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摘 要 随着地球人口的逐年递增，对粮食产量的需求也逐年提高，如何在提高作物产量的同时降低投入成本将是未来一段

时间作物育种的主要研究方向。与此同时，我们还必须面对全球生态环境变化带来的一系列不利因素。另外，又要降低农业

的投入，尤其是氮肥的使用量必须降低，从而降低由于农业生产活动中的 CO2 排放和氮素施用造成的环境恶化。植物育种

需要致力于产量潜力最大化的育种，因此，必须开发新的技术，制定符合时代要求的育种策略，加速育种进程，从而保证世

界粮食安全。 
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Abstract As earth's population increasing year by year, the production of high-quality food must increase. How to improve crop 

production and reduce input costs will be the main research direction of crop breeding in the future. But this accomplishment will be 

particularly challenging in the face of global environmental change. In addition, we have to reduce agricultural inputs, especially 

nitrogen fertilizer usage, thus reducing the CO2 emissions and environment deterioration result from the agricultural activities. Plant 

breeders need to focus on traits with the greatest potential to increase yield. Plant breeding needs to maximize yield potential 

breeding. Hence, must develop new to meet the requirements of the era of breeding strategy, accelerate the breeding process, to 

ensure food security in the world. 
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1 目前作物生产的新问题 

民以食为天，食以粮为先，粮食人类生产和发展的基础，粮食安全已经成为国际普遍关注的世界问题。

作为人类赖以生存的最基本、最必需的物质资料，保障粮食安全供给、避免粮食危机关系到世界的和平与

稳定。然而当今世界面临人口剧增、环境恶化、资源枯竭等一系列不利于粮食生产的因素，使得粮食危机

成为未来世界发展中不可避免的问题。 

1.1 人口压力 

世界人口的快速增长是引起粮食危机的直接因素，过重的人口压力无疑会使全球的粮食产量面临巨大

压力。联合国人口基金会调查显示，按照当前的人口增速计算，到 2050 年，世界人口将超过 90 亿，那时

的粮食需求将比现在多出 70% (Tester and Langridge., 2010)，才能满足世界人口对粮食的基本需求。如何能

在推动经济发展并减少环境压力的同时，为 90 多亿人口提供足够的粮食，这是世界在今后几十年内面临

的首要问题之一。 

1.2 资源压力 

全球粮食生产受到越来越多不利因素的制约，首当其冲就是水资源短缺问题。由于世界上三分之一的

粮食是由灌溉田生产的，因此水资源短缺将会对农业产生巨大冲击(Munns and Tester, 2008)。尽管也可通过

一些方法单独满足粮食需求。比如，应对人口增长对对耕地的需求时，可以“围湖造田”，这虽然能增加土

地面积，其结果却是严重地破坏了地表水资源，使湖泊数量和面积都大大减少，进一步加剧水资源的压力。

为增加土地面积，也可以将剩余的大片森林转变为耕地和牧场，但这会进一步恶化农业对气候、生态系统
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和长远经济发展产生的负面影响。因此，为了达到全面平衡兼顾的效果，需要养活这么多人口而不破坏地

