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摘　要：水稻是重要的粮食作物，也是功能基因组研究的模式植物，而虫害是影响水稻产量的主要因素之一。

现从水稻抗虫种质资源、水稻抗虫基因的定位与克隆、水稻抗虫的分子和生理机制，以及抗虫水稻的培育

等方面，介绍水稻抗虫功能基因组研究的进展和重要研究成果。期望水稻与昆虫相互作用的功能基因组研

究能促进水稻抗虫新品种的培育，为持续控制水稻害虫提供更有效的手段。
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The progress of functional genomics research of rice resistance to insect
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Abstract: Rice is both a staple food crop and a model system for genomic research among cereal plant. Insect pest 
has been a major constraint for rice production. Here, we summarize recent progress in functional genomic research 
of rice resistance to insects, including rice germplasm for insect resistance, cloning and mapping of insect resistance 
genes, molecular and physiological mechanisms of rice resistance to insects, and breeding for insect resistance rice. 
Studies of rice-insect interaction have contributed to development of new rice varieties, offering an effective means 
for long-lasting control of insects.
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水稻是世界上最主要的粮食作物之一，全球超

过半数以上的人口以稻米为主粮。在约 1 万年前的

中国、南亚和东南亚的河谷中，人们就已经驯化和

种植水稻，而在公元前 3 000 年的中国就有了关于

水稻的最早记载 [1]。大多数的水稻都生长在潮湿、
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雨量充沛的低洼处，而稻田中温暖湿润的环境又非
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常利于害虫的繁殖。公元前 700 年，《诗经》中就

有关于蝗虫和螟虫为害水稻的描述。在那个时候，

人们主要依靠手或者简单工具来驱赶害虫，或者用

烟草来控制虫害 [2]。

取食水稻的昆虫有上百种，其中约 30 多种能

导致水稻减产 [3]。水稻从幼苗期到成熟期，以及生

长过程中的所有部位，都有昆虫的取食。除了取食

的时期和位置外，水稻品种和栽培方式也是影响昆

虫种群变化的重要因素。1960 年以来，耐肥高产的

半矮化水稻品种的种植和推广，一方面导致水稻品

种遗传多样性丧失；另一方面，感虫品种和化肥的

滥用促进了昆虫种群的繁殖和为害。引起水稻产量

显著降低的害虫主要包括飞虱、叶蝉、二化螟、稻

纵卷叶螟和稻瘿蚊等。同时，一些刺吸式口器的害

虫，如飞虱、叶蝉，还能携带水稻病毒，间接为害

水稻。即使大范围地使用杀虫剂，害虫的取食仍然

导致全世界水稻的平均产量降低了 28%，亚洲的水

稻产量下降了 34%[4]。研究人员在菲律宾的研究表

明，过去的 13 年里，由虫害所导致的水稻产量的

损失，在灌溉用地约 12.7%，在高地水稻田为

5%~71%，而在湿地水稻田为 2%~88%[5-7]。近年来，

褐飞虱在中国、印度、印尼、菲律宾、泰国和越南

等地造成水稻减产约 10%，是 2003 年以来粮食价

格显著增长的重要原因之一 [8]。由此可见，减轻害

虫对水稻的为害就意味着增加水稻的产量。

植物对昆虫的抗性能显著降低昆虫对植物的破

坏程度，并且可以遗传给下一代 [9]。种植抗虫的水

稻品种可以降低害虫对水稻造成的损失，并且不会

增加农民的额外负担而易于推广普及；品种抗性与

健康栽培、生物防治、农药防治等措施有很好的相

容性。因此，提高农作物抗虫性是国际发展趋势，

也是我国农业害虫防治的一个最主要的策略 [10]。抗

虫水稻对害虫的不利影响很明显，而感虫水稻只能

依赖杀虫剂来防治虫害。在抗虫水稻中，害虫的生

理和行为都有明显的改变，如褐飞虱在抗性水稻上

的生存率和迁移能力都有明显的降低 [11-12]。因此，

培育对多种害虫有抗性的水稻品种是水稻育种的一

个重要目标，这样就能更好地减少杀虫剂的使用，

减轻害虫对水稻产量的影响 [10]。

1　水稻抗虫种质资源

水稻种质资源分为野生稻和栽培稻两种，而栽

培稻又可以分为亚洲栽培稻和非洲栽培稻。截至

1995 年底，中国国家种质库共收集了 64 186 份水

稻品种，而国际水稻所收集了 84 200 份水稻种质资

源。这些水稻种质是水稻抗虫基因的重要来源。

为了筛选抗虫的水稻种质资源，研究人员开发

出了很多有效的筛选方法，在温室或田间，以及在

植物的营养生长期或生殖生长期，都能用于水稻抗

虫种质的筛选。这些筛选方法主要是通过鉴定抗、

感水稻被害虫取食后的不同反应，来确定抗虫的水

稻种质。温室中的苗期抗虫筛选是一种快速鉴定大

量抗性种质的方法，筛选出来的抗虫品种则需要在

田间进一步的评估。国际水稻所开发了一个标准的

水稻抗虫评估方法 [13]，根据水稻植株的受害程度，

赋予水稻植株 0~9 的数值：0 级表示植株未受到任何

损伤，或者说对该昆虫免疫；1 级代表植株高度抗虫，

9 级表明植株受到严重的破坏；在田间，7~9 级的植

株评级则意味着水稻减产和严重的经济损失。例如，

在苗期水稻抗褐飞虱的实验中，当感虫的台中本地 1
号 (TN1) 植株都死亡时 (9 级 )，每株水稻被赋予 0、1、
3、5、7、9 的数值 ( 表 1)。因此，水稻品种的抗性

