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摘要:玉米穗腐病不仅会使玉米减产,而且会降低玉米籽粒品质,给玉米生产带来重大影响。为了加深对玉

米穗腐病的了解,本文从病原菌种类、侵染途径、发病症状、主要真菌毒素及危害、抗源鉴定和抗病遗传机制

解析等方面进行了总结,同时简单介绍了基因编辑技术在抗性育种上的应用,并对玉米穗腐病的抗病育种进

行展望,为玉米穗腐病抗病种质资源的创制及抗病新品种的培育提供理论参考。
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  在我国粮食作物中,玉米种植面积及产量均

居首位,其中的大部分用于饲料生产。近年来,随
着我国经济和社会的不断发展,人民收入和生活

水平得到了极大的提高,饮食从“吃得饱”“吃得

好”,正逐步向“吃得对”转变,人民健康理念正在

不断升级,这种饮食结构的变化推动着肉禽蛋奶

等消费需求增长,也驱动着农业、畜牧业和食品加

工业的快速发展,而玉米是转化肉禽蛋奶的饲料

中的主要原料。因此,不断提高玉米产量对我国

的粮食安全和经济发展都有重要影响。
玉米穗腐病是中国乃至全世界玉米种植区的

主要病害之一,由真菌感染形成,在收获期间发病

严重的可以导致整个玉米果穗松软腐烂,致使玉米

的产量和品质大幅度下降,同时病原菌分泌的次生

代谢物如脱氧雪腐镰刀菌烯 醇(Deoxynalenol,
DON)和伏马毒素(Fumonisins,FUM)等毒素对

人畜健康产生极大危害[1]。玉米穗腐病在一般田

块发病率为5%~10%,严重的年份可达40%~
50%,对 于 高 感 品 种 其 发 病 率 可 高 达50%以

上[2]。因此,控制玉米穗腐病的发生和危害具有

重要意义。玉米穗腐病常在玉米生育后期发生,
田间防治难度大,种植抗病品种是从根源上防治

这一病害的关键。因此,了解玉米穗腐病的病原

菌种类、传播途径、症状、抗源和抗病遗传机制,可
为玉米抗病材料创制奠定基础。

1 玉米穗腐病病原菌研究

玉米穗腐病是由多种病原菌侵染引起的病

害,明确其病原菌的种类、优势种群及发生条件是

进行防治和选育抗性品种的基础。在国外,美国的

Ullstrup等[3]在1946年首次发现Botryosphaeria
zeae是玉米灰色穗腐病的病原菌。Bezuidenthout等[4]

在1978年研究发现Botryosphaeriazeae病原菌

为南非玉米灰色穗腐病的病原菌。Kumar等[5]

在1982年也发现了Trichodermaviride是引起

玉米灰色穗腐病的病原菌。随后,陆续发现了引

起玉米穗腐病病原菌有Fusariumverticillioides、
Fusariumgraminearum、Diplodiamacrospora、
Cladosporiumherbarum、Botryodiplodiatheo-
bromae等[6-11]。研究表明,禾谷镰孢菌(Furasium
graminearum)和赤霉菌(Gibberellafujikuroi)
为国外穗腐病的优势病原菌[12]。

在国内,研究人员也对玉米穗腐病病原菌进

行了研究,潘惠康等[13]在天津市植保所试验地对

玉米穗腐病进行了研究,结果发现串珠镰刀菌

(Furasiummoniliforme)为致病菌,又称拟轮枝

镰孢菌(Fusariumverticillioides)[14]。在我国东

北春播玉米主产区,肖淑芹等[15]从辽宁省13个

市县的84份穗腐病样本中鉴定出拟轮枝镰孢菌

为优势病原菌,分离频率为79.77%。王宝宝等[16]

从黑龙江省21个市县的穗腐病样本中鉴定出禾谷

镰孢菌和拟轮枝镰孢菌为优势病原菌。纪武鹏等[17]

研究表明禾谷镰孢菌是黑龙江地区玉米的主要致

病菌,其次是拟轮枝镰孢菌和木霉菌。柴海燕等[18]

对采自吉林省36个市(县)的149份玉米穗腐病

样品进行分离鉴定,结果表明禾谷镰孢复合种分

离频率最高,为52.36%,是玉米穗腐病的优势致
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病镰孢菌。
在我国黄淮海夏播玉米主产区,孙华等[19]对

