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框（ＯＲＦ）在水稻基因组中搜索到１６个抗性基因同源序列，进一步研究发现，位于第１１染色体上的同源序列基因 ＲＰＲ１与
细菌性条斑病的抗性有一定关系。首先，以 ＲＰＲ１为模板设计的两对引物都只在供试的细菌性条斑病抗病品种中扩增出
目标带；再者ＲＴ-ＰＣＲ的结果表明 ＲＰＲ１的表达能被细菌性条斑病菌接种所诱导，说明来自不同物种的结构相似的抗性基
因可以表达相同或相似的功能。但从对 ＲＰＲ１定位的结果看，ＲＰＲ１与之前定位的抗细菌性条斑病主效 ＱＴＬ之间尚有９
ｃＭ 的图距，两者之间的连锁并不紧密，说明 ＲＰＲ１的表达并不能解释抗病品种 Ｄｕｌａｒ对细菌性条斑病的抗性，ＲＰＲ１并不
是水稻表达细菌性条斑病抗性的关键因子。
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7�　　Ｌｅｉｓｔｅｒ等通过分析研究已克隆的植物抗病基

因的结构特征，发现很大一部分的抗病基因都含有

ＮＢＳ（ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅｂｉｎｄｉｎｇｓｉｔｅ）保守序列 7�［１］ 7�。同年，

《美国科学院院刊》（ＰｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓｏｆｔｈｅＮａｔｉｏｎａｌ

ＡｃａｄｅｍｙｏｆＳｃｉｅｎｃｅｓ，ＵＳＡ，ＰＮＡＳ）在同一期发

表了两篇应用同源序列从大豆中克隆 Ｒ（ｒｅｓｉｓｔ-

ａｎｃｅ）基因同 源序 列（ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｇｅｎｅａｎａｌｏｇｕｅｓ，

ＲＧＡ）的报道 7�［２-３］ 7�，从而引发了同源序列法（ｈｏｍｏｌｏ-

ｇｙ-ｂａｓｅｄｃａｎｄｉｄａｔｅｇｅｎｅｍｅｔｈｏｄ）在植物抗病基因

研究中的应用 7�［４-１０］ 7�。随后的大量研究表明，植物抗

病基因中存在多种类型的保守结构域。Ｈａｍｍｏｎｄ-

Ｋｏｓａｃｋ和 Ｐａｒｋｅｒ通过分析已克隆的植物抗病基因

结构，将植物抗病基因分为８类，其中，含有 ＮＢＳ-

ＬＲＲ（ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅｂｉｎｄｉｎｇｓｉｔｅａｎｄｌｅｕｃｉｎｅ-ｒｉｃｈｒｅ-

ｐｅａｔｓ）结构域的抗病基因是最主要的类型 7�［１１］ 7�。植

物基因组有大量的具 ＮＢＳ-ＬＲＲ结构的基因。在当

前越来越多的植物基因组序列被揭示的情况下，根

据抗病基因的保守结构研究它们在其他作物中的同

源序列的结构和功能的同源序列法成为一种越来越

重要的研究手段。

7�水稻细菌性条斑病是我国水稻的主要病害之

一，也是我国目前水稻唯一的检疫性病害，其发生对

水稻种子的生产和调运造成巨大损失。目前生产上

没有防治细菌性条斑病的有效方法，选育和应用抗

细菌性条斑病的水稻品种是最为经济有效的手
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7�段，但细菌性条斑病抗性遗传研究相对滞后。至目

