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摘要  综述了目前在禾本科作物遗传改良的研究领域内的研究现状、所面临的主要问题和未来的发展趋势。
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were summarized .
Key words  Gramineous crops ; Genetic i mprovement ; Major problems ; Technological approach

  在被子植物中 , 禾本科( Gramineae) 植物是具有庞大物种

数目和物种多样性的大科之一。禾本科植物在分类上属单

子叶植物纲, 鸭趾草亚纲( Commelinidae) , 莎草目( Cyperales) ,

其中包括500 多个属8 000 多个物种, 它们广泛分布在全球

各地的不同生态条件下。由于禾本科植物的生存环境多种

多样和物种类型千变万化, 其生物学特点也表现出明显的多

样性。随着人类对禾本科植物认识的不断加深, 对其进行遗

传改良的研究范围也不断扩大。

因我国人口数量不断增加而耕地面积的不断减少 , 人们

对生活质量的需求急剧上升, 未来的粮食紧缺问题已引起有

识之士的高度关注。由于禾本科作物是人类生命活动赖以

生存的粮食基础, 其中水稻、小麦、玉米和高粱等重要的农作

物更是维持着地球上庞大人口的生存。当今世界上种植禾

本科作物的农田占 70 % , 人类食物中65 % 以上的能量和

50 %以上的蛋白都来自于禾本科作物[ 1] 。禾本科作物的产

量潜力和质量好坏关系到人类的生存和发展, 因此, 禾本科

作物的遗传改良现状及其发展趋势值得关注。

1  研究现状

追溯到约一万年前, 现代禾本科作物的遗传改良与人类

对野生植物的驯化和原始农业的起源密切相关。随着人类

对野生植物的精细筛选和对植物生长条件的改善栽培 , 现代

新的栽培品种不断形成。人们不仅从远古时代开始定居并

学习耕种, 并逐渐积累了植物改良的实践经验 , 而且将这门

知识系统化, 并加入了新的科技手段, 使其不断发展。从人

类的发展史来看, 早在5 000 多年前, 人类为了生存而不自觉

地开始了野生植物的驯化活动, 由此而形成了当今数量如此

庞大的各种农家品种。在我国古代所形成的择取精华的植

物育种技术对现代遗传育种技术的建立有深远的影响。研

究者经过近半个世纪利用现代生物技术对各种栽培作物进

行有效的遗传改良 , 已使人类的育种技术和育种水平达到相

当高的程度。国内外生物遗传改良的历史经验已充分证明 ,

生物体新材料的发现、生物体遗传改良新方法的建立和研究

新思路的提出 , 都有可能使生物遗传改良的水平得到明显
�
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提高, 从而能进一步有效挖掘其增产潜力和实用价值。19 世

