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摘　要：水稻是我国的主要粮食作物，由稻瘟菌侵染引起的稻瘟病是危及粮食安全的主要病害之一。长期

的应用实践表明，利用抗性基因培育抗病品种是防控稻瘟病最经济、有效和环保的途径。本文概述了稻瘟

病抗病基因克隆进展，综述了近期稻瘟病抗病基因育种进展以及面临的主要问题与挑战，提出加大种质资

源稻瘟病抗性鉴定和创新智能设计育种新策略等下阶段重点研究方向。
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主要从事水稻与稻瘟菌互作和水稻抗病性遗传学研究。系统解析稻瘟菌效应蛋白

与水稻靶标蛋白的互作机制，创制植物中首个 E3 泛素连接酶鉴定体系，揭示水

稻核心 E3 泛素连接酶介导的抗稻瘟病新机制 , 为创制稻瘟病综合防控策略奠定

了重要基础。以第一 / 通讯作者 ( 含共同 ) 在 Developmental Cell、Science Advances、
Genome Biology、Cell Reports和 Science Bulletin等杂志发表高水平 SCI论文 38篇。

总被引频次 4 400 余次，H 指数 37。多次受邀在国际植物与微生物互作大会和国

际稻瘟病大会等国际会议上做特邀报告。
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Abstract: Rice is the primary staple crop in China, but its production faces significant threats from rice blast, a 
disease caused by the rice blast fungus. Long-term practices have shown that cultivating resistant rice varieties by 
incorporating resistance genes is the most economical, effective, and environmentally friendly method to combat 
this disease. This paper reviews recent advancements in cloning blast resistance genes, highlights the main 
challenges in breeding these genes, and suggests key research directions for the future. These directions include 
improving the identification of blast resistance in germplasm resources and developing innovative breeding 
strategies through intelligent design.
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1　稻瘟病的危害

稻瘟病是由真菌 Magnaporthe oryzae 侵染引起

的全球性水稻主要病害，严重威胁水稻安全生产。

稻瘟病在水稻整个生长周期及各个部位均可发生，

根据发病时期、部位可分为苗瘟、叶瘟、叶枕瘟、

秆瘟、节瘟、穗颈瘟、枝梗瘟和谷粒瘟等，其中叶

瘟和穗颈瘟最为常见，且危害较大 ( 图 1)。全球每

年因稻瘟病造成的产量损失高达 10%~30%，重发

年份甚至绝产，颗粒无收
[1]。目前在亚洲、非洲水

稻种植国家，稻瘟病已成为影响当地水稻安全生产

的最主要病害之一 [2]，印度东部每年因稻瘟病减产

约 30%[3]，马来西亚因穗颈瘟造成的水稻产量损失

达 50%~70%[4]。近年来，中国稻瘟病流行愈发严重，

2012—2021 年间稻瘟病年均发生面积达 381.5 万公

顷次，稻谷每年平均损失 36.8 万吨 [5]。2014 年，

因水稻成熟后期低温高湿气候影响，江苏、安徽、

湖北、山东等地稻瘟病发生严重，部分地区近乎绝

收
[6-7]。利用抗病基因培育抗病品种是控制该病害

最经济、有效和环保的措施，提高稻瘟病抗性，尤

其是广谱抗性，是抗病育种工作的难点和热点问题，

挖掘、克隆抗病基因并解析其抗病分子机理，对培

育抗病品种具有重要的意义。

2　稻瘟病抗病基因克隆进展

水稻稻瘟病抗病 (resistance, R) 基因被育种家

优先作为目标基因应用于水稻品种改良。广谱抗性 
(broad-spectrum resistance, BSR) 是指植物对多个不

同病原菌，或对同一病原菌的不同小种表现抗病性。

截至目前已鉴定到 140 多个稻瘟病 R 基因，其中

38 个被克隆 [8-9]，大部分已克隆的 R 基因编码核苷

酸结合富亮氨酸重复结构域受体蛋白 (nucleotide-

A：苗期叶瘟；B：穗颈瘟

图1  2023年江苏省连云港市赣榆区田间稻瘟病自然发病
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binding and leucine-rich repeat receptor, NLR)[10]。