黄淮海夏播玉米区(河南、河北和山东3省)的
155份玉米穗腐病样品进行分离鉴定,结果表明

拟轮枝镰孢菌的分离频率为49.7%,禾谷镰孢菌

的分离频率为28.4%,青霉菌分离频率为14.2%。
孙华等[20]研究表明拟轮枝镰孢菌为河北省夏玉

米区的优势致病菌,分离频率为63.49%。丁梦

军等[21]研究表明拟轮枝镰孢菌为山东省的优势

致病菌,分离频率为67.39%。魏琪等[22]对安徽

省6个玉米主产区的玉米穗腐病样品进行了分离

鉴定,结 果 表 明 拟 轮 枝 镰 孢 菌 分 离 频 率 高 达

59.13%,属于安徽省的优势致病镰孢菌。
在我国西北玉米生产区,马秉元等[23]对陕西省

25个县、62个乡采集的570份玉米穗腐病样品进

行了病原菌的分离和鉴定,结果表明串珠镰刀菌

分离频率为42.58%,是陕西省玉米穗腐病的主

要病原菌。郭聪聪等[24]对甘肃省5个地区的225份

玉米籽粒样品进行了镰孢菌的分离和鉴定,结果

表明拟轮枝镰孢菌分离频率最高,属甘肃省的优

势病原菌。
在我国西南玉米生产区,张小飞等[25]对西

南地区16个市(县)玉米产区采集的190份玉米

穗腐病标样进行了分离鉴定,结果表明拟轮枝镰

孢菌的分离频率最高。周丹妮等[26]对重庆及周

边地区的32个区县98个乡镇采集的玉米穗腐病

样品进行了分离鉴定,结果表明拟轮枝镰孢菌的

分离频率最高,为38.7%。
在我国南方玉米生产区,孙华等[27]对海南省

玉米种植集中区的83份玉米穗腐病样本进行了

病原菌的分离和鉴定,结果表明拟轮枝镰孢菌为

优势病原菌。吴畏等[28]对从云南采集的病原样

本进行分离纯化,结果表明拟轮枝镰孢菌为优势

病原菌。
综上所述,拟轮枝镰孢菌、禾谷镰孢菌是引起

我国玉米穗腐病的主要优势病原菌,木霉菌和青

霉菌引起的穗腐病也在部分地区逐渐增加,对玉

米穗腐病病原菌的研究有利于摸清我国各个地区

玉米穗腐病的发生规律,从而更好地指导穗腐病

的防治,为穗腐病抗病育种提供参考。

2 玉米穗腐病的病害循环及症状危害

玉米穗腐病病原菌主要在玉米种子、病残体

上越冬,为初侵染源[29]。不同的病原菌,其传播

途径存在一定的差异,拟轮枝镰孢菌主要通过雨

水、花丝和虫蛀的方式传播;而禾谷镰孢菌主要通

过花丝和虫蛀方式进行传播。另外,病原菌也可

以从玉米根部侵入,通过茎秆传到玉米果穗[30]。
玉米穗腐病自幼苗期至成熟收获期都可能发

生[31],但是,从吐丝到吐丝后的21d内为发病的

高峰期[32]。在生产上,玉米穗腐病主要对果穗造

成危害,通常从果穗的顶部开始发病,导致发病籽

粒灰暗、皱缩、不饱满、穗轴松软腐烂,严重影响玉

米机械化收获,进而导致产量和品质降低[33]。不

同病原菌引起的症状也存在一定程度的差异。由

拟轮枝镰孢菌引起的穗腐病主要特征为籽粒上被

覆白色菌丝层[34];同时拟轮枝镰孢菌产生的伏马

毒素(FUM)对人类和动物危害极大,如人类的食

管癌、猪肺水肿和马脑白质软化症等都与该毒素

密切相关[35]。由禾谷镰孢菌引起的穗腐病主要

表现为籽粒表面被粉红色或灰白色菌丝体覆盖,
严重时果穗与苞叶粘结在一起[36];同时禾谷镰孢

菌产生的DON对猪的影响比较大,导致猪的食

量降低,另外,DON也能引起人的头痛、头晕等

症状[37]。

3 玉米穗腐病抗病资源鉴定

选育好的抗病品种,必须要有好的抗性种质

资源,近些年来国内研究者对玉米穗腐病进行了

抗源筛选鉴定等工作。陈威等[38]对90份玉米材

料进行了人工接种抗性鉴定,筛选到高抗材料

15份,中抗的27份。文成敬等[39]从10份玉米材

料中筛选到5份中抗串珠镰刀菌和禾谷镰孢菌的

材料。王丽娟等[40]从178份玉米自交系中筛选

到1份高抗串珠镰刀菌的自交系1份,抗病的

34份,同时从15份杂交种中筛选到12份抗病杂

交种。段灿星等[41]对836份玉米种质进行了玉

米穗腐病抗性鉴定,筛选到5份高抗种质。李爱

军等[42]对54份材料进行了人工接种鉴定,筛选

到3份高抗材料。郭成等[43]从248份材料中筛

选到10份高抗材料、26份抗病材料和122份中

抗材料;从176份农家种中筛选到7份抗病材料和

146份中抗材料,从98份杂交种中筛选到68份高

抗、22份抗病和7份中抗材料。渠清等[44]对16份

玉米材料进行了人工接种鉴定,鉴定到3份中抗

的材料。徐婧等[45]从177份外引种质中筛选到

高抗拟轮枝镰孢菌的材料2份、抗病的材料38份

和中抗的材料75份,对拟轮枝镰孢菌表现抗病的

材料12份、中抗的材料66份,其中兼抗两种穗腐

病原镰孢菌的种质资源有12份。张叶[46]对44份

401



9期   苏玉杰等:玉米穗腐病研究进展 

来源不同的玉米自交系人工接种拟轮枝镰孢菌和

