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摘要：稻瘟病是全世界范围内影响水稻粮食生产的主要病害之一。培育和合理利用抗病品种是控制稻瘟病最

经济、有效的措施。随着水稻（Oryza sativa）及稻瘟病菌（Magnaporthe oryzae）基因组测序的完成，水稻-

稻瘟病菌的互作已成为研究植物与真菌相互作用的模式系统。在过去的 50 多年中，通过广泛的遗传分析，已经鉴

定了 84 个稻瘟病抗性基因及大量的数量抗性遗传位点（quantitative trait locus）。其中，8 个主效抗性基因

及 1 个隐性部分抗性基因已被克隆。本文综述了迄今已鉴定及定位的稻瘟病抗性基因的研究情况，根据基因的定

位信息将这些基因整合到一张连锁图谱中；对抗性基因簇以及簇内基因间的关系作了分析；并进一步对后基因组

时代抗性基因克隆策略的变化及其对策进行了探讨。 
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Abstract: Rice blast, caused by Magnaporthe oryzae, is one of the most destructive diseases of rice worldwide. Development 

and use of resistant cultivars is considered as the most economical, effective and environment-friendly method to control this disease. 
With the availability of genomic sequences of both Oryza sativa and M. oryzae, the rice pathosystem has become the model system 
for dissection of interactions of plant-pathogen. Over the past 50 years, eighty-four blast resistance genes and large amount of 
quantitative trait locus for resistance to the pathogen have been identified through genetic analysis. Of them, eight major blast 
resistance genes and one recessive gene controlling partial resistance in rice have been cloned. In this review, the recent progress on 
molecular mapping and cloning of blast resistance genes was summarized. All the resistance genes mentioned were integrated into a 
genetic linkage map by compiling the information of DNA markers linked to individual resistance gene. The possible allelism 
relationship between resistance genes in a cluster was further discussed. In addition, the strategy for resistance gene cloning in the 
post-genome era was also discussed. 
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0  引言 

水稻（Oryza sativa）是世界上最重要的粮食作物 

之一，全球约一半以上的人口以稻米作为主食。由稻

瘟病菌（Magnaporthe oryzae；无性态：Pyricularia 
oryzae）[1]引起的稻瘟病是水稻生产的主要限制因子之
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一，严重威胁着世界的粮食生产[2-3]。据统计，在 1975～
1990 年的 16 年间，由稻瘟病引起的全球水稻产量损

失高达 1.57 亿吨[4]。20 世纪 90 年代以来，中国稻瘟

病的年发生面积均在 380 万 hm2以上，所造成的稻谷

年损失达数亿公斤[5]。实践证明，培育和合理利用抗

病品种是控制此病害最经济有效和对环境安全的手   
段 [3,6]，而利用分子标记辅助选择（marker-assisted 
selection，MAS）技术将多个具有不同抗谱的稻瘟病

抗性基因聚合到同一个品种中，是培育具有持久抗瘟

性品种的有效措施之一[7]。 
水稻与稻瘟病菌的相互作用符合经典的“基因对

基因”学说[8-11]。由于水稻在农业生产中的重要性以

及水稻[12-13]和稻瘟病菌[14]基因组测序的完成，这必将

加速寄主抗病基因和病原菌无毒基因的分离、克隆以

及它们之间相互作用等方面的分子机制研究[15-16]。另

一方面，作为植物病理学研究的模式系统[15,17]，开展

水稻与稻瘟病菌互作机理的研究将使人们更深刻地了

解稻瘟病菌与水稻互作中“基因对基因”相互作用关

系的实质，为控制与防治该病提供新的理论与途    
径[9,18]，继而对其它病害的研究与防治也将具有重要

的指导意义[19]。 
稻瘟病抗性可分为完全抗性（质量抗性或真抗性）

和部分抗性（数量抗性或田间抗性）两种类型[20-22]。

完全抗性是指寄主与病原菌之间的一种不亲和的互作

方式，病原菌在寄主上不能继续繁殖；该抗性通常由

单个主效抗性基因控制。而部分抗性是指寄主与病原

菌以一种亲和方式互作，但其能减弱病原菌的侵染程

度；通常认为部分抗性是由多基因控制的抗性[21-22]。

由于主效基因控制的完全抗性易于操作，因而在实际

的育种计划中得到了广泛的应用。然而，由于稻瘟病

菌的高度变异性和不稳定性，致使新育成的具有单一

抗性基因的抗性品种在推广种植几年后就成为感病品

种，这已经成为水稻生产可持续发展的严重障碍[3,23-24]。 
本文综述了水稻稻瘟病抗性基因的定位及克隆研

究的最新进展，并利用各个基因的连锁信息，将已定

位的稻瘟病抗性基因整合到同一张遗传连锁图谱中。

进一步地，对抗性基因簇内基因之间的关系以及后基

因组时代抗性基因克隆策略的变化及其对策进行了探

讨。 

1  已定位的稻瘟病抗性基因 

水稻稻瘟病抗性遗传研究始于 20 世纪 20 年代，

Sasaki[25]首先报道了稻瘟病菌对水稻品种的致病性存

在差异，并通过杂交后代的遗传分析发现水稻对稻瘟

病的抗性符合孟德尔的遗传规律。Yamasaki 和

Kiyosawa[26]通过对爱知旭（Aichi Asahi）、石狩白毛

（Ishikari Shiroke）、关东 51（Kanto 51）等 3 个品种

的抗性遗传分析，在这 3 个品种中分别鉴定并首次命

名了 3 个稻瘟病抗性基因 Pia、Pii、Pik。迄今，通过

广泛的遗传分析，已鉴定了 84 个稻瘟病抗性基因。随

着分子标记技术的发展，其中绝大部分的基因通过微

卫星（simple sequence repeats，SSR）标记、随机扩增

片段长度多态性（random amplified polymorphic DNA，

RAPD）标记、限制性片段长度多态性（restriction 
fragment length polymorphism，RFLP）标记、酶切扩

增 多 态 性 序 列 （ cleaved amplified polymorphic 
sequence，CAPS）标记、序列标签位点（sequence-tagged 
site，STS）标记、扩增片段长度多态性（amplification 
fragment length polymorphism，AFLP）标记、单核苷

