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水稻与褐飞虱的分子互作研究进展
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摘　要 ：作为我国的主粮作物，水稻在自然生长条件下经常遭受各种植食性昆虫的为害。其中，褐飞虱是

水稻最主要的害虫之一。研究水稻和褐飞虱的分子互作机制可为褐飞虱的绿色防控提供重要的理论基础、

基因和化合物资源。本文综述了目前已鉴定的褐飞虱抗性基因、褐飞虱诱导的水稻防御和褐飞虱的反防御

策略，重点总结了茉莉酸激素信号途径在水稻抗褐飞虱中的功能。总体而言，水稻和褐飞虱的分子互作研

究还处于探索阶段，领域内仍有很多未解决的科学问题，本文对一些重点问题进行了罗列，并对未来研究

进行了展望。
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Recent advances in rice and brown planthopper molecular interaction
JIN Gao-Chen, LI Ran*

(Institute of Insect Sciences, Zhejiang University, Hangzhou 310058, China)

Abstract: Rice, a major crop plant in China, frequently suffers from various insect herbivores in the field. Among 
them, brown planthopper (Nilaparvata lugens, BPH) is one of the most notorious pests, causing significant yield 
losses. Studies on the molecular mechanisms of rice and BPH interaction can provide a theoretical basis and gene 
and chemical resources for the green prevention and control of BPH. Here, we review the identified BPH resistance 
genes, BPH-elicited rice defense responses and BPH counter-defense strategies. We mainly summarize the role of 
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the jasmonate signaling in rice resistance to BPH. Overall, the mechanistic study of rice and BPH interaction is just 
beginning to be understood. There are still many unresolved questions in the field. We highlight several key issues 
and demonstrate some prospects for future research.
Key words: rice; brown planthopper; herbivore resistance; jasmonate signaling; effector

水稻 (Oryza sativa) 是我国的主粮作物，其健

康稳定的生产直接关系到国家的粮食安全。稻飞虱

是影响我国水稻生产的最主要的虫害之一，在稻飞

虱暴发年份，其发生面积超过 3 000 万公顷，实际

造成水稻产量损失超 200 万吨，超过当年份全国水

稻总产的 1% [1]。稻飞虱中尤以褐飞虱 (Nilaparvata 
lugens Stål, brown planthopper, BPH) 在国内危害范围

最广、危害程度最深 [2]。褐飞虱是属于半翅目 (Hemiptera)
飞虱科 (Delphacidae) 褐飞虱属 (Nilaparvata) 的单食

性刺吸式口器害虫，利用针状口器刺吸水稻韧皮部

汁液；同时，褐飞虱的产卵器能够划破水稻叶片或

叶鞘组织，造成水分散失并更易被病原菌侵染，被

褐飞虱为害后的水稻往往长势减弱，结实率降低
[3]。

此外，褐飞虱还可以携带并传播水稻锯齿叶矮缩病

毒 (rice ragged stunt virus, RRSV) 和水稻草矮缩病毒

(rice grass stunt virus, RGSV)，加剧对水稻生产的危

害
[4]。褐飞虱的发生具有突发性和暴发性，并因其

高繁殖力和迁飞性而难以防治，目前农业生产中对

于褐飞虱的防治仍主要依赖于化学杀虫剂。然而，

农药的过度使用不仅加速了褐飞虱种群抗药性的产

生，也造成了日趋严重的环境污染、生态危害等问

题
[4]。当前，利用水稻自身抗性培育优质抗虫水稻

品种，是褐飞虱绿色防控最经济有效的手段之一。

自 20 世纪 60 年代起，抗褐飞虱水稻品种相继被报

道，但其携带的抗性基因以及抗虫机理尚不明确
[5]。

进入21世纪，随着现代分子生物学技术的快速发展，

多个褐飞虱抗性基因被克隆鉴定，水稻对褐飞虱的

抗性机制逐步被解析。本文对目前已鉴定的褐飞虱

抗性基因、褐飞虱诱导的水稻防御和褐飞虱的反防

御策略进行概述，并对水稻和褐飞虱互作研究中的

重要科学问题和未来方向进行讨论与展望。

1　褐飞虱抗性基因的研究

1969 年，Pathak 等 [5] 首次报道了水稻对褐飞

虱的抗性。此后，研究者们陆续在野生稻和栽培稻

中发现了 40 多个褐飞虱数量抗性位点 (quantitative 
trait loci, QTL)。这些 QTL 中通常含有褐飞虱抗性

基因 ( 又称为 Bph 基因 )。

2009 年，武汉大学何光存教授团队利用图位

克隆鉴定了水稻中第一个褐飞虱抗性基因 Bph14 [6]。

Bph14 编码一个 CC-NB-LRR (coiled-coiled nucleotide- 
binding leucine-rich repeat) 受体蛋白，Bph14 能够与

