
水稻(Oryza sativa)是世界主要的粮食作物之

一，全球半数以上的人口以稻米为主食。在我国水

稻是最重要的粮食作物，播种面积和总产量均占

粮食作物首位。水稻虫害是影响产量提高的主要

限制因素，不仅会造成水稻减产，而且也使品质下

降。水稻螟虫(二化螟、三化螟)和稻纵卷叶螟等是

水稻的主要害虫，世界各地稻区均有发生，特别是

近年来，二化螟等蛀茎害虫的发生逐年加重，对水
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稻生产造成严重威胁。全球每年因螟虫造成的产

量损失达 1 000 万 t。在我国水稻螟虫发生面较

广、危害性大且损失严重。据统计，我国仅二化螟

和三化 螟年发生危 害面积就达 1 500 万 hm2 以

上，防治约 3 800 万 hm2，防治代价 50 亿元左右，

残虫造成经济损失约 64.5 亿元，总经济损失达

115 亿元左右。长期以来，化学农药的使用对减轻

虫害的危害，提高水稻的产量起到了重要的作用。
然而，长期大量施用化学农药不但增加生产成本，

对环境造成了严重的污染，且生态平衡受到了严

重的破坏，同时，许多害虫也产生了抗药性。
通过遗传改良提高水稻的抗虫性是解决这一

农业问题的最经济、最有效的途径之一，因此，提

高水稻的抗虫能力是水稻育种工作急需解决的关

键问题。然而由于现有抗虫水稻种质资源极为匮
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摘 要：水稻虫害是影响产量提高的主要限制因素，常常造成水稻减产，品质下降。半个多世纪以来，化学

农药的使用对减少水稻虫害起到了重要的作用。然而，长期大量施用化学农药造成严重的环境污染，破坏生态

平衡，同时，许多害虫也产生了抗药性。利用基因工程培育抗虫水稻品种是解决这一问题的有效途径。经过近

20 多年的发展，国内外水稻抗虫基因工程已经取得了很大的进展。本文就抗虫基因的克隆、水稻遗传转化等方

面的最新研究进展进行了综述。
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乏，极大地限制了抗虫水稻育种。随着植物基因工

