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摘要 转基因番木瓜于1998年被允许商业化生产, 是世界上第一例被允许商业化生产的热带水果, 目前已在多个

国家广泛种植. 当前所有的转基因番木瓜主要是基于致病菌衍生抗性原理, 通过RNA沉默途径, 使入侵的病毒不

能够复制从而导致病毒的群体下降. 本文回顾了转基因番木瓜的研究进展, 并对转基因番木瓜抗病毒策略、遗传

转化体系、功能基因挖掘、生物育种技术研发和转基因番木瓜生物安全评价进行了讨论.本篇综述还重点分析

了番木瓜生物安全的其他相关问题, 如异壳体化病毒、重组、合成、基因飘逸、对非靶标生物的影响、食品安

全以及各种可能的致敏性等. 通过对这些问题的综述与探讨,为开展我国具有自主知识产权的热带水果的生物技

术育种提供理论支持
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番木瓜(Carica papaya L.)起源于中南美洲北部,
通过加勒比海地区沿两条线路传播至美国的佛罗里达

地区和非洲国家, 随后逐渐传播至印度、澳大利亚、

马来西亚、菲律宾和美国的夏威夷地区. 中国主要分

布于广东、海南、广西、云南、福建和台湾等地区.
番木瓜是世界上重要的热带水果之一, 仅次于香蕉、

橙子和芒果. 在过去的50年的时间内由1百万吨/年增

长到10百万吨/年. 种植面积由11万公顷增长到42多万

公顷.根据联合国粮农组织统计数据库(Food and Agri-
culture Organization Statistics, FAOSTAT)数据估计,

2021年全球番木瓜种植面积达到50万公顷, 产量达到

1500万吨. 番木瓜具有丰富的营养价值与潜在的医疗

价值, 深受大众喜爱. 它含有丰富的植物化学物质, 如
黄酮类、植物类固醇、类胡萝卜素、生物碱、酚类化

合物和氰化合物(苄基葡萄糖苷) [1,2]. 番木瓜的种子和

叶片中都含有蛋白质、膳食纤维、植物化学物质、抗

氧化剂和矿物质, 果实中含有氨基酸、铁、钙等各类

营养物质
[3]. 成熟的番木瓜果肉中富含维生素C, 常被

制作成果脯、干果或罐头出售. 番木瓜的种子有着辛

辣的味道, 可做食物制作中黑胡椒的替代品
[4]. 番木瓜
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籽富含赖氨酸,与谷物搭配能起到很好的互补作用;还
富含30%的脂肪, 主要脂肪酸为油酸和不饱和脂肪酸,
具有较高保健价值. 青果(未成熟)的汁液中所含的木

瓜蛋白酶、木瓜凝乳酶、木瓜肽酶等多种成分均有特

殊的用途
[4].

