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　　自 1984 年报道获得第一例完整转

基因植株以来[ 1] , 随着分子生物学技术
的不断完善 , 植物的转基因研究发展很

快 ,特别是蔬菜的转基因研究 , 为蔬菜的

育种 、病虫害防治及品种改良做出了巨
大的贡献。除了美国的转基因番茄

Flavr Savr外 ,国外已经批准上市的转基

因蔬菜还有延熟番茄 、抗甲虫马铃薯 、抗
病毒病的南瓜和西葫芦等[ 2] , 我国也于

1996 年批准了第一个转基因延熟番茄

商品化[ 3] , 后来还有北京大学的转基因

抗黄瓜花叶病毒的番茄和甜椒也被批准

在辽宁省进行商业化生产[ 4] 。到目前为
止已进行转基因研究的蔬菜有番茄 、茄

子 、辣椒 、马铃薯 、黄瓜 、南瓜 、西瓜 、甜
瓜 、西葫芦 、胡萝卜 、甘蓝 、花椰菜 、大白

菜 、生菜 、菠菜 、茴香 、豌豆 、石刁柏 、芥

菜 、洋葱 、小白菜等。本文就近几年来蔬
菜转基因研究所取得的成果做一综述。

1　蔬菜转基因研究及应用的新进
展
1.1　蔬菜抗病转基因研究

1.1.1　转抗病毒病基因　病毒病是蔬
菜的主要病害之一 , 严重影响蔬菜作物

的产量和品质 , 目前生产上尚无有效的

防治方法 ,因此这也是蔬菜转基因研究
最多的领域之一。目前能使植物产生抗

病性的基因有很多 , 在蔬菜上用的最多
的是病毒的外壳蛋白(CP)基因[ 5] 。美

国 1995 年批准上市的转基因抗病毒南

瓜“ FreedomⅡ”和北京大学研究成功的转基因抗黄瓜花叶病

毒(CMV)的番茄“8805R” 和甜椒“双丰 R”都是通过转入 CP

基因获得的
[ 6]
。近几年来 , 在蔬菜上通过转入 CP 基因获得

抗病毒病植株的例子很多 , 如朱常香等[ 6]利用农杆菌介导法

将芜菁花叶病毒的 CP 基因(TuMV—CP)导入大白菜栽培品

种“福山大包头” ,获得的转基因植株具有明显的抗病毒侵染

能力 ,且能保持其原有的优良品质。王慧中等
[ 7]
利用西瓜组

织培养和农杆菌转化技术把西瓜花叶病毒一号(WMV -I)

CP 基因导入西瓜 , 获得转基因植株。 毕玉平等[ 8] 构建了

TMV CP和 CMV CP 双价质粒载体 ,通过农杆菌介导的转化

法转化辣椒栽培品种农大 40 及湘研 1 号 ,获得了对 TMV 和

CMV 同时表现免疫的辣椒植株。

　　此外 ,利用反义 RNA 基因 、卫星 RNA 及一些其他来源

的抗病毒基因也得到了较快的发展 ,如姜国勇等[ 9 , 15] 利用天

花粉蛋白基因(TCS)和 GUS 基因偶联通过农杆菌介导导入

番茄 ,获得了 TCS-GUS 基因双表达的再生植株 , 转基因植

株对 TMV 和 CM V均表现出较高的抗性 ,但实际上转基因植

株的抗性随着时间的推移会发生变化及其后代的抗性还有待

研究。
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1.1.2　转抗真菌病基因　植物本身对病原的侵染能够主动

形成一种过敏性反应 , 这被认为是自然界中植物抵抗病原侵

染的最有效的形式 , 而通过基因工程手段探索利用过敏性反
应防治植物病害的途径是一种新的尝试。李汝刚等[ 10]利用

农杆菌介导法将从苹果火疫病细菌(Erw inia amylovora)中

发现的一个能诱导细胞过敏性坏死的膜蛋白(Harpin)的基因
hrpH 转入马铃薯中 , 获得了高抗晚疫病的转基因植株 ,证明

了遗传操作植物过敏性反应是一个良好的抗病途径。

1.1.3　转抗细菌病基因　目前 ,在抗细菌病害的转基因研究
中 , 主要是通过转入抗菌肽来抑制细菌的活动。田长恩等[ 11]

