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摘要：稻梨孢引起的稻瘟病是世界水稻生产的最重要病害，严重影响水稻的产量和米质。文中综述了分子标记技

术在稻瘟病菌群体遗传结构研究上的应用，分析了病原菌遗传宗谱的特点及其与致病谱的关系，探讨了导致稻瘟

病菌群体遗传结构发生变化的相关因素。
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稻瘟病（L3A2 BC8DE）是世界水稻生产上最具毁灭性的病害

之一［!］，又称稻热病、火烧病、黑节病和掐脖瘟等，病原为

C.%0.D"(*-$ %(1)$.（W2B2LE）X8LL O，其无性型为 F+(16<#.(1. %(1)$.

;8AAO。水稻发病后严重影响产量和米质，所以稻瘟病的防

治受到人们的普遍重视和广泛关注。实践证明，防治水稻

稻瘟病最经济有效的措施是选育和利用抗病品种［"，#，$］。可

是由于稻瘟病菌在漫长的进化过程中形成了遗传上的多样

性和复杂性，往往会由于病原菌小种的变异而使抗病品种

的抗性不稳定，因此从病原菌本身的遗传研究着手，了解稻

瘟病菌的群体结构及遗传多样性并阐明小种的变异规律，

对于水稻稻瘟病的防治具有重要意义。但是传统的研究方

法容易受气候条件和人为因素的影响而缺乏稳定性和可比

性，因此从分子水平探究稻瘟病菌的遗传变异规律，培育对

稻瘟病抗性持久稳定的水稻品种，对于促进水稻生产的持

续发展非常重要。

; 稻瘟病菌的生理分化

"&世纪 "& Y #&年代，日本佐佐木等首先开展了稻瘟病
菌生理分化的研究，确定了稻瘟病菌生理小种的存在。我

国于 -&年代末全面开展了相关研究，根据稻瘟病菌对水稻
不同品种的致病性差异，将其区分为不同的生理小种。在

我国，稻瘟病菌生理小种的 -个鉴别寄主为特特普（P2E2K）、
珍龙 !#、四丰 $#、东农 #’#、关东 %!、合江 !(和丽江新团黑谷
等。

为了更好地分析稻瘟病菌生理小种的时间动态变化，

我国的许多省市已经鉴定了生理小种的组成情况。不同地

区稻瘟病菌生理小种的组成情况不尽相同，但每个省份都

有各自的优势种群［%，’，-］。稻瘟病菌的生理分化十分复杂，

某个地区的优势小种会随时间发生变化，地理位置接近的

地区稻瘟病菌生理小种的群体组成可能也会存在较大差

异［’］。影响稻瘟病菌小种组成及时空分布变化的因素是多
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方面的，包括栽培品种的影响、气象和环境条件的影响等，

其中栽培品种单一化或者说抗病基因单一化是最主要的原

因，也就是说，种植多样性的水稻品种将有利于稻瘟病菌的

稳定化选择。

稻瘟病菌生理小种监测对制定抗病育种策略、水稻品

种的合理布局以及病害测报和防治具有重要意义。目前利

用全国统一鉴别寄主，按统一方法对病菌生理小种进行监

测是切实可行的。可是由于水稻品种的更换，稻瘟病菌致

病性的变异，仅靠我国 !"年代筛选的 !个统一鉴别寄主，远
不能辨别潜在致病小种的上升动态，所以必须在利用 !个鉴
别寄主的同时，增加新推广品种作为辅助鉴别品种，这样对

潜在致病小种的监测结果将会更准确。

! 稻瘟病菌群体结构的研究方法

近年来，分子生物学的发展为微生物群体遗传学研究

提供了新的有效手段，利用分子生物学方法对稻瘟病菌的

群体结构进行研究已经成为热点。尤其从 #"世纪 $"年代
后期以来，随着建立在以 %&’多态性为基础的分子标记技
术的发展和应用，为稻瘟病持久抗性的研究注入了新活力。

目前，在稻瘟病菌的群体结构研究中广泛应用的分子标记

方法主要有限制性片段长度多态性（()*+）方法、随机扩增
多态性 %&’（(’+%）技术、特异性扩增片断（,-’(）标记、简
单重复序列（,,(）标记及 (./0+-(技术。
基于 12(3$4探针的 ()*+指纹分析是研究稻瘟病菌群

