小，将目标位点进行精细定位。根据以上原则分析，得到 27 个 IL 在 2

次独立试验中的抗性与 VF36 差异显著（表 3）。 

 
表 3  2 次独立试验中均表现明显抗性的 IL 

Table 3  ILs with the resistance over two independent experiments 

PDI 渐渗系 

IL 
QTL 

染色体

Chromosome 

侧翼标记 

Flanking marker 试验 1 EXP1 试验 2 EXP2 试验 3 EXP3 均值 Mean 

LA4236 QRCMV2 2 TG33 ~ TG554 – 54.7** 46.0** 50.3** 

LA3884 QRCMV7 7 TG199 ~ TG438 63.3 68.7 31.3** 54.4* 

LA3885    64.7 66.7 32.0** 54.4* 

LA4258    – – 28.7** 28.7** 

LA4259    – 56.7 48.0* 52.3** 

LA4263 QRCMV8a 8 TG624 ~ TG510 58.7 48.7** 48.7 52.0** 

LA4264    62.7 48.7** 30.0** 47.1** 

LA4265    58.7 56.7 38.0** 51.1** 

LA4266 QRCMV8b 8 TG346 ~ TG294 61.3 51.3** 40.7** 51.1** 

LA4267    – – 44.8** 44.8** 

LA3889    – 53.3** 47.3* 50.3** 

LA3345 QRCMV9a 9 TG18 ~ TG9 – – 43.3** 43.3** 

LA4268    – 50.0** 39.3** 44.7** 

LA4308     61.3 38.0** 49.7** 

LA3668 QRCMV10 10 TG303 ~ Abg – – 47.3* 47.3** 

LA4274    – – 44.7** 44.7** 

LA4275    – – 52.7 52.7* 

LA3883 QRCMV11 11 TG557 ~ TG523 60.7 66.0 32.0** 52.9** 

LA4277    – 61.3 46.0** 53.7* 

LA4278    72.0 52.7** 37.2** 54.0* 

LA3875 QRCMV12 12 CT156 ~ TG473 – – 42.7** 42.7** 

LA3895    50.7 57.3 46.7* 51.6** 

LA4282    48.0 52.0** 37.6** 45.9** 

LA4284    – 44.0** 46.0** 45.0** 

LA4311    – 47.3** 48.3* 47.8** 

LA4272 未知 Unknown 9? TG424 ~ CT220 – 51.3* 43.3** 47.3** 

LA3879 未知 Unknown 11? TG46 ~ TG393 51.1** 40.0** 30.7** 40.6** 

VF36    64.0 64.2 56.0 61.4 



1910                                      园   艺   学   报                                  40 卷 

参考 Canady 等（2005）构建的 S. lycopersicoides LA2951 的 IL 群体图谱，这些 IL 的渗入片段

分布在番茄 12 条染色体上，如图 1 所示。 

例如 LA4236，在试验 2 和 3 中均表现稳定的抗 CMV，PDI 较 VF36 低，差异达到极显著，因

此确定为包含抗 CMV 的 QTL，根据染色体的位置，命名为 QRCMV2；LA3884、LA3885、LA4257、

LA4258、LA4259 等均含有一段第 7 染色体渗入的片段，除 LA4257 外，其余 4 个 IL 均与 VF36 差

异达到显著或极显著，确定这些 IL 包含一个目标 QTL，又由于 LA4257 在 2 次试验中与 VF36 的抗

性基本相当，根据渗入片段重叠大小，可以将该 QTL 精细定位于区间 7-D，侧翼标记为 TG199 和

TG438。以此类推，共定位了 8 个来自类番茄茄 LA2951 抗 CMV 的 QTL，它们分别分布在番茄第 2、

7、8、9、10、11 和 12 染色体上（图 1）。 

另外，LA3879 在 3 次试验中均表现稳定的抗性，该 IL 共包含第 5 和 11 染色体的两个渗入片段，

根据第 5 染色体具有重叠片段的 LA4248 和 LA4249，均表现与 VF36 基本相当的抗性，初步确定该

IL 包含的 QTL 可能位于第 11 染色体，然而尚需利用未获得的与该片段重叠的 LA4280，对该 IL 的

抗性 QTL 进一步确定。 

同样，LA4272 也表现出稳定的抗性，而与其片段重叠的 IL 均未表现显著且稳定的抗性，该 IL

的抗性 QTL 也需进一步验证。 
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图 1  利用 S. lycopersicoides LA2951 的 IL 群体定位抗 CMV 的 QTL 

表示染色体刻度。*和**分别表示与栽培种 VF36 遗传背景比较，PDI 差异达到显著（P < 0.05） 

和极显著水平（P < 0.01）。黑色片段表示纯合类番茄茄基因型，斜纹片段表示杂合型。 

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。Chr 代表染色体。 

侧翼标记位置及染色体刻度参照 Canady 等（2005）。 

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

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

The introgression segments in black color indicated the homozygous S. lycopersicoides alleles，segments with diagonals indicated 

the heterozygous genotype. Gray arrow indicates QTLs need to be addressed further and black arrow indicates 

the confirmed QTLs. Location of the flanking markers and chromosome scale 

were based on Canady et al.（2005）. 

