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植物免疫与抗病性

作物广谱抗病研究现状与关键科学问题
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[摘　要]　培育抗病品种是应对作物病害威胁最经济有效的方法,广谱抗病资源发掘、抗病基因鉴

定和抗病理论解析等是培育作物广谱抗病品种的基础.二十多年来,植物免疫反应及抗病研究取

得了系列重大进展,主要粮食作物广谱抗病研究也取得了显著成效,包括克隆了系列广谱抗病基因

并揭示了部分基因的抗病机理.本文对作物广谱抗病领域的主要研究进展进行了回顾与综述,提
出了该领域亟需解决的关键科学问题,对作物广谱抗病研究面临的机遇与挑战进行了分析,同时对

作物广谱抗病研究的发展进行了展望.
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　　得益于绿色革命、杂交育种和先进的栽培管理

技术等,目前全球粮食产量基本能满足人类需求.
但随着世界人口数量的不断增长,２０５０年粮食产量

或将不能满足人类需求[１],这给农业生产的粮食安

全供给提出了迫切要求.农作物病害严重威胁粮食

产量和品质,是制约农业安全生产的关键因素.对

于农业粮食生产而言,利用作物抗性资源及其抗病

基因培育抗病品种,是解决病害威胁最为经济有效

的途径,也是提高粮食产量、促进作物稳产增产和优

质的重要保障.
植物免疫及抗病理论的研究是作物抗病育种的

重要基础.已有研究表明,植物虽不具备脊椎动物

的获得性免疫系统,但有与动物类似的先天免疫系

统(InnateImmunity)[２].国际上围绕植物免疫与抗

病性的科技攻关取得了系列重要成就,形成了如下

主要理论:植物利用细胞膜表面的模式识别受体蛋

白(PatternＧRecognitionReceptors,PRRs)识别病原

微 生 物 保 守 的 分 子 模 式 (PathogenＧAssociated
MolecularPatterns,PAMPs)或来自植物自身、与损

伤相关的分子模式(DamageＧAssociated Molecular
Patterns,DAMPs),以激活免疫反应,保护自己免受

损害[３,４];该过程中的PRRs通常是一些跨膜的类受
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事博士后研 究.长 期 围 绕 水 稻 免 疫 与 细

胞死亡调控机理开展工作,揭示了多囊泡

体运输途径等对水稻 广 谱 抗 病 性 的 调 控

作用.

体激酶和类受体蛋白,如FLS２、CERK１和PEPR１/

２等;PAMPs则是一些病原微生物保守的组份,如
鞭毛蛋白、几丁质和肽聚糖等;DAMPs多为植物在

受到病 原 物 入 侵 后 自 身 产 生 的 小 肽 等 分 子,如

Systemin、AtPeps 和 Oligogalacturonides 等[４,５].
植物通常利用两个层级的免疫反应来应对病原入

侵.第一层级是由上述PAMPs和 DAMPs激活的

植物免疫反应,称之为模式分子激发的免疫反应

(PAMPＧTriggeredImmunity,PTI)[３,４].病原物为



　

　４０２　　 中　国　科　学　基　金 ２０２０年

了对抗该免疫反应,通过向植物细胞分泌效应因子

(Effectors)来抑制PTI并使植物感病,该过程被称

为 效 应 因 子 引 发 的 感 病 (EffectorＧTriggered
Susceptibility,ETS)[３].植物并不会坐以待毙,而

是进化出了第二层级,由一类包含核苷酸结合结构

域和亮氨酸富集重复区的受体类蛋白(NucleotideＧ
Binding Domain and LeucineＧRich Repeat
Receptors,NLRs)所介导的免疫反应.NLRs通过

不同方式识别病原菌分泌的效应子 Effectors或无

毒蛋白(AvirulenceProteins,Avrproteins),从而激

发更为强烈的抗病反应,被称为效应因子触发的免

疫反应(EffectorＧTriggeredImmunity,ETI)[３].此

外,由非编码 RNA 如 MicroRNA 介导的基因沉默

系统在植物识别和抵御病毒等病原物的过程中也发

挥着重要的调控作用[６,７].
在植物抗病过程中,除上述提到的蛋白外,还有

许多调控因子(DefenseRegulators,DRs)参与了免

疫信号的调节[８].一些 PRRs、NLRs或 DRs编码

基因介导或调控的植物抗性具有广谱性 (Broad
SpectrumResistance,BSR),即一个基因对某一病

原菌的不同小种或两种以上病原菌具有抗性[８１０].

