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大豆灰斑病生理小种及抗性遗传研究进展

肖国政，方 婷，侯晶晶，王伟东，孙连军
（中国农业大学农学院，北京 100193）

摘要： 灰斑病是大豆尾孢菌（Cercospora sojina K. Hara）导致的世界性大豆真菌病害，在大豆主要生产区的流行有增长趋

势，给生产带来重大损失。大豆尾孢菌变异迅速，已演化出多个具有致病性差异的生理小种，导致现有品种抗性不能满足生产

需求。随着分子生物技术的发展，为了获得具有广谱抗性的种质，近年来研究方向从传统的抗病育种转移到对大豆尾孢菌致

病机制解析及大豆抗灰斑病基因精细定位上。本文对大豆尾孢菌生理小种的鉴定及其致病性、抗病遗传、抗病育种等方面的

国内外研究进展进行了系统综述，并对未来大豆灰斑病的表型精准鉴定、致病机制解析、抗病基因精细定位和抗病育种进行了

探讨，为大豆抗灰斑病的进一步研究提供参考。
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Advances in Cercospora sojina Physiological Races and 
Inheritance of Resistance to Soybean Frogeye Leaf Spot

XIAO Guozheng，FANG Ting，HOU Jingjing，WANG Weidong，SUN Lianjun
（College of Agronomy and Biotechnology， China Agricultural University，Beijing 100193）

Abstract：Frogeye leaf spot is a global soybean disease caused by Cercospora sojina K. Hara， and its 

prevalence in major soybean production areas has resulted in significant yield losses. Cercospora sojina mutates 

rapidly and evolves multiple physiological races with different pathogenic specificity to overcome the resistance 

of cultivars. With the rapid development of molecular biotechnology recently， research focuses have been shifted 

in traditional breeding of resistance varieties to generate germplasm with broad-spectrum resistance， uncover its 

pathogenic mechanism and delimit resistance genes against soybean frogeye leaf spot. This article provides a 

systematic review on the identification of physiological races and pathogenicity of Cercospora sojina， 

inheritance of resistance and resistant breeding. We also explore the precise identification of disease phenotype， 

analysis of pathogenic mechanism， fine mapping of resistance gene， and resistant breeding， which provides 

reference for further research on soybean resistance to frogeye leaf spot.
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大豆灰斑病又称褐斑病或蛙眼病，是一种真菌

性病害，病原菌为尾孢菌属大豆尾孢菌（Cercospora 

sojina K. Hara），主要侵染大豆叶、茎、荚和籽粒

（图 1）。大豆灰斑病于 1915年首次在日本被发现，

随后在中国（1921年）、美国、巴西等国家地区陆续

被报道［1］。灰斑病的流行及其严重程度在全球范围

内有增长的趋势，是大豆主要生产国不可忽视的病

害。灰斑病在我国发生普遍，黑龙江、吉林、辽宁、

河北、山东、安徽、江苏、福建、四川、广西、云南等省

均有报道，其中以黑龙江省的发病情况最为严重。
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20世纪60年代至今，我国共经历了4次大豆灰斑病

