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摘　要 ：条锈病是气传病害，通过大气可以扩散数千公里，从美国到加拿大跨国传播，甚至跨大洲传播，

在全世界范围内为小麦生产带来严重挑战，威胁世界粮食安全。过去半世纪以来，大量小麦抗条锈病位点

被定位且部分重要的抗病基因被克隆，基础研究为小麦抗条锈病育种提供了有力工具。我国早期条锈病大

流行往往造成巨大损失，但在 2019 年得到了有效控制，标志着我国条锈病已经进入可实现“有效防控”的

阶段。条锈菌不断进化，大量早期有效抗病基因的抗性逐渐丧失，且气候变化为条锈病防控带来大量不确

定因素，因此抗条锈病的基础研究和育种工作一刻也不能松懈。幸运的是，小麦基因组的解析加速了抗病

基因的克隆，泛基因组研究及野生种质资源的收集和利用丰富了抗病基因来源，基因编辑、智能育种、单

倍体育种和快速育种等新兴技术促生了实现小麦抗条锈病研究和育种的新途径。本综述将简要回顾条锈病

研究的标志性成果，探讨整合资源促进小麦抗病高产协同改良的策略，讨论小麦抗条锈病基础研究和育种

为未来储备、走向“防患未然”的路径。
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Abstract: Stripe rust is an airborne disease that can spread thousands of kilometers through the atmosphere, 
spreading from the United States to Canada and even intercontinental, posing a serious challenge to wheat 
production worldwide and threatening global food security. Over the past half-century, a wealth of wheat resistance 
loci against stripe rust have been mapped, and 11 crucial resistance genes have been cloned, providing powerful 
tools for wheat breeding against stripe rust. In the early stages, significant stripe rust epidemics in our country often 
caused considerable losses in China. However, in 2019, effective control was achieved, marking that China has 
reached a stage of "effective prevention and control" over stripe rust. The pathogen continues to evolve, and the 
resistance of many early effective resistance genes is gradually lost; climate change brings much uncertainty to the 
prevention and control of stripe rust, so the basic research and breeding work of resistance to stripe rust cannot be 
relaxed momentarily. Fortunately, the decoding of the wheat genome has accelerated the cloning of resistance genes, 
pan-genome research, and the collection and utilization of wild germplasm resources have enriched the sources of 
resistance genes, and emerging technologies such as gene editing, intelligent breeding, haploid breeding, and rapid 
breeding have given birth to new ways of wheat research and breeding against stripe rust. This review will briefly 
review the symbolic achievements of stripe rust research, discuss strategies to integrate resources to promote the 
coordinated improvement of wheat resistance and high yield, and discuss the path for wheat basic research and 
breeding against stripe rust to prepare for the future and move towards "prevention" to meet the future climate 
change.
Key words: wheat; stripe rust; gene cloning; breeding

1　条锈病对小麦产量的冲击

小麦 (Triticum aestivum L.) 是全球重要的主食

作物，为人类提供大约 18% 的能量和 19% 的蛋白

质 (http://www.fao.org/faostat/en/#data/FBS)。全球有

88% 的小麦生产区域受到条锈病的威胁 [1]，导致每

年数十亿美元的经济损失 [2]。小麦条锈病在我国早

有记载，北魏时期贾思勰在《齐民要术》辨谷章中

提到“春多雨，麦脚着土而黄，名黄疸瘟”，即指

小麦条锈病。除南极洲外，全球各大洲的 60 多个

国家均有条锈病的报道。小麦条锈病在发病初期

会沿小麦叶脉形成椭圆形鲜黄色的夏孢子堆，因

此得名“条锈病”(stripe rust 或者 yellow rust)，病

原菌为条形柄锈菌 (Puccinia striiformis f. sp. tritici, 
Pst)。条锈菌主要在气候凉爽湿润的小麦种植区

发生，主要侵染禾本科植物，如普通小麦 (Triticum 
aestivum)、硬粒小麦 (T. turgidum var. durum)、栽

培型粒小麦 (T. dicoccum Schrank)、野生粒小麦 (T. 
dicoccoides Körn) 和小黑麦 (Triticosecale、Pst)[3]。此

