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摘　要 ：作物生命科学研究对我国农业的可持续发展提供了强大的科技支撑，功能基因组研究是作物生命

科学研究的核心领域之一。现通过提出我国农业发展中面临的一些主要问题，基于作物功能基因组学特别

是水稻功能基因组学的最新研究成果，分析农业发展对作物功能基因组研究的多种需求，包括种质资源创新、

重大应用价值基因的克隆和功能解析、基因编辑技术和全基因组分子育种。为了进一步满足农业发展对基

因组学研究的需求，我国需要推进功能基因组研究，促进作物育种行业的转型、发掘更多的优异种质资源、

培育重大突破的新品种，提升我国种业创新能力，不断增强我国功能基因组学对农业生物技术的贡献力度。
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A demand of agricultural development for crop functional genomics research
HU Jie, HE Yu-Qing*

(National Key Laboratory of Crop Genetic Improvement, Huazhong Agricultural University, Wuhan 430070, China)

Abstract: Crop scientific research provides a powerful support to develop a sustainable agriculture in China. 
Functional genomics research is the core field in crop scientific research. In order to deal with some of the major 
problems of our agricultural development, we reviewed some demands of agricultural development for crop 
functional genomics research, especially rice functional genomics research including germplasm innovation, cloning 
and functional analysis of valuable genes, gene editing technology and whole-genome breeding. Further to meet the 
needs of agricultural development for functional genomics research, we must promote a transformation from 
genomics to crop breeding industry, exploring more excellent germplasm resources, breeding new varieties for 
breakthrough in yield, quality and resistance, improving capacity for innovation of our seed industry, and increasing 
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我国是一个农业大国，农业安全和发展与国家

和人民利益息息相关。当今世界，科技进步日新月

异，科技已成为农业、工业现代化发展的第一生产

力。种子是整个农业的基础，“良种”是实现粮食

增产的第一要素。而良种的培育过程是对决定多个

优良性状基因的完美组合。基因是一个 DNA 片段，

是一个储存着生命孕育、生长、凋零的黑箱子，为

破译其中的奥秘，就必须大力开展作物基因组学研

究。庆幸的是，21世纪以来，主要农作物水稻 (Oryza 
sativa L.)[1-2]、 玉 米 (Zea mays L.)[3]、 大 豆 (Glycine 
max L.)[4] 和小麦 (Triticum aestivum L.)[5-6] 的基因组

