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摘要 水稻(Oryza sativa)是世界上最重要的粮食作物, 也是生物学基础研究的模式植物. 褐飞虱(Nilaparvata
lugens Stål, BPH) 是全球水稻生产中的主要害虫之一. 半个多世纪以来, 水稻科学家坚持从水稻种质资源库中发

掘抗褐飞虱基因, 深入研究抗褐飞虱机理, 促进了水稻抗褐飞虱品种的培育与应用. 本文以几个典型抗褐飞虱基

因为重点, 对水稻抗褐飞虱基因发掘、机理解析、种质创新和育种利用的研究进展作一简要介绍, 以帮助读者了

解植物抗虫性的奥秘以及抗虫性研究的重要意义.

关键词 植物-昆虫互作, 抗褐飞虱基因, 图位克隆, 种质, 育种

昆虫是地球上最复杂多样的一类生物. 据研究, 地
球上有100万种昆虫, 其中约有1/2以取食植物为生. 农
业害虫是农业生产中最严重的生物灾害因子. 以水稻

(Oryza sativa)为例, 在造成水稻产量损失的几十种病

虫害中, 危害面积最大、造成损失最重的是稻飞虱. 据
统计, 我国平均每年发生稻飞虱面积约4亿亩次, 占病

虫害总面积的30%, 居于水稻各种病虫害之首
[1].

在现代农业生产中, 害虫的防治主要依赖化学杀

虫剂. 在一些作物生长季节中, 必须反复多次使用多

种农药才能控制害虫的发展与危害. 水稻每个生长季

节要使用农药5~15次. 使用杀虫剂不但增加了生产成

本, 而且农药毒杀非靶标生物、污染环境和农产品是

一个不争的事实. 长期使用杀虫剂还使害虫产生抗药

性. 研究表明, 褐飞虱(Nilaparvata lugens Stål, BPH)
对有机磷类、氨基甲酸酯类、拟除虫菊酯类、昆虫生

长调节剂类、吡啶类、苯基吡唑类、新烟碱类等各类

杀虫剂均产生了抗性, 对特效药吡虫啉的抗药性达几

百倍甚至上千倍
[2,3]. 一些农药如拟除虫菊酯类杀虫

剂、杀菌剂和除草剂等对褐飞虱具有刺激生殖作用,
更加剧了稻飞虱的再猖獗

[4]. 此外, 褐飞虱群集在稻丛

基部, 采用现在流行的高浓度、低水量施药方法, 农药

难以直接到达褐飞虱聚集部位, 导致农药有效利用率

不足0.1%[5]. 植物保护专家认为, 通过特效农药已不能

实现稻飞虱的持续控制
[3]. 其他农作物和园艺蔬菜的

害虫防治也面临同样的困局.
提高作物自身抗虫性、发展抗虫绿色品种控制害

虫, 从而少用或不用农药, 是农业可持续发展的趋势和

时代的需求. 然而, 与作物病害与抗病研究相比, 作物

虫害与抗虫研究总体进展缓慢. 一个重要的原因就是

害虫饲养、繁殖技术和抗性鉴定技术相对复杂、耗时

耗力. 20世纪60年代, 褐飞虱成为全球水稻生产中的第

一大害虫,严重威胁水稻生产安全(图1A, B).国际水稻
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研究所联合日本和印度科学家开始了水稻抗褐飞虱研

究
[6,7]. 我国抗褐飞虱研究起步较晚, 至20世纪末我国

尚未有抗褐飞虱基因研究论文发表, 抗虫育种进展较

慢. 2001年我国发表了多篇水稻抗褐飞虱基因初步定

位研究论文
[8~10]. 此后, 抗褐飞虱研究进入了高速发展

阶段, 取得了一系列重大突破, 为抗褐飞虱水稻育种和

褐飞虱绿色防控奠定了基础.

1 水稻抗褐飞虱基因研究概况

国际水稻研究所于1969年首次发现了水稻抗褐飞

虱种质资源Mudgo[6], 其后鉴定和定位了抗褐飞虱基

因Bph1, 揭开了水稻抗褐飞虱基因研究的序幕. 半个

多世纪来, 研究人员已经在栽培稻和野生稻中筛选出

一大批抗虫种质资源. 总体来看, 野生稻种质中抗褐

飞虱资源丰富, 热带地区农家种中抗源也较多. 应用

分子遗传学方法, 在水稻基因组中定位了40个抗褐飞

虱基因, 其中20个来源于野生稻, 20个来源于栽培

稻
[11], 这些基因在染色体上成簇分布. 近10年来, 国际

上抗褐飞虱基因研究取得了巨大的进展. 自2009年克

隆Bph14以来, 应用图位克隆法(map-based cloning)已
经分离了多个抗褐飞虱基因(表1).

