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摘  要 

水稻是人类最重要的农作物之一，全球约有一半的人口以水稻为主食。以水稻的产量、品质和抗逆性作

为导向培育新的水稻品种是当前水稻育种的主要目标。传统育种的方法常常需要花费较长的时间才能获

取相对稳定的遗传性状，近年来，随着分子生物学技术的飞速发展，研究人员将分子标记辅助育种和

转基因育种等方法应用到水稻的分子育种当中，同时基因编辑技术的创新也为水稻分子育种提供了新

的途径。 
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Abstract 
Rice is one of the most important crops for mankind. About half of the world’s population feed on 
rice as the staple food. The main purpose of current rice breeding is to cultivate new rice varieties 
based on the yield, quality and resistance of rice. Traditional breeding methods often take a long 
time to obtain relatively stable genetic traits. In recent years, with the rapid development of mo-
lecular biology technology, researchers have applied molecular marker-assisted breeding and 
transgenic breeding to molecular breeding of rice. Among them, the innovation of gene editing 
technology also provides a new way for rice molecular breeding. 
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1. 引言 

水稻是世界上最重要的粮食作物之一，为全球数十亿人提供主要食物来源。并且许多发展中国家农

村居民以种植水稻作为主要经济来源，因此培育高品质、高产量的水稻新品种刻不容缓。随着分子生物

学的不断发展，水稻育种已从传统育种转变为以遗传学、生物技术为基础的分子育种。通过分子育种，

可以更准确地选择和引入具有高产量、抗病虫害、适应性强、品质好等优良性状的基因。面对气候变化、

病虫害的威胁，以及不断增长的人口需求，培育抗逆性更强的水稻品种至关重要。分子育种可以发掘和

利用水稻中与抗逆性相关的基因，提高其抗旱、抗病、抗虫等能力，以确保生产稳定性和可持续性。传

统育种方法需要耗费大量的时间和人力，而分子育种技术可以通过分子标记辅助选择(MAS)、基因编辑

等方法，大大缩短育种周期。这样可以更快地推出新品种，以应对不断变化的环境和市场需求。传统育

种方法常常需要大量的耕种和化学农药来维持作物的生长，这对环境造成了一定的负担。而分子育种可

以培育出更适应环境、更抗病虫害的品种，从而减少对化学农药的依赖，降低环境污染。通过分子育种

技术，可以对水稻的遗传资源进行更深入的挖掘和利用，从而为育种提供更广泛的遗传多样性。 

2. 影响水稻品质的关键基因 

2.1. 与产量相关的基因 

单位面积里的穗数、穗粒数以及粒重是影响水稻产量最重要的三个因素。农业上重要的性状大部分

受数量性状基因座(QTL)的调控。2005 年 Ashikari 等人发表在 Science 上的论文揭示了一个通过控制谷粒

数目来控制产量的基因 Gn1a，Gn1a 编码细胞分裂素氧化酶/脱氢酶(OsCKX2)，OsCKX2 是一种降解植物

激素细胞分裂素的酶。OsCKX2 合成减少导致细胞分裂素在花序分生组织中积累并增加生殖器官的数量，

从而提高谷物的产量 [1]。 

2.2. 与光合作用相关的基因 

光合作用是植物最重要的生理过程之一。水稻中淀粉的累积 80%来自光合作用。探究与水稻光合作

用相关的基因进而提高水稻的光合生产力和光能利用率是当前研究热点之一 [2]。玉米中含有三种高光效

基因，其分别是 PPDK、PEPC、NADP-ME。在植物中，PPDK (丙酮酸磷酸双激酶)是 C4 途径和景天酸

代谢途径的限速酶，并且在 PPDK 的催化下 ATP 和丙酮酸生成 PEP  [3]。PPDK 主要存在于 C4 植物的叶

绿体基质中，并且其在 C3 植物中的表达量相对较低，主要存在于 C3 植物的未成熟种子、叶片、胚芽鞘

和根中。将玉米中特有的高光效基因导入水稻中并成功表达后，与野生型相比成功转入高光效基因的水

稻的净光合速率、水分利用效率得到显著提高 [4]。 

2.3. 与抗性相关的基因 

植物在长期的进化中形成了一套完整的防御机制。水稻所面临的生物胁迫主要包括稻瘟病、白叶枯
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病等病害和稻飞虱等虫害。2014 年由万建民团队发表在 Nature Communications 上的文章中报道了首个被