PTI的触发通常会引起植物细胞壁木质化和增厚、
病程 相 关 基 因 (PathogenesisＧRelated Genes,PR
Genes)诱导表达和合成抗菌代谢物等反应,增强植

物对其他入侵病原物的抵御能力.因此,PTI过程

中关键基因介导的抗性多具有广谱性[８].经典的抗

病基因(ResistanceGenes,R Genes)介导的抗性大

多数属于由 NLRs受体激发引起的ETI反应,该类

型反应虽比 PTI具有更强的抗病性,但由于 NLR
通常只能识别一个或几个特定病原菌小种的效应因

子,因此R 基因介导的抗病反应通常具有小种特异

性[９,１１].另外,植物中某些基因功能丧失后会引发

抗 病 反 应,这 样 的 基 因 被 称 为 感 病 基 因

(SusceptibilityGenes,SGenes),这类基因多为DR
基因[９,１２].

在植物抗病理论成果指导之下,积极利用广谱

抗病基因进行育种改良,培育作物广谱抗病新品种

是防控病害的有效方法.然而,受限于对广谱抗病

基因和广谱抗病理论的认识程度,在育种实践中,
育种家们通常的做法是聚合多个具有小种特异抗

性的基因,从而达到提高作物抗病谱的目的[１３].
显然,聚合多个抗病基因增加了品种选育的成本,
且延长了育种周期;另外,小种特异性基因所介导

的抗性容易因病原菌优势致病群的快速变化而突

破,使得 选 育 的 品 种 在 种 植 几 年 后 逐 渐 丧 失 抗

性[１４,１５].传统作物抗病育种方式的局限性对农作

物抗病育种变革提出了迫切需求,深入发掘广谱抗

病资源、鉴定新型抗病基因、阐释广谱抗病理论,
并将这些理论应用到抗性改良上,将成为今后该领

域的重要发展方向.本文将围绕主要粮食作物水

稻、小麦以及玉米等近年来广谱抗病研究现状与存

在的瓶颈问题进行阐述和探讨,为今后作物广谱抗

病理论研究和育种实践提供参考.

１　作物广谱抗病研究发展现状

抗病基因及抗病相关基因的克隆及其抗性机制

的解析是作物抗病育种的重要基础.自 Flor在２０
世纪４０年代提出植物 病原菌互作的“基因对基因”
假说以来,各国学者围绕作物抗病基因及抗病相关

基因开展了广泛研究,克隆了一大批调控植物抗性

的基因或 QTL(QuantitativeTraitLocus)[１６].随

着对广谱抗病研究重要性认识的不断加深,各国对

该领域的研究也不断加强.根据 WebofScience数

据库统计,几十年来全球农业领域关于广谱抗病性

研究的论文发表数累积达到２５３０篇,其中我国学

者发表的研究论文为７２２篇,占比２８．５４％,位居世

界第一(图１),这一硕果得益于我国对广谱抗病基

础研究的长期重视和持续投入.

１．１　R基因介导的作物广谱抗病性

目前克隆的抗病基因多编码 NLR 类受体蛋

白,因此通常所说的R 基因主要是指 NLR类免疫

受体的编码基因,其他一些抗性优异的非 NLR类

型基因也被称为 R 基 因,如 Xa２１、PiＧd２、Ptr和

Lr３４ 等[８,９].
水稻作为最重要的粮食作物和单子叶植物模式

生物,其抗病相关的研究在三大作物中最为深入.
文献记载有真菌、细菌、病毒和线虫在内的７０余种

病原 能 危 害 水 稻,其 中 稻 瘟 菌 (Magnaporthe
oryzae)、白 叶 枯 菌 (Xanthomonasoryzae pv．
oryzae,Xoo)、条 斑 菌 (Xanthomonasoryzae pv．
oryzicola,Xoc)、纹枯菌(Rhizoctoniasolani)和各种

病毒引起的危害尤为严重[８,１７].目前关于抗病基因

的报道多集中于稻瘟病和白叶枯病的抗性,其中大

约１００个R 基因和５００个QTLs对水稻稻瘟病抗性

有贡献,有超过４０个主效基因对白叶枯病具有抗

性;此外也有一些关于对病毒和纹枯病等抗性的研究
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图１　２００１—２０２０年农业领域关于广谱抗病研究的论文发表情况

A 农业领域广谱抗病研究逐年文章发表情况;B 文章累计发表数前十的国家统计.检索条件:SU＝Agricultureand
TS＝Broadspectrumresistance,截止到２０２０年２月２０日.

