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摘要  水稻作为世界上超过一半人口的主食, 是最重要的粮食作物之一. 在过去的半个多世纪
里, 水稻育种取得了巨大的成功. 水稻的单位产量实现了翻番, 部分地方甚至提高至 3 倍, 这为
保障世界粮食安全作出了巨大的贡献. 但近十几年来水稻的产量停滞不前, 这一方面是由于在
育种技术上没有新的突破以及遗传多样性在栽培品种中的逐步变窄, 另一方面也是因为频繁发
生的病虫害以及旱灾等自然灾害使得水稻生产损失惨重. 然而, 世界人口的持续增长以及社会
经济的快速发展导致对粮食的需求不断增加. 针对这些问题, 我国学者提出了培育绿色超级稻
的设想, 围绕水稻抗病虫、抗旱、营养高效利用、优质、高产等五大重要性状, 对水稻品种进行
全面改良以实现农业的可持续发展. 而转基因技术作为一种新兴的育种手段, 在实现绿色超级
稻目标上将发挥重要作用. 水稻的转基因研究始于 20世纪 80年代末期, 迄今已有大量的转基因
水稻研究被报道, 其中大部分的研究内容与绿色超级稻所要实现的目标一致. 本文首先回顾水
稻遗传转化技术的发展, 再以抗病虫、抗旱、营养高效利用、优质、高产、外加抗除草剂等几大
主要性状为主线对转基因水稻取得的主要研究成果进行逐一阐述, 最后对转基因水稻的发展进
行展望. 
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水稻是最重要的粮食作物之一 , 是世界上超过

一半人口的主食. 在过去的半个多世纪中, 水稻育种
取得了丰硕的成果, 实现了两次比较大的突破: 第一
次是 20 世纪 60 年代开始的矮秆品种的培育和应用, 
提高了收获指数 , 大幅增加了产量潜力 ; 第二次是
20 世纪 70 年代开始的杂交稻的培育与推广, 使产量
在矮秆良种的基础上又大幅度增长 . 然而在新的世
纪里, 水稻的生产仍然面临着巨大的挑战. 比如, 世
界人口的不断增长和耕地面积的减少对水稻产量构

成持续压力. 而自 20世纪 90年代以来水稻单产徘徊
不前, 其中主要原因是栽培品种的遗传多样性变窄、
生产上日益严重的病虫害使水稻的产量损失严重、水

资源的短缺和频繁发生的旱灾使水稻大幅减产等 , 
同时过量使用的农药和化肥还导致了环境污染和生

态破坏. 此外, 随着人们生活水平的提高以及社会经
济的发展, 人们对稻米品质的要求也越来越高.  

针对上述水稻生产所面临的挑战, 张启发[1]提出

了开展“绿色超级稻”培育的构想 , 重点围绕水稻抗
病虫、抗旱、营养高效利用、优质、高产等五大重要

性状进行改良, 使水稻生产实现“少打农药、少施化
肥、节水抗旱、优质高产”. 在实现途径上, 他提出要
在充分利用水稻种质资源的基础上, 采用常规育种、
分子标记辅助选择和转基因技术相结合的策略 . 转
基因技术可以打破物种生殖隔离 , 实现种间遗传物
质自由交流, 为新的育种技术发展提供了可能. 回顾
转基因水稻 20 多年的发展历史, 不难发现转基因水
稻的主要研究方向与“绿色超级稻”的培育目标是一
致的. 本文首先回顾水稻遗传转化技术的发展历史, 
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再逐一阐述转基因技术在水稻抗病虫、抗旱、营养高

效利用、优质、高产以及抗除草剂等几大重要性状改

良方面应用的情况 , 最后对转基因水稻的发展进行
展望.  

1  水稻的遗传转化 
20 世纪 80 年代末, 水稻的遗传转化首获成功. 

1988年, 3个不同的研究小组以水稻原生质体为受体, 
采用“电击法”或“PEG 介导法”等方法将外源基因导
入到水稻中并获得再生植株[2~4]. 1991 年, 基因枪转
化的方法在水稻中获得成功[5], 随后成为水稻遗传转
化的常用方法之一. 1993年, Chan等人[6]首先采用农

杆菌介导的方法获得了转基因水稻. Hiei 等人[7]以水

稻成熟种子诱导的愈伤为受体 , 建立了农杆菌介导
的粳稻高效转化体系 , 使得农杆菌介导法逐渐成为
了水稻转化最常用的方法. 此后, 粳稻的转化方法被
进一步优化, 使粳稻的遗传转化周期大幅缩短[8]. 虽
然 Hiei 等[7]建立的农杆菌介导的转化体系使得粳稻

的转化不再困难 , 但是许多籼稻的转化依然存在障
碍, 主要是转化效率低下. 因此, 一些研究者对籼稻
的转化体系进行了一些优化 , 使得籼稻的转化效率
得到了一定的提高[9,10]. 最近, Hiei 和 Komari[11]发表

了一个粳稻和籼稻均适用的农杆菌高效转化的方法. 
根据他们的结果, 采用幼胚作为外植体, 籼稻的转化
可以在两个半月内完成, 且转化效率非常高(一个幼
胚可以得到 5~13个独立的转化植株). 该转化体系的
主要缺点是对于籼稻品种必须以幼胚为受体材料 , 
而幼胚的采集和分离比较麻烦 , 且受生长季节的  
限制.  

随着水稻转基因技术的成熟 , 人们不再仅仅满
足于将外源基因导入到生物体基因组中 . 根据不同
的实验目的 , 一些特殊的转基因技术被逐步发展起
来 . 下面对一些比较特殊的转基因技术进行简单的
介绍.  

1.1  多基因转化 

多基因转化主要在两个方面的应用具有重要意

义. 一是在进行经典的基因图位克隆时, 最关键的一
步就是需要通过遗传转化来确定候选基因片段 . 当
一次可转化的基因数目越多 , 则转化所需总的工作
量就越小, 此时多基因转化技术就显得非常重要.  

此外 , 多基因转化在水稻的转基因育种上也具
有重要的意义 . 目前已经实现商品化的转基因作物 

中, 被导入的外源基因通常都是单个的基因, 控制单
个的性状, 比如抗虫、抗病、抗除草剂等. 然而在作
物中, 有许多性状是由多个基因控制的. 为了改良这
些性状 , 就需要把多个基因同时转入同一种作物中
去. 此外, 为了快速聚合多个质量性状或将由多个基
因控制的新代谢途径引入到转基因作物中去 , 都需
要采用多基因转化的方法 . 比较著名一个多基因转
化的例子就是金色稻米(golden rice), 它是通过转入
两个新的基因而在水稻的胚乳中建立了 β-胡萝卜素
的合成途径[12]. 多基因转化一般可以采用两个策略: 
一是将不同的外源基因构建到不同的载体上进行转

化. 这种策略可通过共转化、重复转化或分别转化获
得转基因植株后再杂交等等不同的方法实现多基因

的聚合 . 前面提到的金色稻米就是采用共转化策略
获得的 . 另一种策略就是将多个基因构建到同一个
载体上 , 通过一次转化而将多个基因一起导入到受
体植物中去[13]. 很显然, 与第一个策略相比, 使用一
个载体的策略不仅更容易操作, 而且省时、省钱. 但
是, 这个策略需要克服的困难就是大片段 DNA 克隆
的问题. 目前植物遗传转化常用的双元 Ti 载体, 如
pCAMBIA 系列载体等, 携带的是质粒载体的复制元
件, 克隆外源片段的能力比较有限. 通常来说, 普通
的双元 Ti载体最大可以容纳的外源基因片段小于 20 
kb. 这个大小大概只能同时装载 2~3 个植物基因, 难
以满足多基因转化的需要 . 为了提高转化载体的克
隆能力, 人们构建了一些特殊的转化载体. 这些特殊
的载体可以大大提高转化载体的克隆能力 , 从而实
现大片段 DNA 的转化. 目前, 可进行大片段转化的
载体主要有两种: 基于细菌人工染色体改造的双元
BAC载体BIBAC (binary BAC)[14]以及基于 P1人工染
色体改造的可转化人工染色体 TAC (transformation- 
competent artificial chromosome)[15]. 这两个载体理论
上均可以转化大于 100 kb的 DNA片段. 目前, 这两
种载体均在水稻中成功实现了转化 [16,17]. 随着利用
这两种载体转化水稻技术的逐步成熟 , 多基因转化
技术将在未来水稻的转基因育种上具有广阔的应用

前景.  

