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7�摘　要：２０世纪６０年代中期，日本率先开展了水稻品种抗稻瘟病基因分析的研究工作，鉴定了最初的８个抗性位点上
的１４个基因，并建立了一套抗稻瘟病基因分析用的鉴别体系（ＪＤＣｓ，Ｊａｐａｎｅｓｅｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｃｕｌｔｉｖａｒｓ），随后，国际水稻研究所

和中国等产稻国也逐渐开展了水稻稻瘟病抗性遗传的系统性研究。截至２００７年１２月，已至少报道了５８个抗稻瘟病位点共
7�６７个主效基因。这些基因成簇地分布于除第３染色体外的所有水稻染色体上，其中，６６个为显性基因，１个为隐性基因，包

括Ｐｉ-ｂ、Ｐｉ-ｔａ、Ｐｉ-ｚ 7�５ 7�、Ｐｉ-ｚ 7�ｔ 7�、Ｐｉ-９、Ｐｉ-ｄ２、Ｐｉ-３６和Ｐｉ-３７等８个已被克隆的基因（Ｐｉ-ｚ 7�５ 7�、Ｐｉ-ｚ 7�ｔ 7�和Ｐｉ-９同为Ｐｉ-ｚ基因位点上的
7�复等位基因）。还讨论了合理利用抗性基因等问题。
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7�　　 稻瘟病是由真菌 ＰｙｒｉｃｕｌａｒｉａｇｒｉｓｅａＳａｃｃ．引

起的最具毁灭性的水稻病害之一，选育和利用抗病

品种是控制稻瘟病的有效手段。然而，由于稻瘟菌

小种的高度变异性，病原菌随着抗性基因的利用和

布局，群体遗传结构随即发生变化，促使新老毒性基

因不断交替。面对这种亘古不变的物种间生存竞争

和协同进化，在探索持久抗性可行性的同时，还有相

当一段时期要采用基因轮换、多基因聚合以及创造

田间生物多样性等合理利用抗性基因的策略，而这

都需要在不断发掘和鉴定抗性基因的基础上付诸实

施。

7�２０世纪６０年代以来，稻瘟病抗性基因的发掘

和利用一直得到各国科学家的广泛关注。分子生物

学技术加速了这一领域的发展，优异抗性基因 Ｐｉ-

９、Ｐｉ-３３等的发现，掀起了发掘抗稻瘟病新基因的

热潮，新基因的发现、鉴定、定位和克隆的报道屡见

不鲜。本文对此作简要回顾，并对如何有效利用抗

性基因进行探讨。

7�１　稻瘟病抗性基因鉴定的历史回顾

7�稻瘟病抗性的遗传分析工作最早可以追溯至

１９２２年，但对水稻品种抗稻瘟病基因进行系统分析

研究，直到１９６６年才由日本学者Ｋｉｙｏｓａｗａ及其研

究小组率先开展 7�［１］ 7�。在分析比较了来自日本、中

国、美国和菲律宾的多个抗性品种后，他们鉴定了８

个位点上的１４个抗性基因，即Ｐｉ-ｋ位点上的Ｐｉ-ｋ、

7�Ｐｉ-ｋ 7�ｓ 7�、Ｐｉ-ｋ 7�ｐ 7�、Ｐｉ-ｋ 7�ｈ 7�和 Ｐｉ-ｋ 7�ｍ 7�，Ｐｉ-ｚ位点上的 Ｐｉ-ｚ

和Ｐｉ-ｚ 7�ｔ 7�，Ｐｉ-ｔａ位点上的Ｐｉ-ｔａ和Ｐｉ-ｔａ 7�２ 7�，以及 Ｐｉ-

ａ、Ｐｉ-ｂ、Ｐｉ-ｉ、Ｐｉ-ｔ和Ｐｉ-ｓｈ，继而以此为基础，建立

了一套稻瘟病抗性基因鉴别体系（ＪＤＣｓ，Ｊａｐａｎｅｓｅ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｃｕｌｔｉｖａｒｓ），每个ＪＤＣ只携带一个稻瘟病
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7�抗性基因 7�［１］ 7�。借助日本的ＪＤＣｓ，国际水稻研究所