相继被破译。中国已对水稻、小麦、玉米和黄瓜

(Cucumis sativus L.) 等 70%~80% 的重要作物完成了

基因组测序，并初步掌握了这些作物性状遗传的功

能基因，研究水平已走在国际前列。在全基因组序

列的基础上，我国科学家适时地启动了旨在解析重

要作物性状基因功能的“功能基因组学”研究计划。

特别是水稻功能基因组计划实施的短短几年内，我

国科学家已经克隆了近 300 个控制水稻重要农艺性

状的具有自主知识产权的功能基因，并获得了基因

的高效分子标记用于水稻分子育种和遗传改良，为

培育高产优质、抗多种病虫害、节水抗旱和营养高

效利用的“绿色超级稻”提供了坚实的基础 [7]。

1　我国粮食作物增产为农业发展作出了巨大

贡献

中国是一个农业大国，新中国成立后特别是改

革开放以来，我国粮食生产取得举世瞩目的伟大成

就，成功解决了 13 亿人口的吃饭问题，创造了以

不足世界 9% 的耕地养活世界近 21% 人口的奇迹，

为全面建成小康社会、保障国家现代化作出了巨大

贡献。1949 年我国粮食产量仅有 1 131.8 万吨，

1978 年提高到 3 047.65 万吨，到了 2015 年达到历

史最高水平的 62 143.5 万吨。特别是从 2004 年至

2015 年，中国粮食生产实现“十二连增”。我国农

业发展取得的巨大成就，科技水平的不断提高发挥

了重要的影响作用。建国初期我国农业科技进步贡

献率在“一五”期间还不到 20%，到 2014 年已经

达到 56%，农业科技在我国农业发展中取得了显著

成效。目前，我国水稻、小麦、玉米三大粮食作物

已迈入世界农业科技大国行列，水稻功能基因组研

究、超级稻研究与新品种选育均居国际领先水平。

一大批优质高产、抗逆、广适性的超级杂交稻、杂

交玉米、杂交小麦等粮食新品种选育和大面积推广，

为我国粮食单产和总产的提高作出巨大贡献 [8]。主

要表现在以下三方面。

1.1　遗传育种技术的提高使农作物产量大幅度提高

建国以来，我国已收集和保存各类农作物种质

资源 33 万份，自主培育并大面积推广的 41 种农作

物新品种和新组合近 6 000 个，使得我国粮棉油等

主要农作物品种在全国范围内更换 3~5 次，优良农

作物良种覆盖率达到 85%~90%，同时品种的更换

在产量、品质和抗性上都得到很大的改良，一般可

增产 10%~30%，良种在科技进步中发挥的作用占

30% 左右。

1.2　化肥农药和田间管理技术的改进提高了农作物

产量

在农作物种植上，通过改进施肥技术、增施化

肥，推广配方施肥、平衡施肥等肥料技术，提高化

肥利用率 10% 以上，农作物增产 10%~15% ；同时

通过水利工程建设和改进灌溉技术等节水措施，提

高水利用率 30%~40%，增产 20%~30% 以上。

1.3　生物技术的发展为农作物新品种的选育提供了

新的机遇

由于分子生物学的飞速发展，细胞工程技术、

分子标记技术和转基因技术等现代育种技术均取得

成功，相继创造了一批抗病虫害、抗除草剂、优质

高产的水稻、小麦、玉米、大豆、油菜等新品系，

取得了超级杂交稻、优质专用小麦、高产优质玉米

和转基因抗虫棉等一批新成果。特别是转基因抗虫

棉等获得了广泛的推广，转基因抗虫水稻和耐储

藏番茄获得了农业部颁发的安全证书。水稻、小麦、

玉米和油菜功能基因组研究取得了重大突破，大

批重要农作物性状如产量、品质、生物逆境和非

生物逆境抗性等重要基因均已被定位和克隆，这

些重要基因正通过分子标记辅助选择体系等应用

于农作物育种，将大大提升我国农作物新品种的

竞争力。

the contribution portion of functional genomics in agricultural biotechnology.
Key words: functional genomics; two-oriented agriculture; molecular breeding; crop
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总之，建国以来我国农业为保障我国粮食安全