禾谷镰孢菌,筛选到高抗两种病原菌的材料5份。
王昭等[47]从164份国内外玉米骨干自交系中筛

选到8份籽粒与穗轴均抗穗腐病的自交系。吴晓

彤[48]从980份材料中筛选到高抗的材料283份、
抗病的材料311份和中抗的材料240份。高佳

琪[49]对241份自交系人工接种拟轮枝镰孢菌和

禾谷镰孢菌,结果筛选到兼抗两种病原菌的材料

1份。靳林朋[50]对387份不同来源的鲜食玉米自

交系人工接种拟轮枝镰孢菌,筛选到部分对拟轮

枝镰孢菌表现高抗的鲜食甜、糯玉米自交系种质。
段灿星等[51]对690份材料人工接种两种优势病原

菌,鉴定到3份材料在两个环境中均对两种病原

菌表现出稳定抗性。叶靓等[52]对241份玉米自

交系进行了人工接种拟轮枝镰孢菌,鉴定到4份

抗拟轮枝镰孢穗腐病的玉米自交系。
在国外,Pascale等[53]从29个品种中筛选到

1份抗拟轮枝镰孢菌最强的材料。Chen等[54]对

940份自交系进行人工接种鉴定,结果筛选到高

抗拟轮枝镰孢菌的材料63份。Balconi等[55]筛

选到5份高抗拟轮枝镰孢菌的材料。2017年

Pereira等[56]在巴西对30份玉米自交系开展研

究,结果筛选到4份抗拟轮枝镰孢菌比较好的材

料。综上所述,国内外研究人员筛选和鉴定出了

一部分抗性种质资源(表1),这些抗性种质资源

的筛选与鉴定为定位抗病基因和选育抗玉米穗腐

病新品种奠定了良好的基础。

表1 国内外鉴定出的玉米穗腐病病原菌及抗源

抗源 病原菌 参考文献

KB25、S22、鲁原92、488、BT-1、P138等15份材料 串珠镰刀菌 陈威等[38]

R09、18等5份材料 串珠镰刀菌和禾谷镰孢菌 文成敬等[39]

X178、自330、丹599、吉853、4379等34份材料 串珠镰刀菌 王丽娟等[40]

2份农家种、502、SW-19等5份材料 拟轮枝镰孢菌 段灿星等[41]

2010Q17、273等3份材料 串珠镰刀菌 李爱军等[42]

赤538、赤549、赤551、147等10份材料 田间自然感病 郭成等[43]

吉853和OH43 拟轮枝镰孢菌 渠清等[44]

De833、De836、McNair11等12份材料 拟轮枝镰孢菌和串珠镰刀菌 徐婧等[45]

法A、承351等4份材料 拟轮枝镰孢菌和禾谷镰孢菌 张叶[46]

BT-1、CML173、CML193、CML182等8份材料 拟轮枝镰孢菌 王昭等[47]

HMZ5、HMZ7、HMZ10、HMZ13、HMZ14等283份材料 禾谷镰孢菌 吴晓彤[48]

SNP245共1份材料 拟轮枝镰孢菌和禾谷镰孢菌 高佳琪[49]

Hw53、Hw71、Hw175等 拟轮枝镰孢菌 靳林朋[50]

H446、吉资1055和铁97085 拟轮枝镰孢菌和禾谷镰孢菌 段灿星等[51]

CML326等4份材料 拟轮枝镰孢菌 叶靓[52]

Mona共1份材料 拟轮枝镰孢菌 Pascale等[53]

DTMA-205、GCP-1-98、Pathology-69等63份热带材料 拟轮枝镰孢菌 Chen等[54]

Lo309、L404、L404等5份材料 拟轮枝镰孢菌 Balconi等[55]

22、37、58和91共4份材料 拟轮枝镰孢菌 Pereira等[56]

4 玉米穗腐病抗性QTL定位

4.1 利用连锁分析进行穗腐病抗性QTL定位

玉米穗腐病抗性为数量性状,采用分子标记

技术与连锁作图是进行玉米穗腐病抗性QTL定

位和解析玉米穗腐病抗性遗传机制的有效方法

之一。国内外研究人员利用F2群体进行连锁分

析,定 位 了 许 多 抗 玉 米 穗 腐 病 的 QTL 位 点。
Pérez-Brito等[57]从两个不同的F2家系中分别检

测到9个和7个抗病QTL,同时在两个群体中检

测到3个共有的抗病QTL,可解释4%~10%的

表型变异。张帆等[58]对230个F2群体植株进行

了拟轮枝镰孢穗腐病(FusariumEarRot,FER)的
抗性调查研究在2个不同的环境条件下定位到了

3个抗病QTL,它们分别位于1号、6号和7号染

色体上,单个QTL的贡献率在8.9%~17.2%之

间。Chen等[59]对含有210个家系的F2:3群体进

行了抗FER定位研究,在两个环境条件下共定位

到3个抗病QTL,它们分别位于4号、5号和10号

染色体上,其中,位于4号染色体(bin4.05/06)上
的QTL对穗腐病抗性最强,可解释17.95%的表型

变异。Chen等[54]利用3个抗病亲本(CML492、
CML496和 CML496)分别与同一个感病亲本
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(LPSMT)杂交,组建了3个F2:3家系的定位群

