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绿色超级稻的研究进展与展望

张浩博,吴伊宁,莫伊凡,宋根才,张丽婷,孙文强,余四斌

华中农业大学植物科学技术学院/作物遗传改良国家重点实验室,武汉４３００７０

摘要　如何平衡农业生产与环境资源的矛盾是我国乃至全球面临的巨大挑战.为应对这一挑战,我国科学

家提出绿色超级稻的理念,建立全基因组育种选择技术体系,挖掘出一批高产、抗逆、优质、抗病虫以及养分高效

利用的绿色性状基因,培育大量绿色超级稻品种并推广应用,推动了作物育种目标和育种模式的转变.本文总

结了绿色超级稻的理念、发展历程以及绿色超级稻研究取得的重要进展,并就绿色营养优质水稻的培育与应用

进行了展望.
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　　水稻(OryzasativaL．)作为重要的粮食作物,
为全球近３５亿人口提供了主要食物来源.水稻安

全生产对保障世界粮食安全、促进农业可持续发展

具有重大意义.在可利用耕地逐渐减少、资源环境

日趋紧张的形势下,为满足日益增加的人口对粮食

的需求,作物生产面临巨大的挑战.在过去的几十

年里,通过应用生物育种技术(如半矮秆品种培育、
杂种优势利用)以及发展集约化生产模式,极大地提

高了包括水稻在内的多种作物的生产水平,减少了

大面积饥荒的发生.作物半矮化品种的广泛应用为

大幅度增加作物产量做出了巨大的贡献,但也为大

量氮、磷肥等的投入提供了品种基础.目前,作物生

产因化学肥料的过量施用和肥料利用率较低,已经

导致日趋严重的土壤退化和水体富营养化等问

题[１Ｇ２].此外,气候变化,如极端气温频发、二氧化碳

和臭氧水平的升高以及降雨的不均衡等,加重了农

业用地的干旱或盐碱化程度,使作物的生长环境发

生改变.为了解决农业生产与资源环境之间的突出

矛盾,２０世纪９０年代末,我国科学家呼吁开展旨在

“少投入、多产出、保护环境”的新一轮“绿色革命”.

２００５年,张启发提出了培育绿色超级稻(GreenSuＧ
perRice,GSR),实现水稻生产过程少打农药、少施

化肥、节水抗旱的构想[３].目前,绿色超级稻的理念

受到国内外遗传育种学家的积极响应与践行.绿色

超级稻的目标和实践已经成为全球作物育种的新目

标和农业可持续发展的重要举措[２].本文对绿色超

级稻的概念及发展历程、绿色超级稻的基因组育种

体系以及绿色超级稻的推广应用等进展进行综述,
并展望绿色超级稻的发展及其对农业绿色发展的

作用.

1　绿色超级稻的构想与实践

1.1　中国水稻育种的成就

水稻作为我国主要粮食作物,其生产主要经历

了２次大的飞跃.在２０世纪５０年代,中国科学家

培育出第１个半矮秆籼型品种“广场矮”;此后,国际

水稻研究所育成并推广应用半矮秆品种“IR８”,创
造了当时水稻高产的奇迹.半矮化品种的培育与应

用推动了我国水稻生产进入第１次“绿色革命”的时

代,使水稻单产提高２０％左右.水稻生产上的第２
次跨越是杂种优势的利用.１９６４年,袁隆平提出了

杂种优势的设想,在此基础上,率先培育出以野败不

育为基础的三系杂交籼稻,使中国成为世界上首个

将杂种优势利用到水稻生产上的国家,为自花授粉

作物利用杂种优势开辟了新的途径.目前,我国杂

交水稻年种植面积维持在１６１８万hm２左右[４].光
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敏感雄性核不育水稻“农垦５８S”的发现拉开了“两
系法”杂交稻的序幕.两系杂交稻打破了恢复系与

保持系之间的束缚,使组配的双亲的遗传差异扩大,
杂种产量较三系杂交组合有了进一步的提高.１９８９
年,国际水稻研究所提出了“超级稻”(SuperRice)
的概念并启动了“超级稻育种计划”.在随后的３０
多年中,我国育种家通过创新育种技术、拓宽遗传基

础,配制强优势杂交组合,育成一批超级稻新品种,
使水稻单产水平不断获得突破[５],从１９９５年的４００
kg到２０００年的７００kg、２００４年的８００kg、２０１１年

的９００kg、２０１４年的１０００kg以及２０１８年的１１００
kg的高产阶段目标先后实现(http://news．scienＧ
cenet．cn/htmlnews).截至２０２１年,农业农村部冠