WRKY46 和 WRKY72 转录因子互作，稳定并提高

两个 WRKY 的蛋白水平，继而促进如细胞质激酶

RLCK281 和胼胝质合成酶等下游基因的表达，降低

褐飞虱的取食活性 [7]。该团队最新研究表明，Bph14
可以作为受体特异性识别褐飞虱分泌的唾液效应子

蛋白 BISP (Bph14-interacting salivary protein)，从而

诱导 BISP 蛋白的降解并激活水稻对褐飞虱的防

御反应
[8]。除 Bph14 以外，该团队还陆续克隆了

Bph9、Bph6、Bph37、Bph30、Bph40 等抗性基因。

Bph9 与 Bph1、Bph2、Bph7、Bph10、Bph18、Bph21
和 Bph26 多个抗性基因呈复等位基因关系，编码一

种罕见类型的富含亮氨酸重复受体蛋白 (nucleotide-
binding leucine-rich repeat, NLR)，能够诱导细胞过

敏性坏死反应，激活一条依赖于茉莉酸 (jasmonate, 
JA) 和水杨酸 (salicylic acid, SA) 的防御途径 [9]。Bph6
编码的蛋白定位于与囊泡运输相关的胞泌复合体

Exocyst。Bph6 通过与胞泌复合体亚基 OsEXO70E1
互作，促进细胞内蛋白向胞外分泌，增强细胞壁中

纤维素和半纤维素的积累，强化细胞壁厚度，从而

阻碍褐飞虱的取食
[10]。另外，Bph6 还可与胞泌复

合体亚基 OsEXO70H3 互作，促进腺苷甲硫氨酸合

成酶 OsSMASL 分泌到胞外，增加细胞壁中木质素

的沉积以增强抗虫性
[11]。Bph30 编码一个含有 2 个

富含亮氨酸结构域 (leucine-rich domains, LRDs) 的
蛋白，在水稻叶鞘厚壁组织细胞中高表达。Bph30
能够上调厚壁组织细胞中纤维素和半纤维素合成相

关基因的表达，增加纤维素和半纤维素在厚壁组织

中的积累，从而增加厚壁组织的厚度与细胞壁的硬

度。当取食含有 Bph30 的水稻叶鞘时，褐飞虱的口

器难以穿透厚壁组织到达韧皮部
[12]。Bph40 编码一

个 LRD 蛋白，与 Bph30 功能类似。研究表明在含

有 Bph40 的水稻中多个纤维素和半纤维素合成相关

基因表达上调，厚壁组织细胞壁中的纤维素和半纤

维素含量也显著升高
[12]。
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Rathu Heenati中克隆了Bph3 基因。Bph3是由OsLecRK1- 
OsLecRK3 串联组成的基因簇，和 Bph15 位于同一

区域，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，其抗虫效果具有累加效应，

通过转基因技术将 Bph3 导入褐飞虱易感的水稻品

种，能够显著增强其对褐飞虱和白背飞虱的抗性
[13]。

除上述之外，国内外其他团队也克隆了多个 Bph 基

因。Bph29 是一个褐飞虱隐性抗性基因，编码一个

包含 B3 核酸结合域的蛋白，定位于细胞核，该基

因在水稻维管束组织中特异性表达，并受褐飞虱为

害抑制。Bph29 正调控 SA 信号途径，并负调控 JA
和乙烯信号途径

[14]。Bph32 编码独特的短同源重复

序列 (short consensus repeat, SCR) 蛋白，是一个褐

飞虱显性抗性基因，在褐飞虱为害的水稻叶鞘中表

达上调，通过降低褐飞虱的取食提高水稻对褐飞虱

的抗性
[15]。表 1 列出了水稻中已克隆鉴定的褐飞虱

抗性基因。

2　褐飞虱诱导的水稻防御途径

当受到褐飞虱为害时，水稻通过细胞膜表面的

模式识别受体 (pattern recognition receptors, PRRs)
识别褐飞虱取食或产卵过程中释放的植食性昆虫

相关分子模式 (herbivore-associated molecular patterns, 
HAMPs) 或损伤相关分子模式 (damage-associated 
molecular patterns, DAMPs)，从而激活防御响应相

关的早期信号事件，例如胞质钙离子 (calcium ion, 

Ca2+) 浓度的升高、活性氧 (reactive oxygen species, 
ROS) 的爆发和促分裂原活化蛋白激酶 (mitogen-
activated protein kinase, MAPK) 级联途径的活化

等
[19]，然后通过激素信号途径和转录因子激活防

御相关基因的表达，使水稻产生对褐飞虱的基础

抗性。

2.1　褐飞虱为害释放的信号分子

褐飞虱取食或产卵会对水稻造成机械损伤，促

使水稻释放 DAMPs。DAMPs 通常为细胞受应激或

损伤后产生的游离核酸、蛋白质、离子、聚糖、代

谢产物等 [19-20]。Shen等 [21] 研究发现，OsPep3 (peptide 
3) 小肽是水稻在褐飞虱为害时产生的重要 DAMP
分子，该小肽前体基因表达水平受褐飞虱为害诱导

上调，OsPep3 通过上调水稻中苯丙烷、脂质及 JA
途径代谢产物的积累，正调控水稻对褐飞虱的抗性。

HAMPs 也被称为激发子，包含很多昆虫唾液中鉴

定的化合物或者蛋白质。褐飞虱唾液中一些分泌蛋

白被鉴定为 HAMPs，可以被水稻特异性识别，并

激活水稻的防御反应。Shangguan 等
[22] 报道了一种

在褐飞虱唾液腺中高丰度表达的类黏蛋白 NlMLP，
NlMLP 被分泌到水稻组织后能够促进细胞 Ca2+ 浓

度的上升、MEK2 (mitogen-activated protein kinase kinase 
2) 激酶和 JA 信号途径的激活，使得防御相关基因

表达上调，诱导细胞凋亡和胼胝质沉积。Huang 等
[23]

