
植物遗传资源学报 2025， 26 （ 5 ）： 831-843
DOI： 10.13430/j.cnki.jpgr.20240812002Journal of Plant Genetic Resources

玉米抗镰孢和腐霉茎腐病研究进展
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摘要： 玉米是世界上最重要的作物之一，我国玉米总产量占全国粮食总产量的41.5%。茎腐病严重危害玉米安全生产，降

低玉米的产量和品质，增加机械化收获的难度，其致病菌产生毒素污染粗饲料，威胁牲畜安全。目前，国内外分离出了30余种

茎腐病的真菌致病菌，其中镰孢菌和腐霉菌是我国最主要的致病菌类型。土埋法、伤根法、注射法和牙签法是进行玉米抗茎腐

病鉴定较为常用的接种方法，从数千份玉米资源中鉴定出了一批具有优异抗性的种质。针对部分抗病材料进行了抗性遗传分

析和基因定位研究，鉴定出了46个茎腐病抗性的位点。克隆出了ZmCCT和ZmAuxRP1两个与茎腐病抗性相关的基因并进行

了机制解析。尽管如此，抗性研究用于生产实践的实例仍很少，生产上缺乏高产优质的抗茎腐病玉米品种。本文从玉米茎腐

病致病菌的复杂性及地域分布特征、茎腐病毒素、抗茎腐病种质资源的鉴定、玉米对茎腐病的抗性遗传、抗性基因克隆与抗性

机制解析等相关研究进行了总结，提出了一些当前面临的问题和对未来研究的展望，以期为玉米抗茎腐病研究提供参考。
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Abstract：Maize is one of the most important crops in the world. Its yield accounts for 41.5% of China′s 

gross grain yield. Stalk rot seriously destabilizes maize production， reducing both yield and quality， and 

complicating mechanized harvesting. Furthermore， the pathogens causing stalk rot produce mycotoxins that 

contaminate roughage forage and hazard the safety of livestock. Up to date， more than 30 fungal species causing 

maize stalk rot have been identified， among which Fusarium spp. and Pythium spp. are predominant in China. 

Common methods for assessing maize resistance to stalk rot include soil inoculation， root injury method， drilling 

inoculation， and toothpick method. Several germplasm accessions with stable stalk rot resistance have been 

identified from thousands of resources. Genetic analysis and gene mining resulted in identification and mapping 

of 46 resistance loci. Two genes， ZmCCT and ZmAuxRP1， have been cloned and their mechanisms have been 

explored. There are still few examples of resistant maize varieties with high yield and quality cultivated widely in 

production. This article reviews the advances in maize stalk rot resistance research， such as pathogen diversity 

and regional distribution， mycotoxins， identification of resistant germplasm resources， resistance genetics， gene 

mining and cloning， and mechanism exploration. current problems and future prospects are proposed， aiming to 

provide a reference for further research on maize resistance against stalk rot.
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玉米（Zea mays L.）是全球种植面积最大、产量

最高的粮食作物之一（https：//www.fao.org/），对于

保障世界粮食安全发挥了重要作用［1］。同时，玉米

作为能源植物、饲料作物和工业原料在在多个领域

具有关键的作用［2-3］。中国是世界上仅次于美国的

第二大玉米生产国，玉米在国民经济和农业生产中

占有非常重要的地位［4］。自2012年以来，玉米产量

首次超过水稻成为我国第一大粮食作物，到2023年

总产量已达到 28884.2万吨，种植面积达 44218.9千

公顷，占粮食总产量的41.5%（https：//www.stats.gov.