总体来看, 多数水稻抗褐飞虱基因编码螺旋-螺旋

(coiled-coil, CC)、核结合位点(nucleotide binding site,
NB)和亮氨酸富集重复(leucine-rich repeat, LRR)蛋
白、富含亮氨酸结构域(leucine-rich domain, LRD)蛋
白和凝集素类受体激酶(lectin receptor-like kinase,
LecRK). 其中, Bph14编码一个典型的CC-NB-LRR蛋
白

[12]. 水稻第12染色体长臂上定位了8个抗褐飞虱基

因(Bph1, Bph2, Bph7, Bph9, Bph10, Bph18, Bph21,
Bph26), 克隆结果表明这8个基因是等位基因, 都编码

特异的CC-NB-NB-LRR蛋白
[14,17,18]. 从第4染色体上克

隆的Bph6, Bph30和Bph40编码富含亮氨酸结构域LRD
的蛋白

[20,21]. Bph3来源于斯里兰卡的一份籼稻地方品

种Rathu Heenati, 对褐飞虱有广谱抗性. 图位克隆和转

基因互补验证结果表明Bph3是OsLecRK1-OsLecRK3
串联的基因簇, 这3个LecRK基因编码定位于细胞质膜

上的G型凝集素类受体激酶
[15]. 从同一区域克隆的

Bph15也是一个LecRK基因
[13]. Bph29和Bph32编码的

蛋白比较特殊. 其中BPH29是含有一个B3 DNA结合

结构域(B3 DNA-binding domain)的蛋白, 定位于细胞

核中
[16]. Bph32基因编码一个定位于细胞膜的特异的

短小一致重复(short consensus repeat, SCR)结构域的

蛋白
[19]. 上述研究结果揭示了水稻抗褐飞虱的遗传机

制, 为抗褐飞虱育种提供了丰富的基因. 然而, 这些抗

褐飞虱基因所介导的抗虫分子机制还需要进一步的深

入研究(图2). 下面对部分重要基因做一简要概述.

2 重要抗褐飞虱基因的克隆与抗虫机理
研究

2.1 Bph14

Bph14是国际上克隆的第一个抗褐飞虱基因
[12].

药用野生稻(Oryza Officinalis)高抗多种病虫害. 武汉

大学应用远缘杂交和幼胚拯救技术成功获得了药用野

生稻与栽培稻的种间杂种. 通过回交、染色体原位杂

交、分子标记辅助选择等技术构建了药用野生稻的异

源单体附加系和渗入系. 经过反复细致的鉴定, 筛选获

得同时抗褐飞虱、抗白背飞虱和抗白叶枯病的材料

图 1 褐飞虱对水稻的危害及水稻抗褐飞虱育种. A:褐飞虱
在水稻植株上取食. B: 褐飞虱危害造成大田水稻枯死与倒
伏(照片由戚华雄老师提供). C: 抗褐飞虱红莲不育系珞红
4A的田间抗虫实验. 对照(CK)被褐飞虱危害死亡, 珞红4A
(带有Bph14和Bph15)生长正常(照片由朱仁山老师提供)
Figure 1 BPH harms rice plants and rice plants confer resistance to
BPH. A: The brown planthoppers inhabit and feed on the leaf sheath of
rice. B: The BPH populations caused rice plants dead and extensive
yield losses (Photo provided by Huaxiong Qi). C: Performance of
Luohong 4A plants at the maturing stage in the field under BPH
infestation. The BPH-resistant rice plants were alive, but the susceptible
plants dead (Photo provided by Renshan Zhu). Luohong 4A, Bph14 and
Bph15 pyramided cytoplasmic male sterile line; CK, BPH-susceptible
rice variety
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B5. 为鉴定B5中的抗褐飞虱基因及其在染色体上的位

置, 将抗虫水稻与明恢63杂交, 构建了明恢63/B5的F2
和重组自交系群体, 进行褐飞虱抗性鉴定和RFLP(re-
striction fragment length polymorphism)分子标记分析.
最终将药用野生稻来源的两个抗褐飞虱基因分别定位

在第3和第4染色体上, 命名为Bph14和Bph15[10]. 对台

中本地1号(TN1)/B5群体进行独立研究也得到了相同

的结果
[23].