克隆的水稻抗条纹叶枯病的基因 STV11，该基因主要对水稻条纹病毒表现出持久的抗性 [5]。白叶枯病是

由稻黄单胞菌导致的主要发生在水稻叶片和叶鞘上的病变，其主要表现为灰白色的病斑。Xa13 是影响白

叶枯病侵染的主效基因，其编码的细胞膜蛋白有助于病原菌的侵染。因此在 Xa13 基因突变的水稻中表现

出对白叶枯病的抗性 [6]。同时，大量与水稻抗褐飞虱相关的基因也被鉴定出来。水稻抗褐飞虱相关基因

Bph3 是由 3 个编码质膜凝集素受体激酶的的紧密成簇排列的重复单位，含有该重复序列的水稻品种能够

较为显著的增强对褐飞虱和白背飞虱的抗性 [7]。 
恶劣的生存环境，如干旱、高低温等也会对水稻的生长产生负面影响。林鸿宣团队 2015 年发表在

Nature Genetics 的文章介绍了一种水稻抗高温基因 OsTT1，其主要编码一个 26S 蛋白酶体亚基，在高温

条件下，可以有效降解水稻细胞中积累的有毒变性蛋白。这些研究为作物抗逆性的分子育种提供了理论

基础 [8]。 

3. 分子标记在水稻育种中的作用 

分子标记和分子鉴定是水稻分子育种中的重要辅助工具。分子标记技术其优势有特异性高、使用便

捷等 [9]。分子标记技术主要应用在提高水稻产量、水稻品质以及水稻抗虫抗病等方面。 

3.1. 分子标记技术在增加水稻产量上的运用 

水稻的产量除了受环境因素的影响之外，还受多个基因的控制。基于分子标记的选择育种和转基因

育种是水稻分子育种的主要内容。采用分子标记辅助育种技术，将野生稻中的高产 QTL 转入优良晚稻恢

复系，进而增加了水稻的产量 [10]。杨飞等人从“3000 份水稻核心种质重测序项目”共定位到与产量显

著相关位点的 43 个，其中除去前人定位到的 7 个 QTL 以外，其余 36 个 QTL 是新定位到的位点 [11]。 

3.2. 分子标记技术在改良水稻品质上的运用 

水稻的品质主要包括碾磨品质和外观品质等。厦门大学郑景生等应用香型分子标记辅助选择结合系

谱法选育的新品种佳福香占在性状上表现优异 [12]。据研究，水稻垩白是由单基因控制的，直链淀粉含量

受一对主效基因控制，高直链淀粉对低直链淀粉受多基因控制，胶稠度是由单显性基因控制以及一对主

效基因和若干微效基因控制，糊化温度由 1~2 个主基因或多基因控制 [13]。李旭等人的研究表明：GS5
基因对 RILs 的粒宽具有显著影响，而代表籼型血缘引入的 SI 值对粒宽及垩白度均有显著影响；源于 SI
值对粒宽及垩白的显著影响，SI 值进一步影响了稻米加工质量，当 SI 值大于 40%时，精米出现的概率显

著降低 [14]。籼粳稻杂交育种中，应通过回交减少籼型的引入频率，以保证整体较优的米质，并重视诸如

GS5 等有利基因的利用 [15]。 

3.3. 分子标记在水稻抗病上的应用 

目前，已经发现了 30 多个抗稻瘟病基因，其中 20 多个基因已经被定位并有 2 个已被克隆(Pi-b, 
Pi-ta)  [16]。Fukuoka 在日本旱稻中发现了 1 个隐性抗稻瘟病基因 Pi-21 并将其定位于 4 号染色体 2 个 RFLP
标记 G271 和 G317 之间，遗传图距分别为 5.0 cm 和 8.5 cm  [17]。陈志伟等利用已公布的水稻基因组序列信

息在已定位的 Pi-2(t)附近找到了 1 个新的 SSR 标记 SRM24。它与 Pi-2(t)间的距离大约只有 43 kb。并利用

该标记成功地将该基因导入雄性不育保持系珍汕 97B 中获得了一批携有 Pi-2(t)的珍汕 97B 近等基因系。 

4. 转基因在水稻分子育种中的应用 

转基因育种技术是利用植物基因工程技术将作物高产、抗逆等优质基因转入受体作物中以培育出
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具有特定优良性状的新品种。由于优异基因可来源于任意物种，因此转基因育种可以打破种间隔离以

解决物种间远缘杂交不亲和问题。目前水稻转基因育种使用的转基因方法主要包括：农杆菌介导法、

基因枪法、PEG 介导法、电击导入法，其中以农杆菌介导法占主要地位 [18]。 

转基因技术在水稻抗虫中的应用 

利用转基因技术可将编码苏云金芽孢杆菌杀虫晶体蛋白的外源基因 Bt 转入水稻中。同样可使用转基

因的方法将昆虫蛋白酶抑制剂(PI 基因)和植物凝集素基因、营养杀虫蛋白基因、淀粉酶抑制剂基因、昆

虫毒素基因、几丁质酶等基因转入水稻中，使得水稻获得相应的抗性 [19]。 
目前，水稻通过转基因技术育种虽然已经取得一些进展，但大多数通过转基因获得的新品种仍处于

