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植物免疫与抗病性
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[摘　要]　粮食安全始终是关系我国国民经济发展、社会稳定和国家自立的全局性重大战略问题,
而病害一直是作物优质高产的重要制约因素.全球气候和耕作制度变化,导致病害的发生规律发

生新变化,危害趋势愈来愈重.通过抗病育种提高农作物对病原物的抗性是实施病害的绿色防控

的重要策略.但培育广谱持久抗性的作物品种具有挑战性,一方面需要不断挖掘新的抗病资源、深
入研究抗病机理;另一方面需要突破单要素思维,系统认知病原物—寄主—环境三者之间的关系,
剖析病害发生发展过程中复杂的分子互作机制.利用基因编辑、标记辅助基因聚合等新技术,将新

成果应用于新品种的设计选育和抗病品种的合理布局,结合病害预测预报、生态调控、农业措施等

实现病害有效防控,达到病害绿色防控的目的.
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粮食安全、气候变化和人口增长已成为重大的

全球性问题.据估计,到２０５０年,世界人口将接近

１００亿,食品需求预计将增长７０％至１００％[１].然

而,由植物病虫害造成全球重大作物产量损失,严重

制约了全球粮食安全.研究表明全球农作物病虫害

导致 小 麦 产 量 损 失 １０．１％ ~２８．１％,水 稻 损 失

２４．６％~４０．９％,玉米损失１９．５％~４１．１％,马铃

薯损 失 ８．１％ ~２１．０％,大 豆 损 失 １１．０％ ~
３２．４％[２４].仅由稻瘟菌引起的稻瘟病就导致全世

界水稻产量减少３０％,这些损失足以养活６０００万

人[５].全世界８８％的小麦易受条锈菌感染,造成每

年５４７万吨的小麦产量损失[６].
利用抗病基因(ResistanceGenes,R)介导的抗

性进行抗病育种是一种行之有效的控制病害、减少

产量损失的绿色病害防控策略.然而,这种策略具

有一定的挑战性和风险性,当单一的 R基因被大范

围和长时间部署时,高质量的抗性会对病原物种群

施加强大的定向选择.在这种情况下,具有更强致

病力的病原物可能很快在病原物种群中出现,导致

抗性基因完全崩溃.因此,抗病性育种是一个持续
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的过程,必须一方面需要加快抗性资源的挖掘,不断

有新的抗病基因应用于抗病育种中;另一方面对现

有抗性资源进行合理利用和布局,以保持抗病品种

的稳定 与 持 久.高 通 量 的 基 因 组 学 与 CRISPR/
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Cas９基因编辑技术的结合为实现规模化挖掘与鉴

定抗病资源提供了可能性,而 HIGS(HostInduced
GeneSilencing)等新技术可通过作物介导对病原物

关键基因进行精确的调控,为更好地解析病原物的

生物学特性,明确病原物致病机理提供技术支持.
在抗病育种中,不仅要考虑抗病性的持久广谱,还需

要平衡抗病性对作物产量以及粮食品质的影响.本

文总结了作物抗病资源的挖掘、抗病基因的定位与

克隆以及抗病性利用的进展,重点阐述了植物抗病

性与病害绿色防控中面临的抗病资源挖掘、抗病性

改良、广谱抗性获得、性状协同、新技术与抗病性利

用、抗病基因布局等主要科学问题,进而提出了植物

抗病性与病害绿色防控领域未来的研究方向.

１　植物抗病性与病害绿色防控的发展现状

１．１　抗病资源挖掘

抗病资源的挖掘包括对种质资源的收集、整理

和鉴定,是保证作物抗病资源多样性的关键.农家

种、国外种质以及远缘杂交的衍生后代中具有丰富

的抗病资源,它们往往呈现较差的综合农艺性状,但
由于受到长期的自然选择,可能获得了重要的遗传

特征,因此可为作物改良作出非常有益的贡献.如

１９４８年在土耳其由 HarlanJR收集的一种当地小麦

品种,由于其许多不利的农艺特性,多年来一直被忽

视.但在２０世纪８０年代,人们发现该品种携带的

基因可以抵抗许多真菌病害,就被用作抵抗多种病

害的重要作物资源.迄今为止,CIMMYT及国际水

稻基因库统计数据显示主要几种农作物的可利用的

种质资源中,小麦约为１５００００种、水稻４６４７种、玉米

２８００种.目前,已经克隆到５个具有全生育期抗性

的小麦 抗 秆 锈 病 基 因,其 中 Sr３５ 来 自 Triticum
monococcumL,Sr２２、Sr３３ 和Sr４５ 来自Aegilops
tauschii,Sr５０ 来自SecalecerealeL[７１０];小麦抗白

粉病基因Pm６０ 来源于Triticumurartu[１１];水稻抗

稻瘟 病 基 因 Pia 来 源 于 B９０００２、Pib 来 源 于

BN２０９[１２]等.近年来运用分子遗传学、基因组学、
蛋白质组学、低温保存和生态地理遥感等技术大大

扩展了定位、保存和管理遗传资源的技术基础.信

息学和通信技术的进步也显著提高了我们使用、分
析和交流有关数据和信息的能力.