程的飞速发展和应用，打破了物种间的界限，增加

了水稻外源基因导入的途径和范围，对水稻育种

有着深远的影响。抗虫基因的挖掘和利用已成为

植物遗传资源与品种改良研究的热点，科研工作

者已经克隆出一批抗虫相关基因，利用基因工程

将外源抗虫基因导入水稻从而达到防治害虫的目

的已 成为现实。自从 Fujimoto 等 1993 年首

次报道成功获得高表达的转 Bt 基因水稻以来，科

研工作者相继将不同类型的 Bt 杀虫蛋白基因、蛋
白酶抑制剂基因和植物或动物源凝集素基因转入

不同水稻品种，获得一系列对靶标害虫控制效果

显著的抗虫转基因水稻，近年来，利用基因工程培

育抗虫水稻品种已经取得了很大的进展。本文综

述了水稻外源抗虫基因的克隆、水稻遗传转化等

方面的最新研究进展。

1 水稻外源抗虫基因

目前应用于水稻抗虫性改良的外源基因主要

有 3 种：一是从微生物苏云金杆菌分离出来的苏

云金杆菌杀虫结晶蛋白基因(Bt 基因)，二是从植

物中分离出来的虹豆胰蛋白酶抑制剂基因 (CpTI
基因 )，三是植物凝集素基因 (如雪花莲凝集素

GNA)。其中 Bt 基因是当前应用最为广泛的杀虫

基因。
1.1 苏云金芽孢杆菌毒蛋白基因

苏云金芽孢杆菌 (Bacillus thuringiensis，Bt)
毒蛋白基因(Bt 基因)是目前世界上应用最为广泛

的和有应用前景的抗虫基因，利用 Bt 毒蛋白基因

在水稻中的表达来控制螟虫危害已有许多成功的

报道。苏云金芽孢杆菌是一种广泛存在于土壤中

的革兰氏阳性菌，在形成芽孢时会产生伴孢晶体

蛋白质，它由一种或多种蛋白组成，由于该晶体蛋

白具高度特异的杀虫活性，故称为杀虫晶体蛋白

(insecticidal crystal proteins，ICPs 或 Cry ) 或

δ- 内毒素(δ- endotoxin )，其编码基因为杀虫晶

体蛋白质基因。ICP 通常以原毒素形式存在，当被

昆虫取食后，在昆虫消化道内中肠碱性和还原性

条件下，经蛋白酶水解变成较小的毒性多肽，活化

的毒素作用于中肠上皮细胞的特异受体，形成跨

膜离子通道，致使细胞膜产生一些穿孔，破坏细胞

的渗透平衡，引起细胞肿胀裂解，使害虫消化道丧

失功能，引起昆虫减少或停止进食，最后昆虫肠壁

细胞坏死导致昆虫死亡。Bt 毒素是较早被利用的

杀虫剂，由于 ICP 作用于碱性环境，而人、哺乳动

物体内为酸性，因此具有专一性强、效果好、对人

畜安全等优点。
早期 Hofte 和 Whiteley(1989)根据 寄主范围

及氨基酸序列的同源性将 Bt 晶体蛋白基因分为

5 大类 14 个族，即 CryⅠ(鳞翅目昆虫专一性)、Cry
Ⅱ(鳞翅目和双翅目昆虫专一性)、CryⅢ(鞘翅目昆

虫专一性)和 CryⅣ(双翅目昆虫专一性 )四大类，

这 四 类 为 晶 体 蛋 白 家 族 (crystal protein gene，

Cry)，类型 V 为溶胞蛋白基因 (cytolytic protein
gene，Cyt)。随着新的杀虫蛋白基因的不断分离，

发现原先分类系统中蛋白氨基酸序列同源性与杀

虫特异性并不相关，因此新的分类系统以杀虫蛋

白氨基酸序列同源性为唯一标准，不再考虑其杀

虫谱，以 45%、78%和 95%为界，将基因划分为 4
个分类等级。

Bt 杀虫蛋白基因大部分编码一个 60kD 左

右的胰蛋白酶抗性中心和分子量在 130～140kD
的蛋白。晶体蛋白中杀虫活性部分位于 N 末端的

胰蛋白酶抗性中心，而 C 末端对于维持蛋白的晶

状结构具有非常重要的作用。进一步研究表明：Bt
晶体蛋白由 3 个不同区域组成，Ⅰ区的 α- 螺旋

结构与微孔形成有关，疏水性 α- 螺旋可以插入

目标昆虫消化道表面细胞的膜上形成孔道；Ⅱ区

顶端环状结构在蛋白与受体分子结合过程中有重

要作用；而对Ⅲ区功能目前则了解较少，推测其在

稳定 ICPs 整体结构，决定 ICPs 专一性，形成离

子通道及与中肠上皮细胞结合过程有关。
1.2 蛋白酶抑制剂基因

植物蛋白酶抑制剂(proteinase inhibitor，PI)
基因在抗虫基因工程中占有重要的地位，豇豆胰

蛋白酶抑制剂已被广泛使用。蛋白酶抑制剂是一

类普遍存在于植物、动物和微生物中的一种小分

子蛋白质或多肽，它在植物对食草性害虫的防御

中具有十分重要的作用。蛋白酶抑制剂在植物体

内的作用机理非常复杂，可与昆虫消化道内的蛋

白消化酶相互作用，形成酶 - 抑制剂复合物(EI)，
通过抑制蛋白消化酶的活性，并过度刺激胰腺合

成和分泌大量对抑制剂敏感的蛋白酶，引起某些

必需氨基酸的缺乏，扰乱昆虫的正常代谢，最终导

致昆虫发育不正常甚至死亡。此外，蛋白酶抑制剂

还可进入昆虫淋巴系统，干扰昆虫免疫功能和蜕

皮过程。
根据蛋白酶抑制剂的同源性可将植物来源的

蛋白酶抑制剂划分为 10 个家族。这些抑制蛋白的

分子量一般较小，通常在 5～25KD 之间。根据蛋
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白酶抑制剂所抑制的蛋白酶类型可将其划分为以

