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作物水分利用效率的遗传改良研究进展 
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（中国科学院遗传与发育生物学研究所农业资源研究中心，石家庄 050021） 

 

摘要：从植物不同种属和品种的水分利用效率差异、水分利用效率的进化、水分利用效率的遗传及基因定位

和分子标记、水分利用效率的转基因和基因克隆、水分利用效率的育种改良及生物节水研究发展趋势等方面介绍

了国内外的研究进展，说明水分利用效率遗传育种改良研究日益受到重视，并将在生物节水、节水农业方面发挥

重要作用。 
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Advance in Genetic Improvement of Water Use Efficiency in Crops 
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Abstract: Advance in the difference of water use efficiency (WUE) among different plant species and varieties, evolution of 
WUE, gene localization and molecular markers of WUE, gene cloning and transgene of WUE, genetic improvement of WUE and 
biological water saving, was introduced in this paper. These information show that genetic improvement of WUE has attracted more 
attention and will play an important role in biological water saving and water saving agriculture. 
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随着水资源的日趋短缺，生物节水在节水农业发

展中的地位越来越受到重视。抗旱节水应用研究趋势

是从农艺保水节水→以肥调水增水效（水肥耦合）→

作物抗旱耐旱育种→高水分利用效率（water use 
efficiency，WUE）育种→抗旱性和丰产性统一→生物

节水，WUE 是未来农业可持续发展的关键问题，研究

目的是让每一滴水生产出更多的食物[1]。植物抗旱机

理研究是从被动的耐旱性研究（细胞质浓度、束缚水

含量、细胞膜稳定性、离体失水等）→主动的抗旱性

研究（根系吸水、渗透调节等）→节水研究（ABA 根

冠信号调控叶片气孔开关，优化调节叶片 WUE 等）

→水分高效利用研究（水通道蛋白，高收获指数等）。

植物抗旱节水改良的学科发展趋势是从耐旱抗旱形态

和育种研究→耐旱（水分胁迫）生理调控机制→抗旱

和高 WUE 遗传→抗旱和高 WUE 分子生物学→抗旱 

和高 WUE 分子遗传→WUE 基因工程。 

1  作物 WUE 差异研究进展 

20 世纪初，Briggs 和 Shantz 己开始作物需水量的

研究[2~4]，他们在 6 种 C3作物 4 年的盆栽试验中发现，

不同作物的需水量，当时用蒸腾系数(生物学产量/耗
水量)表示，现在叫水分利用效率（WUE）有明显差

别，其中小麦的 WUE 最高，达到 1.97 g·kg-1, 而苜蓿

最低为 1.16 g·kg-1，其余介于二者之间，最高和最低

的之间相差 70%，认为低的需水量一定与作物耐旱性

有关，但当时没有合理的解释[5]。 
中国曾用降水利用效率（作物产量/降水量）作为

作物 WUE 的指标，在旱地上，不同品种的降水利用

效率可以作为 WUE 的指标。 
Fisher 等[6] 计算了几种植物的单叶WUE(光合速 
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率/蒸腾速率)，发现在相对湿度为 50%和 25℃气温

