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前 言

  转基因是一项新技术，也是一个新产业，具有广阔的发展前景。2014年

全球转基因作物的种植面积为1．8亿公顷，与产业化应用之初的1996年相比

增长了100多倍。世界许多国家都把转基因技术作为支撑植物育种和增强国家

竞争力的战略重点。同时，转基因是一个新生事物，自诞生以来争论就从未

间断过。社会对转基因技术有争论、有疑虑是正常的，科学从来都是在论争

中进步的，关键是让转基因论争回归科学的轨道。科学家和科学家的辩论对

手应该用专业的知识去传播科学和理性的精髓，让科学获得最广泛公众的理

解和支持。

经济合作与发展组织 （OECD）第一个提出了转基因技术风险评估的概

念，并长期致力于转基因生物风险评估信息的共享。OECD发布的 《重组

DNA安全性考虑》和 《生物技术安全性考虑》，提出了转基因生物安全的概念

和操作原则，是转基因技术在工业、农业和环境领域应用的安全指南。OECD

出版的转基因生物安全共识文件对安全评价的核心问题进行了系统总结。通

过转基因生物环境安全评价、食品 （饲料）安全评价核心信息的比较分析，

推动科学共识和信息共享，为转基因生物风险管理和风险交流提供科学基础。

农业部科技发展中心是国家农业转基因生物安全委员会和全国农业转基

因生物安全管理标准化技术委员会秘书处的承担单位，长期从事农业转基因

生物安全评价和监督管理工作。在 OECD授权下，农业部科技发展中心于

2010年组织编译出版了OECD共识文件系列丛书第一部。书籍出版后，受到

了转基因生物研发人、监管人及相关从业人员的好评。这促使我们尽快组织

第二部的编译工作，用科学信息引导转基因认知回归科学和理性。本书主要

编译了转基因植物分子特征、抗病毒作物、抗草甘膦作物、抗草铵膦作物，

以及马铃薯、番木瓜、杨树、苜蓿等作物的共识文件。同时，本书在附录中
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列出了 《重组DNA安全性考虑》和 《生物技术安全性考虑》两个技术指南，

帮助读者用最初的科学考虑去思考转基因生物的安全性。由于知识的更新，

共识文件可能会在将来更新，鼓励用户跟踪最新版本，共识文件英文版可在

OECD网页 （http：//www．oecd．org/biotrack）免费获取。

最后，衷心感谢中国农业大学和河北农业大学的老师和研究生对本书编

译给予的大力支持和帮助。

编 者

2015年1月
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① 其他称谓 [如遗传改良植物、基因工程植物、转基因植物和转化植物]经常与重组DNA植物 （recombinant-
DNAplant）交换使用。本文中，重组DNA植物特指第4段的定义。

转基因植物分子特征共识文件

第第第第 一一一一 章章章章

第一节 背  景

1.分子特征和安全评价
分子特征是建立在科学基础上的一种综合学科研究方法，该方法可用于转基因植物的

食品、饲料和环境安全评价。分子特征能使人们理解转基因植物中导入并表达的遗传物
质。本文件旨在解释将分子特征应用于转基因植物食品、饲料和环境安全评价的科学
基础。

本文件旨在使安全评价人员了解如何应用分子特征数据和信息，这些数据和信息是安
全评价整体的组成部分。本文件没有讨论主管部门进行安全评价时应当考虑的具体数据和
信息，因为数据和信息的应用取决于安全评价的类型和产品的特征。本文件没有详尽列出
分子特征鉴定的分析技术。就所列举的分析技术事例而言，只是为了说明分子特征的某一
方面，并不意味着推荐使用该技术。

根据生物安全卡塔赫纳协定书 （CartagenaProtocolonBiosafety）（SCBD，2000）和
食品法典委员会 （CodexAlimentariusCommission）（Codex，2003a）的定义，现代生物
技术是指：“应用a）体外核酸技术，包括重组DNA技术以及直接将核酸注射到细胞或细
胞器中；或b）超越分类学上的科进行的细胞融合技术，该技术克服了自然的生殖障碍或
重组屏障，并且在常规育种和选择中不使用该技术”。

尽管所有技术 （包括常规育种）培育的植物品种都存在风险，本文件的范围只限于应
用重组DNA技术以及将核酸直接注射到细胞或细胞器中产生的植物，即指重组DNA植
物①。确切地说，本文件将检测转化程序转化载体遗传物质向受体的转移以及重组DNA
植物中遗传物质的鉴定、遗传和表达。

本文件主要针对开放条件下拟进行商业化应用的重组DNA植物，该植物需要进行安
全评价。

本文中需要进行法规评估的重组DNA植物通常已进行了转化后的筛选和选择。重组

DNA植物的开发从产生大量转化体开始 （Padgetteetal，1995；Zhouetal，2003；Heck
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etal，2005）。最初的转化体经过几个繁殖周期鉴定，以得到能稳定表达和遗传预期表
型①、并保留理想农艺性状 （如生长性状、育性和产量）的植株。这一筛选和选择过程有
助于研发者鉴定转化过程对植物的影响。随着繁殖周期的推进，开发者将淘汰具有非预期
性状和不理想性状的植株。这一过程最终选择出开放条件下拟进行商业化应用的重组

DNA植株，安全评价就是针对这些重组DNA植株。

2.各国和国际经验
在生物技术产品管理方面具有长久历史的很多国家已经制定了重组DNA植物及其产

品的评估标准和程序。各国的评估技术和经验已经为很多政府间组织 [如经济合作组织
（OECD）、世界卫生组织 （WHO）、粮食和农业组织 （FAO）]共享。通过国际协商确定
的安全评价的科学原则和科学方法目前正被世界各地的行政机构应用。本文件补充了国家
机构和国际组织在本领域内建立的指南。

就环境安全而言，已经建立了几个指南文件，着重于环境安全评价的方法，如1993
年OECD发布的 《生物技术的安全性考虑：农作物的环境释放试验》 （SafetyConsidera-
tionsforBiotechnology：Scale-upofCropPlants）。此外，通过成员国共识形成的很多其
他OECD文件为重组DNA植物的环境安全评价奠定了基础。

就食品安全而言，在FAO/WHO食品标准项目的资助下，食品法典委员会生物技术
食品政府间特别工作组 （CodexAdHocIntergovernmentalTaskForceonFoodsDerived
fromBiotechnology）制定了几个文件，包括 《现代生物技术食品的风险分析原则》 （Co-
dex，2003a），《重组DNA植物食品的食品安全评价指南》（Codex，2003b）。就饲料安全
性而言，OECD发布了 《来源于转基因植物的动物饲料安全评价考虑》 （OECD，2003）。

此外，通过成员国共识形成的很多其他OECD文件为重组DNA植物食品和饲料安全评价
奠定了基础。

3.分子特征鉴定的目的
分子特征为转基因植物的安全评价提供信息。分子特征在分子水平提供的信息包括植

物基因组②内插入的DNA、插入位点和表达物质 [核糖核酸 （RNA）和蛋白质]，以及转
化所产生的预期效应和可能的非预期效应。基因型③的分子特征信息有助于评价转化对重

组DNA植物食品、饲料和环境安全的潜在影响，并可协助预测表型，表型将最终决定重
组DNA植物是否存在相关的安全性问题。

分子特征有很多特定的考虑事项，这通常是管理机构考虑的内容，也是建立国际共识
中关注的内容，包括：

● 转化方法

转化方法的描述，同时对可能插入到植物基因组中的DNA序列进行详细的描述；
● 插入DNA、插入位点和表达物质

①

②

③

表型是指某一生物中可以观察到的特征或性状，由生物基因型和环境间的相互作用决定，包括但不限于物理、

形态、生理和生化性质。

基因组包括细胞核和细胞器中的遗传物质。

基因型是指某一生物的遗传组成。
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插入DNA的描述，包括由于转化而可能引起的遗传重组、缺失或截短，以及在不同
发育阶段插入DNA在植物不同组织不同时期的表达 （蛋白水平和/或RNA水平）。

● 遗传特征和遗传稳定性

不仅包括插入DNA的遗传特征，而且包含经过多个繁殖周期后插入DNA的稳定性
（如翻译和转录）。

插入DNA的分子特征可能和转基因植物安全性的非预期效应预测相关，但通常不是
测定该非预期效应的主要方法。安全评价的其他内容包括：新物质 （如蛋白质，代谢物）
的致敏性和毒性评价，营养素和抗营养成分含量的变化，内源毒素和过敏源含量的变化以
及植物适合度的变化等，这些都与转基因植物安全性的非预期效应测定相关。

重组DNA植物的食品、饲料和环境安全评价中的分子特征鉴定建立在针对特定序列
和表达产物的检测方法基础上。新的图谱技术可以提供许多成分在特定生化/分子水平
（如转录组学———RNA；蛋白质组学———蛋白质）的信息。由于许多新的图谱技术还处在
发展阶段，因而管理机构在重组DNA植物安全评价中尚未应用该技术。如果这类技术得
到充分的发展和验证，它们有望在将来的安全评价中作为补充手段。图谱技术在安全评价
中的应用前景及可能带来的挑战已在多个综述中进行了讨论 （如 Kuiperetal，2003；

Chassyetal，2004），本文件没有深入阐述。
任何植物育种都能产生非预期效应。对重组DNA植物来说，非预期效应可能是由于

基因组序列遭到破坏或新性状导致的多重影响引起的。基因插入或转化导致的基因组缺失
和重排 （包括插入基因的缺失和重排）都能破坏基因组序列。非预期效应产生的变异株要
在转化后的筛选和选择中去除。尽管重组DNA植物和常规育种植物 （包括应用突变技术
产生的植物）都需进行农艺和形态性状的评价和选择，但大多数常规育种植物没有经过和
重组DNA植物相同安全评价。

总之，分子特征是安全评价的一个重要内容，不过它只是全部安全评价方法的一个组
成部分。分子特征是安全评价其他内容的补充，如重组DNA植物与其适合对照物在环
境、化学、营养、致敏性和毒理学数据的比较。安全评价的侧重点是转化是否会无意间增
加受体植物的潜在毒性或致敏性，是否改变其营养品质，是否对环境产生负面影响，以及
是否产生了其他不想要的性状。全面的安全性信息将帮助管理机构确定重组DNA植物是
否满足适合的安全标准。

第二节 转化方法

1.引言
转化是将目的DNA序列插入到植物基因组的过程。现在已有不同的转化方法，每一

转化方法都有相应特点，并会影响整合到植物基因组中的外源DNA序列。例如，整合过
程可引起重排、缺失或多拷贝插入以及来源于质粒 （载体）或染色体DNA的 “其他”序
列的插入。如果这类 “其他”序列可引起重组DNA植物中新物质的出现，或导致RNA
和蛋白质水平的改变，则这些 “其他”序列就与安全评价有关。本节将重点介绍特定转化
方法产生的DNA整合。
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现已有很多方法可将 DNA 导入到植物基因组中 （Hansenand Wright的综述，

1999）。卸甲农杆菌在细菌介导的转化方法中最常用。农杆菌以外的其他植物细菌在植物
转化中可能也会变的重要 （Broothaertsetal，2005）。直接转化方法包括粒子轰击 （基因
枪）和电穿孔。其他方法 （如微注射、电泳）经特别设计后主要应用于难以转化的植物种
或组织 （HansenandChilton，1996；Rakoczy-Trojanowska，2002的综述）。本节将重点
介绍广泛应用的转化方法。

2.农杆菌介导转化
在农杆菌介导转化过程中，一段带有特定较短侧翼序列 （即 T-DNA边界序列）的

DNA区域 （称之为T-DNA）被转移整合到基因组中 （见Gelvin的综述，2003）。除T-
DNA边界序列外，毒力基因 （vir）在T-DNA加工、运输和整合过程中起着关键作用。

Vir蛋白不仅具有顺式作用功能，还能以反式的方式起作用。根据后一发现，建立了双元
载体系统，该系统包括：i）带有T-DNA区和边界序列的质粒；ⅱ）具有vir基因功能并
去除了T-DNA区的辅助质粒。双元载体系统频繁地应用于农杆菌介导的转化中 （Hel-
lensetal，2000）。

转化中使用的农杆菌菌株和辅助质粒必须是已知的，如果之前未鉴定过，应提供对它
们的介绍。还应提供辅助质粒是如何被卸甲的信息。此外，还要描述含有T-DNA区的质
粒，该信息说明了可能转移的DNA序列。

对农杆菌介导转化通常可在单一插入位点上整合低拷贝的DNA构件①。已在一些正
在商业化的重组DNA植物品种中发现，在单一位点上T-DNA作为串联重复序列插入
（结构上正向插入或反向插入）（Smithetal的综述，2001）。有时也可见到不完整T-DNA
序列的整合。整合中 DNA 构件可能同时出现几种类型的重排 （复制、倒位或在植物

DNA中散布），以及植物基因组在插入位点处出现DNA的重排 （复制、倒位和易位）。
有时也观察到T-DNA边界以外的质粒骨架序列的插入 （Smithetal的综述，2001），质
粒骨架序列要么与右边界T-DNA序列一起插入，要么与左边界T-DNA序列一起插入，
要么作为与T-DNA不相连的独立单元插入 （Kononovetal，1997）。第三节将考虑这些
现象的安全评价。

3.直接转化
植物细胞的直接转化是利用各种可将外源物质通过细胞壁和细胞膜的技术 （如粒子轰

击、电穿孔）而将目的DNA序列直接导入到植物细胞中。该方法可能会导入其他未打算
转移的DNA序列 （如细菌染色体DNA），这取决于转化所用DNA的纯度。应提供关于
载体DNA及其制备方法和纯度的描述，以表明可能转移的DNA序列。

对于不适宜用农杆菌介导转化法成功导入新性状的植物来说，可应用直接转化法 （见

TaylorandFauquet，2002）。如果使用最小表达盒 （启动子、开放阅读框、终止子）可获
得单个整合体 （Fuetal，2000）。粒子轰击可能使DNA构件在一个或多个位点多拷贝插
入 （以正向或反向重复结构插入） （Jacksonetal，2001；Smithetal的综述，2001）。植
物基因组DNA片段可能散布在单位点插入的多拷贝DNA构件中。某些情况下，导入的

① 本文件中构件指拟插入到植物基因组中的DNA。
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DNA可能出现缺失或重排，如串联体 （见Smithetal的综述，2001）。如果在转化时使
用完整的质粒或未充分纯化的表达盒，则重组DNA植物中可能存在载体骨架序列。

4.结论
转化方法的描述有助于了解可能转移到植物基因组的DNA序列信息，这对于鉴定受

体植物的变化，全力开展安全评价工作十分重要。

第三节 插入DNA、 插入位点和表达物质

1.插入DNA和插入位点
在安全评价中，对插入DNA进行的分析可用于鉴定转化体的基因型。DNA构件中

或插入位点处DNA片段缺失和重排的数据，可用于确定是否产生非预期的其他效应。本
节对插入DNA的信息以及插入位点的变化进行了讨论。

应当指出的是，当插入DNA在开放条件下拟商业化应用的重组DNA植物中稳定遗
传时，对插入DNA进行分析是安全评价内容的一部分。

整合和拷贝数

DNA构件可插入到植物核基因组或细胞器 （如叶绿体）基因组中。插入DNA存在
于核内还是细胞器内与重组DNA植物的繁殖生物学密切相关，该信息有助于在环境安全
评价中评估目的基因扩散的潜在风险。如果插入DNA位于叶绿体中，则其最可能的是母
体遗传 [大多数高等植物 （主要）通过母本而不是花粉转移其叶绿体 DNA （Bock，

2007）]。如果插入DNA位于核内，将同时通过母本和父本遗传。分子分析和遗传学研究
可提供插入DNA位点的信息 （见第四节）。

根据所用的转化方法，插入位点的数目可能不同。并且，每一插入位点可能存在多拷
贝的DNA构件 （见第二节）。尽管人们通常选择单拷贝DNA构件的植株，但在有些情况
下，多拷贝的植株由于表达水平高可能更为有效。拷贝数虽然可以影响基因沉默，但其相
关性不如导入DNA与内源基因的同源性 （Flavell，1994）。

选用合适的对照和试验数据 （如Southern杂交分析）可以获得重组DNA植物的插入
位点数目、各位点拷贝数以及插入元件 （如启动子、增强子）的信息。

质粒骨架序列的存在

农杆菌介导转化法和直接转化方法都可能出现载体骨架序列在植物基因组的整合 （见
第二节）。如果载体骨架序列的插入会导致其他蛋白质的表达 （33）或改变内源基因的表
达，则载体骨架序列的整合就很重要。用载体骨架的DNA序列为探针对基因组DNA进
行Southern杂交，以确定是否插入了载体骨架的元件。

转化的组织和插入位点

外源基因整合到植物基因组的过程中，可能会出现DNA的重排。通过序列分析、插
入DNA的PCR扩增和Southern杂交技术可以鉴定DNA重排。如果试验结果表明插入
较复杂，如存在重排或缺失，则可能需要对插入DNA进行进一步的分析，以确定与植物
表型相关的新物质是否存在于植物中。这些重排对于食品、饲料和环境安全评价而言并不
一定有意义。
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T-DNA整合到内源基因的编码序列或调节序列，以及插入位点处植物基因组DNA
缺失或重排都可能引起内源基因功能的丧失或改变其表达。这可能会导致植物发生变化，
这些变化对安全而言可能有意义，也可能无意义。对插入DNA的旁侧区域进行分析可用
来确定DNA构件是否插入到内源基因的编码序列或调节序列，不仅如此，旁侧区域分析
可用于鉴定对植物基因功能潜在的影响。不过，由于不了解大多数植物基因的功能对插入
位点变化引起基因功能丧失的分析经常难以进行。插入位点的鉴定能可用于分析重组

DNA植物的非预期效应，这是植物农艺性状评价、表型性状评价和组成成分评价的一
部分。

转化可能形成新的开放阅读框，从而产生新蛋白质。对插入DNA和基因组DNA接
合区之间的序列进行分析可用于说明是否存在新的开放阅读框，以及新开放阅读框的上游
或下游是否存在调节序列。

2.表达物质
为评价新基因产物的食品、饲料和环境安全，需要分析插入DNA的表达。除此之

外，可能还需要考虑载体骨架序列和新开放阅读框的表达。通过分子分析获得的数据应当
能够表明插入的载体DNA是否可以转录和翻译。如果发现潜在的新开放阅读框，则通过
生物信息学手段确定其形成RNA的可能性，转录和翻译的可能性以及新蛋白推导的氨基
酸序列。如果发现可能产生新蛋白质，应当全面鉴定其对安全的潜在影响。对新蛋白进行
的安全评价不在本文件范围之内。

一些情况下，插入DNA构件的目的是抑制或下调内源靶基因的转录。该情况下，内
源靶基因在蛋白质水平表达可能会降低或受到抑制。在一些情况下，作为非预期效应基因
沉默构件可能影响其他具有明显序列相似性的内源基因的转录或翻译。

转录和翻译

将DNA构件成功转入到一个新的植物品种中，并不表示该构件就会表达 （Gelvin，

2003）。一些因素可影响插入DNA的表达水平和表达稳定性。研究表明，插入DNA的拷
贝数、结构 （如反向重复序列）和插入位点均影响转录 （Flavell，1994；Gelvin，1998；

MatzkeandMatzke，1998）。此外，插入DNA在哪里转录以及什么时候转录，在一定范
围内取决于所用的启动子 （如组织特异性启动子可将表达限制在期望的组织中）、植株发
育阶段 （如开花、结子）和重组DNA植物的生长环境 （BregitzerandTonks，2003；Zhu
etal，2004）。

应用Northern杂交等核酸技术，或 Western杂交等基于抗体的方法，可测定插入

DNA在RNA或蛋白水平的表达。在分析插入DNA的表达特征时，应确保分析所用的条
件 （如检测的组织和生长条件）与安全评价相关。一旦确认表达，就可以鉴定插入DNA
的表达产物并评价其安全性。

在评价表达产物的暴露量时，应当考虑插入DNA在相关组织中以及相关环境条件下
的表达，并将其作为安全评价的一部分。在植物基因组中稳定整合并不意味着插入DNA
能够在重组DNA植物的整个生活周期中将要或一定以稳定的水平表达。在关键发育阶段
分析植物组织中插入基因的编码蛋白，将揭示该发育阶段的蛋白表达量与安全评价的相关
性，例如蛋白质是否存在于食品和饲料中，在哪个发育阶段的环境暴露量最大 （如花粉中
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蛋白质的表达）。
翻译后修饰

蛋白质在翻译后要经过进一步的修饰。鉴定插入基因编码蛋白的特征将有助于研发者
确认新物质是否为期望的表达产物。这些蛋白质的特征能够建立与其安全应用历史的关联
性，其相关性可通过植物体中表达的蛋白质与天然寄主中表达的蛋白质没有实质不同来说
明。为了在重组DNA植物的安全评价中引用天然寄主中蛋白质的数据和信息，上述相关
性分析是必须的。目前已经建立了识别潜在翻译后修饰系统，例如N-糖基化位点、O-糖
基化位点、Ser/Thr/Tyr磷酸化位点和异戊二烯化的算法 （Blometal，2004；Maurer-
StrohandEisenhaber，2005）。应用特异染色方法、放射性标记研究或基质辅助激光解吸
电离飞行时间质谱 （MALDI-TOFMS），可以证明是否存在预计的与安全评价相关的翻
译后修饰 （Jensen，2000）。一些翻译后的修饰可能影响蛋白质的安全性，虽然这已经超
出了分子鉴定的范围，但是应将其作为整个安全评价的组成部分进行考虑。

3.结论
插入DNA的分析有助于鉴定转化体的基因型。在DNA构件中或插入位点处出现的

缺失和/或重排可能会导致非预期的影响。表达产物分析在表型评价中具有重要作用，不
过这应当在整体的安全评价中考虑。

第四节 遗传和遗传稳定性

1.引言
插入DNA遗传和遗传稳定性的信息可以将特定重组DNA植物的安全评价结论扩展

到其后代中。因此，插入DNA的遗传和遗传稳定性信息对于食品、饲料和环境安全评价
十分重要而且是必须的。

遗传指基因型和表现型传递到后代的代谱。遗传修饰的稳定性指经过不同时间和世代
后，遗传修饰的结构和功能的完整性。在重组DNA植物生产和繁殖过程中，通过插入位
点的基因型分析或/和期望性状的表现型分析，可以鉴定遗传稳定性。

2.安全评价中的遗传和遗传稳定性
世代内和不同世代中导入性状的遗传稳定性与遗传是安全评价的组成部分。遗传分析

包括插入DNA是位于植物核染色体上还是细胞器上，是通过母本还是父本传递到后代
中。如果插入DNA已经稳定整合到基因组中，就可一定程度上确认植物在早期世代进行
的安全评价可应用于以后的世代。当选择植株在开放条件下商业化应用时，研发者通常寻
找那些插入DNA已经稳定整合到基因组的植株。

遗传谱

对于DNA构件插入到细胞核的情况，通常用孟德尔规律中基因型和表现型的分离比
预计遗传谱。不符合孟德尔遗传表明遗传存在潜在的不稳定性，特别是对二倍体有性繁殖
植物核基因组染色体的遗传修饰，管理人员遇到的新植物通常属于这种类型。不过，特定
植物的遗传谱取决于该物种的遗传机制，例如繁殖方式、倍体性以核基因组还是细胞器基
因组遗传。
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对于无性繁殖、营养繁殖和一些多倍体的植物以及所有质体或线粒体基因组的遗传
修饰而言，预期将不会出现孟德尔遗传。这些非孟德尔遗传的事例并不能表示遗传不
稳定。

遗传稳定性因素

所有植物在有丝分裂或减数分裂过程中以及在将基因传递到后代的过程中，可能会发
生基因型的改变。在DNA复制和有丝分裂前染色体加倍过程中，由于碱基对插入错误，
可能会出现自发突变。在减数分裂中同源染色体的配对会引起基因交换，从而引发基因重
组出现新的基因组群。插入DNA的稳定性一定程度上也取决于导入或改良基因的序列与
结构以及插入位点的特征。

遗传修饰稳定性的测定方法

遗传修饰的稳定性可以在表现型和/或基因型水平上进行分析。通过性状鉴定或通
过对足量样本的适合的 RNA或蛋白表达进行分析可以确定表型表达的稳定性。一些
表型性状 （如抗性）可在试验条件下在完整的植株中进行定量。和其他植物基因一
样，插入DNA的表达会受环境的影响，因此在考虑表型稳定性时，应当考虑这一点。
通过酶或抗体介导的生化反应可以测定表达谱的变化或表达量 （如ELISA，Western
杂交）。

应用Southern杂交、PCR或其他类型的遗传分析方法对世代内和世代间多个植株进
行遗传分析，可以在基因水平上测定遗传修饰的稳定性。应当在植物育种会发生正常变异
的背景下，考虑重组DNA植物世代间基因型的变化。

3.结论
遗传和遗传稳定性可为食品、饲料和环境安全评价提供信息。该信息在将特定世代重

组DNA植物的安全评价结果扩展到后代中起着重要作用。

第五节 总  结

分子特征包括对转化方法，插入DNA和表达物质，以及插入DNA遗传与遗传稳定
性的考虑。分子特征本身不是一个充分预测重组DNA植物安全性的方法。不过，分子特
征有助于重点考虑安全评价中的其他要素，植物表型评价中，如营养物、抗营养因子、内
源毒素的水平或致敏源的特征或植物适合度的变化。迄今为止，在重组DNA植物的分子
特征鉴定中已经应用了目前最合适的科学程序和技术。这些程序和技术应用的经验形成了
本文件的基础。按照目前技术进步的步伐，预计新的方法将会应用于重组DNA植物的分
子特征鉴定，不过应当证明这些方法在食品、饲料和环境安全评价的危害鉴定机理中具有
附加价值。
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第第第第 二二二二 章章章章

通过衣壳蛋白基因介导的抗病毒作物
生物安全信息的共识文件

第一节 总体介绍

以下文件由生物技术法规监督协调工作组完成，该文件为系列文件之一，期望为行政
官员、生物技术新产品研发者以及其他相关团体提供信息。

本文并不是对应用病毒衣壳蛋白基因介导的抗病毒植物的科学试验进行定义性或百科

全书式的综述，也不是指使任何国家的管理机构如何审查这类植物的田间试验申请、解除
管制或商品化生产。 （抗病毒转基因植物的其他信息，见 Hull，1990、1994；deZoeten，

1991；Mansky和 Hill，1993；Falk和Bruening，1994；Palukaitis，1991；Tepfer，1993、

1995；Wilson，1993）。本文件主要是介绍各成员国在应用衣壳蛋白基因介导的抗病毒作
物方面，目前对一系列特定问题的经验。本文件应用了各种来源的信息，不仅包括来自科
学文献，也包括成员国的风险评估报告、研讨会和科学会议。为了跟随当前的 “技术发展
水平”，本文件也含有尚未得到科学界全面细致评价的初步信息。在出现这类信息时，将
用 “初步”加以标示。

本文件讨论的问题是行政官员在审查通过衣壳蛋白基因介导的抗病毒作物时可能考虑

的问题。本文只限于所讨论的问题，不涉及转基因生物引进的特定环境。因此，与抗病毒
植物栽培的有关问题，或基因从抗病毒植物转移到另一作物或野生近缘种的潜力或潜在影
响都不在本文件的范围之内，不过，在任何国家这些问题是管理机构需要认真考虑的问
题。本文件既没有包括对农艺性状的潜在影响，也未涉及潜在的国际贸易问题。

本文件重点讨论该类转基因植物对一些自然病毒种群的潜在影响，或对病毒侵染严重
度的影响。尤其是，本文件中专家组确定了通过病毒衣壳蛋白基因获得抗性的转基因植物
需要考虑的3个问题，其中两个问题，衣壳转移 （transcapsidation）和重组 （recombina-
tion）是可能导致新病毒出现的已知分子机制；第3个问题是导入的特定病毒基因可能与
其他病毒侵染发生专一性协生作用。这些问题都是复杂的生物学现象，有时可能至少涉及

4种不同的生物：2种病毒、1种病毒传播介体和1种寄主植物。对于所有病毒，我们并
未完全详细地理解这些现象，成员国中仍有大量的研究致力于阐释这些理解不多的问题。
某些情况下，本文件着重讨论特定类群的植物病毒，这是因为这些病毒大部分情况已知，
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或其风险问题可得以清晰地确定。
本文件代表了成员国对衣壳蛋白基因介导的抗病毒作物的生物安全问题的共识意见，

该意见是在考虑抗病毒作物对病毒种群和植物病毒影响的3种确定的分子机制时提出的。
目前关于这些问题的科学信息可能足以对目前开发的品种进行个案、科学的风险评估和生
物安全评价。这将促使一些国家的主管部门在经过上述问题的考虑和审查后批准特定品种
的释放或商品化。本文件并不是想为这类考虑的结果提供详细的、明确的或概括性的结
论，也不是想建议某些国家如何对这类考虑作出结论。成员国认为，这类考虑应当以个案
分析为基础。对于特定问题的特定评价结果，由于与抗病毒作物个体有关，因此将分别加
以说明。

第二节 植物病毒简介

病毒病可导致农业产生重大的经济损失。病毒侵染可危害很多重要农作物的果实、叶
片、种子、花、茎秆和根。在自然条件下，某些植物病毒几乎总是出现在某些特定的作物
或杂草上。病毒病在某一特定植物上产生的症状类型取决于病毒、病毒的特定株系、植物
是否受另一种病毒或其他病毒的侵染、寄主植物的品系以及环境条件。某一特定病毒侵染
的严重度因地方与季节不同而异，反映了环境对症状发展和病毒介体传毒率的重要性。一
些病毒爆发的后果十分严重，能够造成特定地区中靶标作物 （如甜菜、柑橘和水稻）的整
个植株都受到破坏。大多数农作物通常都受几种不同病毒的侵染。美国植物病理学会
（AmericanPhytopathologySociety）出版的 《植物病害概览》（CompendiumofPlantDis-
ease）中列出了影响世界主要作物的重要病毒。Brunt等 （1990）编写的 《热带植物病毒》
（VirusesofTropicalPlants）是关于热带植物病毒病的宝贵资源。

植物病毒可以不同的方式传播，具体取决于病毒的类型。病毒传播的方式包括：生物
介体传播、种子或花粉传播以及机械传播 （包括通过植物汁液传播和通过受侵染寄主植物
组织的营养繁殖传播）。病毒介体可以是线虫、螨类、真菌或昆虫。某些情况下针对特定
的病毒病，需要应用杀虫剂防治引起严重病毒病的特定生物介体 （通常为昆虫）。虽然昆
虫本身对靶标农作物并不产生严重的破坏，或者可以用生物方法防治这些昆虫，防治生物
介体不一定总是能够彻底或有效地控制病毒病。此外，在某些环境条件下，由于受侵染植
株和潜在介体种群的持续存在，某些作物的种植很难获利。土传 （线虫或真菌传播）病毒
的情况可能更为可怕。如果感染的生物介体在某一地点定殖，要根除它甚至有效地防治通
常是不可能的，或在环境保护的角度不可行。除非有抗性品种，否则不得不在该地放弃栽
培感病作物。相关事例包括印度部分地区发生的花生丛簇病毒病，和英国发生的甜菜丛根
病 [由甜菜坏死黄脉病毒 （BNYVV）导致]。

植物病毒是相对简单的病原物，实际上是周围包裹着蛋白质外壳 （衣壳）的DNA或

RNA基因组。一些衣壳可能也含有碳水化合物和 （或）脂类。病毒基因组至少编码其核
酸复制酶、病毒在植物体内运动所需的蛋白、病毒衣壳蛋白以及其他必需的蛋白。病毒粒
体进入寄主植物细胞后，脱去外壳，并复制基因组；用其衣壳蛋白基因来翻译合成病毒衣
壳的蛋白质亚基，然后装配成新的病毒粒体。这些新的病毒粒体或侵染介体可扩散到相邻
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细胞中或通过介体生物传播到其他寄主植物中。
植物病毒通常根据其首先被发现的侵染植物类型及其症状而命名。每一植物病毒的基

因组由特定的DNA或RNA组成，根据病毒类型可能为单链或双链。一些植物病毒中，
每一病毒粒体中含有一个以上的核酸分子。其他病毒的基因组含有分段的核酸分子，每一
核酸分子各自包裹于分离的病毒粒体中 （多分体病毒）。一些病毒侵染与卫星RNA或卫
星病毒的产生有关。卫星RNA的复制依赖于特定病毒 （称为辅助病毒）的复制酶，卫星

RNA的基因组通常小于辅助病毒基因组，他与辅助病毒基因组没有显著的序列相似性，
能够影响某些寄主的发病症状 （Matthews，1991）。卫星病毒编码自身的衣壳蛋白，而卫
星RNA却包裹在辅助病毒的衣壳蛋白中。植物病毒一般根据病毒粒体的核酸组成和其他
物理性质进行分类。对数百种动植物病毒基因组进行的核苷酸测序，已经揭示了很多病毒
的进化关系。国际病毒分类委员会发表的 Murphy等 （1995）的分类系统是关于病毒分类
的重要参考文献。

在农业上，植物病毒不同的控制策略具有不同的效果：在分类鉴定的基础上 （一般应
用分类检索法），清除国界或州界上受污染的材料；去除受侵染的作物；必要时采用植株
根除措施；确认不含病毒的砧木/原种或种子 （如防治果树上的李痘病毒和马铃薯中的许
多病毒）；应用农艺措施最大限度地减少病毒的扩散或定殖 （如在某一特定地点、某一特
定时间内不种植某种特定的作物）；通过常规育种培育抗病毒品种；利用交互保护法 （即
用病毒的弱株进行预接种，而保护植物不受同一病毒的另一株系的严重侵染）（在欧洲和
日本主要用于控制番茄花叶病毒、在巴西用于控制柑橘速衰病毒）。对于某些病毒而言，
传统的交互保护法尽管在某些地点对于某些作物具有重要的经济意义，但是只对特定的病
毒有效。该法是用合适的近缘弱毒株系有意侵染作物，前提是可以获得这类弱毒株系。应
用常规杂交方法开发抗病毒作物主要涉及两个问题：①鉴定含有合适的抗性性状/基因的
种质；②抗病毒性状的渗入和作物其他重要农艺性状之间的平衡。

在1994年 Whitham等克隆并测序抗烟草花叶病毒的烟草 N基因之前，没有人对植
物源的常规抗病毒基因进行克隆或测序。尽管有证据认为N基因参与了一般病原抗性的
普通信号转导机制 （Staskawiczetal，1995），但是尚不清楚其确切的功能。不过，尽管
将传统抗性基因导入到具有理想农艺性状的栽培品种的作用方式尚不清楚，但数十年来一
直用这种方式来保护植物免受病毒的侵染。虽然对传统抗性基因的机制或传统的交互保护
措施的机制缺乏了解但并未阻碍它们的应用。

保护植物免受病毒病侵染的另一类策略是将病毒衣壳蛋白基因导入到植物基因组中并

表达。这类策略称为 “衣壳蛋白基因介导的保护”，PowellAbel等 （1986）在烟草花叶病
毒侵染烟草的研究中首次描述了其有效性。该策略能够为受体植物提供对靶标病毒稳定遗
传的保护，并且可保护植物免受近缘病毒株系的侵染。迄今为止实验室或田间试验表明这
一策略至少可有效保护植物免受50种不同病毒的侵染。此后，已经证明，衣壳蛋白之外
的病毒基因 [专化性移动蛋白、复制酶 （聚合酶）、改良后含有核酶的病毒基因、卫星

RNA和缺损干扰RNA]也可使受体植物具有抗病毒的表型。靶标病毒中日益增多的抗性
基因，使其比所侵染的植物具有更丰富的多样性。不过，本文件只介绍通过病毒衣壳蛋白
基因介导的抗病毒转基因植物的生物安全性，以及改良的受体植物与环境中其他植物病毒
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之间发生相互作用的生物安全性。

第三节 病毒鉴定的基本信息

一个生物安全性审查的相关信息包括该生物身份鉴定的信息和该生物应用环境的信

息。与受体植物发生相互作用的生物，存在和通过衣壳蛋白基因介导抗病毒转基因植物在
相同环境下发生潜在相互作用的可能性。基因供体病毒的信息包括病毒的生物学、分类地
位、遗传学以及与已知病毒在环境中的相互作用。这些必要的信息包括：

①病毒的分类地位与名称，包括科、属，以及株系的命名，包括任何异名；

②病毒的核酸类型；

③是系统侵染还是局部侵染；

④病毒是否只限定于特定的组织 （如限定于韧皮部中）；

⑤病毒是否与卫星病毒或辅助病毒相关；

⑥病毒的天然寄主范围；

⑦病毒是如何传播的；

⑧病毒是否通过介体传播，介体的特性，包括传播方式 （如持久性传播或非持久性传
播），传播介体中病毒基因 （如果已知的话）的性质；

⑨在文献中是否已经报道在田间条件下与其他病毒发生的协生作用或衣壳转移。
为了评价病毒基因应用潜在的生物安全问题，转入到植物中病毒序列的特征应当十分

清楚，基因供体病毒的特征和株系的生物学特性应当清楚。基因供体的株系的鉴定可以确
定该株系是否与其他国家发现的相同或近乎相同。例如，在日本、英国、荷兰和欧洲其他
地区广泛流行的甜菜坏死黄脉病毒A株系几乎与美国发现的相同 （Kruseetal，1994）。
科学文献和公共数据库中有大量关于病毒株系的资料。

植物病毒命名的官方分类机构是国际病毒分类委员会 （InternationalCommitteeon
TaxonomyofViruses，ICTV），该机构已经发表了大多数植物病毒的分类学名称 （Mur-
phyetal，1995）。病毒描述的相关信息类型包括病毒 （包括异名）的全称、科名和属名、
株系名称、引发病害的名称、该株系首次分离的地点。植物病毒侵染最重要的分子特征是
核酸的类型，RNA还是DNA，核酸是单链还是双链 （Murphyetal，1995）。病毒复制特
性的描述十分重要，即病毒是在所有细胞中复制 （如烟草花叶病毒）还是只在特定的细胞
中复制 （如黄化病毒只在韧皮部细胞中复制）。

但是一些文献和互联网已经提供了相当多的有用信息：尽管到目前为止还没有权威的
所有病毒寄主范围的简明表。

①联邦真菌研究所/应用生物学家协会 （TheCommonwealthMycologicalInstitute/

AssociationofAppliedBiologists）发表的 《植物病毒志》 （DescriptionofPlantViruses）
是包括数百集的系列手册，详细介绍了数百种植物病毒的生物学特征。

②美国农业部 （USDA）的 “植物有害生物对北美农业的重要性，植物病毒病索引
（AgricultureHandbookNo．307，1966）”列出了所涉及的植物以及侵染这些植物的病
毒。
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③美国植物病理学协会 （AmericanPhytopathologySociety）的农作物的植物病害系
列迄今已经列出了主要农作物的病毒病。该协会也列出了美国的植物病害及致病原。

④澳大利亚病毒鉴定数据交换库 （AustralianVirusIdentificationDataExchange，

VIDE）在ICTV 的推动下目前正在建立植物病毒的全球数据库。数据库网址为：ht-
tp：//life．anu．edu．au/viruses/lctv/index．hmtl．

⑤英国植物病理学学会 （BritishSocietyforPlantPathology）1984年发表的 “英国
植物病害的名称及其致病原”，按寄主植物排列列出了病害的英国名称和欧洲名称，以及
致病原的学名。

⑥Smith等 （1988）编写的 《欧洲植物病害手册》描述了欧洲植物的病毒、细菌和真
菌病原物。

⑦美国Tulane大学的Garry研究室的网页列出了全球关于病毒网页的网址。在ht-
tp：//www．tulane．edu/～dmsander/garryfavweb．html上可访问到该网址。已经建立
了一个镜像网站以便于在欧洲通过英国莱斯特大学的网页 （http：//www-micro．msb．
le．ac．uk/335/garryfavweb．html）访问到该网站。

很多发表的文献描述了特定病毒的寄主范围。不过，他们大多数没有描述特定病毒株
系的寄主范围。寄主范围是本文重点考虑的3个问题之一。由于特定病毒存在不同的株
系，因此相比于文献检索，植物基因工程操作人员更易于提供供体病毒株系的天然寄主范
围的信息。一个病毒株系在管理的生态系统和未管理生态系统中的天然寄主范围信息可能
比其 “人工”寄主范围的信息更具有相关性。病毒的天然寄主范围列出了在管理或未管理
的生态系统中通常受到病毒侵染的植物。人工寄主范围包括在控制条件下通过人工接种而
有意侵染的植物，但是这些植物在自然条件下不一定会受到侵染。人工寄主范围比天然寄
主范围所含的植物种类要多 （Matthews，1991）。

迄今世界范围内还没有权威的植物病毒地理分布表。不过，很多植物病毒的一些地理
分布信息可以在上文所列的参考文献中查到。美国农业部在其网页 （http：//www．us-
da．gov/bbep/bp）上按州的分类方式列出了流行病毒的发生情况。

病毒可以通过很多介体传播，包括粉虱、螨类、线虫、蚜虫、飞虱、叶蝉、甲虫、蓟
马和真菌。病毒也可通过机械以及种子或花粉传播。对于介体传播的病毒而言，某一种病
毒在田间条件下通过某一类介体传播。例如，马铃薯Y病毒科 （Potyviridae）3个不同
属的3种病毒，马铃薯Y病毒 （PVY）（Potyvirus属）、黑麦草花叶病毒 （Rymovirus属）
和大麦黄花叶病毒 （Bymovirus属）由不相关的3类介体传播。在这个例子中，蚜虫传播
第1种病毒，瘿螨 （Aceriatulipae）传播第2种病毒，禾谷多粘菌（Polymyxagraminis）
传播第3种病毒。每一类群的介体在世界范围内传播特定的病毒（Murphyetal，1995）。

尽管这3类病毒都属于同一个科，但是它们只能由特定的一类介体传播。这种病毒与
介体相互作用的高度特异性，是介体编码的特定受体与病毒编码的特定病毒蛋白之间相互
作用的结果 （Murphyetal，1995；Murantetal，1988b）。鉴定田间重要的介体类型 （包
括学名和通用名）是鉴定病毒及其生存环境工作的一部分。此外，如果确认某些病毒基因
是介体传播所必需的，则应当提供这些基因的特征信息，并简要描述它们是如何参与病毒
传播的。
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第四节 衣壳蛋白在转基因植物中的
  表达导致了抗病毒表型

  Powell-Abel等 （1986）研究表明，表达烟草花叶病毒 （TMV）衣壳蛋白的转基因植
物具有对烟草花叶病毒的抗性。此后，已经通过基因工程技术对30多种植物 （包括双子
叶植物和单子叶植物）进行基因转化，表达了10个病毒组群的50多种衣壳蛋白基因。其
中很多转基因植株都进行了田间测试。推动这一研究的科学因素之一是交互保护现象，即
受弱病毒株侵染的植物经常受到保护而不再受同一病毒强毒株系的侵染。尽管交互保护的
确切机制尚不清楚，但是有证据表明，衣壳蛋白参与了一些病毒的交互保护 （Matthews，

1991）。
交互保护已在世界农业中应用多年。在日本，目前有50万株以上的番茄 （包括鲜食

和加工用的番茄）由于交互保护而不受黄瓜花叶病毒 （含起源于日本的卫星RNA）的侵
染 （Sayamaetal，1993；Sayama，未发表数据）。因交互保护而不受番茄花叶病毒
（ToMV）侵染的番茄已经或正在在欧洲和日本销售 （传统的抗性品种也在广泛应用），巴
西的柑橘树因此而不受柑橘衰退病毒 （CTV）的侵染 （Fulton，1986），番木瓜树因此受
到保护，使其不受番木瓜环斑病毒 （PRSV）的侵染 （见Yehetal，1988的综述）；西葫
芦由于交互保护而不受西葫芦黄花叶病毒 （ZYMV）的侵染。在实施系统措施去除病毒之
前，很多马铃薯种薯已受到常见病毒弱株系的侵染，包括马铃薯卷叶病毒 （PLRV）、马
铃薯X病毒 （PVX）和马铃薯Y病毒 （PVY）（Hooker，1981），因此常规技术已使马铃
薯受到交互保护。目前这些方法仍然应用于很多营养繁殖的植物，如草莓，以及花圃和苗
圃中的作物。

烟草花叶病毒和烟草是解释衣壳蛋白基因介导的保护作用的最好案例。现将该系统的
研究情况简述如下。为了有效地保护烟草，需要积累烟草花叶病毒的衣壳蛋白。保护作用
的建立似乎并不涉及植物天然抗病系统的诱导。抗性保护作用主要是由于阻断了入侵的烟
草花叶病毒衣壳蛋白的脱壳过程。不过，有证据表明，侵染后期的一个步骤也受到影响
（Reimann-PhillipandBeachy，1993）。已经发现，当衣壳蛋白来源于在自然界寄主植物的
病毒株系时，其保护作用好于另一寄主植物的近缘株系中的蛋白。表达番茄花叶病毒 （与
烟草花叶病毒亲缘关系最近的病毒）衣壳蛋白的番茄植株与表达烟草花叶病毒衣壳蛋白的
番茄植株相比，它在田间对番茄花叶病毒的保护作用更好 （Sandersetal，1992）。其他病
毒衣壳蛋白基因介导的抗性可能与烟草花叶病毒的作用方式不同。

田间测试表明，衣壳蛋白基因能够成功介导保护作用，这使大多数病毒学家相信，很
多 （但并非全部）单链、正义RNA病毒 （约占植物病毒的75%）（Beachy，1993），可成
功地应用衣壳蛋白基因介导对病毒的抗性 （Ploegetal，1993）。美国开展的抗病毒植物田
间测试多于其他经合组织 （OECD）成员国。在美国，大多数 （但非全部）衣壳蛋白来源
于通常侵染的寄主植物病毒。迄今为止，导入到转基因植物中并进行了田间测试的大部分
病毒序列均是亲本病毒的原始序列，只进行了基因克隆相关的修饰。通过对一些衣壳蛋白
基因改造，使介体传播病毒的能力显著降低；还有一些衣壳蛋白基因来源于自然条件下不
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能被介体传播的病毒株系。某些情况下，自然条件下非侵染病毒株系中衣壳蛋白的表达可
使转基因植物对近缘病毒具有抗性，该近缘病毒在自然条件下可能侵染、也可能不侵染这
些植物 （StarkandBeachy，1989；Nambaetal，1992）。

另一个方法是通过去除一些核苷酸序列对衣壳蛋白基因进行改造，产生截短的衣壳蛋
白 （LindboandDougherty，1992a、1992b）。根据基因缺失的程度，截短的衣壳蛋白可
能在病毒装配中起作用，也可能不起作用 （Lindboetal，1993）。Dougherty实验室的研
究 （Smithetal，1994；LindboandDougherty，1992a、1992b）表明，非翻译衣壳蛋白

mRNA的转基因也可以提供保护。尽管寄主因子可在这种抗性中发挥作用，这种抗性可
能是由转基因的RNA和病毒RNA之间的直接相互作用产生的，通常称之为RNA介导
的抗性 （Smithetal，1995）。

尽管有一些明显的例外，衣壳蛋白基因的反义表达 （产生某一基因互补的、非编码转
录体）在保护植物不受病毒侵染方面的效果不如正义表达， （HammondandKamo，

1995；Kawchuketal，1991；LindboandDougherty，1992a、1992b）。反义表达的成功率
低于正义表达是可预见的，因为反义策略在细胞核中的基因表达水平上起作用，而大多数
植物病毒在细胞质中增殖 （Beachy，1993）。衣壳蛋白的反义表达、截短形式的正义表达、
或非翻译的正义表达所介导的抗性，是否与田间条件下正义表达所介导的保护一样有效，
还需要进一步的调查研究。如果转基因植物表达的衣壳蛋白不能包裹病毒核酸，或不产生
衣壳蛋白，则这将使第五节中提到的问题 （异壳化/衣壳转移和协生作用）出现的概率降
至最小。

衣壳蛋白介导的抗性可能对具有卫星RNA的病毒株系不是完全有效。这类小RNA
经常可以改变受侵染植物的症状。根据寄主植物的基因型、卫星RNA的序列、辅助病毒
和环境条件的不同，症状可能会减轻或加重 （Matthews，1991）。尽管在一些病毒中检测
到卫星RNA和缺损干扰RNA （defective-interferingRNA），但是尚不清楚这些RNA在
自然条件下对病害发生所起的作用。对于已经检测到卫星RNA的大部分病毒而言，很少
在田间受病毒侵染的植物中发现卫星RNA，也未引起严重的病害流行。但是，有2个例
外。在过去的十年中，黄瓜花叶病毒的卫星RNA在中国、意大利、日本和西班牙引起了
严重的病害流行 （TienandWu，1991；Kaperetal，1990）。另一个例子是花生丛簇病毒
（groundnutrosettevirus），引起丛簇症状的所有分离物均含有卫星RNA （Murantetal，

1988a）。如果病毒含有卫星RNA，则仅靠衣壳蛋白基因介导并不能保护植物不受侵染，
可能还需要其他的基因工程措施 （YieandTien，1993）。

在国际病毒分类委员会 （InternationalCommitteeonTaxonomyofViruses，ICTV）
第6次报告中，建立了以胡萝卜花叶病毒作为模式种的幽影病毒属 （Umbravirus）（Mur-
phyetal，1995）。幽影病毒在世界上分布广泛，但是只存在于同时受黄症病毒 （luteovir-
us）侵染的植株中。幽影病毒通过人工机械传播，而黄症病毒只通过蚜虫传播，因此可区
分上述两种病毒。然而，在田间条件下，幽影病毒的基因组通常被黄症病毒的衣壳蛋白所
包裹，因此可以通过蚜虫传播。国际病毒分类委员会根据病毒的生物学特性正式确认了4
种幽影病毒，此外，还提议了其他4个幽影病毒暂定种。迄今尚没有通过转基因生物技术
生产抗幽影病毒转基因植物的报道，含有非衣壳蛋白的基因作为抗性表型来源的抗黄症病
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毒植物可能在未来几年内商品化 （见第五节）。欲了解详细情况，请参阅第一节第2段中
引用的文章。

第五节 衣壳蛋白基因介导的病毒抗性对
   病毒侵染潜在影响的相关问题

  迄今为止，已经对应用衣壳蛋白基因介导的50多种抗病毒植物进行了田间试验，但
是可能只有少数植物可在未来的几年中得到商业化种植。未来几年，在经合组织成员国中
认为可进行商业化种植的抗病毒植物可能有：抗甜菜坏死黄脉病毒的甜菜；抗烟草花叶病
毒的烟草；抗马铃薯卷叶病毒的马铃薯①；抗马铃薯X病毒的马铃薯；抗黄瓜花叶病毒的
番茄、辣椒和葫芦科植物；抗小西葫芦黄花叶病毒、西瓜花叶病毒2号、番木瓜环斑病毒
的葫芦科植物；抗马铃薯Y病毒的马铃薯；抗马铃薯Y病毒的烟草；抗黄瓜花叶病毒的
番茄和番木瓜环斑病毒的番木瓜。

一些可能进行商业化种植的植物可能含有以上多个抗性基因。本文试图重点介绍与以
上所列病毒特别相关的信息或数据。

两种植物病毒 （或同一病毒的两个不同株系）同时侵染某一细胞时，可观察到3种不
同的相互作用，即异壳化 （衣壳转移）、协生作用和重组。对各种相互作用进行了简单介
绍，并分析了每种作用在应用衣壳蛋白基因介导的抗病毒转基因植物中可能起到的作用。

1.异壳化 （衣壳转移）
当植物细胞同时受某种病毒的两个不同株系 （或两种病毒）侵染时，一种病毒的基因

组可能会被另一种病毒的衣壳蛋白包裹。病毒被两个株系的衣壳蛋白包裹的现象称为表型
混合 [衣壳混合 （mixedencapsidation）]。病毒只被其中一种衣壳蛋白包裹则称为基因组
掩饰 （genomicmasking）（或异壳化/衣壳转移）（简单地说，可以认为衣壳转移和基因组
掩饰包括了表型混合现象，因为其中涉及的问题都是一样的）。据报道，尽管田间种植的
植物和树木可受到多种病毒的侵染 （Abdallaetal，1985；FalkandBruening，1994），但
是在田间条件下衣壳转移只在几种昆虫传播的病毒中情况下较为重要 （Falketal，

1995）。
用大麦黄矮病毒的不同株系进行侵染最适于研究衣壳转移，衣壳蛋白可决定传播病毒

的蚜虫类型 （Matthews，1991）使得这一现象在田间条件下具有重要意义，马铃薯Y病
毒属病毒 （BourdinandLecoq，1991；Lecoqetal，1993）和番茄丛矮病毒属病毒 （tom-
busviruses）（Dalmayetal，1992）也有这种现象 [同样的，有报道表明线虫传多面体病
毒属病毒 （nepoviruses）也有该现象 （Hiriart，1995）]。衣壳转移的结果是产生伪装病
毒，它的错配衣壳，有可能足以使病毒基因组转移到另一种寄主植物中。在之后伪病毒侵
染中，基因组中携带的病毒衣壳蛋白基因直接翻译产生衣壳蛋白亚基，错配的 （即异源
的）病毒衣壳不被保留。因此，衣壳转移事件的发生是瞬时的，则任何潜在的影响只出现

① 在北美、欧洲和日本，应用非衣壳蛋白基因作为抗性表型的来源，抗马铃薯卷叶病毒的品系可能要商业化种
植。衣壳蛋白介导的对马铃薯卷叶病毒的抗性也已在很多国家进行了田间试验。
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在伪装病毒 （maskedvirus）对敏感寄主植物的第一轮侵染中。
对于一些病毒类群而言，衣壳蛋白以外的某种蛋白是决定特定生物是否可成功传播病

毒的主要因子。这些病毒包括马铃薯Y病毒科病毒、花椰菜花叶病毒科病毒和矮化病毒属
病毒 （Murphyetal，1995）。这种介体传播蛋白在马铃薯Y病毒科病毒中被称为 “辅助
因子”（helpercomponent），在花椰菜花叶病毒中被称为 “蚜虫辅助传播因子” （aphid
helpertransmissionfactor）（Murphyetal，1995）。来源于介体可传播株系的衣壳蛋白装
配的异壳化病毒作物依靠合适且有功能的介体传播蛋白，才能通过异源昆虫介体进行有效
传播 （Bergeretal，1989；Atreyaetal，1990）。相反，双生病毒 （geminiviruses）和黄
瓜花叶病毒属病毒 （cucumoviruses）病毒衣壳蛋白即可决定是否可通过昆虫传播 （Mat-
thews，1991）。在真菌传播的棒状属病毒 （furoviruses）和蚜虫传播的黄症病毒中，介体
传播蛋白是由于衣壳蛋白终止密码子的通读而形成的 （Zaccomeretal，1995；Schmittet
al，1992；Wangetal，1995）。水稻东格鲁球状病毒 （RTSV）是蚜虫传播水稻东格鲁杆
状病毒 （RTBV）所必需的，因此可能编码一种蚜虫传播蛋白 （Dasguptaetal，1991）。
而另一些类群的病毒，我们对其参与介体传播的蛋白质的性质了解甚少。

考虑转基因植物中衣壳转移的可能性和重要性时，有两个问题需引起注意。如前所
述，如果抗性植株中转入基因不产生衣壳蛋白，或不能在病毒装配中发挥作用，则不必考
虑这些问题：

①转基因植物是否产生了足量的衣壳蛋白用于形成伪装病毒 （maskedvirus）？ 非转
基因植株中，与检测到病毒相同或不同的组织中是否有衣壳蛋白存在？

②如果产生伪装病毒，则是否具有新的生物学特性 （介体传播和寄主范围），是否可
测定到因衣壳转移而产生的任何效应，其效应是否显著？

各类植物病毒的混合侵染是自然界常见的现象 （ZinkandDuffus，1972；Davisand
Mizuki，1987；Duffus，1963），因此很多关于植物病毒间发生异源衣壳转移的例子可能
还未鉴定。不过，迄今研究表明，异源衣壳转移的互作只在大多数混合侵染的特定相互作
用中发生。有证据表明，对于常规植物和抗病毒的转基因植物，均可能发生衣壳转移
（Rochow，1972；Matthews，1991；Farnellietal，1992；Osbournetal，1990；Dalmay
etal，1992；HoltandBeachy，1992；Lecoqetal，1993；Maissetal，1994；Candelier
andHull，1993）。

由于抗病毒转基因植物即将商品化，一个重要的考虑因素是表达病毒衣壳蛋白的转基
因植物是否会增加异源衣壳转移的可能性；如果这种可能性增加，是否会带来显著的风
险。科学家评价抗病毒转基因植物中衣壳转移频率的一个方法是，比较转基因植物与类似
的易感非转基因植物 （见以上第1条）中衣壳蛋白的表达量。一种假设是：若衣壳蛋白的
量相当或更少则可预测衣壳转移发生的频率与自然发生的混合侵染情况下的频率相当或

更低。
另一个考虑因素是，转基因衣壳蛋白是否在天然受病毒侵染的非转基因植物的同一组

织中合成。如果衣壳蛋白的合成是在同一组织，则不可能与只在其他植物组织中存在的病
毒发生新的相互作用。如果植物受近缘病毒侵染，则转基因植物中可检测到的衣壳蛋白量
可能会增加 （Farnellietal，1992）。衣壳蛋白量的增加可能是由于其被稳定在伪装病毒
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（maskedvirus）颗粒中，与转基因mRNA的增加无关。若转基因植物接种了某些常见病
毒而在田间条件下接种这种病毒后该植物通常会受到侵染，则明智的做法是明确转基因植
物中可检测到的转基因衣壳蛋白和mRNA的量。

这些考虑事项中已进入经合组织成员国行政评价过程的一个例子是Asgrow种子公司
的ZW20南瓜；这种南瓜通过转基因技术进行了改良，通过表达各自的衣壳蛋白基因对西
葫芦黄花叶病毒 （ZYMV）和西瓜花叶病毒2号 （WMV-2）具有抗性。美国对ZW20进
行了审批。在撰写这一共识文件时，它是唯一一种已经完成了必要审批、允许在一个经合
组织成员国农业生产中应用的抗病毒植物。审批文件中的结论是，衣壳蛋白在通常可测定
到相应病毒的同一植物组织中表达，且产生的衣壳蛋白量小于或等于自然条件下受侵染植
物中的量。接种番木瓜环斑病毒后，ZW20中测定到的转基因衣壳蛋白量增加，但转基因

RNA的浓度没有增加。在番木瓜环斑病毒侵染的ZW20中测定到的转基因衣壳蛋白量仍
然低于该病毒侵染的非转基因南瓜中的量。在对Asgrow公司下一个南瓜品系 （CZW-3）
（抗黄瓜花叶病毒、ZYMV和 WMV-2）的评审中发现，当该转基因植物受到番木瓜环斑
病毒 （PRSV）接种时，转基因衣壳蛋白的量未增加。

已经证明，在表达病毒衣壳蛋白的转基因植物中能发生异源衣壳转移 （Osbournet
al，1990；Dalmayetal，1992；HoltandBeachy，1992）。Lecoq等 （1993）表明，转基
因植物表达由蚜虫传播的病毒株系的衣壳蛋白，且用非蚜虫传播的病毒株系 （衣壳蛋白有
缺损，蚜虫传播因子正常）接种时，检测到一种异源的、蚜虫可传播的病毒株系。另一个
重要的问题是，用亲缘关系较远的病毒接种时，是否会发生衣壳转移。Candelier-Harvey
和Hull（1993）表明，表达苜蓿花叶病毒衣壳蛋白的植物用黄瓜花叶病毒 [两者都是雀麦
花叶病毒科 （Bromoviridae）的成员]接种时，黄瓜花叶病毒基因组包裹在含有苜蓿花叶
病毒衣壳蛋白的病毒颗粒中。由于苜蓿花叶病毒没有已知的昆虫介体，因此不可评价其介
体特异性的改变。

如果这些植物在田间由于病毒侵染而发生异源衣壳转移，则至少应考虑两个重要的生
物学结果。即：①转基因植物中的异源衣壳转移可改变或有利于新的子代病毒颗粒 （由于
异源衣壳转移而产生）的介体传播能力；②如果它们属于某一植物种，而 “正常的”病毒
（不是由于异源衣壳转移而产生的）不易在其体内进行系统移动，则转基因植物中的异源
衣壳转移有利于所得子代病毒颗粒在体内的系统移动。如果发生第一种情况，且病毒通过
异源衣壳转移获得介体传播性，则在转基因作物中或其他植物中新病害发生的可能性是否
会增加？ 由于耕作情况、地理位置、介体类型和丰度以及当地的作物类型和其他因素在不
同国家会存在很大差异，因此我们不可能预测所有情况的答案 （Falketal，1995）。我们
随后将上述两种情况进行讨论。

情况1A 转基因作物中病毒介体传播和病害发展的改变
如果由于表达衣壳蛋白的转基因植物受病毒侵染而引起异源衣壳转移，由此而改变

或有利于介体对某一植物病毒的传播，不知是否会导致转基因作物更显著的病毒扩散
和病害发展。在这种情况下，由于异源衣壳转移向新的转基因植物扩散的病毒都含有
来自原转基因植物中的衣壳蛋白。如果在同一田块这些伪装病毒 （maskedvirus）再通
过介体传播到另一表达衣壳蛋白的植物中 （二次扩散），则它们可能会侵染这类植物，
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也可能不侵染。在一个试验中，Osbourn等 （1990）用只以非包裹RNA（unencapsidated
RNA）形式存在的烟草花叶病毒的一个株系 （DT1）接种表达 U1株系的功能衣壳蛋白
的转基因烟草 （该株系的衣壳蛋白为缺陷型），结果产生了 U1衣壳蛋白包裹DT1RNA
的病毒颗粒。如果将伪装病毒颗粒接种到表达 U1株系衣壳蛋白的转基因烟草中，植物
对该侵染具有抗性，而非转基因的对照植株表现出预期的症状。这支持了在转基因作
物中伪装病毒颗粒不可能发生二次扩散的观点，因为转基因植物对伪装病毒颗粒具有
抗性。

尽管在实验室条件下可检测到衣壳转移，但是自然条件下的田间测试才能说明是否可
能存在异源衣壳转移病毒颗粒 （heterologoustranscapsidatedvirions）的二次扩散。Gon-
salves博士及其同事已经试图在田间条件下测定衣壳转移的潜在生物学影响，作为多年试
验研究的一部分 （Gonsalvesetal，1994；FuchsandGonsalves，1995）。已经开发出表达
蚜虫高效传播的黄瓜花叶病毒 WL株系中衣壳蛋白的甜瓜、南瓜和葫芦科植物 （已知衣
壳蛋白是蚜虫传播黄瓜花叶病毒属病毒的唯一决定因子）。因所用植物品系的不同，衣壳
蛋白转基因的表达浓度有高有低。在1993和1994年的生长季，将这些植物种植于田间，
并接种一个非蚜虫传播的黄瓜花叶病毒株系 （株系C）。研究者调查了接种的转基因植物
以及健康、未接种的对照植物中的异壳化的蚜虫传播黄瓜花叶病毒。这种异壳化的黄瓜花
叶病毒含有来自于C株系的RNA，以及来源于转基因植物的 WL株系衣壳蛋白。迄今尚
未检测到黄瓜花叶病毒 C株系从接种的转基因植物扩散到健康的非转化植物的现象
[1995年的田间试验 （Fuchus，未发表数据）也出现了类似现象]。这些试验是在通常种
植作物的地点进行，蚜虫介体丰富，且黄瓜花叶病毒是这些植物中的一种严重病原。对于
其他病毒———植物系统和环境条件而言，用其他病毒———作物系统进行的进一步研究将有
助于证实这些研究结果 （情况1A）。

情况1B 在另一植物中病毒介体传播和病害发展的改变
如果在表达衣壳蛋白的转基因植物中发生异源衣壳转移现象，则所得伪装病毒颗粒也

可能被 “新的”介体传播到另一非转基因的植物或作物中。在这种情况下，转基因作物将
作为新的病毒库 （就异源衣壳转移的病毒而言），使病毒扩散到新的植物中。不过，异源
衣壳转移病毒颗粒向第二种植物的扩散只是初级扩散，即从异壳化发生的转基因植物扩散
至另一种不同的植物中。一旦异壳化的嵌合病毒颗粒侵染新的非转基因寄主，它们将再次
依靠由病毒核酸决定的表型，因为该植物中衣壳蛋白的唯一来源是病毒基因组。对于通过
非转基因植物群体进行二次传播的病毒而言，它们不得不通过原来的介体进行扩散，而这
种介体在当地可能存在，也可能不存在 （Falketal，1995）。对于很多植物病毒尤其是一
年生作物的病毒而言，考虑到初级扩散的潜在影响，最常见且经济上最重要的扩散形式是
二次扩散 （Simons，1959；Alderz，1978）。初级扩散通常只涉及少数几种或有限数量的
植物，且大多数情况下不引起重大的经济损失。相反，二次扩散的速度快，可以从最初侵
染的植物中扩散到大量的其他健康植物中 （Matthews，1991）。因此，在以上的例子中，
如果转基因植物作为异壳化的嵌合病毒颗粒初级扩散到另一作物的源头，则由于初级扩散
引起的病害和病毒发生的范围可能是有限的。在非转基因植物中，只有野生型病毒的天然
介体存在，才可能发生二次扩散。然而如果已经存在天然介体，则其可能会引起初级传播
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也可引起二次传播，两者都会导致野生型病毒发生扩散 （Falketal，1995）。当然，这种
涉及病毒扩散流行病学的情况大部分取决于病毒、介体和各地特定的条件，这可能需要逐
个进行调查。

情况2 转基因植物内发生新的系统扩散而引起的病害发展
病毒从最初的侵染位点到整个植株中的移动称为系统侵染，它需要表达一个或多个病

毒基因 （专用的移动蛋白、衣壳蛋白和/或其他病毒蛋白）以及适宜的寄主植物 （permis-
siblehostplant） （Hull，1989；Maule，1991；Dawsonetal，1988；Marchouxetal，

1993；Doljaetal，1995；Croninetal，1995；ValkonenandSomersalo，1995）。如果某一
病毒不能离开最初的侵染位点进行系统移动，则这种侵染称为阈下侵染。在某些情况下，
如果寄主受到另一种病毒的侵染，则原来只能引起阈下侵染 （subliminalinfections）的病
毒可能不再受限。在大量的这类研究中 （AtebekovandTalinsky，1990），没有确定衣壳
蛋白是否单独负责这种依赖于辅助因子的病毒移动，但是对于尚未发现专用移动蛋白的病
毒类群而言，应当考虑衣壳蛋白是决定病毒移动的主要因子。

如果转基因植物中表达的衣壳蛋白有助于那些导致阈下侵染 （subliminalinfections）
的病毒的移动，而它们又来源于很少或几乎不侵染受体寄主植物的病毒，那么这将是一个
需要重点关注的问题。如果衣壳蛋白来源于在受体植物中广为流行的病毒，则与导致阈下
侵染的病毒 （subliminally-infectingviruses）不发生新的相互作用。这种情况对于在未来
几年中将要商品化的转基因植物而言 （见第五节）确实如此，它基于转基因与病毒在相同
细胞中表达的假设。以下几种情况中出现的这类相互作用需要进一步研究。

①尽管提供转基因的病毒可能在大多数国家广泛流行，但是在不同国家可能存在不同
的株系。转基因衣壳蛋白的生物学属性是否与另一国家存在的病毒株中的衣壳蛋白相同，
还需要进行综合评价。

②如果提供衣壳蛋白转基因的病毒在某一国家不存在，那么转基因衣壳蛋白与导致阈
下侵染的病毒之间可能存在新的相互作用。不过，如果病毒并非是经济上具有重要意义的
病原物，则不可能 （但是并非不可想象）要求某一国家的行政机构来审批抗这种病毒的
植物。

③如果提供转基因衣壳蛋白的病毒存在于某一国家，但是通常见于不同于受体转基因
植物的物种中，则转基因衣壳蛋白与阈下侵染的病毒之间可能存在新的相互作用。

在所有这些情况下，如果引起受体植物阈下侵染的病毒已知，则易于通过试验来确定
衣壳蛋白是否有利于其系统移动。病毒在转基因植物中的运动是否引起显著的病害损失取
决于不同的病毒、不同的植物和各地不同的环境条件。病毒是否能够离开转基因植物移动
取决于病毒的传播方式，尤其是病毒介体是否存在以及介体是否在转基因植物上取食。

尽管并未完成所有有关异源衣壳转移潜在影响的试验，但是两个经合组织成员国发表
的报道已经对异源衣壳转移可能带来潜在风险的问题得出了一些结论。这两个国家得出的
结论可能不一定适应于所有成员。在向英国农业、渔业和食品业部 （UnitedKingdom's
MinistryofAgriculture，FisheriesandFood）提交的、题为 “目前通过转基因技术开发
抗病毒植物的策略对农业环境的风险”的报告中，Henry等 （1995）指出：“由于衣壳转
移只是单次转移，即某一异壳化的病毒基因组被导入到新的寄主中时，它转而应用自己本
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身的衣壳蛋白，因此总的来看衣壳转移不是问题”。在美国农业部生物科学研究所 （A-
mericanInstituteofBiologicalSciences（AIBS）fortheU．S．DepartmentofAgriculture）
提交的抗病毒专题报告中，也得出了类似的结论 （AIBS，1995）： “转基因植物产生的衣
壳蛋白引起的病毒RNA异壳化应当不会产生长期效应，因为侵染病毒的基因组没有改
变”。

总之，在受病毒衣壳蛋白基因保护的植物中，异壳化病毒所产生的潜在影响通常不会
比敏感植物受多种病毒侵染时所受到的影响更严重。不过，也有几个例子表明某些特定病
毒类群仍然存在问题 （thereareafewcaseswithcertainviraltaxawherequestionsre-
main）。这些问题大部分可通过目前资助的研究课题或在品种开发过程中得以解决。

2.协生作用
自然界中两种病毒同时侵染某一植物，偶尔会出现症状比其中一种病毒单独侵染该植

物的症状更严重的现象，称之为协生作用 （Matthews，1991）。协生侵染通常可使植物严
重感病，无法在市场上销售。马铃薯X病毒和马铃薯Y病毒的协生作用首次被报道，并
研究得最为细致。大部分发生协生作用的病毒组合中都含有一种马铃薯 Y病毒属病毒
（见表2-1，列出部分协生相互作用，该表由美国南加州大学的V．Vance博士制作）[这
里只讨论影响症状发展的病毒间相互作用。其他特定的相互作用不在讨论之列，如在雀麦
草花叶病毒存在时，烟草花叶病毒具有在大麦中系统移动的能力 （HamiltonandNichols，

1977），这可能是由于移动蛋白互补而引起的]。
如果抗性植株受到其他植物病毒的侵染，则衣壳蛋白介导的抗性是否会出现非预期的

协生症状的表达？ 由于马铃薯Y病毒属病毒的衣壳蛋白不参与协生作用，因此其他病毒
侵染了抗马铃薯Y病毒属病毒的转基因植物后不可能产生协生作用。也应当指出，参与
协生作用的马铃薯Y病毒属病毒的特定基因可能将在未来几年中得到鉴定。研究重点已
经集中到基因组5'末端3个可能的候选基因上，即 N-蛋白酶、辅助因子/蛋白酶和50
kD的未知功能蛋白 （Vanceetal，1995）[初步的研究结果表明，导致协生症状的单个基
因是马铃薯Y病毒和马铃薯X病毒中的辅助因子-蛋白酶 （HC-Pro）基因，且该基因还
能引起马铃薯Y病毒和番茄花叶病毒间的另一协生症状 （Vance，未发表数据）]。

与重组和衣壳转移不同，协生作用与产生新病毒的潜力无关，因此，可在农学方面而
非环境方面考虑其影响。这种相互作用的潜力将是评价某一转基因农作物农艺性状的一个
重要部分，同时，品种培育过程所用的评价标准中也可能包含潜在的相互作用。

3.重组
重组的定义是两个核酸分子间核苷酸序列的交换。病毒基因组之间的重组产生可遗

传、永久性的改变。重组病毒基因组的持久性取决于它在原来的寄主细胞中复制的适合
度，它在亲本病毒存在时进行复制的能力，在寄主细胞内系统扩散的能力，或成功转移到
其他寄主植物的能力。

影响重组率和可存活重组体检测的因素包括：核酸分子间的序列相似性和结构相似
性、核酸的亚细胞定位和浓度、形成可存活重组病毒基因组所需的重组事件的数目 （Lai，

1992）。无选择压力时田间种植的植物中天然存在的两种病毒或两种病毒株系间的重组频
率尚未确定 （Henryetal，1995），并且难以或不可能有意义测定。重组被认为是在进化
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的时间框架 （evolutionarytimeframes）内病毒发生改变的一种重要机制，发生非常频繁
（SimonandBujarski，1994）。

近来，已经公布了很多已知病毒属中大量病毒株系的核苷酸序列。测序数据表明，不
同类群中的某些基因可能产生重组事件。在另外一些情况下，某种病毒的单个株系含有明
显来源于另一不同类群病毒的序列，而所有其他近缘株系均不含有这些序列 [列出所有这
些事件不在本文件的范围之内。不过，数篇参考文献可为读者提供相应的补充信息
（KooninandDolja，1993；Murphyetal，1995；Sanoetal，1992；Edwardsetal，1992；