体结构、遗传多样性以及克隆稻瘟病菌特定基因的一个有

用的遗传标记之一。()*+指纹分析可以有效地检测病原真
菌的种内遗传分化、反映物种的基因型和检测基因组中非

转录区发生的变异，尤为适合于生物种群的遗传多样性分

析。但是由于 ()*+技术所需模板 %&’量大，操作复杂，而
且费时费力，因此不适合普通实验室使用，也不适合对大群

体的分析［$］，使其已逐渐被 5" 年代发展起来的 (’+%技术
所替代。

(’+%技术是研究 %&’多态性的一种有效的遗传标记
方法。由于 (’+%技术具有所需样品 %&’少，不需要分子
杂交和对目标材料进行深入的分子生物学研究，简单、快速

和多态性检出率高等优点，已成为近年来研究真菌群体遗

传结构的一种主要分子标记方法之一［5］，成功地应用于稻瘟

病菌群体遗传学的研究中。鲁国东等［6"］使用 #6 个引物对
稻瘟病菌群体进行了 (’+%分析，证明了稻瘟病菌群体具有
丰富的遗传多样性。

,-’(标记是另一种基于 +-(的分子标记，它通过 6对
特异引物（一般 #" 7 #8个核苷酸）来扩增单个基因组序列，
其引物一般根据 (’+%产物两端的序列合成。,-’(标记对
反应条件的敏感程度低，因此特异性和重复性较好，能够用

于分析稻瘟病菌的遗传变异及其群体结构［66］。但是因为这

种标记技术不能提供完整的信息、实验重复稳定性较差等，

人们已经逐渐采用微卫星标记技术进行研究，使分子标记

的可靠性进一步提高。

简单重复序列（,,(）标记是近年来发展起来的建立在

+-(基础上的 %&’分子标记。,,(是由 6 7 4个核苷酸为基
本重复单位组成的长达几十个核苷酸的重复序列，它广泛

分布于整个基因组中，而且其两端的序列一般为相对保守

的单拷贝序列，据此可以设计特异引物进行 ,,(0+-(，以扩
增串联重复序列。根据串联重复数的不同，就可以解释微

卫星 %&’的多态性。由于 ,,(标记可在短时间内一次性分
析大量样品，而且具有多态性高，易于检测及结果稳定可靠

等优点，在研究水稻抗稻瘟病育种及稻瘟病菌遗传多样性

等方面得到了广泛的应用，成为第二代较理想的分子标记。

已有的研究结果表明，病原真菌中的 ,,(一般都有 # 7 3个
等位位点，利用稻瘟病菌基因组中数量丰富、分布广泛的

,,(标记，能够为群体研究提供大量遗传信息，而且还可通
过基因组中位置已知的 ,,(标记，很快筛选到与无毒基因
（’9(）等重要功能基因连锁的标记，在此基础上可以进行无
毒基因的精细定位、克隆，探索无毒基因与相应抗性基因互

作的规律。张连洪等曾利用稻瘟病菌 !"063 全基因组草图
和 ,,(技术成功获得了稻瘟病菌无毒基因 !"#0$%&’ 的精细
定位［6#］。我们为了了解稻瘟病菌群体遗传动态和遗传结

构，以便揭示水稻品种与病原菌互作的内在联系，研究了从

黑龙江省有代表性的水稻产区采集的稻瘟病标样，分离获

得单孢菌株共 #:"余个，应用 ,,(分子标记技术进行了群体
遗传组成和遗传多样性的分析，但是研究发现，,,(标记技
术也有自身的局限性，如对某些未测序物种，,,(引物的开
发仍然比较繁琐，工作量大而且效率低，,,(0+-(过程中易
产生干扰带，使检测过程中带形不好判别，这都在一定程度

上限制了该方法的使用。

目前，以 +;<#0+-(为基础的 (./0+-(指纹分析法已经
在稻瘟病菌的研究中得到应用。( = )*%+,- 基因组上的 +;<#
基因为一段 6$3!>/、具有 8:>/完整的末端反向重复，在稻瘟
病菌的单倍体基因组上约有 6""个拷贝，是主要的 %&’重
复序列之一。2.;?@.［6:］根据 +;<# 区段设计引物，采用 +;<#0
(./0+-(的方法分析了稻瘟病菌的群体结构，证明该方法在
研究稻瘟病菌生理小种的进化和群体动态中具有极大的潜