和国家稳定作出了巨大贡献，但这种水肥农药等高

投入、低产出和消耗资源环境的现象成为我国未来

农业发展的重要限制因子。特别是进入新世纪以来，

我国农业发生结构性的改变，人口增多、农业人员

老龄化、耕地面积减少、环境恶化和对粮食的进一

步需求，需要利用作物功能基因组学的最新成果对

传统农业技术进一步升级，建设资源节约型和环境

友好型的两型生态农业，才能继续保证我国粮食安

全和农业可持续发展。

2　我国未来农业发展面临多方面的挑战

我国是人口众多的发展中国家，粮食安全一直

是我国政府的头等大事。然而，我国自然资源相对

不足，人均资源占有量少，农业快速发展几十年来，

由于一味地追求产量，大肥大水高投入的粗放式生

产直接导致我国农业发展与资源环境之间的矛盾加

剧。随着人口的持续增加，对粮食的需求数量还会

继续增加，这种供需矛盾日益突出的局面将会长期

存在，这一现实已经成为制约我国经济可持续发展

的主要因素。主要表现在以下几方面。

2.1　干旱对我国农业影响巨大

我国水资源分布不均和降水季节不均是造成

我国农业缺水旱灾的重要因素。我国降水量年内

及年际间变化大，使得我国位于东亚季风区内的

水旱灾害频繁。据统计，我国农作物受旱面积每

年约 0.2 亿 ~0.27 亿公顷，粮食损失 200 亿 ~350 亿

千克，位于各种自然灾害粮食损失之首，约占总量

的 60%。其次，我国水资源分布表现为南多北少、

东多西少。我国北方气候相对干燥，土壤偏砂性，

以旱地为主，地下水位低，于是造成我国北方乃至

西北地区长期缺水，少水干旱已成为这些地区农业

生产发展的主要限制因子。

2.2　频繁的极端气候对农业安全生产构成威胁

我国高碳农业极大地增加了农业温室气体的排

放，导致了农业高投入、高消耗、高污染和低产出

的现实局面，是温室气体的重要来源，直接影响气

候的变化。

气候变化对我国农作物产量的影响主要表现

为：温度逐年升高导致作物生长期普遍缩短，影响

籽粒产量和降低品质；气候变化加剧作物病虫害的

发生；温度影响肥效的释放和利用率；极端气候频

繁发生，严重影响农作物产量等。

2.3　农药化肥超量施用加重农业生产成本

化肥和农药是农业生产最基本和必需的生产资

料，为农作物的产量提高作出了巨大的贡献。我国

长期以来农业种粮方式是大肥大水，化肥农药使用

粗放。我国耕地面积约占世界 9%，却消耗了全球

35% 以上的化肥农药，直接导致农民种粮成本大大

提高。另一方面，过量的化肥和农药的施用并没有

带来产量的增加，直接导致我国成为单位肥料投入

粮食产出率最低的国家之一。据统计，20 世纪 50
年代，我国每千克纯氮可增产 15~20 千克稻谷，到

2000 年降为 5 千克，而菲律宾每千克纯氮可以增产

15~18 千克稻谷
[9]。农药的大量使用也造成害虫和

益虫的大量死亡，以及害虫的耐药性增强，直接破

坏了农田生态系统食物链，是害虫大发生的重要原

因。大量的化肥农药施用还会导致土壤板结和土壤

结构的变化，使得其肥力下降，甚至还污染地下水

环境，严重影响农产品质量、人民群众的身体健康

和农业生态环境。这种高投入、高浪费、高消耗、

低产出和破坏农业生态环境的粮食生产现状确实需

要改变，也不符合我国农业长期可持续发展。

2.4　农作物新品种单一、产量徘徊不前

作物遗传育种在我国农业科学中居核心地位，

为我国农业发展保障粮食安全作出了重要贡献。我

国粮食产量的“十二连增”离不开作物遗传育种学

科的创新和进步。据统计，目前全国农作物良种覆

盖率达 95% 以上，优良品种对粮食增产的贡献率

达 40% 以上。

自从以矮秆为基础的第一次绿色革命成功实现

以来，我国主要粮食作物以矮秆、抗倒、耐肥、密

植为基础，以大肥大水和高农药的粗放管理为手段，

以提高单位面积的产量为目标，形成了高投入、环

境污染和低产出的生产模式。近年来，我国育种家

在高产稳产、抗病虫和优质上取得了一些新的突破，

但总体上还存在以下问题。(1) 品种单一，血缘关

系重复的品种较多。像汕优 63 曾经在生产上推广

面积达 20 年之久，面积最大时占我国杂交水稻面

积的 50%，直到导致稻瘟病和白叶枯病的大发生才

慢慢退出历史舞台。当前，生产上的两系品种血缘

关系父本主要都以 9311 类型为主，不育系来源血

缘关系也较窄，也是当前品种单一造成稻瘟病和稻

曲病流行的重要原因之一。(2) 多抗性品种较少。

我国每年审定的水稻品种中，抗稻瘟病、白叶枯病

的单一抗性品种不到 5%，多种抗性聚合和抗虫型
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品种更是少之又少。由于生产上多种病虫害的发生，