体,第一个群体检测到6个与FER抗性相关的

QTL,分别位于1号、3号、4号、9号和10号染色

体上,其中第4染色体bin4.03/04处的效应值最

大,可解释9.27%的表型变异率;第二个群体也

检测到6个与FER抗性相关的标记,它们分布在

5号染色体的3个区域(bin5.03,5.04和5.05),
其中bin5.04处的SNP效应值最大,可解释6.73%
的表型变异率;第三群体检测到4个与FER抗性

相关的标记,它们分别位于2号染色体的3个区

域(bin2.04、2.06和2.07),其中bin2.07处的

SNP效应值最大,可解释15.84%表型变异率。
Maschietto等[60]利 用188个 F2:3 家 系 进 行 了

FER的抗性调查研究,结果在两个环境条件下共

定位到15个抗病 QTL。郑德波等[61]对215个

F2:3家系进行了FER的抗性调查研究,结果定位

到3个抗病QTL。Wen等[62]利用3个抗病亲本

分别与同一个感病亲本杂交组建了3个F2分离

群体(F2-C、F2-D和F2-J),结果在F2-C群体中检

测到2个与GER抗性相关的QTL位点,这2个

QTL位点分布在7号和10号染色体上;在F2-D
群体中检测到6个与GER抗性相关的 QTL位

点,它们分布在2号、4号、6号、7号和9号染色

体上;在F2-J群体中检测到9个与GER抗性相

关的QTL位点,它们分布在1号、2号、3号、4号、
5号、6号、7号和9号染色体上;研究表明除了

QTL-qRger7.1和 QTL-qRger7.2外,3个不同

F2 群体的 QTL几乎没有重叠。Wen等[63]又利

用前期构建的3个F2分离群体(F2-C、F2-D和

F2-J)对FER的抗性进行了定位研究,结果检测到

20个与FER抗性相关的QTL位点,其中qRfer1、
qRfer10和qRfer17的效应值最大,可解释26.58%~
43.36%的表型变异,此外,在不同F2群体中定

位的QTL存在一定程度的重叠,提示潜在的抗性

热点;随后,闻竞等[64]采用图像分析的方法对3个

F2分离群体(F2-C、F2-D和 F2-J)进行了FER定

位研究,结果在3个群体中共定位到18个抗病

QTL,其中,位于bin1.04-1.07、bin4.06-4.07和

bin8.05上的抗病位点在不同群体中均可以被检

测到,位于bin2.04和bin9.03-9.05上的抗病位

点用不同的检测方法可以被检测到,表明在这些

区间可能存在FER的抗性位点。QTL的定位区

间在不同群体中的重叠性在一定程度上验证了定

位区间的真实性,不同方法之间定位到重叠区间,
说明利用图像分析方法定位FER抗病 QTL具

有一定的准确性。王梓钰等[65]利用3个F2分离

群体(F2-C、F2-D和 F2-J)对FER进行了定位研

究,结果在3个群体中共检测到18个抗病QTL,
这些QTL分布在1号、2号、3号、5号、7号、9号和

10号染色体上,分别可解释4.87%~40.98%的表型

变异率;基于图像分析定位到的qRgr9-1、qRgr1-2、
qRgr3-1分别与基于抗病评级定位到的区间存在

重叠区域。
研究人员利用来源不同的玉米自交系构建重组

自交系(RIL)群体对玉米穗腐病也进行了大量的定

位研究,Robertson-Hoyt等[66]利用两个抗病亲本

和两个感病亲本杂交,构建了143份RIL群体和

213份BC1F2群体,在RIL群体中检测到7个抗

FER的QTL,分布于1号、2号、4号和5号染色

体上;在 BC1F2群体中检测到5个抗 FER 的

QTL,分布于2号、3号、4号、5号和6号染色体

上;其中在两个群体中鉴定到相同的抗病 QTL,
分别位于2号、4号、5号染色体上,可解释4.4%~
5.8%的表型变异。Ding等[67]利用187份 RIL
在两年两个环境条件下共定位到6个抗病QTL,
其中2个稳定的抗病QTL在第3染色体(bin3.04)
处均被检测到,可解释13%~22%的表型变异。
Li等[68]对250份 RIL群体进行抗FER定位研

究,在两年同一个环境条件下检测到4个抗病

QTL,分布于3号、4号、5号和6号染色体上,其
中位于4号染色体(bin4.06)处效应值最大,该位

点可以被认为是抗FER的新位点。Giomi等[69]

利用298份RIL群体对玉米穗腐病的抗性进行

遗传分析和 QTL定位,检测到4个 GER抗性

QTL位点,这些抗病 QTL位点分别位于2号、
3号和5号染色体上(bin2.03、3.05、3.07和5.07)。
Septiani等[70]利用多亲本重组自交系,鉴定到3个

与FER显著相关的抗性QTL位点。Xia等[71]利

用抗病亲本 Qi319和感病亲本 Ye478构建了

300份RIL群体,结果在多环境下通过连锁分析

定位到17个与FER显著相关的抗性QTL位点,
这些QTL分别位于1号、3号、4号、5号、7号和

8号染色体上,可解释3.88%~15.62%的表型变

异;在FER抗性 QTL中,qFER1.03效应最强,
LOD值最高,均被检测到,可解释4.99%~15.40%
的表型变异,同时利用染色体片段置换系和RNA
转录组测序进一步精细定位了qFER1.03位点。
Ma等[72]对121个不同的玉米自交系进行了评