前尚未在水稻中定位到１个抗细菌性条斑病的主效

抗性基因 7�［１２-１３］ 7�。

7�Ｒｘｏ１是从玉米自交系Ｂ７３中克隆的１个使水

稻细菌性条斑病菌产生过敏性坏死的非寄主抗性基

因，该基因位于玉米第６染色体的短臂，是一个

ＮＢＳ-ＬＲＲ基因家族中具有水稻细菌性条斑病抗性

功能的基因单元 7�［１４］ 7�。克隆到的 Ｒｘｏ１全长９．７ｋｂ，

具有保守的 ＮＢＳ-ＬＲＲ结构。本研究根据 Ｒｘｏ１中

的保守序列，研究非寄主抗性基因 Ｒｘｏ１在水稻中

的同源序列及与细菌性条斑病抗性的关系。

7�１　材料与方法

7�１．１　水稻材料

7�本研究筛选了６个抗细菌性条斑病亲本：Ｄｕ-

ｌａｒ、ＤＶ８５、ＩＲ２６、扎昌龙、Ｊａｖａ１４和冬糯，４个感病

亲本：ＩＲ２４、巴利拉（Ｂａｌｉｌｌａ）、台北３０９和珍珠矮。

为防止细菌性条斑病在田间的蔓延，２００３－２００４年

间所有进行抗性鉴定的材料均在华中农业大学温室

群盆栽种植。遗传作图采用以Ｄｕｌａｒ为抗源供体亲

本，分别与感病亲本Ｂａｌｉｌｌａ和ＩＲ２４配组杂交构建

的两个Ｆ 7�２ 7�分离群体，一个是１４０个单株组成的 Ｄｕ-

ｌａｒ／Ｂａｌｉｌｌａ群体（以下简称ＤＢ群体），一个是２０７个

单株组成的Ｄｕｌａｒ／ＩＲ２４群体（以下简称ＤＩ群体）。

7�１．２ 细菌性条斑病抗性鉴定

7�采用湖北的细菌性条斑病强致病菌株 ＲＨ３-１

（Ｘａｎｔｈｏｍｏｎａｓｏｒｙｚａｅｐｖ．ｏｒｙｚｉｃｏｌａ）进行病原菌

接种鉴定。将保存的菌株接种在马铃薯斜面培养基

上，活化３～４ｄ（２８℃），再扩大培养２～３ｄ。接种时

7�用蒸馏水将菌体洗下，配制成浓度为３×１０ 7�８ 7�个／ｍＬ

（细菌群落总数）的菌悬液。采用针刺法于水稻孕穗

期接种 7�［１５-１６］ 7�。每个单株接种５片完全展开的新叶，

每个叶片在叶脉中部各针刺１个点。接种后２０ｄ

调查接种点的病斑长度，平均病斑长度超过２．０ｃｍ

的品种视为感病。表１为１０个水稻抗（感）品种的

抗性接种鉴定结果。

7�１．３　 ＤＮＡ提取及ＰＣＲ反应

7�叶片ＤＮＡ提取采用ＣＴＡＢ法。根据 Ｒｘｏ１在

水稻中８条染色体上的同源序列的保守区域设计

１２对引物，其中根据第１１染色体上的同源序列

ＡＢＯ１９２４０ 设 计 的 两 对 引 物 ＮＢＳ１１ 和 ＮＢＳ-

ＬＲＲ１１，序列如下：左引物５’-ＣＣＡＣＡＣＣＧＡＡＴＴＡ

7�ＴＧＴＣＡＣＧ-３’，右引物ＮＢＳ１１，５’-ＴＧＣＣＴＡＧＣＴ

7�ＣＡＴＣＡＴＴＴＣＣＡ-３’，右 引 物 ＮＢＳ-ＬＲＲ１１，５’-

ＴＣＡＧＣＴＧＡＧＧＧＡＡＧＣＡＡＴＣＴ-３’（其他ＰＣＲ产

物无差异的引物序列省略）。ＰＣＲ扩增反应总体积

为２０μＬ，含５０ｎｇＤＮＡ 模板，两种引物各０．５

ｐｍｏｌ／Ｌ，２．５ｍｍｏｌ／ＬＭｇＣｌ 7�２ 7�，０．２ｍｍｏｌ／ＬｄＮＴＰｓ，