农药使用过量，导致作物害虫对农药的抗药性增强，

对农作物的破坏性增强，直接导致农民投入增加和

农作物产量损失严重，同时大量的农药造成残留，

加大了环境污染，毒杀了有益昆虫，破坏了生态平

衡。(3) 作物营养高效未能列入育种目标。由于化

肥农药的施用不作为我国育种目标，我国选育的品

种均在高化肥施用的基础上选育出来。大量的化肥

由于不能被作物吸收利用，大大浪费了投入并污染

了自然生态环境。(4) 缺少对极端环境耐受性新品

种。随着全球气候变暖，极端气温变化日益频繁，

季节性旱、涝和局部高低温危害严重，已经成为继

耕地之后长期制约我国农业发展的重要因素。因此，

开展农作物节水抗旱研究，苗期和灌浆期耐低温和

高温逼熟研究，以及穗期高低温影响水稻、小麦等

结实性研究，对提高我国农作物的稳产性、缓解气

候导致的极端恶劣环境造成农作物减产以及保障粮

食安全均具有重要的战略意义。(5) 资源的发掘、

筛选和利用不够，缺乏有重大突破性的新种质资源。

如水稻籼粳交杂种优势的利用、野生稻优异抗病虫

基因的利用等方面刚刚起步，急需加大研究投入。

总体来说，未来我国农业发展必须改变长期以

来以资源消耗和环境污染为代价的发展模式，提倡

以发展优质、高产、高效、环保、安全的现代农业

为目标，依靠生物技术和功能基因组学的科技创新，

培育和发掘水肥高效利用，增强农作物对生物和非

生物逆境的抗性，提高农作物的产量和品质，实现

我国农业的可持续发展。

3　作物功能基因组研究取得重要进展

作物种质资源的发掘和利用是作物育种的重

要基础，每一次育种的重大突破均离不开重要资源

和基因的发现和利用。矮秆基因和细胞质雄性不育

基因的发现和应用为过去粮食增产作出了巨大贡

献。未来作物育种需要现代生物技术发掘和利用更

多的优异资源和基因，才能培育出突破性的农作物

新品种。

由于主要农作物性状主要受数量性状多基因控

制，近 20 多年来，我国已经构建了不同的作物遗

传群体，通过分子标记连锁遗传图谱的建立，对重

要农作物水稻、玉米、小麦、棉花和油菜等进行了

大规模的基因定位和克隆，定位的性状基本涵盖所

有重要性状如产量、品质、生物逆境和非生物逆境

抗性等，精细定位的 QTL 超过 1 000 余个 [10]。我

国科学家克隆了来源于不同主要农作物包括育性、

产量、品质和生理特性的基因 400 余个，其中水稻

基因 121 个 ( 图 1)，奠定了我国农作物功能基因组

学在国际上的领先地位 [11-14]。相关重要进展如下：

3.1　农作物产量相关基因的克隆及其功能鉴定

2003 年，Li 等 [15] 克隆了控制水稻分蘖的基因

MOC1，该基因可编码一个属于 GRAS 家族的转录

因子，该转录因子主要在腋芽中表达，功能是促进

分蘖和腋芽的生长。2008 年，Xue 等 [16] 克隆解析

了控制水稻株高、抽穗期和穗粒数的基因 Ghd7。
GS3 是国际上的第一个被发现的调控作物粒形的基

因，对水稻粒形起决定作用 [17]。GS5 是控制水稻粒

形、种子大小和千粒重的微效 QTL，是国际上克隆

的第一个正调控种子大小的基因 [18]。此外，一系列

与水稻籽粒相关的基因被克隆并验证功能，如

GW2[19]、qSW5/GW5[20-21]、GS2[22-24]、GL7/GW7[25-26] 
等为水稻产量和品质的遗传改良奠定了重要基础。

不育性直接影响以籽粒收获的农作物的产量，

其也是间接的产量性状之一。华中农业大学于 2008
年成功克隆了籼粳广亲和 S5 位点的 5 号基因，同

图1  我国近年来在作物中定位和克隆的基因数量
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时于 2012 年还发现广亲和现象是两个与之紧密连

锁的基因 (3 号和 4 号基因 ) 与 5 号基因协同作用控

制杂种不育，这一重要发现揭示了水稻籼粳杂种育

性调控的分子机制，为有关籼粳杂种不育、物种生

殖隔离分子机理、生物进化的研究提供了借鉴和参

考 [27-28]。Yi3A 是我国在油菜中发现的原生型细胞

核雄性不育类型。2016 年，Xin 等 [29] 研究表明，

Yi3A 的育性受到 MS5 位点的 3 个复等位基因控制，

并成功克隆了 MS5，证明 MS5 编码一个功能未知

的芸薹属特异蛋白 ( 孤儿基因 )，并通过调控减数

分裂早期染色体的结构和减数分裂进程，调控生殖

细胞发育。

3.2　农作物品质相关基因的克隆及其功能鉴定

随着人们生活水平的提高，作物品质显得越来

越重要。近年来水稻、玉米和小麦等农作物品质研

究取得了一系列重要进展。水稻中，控制直链淀粉

合成的 Wx[30]、影响储藏蛋白的 OsRab5a 和 gpa3[31-32]

