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小麦族的基因组显性及其育种学意义 
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颜泽洪   伍碧华   郑有良 

四川农业大学小麦研究所, 四川成都 611130 

摘  要: 小麦族包含大量由不同基因组组成的异源多倍体物种。同一个异源多倍体物种的不同基因组可能对表型性

状产生非对称性贡献, 例如小麦属多倍体物种的形态分类特性, 更像其 A 基因组供体物种, 这种现象称为 A 基因组

显性。由于基因组显性, 小麦族形成了以 A、D、U、St 为轴心(显性)基因组的异源多倍体物种簇。异源多倍体物种

的基因组显性可能与其进化适应优势的形成有关。在育种方面, 基因组显性影响多倍体新作物开发及小麦-外源染色

体易位设计。 

关键词: 基因组非对称; 异源多倍体; 轴心基因组 
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Abstract: Triticeae tribe houses a number of allopolyploid species that harbor combinations of various genomes. The different 
genomes of an allopolyploid may have asymmetric contributions to morphological traits. For instance, the taxon traits of allopoly-
ploids within genus Triticum is highly like those from the donor species of A-genome, termed this phenomenon as A-genome 
dominance. Because of genome dominance, the allopolyploids of Triticeae are grouped into different species clusters with A, D, U, 
or St as the pivotal (dominant) genome. Genome dominance may confer the advantages in evolution and adaptation. In breeding, 
it is an important factor to influence the development of novel allopolyploid crops and the design of wheat-alien chromosome 
translocations. 
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小麦族(Triticeae)是禾本科早熟禾亚科的一个大

族。基因组组成多样是小麦族植物的重要特征。小

麦、大麦、黑麦、小黑麦等小麦族作物属于一年生。

小麦族多数属种属于多年生, 多年生物种具有重要

的生态经济价值, 是高寒草原、草甸、荒漠等植被

区的重要组成部分, 也是重要牧草资源。近年来, 多

年生物种中间偃麦草[Thinopyrum intermedium (Host) 

Barkworth & D. R. Dewey]已被驯化为具有生态和经

济价值、小范围种植的多年生新作物 , 商品名为

Kernza[1]。小麦族基因组源于不同的二倍体属, 例如

A (Triticum)、 B/C/D/G/M/N/S/U (Aegilops)、 E/J 

(Lophopyrum)、F (Eremopyrum)、H/I (Hordeum)、K 

(Crithopsis)、L (Festucopsis)、Ns (Psathyrostachys)、

O (Henrardia)、P (Agropyron)、Q (Heteranthelium)、

R (Secale)、St (Pseudoroegneria)、T (Amblyopyrum)、

Ta (Taeniatherum)、V (Pseudosecale)、W (Australop- 

yrum)、Xp (Peridictyon)等[2-5]。小麦族的大多数物种

是异源多倍体, 表明小麦族异源多倍体物种具有进
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化适应优势。 

普通小麦(T. aestivum L., AABBDD)是世界三大

粮食作物之一。普通小麦的起源涉及 3 个二倍体物

种。其中, A基因组供体来自乌拉尔图小麦(T. urartu, 

AuAu)[6], D基因组供体来自节节麦(Aegilops tauschii, 

DD)[7]。但是, B 基因组供体物种来源还有争论, 通

常认为来自拟斯卑尔塔山羊草(Ae. speltoides, SsSs)