名了 １３５ 个 超 级 稻 品 种 (http://www．ricedata．
cn).另外,水稻的２个亚种(籼稻和粳稻)存在较强

的生物学杂种优势,但籼/粳杂交组合 F１代不育或

部分可育的障碍限制了其杂种优势的利用.广亲和

基因的发现和利用为克服籼/粳亚种间的育性障碍、
充分利用籼/粳杂种优势提供了重要的技术支撑[６].
目前许多产量杂种优势表现突出的杂交稻,如“甬优

系列”和“春优系列”组合,均是利用粳稻不育系和广

亲和恢复系配制的优良籼/粳杂交组合.近年来,我
国科学家利用基因组学手段对多套杂交稻的后代材

料进行了高通量的基因型和表型分析,鉴定出大量

控制水稻杂种优势的遗传位点,剖析了品种间和亚

种间杂种优势的遗传基础[７].这些研究成果对指导

高效筛选杂交组合配组亲本、加快杂交稻品种选育

进程,具有重要的理论和实践意义.
1.2　绿色超级稻理念与培育策略

长期以来,育种家多以高产目标为主,成功培育

出许多耐肥高产品种并推广应用.生产上为了追求

高产,较少控制化肥和农药的投入量;而农药和化肥

的过度施用给资源和环境带来严重的影响.为了解

决这种高投入、低产出以及破坏资源环境的问题,张
启发[３]于２００５年提出绿色超级稻(GSR)的构想,要
求培育的绿色超级稻品种不仅高产优质,而且具备

抗病虫、高效的养分吸收利用、节水抗旱等绿色性

状,达到生产上“少打农药、少施化肥、节水抗旱、优
质高产”的目标.２０１０年,“绿色超级稻新品种选

育”项目获得国家高技术研究发展计划(“８６３计

划”)的支持.该项目采用了“两步走”的品种选育策

略:第１步,利用水稻核心种质等品种资源与不同生

态区优良品种杂交并且多次回交,通过回交育种结

合分子标记辅助选择等技术,构建大批含绿色性状

的导入代换系,挖掘绿色性状基因,创制一系列遗传

背景与优良品种相同且单个性状(基因)得到改良的

导入系或近等基因系.第２步,将导入系有计划地

组配杂交,培育聚合多个优良基因的绿色超级稻品

种(系).此外,为了加快绿色超级稻培育与推广,我
国科学家根据功能基因组研究进展和育种基础还设

定了阶段性目标:第１阶段,培育抗主要病虫害的品

种,实现基本不打农药;第２阶段,提升品种对氮、磷
等养分的吸收利用效率,进而减少化肥的使用量;第

３阶段,培育耐(避)旱的水稻新品种,实现节水抗旱

的目标[３].近１０年来,随着基因组学的发展,水稻

功能基因组研究取得了重大进展,特别是科学家利

用基因组重测序技术分析大量种质资源,鉴定和发

掘一批符合绿色超级稻育种目标的有利基因,如抗

病虫、养分高效利用、抗逆性强、高产优质等,在此基

础上,提出了绿色超级稻的基因组设计育种策略和

选择方案[８].即根据稻区生产需求和具体育种目

标,以优良品种为受体亲本,利用丰富多样的品种资

源和功能基因组研究的新成果,发掘鉴定水稻种质

资源中的优异基因和基因组变异,从基因组水平设

计组合各种有利基因,利用分子标记选择技术、全基

因组选择技术、杂交与回交等育种手段精准改良目

标品种,培育绿色超级稻品种(品系).
1.3　绿色超级稻研究进展及发展历程

绿色超级稻涉及多种绿色性状,如抗病虫性、耐
旱性、养分高效利用、抗各种非生物胁迫等,而这些

性状多为受多基因控制的复杂数量性状.育种家要

同步改良复杂性状的多个基因面临着极大的挑战.
针对这一挑战,１９９８年,国际水稻研究所发起了“全
球水稻分子育种计划”,其基本策略是收集、发掘利

用全球丰富多样的特异种质资源,通过大规模的杂

交、回交和分子标记等技术将资源中的优异基因转

移到各地优良推广品种中,培育大批以优良品种为

遗传背景的导入代换系[９].１９９９年,我国科学家倡

导以“少投入、多产出、保护环境”为目标的“新的绿

色革命”;２００１年,相应启动了“参与全球水稻分子

育种计划研究”项目.国内外多家研究机构利用水

稻微核心种质资源,通过大规模杂交、回交和目标性

状的分子标记辅助选择,将微核心种质中有利的绿

色性状(或基因)导入到不同生态区的优良推广品种

中,培育出一批具有优良品种背景的导入系群体,创
建了大量水稻育种材料,开展了水稻新品种的分子

９２
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育种(图１).
在此基础上,张启发提出了“绿色超级稻的构

