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摘要 全球的农作物每年因为病虫害导致的产量损失在11%~30%, 大量的化学农药被用来控制病虫害的发生和

蔓延, 不仅污染环境, 还严重影响人们的食品安全和身体健康. 因此, 利用抗病虫基因改良选育作物新品种是控

制病虫害发生最经济有效的措施, 也是未来我国农业绿色发展的必由之路. 近几年, 随着现代分子生物学的不断

突破, 带动了植物免疫与抗病虫研究取得突飞猛进的发展. 本文重点围绕植物先天免疫基本框架和重要农作物

与病原菌或害虫的互作研究体系, 系统梳理了植物免疫受体的鉴定克隆以及信号通路建立、植物抗病与生长发

育平衡调控以及农作物抗病虫基因克隆及互作机制研究方面的重要进展, 归纳了植物免疫及抗病虫基础理论对

作物抗病虫育种的贡献, 提出了我国农作物抗病虫研究领域存在的瓶颈问题及解决办法, 对未来我国农作物抗

病虫研究提出新的发展方向, 为适应我国未来农业发展的新趋势, 有效开展农作物病虫害的控制奠定坚实的理

论基础和分子技术支撑.
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农作物病虫害一直是威胁粮食安全的重要因素,
历史上发生的最著名例子就是1845年欧洲马铃薯因为

晚疫病的爆发造成绝收, 直接导致爱尔兰发生大饥荒,
100万人饿死, 150万人移民至美洲新大陆. 1943年在亚

洲, 孟加拉国因为水稻胡麻叶枯病的危害, 造成200万
人因饥饿而死亡. 随着全球气候变暖以及农业种植结

构调整等原因导致病虫害爆发和流行更加频繁, 而大

量使用农药控制病虫害, 对人类食品安全和生态环境

造成了巨大的破坏. 据统计, 近年来, 为控制病虫危害,

我国年喷施农药防治面积达5.6112亿公顷次, 为全国

耕地面积的4.16倍, 即每年每一块耕地上实施防治4次
以上

[1]. 尽管大量使用农药, 仍然损失粮食作物1600万
吨、棉花50万吨、油料90万吨和其他作物1100万吨

[1].
因此, 培育抗病虫品种一直是农作物改良的主要目标,
是保障粮食安全、维持农业绿色持续发展最经济有效

的措施. 农作物抗病虫育种的遗传基础是具有重要育

种价值的抗病虫基因(Resistance gene, R)和主效数量

抗性位点QTL(Quantitative Trait Locus), 因此鉴定分
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离重要的抗病虫基因是培育抗病虫农作物品种的关

键. 随着现代分子生物学的快速发展, 植物免疫领域取

得了突飞猛进的进展, 近20年在植物免疫框架建立、

作物抗病虫基因克隆以及抗性分子机制解析方面取得

重大突破, 为作物抗病虫遗传改良和分子设计育种提

供重要理论和实践基础. 本文将围绕植物免疫的基本

理论、植物抗病虫基因的分离与抗性机制、抗病与生

长发育平衡调控等方面展开论述, 并提出我国农作物

抗病虫育种面临的瓶颈问题与解决办法以及未来我国

农作物抗病虫研究的发展趋势.

1 国内外研究进展

1.1 植物先天免疫框架的建立

从1905年英国小麦遗传学家比芬(Rowland Biffen)
首次在小麦中发现抗病基因, 开始植物抗病性的遗传

研究; 1947年美国学者Harold Henry Flor提出“基因对

基因”假说, 为植物抗病研究奠定重要的遗传学基础
[2].

借助现代分子生物学技术的发展, 先后分离鉴定来自

病原菌“激发子”“无毒基因”和寄主植物的抗病蛋白等.
普遍认为植物虽然没有动物那样通过抗体的适应性免

疫(adaptive immunity), 但具有与动物类似的先天免疫

系统(innate immunity)[3,4]. 特别是随着植物细胞膜受体

以及病原菌保守分子的发现, 以及胞外识别体系的建

立与完善后, 在2006年科学家们已基本建立了植物免

疫理论的主要框架
[5], 主要包括两个层次的先天免疫

系统: (ⅰ) 通过细胞膜上的模式识别受体(pattern-re-
cognition receptors, PRRs)识别病原微生物分泌的保守

分子模式/特征(pathogen-associated molecular patterns,
PAMPs)激活的植物免疫反应, 称为模式分子激发的免

疫反应(PAMPs-triggered immunity, PTI); (ⅱ) 通过胞

内受体NLRs(nucleotide-binding domain and leucine-
rich repeat receptors)蛋白直接或间接地感受病原菌分

泌的特异性效应因子(virulence protein effector), 激发

寄主专化性免疫反应, 又称为效应因子触发的免疫反

应(effector-triggered immunity, ETI). PTI是植物基础

抗性(basal defense)的重要组成部分, 激发的抗性具有

广谱性
[5], 但抗性较弱. ETI通常具有小种特异性, 形式

上更进化、更有效地抵抗病原菌的免疫反应
[4,5], 是农

作物抗病育种的主要靶标.最近的研究发现植物的ETI
抗性反应依赖于PTI途径, 同时激活的ETI免疫反应还

可以增强PTI抗性反应, 因此, 植物利用相互依赖的两

个层次免疫途径协同激活植物的防卫反应, 以抵抗病

原菌的入侵
[6,7]. 近年来, 通过对免疫受体、病虫效应

因子、植物免疫信号转导、植物抗性与产量的协调、

抗病虫基因演化与分子设计育种等方面开展研究, 已

经建立植物先天免疫的框架. 为农作物病害控制提供

了坚实的分子理论基础和可靠的技术支撑.