以及决定香味的基因 Badh2[33] 相继被克隆。OsAAP6
是分离克隆的一个控制水稻种子蛋白质含量的

QTL，它通过调控种子中的谷蛋白、醇溶蛋白、球

蛋白、清蛋白和淀粉的合成与积累来控制种子蛋白

质含量 [34]。2014 年，Li 等 [35] 成功分离克隆了第一

个控制稻米垩白品质的主效 QTL 基因 Chalk5，它

对很多稻米品质性状具有普遍性影响，尤其是极大

地影响外观品质、精米产量和储藏蛋白的总含量。

此外，在玉米中，2012 年 Li 等 [36] 基于全基因组关

联分析 (GWAS)，共发现 74 个座位与籽粒油分相关

性状显著关联，其中 1/3 的座位编码油脂代谢的关

键酶；鉴定出26个与籽粒总含油量显著相关的座位，

能解释 83% 的表型变异。

3.3　农作物生物逆境和非生物逆境抗性基因的克隆

及其功能验证

3.3.1　生物逆境抗性基因

稻瘟病、白叶枯病和纹枯病是水稻的三大病害。

目前已经成功分离克隆了 9 个抗白叶枯病主效基

因 ：Xa1、Xa3/Xa26、xa5、Xa10、xa13、Xa21、
Xa23、Xa27 和 xa25 ；克隆了 20 余个稻瘟病抗性基

因 ：Pi37、Pit、Pish、Pib、Pi21、Pi63、Pid2、
Pi9、Pi2、Piz-t、Pid3、Pi25、Pi36、Pi5、Pik-h/
Pi54、Pik-m、Pb1、Pik、Pik-p、Pia、Pi1、Pi56、
Pita 和 PiCO39 ( 国家水稻数据中心，http://www.
ricedata.cn/gene/gene_xa.htm， http://www.ricedata.cn/
gene/gene_pi.htm) ；克隆了 4 个褐飞虱抗性基因，

分别是 Bph14[37]、Bph26[38]、Bph3[39] 和 bph29[40]。

3.3.2　非生物逆境抗性基因

植物在干旱、盐碱和高低温等逆境下，可以激

发内源信号传递系统，调节非生物胁迫应答和适应

相关基因表达，进而适应不利环境。SKC1 是从耐

盐水稻品种 Nona Bokra 中筛选出的一个主效 QTL，
其对水稻耐盐表型变异的贡献率达 40.1%，SKC1
编码一个HKT家族的钠离子转运蛋白 (OsHKT8)[41]。