cn/sj/ndsj/2023/indexch.htm），由此可见玉米在我国

粮食作物中的重要地位，以及保障玉米生产安全对

我国粮食安全及其延伸产业的重要意义。

玉米茎腐病又称青枯病或茎基腐病［4］，是世界

玉米产区普遍发生的一种重要病害。1914年，该病

害最早在美洲地区报道［5］，随后相继在非洲、欧洲、

澳大利亚等地出现［6］，中国在20世纪20年代就有发

生［7］，自70年代以后成为我国玉米生产上的主要病

害。茎腐病属于土传病害，病原菌复杂。一般年份

发病率为10%~20%，严重年份可达50%~60%，减产

约 25%，甚至绝收［8］。玉米茎腐病在玉米灌浆末期

开始发病，乳熟末期至蜡熟期为发病高峰期。从开

始发现病叶到整株显症，一般经历5~8 d。病菌主要

侵染玉米根和根上部 10 cm左右茎秆，后期植株易

倒伏，影响机械化收割。叶部症状一般呈现青灰色

干枯，通常伴随有玉米穗下垂，穗柄柔韧较软，不易

掰离。玉米茎腐病病害造成籽粒果穗小，穗轴心干

缩，籽粒干瘪不饱满，千粒重显著下降，脱粒困难，

造成严重减产［9］。发生茎腐病的玉米植株秸秆中产

生大量毒素，给以玉米秸秆为原料的粗饲料造成重

大安全隐患。因此，控制玉米茎腐病的发生与为害

具有重要意义。

由于茎腐病致病菌较为复杂、气候对其发病影

响较大以及发病阶段较晚等特点，目前并没有理想

的化学药剂可以用于茎腐病的防治。所以筛选优

异的抗性种质资源和选育抗性品种是控制茎腐病

的最经济有效的策略。由于茎腐病危害的严重性，

国内外进行了关于致病病原菌、毒素、种质资源的

鉴定与筛选、抗性遗传规律、基因挖掘和机制分析

等一系列研究，并且取得了一定的进展。

1　茎腐病致病菌的复杂性及主要致
病菌的地域分布特征

玉米茎腐病的病原菌种类繁杂，大多是由多种

病原菌复合侵染造成的［10］，不同地区的病原菌种类

有很大差异。玉米茎腐病的致病菌种群结构和数

量比较复杂，多达 30 余种，根据致病菌在属一级

层面上的分类地位，可归纳成８种主要类型［11］，

分别为赤霉茎腐病（Gibberella stalk rot）、镰孢茎腐

病（Fusarium stalk rot）、腐霉茎腐病（Pythium stalk 

rot）、炭疽茎腐病（Anthracnose stalk rot）、炭腐茎腐

病（Charcoal stalk rot）、色二孢茎腐病（Diplodia 

stalk rot）、球二孢茎腐病（Botryodiplodia stalk rot）

和细菌性茎腐病（Bacterial stalk rot）。致病真菌

包括禾谷镰孢（Fusarium graminearum）、层出镰孢

（F. proliferatum）、拟轮枝镰孢（F. verticillioides）、

厚 垣 镰 孢（F. chlamydosporum）、亚 粘 团 镰 孢

（F. subglutinans）、尖镰孢（F. oxysporum）、黄色镰孢

（F. culmorum）、藤仓镰孢（F. fujikuroi）、变红镰孢

（F. incarnatum）、木贼镰孢（F. equiseti）、茄镰孢

（F. solani） ［12］ 、镰状镰孢（F. fusarioidis）［13］ 、半裸镰孢

（F. semitectum）［14］、亚粘团镰孢（F. subglutinans）［15］、

同 色 镰 孢（F. concolor）［16］、棘 腐 霉（Pythium 

acanthicum）、瓜果腐霉（P. aphanidermatum）、强雄

腐霉（P. arrhenomanes）、禾生腐霉（P. graminicola）、

肿囊腐霉（P. inflatum）、寡雄腐霉（P. oligandrum）［17］、

禾生炭疽菌（Colletotrichum graminicola）［18］和茶壳

球孢菌（ Macrophomina phaseolina）［19］等，细菌有成

团泛菌（P. agglomerans）［20］、玉米狄克氏菌（Dickeya 

zeae Samson）［21］ 、短小芽孢杆菌（Bacillus pumilus 

Meyer and Gottheil）［22］和铜绿假单胞杆菌 （Pseudomonas 

aeruginosa）［23］等。

中国地域辽阔，不同地区的病原菌种类差别很

大，甚至在同一地点不同年份均有所不同，虽然茎

腐病的病原菌类型繁多，但主要致病菌为镰孢菌

（Fusarium spp.）和腐霉菌（Pythium spp.）［24-26］。黄淮

海夏玉米区茎腐病的主要病原为镰孢菌和腐霉菌，

优势种为拟轮枝镰孢、禾谷镰孢复合种、层出镰孢

和芒孢腐霉；单样本中可以同时检测出多种病原

菌，以镰孢菌和腐霉菌或不同属的镰孢菌共存模式

为主［12］。在东北，禾谷镰孢、拟轮枝镰孢、茄镰孢是

主要的致病菌［27］。山西主要的病原菌有拟轮枝镰

孢、禾谷镰孢、胶孢镰孢和德氏腐霉［28］。甘肃主要

的病原菌为禾谷镰孢菌复合种、拟轮枝镰孢、木贼

镰孢和胶孢镰孢［29］。浙江省主要的病原菌为肿囊

腐霉和禾生腐霉 ［30-31］。在云南，禾谷镰孢主要分布

于昆明及其以东的地区，拟轮枝镰孢主要分布于昆

明及其以西的地区［32］。新疆的主要病原菌包含拟
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轮枝镰孢、层出镰孢、禾谷镰孢、尖孢镰孢、茄镰

