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　　摘要：褐飞虱作为水稻生产中危害最严重的害虫之一，通过刺吸式口器刺入水稻叶鞘组织吸食水稻韧皮部汁液，
严重影响水稻品质和产量，甚至导致绝收。目前水稻生产中主要以化学防治治理褐飞虱，但是成本昂贵，并且污染环

境，易使褐飞虱产生抗药性。选育抗虫品种是最有效的方式，因此须要不断发掘和克隆抗虫基因，然后根据定位到的

抗性位点通过分子辅助选择技术导入水稻品种中，从而选育出聚合多基因的广谱抗性品种。对褐飞虱的抗性基因的

定位进行归纳总结和已经图位克隆的抗褐飞虱基因的功能进行简述，对褐飞虱的抗性机制以及在水稻育种上的利用

现状进行综述，并对选育抗褐飞虱的水稻品种所面临的一些问题和相关对策进行探讨。
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　　２０２０年我国粮食生产再获丰收，产量连续６年
保持在６亿 ｔ以上，其中水稻（ＯｒｙｚａｓａｔｉｖａＬ．）作为
我国最重要的粮食作物之一，２０２０年，全国稻谷产量
约为２．１１８亿 ｔ，比上年增加至少０．０２２亿 ｔ，增长
１１％。褐飞虱（ＮｉｌａｐａｒｖａｔａｌｕｇｅｎｓＳｔｌ）属于同翅目
飞虱科褐飞虱属，水稻单食性害虫。褐飞虱是我国

和大多数亚洲国家水稻产区的主要害虫之一，在我

国长江流域及以南地区多次暴发，每年我国稻飞虱

的发生面积大约为０．２５亿ｈｍ２次，造成的水稻产量
损失高达０．０２５亿 ｔ［１］。褐飞虱容易高度变异并快
速适应化学农药，具有抗药性和致害性，并且可以

进行远距离迁飞，作为水稻病毒媒介来传播水稻病

毒病包括草状丛矮病和齿叶矮缩病等［２］。目前大

多数水稻对褐飞虱抗性较差，尤其在粳稻中抗性基

因严重匮乏，目前主要通过化学防治来控制褐飞

虱。但农药花费昂贵，污染环境，容易杀死褐飞虱

天敌，而且影响稻米品质和人类身体健康［３］。现有

研究表明根据水稻自身的抗性来防治褐飞虱被认

为是最有力的方法。

从不同种质资源中筛选抗性资源，鉴定抗褐飞

虱的水稻抗性基因是选育抗虫品种的关键。本文

对褐飞虱的生物型、抗性机制、抗褐飞虱基因的定

位和图位克隆及有关基因在水稻育种上的应用进

行阐述，同时对选育抗虫品种所面临的一些问题和

未来前景进行讨论和展望。

１　褐飞虱的生物型及抗性机制

１．１　褐飞虱的生物型
由于昆虫在不同植物品种之间取食繁殖，与寄

主植物之间长期的协同进化，然后种群分化成为不

同的生物型，寄主的主效抗虫基因和昆虫中的致害

基因基本符合基因对基因学说。因此不同褐飞虱

群体对携带不同抗虫基因的水稻品种具有不同的

致害能力，根据褐飞虱的生物型对水稻品种（ＡＳＤ７、
Ｂａｂａｗｅｅ、ＩＲ２６、Ｐｔｂ３３、ＲＨ、ＴＮ１）的反应来区分为生
物型１、生物型２、生物型３和生物型４（即南亚生物
型）。其中生物型１和生物型２最为常见，出现时间
最早，主要分布在东南亚水稻种植区域；生物型３是
国际水稻研究所分离得到的试验种群，相对来说比

较少见；生物型４分布在南亚次大陆等地，生物型４
的危害性最强［４］，其中我国稻作区的褐飞虱是以生

物型１、生物型２和孟加拉型为主的混合群体。褐
飞虱的生物型受多因素影响，这增加了抗虫育种的

难度，目前为止很少有基因对褐飞虱４种生物型都
产生抗性。因此发掘、鉴定和利用不同来源的抗褐

飞虱基因来防治褐飞虱显得至关重要。
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１．２　水稻对褐飞虱的抗性机制
从生理功能的角度，植物通过自我的防御机制

来影响昆虫的取食，将水稻对褐飞虱的抗性分为抗

生性 （ａｎｔｉｂｉｏｓｉｓ）、趋 避 性 （ａｎｔｉｘｏｓｉｓ）、耐 虫 性
（ｔｏｌｅｒａｎｃｅ）这３种类型。

抗生性是植物不能提供昆虫正常生长的营养

物质或植物体内有一种或多种对昆虫有害的化学

物质使昆虫生长发育异常甚至死亡。茉莉酸（ＪＡ）
是植物抗虫激素之一，生物活性茉莉酸类化合物

（ＪＡｓ）与ＪＡ介导的植物防御反应来防御植食性昆
虫取食，如在水稻 ＯｓＬＯＸ１过表达的转基因植株中
发现褐飞虱取食能够诱导更多的ＪＡ产生，并与对照
相比，过表达植株能够明显提高水稻对褐飞虱的抗

性［５］。在水稻抗性品种中，主要通过激活水杨酸类

化合物信号通路，水杨酸（ＳＡ）含量升高，水杨酸合
成基因的表达量升高来介导对褐飞虱的抗性。有

研究表明，当褐飞虱取食后，水稻通过 Ｂｐｈｉ００８ａ基
因和乙烯（ＥＴ）信号传导途径的相互作用来调节丝
裂原活化蛋白激酶（ＭＡＰＫｓ）的表达［６］。ＯｓＥＢＦ１通
过泛素化降解 ＯｓＥＩＬ１，说明 ＥＴ信号途径负调控水
稻对褐飞虱的抗性，而 ＲＮＡ－ｓｅｑ的数据显示在
ＯｓＥＩＬ１突变体中 ＪＡ信号途径的基因 ＯｓＬＯＸ９被显
著下调，揭示了ＥＴ和ＪＡ信号途径协同负调控水稻
对刺吸式昆虫的抗性［７］。

趋避性是植物所特有的一些化学特性（挥发性

物质）或形态特征（植物棘刺和表面蜡质等）来影响

昆虫取食，从而使虫口密度下降。当昆虫取食植株

叶片时，会产生慢波电位（ＳＷＰ），通过维管束传导
到未受伤害叶片上从而使叶柄微小变形来使叶片

向下运动，由此来影响昆虫取食，减少损害［８］。植

食性昆虫诱导的植物挥发物（ＨＩＰＶ）属于植物间接
防御策略，如植物绿叶挥发物（ＧＬＶ）诱导防御启动
来使植物对胁迫快速反应，如在水稻中 ＯｓＨＰＬ３正
调控ＧＬＶ提高了对褐飞虱的抗性［９］。植物挥发性

