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水稻稻瘟病研究进展

温嘉伟 ,任金平 ,郭晓莉 ,李　莉 ,刘晓梅 ,孙　辉 ,王继春
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摘要:从分子生物学在水稻遗传育种中的应用 、稻瘟病菌生理小种的鉴别与变异和寄主与病原菌的互作关系三方面详

细综述了稻瘟病防治的研究进展,并对未来的工作方向和前景进行了展望。
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Abstract:This paper summarized three fields about controlling rice blast:inheritance and breeding of blast resistance in rice,

method of identifying phy siological race and interaction mechanism between race and rice.Then , it prospected for the future

work.
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　　稻瘟病是由子囊菌 Magnaprthe grisea(Hebert)
Barr[无性世代为 Pyricularia grisea(Cooke)Sacc.]引

起的病害 ,是世界上各稻区的主要的病害之一
[ 1]
。目

前很多情况下仍然依靠传统的化学药剂和种植抗病品

种来控制此病害。但是由于人们对食品安全的日益重
视及环保意识的逐渐加强 ,化学药剂的使用已经不再

是现代农业生产上首推的防治措施。而培育抗病品种
由于受到病原菌小种遗传的复杂性 、致病多样性及极

易变异性三方面因素影响
[ 2]
,导致新的抗病品种常常

推广数年内便失去抗性。因此 ,通过分析稻瘟病菌的

遗传多样性 ,标记无毒基因和抗瘟基因 ,解决抗病育种
周期长的问题 ,将是未来工作的重点。

近年来 ,随着分子生物学的发展 ,以分子标记为目
标 ,定位了一系列的稻瘟病的抗性基因。这些成果为

育种专家们培育新的抗病品种提供了大量有价值的信

息。同时 ,植物病理学家利用分子生物学技术 ,从病原
菌与水稻品种互作关系角度出发 ,探求品种抗性机理 ,

为稻瘟病的防治提供理论依据。本文从分子生物学在
水稻遗传育种中的应用 、稻瘟病菌生理小种的鉴别和

变异和寄主与病原菌的互作关系三方面综述了稻瘟病

的研究进展 ,并对未来的工作进行了展望。

1　分子生物学在水稻遗传育种中的应用
1.1　分子标记的特点

分子标记可以直接反映DNA 水平上的遗传多态

性 ,甚至包括单个核苷酸的变异。与其他的标记方法

相比 ,分子标记有许多优越性 ,主要有以下五个方面:
(1)直接以DNA的形式表现 ,在生物体的任何组织 、各
个发育阶段均可检测到 ,不受季节 、环境限制 ,不存在
表达与否的问题;(2)数量多 ,遍布整个基因组;(3)多态

性高;(4)表现为中性 ,不影响目标性状的表达;(5)许多
标记表现为共显性的特点 ,能区别纯合体和杂合体。
1.2　水稻抗瘟基因的鉴定与定位

20世纪80年代 ,日本学者 Kiyosawa 等
[ 3]
用经典

遗传学方法鉴定出 8个位点上的 14个主效显性抗病

基因 ,包括 Pik位点的 Piks 、Pikp 、Pikh 、Pikm和 Pik;
Pita位点的 Pita和 Pita2;Piz 位点的 Piz和 Piz1;以
及 Pii 、Pia 、Pish 、Pib和 Pit等。目前 ,已经有超过 60

个稻瘟病的抗性基因被定位到除第3号染色体外的 11

条染色体上(见表 1),同时发现大部分的抗性基因集中
分布在第 6、11、12号染色体上 ,占已鉴定基因数的
60%左右[ 4] 。

定位目标性状基因的方法主要有两种:一是利用

近等基因系或分离群体分组分析法(Bulked Seg regant

Analysis ,BSA),BSA是F2分离群体中研究的目标性状

根据其表型(如抗病 、感病)分成两组 ,将每组内的一定
数量植株的DNA进行混合 ,形成按表型区分的 DNA
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表1　水稻稻瘟病抗性基因