球的生态环境和耗尽自然资源，这是人类今天面临的一个重大难题。 

1.3 环境压力 

宇宙环境是无限的，但是适合于人类生存的环境空间是有限的，迄今为止地球是发现的唯一适于生存

的星球，然而其生存空间及承载力是有限的。近年来全球环境不断恶化，极端气候频繁发生，干旱、洪涝

灾害等异常气候逐年加剧，给粮食生产带来严重影响(Brown et al., 2014)。 

2 作物育种的策略 

在人口增长、灾害频发等不利因素下，粮食产量赶不上人口增长，使世界粮食供应日趋紧张。如何能

在推动经济发展并减少环境压力的同时，解决全球粮食短缺问题，是全球都在关注的头等大事，也当今的

育种学家必须思考的问题。要求育种学家针对全球环境变化现状提出育种目标，制定合理的育种策略，以

保障世界粮食安全。 

2.1 高产 

就平均水平而言，目前育种和农业发展已经使作物产量达到线性增长阶段，平均增速为 3 200 万吨/年

(Alston et al., 2009)。然而，为了达到“到 2050 年粮食增长 70%”的目标，必须生产更多的粮食才能满足这

一需求。以此推测，最低需要平均每年增产 4 400 万吨，这意味着接下来的 40 年中平均年增产要比以往的

预计产量增再加 38%才能满足需求。然而这种规模的持续增加在全球粮食生产历史中是前所未有的，需要

相当大的农艺方法的改进和作物育种改良方能实现。以小麦为例，目前平均全球小麦的平均产量还不到 3

吨/公顷，然而有许多地区的产量高达 10 吨/公顷，这意味着绝大多数土地栽培的小麦产量低于 3 吨/公顷。

也就是说全球大部分是低产的土地，这些低产的土地为全球粮食持续大幅增长提供了较大的空间和可能

性。因此在育种上，可以找出这些低产田的主要限制因子来实现，如果在低产地区每增产 1 吨/公顷，可以

比在高产田增加同样产量获得更高的收益，从而提高全球粮食总产(Tester and Langridge, 2010)。 

2.2 稳产 

在一个稳定的环境条件下实现以上提及的增产目标已经是及其具有挑战性的，更何况我们还将要面对

由于全球环境变化带来的额外压力。尽管全球环境变化的某些方面有益于农业。如不断上升的二氧化碳作

为 C3 作物的肥料，估计全球小麦产量提升的 1%中有 0.3%归因于此(Fischer and Edmeades, 2010)。同时 CO2

的排放造成温室效应，使全球气温上升。气温升高的一个好处是缓和低温带来的生长抑制，这是在高纬度

地区和高海拔地区普遍存在的作物生长限制一个因子。然而该变化也会带来很明显不利因素，比如增加破

坏性高温的事件的频率、新害虫和疾病的产生及改变干旱的模式，还存在空气污染等其它负面影响，特别

是臭氧对植物生长的贡献也会因二氧化碳排放增加和温度升高而降低。 

也就是说，全球气候变化给农业带来非常不利的影响。因此我们需要在当今环境不断变化的全球气候

条件下，实现粮食的稳产。然而稳产比高产更难，其原因在于选育过程中需要经历相应的气候条件，才能

有机会选择到与具有该气候条件相适的育种材料，从而使所育品种具有与该气候条件相适应的遗传基础

(Kraakman et al., 2004)。尽管育种需要多年多点的试验，但在选育过程中也不一定有机会经历各种气候因

子的筛选，而且也不可能要求一个品种同时适应各种气象条件。因此，针对不同气候条件，可以制定相应

不同的育种策略。比如在干旱和盐碱等非生物胁迫条件增加粮食，最好通过选择与条件相适应的品种。当

前我们更加需要在低产(胁迫)的环境条件下也能增产的育种策略。 

2.3 经济有效 

农业的最终目标是低投入高产出，传统的农业生产是以产出为核心，然而我们需要是可持续发展的农

业生产，因此必须转变传统的农业生产观念，向经济有效的农业发展(De Ribou et al., 2013 )。当前世界粮

农组织提出可持续增加生产力和抵抗力、减少或消除温室气体排放、增强国家粮食安全和实现发展为目标

的“气候智能型农业”生产体系。也就是在不增加耕地面积的同时，持续提高粮食生产率、提高农作物对气

候变化的适应力、降低农业部门的温室气体排放等。因此解析不同生产条件下影响产量的限制因子，尽大

可能地挖掘农作物自身的增产潜力是实现农业生产经济有效的育种策略。 

当今农业生产对水体、土壤和空气造成严重的污染。其中，不合理使用化肥是造成农业污染的一个主
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要方面。以氮肥为例，每年人类活动造成的氮排放已经比大气所能够固定的 N2 的数量翻了一番，这不仅