利用花粉管通道法将柞蚕抗菌肽 D 基因导入番茄 , 获得的部

分转基因植株的子一代具有较强的抗青枯病能力。
1.2　蔬菜抗虫转基因研究

在蔬菜抗虫基因工程中应用的较多的主要有来源于细菌

的 Bt杀虫晶体蛋白基因和来源于植物的蛋白酶抑制剂(PI)
基因以及植物凝集素基因等。目前 , 这些抗虫基因已被转入

到多种蔬菜作物中表达(见表)。

1.2.1　转 Bt杀虫晶体蛋白基因　Bt 基因编码的杀虫晶体

蛋白对鳞翅目昆虫具有很强的毒杀能力 , 也是在基因工程中

应用最多的一类抗虫基因 , 目前已商品化的转基因抗虫作物

如棉花 、玉米和马铃薯都是通过转 Bt基因获得的。在蔬菜上
已经获得转 Bt基因抗虫植株的例子也有很多 ,除了上述的马

铃薯外还有番茄 、茄子 、辣椒 、甘蓝等十几种蔬菜作物[ 12] 。转

Bt基因蔬菜在生产上已经展现出了良好的应用前景 , 但也还
存在一些问题 , 如 Bt杀虫晶体蛋白在转基因植株中的表达量

过低 , 不能对害虫产生有效的毒杀作用 ,针对这一问题我们可

通过对 Bt杀虫晶体蛋白编码基因进行修饰以提高其在植物

中的表达量 , 如 Per lak 等[ 13] 将野生型和修饰过的 Bt基因转

入马铃薯 , 转化植株对红斑卡属马铃薯甲虫各期虫态均有抗

性 , 而且他们还证实了修饰过的 Bt基因表达及抗虫性均高于

野生型基因。 Vander等
[ 14]
将经过修饰的毒蛋白基因 CryIA

(b)和 Cry lC 转入番茄中 , 从而产生对甜菜夜蛾 、烟芽夜蛾和

烟草天蛾的抗性。此外 , Bt杀虫晶体蛋白的杀虫谱窄 , 通常

是一种杀虫晶体蛋白只抗一种或两种害虫 , 我们可采用两个
以上不同的对昆虫无交互性的 Bt杀虫晶体蛋白基因转化植

物 , 或与抗虫谱广的杀虫蛋白(如蛋白酶抑制剂)等组合 , 同时

或分别导入同一受体植物内以扩大其抗虫的范围[ 12] 。
已获得转基因抗虫植株的蔬菜表

抗虫基因 蔬菜种类

Bt 基因

番茄1 、茄子1 、辣椒 、芹菜 、芥菜 、莴苣 、白菜1 、

花椰菜1 、卷心菜 、芜菁 、胡萝卜 、豌豆 、豇豆 、

鹰嘴豆 、石刁柏 、黄瓜 、甜瓜 、马铃薯2

蛋白酶抑制剂基因
马铃薯 、番茄 、甘蓝 、花椰菜 、小白菜 、甘薯 、

甜椒 、龙葵 、莴苣

植物凝集素基因 番茄 、马铃薯 、莴苣 、小白菜

注:1.已进入田间实验阶段;2.已商品化

1.2.2　转蛋白酶抑制剂基因　目前适用于基因工程的除 Bt

杀虫晶体蛋白基因外 , 首选的一种就是蛋白酶抑制剂基因。
蛋白酶抑制剂之所以在抗虫研究中占有突出地位 , 原因有几

点:首先 ,它作用于昆虫消化酶的活性部位 , 而此处是酶的最

保守部位 , 产生突变的可能性小 ,基本排除了昆虫通过突变产
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生抗性的可能。第二 ,蛋白酶抑制剂的抗虫谱广泛。第三 ,蛋

白酶抑制剂大多来源于植物 ,对人及哺乳动物无害。第四 ,蛋

白酶抑制剂是单基因决定的 ,易于对其进行基因克隆[ 16] 。基
于此 ,近年来蔬菜抗虫基因工程的研究主要集中在蛋白酶抑

制剂基因的转化上 ,如杨广东等[ 17]将修饰的豇豆胰蛋白酶抑

制剂基因(sck)导入甜椒杂交种“中椒 5 号” 和常规种“茄门”

中获得的转基因植株对棉铃虫有一定的抗性。 佘建民等[ 18]