抗性基因编号 染色体 供体 标记类型

Pi27(t)[ 5] 1 Q14 SSR

Pi24(t)[ 6] 1 Azucena RFLP RGA

Pi37(t)[ 7] 1 Q1333 SSR STS

Pit[ 8] 1 K59 RFLP

Pi25(t)[ 6] 2 IR64 RFLP RGA

Pib[ 9] 2 BL1 RFLP RAPD

Pi tq5[ 10] 2 Teqing RFLP

P iD1(t)[ 11] 2 地谷 RFLP SSR

Pig(t)[12] 2 Guanchangzhan SSR

Pi21[ 13] 4 Owarihatamochi RFLP

Pi10(t)[ 14] 5 Tongil RFLP

Pi23(t)[ 15] 5 Suw eon365 RFLP SSR

Pi26(t)[ 6] 5 Azucena RFLP RGA

Pi2[ 16] 6 5173 RFLP

Pi9[ 17] 6 O.minuta RFLP

Pi22(t)[ 15] 6 Suw eon365 RFLP SSR

Pi25(t)[ 18] 6 Gumei2 RAPD RFLP

Pi27(t)[ 6] 6 IR64 RFLP RGA

Pi tq1[ 10] 6 Teqing RFLP

PiD2(t) 6 地谷 RFLP SSR

Piz[ 19] 6 Fukunishiki SSR RGA

Pi17[ 20] 7 DJ123 RFLP

Pi11[ 21] 8 窄叶青 8号 RAPD

Pi29(t)[ 6] 8 IR64 RFLP RGA

Pi33(t)[ 22] 8 IR64 RFLP SSR

Pi36(t)[ 23] 8 Q61 RAPD SSR

PiGD1(t)[ 24] 8 三占黄 2 RGA

Pi5[ 25] 9 Moroberekan AFLP

Pi15[ 26] 9 GA25 RAPD

Pi28(t)[ 6] 10 Azucena RFLP RGA

Pi7[ 27] 11 Moroberekan RFLP

Pi12[ 28] 11 Moroberekan RFLP

Pi18[ 15] 11 Suw eon365 RFLP

Pi25(t)[ 29] 11 云系 2 RFLP SSR

Pi30(t)[ 6] 11 IR64 RFLP RGA

Pi44(t)[ 30] 11 Moroberekan AFLP

PiCO39[ 31] 11 CO39 RFLP

Pikm[ 32] 11 Tsuyuake RFLP

Pikh[ 33] 11 Tetep RAPD

Pi1m2[ 10] 11 Lemont RFLP

Pb1[34] 11 Moodan RFLP

Pi4[ 16] 12 Tetep RFLP

Pi6 12 Apu ra RFLP

Pi20[ 35] 12 IR24 RFLP

Pi21(t)[ 15] 12 Suw eon365 RFLP

Pi24(t)[ 18] 12 Zhong156 RGA RAPD

Pi31(t)[ 5] 12 IR64 RFLP RGA

Pi32(t)[ 5] 12 IR64 RFLP RGA

Pi62(t)[ 36] 12 Yashiro-mochi RFLP