对环境造成巨大影响，而且施用过量化肥也意味着农民投入的成本增加(Peoples et al., 1995)。因此，选育

作物新品种需要比目前使用的品种有更高的氮肥利用效率，以达到施用较少的氮肥生产高产优质粮食的目

标，这将是重要的育种策略。 

病虫害对农业的为害是非常普遍也是十分严重的，目前的主要防治手段还是大量使用农药。从食品安

全和保护环境的角度讲，我们必须尽快发展出可以替代农药的有效途径(Lewis et al., 1997)。自然条件下植

物体自身对虫害具有多种多样的防御反应(Broekgaarden et al., 2011)，因此激发农作物自身对病虫害的抵抗

能力，是解决生物危害对农作物生产影响的经济有效的途径(Thompson, 2005)。在全基因组范围寻找在生

物胁迫下分子变异的基因，研究病虫与抗性基因的互作机理，从而筛选出抗性基因，将抗性基因转入其它

不具备抗性基因的作物中，从而增加作物自身的抗性(Bergelson and Roux, 2010; Chan et al., 2010; Gust et al., 

2010; Kump et al., 2011)。 

2.4 协调农业 

植物在良好的条件下比在胁迫条件下更有可能获得高产(Richards, 1993)。这种改进环境条件使之适合

作物生长，从而增加产量是目前较通用的方法。然而，在当今全球气候条件下，这点很难做到。因此，在

某种程度上需要改变育种目标，令作物适应环境，使其在传统观念中的不良环境中也可以获得高产稳产。

比如育种学家与病理学家、农学家之间密切联系，以确保作物和种植制度变化的协调。而且，当地政府也

需要给予一定的政策支持，例如，在低供水条件和质量下，通过水储存和运输网络等必要的农业的基础设

施的配套，协调农业基础设施管理，保障作物生产能力，从而维持粮食生产安全。 

总之，确保粮食可持续安全和发展，是一个复杂的系统工程，需要不断完善农业粮食生产系统、社会

保障系统和环境生态系统等的协调统一。此外，还应转变发展方式，优化资源配置，开拓“低投入，高产

出；低消耗，高效率；低污染，高品质”的农业粮食发展模式，提高土地产出率。 

3 功能基因的发掘 

种质资源是育种的基础，已有的研究表明育种的成功与否决定于优良种质的利用。为了提高育种效率，

实现作物高产目标，必须扩大作物育种的种质资源。传统的育种中，新的变异主要来源于作物的栽培种和

野生近缘种。越来越多的研究表明，单基因在增产方面有着显著的作用。例如对控制分蘖数、分枝数和籽

粒数和矮杆基因驯化利用显著增加了产量。这些研究结果表明，我们需要深入解析限制产量的因素，从而

有效利用优异基因资源。随着分子生物学的发展，作物育种的方法发生了重大变化，一系列的技术提高了

功能基因的发掘速度和效率。 

3.1 RNA 干涉 

RNAi (RNA interference)即 RNA 干涉，是近年来发现的在生物体内普遍存在的一种古老的生物学现象。

小的非编码 RNA 剪切成短的双链 RNA，称为 MicroRNA，大量研究表明，MicroRNA 参与几乎所有的生

理和代谢过程(Comai and Zhang, 2012; Khraiwesh et al., 2012; Sun, 2012)。这些流程是直接或间接与农业生

产的重要农业性状相关，包括植物对环境胁迫的响应和植物生长发育的调节。鉴于 microRNA 是主要的调

控因子以及调控网络中的重要核心成员(Jones-Rhoades et al., 2006)，对 microRNA 或 miRNA 相关网络进行

分析，可以揭示其参与重要农艺性状的调控机理提(Sun, 2012)。此外，microRNA 自身就代表重要的基因

库，可以从中发掘参与重要农艺性状形成的候选基因(Sun, 2012; Zhou et al., 2012; Zhou et al., 2013)。 

MicroRNA 基因改造技术(miRNA-based 通用技术)可能是作物育种最有前途的方法之一，通过 RNAi

锚定靶基因并调控靶基因的表达可能是其提高作物产量的有力工具(Saurabh et al., 2014)，能够创造优良作

物品种、增强对生物和非生物胁迫的耐受性，提高生物质产量(Zhou and Luo, 2013)。 

3.2 关联遗传学在基因筛选中的作用 

尽管关联遗传学或者称为关联作图(association mapping, AM)于 20 世纪 80 年代就已经提出来，但只是

近些年才广泛用于植物遗传学研究(Hill and Weir., 1988)。基因型数据的激增和计算机分析相关数据的性能

的加强促进了该方法在植物遗传研究中的应用。由于很多农艺性状都是由能够独立遗传的寡基因或多基因

控制的，使 AM 成为研究农艺性状的一个重要方法。该方法基于连锁不平衡(linkage disequilibrium, LD)分
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析，当所研究的对象具有较高遗传多样性和较低的 LD 时，AM 提供了高分辨性能。 