应用农杆菌介导法将含有豇豆胰蛋白酶抑制剂基因(CPTI)
和新霉素磷酸转移酶基因(NPTI I)的重组质粒导入结球甘

蓝 ,获得了抗虫性的转基因植株 , 之后佘建民等[ 19]又将该重

组质粒导入不结球白菜 ,获得具有卡那霉素抗性的再生植株 ,
而且其抗虫基因通过有性繁殖遗传给后代。此外 , 通过转蛋

白酶抑制剂获得转基因植株的还有转慈姑蛋白酶抑制剂基因

的小白菜[ 20] ,转豇豆胰蛋白酶抑制剂 CPTI 的马铃薯 、番茄 、

油菜 、花椰菜和莴苣 , 转大豆丝氨酸蛋白酶抑制剂 C-II 的马
铃薯 、番茄以及转马铃薯蛋白酶抑制剂 PI-II 的莴苣等[ 16] 。

但遗憾的是 ,目前还没有一例通过转蛋白酶抑制剂基因获得

的转基因抗虫作物获得商业化生产。这可能与蛋白酶抑制剂

在植物体内的表达量和害虫对它的适应性有关
[ 21]

。今后研
究的重点应放在不断利用更新更强以及更专一的启动子调节

基因的表达 ,同时努力解决环境因素和植物体自身生长代谢

对蛋白酶抑制剂基因表达的影响。

1.2.3　转植物凝集素基因　植物凝集素是指含有至少一个
非催化结构并能可逆结合到特异单糖或寡糖上的所有植物蛋

白。它通过与昆虫消化道上皮细胞糖蛋白结合来影响昆虫对

营养物质的吸收 ,同时在消化道内引发病灶 , 从而抑制害虫的
生长发育繁殖 ,甚至杀死害虫[ 22] 。目前在蔬菜上应用较多的

是雪花莲凝集素(GNA)基因 ,如吴昌银等[ 23]将雪花莲外源基

因导入番茄 , 获得抗蚜虫的植株。 Gatehouse 等 发现表达

GNA 基因的马铃薯对桃蚜具有很好的抗性。 Fitch 等发现人
工喂养表达GNA 的番茄叶片给孵化后 21 d(天)的幼虫 ,可使

番茄夜蛾(Lacanabia oleracea)幼虫的生物量减少 23%。另

外 ,郭文俊等 也将 GNA 基因成功地导入莴苣 ,并得到表达。

1.3　蔬菜抗除草剂转基因研究
抗除草剂的基因转化主要有两种途径:一是转入能降解

除草剂的酶基因来消除除草剂对作物的危害作用 , 目前应用

较多的是来源于潮湿链霉菌 bar基因 , 此基因编码的蛋白可
将除草剂膦丝菌素(PPT)乙酰化使其失去毒力。二是对除草

剂作用的靶蛋白进行修饰 ,使其对除草剂不敏感 , 或者促使这

种靶蛋白过量表达 ,使植物在吸收除草剂后仍能进行正常代
谢。蔬菜的转基因耐除草剂研究开展得较早。 Deblock 等将

编码谷氨酰胺合成酶抑制剂 pat的 bar基因通过农杆菌介导

转入番茄 ,该基因的表达产物 pat 可使有毒的除草剂 PPT 乙

酰化而变成无毒物质 ,从而使转基因植株能有效抵抗除草剂
PPT 。 Tsaftaris 等通过农杆菌 LBA4404 将带有 pat基因的质

粒 PKBl6.41 导入甜椒 , 使转化后的甜椒对 PPT 的耐受力得

到了极大的提高。此外 , 还有将突变的不被磺酰脲类除草剂
作用的ALS(乙酰乳酸合成蛋白)基因转入番茄中使转基因植

株产生抗性以及将烟草突变型 ALS 酶基因 SVRB-Hra转入

番茄 ,得到抗磺酰脲类除草剂的转基因番茄植株的报道。
1.4　蔬菜抗逆境转基因研究

1.4.1　耐盐转基因　目前通过基因工程技术提高植物的耐

盐性有两种策略 ,一种是目前研究较多的利用小分子渗透调

节物质的代谢以及过量表达可清除活性氧自由基的基因工程

策略 , 也称间接保护机制策略。植物体内的这些渗透保护物

质主要是多元醇 、脯氨酸 、季胺类化合物及数硫类化合物

(Yancy 等 1982)。目前 , 与这些渗透物质积累相关的一些酶
类基因已经得到了克隆和鉴定 ,如脯氨酸合成酶(proA)基因 、

