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作物快速育种技术研究进展

房裕东    韩天富

（中国农业科学院作物科学研究所，100081，北京）

摘   要    缩短杂交后代生长周期、加快加代纯合速度是提高育种效率的重要途径。本文分析了影响作物生长

周期的环境和遗传因素，总结了利用自然环境或人工光温控制措施加快作物育种进程的研究进展，并评估了

分子标记辅助选择技术在快速育种中的应用价值。
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常规杂交育种是通过品种间杂交等手段创造遗

传性变异，进而对经多代自交、基因纯合、性状稳

定的后代进行选择，选育出具有特异性、一致性和

稳定性的新品种的方法。在自交加代过程中，自交

代数直接影响后代纯合比例。以 1 对独立遗传的基

因为例，杂合后代自 F1 起连续自交 5 代后，产生

的纯合基因型个体数占比可高达 96.875%[1]。

对自花授粉作物而言，从亲本杂交到新品种审

定，至少需要繁殖 10~12 个世代 [2]，导致作物育种

的过程相当漫长。随着人口增多、耕地面积减少和

人们对生活质量的追求不断提高，对作物育种效率

提出了更高的要求 [3-4]，缩短作物育种周期、提高

育种效率成为作物育种技术进步的大趋势。

1    影响作物生长周期的因素

作物加代纯合过程的快慢主要受制于作物的生

育期，而生育期是由环境条件和遗传特性共同决定

的生态性状。在不同的环境条件下，同一品种的生

育期会发生明显变化，不同品种则因具有不同的遗

传特性而存在生育期长短的差异。

1.1    环境因素

作物可以感受光照和温度等环境因素的变化而

调节自身的生长发育进程。日照长度（光周期）是

影响作物生育期的重要因素，作物在适宜的光周期

下方可从营养生长状态转为生殖生长状态，实现开

花结实 [5-7]。以短日照作物大豆为例，在一定的日

照长度范围内，日照长度越短、短日处理日数越

多，开花成熟的速度就越快 [8-9]。当把南方地区的

大豆品种引到北方种植时，会因光周期变长而延迟

开花。此外，作物需满足一定的温度和积温才能完

成生长发育。在适宜的温度和光周期范围内，随着

温度的升高，作物的发育速度会表现不同程度的加

快 [10-11]。高温短日是大豆快速生长发育的最佳条

件，但在高温条件下，如日照长度超过品种的临界

光周期，大豆的开花结实则会受到抑制 [12]。一些二

年生作物（如油菜、芹菜、胡萝卜等）或一年生冬

性作物（如冬小麦、冬黑麦、冬油菜等）的营养生

长阶段必须经过一段时间的低温处理，完成春化作

用（vernalization）才能开花。尽管有报道称低温并

不是该类作物开花的必要条件，但若不经低温处理，

它们需要经历更长的时间才能抽穗、开花 [13]。

1.2    遗传因素

作物在光温反应方面存在丰富的遗传变异，导

致同一作物不同品种之间在生育期性状方面产生了

丰富的遗传多样性，从而适应不同的光温环境。作

物的生育期性状受多种基因的调控。目前已在模式

植物拟南芥（Arabidopsis thaliana）中发现了 80 多

个影响开花期和成熟期的基因 [14-16]，分属光周期途

径、春化途径、赤霉素途径及自主调节途径等 4 种

基因调控途径 [17]。

植物光周期途径可分为光信号接收、传递及

反应等步骤。植物的光受体有光敏色素、隐花色素

与向光素，这些光受体受到 PHYA-PHYE、CRY1-

CRY3 及 PHOT1 和 PHOT2 等基因的调控 [18]。光受

体接收光信号后启动生物钟的运行，其过程主要受

ELF3、ELF4、PIF3、ZTL、FKF1 及 LKP2 等 基 因
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的调控。随后，调控生物节律钟系统的基因 LHY、