孢［33］。综上所述，禾谷镰孢和拟轮枝镰孢是我国玉

米茎腐病最主要的致病镰孢。腐霉属致病菌在不

同地区的优势种较为多样，不同地区优势种分布不

尽相同。我国关于玉米茎腐病病原菌的研究很多，

但结果差异较大，表明我国茎腐病致病菌复杂多

变，可能是我国各地自然地理、气候条件和耕作制

度不同所致［31］。

国外关于玉米茎腐病致病菌的报道有很多，不

同国家的优势致病菌差异很大。美国玉米茎腐病

主要致病菌为拟轮枝镰孢、禾谷镰孢和干腐病

菌 ［34］。热带地区最常见的致病菌是蜀黍霜指霉、菲

律宾霜指霉和甘蔗霜指霉 ［35］。在俄罗斯、乌克兰，

玉米茎腐病致病菌以禾谷镰孢为主；西欧则以玉米

穗粒干腐菌和拟轮枝镰孢为主［36］；日本主要为瓜果

腐霉和禾生腐霉［37］。

2　玉米茎腐病毒素类型

玉米秸秆作为粗饲料的主要成分，由茎腐病致

病菌产生的毒素对牲畜饲料安全具有一定的威胁。

Mirocha等［38］首次报道了引起茎腐病的镰孢菌能够

产生了 T-2 毒素（T-2 toxin）、呕吐毒素（Vomitoxin）

和玉米赤霉烯酮（Zearalenone）。Bottalico等［39］研究

表明茎腐病致病镰孢会产生两种玉米赤霉烯醇

（Zearalenol）。关于玉米茎腐病致病镰孢菌产生毒

素类型的研究 ［40-43］，详见表1。

3　玉米抗茎腐病种质资源的鉴定与
筛选

优异抗病种质是培育优质抗病品种和进行抗

病遗传研究的基础。开展玉米种质抗茎腐病鉴定

评价，较为常用的接种鉴定方法有 3种。（1）茎基部

牙签法：将牙签和病原菌一同在培养基中培养，于

玉米吐丝期在茎基部第2节打孔插入牙签［44］。（2）土

埋伤根法：于玉米 10叶期，垂直刨开根系一侧土壤

后在露出的根部接种病原培养物［45-46］。（3）茎基部注

射法：玉米散粉后 3~5 d，于茎基部第 2茎节钻孔后

注射菌液，并用凡士林封口；以上方法接种后都需

要灌溉，保持湿度。茎腐病抗病性鉴定还有其他方

法可以作为参考。（1）注射接种法：在拔节期，用连

续接种注射器将孢子悬浮液注射入茎秆中，20 d后

进行评价，此方法较为简便［47］。（2）苗期鉴定法：选

取12~14 d的幼苗，在茎部打孔滴入菌液，3 d后进行

评价，此法简便快速，受环境影响小［48］。注射接种

法和苗期鉴定法目前仅报道过针对镰孢菌的研究。

（3）菌土覆盖法：提前制备菌土，通过控制菌土浓

度，即玉米粒培养基接种物与过筛土混合后前者在

混合物中的质量占比，来控制发病的严重程度，在

播种时将菌土覆盖在种子上进行接种，此法操作简

单，但发病程度可能会较重［49］。（4）拉曼光谱法：拉

曼光谱是一种无标签、非侵入性、非破坏性的光谱

技术，使用时将设备按压到茎的平坦一侧进行扫描

鉴定，此技术在接种后 12 d内即可进行评价，发展

潜力较大［50］，但是不同品种的玉米存在特异性，需

要开发特异性的程序、避免大田环境的影响。

茎腐病抗性等级的划分有很多不同标准，最常

用的是：病株率0~5.0%为高抗，病株率 5.1%~10.0%

为抗病，病株率 10.1%~30.0% 为中抗，病株率

30.1%~40.0% 为感病，病株率 40.1%~100% 为高

感［51］。病株率为茎节明显变褐或用手指捏近地表

茎节感到变软的植株与调查总株数的商。该标准适

用于品种和资源的大批量抗性鉴定评价。对于精准

鉴定，通常采用多年多点结合玉米茎秆截面的病变

面积调查进行综合判断，包括6分法［45］和9分法［52］。

我国有关玉米抗茎腐病种质资源鉴定评价的

报道很多，主要针对镰孢茎腐病和腐霉茎腐病，筛

选出一批优异的抗性种质。段灿星等［52］在 2006-

2009 年期间鉴定了 836 份玉米自交系对腐霉茎腐

表1　玉米茎腐病镰孢菌产生的主要毒素类型

Table 1　Main mycotoxins produced by pathogenic Fusarium spp.

病原真菌Pathogenic fungus

拟轮枝镰孢F. verticillioides

禾谷镰孢F. graminearum

层出镰孢F. proliferatum

串珠镰孢F. moniliforme

尖孢镰孢F. oxysporum

腐皮镰孢F. solani

真菌毒素Mycotoxin

伏马菌素A1
［40，42］、白僵菌毒素［40］、镰刀菌酸［40］、镰菌素 C［40］、赤霉菌素［40］、串珠镰刀菌素 ［40］

玉米赤霉烯酮［40-41］、呕吐毒素［40］、雪腐镰刀菌醇［40］、DON乙酰化衍生物 ［40］

伏马菌素B4
［40］、白僵菌毒素［40］、串珠镰刀菌素［40］、比卡菌素［40］、镰刀菌酸［40］、扶桑酚素 ［40］

比卡菌素［43］、恩镰孢菌素B1
［40］、伏马菌素B1

［40-41］、伏马菌素B2
［40］、镰菌素 ［40］

伏马菌素B3
［40］、白僵菌毒素［40］、串珠镰刀菌素［40］、恩镰孢菌素B2

［40］
、比卡菌素 ［40］

镰菌素［43］
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病的抗性，共筛选出264 份高抗种质，其中重要的育