下，几种植物的最高 WUE 可达 0.03 g·g-1。Osmond
等[7] 认为环境蒸汽压变化对蒸腾速率的影响较大,而

对光合速率的影响较小,传统的单叶 WUE(光合速率/

蒸腾速率)在比较各种植物时有一定的缺陷,因而用内

在水分利用效率[光合速率（P）/气孔导度 (Cs)]来
比较各种植物,发现在干旱引起气孔关闭时高的 P/Cs
特别重要，通过总结大量资料，表明有利环境条件下

C4植物比 C3植物 P/Cs 高 2.5～3 倍。Tanner 等[5] 认为

C3植物的 WUE 最低，C4植物是 C3植物的 2 倍，CAM
植物的 WUE 最高。笔者认为这是利用生物学产量计

算出的 WUE，但从经济产量特别是作物籽粒产量方面

来看，可能 C3和 C4作物的 WUE 比 CAM 植物高。 

虽然有少量研究发现植物不同属、种和品种间在

WUE 存在一定差异。但在 20 世纪 80 年代以前，关于

WUE 在植物品种间是否存在差异一直是个有争议的

问题。Fisher[8] 认为植物品种间不存在 WUE 差异，

Tanner 等[5] 也认为 WUE 的遗传改良是不可能的。但

在有限水分条件下，通过提高经济系数以改变籽粒产

量与蒸发蒸腾的比率，或通过增加蒸腾/蒸发的比率以

增加 WUE，才是获得高产的惟一途径，许多大田作物

试验支持这一论点。 
在 20 世纪 80 年代，美国就开展了植物和动物

WUE 的研究。1983 年就出版了《美国干旱和半干旱

地区可持续农业发展水分相关技术》，其中一章为影响

动植物水分利用效率的技术[9]。 

2  作物 WUE 遗传研究进展 

以前许多人一直认为植物 WUE 是一个受气候环

境影响的复杂性状，是个由多基因控制的性状，不可

能对其进行遗传研究，但后来的研究推翻了这些论断。

在以前的作物生理遗传育种研究中，并没有专门针对

WUE 这个性状或者是这个基因的研究，而是在抗旱、

光合作用、气体交换等研究中进行少量分析，近年来

才有专门针对 WUE 这个性状的研究开展。 
在 20 世纪，一方面许多人认为植物 WUE 是个多

基因控制的性状受环境因素影响太大，很难直接进行

遗传研究和育种改良；另一方面国外科学家寻找与

WUE紧密相关的指示性状如稳定性碳同位素 13C/12C。
澳大利亚的 Farquhar 等[10] 研究表明，稳定性碳同位

素 13C 和 12C 的比例在不同的 C3植物中是不同的，碳

同位素分辨率δ13C（carbon isotope discrimination）与

植物 WUE (生物或经济产量/耗水量)呈负相关，可作

为植物 WUE 改良的指示性状。据此，美国的 Martin
等[11]利用 RFLP 和δ13C 分析方法，间接地确定控制西

红柿 WUE 的基因位于 B、F 和 Q 染色体上。虽然不

是对番茄 WUE 的直接定位，但却开拓了人们可对多

基因控制的水分利用效率性状进行遗传研究的思路。

后来的大量研究表明，δ13C 和植物不同层次 WUE 的

正负相关在不同试验条件下相互矛盾，δ13C 不是研

究植物 WUE 的有效指标[12]。 
Handly 等[13]对中国春小麦-Betzes 大麦二体附加

系的地上部分进行δ13C 分析，认为在 4H 染色体上载

有控制 WUE 的基因。Main 等[14] 用 RFLP 确定控制大

豆 WUE(以叶片灰分重量为指示性状)的基因位于

LG12(G)，LG17(H)和 LG18(J)染色体上。Main 等[15] 

又在 LG16（L）染色体上定位了 1 个控制 WUE（茎

叶根干重/耗水量）的位点。2001 年美国启动了“植

物水分利用效率基因组”研究项目[16]。主要还是利用

δ13C 分析方法研究番茄、拟南芥、水稻的 WUE。但

目前这个项目研究进展和结果未见太多的报道。 
张正斌等[17]通过直接测定不同层次的 WUE，开

展了有关小麦 WUE 改良的生理遗传基础研究，结果

表明，在小麦不同基因组(2 倍体)中，小麦 A 组染色

体上载有高光合速率和高 WUE（光合速率/蒸腾速率）

的基因，在中国春双端体的 1AL（长臂）、2AL、2AS
（短臂）和 7AS 染色体臂上载有高 WUE 的基因，小

麦染色体 2AL 有控制低蒸腾速率的基因。在小麦-黑

麦附加系中，4R 染色体上有控制高 WUE 的基因。

Gorny[18] 利用硬粒小麦 D 组染色体代换系研究表明，

小麦 7D 染色体有增加 WUE 的作用。张正斌等[19, 20]