或与之紧密相关的物种[8-9]。普通小麦的起源经历了

2 次异源多倍化过程。第 1 次, 形成具有 AABB 基

因组的野生四倍体小麦 (T. turgidum ssp. dicoc-

coides)。第 2次, 以栽培型四倍体小麦与节节麦杂交, 

形成异源六倍体小麦[7,10]。普通小麦的起源进化过程

存在多倍化和驯化瓶颈[11]。通常认为, 现有普通小

麦由少数的原始六倍体个体进化而来, 原始普通小

麦的遗传多样性低。同时, 普通小麦的起源历史不

长, 大约发生在 1 万年前[12], 自然变异的累积时间

不长。尽管如此, 目前普通小麦的适应性广、分布

范围广。因此, 探讨普通小麦进化成功的原因及其

育种学价值是一个重要课题。 

1  基因组显性现象 

孟德尔提出了显性概念, 建立了表现型与基因

型的联系。当 2 个具有相对性状的纯合亲本进行杂

交, 杂合体中表现出来的性状叫显性性状, 未表现

出来的性状叫隐性性状。对应显性性状的基因为显

性基因, 对应隐性性状的为隐性基因。有的异源多

倍体物种或种间杂种后代, 形态上更像其中的一个

供体物种, 而与另一个供体物种存在明显不同。例

如, 在株型、穗型等方面, 普通小麦与它的 AB基因

组供体物种(四倍体小麦)相像, 而与它的 D 基因组

供体物种(节节麦)差异很大(图 1)。仅根据形态学, 

有时很难将普通小麦与栽培型的四倍体小麦区分

开。异源多倍体的不同基因组对表型性状的非对称

性影响现象[13], 被称为基因组显性[14]。 

几百年前的形态学比较研究, 暗示了小麦属的

A 基因组显性现象。早期的研究聚焦于小麦属和山

羊草属。瑞典博物学家林奈以 Triticum aestivum L.

为指定模式种建立了小麦属 ( Tr i t i c u m  L . ) ,  以

Aegilops ovata  L.为指定模式种建立了山羊草属

(Aegilops L.)。在 1753年, 林奈出版的《植物种志》

中, 他将二倍体小麦、四倍体小麦、普通小麦放在

小麦属, 而其他物种放在山羊草属。后来的细胞学

研究发现, 这些小麦属物种均具有 A 基因组, 而其 

 

图 1  四倍体小麦、节节麦和普通小麦 
Fig. 1  Triticum turgidum, Aegilops tauschii, and common 
wheat 
普通小麦的株型穗型与它的 AB 基因组供体物种四倍体小麦相
像, 而与它的 D基因组供体物种节节麦差异很大。 
The plant and spike morphologies of common wheat are like those 
from T. turgidum, distinct from Ae. tauschii. 
 

他物种不具有 A基因组。尽管以后的分类学家对小麦–

山羊草复合群的物种归属有多样化的处理方式, 但是

通常的意见仍然是将具有A基因组的所有物种放在小

麦属, 而其他物种放在山羊草属[15]。传统分类主要依

靠形态学差异, 这样的分类处理表明, 具有 A 基因组

的物种具有类似的形态分类特征, 即 A基因组显性。 

基因组组成和表型的比较研究发现, 基因组显

性是山羊草属物种的进化特征。具有 CD、DN、DM、

DDM、DMS、DMU等基因组组成的山羊草物种(图

2), 它们具有共同的 D 基因组, 它们的穗型等形态

特征更类似于二倍体物种节节麦(D), 而与其他二倍

体供体物种差异很大。类似地 , 具有 MU、SU、

UC/CU、UM、UMN 等不同基因组组成的山羊草物

种, 它们的形态特征更类似于 U 基因组的供体物种

小伞山羊草(Ae. umbellulata)。根据基因组和形态分

类特征的关系 , 一些学者将小麦–山羊草复合群分

为 A、D和 U种簇(图 2), 并提出了“轴心-分化基因组

进化”(pivotal-differential genome evolution)假说[16-18]。

在形态学方面, 异源多倍体物种的穗型、种子形态

等特征更像它们的轴心基因组供体物种, 即轴心基

因组表现显性。该假说认为, 异源多倍体物种分享

一个比较保守的轴心基因组(A、D、U 中的一个)和

分化较大的其他 1~2 基因组。在染色体或基因组水

平上的研究结果, 发现了异源多倍体物种不同基因

组进化不一致的现象[19-27]。但是, 从新合成多倍体 
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图 2  以 A、D、U、St 基因组形成的异源多倍体物种簇 
Fig. 2  Allopolyploid species clusters with A, D, U, or St as the pivotal genome 
 