1.2 植物细胞膜模式免疫受体研究进展

不同的PAMP分子与PRR受体互作研究一直是植

物免疫研究的前沿和热点. 通常PAMPs是病原菌中一

类保守的分子, 包括鞭毛蛋白、转录延伸因子、几丁

质、多聚糖、核苷酸、肽聚糖、脂多糖等
[8]. 当病原

菌侵染植物时, 这些PAMPs被寄主细胞膜上受体PRRs
识别, 迅速激发免疫反应, 包括乙烯的产生、活性氧的

积累和胼胝质的形成等, 以抵御病原菌的入侵. 近些

年, 越来越多的细胞膜受体被鉴定分离, 依据其保守

结构和识别功能的不同, 细胞膜受体主要分为3种类

型, 包括受体激酶(receptor-like kinase, RLK)、类受体

蛋白(receptor-like protein, RLP)、细胞壁相关激酶(cell
wall-associated protein, WAK). 详细研究的模式受体主

要集中在FLS2, EFR, CEBiP, Xa21, FLS3等[8], 其中对

FLS2的研究最深入. FLS2与共受体激酶BAK1互作形

成受体复合体识别病原菌的保守PAMP分子鞭毛蛋白,
激发细胞内的免疫反应. 随后更多的研究发现, 细胞质

类受体激酶BIK1、异源G蛋白三聚体和钙依赖激酶

CPK28、E3泛素连接酶PUB25和PUB26等多个蛋白参

与调控这个过程, 确保植物在病原菌侵染时能快速启

动免疫应答, 同时还利用蛋白质降解途径调控FLS2防
止免疫反应的过度激活

[9]. 近年来, 我国科学家也克隆

了多个这类植物免疫受体. 比如, 水稻的LYP4和LYP6
是具有双重功能的PRRs, 可以识别细菌的肽聚糖和真

菌的几丁质, 从而激发对细菌和真菌的免疫
[10]; 烟草

RXEG1能够识别不同疫霉菌和真菌分泌的致病因子

XEG1家族蛋白, 是植物识别XEG1后产生细胞坏死及

防卫反应的关键因子, 激活RXEG1能够显著提高植物

对疫霉菌的抗性
[11].

PRR受体识别保守的病原菌分子, 激发广谱抗病

性, 在农作物育种具有重要的应用价值. 例如, 将拟南

芥PRR受体基因EFR转到番茄等作物中可以显著提高

对多种病原菌的抗性
[12]. 水稻PRR受体蛋白Xa21也具
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有类似的功能, 转移到不同作物均显著提高作物的广

谱抗病性
[13]. 另外, 我国科学家在不同作物中克隆的

抗病基因也有类似Xa21编码PPR蛋白例子, 如水稻抗

白叶枯病基因Xa26编码RLK[14], Xa4编码WAK[15], 玉

米抗黑穗病基因qHSR1编码WAK等[16], 这些来自作物

的PRR受体控制类似ETI的专化抗性反应, 具有重要的

育种应用价值. 因此, 鉴定挖掘细胞膜模式免疫受体新

基因, 对于改良提高农作物广谱抗病性,创制广谱抗病

农作物新材料提供基因资源.

1.3 植物胞内免疫受体研究进展

植物细胞内免疫受体蛋白能直接或间接识别病原

菌分泌的效应蛋白/毒性因子, 激活高度抗性的免疫反

应ETI, 是作物抗病育种的重要靶标蛋白
[17~19], 所以也

经常被育种家称为抗病(R)蛋白. 一直以来国际上对R
基因的研究和利用都非常重视, 主要包括以下方面:
(1) 新的R基因分离与结构类型; (2) R蛋白对病原菌的

识别机制; (3) R蛋白激发的抗病信号途径与信号网络.
1992年国际上克隆的第一个抗病基因是玉米抗圆

斑病基因Hm1[20], 随后在不同植物中包括模式植物拟

南芥、烟草、番茄以及农作物水稻、小麦、玉米等克

隆了400多个抗病基因
[17,21,22]. 这些基因编码不同类型

的抗病蛋白, 其中绝大多数编码NLR类抗病受体蛋白,
控制小种专化性抗性, 主要激发对活体营养型和半活

体营养型病原菌的抗病反应. 而以杀死宿主细胞掘取

营养的腐生型/死体营养型病原菌的抗病基因至今较

少有成功的报道. 我国科学家主要以作物病害为研究

对象, 在水稻抗稻瘟病、白叶枯病、条纹叶枯病, 小

麦抗白粉病及赤霉病, 以及玉米抗甘蔗花叶病毒和抗

黑穗病等基因的分离鉴定取得了重要进展, 发现一批

具有重要育种应用价值的抗病基因
[17,21]. 与大多数抗

病基因不同, 我国科学家首次克隆水稻隐性抗白叶枯

病基因xa13, 编码蔗糖转运蛋白
[23], Xa13启动子可被

水稻白叶枯菌中特异的TALE效应蛋白结合后转录激

活表达, Xa13蛋白定位在细胞膜上, 可转运蔗糖为病

原菌提供更多的养分, 因此也被称为“感病基因”. 而

xa13的启动子突变则逃避了TALE效应蛋白的结合导

致基因不表达, 就表现为“抗病”[24]. 这种“感病基因”突
变产生广谱抗性是一种新的抗病机制, 我国科学家通

过编辑感病基因改良农作物抗病性也取得了一系列重

大突破.

