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偃麦草属植物（Thinopyrum spp.）是小麦（Triticum aestivum L.）的近缘植物，具有多年生生长习性，
并且抗多种生物胁迫和非生物胁迫，可以应用于小麦遗传改良。偃麦草的很多优良性状可通过渐
渗育种培育小麦品种。偃麦草的多年生习性是一种由多个未知基因控制的复杂的数量性状。偃麦
草属植物可以与普通小麦杂交产生双二倍体或部分双二倍体。此外，通过偃麦草直接驯化也可以
选育多年生小麦。小麦 - 偃麦草杂种后代结合了双亲的优异性状，可以粮饲兼用。小麦 - 偃麦草杂
种后代能够适应多种农业生态系统。本文总结了利用偃麦草培育多年生小麦的发展情况，以及小麦 -
偃麦草杂种的遗传特点、选育方法以及应用前景。
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1. 引言

由于全球人口增长、气候变化和温室气体排放等

问题日益突出，粮食安全是人类发展面临的巨大挑战

[1,2]。预计到2050年，全球人口将突破98亿。与此同时，

全世界范围内估计有3.68×107 hm2的边缘土地（marginal 
land，即低效益或零效益的土地），超过50%人口的粮

食来自这些边缘土地[4]。中国是人口大国，却需要用

全球9%的土地养育近20%的全球人口。为了确保粮食

安全，早在2006年我国就已提出了坚守1.2×108 hm2耕

地的红线。中国西部地区有相当一部分中低产农业耕地

（如盐碱地、沙化地和少雨地区的耕地），高产良田主要

集中在东部和南部的长江和黄河等流域，这些区域也包

括大面积的中低产田[5–7]。土地荒漠化和退化在中国以

及其他国家也日益严重。据报道，2015年全球有约25%
农业耕地的等级水平在迅速下降[8]。

常规一年生作物如小麦（Triticum aestivum L.）、水

稻（Oryza sativa L.）和玉米（Zea mays L.）是人类的主

要粮食作物。但是，一年生作物会给生态环境带来负面

影响，包括水污染、水土流失、碳储存减少、温室气体

排放增加，以及过量施用化肥等问题[9]。由于缺少持久

的地面植被保护，普通一年生作物会更加容易引起土壤

侵蚀[10]。一年生作物的氮流失是多年生作物的30~50
倍[11]。培育能够生长几年的多年生作物是提高粮食安

全的一个措施。利用远缘杂交和驯化野生近缘植物均可

培育多年生小麦，本文主要侧重于利用偃麦草（Thinopy-
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rum spp.）远缘杂交选育多年生小麦的工作，其中包括

多年生小麦的选育方法、环境效益以及挑战和机遇。

2. 多年生作物的农业和环境效益

收获之后能够再生是多年生植物的典型特征。与一

年生作物相比，多年生作物通常地面植被覆盖度更大、

生长周期更长，同时拥有庞大的根系。多年生作物具有

良好的环境效益，包括减少土壤流失、保护水资源、减

少养分流失、提高土壤碳维持能力，而且可为野生动物

持续提供食物来源[12,13]。多年生作物的经济效益包括

减少种子和化肥的投入（一次播种，可多次收获），降

低一年生作物杂草控制、中耕和其他农田作业的费用。

多年生作物不仅能够用作食品和饲料，还可以作为燃料

和其他非食品生物制品[14–17]。具有潜在应用价值的多

年生作物包括多年生小麦[18,19]、多年生水稻（O. ru-
fipogon Griff.）[20–22]、多年生高粱[Sorghum bicolor（L.）
Moench][23]和多年生糜子（Panicum miliaceum L.）[1,24]。

除了多年生小麦，澳大利亚还用一种大粒牧草细叶

小檗[Microlaena stipoides（Labill.）R. Br.]选育多年生谷

类作物[25]。一些草本豆科经驯化后也有可能成为多年

生作物[26,27]。另外，商品牧草细叶小檗和聂帕榈[Dis-
tichlis palmeri（Vasey）Fassett ex I. M. Johnst.]通过驯化

也可能成为多年生作物[28,29]；然而这些多年生作物距

实际利用还有很大距离[30]。

3. 利用偃麦草培育多年生小麦

野生多年生植物驯化和一年生作物与多年生近缘

种之间远缘杂交是培育多年生作物的主要策略。与直

接驯化野生多年生植物相比，远缘杂交能够整合双亲

的优异性状且使育种周期相对缩短。小麦族的大多数

野生近缘种都是多年生，如粗山羊草（Aegilops tauschii 
Coss.）、冰草（Agropyron cristatum Gaertn）、华山新麦

草（Psathyrostachys huashanica Keng）、拟鹅观草（Pseu-
doroegneria spicata Pursh）、澳大利亚披碱草（Elymus 
scaber R. Br.）以及偃麦草属植物，其中有很多野生近