１×ＰＣＲ缓冲液和１Ｕ ＴａｑＤＮＡ酶。反应条件为

９４℃下预变性１ｍｉｎ，再进行３５个循环（９５℃下４５

ｓ，６０℃下４５ｓ，７２℃下９０ｓ），最后７２℃下延伸１０

ｍｉｎ。

7�１．４　 ＤＮＡ测序及序列比较

7�ＰＣＲ产物在１．０％的琼脂糖凝胶上分离，并用

ＴａＫａＲａＢｉｏｔｅｃｈ公司的回收试剂盒回收，用ｐＭＤ

１８-Ｔ载体试剂盒克隆ＰＣＲ产物，克隆后再用特异

引物进行ＰＣＲ验证，阳性克隆交上海博亚公司采用

Ｍ１３引物测序。序列的比较使用ＧｅｎｅＣｏｄｅｓ公司

的Ｓｅｑｕｅｎｃｈｅｒ４．１软件。

7�１．５　表达分析

7�对两个高抗细菌性条斑病品种Ｄｕｌａｒ和ＤＶ８５

于孕穗期接种细菌性条斑病菌 ＲＨ３-１，取接种前和

接种后１、３、６、９ｄ的叶片材料，用 ＴｒｉｚｏｌＲｅａｇｅｎｔ

（Ｉｎｖｉｔｒｏｇｅｎ）提取总 ＲＮＡ。ＲＴ-ＰＣＲ 以两步法进

行 7�［１７］ 7�，在ＤＥＰＣ处理的ｅｐｐｅｎｄｏｒｆ管中加入４μｇ

总 ＲＮＡ 和５００ｎｇｏｌｉｇｏ（ｄＴ） 7�１５ 7�，７２℃ 下变性 ５

ｍｉｎ，置于冰上，加入２００ＵＭ-ＭＬＶ反转录酶，１×

7�第一链缓冲液和１ｍｍｏｌ／ＬｄＮＴＰｓ，最后加 ＤＥＰＣ

水至２５μＬ，混合后在４２℃下保温２ｈ，取０．５μＬ用

7�于ＰＣＲ。

7�２　结果与分析

7�２．１ 各供试水稻材料对细菌性条斑病的抗性

7�抗性鉴定结果表明（表１），抗病水稻品种 Ｄｕ-

ｌａｒ、ＤＶ８５、ＩＲ２６、扎昌龙、Ｊａｖａ１４、冬糯的平均病斑长

度低于２．０ｃｍ，而感病水稻品种珍珠矮、ＩＲ２４、巴利

拉、台北３０９则超过２．０ｃｍ。

7�表１　１０个水稻品种接种细菌性条斑病后的病斑长度

7�Ｔａｂｌｅ１．ＬｅｓｉｏｎｌｅｎｇｔｈｉｎｔｅｎｒｉｃｅｖａｒｉｅｔｉｅｓａｆｔｅｒＢＬＳｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ．

7�水稻品种

7�Ｒｉｃｅｖａｒｉｅｔｙ

7�病斑长度

7�Ｌｅｓｉｏｎｌｅｎｇｔｈ／ｃｍ
7�Ｄｕｌａｒ 7�０ "�．１９±０．０６
7�ＤＶ８５ 7�０ "�．２８±０．１１
7�ＩＲ２６ ��7�０ "�．６３±０．２０
7�扎昌龙Ｚａｃｈａｎｇｌｏｎｇ 7�０ "�．８３±０．２８
7�Ｊａｖａ１４ �D7�１ "�．０７±０．２６
7�冬糯 Ｄｏｎｇｎｕｏ 7�０ "�．６７±０．１７
7�珍珠矮Ｚｈｅｎｚｈｕ′ａｉ 7�２ "�．２６±０．６０
7�ＩＲ２４ ��7�２ "�．３９±０．７４
7�巴利拉 Ｂａｌｉｌｌａ 7�２ "�．４２±０．４１
7�台北３０９Ｔａｉｐｅｉ３０９ ��7�２ "�．１９±０．６６
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7�２．２　 细菌性条斑病抗感品种间基于 ＲＧＡ-ＲＰＲ１