近些年我国科学家还在免疫受体蛋白的结构解析

方面取得重要突破. 解析了第一个细菌效应蛋白和植

物抗性蛋白复合物AvrPto-Pto的晶体结构以及PRR蛋
白FLS2和CERK1与配体复合物的结构, 为PRR识别配

体的分子机制和免疫信号转导的生化机理提供了模

型
[25~27]. 以胞内受体NLR蛋白ZAR1为研究对象, 阐明

了NLR蛋白在识别效应蛋白激活免疫后结构状态的变

化, 创新性地提出了植物抗病小体理论
[28,29], 为人工设

计抗病受体蛋白奠定了结构基础. 最近研究发现, 抗病

受体ZAR1可以在细胞膜上形成膜穿孔结构, 作为Ca2+

通道促进Ca2+内流激发细胞死亡和ETI[30]. 同时国际团

队也发现抗病受体NRG1.1也可以形成Ca2+内流通道,
调控ETI[31]. 另外两个国际团队发现抗病受体蛋白

RPP1和Roq1分别直接与病原菌的效应蛋白互作形成

抗病小体,作为NADase酶促进NAD+
水解激活ETI免疫

反应
[32,33]. 因此, 植物NLR抗病受体的信号识别和免疫

激发存在多种不同的生化和分子机制, 利用结构生物

学技术手段为植物抗病受体激发免疫的研究开辟新的

方向.

1.4 防卫调控基因研究进展

植物在感知PAMPs或效应蛋白后 , PRRs或者

NLRs(或者其他R蛋白)激活的免疫信号途径, 彼此交

错、紧密联系, 二者都需要大量防卫调控基因(defense
regulators, DRs)的参与, 进而实现免疫信号识别、免

疫反应的建立以及一系列防卫反应的激发. 防卫调控

基因主要包括蛋白激酶、泛素连接酶、转录因子、

miRNA、表观修饰相关因子、代谢催化酶等
[1]. 其中

研究比较清楚的包括胞质类受体蛋白激酶BIK1和其

多个同源蛋白PBLs, 既与多个PRRs结合, 又与下游免

疫信号组分RbohD, MAPK3/5, RGS1等相互作用,以蛋

白磷酸化为媒介, 将病原菌的识别信号从胞外向胞内

传递实现植物免疫信号的激活
[6,34~36]. 已发现多个泛

素连接酶通过维持免疫相关蛋白稳定性参与调控植物

PTI和ETI免疫反应的激发和猝灭 . 水稻APIP6和
APIP10不仅可以降解效应蛋白Avr-Piz-t, 激活PTI[37,38],
又可以与维管植物单锌指蛋白VOZ1/VOZ2互作, 进而

调控NLR蛋白Piz-t介导的ETI[39].已发现多个转录因子

家族参与植物免疫调控
[40], 比如, WRKY类型的转录

因子OsWRKY45[41], bZIP类型的转录因子APIP5[42],
C2H2类转录因子bsr-d1[43], NAC转录因子JA2和
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JA2L[44]
等. 这些防卫调控基因激活免疫网络的建立不

仅丰富植物先天免疫理论, 也为作物的抗病高产分子

设计育种提供了重要的基因资源和基础理论指导.

1.5 植物抗病与生长发育的平衡调控

植物抗病过程中激发一系列不同层次的防卫反

应, 需要消耗大量的能量和代谢物质, 往往会影响植物

生长发育的能量和代谢物的分配, 因此植物抗病与生

长发育间存在一些交叉与互作. 植物与病原菌互作的

进化过程中, 植物进化出不同层次的精细调控抗病与

生长发育平衡的分子机制, 主要包括严格调控R基因

的表达和信号通路的激活, 植物激素信号通路的交叉

互作以及不同转录因子精准调节
[45,46].