（ＩＲＲＩ，ＩｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌＲｉｃｅＲｅｓｅａｒｃｈＩｎｓｔｉｔｕｔｅ）和中

国、韩国等产稻国相继开展了早期稻瘟病抗性基因

分析工作，进而应用自己建立的近等基因系或筛选

的抗源材料，陆续发现了一批抗病新基因。

7�２　水稻抗瘟性类型和抗性基因鉴定进展

7�２．１　水稻对稻瘟病抗性的分类

7�水稻对稻瘟病的抗性大致可分完全抗性（或称

质的抗性、主效基因抗性、垂直抗性等）和部分抗性

（或称量的抗性、微效基因抗性、水平抗性等）两种。

多数水稻品种的抗性属完全抗性，受１对或数对主

效基因控制，呈显性或不完全显性，个别呈隐性；少

数品种具有一定的抗性，主要表现为田间发病轻，受

到微效基因的作用。一般而言，主效基因具有很强

的小种专化性，决定品种的抗感差异，但易因病原菌

小种的更迭而丧失抗性；微效基因专化抗性相对较

弱，往往与病斑大小等数量性状有关，抗性不强但相

对稳定。主效基因与微效基因相结合，对维持水稻

品种的持久抗性具有积极作用。

7�２．２　广谱抗瘟性主效基因的鉴定与定位

7�对多个稻瘟病生理小种表现抗性的基因，称为

广谱抗瘟基因。尽管水稻抗稻瘟病遗传研究已有较

多的报道，迄今已至少鉴定了６７个主效抗性基因，

但是到目前为止，已报道定位的广谱抗瘟性基因并

不多。

7�Ｐｉ-３３是目前已知抗瘟基因中抗谱相当广的一

个，用从５５个国家收集到的２０００多个稻瘟菌小种

对Ｐｉ-３３进行抗谱检测，发现 Ｐｉ-３３对其中绝大多

数小种表现抗性 7�［２］ 7�。Ｐｉ-３３也是第一个报道的利用

已克隆稻瘟菌毒性基因而预报的抗性基因，Ｂｅｒｒｕｙ-

ｅｒ等 7�［２］ 7�通过观察对稻瘟菌毒性基因ＡＣＥ１的反应，

筛选出含有与ＡＣＥ１相对应抗性基因的品种ＩＲ６４，

随后利用ＩＲ６４和易感品种 Ａｚｕｃｅｎａ杂交，再通过

加倍单倍体（ＤＨ）群体将它精细定位在第８染色体

上标记Ｙ２６４３Ｌ和ＲＭ７２间的（１．６±０．２）ｃＭ 区

间。

7�Ｐｉ-１和Ｐｉ-ｚ 7�５ 7�是另两个被定位的广谱高抗基

因，Ｐｉ-ｚ 7�５ 7�目前已被克隆。１９９２年，Ｍａｃｋｉｌｌ等 7�［３-４］ 7�首

先发现并命名了 Ｐｉ-１和Ｐｉ-２（ｔ），并分别定位在第

１１染色体和第６染色体上，经近等基因系等位性测

定后发现Ｐｉ-１与Ｐｉ-ｋ紧密连锁，Ｐｉ-２（ｔ）与 Ｐｉ-ｚ等

位，后将 Ｐｉ-２（ｔ）正式命名为 Ｐｉ-ｚ 7�５ 7�。随后，Ｈｉｔｔａｌ-

ｍａｎｉ等 7�［５］ 7�将 Ｐｉ-１进一步定位在标记 ＲＺ５３６与

Ｎｐｂ１８１之间，遗传距离分别为７．９ｃＭ 和３．５ｃＭ，

同时将 Ｐｉ-ｚ 7�５ 7�定位在ＲＺ６１２与ＲＧ６４之间，图距分

别是７．２ｃＭ和２．１ｃＭ。Ｃｈｅｎ等 7�［６］ 7�进行抗谱测定，

7�发现Ｐｉ-１和Ｐｉ-ｚ 7�５ 7�对从中国收集到的７９２个稻瘟小

7�种中的绝大部分表现抗性，只有７．５５％的小种能侵