NLR 类 R 蛋白一般直接或间接识别特异的病原

菌效应因子从而产生抗病反应 [11-13]，导致这类 R 基

因只能特异性识别对应的无毒基因，抗谱相对较

窄。目前仅 Pi1、Pi2、Pi5、Pi56(t)、Pi64、Pi9、Piz-t、
Pizh、Pi50、Pigm 和 Pijx 等被报道对稻瘟菌多个生

理小种表现广谱抗性 [14-16]，并且仅有少数 NLR 类

R 基因如 Pb1、Pi64、Pigm 和 Pijx 等被报道具有广

谱穗瘟抗性 [17-21]。NLR 类 R 基因通常以串联重复

形式存在于水稻基因组中，如第 6、11、12 号染色

体上分别成簇分布了 21、27 和 27 个 R 基因 [9, 22]。

同簇内的 R 基因在分子功能上并不完全相同，已克

隆的 Pigm 位点含有 13 个 NLR 基因 (R1~R13)，其

中 R4、R6 (PigmR) 和 R8 (PigmS) 编码完整的 NLR
蛋白，R4 无稻瘟病抗性功能，PigmR 对稻瘟菌多

个生理小种具有广谱抗性，而 PigmS 主要通过提高

产量以抵消 PigmR 引起的产量损失，以此来实现

抗性和产量的平衡
[16]。

此外，与 R 基因不同，一些抗病调控因子 ( 包
括抗病正调控因子和感病因子 ) 往往对同一病原菌

的不同小种具有部分抗性，通常参与抗病信号通路

或代谢物生物合成途径
[23-24]。近年来，许多具有广

谱抗性的抗病调控因子或单倍体型被鉴定 [23, 25]。抗

病正调控因子 IPA1 (Ideal Plant Architecture 1) 编码

的类 Squamosa 启动子结合蛋白 IPA1，在稻瘟病菌

侵染时被磷酸化，磷酸化的 IPA1 与 WRKY45 的启

动子结合，并促进其表达，增强水稻对稻瘟病的

广谱抗性
[26]。感病因子 Bsr-d1 (BROAD-SPECTRUM 

RESISTANCE DIGU 1) 编码 C2H2 类转录因子，克

隆自籼稻广谱持久抗病品种地谷，该转录因子上游

受转录因子 MYBS1 负调控，下游正调控过氧化物

酶基因的表达从而调节 H2O2 积累，进而影响稻瘟

病广谱抗性。对全球收集的 3 000 份种质资源进行

单倍体型分析发现，仅 313 份水稻材料含有 bsr-d1
抗病单倍体型

[23]。感病因子 ROD1 (RESISTANCE 
OF RICE TO DISEASES 1) 编码的 Ca2+ 传感器通过

激活过氧化氢酶活性，加速 H2O2 降解，抑制免疫

反应。因此，ROD1 的功能缺失导致水稻对稻瘟病、

纹枯病、白叶枯病等多种病害存在广谱抗性，在籼

稻中普遍存在ROD1的抗病单倍体型ROD1 (SNP1A)，
该单倍体型可以在不影响产量的情况下增强对稻瘟

病的广谱抗性，具有重要的育种应用价值 [27]。当病

原菌入侵时，抗病正调控因子 UMP1R2115 编码的蛋

白酶体成熟因子通过增加水稻 26S 蛋白酶体的生物

合成与活性，促进过氧化物酶 APX8 和过氧化氢酶

CatB 的降解，提高侵染位点 H2O2 的积累，从而增

强水稻对多种病原菌的抵御能力。进一步研究发现

来自“雅恢 2115”中的 UMP1R2115 是一个稀有的天

然等位基因，导入到感病水稻品种后，能在不影响

水稻产量的同时提高稻瘟病抗性，具有重要的应用

潜力
[28]。

3　R基因的育种应用

3.1　单个R基因的育种应用

在目前已克隆的 R 基因中，具有育种实效，且

在生产上大面积应用的较少。近 10 年来应用最多

的主要为位于第 6 号染色体的 Piz 基因簇和第 11 号

染色体的 Pik 基因簇的广谱抗性复等位基因 ( 表