图２　广谱抗病基因调控作物广谱抗病性的模式简图

注:抗病反应的激活常会引起植物活性氧迸发(ROS)、PR基因表达升高、抗毒素和木质素合成增加等,这些对植物广谱

抗病性都具有贡献.DR基因中的感病基因(Sgenes)对广谱抗病性为负调控作用,在基因功能受抑制后才会激活作物的广

谱抗病性.图中箭头表示对所指示过程的正调控作用;横线表示负调控作用.

报道[４,８,９,１１].除水稻外,小麦和玉米中也有抗病基

因的报道,如小麦Yr３６ 和Pm２１[１８,１９],玉米Rp１ＧD
和Rxo１ 等[２０,２１](图２).在已克隆的R 基因中,大
多表现为小种特异性,不具有广谱性;仅少数R 基

因表现出广谱抗性[４,８,９],包括水稻中约１０个、小麦

中６个和玉米中１个(图２).
水稻 NLR类R 基因调控稻瘟病广谱抗性的研

究较为广泛和深入.Pi９ 是一个具有较广抗谱的典

型NLR类R 基因,它对源于１３个国家的至少４３个

稻瘟病菌生理小种具有很高的抗性[２２,２３].PigmR
和PigmS 是由中国科学院植物生理和生态研究所

报道的重要基因,两基因编码的蛋白在功能上有拮

抗作用,共同调控了水稻稻瘟病抗性和产量性状的

平衡[２４].其他赋予水稻稻瘟病广谱抗性的R 基因

还有Pi７、Pi５０、Pib、PizＧt 和Pi５６[２５２９].非 NLR
类R 基因也在稻瘟病广谱抗性中发挥了重要作用.

Pi２１ 编码一个富含脯氨酸的蛋白,负调控水稻对稻

瘟病的抗性,其功能丧失等位突变pi２１ 会产生对多

个稻瘟病小种的广谱抗性,但抗性没有 NLR 类R
基因所介导的强[３０].Ptr编码含 Armadillo重复的

蛋白,正调控了水稻对多个稻瘟病菌小种的广谱

抗性[３１].
除稻瘟病抗性基因外,水稻中还克隆了一些白

叶枯病广谱抗性基因,如 Xa２１、Xa２３ 和xa５ 等.
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Xa２１ 是第一个被克隆的水稻白叶枯病抗性基因,编
码一个细胞膜定位的类受体蛋白激酶,对全球大多

数白叶枯病菌株表现出较高抗性,且抗性为显性遗

传.病原菌蛋白RaxX可以被 XA２１特异识别并激

发广谱抗病反应,其第１４位酪氨酸的硫酸化修饰是

XA２１识别 RaxX所必须的[３２].XA２１介导的广谱

抗病 信 号 网 络 涉 及 众 多 调 控 因 子,包 括 XB２４、

XIK１、OsRLCK５７/１０２/１０７/１１８/１７６ 和 OsSERK２
等[４].Xa３/Xa２６ 同样编码类受体蛋白激酶,对白

叶枯病菌表现为全生育期完全显性抗性.Xa２３ 编

码一个１１３个氨基酸的蛋白,与 XA１０具有５０％的

同源 性,其 表 达 特 异 地 受 白 叶 枯 菌 激 活[３３].

AvrXa２３是一个在白叶枯病菌中广泛存在的转录激

活 类 效 应 子 (Transcription ActivatorＧLike
Effector,TALE),它结合水稻 Xa２３ 基因启动子并

激活其介导的免疫.抗病和感病Xa２３ 等位基因的

开放阅读框完全一致,仅在启动子区域存在差异.
感病水稻由于xa２３ 位点启动子缺少一个 AvrXa２３
结合元件,因此在病原菌入侵时不能表达抗病蛋白

XA２３而失去了抗性[３３].xa５ 作为一个隐性基因,
不仅对白叶枯具有抗性,而且对细菌性条斑病也具

有抗性.xa５ 的序列在抗病和感病品种中存在两个

碱基差异,导致一个缬氨酸变成谷氨酸,可能影响了

蛋白间的相互作用.其显性等位基因 Xa５ 编码一

个真核生物转录因子ⅡA 的γ亚基(TFⅡAγ),不
同于先前发现的R 基因[３４,３５].

