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水稻抗稻瘟病分子育种的现状及展望
 

肖　亮 , 蒋建雄* , 易自力 , 谭炎宁 , 曾慧杰 , 王志成
(湖南农业大学细胞工程实验室 ,湖南长沙　 410128)

摘　要: 稻瘟病是世界水稻产区最主要的病害。目前除了传统的抗稻瘟病育种外还大规模开展抗性基因的分

子育种研究。 本文综述了国内外利用已克隆的稻瘟病抗性基因以及各种外源基因进行转基因育种 ,稻瘟病抗

性基因的分子标记筛选及辅助选择育种研究进展。同时 ,根据我国目前抗瘟育种的现状及所面临的问题提出

新策略。
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Present Status and Prospect of Molecular Breeding

for Blast Resistance
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Abstract: Blast is one o f the most devastating rice disease. In the present review , in addi tion to use

conventional breeding method, molecular breeding st rateg y is also ex tensiv ely used to improve rice

resistance to bla st in the wo rld. Now transgenic st rateg y using bo th blast resistance development

g enes and fo reign genes, and mo lecula r marker assisted selection to improve blast resistance w ere

presented. Some breeding st ra tegies to improve blast resistance a re suggested based on present status

o f breeding.
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　　稻瘟病 ( Pyricularia grisea )是危害我国水稻

产区的三大主要病害之一 ,被人们俗称为“水稻癌

症”。稻瘟病流行年份重病区一般减产 10% ～

20% ,严重的地方减产 40% ～ 50% ,有的地方甚

至颗粒无收。 传统的防治方法是通过不断更换农

药品种和加大农药使用量来防治稻瘟病 ,这无疑

会破坏生态和损害人体健康。实践证明 ,培育和利

用对稻瘟病具有高度抗性水稻栽培品种是最经济

有效的措施。

但长期以来由于常规育种年限长且目标性状

选择不明显等因素导致了育种工作进展缓慢。 20

世纪 90年代建立在 DNA多态性基础上的分子

标记技术以其本身遗传物质作为标记克服了形态

标记不准确的缺陷而为复杂性状的分析提供了有

效工具。目前 ,国内外育种学家在分子育种培育抗

稻瘟病品系领域已取得一些进展。本文就抗稻瘟

病的转基因育种和稻瘟病抗性基因的分子标记辅

助选择育种取得的进展以及分子育种工作的方向

作一综述。

1　抗稻瘟病转基因育种现状

上世纪 80年代兴起的遗传转化技术由于可
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打破生殖隔离定向改造动植物而被国内外育种学

家广泛关注。 我国对水稻的基因工程研究起步较

早 ,转基因育种工作始于 1989年 ,当时杨虹等 [1 ]

用原生质体融合技术将 Bt基因导入水稻“台梗

209”。 经过十多年发展已建立起以基因枪法和农

杆菌介导法为主的十多种遗传转化技术体系 ,并

培育出了一大批对稻瘟病具有抗性的材料和品

系。

1. 1　水稻自身防卫基因的克隆与稻瘟病抗性改

良

研究表明稻瘟病抗性是由广谱的质量抗性和

高水平的数量抗性组成 [2, 3 ]。质量抗性受主效基因

控制 ,数量性状由微效多基因控制。主效基因也被

称为防卫基因 ( R基因 ) ,是植物-病原菌相互关系

中的关键因子和抗病机制研究的基础。其作用原

理是:水稻防卫反应基因 ( R基因 )在与稻瘟病病

菌无毒基因 ( av r基因 )识别的同时 ,通过信号传

导途径诱导一系列抗病防卫反应基因表达 ,产生

系统获得抗性
[4 ]