AM 是当前植物遗传和植物育种研究中最活跃的研究领域之一，其目标是确定基因组不同位点或区域

对某个或某些性状表达的重要性。其很大一部分研究是利用标记辅助选择的策略分辨出标记与性状之间的

关联性。AM 基于连锁不平衡分析，既统计分析一群材料或个体的基因型标记的等位基因(各种分子标记, 包

括 SNP 的单倍型)与这群材料或个体的表现型的关联性(Rafalski, 2010)。它通过关联的显著性检测 QTL 并

对其进行定位(Mackay and Powell, 2006)。LD 可以通过多种方法计算，但通常是通过检测不同位点的等位

基因的共发生频率获得(Álvarez et al., 2014)。AM 分析包括以下几个步骤：1 选取目标个体材料组成样本群

体；2 全基因组范围对样本群体进行基因型检测，获得候选标记；3 基于基因型分析群体结构；4 根据目标

性状对群体的表现型进行分类；5 计算表现型与基因型之间的关联性。 

早期的 AM 分析是基于候选基因法(Candidate genes, CG)。该方法需要对所研究性状有大量的背景知

识；后来发展出全基因组关联法(Genome-wide association, GWAS)，与 CG 相比，GWAS 对性状的表现型和

基因型之间的背景研究知识要求的低一些。玉米是作物中首先进行 AM 分析的植物，Wilson 等(2004)利用

CG 法获得淀粉生物合成途径中的 6 个候选基因。同样用 CG 法分析了玉米类胡萝卜素生物合成途径，表

明 β-胡萝卜素羟化酶 1 是控制 β-胡萝卜素积累和玉米籽粒黄颜色表达的关键基因(Harjes et al., 2008; Yan et 

al., 2009)。Setter 等(2011)利用 350 个热带和亚热带玉米品系，通过对 540 个候选基因的 1 229 个 SNP 标记

评价后，找到了 3 个与玉米干旱胁迫相关的基因：丙酮酸脱氢酶基因、醛氧化酶基因和 MADS box 基因，

这 3 个基因也是糖代谢及 ABA 代谢途径中关键基因。小麦中也报道了用 CG 方法获得了与开花时间及春

化作用有关的 6 个基因 37 (Rousset et al., 2011)。最近几年 GWAS 法在大麦(Cockram et al., 2010)、玉米 39 

(Szalma et al., 2005)、水稻 40-41 (Iwata et al., 2009; Huang et al., 2010)和小麦(Neumann et al., 2011)中也取得

了重要研究成果，这些研究成果中有对简单性状的研究，也有对复杂农艺性状的分析。这些研究成果阐明

了作物高产稳产的遗传机理，为作物的遗传育种研究奠定了基础。 

3.3 表现型、基因型及环境的综合分析 

随着经典分子测序方法的开展，人们在高通量植物基因组学研究中取得了长足的进展(Yano and 

Tuberosa., 2009)。下一代测序技术又促使基因组学研究上一个新台阶(Schneeberger and Weige, 2011; 

Koboldt et al., 2013)。然而对植物表现型的研究需要协同并进才能满足作物育种对高产和高效的要求(Houle 

et al., 2010)。为了解析植物结构和功能与其性状间精确的数量关系，从而实现低投入和环境资源友好型的

农业生产，科学家们提出了表现型组学(Phenomics)研究的概念。 

表型组学囊括主要的生长性状(植物的生长, 叶片数, 小穗数等)、发育阶段(各器官的发生及雌雄花的

发育等)、产量性状(籽粒数和籽粒重)与生理生化指标等与生长发育有关的重要指标。对这些指标的监控及

数据的采集需要远程监控系统，尤其是先进的田间图像采集传感技术(Dhondt et al., 2013)。当然，为了能够

处理表型基因组的海量复杂数据，需要有相应的设备及开放的软件(Yang et al., 2013)包括分析所采集的 2D

及 3D 图像的软件(Biskup et al., 2007; Fiorani et al., 2012; Paproki, 2012)。 

综合地对植物生长发育过程采集的表现型多维数据进行分析，然后再与整个基因组序列变异进行关联

分析称为高通量表型分型技术(High throughput phenotyping, HTP) (Sirault et al., 2014)。HTP 整合了基因组及