１．２　植物抗病性及其作用机制

植物抗病性来源于植物进化的天然免疫系统,
其中细胞表面模式识别受体(PatternＧRecognition
Receptors,PRRs)和细胞质抗病蛋白(Resistance

protein,R)介导两层防御保护植物免受病害感染.
第一层防御由PRRs识别高度保守的病原物相关分

子模式 (PathogenＧAssociated MolecularPatterns,

PAMPs)触 发 相 对 较 弱 的 PTI 免 疫 (PAMPＧ
TriggeredImmunity),可以抵御大多数入侵生物.
第二层防御由典型的 R蛋白启动,直接或间接地识

别高度可变的病原物无毒(Avr)效应子,触发快速

剧烈的ETI免疫(EffectorTriggeredImmunity),能
够抵御特定病原物,具有物种特异性[１３].

１．２．１　质量抗性

质量抗性由单个或几个 R基因控制,是植物抵

御病原物侵染的主要抗性来源.植物 R 蛋白识别

特异的病原物效应蛋白,激活 ETI反应,引发过敏

性坏死反应(HypersensitiveReaction,HR),表现为

完全抗性或近完全抗性[１４].R蛋白的种类很多,其
中最主要的一类富含亮氨酸核苷酸结合域重复序列

(NLR),且大多为胞质 NLR 蛋白[１５].R 基因通过

不同作用机制介导植物抗病性.水稻抗稻瘟病基因

Xa３/Xa２６ 编码富亮氨酸重复序列(LRR)的受体激

酶样蛋白,过表达植株对稻瘟病呈抗性[１６];拟南芥

SUMM２ 编码 NBＧLRR 蛋白,通过监控 MEKK１Ｇ
MKK１/MKK２ＧMPK４级 联 通 路 介 导 抗 病 性,当

MEKK１ＧMKK１/MKK２ＧMPK４ 级 联 被 病 原 物 破

坏、基础免疫受到抑制时,SUMM２则激活该级联反

应及其下游防御反应[１８].小麦抗条锈病基因YrU１
编码 N端包含锚定蛋白重复域和C端 WRKY域的

特殊 NLR蛋白,通过 N 端的锚定蛋白重复结构域

与CC结构域自我结合形成二聚体时,触发下游的

防御信号[１７].水稻中５个 CCＧNBＧLRR 型 R 蛋白

Pi３６、Pib、Pita、Pit和 piziＧt均通过 CC 结构域与

WRKY４５ 和 WRKY６６ 相 互 作 用 来 传 递 防 御 信

号[１９].R基因通过多种作用机制介导植物抗病性,
越来越清晰的 R 基因介导的抗病性机制正在被解

析,但质量抗性并不能完全解释所有抗病性.

１．２．２　数量抗性

数量 抗 性 与 基 因 组 区 域 或 数 量 性 状 位 点

(QuantitativeTraitLoci,QTL)相关,对植物防御

水平有数量贡献的抗性,相比质量抗性更具有广谱

性和持久性[２１].大多数关于作物数量抗性的研究

都集中在与作物改良直接相关的潜在遗传结构,而
不是单个基因的功能和作用机制.大多数 QTLs的

潜在抗性机制尚不清楚,但许多 QTLs内的抗性相

关基因已被精细定位和克隆.Fhb１ 是小麦赤霉病

抗性育种中最稳定抗赤霉病的 QTL,包含一个类成
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孔毒素(PFT)基因,其编码的嵌合凝集素具有两个

凝集素结构域和一个 ETX/MTX２毒素结构域,使
植物对赤霉病产生数量抗病能力[２２];小麦Fhb７ 基

因编码谷胱甘肽SＧ转移酶(GST),通过去环氧化解

毒三氯乙烯,从而对病原物产生广泛的抗性[２０].小

麦抗条锈病基因Yr３６(WKS１)编码蛋白具有激酶结

构域和脂质结合结构域,在较高温度下(２５~３５℃)
介导小麦对多个条锈菌菌系的广谱抗性[２３].小麦

抗叶锈病基因Lr６７ 编码 H＋/单糖转运体,通过调

控葡萄糖积累,影响活体营养型病原菌在小麦中的

繁殖能力,产生对三种小麦锈病及白粉病的部分抗

性[２４].WAK(WallＧAssociatedKinases)是细胞壁

相关的受体激酶,研究表明其负责多种植物对病原

物的数量抗性.在水稻中OsWAK１４、OsWAK９１ 和

OsWAK９２ 正向调节水稻对稻瘟病菌的数量抗性,
而OsWAK１１２d 为负调控因子[２５].玉米 ZmWAK
基因 Htn１ 能 够 介 导 对 玉 米 大 斑 病 菌 的 数 量 抗

性[２６];qHSR１ 是抗丝黑穗病菌的 QTL,其在木质部

薄壁细胞和中周薄壁细胞中表达,可直接感知玉米

丝黑穗病病原物产生的信号,触发宿主防御反应,抑
制病原物生长,提供数量抗性[２７].此外,玉米 QTL
位点qMdr９．０２ 与玉米对多种叶部病害的数量抗性

相关,包括玉米小斑病、灰斑病和大斑病,该 QTL位

点包含咖啡酰辅酶 AＧOＧ甲基转移酶(caffeoylＧCoA
OＧmethyltransferase)基因ZmCCoAOMT２,能赋予

植物对小斑病、灰斑病甚至可能还有大斑病的抗病

能力[２８].ZmFBL４１ 是玉米中克隆的一个负调控纹

枯病的基因,编码 FＧbox蛋白,通过 LRR结构域的

两个氨基酸的自然变异,避免与玉米木质素合成酶

ZmCAD互作导致 ZmCAD 降解,进而对纹枯病表

现出抗性[２９].越来越多的育种者认识到数量抗性

对于作物抗病性的重要作用,如果在某些季节或地

区特定植物—病原系统中获得的抗性水平不足以充

分保护作物,数量抗性的作用可以减少所需的农药

施用量[３０].