番木瓜的主要病害是番木瓜环斑病毒(Papaya
ringspot virus, PRSV)(图1, 表1). PRSV是单链正义

RNA病毒, 属于马铃薯Y病毒科(Potyviridea)马铃薯Y
病毒属(Potyvirus)的一个成员. PRSV病毒颗粒是短棒

状, 长度760~800 nm左右, 直径约12 nm, 通过机械损

伤或蚜虫在植物间传播. 番木瓜环斑病毒病的典型症

状是叶片上出现黄化、叶脉透明化, 叶片形成斑点、

叶片畸形, 叶片表面粗糙, 叶片面变窄, 叶柄和茎部会

形成浸渍状条纹, 果实上形成典型的环状或者C-型的

病斑
[5]. PRSV对番木瓜是系统性侵染, 受感染的植株

失去活力, 发育不良, 叶片花叶, 果实产量下降、品质

变差, 含糖量低, 果实出现环斑等
[6], 无法作为商品进

行销售. 若番木瓜在尚未开花时受到严重的PRSV感
染, 则基本无产量且大多数致死. 以美国夏威夷为例,

夏威夷95%的番木瓜是从Puna地区生产. 1992年首次

在该地区发现PRSV, 两年之后PRSV大面积扩散, 使

得整个Puna地区番木瓜几乎绝产
[5]. PRSV在我国台

湾、海南、广东、广西、云南和福建等地区也广泛流

行, 对番木瓜生产造成严重威胁, 导致番木瓜85%

图 1 番木瓜感染PRSV的症状. A: 番木瓜植株感染PRSV
后期表现为幼叶黄化; B: 感染PRSV的番木瓜果实表面出现
典型环斑; C: 番木瓜叶片感染PRSV后期表现为叶片畸形和
深绿斑驳
Figure 1 Symptoms of papaya ringspot virus disease. A: papaya
plants infected by PRSV with mosaic symptoms in younger leaves; B:
papaya fruits from PRSV-infected plants with typical ringspots; C:
PRSV-infected leaves with leaf deformity and dark green mottling

表 1 侵染番木瓜的主要病毒病

Table 1 Major papaya viral diseases

病毒 分类地位 病状 首次报道

番木瓜环斑病毒
(Papaya ringspot virus, PRSV)

马铃薯Y病毒属
(Potyvirus)

茎、嫩芽、嫩叶、叶脉及叶柄处有水渍状斑
点, 叶片扭曲并有花叶症状, 果皮可观察到水

渍状环斑
1949年, 美国

[5]

番木瓜畸叶嵌纹病毒
(Papaya leaf-distottion mosaic virus, PLDMV)

马铃薯 Y 病毒属
(Potyvirus)

植株矮化, 顶部嫩叶出现畸形皱缩、呈鸡爪
状. 叶片结构破坏, 代谢失衡, 阻碍正常生长发

育

1945年, 日本
[16]

番木瓜花叶病毒
(Papaya mosaic virus, PaMV)

马铃薯X病毒属
(Potexvirus)

叶片向下卷蔫, 出现黄色花点或花叶现象, 植
株矮缩

1962年, 美国
[17]

番木瓜卷叶病毒
(Papaya leaf curl virus, PaLCuV)

双生病毒属
(Geminiviruses)

叶片向下卷曲、起皱变形、叶柄扭曲呈锯齿
状、出现发育不良变形症状

1930年, 印度
[18]

番木瓜下垂坏死病毒
(Papaya droopy necrosis virus, PDNV)

棒状病毒属
(Rhabdoviruses)

植株顶部叶片向下弯曲, 叶柄朝下弯拱且变短
硬脆, 幼叶失绿

1981年, 美国
[19]

番木瓜顶端坏死病毒
(Papaya apical necrosis virus, PANV)

棒状病毒属
(Rhabdoviruses)

顶端叶片由外向内向下卷蔫, 嫩叶白化, 叶柄
变短且硬脆, 易落叶;植株顶端叶片坏死, 导致

整株死亡
1981年, 委内瑞拉

[20]

番木瓜坏死黄化病毒
(Papaya lethal yellowing virus, PLYV)

南方菜豆花叶病毒属
(Sobemovirus)

顶冠处叶片失绿变黄、卷蔫而凋亡, 果实出现
环斑且斑纹逐渐由绿变黄, 果肉品质差

1983年, 巴西
[21]

番木瓜僵直病毒
(Papaya meleira virus, PMeV) 未确定种属

嫩叶的顶端和边缘坏死; 乳汁粘性降低;绿果
表面渗出乳汁后乳汁的氧化使表面被染色和
变黑;果实表面呈不规则的瑕疵, 果实畸形, 肉

质风味下降

1987年, 巴西
[22]

温和型番木瓜黄化病
(Papaya mild yellow leaf virus, PMYLV) 未确定种属 叶黄化、叶面积减小、脉明等症状 1993年, 委内瑞拉

[23]
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~90%的减产
[7].

PRSV对番木瓜产业造成了严重影响, 但传统的害

虫防治措施如交叉保护、田间综合管理、农药防治以

及抗病育种都不能有效解决番木瓜环斑病毒病问题.
在田间管理预防PRSV时, 经常使用的方法包括: 采用

不同的种植安排和种植密度
[8], 如通过种植玉米或高

粱等作物作为屏障以保护番木瓜
[9]; 调整番木瓜移栽

种植的季节, 如在蚜虫媒介种群不活跃的时期种植.
虽然在有些地区(如夏威夷)可以通过实施轮作计划抑

制PRSV的传播, 但对于没有地理隔离的地区或疾病已

经流行的地区, 轮作并不是一个永久的解决方案
[10].