的大流行，给生产带来了重大损失［2-3］。仅 1985-

1986年，黑龙江省就因灰斑病的流行导致大豆年均

减产2.5×108 kg［4］。灰斑病的一般流行年份可使大豆

减产12%~15%，严重流行年份可达30%~50%［5］。

随着分子生物技术的发展，目前国内外大豆灰

斑病研究方向正从传统抗病育种转移到大豆尾孢

菌致病机制解析及大豆抗灰斑病基因定位上。本

文综述了大豆尾孢菌生理小种的鉴定及其致病性、

抗病遗传、抗病育种等方面的国内外研究进展，并

对未来大豆灰斑病的表型精准鉴定、致病机制解析

及抗病基因精细定位和抗病育种进行了探讨，为大

豆抗灰斑病进一步研究提供参考，以期通过分子设

计育种将抗病基因聚合，获得具有广谱抗性的优异

种质。

1　大豆尾孢菌的侵染特性及生理小种
划分

1.1　侵染症状及病害循环

大豆尾孢菌可以在大豆全生育期内造成侵染，

以成株期最为严重，主要侵染大豆的叶、茎、荚和籽

粒。灰斑病的发展由植株下部叶片开始，环境适宜

时，逐渐向植株上部发展。随着病情发展，成株叶

片上病斑由圆形变为不规则形状，中心由灰色变为

棕色，边缘呈红紫色，形似“蛙眼”；空气相对湿度较

高时，叶片下表面的病斑中心往往会出现灰色霉层

（图1A）。严重时病菌扩展至全植株，病斑扩大互相

融合，最终叶片干枯脱落［9-13］。茎（图 1B）和豆荚

（图1C）上的病斑与叶片症状发展情况相似，但茎上

病斑通常呈长条状。籽粒受到病原菌侵染后，会出

现浅灰色到棕褐色的变化（图1D），但感染的种子也

可能没有任何症状［6， 13］。

灰斑病是一种多循环病害，病原菌侵染、病情

发展和分生孢子产生在整个生长阶段可以重复发

生（图 2）［1， 14-15］ 。大豆尾孢菌在受感染种子和受感

染大豆病残体中以菌丝体形态越冬［15-17］ 。Zhang

等［14］研究发现，伊利诺伊州中部病原体越冬后可存

活长达 24个月。当病残体或子叶上的分生孢子被

雨水或风吹散时，发生初侵染。适宜温度（25~

30℃）和潮湿天气（如降雨、露水或相对湿度>90%）

等条件有利于病菌感染和病情发展，分生孢子随风

雨传播到同一植株其他部位或周围植株促进再侵

染，其中成熟叶片比幼嫩叶片对病原菌侵染具有更

高抗性［1， 9， 13］ 。温和的冬季气温和保护性耕作（少

耕、免耕等）有利于病原体越冬生存［14］。若灰斑病

的初侵染在R5（鼓粒期）或之后的时期，则对植株影

响较小。若病原菌侵染发生在开花之前或开花时，

对大豆植株影响较大，进而造成减产［9］。

1.2　侵染机制

弭忠祥等［18］通过电镜观察到灰斑病菌既可以

从气孔、表皮毛的根部，也可以从表皮细胞与细胞

凹陷处直接侵入到组织中。菌丝在侵入过程中不

形成附着胞或侵染钉，在进入组织细胞后，吸收营

图2　大豆灰斑病的病害循环［9］

Fig.2　Disease cycle of frogeye leaf spot in soybeans

图1　灰斑病侵染叶片（A）、茎（B）、豆荚（C）、

籽粒（D）的症状［6-8］

Fig.1　Symptoms of frogeye leaf spot on leaves（A），

stems（B）， pods（C）， seeds（D）
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养形成分枝在胞间或胞内扩展，继续侵染周围细