用 Hogland 溶液水培方法，在生长箱条件下，对 114
个小麦重组近交系(Synthetics ×Opata85)的水分利

用效率等生理形态指标及根系特征进行了鉴定，利用

该群体的 RFLP 遗传图谱进行了有关性状的 QTL 分

析，结果表明，在 1 A 和 6 D 染色体上有 2 个控制叶

片 WUE（光合速率/蒸腾速率）的 QTL，它们的遗传

贡献分别为 11.48%和 14.84%。验证并精确了笔者利

用中国春小麦双端体对控制小麦叶片 WUE 基因的染

色体定位的结果[17]。在染色体 3B（3 个）、3D、4A、

5B、6D（3 个）、7A 上共有 10 个 QTL 控制单株 WUE
（茎叶+根干重/单株耗水量）。在染色体 2A、3B（3
个）、4A、6D 上共有 6 个控制地上部单株 WUE（茎

叶干重/单株耗水量）的 QTL，在染色体 1A-1D、4A-5A
上 2对互作QTL影响地上部单株WUE。在染色体 2A、

2B（2 个）、3A、3B、4A、5B 上共有 7 个 QTL 控制
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地下部单株 WUE（根干重/单株耗水量），在染色体

1A-6B、5D-6D、5D-7B 上有 3 对互作 QTL 影响地下

部单株 WUE。 
笔者利用旱选 10 号和鲁麦 14 的加倍单倍体遗传

作图群体和小麦重组近交系(Synthetics×Opata85)的
进一步基因组比较研究表明，在 2 个不同遗传作图群

体中的相同染色体上定位出了控制相同WUE的基因，

即在 7A 染色体上均有控制单株 WUE 的 QTL，2A、

3B 和 4A 染色体上均有控制茎叶 WUE 的 QTL，3A
染色体上均有控制耗水量的 QTL，2A 染色体上均有

控制幼苗根干重的 QTL。说明 A 组染色体在小麦的水

分利用方面具有重要作用[21]。这些都为小麦 WUE 的

分子标记辅助选择育种和基因克隆打下了良好的基

础。 

3  作物 WUE转基因和基因克隆研究进
展 

抗旱和高效利用水分在作物育种中是不同的但又

有联系的。在没有得到控制 WUE 基因克隆以前，有

人利用与抗旱有关的基因进行转基因改良 WUE 的研

究。Elumalai[22]报道将来自大麦的 HVA1 基因转入小

麦，使这种转基因小麦后代的 WUE 得到了改良提高，

其 WUE 为 0.66～0.68 g·kg-1，未转基因的对照小麦品

种的 WUE 为 0.53～0.57 g·kg-1；同时研究表明，两个

纯合转基因小麦比对照品种显着地增加了生物产量干

重，根鲜重和干重，以及茎叶干重。说明通过转基因

途径可以改良小麦的抗旱和高效利用水分特性。 
最近澳大利亚的 Malse 等[23]，利用δ13C 分析方

法作为 WUE 的代表性状，将控制蒸腾效率的 QTL 定

位在第 2 染色体上的 ERECTA 标记上，然后从拟南芥

中克隆出了该 ERECTA 基因，它是 1 个富亮氨酸重复

片段的受体激酶基因，可以改变叶片气孔数目和叶片

结构，已被证实能调控植株的蒸腾效率，对改良作物

的抗旱性及高效利用水分展示出良好前景。 

4  作物 WUE 育种改良进展 

笔者认为，作物抗旱节水是在干旱半干旱气候环

境下生存和繁衍的手段，高 WUE 和高产是目的。虽

然植物抗旱节水是一个复杂的问题，但人类在植物抗