种亲本X178、黄C、旅28、沈137、沈135 等对腐霉茎

腐病表现出较为稳定的抗性。段灿星等［53］在2006-

2012 年，对来自全国各地和其他 13 个不同国家的

1647份玉米种质进行了抗茎腐病鉴定，筛选出高抗

肿囊腐霉茎腐病的材料 564份，发现我国玉米种质

中存在较为丰富的抗腐霉茎腐病资源。段灿星

等［54］在2013-2016 年，对 1213 份玉米种质资源进行

了抗肿囊腐霉茎腐病的鉴定与评价，鉴定出高抗肿

囊腐霉茎腐病的材料 207 份，占鉴定总数的 17.1%。

杨洋等［55］在 2016-2019 年间， 在黄淮海和东华北地

区， 首次对 2000 份玉米种质资源进行田间自然发

生条件下的抗病性鉴定，发现共有 440份种质表现

出稳定的抗性。段灿星等［56］在 2016-2018 年，对

2004份玉米种质进行多年多点自然发病抗性鉴定，

鉴定出 508份种质对茎腐病表现出较稳定的抗性，

在此基础上，利用茎基部注射法进行了多年多点抗

肿囊腐霉和禾谷镰孢茎腐病的人工接种精准鉴定，

筛选出具有稳定抗性的种质各 24和 5份。肖明纲

等［57］对 43份来自美国、法国、俄罗斯和德国的玉米

资源进行抗禾谷镰孢茎腐病鉴定，筛选到高抗玉米

材料 14 份。金柳艳等［58］评价了 149 个美国自交系

对分别由禾谷镰孢、拟轮枝镰孢、层出镰孢和芒孢

腐霉 4 种病原菌引起的茎腐病的抗性表现，结果表

明，对 4种茎腐病表现中抗及以上抗性的自交系分

别为62、44、41和54个，其中对4种茎腐病均表现高

抗的自交系23个，明确了外引美国自交系对不同病

原菌引起的玉米茎腐病的抗性差异。国外也有一

些关于抗茎腐病种质资源的鉴定，Afolabi 等［59］运用

牙签接种法，鉴定了50个自交系对以拟轮枝镰孢茎

腐病的抗性，其中 02C14609、02C14643、02C14654

和02C14678 在不同地点均表现为高抗或抗性。

对茎腐病抗性表现较好的种质资源具备一些

共有特征 ，比如，含热带血缘的玉米种质对茎腐病

的抗性整体强于其他血缘玉米种质［60］，晚熟品种对

茎腐病抗性普遍较早熟品种强［61-62］。不同遗传类群

玉米种质资源的抗病性各异，旅大红骨群中的自交

系和Lancaster、Reid 及 P 群中来自美国等国外杂交

种种质的选系材料具有丰富的茎腐病抗源，而以黄

早四为代表的塘四平头种质群茎腐病抗源相对缺

乏，多为感病类型。近年来一些黄改系如昌 7-2，由

于引入了抗病基因，茎腐病抗性得到明显提高［58，63］。

抗性水平与地理来源也有关，如高抗肿囊腐霉茎腐

病的材料主要由中国的内蒙古、云南、山西和美国

等地的种质构成［55］。

4　玉米对茎腐病的抗性遗传与抗性
基因挖掘

由于病原菌类型、环境条件和植物生长状况等

多种因素都会影响茎腐病症状的发展，玉米对茎腐

病的抗性遗传表现为质量性状和数量性状两种类

型。Toman等［63］通过对单株进行单一病原接种，首

次提出玉米茎腐病可能是由显性单基因控制。

Yang等［64］利用自交系 1145和Y331构建遗传群体，

接种肿囊腐霉后显示F2群体的抗感比为3∶1，BC1F1

群体的抗感比为 1∶1，表明对肿囊腐霉的抗性受单

一显性基因控制。杨典洱等［65］利用自交系 1145和

Y331构建了F2群体，接种禾谷镰孢菌后结果显示其

抗性基因是显性单基因，Yang等［66］的试验也证实了

这个观点。肖明纲等［57］通过对 14份高抗材料进行

禾谷镰孢茎腐病抗性遗传分析，抗病、感病植株分

离比例和适合性测验结果证明，其中10个自交系对

禾谷镰孢菌的抗性可能是由 1对显性基因控制的。

席章营等［67］对由腐霉菌引起的玉米茎腐病的抗性

遗传研究结果表明，玉米对茎腐病的抗性表现为数

量性状遗传，且以加性基因效应为主。宋凤景［68］利

用自交系掖 107 和齐 319 组合的 673 株 F2 群体和

662个F2：3家系进行抗性遗传分析，发现齐 319对腐

霉菌菌株P85-67 的抗性受两个独立的显性基因控

制，抗性基因加性效应比显性效应重要，对茎腐病

的抗性为不完全显性。曹如槐等［69］选用6个抗性不

同的自交系，按完全双列杂交设计，进行了玉米对

肿囊腐霉茎腐病的抗性遗传研究，结果表明玉米对

肿囊腐霉茎腐病的遗传方式因自交系而异，有的自

交系具数量性状遗传特点，有的则具质量性状遗传

特点，属于数量性状遗传的自交系，其抗性主要是

受加性基因控制。综上，不同品种对茎腐病的抗性

遗传规律具有特异性，明确不同品种对各种茎腐病

的抗性遗传规律，对抗性基因挖掘和定位具有重要

意义。

有关玉米抗茎腐病基因定位的研究，从20世纪

90年代以来持续有报道，定位一般针对单一种类的

病原菌引起的茎腐病，主要集中在肿囊腐霉、拟轮

枝镰孢和禾谷镰孢茎腐病方面。郭成等［11］总结了

2019年前报道的抗性位点，主要分布在第1、3、4、5、

6、10号染色体上，其中抗镰孢茎腐病的位点包括Pè

等［70］定位到的 5 个 QTL、Rfg1［66］、qRfg1、qRfg2［45］、

qRfg3［71］；抗 腐 霉 茎 腐 病 的 位 点 包 括 Rpi1［72］、
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RpiQI319-1［73］、RpiX178-1［74］；Jung 等［75］在 标 记