酸多态性（single nucleotide polymorphism，SNP）标

记、插入/缺失（insertion/deletion，InDel）等分子标

记技术，已被定位到水稻的不同染色体上。本文通过

整合各个稻瘟病抗性基因的定位信息，比较不同基因

定位中所使用的标记在基因组上的位置，以Harushima
等[27]和 Chen 等[28]发表的遗传图谱为基本图谱，将已

定位的稻瘟病抗性基因整合到同一张连锁图谱上（图

1）。同时，为便于检索、引用，将与基因紧密连锁的

标记信息、抗性供体品种以及所使用的作图群体等信

息列于表 1。有趣的是，除第 3 染色体外，在其余 11
条染色体上均有稻瘟病抗性基因的分布。 

目前定位的 84 个稻瘟病抗性基因中，pi21、Pi34、
Pi35、Pb1、Pif、Pikur1、Pikur2、Pi-se1 属于单基因

控制的部分抗性基因，其余的 76 个均为主效抗性基

因。在 84 个基因中，70 个基因采用分子标记进行了

染色体定位，5 个基因通过与已知基因的等位性测定

确定了其染色体位置，其余的基因则通过同工酶标记

或农艺性状标记进行了定位（表）。 

2  稻瘟病抗性基因的成簇分布及簇

内基因间的关系 

植物的抗性基因在基因组中具有两种不同的分布

模式：一种是抗性基因位于单一的基因座，但具有编

码不同抗性专化性的等位基因。如，亚麻的锈病抗性

位点 L，具有 12 个不同抗性专化性的等位基因[29]。另

一种类型是抗性基因成簇分布于特定的染色体区域， 
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表  已定位的稻瘟病抗性基因 

Table  Summary of rice blast resistance genes identified 

基因 
Gene 

染色体 
Chromosome 

供体亲本 
Donor 

作图群体 
Population

标记类型 
Marker type 

连锁状况 
Linkage status 

参考文献

Reference
Pi1 11 LAC23 F2 RFLP RZ536-Npb181 7, 49 
Pi2(Piz5)a 6 5173 NILs; F2 RFLP; SSR; RAPD RG64-R2123; 与 PB8、3R 和 12L 紧密连锁 

Closely linked to PB8, 3R and 12L 
35, 44 

Pi3 9 Pai-Kan-Tao F2 Allelism test 与 Pi5 相同 Identical to Pi5  50, 75 
Pi4 12 Tetep NILs RFLP;  RG457-RG869 49, 56 
Pi5 9 Moroberekan F2; F3; F4 RFLP C1415-S04G03 75 
Pi6 12 Apura DHLs RFLP RG457-RG869 49 
Pi7 11 Moroberekan RILs; F2-3 RFLPs, CAPS S12886 (0 cM)c 21, 118 
Pi8 6 Kasalath F2 Isozyme Marker  与 Amp-3 连锁 Linked to Amp-3  119 
Pi9 a 6 Oryza minuta F2 RFLPs; SCAR RG64-RG2123; pB8 (0 cM) 35, 43 
Pi10 5 Tongil RILs RFLP; RAPD PH18-PF6 58 
Pi11(Pizh) 8 窄叶青 Zhaiyeqing  DHLs RFLP; RAPD BP127 (14.9 cM) 74 
Pi12(Pih) 12 红脚占 Hongjiaozhan  F2 RFLP RG869 (5.1 cM) 57 
Pi13 6 魔王谷 Maowangu  F3 Isozyme Marker  与 Amp-3 连锁 Linked to Amp-3  120 
Pi14 2 魔王谷 Maowangu  F3 Isozyme Marker  与 Amp-1 连锁 Linked to Amp-1  120 
Pi15 9 GA25 F2 SSR, CAPS CRG3 (0 cM)；CRG4 (0 cM) 77 
Pi16 2 Aus373 F2 Isozyme Marker  与 Amp-1 连锁 Linked to Amp-1  121 
Pi17 7 DJ123 F2 Isozyme Marker  与 Est9 连锁 Linked to Est9  122 
Pi18 11 Suweon 365 F2 RFLP RZ536 (5.4 cM) 36 
Pi19 12 Aichi Asahi F2 Allelism test 与 Pita 基因等位或紧密连锁 

Closely linked or allelic to Pita 
61 

Pi20 12 IR24 RILs RFLP XNpb88-XNpb402；与 Pita 基因紧密连锁 
Closely linked to Pita 

59 

pi21a, b 4 Owarihatamochi F4 RFLP G271-G317 112 

Pi21 12 Suweon 365 F2 RFLP; SSR 与 RG869 连锁 Linked to RG869  36, 123 

Pi22 6 Suweon 365 F2 RFLP; SSR 与 RG213 连锁，可能与 Pi2 等位 
Linked to RG213; possibly allelic to Pi2 

