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耐非生物胁迫转基因水稻的培育———现在和未来
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摘 要 环境胁迫严重降低了作物产量，日益减少的耕地和膨胀的人口对世界粮食安全造成了威胁。长期以来，改善作物的

抗逆性一直是农业生产的主要目标。水稻是重要的粮食作物之一，培育具有抗逆性的水稻品种对全球的粮食生产将产生重

要影响。在改善水稻的抗逆性方面，转基因比传统方法更有发展潜力。近年来，已有许多抗逆相关基因转入水稻并获得了一

些提高抗逆性的转基因植株，文章重点讨论了耐非生物胁迫转基因水稻的研究进展。
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环境胁迫如干旱、土壤盐渍化和极端温度等严

重影响了作物的生长和发育，降低了产量。为了保

障粮食安全，改善和提高作物对非生物胁迫的抗性

一直是农业生产的主要目标之一。水稻是世界上近

一半人口的主要粮食资源，而水稻生产不能满足消

费需求，在未来 N$ 年，水稻生产将会面临更大的挑

战［#］，所以培育具有抗逆性的新品种，对全球的粮食

生产将产生重要影响。然而，由于植物抗逆反应是



一个极为复杂的过程，过去，利用传统的育种方法进

行耐逆品种的培育进展缓慢。近年来，随着植物分

子生物学的发展，发掘了一些与抗逆相关的新基因，

对这些基因的表达方式及其在抗逆反应中的作用已

逐步得到了解，这为耐逆转基因作物品种的培育开

辟了新的途径。在改善水稻的抗逆性方面，转基因

技术比传统方法更有发展潜力，因为将一个或多个

基因转入其基因组中不会影响水稻的遗传背景［!］且

能够实现遗传性状的定向改变。近 "# 年来，已有许

多抗逆相关基因转入水稻，并获得了一些提高抗逆

性的转基因植株，其主要进展概况见（表 "）。

表 ! 携带非生物胁迫相关基因的转基因水稻
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! 增强对高盐和干旱的耐性

土壤盐渍化是影响作物产量的最主要的环境胁

迫因子之一。越来越多的证据表明，E9F +GF 逆向转

运蛋白（E9F +GF 9&/0,.-/%-）在植物抗盐中起重要作

用。近来研究发现，携带 E9F +GF 逆向转运蛋白的
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转基因水稻增强了对盐胁迫的耐性，如过量表达

!"#$%!（ #$%! "#$% !&’() ")*+,) &’）和 -.#$%!
（#$%! "#$% -*&+/012 .310+4+ (’ )’ *+,）［-.，/］的转基因

水稻均增加了对盐胁迫的抗性，本实验室将 5!6-（0
1203%0 %+%4#05+ 607 897 05:;1$#:+# "#$% 578+(9")778)&<
93’71" /93:1）［=>］和 5"#$%!（#$%! "#$% 5;)1<) ")0")
&’）分别导入水稻也得到类似的结果［=.］。实验结果