纪中叶后 , 自然科学( 如化学、进化论、遗传学和生理学等) 研

究成果及其试验方法逐渐被应用于生物体遗传改良的研究

领域, 这促进了禾本科作物的遗传改良研究由传统的经验水

平向现代的技术水平发生质变, 进而促使了生物体遗传改良

理论的建立。

现代禾本科作物都是从野生植物进化而来, 达尔文以前

的进化学说强调单一的进化因素 , 如布丰强调环境直接有发

生生物的遗传改变, 拉马克强调人、物内的自我改进力量, 瓦

格勒( M. Wagner) 则强调环境隔离因素。达尔文在《物种起

源》一书中兼容并蓄, 概括出生物进化的三个基本因素 , 即变

异、遗传和选择, 自然选择理论是其核心, 而自然选择的基础

是生物的变异和遗传。变异和遗传是生物进化的内因和基

础, 选择决定着生物进化的发展方向[ 2] 。孟德尔定律在二十

世纪初被重新发现后 , 其遗传学的两大定律促使了禾本科作

物的遗传改良研究迈向了新台阶。W.L . 约翰逊提出的纯系

学说不仅为纯系育种奠定了理论基础, 也为区分遗传性变异

和非遗传性变异找到了理论依据。

禾本科作物的遗传改良离不开遗传学理论的指导。在

近代于禾本科作物遗传改良的研究领域内存在着两大学派 ,

即孟德尔学派和米丘林学派。被称之为遗传学之父的孟德

尔第一个科学地将遗传现象与遗传物质联系起来 , 认为生物

体性状的遗传有其物质基础, 并首次提出了“遗传因子”的概

念。研究者后来用“基因”一词代替了“遗传因子”的概念。

米丘林强调指出, 生物学的基本原则是生物体与生活条件的

有机统一, 生物体对其生活条件表现出高度的选择性和适应

性, 而生活条件对生物体的个体发育和遗传变异则起着主导

作用。遗传性是生物体的基本特性之一, 在个体发育过程中

遗传性也在不断发展 , 这种获得的性状可以遗传下去。人类

通过控制生物体的生活条件, 或者进行有性杂交或无性杂

交, 以及利用人工驯化方法可动摇和改变生物体的遗传性 ,

由此可望实现通过定向选择达到定向培育的目的。孟德尔

学派的研究者从生物体的个体角度强调其被研究个体的生

长、发育和繁殖特点, 而米丘林学派的研究者则是从生物体

系统发育角度强调生物体的环境效应在遗传改良中的作用。

现代生物进化理论将两者统一起来, 认为生物体的表现型

不仅由个体的基因型决定, 而且与个体所处的环境条件密切
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相关, 即生物体所表现出来的特征特性是特定基因型在特定