CCA1 和 PRRs 等表达 [19-20]，进而影响生物节律钟

输出基因 GI、CO 和 FT 等的表达 [21-22]。GI 受生物

节律钟调节，进而调控 CO 和 FT 基因的表达，促

进拟南芥的开花，其中 FT 基因在该途径的整合中

起到关键作用。促进开花的 FT 基因（如大豆中的

GmFT2a 和 GmFT5a）的表达 [23]，诱导花分生组织

特异性基因如 LFY、AP1 的表达 [24]，从而启动开花

过程。在春化途径中，低温处理可使 FLC 基因与染

色质动态重组，导致 FLC 沉默，SOC1 与 FT 表达，

促进开花 [25]。在低温条件下，ELF7 和 ELF8 协同

FRI 促进 FLC 的表达；VIN3 感知低温处理时间，协

同 VRN5、VRN1 和 VRN2 抑 制 FLC 的 表 达 [26-27]。

内源赤霉素（gibberellins，GA）含量的上升可促进

FT、LFY 和 AP1 等基因的表达，从而促进长日照

植物开花 [28]。在赤霉素途径中，关键基因分为两

类：一类参与 GA 生物合成，如 GA2OX、GA3OX

等；另 一 类 参 与 GA 信 号 转 导， 如 GAI、RGA、

RGL1、转录因子 GNC 和 GNL 等 [29-30]。这些基因如

发生突变会导致植物体内赤霉素的生物合成受阻，

从而抑制开花。自主调节途径涉及的基因包括 LD、

FCA、FY、FPA、FLD、FLK、REF6 和 FVE 等 [31]，

它们大都是通过抑制 FLC 的表达而起作用的。

2    加快作物加代纯合的方法

为了加快作物的加代纯合过程，育种家们探索

了许多方法，如利用具有适宜光温条件的自然环境

进行异地加代，或人为创造作物快速发育所需要的

光温环境，且辅以其他生物技术措施，如幼胚离体

培养、单倍体诱导等，以缩短作物的繁殖周期，缩

短育种年限。

2.1    利用自然条件进行异地快繁加代

中国地域广大，从北向南跨越寒温带、温带、

亚热带和热带等气候类型。海南省三亚市、乐东县

和陵水县等琼南地区，具有真正意义上的热带气

候，可满足作物周年生长。早在 1961 年，我国著

名玉米育种家吴绍骙 [32] 即提出了利用南方天然光

温条件加快作物种子繁殖的方法。自此之后，“南繁”

成为行之有效的农作物快速育种方式。

短日照喜温作物南繁一般在 10 月至次年 5 月

进行，收获后返回到北方种植，1 年内完成至少 2

个世代的繁殖。黑龙江省农业科学院黑河农业科学

研究所 [33] 通过连续 11 年的南繁，快速育成了 14

个不同类型的大豆新品种，把从杂交到决选品系所

需的时间缩短了 4~5 年。南繁的应用使得水稻育种

周期缩短了 50%，大大加快了杂交水稻的生产应

用 [34]。目前，全国有 500 多家科研院所、高等院

校和种业公司在海南三亚等地建设了长期的南繁基

地，开展异地加代工作 [35]。

从全球来看，利用南北半球季节相反的自然环

境，也可以实现跨越国甚至洲际异地育种。早在 20

世纪 50 年代，小麦育种家、诺贝尔和平奖获得者

Norman Borlaug 博士利用墨西哥 2 个相距 2 000 多公

里地点的气候差异，于每年 4 月至 12 月在 Toluca、

11 月至次年 5 月在 Obregon 种植，实现 1 年繁殖两

代，在短时间内育出了 20 多个高产抗锈病的矮化

小麦品种 [36]，大大缩短了育种周期。美国、荷兰等

北半球国家在智利、菲律宾、墨西哥等地分别建立

了利用自然光温条件进行异地育种的试验站，培育

出大批具有广适应性和抗病性的小麦、玉米、大豆

以及棉花品种 [37]。此外，一些跨国公司每年将玉米、

小麦、大豆等作物在北美洲（美国）和南美洲（智

利）之间穿梭种植，实现 1 年 2 代或多代繁殖。这

种跨越国界的异地育种不仅加快了作物的育种速

度，而且可在加代纯合的过程中，对作物的适应性、

稳产性和抗病性进行一定程度的筛选和鉴定。

2.2    利用人工措施进行就地快繁加代

利用人工措施进行快繁加代主要分为两种途

径，一是通过提前收获种子缩短繁殖周期；二是创

造适宜作物快速生长发育的光温条件，如提高温度

或调节日长等，以加快作物生长发育速度，实现就

地快繁加代。

种子在灌浆（鼓粒）完成前即具有发芽能

力 [38-39]，通过提前收获再播种的方式可缩短种子发

育的时间，加快育种进程，在玉米、大豆、小麦等

作物中已有广泛应用。玉米授粉后 15~25d 采收果

穗， 剥 开 苞 叶 风 干 后 脱 粒 播 种， 发 芽 率 高 达

80%[39]，结合地膜覆盖在北京 [40]、河南 [41]、江苏 [42]