显示，5!6- 转基因水稻根部的 ?<)@?03+ 和 A369B!
转基因水稻地上部的 C<)@?03+ 的水解活性在盐胁

迫下明显高于非转基因对照，说明维持 607 897 逆

向转运蛋白的活性需要跨膜质子电化学梯度提供驱

动力。因此，预测，将 607 897 逆向转运蛋白和质子

泵共表达可能会比其中之一单独表达赋予转基因植

物更强的耐盐能力。本实验室研究表明，无论在室

外含盐（=DD%%$28& 60(2）土壤中和还是在室内含盐

（!ED%%$28& 60(2）培养基上共表达 5"#$%! 和 -=>!
（-&):+<9/"+" F0GH$20# 97 <??03+）的转化苗的抗盐水

平都比单一表达 5"#$%! 转化苗的高［=I］，为上述预

测提供了初步的实验证据。

高盐不仅破坏离子平衡而且还导致渗透胁迫。

研究发现，通过积累渗透保护物质调节渗透平衡是

植物在极端环境中生存的基本策略［J!］。大量研究

表明，将合成此类物质的基因转入不能合成渗透保

护物质的植物中，是从遗传上提高植物抗渗透胁迫

能 力 的 有 效 途 径。 A0K0%$:$ 等［!-］ 发 现，将

-&*8&9:)7*1& .09:+?9&3+" 的 79<-（GL$2;5+ $M;N03+）分别

定向 转 入 水 稻 叶 绿 体（(L2(OP 1205:3）和 细 胞 质

（(,:(OP 1205:3）得到的转基因植株在盐和低温胁迫

下对 光 抑 制 的 耐 性 不 同，其 中 (L2(OP 植 株 比

(,:(OP 植株对光抑制具有更大的耐受性，说明转基

因植物甜菜碱生物合成的亚细胞定位是有效增强抗

逆性的关键因素。*$L05:, 等［!=］也报道，携带同样

基因 的 转 基 因 水 稻 增 加 了 对 盐 胁 迫（!ED%%$28&
60(2）的抗性。

多胺类物质如亚精胺和精胺在生理浓度下对植

物耐 盐 起 重 要 作 用。 表 达 燕 麦 )P(（ )#Q;5;5+
N+G0#4$M,203+）GP6) 的转基因水稻在盐胁迫下 )P(
活性增加，积累聚氨，与对照相比，生物量也增加［J］，

(01+22 等［E］也报道了类似结果。@LH<905Q 等［=/］证

明，在水稻中过量表达 ")3<7（P0:H#0 3:#0%$5;H% A<
0N+5$3,2%+:L;$5;5+ N+G0#4$M,203+）GP6) 能在叶中充分