胞。李海英等［19］利用扫描电镜和透射电镜观察到

病原菌在感病品种上以多种方式侵入，但在抗病品

种中观察到菌丝有横穿气孔或绕过气孔的现象，且

在抗病品种细胞中的扩展受到抑制，最多只能侵染

2个细胞。

1.3　生理小种划分

大豆尾孢菌进化迅速，已经演化形成了多个致

病性不同的生理小种。美国学者采用 16个大豆鉴

别品种鉴定出 12个生理小种，巴西学者采用 10个

大豆鉴别品种鉴定出 22个生理小种［1］。我国主要

采用黄桂潮等［20］、霍虹等［21］筛选出的 6 个大豆品

种——九农一号、双跃四号、合交 69-231、Ogden、

钢 5151、合丰 22 号（取代桦南绿大豆）作为鉴别品

种，各学者利用这套鉴别品种先后鉴定出16个生理

小种（表 1）［20-23］。1988 年，霍虹等［21］鉴定出黑龙江

省存在 1号~4号、6号~11号共 10个生理小种，且 1

号小种出现频率最高，为该地区的优势小种，其次

为7号小种。21世纪初，众多学者调查认为，1号小

种仍是黑龙江省的优势小种，其次为7号小种，与前

人研究一致［22-25］。马淑梅对 2006-2010 年的 144 份

材料调查结果发现，1 号小种的频率有所降低，而

6 号、7号、10号生理小种的频率上升，其中6号小种

频率上升明显，与 1994年绥化地区灰斑病流行由 6

号小种频率上升所致的结论一致［22， 26］ 。丁俊杰

等［27］综合 2009-2011 年的调查结果发现，黑龙江省

的优势小种为 15号小种，其次为 1号小种；并通过

EST-SSR分析了不同大豆尾孢菌生理小种的亲缘关

系，推测12号小种和15号小种分别由3号小种和1号

小种演化而来。由于真菌的核糖体基因（rDNA）的

内转录区（ITS， internal transcribed spacer）高度保

守，且含有一些能反映进化进程的序列，因此常用于

真菌的分类和分化研究。张俊华等［28］以此构建了一

套PCR-RFLP检测体系，用3个限制性内切酶将16个

生理小种的600 bp扩增产物进行酶切产生15个酶切

片段，利用这些酶切片段可准确鉴定大豆尾孢菌的

16个生理小种，从分子水平上揭示了大豆尾孢菌生

理小种的差异。

李海英等［29-30］先后采用巴西和美国灰斑病鉴别

品种测定其对我国大豆尾孢菌生理小种的抗感反

应，认为这两个国家的鉴别品种不能有效地划分我

国的大豆尾孢菌生理小种，且不同国家的大豆尾孢

菌生理小种间没有明显相似性。这说明大豆尾孢

菌的遗传变异相当丰富，不同地区间的生理小种分

化差异较大，因此不同国家鉴别生理小种的方法不

具有普适性。张丽娟等［31］构建了两套单生理小种

鉴别体系，使单一鉴别品种对我国大豆尾孢菌1号~

10号小种仅表现为抗（感）病，而其余鉴别品种则表

现为感（抗）病，两套鉴别体系的结果可以相互验

证。Mian等［32］分析了38个假定的大豆差异品种对

93个菌株的抗感反应，确定了一套由其中12个大豆

差异品种组成的鉴别品种，并将93个菌株分成了13

个簇，将其中 9个簇的 11个毒力较强的菌株，命名

为5号~11号生理小种。Mengistu等［33］认为Mian的

方法［32］没有考虑差异品种上的病害严重程度，即不

同生理小种间的致病性差异，因此提出了致病性组

（PG， pathogenicity group）的生理小种划分方案，采

用与Mian相同的大豆差异品种，根据不同差异品种

上的灰斑病严重程度不同，将83个菌株分成了5个

致病性组（PG1~PG5）。

大豆尾孢菌丰富的遗传多样性可能来源于其

有性生殖，但目前在田间或实验室条件下均未观察

表1　鉴别寄主对大豆尾孢菌生理小种的抗感反应

Table 1　Reactions of differential cultivars to Cercospora sojina races

序号

No.

1

2

3

4

5

6

鉴别品种

Differential cultivars

九农一号

双跃四号

合交69-231

Ogden

钢5151

合丰22号

生理小种 Physiological races

1

R

R

R

S

R

S

2

R

S

S

R

R

S

3

R

S

S

S

R

S

4

S

R

S

S

R

S

5

S

S

S

S

R

S

6

R

R

R

S

S

S

7

R

R

S

S

R

S

8

R

R

S

S

S

S

9

R

R

R

R

R

R

10

R

R

R

R

R

S

11

R

R

R

S

R

R

12

R

S

R

S

S

S

13

R

S

S

S

S

S

14

R

R

R

R

S

S

15

R

R

R

R

S

R

16

R

R

R

S

S

R

R：抗病；S：感病

R：Resistance；S：Susceptibility
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到其有性阶段［34］。Kim 等［34］发现在阿肯色州采集