染携带Ｐｉ-ｚ 7�５ 7�的亲本Ｃ１０１Ａ５１，１０．３５％的小种能侵

染Ｐｉ-１的亲本Ｃ１０１ＬＡＣ。

7�Ｐｉ-ｉ（Ｐｉ-３、Ｐｉ-５）也表现出较广的抗谱。Ｐｉ-ｉ基

7�因的鉴定和定位早先曾出现过分歧，但最终被Ｊｅｏｎ

等 7�［７］ 7�定位在第９染色体上Ｓ０４Ｇ０３与Ｃ１４５４之间的

7�１７０ｋｂ区间内，并且被进一步证明与 Ｐｉ-３、Ｐｉ-５是

同一个基因 7�［８］ 7�。对 Ｐｉ-ｉ抗谱测试，发现它对属于４

个菲律宾菌系的６个小种及２９个韩国小种中的２６

个表现抗性 7�［７-８］ 7�。

7�近年来，国内外一直十分重视发掘抗谱广、抗性

强而持久的抗瘟种质资源，因为这些抗源的主效基

因很可能具有较好的广谱持久抗性。相信随着研究

的深入，将会源源不断地有新的广抗谱主效基因被

发现。截至２００７年１２月，经国际注册或期刊报道

的已定位主效抗稻瘟病基因达６７个（表１，亦可访

问国家水稻数据中心的基因数据库ｈｔｔｐ：／／ｗｗｗ．

ｒｉｃｅｄａｔａ．ｃｎ／ｇｅｎｅ．ｈｔｍ浏览最新整理结果 7�［９］ 7�），不仅

拓宽了抗性遗传改良基因源，也为基因间轮换和多

基因聚合提供了选择基础。

7�２．３　抗瘟性数量性状座位（ＱＴＬ）的鉴定与定位

7�在对主效抗瘟性基因进行鉴定的同时，国内外

有关学者也利用各类分子标记对一些持久抗瘟性品

种进行了抗瘟性 ＱＴＬ分析。Ｗａｎｇ等 7�［２２］ 7�利 用

ＲＦＬＰ标记在持久抗瘟性品种 Ｍｏｒｏｂｅｒｅｋａｎ中定位

7�了１９个控制部分抗性的ＱＴＬｓ，它们共分布于８条

染色体上，其中，１０个 ＱＴＬｓ影响病斑数目，７个

ＱＴＬｓ影响病叶面积，２个ＱＴＬｓ影响病斑大小，研

究还发现１９个ＱＴＬｓ中有３个ＱＴＬｓ位于主效抗

瘟基因Ｐｉ-７附近。Ｆｕｋｕｏｋａ和Ｏｋｕｎｏ 7�［３３］ 7�从田间抗

7�性品种Ｏｗａｒｉｈａｔａｍｏｃｈｉ中利用ＳＳＲ标记和ＲＦＬＰ

标记定位了４个抗瘟性ＱＴＬｓ，分别位于第４、第９

和第１２染色体上，它们共解释６６．３％的田间抗性

变异，并利用回交系将其中贡献率最大的ＱＴＬ（ｐｉ-

２１，贡献率为４５．７％）定位于第４染色体上两个分

子标记 Ｇ２７１与Ｇ３１７之间，遗传图距分别是５．０

ｃＭ和８．５ｃＭ，同时，ｐｉ-２１亦是第一个被定位的隐

性抗瘟性基因位点。Ｚｅｎｂａｙａｓｈｉ等 7�［３７-３８］ 7�从 7�Ｃｈｕｂｕ

３２中发现一个作用较大的 ＱＴＬ，能解释４５．６％的

表型抗性变异，后命名为 Ｐｉ-３４并将它定位于第１１
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7�表１　截至２００７年１２月已定位的主效稻瘟病抗性基因

7�Ｔａｂｌｅ１．ＳｕｍｍａｒｙｏｆｉｄｅｎｔｉｆｉｅｄｍａｊｏｒｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｇｅｎｅｓｔｏｒｉｃｅｂｌａｓｔｕｐｔｏＤｅｃｅｍｂｅｒ２００７．