环境条件下充分表达的结果。

禾谷类作物遗传改良的基础是物种内的种质资源 , 而其

遗传改良的关键环节涉及到4 个主要方面, 即千方百计地创

造出遗传性变异、敏锐地筛选出优良的基因型或突变体、快

速而高效地获得遗传性稳定的纯合个体和不失时机地繁殖

出可满足生产需求的品种。人类已进行过大量研究并在生

产上大面积栽培的3 大禾谷类作物水稻、小麦和玉米分别属

于稻亚科的稻属、早熟禾亚科的小麦属和黍亚科的玉蜀黍

属[ 3] 。除此外 , 研究者对黑麦属的黑麦、小黑麦属的六倍体

小黑麦和八倍体小黑麦、大麦属的4 种栽培大麦( 栽培二棱

皮大麦、栽培四棱裸粒大麦、栽培六棱裸粒大麦和四倍体大

麦) 、燕麦属的燕麦和莜麦、薏苡属的薏苡、高粱属的高粱、甘

蔗属的甘蔗、狗尾草属的谷子和狼尾草属的御谷等禾谷类作

物都进行过有效的遗传改良并对其潜在价值进行过深入的

探索[ 4] 。在目前各种农作物的遗传改良已取得明显成效而

其产量水平相当高的前提下, 进一步挖掘其遗传改良潜力的

难度相当大。尽管如此, 在新的形势下水稻、小麦和玉米新

育种目标的确定促进了禾谷类作物遗传改良水平的进一步

提高, 也正在为人类从根本上解决人口不断增加与可耕地不

断减少的矛盾探索新的研究途径。

现代禾谷类作物遗传改良的成就主要表现在4 个方面。

①在遗传改良理论上建立了以进化论和遗传学为基础的理

论体系。在这个理论体系中包括纯系理论、杂交育种理论、

杂种优势理论、生物技术理论和远缘杂交理论等; ②在筛选

方法上由传统的随机性筛选转变为现代的目标性筛选。在

禾谷类作物遗传改良中 , 根据具体的育种目标 , 通过采用特

定的育种技术, 研究者不断追求的育种效果就是通过定向变

异达到定向筛选; ③在遗传改良的效果上通过形态改良和优

良基因型筛选有效挖掘了禾谷类作物的产量潜力。水稻的

产量由农家品种的200 kg/ hm2 左右转变为现代品种的450

kg/ hm2 左右, 增加了一倍多[ 5] 。杂交水稻的培育成功导致水

稻产量迈上更高的台阶。④在超前性研究上, 通过生物技术

的应用促使禾谷类作物遗传改良的范围得到进一步拓展。

即由品种间遗传物质的交流筛选新品种向亚种间或物种间

遗传物质的交流筛选新品种或新作物, 由此研究者掀起了超

高产育种和固定杂种优势的新的研究热潮[ 6] 。

在禾谷类作物遗传改良的研究领域内, 水稻育种的成就

特别引人注目。在经历了20 世纪60 年代的水稻矮化育种

后,20 世纪70 年代初期我国已完成“三系”杂交水稻配套并

于中期成功地将籼型杂交水稻在生产中推广应用, 由此标志

着我国水稻遗传改良的研究工作已步入世界前列。20 世纪

90 年代中期我国学者提出的超级稻育种战略设想和两系杂

交稻在生产上的试种成功使国际上同行专家感到震惊和钦

佩。从水稻育种的发展进程来看, 水稻育种方法的创新主要

围绕着两个方面展开研究, 即如何更有效地创造出丰富多彩

的遗传性变异群体和怎样更准确筛选出具有实用价值的优

良基因型。目前, 我国水稻遗传改良的研究主要面临着两大

难题, 即怎样通过更有效的遗传改良方法和途径在现有的产

量水平上进一步实质性地提高水稻的单位面积产量( 即更有

效地挖掘其杂种优势效应) 和简化水稻杂种优势利用的程序

( 即固定其杂种优势效应) 。尽管我国水稻遗传改良的水平

一直处于世界领先地位, 在此基础上进一步挖掘水稻的增产

潜力则有赖于不断探索出新的育种途径, 需解决一系列基础