缘种都能够与普通小麦杂交[31,32]。其他一些牧草如澳

冰草[Australopyrum （Tzvekev）Á. Löve]也具有多年生习

性[27]。由于偃麦草属植物与小麦具有遗传亲和力并且

有较长的研究历史，因而具有作为多年生性状亲本的潜

力[32–34]。

偃麦草属包含由二倍体到同源异源十倍体等不同

基因组构成的11个种，如二倍体长穗偃麦草（Th. elon-
gatum D. R. Dewey，2n = 2x = 14）、百萨偃麦草[Th. 
Bessarabicum（Savul & Rayss）Á. Löve，2n = 2x = 14]、
脆轴偃麦草（Th. junceiforme Á. Löve，2n = 4x = 28或2n 
= 6x = 42）、中间偃麦草（Th. intermedium Barkworth & 
D. R. Dewey，2n = 6x = 42）和十倍体长穗偃麦草（Th. 
ponticum Beauv.，2n = 10x = 70）。偃麦草属植物抗多

种生物胁迫（如病虫害）和非生物胁迫（如盐、干旱

和极端温度等），是小麦遗传改良重要的外缘基因来源

[19,33,35–37]。与其他多年生近缘属种植物相比，偃麦

草农艺性状优良，籽粒较大（千粒重达5.3 g），籽粒营

养品质好[38–41]。在美国西部地区，偃麦草的生物产

量远高于普通一年生的小麦，被视为一种高产的牧草

[42,43]。偃麦草根系庞大，易于吸收养分，能够显著

减少土壤氮素流失[19]。有研究报道中间偃麦草的籽

粒品质与小麦相近，蛋白质含量高，面粉烘焙品质好

[44,45]。Larkin等[46]报道小麦-长穗偃麦草衍生系和

小麦-中间偃麦草衍生系能够在田间连续生长和收获

4年，但随着时间的推移，产量也逐年下降。美国的

罗道尔研究所（The Rodale Institute，Kutztown, PA, 
USA）在20世纪80年代就已开展多年生小麦的研究，

经各项评价试验最终从100种小麦近缘多年生植物中选

择中间偃麦草作为目标材料开展驯化多年生小麦的研

究[13,38,46,47]。

4. 多年生小麦育种的现状

早期小麦与偃麦草的远缘杂交可追溯至20世纪20
年代到30年代，苏联、美国、德国和加拿大的科学家

先后成功将小麦与偃麦草杂交[12,48–52]。苏联科学家

齐津（Tsitsin）开展小麦与偃麦草杂交，目的是培育多

年生小麦，但他的尝试没有成功[51]。尽管如此，这

些研究证实了通过染色体重组或易位，将控制多年生

性的基因直接导入小麦具有可行性。全球第一个多年

生小麦品种Montana-2（MT-2）于1987年在美国注册

[53,54]。MT-2是在美国蒙大拿州立大学通过硬粒小麦

（Triticum turgidum L. var. durum）与中间偃麦草杂交培

育的。Lammer等[55]研究发现一个中国春4E附加系具

有再生性，这个4E染色体来自二倍体长穗偃麦草，可

能控制多年生性状，这个附加系的再生性比多年生亲本

明显差一些。有研究认为多年生性状是由多基因控制，
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因而将多年生性状从多年生亲本导入普通一年生小麦不