SNAC1 和 SNAC2 编码 NAC 类转录因子，其表达受

逆境因子如 ABA、旱、盐、低温等诱导，过量表

达 SNAC2 的转基因植株其抗旱性明显增强 [42]。

COLD1 是水稻感受低温的重要 QTL，该基因编码

一个 G 蛋白信号调节因子，粳稻特异的 SNP2 影响

了 COLD1 蛋白活性而赋予粳稻耐寒性 [43]。

3.3.3　氮磷资源等高效利用基因

2014 年，Sun 等 [44] 在水稻中克隆了氮介导生

长反应的 QTL，qNGR9，其显性等位基因 dep1-1
能显著提高水稻氮的同化效率，提高收获指数和产

量。2015 年，Hu 等 [45] 从籼稻中克隆出高氮利用效

率基因 NRT1.1B，它编码一个硝酸盐转运蛋白，在

籼粳稻间只有一个氨基酸的差别，且籼稻与粳稻呈

现出显著的分化，籼稻型具有更高的硝酸盐吸收及

转运活性。OsPTF1 是第一个被报道在植物中有明

确提高磷效率功能的转录因子基因，该基因为磷胁

迫诱导转录因子表达调控、高亲和磷转运体及控制

根系发生发育的激素代谢过程机制研究奠定了重要

基础 [46]。Pup1 是国际水稻所在 Kasalath 中鉴定的

一个与磷缺乏耐性相关的主要数量性状位点，该基

因是一个 Pup1 特异的蛋白激酶基因 (PSTOL1)，当

种植在磷缺乏土壤时，PSTOL1 在现代水稻品种中

的超表达可以提高谷物产量 [47]。

总之，我国农作物品种资源丰富，作物资源中

具有大量的优良性状基因，如产量、品质、抗性和

营养高效利用等。在现代遗传改良过程中，我国绝

大多数品种将产量作为第一目标，它们都是在化肥

农药大量密集施用的环境下选择的，直接导致这些

有益基因丢失，使得目前生产上的推广品种单一化，

而不具备这些有益基因。随着测序技术的发展和测

序成本的降低，利用新一代测序技术进行种质资源

分析、基因定位、基因克隆及其功能分析将更加容

易，未来品种需要利用功能基因组学将这些作物资

源中具有的水肥抗性等重要基因加以发掘并利用，

为作物分子育种培育产出高效、产品安全、资源节

约和环境友好的现代化农作物新品种提供坚实的基

因、技术和材料基础。
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4　农业发展对作物功能基因组研究需求的多