( sy stemic acquired resistance,

SAR)。自 Johal和 Brig gs
[5 ]利用转座子标签法首

次从玉米中克隆到抗圆斑病基因 HM1至今 ,人

们已经利用各种手段从粮食作物、经济作物和其

他作物中克隆到 48个植物抗病防卫基因。其中大

部分基因从双子叶模式植物番茄 ( Lycopoersicum

esculentum )和拟南芥 ( Arabidopsis thaliana )中

获得。在粮食作物中 ,克隆到 15个抗病基因 ,其中

小麦 ( Triticum aestivum ) 1个 ,玉米 ( Zea mays) 2

个 , 大 麦 ( Ho rdeum vulga re ) 3 个 , 马 铃 薯

( So lanum tuberosum ) 4个 ,水稻 ( Ory za sativa ) 5

个。在水稻中克隆到的 5个抗性基因包括 3个抗

白叶枯病基因 (Xa-1、Xa-21和 Xa-21D)和 2个抗

稻瘟病基因 ( Pi-b和 Pi-ta)。 Pi-b基因是首个在水

稻中被克隆的抗稻瘟病基因 ,它是 Wang等
[6 ]
利

用图位策略克隆出来的。其表达产物含有一个核

苷酸结合位点 ( nucleo tide binding si te, N BS)和

亮氨酸重复序列 ( leucine-rich repeat , LRR)。而后

用 PEG法将 Pi-b基因转化感病品种 Nipponbare

得到 496株转基因水稻植株 ,其中 112株对生理

小种 003表现抗性 , 2个 T2代株系的抗感分离

比表现 3∶ 1。Pi-ta基因是 Bryan等
[ 7 ]
通过图位策

略克隆而来。 它编码的受体蛋白位于细胞质 , N

端含有核苷酸结合位点 , C端包括富含亮氨酸区

域 ,与 Pi-b同属于 N BS /LRR类型。但 Pi-ta基因

的遗传转化并未见报道。

1. 2　外源防卫基因的导入与稻瘟病抗性改良

就目前的报道而言 ,研究者通过基因工程的

方法来改造水稻的抗稻瘟病能力主要是向易感品

种中导入防卫基因。防卫基因大致可分为两类: 一

类是主要参与植物的生长发育 ,在抗病性诱发过

程中赋予抗病防卫基因 ,如有些病程相关蛋白

( PR)基因和富羟糖蛋白 ( HRGP)基因等。另一类

是与抗病性有直接关系或主要赋予植物抗病性的

基因如植保素合成中不同酶的基因。 目前通过转

入自身或其他植物的防卫反应相关基因来提高水

稻对稻瘟病的抗性 ,已有大量的尝试 ,并取得了一

些成果 (表 1)。

1. 2. 1　病程相关蛋白基因的导入与稻瘟病抗性

改良　病程相关蛋白是指植物在病理或病理相关

环境下诱导产生的一类蛋白。植物被病原菌等因

子感染或诱导后 ,产生 PR的量与诱导物的剂量

呈正相关。 诱导产生的 PR参与植物的局部和系

统诱导抗性 ,能直接攻击病原菌 ,类似于动物体内

的免疫蛋白 ,因此也被称为“植物免疫蛋白”。目前

已经克隆并鉴定出的水稻的几类 PR蛋白基因包

括能降解真菌细胞壁几丁质酶基因、β -1, 3-葡聚

糖酶基因和溶菌酶基因等。 表 1中 Nishizawa

等
[11 ]
通过农杆菌介导法将几丁质酶基因 ch t-2和

cht-3导入粳稻品种 Nipponbare和 Koshihikari

中。该实验采用 CaMV 35S强启动子启动 ,在 R0

代 , cht-2基因表达产物在细胞内积累 ,而 cht-3

基因表达产物在细胞外积累 ,二者都对稻瘟病菌

表现出了极高的抗性 ,而且几丁质酶的高水平表

达和稻瘟病抗性在接下来的几代中在好几个株系

中都能得到稳定的遗传。许明辉等
[27 ]
用来源于云

南各地属于 48个稻瘟病菌 ( Magnaporthe grisea )