理论问题、应用基础问题和建立新的育种技术路线以及寻找

新的具有实用价值的种质资源。20 世纪90 年代我国学者提

出的超级稻育种的基本技术思路主要是采取有效的技术措

施, 进一步探讨综合利用形态改良技术、杂种优势利用技术

和现代生物技术, 创建适合于超级杂交稻形态生理特点和有

利于发挥优异潜在性能的水稻栽培技术体系。经有关专家

论证后已确定, 在我国长江领域超级稻的产量指标为10 .5 ～

12 .0 t/ hm2 , 即超级稻比目前生产上推广应用的杂交水稻在

产量上要增加20 % 以上。

除此外, 有些研究者主张在染色体组多倍化水平探索水

稻的遗传改良潜力[ 7] 。从植物物种进化的系统发育进程来

看, 染色体组的倍性变化在很大程度上有助于物种的发展和

升级, 而染色体组的多倍化是自然界产生新物种的重要途径

之一[ 8] 。根据近年来水稻分子生物学的研究结果 , 目前我们

在生产上栽培的普通栽培稻( O . sativa L) 是二倍体物种( 2 n

= 2 x = 24) , 它携带AA 染色体组, 其基因组在主要的农作物

基因组中为最小, 其染色体也较小( 其基因组约为3 ×105

kb) 。普通栽培稻的基因组是普通小麦的基因组的1/ 40 , 是

大麦的基因组的1/ 10 。从物种倍性水平的进化程度、染色体

组的最佳数目和染色体形态大小的适宜性来看, 利用现代生

物技术以普通栽培稻为基础对其进行遗传改良, 虽然是水稻

育种中超前的育种目标, 但成功的可能性很大 , 实用性很强。

适当增加水稻的基因组( 其中包括同源基因组和异源基因

组) , 提高其染色体组的倍性水平, 促进物种升级和新物种形

成, 不仅可进一步大幅度挖掘水稻的增产潜力 , 还可增大其

变异范围 , 增强其适应性 , 建立新的水稻生产模式[ 9] 。前人

的研究结果已证实, 在稻属( Oryza) 植物内存在着24 个物种 ,

其中有7 个物种是异源四倍体物种 , 即斑点野生稻( O. punc-

t at a) 和小粒野生稻( O. minuta) 携带 BBCC 染色体组, 高秆野

生稻( O. alta) 、大颖野生稻( O . grandiglumis) 和阔叶野生稻

( O.latifolia) 携带 CCDD 染色体组, 长颖野生稻( O . longiglu-

mis) 和马来野生稻( O. ortidleyi) 携带 HHJJ 染色体组。由此可

见, 在稻属内已存在着一些异源多倍体物种, 这是在自然条

件下稻属植物经过严格的自然选择、长期的进化发展和不断

的演变适应后所得到的结果。基于这一认识, 目前越来越多

的研究者热心于通过无融合生殖方式固定农作物的杂种优

势, 以便简化农作物杂种优势的利用程序和提高农作物的育

种水平[ 10] 。

2  主要问题

在禾本科作物遗传改良的4 个基本的关键环节中, 根据育

种目标, 以特定的种质资源为基础千方百计地创造出遗传性变

异群体尤为重要。从目前的现状来看, 在禾本科作物遗传改良

领域内所面临的主要问题涉及到两个方面, 即促进学科发展的

应用基础问题和满足生产需要的应用问题。在禾本科作物遗

传改良的应用基础问题中主要涉及到7 个方面, 即如何更有效

地从定向变异达到定向改良的目的、杂种优势机理、雄性不育
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的机理、雌性不育的机理、无融合生殖的潜在价值、染色体组多