36，123

Pi23 5 Suweon 365 F2 RFLP; SSR RM164 (19.4 cM) ; RM249 (23.9 cM) 123 

Pi24 1 Azucena DHLs RFLP; RAPD; Isozyme K5 60 

Pi24 12 Zhong 156 
(中 156) 

RILs RFLP; RAPD; RGA RGA3620 (0 cM); RG241A (0 cM) 37 

Pi25 1 云系 2 号 Yunxi 2  F2 RFLP; SSR OSR3 (5.8 cM)  65 
Pi25 2 IR64 DHLs RFLP; RAPD; Isozyme RG520 60 

Pi25 6 谷梅 2 号 Gumei 2  RILs RFLP; RAPD; RGA A7550-RGA470 37 

Pi26 5 Azucena DHLs RFLP; RAPD; Isozyme RG313 60 

Pi26 6 谷梅 2 号 Gumei 2  
 

RILs RFLP; SSR K7-R2123；与 Pi25 基因紧密连锁 
K7-R2123; Closely linked to Pi25 

38 

Pi27 1 Q14 F2 SSR RM259-RM151 124 
Pi27 6 IR64 DHLs RFLP; RAPD; Isozyme Est-2 60 
Pi28 10 IR64 DHLs RFLP; RAPD; Isozyme RZ500，RGA-IR86；可能与 Pi11 基因相同 

RZ500, RGA-IR86; possibly identical to Pi11 
60 

Pi29 8 Azucena DHLs RFLP; RAPD; Isozyme RZ617 60 
Pi30 11 IR64 DHLs RFLP; RAPD; Isozyme OpZ11-f；可能与 Pia 基因相同 

OpZ11-f; possibly identical to Pia 
60 

Pi31 12 IR64 DHLs RFLP; RAPD; Isozyme O10-800；可能与 Pita 基因相同 
O10-800; possibly identical toPita 

60 

Pi32 12 IR64 DHLs RFLP; RAPD; Isozyme AF6；可能与 Pi12 基因相同 
AF6; possibly identical to Pi12 

60 

Pi33 8 IR64; Bala DHLs RFLP; SSR RM3507 (0 cM) 125 

Pi34b 11 Chubu 32 F2 SSR RM1596 (0 cM) 71 

Pi35b 1 Hokkai 188 F3 SSR RM1216-RM1003 66 
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续表 Continued table      

基因 
Gene 

染色体 
Chromosome 

供体亲本 
Donor 

作图群体 
Population

标记类型 
Marker type 

连锁状况 
Linkage status 

参考文献

Reference

Pi36a 8 Q61 F2 SSR; CAPS CRG3 (0 cM), CRG4 (0 cM); CRG2-RM5647 85, 126 

Pi37a 1 Q1333 F2 SSR; CAPS RM212 (0 cM) 67, 84 

Pi38 11 Tadukan F2 SSR; AFLP RM21-RM206 73 

Pi39 12 Q15 F2 SSR; CAPS 39M7 (0 cM), 39M12 (0 cM); RM27933-39M22 62 

Pi40 6 O.australiensis F2 SSR; STS S2539-RM3330 39 

Pi41 12 93-11 F2 SSR; STS RM28130 (0 cM) 64 

Pi41 4 GL33 BC3F2 SSR RM5586-6679 127 

Pi42 6 28-占 28 zhan  RILs SSR; CAPS  40 

Pi44 11 Moroberekan F2 RFLP; STS; AFLP AF349 (3.3 cM); CDO520-AF349 51 

Pi157 12 Moroberekan RILs RFLP RG341-RG9 58 

Pia 11 Aichi Asahi DHLs RFLP OpZ11-f, RGA-IR14, RM120 60, 128 
Piba 2 Tohoku IL9 BC2F3 RFLP G7010 (0 cM); G7021 (0 cM) 69, 80 
PiCO39 11 CO39 F2 RFLP; SSR G320 (0 cM); RPR1-S2172 129 
Pid1 2 地谷 Digu  F2 RFLP; SSR G1314A (1.2 cM); SPO01 (0 cM) 130 
Pid2a 6 地谷 Digu  F2 RFLP; SSR; CAPS RM3-RM527; SPO03 (0 cM), dCAPS1 (0 cM) 82, 130 
Pif b 11 St. No.1 F2 allelism test 与 Pik 基因以 15%的重组值发生连锁 

15% to Pik 
53, 94 

Pig 2 广长占 Guangchangzhan  F2; BC1F1 SSR RM166-RM208 70 
PiGD-1 8 三黄占 2 号 

Sanhuangzhan 2 
RILs RFLP; SSR; RGA RG1034 (11.3 cM) 63 

PiGD-2 10 三黄占 2 号 
Sanhuangzhan 2 

RILs RFLP; SSR; RGA R16-R14B 63 

PiGD-3 12 三黄占 2 号 
Sanhuangzhan 2 

RILs RFLP; SSR; RGA RM179 (4.8 cM) 63 

Pigm 6 谷梅 4 号 
Gumei 4  

F2; BC1F1 SSR; CAPS C5483-C0428；与 Pi2 基因等位或紧密连锁 
C5483-C0428; Allelic or closely linked to Pi2 