7�基因位点

7�Ｇｅｎｅｌｏｃｕｓ

7�等位基因

7�Ａｌｌｅｌｅ

7�所用菌株（小种）

7�Ｓｔｒａｉｎ（ｒａｃｅ）ｕｓｅｄ

7�代表品种

7�Ｒｅｐｒｅｓｅｎｔａｔｉｖｅｖａｒｉｅｔｙ

7�染色体

7�Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ
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7�５３５ 7�鄂志国等：稻瘟病抗性基因的鉴定及利用进展
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7�染色体上相距４．８ｃＭ 的Ｃ１１７２和Ｃ３００３８区间。

Ｎｇｕｙｅｎ等 7�［３９］ 7�从中国地方品种 Ｈｏｋｋａｉ１８８中利用

ＳＳＲ标记定位了２个抗性 ＱＴＬｓ，将其中一个可解

释６９．４％田间抗性变异的ＱＴＬ命名为 Ｐｉ-３５（ｔ），

并定位于第１染色体上相距３．５ｃＭ的ＲＭ１２１６与

ＲＭ１００３之间，另一效应较小的ＱＴＬ则被定位于第

7�８染色体。Ｓａｌｌａｕｄ等 7�［５９］ 7�利用 ＱＴＬ定位策略从高

抗稻瘟品种ＩＲ６４中定位了９个抗瘟性位点，分别命

7�名为Ｐｉ２４（ｔ）至Ｐｉ３２（ｔ），其中有５个位点未见前人

报道；该工作属ＱＴＬ初定位，且部分基因命名与前

人注册的符号重复，故表１未列出。

7�近年来，国内也在抗瘟性数量遗传方面做了大

量的研究工作。如Ｌｉｕ等 7�［５４］ 7�利用ＲＦＬＰ和ＳＳＲ标

记在持久抗瘟品种三黄占２号中检测到５个抗瘟性

ＱＴＬｓ，它们分别位于第２、７、８和１０染色体上，共解

7�释病斑叶面积６０．３％的变异。此外，三黄占２号中

还至少携带３个主效抗瘟性基因，即 Ｐｉ-ＧＤ-１（ｔ）、

Ｐｉ-ＧＤ-２（ｔ）和Ｐｉ-ＧＤ-３（ｔ） 7�［５４］ 7�。多个主效抗瘟性基

因与多个抗性ＱＴＬｓ的共同作用，可能是品种保持

持久抗瘟性的分子基础。

7�由于利用常规定位群体估计出的ＱＴＬ置信区

间一般都在１０．０ｃＭ以上，难以确定它是一个主效

基因还是一个微效基因簇，因而有必要对 ＱＴＬ进

行精细定位，在目标ＱＴＬ区域建立高分辨率的标

记图谱，分析目标ＱＴＬ与这些标记间的连锁关系。

7�２．４　国内学者对源于中国品种的抗瘟性基因研究

7�Ｐｉ-ｚｈ。朱立煌等 7�［２５］ 7�研究了广东籼稻品种窄叶

青８号的抗性遗传，该品种是北方稻区籼粳交育种

的重要抗源之一，对中国菌系黑１８-２、ＺＨ７-２、中１０-

２-４和中１０-８-１４表现抗性，由１对显性基因控制，

最初被命名为Ｐｉ-ｚｈ，后更改为 Ｐｉ-１１。研究以窄叶

青８号／京系１７的ＤＨ群体为基础，利用ＤＮＡ分

池法和ＲＡＰＤ技术，发现了与抗性基因连锁的分子

标记，并进一步用两个独立的分离群体将 Ｐｉ-ｚｈ定

位在第８染色体上，与最近的分子标记ＢＰ１２７Ａ间

的遗传图距是１４．９ｃＭ。这也是首次在第８染色体

上发现稻瘟病抗性基因。

7�Ｐｉ-２４、Ｐｉ-２５和 Ｐｉ-２６。Ｚｈｕａｎｇ等 7�［３４-３５］ 7�分析

了中１５６／谷梅２号重组自交系群体对中国小种９２-

１８３和菲律宾小种Ｃａ８９的抗性，定位了３个抗性主