的 132个菌株中，MAT1-1-1交配型和MAT1-2交配

型的比例没有显著偏离 1∶1，且没有任何一个菌株

同时具有两种交配型；同时还进行了 SSR分析，发

现同一叶片上不同菌株存在不同交配型和基因型，

这些结果表明阿肯色州的大豆尾孢菌种群内可能

存在潜在的有性繁殖。Shrestha等［35］对田纳西州收

集的186个菌株进行了SNP标记分型，揭示了35个

独特的基因型，且在单病斑中同时存在两种交配

型，这为有性繁殖与基因重组提供了机会。

1.4　致病机制

陈绍江等［36］将大豆幼苗及叶片直接浸渍于大

豆尾孢菌毒素中，叶片表面出现萎蔫、褪绿斑等病

变，说明毒素可能是大豆尾孢菌重要的致病因素。

分类学研究指出，尾孢菌素是尾孢菌属物种的重要

特征，但这在大豆尾孢菌中并未得到证实［4， 37］。

大豆尾孢菌如何在快速进化中保持毒性及其

侵染机制尚未得到广泛研究。Luo等［38］首次发布了

我国大豆尾孢菌 1 号生理小种的高质量基因组序

列，鉴定出8个尾孢菌素生物合成基因，这些基因在

感染期间的转录表达增加，说明大豆尾孢菌在感染

过程中可能产生尾孢菌素，但却无法在感病植物组

织中成功分离出这种毒素；进一步发现氮饥饿处理

和环腺苷（cAMP， cyclic adenosine monophosphate）

处理的大豆尾孢菌中灰色色素（纯化后成分主要为

灰色、浅黄色、深灰色色素）含量增加，这些结果表明

大豆尾孢菌可能通过非尾孢菌素的其他毒素导致寄

主感病。病原菌通常还会分泌效应子来干扰宿主的

免疫反应以增强毒性，Luo等［38］发现1号小种中超过

1/3的效应子在氮饥饿处理期间显著上调，说明大豆

尾孢菌可能通过分泌效应子促进对宿主的侵染；此

外还发现大豆尾孢菌中约23.5%的潜在分泌蛋白被

注释为碳水化合物活性酶（CAZy， carbohydrate-

active enzymes），这表明大豆尾孢菌在侵染过程中可

能通过CAZy来降解宿主细胞壁从而促进侵染。

我国学者调查认为，目前15号小种已取代1号

小种成为黑龙江省部分地区大豆灰斑病的优势小

种，这导致许多品种失去了对灰斑病的抗性［27］。Gu

等［39］对15号小种进行了基因组测序，并将其与1号

小种进行了比较基因组分析，发现15号小种和 1号

小种的基因组共线性程度较好，但也存在大量倒

位、易位，推测这两个小种可能在进化过程中经历

了大量基因组结构变异，导致一些编码基因变化，

甚至是功能蛋白突变，最终导致两者毒力出现差

异；并通过核心泛基因分析发现15号小种中与毒力

相关的特有基因Vtc4，该基因编码的蛋白与酵母多

磷酸盐合成中液泡运输伴侣相似，敲除Vtc4后，芽

殖酵母呈丝状生长，多磷酸盐合成显著降低，毒力

减弱。

2　大豆抗灰斑病研究

2.1　抗病分子标记及基因的鉴定

植物抗病基因在基因组内通常为成簇的串联

重复排列，大约73%的拟南芥（Arabidopsis thaliana）

抗病基因和 76%的水稻（Oryza sativa）抗病基因的

分布属于这种模式［40-41］。这些抗病基因通常因为存

在广泛复制、重排而结构复杂，给相应的基因功能

注释带来严峻挑战［40］。目前国内外学者均未精确

定位到大豆抗灰斑病基因，仅获得了潜在的抗病候

选基因以及与抗病基因连锁的分子标记。

刘忠堂［42］通过接种 1 号生理小种，对 8 个杂交

组合的F1、F2、F3进行了调查统计分析，认为大豆对

单一生理小种导致的灰斑病抗病性由单显性基因

控制。杨庆凯等［43］和曹越平等［44］的研究显示，灰斑

病对多生理小种的抗病遗传存在明显的主基因效

应，符合一个主基因与多基因加显性模型及两个主

基因独立遗传模型。美国学者最先鉴定出3个显性

抗病基因——Lincon中的Rcs1［45］、Kent中的Rcs2［46］

以及Davis中的Rcs3［47］，分别控制对美国大豆尾孢

菌的1号、2号、5号生理小种的抗性，进一步研究发

现 Rcs3 能抵抗美国目前已知的生理小种。Pace

等［48］认为在Lee、Stonewall和Ransom中分别存在与

Rcs3 非等位的抗病基因，且三者之间彼此也非等

位。来源于PI 594891和PI 594774的两个靠近的单

一显性抗病基因Rcs（PI 594891）和Rcs（PI 594774）

被报道具有与Rcs3相似的高抗性，但这两个基因位

于13号染色体，与位于16号染色体的Rcs3非等位，

已获得大豆遗传委员会的认可［49］。

我国学者对大豆生产区的优势小种抗病基因

进行定位，鉴定出Hrcs1、Hrcs7、Hrcs15分别控制对

1号、7号、15号生理小种的抗性，其中Hrcs1、Hrcs7间

可能存在互作［50-51］。Sun等［52］基于全基因组关联分析

（GWAS， genome-wide association studies）、单倍型分

析等，初步发现了 4 个基因——Glyma.05g121100、

Glyma.17g228300、Glyma.19g006900和Glyma.19g008700，

这4个基因在对我国灰斑病1号小种的抗性中可能

发挥重要作用（表2）。Na等［53］采用与Sun等［52］相同

的分析方法，发现Glyma.16g176800、Glyma.16g177300、
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Glyma.16g177400 和 Glyma.16g182300 可能参与对