菠菜碱脱氢酶(BADH)基因 、磷酸甘露脱氢酶(mtlD)基因以

及与甘氨酸甜菜碱生物合成相关的酶类基因[ 13] 。 王淑芳等

将参与独立催化胆碱生成甘氨酸甜菜碱的胆碱脱氢酶基因

(betA)通过农杆菌介导法转入番茄 , 获得了耐盐性高于对照

的转基因番茄植株。 Dessalegne 等将草酸氧化酶基因转入番

茄中 , 得到的转基因番茄在盐胁迫情况下 ,其产量大于对照。

植物耐盐基因工程的第二种策略是降低由于盐胁迫植物细胞

离子均衡受到破坏而产生的高 Na+的毒害 , 调节细胞的 K

+/ Na+比率 , 维持其高 K+低 Na+的离子平衡 , 也称直接保

护机制策略。张荃等将从啤酒酵母中扩增得到的可调节植物
细胞离子均衡的 HALl基因转入番茄 , 获得的转基因番茄植

株耐盐性明显提高。另外 , 除了以上两种策略外采用将耐盐

植物的总 DNA 直接导入不耐盐植物 , 也能提高耐盐性 , 如林

栖凤等利用自花授粉后形成的花粉管通道法将海岸耐盐植物

红树的总 DNA导入辣椒 , 其后代的耐盐性明显增强 , 在海滩

上试种 , 用海水直接浇灌 , 约 55%的转化株能开花 、结果 , 而

对照株全部死亡。

1.4.2　抗冻转基因　在蔬菜的抗冻转基因方面 ,利用的较多
的是来自于北极深海鱼类的抗冻基因(AFPS), 美国的 High.

tower 等(1991)将鲽鱼科的抗冻基因转入番茄 ,发现其具有抑

制冰块重新结晶的能力 , 从而使蔬菜免遭冻害。我国在这方
面的研究也取得了一些进展 , 如黄永芬等将美洲拟鲽抗冻蛋

白基因 AFP , 用子房或花粉管注射进行基因直接转化番茄 ,

得到的转基因植株在平均气温低于 4.4 ℃的情况下 , 生长好

于对照 , 并且果实成熟提前 ,番茄的致死温度也降低了 1 ℃～
2 ℃。人工化学合成的比目鱼抗冻蛋白基因也已成功的导入

玉米原生质体 , 并得到表达。但目前对于转基因抗冻植株的

后续报道还很少。
1.5　利用基因工程创造蔬菜雄性不育

随着生物技术的发展及其在植物遗传育种中的应用 ,

Mariani等 1990年开创了一个创造植物雄性不育的新途径

———遗传工程雄性不育。利用遗传工程创造作物雄性不育有
多种途径 , 包括通过绒毡层和花粉特异表达细胞毒素获得雄

性不育;提早降解四分体间的胼胝质壁 ,破坏花药的发育引起

雄性不育;通过反义 RNA技术创造雄性不育;基因的共抑制

导致雄性不育;干扰核基因和线粒体基因之间的通讯 , 造成雄
性不育;导入细菌组成型基因 ,引起植物器管发育异常以及条

件雄性不育等。

近年来 , 遗传工程雄性不育研究在蔬菜上也取得了一定
的进展。张宏等构建人工雄性不育基因 TA29:Barnase , 用农

杆菌介导法转化番茄子叶 , 获得了具有雄性不育特征的转化

株 , 转化株在株高 、叶片 、叶型及大小方面均与未转化株相同 ,
但在花的形状上有明显区别:一部分转化株在花瓣未展开时

雄蕊即凋萎 , 花器里仅剩下花萼和柱头。此种转基因雄性不

育是用绒毡层和花粉特异表达细胞毒素 , 获得雄性不育。此

外 , 在蔬菜作物上应用较多的方法还有利用反义基因技术创
造雄性不育 , 如李艳红等人构建了反义肌动蛋白基因和花药

特异启动子 TA29 组成的嵌合雄性不育基因 , 通过农杆菌介

导途径 , 将该基因转入番茄 ,转化株和对照株在花器形态上有

明显区别 , 转化植株表现为花丝较短 、花药瘦瘪 ,转化株自交
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不结实但用作母本进行杂交结实正常。这也是第一例中国具