下 4 大类：即丝氨酸蛋白酶抑制剂、琉基蛋白酶抑

制剂、金属蛋白酶抑制剂和酸性蛋白酶抑制剂。不

同的害虫对不同的蛋白酶抑制剂的敏感性不同，

对食物比较专一的食草性害虫而言，由于其体内

蛋白酶种类单一，容易受蛋白酶抑制剂作用。而杂

食性害虫，其体内有多种蛋白水解酶，不易受蛋白

酶抑制剂的抑制。蛋白酶抑制剂的作用受很多因

素的影响，纯的蛋白酶抑制剂没有活性，它需要在

别的小分子肤或其他蛋白质的协助下才具有活

性，蛋白酶抑制剂的作用还与其在害虫体内的稳

定性有关。由于多数昆虫(尤其是鳞翅目害虫包括

烟草芽蛾、棉铃虫、粘虫和玉米螟等)幼虫肠道内

蛋白消化酶主要是丝氨酸蛋白酶，鞘翅目昆虫幼

虫肠道内以琉基蛋白酶为主，因此丝氨酸蛋白酶

抑制剂和琉基蛋白酶抑制剂可以明显抑制这些植

食性昆虫的生长和发育，是目前转基因研究中应

用最多的两类蛋白酶抑制剂，其中丝氨酸蛋白酶

抑 制 剂 主 要 包 括 Bowman- Birk、Kunitz、PI- I 和

PI- II 等 4 个家族。
1.3 植物凝集素基因

植物凝集素 ( Phytohem agglutinin，PHA)是
一类能特异识别并可逆结合糖类复合物的非免疫

性球蛋白，其最主要的特性是能和糖类结合，广泛

分布于植物组织中，在各种组织器官中均有发现，

尤以豆科植物种子中的含量最为丰富。当被昆虫

吞食至消化道时，它能够与昆虫肠纹缘膜细胞的

糖蛋白结合而影响昆虫对营养物质的消化吸收，

并在消化道内诱发病变，促进消化道中细菌的繁

殖，使昆虫致病而死亡。根据植物凝集素亚基的结

构特征，植物凝集素被分成 4 种类型：部分凝集素

(merolectins)、全凝集素( hololectins)、嵌合凝集素

(chimerolectins) 和超凝集素(superlectins)。根据

氨基酸序列的同源性及其在进化上的相互关系，

植物凝集素可以分为 7 个家族：豆科凝集素、单子

叶植物甘露糖结合凝集素、几丁质结合凝集素、Ⅱ
型核糖体失活蛋白、木菠萝素(jacalin)家族、葫芦

科韧皮部凝集素和苋科凝集素。
目前在转基因工程方面应用最多的有雪花莲

凝集素(GNA)和半夏凝集素(PTA)等。
1.4 其它抗虫基因

目前，除上述几种抗虫基因以外还有营养杀虫

蛋白基因、淀粉酶抑制剂基因、昆虫毒素基因、几

丁质酶基因等，这些基因具有一定的应用潜力。

2 水稻遗传转化

2.1 Bt 基因的遗传转化

Bt 基因是目前最为广泛应用的杀虫基因，科

研工作者利用 Bt 毒蛋白基因转化水稻，控制螟虫

危害，已经取得了很大的突破。目前克隆的 Bt 杀

虫晶体蛋白基因已超过 400 多个，但在水稻上使

用较多的基因主要是 cry1A 基因。1989 年中国农

科院生物技术中心杨虹等首次报道了用原生质体

电融合技术将 Bt 基因导入水稻台粳 209[1]，1991
年谢道昕用花粉管通道成功地将 cryIAb 基因导

入水稻栽培品种中花 11 号中[2]。Fujimoto(1993)等
用原生质体电激法将经修饰的 crylAb 基因导入

粳稻，首次获得高表达的 Bt 水稻植株，其中的毒

蛋白含量约占可溶性总蛋白的 0.05%，转基因植

株对二化螟幼虫的致死率为 10%～50%，对稻纵

卷叶螟二龄幼虫的致死率最高为 55%[3]。Wunn 等

利用基因枪法成功地将 crylAb 基因导入籼稻中

获得转基因植株，经抗虫性测试表明转基因植株