(1) 抗病基因的表达以及免疫激活的多层次调控

主要表现在转录水平和转录后水平以及翻译修饰

水平上调控, 控制R基因处于一种低表达和未激活状

态, 避免抗病反应对植物生长发育的影响. (ⅰ) 转录

水平上调控R基因表达, 主要是通过调节染色质结

构、组蛋白修饰和DNA甲基化以及转录因子的调控

等保证植物获得适当水平的R基因转录, 避免过度的

转录引发细胞程序性死亡 , 影响植物的发育和生

长
[47,48]. (ⅱ) 转录后调控, 主要包括选择性剪接、选

择性聚腺苷酸化以及miRNA和 s iRNA介导的抑

制
[49,50]. (ⅲ) 翻译后修饰调控R蛋白, 主要包括泛素

化、磷酸化、糖基化等, 其中泛素化修饰应用最为广

泛, 严格控制R受体蛋白的稳态, 避免自激活导致细胞

死亡
[47].
(2) 植物激素信号交叉互作调控植物的抗病与生

长发育平衡

近几年大量的研究表明植物激素间的交叉互作精

细调控抗病与生长发育的平衡. 我国科学家在国际上

较早提出防卫激素与发育激素交互作用影响作物抗病

性与产量性状互作的机制
[51]. 植物免疫信号下游由防

卫激素水杨酸(SA)、茉莉酸(JA)、乙烯(ET)等途径组

成复杂信号网络
[52], 其中, SA对抵抗活体营养型和半

活体营养型病原菌的免疫反应尤为重要, 其受体为

NPR1和NPR3, NPR4, 分别正向和反向调节植物的免

疫反应
[53,54]. JA一般调节对腐生病原菌和咀嚼式昆虫

或伤害的防卫反应
[55]. ET往往与JA协同调控植物免

疫, SA免疫途径与JA/ET免疫途径之间在多个层次上

发生拮抗, 但也存在协同调控. 防卫激素信号通路往

往与生长发育激素如赤霉素(GA)、生长素(AU)、油

菜素内酯(BR)、细胞分裂素(CK)、脱落酸(ABA)等信

号途径发生交互作用(cross-talk)而影响植物的生长发

育
[56,57]. 例如, 水稻中增强茉莉酸的信号, 产生对白叶

枯病菌和稻瘟病菌的广谱抗性, 但同时抑制了赤霉素

控制的生长发育信号途径, 导致产量降低
[51]. 因此, 抗

病与生长发育的拮抗是植物激素间交叉互作和动态平

衡调控的结果
[56].

(3) 不同转录因子调控植物生长发育与抗病的

平衡

植物抗病性与生长发育的拮抗还受到不同的转录

因子调控. 如BR信号通路中BZR1可以与多个WRKY
转录因子互作抑制植物的基础免疫, 促进植物幼嫩组

织快速生长
[58]. 水稻高产株型基因IPA1/ipa1-1D编码

植物特有的SPL(SQUAMOSA promoter-binding pro-
tein-like)转录因子, 调控高产的大穗性状, 同时也可提

高水稻对稻瘟病和白叶枯病的田间抗病性
[59,60].

1.6 植物抗虫研究进展

近年来, 在作物抗刺吸式害虫基因发掘与抗性机

制解析方面取得了一系列重要进展. 特别是我国科研

人员在水稻抗稻飞虱研究方面已处于国际领先地位.
目前已从作物种质资源中克隆抗褐飞虱基因15个, 抗

蚜虫基因2个[61,62]. 大部分抗性基因编码NLR受体蛋白

和凝集素受体激酶(LecRK)两种类型,暗示植物对刺吸

式害虫的抗性可能存在与植物抗病类似的PTI和ETI
两种模式

[61,63].
植物的次生代谢物也影响昆虫对植物的取食, 如

类黄酮代谢途径参与了水稻抗褐飞虱反应, 植物体内

柚皮素(Naringenin)和樱花素(Sakuranetin)等类黄酮含

量升高抑制褐飞虱取食. 同样, 过表达萜烯化合物

DMNT合成酶关键基因PEN1能显著提高植物对小菜

蛾幼虫的抗性
[64]. 防卫激素JA也参与调控植物抗虫的

信号通路. 昆虫利用分泌的效应蛋白干扰JA信号通路

抑制寄主植物对昆虫抗性
[65]. 烟粉虱分泌蛋白Bt56,

与转录因子NTH202结合, 激活SA通路抑制JA介导的

植物抗虫性
[66]. 褐飞虱唾液分泌蛋白NlMLP和NlSP1,

可以诱导植物细胞死亡、防御相关基因的表达以及胼

胝质沉积
[67,68]. 灰飞虱唾液中鉴定到的DNaseⅡ可显

著抑制寄主胼胝质和过氧化氢的积累
[69]. 上述昆虫分

泌蛋白的鉴定及功能解析, 为揭示植物与昆虫互作的
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分子机制和农作物抗病虫育种提供了新思路.
但对于咀嚼式口器害虫, 一直缺乏有效的抗性种

质资源. 目前主要利用外源Bt基因培育抗咀嚼式害虫

的作物包括饲料玉米和棉花
[61]. 自1987年第一个转Bt

烟草诞生以来, 已经获得50多种转Bt抗虫植物. 到

2018年, 全球20多个国家已种植转Bt抗虫作物超10亿
公顷, 抗虫转基因作物的种植显著遏制了害虫危害,
产生了显著的经济和社会效益

[61]. 转Bt抗虫棉也是我

国唯一大规模应用的转基因农作物.

2 作物抗病虫研究的未来发展趋势

植物抗病虫反应机制十分复杂多样, 目前在植物

识别病原物和昆虫的应答机制、抗性反应的建立和免

疫信号的激发机制以及下游防卫反应基因的激活等方

面取得一定的研究进展, 建立了植物激素水杨酸、茉

莉酸、乙烯等信号分子调控植物免疫的信号网络
[52].