有机化合物（ＶＯＣｓ）是植物信息传递载体，植物通过
释放ＶＯＣｓ来吸引植食性昆虫的天敌或告知相邻植
物，从而启动自己的防御反应。如红薯在植食性昆

虫取食诱导后释放挥发性萜烯类化合物 ＤＭＮＴ来
介导相邻甘薯植物触发系统性防御反应［１０］。二萜

苷类化合物是植物代谢物的一类，一般具有毒性并

参与防御植食性昆虫［１１］。

耐虫性是指植物通过耐受力和补偿能力能够

弥补植食性昆虫取食带来的损害。具有耐受性的

水稻品种可以减少对褐飞虱的选择压力，补偿褐飞

虱取食带来的植株损害。褐飞虱取食水稻后，会导

致叶片叶绿素含量明显降低，但是耐虫品种明显优

于感虫品种，耐虫品种能固定更多的ＣＯ２，有更强的
光合能力来补偿褐飞虱取食［１２］。

２　水稻抗褐飞虱主效基因的定位与克隆

自从２０世纪７０年代褐飞虱开始暴发，各国便
开始专注于水稻抗褐飞虱基因的发掘与利用工作。

迄今为止，已经报道了至少 ３８个褐飞虱抗性位
点［１３－５０］（表１），大多数抗褐飞虱基因都以基因簇的
形式存在，主要分布在３号、４号、６号和１２号染色
体上。其中 Ｂｐｈ１８和 Ｂｐｈ２６是功能不同的等位基
因，Ｂｐｈ１５是属于 Ｂｐｈ３的一个等位基因。Ｂｐｈ１４、
Ｂｐｈ２６、Ｂｐｈ１８和Ｂｐｈ９这４个基因编码的是典型的
卷曲螺旋 －核苷酸结合位点 －富含亮氨酸重复
（ＣＣ－ＮＢＳ－ＬＲＲ，ＣＮＬ）结构域蛋白，Ｂｐｈ３０属于具
有２个富含亮氨酸的结构域的新型基因家族，另外
ＷＲＫＹ［５１］、 ＭＹＢ［５２］、 ＤＥＬＬＡ［５３］、 ＯｓＧＩＤ１［５４］、
ＣＹＰ７１Ａ１［５５］、ＭＡＰＫ［６］和ｍｉＲＮＡ［５６］也被证实可以介
导对褐飞虱的抗性反应。

Ｂｐｈ３定位于斯里兰卡品种 ＲＨ第４号染色体
短臂７９ｋｂ片段内，在定位区间存在４个串联重复
的凝集素类受体蛋白激酶（ＯｓＬｅｃＲＫｓ）基因，其中
ＯｓＬｅｃＲＫ４基因的抗性效应较小，而 ＯｓＬｅｃＲＫ１～
ＯｓＬｅｃＲＫ３这３个基因具有累加效应，发现同时转入
３个基因的植株抗褐飞虱能力最强［１５］。

Ｂｐｈ６定位于 Ｓｗａｒｎａｌａｔａ第４号染色体１８．１ｋｂ
片段内，是一种新型抗虫蛋白，和胞外分泌

（ｅｘｏｃｙｓｔ）复合体亚基 ＥＸＯ７０Ｅ１互作，调控水稻细
胞分泌，参与维持细胞壁的完整，从而影响褐飞虱

和白背飞虱取食，并且不影响产量。Ｂｐｈ６调控细胞
分裂素、水杨酸和茉莉酸等多种激素信号通路，并

证实了细胞分裂素在水稻抗虫中作用巨大［１８］。

Ｂｐｈ９定位于Ｐｏｋｋａｌｉ第１２号染色体６８ｋｂ片段
内，编码一种罕见类型的富含亮氨酸重复受体蛋白

（ＮＬＲ），在维管束中大量表达，并且能够诱导过敏
性坏死反应，激活一条依赖水杨酸和茉莉酸的抗性

途径［２１］。

Ｂｐｈ１４精细定位于药用野生稻（Ｏ．ｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓ）
的渗入系Ｂ５第３号染色体３４ｋｂ片段内，其中一个
编码 ＣＣ－ＮＢＳ－ＬＲＲ蛋白，即 Ｂｐｈ１４，这也是克隆
的第１个抗褐飞虱基因。Ｂｐｈ１４在褐飞虱取食时，
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表１　水稻抗褐飞虱主基因定位情况

基因名称　 抗生物型 染色体 来源品种 连锁标记 参考文献

Ｂｐｈ１ １，３ １２Ｌ Ｍｕｄｇｏ、ＣＯ２２、ＭＵＴ１５ＴＫＭ６ ＸＮｐｂ２４８（１０．７ｃＭ），Ｅｍ５８１４Ｎ（２．７ｃＭ），ＢｐＥ１８－３（３．９ｃＭ） ［１３］

ｂｐｈ２ １，２ １２ ＡＳＤ７ Ｇ２１４０（３．５ｃＭ），ＫＡＭ４，ＲＭ７１０２（７．６ｃＭ），ＲＭ４６３（７．２ｃＭ） ［１４］

Ｂｐｈ３ １，２，３，４ ４Ｓ ＲａｔｈｕＨｅｅｎａｔｉ ＲＨＤ９，ＲＨＣ１０（７９ｋｂ） ［１５］

ｂｐｈ４ １，２，３，４ ６Ｓ Ｂａｂａｗｅｅ Ｃ７６Ａ，ＲＭ５８９，ＲＭ５８６ ［１６］

ｂｐｈ５ ４ — ＡＲＣ１０５５０ — ［１７］

Ｂｐｈ６ ４ ４Ｌ Ｓｗａｍａｌａｔａ Ｙ１９，Ｙ９（１８．１ｋｂ） ［１８］

ｂｐｈ７ ４ １２Ｌ Ｔ１２ ＲＭ３４４８，ＲＭ３１３ ［１９］

ｂｐｈ８ １，２，３ ６ Ｃｏｌ．５、Ｃｏｌ．１１ ＲＭ５１０，ＲＭ３１４ ［２０］

Ｂｐｈ９ １，２，３ １２Ｌ Ｐｏｋｋａｌｉ ＩｎＤ２，Ｒｓａｌ（６８ｋｂ） ［２１］

Ｂｐｈ１０ １，２，３ １２Ｌ Ｏ．ａｕｓｔｒａｌｉｅｎｓｉｓ ＲＧ４５７（３．６８ｃＭ），ＲＭ２６０（５．０ｃＭ），ＲＧ１７５Ｌ－Ｂ（４．６ｃＭ） ［２２］

ｂｐｈ１１ １，２ ３Ｌ Ｏ．ｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓ Ｇ１３１８（１２．４ｃＭ） ［２３］