对二化螟、三化螟初孵幼虫致死率高达 100%，对

稻纵卷叶螟致死率为 50%～60%[4]。Ghareyazie 等

将 cryIAb 基因导入香稻中获得转基因植株，转基

因植株对二化螟、三化螟初孵幼虫致死率约为

70%～90%[5]。Wu 等也将 cryIAb 基因导入台粳

309 水稻中并获得转基因植株，转基因植株对三

化螟初孵幼虫致死率达 100%[6]。成雄鹰等以 Ubi
基因为启动子，利用农杆菌介导法将 cryIAb 和

cryIAc 基因导入各种水稻中，己获得一系列转基

因植株，转基因植株中毒蛋白含量占植株总可溶

性蛋白的 3%，转基因植株对二化螟、三化螟幼虫

致死率约为 97%～100%[7]。Maqbool 等(1999 年)
首次报道获得了双价的 Bt 水稻，使用的两个 Bt
基因为 crylAc+ cry2A[8]。浙江大学利用农杆菌介

导法将经修饰的 crylAb 基因导入粳稻品种秀水

11 中，获得遗传性高度稳定的克螟稻及其一系列

衍生品种，能够抵抗包括二化螟、三化螟、稻众卷

叶螟和大螟等 8 种水稻害虫的危害，初孵幼虫的

致死率高达 100%[9]，1999 年克螟 稻已进入环 境

释放试验，目前，该品种经农业部审批在浙江省已

进入生产性试验阶段 [10]。华中农业大学与中国农

业科学院合作，将在单子叶植物中高效表达的融

合型 Bt 杀虫基因 cryIA(b)/cryIA(c)成功地转化到

籼稻中，获得了高抗虫的明恢 63 恢复系 T5l 一 l
及由它配制而成的汕优 63 杂交稻。T5l 一 1 植株

的毒蛋白含量为 20 ng/mg，室内抗虫性测定结果表
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明，其抗虫率达 100%，大田人工接虫示范抗虫效

果也极为显著。未转基因的明恢 63 及其配制的汕

优 63 杂交稻对三化螟受害率达 100%，而转基因

植株则降至 10%以下。从转 Bt 基因水稻室内及田

间抗虫鉴定结果来看，其兼具抗虫性和丰产性[11]。
中科院遗传所将 cry1Ac 和经修饰的 CpT1 基因

共同转入水稻明恢 86，获得对靶标害虫具有较强

抗性的双价抗虫水稻 [12]，目前该品种已批准在北

京 和 福 建 进 入 环 境 释 放 ， 且 产 业 化 形 势 良 好。
Breitler 等将修饰后的 cry1B 基因转化到两个地

中海主栽品种中，部分 T2- T4 代转基因材料叶片

Cry1B 毒蛋白含量占总可溶性蛋白的 0.4%，转基

因 材 料 对 3 龄 和 4 龄 二 化 螟 抗 性 为 100% [13]。
Khanna 和 Raina 将修饰后的 cry1Ac 基因导入籼

稻优良品种 IR- 64 中，获得了对三化螟具有抗性

的转基因植株[14]。Chen 等将人工改造后的 cry2A*
基因导入籼稻恢复系明恢 63 中，后代纯合转基因

株 系 的 Cry2A* 毒 蛋 白 含 量 为 9.65- 12.11μg/g
鲜叶，室内和田间试验结果表明，转基因材料对水

稻鳞翅目害虫抗性显著[15]。Tang 等将修饰改造后

的 cry1C* 基因导入籼稻良种恢复系明恢 63 中，转

基因后代材料及其杂交种对稻纵卷叶螟和水稻螟

虫表现为高度抗性[16]。Ye 等将特异性启动子(rbcS
promoter) 驱动的 cry1C* 基因 导入粳稻中 华 11
中，后代筛选的材料不仅对稻纵卷叶螟和水稻螟