但这些研究成果主要以模式植物拟南芥为研究对象取

得, 与驯化的农作物相比, 在免疫反应建立和激发以及

抗病信号转导通路等方面还存在差异, 很多研究成果

不能直接应用到农作物病虫害防治. 因此, 未来研究

应加强以农作物为研究对象的植物抗病虫基本理论和

体系框架研究, 分析农作物抗病虫基因的变异进化规

律, 为挖掘和创制新的优异基因奠定理论基础. 具体

包括以下几个方面.

2.1 建立高效的抗病虫基因分离新技术,加快抗病
虫新基因克隆与育种应用

针对目前农作物抗病虫育种存在可用抗性基因

资源少的缺陷, 急需发展新的基因分离技术加快抗病

虫基因的分离. 随着高通量基因组测序技术日益成熟,
越来越多的农作物基因组信息被解析, 利用全基因组

关联分析技术(GWAS)与传统克隆技术相结合的抗病

虫基因分离策略, 不仅可有效避免因基因组信息缺乏

或生殖隔离等引起的抗病虫基因定位障碍, 还大大加

快抗病虫基因的分离效率, 同时利用先进的基因编辑

技术也促进了抗性基因的功能验证. 目前, 已有利用

GWAS技术分离玉米抗纹枯病基因ZmFBL41的成功

案例
[70]. 利用靶向NLR基因的捕获技术和全基因组关

联分析策略, 从小麦的近缘种中快速鉴定分离4个抗

锈病基因
[71]. 最近多个研究报道采用基因编辑技术加

快野生种质资源的人工驯化, 加快抗病基因的原位编

辑与聚合, 实现精准设计抗病虫育种, 为未来的农作

物抗病虫改良提供新的思路.

2.2 作物新PRR受体的鉴定与分离,解析识别与免
疫激发的分子机制

目前虽然有多个PRR受体被分离, 多数PRR受体

以模式植物拟南芥和烟草等开展免疫应答及激活、抗

病信号网络建立等研究, 转化到作物应用研究上往往

抗性反应比较弱, 难以推广应用. 但从非洲野生稻鉴

定分离的PRR蛋白Xa21, 激发类似ETI的高度抗性, 已
被广泛应用改良水稻对白叶枯病抗性, 具有重要的育

种应用价值
[72]. 因此, 未来研究将强化以作物病虫害

为研究对象, 鉴定分离作物来源的新PRR, 阐明作物

与病原菌和昆虫互作的识别机制, 解析作物广谱持久

抗病虫的分子机制以及作物免疫信号调控网络, 为未

来农作物病虫害控制提供新的可利用基因资源.

2.3 研究非寄主抗性的分子机制,为无抗源病害控
制提供理论基础

非寄主抗性的机制非常复杂, 还不清楚在非寄主

抗性中PAMPs诱导的PTI与效应蛋白诱导的ETI和植

物自身组成型抗性的作用. 因此, 以作物病虫害为研

究对象, 研究非寄主抗性的分子机制, 为作物病虫害

控制提供理论指导和技术支持, 尤其是一些没有有效

抗源的病害, 像小麦赤霉病、水稻稻曲病、水稻纹枯

病、柑橘黄龙病等 , 提供有效的非寄主抗性基因

资源.

2.4 注重环境条件变化影响农作物与病原菌互作
的分子机制研究

近些年随着全球气候环境变化, 极端天气经常发

生, 导致农作物病虫害呈现“升级换代”和“新病害突

发”的趋势. 像小麦的麦瘟病, 最初是1985年在巴西首

次发现 , 由稻瘟病菌突变产生跳跃寄生侵染小麦 ,
2016年在亚洲孟加拉国出现大面积的流行, 已成为小

麦生产的潜在重要威胁. 因此在未来作物抗病研究中,
注重研究环境条件变化(包括湿度、干旱、光周期、

温度等)导致病原菌跳跃寄生的分子机制, 加强研究

环境条件变化影响病原菌与作物互作的分子机制, 为

农作物新发病害的控制提供理论指导和技术支撑.
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2.5 注重作物抗病虫基因的变异与互作研究,为抗
病虫基因育种应用奠定理论基础

植物基因组中存在大量的抗病虫基因, 这些基因

存在多种类型的自然变异, 这些变异产生的分子进化

机制还不清楚, 是否不同位点的抗性基因间存在互作

激发或者抑制植物免疫反应? 目前已有报道拟南芥的

一些NLR受体蛋白间互作调控种间的杂种劣势现象,
如RPP1与其他位点NLR互作引起杂种劣势

[73], 也有研

究报道不同NLR间存在互作协同调控或抑制植物抗病

性的现象. 因此, 明确NLR基因间互作及生物学功能对

于抗病虫基因聚合育种具有非常重要的指导意义. 植

物抗病虫位点的不同复等位基因起源于不同的地区,
这些复等位基因除了控制对不同地区病原菌小种的抗

性外, 可能还参与调控植物对外界环境的适应性等. 所
以深入研究农作物抗病虫基因的群体生物学特性, 揭

示抗病虫等位基因出现频率和在生态系统的空间分布

规律, 不仅加深对作物免疫系统进化的认识, 还有助于

更有效地利用抗性基因进行作物病虫害的控制.