1.2  组织特异性/诱导性表达 

目前转基因育种中使用最多的就是组成型高效表

达的 CaMV 35S启动子或玉米 Ubiquitin启动子. 使用
组成型启动子会使外源基因在转基因植物的全组织 
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全生育表达, 往往会带来一系列的问题. 比如, 增加
了转基因植物的代谢负担; 外源基因在食用部位的
积累会带给人们对食用安全的担忧 ; 此外一些优良
基因如抗逆基因为转录因子类基因 , 组成型表达还
会引起植物生长发育的异常. 因此, 组织特异性或诱
导性地表达外源基因对于转基因育种也是至关重要

的 . 组织特异性或诱导性表达一般需要通过使用特
异性的启动子来实现.  

转 Bt 基因抗虫水稻是目前研究最成熟和最接近
商品化的转基因水稻品种之一. 但是, 公众对 Bt 蛋
白食用安全性的担忧是阻碍其商品化的主要原因之

一. Ye 等人[18]采用根癌农杆菌介导将绿色组织特异

性表达的 rbcS 基因启动子驱动下的 cry1C*基因导入
粳稻品种中花 11, 获得了高效抗虫且 Bt 蛋白仅在绿
色组织中高效表达的转基因株系 . 在这种转基因植
株中, Bt蛋白仅在害虫攻击的绿色组织部位如茎杆和
叶片中高效表达, 保护水稻不受害虫伤害; 而在水稻
的食用部位胚乳中几乎不表达. 与 Tang 等人[19]的结

果相比, 使用 rbcs启动子, Bt蛋白在叶片里的表达量
是玉米Ubiquitin启动子的 3倍, 而在胚乳中的表达量
不到 Ubiquitin 启动子的千分之一[18]. 这种绿色组织
特异性表达的 Bt 水稻显然更易被消费者接受, 更具
商业化的前景.  

1.3  叶绿体转化技术 

叶绿体转化一般通过基因枪等方法将携带有外

源基因的载体质粒发送到叶绿体内 . 外源基因的两
侧带有叶绿体基因组的同源序列 , 可以通过同源重
组的方式整合到叶绿体的基因组中 . 与普遍采用的
细胞核遗传转化技术相比 , 叶绿体转化具有两个突
出的优点. 首先, 转入的外源基因拷贝数多, 外源基
因表达效率高. 一般一个植物细胞中含有 10~100 个
叶绿体, 每个叶绿体又携带 10~100 个拷贝的环状叶
绿体基因 DNA. 因此, 理论上一个植物细胞的叶绿
体中可携带的外源基因拷贝数可以达到 10000个, 这
个数量要远远高于细胞核转化中外源基因整合的拷

贝数. 因此, 叶绿体转化的外源基因的表达效率要高
于细胞核转化 . 目前报道的叶绿体转化可以积累的
外源蛋白含量可以占到植物总可溶蛋白的 47%[20]. 
其次 , 整合到叶绿体上的外源基因的遗传方式是母
系遗传. 也就是说, 外源基因不会随着转基因植物的
花粉向非转基因品种或野生近缘种漂移. 因此, 通过
叶绿体转化进行转基因植物的田间试验或商品化生 

产时, 其环境风险更小, 更加安全. 此外, 叶绿体转
化技术还具有其他的一些优点. 比如, 外源基因通过
同源重组整合, 整合位点比较明确, 外源基因的表达
没有整合的位点效应 , 不同转化子中外源基因表达
的水平基本一致; 叶绿体基因组中许多基因都是以
操纵子(operon)的形式存在的, 即一个启动子可以调
控多个基因以多顺反子(polycistron)的方式表达 , 因
而使得多基因的转化更加便利; 另外, 与细胞核转化
技术相反 , 叶绿体转化尚未发现有转基因沉默的现
象[20].  

虽然叶绿体转化具有以上诸多的优点 , 是一种
非常有希望的转化技术, 但是, 由于该方法的研究起
步相对较晚, 在技术上还不够成熟, 目前的应用范围
远没有细胞核转化那么广泛 . 目前仅有十多种植物
成功实现了叶绿体的转化 , 在水稻上仅有为数不多
的报道[21~24].  

2  转基因抗虫水稻 
虫害是造成水稻减产的主要因素之一 , 每年因

此造成的产量损失约为 10%. 目前生产上对害虫的
防治主要是依靠化学杀虫剂 . 化学杀虫剂的大量使
用不仅增加了生产成本, 而且还造成了环境污染, 威
胁人类健康. 通过培育抗虫品种, 提高水稻自身抗性
是一种更经济更环保的策略. 但是, 常规育种技术培
育抗虫新品种不仅需要较长的时间 , 而且对于水稻
最主要的害虫——螟虫(二化螟、三化螟、稻纵卷叶
螟等)在水稻中尚未发现有效的抗性种质资源. 目前, 
最有希望和前途的方法就是利用转基因技术把外源

抗虫基因引入水稻中创造出新的抗虫品种 . 迄今为
止, 人们在植物、动物甚至微生物中已鉴定并克隆了
许多有用的抗虫基因 . 一些抗虫基因已转入水稻获
得了转基因抗虫品系 , 而且有一些已进行了大田实
验, 展现出美好的应用前景.  

2.1  转 Bt基因水稻 

来自于苏云金芽胞杆菌(Bacillus thuringiensis, 
Bt)的 Bt毒蛋白基因是目前世界上应用最为广泛的抗
虫基因之一. 大多数 Bt 菌在芽胞形成过程中会产生
伴胞晶体 . 这种伴胞晶体是一种具特异杀虫活性的
蛋白质, 称为 Bt 毒蛋白或杀虫晶体蛋白. 通过将 Bt
菌来源的 Bt 毒蛋白基因导入到植物中就可以在植物
中表达并积累 Bt毒蛋白, 从而使转基因植物获得抗虫
性. 目前, Bt 基因已经被转入包括水稻在内的多种作 
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物中并得到表达. 其中, 转 Bt基因的抗虫棉花、玉米、
马铃薯等已经实现了商品化生产, 并创造了可观的经
济效益[25]. 

人们已从不同 Bt 菌的亚种中分离出对不同昆虫
(如鳞翅目、鞘翅目和双翅目等)和无脊椎动物(如螨类、
寄生线虫和原生动物等)有特异毒杀作用的杀虫晶体
蛋白. 至今克隆的 Bt 杀虫晶体蛋白基因已超过 400    
多 个 (http://www.lifesci.sussex.ac.uk/home/Neil_Crickmore/Bt/ 

toxins2.html). 虽然已发现了如此多的 Bt基因, 但是仅
仅只有很少的一部分被导入转基因植物中进行过杀

虫性实验. 其中, 转 Bt 基因水稻使用较多的主要是
cry1A基因, 如 cry1Ab[26~35], cry1Ac[30,36~39]以及 cry1Ab/ 
Ac 融合基因 [40,41], 也有少量使用其他 Bt 基因的报
道[19,42~47]. 这些转 Bt基因水稻大多都表现对二化螟、
三化螟和稻纵卷叶螟高度的杀虫活性.  

Tu 等人[40]对转 cry1Ab/Ac 融合基因水稻进行了
大规模的田间实验 . 在大田种植全生育期不喷施杀
虫剂的条件下, 转 cry1Ab/Ac 明恢 63 及其所配杂种
Bt汕优 63表现出了极高的抗虫性, 表明 Bt水稻在生
产上具有极大的应用价值.  