样化和精细化

从 20世纪 80年代开始，我国相继启动了“863”、
“973”和转基因重大专项等重大研究计划，使我国

农作物种质资源鉴定、各种组学以及高产优质多抗

农作物新品种的培育均取得了重大进展。2014年《国

家中长期科学和技术发展规划纲要 (2006—2020 年 )
实施情况中期评估》“农业领域专题评估报告”中，

“水稻等主要农作物功能基因组学”的研究成果被

列为农业领域重大标志性成果之首。特别是我国作

为世界上较早启动作物功能基因组研究计划的国

家，项目针对作物生产中“少投入、多产出、保护

环境”的作物育种目标，通过解析水稻、玉米、小

麦这三大农作物的功能基因组，在水稻、玉米和小

麦资源、信息和生物技术平台的构建完善，调控产

量、品质、抗逆、养分水分高效吸收利用重要农艺

性状的功能基因和调控因子的克隆，以及基因调控

网络解析等领域，取得了一系列重要进展。进入

“十三五”以来，我国农作物功能基因组研究将继

续为我国农业发展作出巨大贡献，主要表现在以下

几点：

4.1　收集特异种质资源，助力基因的高效发掘

种质资源是人类赖以生存与农业发展的物质基

础，也是作物遗传改良和相关基础研究的物质基础。

自从人类诞生以来，就没有停止对生物资源的探索

和利用，但人类利用的作物遗传资源只占其中一小

部分，同时主要集中在几种为数不多的作物上。由

于人口增加和对食物的需求，人们通过对野生植物

资源长期驯化培育了产量和品质大幅提高的农家品

种和现代栽培种，使得大量的基因 ( 含有利基因 )
丢失，造成现代农作物新品种遗传基础单一和狭窄，

从而在对自然环境的适应性上表现出一些不稳定的

因素。长期的实践证明，每一次作物育种的重大突

破都与作物优异种质资源的发掘和利用密不可分。

如 20 世纪 60 年代第一次绿色革命主要利用了小麦

和水稻中的矮秆资源，70 年代中国的杂交水稻和杂

交油菜的推广主要利用了野败型细胞质雄性不育系

和波里马细胞质雄性不育系等资源，80 年代湖北省

光敏核不育水稻的发现使得两系法杂交水稻得以应

用。这些有利资源的发现和利用是我国农作物高产、

品质和抗性品种培育的主要推动力。

中国国家作物种质资源保存体系中长期保存库

和种质圃保存了45万份种质资源 (约2 300个物种 )，

还建立了原生境保护点 163 个。此外，核心种质收

集和研究大大提高了遗传种质资源的保存效率。我

国主要农作物的核心种质系统研究走在国家前列，

已经构建了水稻
[48]、玉米 [49]、小麦 [50]、大豆 [51] 等

主要农作物的核心种质和微核心种质资源库，这些

精简的几百份材料代表了 80% 以上的总的遗传多

样性。目前，利用玉米、水稻的核心种质或多个地

方品种构建的自然群体，基于全基因组关联分析的

方法，已经快速、规模化地鉴定和验证了许多重要

基因 [52-53]。种质资源的收集和研究为快速高效的发

掘功能基因提供了宝贵的遗传资源。

4.2　定位、克隆和评价更多具有育种应用价值的基因

目前，科研工作者已经在水稻、玉米、小麦等

重要的农作物性状中克隆了大约 400 多个基因。虽

然水稻基因组较小、克隆基因较多且其功能研究相

对容易，但这也不到 1%，要解析水稻和农作物的

全部基因功能，任务相当艰巨。更为重要的是，很

多基因都是在突变体中鉴定出来的，还有大量微效

基因、隐性基因，它们的育种利用价值相当有限。

因此，对基因应用价值的评估也必须加以重视。目

前，在水稻抗病虫基因的利用方面，基因价值的评

估变得更加迫切 [54-56]。此外，在一些特异种质中存

在稀有变异基因，它们一般很难通过关联分析检测

到，但是又非常重要，如控制水稻粒形的主效基因

GW2[19]，来源于药用野生稻的水稻抗褐飞虱基因

Bph14[37]。这些稀有变异基因的发掘不但有助于丰

富功能基因组研究，而且还为功能基因的驯化和演

化提供了研究线索。基于未来农业生产的需求，需

要鉴定和克隆一大批生物逆境抗性 ( 抗病、抗虫等 )、
非生物逆境抗性 ( 抗旱、耐盐碱、氮磷高效利用等 )、
异常气候耐性 ( 如热、冷、涝、风害等 )、品质和

产量等相关的重要基因及其组织特异性启动子，阐

明农作物基因组所有基因的功能及其等位变异的功

能多样性，解析重要农艺性状、抗性基因调控机理

和调控网络，为培育少打农药、少施化肥、节水抗

旱和优质高产的绿色农作物新品种提供重要基因资源。

4.3　基因组编辑技术为功能基因的发掘和新品种的

培育提供了契机

基因组编辑 (genome editing) 是利用人工核酸

酶，对生物基因组特定基因位点进行定点修饰和遗

传改造，获得预期生物体基因组序列改变，从而导

致基因表型改变的一项新技术。特别是该技术通过

改造而来的 CRISPR/Cas9 系统的简单、廉价、高效

以及通用的特性，能够定点编辑基因组来实现基因
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序列特异性的遗传改造，对于功能基因组研究和定