生理小种的 63个菌株 ,对受体品种南 29及其 10

个 T0代转溶菌酶基因水稻植株繁衍的 36个 T5

代品系进行温室接种鉴定。结果表明 ,受体品种南

29对 38. 1%的菌株 ( 24个 )表现出抗病性 ,转基因

品系对 72%以上的菌株表现抗病 ,对稻瘟病的抗

性比对照大幅度提高 ,由此证明溶菌酶基因对稻

瘟病具有一定的广谱抗性。还有研究表明 ,将 β -1,

3-葡聚糖酶基因与几丁质酶基因串联起来导入植

物细胞中能大大增强植物的抗病能力。在这个方

面 ,冯道荣等
[ 13 ]
将含有串联的水稻碱性几丁质酶

基因 ( RC24)和苜蓿 β-1, 3-Glu基因的 pGB12质

粒和含有 hpt的 p35H质粒用基因枪同时导入华

南地区一优良籼稻 (Oryza sativa L. ssp. indica )
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“七丝软占”中 ,并获得对广东省 5个代表菌株表

现出不同抗性的转基因植株 17株 , Southen blo t

证明这 17个植株同时整合了 RC24和 β-1, 3-Glu

利用双抗真菌蛋白基因提高水稻抗病性 ,获得的

转基因植株及其后代不仅对多个稻瘟病生理小种

表现出抗性提高。
表 1　水稻抗稻瘟病遗传转化的外源基因及方法

Table 1　 Foreign genes and method of blast resistance genetic transformation

外源基因
Foreign genes

名称
Name

转化方法
Meth od

作者
Auth ors

参考文献
References

外源 DN A片段 胚浸泡法 潘重光等 1993 [8 ]

S TS 1, 2-二苯乙烯合成酶基因 PEG法 Lorenzen等 1997 [9 ]

基因枪 田文忠等 1998 [10 ]

Pi-b 抗稻瘟病基因 PEG法 Wang等 1999 [6 ]

Cht-2+ Ch t-3 几丁质酶基因 农杆菌介导法 Nishizawa等 1999 [11 ]

基因枪 许新萍等 2001 [12 ]

RC 24+ U-1, 3-Glu 水稻碱性几丁质酶基因+ 苜蓿葡聚糖酶基因 基因枪 冯道荣等 1999 [13 ]

基因枪 许明辉等 2000 [14 ]

RC 24+ U-1, 3-Glu+
B -R IP

水稻碱性几丁质酶基因+ 苜蓿葡聚糖酶基因+
大麦核糖体失活蛋白基因

基因枪 冯道荣等 1999 [15 ]

C1+ R+ C 2 玉米色素苷调节基因 基因枪 Gandikota等 2001 [16 ]

TCS 天花粉蛋白基因 农杆菌介导法 明小天等 2000 [17 ]

基因枪 Yuan等 2002 [18 ]

Wasabi 植保素合成酶基因 农杆菌介导法 Kanzaki等 2002 [19 ]

Rir1b PEG法 Schaff rath等 2002 [20 ]

Rs-af p1 抗真菌蛋白基因 农杆菌介导法 娆方印等 2002 [21 ]

Fer 豌豆铁蛋白基因 农杆菌介导法 徐小晖等 2003 [22 ]

GO 葡萄糖氧化酶基因 农杆菌介导法 彭　昊等 2003 [23 ]

SchiA+ TchiB 烟草几丁质酶基因 花粉管通道法 李小湘等 2003 [24 ]

PA L 苯丙氨酸解氨酶基因 基因枪 黎军英等 2004 [25 ]

Afp 巨曲霉防卫蛋白基因 农杆菌介导法 Coca等 2004 [26 ]

1. 2. 2　植保素合成相关基因的导入与稻瘟病抗

性改良　植保素 ( phy toalexin)是植物受病原物侵

染后产生的低分子量抗菌化合物 ,在植物抗病反

应中起着重要的作用。 植保素含量与水稻抗病性

紧密相关 ,植保素含量高的品种其抗病性也高。花

色素苷 ( anthocyanin)是植保素合成途径的代谢产

物 , Gandikota等
[ 16]将来自玉米的参与花色素苷

合成的两个调节基因 C1 ( co loured-1)和 R( red)