与使用化学杀虫剂或抗虫作物品种一样, Bt作物
主要的潜在风险之一就是可能导致昆虫对其产生抗

性, 从而影响 Bt 作物的持续利用. 虽然目前在自然
条件下, 田间还没有进化出对 Bt 作物具有抗性的昆
虫群体, 但是一些昆虫已经对喷洒的 Bt 制剂产生了
抗性 . 而且在温室和实验室内经过多代选择也发现
了多种抗 Bt 毒素的抗性虫系, 有的抗性虫系甚至能
在 Bt 作物上生存[48]. 这些都说明了昆虫在田间产生
抗性群体的风险是存在的.  

使用双价 Bt 水稻是延缓昆虫抗性产生, 提高 Bt
水稻使用寿命的一种重要策略[49]. 所谓双价 Bt水稻, 
即在同一水稻品种中转入两个不同的 Bt 基因. 理论
上, 昆虫同时对两种不同的 Bt 基因产生抗性的几率
大大低于对单 Bt 基因产生抗性的几率. 因此, 双价
的 Bt 水稻可以大大延缓昆虫产生抗性的时间, 从而
提高其使用寿命. 需要注意的是, 双价 Bt 水稻使用
的两种 Bt 毒蛋白在昆虫肠壁细胞上的识别位点必须
存在较大差异 , 即不会产生“交叉抗性”. 如前所述 , 
在前期的 Bt 水稻研究中 , 使用较多的是 cry1Ab, 
cry1Ac或者是融合的 cry1Ab/c等 cry1A类基因. 它们
表达的 Bt 蛋白之间的氨基酸序列同源性很高, 昆虫
容易对其产生交叉抗性 , 因而不适合用于生产双价

Bt水稻. Chen等人[47]和 Tang等人[19]分别培育了转人

工合成的 cry2A*和 cry1C*基因的水稻. 田间实验表
明, 转 cry2A*和 cry1C*基因的水稻表现出了对螟虫
的高度抗性. 同时, 转 cry2A*和 cry1C*基因的水稻还
为发展双价 Bt水稻提供了新的种质资源材料.  

一些学者的研究研究表明 , cry1A 与 cry1C 和
cry2A等 Bt基因间的同源性较低, 不易产生交叉抗性, 
适合于联合使用[50,51]. 杨宙等人(杨宙和林拥军, 未发
表数据)用分别转 cry1Ab (命名为 1Ab), cry1Ac (命名为
1Ac), cry1C*(命名为 1C)和 cry2A*(命名为 2A) 4个单价
基因的抗虫明恢 63 株系作为亲本, 以 5 种组合方式
(1Ab+1C, 1Ab+2A, 1Ac+1C, 1Ac+2A, 1C+2A)分别
正反交, 将不同的 Bt基因两两聚合在一起, 获得 10种
双价 Bt株系 1Ab/1C, 1C/1Ab, 1Ab/2A, 2A/1Ab, 1Ac/ 
1C, 1C/1Ac, 1Ac/2A, 2A/1Ac, 1C/2A和 2A/1C (1Ab/1C
表示双价 Bt 水稻的母本为 1Ab, 父本为 1C; 而
1C/1Ab 则反之, 其余类推). 实验室抗虫性鉴定表明, 
大部分双价 Bt基因组合有协同效应, 其抗虫性明显高
于转单价 Bt基因水稻.  

Bt 基因是水稻上应用最成功的抗虫基因, 它可以
有效控制水稻鳞翅目昆虫的危害(图 1(a)和(b)). 2005
年 Bt 水稻曾在伊朗实现过商品化. 我国的转 Bt 基因
水稻的研究在技术上已经成熟, 在政策允许的条件下
可以迅速实现商品化. 

2.2  转植物或动物来源抗虫基因水稻 

植物来源的抗虫基因主要有植物凝集素基因和蛋

白酶抑制剂基因等. 凝集素基因是抗虫效果相对较好
的植物来源的基因 , 其中雪花莲凝集素(Galanthus 
Nivalis agglutinin, GNA)基因是使用比较广泛的一种
抗虫基因. 使用 GNA 基因最大的优点在于, GNA 对
Bt 蛋白不能控制的刺吸式(同翅目)害虫如稻飞虱有
一定的抗虫效果. Sun等人[52]通过基因枪转化的方法

将 GNA 基因转入到水稻中, 并获得了纯合的转基因
水稻家系. 通过褐飞虱生物鉴定和喂养实验表明, 转
基因纯合家系可以显著降低褐飞虱的存活率和繁殖

力、延缓褐飞虱发育进度并减少褐飞虱进食量. 此外, 
还有多个报道也证实了转 GNA水稻对稻飞虱、叶蝉
以及蚜虫均有一定的抗虫效果[38,43,52~59]. 但是, GNA
对刺吸式害虫的抗性不像 Bt蛋白对水稻螟虫的抗性那
么有效, GNA主要表现出对害虫的生长、发育以及生殖
能力造成负面的影响. 此外, 还有使用其他来源如大 
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图 1  转基因抗虫水稻((a)和(b))与转基因抗旱水稻((c)和(d)) 
(a) WT, 野生型明恢 63对照; 1Ac+1C, 双价转 Bt基因明恢 63 (1Ac+1C组合). (b) WT, 野生型明恢 63对照; 1Ac+2A, 双价转 Bt基因 
明恢 63 (1Ac+2A组合). (c) WT, 野生型日本晴对照; SNAC1, 过量表达 SNAC1基因的转基因日本晴. (d) WT, 野生型中花 11对照; 

S58S, 过量表达 OsSKIPa基因的转基因中花 11 

 
蒜叶片凝集素 (Allium sativum agglutinin from leaf, 
ASAL)的报道. Saha等人[60]将 ASAL基因导入到水稻
中 , 获得的转基因水稻增强了对褐飞虱和叶蝉的抗
性. 此外, 转 ASAL 基因的水稻还表现出对“tungro”
病害显著增强的抗性. Tungro病是由以叶蝉为传播载
体的两种水稻病毒(tungro bacilliform virus和 tungro 
spherical virus)同时侵染水稻造成的. 

除了植物凝集素基因外, 蛋白酶抑制剂基因是另一
大类常用的植物来源抗虫蛋白. 已导入水稻的蛋白酶抑
制剂基因有马铃薯蛋白酶抑制剂基因 pinⅡ[61,62]、豇豆胰

蛋白酶抑制剂基因 CpTI[63]、大豆胰蛋白酶抑制剂基

因 SKTI[64]、玉米巯基蛋白酶抑制剂基因[65]、水稻巯

基蛋白酶抑制剂基因 [66]和大麦胰蛋白酶抑制剂基因

BTI-Cme[67]等. 这些转基因植株对褐飞虱、二化螟、稻

纵卷叶螟以及线虫等有一定抗性.  
使用植物来源的抗虫基因有其独特的优点 , 比

如抗谱较广, 特别是凝集素类基因 GNA, 对 Bt 基因
不能毒杀的同翅目害虫具有一定的抗性. 然而, 由于
植物来源的抗虫基因的抗虫效果比较有限 , 因而限
制了其在转基因植物上的应用.  

动物来源的抗虫基因在转基因植物中应用的不

多. Huang等人[68]报道了将蜘蛛来源的杀虫基因 SpI转
入水稻品种秀水 11 (Xiushui11)和春江 11 (Chunjiang 
11)中, 获得的转基因植株对二化螟、稻纵卷叶螟具有
抗虫性.  