外，条锈菌还可以感染某些栽培大麦 (Hordeum 
vulgare) 和黑麦 (Secale cereale)，但这两种作物通

常不会引起严重的流行病，因此它们也被称为中间

宿主 [3, 4]。

小麦条锈菌在其生命周期中经历五种不同的孢

子阶段：担孢子、夏孢子、性孢子、锈孢子和冬孢子，

分别对应小麦条锈菌的五个时期，并涉及从无性繁

殖到有性繁殖阶段的转换 [5]。生命周期的起始阶段

为性孢子期 (pycnial stage)，单核的性孢子萌发，并

接触携带不同遗传物质的单核受体菌丝，细胞质首

先融合，随后核融合形成双核菌丝体，从而实现了

条锈菌基因重组，是条锈菌快速进化和新变异 ( 毒
力 ) 小种不断出现的基础。在夏孢子期，夏孢子堆

突破侵染小麦的叶片，夏孢子以风为媒介播至数千

公里以外的地区，如加拿大西部地区条锈菌组成类

似美国西部，而加拿大东部地区条锈菌组成类似美

国中东部，因此超强的跨区域传播能力是造成条锈

病大流行的主要原因
[5]。

条锈病大流行常造成巨大危害，可导致感病

品种减产 10%~70%，甚至绝收 [6]。新中国成立以

来，我国先后发生过五次全国性、极其严重的小

麦条锈病大流行，分别发生在 1950、1964、1990、
2002 和 2017 年，小麦总发病面积近 5.5 亿公顷，

总产量损失高达 1 380 万吨。最近一次条锈病大流

行发生在 2019 年，发病面积高达 200 万公顷，由

于杀菌剂的使用，没有造成显著的损失 [7]。因此，

防控条锈病对于稳定粮食安全至关重要，是稳定小

麦产量的一个关键措施。

相对于化学防治，种植携带小麦抗病基因的品

种是降低条锈病损失的更经济有效和环境友好的策

略。在条锈病的影响下，易感品种的产量可以下降

55%~64%，而抗性品种的产量仅下降 11%[8]。自

2000 年遭到来自东非的 PstS1 条锈小种入侵以来，
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加拿大小麦生产饱受条锈病困扰；原条锈病高发区