2.6 解析兼抗多种农作物病虫害的协同调控机制

农作物在整个生长季节遭遇到多种病原菌与害虫

的攻击, 因此经常出现多种病虫害同时发生的情况. 现
有研究表明, 作物一般通过SA途径激活对刺吸式昆虫

和活体营养型病原菌的抗性, 通过JA激活对咀嚼式害

虫和死体营养型病原菌的抗性, 而SA与JA往往存在相

互拮抗的效应, 给兼抗多种病虫害品种的培育带来了

挑战. 因此, 研究协同调控兼抗多种病虫害的分子机

制, 分离鉴定关键调控基因, 对于未来农作物病虫害

的绿色防控奠定分子基础. 此外, 目前对很多维管束

病害和咀嚼式害虫的抗性机制缺乏了解, 要强化这方

面机制解析与目标基因的发掘, 为兼抗多种病虫害作

物品种的培育提供新思路.

2.7 解析抗病虫与其他重要农艺性状协同调控机制

由于有一些已鉴定的广谱抗病虫基因严重影响植

物的生长发育, 存在明显的抗性代价问题, 导致这些抗

病虫基因无法在作物育种中推广应用. 因此, 急需以农

作物为研究对象, 结合传统克隆基因方法与现代分子

生物学技术, 挖掘协同调控抗病虫与重要农艺性状的

关键优异基因, 深入解析作物调控抗性与生长发育平

衡的分子机制, 建立协同调控抗性与生长发育的信号

网络, 为抗性基因的聚合与应用提供理论基础和技术

支持.

3 我国农作物抗病虫育种面临的瓶颈与对策

随着全球气候变暖和农作物栽培方式的改变, 追

求高产和规模化种植模式的推广应用, 病虫害的发生

越来越频繁, 出现新发病虫害增加, 次要病虫害升级,
老病虫害重发的现象, 我国农作物病虫害的控制存在

过度依赖化学农药的大量使用现象. 长期的实践已经

证明利用抗病虫基因, 培育抗病虫品种, 提高农作物

的抗性是最经济、有效地控制病虫害发生的可持续发

展策略. 尽管针对一些重要的作物病虫害像水稻稻瘟

病和水稻褐飞虱等已有抗性基因克隆, 建立了高效的

抗病虫分子育种技术体系. 但由于抗病虫基因的育种

选择应用过于单一, 导致部分抗病虫基因推广应用很

短时间就被病原菌或害虫克服而丧失功能. 目前还有

多种农作物病虫害没有有效的抗性基因被克隆和利

用, 我国农作物病虫害控制与抗性育种还面临许多的

瓶颈问题.

3.1 我国农作物抗病虫育种中可利用的抗性种质
资源狭窄

我国农业生态环境复杂, 病害种类繁多, 且同一病

害在不同生态区的致病菌群体结构存在较大的差异,
导致多数抗病资源的推广应用具有区域性、时限性和

不确定性. 目前针对重要的作物病害像水稻稻瘟病、

小麦锈病以及白粉病等, 已鉴定了较多的抗性种质资

源, 但真正应用到抗病育种的抗性资源并不多. 对于

一些持续发生的重要农作物病害, 像小麦赤霉病, 筛

选获得的抗病种质资源非常少, 仅发现忘水白、苏麦

3号等抗源. 因此, 深入挖掘鉴定高抗病虫的种质资源

是当前紧迫的科研任务, 尤其针对现在生产发生较重

和新发生的病虫害, 对于我国农业绿色健康可持续发

展起到关键的基础作用. 尽管我国目前保存农作物种

质资源52万份, 但仅有10%的资源材料有初步的表型

鉴定记录, 大部分还没有精确的抗病虫表型数据和分

子信息, 导致育种家无法有效地选择利用这些资源材

料进行抗病虫育种.
为了解决可用优异种质资源狭窄的问题, 急需建
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立高效、精准的农作物抗病虫评价技术平台, 系统筛

选鉴定抗病虫农作物种质资源. 针对水稻稻瘟病已建

立了成熟的田间抗性病圃鉴定体系; 针对褐飞虱已建

立了相对成熟的饲养和抗性评价体系, 依据这些抗性

鉴定平台, 可快速推动抗稻瘟病和褐飞虱的水稻种质

资源的筛选鉴定, 分离抗病基因和解析抗性分子机制.
但针对绝大多数病虫害缺乏有效的抗性鉴定平台, 导

致大分部种质资源尚未得到充分发掘利用. 因此, 完

善建立农作物主要病虫害的规模化抗性鉴定平台, 尤

其是建立标准的自然鉴定圃, 已成为目前解决抗病虫

育种瓶颈问题的重要基础平台支撑.

3.2 可利用的广谱抗性基因少,抗病虫基因利用不
合理

目前针对重要的农作物病害水稻稻瘟病、小麦

锈病以及白粉病等, 已鉴定克隆了较多的抗病基因,
但在生产上能大面积使用的抗病基因不多, 主要原因

是小种专化型抗病基因介导的抗谱往往比较窄, 导致

育种家只选择使用个别抗性表现好的基因进行抗病

育种. 长期大面积使用单一基因对病原菌产生持续的

高强度选择压, 致使菌群结构发生变化产生新的优势

致病群, 导致品种抗性丧失, 继而面临无抗病基因可

用的局面.
针对上述问题, 今后需要发掘更多具有重大育种

应用价值的抗病虫关键基因, 系统研究广谱持久的抗

性机制, 聚合应用不同抗性机制的关键基因, 实现对

农作物病虫害的持久控制. 同时加强小种专化型抗病

受体与病原菌效应蛋白互作的分子基础研究, 明确抗

病蛋白识别病原菌信号激发免疫的分子机理, 为抗病

基因的育种应用提供理论指导. 监测田间病原菌群体

结构的动态变化, 针对田间优势致病种群的分布, 合

理布局轮换使用不同的小种专化型抗病基因, 可实现

农作物病害的持久有效控制.