LeGalletal，1995；Pappuetal，1994；Gouldenetal，1991；MayoandJolly，1991；

Reversetal，1995；GibbsandCooper，1995）]。目前，还不可能确定例如自现代农业耕
作措施发展以来或在更长的时间框架内是否发生过这些重组事件。然而，有证据表明，病
毒基因组在更短的时间框架内 （即自从植物病毒学作为一门科学建立起来至今）保持稳
定。首先，在过去的一个世纪中，烟草花叶病毒的生物学特性十分稳定 （FordandTolin，

1983；Dawson，1992）；其次，在各国近20年的实验室利用过程中，苜蓿花叶病毒425
株系中的荷兰和美国 Wisconsin亚株系已经有几个核苷酸的改变引起5个氨基酸发生改
变，而其生物学特性并未发生显著改变 （Jaspars，1985）。

评估抗病毒转基因植物在农业中的应用潜力时应重视下列利用转基因植物时关于重组

的问题：

①种植这些转基因植物时，由于发生重组的机会增加，那么自然界中病毒重组的总频
率是否会增加？

②可能影响重组率的因素有什么，重组率是否与亲本分子的浓度成正比？

③由此形成的重组体在与亲本病毒的竞争中能获胜吗？
近期可能获得的大多数转基因植物利用的衣壳蛋白基因来自时常侵染寄主植物的病

毒，因为这些病毒的危害给作物带来了持续时间最长的潜在损失。与受体植物中天然存在
的混合侵染相比，只要下述的某些条件满足，这些病毒序列在重组时不太可能产生新的重
组体 （不经常侵染寄主植物的病毒的基因可能有时会因试验或其他目的而被转入受体植
物，此处的论点未必适用于该情况）。迄今为止在试验中通过基因工程手段获得的大多数
抗病毒植物中，对靶标病毒产生有效抗性的转基因的表达水平与受病毒侵染的植物中相
比，通常较低。例如，在Asgrow公司的ZW20南瓜中，受病毒侵染的非转基因南瓜中病
毒RNA的浓度比相应的转衣壳蛋白基因ZW20植株中高100倍。

尽管并非完全不可能，但是很难说服科学家或育种学家来培育高水平表达转基因产物
的植物新品种，原因是低水平的表达似乎即可有效地使植物具有抗性。关于这一问题，

AIBS报告指出：“这些低水平表达对于重组的意义尚不清楚。即使假定转基因RNA的浓
度越高，重组的机会越大，但我们不清楚有意义的浓度范围是多少，相对于不可接受的重
组率 （unacceptablerecombinationrates）而言，低浓度和高浓度的转基因转录本分别是
多少？ 目前这一信息 （转基因RNA的浓度）对于行政机构而言没有意义”因为无法以有
意义的方式将RNA或蛋白质浓度纳入风险评估中 （AIBS，1995）。尽管存在数量的不确
定性，以上第Ⅲ节中关于病毒的特性、环境和病害压力确定等背景信息仍然是有帮助的。

衣壳蛋白基因介导的抗性的应用可能会使组织特异性病毒和其他病毒之间发生新的相
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互作用。如果植物受到系统侵染 （即在所有细胞类型中都存在病毒），则转基因的细胞定
位可能不是一个主要问题。相反，如果将韧皮部特异性病毒的衣壳蛋白转基因应用于抗性
中，则可能增加转基因转录本或基因产物与只在非韧皮部组织中复制的其他病毒之间发生
新的相互作用的可能性。这些新的相互作用可能引起症状的改变，昆虫传播侵染病毒的改
变，或侵染病毒在转基因植物体内移动的改变。不过，除非转基因和侵染病毒之间发生重
组事件，且形成的重组病毒具有竞争性，否则这一影响将受到限制，只限于转基因作物。
如果已知在这一作物中出现导致阈下侵染的病毒侵染，则可通过试验来评价转基因与这些
病毒之间相互作用的一些重要参数 （移动、症状和昆虫传播）。

表2-1 已报道的病毒的协生作用

马铃薯Y病毒属
病毒引起的协生作用

参考文献

 马 铃 薯 Y 病 毒

（PVY）
 马 铃 薯 X 病 毒

（PVX）
 Rochow，W．F．，Ross，A．F．1955．PlantDisease （Reporter）

52：344-358．

 烟草脉斑驳病毒  PVX
 Vance，V．，B．Berger，P．H．，Carrington，J．C．，Hunt，A．G．，

Shi，X．M．1995．Virology206：583-590．

 烟 草 蚀 纹 病 毒
（TEV）  PVX  同上

 辣椒斑驳病毒  PVX  同上

 豇豆花叶病毒
 黄 瓜 花 叶 病 毒
（CMV）

 Pio-Ribeiro，G．，Wyatt，S．D．，Kuhn，C．W．1978．Phytopathol-
ogy68：1260-1265．

 豇豆蚜传病毒  CMV
 Fisher，H．U．，Lockhart，B．E．1976．PhytopathologyZ．85：

132-138．

 菜豆黄花叶病毒  CMV
 Harrison，A．N．，Gudauskas，R．T．1968．PlantDisease （Re-

porter）52：509-511．

 小西葫芦黄花叶病
毒

 CMV
 Poolpol，P．，Inouye，T．1968．AnnalsofPhytopathologicalSociety
ofJapan52：22-30．

 大豆花叶病毒  菜豆荚斑驳病毒

 Calvert，L．A．，Ghabrial，S．A．1983．Phytopathology73：992-
997．Les，Y-S．，Ross，J．P．1968．Phytopathology62：839-845．
Quiniones，S．S．，Dunleavy，J．M．1971．Phytopathology763766．

 Ross，J．P．1968．PlantDisease（Reporter）52：344-348．

 SMV  豇豆花叶病毒
 Anjos，J．R．，Jarlfors，U．，Ghabrial，S．A．1992．Phytopatholo-

gy82：17-23．

 玉米矮花叶病毒
（MDMV）

 玉米褪绿斑驳病毒
（MCMV）

 Goldberg，K-B．，Brakke，M．K．1987．Phytopathology77：162-
177．Niblett，C．I．，Claflin，L．E．977．PlantDisease（Reporter）

62：15-19．Uyemoto，J．K．，Claflin，L．E．， Wilson，D．L．，

Raney，R．J．1981．PlantDisease65：39-41．

 小麦线条花叶病毒  MCMV  同上

 PVY  TMV
 Clark，R．L．，Hill，J．H．，Ellis，M．D．1980．Phytopathology
70：131-134．

 芜菁花叶病毒  花椰菜花叶病毒  Kahn，M．A．，Demski，J．W．1982．PlantDisease66：253-256．
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（续）

马铃薯Y病毒属
病毒引起的协生作用

参考文献

 MDMV  大麦黄矮病毒
 Belli，G．，Cinquanta，S．，Soneini，C．1980．RivistaPathol．Veg．
16：83-86．

 TEV
 菟丝子潜隐花叶病
毒

 Bennett，C．W．1949．Phytopathology39：637-646．

 非马铃薯Y病毒属病毒引起的协生作用

 TMV  PVX  Vanterpool，T．C．1926．Phytopathology16：311-331．

 TMV  CMV
 Garces-Orejuela，C．，Pound，G．S．1957．Phytopathology47：

232-239．

 TMV  烟草环斑病毒  同上

 TMV  番茄不孕病毒  Holmes，F．O．1956．Virology611-617．

 豇豆褪绿斑驳病毒  南方菜豆花叶病毒  Kuhn，C．W．，Dawson，W．O．1973．Phytopathology63：1380-1385．

 苜蓿花叶病毒
 马铃薯奥古巴花叶
病毒

 Kassanis，B．1963．AdvancesinVirusResearch66：253-256．

  有人已经尝试在试验中应用转基因植物来评价转基因mRNA和竞争病毒基因组之间
发生重组的潜在频率，并测定两种病毒 （或两个病毒株系）之间的重组率。一些试验已经
表明在表达来源于DNA病毒 （SchoelzandWintermantel，1993）或RNA病毒 （Greene
andAllison，1994）序列的转基因植物中，病毒转基因和接种的缺陷型竞争病毒之间发生
的重组可在高选择压下使其恢复成有功能的侵染性病毒。这些结果表明，如果接种缺陷型
病毒，则表达病毒序列的植物中最终可发生重组事件。由于人们对这一领域非常感兴趣，

因此可预期在接下来的几年中对重组影响因素的其他信息将有更深的理解。任何单一的试
验设计都不能可很好地概括所有可能的环境条件和病毒类群，且某些假设和条件只是某一
试验设计的部分内容，因此在得出结论前，应当仔细解释关于重组的所有试验结果。在解
释这些试验时，应当考虑的一些要点如下：

①转基因植物对病毒侵染敏感还是具有抗性？ 一些科学家已经建立了试验系统来研究
重组，使用的表达病毒序列的转基因植物对提供转基因的病毒侵染敏感。在敏感性转基因
植物中，来自侵染病毒的RNA量比抗性植物高；因此，在试验系统中，RNA浓度高可
增加重组的可能性。大多数 （如果并非所有）含有衣壳蛋白基因的商品化转基因植物可能
对提供转基因序列的病毒 （或株系）的侵染具有抗性。

②试验中的选择压 （selectionpressure）是什么？ AIBS报告 （1995）给出了如下定
义：“高选择压的定义是有利于重组病毒的条件，例如，除非发生重组事件，否则病毒无
法存活的条件。低选择压指的是在试验条件下新的表型不能使重组具有竞争优势的情况。”
清楚了解病毒转基因和侵染病毒之间试验的选择压很重要，重组率应与两病毒 （或两个病
毒株系）间的天然重组率相比才能得出有意义的比较结果。在自然条件下，两种病毒 （或
病毒株系）之间的重组率可能高，也可能低。

③试验是在病毒的天然寄主中进行的吗？ 如果形成重组病毒，则它是否可与野生型病
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毒竞争？ 重组率可能受到寄主生物的影响 （Dawson，1992）。寄主植物也影响侵染病毒的
突变率 （Dawson，1992）。病毒学家经常用烟草属 （Nicotiana）物种作为试验寄主，因
为它们易于转化和生长，尽管烟草并不是所研究病毒的天然寄主。例如，花椰菜花叶病毒
的天然寄主范围只限于芸薹属 （Brassica）植物 （Matthews，1991），但已经有科学家在
茄科植物中对这一病毒进行了试验 （Takahashietal，1989；Baughmanetal，1989；

SchoelzandShepherd，1988）。不过，在模式寄主植物中经常可观察到重组病毒的毒力增
加 （即出现更严重的症状），这种模式寄主植物不是病毒亲本 （侵染病毒或提供转基因的
病毒）的天然寄主。如果产生了重组病毒，则需要确定它与侵染病毒的天然寄主中的野生
型病毒以及提供转基因序列的病毒之间是否存在竞争。

④与室内试验或温室试验相比，田间条件下进行的试验是否可带来另外的好处？ 相
对于封闭条件下进行的测试，田间试验是否具有逻辑或概念上的优势取决于不同的试
验。不过，在田间试验中，植物种植于商品化作物经常会遇到的自然胁迫条件下，包
括植物可能通过含有当地流行病毒株系的介体接种，存在其他病害和有害生物 （包括
其他病毒）等。

如果重组病毒形成于 （转基因植物或混合侵染期间）某一细胞中，则该细胞中参与复
制过程的重组体是否可在植物中系统移动？ 或引起新的病害？ 大部分子代病毒显然在复制
过程中不起作用。对于很多病毒而言，RNA被衣壳蛋白包裹，细胞中的病毒RNA合成
停止或降低至无法测定的水平。当植物细胞死亡时，根据不同的病毒以及是否传播到另一
植株等情况，RNA发生不同程度的降解 （Matthews，1991）。重组病毒定殖的可能性取
决于很多因素，包括它与侵染病毒以及在自然条件下其他侵染该植物的病毒的竞争力，以
及可能影响选择压力的所有其他因素 （如气温、介体、寄主植物）。因此，为了预测两种
病毒重组或病毒与来源于病毒的转基因之间重组而导致的新病毒病的发生可能性，需要详
细了解细胞中病毒的种群生物学以及病毒在植株内的移动，并更好地理解病毒引起病害的
机制。

很多关于重组病毒形成或新的病毒株系检测的讨论可能认为，病毒株系在诱导植物
发生症状或核苷酸序列方面具有同质性。现已发现，经检测的所有单链RNA基因组均
不是以唯一的核苷酸序列存在，而是以围绕保守序列的相近序列变体 （relatedsequence
variants）的集合形式存在。这种序列微异质性 （microheterogeneity）总是存在于自然种
群中 （Hollandetal，1982；Domingoetal，1985；Morchetal，1988），已经形成了一
些病毒的 “准种 （quasi-species）”概念 （Eigen，1993）。上述现象是由于病毒复制酶
缺乏阅读校正功能 （proof-readingfunction），且每一细胞中产生大量的病毒 RNA而导
致的。

已知一些病毒 （如土传小麦花叶病毒）的某些基因中存在大的缺失 （Matthews，

1991），但是大多数变体只发生一个或两个核苷酸的改变。通过症状的改变也可检测到变
种。一个在烟草植株上引起局部褪绿斑的马铃薯X病毒株系经常可导致环斑局部枯斑的
产生 （Matthews，1949）。一个使豇豆产生白色枯斑的烟草坏死病毒株系经常引起红色枯
斑 （Fulton，1952）。因此，病毒RNA的微异质性可能导致序列变异，伴随从不明显的
差异到明显的症状改变。当然，在某一类病毒中甚至会在序列及诱导植物产生症状方面发
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生更大的变化，因为许多病毒都有特性十分清楚且稳定的株系，这些株系都被赋予了特有
的标识 （Matthews，1991）。

尽管关于病毒重组的其他研究目前正获得资助，但是两个经合组织成员的报告已经对
新病毒出现可能带来的潜在风险得出了结论。这两个国家得出的结论可能不一定适用于所
有成员。在一份提交到加拿大农业和农业食品部 （AgriculturalandAgri-FoodCanada）
的报告中，Rochon等 （1995）认为：“加拿大目前用于测定和控制新病害的方法或可以充
分控制转基因与另一病毒之间重组产生的新病毒”。提交到美国农业部 （USDA）的AIBS
报告 （1995）认为：“不论是否应用转基因植物，新的植物病毒病终将会发生，这需要引
起注意。”

毫无疑问，需要培育很多作物新品种来抵御新出现的病毒或现有病毒的新株系。适当
地应用科学分析来确保新品种的生物安全性，将有助于有效地控制这些病害，同时保护农
业持续生产力和环境。
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第第第第 三三三三 章章章章

抗草甘膦基因及其酶的一般信息共识文件

第一节 除草剂抗性

很多除草剂通过干扰植物中酶的功能杀死植物。这些除草剂大多数只对植物中催化关
键代谢反应的一种酶产生作用。通常植物对农业中应用的除草剂表现的敏感性程度不同；有
些物种对某一除草剂可表现相当强的抗性。植物抗除草剂的机制有多种：①植物产生某种
酶，使除草剂失去毒性；②植物产生的靶标酶发生了改变，这种靶标酶不受除草剂的影响；③
植物产生物理或生理屏障，阻止除草剂被吸收到植物组织和细胞中（Devineetal，1993）。

第二节 草甘膦除草剂

草甘膦广泛用作广谱性杂草的防治，并在很多国家进行了登记 （Duke，1996；Shah
etal，1986）。尽管草甘膦是磷酸烯醇式丙酮酸 （PEP）合成中5-烯醇式丙酮酰-3-磷酸莽
草酸合酶 （EPSPS）的可逆型竞争性抑制剂，但是它不抑制其他依赖于磷酸烯醇式丙酮酸
的酶反应。草甘膦是3-磷酸莽草酸合成中5-烯醇式-3-磷酸莽草酸合酶的非竞争性抑制剂
（Steinruckenetal，1984）。草甘膦是通过化学合成而产生的，它不是一种天然产物。草
甘膦的化学名称为N-磷酰甲基-甘氨酸 （见图1）。草甘膦是除草剂Roundup© （Monsan-
to）的有效成分。
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图3-1 草甘膦的结构

作物对草甘膦的高度敏感性使草甘膦仅能在免耕管理措施中作为苗前除草剂以及作物

收获前作为除草剂和作物干燥剂应用。随着抗草甘膦转基因作物的开发，该除草剂可在作
物和杂草出苗后施用，且只对作物产生很小的破坏甚至不产生破坏。

草甘膦通过抑制5-烯醇式丙酮酰-3-磷酸莽草酸合酶 （EPSPS）干扰植物的正常代谢。
在植物和微生物中，EPSPS参与芳香族氨基酸、维生素和很多次级代谢产物的生物合成，
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动物中不存在 EPSPS （LevinandSprinson，1964，SteinruckenandAmrhein，1980）。

EPSPS位于植物的质体中，这种酶将磷酸烯醇式丙酮酸 （PEP）和3-磷酸莽草酸转变成

5-烯醇式丙酮酰-3-磷酸莽草酸 （5-enolpyruvyl-3-phosphoshikimicacid）。由于草甘膦使芳
香族氨基酸的生物合成受到抑制，从而干扰蛋白质的合成，导致植物死亡 （Kishoreand
Shah，1988）。EPSPS反应的一些下游产物氨基酸和维生素是所有生物体生长所必需的，
而且莽草酸途径中产生的一些次生代谢物对于生物的存活可能具有特殊的作用 （Malik，

1986）。EPSPS具有严格的底物专一性，其底物为3-磷酸莽草酸和磷酸烯醇式丙酮酸
（AndersonandJohnson，1990）。EPSPS的反应产物5-烯醇式丙酮酰-3-磷酸莽草酸 （EP-
SP）在其他酶的进一步作用下产生分支酸，分支酸可产生邻氨基苯甲酸 （色氨酸的前体），
并且可通过重排产生预苯酸 （苯丙氨酸和酪氨酸的前体）。

根据草甘膦的作用方式，有多个开发抗除草剂植物的策略。两个成功产生抗草甘膦植
物的策略是引入抗草甘膦的 EPSPS和引入使草甘膦失活的酶———草甘膦氧化还原酶
（GOX）。人们已经应用重组DNA技术在敏感植物中单独表达抗草甘膦的EPSPS，或同时
表达EPSPS和GOX（Nidaetal，1996；Padgetteetal，1995、1996）。

第三节 抗草甘膦植物的开发

科学家应用传统技术没有成功生产出抗草甘膦的植物。迄今为止，传统的突变和选择
技术无法使作物达到有效的抗性水平，尽管这些方法可使除草剂抗性基因发生突变并保留
催化功能。通过对种子进行化学处理或辐射处理等使植物基因组发生突变的标准技术，育
种人员也无法育出抗草甘膦的作物。如果要获得抗除草剂表型，有时可在生长箱中或田间
对幼苗进行除草剂喷雾处理，从数百万突变的植株中成功选择出抗性植株。尽管这一方法
已经用于抗咪唑啉酮类除草剂玉米和大豆品种的商业开发中，但是该方法没有成功开发出
抗草甘膦的植物。这是因为突变的EPSPS在产生草甘膦抗性的同时，降低了对磷酸烯醇
式丙酮酸的亲和性。这就使抗草甘膦植物总是表现出芳香族氨基酸生物合成的下降。

人们已经应用重组DNA技术生产出对草甘膦具有抗性的多种作物。该方法向植物中
转化编码抗草甘膦酶的基因，这种抗草甘膦的酶不受草甘膦的抑制，还能提供氨基酸生物
合成的底物。在一些情况下，通过表达草甘膦氧化还原酶 （GOX）的基因而使草甘膦失
去毒性，可进一步增强对草甘膦的抗性。

第四节 抗草甘膦的基因和酶

已经在商业栽培品种中引入了3个基因，使植物在田间具有对草甘膦 （Roundup除
草剂有效成分）的抗性。第一个抗草甘膦的EPSPS基因分离自土壤农杆菌Agrobacteri-
um （Barryetal，1994；Duke，1996）。农杆菌的EPSPS合成酶对草甘膦具有高度的抗
性。农杆菌基因编码的EPSPS酶在转基因植物中表达，能够满足植物在草甘膦存在的条
件下对芳香族氨基酸的需求，而植物中的该酶 （在自然界普遍存在）对草甘膦敏感。农杆
菌属各菌株对人或动物不具有致病性，但是一些菌株对植物具有致病性 （Croon，1996；
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Holt，1984）。
最近，已经将玉米中的EPSPS基因进行体外突变来获得抗草甘膦的酶。该玉米基因

产生的抗性酶与亲本植物的酶具有99．3%的相似性 （Monsanto，1997）。
此外，从自然界中广泛存在的土壤无色菌Achromobacter菌株LBAA中分离出一个

编码草甘膦降解酶的基因，称之为草甘膦氧化还原酶 （Barryetal，1994）。该酶使草甘膦
失去除草效果。草甘膦氧化还原酶催化草甘膦转变成氨甲基磷酸 （AMPA）和乙醛酸。
草甘膦氧化还原酶的活性需要黄素腺嘌呤二核苷酸 （FAD）和镁，因此该酶实际上是一
种脱辅基酶蛋白。

草甘膦作用的靶标酶EPSPS在细胞质中合成，然后被运输到叶绿体中 （Kishoreand
Shah，1988）。蛋白质运输到叶绿体中需要叶绿体转运肽 （CTP）的N-末端蛋白质序列的
作用。叶绿体转运肽运输到质体后从成熟蛋白中切割下来并降解 （Della-Cioppaetal，

1986）。植物的叶绿体转运肽的编码序列经常与植物抗草甘膦性状的各基因连锁。转运肽
将新翻译的酶运输到叶绿体中，叶绿体既是莽草酸途径的场所也是草甘膦作用的位点。

应用转基因手段在植物中进行转基因的表达现在已是常规技术。为了使细菌基因在植
物中高效表达，在将来源于细菌的基因导入到植物中之前，研究人员通常对这些基因的密
码子偏爱性进行修饰。通过化学合成来源于农杆菌Agrobacterium 的EPSPS基因和来源
于无色菌Achromobacter的草甘膦氧化酶基因来改变密码子的偏爱性，使密码子在植物中
最有效地表达，而所得酶的氨基酸序列没有改变。带有转运肽编码序列的基因通常与其他
调节序列如启动子、终止子、增强子和内含子连接，这些调节序列通常不编码蛋白质
（Croon，1996）。

通过基因工程手段已经将这些基因以单个或组合的形式转入到多种植物中，用于以开
发抗草甘膦的性状，或用作选择性标记鉴定转化植株。转入基因进行田间测试的植物有：
甜菜Betavulgaris、玉米Zeamays、棉花Gossypiumhirsutum、莴苣Lactucasativa、白
杨树Populus、马铃薯Solanumtuberosum、油菜Brassicanapus、大豆Glycinemax、烟
草Nicotianatabacum、西红柿Lycopersiconesculentum、小麦Triticumaestivum。

OECD成员国已经成立政府机构，负责管理转基因植物的田间测试和生产应用，并在
各成员国中共享这些信息。OECD启用了一个电子版的数据库用于该信息交流。同时，定
期对数据库进行更新，以提供最新、最准确的信息 （www．oecd．org/ehs/service．
htm）。

第五节 转基因在植物中表达的影响

在抗除草剂植物的生活史中，植物很少接触除草剂。除了产生抗草甘膦的酶之外，植
物应当不发生其他代谢方面的改变。施用草甘膦之后，转基因表达的酶活性使植物在接触
除草剂之后仍然存活。就转入的EPSPS而言，由于它与天然酶的唯一差异是对草甘膦不
敏感，因此没有产生新的代谢产物。不过，如果转基因插入后引起很高水平的基因表达，
下游代谢产物的含量可能会发生改变。相反，草甘膦氧化还原酶在应用草甘膦除草剂时将
使草甘膦转变成氨甲基磷酸 （AMPA）和乙醛酸 （Torstensson，1985）。由于乙醛酸是植
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物中天然存在的参与碳循环的代谢物，其可被进一步代谢为三羧酸循环的中间产物。由于
草甘膦氧化还原酶具有高度的底物专一性，即只对草甘膦起作用，因此不存在草甘膦时将
没有代谢产物产生。美国环境保护局规定只对植物和动物商品中草甘膦的残留进行管理，
其主要的代谢产物氨甲基磷酸不具有毒理学方面的问题 （USEPA，1997）。关于抗草甘
膦除草剂植物的决议可见网页：

http：//www．olis．oecd．org/bioprod．nsf
http：//www．cfia-acia．agr．ca/english/plant/pbo/home_e．html（Canada）

http：//ss．s．affrc．go．jp/docs/sentan/eguide/commerc．htm （Japan）

http：//www．aphis．usda．gov/biotech/petday．html（USA）

http：//europa．eu．int/comm/dg24/health/sc/scp/outcome_en．html（European
Commission）

Western免疫印迹和酶活性分析表明，来源于农杆菌Agrobacterium菌株CP4的EP-
SPS蛋白在模拟胃液中培养不到2分钟就发生降解。在模拟肠液中，酶活性和免疫反应性
持续时间长一些，在培养10分钟时仍然可测定到，但在培养270分钟时就测定不到了。
草甘膦氧化还原酶在模拟胃液和模拟肠液中快速降解。Western免疫印迹分析表明，在胃
液中培养15秒草甘膦氧化还原酶的蛋白质抗原决定簇只有最初的不到90%，在胃液中培
养1分钟酶活性损失了90%以上。在模拟肠液中也得到类似结果 （USEPA，1996、

1997）。
由于表达草甘膦氧化还原酶和EPSPS植物的农艺性状与亲本相似，因此草甘膦氧化

还原酶和EPSPS的表达对于植物的生长不产生有害作用。很多国家的管理机构，如美国
农业部 （USDepartmentofAgriculture，1994、1995、1997）、加拿大农业部 （Agricul-
tureandAgrifoodCanada，1995、1996）、日本农林水产省 （MinistryofAgriculture，

ForestryandFisheries，1996）和欧盟 （EuropeanCommission，1998a、1998b）都认为，

EPSPS和草甘膦氧化还原酶蛋白在植物中的存在不会对环境造成危害。多个证据表明这
些酶对哺乳动物有较低的毒性：①这些酶与已知过敏源或哺乳动物毒素不具有氨基酸序列
同源性 （BurkeandFuchs，1996）；②口服急性毒性测试数据表明，这些酶在高浓度下不
具有毒性 （Harrisonetal，1996）。在对来源于细菌的CP4EPSPS蛋白的急性口服毒性测
试中，受试动物在572mg/kg剂量下未见不良影响。对来源于细菌的草甘膦氧化还原酶的
急性毒性测试结果表明，在91．3mg/kg剂量下未见不良影响；③在热或温和的酸性条件
下，这两种酶均容易失活，且在体外消化试验中容易降解，这与不存在口服毒性的结果一
致 （USEPA，1996、1997）。这两种酶毒性很小的情况符合前人关于大多数酶对脊椎动
物无毒的观察结果 （Kessleretal，1992）。白喉毒素和蛇毒中的某些酶则是例外，这些酶
与哺乳动物的接触情况很特别 （因而对哺乳动物有毒）。

美国、加拿大、日本和欧盟的管理机构认为，植物中存在的EPSPS和GOX蛋白释
放到环境中后不会产生明显的致敏性风险。两方面的证据证明了这些酶不是潜在的过敏
原：①目前的科学知识表明，通常的食品过敏原能抗热、酸和蛋白酶的降解，可发生糖基
化，并在食品中以高浓度存在。EPSPS和GOX蛋白能被体外胃液快速降解，不发生糖基
化。因此这些蛋白质成为食品过敏原的可能性很小 （Astwoodetal，1996，Burkeand
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Fuchs，1996）；②利用国际基因数据库可对某一蛋白质的基因序列与其他编码已知过敏
原的基因进行比对。序列中8个相同的连续氨基酸比对结果表明，已知毒蛋白和过敏原的
氨基酸序列与EPSPS或GOX蛋白不具有相似性。同样的，以引起乳糜泻的已知毒蛋白
和过敏原的氨基酸序列与GOX蛋白不具有相似性 （USEPA，1997）。
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第一节 除草剂抗性

很多除草剂通过干扰植物中酶的功能杀死植物。酶是催化植物代谢过程中不同反应的
蛋白质。一些除草剂只对植物中催化关键代谢反应的一种酶产生作用。通常，植物对农业
中应用的除草剂表现的敏感性程度不同，有些植物种对某一除草剂可表现相当强的抗性。
植物抗除草剂的机制有多种：①植物产生某种酶，使除草剂失去毒性；②植物产生的靶标
酶发生了改变，这种靶标酶不受除草剂的影响；③植物产生物理屏障或生理屏障，阻止除
草剂被吸收到植物组织和细胞中 （Devineetal，1993）。

通过重组DNA技术将两个细菌基因 （pat或bar）中的一个转移到植物中，而产生一
种酶 （草铵膦乙酰转移酶，PAT），使很多种植物具有了对草铵膦的抗性 （见第五节）。
草铵膦乙酰转移酶在植物细胞中的表达使除草剂L-PPT （草铵膦L-异构体）失去毒性，
从而使植物抗L-PPT。本文总结了抗草铵膦基因的来源、基因所编码的酶的特征以及转
基因在植物中表达的结果。最后，建议读者访问OECDBioTrack在线网页，了解小规模
田间试验条件下抗草铵膦植物的现状 （http：//www．olis．oecd．org/biotrack．nsf），
以及获准进行商品化释放的抗草铵膦植物的现状 （http：//www．olis．oecd．org/bio-
prod．nsf）。

第二节 草铵膦膦丝菌素除草剂

膦丝菌素除草剂

膦丝菌素是一种氨基酸，即4-（羟基 （甲基）膦酰基）-DL-高丙氨酸 （4-[hydroxy-
（methyl）phosphinoyl]-D，L-homoalanine）。膦丝菌素的L型异构体 （L-PPT）被用作
广谱杂草防治药剂，在很多国家获得登记，用作除草剂。膦丝菌素的 D型异构体 （D-
PPT）不表现除草活性。L-PPT是除草剂草铵膦的有效成分。草铵膦是一种D-PPT和L-
PPT以等摩尔分子组成的外消旋混合物。尽管D-PPT不具有除草活性，但是L-PPT可抑
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制敏感植物的谷氨酰铵合成酶，使其积累致死剂量的氨。由于L-PPT对多种植物具有除
草活性，因此被认为是一种广谱除草剂。一些物种对L-PPT的敏感性大于其他物种。关
于草铵膦除草剂的性质和草铵膦除草剂应用方面的更多信息可从管理该除草剂的政府机构

获得。例如，美国环境保护局管理除草剂的应用，在其网页 （http：//www．epa．gov/

ngispgm3/subst/irisbak/0247．htm）上保留了草铵膦的健康评价信息。

微生物产生的L-PPT
链霉菌属Streptomyces和北里孢菌属Kitasatosporia 是据报道唯一合成氨基酸 L-

PPT的生物。这两个属的菌株均为革兰氏阳性、产孢子的土壤微生物，通常称之为放线
菌 （Cross，1989；Locci，1989）。

L-PPT是两个三肽即双丙氨膦 （bialaphos）和磷丙氨菌素 （phosalacine）的组成成
分 （WildandZiegler，1989，Omuraetal，1984）。双丙氨膦是吸水链霉菌Streptomyces
hygroscopicus和绿产色链霉菌S．viridochromogenes天然产生的三肽：膦酰基-L-丙氨酰
基-L-丙氨酸 （phosphinothricyl-L-alanyl-L-alanine）。每个双丙氨膦分子由L-PPT和两个
丙氨酸残基构成。磷丙氨菌素是光燧北里孢菌 Kitasatosporiaphosalacinea产生的三肽：

膦酰基-L-丙氨酰基-L-亮氨酸 （phosphinothricyl-L-alanyl-L-leucine）（Takahashietal，

1984）。肽酶的活性易于打断肽键，从双丙氨膦或磷丙氨菌素中释放L-PPT （Thompson
etal，1987，WildandZiegler，1989，Omuraetal，1984）。

L-PPT是许多商品化除草剂制剂的有效成分。L-PPT可从发酵培养产生的双丙氨膦
中得到，也可通过化学合成得到。草铵膦是L-PPT和D-PPT的等摩尔外消旋混合物。目
前没有商品化的除草剂使用磷丙氨菌素。

L-PPT的作用模式
以L-PPT为有效成分的除草剂具有广谱杀草谱。L-PPT是谷氨酸盐的结构类似物，

谷氨酸盐是谷氨酰铵合成酶的底物 （见图4-1，L-PPT和谷氨酸盐的比较）。L-PPT通过
抑制谷氨酰铵合成酶表现除草效应 （Bayeretal，1972）。在ATP存在时，L-PPT通过不
可逆地抑制谷氨酰铵合成酶 （Devineetal，1993），在植物中积累对植物具有毒性的氨
（MiflinandLea，1976；Tachibanaetal，1986）。
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图4-1 膦丝菌素L-异构体 （左）和谷氨酰铵 （右）的比较

谷氨酰铵合成酶在真核生物和原核生物中催化谷氨酸和氨合成谷氨酰铵。这是将氮同
化为有机化合物途径中的第一个反应。植物中的谷氨酰铵合成酶存在多个异构酶，它们可
位于细胞质和质体中。并且，谷氨酰铵合成酶的各种异构酶主要位于特定的植物组织或器
官中 （McNallyetal，1983）。在植物根中，谷氨酰铵合成酶的主要作用是同化氨。而叶
片中的谷氨酰铵合成酶主要是使氨再同化和解毒 （Shahetal，1986；KishoreandShah，

1988）。谷氨酰铵合成酶是植物在光呼吸、硝酸盐还原和氨基酸降解过程中唯一释放的氨
解毒酶。
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随着科学家对L-PPT作用模式理解的增进，已经出现了多个开发抗除草剂植物的策
略。两个最显著的策略是：①鉴定对L-PPT抑制作用不敏感的谷氨酰铵合成酶突变体；

②引入一个基因，该基因编码的酶可使L-PPT失去除草活性。尽管有人尝试应用第一个
策略 （AgrEvo，1994），但是迄今为止只有第二个策略能够使植物抗L-PPT。

第三节 抗L-PPT植物的研发

传统植物育种技术。迄今为止，育种人员还没有成功应用 “传统的”植物技术来获得
抗L-PPT作物。在研发抗L-PPT作物的过程中，育种人员试图从作物本身的种质或近缘
物种中鉴定出理想的性状。然后通过有性杂交将理想的性状转入作物，一些有性杂交可能
需要通过人为干预才可成功。

另一方面，在不存在理想性状的种质中，育种人员应用化学或辐射诱导突变的方法产
生突变体，然后评价其效果和农艺表现。这一技术依赖于作为除草剂靶标的植物酶 （即受
除草剂抑制的酶）的微修饰。突变使靶标酶仍然可以发挥作用，但是失去了对除草剂的敏
感性。这一方法已经成功用于玉米和大豆品种的开发，产生不再对咪唑啉酮类除草剂和磺
酰脲除草剂敏感的乙酰乳酸合成酶 （SaariandMauvais，1996；Shaneretal，1996）。读
者如对抗除草剂植物的开发感兴趣，可查阅Dyer（1996）的综述。

但是这类突变和选择技术没能在农作物中产生对L-PPT的抗性。其中就包括试图获
得具有不受L-PPT抑制的谷氨酰铵合成酶玉米的失败经历 （AgrEvo，1994）。

重组DNA技术。过去的十年中，人已经成功应用重组DNA技术使各种农作物获得
对L-PPT的抗性 （见下面的介绍）。采用这一方法，用两个细菌基因 （pat或bar）中的
一个对植物进行了转化，这两个基因编码膦丝菌素乙酰转移酶，可以使L-PPT失去毒性。
膦丝菌素乙酰转移酶在转基因植物中的表达已经应用于3个方面：①为农作物生产提供有
效的L-PPT抗性水平；②作为实验室或田间选择的标记；③结合雄性不育系统，提供选
择性遗传标记。

农业上应用的L-PPT抗性。一些表达膦丝菌素乙酰转移酶的转基因植物，种植者将
植物对L-PPT的抗性用于农业生产。例如，抗L-PPT的转基因植物油菜 HCN92 （甘蓝
型油菜BrassicanapusL．），它是政府机构批准的第一个抗L-PPT植物。HCN92于1995
年获得加拿大政府机构授权，允许生产种植，以及用作食品和饲料 （Agricultureand
Agri-FoodCanada，1995a、1995b、1996a、1996b）。此后，其他抗L-PPT的转基因作物
相继通过相关政府机构的审批。

OECD “BiotrackOn-line”数据库 （http：//www．olis．oecd．org/bioprod．nsf）登载
了关于这类审批的最新列表。

L-PPT作为选择标记。在一些具有pat基因或bar基因的转基因植物中，该基因用作
选择标记。这类植物不需要表达对农业生产中有用的L-PPT抗性水平。标记基因可使研
究人员在实验室内选择转化体，因此经常应用于转基因植物的研发。此外，L-PPT的抗
性可用作田间的选择标记。Vasil（1996）指出，在一些植物中，L-PPT抗性标记比卡那
霉素抗性更为有用，卡那霉素抗性是自植物重组DNA研究以来就应用的选择标记。应用
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L-PPT抗性 （由bar基因赋予）作为选择标记的第一个转基因植物已经于1995年在美国
获得批准 （USDA，1995）。

L-PPT抗性选择作为雄性不育系统的一部分。用L-PPT进行的转化可单独应用，也
可与其他基因共同应用。例如，将PAT表达作为转基因雄性不育系统的一部分，用于产
生F1代杂交种 （Marianietal，1990）。在这一系统中，把阻断花粉产生的基因和PAT
选择标记基因一起构建重组体转化植物。PAT在转化植物中的表达可以使L-PPT成为生
产体系的一部分，供植物育种人员生产杂交种子。1996年，美国用该雄性不育系统获得
的转基因玉米品系获得了批准 （见 U．S．DepartmentofAgriculture网页：http：//

www．aphis．usda．gov/biotech）。这类雄性不育系统目前正应用于油菜、菊苣和玉米品种
的开发和种子生产中。

多种植物已经进行了pat基因或bar基因的遗传转化；一些植物已经进行小规模田间
试验，以评价其在田间条件下的表现。截至1997年，这类植物有：Agrostispalustris
（匍匐剪股颖）、Avenasativa （燕麦）、Arachishypogaea （花生）、Betavulgaris （甜菜）、

Brassicaoleracea （结球甘蓝）、Chichoriumintybus（菊苣）、Daucuscarota （胡萝卜）、Fe-
stucaarundinacea （高羊茅）、Gossypiumhirsutum （棉花）、Hordeumvulgare （大麦）、

Lycopersiconesculentum （西红柿）、Medicagosativa （苜蓿）、Gladiolussp．（剑兰）、Cu-
cumismelo （甜瓜）、Populusspp．（白杨树）、Solanumtuberosum （马铃薯）、Brassicana-
pus（油菜）、Oryzasativa（rice）、Glycinemax （大豆）、Sorghumbicolor（高粱）、Saccha-
rumofficinarum （甘蔗）、Nicotianatabacum （烟草）、Triticumaestivum （小麦）和Zea
mays（玉米）。

许多国家已经建立了转基因植物田间试验和生产应用的管理机构。感兴趣的读者可通
过OECD成员国了解这些植物的信息。网上的数据库定期进行更新，将提供最新、最准
确的信息 （http//www．oecd．org/ehs/service．htm）。

第四节 抗L-PPT的基因和酶

基因的供体生物

两种放线菌即绿色产色链霉菌Streptomycesviridochromogenes和吸水链霉菌S．hy-
groscopicus是使植物具有L-PPT抗性的基因的来源 （Thompsonetal，1987，Kumadaet
al，1988；Haraetal，1991）。链霉菌属Streptomyces为腐生性、土传微生物，它不是植
物、人类或其他动物的病原菌 （Locci，1989；Cross，1989）。

已经从绿色产色链霉菌S．viridochromogenes和吸水链霉菌S．hygroscopicus中分
离出编码PAT酶的基因。在吸水链霉菌S．hygroscopicus中，PAT由bar （即抗双丙胺
膦，bialaphos-resistance）基因编码，在绿色产色链霉菌S．viridochromogenes中，PAT
由pat基因编码 （一些研究人员将由bar基因编码的PAT称为BAR）。pat基因和bar基
因十分相似，在核苷酸序列上具有87%的同源性 （Wohllebenetal，1988、1992）。pat基
因和bar基因编码的PAT酶也十分相似，在氨基酸水平上具有85%的同源性 （Wohlle-
benetal，1988、1992）。Wehrmann及其同事 （1996）发表了bar基因和pat基因编码
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PAT酶的详细特征鉴定结果。他们认为pat基因和bar基因编码的PAT酶十分相似，具
有等同的L-PPT抗性功能。

对天然基因进行改良使其在植物中高效表达

为了使pat基因和bar基因在植物中高效表达，科学家通常的做法是在将其转入到植
物之前，改变来源于细菌基因的密码子使用模式。来自链霉菌Streptomycesspp．的bar
基因和pat基因的GC含量相对高于植物基因，因此天然的微生物基因在植物中不能有效
表达。这种情况下，在将天然的链霉菌Streptomyces基因导入到植物之前，首先进行改
良以增加表达量，而所得PAT酶的氨基酸序列没有改变 （Eckesetal，1989；USDA，

1995）。
来源于细菌的基因需要加上合适的可在植物中表达的调控序列 （如启动子、增强子、

内含子和终止子）。这些调控序列不编码氨基酸，因此不影响PAT酶的编码区。有关转
基因在植物中表达应用调控序列的进一步讨论不在本文件范围之列。

PAT酶的特异性

bar基因和pat基因编码的PAT酶都表现出：①具有相同的L-PPT抗性功能；②对
其底物具有高度的特异性 （Wehrmannetal，1996）。在乙酰辅酶A存在时 （作为共同底
物），PAT酶催化L-PPT的游离氨基发生乙酰化，产生N-乙酰-L-PPT，该化合物不会使
谷氨酰铵合成酶失活。两种PAT酶都对L-PPT具有高度特异性，不能催化其他L-氨基
酸发生乙酰化，也不能催化 D-PPT 发生乙酰化 （Wehrmannetal，1996；AgrEvo，

1994）。在过量L-氨基酸存在时，两种PAT酶催化L-PPT乙酰化的能力不受影响。
在PAT表达量相对较高的抗L-PPT植物中，L-PPT代谢的主要残留物是N-乙酰-L-

膦丝菌素 （Droege-Laseretal，1994）。当PAT表达量低时，L-PPT的降解途径可导致

L-PPT敏感植物中存在残留代谢物，即4-甲基-膦酰基-2-羟基-丁酸和3-甲基膦丝菌素-丙
酸 （4-methyl-phosphinico-2-hydroxy-butanoic acid and 3-methylphosphinico-propionic
acid）（Droege-Laseretal，1994）。

第五节 转基因在植物中表达的影响

在抗除草剂植物的生活史中，植物很少接触除草剂。当除草剂L-PPT施用到抗除草
剂植物上时，植物中的膦丝菌素乙酰转移酶 （PAT）使L-PPT对植物无毒。PAT酶将膦
丝菌素 （L-PPT）乙酰化形成无活性的化合物，从而使L-PPT解毒。转基因油菜 （甘蓝
型油菜BrassicanapusL．）的代谢研究表明，L-PPT快速转变为无毒的代谢物，N-乙酰
草铵膦 （EuropeanCommission，1998）。有人报道 PAT 对 L-PPT 和二甲基膦丝菌素
（demethylphosphinothricin，DMPT）具有极高的底物特异性 （Thompsonetal，1987），
试验数据表明，它不能使L-PPT的类似物L-谷氨酸、D-PPT乙酰化，也不能使任何蛋白
或氨基酸乙酰化 （Wehrmannetal，1996，AgricultureandAgri-FoodCanada，1995a、

1995b）。
用pat基因或bar基因进行遗传转化时，作物的农艺表现与其亲本相似，PAT的表

达对植物生长无害。这一结论在抗L-PPT菊苣Chichoriumintybus、甘蓝型油菜Brassica
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napus和玉米Zeamays商品化之前，已经在加拿大、欧盟和美国管理机构在公布的决议
文件中进行了介绍。有关抗草铵膦植物的决议可见网页：

http：//www．olis．oecd．org/bioprod．nsf
http：//www．cfia-acia．agr．ca/english/plant/pbo/home_e．html（加拿大）

http：//ss．s．affrc．go．jp/docs/sentan/eguide/commerc．htm （日本）

http：//www．aphis．usda．gov/biotech/petday．html（美国）

http：//europa．eu．int/comm/dg24/health/sc/scp/outcome_en．html（欧盟）
近年来，已经对大量的植物致敏成分进行了鉴定。过敏源具有许多共同特征，包括：

①它们是蛋白质；②它们的分子量在10～70kDa之间；③它们通常 （但不绝对）被糖基
化；④它们对消化作用 （哺乳动物消化系统的胃蛋白酶和胰蛋白酶）稳定；⑤它们对加工
过程稳定；⑥它们是特殊食品中的主要蛋白质组分 （Metcalfeetal，1996，FAO/WHO
1996，FuchsandAtwood，1996）。PAT蛋白不是已知过敏原。SDS-PAGE分析表明，

pat基因和bar基因产物的分子量为22～23kD，略高于推算的分子量 （20．6kD）。凝胶
过滤层析表明其43kD的峰 （同源二聚体）具有活性 （Wehrmannetal，1996）。研究还
发现，在模拟胃液条件时，pat基因和bar基因产生的PAT蛋白和BAR蛋白都在数秒内
降解，且在5～15秒内酶活性降为0。

其他研究表明，把PAT酶置于典型的哺乳动物胃环境时，它在1分钟内失活；在油
菜种子 （表达PAT的转基因甘蓝型油菜Brassicanapus种子）加工成饲料过程中，PAT
酶失活 （EuropeanCommission，1998）。据USEPA （1997）报道，PAT蛋白在胃环境中
快速降解，且容易经热或低pH变性。很多食品过敏原的生化特征已经鉴定，相关数据库
可以使我们将某一蛋白质的氨基酸序列与数据库中已知过敏原进行比较。GeneBankDNA
数据库 （AgricultureandAgri-FoodCanada，1995a）和FASTDB多肽数据库 （Agricul-
tureandAgri-FoodCanada，1995b）比对结果表明，PAT酶除了与来源于不同生物的其
他膦丝菌素乙酰转移酶具有氨基酸序列同源性之外，与数据库的其他蛋白不具有显著的氨
基酸序列同源性。没有发现 PAT 酶与潜在的毒素或过敏原具有相似之处。USEPA
（1997a）认为，“PAT蛋白成为食品过敏原的可能性极小”。

当蛋白质具有毒性时，它们可通过急性机制并在极低的剂量下起作用 （Sjobaldetal，

1992）。没有证据表明PAT蛋白对人或动物有毒。在用细菌产生的纯化PAT酶对小鼠进
行的14天饲喂试验中，小鼠经口服用高剂量蛋白 （5050mg/kg体重）后，未产生相关
的显著毒性效应 （USEPA，1995）。有人报道用取食种子的金丝雀Serinuscanariadom-
estica进行鸟类日粮毒性试验 （aviandietarytest），以及用家兔Oryctolaguscuniculus进
行饲喂试验。这些研究表明，取食表达PAT酶的转基因油菜 （甘蓝型油菜Brassicana-
pusL．）和对应的非转基因油菜之间，未发现金丝雀和家兔的取食量、行为和体重存在差
异 （AgricultureandAgri-FoodCanada，1995b）。

就PAT的毒性而言，美国环境保护局 （USEPA）认为，“提交的急性口服毒性数据
支持了PAT蛋白对人类无毒这一预测结果”。美国环境保护局根据提交的毒理学数据，
决定免除植物中的膦丝菌素乙酰转移酶 （PAT）及其表达该酶遗传物质的残留限量
（USEPA，1997b）。
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美国、加拿大、日本和欧盟的管理机构确定，植物中存在的食用或饲用PAT蛋白不
会使人或动物受到危胁 （见上面的介绍）。关于食品安全标准的更多信息，可参见各政府
机构公布的法规、指南和政策声明。
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第一节 总体介绍

本共识文件介绍了马铃薯 （Solanumtuberosumsubsp．tuberosum）生物学特性的相关
内容。它包含了在风险评估过程中该物种的分类学、形态学和多样性中心的一般信息 （例
如，繁殖生物学、杂交可能性和生态学方面的信息）。在种内和种间杂交方面，重点介绍
实现杂交的条件，而没有列出所有成功进行的杂交组合。因为这一列表将非常长而且需频
繁改动。本文涉及不需人为干预的杂交。

荷兰作为牵头国与英国合作共同起草了本共识文件。

第二节 分类地位

茄科 （Solanaceae）包括多种人们熟知的栽培作物，如番茄 （Lycopersiconesculen-
tum）、茄子 （Solanummelogena）、烟草 （Nicotianatabacum）、辣椒 （Capsicumannu-
um）和马铃薯 （Solanumtuberosum）。马铃薯是世界第四大生产淀粉的粮食作物，产量
约为300000吨 （FAO，1985）。大约有95个国家生产马铃薯，总价值约130亿美元
（Hortonetal，1985）。

茄属 （Solanum）已经鉴定出1000多个物种，据Burton （1989）报道， “有2
000多个物种”。茄属 （Solanum）分为几个亚组，potatoe亚组包括了所有块茎类马
铃薯。Potatoe亚组又分为几个系，其中tuberosa系与本文件相关。tuberosa系大约有

54个物种 （包括野生种和栽培种），马铃薯S．tuberosum 是其中的一个种 （Hawkes，

1990）。
马铃薯S．tuberosum分为两个亚种：tuberosum亚种和andigena亚种。tuberosum亚

种 （表5-1）是在北美和欧洲等地广泛种植的栽培马铃薯。andigena亚种也是一个栽培
种，仅在中美和南美地区栽培 （Hawkes，1990；Hanneman，1994）。
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表5-1 马铃薯S.Tuberosum亚种tuberosum 的分类地位

分类地位 拉丁学名

科 Solanaceae

属 Solanum

组 petota

亚组 potatoe

系 tuberosa

种 Solanumtuberosum

亚种 tuberosum

第三节 多样性中心

拉丁美洲是野生型结薯马铃薯 （potatoe亚组）的多样性中心，同时也是起源中心。

tuberise系 （包含S．tuberosum属）和potaroe亚组中其他大部分系的物种都有两个多样
性中心。一个位于委内瑞拉、哥伦比亚、厄瓜多尔、秘鲁、玻利维亚和阿根廷境内狭长的
安第斯山区，另一个位于墨西哥中部。野生型马铃薯的分布范围非常广，从美国西南部延
伸到阿根廷和智利南部 （Child，1990；Hawkes，1990）。

在野生型马铃薯多样性中心，通常也可发现茄属Solanum的栽培种。但马铃薯Sola-
numtuberosumSusp．tuberosum的二倍体栽培种例外，它只在智利西南部地区有发现。

马铃薯tuberosum亚种的四倍体栽培种分布在欧洲和世界大部分地区，被认为是从
哥伦比亚和秘鲁引入的andigena亚种经选择而来的，因此具有很窄的遗传基础。这一
观点的证据是，最初引进到欧洲的植株开花晚、块茎形成慢，其形态特征与andigena
亚种相符 （Howard，1970）。通过选择，引进的马铃薯适应了欧洲的长日照和环境条
件。Simmonds（1966）指出这一转变是在较短的时间内 （大约10年）经选择形成的。
这种新型的马铃薯作为栽培作物从欧洲传播到世界各地。另一种观点认为，马铃薯晚
疫病在欧洲爆发之后，起源于智利的马铃薯tuberosum 亚种作为新种质被引入欧洲
（Hawkes，1990）。

第四节 鉴定方法

1.形态学和无性系变异
茄属内potatoe亚组与其他亚组的不同之处是， “真正的马铃薯块茎发生在地下的匍

匐枝上，匍匐枝是真正的茎而不是根”（Hawkes，1994）。

Tuberosa系的特征为具有奇数羽状叶或单叶、分支花梗、圆形至五角形花冠和圆形
浆果 （Hawkes，1990）。马铃薯S．tuberosum 的特征是花梗节位于中部1/3处，花萼裂
片短而排列规则、叶片通常呈轻微弓形、小叶一般呈卵形至批针形、叶长约为宽的2倍、
块茎具有明显的休眠期 （Hawkes，1990）。
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马铃薯S．tuberosum两个亚种间的差异极小，最大的差异是andigena亚种需要短日
照条件。表5-2列出了两个亚种的差异。

表5-2 马铃薯S.tuberosum亚种tuberosum 和andigena的差异 （Hawkes，1990）

特  征 tuberosum andigena

叶片 分裂少 分裂多

小叶 宽 窄

叶缘 弓形 锐角

茎 在顶点处变厚 在顶点处未变厚

块茎的形成 长日照或短日照，大部分在中等海拔的地区 短日照，高海拔地区

  马铃薯S．tuberosumSusp．tuberosum 的一般形态特征如下：多年生草本、茎秆较
弱、最高3英尺、具有长的羽状叶片、椭圆形小叶、较小的小叶靠近中脉；花成簇，花色
为白色、紫色、略带粉红色或略带蓝色，花冠通常5裂、雄蕊突出并具有极短的花丝；果
实呈黄色或呈绿色、球状，直径不到1英寸；有些果实无种子，有些能结几百粒种子；果
实中含有毒素因而不能食用；（Anonymous，1996；Hawkes，1990）。块茎生长于地下匍
匐茎的末端，呈圆形至长椭圆形；果肉通常为白色或乳白色至黄色，表皮颜色呈浅褐色至
红色；块茎中茄碱 （一种有毒的生物碱）含量高。

马铃薯易于通过离体组织培养技术再生。这种营养繁殖形式通常产生遗传上一致的个
体；但由于愈伤组织阶段的存在，组织培养后通常出现异质性。这种变异通常称之为无性
系变异。与所有马铃薯一样，马铃薯S．tuberosumSusp．tuberosum 容易发生这种变异
（Cutter，1992；Hawkes，1990）。

2.分子鉴定
分子技术可以区分与茄属Solanum 中的部分物种。应用8个核酸内切酶进行叶绿体

DNA的限制性片段长度多态性 （RFLP）分析 （Hosakaetal，1984），结果表明可以区分

33个结薯的茄属 （Solanum）种和杂交种以及两个番茄属 （Lycopersicon）种。而马铃薯

SolanumtuberosumSusp．tuberosum中4个不同遗传材料具有相同的图谱。

对基因组DNA进行RFLP分析也可以鉴定茄属Solanum 的不同物种。Debener等
（1990）应用70个探针/酶组合 （探针来自于马铃薯S．tuberosumSusp．tuberosum）可
以区分茄属Solanum 的12个种和一个杂交种的38份材料。来自马铃薯S．tuberosum
Susp．tuberosum的两份材料不具有同一性，其中一个是真正的马铃薯S．tuberosum
Susp．tuberosum栽培种Bintje，另一个则是含有安第斯亚种S．andigena、野生落果薯
（S．demissum）和野生无茎薯 （S．acaule）血缘的选育品系。该结果表明，RFLP指纹
图谱不仅可以区分不同的种，还可以区分不同的栽培种或育种品系 （Weisingetal，

1992）。用来自于茄属Solanum其他物种的探针 （大部分是重复序列）进行检测，也可区
分不同的物种和栽培种 （Schweizeretal，1993）。此外，RAPD标记也能用于马铃薯栽培
种和无性系的指纹鉴定 （Powelletal，1991；Quirosetal，1993）。

此外，试验证实，扩增片段长度多态性 （AFLP）技术也可区分茄属Solanum的不同
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物种。一个引物可在每个样品中产生120条条带，因此很容易区分茄属Solanum 中各

物种 （Kardolus，印刷中）。
番茄基因组和马铃薯基因组很保守，因此可用其中一个基因组的探针来鉴定另一个

基因组 （Gebhartetal，1991）。这对于构建遗传图谱和开发分子标记具有极为重要的
意义。

第五节 遗传特征： 基因组

茄属Solanum的染色体基数为12。马铃薯S．tuberosumSusp．tuberosum 为二倍体

（2n=24）或四倍体 （4n=48）。二倍体只在智利发现，而四倍体在世界各地广泛栽培。四
倍体的起源尚不清楚。马铃薯S．tuberosumSusp．tuberosum的栽培种既可以是同源四倍
体 （二倍体种的染色体加倍），也可以是异源四倍体 （两个二倍体近缘种的杂交种的染色
体加倍）（Hawkes，1990）。

茄属Solanum的各个种中不减数配子现象十分普遍。大多数茄属 （Solanum）植物
中，紧临正常的单倍体配子 （n），即可发现不减数配子 （2n），这大大提高了天然杂交的
可能性 （见关于杂交的章节）（Hanneman，1995）。据 Watanabe等 （1991）报道，在检测
的38个块茎类茄属Solanum物种中，大部分物种能产生2n花粉，频率为2% ～10%。

双单倍体植株易于通过四倍马铃薯栽培种获得。双单倍体可通过利用诸如S．phweja
品种 （可产生孤雌生殖的二倍体植株）授粉获得，也可通过花药离体培养获得 （Howard，

1970；Caligari，1992）。研究表明，用S．phureja生产双单倍体时，在该双单倍体中可
见到来源于S．phureja的染色体小片段 （Clulowetal，1991）。

这些二倍体在育种项目中具有十分重要的价值：不易与四倍体马铃薯杂交的品种可与
双单倍体杂交 （见下面关于杂交的章节）。这些双单倍体通常是胚珠可育而花粉不育。

第六节 繁殖生物学

1.有性繁殖

petota组中的二倍体马铃薯栽培种S．tuberosum 和其他二倍体种都具有自交不亲和
性 （Kirchetal，1989）。这种不亲和性是由于S等位基因存在造成的多等位基因控制的配
子体不亲和。这些种通常由昆虫传粉实现有性杂交。

马铃薯S．tuberosumSusp．tuberosum的四倍体栽培种具有自交亲和性。虽然这个种
存在S等位基因，但是不知何种原因其不亲和系统被削弱。目前，这一现象背后的机制尚
不清楚。Plaisted（1980）研究表明，田间条件下，四倍体马铃薯S．tuberosum 最可能发
生自花授粉，其80%～100%的种子来自自交。

昆虫的存在有助于杂交育种和自花授粉。特别是，熊蜂 （如秘鲁的Bombusfunebris
和美国的B．impatiens）是马铃薯很好的传粉昆虫 （White，1983）。花粉传播主要受传粉
昆虫飞行距离的限制。熊蜂和蜜蜂的飞行距离不超过3km （Reheul，1987）。由于马铃薯
的花没有花蜜，因此蜜蜂 （意大利蜜蜂Apismellifera）和Bombusfervidus不是马铃薯
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的传粉昆虫 （SanfordandHanneman，1981）。White（1983）进行了一些试验来判断风对
于马铃薯授粉的重要性。在试验中，通过将花去雄排除昆虫的作用，然后观察这些花的结
籽情况。结果发现这些花中均无种子形成，因此推断风对于传粉不重要。

Conner等 （1996）收集了在新西兰、英国和瑞典进行的几个转基因马铃薯田间试验
中的异型杂交数据。通过分析发现在各试验中，当受体生物与转基因生物相隔距离超过

20米时，异型杂交率降到0%。
尽管茄属Solanum中很多物种是可育的，但是似乎大量的四倍体马铃薯S．tuberos-

umSusp．tuberosum栽培种的育性较低。（Ross，1986）。大多数栽培种的花粉育性降低，
甚至花粉不育。其中包括有名的栽培品种Bintje和KingEdward。尽管雌性育性降低的现
象不常见，但是发现很多栽培种比野生种的开花少。另一个现象是，花在授粉后脱落，因
而无果实的形成。因此，在大部分马铃薯S．tuberosumSusp．tuberosum的栽培种中只形
成少量的果实和种子。

马铃薯种子不能通过鸟类传播，但是可通过小型哺乳动物传播 （Hawkes，1988）。

Lawson（1983）研究表明，在苏格兰，马铃薯种子可在土壤中存贮近10年而不会丧失活
力。Love等 （1994）报道马铃薯种子超过7年后仍可存活和萌发。

2.无性繁殖
马铃薯可进行营养繁殖。其块茎形成于地下。由于块茎是马铃薯栽培的产品，因此，

为了使块茎高产和优质，人们已经进行了广泛的选择。只要不遇到大的霜冻期，这些块茎
就可保存很长时间。马铃薯S．tuberosumSusp．tuberosum栽培种形成块茎的匍匐茎通常
不是很长；而野生结薯茄属Solanum的匍匐茎要长得多 （Hawkes，1990）。

第七节 杂  交

1.种内杂交
马铃薯Solanumtuberosum 的tuberosum 和andigena亚种之间存在完全的杂交亲和

性，（Plaisted，1980），可发生天然杂交。由于这两个亚种的形态差异极小，因此发生杂
交的几率尚不清楚。由于这两个亚种只在北美南部和南美洲的部分地区同时出现，因此天
然杂交只可能发生在这些地区。

2.种间杂交：potatoe亚组内的杂交
马铃薯的基因库非常大。Dale等 （1992）和Evenhuis等 （1991）指出，potatoe亚组

内的结薯马铃薯之间都可以进行杂交，尽管有些情况下需要应用一些技术来保证杂交
成功。

在这一亚组内有2组极难进行杂交：
● morelliformia、bulbocastana、pinnatisecta、polyadenia、commersoniana、ligni-

caulia和circaeifoli系中的二倍体植株。
● 其他系中的二倍体植株。
具有正常单倍花粉的二倍体植物的授精作用实际上是双受精。花粉含有两个 （单倍

体）生殖核，一个核使卵细胞受精，另一个使极核受精，从而产生二倍体胚和三倍体
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胚乳。
据DenNijs和Peloquin（1977）报道，四倍体植株与二倍体植株杂交时，会出现 “三

倍体障碍”。这一阻碍是由于胚乳 （5×）和胚 （3×）之间的不平衡引起的，从而导致胚
乳无法形成，进而出现胚败育 （JacobsenandRousselle，1992）。

Johnston等 （1980、1982）发现具有相同染色体倍数的一些物种间不能杂交，而具
有不同染色体倍数的物种可成功进行杂交。他们引入了胚乳平衡数 （EndospermBalance
Number，EBN）这一概念，胚乳平衡数表示的是 “胚乳中基因组的有效染色体倍数”。为
保证授精后胚乳的正常发育，母本的胚乳平衡数必须为父本的两倍 （2∶1）。

胚乳平衡数与物种的染色体倍数无关，并且具有相加效应。这就意味着，染色体数加
倍，胚乳平衡数也加倍。

存在两种情况：
● 两个物种的胚乳平衡数相同：可发生天然杂交；
● 两个物种的胚乳平衡数不同：不能发生天然杂交。
如果两个物种的胚乳平衡数不同，则有几种天然的机制或人为机制来避免不亲和性：
天然机制：
● 不减数配子的出现可使胚乳平衡数较低的物种与胚乳平衡数较高的物种进行杂交。

例如：
四倍体植株 （胚乳平衡数为4）不能与二倍体植株 （胚乳平衡数为2）杂交，但是如

果二倍体植株产生了不减数配子，则这些配子的胚乳平衡数为4，这样就可以进行杂交
了。所得的植株是胚乳平衡数为4的四倍体。值得注意的是，由于在大多数茄属Solanum
种中不减数配子比较常见，因此这种杂交可自然发生。

人为机制：
● 双单倍体的产生可使胚乳平衡数较高的物种与胚乳平衡数较低的物种杂交。例如：
四倍体植株 （胚乳平衡数为4）不能与二倍体植株 （胚乳平衡数为2）杂交，但是

如果四倍体植株二倍体化之后，则产生有效胚乳平衡数为2的双单倍体植株。这种植株
可与二倍体植株 （胚乳平衡数为2）进行授粉。所得的植株是胚乳平衡数为2的二
倍体。值得注意的是，由于双单倍体很少在自然条件下形成，因此这种杂交很难自然
发生。

● 染色体多倍化可使胚乳平衡数较低的物种与胚乳平衡数较高的物种杂交。例如：
二倍体植株 （胚乳平衡数为2）不能与四倍体植株 （胚乳平衡数为4）杂交，但是如

果二倍体植株 （胚乳平衡数为2）被多倍化之后，则产生有效胚乳平衡数为4的四倍体植
株。这种植株可与四倍体植株 （胚乳平衡数为4）杂交。所得的植株是胚乳平衡数为4的
四倍体。值得注意的是，由于多倍体化很少自发产生，因此这种杂交很难自然发生，但也
不能排除自然发生的可能。

尽管存在胚乳平衡数体系，不同组的马铃薯间也可通过体外体细胞融合进行组合。这
一方法的应用频率正在增加。融合产物可能是可育的，因此体细胞杂交可以成为连接不亲
和基因组的桥梁。

附录1提供了petota组内大部分常见马铃薯种的染色体倍数和胚乳平衡数。可用这
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些数据来判断马铃薯S．tuberosumSusp．tuberosum与这些种在自然条件下形成杂种的可
能性。S．tuberosumSusp．tuberosum容易与附录1中所有胚乳平衡数为4的茄属物种杂
交，此外，由于不减数配子的存在，马铃薯S．taberosumSusp．tuberosum也可能与附录

1中所有胚乳平衡数为2的茄属物种杂交。
为确定某一杂交能否自然发生，需考虑几个因素。其中最重要的是：
● 杂交亲本的胚乳平衡数

 胚乳平衡数还必须匹配，或者杂交亲本一方的胚乳平衡数应当不低于另一方胚乳平
衡数的一半。

● 杂交亲本的地理分布

 杂交亲本应分布于同一地区和生境。
● 杂交亲本的开花期

 杂交亲本的开花期应存在重叠。
● 是否存在阻碍花粉管生长的花柱障碍

 存在合适的传粉者。
在世界大部分地区，栽培的四倍体马铃薯周围，不会出现胚乳平衡数为2或4的pe-

tota组其他茄属Solanum 种。由于这种地理隔离的存在，天然杂交不可能发生。只有在美
国南部和南美洲才发现有合适胚乳平衡数的种与栽培四倍体马铃薯比邻。在这些地区，需
要通过评价相关种的特征和生境来预测杂交的可能性。

3.种间杂交：与petota组以外的其他种杂交
由于马铃薯亚种tubprosum 与petota组以外其他马铃薯之间存在很强的杂交障碍，

因而不可能发生杂交，不过，在世界的多个地区，四倍体的马铃薯栽培种与本地的茄属

Solanum物种 （非petota组物种）同时存在。例如，在荷兰就存在两种petota组以外的
茄属物种———S．nigrum和S．dulcamara。Eijlander和Stiekema （1990）发现，四倍体
的马铃薯S．tuberosumSusp．tuberosum与S．dulcamara杂交不能产生可育的种子和植
株。S．nigrum与马铃薯S．tuberosum杂交同样如此。只有进行胚抢救之后，才可获得
上述杂交种。这些杂交种生活力低、雄性不育，不能形成块茎并且表现较低的雌性育性，
授粉 （回交）之后，不能产生可育的种子。

第八节 马铃薯SolanumtuberosumSubsp.
tuberosum的生态学  

  1.栽培
马铃薯可在世界上很多地区栽培，据此可以推断：能成功种植马铃薯S．tuberosum

的环境条件多种多样。许多栽培品种可适应不同的环境条件。马铃薯S．tuberosumSusp．
tuberosum栽培的条件：

● 马铃薯S．tuberosumSusp．tuberosum 的块茎不能耐受-3°C或更低的温度。在

-4℃时叶片死亡 （vanSwaaijetal，1987；Vayda，1994）。Dale（1992）报道，在-2℃霜
冻25小时或-10℃霜冻5小时后马铃薯的块茎被破坏。拉丁美洲的茄属Solanum抗霜冻
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性较强。
● 马铃薯S．tuberosum Susp．tuberosum 不能进行低温驯化，茄属Solanum 的其

他种 （如马铃薯野生种S．acaule）则可以 （vanSwaaijetal，1987；LiandFennel，

1985）。
● 栽培马铃薯对土壤水分亏缺十分敏感 （Vayda，1994）。
● 栽培马铃薯可适应广泛的土壤pH （通常为5以上，但也有在pH3．7时获得高产

的报道）（Vayda，1994）。
● 栽培马铃薯是一种中性日照作物，块茎的形成与生育期的日照长度无关。但是在马

铃薯栽培种中也发现不同的光周期敏感性。
● 极端的低温或高温，特别是夜间温度，会妨碍块茎的形成。
● 短日照 （低于14小时）和适中的土壤温度 （15～18℃）可促进块茎的形成。长日

照 （14～16小时）和较高的 （白天）温度 （20～25℃）可促进开花和种子形成 （Beuke-
maandvanderZaag，1979；Burton，1989）。

● 人们用来自世界各地的种质资源改良马铃薯品种。主要目标是开发出对生物胁迫因
子 （真菌、病毒、细菌和昆虫）具有抗性的栽培种。其他目标包括：提高淀粉含量、适应
热带生长条件、抗除草剂、耐胁迫和导入抗机械损伤的基因 （Brown，1995）。常用来改
良马铃薯的种有S．demissum 和S．acaule、S．chacoense、S．spegazinii、S．stoloniferum 和

S．vernei。较少应用的物种有S．microdontum、S．sparsipilum、S．verrucosum、S．phureja、

S．tuberosumsubsp．andigena、S．commersonii和S．maglia（Caligari，1992）。这些种质已
经被引入到马铃薯S．tuberosumSusp．tuberosum的很多栽培品种中。

附录2中列出了马铃薯中常见的病虫害 （昆虫、螨类、病毒、细菌和真菌）以及它
们在世界各地的传播和分布。该附录并没有全面列出所有已知的马铃薯病虫害。因此，
应当考虑到其他病害在当地的可能具有重要意义。对于这一问题最好咨询国家植物检
疫部门。此外，附录2没有说明某一国家中需要采取的卫生或检疫规定。

2.自生苗和杂草
在马铃薯S．tuberosumSusp．tuberosum的栽培过程中，上一茬马铃薯作物种子中长

出的植株可成为自生杂草。在栽培过程中，块茎也可成为自生杂草。一般来说，这些种子
或块茎自生出的植株可通过正常的农艺措施去除。此外，在大多数栽培区域，由于环境条
件不利 （低温），块茎不会存活很长时间。

在田间以外的地方马铃薯苗由于无法与其他植物竞争，因此很难定殖。据Love等
（1994）报道，由于竞争性和适应能力的原因，这些苗只在栽培区生长。马铃薯块茎可通
过运输和应用扩散，但是由于环境条件的不利，通过这些途径扩散的植株通常不会长期
定殖。

马铃薯通常不会入侵野生生态系统。在顶级植被中，马铃薯竞争不过其他物种 （如杂
草、树木和灌木）（Anonymous，1996）。
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第第第第 六六六六 章章章章

番木瓜（Carica Papaya）
生物学特性的共识文件

第一节 分类和总体介绍

1.分类
番木瓜 （CaricapapayaL．）是番木瓜科中一种近于草本的 （多汁软木质）无分枝的

小树。16世纪初欧洲人首次在西半球热带地区发现番木瓜 （Sauer，1966），随后番木瓜
受到各方关注，并广为传播 （Ferrão，1992）。目前番木瓜在世界各地的亚热带和热带气
候条件下栽培，主要是为了获得瓜类果实。

番木瓜科（Caricaceae）在分类上属于十字花目（Brassicales）（有时也称作白花菜目
（Capparales），该目的植物的主要特征是表达芥子油苷（硫代葡萄糖苷）（Jørgensen，1995；

Rodmanetal，1998；Olson，2002）。近来，人们一致认为，番木瓜属只有一个种，即番木瓜
（C．papaya）。番木瓜科可能有6个属（Aradhyaetal，1999；Badillo，2000；VanDroogen-
broecketal，2002，2004；Kubitzki，2003；Manshardt，2002，HavaiiUniversity．）。大多数属
为新热带森林植物，生长于南美洲和中美洲，或只生长在中美洲。Vasconcellea 是最大的
属，有21个种，过去曾被认为是番木瓜属中的一个派别。其他生长于新热带区的属有墨西
哥木瓜属（7个种），Jarilla（3个种）和Horovitzia（1个种）（Badillo，1993）。Cylicomorpha
属（2个种）生长在赤道非洲的山地森林（Badillo，1971）。

高原木瓜Vasconcellea （非Vasconcella———见Badillo，2001；Kubitzki，2003）与番
木瓜的亲缘关系最近 （Badillo，1993；Aradhyaetal，1999；VanDroogenbroecketal，

2002，2004）。高原木瓜包括多个有可食果实的种 （和一些栽培种） （Badillo，2000；

ScheldemanandVanDamme，2001）。番木瓜科中商业化栽培的种仅限于番木瓜、cham-
buro （ababai）、babaco和toronche或higacho （名称因地而异，有时当地一个名称可指代
多个种）。Chamburo或山番木瓜 （V．cundinamarcensis）（经常指V．pubescens）种植于
美洲，果实常用于来烹调和加糖食用。智利有商业化规模的番木瓜栽培，在当地果实称为

ababai（ScheldemanandVanDamme，2001）。在南美洲西部 （特别是厄瓜多尔），消费者
很喜爱babaco （通常称为V．pentagona），Babaco也在其他一些地方栽培，包括新西兰、
南非、西班牙和意大利 （ScheldemanandVanDamme，2001；Villarrealetal，2003）。

Babaco通常被认为是F1代杂交种 （被看作V．×heilbornii，但有时被认为是五棱番木瓜
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的变种）（Jiménezetal，1999；WiersemaandLeón，1999；ScheldemanandVanDamme，