通过筛选褐飞虱唾液蛋白质组鉴定出一种蛋白 ——
NlSP1 (N. lugens salivary protein 1)，其能够被分泌

到水稻组织中，诱导植物细胞凋亡、过氧化氢

表1  水稻中已克隆鉴定的褐飞虱抗性基因

基因名称	 来源品种	 所在染色体	 编码蛋白	 参考文献

Bph1	 Mudgo	 12	 CC-NB-NB-LRR	 [9]
Bph2	 ASD7	 12	 CC-NB-NB-LRR	 [16]
Bph3	 Rathu heenati	 4	 3个串联的LecRK	 [13]
Bph6	 Swarnalata	 4	 LRD	 [10]
Bph7	 T12	 12	 CC-NB-NB-LRR	 [9]
Bph9	 Pokkali	 12	 CC-NB-NB-LRR	 [9]
Bph10	 O. australiensis	 12	 CC-NB-NB-LRR	 [9]
Bph14	 O. officinalis	 3	 CC-NB-NB-LRR	 [6]
Bph18	 O. austrliensis	 12	 CC-NB-NB-LRR	 [17]
Bph21	 O. minuta	 12	 CC-NB-NB-LRR	 [9]
Bph26	 ADR52	 12	 CC-NB-NB-LRR	 [16]
bph29	 O. rufipogon	 6	 含B3 DNA-binding结构域	 [14]
Bph30	 AC-1613	 4	 LRD	 [12]
Bph32	 Ptb33	 6	 含SCR结构域	 [15]
Bph37	 O. nivara	 6	 CC-NB	 [18]
Bph40	 SE232	 4	 LRD	 [12]
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(hydrogen peroxide, H2O2) 积累、防御相关基因表达

以及胼胝质沉积。Gao 等 [24-25] 从褐飞虱唾液腺中鉴

定出唾液蛋白组分 NlG14 及 NlDNAJB9，它们随褐

飞虱取食进入水稻植株，能够诱导植物细胞凋亡、

ROS 爆发、胼胝质积累以及 JA 信号途径激活。有

研究发现，褐飞虱产卵过程中释放的蛋白也可以作

为激发子。卵黄原蛋白 (vitellogenin, Vg) 是昆虫发

育和生殖所需的重要蛋白，Zeng 等
[26] 发现褐飞虱

在产卵和取食过程中，会释放卵黄原蛋白的 N 端亚

基 NlVgN 进入水稻组织，诱导水稻 JA 的积累和下

游防御相关基因的表达，促进水稻挥发物的释放，

从而吸引更多褐飞虱卵寄生蜂。外用体外纯化的

NlVgN 还降低了褐飞虱卵的孵化率，在水稻中过表

达 NlVgN 能够持续性激活 H2O2 信号。除取食和产

卵中释放的激发子外，褐飞虱排泄的蜜露也能够诱

导水稻直接和间接的防御反应。另外，褐飞虱排泄

的蜜露中的微生物菌群可作为活性组分，促进水稻

叶片中植保素的积累，诱导芳樟醇等水稻挥发性物质

的释放
[27]。

2.2　水稻抗褐飞虱相关的信号途径

2.2.1　受体蛋白

目前对褐飞虱 DAMPs 和 HAMPs 相关受体的

研究较少，仅有一例报道。OsPEPR1 和 OsPEPR2 
(peptide receptor 1/2) 是水稻内源性小肽激发子 OsPep3
的受体，编码定位于细胞膜表面的 LRR 受体蛋白，