7号小种的抗性。Gu等［54］则通过GWAS分析了我国

290份大豆种质对15号小种的抗性，将Glyma.05g28980、

Glyma.20g31510、Glyma.20g31520和Glyma.20g31630

列为候选抗病基因。上述基因的同源表达产物

已在大量研究中被证实参与抗病防御反应，如

Glyma.16g176800编码的富亮氨酸重复类受体激酶

（LRR-RLK， leucine-rich repeat-receptor like kinase）

被认为是重要的模式识别受体（PRR， pattern 

recognition receptor），作为直接受体或参与形成间接

受体复合物，诱导细胞内信号转导，触发 PTI

（pathogen associated molecular pattern-triggered 

immunity）和 ETI（effector-triggered immunity）［55-56］。

而 Glyma. 05g28980 编码的丝裂原蛋白活化激酶

（MPK7， mitogen-activated protein kinase 7），在棉花

中被证实参与水杨酸调节的对真菌和病毒的广谱抗

性；在拟南芥中，MPK7与MKK3共表达，促进丁香

假单胞菌抗性基因的强表达［54］。

近年来随着基因定位技术及分子标记技术的快

速发展，RAPD、SSR、SNP等分子标记提高了对大豆

抗灰斑病基因的研究效率。表3为近20年国内外研

究发现的灰斑病抗性相关的主要分子标记，这些分

子标记的应用加速了大豆抗灰斑病育种进程。Rcs3

作为目前美国大豆品种对灰斑病最重要的抗性来

源，对目前已知的大豆尾孢菌生理小种均具有较强

抗性，Mian等［57］将其定位在 J连锁群（16号染色体）

上与 Satt244 相同的基因座上，与另一 SSR 标记

Satt547相距1.5 cM。McDonald等 ［58］将Rcs3精细定

位到 16号染色体上 1.15 Mb区间内，与KASP标记

GSM883紧密连锁。Hoskins［49］对具有广谱抗性的中

国引种大豆进行分析，将PI 594774和PI 594891的抗

病基因定位于13号染色体Satt114标记附近，该标记

周围区域是抗性基因富集的区域，如Rps3、Rps8对大

豆疫霉菌 Phytophthora sojae 引起的根腐病具有抗

性，Rpa1 对瓜果腐霉菌 Pythium aphanidermatum 导

致的猝倒病具有抗性，Rsv1对特定株系的大豆花叶

病毒具有抗性，Rag2、Rag5和RagFMD对特定生物

型的大豆蚜虫具有抗性等 ［59-61］。Pham等［59］进一步将

Rcs（PI 594891）定位到具有 5个注释基因的 72.6 kb

区域，Rcs（PI 594774）则被精细定位到540 kb区域，

该区域包含Rcs（PI 594891）所在的 72.6 kb区域，二

者已被确定为非等位基因。

我国学者主要针对大豆生产区的灰斑病优势

生理小种展开研究，但目前尚无定论将对单一生

理小种的抗性基因定位于某一染色体基因区段，

仅开发了潜在抗病基因连锁标记作为抗性参考

（表 3 和图 3）［51， 64-74］。16号染色体上鉴定出大量抗

不同生理小种的分子标记［51， 66， 70 ，72-74］，而美国大豆

的高抗灰斑病基因Rcs3也位于该染色体［57-58， 63］，这

些证据表明 16号染色体上的某些基因有可能在抗

灰斑病方面发挥重要作用。第 3、5、6、9、10、16、17

号染色体上有关Race 7和Race 10的抗性分子标记

存在一定关联［70， 72-73］，这表明Race 7和Race 10可能

存在潜在亲缘关系，致病性及致病机理相似。

表2　我国大豆对灰斑病生理小种的候选抗病基因

Table 2　Candidate resistant genes to Cercospora sojina races in China

生理小种

Physiological races

Race 1

Race 7

Race 15

候选基因

Candidate genes

Glyma.05g121100

Glyma.17g228300

Glyma.19g006900

Glyma.19g008700

Glyma.16g176800

Glyma.16g177300

Glyma.16g177400

Glyma.16g182300

Glyma.05g28980

Glyma.20g31510

Glyma.20g31520

Glyma.20g31630

注释

Annotation

RNA结合 （RRM/RBD/RNP基序） 蛋白

α/β-水解酶（ABH）超家族蛋白

NAD（P）结合Rossmann-fold蛋白

锌结合脱氢酶蛋白

富亮氨酸重复类受体激酶（LRR-RLK）

五肽重复蛋白（PPR）

五肽重复蛋白（PPR）

剪切多聚腺苷酸化特异性因子蛋白（CPSF）

丝裂原蛋白活化激酶（MPK7）

钙依赖性蛋白激酶（CDPK4）

钙依赖性蛋白激酶（CDPK4）

丙酮酸脱氢酶（PDH）

参考文献

Reference

［52］

［53］