积累亚精胺并在种子内积累亚精胺和精胺。他们的

研究暗示，多胺合成下游途径 - 个组分中任何一个

酶活性的增加都会引起高水平多胺的积累，从而增

强转基因水稻对非生物胁迫的抗性。

海藻糖广泛分布于植物界，在水胁迫条件下，能

稳定脱水酶、蛋白和脂膜并保护生物大分子结构的

完整性［J-］。过量表达大肠杆菌（@"781&+78+) 790+）海

藻糖生物合成基因（ 9*"- 和 9*"A）的转基因水稻在

盐、干旱和低温下，海藻糖积累增加，能够持续生长，

减少了光氧化伤害并较好的维持矿质营养平衡［=D］。

R05Q 等［JD］也研究了大肠杆菌海藻糖合成基因在转

基因水稻中的作用，他们把编码双功能融合蛋白的

基因 B>5>（4;"H5G:;$502 "H3;$5 $" :L+ B>5 05N B>>）转

入水稻发现，由于海藻糖的积累使转基因水稻提高

了对干旱、盐和寒冷胁迫的抗性。

尽管耐盐转基因水稻的培育取得了很大进步，

但迄今为止，绝大多数研究结果来自实验室、温室或

人为控制盐浓度的条件下，在盐渍化土壤中生长的

转基因水稻既没有增加产量也没有实现商业化生

产。主要的原因可能是因为植物很少经历单一胁

迫，在田间条件下往往是多种胁迫相互作用，所以，

目前得到的转基因水稻不能很好地在盐渍化土壤中

生长。此外，耐盐转基因水稻的培育没有取得令人

满意的结果还与植物对盐胁迫应答的遗传复杂性有

很大关系。

! 改善光合作用

环境胁迫降低了光合效率，导致作物产量下降。

十几年来，研究者尝试通过将 (J 作物光合循环中

的关键酶导入 (= 作物来改善其光合效率并提高产

量。SH 等［=!］发现，将玉米 >@>C（1L$31L$+5$21,#HF0:+
G0#4$M,203+）转入水稻，降低了转基因水稻光合作用

的氧抑制，提高了光合效率。他们还发现，表达玉米

>@>C 或 >>6D（1,#HF0:+，$#:L$1L$31L0:+ N;K;503+）的转

基因水稻光合能力提高，同时高水平表达这 - 种酶

的转基因植株也具有高的光合能力。携带 >@>C 的

转基因水稻能够保持高的光合效率，?A!产生的光

量子产量高且在光抑制和光氧化条件下具有消散过

剩光 化 学 和 非 光 化 学 能 量 的 能 力。此 外，表 达

>@>C 和 >>6D 的转基因水稻产量也高于非转基因

对照。这些结果表明，将 (J 植物的光合酶转入水

稻，对增强其抗逆性、提高光合能力和产量具有较大

潜力［=-］。

" 提高对极端温度的耐性

极端温度抑制了水稻的生长和发育。研究表

明，将耐受低温 T高温的相关基因导入水稻能提高转

=赵凤云等：耐非生物胁迫转基因水稻的培育———现在和未来



基因水稻对极端温度的耐性。!"##$%&# 等［’(］发现，在

水 稻 中 过 量 表 达 !"#$（ )*+,-".*/0/12.31245-
4,+*5"4637-"43-）增加了叶内磷脂酰甘油中的不饱和脂

肪酸的量，提高了转基因植株在低温下的光合效率，

增强了生长能力。表达拟南芥 %&’’8’（ #(%&’’8’）

,9:! 的转基因水稻在不同水平的高温胁迫后，恢

复生长情况明显好于对照［;’］。

! 调节胁迫相关基因的表达

许多研究表明，控制信号传导的调节因子是改

善植 物 耐 逆 水 平 的 富 有 前 途 的 方 法。 水 稻

)&*+",(（<4; = />-1-6>-65 1".5-#6 ?#643-）是与耐寒冷

和盐 @干旱有关的正调节因子（主要在维管组织表

达）。A4#B. 等［;C］发现，过量表达 )&*+",( 的转基因

水稻增强了胁迫信号在遗传作用区（维管组织）的传

导，改善了耐逆性。他们还报道，在水稻中过量表达

)&*+",(，促进了对干旱 @盐而不是寒冷应答的某些

胁迫应答基因的诱导［;D］，暗示引起寒冷和盐 @干旱

耐性的下游途径不同。这些结果显示，在改善植物

的抗逆方面，单一控制 *+", 的活性就有很大潜力。

然而，过量表达 )&*+",;（*+", #3.7."&）发现，在有

光条件下，转基因水稻的绿色叶内没有 )&*+",; 的

过量表达，且其种子的形成和发育在早期就受到严

重抑制，只有 0E F (E 的花产生种子，这说明不同

的 *+", 同工型在不同条件下具有复杂的调控机

制［G0］。*-.0 和 #-.0 分别 是 拟 南 芥 中 不 依 赖 于