为了克隆Bph14基因, 从明恢63/B5后代中选择了

仅含有Bph14的重组自交系RI35, 与TN1杂交构建了F2
作图群体. 分析了3700份F2植株以及5000份的F5植株,
将Bph14定位在标记SM1和G1318之间34 kb的区段.
通过基因预测、表达分析、候选基因比较和转基因互

补功能验证, 最终成功分离了Bph14[12].
Bph14基因编码一个CC-NB-LRR受体蛋白. 序列

比较分析发现BPH14的CC和NB区在水稻品种中保守,
LRR区变异较大. Bph14基因受褐飞虱取食诱导, 主要

在水稻导管和筛管周围的薄壁细胞表达. 亚细胞定位

发现BPH14蛋白定位于细胞质和细胞核中
[12,24].

褐飞虱在Bph14水稻上取食, 蜜露量明显降低, 群
体生长率仅是取食感性品种的1/5,存活率也显著降低,
表明Bph14具有抗生性, 能降低褐飞虱的取食、生长

和存活. 电子刺探仪实时记录了褐飞虱在水稻上的取

食行为. 数据显示, 褐飞虱在Bph14抗性品种中, 总的

非刺探时间以及穿刺时间明显增加, 韧皮部消化时间

显著减少. 14C标记实验也证实了褐飞虱在抗性水稻中

取食更少
[25]. 这一结果回答了关于褐飞虱在抗虫品种

上究竟是被“饿死”还是“毒死”的问题. 那么是什么原

因造成了褐飞虱在抗性品种上的取食时间减少呢? 进

一步分析发现, 褐飞虱取食时, Bph14抗性材料中的胼

胝质化筛板数目远比感虫对照的多. Bph14抗性水稻

筛板上大量积累胼胝质, 堵塞了筛管, 使褐飞虱不能

取食而死亡
[12,25].

褐飞虱取食后, 和野生型对照植株相比, Bph14株
系的水杨酸(salicylic acid, SA)、茉莉酸(jasmonic acid,
JA)和茉莉酸-异亮氨酸(jasmonic acid-isoleucine, JA-
Ile)含量显著提高, SA和JA合成相关基因的表达也显

著上调. 因此, BPH14激活了水稻体内的SA和JA信号

途径以应对褐飞虱的取食
[12,24].

除Bph14外 , 随后克隆的Bph9及其等位基因

Bph18, Bph26也编码CC-NB-LRR结构类型的蛋白. 同
样, 番茄(Solanum lycopersicum L.)和甜瓜(Cucumis
melo L.)里的两个抗虫基因Mi-1.2和Vat也编码CC-NB-
LRR蛋白

[26,27], 说明CC-NB-LRR蛋白在植物对昆虫的

抗性中发挥着重要作用. 通过分析BPH14各个结构域

的抗虫功能, 发现BPH14的CC和NB结构域及其组合

CN的转基因植株均对褐飞虱有抗性. 各个抗性结构域

以及BPH14全长蛋白的表达也能够激活SA和JA信号

表 1 国际上应用图位法克隆的抗褐飞虱基因
a)

Table 1 The brown planthopper resistance genes have been isolated via map-based cloning in ricea)

基因名称 编码蛋白 年份 文献信息

Bph14 CC-NB-LRR 2009 [12]

Bph15 LecRK 2013 [13]

Bph26
(Bph2) CC-NB-NB-LRR 2014 [14]

Bph3 3个串联的LecRK 2015 [15]

Bph29 含B3 DNA-binding domain 2015 [16]

Bph9/Bph1/Bph7/Bph10/Bph21 CC-NB-NB-LRR 2016 [17]

Bph18 CC-NB-NB-LRR 2016 [18]

Bph32 含short consensus repeat 结构域 2016 [19]

Bph6 LRD 2018 [20]

Bph30 LRD 2021 [21]

Bph40 LRD 2021 [21]

Bph37 CC-NB 2021 [22]

a) Bph26和Bph2是同一个基因; Bph9, Bph1, Bph7, Bph10和Bph21为等位基因
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途径以及一系列的防御反应, 包括活性氧的产生、胼