评估就能用每株水稻抗性数值的加权平均值来表

示 [14]。该系统可以很方便地进行抗虫材料的选择。

表1  水稻抗褐飞虱鉴定的分级标准

抗性级别 受害程度 (当台中本地1号死亡时考察)
0 植株生长健康，无叶片受害

1 一片叶黄 
3 一至两片叶黄，或一片叶枯萎

5 两到三片叶黄，或二片叶枯萎

7 三到四片叶枯萎，但植株尚未死亡

9 整株死亡

目前，研究人员已经在栽培稻和野生稻中筛选

出了许多的抗虫种质资源。在长期与昆虫共存的自

然环境中，野生稻进化出了不受昆虫为害的保护机

制。因此，野生稻中有许多的抗虫资源 ( 表 2)。在

筛选抗褐飞虱的水稻种质时，国际水稻所发现，对

每种生物型褐飞虱有抗性的资源在野生稻中所占的

比例是在栽培稻中的 30 倍；而对所有 3 种生物型褐

飞虱都有抗性的资源在野生稻中所占的比例是在栽

培稻中的 50 多倍 [15]。由此可见，野生稻比栽培稻拥

有更广谱的抗性。譬如，栽培稻中很少有对二化螟

和稻纵卷叶螟的抗性品种，但在许多野生稻中就有。

总体来看，野生稻资源中抗虫资源丰富，栽培稻中

籼稻比粳稻抗性好，热带农家种中抗源较多。这些

种质为水稻抗虫的遗传改良提供了很好的资源。
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表2  抗虫的野生稻种质

水稻害虫 抗虫的野生稻品种

褐飞虱(Nilaparvata lugens) 一年生野生稻(O. nivara)、普通野生稻(O. rufipogon)、根茎野生稻(O. rhizomatis)、 
 　紧穗野生稻(O. eichingeri)、药用野生稻(O. officinalis)、小粒野生稻(O. minuta)、澳洲 
 　野生稻(O. australiensis)、宽叶野生稻(O. latifolia)、马来野生稻(O. ridleyi)、高杆野生 
 　稻(O. alta)、短药野生稻(O. brachyantha)
白背飞虱(Sogatella furcifera) 药用野生稻(O. officinalis)、宽叶野生稻(O. latifolia)、紧穗野生稻(O. eichingeri)、小粒 
 　野生稻(O. minuta)、马来野生稻(O. ridleyi)、斑点野生稻(O. punctat)
大青叶蝉(Nephotettix virescens) 一年生野生稻(O. nivara)、普通野生稻(O. rufipogon)、紧穗野生稻(O. eichingeri)、药用 
 　野生稻(O. officinalis)、小粒野生稻(O. minuta)、宽叶野生稻(O. latifolia)、马来野生稻 
 　(O. ridleyi)、斑点野生稻(O. punctat)、短舌野生稻(O. barthii)
电光叶蝉(Recilla dorsalis) 普通野生稻(O. rufipogon)、药用野生稻(O. officinalis)、宽叶野生稻(O. latifolia)、多年 
 　生野生稻(O. perennis)、小粒野生稻(O. minuta)、马来野生稻(O. ridleyi)、斑点野生稻 
 　(O. punctat)
稻水蝇(Hydrellia philippina) 药用野生稻(O. officinalis)
稻瘿蚊(Orseoia oryzae) 普通野生稻(O. rufipogon)、紧穗野生稻(O. eichingeri)、药用野生稻(O. officinalis)、马来 
 　野生稻(O. ridleyi)、短药野生稻(O. brachyantha)、颗粒野生稻(O. granulata)

2　水稻抗虫基因的定位

为了培育抗虫水稻、克隆抗虫基因，研究人员

将水稻农家品种和野生稻中的抗虫基因转入了现代

栽培稻。然而，将抗虫基因从野生稻转入栽培稻需

要考虑两者的亲缘关系，是否有生殖隔离。AA 基

因组的野生稻可以通过与栽培稻杂交，将抗虫基因

转入现代栽培稻；而来源于其他基因组 ( 如 BB、
CC、BBCC 等 ) 的野生稻的抗虫基因转入栽培稻则

需要通过胚拯救技术来完成 [16-17]。外源基因渗入系

主要通过杂交、回交以及胚拯救技术来获得。不同

类型的作图群体，如重组自交系 (RIL)、F2、F3 和

回交 (BC) 群体等，可以用于水稻抗虫基因的定

位。许多的水稻抗虫基因和抗虫的数量性状位点

(quantitative trait loci, QTL) 已经被证实，并定位在

水稻的分子标记遗传连锁图上 ( 图 1)。
2.1　水稻抗褐飞虱基因的定位

褐飞虱 (Nilaparvata lugens) 是为害水稻最严重

的害虫之一，通过口器吸食水稻韧皮部汁液。在许

染色体右边是水稻抗虫基因，左边是基因连锁的分子标记。红色是水稻抗褐飞虱(BPH)基因，橙色是水稻抗白背飞虱基因，

黄色是水稻抗稻纵卷叶螟基因，绿色是水稻抗灰飞虱基因，蓝色是水稻抗黑尾叶蝉基因，紫色是水稻抗稻瘿蚊基因。

图1  水稻抗虫基因和主效QTL的定位
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多国家，褐飞虱导致水稻产量 10% 以上的损失。除

了直接取食水稻，褐飞虱还携带病毒，引起矮缩病

和黄萎病等。由于在很多地方褐飞虱已经对杀虫剂

产生了抗性，种植抗褐飞虱的水稻品种是控制褐飞

虱的首选。自从抗褐飞虱基因 Bph1 第一次在栽培

稻证实以来 [18]，迄今在水稻中已报道了 31 个水稻

抗褐飞虱基因。其中，13 个抗褐飞虱基因来源于栽

培稻 (Bph1~Bph9、 bph19(t)、Bph25、Bph26 和 Bph28)，
另外 18 个基因均来源于野生稻，对不同生物型的

褐飞虱有广谱抗性。除了 bph5 和 bph8 以外，其他

基因均已定位在染色体上，而且，Bph3 (Bph17)、
Bph14、Bph26 (bph2) 和 bph29 已经通过图位克隆

法克隆 [19-22]。

在已定位的水稻抗褐飞虱基因中，有 22 个基

因在水稻染色体上成簇存在。简单来说，有 9 个水

稻抗褐飞虱基因 (Bph1、bph2、bph7、Bph9、Bph10、
Bph18(t)、bph19(t)、Bph21(t) 和 Bph26) 成簇排列在

水稻 12 号染色体上，分子标记 RM7102 和 RM17
之间一段约 13.7 Mb 的区间； 4 号染色体分子标记

RM8213 和 RM5953 之间包含了 6 个水稻抗褐飞虱基

因 (Bph3、Bph12、Bph15、Bph17、Bph20 和 bph22)，
分子标记 Y9 和 RM6506 之间有水稻抗褐飞虱基因

Bph6 和 bph18 ；有 4 个基因 (bph11、Bph13、Bph14
和 bph19) 定位于 3 号染色体；而 bph4 和 Bph25(t)
定位于 6 号染色体上。众所周知，水稻的抗病基因