阿尔伯塔省从 2019 年起提高高抗和中抗小麦品种

的种植面积，快速阻止了条锈病蔓延，减少了病害

损失，维持了小麦产量
[9]。上述结果表明，通过选

择性地进行植物遗传育种改良提高小麦对条锈病的

抗性，可以稳定产量，降低化控成本和污染，助力

可持续增产，以满足人类未来对小麦需求的增长，

因此抗条锈病基因的克隆和机制解析具有重要意义。

2　小麦抗条锈病基因的克隆与研究进展

2.1　小麦抗条锈病的研究回顾

小麦抗条锈病基因以 Yr (yellow rust resistance)
命名，目前已有 86 个被命名，主要分为全生育期

抗病性 (all-stage resistance, ASR) 和成株期抗病性

(adult-plant resistance, APR) 两大类 [10]。ASR 常表现

出小种专化抗性，在条锈菌的侵染下，快速 (24 小时 )
产生免疫反应或超敏反应 (HR) ；在遗传上一般表现

为质量遗传性状，由单基因控制，常编码植物免疫

受体 NLR 蛋白；由于 NLR 蛋白主要识别条锈菌的

特征分子，因此 ASR 可被条锈菌快速进化而克服，

即使聚合多个 ASR 也会因压力过大而加速条锈菌

的进化和选择，如欧洲 2015 年发现的条锈菌新毒

力小种 Triticale2015 (PstS13) 克服了 Yr3、Yr17、Yr25、
Yr27 和 Yr32 等基因的抗病性

[11]。与 ASR 不同的是，

APR 的遗传特性通常为数量遗传位点，由多基因控

制；目前克隆的 APR 基因多编码蛋白激酶和转运

蛋白，对不同条锈菌小种具有广谱抗性，但抗病较

慢而且只能呈现部分抗性，自 2013 年起受到广泛

关注 ( 图 1)。在对当前流行的生理性小种的抗性评

估中，国内外 153 份小麦品种以 APR 抗性为主，因

此育种实践表明 APR 抗病基因的育种价值更高
[12]。

然而 APR 在育种中也有局限性，比如仅在成株期

发挥作用、具有高温依赖性和仅能产生部分抗性等。

综合 ASR 和 APR 两类抗病基因优点，聚合多个

APR 辅以 ASR，多抗病基因协同作用，是培育抗

病品种的优先方案 [13]。

2.2　小麦抗条锈病基因的克隆与作用机制

抗条锈病研究和育种是不同阶段科学家的持续

追求，从 2013 年开始抗条锈病研究迅速发展，小

麦基因组测序完成以来呈现出多点突破、成果井喷

的趋势 ( 图 1)。目前已经命名了超过 80 个抗条锈

病基因，还有 300 多个潜在的抗条锈病位点，来源

包括小麦近缘物种和六倍体普通小麦等，其中大部

分属于 ASR 抗性基因
[14]。

图1  小麦条锈病研究的热点和趋势
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目前有 11 个抗条锈病基因被克隆，大多数编

码 NLR 蛋白 ( 图 2)。Yr5a、Yr5b 和 Yr7 是通过 Mut- 
RenSeq 方法克隆的基因，编码的蛋白具有 NLR 和

锌指结构域 (BED) 融合的特殊形式，对世界范围内

的菌种具有广泛抗性
[15]。Yr9 和 Yr10 分别来自于黑

麦 (Secale cereale L.) 和普通小麦，其中 Yr10 编码的

蛋白具有保守的 CC-NBS-LRR 结构域，属于 ASR
抗性，对中国现有的流行小种 CYR33 和 CYR34 都

呈现抗病表型
[16-18]。Yr27 是利用超长测序技术组装

特殊抗病材料基因组而克隆的一个抗病基因，编码

一个典型的 NLR 免疫相关蛋白，不但抗条锈病而

且抗叶锈病 ( 与叶锈病抗性基因 Lr13 是等位基因 )，
Yr27 研究体现了基因组测序技术发展对作物抗病研

究的推动作用 [19]。YrAS2388 是通过图位组图手段

克隆的 NLR 基因，来源于普通小麦 D 基因组的供

体粗山羊草 (Aegilops tauschii L.) 的抗条锈病基因，

该基因含有重复的 3ʹ 未翻译区，是发挥抗病功能的

关键；此外，同源 YrAet672 基因具有类似的重复 3ʹ
未翻译区，两者都可以归属为 Yr28 基因的不同单

倍型
[20, 21]。

小麦抗条锈病基因还可以编码非 NLR 类型蛋

白，如蛋白激酶和转运蛋白，部分非 NLR 蛋白的

作用机制和调控网络得到了深入的研究。Yr36 是来

源于野生二粒小麦(Triticum turgidum L. subsp. Dicoccoides)
的成株抗病基因，编码蛋白包括 N 端的丝氨酸 / 苏
氨酸激酶结构域和 C 端的 START 结构域，因此又