及查尔酮合成酶基因 C2( co loured-2)同时转入粳

稻台北 309,转基因植株 R1代提高了对稻瘟病的

抗性。 trans-reserat rol是植物体内普遍存在的一

类植保素 , 1, 2-二苯乙烯 ( sti lbene)合成酶是其合

成途径中的关键酶之一。有研究表明 ,将葡萄的

stilbene合成酶基因在其自身启动子驱动下转入

水稻能提高水稻对稻瘟病的抗性 [9 ]。这些结果表

明通过导入多个与植保素合成相关基因来增强水

稻对稻瘟病的抗性是可行的。

1. 2. 3　外源 DNA片段的导入与稻瘟病抗性改良

　基于周光宇提出的染色体水平下 DNA片段杂

交假设 ,通过胚浸泡法和花粉管通道法等将含有

稻瘟病抗性基因的外源 DNA片段导入受体细胞

中 ,以期在后代的变异群体中筛选到对稻瘟病具

有抗性的转基因株。 此项研究也有人尝试并得到

一些结果。

2　稻瘟病抗性基因的分子标记及定

位
开发利用新型的以 PCR为基础的分子标记

是基因定位和遗传图谱构建的重要前提。目前大

约有 20多种分子标记 ,常用的有 RFLP、 RAPD、

AFLP及 SSR等。 用于定位稻瘟病抗性基因的作

图群体主要是近等基因系 ( N ILs)、重组自交系

( RILs)、双单倍体群体 ( DH)、回交群体 ( BC)和自

交群体 ( F2)。据统计目前应用经典遗传学、同工酶

以及分子标记的方法定位的稻瘟病抗性基因累计

已超过 40个 ,就分子标记一项就定位了 20多个

(表 2) ,而且每年仍有增加。
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表 2　应用分子标记定位的水稻稻瘟病抗性基因