1)[29-60]。中国水稻研究所钱前院士团队通过标记辅

助选择 (marker-assisted selection, MAS) 将 Pigm 导

入到寒地优良粳稻品种“空育 131”“龙粳 26”和“垦

鉴稻 6 号”中，获得 12 个携带 Pigm 基因的优良导

入系，其穗瘟抗性水平普遍由受体亲本的 5~7 级提

高至 0~3 级
[29]。福建省农业科学院王锋研究员团队

将 Pi9 和 Pi2 基因导入“闽恢 3301”中，改良后的“闽

恢 3301-Pi9”和“闽恢 3301-Pi2”抗性水平显著提

升
[30]。安徽荃银高科种业股份有限公司张从合研究

员团队以“Q211S”为受体材料，以携带 Pi9 基因

的抗稻瘟病材料“75-1-127”为供体，通过 MAS
选育出 5 个对苗瘟、穗瘟均表现较高抗性的新两

系不育系
[31]。扬州大学左示敏教授团队将 Pigm 导

入到两个高产优质粳稻“武运粳 32”和“华粳 8 号”

中，选育出了抗稻瘟病优质高产新品种“扬农粳

3091”[32]。李爱宏研究员团队利用扬稻 6 号 ( 又名

93-11) 为核心亲本，通过 Pigm 的定向导入和综合

农艺性状筛选，育成了具有广谱抗性的核心种质资

源“抗 9311”[15]，利用“抗 9311”又培育了系列

携带 Pigm 的抗病耐高温优质不育系，包括两系不

育系“缘 88S”，改良稻瘟病抗性的不育系还包括

“C815S”“隆科 638S”及“KT27S”等
[33-35]。此外，

印度科研人员将 Pik 基因簇的 Pi1 与 Pi54 分别导入

到优质高产品种“BPT5204”中，改良系的苗瘟抗

性水平均提升至 0~2 级
[36-37]。

3.2　多个R基因聚合的育种应用

由于稻瘟病菌具有高度变异特性，携带单个 R
基因的抗病品种一般推广应用 3~5 年后便极易丧失

抗性而沦为感病品种，聚合多个 R 基因培育持久广

谱抗病品种是解决该问题的有效途径。国内多个研
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表1  稻瘟病抗性基因的育种应用
目标基因 染色体 受体材料 受体类型 成效 参考文献

Pi2 6 C815S 两系不育系 4个改良系对53个菌株的苗瘟抗性频率达到

94.3%~98.1%
[38]

Feng39S 两系不育系 2个改良系对57个菌株的苗瘟抗性频率达到

94.7%
[39]

闽恢3301 籼型恢复系 20个改良系对21个菌株的田间诱发抗性表现

为抗到高抗水平

[30]

Pi9 6 闽恢3301 籼型恢复系 20个改良系对20个菌株的田间诱发抗性表现

为抗性水平

[30]

E32 籼型恢复系 改良系E32-Pi9苗瘟抗性0级，穗瘟抗性1级 [40]
R288 籼型恢复系 改良系R288-Pi9高抗稻瘟病 [41]
R747 籼型恢复系 改良系R747-Pi9表现高水平苗瘟抗性 [42]
R599 籼型恢复系 改良系R599-Pi9高抗苗瘟和穗瘟 [43]
R389 籼型恢复系 改良系R389-Pi9高抗苗瘟和穗瘟 [44]
Q211S 两系不育系 5个改良系对苗瘟、穗瘟均表现较高抗性 [31]

Pigm 6 KT27S 两系不育系 3个改良系的苗瘟抗性达到1级，穗瘟抗性达

到0~1级
[33]

C815SS 两系不育系 3个改良系的苗瘟抗性水平达到1~3级 [34]
隆科638S 两系不育系 改良系对28个菌株的苗瘟抗性频率达到96.4% [35]
湘晚籼13号 籼型常规稻 1个改良系高抗苗瘟和穗瘟 [45]
浙04B 粳型保持系 23个改良系的苗瘟抗性均达到0级，穗瘟抗性

达到1级
[46]