也在同样的染色体成簇存在的。这些成簇的基因可

能是不同基因但紧密连锁，也可能是同一位点的不

同等位形式，还可能是同一个等位基因对不同生物

型的褐飞虱的不同反应。除了这些主效抗褐飞虱基

因，还有许多抗虫的 QTLs 提供了水稻对褐飞虱的

持久抗性，如在水稻 B5 中检测到几个微效的

QTLs，在抗虫持久性上扮演了重要角色 [23]。

2.2　水稻抗瘿蚊基因的定位

稻瘿蚊 (Orseolia oryzae) 是在南亚、东南亚和

西非为害水稻的主要害虫。稻瘿蚊幼虫在水稻秧苗

期和分蘖期侵入生长点，使叶鞘形成葱管状 ( 俗称

“标葱”)，从而导致受害稻株不能抽穗而造成水稻

严重减产。许多野生稻都抗稻瘿蚊 ( 表 2)。目前，

已确定了 11 个水稻抗稻瘿蚊基因对不同生物型亚

洲稻瘿蚊的抗性。例如，抗稻瘿蚊基因 GM1 抗稻

瘿蚊生物型 1、3、5、6，GM2 抗稻瘿蚊生物型 1、2、
5。这两个基因对生物型 4 均无抗性。印度陆地品种

PTB10 含有抗稻瘿蚊基因 GM4，对稻瘿蚊生物型

1~4 均有很好的抗性 [24]。除了 gm3、GM9 和 GM10，

其他基因均已定位在染色体上，其中 GM1 和 GM2
已开发了紧密连锁的 SSR 标记 [25]。2010 年，PTB10
中也找到了与 Gm4 紧密连锁的分子标记 RM22550
和 RM547[26]。通过分子标记辅助选择来聚合这些抗

稻瘿蚊基因，可以培育出对多种稻瘿蚊生物型均有

抗性的水稻品种。

2.3　水稻抗灰飞虱基因的定位

灰飞虱 (Laodelphax striatellus, SBPH) 主要发生

在日本、韩国和中国，是条纹叶枯病和黑条矮缩病

的载体，这两种病是对水稻为害最严重的病害之一。

水稻中，抗灰飞虱基因的报道较少。通过对 25 个水

稻品种抗灰飞虱的筛选，水稻品种 Mudgo 中发现

了 3 个抗灰飞虱的 QTLs——Qsbph2b、Qsbph3d 和

Qsbph12，分别定位于 2、3 和 12 号染色体上，其

贡献率都不高 [27]。籼稻品种 Kasalath 也含有一些抗灰

飞虱的 QTLs，3 个趋避性的 QTLs 和 2 个抗生性的

QTLs 被分别定位在 2、3、8 和 11 号染色体，其中位

于 11 号染色体 S2260 和 G257 之间的 Qsbph11 可能

是 Kasalath 中抗灰飞虱的主效位点 [28]。2013 年，

Wang 等 [29] 在籼稻品种 N22 中发现了 5 个抗灰飞虱

的 QTLs——qSBPH2、qSBPH3、qSBPH5、qSBPH7
和 qSBPH11，分别定位于 2、3、5、7 和 11 号染色体，

其中 qSBPH7 通过 3 种不同的表型鉴定方法，都定

位在 7 号染色体 RM234 和 RM429 之间，可能是籼

稻品种 N22 的主效抗灰飞虱基因。2014 年，Zhang
等 [30] 在水稻第 3、7、12 染色体上也鉴定了 3 个抗

灰飞虱的 QTLs。
2.4　水稻抗白背飞虱基因

白背飞虱 (Sogatella furcifera Horvath) 是对水

稻破坏最严重的害虫之一。迄今为止，一共报道了

9 个水稻抗白背飞虱基因和一些 QTLs。Wbph1~ 
Wbph5 是通过经典遗传学确认的。Wbph2 与 2 号染色

体的分子标记 RZ667 连锁，两者相距约 25.6 cM[31]。

Wbph6 被定位在 11 号染色体短臂，距 RM1667 约

21.2 cM[32]。来源于药用野生稻的 Wbph7 和 Wbph8
被定位在与抗褐飞虱基因 Bph14 和 Bph15 相同的位

置 [33]。所有这些抗白背飞虱基因均在水稻苗期有抗

虫功能。一个来源于栽培稻 Asominori 的杀卵的抗

白背飞虱基因 Ovc 被定位于 11 号染色体 [34]。还有

其他一些苗期抗白背飞虱和杀卵的 QTL 也被定

位 [35-36]。一个可喜的现象是，已经克隆的抗褐飞虱

基因，如 Bph3、Bph14 和 Bph15 的转基因后代同

时抗白背飞虱。因此，利用这些基因培育的水稻品

种将兼抗褐飞虱和白背飞虱两种害虫。
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2.5　水稻抗绿叶蝉基因的定位

绿叶蝉是热带和亚热带地区为害水稻最严重的

害虫之一。绿叶蝉既直接取食水稻引起减产，也是

黄萎病毒和东格鲁病毒的携带者。遗传分析揭示了

水稻中有 11 个显性和 3 个隐性的抗绿叶蝉基因

(Glh1、Glh2、Glh3、Glh5、Glh6、Glh7、Glh9、
Glh11、Glh12、Glh13、Glh14，glh4、glh8、glh10)。
抗绿叶蝉基因 Glh1、Glh2、Glh3、glh4、Glh5、Glh6
和 Glh14 分别位于水稻品种 Pankhari203、ASD7、
IR8、Ptb8、ASD8、TAPL796、ARC1554 的 5、11、
6、3、8、5 和 4 号染色体上 [37]。