两个基因在褐飞虱取食后表达上调。敲除 OsPEPR1/2
使水稻不再响应 OsPep3，显著削弱了水稻对褐飞

虱的抗性 [21] ；而当水稻体内过表达 OsPEPR1 时，

其对于 OsPep3 的响应更加敏感，能够积累更高水

平的酚胺化合物和稻壳素 [28]。体细胞胚胎发生受体

类蛋白激酶 (somatic embryogenesis receptor-like kinases, 
SERKs) 是一类模式识别受体的共受体，参与很多

防御信号的传递
[29]。沉默水稻中的 OsSERK1 或敲

除 OsSERK2 降低了植株对褐飞虱的抗性，而分别

过表达这两个 OsSERK 则提高了水稻的抗虫性 [30]，

这些结果暗示水稻 OsSERK1 和 OsSERK2 可能参

与识别褐飞虱为害释放的信号分子。

2.2.2　MAPK信号级联

MAPK 级联是真核生物中保守的信号途径，包

含 MAPKKK-MAPKK-MAPK 三级磷酸化级联，作

用于模式识别受体下游，将外界刺激信号逐级放大；

MAPK 通过磷酸化转录因子、酶等底物，实现对信

号的传递 [31-32]。在水稻中，MAPK 信号途径被报道

参与褐飞虱诱导的防御反应。水稻 MAPKK 基因家

族成员 OsMKK3 的表达受褐飞虱为害诱导显著上

调，过表达 OsMKK3 降低了褐飞虱卵的孵化率、若

虫的存活率和成虫的产卵量 [33]。褐飞虱成虫为害也

可以诱导水稻中的一个 MAPK 成员 OsMAPK20-5
的表达，沉默该基因显著提高了水稻对褐飞虱成虫

的抗性并降低了褐飞虱卵的孵化率；机理研究表明，

OsMAPK20-5 可能通过抑制一氧化氮 (nitric oxid, 
NO) 的积累来负调控水稻对褐飞虱的抗性

[34]。

2.2.3　JA信号途径

植物激素信号途径广泛参与植物的抗虫性，而

JA 信号途径在植物抗虫中发挥核心的作用 [19]。当

受到植食性昆虫为害时，植物体内 JA 合成被激活，

JA 可以被代谢成各种各样的衍生物；其中，JA 在

茉莉酸氨基酸合成酶 (JASMONATE RESISTANT1, 
JAR1) 的催化下与异亮氨酸 (isoleucine, Ile) 偶联生

成 JA-Ile，该化合物是维管植物中主要的活性 JA
分子

[19, 35-36]。我们课题组的研究表明，JA 信号途径

主要参与了水稻对褐飞虱的抗性。我们通过对褐飞

虱雌成虫为害水稻叶鞘不同时间点样品的转录组进

行分析，发现差异表达基因主要富集于 JA 相关信

号途径；褐飞虱为害后，水稻中 JA 合成和响应相

关基因的表达显著上调，JA 分子的含量也显著提

高
[37]。JA 衍生物处理降低了水稻上褐飞虱卵的孵

化率和若虫的存活率 [10, 38] ；同时，外施 JA 能够诱

导水稻植株释放出更多的挥发物吸引天敌稻虱缨小

蜂 (Anagrus nilaparvatae)，提高水稻的间接抗性 [39]。

敲除 JA 合成基因 AOC (allene oxide cyclase) 或
OPDA 还原酶基因 OsOPR7 降低了水稻中褐飞虱诱导

的 JA、JA-Ile 的水平以及水稻对褐飞虱的抗性 [37, 40-41]。

过表达水稻 JA 代谢酶基因 OsJMT1 (JA carboxyl 
methyltransferase 1) 导致褐飞虱诱导的 JA 和 JA-Ile
含量降低、茉莉酸甲酯 (methyl-JA, MeJA) 含量升高，

过表达植株对褐飞虱雌成虫的抗性增强
[42]。而过表

达 AOC 或一个 JA 合成相关的脂氧合酶 RCI 导致水

稻体内积累更多的 JA 信号分子，并且表现出对褐

飞虱的抗性增强
[43-44]。另外，敲除参与 JA 信号转导

的MYC2转录因子或者JA受体蛋白COI  (CORONATINE 
INSENSITIVE)1a/1b、COI2 后，褐飞虱卵在这些突变

体上的孵化率更高、孵化历期更短
[37, 45]。

我们还利用 MeJA、褐飞虱、稻纵卷叶螟和黏

虫处理过的不同组织、不同时间点的 196 个转录组

数据以及MYC2的染色质免疫共沉淀测序 (chromatin 
immunoprecipitation sequencing, ChIP-seq) 数据，构

建了水稻 JA 介导的防御信号网络，把水稻 JA 的防
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御响应分成了 MYC2 转录因子介导的转录调控模

块、组织特异性表达模块以及 JA 负反馈调节模块。

通过对模块中的 bHLH6、TPS35、NAC1、NAC3 和

NAC4 基因的功能分析，证实了这些模块基因都参

与了水稻对褐飞虱的抗性 [37, 46]。

2.2.4　其他激素信号途径

SA 信号途径被报道正调控拟南芥和番茄对蚜

虫的抗性 [47-48]。我们前期的研究表明，受褐飞虱为

害的叶鞘中 SA 水平并无显著变化，敲除水稻 SA
受体 NPR1 或者过表达细菌来源的 SA 羟化酶基因

NahG 均不影响褐飞虱卵的孵化率 [37]。而另外一项

研究表明，NahG 过表达的水稻对褐飞虱若虫的抗

性减弱 [49]。两项研究结果的不同可能是由于所选用

的背景品种以及褐飞虱虫龄不一致所导致。在含有

Bph6 和 Bph9 的抗性水稻中，褐飞虱为害早期诱导

的 SA 的含量显著高于对照植株 [9-10]，并且外源施加

SA 提高了水稻对褐飞虱若虫的抗性 [10]。在 He 等 [49]