41 

Pii 9 Fujisaka 5 F2; F3 Allelism test 与 Pi3 基因紧密连锁 Closely linked to Pi3  48 
Pik 11 Kanto 51 F2 InDel k2167 (0 cM) 42 
Pik-g 11 GA20 F2 Allelism test 与 Pik 基因等位 Allelic to Pik  131 
Pik-h 11 Tetep F2 SSR; STS TRS26-TRS33 109 
Pik-h 11 Lemont F2 SSR RM224 (0 cM) 45 
Pik-m 11 Tsuyuake F2 InDel; SSR k2167 (0 cM), K33 (0 cM) 42, 46 
Pik-p 11 K60 F2 InDel k3957 (0 cM) 42 
Pik-s 11 Bengal; M201 F2 SSR RM224 (0 cM) 45 
Pikur1b 4 Kuroka    54, 94 
Pikur2b 11 Kuroka F2 Mophorlogical trait marker 与 la 基因以 14%的重组值发生连锁 

14% to la (lazy growth habit) 
54, 94 

Pilm2 11 Lemont RILs RFLP RZ536x 52 
Pise1b 11 sensho F2 Morphorlogical trait marker 与 la 基因以 9.5%的重组值发生连锁 9.5% to la 115, 132
Pish 1 Akihikari F2 SSR RM212-OSR3 68 
Pit 1 K59 F2 RFLP; SNP; InDel R1613 (0 cM), t256 (0 cM) 42, 133 
Pitaa 12 Yashiromochi F2 RFLP; RAPD; SNP; InDel ta3 (0 cM)  42, 55, 81
Pita-2 12 PiNo.4 F2 RFLP; RAPD; SNP; InDel ta3 (0 cM)  42, 55 
Pitq1 6 特青 Teqing  RILs RFLP RG653 52 
Pitq5 2 特青 Teqing  RILs RFLP RZ446b 52 
Pitq6 12 特青 Teqing  RILs RFLP G1468a, 与 RG869 和 RZ397 紧密连锁 

G1468a, closely linked to RG869 and RZ397 
52 

Piz 6 Fukunishiki F2 RFLP; RAPD; SNP; InDel z56592 (0 cM)  42 
Piz-ta 6 Toride 1 F2 RFLP; RAPD; SNP; InDel zt56591 (0 cM)  42, 44 
Pb1 b 11 Modan  F2 RFLP S732 (1.2 cM) 72 

a：已克隆的基因；b：部分抗性基因；c：遗传距离 
a: The blast resistance gene, which was cloned; b: Partial resistance gene; c: Genetic distance 
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标尺代表遗传距离（centiMorgan，cM）[27-28]，抗性基因位置的通过 SSR 及 RFLP 等连锁标记的序列锚定在遗传图谱上的相对位置[12]。下划线的标记

代表与抗性基因紧密连锁的标记 
The scale at the left indicates genetic distance (centiMorgan, cM)[27-28]; The resistance genes, which were anchored on linkage map by compiling information of 
DNA markers linked to individual resistance genes[12]. Underlined DNA markers, which were closely linked to the corresponding resistance genes 

 

图  整合的稻瘟病抗性基因连锁图谱 

Fig.  Integrated linkage map of blast resistance genes of rice 
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共同组成紧密连锁的复合抗性基因座。如亚麻的 M 位