上述转基因抗虫水稻都是通过在转基因植物中

直接表达具有杀虫活性的蛋白来控制害虫. 目前, 一
种新的策略即利用昆虫自身基因片段, 通过 RNA 干涉
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(RNA interference, RNAi)抑制昆虫体内的生长发育
或生化代谢中关键基因的表达来间接控制害虫 , 已
经在转基因抗虫玉米[69]和棉花[70]的培育上获得了成

功 . 该策略可能会成为转基因抗虫植物研究的一个
新趋势. 但是, 需要注意的是, 利用 RNAi 的策略必
须要找到目标昆虫特异性的基因作为靶标 , 以确保
转基因植物对其他物种特别是人类的安全.  

3  转基因抗病水稻 
细菌性病害白叶枯病(bacterial blight)以及真菌

性病害稻瘟病(blast)和纹枯病(sheath blight)是水稻生
产上常见的三大病害. 白叶枯病由白叶枯病菌(Xan- 
thomonas oryzae pv. Oryzae, Xoo)引起, 是世界水稻
生产中最严重的细菌性病害 [71]. 水稻遭受白叶枯病
危害后, 一般减产 20%~30%, 严重时甚至绝收. 稻瘟
病由稻瘟病菌(Magnapothe grisea)引起, 可发生在水
稻的各生育期和各个部位 . 纹枯病由纹枯病菌
(Rhizoctonia solani)引起. 水稻纹枯病可造成水稻白
穗, 结实率下降, 粒重减轻, 一般减产 10%~30%, 发
生严重时可减产 50%以上.  

目前水稻中共鉴定了大约 30 多个抗白叶枯病主
效基因(又称 R基因), 其中 6个抗病基因(Xal, Xa3/26, 
xa5, xa13, Xa21和 Xa27)已经被克隆, 另外多个抗病
基因(Xa4, Xa7, Xa10, Xa22(t), Xa23, xa24, Xa25(t), 
Xa31(t))被精细定位 [72,73]. 在生产上 , 由于主效抗病
基因的应用和抗性品种的推广 , 白叶枯病得到了较
好的控制. 在转基因抗白叶枯病育种上, 直接转化主
效抗病基因是比较快捷和有效的办法. Zhang等人[74]

利用基因枪的方法将广谱抗白叶枯病主效基因 Xa21
转入到籼稻恢复系明恢 63中获得了抗 Xoo的明恢 63. 
吴家道等人[75]利用基因枪的方法将 Xa21转入到籼稻
恢复系明恢 63和保持系皖 B中获得了无选择标记的
转基因抗白叶枯病水稻 , 其所配的杂交组合对白叶
枯病的抗性也显著增强了.  

目前在水稻中已鉴定了 60 多个抗稻瘟病主效基
因[76], 其中 10 个基因(Pib, Pi-d2, Pikm, Pi-ta, Pizt, 
Pi2, Pi5, Pi9, Pi36, Pi37)已被分离克隆[77]. 由于稻瘟
病菌生理小种多且容易变异 , 生产上使用的抗性品
种一般 3~5年后就可能丧失抗性. 而对于水稻纹枯病, 
目前水稻中还没有鉴定出主效抗病基因.  

转基因抗真菌病害通常采用的策略是在水稻中

过量表达病程相关蛋白(pathogenesis-related proteins, 

PRs)(常见的包括几丁质酶(chitinases), β-1,3-葡聚糖
酶(β-1,3-gulcanase)以及类甜蛋白(thaumatin-like pro-
tein)等)和其他来源的抗真菌蛋白. PR 蛋白是由寄主
植物编码、病原微生物侵染特异性诱导的一类蛋白质, 
许多病原相关蛋白都具有体外抗真菌的活性 [78]. 一
些报道已经证实 , 在转基因水稻中过量表达几丁质
酶可以增强其对 M. grisea[79~82]和 R. solani[83]的抗性. 
Nishizawa 等人[84]报道了过量表达 β-1,3-葡聚糖酶可
以增强转基因水稻对 M. grisea的抗性; Datta等人[85]

发现过量表达类甜蛋白可以增强转基因水稻对 R. 
solani的抗性. 除了单独使用 PR基因外, 联合使用多
个 PR 基因的策略也比较常见. 如联合几丁质酶和
β-1,3-葡聚糖酶可以提高转基因水稻对稻瘟病的抗
性 [86~88]. 联合几丁质酶基因和类甜蛋白基因 [89]或核

糖体失活蛋白基因(ribosome inactivating protein, RIP)[90]

可以增强转基因水稻对纹枯病的抗性. 此外, 还有一些
研究尝试通过表达植物或微生物来源的具有抗真菌活

性的蛋白质、多肽等来增强转基因水稻对真菌病害的抗

性[91~94], 也取得了一定的效果.  
在植物体内表达病原物来源的蛋白激发子 , 诱

导植物产生系统获得性抗性 (system acquired resis-
tance, SAR), 从而使植物获得广谱性抗性也是一种
培育转基因抗病品种的策略. Shao 等人[95]报道了通

过在水稻中表达 Xoo 来源的蛋白激发子 harpin 蛋白, 
从而使得转基因水稻获得了对多种 M. grisea 小种的
广谱性抗性.  

在抗病育种研究上除了抗病主效基因外 , 近年
来对数量抗性基因(抗病 QTL)的研究也值得注意. 与
主效抗病基因相比 , 单个数量抗性基因的抗病效果
比较有限, 但是其具有广谱性和持久性的优点. 此外, 
有些水稻病害如水稻纹枯病、稻曲病和细菌性条斑病, 
还未在水稻中发现抵抗这些病害的主效基因 , 抗病
QTL 的研究对于培育抵抗这些病害的品种是非常重
要的.  

研究表明, 虽然大部分的抗病 QTL 的抗病作用
比较有限, 但是过量表达一些抗病 QTL 也可以得到
较好的抗病效果. Qiu等人[96]利用玉米 Ubiquitin启动
子在感病水稻中过量表达一个抗病 QTL 基因
OsWRKY13, 所获得的转基因水稻对白叶枯病菌的抗
性显著增强. Xiao等人[97]利用 RNAi抑制一个抗病相
关QTL基因OsDR10的表达, 转基因水稻与未转基因
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的对照相比, 对不同白叶枯病菌株的抗性显著增强. 
值得注意的是, 这些抗病 QTL 调控的抗病反应是病
原种类或病原生理小种非特异性的 , 因而是一种广
谱性的基础抗性 . 虽然它们的抗性水平不如抗病主
效基因调控的质量抗性的水平高, 但是其抗谱广、抗
性持久, 也是值得充分发掘和利用的.  

4  转基因抗旱水稻 
长期以来干旱是导致水稻减产的重要因素 , 且

由于世界气候变化而呈日益加剧的趋势 . 水稻生产
耗水量巨大, 占我国农业生产用水的 70%; 而我国又
是一个淡水资源缺乏的国家 , 人均淡水资源只有世
界平均水平的 1/4. 因此, 培育节水抗旱水稻, 减少水
稻生产的用水量, 对于提高水稻产量, 保障我国的粮
食安全具有重要意义.  