的研究中还发现，苯丙氨酸解氨酶 (phenylalanine 
ammonia-lyase, PAL) 参与了水稻对褐飞虱的抗性，

PAL 是苯丙素代谢途径最上游的催化酶，不但参与

SA 的合成，还参与很多苯丙素类次生代谢产物的

合成。因此，SA 信号途径是否以及如何在水稻抗

褐飞虱中发挥作用还需要更多的研究解析。

其他激素信号途径被报道也参与了水稻对褐飞

虱的抗性，并且许多激素都是通过和 JA 途径互作

来调控水稻的抗虫性。乙烯信号途径被认为负调控

水稻对褐飞虱的抗性。沉默乙烯合成酶基因

OsACS2 增强了褐飞虱诱导的挥发物的释放，从而

增强了水稻对褐飞虱的直接和间接抗性
[50]。褐飞虱

为害能显著诱导水稻 E3 泛素连接酶 OsEBF1 (EIN3-
binding F-box protein 1) 和 OsEBF2 基因的表达，OsEBF1
和 OsEBF2 通过介导 OsEIL1 (ethylene insensitive 3- 
like 1) 转录因子的降解抑制乙烯信号途径，从而正

调控水稻对褐飞虱的抗性
[51-52]。Huang 等 [53] 首次

报道了光照强度正调控水稻对褐飞虱抗性，光敏色

素互作因子 (phytochrome-interacting factors) OsPIL14
可结合乙烯合成酶基因 OsACO1 的启动子并激活

其表达；在光照条件下，光敏色素 OsPhyB 介导了

OsPIL14 蛋白的降解，导致乙烯合成受阻，从而提

高对褐飞虱的抗性。脱落酸在植物应对干旱、盐、

冷或高温等非生物胁迫中发挥作用
[54]。研究表明，

水稻中脱落酸还正调控褐飞虱的抗性。外源施加脱

落酸或干旱处理能够引起水稻体内胼胝质积累，抑

制褐飞虱的取食和产卵行为，从而提高水稻对褐飞

虱的抗性 [55-56]。过表达水稻脱落酸合成相关的 9-
顺式环氧类胡萝卜素双加氧酶基因3 (9-cis-epoxycaro- 
tenoid dioxygenase 3, NCED3) 提高了褐飞虱诱导的

脱落酸、JA 和 JA-Ile 的含量，该株系对褐飞虱具

有更强的抗性
[57]。水稻脱落酸代谢基因 OsABA8ox3

的敲除植株对褐飞虱的抗性也显著提高 [58]。

生长素是促进植物生长发育的重要激素，有研

究报道其负调控水稻对褐飞虱的抗性。Bph40 近等

基因系植株中组成型和褐飞虱诱导的生长素的含量

均显著低于对照植株；外源施加生长素降低了水稻

对褐飞虱的抗性
[59]。细胞分裂素是一类促进细胞分

裂和组织分化的植物激素。水稻细胞分裂素代谢基

因 OsCKX1 的敲除植株对褐飞虱为害的耐受性提

高；细胞分裂素可能是通过上调 JA 的含量来实现

其对褐飞虱的抗性
[41]。在水稻 Bph6 近等基因系中，

褐飞虱为害显著诱导顺式玉米素的含量增加，表明

细胞分裂素可能在 Bph6 介导的褐飞虱抗性中发挥

作用
[10]。赤霉素是重要的生长相关激素，参与植物

生长发育的各个阶段。沉默水稻赤霉素信号途径的

阻遏蛋白基因 OsSLR1 或通过外施 GA3 处理水稻，

可提升水稻对褐飞虱的抗性 [60-61]。赤霉素合成突变

体 sd-1 对褐飞虱的抗性降低，而赤霉素过量的突变

体 eui 对褐飞虱的抗性提高 [62]，表明赤霉素正调控

对褐飞虱的抗性。油菜素内酯是一类参与调节植物

生长发育及对病原菌抗性的植物激素。研究表明，

外施油菜素内酯处理或者油菜素内酯过度积累的水

稻 (slg-D 或 m107) 对褐飞虱的抗性降低，而油菜

素内酯缺乏的突变体 (lhdd10) 对褐飞虱具有更强的

抗性
[63]。

2.2.5　转录因子

在水稻中已鉴定许多调控褐飞虱抗性的转录因

子。MYC2 属于 bHLH (basic helix-loop-helix) 家族

转录因子，是 JA 信号途径的核心调控元件 [64]。水

稻基因组中仅编码一个 MYC2 蛋白，MYC2 敲除突

变体对褐飞虱为害的耐受性显著降低，褐飞虱卵在

其上的孵化率更高、孵化历期更短
[37, 65]。我们课题

组通过染色质免疫共沉淀测序发现，MYC2 能够直

接结合并调控大量 JA 响应基因。MYC2 一方面通

过其调控的转录因子级联，在 JA 信号转导初期对

信号级联进行放大；另一方面，其直接调控次生代

谢合成相关基因，广泛参与水稻的诱导抗性
[37, 46]。

OsbHLH6 是位于 MYC2 下游的转录因子，参与调

控部分 JA 响应，bhlh6 敲除突变体对褐飞虱的抗性

减弱
[46]。
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究员团队鉴定了多个褐飞虱抗性相关的转录因子，

并解析了其调控机制。OsMYB22 能够与共抑制

子 TOPLESS 及去乙酰化酶 HDAC1 形成 MYB22-
TOPLESS- HDAC1 转录抑制复合体，协同抑制下

游黄烷酮 3′- 羟化酶 (flavanone 3-hydroxylase, F3′H)
基因的转录，正调控水稻对褐飞虱的抗性

[66]。HD-
Zip IV 转录因子 ROC4 (rice outermost cell-specific 4)
和 ROC5 分别通过调控水稻蜡质的生物合成和泡状