Table 2　 List of blast resistance genes mapped with molecular markers

抗性基因
Resis tance

gen e

抗性供体
Resistance

don or

作图群体
Mapping
population

标记方法
Method

染色体
Ch romsom e

标记
Mark er

距离
Dis tance

研究者
Researcher

Pi-1( t ) Lac23
Lac23

NILs
F2

RFLP
RFLP

11
11

RZ536
RZ536

14. 0
11. 4

Yu等 1991
Mew等 1994

Pi-2( t ) 5137
5137

NILs
F2

RFLP
RFLP

6
6

RG64
RG64

2. 8
2. 1

Yu等 1991
Mew等 1994

Pi-3( t ) Pai-Kan-Tao F2 RAPD 3
OPS-08
OPS-09

Inukai等 1994

Pi-4( t ) Tetep NILs RFLP 12 RG689
RZ397

15. 4
18. 1 Yu等 1991

Pi-5( t ) Moroberekan RILs RFLP 4 RG498 5-10 Wang等 1994

Pi-6( t ) Apura DH RFLP 12 RG869 15. 3 Yu等 1991

Pi-7( t ) Moroberekan RILs RFLP 11 RG103 5-10 Wang等 1994

Pi-10( t ) Tongi l BC RAPD 5
RRF6
RRh18

3. 8
2. 9

Napvi等 1995

Pi-zh ( t ) Zh aiyeqing8 DH RAPD 8 BP127 2. 4 朱立煌等 1994

Pi-h-1( t) Hong jiao zh an F2 RFLP 12 RG869 5. 1 郑康乐等 1995

Pi-18( t ) 水源 365 RFLP 11 ZR536 5. 4

Pi-20( t ) IR24 RFLP 12
XNpb402
XNpb088

14. 0
1. 0

Pi-21( t ) 12 RG241 8. 1

Pi-24( t ) IR64 DH RFLP 1 K5 Sallaud等 2003

Pi-25( t ) IR64 DH RFLP 2 RG520 Sallaud等 2003

Pi-26( t ) IR64 DH RFLP 5 RG313 Sallaud等 2003

Pi-27( t ) IR64 DH RFLP 6 Est-2 Sallaud等 2003

Pi-28( t ) IR64 DH RFLP 10 RZ500 Sallaud等 2003

Pi-29( t ) IR64 DH RFLP 8 RZ617 RGA-IR86 Sallaud等 2003

Pi-30( t ) IR64 DH RFLP 11 OpZ11-f
RGA-IR14

Sallaud等 2003

Pi-31( t ) IR64 DH RFLP 12 010-800 Sallaud等 2003

Pi-32( t ) IR64 DH RFLP 12 AF6 Sallaud等 2003

Pi-33( t ) IR64 DH RFLP 8
Y2643L
R1813

0. 9
0. 7

Berru yer等 2003

Pi tq5 Teqing RILs RFLP 2
RG520
RG446b

Tabien等 2000

Pi tq1 Teqing RILs RFLP 6
C236
RZ508

2. 2
7. 2

Tabien等 2000

Pi tq6 Teqing RILs RFLP 12 RG869　 L102 Tabien等 2000

Pi-lm 2 Lemont RILs RFLP 11 Tabien等 2000

Pi-62( t ) Yashi ro-mochi 12 RG869 Wu等 1996

　　首批稻瘟病抗性基因被 Go to、 Yamasaki和

Kiyo saw a等定位。它们是 Pia、 Pii、 Pik、 Pik
s
、 Pik

h
、

Pik
m
、 Pik

p
、 Piz、 Piz

t
、 Pi t

a
、 Pi ta

2
、 Pib、 Pi t 和

Pish
[28, 29 ]。之后 Yu、 Mackill和 Bonman等将抗病

品种 LAC23、 5176、 Pai-Kan-Tao、 Tetep与易感

籼稻品种 Co39杂交 ,通过近等基因系 ( N ILs)定

位了新的抗性基因 Pi1、 Pi2(= Piz
5
)、 Pi3和 Piz4。

表 2中 , Wang等
[30 ]
利用感病材料 Co39导入粳稻

持久抗病品种 Moroberekan的抗性基因构建重

组自交系 ,并于 F7代用 127个 RFLP标记检测

抗病池和感病池 ,定位 Pi-5( t )和 Pi-7( t )基因。前

者在第 4条染色体上 ,位于标记 RG498和 RG788

之间 ,后者在第 11条染色体上 ,位于标记 RG16

和 RG103之间。 同 时还 确认 了 10个控制部分抗

性的 Q TLs,这些 Q TLs分别位于第 8号染色体

上 ,控制着病斑大小、病 斑 数 目 和 病 叶 面积 。 Yu

等
[31 ]
在 另 一 组 合 DH群体中定位了 Pi-6( t )基因。

该 基因 在 12条染色体上 ,位于 RG869和 Sdh1之

间。中 科院 遗传 所朱 立煌等 [32 ]
将 含 有 抗 稻 瘟 病 基

因 籼 稻 窄 叶 青 8号和粳稻易感品种京系 17的

DH群体构建抗病池和感病池 ,通过两池的

RAPD分析发现了多个与抗稻瘟病基因连锁的

RFLP标记多个 ,并进一步用 2个独立的分离群

体将窄叶青 8号的抗性基因 Pi-zh [= Pi-11( t ) ]定

位在第 8号染色体上 ,离 BP127为 2. 4 cM。值 得

一 提的 是 ,这是第 1次在第 8号染色体上发现有

稻瘟病抗性基因。Berruyer等
[33 ]
将 抗 病 品 种 IR64

和易感品种 Azucena杂交通过 DH群体定位了

Pi-33( t )。 该 基 因 位 于 第 8条染色体上 ,离标记

Y2643L为 0. 9 cM , 离标记 R1813为 0. 7 cM。为
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。Mew等
[ 34]
在 Yu等

[35 ]

的 工 作 基 础 上 对 Pi-1( t )、 Pi-2( t )和 Pi-4( t )分别

进行了更精密的定位使标记基因更加逼近抗性位

点。 而 后吴 金红 [36 ]
等 又 在 Mew的基础上对 Pi-2

( t )再次精确定位。 最 终 定 位 在 标 记 RG64和

AP22之间 ,遗传图距分别是 0. 9 cM和 1. 2 cM。

此 前 Mew将 Pi-2( t )定位于两分子标记 RG64和

RZ612之间 ,遗传图距分别是 2. 1 cM和 7. 2 cM。

自 1988年美国康乃尔大学的 McCouch等 [37 ]