Ｂｐｈ１２（ｔ） １，２，３ ４Ｓ Ｏ．ｌａｔｉｆｏｌｉａ Ｃ９４６（１１．６ｃＭ），ＲＭ２６１（１．８ｃＭ） ［２４］

Ｂｐｈ１３（ｔ） ４ ３Ｓ Ｏ．ｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓ ＡＪ０９２３０ｂ（１．３ｃＭ） ［２５］

Ｂｐｈ１３（ｔ） １，２ ２Ｌ Ｏ．ｅｉｃｈｉｎｇｅｒｉ ＲＭ２４０（６．１ｃＭ），ＲＭ２５０（５．５ｃＭ） ［２６］

Ｂｐｈ１４ １，２，３ ３Ｌ Ｏ．ｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓ ＳＭ１，Ｇ１３１８（３４ｋｂ） ［２７］

Ｂｐｈ１５ １，２，３ ４Ｓ Ｏ．ｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓ ＲＧ１，ＲＧ２（４７ｋｂ） ［２８］

Ｂｐｈ１６ １，２ ４ Ｏ．ｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓ Ｇ２７１（２．４ｃＭ），Ｒ９３（４．０ｃＭ） ［２３］

Ｂｐｈ１７ １，２ ４Ｓ ＲａｔｈｕＨｅｅｎａｔｉ ＲＭ８２１３（３．６ｃＭ），ＲＭ５９５３（３．２ｃＭ） ［２９］

Ｂｐｈ１８ １，２ １２Ｌ Ｏ．ａｕｓｔｒａｌｉｅｎｓｉｓ ＲＭ６８６９，Ｒ１０２８９Ｓ（２４ｋｂ） ［３０］

ｂｐｈ１９（ｔ） ２ ３Ｓ ＡＳ２０－１ ＲＭ６３０８，ＲＭ３１３４（６０ｋｂ） ［３１］

ｂｐｈ１９（ｔ） ２，九龙江型 １２ Ｏ．ｒｕｆｉｐｏｇｏｎ ＲＭ１７（１６．７ｃＭ） ［３２］

Ｂｐｈ２０（ｔ） １ ４Ｓ Ｏ．ｍｉｎｕｔａ Ｂ４２，Ｂ４４（１９３．４ｋｂ） ［３３］

Ｂｐｈ２１（ｔ） １ １２Ｌ Ｏ．ｍｉｎｕｔａ Ｓ１２０９４Ａ，Ｂ１２２（１９４．０ｋｂ） ［３３］

Ｂｐｈ２２（ｔ） — — Ｏ．ｇｌａｂｅｒｒｉｍａ — ［３４］

ｂｐｈ２２（ｔ） — ４ Ｏ．ｒｕｆｉｐｏｇｏｎ ＲＭ８２１２（８．２ｃＭ），ＲＭ２６１（１１．３２ｃＭ） ［３５］

Ｂｐｈ２３（ｔ） — — Ｏ．ｍｉｎｕｔａ — ［３４］

ｂｐｈ２３（ｔ） — ８ Ｏ．ｒｕｆｉｐｏｇｏｎ ＲＭ２６５５（２４．８ｃＭ），ＲＭ３５７２（２１．７ｃＭ） ［３５］

ｂｐｈ２４（ｔ） — — Ｏ．ｒｕｆｉｐｏｇｏｎ — ［３５］

Ｂｐｈ２５（ｔ） — ６Ｓ ＡＤＲ５２ Ｓ００３１０，ＲＭ２２５ ［３６］

Ｂｐｈ２６ — １２Ｌ ＡＤＲ５２ ＤＳ－７２Ｂ４，ＤＳ－１７３Ｂ（１３５ｋｂ） ［３６］

Ｂｐｈ２７ ２ ４Ｌ Ｏ．ｒｕｆｉｐｏｇｏｎ ＲＭ１６８４６，ＲＭ１６８５３（８６．３ｋｂ） ［３７］

Ｂｐｈ２７（ｔ） — ４Ｌ Ｂａｌａｍａｗｅｅ Ｑ５２，Ｑ２０（６３ｋｂ） ［３８］

Ｂｐｈ２８（ｔ） ２ １１Ｌ ＤＶ８５ ＩｎＤｅｌ５５，ＩｎＤｅｌ６６（６４．８ｋｂ） ［３９］

ｂｐｈ２９ １，２ ６Ｓ ＲＢＰＨ５４ ＢＹＬ８，ＢＩＤ２（２４ｋｂ） ［４０］

Ｂｐｈ３０ — ４Ｓ ＡＣ－１６１３ ＳＳＲ２８，ＳＳＲ３５（６０ｋｂ） ［４１］

ｂｐｈ３０ １，２ １０Ｓ ＲＢＰＨ５４ ＲＭ２２２，ＲＭ２４４ ［４２］

Ｂｐｈ３１ ４ ３Ｌ ＣＲ２７１１－７６ ＰＡ２６，ＲＭ２３３４ ［４３］

Ｂｐｈ３２ １，２ ６Ｓ Ｐｔｂ３３ ＲＭ１９２９１，ＲＭ８０７２ ［４４］

Ｂｐｈ３３ — ４Ｓ ＳｒｉＬａｎｋａ Ｈ９９，Ｈ１０１（６０ｋｂ） ［４５］

Ｂｐｈ３４ — ４Ｌ ＩＲＧＣ１０４６４６ ＲＭ１６９９４，ＲＭ１７００７ ［４６］

Ｂｐｈ３５ — ４ ＲＢＰＨ６６０ ＲＭ３４７１，ＰＳＭ２０ ［４７］

Ｂｐｈ３６ — ４Ｓ ＧＸ２１８３ Ｓ１３，Ｘ４８ ［４８］

Ｂｐｈ３７ — １ ＩＲ６４ ＲＭ３０２，ＹＭ３５ ［４９］

Ｂｐｈ３８（ｔ） — １Ｌ Ｋｈａｚａｒ ＳＮＰ６９３３６９，ｉｄ１０１１２１６５ ［５０］

Ｂｐｈ４０ — ４Ｓ ＳＥ２３２、ＳＥ６７、Ｃ３３４ — ［４１］

Ｂｐｈｉ００８ａ — ６ Ｍｉｎｇｈｕｉ６３ — ［６］
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诱导表达激活水杨酸（ＳＡ）信号途径，诱导筛管的胼
胝体沉积并产生蛋白酶抑制剂，降低褐飞虱的取食

量，抑制褐飞虱的生长发育［２７］。

Ｂｐｈ１５定位于药用野生稻第 ４号染色体的
４７ｋｂ片段内，编码一个凝集素受体激酶基因
ＯｓＬｅｃＲＫ，可以提高水稻的先天免疫力并有助于水稻
的发芽，该基因的双功能性能够提高水稻的适