农药防治控制传播的首选方法是使用杀虫剂防治蚜

虫
[11]. 该方法虽然可以延缓PRSV感染, 但也存在几个

缺点, 例如有益昆虫、细菌的消失, 以及有些害虫可以

对多种药剂产生抗药性等. 交叉保护可使番木瓜具有

一定的抗性
[12], 但交叉保护的关键前提是提供能有效

保护目标病毒的稳定温和毒株
[10,12], 使得植物系统感

染温和的病毒株免受更致命的强毒菌株的侵害
[10]. 研

究表明, 由于温和毒株和野生型毒株之间的差异, 番

木瓜交叉保护的程度是可变的
[13]. 来自夏威夷的温和

的菌株在泰国东北部
[12]

、墨西哥
[14]

没有预期中的保

护作用, 因此交叉保护受限于其应用的地理区域.
防治病毒病害的最有效手段是培育抗性品种, 但

通过常规的育种手段进行抗病育种难度很大. 番木瓜

的抗病育种因缺乏具有抗性的番木瓜栽培品种, 利用

番木瓜野生资源又会产生杂交不亲和与不育型杂种后

代, 所以抗性资源较难采用传统常规的杂交方式转移

到番木瓜栽培品种中
[15]. 植物基因工程技术的快速崛

起为病毒病的防治和抗病育种工作拓宽了渠道. 基因

工程有助于改善番木瓜的抗病能力与其他性状, 基因

工程技术已被用于开发具有抗番木瓜环斑病毒

(PRSV)抗性的改良番木瓜品种
[5],转基因番木瓜也已

成为早期商业化种植的成功案例之一.

1 转基因抗病毒育种策略

1.1 致病菌衍生抗性策略

致病菌衍生抗性(Pathogen derived resistance,
PDR)理论是指包含致病菌(病毒)基因或序列的转基因

植物对同源或相关致病菌产生抗性. 例如在烟草中表

达黄瓜花叶病毒(CMV)的外壳蛋白基因能够显著增加

烟草CMV抗性
[24]. 致病菌衍生抗性是通过转录后基因

沉默(PTGS), 引起特异降解入侵同源病毒和那些含有

高同源序列的病毒, 从而产生抗性表型
[25]. 病毒全长

和病毒结构基因, 即CP、RNA依赖的RNA聚合酶

(RdRp)、蛋白酶、运动蛋白、卫星核糖核酸、缺损干

扰RNA和非编码区等, 都成为用来产生致病菌衍生抗

性的目标序列, 目前越来越多的研究者选择这一策略

来获得抗病材料(附表1).

1.2 RNAi抗病毒策略

RNA干扰(RNAi)是表现在转录水平上的基因沉

默. RNAi介导的抗性已被证实在病毒防御反应中发挥

作用, 但RNA介导的病毒抗性受入侵病毒与引入的基

因之间序列同源性的影响. 目标mRNA的序列是决定

siRNA效力的一个非常重要的因素, 并可能在RISC中
起到保持或丢弃引导链方面的重要作用

[26~28]. siRNA
与其靶标之间的不匹配会影响靶标RNA的切割, 减少

干扰效应, 甚至使siRNA失活
[29,30]. 转基因和病毒之间

相似性的阈值与抗性密切相关: Moreno等人(1998)发
现, 选择菌株之间同源性接近90%的区域对获得更广

泛的抗性至关重要
[31]; Nomura等人(2004)研究报告表

明, 序列同源性最低为86.6%[32]; Jones等人(1998)发现

分离株之间89%的序列同源性是抗性的边界
[33]; Xu等

人(2009)表明, RNA介导的病毒抗性的广谱性一般局

限于与引入的基因序列同源性约为90%的病毒株
[34].

此外, 有研究表明小靶区的同源性, 而不是整个序列的

同源性, 可能是病毒抗性的关键
[35].