3.3 抗病虫育种效率低,缺乏高效的抗病虫分子育
种技术体系

利用常规育种技术培育抗病虫品种工作量大、周

期长, 目前我国大部分育种单位不具备精准的农作物

抗病虫鉴定能力, 导致已发掘的部分抗病虫材料与克

隆的基因得不到充分利用. 因此, 急需构建基于分子

设计育种和全基因组选择的高效抗病虫育种技术体

系, 创制高产优质的抗病虫新材料, 以加快抗病虫品种

的培育. 针对咀嚼式害虫抗源缺乏的瓶颈问题, 应进一

步发掘具有自主知识产权新型Bt等外源抗虫基因, 培

育转基因抗虫新品种; 并进一步构建基于siRNA、基

因编辑和合成生物学的精准抗虫分子育种体系, 培育

新型抗虫农作物新品种, 以应对草地贪夜蛾、螟虫等

对农业生产造成的严重威胁.

3.4 新发生病虫害的致病成灾机制不清楚,缺少有
效的抗源可利用

近几年新发生的病虫害逐渐增多, 像草地贪夜

蛾、稻绿蝽以及水稻穗腐病、水稻基腐病等出现局部

爆发成灾, 是潜在威胁粮食安全的重要因素. 对于新发

生病虫害的基础研究较少, 还没有有效的抗源应用于

农作物的抗病虫育种. 另外, 农业生产上一些顽拗性

病害像水稻纹枯病、稻曲病以及柑橘黄龙病等还没有

发现高抗的抗源可以利用, 这些病害的发生越来越重,
已经成为限制我国粮食和水果产量与品质的瓶颈问

题. 因此, 急需加强对这些新发病虫害和无抗源病虫害

开展系统性研究, 从野生资源或近缘种资源入手筛选

鉴定有用抗源, 理论上深入研究农作物与病原菌及害

虫互作的分子机制, 发展新的生物技术, 为控制这类

病虫害奠定理论基础和技术支撑. 目前已有类似病害

的成功范例, 如大豆锈病是一种毁灭性的大豆病害,
在大豆种质资源中未筛选到高抗病材料, 但在大豆的

近缘种木豆中鉴定克隆一个NLR抗病基因CcRPP1, 导
入大豆显著提高抗病性

[74].

3.5 一些外来病原菌和害虫的入侵,对我国农作物
病虫害控制造成巨大的冲击

我国农业的生态系统比较脆弱, 农业的耕作模式

单一, 外来入侵物种很容易打破生态系统的平衡, 导

致病虫害的爆发流行. 近几年, 草地贪夜蛾已经在我

国云南入侵, 导致玉米的大面积绝收. 邻国孟加拉国

在2016年爆发了小麦杀手病害“麦瘟病”, 是我国小麦

生产的重要潜在威胁. 因此要前瞻性布局, 加强对国

外农作物病原菌和害虫的检疫, 将有害生物拒在国门

之外, 保持我国农业生态系统的稳定, 避免新病害的

发生与大面积的流行. 同时要提前布局重要的检疫性

病虫害的抗性资源鉴定以及抗性基因克隆研究, 为未

来的作物抗性育种提供基因资源储备.
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4 面向2035年抗病虫研究的战略布局

我国科学家在植物-微生物和昆虫互作、病虫害

成灾机制以及抗病虫与分子育种等领域长期耕耘, 逐

渐在一些研究方向形成了优势. 尤其是近10年来, 我

国在作物抗病虫基因克隆和分子育种应用上, 取得了

重大的进展. 率先阐释了新的广谱抗病NLR免疫受体

作用机制、NLR免疫激活的分子机理与复合体晶体结

构. 在水稻稻瘟病、白叶枯病、条纹叶枯病和褐飞虱,
小麦赤霉病、白粉病和条锈病, 玉米丝黑穗病和茎腐

病等重要农作物病虫害的抗性基因的克隆及功能研究

上处于国际领先地位, 并成功应用于抗病虫分子育种,
为我国主粮生产安全做出了重要贡献.

随着全球气候变暖及生态环境恶化, 农作物将面

对更为恶劣的生长环境包括病虫害的发生流行, 进一

步限制了作物产量的突破. 此外, 长期大量使用农药,
已经对食品和环境安全造成了巨大的破坏, 农业的绿

色生产势在必行. 为满足我国农业可持续发展这一国

家发展的战略需求, 需要加强作物与病原菌及害虫互

作的基础理论和防控技术方面的前瞻性研究, 为应对

多变的农作物病虫的发生与流行奠定理论基础和提供

技术支撑. 今后需要在以下领域开展战略布局.

