
马铃薯（Solanum tuberosum L.）是中国乃至全

球的第四大重要粮食作物。因具有营养全面、分布

广泛、生育期短、适应性强、产量高、耐贮藏，可作粮

用、菜用、饲用等优点，2015年国家农业部将马铃薯

主粮化工作列入重要议程。随着国内主粮化发展，

马铃薯引种和栽培面积不断扩大，各种病害问题也

将日益严重和突出。其中，癌肿病是世界上众多国

家马铃薯生产中的毁灭性病害之一，各国均开展有

针对性的研究工作，如致病菌的分型、感染模式、发

病机理、地理分布、化学防治和遗传育种等，并制定

严格的检验检疫措施，严防该病害的传入。

引起马铃薯癌肿病的是一种专性寄生真菌，即

内 生 集 壶 菌 [Synchytrium endobioticum (schilb.)

percival]。该菌隶属于壶菌门（Chytridiomycota）、壶

菌纲（Chytridiomycetes）、壶菌目（Chytridiales）、集

壶菌科（Synchytriaceae）、集壶菌属（Synchytrium），

无菌丝，尚不能进行纯培养[1-2]。目前，欧洲及地中

海植物保护组织（European and Mediterranean Plant

Protection Organization，EPPO）已将该病列为 A2类

检疫性有害生物[3]。我国也在公布的《中华人民共

和国进境植物检疫危险病、虫、杂草名录》将其列为

危险性病害，国家农业部也专门出台了内生集壶菌

的检疫技术规程[4]。

本文从癌肿病的分布、危害、生物学特性、分子生

物研究现状、防控手段等几个方面对国内外相关研究

进行了综述，希望为今后该病害的研究提供参考，并

提出通过进一步开展国内马铃薯癌肿病病原菌基因

组序列研究，推动癌肿病抗性基因筛选及相关育种

工作，为我国马铃薯癌肿病的发生防患于未然。

1 病原菌的分布与危害

马铃薯癌肿病又称肿瘤、溃疡、菜花病、疣病、
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黑瘤病、黑痂病等[5]。通过实验感染证实大量的茄