植物和动物相比一个最大的特点在于植物不能

“移动”. 因此, 植物进化出了一套复杂的生物学机制
来抵御外界各种各样恶劣环境的胁迫. 当植物遭遇到
干旱等逆境胁迫时, 外界信号被植物细胞内的信号受
体(包括离子通道蛋白、组氨酸激酶和 G蛋白偶联受体
等)识别 , 进而产生能在细胞内传递的第二信使(如
Ca2+, 活性氧物质和二酰甘油等); 然后第二信使介导
下游的蛋白质磷酸化串联物, 如 Ca2+依赖型蛋白质激

酶(Ca2+-dependent protein kinase, CDPK)、丝裂原活化
蛋白激酶(mitogen-activated protein kinase, MAPK)等
的磷酸化反应激活下游一系列的转录因子(transcription 
factor); 这些转录因子又可以特异性地激活一批下游
的结构基因或功能基因(如 LEA类蛋白、渗透调节物
质催化酶、抗冻蛋白和通道蛋白等), 来帮助植物基因
重新建立离子平衡、清除有害物质并保护和修补因胁

迫而受破坏的蛋白质和膜系统[98~100].  
由于抗旱机制的复杂性 , 完全依赖常规的育种

手段难以培育抗旱品种 . 目前转基因技术已被广泛
应用于抗旱水稻的培育 , 通常所采用的策略就是在
转基因水稻中表达干旱诱导或抗旱相关基因. 表 1列
举了近年来一些有代表性的转基因抗旱水稻的实验. 
根据转入基因功能的不同 , 转基因抗旱水稻所使用
的外源基因可以大致的分为两个大类: 一类是结构
基因或功能基因, 包括 LEA 蛋白基因(late embryo-
genesis abundant, LEA)、通道蛋白基因、渗透调节物
质(如脯氨酸、海藻糖、甜菜碱、聚胺等)催化酶、解毒 

酶类(如 superoxide dismutase, SOD)等. 这是初期人
们常用的抗旱基因 , 因为这类基因的作用机理相对
比较简单. 另一类是调节类基因, 这些基因常常处于
植物抗旱反应信号传导途径的上游 . 这类基因包括
CDPKs, CBL互作蛋白激酶(calcineurin B-like protein- 
interacting protein kinases, CIPKs), MAPKs以及转录
因子. 这些调节类基因表达量的改变, 往往会导致一
大批下游基因表达水平的变化 . 由于抗旱机制的复
杂性 , 目前认为应用调节类基因的抗旱效果要好于
应用那些作用模式相对简单的结构基因或功能基因. 

Hu 等人[128]报道了一个在抗旱性改良上具有较

大应用潜力的基因 SNAC1. SNAC1 是属于 NAM, 
ATAF和 CUC (NAC)家族的一个转录因子, 在脱水胁
迫下 SNAC1 基因在叶片保卫细胞中特异性表达. 超
量表达 SNAC1 基因可显著提高转基因水稻成株期在
大田重度干旱胁迫条件下的抗旱性(结实率比对照高
22%~34%), 而其他农艺性状和产量与对照无明显差
异. 与对照相比, 转基因植株对 ABA 表现出更高的
敏感性 , 能够关闭更多气孔从而减慢水分丧失的速
度 , 并能在更低的相对含水量下维持细胞膨压 [128]. 
转基因水稻在营养生殖期的抗旱性和耐盐性也得到

了显著增强(具有比对照高出 80％的存活率)(图 1(c)). 
DNA芯片分析的结果表明, 在 SNAC1超量表达的植
株中有 150多个基因上升表达.  

Hou 等人[129]最近发表的一个调控抗旱性的基因

OsSKIPa. 在水稻中超量表达OsSKIPa使转基因植株在成
株期对干旱胁迫的耐受性比对照增强 2~4倍(图 1(d)). 通
过 对 超 氧 化 物 歧 化 酶 (SOD) 比 活 力 和 丙 二 醛
(monodehydroascorbate, MDA)含量的测定, 发现OsSKIPa
超量表达可以提高转基因水稻对活性氧的清除能力. 
干旱胁迫后, OsSKIPa超量表达转基因植株中一些抗
逆相关基因的表达量上升显著高于相同处理条件下

的野生型对照. 
虽然转基因抗旱水稻的实验已有不少报道(表 1), 

但这些研究主要是基于温室盆栽种植的数据 , 真正
在大田条件下对转基因水稻的抗旱性进行研究的报

道还比较少. Xiao 等人[134]将 7 个已知的抗旱基因
CBF3, SOS2, NCED2, NPK1, LOS5, ZAT10和NHX1分
别用组成型启动子 Actin1 和水稻 HVA22 同源基因的
逆境诱导型启动子驱动 , 构建成表达载体并转化水
稻品种中花 11, 然后对转基因水稻在大田条件下的 
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表 1  近年来的转基因抗旱水稻实验 
外源基因 基因类型/功能 基因来源 基因效果 参考文献

P5CS 促进脯氨酸合成 蛾豆Mothbean 脯氨酸含量上升; 耐旱和盐胁迫 [101,102]
TPSP 促进海藻糖合成 大肠杆菌 海藻糖含量上升; 耐旱、盐、冷 [103,104]
CodA 促进甜菜碱合成 球形节杆菌(Arthrobacter globiformis) 甜菜碱含量上升; 耐旱 [105] 
adc 聚胺合成 燕麦、曼陀罗(Datura stramonium) 腐胺含量上升; 耐旱 [106,107]

HAV 1 LEA 蛋白 大麦 耐旱、盐 [108~110]
PMA80, PMA1959 LEA 蛋白 小麦 耐旱、盐 [111] 

OsLEA3-1 LEA 蛋白 水稻 耐旱 [112] 
sHSP17.7 热激蛋白 水稻 耐旱 [113] 
MnSOD 解毒酶类 豌豆 耐旱 [114] 

Sod1 解毒酶类 海榄雌(Avicennia marina) 耐旱、盐 [115] 
RWC3 水通道蛋白 水稻 耐旱 [116] 

OsCDPK7 Ca2+依赖型蛋白质激酶 水稻 耐旱、盐、冷 [117] 
OsMAPK5 丝裂原活化蛋白 水稻 耐旱、盐、冷 [118] 
OsCIPK 12 CBL互作蛋白激酶 水稻 耐旱 [119] 

CBF3 转录因子 拟南芥 耐旱、盐、冷 [120] 
ABF3 转录因子 拟南芥 耐旱 [120] 

OsDREB1A, 1B; DREB1A, 1B, 1C 转录因子 水稻和拟南芥 耐旱、盐、冷; 生长延迟 [121] 
OsDREB1F 转录因子 水稻 耐旱、盐、冷 [122] 

ZFP25 转录因子 水稻 耐旱、盐 [123] 
OsDREBs 转录因子 水稻 耐旱 [124] 

OsWRKY11 转录因子 水稻 耐旱、热 [125] 
OsbZIP23 转录因子 水稻 耐旱、盐 [126] 

SNAC1 转录因子 水稻 耐旱、盐 [127] 
OsSKIPa SKI同源蛋白 水稻 耐旱、盐 [128] 
OsiSAP8 胁迫诱导蛋白 水稻 耐旱、盐、冷 [129] 
OCPI1 蛋白酶抑制剂 水稻 耐旱 [130] 
ZFP177 A20/AN1锌指蛋白 水稻 耐旱 [131] 
OsMT1a 金属硫蛋白 1型 水稻 耐旱 [132] 
OsCOIN 低温诱导锌指蛋白 水稻 耐旱、盐、冷 [133] 

 
抗旱性进行检测. 研究发现, 8个启动子-基因组合的转
基因家系(HVA22P:CBF3, HVA22P:NPK1, Actin1:LOS5, 
HVA22P:LOS5, Actin1:ZAT10, HVA22P:ZAT10, Actin1: 
NHX1 和 HVA22P:NHX1)无论是在大田条件下还是在
PVC 管中都比野生型具有更高的相对产量. 10 个启动
子 -基因组合的转基因家系 ( H VA 2 2 P :S O S 2 ,  A c -
tin1:ZAT10 以及分别由两个启动子驱动的 CBF3, 
LOS5, ZAT10 和 NHX1)在 PVC 管中的相对结实率高
于野生型. 对 T2和 T3转基因家系进行的田间抗旱测

验发现, 7 个启动子-基因组合的转基因家系(HVA22P: 
CBF3, Actin1:NPK1, HVA22P:NPK1, Actin1: LOS5, 
HVA22P:LOS5, Actin1:ZAT10 和 HVA22P: ZAT10)的单
株产量明显高于野生型, 9个启动子-基因组合的转基因
家系(Actin1:CBF3, HVA22P:CBF3, HVA22P:SOS2, 

HVA22P:NPK1, Actin1:LOS5, HVA22P:LOS5, Actin1: 
ZAT10, HVA22P:ZAT10 和 Actin1:NHX1)与野生型相比
具有更高的结实率. 总体说来, LOS5 和 ZAT10 相对其
他5个基因来说, 在增强大田条件下转基因水稻的抗旱
性方面表现出了更好的效果. 由于该研究获得的结果
主要是基于大田实验, 因此对于培育具有实用价值的
转基因抗旱水稻具有较大的参考价值.  