１．２．３　非寄主抗性

非寄主抗性定义为整个植物物种对非适应性病

原体物种的所有遗传变异体的抗性[３１],是植物对大

多数潜在致病性微生物表现出的最常见、最持久的

抗性形式.PAMP与 PRRs的识别,激活植物 PTI
基础防御反应被认为是非寄主抗性的一个重要因

素.一种能在大豆子叶细胞中诱导植物抗毒素的诱

导子βＧ葡萄糖苷,在水稻细胞中不能诱导植物抗毒

素的生物合成[３２].蚕豆锈菌入侵小麦细胞的过程

中,吸器母细胞接触叶肉细胞诱导细胞壁增厚和乳

突形成,阻止病菌的扩展.同时,防御相关基因及氧

化应激反应基因上调表达,形成非寄主抗性[３３].非

寄主抗性的产生与植物和病原物长期的共同进化相

关.禾谷类锈菌表现出高度的寄主特异性,一种锈

菌通常只侵染一种禾谷类作物.利用作物的非寄主

抗性,在不同品种间转移非寄主抗性基因,已被认为

是一种持久抗锈育种策略.栽培大麦受到大麦叶锈

菌(Pucciniahordei,Ph)的危害,但对野生球茎大

麦叶锈菌(P．hordeiＧbulbosi,Phb)和小麦叶锈菌

(P．triticina,Pt)都免疫.在对叶锈病呈感病的实

验大麦品系中分别导入栽培大麦中抗Ph的微效数

量抗性基因Rphq２ 和野生球茎大麦主效数量抗性

基因Rph２２,发现Rphq２ 对Phb 的抗性高于对Ph
的抗性;来自球茎大麦的Rph２２ 则相反[３４].这将禾

谷类作物对锈病的数量性状抗性与非寄主抗性联系

在一起,为利用非寄主抗性进行抗病育种奠定基础.
小麦抗叶锈基因Lr３４ 编码 ABC转运子,特异介导

小麦对多种病原真菌的抗性,在玉米中导入该基因

后增强了对玉米普通锈病及玉米大斑病的抗性,且
玉米叶尖枯死症状延后,不影响植物生长[３５].这表

明Lr３４ 对活体寄生真菌及半活体寄生真菌呈有效

抗性,在玉米的抗病育种中具有很大潜在应用价值.
由此可见,非寄主抗性作为自然界中最普遍的抗性,
具有广谱和持久性特点,对于作物抗性改良有重要

的应用价值.表达Lr３４ 的玉米植物显示出对生物

营养性真菌病常见锈病和半活体营养性疾病北部玉

米叶枯病的抗性增强.非寄主抗性为育种者提供了

新的抗性来源,以开发新的抗性品种和/或阻止抗性

品种的抗性丧失.

１．２．４　诱导抗性

诱导抗病性(InducedResistance,IR)是植物在

不利因素刺激下,通过激活基础防御系统产生的对

病原物的抗性[３６],分为由病原物诱导产生的系统获

得抗性(SystemicAcquiredResistance,SAR)和由

非病 原 物 诱 导 产 生 的 诱 导 系 统 抗 性 (Induced
SystemicResistance,ISR).植物免疫诱导子是能

诱导寄主植物产生免疫抗性反应的活性分子的总

称,常用的非生物活性物质包括水杨酸(Salicylic
acid,SA)、茉莉酸(Jasmonicacid,JA)、茉莉酸甲酯

(Methyl Jasmonate, MeJA )、 苯 丙 噻 二 唑

(Benzothiadiazole,BTH)和２,６Ｇ二氯异烟酸(２,６Ｇ
DichloroisonicotinicAcid,INA)等.SA 是一种具

有植物激素活性的酚类化合物,是植物免疫过程中
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重要的内源性信号分子.外源SA 处理两个对稻瘟

病菌易感的水稻等基因系,宿主的抗性增强,表现为

抑菌作用的形成[３７].JA 是一种脂质衍生的信号分

子,参与植物的各种发育和防御过程[３８３９].外源施

用JA或JAＧ衍生物,会导致防御相关蛋白、防御素

和硫氨酸的过量产生[３９４０].JA 通过JA 羧甲基转

移酶 (JMT)的 甲 基 化 作 用 转 化 为 植 物 挥 发 性

MeJA,过表达JMT 可诱导JA 相关防卫基因的表

达,介导 植 物 对 于 死 体 营 养 型 病 原 物 的 防 御 反

应[３８].BTH 是田间广泛应用的免疫诱导剂,叶面

施用BTH 可显著降低水稻幼苗感稻瘟病的严重程

度,降低水稻穗部稻瘟病菌的发病率.外源施用

BTH 预处理水稻、小麦与玉米分别表现出对稻瘟

病、白粉病和霜霉病的抗性[４１４４].INA 处理可诱导

大麦中PRＧ１、几丁质酶和过氧化物酶基因的表达,
从而提高抗病性[４５].由植物诱导剂诱导产生的植

物抗性,广谱持久且对坏境无污染,在抗病性利用与

绿色环保中具有重要的应用前景.