有独立知识产权的转基因雄性不育。

1.6　蔬菜增强品质的转基因研究
作为蔬菜育种的重要目标 ,改进蔬菜品质的基因转化研

究主要在番茄和马铃薯上进行的较多 ,而且成功的例子不少 ,

其中又以用基因转化技术延迟番茄的成熟方面取得的效果较

好。通过转基因延熟主要有两条途径:抑制细胞壁的降解和

抑制乙烯的合成。前者主要是通过控制参与细胞壁软化过程

的多聚半乳糖醛酸酶(PG)在果实成熟阶段的表达来实现的 ,
如叶志彪等将多聚半乳糖醛酸酶(PG)基因的 Hindfi片段反

向克隆在植物转化载体 Binl9 的花椰菜病毒(CaMV)的 35S

启动子和 3' 端非翻译区(nos)终止子之间 ,经农杆菌与番茄无
菌苗子叶外植体共培养 , 获得转化植株 ,这种转反义 PG 基因

的番茄果实中 , PG 的 mRNA 水平及 PG 酶活性在果实成熟

阶段明显降低 ,果实贮存期延长 , 不易损伤和感染。后者主要

是通过对乙烯合成过程中的 ACC 合成酶的克隆并将该基因

转入植物中来调节植物体内乙烯的合成 , 控制果实的成熟时

间 ,达到延迟成熟 , 延长保鲜期 , 提高耐贮性。叶志彪等[ 3]用

EFE(乙烯形成酶)反义基因转化番茄 , 获得的延熟番茄在
13 ℃～ 30 ℃下可贮藏 45 d(天), 在 1996 年被批准为我国第

一个商品化生产的农业基因工程产品。

此外 ,通过转基因改良的品质还包括提高糖含量 , 增加固
形物含量和类胡萝卜素含量 、延缓叶衰老等。如 Klann 等[ 41]

将酸性转化酶的反义 cDNA 转入番茄中 ,获得的转基因番茄

生长情况与普通番茄相同 ,但蔗糖的含量增加 , 富含蔗糖的果

实比对照果实小 30%。 Drake等将番茄红素合成酶基因进行
修饰后转化番茄 , 使番茄红素得到了超量表达。 John 等以

ACC 反义基因转化番茄 , 与对照相比 , 在衰老前 ACC.含量

少 ,在衰老过程中两者的乙烯含量均增加 , 但在转基因番茄中
的含量略低 ,叶色由绿转黄的过程延迟 10 d ～ 14 d(天), 光合

作用强 ,但衰老一旦开始 , 两者的衰老速率没有差异。

2　蔬菜基因转化研究的前景
植物的基因转化研究与应用正在蓬勃的展开 , 1996 年世

界转基因作物种植面积仅为 170 万 hm2(公顷),而到 2000 年

就迅速增长至 4420 万 hm
2
(公顷)占世界耕地面积的 2%。蔬

菜的基因转化研究在蔬菜遗传育种 、品质改良上的应用前景

是十分乐观的 ,目前被批准上市的转基因蔬菜越来越多 ,如番

茄 、马铃薯 、南瓜 、西葫芦等 , 转化的性状也由单一性状向多性
状转化 ,如布谊诺斯艾利斯的遗传与分子生物研究所利用农

杆菌介导创建了 16 个转基因马铃薯新品系 , 每个新品系均具

有两个不同的抗病毒 、抗真菌或抗细菌病的基因。另外 ,一个
由南美洲和欧洲国家的 13 个实验室共同组成的研究小组正

致力于将 6 个抗病毒 、抗真菌 、抗细菌 、抗除草剂和 Bt基因转

育到同一马铃薯品种中去。此外 , 随着植物转基因技术的日
益成熟 ,利用转基因植物作为反应器 , 把外源基因引入植物体

内以生产医用多肽和医用疫苗正成为继转基因动物以后又一

新兴的研究领域。大量的转基因蔬菜获得成功 , 为利用蔬菜
作为表达载体开发生产食用疫苗打下了坚实的基础。最近 ,

Tacket等(1998)利用表达肠产毒性大肠杆菌热不稳定性毒

素(LT)的转基因马铃薯进行了人体免疫试验 , 结果表明这种

转基因马铃薯在人体中也具有预期的免疫作用。我国科学家
也已经成功地在马铃薯和番茄中表达了乙型肝炎病毒外壳蛋

白抗原。

随着生物技术的飞速发展 ,尤其是分子标记技术的发展

将促进多种生物物种的基因定位与克隆 , 为有目的地寻找和

发掘生物的内外源基因工作奠定了基础。基因工程技术对培

育优质 、抗逆的蔬菜品种及蔬菜的产业化将会做出越来越大
的贡献。当然 , 在考虑到基因工程技术带来明显的经济效益

的同时 , 也不能忽视有可能产生的一些潜在的负面影响 , 如转
基因产品的食用安全性以及可能带来的生态破坏等[ 13] 。但

只要在现有的相关法律和条例的基础上 ,加强管理和监督 , 相

信转基因蔬菜的前景将更加广阔。
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