2.3  抗 CMV QTL 遗传的初步分析 

利用 VF36 × LA4264、VF36 × LA4268、VF36 × 4284 等 3 个杂交组合进行了初步试验，以确认

包含在这些 IL 中的 QTL 的遗传效应。分析结果表明，参试的 3 个 IL 与 VF36 杂交种的 PDI 均高于

各自的 IL，低于对照 VF36，其中 VF36 × LA4264 较 VF36 的 PDI 降低了 8.4%，VF36 × LA4268 和

VF36 × LA4284 均降低了 17.0%，与 VF36 差异达到了 0.05%显著水平（图 2）。参照 Semel（2006）

方法分析，初步证明这 3 个 IL 所包含的 QTL 为不完全显性遗传。 

2.4 抗 CMV QTL 互作的初步分析 

利用 LA4264（a）× LA4268（b）、LA4268（a）× LA4284（b）、LA4284（a）× LA4264（b）等

3 个杂交组合进行初步试验，以确认这些 QTL 的互作效应。所有 IL 杂交组合的 PDI 分别较对照 VF36

降低了 28.6%、79.8%和 33.3%，均达到了极显著差异，也明显低于不同 IL 与 VF36 的杂交种（图 3）。

参照 Eshed 和 Zamir 的（1996）方法，初步证明不同 QTL 累加呈现完全加性的效应。 
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图 2  QTL 遗传分析 

Fig. 2  Genetic analysis of QTL 

图 3  不同 QTL 互作分析 

Fig. 3  Interacted effect between QTLs 

3  讨论 

3.1  类番茄茄 LA2951 抗 CMV QTL 定位 

前人研究发现，野生种类番茄茄 LA2951 及其 F1 抗多种病毒病（Phills et al.，1977；Chetelat，

2010），特别是高抗 CMV（Phills et al.，1977；Zhao & Qiu，2005）。本试验中利用来自类番茄茄 LA2951

的 IL 永久群体，通过 4 次独立试验，苗期人工接种 CMV 亚组Ⅱ，对抗 CMV 的位点进行了分析，

发现该野生种对 CMV 的抗性由 QTL 控制，且受环境影响。这与野生种智利番茄 S. chilense，多毛

番茄 S. habrochaites，小花番茄 S. neorickii，潘那利番茄 S. pennellii，醋栗番茄 S. pimpinellifolium，

克梅留斯基番茄 S. chmielewskii 等资源仅在一定条件下对 CMV 的Ⅰ亚组表现抗性或耐性（Akhtar et 

al.，2010），以及从智利番茄 S. chilense LA0458 定位的 Cmr 基因并非呈现明显的单基因遗传（Stamova 

& Chetelat，2000）等结论相一致。说明目前已发现的野生种抗 CMV 的位点不仅存在病毒株系特异

性，而且不同程度地受环境条件的影响。另外，本研究中利用的类番茄茄 LA2951 IL 群体只覆盖了

约 96%的类番茄茄 LA2951 基因组，因此一些抗性位点可能丢失；同时，由于一些 IL（13 个 IL）

的纯合状态存在不同程度的不育性，只有在杂合状态下才可以保存（Canady et al.，2005），而本研

究中所用的 IL 均属自交后代，未利用标记进行筛选，因此一些 IL 出现分离，也可能会导致抗病 QTL

的丢失；再者，一些 IL 由于缺乏与之片段重叠的 IL，其包含的 QTL 效应还需进一步验证。本研究

中发现来自第 9、10 和 12 染色体的渗入片段所包含的 QTL，不管是不同的 IL 或者通过多次独立试

验，均表现较稳定的抗性，而且病情指数较低，自交可育。这些片段将会为番茄抗 CMV 新品种选

育奠定一定的基础。 

3.2  类番茄茄 LA2951 抗 CMV QTL 遗传效应及互作 

渐渗系群体不仅为 QTL 定位提供了有利的工具，而且为分析 QTL 的遗传效应及互作奠定了良

好的基础。Gur 和 Zamir（2004）利用来自野生种 S. pennellii LA0716 的渐渗系发现，无论在杂合及

纯合状态下，IL7-5-5 有利于提高产量的 QTL 表现为显性；而 IL8-3 只有杂合状态下才表现明显的

超显性；IL9-2-5 却呈现典型的加性效应。本试验中对抗 CMV 的 QTL，包括 LA4264、LA4268、LA4284

系包含的 QRCMV8a、QRCMV9a、QRCMV12 等遗传分析结果表明，这些 QTL 的遗传效应均表现不

完全显性，这与 Stamova 和 Chetelat（2000）估测类番茄茄对 CMV 的抗性为不完全显性，易受环境

影响相一致。Eshed 和 Zamir（1996）利用来自 S. pennellii LA0716 的渐渗系研究发现，影响产量的

QTL 互作表现明显小于加性的遗传效应。而本研究发现，不同抗 CMV 的 QTL 累加呈完全加性的效
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应。上述结果不仅进一步确认了试验中定位的 QTL 的抗性，而且其遗传呈现不完全显性及互作呈现