点由 7 个抗性基因组成[30]、拟南芥的 RPP1 位点由 3
个紧密连锁的基因组成[31]。经典遗传学及分子遗传学

的分析表明，植物的抗病基因具有成簇地分布于染色

体特定区域的倾向[32-34]。 
在已定位的 84 个稻瘟病抗性基因中，超过半数的

基因以基因簇的形式分布于水稻的不同染色体区域。

其中，最大的 3 个基因簇分别位于水稻的第 6、11 和

12 染色体上（图）。 
在第 6 染色体上，至少 10 个抗性基因（Pi2、Pi9、

Pi22、Pi25、Pi26、Pi40、Pi42、Pigm、Piz 和 Piz-t）
成簇分布于短臂近着丝粒附近[35-42]。在该基因簇中，

Pi2、Pi9 和 Piz-t 已被克隆[43-44]。Deng 等[41]将来源于

水稻品种谷梅 4 号的抗性基因 Pigm 定位到与上述 3
个已克隆的基因相同的 BAC 克隆 AP005659 上。同样

地，Zhu 等[40]从籼稻品种 28 占中鉴定到的 Pi42 基因

也被定位到该 BAC 克隆上。在该基因簇中，其它基

因定位的区域比较大，但均覆盖了 Pi2，Pi9，Piz-t/Piz, 
Pigm 和 Pi42 所在的区域，表明它们之间紧密连锁或

者是等位基因。 
在第 11 染色体上，目前至少定位了 21 个抗性基

因，其中 13 个基因成簇分布于 Pik 位点附近（图）。

Kiyosawa 及其同事先后在 Pik 位点上鉴定了 5 个等位

基因，Pik、Pik-h、Pik-m、Pik-p 和 Pik-s[24]。Pik 位点

上的这些基因已先后被进行了精细定位[42,45-46]。Pan
等[47]利用等位性测定在品种 GA20 中又在该位点鉴定

到了一个等位基因 Pik-g（t）。Inukai 等[48]通过等位

性测定的研究表明，Pi1 与 Pik 位点紧密连锁，但不是

等位基因。Yu 等[49]利用 RFLP 标记，在品种 LAC23
中定位了 Pi1 基因。Wang 等[22]利用 RFLP 标记，在品

种 Moroberekan 中定位了 Pi7。而 Pi1 与 Pi7 紧密连锁

或等位[50]。Chen 等[51]利用 AFLP 标记，进一步在品种

Moroberekan 中定位了 Pi44(t)，该基因被定位于 Pi1
基因所在的区域[49]。Tabien 等[52]在 Lemont 中鉴定并

定位了与 RFLP 标记 RZ536 紧密连锁的 Pi-lm2 基因，

而 Fjellstrom 等[45]研究发现 Lemont 中持有 Pik-h（Pik
位点的等位基因）基因，并将其进行了分子定位。由

于二者的研究均使用了相同的抗源品种（Lemont），

并使用了相同的稻瘟病菌株（IG-1 和 IB-54）进行作

图群体的接种鉴定，加之 2 个基因均定位于相同的染

色体区域，这似乎表明 Pi-lm2 基因可能就是 Pik-h 基

因。Ahn 等[36]利用 RFLP 和 SSR 标记，在品种 Suweon 
365 中定位了与 RFLP 标记 RZ536 连锁的 Pi18。此外，

日本的研究者在早期的研究中发现，Pif 基因与 Pik 基

因以 15%的重组值产生连锁[53]；而 Pikur2 基因与位于

第 11 染色体长臂上的农艺性状标记基因 la（lazy 
growth habit）以 14%的重组值产生连锁[54]。以上这些

基因在第 11 染色体的长臂上构成了一个大的抗性基

因簇。 
在第 12 染色体上，目前至少已定位了 16 个抗性

基因，其中 14 个基因在着丝粒附近构成了一个大的抗

性基因簇（图）。Rybka 等[55]通过 RFLP 标记，在品

种 K1 和 PiNo.4 中分别定位了 Pita 和 Pita-2。Yu 等[56]

利用 RFLP 标记，在品种 Tetep 中定位了 Pi4。其后，

Inukai 等[48]通过等位性及抗谱测定表明，该基因可能

与 Pita 是同一基因。Yu 等[49]利用 RFLP 标记，在品

种 Apura 中定位了与 Pi4 处于相同染色体位置的 Pi6。
Zheng 等[57]利用 RFLP 标记，在品种红脚占中定位了

Pi12(t) 。 Naqiv 等 [58] 利用 RFLP 标记，在品种

Moroberekan 中定位了 Pi157(t)。在品种 IR24 中，Imbe
等[59]利用 RFLP 标记，定位了 Pi20(t)，该基因与 Pita
紧密连锁。Zhuang 等[37]利用 RAPD 标记，在品种

Zhong156 中定位了 Pi24(t)。Tabien 等[52]利用 RFLP
标记，在 Teqing 中定位了 Pitq6。Ahn 等[36]利用 RFLP
和 SSR 标记，在品种 Suweon 365 中定位了 Pi21(t)。
Sallaud 等[60]利用 RFLP 和 RGA 标记，在品种 IR64 中

分别定位了 Pi31(t)和 Pi32(t)。Hayashi 等[61]利用等位

性测定方法，从 Aichi Asahi 中鉴定到一个与 Pita 紧密

连锁的基因 Pi19。Liu 等[62]从云南地地方品种 Q15 中

鉴定了 Pi39 基因，依据日本晴基因组的物理位置，推

断该基因与 Pita 紧密连锁。另外，在第 12 染色体的

长臂上，Liu 等[63]利用 RFLP、SSR 等标记，在品种

Sanhuangzhan 2 中定位了 PiGD-3 基因；Yang 等[64]利

用 SSR、STS 等标记，在已测序的籼稻品种 93-11 中

定位了 Pi41 基因，该基因位于 PiGD-3 基因所在的区

域（图）。但是，由于用于 Pi41 基因作图群体鉴定用

的稻瘟病菌株 CHL743 对 Sanhuangzhan 2 致病而对

Pi41 基因表现为无毒，因此可将 2 个基因区别开。这

2 个基因可能紧密连锁或等位。 
除了上述 3 个比较大的基因簇外，在其它染色体

上还分布着一些小的基因簇（图）。在第 1 染色体的

长臂上，由 4 个抗病基因 Pi25(t)[65]，Pi35[66]，Pi37[67]

和Pish[68]组成一个基因簇，这4个基因均位于RM1216
和 RM226 之间（图）。在第 2 染色体上定位的 7 个

抗性基因中，4 个基因以 Pib 位点为中心组成了一个

抗病基因簇。Miyamoto 等[69]利用 RFLP 标记，在品种
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BL1 中定位了 Pib。在 Pib 所在的区域，Tabien 等[52]