是一件很容易的事情[12,13,27,56]。将普通小麦中的驯

化基因导入多年生植物，改良野生性状（如落粒性、落

穗性、无限开花性和较大籽粒等）的难度相对小一些

[57]。这样能够促进野生多年生植物更好地适应现代农

业生产。美国堪萨斯州萨利纳土地研究所（The Land 
Institute，Salina，KS，USA）在多种多年生植物（包括

中间偃麦草）驯化的研究中取得了重要的进展。利用硬

粒小麦或普通小麦与中间偃麦草杂交获得20个多年生小

麦品系，已经在9个国家开展种植和评价[19,34]。来自

澳大利亚、美国和中国的150份小麦-偃麦草衍生品系，

已经在澳大利亚开展了长期的多年生性状鉴定和评价，

其中部分材料能够连续生长3年并能够生产牧草和籽粒

[26,27,46,58]。一些多年生品系具有抗旱性，能够适应

澳大利亚部分干旱地区的环境[46]。多年生小麦被认

为是未来澳大利亚小麦生产的重要组成部分[27]。

5. 中国小麦与偃麦草远缘杂交研究

自20世纪50年代起，偃麦草就开始在我国小麦遗传

改良中应用[59]。孙善澄最早于1953年在东北农业大学

开展小麦与中间偃麦草的远缘杂交研究[60]。在随后的

研究中，利用六倍体小偃麦或八倍体小偃麦与小麦杂交

获得一大批多年生小麦材料。

普通小麦与二倍体长穗偃麦草（2n=14）杂交后代

的抗寒、抗旱等性状表现较弱，在山西干旱和寒冷的自

然环境下再生性不好，因而倾向以六倍体中间偃麦草

（2n=42）和八倍体小偃麦（2n=56）作为多年生供体。

八倍体小偃（普通小麦与中间偃草杂种）与六倍体小

偃麦（硬粒小麦与中间偃麦草杂种）的杂种F1代植株常

具有良好的再生性，能够在试验田连续存活3年，个别

材料甚至能连续生长7年，但F1代杂种结实率很低，平

均结实率只有24.0%。F2到F4代杂种后代发生性状分离，

根据形态特征可以分为3类：普通小麦类型、中间型

（Tritielytrigia）和牧草/麦草型（类似中间偃麦草的亲本）

（图1）。F2和F3杂种后代的结实率提高到65.4%和64.7% 
[61]。基因组原位杂交（genomic in situ hybridization，
GISH）分析结果表明，小麦-中间偃麦草杂交后代12-
480、12-787、12-1150和12-1269含有50~56条染色体，其

中有8~14条中间偃麦草染色体（孙玉，未发表数据）。

这些多年生小麦品系植株高大（115~146 cm）、耐寒

（−20℃）、多穗（20~61），并且籽粒富含蛋白质和多种

营养成分（图2和图3），可以用来选育多年生牧草。另外，

一些多年生小麦品系对禾谷胞囊线虫[Heterodera avenae 
Wollenweber和H. filipjevi （Madzhidov）Stelteer]、条锈

病（Puccinia striiformis Westend f. sp. tritici）和白粉病

[Blumeria graminis（DC）E.O. Speer f. sp. tritici emend. 
É. J. Marchal]等真菌病害都具有抗性，能够用于小麦的

抗病育种。除了多年生习性，小麦-中间偃麦草部分双

图1. 小麦×中间偃麦草杂种F2代穗部形态特征。（A）中间偃麦草；（B–
J）不同杂种后代的穗子；（K）普通小麦晋麦47。

图2. 中国山西省农业科学院东阳试验示范基地，利用小麦与中间偃麦
草选育的多年生小麦品系在田间生长情况。



559Author name et al. / Engineering 2(2016) xxx–xxx

二倍体（如“中”系列小偃麦材料）对小麦条纹花叶

病毒（wheat streak mosaic virus）及其传媒小麦卷叶螨

（Aceria tosichella Keifer）、大麦黄矮病（barley yellow 
dwarf virus）、眼斑病[Oculimacula yallundae（Wallwork 
& Spooner）Crous & W. Gams和O. acuformis（Boerema, R. 
Pieters & Hamers）]和禾谷胞囊线虫（Heterodera spp.）
等多种病虫害具有抗性[32,36,62]。Zhao等[56]利用八