功能基因组数据以及它们与基因型、表现型、环境的相关信息，是发掘与重要农艺性状相关新基因的有效

途径(Langridge and Fleury, 2011)。 

Yang 等(2014)结合高通量表现型分析和 GWAS 研究了水稻的自然变异。用高通量水稻表现型分型设

备(high-throughput rice phenotyping facility, HRPF)监测了水稻传统的 13 个重要农艺性状及 2 个新的与生长

有关的性状。利用 GWAS 研究这 15 个性状，鉴定出 141 个关联位点，其中 25 个包含已知的基因，如半

矮杆基因 SD1 等。 

植物表现型组学数据是对全世界开放的平台(plant-phenotyping. org)，许多小的实验室也构建了自己的

平台体系(Zhang et al., 2012)。整合 HTP 和 GWAS 数据有望为性状的发掘速度带来新的变革，加速表现型

的预测研究(Topp et al., 2013)。Brown 等(2014)提出了关于该技术应用的流程：1 对遗传性状进行扑捉；2

利用 GWAS 对遗传进行评价和预测；3 利用已经具备功能结构的模式植物对环境作用与表现型预测。 
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植物表现型分型技术在作物遗传育种中具有重要的的应用价值，可以提高我们对生长在特定目标环境

中作物生长发育的理解，阐明影响其生长发育的表现型瓶颈，完善数量遗传学和基因组学的理论基础。然

而，为了实现这一目标，需要整合一支多学科交叉的团队，包括生物学家、物理学家、生物统计学家和工

程技术人员(Fiorani and Schurr, 2013)。 

4 功能基因的应用技术 

4.1 杂交 

目前，利用引进功能基因或外源种质是最常规、也是最效益有经济的办法就是使用杂交技术。据估计

当今的四分之一的栽培种都携带了外源种的等位基因。通过不同遗传型亲本之间的杂交，不仅可以引入目

的基因，而且杂种后代往往在产量、品质、抗性等方面比亲本表现更优(Mallet, 2005)。基于性状的杂交可

以致力于目标性状在当前生长的主栽品种中表达，而更大尺度的杂交(与野生种或其他物种)的杂交可能也

是一个颇具潜力的研究。为了提高主要粮食作物的生产潜力，人们试图寻找能够将 C4 系统引入小麦

(Reynoldset al., 2010)、水稻(Kajala et al., 2011)的有效途径。但传统的杂交只能在不存在生殖隔离的物种间

和物种内进行基因交流，而且这种杂交所引进的基因具有一定的随机性，需要在大量后代群体中进行筛选，

才能获得具有目标性状的后代个体。 

4.2 转基因 

转基因技术允许产生新的可遗传变异，这些变异通常在自然(甚至是人为突变)的情况下是不能发生的。

转基因典型的应用包括使用毒素蛋白质控制害虫和能够合成维生素的“黄金大米”(Mayer et al., 2008)。但是

目前该技术的推广在许多国家受到限制，其主要是因为政治因素和生命伦理问题。尽管顺式基因载体和无

标记的转基因植株可能有助于缓解一些转基因技术带来的政治担忧。但是，监管部门求缴纳高额转基因作

物释放费用，令转基因技术的推广受到限制。在未来 5 至 10 年非转基因方法可能仍是大部分作物提高产

量的重要途径，但转基因技术将不可避免地在大多数主要农作物的育种中开展(Møller et al., 2009)。 

对未来转基因的部署至关重要的是发现和鉴定基因和那些能够准确稳定地控制基因时空表达的调控

基因。如 AP2/ERFs，尤其是 DREB 和 ERF 亚家族，由于其过表达能够提高对干旱、盐、冻害以及多种病

害的抗性(Xu et al., 2011)是理想的作物产量提高的候选调控因子。 

4.3 分子标记辅助选择 