属（Solanum）、烟草属（Nicotiana）等植物均可感染该

病[2]，而马铃薯仍是其主要自然宿主。该病原菌于

1896年首次在匈牙利被发现，随马铃薯种植规模和

范围的不断扩大，逐渐扩展蔓延到欧洲中、北部许

多国家。1912年传入北美洲，并相继发生在南美、

印度、新西兰等地，如今已遍及世界五大洲约 50个

国家。我国于 1975年首次在云南省昭通地区永善

县发现，1979年四川省和云南省首次报道了该病，

1987年贵州省等也相继报道了该病的发生[6-8]。中

国境内虽有14个省市先后发病，但是据胡秋舲调查

显示，该病主要发生在四川省、云南省、贵州省冷凉

潮湿的山区。其中，四川省主要分布在凉山州、甘

孜州、雅安地区，云南主要分布在昭通地区，贵州主

要分布在毕节地区、六盘水市，垂直海拔 1 680～3

470m的区域内，尤以2 500m以上发病面积最大，约

占总发病面积的63.2%[9]。

马铃薯癌肿病发生地区，发病率高，蔓延速度

快，一般地块减产可达 20%~30%，严重地块减产高

达 80%，甚至绝收[10-11]。感染病害的马铃薯，地下块

茎会畸变形成疣状体，类似花椰菜，颜色首先呈白

色或绿色，而后变成棕色，最后变成黑色，直至病薯

植株的芽及块茎腐烂，失去食用价值。但是，该病

原菌的自然传播能力十分有限，主要通过休眠孢子

囊萌发侵染马铃薯。而休眠孢子囊存在于癌肿薯

块及其腐烂组织中，会对土壤造成污染。据 Arora

等研究发现，休眠孢子囊可以在土壤中存活 30a或

更长时间[12]。在条件适宜的情况下，单个孢子在43a

后仍然可能导致马铃薯癌肿病复发[13]。由于厚厚的

孢子囊壁耐受性强，常见的化学防治、轮作等措施

均没有效果，马铃薯感染了癌肿病的地区，将难于

根治[14]。加之该病症状通常只在地下出现，偶尔在

地上的茎、叶及花上可见，所以直至马铃薯采挖时

才会被发现，危害巨大。

2 病原菌的生物学特性

内生集壶菌专性寄生于马铃薯的组织内部，没

有菌丝体，生殖时期整个菌体形成孢子堆或休眠孢

子囊。春季带有鞭毛的直径约 3 μm的游动孢子从

休眠孢子囊中释放出来，短时间内感染幼嫩的寄主

组织成为单核有壁的菌体[15]。在较高海拔地区的夏

天，当平均气温在 18℃及以下和年降雨量不低于

700 mm 时，是该菌生长的有利条件[3]，游动孢子进

入宿主细胞并不断扩散进一步形成原孢子堆。原

孢子堆内含物可以挤出形成夏孢子囊堆，并分割成

4～9 个夏孢子，夏孢子成熟后散出游动孢子[5]。但

是条件不适宜时，孢子间以配子结合形成双鞭毛的

合子，虽较大，却仍能在水中游动，也可进行初侵染

感和再侵染，并侵入寄主发育成球形或长圆形、锈

褐色、厚壁的休眠孢子囊，大小 40.3～77×31.4～

64.6 μm，壁具脊突[9]。由于休眠孢子囊抗逆性很强，

在土壤中可长期存活达 40 年以上。

3 病原菌的致病型及检测

内生集壶菌存在众多生理小种，它们有特定的

致病力。目前，国外已报道至少有35种以上马铃薯

癌肿病菌的致病型，其中致病型 1（D1）、2（G1）、6

（O1）、8（F1）和 18（T1）在欧洲国家广泛传播 [16-18]。

按照 Spieckermann 法和 Glynne-Lemmerzahl 法接种

病原菌于不同欧洲马铃薯栽培品种，如 Belita 、

Sorka·Combi、Desiree/Delcora、Tomensa 等，是当前

鉴定内生集壶菌致病型的有效方法，欧洲及地中海

植物保护组织（EPPO）已制定专门的诊断技术标

准 [3]。但是，接种马铃薯检测病原菌的手段十分耗

费时间，又不能有效的区分种内差异，也不能很好

地区别国家之间的病原菌差异[19]。

国内目前鲜有针对致病菌生理小种的报道，尚

无内生集壶菌致病型的鉴定标准。由于致病菌仅

产生游动孢子感染马铃薯，无法纯培养，导致对它

的分子生物学研究受到极大的限制。尽管如此，寻

找精确度高、重现性好、可信度高的分子生物学技

术鉴定和研究该菌仍然十分必要。

4 病原菌的分子生物学研究

Niepold 和 Stachewicz 利 用 内 转 录 间 隔 区

（Internal Transcribed Spacer，ITS）序列通用引物 4#

和Kbr 1 对 1、2、6和 18致病型进行PCR扩增，均可

以扩增到543 bp长的DNA片段，经过序列的测定和

比较分析，发现该方法可用于鉴别马铃薯栽培品种

对该菌的弱抗和易感反应[20]。Van den Boogert等人

建立了以 PCR技术为基础的精确检测和定量分析

土壤中内生集壶菌的方法[21]。Van Gent-Pelzer等在

改进该方法之后，用于马铃薯不同植株部位以及土

壤中该菌的定量分析 [22]。Abdullahi 等证实了基因

芯片技术在识别内生集壶菌致病型方面的潜力[23]。

最近，实时荧光定量PCR检测技术也被用于土壤中

该病原菌的特异性检测以及致病型鉴定[24-25]。这些

分子生物学检测手段或基于 18S 或基于核糖体

DNA 的 ITS 序列。尽管这些区域表现出良好的种

间差异，但未观察到非转录间隔区在内的任何核

清 源，等：马铃薯专性寄生真菌内生集壶菌的研究进展 ·· 17
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rDNA位点上的种内变异[26]。2017年，Busse等首次