１．３　抗病基因的定位与克隆

抗病基因的定位与克隆是利用抗病性进行作物

抗病性改良的关键.自从１９９２年 Reniervander
Hoorn克隆了第一个玉米抗圆斑病基因开始,截止

２０１７年３１４个R基因已被克隆[４６].随着分子生物

学以及基因组学的发展,R基因挖掘与鉴定的方法

更加广泛,从传统的定位克隆发展到了突变筛选、基
因组学关联等方法.利用转座子示踪法克隆 R 基

因,如水稻抗稻瘟病基因Pish[４７],玉米抗圆斑病基

因 Hm１ 和Hm２[４８];图位克隆的方法克隆 R基因,
如介导小麦对 Ug９９高温抗性的抗病基因Sr１３[４９],
小麦抗条锈病基因Yr３６[２３],小 麦 抗 赤 霉 病 基 因

WAK２[５０],水稻苗期抗稻瘟病基因 OsCNGC９[５１]、

Pib[１２]等,水稻抗白叶枯病基因Xa１[５２]等.

MutRenSeq技术将化学诱变与外显子捕获和

测序相结合,独立于精细的作图可实现 R基因的快

速克隆(＜２４个月).目前,利用 MutRenSeq技术

从栽 培 大 麦 中 克 隆 出 了 第 一 个 抗 叶 锈 病 基 因

Rph１[５３],在六倍体面包小麦克隆了抗秆锈病基因

Sr２２ 和Sr４５[９].此外,基于kＧmer的关联遗传学与

R基因富集测序相结合的 AgRenSeq技术[５４],利用

不同种质的泛基因组序列变异,不需要杂交或诱变

就可以分离出未被鉴定的 R 基因.如利用野生二

倍体小麦的全基因组变异,快速克隆了４个(Sr３３、

Sr４５、Sr４６ 及SrTA６６２)抗秆锈病基因.目前,小麦

已定名出８０余个抗条锈病基因,水稻中已鉴定出大

约１００个R基因/等位基因[５５,５６].新技术在利用野

生亲缘的抗病基因进行作物抗病性状的遗传改良中

具有广泛适用性.
此外,传统的抗病 QTLs鉴定主要通过 DNA

标记的开发和选择,是一项耗时耗力的工作.高通

量测序的应用以及新算法 QTGＧSeq等的开发,使得

QTLs的定位更加快速精确[５７].全基因组关联研究

(GWAS)能够更高分辨率的定位 QTLs,有助于候

选基因筛选鉴定[５８].在水稻中,GWAS结合转录组

分析(QTLＧseq)鉴定到水稻抗稻瘟病基因Pid４[５９].
这些技术相互补充,如嵌套关联映射方法,能精确定

位决定抗性形成的基因在基因组中的位置[６０].在

水稻中鉴定到５００个与抗病性相关的 QTLs,玉米

中４３７个与抗病相关的 QTLs覆盖了８９％的玉米

基因组[５５,５６,６１].大量 QTLs已经在作物中被识别出

来,位点的分辨率也在逐渐提高.QTLs的定位对

于分子标记辅助选择(MarkerＧAssistedSelection,

MAS)高效育种和更好地理解抗病的分子机制具有

重要意义.

１．４　抗病性育种

常规育种包括选择育种、有性杂交育种、物理以

及化学诱变育种、离体组织培养育种和细胞杂交育

种等.龙辐０９３５８是通过辐射诱变结合常规育种技

术培育的小麦新品种,具有抗病、强筋、耐密植及生

育期中熟等特点.这种方法对高产育种效率比较

高,但是对稻米品质和非生物逆境的改良效率较

低[６２].小偃６号是２０世纪７０年代末利用长穗偃麦

草与普通小麦杂交育成的著名品种,具有高温抗条

锈性[６３].
利用分子标记辅助育种(MAS)和基因组育种

定向改良抗逆等性状更有现实意义.随着功能基因

组的不断挖掘和基因调控网络的建立,在全基因组

范围设计育种将有更广阔的天地.如采用分子标记

辅助技术和综合育种路线,育成小麦新品种扬麦

２１,其综合性状优异,中抗赤霉病,抗白粉病和黄花

叶病[６４].通过常规回交育种结合分子标记辅助选

择技术,已将来自IRBB２４的２个抗白叶枯病基因

Xa２１ 和Xa４ 聚合到感病的杂交稻恢复系绵恢７２５
中,表现抗病性强、抗谱广且具有良好的产量[６５].
转基因育种是指通过转基因的方法,导入外源基因,
达到性状改良的目标,从而培育出新品种.传统育

种只能依靠品种或者种之间的杂交实现重组,选育

出具有优良性状的品种.而转基因育种可以实现跨

物种的基因交流,对目标性状改良的针对性强,提高
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育种效率.在大麦中过表达小麦TaＧLr３４ 基因,转
基因大麦株系对大麦叶锈病和大麦白粉病的抗性增

强,在水稻中表达TaＧLr３４ 提高了水稻对最具破坏

性的真菌病害的广谱抗性[６６];在水稻中转入玉米

ZmRXO１ 基因,增强水稻对稻瘟病的抗性[６７].在水

稻中过表达玉米抗病基因ZmNBS２５,增强了水稻

对纹枯病抗性,且不影响籽粒大小及千粒重,作为一

种跨物种的抗病基因,是一种有价值的育种工程抗

性候选基因[６８].随着新技术的不断发展,分子育种

将更加精准、高效,将基因编辑以及转基因等技术与

MAS技术相结合,能够加快抗病育种研究的进程.