［54］
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2.2　防御反应

病 程 相 关 蛋 白（PRP， pathogenesis-related 

proteins）是植物在逆境和胁迫下产生的，可以通过增

厚细胞壁、抗菌活性、信号转导等多种机制参与抗

病［75］。病程相关蛋白的主要功能包括降解毒素、消

除病原体以及结合或抑制病毒外壳蛋白［75］。Du

等［75］通过对感病大豆不同生长阶段进行的RNA-seq

分析，鉴定到病程相关蛋白基因GmPR1L，GmRP1L

的过表达诱导了抗真菌病害基因 WRKY、PR9 和

PR14等的表达，同时过表达GmPR1L的大豆植株中

超氧化物歧化酶（SOD， superoxide dismutase）、过氧化

物歧化酶（POD， peroxidase）、过氧化氢酶（CAT， 

catalase）、苯丙氨酸解氨酶（PAL， phenylalanine 

ammonia-lyase）等抗病相关酶活性显著增加，从而

提高大豆对灰斑病的抗性。

2.3　抗病育种

我国大豆灰斑病抗性资源丰富，但大豆尾孢菌

生理小种变异迅速，当前主栽品种的抗性难以长期

保持，需要不断培育新抗性品种［76］。丁俊杰等［24］对

近年来黑龙江省主栽品种进行了灰斑病抗性分析，

认为随着新的生理小种出现，很多生产中的主栽抗

病品种已成为高感品种，栽培面积也逐年锐减。培

育具有广谱灰斑病抗性的品种是当务之急。

美国早在20世纪50年代就开始了灰斑病的抗

病育种工作，先后鉴定出抗性基因 Rcs1、Rcs2、

Rcs3，开发选育出一系列表现优异的抗性品种，如

Davis、Kent、Clark等［5］。在黑龙江省，50%以上抗灰

斑病品种与美国大豆有亲缘关系，特别是高抗品

种，美国抗病品种资源在黑龙江省大豆抗灰斑病育

种中发挥了重要作用［77］。20世纪70年代起，刘忠堂

表3　灰斑病抗性分子标记

Table 3　Molecular makers of resistance to Cercospora sojina

抗病基因/生理小种

Resistant genes/

Physiological races

Rcs2

Rcs3

Rcs（PI 594774）

Rcs（PI 594891）

Race 1

Race 7

Race 10

Race 12

Race 15

染色体

Chromosome

11（336 kb）

16

16（1.15 Mb）

13（540 kb）

13（72.6 kb）

4

4、6、11、13、19

3、8、11、12、16、18

3、5、6、9、10、

11、12、15、16、17

15

2、3、5、6、8、9、

10、11、16、17、20

1、5、6、10、12、13、16

16

标记类型

Maker type

KASP

SSR

InDel、SNP

KASP

SSR

SSR

SSR

SSR

RAPD

SCAR

RAPD

SSR

SSR

SSR

SSR

SSR

分子标记

Molecular makers

GSM783

Satt547、Satt244

AZ573AG393、AZ573TA150、

AQ455GA396、AQ166AG280

GSM883

Satt114

Satt565、SOYGRATR、Satt396

AW277661、Satt363、Satt430、Satt656、Satt652

Satt387、Satt233、Satt332、Satt142、

Satt309、Satt244、Satt431

OPS03580 、OPS03620

SCS3580 、SCS3620

OPC08831

Satt549、Sat_280、Satt200、Satt454、Satt422、

Satt260、Satt478、Satt509、Sat_214、Satt302、

Satt384、Satt411、Sat_366、Satt372

Satt384、Satt411

Satt703、Satt549、Satt200、Satt422、BE820148、

Satt260、Satt478、Satt197、Sat_366、Satt372、Satt587

Sat_346、Sat_368、Satt557、Satt243、

Satt052、Satt335、Sat_151

Sat_151、Satt529、Satt547、Sat_224、Satt431

参考文献

Reference

［62］

［57］

［63］

［58］

［59］

［64］

［65］

［66］

［67］

［68］

［69］

［70］

［71］

［72-73］

［74］

［51］

括号内数据表示该基因的定位区间大小

The data in parentheses represents the size of the localization interval of the gene
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开展了大豆灰斑病抗病育种工作，根据先前得出的