利用 RFLP 标记，在品种 Teqing 中定位了 Pitq5(t)。
由于 Teqing 持有 Pib 基因[45]，并且其所用的菌株与鉴

定 Pitq5(t)时所用的菌株相同，因此，Pitq5(t)和 Pib 可

能是同一个基因。Zhou 等[70]从 Guangchangzhan 中   
利用 SSR 标记定位了 Pig 基因；Sallaund 等[60]利用

RFLP 和 RGA 标记，在品种 IR64 中定位了位于 Pib
附近的 Pi25(t)。在第 11 染色体的长臂上，部分抗性

基因 Pi34 被定位到约 54 kb 的区域，该基因与 SSR 标

记 RM2596 共分离[71]；另一个部分抗性基因 Pb1 与

RM2596 附近的 RFLP 标记 S723 紧密连锁[72]；主效抗

性基因 Pi38 定位于 2 个 SSR 标记 RM21 与 RM206 之

间，该区域覆盖了 Pi34 和 Pb1 基因所在的区域[73]，

表明该基因与这 2 个部分抗性基因紧密连锁或等位。

在第 8 染色体上，PiGD-1[63]、Pi11[74]和 Pi29[60]在着丝

粒附近组成了一个紧密连锁的基因簇。在第 9 染色体

上，定位了 4 个抗性基因。Jeon 等[75]利用 RFLP 标记，

对品种 Moroberekan 中的 Pi5(t)基因进行了精细定位，

并发现 Pi5(t)基因与 Pi3(t)基因可能是同一个基     
因[50,75]。Pan 等[76]利用 RAPD 标记和 STS 标记，在品

种 GA25 中定位了 Pi15；Lin 等[77]利用 CAPS 标记进

一步将对该基因进行进行了精细定位。与 Pii 基因连

锁的Pi15基因[76]所在的区域与Pi5基因所在的区域在

物理位置上出现部分达载，表明这 2 个基因连锁非常

紧密[75,77]。 
综上所述，尽管已经鉴定及定位了 84 个稻瘟病抗

性基因，但是，由于大量的基因只是被粗略地定位于

特定的基因簇内，而且使用的作图群体和鉴定菌株不

同，加之基因的成簇分布增加了基因间等位性测定的

难度，因此，基因之间的等位性关系以及抗谱差异尚

不明确，由此很难判断基因之间的异同。一个合理的

判断是，实际鉴定到的基因数量可能并没有命名的那

么多。实际上，在进行基因间的等位性测定时，由于

连锁非常紧密，基因间极低的重组率可能使得不同的

抗性基因被误判为等位基因。因此，经典遗传学上定

义的等位基因可能代表了 2 个在分子水平上连锁非常

紧密的基因[78]。例如，前面所述的拟南芥的 RPP1 位

点由 3 个紧密连锁的基因组成[31]；在水稻的第 6 染色

体上，Pi9 位点的基因簇也有类似的情况（下述）[79]。

因此，通过基因的精细作图、克隆以及基因间抗谱的

测定将有助于进一步澄清基因簇内各个基因之间的关

系。 

3  已克隆的稻瘟病抗性基因 

迄今，通过图位克隆法已从水稻中成功地分离、

克隆了 9 个稻瘟病抗性基因，即 Pib、Pita、Pi2、Pi9、
Piz-t、Pid2、pi21、Pi36 和 Pi37[43-44,80-85]。Pib 是第一

个被克隆的稻瘟病抗性基因，该基因的表达模式受温

度、光照等环境条件的改变以及水杨酸、茉莉酸、乙

烯等化学物质的处理所调节，而不受稻瘟病菌的接种

所诱导[80,86]。从基因所编码的蛋白结构来看，Pib 与

Pita、Pi2、Pi9、Piz-t、Pi36 和 Pi37 等 7 个基因均编

码具有核苷酸结合位点（nucleotide-binding site，NBS）
-富含亮氨酸重复（leucine-rich repeats，LRR）保守结

构域的蛋白，而 Pid2 基因编码 B-Lectin- 激酶

（B-Lectin-PK），定位于细胞质膜上，是一类新的蛋

白[82]。在这些基因中，单个氨基酸的突变造成了抗病

基因 Pita、Pi36 以及 Pid2 的抗性功能丧失[81-82, 84]。通

过酵母双杂交及体外结合实验证明，抗性蛋白 Pita 与

稻瘟病菌的无毒蛋白 Avr-Pita 直接发生互作。进一步

在水稻中瞬时表达无毒基因 Avr-Pita 时，产生了依赖

于 Pita 基因的抗性应答。这些结果首次揭示出真菌病

害中寄主抗性基因与相对应的无毒基因在寄主体内直

接发生互作的分子机制[11]。位于第 6 染色体短臂亚着

丝粒区域的 Pi2、Pi9 和 Piz-t 构成了一个复合的抗性

基因座，8 个氨基酸的差异造成了等位基因 Pi2 与 Piz-t
抗性专化性的差异[43-44]。水稻品种间单元型比较分析

表明，在该位点上，单元型间旁系同源基因（paralogs）
的序列歧化显著，而直系同源基因（orthologs）间在

序列及基因大小上具有极高的相似性，表明在演化过

程中直系同源基因的关系被很好地保留了下来，这可

能有利于在演化过程中维持抗性基因的稳定性[79]。从

单元型间比较分析看，在分子水平上 Piz-t 和 Pi2 具有

直系同源基因关系，它们应是真正的等位基因，而 Pi9
与它们则属于旁系同源基因，是与 Piz-t 和 Pi2 连锁非

常紧密的基因[79]。Pi37 基因位于第 1 条染色体上由 4
个 NBS-LRR 基因构成的基因簇内，功能性的 Pi37-3
与非功能的旁系同源基因 Pi37-4 具有高度的同源性

（99.8%），位于 NBS 域的 2 个氨基酸的替换造成了

Pi37 基因抗性功能的丧失[85]。 
此外，隐性的部分抗性基因 pi21 编码一类全新的

蛋白，在该蛋白的 N 端具有重金属结合域（heavy metal 
associated domain ） ， C 端 具 有富 含脯 氨酸 域

（proline-rich region）。推测 pi21 基因与其它的小种

专化抗性基因在抗病信号传导途径上不同，该基因可 
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能参与了寄主的基础抗性[83]。 