来看, 基因组对表型非对称贡献现象从合成新多倍

体就表现出来了 , 例如在新合成的具有 AABBUU

基因组的六倍体 [28], 其穗型更像四倍体小麦亲本 , 

而与山羊草亲本小伞山羊草(Ae. umbellulata)差异大

(图 3)。因此, 亲本物种的基因组显性对表型的非对

称贡献现象有重要作用。 

小麦族多年生属种也存在基因组显性现象。在

小麦族, St基因组参与了拟鹅观草属、鹅观草属、披

碱草属、毛麦属、杜威草属、仲彬草属、花鳞草属、

曲穗草属、牧场麦属等属的起源进化(图 2), 涉及大

量多年生物种[29-32]。传统的分类学与系统学主要以

形态特征的鉴定为主, 含 St 基因组的物种处理, 一

直比较混乱。其中, 一个主要原因是 St 基因组的显

性作用。颜济和杨俊良[31]在《小麦族生物系统学》

第四卷的序言部分认为, “由于 St染色体组具有一系

列的强显性基因, 因此, 使含 St 染色体组的不同的

异源多倍体组合的属, 如披碱草属(HSt)、鹅观草属

(StY)、弯穗草属(HStY)的形态性状趋同, 因此单纯

从外表形态不可能认识其隐伏的差异, 只有进一步

进行遗传学的检测才能看到它们在亲缘系统上的真

正区别。找出区别以后, 再在众多的性状中筛选出

区别于核基因组的特有关键性状(表型), 也就是反

映染色体组特有的形态显性性状。用这些关键性状

我们就可以比较准确地根据形态性状来区别一个分

类群的归属。我们还要进一步指出, 由于显性性状

的掩盖 , 有那么一些在系统演化上完全不同的种 , 

用形态学来鉴定是无法区分的”。因此, 基因组显性

现象也是长期困扰一些小麦族多年生属种分类的一

个难题。 

2  基因组显性的生物学意义及遗传基础 

异源多倍体物种广泛存在, 表明异源多倍体具

有进化适应优势。基因组显性可能是异源多倍体物

种产生优势的原因之一。一个物种的基因组优先对

一类性状表现显性, 而另一物种的基因组优先对另

一些性状表现显性 , 组合在一起可产生集合优势 , 

导致异源多倍体比亲本物种更有优势。以小麦为例, 

普通小麦保持了四倍体小麦的高产潜力[33]。D 基因

组的加入, 使得普通小麦对春花和光周期要求的适

应范围更广, 提高了对盐、低 pH、铝、冻害的耐性, 

增加了对一些病虫害的抗性, 并且可加工的食品类

型更为丰富多样[33-34]。因此, 普通小麦既高产、又

广适优质。另一个例子, 来自世界上第一个人造新

作物小黑麦。原始的四倍体 ( A A R R )、六倍体 
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图 3  人工合成新多倍体及其亲本物种的穗型 
Fig. 3  Spikes of nascent allopolyplods and the parent species 
a: 新合成的六倍体(AABBUU、AABBMM、AABBCC)及其亲本四倍体小麦(AABB)、小伞山羊草(Ae. umbellulata, UU)、顶芒山羊草
(Ae. comosa, MM)、尾状山羊草(Ae. caudata, CC)。b: 新合成的六倍体(AABBAuAu、AABBAmAm、AAGGDD)、八倍体(AABBDDAmAm、
AABBDDDD)及其二倍体乌拉尔图小麦(AuAu)、栽培一粒小麦(AmAm)、节节麦(DD)、四倍体小麦(AABB)、提莫菲维小麦(AAGG)。 
a: Nascent hexaploids (AABBUU, AABBMM, AABBCC) and T. trugidum (AABB), Ae. umbellulata (UU), Ae. comosa (MM), Ae. caudata 
(CC). b: Nascent hexaploids (AABBAuAu, AABBAmAm, AAGGDD), octaploids (AABBDDAmAm, AABBDDDD) and T. urartu (AuAu), T. 
monococcum (AmAm), Ae. tauschii (DD), T. trugidum (AABB), and T. timopheevii (AAGG). 
 
 (AABBRR)、八倍体小黑麦(AABBDDRR)分别用二

倍体、四倍体、六倍体小麦与黑麦(RR)杂交创制。

小黑麦将小麦的高产潜力和黑麦的生长优势、不良

环境的适应能力聚集在一起。在贫瘠土壤和气候环

境不利于小麦生长的地方, 小黑麦表现较高的产量

潜力[35-37]。小黑麦的生物产量和籽粒产量高, 除了

用作食品加工和饲草应用, 也用作能源作物[38-40]。 

在遗传上, 四倍体小麦的 A 基因组优先控制形态

发育, 而 B 基因组有更多的基因控制适应性状[13,17]。

在普通小麦定位发掘的株型、穗型等产量相关 QTL

中, 来自 A 基因组的位点更多[41]。最近的系统分析

表明, 发掘出的控制普通小麦产量三要素(穗数、穗

粒数、千粒重)的 QTL位点优先分布在 A基因组[42]。

在利用四倍体小麦与节节麦杂交人工创制的新六倍

体小麦, 也有类似的现象, 定位的多数产量相关位

点来自 A基因组[43], 但是适应性状在 B和 D基因组

更多[44]。在转录组水平, 四倍体亲本基因组的表达

显性基因主要贡献于人工合成新小麦的发育, 二倍

体亲本基因组表达显性基因主要贡献于新小麦的适

应性[45-46]。近年来, 对其他物种进行的研究表明, 基

因组表达显性是异源多倍体物种比较普遍的遗传特

征[47-48]。不同的假说用来解释基因组表达显性现象。

其中, 转座子的非对称分布是一个比较流行的假说, 

即不同基因组的转座子分布数量和位置存在明显差

异, 从而影响了转座子附近的基因表达[49-50]。 

在小麦族物种 , 轴心(显性)基因组参与形成了
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大量异源多倍体物种。但是, 基因组显性与基因组