分子标记辅助选择(MAS)技术可以避免转基因技术中饱受争议的政治和伦理等问题的困扰。MAS 可以

在 DNA 水平跟踪和监视发生于杂交和筛选过程中基因组特定的重组区域(Moose and Mumm, 2008)。MAS

在以下几方面应用具有明显的优势：当目标基因具有较低的遗传性，自然状态下是隐性性状，包括难以辨

别的又具有较高价值的表现型，具有累积效应的基因(如疾病和害虫的抵抗)等。在这些情况下 MAS 可能更

可靠、更方便，比基于表现型的选择更容易。 

在许多情况下 MAS 提供了一个很重要的表型选择的替代方法。然而，选择的成功与否取决于标记对

表型预测的可靠性。许多胁迫(特别是干旱和盐碱)是复杂的和高度变化的。因此对这些类型的特征，有必

要剖析构成胁迫耐受性组件共同特征，从而加深对耐胁迫的机理的理解(Munns and Tester 2008; Salekdeh et 

al., 2009)，这就需要高通量表型基因组学(Finkel, 2009)研究。 

目前 MAS 提供了基因累积的唯一可行的方法。分子标记在某些性状的遗传方式分析和评估遗传多样

性也很重要。比如对紧密连锁性状的分析，利用标记可以选择罕见关键的重组事件。基于 MAS 的育种和

选择策略依靠廉价、有效的标记系统。该方法比较严重的限制因素在于一些物种缺乏有用的标记。然而新

的测序平台允许在特定物种大规模开发单核苷酸多态性(SNPs)。新标记系统结合的标记选择和筛选策略为

在作物育种和遗传学提供革命基础。 

5 应用新技术几个问题 

大多数作物遗传学家认为作物育种未来的挑战是如何丰富栽培品种基因库。尽管在作物改良中不乏应

用野生种质成功的例子，但利用野生亲缘作为新等位基因的来源仍是具有挑战性的。广泛利用野生种质资

源基因库的有利等位基因还存在很多亟待解决的问题：包括增加我们理解关键性状的分子基础，扩大表型

和基因型种质资源收集，提高我们对分子重组的理解等，如果这些基本的限制新技术的应用的问题可以解
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决，则可以大幅提高外来染色体区段的渐渗效率。 

随着分子生物学的发展，已经对多种植物进行全基因组测序，从中可以快速高效地发掘基因资源。对

于目前尚无法进行基因组测序的物种，对转录组测序也可以获得功能基因。小 RNA 是近几年发展较快的

领域，这些技术可以快速高效地挖掘优异基因资源。这些技术加速开发新的优异基因资源，为遗传和育种

提供技术支持。分子育种对于作物的复杂性状的研究需要理解和操纵很多因子，包括植物生长、发育、对

生物胁迫和非生物胁迫的应答等。分子标记辅助选择(Molecular marker-assisted breeding, MAS)可以在基因

组范围进行选择的策略，用基因组测序和全基因组分子标记能高效地阐述不同遗传和环境因子，通过有代

表性的或全部的遗传资源或育种材料。目前，该技术在对基因组的特定区段或等位基因、单倍型、连锁不

平衡、基因网络及其对特定表现性的作用等研究的深入而快速发展(Xu et al., 2012) 

对粮食安全的担忧加速了开发育种新技术和新策略的紧迫感。进一步的技术开发是重要的，然而确保

新技术的进步推广也将是一个重大挑战。新的选择策略方法主要依据复杂的遗传学理论，使用计算机跟踪

和管理田间试验，用生物统计学进行试验设计并对试验结果及基因型、表现型和环境三者之间进行科学的

评估。使得世界上大多数国家作物改良程序需要培训和能力提升(Godfray et al., 2010)。因此，要求基础研

究人员提供和获取新的标记，给育种者提供高效、有效的筛查服务，并加强育种人员释放材料的交流和沟

通机制，使相关的育种新策略得以顺利推广。 
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