2001；MoralesAstudilloetal，2004）。Higacho（或普遍认为的toronche）被认作是V．×hei-
lborniivar．chrysopetala（有时称作V．chrysopetala）的杂交种，生长于厄瓜多尔，它的一个
商业变种种植于新西兰（NRC，1989；ScheldemanandVanDamme，2001）。

国际植物遗传资源研究所 （IPGRI）从这个科鉴定出了8个可食用果实品种。从墨西
哥到南非的食用者主要从野生或半野生植物中采摘果实，也可能种植部分果树 （可称作早
期驯化）。SiglalónSilvestre （V．stipulate）是厄瓜多尔南部的一种当地食品。生长于厄
瓜多尔、秘鲁和玻利维亚的Coldemonte （V．monoica）具有可供生食成熟食的小果实。

Chungay或 mito （V．candicans）是秘鲁的一种常见食品 （DeFeoetal，1999）。哥伦比
亚的Papayuelo （V．goudotiana）是一种小的类似苹果的果实。其他可食用的Vascon-
cellea有tapaculo （bonete，papayito）或高原木瓜 （V．cauliflora）和higuera （calasa-
cha），高原木瓜的果肉在食用前可用不同方法进行加工 （Coppensd'Eeckenbruggeand
LibrerosFerla，2000），higuera （calasacha）是V．quercifolia的坚果。此外，Schelde-
man和 VanDamme （2001）指出，V．crassipetala，V．microcarpa （lechocillo），V．

palandensis （papaillo），V．parviflora （coral）和V．sphaerocarpa （higuillonegro）
的果实可食用。Jacaratiadigitata，J．mexicana，J．spinosa和Jarillaheterophylla
的果实也在不同地区被食用 （Whitmore，1978；ScheldemanandVanDamme，2001）。

2.形态
番木瓜通常是不分枝、叶顶端簇生的巨型草本植株，高2～10m，如果植株达到不易

收获果实的高度，种植者会定期修剪以控制其高度。番木瓜树干笔直，树干末端簇生 （或
轮生）着具有长而粗壮叶柄 （125cm）的掌状裂叶，巨大的叶片伸展形成松散而开放的树
冠。每张叶片通常为5裂或7裂，每个裂片羽状深裂达20～60cm （甚至75～100cm），
裂片交汇处即叶柄末端 （CampostriniandYamanishi，2001a）。树干茎部通常10～30cm，
树冠处粗5～7．5cm，逐渐变细，树干表面具有大而明显的叶痕；随着树龄增加，树皮变
薄，经常为中空 （节间）（Elias，1980）。柔软的木质主要由韧皮部和少量次生木质部形
成 （Whitmore，1978；Carlquist，1998）。这种快速生长的植株大约有15～30片成熟叶
片，叶片在树上存活2．5～8个月，新叶以每周1．5～4片的速度长出 （Sippeletal，

1989；Allanetal，1997；Mabberley，1998；NakasoneandPaull，1998；Fournieretal，

2003）；叶片衰老似乎是行使其在植株冠层着生部位的功能 （如自荫作用），而不仅是因为
衰老。植株的各个部位，包括未成熟的果实，均含有稀且具腐蚀性的乳水。野生树木的寿
命约为15～20年 （Anon，2003），即使年老或受损伤，植株也很少会发育成叉状树干或
分成数个分枝；一些地方 （如肯尼亚）的种植者通过修剪树苗或去顶，使其产生多条树干
（DodsonandGentry，1978；Rao，1993；MaloandCampbell，1994）。

花梗从叶腋中伸出。驯化植株有3种基本花型，但可能存在一定程度的变异，从而产
生6种类型 （Storey，1941、1967；Hsu，1958a、1958b；MosquedaVázquezandMolina
Galán，1973；Fisher，1980；NakasoneandLamoureux，1982）：

● 雌花 （具有球形至椭圆形子房）（有时在农艺上称为 “第1类”）；
● 雄花 （有2类）：形态典型 （具有10枚雄蕊和小而未发育的雌蕊）（第5类），或某
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种程度上具有两性外型，但功能为雄花 （第4-1类）；
● 两性花 （有3类）：一雌十雄 （具有10枚雄蕊和1枚伸长的子房）（第4类），一雌

五雄 （具有5枚雄蕊和1枚深皱沟卵形子房）（第2类）和不规则型 （第3类），即雄蕊数
目可变且花丝形成心皮状 （即心皮化）（译者注：类似于棉花的雄蕊管）。

花序和花的形态因树的性别而异。典型品种为雌雄异株 （具有单性花，只为雄株或雌
株）或一雌多雄 （具有两性花和单性花、雌雄同体和单性植株）。雌株中花梗长约2．5～
6cm生一朵或多朵具有弧状分离花瓣的钟状花。雄株中，长约60～100cm （甚至150cm）
的花序悬挂而生，许多小的喇叭状花朵着生其中，每朵小花的花瓣 （即花药丝）聚合成窄
长而有扩口的管。 （Fisher，1980；Calif．RareFruitGrowers，1997；Nakasoneand
Paull，1998；RonseDecraeneandSmets，1999）。雌雄同体的植株形态，介乎于单性植
株之间，花梗长度不足25cm，有两性花，花呈管状，中间或下部收缩，花瓣 （管）扩口
较大。雌雄同体的植株有时也长有雄花 （CropKnowl．Master，1993）。一些植株在短花
梗上产生雄花。

番木瓜具有高度复杂的性别表达和开花能力。一些农业品种 （如Solo和Eksotika）
为雌花两性花异株———即植株或雌雄同体或为雌株。此外，番木瓜植株的性别易发生变
化。两性花可因环境条件而减少子房大小和功能，进而变成雄花。雄株 （有雄蕊）及雄花
两性花同株的植株 （具有雄花和两性花），其表型稳定或易变。这些类型都可表现出季节
性的性别逆转，发育成雄花、两性花和雌花 （Storey，1958、1976）。幼小的雌雄同体植
株第一次开花时可能有雄花；但是成年植株仅具有两性花 （Stambaugh，1939）。雌株
（有雌蕊）性别表达稳定，它们不会发育成具有雄性结构的花 （Hofmeyr，1939b；Naka-
soneandPaull，1998）。关于改变性别表达和形态的条件，详见第五节性别发育的诱导性
改变

果实由果柄悬挂并着生在树干上部，着生部位在老叶以下，幼嫩果实的着生部位高于
成熟的果实。果实形状是针对消费者和市场偏好而选择的结果，也是花型的反映。大果实
通常为球形或卵形至犁形或长形，长度10～50cm （Storey，1969、1987）。果实的重量变
化很大 （约0．35～10kg甚至12kg） （FontOuer，1958；LinnellandArnount，n．d），
果实重量也主要依赖于消费者和市场的选择。据Storey （1969，1987）报道，南美和南太
平洋地区通常喜欢2．5～6．0kg的果实，南非人喜欢1．25～2．5kg有小裂片的果实，独
型果实只有400～500g （夏威夷开发）。关于亚种和品种的其他情况，可见表6-1和第五
节 繁殖类型和栽培地点。

第二节 分布和起源中心

番木瓜是西半球北部热带地区的本地种。有人认为它的起源中心为中美洲或墨西哥南
部 （deCandolle，1883、1884；Singh，1990；Storey，1976）。Manshardt和Zee （1994）
在墨西哥南部和洪都拉斯北部的加勒比海沿海的低地发现野生番木瓜 （只有雌雄异株的）。
野生雌株产生高尔夫球大小的果实，重量不足100g，这种果实通常不可食用 （Man-
shardt，1999）。这种发霉的苦味果实 （浆果）可产生大量种子，其种子比驯化的番木瓜
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种子小25%，萌发条件更为严格。经测试，野生型种子需要强光才能发芽，但是75%的
驯化种子可在黑暗中发芽。而且，温度波动会部分抑制野生种子的萌发，但不影响驯化种
子的萌发 （azandVázquez-Yanes，1998）。与太平洋沿岸的野生番木瓜相比，中美洲加勒
比海沿岸的野生番木瓜 （feralpapaya）渗入了更多野生型性状，太平洋沿岸的野生番木瓜
似乎野生型性状少 （ManshardtandZee，1994）。从已知的野生番木瓜分布区向西和向南延
伸，野生植株中渗入了更多的驯化性状，同时经过驯化的野生植株数量增加了。

番木瓜相对较大的一个属Vasconcellea （以前在分类上属于Carica）的多样性中心是
沿安第斯山脉的南美地区尤其是厄瓜多尔 （Badillo，1993；MoralesAstudillo，etal，

2004），Vasconcellea属以外的其他番木瓜科物种的多样性中心远至墨西哥、智利、阿根
廷和乌拉圭 （Aradhyaetal，1999；VanDroogenbroecketal，2004）。因此一些人认为南
美是番木瓜的起源中心 （Prance，1984）。不过，有人提供了相反的证据，发现那里只存
在经过驯化的野生番木瓜 （ManshardtandZee，1994；Morshidi，1996），但是在墨西哥
和洪都拉斯发现了确切的野生型植株 （Moreno，1980；ManshardtandZee，1994；Paz
andVázquez-Yanes，1998；Manshardt，1999）。此外，叶绿体和线粒体的同工酶分析、

RAPD （随机扩增多态性DNA）分析和RFLP （限制性片段长度多态性）分析表明，番木
瓜Vasconcellea 属物种存在明显分化 （Jobin-Decoretal，1997；Aradhyaetal，1999；

Kimetal，2002；VanDroogenbroecketal，2004）。这就解释了在试验中番木瓜与番木
瓜科的其他物种难以形成杂交种的原因 （见第六节 番木瓜的种间杂交）。由于番木瓜在
遗传上分化分明，而且只有南美存在野生番木瓜，因此美国南部是野生番木瓜的起源地的
观点几乎站不住脚。

番木瓜可能是在北美的热带地区被驯化的，更为确切的地区尚未确定 （Schroeder，

1958）。北美、中美洲、加勒比海和南美的很多热带生境均有野生番木瓜。在北美，墨西
哥和美国的佛罗里达的亚热带地区是该物种目前分布的最北端，南部边界则从哥伦比亚和
委内瑞拉扩展到法属圭那亚地区、巴西、秘鲁、玻利维亚和巴拉圭。有证据表明，在佛罗
里达南部，当地土著人在哥伦布发现美洲大陆之前就开始利用番木瓜 （Allenetal，

2002）。据报道，至少于1519年和1526年前，西班牙人和葡萄牙人分别在墨西哥 （玛雅
人时期）、巴拿马加勒比海沿岸地区以及哥伦比亚遇到过栽培番木瓜，至少在1756年牙买
加就有了栽培番木瓜的报道 （Sauer，1966；Singh，1990）。番木瓜于16世纪被运输到菲
律宾和印度，很快传播到亚洲的热带地区、非洲和太平洋岛屿 （Singh，1990；Ferrão，

1992）。关于番木瓜果实、番木瓜树或两者不大广泛应用的名称有：papaw，pawpaw （paw-
paw，pawpaw） （但是番荔科的三萼泡泡果也被称为pawpaw），papaye，papayer，papayo，

lechosa，frutabomba，melónzapote，mamón，mamonero，mamão和 mamoeiro。在很多国
家，番木瓜现在已融入到当地的文化、农业和烹饪中。作为未驯化种或外来物种，番木瓜在
栽培区之外的西半球和东半球 （包括大洋洲）热带地区中得到不同程度的栽培。

第三节 作为农作物应用和农艺措施

番木瓜的非商业化生产十分广泛，很多国家收获的番木瓜不用于出口。相反，种植者
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自己消费这些水果或在当地销售。例如，据估计，印度尼西亚生产了744000吨番木瓜，
只有不到4吨出口国外 （SetyobudiandPurnomo，1999）。在越南，50%的农户在自己的
园子里栽培番木瓜，有500万～1000万甚至更多的农户种植了1～10棵树，然而只有

5000～10000的农户在果园或大田中生产番木瓜 （LeTranandTran，1999）。在菲律宾，
多达150万农户的现金收入来自庭院或农业生产中番木瓜的销售 （Kositratanaetal，

1999）。种植番木瓜，其单位面积土地的收入可比水稻多2～4倍，对于小农户而言，种植
番木瓜的整体价值不可低估 （ThePapayaBiotechnologyNetworkofSoutheastAsia-
Workshopparticipants，1999；ISAAA；cf．Cook，2004）。

据报道，2004年，番木瓜在52个国家的商业生产总量达650万吨 （FAO，2005）。
总种植面积达365846公顷。按地区算，美洲中部 （中美洲和北美）的种植区有7个，加
勒比海的种植区有5个，南美有10个，非洲有11个，近东有4个，亚洲和澳大利亚有10
个，大洋洲有5个。主要的生产国是巴西 （24．6%）、墨西哥、尼日利亚、印度、印度尼
西亚、埃塞俄比亚、刚果民主共和国、秘鲁、委内瑞拉和中国。

1.应用和负面影响
（1）工业应用
番木瓜主要用作市场上销售的新鲜水果，也用于制作饮料、果酱、果胶、糖果和蜜

饯。未成熟的果实、叶子、花和根可作为蔬菜 （Duke，1967；Watson，1997）。番木瓜有
一些已知的工业用途，著名的有木瓜蛋白酶 （四种半胱氨酸蛋白酶中的一种）[ElMous-
saouietal，2001]，性质与胃蛋白酶相似。沿着未成熟的果实纵向切口，诱发胶乳从切口
流出，从中纯化出的木瓜蛋白酶可用于食品、饮料、药品和其他制造业 （Mabberley，

1998；WiersemaandLeón，1999）。例如，食品工业将木瓜蛋白酶用于酿造、婴儿食品生
产以及人和动物用蛋白质的生产。木瓜蛋白酶也可用于生产防缩水羊毛和丝绸，以及用于
皮革软化过程，从而生产更柔软的皮革。不过，在一些应用中，某些人工合成的酶和其他
来源的酶正在替代天然木瓜蛋白酶的应用 （Watson，1997；ETA，2001）。番木瓜胶乳已
经用于生产口香糖 （deWit，1966）。从木瓜球形种子 （200～1000粒）[大约 （2～5mm）

× （3．5～6mm）]、果实及叶片的其他成分中提炼出的油用于化妆品和肥皂生产。
（2）营养和医药的应用
番木瓜成分有益于人的营养和健康。一个中等大小番木瓜 （食用部分为350g）的维

生素A 和维生素 C含量，超过了美国食品营养学会 （Inst．Medicine，Natl．Acad．
Sci．）确定的居民膳食营养素参考摄入量的成人每日最低摄入量 （CRN，2001；USDA，

2001），番木瓜是矿物质钾、镁和硼的良好来源 （Hardissonetal，2001）。番木瓜可用于
传统和现代医药以及牙科。其果实、种子、胶乳和提取物已至少用于40种人体症状的治
疗，人们正着力研究其在其他治疗中的应用（LewisandElvin-Lewis，1977；Mezhlumyan
etal，2003；Petitto，2004）。有部分应用功效已有记载： （AnimalSci．Dept．Cornell
Univ．，2001），包括驱虫剂 （Satrijaetal，1995）、抗变形虫剂 （ToandKyu，1934）
（Burdick，1971）和肠细菌抗菌剂 （Osatoetal，1993），其中抗变形虫剂可能是由生物碱
即番木瓜碱介导的。木瓜蛋白酶可用于制备或生产抗生素和疫苗的助剂和试剂，木瓜凝乳
蛋白酶是治疗脊柱椎间盘突出的生物制剂 （Quenum，2001；Mezhlumyanetal，2003）。
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（3）负作用及其他作用
已有人描述对番木瓜的过敏反应，包括呼吸系统对花粉的过敏反应 （Blancoetal，

1998）。食用成熟的水果很少产生上述不良后果 （Castilloetal，1996；IlievandElsner，

1997）。皮肤可因接触水果 （Ezeoke，1985）或提取物 （Baniketal，1992）而产生这些
反应。接触含有木瓜蛋白酶或其他蛋白酶的受磨损未成熟果实和植株或提取物中的胶乳，
可能伤害未加保护的皮肤，但这些胶乳也可用于治疗伤口 （Mezhlumyanetal，2003）。
大量食用含有氰苷 （Olafsdottiretal，2002；Seigleretal，2002）和单宁的木瓜组织 （包
括叶片和根），可能产生不良反应。

番木瓜酶可用于医疗注射。Moneret-Vautrain等 （1985）报道了注射木瓜凝乳蛋白酶
提取物导致过敏的概率———近1%的人可能产生不良反应。注射番木瓜的其他已知半胱氨
酸蛋白酶加木瓜蛋白酶和甘氨酰肽链内切酶 （Dandoetal，1995）也可能引起免疫反应
（Dandoetal，1995）。对果实、花粉和木瓜蛋白酶的过敏反应由IgE介导 （Blancoetal，

1998；Soto-Meraetal，2000）。
一些人认为食用番木瓜会对胎儿发育产生风险，能够引起或预防流产，已有人研究了

番木瓜对孕娠的可能影响 （Enoetal，2000；Adebiyietal，2002a）。一项对怀孕大鼠的
研究表明，从成熟果实中提取的汁液是安全的 （Adebiyietal，2002a）。体外实验中未观
察到番木瓜汁对子宫肌产生影响，但是粗提胶乳可引起痉挛 （Adebiyietal，2002a，

2002b）。已有人报道了番木瓜不常食用的部分所产生的其他生理效应，例如对雄性啮齿
动物和猴的繁殖的影响。小鼠、大鼠和长尾猴食用了番木瓜种子提取物后，似乎出现不育
现象，但其不育性可恢复，并未出现中毒现象 （Chinoyetal，1994；Pathaketal，2000；

Lohiyaetal，2002）。番木瓜种子提取物可防治一种寄生的原生生物，这种寄生生物是水
产养殖中鱼的一种主要病害 （Ekanemetal，2004）。

2.繁殖
（1）种子
番木瓜生产者一般种植种子，农艺专家建议购买商业种子进行繁殖 （Muthukrishnan

andIrulappan，1985）。大多数商业种子的生产商提供的是种子自交系，但也提供一些杂
交种 （如Rainbow和EksotikaII）。关于杂交种地位的进一步讨论可见本节第三小节和第
七节。栽培品种是遗传变异的来源。商业和育种的常应用品种见表6-1。

为了保证种子质量，种植者应当考虑有性繁殖类型和品种的遗传变异。品系的异质性
增加了后代性状多样性。雌雄异株的品种为自由授粉，种子易产生表型变异。雌雄异株品
系 （见第五节，繁殖类型和栽培地点）多为杂合体，只有树木和果实的特征得到保持。为
了在各世代中保持性状，生产者应严格控制授粉，并对多个品系进行严格隔离。该类品系
要应用严格杂交程序 （Watson，1997）。保持某些品种纯度的策略之一是从自花授粉的雄
树 （“模棱两可”的雄树）中获得种子，这种树仅在特定条件下 （如季节）产生果实
（Aquilizan，1987）。另外，也可通过选择来开发优良品系，尤其在种植者通过套袋和人
工授粉生产种子时。

在雌雄同体品系中，自花授粉为主要方式，但也不排除杂交的可能性 （见第五节 授
粉）。从自花授粉的雌雄同体植株上进行种子选择将使性状更为均一 （Singh，1990）。严
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格控制杂交种子的生产是另一方法，其重要性正在增加。种子生产者用选择的雌雄同体植
株的花粉给选择的雌株授粉。

当包含在果实中或未成熟时，种子 （包括最外层———凝胶状肉质种皮） （Fisher，

1980）中含有阻止其萌发的抑制剂。 （YahiroandHayashi，1982；Ellisetal，1985；

ArumugumandShanmugavelu，1975；Tseng，1992）。果实中新收获的种子发芽率极低
且不稳定。除去肉质种皮可大大增加新鲜种子的发芽率。对种子进行干燥、冷藏以及种植
前浸泡可提高存活率、发芽率及萌发的整齐度。在15℃下贮存30～50d可大大降低生长
抑制剂的活性，提高发芽率 （Yahiro1979；YahiroandHayashi，1982）。浸泡 （定期换
水）也可大大提高发芽率 （PazandVázquez-Yanes，1998）。种子长期贮存方法是使其干
燥至含水量9%～12% （TengandHor，1976；Ellisetal，1991）。在干燥和低温条件下
储藏，木瓜种子可存活3年 （MaloandCampbell，1994）。热激可打破干燥种子的休眠
（Woodetal，2000）。

番木瓜可在大田直接播种，也可在苗圃催芽，种子萌发于播种后10～21天或预处理
后4～10天，也可能间歇性萌发达35～40天。 （ChenandTseng，1996；Bhattacharya
andKhuspe，2001）。苗圃培育约60d的幼苗可移栽到田间 （MuthukrishnanandIrulap-
pan，1985）。由于开花时才知植株的性别，因此经常种植较多树苗，然后通过间苗而除去
非目的性别植株。如果欲种植雌雄同体的植株，每一穴位上可移栽2～4棵 （雌花两性花
异株）植株。确定性别后 （播种后约4～8个月）除去雌性小苗。如果欲种植雌雄异株的
植株，则要除去过多的雄株，只留一棵雄树来对10～15棵 （有时更多）雌株进行授粉。

近来已经建立了几种分析方法，使通过常规分子检测确定幼苗性别成为可能。这些方
法包括：用于分析雄株和雌雄同体植株的SCAR标记 （该标记由RAPD标记发展而来）
（Urasakietal，2002a、2002b），在雌株中不产生的1对 SCAR 标记 （Deputyetal，

2002），雄性特异性的SSR标记和SCAR标记 （Parasnisetal，1999、2000），雌雄同体
特异性的RAPD探针 （Lemosetal，2002）。此外，Chan-Tai等 （2003）正在深入评价一
个雌雄同体的SunriseSolo突变体，该突变体在自交时性别表型十分稳定，只产生雌雄同
体植株。

（2）营养繁殖
南非品种HortusGold采用茎枝插条进行营养繁殖 （Allan，1974）。Allan （1964）

报道了在试验中通过插枝成功进行番木瓜的繁殖。一般选择冬季过后新长出的大的多叶侧
枝作为插条，它在周期性薄雾条件不易于生根。用细胞分裂素和赤霉酸的混合物对适宜大
小的侧枝 （去除顶端优势）进行处理可促进侧枝诱导和繁植成植株。（Allan，1995；Ono
etal，2004）。插枝大约在3周内生根。在特殊情况下，一些品种的木瓜是无籽的 （Wet-
tsteinetal，1944；deWit，1966）。

与种子繁殖相比，无性繁殖的植株一致性好、开花早、结实高度低且产量高 （Drew，

1988；ChanandTeo，2002）。插枝繁殖的 “夏威夷彩虹”转基因番木瓜比种子繁殖的后
代开花早1～3个月，结实部位低30cm （Fitchetal，2002）。无性繁殖植株的果重也明显
增加，在不利的环境条件下差异更为显著。人们开发了小规模的商业化和实验室组织培养
技术。（LitzandConover，1978；Drew，1992；Magdalitaetal，1997a）。田间试验发现，
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体外试管苗性别稳定、不发生无性系逆转。
番木瓜也可通过嫁接繁殖。Airi等 （1986）将品种Co-1和 HoneyDew的接穗成功地

劈接到幼苗上。也可应用修补嫁接和T形芽接，但成功率低于劈接法。在马来西亚，一
些果园种植者应用嫁接来取代Eksotika品种的结果雌树 （Cheahetal，1993）。植株性别
一旦确定，繁殖人员就可用Eksotika雌雄同体植株的小枝 （底部直径2～3cm）作为接
穗，劈接在雌树上，接穗在嫁接6个月后可结出果实。

（3）品种的选择：自交系和杂交种
尽管市场上最常见的是当地番木瓜品种，但生产商经常种植来自其他地方的品种。

Singh （1990）指出，就表型一致性和稳定性而言，只有几个品种可作为严格意义的栽培
品种，只是Solo最接近这一标准。如第七节所述，栽培品种是遗传变异的来源，在夏威
夷开发的Solo组品种具有有限的、内在的遗传变异性。其他表型一致的品系有来自马来
西亚的Eksotika和EksotikaII，以及中国台湾KnownYou种子公司销售的Tainung系列
（Formosa组）杂交种和自交种 （Manshardt，2002，私人通信）。生产商经常种植Solo、
来自泰国的 KhaekDam、以及 Tainung （SubhadrabandhuandNontaswatsri，1997；Le
TranandTran，1999；Story，2001）。其他Solo品种还有 Kapoho和 Waimanalo （Wat-
son，1997；Beltraide，2000）。果实较大的品种 （如 Maradol）也广泛种植。表6-1列出
了在商业和育种中常用的一些品种。

表6-1 商业和育种中常见的番木瓜品种

品  种 起  源 平均果重，显著性状 果实特征 （如形状、颜色）

 Bettina  澳大利亚 （佛罗里达

Betty×昆士兰州品种）
 1．36～2．27kg  圆形—卵形颜色好

 Cariflora  美国佛罗里达  0．8kg
抗番木瓜环斑病

 圆形，暗黄至浅橙色肉质

 CoorgHoneyDewH  印度  2～3．5kg  长形至卵形、黄色

 EksotikaH  马来西亚 （SunriseSolo
×Subang6）

 0．6～0．9kg  长（从雌雄同体的植株上）橘红色果肉

 EksotikaIIH  马来西亚

 （Eksotikalines19×20）
 0．6～1．0 kg 比

ksotika高产
 皮上有较少的斑，比Eksotika甜

 SekakiH  马来西亚  1．0～2．5kg  长、圆柱形、皮光滑、红色、肉质紧．

 Hortus Gold（se-
lection：HoneyGold）  南非

 1kg
通过嫁接繁殖

 圆形—卵形，金黄色

 KnownYou1H  中国台湾  1．6～3kg，抗番
木瓜环斑病

 十分细长肉质黄色

 Maradol  古巴  2．6kg  伸长，皮绿色或黄色

 RainbowH  美国夏威夷 （SunUp×
KapohoSolo）

 0．65kg 转基因，

抗PRSV．
 犁形至椭圆形，橘黄色果肉

 RedLady786  中国台湾  1．5～2kg抗PRSV  伸长果肉红色

 RedMaradol  墨西哥  2．5～2．6kg  果肉红色、皮成橘黄色

 SoloH

 在美国夏威夷培育，最初
来源于于巴巴多斯岛

 0．5～1kg两性花
严格自花授粉

 犁形 （雌雄同体的植株上）皮橘黄色
果肉金橙色
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（续）

品  种 起  源 平均果重，显著性状 果实特征 （如形状、颜色）

 KapohoSoloH  美国夏威夷  0．45kg  犁形，但是颈部比 SunriseSolo短，

果肉橘黄色

 SunriseSoloH  美国夏威夷  0．57kg  犁形、粉红色果肉

 Tainung1H  中国台湾  1．1kg  果蒂 （雌雄同体植株），红色果肉

  注：H 雌雄同株品种 （即一些植株两性花，其他植株只有雌花）。

过去，番木瓜研究人员认为不需要通过杂种提高该作物性能。最近的研究表明，杂交
具有改良作物的潜力。在农艺评估 （SubramanyamandIyer，1984；Dineshetal，1992；

Chan，2001）和种子生产试验 （Grant，G．，2004；PapayaSeedAustralia，私人通信）
中，F1代杂交种具有提高植株活力和产量等方面的优势。在马来西亚，EksotikaLine20
与近亲系杂交产生的F1代杂交种EksotikaII，在活力和产量方面具有杂种优势 （Chan，

1992）。在夏威夷，转基因品种Rainbow来自于雌花两性花异株亲本系SunUp （转基因）
和Kapoho （非转基因品种）的F1代。在澳大利亚，约65%商业品种选种雌雄异株的杂
交种1B，种植面积超过10hm2 （Grant，G．，2004；PapayaSeedAustralia，私人通信）。

其他的杂交种也已商业化，并普遍种植。澳大利亚昆士兰州政府保存了用于杂交种生产的
亲本，并且启动原种生产计划对种子生产商进行培训（Dunn，J．，2004；QueenslandDept．
PrimaryIndust．&Fisheries，私人通信）。在雌雄同株植物的双列杂交中，所期望的农艺性
状表现出良好的配合力（Dineshetal，1992；SubhadrabandhuandNontaswatsri，1997）。

3.耕作措施
番木瓜种植后1年内 （一些品种在7～9个月内），开始结果。大规模商业生产中植株

的寿命周期通常为3年，但一些地方可能短于或长于这个时间 （Singh，1990；Watson，

1997）。在美国的Virgin岛，已经开发出结果早、结果位置低的一年生栽培番木瓜，从而
最大限度地降低番木瓜环斑病和季节性飓风的破坏 （ZimmermanandKowalski，2004）。

在夏威夷，番木瓜第4年产量急剧下降，因而一般在第3年后重新种植 （Youngeand
Plucknett，1981）。如果冬季温度温和 （如海洋的缓冲作用），在亚热带地区可能实现番
木瓜的连续生产，但是在一些地方，植株在较冷月份开花这可能会降低夏季的收获期产量
（Watson，1997）。尽管一些地区可常年生产果实，但是种植的月份可影响植物的发育、
收获时间和总产量 （SinghandSingh，1998）。果实在7～9个月内开始成熟，2个月后可
进行全面收获。番木瓜因品种不同可能需要进行疏果处理。例如，SunriseSolo每节可结

5个果实，而通过人工减少到2个 （Watson，1997）。

种植密度取决于番木瓜的品种和种植地区，通常的措施是每hm2 种植1160～1930
株 （Watson，1997），行距为2．7～3m，株距为1．8～2．7m。有时要进行双行种植，如
行距为3．25m×1．75m×2．4m （PROSEA，1991）。成功的种植措施包括在果树之间的
空地上进行适当的土壤覆盖。Younge和Plucknett（1981）的研究表明，相对于无植被而
言，树间空地生长三叶草或青草会降低收益，空地上杂草丛生同样减少利润。用垃圾覆盖
空地可提高产量，因为在番木瓜的连续生产中，可能出现三叶草的生长粗干草覆盖也可显
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著提高产量 （Elderetal，2002a）。
若安排适当，番木瓜可进行间作。在印度，在番木瓜树达到结果年龄之前，可与短期

蔬菜作物西红柿 （Lycopersicon）、洋葱 （Allium）、甘蓝或花椰菜进行间作 （Muth-
ukrishnanandIrulappan，1985），但是在结果的几个月中应当避免与番木瓜竞争，以免降
低产量。在尼日利亚，已经检测了番木瓜与黄麻、甘薯 （Ipomoeabatatas）、黄秋葵
（Abelmoschusesculentus）和西瓜 （Citrulluslanatus）进行的间作 （AiyelaagbeandJo-
laoso，1992）。棉蚜或瓜蚜 （Aphisgossypii）可从葫芦 （葫芦科）上传播番木瓜环斑病
毒 （Alietal，2004）。一些种植者在芒果 （Mangiferaindica）或荔枝 （Litchichinensis）
的行间将番木瓜作为短期间作作物种植 （MuthukrishnanandIrulappan，1985）。在马来
西亚，人们有时将番木瓜与油椰或橡胶进行间作。（Chanetal，1999）。由于番木瓜通常
为2年或3年生作物，这类间作对未到达生产年龄的树木影响很小。

4.栽培要求
充足的灌溉对植物生长和果实品质极为重要，番木瓜的最佳降水量为1000～2500

mm （Watson，1997），同时需要考虑不同季节降雨量的变化。降雨模式可能引起土壤水
分亏缺，因此在果实生产时需要补充水分 （TerradeAlmeidaetal，2003b）。所用的措施
有喷灌、改良的滴灌或树下灌溉。由于喷灌会增加叶片病害，它可能是最不合适的方式
（Watson，1997）。就澳大利亚而言，Watson （1997）建议一周两次回灌根区，以保持土
壤含水量。番木瓜栽培的适合pH为5．0～7．0 （NakasoneandPaull，1998），通常用石灰
增加碱性。

番木瓜为生长快、结果多的作物，从种植到收获的整个过程，都应当提供均衡的营养
（CunhaandHaag，1980；Watson，1997）。氮、磷和钾对植物生长具有重要作用 （Shoji
etal，1958；Awadaetal，1986；NakasoneandPaull，1998）。氮源不足加上气温的降低
可导致一些品种的花心皮化，产生不能上市的果实 （AwadaandIkeda，1957）。硼不足可
引起畸形果和胶乳外渗 （ChanandRaveendranathan，1984），该症状可通过叶面施用硼
酸或地面施用硼砂消除。

5.产量参数
不同国家的番木瓜果实产量差异很大，这取决于土壤特性、品种、病虫害发生率和管

理措施 （Singh，1990）。果园的生产能力也取决于结果树的数量、雌雄同株和雌株的类
型、单株平均结果数量 （可能为25～100）和果实的平均重量 （通常为350～3000g）。在

1991—2001年的10年间，世界平均单产为每hm215000kg （FAO，2001）。印度的番木
瓜的最优单产量是每hm227000～35000kg；特立尼亚为每hm212500～62500kg；夏威
夷虽然普遍单产为2000～3000kg/hm2 （除出残次果）但实验中已实现单产100000kg/

hm2 （Manshardt，2002，私人通信）。由于番木瓜的产量随树龄而变化，在集约种植条件
下，种植后的第1年产量最高。

每年从未成熟的果实中可获得几千吨番木瓜胶乳。一个面积不低于10hm2 的果园通

常每年生产2t干乳胶 （ElMoussaouietal，2001）。
番木瓜种子的生产因品种、种植条件、栽培措施 （如在隔离田中自由授粉或人工控制

授粉）和目的 （如生产市场销售的基础种子或育种种子）的不同而有很大差异。例如，在
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印度 （比哈尔省），雌雄异株的PusaDwarf和PusaGiant比雌花两性花异株的PusaDeli-
cious和PusaMajesty在人工授粉情况下用较低的成本生产更多的种子。在隔离小区的一
个点，PusaDwarf的种子产量为579kg/hm2，而另一地点在控制授粉情况下，产量为

362kg/hm2。人工授粉的 PusaMajesty的产量只有52kg/hm2 （Ramand Majumdar，

1990；Ram，1996）。

第四节 害虫和病原体

番木瓜的乳白色胶乳贮存于植物体内密集、网状交织的乳汁管 （连在一起的细胞）
中，但成熟果实内不含有 （RothandClausnitzer，1972；Fisher，1980；Zengetal，

1994）。胶乳可通过清洁和愈合伤口而起到防御作用。胶乳 （含水量约85%）的可溶性部
分含有各种生物分子，包括一些可能参与或直接参与抵御昆虫或病原体的生物分子———如
糖基水解酶 （如第Ⅱ类番木瓜几丁质酶）、蛋白酶抑制剂 （番木瓜西司他汀）和9种蛋白
酶 （ElMoussaouietal，2001；Azarkanetal，2004）。木瓜蛋白酶 （不是木瓜主要的半
胱氨酸蛋白酶）是防御一些鳞翅目幼虫 （蚕蛾，天蚕蛾科；夜蛾和斜纹夜蛾，夜蛾科）的
关键因子 （Konnoetal，2004）。不过，在夏威夷，用螨类害虫 （叶螨和Calacarus）和白
粉菌接种木瓜幼苗，未发现诱导产生的抗性；相反，在消毒并移栽至田间后诱导产生较弱
的敏感性。（Fournieretal，2004）。主要害虫和病原体可逃避防御，也可通过其他类似物
种增强力。

1.害虫：螨类、昆虫和线虫
尽管番木瓜可感染很多螨类和昆虫，但是只有少量的螨类和昆虫是其主要害虫

（Singh，1990；Pantojaetal，2002）。果园周围或果园内的杂草中常常集生蚜虫，当杂草
干枯时，蚜虫攻击番木瓜 （Singh，1990）。桃蚜 （Myzuspersicae）、棉蚜或瓜蚜 （Aphis
gossypii）和黑豆蚜 （A．craccivora）可传播番木瓜环斑病毒。其他害虫有：夏威夷葱蓟
马 （Thripstabaci）、澳大利亚昆士兰州的昆虫 （如Aonidiellaorientalis）以及粉蚧 （粉
蚧科）。果蝇 （如东方果蝇和地中海果蝇）是夏威夷地区番木瓜主要害虫 （Manshardt，

2002、pers．com）。番木瓜果蝇 （Toxotrypanacurvicauda）（MaloandCampbell，1994）
是加勒比海地区的主要害虫；果蝇对于出口市场极为重要 （NakasoneandPaull，1998）。
叶蝉是一种重要的害虫，包括巴西马铃薯叶蝉 （FirkoandPodleckis，1996）和夏威夷木
瓜叶蝉 （Manshardt，2002，私人通信）。大多数害虫可通过适当的杀虫剂控制；控制蚜
虫的最好的办法是去除果园邻近地区的寄主杂草 （Singh，1990）。

相对昆虫而言，螨虫可能是更为严重的害虫，大多数番木瓜种植区都发生过伪蛛螨
（如短须螨，Brevipalpusphoenicis）和蛛螨 （如棉红蜘蛛，Tetranychuscinnabarinus），
（Singh，1990）。跗线螨 （如Polyphagotarsonemuslatus）发生于巴西的番木瓜 （Firko
andPodleckis，1996）。可应用合适的杀螨剂防治螨类的危害 （Singh，1990）。在一些国
家，根结线虫 （Meloidogynespp．）和肾形线虫 （Rotylenchulusreniformis）制约番木瓜
的生产 （Singh，1990）。生产者一般应用各种卤化土壤杀菌剂，并结合去除番木瓜残株以
及轮作等栽培措施来控制线虫。
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2.病原体：真菌、病毒和细菌
病原体在不同的发育阶段和不同的组织器官侵染番木瓜，其危害比螨类和有害昆虫更

为严重。危害严重程度取决于栽培措施和环境条件。Singh （1990）报道了将近17种番木
瓜病害，其中6种是很多番木瓜种植区的主要病害。很多地区番木瓜受茎腐病、猝倒病、
炭疽病、花叶病和缩叶病的危害。Nishijima （1999）列出了大量的番木瓜致病菌相关的
发病条件。最近，Persley和Ploetz （2003）描述了对主要病害的特征。

一些真菌可引起苗期 （播种后60d内）番木瓜植株的猝倒，致病因子为疫霉属、腐
霉属和丝核菌属真菌。茎腐病是重要的病害，可感染幼苗和较老的植株 （使茎腐烂开裂，
引起死亡），腐霉属、疫霉属以及丽赤壳属真菌是致病因子。炭疽病是一种广泛分布的病
害，感染叶柄和果实，胶孢炭疽菌是这一病害的诱因。叶片和叶柄的真菌感染包括棒孢叶
斑病，可能由多主棒孢引起 （加勒比海地区）。感染果实和其他器官的白粉病有：番木瓜
粉孢 （Hawaii）、单丝壳属真菌 、鞑靼内丝白粉菌 （Oidiopsistaurica） （昆士兰州）、

Ovulariopsispapayae （非洲东部）（Morton，1987）。
收获后真菌性病害也可造成损失。疫霉蒂腐病 （Phytophthoranicotianaevar．para-

sitica）、褐色蒂腐病 （Phomopsiscaricae-papayae）、炭疽病 （C．gloeosporioides）、黑
蒂腐病 （Phomacaricae-papayae、Lasiodiplodiatheobromae）和番木瓜黑腐病 （Alter-
nariaalternata）可能因温度不恒定或机械损伤发生。（PerneznyandLitz，1999）。各种杀
菌剂可用作炭疽病和疫病的控制（PerneznyandLitz，1999）。用未被感染的土壤替代感染土
壤或通过熏蒸处理可解决相关连作或减产问题（可能由真菌病原菌引起）（CTAHR，1985）。

病毒是番木瓜栽培的最大限制，在很多番木瓜种植区，一些病毒的危害正在增加。例
如：在夏威夷、墨西哥、加勒比海、南美、非洲和东南亚，一种马铃薯Y病毒，即番木瓜
环斑的病毒 （PRSV）已经成为番木瓜减产的主要原因 （PersleyandPloetz，2003）。番木瓜
环斑病的症状为：果实上有暗绿色环斑，叶片为黄花叶、小而呈细带状 （Gonsalves，1993）。
番木瓜环斑病一般通过机械损伤传播，也通过桃蚜、棉蚜或瓜蚜传播 （BhargavaandKhura-
na，1970）。尽管通过应用栽培措施限制番木瓜环斑病的传播，但仍然造成减产。该病的防
治策略包括去除感染植物，但是病害一旦定殖就不能根除 （QueenslandDept．PrimaryIn-
dust．&Fisheries，2003）。杀蚜虫的农药对防治该病害无效，因为在杀死蚜虫前，蚜虫已经
通过插入植株而传播了病毒 （PerneznyandLitz，1999）。如果在番木瓜行间间作非寄主作
物，则蚜虫在取食番木瓜之前已经在非寄主植物上取食，这可降低病害的传播和发生
（Gonsalves，1998）。中国台湾的研究人员已经开发出了一些抗病的番木瓜品种。将番木瓜幼
苗用番木瓜环斑毒株的弱病毒株或突变毒株接种，可为植物提供交叉保护，防止致病力强的
病毒株感染 （Yeh，1990）。不过，由于病毒易突变，这一保护并不完全有效，不能提供永久
性保护 （Linetal，1989）。而且，目前的耐病害品种 （如TainungNo．5）品质较差，在消
费者中的认可度较低 （JapanIntl．Res．CentreAgric．Sci．，2003）。

康奈尔大学和夏威夷合作，研发出一种具有PRSV （番木瓜环斑病毒）抗性的转基因
番木瓜，这种转基因植株通过表达病毒的外壳蛋白产生抗性。新品种迅速扭转了夏威夷木
瓜产业衰落的局面 （Liusetal，1997；Manshardt，1999；Gonsalves，2000）。该番木瓜
于1992年进行小规模田间试验，1998年进行大规模的田间试验和商品化种子释放。2003
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年，夏威夷近一半的商品化番木瓜是抗PRSV （番木瓜环斑病毒）的转基因番木瓜品种

Rainbow （PacificBus．News，2003）。关于衣壳蛋白抗性的详细情况，见第七节农艺性
状改良的分子生物学方法。

番木瓜的其他病毒包括花叶病毒 （PapMV），它是在南美和美国佛罗里达州鉴定出的
一种马铃薯X病毒 （MaloandCampbell，1994）。番木瓜花叶病毒通过机械传播，而不由
生物载体传播 （Buchen-OsmondandHiebert，1988）。番木瓜畸叶病毒 （PLDMV）目前
还未完全鉴定，但已完成了实验室的相关分析，它是一种马铃薯 Y病毒 （Maokaetal，

1996），与番木瓜环斑病毒的氨基酸序列相似性不超过59%。Chen等 （2001）研究表明，
中国台湾的分离株DL-1的抗原性与番木瓜环斑病毒不同，已知日本也有这一病毒 （Mao-
ka，2002）。在佛罗里达发现了番木瓜下垂坏死病毒 （PDNV），它是一种棒状病毒 （Zet-
tlerandWan，1993）。有一种类似的棒状病毒在委内瑞拉称为番木瓜顶部坏死病毒
（PANV），但是该病毒尚未得到国际病毒分类委员会的认定 （ZettlerandWan，1993），
这种病毒以一种叶蝉为载体传播。 （LastraandQuintero，1981）。巴豆黄脉花叶病毒
（CYVMV）是一种双生病毒，可引起叶片严重卷曲和叶柄扭曲，使植株在开花或结果前
死亡 （Singh，1990；Bruntetal，1996）。在一些地方，如印度，该病毒是一种毁灭性的
病原菌。该病毒可通过粉虱传播，尽管番木瓜不是粉虱最佳寄主。番木瓜卷叶病毒 （PL-
CV）是一种由粉虱传播的双生病毒，分布于日本和中国台湾 （Changetal，2003）。已有
人分析了PLVC与其他病毒的分子特征相似性 （Saxenaetal，1998）。番木瓜致死黄化病
毒 （PLYV）与番茄丛矮病毒具有显著的序列相似性 （Silvaetal，1997），该病毒对巴西
番木瓜具有重要的经济影响。番茄斑萎病毒 （TSWV）属于番茄斑萎病毒属，它在夏威夷
零星暴发，主要寄生于常见的杂草，由牧草虫传播 （GonsalvesandTrujillo，1986；Bau-
tistaetal，1995）。P （番木瓜）型番木瓜环斑病毒感染番木瓜和葫芦，W （西瓜）型番
木瓜环斑病毒在自然条件下只感染葫芦，但在试验内它也可感染番木瓜 （Purcifulletal，

1986）。目前已经检测到变形环斑病毒引起的病害，该病毒可能是番木瓜环斑病毒的异名
（Bruntetal，1996）。巴西地区一种重要的病毒被称为番木瓜 Meleira病毒 （PMeV）（目
前尚未得到国际病毒分类委员会的认定），它是双链DNA病毒，与其他病毒没有相似性
（Maciel-Zambolimetal，2003）。番木瓜其他病毒病的控制措施与番木瓜环斑病相似，但
是还没有开发出抗性策略。

在番木瓜种植区可能出现多种病毒以及与其他病原体共同感染而引起的病害，如在委
内瑞拉，PLYV （番木瓜致死黄化病毒）和PRSV （番木瓜环斑病毒）共同感染 （Marys
etal，2000）。在对墨西哥10个州进行的评价中，1个州发现了PapMV （番木瓜花叶病
毒）和PRSV （番木瓜环斑病毒）共同感染的现象 （Noa-Carrazanaetal，2000）。据报
道，小西葫芦黄花叶病毒 （ZYMV）、PRSV （番木瓜环斑病毒）和番木瓜束顶病也可同
时发生 （Fewerda-Licha，2002）。

番木瓜的细菌病害或多或少地取决于种植区。欧文氏菌属感染初期引起叶片下表面的
损害，随后叶片变黄、枯萎和死亡，然后植株腐烂 （Seaver，2000）。在加勒比海和委内
瑞拉，这一病害的经济意义比环斑病毒更为重要 （Coppensd'Eeckenbrugge，G，IPGRI
Cali，Colombia，私人通信）。由于杀细菌剂和抗生素不能有效防治欧文氏菌，Webb
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（1985）建议在Virgin岛采用抗性品种和非寄主作物屏障来防治这一病害。在马里亚纳群
岛的北部，欧文氏菌引起的病害由非洲大蜗牛 （Achatinafulica）传播，通过防治蜗牛可
降低病害的发生。

在澳大利亚，Phytoplasmaaustraliense可引发严重的番木瓜顶枯病。（Lieftingetal，

1998）。目前已经鉴定番木瓜黄皱病和番木瓜顶枯病，分别由两组不同的植原体引起（Pado-
vanandGibb，2001）。在澳大利亚，已经报道了少量发生的第三类植原体病害，番木瓜花叶
病（Elderetal，2002b）。叶蝉偶尔携带植原体，而番木瓜不是叶蝉偏爱寄主，这表明叶蝉是
番木瓜植原体的传播介体。番木瓜束顶病由乳汁管中的里克次氏体属细菌引起，里克次氏
体属细菌由叶蝉（Empoascapapayae）传播（Davisetal，1998、1999）。防治束顶病的策略包
括除去感染植株、通过去顶而产生未感染的腋生枝条及防治传播载体蚜虫（Davis，1993）。

第五节 繁殖生物学

1.繁殖类型和栽培地点
番木瓜可栽培雌雄异株 （雄株和雌株分离）的品种，也可以栽培雌花两性花异株 （既

有雌雄同株的植株，又有雌株）的品种。在亚热带地区，由于雌花两性花异株的表型在多
变而极端的季节条件下不稳定，经常种植雌雄异株的品系 （Manshardt，1999）。在果园
中雌株和雄株的混合种植比例为10～25∶1。

雌雄同株植株的花发育对气候胁迫高度敏感，而热带地区的稳定气候对其十分有利，
因此雌花两性花异株的品系通常只在热带地区种植。雌雄同株植株的心皮易于败育或雄蕊
易于转变成心皮状肉质结构 （心皮化），因此其子房发育不稳定，易于产生雌性果或畸形
果，两者都不能在市场上销售。在雌花两性花异株的品系中，所有植株都具有完全的繁殖
力，雌雄同株植株和雌株 （纯雌株）都可结果实。在一些雌花两性花异株的品系中，雌雄
同株的植株经常产生形状不规则的果实，并且其果实也没有雌株产生的果实重（Shetty，

1953；PersleyandPloetz，2003）。不过，在一些雌花两性花异株的品系中，一些地区经常优
选雌雄同株的果实而除去雌株。例如，Solo的雌雄同株植株产生梨形果，果肉质厚、种腔
小，在夏威夷地区，这种果实比雌株上所结的球形果更受欢迎（ArkleandNakasone，1984）。

2.有性繁殖
很多研究有报道了番木瓜单性花和两性花类型的分类，这些分类存在一定的分岐 （Sa-

kaiandWeller，1999）。番木瓜杂交后代性别类型的分类极为复杂，简单总结为表6-2所示。

表6-2 番木瓜杂交后单株性别的形成 （改编自Storey，1976）

花和植物：S= 有雄蕊 （雄性）；P= 有雌蕊 （雌性）；H =雌雄同株 （雄性和雌性）

杂交组合 S P H （无活性受精卵）

S×P 1 1 0 0
H×P 0 1 1 0
S×H 1 1 1 1
H×H 0 1 2 1
S×S* 2 1 0 1

  注：*当性 （如模糊雄性）植株发生性别逆转时，认为杂交完成。
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番木瓜繁殖模式复杂的遗传和染色体机制尚未完全阐明。人们用简单的说明来解释下
面的情形。M代表雄性植株的显性等位基因，MH 代表雌雄同株植株的显性等位基因，m
代指雌性植株的隐性等位基因。具有纯合显性等位基因的受精卵 （MM，MMH，MHMH）
被认为是致死的，因此只有 Mm （雄株），MHm （雌雄同株）和 mm （雌株）是可存活的
表型 （Hofmeyr，1938a、1938b、1939a；Storey，1938；MuthukrishnanandIrulappan，

1985；Maetal，2004）。Storey （1953）进一步提出，在一条染色体上决定性别、致死性
和其他性别特征 （如花序的分支、花的数目、花瓣的融合、雌蕊的数目、子房的形状）的
基因紧密连锁，并且与杂交结果一致。Hofmeyr （1967）假设，M （M1）和 MH （M2）
代表重要基因缺失长度略有不同的区域。Sondur等 （1996）应用其他植物中花器官发育
的近期研究解释这一现象。研究认为，反式作用调节蛋白诱导了性别类型：性别位点 M
等位基因 （sexl）诱导花的雄性部分，并抑制心皮的发育；MH 等位基因诱导雄性部分，
并且降低心皮的大小；而m等位基因不能诱导雄性器官。显性纯合子的致死性是由于 m
等位基因缺失时，必要功能的丧失引起的。雄株很少出现性别逆转，但有时雌雄同株的植
株中会发生这一现象，这可能是由于 MH 基因和其靶标 （启动子序列或另一蛋白因子）的
相互作用不如 M基因和其靶标的相互作用稳定导致的。花药培养获得的胚只产生雌性小
苗 （可能是单倍体或多倍体，如双单倍体），据推测其可能来源于小孢子 （花粉粒），由于
显性等位基因的致死性，因而只具有m基因型 （Rimberiaetal，2005）。

最近从雌雄同株的品种SunriseSolo中发现了一个突变体，该突变体在自花授粉后只
产生雌雄同株的植株 （即无预期的2∶1的 H∶P比中的雌株） （Chan-Taietal，2003）。
用该突变体的花粉与典型的雌雄同株植株授精，产生雌雄同株与雌株的比率为3∶1，这
说明所有基因型都可存活。随机自花授粉后，这些F1代都产生分离的F2代，从而证明
存在存活的显性纯合体植株 （MHM@ ），该纯体植株中含有一个新的雌雄同株等位基因
（MH 的突变体 M@）。此外，据推测有一个新的隐性致死基因 （1）与 m连锁，当雌性基
因型为隐性纯合 （m1m1）时，植株将致死。

根据番木瓜的种间杂交结果，Horovitz和Jiménez（1967）提出了性别决定的XX-
XY系统。MichelettideZerpa （1980）研究了山区木瓜 （Vasconelleacundinamarcensis）
与V．stipulata回交2代的减数分裂，发现18条染色体中的2条为有限配对且有时表
现为单价。这表明具有雌雄同体表型山木瓜的 Y染色体及其雌雄同体表型已发生了转
移，从而产生了雌雄同体的BC2 代，而 V．stipulata为雌雄异株。 （两个亲本物种都没
有异型染色体）。Liu等 （2004）发现，番木瓜的性别决定基因位于LG1染色体上一段

4．4Mb的区域 （连锁群），该区域占染色体的10%，不易发生重组 （Maetal，2004）。
因此，LG1的作用类似初始的 Y染色体，一部分似 Y染色体，其余部分似常染色体。
这种雄性特异性Y区 （该区大小等同于约100～200个基因，此估值依据番木瓜基因组
各部分的平均基因数）含有非雌性的DNA编码区，即用于编码雄性或雌雄同株特征的
区域 （ViskotandHobza，2004）。X-Y序列的差异可能为10%～20% （Charlesworth，

2004）。

3.授粉
番木瓜异花授粉的发生状况取决于品种、开花行为 （包括花的类型）和环境条件。某
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些情况下，与雌雄同株植株自花授粉相比，雄株可更容易与邻近果园中的雌雄同株植株进
行异花授粉。不同品系中可能存在基因型差异，花容受性的季节性改变也会影响授粉
（Louw，2000；A．Louw，2003，Inst．Trop．&Subtrop．Crops，SouthAfrica，私人
通信；Parésetal，2002；Parés-Martínezetal，2004），在雌花两性花异株的植株中，印
度的CoorgHoneyDew植株在自由授粉后进行人工授粉，结实率提高了10倍 （Purohit，

1980），但牙买加植株的人工授粉不能增加番木瓜结实率 （Free，1975）。这些结果既取决
于授粉者，也取决于番木瓜品种；例如，套袋可使雌雄同株的品种Sunrise结实率达到

90%，而 Higgins的结实率只达到33% （Rodríguez-Pastoretal，1990）。在雌雄异株条
件下，雄株和雌株是分离的，必须通过异型杂交授精。

在雄花中，有花丝的花药 （位于上轮）可伸出花粉管外开裂，无花丝的花药 （位于下
轮）位于花粉管内并在管内开裂 （WigginsandPorter，1971）。雌雄异株的品种 （华盛
顿）中在开花 （开花期）前18～36h，花药完全裂开，在开花前1d柱头可接受花粉
（KhuspeandUgale，1977）。在雌花两性花异株的品种中，两性花能进行自花授粉，开花
前花药开裂，以利于闭花授精 （RodríguezPastoretal，1990；Chanetal，1999；Ronse
DecraeneandSmets，1999）。雄株及功能型雄花 （第4+型）的花药在开花前2d开裂，
而两性花在开花前1d开裂。（Parésetal，2002；Parés-Martínezetal，2004）。尽管柱头
可在开花前3d接受花粉，且接受花粉的能力保持到开花后5d，但开花当日是柱头接受花
粉能力最强的时期 （SubramanyamandIyer，1986；DhaliwalandGill，1991）。 （如Car-
tagenaAmarilla品种）两性花可在柱头能接受花粉前释放花粉 （即雌雄蕊异熟且雄蕊先
熟），而柱头只有开花后才能接受花粉。（Parésetal，2002）。

花粉可长年产生。花粉粒相对较大 （直径32～39μm），亚热带地区的花粉粒比温和
地区的花粉粒大 （SippelandHoltzhausen，1992），花粉粒表面呈精细的网状 （Allan，

1963a；Fisher，1980）。花粉的活力 （通过染色性能和萌发率测定）可发生季节性改变，
雨季和春天最高 （SinghandSharma，1997），而在亚热带地区 （如澳大利亚），冬天则显
著降低 （Garrett，1995，inOGTR，2003a；Allan，2002）。花粉的寿命相对较长；室温
下在培养16%的花粉可存活16d （SharmaandBajpai，1969；cf．VahidyandNafees，

1973）。
花粉可通过风力传播。但是在植株附近检测到的花粉较少 （Allan，1963c）。在夏威

夷的Kapoho，在0．4公顷GUS标记转基因番木瓜Rainbow的下风向396m处种植非转基
因植株，非转基因后代中未检测到 GUS基因的表达 （Manshardt，2002，私人通信）。

Purseglove （1968）指出，距离244m的雄树能为隔离的雌树授粉，但是Baker （1976）
推测，这些观察结果可能由于单性结实，已经发现有些品种存在单性结实现象。（如 Wet-
tsteinetal，1944；Free，1975；RodríguezPastoretal，1990；Garrett，1995，inOG-
TR，2003a）。在一项旨在区分风和昆虫对传粉重要性的研究中，在自由传粉植株 （Cera-
type）中有38%的植株授粉，但是在开花期用薄棉布套袋的对照中只有26%的植株授粉，
因此说明在墨西哥韦拉克鲁斯这一非最适宜的测试地点，昆虫传粉可能起了重要作用
（MateosSánchezetal，1995）。在南非，在用金属网挡住个体中等或较大的昆虫后，番木
瓜的结实率发生变化 （Allan，1963c）。在一些地区，不常采用人工授粉来帮助结实 （Ca-
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lif．RareFruitGrowers，1997）。
番木瓜开花的时间在晚间较早时 （MekakoandNakasone，1975a；Sippeletal，

1989；Parésetal，2002）或在早上 （Khuspeand Ugale，1977；AzadandRabbani，

2004），而且由于它们具有很强的二态性或多态性，因此提供了潜在传粉昆虫的不同线索。
雄花花香更浓，开放时间长达24小时，它们可在花药和花蜜 （来源于雌蕊前体）中产生
草酸钙晶体，从而吸引昆虫。雌花无花蜜，但是在其喇叭口状的大柱头 （或柱头裂片）上
可能具有有甜味的非糖类分泌物 （RonseDecraeneandSmets，1999；Parésetal，2002），
在这方面可能与雄花相似 （Baker，1976）。雌花可持续开放7天 （Mabberley，1998）。

番木瓜的主要的传粉昆虫尚不清楚。已经描述了一些昆虫 （特别是天蛾，显然也有蚊
子、蠓、牧草虫）传粉的详细情况 （Heide，1923；Free，1975；Baker，1976；Knudsen
andTollsten，1993；Garrett，1995，in OGTR 2003a； Morrisen etal，2003）。在

Galápagos岛，天蛾经常在天黑后访问花 （McMullen，1999）；在厄瓜多尔大陆，访问雄
花和雌花的昆虫包括甲虫、蝇和蚊子 （Nielsen，1998，inRonseDecraeneandSmets，

1999）。在委内瑞拉，已经鉴定了17种昆虫为传粉昆虫 （或访花昆虫），包括Trigona和

Xylocopa蜜蜂 （MarínAcosta，1969）。在墨西哥 （韦拉克鲁斯），从100朵花中收集到

12个目68个科的712种昆虫，但是只有38%的昆虫进行传粉 （MateosSánchezetal，

1995）。在亚马逊中部 （巴西），番木瓜花粉是蜜蜂 （Trigonawilliana）常年喜欢取食的
食物 （Marques-Souzaetal，1996）。同样的，在南非也发现了蜜蜂传播番木瓜花粉 （Al-
lan，1963c）。

在一些国家，昆虫被认为在番木瓜传粉中起主导作用，而在另外的国家，风力传播似
乎更受关注。因此，他们对番木瓜适当的隔离距离有不同的建议，这反映了不同生产地点
的特定条件。正因为认识到昆虫和风是花粉的传播者，Singh （1990）建议原种生产的隔
离距离应为2～3km，但是没有文献支持这一距离的试验结果。根据本小节之前报道的转
基因番木瓜田间测试结果，夏威夷身份保持协议 （HawaiianIdentityPreservationProto-
col）规定，非转基因番木瓜种子生产时，与其他品种之间的隔离距离应不少于1320ft
（400m）（HawaiiDept．Agric．，2003）。东南亚番木瓜生物技术网络建议，在田间试验
中，非转基因番木瓜应当与可长出花药的转基因番木瓜植物隔离400m （Anon，1999）。
美国农业部动植物卫生检疫局 （USDA-APHIS）批准在佛罗里达的番木瓜田间试验隔离
距离为500m。澳大利亚基因技术管理局 （GeneTechnologyRegulator）规定田间测试只
能在用纱网将昆虫完全挡在外的条件下，或在除去所有雄花序的条件下进行 （OGTR，

2003b）。

4.有性发育的诱导性改变
环境条件 （温度、湿度、水分、氮源）的变化可诱导番木瓜开花和繁殖的改变

（Lange，1961；Singhetal，1963；Rojasetal，1985；TerradeAlmeidaetal，2003a）。
雌花两性花异株的番木瓜在干热条件下发育时，每个节结处的花序可形成末端的两性花，
并于腋生雄花对生。（Manshardt，2002，私人通信）。在该条件下，80%Solo品种花序能
形成雄花 （NakasoneandPaull，1998）。在较冷的条件下，腋生花将会回复转变为两性花
占主导。
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也观察到反向的性逆转现象，即转变成雌性结构。在雌雄异株和雌花两性花异株的品
系中，高温和湿度增加可导致花序向雌花转变 （Singh，1990）。夏威夷冬季的夜间低温可
诱导心皮化，即雄蕊发育成类似心皮的结构，并影响果实的发育 （Awada，1958；Hsu，

1958a），产生不能市售的形状不规则果实 （Chandrasekaranetal，1950；Watson，

1997）。在澳大利亚亚热带地区，杂交种和自交种的心皮化植株达10%～15%。 （Grant，

2004）。
当夜温低于12℃时，雌雄异株品种的雄株会被诱导产生两性花， （Allanetal，

1987），短日照温暖条件也可引起这一改变 （Aquilizan，1987）。雄株抗性别逆转的能力
在春季较强，在较冷季节较弱。（Allanetal，1987）。在亚热带气候区，雄树 （性别模糊
雄树）可能结实。（Watson，1997）。在澳大利亚昆士兰州，该条件性别逆转可用于确保
雌雄异株的品系原种的自交 （Aquilizan，1987）。在热带地区，树干砍伤造成的机械损伤
可激发雄树产生两性花 （Duke，1967）。

与两性和雄性繁殖结构相比，雌性繁殖结构稳定。不过，雌株的育性可因环境条件而
改变。低湿度或低含氮量可诱导雌性不育 （AwadaandIkeda，1957）。

第六节 杂  交

1.番木瓜的种间杂交
通过传统杂交试图将Vasconcellea属物种的性状转移至番木瓜，大多数试验没有形成

胚乳 （HorovitzandJiménez，1958、1967；MekakoandNakasone，1975b；Manshardt
andWenslaff，1989a）。应用胚胎拯救和微繁殖技术，已经产生了一些种间杂交种 （Man-
shardtandWenslaff，1989a、1989b）。尽管与番木瓜杂交可产生F1代种间杂交种，但是
这些杂交种通常都不育，因而不产生F2代 （ManshardtandDrew，1998）。无法进行减
数分裂导致未减数配子的形成，其与番木瓜回交产生了不育的倍半二倍体植株 （Man-
shardtandDrew，1998）。在菲律宾，已有人报道了番木瓜分别与V．cundinamarcensis
（也称V．pubescens）、V．quercifolia、V．stipulata以及V．cauliflora杂交而产生不
育的F1代杂交种 （Magdalitaetal，1997b、1998；Siaretal，1998；Villegas，1999）。
在委内瑞拉，番木瓜与V．cauliflora杂交的结实率可达76% （Vegasetal，2003）。用

V．cundinamarcensis与番木瓜杂交可得到不育的雌株 （Drewetal，1998；R．Drew，

2001；Griffith，Univ．，Australia，私人通信）。

Drew等 （1998）获得了一定量的番木瓜与V．quercifolia的可育杂交种。经胚胎拯
救获得了大量F1 代植株，然后将其与番木瓜进行回交，最终获得一株可育且抗番木瓜环
斑病毒的雌株 （BC1），并计划继续回交以进一步研究 （Drew，2004、私人通信）。Sajise
等 （2004）将F1代杂交种 （由Drew提供）与菲律宾的番木瓜优良品系进行回交，获得
了24株回交1代小苗。不仅如此，番木瓜与V．parviflora进行的一些杂交已经产生了
具有可育花粉的F1代植株 （Drewetal，1998）。

Jobin-Décor等 （1997）应用RAPD技术 （用14个引物）研究了番木瓜科一些物种的
亲缘关系。番木瓜与Vasconcellea 属的6个物种之间的平均差异为69%，与Jacaratia
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spinosa之间的差异为84% （且没有共同的同工酶）。应用同工酶分析番木瓜与这些Vas-
concellea物种间的序列一致性，也得出类似结论———两者存在70%的差异。应用扩增片
段长度多态性 （AFLP）技术 （用5个引物组合，产生近500条多态性条带），Van
Droogenbroeck等 （2002）将样品进行了分组，聚类分析表明番木瓜与所有8个 （加上未
鉴定的）Vasconcellea 物种存在很强的遗传分化。在另一项 AFLP 研究中，Kim 等

（2002）发现，Vasconcellea属的物种与番木瓜只有43%的序列相似性，但物种间存在

73%的序列相似性。VanDroogenbroeck等 （2004）应用RFLP技术分析线粒体和叶绿体
非编码DNA序列，发现Vasconcellea属的6个物种与番木瓜的序列相似性高于其与Vas-
concellea属中其余11个物种的相似性，这一结果进一步说明了番木瓜间杂交的可能性。
与番木瓜较为近缘的物种包括V．quercifolia，V．weberbaueri和V．×heilbornii；近缘
性较小的物种包括V．parviflora和V．stipulata，但是不包括V．cundinamarcensis或

V．cauliflora。

2.Vasconcellea属的种间杂交
研究人员希望在Vasconcellea属中找到一个能与同属中其他物种进行杂交的桥梁物种，

从而使其与已知能和番木瓜杂交的Vasconcellea物种进行杂交。在安第斯山脉，Vasconcellea
属一些物种间可天然杂交 （Badillo，1971、1993；VanDroogenbroecketal，2004）。V．xhei-
lbornii的起源尚不清，因为没有明确的分子生物学资料 （Badillo，1971、1993；Van
Droogenbroecketal，2004）表明这些野生型和半驯化的植株来源于V．cundinamarcensis与

V．stipulata的杂交。（Badillo，1967；NRC，1989；Jiménezetal，1999）。已经发现其细胞器
基因组的图谱与V．weberbaueri相似 （VanDroogenbroecketal，2004）。并且试验已经证明

Vasconcelleastipulate可与V．cundinamarcensis杂交产生可育的杂交种。同样地，用V．
stipulata作为父本与V．×heilbornii杂交，可产生具有10～20粒完全种子的后代 （Horovitz
andJiménez，1967；MichelettideZerpa，1980）。番木瓜和V．×heilbornii （以及番木瓜和

V．stipulata）之间杂交可产生不育的F1代杂交种。

第七节 遗传变异

1.细胞学和基因组
番木瓜二倍体 （2n）的染色体数为18 （Meurman，1925；AsanaandSutaria，1929；

Chen，1993）。尽管在不同品系中发现了各异的染色体长度和缢缩形态，但是未发现异形
染色体 （Datta，1971，见第五节第二小节有性繁殖）。试验中已成功诱导出四倍体植株。
（Hofmeyr，1945）。

通过构建遗传连锁图分析了番木瓜的核基因组 （Sonduretal，1996）。应用RAPD技
术分析育种品系和商业品系，发现了11个连锁群，总图谱距离约为1000cM，预期的基
因组大小约为1350cM。与其他农艺植物相比，番木瓜每一引物的多态性频率均较低
（0．16），这说明番木瓜的基因组 （包括多态性重复DNA）相对较小或其品系的遗传多样
性较低。番木瓜的基因组较小，二倍体基因组只有0．77pg，单倍体DNA的含量仅为372
Mbp （ArumuganathanandEarle，1991）。目前，已经构建了番木瓜的细菌人工染色体
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（BAC）文库，该文库中包含了近40000个克隆，番木瓜的全基因组图谱正在构建中。
（Mingetal，2001）。

2.番木瓜的遗传变异
用于番木瓜育种和改良的遗传变异广度很难估量。番木瓜种质库保存有大量的种质材

料，但是这些贮存库中的遗传资源通常只进行了一般的鉴定。种质材料一般包括各种木瓜
属育种材料、栽培型和品种，以及Vasconcellea属的一些物种。已经采用传统方法并越来
越多地采用分子技术 （如Santosetal，2003）调查、分析和评价其农艺性状。IBPGR
（1988）已经对番木瓜习性、花、果实、种子等农艺性状进行了标准化描述，并对性状的
范围进行了规定。对Solo组、Formosa组 （Tainung系列）以及一些杂交种 （贮存于巴
西的1个贮藏室中）等125个材料进行常规分析，发现其主要在果实大小和疫霉抗性方面
存在差异 （DantasandFirminodeLima，2001）。对大多数来自种植区， （约17个国家）

63份材料进行AFLP分析，发现它们之间的平均相似度为0．880 （Kimetal，2002）。
（1）种质的收集
联合国粮农组织种子和植物遗传资源服务处 （AGPS）列出了栽培番木瓜的种质所在

地，包括近90个研究站或种子生产点 （FAO，2001；cf．Bettencourtetal，1992）。不
过，世界番木瓜种质资源尚未汇总至可访问的数据库中。CIRAD-FLHOR （Centrede
coopérationinternationaleenrechercheagronomiquepourledéveloppement）和IPGRI启
动了一项改良新热带地区水果的项目，其中就包括建立一个有限目标的数据库。一项正在
进行的区域性性工作旨在收集和评价番木瓜的种质，该工作侧重于抗性或耐性性状，特别
是对该地区最严重病原菌 （如：番木瓜环斑病、细菌衰退和炭疽病） （Coppens，2001，
私人通信）。种质收集的目标还包括将Vasconcellea作为潜在的商品化水果加以开发，以
及开发新的酶资源 （如木瓜蛋白酶）（如Colomboetal，1989；Villarrealetal，2003）。

各个国家通过育种计划建立起种质资源收集和品种改良计划。位于夏威夷 Hilo的美
国国家植物种质系统农业部站点，报道了153份番木瓜和几份Vasconcellea材料 （GRIN，

2001），通过互联网可在数据库中找到与特定材料相关的农艺性状。大型贮存库有：巴西
（Coppens，2001、私人通信；DantasandFirminodeLima，2001）的EBDA-Bahia （82
份材料）、EMBRAPA MandiocaeFruticultura，CruzdasAlmas，Bahia （141份材料）和

IAC-Campinas，SãoPaulo （169 份材料）；哥伦比亚的 Univ．NacionalMedellínand
CORPOICA （83份材料），以及在其他地方建立的贮存库；印度 （90 份番木瓜材料）
（Giacomettietal，1987）和马来西亚 （72份材料）（Chanetal，1999）。

大部分种质资源为活体植株，但也包括一些种子 （Giacomettietal，1987）。将种子
置于密封的广口瓶中，可在12℃下贮存近12个月，在IBPGR规定的条件下贮存时间会
更长 （Giacomettietal，1987）。同样的，如果贮存条件适宜，花粉可保存活力，如在

10℃和10%的相对湿度下 （Allan，1963b）或在-18℃下 （Cohenetal，1989）贮存，花
粉活力可保持6个月，在超低温冰箱中冷冻保存则可存活10～16个月———甚至数次冻融
也无妨 （Ganeshan，1986）。

（2）栽培品种作为遗传变异的来源
一个国家通常栽培多个番木瓜品种，每一个品种一般都有地域局限性。在印度尼西亚
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东爪哇的目录中至少记录了12个这样的品种 （Baswarsiatietal，1985，inSetyobudiand
Purnomo，1999）。有些番木瓜品种已经得到国际认可，并在世界各地广泛种植，例如

Solo已从该品种选育出其他品系 （SunriseSolo）。Eksotika是马来西亚出口的旗舰品种，
该品种是用Subang6与轮回亲本SunriseSolo回交选育成的 （Chanetal，1999）。

为了确定番木瓜品种间的变异性以及一些栽培种之间的亲缘关系，Stiles等 （1993）
应用RAPD技术 （用11个引物扩增出102个不同的条带）。对来自马来西亚、马里亚纳
群岛、夏威夷和佛罗里达的10个品种进行比较分析，结果表明，亲缘关系最远的品种间
的同源性为70%，亲缘关系最近的品种之间的同源性达95%。人们预期通过遗传相似性
了解品种的起源地和育种历史。Kim等 （2002）对63个番木瓜国际资源样品的186个

AFLP条带进行分析，发现其遗传多样性十分有限，平均相似性为0．880，并且在单一种
植区，如夏威夷的Solo型雌雄同株品种的平均相似性达0．921。也可进行同工酶分析———
在11个彼此分离的基因座中发现了29个等位基因。

令人惊讶的是，Kim等 （2002）发现雌雄异株品种 （自由授粉）的遗传多样性低于
雌雄同株品种，此前人们一直认为雌雄同株品种主要为自花授粉，因而其遗传变异较少。
关于番木瓜育种的文献 （包括大量的综述） （Singh，1990）均未发现自交衰退 （Hamil-
ton，1954）。实际上，对新性状进行初步筛选，通常地做法是，通过同胞交配约4代建立
新的品种。杂交通常不用于新品种培育 （Storey，1953），这进一步表明了在栽培番木瓜
中自交衰退不是重要问题。尽管如此，澳大利亚的品种和马来西亚EksotikaII品种的开
发事例表明，杂交正越来越多地用于新品种开发。