胝质的沉积以及防御基因的激活
[ 24 ] . 同时还发现

BPH14及其抗性结构域能够自身互作, 形成寡聚体,
推测BPH14的寡聚化可能参与到抗性信号传递过程之

中. 进一步研究发现, BPH14能与转录因子WRKY46和
WRKY72互作,并增强了它们的蛋白稳定性,促进了受

体激酶编码基因RLCK281和胼胝质合成酶编码基因

LOC_Os01g67364.1的表达, 进而激活水稻防御信号通

路, 诱导筛管中积累胼胝质, 降低褐飞虱的取食、生长

和存活, 从而产生显著的抗虫性
[24].

2.2 Bph9及其等位基因Bph1, Bph7, Bph10和
Bph21

研究发现农家种Pokkali高抗褐飞虱. 利用9311/
Pokkali F2群体在水稻第12号染色体长臂SSR分子标记

RM28486和RM28438之间定位到一个主效抗褐飞虱基

因位点, 命名为Bph9[17]. 为了克隆Bph9, 进一步分析了

3000个BC3F2和10000个BC5F2单株, 将Bph9缩小在

68 kb区间. 通过候选基因分析和转基因互补验证成功

克隆了Bph9基因. Bph9编码一个定位于水稻细胞内膜

系统的含有两个NB结构域的CC-NB-NB-LRR蛋白.
Bph9主要在木质部以及筛管周围的薄壁细胞中表达,
并且不受褐飞虱取食诱导. 过量表达Bph9会导致水稻

原生质体细胞死亡. 褐飞虱取食后, Bph9抗性材料中

SA, JA和JA-Ile的含量显著提高. 基因芯片、定量PCR
和外源激素处理验证了SA和JA激素在Bph9抗虫中的

作用
[17].
Bph9位于12号染色体的抗褐飞虱基因簇上, 在该

区间中有另外7个抗褐飞虱基因. 序列分析表明这8个
基因是同一个基因的复等位形式, 具体可以分成四种

图 2 水稻抗褐飞虱基因Bph14, Bph15, Bph9, Bph6, Bph30的抗虫分子机制(根据Zheng等[11]
修改). 褐飞虱取食水稻时分泌唾

液进入水稻组织,唾液中的一些蛋白被水稻抗褐飞虱基因编码的蛋白识别,激活抗虫信号通路.诱导叶鞘组织细胞壁中的纤维
素、半纤维素和木质素增加, 以及诱导筛管中胼胝质沉积形成堵塞, 从而抑制褐飞虱取食和生长繁殖
Figure 2 Model of the molecular mechanism of BPH resistance genes Bph14, Bph15, Bph9, Bph6, Bph30 in rice (Modified by Zheng et al.[11]). The
BPH insects can secrete saliva into plants during the feeding process. Molecules such as proteins in insect saliva can be recognized by host resistance
protein and then activate the host plant resistance. The process ultimately leads to the accumulation of cellulose, hemicellulose and lignin in cell walls,
and callose deposition in sieve tubes, thus leading to prevent BPH sucking sap and performance
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等位型: 即Bph1/9-1, Bph1/9-2, Bph1/9-7, Bph1/9-9. 其
中等位型Bph1/9-1包括抗褐飞虱基因Bph1, Bph10,
Bph18, Bph21; Bph1/9-2包括Bph2和Bph26; Bph1/9-7
包括Bph7; Bph1/9-9包括Bph9.抗性鉴定结果显示不同

的等位基因具有不一样的抗性谱, 即Bph1/9-1对生物

型Ⅰ和Ⅲ有抗性, Bph1/9-2对生物型Ⅰ和Ⅱ有抗性,
Bph1/9-7和Bph1/9-9对生物型Ⅰ, Ⅱ, Ⅲ有抗性, 首次

发现抗虫基因的等位变异是水稻应对褐飞虱生物型变

异的重要机制
[17]. Bph9等位变异和不同抗性谱的研究

结果将为抗性等位型挖掘与利用提供参考.
进一步对117份水稻资源的Bph9编码区进行了序

列分析, 检测到了520个核酸多态性位点和21种单倍

型. Bph9在籼稻和粳稻间出现明显分化, 粳稻群体中

核酸多态性很低, 说明经历了纯化选择. 籼稻群体中

核酸多态性较高, 存在明显的平衡选择. 对结构域对

应编码区的分析发现LRR区核酸多态性远高于其他结

构域(π=0.07928, θ=0.05131), 单倍型之间的差异也主

要集中在LRR结构域, 说明LRR结构域可能与褐飞虱

生物型的识别相关.
通过对BPH9的各结构域的抗虫和分子功能进行

分析, 发现CC结构域是BPH9激活下游信号的结构域,
并且下游信号的激活依赖于CC结构域的自身互作. 建
模分析表明CC的97~115氨基酸对CC结构域的自身互