倍化的遗传变异规律和新物种形成的机理。

在禾本科作物遗传改良的应用问题中主要涉及到3 个

方面, 即进一步挖掘现有作物的产量潜力、简化杂种优势利

用的技术程序和开发新的作物资源。目前, 禾本科作物遗传

改良的育种目标主要集中在产量性状和品质性状上。高产

是禾本科作物遗传改良的基本要求, 如何挖掘产量潜力和改

进产品品质是禾本科作物遗传改良的关键。在进行遗传改

良时要根据当地自然与栽培条件, 分析现有品种的特征、特

性, 以此为基础分析限制生产发展的主要问题 , 明确几代改

良的主要目标性状, 选育出能克服现有品种的缺点、保持其

优点的新品种。怎样通过有效的方法和途径在现有的产量

水平上进一步提高单位面积产量和简化禾本科作物杂种优

势利用的程序是有待解决的两大攻关难题[ 11] 。从现代禾本

科作物遗传改良的发展进程看, 各国研究者所面对的主要问

题是种质资源的遗传基础较窄, 缺乏良好的基因资源。基于

目前的现状, 一些研究者主张遗传改良方法的创新主要应从

一个环节上开展, 即如何更有效地在生物群体内创造出丰富

多彩的遗传变异个体[ 12] 。在禾本科作物育种中利用物理诱

变源或化学诱变剂使育种材料发生遗传性变异, 进而在诱变

后代群体中筛选出具有优良基因型的新种质或新品种 , 这已

成为一种新的育种方法[ 13] 。

生物体杂种优势是生物界存在的一种普遍现象。继20 世

纪20 年代玉米等异花授粉作物的杂种优势在生产上的利用获

得成功后, 水稻等自花授粉作物的杂种优势利用在20 世纪70

年代后取得了更加引人注目的成就。在杂交水稻超高产育种

途径的探索中, 其育种方法可分为三系法、两系法和一系法三

个战略发展阶段; 利用杂种优势的效应可分为从利用品种间优

势效应到利用亚种间优势效应再到利用种间远缘杂种优势效

应三个发展阶段。简化杂种优势利用的技术程序已成为禾本

科作物遗传改良领域内值得探索的问题。通过无融合生殖方

式固定禾本科作物杂种优势以便简化其杂种优势的技术程序

已引起了一些研究者的兴趣和关注[ 14] 。

禾本科植物的物种数目多达8 000 多个, 种质资源十分

丰富, 但已被开发利用的物种数目还相当少。禾本科作物新

种质资源的开发主要涉及到在禾本科植物内寻找新的基因

资源, 进一步挖掘其潜在的利用价值。杂草是农业生态系统

中对农作物的生长和产量产生重要影响的伴生植物。杂草

具有耐不良环境、生长快、繁殖力强等优良特性, 它们是重要

的生物资源, 在作物遗传改良中的潜在价值不容忽视。在实

际的研究中, 可利用杂草的优良基因作为农作物遗传改良的

基因供体; 利用其有用成分开发中医药; 利用植物他感效应

进行害虫生物防治; 可开发成观赏植物; 可作为先锋物种进

行生态恢复、改良环境、促进养分循环、保护土壤微生物等。

3  展望

人类近代生物体遗传改良的历史经验已充分证明 , 生物

体新材料的发现、生物体遗传改良新方法的建立和研究生物

体新思路的提出, 都有可能使改良生物体的遗传操作水平得

到明显提高, 从而能有效挖掘其潜在的实用价值[ 15] 。从生

物体遗传改良的发展进程来看, 研究方法的创新主要围绕着

两个方面展开研究, 即如何更有效地在生物体群体内创造出

丰富多彩的遗传性变异个体和怎样更准确地筛选出有实用

价值的优良基因型。禾本科植物遗传改良的一个显著特征

就是利用现代生物技术创造出特异性种质资源, 在此基础上

筛选出优良的基因型个体并尽快获得遗传性稳定群体。

禾本科植物是最有经济价值的一种植物, 其物种数目较

多, 物种类型丰富多彩, 潜在的利用价值还有待于进一步挖

掘。利用现代生物技术加速禾本科植物遗传改良步伐的技

术途径主要包括6 个方面, 即利用植物细胞工程技术在染色

体组水平促进其物种升级、利用植物组织培养技术筛选无性

系变异后代、在植物远缘杂交中利用幼胚拯救技术保留物种

间远缘杂交后代的基因型、利用细胞工程技术完成异源遗传

物质的交流和转移、利用分子标记技术提高对目标性状的筛

选效率和利用特定的诱变源创造出丰富多彩的变异后

代[ 16] 。从植物物种的系统进化来看 , 染色体组的多倍化和

异源基因组的有效结合是促进物种快速进化的主要动力, 由

此会提高其生长势、增强其适应性和加大其增产潜力。从植

物物种的进化途径与其染色体组的关系来看, 染色体组的多

倍化是新物种形成的主要途径之一, 而人工诱变方法的不断

成熟促进了新物种形成的速度。利用幼胚拯救技术可提高

植物远缘杂交的效率 , 进而保留物种间远缘杂交后代群体内

更多的基因型[ 17] 。植物遗传工程技术与植物细胞工程技术

的有机结合将有助于异源遗传物质的交流和转移 , 由此将有

望创造出更多的优良基因型后代。利用分子标记技术将有

助于使禾本科植物的遗传改良通过定向变异达到定向改良

的目的。利用特定的诱变源使禾本科植物的基因型由保守

性向可塑性转变将有助于创造出无穷无尽的突变体, 由此为

目标性状的筛选提供了物质基础 , 特别是近年来不断完善的

离子束生物工程技术在禾本科植物遗传改良中的有效利用

将为禾本科植物的开发利用提供一条新途径[ 18] 。
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育, 在苗木出圃之前要进行严格的苗木分级。要求苗木根系