（3）抗病的遗传变异
各个研究计划试图寻找对PRSV （番木瓜环斑病毒）具有耐性 （即可被感染但是只受

到有限影响）或抗性 （对感染不敏感）的植株，番木瓜环斑病毒是破坏性最强的病原体。
完全抗性植株是最佳选择，耐性植株也是同样有用。在伟略利达开发的雌雄异株品系之
一，Cariflora表现了高水平的耐性 （Conoveretal，1986）。泰国农业部的研究人员选育
出一个对番木瓜环斑病毒具有耐性的品种，称之为Thapra2，其植株可被感染，但是只
表现较弱的症状或不表现症状。Kasetsart大学开发了泰国的第二个耐性品种Pakchong1
（Kositratanaetal，1999）。在菲律宾，品种 Sinta表现出较高耐性 （Villegasetal，

1996）。在马来西亚，人们将受欢迎的品种Eksotika与耐番木瓜环斑病毒的TainungNo．
5杂交，其后代表现出高水平的田间耐性，对后代的持续选择正在进行中。 （Chanand
Ong，1996；Chanetal，1999；Chan，2004；Chan，Y．K．，私人通信）。关于这方面的
进展详见第四节 害虫和病原体。自开发出通过表达病毒衣壳蛋白而获得番木瓜环斑病毒
抗性的转基因品种之后，耐性品种的开发力度逐步降低，转基因抗性正在带来更多益处
（Ferreiraetal，2002）。

（4）农艺改良的分子学方法
诱变技术推动了传统育种实践的进步，例如培育单位面积产量更高的矮化番木瓜

（RamandMajumdar，1981）。利用雌花两性花异株、植株高、晚开花品种与雌雄异株、
半矮生、早开花选系杂交而获得F2代番木瓜种群，通过数量性状位点 （QTLs）分析，
已经用基于RAPD的遗传连锁图谱 （Sonduretal，1996）将影响生长 （高度和茎粗）和
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第一次开花时间的基因进行了定位和特征描述 （Sonduretal，1995），最终检测到影响植
株增高速度和最终高度的3个QTLs、影响茎秆直径增加速率和最终直径的4个QTLs和
影响最初开花时节数的5个QTLs。这一结果被认为是该性状主效QTLs的下限，其中5
个QTLs位于连锁群I（LGI）上，连锁群3、4、5、10上各有1个QTL。这些QTLs呈
非随机分布。影响高度的QTLs作用占高度增长表型变异的64%，影响茎的QTLs作用
占直径增长表型变异的52%，影响最初开花时节数 （第一个长有花的节为第15节至第36
节）的QTLs作用占节数变异的30%。据估计，由于环境而引起的变异占高度增加变异
的20%、占直径增加变异的25%。

由于建立了可行的番木瓜遗传转化方法，并且生物技术越来越精确 （Fitchetal，

1990；Pintoetal，2002；Zhuetal，2004；Walletal，2004）。自1998年转基因商业化
品系认可和使用以来 （Caietal，1999；Yingetal，1999；Gonsalves，2000），番木瓜成
为遗传工程改良的重点。一些计划正在应用该技术转化不同的品种，例如，在东南亚番木
瓜生物技术网络的协调下 （ISAAA，2001a），目前重点开发晚熟和抗番木瓜环斑病毒的
品种。在商业利益的推动下，人们改变番木瓜的成熟期，以延长上市时间。在澳大利亚，
转capacs1和capacs2基因 （改变ACC合酶表达）以及转乙烯表达基因 （ETR1）的番木
瓜已经获准进行田间测试 （OGTR，2003b）。为了提高对铝的耐性 （普遍存在于热带酸性
土壤中），在墨西哥已经获得了过量表达绿脓杆菌 （Pseudomonasaeruginosa）柠檬酸合
酶基因的转基因番木瓜 （delaFuenteetal，1997）。目前正在研究将转基因番木瓜作为一
种可食用抗肺结核疫苗的载体 （Zhangetal，2003）。

已在番木瓜中鉴定的基因包括一些可用于农艺性状改良或提高工业产量的基因。鉴定
序列 （NCBI，2001）如下 （表6-3）：

表6-3 已知序列信息的番木瓜基因

工业产品/农艺产品 碳水化合物代谢 其  他

雄性特异性SCAR标记  蔗糖合酶  精氨酸脱羧酶 （ADC）

木瓜凝乳蛋白酶  细胞壁转化酶  ATP合酶
木瓜蛋白酶  β-半乳糖苷酶  膜通道蛋白
类金属硫蛋白  α-半乳糖苷酶  谷氨酸环化转移酶

1-氨基环丙烷-1-羧酸 （ACC）合成酶  木葡聚糖内切转糖基酶
 Ω-木瓜蛋白酶 （Ω-蛋白酶）半胱氨酸蛋白
酶、半胱氨酸蛋白酶抑制剂

乙烯受体  果胶酯酶  Cu/Zn超氧化物歧化酶K

  育种家和分子生物学家的目标是开发各种番木瓜抗病品种。很多病原体相关序列已经克
隆和鉴定，（NCBI，2001），可将它们用于遗传转化，使番木瓜具有病原体内源抗性。大量
的病毒基因已经测序，包括来自于不同地点的各种番木瓜环斑病毒生物型的衣壳蛋白，一种
复制酶，病毒的mRNA产物以及1个RNA聚合酶基因 （NIb）。番木瓜环斑病毒和番木瓜
花叶病毒的全基因组已经完成测序：鉴定的其他基因还包括番木瓜畸形花叶病毒 （PLDMV）
的2个基因 （1个Nib基因和1个衣壳蛋白基因）、1个来自于番木瓜顶枯病 （tuf）的植原体
基因，来自于番木瓜束顶病的立克次体细菌的、琥珀酸脱氢酶基因和一个异亮氨酸转运

RNA （tRNA）。
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转基因番木瓜对病毒具有抗性，需要表达各类地域特异性的病毒蛋白，因此即使转化
病毒外壳蛋白后，许多PRSV毒株仍可能对番木瓜具有毒性。例如，一些美国佛罗里达
分离毒株在分子上与墨西哥和澳大利亚分离毒株相似，但与亚洲分离毒株不相似 （Davis
andYing，1999）。如果衣壳蛋白序列来源于其他地区而非来源于本地毒株，转基因抗性
可能效果差或无效 （Tennantetal，1994，2001、2002）。病毒衣壳蛋白基因中5个核苷
酸发生重组，即可使表达非突变型衣壳蛋白的转基因番木瓜对突变型病毒敏感。（Chiang
etal，2000）。除了序列相似性，基因剂量、植物发育阶段以及番木瓜环斑病毒其他基因
也对番木瓜抗性的田间表达具有重要作用 （Tennantetal，2001；Tripathietal，2004）。

来自大学、企业和美国农业部的科学家联盟开发了第一个番木瓜抗性品种，它能特异
表达夏威夷番木瓜环斑病毒 （PRSV）的衣壳蛋白 （Fitchetal，1992）。墨西哥、危地马
拉、牙买加、委内瑞拉、乌干达、坦桑尼亚、孟加拉国、澳大利亚以及东南亚番木瓜生物
技术网络的一些成员 （马来西亚、泰国、越南、菲律宾和印度尼西亚）正在分头开展不同
的抗PRSV转基因番木瓜项目 （Caietal，1999；Flasinskietal，2002；Tennantetal，

2002）。在美国康奈尔大学工作的巴西研究人员应用巴西特异性PRSV衣壳蛋白序列转化
了5个番木瓜品种，并计划进行田间测试 （ISAAA，2001b；Limaetal，2002）。泰国应
用东南亚特异性PRSV 毒株的序列开发了抗性品种，并计划于2002年进行田间测试
（ISAAA，2001c）。地域性的研究工作为澳大利亚和委内瑞拉的品种提供了以衣壳蛋白为
基础的免疫 （Linesetal，2002；Ferminetal，2004）。

已经探索了多个生物技术方案使番木瓜获得对各地区流行PRSV的抗性。Chiang等
（2001）认为，表达嵌合的番木瓜环斑病毒衣壳蛋白或许能应对病毒变化的挑战而保护作
物。Bau等 （2003）研究表明，中国台湾毒株的一个衣壳蛋白序列足以提供对墨西哥、美
国夏威夷和泰国毒株的完全免疫，并且这一品系不产生任何衣壳蛋白。另一做法是用番木
瓜环斑病毒复制酶基因提供抗性 （Chenetal，2001）。通过在转基因番木瓜中产生一种非
翻译产物，从而产生RNA介导的PRSV抗性，已成功应用于澳大利亚和佛罗里达番木瓜
品种。此外，将番木瓜环斑病毒和番木瓜畸形花叶病毒 （PLDMV）的衣壳蛋白结合起来
而使番木瓜对病原体具有多重抗性的计划正在实施 （Maoka，2002）。

第八节 生 态 学

1.传播
在喀麦隆，森林象 （Loxodontacyclotis）在保护区外觅食番木瓜果实并传播其种子。

（TchambaandSeme，1993；Barlow，2000）。野生番木瓜的许多特征符合其以巨型动物
为媒介进行传播的推测。（JanzenandMartin，1982；Barlow，2000）。未驯化的番木瓜果
实相当大 （直径5～8cm），没有明显的视觉特征，（完全成熟前呈绿色），但其果香浓郁，
高挂于无分枝的树干上。果实不开裂 （无结构性开裂）、果肉多汁、辛辣芥末味种子着生
于果实中心。这些物种特性可能是为适应诸如地懒、乳齿象等大型哺乳动物 （现已灭绝）
的整果取食和种传播而进化而来的。

许多脊椎动物取食番木瓜，并能传播存活的种子。脊椎动物涵盖了各种生态功能类
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型。墨西哥西部沿海 （哈利斯科州）的郊狼 （Canislatrans）习惯性地觅食番木瓜，有时
甚至直接从树上取食果实，造成重大的经济损失 （Hidalgo-Mihartetal，2001）。无尾刺
豚鼠 （Agoutipaca）是一种大型森林啮齿动物，分布范围从墨西哥到巴拉圭，圈养的无
尾刺豚鼠喜欢以高能量的番木瓜为食。（Laskaetal，2003）。印度东部的眉脊叶猴 （Tra-
chypithecusspp．）会劫掠番木瓜树，并可导致其死亡 （Das，1998）。新热带树栖猴取食
番木瓜并在2小时内排出种子，如野生棉顶绢毛猴 （Saguinusoedipus）和圈养卷尾猴
（Cebus）。大食果蝠 （Artibeuslituratus）分布于中美洲和小安地列斯群岛到阿根廷北部，
它们可以传播番木瓜种子 （Garciaetal，2000）。小裸背果蝠 （Dobsoniaminor）分布在
巴布亚新几内亚 （Madang）Kau野生动物保护区，其粪便样本中可见番木瓜种子
（Bonaccorsoetal，2002）。

在墨西哥南部的尤卡坦州，这种植物被称为depájaro木瓜 （鸟木瓜）。很多鸟类取食
番木瓜果实并可传播种子，如褐色拟椋鸟 （Psarocoliusmontezuma）（一种分布于墨西哥
南部至巴拿马中部的黑鸟） （Webster，1997）和圭亚那冠伞鸟 （Rupicolarupicola）
（Gilliard，1962）。据大开曼岛的研究，印度西部大红腹啄木鸟的食物中，番木瓜占29%。
在新喀里多尼亚岛濒危的欧维恩鹦鹉 （Eunymphicuscornutusuvaeensis）喜欢取食番木
瓜，其在美拉尼西亚果园常年可取食番木瓜 （Robinetetal，2003）。在印度旁遮普邦，多
种鸟类都可觅食番木瓜果实 （从成形期至成熟期），至少造成3．4%的作物受害 （Mahli，

2001）。

2.杂草化
在不同的地区关于番木瓜基因漂移的描述不同，称为从栽培地中偶然逃逸的物种，或

者是机会主义物种、先锋物种，有时称为入侵物种或潜在入侵物种。番木瓜无需耕种即可
持久的延续生长。据Little和 Wadsworth （1964）描述：“在整个热带地区，番木瓜几乎
作为杂草而生长，由种子繁殖的1年龄植株即可结实，植株分布于路旁和荒地中”。他们
指出，在波多黎各，番木瓜广泛栽培、逃逸和归化。在加拉帕戈斯群岛 （圣克鲁斯），在
从沿海的内陆干旱地区、过渡区到湿地的一条新道路上发现了番木瓜，但原来的道路上没
有番木瓜的存在 （HaroMartínez，1975）。番木瓜通常不认为是外来入侵种 （USDA-A-
PHIS，1997）。

番木瓜是自然生境中的先锋物种。番木瓜具有在干预和强光条件下快速生长、产生大
量的种子和诱人果实等特性，因此可在森林间隙和演替早期生长。其先锋生态策略包括种
子休眠期短和具有种子库。

作为机会主义者物种，番木瓜具有建立种子库的能力。在巴西亚马逊河流域中部 （圣
塔伦地区）的一些古老的黑土区 （原始耕作土壤），当长期的热带雨林被滥伐和焚烧后，
番木瓜植株就会出现。（Clementetal，2004）。在一项飓风袭击后的再生研究中，比较了
未驯化番木瓜与本土先锋树种 （小花山黄麻，Tremamicrantha，与其大小相似）在佛罗
里达小丘生境中的再生，研究发现番木瓜具有更广的、适于再生的生态位 （Kwitetal，

2000）。他们断言，当生境受到自然干扰后，休眠种子可使用种群恢复。潮湿的野生番木
瓜种子在室温黑暗条件下保存于培养皿中，仍然保持活力并具有休眠习性 （Vázquez-
YanesandOrozco-Segovia，1996；cf．Pérez-NasserandVázquez-Yanes，1989）。在日本
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小笠原群岛 （Hahajima）的梅西奇亚热带森林中，对来自16个地点3个土层 （0～20cm）
的种子库进行取样，三个土层中均有活性种子，其中4～10cm土层深度中种子含量最高，
其密度约为每平方米18粒 （Yamashitaetal，2003）。

Nakasone和Paull（1998）将番木瓜定性为 “在林木植被遭破坏地区的一种快速自行
生长植物”。在美国佛罗里达南部受到飓风严重破坏 （1992）之后，番木瓜在管理区和未
管理区中大量快速再生。在未管理地区，其在第1年和第2年分别占树木总数的76%和

40% （HorvitzandKoop，2001）。在墨西哥东南部尤卡坦半岛 （金塔纳罗奥）自然半常
绿森林中未发现过番木瓜，但在强飓风破坏后的5个月内，该地却出现了少量的番木瓜。

Randall（2002）报道了番木瓜如丛生的杂草在一些热带岛屿和新西兰局部地区蔓延。
在圣诞岛 （印度洋）、马里亚纳群岛 （罗塔）和萨摩亚 （萨瓦伊），番木瓜可入侵受到干扰
或被焚烧的生境 （Craig，1993；Spaceetal，2000；Elmqvistetal，2001；Greenetal，

2004）。在汤加塔布 （汤加），从不同土壤覆盖 （尤其是零星的内地森林）的52个小区样
品中发现44%的含有番木瓜。基于这些观察，Wiser等 （2002）认为，番木瓜是一种潜在
的严重入侵物种。在澳大利亚昆士兰州沿海地区可发现 “小型、低密度的 （番木瓜）自我
延续种群”（OGTR，2003a）。在夏威夷群岛，番木瓜主要归化于4个主要岛屿上，一些
植株甚至出现在近乎垂直的岩石上 （Wagneretal，1999；OppenheimerandBartlett，

2000）。在厄瓜多尔沿海靠近安第斯山麓丘陵地带的湿润森林地区，Dodson和 Gentry
（1978）发现番木瓜常见于次生林地区，包括大约18年前退耕还林而再生的森林中。

番木瓜对大部分除草剂敏感，应用百草枯、草甘膦或绿草定可除去农业生境中的自生
番木瓜 （Lee，1989；KlineandDuquesnel，1996）。关于减少自然生境中野生番木瓜的工
作少有报道 （如 HorvitzandKoop，2001），这可能对于生态修复和降低果园受野生番木
瓜遗传污染具有重要意义。

3.最适生境
番木瓜需要相对温暖、强光照的热带或亚热带生境。依据纬度的不同。番木瓜栽培种

可在从海平面至海拔600米甚至1200米范围内生长，其生长海拔受霜冻的限制。 （Arn-
tzenandRitter，1994；Bhattaraietal，2004）。低于11℃将对番木瓜的生长和结果产生
不利影响，并严重延迟果实的成熟 （Shetty，1953；Allan，2002）。在较高的海拔中，果
实通常味道平淡。

番木瓜适宜的降雨量范围应在350mm到2500mm范围内，湿度过大对植株或果实不
利 （Singh，1990）。在韦拉克鲁斯 （墨西哥中东部）的自然分布区内，（Moreno，1980），
一项研究分析了62个番木瓜材料的地域性参数。 （其中25%的材料来自于未改良或略为
改良的生境，可参考：DelAngel-PérezandMendoza-Briseno，2004）。大多数植物生长于
柯本Am （f）亚气候型；该地区的年降水量为1200～1400mm，每年有100～150天降雨
量极大 （24小时内的平均降雨量为30～40mm），20～40天几乎无降雨 （Gómez-C．，

2000）。相对湿度高于60%对番木瓜生长最为适宜 （FAO，1986）；不过，在南非，品质
最好的番木瓜生长在低湿度地区。（Malan，1953）。

番木瓜可生长于多种土壤中。排灌良好的土壤对促进番木瓜生长最为适宜，水涝土壤
不适合番木瓜生长。 （MalaysiaDept．Agric．，2001）。pH5．0～7．0有利于番木瓜栽培
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（NakasoneandPaull，1998），pH6．5～7．0的均一肥沃壤土最适于番木瓜生长。（Singh，

1990）。就夏威夷土壤而言，Younge和Plucknett （1981）建议最适pH为5．8～6．2；如
果pH 达到6．2～6．5，则疫病危害可能加重 （Adlan，1969）。丛枝菌根对番木瓜栽培十
分有益 （Jaizme-VegaandAzcón，1995；Vierheiligetal，2000；Trindadeetal，2001）。
土壤板结阻碍番木瓜根系穿透 （Yamanishietal，1998），也将限制番木瓜对CO2 的净同

化 （CampostriniandYamanishi，2001b）。
避风的地方最适合于番木瓜生长。番木瓜为浅根植物，强风伴随降雨或低温极易使番

木瓜倒伏，从而引起果实减产。番木瓜大部分根生长于20cm深的上层土中，并呈辐射状
伸长至 80cm 处 （Fisherand Mueller，1983；Masri，1993；MalaysiaDept．Agric．，

2001）。在最适条件下，主根长度可达到1m，番木瓜生根可适应斜坡 （MarlerandDisce-
kici，1997）。种植前耕作处理较少或未施肥时，番木瓜只能生出须根系。 （Youngeand
Plucknett，1981）。

4.最适地理区域
现有番木瓜商业品种的遗传多样性为其提供了相对广泛的适应性，使其可在很多地方

栽培。在北纬30°至南纬40°范围内均有番木瓜的生产，但是番木瓜的商业化生产范围则
压缩在北纬25°至南纬25°之间赤道周围的区域 （Singh，1990）。在该范围外，最适生长地
点位于海平面附近保护良好的地区。（NakasoneandPaull，1998）。在高辐照强度下，番
木瓜会出现光合作用饱和现象，遮阴可诱导重要的形态和细胞学变化 （Imaietal，1982；

BuissonandLee，1993；Marler，1994）。番木瓜是一种阳性植物 （Grime，1981）。番木
瓜对冷和风敏感、不抗洪涝并对盐具有中等敏感性 （Marler，1994；ClementeandMar-
ler，2001）。不过，番木瓜已经成功用作庭院树种并且可在许多地点归化。在大多数陆地
和很多岛屿中，由于番木瓜产品的用途和特性，使得其广泛出现在花园中，当地市场上以
及商业企业的生产中。

参考文献  

Ackerly，D．1999．Self-shading，carbongainandleafdynamics：Atestofalternativeoptimalitymodels．
Oecologia119：300-310．

Adebiyi，A．，P．G．AdaikanandR．N．V．Prasad．2002a．Papaya（Caricapapaya）consumptionis
unsafeinpregnancy：Factorfable？ScientificevaluationofacommonbeliefinsomepartsofAsiausinga
ratmodel．BritishJ．Nutrition88：199-203．

Adebiyi，A．，P．G．Adaikan，R．N．V．PrasadandS．-C．Ng．2002b．Uterinestimulatingeffectsof
crudelatexofCaricapapayaL．（withreferencetoitsindigenoususeasanarbortifacient）．Pp．299-
306inJ．R．Stepp，F．S．WyndhamandR．K．Zarger，eds．，EthnobiologyandBioculturalDiversi-
ty：Proceedingsofthe7thInternationalCongressofEthnobiology．UniversityofGeorgiaPress，Ath-
ens，Georgia，USA．

Adlan，H．A．1969．EffectsofpH，SiliconandPhosphorusontheGrowthandYieldofPapaya（Carica

papayaL．）．Ph．D．thesis，UniversityofHawaii．
Airi，S．K．，S．S．GillandS．N．Singh．1986．Clonalpropagationofpapaya（CaricapapayaL．）．J．

Res．PunjabAgric．Univ．23：237-239．
Aiyelaagbe，I．O．O．，andM．A．Jolaoso．1992．Growthandyieldresponseofpapayatointercropping



96   转基因作物OECD共识文件 （卷二）

withvegetablecropsinsouthwesternNigeria．AgroforestrySystems19：1-14．
Ali，A．，T．NatsuakiandS．Okuda．2004．Identificationandmolecularcharacterizationofvirusesinfec-

tingcucurbitsinPakistan．J．Phytopath．152：677-682．
Allan，P．1963a．PollenstudiesinCaricapapaya．I．Formation，development，morphologyandproduc-

tionofpollen．SouthAfricanJ．Agric．Sci．6：517-530．
Allan，P．1963b．PollenstudiesinCaricapapaya．II．Germinationandstorageofpollen．SouthAfrican

J．Agric．Sci．6：613-624．
Allan，P．1963c．Pollinationofpapaws．Farm．SouthAfrica38：13-15．
Allan，P．1964．Papawsgrownfromcuttings．Farm．SouthAfrica39 （11）：35-40．
Allan，P．1974．Objectivesinbreedingpapawcultivars．CitrusSub-Trop．FruitJ．490：5-12．
Allan，P．1995．Propagationof́HoneyGold́papayasbycuttings．ActaHort．370：99-102．
Allan，P．2002．Caricapapayaresponsesundercoolsubtropicalgrowthconditions．ActaHort．575：757-

763．
Allan，P．，J．McChleryandD．Biggs．1987．EnvironmentaleffectsonclonalfemaleandmaleCaricapa-

payaL．plants．ScientiaHort．32：221-232．
Allan，P．，D．I．MitchellandN．Blore．1997．Growthanddevelopmentof́HoneyGold́papawsatPiet-

ermaritzburg．J．SouthernAfricanSoc．Hort．Sci．7：65-69．
Allen，G．M．，M．D．BondandM．B．Main．2002．50CommonNativePlantsImportantinFlorida's

EthnobotanicalHistory．Univ．Florida，InstituteofFoodandAgriculturalSciences（IFAS），Florida
CooperativeExtensionService，WildlifeEcologyandConservationDept．，IFASExtensionCircular1439．
22pp．

AnimalScienceDepartmentofCornellUniversity．2001．MedicinalPlantsforLivestock：Beneficialor
Toxic？ AnimalSci．Dept．，CornellUniv．http：//www．ansci．cornell．edu/plants/medicinal/index．
html

Anonymous．1999．Genericquestionsandanswersonriskassessmentforthepreparationandreviewof
fieldtrialapplicationsoftransgenicpapayainSoutheastAsia．InR．A．Hautea，Y．K．Chan，S．

 AttathomandA．F．Krattiger，eds．，ThePapayaBiotechnologyNetworkofSoutheastAsia：Biosafety
ConsiderationsandPapayaBackgroundInformation．ISAAABriefsNo．11．InternationalServicefor
theAcquisitionofAgri-biotechApplications，Ithaca，NewYork．

Anonymous．2003．ElCultivodelaPapaya（CaricapapayaL．）．InstitutoLatinoamericanodeFomento
Agroindustrial，CostaRica[IFAIN]forCorporaciónProexant．

 http：//www．proexant．org．ec/Manual%20de%20papaya．htm
Aquilizan，F．A．1987．Breedingsystemsforfixingstablepapayainbredlineswithbreedingpotentialfor

hybridvarietyproduction．Pp．101-106in W．-N．ChangandR．T．Opera，eds．，TheBreedingof
HorticulturalCrops．FFTCBookSeriesNo．35．FoodandFertiliserTechnologyCentrefortheAsian
andPacificRegion，Taipei，Taiwan．

Aradhya，M．K．，R．M．Manshardt，F．ZeeandC．W．Morden．1999．Aphylogeneticanalysisofthe

genusCaricaL．（Caricaceae）basedonrestrictionfragmentlengthvariationinacpDNAintergenicspac-
erregion．Genet．ResourcesCropEvol．46：579-586．

ArkleJr．，T．D．，and H．Y．Nakasone．1984．Floraldifferentiationinthehermaphroditicpapaya．
HortScience19：832-834．

Arntzen，C．J．，andE．M．Ritter，eds．1994．EncyclopediaofAgriculturalScience，Vol．4（S-W，In-
dex）．Tropicalandsubtropicalfruit．AcademicPress，NewYork．

Arumuganathan，K．，andE．D．Earle．1991．NuclearDNAcontentofsomeimportantplantspecies．



第六章 番木瓜 （Caricapapaya） 生物学特性的共识文件 97   

PlantMolec．Biol．Rep．9：208-218．
Arumugum，S．，andK．G．Shanmugavelu．1975．Studiesontheeffectofsarcotestaontheseedgermina-

tionofpapaya（CaricapapayaL．）．SeedRes．（NewDelhi）3：77-80．
Asana，J．J．，andR．N．Sutaria．1929．AcytologicalstudyofpollendevelopmentinCaricapapaya

Linn．J．IndianBot．Soc．8：235-244．
Awada，M．1958．Relationshipsofminimumtemperatureandgrowthratewithsexexpressionofpapaya

plants（CaricapapayaL．）．HawaiiAgric．Expt．Sta．Tech．Bull．No．38．16pp．
Awada，M．，and W．Ikeda．1957．Effectsofwaterandnitrogenapplicationoncomposition，growth，

sugarsinfruits，yield，andsexexpressionofthepapayaplants（Caricapapaya L．）．HawaiiAgric．
Expt．Sta．Tech．Bull．No．33．

Awada，M．，R．delaPenaandR．H．Suehisa．1986．Effectsofnitrogenandpotassiumfertilisationon

growth，fruitingandpetiolecompositionofbearingplants．UniversityofHawaii，Honolulu，Instituteof
TropicalAgricultureandHumanResources，Res．Ser．043．

Azad，M．A．K．，andM．G．Rabbani．2004．StudiesonfloralbiologyofdifferentCaricaspecies．Pa-
kistanJ．Biol．Sci．7：301-304．

Azarkan，M．，R．Wintjens，Y．LoozeandD．Baeyens-Volant．2004．Detectionofthreewound-induced

proteinsinpapayalatex．Phytochemistry65：525-534．
Badillo，V．M．1967．AcercadelanaturalezahíbridadeCaricapentagona，CchrysopetalayC．fructi-

fragans，frutalesdelEcuadoryColombia．Rev．Fac．Agron．（Maracay）4：92-103．
Badillo，V．M．1971．MonografíadelaFamiliaCaricaceae．AsociacióndeProfesores，UniversidadCen-

traldeVenzuela，Maracay．221pp．
Badillo，V．M．1993．Caricaceae，SegundoEsquema．Rev．Fac．Agron．Univ．Cent．Venezuela，Al-

cance43．111pp．
Badillo，V．M．2000．CaricaL．vs．VasconcellaSt．Hil． （Caricaceae）conlarehabilitacióndeeste

último．Ernstia10：74-79．
Badillo，V．M．2001．NotacorrectivaVasconcelleaSt．Hil．ynoVasconcella （Caricaceae）．Ernstia11：

75-76．
Baker，H．G．1976．“Mistake”pollinationasareproductivesystemwithspecialreferencetotheCaricace-

ae．Pp．161-169inJ．BurleyandB．T．Styles，eds．，TropicalTrees：Variation，BreedingandCon-
servation．Linn．Soc．Symp．Ser．2．AcademicPress，London，U．K．

Banik，S．，andS．Chanda．1992．AirbornepollensurveyofCentralCalcutta，India，inrelationtoaller-

gy．Grana31：72-75．
Barlow，C．2000．TheGhostsofEvolution：NonsensicalFruit，MissingPartners，andOtherEcological

Anachronisms．BasicBooks，NewYork．291pp．
Bau，H．-J．，Y．-H．Cheng，T．-A．Yu，J．-S．YangandS．-D．Yeh．2003．Broadspectrumre-

sistancetodifferentgeographicstrainsofpapayaringspotvirusincoatproteingenetransgenicpapaya．
Phytopathology93：112-120．

Bautista，R．C．，R．F．L．Mau，J．J．ChoandP．M．Custer．1995．Potentialoftomatospottedwilt
tospovirusplanthostsinHawaiiasvirusreservoirsfortransmissionbyFrankliniellaoccidentalis．Phy-
topathology85：953-958．

Beltraide．2000．IndustryProfiles：Agriculture，Fruits& Vegetables：Papaya．BelizeTradeandInvest-
mentDevelopmentService，BelmopanCity，Belize．http：//www．belizeinvest．org．bz/profile_agric
_fruits_papaya．s．

Bettencourt，E．，T．Hazekampand M．C．Perry．1992．Papaya．InDirectoryofGermplasm Collec-



98   转基因作物OECD共识文件 （卷二）

tions，Vol．6．1，TropicalandSubtropicalFruitsandTreeNuts．IBPGR，Rome．
Bhargava，K．S．，andS．M．P．Khurana．1970．Insecttransmissionofpapayaviruswithspecialrefer-

encetopapayamosaicvirus．Zbl．Bekt．124：688-696．
Bhattacharya，J．，andS．S．Khuspe．2001．Invitroandinvivogerminationofpapaya（Caricapapaya

L．）seeds．ScientiaHort．91：39-49．
Bhattarai，K．R．，O．R．VetaasandJ．A．Grytnes．2004．FernspeciesrichnessalongacentralHima-

layanelevationalgradient，Nepal．J．Biogeogr．31：389-400．
Blanco，C．，N．Ortega，R．Castillo，M．álvarez，A．G．DumpierrezandT．Carillo．1998．Caricapa-

payapollenallergy．Ann．AllergyAsthma&Immunol．81：171-175．
Bonaccorso，F．J．，J．R．Winkelmann，E．R．DumontandK．Thibault．2002．HomerangeofDobso-

niaminor （Pteropodidae）：Asolitary，foliage-roostingfruitbatinPapuaNewGuinea．Biotropica34：

127-135．
Brunt，A．A．，K．Crabtree，M．J．Dallwitz，A．J．Gibbs，L．WatsonandE．J．Zurcher ，eds．

1996．PlantVirusesOnline：DescriptionsandListsfortheVIDEDatabase，Version20August1996．
http：//image．fs．uidaho．edu/vide/

Buchen-Osmond，C．，andE．Hiebert．1988．Papayamosaicpotexvirus．PlantVirusesOnline．Universi-
tyofIdaho．http：//image．fs．uidaho．edu/vide/descr548．htm

Buisson，D．，andD．W．Lee．1993．Thedevelopmentalresponsesofpapayaleavestosimulatedcanopy
shade．Amer．J．Bot．80：947-952．

Burdick，E．M．1971．Carpaine：AnalkaloidofCaricapapaya．Econ．Bot．25：363-365．
Cai，W．，C．Gonsalves，P．Tennant，G．Fermin，M．SouzaJr．，M．Sarindu，F．J．Jan，H．Y．Zhu

andD．Gonsalves．1999．AprotocolforefficienttransformationandregenerationofCaricapapayaL．
InVitroCellDev．Biol．Plant35：61-69．

CaliforniaRareFruitGrowers．1997．Papaya，Caricapapaya L．，Caricaceae．http：//www．crfg．
org/pubs/ff/papaya．html．

Campostrini，E．，andO．K．Yamanishi．2001a．Estimationofpapayaleafareausingthecentralvein
length．ScientiaAgricola58：39-42．

Campostrini，E．，andO．K．Yamanishi．2001b．Influenceofmechanicalrootrestrictionongas-exchange
offourpapayagenotypes．Rev．Brasil．Fisiol．Veg．13：129-138．

Carlquist，S．1998．WoodandbarkanatomyofCaricaceae：Correlationswithsystematicsandhabit．

 IAWAJ．19：191-206．
Castillo，R．，J．Delgado，J．Quiralte，C．BlancoandT．Carillo．1996．Foodhypersensitivityamonga-

dultpatients：Epidemiologicalandclinicalaspects．Allergol．Immunopathol．（Madrid）24：93-97．
Chan，L．K．，andC．K．H．Teo．2002．MicropropagationofEksotika，aMalaysianpapayacultivar

andthefieldperformanceofthetissueculturederivedclones．ActaHort．575：99-105．
Chan，Y．K．1992．ProgressinbreedingofF1papayahybridsinMalaysia．ActaHort．292：41-49．
Chan，Y．K．1999．Applicationforfieldtrialofpapayatransformedwithresistancetopapayaringspot

disease．Malaysia'sdraftfieldtrialapplication．InR．A．Hautea，Y．K．Chan，S．Attathomand
A．F．Krattiger，eds．，ThePapayaBiotechnologyNetworkofSoutheastAsia：BiosafetyConsiderations
andPapayaBackgroundInformation．ISAAABriefsNo．11．InternationalServicefortheAcquisitionof
Agri-biotechApplications，Ithaca，NewYork．

Chan，Y．K．2001．HeterosisinEksotika×Sekakipapayahybrids．J．Trop．Agric．Food．Sci．29：

139-144．
Chan，Y．K．2004．Breedingpapayaforresistancetoringspotvirusdiseasein Malaysia．ActaHort．



第六章 番木瓜 （Caricapapaya） 生物学特性的共识文件 99   

632：57-64．
Chan，Y．K．，andC．A．Ong．1996．Resistanceofsomepapayavarietiesandtheirhybridstoringspot

virusdisease．Pp．137-148inS．Vijaysegaran，M．Pauziah，M．S．MohamadandA．AhmadTarmi-
zi，eds．，ProceedingsoftheInternationalConferenceonTropicalFruits，23-26July1996，KualaLum-

pur，Malaysia．MalaysianAgriculturalResearchandDevelopmentInstitute（MARDI），Serdang．
Chan，Y．K．，andP．Raveendranathan．1984．Differentialsensitivityofpapayavarietiestoexpressionof

borondeficiencysymptoms．MARDIRes．Bull．12：281-286．
Chan，Y．K．，M．D．HassanandU．K．AbuBakar．1999．Papaya：Theindustryandvarietalim-

provementinMalaysia．InR．A．Hautea，Y．K．Chan，S．AttathomandA．F．Krattiger，eds．，

ThePapayaBiotechnologyNetworkofSoutheastAsia：BiosafetyConsiderationsandPapayaBackground
Information．ISAAABriefsNo．11．InternationalServicefortheAcquisitionofAgri-biotechApplica-
tions，Ithaca，NewYork．

Chan-Tai，C．，C．-R．Yen，L．-S．Chang，C．-H．HsiaoandT．-S．Ko．2003．Allhermaphrodite

progenyarederivedbyself-pollinatingtheSunrisepapayamutant．PlantBreed．122：431-434．
Chandrasekaran，S．N．，G．H．MadhuramandD．DanielSundararaj．1950．Half-apocarpyinCarica

papayaLinn．CurrentSci．19：186．
Chang，L．-S．，Y．-S．Lee，H．-J．SuandT．-H．Hung．2003．Firstreportofpapayaleafcurlvirus

infectingpapayaplantsinTaiwan．PlantDisease87：204．
Charlesworth，D．2004．Plantevolution：Modernsexchromosomes．2004．CurrentBiol．14：R271-

R273．
Cheah，L．S．，K．K．Yau，S．SubramaniamandF．T．Lai．1993．Cleftgraftingandqualityimprove-

mentsofpapayacv．Eksotika．PaperpresentedatSeminarontheFruitIndustryinMalaysia，7-9Sep-
tember1993，JohorBahru，Malaysia．Malaysian AgriculturalResearchand DevelopmentInstitute
（MARDI）．

Chen，G．，C．M．Ye，J．C．Huang，M．YuandB．J．Li．200l．Cloningofthepapayaringspotvirus
（PRSV）replicasegeneandgenerationofPRSV-resistantpapayasthroughtheintroductionofthePRSV
replicasegene．PlantCellRep．20：272-277．

Chen，R．-Y．，ed．1993．ChromosomeAtlasofChinesePrincipalEconomicPlants，Vol．1．Chromo-
someAtlasofChineseFruitTreesandtheirCloseWildRelatives．InternationalAcademicPublishers，

Beijing．
Chen，U．C．，andM．T．Tseng．1996．Changeinmorphologyandmoisturecontentofpapaya（Carica

papayaL．）seedsduringgermination．J．Agric．Assoc．China，NewSeries176：112-121．
Chiang，C．-H．，F．-J．Jan，S．-D．YehandD．Gonsalves．2000．Potentialriskofpapayaringspotre-

combinantviruseswithcoatproteinsegmentsexpressedintransgenicpapaya．Phytopathology90 （6，

Suppl．）：S14．
Chiang，C．-H．，J．-J．Wang，F．-J．Jan，S．-D．Yeh，andD．Gonsalves．2001．Comparativereac-

tionsofrecombinantpapayaringspotviruseswithchimericcoatprotein（CP）genesandwild-typeviruses
onCP-transgenicpapaya．J．Gen．Virol．82：2827-2836．

Chinoy，N．J．，J．M．d'SouzaandP．Padman．1994．EffectsofcrudeaqueousextractofCaricapa-
payaseedsinmalealbinomice．ReproductiveToxicol．8：75-79．

Clement，C．R．，J．M．McCannandN．J．H．Smith．2004．AgrobiodiversityinAmazôiaanditsrela-
tionshipwithDarkEarths．Pp．159-178inJ．Lehmann，D．C．Kern，B．GlaserandW．I．Woods，

eds．，AmazonianDarkEarths-Origin，Properties，and Management．KluwerAcademicPublishers，

Dordrecht．



100  转基因作物OECD共识文件 （卷二）

Clemente，H．S．，andT．E．Marler．2001．Tradewindsreducegrowthandinfluencegasexchangepat-
ternsinpapayaseedlings．Ann．Bot．88：379-385．

Cohen，E．，U．LaviandP．Spiegel-Roy．1989．Papayapollenviabilityandstorage．ScientiaHort．40：

317-324．
Colombo，P．，M．R．Melati，A．Scialabba，S．TrapaniandM．Sortino．1989．Theecomorphologyof

Caricaquercifolia Solms-Laub．inaMediterraneanclimate．Agric．，Ecosystems& Environm．27：

397-409．
Conover，R．A．，R．E．LitzandS．E．Malo．1986．́Cariflorá：ApapayaforSouthFloridawithtoler-
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第第第第 七七七七 章章章章

杨属 Populus L.（杨树）
生物学特性的共识文件

第一节 林业概况

据估计，分布于世界各地的杨树栽培树种中，超过90%集中于黑杨派 （Aigeiros）及其
杂交种 （Thielges1985）。这是由于黑杨派树种中易于进行派内杂交，而且还能与青杨派
（Tacamahaca）树种进行派间杂交，这些树种和杂交种在温带和亚热带地区具有广泛的适应
性、且易于进行无性繁殖。胡杨派 （Turanga）的重要性在不断增加，表现在其造林计划规
模巨大：在中国北方沙漠边界的三北防护林系统 （ThreeNorthShelterbeltSystem）的种植规
模为3560万公顷，而其中杨树占60%，且很大部分是胡杨 （P．euphratica）及小叶杨
（Populussimonii）×欧洲黑杨（P．nigra）的杂交种（Weisbergeretal，1995；Wang，1996）。

1.造林材料的利用 （deployment）
尽管在加拿大没有用白杨派 （Populus）树种来进行大规模造林，但对于白杨派中难

以生根的树种，实施幼苗繁殖是最常用的繁殖方式 （PCC，1996b）。在实践中，主要是通
过人工杂交，再应用标准的温室繁殖技术进行种子繁殖 （Burr，1986；StantonandVil-
lar，1996）。

通常情况下，青杨派和黑杨派树种的扦插容易生根，而白杨派、大叶杨派Leucoides
和胡杨派树种的生根能力则很差 （Zsuffa，1975）。相比于生根能力极高的欧洲黑杨和香
脂杨 （P．balsamifera），美洲黑杨 （P．deltoides）的生根能力相差较大。欧洲黑杨和
香脂杨良好的生根能力可通过杂交方式传递给与美洲黑杨的杂交后代 （Zsuffaetal，

1993）。运用于幼苗栽培的无性繁殖技术可分成两组：一组为自体营养繁殖 （autovegeta-
tivepropagation），包括插条法、压条法等；另一组为异体营养繁殖 （heterovegetative
propagation），包括嫁接、芽接等 （FröhlichandvanderMeiden，1979）。

对于容易生根的品种而言，通常在休眠季节自苗床中挑选一年生幼株上截取茎段
（stemcuttings）。但有时也从老树的嫩枝条上取。这类品种经常作为无根插条或带根种条
直接扦插或栽种在经过精细翻整过的种植地上。对于较难生根的品种而言，通常应当使用
更为强化的生根技术，如采用嫩枝插条 （greenwoodmaterial）、促生根激素和保湿生长箱
技术 （mistchambertechniques）。白杨派中的树种不易进行茎段繁殖因而通常利用根蘖、
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根段和根压条而繁殖 （BensonandSchwalbach，1970；Zsuffa，1971；DirrandHeuser，

1987；Halletal，1989）。
对于难以生根的品种可利用嫁接和芽殖法实现繁殖，一些树种的嫁接组合表明其存在

组间的亲和性，例如，欧洲山杨 （P．tremula）可以嫁接到毛果杨 （P．trichocarpa）上
（DirrandHeuser，1987），银白杨 （P．alba）×银灰杨 （P．canescens）杂种可以嫁接
到大叶杨 （P．lasiocarpa）上 （FröhlichandvanderMeiden，1979）：嫁接作为繁殖技术
最为广泛的应用是在中国，茎段生根能力差的毛白杨 （银白杨×响叶杨杂交种），通常嫁
接到小叶杨或其杂交种上。如果将嫁接植株的嫁接部位埋于土表以下，接穗部分也可以生
根 （Zsuffaetal，1996）。

杨树也可利用外植体通过多种组织培养方法进行繁殖。难于生根的白杨派树种已成功
通过侧枝组培实现离体繁殖。在其他的一些品种如加杨 （P．×canadensis）（美洲黑杨×
欧洲黑杨杂交种）和滇杨 （P．yunnanensis）的栽培种则通过休眠芽成功地进行组培繁殖
（FröhlichandWeisgerber，1985；Ahuja，1987）。离体培养技术为白杨派树种及其杂交
种营养繁殖提供了最佳方案 （FröhlichandWeisgerber，1985；Ahuja，1987）。体细胞胚
胎诱导技术已成功用于银白杨× 大齿杨 （P．grandidentata）杂交种的繁殖 （Michler
andBauer，1991）。

尽管杂种基因型在自交时常不可避免地会出现高频率的败育胚和胚胎，滞育胚培养
（也称胚胎拯救）技术可提高杂交基因型的恢复率。此技术可以直接培养授粉后几周的单
个胚胎胚或整个胚珠 （Kouideretal，1984；Savkaetal，1987），后续的技术发展还能实
现通过半胚囊或单个心皮来诱导胚，然后继代培养的胚胎 （Raquinetal，1993）。

杨树不仅是种植园树种来源，而且还是防护林的重要树种 （特别是作为北美平原上的
防风林），也可以用作其他景观树种。人工林可营造为无性系纯林 （monoclonalstands）、
多无性系区组混合林 （mosaicsofmonoclonalblocks）、以行为单位的多无性系混合林
（clonalrows）或完全混合林 （Zsuffa，1993）。

尽管目前加拿大没有监管和认证苗木种植的法律，但是加拿大杨树委员会 （Poplar
CouncilofCanada）已经设计并提供相关的认证服务。该服务机构提供如下认证服务：

①品种 （无性系）的认定；②质量和类别；③检疫状况。此外，该机构持有加拿大不
推荐种植的杨树无性系和变种的名录 （Zsuffa，1993；PCC，1996a）。在欧洲，已做
登记商业化的130个栽培种，在1966年与1993年间仅可在欧盟国家销售，1993年
随着单一市场的开放，这些栽培种才开始了任意流通 （PinonandValadon，1997）。在
德国，杨属树种的繁殖材料受 GesetzüberforstlichesSaat-undPflanzgut （FSaatG）的
约束。

2.种源转移
种源在形态、生长和材性上存在较大地理变异，但是迄今为止的结果表明，种源利润

可能经历了 “从可喜到低迷再到萧条”（varyfromencouragingtoconfusingtobleak）的
过程 （Farmer，1996）。对杨属多个物种进行的少量研究表明，通过起源地的转移的确可
实现产量的提高 （如NelsonandTauer，1987），但是对杂交育种和无性系选择工作的关
注将起源地转移排除在改良措施之外。
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3.育种计划
杨树的育种主要有2个物种主要特征：同域及引入物种可种间杂交和无性系选择

（BisoffiandGullberg，1996）。在20世纪初，此事拉开了育种计划的序幕，更多推测认
为决定杂种优势的所选无性系的表现是F1代杂种优势的基础。不过，近来的研究表明杂
种优势 （hybridvigor）的确存在 （Stettleretal，1988，BradshawandStettler，1995）。
将无性系选择作为杨树育种的一个特征而纳入到育种计划中，主要是由于其营养繁殖与有
性杂交相比更为容易 （Mohrdiek，1983；Thielges，1985）。

20世纪30年代生长快速的三倍体杨树的发现 （Einspahretal，1963，Einspahrand
Winton，1976）使多倍体育种受到了关注，但关注度到20世纪70年代则大幅度下降，
但一些分子遗传研究例外 （BradshawandStettler，1993）。在加拿大西部和位于五大湖区
的州内重新燃起了对杨树育种的兴趣，其主要侧重于美洲山杨 （P．tremuloides）和欧洲
山杨杂交种的杂种优势、其次才是无性系选择和应用 （LiandWyckoff，1991；Lietal，

1993；Li，1995）。
在欧洲 （意大利、法国、比利时、荷兰）的重大长期育种计划已经有很长历史了。最

近，大学与纸浆业 （pulpindustries）的合作引发了北美的太平洋东北地区 （Pacific
NorthwestregionofNorthAmerica）对培育毛果杨×美洲黑杨的杂交种培育的高度关注，
相较而言毛果杨×辽杨 （P．maximowiczii）、毛果杨×欧洲黑杨、美洲黑杨×欧洲黑杨
杂交种的培育关注程度则较轻 （Stettleretal，1996b；Zsuffaetal，1996）。在德国的巴
伐利亚，已经进行了辽杨×毛果杨以及辽杨×欧洲黑杨的杂交。集约化管理和短期轮作
（5～8年）主要实施面向于纸浆林的管理。作为本项目的一部分，在美国俄勒冈州和加拿
大不列颠哥伦比亚省之间的地带有30000公顷的人工林正在营造中 （Zsuffaetal，1996）。

由于现代分子生物学技术在杨属中得到成功运用，因此可以预计，更多的新性状 （如
除草剂抗性、抗虫性和改良的木材性质）将会被引导到这些树种中。

4.遗传资源的保护
杨树育种和集约化种植已经有70年的历史了。国际杨树委员会 （InternationalPop-

larCommission，IPC）成立于1947年，皆在指导和协调杨树的育种和栽培，并促进35
个成员 （IPC，1996）间种质的保存和交换。1992年，国际杨树委员会正式要求其成员
“采用合适的措施来保证自然林地中以及人工林地中杨树和柳树的现有遗传资源得到正确
的保护，强调速生树种有利于减轻全球自然环境压力并缓解自然资源濒危的状况”（IPC，

1992）。
一些杨属树种在其部分自然分布内正濒临灭绝的边缘，例如欧洲西部的欧洲黑杨，

而其他物种却处于全面进化阶段，例如美洲黑杨。对此国际杨树委员会积极鼓励建立
就地保护策略。在联合国粮农组织协调的3个杨树项目中，中国北方开展了小叶杨树的
异地保护工作，欧洲EUFORCEN网络开展了欧洲黑杨树保护工作。就广泛分布的树种
如美洲黑杨而言，就地保护工作的重点应放在分布区边缘的小隔离种群上，将其作为
适应性变异的来源。一旦广泛分布，则人为干预对自然更新的破坏，将使欧洲黑杨许
多原始遗传资源丢失，一旦进行广泛种植，由于自然更替掺入了人为因素中欧洲地区
欧洲黑杨的消失很可能是由于杂交种 （特别是加拿大杨×欧洲黑杨的杂交种）的回交
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造成的。
其他一些杨树树种有特定的自然分布范围，需要特殊保护。在北海道山脉的不同海

拔，甜杨 （P．suaveolens，亦称辽杨）在自然保护区中得到很好的保护，可在这些地区
由种子天然再生。异叶杨 （P．heterophylla）是另一种只在特定范围分布的树种，其生
长的土壤对于美洲黑杨而言过于湿润。这些树种需要采用特别的策略对其进行就地保护。
（Steenackers，1996）。

尽管已有长期的驯化历史，但异地保护工作极为有限且很少涉及种子材料。但一个明
显的例外是20世纪70年代由荷兰人建立的毛果杨种子库。鉴于对杨树遗传资源的全球化
管理和保护指南的需要，IPC需要推动易地保护工作的开展。（Steenackers，1996）。

第二节 分类和自然分布

杨树 （法语为peuplier）属于杨柳 （Salicales）目杨柳科 （Salicaceae）杨属Popu-
lus。这一属通常还可再分成几个派。这些派别中，得到广泛认定的有5个：胡杨派
（Turanga），大叶杨派 （Leucoides），黑杨派 （Aigeiros），青杨派 （Tacamahaca）和白
杨派 （Populus）（亦名Leuce）（Zsuffa，1975）。不时，会有分类学家提出增加第6个派
来解决分类方面的问题。例如，Browicz （1966）建议单列查瓦杨派 （Tsavo）以囊括非洲
东部的树种河白杨 （P．ilicifolia）入内。这一物种甚至未得到一些分类学家的认可，还
有一些分类学家将其划分到胡杨派中。还有人建议单列缘毛杨派 （Ciliata），将之前归于
大叶杨派的的缘毛杨纳入其中。并将缘毛杨 （P．ciliateWall．ExRoyle）归入该派中，
这一物种之前归于大叶杨派中 （KhoslaandKhurana，1982），但也有人建议将这一树种
归入青杨派以纠正这一早期明显错误。有人还建议另设一个阿巴索杨派 （Abaso）以包括
墨杨 （P．mexicana），这一物种之前归与黑杨派，但却与黑杨派中其他物种同源性很低。
（Eckenwalder，1996）。无疑关于杨树的派别的分类的争议仍将继续；加拿大有3个派别
的杨树树种：白杨派、黑杨派和青杨派 （Krüssmann，1985；Farrar，1995）。

杨树分类的分岐没有缓和的迹象。杨树广泛的树种分布、频繁的渐渗杂交、长期的
栽培历史和易行的营养繁殖，给杨树命名带来混淆。别名大量存在，杂交种和栽培品
种常被命为种。 （Zsuffa，1975）。因此，这一属的物种数少可至20个，多可达80个，
这是不同权威机构认定所造成的。Eckenwalder（1996）最新发表了建议分为29种的文
章，因此这一观点占据轻微时间优势。这一分类在表7-1中列出了，其中的别名是由

Zsuffa （1975）鉴定的。DNA的多态性为这一 “传统”分类增添了新数据 （Cerveraet
al，1997）。

胡杨派TurangaBge
这一派中的3个种是非洲东北部和亚洲的本地种。其中最重要的是胡杨 （P．euph-

ratica），尽管这一物种在过去并非普遍种植，但是其可抗贫瘠的土壤、极端高温和土壤盐
碱的性状，使其成为中国北部东三省防护林项目中抗沙漠化的关键种 （Wang，1996）。

大叶杨派LeucoidesSpach———大叶杨
这一派的树种都不是加拿大的本地种，异叶杨 （P．heterophylla）是美国中部和东
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部湿润地带的次要种。这一组的其他物种如大叶杨 （P．lasiocarpa）和灰背杨 （P．

glauca）是中国温带地区的本地种。
青杨派TacamahacaSpach———香脂杨
这一派中亦可见于加拿大和美国的北美种有香脂杨———peuplierbaumier （香脂杨），

黑色三角叶杨-peuplierdel'Ouest （毛果杨），和窄叶杨-peuplieràfeuillesétroites
（窄叶杨，P．angustifolia）。这一派中包括了普遍种植的来自亚洲东部的小叶杨 -peu-
plierdeSimon （小叶杨，P．simonii）。来自亚洲的其他重要的树种有苦杨 （P．lauri-
folia）和甜杨 （P．suaveolens）。

表7-1 杨属Populus树种的建议分类、命名和发现地 （Eckenwalder，1996）、

括号中是早先分类中的别名 （Zsuffa，1975）

派的学名 & 别名 通用名 发现地

阿巴索杨派AbasoEcken．

 墨杨P．mexicanaWesmael  墨西哥

胡杨派TurangaBge．

 胡杨P．euphraticaOliv．
 幼发拉底杨 （Euphratespoplar），bah-
an

 西班牙、非洲东北部、亚
洲

 河白杨P．ilicifolia （Engler）Rouleau  非洲东部

 灰胡杨P．pruinosaSchrenk  欧亚大陆东部

大叶杨派LeucoidesSpach  大叶杨 （large-leavedpoplars）

 大叶杨P．lasiocarpaOliv．  Chinesenecklacepoplar  中国

 灰背杨P．glaucaHaines  中国

 [P．wilsoniiSchneid．]椅杨/威氏杨

 异叶杨P．heterophyllaL．
 异叶杨（swampcottonwood），swamp
poplar

 美国

 青杨派TacamahacaSpach  balsampoplars

 窄叶杨P．angustifoliaJames  narrowleafcottonwood，narrowleaf  Sask．和 Alberta南部至

 balsampoplar  美国西南部

 香脂杨P．balsamiferaL．  balsampoplar  北美

 缘毛杨P．ciliataRoyle  喜马拉雅山

 苦杨P．laurifoliaLedeb．  laurelpoplar  亚洲东部

 小叶杨P．simoniiCarr．  Simonpoplar  亚洲东部

 甜杨P．suaveolensFish．

 [青杨 P．cathayanaRehd．，香杨 P．
koreanaRehd

 辽杨P．maximowicziiA．Henry]

 川杨P．szechuanicaSchneid．

 doronoki，Japanesepoplar  中国东北、日本

 欧洲东部
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（续）

派的学名 & 别名 通用名 发现地

 毛果杨P．trichocarpaTorr．& A．Gray
 滇杨P．yunnanensisDode

 blackcottonwood，westernbalsampoplar  加拿大西部和美国

 欧亚大陆东部

黑杨派AigeirosDuby CottonwoodsandBlackPoplars

 美洲黑杨P．deltoidesMarsh．  easterncottonwood （ssp．deltoides），  魁北克、安大略湖

 [ P．sargentii Dode，P．wislizenii
Sarg．]

 plainscottonwood （ssp．monilifera），  大草原诸省至德克萨斯西
南部

 RioGrandecottonwood （ssp．wislizenii  美国

 弗里蒙特氏杨P．fremontiiS．Wats．  Fremontcottonwood  美国西南部

 欧洲黑杨P．nigraL．  blackpoplar，Europeanblackpoplar  欧洲、亚洲西部

白杨派PopulusL．[LeuceDuby]  aspens

 响叶杨P．adenopodaMaxim．

 银白杨P．albaL．
 白杨 （whitepoplar），银白杨 （silver

poplar）
 欧洲中部和南部至非洲北
部、亚洲中部

 南亚杨P．gambleiHaines  欧亚大陆东部

 大齿杨P．grandidentataMichx．  largetoothaspen，bigtoothaspen，aspen，  北美东部

 poplar，popple

 P．guzmanantlensisVasq．&Cue．  墨西哥

 山白松P．monticolaBrand  墨西哥

 日本山杨P．sieboldiiMiq．  Sieboldaspen，Japaneseaspen  日本

 P．simaroaRzed．  墨西哥

 欧洲山杨P．tremulaL．  Europeanaspen，tremble，Zitterpappel
 欧洲、非洲北部。亚洲东
北部

 [P．davidiana （Dode）Schneid．]

 美洲山杨P．tremuloidesMichx．  tremblingaspen，quakingaspen  北美

  黑杨派AigeirosDuby———三角叶杨和黑杨
这一派包括 “真正的”三角叶杨 （这一词也与Tacamahaca有关）。在北美，这一派

别的代表种为见于美国和加拿大的东方三角叶杨 -peuplierdeltoïde （P．deltoidesssp．
deltoides）和平原三角叶杨 -peuplierdeltoïdedel'Ouest （美洲黑杨，P．deltoides
ssp．monilifera）、以及美国西南部的次要种弗里蒙特三角叶杨 （P．fremontii）和里约
格兰德杨 （RioGrandecottonwood） （美洲黑杨，P．deltoidessspwislizeni）。黑杨-

peupliernoir （欧洲黑杨，P．nigra）是非洲北部、欧洲中西部重要的本地种，其栽培种

Lombardy杨。-peupliernoird'Italie （欧洲黑杨P．nigracv． ‘Italica'）在北美作为
耐寒性观赏植物而普遍种植。

白杨派PopulusL.（别名LeuceDuby）———山杨
本派可再分成两个亚派：白杨亚派Albidae和山杨亚派Trepidae，分别包含白杨和
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山杨。这一派的北美代表种是同属山杨亚派Trepidae的颤杨-peuplierfaux-tremble
（美洲山杨，P．tremuloides）和大齿白杨- peuplieràgrandesdents （大齿杨，P．

grandidentata）。美洲山杨是欧洲重要的、高度变异的山杨，而日本山杨 （P．sieboldii）
则是发现于日本的种。不过，分布于亚欧大陆的山杨现在被认为是来源于单一且具有高度
多态性的种，即起源于欧洲的欧洲山杨 （BarnesandHan，1993）。尽管白杨都不是北美
的本地种，但是欧洲白杨———peuplierblanc （银白杨，P．alba）却是从欧洲引入的早期
物种之一。

在北美和欧洲均发现，同域杨树物种间，以及本地种和引进种间都存在自然杂交的现象
（Schreiner，1974；Demeritt，1990）。虽然派间杂交偶有发生，但自然杂交更多地发生在分布
区有一定重叠的派内亲本之间（Brayshaw，1965；Eckenwalder，1977）。不同派别的物种尽管
分布区高度重叠，但是彼此存在生态隔离，因此自然杂交虽可在广泛的地理区域发生，但仅
限于极窄的生态重叠区内（Eckenwalder1984a）。当3个或更多物种的分布区重叠时，可能会
出现复杂的天然杂交种群（Roodetal，1986）。

美洲黑杨于18世纪晚期从加拿大东南部引入到法国。在德国南部，自20世纪70年代后，
加杨（P．×canadensis）的杂交育种被毛果杨×美洲黑杨杂交或毛果杨×白杨杂交种与本
地黑杨自然杂交产生的杂交种加杨（1789年命名）所代替。（MühleLarsen，1960；Wright，

1976）。这一杂交种的无性系现在在欧洲广泛种植。这一杂交种也是英国人A．Henry通过人
工授粉而产生的第一个人工杨树杂交种（Larsen，1956）。在北美，人工杂交自20世纪20年代
和30年代后得以应用（StoutandSchreiner，1933；Heimburger1936）。表7-2列出了在北美分
布的较为重要的几个自然发生的杂交种，及其别名和通用名。

第三节 起源中心 /多样性中心

1.自然分布
杨属 （Populus）树种在北半球的温带和亚热带地区广泛分布。从阿拉斯加州和拉布

拉多南部到墨西哥北部以及欧洲、非洲北部、喜马拉雅山、中国大陆和日本均可发现其代
表树种 （Schreiner，1974）。其中，一些树种分布十分广泛，如美洲山杨P．tremuloides
是北美分布最广泛的物种，横跨经度110°和纬度47°，是世界上第二大分布最广的树种
（Jones，1985；BarnesandHan，1993）。

2.进化和迁移史
长期以来，人们认为杨属是最古老的被子植物属，在三叠纪时期起源于中国和日本；

而现在证实这些化石与其他分类群相关。尽管在大风子科 （Flacourtiaceae）中亲缘关系
最近的物种来自亚洲的亚热带地区，但化石记录表明，杨属Populus起源于大约5800万
年前的古新世晚期北美的热带地区 （Collinson，1992）。这些早期的叶片化石与如今阿巴
索杨派 （Abaso）中的墨杨 （P．mexicana）十分相似 （Eckenwalder，1996）。在始新世
晚期，来自其他派的第一个欧亚近缘种出现，胡杨派树种被限制于欧洲大陆以及大叶杨派
的一个祖先种侵入温带生境。在渐新世时期，出现了青杨派 （Tacamahaca）和黑杨派
（Aigeiros）的前身，直至中新世时期它们才演变成明显的派别，与此同时也出现了白杨
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派 （Populus）物种 （Collinson，1992；Eckenwalder，1996）。

表7-2 自然界出现的Populus杂交种的命名

亲  本 杂交种命名 通用名

 银白杨P．alba× 大齿杨P．grandiden-
tata

 P．×roulwauianaBoivin

 银白杨P．alba× 响叶杨P．adenopoda  P．×tomentosaCarr．  Chinesewhitepoplar

 银白杨P．alba×欧洲山杨P．tremula  P．×canescens （Ait．）Sm．  greypoplar

 银白杨P．alba × 美洲山杨P．tremu-
loides

 P．×heimburgeriBoivin

 窄叶杨P．angustifolia × 美洲黑杨P．
deltoides

 P．×acuminataRydb．
 Lanceleafcottonwood，peu-
plierà

  [syn．P．×andrewsiiSarg．]  feuillesacuminées

 窄叶杨 P．angustifolia × 香脂杨 P．
balsamifera

 P．×brayshawiiBoivin
 Brayshaw'spoplar，peu-
plierhybride

   deBrayshaw

 窄叶杨P．angustifolia ×美洲山杨 P．
tremuloides

 P．×senniiBoivin

 香脂杨P．balsamifera ×美洲黑杨 P．
deltoides

 P．×jackiiSarg．
 Jack's poplar，peuplier
hybridedeJack

 香脂杨P．balsamifera × 美洲山杨P．
tremuloides

 P．×dutillyiLepage

 美洲黑杨 P．deltoides × 欧洲黑杨 P．
nigra

 P．×canadensisMoenchcv．Eu-

genei

 [syn． P． × euramericana
（Dode）Guinier]

 Carolinapoplar，peuplierde
Caroline[syn．Canadapoplar，

Euramericanpoplars]

 美洲黑杨 P．deltoides ×美洲山杨 P．
tremuloides

 P．×bernardiiBoivin  Bernardpoplars

 美洲黑杨P．deltoides× 毛果杨P．tri-
chocarpa）

 P．×generosaHenry  Interamericanpoplars

[syn．P．×interamericanaBrockh．]

 P．fremontii× 毛果杨P．trichocarpa  P．×parryiSarg．  Parrycottonwood

 大齿杨P．grandidentata× 美洲山杨P．
tremuloides

 P．×smithiiBoivin

 苦杨P．laurifolia× 欧洲黑杨P．nigra
 P．×berolinensisDippel

 [异 名 P． × rasumowskyana
Schr．，P．×petrowskyanaSchr．]

 Berlinpoplars，Russianpop-
lars

 美洲黑杨P．deltoides×香脂杨P．bal-
samifera× 窄叶杨

 angustifolia（天然三系杂交）

 Unnamed  未命名

  杨树的早期派别通过不同独立周期的快速物种形成而进化，但同时受到派内与派间广
泛基因渗入的影 响。（Eckenwalder，1984b、1996；SmithandSymata，1990；Kaul，
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1995）。这个快速的系列进化事件诸多相互矛盾的证据以及物种鉴定中的混淆已经使我们
难以追踪最新派杨树的进化历史 （Eckenwalder，1996）。尽管有证据表明存在派间分化，
但是各派本身都广泛地分布。各派内的物种同源性很高，其中很多是广泛分布的树种。

显然，在北半球的大部分温带地区易于出现基因漂移到其他派物种的情况。杨树作为
先锋种迁移速度快。花粉研究表明，在冰冻期后，杨属树种经常在初生林群落中占主要地
位 （Cwynar，1988；KeenanandCwynar，1992）。在欧洲，欧洲山杨P．tremula是早期
的先锋种。欧洲黑杨与白柳 （Salixalba）一起分布于河边和草原中。人们认为，美洲山
杨的起源始于更新世时期冰盖退却后不久，长期以来通过根段进行无性繁殖，从而成为世
界上分布最广、最古老的物种之一 （Barnes，1975；KempermanandBarnes，1976；Mit-
tonandGrant，1980；CheliakandDancik，1982）。

第四节 生殖生物学

1.生殖发育
杨树通常为雌雄异体和专性异型杂交 （obligatoryoutcrosser）。不过，雌雄同体的花

序和完全花亦有报道 （Lester，1963a、1963b；Melchior，1967）。美洲山杨的花芽在不同
时期可发育成雌蕊、雄蕊或完全花 （Lester，1963a）。大叶杨 （P．lasiocarpa）是一个明
显的例外，它通常为雌雄同体且自花授粉 （Schreiner，1974）。已经证实美洲山杨 （Ein-
spahrandWinton，1976，GrantandMitton，1979）和美洲黑杨 （Farmer，1964b）的总
性比为1∶1，不过在洛基山脉地区观察到美洲山杨的性比因海拔不同而出现的梯度，低
海拔区大多为雌花，而当海拔超过3200m时，超过90%的花为雄花 （GrantandMitton，

1979）。
花芽相对简单 （JacksonandSweet，1972），其发生和早期发育在美洲山杨和美洲黑

杨中已做描述 （Nagaraj，1952；Seitz，1958；Lester1963a）。（花发生于当年生枝条的叶
腋的花芽。花芽为极小的点状结构，在冬季休眠时各有一个芽鳞）。花蕾是由位于当年生
条上叶腋处的花萌发生长而来，这芽不过一手指尖大小，每个芽外有一芽鳞能护其抵御寒
冬的到来 （OwensandBlake，1985；Kaul，1995）。芽于5月萌发，在枝条快速伸长期，
叶腋原基开始形成数片芽鳞。生殖点在6月中旬左右决定 （Lester，1963a）。在6月下旬
前，雌蕊原基的花器官首先开始发育，随后7月上旬雄蕊原基开始发育。对美洲黑杨而
言，在仲夏雄花芽就易于与营养芽 （vegetativebuds）区分开来，而雌花则需要解剖才能
鉴定 （Farmer，1976）。在整个9月期间花芽一直处于发育阶段，因此在冬季休眠来临前
花药和胚株均已发育完全 （OwensandBlake，1985；Kaul，1995）。至少对于某些杨属物
种而言，下一轮发育的起始必须经历春化作用 （Farmer，1964a）。大孢子母细胞在春天
分化，小孢子在开花期前分化 （FarmerandPitcher，1981）。

在早春，花是由柔荑花 （柔荑花序）发育而得，早于营养花芽先行开放。当发育完全
时，雌、雄柔荑花序均长约10～15cm。雌花形成2～4个帽状或Y状的柱头，而雄花有

30～80枚雄蕊 （Demeritt，1990）。每一柔荑花序可结几十个单室蒴果，每个蒴果含10～
30粒种子。
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雄花在雌花成熟前几天即可成熟并散落花粉，确保当第一批雌花可接受花粉时，花粉
恰已散落在空气中 （FarmerandPitcher，1981）。这类花粉—雌蕊相互作用已经在欧洲黑
杨中有大量的记载 （Villaretal，1987a；Villaretal，1993）。开花期的变化源自不同树
种间的差异，美洲黑杨开花期可高度遗传 （Farmer，1976）。开花期的变化使授粉期由2
周延长至3周。另一项对法国111个地点的欧洲黑杨的自然变异研究表明该物种存在相当
水平的多样性和较低水平的分化，并存在重要的地区内基因多样性 （Legionnetetal，

1997）。
授粉后几小时内花粉即可萌发。几天后授精过程发生并通常在2周内完成 （Farmer

andPitcher，1981）。随后种子快速发育，在仲夏前，也就是叶片完全生长前大多数树种
的种子会散播出来 （Schreiner，1974）。在北美，白杨派Populus和青杨派Tacamahaca
的种子成熟期由总积温 （temperaturesums）决定，在同一生态区内相当一致 （Pauley，

1950）。另一方面，黑杨派Aigeiros杨树种子可能在整个夏天和早秋持续散播 （Farmer，

1966）。

2.交配系统和基因流 
两个因素导致了杨树高水平的基因流和遗传多样性。第一，大多数物种为雌雄异体，

因此可专性异型杂交。第二，除了风媒授粉外，种子短柄上的白色丝状长毛还有助于风媒
授粉的远距离传播 （Schreiner，1974），从而导致高迁移率。

电泳实验表明，美洲山杨具有高水平基因流，因而并导致不同种群间假定的中性等位
酶位点 （neutralallozymeloci）缺乏分化。不过非随机交配在同类研究中的作用存在差
异，从明尼苏达取样的种群中未检测到偏离 Hardy-Weinberg平衡的现象 （Lundetal，

1992），在Alberta种群中发现了过量的杂合子 （CheliakandDancik，1982），而来自安大
略的种群中则观察到杂合子缺乏 （Hyunetal，1987）。

3.种子产量 
大多数杨树在10～15年时开始开花 （Schreiner，1974），不过美洲黑杨可能在4年时

即可开花 （FarmerandPitcher，1981）。青杨派和黑杨派杨树每年都产生大量的实生苗。
白杨派的树种每年都会产生一些种子，但存在大小年现象，大年 （bumpercrops）每3～5
年发生一次。杨树产种量高。据估计，通常一棵12m的美洲黑杨一年可产2800万粒种
子，而欧洲山杨的种子产量估计可高达5400万粒。杨树种子非常小。白杨派树种的种子每
克可达6000～8000粒，而北美的大叶杨派和黑杨派则为300～450粒（Schreiner，1974）。

自然条件下，杨树种子的寿命通常十分短———大约2～4周。在人工控制的低温环境
（-18～5℃）稳定的湿度 （5%～8%）条件下，香脂杨P．balsamifera种子的贮存期可延
长至140天 （Hellum，1973），美洲山杨P．tremuloides种子的则可延长至2年 （Fech-
neretal，1981），而黑杨派Aigeiros杨树种子的贮存期还可长达5～6年 （Tauer，1979；

MullerandTessierduCros，1982）。

4.自然再生 
杨树种子从树上自然脱落后在几天内萌发或死亡。种子在地表萌发。下胚轴基部发育

出的一轮毛，使幼苗保持垂直向上生长，并使根向下扎入土中。
种子的萌发需要适宜的基质 （如细的矿质土）、光照和持续的湿润。 （McDonough，
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1979，Farrar，1995）。适宜的条件，诸如海岸、沙洲和老沙石场中的精细矿质土等，通
常较为稀少，（Barnes，1966；Schier，1973；EinspahrandWinton，1976）。在北美，由种
子发育的白杨派树仅在新开辟的地区有所发现，而林区中主要的繁殖方式仍为营养繁殖。

5.自然界中的营养繁殖 
除白杨派以外，其他所有杨树种都可以从树桩和根茎中长出有活力的芽。幼小的白杨

偶尔也可产生萌芽 （Zsuffa，1975）。在很多树种中常常会见到由根上不定芽形成的萌条
（根蘖），而在黑杨派和大叶杨派中较少发生。

美洲山杨无性系群 （Clonalgroups）在北美东部十分常见，但是面积通常不超过

0．1hm2，但在犹他州，却发现了面积达80hm2 的无性系群 （KempermanandBarnes，

1976）。在美国西部的半干旱地区，一些人认为，自大约10000年前上一次冰河期后，未
出现大范围的定殖 （EinspahrandWinton，1976；McDonough，1985）。事实上，一些生
物学家认为西部的无性系已有100万年的历史。（Barnes，1966、1975）。有人声称一个无
性系 （昵称 “Pando”，拉丁名为Ispread）覆盖面积有43hm2，有4700多条茎，重量超
过600万千克，使之成为已知的最大生物体 （Grantetal，1992；MittonandGrant，

1996）。
研究还表明，在自然界中既发生自然繁殖也发生营养繁殖，例如，欧洲黑杨 （Le-

gionnetetal，1997）。

第五节 遗  传

1.细胞学 
杨树通常为二倍体，染色体数为2n=38 （BlackburnandHarrison，1924；Smith，

1943）。多倍体杨树较为罕见，只在6个树种中有所报道 （DarlingtonandWylie，1956）。
尽管少见，但是首次发现的三倍体森林树种即为欧洲山杨的一个无性系 （Müntzing，

1936）。随后欧洲山杨和美洲山杨天然三倍体无性系也相继被发现，通常表现为叶片更大、
生长超常 （Einspahretal，1963；Heimburger，1968；EinspahrandWinton，1976）。