想”,主张培育“少打农药、少施化肥、节水抗旱、高产

优质”的绿色超级稻品种.现阶段,GSR 不仅指具

有绿色特性的一类新型品种,而且代表“高产高效、
生态安全”的作物生产体系理念[８],该理念得到了我

国政府和国际组织的大力支持.２００８－２０１８年,比
尔和梅林达􀅰盖茨基金会连续资助了“为非洲和亚

洲资源贫瘠地区培育绿色超级稻”的国际重大项目

(图１).２０１０－２０１８年,科技部立项支持“绿色超级

稻新品种选育”“８６３计划”重大(重点)项目,国内２７
家科研和育种单位联合承担了该项目的研究,其主

要内容包括:(１)绿色超级稻品种选育的育种理论与

技术体系,利用种质资源基因组学、全基因组关联分

析和多组学技术等手段,挖掘不同水稻资源(包括野

生稻)中具有潜在育种利用价值的绿色性状基因;
(２)建立全基因组选择育种技术平台,创制高通量、
低成本的基因分型技术和基因组育种芯片,提升定

向改良品种的能力;(３)开展绿色性状基因聚合与种

质创新,将多个优良性状(如抗病、抗虫、耐旱、耐高

低温、耐盐碱、氮磷营养高效、高产优质等基因)聚合

在一个品系中,创建含绿色优良性状的新材料;
(４)发掘利用优良种质和基因资源,培育绿色超级稻新

品种;(５)建立绿色超级稻高产高效的栽培技术体系,
制定绿色超级稻的认定指标和程序,开展绿色超级稻

新品种在不同生态区域的示范推广.２０１７年,绿色超

级稻项目在执行１０周年之际承办了主题为“功能基因

组到绿色作物和可持续农业”的国际农业基因组学大

会,张启发介绍了绿色超级稻的发展,并提出了从绿色

品种、作物绿色生产到农业绿色发展的新目标(图１).

图１　绿色超级稻的发展历程

Fig．１　TimelineoftheGreenSuperRicedevelopment

　　截至２０１８年,绿色超级稻项目培育出具备绿色

性状的(如抗病虫、养分高效利用等)水稻新品种６６
个,认定具有氮高效的绿色超级稻品种４１个 (htＧ
tps://www．nstrs．cn/).据统计,绿色超级稻品种

在世界主要水稻产区累计推广面积超过 ２５５ 万

hm２[２,１０],为我国和世界粮食安全做出了积极贡献.

２０１８年,绿色超级稻入选中共中央宣传部等单位举

办的“伟大的变革———庆祝改革开放４０周年”大型

展览.２０１９年,农业农村部正式颁发“水稻、玉米、
小麦、大豆绿色品种指标体系”,明确指出“少打农

药、少施化肥、节水抗旱、优质高产”是我国农作物今

后主要的育种目标和方向.２０２１年,第２６届联合

国气候大会将绿色超级稻培育作为建立低碳、适应气

候变化的食品系统和“迎接２０５０挑战”的科技解决方

案(图１).绿色超级稻的培育与应用对我国乃至全

球的农业绿色发展战略和政策发挥了积极的影响.

2　水稻种质资源的基因组研究

绿色超级稻品种培育需要挖掘抗病虫、养分高

效利用、抗逆、节水抗旱、优质高产等重要性状基因.
基因组技术和种质资源的创新利用可为培育绿色超

级稻提供重要的实践基础.

０３
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当前,我国拥有全球第２大作物种质资源库,但
对其深度研究开发利用不足５％.如何充分利用这

些种质资源中优异基因并培育出符合各地需求的新

品种,一直是育种家面临的重大课题.分子生物学

技术的不断发展以及大规模的种质资源基因组重测

序,极大地促进了水稻重要基因的挖掘.随着粳稻

品种(日本晴)率先完成基因组精细测序,目前全世

界已有超过１万份水稻资源完成了基因组测序或者

重测序.２０１６年,华中农业大学公布了２个籼稻品

种明恢６３和珍汕９７参考基因组序列[１１].２０１８年,
中国农业科学院联合国内外多家科研机构开展并完

成了“３０００份水稻基因组计划”.３０００余份核心种

质基因组显示约有２９００万个单核苷酸多态性位

点,以及超过２４万个插入缺失变异和９万余个结构

变异[１０].基于“３０００份水稻基因组计划”的基因组

序列数据,科学家构建了包含１４８２６个核心基因和

９０５０个水稻品种特有的基因或基因家族的水稻功

能基因组的育种数据库(http://www．rmbreeding．
cn/snp３k)[１２].种质资源基因组分析加速了水稻重

要基因等位变异的发掘与利用.同时,水稻核心种

质的基因组变异与表型关联分析助推了大量影响重

要性状基因的规模化发掘[２],促进了绿色超级稻的

培育进程.

3　绿色性状功能基因的发掘与应用

近２０年来,水稻功能基因组研究取得了快速进

展,截至２０２１年３月,国内外科学家鉴定分离到

３８０９个水稻重要性状的基因(图２),而且发现亚洲

栽培稻地方品种、非洲稻以及野生稻中蕴藏着大量

自然发生的优异性状的等位基因,如抗病虫、养分高

效利用、抗各种非生物逆境胁迫以及高产优质等基

因,为绿色超级稻的培育提供了宝贵的基因资源.