实验阶段。虽然已有部分通过转基因技术获得的农作物上市但是转基因食品的安全问题仍存在争议，这

在一定程度上阻碍了转基因水稻育种的发展 [20]。 

5. 基因编辑技术在水稻分子育种中的应用 

基因编辑技术是利用经过基因工程改造的核酸酶诱导 DNA 双链断裂实现对基因组插入、缺失或替换

等精准修饰。 

5.1. 基因编辑技术的种类 

基因编辑技术主要有锌指核酸酶(ZFN)、转录激活样效应因子核酸酶(TALEN)和 CRISPR 系统等。锌指

结构是很早就被科学家们发现的一类能与 DNA 互作的蛋白结构基元。ZFN 由锌指蛋白构成的 DNA 识别域

和 FokⅠ蛋白构成的切割域组成，它可以打断靶位点的染色体 DNA。ZFN 根据其组成锌指蛋白基元的种类

及排列方式的不同来识别各种 DNA 序列 [21]，其编辑效率受核酸酶的 DNA 亲和力影响。TAL 效应因子最

初是在黄单胞菌分泌的效应蛋白中被发现的，该病原体的效应蛋白成功侵染植物细胞质后，通过靶定效应因

子特异性的基因启动子来调节转录，从而影响植物的代谢过程，使其对病原体变得更加敏感。科研人员利用

TALE 具有序列特异性结合的特点将 FokⅠ核酸内切酶与一段人造的 TALE 连接起来，形成一类兼具 TALE
和 FokⅠ内切酶特性的强大工具，称为 TALEN。 

1987 年，CRISPR 基因座首次被鉴定为一组 29bp 的串联重复序列，在大肠埃希菌中以 32bp 的 DNA 序

列间隔排列 [22]。后来，Mojica 等发现，细菌、古细菌及同源性较高的原核生物中均具有结构相似且高度保

守的重复序列 [23]。CRISPR∕Cas9 技术是近年应用较广的基因编辑技术，对靶基因进行特异性修饰只需通过

一个 gRNA 和一个 Cas9 蛋白 [24]，具有成本低、制作简便、快速高效等特点。 

5.2. 基因编辑技术的应用 

与其他的基因编辑技术相比，CRISPR∕Cas9基因编辑系统具有效率高、操作简单等优势 [25]，该技术

在水稻基因编辑中得到一定应用。 
目前，已经成功利用 CRISPR∕Cas9 技术对水稻多个基因进行编辑。如对水稻直链淀粉合成基因 Wx

进行编辑，获得稳定遗传、直链淀粉含量适宜的突变体 [26]。邵高能等利用 CRISPR∕Cas9 技术编辑香味

基因 Badh2，突变体中散发香味的物质 2-乙酰-1-吡咯啉的含量显著增加 [27]；Shan 等定点突变叶绿素合

成基因 CAO1，突变体叶片呈淡绿色 [28]。使用基因编辑技术对水稻品种进行改良相对于传统育种方法来

说，具有快捷、简便等特点，基因编辑技术对水稻分子育种具有重要意义。 

6. 分子育种的步骤 

6.1. 目标选择和性状鉴定 

首先，确定育种的目标，包括提高产量、改善品质、增加抗性等。并对目标性状进行鉴定和评价，
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确定需要改良的性状以及优良的遗传资源。 

6.2. 遗传资源收集和筛选 

收集具有目标性状的遗传资源，包括野生种、种质资源库中的种质等。并对遗传资源进行筛选和鉴

定，选择具有目标基因型的优良种质。 

6.3. 分子标记筛选 

使用分子标记技术对目标基因型进行筛选，如单核苷酸多态性(SNP)标记、简单序列重复(SSR)标记

等，进行关联分析，确定与目标性状相关的分子标记。 

6.4. 构建分子图谱 

通过分子标记对目标遗传资源进行遗传图谱构建，确定分子标记与目标性状的关联，构建高密度的

遗传连锁图谱，用于进一步的分子育种分析。 

6.5. 分子标记辅助选择(MAS) 

利用已建立的分子图谱和分子标记进行分子标记辅助选择。选择具有目标性状和目标基因型的个体

作为育种材料，以加速育种进程。 

6.6. 基因定位和克隆 

对与目标性状关联的分子标记进行进一步的分子遗传学分析，以确定目标基因的位置。利用分子克

隆技术对目标基因进行克隆和功能验证。 

6.7. 功能验证和转基因 

对克隆得到的候选基因进行功能验证，确认其与目标性状的关联。如果需要，可以利用转基因技术

将候选基因导入到其他品种中进行验证和改良。 

6.8. 育种材料选育和培育 

结合分子标记辅助选择和功能验证结果，选育具有目标性状的优良育种材料。并进行育种材料的后

代选择和培育，确保目标性状的稳定遗传。 

6.9. 田间试验和推广 

在田间进行育种材料的试验种植，评估其在不同环境条件下的性状和适应性。将优良的育种材料进

行推广，以实现分子育种成果的应用和产业化。 

7. 小结与展望 

随着人们对稻米品种食味要求的提高，水稻分子育种也应当重视水稻品质育种。水稻分子育种与杂

交水稻育种相结合的育种方式，已成为新的的趋势。近几年，以 TALENs 和 CRISPR∕Cas9系统为代表的

基因组定点编辑技术迅速发展，已成功运用于水稻基因的定点编辑。未来基因定点编辑以及其衍生技术，

结合水稻转基因技术及分子标记辅助，可以加快水稻功能基因组学以及分子育种的研究步伐，为进一步

实现水稻从传统育种向高效、精确、定向的水稻分子设计育种转变注入新的活力。 
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