力。由于该方法具有快速、简便、多态性强及特异性高等优

点，在本质上反映稻瘟病菌的遗传特性，因而近年来得到了

较为广泛的使用。

" 稻瘟病菌群体的遗传宗谱

稻瘟病菌是 %&’水平上密切相关的菌株构成的类群，
遗传宗谱相对稳定。对遗传宗谱的研究，使人们能够更准

确地掌握稻瘟病在各个流行地区病原菌的群体结构及遗传

变异的信息。

目前，人们对不同国家和地区的稻瘟病菌遗传宗谱进
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行了大量分析，已经发现美洲和欧洲的群体结构相对简单。

!"#$%&#应用 ’()探针检测美国南部和波多黎各的 *+*个菌
株，结果表明其稻瘟病菌的遗传宗谱可以确定为 , 个谱
系［*-］；.&/012#分析了美国商业稻田中的稻瘟病菌群体组成，
结果只统计出 3个 ’()4,5指纹群［*4］；加利福尼亚、欧洲及
哥伦比亚的菌株也具有类似的简单群体［*5］。美国、欧洲、哥

伦比亚等地的稻瘟病菌群体结构单一，可能是无性繁殖的

结果。但是亚洲的稻瘟病菌群体结构却比较复杂，从菲律

宾的对稻瘟病抗性不同的水稻品种上单孢分离了 *4*5个菌
株，结果将其分为 *6个谱系［*3］。印度东部和南部广泛分布
着 +7个稻瘟病菌谱系，印度喜马拉雅山区的 ! 8 "#$%&’ 群体
结构也是呈多样性和动态变化的［*5］。我国稻瘟病菌的遗传

宗谱也呈现出丰富的多样性，吴伟怀等［*,］通过分子指纹分

析法对稻瘟病菌进行了遗传结构分析，结果发现广东省、江

苏省及云南省的稻瘟病菌具有丰富的遗传多样性。曾千

春［*7］等采用 9:;+<)0=<9!)指纹图谱法对稻瘟病菌进行了扩
增，也发现我国稻瘟病菌在 >?@水平上的变异比较高，具有
很丰富的多态性，说明稻瘟病菌无性系具有丰富的遗传多

样性。

! 稻瘟病菌的遗传宗谱与致病谱的关系

稻瘟病菌的遗传宗谱与其致病谱之间是否有一定的关

系是受到普遍关注的问题。人们从研究稻瘟病菌的群体遗

传结构入手，探究稻瘟病菌的变异规律，寻找病菌系谱与致

病性的关系，克服依据鉴别寄主来区分病菌生理小种的方

法的局限性。!"#&A0指出美国南部稻瘟病菌的遗传宗谱与其
致病谱具有一对一的关系［+B］，就是说两者呈简单对应关系。

王建飞等也发现，稻瘟病菌的指纹类型与致病型间存在一

定的对应［+*］，但是有一些学者认为稻瘟病菌的遗传宗谱与

其致病谱之间并没有一对一的关系，即两者呈复杂对应关

系。!C01等［*3］发现，从菌株遗传宗谱能够准确推测其致病
型的概率只有 66D，而从菌株致病型能够准确推测其遗传
宗谱的概率也只有 54D，他们对分属于 5群的 +6-个稻瘟病
菌单孢菌株进行了致病谱测定，共揭示出 3*种致病型，5群
中均出现多致病型现象，即稻瘟病菌宗谱和致病谱之间无

明显关联，但针对某一品种而言，某一宗谱的独立有一定的

相似性。另外，我国的卢代华［++］认为稻瘟病菌的遗传宗谱

与生理小种致病型之间不存在一一对应的关系。熊如意

等［+6］对江苏省水稻稻瘟病菌的致病性及遗传多样性的研究

结果表明，同一系谱内有多个致病型，同一致病型内也有不

同的系谱，说明稻瘟病菌宗谱和致病谱之间并不是一一对

应的关系。!C01等运用 )0=<9!)指纹技术研究了我国 *6个
地区 ()#$*+,’#$’ "#$%&’ 的遗传多样性，也发现指纹类型与致
病型无关［+-］。