旱节水的选育和栽培方面已经取得了许多成就，且在

不断前进。中国旱地小麦育种和产量都有很大提高，

澳大利亚在 20 世纪 80 年代就重视小麦 WUE 育种，

将提高 WUE 作为一个明确的育种目标。在春季低温

和夏季干旱的气候条件下，选育了早发性强（繁茂性

好）的高 WUE 类型小麦。但目前在植物抗旱节水的

生理遗传机理方面的研究还不够深入，对植物抗旱节

水的基因操作取得的成效不大。  
中国粮食生产的限制因素是干旱，雨水丰歉决定

了粮食丰歉，影响了中国乃至世界粮食安全。作物要

抗旱、高 WUE、高产，必须具备三个方面的性能：一

是保持水分，将水分保持在体内，例如，仙人掌、玉

米和高粱等植物是高水势的抗旱；二是耐旱，例如卷

柏（还魂草）、小麦和谷子等植物就是低水势耐旱，在

水分严重缺乏的情况下，还可以保持生命活力；三是

水分高效利用，在具有一定抗旱性的同时，要利用一

定的水分生产出更多的粮食和经济产量，这是作物抗

旱节水高产育种的方向。如目前培育和推广的旱肥型

或者是水旱兼用型小麦品种石 4185 和石家庄 8号等。

笔者通过长期的研究认为，WUE 可以将抗旱性和丰产

性统一于一体，WUE 是一个可以定量化的综合抗旱节

水研究指标，包括了抗旱、耐旱、节水、高效用水和

高效产出等多个方面的内容，目前已经逐渐成为作物

抗旱节水的一个重要评价指标。  
植物在抗旱和水分高效利用方面有明显的遗传和

生理差异。小麦等作物里有 4 种 WUE 类型：一种是

耗水少、产量低、WUE 低，即三低型；二是耗水中少、

产量中高、WUE 较高，如目前在中国北方冬麦区旱地

种植的西峰 20，长 6878 等品种；三是耗水中上、产

量最高、WUE 最高，如目前在中国黄淮旱地推广的水

旱兼用型品种石家庄 8 号和临丰 615 等；四是耗水多、

产量低、WUE 低。笔者希望选育出第二和第三种抗旱

高 WUE 和高产的类型的优良新品种。 
目前在作物自身水分高效利用的生理遗传机理研

究方面，应该从作物生长发育、形态结构、组织细胞、

分子基因、代谢调控等层次，在以下几个方面进行深

入研究。一是作物的抗旱机理，二是作物的水分高效

利用机理，如水通道蛋白与 WUE 调控的分子生物学

机理；三是作物提高收获指数的机理；四是抗旱和水

分高效利用及高产的协调关系；五是水分和养分耦合

共同高效利用的机理，六是水分和光合高效利用和转

运机理。 
从作物抗旱节水品种遗传改良方面来看，一方面

要加强抗旱高水分利用类型种质资源的筛选和利用，

二是通过从国内外干旱半干旱地区进行抗旱高水分利

用效率类型植物新种和作物新品种的引进和驯化，三

是利用常规育种和转基因等生物新技术，培育抗旱节 
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水优质高产的农作物新品种。 
笔者近年来的研究结果表明，小麦叶片 WUE、单

株 WUE 和大田群体 WUE 在进化过程中都有了一定

程度的提高。小麦的 WUE 在干旱半干旱条件下低的

为 0.1 kg·mm-１, 高者达 1 kg·mm-1；玉米的 WUE 由 0.2 
kg·mm-1可上升到 2 kg·mm-1，可以相差 10 倍。即在年

降水量为 500 mm 条件下，小麦产量可以达到 7 500 
kg·ha-1，玉米产量可以达到 15 000 kg·ha-1。“斤水斤粮”