UMCI5 和 UMC66 之间定位到一个抗炭疽茎腐病

的主效 QTL。近年来基于测序技术的基因定位方

法被逐渐用于抗茎腐病的基因定位研究中。Chen

等［76］采用QTL-seq的方法，利用18327×S72356的F2

和 BC1F1 群体将抗禾谷镰孢茎腐病的 QTL 位点

Rgsr8.1定位在 8号染色体 161.00~170.60 Mb之间，

基 于 SSR 标 记 、单 核 苷 酸 多 态 性（SNP，single 

nucleotide polymorphism）标 记 和 重 组 检 测 ，将

Rgsr8.1抗性定位范围缩小至2.04 Mb。Rashid等［77］

在 全 基 因 组 关 联 分 析（GWAS，genome-wide 

association studies）中使用了来自CIMMYT亚洲关联

定 位 系 （CAAM， CIMMYT Asia association 

mapping） 的396个自交系，共鉴定出19个与炭疽菌

茎腐病抗性相关的 SNP，其中 8 号染色体上的 4 个

SNP与之前报道的抗禾谷镰孢茎腐病的QTL重合，

构建了分别由抗病母本 CML495 与感病父本

CML474，抗病 CML578 与感病 CML474 杂交而成

的两个群体并进行连锁作图对其结果进行了验证，

发现 6号染色体 bin6.03的QTL在两个连锁群体中

都能被检测到，并且在GWAS中的SNP位点也位于

此区间。Rashid 等［78］利用 CAAM 群的 342 个自交

系对拟轮枝镰孢茎腐病的抗性位点进行了 GWAS

分析，共鉴定出与茎腐病抗性显著相关的7个SNP，

后续进行的连锁作图表明位于6号染色体上的位点

附近的区域是抗病关键区域。Liu等［79］以 165个自

交系为材料进行了GWAS分析，发现了34个与玉米

茎腐病显著相关的SNP，连锁分析表明GRMZM2G0

96904和GRMZM2G010912为玉米茎腐病的候选抗

性基因。Hou 等［80］对 295 份自交系进行 GWAS 分

析，鉴定出 39 个与芒孢腐霉茎腐病抗性相关的

SNP，包括 69个潜在的抗性基因，其中Zm00001d05

1313在玉米对芒孢腐霉感染的防御反应中起作用。

通过病毒诱导基因沉默验证和生理指标测定，发现

Zm00001d051313基因的短暂沉默促进了芒孢腐霉

侵染，表明该基因在玉米抗真菌防御机制中具有正

向调控作用。Zhang［81］进行了多组学分析，结果表

明Zm00001d051313在感染拟轮枝镰孢后存在表达

差异，可能对引起茎腐病的多种病原菌具有广谱抗

性。Song 等［82］利用 CIMMYT 非洲耐旱玉米系的

562个自交系进行抗拟轮枝镰孢茎腐病的GWAS分

析，检测出15个与茎腐病抗性显著关联的 SNP，在

1号染色体上约250 Mb处存在稳定的抗性位点，鉴

定出 12个可能的候选基因。Bocianowski［83］对来自

4个群体的 122个玉米杂交种进行了抗拟轮枝镰孢

茎腐病的GWAS分析，利用新一代测序技术（NGS，

next-generation sequencing）筛选出了10个重要的标

记，在 2 号和 5 号染色体上鉴定出 2 个候选基因。

Song 等［84］利用 219 个自交系对苗枯病抗性进行

GWAS分析，鉴定到玉米苗期拟轮枝镰孢抗性显著

相关的候选基因ZmSBR1，其EMS突变体株系表型

分析表明在成株期，ZmSBR1也能够赋予玉米对禾

谷镰孢引起的茎腐病的抗性（表2）。

以上研究运用了各种不同的方法，挖掘到了很

多抗性位点，但都是针对一种病原菌进行的，虽然

部分研究结果发现定位到的位点与其他对不同病

原菌的研究中定位到的位点有重合，但没有针对多

种病原菌广谱抗性的基因挖掘，这与实际生产上的

侵染发病情况不符，因此挖掘具有广谱抗性的抗茎

腐病基因是接下来的重要方向。
表2　玉米茎腐病抗性位点统计

Table 2　The genetic loci conferring resistance to maize stalk rot

禾谷镰孢

F. graminearum

禾谷镰孢

F. graminearum

禾谷镰孢

F. graminearum

禾谷镰孢

F. graminearum

肿囊腐霉

P. inflatum

肿囊腐霉

P. inflatum

连锁作图

连锁作图

连锁作图

连锁作图

连锁作图

连锁作图

B89×33-16，F2：3 群体

Y331×1145，F2 和BC1F1 群体，

S3×Mo17，RIL F7 群体

1145×Y331，RIL群体

H127×RC7-2，RIL群体

1145×Y331，F1 、F2 和BC1F1 群体

齐319×掖107，F2 群体和F2：3 群体

UMC23，UMC42， NBL15.45，

NBL5.71， PIO15-0033［70］

Rfg1［66］

qRfg1、qRfg2［45］

qRfg3［71］

Rpi1［72］