比较理想的抗旱水稻品种应该是在大田水分充

足的条件下可以优质高产; 在大田水分不足或干旱
时产量显著高于目前的高产品种. 虽然, 水稻转基因
抗旱育种已经取得了一定的进展 , 但是离培育真正
在生产上可以实用的抗旱品种尚有一定的距离 . 由
于抗旱本身分子机理的复杂性, 通过转基因技术、分
子标记辅助选择和常规育种相结合的策略将各种各 
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样的抗旱基因聚合起来 , 对于培育抗旱品种是至关
重要的.  

5  转基因营养高效利用水稻 
化肥是现代农业的基础 , 化肥的使用为提高粮

食产量, 确保粮食安全作出了巨大的贡献. 在过去的
40 多年间由于绿色革命的作用粮食作物的产量实现
了翻番, 而氮肥的用量随之增加了大约 7 倍[135]. 这
种靠高投入获得高产出的生产模式是难以持续的 . 
近 10 年来化肥用量持续增加, 但粮食增产却不明显. 
化肥的大量使用还导致了一系列的环境问题 , 如水
体富营养化、地下水污染与土壤酸化等. 此外, 磷是
不可再生的矿产资源 , 世界上的磷矿资源难以维持
到本世纪末[136]. 这些问题不仅严重威胁着生态安全, 
而且还影响了农业的可持续发展 . 研究和培育营养
高效利用的水稻品种 , 配合科学的施肥方法和田间
栽培管理措施 , 在不减少产量的前提下大幅降低肥
料的投入 , 对确保粮食安全和实现农业的可持续发
展具有重要意义.  

5.1  氮高效利用 

氮是作物生长发育需求量最大的营养元素 , 也
是作物产量最主要的限制因素. NO3

−和 NH4
+是农业

土壤中无机氮存在的两种主要形式 . NO3
−被植物吸

收后首先被两种还原酶硝酸还原酶(nitrate reductase)
和亚硝酸还原酶(nitrite reductase)还原为 NH4

+. NH4
+

通过谷氨酰胺合成酶(glutamine synthetase, GS) 与谷
氨酸合成酶(glutamate synthase, GOGAT)共同形成的
GS/GOGAT 循环转化为 Gln 和 Glu. Glu 又可以被一
步转化为许多其他的氨基酸. NH4

+是水稻更偏爱的

无机氮源. 土壤中的 NH4
+可以被水稻根系中的各种

铵盐转运子(ammonium transporter)主动吸收, 然后在
根部被 GS和 GOGAT同化[137].  

GS 具有组织和细胞表达特异性. GS1 更多地存
在于种子、根、根瘤、花以及茎的韧皮部等非绿色组

织细胞中, 它能被淹水、病菌、衰老等因素诱导, 与
植物体内含氮化合物的合成和运输有关. GS2更多的
存在于叶片中 , 主要对叶绿体中的氨进行同化和对
光呼吸过程中释放的氨进行再利用[138]. 在水稻中存
在 4 种 GS 基因: 一种编码叶绿体型 GS2 基因, 其表
达主要存在于叶肉细胞内; 3种编码胞质型 GS1基因, 
其表达主要存在于根部(GS1;2)、茎部(GS1;1)和小穗
(GS1;3)[138,139].  

Yamaya等人[140]发现, 在籼稻品种 Kasalath中表
达粳稻品种 Sasanishiki 来源的 NADH 依赖的谷氨酸
合成酶(NADH dependent glutamate synthase, NADH- 
GOGAT)基因片段时, 转基因 Kasalath 的粒重与非转
基因对照相比显著提高(最大增加了 80%). 该结果证
明了 NADH-GOGAT 对于氮的利用和谷粒充实度至
关重要.  

Cai 等人[141]用 CaMV 35S 启动子在粳稻品种中
花 11中超量表达籼稻品种明恢 63来源的GS1;1, GS1;2
和大肠杆菌谷氨酰胺合成酶基因 glnA. 实验结果表
明, 超量表达 GS1;1, GS1;2 和 glnA的转基因植株的
GS 活性、整株的蛋白质含量、氨基酸含量以及总氮
量均高于非转基因植株. 但是, 在低氮条件下, 田间
种植的转基因植株的产量以及种子中的氨基酸含量

相对非转基因原品种反而降低了.  
铵盐转运子对于植物根系吸收土壤中的 NH4

+是

至关重要的. 水稻中共发现了 10 个铵盐转运子基因, 
其中 OsAMT1;1, OsAMT1;2和 OsAMT1;3属于 AMT1
亚家族, 其余 7个铵盐转运子(OsAMT2;1, OsAMT2;2, 
OsAMT2;3, OsAMT3;1, OsAMT3;2, OsAMT3;3 和

OsAMT4)属于 AMT2亚家族. Kumar等人[142]在水稻中

超量表达 OsAMT1;1, 发现转基因植株中的 15NH4
+ 流

发生改变, 同时发现生物学产量比对照降低了. Hoque
等人[143]发现, 超量表达 OsAMT1;1 的转基因水稻与
野生型对照相比 , 在营养生长阶段的生物学产量下
降. 进一步研究发现, 转基因植株根部铵吸收能力增
加, 植株体内铵离子浓度也增加了. 由此推测转基因
植株生物学产量下降原因可能是转基因植株铵盐浓

度过高而产生了毒害作用.  
一些研究者也尝试通过过量表达某些氨基酸转

氨酶来改变植物体内氨基酸合成和氮代谢的水平 , 
以期望增强转基因水稻中氮利用的效率. Shrawat 等
人[144]在水稻的根中特异性表达大麦来源的丙氨酸转

氨酶(alanine aminotransferase, AlaAT). 结果表明, 转
基因水稻的生物学产量和谷粒产量均和非转基因的

对照相比显著增加了. 此外, 转基因植株中一些重要
氨基酸, 如谷氨酰胺和谷氨酸以及总氮的含量均比对
照显著提高, 显示出转基因植株氮代谢能力增强了. 
Zhou等人[145]利用 CaMV 35S启动子驱动, 对水稻中
所有 3 个天冬氨酸转氨酶(asparate aminotransferase, 
AAT)基因 OsAAT1-3 以及大肠杆菌来源的 AAT 基因
EcAAT 分别进行超量表达 . 在超量表达 OsAAT1, 
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OsAAT2, EcAAT的转基因植株中 ATT活性以及谷粒
中蛋白质和氨基酸含量均显著高于对照; 而超量表
达 OsAAT3的转基因植株中, ATT活性和谷粒中蛋白
质和氨基酸含量与野生型对照相比没有显著变化 . 
农艺性状考察结果表明, 超量表达 OsAAT1, OsAAT2, 
OsAAT3 和 EcAAT 转基因水稻在主要农艺性状和单
株产量上与野生型对照相比没有显著变化.  

5.2  磷高效利用 

磷也是植物生长发育必不可少的大量元素之一. 
土壤中总磷含量比较丰富 , 但由于其在土壤中可溶
性低 , 吸附能力强 , 有效磷浓度较低 , 通常为 10 
μmol/L 或更少[136,146]. 因此, 提高作物活化和利用土
壤中大量固定的磷是培育磷营养高效里利用品种的

主要目标.  
Yi等人[147]在磷高效利用水稻品种 Kasalath中鉴

定出了一个磷缺乏诱导的转录因子 OsPTF1. 在低磷
敏感水稻品种日本晴中过量表达OsPTF1基因可以显
著增强磷利用效率. 在低磷水培条件下, 转基因植株
的分蘖能力、根部和茎叶的生物学产量及总磷含量均

显著高于野生型对照 30%以上. 在盆栽和大田实验, 
低磷处理条件下, 转基因植株的分蘖数、穗重以及总
磷含量均显著高于野生型对照 20%以上. 此外, 在低
磷条件下, 转基因植株的根长、根的表面积以及磷的
吸收速率也显著高于对照.  