!H! 和依赖于 !H! 胁迫应答途径的调节基因。I2
等［0］发现，表达 *-.0 的转基因水稻提高了对干旱

和高盐的耐性，但对低温的耐受水平较低，此结果与

*-.0 在拟南芥中的作用相反 J 主要增强耐寒性；

而 #-.0 转基因水稻只增加了对干旱胁迫的耐性。

由此推测，不耐寒冷的水稻与适应寒冷的拟南芥可

能具有不同的进化途经。

" 改良营养状况

全世界有近 08E 的耕地由于土壤 1K 过高降

低了 L- 的有效性，影响了作物的生长和发育，造成

减产。水稻是对 L- 缺乏特别敏感的作物之一。表

达大麦 /00(（6#,.5#464&#6- 4&#6.5"4637-"43-）的转基因

水稻在缺 L- 条件下表现出高的该酶活性并能分泌

大量的植物含 L- 细胞，增强了对低 L- 的耐性且在

碱性 土 壤 中 其 粮 食 产 量 比 未 转 基 因 对 照 多 GM’
倍［;G］。N.5. 等［’C］将编码大豆 12334(4/ 的全长序列导

入水稻发现，该基因的表达使转化体 O’ 代种子内

L- 的 含 量 比 非 转 化 体 的 增 加 了 0 倍。9"4?4?4?#
等［’D］也研究了含 12334(4/ 的转基因小麦和水稻，他们

发现这 ; 种植物的营养组织中 12334(4/ 的 &P:! 水平

相似，但 其 蛋 白 水 平 在 水 稻 中 较 高。利 用 Q<!R
（#6>%,5#S-*+ ,.%1*-> 4").6 1*43&4）光谱测定法进一步

分析显示，L- 水平只在转基因植物的营养组织内提

高，种子中并没有改变，说明该基因的表达具有器官

特异性且受转录后调控。

# 减少氧化胁迫

已 知 -054667& &78(464& "39(9:（ R".5.1."12+"#6.)-6
.T#>43-）是 一 种 抗 除 草 剂 的 酶。U-- 等［0G］将 - V
&78(464& "39(9: 分别定位在水稻的细胞质和质体内发

现，转基因水稻增加了对除草剂（.T+7*%."7-6）的抗

性，减少了细胞质渗漏和叶绿体损伤，降低了脂质过

氧化。他们还发现，转基因水稻对除草剂的抗性水

平与 "39(9: 的亚细胞定位密切相关，其中 "39(9: 定

位在质体内的比其定位在细胞质内的转化体呈现出

更高的水平。A2#&#$% 等［’’］研究表明，表达 ;06&(9/40
27(39’%0 <=W 58/#（,2*.".,45-,2.* >#.T+)-643-）的转基

因水稻，能有效的将有毒化合物（0/,2*.".,45-,2.*）转

化为无毒化合物（;/,2*.".&%,.5-），而转化体的生长

和形态与对照无明显差异。他们的结果说明，利用

含此类基因的转基因水稻分解土壤和水体表面的氯

化芳香化合物（,2*.".4".&45#, ,.&1.%6>3 ）是可能的。

抗氧化剂基因对促进人们了解胁迫条件下特定

抗氧化剂的防御作用有重要意义。本实验室从盐地

碱蓬（>702?0 &06&0 UV）,9:! 文库中获得谷胱甘肽转

移酶 基 因（N*%5452#.6- A/5"4637-"43-，X< ;MDM’M’Y，

!>$）和过氧 化 氢 酶 基 因（<454*43-，X< ’M’’M’MC，

*#$’）［GG J GD］，在水稻中表达 !>$ 和!>$ = *#$’ 减轻

了盐、除草剂［W，;8］和低温胁迫下的氧化损伤［’8］。在

应用的氧化胁迫下，转基因水稻特别是 !>$ = *#$’
共转化体细胞膜透性、K;I; 的产生和 Z9!（&4*.6
>#4*>-2+>-）的积累均低于非转基因对照。这些结果

说明，!>$ 和 *#$ 在植物防御和抗氧化胁迫中起重

要作用。

总之，不同基因对转基因水稻耐逆性的贡献不

同。虽然由于外源基因的作用机制、整合位点及转

录后调控等原因很难比较不同基因转化体的耐逆效

果，但从本实验室的研究结果来看，>&<=@’ 和 #A"’
共表达比 >&<=@’ 单一表达赋予转基因水稻更高的

耐盐水平；表达单一抗氧化酶（如 !>$）的转化苗不

如表达单一 :4= [K= 逆向转运蛋白（如 >&<=@’）的
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转化苗耐盐效果好；共表达双抗氧化酶（如 !"# !
$%#"）的转基因水稻比表达单一抗氧化酶（如 !"#）