武运粳32、华粳8 粳型常规稻 10个改良系的苗瘟及穗瘟抗性水平显著增强 [32]
空育131、龙粳26、
垦鉴稻6

寒地粳稻 12个改良系苗瘟抗性频率达到95.2%~98.4%，

穗瘟抗性提高至0~3级
[29]

Pi1 11 BPT 5204 籼型常规稻 5个改良系对苗瘟抗性达到1~2级 [36]
Pi54 11 BPT 5204 籼型常规稻 6个改良系对苗瘟抗性达到0~2级 [37]

玉稻518 粳型常规稻 改良系“玉稻58”对稻瘟病抗性达3级 [47]
Pi2/Pi54 6、11 PB1121 籼型常规稻 2个聚合系对印度北部、东部和南部地区流行

菌株大田抗性水平强

[48]

Pi2/Pi1 6、11 桂红一号 红色特种籼稻 聚合系对稻瘟病抗性水平显著提高 [49]
Pi2/Pi1/Pi33 6、8 空育131 粳型常规稻 3个三基因聚合系对稻瘟病的抗病频率均达到

了98.4%
[50]

Pi2/Pik/Pita 6、12 川恢907 籼型恢复系 三基因聚合系的叶瘟1级、穗颈瘟1级，综合

抗病指数1.0
[51]

Pi9/Pita 6、12 Pusa Basmati 1 籼型常规稻 10个聚合系对苗瘟抗性达到1~2级 [52]
Pi9/Pi49 6、11 创5S 两系不育系 13个聚合系发病指数均为 0级 [53]
Pi9/Pi54/Pi1 6、11 福恢676 籼型恢复系 3个三基因聚合系对稻瘟病抗性水平明显增强 [54]
Pi9/Pita/Pib 6、2 盐稻10号 粳型常规稻 三基因聚合系“盐稻1626”稻瘟病抗性显著

增强

[55]

Pi9/Pi54/Pi5 6、9 Huhan 1S 两系不育系 三基因聚合系“Huhan 74S”对14个流行菌株

的苗瘟抗性频率达到85.7%
[56]

Pigm/Pi48/Pi49 6、11 创5S 两系不育系 三基因聚合系的叶瘟抗性1.6级、穗颈瘟抗性3级 [57]
Pi54/Pib 11、2 M219 籼型常规稻 15个聚合系高抗流行菌株P7.2 [58]
Pi54/Pi1/Pita 11、11、

12
Mushk Budji 印度香稻 三基因聚合系对4个鉴别菌株的苗瘟抗性水平

达到0~2级
[59]

Pita/Pi46 12、11 航恢179 籼型恢复系 聚合系R1793对苗瘟抗性频率达到97.1%，且

抗穗瘟

[60]
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究团队均报道了多个 R 基因聚合提高抗谱的应用实