植物在吸收磷酸盐的时候, 土壤中磷酸盐首先进
入根表皮和皮层的质外体, 在磷酸盐转运子(phosphorus 
transporters, PTs)的作用下跨膜进入共质体, 再经木质
部输送到地上部, 从而分配到不同器官[148]. 许多植物
磷酸盐转运子基因的表达都集中在根部, 且受外界低
磷条件诱导, 表明磷酸盐转运子与低磷条件下磷的吸
收有关. Seo 等人[149]鉴定出了一个水稻磷酸盐转运子

基因 OsPT1, 该基因在水稻根和叶中高水平表达, 且
表达水平不受外界磷离子浓度影响. 在不同的施肥条
件下, 过量表达 OsPT1的转基因水稻中磷的含量几乎
都是野生型对照的两倍. 此外, 转基因植株显示出了
更多的分蘖和更好的根部生长. 但是转基因植株的株
高与野生型对照相比显著下降 30%左右, 其可能的原
因是转基因植株增强的磷吸收能力而导致其他营养元

素如氮和钾的相对不足.  

6  转基因优质水稻 
近年来, 随着人们生活水平的提高, 稻米品质越 

来越受到重视与关注 . 优质稻米的理化指标一般包
括加工品质、外观品质、蒸煮食味品质和营养品质等

4个主要方面[150]. 目前, 几个控制稻米品质的重要基
因, 如稻米粒长基因 GS3[151]、粒宽基因 GW2[152]、糊

化温度基因 Alk[153]以及淀粉含量基因 Wx[154]等都已

经被克隆 , 同时一些与水稻品质相关的基因也均已
定位 . 这些研究为分子标记辅助选择或转基因技术
改良稻米品质提供了极大的便利.  

在转基因优质水稻研究上 , 利用转基因技术改
良稻米营养品质的研究相对较多 , 如高蛋白含量转
基因水稻的研究. 稻米除了提供热量外, 也是蛋白质
的一个重要来源. 周丽慧等人[155]对 35l 份不同类型
水稻品种(系)糙米中的蛋白质含量进行了测定, 结果
显示粗蛋白含量在 9.3％~17.7％之间, 平均为 12.4％; 
籼稻平均蛋白质含量为 13.2％, 比粳稻高约 1个百分
点 . 通过转基因方法提高稻米中蛋白质特别是人体
必需氨基酸如赖氨酸的含量可增加其营养价值 . 常
用的策略就是直接在转基因水稻中表达富含赖氨酸

的外源蛋白. 如 Gao 等人[156]通过基因枪法将四棱豆

来源的高赖氨酸蛋白基因导入水稻 , 转基因水稻种
子的赖氨酸含量提高了 16.04%. 唐俐等人[157]通过农

杆菌介导法将四棱豆来源的高赖氨酸蛋白基因转入

水稻中获得了无选择标记且种子的赖氨酸含量有一

定提高的转基因水稻. 王为民等人[158]将来源于马铃

薯花粉的高赖氨酸蛋白质基因(sb401)导入籼稻品种
龙特甫 . 转基因水稻种子蛋白质的含量平均提高了
18.7%, 赖氨酸的含量平均提高了 10%, 其他一些人
体必需氨基酸的含量也有不同程度的提高 . 李科等
人[159]将 sb401 导入粳稻品种日本晴, 转基因水稻种
子中蛋白质、赖氨酸和其他人体必需氨基酸的含量都

有所提高. 但是, 过高的蛋白质含量会影响稻米的口
感, 降低其食味品质, 这是应该注意的.  

此外 , 还有一些研究通过转基因方法提高水稻
微量元素, 如 β-胡萝卜素、铁、锌等的含量. 比较著
名的例子是金色稻米 . 所谓金色稻米就是一种富含
β-胡萝卜素的稻米. 这种稻米的产生是通过转基因的
方法将水仙花来源的八氢番茄红素合成酶(phytoene 
synthase)和细菌来源的八氢番茄红素去饱和酶
(phytoene desaturase)导入到水稻中去, 在水稻胚乳中
建立原本没有的 β-胡萝卜素的合成途径[12,160]. β-胡萝
卜素是维生素 A 的前体, 食用金色稻米预期可以大
大缓解生活在贫困地区的人们由于维生素 A 缺乏而
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导致的失明、免疫力下降、儿童死亡率上升等一系列

的健康问题.  
除了金色稻米外 , 还有一种高铁含量的转基因

水稻. Goto 等人[161]在水稻胚乳中特异性的表达大豆

来源的铁贮存蛋白基因(ferritin), 可以将稻米中铁的
含量提高 2~3倍. 其他的研究小组也尝试了类似的策
略, 得到结果基本与Goto等人的报道一致[162~165]. 食
用这种转基因稻米期望可以缓解生活在贫困地区的

人们特别是妇女和儿童由于铁元素缺乏而导致贫血

等一系列的症状.  

7  转基因高产水稻 
转基因高产水稻的培育主要是集中于 C4水稻的

研究上. 众所周知, 根据光合作用碳同化途经中 CO2

固定的最初光合产物的不同 , 高等植物可分成 C3, 
C4和景天酸植物. C4植物是从 C3植物进化而来的一
种高光效种类. 与 C3植物相比, C4植物在光合效率、
抗逆境胁迫方面都具有优势 . 遗憾的是许多主要作
物如水稻、小麦、大麦、和大豆都是 C3 植物. 长期
以来, 许多植物学家和育种家都希望可以将 C3 作物
改良为C4作物, 而转基因技术的兴起也为C3作物改
良为 C4作物带来了希望.  

目前转基因C4水稻的研究策略以转入C4植物来
源的 C4 光合作用途径相关基因为主, 也有过量表达
C3来源的C4循环相关基因的报道. Ku等人[166]首先把

玉米磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶 (phosphoenolpyruvate 
carbocylase, PEPC)转入到水稻中. 转基因植株呈现出
某些 C4植物的特征. 与野生型对照相比, 氧气对转基
因植株光合作用的抑制下降了 20%. 随后, 几个与 C4
光合作用相关的基因都被一一转入到了水稻进行过实

验. 比较常见的有 PEPC[166~171]、丙酮酸正磷酸双激酶

(pyruvate, orthophosphate dikinase, PPDK)基因[171,172]、磷

酸烯醇式丙酮酸羧激酶 (phosphoenolpyruvate car-
boxykinase, PEPCK)基因[169,173]、依赖 NADP的苹果酸
酶(NADP-malic enzyme, ME)基因[171,174,175], 依赖NADP
的苹果酸酶脱氢酶(NADP-malate dehydrogenase, MDH)
基因[176]等. 导入这些 C4 基因的效果各不相同, 但整
体上离大幅提高产量的目标还有比较大的差距, 甚至
过量表达某些 C4 基因会导致严重的负面效果, 如转
基因水稻过量表达玉米来源的ME会导致植株矮化、叶
片褪色、光抑制增强[171,174,175]. 人们也尝试同时转入
多个 C4 基因期望多个 C4 基因的联合作用可以获得

更好的效果. Taniguchi等人[171]将 4个不同来源的 C4
基因(玉米来源的 PEPC 和 PPDK, 高粱来源的 MDH
以及水稻来源的 ME)同时导入到水稻中, 希望可以
在水稻叶肉细胞中建立类-C4 光合作用循环的途径. 
与野生型对照相比 , 转基因水稻仅仅显示了轻微的
光合作用的改善 , 且转基因植株出现轻微的生长发
育延迟. 当然, 也有研究结果比较令人乐观. 如 Jiao
等人[167]报道了在转基因水稻中联合表达 C4 植物来
源的 PEPC和 PPDK基因使转基因水稻的产量上升了
22%~24%.  