Pi157(t)[37] 12 Moroberekan RFLP

Pih1(t)[ 38] 12 红占脚 RFLP

Pita[39] 12 K1 RFLP RAPD

Pita2[ 39] 12 PiNO.4 RFLP

Pi tq6[ 10] 12 Teqing RFLP

PiGD3(t)[ 25] 12 三占黄 2 RFLP

池进行SSR分析。近等基因系和近等基因池的共同特

点是被比较的两系或两池间除了目标基因所在的染色

体区域外 ,染色体的其他任何部位的基因组成几乎是
一样的。二是利用已有的连锁图进行标记 ,一旦发现

某一目标基因被定位在某一染色体上 ,就可以选择分

散在染色体不同位点的标记 ,逐渐逼近 ,找到与基因连

锁的分子标记。

1.3　水稻抗稻瘟病基因的克隆与聚合

抗病基因是植物—病原物互作中的关键因子 ,因

此 ,克隆抗病基因是植物抗病育种中的主要内容之一。

图位克隆技术在近年来植物抗病基因克隆中应用越来

越广泛 ,它是随着各种植物的分子标记图谱的相继建

立而发展起来的 ,是根据功能基因在基因组中都有相

对较稳定的基因座 ,利用分子标记技术对目的基因进

行精细定位的基础上 ,用与目的基因紧密连锁的分子

标记筛选 DNA 文库(包括 YAC , BAC , TAC , PAC 或

Cosmid文库),从而构建目的基因区域的物理图谱 ,再

利用此物理图谱通过染色体逐步逼近目的基因的方

法 ,最终找到包含该目的基因的片段并克隆 ,再利用遗

传转化证实克隆到的目的基因是否正确。目前 , He

等
[ 41]
利用此法克隆了位于第 2染色体上的显性基因

Pib;Bryan克隆了位于第12染色体着丝粒附近的基因

Pita。这两个基因也被公认为稻瘟病的主效抗性基因。

南京农业大学作物遗传与种质创新国家重点实验室杨

慧将 Pib结构基因克隆到双元载体应用农杆菌介导法

获得水稻品种日本晴转基因植株 30株;李常银等克隆

到了两个在稻瘟病敏感品系中高表达的新基因 Pi-hit-

1和 Pi-hit-2[ 41] 。

由于受到稻瘟病菌易变性的因素影响 ,只具有单

一抗源的品种很容易丧失抗病性 ,而通过杂交聚合 ,将

不同的抗性基因聚合到同一品种中 ,培育多抗品种被

认为是获得优良抗病品种的重要途径之一[ 42] 。冯道容

等将水稻碱性几丁质酶基因 RC24和苜蓿 β-1 ,3葡聚

糖酶基因转入籼稻品种 ,获得的转基因植株及其后代

对多个稻瘟病生理小种表现出较高的抗性[ 43] 。许明辉

等人证实了来源于 T4噬菌体的溶菌酶基因也具有抗

瘟功能[ 44] 。李进斌等将菜豆的几丁质酶基因和烟草的

β-1 ,3葡聚糖酶基因 ,来源 T4噬菌体的溶菌酶基因聚

合到同一材料 ,对所用的 8个稻瘟病菌株都表现为

高抗
[ 45]
。

2　稻瘟病菌生理小种的鉴别与变异
2.1　稻瘟病菌生理小种鉴别的发展阶段

随着稻瘟病生理小种鉴别品种的不断完善 ,人们

由不知道抗病基因的组成 、遗传背景各不相同的品种

水平提高到明确了各鉴别品种含有某个已知抗病基因

的水平 ,直到目前达到创造了仅含一个抗病基因、具有
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相同的普感遗传背景的单基因近等基因系的水平。主