基因，分别命名为 Ｐｉ-２４、Ｐｉ-２５和Ｐｉ-２６。其中，Ｐｉ-

２４来源于中１５６，表现叶瘟抗性，定位于第１２染色

体上且与 Ｐｉ-４、Ｐｉ-６、Ｐｉ-１２、Ｐｉ-１９、Ｐｉ-ｔａ等９个基

因成簇分布；Ｐｉ-２５和Ｐｉ-２６来源于谷梅２号，分别

表现穗叶瘟抗性和叶瘟抗性，定位于第６染色体上

且与Ｐｉ-２、Ｐｉ-９和Ｐｉ-ｔｑ１成簇分布。

7�Ｐｉ-ｄ２和Ｐｉ-ｄ（ｔ）１。Ｃｈｅｎ等 7�［１９］ 7�将中国地方品

种地谷与ＪＤＣｓ的每个品种以及两个感病品种

（ＬＴＨ和ＪＮＸＮ）分别杂交，后用中国稻瘟病菌小种

ＺＢ１３和ＺＢ１５对其后代进行抗性分析，发现来自地

谷的稻瘟病抗性基因受两对新显性基因控制，并分

别命名为Ｐｉ-ｄ（ｔ）１和Ｐｉ-ｄ（ｔ）２。其中，Ｐｉ-ｄ（ｔ）１

被定位于第２染色体上标记Ｇ１３１４Ａ与Ｇ４５之间，

遗传图距分别是１．２ｃＭ 和１０．６ｃＭ，Ｐｉ-ｄ（ｔ）２被

定位于第６染色体上标记ＲＭ５２７与ＲＭ３之间，图

距分别是３．２ｃＭ 和３．４ｃＭ。随后的深入研究中，

Ｃｈｅｎ通过图位克隆法将 Ｐｉ-ｄ（ｔ）２克隆出来，并正

式命名为Ｐｉ-ｄ２ 7�［２０］ 7�。

7�Ｐｉ-１３、Ｐｉ-１４、Ｐｉ-ｈ-１（ｔ）等。Ｐａｎ等 7�［２７］ 7�从云南

地方品种“Ｍａｏｗａｎｇｕ”中发现了 Ｐｉ-１３和Ｐｉ-１４，并

将它们分别定位在第６和第２染色体；郑康乐等 7�［４７］

7�利用我国高抗稻瘟病地方品种红脚占将抗性基因

Ｐｉ-ｈ-１（ｔ）定位于第１２染色体上；张建福等 7�［５２］ 7�利用

我国粳型抗瘟性品种云引在第１１染色体上定位了

Ｐｉ-ｙ（ｔ）。其他来自我国地方品种的稻瘟抗性基因

还有很多，见表１。

7�我国是水稻起源地之一，古老的地方品种与稻

瘟病菌之间有着悠久的共存历史，水稻地方品种与

稻瘟病菌在长期的协同进化过程中，形成的抗性基

因一般对病原菌有较宽的抗谱，表现为较好的广谱

持久抗性。随着国内在稻瘟病抗性品种资源筛选评

价、抗性基因定位、水稻与稻瘟菌互作机理等方面研

究的深入，相信将会有更多的抗性基因被发现。

7�２．５　稻瘟病抗性基因的克隆

7�抗病基因的克隆是揭示抗病分子机制的重要环

节。克隆水稻抗瘟性基因，解析其编码产物结构和

功能，是揭示寄主与病原菌互作、抗病基因进化及抗

病性分子机制的基础。目前，采用图位克隆方法已

经克隆出８个抗瘟基因（Ｐｉ-ｂ、Ｐｉ-ｔａ、Ｐｉ-ｚ 7�５ 7�、Ｐｉ-ｚ 7�ｔ 7�、

Ｐｉ-９、Ｐｉ-ｄ２、Ｐｉ-３６和Ｐｉ-３７）。

7�Ｐｉ-ｂ是由日本学者克隆的第１个稻瘟病抗性

基因，编码１２５１个氨基酸，其氨基末端包含１个核

苷酸结合位点（ＮＢＳ），羧基末端包含１个富亮氨酸

重复（ＬＲＲ），属于ＮＢＳ-ＬＲＲ抗病基因族成员，受温

度和黑暗条件的诱导表达 7�［１１］ 7�。Ｐｉ-９是目前已克隆

抗瘟性基因中抗谱最广的一个，编码产物同样具有

ＮＢＳ-ＬＲＲ结构域，它和Ｐｉ-ｚ 7�５ 7�、Ｐｉ-ｚ 7�ｔ 7�是复等位关系，

7�Ｐｉ-ｚ 7�５ 7�和Ｐｉ-ｚ 7�ｔ 7�的编码产物仅有８个氨基酸的差异，
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其差异可以特异识别各自的无毒蛋白 7�［１７-１８］ 7�。Ｐｉ-ｔａ