RNAi介导抗病毒方法在提高植物抗病性方面

具有绝对的优势. 第一, 安全性高. 由于目标序列并

未表达产物, RNA介导的病毒抗性具有生物安全优

势, 且降低了转基因植株带来的风险
[36]. 第二, 特异

性高. 该方法不影响其他基因正常表达, 只对同源

dsRNA的mRNA进行降解并抑制其表达, 而且这种

抑制效应存在亚型特异性及种属特异性. 第三, 遗传

性稳定. RNAi效应可终身保持并可遗传给子代, 并

符合孟德尔遗传定律. 第四, 保守性高. 基因沉默现

象广泛存在于绝大多数真核细胞中, 且不改变基因

组的遗传组成. 虽然RNAi介导抗病毒技术在植物抗

病方面的应用取得了重大的进展, 但也存在一定的

局限性, 如多插入位点引起的突变体、遗传不稳定

性等问题
[37].
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1.3 基因编辑抗病毒策略

随着基因编辑技术的发展, CRISPR-Cas13a已被

证明对RNA病毒具有适度的干扰作用
[38]. CRISPR/

LshCas13a系统在不同的植物物种(本氏烟草和拟南芥

中)中设计出对芜菁花叶病毒(TuMV)具有免疫力的转

基因植物,还证实被LshCas13a介导对RNA病毒的干扰

作用, 尽管效率不高
[39]. 抗PRSV的CRISPR／FnCas9

基因编辑载体在番木瓜叶片中显示了初步的病毒控制

效果
[40]. 这种靶向DNA的CRISPR模式不容易靶向

RNA分子, 从而限制了他们对RNA病毒的靶向干扰的

适用性
[38]. CRISPR/Cas9基因编辑技术应用广泛且发

展迅速, 但目前CRISPR/Cas9系统一些技术方面的问

题仍有待进一步的完善优化和探讨, 针对特定DNA序
列的挑战主要包括脱靶效应、靶位点选择的限制、编

辑效率以及生物安全监管困难等.

2 转基因番木瓜抗病毒育种

2.1 夏威夷转基因番木瓜

夏威夷转基因番木瓜利用PRSV全长的外壳蛋白

基因(Coat protein gene, CP), 以夏威夷PRSV病毒株

HA5-1为模版, 在5’-端加入16个非编码密码子序列(保
证整个外壳蛋白基因不能形成产物)[15], 通过基因枪转

入Sunset的脆性胚性愈伤并获得转基因阳性株系55-1
和63-1. 其中55-1 (染色体型CP+-)通过自交的方式获

得纯合体SunUp (染色体型CP++) [41], SunUp进一步和

夏威夷本地品种Kapoho杂交, 形成商业化品种Rain-
bow番木瓜

[12].
转基因番木瓜商业化种植前需要通过美国动植物

卫生检验局(Animal and Plant Health Inspection Ser-
vice, APHIS)、美国环境保护署(Environmental Protec-
tion Agency, EPA)和美国食品药品监督管理局(Food
and Drug Administration, FDA)审批, 并颁发商业生产

的许可.
APHIS主要关注转基因番木瓜对环境的潜在风

险,如: (ⅰ)异壳体化: 入侵病毒和转基因植物表达的外

壳蛋白进行病毒组装. 病毒无论被何种外壳蛋白所包

被, 其基因组DNA／RNA并没有改变, 因此病毒蛋白

异壳体化并不能形成新的病毒, 也不会最终改变病毒

的宿主范围. (ⅱ)病毒重组: 转基因目标序列和入侵病

毒的重组. 前者可能导致不能传播的病毒变得可以传

播, 后者则可能产生新病毒, 但目前为止还没有发现

转CP基因的植物存在重组现象. (ⅲ)基因漂移: 转基

因向野生近缘番木瓜飘逸, 使得野生番木瓜变得杂草

化. 由于番木瓜是独属独种, 因此不存在向野生番木

瓜发生基因漂移的可能性
[42].