估,从中选择抗病自交系BT-1和感病自交系N6
构建了160份RIL群体,结果在多环境下通过连
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锁分析定位到6个遗传力高的 QTL,这些 QTL
分别位于3号、4号、6号和10号染色体上,其中

位于4号染色体上的qISFR4-1可解释16.63%
的表型变异。Feng等[73]利用两不同的大刍草与

玉米自交系B73和郑58杂交构建了3个RIL群

体,通过连锁定位分析在两个RIL群体中鉴定到

4个抗FER的QTL位点,分布于4号、5号和10号

染色体上。常立国[74]利用抗病亲本 KA105和感

病亲本KB024构建了183份F6:7代RIL群体,在
6个环境下鉴定到18个与 FER 抗 性 相 关 的

QTL,这些QTL分布在1号、2号、3号、4号、7号和

9号染色体上(表2)。
综上所述,研究人员利用构建的F2 群体和

RIL群体挖掘和定位了多个抗玉米穗腐病的

QTL位点,这些QTL位点在玉米1号至10号

染色体上均有分布,但很多 QTL位点的贡献率

较低,而且利用不同的定位群体和方法,在不同

环境下检测到的 QTL位点数量和抗性效应也

存在很大的差异,能在不同群体和环境下稳定

表达的 QTL位点也很少,要将这些抗性 QTL
位点用于种质资源创新和新品种培育还存在较

大距离。

表2 利用连锁分析定位的QTL

病原菌  定位群体 标记类型 染色体编号 贡献率/% 参考文献

拟轮枝镰孢菌 F2 RFLP 1,2,3,4,6,7,10 30.00~44.00 Pérez-Brito等[57]

拟轮枝镰孢菌 F2 RFLP 1,3,4,5,6,7 11.00~26.00 Pérez-Brito等[57]

拟轮枝镰孢菌 F2 SSR 1,6,7 8.90~17.20 张帆等[58]

拟轮枝镰孢菌 F2:3 SSR 4,5,10 0.18 Chen等[59]

拟轮枝镰孢菌 F2:3 SNP 4(bin4.03/04) 9.27 Chen等[54]

拟轮枝镰孢菌 F2:3 SNP 5(bin5.04) 6.73 Chen等[54]

拟轮枝镰孢菌 F2:3 SNP 2(bin2.07) 15.84 Chen等[54]

拟轮枝镰孢菌 F2:3 SNP 1,2,3,4,5,6,7,9 Maschietto等[60]

拟轮枝镰孢菌 F2:3 SSR 2,3,10 4.60~6.60 郑德波等[61]

禾谷镰孢菌 F2-C SNP 7,10 23.76~52.02 Wen等[62]

禾谷镰孢菌 F2-D SNP 2,4,6,7,9 68.04~71.75 Wen等[62]

禾谷镰孢菌 F2-J SNP 1,2,3,4,5,6,7,9 65.82~66.90 Wen等[62]

拟轮枝镰孢菌 F2-C SNP 1,4,7 62.89~82.25 Wen等[63]

拟轮枝镰孢菌 F2-D SNP 1,2,4,6,7,8 51.77~70.09 Wen等[63]

拟轮枝镰孢菌 F2-J SNP 1,2,3,4,6,9 68.66~93.74 Wen等[63]

拟轮枝镰孢菌 F2-C SNP 1,2,4,8 闻竞等[64]

拟轮枝镰孢菌 F2-D SNP 1,2,3,8,10 闻竞等[64]

拟轮枝镰孢菌 F2-J SNP 1,3,4,9 闻竞等[64]

禾谷镰孢菌 F2-C SNP 1,7,10 6.48~40.98 王梓钰等[65]

禾谷镰孢菌 F2-D SNP 2,3,7 7.51~19.02 王梓钰等[65]

禾谷镰孢菌 F2-J SNP 5,7,9 4.87~12.00 王梓钰等[65]

拟轮枝镰孢菌 BC1F2 SSR 2,3,4,5,6 31.00 Robertson-Hoyt等[66]

拟轮枝镰孢菌 RIL SSR 1,2,4,5 Robertson-Hoyt等[66]

拟轮枝镰孢菌 RIL SSR 3,5,8,10 13.00~22.00 Ding等[67]

拟轮枝镰孢菌 RIL SSR 3,4,5,6 2.50~10.20 Li等[68]

禾谷镰孢菌 RIL SNP 2,3,5 Giomi等[69]

拟轮枝镰孢菌 RIL SNP 4,5 Septiani等[70]

拟轮枝镰孢菌 RIL InDel 1,3,4,5,7,8 3.88~15.62 Xia等[71]

拟轮枝镰孢菌 RIL SNP 3,4,6,10 5.84~16.63 Ma等[72]

拟轮枝镰孢菌 RIL SNP 4,5,10 4.89~26.00 Feng等[73]

拟轮枝镰孢菌 RIL SNP 1,2,3,4,7,9 4.66~12.41 常立国[74]
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4.2 利用关联分析进行穗腐病抗性QTL定位