4  NBS-LRR 基因在水稻基因组上的分

布 

自 1992 年从玉米中成功地分离到第一个抗玉米

圆斑病的抗性基因 Hm1 以来，迄今，已从拟南芥、玉

米、水稻、番茄等植物中成功地克隆了 70 多个抗真菌、

细菌、病毒、线虫等的抗性基因[87]。依据这些基因所

编码的蛋白结构，至少可以将这些基因分为 5 种不同

的类型[88-89]。其中，编码 NBS-LRR 结构的基因是其

中最多的一类，约占已克隆基因的 70%[87]。进一步地，

根据其蛋白N端是否具有与果蝇的Toll或哺乳动物的

白细胞介素-1 受体（Toll/interleukin-I receptor domain，
TIR）具有同源性，可将 NBS-LRR 蛋白分为 2 个亚类，

即 TIR-NBS-LRR 和 non-TIR-NBS-LRR 类[89-91]。在

non-TIR-NBS-LRR 类蛋白的 N 端虽不含有 TIR 结构

域，但却常常由一个卷曲超螺旋结构域（coiled-coil 
domain ， CC domain ）取代 TIR ，构成所谓的

CC-NBS-LRR 蛋白；有时又将其称为亮氨酸拉链结构

域（leucine zipper，LZ）[88, 91]。迄今，NBS-LRR 类基

因仅发现其在植物的抗病方面具有功能。在拟南芥基

因组中，共鉴定到 149 个编码 NBS-LRR 的基因，其

中 94 个属于 TIR-BNS-LRR 基因， 55 个属于

CC-NBS-RR 基因。在这些基因中，40 个以单基因座

（singleton）的形式存在，其余的 109 个基因组成了

43 个基因簇，分布于拟南芥染色体的不同区域上[91]。 
水稻基因组测序的完成，使得人们能够从全基因

组的角度来进一步开展 NBS-LRR 类抗性基因在水稻

基因组中的构成及演化等方面的研究。根据已测序的

日本晴（粳稻品种）及 93-11（籼稻品种）的基因组

序列，几个研究组采用生物信息学的方法对水稻基因

组中 NBS-LRR 基因的组成及演化进行了分析研    
究[92-96]。这些研究表明，在水稻基因组中，大约含有

500 个编码 NBS-LRR 的基因，与拟南芥中编码的基因

相比，水稻所含的 NBS-LRR 基因数远远多于拟南芥。

而且，在水稻中未发现编码 TIR-NBS-LRR 的基因。

Monosi 等[94]通过全基因组分析，在日本晴中共鉴定到

493 个 NBS-LRR 基因，其中 101 个为假基因。通过检

索全长 cDNA 文库，共鉴定到 130 条编码典型

NBS-LRR 基因的序列，而其中 20%的 cDNA 序列编

码假基因，这表明在水稻中大部分的 NBS-LRR 基因

（包括假基因）被转录。Yang 等[95-96]比较分析了日本

晴和 93-11 品种中 NBS-LRR 基因的构成，在这 2 个

品种中分别鉴定到 464 和 483 个基因，其中在日本晴

中包含 216 个单基因家族及 93 个多基因家族（含有

248 个基因），在 93-11 中包含 231 个单基因家族及

96 个多基因家族（含有 252 个基因）。并在这 2 个基

因组中鉴定到 105 个存在/缺失（present/absent，PA）

的基因，即在一个品种中存在，而在另一品种中缺失

的类型。其中，日本晴含有 43 个，93-11 含有 62 个。

季军等[97]对日本晴的基因组作了进一步的分析，发现

在日本晴中包含 457 个完整的 NBS-LRR 基因，其中

CC-NBS-LRR 的基因有 141 个，NBS-LRR（没有明显

的 TIR 或 CC 结构）的基因有 326 个。在这些基因中，

134 个以单基因座的形式存在，而其余的 323 个基因

则形成 92 个基因簇分布于水稻的不同染色体区域。 
Monosi 等[94]将基因组中编码 NBS-LRR 的基因与

已鉴定的稻瘟病及白叶枯病抗性基因整合到一张遗传

连锁图谱上，结果发现，绝大部分的抗性基因与基因

组的 NBS-LRR 基因共处相同或相似的遗传位置。由

此说明这些 NBS-LRR 基因可能是部分已定位在该区

域的抗性基因的候选基因。以日本晴的序列作为参考

序列，采用基于 PCR 技术的抗病同源基因克隆方法或

电子图位克隆法（map-based cloning in silico）成功地

克隆了 Pid2、Pi36 和 Pi37 基因[82,84-85]。这进一步证实

了上述的推论。 

5  水稻基因组测序对抗病基因克隆

的影响 

基因的分离、克隆可通过 2 种不同的克隆策略来

实现，即反向遗传学（reverse genetics）途径和正向遗

传学（forward genetics）途径[98]。在反向遗传学研究

中，基因所影响的表型并不清楚，但可通过遗传转化

来研究该基因的功能以及所引起的可能的表型变异。

另一方面，转座子标签（transposon-tagging）或 RNA
干涉（RNA interference，RNAi）[99]等可引起表型的

变异，从而可确定基因的功能。早期研究的几个抗病

基因就是通过转座子标签技术克隆的，如玉米的

Hm1[100]、亚麻的抗锈病的 L6 及 M 基因[30,101]。在正向

遗传学研究中，首先利用大量的分子标记对控制特定

表型或突变体表型的基因进行遗传作图，该连锁图谱

的构建将用于后面的基因分离克隆。利用正向遗传学

途径分离、克隆基因也就是所谓的图位克隆

（map-based cloning）[102-103]。目前已克隆的抗性基因 
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中，大多数的基因便是采用该策略获得的。 
在水稻中，大量的稻瘟病抗性基因被定位之后，