一些报道表明，杨树的性别由性染色体控制 （Peto，1938；Smith，1943；vanBui-
jtenenandEinspahr，1959）。不过，这一理论仍然存在争议。尽管已发表的报道倾向于性
别决定于遗传基础，但是在毛果杨×美洲黑杨的F1代杂交种的一个分离群体 （segrega-
tingfamily）中，用2500个基于PCR的RAPD标记进行的连锁分析中并没有发现任何与
性别连锁的标记 （McLetchieetal，1994）。因此作者推测，性别的决定在遗传上可能是
由测试标记未覆盖的基因组区域决定，或由表现为上调效应 （additivethreshold）或上位
效应的多位点控制，又或是在合子早期由环境条件决定。

2.遗传变异 
如前所述，广泛分布于北半球的杨属树种间差异巨大，并且通过杂交产生新基因型的

机会也很高。虽然狭义和广义上遗传率的定量估算以及选择标准的协方差无疑已经使育种
及选择策略更为有效，但育种计划将无疑继续利用这种遗传变异 （Riemenschneideretal，

1996）。杨树对于数量遗传学研究而言是理想的物种，因为其易于进行无性繁殖，从而便
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于观察复杂的基因作用方式。（FosterandShaw，1988；，MullinandPark，1992；Brad-
shawandFoster，1992）。然而，令人惊讶的是目前仅对少数几个树种和性状进行了详细
的遗传变异研究。

杨树的真正潜力只有通过以防止林内及林间遗传变异为目的的遗传研究才能确定。不
幸的是，育种人员往往只侧重于种间杂交而忽略了这一巨大领域，且对众多天然种群的详
细研究最近才开始进行，而较完整的研究结果只在几个树种中得到报告 （Mohrdiek，

1983；Farmer，1991）。
（1）种群水平差异
种群间在生长性状和锈病抗性方面存在较大差异，但在其他性状方面几乎不存在地理

分化。总体上，分子遗传研究数据表明，迁移过程中的基因流能有效阻止遗传漂移、近亲
繁殖以及引起与适应性选择无关的地理变异中涉及的其他过程 （Farmer，1996）。

在香脂杨的4个原产地中，在10°范围内的纬度带上可以观察到物候特征 （Farmeret
al，1988a）、苗/根的异速生长系数 （allometriccoefficients）（SchnekenburgerandFarm-
er，1989）以及差异，由于南方的树种生长期延长而产生的差异显著的生长高度
（SchnekenburgerandFarmer，1989；Farmer，1993）。其中相同种群中同工酶特征
（Farmeretal，1988a）、生根能力 （Farmeretal，1989）、及萌芽期 （FarmerandRein-
holt，1986）几乎没有差异。而在更小的3．5°纬度范围内取样的测试种群实验中发现了显
著的群体差异，两年龄植株高度、叶片形态、侧枝生成 （syllepticbranching）和抗虫性
上存在大约12%的变异 （Riemenschneideretal，1992），继而将种群分成西北组、中部
组和东南组 （RiemenschneiderandMcMahon，1993）。

同样地，美洲山杨的同工酶及RAPD差异研究未发现群体差异，但在形态、生长和
树性上却存在很大差异 （如 Hyunetal，1987；Lundetal，1992；Yehetal，1995），
（vanBuijtenenetal，1959；Barnes，1969；EinspahrandWinton，1976）。种群间的变异
通常有渐变趋势 （clinaltrends），木质密度会随着海拔高度的增加 （Valentine，1962）从
南到北逐渐降低 （EinspahrandBenson，1967）。一个普通的园林试验表明，在北部和西
部原平地树种的生长期的起始和终止均提前，而在密歇根州的树种的存活率相对较低
（BrissetteandBarnes，1984）。另一项试验表明，来自于密歇根州的无性系生长更好
（ReighardandHanover，1985）。有证据表明，美洲山杨种群对杨树炭团溃疡病菌 （Hy-
poxylonmammatum）的易感性呈由北向南增加的趋势 （FrenchandHart，1978）。此外，
美洲山杨种群在对臭氧的敏感性上也有所不同，耐受性受最大日臭氧含量、年降雨量和最
低气温影响 （Berrangetal，1991）。

关于美洲黑杨的地理变异也有详细记载。在内布拉斯加州实施了全分布区产地试验，
种源范围南至德克萨斯州，北达明尼苏达州，东起宾夕法尼亚州。除了评价植株的生长和
存活之外，树皮、树干、树冠和叶片形态也囊括在内 （YingandBagley，1976）。大多数
性状中，呈现出从北向南、从西到东的渐变模式。来自内布拉斯加州、明尼苏达州和威斯
康星州的插条生根数目明显多于来自其他地方的插条 （YingandBagley，1977）。对来自
南部大平原的40个种群进行的研究也发现类似的渐变趋势，在2年生株高、直径、分枝
以及Melampsora锈病抗性方面，均呈现从北向南、从西向东的渐变模式（NelsonandTau-
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er，1987）。对安大略省的9个种群进行的研究表明在叶片形态上存在的大的变异与经纬度
无关，也与异构酶的适度变异无关，既而表明东西部种群之间存在差异（Rajoraetal，

1991）。
对华盛顿的毛果杨种群进行的一系列研究表明，在叶片、枝条及物候特征 （Weberet

al，1985）、光合作用 （Dunlapetal，1993）、存活株增长高度生物量 （HeilmanandStet-
tler，1985）、材积、Melampsora锈病抗性及对干旱地带的适应性 （Dunlapetal，1994），
叶片和树冠形态 （Dunlapetal，1995）方面均有显著差异。对4．5°纬度范围内的10个种
群样本的分析发现，仅在3年生株高和直径上存在微弱的渐变趋势 （Rogersetal，

1989）。另一项对华盛顿河畔种群样本的研究发现，幼苗和生根插条对洪涝的抗性几乎不
存在种群间差异 （Smit，1988）。

（2）个体水平差异
在种群间遗传变异程度的大小因性状而不同，但在种群内所有性状均有中等至高等不

同程度的变异。遗憾的是，大部分遗传测试仅仅侧重于无任何特定家系结构的无性系材
料，并且只着重研究了青杨派和黑杨派的树种及其杂交种。一般而言可运用的只有广义遗
传率 （H2）估算的数据，遗传结构并不分成加性和非加性成分 （additiveandnon-additive
components）（Riemenschneideretal，1996）。在有限的几个苗期种群研究中人们发现，
美洲黑杨生长的狭义遗传率 （h2）估算结果与广义遗传率 H2 接近； （Farmer，1970；

YingandBagley，1976；NelsonandTauer，1987），而毛果杨的狭义遗传率 （h2）估算
结果则比广义遗传早 （H2）低得多。

大量关于美洲黑杨生长和产量的研究已经得到了一致的广义遗传率估算值，即H2 为

0．20～0．50，其基因型与环境间的相互作用显著，但通常低于相应的主遗传效应的一半
（Wilcoxand Farmer，1967；Farmerand Wilcox，1968；Mohnand Randall，1971，

1973；RandallandCooper，1973；Foster，1986）。有限的几个无性系繁殖试验表明，产
量的遗传变异很多不具有加性效应 （Foster，1985；FosterandShaw，1988）。香脂杨茎
生长的广义遗传率大约为 H2= 0．50 （Farmeretal，1988b）。在美洲黑杨和香脂杨中，
第一年中由于是无性系苗C效应通常作用明显， （WilcoxandFarmer，1968；Farmeret
al，1989），但是在田间种植之后其作用效应降低 （Farmeretal，1988b）。对理想株型影
响植株生产力的叶片尺寸、分枝及物候特征参数的确定 （ideotypes） （Dickmannand
Keathley，1996），可能有助于对香脂杨 （Riemenschneideretal，1992）、毛果杨 （Rie-
menschneideretal，1994）以及美洲黑杨、欧洲黑杨和小叶杨P．simonii的杂交种 （Wu，

1994a、1994b）进行产量选择。产量选择中理想株型概念的含义至今还没有形成统一。
生根能力和根特征的遗传率通常非常高，美洲黑杨的 H2 估值可高达0．85～0．91

（WilcoxandFarmer，1968；YingandBagley，1977）。其他近来的研究也表明毛果杨的
生根能力具有很高的遗传率 （Riemenschneideretal，1996）。

由于 Melampsora锈病影响杨树的栽培，因此很多工作都专注于研究 Melampsora锈
病抗性的遗传率。在关于美洲黑杨P．deltoides锈病抗性的早期研究中，h2 的估值为

0．38～0．66，H2 为0．66～0．88 （Jokela，1966）。在美洲黑杨、欧洲山杨、美洲山杨、香
脂杨、毛果杨及其杂交种，还有美洲黑杨、欧洲黑杨与辽杨间的杂交种中锈病抚性或锈病
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敏感性也有类似的高估算值。
（3）分子遗传学
近年来，大量的研究方向已转向将重要性状与分子标记挂钩上，并试图建立相应的遗

传图谱。（Bradshawetal，1994，Cerveraetal，1997）。这一部分工作的重点是针对适应
性性状 （BradshawandStettler，1995）以及抗病性 （Villaretal，1996），并揭示几个数
量性状位点 （QTL）对这些数量性状的巨大影响。

3.自交衰退和遗传负荷 
由于杨树中存在高频率的基因流，我们推测其自交频率较低。对安大略省200个美洲

山杨无性系的研究中，未发现杂合体且平均固定指数为0．462 （Hyunetal，1987）。不
过，这些结果可能是由于取样中的 Wahlund效应所造成的而非自交所导致。与这些观察
结果相反，位于加拿大阿尔伯塔中通常以无性方式繁殖的美洲山杨种群中出现过过量的杂
合体 （CheliakandDancik，1982，JelinskiandCheliak，1992）。尽管在天然种群中自交
频率可能较低，在杂交种系中遗传负荷常常表现为自交衰退，从而导致后代分离比偏离了
孟德尔分离比 （BradshawandStettler，1994）。

第六节 杂  交
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图7-1 杨属Populus物种的可杂交性
（摘自Zsuffa，1975）
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深入的杂交研究在白杨派、青杨派和黑杨派树种都曾进行过，但有关于胡杨派和大叶
杨派的杂交数据仍尚少 （Zsuffa，1975）。图7-1总结了派间杂交结果。

派内树种易于产生杂交种且杂交种活力强于亲本，典型的例子如美洲山杨和欧洲山杨
的杂交种 （IlstedtandGullberg，1993）。派间树种杂交的成功率因不同派系而有所不同。
黑杨派与青杨派易于杂交；而白杨派与黑杨派、白杨派与青杨派难以杂交，结果往往产生
死种子或矮化苗 （Zsuffa，1975）。应用种间杂交种作为亲本比用纯种作为亲本更容易实
现派间杂交。

有些物种的不亲和性表现为花粉管发育停滞，无法穿过柱头 （MelchiorandSeitz，

1968，Guriesand Stettler，1976；Stettleretal，1980；Knox，1984；Villaretal，

1987b；Rougieretal，1992；Villaretal，1993）。某些情况下，通过将不亲和花粉与
“蒙导花粉”（即通过γ-射线而杀死的亲和花粉）混合 （StettlerandAger，1984；Knoxet
al，1987；VillarandGaget-Faurobert，1996）。以及用溶剂和亲和花粉提取物来处理花粉
和柱头，来克服这一阻碍作用 （Whitecrossand Willing，1975；WillingandPryor，

1976）。这一技术可使白杨派、黑杨派与青杨派三者之间实现杂交 （Stettler，1968；Zu-
fa，1971，Knoxetal，1972；WillingandPryor，1976）。

第七节 生态和相关物种

1.生境 
杨树生长于多种森林生态系统，从寒带到亚热带，高山到河畔。在寒带森林和大河谷

中，杨树能形成大片的杨树林；而在其他环境下，它们则形成小的树林或树群。尽管不同
杨树种之间存在较大差异，但是实际上所有杨树都十分不耐阴。它们是先锋树种，是第一
批入侵和再次被定殖于经采伐、开垦和火灾过后地区的树种。白杨派树种及其杂交种虽都
是营养需求型，且在持续湿润环境下生长旺盛，但是它们对气候的适应性相差很大 （Hei-
lmanetal，1996）。

白杨派树种分布十分广泛，可见于多种气候条件下。对于美洲山杨而言，其分布区最
南端大约界定为7月月平均等温线为24℃的地方，而最北方则界定为年平均积温为700℃
（正负偏差5．6℃）的地方，（Fowells，1965）。在这一范围内，年降雨量超过土壤水分蒸
腾损失总量的地方就会有这一物种的生长。美洲山杨可生长于多种土壤类型中，从浅滩和
多石的土壤至重度沙壤土和重质黏土，这派树木的生长很大程度受到排灌和土壤肥力的影
响 （Perala，1990）。大齿杨树对分布区的要求更为严格，全年应水分充足，最小降水量
出现在马尼托巴大草原的西北部边界，只有510mm。美洲山杨的适应性比大齿杨强很
多，在潮湿、透气性好的肥沃沙质高地中美洲山杨的生长状况最好 （Laidly，1990）。

青杨派和黑杨派树种统称河畔三角叶杨。青杨派树种通常见于高海拔和高纬度的地方
（山区的高位水系以及新山麓地带山谷冲积平原中）（Braatneetal，1996）。该派中，香脂
杨的分布最为广泛，与美洲山杨一样可抵抗极端气候。它通常只在潮湿的低地中生长，是
生长于排灌不良且pH高于7．2的黏土中的少数寒带种之一 （DixandSwan，1971；Zasa-
daandPhipps，1990）。毛果杨最常见于太平洋西北部沿海的潮湿森林中，在水分、营养、
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氧气充足且pH为6．0～7．0的冲积土中生长最好 （Smith，1957；DeBell，1990）。而窄
叶杨的分布范围十分有限，在水流湍急的河流旁的沙州上为先锋树种 （Brayshaw，

1965）。
黑杨派的树种生长于低海拔和低纬度地区 （成熟的山谷冲积平原的低位水系中）

（Braatneetal，1996）。美洲黑杨的自然分布区主要是广泛的南部地区，无霜期可以是小
于100或到大于200天不等，从降雨量小于380mm的西北部地区到降雨量大于1400mm
的南部地区。这一物种在潮湿、排灌良好、细沙壤土或粉砂壤土、高度很少超过附近河面
平均水平6m的地点生长最好 （CooperandVanHaverbeke，1990）。

异叶杨 （P．heterophylla）是大叶杨派中唯一的北美树种，可见于雨量充沛且温暖
潮湿的地区。它在浅沼泽地的湿润深土中及靠近潮水的低地中生长最好，其生境对于美洲
黑杨而言过于潮湿 （Johnson，1990）。

2.群落生态学和相关树种 
杨树出现于多种森林生态系统中的早期演替阶段，因而可见，其生态联系十分多样。

白杨派树种尤其如此，因为它们不只在河畔生境中生长。在欧洲，欧洲山杨是早期先锋树
种。欧洲黑杨 （Salixalba）常见于河畔和草原地区与白柳混生生长，而美洲山杨P．
tremuloides在其生境内则常以纯林的形式出现，但是也见于与白云杉 （Piceaglauca）、
黑云杉 （Piceamariana）、香脂冷杉 （Abiesbalsamea）、白桦 （Betulapapyrifera），香
脂杨和北美短叶松 （Pinusbanksiana）的混生林中。杨树与灌木和草本植物混生的情况
更为多见与多变 （Perala，1990；Farrar，1995）。大齿杨可见于小型纯林中，但是更多地
是与美洲山杨或香脂杨一起形成的混合林。它在很多的其他林型中高于次要种，因此与多
种灌木和地表植物混生 （Laidly，1990；Farrar，1995）。

青杨派中的香脂杨在河流冲击平原中生长最好，以纯林或与各种柳树和桤木混生的混
合林方式出现 （Vierecketal，1983）。不过，它也可与寒带针叶树和几种阔叶树混生，此
外与之混生的灌木和草本植物则更多 （ZasadaandPhipps，1990）。毛果杨通常与大型柳
树混生，但也有少量可与几种西方针叶树混生的 （DeBell，1990）。与之混生的灌木和草
本植物很多，但是生长较好的地点往往是与长喙榛 （Coryluscornuta）、接骨木 （Sambu-
cusspp．）、红花覆盆子 （Rubusspectabilis）、荨麻 （Stachysspp．）、刺羽耳蕨 （Polysti-
chummunitum）和蹄盖蕨 （Athyriumfilix-femina）混生的地方 （Smith，1957）。

在河畔，美洲黑杨常见于纯林或与其他河畔物种混生的开放林地中。在该物种生长最
好的地方，山茱萸 （Cornusdrummondii）和女贞 （swamp-privet）（Forestieraacumina-

ta）是与之混生的主要灌木 （CooperandVanHaverbeke，1990）。

3.竞争和林分结构 
如前所述，所有杨树都不耐阴且为早期演替种。许多杨树生态系统的维持都需要外力

干预。有无合适的定殖地点 （特别是火灾之后）是决定幼苗定殖的关键因素。 （DeByle
andWinokur，1985；JelinskiandCheliak，1992；Kay，1993）。树苗一旦定殖，火灾也
能消除耐阴的竞争树种，使生命力旺盛的美洲山杨由成活的根系中萌蘗成株，密度可超过

100万/hm2 （Schieretal，1985）。当干预时不存在，山杨被认为是暂时演替树种，演替
模式由土壤水分条件所决定 （RobertsandRichardson，1985）。不耐阴的树种通常比山杨
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寿命长，而耐阴的阔叶树和针叶树也可借助阴处阴影再生的能力成为主要的树种。
河畔生三角叶杨十分抗涝，因而冲积生境的干扰特征能促进其定殖和生长。在非冲积

生境中，它们可在潮湿的农田、林中空地和沼泽地边缘定殖，但是最终会被次生林种支配
（Braatneetal，1996）。柳树和桤木可能先于香脂杨定殖，而随后香脂杨通常被白云杉所
取代 （WalkerandChapin，1986；Walkeretal，1986）。美洲黑杨由于非常不耐阴，因此
是竞争力十分弱的竞争树种。但因其生长速度快于柳树所以它能竞争过柳树 （过于潮湿地
点除外）（CooperandVanHaverbeke，1990）。

用杨树及其杂交种营造人工林时，通常应当营造纯林。除了高度不耐阴之外，杨树幼
苗还无法与其他青草、杂草或灌木竞争。尽管杨树用于对控制植被的许多除草剂敏感，但
在造林后的最初几年中进行人工除草控制还是有必要的 （Demeritt，1990）。

4.生态系统动力学 
杨树与多种昆虫共存，但是大部分昆虫只对栽培种和杂交种的人工林产生较严重的威

胁。在北美，最严重的食叶害虫 （特别是在杂种人工林中）是三角叶杨叶甲 （Chrysome-
lascripta）。其他食叶害虫还有森林黄褐天幕毛虫 （Malacosomadisstria）、杨树天幕毛虫
（poplartentmaker）（Ichthyurainclusa）、黄绿蛱蝶 （Nymphalisantiopa）幼虫、卷叶
蛾 （Choristoneuraconflictana）、盾瘤胸叶甲 （Zeugophorascutellaris）、叶潜蛾 （Phyl-

locnistispopuliella）。三角叶杨小卷蛾 （Gypsonomahaimbachiana）的破坏性特别大，其
他几种蛾也有一定的破坏力。杨树瘿蚊 （Prodiplosismorrisi）和很多种蚜虫也可产生危
害 （DickmannandStuart，1983；Demeritt，1990）。据报道，在中国的宁夏，有2400万
株树木的生长受到光肩星天牛 （Anoplophoraglabripennis）的威胁 （ChineseNational
ReportIPC，1996）。人们认为有几种机制会导致杂交种较亲本树种抗性上有所增强或减
弱，通常，在杂交种群中害虫密度高 （Whithametal，1996）。

其他害虫包括：
———柳毒蛾Stilpnoiasalicis
———北方咕噜舟蛾Gluphisiaseptentrionis
———副王蛱蝶Basilarchiaarchippus幼虫
———舞毒蛾Lymantriadispar [亚洲和欧洲种]
———黄缘蛱蝶 Nymphalisantiopa
———褐卷蛾Pandemispyrusana
———大山杨卷叶蛾LargeaspentortrixChristoneuraconflictana
———黄褐天幕毛虫 Malacosmadissitria
———杨树/柳树天牛Chryptorhyuchuslapthi
———透明翅膀的杨树天牛Panthrenerobinae
———杨树天牛Saperdacalcerata
———赤褐色杨树天牛Agrilusgrandulatuslirogus
——— 叶蜂 Nematussalicisodoratus
———Phratoracalifornica
——— 跳甲Alticasp．
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———Corythuchasalicata
———西方柳盲蝽
———三角叶杨小卷蛾Gypsonomahaimbachiana
———蚜虫
关于杨树害虫的更多情况，可见Petersonetal，1996；Hiratsuka，1987；Furniss

andCarolin，1977；Hepting，1971以及USDAForestService1979。也可查询国际互联
网网页：“http：//ww．cas．psu．edu/docs/CASDEPT/PLANText/poplar．html”。

与杨树有关的真菌十分多。单单与美洲山杨腐烂相关的真菌已知的就已有250多种
（LindseyandGilbertson，1978）。目前，只对与白杨派、黑杨派和青杨派相关的真菌做
过一定程度的研究，与其他杨树派别相关的真菌是 “真正的一无所知”（Newcombe，

1996）。
对黑杨派和青杨派造成危害或存在潜在危害最严重的五种病害是：
———青杨叶锈病 （Melampsoraspp．），虽然只引起人工林中中等程度树木死亡，但

材积量可减少多达65% （WidinandSchipper，1981）。这一形势在欧洲变得越
来越严重，已有报道称该病原菌 （Melampsoralarici-populina）存在变异，以
前选育的具有完全抗性的种间杂交种现在正受这一病原菌新的变种的影响 （Pi-
non，1992a、1992b；Pinon，1995；PinonandFrey，1997）；

———褐斑病 （Marssoninaanthracnose）或叶斑病 （Marssoninaspp．），主要对象为黑
杨派树种，及其与其他派之间的派间杂交种，据估计，在意大利该病害使产量损
失达16% （Thielges，1985）；

———细菌性肿瘤病 （XanthomonuspopuliRidé），可对欧洲种植的黑杨派和青杨派的
非本地种产生严重破坏 （Thielges，1985）；

———疡壳孢肿瘤病 （Discosporiumpopuleum），该病害在北美危害不大，但对欧洲的
加杨P．×canadensis无性系林却能造成广泛严重的损失 （Waterman，1957；

Thielges，1985）；
———斑枯病和肿瘤病 （SeptoriamusivaPeck），对本地种仅产生叶片枯斑，但对杂交

危害严重，阻碍了大多数加杨无性系在加拿大、美国和阿根廷的推广应用
（Thielges，1985）。

白杨派树种最有可能受到如下病害的影响：
———枝干肿瘤病 [Hypoxylonmammatum （Whal．）Miller]广泛分布于白杨派寄主

树种上，但是只在某些地区形成病害问题 （ManionandGriffin，1986，New-
combe，1996）。有时在欧洲可引发毛果杨肿瘤 （Terrassonetal，1988），在北
美可引发多种杂交种无性系林的肿瘤病 （OstryandMcNabb，1986）。

———尽管黑杨派和青杨派的抗白腐病机制尚不清楚 （Newcombe，1996），但是白腐
病真菌能使山杨产生严重的腐烂 （Thomasetal，1960）。

多种杨树树种和杂交种对环境胁迫表现出很好的适应性，特别是在干旱、洪涝、盐
碱、冷胁迫和大气污染 （如臭氧）上 （Blakeetal，1996；Neumanetal，1996）。银灰杨
（P．canescens）有强的抗风能力。
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很多哺乳动物取食杨属树种的树皮、叶片和根，尤其是雪兔 （Lepusamericanus），
海狸 （Castorcanadensis），豪猪 （Erethizondorsatum），黃面囊鼠 （Thomomysbottae）、
负鼠 （Trichosurusvulpecula） （Edwards，1978；Bryant，1981；CantorandWhitham，

1989；Baseyetal，1990）。有蹄类动物，如鹿、驼鹿和麋鹿 （Cervuselaphus）不仅取食
枝条和新芽，而且通过咬和用鹿角磨蹭从而破坏树皮 （Rommeetal，1995）。牛和羊如果
放牧到林间，也取食萌条并破坏现有树木的根 （CooperandVanHaverbeke，1990；Per-
ala，1990）。尽管在哺乳动物对杨属杂交组合的反应上鲜有了解，但是它们对杂交种和单
个无性系有很大的取食偏好性。据推测，这可能是由于不同树种中酚苷浓度不一所致，酚
苷与植物防御哺乳动物相关。（Whithametal，1996）。

小鼠和田鼠可严重为害新造幼林 （DeBell，1990）。在杨树林中有很多种鸟类繁衍生
息，但只有少数种类可通过取食对杨树造成危害。流苏松鸡和尖尾松鸡取食山杨芽，在夏
天流苏松鸡还会取食叶片。赤胸啄木鸟和黄腹啄木鸟在找食树皮内昆虫的时候通过在树上
钻孔而在留下疤痕 （Fowells，1965）。

河畔三角叶杨是北美西部河畔生态系统中产量最高、最敏感的组成部分。与这些群
落有关的脊椎动物数量是与云杉、美国黑松或花旗松群落相关的脊椎动物数量的4倍，
但是人类活动每年使河畔生境损失面积超过100000hm2 （FinchandRuggiero，1993）。
尽管河畔生态系统占北美西部不到1%的面积，但是它们可为更多种鸟类提供生境，比
所有其他植物类型生境的总和还高 （Knopfetal，1988）。据认为，杂种区是生物多样
性的中心 （Whithametal，1996），是多种昆虫种类的保护区 （Whitham，1989），也是
食虫性鸟类的理想生境 （MartinsenandWhitham，1994；DicksonandWhitham，1996）。

第八节 总  结

杨属在北半球的广泛分布意味着该属树种是多种森林生态系统重要而宝贵的组成部

分，具有很大的驯化潜力。这一个属的进化特征可分成多个不同的派，因而提供了更多通
过杂交而得到新遗传组合的机会。在单个树种范围内基因流通常十分高，种群间的唯一区
别是对环境选择压力的反应不同。

杨树最初是通过种子定殖，因为种子可长距离迁移进而入侵新的分布区，但是种群的
维持则通常依靠杨树的营养繁殖能力。杨树的人工林培育已利用了这一特性，大多数育种
计划的特征是利用所选择的无性系。无性系在产量性状、病害抗性和材性上的变异都非
常大。

在北美，美洲山杨是分布最广的树种，并且是很多林型的重要组成部分。来自黑杨派
和青杨派的河畔三角叶杨除了在人工林培育中起着重要作用之外，在维持复杂的河畔三角
叶杨群体中也起着重要作用。尽管北美的杨树群体大部分仍然保持完整，但是在树种分布
区边缘的小种群也需要进行保护。在欧洲，人类活动对杨树 （特别是欧洲黑杨）遗传资源
的侵蚀是更为值得考虑的问题。

杨树适合作为揭示林木生长过程的模式生物。无疑，其已经并将继续在世界多个地区
成为驯化和森林经营的主要树种。
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第一节 背  景

本文讨论了马铃薯的关键成分 （营养素、抗营养成分和毒素），数据来源于常规育种
技术选育的马铃薯品种，可用于评价其实质等同性 （Love，2000；Roganetal，2000）。

1.马铃薯的产量 
2000年，全世界马铃薯 （Solanumtuberosumssp．tuberosum）的产量接近3．8亿吨

（FAO，2001），马铃薯广泛种植于120多个国家中 （Burton，1989）。
由于品种和种植条件的差异，马铃薯块茎的产量和成分变异很大。

2.食用马铃薯 
马铃薯在不同国家的平均消费量存在很大差异。FAO的相关统计数据（表8-1）。

表8-1 1998年马铃薯的平均消费量

马铃薯消费量 （kg/人·年） 马铃薯消费量 （kg/人·年）

世界 30 北美 63

非洲 11 南美 31

亚洲 19 发展中国家 17

欧洲 94 发达国家 75

欧盟 （15个国家） 78

  数据来源：FAO，2001。

在发达国家，人们对马铃薯的直接消费量显著下降，而对马铃薯加工产品 （如薯条、
薯片）的消费量增加。例如，在德国新鲜马铃薯的消费量已由1971年的87kg/人·年下
降到1999年的42kg/人·年，但同时期马铃薯加工产品的消费量则由14kg/人·年增加
至29kg/人·年 （以新鲜马铃薯计算）。

由于含有无法消化的非糊化淀粉，并且存在抗营养蛋白，因此马铃薯在食用前需要煮
熟。不同类型的加工制备方法会使营养物质发生不同程度的损失 [如未去皮的马铃薯在烹
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饪过程中维生素C损失13%，而去皮的马铃薯在烹饪过程中维生素C损失41% （Weber
andPutz，1998）]。

由于消费者的需要，马铃薯越来越多地以加工产品的形式供应。马铃薯不同加工方法
的示意图见图8-1。
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图8-1 马铃薯加工示意图 （LisinskaandLeszczynski，1989）
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3.工业用马铃薯 
在欧洲，马铃薯可作为淀粉生产原料。欧盟每年约生产190万吨马铃薯淀粉 （Anon-

ymous，1995）。由于马铃薯块茎含水量及其伴随的贮存问题，马铃薯淀粉的生产主要在
秋天和初冬进行，因为马铃薯对霜冻敏感。

由于淀粉颗粒大、块茎结构特殊，马铃薯淀粉容易从块茎中分离。除了良好设备的大
型工厂之外，小规模的简易加工厂也可分离马铃薯淀粉 （特别是在发展中国家）。马铃薯
淀粉加工的典型生产线如图8-2所示。
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凝固蛋白

热凝固
锉磨

清洗

加入原材料

图8-2 马铃薯淀粉加工的示意图
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马铃薯淀粉为直链淀粉和支链淀粉的混合物 （75∶25），其特性与其他来源的淀粉不
同。因此，在涂布纸、棉花上浆以及纺织业尾工中，优先选用马铃薯淀粉 （Treadway，

1975）。马铃薯淀粉也可用于食品工业，特别是以预糊化淀粉改良形式应用。随着只含
有一种主要成分或其他淀粉马铃薯品种的开发，可以预见马铃薯在其他特定方面的
应用。

马铃薯的副产品 （马铃薯渣、凝固蛋白）通常用于饲养动物，也可用于食品生产。
如果凝固蛋白是从糖苷生物碱含量高的马铃薯中制备而来 （特别是从未去皮的马铃薯

中提取），则由于蛋白质的毒素含量高而无法应用于食品工业。
马铃薯也可用于工业乙醇生产。乙醇生产的基本方法是将马铃薯在水中压榨和蒸煮，

将所得的糊状淀粉用酸或酶水解成糖，在糖中加入酵母进行发酵，2～3天后完成发酵过
程，乙醇被馏出。1吨马铃薯可生产60～140L乙醇。

蒸馏过程的残渣可用作饲料。

4.饲用马铃薯 
马铃薯在动物饲料的应用程度变化很大，这主要取决于替代物的价格以及是否有可

替代物。马铃薯营养素含量低，因此不是有效的基础饲料。另一方面，每公顷马铃薯
中营养素的产量高于其他作物，因此，自产的饲用马铃薯比其他作物更具优势 （Bur-
ton，1989）。马铃薯通常与其他饲料搭配应用，通过互补效应满足动物的需求 （Burton，

1989；Schindler，1996）。饲用马铃薯应用时，需考虑补充氨基酸、矿物质和维生素来维
持营养平衡。

在马铃薯加工业 （供食用和工业用）发达的国家，马铃薯加工后的残留物和副产品
（马铃薯皮、碎料、废弃的马铃薯、分离的马铃薯渣和蛋白质）被用作饲料 （通常在脱
水后）。在没有马铃薯加工业的国家，达不到食品标准的马铃薯通常用于饲养牲畜
（Burton，1989）。

马铃薯通常不经加工就能饲喂反刍动物，但煮熟后才可饲喂猪。有关论文和课本介绍
了各种动物饲养的实用指南 （如Church，1984；Pondetal，1995）。动物饲料中马铃薯的
加入比例如下 （KlingM．andWöhlbierW．，1983）：

● 猪：按体重 （30～110kg），2．4～7．8kg/天 （在猪生长的整个生育期，马铃薯的
总消费量约为700kg）；

● 肉牛：5～15kg/天；
● 奶牛：5～10kg/天。

第二节 食品和饲料的关键营养素

马铃薯块茎是作为器官，对环境影响十分敏感。因品种、气候条件、土壤类型和农业
措施的不同，马铃薯块茎的成分存在很大差异。马铃薯块茎的颜色因品种而异。表8-2列
出了可安全食用的马铃薯品种中块茎的主要营养素。数值变化范围并不表示范围之外的数
值一定为异常或存在某种有害作用。



第八章 马铃薯新品种成分的共识文件： 食品和饲料的关键营养素、 抗营养成分和毒素 153  

表8-2 马铃薯块茎的主要营养素 （以鲜重计）

平均值 范围

干物质 （DM） % 23．7 13．1～36．8

淀粉 % 17．5 8．0～29．4

蛋白质 % 2．0 0．69～4．63

脂肪 % 0．12 0．02～0．2

食用纤维 % 1．7 1～2

粗纤维 % 0．71 0．17～3．48

矿物质 （粗灰粉） % 1．1 0．44～1．87

糖 % 0．5 0．05～8．0

维生素C+ 脱氢抗坏血酸 mg/kg 100～250 10～540

  数据来源：LisinskaandLeszczynski，1989；Woolfe，1987a。

干物质 
块茎的干物质 （固体物质）由多种溶于水或不溶于水的物质组成。干物质的含量与比

重有关，其范围为1．0485～1．151g/cm3 （LisinskaandLeszczynski，1989）。比重是一个
品质因子，用于干物质的测定。

干物质含量高 （18%～24%）的马铃薯适于生产脱水食品和动物饲料。特别是高温油
炸马铃薯 （薯片和薯条），其最适干物质含量范围为21%～24%。

贮存过程中，由于块茎的呼吸作用，干物质的损失可达鲜重的8%或干重的2%。呼
吸强度取决于贮存条件。

淀粉 
马铃薯干物质中含有75%～80%的淀粉。
淀粉是确定食用或饲用马铃薯品质的最重要碳水化合物。淀粉含量高的块茎对机械损

伤较为敏感 （黑斑敏感性）。块茎在煮熟后通常为粉状。
马铃薯淀粉 （天然淀粉和改良淀粉）是一种重要的食品成分和工业原料。
蛋白质 
尽管加工过程中马铃薯蛋白质会变性，但其营养价值仍然很高，含有较高水平的必需

氨基酸，如赖氨酸、甲硫氨酸、苏氨酸和色氨酸等 （表8-3）。
马铃薯块茎的主要蛋白质为白蛋白、球蛋白、醇溶谷蛋白和麦谷蛋白。另有部分蛋白

质分离物由糖蛋白 （patatin，植物凝集素）、金属蛋白和磷酸化蛋白组成。通过块茎可溶
性蛋白的凝胶电泳可区分马铃薯的种与品种。

表8-3 马铃薯块茎中蛋白质的氨基酸组成

氨基酸 范围 （%）

丙氨酸 4．62～5．32

精氨酸 4．74～5．70

天冬氨酸 11．9～13．9
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（续）

氨基酸 范围 （%）

半胱氨酸 0．20～1．25

谷氨酸 10．2～11．8

甘氨酸 4．30～6．05

组氨酸 2．10～2．50

异亮氨酸 3．73～5．80

亮氨酸 9．70～10．3

赖氨酸 6．70～10．1

甲硫氨酸 1．20～2．15

苯丙氨酸 4．80～6．53

脯氨酸 4．70～4．83

丝氨酸 4．90～5．92

苏氨酸 4．60～6．50

色氨酸 0．30～1．85

酪氨酸 4．50～5．68

缬氨酸 4．88～7．40

  脂肪 
马铃薯的脂类主要包括游离脂肪酸、脂肪和磷脂。亚油酸占总脂肪酸含量的40%～

50%，亚麻酸占20%～30%，油酸占1%～5%，棕榈酸占20%，硬脂酸占5%。由于马
铃薯块茎的脂肪含量很低 （占鲜重的0．02%～0．2%），因此马铃薯不是重要的脂肪来源。

磷脂化合物中最重要的成分是卵磷脂。马铃薯块茎中存在极少量 （占总脂类含量的

0．1%～0．4%）的游离态类胡萝卜素及其脂肪酸酯类。
脂类中的不饱和脂肪酸使马铃薯易于氧化，这是加工和贮存中重要的考虑因素，尤其

对脱水马铃薯产品而言。
食用纤维和粗纤维 
膳食纤维由不溶性和可溶性多糖组成，也包括木质素和抗性淀粉。膳食纤维的定义侧

重于 “不可利用”。从这点讲，膳食纤维是所有被人小肠中酶消化的成分。不过，它们中
的许多成分能在大肠中通过微生物发酵。食品的加工过程 （如蒸煮或煎炸）可能会改变纤
维的一些属性 （胶质分解）和抗性淀粉的含量。

粗纤维由纤维素、半纤维素、戊聚糖和果胶组成，它们集中于细胞壁中。细胞壁的组
成决定了马铃薯块茎的结构特征。在蒸煮过程中细胞壁遭到破坏，淀粉粒的膨胀和糊化导
致细胞破裂，胞间层细胞的解体使细胞分离 （煮熟的块茎软化）。同时细胞壁降解还伴随
着果胶的释放和脱脂作用。

糖 
马铃薯块茎的含糖量因品种、成熟状况和生理阶段不同存在很大差异。
贮存过程中，含糖量会发生改变。蔗糖含量的特定变化可用于指示马铃薯块茎的生理
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年龄。
含糖量高 （特别是还原性糖如葡萄糖和果糖含量）的马铃薯块茎不适合用作加工原材

料，特别是对高温油炸和脱水产品而言。用于加工薯片的马铃薯，还原糖的含量不得超过
鲜重的0．15%；而薯条和脱水马铃薯生产中，块茎还原糖的含量不得超过鲜重的0．25%。

4℃下贮存可抑制马铃薯发芽，不过大多数品种在此温度下，会因为淀粉水解导致还
原糖的含量增加。

维生素 
在块茎的制备和加工过程中，水溶性维生素可被洗出。此外，高温和氧化也会破坏维

生素，据报道，因高温和氧化而损失的维生素可达20%～80% （Kolbe，1997）。由于维
生素C可作为抗氧化剂被消耗，因此在贮存过程中维生素C的含量 （10～540mg/kg）也
会降低。不过，马铃薯可提供人每日推荐维生素C摄入量的40%以上。

矿物质 
马铃薯块茎中的主要阳离子是钾 （占鲜重的0．22%～0．94%）。钾离子约占总矿物质

含量的50% （LisinskaandLeszczynski，1989），可以提供人每日推荐钾摄入量的30%。
因此，低钾食品在制备前应将该物质浸出。钾的含量与有机酸的含量呈正相关。块茎中钠
的含量特别低 （占总矿物质含量的3%）。

第三节 毒素和过敏原

糖苷生物碱 
马铃薯天然含有各种生物碱。在马铃薯商业化品种中最重要的生物碱是糖苷生物碱

（GA），它是由一个或多个糖分子 （通常为3个）连接到甾体生物碱-龙葵次碱上构成的。
马铃薯块茎中的糖苷生物碱总量 （TGA）差异很大，其变化范围为2～410mg/kg鲜

重 （LisinskaandLeszczynski，1989），但大多数情况下，马铃薯整个块茎的糖苷生物碱总
量为10～150mg/kg鲜重 （vanGelder，1990）。马铃薯块茎中95%的糖苷生物碱由α-卡
茄碱 （龙葵次碱-葡萄糖-鼠李糖-鼠李糖）和α-茄碱 （龙葵次碱-半乳糖-葡萄糖-鼠李糖）
组成。

此外，可能存在少量的龙葵次碱和糖分子的其他组合形式：
● β-卡茄碱 （龙葵次碱-葡萄糖-鼠李糖）；
● γ-卡茄碱 （龙葵次碱-葡萄糖）；
● β1-茄碱 （龙葵次碱-半乳糖-葡萄糖）；
● β2-茄碱 （龙葵次碱-半乳糖-鼠李糖）；
● γ-茄碱 （龙葵次碱-半乳糖）。
某些马铃薯品种中，特别是与茄属 （Solanum）野生种杂交的马铃薯品种中，可能还

存在其他糖苷生物碱。糖苷生物碱在块茎中并非均匀分布，块茎边缘的浓度较高 （见

Smithetal，1996的综述）。因此，块茎大小是决定糖苷生物碱含量的重要因素。品种、
地点、季节、栽培措施和胁迫因子等方面的差异，也可能导致糖苷生物碱含量出现较大变
化。目前，广泛接受的马铃薯块茎中糖苷生物碱总量的安全限值为200mg/kg鲜重 （Bo-
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emerandMattis，1924；Smithetal，1996）。
糖苷生物碱主要集中于块茎的外围区域。不过，在绿色块茎、发芽的块茎中以及内部

组织中，糖苷生物碱含量同样很高。在所有情况下，去皮可显著减少糖苷生物碱的含量。
烹饪和油炸过程，糖苷生物碱不会受到破坏。

糖苷生物碱中毒会导致一系列症状，包括胃肠紊乱、思维混乱、产生幻觉、局部麻
痹，甚至痉挛、昏迷和死亡 （Smithetal，1996）。现有的资料表明，人对糖苷生物碱的敏
感性很高，并且差异较大：1～5mg/kg体重的口服剂量是人类产生严重毒性的临界值
（Hellenäsetal，1992），3～6mg/kg体重的口服剂量可致人死亡 （MorrisandLee，

1984）。
用马铃薯 （蒸煮，但是未去皮）比例很高的饲料喂猪，糖苷生物碱含量为150mg/kg

鲜重时几乎没有风险，且猪的生长不受到抑制。在牛的饲喂试验中，要将芽切除，要加入
饲料中也不会产生风险 （见第17段）（Jerochetal，1993）。

最近有研究表明马铃薯块茎还含有少量旋花碱，它是具有糖苷酶抑制活性的去甲托品
烷生物碱。旋花碱集中分布在马铃薯芽眼和芽中 （Keineretal，2000）。目前这类生物碱
对人的生物学意义尚不明确。

过敏原 
直至最近，马铃薯才被认为是过敏原的重要来源之一。不过，马铃薯可含有多种热不

稳定蛋白，当马铃薯被生食时，可诱导速发型超敏反应 （Jeannet-Peteretal，1999）。
一项对马铃薯主要贮存蛋白———patatin进行的研究表明，马铃薯可诱导敏感儿童发

生过敏反应 （Seppäläetal，1999）。作者认为，证实patatin的致敏性，需要进一步的研
究。除了patatin之外，马铃薯中还观察到与大豆胰蛋白酶抑制剂家族中几个蛋白质结合
的免疫球蛋白E （IgE）（Seppäläetal，2001）。

第四节 抗营养成分

蛋白酶抑制剂 
马铃薯块茎中含有多种蛋白酶抑制剂，能抑制胰蛋白酶、胰凝乳蛋白酶和其他蛋白酶

的活性，降低摄入蛋白质的可消化性和生物学价值。胰蛋白酶抑制剂的浓度可高达174
mg/g蛋白 （Bakeretal，1982）。据推测，马铃薯块茎中蛋白质的含量占鲜重2%时 （表

8-2），就可能会出现胰蛋白酶抑制剂含量达到3．5g/kg块茎。
通过煮或者其他热加工过程，马铃薯中的蛋白酶抑制剂大部分失活。如果人或动物吃

了生的或未充分煮熟的马铃薯，则可能会出现严重的营养拮抗反应。
植物凝集素 
植物凝集素是糖蛋白，存在于几乎所有生物体中，通常结合在细胞 （如肠细胞或血细

胞）表面的特定碳水化合物结构上。 （Liener，1989；Allenetal，1996；Ciopragaetal，

2000）。众所周知，菜豆中发现的一些植物凝集素如被人和动物摄入，可对健康产生严重
影响。加热过程中会使植物凝集素失活，因此人或动物只有在食用了生的或未充分煮熟的
马铃薯时才可能产生不良影响。植物凝集素对动物健康和行为的不良影响尚不明确
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（KlingandWöhlbier，1983；Smartetal，1999）。

第五节 马铃薯新品种评价的考虑事项

农艺特征是马铃薯新品种的重要考虑因素，非特异和无法预见的表型性状以及表型性
状的改变，可能需要进一步调查非预期影响的安全隐患。在登记马铃薯新品种时，需要测
试其表型性状和农艺特征，包括产量以及对特定病害的敏感性和抗性。此外，鲜食马铃薯
品种需要进行感官品质分析，加工马铃薯品种则需要测试薯条、薯片和脱水马铃薯的
品质。

转基因马铃薯块茎应当与同时期、同一条件下种植的非转基因马铃薯块茎进行如下化
学成分的比较 （根据Love，2000的建议）：

● 干物质；
● 糖，尤其是还原糖；
● 蛋白质；
● 维生素C；
● 糖苷生物碱。
除了改良的目的DNA和新蛋白，如果新品种的各参数值在文献报道的数值范围之

内，则可认为转基因新品种的总成分与常规品种等同。安全性评价将集中考虑新引入的成
分 （如重组DNA和外源蛋白）或改变的成分 （如淀粉含量）。

除了改良的目的DNA和新蛋白，如果遗传改良还使马铃薯成分发生了自然变化范围
之外的质的改变，安全性评价将考虑这些差异，可能需要进行营养学和毒理学方面的研
究。
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第第第第 九九九九 章章章章
苜蓿和其他温带豆科牧草新品种成分的
共识文件： 食品和饲料的关键营养素、

抗营养成分以及植物次生代谢物

第一节 苜蓿MedicagosativaL.

1.生产
苜蓿，也称紫花苜蓿，为豆科多年生草本植物，世界各种气候条件下都可生长。苜蓿

广泛分布于温带地区，包括美国、加拿大南部、欧洲、中国、南拉丁美洲和南非。世界各
地苜蓿种植面积达3300万多公顷。苜蓿是第一批驯化的饲料植物，由于其具有很高的产
量潜力，在动物饲料中深受欢迎。

育种家将苜蓿分成3个栽培亚种，分别为紫花苜蓿 （sspmedicago）、黄花苜蓿 （ssp
falcata）和杂花苜蓿 （sppvaria）。Varia亚种可能是 Medicago和Falcata的杂交种。常见
的紫花苜蓿产量高、成熟早，但不耐寒。相比而言，黄花苜蓿产量低，但抗寒性高。在加
拿大较干旱和寒冷地区应用较多的是具有冬眠特性的黄花苜蓿 M．falcata。该品种在抗寒
和放牧方面比紫花苜蓿具有更强的抗性 （Frameetal，1998）。

据报道，苜蓿起源于伊朗，在亚洲中部和西伯利亚也发现了其近缘植物。据说苜蓿因
生长在瑞典紫花苜蓿湖 （LakeLucerne）边而得名。直到20世纪早期，由于不耐寒，苜
蓿还未能在北半球成功种植。WendelinGrimm从德国引进杂花苜蓿，从而建立了可在较
为寒冷的美国北部和加拿大存活的栽培种 （Frameetal，1998）。苜蓿是世界上最重要的
饲料作物 （Michaudetal，1988）。

适宜苜蓿生长的土壤和气候条件较为广泛，以排灌良好、pH 呈中性的肥沃土壤最
好。与温带豆科牧草相比 （包括百脉根和红三叶），苜蓿在严重干旱条件下可进入休眠状
态，因此抗旱性强 （Petersonetal，1992）。另外，苜蓿具有抗碱和耐盐性，但对于pH
低于6．0、排水不良或长期水浸的土壤不具备抗性 （Sheafferetal，1988）。

虽然可与其他豆科植物或牧草混合种植，但苜蓿与其他豆科牧草不同，通常以单一耕
作方式种植。苜蓿/牧草混合种植可减少杂草入侵，为制作青贮饲料提供更均衡的营养成
分，同时牧草还可利用苜蓿中的可转移氮 （ChambleeandCollins，1988）。但混合种植可
能会影响苜蓿的干物质产量。

在充分灌溉和适宜管理条件下，苜蓿产量会因年久而降低 （HaymanandMcBride，
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1984）。苜蓿干物质产量逐年降低有多方面的因素，包括与共生牧草的竞争，杂草的压力、
病虫害、冬季寒冷受损、排灌不良或管理方面的因素（如放牧过度、修剪频繁或肥料不足）。

连续放牧可导致苜蓿的持久性降低；采叶后充分再生对于保证植株的存活 （stand
survival）至关重要。苜蓿最好用于轮牧系统。

苜蓿的重要功能之一是固氮。通过利用空气中的氮，加强土壤中氮平衡，转而被其他植
物利用，这样可以免于氮肥的施用。根瘤菌群是感染和诱导苜蓿根部固氮的主要细菌群落之
一。据估计，苜蓿的固氮能力存在很大差异，但通常高于温带的豆科牧草 （Frameetal，

1998）。土壤中的矿物氮或肥料氮会限制苜蓿的固氮能力。某些矿物质（如钾、钙或镁）不足或
土壤过酸也会限制苜蓿的固氮能力 （Frameetal，1998）。

2.加工
除了放牧之外，苜蓿主要用作干草、青贮饲料、人工干燥饲料或球状颗粒。研究表

明，在明尼苏达州，苜蓿在10%开花范围时期刈割，隔5～7周再刈割一次，可使干物质
产量达到最高，并且营养价值全面、可利用寿命延长 （Sheafferetal，1988）。某些地区
在适宜条件下，每年可刈割6～9茬，而在其他地区，最多只能切刈割2～5茬。为了保证
苜蓿冬季存活率，最后一次的收获时间应尽早，以使植株在停止生长前贮备碳水化合物和
氮，但是冬季来临之前苜蓿顶部不能过于茂盛。研究表明，每年刈割3次的产量高于每年
刈割4次，虽然饲料的营养价值降低 （BrinkandMarten，1989）。

苜蓿刈割之后需经过田间晾晒再进行加工，干草需要晾晒到干物质含量为85%左右；

地面堆贮最适干物质含量为30%；在混凝土青贮塔中存贮，最适干物质含量为35%；在
限氧青贮窖存贮，最适干物质含量为45%。苜蓿干草与青贮饲料的成分比较见表9-1。生
产脱水苜蓿，要求饲草的蛋白含量高，同时在孕蕾期进行刈割。苜蓿适当脱水可以提高反
刍动物对饲草蛋白的利用率。

苜蓿粉或苜蓿叶粉是干草经过干燥 （自然干燥或人工干燥）和研磨制成的。苜蓿叶粉
的质量较好，粗纤维含量不超过18%。苜蓿粉包括茎秆成分，因此纤维含量较高。苜蓿
叶粉和苜蓿粉是胡萝卜素的良好来源。苜蓿加工过程中，应尽可能保留叶片部分。

表9-1 第二茬刈割时苜蓿青贮饲料和干草的营养成分比较 （Broderick，1995）

成  分 青贮饲料 干 草

干物质 （DM）（gm/kg） 413 850

中性洗涤纤维 （NDF）（gm/kg干物质） 354 352

酸性洗涤纤维 （ADF）（gm/kg干物质） 265 257

粗蛋白CP （gm/kg干物质） 212 197

非蛋白氮NPN （gm/100gm总氮） 49．4 7．7

  除含钾量外，苜蓿叶片营养成分含量高于茎秆。镁随着作物成熟含量逐渐降低。干草
刈割晚期，由于土壤中含钾量较高造成植物优先摄入钾元素，镁的含量则远低于满足动物
需求的最低水平 （Frameetal，1998）。苜蓿本身含钠量低，因此在苜蓿种植地中添加盐
有利于牛羊的健康生长 （Jagusch，1982）。
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3.苜蓿筛选的一般指标
在美国和加拿大，登记和释放苜蓿新品种时，仅需要考虑其表型特征。在动物饲养中

衡量苜蓿质量好坏的主要指标包括常规成分、酸性洗涤纤维、中性洗涤纤维、木质素和矿
物质 （见表9-2，ForageGeneticsInc．，2003）。因地理位置、环境条件、品种、刈割时间
和贮存条件的不同，文献资中上述成分的变化范围很大。因此，选择合适的对照十分重
要，例如近等基因系、参比栽培种或商业品种，并应处于相同的时间，相近的条件和地
点。

表9-2 动物饲料检测常用指标 （ForageGenetics，2003）

成  分 重 要 性

含水量 饲养指标

常规成分：

蛋白质

脂肪

灰分

营养/饲养指标

酸性洗涤纤维 可消化性

中性洗涤纤维 可消化性

木质素 可消化性/反质量因素

矿物质：

钙 （Ca）

铜 （Cu）

铁 （Fe）

镁 （Mg）

锰 （Mn）

磷 （P）

钾 （K）

钠 （Na）

锌 （Zn）

营养

第二节 苜蓿中的营养素

表9-3至表9-6总结了多个数据库统计的苜蓿常规成分、氨基酸、脂肪酸和矿物质
组成。

表9-3 营养生长晚期或开花早期苜蓿中常规成分、木质素、酸性洗涤纤维和中性

洗涤纤维的组成 （除干物质外，其余数据均以干物质百分比表示）

NRC71① NRC82② Ensminger③ NRC96④ Monsanto⑤ 变化范围

干物质 90．1 23．0 91．0 19．0 17．9～29．2 17．9～91．0
粗蛋白 19．7 19．0 17．9 25．0 15．3～25．8 15．3～25．8
粗脂肪 2．2 3．1 2．6 2．9 1．3～3．2 1．3～3．2
粗纤维 29．8 25．0 25．8 — — 25．0～25．8

中性洗涤纤维 — 40．0 36．8 39．3 26．5～35．7 26．5～40．0
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（续）

NRC71① NRC82② Ensminger③ NRC96④ Monsanto⑤ 变化范围

酸性洗涤纤维 — 31．0 29．0 — 23．1～33．4 23．1～33．4
木质素 7．7 7．0 5．8 7．9 3．9～9．7 3．9～9．7
灰分 8．7 9．5 8．4 9．2 8．8～15．3 8．4～15．3

  注：①NRC，1971；② NRC，1982；③ Ensmingeretal，1990；④ NRC，1996；⑤ Monsanto，2003。

表9-4 苜蓿中氨基酸的组成 （数据以干物质的百分比表示）

干草 NRC82① 干草 NRC01②
干草 干草 干草 青贮饲料

Literature③ Monsanto④ 数值范围 数值范围⑤

丙氨酸 — — 0．70 0．79～1．59 0．70～1．59 0．69～0．94
精氨酸 1．14 1．18 0．62 0．71～1．54 0．62～1．54 0．27～051
天冬氨酸 — — 1．40 1．75～3．52 1．40～3．52 1．83～0．95
半胱氨酸 — 0．32 0．20 0．18～0．35 0．18～0．35 —

谷氨酸 — — 1．20 1．52～3．03 1．20～3．03 1．27～1．48
甘氨酸 1．03 — 0．60 0．71～1．47 0．60～1．47 0．67～0．76
组氨酸 0．50 0．44 0．28 0．37～0．74 0．28～0．74 0．14～0．28
异亮氨酸 0．96 0．97 0．50 0．66～1．26 0．50～1．26 0．55～0．76
亮氨酸 1．64 1．68 0．90 1．11～2．25 0．90～2．25 0．90～1．23
赖氨酸 1．27 1．17 0．59 0．99～1．81 0．59～1．81 0．32～0．74
甲硫氨酸 0．36 0．36 0．18 0．24～0．48 0．18～0．48 0．06～0．21
苯丙氨酸 1．07 1．09 0．65 0．72～1．59 0．72～1．59 0．53～0．79
脯氨酸 — — 0．70 0．75～1．34 0．70～1．34 0．89～1．14
丝氨酸 0．97 — 0．60 0．75～1．36 0．60～1．36 0．57～0．67
苏氨酸 1．08 1．00 0．60 0．61～1．15 0．60～1．15 0．63～0．72
色氨酸 — 0．35 — 0．16～0．31 0．16～0．35 —

酪氨酸 0．74 — 0．50 0．50～1．16 0．50～1．16 0．25～0．41
缬氨酸 1．22 1．20 0．60 0．79～1．55 0．60～1．55 0．76～0．94

  注：① NRC，1982；② NRC，2001；③ Cunninghametal，1994；Phuntsoketal，1998；④ Monsanto，2003；

⑤ Christensen，2004a；Phuntsoketal，1998。

表9-5 苜蓿中脂肪酸的组成

干草 青贮饲料

gm/100gmFA① gm/100gm干物质②

C12：0 0．70 0．01～0．03
C14：0 2．90 0．01～0．02
C16∶0 27．6 0．41～0．47
C16∶1 0．20 0．04～0．05
C17：0 2．15 0．01～0．11
C18：0 36．5 0．06～0．07
C18：1 4．11 0．06～0．07
C18：2 0．75 0．34～0．42
C18：3 — 0．14～0．63
其他 24．90 0．35～0．92
总计 100 2．09～2．10

  注：①gm/100gm脂肪酸；Basetal，2003；②gm/100gm干物质；Christensen，2004b。
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表9-6 营养生长晚期至开花早期苜蓿中矿物质的组成 （以干物质百分比表示）

NRC71① NRC82② Ensminger③ NRC00④ Preston⑤ NRC01⑥ Monsanto⑦ 范围

钠100gm 0．15 0．19 0．15 0．12 — 0．03 0．02～0．21 0．02～0．21
钾g/100gm 2．08 2．09 2．56 2．51 2．50 2．56 1．39～4．31 1．39～4．31
钙g/100gm 1．40 1．96 1．63 1．41 1．41 1．56 0．90～1．53 0．90～1．96
磷g/100gm 0．21 0．30 0．22 0．22 0．26 0．31 0．22～0．45 0．22～0．45
镁g/100gm 0．30 0．27 0．34 0．34 — 0．33 0．11～0．45 0．11～0．45
铁mg/100gm 0．02 0．03 0．02 0．02 — 0．021 0．02～1．54 0．02～1．54
硫g/100gm 0．30 0．37 0．30 0．30 0．27 0．33 0．27～0．37
铜 mg/kg 13．4 10．0 12．6 12．7 — 10．0 5．3～10．2 5．3～13．4
钴 mg/kg 0．01 0．13 0．29 0．29 — 0．65 0．01～0．65
锰 mg/kg 31．5 43．0 36．2 36．0 — 49．0 34．6～109．5 31．5～109．5
锌 mg/kg — 18．0 30．2 30．0 22．0 26．0 18．1～36．0 18．0～36．0
砷 mg/kg — — 0．55 0．55 — 0．20 0．20～0．55
氯g/100gm 0．38 0．47 0．38 0．34 0．38 0．55 0．34～0．55

  注：①NRC，1971；②NRC，1982；③Ensmingeretal，1990；④NRC，2000；⑤Preston，2003；⑥NRC，

2001；⑦Monsanto，2003。

第三节 苜蓿中抗营养和次生代谢物

反刍动物的臌胀病

苜蓿中可消化蛋白质和碳水化合物的含量高，因而是反刍动物的宝贵饲料，但苜蓿有
其不同之处，其独有特征是使动物胃气胀，严重情况下可引起动物死亡。Clark和Reid
（1974）、Colvin和Backus （1988）、Howarth等 （1991）、Popp等 （2000）总结了胃气胀
的病因以及动植物的影响因子。

发生条件与概率

最初的胃部胀气和泡状膨大 （腹部臌胀）是由于发酵气体以稳定的泡沫形式积累而导
致瘤胃过度膨胀 （Tanneretal，1995），这种现象通常是由放养家畜食用较多豆科牧草后
引发的突发状况。在畜舍饲养的牛也可以发生胃胀气。动物出现臌胀病时，瘤胃的内容物
（大部分是液体）上会产生一层稳定的泡沫，从而阻止气泡上升和内容物分散。泡沫一旦
形成，就可阻止气泡自然喷出，瘤胃的运动性加剧，进而促进泡沫进一步产生，最后导致
肌肉张力和瘤胃运动性丧失。动物死亡有几个因素，包括瘤胃膨胀使心肺抑郁以及从瘤胃
中吸收毒素。

泡沫产生的主要风险因子是动物快速摄入了未成熟或开花前期正处于营养生长的豆科

植物。苜蓿、红三叶草和白三叶草产生泡沫的潜力相近。其他饲用豆科植物产生泡沫的风
险小。

泡沫产生的一个重要风险因子是动物仅食用了植物汁液最多的部分。研究表明，苜蓿
在霜冻和低温环境可增加泡沫产生的风险，这主要是由于细胞内容物中可溶性蛋白和果胶
多糖的增加 （MacAdamandWhitesides，1996）。草地的湿润度也是产生泡沫的一个风险
因子。然而，真正的风险在于湿润和适宜的气候条件下牧草快速生长导致的细胞内容物中
可溶性蛋白和果胶物质的增加。
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动物本身的若干因素也可导致臌胀病 （MendelandBoda，1961；Howarthetal，

1991）。幼小动物比龄期大的动物对急性或者严重胃臌胀病更为敏感，据推测，动物在食
用膨胀性牧草之后，可产生适应性，变得不大敏感。研究表明，禁食可使动物出现胀气现
象，但机制尚未确定。由于动物在瘤胃膨大能力上的个体差异，以及瘤胃膨大成因的不
同，一些牛只会遭受亚临床或轻微臌胀。尽管轻微胃臌胀抗性可使动物适应新的牧草，但
是胃臌胀病已经被认为是造成牧草损失的主要原因，因为它使动物减少饲料的吸收，进而
减少体重的增加 （Latimorietal，1992；Rossietal，1997）。

在应用温带豆科植物作为反刍动物饲料的所有地区中，臌胀病都是常见问题，并且是
部分国家 （如新西兰）长期面临的主要问题，因为三叶草是这些国家牧草的重要组成部
分。（Carruthersetal，1987）。由于臌胀病与三叶草有关，因此，三叶草被认为是有机农
场的风险因子，这些有机农场中三叶草的比例通常在50%以上。不过，英国和欧洲其他
地方对有机农场的研究表明，有机农场中发生臌胀病的几率不高于常规农场 （Welleret
al，1996；Frankow-LindbergandDanielsson，1997）。

尽管目前对于如何衡量臌胀病的程度尚无广为认可的方法。但在 “抗胃膨胀病”苜蓿
品种ACGrazelandBr选育过程中，选择较低的初始 （＜4h）消化速度品系已经被成功应
用 （Coulmanetal，2000）。除了测定最初消化速度外，也可测定已知饲料的其他因素，
如叶脉模型、纤维含量和可消化性、细胞壁厚度、瘤胃细菌易于成核、优先合成蛋白质、
叶绿体中脂类含量降低 （Leesetal，1982；Howarthetal，1979；Fayetal，1981；Lees，

1984；Stifeletal，1968）。
皂角苷

CO2H

HO

HO

CO2H

图9-1 Themonodesmodosidicmedicagenicacid

皂角苷分成两类，包括甾体皂苷和三萜
皂苷。甾体皂苷存在一些牧草中以糖苷的形
式存在，而三萜皂苷在很多温带豆科植物
（特别是苜蓿）中。由于皂角苷具有显著的胃
臌胀病特征 （Marstonetal，2000），历史上
被认为是引起胃气胀的主要原因。所开发的
一些低皂苷苜蓿品种仍造成胃臌胀，这表明
对于其他主要因素的研究具有重要意义。

在苜蓿中已经鉴定出约 24 种皂角苷
（Bialyetal，1999），根据含量计算，皂草精醇，三萜皂苷 （Zanhicacidglycosides）和苜
蓿酸是最重要的皂角苷 （表9-7，Oleszeketal，1992；Massiotetal，1988、1991）。植物
中的皂角苷既可起正面作用，也可起负面作用。研究表明，加入皂角苷可降低氨产量和原
生动物的数目，提高小羊的生长速度 （MakkarandBecker，2000）。各种皂角苷对动物的
毒性不同 （HostettmannandMarston，1995）。三萜皂苷可降低反刍动物饲料的适口性、
减少饲料的降解，皂角苷的存在大大限制了苜蓿在一些非反刍动物饲料中的应用 （Luand
Jorgensen，1987；Oleszek，1996的综述）。家禽饲料中含10%苜蓿粉的，皂角苷可造成
鸡的生长受到抑制、产蛋量下降 （Birk，1969；Bondietal，1973；Pedersenetal，1972）。
皂角苷对鱼和两栖动物具有高毒性 （Cheeke，1971；KhalilandElAdawy，1994；
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MakkarandBecker，2000），但是对反刍动物和猪不具有毒性 （BinsandPedersen，

1964）。一般认为，皂角苷毒性大部分源于苜蓿中的苜蓿酸和三萜皂苷 （zanhicacid），其
症状包括对口和消化道产生刺激、增加膜的渗透性，急性情况下引起红血球溶解
（Oleszek，1996）。三萜皂苷 （Zanhicacidglycosides）还可能引起肠道气体的产生。苜蓿
青贮可降低总皂角苷和苜蓿酸的含量 （Kalacetal，1996）。

表9-7 墨西哥种植的苜蓿栽培种中粗皂角苷和苜蓿酸的含量
（数据来源于Pérezetal，1997）

栽培种
粗皂角苷 苜蓿酸

（g/kg干物质） （g/kg干物质）

Sundor 17．7 0．023

Maxidor 11．7 0．027

Valenciana 8．8 0．165

Condor 8．5 0．024

Puebla76 8．3 0．097

Inia76 6．8 0．115

NK-819 5．9 0．013

Pierce 4．9 0．031

  关于皂角苷分析方法研究较多，并取得了不同程度的成功。其中生物学方法取决于真
菌绿色木霉 Trichodermaviride生长抑制情况，这种方法只能测定苜蓿酸。Oleszek
（2004）开发了高效液相色谱法，但是这种方法难以进行改进而成为日常可用的程序。目
前尚无充分可靠的文献数据可与数据库进行有意义的比较。在皂角苷测定时，选择合适的
比较对象进行分析十分重要。

缩合单宁

缩合单宁 （原花青素）来源于类黄酮生物合成途径，实质上是大小不同、复杂性各异
的黄烷-3-醇低聚体。在 Marles等 （2003）的研究中，已经总结了这些植物代谢物的化
学、生物化学和分子调控机制。该代谢物在植物界中广泛分布。缩合单宁的普遍特征是可
将饲料、唾液和微生物细胞中的蛋白质与微生物酶、内源蛋白或其他饲料成分发生可逆或
不可逆的结合，并抑制反刍动物中微生物的活性 （Baeetal，1993；Hagermanetal，

1993；Jonesetal，1994；Tanneretal，1994；Molanetal，2001）。不同种植物不同发育
阶段低聚体间的蛋白结合能力因原花色素和蛋白质结构的不同而异 （HagermanandBut-
ler，1981；Butleretal，1984）。缩合单宁也是金属螯合剂和强抗氧化剂 （Muir，1997；

Stoutjeskijketal，2001；Slabbert，1992）。它们具备消除牧草引起胃臌胀的潜在能力，
可提高植物蛋白转化成动物蛋白 （过瘤胃蛋白）的效率、减少温室气体的排放、减少胃肠
寄生虫的数目、抑制昆虫的取食 （Waghorn，1990，WaghornandShelton，1992；Neizen
etal，1995；1998；BroderickandAlbrecht，1997；Aertsetal，1999；Muiretal，1999；

McMahonetal，2000；Butteretal，2001；McSweeneyetal，2001）。单宁酸和皂角苷可
在瘤胃中以叠加的方式作用 （Makkaretal，1995）。
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一种黄烷-3-醇 （儿茶酚）单体和一种新型的原花青素低聚体通过在4-8和4-6位附加
黄酮键所表现的延伸机制。

饲料中缩合单宁的含量超过40～50g/kg，可降低反刍动物饲料中蛋白质和干物质的
消化性，因此高浓度的缩合单宁可作为抗营养成分 （Barry，1989）。不过，中低浓度的单
宁酸 （2040g/kg干物质）可增加流入小肠的食用蛋白量，特别是必需氨基酸的量，增加
动物产量的同时并不影响饲料的摄入量 （Aertsetal，1999）。

虽然可对蛋白质的消化产生副作用，但是单宁酸含量超过50g/kgDM 的豆科植物通
常不会引起胃臌胀 （表9-8）。食用缩合单宁为有效控制蛋白质的摄入，或防止牧草对反
刍动物引起的胃臌胀提供了一种手段。目前正在进行转基因苜蓿的研究，以抑制花青素的
生物合成途径，或分离这一途径中的编码基因，并将该基因导入到苜蓿和三叶草中 （见

Marlesetal，2003的综述）。在过去2年中，已经发现了很多新可实现上述策略的缩合单
宁合成基因和调节基因 （见 Marlesetal，2003的综述）。此外，玉米的花青素调节基因

Lc可诱导苜蓿产生少量缩合单宁 （Rayetal，2003），降低饲料的最初摄入速度，从而在
离体条件下减少气体的产生。

表9-8 用丁醇-HCl方法测定的引起胃臌胀和不引起胃臌胀的牧草中可提取

单宁酸和浓缩结合态单宁酸的含量 （BarryandMcNabb，1999）

饲  料 缩合单宁 （g/kg干物质）

可提取单宁酸 结合态单宁酸 总单宁酸

不引起胃气胀长梗百脉根 （Lotuspedunculatus） 61 15 77

百脉根 （Lotuscorniculatus） 36 11 47

冠状岩黄芪 （Hedysarumcoronarium） 33 12 45

红豆草 （Onobrychisvicifolia） 29 — —

可能引起胃气胀红三叶草 （Trifoliumpratense） 0．4 1．3 1．7

苜蓿 （Medicagosativa） 0．0 0．5 0．5
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  雌激素拮抗剂和拮抗物

20世纪40年代以来，有报道认为放牧用苜蓿会对农场动物的生殖健康产生不良影
响，在澳大利亚三叶草场放牧的羊中出现了严重的不育现象。后来经研究表明这是由
各种天然存在的雌激素类似物，即所谓的植物雌激素导致。目前认为存在两类植物雌
激素，一类是与香豆素有关的考迈斯托醇 （香豆雌酚），是苜蓿中的一种重要物质；另
一类是广泛分布在红三叶草属植物的异黄酮 （Livingston，1978）。这些化合物会在受病
原菌胁迫的苜蓿中诱导产生 （Latunde-DadaandLucas，1985）。苜蓿中香豆雌酚的含量
为2．99～104．37ppm （Monsanto，2003）。在红三叶草中鉴定出的重要异黄酮的结构见
表9-9 （Klejdusetal，2001）。植物雌激素导致的不育具有种间特异性，牛和羊等反刍
动物比其他动物更为敏感 （Stob，1983；Mouleetal，1963；reviewedin Howarth，

1988）。

表9-9 从红三叶草中鉴定出的异黄酮的结构 （摘自 Heetal，1996）

混合物 R1 R2 R3 R4 R5

大豆素 H H H H H

异黄酮苷 H H H 葡萄糖 H

染料木黄酮 H H OH H H

染料木苷 H H OH 葡萄糖 H

刺芒柄花素 CH3 H H H H

芒柄花苷 CH3 H H 葡萄糖 H

鹰嘴豆芽素A CH3 H OH H H

印度黄檀苷 CH3 H OH 葡萄糖 H

红车轴草异黄酮苷 葡萄糖 H H CH3 H

毛蕊异黄酮 CH3 H H H OH

柳穿鱼素 CH3 OH OCH3 H H

红车轴草素 CH3 OH H H OH

野靛黄素 —CH2
- H H H —O-

  刺芒柄花素和鹰嘴豆芽素 A是饲用豆科植物中含量最丰富的异黄酮 （Smolenskiet
al，1981），在一些红三叶草栽培种中两者含量可达15g/kgDM。在白三叶草中的浓度经
常要低很多 （0．5g/kgDM）。异黄酮的代谢转化主要发生在瘤胃。鹰嘴豆芽素A脱甲基

O

OH

OHO

图9-3 Coumesterol（coumestrol）

变成木黄酮，经环裂解形成雌激素活性丧失的4-乙基苯酚和有机酸。刺芒柄花素脱甲基
化，主要形成大豆素，然后通过加氢和环裂解变成雌马酚 （Lundh，1995）。与鹰嘴豆芽
素A代谢的终产物不同，雌马酚比其亲本化合物具有更
强的雌激素特性。

不论在苜蓿还是在白三叶草中作为主要的植物雌激

素考迈斯托醇，都不会被瘤胃中的微生物代谢掉，且以
其最初的形式被吸收。已知考迈斯托醇对小鼠的效率大
约是木黄酮的30倍，并可使动物雌激素紊乱。考迈斯托
醇在健康植物中的浓度很少超过30～60mg/kgDM，但
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可在被真菌侵入后的植物中积累。考迈斯托醇在苜蓿中存在显著的遗传变异 （Hansonet
al，1965）。此外，考迈斯托醇短期食用不产生影响，如果长期食用，可能会诱导激素
效应。

生氰苷

生氰苷由α-醇氰 （α-hydrozynitrile）型糖苷配基和糖分子 （通常为D-葡萄糖）组成。
它们在植物中广泛存在，但是在温带豆科牧草中，只有白三叶和百脉根中生氰苷的产生原

OH

CH3

CN

HO

O

OH

OH

O CH3

图9-4 Linamarinacyanogenicgluckside
fromwhiteclover

因引起了关注 （Vetter，2000）。在白三叶草种
群中，叶片受到破坏之后产生和未产生氢氰酸的
植物在同一种群中共存。生氰苷含量的差异由2
个基因的变异引起：一个是调节生氰苷亚麻苦苷
和百脉根苷生产的Ac基因，另一个是调节亚麻
苦苷水解酶产生的Li基因。植物至少含有Ac和