倍体小偃麦和中间偃麦草杂交选育的多年生小麦品系

具有良好的再生性，并能够适应黑龙江省寒冷的冬季

环境。我国于1956年开始将长穗偃麦草应用于小麦遗

传改良，选育了包括小偃6号在内的一系列高产抗病小

麦品种[63]。

6. 多年生小麦的选育方法

通过直接驯化小麦近缘属种植物是另一个培育多年

生小麦的策略，一些重要驯化性状和一年生作物的改良

性状都是由同源基因控制的[13,24,64,65]。例如，水稻、

小麦和玉米的粒重基因均为GW2 [66,67]；VRN1基因控

制小麦、大麦（Hordeum vulgare L.）和黑麦草（Lolium 

perenne L.）的开花时间[68]；小麦、大麦、玉米和高

粱的糯性都是由GBSSI或Waxy基因控制的[13]。在长期

选育过程中，利用分子标记辅助选择（marker-assisted 
selection，MAS）或基因转移（gene transfer）筛选和导

入这些基因，也许能够加速多年生小麦的选育。自1983
年起，美国罗道尔研究所和堪萨斯州萨利纳土地研究所

的科学家就已开展驯化中间偃麦草的研究，利用中间偃

麦草选育了一系列收获指数提高且植株延展较小的材料

[12,34,38]。
驯化和选育多年生小麦育种周期较长，包括如下步

骤：①评价和鉴定野生近缘属种植物，筛选表现最好的

多年生亲本；②通过将农艺性状优异的普通小麦与多年

生亲本杂交获得早代群体；③待目的基因或基因座纯

合，筛选具有目标性状的家系；④通过多年、多点鉴

定，评价多年生小麦材料，之后便可筛选有潜力的品系

[13,65]。在整个选育周期中，农艺性状优异且具有多年

生习性的家系可以继续作为杂交亲本。

由于一些目标性状的遗传复杂性以及目标性状与

某些不利性状存在连锁累赘，野生近缘植物的农艺性

状常常表现不佳，如开花晚、籽粒小和易落粒等。偃

麦草和小麦族其他多年生物种能够与小麦推广品种杂

交，可以结合多年生亲本的多年生习性和普通小麦

的优良农艺性状[69]。在维持杂种后代多年生习性的

同时，不同的育种方法如系谱选择、回交育种和轮回

选择等，都可以用于杂种后代优异农艺性状的筛选

[13,45]。早代选择（F2到F4）应该注重籽粒大小、株高、

育性等性状，染色体数目的稳定也是一个重点[13,24]。
高代品系则需关注产量、品质、抗病性和再生性等性

状[70–72]。除了几代的多年生性状选择外，还应关注

新形成的异源多倍体杂种后代的遗传构成变化，以保

证外缘基因组与小麦基因组之间的相互协调[30]。在

选育多年生小麦的过程中必须考虑杂种后代材料的育

性和稳定性。除了考虑倍性和遗传适应性之外，不同

的气候（降雨和温度）、土壤和病害的差异都会影响多

年生小麦品系的适应性，因而多年生小麦品系在不同

环境的再生能力会有不同[13,30]。

7. 多年生小麦的遗传学研究

当前，控制植物多年生习性的基因仍不明确。据报

道，当远缘杂种后代中一定数量的外缘染色体添加到小

麦基因组时，就会表现多年生习性[55,73–76]。能够在

图3. 中国山西省农业科学院东阳试验示范基地，利用小麦与中间偃麦
草远缘杂交获得的多年生小麦株丛。
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田间连续生长的多年生小麦品系至少需要含有中间偃麦

草的一个染色体组才能具备旺盛的多年生习性[18,58]。
我们的研究与前人的研究成果一致，部分多年生小麦品

系含有54~56条染色体，其中12~14条来自中间偃麦草

（孙玉，未发表数据）。随着远缘杂交后代中偃麦草染色

体的增多，相应小麦染色体的减少，杂种后代的多年生

习性有可能会增强。然而没有明确的研究结果表明杂种

后代含有多少比例的中间偃麦草染色体才能确保具有很

强的多年生习性。含有较少小麦染色体的杂种后代，其

遗传构成不稳定，生长习性偏向于野生近缘植物。由于

在染色体重组过程中会存在部分染色体丢失的现象，因

而无法用高代杂种后代品系来评估中间偃麦草整个基因

组对于控制多年生性的作用和影响。美国罗道尔研究所

和堪萨斯州萨利纳土地研究所的科学家为了探究杂种后

代中多少小麦和中间偃麦草染色体的构成比例可以提高

多年生性状的表现，利用二倍体、四倍体和六倍体小麦

与中间偃麦草杂交，培育了一整套不同染色体构成的双

二倍体和部分双二倍体材料[13,24,34,58]。在这些部分

双二倍体杂种后代中，外缘染色体通常来自偃麦草的不

同染色体组[35]。部分双二倍体杂种后代中的混合染色

体组或合成染色体组可能会导致育性降低，并控制多年

生性状染色体的丢失。利用拟鹅观草[Pseudoroegneria 
stipifolia （Czern. ex Nevski）Á. Löve或Pseudoroegneria 
strigosa （M. Bieb）Á. Löve]S（或St）基因组DNA作为

探针进行GISH分析，能够区别杂种后代中来自偃麦草

的染色体或染色体片段[35,54]。例如，多年性小麦品种

MT-2包含A、B、D、E和St基因组染色体，不同MT-2
家系内和家系间染色体构成会有差异，平均染色体构

成为26.2条小麦染色体 + 9.4条St组染色体+ 18.8条E组
染色体 + 1.5条St/E组染色体[54]。Chen等[77]报道MT-2
的基因组包含10条St组染色体、8条Js组染色体和13条
J组染色体。有学者建议可借鉴小黑麦（triticale，六倍