在小麦生产中,锈病(包括叶锈、杆锈和条锈

病)、赤霉病和白粉病等病害的发生严重危害小麦产

量和品质.目前已鉴定或克隆的小麦广谱抗病基因

中,Lr３４/Yr１８/Pm３８/Sr５７、Lr２７/Yr３０/Sr２、Lr４６/

Yr２９/Pm３９/Sr５８ 和Lr６７/Yr４６/Pm４６/Sr５５ 等 ４
个基因对锈病和白粉病具有广谱抗性[３６];其中,

Lr３４ 和Lr６７ 已被克隆,Lr３４ 基因编码一个假定的

ABC转 运 蛋 白,Lr６７ 则 编 码 一 个 己 糖 转 运 蛋

白[３７,３８].其他已克隆的小麦广谱抗病基因还包括

Yr３６/WKS１、Fhb１、Fhb７ 和 Pm２１.Yr３６/WKS１
基因编码一个包含激酶和脂绑定结构域的蛋白,在
相对高温(２５~３５℃)条件下,表现出对多个条锈菌

小种的广谱抗性;WKS１能够进入叶绿体并磷酸化

光系统II外周蛋白PsbO,促进其降解,从而使得光

系统II吸收光能后释放超氧阴离子,产生 H２O２,提
高小麦抗病性[１８,３９].Fhb１ 和Fhb７ 分别编码一个

细胞核蛋白和一个谷胱甘肽SＧ转移酶,对多种镰刀

菌具有广谱抗性;携带Fhb７ 基因的小麦品系在抗赤

霉病的同时,对小麦另一重大病害茎基腐病也表现

出明显抗性[４０,４１].Fhb７ 基因产物可以有效分解赤

霉病产生的呕吐毒素,产生解毒效应,这一特性有望

在粮 食 深 加 工 和 饲 料 工 业 中 得 到 广 泛 应 用[４１].

Pm２１ 则编码一个典型的 R蛋白,对多个小麦白粉

菌具有广谱抗性,但具体抗病机制还不清楚[１９].

１．２　DR基因介导的作物广谱抗病性

与R 基因介导的抗性不同,DR 基因激发的抗

性通常为不完全抗性(又叫部分抗性),但具有抗性

持久和抗谱更广等特点.DR 基因功能各异,参与

基因转录、蛋白翻译和修饰、胞内运输和代谢催化等

各个环节.一些DR 基因功能激活或缺失的植物会

因免疫的持续激活而表现出细胞死亡表型,又称为

类病斑突变体(LesionMimicMutant,lmm).这类

突变体在作物抗性育种应用上具有一定优势,但也

有其自身局限性.其优势在于LMM 基因可能是广

谱抗病育种的重要选择目标,具体体现在突变体持

续的免疫激活和细胞死亡,使作物对不同病原物抗

性均有不同程度提升,从而表现出广谱抗病性[４２].

LMM 的局限性在于难以在育种上直接利用,因为

LMM 的抗性多为隐性遗传且植物伴随细胞死亡的

出现,对作物的生长发育和产量及品质均有不同程

度的影响.
主要作物中均有lmm 突变体相关报道.水稻

中至少已克隆了３３个LMM 基因,如spl１１、spl２８、

lrd６Ｇ６、oscul３a、ebr１ 等同时表现出对稻瘟病和白叶

枯病的广谱抗性[４３].lmm 突变体表现的抗病性多

为隐性遗传,仅少数几个为显性或半显性遗传,如

NH１/OsNPR１、ALS１/LIL１、SPL１８ 和 nls１Ｇ
１D[４３].玉米和小麦中也有lmm 突变体的报道,如

Les１~１７、lls１、lm 和hlp 等,但研究并不深入[４４４６].
大麦中Mlo基因编码一个跨膜蛋白,该基因突变植

株出现自发的细胞壁加固和叶片细胞死亡,表现出

对目前已知的所有大麦白粉菌(Blumeriagraminis
f．sp．hordei)的广谱和持久抗性,自１９世纪７０年

代以来已在欧洲被广泛利用[４７,４８].mlo抗性位点的

成功利用表明其他lmm 基因介导的广谱抗性也同

样具有潜在的应用价值,LMM 基因也将继续作为

作物广谱抗病的重要对象被广泛关注和研究.
另外一些DR 基因也能调节作物广谱抗病性,

但与LMM 基因不同,不会引起植物明显的细胞死

亡,却足以在一定程度或通过一定途径抵抗病原菌

的入侵,具有广阔的育种应用前景[９].广谱抗病位

点bsrＧd１ 的抗性源于启动子Ｇ６１８位核苷酸 A 到 G
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的自然变异,对水稻的产量和品质没有明显的影