被命名为 WHEAT KINASE START 1 (WKS1)。WKS1
可以磷酸化一系列靶蛋白促进活性氧 (ROS) 积累：

加速 PsbO 降解，使裸露的光合系统释放单氧离子；

抑制类玉米黄质环氧化酶，促进超氧离子积累并转

化成过氧化氢 (H2O2) ；抑制类囊体抗坏血酸过氧化

物酶 (tAPX)，减少 H2O2 分解；H2O2 积累加速细胞

死亡，崩溃的叶绿体脂类不完全降解产生茉莉酸

(jasmonates, JA) 形成正反馈，引发局部坏死，产生

抗病表型 [22-26]。Yr15 编码一个具有串联的蛋白激酶

结构域 (wheat tandem kinase, WTK) 的抗病蛋白，该

基因来源于野生二粒小麦 (wild emmer wheat, Triticum 
turgidum L. var. dicoccoides)，是一个广谱抗条锈病

基因，Yr15 及一系列编码 WTK 的基因 ( 如 Lr9) 的
克隆证明了此类蛋白广泛参与小麦抗病

[27, 28]。Yr18
是首个被克隆的具有一因多效的基因，对白粉病、

叶锈病等均有一定的抗性 (Yr18/Lr34/Sr57/Pm38)，
编码一个 ABC 转运蛋白，曾被报道具有脱落酸

(abscisic acid, ABA) 运输能力，近期发现也可以运

图2  小麦和水稻抗病基因的系统发育



专刊：植物免疫与抗病育种 第37卷544

输芥子醇，促进木质素积累，增加细胞壁强度 [29-31]。

Yr46 编码一个突变的己糖类转运蛋白，能与正常己

糖类转运蛋白形成异源多聚体，抑制糖类转运功能，

不利于病菌能量获取，对叶锈病和秆锈病也具有显

著抗性 (Yr46/Lr67/Sr55)。
2.3　小麦抗条锈病基因的育种潜力

值得指出的是，Yr18、Yr36 和 Yr46 属于典型的

APR 基因，从 20 世纪 50 年代以来已经在墨西哥的

小麦品种中表现出持续的抗性，广谱抗病，抗性持

久，育种价值高；但是，具有慢锈和只能产生部分

抗性的缺点 [32]。随着条锈菌进化和新毒力小种的不

断出现，部分被广泛种植并携带抗病 NLR 类单一

ASR 基因的小麦品种抗病效果逐渐降低，甚至丧

失抗性，很可能加速条锈病的蔓延和大规模的爆

发 [33]。由于 Yr18、Yr36 和 Yr46 的作用机制不同，

具有功能叠加的可能，因此聚合多个 APR 或者与

ASR 抗性基因组合将产生持久、完全的抗性，如

Yr18+Yr28+Yr36 或 Yr18+Yr36 组合在苗期就显示出

足够的条锈病抗性，且抗病效果较单一抗性基因有

显著提高 [34]。上述抗病基因的克隆、抗病机制解析

和育种组合探索为未来小麦抗病基础研究和抗病育

种提供了关键信息和不断优化的基础。

3　未来小麦耐条锈病与高产协同改良的瓶颈

和策略

随着小麦遗传和抗病研究的不断突破，数百个

抗条锈病遗传位点被定位并且一系列重要的抗病基

因得以克隆，极大地推动了小麦抗病基础研究。但

是，从基因克隆到抗病育种应用还需要克服一些

瓶颈。

3.1　抗病与产量的平衡制约与克服

植物抗病过程涉及细胞内大量生命过程的变

化，如 ROS 爆发等，这些变化往往负调控正常生

长过程，导致生长 - 抗病的平衡制约 (growth-defense 
trade-off) 现象

[35]。RPM1 是一个已知的 NLR 抗病膜