从以上的研究结果可以看出，稻瘟病菌的遗传宗谱与

其致病谱之间的关系还无法定论，在实际分析应用中，将两

者相互结合起来进行研究可能会更有意义。

" 稻瘟病菌的群体结构随时空及寄主品种的变化
规律

稻瘟病菌的变异性与稻瘟病的防治密切相关，一直是

人们争论和关注的焦点。(:=#"对菲律宾的稻瘟病菌进行连
续监测，发现每个月稻瘟病菌生理小种的组成都有所不同，

甚至发现一个生理小种的单孢分离物也能够不断产生新的

小种［+4］。然而另一种观点却认为生理小种是相对稳定的，

EF#G0""0对菲律宾稻瘟病菌进行研究时发现，只有一小部分
单孢后代与其亲代反应稍有不同［+5］。出现上述互相矛盾的

结论可能是由于环境、鉴别寄主状态的差异以及人为的主

观判断造成的。EF#G0""0［+5］还发现，基于 ’()<)HI9划定的稻
瘟病菌遗传宗谱，其组成与分布因时空而异，绝大多数分布

于特定的稻瘟病区。卢代华等［++］在研究四川省的稻瘟病菌

时认为，群体结构具有明显的时空特点，不同年度间稻瘟病

菌群体存在一定的亲缘关系，又各自拥有当年的特异性宗

谱；在空间上，不同稻作区表现出不同的病菌群体变化规

律。雷财林等［+3］利用 9:;<9!)指纹分析法研究了我国北方
稻区的稻瘟病菌群体结构和遗传变异，发现稻瘟病菌的组

成与分布具有不同的时空分布特征，但是影响稻瘟病菌时

空分布的机制还有待于进一步的研究。

# 影响稻瘟病菌群体遗传多样性的因素

#$% 稻瘟病菌繁殖方式对群体遗传多样性的影响
稻瘟病菌一般以无性繁殖为主，很难发现稻瘟病菌的

有性世代，因此无性繁殖对稻瘟病菌群体遗传结构的影响

要明显高于有性繁殖。!"#$%&#等［*-］通过 ’()4,5探针对稻
瘟病菌进行 >?@指纹分析，发现群体遗传结构主要由无性
宗谱组成，而有性杂交对稻瘟病菌致病性的变异并不重要。

JK#12K:1研究认为［*5］，无性繁殖是导致美国、欧洲、哥伦比
亚等地稻瘟病菌群体结构单一的主要原因。我们认为，尽

管有性繁殖对稻瘟病菌群体遗传结构的影响较小，但是有

性杂交导致稻瘟病菌的遗传变异肯定是稻瘟病菌遗传多样

性的一种潜在的原因。

#$& 寄主的选择作用对稻瘟病菌群体遗传结构的影响
从寄主群体与稻瘟病菌互作的观点出发，寄主的选择

作用是影响稻瘟病菌群体遗传结构的主要因素，因为水稻

品种的单一化种植会造成对稻瘟病菌群体的定向选择，所

以产生了新的优势小种。杨雪燕等提出水稻品种抗性遗传

结构的稳定化和简单化，是造成稻瘟病菌群体的遗传多样

性和致病型多样性减少的主要因素［+,］。刘永锋等［+7］认为稻

瘟病菌优势小种的存在是因为目前主栽品种占栽培面积的

比例过大所造成的，可见寄主的选择作用对群体结构的影

响非常重要。另外，防治策略、迁移、遗传漂变等也是影响群

体遗传结构的因素之一，稻瘟病菌群体遗传结构的变化是
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多个影响因素共同作用的结果。

目前，运用分子标记技术对水稻稻瘟病菌群体遗传结

构的研究已经取得了很大的进展，但是要解决水稻稻瘟病

持久抗性弱的问题，必须进一步监测稻瘟病菌群体遗传结

构的变化规律，掌握其变化动态和潜在的变化趋势，同时研

究清楚水稻抗性品种的防御机制［!"］，这样将稻瘟病菌遗传

结构和水稻抗病品种遗传特性结合起来研究才更科学、更

有意义。
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稿件规范化与标准化

高等院校教学论文的撰写要点

“高等院校教学”是微生物学会主办的科技期刊中唯一的教学栏目。该栏目是专门为高等院校教师开

辟的教学交流、切磋、提高的园地，栏目特色非常突出。因此，要求作者撰写的内容必须有新意，绝不是泛泛

地谈体会和叙述教学安排与过程。在内容选材上应该有鲜明的特点和针对性，做到主题明确、重点突出、层

次分明、语言流畅。教师的教学思路应与时俱进，及时将国内外新的科技成果贯穿到教学始终，只有这样才

能真正起到教与学的互动，提高高科技人才培养的水平。同时，稿件的录用率也能得到提高。
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