图２　绿色超级稻的基因组育种策略

Fig．２　AschematicstrategyofgenomicbreedingforGreenSuperRice

　　褐飞虱(NilaparvatalugensStål)是水稻生产

的主要虫害之一.目前,在水稻中,已有近４０个抗

褐飞虱基因被定位,它们均来源于野生稻与农家品

种[１３],具有较好的育种利用价值.例如,Bph１４是

我国科学家从野生稻中克隆的第１个水稻抗褐飞虱

基因,它编码含有卷曲螺旋、核苷酸结合以及富含亮

氨酸重复序列的蛋白(coiledＧcoilnucleotidebinding
leucinerichrepeat,CCＧNBＧLRR).Bph１４具有独

特的富含亮氨酸重复序列(LRRs)可识别褐飞虱的

入侵并激活植物抗性[１４].Bph３０是最近克隆的１

个广谱抗飞虱基因,编码含有２个亮氨酸重复结构

域(leucineＧrichdomains,LRD)的蛋白,其氨基酸 N
端的自然突变可能是广谱抗性的基础.含Bph３０
的抗性品种可能通过增加厚壁组织厚度与细胞硬

度,形成一道坚固的屏障,从而阻止褐飞虱取食植物

韧皮部的汁液[１５].水稻白叶枯病 (Xanthomonas
oryzaepv．oryzae)是世界上分布最广、为害最重的

水稻细菌性病害之一.Xa２１是第１个从野生稻中

克隆的抗白叶枯病基因,它编码１个由１０２５个氨

基酸组成的类受体蛋白激酶,其结构包括与抗性表

１３
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达相关的 LRRs和丝氨酸Ｇ苏氨酸激酶区(STK)２
个功能域[１６].Chen等[１７]利用珍汕９７与明恢６３构

建的重组自交系群体鉴定克隆到１个隐性抗白叶枯

病的新基因xa２５,其编码１个 MtN３/saliva家族蛋

白.由稻瘟病菌(PyricularigriseaCookSacc．)引
起的稻瘟病,是水稻最严重的真菌病害之一.Liu
等[１８]将源自小粒野生稻(O．minuta)中的抗稻瘟病

基因Pi９导入栽培稻,且发现Pi９对来自１３个国家

的４３个稻瘟病菌株均表现出很高的抗性,该基因编

码含有 NBSＧLRR结构域的蛋白.研究结果表明,

Pi９与Pi２、Pi５０、Pigm、Pizh、Piz、PizＧt为复等位

基因[１９].
据统计,我国农业生产的化肥用量占世界化肥

总量的２５％以上,且利用率偏低.作物氮肥的低效

利用以及化学投入品的严重过量施用,对环境产生

了严重影响.一方面,化学肥料的过量施用引起水

体富营养化、土壤酸碱化;另一方面,氮肥使用量的

边际效益减少,直接降低了农民的收益.近年来,我
国科学家利用水稻种质资源分离克隆出许多高效氮

肥利用基因.例如,利用染色体片段代换系群体分

离克隆的氮高效利用基因 MYB６１.MYB６１在籼

粳稻中存在表达差异,且受转录因子GRF４调控.
粳稻品种的启动子区检测到helitron转座子插入,
影响GRF４与MYB６１启动子区的结合,下调其表

达,造成籼粳品种之间氮素利用率的差异[２０].Tang
等[２１]利用全基因组关联分析发现硝酸盐转运蛋白

OsNPF６．１能提升硝酸盐的吸收能力,其中来源于

野生稻的单倍型 OsNPF６．１HapB 能增强氮肥利用

率,而绝大部分的栽培稻已经丢失了该等位基因(单
倍型).OsNPF６．１HapB启动子区存在的自然突变能

增强相关转录因子OsNAC４２的转录激活,提高氮

肥利用率.最近,Liu等[２２]报道了１个负调控水稻

分蘖的转录因子OsTCP１９,其单倍型OsTCP１９ＧH
的启动子区缺少２９bp,影响氮响应负调控因子

LBD蛋白与该启动区的高效结合,从而抑制 OsＧ
TCP１９转录.同样,该等位基因在现代水稻品种中

几乎全部丢失.DNR１是从籼稻分离的一个氮高

效基因,它编码吡哆醛磷酸依赖型的氨基转移酶.
该位点的籼稻等位基因DNR１indica的启动子区存在

５２０bp的缺失,会引起其表达下降,植株生长素含

量 上 升,导 致 籼 粳 稻 间 氮 肥 吸 收 速 率 的 显 著

差异[２３].
水稻生产经常会遭受非生物逆境胁迫,科学家

也开展了大量耐受非生物逆境胁迫基因研究.如在

耐旱方面,利用深根的旱地品种 KinandangPatong
与浅根的籼稻品种IR６４构建近等基因系分离群

体,鉴定克隆到１个控制根生长角度的基因DRO１
(DeeperRooting１).序 列 比 较 分 析 发 现,品 种

IR６４中DRO１基因的第４外显子存在１bp的缺

失,导致编码的氨基酸提前终止[２４].浅根品种导入

了DRO１基因,可以增加其扎根深度,提高抗旱能

力.在耐热方面,Li等[２５]在非洲稻CG１４中鉴定到

１个抗高温的主效数量性状位点OsTT１,它编码１
个参与泛素化蛋白降解的２６S蛋白酶体α２亚基.