利 用 RFLP构建第一张较完整的水稻分子图谱以

来 ,每年都会有大量分子标记被发现从而对抗性基

因进行进一步精确定位。值得注意是 ,目前已知的稻

瘟病抗性基因并不均匀分布在水稻的 12条染色体

上。 第 6、 11、 12这三条染色体上每条有超过 9个抗

性基因的位点 ,而第 9条染色体上至今未发现有抗

性基因的存在。自稻瘟病抗性基因命名规范化以来 ,

基因数目已经注册到了第 62号即 Pi-62( t )。然而有

迹象表 明 ,可能由于研究者的材料和方法的不同使

得原本存在于同一染色体上同一区域的同一基因被

重复命名。 或者原本等位或成簇聚集的多个基因却

被误认为是同一基因。因此 ,抗性基因的定位及命名

有待等位性测验的完善。

3　展 望

我国水稻的抗稻瘟病研究已有 70多年历史。

在 水稻 稻瘟病 防治 方面 ,自 1974年浙江省农业科

学院组织“全 国 稻 瘟病 防 治 科研 协 作 小组 ”以来 ,

开展了品种抗性、病 菌 生 理 小种 的 全 国性 协 作 研

究 并取 得显著 效果 。“六 五 ”以来 ,我国又重点开展

了水稻抗稻瘟病育种和综合防治研究 ,先后育成

一批高产、优 质 、多抗 的 品种
[38 ]
。 近 年来 ,育种学

家们从 2000多份国外引进的水稻品种资源中 ,筛

选出砦 1号、砦 2号、特 特 普 、塔 杜 康 、 BL1-BL10

等优良的种质资源 ,育成中花 8号、中 花 9号、中

花 10号和中花 11号 ,湘州 5,浙 733等大面积推

广应用的抗瘟品种 ,取得了显著的经济效益和社

会效益。 2005年在海南三亚召开的“植 物分 子 育

种 国际 学术 研讨 会 ” 上 水 稻抗 稻瘟 病育 种 的现 状

及 发展 方向也 是国 内育 种学 家普 遍关 注的 议题 。

遗 憾 的是 ,目前我国在对水稻抗瘟基因的克

隆及功能研究上的报道较少 ,而国外对此研究相

对较多。 如俄 亥俄 州立 大学 王国 亮领 导的 实验 小

组 正 在克 隆 抗 病 基 因 Pi-2( t )和 Pi-9( t ) ;加州大

学 Ronald教授领导的小组正在致力于抗病基因

Pi-3和 Pi-5的克隆 ;日本国家农业科学研究所

Kaw asaki教授正在克隆抗病基因 Pi-ta2[39 ]
等 。

江 苏 的吴 江 市 是历 史 上 稻 瘟病 的 高 发 区 ,一

般的抗性材料在该地区播种 3～ 5 a均不同程度

丧失抗性。 据分析 是由 于该 地区 稻瘟 病病 菌生 理

小 种遗 传变 异上的 不稳 定性 和致 病性 上的 多样 性

所 致。因 此 ,提高抗瘟病品种抗性的持久性是解决

问题的关键所在。而实 际上 ,稻瘟病病菌的变异机

制、品 种 抗性 “丧 失 ”机 理 和 品种 抗 性 持久 化 问 题

一 直是 困绕 抗瘟育 种工 作者 的 3大难题。 如何 解

决 这 3大难题无疑是每个育种工作者必须面对和

思考的问题。 在稻 瘟病 抗病 分子 机制 还没 完全 弄

清 的情 况 下 ,笔者认为至少有两个方面的工作可

以开展:①加 强抗 病基 因的 表达 效果 ,提高稻瘟病

基因的抗病持久性。 即 大力 加强 稻瘟 病病 抗性 基

因 和相 关 启 动子 的 克 隆 研究 ,将强启动子与抗性

基因串联后同时导入某一水稻品种中以加强该抗

性基因的表达效果 ,从而提高抗病持久性。②利 用

基 因工 程的 方法同 时导 入抗 谱互 补的 多个 抗性 基

因 ,培育多基因宽抗谱品系。在此 两点 的基 础上 再

充 分利 用 我 国已 经 培 育 出的 抗 瘟 品系 ,筛选出更

多的抗瘟基因分子标记 ,大力开展标记辅助育种

工作 ,必能尽快提高我国水稻品种的整体抗瘟水

品。
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