向育种来改良农作物重要性状具有重要的意义 [57-58]。

目前该技术已经在水稻、玉米、小麦和高粱等农作

物中得到成功应用，如在水稻中实现了香味、长粒、

糯性和抗白叶枯病等改良；白粉病是小麦的重要病

害，通过对六倍体小麦中抗白粉病相关基因 MLO
的 3 个拷贝同时进行敲除，获得了广谱抗白粉病突

变体 [59]。同时，该技术在其他作物中也获得了成

功应用 [60-61]。这种高效的基因组编辑技术，通过精

确性高度依赖于同源重组的定点突变，理论上可以

改造生物基因组中的任何一个基因。它不仅是一种

有效的研究功能基因的方法，也是准确改造农作物

性状的重要途径。

4.4　全基因组选择分子育种为功能基因组的应用提

供了广阔平台

自从 20 世纪 80 年代分子标记技术发现以来，

各种分子标记如 RFLP、SSR 和 SNP 等已成为作物

种质资源鉴定、基因定位和基因克隆的重要工具。

在分子标记的基础上，已经先后发展了多项结合常

规育种的技术，进行重要农作物性状的遗传改良。

它们分别是：分子标记辅助选择、全基因组分子选

择、分子设计育种技术。

分子标记辅助育 种 (molecular marker-assisted 
selection, MAS) 能够有效地突破常规育种技术的各

种瓶颈，使育种的目的性更强，准确性和精确性更

高，成本更低，加速了育种进程。目前，MAS 已

经广泛应用到水稻、玉米、小麦和大豆等主要农作

物中，涉及的性状包括作物抗病虫性、育性、产量、

株高、品质和耐旱性
[62-64]。利用 MAS 进行 QTL 定

位、上位性分析以及基因型 - 环境互作研究是目前

研究的热点。我国在 QTL 定位和 MAS 育种领域的

基础研究实力较强，论文数量高居世界第二，这些

重要的 QTL 可以通过分子标记辅助选择在现代育

种中直接加以利用。

全基因组选择技术 (genomic selection, GS) 并
不像传统的 MAS 那样着重于有限几个主效基因的

选择，而是基于覆盖全基因组的高密度分子标记的

基因型和大量表型数据，估计每个与表型相关的标

记的育种值，然后计算出全基因组预估育种值

(GEBVs)，对所有与表型变异相关的位点予以检测，

实现多个微效 QTLs 贡献的精确解析，真正实现

所有位点的高通量选择 [65]。全基因组选择技术在动

物育种中发展尤为迅速，特别是澳大利亚、新西兰、

荷兰和美国的研究小组已经用该方法进行了优质奶

牛的选择育种，并取得了 MAS 等方法所不能比拟

的巨大成功。相对而言，作物全基因组选择技术的

应用较为滞后，但是发展也较为迅速。最近，中国

种子集团公司牵头开发的全球首例水稻 6K 和 60K
育种芯片 [66-67] 已经成功应用于品种鉴定和性状基

因导入的检测。此外，在小麦、大豆中也开始利用

全基因组选择技术进行育种改良，并取得了一定成

效 [68-69]。

设计育种 (breeding by design)是 Peleman 和Vander 
Voort [70] 于 2003 年提出来的利用 MAS 将多个基因

进行有效聚合和达到某种育种目标的一种育种技术。

后来，Varshney 等 [71] 于 2005 年又将基因组学和设

计育种结合起来，提出了基因组学辅助育种(genomics- 
assisted breeding, GAB)。分子设计育种是通过技术

集成找到符合目标性状的最适基因型，并通过计算

机进行模拟设计达到预期目标的育种程序，从而大

大优化传统育种的一种高级育种方式。分子设计育

种刚刚提出几年时间就获得快速的发展，并逐渐成

为引领动植物遗传改良的新兴领域。特别是随着基

因组测序等多种技术的快速突破，功能基因组学、

表达组学、代谢组学等多种组学及生物信息学的迅

猛发展，全基因组选择得以在分子设计育种中实现，

从而大幅提高育种效率，加快育种进程，并实现从

传统“经验育种”到定向、高效的“精确育种”的

质的飞跃。我国分子设计育种近年也有较大进展，

主要体现在：重要作物的重要性状的遗传研究日趋

深入，全基因组关联分析在多个作物中快速发展，

高密度 SNP 标记平台日益成熟并商业化，育种模

拟工具和程序日益完善并应用于育种
[72]。

总之，随着功能基因组研究的进一步深入，人

们对农作物基因组的认知度会更高，通过分子标记

辅助选择、全基因组技术和分子设计育种对有益基

因进行操作也将更为方便。

5　小结与展望

传统育种为我国粮食安全作出了巨大贡献，其

选择方法主要根据生产和育种经验，对株型和产量

等农艺性状进行目测选择，大部分品种是在高水肥、

重农药条件下选育出来的高产品种，不利于环境友

好和可持续发展的现代农业需求。特别是对一些难

以目测的性状，如抗病性、抗虫性、营养高效利用

性和品质等常规育种选择的准确性较差，效率较低，

优异基因丢失严重。作物功能基因组的研究成果能

够通过全基因组分析，大大弥补常规育种的缺陷，
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将能够或不能够目测的产量、品质、抗生物逆境和

非生物逆境精细定位于染色体上，通过常规育种与

分子技术相结合，最大程度地将抗病虫、抗逆、营

养高效利用和高产优质等优异基因，快速精确地组

合在一起，培育具有现代农业需求的安全优质、高

产高效和环境友好的突破性的农作物新品种。

我国农业的可持续发展需要作物功能基因组学

的研究成果提供强大的科技支撑。水稻功能基因组

研究计划率先实施以来，从少数基因的克隆到重要

农艺性状的功能基因组研究，实现了跨越式发展，

获得了一批具有自主知识产权的重要功能基因及其

分子标记，也推动了我国其他作物功能基因组研究，

为作物分子育种和遗传改良提供了坚实的理论和材

料基础。随着我国农业的发展，对功能基因组研究

成果的需求也越来越多样化和精细化，特别是在解

析产量等复杂数量性状的分子遗传机理，克隆具有

重大应用价值的广谱抗病虫基因，推进水稻功能基

因组研究，促进现代农作物育种行业的转型，发掘

更多的优异种质资源，培育在产量、品质和抗病虫

害等方面具有重大突破的新品种等方面。建议加大

国家层面的投入力度，提升我国种业创新能力，不

断增强我国功能基因组学对农业生物技术的贡献

力度。
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