的ＰＣＲ结果有差别

7�Ｒｘｏ１基因序列中最主要的一个开放读码框

（ｏｐｅｎｒｅａｄｉｎｇｆｒａｍｅ，ＯＲＦ），是一 个含 有 ＮＢＳ-

ＬＲＲ结构的基因片段，可编码９０５个氨基酸。我们

利用 Ｒｘｏ１中的这一ＯＲＦ在ＮＣＢＩ中作Ｂｌａｓｔ，在水

7�稻中检测到１６个氨基酸序列同源性较高的ＲＧＡｓ，

这些ＲＧＡｓ分别来自水稻的第１、２、４、６、７、８、１０、１１

染色体。从每条染色体选择１个ＲＧＡ，以它们为模

板设计引物，在鉴定出的１０个细菌性条斑病抗感品

种中进行ＰＣＲ扩增，其结果是，其他染色体上的引

物在抗感品种中都能扩增出一致的目标带（图略），

而在第１１染色体上，细菌性条斑病抗感品种之间表

现不同的扩增效果（图１）。

7�以第１１染色体上的 ＲＧＡ-ＡＢＯ１９２４０为模板

共设计了１个左引物，２个右引物，构成两对引物，

ＮＢＳ１１覆盖ＮＢＳ区段（约１．１ｋｂ），ＮＢＳ-ＬＲＲ１１覆

盖ＮＢＳ-ＬＲＲ主要区域（约２．１ｋｂ），对６个抗病材

料、４个感病材料的总ＤＮＡ 进行扩增，两对引物均

在６个抗病材料中扩增出目标带，而在４个感病材

料中则没有扩增出目标带。

7�进一步在网上查询，发现来自第１１染色体的两

个高度同源的 ＲＧＡｓ-ＡＢＯ１９２４０和 ＡＢＯ１９１８６，是

Ｓａｋａｍｏｔｏ等分别从籼稻品种ＩＲ３６和粳稻品种爱知

旭（Ａｉｃｈｉａｓａｈｉ）中分离出来的具有 ＮＢＳ-ＬＲＲ结构

域的抗病基因单元，并定名为 ＲＰＲ１。ＲＰＲ１的表

达能被诱导系统获得性抗性（ｓｙｓｔｅｍｉｃ-ａｃｑｕｉｒｅｄｒｅ-

ｓｉｓｔａｎｃｅ，ＳＡＲ）的化学激发子和包括稻瘟病和白叶

枯病菌接种诱发 7�［１８］ 7�。

7�为了了解我们利用 ＡＢＯ１９２４０设计引物在６

个细菌性条斑病抗源材料中所扩增的ＰＣＲ产物与

ＲＰＲ１的异同，将６个抗病品种的ＰＣＲ产物回收测

序，结 果 ６ 个 材 料 在测 定 序 列 区（２１３５ｂｐ）与

ＡＢＯ１９２４０的核苷酸差异在３～８个，核苷酸同一性

达９９．４％～９９．９％，而相应的氨基酸差异为０～３

个，同一性达９９．６％～１００％。而Ｓａｋａｍｏｔｏ等提交

的ＡＢＯ１９２４０和 ＡＢＯ１９１８６两个同源序列在这一

区域的核苷酸差异为３个，相应的氨基酸差异为１

个，且这几个有差异的氨基酸都落在 ＮＢＳ-ＬＲＲ结

构的保守区之外，可能是由于品种间的遗传多样性

造成的，对 ＮＢＳ-ＬＲＲ的结构和作用都不会产生影

响。因此可以认为，ＮＢＳ１１和 ＮＢＳ-ＬＲＲ１１两对引

物所扩增的产物是 ＲＰＲ１基因的一部分。

7�２．３ ＲＰＲ１的表达受细菌性条斑病接种的诱导

7�为了检测 ＲＰＲ１是否表达细菌性条斑病抗性，

我们对Ｄｕｌａｒ和 ＤＶ８５两个高抗品种在孕穗期接种

细菌性条斑病菌，于接种０、１、３、６、９ｄ取叶片提取

ＲＮＡ进行表达分析。ＲＴ-ＰＣＲ结果表明，ＲＰＲ１也

能被细菌性条斑病菌诱导表达，其中高抗材料 Ｄｕ-

ｌａｒ在接种后３ｄ就检测到表达，而 ＤＶ８５则在接种

后６ｄ才检测到表达。两对引物扩增的结果一致

（图２）。该结果再次证实 ＲＰＲ１是一个诱导表达的

基因，且其表达除受到诱导系统获得性抗性（ＳＡＲ）

的化学激发子和包括稻瘟病和白叶枯病菌接种诱发

外，也受到 细菌性 条斑 病菌接 种的诱 导；同时，

ＲＰＲ１的表达与细菌性条斑病有关这一结果又说

明，Ｒｘｏ１和 ＲＰＲ１这两个来自不同物种但具有相

似结构的抗性基因也表达了对同一种病原菌的抗

性。

7�２．４　ＲＰＲ１定位于第１１染色体短臂标记 ＲＭ４４１

与ＲＭ３７０１之间

7�根据ＮＢＳ１１引物在抗感材料中的扩增表现，我

7�图１　细菌性条斑病抗感品种间用 ＮＢＳ１１和 ＮＢＳ-ＬＲＲ１１两对引物的ＰＣＲ扩增结果

7�Ｆｉｇ．１．ＰＣＲｒｅｓｕｌｔｓｏｆｇｅｎｏｍｅＤＮＡｆｒｏｍｒｅｓｉｓｔａｎｔａｎｄｓｕｓｃｅｐｔｉｂｌｅｇｅｎｏｔｙｐｅｓｗｉｔｈｐｒｉｍｅｒｓＮＢＳ１１ａｎｄＮＢＳ-ＬＲＲ１１．