利用自然群体节省了构建群体的时间,可在

成百上千份的材料中,同时检测同一基因座的多

种等位基因类型的效应,这是双亲连锁群体无法

实现的。在拟轮枝镰孢穗腐病抗性基因定位方面

研究人员利用全基因组分析进行了一系列研究,
并挖掘了一部份抗性SNP位点,Zila等[75]通过

全基因组关联分析检测到3个与FER抗性显著

相关的SNP位点,这些SNP位点分别位于1号、
5号和9号染色体上,其中5号染色体上的显著

性SNP位于基因GRMZM2G111477的下游,该
基因编码一个 HSP60蛋白;9号染色体上的显著

性SNP位于基因GRMZM2G178880的内部,该
基因编码纤维素合酶家族A(CslA)蛋白。Zila等[76]

又对1687份自交系进行了GWAS分析,在多环

境下检测到7个与FER抗性显著相关的SNP位

点,这些位点分别位于4号、5号和9号染色体

上,进一步研究发现热带材料中的优良抗病等位

基因频率高于温带材料中的抗病等位基因频率。
deJong等[77]利用23153个 DArT-seq标记对

242份玉米自交系进行了全基因组关联分析,检
测到12个DArT与FER抗性显著相关,进一步

研究发现一些DArT定位在与穗腐病抗性直接

相关的基因附近,例如负责先天免疫反应的基因,
属于NBS-LRR 受体类。Coan等[78]对183份玉

米自交系进行了全基因组关联分析,检测到14个

与FER抗性显著相关的SNPs位点,它们分布在

1号、2号、3号、5号、6号、7号和10号染色体上,
研究发现这些SNP与先前报道的数量性状基因座

区域共定位,还有一些是新的,同时在染色体抗病区

域筛选到15个候选基因,其中GRMZM2G153359、
GRMZM2G131254、GRMZM2G066153和GRMZM2-
G060993位于抗逆信号通路上。Butrón等[79]利用

352材料对FER进行了全基因组关联分析,检测

到13个与FER抗性显著相关的SNP位点,这些

抗性SNP位点分别位于1号、2号、3号、4号、
6号、7号、8号、9号和10号染色体上。张叶[46]

以527份自交系为研究材料,鉴定到13个与

FER显著相关的抗性SNP,这些SNP主要分别

位于1号、9号和10号染色体上,结合转录组分

析筛选到1个与关联分析中位点一致的差异表达

基因,该基因编码基膜内在蛋白。闻竞等[80]以

527份关联群体为材料对FER进行了全基因组

关联分析,结果鉴定到5个与穗腐病抗性显著相

关的SNP,这些SNP分别位于1号和9号染色体

上,关 联 分 析 与 转 录 组 分 析 相 结 合 发 现 基 因

GRMZM2G393471编码CCCH 域蛋白19可能与

玉米FER的抗性相关。Guo等[81]利用509份不

同的自交系对FER进行全基因组关联分析,在多

环境下检测到23个与FER抗性相关的SNP,其
中2个 SNP的效应值最高,分别位于1号和

10号染色体上。Yao等[82]利用508份玉米自交

系对FER进行GWAS分析,在多环境下鉴定到

34个与FER抗性显著相关的SNP位点,这些位

点定位到重叠或相邻的候选基因69个;结合最抗

和最感自交系系转录组分析结果,检测到多个不

同的表达基因,如植物激素、MAP激酶和热修克

蛋白相关基因。刘玉博[83]以874份自交系为材

料进行了FER抗性的全基因组关联分析,鉴定到

19个与FER抗性显著关联的SNPs,同时还检测

到39个与FER抗性相关的候选基因。Gaikpa等[84]

利用欧洲农家种KE和PE构建了500份DH系

群体,通过GWAS分析在KEDH系群体中检测

到8个与 GER显著相关的抗性 QTL,可解释

34%的遗传变异。2022年高佳琪[49]以241份自

交系作为关联群体,对FER进行了全基因组关联

分析,两年间共检测到26个与FER抗性关联的

SNP标记,其中有18个SNP位于前人定到的

QTL位点内;这26个抗性SNP中有15个标记

位于基因上,其中8个基因有明确功能。2023年

常立国[74]以168份自交系材料为关联群体,对
FER进行了全基因组关联分析,在两个单环境下

共检测到34个与FER抗性相关的SNP。2024年

叶靓等[52]利用241份来源广泛的玉米自交系作

为关联群体,对FER进行了全基因组关联分析,
鉴定到26个与FER显著关联的抗性SNP位点,
其中有18个位点位于前人定位到的 QTL范围

内,结合转录组分析定位到6个与FER抗性相关

的候选基因。
在禾谷镰孢穗腐病(GER)抗性基因定位方

面相对偏少,张叶[46]以527份自交系为研究材

料,对GER进行了全基因组关联分析,结果鉴定

到95个与GER显著相关的抗性SNP,这些SNP
在10条染色体上均有分布,结合转录组分析筛

选到13个与关联分析中位点一致的差异表达基

因。高佳琪[49]以241份自交系作为关联群体,对
GER进行了全基因组关联分析,鉴定到11个与

GER抗性关联的SNP标记,这些SNP分布于2号、
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4号、5号、7号和8号染色体上,其中位于4号染