蛋白，可特异性地识别丁香假单胞菌 (Pseudomonas 
syringae L.) 的效应因子 Avrpm1 和 AvrB，激活下游

信号触发超敏反应，并导致宿主植物局部坏死抗病；

但是，在无病原菌的条件下，携带 RPM1 基因的植

物较对照产量降低 9%[36]。水稻 (Oryza sativa L.) 
PigmR 基因编码的 NLR 蛋白对稻瘟病产生广谱抗

性，但其持续表达会降低水稻的产量；同源蛋白

PigmS 可与 PigmR 形成二聚体抑制抗病功能，病菌

入侵时叶片中 PigmS 高度甲基化，释放对 PigmR

的抑制作用，因此 PigmR/PigmS 组合可以达到抗病

高产协同改良的效果
[37]。小麦 MLO (mildew resistance 

locus O ) 是一个感病基因，敲除 MLO 提高小麦抗

白粉病能力，但产量显著降低；如果敲除范围扩大

到 304 kb，破坏一个负调控产量的糖转运蛋白

(tonoplast monosaccharide transporter 3, TaTMT3B)，
可实现抗病不减产的目标 [38, 39]。因此，深入研究抗

病基因的作用机制，制定相应策略，通过表观遗传、

精准激活以及多基因协同作用等手段，有望克服抗

病基因对产量的负影响。

3.2　气候变化带来的挑战和应对策略

全球气候变化对条锈菌的高温耐受性和小麦抗

病产生了显著的影响：越冬期温度的提升有助于条

锈菌安全越冬，提高来年菌源的病菌基数；极端气

候导致的倒春寒可能造成低温环境，适合条锈菌侵

入宿主。对法国不同地区的条锈菌的调查发现，南

部条锈菌种对温暖的地中海气候更加适应，在野外

相对于未经过选择的北部菌种具有明显的竞争优

势，表明不同气候可以加速条锈菌的进化和筛选，

使小麦抗条锈病面临新的挑战 [40]。降雨不均衡对小

麦抗条锈病和高产带来不确定因素，充分水供应 ( 降
雨或者生育期内灌溉 ) 可以显著提高小麦产量，但

是增加条锈病爆发的风险；相反，每次灌溉用水量

降低 30%，不但可以提高蛋白质含量，而且降低条

锈病发病程度，产量降低仅为 6%。上述对灌溉条

件的研究从耕作制度方面走出了产量、抗性和品质

平衡的关键一步 [41]。在小麦基础研究方面，深入研

究低温下限制高温 APR 基因发挥功能的机制，如

表观遗传、基因转录、可变剪切、蛋白质翻译、折

叠成熟、亚细胞定位、翻译后修饰和协同作用因子

等不同层次的调控，探索打破低温限制小麦 APR
基因和光合效率不高的策略，有望为适应未来气候变

化的高产抗病育种提供理论参考和重要的遗传材料。

3.3　抗病基因来源的拓宽和有效利用

创造和利用种质资源是小麦抗病育种的基础，

第一步是识别和探索优越的种质，包括地方种、

祖先种和野生近源种等。地方品种是一种能够耐

受当地生物和非生物胁迫，并在低投入农业系统

中保持中等产量水平的传统作物品种，虽然现代

育成品种经历了广泛的基因组区域的正向选择，但

地方品种仍然包含可以在未来育种中利用的优异等

位基因 [42-44]。小麦二倍体祖先种 Ae. Tauschii (DD)
的种群含有许多与叶部病害和害虫相关的基因，通

过整合祖先种创制的“川麦 42”品种主导四川盆地
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小麦种植超过十年，因此对祖先性状变异的遗传和