的组成有关。例如, 小麦–山羊草复合群 A、D和 U

基因组是小麦属和山羊草属物种的 3 个轴心(显性)

基因组(图 2)。普通小麦具有其中的 2 个(A、D)。

但是, 普通小麦形态学上更像具有 A基因组的二倍

体物种, 因此放在 A 簇。类似地, 山羊草物种 Ae. 

juvenalis (基因组 DDMMUU)具有 D、U 两个轴心

基因组。但是, 该物种更像它的 D基因组二倍体物

种节节麦, 而与具有 U染色体的二倍体山羊草物种

Ae. umbellulata 差异大, 因此 Ae. juvenalis 属于 D

簇物种[16-18,51]。目前还不清楚产生这种特殊进化现

象的遗传机制 [51]。深入研究轴心基因组的形成原

因及其与基因组组成的关系 , 对于进一步阐释基

因组显性现象的遗传基础具有重要意义。这样的

研究结果 , 可为作物育种设计及新作物创造提供

指导依据。  

3  基因组显性与新多倍体作物研制 

小麦族属种具有丰富的基因组资源有待开发

利用。有的小麦族植物具有特殊或极端的环境适应

性, 如高海拔(接近 5000 m)、戈壁滩、沙丘、高盐

环境。利用它们研发粮食、饲草、生态草等用途的

新作物, 可以作为未来应对全球气候变化、生态环

境保护等重要问题的技术策略。小麦族可组配的基

因组组成类型很多。以 20 个具有不同基因组的二

倍体杂交为例 , 在不考虑正反交(细胞质不同)的情

况下, 就可以形成 190 种四倍体基因组组合。如果

考虑细胞质和其他倍性物种的杂交, 基因组组合的

数量将是巨量的。利用具有不同基因组的物种杂交, 

已人工创制了大量的新型多倍体植物(双二倍体)。其

中, 小黑麦将小麦和黑麦基因组的遗传优势聚集在

一起, 已被改良成一个多用途的新多倍体作物。研

制新型多倍体作物仍是未来育种的一个重要方向。 

新型多倍体作物育种的优势, 在于改良复杂性

状。复杂性状的遗传基础复杂, 受多个基因位点控

制。最近, 全基因组模型(omnigenic model)用于解释

一些复杂性状的遗传调控 [52]。多倍体物种如小麦 , 

由于存在大量重复基因, 基因组缓冲性、可塑性高, 

单个基因拷贝的变化经常仅有较小的遗传效应[33, 53]。

通过单个基因或单个染色体片段的导入, 对多倍体

物种复杂性状的改良效果有限。但是, 多个基因的

同时导入, 可能产生明显效果。由于长期适应进化, 

一个物种的基因组不同位置聚集了适应特殊环境的

系列遗传变异。新型多倍体作物育种涉及整个基因

组导入, 可能在改良复杂性状方面具有优势。例如, 

小黑麦通过黑麦 R 基因组的导入, 改良了对贫瘠土

壤和不利气候环境的适应能力[35-37]。 

基因组显性影响多倍体新作物的开发潜力。多

倍体新作物研制涉及两个主要阶段。一是通过远缘

杂交, 创制多倍体新植物, 该工作比较容易。二是对

新多倍体植物进行驯化改良。虽然新发展的基因编

辑等技术能显著提高驯化效率, 但是仍涉及大量繁

琐的遗传改良工作。因此, 预测新多倍体的改良潜

力是必要的基础工作。基因组显性强烈影响新多倍

体的表型, 因此可以用作优良基因组组合预测的参

考依据。以四倍体小麦与山羊草物种创制的 3 个新

六倍体为例 [28,54], 新合成的具有 AABBMM 和

AABBUU 基因组的六倍体, 穗型更像四倍体小麦, 

而与顶芒山羊草(Ae. comosa, M)、小伞山羊草(Ae. 