作和激活HR功能有直接联系. 序列比对发现两个NB
之间存在明显差异, NB2结构完整, 序列更加保守, 在
BPH9中负责结合ADP/ATP, 扮演开关和构象变换的作

用. 当CC接上其他结构域后, 其激活HR功能受到影响,
NB1不影响CC的激活, NB2可以抑制CC的活性, LRR
又可以解除NB2对CC的抑制

[28].

2.3 Bph6

农家品种Swarnalata是一份广谱抗飞虱的水稻资

源.利用9311/Swarnalata构建的F2群体,将Swarnalata中
的Bph6基因定位在水稻第4染色体长臂的SSR标记

RM6997和RM5742之间; Bph6基因在F2和BC2F2群体

中分别解释77.5%和84.9%的表型变异, 是一个抗虫效

应显著的抗虫基因
[29]. 为了克隆Bph6, 分析了4300份

BC3F2植株, 最终将Bph6定位在分子标记H和Y9之间

18.1 kb的区段. 该区段预测有两个基因, 通过转基因

互补验证了其中一个基因是Bph6[20].
Bph6编码一个含981个氨基酸的新型蛋白. 亚细

胞定位结果表明BPH6及其9311和日本晴的等位基因

编码蛋白均定位于Exocyst复合体中. Bph6在水稻的胚

根、胚芽、剑叶、叶鞘、茎、幼穗和胚中都有表达,
且不受褐飞虱取食诱导表达. RNA原位杂交结果显示

Bph6主要在叶鞘和叶片的厚壁组织、维管束鞘和伴

胞中表达, 这里正好是褐飞虱取食需要经过的位置
[20].

Exocyst参与了高尔基体后转运囊泡与细胞质膜

的识别过程, 在各种生物学过程中起重要作用. Exo-
cyst由8个亚基(Sec3, Sec5, Sec6, Sec8, Sec10, Sec15,
Exo70和Exo84)组成 , BPH6专一性地与其中的

OsEXO70亚基互作. 酵母双杂交和免疫共沉淀实验表

明BPH6与OsEXO70E1互作. 烟草瞬时转化实验结果

表明BPH6可以促进OsEXO70E1和细胞壁蛋白向质外

体的分泌. 在Nip-Bph6-NIL水稻中抑制OsEXO70E1的
表达, 植株抗性水平显著下降. 褐飞虱取食两天后, 抗
虫水稻9311-Bph6-NIL中的厚壁组织、维管束鞘、筛

管和伴胞的细胞壁厚度以及胼胝质数目显著高于感虫

水稻9311中的 , 表明在褐飞虱取食水稻的过程中 ,
Bph6可以维持和加强水稻厚壁组织及维管束组织细

胞壁的发育, 从而发挥抗虫性
[20].

在植物中exocyst各亚基往往有多个同源基因, 如

水稻中编码EXO70的基因有47个. 研究发现EXO70家
族另一成员OsEXO70H3也能与BPH6互作. 对褐飞虱

取食后的水稻质外体蛋白质组学比较分析, 发现OsS-
MASL在OsEXO70H3的抑制材料中显著下降. 酵母双

杂交、Co-IP和BiFC表明OsSMASL与OsEXO70H3和
BPH6均互作. BPH6和OsEXO70H3促进了OsSMASL
向质外体的分泌. 抑制OsExo70H3和OsSMASL的表达,
水稻叶鞘中的木质素和细胞壁组分含量显著下降, 同