对于EPA而言, 转外壳蛋白基因就是一种农药, 因
为它让植物获得了对PRSV病毒的抗病性. 而作为农药

就需要验证对它(外壳蛋白基因)的耐受性. 通过对转

基因番木瓜(外壳蛋白基因)和市场上其他番木瓜(绝大

多数已被PRSV感染)进行比较试验显示, 转基因番木

瓜中的外壳蛋白含量明显小于被PRSV感染的番木瓜,
同时在人们日常消费的果蔬里面都有可能还有某种病

毒, 而且迄今为止没有实验证明外壳蛋白是过敏原或

者影响人类健康.
FDA主要检测转基因番木瓜的食用安全. 经过一

套完整的检测程序后, FDA也确认了转基因番木瓜及

利用其制作的食物对人的健康没有危害, 而且某些品

质如维生素含量并没有改变.
通过APHIS、EPA、FDA的监测之后, 转基因番

木瓜于1998年4月获得商业化许可, 其商业化种植仅

限于夏威夷州, 但鲜果或产品可以出口.

2.2 美国佛罗里达转基因番木瓜X17-2

佛罗里达州转基因番木瓜针对当地的优势PRSV
株系H1K, 分别使用CP基因正义链(S-CP)、反义链

(AS-CP)、以及对CP进行移码突变(在起始密码子ATG
插入掉1个碱基“T”, FS-CP)、和在CP的基因起始密码

子ATG后面连续引入三个终止密码子TAG TGA TAA
(SC-CP)等四种方式构建植物表达载体并转入番木瓜

中, 获得有抗性的转基因番木瓜植株. 其中S-CP表现

的抗性最高, 对其自交R1进一步筛选最终获得高抗植

株X17-2, 并用于生产应用
[43].

2.3 中国台湾转基因番木瓜抗两种病毒

中国台湾则利用当地优势PRSV-YK株系的CP基
因全长和番木瓜畸叶嵌纹病毒(PLDMV)的PTW-WF
株系部分外壳蛋白序列, 通过农杆菌转化法转入番木

瓜中, 培育出双抗转基因番木瓜株系. 这个株系在不

同温室条件下表现出良好的广谱抗性, 在田间实验中

也表现出对PRSV和PLDMV的高抗病性
[44,45].
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2.4 中国广州转基因番木瓜“华农1号”

中国广州的研究团队将PRSV的Ys株系的RP(Re-
plicase protein)基因转入番木瓜中, 培育出“华农1号”.
“华农1号”除了对于Ys株系表现为高抗以外, 对其他

PRSV株系(Vb和Sm)抗性不明显
[46~48].

2.5 中国海南转基因番木瓜474

通过对海南省番木瓜主要产区的PRSV株系进行

评价, 海南研究团队获得了主要优势菌株, 并根据

RNAi原理, 以CP、NIb、Hc-Pro等基因片断保守序列

构建含正义链和反义链的RNAi发夹结构
[7], 获得转基

因株系474. 通过Southern Blotting试验, 确定其为单拷

贝插入, 接种试验结果显示转基因株系474对海南

PRSV Hainan I、II和III株系表现高抗
[49](表2).

3 转基因番木瓜生物安全评价

转基因番木瓜按照实质等同的原则进行生物安全

评价
[50].

3.1 致敏性评价

从理论和实验数据上分析, 转化事件既没有导致

新致敏蛋白, 也没有导致毒蛋白产生. 分析转入的片

段结果显示, 这些片段与致敏数据库里面任何致敏源

的相似性都低于35%, 即理论上不可能产生新过敏蛋

白
[51]. 理论上将CP蛋白随机剪切为8个氨基酸左右的

多肽, 也不会产生与已知过敏蛋白相似的蛋白. 胃、

肠液消化和热稳定性研究发现, CP蛋白很快在上述环

境里降解. 研究还发现, 人体对转基因和非转基因番木

瓜的CP摄入量没有明显差别
[51].

3.2 对果实成熟影响的评价

通过分析转基因／非转基因番木瓜成熟期的营养

成分和反营养成分, 发现没有非预期效应(Unintended
alterations)[52]. 通过对番木瓜与其非转基因对照进行

营养成分的比较发现, 转基因番木瓜和非转基因番木

瓜之间的36种营养成分, 在不同生长阶段均无差异.
转基因番木瓜果在成熟早期表现出更高的番木瓜蛋白

酶的水平, 但成熟后期差异不大. 转基因番木瓜和非转

基因番木瓜在果实成熟阶段异硫氰酸苄酯(BITC)含量

非常低, 没有明显区别
[52].