7�泳道 Ｍ为ＤＮＡＭａｒｋｅｒ，Ｍ 左边的１０个泳道是用ＮＢＳ１１引物扩增的产物（１．１ｋｂ），右边的１０个泳道是用引物ＮＢＳ-ＬＲＲ１１扩增的产物

7�（２．１ｋｂ），两对引物都只在抗病品种中扩增出目标带。ＺＣＬ－扎昌龙；ＤＮ－冬糯；ＺＺＡ－珍珠矮；ＴＰ３０９－台北３０９。

7�ＴｈｅｌａｎｅｓｏｎｔｈｅｌｅｆｔｏｆＭ（ｍａｒｋｅｒｌａｄｄｅｒ）ｗｅｒｅｐｒｏｄｕｃｔｓ（１．１ｋｂ）ａｍｐｌｉｆｉｅｄｂｙｐｒｉｍｅｒＮＢＳ１１ｗｈｉｌｅｔｈｅｌａｎｅｓｏｎｔｈｅｒｉｇｈｔｗｅｒｅ２．１ｋｂ

ｐｒｏｄｕｃｔｓｂｙｐｒｉｍｅｒＮＢＳ-ＬＲＲ１１．Ｅｘｐｅｃｔｅｄｂａｎｄｓａｐｐｅａｒｅｄｉｎｔｈｅｓｉｘｒｅｓｉｓｔａｎｔｖａｒｉｅｔｉｅｓｂｕｔｎｏｔｉｎｔｈｅｆｏｕｒｓｕｓｃｅｐｔｉｂｌｅｖａｒｉｅｔｉｅｓ．ＺＣＬ，

Ｚａｃｈａｎｇｌｏｎｇ；ＤＮ，Ｄｏｎｇｎｕｏ；ＺＺＡ，Ｚｈｅｎｚｈｕ′ａｉ；ＴＰ３０９，Ｔａｉｐｅｉ３０９．

7�３３１ 7�陈彩虹等：细菌性条斑病非寄主抗性基因 Ｒｘｏ１在水稻中同源序列的表达和遗传定位分析
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7�图２　细菌性条斑病病原菌接种诱导下 ＲＧＡ-ＲＰＲ１在抗病品种 Ｄｕｌａｒ和 ＤＶ８５中的表达分析

7�Ｆｉｇ．２．ＥｘｐｒｅｓｓｉｏｎａｎａｌｙｓｉｓｏｆｔｈｅＲＧＡ-ＲＰＲ１ｉｎｈｉｇｈｒｅｓｉｓｔａｎｔｇｅｎｏｔｙｐｅｓＤｕｌａｒａｎｄＤＶ８５ｂｙＲＴ-ＰＣＲ．

7�Ｍ（Ｍａｒｋｅｒ）左边的１０个泳道是用 ＮＢＳ１１引物扩增的产物（１．１ｋｂ），其右边的１０个泳道是用引物ＮＢＳ-ＬＲＲ１１扩增的产物（２．１ｋｂ）。

7�ＤｕｌａｒａｎｄＤＶ８５ｗｅｒｅｉｎｏｃｕｌａｔｅｄｗｉｔｈＸａｎｔｈｏｍｏｎａｓｏｒｙｚａｅｐｖ．ｏｒｙｚｉｃｏｌａｓｔｒａｉｎＲＨ３-１．ＲＮＡｅｘｔｒａｃｔｅｄｆｒｏｍｔｈｅｌｅａｖｅｓｗａｓｕｓｅｄｆｏｒＲＴ-

7�ＰＣＲ．ＴｈｅｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆｔｈｅＲＧＡｗａｓｅｘａｍｉｎｅｄａｔ０，１，３，６ａｎｄ９ｄａｆｔｅｒｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ．ＴｈｅｌａｎｅｓｏｎｔｈｅｌｅｆｔｏｆＭ（ｍａｒｋｅｒｌａｄｄｅｒ）ｗｅｒｅｐｒｏｄ-