生理基础的深入研究有助于准确指导未来的育种策

略 [45]。小麦野生近源种如 Aegilopsis、Elymus、Lolium、
Dasypyrum、Thinopyrum 和 Triticum 等在开发高适

应性的小麦系中具有显著潜力 [46]。李振声院士团队

将小麦与长穗偃麦草进行远缘杂交，将草的抗病基

因转移给小麦，开创了小麦与偃麦草远缘杂交育种

新领域，并育成高产、抗病、优质的“小偃”系列

品种。

3.4　感病基因的发现和耐病种质创新

小麦和条锈菌的互作发生在多个层次，小麦

NLR 等抗病蛋白识别条锈菌特征分子起始抗病反

应，病菌也可以通过效应子调控小麦抗病反应。一

方面，病菌通过进化可以逃逸 NLR 等抗病蛋白的

识别；另一方面，小麦被条锈菌“劫持”的蛋白如

果突变，不显著影响产量，但会显著影响抗病性。

康振生院士和王晓杰教授的研究团队发现条锈菌分

泌效应子 PsSpg1，可与小麦蛋白激酶 TaPsIPK1 结

合，增强激酶活性并进入细胞核，磷酸化调控

TaCBF1d 转录活性抑制抗性反应；通过基因编辑敲

除感病基因 TaPsIPK1，可以提高小麦抗病能力但

不影响产量
[47]。条锈菌诱导表达的基因涉及但不限

于：负调控 ROS 爆发和细胞壁强化的蛋白，以及

促进糖类、氨基酸和脂类合成并向条锈菌吸器转运

的代谢酶或者相关元件；以上均有望作为自然变异、

人工变异和基因编辑的优先考虑靶点，通过靶向引

入变异，解除条锈菌对小麦 (“殖民地”) 的控制，

提高条锈病耐受性，在无病原菌时不显著影响小麦

产量和品质。我们预测，感病基因的缺失不能通过

病菌突变而被克服，因此有可能比 NLR 类蛋白的

抗病性更加持久，因此育种潜力值得期待。

3.5　新兴育种技术的引入和种质资源创新

新技术的引入可以有效地推动小麦抗条锈病基

础研究和育种实践 ( 图 3)。小麦 - 条锈菌互作系统

目前主要使用叶片组织进行分析，单细胞测序技术

的引入有望从细胞水平解析上述互作系统，活体成

像系统如显示茉莉酸信号的 GFP 成像系统揭示了在

细胞水平小麦对条锈菌的响应和相关代谢变化
[48]。

CRISPR/Cas9 通过创造遗传变异，彻底改变了小麦

改良和功能基因分析。许多重要性状受到单核苷酸

多态性 (SNPs) 和“弱”或“数量”等位基因的影响，

而碱基编辑器、质粒编辑器和调节基因的精细调控

这样的工具允许在短时间内精确操纵小麦基因组，

累积与多抗性、高质量和产量相关的有利等位基因，

有助于设计未来小麦 [49-53]。泛基因组分析不但可以

为小麦抗病基因的克隆提供参照，而且与病理学基

础研究和大数据分析有机整合在一起，可以为未来

小麦智能抗病育种提供“导航”。基因组编辑的最

新进展为单倍体诱导相关基因的定向修饰提供了全

新机会，如 PLA1 和 CENH3 等，完善单倍体选择

方法 ( 如结合花青素或荧光基因 ) 和发展高通量表

型平台对于提高单倍体技术在小麦育种中的效率至

关重要，通过双单倍体 (DH) 育种，有望显著加速

小麦抗病基因挖掘和育种过程
[54-56]。

4　结论

为满足人类社会日益增长的小麦需求，提高小

麦抗病、产量和气候适应能力至关重要。尽管小麦

抗条锈病育种面临诸多挑战，但小麦遗传学的快速

发展和新技术的不断涌现将有力推动小麦抗条锈病

研究。扩大小麦抗病基因库 ( 包括地方种、祖先种

和近源品种 ) 是发现优良育种基因的首选，人工变

异的创制和利用是加速自然进化过程的新手段，上

述材料和来源于其他物种的信息丰富了小麦抗条锈

病的武器库。加强泛组学水平的基因组和高阶杂交

群体的创制和遗传研究将有助于挖掘基因组编辑和

分子育种的基因和位点，为小麦抗病育种提供参考

“导航图”。因此，传统育种方法与基因组编辑工具、

合成生物学、双单倍体育种和人工智能等先进技术

有效地整合，将为小麦抗条锈病研究和新品种创制

奠定基础。
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