3.3 对靶标和非靶标生物影响的评价

对来自世界各地的PRSV的株系进行攻毒实验, 发
现夏威夷转基因番木瓜的抗病范围取决于与外壳蛋白

的序列相似性
[53]: 对来自夏威夷的PRSV株系, 夏威夷

转基因番木瓜表现100%抗病性; 对来自佛罗里达和墨

西哥的PRSV只有10%感病, 而且症状很轻; 对来自牙

买加的PRSV, 夏威夷转基因番木瓜表现为延迟发病时

间, 但最终全部染病; 对来自泰国的PRVS几乎没有延

迟、迅速发病
[13].

4 与抗病毒转基因植物相关的潜在安全
问题

在过去的二三十年中, 科学界和社会各界都对抗

病毒转基因作物潜在的风险问题给予了极大关注. 然

而表达病毒基因不是转基因植物特有的, 感染病毒的

非转基因植物也有病毒基因的产物. 植物中的抗病毒

是通过表达组成型病毒序列
[54~56]

引发RNA沉默的抗

病毒途径来实现的. 常规植物不会出现表达病毒序列

的情况, 除了少数感染了pararetroviruses 或PVY(马铃

薯Y病毒)[57]外. 感染了这些病毒后, 部分或完整的病

毒基因组会插入感染后的植物基因组. 潜在的风险包

括异源外壳包装, 重组、协同作用, 基因漂移, 对非靶

标生物的影响, 以及在致敏性方面的食品安全问题

等
[55,58,59].

表 2 世界上主要商业化生产的转基因番木瓜
a)

Table 2 The major commercialized GM papayasa)

转化事件 引入基因 获批国家及年份

55-1 prsv_cp(病毒外壳蛋白基因)
nptII(新霉素抗性基因)
uidA(β-葡糖苷酸酶基因)

美国, 1996年
日本, 2011年

加拿大, 2003年

63-1 prsv_cp(病毒外壳蛋白基因)
nptII(新霉素抗性基因)
uidA(β-葡糖苷酸酶基因)

美国, 1996年

Huanong No.1 prsv_rep(病毒复制酶基因) 中国, 2006年

X17-2 prsv_cp(病毒外壳蛋白基因)
nptII(新霉素抗性基因) 美国, 2009年

YK1601* prsv_cp(病毒外壳蛋白基因)
nptII(新霉素抗性基因) 中国, 2018年

a) 数据来源ISAAA, www.isaaa.org. *: 2018年海南抗病转基因番

木瓜获批在我国华南地区商业化应用
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抗病毒转基因作物可能影响非靶标生物如昆虫媒

介的多样性和种群结构, 但节肢动物的多样性和动态

并没有受到显著影响
[60,61]. 此外, 赋予转基因作物抗

性的病毒基因可为土壤中的微生物, 如细菌或真菌,
提供在水平基因转移上的选择优势

[62], 但抗PRSV病
毒的转基因番木瓜对土壤中的放线菌的总数和多样性

没有显著影响
[61].

在致敏性方面, 人们比较关注的是抗病毒转基因

植物对人体健康的影响, 即在转基因植物中表达的病

毒序列, 是否会编码有潜在过敏性质的蛋白质. 其实

人们长期食用非转基因植物有可能被病毒感染, 但是

迄今为止未有发现过敏现象. 同样用PRSV的弱毒株

接种番木瓜获得“交叉保护”抗性而收获的番木瓜, 也

没有任何不良影响的报道
[10].

5 抗病毒转基因番木瓜的优势

5.1 转基因番木瓜有助于提高非转基因番木瓜种
植业的经济效益

在美国夏威夷, 用抗病的转基因番木瓜替代易感

的非转基因番木瓜后, 大大降低了果园里PRSV的发

生, 因而也使得在Puna岛种植非转基因番木瓜成为可

能
[63]. 转基因番木瓜可以作为非转基因番木瓜喂食携

带PRSV蚜虫之前的“障碍带”[63], 这样在较低的PRSV
患病率条件下, 种植非转基因番木瓜的经济效益得到

了很大的提升.