的概念已经被品种改进、栽培施肥等措施突破。因此

在通过品种改良、培肥地力、优化栽培、提高土壤水

分和降水及灌溉水分利用效率方面还有很大潜力可

挖。通过作物遗传育种学家和栽培学家的长期共同努

力，使 C3植物水稻、小麦等的最高产量潜力已经赶上

甚至将要超过 C4植物玉米、高粱等，这些都充分说明

作物 WUE 改良的潜力和重要性。在 9 000 kg·ha-1的生

产水平上，由于各种作物的需水量的不同，小麦的

WUE 要高于玉米再高于水稻。 
从旱地作物高产发展趋势来看，中国旱地小麦有

50%的旱薄地产量为 2 250 kg·ha-１，有 20%～30%的中

产旱地产量为 3 750 kg·ha-１；有 15%左右的旱肥地产

量为 6 000 kg·ha-１；有 5% 旱地育种和示范地产量可

达 7 500 kg·ha-１左右。笔者多年的长期实践发现，同

样一个抗旱品种，在同一地区和年份，产量和 WUE
高低的不同，关键是与土壤肥力的高低有关。因此，

目前旱地低产的原因，还主要是土壤肥力不足，而不

是降水不足的原因。目前在年降雨量为 400～500 mm
的地区，旱肥地小麦产量可以达到 4 500～7 500 
kg·ha-1。从目前中国小麦旱地品种区域试验的结果来

看，许多旱地小麦新品种产量都可以达到 6 000～7 
500 kg·ha-１，但在生产推广中，却只有很小的面积能

达到这么高的产量水平。因此，关键还是土壤肥力不

高和品种适应性不广等问题。一方面说明中国旱地小

麦育种有了很大的发展，同时，说明旱地作物高产育

种和栽培还有很大的潜力可挖。笔者相信随着栽培条

件特别是肥料投入的普遍增加，在本世纪中期，中国

旱地小麦可以平均可达3 000 kg·ha-１以上，甚至有50%
的旱地面积可以达到 3 750 kg·ha-１产量水平。因此，

通过作物自身的 WUE 提高，对中国粮食持续增产有

重要意义。 

5  作物 WUE 科学发展趋势 

从国外发展来看，20 世纪 90 年代初期，世界先

进节水农业国家以色列科学家 Stanhill[24] 就指出：只

有提高生物自身的 WUE，才能取得节水上的新突破。

90 年代后期，中国的石元春[25]和山仑[26]院士 也大力

提倡生物节水。绿色革命的发起人，诺贝尔和平奖的

获得者，布劳格 2000 年[27] 提出了“让每一滴水生产

出更多的粮食”，要让“蓝色革命”继续完成“绿色革

命”的号召。 
笔者认为生物节水是一个广泛的概念。广义的生

物节水应该是指利用森林和草原进行水土保持，产生

更大的经济和生态效益。狭义的生物节水应该是利用

抗旱和高水分利用效率、高产优质的动植物品种，特

别是以农作物为主的生物节水，产生更大的经济和生

态效益。 
2003 年中国出版了《作物抗旱节水的生理遗传育

种基础》[28]。2004 年 3 月英国出版了《水分利用效率

的植物生物学》[29]。2005 年欧洲和西非及北非国家启

动了一个“硬粒小麦水分利用效率改良及稳产性”研

究项目（IDuWUE）[30]，欧洲和地中海地区启动了“提

高地中海地区农业水分利用效率”的研究项目

（WUEMED）[31]， 2005 年 9 月在罗马举行的第二届

国际干旱会议上进行了讨论。说明生物节水已经受到

国内外有远见的科学家的重视。   
中国最近提出了高水效农业的概念[32]，它是节水

农业的发展方向。高水效农业是指同时追求和实现单

位耗水的高水分利用效率、高经济效益、高生态效益

及社会效益的一种具有高新科学技术体系和经济市场

紧密结合的新型农业体系。一方面要强调粮食作物的

高水效发展，另外更要重视经济作物的高水效发展，

再加上对优质农产品的高水效生产。只有这样，中国

农业才会可持续大发展，才会繁荣和发达，形成有中

国特色的高水效农业。大大提高水分利用效率、经济

效益、生态效益和社会效益。例如在中国北方地区种

植抗旱节水优质高产的小麦等作物品种，就可以取得

更高的水分利用效率。 
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