4.1 新型作物抗病虫基因资源的发掘与育种应用

近年来已经克隆的作物抗病基因大多数是小种专

化性抗性, 很容易被病原菌克服导致抗性丧失, 缺少广

谱的抗病基因可用. 农作物抗虫基因克隆主要集中在

抗稻飞虱、蚜虫等基因, 多数是编码NLR类受体蛋白,
抗性机制单一. 对于抗咀嚼式害虫尤其是对广食性害

虫如螟虫、菜粉蝶等, 抗虫基因资源很少见报道, 目

前主要还是利用Bt转基因抗虫技术. 因此, 深入挖掘

新型广谱抗病虫基因是下一步研究的重点, 将为作物

抗虫分子育种提供更多可选择的新基因.

4.2 鉴定和挖掘新型作物PRR, 解析广谱抗病机
制, 引领国际前沿

目前植物免疫基础理论研究主要还是以模式植物

作为研究对象. 但随着作物基因组学的普遍发展, 今后

重点加强作物-病原菌与作物-害虫之间分子识别与免

疫激发的机制研究, 在PRR受体激发免疫的新机制、

植物免疫识别与激发的保守性与差异性、作物免疫调

控模式等方面取得原创性突破, 这将为人工重建植物

广谱抗病的免疫体系奠定理论基础.

4.3 创立作物抗病驯化选择与广谱抗性重构新领域

由于人工驯化和农作物高产栽培模式的推广导致

现代作物栽培品种抗性降低, 挖掘野生资源中优异抗

病基因, 开展抗病基因的驯化选择分析, 明确驯化选

择轨迹, 利用基因编辑和合成生物学技术在作物栽培

品种实现广谱抗性的重构, 尤其对一些持续性发生的

重大作物病害进行有针对性的抗性改良, 有助于实现

广谱持久的抗病育种目标.

4.4 建立作物-微生物组(microbiota)互作研究的
新理论与技术体系, 发展作物病虫害控制新策略

最初由德国马普所Paul Schulze-Lefert和美国北卡

州立大学的Jeff Dangl团队在拟南芥中开创了植物与

微生物组互作研究新领域, 目前研究发现植物根际微

生物组与植物免疫和养分吸收运输密切有关, 加强病

原微生物与有益微生物间互作交叉研究, 阐明植物识

别病原菌和有益微生物的分子应答和免疫反应激发机

制的差异, 为提高农作物产量与抗性提供新的途径.

4.5 发展多抗与高产兼顾的育种新理论与新技术,
培育高产多抗(抗病虫抗逆)的作物新品种

传统的杂交育种选择已经无法满足对众多作物

高产与多抗的育种要求, 必须借助现代组学技术, 发
掘新的育种资源, 利用全基因组关联分析技术, 对控

制这些农艺性状的基因网络进行系统的解析与预

测, 在基因和基因组水平上对作物的多抗性和高产

性状进行选择、编辑与聚合, 建立精准设计多抗高

产的理论技术体系, 实现高效快速创制农作物的新

品种.

4.6 加强突发性新病虫害的基础研究,建立重大危
害物种的预警体系和抗性育种对策

随着全球气候变暖及耕作制度的变化, 一些新的

突发性作物病虫害呈现多发趋势而且难以控制. 比如,
新发生的水稻穗腐病致病成灾机制还不清楚, 还没有

抗源可用. 此外, 由稻瘟病菌进化产生的新毒性菌株

已经感染并引发小麦瘟, 随着春季温度提高, 该病在

我国小麦产区爆发的风险日益增加. 从我国云南入侵
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的草地贪夜蛾, 也有再爆发流行的可能. 目前, 我国在

突发性农作物病虫害控制方面的基础研究进展缓慢,
特别是缺乏具有自主知识产权的抗性基因, 未来有被

“卡脖子”的风险. 因此, 针对一些潜在的突发性农作

物病虫害, 开展病原菌和害虫致病成灾机制和作物的

抗性机制研究, 同时建立有效的预警体系和抗性育种

对策, 是保障我国农业生产稳定和粮食安全的重要

举措.

4.7 针对未来智慧农业的发展,开发新的病虫害防
控新技术

未来智慧农业的发展, 更加重视高产的集约化、

规模化栽培模式的推广与应用, 导致农作物病虫害的

发生也出现新的流行态势. 因此, 需要加强智能植保

技术的开发与应用, 挖掘新的物理以及化学方法控制

病虫害发生, 创建新的生态防控系统, 适应新的农业

绿色革命发展, 提高病虫害的防控效率.
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The yield loss of crops per year in the world is 11%–30% due to crop diseases and pests. A large number of chemical pesticides are
used to control the spread of infectious crop diseases and pests every year, which not only pollutes the environment, but also seriously
threatens food safety and human health. Therefore, the most economical and effective measure to control crop diseases and insects is
to develop the resistant varieties by the utilization of resistance genes (R), and it is also the preferable way for sustainable
development of future agriculture in China. In recent years, much progress has been made in molecular mechanism of plant innate
immunity and isolation of many immune receptors including PRRs and NLRs from crops, molecular mechanism of interactions
between insects and crops, and identification and cloning of crop insect resistance genes. We review the recent important
breakthroughs in plant immunity and broad-spectrum resistance genes isolated in crops, and trade-off between resistance and other
agronomic traits. We point out the bottlenecks in crop breeding for disease and insect resistance, and also propose new insights for
plant disease and insect resistance research in China in the future.
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