例 [57, 61]，李爱宏研究员团队发现 Piz 基因簇上不同

复等位 R 基因 ( 尤其 Pigm、Piz-t) 与 Pik、Pita 座位

的 R 基因以及其他 R 基因聚合在不同背景下均表现

出稳定的广谱抗性
[19-20, 62-63]。但是不同 R 基因聚合

后，并不简单地表现为单个 R 基因的抗谱累加，有

的还存在负向效应。国际水稻研究所以“CO39”
为背景构建携带不同 R 基因的聚合系，鉴定结果显

示 Piz-5 和 Pita 的基因聚合系抗性不如单基因抗性

品系
[64]。由于基因间存在较强的互作，会产生多种

效应 [65-67]，例如在籼稻“扬稻 6 号”和粳稻“07GY31”
背景下构建的多基因聚合系对稻瘟病菌株的抗性

效应可以归为重叠效应、互补效应和互作效应三

种类型，其中互补效应是影响聚合系抗谱的关键因

素
[62-63]。聚合具有不同抗病信号通路的 R 基因是实

现稳定广谱抗性的一种方式，李爱宏研究员团队发

现 Pijx 与 Pigm/Piz-t 在系统发育树上分属于不同分

支，并处于不同信号通路，Pijx 与 Pigm/Piz-t 聚合

后可产生更为持久、广谱的抗性
[21]。

3.3　R基因的分子设计育种应用

随着基因组学的快速发展，通过解析品种抗病

产量性状遗传规律，利用组学和基因编辑技术等手

段实现稻瘟病抗性与高产优质性状协同提升成为可

能。中国科学院李家洋院士团队联合储成才研究员

团队、卜庆云研究员团队对收集的东北稻区 546 份

水稻资源进行了重测序，对 22 个农艺性状表型进

行了调查和全基因组关联分析，构建了我国东北稻

区分子诠释模型，并在此基础上建立了分子设计育

种体系，聚合了抽穗期基因 Hd1，稻瘟病抗性基因

Pita、Ptr、Pib，抗倒伏基因 SCM2，粒型基因 GW5、
GS3、GL7，产量性状位点 qSB2、qSB8、qSB10 等

一系列分子模块，育成的“中科发 5 号”在高纬度

稻区实现了抗病、丰产、优质、抗倒伏等优异性状

的聚合 [68]。李爱宏研究员团队在解析长江中游地区

200 余份代表性粳稻品种抗病产量优质性状遗传改

良规律的基础上，发现第 6 号染色体 Piz 基因座抗

病等位基因与稻米品质劣势基因的不利连锁是制约

品种产量、品质、抗病性平衡的关键因素，利用基

因组设计育种策略，通过核心亲本选择和关键基因

连锁累赘打破，利用广谱抗病基因 Piz-t 和 Pigm 分

别创制了高产优质抗病新品种“香缘 99”和“金香

玉 1 号”
[69]( 图 2)。

3.4　其他

与 R 基因相反，水稻感病因子是能够促进病原

菌成功侵染，并协助病原菌与寄主植物发生亲和性

反应的关键因子，感病因子的突变或下调表达可能

赋予寄主非小种特异性的持久抗性 [70]。因此，编辑

或操纵感病因子对培育高产高抗的水稻品种具有重

要应用潜力。通过规律间隔成簇短回文重复序列 /
规律间隔成簇短回文重复序列相关蛋白系统 9 
(clustered regularly interspaced short palindromic 
repeats/Cas9, CRISPR/Cas9) 技术对“空育 131”的感

病因子 Pi21 进行定点编辑，显著增强了其稻瘟病

抗性
[71]。吉林省农业科学院金永梅研究员团队通

过 CRISPR/Cas9 技术在“吉粳 88”中对感病因子

Bsr-d1 进行编辑，创制的两个突变株系对中国东北

地区的稻瘟病菌株的苗瘟抗性显著提高 [72]。宁约瑟

研究员团队通过 CRISPR/Cas9 技术同时编辑 Pi21、
Bsr-d1 和 Xa5 等多个感病因子，创制了广谱抗病水

稻材料 [73]。此外，对 RNG1 和 RNG3 的编码区编辑，

获得的编码区移码突变材料均实现了对稻瘟病和白

叶枯病的广谱抗性 [74]。因此，水稻感病因子的编辑

为水稻抗病分子育种提供了新的广谱抗病基因和种

质资源。

A: 2023年江苏省连云港市赣榆区“香缘99”田间抗病表现；B: 2020年江苏省扬州市“金香玉1号”田间抗病表现

图2  “香缘99”与“金香玉1号”的田间抗病表现
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4　问题与挑战