5.2 转基因番木瓜能够减少番木瓜的生产用地

转基因番木瓜在有病毒的土壤环境中也可以生

长, 而种植非转基因番木瓜通常需要开辟新的土地, 因
此转基因番木瓜的推广有助于减少开垦新的土地

[12].
这也是转基因番木瓜所带来的, 常常被忽视的环境效

益, 因为在热带地区, 土地资源是有限的, 生物多样性

是非常珍贵的.

5.3 转基因番木瓜有助于增加品种多样性

转基因番木瓜的推广增加了夏威夷番木瓜品种的

多样性
[12]. 由于大面积种植转基因番木瓜“Rainbow”,

使得很多小规模种植非转基因番木瓜成为可能, 诸如

“Kamiya” “Red lady” “Laie Gold”等等
[12].

6 番木瓜生物技术育种展望

6.1 番木瓜成为热带作物生物育种的“模式植物”

番木瓜起源于中美洲的加勒比海沿岸, 而后传播

到世界许多的热带和亚热带地区. 人工驯化最终导致

番木瓜营养生长和生殖生长发生重大改变, 从而使得

野生种和栽培种区分开来
[64]. 番木瓜是半木质、产乳

胶、单茎直立、生长周期短的多年生草本植物
[60]. 番

木瓜具有早熟、生产周期短、叶片高光效、生长快

速、产量和种子多等特点, 而且基因组较小,并构成重

要的基因库
[65]. 番木瓜生长非常迅速, 从种子发芽到

开花只需3-8个月, 9-15个月就能收获果实, 在任何给

定的时间, 成年番木瓜可以同时进行营养生长、开花

和结果等不同的生长阶段. 这些特点使得番木瓜成为

热带作物研究的模式植物
[66].

6.2 番木瓜性别研究成为热点问题

番木瓜(2n=18)三种不同性别的树(雄、雌、两性)
是由性染色体决定的, 通过生物技术手段获得特定性

别的番木瓜是番木瓜育种的重要方向. 虽然番木瓜基

因草图已经完成
[67], 但是番木瓜性别决定基因(Sex

Determination Genes)还没有鉴定. 雄性番木瓜树不能

正常结果, 雌性番木瓜树虽然能够正常结果, 但是由于

授粉不均匀或受到环境温度的影响导致果实发育不一

致, 商品性差. 因此番木瓜商业种植中全部采用两性

树. 传统番木瓜种植过程中通过一穴三株, 待开花后

进行性别判断, 保留一株两性树而砍掉另外两株, 这

样生产成本显著增加.
基因组预测确定番木瓜Y染色体雄性特异区(Male-

specific region of the Y chromosome, MSY)位于番木瓜

第一条染色体上
[68~71]. 研究发现MSY有两种类型(大约

都是8.1 Mb),即雄性特异区(Y)和两性特异区(Yh).与上

述MSY相对应的则是雌性特异区(Ｘ, 3.5 Mb)[69]. 一些

研究显示, 在一个小的特定区域的Y染色体可以控制雄

株(Y)或雌雄同株(Yh)类型. 雌株为XX类型. 所有Y染色

体和Yh染色体组合都是致命的, 因此雄株和雌雄同株

的类型都是杂合体(分别是XY和XYh形式)[71](图2).

6.3 警惕番木瓜“次要病害”上升为“主要病害”的
潜在风险

夏威夷转基因番木瓜成为转基因作物抗病毒病的
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一个成功的应用, 但是不能忽略的是由于大规模种植

同质化(遗传背景一致)的品种, 导致原来的次要病害

上升为主要病害的潜在风险. 番木瓜根腐病是番木瓜

生产中最主要的病害并且经常导致绝产
[72]. 番木瓜的

根腐病的主要病原物为棕榈疫霉(Phytophthora palmi-
vora), 其典型症状是叶片黄化、茎叶萎蔫、根部腐烂.
番木瓜缺乏抗病种质资源, 基因组测序结果表明番木