体小黑麦AABBRR或八倍体小黑麦AABBDDRR），利

用二倍体偃麦草（如Th. elongatum）作为多年生供体，

分别与四倍体小麦或六倍体小麦杂交选育多年生小麦

[13,46,58]。杂种后代的育性、高产性和再生性的选择需

要多个世代的选择。

很多研究已经证明在远缘杂交的过程中存在细胞核

与细胞质的相互作用，因而确定细胞质在远缘杂交选育

多年生小麦中的作用是必要的[76,78,79]。由于可能与小

麦细胞质（cytoplasm）存在不亲和性，控制多年生性状

的偃麦草基因可能会被消除或沉默不表达[34]。

8. 挑战和机遇

下一代测序技术（next-generation sequencing，NGS）
的迅速发展使很多种作物获得了高质量的参考基因组序

列信息，因而能够为加速培育多年生小麦提供有效的参

考信息。NGS技术能处理庞大复杂的基因组（二倍体和

多倍体物种）。中间偃麦草是一个异源六倍体（2n = 6x 
= 42，StStJsJsJJ），基因组大小为12.6 Gb，其中绝大部

分（80%~90%）是重复序列[13]。最近，Zhang等[80]
利用优化的基因分型测序（genotyping-by-sequencing，
GBS）技术在没有参考序列的基础上开发了覆盖中间偃

麦草基因组的分子标记。Kantarski等[81]构建了由21个
连锁群构成的覆盖中间偃麦草全基因组的遗传连锁图

谱，包含10 029个GBS标记，总图距为5061 cM。这个

整合图谱（consensus map）与大麦基因组具有良好的

共线性关系，将有助于对中间偃麦草多年生习性遗传控

制的解析，并加速偃麦草的驯化和多年生小麦改良的选

择效率。根据田间表现的高通量表型分析平台能够提供

精确的表型数据，用于分析多年性性状以及农艺性状的

遗传控制，从而提高多年生小麦的驯化和选育的效率

[13,82]。
有关作物多年生习性的遗传机制，以及如何聚合优

异农艺性状基因与多年生基因还需要进一步研究。在澳

大利亚，预计到2030年通过审定和推广适应性良好的商

业化多年生小麦品种[46]。我们利用硬粒小麦或普通小

麦与具有多年生性的小麦-中间偃麦草衍生系进行杂交，

选育了一大批具有良好再生性、生物量大、育性好的材

料，可用于牧草品种选育。这些材料能够适应新疆和宁

夏等地区的生态环境，但其开花晚和籽粒产量低的问题

仍需进一步改良。多年生作物要想在农业生产中广泛应

用，就需要提高自身的经济价值[83]。具有旺盛再生能

力、抗旱、抗寒、能够满足农民基本需求和经济效益的

多年生小麦品种还十分有限。与其他新型作物品种的推

广类似，多年生小麦应首先在边缘土地种植，进一步提

高经济效益，才能成为主流作物。在多年生小麦选育和

改良的过程中，从始至终要以多年生小麦的最终用途作

为育种目标[84]。此外，也有报道对多年生作物存有顾

虑，担忧多年生作物可能会成为杂草或是成为某些病害

的“桥梁”而引发严重的病害流行[85]。
现代基因组学手段已在普通小麦以及其他作物得到

广泛的使用，也将有助于多年小麦的选育。综合使用高

通量的基因组标记、强大的统计工具和表型评价平台，
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将彻底革新栽培作物育种和多年生偃麦草的驯化。多年

生性状遗传复杂且多年生作物育种周期长，建立在基因

组学技术基础之上的高通量基因分型和表型评价技术将

提高远缘杂种后代选择准确性和效率[86–89]。与此同

时，基于基因组学的快速育种技术能够使得小麦、大麦

和硬粒小麦等作物每年完成多个世代的生长和选育，这

将缩短育种周期，加速已有多年生小麦的改良和多年生

偃麦草的驯化[90]。

9. 结语

鉴于日益增长的全球人口和气候变化带来的风险，

以及由于土壤退化造成的耕地损失，粮食安全越来越

受到关注，培育和种植多年生小麦提供了一种前景广

阔的新策略，能够增加粮食产量并且提高农业生态系

统多样性。多年生小麦可实现一次种植多次收获，给

农民提供了新的种植选择，特别是边缘土地和低产耕

地地区的农民。多年生小麦生物产量大且投入低，还

可以作为牧草和能源植物在边缘土地推广种植，使农

民受益。多年生小麦在不同条件下可用于不同的生产

目的，有必要根据不同环境因地制宜地选育多年生作

物。小麦-中间偃麦草双二倍体和部分双二倍体在多种

生态环境中均表现良好的多年生性状。现代高通量基

因分型和表型评价技术，结合快速育种技术，将加速多

年生小麦品种的选育。
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