4.1　苗瘟、穗瘟抗性差异的分子机理还有待研究

目前已克隆的稻瘟病抗病基因绝大多数是针对

苗瘟的，然而苗瘟和穗瘟的抗性很多时候表现并不

一致，很多苗瘟抗性好的品种往往穗瘟抗性较差 [75-76]。

多组学分析表明苗瘟和穗瘟可能因发生在不同的发

育阶段而有着不同的抗病分子机理 [77-78]。目前抗病

分子机理解析主要在苗瘟抗性，穗瘟抗性的分子机

理仅有 Pb1、Pijx、Pigm 等少数 R 基因被解析 [21, 79]。

云南省农业科学院杨勤忠研究员团队 [80] 发现在水

稻单基因系“IRBL9-W (Pi9)”中，相较于苗期叶片，

Pi9 在成株期穗部的表达量出现了明显降低，这可

能是造成“IRBL9-W”成株期感穗瘟的原因。Hayashi
等 [17] 发现 Pb1 抗穗瘟而感苗瘟的原因可能也是

Pb1的表达水平在营养生长期显著低于生殖生长期。

此外，苗瘟与穗瘟还存在不同的抗性调控途径 [81-82]，

如 OsGF14b 通过茉莉酸 (jasmonic acid, JA) 和水杨

酸 (salicylic acid, SA) 信号途径正调控穗瘟抗性而负

调控苗瘟抗性
[83]。

4.2　遗传背景影响R基因抗性水平

育种实践表明 R 基因在导入不同遗传背景品

种后抗性水平存在显著差异，如 Pid3-I1 在不同遗

传背景下对来自日本的稻瘟菌株表现为部分抗性，

而在“TP309”遗传背景下则对来自中国的稻瘟菌

株表现出广谱抗性 [84]。Pi54、Pita 在籼、粳基因组

中均有分布，但 Pi54 仅在籼稻背景下具有较好抗

性水平，而 Pita 则在粳稻背景下具有较强抗性 [85]。

此外，在粳稻背景下聚合 Pi2/Pi1，其苗瘟及穗瘟抗

性频率分别为 69.72% 和 46.43%，而在籼稻背景下

其抗性频率则分别高达 95.57% 和 83.33%[62-63]。其

可能原因是在不同遗传背景中还存在着影响 R 基因

抗性效应发挥的调控基因，如品种“Kanto209”背

景中存在 3 个 Pb1 负调控因子，导致 Pb1 导入系表

现为感病
[86]。

5　展望

大量水稻种质资源和稻瘟病菌株的重测序研究

从基因组水平上揭示了稻瘟病抗性改良的遗传规

律，发掘的新 R 基因 / 位点及抗性单倍型有效推进

了抗稻瘟病遗传育种 [87-88]。尽管稻瘟病抗病育种取

得了有效进展，但由于全球气候变化以及种植结构

的变革，导致稻瘟菌种群变异加剧，稻瘟病依然是

制约水稻高产稳产的关键因素。稻瘟病防治目前还

存在病害监测与诊断技术落后、具有育种实效的抗

性基因 / 位点缺乏、抗病育种效率低、抗病品种培

育滞后等问题，今后还需要在以下重点领域开展研

究。(1) 开展稻瘟菌种群变异分析，实现抗病品种

合理布局。全球气候变化、种植结构调整和单一基

因大面积利用往往严重影响田间稻瘟菌种群的演

化。需系统采集我国主要稻区的田间稻瘟菌菌株，

明确稻瘟菌种群变异规律，进而根据“基因对基因”

假设，合理布局抗病品种。(2) 加强稻瘟病早期监

测预警，为稻瘟病预防提供依据。稻瘟菌的早期监

测是防控稻瘟病的重要依据。多组学技术可用于监

测侵染过程中稻瘟菌和水稻的基因表达、蛋白质变

化和代谢产物的积累等。通过对多组学数据的分析

与挖掘，建立稻瘟病的早期监测诊断模型，为稻瘟

病预防提供依据。(3) 加大抗病种质资源鉴定，挖掘、

克隆新的 R 基因。抗病种质资源是稻瘟病抗病育种

的基础，加强对已有种质资源及人为定向创制材料

的抗病性鉴定，为培育广谱持久抗性水稻品种提供

更多的基因资源。(4) 研究稻瘟菌与水稻互作分子

机制，解决不同遗传背景抗性不稳定难题。综合运

用多组学技术深入研究稻瘟菌与水稻互作的分子机

制。从基因组、转录组、蛋白质组和代谢组等多个

层面鉴定水稻与稻瘟菌互作关键因子以及关键调控

基因，为培育持久广谱抗性新品种提供理论基础。

(5) 创新智能设计育种新策略，创制高产优质抗病

广适新品种。在常规育种基础上，结合分子设计育

种和大数据分析，创新智能设计育种新策略，进而

培育高产、优质、抗病等多性状协同提升的水稻新

品种。
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