响[４９].编码具有RNA绑定功能的三角状四肽重复

(TetratricopeptideRepeats,TPRs)结构域包含蛋白

的基因 BsrＧk１ 突变丧失功 能 后,PAL 家 族 基 因

OsPAL１~７ 的 mRNA 在细胞内积累,促进木质素

的合成和积累,同时增强水稻对多个稻瘟病菌和白

叶枯菌生理小种的抗性;该位点与bsrＧd１ 一样,对水

稻产量和稻米品质没有明显的影响,对水稻广谱抗

病育种具有重要的应用价值[５０].在玉米中,编码咖

啡酰辅酶 AＧOＧ甲基转移酶的基因ZmCCoAOMT２
通过参与苯基丙酸类代谢途径调控木质素合成,能
够增强玉米对小斑病、灰斑病和大斑病的广谱抗

性[５１].近期,山东农业大学的研究团队报道了玉米

抗病自交系 Chang７Ｇ２ 中 ZmFBL４１ 的 自 然 变 异

ZmFBL４１Chang７Ｇ２能够提高玉米对纹枯病的抗性[５２],
该抗性位点的发现为玉米和水稻等作物的纹枯病抗

性改良提供了重要的理论依据和基因资源.

１．３　广谱抗病机理

在PTI和ETI信号中,植物免疫反应的激发通

常会引 起 一 些 相 同 的 下 游 反 应,如 活 性 氧 迸 发

(ROS)、PR 基因表达、抗毒素合成以及木质素增加

等[４].PTI信号起始于细胞膜上的PRRs识别病原

菌保守 的 PAMPs.PRRs通 常 是 受 体 激 酶 蛋 白

(ReceptorKinases,RKs),他们与共受体蛋白相互

作用,并 通 过 受 体 类 胞 质 激 酶 (ReceptorＧLike
CytoplasmicKinases,RLCKs)等一起传递免疫信

号,并由丝裂原活化蛋白激酶(MitogenＧActivated
ProteinKinase,MAPK)级联反应途径和 Ca２＋ 信号

等途径最终实现抗病性的激活[５３,５４].研究发现

PTI信号中PRRs下游的调控模块在植物间具有较

高的保守性,这体现在仅将 EFR或 XA２１等PRRs
转化到受体植物中,便能提高受体植物的抗病性,甚
至是广谱抗病性[５５].基于 PRRs下游信号的保守

性,可将模式植物中鉴定到的PRRs转化到作物中,
从而达到提高作物广谱抗病性的目标[５５].

水稻小 GTP酶 OsRac１是一个重要的免疫调

控因子,在R 基因和DR 基因介导的广谱抗病信号

传递中起着重要调控作用.R蛋白Pit能够与一个

鸟苷 酸 交 换 因 子 (Guanine NucleotideExchange
Factor,GEF)OsSPK１相互作用,调节 OsSPK１活

性从而激活 OsRac１;激活的 OsRac１促进 NADPH
氧化酶 OsRbohB的活性,激发 ROS,进而引起抗病

反应[５６].OsRac１也在R 基因Pia 和Pid３ 介导的

抗病过程中发挥着重要作用[５７].但是,目前还不清

楚 OsRac１在广谱抗病性的R 基因信号传导中是否

也扮演着同样角色.OsRac１对DR 基因介导的广

谱抗病信号传递也发挥重要调控作用.E３泛素连

接酶SPL１１能够促进SPIN６和SDS２蛋白的降解,

SPIN６ 是 一 个 小 GTP 酶 激 活 蛋 白 (GTPaseＧ
activating protein,GAP),催 化 GTP 水 解,使

OsRac１由 GTP绑定的活性状态变为 GDP绑定的

无活性状态;SDS２是一个蛋白激酶,能够磷酸化底

物 OsRLCK１１８而促进 OsRLCK１１８磷酸化并激活

OsRbohB[５８,５９].OsRac１还能与 OsRAR１、RACK１、

HSP９０和 HSP７０等形成抗病复合体(Defensome),调
控植物免疫[６０].这些研究表明 OsRac１作为R 和

DR 基因抗病免疫反应的重要信号节点,可能是植

物免疫信号传递的中心.因此,操纵 OsRac１活性

可能会获得具有广谱抗病性的水稻新种质.
近年来,作物广谱抗病新机制研究获得了较大

突破,例如转录因子IPA１和 BSRＧD１、NLR 蛋白

PigmR/PigmS以及甲基转移酶ZmCCoAOMT２和

FＧbox蛋白ZmFBL４１Chang７Ｇ２等介导的新型广谱抗病

机制的发现.IPA１是水稻理想株型建成的核心调

控因子,稻瘟病菌的侵染会诱导其１６３位丝氨酸的

迅速磷酸化,促使IPA１绑定并促进抗病相关基因

WRKY４５表达,进而激活水稻抗病性;抗病信号激

活后,IPA１磷酸化迅速解除,继续行使生长调控的

功能,这种模式实现了单个基因对植物抗性和产量

的协同调控[６１].BSRＧD１属于C２H２类锌指转录因

子,其启动子的自然变异导致上游转录因子 MYBS１
对其结合增强,抑制BSRＧD１的转录,从而降低下游

过氧化 物 酶 基 因 的 表 达 量,使 得 植 株 积 累 大 量

H２O２,提 升 了 水 稻 对 稻 瘟 病 菌 的 广 谱 抗 性[４９].