细胞发育，正调控水稻对褐飞虱的抗性
[67]。水稻生

长相关的 GRF8 (growth regulating factor 8) 转录因

子可以直接调控黄烷酮 3- 羟化酶 (OsF3H) 基因的

表达，从而正调控水稻类黄酮的含量和褐飞虱抗

性
[68]。水稻 microRNA 中的 miR396 被褐飞虱为害

诱导表达，能够特异性靶向 GRF8 的 mRNA 并抑

制其翻译。而另外一个小 RNA——miR319 可以靶向

TCP (teosinte branched 1/cycloidea/proliferating cell factor)
类型的转录因子 OsPCF5 [69]，OsPCF5 和 OsMYB22、
OsMYB30、OsMYB30C 互作正调控水稻对褐飞虱的

抗性。该团队还发现 OsbHLH61-OsbHLH96 转录因

子级联可能位于 JA 信号途径下游，正调控对褐飞

虱的抗性
[70]。此外，万建民院士团队研究发现，褐

飞虱为害时，OsMYB30 转录因子直接结合 PAL6 和

PAL8 基因启动子上的特定元件并正调控两个基因

的表达，从而调节 SA 和木质素的生物合成，影响

水稻对褐飞虱的抗性 [49]。何光存教授团队的研究发

现，Bph14 可以和 WRKY46/72 互作并增强两个转

录因子的稳定性，WRKY46/72 通过调控类受体激

酶 RLCK281 以及胼胝质合成酶基因的表达参与水

稻对褐飞虱的抗性
[7]。

水稻中也存在诸多负调控褐飞虱抗性的转录因

子。OsERF3 (ethylene-responsive transcriptional factor 3)
是乙烯信号途径的重要转录因子，其基因表达受

褐飞虱为害诱导上调，但负调控水稻对褐飞虱的抗

性
[71]。过表达乙烯应答转录因子 OsEIL2 减弱了水

稻对褐飞虱的抗性，而沉默该基因的水稻对褐飞虱

的抗性增强 [53]。敲除水稻转录因子 NAC1、NAC3
和 NAC4 提高了褐飞虱诱导的 JA 响应基因的表达，

敲除突变体上褐飞虱卵的孵化率降低、孵化历期延

长
[46]。表 2 列出了水稻中已鉴定的一些参与褐飞虱

抗性的转录因子。

2.3　水稻抗褐飞虱物质

植食性昆虫为害会诱导植物产生大量的次生代

谢产物、防御蛋白或大分子聚合物，这些物质在植

物抗虫中发挥了重要作用。根据理化性质，可以将

它们分为挥发性和非挥发性物质。目前，在水稻中

鉴定的与褐飞虱抗性相关的物质还比较少。

2.3.1　挥发性物质

浙江大学娄永根教授团队发现，当遭受褐飞虱

为害时，水稻可产生大量的挥发物，包括绿叶挥发

物 (green leaf volatiles, GLVs)、萜类化合物 [72-73]、

甲基酮类化合物以及苯甲酸酯类化合物等 [74]，这些

挥发物的生物合成多数受到 JA 信号途径调控 [37, 46]。

S- 芳樟醇 (linalool) 对褐飞虱的取食和产卵具有趋

避作用，而对褐飞虱卵的寄生性天敌 —— 稻虱缨

小蜂具有吸引作用。在田间，芳樟醇合成酶基因

OsLIS (linalool synthase, LIS) 沉默的水稻品系上褐

飞虱种群密度远高于对照组植株 [74]。氢过氧化物裂

表2  水稻中参与褐飞虱抗性的转录因子

名称	 类型	 对褐飞虱抗性的影响	 作用机制	 参考文献

MYC2	 bHLH	 正调控	 正调控JA信号途径	 [37]
bHLH6	 bHLH	 正调控	 正调控部分JA响应基因	 [46]
WRKY46	 WRKY	 正调控	 正调控RLCK281和LOC_Os01g67364.1的表达	 [7]
WRKY72				  
MYB22	 MYB	 正调控	 负调控F3'H的表达	 [66]
MYB30	 MYB	 正调控	 正调控PAL6、PAL8的表达	 [49]
ROC4	 HD Zip IV	 正调控	 正调控蜡质生物合成	 [67]
ROC5	 HD Zip IV	 正调控	 负调控泡状细胞大小、数量	 [67]
PCF5	 TCP	 正调控	 与OsMYB30/22等互作	 [69]
GRF8	 GRF	 正调控	 正调控OsF3H的表达	 [68]
NAC1/3/4	 NAC	 负调控	 负调控部分JA响应基因	 [46]
ERF3	 AP2/ERF	 负调控	 正调控乙烯信号途径	 [71]
EIL2	 EIN3/EIL	 负调控	 正调控乙烯信号途径	 [53]
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解酶 (hydroperoxide lyase, HPL) 基因 OsHPL3 参与