ｕｃｔｓ（１．１ｋｂ）ａｍｐｌｉｆｉｅｄｂｙｐｒｉｍｅｒＮＢＳ１１ｗｈｉｌｅｔｈｅｌａｎｅｓｏｎｔｈｅｒｉｇｈｔｗｅｒｅ２．１ｋｂｐｒｏｄｕｃｔｓｂｙｐｒｉｍｅｒＮＢＳ-ＬＲＲ１１．

7�图３　 ｕｌａｒ／Ｂａｌｉｌｌａ和 Ｄｕｌａｒ／ＩＲ２４群体在第１１染色体部分区域

的ＳＳＲ连锁图谱

7�Ｆｉｇ．３ ＳＳＲ ｍａｒｋｅｒｌｉｎｋａｇｅｍａｐｏｆｐａｒｔｉａｌｓｅｃｔｉｏｎｏｎｃｈｒｏｍｏ-

ｓｏｍｅ１１ｏｆＤｕｌａｒ／ＢａｌｉｌｌａａｎｄＤｕｌａｒ／ＩＲ２４ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ．

7�灰色椭圆表示ｑＢＬＳＲ-１１-１所在位置。

7�ＰｏｓｉｔｉｏｎｏｆｑＢＬＳＲ-１１-１ｉｓｉｎｄｉｃａｔｅｄｂｙａｇｒｅｙｏｖａｌ．

7�们视其为 ＲＰＲ１基因的一个显性标记，对 ＤＢ和ＤＩ

随机群体作ＰＣＲ扩增，ＤＢ群体１４０个单株，扩增出

7�目标带的单株数为１０３株，有无扩增带的单株比例

为２．７８∶１，ＤＩ群体２１４个单株，扩增出目标带的单

7�株数为１５９，有无扩增带的单株比例为 ２．８９∶１。

卡方检验都符合３∶１的分离比，说明该标记符合３

∶１单基因分离模式。

7�利用这两个分离群体在第１１染色体部分区域

的ＳＳＲ标记遗传图的信息，我们顺利地将 ＮＢＳ１１

（ＲＰＲ１）整合到该遗传图上（图３），图中结果显示用

两个群体所定位的ＮＢＳ１１（ＲＰＲ１）标记的位置高度

一致，都处在标记 ＲＭ４４１与ＲＭ３７０１之间，这一结

果与Ｓａｋａｍｏｔｏ等的定位结果也基本吻合。他们利

用Ａｓｏｍｉｎｏｒｉ×ＩＲ２４的重组自交系群体将它定位

在距ＳＳＲ标记ＲＭ１２０约３．８ｃＭ 处。标记ＲＭ１２０

和 ＲＰＲ１（ＮＢＳ１１）在两个不同来源的水稻遗传图上

的相对位置是一致的。但是 ＲＰＲ１与我们之前利

用ＤＢ和ＤＩ群体定位的抗细菌性条斑病主效ＱＴＬ

（ｑＢＬＳＲ１１-１）（待发表资料）之间都有约９ｃＭ 的图

距，两者之间的连锁不够紧密。可以理解为尽管

ＲＰＲ１在细菌性条斑病菌的诱导下能表达一定的细

菌性条斑病抗性，但并不能解释 Ｄｕｌａｒ的细菌性条

斑病抗性，图中所示的抗细菌性条斑病主效 ＱＴＬ

可能是 由尚未明确的微效多基因控 制的，也许

ＲＰＲ１是其中的因子之一。ＲＰＲ１与ｑＢＬＳＲ１１-１

之间的关系有待进一步研究。

7�３ 讨论

7�３．１　 植物非寄主抗性基因的发现和利用为植物抗

病性研究提供了新途径

7�通常，我们所认识的植物的抗病性都具有品种

和病原菌小种的专一性，称之为寄主的抗性。但实

际上，每一种病原菌所能侵害的植物是有限的，往往

某一种特定的病原菌的寄主植物只是某一属种的植

物，而其他绝大多数属种的植物都可视为该病原菌

的非寄主。除寄主植物外，其他所有植物种类对某

一特定病原微生物所表达的抗性即为植物的非寄主

抗性。植物非寄主抗性是植物抗病性最普遍的一种

形式，且相对于小种专化性的寄主抗性，植物非寄主
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抗性是广谱高效和持久性的 7�［１９］ 7�。