编码１个长度为９２８个氨基酸的细胞质膜受体蛋

白，该蛋白含ＮＢＳ结构和富亮氨酸结构域（ＬＲＤ），

Ｐｉ-ｔａ位点上的抗感两基因的编码产物仅有一个氨

基酸的差异，其抗病机制是 Ｐｉ-ｔａ基因的编码产物

能与稻瘟病菌的无毒基因ＡＶＲ-Ｐｉｔａ表达产物相互

作用引发抗病反应 7�［６０］ 7�。Ｐｉ-ｄ２是由中国科学院遗

传与发育生物学研究所朱立煌研究小组克隆出来

的，它编码１个长度为８２５个氨基酸的蛋白激酶，该

激酶氨基端含有Ｂ-ｌｅｃｔｉｎ结构域，羧基端是个典型

的丝氨酸／苏氨酸激酶结构域（ＳＴＫ），属于新的抗

病基因类型，其抗感差异也是因１个单碱基突变造

成的 7�［２０］ 7�。Ｐｉ-３６ 7�［４１］ 7�和 Ｐｉ-３７ 7�［４３］ 7�是由华南农业大学

潘庆华研究小组克隆出来的两个新基因，其编码产

物同样都具有 ＮＢＳ-ＬＲＲ结构域，其中 Ｐｉ-３６属于

单拷贝基因，编码１个长度为１０５６个氨基酸的蛋白

产物；Ｐｉ-３７则编码１个长度为１２９０个氨基酸的蛋

白产物。

7�目前，国内外许多实验室都致力于稻瘟病抗性

基因的克隆，越来越多的稻瘟病抗性基因的克隆，将

为水稻抗病机制的研究和分子标记辅助育种带来新

的契机。

7�３　合理利用抗性基因

7�一些抗性基因曾经成功地控制了稻瘟病的危

害，但一个抗病基因常在几年大面积推广应用之后，

因新致病菌频率的上升和袭击而丧失抗性。例如

２０世纪８０年代我国北方稻区大面积种植携带 Ｐｉ-

ｚ 7�ｔ 7�基因的中花８号和中花９号，长江下游稻区种植

携带Ｐｉ-ｋ 7�ｓ 7�和Ｐｉ-ｓｈ基因的品种，这些基因的应用当

时都有效地控制了稻瘟病的危害，但后来都遭遇到

新致病菌的侵袭而丧失抗性 7�［６１］ 7�。面对稻瘟病菌群

的快速变异，如何有效利用抗性基因和保持抗性基

因的持久性，国内外学者进行了大量的探索。从抗

性品种的选育和利用角度考虑，其技术途径可以归

为两类，即遗传多样性利用和抗病基因聚合。

7�３．１　遗传多样性利用

7�利用抗病基因的遗传多样性来控制稻瘟病，在

理论与实践中早已得到重视，在应用上表现为不同

抗病品种的轮换利用和合理布局，其理论依据是，稻

瘟病是一种典型的寄主-病原菌共演化系统，主效抗

性基因具有很强的小种专一性，在时空上合理搭配

携带不同抗病基因的品种，可以延缓稻瘟菌小种的

变异和致病性小种的流行。例如，历史上江苏省吴

江市曾是稻瘟病高发区，但自１９９４年开始，先后引

进种植了９３-３１、武育粳５号、９５２２等携带不同抗性

基因的广谱抗性品种，并逐渐形成多品种搭配布局，