OsTT１基因的表达量越高,其植株的耐热性越强.
在已克隆的许多耐寒基因,如COLD１、HAN１、bZＧ
IP７３的耐寒等位基因均来源于粳稻[２６Ｇ２８].其中,

COLD１编码１个 G 蛋白信号调节因子,该基因编

码区存在１个单核苷酸的差异,导致不同水稻品种

耐寒性的显著差异[２６].温带粳稻与热带粳稻相比,

HAN１的启动子区存在１个 MYB 顺式元件,可增

强其耐寒性[２７].同样,bZIP７３基因编码区第５１１
位置在籼粳品种间存在１个单核苷酸多态性差异

(粳稻 G５１１、籼稻 A５１１),导致籼粳对低温耐受性的不

同[２８].在重金属胁迫方面,OsCd１在籼稻和粳稻间

存在较大的序列差异,其编码区存在的序列变异造

成了氨基酸的差异 (粳稻 V４４９、籼稻 D４４９),导致

OsCd１v４４９品种的重金属镉(Cd)积累相对低于 OsＧ
Cd１d４４９品种[２９].

高产、优质是育种家选育品种的重要目标.目

前科学家已经鉴定到许多与籽粒产量和稻米品质相

关的基因.例如,Xue等[３０]分离克隆到１个多效基

因Ghd７,同时控制水稻穗粒数、抽穗期和株高.测

序分析发现,Ghd７在栽培稻品种中至少存在９种

等位基因,不同等位基因的感光性差别很大.IPA１
(idealplantarchitecture１)是１个调控水稻理想株

型的关键基因,影响单株的倒伏性和籽粒产量,其等

位基因(ipa１Ｇ２D)对株型有着精细的表达调控[３１].
育种工作者可以利用IPA１的不同等位基因调控

IPA１的适度表达,培育大穗、分蘖适当和粗秆抗倒

的理想株型.研究表明,IPA１通过调控WRKY４５
的表达参与调控水稻对稻瘟病的广谱抗性[３２].Wx
基因可以催化直链淀粉的合成,是决定稻米食用和

蒸煮品质的关键因子.目前的研究表明,该位点存

在至少４种等位基因(Wxa、WXb、WXlv和wx),决
定了不同水稻品种籽粒中直链淀粉含量(AMYＧ

２３
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LOSECONTENT,AC)的差异[３３].籼稻品种一般

具有Wxa等位基因,粳稻品种携带WXb等位基因,
籼稻比粳稻具有更高的 AC;而主要分布在热带地

区的品种含有WXlv等位基因,其 AC水平最高.功

能丧失的等位基因wx 形成了糯性胚乳,AC水平

最低(０~３％).利用这些基因信息,育种家可以根

据消费者的喜好选择合适的等位基因进行品质育

种.可以看到,随着功能基因组研究的快速发展,越

来越多的具有育种利用价值的功能基因及其等位变

异材料将被发掘与鉴定,可为绿色超级稻的基因组

育种提供重要的理论依据和技术支撑.
目前,已有许多绿色功能基因(表１)在绿色超

级稻育种实践中得到了广泛应用.例如,利用抗褐

飞虱基因Bph１４和Bph１５进行水稻优良恢复系的

抗性改良,获得了抗虫基因叠加的近等基因系[８８];
将 抗白叶枯病基因Xa７、Xa２１和Xa２３导入、聚合

表１　分离克隆的水稻部分绿色性状基因

Table１　Somerepresentativegenesforgreencharactersclonedinrice

绿色性状

Greentrait
基因

Gene
供体来源

Donor
编码蛋白

Encodingprotein
基因功能

Function
参考文献

Reference

抗虫

Insectresistance

Bph１ Cheongcheongbyeo CCＧNBＧNBＧLRR

抗褐飞虱

Brownplanthopper
resistance

[３４]

Bph３ Rathuheenati Lectinreceptorkinase [３５]

Bph６ Swarnalata AtypicalLRR [３６]

Bph９ Pokkali CCＧNBSＧNBSＧLRR [３７]

Bph１４ B５(O．officinalis) CCＧNBＧLRR [１４]

Bph１５ B５(O．officinalis) Lectinreceptorkinase [３８]

Bph１８ IR６５４８２(O．australiensis) CCＧNBSＧNBSＧLRR [３９]

Bph２６ ADR５２ CCＧNBＧLRR [４０]