２　植物抗病性与病害绿色防控的主要科学

问题

２．１　基因资源挖掘

在植物与病原物长期的动态进化过程中,病原

物种群可以产生新的毒性群体或改变群体结构克服

作物既有抗性,导致作物抗病性丧失.由病原物变

异导致的作物抗病性丧失和抗病资源匮乏,是抗病

育种中极具挑战性的问题,必须不断挖掘新的抗性

资源.
目前普遍应用的抗病基因克隆方法,效率低且

时间周期长,难以满足抗病育种的需求.通过化学

和物理诱变得到的突变体,缺乏针对性,得到的目标

表型少且单个突变植株往往携带数十个乃至上百个

突变位点,无法通量应用.近年来,CRISPR/Cas９
系统由于靶向性及特异性高、操作简单快捷等优势

已被广泛用于各种物种的基因编辑.在水稻中对在

茎基部和穗部高表达的１２８０２个基因进行高通量的

基因组编辑,获得了１４０００余个独立的 T０代株

系[６９].玉米中靶向７４３个与农艺和营养相关性状

相对应的候选基因,从突变体中准确鉴定出包含

１１８个基因的４１２个编辑序列,显示出明显的表型

变化[７０].在大豆中靶向１０２个基因,通过１６次转

化得到４０７个 T０株系,筛选到了根瘤数量增加的

gmric１/gmric２ 双基因纯合突变体和根瘤数量减少

的gmrdn１Ｇ１/１Ｇ２/１Ｇ３ 三基因纯合突变体,这显示

该突变群体可有效克服基因冗余问题,获得目标性

状多基因突变体[７１].通过定向编辑突变体库结合

高通量的基因组学及转录组学的分析,可精确靶向

目标性状的候选基因进行高通量的编辑,对快速挖

掘抗病基因具有重要意义.

２．２　基因聚合改良作物抗病性

广谱抗性是一种理想的农艺性状,能够抵抗一

种以上的病原物或同一病原物的大多数菌系[７２].
作物广谱抗性由抗性基因的多样化及对病原物的特

异性决定.单一 R 基因介导的质量抗性具有高度

集中的病原物特异性,但在作物中发现有些 NLR类

的R基因,在基因组中紧密相连,形成基因簇的现

象[７３].通过将多个高效、抗性谱互补的 R基因进行

聚合来改良作物抗病性是一个可行的策略.在普通

小麦中,Yr５ 和Yr１５ 或Yr６４ 和Yr１５ 这两种单显性

抗条锈病基因的聚合导致了对所有试验条锈菌小种

的完全抗性[７４];将不同组合的抗白粉病基因Pm２、

Pm４a 和Pm２１ 成功整合到小麦优良品种杨 １５８
中,获得了对白粉病的广谱抗性[７５].Pi９、Pi５４ 等

抗病基因在水稻广谱抗稻瘟病中起着重要作用,将

Pi９ 与 Pi５４ 叠 加,可 以 产 生 对 稻 瘟 病 的 广 谱 抗

性[７６].将５个水稻抗白叶枯病基因通过标记辅助

回交育种转入TNG８２中,获得了９个聚合全部５个

抗白叶枯病基因的品种,均对白叶枯菌 XF８９Ｇb表

现出高水平的抗性,其中５个品种不仅表现出较高

的抗病性,而且具有较高的产量和粮食品质.与 R
基因不同,由抗性相关的 QTLs介导的数量抗性通

常具备广谱性.Lr３４ 和Sr２ 与其他R和 APR基因

结合使用,以获得广谱的抗锈性[７７].水稻中两个抗

基腐病的 QTL聚合,获得对基腐病更强的抗性[７８].
两个抗白叶枯病基因 Xa３ 和 Xa４ 与 耐 寒 QTL
(qCT１１)聚合,获得对水稻黄单胞菌和低温胁迫的

抗性品种[７９].近１０年来基因组学的发展为定量抗

性的基因组选择开辟了前景,这有助于在育种计划

中更好地考虑弱效抗性 QTL,根据其对不同菌系的

作用谱,创建最佳组合的 QTL,以达到抗性的广谱

持久.

２．３　利用环境微生物控制病害

微生物可以扩展植物的防御能力,影响植物和

病原物之间的互作,是有效的“生物防治”途径.环

境微生物种类的多样性有益于作物抗病性的形成:
一是环境微生物能与病原物直接相互作用,使病原

物的致病性减弱;另一方面是刺激或引发植物免

疫[８０,８１],其重要形式是诱导系统获得抗性(ISR),主
要针对由根际微生物触发的对叶片病原物和害虫的

防御反应[８２].微生物菌落之间的相互作用在抑制

病原物方面起着越来越明显的作用,可以作为植物

抵御入侵生物的第一道防线.例如从小麦穗部分离

到假单胞菌株ZJU６０的分泌物吩嗪Ｇ１Ｇ甲酰胺,能够

影响真菌的组蛋白乙酰转移酶活性来抑制禾本科镰

刀菌生长[８３].从拟南芥叶片微生物组中分离出来
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的细菌,能够与其他微生物(包括致病菌)产生拮抗

作用.进一步基因组测序表明,具有拮抗作用的细

菌中含有未知生物合成基因簇,并从中鉴定到了两

种新型抗生素[８４].从拟南芥中分离出的一株鞘氨

醇单胞菌可激活部分植物防御基因,增强对丁香假

单胞菌 DC３０００的免疫力.这种保护作用在bak１/

bkk１ 突变体中消失,表明其可能依赖于BAK１作为

共受体的 PRR,通过识别 MAMP 来激发植物免

疫[８５].综合高通量的微生物培养、宏基因组数据分

析和微生物菌群重组等技术,系统解析环境微生物

组在植物抗病中的作用,作为调控生态病害的重要

方式,对 于 植 物 病 害 的 绿 色 防 控 具 有 重 要 应 用

前景[８６,８７].