虫具有很好的抗性，而且胚乳中 Cry1C* 蛋白含

量极低(2.6 ng/g 胚乳重)[17]。
2.2 蛋白酶抑制剂基因的遗传转化

蛋白酶抑制剂是一类常用的植物来源抗虫蛋

白，目前，也有较多成功地应用于水稻抗虫性改良

的报道。早在 1993 年美国康奈尔大学就成功地

将豇豆胰蛋白酶抑制剂基因 CPTI 导入水稻，转

基因植株对二化螟、三化螟具有一定的抗虫性 [18]。
Duan 等通过农杆菌介导法将马铃薯蛋白酶抑制

剂 pinⅡ基因导入水稻，获得了抗螟虫的转基因

植株[19]。Vain 等将半胱氨酸蛋白酶抑制剂基因导

入水稻，转基因植株使线虫的孵化率下降 55%[20]。
张良佑等将大豆胰蛋白酶抑制剂基因 skti 基因转

化到水稻品种台北 309 中，获得对稻纵卷叶螟和

三化螟具有抗性的转基因植株 [21]。Alfonso- Rubi
等将大麦胰蛋白酶抑制剂基因 bti-Cme 导入水稻

中，转基因植株对水稻米象甲有很好的抗性[22]。蛋

白酶抑制剂虽然具有抗谱较广，大多来源于植物，

对人及哺乳动物无害等优点，但其抗虫作用也有

一定的缺陷，其抗虫性没有 Bt 毒蛋白强，而且昆

虫容易产生适应性。
2.3 植物凝集素基因的遗传转化

植物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)基因在抗虫基因工程中使用比较

广泛。Gatehouse等 (1997) 报道了雪花莲凝集素

(GNA)基因在水稻抗褐飞虱的改良中的应用[23]。孙

小芬等将 GNA 基因转入到水稻中，转基因纯合家

系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 [24]。其他科研工

作者的研究结果也表明转 GNA 基因水稻对稻飞

虱、叶蝉以及蚜虫等均表现出明显的抗性 [25- 26]。张

红宇等 (2003) 利用农杆菌介导法将半夏凝集素

pta 基因转入粳稻品种鄂宜 105、中花 12 和籼稻

品种 E 优 532 中获得了对水稻褐飞虱抗性的转

基因植株 [27]。
使用植物来源的抗虫基因有其独特的优点，

如抗谱较广等，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，对

稻飞虱等刺吸式害虫 (同翅目) 有一定的抗虫效

果，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。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。

3 水稻抗虫基因工程展望

经过 20 多年的发展，水稻抗虫转基因研究取

得了巨大的进展。建立了成熟的水稻遗传转化体

系，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并

且获得了一大批有重要应用价值的抗虫转基因材

料或品系，而且有一些已进行了大田试验，展现出

巨大的应用潜力美好前景。
出于对公众转基因植物安全性的顾虑，科研

工作者在抗虫基因水稻进行大面积商业化推广应

用之前，对其抗虫性，大田生态风险以及对人类的

安全性进行全面评价，建立了科学的评价体系，以

保障抗虫基因水稻的安全合理的应用。特别是一

些特异性启动子的使用，会打消人们对食品安全

性方面的疑虑。
目前，Bt 基因为水稻上应用最成功的抗虫基

因，2005 年，转 Bt 水稻在伊朗开始商品化生产，

虽然种植面积只有几千公顷，但为转基因水稻大

规模商品化迈出了一大步。2009 年，中国做出一

项里程碑式的决定，农业部批准了自主研发的 Bt
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转基因水稻华恢 1 号和 Bt 汕优 63 的生产应用安

全证书，其意义重大，标志着转基因水稻在我国已

经向商业化生产迈出了实质性一步。Bt 水稻能提

高产量、减轻贫困，同时降低杀虫剂的使用，有利

于环境的可持续性。可以预料，在不久的将来，转

Bt 基因水稻和转 Bt 基因棉花一样，会在全世界

范围内大规模产业化。
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