结论——抗灰斑病由单显性基因控制，提出了一次

杂交、简单回交的抗病育种程序［78］。我国育种家依

此育种程序培育出了一系列具有良好抗性的品种。

但大豆尾孢菌生理小种变异迅速，对广谱抗性品种

的需求增加，培育过程中应注意抗病基因的积累，

避免对少数生理小种的抗性降低乃至丧失而导致

灰斑病大流行。

转基因是作物育种的重要技术手段，已在大豆

抗灰斑病育种方面有所应用。张彪［79］将油菜的乙

烯应答因子基因BnERF104导入大豆，通过乙烯应

答因子超表达快速传递信号，启动多种激素途径介

导的植物防御反应，达到提升广谱抗灰斑病的作

用。尹俊琦等［80］和孟祥鹏等［81］将hrpZPsta导入大豆，

通过其编码的 hrpin蛋白，诱导植物发生过敏反应，

触发自然免疫机制，从而达到抵制病原菌侵害的目

的；该研究发现 hrpZPsta在大豆中能稳定遗传，且转

基因大豆的抗灰斑病能力显著提升，达到中抗

水平。

3　展望

我国大豆抗灰斑病研究及抗性育种取得的重

要进展集中于 20世纪 80至 90年代，现阶段灰斑病

相关研究的主要问题有三点：一是病害表型鉴定没

有统一标准，部分病害如细菌性叶斑病等，在大豆

叶片上的症状与灰斑病表现相似，难以区分；二是

大豆尾孢菌生理小种的鉴别体系较为繁琐，效率低

且鉴别结果可能存在偏差；三是在实际生产中，同

一区域内灰斑病可能由多个生理小种共同流行导

致，因此针对单一生理小种研究寄主抗性不具有普

适性。

国内外均有学者在灰斑病表型划分以及病情

分级的算法模型构建方面取得了一定进展。与传

统肉眼评估灰斑病严重程度相比，图像分析提供了

更高的分辨率，可以提高评估精确度和效率。

McDonald等［82］提出了一种基于颜色空间变换和像

素值阈值来分割图像关键特征的灰斑病表型分析

方法，即通过测量患病叶面积百分比并计算病斑数

量来评估病害严重程度。孙红敏等［83］提出一种加

权深度投票模型，通过迁移学习训练，优选传统卷

积神经网络模型，利用遗传算法得出了不同模型加

权投票权重，对传统卷积神经网络模型加权集成，

实现大豆灰斑病分级，该模型在7500张测试集上识

别准确率达到 93.0%。Liu等［84］分析了健康和感病

图3　我国灰斑病抗性分子标记的遗传图谱

Fig.3　Genetic map of molecular markers for resistance to frogeye leaf spot in China
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叶片的图像和高光谱反射数据，以此构建了不同模

型，通过支持向量机（SVM， support vector machine）、

最 小 二 乘 支 持 向 量 机（LS-SVM， least squares 

support vector machine）对灰斑病病情进行了评估，