时也显著降低了Bph6植株的褐飞虱抗性. 以上结果表

明, BPH6通过和OsEXO70H3互作, 促进OsSMASL的
分泌, 调控细胞壁木质素积累来发挥抗虫性

[30].
基因芯片分析表明Bph6可以通过调控植物激素的

信号通路来保持生长的同时快速应对褐飞虱的威胁. 内
源激素含量的检测结果显示在褐飞虱取食的早期(3和
6 h), Bph6植株中SA和JA-Ile的含量快速上调, 显著高于

对照; 在褐飞虱取食后的12和24 h, 细胞分裂素(cytoki-
nin, CK)尤其是反式玉米素(cis-zeatin, cZ)的含量在Bph6
材料中显著上调. 外源激素和抑制剂处理也证实了SA,
JA和CK可以正调控水稻抗虫性. 这是首次发现CK在水

稻抗虫中的功能. 进一步分析发现褐飞虱取食和CK处
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理后, Bph6材料中萜烯类植保素的含量和萜烯类植保素

合成基因的表达均显著上调, 显著高于对照
[20].

Zheng等人
[31]

发现, 当褐飞虱取食含Bph6的抗性

水稻后, 褐飞虱若虫及成虫都表现出虫增重降低、生

长缓慢且体型瘦小的现象. 进一步观察发现这些褐飞

虱体内的脂肪体密度变低, 脂滴变小, 且脂质含量降

低, 表明植物宿主对褐飞虱的抗性能够显著影响褐飞

虱的脂质代谢以及脂肪体的脂质沉积. 通过超高效液

相色谱-三重四极杆质谱(UHPLC-MS/MS)技术, 发现

褐飞虱取食含Bph6抗性水稻后, 可以加速体内甘油三

酯的动员, 使其向磷脂酰胆碱和双半乳糖基二酰基甘

油转化. 转录组和定量PCR结果也证实了取食含Bph6
抗性水稻后, 褐飞虱体内的甘油脂类和甘油磷脂类转

化相关基因、脂肪酸去饱和酶基因以及脂肪酸伸长相

关基因的表达水平发生了不同程度的变化. 转录组分

析还表明, 含Bph6抗性水稻抑制了褐飞虱中生长及发

育相关基因的表达. 这些基因的下调表达严重阻碍褐

飞虱的生长和发育, 最终导致褐飞虱死亡.
为了研究Bph6在自然群体中的变异, 分析了地理

分布范围广的148份栽培稻和32份野生稻, Bph6的等

位基因中有很高的核苷酸多态性, 共发现了448个多

态性位点, 鉴定出了80种单倍型. Bph6的变异分成两

种主要的分支, 命名为Clusters Ⅰ和Ⅱ: Clusters Ⅰ主

要包括野生稻和栽培稻的籼稻, Clusters Ⅱ主要为粳

稻. 在180份种质资源中, 有4份栽培稻和2份野生稻材

料的序列与Swarnalata的Bph6序列一致并且高抗褐飞

虱, 6份材料都分布于亚洲热带地区, 上述结果表明

Bph6基因起源于野生稻并保留在亚洲热带地区的籼

稻品种中
[20]. 最近, 我们对1520份全球水稻核心种质

的抗虫性进行了分析, 进一步揭示了来自于野生稻O.
nivara的基因组片段与位点对栽培稻抗虫性的贡献

[22].