2.6　抗黑尾叶蝉基因的定位

黑尾叶蝉是栽培稻的主要害虫，主要分布在东

亚的温带地区。有 6 个主效的抗黑尾叶蝉基因定位

在水稻染色体上。Grh5 来源于普通野生稻，Grh6 在

1999 年被确认来自苏里南栽培稻 SML17[38]。后来，

Fujita 等 [39] 在一年生野生稻中定位了一个抗黑尾叶

蝉基因，与 Grh6 在同样的位置。在普通野生稻和

非洲栽培稻中还有一些抗黑尾叶蝉的 QTLs。
2.7　抗稻纵卷叶螟基因的定位

稻纵卷叶螟分布在整个亚洲，以幼虫为害水稻。

稻纵卷叶螟的幼虫将水稻叶片纵向卷曲，躲藏其中

取食上表皮及叶肉，影响开花结实，使稻穗空壳率

提高，千粒重下降。在中国，稻纵卷叶螟是对水稻

为害最严重的害虫之一。虽然在野生稻和栽培稻中

找到了一些抗虫种质资源，但并没有主效抗虫基因

的报道。有报道称中国品种春江 6 号抗稻纵卷叶螟。

利用一个 CJ06/TN1 的双单倍体群体进行稻纵卷叶

螟抗性的遗传分析，从中发现了一些 QTL 能增强

水稻对稻纵卷叶螟的抗性。虽然每个位点的效应值

都很小，但是 QTL 的聚合能显著提高水稻对稻纵

卷叶螟的抗性 [40]。

3　水稻抗虫基因的克隆

在水稻抗虫基因克隆方面，我国取得了国际领

先的进展。应用图位克隆法，在水稻中已经成功克

隆 4 个抗褐飞虱基因，分别是 Bph14[20]、Bph26[21]、

Bph3 (Bph17)[19] 和 Bph29[22]。

我国科学家率先分离克隆了水稻中的第一个抗

褐飞虱基因 Bph14 [20]。Bph14 基因是水稻品种 B5
中的一个主效 QTL。通过 MH63 与 B5 的重组自交

系，得到了仅含有 Bph14 的 RI35 植株，并以之与

TN1 杂交构建了作图群体。通过精细定位，Bph14
最终被定位到了 3 号染色体长臂末端分子标记 SM1

和 G1318 之间 34 kb 的区段。将预测的 Bph14 基因

转入感褐飞虱水稻品种 Kasalath，并利用 RNAi 技
术抑制了抗虫品种 RI35 中 Bph14 基因的表达。转

基因 T2 代植株的抗虫鉴定结果表明，表达 Bph14
基因的转基因 T2 代植株均表现出对褐飞虱的抗性，

而 Bph14 基因被抑制的植株丧失了对褐飞虱的抗

性。因此，成功克隆了水稻抗褐飞虱基因 Bph14。
Bph14 基因编码一个 1 323 个氨基酸的蛋白质，其

具有一个螺旋 - 螺旋 (coiled-coil, CC)、核结合位点

(nucleotide-binding, NB) 和亮氨酸富集重复 (leucine-
rich, LRR) 的基序。Bph14 主要在褐飞虱取食的韧皮

部表达。褐飞虱取食后，Bph14 激活了水杨酸信号

途径，诱导韧皮部胼胝质的沉积和胰蛋白酶抑制剂

(proteinase inhibitor, PI) 的产生，从而降低了褐飞虱

在水稻上的取食、生长和存活。Bph14 的克隆推动

了水稻抗虫基因的研究。

2014 年，Tamura 等 [21] 从籼稻品种 ADR52 中

克隆了定位于 12 号染色体的水稻抗褐飞虱基因

Bph26，且发现 Bph26 与 bph2 有相同的核酸序列，

也编码一个 CC-NB-LRR 的蛋白。2015 年，栽培稻

Rathu Heenati 中的抗褐飞虱基因 Bph3 被克隆 [19]。

该基因被重新定位在水稻 4 号染色体短臂，分子标

记 RHD9 和 RHD10 之间。该区段有 4 个水稻类凝

集素受体激酶 (LecRK1~4)，组成了一个受体蛋白激

酶基因簇。功能互补验证结果表明，将 LecRK1、2、
3 共同转入感虫品种 Kitaake 中，转基因植株对褐

飞虱的抗性是最高的。因此，Bph3 实际是 3 个串

联的细胞膜定位的类凝集素激酶基因共同起作用。

同年，一个来源于普通野生稻的隐性抗褐飞虱基因

bph29 在水稻品种 RBPH54 中被克隆 [22]。bph29 被

精细定位于 6 号染色体短臂，分子标记 BID2 和
BYL8 之间约 24 kb 的区段。功能互补验证的结果

表明，将来源于感虫品种 TN1 的显性 Bph29 转入

抗虫品种 RBPH54，转基因水稻丧失了对褐飞虱的

抗性。Bph29 编码一个 203 个氨基酸的蛋白质，具

有保守的 B3 核酸结合域，其定位于细胞核中，可

能作为一个转录因子参与水稻抗虫相关基因的调

节。褐飞虱取食 RBPH54 后，激活了水杨酸信号途

径，而抑制了茉莉酸 / 乙烯依赖的途径。

目前已经克隆的水稻抗褐飞虱基因主要分成两

类，一类编码定位于细胞内的 NBS-LRR 蛋白，另

一类是定位于细胞膜上的 LecRK。由此可见，水稻

抗虫与抗病有很大的相似性，抗虫基因的结构及功

能与抗病基因非常类似，揭示了天然免疫在作物抗
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虫反应中起重要作用。

4　水稻抗虫的分子机理

虽然在水稻中已经克隆了 4 个抗虫基因，但是

水稻如何感知昆虫入侵，如何与昆虫相互作用仍然

不清楚，水稻抗虫的功能基因组研究也仅仅处于起

步阶段。许多分子生物学技术，如抑制差减杂交、

基因芯片、转录组、蛋白质组与代谢组学的研究等，

已经被用于水稻抗褐飞虱和二化螟的研究 [41-47]，并

积累了大量数据，从而在抗虫机理方面有了愈来愈

清晰的认识。当水稻受到昆虫取食时，水稻可以通

过其细胞表面的模式识别受体 ( 如水稻抗褐飞虱

基因 Bph3 可能就是一种模式识别受体 ) 来识别昆

虫唾液中的特异性激发子 (elicitor) 或者效应子

(effector)( 虽然水稻害虫的激发子和效应子具体是

什么仍不清楚 )，激活多种信号途径，如植物激素 ( 水
杨酸 SA 和茉莉酸 JA 等 ) 的调控、MAPK (mitogen-
activated protein kinase) 通路的激活、细胞质 Ca2+ 浓