２．４　利用表观遗传改良作物抗病性

表观遗传变化在调控植物抗病防御反应中起重

要作用,不同于DNA 序列的改变,表观遗传机制对

防御基因的调控更加灵活,以最大限度地提高植物

应对病菌侵染的能力.DNA 甲基化水平直接影响

抗性基因的表达,改变转座子的活性,调控植物对病

原物的胁迫应答[８８].采用５ＧazadC人工清除甲基化

的方法,诱导水稻R基因Xa２１G 启动子区域去甲基

化,改变Xa２１G 的表达水平,形成可遗传的对水稻

黄单胞菌的抗性.DNA 甲基化还可以改变基因组

的稳定性,诱导突变和染色体重排等进化过程,从而

产生稳定的遗传和表型多样性[８９].对我国杂交水

稻育种中广泛应用的２０个籼稻亲本进行DNA甲基

化变异及遗传分析表明,在这些育种品系中,DNA
甲基化程度存在很大的差异且与遗传多样性呈正相

关.此外,一些甲基化的 DNA 通过自交或者杂交

在在世代中被遗传[９０].其他表观遗传变化包括染

色质重塑、组蛋白翻译后修饰(甲基化、磷酸化、泛素

化、磺酰基化、糖基化和ADPＧ核糖基化)以及一些非

编码RNA(ncRNA)变化[９１].在病原物侵染植物的

不同阶段,植物精确调控抗病蛋白的表观遗传修饰

水平,从而有效地提高免疫能力.水稻 OsTBL１蛋

白具有木聚糖乙酰基转移酶活性,ostbl１ 和ostbl２ 突

变体及其双突变体表现为木聚糖乙酰化修饰减少,
对水稻白叶枯病原物Pxo１４５ 和Pxo６１ 均表现为更

感病,表明木聚糖乙酰化修饰对白叶枯病的抗病性

极为重要[９２].microRNA(miRNA)作为一类具有

调控功能的非编码 RNA,参与调控植物的 PTI与

ETI,是病害防治的重要抗病性来源.目前,研究发

现至少有２１个 miRNA 参与了植物对病原物的防

御,miRNA合成通路中关键成员的突变体,如dcl１、

hen１ 和ago１ 表现出对细菌或病毒的抗性[９３].在水

稻中,过表达miR１６０a 或miR３９８b可以增强水稻对

稻瘟病菌的抗性[９４].拟南芥中 R 蛋白SNC１通过

抑制小 RNA(miRNA、phasiRNA)的产生解除对 R
基因的表达抑制,从而实现植物主动防御[９５].将表

观遗传改良植物抗病性纳入当前的育种计划,为作

物育种开辟了潜在的新途径.

２．５　抗性与农艺性状协同性

培育广谱持久抗性且高产的作物品种,是下一

阶段育种的重要挑战.在作物对病原物的抗性或易

感性中起作用的基因也可能影响其他重要性状,如
产量、生长发育以及对非生物胁迫的反应等.就质

量抗性和数量抗性而言,由于抗性相关基因在植物

生长发育中所起的作用不同,抗性产生造成的适应

性成本也不同.在没有病害的情况下,R基因的存

在会影响作物的产量[９６].抗性基因和病原物不同

造成适应性成本也不同,小麦抗条纹花叶病毒 R基

因Wsm１、小麦抗茎锈病R基因Sr２６ 和大麦抗白粉

病 R 基 因 mlo 分 别 导 致 平 均 减 产 ２１％、９％ 和

４．２％[９７].关于数量抗性对作物产量的影响报道较

少,通过构建近等基因系的方式,证明两个玉米小斑

病抗性相关的 QTLs介导的抗性与适应性成本

相关[９８].
转录因子通过调控免疫与生长发育相关基因的

表达,在平衡抗病性与生长发育中起到了重要的调

控作用.受到稻瘟病菌侵染时,水稻理想株型建成

的核 心 调 控 因 子 IPA１ 磷 酸 化 后 与 抗 性 基 因

WRKY４５ 启动子结合,激活WRKY４５ 基因表达和

水稻免疫,之后IPA１恢复到非磷酸化状态,激活生

长发育相关基因促进植株生长和产量,表现出同时

对水稻免疫与生长发育的正调控功能[９９].功能拮

抗的NLR蛋白PigmS和PigmR协调免疫和生长发

育平衡,表观遗传调控 PigmS在穗部高表达,通过

竞争性结合破坏PigmR同源二聚体形成,降低对水

稻产量的影响;在叶片和茎秆低表达保障PigmR的

免疫功能[１００].另外SA和JA通路通常以拮抗的方

式相互作用,并与其他激素共同调节生长与免疫之

间的平衡.因此,培育广谱持久抗性且高产的作物

品种基本的原则是通过精确地调控免疫信号,确保

在没有病原物感染的情况下,植物将资源分配给生

长;植物在遭受病原攻击时,整合多种信号通路,重
新配置资源,启动适当的免疫.