报道了利用下一代转录组和基因组测序技术开展

内生集壶菌的研究，提供高质量的该菌基因组和

转录组序列数据，开发用于诊断的分子标记，进行

多态性和致病型分析 [15]。由于该研究小组是利用

感病的马铃薯薯块进行转录组和基因组测序，其

中绝大部分序列来自马铃薯，所以得到的病菌基

因组序列约为 2 Mbp，远远低于该菌真实的基因组

长度。

国内对马铃薯癌肿病原菌的分子生物学研究

几乎仍是空白。尽管王云月等曾于 2002年开展过

马铃薯癌肿病菌分离及DNA提取[1]，但是其他的研

究工作却主要集中于探讨癌肿病的适生性、病害的

生物学特性、宏观与微观危害特征、发病因素和预

测马铃薯癌肿病发生等方面[27]。

5 病原菌的防控

早在 20 世纪初，国外已通过开发抗性品种

Snowdrop 和 Flourball有效的控制了最初发现的癌

肿病第 1致病型，并发现抗该致病型的野生土豆品

种（S. acaule）。1923年，Salaman等人利用孟德尔遗

传定律研究马铃薯癌肿病，并通过易感亲本材料发

现马铃薯抗性基因型[28]。1999年，Hehl等人在马铃

薯二倍体基因组图谱的基础上，发现在XI染色体上

的抗第1致病型的单显性基因Sen1[29]。Brugmans等

人也在二倍体马铃薯连锁图谱上定位了第2个显性

抗第1致病型的基因Sen1-4，该基因则位于 IV染色

体 [30]。 Groth 等人将马铃薯抗 1 型致病型品种

（Saturna）与抗 1、2、6 和 18 型致病型品种（Panda）

进行杂交，利用杂交后代绘制出了抗1、2、6、18型癌

肿病的QTL位点[31]。此外，通过对病原菌的生物学

特性和检测方法、致病原因和规律、致病机制、病菌

分离及其基因组DNA提取鉴定等的研究，为马铃薯

抗性育种工作奠定了基础[32-33]。

国内也开展了不同马铃薯品种的引种和田间

抗性比较研究，并通过加强病情监测预警、建立无

病种薯基地、轮作等方式进行综合防控，取得了一

定的效果[34]。其中，李丹等通过筛选马铃薯抗病品

种用于防治内生集壶菌，发现国内的津薯8号、昭绿

23、威芋3号具有高抗内生集壶菌的效果，且丰产性

好，可以在生产上大面积繁殖应用[35]。

6 展望

目前，在壶菌门中只有 8个种测定了基因组序

列（表 1）。从表中数据可知，壶菌门真菌基因组数

据十分有限（https://www.ncbi.nlm.nih.gov/genome/?

term=Chytridiomycota）。

而基因的多态性构成了现代遗传学的基础，

通过分析个体和群体间的基因组变异、多态性，可

以用于基因型的鉴定并将其与表型联系起来。从

已测定的基因组序列中挖掘大量单核苷酸多态性

（SNPs），可以作为基因型分型标记，广泛用于连锁

作图、数量性状位点分析、全基因组关联研究

（Genomewide association studies，GWAS）。其中，

利用高通量测序检测 SNP的技术就是近年发展起

来的基因型分型测序（Genotyping-by-sequencing，

GBS）技术 [36-37]。该技术将会取代 SSR、RAPD、

RFLP 等基因组分型技术。目前，GBS 技术除在动

植物已有大量应用外，在一些植物致病真菌的基

因组分析中也有应用。Summers 等对两个植物专

性寄生真菌古巴假霜霉菌（P.seudoperonospora

cubensis）和葎草假霜霉菌（P. humuli）所进行的

RNAseq和GBS分析结果显示，两种真菌虽在形态

学与 ITS序列上没有差别，但确是不同种并且GBS

给出两者之间更多的 SNP 位点差异 [38]。Hansen 等

对植物致病菌致病疫霉（Phytophore infestans）流行

病学研究中，利用GBS分析来自美国、加拿大等地

257 个隶属于 4 个家系的致病疫霉隔离群体，结果

显示该方法可为种内基因变异分析提供更充足的

遗传标记[39]。

不同来源的内生集壶菌具有不同的基因型，会

引起不同的马铃薯品种发生癌肿病，它们之间的对

应关系就取决于两者的基因型。目前，马铃薯基因

组序列和SNP检测研究已经取得较大进展[40]，而内

生集壶菌基因组研究却进展十分缓慢。因此，通过

马铃薯患癌肿病调查，搜集相应的病原菌样品进行

感病和PCR检测，对确认样品中的内生集壶菌进行

全基因组序列测定和GBS分析，以了解马铃薯癌肿

病不同发生地病原菌的基因组序列差异，及其与感

表1 壶菌门已测基因组序列物种一览表

菌种名

（Species Name）

Batrachochytrium dendrobatidis

Batrachochytrium salamandrivorans

Gonapodya prolifera

Homolaphlyctis polyrhiza

Rhizoclosmatium globosum

Rhizophlyctis rosea

Spizellomyces punctatus

Synchytrium endobioticum

测定长度/Mbp

（Measuring length）

24.32

32.64

48.79

16.73

57.02

46.85

24.13

2.08

GC含量/%

（GC content）

39.3

41.7

52.4

49.8

44.9

48.8

47.6

47.1

编码蛋白质基因数

（Genes numbers for protein）

9 289

12 471

13 831

未提供

16 987

未提供

9 422

未提供
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