Li基因中一个活性位点才可产生氢氰酸。白三
叶草和百脉根中两种代谢物的含量不同 （见

Smolenskietal，1981的综述）。
由于微生物可快速降解生氰糖苷，因此反刍动物比非反刍动物对氢氰酸的毒害更为敏

感 （Smolenskietal，1981）。在食草动物体内，亚麻苦苷和百脉根苷释放的氢氰酸进一步
代谢成有机硫氰酸盐，有机硫氰酸盐可导致甲状腺肿。白三叶草北美栽培种比大多数欧洲
栽培种的产氢氰酸的潜力明显要低，不同国家培育的栽培种之间也存在相当大的差异
（Wheeler，1989）。在瑞士，已经没有氢氰酸含量平均高于370mgHCN/kg干物质的栽
培种。环境因素也可大大影响氢氰酸生成的潜力，在水分胁迫、动物取食、光照强度低的
寒冷放牧条件下，以及土壤磷供应量低的情况下氢氰酸生成潜力会增加 （Vickeryetal，

1986）。
其他次生代谢物

据各种天然产品数据库和资源 （http：//www．ars．usda．gov）记载，在温带豆科
牧草中存在大量的次生代谢物 （Duke，1992；ChapmanandHall，1982—1998）。苜蓿和
红三叶草尤其如此，两者都有利于健康，因此激发了人们将其作为草药进行研究的兴趣。
不过，在大多数情况下，没有定量方面的数据，只有定量数据才能作为比较评价的一部
分。如果有理由推测已知次生代谢物的代谢途径发生了改变，或这些物质具有毒性，则有
必要检测该次生代谢物。刀豆氨酸是L-精氨酸潜在的毒性结构类似物，为许多豆科植物
（包括苜蓿）所贮存 （RosenthalandNkomo，2000）。在正常情况下，L-刀豆氨酸存在于
种子、子叶和发芽的苗中，极少量存在于较老的营养组织中。不过，其细胞毒性需经过比
较分析后才能确定。

第四节 苜蓿及其产品在饲料中的应用

苜蓿富含蛋白质、维生素和矿物质，是饲料配给中的主要成分。苜蓿中天然存在的酚
类防御化合物包括生物碱、皂角苷和香豆素 （接触豆长管蚜后会增加）、异黄酮 （紫檀素
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和迪紫檀素，两者都受真菌侵染的诱导）和黄酮 （Massiotetal，1988、1991；Oleszeket
al，1992；Stochmaletal，2001；Rayetal，2003；以及 Howarth，1988的综述）。在天
然产物数据库中可发现其他的成分 （如Duke，1992）。苜蓿在草料中只积累微量的缩合单
宁 （Goplenetal，1980；Rayetal，2003）。

世界各地均认为苜蓿是奶牛和马的优质饲料。它还是养肉牛、羊以及其他营养需求较
高动物 （如泌乳母羊、奶山羊或乳牛）的高价值饲料。不过，苜蓿是一种能够导致致胃臌
胀的豆科牧草 （Howarthetal，1991；Poppetal，2000）。ACGrazelandBr是世界上第
一个减轻胃臌胀病的品种 （使胃臌胀发生率降低了60%～80%），因其起始摄入速度较低
而被选择 （Coulmanetal，2000）。该品种的细胞壁较厚，可快速再生 （Goplenetal，

1993；Najda，2002）。
若以高浓度添加到饲料中，苜蓿不是非反刍动物 （马、兔子和怀孕母猪除外）的合适

饲料。饲料中加入苜蓿对单胃动物的不良影响包括：蛋白质的消化能力低，可消耗的能量
低，纤维、皂角苷和酚醛含量较高，适口性差。

苜蓿的饲养价值主要取决于生长期，随着植物的成熟，苜蓿的营养价值会相应降低。
苜蓿叶片富含营养素，包括蛋白质、维生素E和维生素 K，钙、酶、钾和胡萝卜素。苜
蓿的干物质产量随着成熟期的推进而增加，但是营养价值会降低。植物的成熟导致叶片与
茎秆比降低，茎秆中木质素含量增加、叶片因脱落而减少。

随着植物的成熟，瘤胃中蛋白的可降解性降低。在反刍动物中，由于苜蓿蛋白在瘤胃
中周转快，并且很高比例的蛋白以氨态氮的形式损失掉，因此苜蓿蛋白的利用率不高并会
产生很多问题 （AmraneandMichaeletdoreau，1993）。青贮苜蓿的粗蛋白含量通常比干草
高，主要是干草制备过程中很多叶片损失，不过，在青贮饲料中更多的氮为非蛋白氮
（NPN）（Broderick，1995）。

与禾本科饲草相比，苜蓿的摄入性能好、单位干物质摄入量的动物产量高。可能的原
因包括：消化物快速通过瘤胃 （刺激胃口），可溶性蛋白含量高 （有助于在瘤胃中微生物
的形成），刺激纤维素的消化，干物质中细胞壁的含量低、矿物质和维生素供应充分
（ConradandKlopfenstein，1988）。

苜蓿的特异蛋白提取物也可用于牲畜饲养，例如，叶黄素有时用于家禽可使蛋和肉略
带黄色。

第五节 苜蓿在食品中的应用

芽菜作为食品已经有很长的应用历史。目前，在北美食品杂货店的水果和蔬菜区，经
常看可见绿豆和苜蓿芽菜，在天然食品和健康食品店，有更多已发芽或供发芽的种子出
售，包括绿豆、苜蓿、赤豆、甘蓝、三叶草、小扁豆、洋葱和萝卜。尽管本文只讨论了豆
科牧草中的苜蓿和三叶草芽菜，这并不表示其他豆科牧草的芽就不能供人类食用。除了苜
蓿芽菜外，苜蓿的蛋白质 [如核酮糖-1，5-二磷酸羧化酶/加氧酶 （rubisco）]提取物也可
应用到各种食品中，并受到人们关注。

大部分北美人期望少量食用的这些食物，粗略算为60mL （菜中含8～20g，具体含
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量取决于不同芽的类型），并且只是偶尔食用。小部分忠实消费者每日消费量通常为1～
2杯。

应当根据某一国家中这类芽菜的食用频率和用量以及它们对营养素吸收的作用，来评
价人类饮食中豆科牧草营养成分的重要性。在要求的数据中还需要考虑到它们经常被认为
是高营养素这一事实。

表9-10表明了苜蓿芽菜的组成成分，数据摘自USDA国家营养素数据库参考标准第

16项 （USDANationalNutrientDatabaseforStandardReference，Release#16．）。该数
据库提供了发芽苜蓿、四季豆、绿豆、菜豆、斑豆、小扁豆、萝卜种子、大豆和小麦的
数据。

将一杯苜蓿芽菜的营养素组成与这些营养素的推荐摄入量进行比较分析表明，它们的
作用很小。当苜蓿芽可能作为食品销售时，建议的成分分析至少包括：分析新鲜饲料或发
芽的苜蓿种子，分析的参数如表9-11所列，同时还应分析维生素C、β-胡萝卜素、叶酸和
植物雌激素的含量，从而为其用于食品的潜在非预期效应评价提供基础。

表9-10 未加工的苜蓿芽菜中的成分

营养物 单位 每100g中的含量
每240mL

（33g）的含量
样本数 标准误

每100g干物
质中的含量

水分 g 91．140 30．076 10 1．226

能量（计算值） kcal 29．000 9．570 0 327．314

蛋白质 g 3．990 1．317 10 0．563 45．034

总脂类（脂肪） g 0．690 0．228 10 0．141 7．788

灰分 0．400 0．132 10 0．044 4．515

“碳水化合物，以差异计” g 3．780 1．247 0 42．664

“纤维，总食用纤维” g 2．500 0．825 28．217

“糖，总糖” g 0．180 0．059 3 0．012 2．032

钙 mg 32．000 10．560 10 4．659 361．174

铁 mg 0．960 0．317 10 0．114 10．835

镁 mg 27．000 8．910 10 3．978 304．740

磷 mg 70．000 23．100 10 7．914 790．068

钾 mg 79．000 26．070 10 9．79 891．648

钠 mg 6．000 1．980 10 1．094 67．720

锌 mg 0．920 0．304 10 0．273 10．384

铜 mg 0．157 0．052 10 0．017 1．772

锰 mg 0．188 0．062 10 0．019 2．122

砷 mcg 0．600 0．198 0 6．772

维生素C mg 8．200 2．706 10 0．678 92．551

硫铵 mg 0．076 0．025 10 0．005 0．858

核黄素 mg 0．126 0．042 10 0．017 1．422
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（续）

营养物 单位 每100g中的含量
每240mL

（33g）的含量
样本数 标准误

每100g干物
质中的含量

烟酸 mg 0．481 0．159 10 0．044 5．429

泛酸 mg 0．563 0．186 10 0．069 6．354

维生素B6 mg 0．034 0．011 10 0．005 0．384

“叶酸，总叶酸含量” mcg 36．000 11．880 10 0．8 406．321

维生素B12 mcg 0．000 0．000 0 0．000

维生素A （类胡萝卜素） IU 155．000 51．150 0 1749．436

维生素E mg 0．020 0．007 0 0．226

维生素K mcg 30．500 10．065 0 344．244

苏氨酸 g 0．134 0．044 1 1．512

异亮氨酸 g 0．143 0．047 1 1．614

亮氨酸 g 0．267 0．088 1 3．014

赖氨酸 g 0．214 0．071 1 2．415

缬氨酸 g 0．145 0．048 1 1．637

  数据来源：USDANationalNutrientDatabaseforStandardReference，Release16，2003。

第六节 新牧草品种中主要产品的
鉴定和成分分析

  豆科牧草是动物饲料工业中的必要成分。它们对环境的益处包括降低土壤侵蚀能力和
从空气中固定氮。草料是粗蛋白、碳水化合物、维生素、钙、镁、钾、铁、钴和胡萝卜素
的很好来源。评价新的豆科牧草时，这些营养成分的含量要重点考虑。

牧草种子被引进到生长环境中，若条件有利，则植物开始生长。植物生长的一个
重要阶段是开花期。此时营养价值和产量达到最高，因此建议在此时进行刈割或放
牧。在这个时间点之后，木质素的比例增加、可消化性降低。苜蓿草对生长环境具
有很好的适应性。目前已经选育出对冬季霜冻、干旱、盐碱、酸或碱具有抗性的
植株。

饲用豆科植物除了作为牧草外，还可加工成各种形式，包括干草、青贮饲料、粒装
粉、草块。除饲用豆科植物外，还可将其他饲草进行加工处理从而贮存营养物质。这些过
程可能会影响植物的结构和营养价值。

苜蓿的化学组成随着生理年龄的不同而有所差异，因此有必要对草料进行品质分析。
对于新品种而言，应当考虑表9-11中所列的分析指标。另外需根据不同作物进一步考虑
表9-12中所列的其他分析指标。在评价某一新的草料过程中，如果通常用切割的干草和
青贮饲料时，应当对营养生长晚期或开花早期的样品进行成分分析。

饲用豆科植物中存在的胃气胀风险和皂角苷是限制该植物应用的主要因素。
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表9-11 苜蓿干草或新鲜草料中建议的最低成分分析参数

参  数 新鲜草料/干草

粗蛋白 X
中性洗涤纤维 X
酸性洗涤纤维 X
木质素 （ADL或其他） X
粗脂肪 X
灰分 X
矿物质 （钙、磷） X
氨基酸 X

表9-12 苜蓿干草、青贮饲料或新鲜草料中的其他成分分析参数

参  数 新鲜草料/干草 青贮饲料

浓缩的总单宁酸 X X
总皂角苷 X X
-苜蓿酸 X —

-三萜皂苷 X —

植物雌激素

-考迈斯托醇 （及甲酯衍生物） X X
-刺芒柄花素 X X
-大豆素 X X
生氰糖苷

-昆布多糖 （Liminarin） X —

-百脉根甙 X —

刀豆氨酸 X —

第七节 苜蓿之外的其他豆科牧草

本文综述的有关苜蓿的情况适用于所有的温带豆科牧草。其余部分介绍了牲畜饲养中
应用的其他重要的豆科牧草。新牧草品种中需分析的主要成分见表9-11。

红三叶草TrifoliumpratenseL.
三叶草分布较为广泛。在温带地区中发现了该属的240个物种，三叶草在美国的种植

总面积超过了苜蓿 （Smithetal，1985）。苜蓿和三叶草同时满足温带、湿润地区和半湿
润地区中豆科牧草、干草和青贮饲料生产的需要 （Rumbaugh，1990）。

红三叶草是一种生长在北部温带地区 （特别是欧洲和北美）的饲用豆科植物。20世
纪80年代，世界2000万公顷红三叶草种植面积中有700万公顷种植于北美 （Smithetal，

1985）。据报道，红三叶草起源于欧洲东南部和小亚细亚。

生理学特性

红三叶草适宜在各种土壤和环境条件下生存，特别是排灌不良的环境，其对低pH值
和低土壤肥力具有相对较高的抗性。红三叶草主根深，可使其抗干旱，但其抗旱能力比苜
蓿或红豆草差。红三叶草的最适生长温度为20～25℃，最适pH值为6．0～7．5。尽管红



174  转基因作物OECD共识文件 （卷二）

三叶草被认为是一种生育期短的多年生植物，但是美国改良品种的繁殖力相对较高，可繁
殖3年，有时可达4年。

碳水化合物对红三叶草越冬具有重要的意义。红三叶草贮存的主要碳水化合物是多糖
淀粉，生长季节可在根中积累，用于冬季消耗。秋季收获的三叶草中碳水化合物的积累降
低，因此次年第一次收获的产量会降低。

红三叶草可以单播或与其他禾本科牧草混合种植，是世界上几个地区的主要牧草作
物。在北美，红三叶草生长于美国灌溉条件下的东北部湿润地区和太平洋西北部，在美国
东南部被用作一年生植物 （TaylorandSmith，1995）。红三叶草的产量潜力高，在美国南
部与加拿大交界地区，红三叶草产量低于苜蓿 （Undersanderetal，2002）。红三叶草与
禾本科牧草混合播种时，在严冬的生存能力强 （Belzile，1987）。红三叶草干燥速度慢，
因此通常作为青贮饲料和牧草种植，而不调制干草。在北美部分地区，通常将收获的第一
茬作物作为草料或青贮饲料，第二茬用于种子生产。在红三叶草为主的草地中青贮饲料的
管理包括在开花初期割一茬，6～8周后再割一茬。通常地，红三叶草被认为是难以青贮
的作物，其原因是红三叶草中干物质含量低、水溶性碳水化合物含量低、缓冲能力强导
致，达到良好发酵所需低pH值的时间长。红三叶草与禾本科草混合后，由于其干物质含
量高、水溶性碳水化合物浓度高、氮含量低，因此更容易进行青贮发酵 （Frameetal，

1998）。红三叶草致胃臌胀的潜力大 （Howarthetal，1991）。
固氮

欧洲的大多数土壤含有豌豆根瘤菌的三叶草生物型 （R．leguminosarumbv．Trifo-
lii），因此通常不进行根瘤菌的接种。如果将红三叶草种植于没有三叶草种植历史的土壤
中，则有必要对种子进行根瘤菌接种。

红三叶草的固氮总量以及对土壤含氮量的影响存在差异，引发固氮能力变化的因素包
括气候和土壤条件、根瘤菌的存在和固氮效率、伴生种以及植物的发育阶段。红三叶草中
近80%的总氮量可由固氮作用完成 （Heicheletal，1985）。不过，固氮速率可能由于干
旱、土壤中无机氮的积累、土壤酸性或植物落叶而大大降低 （MaagandNosberger，

1980）。
饲料

红三叶草对反刍动物具有很高的营养价值。气候合适的条件下可提高秋天贮存的越冬
草料的品质。随着植株的成熟，红三叶草最初生长部分的可消化性呈线性降低，并与叶片
茎秆比降低有关。可消化性的降低伴随着木质素含量的增加以及与非淀粉类多糖的降解降
低 （TaylorandQuesenberry，1996）。

红三叶草的营养成分见表9-13和表9-14。与杂草相比，红三叶草中果胶、木质素、
氮、钙、镁、铁和钴的含量通常要高 （Frameetal，1998）。红三叶草和苜蓿的营养成分
类似。二者主要差异之一是红三叶草含有多酚氧化酶，这种酶可抑制青贮窖中的植物蛋白
酶 （蛋白质降解酶）和蛋白质水解酶 （蛋白质分解）的活性。由于多酚氧化酶的作用，在
青贮发酵过程中，红三叶草蛋白质的降解程度与苜蓿蛋白不同。因此，红三叶草中的不可
降解蛋白 （过瘤胃蛋白25%～35%）高于苜蓿 （15%～25%）。另外有研究表明，当红三
叶草和苜蓿纤维含量相近时，红三叶草比苜蓿更易消化，从而为泌乳奶牛提供能量更为集
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中的草料 （HoffmanandBroderick，2001）。然而，红三叶草无法抵御连续放牧，但是在
轮牧系统中 （rotationalstockingsystem）反应良好。红三叶草的浓缩单宁含量低
（Sarkaretal，1976）。正如在苜蓿章节所述，三叶草中的类黄酮含量高于苜蓿。

表9-13 营养生长晚期/开花早期的红三叶草 （TrifoliumrepensL．）

中常规成分、木质素、酸性洗涤纤维和中性洗涤

纤维的组成 （以干物质基准表示）

干草

NRC7①

干草

NRC82②

干草

sminger③

干草

NRC96④

干草

offman⑤
干草的范围

文献报道的

饲料的范围⑥

干物质 87．3 89．0 87．0 89．0 0．87～0．89 21．1～53．5
粗蛋白 21．4 16．0 21．4 20．8 18．4 16．0～21．4 14．9～22．5
粗脂肪 3．9 2．8 3．9 3．0 — 2．8～3．9 4．3
粗纤维 20．4 28．8 20．4 — — 20．4～28．8 —

中性洗涤纤维 — — — 48．0 34．9 34．9～48．0 31．7～50．5
酸性洗涤纤维 — — — — 24．4 24．4 24．9～37．0
木质素 — 10．0 — 16．67 4．3 4．3～10．0 4．2～4．3
灰分 9．7 8．5 9．7 7．0 — 7．0～9．7 1．9～11．5

  注：① NRC，1971；② NRC，1982；③ Ensmingeretal，1990；④ Hoffmanetal，1993；⑤ Dewhurstetal，

2003；Brodericketal，2001；Coblentzetal，1998；Hoffmanetal，1997；Hoffmanetal，1993；Al-Mabruketal，

2004。

表9-14 营养生长晚期的红三叶草 （TrifoliumpratenseL．）中矿物质的组成
（以干物质基准表示）

NRC71① NRC82② Ensminger③ NRC01④ 范围

钠 mg/100g — 0．19 — 0．18 0．18～0．19
钾 mg/100g 2．57 1．62 3．24 1．81 1．62～3．24
钙 mg/100g 1．77 1．53 1．55 1．38 1．38～1．77
磷 mg/100g 0．31 0．25 0．37 0．24 0．24～0．37
镁 mg/100g 0．51 0．43 0．39 0．38 0．38～0．51
铁 mg/100g — 0．018 0．073 0．024 0．018～0．073
硫 mg/100g — 0．17 — 0．16 0．16～0．17
铜 mg/kg — 11．0 21．1 11．0 11．0～21．1
钴 mg/kg — 0．16 0．23 0．16 0．16～0．23
锰 mg/kg — 73．0 86．7 108．0 73．0～108．0
锌 mg/kg — 17．0 52．0 17．0 17．0～52．0
氯mg/100g — ．32 — 0．32 0．32

  注：① NRC，1971；② NRC，1982；③ Ensmingeretal，1990；④ NRC，2001。

白三叶草TrifoliumrepensL.
就三叶草属的牧草而言，白三叶草 （TrifoliumrepensL．）是世界上最重要的真正三

叶草物种。白三叶草主要应用于西欧、北美、新西兰和澳大利亚。澳大利亚白三叶草的种
植面积大约有1500万公顷，美国有500万公顷。据报道这种豆科植物可能起源于地中海
地区 （Tayloretal，1980）。

生产

白三叶草通常与某些禾本科牧草如多年生黑麦草混合种植，在美国一般与草地早熟
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禾 （Poapratensis）一起种植。禾本科饲草和三叶草混合种植的方式在各种牧草系统中
都得到了成功应用，既可用于间断的放牧系统 （轮牧），也可应用于连续的放牧系统，
在同一季节还可应用于两类混合的放牧系统。在加拿大，白三叶草可从夏末开始贮备
并供秋末应用，因此延长了放牧季节 （Fraseretal，1993；KuneliusandNarasimhalu，

1993）。白三叶草具有很高的致胃臌胀潜力 （Howarthetal，1991），这可能由于其具有
大量叶片。

白三叶草在耕作系统中起着重要作用，特别是在维持和建立土壤肥力中起着重要作
用，不管是作为绿色肥料还是在轮作中作为豆科牧草均是如此 （Barney，1987；Ten
HolteandVanKeulen，1989）。当有深播的耕作作物 （如玉米）时，还可起着保护土壤
免受侵蚀的作用，最大限度减少因为耕作引起的破坏 （Lampkin，1990）。在单作或与禾
本科牧草混合种植的系统中，白三叶草可作为保护地面的覆盖物或稳定土壤的植物 （Par-
enteandFrame，1993）。人们越来越多地关注白三叶草的地下生长，与粮食作物套种可
为其提供氮肥。

生理学

白三叶草可在牧场适合的生境中扩散和定殖。与其他豆科植物相比，白三叶草对严重
脱叶的抗性强，在环境中的持续性和入侵性强 （Burdon，1983）。白三叶草可适应各种土
壤，但是在排灌条件不好的土壤中 （McAdam，1983）、易干旱的浅土中 （Foulds，1978，

Thomas，1984）、或湿地 （Burdon，1983）中生长不好。与红三叶草和苜蓿不同，白三
叶草可持续产生新叶。

固氮

就固氮而言，豌豆根瘤菌三叶草生物型Rhizobiumleguminosarumbv．Trifolii菌群
可感染白三叶草的根，是土壤中三叶草属的优势菌群。否则，需要用高效竞争性强的根瘤
菌接种白三叶草 （Newbouldetal，1982）。

饲料

白三叶草的营养成分见表9-15和表9-16。白三叶草的可消化性高于其他温带豆科牧
草。白三叶草几乎总是与禾本科牧草混合种植，10%～20%的白三叶草可使动物产量达到
最高 （Curll，1982；Stewart，1984）。动物对干物质的吸收表明，不管饲料以何种形式供
应 （新鲜草料、干燥草料、干草或青贮饲料），动物对白三叶草中干物质的吸收要高于禾
本科牧草 （Thomson，1984）。白三叶草的物理、化学和形态特征使其具有优良的吸收品
质。羊咀嚼白三叶草的时间短，由于堆积密度大每口所咬的草较多 （Edwardsetal，

1995）。小母牛对禾本科牧草的咀嚼时间和反刍时间比三叶草长 （Orretal，1996）。白三
叶草颗粒在瘤胃中的降解速度比黑麦草快 （MoseleyandJones，1984；Ulyattetal，

1986），且瘤胃对豆科植物的消化快 （BeeverandThorp，1996）。在同样的消化水平下，
白三叶草的吸收速度比禾本科牧草快，而且白三叶草中的营养素的利用效率更高 （Beever
etal，1985），动物能够更高效地利用代谢能量 （RattrayandJoyce，1974）。白三叶草在
饲草中不积累浓缩单宁酸，但是在花中会积累这些多聚体 （Sarkaretal，1976；Fooetal，

1982）。一些白三叶草栽培种含有生氰苷。
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表9-15 营养生长晚期/开花早期收获的白三叶草 （TrifoliumrepensL．）的常规成分、

木质素、酸性洗涤纤维和中性洗涤纤维的含量 （以干物质百分含量表示）

NRC71①
干草

NRC82②

干草

Ensminger③

干草

NRC96④
干草的范围

干草⑤

Dewhurst

干物质 17．7 90．0 89．0 89．0 17．7～90．0 24．2
粗蛋白 28．2 22．0 22．4 22．4 22．0～28．2 26．1
粗脂肪 3．3 2．7 2．7 2．7 2．7～3．3 —

粗纤维 15．7 21．2 20．8 — 15．7～21．2 —

中性洗涤纤维 — — 36．0 36．0 36．0 26．9
酸性洗涤纤维 — 32．0 32．0 — 32．0 27．4
木质素 — 7．0 6．6 7．0 6．6～7．0 —

灰分 11．9 10．1 9．4 9．4 9．4～11．9 10．0

  注：① NRC，1971；② NRC，1982；③ Ensmingeretal，1990；④ NRC，1996；⑤ Dewhurstetal，2003。

表9-16 营养生长晚期至开花早期的白三叶草TrifoliumrepensL．中矿物质的组成

（以干物质百分含量表示）

NRC71① NRC82② Ensminger③ NRC01④ 范围

钠g/100g 0．39 0．13 0．13 0．13 0．13～0．39
钾g/100g 2．13 2．62 2．44 2．44 2．13～2．44
钙g/100g 1．40 1．35 1．45 1．45 1．35～1．45
磷g/100g 0．51 0．31 0．34 0．33 0．31～0．51
镁g/100g 0．45 0．48 0．47 0．47 0．45～0．48
铁g/100g 0．034 0．041 0．047 0．047 0．034～0．047
硫g/100g 0．33 0．21 0．21 0．21 0．21～0．43
铜 mg/kg — 10．0 9．40 9．41 9．40～10．0
钴 mg/kg — 0．16 0．16 0．16 0．16
锰 mg/kg 307．2 95．0 123．1 123．0 95．0～307．2
锌 mg/kg — 17．0 17．0 17．9 17．0～17．9
氯g/100g 0．61 0．30 0．30 0．30 0．30～0．61

  注：① NRC，1971；② NRC，1982；③ Ensmingeretal，1990；④ NRC，2001。

杂三叶 （Trifoliumhybridum L．）

杂三叶 （Trifoliumhybridum L．）生长于欧洲、亚洲、北美和南美的温带和亚北极
地区以及澳大利亚部分地区。通常在寒冷的气候条件下产量高、生长良好。有报道认为，
杂三叶起源于北欧。这种生命周期短的多年生植物与红三叶草具有类似的定殖能力。

产量

杂三叶在寒冷的气候条件下生长最好，对于不适于红三叶草或苜蓿生长的湿润、贫瘠
或酸性土壤也具有适应性 （Townsend，1995）。不过，杂三叶不抗干旱或盐碱。杂三叶通
常对寒冷和霜冻具有非常高的抗性，因此可在较为寒冷的区域定殖和生长。世界上大部分
杂三叶种子产于北美，包括亚伯达州、爱达荷州和俄勒冈州。

杂三叶通常与禾本科牧草或其他豆科植物混合种植。在北美，通常建议将杂三叶与红
三叶草及某种禾本科牧草 （如猫尾草）混合种植 （Townsend，1995）。杂三叶的农艺和管
理措施与红三叶草相似，也会引起胃气胀 （Howarthetal，1991）。
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饲料

与其他豆科植物一样，杂三叶富含蛋白质和矿物质，随着植物的成熟，可消化性降
低。杂三叶整个季节一直开花，是牲畜十分可口的饲料。尽管杂三叶的含水量高，难以干
燥而生产干草，但是杂三叶仍被用作牧草和干草。第一茬刈割制作干草之后的再生植株可
用于秋天的放牧系统。需要重点提出的是，不建议用杂三叶含量在5%以上的干草或牧草
饲养马，原因是杂三叶会引起马中毒，其症状表现为马的肝脏受损并发生过敏反应。引起
中毒的原因目前尚不清楚，可能由真菌引起，而不是杂三叶本身的原因 （Knightand
Walter，2003）。杂三叶的组成成分见表9-17和表9-18。

表9-17 营养生长晚期/开花早期的杂三叶Trifoliumhybridum L．的常规成分

（以干物质百分含量表示）

NRC71① Ensminger② NRC82③ 范围

干物质 87．4 88．0 19．0 19．0～88．0
粗蛋白 14．2 14．2 24．1 14．2～24．1
粗脂肪 2．7 2．8 3．2 2．7～3．2
粗纤维 30．1 29．9 17．5 17．5～30．1
灰 分 8．7 8．7 12．8 8．7～12．8

  注：① NRC，1971；② Ensmingeretal，1990；③ NRC，1982。

表9-18 营养生长晚期至开花早期的杂三叶Trifoliumhybridum L．中矿物质的组成

（以干物质基准表示）

NRC71① Ensminger② NRC82③ 范 围

钠g/100g 0．46 0．46 0．46 0．46
钾g/100g 2．74 2．22 2．62 2．22～2．74
钙g/100g 1．29 1．30 1．32 1．29～1．32
磷g/100g 0．26 0．25 0．28 0．25～0．28
镁g/100g 0．32 0．45 0．31 0．31～0．45
铁g/100g 0．045 0．026 0．046 0．026～0．046
硫g/100g 0．21 0．19 0．17 0．17～0．21
氯g/100g 0．78 0．78 0．77 0．77～0．78
铜 mg/kg 6．0 6．0 6．0 6．0
锰 mg/kg 117．0 69．0 117．0 69．0～117．0

  注：① NRC，1971；② Ensmingeretal，1990；③ NRC，1982。

地三叶草 （Trifoliumsubterraneum）
地三叶草 （Trifoliumsubterraneum）也称亚三叶草，冬季一年生植物，是澳大利亚

旱地一种十分重要的植物。这类豆科植物可能起源于地中海地区，经驯化后作为牧草应
用，或与粮食作物轮作而用于改良土壤。地三叶草也应用于美国西北部、欧洲南部、拉丁
美洲和新西兰，但应用程度较低。地三叶草喜好夏天干热、冬季湿润、气温温和 （6～
14℃）、降雨充沛的地区。

生产

地三叶草可在湿润的秋季快速发芽，冬季和春季生长，冬末春初开花结子，夏季干旱
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时期种子休眠得以保存，该机制可避免夏天干旱的破坏性。地三叶在土壤相对肥沃，特别
是磷和硫含量较高时生长最好，与其他豆科植物相比，其突出之处在于可在不肥沃的酸性
土壤中生长 （Frameetal，1998）。

地三叶草用于放牧的同时，还可用于防止水土流失以及在园林和果园中作为绿肥或作
为抑制杂草生长的覆盖植被 （Caporalietal，1993）。

固氮

如果牧场准备重新播种地三叶草或者与其他禾本科牧草一起播种，除非此牧场之前种
植地三叶草的时间较长，否则建议接种根瘤菌。应用正确的豌豆根瘤菌生物型 （Rhizobi-
umleguminosarumbv．trifolii）菌株对地三叶草的定殖和生产具有积极影响。

饲料

在放牧耐受性方面，地三叶草在一年生豆科牧草中比较突出 （Caporalietal，1993）。
在牧场中作为一年生种子作物是地三叶草持久生长的基本条件。因此，草地产生种子的潜
力不能因为过度放牧而受损，这是很重要的。与其他豆科植物相同，地三叶草富含粗蛋白
（与禾本科杂草相比）。随着地三叶草的成熟，蛋白质的浓度逐渐降低，可消化性也降低。

在灌溉草场中，牧用地三叶草具有高度的可消化性，含氮量高，中性洗涤纤维、酸性
洗涤纤维和木质素含量低 （Frameetal，1998）。叶片中瘤胃可有效降解的蛋白含量很低，

因此瘤胃中微生物蛋白的合成受到限制，这对动物的生产具有不良影响 （Mulhollandet
al，1996）。表9-19列出了地三叶草的常规组成成分。

表9-19 开花早期收获的地三叶草Trifoliumsubterraneum L．的常规成分

（以干物质百分含量表示）

NRC71①

干物质 90

CP 30．5

脂肪 3．7

CF 10．1

灰分 11．1

  注：① NRC，1971。

百脉根 （LotuscorniculatusL．）和GreaterLotus（百脉根属Lotusspp．）

百脉根属被认为是豆科植物的先锋物种，原因是它可以在寒冷、潮湿、酸性、不肥沃
的土地上生存 （Frameetal，1998）。百脉根属物种很多，包括一年生和多年生物种。
（ZandstraandGrant，1968；USDAPlantsDatabase，2003）。用作牧草的主要有百脉根、

湿地百脉根 （大乌脚擬三叶草或忘忧草）（LotusuliginosusSchkuhr．也称L．peduncula-
tus）以及窄叶百脉根 （Lotustenuis）3种。

直至20世纪90年代初，百脉根才被引入到北美，但这种草在欧洲、非洲和亚洲十分
常见。地中海地区可见到大部分物种。据说地中海地区是其起源地。北美地区的酸性、贫
瘠和低投入管理系统中种植了大约120万公顷百脉根。英国、法国和德国以及美国西北部
可见更多的百脉根属物种。
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生产

百脉根适宜黏性土壤，而黏性土对于苜蓿生长则过于湿润或酸性太强。百脉根可抗干
旱，甚至比苜蓿抗旱性更强 （Petersonetal，1992）。与苜蓿或红三叶草相比，百脉根可
在排灌不良的土壤中长期存活 （Barta，1986），且对盐碱土具有高度抗性 （Schachtman
andKelman，1991）。窄叶百脉根适宜生长在排灌不良的地区，如欧洲中部和美国北部地
区，特别是盐碱和碱性土壤中。百脉根属各物种由于定殖慢、生长速度慢、竞争力弱而不
易被人们接受 （McKersieetal，1981）。很多百脉根属物种不抗寒。但百脉根一旦定殖就
十分抗寒，抗寒性略低于苜蓿，并且在加拿大牧场恶劣的环境条件下不能生存。与苜蓿不
同，百脉根属植物不开花的时间短，而苜蓿的具有相当长的不开花生长期。

百脉根在干旱土壤中的作用很大，由于体内含有浓缩单宁 （Fooetal，1982；Sarkar
etal，1976），因此是一种不引起胃臌胀的豆科植物 （Howarthetal，1991）。大三叶草也
含单宁酸 （Fooetal，1982）。世界不同地区的报道证实，在各式的草地改良 （从低地放
牧到高山放牧）中均应用了百脉根属植物，尤其是百脉根 （Frameetal，1998）。如果百
脉根同时用作干草和牧草，则应当在开花早期收获，然后在再生植株开始开花时放牧。由
于百脉根在杂草中不具有竞争性，因此杂草防治十分重要，尤其是在定殖年份。百脉根的
产量比苜蓿少25%～30%。建议只在土壤酸性、排灌不良或土壤肥力低的不适于苜蓿生
产的地区种植。

饲料

有关百脉根化学组成方面的研究较少，但是百脉根的营养价值与苜蓿相近 （Marten
andJordan，1979）。百脉根的组成成分见表9-20和表9-21。百脉根的木质素含量低于其
他豆科植物，如白三叶草、红三叶草和苜蓿。百脉根属各物种的花和草料中缩合单宁的含
量不同 （Sarkaretal，1976；Fooetal，1982；Muiretal，1999；Muir，未发表），黄酮醇
的含量不同 （HarneyandGrant，1964；1965），生氰糖苷的含量也不同 （Grantand
Sidhu，1967）。大百脉根中缩合单宁的含量中等，在40～245mg．g-1干重 （Leesetal，

1994；Muiretal，1999）。百脉根具有中低含量的单宁酸 （Muiretal，1999）。一些百脉
根植生氰糖苷含量很高 （ZandstraandGrant，1968）。

植株较为直立的百脉根适于生产干草和青贮饲料，每季可割2～3茬。这种豆科植物
作为干草、青贮饲料和牧草在美国北部和加拿大东部具有很重要的作用 （Beuselinckand
Grant，1995）。尽管百脉根可积累浓缩的单宁酸，但是它仍是牲畜适口的饲料。因此，该
牧草最好应用于轮牧系统 （VanKeurenandDavis，1968，VanKeurenetal，1969）。早
春放牧或连续放牧将减弱百脉根的直立状态，甚至使之无法直立。如果管理得当，百脉根
可定殖，并将持续数年。

表9-20 营养生长晚期或开花早期收获的百脉根LotuscorniculatusL．
中常规成分、木质素、酸性洗涤纤维、中性洗涤纤维的组成

（以干物质百分含量表示）

NRC71① NRC82② Ensminger③ NRC96④ Hoffman⑤ 范 围

干物质 89．0 92．0 91．0 91．0 100 89．0～100
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（续）

NRC71① NRC82② Ensminger③ NRC96④ Hoffman⑤ 范 围

粗蛋白 16．0 16．3 15．3 15．9 17．0 15．3～16．3
粗脂肪 2．2 2．5 2．1 2．1 2．1～2．5
粗纤维 29．6 30．7 32．3 29．6～32．3

中性洗涤纤维 47．0 47．5 44．4 44．4～47．5
酸性洗涤纤维 36．0 36．0 35．8 35．8～36．0
木质素 9．0 9．1 9．8 9．1～9．8
灰分 7．6 7．0 7．4 7．4 7．0～7．6

  注：① NRC，1971；② NRC，1982；③ Ensmingeretal，1990；④ NRC，1996；⑤ Hoffmanetal，1993。

表9-21 开花早期的百脉根LotuscorniculatusL．中矿物质的组成

（以干物质百分含量表示）

NRC71① Ensminger② 范 围

钠g/100g 0．07 0．07 0．07
钾g/100g 1．92 1．92 1．92
钙g/100g 1．70 1．7 1．70
磷g/100g 0．27 0．23 0．23～0．27
镁g/100g 0．51 0．51 0．51
铁g/100g 0．023 0．023 0．023
磷g/100g 0．25 0．25 0．25
铜 mg/kg 9．0 9．3 9．0～9．3
钴 mg/kg 0．11 0．11 0．11
锰 mg/kg 29．0 28．7 28．7～29．0
锌 mg/kg 77．2 77．2

  注：① NRC，1971；② Ensmingeretal，1990。

红豆草 （OnobrychisviciifoliaScop．）

红豆草 （OnobrychisviciifoliaScop．）也称公鸡头香草。在法国，红豆草定义为
“健康的干草”，这可能是指它不具有致胃气胀的特征。这种多年生豆科植物是亚洲西部和
欧洲南部的本地草，也可见于美国西部和加拿大的干燥石灰质土壤中 （MillerandHove-
land，1995），由于不具有遗传多样性而无法成为这些国家农业中的重要牧草。

生产

红豆草在pH值为6．0或更高的石灰质土壤中生长良好，这种土壤对于三叶草或苜蓿
而言过于干燥或贫瘠。红豆草的抗旱能力甚至比苜蓿强，但其产量低 （Rogers，1976）。
红豆草在深灌以及排灌良好的土壤中生长最好，对湿润土或地下水位高的土壤不具有抗
性。红豆草对盐碱土具有一定抗性，一般在低磷含量的土壤中生长良好。红豆草要求土壤
中富含石灰。红豆草可抗寒，但它的抗寒性不如当地的苜蓿栽培种。由于在定殖年份生长
缓慢，易受到杂草的入侵。

红豆草可单作也可与其他牧草 （如牛毛草或鸭茅）混作，但它竞争不过匍匐类的深根
杂草。刈割时的生长期决定了干草或青贮饲料的品质，开花中期刈割适于用作干草，开花
初期切割适于制作青贮饲料。第一茬刈割后的再生营养价值高，是牲畜的优选饲料。不
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过，由于植株的再生能力受限，应当避免过度放牧，尤其是大范围放牧。红豆草的适口
性，比苜蓿好。在旱地条件下，红豆草的干物质产量比苜蓿低20%，在灌溉区干物质的
产量可比苜蓿低30%甚至更高。

与苜蓿不同，红豆草的下部叶片不脱落，随着植物茎秆逐渐成熟而始终多汁，因此品
质不会快速降低。遗憾的是，由于成本和种子供应方面的问题，红豆草的应用受到了限
制。种子供应不足，主要是由于其依赖于本地昆虫传粉，而昆虫传粉制种的产量不稳定。
而且，随着廉价氮肥的增加，这种豆科植物的流行程度也有所降低。

基于上述原因，建议红豆草只用于短期轮作或与禾本科牧草、豆科植物 （如苜蓿、百
脉根、草地雀麦或果园草）混合种植，混合种植的植物在红豆草减少之后定殖。红豆草与
不具有竞争力的禾本科草一起播种，可能有利于提高产量，降低杂草压力。红豆草用作牧
草的优势在于其优良的品质和适口性，动物食用后不会有臌胀病的风险，保证了动物的生
产性能，（Howarthetal，1991）。在苜蓿饲料中加入10%～20%的红豆草，可抑制公牛
的部分胃气胀现象 （McMahonetal，1999）。

固氮

与苜蓿和三叶草相比，红豆草的固氮能力弱。在种植前，应当接种特定的根瘤菌，红
豆草才能很好地定殖和生长。固氮菌可能生命周期短或效率不高，因此需要对这种豆科植
物施用氮肥。

饲料

与其他豆科植物相似，红豆草富含蛋白质，不过，蛋白质的消化性较低。红豆草的粗
蛋白含量和消化率低于苜蓿 （Karnezosetal，1994）。与禾本科草相比，红豆草富含矿物
质，但是其钙和钠的含量比其他饲用豆科植物低得多 （SpeddingandDiekmahns，1972）。
红豆草的碳水化合物含量高于苜蓿，粗蛋白、纤维和灰分含量低于苜蓿 。红豆草缩合单
宁的含量中等，为27 ～75mg/g干物质 （Koupai-Abyazanietal，1993；Maraisetal，

2000）。如果牛饲用混合红豆草的牧草 （红豆草作为缩合单宁的来源）时，可显著降低生
产成本 （Poppetal，2000）。

鹰嘴紫云英 （Astragaluscicer）
鹰嘴紫云英 （Astragaluscicer）是一种生命周期长的多年生植物，是欧洲大陆的本地

种。这种豆科植物由于可在贫瘠的土壤中生长良好，因此广泛生长在各种环境中。鹰嘴紫
云英小规模种植于加拿大。

生产

鹰嘴紫云英是一种耐寒性牧草，根系深且具有匍匐生长习性。鹰嘴紫云英抗干旱、略
抗酸性和碱性，但是不抗水淹。与苜蓿相比，鹰嘴紫云英对晚春和早期霜冻现象的免疫更
强。鹰嘴紫云英在定殖两年后才可进行干草或牧草生产。在整个季节都可进行放牧，且生
长良好。鹰嘴紫云英不致臌胀病，原因是它具有网状叶脉，且表皮厚 （Howarthetal，

1979；Leesetal，1982）。在生长季节较长的地区，该豆科植物的产量与苜蓿相当。由于
鹰嘴紫云英在春天生长慢，收获后恢复慢，因此每季只收获2次或3次。鹰嘴紫云英一般
与禾本科草竞争生长，因此要想维护其正常生长，需要具有同样竞争力的禾本科草，这些
草包括匍匐狐尾草、草地雀麦、果园草和高羊茅。
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饲料

鹰嘴紫云英的蛋白质含量等于或超过其他豆科植物，原因是由于叶片与茎秆比高，比
苜蓿的含量高出40%，在干燥和打捆过程中保留叶片的能力强。鹰嘴紫云英收获时的含
水量比苜蓿或红豆草平均高出4%～8%。这使干燥的时间延长，比其他豆科植物大约长

3d。鹰嘴紫云英特别适宜于放牧环境，并抵御过度放牧的破坏。鹰嘴紫云英通常以干草或
牧草形式被各类动物取食。目前还没有关于鹰嘴紫云英引起胃气胀的案例。

草木樨 （Melilotusofficinalis）
草木樨 （Melilotusofficinalis）是一种抗寒、抗干旱的二年生植物，可适应各种土

壤。这种豆科植物可抗盐碱，但是不抗酸 （GorzandSmith，1978）。黄色草木樨比白色
草木樨对干旱的抗性强、植株矮、成熟期早。

生产

草木樨多种植在加拿大和美国玉米带中土壤为碱性的地区，可用作干草，由于其根系
深，因此有助于防止土壤侵蚀。为了获得具有良好品质的草木樨干草，应当在蕾期前进行
刈割。在放牧时，割茬高度应保持在30cm，这有利于植物的再生。

饲料

与其他三叶草一样，这种豆科植物可引起胃气胀，只是潜力不如苜蓿和三叶草强
（Howarthetal，1991）。草木樨可产生香豆素，香豆素是一种香甜的酚类物质，在不宜干
草加工的条件下 （如潮湿、发霉）会变成双香豆素。双香豆素是一种抗凝血剂，可使牲畜
因内部出血 （草木樨出血病）而死亡。现已经开发出了香豆素含量低的品种 （Goplen，

1971、1981）。
锯齿草 （Ornithopus）
锯齿草是欧洲西南部的夏季一年生植物。这种豆科植物在气候温和的地区 （如澳大利

亚南部）种植时，为冬季或冷季一年生植物。锯齿草有两个种，一个是粉红色锯齿草或法
国锯齿草 （OrnithopussativusBrot．），作为饲草栽培于欧洲部分地区、澳大利亚以及肯
尼亚和南非的高海拔地区；另一个是黄色锯齿草 （OrnithopuscompressusL．），广泛存在
于地中海周边国家非石灰土质的天然草场中。

生产

锯齿草生长在适于苜蓿生长的所有类型土壤中，而且也可生长于三叶草无法生长的砂
砾质土、含砂的土壤中 （GladstonesandMcKeown，1977）。黄色锯齿草只生长在年降水
量大于500mm的地区。

饲料

与大多数豆科植物相似，随着植物的成熟，锯齿草粗蛋白的含量以及可消化性降低，
只是降低的速度低于苜蓿或红三叶草 （IglesiasandLloveras，2000）。

锯齿草一旦定殖，就可在与其他具有相似放牧频率的地三叶草系统中放牧，而且在刈
割后制作饲料 （TaylorandHughes，1978）。这类豆科植物的干物质产量变化很大，且取
决于几个因素。粉红色锯齿草品种通常营养价值高 （GladstonesandBarrett-Lennard，

1964）。在西班牙西北部，种植于秋初的粉红色锯齿草可与玉米一起用于双耕作系统中
（IglesiasandLloveras，1998）。
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锯齿草固氮能力强，在新西兰的农林系统中一般作为放牧的下层植物。在葡萄园也用
作下层植物，当葡萄树处于休眠期时，可为葡萄树防治杂草和供应氮 （Lloveras，1987）。

冠状岩黄芪 （Hedysarumcoronarium L．）
冠状岩黄芪 （HedysarumcoronariumL．）也称为意大利红豆草、法国金银花或甜豌

豆。据报道，这种生活期短的多年生草本植物起源于地中海西部和非洲北部 （Duke，

1981）。
生产

冠状岩黄芪是意大利南部最主要的豆科植物，大约有250000公顷用于动物放牧和作
为动物干草 （MartinielloandCiola，1994）。 已经评价了冠状岩黄芪在北美的应用，但
是目前只有几英亩进行了商业化生产 （AllenandAllen，1981）。冠状岩黄芪主要是单独
播种，也可与禾本科植物一起种植，或与其他豆科植物混合种植，通常生长于pH值不超
过6．0～6．5的土壤中。

饲料

冠状岩黄芪作为饲料的营养价值高 （特别是小叶的营养价值高），为了获得最适宜的
干草产品，应在开花前期刈割。就放牧而言，该豆科植物最好应用于轮牧系统中。岩黄芪
属各物种含有缩合单宁酸，可避免胃臌胀病的发生 （Skadhaugeetal，1997）。
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重组 DNA 安全性考虑

通过重组DNA技术获得的生物在工业、农业与环境应用中的安全性考虑*

经济合作与发展组织

1960年12月14日，在巴黎签署了 《经济合作与发展组织公约》，该公约于1961年9
月30日生效。根据公约第一条的规定，经济合作与发展组织 （OECD）应当推动如下
政策：

———促进成员国实现经济快速可持续增长、就业和生活水平提高，同时维护金融稳
定，由此促进世界经济的发展；

———帮助成员国和非成员国在经济发展过程中保持良好的经济增长态势；
———在多边、无歧视的基础上履行促进世界贸易增长的国际职责。
《经济合作与发展组织公约》的签署成员国包括：奥地利、比利时、加拿大、丹麦、

法国、联邦德国、希腊、冰岛、爱尔兰、意大利、卢森堡、挪威、葡萄牙、西班牙、瑞
典、瑞士、土耳其、英国、美国。后来陆续加入该公约 （时间以缔约书为准）的成员国有
日本 （1964年4月28日）、芬兰 （1969年1月28日）、澳大利亚 （1971年6月7日）和
新西兰 （1973年5月29日）。

社会主义国家南斯拉夫 （根据1961年10月28日签署的协议）参与经合组织的部分
工作。

根据科学技术政策委员会在1983年2月10日至11日召开的第34届大会上表达的愿
景，作为OECD报告——— 《生物技术：国际发展趋势和展望》的一项后续工作，我们开
展了本研究工作。该工作由委员会于1983年7月成立的政府特别专家组在OECD秘书处
的协助下开展。

OECD理事会决定于1986年5月30日将特别专家组的研究报告正式对外发布。

1986年7月16日，OECD理事会采纳了以报告第五章为基础的下述建议。

OECD理事会的建议是由成员国相互协定后制定的法案，这些法案递交给各成员国考
量，如果认为时机成熟，他们就可以实施该法案。

* OriginallypublishedbytheOECDinEnglishunderthetitle：“Safetyconsiderationsforindustrial，agriculturaland
environmentalapplicationsoforganismsderivedbyrecombinantDNAtechniques”©1986OECD．Allrightsreserved．
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 （一）应用于环境与农业的重组DNA微生物在安全评估时的考虑

  1．在环境中的应用
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  2．在环境中生存、繁殖和/或传播

  3．与其他生物或生物系统的相互作用

  4．对环境的影响

 （二）相关植物和动物

 （三）信息和检测方法的获取

 （四）工业用重组DNA生物释放的环境风险评价
第五章 总结与建议

 （一）要点总结

 （二）建议

1．总体建议

2．工业用重组DAN生物的建议

3．环境与农业用重组DNA生物的建议
附录

 附录A 定义

 附录B 总体科学考虑

 附录C 人体健康的考虑

 附录D 环境与农业的考虑

 附录E 常规与重组生物对人和动植物的潜在风险

 附录F GILSP中重组DNA微生物的建议准则

 附录G GILSP之外其他大规模工业应用隔离措施的实例

 附录H 生物技术安全与法规政府特别专家组

 附录I 生物技术安全与法规政府特别专家组成员名单
术语表
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理 事 会 建 议

重组DNA生物在工业、农业与环境中应用的安全性考虑
理事会，
考虑到，1960年12月14日的经济合作与发展组织公约第1 （c）、3 （a）和5 （b）

条；
考虑到，“重组DNA安全性考虑———通过重组DNA技术获得的生物在工业、农业与

环境应用中的安全性考虑”的报告；
考虑到，重组DNA技术作为一项新技术具有广阔的应用前景，该技术预期可给人类

带来巨大的利益；
特别是认识到，该技术对促进人类健康的贡献，以及在不久的将来该贡献将在一定程

度上快速增加；
考虑到，重组DNA技术安全性的共识将为生物技术领域在迈向国际共识、保护人体

健康与环境、促进国际贸易和减少贸易壁垒中迈出坚实的一步；
考虑到，绝大部分大规模工业用重组DNA生物自身风险较低，只需要遵循GILSP

最低隔离条件；
考虑到，物理隔离技术已为工业中广为认知，并且已在病原物防护中成功应用多年；
认识到，当需要使用高风险的重组DNA生物时，可以确定风险评估的附加准则，这

些生物也可在适当的物理隔离和/或生物学隔离条件下进行安全的操作；
考虑到，与应用于工业的重组DNA生物潜在风险的评估相比，环境或农业中应用的

重组DNA生物潜在风险的评估发展不足；
认识到，在环境与农业中应用的重组DNA生物对环境潜在风险的评估应该参考并依

据现存的资料信息，该信息一般从改良生物在农业与环境的广泛使用中获得，随着研发进
程逐步进行评估，将最小化并应当将潜在风险降至最低；

考虑到目前科学认识水平；
认识到目前研制应用于农业与环境的重组DNA生物的一般国际准则尚不成熟；
认识到，通过立法管理重组DNA生物尚没有科学基础。
科学与技术政策委员会提议：

1．建议各成员国：

①尽可能自由地共享国家法规的原则或指南、风险分析的进展和风险管理的实践经
验，以促进重组DNA技术管理方法的统一。

②检查现存的监督和审查机制，确保对重组DNA技术实施的进行充分审查与控制，
在应用的同时避免其承受不应承受的负担，从而阻碍该领域技术的发展。

③认识到，在达成国际共识的过程中，指南实施的任何方法都不应该阻碍重组DNA
技术未来的发展。

④在国家与国际水平上审查测试方法、设备设计、微生物分类等的新进展，以促进不
同国家间的数据交换，并使贸易壁垒降至最小。应考虑正在开展的工作符合国际组织 （如
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WHO、CEC、ISO、FAO、MSDNI*）的标准。

⑤努力提高公众对重组DNA技术的认知。

⑥观察重组DNA技术在工业、农业与环境应用中的发展，同时认识到，对于应用于
特定的工业，以及在农业与环境中应用的重组DNA生物，一些国家希望有一套报告方
案。

⑦确保评估与审查程序能够保护重组DNA技术应用的知识产权和秘密，认识到在进
行创新的同时还要确保获得必要的安全评估信息。

2．当应用于工业时，建议各成员国：

①确保重组DNA技术的大规模工业应用，重组DNA生物自身风险较低，在可能的
情况下遵循GILSP的条件；

②应确保，当使用本报告规定的准则所进行的风险评估结果表明不能仅按照GILSP
操作重组DNA生物时，除了GILSP之外，还应使用与风险评估相适应的隔离措施；

③在需要进行物理隔离的大规模工业应用中，鼓励开展创新研究提交重组DNA生物
无意释放的监测与控制技术。

3．当应用于农业与环境时，建议各成员国：

①应用现有的活生物体对环境与人类健康的影响的数据来指导风险评估；

②确保在重组DNA生物应用于农业与环境之前，按照个案分析和个②独立审查的方

式，评估重组DNA生物的潜在风险；

③按照分阶段的方式进行应用于农业与环境的重组DNA生物的研发，适时地从实验
室到生长箱和温室，到小规模田间试验，再到大规模田间试验；

④鼓励创新研究提高重组DNA生物应用结果的预测、评价与监测。

4．指导科学技术政策委员会：

①审查各成员国执行本报告所述原则的实践；

②审查各成员国推行本建议所采取的行动，并向理事会报告；

③在制定生物技术未来工作的协调框架中，咨询OECD其他相关的委员会。

递 交 信

致科学技术政策委员会主席

1983年7月科学技术政策委员会授权成立生物技术安全与法规特别工作组，该工作
组于当年12月在巨大的挑战中开始运行。

对我而言，能够领导如此众多的著名科学家、实业家、政策制定者以及管理机构的

*

②

脱氧核糖核酸 （见术语表）。

① 世界卫生组织 （WorldHealthOrganisation，WHO）；欧盟委员会 （CommissionoftheEuropeanCommuni-
ties，CEC）；国际标准组织 （InternationalStandardsOrganisation，ISO）；粮农组织 （FoodandAgricultureOrganisa-
tion，FAO）；微生物菌株数据网 （MicrobialStrainsDataNetwork，MSDN）。

“逐个”的意思是对照与某一特定建议相关的评估标准对该建议进行单独审查；由于并非所有建议均包括其
中，因此并不是指每种情况均需要国家机构或其他权力机构来进行审查。
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代表，专门致力于一项新的生物技术 （特别是其在重组DNA生物的实际应用）的安全
可持续发展，是一个十分有意义的经历。就我个人的观点，我想对我们的工作做一些
评论。

您会了解到，我们的研究受益于激烈的讨论和争论。并最终我们的报告达成一致意
见，即为重组DNA应用的风险评价与风险控制构建一个框架。因此，我将我们的报告提
交给您，并确信相关议题已得到充分论证，并在专家间达成了一致意见。

我们知道，经济合作与发展组织 （OECD）的成员国和很多国际组织都在急切等待着
我们的研究结果。我们也知道，重组DNA生物正计划着在不久的将来释放到环境中进行
田间试验。在这样的背景下完成这份报告，我们的压力很大，尤其是当前许多国家正在推
动生物技术安全管理政策的制定。你们委员会的建议再及时不过了。

我想强调一下我们报告中的几个要点：
首先，我们特别重视我们任务的中心议题，即确定重组DNA生物在工业、农业与环

境中安全应用的科学准则。对任务的其他议题 （即审查目前OECD成员国的生物技术管
理框架和管理方法）仅进行了初步的分析。我们看来，还需要更多资源才能圆满完成原定
的成员国现状调查。

第二，在报告中，我们为重组DNA在工业、农业与环境中应用的风险评估设计了一
个科学框架。附录中列出了详细的科学技术考虑因素，该因素应该会成为生物技术从业人
员建立自己风险评估和风险管理程序的有用工具；

第三，我们认识到，对于在环境与农业中应用而言，最终建立国际公认的安全准则还
有很大的差距，还需要做进一步研究。因此，我们建议在准则应用之前采用临时办法，并
附以个案审查来评价潜在风险；

第四，鉴于迄今为止大部分工业应用的重组DNA生物的低风险较低，我们建议采用
相应等级的控制措施———基于现有的良好工业操作规范建立 “良好大规模工业应用规范
（GILSP）”。低风险生物的准则已得到确认。对于高风险的重组DNA生物，我们提供了
可供选择的附加的控制与隔离措施。

工作组深信，接受这一国际认可的框架是十分重要的一步。我们希望它能促进生物技
术应用的发展，在造福人类的同时，确保对潜在风险应有的关注。

最后，我想对工作组的所有成员表示感谢，感谢他们研制了这份科学、准确、全面的
报告，同时我还要感谢OECD秘书处的支持。能与这样一支优秀的团队共事我十分高兴。

如果您认为必要的话，我们愿意随时协助您开展后续工作。
你真挚的，

RogerNourish
生物技术安全与法规特别工作组主席

引  言

在过去的15年中重组DNA技术已经发展到商业化阶段，因此本报告的议题就是重
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组DNA生物①在工业、农业与环境中的应用。随着重组DNA生物的商业应用，一些质
疑也出现了，即现有方法是否能够处理新技术带来的风险。由此引发的公众争议往往是由
于缺乏对近期科学进展的充分认识。

特别工作组聚焦该技术在工业、农业与环境中的应用，试图为这些问题提供一些答
案。特别工作组授权②的主要任务包括：

①在现有的或计划制订的关于微生物操作的法律法规背景下，审查各国对基因工程生
物在工业、农业与环境中应用的安全管理现状；

②确定已经采用或可能采用何种准则来监管或批准基因工程生物在如下方面的生产
应用：

———工业
———农业
———环境
为未来重组DNA生物在如下方面的生产应用探索可能的监管方式与方法：
———工业
———农业
———环境
对重组DNA技术安全性问题的共同认识将为达成国际协议、保护健康与环境、促进

国际贸易、减少生物技术领域的贸易壁垒等问题迈出第一步打下基础。
生物技术并不是新鲜事物。早在公元前3000年前，闪族人就利用酵母以啤酒的形式

生产酒精。多年前发展形成的医药业、发酵业和农产品产业，在某种程度上就是由于在商
业化规模中成功应用了生物技术，今天这些行业仍在继续发展。目前，很多国家都在管理
生物技术在传统工业与农业中的应用。常规遗传学方法 （如自然选择、杂交育种、接合、
化学或辐射诱导突变、转化）已经在工业与农业中成功的商业化安全应用了数十年。

在过去的15年中，科学家发现通过生物技术可在体外将不同生物的DNA进行重组，
从而为生物技术增加了新的内容。第一个，也是了解得最清楚的技术是就重组DNA技
术。在过去的10年中，这一技术成为重点研究与开发的课题，并且已经证明在实验室中
使用的安全性。第一批商业应用已经获得批准 （如人胰岛素、苯丙氨酸、人生长激素）。

重组DNA技术代表了常规程序的发展。通过这项技术可以对基因进行精确的改造、
构建、重组、缺失和转移，从而赋予受体细胞理想的表型。此外，重组DNA技术可以将
遗传物质转移进与供体生物毫无关系的受体生物中，并在其中表达。

以下是特别工作组在制定重组DNA生物及其应用准则时重点强调的几个概念：
———特别工作组将本文件的重点集中于成熟的重组DNA技术在产品开发与加工中的

应用。不过，本报告中有关重组DNA的考虑因素可能也适用于其他遗传操作改良生物，
包括常规的遗传操作技术 （杂交、接合、突变、选择等）以及体外技术 （如细胞和原生质
体融合、胚胎移植和微注射）；

①

②

本文件中后续都指rDNA生物。重组DNA的定义见附录A。

授权全文见附录 H。
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———特别工作组决定不涉及直接应用于人的遗传操作技术。本报告的重点是安全性，
不考虑伦理方面的问题，伦理问题是一个完全不同的议题；

———特别工作组重点研究授权的第二项任务，即为未来重组DNA生物的应用确定监
管准则以及监管的方式和方法。

关于授权的第一项任务，我们通过问卷的方式进行了各国现状的调查。大多数

OECD成员国都有一系列现存的关于健康、安全与环境保护的法律，基本上可用于管理
重组DNA技术在工业、环境与农业中应用时可能带来的风险。现有的法律条款种类繁
多，一般涉及生物技术在加工过程和产品中的安全性。此外，对重组DNA技术应用的
具体规定多见于自愿性的指南或建议。大多数成员国已经开始检查现有的监督机制，
以确保进行充分的审查与控制，同时避免其承受不应承受的负担，从而阻碍该领域技
术的发展。

本报告形成的科学原则，构成了重组DNA技术在工业、农业与环境中应用的风险管
理方法的基础。本报告所讨论的一系列科学因素的考虑可用来制定重组DNA安全性的政
策。这些政策不是用来管理重组DNA应用或重组DNA产品的标准，而是为了在这些问
题上最终达成国际共识所迈出的第一步。

在OECD成员国中，应用生物技术的工业生产一般通过在良好工业操作规范中使用
低风险微生物来保持生物安全。对于病原微生物，还使用附加的相适应可控制和隔离措施
来确保其安全应用。类似的处理方法也适用于重组DNA微生物在工业中的应用。不过，
可能也会出现没有适宜的安全标准的情况。在准则建立之前，可按照个案原则①对重组

DNA生物进行安全评价。
当重组DNA微生物应用于环境中时，可能会引发不同的问题。相较于微生物在工业

应用的风险评估而言，微生物在环境或农业应用的风险评估还不完善。有必要进行更多的
研究来提高我们预测重组DNA微生物对生态系统影响的能力。因此，目前还不太可能形
成国际通用的数据要求和评价标准。然而，本报告拟订了一个临时办法，用于确定风险评
价所需的信息。工作组认为，该临时办法具有充分的灵活性因而可适用于各个国家。随着
认识的提高，我们希望看到国际公认的安全准则的建立。

第一章 重组DNA技术的应用

  （一） 大规模工业应用

本节综述了重组DNA技术目前在工业中的应用，及其潜在的应用。我们考虑了重组

DNA技术在工业中可能应用的类型与范围，但是我们并没有全面回顾目前在工业中的应
用以及未来可能的应用。美国国会技术评估办公室② （U．S．CongressOfficeofTech-

①

②

见理事会建议的第2条注释。

CommercialBiotechnology，AnInternationalAnalysis，OfficeofTechnologyAssessment，U．S．Congress，

U．S．GovernmentPrintingOffice，Washington，D．C．，1984．



附录1 重组DNA的安全性考虑 203  

nologyAssessment）、世界卫生组织①、德国化学技术、化学工程与生物技术协会② （Ger-
manSocietyofChemicalTechnology，ChemicalEngineeringandBiotechnology，DECHE-
MA）以及OECD③ 已经发表了有关综述。

重组DNA技术的应用为工业生产提供了新的更大范围的可能性。在人和动物的治疗
与营养、工业发酵、环境污染物的降解、矿物质和油的提炼以及农业中都可以利用这些技
术。该技术可促进我们对疾病认识与诊断，为医疗提供更好的治疗与保护方法。同时，该
技术还可改进工业与环境的处理方法，提高食品与纤维的质量。

通过应用新的生物合成方法，药物、食品添加剂、精细化学品与特种化学品的制造工
艺得到改良，从而提高产量和纯度。

医药产业已经从重组DNA技术中显著获益。例如，第一个市场化的重组DNA药品
———人胰岛素，现在可以买到无限供给的人胰岛素，适当地替代了从猪和牛组织中生产的
非人源胰岛素。

胰岛素的生产表明，重组DNA技术可以生产新的、比现有药物更好的药物。更为有
意义的是，应用该技术可以生产迄今为止稀有且昂贵的治疗药物，如干扰素、血液因子和
疫苗，这些治疗物通过原有的技术无法生产出所需的量和纯度。例如，促进垂体性侏儒症
病人生长的人生长激素 （hGH），以前只能在人死后通过收集脑垂体而获得，因量不足而
难以满足需要。应用重组DNA技术，现在已经将编码人生长激素的DNA序列插入到细
菌中，不但可以无限供应的生产，还能降低成本。此外，几乎完全排除了外源有害物质
[如最近在某些来源于脑垂体的hGH 制备物中发现了克雅氏病病原 （Creutzfeldt-Jakob
agent）]污染的可能性。

很多用于稀有药物的重组生物已经达到中试规模，一些则达到了生产规模，可以产生
体积达几千升的细菌培养物。这些加工方法可以生产充足的物质以用于在诸多治疗领域进
行临床试验。利用在细菌、酵母与真菌大规模发酵中掌握的经验，加工规模已从试验室水
平扩大至中成水平，最后直至生产规模。

在有效利用新的重组DNA技术生产充足数量有用产品的同时，绝不能低估现在发酵
经验的重要性。此外，通过重组DNA技术产生的生物易于纯化，因此可生产出高纯度高
品质的 产品。现有发酵技术与重组DNA技术的结合为医疗及其他领域中很多重要物质的
生产提供了一个强有力的方法。

重组DNA产品的开发将持续下去，包括多种人类激素、免疫系统调节剂、抗病毒药
物与抗癌药物。这类物质将增进我们对很多重要疾病的了解，并带来很多疾病新的治疗方
法。随着以重组DNA为基础的新的诊断方法的出现，可以比目前更准确、更早地诊断出
疾病。包括血凝性疾病在内的很多预防和治疗的药物将生产出来。人 “纤维蛋白溶解”酶

①

②

③

HealthImpactofBiotechnology，ReportofaWHO （WorldHealthOrganisation）WorkingGroup，Dublin，

9th-12thNovember，1982，WHO，Copenhagen，l984．
E．W．Houwink，ARealisticViewonBiotechnology，Decherna，Frankfurtam Main，1984（publishedonbe-

halfoftheEuropeanFederationofBiotechnology）．
AlanT．Bull，GeotTreyHolt，Malcolm D．Lilly，Biotechnology-InternationalTrendsandPerspectives，

OECD，Paris，1982．
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的研发生产工作将继续扩大，例如尿激酶组织型纤溶酶元激活因子，以及大规模表达凝血
因子IX和 VIIIC。后一种加工方法不仅能增加凝集因子的供应，还可保证产品的纯度，
降低外源有害物质污染的可能性。该技术还可以改良现有疫苗，如流感疫苗和霍乱疫苗，
并可生产新的疫苗，如疟疾疫苗、疱疹疫苗和病毒性出血热疫苗。所有这些情况，均不需
要大量操作病原菌。

因此，在医疗领域可以为老药物提供新形式、提供新药物、为目前没有好的治疗方法
或无治疗方法的疾病提供疫苗。通过更好的诊断程序可以促进上述药物的发展，使公众以
及个人获得更好的卫生保健。经济效益可能出现得较慢，但随着技术的推进会不断增加。

在医疗领域及领域外，重组DNA技术最可用于提高已有产品的产量、或在药品、化
学制品和食品业中生产新的化合物。例如：①改进单细胞蛋白生产的动力学，降低成本；

②增加青霉素酰基转移酶的产量，促使青霉素转变成6-氨基青霉烷酸；③提高核黄素的
产量；④产生新的微生物，在有毒物处理中用于氯代芳香族化合物的降解与生物转化；⑤
增加垃圾与污水的甲烷产量。

和氨基酸的生物合成方法一样，通过重组DNA技术大规模发酵生产的酶正在影响着
制造业。利用重组DNA技术的研究成果，可以提高现有制造工艺的产量和质量。以前，
此类改良往往借助于随机突变方法来实现，尽管这些方法在很多情况下取得了成功，但基
本上是任意和随机的，需要通过昂贵的筛选程序才能选出最合适的生物。

基础科学的进步使我们可以提取或合成DNA序列，并用于生物和物质的改良。新的
重组DNA技术将在制造业中得到广泛应用，并带来巨大的效益。根据已经获得的经验，
重组DNA技术的利用很大程度上取决于常规的工艺方法，如大规模发酵或产物的提取与
纯化。把上述技术与产品鉴定和质量控制相结合，不仅可以增加产量、提高纯度，还可以
获得更安全的产品。

  （二） 农业与环境应用

本节综述了重组DNA技术目前在农业与环境中的应用及其潜在的应用。很多应用还
处于早期发展阶段，不过，这说明它们在未来具有广泛的应用前景。

1.用于农业的重组DNA技术
重组DNA技术主要应用于农业。很多大学、政府和公司的研究团队都在研究该技术

应用，旨在提高粮食的产量、质量与生产效率。目前在农业领域的研究主要是：培育新的
作物品系、开发新的动植物诊断手段、动物改良、疫苗、新的杀虫剂与除草剂等。

大约10000年前人类从狩猎、放牧转变为栽培作物，在这个过程中选择、分离与杂交
等经由的遗传技术一直在农业中占主导地位。目前这些方法仍然是农业的支柱，并且农场
管理、规模经济、体外培养以及农药、化肥和大规模灌溉技术的应用巩固了它们在农业中
的地位。

29种基础作物 （8种谷类作物、3种块根作物、2种糖料作物、7种豆科作物、7种油
料作物、加上香蕉和椰子），辅以大约15种蔬菜品种和15种水果品种，所组成的植物产
品占人类饮食的93%。重组DNA技术使我们可以对这些作物的生理、生化、改良以及与
农业生态系统因子 （如有益或寄生的微生物和动物、盐度、酸度、湿度、温度、化肥和农
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药）的相互作用等方面开展全新的基础研究。
农业中应用重组DNA技术的目标是，例如，降低对环境胁迫的敏感性，测定并控制

动物体内、田间以及采收后的传染性病原，降低对化学农药的依赖性并改良化学农药的应
用模式，降低对化学肥料与灌溉的依赖性，提高种子、水果、谷物与蔬菜的营养品质。

利用重组DNA技术可以对农业中重要的微生物进行操作，从而使植物与动物获得简
单的遗传性状。复杂的遗传性状的操作如产量、对栖息地的适应性、光合作用，需要很多
基因的表达，目前技术上还不可行。通过导入外源基因而增加遗传多样性，应该可以提高
应对环境变化所造成影响的能力。具体应用如下。

（1）提高种子贮藏蛋白的营养品质
豆科作物与谷物提供了人类饮食所需的70%蛋白质。不过，这些来源的蛋白质不能

提供均衡的饮食，原因是这些蛋白中缺少某些人类必需的氨基酸。在美国，第一个申请进
行田间试验重组DNA植物是在玉米 （Zeamays）中构建一个贮藏蛋白基因，该基因编码
的蛋白含有玉米中缺乏的人类必需氨基酸。

（2）增强对低温与霜冻的抗性
据估计，在美国每年霜冻造成的损失达30亿美元。通常采用物理方法来保护珍贵的

作物，包括风机、烟熏、抽水灌溉。这些方法成本很高，不但对环境不友好，而且效率较
低。在5℃以内的霜冻温度下，细菌 （如丁香假单胞菌Pseudomonassyringae或草生欧文
氏菌Erwiniaherbicola）表面蛋白可介导在叶片上形成冰，这一过程称之为冰核①。可应
用冰核缺陷型细菌 （I-细菌），通过与叶片表面野生型细菌的 （I-细菌）竞争，来控制作
物的霜冻。这种I-细菌已经：①从自然种群中分离得到；②通过化学诱变得到；③通过重
组DNA技术敲除冰核形成基因得到。重组DNA生物至少可与其他突变菌株一样界定清
楚，且与特定宿主植物菌株进行竞争的可能性更大。

（3）增强作物对化学制剂和病害的抗性
控制植物生长的化学制剂 （如除草剂）广泛应用于农业中，以去除与作物竞争的杂

草。某些重要的农作物 （如玉米）对除草剂阿特拉津具有抗性，而其他生长于同一农业生
态系统中的作物 （如大豆）会被这种除草剂毁坏。玉米和抗性杂草对阿特拉津的抗性受基
因的控制。如果可从抗性杂草中分离到该抗性基因，并通过重组DNA技术转移到大豆
中，如果该基因可在大豆中表达，那么抗性机制也可得以转移。

在栽培作物的近缘物种中可经常发现病虫害抗性基因。通过常规育种技术进行种间杂
交，可将抗性基因导入到作物中，但是同时也导入了很多不想要的基因，这些基因需要通
过数代回交与选择才能去除。某些情况下，隔离生物可阻止异花受精或受精卵的发育，阻
止细胞与原生质体的融合，进而阻止植株再生，目前已经能够跨越这些屏障进行基因转
移。生物与细胞育种技术和重组DNA技术联合，可比常规植物育种节约许多年的时间，
重组DNA技术可将特定的抗性基因直接导入细胞或原生质体。