NLR蛋白PigmR 对水稻稻瘟病具有较强的抗性,
通常情况下,强的抗性选择又会导病原菌致病优势

群快速变异,使 R 蛋白丧失抗性.有趣的是,研究

者发现另一个NLR蛋白PigmS可通过与PigmR竞

争形成异源二聚体,削弱 PigmR 介导的抗病性,降
低PigmR对稻瘟病菌的选择压力,从而使水稻持久

保持广谱抗病性[２４].PigmS的表达受甲基化调控,
其在花粉中特异的高表达而在叶片和茎秆等病原菌

侵染的组织中表达量很低,PigmR和PigmS通过这

种模式协调了水稻对稻瘟病的抗性与产量间的平

衡[２４].在玉 米 中,咖 啡 酰 辅 酶 AＧOＧ甲 基 转 移 酶

ZmCCoAOMT２通过参与苯基丙酸类代谢途径来调

控玉米木质素的合成,提高木质素含量,增强玉米对

小斑病、灰斑病和大斑病这三大玉米病害的广谱抗
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性[５１].FＧbox蛋白ZmFBL４１是SCF(SKP１ＧCullinＧFＧ
box)E３泛素连接酶复合体的一员,能介导对肉桂醇

脱氢酶ZmCAD的降解,降低木质素的含量,使玉米

易感纹枯病;抗病自交系Chang７Ｇ２中,ZmFBL４１Chang７Ｇ２

因２个关键氨基酸的变异不能结合并降解底物

ZmCAD,使木质素含量增加,从而提高植株对纹

枯病的抗性[５２].由真菌 Rhizoctoniasolani引 起

的纹枯病严重危害玉米和水稻等作物的安全生

产,由于病原菌的寄主广泛且生产上缺少有效的

抗源,纹枯病的危害一直未能得到有效控制[６２],

ZmFBL４１Chang７Ｇ２的鉴定对作物纹枯病抗性改良具

有重要的意义.
如前文所述,ETI反应主要由 R蛋白通过直接

或间接识别病原菌无毒蛋白来启动.多数 R 蛋白

识别的病原菌无毒蛋白还未鉴定到,并且免疫信号

如何传递和执行的具体机理也不太清楚[９].DR蛋

白在PTI和ETI信号传递中的作用均有报道,主要

参与基础免疫反应或免疫反应下游的调控,其调控

作用相对清晰,但具体作用机制还有待深入.显然,
新近揭示的几类新型广谱抗病机制中,R蛋白介导

的抗病性属于ETI范畴,但其他几类新型广谱抗病

机制与PTI和ETI的关系尚不清楚,其关系的阐述

还有待后续更多、更深入的研究.