C4 水稻无疑是转基因水稻研究中最具挑战性的
课题之一. 由于C3和C4植物在解剖结构和遗传基础
上均存在较大差异, C4 水稻研究所面临的困难是巨
大的. 但是, C4水稻的研究作为改变目前水稻产量长
期徘徊不前现状的一种尝试是值得肯定的.  

8  转基因抗除草剂水稻 
自 1996 年转基因作物实现商品化种植以来, 转

基因抗除草剂作物的种植面积一直都是最大的 . 发
展转基因抗除草剂作物通常采用两个策略: (ⅰ) 修
饰除草剂作用的靶蛋白基因 , 通过降低靶蛋白的敏
感性或提高其表达水平来获得对除草剂的抗性; (ⅱ) 
通过转基因技术引入新的酶系统来提高植物对除草

剂的代谢能力从而达到抗除草剂的效果 . 转基因抗
除草剂水稻主要有 3个用途: 可以使用化学除草剂进
行田间除草, 降低成本, 增产增收; 在杂交水稻生产
上可以用于去除假杂种, 提高种子纯度; 抗除草剂基
因本身还可以作为筛选标记用于转基因水稻的培育.  

来自吸水链霉菌(Streptomyces hygroscopicus)的
bar 基因是转基因抗除草剂水稻最早, 也是最常用的
一个抗除草剂基因. 导入 bar基因可以使转基因植物
特异性地获得对草丁膦(phosphinothricin, PPT)的抗
性. PPT 是一种非选择性的广谱除草剂, 其商品名又
叫 Liberty, Finale, Basta等. PPT可以通过抑制植物细
胞内谷氨酰胺合成酶的活性而导致植物细胞内氨的

积累, 从而致使植株死亡. Bar 基因编码 PPT 乙酰转
移酶, 因而可以解除 PPT 的活性. 目前, 转 bar 基因
的抗除草剂水稻的研究已有较多的报道[176~178]. 中国
科学院华南植物园利用已获得的转 bar 基因的明恢
86B, 与不育系杂交选配了抗除草剂的杂交新组合
——Ⅱ优 86B和特优 86B. 明恢 86B及其选配的新组
合已经通过了中间实验和环境实验, 2005 年进入了
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生产性实验[179].  
草甘膦(Glyphosate)是孟山都公司除草剂农达的

有效成分, 由于其具有高效、低毒和广谱等特点, 已
经成为世界上使用面积最大的除草剂品种 . 草甘膦
作用的靶酶是 5-烯醇丙酮莽草酸 -3-磷酸合成酶
(5-enolpyrul shikimate-3-phosphate synthase, EPSP). 
EPSP 是细菌和植物体内芳香氨基酸合成过程中的一
个关键酶. 草甘膦就是通过抑制 EPSP 的活性来抑制
植物体内芳香族氨基酸的合成从而使植物死亡 . 抗
草甘膦基因工程主要的策略是通过修饰 EPSP而使其
对草甘膦不敏感. 胡利华等人[180]以一个改造合成的

EPSP 基因作为筛选标记, 将一个细菌来源的柠檬酸
合成酶基因 CS 转入到水稻中, 所获得的转基因水稻
对农达有显著抗性 . 苏军等人 [181]利用 error-prone 
PCR的方法获得了一个 EPSP的突变基因, 将该突变
基因导入到水稻中可显著提高水稻对草甘膦的抗性.  

细胞色素 P450 单加氧酶(cytochrome P450 mono- 
oxygenases)是广泛存在于所有生物体内的一类酶 , 
细胞色素 P450 单加氧酶对于代谢生物体内疏水性的
有毒化学物质起关键性作用 [182]. 因此, 植物体内过
量表达细胞色素 P450 单加氧酶可以提高植物对除草
剂的抗性, 且这种抗性是广谱性的, 即可对多种不同
作用机理的除草剂产生抗性 . 日本学者在这方面做
了比较多的研究 , 他们将哺乳动物甚至人类来源的
P450 单加氧酶导入水稻中获得了抗除草剂水
稻[183~188]. 这种过量表达 P450 单加氧酶的水稻除了
可以抗除草剂外 , 还可以清除环境中的杀虫剂或其
他有害有机物质的残留 [186,187,189,190]. 需要注意的是 , 
当植物体内的 P450 单加氧酶活性发生变化时, 会造
成植物体内次生代谢物组分的变化 , 这些变化是否
会对环境或人类健康带来不利影响 , 还需要进行充
分的研究.  

除了上述介绍的几类抗除草剂水稻外 , 还有其
他的一些类型的抗除草剂水稻 , 如抗以原卟啉原氧
化酶(protoporphyringen oxidase, Protox)为靶标的除
草剂 [191~193]和抗以乙酰乳酸合成酶(acetolactate syn-
thase)为靶标的除草剂[194]. 这些转基因水稻都是通过
导入修饰过的除草剂靶蛋白基因来获得抗性的.  

9  展望 
在过去的 20 多年里, 转基因水稻的研究取得了

巨大的进步, 不仅建立了成熟的遗传转化体系, 而且

获得一大批有应用潜力的转基因材料. 此外, 随着拟
南芥、水稻等模式植物功能基因组研究的全面展开, 
一大批具有重要功能的基因被发现和克隆 , 极大地
丰富了转基因水稻研究可以利用的基因资源. 但是, 
转基因水稻的研究在许多方面上还有待进一步的发

展. 首先, 在遗传转化技术上, 大片段转化和叶绿体
转化有着巨大的应用前景, 但是技术上还不够成熟, 
尚未实现广泛的应用. 其次, 在转基因水稻研究上, 
可用的基因资源相对缺乏仍然是一个比较突出的问

题. 比如在转基因抗虫水稻性状改良方面, 缺乏可以
有效控制稻飞虱的抗性基因 . 虽然水稻中已经发现
和鉴定了 19 个抗褐飞虱的基因[1], 但是由于褐飞虱
有多个生物型且易产生变异 , 抗性品种往往推广数
年后就会失去抗性 . 如何通过转基因手段来培育对
稻飞虱具有持久抗性的品种是一个亟待解决的问题. 
在水稻病害方面, 还缺乏抗水稻纹枯病的主效基因; 
在水稻营养高效利用特别是氮高效利用方面也尚未

发现好的主效基因或 QTL 等等. 基因资源的缺乏在
很大程度上限制了转基因水稻新品种的培育. 再次, 
转基因技术对于改良复杂性状还受到很大的限制 . 
比如抗旱和 C4 水稻的培育, 虽然导入个别的外源基
因可以看到一定的效果 , 但是目前取得的进展离理
想的目标尚有较大的距离.  

我们需要看到的是, 虽然转基因大豆、棉花、玉
米等主要农作物在 10 多年前就实现了商品化, 转基
因水稻的商品化目前依然困难重重 . 其中一个最主
要的原因就是作为主食作物 , 人们对转基因水稻的
安全性存在较大顾虑 . 如果转基因水稻不能最终实
现商品化应用于生产 , 那么再好的研究成果也没有
任何应用价值.  

针对以上问题 , 一方面需要大力开展功能基因
组的研究 , 大量挖掘和分离具有实用价值的功能基
因. 同时, 还需要对控制相关性状的生物学机理进行
深入的研究 . 只有充分理解这些性状背后的生物学
机理, 才可能更好地对其进行改良. 另一方面, 科学
家在进行转基因研究的同时 , 还要积极加强科普宣
传, 提高人们对转基因技术的认识, 消除公众对转基
因技术的偏见和疑虑. 最后, 只有将转基因技术与常
规育种、分子标记辅助选择等多种技术相结合, 才能
充分发挥转基因育种的优势 , 培育出更多更好的新
品种. 
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