RpiQI319-1［73］

致病菌 Pathogen 方法 Method 材料 Material 结果 Result

835



植 物 遗 传 资 源 学 报 26 卷

肿囊腐霉

P. inflatum

禾生炭疽菌

C. graminicola

禾谷镰孢

F. graminearum

茶壳球孢菌

M. phaseolina

拟轮枝镰孢

F. verticillioides

禾谷镰孢

F. graminearum

芒孢腐霉

P. aristosporum

拟轮枝镰孢

F. verticillioides

拟轮枝镰孢

F. verticillioides

拟轮枝镰孢

F. verticillioides

禾谷镰孢

F. graminearum

禾谷镰孢

F. graminearum

禾谷镰孢

F. graminearum

层出镰孢

F. proliferatum

拟轮枝镰孢

F. verticillioides

连锁作图

连锁作图

QTL-seq、连锁作图

GWAS、连锁作图

GWAS、连锁作图

GWAS、连锁作图

GWAS

GWAS

GWAS

GWAS

转录组学、代谢组学

转录组学

蛋白质组学

转录组学、

蛋白质组学

转录组学、

蛋白质组学

X178×掖107，F2 和F2：3 群体

DE811ASR×DE811，DE811ASR×LH132，

F1、F2、F3、BCP1、BCP2群体

18327×S72356，F2和BC1F1群体

CAAM panel，CML495×CML474，

CML578×CML474，F2：3群体

CAAM panel，CML495×CML474，CML329/

MBRc2amF14-2-B*7×CML474，F2：3群体

165个自交系，CDMA66×黄早4号，

F2群体

295份自交系

CML群和DTMA群的562个自交系

F2、EP1、BSSS、ID群的122个杂交种

219份自交系

自交系K09（抗）和A08（感）

自交系B73

自交系B73

自交系ZC17（抗）和CH72（感）

自交系Chang7-2

RpiX178-1［74］

UMCI5 和 UMC66 之间［75］

Rgsr8.1［76］

qMSR6 ，qFMSR6［77］

qFSR6，qFSR6-1［78］

GRMZM2G096904、GRMZM2G010912［79］

Zm00001d051313［80］

GRMZM2G364069， GRMZM2G457357，

GRMZM2GI57470，GRMZM2G318671， 

GRMZM5G829103，AC213890.4 FG004，

AC213890.4 FG004，GRMZM2G127546， 

GRMZM2G162931，GRMZM2G065498， 

GRMZM2G038988，GRMZM2G070323［82］

Serine/threonine-protein kinase bsk3 gene

histidine kinase 1 gene［83］

ZmSBR1［84］

ZmHIR3［85］

ZmJAZ15［86］

ZmWRKY83［87］

Zm00001d048736 （NAAT2），Zm00001d010190

（GOT5），Zm00001d042685 （GOT4），Zm00001d0

16198 （GOT3），Zm00001d043382（GOT1）［88］

ZmCTA1，ZmWIP1，ZmLOX2［89］

表2（续）

致病菌 Pathogen 方法 Method 材料 Material 结果 Result

5　抗茎腐病基因的克隆和机制解析

克隆玉米茎腐病抗性基因并解析其作用机制，

对于该基因的育种应用、加速抗茎腐病品种的选育

具有重要意义。然而，目前克隆的玉米抗茎腐病基

因很少，对其作用机制的研究也十分匮乏。Yang

等［45］在利用自交系 1145 和 Y331 构建的近等基因

系，定位了抗禾谷镰孢茎腐病的主效 QTL 位点

qRfg1和微效QTL位点qRfg2。

Wang 等［90］采用图位克隆的方法克隆了 qRfg1

位点的抗性基因，含有 CCT 结构域的基因 ZmCCT

是 qRfg1 位点上的功能基因，而位于 ZmCCT 上游

2.4 kb的多态CACTA转座元件（TE1）是等位基因功

能变化的决定因素。在病原体侵染后，这种非TE1

插入的 ZmCCT 等位基因被迅速诱导，H3K27me3/

H3K9me3迅速而短暂地减少，H3K4me3逐渐减少，

诱导玉米产生抗性。TE1插入的ZmCCT等位基因

可引起H3K4me3的选择性缺失和甲基化GC富集，

从而抑制 ZmCCT 表达 ，导致寄主表现感病 。

ZmCCT参与调控开花时间的光周期途径，Li等［91］将
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9种不含有TE1插入的ZmCCT单倍型导入了7个自