因而在１９９４年以后稻瘟病基本上得到了有效抑

制 7�［６２-６３］ 7�；在北方稻区，原携有Ｐｉ-ｚ 7�ｔ 7�抗性基因的大面

积种植品种中花９号因新的能侵染 Ｐｉ-ｚ 7�ｔ 7�的致病小

种迅速上升而导致抗性丧失，随后改种辽盐、辽粳等

携带不同抗性基因的多个品种而将稻瘟病疫情加以

控制 7�［６１］ 7�。

7�利用田间生物遗传多样性来控制稻瘟病，也已

取得一定成效，在应用上主要表现为不同类型品种

的混栽。刘二明等 7�［６４］ 7�研究表明，选择抗瘟性遗传背

7�景差异大、株高差异突出的品种，以１行优质稻和５

行杂交稻间栽，能起到控瘟增产的作用，而品种抗性

遗传背景和株高相似的品种组合没有明显增产效

果；唐旭等 7�［６５］ 7�研究发现，采用水稻品种多样性种植

和增施硅肥，可以降低植株氮含量，从而有效降低病

害的发生与发病程度。由于混合间栽的品种在遗传

上存在差异，稻瘟菌的特定生理小种侵染这种群体

之后不能迅速传播开来，这是水稻多样性布局栽种

能够降低稻瘟病发病的一个重要原因。

7�通过遗传多样性的利用来控制稻瘟病虽然取得

了一些成效，但其大规模生产应用的可操作性仍存

在疑义。对于抗病基因多样性的合理利用，必须事

先了解稻瘟菌的毒性类型、组成和变异方向，而该问

题迄今仍无法解决，因而难以确定抗性基因的时空

布局；其次，大部分水稻品种的抗病基因组成并不明

确，且同一个抗病基因在不同遗传背景下可能表现

出不同的抗病能力，因而难以确定携带特定抗病基

因或抗病基因组合的品种。对于田间生物多样性的

合理利用，除了其控制机理和生态学效应尚待研究

外，混栽品种的株高和成熟期等性状差异，将难以适

应现代耕作制度的发展。

7�３．２　抗病基因的聚合

7�应用分子标记辅助选择聚合多个抗性基因，是

培育具有持久抗性和综合抗性品种的有效策略。水

稻抗病基因聚合研究首先在白叶枯病上取得成

功 7�［６６-６７］ 7�，并很快拓展应用于稻瘟病。一般而言，抗

性基因聚合具有提高抗性水平和扩大抗谱两方面的

作用，其理想状态是，抗性基因聚合后并不仅仅表现

为各个抗病基因抗谱的简单累加，还表现为抗性基

因之间的互作，能够抵抗单个抗病基因都不能抵抗

的生理小种。ＩＲＲＩ开展的水稻抗白叶枯病基因聚

合研究提供了经典的范例，并展现出理想的聚合效

7�７３５ 7�鄂志国等：稻瘟病抗性基因的鉴定及利用进展
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果 7�［６６-６７］ 7�。在抗稻瘟病基因聚合研究领域，根据前人