度升高、活性氧 (reactive oxygen species, ROS) 升高等，

从而调节防御相关基因的活性 ( 图 2)。
4.1　水稻对昆虫取食的信号识别

目前为止，已经克隆到的水稻抗虫基因主要是

定位于细胞膜的受体激酶 LecRK 和定位于细胞内的

NBS-LRR 两类。在水稻抗褐飞虱的反应中，LecRK
和 NBS-LRR 构成了两道防御系统，分别感应褐飞

虱取食过程中释放的分子模式 (HAMP) 和效应子

当昆虫取食水稻时，昆虫相关的分子模式(herbivore-associated molecular patterns, HAMP)或者伤害相关的分子模式(damage 
associated molecular patterns, DAMP)可以被水稻模式识别受体(pattern recognition receptors, PRR)所感知(如抗褐飞虱基因

Bph3)，同时，Ca2+内流，激活了MAPK级联反应[142]，引起模式触发的免疫(pattern-triggered immunity, PTI)。昆虫分泌的效

应子(effectors)则可以阻止PTI。而已克隆的水稻抗褐飞虱基因，如Bph14和Bph26能感知效应子，Bph29则可能通过其他蛋白

感知效应子，激活效应子触发的免疫(effector-triggered immunity, ETI)。抗虫基因与转录因子结合，激活了水杨酸(SA)信号途

径。水杨酸响应的防御基因的表达和胼胝质的沉积提高了水稻对褐飞虱的抗性。而咀嚼式口器昆虫(如二化螟)取食水稻后，

MAPK级联激活了JA合成和信号途径，从而产生TryPIs、H2O2以及激活JA响应的防御基因，抑制二化螟的取食和生长。另

外，绿叶挥发物(green leaf volatile, GLV)主要是通过排斥昆虫取食和吸引昆虫的天敌，提供间接防御。

图2  水稻抗虫的分子机制
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(effector) 信号，从而启动 PTI 和 ETI 的反应 [48-50]。

研究表明，昆虫取食作物过程中，分泌唾液

进入植物体内。昆虫口腔分泌物自身或其对植物

细胞成分进行降解或修饰而产生的物质，可以起

到像病原菌或微生物相关分子模式 PAMPs or MAMPs 
(pathogen-or microbe-associated molecular patterns)
类似的 HAMPs 或 DAMPs 和效应子的作用，从而

触发植物的抗性反应。目前为止，在取食其他植物

的昆虫唾液中鉴定了多个激发子和效应子。大菜粉

蝶幼虫口腔中 β- 葡萄糖苷酶可引起甘蓝绿叶挥发

物的释放 [51]。Caeliferin A 和 Caeliferin B 是从蝗虫

口腔分泌物中分离得到的另外两种“激发子”，它

们能激发玉米中挥发性萜烯的释放 [52]。豌豆蚜虫唾

液腺的转录组分析鉴定了蚜虫中的第一个效应子

C002，RNAi 抑制蚜虫 C002 的表达会降低蚜虫的

存活率和繁殖量 [53]。在双翅目昆虫黑森瘿蚊中，通

过图位克隆技术分离了效应子基因 vH13，可以克

服小麦抗性基因 H13 的抗性 [54]。

然而，取食水稻的昆虫中还没找到明确的激发

子和效应子。目前，对水稻褐飞虱的效应蛋白和致

害基因做了一些探索研究。2015 年，Huang 等 [55]

在褐飞虱中分离了一个唾液鞘蛋白 (NlShp)，是褐

飞虱唾液鞘的组分。dsRNA 抑制该基因表达后，会

影响褐飞虱在水稻上的正常生存，说明该蛋白在褐

飞虱取食中起重要作用。2014 年，Kobayashi 等 [56]