色体上的标记AX86278942,与禾谷镰孢抗性关

联最显著,可解释8.5%的表型变异。Zhang等[85]

利用303份玉米自交系对 GER进行 GWAS分

析,从43735份SNP标记中检测出4个与GER
显著相关的抗性SNP,可解释3.51%~6.42%的

表型变异。Yuan等[86]通过GLM 和 MLM 方法

相结合,鉴定10个与GER抗性显著相关SNPs,
1号和6号染色体上各有1个SNPs,5号和8号

染色体上各有4个SNPs,其中5号染色体上的

SNP(PZE-105079915)最显著,可解释9.07%的表型

变异(表3)。
综上所述,全基因组关联分析发展迅速,在植

物复杂性状遗传研究中已取得初步成果,已经成

为解剖复杂遗传结构的有力工具。在植物病理中

开展全基因组关联分析的研究,能够帮助了解多

种病原体防御反应的遗传结构,进一步鉴定出新

的防御机制。此外,研究人员利用不同数量的自

交系群体对FER和GER进行关联分析,鉴定了

多个抗性SNP位点,研究人员将全基因组关联分

析(GWAS)与RNA转录组测序相结合鉴定出了

一部分抗FER和GER的候选基因,这些候选基

因的鉴定为后续抗玉米穗腐病相关基因的克隆以

及抗病机制研究提供了有用的信息,同时结合分

子标记辅助育种,加快抗病育种进程,培育抗病玉

米新品种。

表3 利用全基因组关联分析定位的QTL

性状 定位群体 标记数量和类型 染色体编号 参考文献

FER 267份玉米自交系 47445SNP 1,5,9 Zila等[75]

FER 1687份玉米自交系 200978SNP 4,5,9 Zila等[76]

FER 242份玉米自交系 23153DArT-seq 1,5,7,10 deJong等[77]

FER 183份热带玉米自交系 267525SNP 1,2,3,5,6,7,10 Coan等[78]

FER 339份RIL材料 58556SNP 1,2,3,4,6,7,8,9,10 Butrón等[79]

FER 527份玉米自交系 1250000SNP 1,9,10 张叶等[46]

FER 527份玉米自交系 1250000SNP 1,9 闻竞,等[80]

FER 509份玉米自交系 37801SNP 1,10 Guo等[81]

FER 508份玉米自交系 560000SNP 1,2,3,4,5,6,7,8,9,10 Yao等[82]

FER 874份玉米自交系 201970SNP 1,2,3,4,5,6,8,9,10 刘玉博[83]

FER 500份DH系 388999SNP 2,4,5,6,9 Gaikpa等[84]

FER 241份玉米自交系 56000SNP 1,3,4,5,6,7,8,9,10 高佳琪[49]

FER 168份玉米自交系 50081SNP 1,2,4,5,7,9,10 常立国[74]

FER 241份玉米自交系 20586SNP 1,3,4,5,6,7,8,9,10 叶靓等[52]

GER 527份玉米自交系 1250000SNP 1~10 张叶[46]

GER 241份玉米自交系 56000SNP 2,4,5,7,8 高佳琪[49]

GER 303份玉米自交系 43735SNP 1,2,4,10 Zhang等[85]

GER 316份玉米自交系 43735SNP 1,5,6,8 Yuan等[86]

  注:FER为拟轮枝镰孢穗腐病;GER为禾谷镰孢穗腐病;FUM为伏马毒素。

4.3 关联分析与连锁分析相结合进行穗腐病抗

性QTL定位

  利用关联分析进行穗腐病抗性 QTL定位,
虽然精度比连锁分析高,但是也存在一些缺点,比
如假阳性较高,很难检测到稀有等位基因的变异,
除此之外,对群体结构和亲缘关系的评估,以及不

同的算法模型等,都会对定位结果有很大的影响。
结合连锁分析和关联分析,更能快速鉴定克隆

QTL位点。Chen等[54]利用43424个SNPs对

818份热带玉米自交系进行关联分析,共检测出

45个与FER抗性显著相关的SNPs,这些SNPs
分别位于1号、2号、3号、4号、5号、6号、8号、
9号和10号染色体上;随后研究人员对4个双亲

群体进行连锁分析,共检测出15个抗 FER的

QTL,将关联分析与连锁分析的结果相结合鉴定

出了8个抗病区域,分别位于bin2.04、bin3.06、
bin4.04、bin4.08、bin5.03、bin5.04、bin9.01和

bin10.03。Wu等[87]利用955650个SNPs分别

在不同环境条件下对265份玉米材料进行关联分

析,结果筛选到18个与FER抗性相关的SNPs,
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它们分别存在于1号、3号、4号、5号和7号染色

体上;随后又对250份重组自交系群体进行连锁

分析,筛选到10个抗 FER 的 QTL,这些抗 性

QTL分别位于1号(bin1.02/03)、2号(bin2.00/01)、
3号(bin3.01/02和bin3.06/07)、4号(bin4.05、
bin4.05/06和bin4.08)、5号(bin5.00和bin5.03/04)
和10号(bin10.6/07)染色体上,其中位于4号染色