瓜基因组中抗病基因(R gene)数量非常缺乏. 与模式

植物拟南芥相比, 番木瓜基因组(372 Mbp)是拟南芥的

(145 Mbp)两倍多, 但是其抗病基因(54个)却是拟南芥

抗病基因(174个)的三分之一
[72]. 如何获得抗病品种是

目前番木瓜产业的迫切需要, 也是生物学家和育种学

家开展分子育种抗疫霉菌病的重要课题.
作为植物病害的重要致病菌, 疫霉菌已经造成了

全球范围内的重大经济损失. 植物防御素基因常常被

用来转入植物体中提高作物对致病菌的抗病性. 研究

表明, 番木瓜中表达Dahlia merckii防御素DmAMP1和
CpNPR1能够提高番木瓜的抗性

[73].

6.4 番木瓜育种要由“生产者受益”向“消费者受
益”转变

热带作物存在育种周期长、遗传背景复杂、个体

高度杂合、基础研究薄弱和遗传转化体系有待完善等

诸多瓶颈问题. 近年来, 基因编辑技术在热带作物育种

领域取得了显著的进展. 这一技术为热带作物抗病、

抗虫、抗逆等性状的改良提供了有力支持, 并有望在

未来进一步提高热带作物的产量和品质
[74].

当前的育种重点主要集中在提高产量和抗性等方

面, 更多地关注了生产者的利益. 然而, 随着消费者对

于食品安全、营养价值和口感等方面的要求日益提高,
育种方向也逐渐从“生产者受益”向“消费者受益”转
变

[75,76]. 在“消费者受益”的育种方向下, 至少有四个方

面的问题需要考虑: (ⅰ)首要的是食品安全问题. 利用

生物技术手段, 可以培育出抗病虫害能力更强、无需

大量使用农药的热带作物品种. 这些新品种的种植不

仅可以降低农药残留、确保食品安全, 同时也能减轻

对环境的污染, 符合现代消费者对绿色食品的需求.
(ⅱ)营养价值问题. 消费者对食品的营养价值越来越重

视, 因此, 通过生物技术手段提高热带作物的营养价值

也是育种的重要方向. 例如, 可以通过基因编辑或转基

因技术, 增加作物中的维生素、矿物质等营养成分, 使
消费者在食用这些作物时能够获得更多的营养. (ⅲ)口
感品质问题. 目前消费者对食品的口感和品质也有很

高的要求. 利用生物技术手段, 可以培育出口感更好、

品质更优的热带作物品种. 例如, 通过调整作物的糖

分、酸度等化学成分, 改善其口感; 或者通过优化作物

的生长环境, 提高其外观品质. (ⅳ)可持续性和环保问

题. 通过培育适应性强、生长周期短、资源利用效率

高的热带作物品种, 可以减少对土地、水源等自然资

源的过度消耗, 实现农业的可持续发展. 同时, 这些新

品种的种植也能减少对环境的破坏, 保护生态环境.
综上所述, 热带作物生物技术育种从“生产者受益”

向“消费者受益”的转变是一个必然趋势. 通过关注食品

安全、提升营养价值、改良口感品质、实现个性化和

多样化以及注重可持续性和环保等方面的育种工作, 可

以更好地满足消费者的需求, 推动热带农业的健康发展.
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Transgenic papaya is commercialized in 1998, which is the first commercialized tropical fruit in the world. At present, all transgenic
papaya is generated based on the principle of Pathogen Derived Resistance (PDR), i.e., the antiviral RNA silencing pathway is
initiated by constitutive expression of a portion of the gene that encodes virus coat protein, which prevents the invading virus from
replicating and leads to a decline in the virus population. We reviewed the research progress of genetically modified papaya, and
discussed the antiviral strategies, genetic transformation system, functional gene mining, research and development of papaya
biological breeding technology, and biosafety evaluation of genetically modified papaya. This article also focuses on biosafety issues,
such as heterozygous viruses, recombination, synthesis, gene drifting, impact on non-target organisms, food safety, and various
allergenic issues, which will provide theoretical support for tropical fruit breeding.
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