umbellulata)差异大(图 3)。但是, 具有 AABBCC 基

因组的六倍体, 它的穗型更像它的山羊草亲本尾状

山羊草(Ae. caudata, CC), 表明 C基因组表现显性。

与具有 AABBCC 基因组的六倍体相比 , 具有

AABBMM 基因组的新六倍体具有四倍体亲本的多

小花特征, 驯化成高产粮食作物的可能性更大。 

小麦栽培种包括二倍体、四倍体和六倍体。其

中, 栽培一粒小麦(T. monococcum, AmAm)是人类在

1 万年前最早驯化的作物之一, 四倍体具有 AABB

基因组或AAGG基因组(T. timopheevii), 六倍体为普

通小麦 (AABBDD)和茹可夫斯基小麦 (T. zhukovski,  

AAAmAmGG)。利用四倍体小麦和乌拉尔图小麦

(AuAu)、栽培一粒小麦(AmAm)、节节麦(DD)创制的

六倍体新类型(AABBAuAu、AABBAmAm、AAGGDD), 

均具有利于高产的穗型特征[55-56]。国际玉米小麦改

良中心利用普通小麦与栽培一粒小麦、节节麦创制

的八倍体新类型(AABBDDAmAm、AABBDDDD)也

具有高产的穗型特征(图 3)。其中, 具有 AAGGDD、

AABBAmAm、AABBDDAmAm 的多倍体, 具有比较

正常的减数分裂行为, 可以尝试对其驯化改良。考

虑到 A(Am)基因组对穗型发育的显性影响以及基因

表达剂量效应[57], 值得优先对同时具有 A 与 Am基

因组的小麦新多倍体进行驯化改良尝试, 以探索它

们的高产潜力。 

4  基因组显性与小麦-外源易位设计 

拓宽遗传多样性是当前育种的一项重要工作。
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小麦族属种繁多、生境多样, 为小麦育种提供了丰

富的外源基因源。模拟普通小麦起源, 通过四倍体

小麦与节节麦杂种的染色体加倍, 有目的地人工创

制六倍体小麦 , 并以此为桥梁 , 通过同源重组 , 可

快速将四倍体小麦和节节麦的遗传变异导入普通小

麦[43,58-59]。但是, 绝大多数外源物种与小麦没有同源

染色体, 无法实现同源重组, 通常需要借助染色体

工程技术, 以小麦-外源染色体易位的方式, 实现外

源基因转移[60]。黑麦、偃麦草、簇毛麦、冰草等小

麦族属种已先后用于小麦育种, 拓展了我国小麦品

种的遗传基础[61-64]。如果易位发生在共线性程度高

的小麦-外源染色体区段间, 则遗传补偿性好, 这样

的易位系称为平衡易位[65]。平衡易位是育种利用的

主要方式 , 例如育种广泛利用的 1BL·1RS 和

6AL·6VS 是臂间平衡易位[66-67]。基因组学的快速发

展 [68-71], 加速了分子标记和原位杂交探针开发, 提

升了小麦-外源易位系的定向创制效率。目前, 利用

ph1b 突变体作为染色体操作工具, 创制平衡的小片

段易位系已变得比较容易[72-74]。 

小麦-外源易位系的创制过程中, 基因组显性应

作为一个参考因素。目前的易位系主要用于将外源

物种的单基因控制性状转移到小麦, 绝大多数工作

涉及外源抗病基因[75-76]。普通小麦的染色体组包含

7个部分同源群, 每个同源群具有 3对在遗传上类似

的部分同源染色体。但是, 在减数分裂中期 I, 只有

同源染色体发生配对[77], 表明部分同源染色体间存

在明显的遗传分化。在普通小麦易位系培育中, 如

果不考虑染色体间的结构变化、育性和减数分裂等

关键基因的影响[78-79], 可以将外源染色体片段易位

到 3 个部分同源染色体的相应位置, 形成 3 种类型

的平衡易位。以黑麦染色体长臂 7RL的抗病基因导

入为例 , 可以形成 3 种平衡易位类型(7AS·7RL、

7BS·7RL 和 7DS·7RL)。在这些易位系中, 7RL 分别

替换了 7AL、7BL、7DL, 影响了小麦基因组的完整。

因此, 在实际操作中, 需要考虑创制哪种易位类型

更有利于育种的问题。由于 A 基因组显性, 小麦的

穗型、种子形态等有利于高产的表型性状优先受 A

基因组上的基因控制[17, 34]。如果保持 A基因组的完

整性, 更有利于高产, 则应优先考虑创制 7BS·7RL、

7DS·7RL 易位。这样的设想需要利用在同一遗传背

景、涉及 3 种部分同源染色体臂的成套易位材料来

验证。但是, 目前还缺乏这样的材料。这样的材料

可用于研究外源导入对基因组 A、B、D的影响, 也

可用于研究不同亚基因组与外源染色体区段的互作

影响。 
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