7�植物非寄主抗性是一种十分复杂的遗传现象。

关于植物非寄主抗性的遗传机制，目前有多种假说

和模型，随着越来越多的非寄主抗性相关基因的分

离克隆，研究人员发现，一些承担非寄主抗性和寄主

专化性抗性的基因在结构和作用机理方面都有很多

相似性，如两者都可能由超敏反应（ｈｙｐｅｒｓｅｎｓｉｔｉｖｅ

ｒｅｓｐｏｎｓｅ，ＨＲ）介导 7�［２０］ 7�。Ｚｈａｏ等 7�［２１］ 7�在玉米中定位

7�了高抗水稻细菌性条斑病的主效基因位点 Ｒｘｏ１。

进一步的研究表明，Ｒｘｏ１是玉米第６染色体短臂上

一个抗病基因家族中的一个基因单元，具有典型的

ＮＢＳ-ＬＲＲ结构。带有该基因的玉米品种在接种水

稻细菌性条斑病菌后，表现典型的超敏反应。Ｒｘｏ１

是一个抗水稻细菌性条斑病的非寄主抗性基因，也

是到目前为止得到的第一个细菌性条斑病的主效抗

性基因，其遗传符合显性单基因模式。最新的研究

已从细菌性条斑病病原菌（Ｘａｎｔｈｏｍｏｎａｓｏｒｙｚａｅ

ｐｖ．ｏｒｙｚｉｃｏｌａ）中分离出能与 Ｒｘｏ１互作的无毒基

因ａｖｅＲｘｏ１，本实验室也正在进行 Ｒｘｏ１基因转化

水稻的功能验证工作。

7�大量的证据表明，不同种植物抗病基因间序列

有着很高的同源性。本研究利用ＳｃｏｔＨ．Ｈｕｌｂｅｒｔ

博士友情提供的 Ｒｘｏ１的基因序列，在水稻中得到

一个表达细菌性条斑病抗性的 ＲＧＡ-ＲＰＲ１。这一

结果再一次证实，来自不同种植物而结构具有同源

性的基因可以表达相同和相似的功能，非寄主抗性

基因和寄主抗性基因之间可以存在结构和功能的相

似性。越来越多植物非寄主抗性基因的发现、分离

和克隆，为植物抗病性研究提供了新途径。

7�３．２　水稻第１１染色体短臂上ＲＭ１２０附近可能存

在着一个抗病基因家族

7�植物抗病基因成簇分布的现象十分普遍。已发

现的最大的抗病基因位点 Ｄｍ３，它的２４个成员分

布在４Ｍｂ的范围内 7�［２２］ 7�；Ｓｗ-５是松散成簇的成员，

7�分布在第９和１２染色体上，分别抗真菌、病毒和线

虫 7�［２３］ 7�；Ｐｉｂ家族也有４个成员 7�［２４］ 7�。对测序完成的

Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ基因组的分析发现，约有１５０个 ＮＢＳ-

ＬＲＲ抗病基因同源的序列，许多都是成簇分布的，

其中４６个呈单基因分布，近４０个基因是复合位点，

包含至少两个成员 7�［２５］ 7�。抗病基因成簇分布形成的

原因在进化方面有多种假说，从功能上说，成簇分布

的抗病基因家族有利于协同作用，抵御更多病原菌

的侵害。

7�本研究涉及的 ＲＰＲ１是一个具有 ＮＢＳ-ＬＲＲ结

构的抗病因子，本研究和前人的研究表明，ＲＰＲ１的

表达受稻瘟病、白叶枯病、细菌性条斑病病原菌侵染

以及化学抗菌剂的诱导，是一个与系统获得性抗性

或广谱抗性有关的抗病因子，ＲＰＲ１定位于第１１染

色体短臂ＲＭ１２０的下游。我们之前定位的抗细菌

性条斑病主效 ＱＴＬ（ｑＢＬＳＲ-１１-１）也位于第１１染

色体短臂，位置介于标记 ＲＭ１２０－ＲＭ４４１之间。

被定位到这一区域的还有抗稻瘟病基因 Ｐｉ-ａ 7�［２６］ 7�。

我们是根据ＳＳＲ标记ＲＭ１２０来判断ｑＢＬＳＲ-１１-１、

ＲＰＲ１和Ｐｉ-ａ处于紧密相连的区域的。可能这一

区域也有一个成簇分布的抗病基因家族，这３个基