２．６　基因编辑在育种中的应用

传统的作物育种依赖于足够变异的群体采用传
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统杂交方法将性状引入目标作物,受到作物改良时

间和抗病资源的限制.基因编辑技术通过基因组靶

位点的修饰(缺失、插入、点突变等)产生具有一系列

改良农艺性状的广谱抗病性作物,可以克服这些限

制,加速作物遗传改良的进程.
植物基因组编辑技术近年来已成为一种常规技

术,在提高作物抗病性方面的应用已得到了人们的

重视,抗病性是基因编辑的理想性状.感病基因

(SusceptibleGene,S)功能缺失引起隐性抗性,因此

S基因被认为是隐性的 R基因[１０１].通过对S基因

进行修饰,限制病原物的致病能力来产生抗病性,通
常 具 有 广 谱 持 久 性[１０２]. Mlo (MILDEW
RESISTANCELOCUSO)编码一个具有７个跨膜

结构域的膜蛋白,是白粉菌穿透宿主表皮细胞的必

需基因.利用 TALENs和 CRISPRＧCas９基因编辑

在小麦中对三个同源基因同时进行编辑,获得对小

麦 白 粉 病 的 广 谱 持 久 抗 性[１０３]. 在 水 稻 中,

OsSWEET１１、OsSWEET１３ 和OsSWEET１４ 编码

质膜定位的糖转运蛋白,被水稻黄单胞菌劫持,为其

提供营养.利用 CRISPRＧCas９基因编辑技术在这

三 个 基 因 的 启 动 子 区 EBE (TALEＧBinding
Elements)中引入突变,从而逃避了病原物的调控,
获得水稻对白叶枯病的广谱抗性[１０４].在水稻中通

过高通量的基因编辑技术,构建大规模的靶向内源

基因的突变体库,实现了基因的定向进化和功能筛

选[１０５],但其他作物中高通量的基因组编辑报道较

少.基因编辑技术不局限于缺失、插入及碱基替换,
还包括对靶标基因５’端非翻译区的上游开放阅读

框(UpstreamOpenReadingFrames,uORF)进行修

饰,操纵目的基因 mRNA翻译从而调控靶标蛋白水

平,在植物分子生物学研究及遗传育种中具有广泛

应用前景[１０６].基因编辑技术应用的先决条件是已

知宿主基因组序列和目标基因的分子信息.随着越

来越多的植物物种被完全测序,及深入的遗传和分

子研究植物先天免疫分子细节的揭示,为防治病虫

害提供了越来越多的靶点.基因编辑技术成为种质

创新的有效途径,能极大扩充作物种质资源库.基

因编辑技术通过实现对目的基因进行精确的、有针

对性的修饰,为提高病害的遗传防治和加速抗病育

种提供了新方法.利用基因编辑技术对作物基因组

进行遗传改造,是培育广谱持久的抗病性品种是未

来作物抗病性改良的重要策略.

２．７　HIGS技术在育种中的应用

寄主 诱 导 的 基 因 沉 默 (HostＧInduced Gene

Silencing,HIGS)技术,即通过在寄主细胞内表达靶

向病原物基因的小RNA,利用其在宿主与病原物间

跨界转运的 特 点 沉 默 病 原 物 的 目 标 基 因.利 用

HIGS沉默稻瘟病菌bZIP转录因子 MoAP１,可导

致病菌生长受抑、孢子发育异常、致病性降低[１０７];沉
默条锈菌 PstＧmilR１ 前体基因 降 低 miRNA PstＧ
milR１丰度,可增强小麦对条锈菌的抗性[１０８];在棉

花中表达靶向大丽轮枝菌致病基因VdH１ 的小

RNA,提高棉花对大丽轮枝菌的抗性[１０９].稳定的

转基因小麦植株表达靶向条锈菌重要致病性因子

PsCPK１ 的 siRNAs,表 现 出 对 条 锈 菌 的 高 抗

性[１１０].HIGS技术作为病原物致病性相关基因功

能的研究手段,还可以通过在宿主植物中表达沉默

结构控制植物病害的一种强有力的育种策略.

２．８　抗病基因的合理布局

病原物 Avr基因与植物 R基因识别产生的“基
因对基因”抗性是植物抗病性的重要形式.在长期

的互作过程中,病原物 Avr基因与植物 R基因共同

进化.为了逃避 R基因介导的宿主免疫监测,Avr
基因进化出基因多态性,常表现为基因缺失、DNA
序列的高度多态性或基因拷贝数改变等.这些改

变,通常使Avr基因获得稳定的宿主适应性,导致抗

性 作 物 的 抗 病 性 丧 失.如 大 豆 疫 霉 Avr 基 因

PsAvr３c可被大豆的 Rps３c基因识别,其天然等位

基因在田间分离菌株中表现出丰富的单核苷酸多态

性,第 １７４ 位的甘氨酸突变为丝氨酸,从而逃避

Rps３c的识别[１１１].
病原物 Avr基因与植物 R 基因共同进化导致

作物抗病性丧失,是作物病害绿色防控的重要制约

因素.开展病原物群体构成及流行学的监测,推断

病原物种群的进化潜力,有助于预测病原物通过进

化攻克植物抗性的风险[１１２,１１３].进化潜力大的病原

物种群可进行有性或无性繁殖、具有基因型流动大、
有效种群规模大和突变率高的特点;进化潜力小的

病原物种群进行严格的无性繁殖、具有基因流动小、
有效种群规模小和低的突变率的特点[１１４].根据病

原物的进化潜力及 Avr基因对宿主适应性特征,通
过改变 Avr基因与 R基因的时间和空间组合合理

布局R基因,能够减缓病原物致病力的进化速率,
从而增加抗病品种抗性的持久性.已有一些基于 R
基因布局的抗性品种栽培方法被提出:(１)作物轮

作,不同作物品种在同一地域上重复轮作;(２)镶

嵌,不同地域种植携带不同抗病基因的品种;(３)混

种,携带不同抗病基因的作物在同一地域种植;
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(４)基因聚合,在同一品种中聚合不同的抗源[１１５],
即在上文２．２叙述的抗病基因的聚合.陇南地区是