完全加性效应，这将会为育成抗 CMV 的番茄品种提供便利条件。 

3.3  不同野生种番茄抗 CMV 基因/QTL 的同位分析 

本试验中利用类番茄茄 LA2951 的 IL 群体鉴定出位于番茄第 2、7、8、9、10、11 和 12 染色体

上的 8 个 QTL。前人研究发现，来自 S. chilense LA0458 的抗 CMV 显性基因 Cmr 位于番茄第 12 染

色体标记 TG180 和 TG565 间（Stamova & Chetelat，2000），根据番茄遗传连锁图谱 Tomato-EXPEN 

2000，该区域位于第 12 染色体 9.00 ~ 57.60 cM 之间。而本研究中定位到的 QTL 位于第 12 染色体

标记 CT156 和 TG473 间、即 97.00 ~ 117.00 cM 之间，与 Cmr 基因不同位。另外，来自 S. habrochaites 

LA1777 的抗 CMV 位点位于第 6 染色体上标记 TG164 和 sp 间（Cillo et al.，2007）。因此，通过比

较分析发现，来自 S. lycopersicoides LA2951 的抗 CMV 位点与上述两个野生种鉴定的位点均不同位，

为抗 CMV 的新位点。 

3.4  茄科蔬菜作物抗不同类型病毒病基因/QTL 的同位分析 

病毒不仅种类繁多，而且株系变异较快。茄科蔬菜特别是番茄、辣椒、马铃薯等作物最易受到

病毒的危害。在公认的植物前 10 种病毒中，危害番茄的病毒占 6 种（Scholthof et al.，2011）。类番

茄茄 LA2951 被证明抗多种病毒（Phills et al.，1977；Zhao et al.，2005；Chetelat，2010），这些病毒

不仅种类不同，而且一些病毒对不同茄科蔬菜均可侵染。作者也对类番茄茄 LA2951 抗番茄黄化曲

叶病毒（Tomato yellow leaf curl virus，TYLCV）的 QTL 进行了定位，通过比较发现 LA3879、LA3895、

LA4311 等兼抗 TYLCV 和 CMV，虽然 LA3879 所包含的 QTL 尚需进一步确定，但 LA3895 和 LA4311

包含的抗 CMV 的位点 QRCMV12 与抗 TYLCV 的位点 QRTY12 同位（宗园园 等，2012）。另外，现

已定位了番茄、甜椒、辣椒、马铃薯等作物抗不同类型病毒的基因/QTL。由于茄科作物基因组具有

较高的共线性（http：//solgenomics.net/），根据基因组信息发现，上述几种茄科蔬菜作物可能包含抗

不同类型病毒的同位基因/QTL，包括第 2 染色体上的番茄抗番茄花叶病毒的 Tm-1、甜椒抗 CMV 的

Cmr1 及本研究鉴定的抗 CMV 的 QTL QRCMV2（Levesque et al.，1990；Ohmori et al.，1996；Kang 

et al.，2010）；第 3 染色体上的番茄抗马铃薯 Y 病毒位点 Pot-1、辣椒抗 PVY 的位点 pvr1 和甜椒抗

PVY 位点 pvr2/pvr5（Murphy et al.，1998；Parrella et al.，2002）；第 4 染色体上的番茄抗 TYLCV 的

Ty-5、QRTY4 和甜椒抗 CMV 的 QTL cmv5.1（Caranta et al.，2002；Anbinder et al.，2009；宗园园 等，

2012）；第 8 染色体上的马铃薯抗马铃薯 S 病毒的 Ns 与本研究鉴定的 QRCMV8（Marczewski et al.，

2002）；第 11 染色体 a 区马铃薯抗马铃薯 Y 病毒的基因 Ryadg、抗马铃薯 A 病毒的基因 Raadg 和抗马

铃薯卷叶病毒的 QTL PLRV.1（Hämäläinen et al.，1997，1998；Marczewski et al.，2001）；第 11 染色

体 b区马铃薯抗马铃薯Y病毒的基因Rysto、抗马铃薯M病毒的基因Rm和甜椒抗CMV的QTL cmv6.1

（Brigneti et al.，1997；Chaim et al.，2001；Marczewski et al.，2006）。这些位点为阐明茄科植物抗

不同类型病毒机制提供了可能。仅就番茄来看，抗不同类型病毒的绝大多数基因/QTL 不同位，说明

不仅抗病毒机制不同，而且抗多种病毒新品种的育成需要聚合多个位点，将会是一项较大工程。 
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