Bph２９ RBPH５４(O．rufipogon) B３DNAＧbindingdomain [４１]

Bph３０ ACＧ１６１３ AtypicalLRR [１５]

Bph３２ Ptb３３ UnknownSCRdomain [４２]

Bph３７ IR６４ CCＧNB [４３]

抗病

Diseaseresistance

Xa１ Kogyoku NBSＧLRR

抗白叶枯病

Bacterialblight
resistance

[４４]

Xa５ IRBB５ TFIIAγ５V３９E [４５]

Xa２１ IRBB２１(O．longistaminata) ReceptorkinaseＧlikeprotein [１６]

Xa２３ RBB１６(O．officinalis) Executor [４６]

Xa２５ Minghui６３ MtN３/saliva/SWEETprotein [１７]

Xa２６/Xa３ Minghui６３ LRRreceptorkinase [４７]

Xa２７ IRBB２７(O．minuta) Executor [４８]

Pi２ Fukunishiki NBSＧLRR

抗稻瘟病

Blastresistance

[１９]

Pi９ ７５Ｇ１Ｇ１２７(O．minuta) NBSＧLRR [４９]

Pigm Gumei４ NBSＧLRR [５０]

pi２１ Owarihatamochi Prolinecontainingprotein [５１]

Pi２５ Gumei２ NBSＧLRR [５２]

Pib BL１ NBSＧLRR [５３]

rod１ TP３０９ Ca２＋ sensor [５４]

bsrＧd１ Digu C２H２Ｇtypetranscriptionfactor [５５]

rbr２ Minghui６３ CCＧNBSＧLRR [５６]

PbＧ１ Modan CCＧNBSＧLRR [５７]

氮肥利用

Nutrientuse
efficiency

MYB６１ ９３Ｇ１１ MYBtranscriptionfactor

氮素高效利用

NitrogenＧuse
efficiency

[２０]

OsSBM１ Kasalath Peptidetransporter [５８]

OsTCP１９ Kasalath TCPtranscriptionfactor [２２]

SMOS１/NGR５ ９３Ｇ１１ AP２transcriptionfactor [１]

DEP１/qNGR９ Shennong２６５ Gproteingammasubunit [５９]

OsNR２ ９３Ｇ１１ NAD(P)HＧdependentnitratereductase [６０]

NRT１．１B IR２４ Nitratetransporter [６１]
OsNRT２．１ Nipponbare Nitratetransporter [６２]

PSR１/OsNiR Kasalath FerredoxinＧnitritereductase [６３]
DNR１ HHGX７４ Aminotransferase [２３]

OsNPF６．１ IR３６ Nitratetransporter [２１]
OsNAC４２ IR３６ NACtranscriptionfactor [２１]

３３
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续表１ContinuedTable１
绿色性状

Greentrait
基因

Gene
供体来源

Donor
编码蛋白

Encodingprotein
基因功能

Function
参考文献

Reference

抗逆性

Stressresponse

DRO１ KinandangPatong Earlyauxinresponseprotein
耐旱

Drought
tolerance

[２４]
Sub１A FR１３A ERF [６４]
OsMT１a Iapar９ Metallothionein [６５]

Rf１a/RfＧ１/Rf５ IR２４ PentatricopeptideＧrepeatfamilyprotein [６６]
TCM５ PA６４S Degproteaseprotein

耐热

Heattolerance

[６７]
OsHTAS HT５４ UbiquitinE３ligase [６８]
TOGR１ Zhonghua１１ DEADＧboxRNAhelicase [６９]
OsTT１ CG１４(O．glaberrima) αＧ２subunitofthe２６Sproteasome [２５]
GSA１ Wuyunjing UDPＧglucosesterolglucosyltransferase [７０]
Ctb１ NorinＧPL８ FＧbox

耐冷

Coldtolerance

[７１]
bZIP７３ Zhonghua１１ bZIPtranscriptionfactor [２８]
CTB４a KMXBG LeucineＧrichrepeatreceptorＧlikekinase [７２]
CTB２ KMXBG UDPＧglucosesterolglucosyltransferase [７３]
TCD１０ Guangzhan６３ Pentatricopeptiderepeatprotein [７４]
HAN１ ０２４２８ CytochromeP４５０ [２７]
COLD１ Nipponbare GＧproteinsignalingregulator [２６]

耐重金属

Toleranceto
heavymetals

OsHMA３ Akita６３ HeavyＧmetalATPase 低镉积累

Lowcadmium
accumulation

[７５]
OsCd１ Nipponbare MFSdomainＧcontainingprotein [２９]
CAL１ TaichungNative１ DefensinＧlikeprotein [７６]

高产

Highyield

GW２ WY３ UbiquitinE３ligase

提高产量构成因子

Increasedyield
components

[７７]
Ghd７ Minghui６３ CCTdomainprotein [３０]
Ghd８ Asominori HAP３subunit [７８]
OsGS１ Kasalath Glutaminesynthetase [７９]