交系，发现非TE1插入的ZmCCT单倍型引起的光周

期敏感性强烈依赖于遗传背景，在A5302遗传背景

中的9个转化系在长日照条件下表现出茎秆抗性增

强，但没有显著的开花延迟。Du等［92］构建了2个除

ZmCCT10位点外遗传背景相同的F2群体，在3号染

色体上定位到QTL位点 qPss3，其在长日照条件下

能够抑制 ZmCCT10 的光周期敏感性，使花期提前

2~4 d。ZmCCT9与qPss3的互作对开花时间具有显

著影响，表明 qPss3可以对由编码CCT结构域蛋白

的基因引起的光周期敏感性起到抑制作用，且

qPss3不影响其他农艺性状，与ZmCCT10构成了最

佳基因组合，对茎腐病表现出较高的抗性，开花时

间没有明显延迟。Ku等［93］通过对光周期敏感基因

的定位也鉴定到了 qRfg1位点的ZmCCT，通过对近

等基因系的转录组分析，含有ZmCCT的近等基因系

中差异表达基因含有更多与耐旱性、耐热性和抗病

性相关的基因，共表达分析表明ZmCCT和其中一个

生物钟核心基因 ZmCCA1 是长日照条件下连接光

周期与胁迫耐受反应的重要节点。上述研究表明

ZmCCT基因功能很复杂，可能同时对多种胁迫具有

调控作用。Tang等［94］对含有抗性基因ZmCCT的感

病（Y331）和抗病（Y331-∆TE）近等基因系进行转录

组学和蛋白质组学分析，转录组检测到快速反应，

在苗龄 14 d 时进行接种，接种后 1~3 h 触发免疫

（PTI，PAMP-triggered immunity）反应，对禾谷镰孢

茎腐病产生抗性；在接种后 6 h，程序性细胞死亡和

一些代谢途径的相关基因激活可能是防止病原菌

进一步扩散的重要因素。抗病相关的基因表达表

现出接种后 3~6 h的动态模式，进一步的代谢组学

分析显示，在与苯丙素生物合成和苯丙氨酸代谢相

关的途径中，许多次生代谢物含量发生了改变，可

能是赋予禾谷镰孢茎腐病抗性的关键因子。

Zhang 等［95］将 qRfg2 位点缩小到 300 kb。Ye

等［96］通过图位克隆的方法证明了 ZmAuxRP1 是

qRfg2 位点上的致病基因，其编码一种质体基质定

位的生长素调节蛋白。ZmAuxRP1对病原菌的攻击

反应迅速，表达量快速而短暂地降低，导致根系生

长受阻，但增强了对禾谷镰孢茎腐病和穗腐病的抗

性。转录组学和代谢组学分析发现，相较于正常植

株，ZmAuxRP1 的过表达植株的转录因子（NAC、

WRKY 和 TIFY）和茉莉酸（JA，jasmonic acid）/水杨

酸（SA，salicylic acid）代谢相关蛋白的转录物丰度

显著降低，与其他组学分析的研究结果相符。最终

提 出 了 ZmAuxRP1 介 导 的 生 长 素（IAA，indole 

acetic acid）和苯并恶嗪类物质生物合成平衡模型：

在正常生长条件下，ZmAuxRP1在幼嫩组织均有表

达，从而分配更多的 IGP/吲哚用于 IAA 的生物合

成；在病原体侵染后， ZmAuxRP1 抗病等位基因的

表达迅速而短暂地减少，植物暂时将更多的 IGP/吲

哚用于苯并恶嗪类生物合成，从而增强了防御能

力。ZmAuxRP1 可能是 IAA 和苯并恶嗪类物质生

物合成之间资源再分配的调节器，可快速有效地调

节植物生长与防御之间的平衡，优化植物的适

应性。

多组学分析是近些年的热门领域，推动了抗茎

腐病基因挖掘及其抗病机制的研究。Sun等［85］采用

比较转录组学和代谢组学的方法，对 2个具有禾谷

镰孢茎腐病抗性差异的自交系K09（抗）和A08（感）

进行了联合分析，确定了可能与禾谷镰孢茎腐病抗

性相关的多个枢纽基因，其中ZmHIR3较为关键，在

接种禾谷镰孢菌后 48~72 h高度表达，其EMS突变

体更易感病。COI1-JAZ-MYC2是茉莉酸信号通路