应性［２８］。

Ｂｐｈ１８定位于澳洲野生稻（Ｏ．ａｕｓｔｒａｌｉｅｎｓｉｓ）渗
入系第 １２号染色体的 ２４ｋｂ片段中，基因
Ｏｓ１２ｇ３７２９０和Ｏｓ１２ｇ３７２８０一起构成了Ｂｐｈ１８，编码
了一个非典型的 ＣＣ－ＮＢＳ－ＮＢＳ－ＬＲＲ蛋白（有２
个ＮＢＳ结构域的 ＣＮＬ蛋白），Ｂｐｈ１８在维管束中表
现出强烈表达，尤其是韧皮部中，这表明Ｂｐｈ１８可能
识别韧皮部细胞内膜中的褐飞虱入侵［３０］。

Ｂｐｈ２６定位于ＡＤＲ５２第１２号染色体１３５ｋｂ区
间内，通过转基因转到感虫品种 Ｔａｉｃｈｕｎｇ６５，与感
虫对照及空载转基因家系相比，转入 １Ａ５片段的转
基因家系显著降低了褐飞虱在植株上的存活率，抑

制了褐飞虱的取食活动，证明了该亚克隆片段中所

包含的Ｏｓ１２ｇ０５５９４００，即Ｂｐｈ２６基因，Ｂｐｈ２６与稻瘟
病抗性基因同源性较高，研究表明该基因在内部叶

鞘中表达量最高［３６］。

ｂｐｈ２９定位于普通野生稻 ＲＢＰＨ５４第６号染色
体短臂２４ｋｂ片段内，编码了一个包含Ｂ３结构域的
抗性蛋白，该基因在维管束组织中特异性表达，激活

水杨酸信号通路并抑制茉莉酸／乙烯信号通路［４０］。

Ｂｐｈ３０来源于农家品种 ＡＣ－１６１３，定位于第４
号染色体短臂约３７．５ｋｂ片段内，编码一个含有２
个富含亮氨酸结构域（ＬＲＤｓ）的蛋白，属于一个新的

抗飞虱基因家族。该基因在水稻叶鞘厚壁组织细

胞中高度表达，上调厚壁组织细胞中半纤维素和纤

维素合成的相关基因的表达，增加了在厚壁组织细

胞壁中半纤维素和纤维素的积累，进而增加了厚壁

组织的厚度及细胞壁的硬度。水稻通过Ｂｐｈ３０基因
强化自身的厚壁组织，形成了一道坚固的屏障从而

阻止褐飞虱取食韧皮部汁液［４１］。

Ｂｐｈ３２是从Ｐｔｂ３３第６号染色体短臂上克隆得
到的，编码独特的短同源重复序列（ＳＣＲ）蛋白，在叶
鞘中强烈表达，通过抑制褐飞虱的取食来介导对褐

飞虱的抗性［４４］。

Ｂｐｈ４０是在１３５０份水稻品种中通过全基因组
关联分析，最终在水稻品种 ＳＥ２３２、ＳＥ６７和 Ｃ３３４克
隆得到的，编码富含亮氨酸重复（ＬＲＲ）家族蛋白。
研究发现在含Ｂｐｈ４０的水稻植株中厚壁组织细胞壁
的纤维素和半纤维素含量显著升高，Ｂｐｈ４０中有多
个细胞壁相关基因表达上调［４１］。

通过抑制差减杂交从感虫品种Ｍｉｎｇｈｕｉ６３中得
到一个单拷贝基因 Ｂｐｈｉ００８ａ，褐飞虱取食启动乙烯
信号传导途径并上调了 Ｂｐｈｉ００８ａ转录水平。试验
结果表明褐飞虱取食后，ＯｓＭＰＫ５蛋白水平在过表
达水稻植株中升高，而在 ＲＮＡｉ植株中降低。
Ｂｐｈｉ００８ａ与 ｂ－ＺＩＰ转录因子 ＯｓｂＺＩＰ６０和 ＲＮＡ聚
合酶多肽ＳＤＲＰ互作［６］。这些抗褐飞虱基因的图位

克隆（表２）对全面阐述水稻抗褐飞虱分子机制和用
于育种具有重要意义。

３　水稻抗褐飞虱基因在育种上的应用

３．１　水稻抗褐飞虱种质资源的发掘和筛选
水稻抗褐飞虱为数量性状，而褐飞虱对水稻品

表２　已克隆的水稻抗褐飞虱基因

基因 染色体 来源品种 编码蛋白 参考文献

Ｂｐｈ３ ４Ｓ ＲａｔｈｕＨｅｅｎａｔｉ 凝集素类受体蛋白激酶 ［１５］

Ｂｐｈ６ ４Ｌ Ｓｗａｒｎａｌａｔａ 胞外复合体定位蛋白 ［１８］

Ｂｐｈ９ １２Ｌ Ｐｏｋｋａｌｉ 富含亮氨酸重复受体蛋白 ［２１］

Ｂｐｈ１４ ３Ｌ Ｏ．ｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓ 富含亮氨酸重复受体蛋白 ［２７］

Ｂｐｈ１５ ４Ｓ Ｏ．ｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓ 凝集素类受体蛋白激酶 ［２８］

Ｂｐｈ１８ １２Ｌ Ｏ．ａｕｓｔｒａｌｉｅｎｓｉｓ 富含亮氨酸重复受体蛋白 ［３０］

Ｂｐｈ２６ １２Ｌ ＡＤＲ５２ 富含亮氨酸重复受体蛋白 ［３６］

Ｂｐｈ２９ ６Ｓ ＲＢＰＨ５４ Ｂ３ＤＮＡ结构域的抗性蛋白 ［４０］

Ｂｐｈ３０ ４Ｓ ＡＣ－１６１３ 富含亮氨酸结构域蛋白 ［４１］

Ｂｐｈ３２ ６Ｓ Ｐｔｂ３３ 短同源重复序列蛋白 ［４４］

Ｂｐｈ４０ ４Ｓ ＳＥ２３２、ＳＥ６７、Ｃ３３４ 富含亮氨酸重复家族蛋白 ［４１］

Ｂｐｈｉ００８ａ ６ Ｍｉｎｇｈｕｉ６３ 快速碱化因子家族蛋白 ［６］
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种的适应性较强，导入水稻品种的抗虫基因会逐渐

失效，因此不断引进新的水稻种质资源，挖掘和筛

选出新的抗褐飞虱位点是选育抗虫品种的基础。

１９６９年，菲律宾国际水稻研究所鉴定出第一个抗褐
飞虱水稻品种 Ｍｕｄｇｏ，该品种携带抗褐飞虱基因
Ｂｐｈ１。１９７３年国际水稻研究所推广的携带 Ｂｐｈ１的
抗虫品种 ＩＲ２６，但由于生物型２的出现该品种抗性
丧失，然后在１９７６年推出了携带 ｂｐｈ２抗性基因的
ＩＲ３６，但推广没有几年，生物型３的出现导致该品种
的抗性便很快丧失。２０世纪７０年代国内开始进行
抗褐飞虱水稻品种的选育和抗源筛选鉴定工作。