要可以分为以下四个阶段:(1)利用鉴别品种研究生理

小种 ,世界范围的共同做法(1959 ～ 1976年);(2)以具

有已知抗病基因的鉴别品种研究生理小种 ,以日本新

鉴别品种的建立和应用为标志(1976 ～ 1986年);(3)用

遗传背景相同的近等基因系鉴定稻瘟病菌生理小种 ,

以国际水稻研究所(IRRI)的 4个近等基因系的育成和

应用为代表(1987 ～ 1993年);(4)应用单基因近等基因

系研究生理小种 ,以中国 6个单基因近等基因系的育

成和国际上 10 多个国家的应用为标志(1994 ～ 至

今)[ 46] 。

2.2　稻瘟病菌生理小种的鉴别品种

2.2.1　日本鉴别品种　在 20世纪 80年代中期以前 ,

日本先后建立和利用3套鉴别品种。第一套品种分为

T 、C 、N三个群共 12个鉴别品种。由于这套鉴别品种

是根据经验选定的 ,因此对小种的鉴定和致病性的分

化研究不是十分的准确
[ 47]
。1976年 ,日本建立了由 9

个粳稻品种组成的第二套鉴别品种[ 48] ,此套鉴别品种

是根据 Flor的基因对基因学说 ,利用只具有一个彼此

不同的主效抗病基因的品种组成的生理小种鉴别品

种 ,能以最少的品种识别与各个抗病基因对应的病原

菌致病性的全部基因型。第三套为清泽鉴别品种 ,主

要用于水稻品种的抗性基因分析 ,没有作为日本统一

使用的生理小种鉴别品种。

2.2.2　美国鉴别品种　1960年 ,Latterell用辛尼斯 、拉

克罗西 、卡罗柔 、瓦格-瓦格 、拉米纳德 Str.3 、沙田早 S 、

沙田早 P 、C15309 、杜拉 、NP125等 10个鉴别品种 ,将来

自美国 、中美 、南美 、欧洲和亚洲的 14个国家 165个菌

株鉴定为 15个小种。1965年增加 Rexoro和台中 65 ,

组成 12个品种的美国稻瘟病菌生理小种鉴别品种
[ 49]
。

2.2.3　中国鉴别品种　1976年 ,通过全国 21个省

(区)、市的 30多个单位协作研究 ,用来自全国的1 793

个菌株 ,接种212个水稻品种 ,根据品种的生理小种鉴

别能力 ,选择有代表性的 7个品种作为中国稻瘟病菌

生理小种鉴别品种。这套鉴别品种由特特普、珍龙 13、

四丰43 、东农363、关东 51、合江 18、丽江新团黑谷等7

个品种组成。用这套鉴别品种把来自全国的 827个菌

株划分为 7个群43个生理小种[ 50] 。

鉴于 30多年来国际上没有一套可以统一使用的

鉴别体系 ,中国农业科学院作物育种栽培研究所以普

感品种丽江新团黑谷为轮回亲本 ,创建了一套国际适

用的鉴别稻瘟病菌生理小种的水稻近等基因系
[ 51]
。这

套近等基因系克服了目前国际上的各套鉴别品种的使

用范围的局限性。

2.3　稻瘟病菌生理小种的遗传变异

稻瘟病菌生理小种的遗传多样性及致病性的易变

异性 ,是导致稻瘟病防治工作进展困难的主要原因。

因此 ,深入了解其致病性变异的机制 ,将对稻瘟病的防

治起到积极深远的影响。稻瘟病的变异是由突变 、准
性生殖和异核现象导致的[ 52] 。

2.3.1　突变　清泽等认为稻瘟病菌的 1个菌系由非

致病性向致病性突变 ,是新小种产生的主要原因。目

前 ,科学家们已经克隆和分析了近 40个参与稻瘟病菌

生活史各个阶段的功能基因[ 53] 。获得具有标记的突变

体 ,构建数量足够大的突变体库[ 54] ,是了解所有基因功

能和克隆致病相关基因的关键。迄今为止 ,国内外已

经有部分实验室建立起突变群体数量不等稻瘟病菌突

变体库。Sweigard[ 55] 、Pascale[ 56] 等利用 REMI技术建

成了一定数量的稻瘟病菌突变体库 ,并从中筛选到致

病相关的突变体。李宏宇[ 57] 等利用AMTM 技术获得

1 520个突变体 ,从中筛选到形态变异的突变体。迟归

兵[ 58]等以稻瘟病菌菌株P131和Y34为材料 ,利用RE-

MI技术构建了含有 8 000个转化体的突变体库。尽管

目前已构建一定数量的稻瘟病菌突变体库 ,但数量远

远不够。

2.3.2　准性生殖　经紫外线诱变获得营养缺陷型 ,再

进行互补共培养 ,证明了 M.grisea的确完成了准性生

殖 ,必须经 3个阶段(异核体形成 、不同核融合形成异

质的二倍体和通过有丝分裂分离或单倍体化)即在人

工控制下的确发生准性重组 ,这种高度的遗传重组将