研究，聚合品系均拓宽了抗谱，一般表现为单抗病基

因的简单累加，但有时也会出现意外负作用，聚合品

系反而对某个或某些小种的抗性降低。

7�凌忠专等 7�［６８］ 7�以丽江新团黑谷为轮回亲本、

ＪＤＣｓ为抗瘟性基因供体构建了近等基因系，刘新展

等 7�［６９］ 7�继而利用这些材料培育了３组５份双抗性基

因聚合材料，包括 Ｐｉ-ｋ 7�ｐ 7�／Ｐｉ-ｂ和Ｐｉ-ｋ／Ｐｉ-ｔａ 7�２ 7�材料

各２份、Ｐｉ-ｋ 7�ｍ 7�／Ｐｉ-ｔａ 7�２ 7�材料１份，应用１２个菌株接

种结果表明，与单抗性基因系相比，双抗性基因系的

抗病能力明显提高，具体表现为所含抗性基因的简

单累加，但未发现任何类型的互作。丽江新团黑谷

对籼、粳稻区所有被测的稻瘟菌菌株都表现高度的

感病反应，一般认为它不携带任何主效抗稻瘟病基

因，而ＪＤＣｓ所携带的抗稻瘟病基因都甚为明确，因

此，这些研究为水稻抗稻瘟病基因聚合效应的累加

提供了一个有力的证据。类似地，陈红旗等 7�［７０］ 7�利用

7�分子标记技术将 Ｐｉ-１、Ｐｉ-２和Ｐｉ-３３聚合到杂交稻

保持系金２３Ｂ中，获得了新的抗稻瘟病品系 Ｗ１；金

２３Ｂ、Ｐｉ-１、Ｐｉ-２ 和 Ｐｉ-３３ 的 抗 病 频 率 分 别 为

１６．７％、５０．０％、６３．３％和５６．７％，而 Ｗ１的抗病频

率高达９６．７％。

7�ＩＲＲＩ以ＣＯ３９为背景建立了分别携带 Ｐｉ-１、

Ｐｉ-ｚ 7�５ 7�和Ｐｉ-ｔａ的近等基因系，以及分别携带２～３

个抗性等位基因的一整套近等基因系，应用６个菲

律宾稻瘟病菌小种分别接种。抗性基因聚合品系的

抗谱均比任一个单抗性基因材料都广，但对小种

Ｃ９２４０-５的抗性反而不如Ｐｉ-１和Ｐｉ-ｔａ单抗性基因

材料；在ＩＲＲＩ和印度稻瘟病圃的自然诱发鉴定也

表明，多基因聚合品系一般具有较强的抗性，但

7�Ｐｉ-ｚ 7�５ 7�和Ｐｉ-ｔａ抗性基因聚合品系的抗性反而不如

7�Ｐｉ-ｚ 7�５ 7�单抗性基因品系 7�［５］ 7�。在中国的试验中，还发

现Ｐｉ-１和Ｐｉ-ｔａ聚合品系的抗性不如单抗性基因

品系 7�［７１］ 7�。类似地，在Ｌｅｍｏｎｔ／特青的重组自交系群

7�体中，也发现增加抗性基因数并不总是有利于提高

抗性 7�［５３］ 7�。这些结果似乎表明不同抗稻瘟病基因之

间存在不良互作，但缺乏以往水稻抗稻瘟病基因定

位研究结果的支持。反过来，大量的研究表明，一个

水稻品种可能同时携带多个抗稻瘟病主基因，但往

往只有部分基因得到识别或定位，更不用说还有大

量未知的微效基因，而在近等基因系和抗性基因聚

合品系构建过程中，实际上又无法保证遗传背景完

全一致；抗性基因聚合品系的效应偏离，包括正向偏

离和负向偏离，是否可能来源于背景差异，是个值得

探讨的问题。

7�另外，与其他类型的抗生物胁迫一样，主效抗性

基因聚合品种的大规模应用存在一个潜在的风险。

在主栽品种同时携带多个抗性基因的压力下，病原

菌有可能形成可以克服所有这些抗性基因的超级小

种；一旦这种情况发生，发掘新基因的难度将会比原

来任何时候都大。因此，在主效基因聚合品种的选

育和应用上，需要考虑规避风险的措施，如选育携带

不同抗性基因或不同抗性基因聚合物的近等基因

系，在生产上应用合成品种 7�［７２］ 7�；也就是说，需要综合

7�应用抗病基因聚合和抗病基因遗传多样性利用这两

条技术途径，来有效保证水稻的安全生产。

7�４　结语

7�有效防治水稻生产中的病害而又不对环境造成

不利的影响，是我国乃至全世界稻瘟病抗性育种期

望的目标。因此，在不断发掘和鉴定抗性基因的基

础之上，探索抗性基因的合理利用途径，一直是水稻

遗传育种研究的一个热点。借助现代分子生物学的

研究方法和技术，剖析水稻品种的抗病基因组成，选

育携带不同抗病基因聚合物的近等基因系型品种系

列，结合各种材料的时空搭配，可进一步促进水稻抗

稻瘟病基因的合理利用。

7�谢辞：本综述承蒙中国水稻研究所庄杰云研究

员指导，特致谢忱！
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