我国小麦条锈菌最重要的“核心越夏易变区”,是秋

季菌源基地和新小种策源地,因此在条锈病综合防

控中具有重要地位.为了在全国范围持久控制条锈

病,在小麦条锈病菌源基地山上(越夏区)、山下(越
冬区)种植具有不同抗条锈病基因的中梁系、天选

系、兰天系、中植系小麦良种,构筑条锈病生活循环

的屏障,抑制病菌变异,在小麦条锈病核心菌源区

(海拔１５００~１８００m 地区)扩种地膜玉米、地膜马

铃薯、油葵、喜凉蔬菜、优质牧草等高经济效益作物,
压缩小麦种植面积,并在小麦播种适期范围内尽量

晚播、避免早播,该措施及其配套技术可有效控制小

麦条锈病菌源基地的秋季菌源数量[１１６].我国抗病

基因布局的应用还处于起步阶段,目前我国可资利

用的抗病基因还很少,在关键流行区布局不同抗病

类型的基因始终未能实现[５６].抗病基因最优 R 基

因布局可根据病原物群体中 Avr基因的时空分布、
可用抗性资源以及不同的管理目标科采取不同策

略,如延长品种抗性的持久性、防止超级病原物的出

现、保护易受感染的作物或在生长季节将病害水平

降到最低等.

３　植物抗病性与病害绿色防控的未来研究

方向

根据２０２０年３月１７日国务院颁布的«农作物

病虫害防治条例»的指导,发展作物病虫害绿色综合

防控技术是保障国家粮食安全和农产品质量安全,
保护生态环境,促进农业可持续发展的基本策略.
绿色综合防控的根本是利用抗病性培育抗病品种,
并结合优先采取生态控制、生物防治、物理防治和科

学用药等环境友好型技术措施控制农作物病虫害,
促进传统化学防治向现代绿色防控的转变.而病害

发生及致灾的规律与机理、植物与病原菌互作、植物

抗病性及其利用等将会是未来植物抗病性与病害绿

色防控的重点研究方向.
一方面需要研究作物重大病害的发生规律、病

原物致害机理;另一方面需要深入剖析病害发生发

展过程中复杂的互作机理和植物响应病原菌侵害的

分子免疫机制.结合目前植物抗病性与病害防控的

基本现状,以及应对全球气候环境的变化和人们对

粮食作物的质量及产量日益增长的需求,建议从以

下几个方向进行深入的研究:(１)扩大传统种质资

源和传统突变体的收集与利用,同时利用基因编辑、

HIGS等新技术创制新型的种质资源;(２)构建植物

泛基因组,利用大数据分析实现抗病基因的规模化

筛选与鉴定,加快抗性基因的克隆;(３)鉴定植物免

疫受体,解析其结构以及调控机制,为植物基础免疫

重构提供依据;(４)鉴定无毒基因,解析无毒基因与

抗病基因的互作机制,指导抗病的利用和合理布局;
(５)利用生态调控的方法设计人工合成微生物菌落

重组微生物,提高作物抗病性;(６)通过调控植物激

素信号网络以及表观遗传来平衡免疫和农作物产

量;(７)开发应用新型免疫诱导剂、生物源农药及核

酸农药等无污染农药;(８)深入开展农业与其他学

科的合作,加强以信息化技术为先导的智能化、自动

化农机技术与装备的研发制造,实现对农业生产环

境的智能感知、病虫害智能监测预警,为农业生产提

供精准化种植、可视化管理与科学决策.
实现病害的绿色防治是一项系统复杂的工程,

一方面需要强化抗病性相关的基础研究的投入,另
一方面需要研发创新的技术和创新性抗病性理论加

大成果转化.同时,加快发展智能农业的步伐,开发

新一代的检测设备,对物理环境、作物生长状态、病
原物的群体构成及迁徙特点等进行实时监控,做到

“防病于未发”.
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Abstract　FoodsecurityhasalwaysbeenamajorstrategicissueconcerningChinasnationaleconomic
development,socialstability,andnationalindependence,butforalongtime,diseaseshavebeenan
importantfactorrestrictingthequalityandhighyieldofcrops．Changesinglobalclimateandfarming
systemshaveledtonewtransformationsintheoccurrenceofdiseases,andthedamagetrendisbecoming
moreand moreserious．Itisanimportantstrategytoimprovingtheresistanceofcropstopathogens
throughdiseaseresistancebreedingforgreenpreventionandcontrolofdiseases．However,itisachallenge
tocultivatecropvarietieswithbroadＧspectrumpersistentresistance．Ontheonehand,itisnecessaryto
continuouslyexplorenewdiseaseresistantresourcesanddeeplystudythediseaseresistancemechanism．On
theotherhand,itisofgreatimportancetobreakthroughthesingleＧfactorthinking,systematically
recognizetherelationshipamongpathogen,hostandenvironment,anddeeplyanalyzethecomplex
interactionmechanismandmolecularimmunemechanismofcropsintheprocessofdiseaseoccurrenceand
development．ByusingnewtechnologiessuchasgeneeditingandmarkerＧassistedgenepyramiding,the
newachievementsareappliedtothedesignandbreedingofnewvarietiesandtherationaldistributionof
diseaseＧresistantvarieties．Andthediseasecanbeeffectivelypreventedandcontrolled,andthegoalof
greendiseasepreventionandcontrolcanbeachievedbycombining withdiseaseprediction,ecological
regulation,agriculturalmeasuresandsoon．

Keywords　cropdiseases;diseaseresistantresources;diseaseresistance mechanism;resistancegene
layout;diseasegreenpreventionandcontrol
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