其中 SVM 准确率为 91.8%~94.5%，而 LS-SVM 为

94.5%~97.3%。刘爽等［85］还探究了高光谱在病害分

类方面的应用，利用LS-SVM可准确区分灰斑病和

细菌性叶斑病，模型训练集和预测集的总分类正确

率分别为100%和98.85%。

对于生理小种的划分，目前传统上都是通过鉴

别寄主的抗感反应来鉴定，效率较低且鉴定结果可

能存在偏差。张俊华等［28］利用核糖体基因内转录

区保守序列构建了一套PCR-RFLP检测体系，可准

确鉴定大豆尾孢菌的16个生理小种，从分子水平上

揭示了大豆尾孢菌生理小种的差异，可快速检测大

豆尾孢菌的种群动态，具有广泛应用前景。目前已

有团队组装了1号和15号生理小种的基因组［38-39］，且

先前有研究表明15号可能由1号进化变异而来［27］。

未来可通过对不同生理小种基因序列比较，对灰斑

病菌毒性和不同生理小种间的进化亲缘关系进行

分析，深入探究解析大豆尾孢菌的侵染机制。同时

可依据“基因对基因假说”——寄主植物抗性基因

与病原菌无毒基因相互识别使寄主表现为抗病，鉴

定大豆尾孢菌无毒基因，从而精准定位大豆中相应

的抗病基因，为灰斑病防治措施提供新思路。

尾孢菌属病原菌导致的灰斑病不仅侵染大豆，

在玉米上也有相应症状。玉米灰斑病是由玉蜀黍

尾 孢 菌 Cercospora zeae-maydis 和 玉 米 尾 孢 菌

Cercospora zeina 导致的世界性玉米叶部病害。

Zhong等［86］通过图位克隆精确定位到编码细胞壁相

关受体激酶样蛋白的抗病基因ZmWAKL，并揭示了

ZmWAKL-ZmWIK-ZmBLK1-ZmRBOH4受体/信号/

执行器模块在感知病原体入侵、转导免疫信号、激

活防御反应和增强玉米对灰斑病抵抗力方面的作

用。Zhong等［86］的研究将为大豆抗灰斑病基因的精

细定位以及相关防御反应的调控网络解析提供一

条新思路——大豆是否具有与玉米相似的抗灰斑

病机制，以及在我国推行的一种大豆种植模式“大

豆-玉米带状复合种植”下，同为尾孢属的大豆灰斑

病菌和玉米灰斑病菌是否具有相似的侵染机制并

同时侵染大豆和玉米是一个值得思考的问题。

另外，我国大豆灰斑病的抗性资源丰富，随着

Williams 82［87］、中黄13［88-89］、Jack［90］等大豆高质量基

因组的组装完成，灰斑病抗病基因将逐渐被标记和

定位，各农艺性状间的调控网络也将被解析。对抗

病基因与产量、品质相关基因的互作关系进行分

析，筛选出最优组合，使用基因编辑技术对相关性

状的关键节点基因进行多重定点编辑，通过分子设

计育种实现优异基因聚合，在短时间内选育出对包

括但不限于抗多大豆尾孢菌生理小种在内的抗多

种病害的大豆品种，在抗病的同时兼顾高产和优质

等性状［91］。
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