的转化体抗逆性强。

! 现在和未来

尽管耐逆转基因水稻的培育取得了显著进步，

但目前的成绩并不令人满意。主要原因包括（"）大

多数转基因水稻的耐逆水平有限，不足以在环境胁

迫条件实现正常生长，更不用说增加产量和商品化

生产；（#）植物耐逆是一个复杂的性状，受基因网络

中各个基因的协调和差异表达的影响，而目前人们

对此机制还缺乏全面了解，只有获得功能基因组内

关于耐逆主效基因和重要目标基因的更多信息，才

能有效控制抗逆基因的表达；（$）外源基因在水稻

基因组中的整合率低，仅在活泼转录区（即基因丰富

区）发生整合［%&］，导致转化率低，获得的转化体少；

（%）由于基因沉默等原因使转入的基因不能正常表

达，或 不 能 在 后 代 中 稳 定 遗 传，或 导 致 植 物 不

育［%’ ( %)］；（*）转基因水稻中使用的标记基因可能会

影响环境和食品的安全性，因而限制了其在农业生

产中的推广和应用。尽管如此，随着对植物功能基

因组的研究，人们会获得关于植物感受和传递胁迫

信号，启动适应反应机制的更多信息，因此，把新的

目标表达调控系统与有用基因结合起来，将为耐逆

转基因水稻和其它作物的培育提供更为有效合理的

新策略。此外，随着转基因技术的不断改进，必将产

生无标记基因的抗逆转基因水稻［%+ ( *,］。

简而言之，抗逆转基因研究的主要目的是增加

水稻和其他作物的产量。水稻耐逆是一个复杂的性

状，牵涉许多生理和生化机制及无数基因，因此，要

从遗传上改善水稻的耐逆水平，就必须将不同的策

略进行实验尝试。最终将这些不同策略和具有特定

功能的基因融合起来以大幅度增强水稻的耐逆能

力。更重要的是若把转基因技术和传统育种方法结

合起来，将是培育耐逆水稻品种的有效途径。
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/5%)72 :&)4102 $3*$ 7&510%):1 51<152 7& ;344101)7 %=3&73: 27012212, 0+4-
9#2’ )-#% !-, ‘8D，!""!，’’（!J）：?JAQA @ ?JQ"I,

［I?］ B6 F8，D*%031 8，V&H60% F，$2 #’ , +3*$951<15 1./01223&) &4 H%3X1
/$&2/$&1)&5/C06<%71 :%0=&.C5%21 3) 70%)2*1)3: 03:1 /5%)72, 9#2
5,42$-.14’，?QQQ，!*（?）：K> @ A",

［I!］ B6 F8，[$& M，P3 L，$2 #’ , ^)70&;6:73&) &4 *1)12 1):&;3)* [R
/$&7&2C)7$1232 1)XCH12 3)7& 03:1 /5%)72：/$C23&5&*3:%5 :&)21a61):12,
94;#+2,& <4"1% !8=/，!""?，&(%：?"" @ ???,
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&<101./01223&) &4 %) )+#>,%4/&,& /$C7&:$0&H1 D *1)1 3) 03:1 %57102
/5%)7 %0:$371:7601 %); 3):01%212 *0%3) C315;, 0’#12#，!""J，!：? @
?",

［IR］ P11 +Y，P11 8O，[$6)* Y8，$2 #’ , T0%)2*1)3: 03:1 /5%)72 1./01223)*
% 5#-,’’"& &">2,’,& /0&7&/&0/$C03)&*1) &.3;%21 *1)1 %01 012327%)7 7&
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（>）：KRI @ KRQ ,
［IJ］ Y6)* 8，O%:U B, +10=3:3;%5 %); %)73&.3;%)7 012/&)212 &4 70%)2*1)3:

03:1 &<101./01223)* FC.&:&::62 .%)7$62 /0&7&/&0/$C03)&*1) &.3;%21,
0’#12 0.8&,4’ 5,4-.$=，!""J，"(（J）：R!I @ RI",

［I>］ T$69+%)* _， O%2231 P， 8%4E%7 G，$2 #’ , -./01223&) &4 %

$1710&5&*&62 !9#%$14&8’=$2.,41,1$ %$-#+>4?8’#&$ :MVD 3) /5%)72
;1H&)270%712 7$%7 :$%)*12 3) !9%;1)&2C59P9H17$3&)3)1 ;1:%0=&.C5%21
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701$%5&21 %::6H65%73&) %); %=3&73: 270122 7&510%):1 E37$&67 276)73)*
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[5&)3)* %); 21a61):3)* &4 G8T *1)1 &4 !"#$%# &#’&# %); 372
1./01223&) :$%0%:7103273:2, ( 0’#12 0.8&,4’ 34’ 5,4’（植物生理与
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