定位了一个隐性的致害性基因 vBph1，可以克服水

稻 Bph1 基因的抗性。褐飞虱全基因组测序以及唾

液腺转录组、蛋白质组的数据积累，有助于最终鉴

定褐飞虱效应子，解析致害因子。

4.2　水稻抗虫信号的传递

4.2.1　植物激素  
植物对植食性昆虫的不同反应与昆虫的取食模

式相关。水稻与褐飞虱的相互作用类似于植物与病

原菌的相互作用。水稻受褐飞虱取食后，其转录组、

蛋白质组和代谢组均有变化。植物防御相关基因、

大分子降解基因的表达量均有上调，而光合作用和

细胞生长相关基因则表现出下调 [42-46]。抗性水稻对

褐飞虱的防御反应可能主要激活了 SA 依赖的信号

途径。含有抗褐飞虱基因 Bph14 和 bph29 的抗性水

稻被褐飞虱取食后，SA 合成相关基因 (EDS1、PAD、

PAL 和 ICS1) 的表达量升高，SA 含量也升高；而 JA
的含量以及 JA、乙烯信号途径基因 (LOX、AOS2 和

EIN2) 的表达量明显比感虫水稻要低 [20,22]。类似的

情况在水稻防御灰飞虱的取食中也被观察到 [30]。

NPR1 和 WRKY45 是水杨酸信号途径中的一个关键

调控因子 [57]。飞虱取食抗虫水稻后，NPR1 的表达

明显上调 [20,22,30] ；然而，水稻中 WRKY45 的表达被

抑制后，褐飞虱在水稻植株上的分布、取食以及存

活率均有明显降低 [58]。这些结果表明，NPR1 可能

正调节水稻对飞虱的抗性，而 WRKY45 负调控水稻

对飞虱的抗性。在其他研究中，JA 合成途径基因

LOX1 表达的上升以及活性的增强能提高水稻对褐

飞虱的抗性，而 LOX1 表达的下降则降低了水稻的

抗性 [45,59]。这表明褐飞虱取食后的抗性植株与感性

植株可能激活了不同的信号途径：水稻抗褐飞虱基

因激活了 SA 信号途径，从而提高了水稻对褐飞虱

的抗性 ；而 JA 可能是在水稻的基础防御中发挥重

要作用。

JA 信号途径在植物防御咀嚼式口器昆虫取食

中扮演了一个重要的角色。二化螟取食后的水稻植

株中，JA 信号途径相关的基因转录被激活 [60]。水

稻中，OsPLDα、OsLOX、OsAOS 和 OsCOI1 是 JA
途径的基因，参与了 JA 的合成和信号传递 [61]。分

别抑制水稻中这些基因的表达，均能降低水稻 JA、

胰蛋白酶抑制剂 (TryPIs)、H2O2 和挥发物的水平，

从而促进二化螟和稻纵卷叶螟幼虫的取食和生长。

而水稻中这些基因表达水平的下降对褐飞虱并没有影

响或者减少褐飞虱取食和存活率 [62-65]。这个结果暗

示了，JA 在水稻防御咀嚼式口器昆虫和刺吸式口

器昆虫方面，扮演了截然相反的角色。

4.2.2　MAPKs级联反应

MAPK 信号级联途径发生在所有的真核生物

中，在植物先天免疫系统中主要是作为各种刺激与

下游防御途径基因转移的桥梁 [66]。早期研究表明，

MAPK 级联反应是抗褐飞虱基因介导的水稻对褐飞

虱抗性的一个重要途径 [44-45]。MAPK 最初被认为是

调节植株中 SA、JA 和乙烯防御信号途径 [67-68]。水

稻中 OsMPK3 的表达被抑制后，水稻植株的 JA 含

量下降，JA 信号途径基因的表达量下调，使胰蛋

白酶抑制剂 (TryPIs) 含量降低，从而降低了水稻对

二化螟的抗性 [68]，但是在 Bphi008 介导的水稻抗褐

飞虱反应中，OsMPK5/12 直接磷酸化使转录因子

OsERF1 和 OsEREBP1 的表达水平明显升高，最终

提高了水稻对褐飞虱的抗性 [69]。因此，MAPK 级联

反应可能是与其他抗性途径交联，共同构成水稻防

御昆虫取食的复杂信号网络。

4.2.3　钙离子信号

在真核生物的信号途径中，Ca2+ 是众所周知的
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二级信号 [70]。昆虫取食后可引起植物细胞中 Ca2+