有助于解释这类有机体高度的变异性。

2.3.3　异核现象　稻瘟病菌的分生孢子 、附着孢及菌
丝体的细胞是异核的 ,菌丝联结现象普遍 ,每个细胞有

3 ～ 7个核 ,因此推断异核现象是变异的基础[ 59] 。

3　寄主与病原菌的互作关系
早在20世纪 40年代 , Flor 博士在研究亚麻锈病

抗性的遗传时就提出著名的“基因对基因”假说。此假

说的核心内容是对于寄主中的每一个显性抗性基因 ,
在病原菌中就存在相应的显性无毒基因(avirulence ,

Avr)。一般认为 ,病原菌无毒基因编码的产物为激发

子(elicitor)或激发子合成酶 ,而寄主中的抗性基因则编

码受体蛋白(receptor),无毒基因直接或间接产物作为

激发子与相应抗病基因产物识别并诱导寄主的防卫反

应 ,从而表现小种品种互作的不亲和性。因此 ,无毒基

因的克隆及其产物的结构功能分析 ,对于了解病原菌

与寄主之间的互作 ,防卫反应信号在细胞中的传导以

及抗病机制的研究都具有非常重要的意义。

1992年以后 ,利用分子生物学方法从稻瘟病菌中

克隆到近 30个功能基因 ,其中包括了重要的分子标

记 ,中等重复系列WGR位点 ,转座子Grasshopper等 ,

交配型控制基因 Mat1-1、Mat1-2 ,寄主种专化型基因

PWL2 ,也包括一些酶基因如Cutinase基因等
[ 60]
。



综　　述 黑　龙　江　农　业　科　学 3期

130　　 　黑龙江农业科学

胡海燕等
[ 61]
,以同一水稻品种接种不同小种稻瘟

菌 ,利用抑制消减杂交(SSH)技术构建水稻—稻瘟菌

非亲和/亲和互作消减 cDNA文库。经差异筛选 、序列
分析及 RT-PCR验证 ,共获得 25个独立的差异表达

cDNA克隆。根据与它们同源基因的功能推测 ,这些

cDNA克隆可能参与了对病原菌的防卫反应 、转录和蛋

白合成与修饰等一些重要的生物学过程。通过 RT-

PCR检测了差异表达基因在非亲和/亲和互作早期的

表达谱 ,所有被检测基因在非亲和/亲和互作零点的表

达水平均相同 ,而在接种后的其他时间点 ,它们的表达

在互作反应中或被诱导或被抑制 ,说明这些表达的变

化仅仅与接种的不同小种有关 ,肯定了所分离到的基

因及其表达变化的可靠性 ,受不同小种病原菌侵染后 ,

由于一些参与防卫反应的基因被诱导或被抑制的程度

和持续时间的不同可能导致水稻小种特异的抗性。

4　展望
稻瘟病的抗性研究一直以来都是科学家们研究的热

点问题 ,随着近年来生物技术的发展 ,水稻和稻瘟病菌的

全基因序列的测序工作的完成 ,越来越多有关抗性的生

物学信息被人们发现并逐渐被利用 ,这对抗病育种与稻

瘟病菌生理小种致病性方面的研究工作起到了实质性的

提高。我们认为 ,正确利用先进的分子生物技术培育聚

合或多系水稻品种 ,能够及时 、准确地鉴别不同地域稻瘟

病菌对品种的致病信息 ,并依此合理布局水稻品种 ,是今

后一段时期稻瘟病研究的主要方向。
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2.8　深化户籍制度改革 ,实现农村劳动力合理流转

“小城镇”战略是解决中国农民问题的根本 ,城乡

一体化发展最根本是要给农民以城市待遇。而现行的

二元户籍制度是制约城乡一体化的基础性制度 ,必须

深化城市户籍制度改革 ,放开农民进城的枷锁 ,才能实

现农村经济的发展。改革户籍制度的基本思路是:户

口与福利脱钩 ,消除农民和市民的身份差别 ,逐步实现

居住自由 ,迁移登记的制度。基本措施是:进一步放开

中小城市户口 ,对想落户的流转农民工准予落户 ,大城
市继续实行比较严格的户籍制度。对有稳定工作和住

所并在城市工作时间较长 ,在城市购买商品房和有特

殊贡献的流动人口办理长期居住证 ,真正促进农村人

口合理流动 ,实现城乡一体化发展。合理引导农民工

流向。要把加快农村剩余劳动力转移 、实现农民充分
就业 、稳定就业作为重要任务。必须广开门路 ,多渠道

并举 、多形式并存 、多层次展开 ,不断开拓农村剩余劳

动力转移渠道 ,努力实现农民工合理有序流动。要坚

持两手抓 ,一手继续抓好农村劳动力外出务工的组织

和培训工作 ,一手抓扶持农民工返乡创业工作 ,形成促

进输出与回流创业的良性互动。
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