（4）用微生物菌剂代替化学农药
苏云金芽孢杆菌 （Bacillusthuringiensis）是一种广泛应用的微生物菌剂，用于防治

① I+指示冰核形成阳性或能形成冰核；I-指示冰核形成阴性或不能形成冰核。
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舞毒蛾等多种鳞翅目害虫。这种杀蚧体是一种蛋白质，编码该蛋白的基因已经克隆出来并
进行了鉴定，它对昆虫幼虫具致死效应。应用重组DNA技术，已经将编码该蛋白的基因
导入到植物根部栖息的细菌中，从而将杀虫蛋白递送到害虫可能会取食的位置。该生物防
治菌剂十分有望替代化学农药。

最后，微生物产品还可改变青贮饲料或干草的pH及其他特性，从而显著降低采收后
由于生物污染造成的损失。同时，重组DNA技术可用于提高这些微生物产品的效率。

（5）通过生物固氮节约肥料
氮不仅是植物必需的营养素，还是作物产量的关键因子，但是氮会从土壤中快速流

失。世界各地每年大约需要6000万吨氮肥，到2000年将增加至1．6亿吨。但具有讽刺意
味的是，植物是沐浴在氮中的 （空气中80%是氮）。与其他经济作物不同的是，大豆、苜
蓿及其他豆科植物已经通过进化与根瘤菌 （Rhizobium）建立了共生关系，它们可以直接
从空气中获取氮。通过乙炔还原分析法可检测生物的固氮能力，从而方便地进行生物筛
选，并分离出参与该过程的相关酶。

应用重组DNA技术，已经鉴定出至少15种基因，主要是参与固氮过程或调节其表
达的一些酶、离子转移蛋白或其他蛋白。目前已经可以分离出基因簇、并将其插入载体
中，然后将这些基因转移到非固氮物种或属中。遗憾的是，确定这些基因在受体细胞中发
挥功能却十分困难。从目前来看，在将固氮基因导入其他共生细菌方面将取得显著进展。

一个很有前途的方法是利用固氮菌zotobacter，该菌能在土壤中自由生活且不需要形
成根瘤的固氮菌 （Azotobacter）。其他土壤微生物也可通过基因工程手段使其固氮。

（6）植物病害的诊断
重组DNA技术可用于诊断植物病害。已经应用重组DNA技术有效诊断了多种病毒

和类病毒诱导的病害。目前已经分离出了病原RNA或DNA的特异序列，并制备了诊断
用的基因探针。除此之外，还有许多基于细菌 [如温室中观赏植物的冠瘿病；柑橘和高粱
黄单胞菌 （Xanthomonas）病]、真菌 [如草坪草镰刀菌 （Fusarium）]和病毒的单克隆抗
体诊断方法。这些方法对于选择用于栽培与杂交的无病原菌植物，以及筛选感病作物十分
有用，在动物与人的医药方面也有类似的方法。

（7）动物的生产性能
在OECD国家，肉、鱼和禽都是饮食中十分重要的部分。这些产业在OECD各国是

极具竞争力的产业，因而十分重视生产效率。已经克隆的动物生长激素基因，将其构建到
表达载体系统，并转入胚胎中，能使动物长得更快、个体更大。通常，将基因转入食用动
物中是希望增加其商业价值；如增强抗病性、快速生长、改良品质等。目前已经用机械方
法，如胚胎细胞的显微注射，在实验动物中实现了基因转移。未来可以使用动物病毒在食
用动物中进行基因转移。该病毒可以有效地转移遗传物质但不会使宿主动物感染疾病。

动物疾病的诊断、治疗和预防也是优先发展方向。全世界兽用生物制品中的疫苗市场
价值预计为5．41亿美元，其中1．18亿美元为狂犬病疫苗，1．18亿美元为家禽疫苗、

1．09亿美元为牛用疫苗，其余的为猪、羊、马和猫的疫苗。通过重组DNA技术生产的疫
苗已经用于预防新生猪的腹泻症。其他疫苗也在开发中，包括口蹄疫病毒、鲑鱼和鳗鱼弧
菌 （Vibrio）、家禽球虫和猫白血病病毒。使用重组DNA技术可减少动物饲料中类固醇、
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抗生素以及相关药物的广泛使用。

2.用于控制环境污染的重组DNA技术
重组DNA微生物对于减少或克服环境污染问题发挥了很大的作用。必须找到或改良

这种微生物以符合极端环境的要求，该微生物需要在植物、食肉动物以及某些极端或剧烈
变化的理化环境中生存与增殖。

来自农业、林业、工业以及居民生活的废水给环境造成了巨大的压力。微生物 （尤其
是土壤、垃圾填埋场和农林废地中的微生物）具有非同寻常的降解能力，尽管其酶的活性
通常较低。尽管对于该微生物的应用已经积累了丰富的经验，但对于那些能降解有毒化学
物的微生物以及在极端温度和盐度环境下能发挥功能的微生物，在生理学和遗传学上
的研究都相当少。此外，这些微生物基因操作技术的发展也不成熟。另一方面，人们
正在深入研究自然界中常见的假单胞菌 （Pseudomonas），它很有希望成为应用于环境中
的微生物。

多年来，生物系统已经成功应用于工业污染和生活污染的控制。从本质上说，这些系
统是由混合种群组成的，能够发挥广泛生化功能的恒化系统。该系统必须能够接受并有效
矿化相对稀释且随时间变化的废液。重组DNA生物最有前景的作用需要涉及制造工艺的
改进，使废液更为简单、一致和浓缩。其中最有用的生化反应是脱卤、脱氨、脱硝和裂环
作用。即使是对危险化合物的部分脱毒作用也将是整个处理策略中的重要一环。

至于居民生活垃圾，用微生物方法进行浓缩将具有十分重要的价值。
重组DNA生物在环境中最具挑战性的应用是降解高毒废物。重组DNA生物在这一

领域的研究正在大量开展。文献中已有大量关于应用重组DNA微生物降解有毒化合物
（如氯代苯酚、氰化物和二恶英）的资料。

然而，很多情况下，危险废物对本身微生物是有毒的，尽管通过合适的筛选可以减轻
这一问题。最初的研究是在控制良好的环境中提高有毒废物的降解 （如某一容器中含有确
定的废物）。同时，有关应用重组DNA微生物降低沉淀池中废物的浓度或者清理溢出物
的研究也在推进。土壤、船体、机油箱都是去除污染的良好靶标。运用重组DNA技术，
可使生物具有更强的有毒物质降解能力。

3.微生物用于金属提取和回收
利用微生物从矿石中回收金属已经商业化应用了一个多世纪。有资料表明，20世纪

50年代，氧化亚铁硫杆菌 （Thiobacillusferroxidans）和氧化硫硫杆菌 （T．thiooxi-
dans）已应用于一些金属和硫化铜矿石的氧化。如今，已应用这些微生物从矿石中大量萃
取铜和铀。同样，自20世纪60年代，应用微生物浓缩回收金属的相关工作一直在发展。
建议使用的生物包括：藻类（如小球藻Chlorellavulgaris，Hormidiumfluitans），细菌 （如
铜绿假单胞菌Pseudomonasaeruginosa，枯草芽孢杆菌Bacillussubtilis，大肠杆菌Esch-
erichiacoli）和真菌 （如酿酒酵母Saccharomycescerevisiae，黑曲霉Aspergillusniger）。

很多矿藏开采至今，应用常规技术回收金属已无法满足商业化的需求。应用微生物萃
取技术从低等矿石中获得金属相对廉价。而且，微生物技术比常规回收技术的能源密集度
低。使用重组DNA技术可开发出更耐酸和盐的生物，提高生物在高温和低温下的生存能
力，提高生物萃取金属的能力。
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4.提高原油的采收率
世界各地的地下的油井仍有巨大的储油量，但这些原油不是困于岩层中，就是黏性太

强难以抽出。这就促使研究人员开发特异的化学和微生物方法来采收更多的原油。通过经
典的突变和选择技术改良获得的乙酸钙不动杆菌 （Acinetobactercalcoaceticus）能产生一
种微生物高聚物———一种高效的烃类乳化剂，该物质可增强油箱中渣油的去除能力。这种
生物高聚物有望作为原油采收增强剂进行测试，从而有助于将原油从油井中抽取。重组

DNA技术可用于改良其他微生物，并提高或赋予其产生生物高聚物的能力，从而最大程
度地提高原油采收率。

也可使用重组DNA技术开发可直接注入油井的微生物。对于具有商业价值的微生物
而言，它必须能在剧烈的热、盐和压力下生存。微生物一旦注入井中，或是产生气体给油
井增压，或是产生表面活性剂或乳化剂降低油的黏稠度。应重组DNA微生物的应用将对
增加世界可采油储量产生重要影响。

第二章 安全性考虑

本章的目的是：为评价微生物、植物和动物在工业与环境应用中的潜在风险，并选择

合适的安全措施，本文提出了一系列科学考虑。

微生物与人、动物、植物以及环境息息相关，其影响通常是有利的 （见第Ⅰ章）。然
而，一些微生物具有致病性，一些微生物可能对环境产生不良影响，因此有必要基于科学
的考虑，评价这些微生物的安全应用。

常规生物技术与现代生物技术的潜在应用范围很广泛。从具有特定性状的基因改良微
生物在良好控制条件下的工业应用，至其在农业或环境中的释放。现在已有大量的科学方
法来评价与这类应用的潜在风险。

  （一） 风险评估方法

本报告的范围不包括风险评估技术的详尽讨论。本节简短的综述了与重组DNA微生

物应用相关的风险评估方法。它们原则上也适用于动植物。以下六段摘自近期的一份美国
报告①，并略加修改。

美国技术评估办公室 （theUSOfficeofTechnologyAssessment，OTA）② 提交的一

份报告中介绍了微生物的一个生物技术应用模型。OTA模型的各阶段如下：

①形成———通过有意或无意的方式产生遗传改良微生物。

②释放———这些微生物的一部分被有意释放或意外逃逸到工作场所中和/或环境中。

③扩散———这些微生物在环境中增殖、遗传重建、生长、转移、改良和消亡，包括遗

①

②

ThesuitabilityandApplicabilityofRiskAssessmentMethodsforEnvironmentalApplicationsofBiotechnolo-
gy，Covello，V．T．andJ．R．Fiksel（eds），NationalScienceFoundation，1985，no．NSF/PRA8502286．

ImpactsofAppliedGenetics：Micro-organisms，PlantsandAnimals，USCongress，OfficeofTechnologyAs-
sessment，Washington，D．C．，1981．
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传物质向其他微生物转移。

④定殖———这些微生物在生态系统的一个小生境中定殖，包括在人或其他生物的定殖。

⑤影响———这些微生物与宿主或环境因素的互作所造成的对人或生态的影响。

前两个阶段，即形成与释放，应与风险-来源的特征相符。从原则上讲，通过对各阶
段所产生结果的可能性和重要性进行量化，可以对其进行分析。正如最近由环境保护局
（EPA）进行的一个研究①，通过故障-树、事件-树或模拟分析能够以达到对可能性与重要
性的评估。

最后一个阶段，即对人与生态的影响，原则上可采用常规流行病学方法或毒理学方法
进行分析。已经应用这类方法评价其侵染宿主生物并引发疾病的可能性②。另一个广泛研
究的领域是抗生素抗性细菌在人群中的扩散。因此，目前已经应用现有风险评估方法来分
析人暴露生物技术产品后的影响。虽然在农业生态系统中已经采用预测模型进行流行病学
研究，但生态效应评价仍是一个发展不成熟的领域，需要进一步研究。

应用现有的风险评估方法，很难对第3和第4阶段进行分析。一个关键的难点是如何
评价微生物与生态系统之间的相互作用。例如，某一转基因微生物可将遗传物质转移给其他
微生物。微生物一旦定殖下来，就可能通过增殖或基因转移来改变环境，继而产生次级效应。

与扩散和定殖相关的两个重要研究领域是：①微生物在环境中的转移与命运；②生态
系统的相互作用。了解微生物的转移与命运 （或生存）有助于评价与非目标区域和非靶标
生物接触的可能性。近年来，在污水处理过程、病原的扩散、杀虫剂的应用以及供水系统
保护的研究中，对各种细菌、藻类、病毒及其他微生物的转移路径与命运途径进行了科学
研究。这些研究中得到的许多信息与遗传改良微生物的转移和命运的评价息息相关。

遗传改良微生物与现有生物之间在生态系统的相互作用很难准确的描述或预测。可用
一种方法，即定性风险评估，用于比较不同环境条件下生物存活定殖的习性和遗传稳定
性。转入外源基因后，微生物的扩散可能遵循以下3种模式之一：暂时存活但最终消亡、

建立一个或多个稳定群落、生长至限定的范围。尽管上述原则主要是针对微生物进行的讨
论，它们同样适用于动植物。

  （二） 重组DNA生物风险评估的考虑

如果通过常规突变或选择技术来增强或引发一个生物的某一特征，新生物的安全评价
主要依赖于亲本生物的信息，以及新生物与亲本生物的差异。同样，对于工业、农业或环
境中应用的重组DNA生物而言，安全评价的第一步是生物特性的描述。

典型的重组DNA生物是通过将 “供体”生物中的一小段DNA片段引入 “受体”生
物中形成的。因此通过重组DNA技术由这两个 “亲本”获得的新生物，其基因组与受体
生物最相似。除了一小部分遗传信息外，改良生物的其余的遗传信息，全都源于受体生物。

因此，受体生物的特性描述是重组DNA生物评价的首要信息。改良生物与受体生物之间

①

②

Lincolnetal，ReleaseandContainmentofOrganismsfromAppliedGeneticsActivities，EPAReport，Carne-

gic-MellonUniv．，December1983．
SummersandKawanishi，EPASymposium，EPAReportno．60019-78026，Washington，D．C．，1978．
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特性的差异则决定了安全评价的框架。
如果风险评估的结果是必须对改良生物进行物理隔离，这对于工业应用是可行的，但

对于农业或环境应用则不可行。这种差别甚至比改良生物是否是通过基因操作获得的更为
重要。

1.供体生物与受体生物的特性
“受体”生物的特性包括：原产地与分类学地位、遗传、致病性、生理与生态特征。

“供体”生物的特性与插入DNA序列的结构和功能相关。当该DNA序列的特征未完全明
确时，需要更多供体生物的信息。这些信息通常是在实验室、田间试验和中试阶段获得
的，有时需要额外的测试以补充数据 （见附录B）。

当用化学合成的核酸构建生物时，应考虑该序列的结构与功能。

2.获得重组DNA生物的基因操作技术
受体生物以及供体DNA的相关特性可给我们提供有关改良生物特性的信息。
对用于获得生物所用的rDNA技术的描述给我们提供了与预期特性相关的重要信息。

例如，其组成部分将包括供体核酸、控制元件、连接序列、抗生素抗性基因、侧翼区等等
之类信息。

3.重组DNA生物的特性
重组DNA生物评价的实质是评价导入DNA使受体生物特性发生改变的程度。首先

考虑的应该是导入遗传物质的表达程度。其次是基因操作引起的受体相关特性的改变程
度，包括新的或者非预期的影响。受体生物与改良生物之间的相似性表明所进行的改良生
物的特性测试是有效的。

应用重组DNA技术可改变某一生物的基因组，如使受体基因组的部分序列缺失。与
其他类型的基因操作相比，基因敲除技术的安全性考虑较少，原因是该技术引起的改变通
常更小更精确，同时降低生物的竞争性，并且没有新的遗传信息增加到亲本中。基因缺失
也像自然情况下生物中发生的突变。不过，应当适当考虑非预期功能表达的可能性，特别
是进行其他类型的基因修饰时。

  （三） 大规模工业应用中的安全性考虑

工业中应用的常规生物工艺是利用特征清楚的微生物。对于低风险的生物，仅需要采
取很少的控制与隔离措施。除少数情况 （如疫苗生产）外，一般使用对人和动物无致病性
的生物。

推测的危害和安全性证据①

重组DNA技术应用之初自然就关注其潜在的危害，但是在控制条件下进行多年的试
验后，这些危害仍然是推测的，没有任何安全事件的发生。通过3个有说服力的证据，可
消除这些技术在安全方面的不确定性。首先，特定的风险评估试验，用于检测受体生物从

DNA供体细胞获得非预期危害特性的可能性，研究结果表明不存在这种推测的危害。第

① HealthImpactofBiotechnology，ReportofaWHO（WorldHealthOrganisation）WorkingGroup，Dublin，9-
12November，1982，WHO，Copenhagen，1984；SwissBiotech，no．5，pp．25-26（1984）．
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二，基于免疫学、致病性和传染性等现有信息进行的更严格的评价，研究结果表明，应该
放宽国家管理机构推荐的特定的隔离措施。第三，近年来进行的试验没有发现可观察到的
新的危害。

以上证据表明，重组DNA微生物的安全等级可通过检测CNA重组过程中所用成分
的特性进行评价。例如，当克隆的DNA极有可能编码毒素时，就要特别注意。

工业应用的重组DNA生物潜在危害与其他生物制剂具有相同的性质，即：

①传染性———人、动植物暴露于活生物体或病毒之后感染疾病的可能性；

②无活性的生物体、细胞及其组成成分或天然代谢产物所具有的毒性、致敏性或其他
生物学效应；

③生物的表达产物具有毒性、致敏性或其他生物学效应；

④环境效应 （见下节）。
适当的操作规范与控制措施的发展已经使生物技术通常被视为是一个安全的产业。如

果存在以上推测的危害 （①～④），则需要明确暴露的风险，并采取适当的措施来防止或
减少可能的暴露。应当说，和实验室相比，在工业中应用的重组DNA生物自身不会产生
更多危害。主要是操作的规模扩大了，可能导致生物逃逸的体积、浓度以及暴露时间增加
了。此外，只有在良好的发酵条件下，单位体积的生物量才能达到最大值。因此这就需要
加以权衡，因为在实验室研究阶段中大多数的生物不确定性已经在规模扩大前就排除了。
不仅如此，只有当实验室中的缺陷型菌株在发酵条件下是高效的，该生物才可进行发酵生
产。应当强调的是，工业生产有应用低风险生物的内在动力。这不仅可以减少法规的
制约，还可以降低生产成本，例如，降低了昂贵的隔离设备以及严格的安全隔离程序的
要求。

附录E中列出了常规生物和重组生物对人、动植物潜在风险的进一步分析，包含了
微生物的致病性、大规模操作以及生物活性产物的考虑。

  （四） 农业与环境应用中的安全性考虑

1.总体考虑
本节讨论的是重组DNA微生物、动植物在农业与环境中应用的安全性以及假定的风

险。对活生物体进行有意的基因操作始于以下认识，即杂交可以提高生物的应用性能。应
用重组DNA技术，可以将特定的改良导入生物体中，从而克服或规避遗传物质在不同物
种之间转移的屏障。因此通过重组DNA技术产生的一些微生物、动植物与自然界中发现
的或通过常规育种培育的品种存在质或量上的不同。

重组DNA生物在环境中应用的生态风险已经引起关注，并且进行了很多尝试来评估
潜在危害。目前，这些尝试工作主要基于对如下推断：①将天然存在的生物引入到非本地
的生态系统中；②在现有种群中演化出新性状；③对农作物、植物相关微生物以及动物进
行基因操作。然而，我们对这些生物在一些领域的认知比不上在工业应用中形成的认知，
因此随着田间试验的发展，应对这些领域进行持续的审查。

通过物种引进经验的研究，尝试建立可能的风险。在绝大多数情况下，都没有产生不
良影响。不过，在某些情况下，物种引进可以使接受环境发生生物学改变，有些改变已达
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显著水平。此外，建立种群的物种引进量无从得知，因为未在文献中提及。
种群中 “新”性状的演化为建立潜在风险参数提供了基础。在自然界中物种不断发生

着遗传改变。有时，会出现一种新性状，这种性状具有选择优势，能使生物的数量更多，

寄主范围更大，分布范围更广，并能/或利用新的资源和栖境。尽管很少观察到这些事件，

但这表明，微小的遗传改变可对表型可产生显著的影响。根据 “改变”的性质，在特定生
态背景下这种 “改变”的效应可能被扩大，从而对环境产生显著影响。

少部分重组DNA生物可对环境产生有害影响，这一推论是根据以下补充论点得出
的：①在一些应用中，生物的数量可能会比较大；②活生物体可在环境中繁殖并扩散；③
加入到改良生物体并赋予其理想特征的核酸可能会通过质粒、病毒或其他方式转移到其他
生物中，使这些生物获得非理想的特征；④重组DNA技术使生物产生的密码子组合与自
然界中生物通常出现的不同。

重组DNA生物在农业与环境应用中对环境产生的潜在影响，预计与应用到农业中的
自然发生物种或选择物种相似。这些影响包括：①改良生物对非靶标生物产生的直接但非
预期的影响；②对物种直接相互作用结果的影响；③物种间接关系的改变；④对生态系统
中生化进程的影响；⑤物种间以及物种与其理化环境的演化反应速度和方向的变化。

随着农业与环境产品研究和开发的推进，越来越明显的是，人们正应用重组DNA技
术实现各种目标。这些目标包括从某一生物的小部分基因组缺失，到生物中已有路径的控
制，到近缘生物的遗传物质的组合，再到基因在不同生物之间的转移，从而产生自然界中
不可能出现的性状组合。考虑到如此广泛的基因操作，重组DNA生物及其应用可能会带
来不同类型的风险，其中一些类型的风险与其他相比较小。已经对低风险的应用进行了一
些分类①。

由于一些原因，重组DNA生物应用的非预期负面影响通常较低。在大多数情况下，

重组DNA技术获得生物的特征比常规技术更为清楚。成功开发出有用的基因工程生物取
决于：选择合适的受体；鉴定基因的功能；分离、克隆基因并将其转移到理想的受体中；

调控导入的基因，使其发挥预期功能。因此，构建一种有用的生物需要该生物大量的资
料，并在构建过程中获得到额外的信息。

在农业与环境中应用的微生物和高等生物的研发过程中，随着研发的进程物理隔离措
施逐步降低———实验室研究、在隔离环境中的研究、小规模田间试验、大规模田间试验。

因此可以合理地逐步进行安全性数据和性能数据的收集。在这一发展过程中，每一阶段都
要对生物的特征进行分析和观察，并预测其在下一阶段中的表现。

2.针对微生物的考虑
重组DNA微生物释放到环境中的考虑因素包括：遗传修饰可能影响宿主范围、影响

利用氮或木质素等底物的能力、转变为病原体和/或改变它们与生态系统中生态关联种群
之间的平衡。

① 参见案例：美国国家卫生研究所 （NIH）指南中的附录L，以及澳大利亚重组DNA顾问委员会文件：《重组

DNA技术改良的活生物体的计划释放 （临时磋商版）》，工业部、技术部与商务部，堪培拉第2600号法案，1985年5
月，第2．6节中的例外情况。
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由于病原生物对人和农业系统的影响最明显，因此，一个主要的考虑是遗传修饰可能
将非病原生物转变为病原生物，或者当应用病原生物控制植物昆虫或其他害虫时，遗传修
饰可能改变这些病原物的宿主范围或毒力。病原体的研究已经表明，许多基因必须进行适
当的相互作用该病原体才会引起疾病。病原体必须具有并适当表达一些特征，如识别因
子、黏附能力、致毒性、对寄主防御系统的抵抗力。对无致病潜力或致病历史的微生物进
行单个基因的修饰或导入几个致病性相关基因，一般不太可能引起非预期的致病性。不仅
如此，在致病性方面已经存在广泛经验和大量数据，在考虑重组DNA修饰的影响时这些
经验和数据可用于确定应当关注的参数。

3.针对植物的考虑
与重组DNA微生物相比，重组DNA植物在农业应用中推测的风险较小，因为植物

通常易于监管和控制。不过，重组DNA植物需要特别考虑产生难以控制的杂草的可能
性。杂草化的程度取决于植物的性质、改良的基因以及改良植物引入的环境。假设，杂草
可通过如下方式产生：①无意；②向农作物中有意引入适应性强的性状；③野生植物与重
组DNA品种之间杂交。假设杂交可以将新基因转移给野生植物，并引入抗除草剂、耐逆
和抗虫等性状。由单一基因 （其等位基因已经存在于很多植物中）编码的性状 （如除草剂
抗性）最有可能被转移。

杂草在属与种上的分类和遗传学资料表明，当一植物为杂草型植物或其所在属含有杂
草时，对该植物进行基因操作开发新品种时，产生杂草型植物的可能性最大。但是，通过
常规植物育种，我们在这一领域已经有了经验而且获得成功，如改良的西红柿品种。一般
来说，大量的基因发生适当的相互作用，植物才会表现出杂草的特性，因此重组DNA植
物通常不太可能意外地发展成杂草型植物。任何情况下，通过重组DNA技术将 “杂草性
状”引入某一作物中的可能性远远小于通过常规植物育种方法；常规植物育种中，杂草经
常被用作理想性状 （如抗病性和抗虫性）的遗传信息来源。

用于人或动物消费的重组DNA植物开发过程中，第二个可能的考虑是改良植物产生
有毒次生代谢物或蛋白质毒素的可能性，特别是通过基因工程手段使植物具有抭虫性时。
在常规植物育种中也会出现同样的问题。

一些常规植物育种中的考虑同样适用于应用重组DNA技术。这些考虑包括：植物遗
传改变引起的附生于植物的微生物群落发生改变、或在一个广泛区域内密集种植单一植物
品种而引起的附生于植物的微生物群落发生改变。一个负面影响的例子是病原体和昆虫对
植物抗性作出的遗传应答。这些应答可使害虫克服植物抗性。很久以来，已经从大量害虫
中观察到这一进化应答，不应当认为是应用重组DNA技术产生的特有问题。

4.针对动物的考虑
目前针对动物基因操作的经验有限，但是预期风险较低。对驯养动物进行基因操作的

主要考虑是：基因调控的改变；内源性潜伏病毒或外源基因的表达、食品中的活性物质在
不可接受的水平。对于能够进入或可以不受限制地进入环境的水生动物或其他动物而言，
也可应用与植物和微生物类似的安全性原则。本报告没有详细考虑这些可能的问题。

5.结论
安全考虑的重点是重组DNA技术改良生物在环境与农业中的应用是否产生 “增加
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的”风险。尽管重组DNA技术可产生一些自然条件下不存在的性状组合，但重组DNA
技术引起的遗传改变比常规技术的可预测性更强，因为重组DNA技术能进行特定的改
良，准确性更高。可以预期的是，非重组DNA生物的风险评价方法同样适于重组DNA
生物。关于重组DNA微生物、动植物的诸多研究和经验一定会提高我们预测重组DNA
生物引入不同生态系统所产生结果的能力，并提高预测的准确性。

第三章 大规模工业应用

本章介绍了用重组DNA生物在大规模工业中安全应用的一般原则。在大多数OECD
成员国中，生物或后生动物细胞培养规模大于10L一般认为是大规模工业过程。实验室
规模与大规模之间在量上的这种差异 （10L为界）是武断的，其他体积同样认为是恰当
的。

现在在传统制造业中应用的大部分生物由于在长期的 （有时甚至长达数百年）工业应
用中很少出现安全方面的问题，因此认为是安全的。

同样，为了提高性能而将特征明确且没有已知危害的DNA片段插入生物中获得的改
良生物，也不太可能产生任何风险。

为了便于制造新产品，人们通过插入DNA片段对常规安全的微生物进行改良，除了
考虑产品本身外，该操作不用进行任何安全性考虑。每一案例都应当进行单独评价，对于
少数存在安全问题的情况，应当在隔离的条件下进行生产。

隔离的目的旨在减少工人和其他人员的暴露，防止潜在危险性载体释放到外部环境
中，并对产品进行保护。一般进行 “生物学隔离”（利用天然屏障限制生物的生存和/或限
制遗传信息转移到特定环境中）或 “物理隔离”。

详细的隔离方法见附录G。当应用致病生物或插入基因编码有害产物时，应采用合适
的隔离方法。

  （一） 隔离原则

工业的安全方案，有两种方法：①生物学隔离；②物理隔离。

1.生物学隔离
在特定环境中存在能够限制生物生存和/或遗传信息转移的天然屏障。可以利用这些

高度特异的屏障进行生物隔离。包括营养缺陷型、对紫外线的敏感性等特征。当这类屏障
自然存在于生物中，或特异引入到生物中时，生物就在某种程度上具有生物学隔离能力。
通过对生物或载体进行操作，可以影响某一生物的生物学隔离程度。最常应用的生物学隔
离改良能限制：

①生物在环境中的存活与繁殖；和/或

②遗传信息转移给其他生物。

2.物理隔离
“物理隔离”一词涵盖了隔离的三个因素：①设备；②操作规范与技术；③设施的设

计。主要隔离例如采用适当的设备和安全操作程序对工作人员以及生产地点四周实施隔离
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远离这些物质。二级隔离，例如通过设施 （大楼）的设计和操作程序对设施外的环境进行
保护。

（1）设备
重组DNA生物工业生产的发酵设备是实现物理隔离的主要方法。设备的设计因加工

过程、容器大小及其他相关因素而异。应通过操作规范和程序保持设备隔离的有效性。
主要隔离措施在不同程度上由工厂本身提供。例如，潜在泄漏点周围的排气通风装置

可以提供额外的防护。
（2）操作规范与技术
隔离的一个重要因素是严格遵守标准操作规范与技术。操作传染性病原、致敏性或有

毒材料的人员应当认识到潜在的危害，并接受培训，熟练掌握处理这些材料的操作规范与
技术。负责设施的主管或人员应当为工作人员提供或安排适当的培训；

当标准化操作程序不足以控制危害时，就应选择额外的安全操作规范。该操作规范应
当与病原或操作程序相一致；

操作程序的一些因素包括：①生物安全手册或操作手册，该手册详细描述操作规范和
程序，从而将风险降至最低或排除风险；②工作机制。就具体的危害向工作人员提出建
议、要求工作人员阅读并遵守的操作规范与程序；③指导。由经过培训并精通操作程序、
安全程序并熟悉工作地点潜在危害的人员指导活动的开展；

工作人员的安全操作规范和技术还应包括适合的设施设计与工程特性、安全设备和管
理措施；

（3）设施的设计
设施的设计有助于保护生产区以外的环境和人员。设计的完善程度应当与生产活动相

符。不同类型实验室所采用的设计原则也可用于工业设施的设计，以达到二级隔离系统。
应当认识到，设施的设计与操作规范和程序、主要隔离设备之间并不是彼此独立的。

  （二） 隔离的实施

隔离措施选择的主要目的是为了与适当的物理措施相匹配，相关的安全程序与风险评
估结论相匹配。隔离的原则是要描述执行的结果而不是所采取的技术手段。对于良好大规
模工业应用规范 （如下）以及各级隔离措施，建议应用如下良好职业安全与卫生基本原
则：

①保持车间及其环境处于物理、化学或生物因子的最低水平；

②在源头应用工程控制措施，并且在必要时应用防护服和防护设备；

③充分测试并维护控制措施与设备；

④必要时，在主要物理隔离之外测试是否存在活体目标生物；

⑤提供培训；

⑥按要求成立生物安全委员会或分委会；

⑦制定并执行保证工作人员安全的地方性操作规范。
已经制定了工业用重组DNA生物及其他生物安全隔离级别的实验室研究指南。在确

定大规模应用的隔离级别时，实验室采取的隔离等级是一个考虑因素。



216  转基因作物OECD共识文件 （卷二）

  （三） 良好大规模工业应用规范 （GILSP）

正如本报告和其他文献所述①，可以采用其他生物类似的方式，对重组DNA微生物
的危害进行评价与管理。应当认识到，对于低风险的生物，只需要应用很低的控制与隔离
措施。大规模工业生产中应用的大部分重组DNA生物都属于该类。正因为如此，我们认
可良好大规模工业应用规范 （GILSP）的原则，GILSP适用于较低控制条件下操作的生
物。这与欧洲生物技术联盟对1类生物建议的控制措施是一致的。

对于重组DNA的生物而言，允许应用GILSP （见附录F）的标准鉴定宿主生物、重
组DNA生物以及载体或插入片段：

———宿主生物应当不具有致病性；应当不含有外源因子；应当在工业中有长期的安全
使用历史；或有内在的环境限制因素，使其最适宜在工业设备中生长，但环境却限制其存
活且无不良后果。

———重组DNA生物应当不具有致病性；在工业设备中应当与宿主生物一样安全，且
对环境无不良后果；

———载体或插入片段应当是特征明确且无已知为害性的序列，其长度应当限制在执行
预期功能所需的最小长度；除非执行预期功能所必需，否则不应该增加载体在环境中的稳
定性；移动性较差；应当不会将抗性标记转移到已知的在自然状况下不会获得抗性标记的
微生物中，如果该抗性会削弱人、动物或农业中所用病原药物的效果。

两个清晰的事例说明了除非具有致病性，否则该构建就可以按照GILSP进行操作：

①来源于单一原核宿主 （包括质粒和病毒）或单一真核宿主 （包括叶绿体、线粒体或
质粒，但不包括病毒）；

②由不同物种的DNA片段组成，这些物种通过已知的生理学过程进行DNA交换。

  （四） 特定物理隔离等级下在工业流程中应用生物的评价

已经认识到，在某些情况下有必要应用特定等级的物理隔离措施。评价潜在风险时，

关注的生物特性包括生物学隔离以及生物的潜在不良影响。重组DNA生物产生不良影响
的评价主要考虑几类信息。首先，是供体生物和受体生物的特性以及导入DNA的特性。

该类生物和导入DNA的评价要点列于本报告的第二章和附录B中。它们可作为备忘录，

不一定适用于所有情况。第二，重组DNA生物特性的评价。附录C列出了要考虑的因
素，以及在工业设备中对人类健康潜在影响的评估因素。附录D列出了基因工程生物的
特性，当生物从设施中释放时，该资料可作为应急计划的一部分。应当注意的是，附录D
主要是针对环境应而建立的，绝大多数大规模工业应用生物在环境中只有有限的生存能
力。评价大规模工业应用重组DNA生物对环境的影响时，主要考虑应用的限制因素 （见
第四章）。很多必要的信息将会在实验室和中试阶段获得。

① Küenzietal， “SafeBiotechnology-GeneralConsiderations”，in：AppliedMicrobiologyandBiotechnology，

Springer-Veriag，1985，Vol．21，pp．1-6．AreportpreparedbytheSafetyinBiotechnologyWorkingPartyoftheEuro-

peanFederationofBiotechnology．
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  （五） 物理隔离与潜在风险评估相适应

在重组DNA技术建立之前的很长时间，物理隔离程序已经应用于大规模工业生产
中。重组DNA生物也能够使用这些标准的物理防护原则。显然，物理隔离等级应当与风
险相适应。

然而，其他考虑因素也会影响对隔离措施的选择。这些因素是：①改良生物的特性；

②产品和加工过程的特性。一些情况下，改良生物的评价结果表明实验室的隔离等级并不
适合于大规模加工。例如，如果供体生物为致病菌，实验室的物理隔离等级可能会较高；
不过，所得到的重组DNA生物可能为非致病菌，因为它含有与致病性表型无关的供体

DNA序列 （如表达乙型肝炎表面抗原的大肠杆菌宿主-载体系统）。较低等级的隔离可能
适合于该重组DNA生物构建后的实验室研究。这类改良生物在工业加工中应用较低的物
理隔离等级也是合适的。不过，由于工业加工相关的一些考虑因素与实验室研究不同，在
转到大规模加工时，应当对改良生物进行重新评价，并选用合适的隔离措施。

应当认识到，在一些情况下，加工过程其他方面存在的风险以及产品存在的风险可能
会决定物理隔离等级。加工厂与设备在应用和规模上比实验室研究更加多样，因此，物理
隔离方法的选择也更加多样。并且，应当按照加工过程的各个单元逐步考虑隔离方法。加
工过程特定部分的要求可能就决定了该部分所要采取的物理隔离。通过以上程序就可列出
各类工业设备的隔离等级范围，并可选择最适合的程序和设计以确保安全隔离。

只要这些方法能够提供所需的隔离，就可以对其进行灵活地选择。其结果是，根据加
工过程中各单元的评价，选择并组合不同类型的隔离措施。因此，描述固定的隔离方法是
没用的。附录G到出了隔离类型的实例。由于知识的快速发展，与物理隔离相关的准确
的风险评估也要随着经验的积累而修订。

第四章 环境与农业应用

利用重组DNA技术开发在环境中不受限制应用的生物，例如杀虫剂，促进植物生
长，提高矿石沥滤，提高原油采收率，降解污染物。重组DNA植物与动物也可用于增加
纤维、粮食和饲料的产量。其他应用包括一些兽药和医药的生产与使用。重组DNA生物
可能会从加工场所释放出来，对此应当予以考虑。

在目前的农业研究与开发实践中，常规改良生物通常在商品化之前进行广泛的测试。
该测试通常是一个逐步的过程，从温室或其特定隔离条件下的小规模田间试验，最后到多
点的大规模田间试验。农业用重组DNA生物的开发过程，也适用于类似的程序。用于动
物和人体的产品在商品化之前也要经过研究试验阶段。在环境释放之前，环境应用的微生
物通常要在控制系统中进行预测试。在每一阶段都要进行评价并收集数据，以明确效果，
并排除对环境不利影响 （或对预期目标无效）的生物。这些数据通常与环境影响的评估
有关。

一套科学考虑方法不可能适用于所有的生物、环境以及重组DNA生物在农业与环境
应用中的各种释放模式。相反，改良生物的特性及其特定应用将表明安全评价是否能够得
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到保证，以及哪些考虑因素与之相关。本章旨在叙述与评估相关的各种科学考虑因素，而
不是对审查的通用规则或标准提出建议。重要的是，随着重组DNA生物在环境与农业中
应用的扩大，应当整理其安全记录，并与常规生物进行比较。

  （一） 应用于环境与农业的重组DNA微生物在安全评估时的考虑

本章的科学考虑因素是围绕一系列的事件建立起来的，所有的事件均发生在产生不良
影响之前。因此，对生物的安全评价也是围绕这些事件的考虑因素逐步建立起来的。如果
事件发生的可能性较低，则产生不良影响的可能性也较低。

1.在环境中的应用
应用地点的位置、类型以及应用的方法和数量对于安全评价十分重要。在农业应用

中，食品、饲料与纤维生产可能会造成大量改良生物释放到陆地或水生生态系统中 （如抗
除草剂植物、不形成冰核的细菌、抗病毒剂或杀菌剂、转基因动物）。用于动物或人的重
组DNA疫苗，以及附生于植物的微生物在环境中的暴露模式十分有限，原因是它们具有
宿主特异性，但是他们在下水道、饲养场或径流水中肯定会发生偶然释放到环境中的情
况，并且可能很重要。环境应用 （如金属的提取、污染物和有毒废物的降解）的最初局限
于某一特定的场所，或广泛暴露于生态系统。安全评价的科学考虑因素将视各特定的应用
情况，具体生物，以及人和/或其他重要生物的暴露程度而异。在研究与开发过程中所适
用的地方检疫法规和监测方法也有很大关系。

2.在环境中生存、繁殖和/或扩散
在评价环境释放的安全性时，生物在应用环境中的生存、繁殖和扩散能力是重要的考

虑因素。毫无疑问，为了实现既定目标，农业与环境应用的重组DNA生物将具有一定的
生存和繁殖能力，还可能具有扩散能力。这与许多大规模工业应用的缺陷型 （限制的）生
物不同 （见第三章）。对其进行评价时，要确定改良生物与非改良生物在暴露于影响其生
存与繁殖的环境条件 （如气候和土壤因素）时存在的差异；这种改良会不会影响生物的传
播途径和/或传播范围；是否会出现生物数量的过度增加并对环境产生不良影响。此外，
应当优先使用重组DNA载体，由于该载体转移至其他生物的能力有限因而在环境中扩散
的能力也有限。

3.与其他生物或生物系统的相互作用
在描述重组DNA生物与其应用生态系统的相互作用时，两个通常的考虑因素十分重

要：生态系统 （如栖境、优势物种）的描述、该生态系统中可能的相互作用 （如致病性、
基因转移、数量过度增长）。对生态系统的所有要素进行描述几乎是不可能的，因此应当
重点考虑特定生态系统的重要特征。与受体生物相比重组DNA生物所具有的特征可为确
定哪些相互作用最有意义提供指导。评估的考虑要点已在第二章以及附录B与D中列出。

4.对环境的影响
该评估阶段需要考虑对环境可能产生显著影响的因素。这些因素包括：①对其他生物

的影响，如致病性、传染性以及对竞争者、捕食者、宿主、共生生物的影响等；②已知或推定
的生物地球化学过程（如矿物质循环、氮固定等）；③生物的遗传稳定性或表型稳定性；④遗
传物质转移给生态系统中其他生物的可能性；⑤应用后生物数量过度增长所产生的影响。
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  （二） 相关植物和动物

本章描述的许多科学考虑因素与重组DNA动植物有关。此外，第二章总体考虑中描
述的供体生物、受体生物与改良生物的特性，是安全评价起始阶段所必不可少的。

动植物的环境安全评价与微生物存在很大差异。这些差异主要在于生物复杂性、个体
大小、寿命长短以及遗传隔离或生物学隔离程度的差异。微生物应用相关的检测、监测与
隔离的考虑程度不可能达到动植物的水平。

  （三） 信息和检测方法的获取

附录D阐明了生物释放的环境影响评价中通常考虑的各种参数。尽管生物引入到环
境中所产生风险的评价还不是很成熟，但是确实存在大量关于微生物和动植物的生态、病
理、分类和生理学方面的信息，它们都可作为数据来源。

随着重组DNA生物从研究发展到田间试验和商业应用阶段，预期将会获得更多的科
学信息。应当鼓励开展更多的研究，以提高我们对重组DNA生物引入生态系统产生后果
的预测能力。对家畜和农作物的病原物而言，可能存在关于其生存、传播和最佳检测方法
的全面数据。

已经收集了微生物的相关数据，并在一定程度上进行了系统化和电子化。菌株特异性
数据系统正在协调开展。基因序列数据库和遗传元件 （如质粒、噬菌体）功能图谱已经运
行。已经对一些病毒进行了全基因组测序。

畜禽农作物和特定微生物引进、选育和释放的长期历史为重组DNA生物的评价提供
了重要的基础数据。如前所述，关于受体生物的信息有助于预测改良生物的命运。

可能会出现这样的情况：基于对基因工程生物非预期环境影响的关注可能需要提供更
多的数据。尽管要隔离或模拟环境中获得的数据对评价是有用的，但是生物在田间的表现
与模拟环境不同。因此，小规模田间试验可能是获得有效数据的唯一机制。

  （四） 工业用重组DNA生物释放的环境风险评价

大规模工业用的风险评估应当考虑生物意外或偶然释放到环境中的可能性。大部分大
规模工业用生物使用的是GILSP生物，这些生物或者具有长期安全使用的历史，或者在
生产设施之外只有有限的生存能力。其物理隔离程度 （包括排放控制）由改良生物的生物
特性决定。

对于大规模工业应用会导致活生物体向环境中释放的情况来说，应当使用本章所述的
科学考虑因素进行安全评价。

第五章 总结与建议

  （一） 要点总结

重组DNA技术开辟了在各领域广泛应用的新的可能性和前景，预期将为人类带来巨
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大裨益。它们通过多种方式为促进人类健康做出贡献，预期在不久的将来这种贡献会显著
增加。

绝大部分大规模工业用的重组 DNA 生物风险较低、只需要采取最低的隔离措施
[GILSP （良好大规模工业应用操作规范）]。

当需要使用高风险的重组DNA生物时，要确定风险评估的额外标准。不仅如此，物
理隔离技术要为工业领域所熟知，并且已经成功用于病源生物的隔离。因此，高风险的重
组DNA生物也可在合适的物理和/或生物学隔离条件下进行安全的操作。

与工业用生物相比，环境或农业用生物潜在风险评估的发展还没有其成熟。不过，通
过与在农业和环境中应用的常规改良生物数据库进行类比，可以获得重组DNA生物的评
价方法。随着研究与开发过程中分阶段评价的进行，应当可将重组DNA生物对环境的潜
在风险降至最低。

  （二） 建议

1.总体建议
（1）通过如下交流有利于重组DNA技术的共识：各国法规的原则或指导方针；风险

分析的发展；风险管理的实践经验。因此，应当尽可能实现信息共享。
（2）重组DNA技术及其应用的专门法规还没有科学基础。各成员国应当检查现有的

监管和审查机制，确保进行足够的审查与控制，同时避免可能阻碍这一领域技术发展的过
重负担。

（3）贯彻指导方针的任何措施都不应当阻碍重组DNA技术的发展。国际共识应当认
识到这一必要性。

（4）为了促进国家之间的数据交换并最大限度减少贸易壁垒，应当在国家与国际水平
上进一步发展检测方法、设备的设计以及微生物分类。应适当考虑国际组织 [如世界卫生
组织 （WorldHealthOrganisation，WHO））、欧盟委员会 （CommissionoftheEuropean
Communities，CEC）、国际标准化组织 （InternationalStandardsOrganisation ，ISO）、
粮农组织 （FoodandAgricultureOrganisation，FAO））、微生物菌株数据网 （Microbial
StrainsDataNetwork，MSDN）]在标准方面正在开展的工作。

（5）应当努力提高公众对重组DNA技术各方面的认识。
（6）对于重组DNA技术在工业、农业与环境中的应用，各成员国应关注技术的发

展。对于重组DNA生物在特定工业领域以及在环境与农业中的应用，一些国家希望制订
通知方案。

（7）要认识到创新的必要性，确保安全的同时采用合适的方法保护知识产权和商业
秘密。

2.工业用重组DNA生物的建议
（1）重组DNA技术的大规模工业应用应当尽可能使用风险较低的微生物。这类微生

物可在良好大规模工业应用规范 （GILSP）下进行操作。
（2）在使用本报告列出的标准评估之后，如果重组DNA微生物不能仅按照GILSP

进行操作，除GILSP之外，还应当采用与风险评估相适应的隔离措施。
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（3）在需要采取物理隔离的大规模工业应用中，应当鼓励开展进一步研究，提高重组

DNA生物无意释放的监测和控制能力。

3.环境与农业用重组DNA生物的建议
（1）应当使用现有活生物体对环境与人体健康影响的数据指导风险评估。
（2）在应用于农业与环境之前，对重组DNA生物的潜在风险进行评价十分重要。不

过，建立一般国际标准指导其应用还不成熟。在应用前，应当按照个案分析①对潜在的风

险进行评价。
（3）应当开发用于农业或环境的生物，逐步从实验室转移到生长室和温室，再到小规

模田间试验，最终到大规模田间试验。
（4）应当鼓励进一步研究，提高重组DNA生物应用后果的预测、评估与监测能力。

① “个案”的意思是依据特定建议相关的评估标准对某一提案进行独立审查；由于不含盖各类建议，因此并不表
示每种情况都需要国家机构或其他机构进行审查。
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附  录

附录A 定  义

  不同国家对基因操作与重组DNA的定义不同。例如：

1.英国———卫生与安全 （基因操作）法，1978：
“基因操作”指将细胞外产生的核酸分子插入病毒、质粒或其他载体系统中，使其整

合到受体生物中，并在受体中扩繁，自然情况下不发生这种整合。通过上述方法形成遗传
物质新组合。

2.美国———重组DNA分子研究指南，1983年6月：
“重组DNA分子的定义。在指南中，重组DNA分子的定义是：（i）在活体细胞外将

自然或人工合成的DNA片段连接到DNA分子上，通过该方法构建的分子能够在活体细
胞中复制，或 （ii）通过 （i）中所述的分子复制产生的DNA分子。”

注意：应当把可能产生有害多核苷酸或多肽 （如毒素或具有活性的药物）的人工合成

DNA片段看作与天然DNA对照是等同的。如果人工合成的DNA片段不能在体内表达具
有生物活性的多核苷酸或多肽产物，则将其从指南中排除”。

附录B 总体科学考虑

本附录尝试列出重组DNA生物潜在风险的基本科学考虑。虽然尽可能根据目前知识
把列表做得综合全面，但是列表中包括的所有要点并非适用于每种情况。因此，可以预
计，个别建议只适合个别情况的特定问题。根据不同个案情况，各考虑因素的详尽程度也
可能不同。

1.供体生物和受体生物的特征
（1）分类、鉴定、来源、培养

①名称和命名；

②供体生物与受体生物之间的亲缘关系，以及通过自然方式进行遗传物质交换的
证据；

③可用于鉴定的生物特征，以及鉴定方法；

④实验室和/或环境中用于测定是否存在该生物以及监测该生物数量的技术；

⑤生物的来源；

⑥受体生物繁殖周期 （有性生殖/无性生殖）；

⑦限制受体生物繁殖、生长与存活的因素。
（2）供体生物与受体生物的遗传特征

①基因操作历史；
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②受体与供体基因组的特征；

③受体生物相关遗传性状的稳定性。
（3）受体生物与供体生物的致病性与生理性状

①致病性、毒力、传染性或毒性；

②宿主范围；

③其他潜在的重要生理性状；

④性状的稳定性。

2.基因工程生物的特征

①基因修饰的描述；

②插入供体核酸的特征、功能及来源的描述，包括影响DNA与载体功能的调控元件
或其他元件；

③载体构建方法的描述；

④载体-插入序列导入受体生物方法的描述，以及改良生物筛选鉴定程序的描述；

⑤改良生物中留存的载体和/或供体核酸的结构与数量的描述；

⑥受体基因组修饰位点的特征。插入DNA的稳定性；

⑦插入载体的动用频率和/或遗传转移能力；

⑧导入的遗传物质的表达速度与表达水平。测定方法与方法的灵敏度；

⑨受体生物对外源蛋白活性的影响。

附录C 人体健康的考虑

本附录尝试列出重组DNA生物对人体健康潜在影响的考虑。虽然尽可能根据目前知
识把列表做得综合全面，但是列表中包括的所有要点并非适用于每种情况。因此，可以预
计，个别建议只适合个别情况的特定问题。根据不同个案的情况，各考虑因素的详尽程度
也可能不同。

1.基因工程生物的特征
（1）基因工程生物与受体生物的致病性比较；
（2）定殖能力；
（3）如果生物对人 （或动物，如果有的话）具有致病性：

①疾病类型及致病机制 （包括侵染力和毒力）；

②传播性；

③感染剂量；

④宿主范围，及改变的可能性；

⑤在人以外的宿主中存活的可能性；

⑥是否存在载体或传播方式；

⑦生物稳定性；

⑧抗生素抗性模式；

⑨毒性；
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⑩致敏性。

2.无活性的生物或重组DNA加工产品对人体健康影响的考虑
（1）无活性的生物和/或其代谢产物的毒性或致敏性；
（2）产品的危害。

3.人体暴露的管理
（1）生物学措施：

①适当的预防与治疗措施；

②医学监测。
（2）物理措施与组织措施。

附录D 环境与农业的考虑

本附录尝试列出重组DNA生物对环境与农业潜在影响的考虑。虽然尽可能根据目前
知识把列表做得综合全面，但是列表中包括的所有要点并非适用于每种情况。因此，可以
预计，个别建议只适合个别情况的特定问题。根据不同个案情况，各考虑因素的详尽程度
也可能不同。

1.供体与受体相关的生态性状

①自然生境和地理分布。原生境的气候特征；

②环境过程的参与度；

③致病性———宿主范围、传染性、致毒性、毒力、载体；

④与环境中其他生物的相互作用以及对环境中其他生物的影响；

⑤形成存活结构体 （如种子、孢子、菌核）的能力；

⑥基因型与表现型改变的频率；

⑦遗传物质在供体生物生态学中的作用；

⑧遗传物质对受体生物的预计影响。

2.基因工程生物在环境中的应用

①应用地点的地理位置，在物理和生物学上与人和/或其他种群的距离；

②应用地点的描述，包括其规模、筹备、气候、温度、相对湿度等；

③隔离和净化；

④引进方案，包括应用数量和频率；

⑤应用地点的操作和耕作方法；

⑥监测方法；

⑦应急方案；

⑧应用后的处理程序。

3.基因工程生物在环境中的存活、繁殖与传播
（1）检测、鉴定与监测技术

①检测、鉴定与监测技术的描述；

②检测方法的特异性、灵敏度和可靠性；



附录1 重组DNA的安全性考虑 225  

③供体DNA转移到其他生物的检测技术。
（2）影响存活、繁殖和扩散的特征

①影响存活、繁殖或传播的生物学特征；

②在模拟自然环境 （如微环境、生长室、温室、昆虫饲养室等）中的行为；

③可能影响存活、繁殖、传播的已知环境条件或预测的环境条件。

4.基因工程生物与生物系统的相互作用
（1）靶标与非靶目标种群

①基因工程生物的已知生境或预测生境；

②对靶标生态系统以及生物可传播生态系统的描述；

③靶标生物的鉴定与描述；

④基因工程生物与靶标生物之间相互作用的预期机制及后果；

⑤对可能暴露的非靶标生物的鉴定与描述。
（2）稳定性

①遗传性状的稳定性；

②遗传转移能力；

③释放后选择导致基因工程生物表达非预期性状及非理想性状的可能性。

④如果有的话，保证遗传稳定性的方法；

⑤防止或减少遗传物质扩散的遗传性状描述。
（3）传播途径

①传播途径，物理途径或生物途径；

②已知或潜在的相互作用方式，包括吸入、摄入、表面接触、钻入和注射。

5.潜在的环境影响
（1）对靶标生物和非靶标生物的潜在影响

①致病性、传染性、毒性、毒力、病原载体、致敏性、定殖性；

②对环境中其他生物的已知影响或预计影响；

③释放后生物相互作用以及宿主范围发生转变的可能性。
（2）对生态系统的影响

①在生物地球化学过程中的已知或预计参与度；

②种群过度增加的潜力。

附录E① 常规与重组生物对人
    和动植物的潜在风险

  1.致病性
致病性是活生物体与病毒使人和动植物产生疾病的潜在能力。科学上已知的大量微生

① 本附录的第1点和第2点来源于：应用微生物学和生物技术，op．cit．中的生物技术对健康的影响，op．
cit．；以及生物技术———总体考虑。
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物中只有少部分微生物具有这种能力。该疾病是寄生物与宿主之间相互作用的结果，不太
可能推断某一特定的微生物或病毒是否会致病，原因是致病性通常取决于宿主和寄生物的
遗传组成和生理状态，还取决于其他因子，包括感染剂量及侵入部位。

致病微生物和病毒很少用于工业中，但在疫苗、类毒素或诊断试剂的制造中会经常应
用这些微生物。

希望引进新技术工艺的制造商面临的安全性问题是要确定通过该技术产生的生物是否

致病，如果致病，则要确定合适的隔离方法。在解决这一问题时，制造商首先要进行生物
分类，将其归入特定的属与种。这样就可以根据对生物本身及其近缘种属的现有了解，初
步评价其作为病原菌的可能性。然后可通过致病性测试对其进行补充评价。

临床和实验室研究对各种微生物 （包括病原菌）采用分类管理方法，按致病性递增的
顺序、并根据对工人和公众的危害程度将其分成1～4四个风险等级。

在将DNA插入序列从一个生物引入到非致病细胞生物后，会增加其获得致病性特征
的可能性。例如，就大肠杆菌这一分子遗传学特征最为清楚的生物而言，插入序列可能是
基因组DNA大小的10-3倍。大约50年前，用分离到大肠杆菌K12进行重组DNA的工
作，在实验室保存过程中，它已丧失了野生型大肠杆菌的很多特征，包括：

———细胞表面抗原K；
———部分脂多糖侧链；
———使菌株附着在人肠道上皮细胞的黏附因子 （fimbriae）；
———对人血清中溶菌作用的抵抗力；
———对白细胞吞噬作用的部分抵抗力。
因此，大肠杆菌K12不定殖于人的肠道，也不致病。决定上述特性的5个基因中有4

个在大肠杆菌染色体的距离很远。可以推断，致病性所涉及的基因数目对于重组DNA试
验中的意外转移来说太大了。类似的推论也适用于该类试验的其他微生物 （如枯草芽孢杆
菌和酿酒酵母）。

有人认为，在鸟枪法试验中，可能会发生这类不大可能出现的事件。不过，如上述情
况一样，多年的试验结果不支持这一推测。此外，如果构建了用于生产的一个菌株，所选
的DNA已经界定清楚、进行了测序，并切割到所需的最小长度。并且产物和菌株特性已
经进行详细研究，生产用的菌株与亲本只在生产预期产物的能力上有所不同。因此，就生
产环节本身而言，所用菌株变为致病性菌株感染工作人员的风险可以忽略不计。

2.大量微生物的安全操作
在一些加工过程中，分离出预期的产物之后仍留有大量的微生物，这些微生物需要进

行安全处理。如果这些微生物具有致病性，则通过物理或化学方法或同时应用这些方法将
其杀死。

关于废弃物处理的问题，处理的性质由细胞群的组成决定。

3.生物活性产品的安全性
关于产品的质量控制，按照个案原则考虑生物改变相关的推导的危害，以及生物改变

后所表达产品质量相关的推导的危害。目前治疗用蛋白的生产已经有标准操作规范，利用
重组DNA技术，定期检测载体、基因以及终产品的完整性。大多数情况下，该规范能够
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满足加工过程中生物学改变的检测。例如，作为产品严格质量控制的一部分，需要筛选动
物细胞组织培养产品是否存在病毒 （如反转录病毒）或宿主DNA成分，这些成分可能含
有有害的遗传物质。因此，需要对源自细胞蛋白和核酸的产品进行纯化。

植物细胞产品的潜在危害通常与制药工业相关，可通过现有技术进行控制。

不管加工过程涉及的是微生物细胞、动物细胞还是植物细胞，其产品相关的潜在危害
具有共性，这些危害与重组DNA技术无关。应当按照个案原则对这些潜在危害进行分
析。产品的危害主要来源于气溶胶的形成并逃逸到环境中。应当考虑如下准则：

①对人、动物或植物的直接毒性；

②可以被鼻、眼或肺泡吸收，或通过口腔或皮肤直接接触 （特别是在皮肤擦伤时）

吸收；

③产品通过次生代谢在其入侵的组织中转变成有毒物质；

④产品引起免疫应答或过敏反应。

⑤暴露后引起毒性反应或免疫应答。

在处理具有生物活性的微生物产品时，生物技术工业的优势是加工过程在受控条件下
进行。因此不管遵守任何所需标准，都可以对产品进行检测、隔离或去除。因此，重组

DNA技术是建立在标准化工业发酵规范基础之上的，该规范已有多年的成功应用经验。

附录F GILSP中重组DNA
   微生物的建议准则

受体生物 重组DNA生物 载体/插入序列

 不致病  不致病  特征明确且不具有已知的有害序列

 无外源因子
 在工业设施中与受体生物一样安
全，在环境中存活率有限且不产生不
良后果

 只要能执行预期功能，尽可能限制

DNA大小；不应当增加构建体在环
境中的稳定性 （除非执行预期功能所
需）

 有工业应用的长期历史；或 动用性应当较差

 自身的环境限制因子，使其最适于
在工业设施中生长，在环境中的存活
率有限且不产生不良后果

 不应将抗性标记转移到已知在自然
情况下不会获得这些标记的微生物中

（如果微生物获得抗性标记可削弱控
制这些病原的药物的使用）

附录G GILSP之外其他大规模工业
 应用隔离措施的实例

  1.第1类

该等级的物理隔离应当达到如下目标：
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①活生物体应当在与环境物理隔离的系统中进行操作；

②应对排出的废气进行处理，以将活生物体的释放降至最低 （即降低到符合安全的最
低水平）；

③样品收集、材料添加、活生物体转移等应当以适合的方式进行操作，并将释放降至
最低；

④除非活生物体已通过有效方法灭活，否则大规模的培养液不得从该系统中取走；

⑤封闭系统应位于下表6③和④要求的控制区域中；

⑥从生产设备中流出的废液在排放前应通过有效的方法进行灭活。

2.第2类
该等级的物理隔离应当达到如下目标：

①活生物体应当在与环境物理隔离的系统中进行操作；

②应当对排出的废气进行处理，以防止活生物体的释放；

③样品收集、材料添加、活生物体转移等应当以适合的方式进行操作，以防止释放；

④除非活生物体已通过有效的化学或物理方法灭活，否则培养液不得从封闭系统中
取走；

⑤应当在防止渗漏的密封装置中；或应当在完全封闭的通风房屋中；

⑥封闭系统应位于下表6①、②、③和④要求的控制区域中；

⑦从生产设备中流出的液体在排放前应通过有效的化学或物理方法进行灭活。

3.第3类
该等级的物理隔离应当达到如下目标：

①活生物体应当在与环境物理隔离的系统中进行操作；

②应对排出的废气进行处理，以防止活生物体的释放；

③样品收集、材料放添加、活生物体转移等应当以适合的方式进行操作，以防止
释放；

④除非活生物体已通过有效的化学或物理方法灭活，否则培养液不得从封闭系统中
取走；

⑤应当在防止渗漏的密封装置中；或应当在完全封闭的通风房屋中；

⑥生产系统应位于下表6①～○11要求的特定控制区域中；

⑦从生产设备中流出的液体在排放前应当通过有效的化学或物理方法进行灭活。

GILSP之外其他大规模工业应用隔离措施的实例

要  求
隔离类别

1 2 3

 1．活生物体应当在与环境物理隔离的系统
（封闭系统）中进行操作

 是  是  是

 2．从封闭系统中排出的废气应当进行处理，

以：  使释放量降至最低  防止释放  防止释放

 3．样品收集、材料添加活生物体转移，应
当以适合的方式操作，以：  使释放量降至最低  防止释放  防止释放
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（续）

要  求
隔离类别

1 2 3

 4．除非活生物体已进行如下处理，否则大
规模的培养液不得从封闭系统中，取走：  通过有效方法灭活

 通过有效的化学或
物理方法灭活

 通过有效的化学或
物理方法灭活

 5．应当在密封装置中，以：  使释放量降至最低  防止释放  防止释放

 6．封闭系统应当位于控制区域  可选  可选
 是，且是特定建造
的

 ①应当贴上生物危害标记  可选  是  是

 ②只有特定的人员才可进入  可选  是
 是，通过气压过渡
舱

 ③工作人员应当穿防护服  是，穿工作服  是  全部更换

 ④应当向工作人员提供清除污染和清洗的设
施

 是  是  是

 ⑤工作人员在离开控制区之前应当淋浴  否  可选  是

 ⑥应当收集水池和淋浴间流出的水，并在释
放前进行灭活处理

 否  可选  是

 ⑦控制区应当充分通风，以最大限度降低空
气污染

 可选  可选  是

 ⑧控制区应当保持负压  否  可选  是

 ⑨进入控制区以及从控制区排出的气体应当
进行高效微粒空气过滤器过滤

 否  可选  是

 ⑩控制区应可容纳封闭系统全部内容物的溢
出

 否  可选  是

 ○11控制区应当是封闭的，可进行熏蒸消毒  否  可选  是

 7．废液在最终排放前应当进行处理  通过有效方法灭活
 通过有效的化学或
物理方法灭活

 通过有效的化学或
物理方法灭活

附录H 生物技术安全与法规
  政府特别专家组

  科学技术政策委员会 （CommitteeforScientificandTechnologicalPolicy）决定成立

生物技术安全与法规政府特别专家组，委任如下：

1.专家组应当
———在现有的或计划的关于微生物操作的法律法规背景下，审查各国对工业、农业与

环境用基因工程生物安全性的立场。

2.专家组尤其应当
———确定基因工程生物在以下方面生产和应用的已有或可能采用的监测或审批标准：
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①工业；②农业；③环境；
———探索基因工程生物未来在以下方面生产和应用的可能方式和监测方法；①工业；

②农业；③环境。

3.专家组要求在1985年6月之前向委员会报告。

4.该工作应当为指南、操作规程和/或法规更好地协调而迈出的一步。

附录Ⅰ 生物技术安全与法规政府
  特别专家组成员名单

主席：Dr．R．NOURISH
H．M．SuperintendingSpecialistInspector
TechnologyandAirPollutionDivision
HealthandSafetyExecutive
（Bootle）Merseyside，UnitedKingdom

澳大利亚

Mr．P．FLAHERTY
Secretary，RecombinantDNA MonitoringCommittee
DepartmentofIndustry，Technology&Commerce
Canberra

奥地利

Prof．R．LAFFERTY
InstitutfürBiotechnologie
MikrobiologieundAbfalltechnologie
GrazUniversity
Graz
Mr．H．SCHWAB
InstitutfürBiotechnologie
MikrobiologieundAbfalitechnologie
GrazUniversity
Graz

比利时

ProfessorH．COUSY
KatholiekeUniversiteitLeuven
Leuven
Prof．Dr．J．DELEY
MicrobiologyLaboratory
Rijksuniversiteit
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Ghent
Mrs．N．NOLARD
Institutd'Hygièneetd'Epidémiologie
Brussels
Mme．A．M．PRIEELS
ChargéedeMission
ServicesdeProgrammationdelaPolitiqueScientifique

加拿大

Dr．A．ALBAGLI
SeniorProjectManager
NationalResearchCouncilofCanada
Ottawa
Dr．J．FURESZ
Director，BureauofBiologics
DepartmentofHealthandWelfare
Ottawa
Mr．T．McINTYRE
Advisor
EnvironmentalProtectionService
DepartmentoftheEnvironment
Ottawa
Dr．D．B．SHINDLER
Manager-Biotechnology
MinistryofStateforScience& Technology
Ottawa

丹麦

Mrs．P．H．ANDERSEN （观察员）

DVM，NationalFoodInstitute
InstituteofToxicology
Søborg
Prof．B．HARVALD（delegateuntilJune1984）

ChairmanoftheNationalResearchCouncils'RegistrationCommittee
forGeneticEngineering
Copenhagen
Prof．E．LUND（delegatefromJune1984onwards）

RoyalVet．& AgriculturalUniversityofCopenhagen
Copenhagen
Mr．H．PEDERSEN
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DVM，NationalAgencyofEnvironmentalProtection
Copenhagen

芬兰 （观察员）

Prof．H．G．GYLLENBERG
DepartmentofMicrobiology
UniversityofHelsinki
Helsinki
Dr．M．SARVAS
NationalPublicHealthInstitute
Helsinki

法国

Prof．G．BERNARDI
DirecteurdeRecherche
LaboratoiredeGénétiqueMoléculaire
UniversitéParisVII
Paris
Mr．P．CAZALA
MinistreduRedéploiementIndustrieletduCommerceExtérieur
Paris
Dr．N．LELONG
ChefdelaDivisionBiotechnologie-Bioindustrie
MinistèreduRedéploiementIndustrieletduCommerceExtérieur
Paris
M．P．PRINTZ
ProgrammeMobilisateurBiotechnologies
MinistèredelaRechercheetdelaTechnologie
Paris

德国

Prof．Dr．W．FROMMER
BayerAG
Wuppertal
Prof．Dr．M．A．KOCH
Bundesgesundheitsarnt
（FederalHealthOffice）

Berlin
Dr．PeterLANGE
BundesministeriumfürForschungundTechnologie，
（MinistryofResearch& Technology）
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Bonn
希腊

Dr．G．TZOTZOS
ScientificAdvisor
MinistryofResearchandTechnology
DepartmentofSciencePolicy
Athens

爱尔兰

Prof．S．DOONAN
ProfessorofBiochemistry
UniversityCollege
Cork

意大利

Prof．C．FRONTALI（Observer） （观察员）

IstitutoSuperiorediSanità
LaboratoriodiBiologiaCellulare
Rome
Prof．V．SGARAMELLA
DipartimentodiGeneticaeMicrobiologia
UniversityofPavia
Pavia

日本

Mr．T．FUKUMIZU
FormerDeputyDirector
BioindustryOffice
MinistryofInternationalTrade&Industry
Tokyo
Dr．H．HARADA
Professor
InstituteofBiologicalSciences
UniversityofTsukuba
Sakura-mura，Niihari-gun
Mr．R．HIGASHIUCHI
DeputyDirector
MinistryofHealth& Welfare
Tokyo
Mr．H．HIRAMATSU
Director
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BioindustryOffice
MinistryofInternationalTrade&Industry
Tokyo
Mr．N．INOUE
Counsellor
MinistryofInternationalTrade&Industry
Tokyo
Mr．T．ITO
DeputyDirector
BiologyandAntibioticsDivision
MinistryofHealth& Welfare
Tokyo
Dr．T．TAKAHASHI，M．D．
Director，LifeSciencesDivision
ScienceandTechnologyAgency
Tokyo
Dr．K．TANAKA
ChairmanofDevelopmentPromotingCommittee
TheJapanAssociationforAdvancedResearchofPharmaceuticals
Tokyo
Mr．M．TANAKA
FormerDirector
BioindustryOffice
MinistryofInternationalTrade&Industry
Tokyo
Dr．A．OYA
Director，DepartmentofVirology& Rickettsiology
NationalInstituteofHealth
Tokyo
Dr．S．TSURU
Secretariat
CouncilofAgriculture，Forestry&Fisheries
Tokyo
Prof．H．UCHIDA
Advisor
UniversityofTokyo
Tokyo
Prof．I．WATANABE
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FacultyofHygiene
KitazatoUniversity
Sagarnihala-City

荷兰

Dr．A．W．J．J．BUIJS
MinistryofHousing，

PhysicalPlanningandEnvironment
Leidschendam
Dr．VanEE
GistBrocadesN．V．
Delft
Prof．Dr．D．G．deHAAN
LaboratoryforMicrobiology
RijksuniversiteitteUtrecht
Utrecht
Mr．M．C．KROON，M．C．
MinistryofHousing，PhysicalPlanning
andEnvironment
Leidschendam

挪威

Dr．W．GUNDERSEN
AssociateProfessor
InstituteofGeneralGenetics
UniversityofOslo
Oslo
Mr．S．HAGEN
StatePollutionControlAuthority
Oslo
Mr．B．HAREIDE
Director，M．D．，

NationalInstituteofPublicHealth
Oslo
Mr．K．S．NORBRAATHEN
StatePollutionControlAuthority
Oslo

葡萄牙

Prof．L．ARCHER
UniversidadeNovadeLisboa
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InstitutoGulbenkiandeCiencia
Oeiras

西班牙

Prof．A．ALBERT
ScienceAdvisor
DireccionGeneraldePolíticaCientífica
Madrid
Dr．R．REVILLAPEOREIRA
MinisteriodeIndustriayEnergia
Madrid

瑞典

Dr．G．BRUNIUS
SwedishRecombinantDNAAdvisoryCommittee
NationalBoardofOccupationalSafety& Health
Solna

瑞士

Dr．M．KOENZI
Ciba-GeigyAG
Basel

土耳其

Prof．M．BARA
FacultyofSciences
IstanbulUniversity
Istanbul

英国

Mr．B．P．AGER
Secretary，AdvisoryCommitteeonGeneticManipulation
Health&SafetyExecutive
London
Mr．W．E．O．JONES
Health&SafetyExecutive
MedicalDivision
London
Mrs．M．PRATT
PlantPathologist
MinistryofAgriculture，FisheriesandFood
Harpenden，Herts
Mr．J．F．A．THOMAS



附录1 重组DNA的安全性考虑 237  

DepartmentofEnvironment
London
Mr．J．F．THORLEY
DISTAProductsLtd．
Liverpool

美国

Mr．R．E．BENEDICK
DeputyAssistantSecretary
Environment，HealthandNaturalResources
DepartmentofState
Washington，D．C．
Mr．D．CLAY
Director，OfficeofToxicSubstances
EnvironmentalProtectionAgency
Washington，D．C．
Mr．J．COHRSSEN
RegulatoryCounsel
OfficeofScienceandTechnologyPolicy
ExecutiveOfficeofthePresident
Washington，D．C．
Dr．D．L．DULL
OfficeofToxicSubstances
EnvironmentalProtectionAgency
Washington，D．C．
Dr．J．R．FOWLEIII
ORDBiotechnologyCo-ordinator
EnvironmentalProtectionAgency
Washington，D．C．
Mr．I．FULLER
Director
IndustrialCompetitiveAssessment
OfficeoftheU．S．TradeRepresentative
ExecutiveOfficeofthePresident
Washington，D．C．
Dr．W．J．GARTLAND，Jr．
Director
OfficeofRecombinantDNAActivities
NationalInstitutesofHealth
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Bethesda，MD
Dr．E．L．KENDRICK
ActingDeputyAssistantSecretary
DepartmentofAgriculture
Washington，D．C．
Dr．M．A．LEVIN
OfficeofResearchandDevelopment
EnvironmentalProtectionAgency
Washington，D．C．
Dr．C．MAZZA
OfficeofToxicSubstances
EnvironmentalProtectionAgency
Washington，D．C．
Dr．E．MILEWSKI
OfficeofRecombinantDNAActivities
NationalInstitutesofHealth
Bethesda，MD
Dr．HenryI．MILLER，M．D．
MedicalOfficer
FoodandDrugAdministration
Rockville，MD
Mr．M．L．SMITH
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术 语 表

气溶胶 （Aerosol）：气体中悬浮的液体微粒
等位基因 （Allele）：同一基因的不同形式。例如，负责眼睛颜色 （蓝色、棕色、绿

色等）的基因为等位基因。
氨基酸 （AminoAcid）：蛋白质的组成单元。氨基酸以特定的次序连接，决定着不同

蛋白质的特征。
抗原 （Antigen）：一种大分子 （通常为蛋白质或碳水化合物），这种大分子导入到人

体或高等动物中时，会刺激生成能与其发生特异性反应的抗体。
分析试验 （Assay）：测定某一生物反应的技术。
营养缺陷型 （Auxotrophy）：微生物突变体需要的生长因子，但对应的野生型却不