世界上许多实验室正采用正向遗传学的途径致力于这

些基因的精细定位及其分离克隆等方面的研究。采用

传统的图位克隆方法，已从水稻中分离、克隆了 Pib、
Pita、Pi2、Pi9 和 Piz-t 等 5 个稻瘟病抗性基因[43-44,80-81]。

随着水稻基因组序列测定的完成，分子标记技术以及

生物信息学研究的发展，为稻瘟病抗性基因的定位与

克隆开辟了新的途径[12-13,24]。IRGSP 所释放的日本晴

基 因 组 序 列 如 同 一 张 固 定 的 物 理 图 谱 骨 架

（http://rgp.dna.affrc.go.jp），不仅为在特定的基因组

区域有效地开发分子标记进行目标基因的精细定位提

供了保障，而且还为精细定位后对目标区域所含的候

选基因的预测提供了可能。以日本晴及 93-11 的基因

组序列作为参考序列，快速地完成目标基因的精细定

位、电子物理作图及候选基因的预测，并采用基于PCR
技术的电子图位克隆法正逐步地替代通过构建抗性供

体亲本的基因组大片段插入 BAC（bacterial artificial 
chromosome ） 或 TAC （ transformation-competent 
artificial chromosome）文库，然后通过染色体步移实

现基因的精细定位、测序确定候选基因，并最终通过

遗传互补实验完成基因的分离克隆的传统的图位克隆

法 [43-44,80-85]。采用此方法，已成功从水稻中克隆了

Pi36、Pi37 和 Pid2 等 3 个稻瘟病抗性基因[82,84-85]。 
然而，在利用参考序列进行电子图位克隆的同时，

我们也应当注意到，某些基因，特别是对于快速演化

的抗病基因来说，在其它品种中可能缺乏其等位基  
因[104]，例如，已克隆的小麦抗锈病基因 Lr10 在许多

小麦品种中就缺乏该基因的等位基因[105]，拟南芥的

RPM1 基因也是一个典型的 PA 基因[106]。NBS-LRR 基

因在日本晴及 93-11 品种中的组成及分布也进一步揭

示出 PA 基因的大量存在[96,107]。因此，对于在测序品

种中无等位基因的目标基因，若采用以日本晴或 93-11
的序列作为参考序列、利用基于 PCR 技术的电子图位

克隆法将最终无法分离到靶标基因。在这种情况下，

也许采用传统的图位克隆法来完成目标抗性基因的克

隆是最可行的办法。 

6  结论与展望 

分子生物学的发展，极大地推进了稻瘟病抗性遗

传研究的进程，而大量定位的稻瘟病抗性基因为采用

MAS 技术开展抗性育种奠定了基础。水稻基因组测序

的完成，进一步加快了抗病基因的定位、克隆及其演

化机制的研究[79,94-96,107-108]。在不久的将来，会有更多

已经完成精细定位的稻瘟病抗性基因被分离、克    
隆[41,46,62,73,109]。越来越多的稻瘟病抗性基因与无毒基

因的克隆将有助于揭开抗病信号传导途径，以及水稻-
稻瘟病菌协同进化的分子机制，为开发新的防治策略

提供理论依据[110-111]。 
另一方面，随着稻瘟病抗病性遗传研究的深入，

不仅是主效抗性的研究，部分抗性的研究也越来越成

为关注的热点。自 Wang 等[22]采用 RFLP 标记在持久

抗瘟品种非洲陆稻品种Moroberekan中定位了 10个控

制部分抗性的 QTL 位点以来，已经利用分子标记定位

了大量的 QTL 位点[66,73,112-115]。然而，目前对主效抗

性基因与部分抗性基因之间是否共享同样的基因结构

及信号传导途径等诸多问题还不清楚。已克隆的隐性

部分抗性基因 pi21 的研究表明，该基因具有与已克隆

的抗性基因完全不同的基因结构[83]；精细定位的部分

抗性基因 Pi34 的候选基因预测也未发现具有与已知

抗性基因结构的候选基因存在，表明该基因也是一个

具有全新结构的基因[71]。此外，Li 等[116]研究白叶枯

病主效抗性基因 Xa4 时发现，失效的 Xa4 基因充当隐

性的 QTL 位点，提供对毒性菌株的部分抗性，表明在

有些情况下主效抗性基因和 QTL 位点可能是同一个

基因。Xa21D 属于抗白叶枯病基因 Xa21 家族的一个

成员，仅具有 LRR 结构域的 Xa21D 基因与 Xa21 具有

相同的抗谱，但仅表现为部分抗性；功能及演化分析

表明，与主效抗性基因类似的部分抗性基因 Xa21D 的

LRR结构域同样地决定着病原菌小种的专化抗性[117]。

同样地，在拟南芥抗霜霉病（Peronospora parasitica）
的 RPP1 复合抗性基因座上，具有 TIR-NBS-LRR 结构

的 RPP1-WsB 基因对特定的病菌小种仅表现出部分抗

性[31]，表明一些部分抗性基因可能与主效抗性基因共

享相同的基因结构。Talukder 等[113]通过对不同菌株的

测定试验表明，绝大部分的 QTL 位点是小种专化性

的，此结果进一步支持了部分抗性基因提供的抗性是

失效的主效抗性基因的残余效应的观点[116]。虽然已克

隆的部分抗性基因 pi21 具有全新的基因结构，并推测

可能参与了寄主的基础抗性[83]，但是，是否部分抗性

基因与主效抗性基因在基因的结构以及抗病信号传导

途径等方面均存在本质上的差异，这些问题还有待于开

展更广泛的遗传研究及克隆更多的基因来加以阐述。 
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