GL３．１/OsPPKL１ WY３ Ser/Thrphosphatase [８０]
OsGSR１/OsGASR７ Nanyangzhan GASTprotein [８１]

TGW６ Kasalath IAAＧglucosehydrolase [８２]
qTGW２/OsCNR１ ９３Ｇ１１ Cellnumberregulator [８３]
OsGRF４/GS２ JDL GrowthＧregulatingfactor [２０]

OsSPL１４/IPA１/WFP Yongyou１２ Squamosapromoterbindingprotein [３１]
GS５ Zhenshan９７ Sercarboxypeptidase [８４]

食味品质

Grainquality

OsGluA２ SL４３１(O．rufipogon) GlutelintypeＧA２precursor 增加籽粒蛋白

Proteincontentingrains
[８５]

OsAAP６ ZS９７ Aminoacidpermease [８６]

Wx T６５ GranuleＧboundstarchsynthase
直链淀粉合成

Starchbiosynthesis
[３３]

OsBADH２/fgr Della Betainealdehydedehydrogenasea 香味 Fragrance [８７]

到光温敏雄性核不育系,可以培育广谱抗病的不育

系[８９];通过聚合多个抗病、抗虫基因(如Pi２、Pi９、

Pikm、Bph３、Bph１４、Bph１４、Bph３２、Xa７、Xa２１、

Xa２３)以及优质基因,培育新型两系不育系或恢复

系.另外,以显性核不育系佳辐占等为受体,创制含

有Pi１、Pi２、Xa２１、Xa２３等多个抗病基因的新种

质;通过分子标记辅助育种技术将基因 NRT１．１BＧ
indica 转移到粳稻品种秀水１３４中[６１],培育出多个

水稻新品系.这些品系为绿色超级稻的品种选育提

供了丰富的育种材料.

4　基因组育种技术平台及其应用

随着全基因组测序技术的发展和新方法的开

发,越来越多的绿色性状功能基因被发掘和利用.
在此基础上,科学家提出了培育绿色超级稻的基因

组育种新策略[８],即充分利用基因组重测序的水稻

种质资源以及大量基因组变异信息,发掘和鉴定野

生种和栽培稻中有利基因,如抗病虫、抗逆、养分高

效利用等基因及其自然变异;根据不同水稻产区的

目标需求和基因的功能特征进行相应的基因组育种

设计(图２);选择优良的水稻品种为待改良亲本,以
具有优异等位基因的水稻种质为供体亲本,利用全

基因组选择育种技术,结合大规模的杂交和连续的

回交等育种程序和手段,创建大量以优良品种为背

景、具有单个所需目标基因的近等基因系(nearisoＧ
geniclines,NIL)群体.每个近等基因系包含１个

含目标基因的非常短的基因组片段(＜２００kb),从
而实现目标基因的精准定向替换.利用这些近等基

因系,可以对不同绿色性状(有利基因)进行设计组

合,利用基因组选择育种技术实现不同优良基因的

聚合和累加(图２),选育出具备抗病虫、氮磷养分高

效利用、节水抗旱、优质高产等的新品系.再经过聚

４３
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合系的大田试验评价,选育出综合性状优良的绿色

超级稻品种.
基因组育种技术平台主要包括２个方面.一是

以高通量测序技术和育种芯片技术为核心的全基因

组选择技术.目前我国科学家已经创制了多款单核

苷酸多态性(singlenucleotidepolymorphism,SNP)
育 种 芯 片,例 如,RICE６K、RICE６０K、RICE９０K
等[９０Ｇ９１].这些育种芯片可用于品种的真实性鉴定、
基因指纹分析、特定性状位点的全基因关联分析和

育种系谱信息溯源分析等[９２].结合回交育种程序

和基因组选择技术,育种家已经成功地将源于“DuＧ
lar”的广亲和基因定向导入到优良恢复系“９３Ｇ１１”
中;利用RICE６K 芯片快速检测其背景,发现背景

回复率高达９９．４％;将具有广亲和基因的新恢复系

与典型粳稻品种“Balilla”杂交,F１代结实率显著提

高[９３].二是目标基因选择体系.精确定向改良要

求在替换目标基因/等位基因的同时,不能因遗传连

锁累赘带来不良性状.因此,该基因选择系统最好

由基因内的功能标记和基因两侧(如,＜１００kb)的

侧翼标记组成.功能标记一般基于引起功能差异的

等位变异进行开发,可以是简单序列重复、等位基因

特异性PCR、切割扩增多态性序列和竞争等位基因

特异性PCR标记等.通过连续的杂交、回交程序将

供体亲本中携带优异的等位基因转移到一个待改良

的品种(轮回亲本)中.为了精确地替换目标基因,
在每一代回交过程都可以进行目标基因的选择,创
建含有目标等位基因的近等基因系.在适当世代进

行全基因组(背景)选择,从而获得目标性状改良、背
景优良的改良品系.根据不同的生产要求,改良品

系可以通过设计杂交以聚合不同绿色性状的有利基

因,培育综合性状优良的绿色超级稻品系(图２).
另外,该方法的一个优点在于,利用近等基因系培育

新品种的同时,还可以剖析不同基因的互作效应和

育种效应.目前,育种家已经利用基因组育种选择

技术成功地创制大量近等基因系,培育出含有抗稻

瘟病、抗飞虱、抗白叶枯病等多基因聚合的恢复系、
不育系和多个绿色超级稻新品种[９４Ｇ９６].