2.4 Bph30

在对水稻资源大规模抗虫性鉴定中, 发现农家品

种AC1613高抗褐飞虱. 构建了9311/AC1613的F2定位

群体, 利用褐飞虱增重作为水稻抗虫性指标, 将来自

AC1613的抗褐飞虱基因定位在4号染色体短臂分子标

记RM16278和RM16425的区段, 并命名为Bph30[32]. 为
了克隆Bph30, Shi等人

[21]
继续筛选重组单株, 将Bph30

定位在4号染色体短臂分子标记SSR-28和SSR-69的
22.4 kb区间.通过基因预测和转基因功能验证,成功克

隆了Bph30基因. BPH30蛋白定位于内质网、液泡膜、

囊泡. Bph30基因在苗期和成熟期的叶鞘和叶片中均

有表达, 不受褐飞虱取食诱导.
Bph30基因ORF全长3246 bp, 编码1082个氨基酸,

不含有已知功能的保守结构域. BPH30蛋白只含有两

个LRDs, 但不同于已报道的LRR结构, 属于一种新型

的抗性蛋白. 通过同源基因搜索、蛋白结构预测、全

基因组关联分析结合转基因功能验证, 在抗性水稻资

源SE232, SE67和C334中分离了Bph30家族另一个抗

褐飞虱基因, 命名为Bph40. 后续机理分析表明Bph40
对褐飞虱的抗性与Bph30类似, 也与厚壁组织相关

[21].
褐飞虱是一种典型的刺吸式昆虫, 通过口针专一

性吸食水稻韧皮部汁液. 由于韧皮部深埋在水稻叶鞘

组织之内, 褐飞虱如何准确找到口针钻探位点、进而

找到筛管吸食, 一直是未解之谜. 显微观察发现, 栽培

稻叶鞘表面由粗糙和光滑的重复结构单元组成. 光滑

的结构单元是长形细胞带, 粗糙的结构单元是硅栓

带、气孔带和乳突带. 进一步观察发现叶鞘表面结构

与其内部组织有明确的对应关系: 长形细胞带下方是

厚壁组织, 继续向内是维管束; 而乳突带和气孔带下

方是薄壁细胞, 再向内是气腔. 超过88%褐飞虱取食点

分布在长形细胞带. 原子力显微镜检测发现长形细胞

带表面硬度远远低于乳突带的表面硬度, 表明褐飞虱

口针选择水稻叶鞘表面光滑且柔软的长形细胞带部位

刺入水稻组织, 从而到达维管束韧皮部
[21].

RNA原位杂交发现, Bph30在长形细胞带之内的

厚壁细胞中强表达. 叶鞘厚壁组织是褐飞虱口针刺入

韧皮部的必经之路. 分离了叶鞘厚壁组织, 对其细胞

壁成分进行测定, 发现Bph30材料中叶鞘厚壁组织细

胞壁的纤维素和半纤维素含量高于9311, 并且褐飞虱

取食前后也没有显著变化. 褐飞虱取食前后, Bph30近
等基因系厚壁组织细胞壁的硬度与厚壁组织的厚度显

著大于9311. 观察统计显示, Bph30近等基因系中穿过

厚壁组织和到达韧皮部的口针鞘显著减少, 表明其厚

壁组织拦截了褐飞虱口器的穿刺. 在Bph30转基因株

系和近等基因系上, 褐飞虱的取食量与增重显著减少,
褐飞虱存活率和褐飞虱数目也显著降低

[21]. 综上所述,
针对褐飞虱特异性选取叶鞘表面光滑柔软区域刺入取

食的特性, 水稻针锋相对地进化出了一种新的抗性机

制-厚壁组织抗性. 具体来说, Bph30在厚壁组织高表

达, 增加厚壁组织细胞壁的硬度和厚度, 强化的厚壁
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组织形成了一道坚固的屏障, 阻止褐飞虱口器穿刺到

达韧皮部取食而发挥抗褐飞虱的作用.