GLVs 的生物合成，在 OsHPL3 敲除突变体中，顺 -3-
己烯 -1- 醇无法合成，并导致该植株对褐飞虱雌成

虫和若虫的抗性降低
[73]。另外，2- 庚酮和 2- 庚醇

对褐飞虱的取食和产卵有一定的趋避作用 [44, 50]。在

田间施用水杨酸甲酯、顺 -3- 己烯醛、顺 -3- 己烯

乙酸酯和芳樟醇组成的混合物，显著提高了水稻上

褐飞虱卵的寄生率
[75]。此外，最新的一项研究表明，

低浓度的 S- 柠檬烯对褐飞虱成虫具有吸引作用，

而高浓度的 S- 柠檬烯则产生趋避作用。褐飞虱卵

在 S- 柠檬烯合成酶基因 OsTPS19/OsTPS20 过表达

植株上的孵化率显著低于野生型植株 ；在田间，

OsTPS19/OsTPS20 过表达品系上褐飞虱的数量相较

于野生型更少，而敲除品系则更多 [76]。

2.3.2　非挥发性物质

目前已报道的对褐飞虱具有防御作用的非挥发

性物质包括酚胺类化合物、樱花素、木质素和胼胝

质。酚胺类化合物是苯丙素代谢途径产生的酚酸和

多胺的螯合物，广泛分布于不同的植物体内 [77]。褐

飞虱危害会显著性诱导多种酚胺类化合物的积累，

在人工饲料中添加对香豆酰腐胺或阿魏酰腐能够降

低褐飞虱成虫的存活率
[78]。樱花素是苯丙素代谢途

径中的一种黄酮类化合物，由柚皮素 O- 甲基转移

酶 NOMT1 催化合成。褐飞虱为害会诱导 NOMT1
基因的表达以及樱花素的大量积累，NOMT1 敲除

突变体对褐飞虱的抗性降低。进一步研究发现，樱

花素可以抑制褐飞虱体内的有益内生菌 —— 类酵

母共生菌，从而影响褐飞虱的生长发育
[79]。异戊胺

也是一种褐飞虱为害诱导上调的化合物，在水稻中

添加异戊胺降低了褐飞虱成虫的取食量以及存活

率
[80]。同时，以上所述化合物的生物合成都是受经

典的 JA 信号途径所调控 [37, 45, 79, 80]。木质素、纤维素、

半纤维素和胼胝质等细胞壁中的大分子聚合物在水

稻抗褐飞虱中也发挥重要的功能。其中，木质素和

胼胝质在褐飞虱为害的叶鞘中被诱导沉积，形成物

理性屏障，影响褐飞虱的取食
[6, 49, 55, 60]。而纤维素

和半纤维素在携带 Bph30 和 Bph40 的抗性水稻品种

中组成性地高积累，使得厚壁细胞增厚，阻碍了褐

飞虱口针的穿刺
[12]。

3　褐飞虱的反防御策略

褐飞虱在与水稻的协同进化中，发展出了克服

水稻防御的策略。目前研究集中在褐飞虱唾液中一

些效应子蛋白的鉴定。褐飞虱唾液蛋白 endo-β-1,4-

glucanase (NlEG1) 随取食被分泌到水稻中，NlEG1
能够降解细胞壁中的纤维素，使褐飞虱更顺利地

取食韧皮部汁液。沉默 NlEG1 降低了褐飞虱取食能

力，导致其在水稻上的取食量、产卵量和存活率都

显著下降
[81]。Ye 等 [82] 在褐飞虱唾液腺中鉴定了一

种 EF- 手形 Ca2+ 结合蛋白 ——NlSEF1，该蛋白随

着褐飞虱取食进入水稻组织中。外源施加体外纯化

的 NlSEF1 蛋白则能够抑制 H2O2 的积累，而沉默

NlSEF1 的褐飞虱取食水稻可以引起更强烈的 Ca2+

和 H2O2 水平升高，并且褐飞虱的取食量和存活率

下降。褐飞虱唾液腺中的钙调蛋白 (calmodulin, 
CaM) 起到类似作用，沉默 CaM 的褐飞虱取食时能

激发水稻产生更多的 H2O2 和胼胝质，阻碍褐飞虱

在水稻韧皮部的取食 [83]。BISP 是一个能和水稻

Bph14 互作的唾液效应子蛋白，在不含有 Bph14 抗

性基因的水稻品种中，BISP 随着褐飞虱的取食进

入水稻细胞并靶向水稻细胞质激酶 OsRLCK185，
干扰其激酶活性，阻碍防御信号的传递

[8]。细胞内

快速的酸化可诱导水稻的防御反应，但褐飞虱在取

食过程中通过分泌唾液蛋白碳酸酐酶 ——NlCA 
(carbonic anhydrase) 来维持水稻细胞内 pH 的稳态，

从而削弱了水稻的防御响应
[84]。有趣的是，褐飞虱

唾液中的 miRNA 也可以跨界发挥调控作用，褐飞

虱 miR-7-5P 通过抑制水稻 bZIP43 的表达而削弱其

介导的防御反应，miR-7-5P 合成前体基因沉默的褐

飞虱取食时会引起水稻更强的抗虫防御反应
[85]。另

一方面，褐飞虱能够调控水稻感虫基因表达，降低

水稻抗虫性以提高自身适合度。OsLRR2 类受体蛋

白激酶基因是一个水稻感虫基因，在褐飞虱雌成虫

为害后强烈地上调表达，OsLRR2 能够与细胞质膜

上的共受体 OsSERK1/2 互作，从而阻碍损伤相关