２　作物广谱抗病研究领域的主要科学问题

各国研究人员通过长期不懈的努力揭开了作物

广谱抗病的神秘面纱,为育种应用提供了重要的基

因资源和理论指导.然而,我们也注意到,目前作物

广谱抗病领域的研究依然还存在许多亟需回答的关

键科学问题,比如:为什么同一种作物对不同病原菌

的抗性不同? 作物为什么不能抵抗所有的病原菌?
自然界是否存在对所有或者绝大多数病害具有抗性

的“超级”材料? 或者能否人工创制这样的“超级”抗
性材料? “超级”材料的农艺性状和生态适应性与抗

性如何平衡? 系统回答上述关键科学问题需要广大

植物抗病研究人员的持续努力,针对性地解决目前

作物广谱抗病研究领域的以下主要问题.
首先,如何快速有效地挖掘关键广谱抗性资源

并克隆其抗病基因,是广谱抗病研究面临的主要科

学问题之一.作物中已克隆的具有广谱抗病性的基

因还非常有限,尤其是在玉米和小麦这类基因组比

较复杂的作物中,采用传统图位克隆的方法获得抗

病基因具有相当大的难度.水稻中虽然已克隆了一

些具有广谱抗病性的基因,但深入找寻新的广谱抗

病基因遇到了瓶颈,一是缺少具有广谱抗病性的新

种质资源,二是缺乏在已有抗病种质资源中挖掘新

广谱抗病基因的高效手段.
其次,如何系统全面地解析抗性机制.目前而

言,多数具有较强抗性的R 基因所介导的抗性机理

其实还很不清楚.例如大麦的 mlo介导的抗性虽然

已经在生产上应用并取得了很好的白粉病抗性效

果,但其抗病分子机理至今仍未得到深入揭示[４７].
对一些DR 基因的抗病调控机理虽然进行了一定阐

释,但多限于单个基因如何调控免疫信号,DR 基因

之间、DR 与R 基因之间是否存在联系、如何协调植

物广谱抗病信号等还很不清楚.
另外,抗病基因是否具有良好的育种应用价值,

除了考虑基因提供的抗性外,还得兼顾其在提高抗

性时是否对产量性状、品质性状以及其他重要性状

存在影响.一些基因虽然表现出了较好的广谱抗病

性,但其引起的抗性反应过于强烈,会给作物生长发

育带来诸多不利影响,在育种上难以直接利用,如

LMM 基因介导的抗性.此外,一些抗病基因与影

响作物品质的基因紧密连锁,如pi２１[３０],传统育种

方法难以将他们分开,导致育种上应用困难.
总之,作物产量和品质是满足人类消费的最终

需求,抗病性是产量和品质的重要保障.在综合解

决上述三个问题的基础上,还需要探究解决如何实

现抗病性与产量、品质之间协同调控等关键问题,解
决好抗病性如何与抗虫、耐非生物逆境胁迫等的协

同调控,以培育高产、优质、广适新品种,实现作物绿

色生态种植,保障粮食安全生产.

３　作物广谱抗病研究面临的机遇与挑战

我国是人口大国,也是传统的农业大国,解决好

粮食安全生产问题一靠政策,二靠科技.新中国成

立７０年来,国家共颁布了至少２２５９项农业政策,为
中国农业生产保驾护航,实现了从索取农业到反哺

农业的演变[６３].近年来,生态文明理念深入人心,
生态文明建设有序推进.农业生态文明建设的关键

之一就是实现农作物病害的绿色生态调控,保障农

业的绿色可持续发展.从国家到省、市的各级政府

和机构积极响应政策号召,在植物保护、病害绿色可

持续防控上继续加大资助力度,以国家自然科学基

金委员会为例,２０１９年在植物保护学科领域资助各

类项目３６０多项,金额达１．７亿元.
国家政策的引导和资金投入大力推动了我国作

物广谱抗病研究的发展.通过国际、国内合作研究,
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搭建优良研究平台,利用先进技术,结合自身创新,
我国在植物抗病机理研究上取得了系列显著成果:
中国科学院遗传与发育生物学研究所与清华大学联

合,采用低温冷冻电镜技术首次解析了植物抗病小

体(Resistosome)的结构,揭示了 NLR 蛋白激活免

疫的全新机制[６４];北京大学研究团队通过与国内外

多个研究团队合作,系统研究了水稻对病毒的抗性

调控作用[７];南京农业大学研究团队与美国俄勒冈

州立大学合作发现了大豆疫霉菌胞外效应蛋白

XEG１,研究提出了作物疫霉菌“诱饵模式”致病机制

模型,从分子水平揭示了作物疫病成灾机制[６５];由
西北农林科技大学研究团队领衔的全国小麦条锈病

研究协作组通过长期研究,发现了小麦锈病传播的

规律,提出了小麦锈病生态防治的理论和方法,解决

了小麦锈病绿色防治的难题等[６６,６７].
此 外,以 转 录 激 活 样 效 应 因 子 核 酸 酶

(Transcription ActivatorＧLikeeffector Nucleases,

TALEN)和 成 簇 有 规 律 的 间 隔 短 回 文 重 复 序 列

(Clustered Regularly Interspaced Short
PalindromicRepeat,CRISPR)为基础发展而来的新

型基因编辑技术在农作物抗病种质资源的创制中正

发挥着越来越重要的作用.例如,采用 TALEN 和

CRISPR/CAS９技术对 Mlo基因进行编辑,成功获

得了对白粉病广谱抗性提高的小麦材料[６８].对水

稻SWEET１１/１３/１４、Xa１３ 等基因进行编辑,创制

获得了白叶枯抗性增强的水稻[６９];对Pi２１ 基因或

同时对Pita、Pi２ 和ERF９２２ 三个基因进行编辑,都
能获得对稻瘟病抗性显著提高的水稻新种质[６９,７０].
通过这些新型基因编辑技术改良的后代与传统的转

基因植物不同,基因组中没有引入外源基因或基因

片段,仅有小的核苷酸片段或个别碱基的改变,且这

些核苷酸来源于水稻自身,与自然突变或人工诱变

获得的种质类似.相信在不久的将来,这些新型的

基因编辑技术,特别是 CRISPR技术将会获得批准

并进行育种应用,助力作物广谱抗病等领域更快、更
好地发展.