因或 ＱＴＬ 都属 于这 一抗病 基因家 族。我 们用

ＲＰＲ１基因作Ｂｌａｓｔｎ，发现在第１１染色体上有３个

与 ＲＰＲ１基因高度同源（ｅ＝０）的ＢＡＣ克隆，分别是

7�ＯＳＪＮＢａ００８２Ｎ２０、ＯＳＪＮＢａ００４４Ｄ１５ 和 7�ＯＳＪＮＢｂ

０００７Ｈ２２。进一步搜索发现，在基于粳稻品种日本

晴（Ｎｉｐｐｏｎｂａｒｅ）的物理图中，它们位于第１１染色体

短臂，都在３４．８ｃＭ 处，３个克隆紧密相连，在这３

个克隆的上游，还有两个紧密相连的ＢＡＣ克隆，与

ＲＰＲ１基因部分同源，它们分别是ＯＳＪＮＢａ００５２Ｃ１６

和 ＯＳＪＮＢａ００７３Ｎ２０，都在 ３３．４ｃＭ 处（ｈｔｔｐ：／／

7�ｒｉｃｅ．ｔｉｇｒ．ｏｒｇ／ｔｉｇｒ-ｓｃｒｉｐｔｓ／ｅ２ｋ１／ｉｒｇｓｐ＿ｏｒｄｅｒｅｄＢＡＣ．

ｓｐｌ？ｄｂ＝ｏｓａ１＆ｃｈｒ＝１１）。这说明在第１１染色体

的短臂上确实存在成簇分布的具有 ＮＢＳ-ＬＲＲ结构

的基因家族。至于 Ｎｉｐｐｏｎｂａｒｅ中的这个基因家族

与本研究涉及的ｑＢＬＳＲ-１１-１、ＲＰＲ１和Ｐｉ-ａ３个基

7�因（ＱＴＬ）所在的基因家族是不是重叠或相关的，仍

有待探讨。
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ｓｐｅｃｔｒｕｍｔｏｓｐｏｖｉｒｕｓｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｇｅｎｅＳｗ-５ｏｆｔｏｍａｔｏｉｓａｈｏｍｏ-

ｌｏｇｏｆｔｈｅｒｏｏｔ-ｋｎｏｔｎｅｍａｔｏｄｅｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｇｅｎｅＭｉ．ＭｏｌＰｌａｎｔ-

ＭｉｃｒｏｂｅＩｎｔｅｒａｃｔ，２０００，１３：１１３０-１１３８．

7�［２４］ ＷａｎｇＺＸ，ＹａｎｏＭ，ＹａｍａｎｏｕｃｈｉＵ，ｅｔａｌ．ＴｈｅＰｉｂｇｅｎｅｆｏｒ

ｒｉｃｅｂｌａｓｔｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｂｅｌｏｎｇｓｔｏｔｈｅｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅｂｉｎｄｉｎｇａｎｄｌｅｕ-

ｃｉｎｅ-ｒｉｃｈｒｅｐｅａｔｃｌａｓｓｏｆｐｌａｎｔｄｉｓｅａｓｅｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｇｅｎｅｓ．Ｐｌａｎｔ

Ｊ，１９９９，１９：５５-６４．

7�［２５］ＤａｎｇｌＪＬ，ＪｏｎｅｓＪＤ．Ｐｌａｎｔｐａｔｈｏｇｅｎｓａｎｄｉｎｔｅｇｒａｔｅｄｄｅｆｅｎｃｅ

ｒｅｓｐｏｎｓｅｔｏｉｎｆｅｃｔｉｏｎ．Ｎａｔｕｒｅ，２００１，４１１：８２６-８３３．

7�［２６］ＣａｕｓｓｅＭＡ，ＦｕｉｔｏｎＴＭ，ＣｈｏＹＥ，ｅｔａｌ．Ｓａｔｕｒａｔｅｄｍｏｌｅｃｕ-

ｌａｒｍａｐｏｆｔｈｅｒｉｃｅｇｅｎｏｍｅｂａｓｅｄｏｎａｎｉｎｔｅｒｓｐｅｃｉｆｉｃｂａｃｋｃｒｏｓｓ

ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ．Ｇｅｎｅｔｉｃｓ，１９９４，１３３：１２５１-１２７４．
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