3 抗褐飞虱基因的育种利用

植物对害虫的抗性机制在生理层面可分为排趋性

(antixenosis)、抗生性(antibiosis)和耐受性(tolerance).
大量研究结果表明, 水稻抗褐飞虱基因对褐飞虱具有

排趋性和抗生性. 在寄主选择实验中, 褐飞虱优先选

择感虫水稻而不选择带有抗褐飞虱基因的水稻. 在感

虫水稻上, 褐飞虱不中断、长时间的取食对水稻造成

严重伤害, 直至导致植株死亡. 在带有单个抗褐飞虱

基因Bph14, Bph15, Bph6和Bph9的水稻植株上, 由于

抗生性的作用, 褐飞虱取食受到抑制, 取食量减少, 体
重增加小甚至降低, 死亡率上升, 抗虫效果显著; 双基

因聚合如Bph14+Bph15, Bph6+Bph9, 则产生更强的抗

生性和排趋性
[33,34]. 单个抗褐飞虱基因在苗期和成熟

期对褐飞虱表现为高抗, 对农艺产量性状无不良影

响
[20,21,24,34]. 田间试验结果表明, 与普通水稻田块相比,

种植Bph14+Bph15水稻田块中褐飞虱数量显著减少, 虫
口密度下降了86%以上, 有很好的防虫治虫效果

[35,36].
一个可喜的现象是, 已克隆的抗褐飞虱基因具有

广谱抗虫性, 除了抗褐飞虱多种生物型外, 带有Bph14,
Bph15, Bph6或Bph30的水稻高抗白背飞虱, 利用这些

基因培育的水稻品种同时抗褐飞虱和白背飞虱两种害

虫. Bph6和Bph30是完全显性基因, 杂交后代杂合基因

型对褐飞虱具有与纯合基因型相同的抗虫性, 在水稻

杂交育种中应用更为便利.
水稻褐飞虱之所以成为水稻生产中的第一大害

虫, 主要是水稻抗褐飞虱品种匮乏. 水稻抗飞虱基因蕴

藏在野生稻或农家种基因组中, 难以利用. 特别是水稻

育种中抗虫材料的鉴定与选择, 繁琐复杂, 普通育种研

究单位均难以开展. 抗褐飞虱基因克隆成功后, 使得育

种技术难题迎刃而解. 通过回交育种将抗褐飞虱基因

转育到9311等现代品种中, 创制了B5和珞扬69等抗虫

新种质, 提供给育种家作为抗虫基因供体. 根据抗褐飞

虱基因序列设计功能分子标记, 在水稻育种后代中通

过简单PCR扩增, 就可以筛选出带有抗褐飞虱基因的

水稻材料. 抗褐飞虱育种变得准确、简单、易行, 一

般育种单位均能开展. 以抗褐飞虱新种质为基因供体,
通过分子标记辅助选择和抗虫性鉴定(图1C), 我国已

经育成了一批抗褐飞虱水稻新品种通过审定并在生产

中应用
[ 37 ] , 2021年隆平高科的玮两优7713(Bph6

+Bph9)、武汉大学的易两优311(Bph14+Bph15)、华中

农业大学的华两优2171(Bph14+Bph15)等双基因聚合

的高抗褐飞虱品种通过了国家和省级审定. 抗褐飞虱

新品种在生产中应用推广, 为稻飞虱这一重大农业害

虫的绿色防控奠定了品种基础.

4 展望

第一次绿色革命后, 褐飞虱成为亚洲各国水稻生

产中的首要虫害, 因而抗虫基因研究和抗虫育种受到

高度重视. 近年来, 随着水稻抗褐飞虱基因克隆成功和

抗褐飞虱分子育种技术的突破, 抗褐飞虱基因育种正

在加速普及. 特别是目前已经克隆了17个不同类型的

抗褐飞虱基因, 为培育持久抗虫品种提供了基因资源.
然而, 生产中应用的抗褐飞虱水稻品种还不是很

多. 其主要原因是抗虫性研究与育种涉及到抗虫性鉴

定与筛选, 遗传育种研究需要大规模饲养褐飞虱及其

收集、性别和虫龄辨认、计数等专门技术, 因而限制

了抗褐飞虱基因的发掘与育种应用的发展. 随着抗褐

飞虱基因的成功克隆, 加强功能性分子标记的开发将

会提高抗虫材料的鉴定和筛选效率, 显著促进抗虫育

种的发展. 近年来, 我国水稻病害得到了有效控制, 其
成功经验是在品种审定时实行抗病性一票否决, 只有

抗病性达标的品种才能推广. 期望国家继续大力支持

优异抗稻飞虱基因的发掘与利用研究, 在品种审定中

强化抗虫性的检测鉴定, 推动抗飞虱品种的推广普及.
在世界人口不断增加、粮食需求不断增长、环境

生态压力加大的形势下, 害虫的防治与控制仍是粮

食、经济、蔬菜等作物生产中的技术难题. 以水稻-褐
飞虱为模式体系的研究成果对其他农作物害虫防治研

究具有借鉴作用. 深入研究与揭示植物-害虫互作分子

机理, 发掘抗虫基因, 培育抗虫作物品种, 实现害虫的

绿色防控, 将造福于人类子孙后代, 具有光明的前景.
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Progress in exploitation and utilization of brown planthopper
resistance gene in rice
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Rice is the most important food crop globally and a model species for basic biological research. Brown planthopper (BPH) is one of
the major insect pests of rice. In the past decades, scientists have explored the BPH resistance gene from rice germplasm and revealed
the molecular mechanism underlying the host plant resistance of rice to BPH. Research results have promoted the development of
BPH-resistant rice varieties and their release in rice production. This review briefly introduces the research progress on brown
planthopper resistance gene discovery, mechanism analysis, germplasm innovation, and utilization in rice breeding programs to help
readers understand the mystery of plant resistance against insects and the practical significance of insect resistance research in plants.
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