模式识别受体 OsPEPR1 与 OsSERK1/2 的结合，抑

制水稻对褐飞虱的防御反应
[30]。

除上述主动防御外，褐飞虱也可以通过自身的

解毒系统进行被动防御。例如，褐飞虱的谷胱甘肽 S-
转移酶 (glutathione S-transferases, GSTs) 以及羧酸酯

酶 (carboxylesterase, CarE) 被报道参与代谢水稻抗

性相关次生代谢产物芦竹碱和阿魏酸
[86-88]。对取食

Bph6 过表达水稻和野生型水稻的褐飞虱进行二代

和三代转录组测序分析表明，GSTs、CarE 等解毒

蛋白以及过氧化氢酶、甲硫氨酸亚砜还原酶、铁蛋

白等抗氧化蛋白可能参与了褐飞虱对抗性水稻品系

的适应性 [89]。褐飞虱针对水稻防御的解毒机制仍需

要进一步研究。
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4　总结与展望

早在 2002 年 4 月，中国科学家就绘制了水稻

基因组工作框架图 [90]，从此开启了水稻分子生物学

研究的新时代，国内外在水稻和病原菌互作以及抗

病育种研究方面进展迅速。但由于昆虫生命周期的

复杂性、实验操作困难等因素，水稻和害虫互作研

究相对滞后。近 15 年来对于水稻和褐飞虱互作的

研究已经取得了大量的研究成果，突破了对褐飞虱

抗性基因的克隆，解析了褐飞虱诱导的一些防御相

关途径，并对褐飞虱克服水稻抗性的机制进行了探

索 ( 图 1)。但是，我们对水稻和褐飞虱互作的认知

仍然十分有限。例如，(1)抗褐飞虱的QTL位点很多，

但是真正克隆的抗性基因不到 40%。由于早期技术

的限制，很多定位的 QTL 区间太大，导致一些

QTL 存在重复或假阳性；一些 QTL 还可能包括多

个等位或复等位基因，增加了鉴定的难度；另外，

致害型褐飞虱种群克服了先前鉴定的携带 Bph 基因

水稻品种的抗性，导致这些 Bph 基因无法克隆。不

同抗性基因的作用机制可能存在差异，同时聚合多

个抗性基因有助于解决褐飞虱对抗性基因的快速适

应问题。未来可进一步优化抗感褐飞虱筛选体系以

及基因定位手段，准确并快速地对抗性基因进行克

隆。(2) 目前鉴定的虫源或者水稻来源的激发子的

数量还比较少，这些激发子如何被水稻细胞膜表面

的模式识别受体所识别更是空白，研究这些将极大

地推动水稻胞内虫害诱导的防御信号途径的挖掘。

(3) 植物的抗虫性大都与一些物理性和化学性防御

物质有关，特别是虫害诱导后产生的防御物质。但

是，水稻中鉴定的褐飞虱抗性物质的数量非常少，

对这些物质的抗虫机理以及在水稻体内的调控机制

更是知之甚少。日益发展的各种组学技术在将来会

加速对这一问题的研究。(4)“基因对基因”假说认

为植物存在一组抗病基因与病原菌的致病基因相匹

配，从而引发植物的免疫反应。褐飞虱唾液中大量

图1  水稻与褐飞虱互作的分子机制
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效应子的存在意味着在水稻中也可能存在一些抗性

基因与之协同进化，BISP 和 Bph14 的互作为这一

猜测提供了第一个证据，未来或许可以通过效应蛋

白鉴定水稻中新的抗性基因。

水稻和褐飞虱互作研究可为褐飞虱绿色防控提

供新的思路，如培育褐飞虱抗性水稻品种以及开发

绿色防控化合物等。我们前期的研究发现褐飞虱为

害激活了水稻 JA 介导的基础防御，同时也抑制了

水稻的生长，这是一种典型的生长和防御权衡的

现象
[65]。因此，在抗虫育种中要考虑提高抗性对水

稻生长和产量的影响 [91-92]。我们最近的一项研究发

现，敲除水稻两个糖转运蛋白基因 SWEET13 和

SWEET14 可以提高对白叶枯病菌和褐飞虱的抗性，

但不影响水稻的产量。SWEET13/14 的敲除不改变

JA 介导的抗虫性，而是通过改变叶鞘韧皮部糖的

含量来影响褐飞虱的取食行为 [93]。基于水稻对褐飞

虱的诱导抗性，还可开发水稻的诱导抗虫剂或天敌

的引诱剂等。娄永根教授团队在该领域取得了很多

进展，发现了 4- 氟苯氧乙酸是一种针对稻飞虱的

高效诱导抗虫剂，而施用 2,4- 二氯苯氧基乙酸可以

提高水稻对稻虱缨小蜂的吸引，水稻一些挥发性物

质的混剂也可以作为褐飞虱天敌的引诱剂
[94-95]。未

来通过对水稻 JA 介导的防御网络和防御化合物的

研究，有望开发出新型的绿色防控化合物。
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