谭玉娟等对广东省 ７３６８份水稻资源进行抗褐飞虱
表型鉴定，筛选出白比考、山兰１１等６３份抗褐飞虱
种质资源［５７］。顾正远等从１７８９份水稻种质资源
中筛选出水源２９０等２３份抗褐飞虱种质资源［５８］。

这些筛选出来的抗性资源为抗褐飞虱基因的定位

与克隆和选育抗虫品种奠定了基础。

３．２　水稻抗褐飞虱基因的分子标记辅助育种
当性状的遗传力较弱且受环境影响时，通过常

规育种将基因导入品种非常麻烦。随着分子技术

的快速发展，大量抗褐飞虱基因的精细定位以及克

隆，分子标记辅助选择育种 （ｍａｒｋｅｒ－ａｓｓｉｓｔｅｄ
ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ，ＭＡＳ）成为选育抗褐飞虱育种最快速有效
的方法，相比常规育种效率更高更有针对性。一般

选择的标记与目标基因距离越近，供体亲本插入片

段越小，背景恢复程度越高，更有利于打破不利连

锁。同时聚合多基因的聚合育种更容易产生持久

抗性，不易被褐飞虱适应。李进波等以 Ｒ０２２为轮
回亲本、ＧＤ７为供体亲本，选育出聚合有 Ｐｉ１、Ｐｉ２、
Ｂｐｈ１４、Ｂｐｈ１５基因的恢复系 Ｒ６５０［５９］。张安宁等将
抗褐飞虱基因 Ｂｐｈ６、Ｂｐｈ９、Ｂｐｈ１４和 Ｂｐｈ１５单独和
聚合导入到旱恢３号，获得了一系列改良系，明显提
高了对褐飞虱的抗性［６０］。赵鹏等将 ｂｐｈ２０（ｔ）和
ｂｐｈ２１（ｔ）以及 Ｐｉ９聚合到保持系博ⅢＢ的遗传背景
中［６１］。Ｌｉｕ等将Ｂｐｈ３和Ｂｐｈ２７（ｔ）导入优良粳稻宁
粳３号中，发现苗期和成熟期均能显著提高对褐飞
虱的抗性［６２］。利用分子标记辅助选择育种和常规

育种手段的结合，将多基因聚合选育到一个材料

中，明显提高抗性水平，大大地提高了抗病虫品种

的育种效率。目前定位了３８个抗褐飞虱位点，只有
Ｂｐｈ１、ｂｐｈ２、Ｂｐｈ６、Ｂｐｈ９、Ｂｐｈ１２、Ｂｐｈ１４、Ｂｐｈ１５、
Ｂｐｈ１８、Ｂｐｈ２７这９个基因已经用于育种，用于育种
的基因仍不算多，仍然有很大的发展前景。

４　问题与展望

褐飞虱作为水稻中危害最严重的害虫之一，生

物型的变异规律现在尚不明确，而且相关抗性机制

仍然不够完善。虽然目前已经定位克隆了一些抗

褐飞虱基因，但用于育种利用的少之又少，而且绝

大多数基因不具备广谱抗性，抗性容易丢失，并常

与不利基因存在基因累赘，导入到当地推广品种

中，可能会影响产量或者品质等。因此仍有许多问

题急需进一步研究和解决，主要分为以下几个方面。

（１）进一步发掘利用抗褐飞虱的种质资源和有
关抗性基因。目前筛选出来的抗性品种仍然不多，

主栽品种的抗性基因容易等位，粳稻品种中抗性严

重匮乏。野生稻中基因遗传丰富，抗性较强，可以

从野生稻资源中筛选抗性种质资源，并且多从印

度、斯里兰卡等地引进外国或者外地种质资源，从

而为抗褐飞虱育种提供更丰富的抗性资源。

（２）进一步加强对抗性机制方面的研究。目前
定位克隆的抗褐飞虱基因展开的机制研究较浅，相

关抗性机制和信号通路仍未阐明清楚，加深这方面

研究能够更好地改良水稻抗虫品种。

（３）注重多基因聚合育种。目前筛选鉴定出抗
褐飞虱基因抗性多不稳定，而且大多不具备广谱抗

性，抗性容易丢失，具体原因也尚不明确，仍需进一

步研究。聚合多基因的抗虫育种可以明显提高抗

性时间和抗性等级，扩大抗性范围。

（４）开发新的分子标记。分子标记为基因的鉴
定和克隆提供了许多优势，虽然鉴定了许多抗褐飞

虱基因位点，只有少数带有标记的分子标记，仍需

要使用更精确紧密的分子标记通过分子辅助育种

将其导到栽培水稻中。并且由于抗性基因常与不

利基因产生基因累赘，可能导致其他农艺性状表现

不理想，因此开发更为紧密的分子标记至关重要。

（５）通过基因工程育种。常规育种选育效率、
低预见性差和周期长等问题，基因工程技术能够有

效解决这些问题，能够提高育种效率，缩短育种年

限时间和减少成本。利用基因工程技术进行作物

品种改良，将优良基因直接转入水稻植株体内，通

过 ＣＲＩＳＰＲ／Ｃａｓ９技术除去不利基因。基因工程不
但基因来源广泛丰富而且能够实现对特定性状精

确高效的改良，有着广阔的应用前景。

参考文献：

［１］单绪南，朱恩林，杨普云．２００８年全国农作物病虫害发生概况、防
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ｇｅｎｅｔｏｔｈｅｂｒｏｗｎｐｌａｎｔｈｏｐｐｅｒｉｎｔｈｅｒｉｃｅｃｕｌｔｉｖａｒｒａｔｈｕｈｅｅｎａｔｉ［Ｊ］．

ＢｒｅｅｄｉｎｇＳｃｉｅｎｃｅ，２００５，５５（４）：３９１－３９６．

［３０］ＪｉＨ，Ｋｉｍ ＳＲ，Ｋｉｍ Ｙ Ｈ，ｅｔａｌ．Ｍａｐ－ｂａｓｅｄｃｌｏｎｉｎｇａｎｄ

ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎｏｆｔｈｅＢＰＨ１８ｇｅｎｅｆｒｏｍ ｗｉｌｄｒｉｃｅｃｏｎｆｅｒｒｉｎｇ

ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｔｏｂｒｏｗｎｐｌａｎｔｈｏｐｐｅｒ（ＢＰＨ）ｉｎｓｅｃｔｐｅｓｔ［Ｊ］．Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ

Ｒｅｐｏｒｔｓ，２０１６，６：３４３７６．

［３１］ＣｈｅｎＪＷ，ＷａｎｇＬ，ＰａｎｇＸＦ，ｅｔａｌ．Ｇｅｎｅｔｉｃａｎａｌｙｓｉｓａｎｄｆｉｎｅ

ｍａｐｐｉｎｇｏｆａｒｉｃｅｂｒｏｗｎｐｌａｎｔｈｏｐｐｅｒ（ＮｉｌａｐａｒｖａｔａｌｕｇｅｎｓＳｔｌ）

ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｇｅｎｅｂｐｈ１９（ｔ）［Ｊ］．ＭｏｌｅｃｕｌａｒＧｅｎｅｔｉｃｓａｎｄＧｅｎｏｍｉｃｓ，

２００６，２７５（４）：３２１－３２９．

［３２］李容柏，李丽淑，韦素美，等．普通野生稻（Ｏｒｙｚａｒｕｆｉｐｏｇｏｎ

Ｇｒｉｆｆ．）抗稻褐飞虱新基因的鉴定与利用［Ｊ］．分子植物育种，

２００６，４（３）：３６５－３７１．

［３３］ＹａｎｇＬ，ＬｉＲＢ，ＬｉＹＲ，ｅｔａｌ．Ｇｅｎｅｔｉｃｍａｐｐｉｎｇｏｆｂｐｈ２０（ｔ）ａｎｄ

ｂｐｈ２１（ｔ） ｌｏｃｉｃｏｎｆｅｒｒｉｎｇ ｂｒｏｗｎ ｐｌａｎｔｈｏｐｐｅｒｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ
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ＮｉｌａｐａｒｖａｔａｌｕｇｅｎｓＳｔｌｉｎｒｉｃｅ（ＯｒｙｚａｓａｔｉｖａＬ．）［Ｊ］．Ｅｕｐｈｙｔｉｃａ，

２０１２，１８３（２）：１６１－１７１．

［３４］ＲａｍＴ，ＤｅｅｎＲ，ＧａｕｔａｍＳＫ，ｅｔａｌ．Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎｏｆｎｅｗｇｅｎｅｓｆｏｒ

ｂｒｏｗｎｐｌａｎｔｈｏｐｐｅｒｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｉｎｒｉｃｅｉｎｔｒｏｇｒｅｓｓｅｄｆｒｏｍＯ．ｇｌａｂｅｒｒｉｍａ

ａｎｄＯ．ｍｉｎｕｔａ［Ｊ］．ＲｉｃｅＧｅｎｅｔｉｃｓＮｅｗｓｌｅｔｔｅｒｓ，２０１０，２５：６７－６９．

［３５］侯丽媛，于　萍，徐　群，等．两个水稻抗褐飞虱隐性基因的遗

传分析与初步定位［Ｊ］．中国水稻科学，２０１０，２４（４）：３６７－

３７１．　

［３６］ＴａｍｕｒａＹ，ＨａｔｔｏｒｉＭ，ＹｏｓｈｉｏｋａＨ，ｅｔａｌ．Ｍａｐ－ｂａｓｅｄｃｌｏｎｉｎｇａｎｄ

ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎｏｆａｂｒｏｗｎｐｌａｎｔｈｏｐｐｅｒｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｇｅｎｅＢＰＨ２６ｆｒｏｍ

ＯｒｙｚａｓａｔｉｖａＬ．ｓｓｐ．ｉｎｄｉｃａｃｕｌｔｉｖａｒＡＤＲ５２［Ｊ］．ＳｃｉｅｎｔｉｆｉｃＲｅｐｏｒｔｓ，

２０１５，４：５８７２．

［３７］ＨｕａｎｇＤ，ＱｉｕＹ，ＺｈａｎｇＹ，ｅｔａｌ．Ｆｉｎｅｍａｐｐｉｎｇａｎｄｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ

ｏｆＢＰＨ２７，ａｂｒｏｗｎｐｌａｎｔｈｏｐｐｅｒｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｇｅｎｅｆｒｏｍ ｗｉｌｄｒｉｃｅ

（ＯｒｙｚａｒｕｆｉｐｏｇｏｎＧｒｉｆｆ．）［Ｊ］．ＴｈｅｏｒｅｔｉｃａｌａｎｄＡｐｐｌｉｅｄＧｅｎｅｔｉｃｓ，

２０１３，１２６（１）：２１９－２２９．

［３８］ＨｅＪ，ＬｉｕＹＱ，ＬｉｕＹＬ，ｅｔａｌ．Ｈｉｇｈ－ｒｅｓｏｌｕｔｉｏｎｍａｐｐｉｎｇｏｆｂｒｏｗｎ

ｐｌａｎｔｈｏｐｐｅｒ（ＢＰＨ）ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｇｅｎｅＢｐｈ２７（ｔ）ｉｎｒｉｃｅ（Ｏｒｙｚａｓａｔｉｖａ

Ｌ．）［Ｊ］．ＭｏｌｅｃｕｌａｒＢｒｅｅｄｉｎｇ，２０１３，３１（３）：５４９－５５７．

［３９］ＷｕＨ，ＬｉｕＹＱ，ＨｅＪ，ｅｔａｌ．Ｆｉｎｅｍａｐｐｉｎｇｏｆｂｒｏｗｎｐｌａｎｔｈｏｐｐｅｒ

（ＮｉｌａｐａｒｖａｔａｌｕｇｅｎｓＳｔｌ）ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｇｅｎｅＢｐｈ２８（ｔ）ｉｎｒｉｃｅ（Ｏｒｙｚａ

ｓａｔｉｖａＬ．）［Ｊ］．ＭｏｌｅｃｕｌａｒＢｒｅｅｄｉｎｇ，２０１４，３３（４）：９０９－９１８．

［４０］ＷａｎｇＹ，ＣａｏＬＭ，ＺｈａｎｇＹＸ，ｅｔａｌ．Ｍａｐ－ｂａｓｅｄｃｌｏｎｉｎｇａｎｄ

ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎｏｆＢＰＨ２９，ａＢ３ｄｏｍａｉｎ－ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇｒｅｃｅｓｓｉｖｅｇｅｎｅ

ｃｏｎｆｅｒｒｉｎｇｂｒｏｗｎｐｌａｎｔｈｏｐｐｅｒｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｉｎｒｉｃｅ［Ｊ］．Ｊｏｕｒｎａｌｏｆ

ＥｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌＢｏｔａｎｙ，２０１５，６６（１９）：６０３５－６０４５．

［４１］ＳｈｉＳＪ，ＷａｎｇＨＹ，ＮｉｅＬＹ，ｅｔａｌ．Ｂｐｈ３０ｃｏｎｆｅｒｓｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｔｏ

ｂｒｏｗｎｐｌａｎｔｈｏｐｐｅｒｂｙｆｏｒｔｉｆｙｉｎｇｓｃｌｅｒｅｎｃｈｙｍａｉｎｒｉｃｅｌｅａｆｓｈｅａｔｈｓ

［Ｊ］．ＭｏｌｅｃｕｌａｒＰｌａｎｔ，２０２１，１４（１０）：１７１４－１７３２．

［４２］ＹａｎｇＤＨ，ＨｅｔｔｅｎｈａｕｓｅｎＣ，ＢａｌｄｗｉｎＩＴ，ｅｔａｌ．ＢＡＫ１ｒｅｇｕｌａｔｅｓｔｈｅ

ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎｏｆｊａｓｍｏｎｉｃａｃｉｄａｎｄｔｈｅｌｅｖｅｌｓｏｆｔｒｙｐｓｉｎｐｒｏｔｅｉｎａｓｅ

ｉｎｈｉｂｉｔｏｒｓｉｎＮｉｃｏｔｉａｎａａｔｔｅｎｕａｔａｓｒｅｓｐｏｎｓｅｓｔｏｈｅｒｂｉｖｏｒｙ［Ｊ］．

ＪｏｕｒｎａｌｏｆＥｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌＢｏｔａｎｙ，２０１０，６２（２）：６４１－６５２．

［４３］ＰｒａｈａｌａｄａＧＤ，ＳｈｉｖａｋｕｍａｒＮ，ＬｏｈｉｔｈａｓｗａＨＣ，ｅｔａｌ．Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ

ａｎｄｆｉｎｅｍａｐｐｉｎｇｏｆａｎｅｗｇｅｎｅ，ＢＰＨ３１ｃｏｎｆｅｒｒｉｎｇｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｔｏ

ｂｒｏｗｎｐｌａｎｔｈｏｐｐｅｒｂｉｏｔｙｐｅ４ｏｆＩｎｄｉａｔｏｉｍｐｒｏｖｅｒｉｃｅ，Ｏｒｙｚａｓａｔｉｖａ

Ｌ．［Ｊ］．Ｒｉｃｅ，２０１７，１０（１）：４１．

［４４］ＲｅｎＪＳ，ＧａｏＦＹ，ＷｕＸＴ，ｅｔａｌ．Ｂｐｈ３２，ａｎｏｖｅｌｇｅｎｅｅｎｃｏｄｉｎｇａｎ

ｕｎｋｎｏｗｎＳＣＲ ｄｏｍａｉｎ－ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇｐｒｏｔｅｉｎ，ｃｏｎｆｅｒｓｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ

ａｇａｉｎｓｔｔｈｅｂｒｏｗｎｐｌａｎｔｈｏｐｐｅｒｉｎｒｉｃｅ［Ｊ］．ＳｃｉｅｎｔｉｆｉｃＲｅｐｏｒｔｓ，２０１６，

６：３７６４５．

［４５］ＨｕＪ，ＣｈａｎｇＸＹ，ＺｏｕＬ，ｅｔａｌ．Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎａｎｄｆｉｎｅｍａｐｐｉｎｇｏｆ

Ｂｐｈ３３，ａｎｅｗｂｒｏｗｎｐｌａｎｔｈｏｐｐｅｒｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｇｅｎｅｉｎｒｉｃｅ（Ｏｒｙｚａ

ｓａｔｉｖａＬ．）［Ｊ］．Ｒｉｃｅ，２０１８，１１（１）：５５．

［４６］ＫｕｍａｒＫ，ＳａｒａｏＰＳ，ＢｈａｔｉａＤ，ｅｔａｌ．Ｈｉｇｈ－ｒｅｓｏｌｕｔｉｏｎｇｅｎｅｔｉｃ

ｍａｐｐｉｎｇｏｆａｎｏｖｅｌｂｒｏｗｎｐｌａｎｔｈｏｐｐｅｒｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｌｏｃｕｓ，Ｂｐｈ３４ｉｎ

ＯｒｙｚａｓａｔｉｖａＬ．×Ｏｒｙｚａｎｉｖａｒａ（Ｓｈａｒｍａ＆ Ｓｈａｓｔｒｙ）ｄｅｒｉｖｅｄ

ｉｎｔｅｒｓｐｅｃｉｆｉｃＦ２ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ［Ｊ］．ＴｈｅｏｒｅｔｉｃａｌａｎｄＡｐｐｌｉｅｄＧｅｎｅｔｉｃｓ，

２０１８，１３１（５）：１１６３－１１７１．

［４７］ＺｈａｎｇＹＸ，ＱｉｎＧ，ＭａＱＱ，ｅｔａｌ．Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎｏｆｍａｊｏｒｌｏｃｕｓ

Ｂｐｈ３５ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｔｏｂｒｏｗｎｐｌａｎｔｈｏｐｐｅｒｉｎｒｉｃｅ［Ｊ］．ＲｉｃｅＳｃｉｅｎｃｅ，

２０２０，２７（３）：２３７－２４５．

［４８］ＬｉＺＨ，ＸｕｅＹＸ，ＺｈｏｕＨＬ，ｅｔａｌ．Ｈｉｇｈ－ｒｅｓｏｌｕｔｉｏｎｍａｐｐｉｎｇａｎｄ

ｂｒｅｅｄｉｎｇａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｏｆａｎｏｖｅｌｂｒｏｗｎｐｌａｎｔｈｏｐｐｅｒｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｇｅｎｅ

ｄｅｒｉｖｅｄｆｒｏｍｗｉｌｄｒｉｃｅ（ＯｒｙｚａｒｕｆｉｐｏｇｏｎＧｒｉｆｆ．）［Ｊ］．Ｒｉｃｅ，２０１９，１２

（１）：４１．

［４９］ＹａｎｇＭ，ＣｈｅｎｇＬ，ＹａｎＬＨ，ｅｔａｌ．Ｍａｐｐｉｎｇａｎｄｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎｏｆ

ａｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅｔｒａｉｔｌｏｃｕｓｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｔｏｔｈｅｂｒｏｗｎｐｌａｎｔｈｏｐｐｅｒｉｎｔｈｅ

ｒｉｃｅｖａｒｉｅｔｙＩＲ６４［Ｊ］．Ｈｅｒｅｄｉｔａｓ，２０１９，１５６：２２．

［５０］ＢａｌａｃｈｉｒａｎｊｅｅｖｉＣ Ｈ，Ｐｒａｈａｌａｄａ Ｇ Ｄ，ＭａｈｅｎｄｅｒＡ，ｅｔａｌ．

Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎｏｆａｎｏｖｅｌｌｏｃｕｓ，ＢＰＨ３８（ｔ），ｃｏｎｆｅｒｒｉｎｇｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｔｏ

ｂｒｏｗｎｐｌａｎｔｈｏｐｐｅｒ（ＮｉｌａｐａｒｖａｔａｌｕｇｅｎｓＳｔｌ．）ｕｓｉｎｇｅａｒｌｙｂａｃｋｃｒｏｓｓ

ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｉｎｒｉｃｅ（ＯｒｙｚａｓａｔｉｖａＬ．）［Ｊ］．Ｅｕｐｈｙｔｉｃａ：Ｎｅｔｈｅｒｌａｎｄｓ

ＪｏｕｒｎａｌｏｆＰｌａｎｔＢｒｅｅｄｉｎｇ，２０１９，２１５（１１）：１８５．

［５１］ＨｕＬＦ，ＹｅＭ，ＬｉＲ，ｅｔａｌ．ＯｓＷＲＫＹ５３，ａｖｅｒｓａｔｉｌｅｓｗｉｔｃｈｉｎ

ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇｈｅｒｂｉｖｏｒｅ－ｉｎｄｕｃｅｄｄｅｆｅｎｓｅｒｅｓｐｏｎｓｅｓｉｎｒｉｃｅ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ

Ｓｉｇｎａｌｉｎｇ＆Ｂｅｈａｖｉｏｒ，２０１６，１１（４）：ｅ１１６９３５７．

［５２］ＨｅＪ，ＬｉｕＹＱ，ＹｕａｎＤＹ，ｅｔａｌ．ＡｎＲ２Ｒ３ＭＹＢｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒ

ｃｏｎｆｅｒｓｂｒｏｗｎｐｌａｎｔｈｏｐｐｅｒｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｂｙｒｅｇｕｌａｔｉｎｇｔｈｅｐｈｅｎｙｌａｌａｎｉｎｅ

ａｍｍｏｎｉａ－ｌｙａｓｅｐａｔｈｗａｙｉｎｒｉｃｅ［Ｊ］．ＰｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓｏｆｔｈｅＮａｔｉｏｎａｌ

ＡｃａｄｅｍｙｏｆＳｃｉｅｎｃｅｓｏｆｔｈｅＵｎｉｔｅｄＳｔａｔｅｓｏｆＡｍｅｒｉｃａ，２０２０，１１７

（１）：２７１－２７７．

［５３］ＺｈａｎｇＪ，ＬｕｏＴ，ＷａｎｇＷＷ，ｅｔａｌ．ＳｉｌｅｎｃｉｎｇＯｓＳＬＲ１ｅｎｈａｎｃｅｓｔｈｅ

ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｏｆｒｉｃｅｔｏｔｈｅｂｒｏｗｎｐｌａｎｔｈｏｐｐｅｒＮｉｌａｐａｒｖａｔａｌｕｇｅｎｓ［Ｊ］．

Ｐｌａｎｔ，Ｃｅｌｌ＆Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ，２０１７，４０（１０）：２１４７－２１５９．

［５４］ＣｈｅｎＬ，ＣａｏＴＴ，ＺｈａｎｇＪ，ｅｔａｌ．ＯｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆＯｓＧＩＤ１

ｅｎｈａｎｃｅｓｔｈｅｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｏｆｒｉｃｅｔｏｔｈｅｂｒｏｗｎｐｌａｎｔｈｏｐｐｅｒＮｉｌａｐａｒｖａｔａ

ｌｕｇｅｎｓ［Ｊ］．ＩｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌＪｏｕｒｎａｌｏｆＭｏｌｅｃｕｌａｒＳｃｉｅｎｃｅｓ，２０１８，１９

（９）：２７４４．

［５５］ＬｕＨＰ，ＬｕｏＴ，ＦｕＨＷ，ｅｔａｌ．Ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｏｆｒｉｃｅｔｏｉｎｓｅｃｔｐｅｓｔｓ

ｍｅｄｉａｔｅｄｂｙｓｕｐｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆｓｅｒｏｔｏｎｉｎｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ［Ｊ］．Ｎａｔｕｒｅ

Ｐｌａｎｔｓ，２０１８，４（６）：３３８－３４４．

［５６］ＤａｉＺＹ，ＴａｎＪ，ＺｈｏｕＣ，ｅｔａｌ．ＴｈｅＯｓｍｉＲ３９６－ＯｓＧＲＦ８－ＯｓＦ３Ｈ－

ｆｌａｖｏｎｏｉｄｐａｔｈｗａｙｍｅｄｉａｔｅｓｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｔｏｔｈｅｂｒｏｗｎｐｌａｎｔｈｏｐｐｅｒｉｎ

ｒｉｃｅ（Ｏｒｙｚａｓａｔｉｖａ）［Ｊ］．ＰｌａｎｔＢｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙＪｏｕｒｎａｌ，２０１９，１７

（８）：１６５７－１６６９．

［５７］谭玉娟，张　扬，潘　英，等．广东地方稻种资源对褐稻虱、白背

飞虱的抗性鉴定［Ｊ］．广东农业科学，１９９０，１７（６）：３５－３８．

［５８］顾正远，史阿宝，张长平，等．稻种资源对两病两虫抗性评价及

利用［Ｊ］．作物品种资源，１９９１（１）：２９－３１．

［５９］李进波，杜雪树，夏明元，等．分子标记辅助选择培育抗稻瘟病

和抗褐飞虱多基因聚合的水稻恢复系［Ｊ］．湖北农业科学，

２０２０，５９（２３）：２４－２７，４０．

［６０］张安宁，刘　毅，王飞名，等．节水抗旱稻恢复系的抗褐飞虱分

子标记辅助选育及抗性评价［Ｊ］．作物学报，２０１９，４５（１１）：

１７６４－１７６９．

［６１］赵　鹏，冯冉冉，肖巧珍，等．聚合抗褐飞虱基因 ｂｐｈ２０（ｔ）和

ｂｐｈ２１（ｔ）及抗稻瘟病基因 Ｐｉ９水稻株系筛选［Ｊ］．南方农业学

报，２０１３，４４（６）：８８５－８９２．

［６２］ＬｉｕＹＬ，ＣｈｅｎＬＭ，ＬｉｕＹＱ，ｅｔａｌ．Ｍａｒｋｅｒａｓｓｉｓｔｅｄｐｙｒａｍｉｄｉｎｇｏｆ

ｔｗｏｂｒｏｗｎｐｌａｎｔｈｏｐｐｅｒｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｇｅｎｅｓ，Ｂｐｈ３ａｎｄＢｐｈ２７（ｔ），ｉｎｔｏ

ｅｌｉｔｅｒｉｃｅＣｕｌｔｉｖａｒｓ［Ｊ］．Ｒｉｃｅ，２０１６，９（１）：２７．
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