发达, 主根长30 c m 以上 , 苗干粗壮通直, 充分木质化, 顶芽饱

满,1 年生苗木高度在300 c m 以上, 地径2 .5 c m 以上, 无病虫

害, 无机械损伤的Ⅰ级壮苗方可用于营造速生丰产林。

3  速生杨丰产栽培技术

杨树植苗造林成活的关键在于根系、叶、茎的水分平衡, 如

果根系吸收的水分可以满足地上部分蒸腾的要求, 苗木就能顺

利成活, 否则造成苗木的生理干旱枯死。所以起苗前几天, 对

苗圃地进行1 次大水漫灌, 使土壤湿润、疏松, 不仅利于起苗,

苗木根系完整, 而且可使苗木吸足水分, 为成活速生创造条件。

在起苗时根系要多些、长些, 起苗到栽植要避免风吹日晒, 长时

间运输应用草袋包装, 要浇水, 保持根系湿润。

3 .1  造林整地  根据杨树的生物学特性, 本着适地适树的

原则, 杨树速生丰产林地应选择在光照充足, 地势平坦, 土质

疏松, 深厚肥沃, 地下水位高, 有水源的适生林地, 土深厚度

40 c m 以上, 坡度要小于15°, 腐殖质层厚度20 c m 以上,pH6 .5

左右的中性土。

造林前1 年的7 ～8 月进行穴状整地, 便于蓄水保墒, 增

加土壤有机质。机械整地要全面 , 整地深度要求35 c m 以上。

面积小于0 .1 hm2 的地块进行人工整地。栽植穴规格为80

c m×80c m×80 c m～100c m×100 c m×80c m, 要清除石块、枯枝

落叶, 表面要围穴 , 表土不足40 c m 时要用客土, 坑的下沿要

修拦水埂, 呈品字形栽植 , 增加树木营养面积。在有条件的

情况下 , 施用基肥22 500 ～37 500 kg/ hm2 。

3 .2 栽植技术

3 .2 .1 栽植时间。杨树植苗可在秋末或春季发芽前进行。

秋末造林应在苗木正常落叶前2 周内进行( 10 月底～11 月

初) , 此时地温尚高, 根系易愈合和生长新细根, 来春发芽早 ,

可提高成活率。春季造林应在萌芽前进行( 一般是在3 月底

～4 月初) , 起苗和运输要保证苗木的水分平衡。

3 .2 .2 栽植密度。根据培育目的材种的不同, 确定栽植密

度。纤维用材( 小径级) 轮伐期短3 ～4 a , 株行距可采用2 .5

m×2 .5 m,2 m×3 m; 梁、檩、坑木用材( 中径材) 轮伐期5 ～7

a , 可采用3 m×3 m,3 m×4 m,2 m×5 m; 胶合板类用材( 大径

级) 轮伐期8 a 以上, 可采用5 m×6 m,6 m×6 m,6 m×8 m。

需要的注意的是栽植密度不宜过大, 以免在生长后期引起树

体间的有害竞争。

3 .2 .3 栽植方法。统一放线 , 力求整齐 , 在整好的坑、槽内

回填30 c m, 然后植苗。“三埋两踩一提苗”, 要求苗正、根舒

展, 根土充分接触。浇足底水, 并留20 ～25 c m 深的防护蓄

水槽。

3 .2 .4 栽植模式。除了利用以上的纯林栽植模式外, 也可

以采用农林复合栽植模式来发展速生杨: ①农杨复合栽植模

式: 速生杨的株行距为2 m×2 m×8 m, 在8 m 大行内, 可种植

各类农作物 , 如玉米、小麦等, 在每个林带内的2 m 小行内 ,

可以种植一些低矮的作物, 如马铃薯、花生等。②杨 - 草复

合栽植模式:12 m 林带和5 m 草带间隔种植。草类以种植紫

花苜蓿等豆科和禾本科牧草为主。③杨—食用菌复合栽植

模式: 如平菇, 林内蔽荫、湿润、凉爽的生态环境为平菇生长

提供了适宜的温度和光照, 同时, 育菇的残余基料也为林木

生长提供了大量的有机肥料, 有效的促进了林木的生长。④

四旁模式: 充分利用渠道、房屋旁的边行优势, 开展四旁

植树。

3 .3 幼树管理

3 .3 .1 水肥管理。栽植后应及时浇定根水1 ～2 次, 确保幼

树成活。结合灌水采用幼树每株100～150 g , 成林每株200～

300 g 的用量在树木生长期追施氮肥。施肥深度为30 c m 左

右, 每年1～2 次即可。

3 .3 .2 整形修枝。修枝在秋冬落叶后的休眠期进行。首先

疏除病虫枝、弱枝、过密枝和主干竞争枝 , 当树干直径达10

c m 粗时 , 开始修去侧枝 , 一直达到干高8 m 处。以培育无节

良材为目的, 修枝强度为树高的1/ 3 ～2/ 3 , 一般要求1 ～3 a

少量修枝,4 ～5 a 修枝到树高1/ 3 处,6 a 以后修到树高2/ 3

处。对于因灾害等原因造成无主干或主干不明显的幼树应

及时平茬、疏枝、重新培育主干。

3 .3 .3  病虫害防治。主要的病害有溃疡病、烂皮病、黑斑

病、根癌病等, 主要的虫害有杨树卷叶象、白杨透翅蛾、杨叶

甲等。病虫害防治要以预防为主, 重视综合治理。要根据各

种病虫害发生发展的规律,“治小、治少、治了”, 加大林业防

治和生物防治力度。

此外, 速生杨管理还要注意扩盘松土, 以利根系生长发

育, 加强幼林管护, 减少人畜危害, 及时补植补造, 避免缺株

断行等。
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