中发现的第一个作用模块，Ma 等［86］通过 RNA-seq

分析和蛋白质互作实验证明了 ZmJAZ15在玉米对

禾谷镰孢茎腐病的抗性中起关键作用，而ZmCOIa

和内源 JA可能是导致植株感病的因素。Bai等［87］用

蛋白质组学发现了与苯丙素、类黄酮和萜类生物合

成相关的蛋白表达在禾谷镰孢侵染时上调，并发现

了 WRKY 转录因子 ZmWRKY83 可以提高植物对

病原的抗性。Sun等［88］对自交系ZC17（抗）和CH72

（感）的茎基部接种层出镰孢后进行转录组和代谢

组分析，发现苯丙氨酸代谢和苯丙氨酸、酪氨酸和

色氨酸的生物合成途径在玉米抗层出镰孢茎腐病

中发挥了关键作用，接种后 MYB、bHLH、NAC 和

WRKY转录家族被显著激活，并鉴定了与抗性相关

的5个关键基因。Zhang等［89］对自交系Chang7-2进

行了拟轮枝镰孢茎腐病的蛋白质组学和转录组学

的分析，鉴定出防御相关基因ZmCTA1、ZmWIP1和

ZmLOX2，其中 ZmLOX2 通过水杨酸触发的防御途

径调节玉米对拟轮枝镰孢侵染的反应。

对ZmCCT和ZmAuxRP1抗病机制的解析表明，

抗茎腐病基因的功能比较复杂，可以同时调控多种

生命活动，抗茎腐病基因和其他的生命活动的协调

机制也是未来研究的重点。利用多组学分析挖掘

到的基因和抗性机制通路往往缺少相关验证，大部

分基因的下游通路和抗病机制均没有得到很好的

解析。
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6　问题与展望

引起玉米茎腐病的病原菌种类繁多，不同地区

的优势致病菌复杂多变。单一菌种侵染或多菌种

复合侵染都可以引起茎腐病，不同菌种之间是否有

相互作用尚不明确。在我国不断发现新的致病菌

种类，虽然大部分尚未对生产产生较大威胁，但仍

需引起重视，防止其扩散造成流行。细菌性茎腐病

从 20世纪 50年代传入中国［20］，在较大范围内造成

为害，仅对其病原菌进行了分离鉴定［97-98］，其他研究

相对较少，尤其缺乏对其抗性基因挖掘和抗性机制

解析的研究。小麦玉米轮作是中国很多地区的耕

作制度，小麦赤霉病和玉米茎腐病的主要致病菌都

是镰孢菌，所以研究两种病害的关系对防治两种病

害具有重要意义［99］。

玉米秸秆是目前反刍动物养殖业中常用的粗

饲料，茎腐病产生的毒素会对粗饲料安全造成一定

的威胁，但目前对茎腐病致病菌产生毒素的相关研

究较少，病株中的毒素难以清除，最有效且经济的

方法就是从抗病基因入手，培育出优异的抗病品种

以控制茎腐病的为害。

玉米抗茎腐病的鉴定受环境影响大，同样的材

料在不同环境中可能表现出不同的抗性水平，因

此，多年多环境的精准表型鉴定是筛选具有稳定抗

性材料和挖掘对环境钝感的抗性基因位点的基础。

不同杂种优势群的种质抗性存在较大差异，后续可

重点利用富含抗病资源的类群发掘抗性基因，对感

病但综合性状优良的种质进行抗性改良。

多组学分析表明，JA、SA途径是抗茎腐病的重

要通路，MYB、bHLH、NAC和WRKY等转录因子在

玉米抗病中发挥了重要作用，镰孢菌侵染玉米后，

植株体内的花青素等代谢物发生了显著变化，上述

研究对于解析玉米抗茎腐病机制具有重要意义。

通过连锁作图、全基因组关联分析和多组学分

析等方法挖掘了数十个玉米抗茎腐病性位点，但尚

未有针对多种病原菌的广谱抗性的基因挖掘研究，

且大部分基因位点均未进行功能验证和抗性机制

解析，精细定位和克隆的抗茎腐病病基因更少，挖

掘的基因位点大多都尚未在育种实践中得到应用，

因此，玉米抗茎腐病新基因挖掘、功能解析和育种

应用价值评估是未来研究的重点。
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