需要。
生物隔离 （BiologicalContainment）：限制生物在环境中存活和/或繁殖的生物特征。
生物量 （Biomass）：通过光合作用由太阳能转化而来的所有有机物。
生物聚合体 （Biopolymer）：天然存在的大分子，包括蛋白质、核酸和多糖。
生物合成过程 （Biosyntheticprocess）：通过活生物体的合成或降解生成化合物的

过程。
生物群 （Biota）：某一区域的植物群和动物群。
细胞 （Cell）：由膜包围的活物质团，是大多数生物的基本结构和功能单位。
细胞培养 （Cellculture）：从多细胞生物中分离出的细胞在体外生长。这些细胞通常

为同一种类型。
叶绿体 （Chloroplasts）：光合作用的细胞器。
克隆 （Clone）：遗传上相同的细胞或生物集合，他们来自于共同的祖先且通过无性繁

殖获得；克隆的所有成员遗传组成相同。
定殖 （Colonisation）：在新领地建立一个种群，在胃肠道中建立一种新的微生物

菌落。
接合 （Conjugation）：细菌间通过细胞接触进行的单向DNA转移。
杂交育种 （Cross-breeding）：同一物种的两个品种之间进行杂交。
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培养液 （Culturefluid）：生物生长的介质。
脱氨作用 （Deamination）：除去氨基 （NH2）基团。
脱卤作用 （Dehalogenation）：除去卤素 （如Cl2、I2）基团。
脱硝作用 （Denitration）：除去硝酸、硝酸盐、硝基、氮氧化物。

DNA：脱氧核糖核酸；由脱氧核糖核苷酸组成的多聚体；除RNA病毒以外的所有生
物的遗传物质。

供体生物 （Donororganism）：在构建重组DNA （rDNA）时，提供插入到受体或宿
主生物中DNA片段的生物。

生态系统 （Ecosystem）：自然界中，群落及其环境所构成的生态单元。
电子传递蛋白 （Electrontransferproteins）：通过一系列氧化还原反应，在电子 （特

别在细胞呼吸中）从氧化底物依次转移到分子氧的过程中参与的蛋白质。
酶 （Enzyme）：催化某一化学反应的蛋白质。
流行病学 （Epidemiological）：关于生物 （尤其是病原体）的发生、分布和控制的学

科。
真核生物 （Eukaryotic）：构成动植物、原生动物、真菌和藻类结构单元的高度分化

的细胞。
发酵 （Fermentation）：一种厌氧的生物过程。通过酵母、霉菌和细菌的作用，应用

于多种工业生产中，如生产乙醇、酸和奶酪等产品。
絮凝作用 （Flocculation）：悬浮物质因重力作用而凝聚成颗粒，如见于对废物的 “三

级”处理。
基因 （Gene）：遗传的基本单位；由核苷酸有序排列而组成的DNA片段。一个基因

含有编码某一多肽链 （通过RNA）的DNA序列。
基因探针 （Geneprobe）：在核酸分子中用于检测互补序列的特定DNA序列或RNA

序列。
遗传物质 （GeneticMaterial）：组成某一生物体遗传物质的 DNA、基因、染色体；

特定病毒中的RNA。
基因组 （Genome）：某一生物或个体的全部遗传信息。
宿主 （Host）：重组DNA构建过程中插入供体DNA的生物；提供重组DNA生物的

大部分基因组；即受体。
体外 （的）（Invitro）：从字义上讲，为在玻璃器皿中；属于一种发生于人造设备中

的生物学反应；有时包括在细胞培养条件下，多细胞生物细胞的生长；体外诊断产品是指
从机体中取出样品，在体外进行疾病诊断的产品。

体内 （的）（Invivo）：从字义上讲，为在活的有机体内。属于一种发生于活细胞或生
物体中的生物学反应；体内产品是在机体内使用的产品。

昆虫饲养室 （Insectary）：饲养活昆虫的地方。
浸滤 （Leaching）：通过清洗或过滤，除去固体混合物中的某一可溶性化合物 （如矿

石）。
脂多糖 （Lipopolysaccharide）：水溶性脂类-多糖的复合物。
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后生动物细胞 （MetazoanCell）：来源于多细胞生物 （后生动物）而非单细胞生物
（原生动物）的细胞。

微生物 （Micro-organism）：显微镜下可见的活体；微生物可以是病毒、原核生物
（如细菌）或真核生物 （如真菌）。可用microbes指示。

微观系统 （Microcosm）：代表较大系统的一个群落。
显微注射 （Microinjection）：用显微针头穿透细胞膜将极少量物质 （DNA或RNA分

子、酶、细胞毒素）导入到完整细胞中的技术。
线粒体 （Mitochondria）：高等细胞中作为细胞 “发电站”、产生化学能的结构。
免疫系统调节剂 （Modulatorsoftheimmunesystem）：与抗原接触后，致敏淋巴细

胞释放的非抗体蛋白，作为免疫应答的胞间介质。
单克隆抗体 （Monoclonalantibodies）：单一来源或单细胞克隆获得的抗体，它只能

识别一种抗原。
致突变 （Mutagenesis）：诱导某一生物的遗传物质发生突变。研究人员可以应用物理

方法或化学方法提高生物的突变能力。
突变 （Mutation）：DNA碱基序列的任何改变，他使遗传物质发生了改变。
无活力的 （Non-viable）：没有能力存活、生长或发育以及成功发挥功能。
生物 （Organism）：能自我延续并对进化动力作出反应的任何细胞或非细胞的生物实

体；包括植物、动物、真菌、原生生物、原核生物和病毒。
病原体 （Pathogen）：产生疾病的生物体，通常只限于某一活的生物体，如细菌或

病毒。
致病性 （Pathogenic）：能引起疾病的。
噬菌体 （Phage）：在细菌中繁殖的病毒。
吞噬作用 （Phagocytosis）：细胞 （如白细胞）吞噬并 （通常）破坏颗粒物，一般典

型性吞噬外来物质并消耗残骸。
表现型 （Phenotype）：遗传组成与环境相互作用形成的生物特征。
物理隔离 （PhysicalContainment）：降低或防止活生物体释放的规程或结构；隔离程

度各异。
垂体 （Pituitary）：一个小的椭圆形内分泌器官，和脑部漏斗相连，并产生多种内分

泌物直接或间接地影响身体的大部分基本功能。
质粒 （Plasmid）：位于染色体之外，能够自我复制的环形DNA片断；质粒 （及某些

病毒）可用作 “载体”，在细菌 “寄主”细胞中克隆DNA。
多核苷酸 （Polynucleotide）：由连有嘌呤碱或嘧啶碱基的核糖或脱氧核糖与磷酸基团

组成的多聚体，是DNA和RNA的基本结构单元。
多肽 （Polypeptide）：氨基酸组成的长肽。
种群 （Population）：具有共同特征的一群个体。
原核的 （Prokaryotic）：低度分化的细胞，他是细菌的结构单元。
原生质体 （Protoplast）：无细胞壁的细胞。
反应物 （Reagent）：参与某一化学反应的物质。
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受体生物 （RecipientOrganism）：见 “宿主 （Host）”。
反转录病毒 （Retrovirus）：一种具有糖蛋白膜和RNA基因组 （通过DNA中间体进

行复制）的动物病毒。
裂环作用 （Ringcleavage）：一种化合物的分裂，该化合物中的分子通常由5～6个原

子组成、以环状 （封闭的链）排列，还有已知的更大和更小的环。
扩大规模 （Scale-up）：从试验规模向工业规模的转变。
菌核 （Sclerotia）：能长期保持休眠状态的真菌存活结构。
筛选 （Screening）：根据特定的特征选择生物。
次级代谢产物 （SecondaryMetabolite）：生物产生的其生命系统所不需要的代谢物。
选择 （Selection）：根据特定特征选择细胞或生物的一种实验过程。
单细胞蛋白 （SingleCellProtein）：微生物的细胞或蛋白提取物，用作人或动物的蛋

白质的补充剂。
孢子 （Spore）：细菌或真菌细胞的一种休眠形式，它没有代谢活性，萌发后可形成营

养细胞；在极端环境条件下可以脱水，并存活很长时间。
贮藏蛋白基因 （StorageProteinGenes）：植物种子中编码主要蛋白质的基因。
底物 （Substrate）：如酶所作用的物质 （酶作用物）。
共生体 （Symbiont）：通过共生生存的生物；在大小不同的共生物中通常为较小的

一个。
共生的 （Symbiotic）：可以与某一不同生物形成互利的紧密关系而生活。
类毒素 （Toxoid）：去毒的毒素，但是抗原性没有改变。
转基因动物 （Transgenicanimals）：通过显微注射或反转录病毒感染导入另一物种

DNA的动物。
转座 （Translocation）：在非同源染色体之间发生部分染色体的互换。
载体 （Vector）：进行传递的一种介体。例如，DNA载体是一种自我复制的DNA分

子，可将遗传信息从一个细胞或生物传递到另一个细胞或生物。在细菌克隆中，质粒 （和
一些病毒）被用作DNA的 “载体”。

类病毒 （Viroid）：不能编码蛋白质的小型致病性RNA分子，它依赖于宿主的复制机
制进行自身复制。

受精卵 （Zygote）：两个成熟的生殖细胞结合而形成的细胞。
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生物技术安全性考虑

经济合作与发展组织

1960年12月14日，在巴黎签署了 《经济合作与发展组织公约》，该公约于1961年9
月30日生效。根据公约第一条的规定，经济合作与发展组织（OECD）应当推动如下政策：

———促进成员国实现经济快速可持续增长，就业和生活水平提高，同时维护金融稳
定，由此促进世界经济的发展；

———帮助成员国和非成员国在经济发展过程中保持良好的经济增长态势；
———在多边无歧视的基础上履行促进世界贸易增长的国际职责。
最初的OECD成员国有奥地利，比利时，加拿大，丹麦，法国，德国，希腊，冰岛，

爱尔兰，意大利，卢森堡，荷兰，挪威，葡萄牙，西班牙，瑞典，瑞士，土耳其，英国和
美国。下列国家在如下日期成为成员国：日本 （1964年4月28日），芬兰 （1969年1月

28日），澳大利亚 （1971年6月7日）和新西兰 （1973年5月29日）。欧盟委员会参与了

OECD的工作 （OECD公约第13条）。南斯拉夫在OECD中占有特殊的位置 （1961年10
月28日达成协议）。

引  言

本报告是1986年出版的 《重组DNA安全性考虑》 （RecombinantDNASafetyCon-
siderations）的延续，它是生物技术在工业、农业与环境应用的第一个国际性安全指南。

OECD理事会的建议采纳了报告的结论和建议，并指导科学技术政策委员会 （Committee
forScientificandTechnologicalPolicy）在咨询其他相关委员会，并结合成员国对报告的
实施和经验进行审查。

在理事会的建议和指导下，成员国一致表示有兴趣做出回应，科学技术政策委员会在

1987年2月10—11日举行的第46届会议上决定继续审查安全性议题，并授权其下属机
构———国家生物技术安全专家组 （GroupofNationalExpertsonSafetyinBiotechnology）
与环境委员会 （EnvironmentCommittee）共同实施后续项目。

本报告涉及该项目的两个重要问题，这两个问题与成员国生物技术在工业生产和田间
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试验发展密切联系。也就是说，它详细说明了1986年生物技术产品发酵生产的科学准则，
即符合 “良好大规模工业应用规范 （GoodIndustrialLarge-ScalePractice，GILSP）”，并
详细解释了性状改良植物和微生物小规模田间试验的 “良好开发原则 （GoodDevelop-
mentalPrinciples，GDP）”。

1991年11月28日，OCED理事会同意解除对本报告的限制。

目  录

前言
第1部分 良好大规模工业应用规范 （GILSP）的准则和原则
背景

 （一）总体考虑

 （二）GILSP重组DNA微生物及细胞培养的准则

 （三）GILSP生物加工过程中良好职业与环境安全的基本原则
附件 GILSP重组DNA微生物及细胞培养的建议标准

（重组DNA安全性考虑，1986，附件F的修订版）
第2部分 良好开发原则 （GDP）：遗传改良植物和微生物小规模田间试验的设计指南
背景

 （一）目的和范围

 （二）引言

 （三）良好开发原则 （GDP）：工作假设

 （四）关键安全性因子

1．生物的特征

2．试验点的特征

3．试验条件

 （五）良好开发原则的应用

1．植物试验

2．微生物试验
附件1 植物小规模田间试验的科学考虑
附件2 微生物小规模田间试验的科学考虑
参考文献

前  言

多年来，生物技术的安全性是科学技术政策委员会考虑的首要问题。

1983年，委员会成立了国家专家组 （GroupofNationalExperts），以考虑工业、农
业与环境应用重组DNA生物的安全性。由此，1986年在 《重组DNA安全性考虑》的报
告中公布了总的指南。
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1988年，该报告的后续项目启动，并由科学、技术与工业委员会 （Directoratefor
Science，TechnologyandIndustry）联合OECD环境理事会 （EnvironmentDirectorateof
theOECD）共同实施。国家专家组的主要任务是更新并进一步发展1986年的安全性
考虑。

本报告列出了生物技术大规模工业生产和小规模田间试验的总体原则与准则，其中两
个领域受到国家专家组优先考虑。

本报告由两部分组成：
———第1部分对于在工业生产中使用低风险的重组DNA生物，进一步发展了GILSP

的准则，并重审了1986年报告中确定的基本原则。
———第2部分提供了重组DNA植物与微生物低风险或基本无风险 （小规模）的田间

试验设计指南。介绍了试验总体原则或从实验室到生产释放全过程的 《良好开发原则
（GDP）》。这一过程按阶段 （阶段1，阶段2，阶段3）以图表的形式列出。如图表中所
示，尽管每一阶段通常会应用多次，但是人们认识到，在一些情况下，在一个阶段就可获
得满意的结果。因此，应当理解，在一些情况下根据现有经验和认知，可能不必要由第1
阶段向第3阶段逐步推进。

本报告列出的科学原则应当有助于促进自1986年开始的关于生物技术安全应用的科
学共识。

国家专家组在审查关于生物技术应用和食品安全的其他议题时一致认为，本报告应当
立即公布，以便为成员国不断增长的工业应用和田间试验提供及时的指导。

第1部分 良好大规模工业应用规范
    （GILSP）的准则和原则

背景

1986年的OECD报告 《重组DNA的安全性考虑》提出了良好大规模工业应用规范
（GoodIndustrialLarge-ScalePractice，GILSP）的概念，应用于工业生产中低风险的重
组DNA生物。这一概念包括重组DNA生物应当满足特定的标准，才能赋予GILSP地
位。报告声明：GILSP重组DNA生物可以在宿主菌株相同的较低控制与隔离程序下进行
大规模操作。GILSP的主要原则是重组DNA生物应该与低风险受体生物一样安全。

1988年在成员国内部进行的关于GISP的概念及原则调查表明，很多国家指南中已经
采用了这一概念和原则，其他国家正在考虑实施这一概念和原则。此外，在一些国家，一
定物种范围内相当数量的重组DNA微生物以及一些重组DNA细胞培养也被赋予了GIL-
SP地位。

调查确定了：
———现在在世界各地有大量GILSP微生物的事例；
———实践中，在采用这一概念上，存在一定程度的差异；
———概念的应用需要一个更好的理解方式，特别是GILSP准则的进一步细化。
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第1部分进一步发展1986年报告确定的GILSP的准则和原则。它建立在现有知识和

GILSP生物使用经验的基础上。考虑了调查和图表的结果，部分考虑了成员国所提交的

GILSP准则应用的25个案例。作为GILSP的一部分，1986年报告中的 “良好职业安全
与卫生的基本原则 （FundamentalPrinciplesofGoodOccupationalSafetyandHygiene）”
已经进行了更新，进一步细化后命名为 “良好职业与环境安全基本原则 （Fundamental
PrinciplesofGoodOccupationalandEnvironmentalSafety）”。

第1部分的材料旨在帮助成员国识别符合GILSP准则的低风险生物，并选择与GIL-
SP原则一致的适当规范。预计随着GILSP的概念和原则在应用中不断丰富和积累经验，
其准则将不断发展。现有资料显示，大范围的生物可大规模、低风险地安全种植。对于不
符合GILSP准则的低风险生物可根据 （一）列出的考虑事项在相同条件下进行操作。

  （一） 总体考虑

1986年OECD报告的重要一点是可评估重组DNA生物相关的危险，并像其他相关
生物一样进行管理。预计大规模工业生产中应用的大部分重组DNA生物可采用GILSP
进行管理。

即使不考虑生物本身的安全性，GILSP生物的零风险也是不现实的。

GILSP概念的核心是：
———根据规定的准则对重组生物进行评估，以确定它与低风险宿主生物一样安全；
———确定和接受规范，以确保操作的安全性。
符合GILSP准则的重组DNA生物风险较低，因此可在适合相关宿主的条件下进行

操作。
因此，GILSP在现有安全规范的框架下，等同于建立了最低风险生物的国内外定义。

应当强调，迄今为止对于GILSP的概念，特别是应用，在具体事例中，如何满足1986年
报告中附录F的标准具有很大的灵活性。

GILSP生物为低风险的生物，在分类中归为最低风险类别。为了确保在每个情况下，
重组DNA生物可以获得GILSP地位，应当全面考虑 （二）中详细介绍的标准。当生物
不致病且对环境无负面影响时，需要遵照GILSP规范的其他类型生物，有两个明显例子：

①完全从原核宿主 （包括内源质粒和病毒）或从真核宿主 （包括其叶绿体、线粒体或
质粒———但是不包括病毒）构建；

②来源于不同物种DNA片段的DNA交换的生理过程已知。
未满足GILSP所有准则的生物不是GILSP生物。不过，在个案评价后，可能会发

现他们是低风险生物。在这种情况下，这些生物可应用GILSP进行操作。在将GILSP
推广到其他生物时，必须评价是否需要 GILSP之外其他特定的规范作以减轻特定的
考虑。

可在最小控制和隔离条件下进行大规模操作的生物是：
———满足 （二）中标准的生物；
———上段第①和第②中所述的其他类型生物；
———不满足上述准则，但是已经证明为低风险的生物。
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对GILSP生物和其他低风险生物进行操作时，应当遵循 （三）中所述的良好职业与
环境安全原则。

  （二） GILSP重组DNA微生物及细胞培养的准则

下列准则与微生物相关，并同样适用于细胞培养。在评估一个生物的GILSP地位时，

应当将所有准则相互联系起来考虑。
宿主①

不致病

应当确认宿主的身份并掌握其分类地位。应当对宿主进行评价，以确定它不具有致病
性。宿主不应当出现在国内或其他认可的人类致病菌名录上。成员国可能有动植物致病菌
的其他名录，在评价宿主是否具有致病菌的潜力时，这是有用的信息来源。如果一个生物
或弱菌株的致病潜力仍然不确定，应当建立进一步的数据证实其安全性，从而证实其在

GILSP条件下操作的适合性。此外，未在致病菌名录上的一些生物可能会产生需要进一
步评价的有毒物质②。

目前在GILSP规范中应用的宿主例子如下。应当注意到，在一些情况下，整个物种
可以获得GILSP宿主地位，另外的情况下，只有一些菌株或类型可以指定：

酿酒酵母Saccharomycescerevisiae
大肠杆菌EscherichiacoliK-12
枯草芽孢杆菌Bacillussubtilis
中国仓鼠卵巢细胞 （CHOcells）
米曲霉Aspergillusoryzae
非外源因子

在培养细胞时，应当检测不到有害微生物，特别是有害病毒和支原体。细菌培养物不
应当含有不想要的噬菌体。

延长安全应用的历史

应当有充分的、文献记载的宿主生物安全应用历史，即对人或环境无害。关于宿主的
历史和其他数据，其祖先或近缘种可能适合进行评价。

一些证据可以从产品的应用中获得，包括食品、酶和抗生素的生产与释放。在最小隔
离条件下的实验室应用和中试规模的发酵可能也可提供有用的数据。

内在的环境限制因子使其适于在工业设施中生长，但限制其在环境中存活并对环境无
负面影响

通过限制生物的繁殖、传播或存活可减小产生不良影响的可能性。为实现这一个目
标，可应用内部稳定的生物学限制因子，该因子产生不干扰生物在生物反应器中的生长，
但是减少了生物在环境中的存活，并可防止对环境产生不良影响。

具有生物学限制因子的生物事例包括：营养缺陷型菌株、不生孢子的菌株，对环境因

①

②

本文件第1部分中，“宿主”一词用于描述受体生物。

毒性的概念应当不仅限于致死能力，还应当包括致突变、致癌、神经毒性等。
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子 （如紫外光）敏感的菌株，等等。
载体/插入序列
特征明确且不是已知有害序列

载体：对于待确定特征的载体而言，应当明确载体遗传元件的功能。
通过参考文献、国立生命科学院 （NationalInstituteofHealth，NIH）和/或其他

名录，载体的来源和构建以及后续构建体的验证资料，可对载体进行鉴定。
载体鉴定应当确认其不含有会对人或环境产生危害的序列，如通过产生毒素或已知的

致病和/或定殖相关因子。
插入序列：应当清楚插入DNA的来源、功能以及在载体中的位置。实践表明，在很

多情况下，这就表示插入DNA的核苷酸序列已知。其中包含了解插入序列中是否有一个
以上的功能编码。此外，如上文所述，插入序列应当不会产生对人或环境有害的表型。

尽可能将DNA限制至发挥预期功能所需的长度；不应当增加构建体在环境中的稳定
性 （除非是预期功能所需）

应当尽可能限制载体/插入序列的大小，使其达到发挥预期功能所需遗传序列的最小
长度。这将减少隐性功能 （crypticfunctions）导入和表达的可能性，或减少非期望性状
的出现。

在一些情况下，载体或插入序列可影响构建体在环境中的稳定性。例如，抗性基因的
导入可能会影响受体在环境中的存活能力 （见下面的介绍）。

活动性弱

用载体导入插入序列的一个考虑是载体/插入序列从原受体的转移速度。例如，通过
删除转移功能，可降低质粒载体的交换率。

也可应用其他方法降低插入DNA从受体转移到其他生物的频率，如稳定整合到染色体
不应当将抗性标记转移到已知在自然条件下无法获得该标记的微生物中

为选择目标性状，经常在重组生物中导入对各种物质 （如抗生素、重金属）具有抗性
的基因。评价特定的抗性基因时，应当考虑如下因素：

———抗性标记是否并且以何种频率从重组生物转移到其他生物 （见上文）。
———获得抗性基因是否会影响治疗物质的应用或引起对环境的干扰。应当对商业生产

中尚未应用的标记物质 （如抗生素）进行评价，以确定该标记是否会表现出交叉反应或连
锁抗性 （linkedresistance）。

———对于特定的标记而言，是否存在选择压力。例如，如果选择物质在环境中的浓度
足够高，则携带抗性基因的生物在环境中的选择能力会增强。例如，在饲料中应用抗生素
或饲料受重金属等物质污染时，可能会出现这种情况。

重组DNA生物
不致病

必要时，应当考虑插入基因的特征和来源。应当根据宿主的特征，检测基因表达产物
的类型及功能。例如，如果已知基因表达产物不致病，且宿主不具有致病性，预期重组

DNA生物不具有致病性。
在工业设施中与宿主生物一样安全或在环境中存活率有限，且对环境无不良影响
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这包括对人和环境的安全性。通常地，采用的方法应当考虑宿主的特征，重点是插入
基因及其表达产物的特征。应当考虑它们对生物适合度和适应性的影响，包括在生境中的
定殖能力。例如，通过应用与野生型菌株相比在环境中存活率有限的重组DNA生物，可
避免不良影响。在一些情况下，有必要产生和/或收集重组DNA生物特性的数据，例如，
检测环境中的释放。

  （三） GILSP生物加工过程中良好职业与环境安全的基本原则

核心目标是确定合适的、良好且审慎的规范来操作 （一）所述的GILSP生物或其他
低风险生物。这些规范应当基于职业卫生与环境管理的良好原则之上，必要时应当建立在
物理控制的应用之上。

工业用的重组DNA及其他生物在实验室开发过程通常应遵守良好规范、指南或政府
相关法规。这些生物的实验室应用经验是在决定大规模生产规范的重要考虑因素。

下列良好职业与环境安全的基本原则，应当应用于GILSP以及各水平的隔离。这些
原则表示的是最终结果，而非特定的技术方法。

①物理、化学或生物因子 （包括细胞产物和残体）在生产场所及环境的暴露量保持在
适于该生物、产品和程序特征的水平；

②在源头应用工程控制措施，必要时穿戴合适的防护衣和防护设备；

③充分测试和维护控制措施与控制设备。检查和测试的频率取决于改良生物、产品及
加工过程的特征；

④适合时，在加工设备以外的地方包括车间及环境，检测是否存在存活生物体；

⑤确保工作人员进行充分的培训并具有足够的经验；

⑥必要时，建立生物安全委员并向工人代表或行政管理部门咨询；

⑦在车间建立并实施工作人员安全规范和环境保护规范①。

附件 GILSP重组DNA微生物及细胞培养的建议标准
（重组DNA安全性考虑，1986，附件F的修订版）

受体生物 载体/插入序列 r-DNA生物

 不致病  特征明确且不具有已知的有害序列  不致病

 非外源因子
 尽可能限制序列大小至执行预期功能所需
的最小长度；不应当增加构建体在环境中的
稳定性 （除非是预期功能所需）

 在工业设施中与受体生物一
样安全；在环境中存活率有限
且不产生不良后果

 有长期安全应用的历史；或  动用性应当较差

 自身限制因子使其适于在工业设施
中生长，但限制其在环境中存活且无
不良的环境影响

 不应当将抗性标记转移到在自然条件下不
会获得该标记的微生物中

① 内容可包括，但是不仅限于：禁止在车间吃、喝、抽烟、吸食、化妆；人员的培训和监管；处理生物废物和
其他废物；辅助人员和维护人员指南；生物加工及相关设备的操作；医学或健康的监督；意外事故的响应程序。
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第2部分 良好开发原则 （GDP）：遗传改良植物和
 微生物小规模田间试验的设计指南

背景

1986年的OECD报告 《重组DNA安全性考虑》认为 “环境或农业用生物的潜在风
险评估比工业用生物发展慢”。“通过农业与环境中常规改良生物应用获得的现有基础数据
进行类推，可获得重组DNA生物的评价方法”。1986年的报告也表示，由于在研发过程
中采取 “逐步”评价，应当可将重组DNA生物对环境的潜在风险降至最小。

本领域的建议是：“现在已有活生物体对环境和人体健康影响的大量数据，该数据应
当用于指导安全评价”，并且 “应当鼓励提高重组DNA生物应用影响的预测、评估和监
测研究”。1986年认为，研制该应用的国际通用指南还不成熟；建议 “在应用前，应按照
个案分析原则对潜在风险进行审查”。个案分析 （Case-by-case）指按照特定案例2有关评
估准则，对案例进行逐项审查，这并不说明每一案例均需要国家机构或其他机构的审查，
有些类型的案例可以排除在外。

1988年4月，OECD生物技术安全国家专家组召开会议，考虑实施1986年报告后续
项目的必要性。专家组确定，项目的部分内容是建立总原则，该原则将确定一个遗传方法
对低风险或几乎无风险的小规模田间试验进行安全评估。总原则即良好开发原则 （Good
DevelopmentalPrinciples，GDP）建立后，各国继续应用1986年报告中的个案分析
方法。

在会议上，专家们一致认为：良好开发原则应同样应用于农业与其他类型的环境试验
（如矿物质浸出或废物降解），并且通过一个文件可以恰当地描述这些类型应用的原则。

鉴于该议题的重要性、复杂性。并且受到广泛关注，本部分的早期版本于1990年3
月公布，供公众讨论和评议。

目前的版本是在对所收到的意见进行审查和评价后产生的，包括环保人士、工业界、
贸易联盟、公众以及一般政策制定人员。

  （一） 目的和范围

第2部分介绍了转基因植物和微生物小规模田间试验的科学设计原则。良好开发原则
将作为实施低风险或几乎无风险的小规模田间试验 （包括基础研究和应用研究）的科学指
南。本报告不会对植物和微生物田间试验的任何管理行为回避或产生偏见。这些原则允许
国家采取灵活的方法来设计和执行小规模田间试验。

还需要说明的是植物、自由活动的微生物以及植物促生微生物。未来可能将良好开发
原则扩展到其他生物包括动物疫苗。
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  （二） 引言

通常，环境中应用的转基因生物①开发包括从实验室、温室检测到引入环境的整个过
程。这些阶段如下图所示。在研究与开发过程中，应于释放前，在适合的设施中进行控制
条件下试验。每一阶段可进行多次，例如构建具有较好田间表现型的生物，或积累其他数
据。在一些情况下，一个阶段就可获得满意的结果。

对于图中在实验室/温室中进行的第一阶段研究的实施，目前已经在国内和国际上建
立了良好规范或指南。主要强调人体健康和工作人员的安全。

不过，对于基础研究阶段和应用研究阶段 （第2阶段）的小规模田间试验，类似的环
境安全规范和原则还没有编制。

本部分列出了第2阶段中小规模田间试验设计的总原则。1986年OECD出版的 《重
组DNA安全性考虑》附件中列出了转基因生物田间试验评价的考虑因素。随后介绍了这
些考虑因素如何应用于低风险或几乎无风险田间试验的设计。

良好开发原则应当通过生物筛选指南、研究地点选择以及试验条件的设计，确保转
基因生物小规模田间试验的安全性。它应当有助于小规模田间试验的审查，反过来试
验结果应当可以预测大规模田间试验的安全性，并作为逐步分析的一部分。附件1和附
件2分别讨论了试验条件与植物和微生物特征的相互作用。

第 1阶段 第 2阶段 第 3阶段

实验室

温室

基础的田间研究

最初的田间应用研究 田间应用研究

生产释放

小规模良好开发原则

图1 田间试验中的良好开发原则

  （三） 良好开发原则 （GDP）： 工作假设

良好开发原则的如下假设是确定一系列总的试验原则，在这些原则下对特定转基因生
物进行低风险或几乎不具有风险的小②规模田间试验。

第一个假设：确定某一试验为低风险或风险可忽略时，与生物相关的特定科学原则的
重要性随着研究地点、试验条件的变化而改变。

第二个假设：一个试验的风险可通过相关因子及其在试验条件下的相互作用 （包括温
室和实验室研究的数据）评价而得出结论。

第三个假设：小规模田间试验中相关因子的相互作用比大规模田间试验易于确定，因

①

②

这里的 “转基因生物 （Geneticallymodifiedorganism）”一词指的是广义的转基因生物。其范围可能随着时间
的推进因科学与技术的进步而发展，可能在国家与国家之间、机构与机构之间存在不同，取决于所涉及的不同责任与
目的。

就本部分而言，“小 （small）”指的是实现试验目标并遵守良好开发原则所需的最小面积。
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为小规模试验的范围有限，可进行更为细致的监管，通常更容易评价和分析，并且对于不
可预见的破坏性事件可能采取更为有效的隔离措施。

对于确定特定试验安全性的关键因子方面，也作出了大量假设。

  （四） 关键安全性因子

确定特定试验的安全性时，关键因子包括：
———生物的特征，包括导入的基因/遗传物质；
———研究地点的特征及其周围环境的特征；
———合适的试验条件。

1.生物的特征
某些特定生物具有一些特征，使这些生物在广泛的应用条件下被认为具有低风险或可

忽略风险。另外一些具有已知不利影响的生物可以进行田间试验，如果通过缓解措施和/
或生物及遗传物质的隔离措施可将试验限制在研究地点；从而减少其不利影响。不过，应
当认识到，高等植物比大多数微生物更易于实现缓解 （mitigation）和隔离。

2.试验点的特征
选择试验点不仅要满足低风险或可忽略风险的田间试验设计，还要实现研究的目标。

“地点”包括合适的研究小区以及合适的周围环境。
通过选择试验点可增加研究的安全性，当该地点具有相关研究的长期历史，并且试验

点之外未观察到生物的传播和定殖。
在小规模田间试验阶段，由于环境通常比其他阶段更为局限，因此调查人员应当从安

全性角度选择最合适的试验点，例如：
———与特定地理位置 （如水位高、田间流失严重等）安全性相关的重要生态和环境

考虑；
———气候条件；
———面积，如物理区域；
———与可能受到影响的特定生物群相邻的合适的地理位置。

3.试验条件
科学上认可且环境中可行的田间试验需要精心的试验设计，如设定一个假设并建立试

验目标；建立生物引入、监测及消除的特定方法；试验设计的精确描述，包括种植密度和
处理模式；特定试验数据的描述，以及显著性检验的统计分析方法。

低风险或风险可忽略的小规模田间试验设计包括：在可能受影响的相邻生物区选择合
适的地理位置；试验点的特征描述，包括试验点的大小和准备、气候特征等；引入方法的
设计，包括应用数量和频率；试验点准备和栽培方法的选择；隔离措施、污染去除、监测
和清除等方法的原则；试验处理的设计，建立合适的安全应用操作程序以及在需要建立提
前终止试验的应急计划。

在考虑特定生物、性状或环境 （如水生环境）时，可能需要其他预防措施。
在建立植物和微生物小规模田间试验方法和规范的过程中，设计和实施人员应当认真

考虑如下事项：



254  转基因作物OECD共识文件 （卷二）

①改良生物的数量保持在适合试验的最低水平；

②采取措施限制生物向试验点以外的地方扩散和定殖，必要时补充这些措施；

③在试验过程中和试验终止时，充分监管试验点内的生物。并在合适和必要时，在试
验过程中、试验终止时或试验完成后，准备采取控制措施或去除措施，以避免对环境产生
非预期不良影响。

④检测是否存在已定殖的生物，或合适时，检测外源基因是否转移到试验点之外。

⑤合适和必要时采取控制或清除措施，以避免对试验点之外的环境产生不良影响；

⑥建立试验终止和废物处理的程序；

⑦为参与研究的所有工作人员提供合适的安全保护措施和教育培训；

⑧保留试验结果和试验记录。

  （五） 良好开发原则的应用

1.植物试验①

植物小规模田间试验的安全性可通过分析生物和试验点的特征，以及设计合适的、科
学和环境上认可的试验条件来确定。下面对于植物良好开发原则的讨论包括生物特征的描
述，以及试验点和试验条件的慎重选择。

最可能进行测试的植物是驯化品种。很多情况下，这些植物在生殖隔离、预防扩散等
方面已经有了充分的经验。大多数驯化作物不可能在非栽培环境下定殖或生存。

需要考虑的植物特征包括：
———繁殖潜力的生物学，如花、授粉和种子的特征，以及在与试验点相当的环境中可

以控制传播和定殖等繁殖特性的长期历史；
———作用方式、定殖以及新获得有毒物质的降解；
———将DNA转移到植物时所用生物学载体的特征；
———与其他物种和/或生物系统之间的相互作用。
良好开发原则应当有利于田间试验的设计和实施，以便：①转基因植物与试验点之外

的性亲和植物保持繁殖隔离；并且②基因或转基因生物不会释放到试验点以外的环境中；
或③即使不进行繁殖隔离，所用的植物也不会产生非预期、无法控制的不良影响。

良好开发原则可通过以下方式应用：
（1）试验自身可控制繁殖：
———试验限制因素或内在生物学限制因素使植物无法进行繁殖；或
（2）试验限制了对环境产生危害 （或产生显著影响）的可能性：
———植物在试验点以外的地方存活、扩散或定殖的可能性很小；
以及

———植物获得或增加对人工生态系统或自然生态系统产生有害影响的有毒物质的可能
性很低。

以及/或

① 建立的原则适用于裸子植物和被子植物。其他植物 （包括腐生真菌）的原则尚未建立。
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———可能给植物带来损伤、病害或危害的转化载体已经去除了风险因子和/或从植物
中去除了。

附件1详细地讨论了试验条件与植物特征的相互作用。本部分的科学考虑是通过植物
新品种田间试验取得的经验，这些植物新品种是通过常规育种或新的育种技术获得的。

2.微生物试验①

微生物小规模田间试验的安全性可通过分析生物和试验点的特征，以及设计合适的、

在科学和环境上认可的试验条件而确定。

与植物不同，微生物测试通常采用大规模的群体，其中部分群体可以长期存在。群体
中单个生物通常不能保持遗传上的独立，例如在微生物中通常不能排除基因水平转移的可
能性。因此，对于微生物一定要考虑它在某一群体/环境中发生某一事件的统计学概率。

需要考虑的微生物特征包括：

隔离措施

———扩散、存活和增殖；
———与其他物种和/或生物系统的相互作用；
———基因转移的潜力；
———作用方式、定殖以及新获得有毒物质的降解。

良好开发原则应当有利于田间试验的设计和实施，以便：①遗传物质的转移得到控
制；以及②含该遗传物质的微生物的传播②得到控制；或③即使出现基因转移和传播，也
不会对其他生物产生非预期、无法控制的不良效应。

良好开发原则可通过以下方式应用：
（1）试验可控制遗传物质转移和传播到试验点以外的地方：
———生物学特性可将基因水平转移的概率降至最小或采取措施防止基因水平转移或将

其降至最小；
以及

———生存竞争能力有限；

以及

———采取措施将试验点的微生物的移动或扩散降至最小；

或

———必要时，采取措施防止或减少在试验点以外环境中的定殖。
（2）试验限制了对试验点以外其他区域产生危害 （或产生显著影响）的可能性：
———已有的资料和经验 （如生物特征，包括导入的基因/遗传物质，环境条件，以及

在1986年OECD报告 《重组DNA的安全性考虑》的框架范围内所进行的隔离试验和田
间试验结果）表明，即使生物从试验点扩散也不应当对试验点以外的区域产生不良的环境
效应。

①

②

所建立原则的适用微生物，包括：病毒、细菌、藻类、原生动物和真菌。

传播 （dissemination）包括在试验点以外的地方发生的 “移动/扩散 （movement/dispersal）”和 “定殖 （es-
tablishment）”等概念。
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并且

必要时，应当设计试验检测对其他生物的影响 （如动植物健康、微生物群体、生态系
统过程、其他生物系统），而且必要时控制或减轻这类影响的效应。

因此，微生物扩散到环境的能力、遗传物质转移到其他生物的能力以及在试验点附近
取得合适的生境/生态位的能力将是安全评价的重要因素。附件2详细地讨论了试验条件
与微生物特征的相互作用。

附件1 植物小规模田间试验的科学考虑
下文描述了转基因植物田间试验良好开发原则的科学考虑。田间试验小区的面积很大

程度上取决于试验植物的特性 （如园林作物需要的试验小区面积较大，而粮食作物应用较
小的试验小区就可进行充分评价）。尽管选择性植物育种已经在美国实施了很多年，但是
直到1900年GregorMendel的工作被重新发现后，育种人员采取的系统育种才被广泛应
用。根据植物遗传学、形态学、繁殖生物学以及生理学的资料，科学家通过观察建立了植
物育种人员的操作规范，以确保其试验材料遗传信息的完整性。上述经验以及从转基因植
物控制条件下的田间试验所获得的经验有助于鉴定植物的特征和试验条件，从而安全地开
展小规模田间试验。

转基因植物的小规模田间试验在概念上与植物育种人员进行新品种有用性评估时所用

的小规模田间试验类似。用常规育种技术进行植物的遗传改良，一般通过以下方式引发单
个基因或多个基因突变或染色体数目改变：化学处理或离子辐射；栽培种间的杂交；种间
杂交，包括栽培种之间的杂交以及栽培种与近缘非栽培种之间的杂交。进行常规育种研究
时，经常注意的是防止基因从性亲和的植物流入试验小区。迄今为止，还没有出现遗传物
质在自然情况下从植物向植物以外的其他生物转移的现象。

传统的小规模田间试验用于评价植物新品种的特征及其与环境的相互作用。通过常规
育种方法获得植物新品种的田间试验表明，育种试验中的大多数植物新品种对育种人员没
有实际用途，因而被筛选汰除掉，其对环境或后续植物育种没有进一步的影响。育种产生
的新品系只有极小部分需要进行进一步研究或最终商业化释放。不过，这并不表示新品系
在竞争能力上不适合于各种生态环境。

一些案例表明，外源物种有意或无意引入到新的环境中已经对环境产生了不良影响。
案例包括：19世纪30年代作为牧草引入到美国卡罗莱纳州南部的假高粱Sorghum
halepense，作为水生观赏植物引入到美国佛罗里达州的水葫芦Eichhorniacrassipes，用
于稳定土壤堤坝以及作为不毛地的牧草引入的野葛Puerarialobata。现存于美国的很多
重要杂草 （加拿大蓟、黄矢车菊、田旋花）都是无意中引入外来植物的结果。在欧洲，外
来植物的有意或无意引入也出现了类似的问题。如向日葵Helianthusannuus、豚草Am-
brosiaartemisiifolia和大叶牛防风草Heracleummantagazzianum，其中大叶牛防风草可
引起人体出现严重的皮炎。上述例子都是完整基因组不受控制地释放，而不是植物一个或
多个基因的受控制地转移，在控制条件下转移一个或多个基因是目前转基因生物出现的情
况。因此，在良好开发原则下进行的转基因植物田间试验应当不同于外源植物不受控制地
引入到新环境中，但是从这类引入获得的经验可提供相关信息。

转基因植物的生殖隔离
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常规植物育种试验除了限制小区的面积外，还在研究中应用生殖隔离植物。转基因植
物生殖隔离是防止遗传物质从试验植物扩散到相同或近缘物种的有效方法。

在物种的进化过程中，考虑植物生殖隔离或遗传隔离的天然机制时，Stebbins
（1950）重点强调了 “合子形成前”的特征 （发生在交配前），原因是它们可通过对试
验植物及其引入环境的操作而得到控制。用这种方式操作得到的植物不能产生和/或传
播可进入到物种基因库中的遗传物质 （通过花粉、种子等）。

目前植物育种人员和种子生产商采用严格的生殖隔离措施，以生产遗传上的纯种。在
生产实践中，重点是防止含有外来遗传物质 （通过花粉种子等）的试验植物或育种植物的
污染，以保持试验种群或育种种群在遗传上的纯度。尽管保持育种品系遗传纯度的措施与
田间试验所用的措施不同 （田间试验的重点是控制试验植物的遗传物质从小区扩散），但
是两者采用的生殖隔离的原理是相同的。这一原理可成功用于减少遗传物质从试验小区扩
散的可能性。

植物育种人员和种子生产商的实践为转基因植物田间试验的生殖隔离提供了有用的模

式。这些实践确定了生殖隔离植物种群所用的空间隔离、机械隔离、时间隔离和遗传隔
离。大多数情况下，如果在田间试验中转基因植物与试验点以外的性亲和植物保持了生殖
隔离，良好开发原则的目标就得以实现。应用良好开发原则对转基因植物进行小规模田间
试验，可保证对环境不产生不良影响。

为了确定适于生殖隔离的试验类型，并提供一些指南，下段中列举了例子。在审查生
殖隔离措施的例子时，应当考虑在每一案例中的特定措施是如何补偿植物或田间试验环境
的特征的。该措施的最终结果是试验所用的转基因植物在生殖上隔离。

如下是目前用于保持植物试验生殖隔离的例子：
———植物与性亲和种群隔离的最常用方法是空间隔离。对于原种或品种的最重要要求

是试验田与含有同一物种的大田在相隔距离上的一些规定。隔离距离取决于试验物种的生
物学特征。花粉易碎的自花授粉植物隔离距离相对较短，而一些花粉坚硬的异化授粉植物
在与亲和植物隔离几英里远时，还会受到一定程度的污染。

———对一些植物来说，除去雄性或雌性繁殖结构可以使植物安全种植于与亲和植物相
近的区域。应用该方法的一个例子是，在玉米种子生产中进行机械去雄。通过除去雄穗
（含有花粉的雄花）的方式，可以完全去除通过花粉转移来的遗传物质。

———以上讨论的各种技术包括了将细胞质雄性不育性状导入到植物中。如果植物具有
这一性状，将无法产生有活性的花粉，植株真正保持繁殖和生物学隔离。

———种植试验植物时，让其开花时间比邻近的亲和作物和/或野生植物预期的开花日
期提前或推迟。这一时间上的繁殖隔离在限制遗传物质活动上与空间隔离同样有效。

———通过物理方式 [如在开花期前将花套袋]防止花粉传播。
———如果田间试验的目标不要求产生种子，如评价紫花苜蓿的产草量时，可在开花前

收获植物。在这种情况下，能够对因某种原因难以隔离的作物实现繁殖隔离。
对于大多数小规模田间试验而言，尽管繁殖隔离是安全性方面主要考虑的问题，但是

也有一些例子，需要采用其他方法确保繁殖隔离，同时需要考虑其他的因素。例如，进行
田间试验的植物可能经过修饰而含有或表达毒素，或含有可转移遗传物质的生物载体。下
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面两个小节总结了植物含有毒素或生物载体的情况下，田间试验可能面临问题的特征，并
提供了这类田间试验的评价因素。

经过遗传修饰含有或表达毒素的植物

很多植物含有有毒化合物。其中有些有毒化合物可防御病原菌和捕食者。遗传修饰技
术可增强或减弱植物的防御机制，或使植物获得新的防御成分。理想的做法可能是开发含
有有毒物质的植物品种或使植物本身具有的有毒物质的表达量远高于天然水平。很多情况
下，对表达毒素的植物进行的田间试验是安全的，原因是已经对某一毒素的引入 、其作
用方式、对靶标和非靶标生物的潜在影响，以及编码毒素的一个或多个基因整合到植物中
的技术都有了充分的了解。

在对含有毒素的转基因植物进行小规模田间试验时，即使将植物遗传物质限定在试验
点也可能产生环境风险，因为这些植物可能会影响进入该试验点的生物 （如生物遇到通常
在其生物圈/生态位中不会遇到的毒素）。即使在植物本身从试验点清除之后，仍然会对接
触这些植物或其产物的非靶标生物产生一些残存的、非预期影响。经遗传修饰后，植物含
有一些有毒化合物或某些天然有毒化合物表达量更高，对这些植物安全地进行试验是可能
的。但应当对如下问题充分了解，如毒素的作用方式、活性和降解，以便限制毒素对试验
点中靶标生物的影响。其他的预防措施，简单的如篱笆围栏，复杂的如在隔离地点设置试
验小区，将田间试验的植物隔离起来、或根据田间试验中植物的产物采用严格的措施。

通过应用生物载体系统改良的植物

可用各种物理、化学和生物学方法将新的遗传物质转化进植物体中。这些方法技术包
括电穿孔、微注射、微粒子轰击 （ballisticmicroprojectiles）、生物或分子载体。前3项技
术是机械方法，遗传物质在任何时间意外转移对概率不会比最初插入时提高。不过，除非
载体不具有生物学活性和/或从转化植株上去除，否则载体有可能充当传染源。

如果在初始转化后，载体系统不能转移遗传物质，则通过生物载体获得转基因植物的
小规模田间试验的安全性增加。如果载体具有植物害虫风险 （如损伤、感病或危害的风
险），则应当充分消除这些风险。在大多数情况下，转化完成之后，应当从植物中去除载
体或使其失活。转基因植物研发时应用的DNA应当是：①特征明确，且转入植物后不可
能转移 （土壤根癌农杆菌Agrobacteriumtumefaciens去除危害因子的Ti质粒符合这一特
点）；以及②来自相同或近缘物种 （作为受体植物）；以及/或③来自非致病性原核生物或
非致病性低等真核植物；以及/或④来自植物病原菌，但对植物产生病害或危害的序列应
被去除。

目前，植物细胞的DNA转化中应用最广泛的载体系统是土壤农杆菌Agrobacterium
tumefaciens，通常指Ti质粒Agrobacteriumtumefaciens。大量的实验室和温室试验表
明这一载体系统是安全的。迄今为止，对转基因植物进行的大多数田间试验中，已经去除
了该载体系统中与病原菌感染相关的基因。此外，进行转化时，除了边界序列外，在转化
植株中不存在致病性相关的载体序列，并且载体和细菌不会存活。这样，就排除了可能由
载体导致的遗传物质从转基因植物转移的情况 （见第五节）。

附件2 微生物小规模田间试验的科学考虑
本文介绍了转基因微生物田间试验良好开发原则 （GDP）的科学考虑。小规模田间
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试验存在一种情况，即所研究的问题受到试验区面积相对较小的限制。与大规模试验或使
用、或不受限制的应用相反，这类研究通常只在一个或几个地理位置出现。生物防治 （作
为控制农业害虫的一种方法）的研究结果表明，微生物的引入规模和频率将是决定其是否
定殖以及对环境会产生影响的重要因素。

在小规模田间试验中，受到潜在影响的环境通常是局部的，因此易于确定重要的生态
/环境考虑因素，这些因素是安全试验设计应当考虑的。此外，由于试验的面积小，因此
可以有效应用试验生物的隔离程序和试验设计。

在环境中的应用

在评价田间试验的安全性时，生物的应用方法和接种量是重要的考虑因素。“试验地
点的位置和特征以及规模对于安全性评价具有重要作用 （OECD，1986）”。

在小规模田间试验中，微生物通常作为土壤改良剂、叶面喷施剂、种子处理剂或植物
维管组织的接种体而应用。尽管通过其他方法也可将生物导入进来，大多数情况下，有关安
全性考虑的评价程序是相似的。因此，科学原则的讨论重点在于最常应用的少数几个。

通过气溶胶的方式，微生物预期会从试验小区进行更大规模的扩散。因此，设置相对
较大的边界区 （土地的缓冲带）可能是叶面喷施试验的部分内容。另外，通过滴施和滴灌
而非喷施和喷灌可将气雾的形成降至最少。

在环境中的传播，包括存活和增殖
“生物在应用环境中的存活增殖以及扩散到新的环境中的相对能力是环境释放安全评

价的一个重要考虑因素 （OECD，1986）”。
为研发田间试验设计，本文对下述考虑因素进行了讨论。讨论中大部分数据形成的原

则源于一些微生物的研究。关于腐生生物 （与植物病原菌如土壤根癌农杆菌Agrobacteri-
umtumefaciens相互作用的除外）扩散的信息较少。

研究表明，传播取决于3个因素：①接种 （面积、适合度、传染性、存活能力）；②
种群的运动①/扩散②属性；③是否有合适的生境或生态位。“传播 （dissemination）”包括
“运动/扩散 （movement/dispersal）”和 “定殖 （establishment）”等概念。 “定殖 （estab-
lishment）”又包括 “存活”、“繁殖”，以及 “运动/扩散 （movement/dispersal）”。

评价田间试验时，不可能完全将 “扩散”与 “定殖”的概念分开。相反，这些概念应
当同时考虑。例如，如果生物不会定殖，则可较少地关注从试验小区进行的扩散，控制扩
散的方法将不是太重要。另一方面，如果从试验小区发生的扩散少，则由于试验生物的特
征或由于已经采用了控制运动/扩散的方法，定殖的概率会相对较低。

接种体

试验微生物的存活取决于很多因素。，在这儿不可能对环境中影响微生物生长速度的
所有因素都进行介绍。不过，可根据现有知识和以下途径得到的观察结果，对其可能的行
为进行一些预测：温室测试、微环境测试、对近源生物行为的了解 [如亲本生物和导入性
状的预期功能 （如果试验生物为转基因生物）]。

①

②

“活动”指的是可能涉及行为选择的主动过程，如与昆虫载体的关系。
“扩散”指的是一个被动过程，如雨水飞溅。
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在试验地点中接种体应当含有足量的微生物，以便在其他地点的有效扩散的最低水
平。此外，在微生物离开试验点时，接种体可能会出现一些稀释。随着微生物从试验点进
一步移动而未遇到合适的生境，稀释的可能性会增加。该假设得到了植物病理学研究的支
持，研究表明传播与源-库的大小成比例 （本讨论中，源-库与试验地点中测试菌株的数量
等同）。

应当指出，最低有效接种量因不同生物而存在很大差异，因此，没有一个标准的生物
体数量可作为最低有效接种量的参考。应当考虑，通过载体或机械运输进行的扩散可能会
降低最低有效接种量的负荷。因此，对于一些生物而言，少量个体就是有效的接种体，而
对于其他生物而言，则需要十分大的数量。在一些情况下，例如，只有引入大的种群才可
以克服竞争或其他压力 （如捕食作用）。因此，最低有效接种量应当根据不同情况按照个
案分析原则确定。

不过，减少微生物流出试验地点数量的措施，将降低最低有效接种所需的个体到达其
他地点的概率。对于小规模田间试验而言，可采用该类措施进行试验设计。

运动、扩散和生输
传播速度对运动/扩散的效率十分敏感。通常来说，运动/扩散越有效，传播就越快。
运动/扩散的有效性通常取决于以下几个因素。包括：在特定运输机制下 （包括吸附

到土壤或其他粒子上的能力）的运动和扩散模式；感染载体的能力；黏附于物理运输载体
上的能力 （如动物、人和其他媒介）；运输后存活的能力。这些因素取决于试验生物的生
物学特征。因此，在评价田间试验的安全性时，应考虑试验微生物的生物学特征。

某些微生物可同时通过几种方式扩散，其他微生物可能仅通过其中一种或几种方式扩
散。通常来说，通过某种方式运动的微生物，其适应性越强，通过其他方式运动的可能性
就越小。理解运动/扩散的可能的几种方式以及了解和运用这些方式中限制运动/扩散的方
法，有利于设计安全的田间试验，以及预测有无必要进行监控。

微生物通过如下所述的几种方式进行运输：①风；②水；③物理方法 （如人和动物）；

④生物载体。
（1）风
气流扩散的有效性受以下几个因素的影响。包括：进入大气的途径 （起飞）、粒子的

形状、环境胁迫 （如干燥、紫外光）下的存活能力、吸附于土壤和其他粒子上的能力。某
些微生物能够适应，并可通过气流扩散。

这些适应是多样化的，从被动过程 （如在重力下花粉散出）到远距离推进。某些微生
物可通过被动方式进行气流扩散，如一些吸附到土壤粒子上的微生物。当地面因太阳辐射
温度升高时，土壤团块 （Rafts）或粉尘粒子增加，土壤经风吹后，吸附到这些土壤粒子
上的微生物即被运输。一些吸附在昆虫或螨类上的微生物也可通过风流扩散。

田间小区位置的选择可解决或限制通过气流进行的运输。例如，考虑试验点的位置，
从而利用地形的天然特征 （如树木、山、防风林或篱笆）影响风流。如果试验微生物可通过
气流方式扩散，则应将小规模田间试验小区安排在位于近海处的岛屿上可能会比较安全。

（2）水
在水中，扩散主要受悬浮介质的运输性质影响，因此，地表和地下水流的水文学、与
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开放水体 （如湖、河、溪流）的接近情况以及灌溉水的供应是决定从陆地试验小区进行水
传扩散的主要物理因素。

雨水或灌溉水也可作为运输载体。细菌、病毒和孢子、麦角菌硬粒、真菌的菌丝体片
断可通过雨水或灌溉水扩散在这个过程中雨水或灌溉水冲刷植物的表面，或在土壤表层或
内部流过。

溅出的雨可能会将雨滴从植物表面溅向空气中，这些雨滴可载有微生物。如果撞在植
物表面的水滴上含有微生物，则溅出的雨点可引起扩散，例如，通过雨水可使某些植物病
原细菌扩散数千米。

可通过对试验小区进行合理设计来解决或限制由以上方式进行的扩散。例如，在试验
点周围设置边界地带将试验小区中的植物隔离，从而阻止溅出的雨滴中所含的微生物在靠
近试验小区的地方遇到合适的生境。另外在试验小区中加以一些独特设计，如避免使用顶
灌系统或将合适的净化系统引入到排水瓦管中。

此外，选择试验小区的位置以限制试验微生物在正常或异常的气候条件下进入地下水
或开放水体，通过排水、收集和物理屏障从而控制水流。

（3）机械方法
人类活动：人类可通过多种方式使微生物得以短距离或长距离扩散：通过对植物进行

连续处理、通过使用受污染的工具和其他设备、通过运输受污染的土壤、植物、种子和苗
木。

机械干扰 （如耕作）会将含有微生物的土块抛向空中 （raft），然后在试验小区的顺
风向落下。同样的，产生气雾剂的活动也可能使气溶胶液滴中所含的微生物进行扩散。

在小规模田间试验中，应加以小心，以限制微生物通过人类活动进行扩散。例如，只
有在限制扩散适用程序方面进行过培训的人员才能进入试验小区。其中，可以多种方式对
机械干扰进行限制，如通过作物 （如免耕品种）或程序的选择。最后，通过应用合适的净
化程序，可限制污染材料上的微生物的运输。

动物：在自然界，大量的动物会接触微生物，并充当微生物的载体。例如，通过哺乳
动物的放牧和掘洞、土壤节肢动物、蚯蚓以及吸附在鸭子脚掌上的土块，可使细菌得到
运输。

在小规模田间试验中，可采取适当的措施以限制动物进入试验区。例如，筛选试验点
和围篱笆。为保证有效性，有必要对这类物理屏障进行维护和持续的监控。

其他：昆虫可通过原子导电 （phoretically）运输微生物。它们的身体可涂有细菌或粘
附有真菌孢子。由于昆虫可在植物中活动，因此可将其身体表面的微生物从一株植物携带
到另一株植物。然后，微生物会落在植物表面或昆虫取食时给植物造成的伤口上。损伤通
常可使微生物更容易定殖。

此外还有其他被动扩散途径。例如，入侵花和花蕾的微生物可通过植物花粉进行扩
散。由于真菌和细菌与植物表面密切相关，因此可能出现通过细菌而引起的真菌传播所造
成的污染，这也是细菌被动气流扩散的一个方式。

通常在对田间测试进行试验设计时，应考虑到这些类型的载体。正如在有关植物的小
节中所提到，目前已经积累了很多应对花粉产生和扩散的方法。
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（4）生物载体
在昆虫取食过程中或昆虫从一株植物向另一株植物移动时，微生物可通过昆虫而传

播。从一定程度讲，昆虫载体和微生物建立了特定的关系。载体将微生物从一个地方运往
另一个地方，并在其可定殖时有效落下来 （通常通过植株的伤口）。尽管也有一些例外的
例子，但是一般地，载体/微生物的适应性和相互作用的特异性越强，则微生物通过其他
载体移动的可能性越小。

载体与微生物之间的关系可以是持久的 （循环的和可传播的）也可以是非持久的。如
果昆虫可长期传播微生物，且微生物可在昆虫中增殖，则产生持久或循环类型的载体/微
生物相互作用。非持久性指的是在植物上短暂的取食后，昆虫获得微生物；在继续取食并
（几分钟内）失去该微生物前，会立即将微生物传递到另一植株的关系。

通常的昆虫载体有蚜虫和叶蝉，但有文献记载烟粉虱，即粉蚧、甲虫、双翅目昆虫、

木虱、蓟马、螨类和其他昆虫也可作为载体。蚜虫和叶蝉是目前植物病毒和支原体 （无细
胞壁的细菌）最重要的载体。

昆虫可短距离，也可长距离运载微生物。象叶蝉这样的昆虫飞行能力强，一些节肢动
物 （如螨类）不能飞行，但是可通过风而被动运输微生物。由于风媒昆虫可通过风而被运
输数千公里，因此，即使飞行能力不强的昆虫也可远距离扩散微生物。

可用小规模田间试验设计来解决试验微生物通过昆虫进行的运载。例如，如果已知微
生物通过蚜虫传播，可对试验地点进行正确选择将试验点放在不存在蚜虫或蚜虫种群水平
低的海拔区域。在试验设计中也可应用蚜虫驱避剂或通过加网而使载体不能进入植物。在
去除载体活性时，这些方法很少完全起作用，且很大程度上取决于特定季节的气候条件。

是否有合适的环境

在决定微生物是否可传播时，最重要的考虑因素之一是是否有可供微生物定殖的生
境①和/或生态位②。

微生物可活动/扩散的区域中潜在生境的分布和数量是决定能否定殖的重要因素。生
境的数目、分布、大小和敏感性可影响微生物遇到合适生境并在其中成功定殖的概率。

如果潜在生境的密度低，且被相对较远的距离隔开，则成功传播的概率会大大降低，

实际可能会接近于零。在农业生产中采取基于生境密度的策略来控制病原菌传播。例如，

田间可种植 “多系 （multilines）”作物。“多系 （multilines）”作物由几个不同的作物品种
组成，每个品种都含有可对病原菌产生抗性的不同基因。由于病原菌没有找到具有足够密
度的合适生境 （敏感植物），因而不能流行性传播。应用这类策略时，微生物可能会在试
验小区内增殖，但是如果没有找到合适的宿主，将无法在小区以外的区域传播。

在小规模田间试验中采用相关试验设计在一定程度上解决潜在生境的密度和分布问

题。例如，可根据试验区中潜在生境的分布和面积来选择试验点的位置，这就称作 “地理

①

②

“生境”是发现某一生物的物理位置。生境的物理和化学特征影响在这些生境中发现的微生物的生长、活动、

相互作用和存活。
“生态位”比生境更广。生态位描述的不仅是物理生境，而且是微生物在该空间的功能和活动。本文件中所用

的 “生态位”描述的是某一生态系统内某一生物的功能。
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隔离”。
在与试验点临近的区域，可应用其他策略来帮助限制潜在的合适生境，从而控制传

播。例如，在最近对根瘤菌的一次田间试验中，在试验点周围50m半径的范围内，除去
了可能为合适宿主/合适生境的野生豆科植物。不过，由于大多数土壤含有大量可萌发的
杂草种子，因此实施这种采略时需细致监管。

增殖和存活

如上所述试验微生物的存活和增殖是产生足够大的可进行传播的源-库的重要因素。
为了增加微生物在引入地点的数目，试验微生物应当具备能够与试验点的其他生物进行竞
争的能力，或找到没有竞争对象或有效竞争对象较少的新的生态位。

显然，通过选择或找到新的生态位，对某一引入的微生物是否会成为有力竞争对象的
概率进行评估时，应当考虑一系列因素。这些因素包括：试验微生物的来源，导入基因的
来源 （如果有的话）、将要进行试验的环境。在很多情况下，可能会选择在隔离试验微生
物或其亲本微生物的农业生态系统中进行试验。这种情况下，即使应用后该试验点中出现
的基因/微生物组合的频率与通常观察的不一样，导入的基因或导入的微生物都不会成为
该环境中新的或仅有的基因或微生物。

加入的基因/微生物组合会与土著微生物种群竞争。尽管无法保证加入的基因/微生
物组合不会成为试验环境中的有效竞争物，但它的确对所要考虑的风险类型有一定的
限制。在这种研究情况下，了解导入的基因的功能以及亲本生物的行为，可用于预测
基因/微生物组合对一些因素 （如竞争营养物、捕食作用和环境胁迫、选择和抗生）的
可能响应。

不过，鉴于目前的知识，通常只能通过真正的田间试验才可以评价其表现，而且试验
微生物的竞争能力通常需通过实验进行检测。此外，实验室、温室/玻璃房或微生境得到
数据或可成为评价小规模田间研究的重要方面。

与原土著种群相比，在有限的小规模田间试验中所用的接种体通常并不重要，这一点
在决定基因/微生物组合的命运上也发挥着作用。如果向某一试验点中加入相对少量的基
因/微生物组合，则很可能本地种群具有竞争优势。此外，如果应用的是相对少量的生物，
则在可选择的基因型较少的接种体中，可能会存在大量的遗传变异。

某些情况下，微生物或导入的基因最初可能是从试验点以外的其他环境中分离的。这
种情况下，则可以根据对照环境下的研究 （如温室/玻璃房、微生境等）而对基因/微生物
组合的竞争能力进行仔细比较。所导入的基因的预期功能以及受体亲本微生物的表现也是
重要的考虑因素，合适的环境设计一般都会考虑这些因素。

在评价提交的申请以及设计安全的小规模田间试验时，竞争和选择是重要的考虑方
面。“找到新的生态位”这一现象在这里被视为选择的一个方面。

（1）竞争
某一生境的某一微生物群落中存在的负作用被称为 “竞争”。这里所指的竞争是广义

的，包括竞争可用的底物以及其他负作用，如因产生有毒物质而带来的负作用。如果几个
种群在极力争取相同的资源，如空间、光、宿主或有限的营养物等，则产生竞争。在可用
底物浓度极低的天然生境中，会出现激烈的竞争。
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自由生活的土壤微生物：关于自由生活的土壤微生物的大部分信息来源于根瘤菌
（Rhizobium）以及作为生物防治因子的微生物改良剂而获得的经验。经验表明，在生长
季节末期，加入的微生物通常不占主导作用。为了解释这些观察结果，有人假设微生物改
良生物肯定是在已经与很好地适应了当前条件的原有微生物种群竞争，但其竞争能力通常
较弱。对于具有典型的休眠孢子的微生物 （如土传真菌病原菌和半腐生菌）而言，竞争模
式可能有所不同。

如果将微生物置于土壤环境中，肯定会与大量因子竞争。这些因子包括：大量的适应
性好的竞争者 （由于土壤是复杂的基质，其中存在着各种类型的生物）、环境胁迫 （如化
学物质、水和温度）、各种水平的捕食作用、竞争资源以及抗生。

如果具备足够的营养物且温度和湿度充分，微生物即进行增殖。不过，即使在营养物
充足的情况下，土壤栖生菌也会竞争营养物。如果营养物相对充足，生长速度最快的微生
物较具有较竞争优势。更常见的情况是营养物不足，且生物经常需经历长期的饥饿而存
活。这种情况下，在胁迫条件下存活能力最强的种群通常具有竞争优势。产生抗性构造
（如孢子和麦角菌硬粒）的生物具有最强的适应性，可在长期的环境胁迫和饥饿等不利
条件下生存。另一些物种也有自己的独特方法，通过休眠的营养细胞也可存活很长
时间。

如果一个微生物种群产生了抑制其他种群的物质，则产生抗生现象。抗生的例子包
括：产生抑制竞争对象的物质，诸如乳酸、硫酸、乙醇、乙酸、小分子量有机酸等物质。
微生物拮抗剂可能在微生物环境的相互竞争作用中具有显著的作用。互补的竞争策略是指
对其他生物产生的抗生素具有内在抗性。细菌素和生物毒素也可能抑制土壤中的植物病原
菌群，且可能存在应对这些物质的微生物策略。

捕食作用可能也是影响微生物存活和种群水平的因素之一。自由生活的线虫、原生动
物和细菌是土壤微生物的捕食者。尽管这类捕食动物对微生物种群的影响尚不清楚，但是
很可能微生物已经发展出了应对捕食的策略。

土壤是复杂的基质，呈现的是高度竞争性的环境。以上所述因素的相互作用以及物种
对这些因素的响应使土壤中的生命体处于平衡，这一平衡将影响所应用微生物的比较竞争
能力。

专性寄生微生物：本文中，依赖宿主存活的微生物被称为专性寄生微生物。大部分关
于影响专性寄生微生物竞争能力的因素的信息是从作为生物防治因子的微生物、植物病理
学以及植物育种中的微生物的研究而来的。

在微生物/植物的相互作用中，专性寄生微生物附生于植物上 （在植物表面）或寄生
于植物内部 （在植物组织内）或两者兼而有之。

与附生于植物上的微生物或自由生活的土壤微生物相比，寄生于植物内部的微生物
竞争对象 （其他植物病原菌或可能的感病组织的次要入侵者）较少。寄生于植物内部
的微生物，如病毒、类病毒和一些原核生物 （如类立克次氏体、支原体和螺原体），完
全依赖于宿主或载体增殖，通常认为在其接触环境后易于发生变化。不过，也有某些
类型的植物病毒，它们可在水、土壤和作物废弃物上存活。因此，它们竞争的环境很
大程度上由宿主决定。尽管寄生于植物内部的微生物的竞争对象较少，但它们须应对
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宿主的防御。
植物专性附生微生物可根据它们与宿主之间营养关系的类型进行分类。在其生活的地

方或在叶片或根的附生阶段，如果不处于明显的与植物共栖的状态，则会出现某些专性寄
生微生物。它们从植物得到营养物 （如叶片或根的提取物），但对植物并不产生危害。不
过，如果条件合适，它们会通过毒素和酶的作用杀死或破坏宿主组织，然后在坏死组织中
增殖。

在第二类营养关系中，专性寄生微生物通过在入侵前杀死宿主组织而从植物获得营
养物。

从专性寄生微生物中可以看出很多因素影响自由生活的土壤微生物内的竞争。这些因
素包括竞争空间、营养物、捕食作用、环境胁迫和抗生。除了应对这些因素之外，附生于
植物上以及寄生于植物体内的专性寄生微生物也需要找到合适的宿主，并定殖/感染这些
宿主。专性寄生微生物需找到合适的宿主，这是在对这些生物进行安全性试验前设计试验
方案时所考虑的一个要素。

（2）选择
选择压力是环境施加的，对具有适应性特征的生物有利。微生物中最为了解的关于选

择的例子是抗生素抗性细菌菌株的出现。通过将抗生素应用于治疗人和动物微生物感染、
动物饲料和农业，促进了抗性菌株的选择。另一个关于选择的例子是可降解某些人工合成
的有机化合物 （如农药）的微生物数量的增加。在这种情况下，通过将大量的这些人工合
成化合物释放到环境中，可促进选择。

就本部分而言，“找到新的生态位”被视作一种选择形式。如果微生物在某一生态系
统内建立了执行 “新”功能的能力，则会出现这一选择。如果可执行某一原有群落不具备
的功能的微生物被引入到该生态系统中，则也会出现这一选择。

选择压可影响生物的存活、增殖及提高种群相对比例的能力。因此，选择对微生物的
运动/扩散和定殖以及存活与增殖均具有重要影响。

微生物与其他物种以及环境中的生物系统之间的相互作用

小规模田间试验中环境微生物可以多种方式与其他物种相互作用。在重组DNA安
全性考虑事项中，在摘要中提到了两种特异性的相互作用。它们是：①微生物对靶标
或非靶标生物的影响；②遗传物质水平转移的可能性及影响。以下段落介绍了这两类
相互作用，并且作了初步尝试来检验这两类相互作用。这些考虑事项也与田间试验的
设计有关。

靶标或非靶标生物

在进行田间小区试验的微生物中大多会对另一生物———靶标生物产生影响。几十年
来，植物病理学家将引起植物病害的微生物应用于田间来评价植物的抗病性。在田间也对
其他植物病原菌进行试验，以了解这些微生物的生物学特点和致病性。对作为生物防治因
子的微生物进行了特定的筛选或改良以使其影响某一靶标有害生物。一些微生物 （如苏云
金芽孢杆菌Bacillusthuringiensis）通常被用作环境中一些鳞翅目害虫的生物防治因子。
已对未改良的微生物进行了研究，对环境几乎没有不良影响，即使是已有报道微生物对环
境中的其他生物有确定影响的也是如此。这些需考虑的常规问题对于转基因微生物的试验
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具有指导意义。
当对微生物进行试验时，重要的不仅是评价其对靶标生物的预期影响，对非靶标生物

的影响的评价也很重要。当借助基因工程手段来改良作为生物防治因子的微生物时，插入
的基因可能会编码毒素或扩大宿主范围，或者增加对某一特定靶标生物的毒力，在进行田
间试验之前，应评价新性状对微生物宿主范围的影响。通过在封闭的条件下对代表性物种
进行试验，可确定潜在的非靶标生物。如果微生物可被有效地限定在试验小区中或其相邻
的周围环境中，则某一群落或生态系统中某一物种的相对密度因小规模田间试验而明显改
变的情况通常是不可能发生的。但有一点很重要，进行田间试验时应当限制敏感的非靶标
物种接触微生物。

以上概念可应用于特定的例子。应当在未有遭受威胁或濒临灭绝的鳞翅目昆虫种群接
触细菌产生的内毒素的试验小区中对苏云金芽孢杆菌B．thuringiensis的新菌株进行试
验。在进行益虫对试验微生物的敏感性试验以及限制大量的敏感益虫种群接触微生物时，
需要十分小心。

基因转移

某一基因工程微生物的基因转移能力或遗传构建体的稳定性可能会影响这一微生物

与其他微生物的相互作用。基因转移指的是遗传物质通过天然的遗传机制而进行的
传播。

分析基因转移对转基因微生物安全性的影响时，需要考虑如下因素：

①遗传物质发生水平转移的概率多大？

②如果基因发生了转移，则新的遗传信息可以稳定保留并表达吗？

③新的遗传物质的已知功能是什么？

④如果改良的微生物迁移到引入点以外的地方，则由于转化产生的结果，它将如何影
响周围的种群或植物、动物和原有微生物群落？

基因转移指的是遗传物质通过天然遗传机制而进行的传播。质粒和/或染色体基因转
移的机制包括：接合、转化、转导和细胞融合。尽管已经在实验室对这些机制进行了研
究，但对于遗传物质在自然界中的交换频率仍知之甚少。我们预计，与实验室相比，自然
界发生的基因转移频率要低一些，但自然界中实际发生的频率尚未得到充分研究。一些自
然发生的或模拟自然条件发生的遗传物质的交换已有相关文献报道。

以下几个因素的存在可能会影响基因转移：①可增加交配的较高的细菌密度；②可促
进转化的游离DNA；③可促进生长和质粒转移但不属于转导的黏土物质 （claymaterials）
或矿物质。具有广泛的宿主范围以及高拷贝数的质粒可提供更多的扩散机会，并且相对大
量的供体细胞更有利于转移到受体。此外，影响转移的其他因素有：空间、时间和细菌的
生理隔离；通过黏附到土壤粒子、有机物和其他活体生物上而进行的固定；遗传屏障 （如
限制性系统和质粒的不亲和性）；环境条件。

根据类似的考虑因素，对特定环境中观察到的转移频率进行了估计。然而，与自然发
生的转移相比，基因以何种频率进行转移以及这类转移的意义，须根据不同情况逐个进行
评价。
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