5　展　望

我国农业生产面临着保障粮食安全、保护环境

以及满足人民日益增长的对美好生活需求的新挑

战.为此,绿色超级稻需要创新发展,进一步助推以

“提质增效”为主要目标,创新生产方式和产业模式,
践行农业绿色发展.

5.1　绿色超级稻的发展内涵

绿色超级稻的实践与应用是一个长期的发展过

程.绿色超级稻不仅指具备绿色性状的新品种,而
且代表绿色环保、生态安全的生产模式.绿色超级

稻的发展目标,首先是保障粮食安全的可持续性生

产,在资源约束的条件下,不断提高作物对水、肥等

养分的吸收利用效率,增加和稳定作物产量.其次,
保障农产品的安全,通过绿色品种、绿色栽培和绿色

防控等综合措施,实现少打农药、少施化肥,改善稻

田土壤和水资源环境,达到产品无农药残留、低重金

属污染和无微生物毒素的效果.另外,保护生态环

境,减少水稻生长过程对环境资源的不良影响.通

过培育和推广应用抗病虫、养分高效利用、节水抗

旱、抗逆性强的绿色超级稻品种,探索多种因地制宜

的农业生产模式,促进水稻清洁生产、净化农田水

质,提高稻田资源的综合利用效率.
5.2　育种目标的变化

随着我国人民群众生活水平的提高,“吃饱”已
经不是主要问题,更多人群面临的是隐形饥饿或营

养不均衡.因此,育种目标要从过去单一追求产量

向追求产量和质量并举的方向转变[９６].水稻作为

主要的食物来源,除了提供能量外,还应该具有营养

健康价值.糙米(全谷)的营养健康成分的鉴定利用

受到关注.同时,减少稻米过度加工造成营养成分

的流失、倡导食用全谷而非精白米的消费理念正在

兴起.为了满足人们对稻米营养和健康的个性化、
多样化需求,培育富含铁、锌等微量营养元素、不饱

和脂肪酸、花青素、维生素以及其他特殊营养健康成

分将成为水稻品质育种的重要方向和研究内容[９６].
许多研究机构已经开始选育不同直链淀粉或蛋白质

含量的品种,以提高全谷的口感或食味品质.
5.3　育种范式的发展

随着作物学、基因组学以及多组学等技术的迅

速发展,深度解析重要性状的功能基因以及基因与

环境等互作机制成为现实,作物育种手段和方式也

会发生深刻的变革.特别是利用基因编辑等技术加

快遗传变异的创造,利用基因组育种技术精准选择

目标基因和遗传背景,使得作物育种开始从传统的

遗传改良模式走向精准、高效、智能的设计育种模

式.依靠多组学等技术手段培育绿色、营养、优质的

水稻品种将成为绿色超级稻发展的主要内容.
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ProgressandprospectsofGreenSuperRice

ZHANGHaobo,WUYining,MOYifan,SONGGencai,ZHANGLiting,SUN Wenqiang,YUSibin

NationalKeyLaboratoryofCropGeneticImprovement/CollegeofPlantScienceandTechnology,

HuazhongAgriculturalUniversity,Wuhan４３００７０,China

Abstract　HowtobalancethecontradictionbetweenagriculturalproductionandenvironmentalreＧ
sourcesisahugechallengeforgeneticistsandbreedersinChinaandworldwide．InresponsetothischalＧ
lenge,geneticistsandbreedersinChinaproposedthenotionof“GreenSuperRice”(GSR),establisheda
wholeＧgenomeselectionandgeneＧspecificselectionsystem,discoveredabatchofgreentraitgenesfor
highyield,superiorquality,resistancetopestsanddiseases,tolerancetoabioticstresses,andhighnutriＧ
entＧuseefficiency．ThebreedingandapplicationofalargenumberofGreenSuperRicevarietieshasproＧ
motedtheparadigmshiftofthegoalsandmodelsofcropgeneticimprovement．Thisarticlesummarized
theconcept,developmentandachievementsofGreenSuperRice．Thebreedingandapplicationofgreen,

nutritiousandhighＧqualityricewereprospectedtoenhancethedevelopmentofgreenagriculture．
Keywords　GreenSuperRice;germplasmresources;functionalgene;greentraits;genomicbreedＧ

ing
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