作物广谱抗病研究既面临着大好机遇,也面临

着严峻挑战.一方面,广谱抗病新基因的挖掘需结

合新的研究方法和技术,以提高基因发掘效率和准

确性;另一方面,广谱抗病基因的抗性持久性问题、
抗性与产量和品质的平衡问题还制约着抗病基因的

育种应用.随着科技发展的日新月异,新的研究思

路、方法、技术和手段层出不穷;科技工作者应该对

新的科技工具加以大力革新,并应用于作物广谱抗

病研究和育种实践,有效克服作物病害,为粮食安全

生产保驾护航.

４　未来作物广谱抗病的研究方向

针对作物广谱抗病研究面临的主要科学问题和

挑战,我们既要有强烈的危机感和紧迫感,又要充满

信心,积极应对.首先,应加大对已有广谱抗病作物

种质资源,如水稻地谷、玉米 Chang７Ｇ２和小麦广谱

抗病近源种等的研究力度,挖掘新的抗病基因;继续

寻找、创制和鉴定具有广谱抗病性的新种质,如抗病

野生资源、地方种质资源以及利用各种物理化学和

先进基因编辑手段等人工方式获得广谱抗病性增强

的突变体材料.其次,采用大数据分析、组学研究手

段以及多种新方法结合分析,迅速克隆目的广谱抗

病基因并对其调控机理进行全面解析.例如,采用

全基因组关联分析发现了水稻广谱抗稻瘟病遗传位

点bsrＧd１[４９];整合代谢组和转录组分析,发现了番茄

中法卡林二醇的生物合成基因簇,并揭示了番茄对

病害的抗性调控机制[７１];利用 RNA 深度测序发现

miRNA参与植物的抗病性,并揭示了多个 miRNA
参与病害调控的机理[７２,７３];采用结构生物学的手段

进行研究解析了抗病小体结构,揭示了 NLR蛋白调

控免疫的新机理等[６４].另外,应加强抗病关键蛋白

尤其是受体蛋白结构的解析,鉴定重要蛋白结构域

和关键氨基酸位点,以利于通过分子设计及利用新

型基因编辑等技术手段改良和提高作物抗病性.在

这些基础上,还应注重鉴定的广谱抗病基因在育种

实践中的应用和评价,抗病基因在提高抗性的同时

既要兼顾与产量和品质间的平衡,也要考虑与抗虫

性和抗逆性等生态适应性间的关系.既能提高作物

抗病性,又能兼顾产量和品质等其他性状的基因更

能在生产上得到广泛应用,比如兼顾产量和品质的

基因IPA１、bsrＧd１ 和Pigm 等.
我国是传统的农业大国,创造了灿烂的农耕文

明,在向农业强国的转型发展过程中,植保科技工作

者应积极响应国家号召,倡导绿色植保,促进农业与

环境的和谐、可持续发展.广谱抗病作物品种的培

育是解决病害威胁最为绿色高效、环境友好的策略,
我国近年来特别重视作物广谱抗病理论和应用的研

究,在该领域取得了突出成绩,但也遇到了一些瓶颈

问题.在未来的研究中,应继续坚持利用广谱抗病

品种解决农作物病害问题这一指导思想,加大广谱

抗病资源的发掘和创制力度;利用新的方法与技术,
加强对广谱抗病基因的克隆和抗病机制的解析;切
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实推进基础研究与实际应用的有机结合,力争大幅

提高作物广谱抗性,为实现农业绿色生态和可持续

发展提供重要支撑.
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Abstract　Breedingcropvarietieswithbroadspectrumresistance(BSR)topathogensiscommonlyknown
asthemosteconomicalandeffectiveapproachtocontrolcropdiseases．Thus,itisrequiredtoexplore
resistanceresources,toidentifyBSRgenes,andtoelucidatetheirunderlyingresistancemechanisms．Over
thepasttwodecades,manyprogresseshavebeenobtainedonBSRstudies,includingseveralimportant
BSRgeneshavingbeencloned,andtheirmolecularmechanismshavingbeenrevealed．Inthisreview,we
summarizedtheadvancesofcropBSRstudies,raisedsomekeyscientificissuestoberesolved,andput
forwardthecurrentopportunitiesandchallengesinthisfield．Inaddition,wealsomadesomeperspectives
onstudyofcropBSRforthefuture．

Keywords　cropbroadspectrum resistance;molecular mechanism;recentadvances;scientificissues;

futuredirections
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