的流入 [71-72]。昆虫激发子诱导的水稻防御反应中，

Ca2+ 浓度的变化作为信号分子，最终引起植株中活

性氧和胼胝质的变化 [71-72]。Ca2+ 引起的胼胝质的沉

积是植物防御刺吸式口器昆虫取食的普遍现象 [70-71]。

4.2.4　活性氧(ROS)
植物受到多种形式的生物胁迫，例如昆虫取食

会产生 ROS，它能参与防御信号途径并能在取食点

产生超敏反应 (hypersensitive response, HR)[73]。褐飞

虱取食 OsHI-LOX 抑制的转基因植株后，转基因植

株最外层叶鞘中会出现类似于超敏反应的细胞死亡

现象 [62]。局部区域的细胞死亡可以抑制病原菌的繁

殖扩大，但对褐飞虱等可以自由活动的昆虫来说，

这一作用显然是无效的。而降低水稻 JA 含量会导

致 H2O2 的下降，从而促进二化螟和稻纵卷叶螟的

取食 [63-65]。所以，H2O2 很可能是激活 JA 信号通路

过程中伴随发生的副产物。

5　水稻抗虫的生理机制

在植物与昆虫长期共进化的过程中，植物发展

了一系列的防御措施来保护自己不被昆虫所侵袭。

从生理功能的角度，植物抗虫性的机制可以分为

趋避性 (antixenosis)、抗生性 (antibiosis)和耐受性

(tolerance)[74]。趋避性表现为，昆虫在宿主选择过程中，

不喜欢在该种植物上栖息、取食或产卵。抗生性是

指害虫虽然可以在植物上栖息、取食和产卵，但是

由于植物具备某些抗虫机制，使害虫活动困难、取

食减少、繁殖力下降、生长发育迟缓、死亡率增高等。

耐受性是指植物并不能引起害虫的死亡，但能够承

受组织损伤，不影响植物的生长和存活的性状。

耐受性是植物对昆虫取食的反应，其主要机制

就是补偿。水稻植株，尤其是分蘖数较多的品种，

有能力来补偿昆虫取食所造成的伤害。有研究表明，

即使稻水蝇对 75% 的水稻幼苗都造成了伤害，却最

终并没有引起水稻产量的较大损失 [75]。但是，在植

株成熟期，这种补偿能力会下降。植株重量的减轻、

叶片发黄和产量的降低被认为是一种补偿指标 [76]。

目前，耐受性的遗传机制仍未阐明。

趋避性和抗生性则是昆虫对植物的反应。趋避

性和抗生性的分子机制也没有很好地阐明。一些二

次代谢物、挥发物和防御蛋白，如蛋白酶抑制剂、

凝集素或者某些酶类，能减少植株对昆虫的吸引力，

或者降低昆虫的生长发育、存活率和产卵力。褐飞

虱用口针刺探表皮细胞，穿透细胞壁，分泌唾液到

细胞内，消化韧皮部汁液。植物受褐飞虱取食后，

可能产生某些化学物质，被褐飞虱口器感知，产生

趋避性作用，影响褐飞虱取食的选择。这些化学物

质可能来自于表皮蜡质层的烷基和羰基化合物，如

抗虫水稻表皮蜡质层短碳链的比例要更高一些 [77]。

机械屏障能抑制昆虫在韧皮部的取食。在抗虫

水稻上，褐飞虱在韧皮部的取食时间明显要比在感

虫水稻上的时间短。在高抗的水稻材料 B5 中，褐

飞虱在韧皮部的取食时间只有在感虫水稻上时间的

1/4。进一步的研究发现，抗虫水稻受褐飞虱取食后，

胼胝质水解酶被抑制，阻止胼胝质的降解，使筛板

中胼胝质沉积，从而堵塞韧皮部，阻止了褐飞虱连

续吸食韧皮部汁液。然而，褐飞虱进化出一些对策

来避免被水稻探测到，或者阻止水稻的反应。在感

虫水稻中，胼胝质水解酶的表达受褐飞虱取食诱导

上调，降解了筛板中的胼胝质，从而促进褐飞虱的

取食 [20,71]。在抗性植株中，拒食物 (antifeedants) 的存

在和诱食剂 (phagostimulants) 的缺乏也会导致褐飞虱

取食的减少 [78]。天冬酰胺被认为是一种诱食剂，在

抗性水稻 Mudgo 中的含量较低 [79]。抗性植株中可溶

性的硅酸、草酸和甾醇被当作拒食物 [80]。而水溶性

的苯甲酸酯在浓度为 6.4 ppm 时就对白背飞虱有杀卵

活性 [81]。一种众所周知的植物体内的防御物质是胰

蛋白酶抑制剂 (PI)，它在植物防御昆虫取食中有很

重要的作用。抗性水稻中，PI 基因受褐飞虱取食诱

导上调 [20]，二化螟取食水稻后也诱导 PI 的积累 [47,60]。

对于二化螟等咀嚼式口器的水稻害虫，植物的

形态、结构以及生理生化因子都可能参与了对昆虫

的抗性 [82]。致密的叶鞘能阻止刚刚孵化的二化螟幼

虫取食叶鞘内部 [83]。稻酮 (p-methylacetophenone)
能吸引飞蛾和二化螟产卵 [84]，而一种利己素

(Allomone) 能抑制二化螟产卵，并抑制卵的孵化和

幼虫的生长、存活 [85]。另外，水稻的硅含量也能增

加对二化螟的抗性。取食硅含量高的水稻植株，二

化螟幼虫的下颌容易磨损，从而减少了幼虫的取食

量，导致幼虫死亡 [86]。

水稻挥发物包括许多重要的二次代谢产物，主

要作为一种信号来吸引植食性昆虫的寄生蜂和天

敌，从而提供间接的植物防御 [48]。褐飞虱和二化螟

的取食激活水稻产生有机挥发物，从而吸引稻虱缨

小蜂的寄生 [45,63-65]。2012 年，Xiao 等 [87] 研究报道，

水稻中受褐飞虱取食诱导的芳樟醇 (S-linalool) 可以

吸引褐飞虱的寄生蜂和天敌。绿叶挥发物 (GLV) 是
脂氧合酶途径中的一个分支途径，在植物防御飞虱
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取食中扮演重要的角色。水稻 OsHPL3 催化产生