体bin4.05/06处效应值最大,可解释9.3%的表

型变异;两种方法结合筛选出与FER抗性相关的

位点5个,它们分布在3号(bin3.01/02)、4号

(bin4.05/06和4.08)和5号(bin5.00)染色上,
其中bin4.05/06处存在两个抗性热点。通过关

联分析与连锁分析结合的方法,加快了穗腐病抗

性遗传规律的研究,这为以后的抗性育种提供了

强有力的理论支撑。

5 基因编辑技术助力玉米穗腐病研究

基因编辑技术(CRISPR-Cas9)是当前农业生

物遗传改良过程中的一项颠覆性技术。已经利用

基因编辑技术在玉米[88-89]、番茄[90]、水稻[91]、大
豆[92-94]等作物中开展了产品和品质的遗传改良,
高油酸的大豆已经在美国上市,基因编辑高产糯

玉米和抗旱玉米已经研发成功。在玉米品质改良

方面,Wang等[95]和张翔等[96]分别利用基因编

辑技术敲除玉米基因组中存在的两个水稻香味调

控基 因 BADH2的 同 源 基 因(ZmBADH2a 和

ZmBADH2b),创制出籽粒中具有香米味道的玉

米骨干亲本新种质材料。在玉米株型改良方面,
石佳鑫等[97]利用基因编辑技术和 DTM(desire
targetedmutation)策略对中单88的母本 CX1
的叶夹角形成关键基因 ZmLG1进行基因编辑,
结果获得基因型纯合且株型紧凑的母本自交系

CX1-lg1,将母本自交系CX1-lg1与中单88的

父本杂交获得改良后的中单88杂交种,该杂交种

中单88M 能在高密度[7000株·(667m2)-1]下
实现增产。在玉米穗腐的遗传改良方面,利用

CRISPR-Cas9基因编辑技术,对TaHRC 同源基

因ZmFER1的调控区域(起始密码子下游25bp)
进行基因编辑,获得了3个ZmFER1基因隐性纯

合突变体,包括已删除CRISPR/Cas基因编辑元

件的E1(1bp插入)、E2(1bp插入)和E3(5bp
缺失),与野生型材料对比,突变体对穗腐病均一

致表现为中等抗性水平,基因编辑技术的应用加

快了抗病种质资源的创制,这为以后研究镰孢菌

抗性遗传机理和育种应用奠定了基础[98-99]。

6 展望

玉米穗腐病是生产上最主要的玉米病害之

一,玉米穗腐病的危害不仅表现在直接影响了玉

米的产量和品质,而且在其病原菌代谢过程中产

生大量真菌毒素,对人、畜安全造成严重威胁。为

了解决以上问题,首先要利用好国内筛选到的抗

性种质资源,加强热带、亚热带新种质的引进,充
分把热带、亚热带中有利的抗性基因导入到Reid
群、Lancaster群、黄改群、旅大红骨群和 X群等

优良材料中,其次利用抗病自交系改良相同杂优

类群的材料,以便获得更多的抗性资源,最后利用

获得的抗性资源组配分离群体,采用全基因组关

联分析技术定位和挖掘优良抗病基因位点,结合

分子标记将优良抗病基因回交导入玉米自交系

中,增加玉米新品种的抗性。
近些年来,随着玉米基因组学的快速发展,已

有近50个不同玉米自交系基因组被组装,特别是

实现了对 Mo17玉米自交系全基因组所有染色体

端粒到端粒完整无间隙的组装,这大大加快了抗

病等优良性状基因的克隆。抗玉米穗腐病基因的

克隆是进行转基因品种改良的基础,在明确玉米

对穗腐病抗性遗传机制的前提下,结合常规育种

方法,将抗性基因转入到感病自交系中,从而实现

感病品种的抗性遗传改良。研究表明,玉米穗腐

病抗性是由微效多基因控制的数量性状,通过全

基因组选择方法,可以逐渐地把这些微效多基因

聚合起来,以便增加玉米新品种的抗性。
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ResearchProgressonEarRotinMaize
SUYujie1,LIUPingli2,GAOKeke3,SONGJunfeng1,YANGMeili1,LUHongwei1,QINGuiwen1,
ZHANGXiaochun1
(1.HebiAcademyofAgriculturalSciences,Hebi458030China;2.HebiRuralRevitalizationAdministration,

Hebi458030,China;3.SinograinZhumadianDepotCompanyLtd,Zhumadian463000,China)

Abstract:Maizeearrotnotonlyreducesmaizeyield,butalsodecreasesgrainquality,whichhasagreatimpact
onmaizeproduction.Inordertodeepentheunderstandingofearrotofmaize,thispapersummarizedthetypes
ofpathogenicbacteria,infectionroutes,symptoms,mainmycotoxinsandhazards,resistancesourceidentification
andanalysisofresistancegeneticmechanism,andbrieflyintroducedtheapplicationofgeneeditingtechnology
inresistancebreeding,andprospectedtheresistancebreedingofearrotofmaize.Itprovidesatheoretical
referenceforthedevelopmentofmaizeearrotresistantseedresourcesandthecultivationofresistantnewvarieties.
Keywords:maizeearrot;pathogenspecies;geneeditingtechnology
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