GLV，提高了水稻对褐飞虱的抗性，同时还能吸引

稻虱缨小蜂的寄生 [88]。

5　抗虫水稻的培育

种植抗虫的水稻品种是有效的、环境友好的控

制害虫的方法。Zhang 等 [10] 提出了绿色超级稻的育

种概念，其中一个方面就是绿色超级稻应该具有对

多种害虫的抗性。传统的抗虫水稻育种的方法基于

抗虫表型的筛选，这需要种植大量的育种材料，并

对其农艺性状、产量、抗性和耐受性进行评估。通

过这种方法，国际水稻所培育了许多对褐飞虱、叶

蝉和二化螟有抗性的水稻材料 [89]。在这个过程中，

构建群体和抗性评估是最费时费力的工作，而且育

种家与昆虫学家的协作也必不可少。

分子标记的应用对抗虫水稻的培育产生了较大

的影响。分子标记辅助选择具有很多的优点。在水

稻育种中，通过分子标记辅助选择成功培育了许多

抗褐飞虱、白背飞虱和稻瘿蚊的水稻材料。面对褐

飞虱频繁的侵袭，多基因聚合的持久抗性也越来越

受重视。聚合了两个抗虫基因的水稻品种，相对于

只有一个抗虫基因的水稻来说，对害虫具有更强的

趋避性和抗生性 [76,90-91]。相对于传统的杂交稻来说，

携带一个抗虫基因的杂交稻能增强水稻对害虫的抗

性，而聚合了两个以上基因的杂交稻，对害虫的抗

性更强 [92]。在中国，多家单位已培育了一批抗褐

飞虱水稻恢复系、不育系和杂交稻组合，一些单位

已育成审定品种开始在生产中发挥重要作用，如武

汉大学朱英国院士课题组选育出了具有 Bph14 和

Bph15 基因的抗褐飞虱光温敏核不育系 Bph68S 和

红莲型细胞质雄性不育系珞红 4A，培育出通过湖

北省和安徽省品种审定的抗褐飞虱两系杂交稻两优

234。南京农业大学成功完成了 Bph3 的图位克隆，

将该抗性基因簇导入感虫品种宁粳 3 号，获得的新

品系无论苗期还是成株期均高抗褐飞虱。此外，还

发现抗褐飞虱新品系对水稻的另一类重要害虫白背

飞虱也具有较高的抗性，从而为培育兼抗两种稻飞

虱的水稻品种提供了基础。

近年来，生物技术的发展为害虫防治打开了一

个新的途径。通过转基因技术，将杀虫基因，如苏

云金芽孢杆菌内毒素基因 (Bt) 和雪花莲凝集素基因

(GNA)，转入水稻品种，可以提高水稻对昆虫的抗性。

目前，二化螟没有高抗的种质资源，而 Bt 基因对

鳞翅目昆虫具有很好的效果，是控制水稻二化螟和

稻纵卷叶螟的首选。GNA 是另外一种重要的杀虫基

因，能防治半翅目刺吸式口器的昆虫，但不具有 Bt
的毒性。转凝集素的水稻能减缓害虫的生长、发育

和繁殖
[93-94]，但是，凝集素对飞虱和叶蝉的抗性并

不如 Bt 对鳞翅目昆虫以及水稻抗虫基因的抗性。

6　未来的挑战和展望

未来，虫害是影响水稻产量的主要因素之一。

水稻与昆虫相互作用的功能基因组的研究将极大地

促进水稻抗虫品种的发展。基因的多样性可以有效

地避免昆虫致害性的变化。从不同国家的野生稻筛

选新的抗性种质资源，定位水稻抗虫基因和抗虫的

QTL ( 表 3)，能增强水稻抗虫基因的多样性。遗传

学与基因组学的结合能更好地了解基因功能、水稻 -

表3  水稻抗虫基因的定位

基因  水稻种质 染色体 连锁分子标记 参考文献

褐飞虱(Brown planthopper)    
Bph1 Mudgo 12 pBPH4-pBPH14 [95]
bph2 ASD7 12 DS72B4-DS173B  [21]
Bph3 Rathu Heenati 4 RHD9-RHC10 [19]
bph4 Babawee 6 RM589-RM586  [96]
bph5 ARC 10550 -  [97]
Bph6 Swarnalata 4 Y19-Y9 [98]
bph7 T12 12 RM3448-RM313 [99]
bph8 Chin Saba   [100]
Bph9 Balamawee 12 RM5341-RM463  [101]
Bph10 O. australiensis 12 RG457 [102]
bph11 O. officinalis 3 G1318 [103]
Bph12 B14 4 RM8213-RM261 [104]
Bph13 O.eichinger 2 RM240-RM250  [105]
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Bph13 O. officinalis 3 AJ09230b [106]
Bph14 B5 3 SM1-G1318 [14,20]
Bph15 B5 4 RG1-RG2 [14,107]
Bph17 Rathu Heenati 4 RM8213-RM5953 [108]
Bph18(T) O. austrliensis 12 RM6869-R10289S  [109]
bph19(t) AS20-1 3 RM6308-RM3134  [110]
bph18(t) O. rufipogon 4 RM273-RM6506  [111]
bph19(t) O. rufipogon 12 RM17  [111]
Bph20(T) IR71033-121-15 (O minuta) 4 B42-B44 [112]
Bph21(T) IR71033-121-15 (O minuta) 12 S12094A-B122 [112]
Bph22(T)  O. glaberrima   [113]
Bph23(T) O. minuta   [113]
bph22(t)  O. rufipogon 4 RM8212-RM261 [114]
bph23(t) O. rufipogon 8 RM2655- RM3572 [114]
bph24(t) IR 73678-6-9-B (O. rufipogon)   [115]
Bph25 ADR52 6 S00310-RM8101 [116]
Bph26 ADR52 12 DS72B4-DS173B [21,116]
Bph27 O. rufipogon 4 RM16846-RM16853 [117]
Bph28 DV85 11 InDel55-InDel66 [118]
bph29 RBPH54 (O. rufipogon) 6 BYL8-BID2 [22,119]
bph30 RBPH54 (O. rufipogon) 10 RM222-RM244 [119]
稻瘿蚊(Gall midge)    
Gm1 W1263 9 RM444-RM219 [25]
Gm2 Phalguna 4 RM241-RM317 [120]
gm3 RP2068-18-3-5 4 RM17480-gm3SSR4 [121]
Gm4 Abhaya、PTB10 8 RM210-RM256、  [26,122]
   　RM22550-RM547
Gm5 ARC5984 12 RM101-RM309  [122]
Gm6 Duokang #1 4 PSM112-PSM114  [123]
Gm7 RP2333-156-8 4 SA598 [124]
Gm8 Jhitipiti 8 AR257-AS168 [125]
Gm9 Line 9   
Gm10 BG 380-2   [126]
Gm11 CR57-MR1523 12 RM28574-RM28706  [127]
灰飞虱(Small brown planthopper)    
Qsbph2b Mudgo 2 RM29-RM5791  [27]
Qsbph3d  Mudgo 3 RM5442- RM3199 [27]
Qsbph12a Mudgo 12 I12-17–RM3331 [27]
Qsbph2 Kasalath 2 R712-R1843 [28]
Qsbph3 Kasalath 3 C1135-C80 [28]
Qsbph8 Kasalath 8 R1943- C390 [28]
Qsbph11 Kasalath 11 G257- S2260 [28]
qSBPH2 N22 2 RM263-RM1385 [29]
qSBPH3 N22 3 RM22-RM545 [29]
qSBPH5 N22 5 RM153-RM413 [29]
qSBPH7 N22 7 RM234-RM429 [29]
qSBPH11 N22 11 RM209-RM21 [29]
Qsbph3d Pf9279-4 (O. officinalis) 3 RM218-RM7425 [30]
Qsbph7a Pf9279-4 (O. officinalis) 7 RM7012-RM6338 [30]

表3  水稻抗虫基因的定位(续)
基因  水稻种质 染色体 连锁分子标记 参考文献
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Qsbph12b Pf9279-4 (O. officinalis) 12 RM463-RM6256 [30]
白背飞虱(White-backed planthopper)    
Wbph1 N22 7  [128]
Wbph2 ARC10239 6 RZ667  [31]
Wbph3 ADR52  -  [129]
wbph4 Podiwi A8 -  [129]
Wbph5 Diang Marie -  [129]
Wbph6 Guiyigu 11 RM167 [32]
Wbph7 O. officinalis 3 R1925-G1318  [33]
Wbph8 O. officinalis 4 R288-S11182  [33]
Ovc Asominori 6 R2373-C946 [34]
qOVA-1-3 Asominori 1 XNpb346-C112 [34-35]
qOVA-4 Asominori 4 R1854 [34-35]
qOVA-5-1 Asominori 5 XNpb251-R3313 [34-35]
qOVA-5-2 Asominori 5 C1268 [34-35]
qWPH2 O. rufipogon 2 RM1285-RM555 [36]
qWPH5 O. rufipogon 5 RM3870-RZ70 [36]
Qwph9 O. rufipogon 9 RG451- RM245 [36]
大青叶蝉(Green leafhopper)    
Glh1 Pankhari 203 5  [130]
Glh2 ASD7 11  [130]
Glh3 IR8 6  [130]
glh4 Ptb8 3  [131]
Glh5 ASD8 (O. rufipogon) 8  [131]
Glh6 TAPL796 5  [132]
Glh7 Maddani Karuppan   [132]
glh8 DV85   [133]
Glh9 IR28   [134]
glh10 IR36   [135]
Glh11 IR20965-11-3-3   [135]
Glh12 Hashikalmi, RC10313   [135]
Glh13 Asmaita   [135]
GLH14 ARC11554 4  [136]
黑尾叶蝉(Green rice leafhopper)     
Grh1 Pe-bi-hun, IR24 5 R569-C309 [137]
Grh2 Lepedumai  11 R2458- C50 [137]
Grh3 Rantaj-emas 2 6 C81- C133 [138]
Grh4 DV85 3  [137]
Grh5 O. rufipogon (W1962) 8 RM3754- RM3761 [139]
Grh6 SML17, IRGC105715 4 RM8213- C708 [38-39]
qGrh4 O rufipogon 4 RM6997- RM7051 [140]
qGrh9 O. glaberrima (IRGC104038) 9 RM215-RM2482  [141]
稻纵卷叶螟(Rice leaffolder)    
qRLF-1 Chunjiang 06 1 RM3412- RM6716 [40]
qRLF-2 Chunjiang 06 2 RM207-RM48 [40]
qRLF-3 Chunjiang 06 3 RM1022-RM7  [40]
qRLF-4 Chunjiang 06 4 RM3276-RM255 [40]
qRLF-8 Chunjiang 06 8 RM72-RM331 [40]

表3  水稻抗虫基因的定位(续)
基因  水稻种质 染色体 连锁分子标记 参考文献
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昆虫互作与共进化的遗传与分子机制。
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