等地实现夏季 2 代的就地加代。在大豆始粒期后

20~30d 采摘植株上发育较成熟的荚果，风干后可得

到具有一定发芽能力的种子，在南京实现了夏季 2

代的就地加代 [38]。在小麦开花后 17~21d 收获尚未

成熟的穗，风干后脱粒播种，结合人工温室 1 年实

现 6 个世代的就地加代 [43]。
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在冬季通过人工措施创造适宜作物生长发育的

光温条件，可替代南繁，实现 1 年 2 代或多代就地

加代 [44]。张莉等 [45]、王国胜等 [46]、李峰等 [47] 分别

在河南济源、山东泰安和日照以“大棚春播 - 当地

夏播 - 海南冬繁”的模式，完成了玉米 1 年 3 个世

代的繁殖。

延长光照时间有助于缩短长日照（品种）作

物的繁殖周期 [48]。Ochatt 等 [49] 在 16h 光照的人工

温室中将豌豆的生育期缩短至 94d，1 年可繁殖

４ 代。O′Connor 等 [50] 在 24h 持 续 光 照、 温 度 为

28℃~32℃的人工温室条件下种植花生的杂种分离

世代，将其生育期从 145d 减少到 89d，1 年繁殖 4

代 [50]。Williams 等 [51] 在 20h 光照、24℃恒温的人

工条件下将芥菜、甘蓝等芸薹属作物的生育期缩

短至 36~60d。王海波等 [44] 在光照为 14~18h、温度

为 25℃~32℃的人工温室条件下实现小麦 1 年５代，

每个世代历时 66~69d。Zheng 等 [52] 在此基础上将

光照时间延长至 20h，进一步缩短了小麦的生育期。

Mobini 等 [53]、Yao 等 [54] 在 20h 光照条件下，分别将

豌豆和油菜的生育期缩短至 68 和 71d。Watson 等 [43]

在光照长度为 22h 的人工温室条件下，通过提高种

植密度和提前收获，完成春小麦、硬质小麦、大麦、

鹰嘴豆及豌豆 1 年 6 代、油菜 1 年 4 代的繁殖。通

过多年探索，Watson 等 [43] 已成功建立了多种长日

照作物的快速育种体系。

对于短日照作物而言，适当缩短光照长度可

缩短其生育期。Stetter 等 [55] 在 8h 光照/16h 黑暗和

30℃的条件下，在 2 个月内完成了谷苋 1 个世代的

繁殖。孙以美 [56] 利用可遮光的人工塑料棚，将大

豆营养生长期的光照时间缩短至 4h，结合提前收

获等方法，完成大豆 1 年 4 代的繁殖。在某些逆境

条件下，作物的开花期和成熟期会有所提前。对于

水稻和小麦等 C3 植物，光合效率会随着 CO2 水平

的增加而增加，导致生物量快速积累，植株提前开

花。Tanaka 等 [57] 通过提高人工温室中 CO2 浓度和

缩短日照长度的方法，将水稻的生育期缩短至 3 个

月，完成 1 年 4 代的繁殖。Nagatoshi 和 Fujita[58] 在

14h 光照（30℃）/10h 黑暗（25℃）的生长箱中，

将 CO2 浓度提升至 785.7mg/m3（400ppm），将大豆

品种 Enrei（田间生育期为 102~132d）的繁殖周期

缩短到 70d，从而在 1 年内繁殖 5 代。Liu 等 [59] 通

过减少土壤营养、降低土壤水分含量等逆境胁迫手

段，使得燕麦和小黑麦开花提前、生育期缩短。

2.3    利用生物技术缩短种子发育时间

利用生物技术，如幼胚离体培养、单倍体加倍

等，可缩短种子发育、打破休眠和发芽所需的时间，

从而缩短作物的繁殖周期，加快作物育种进程。

将未成熟的幼胚置于培养基中进行愈伤组织诱

导，继而再生植株，可大大缩短作物的繁殖周期。

Roumet 等 [60] 在大豆开花后约 18d 获取幼胚，置于

添加蔗糖的培养基中进行离体培养，将大豆 1 个世

代的繁殖时间缩短至 65~70d，1 年内繁殖 5 代。王

海波等 [61] 分别在小麦 8~12d、水稻 12d、玉米 10d、

大豆 14d 和棉花 10d 胚龄时获取幼胚，在 PM 培养

基上进行离体培养、诱发成苗，将 1 个世代的时

间缩短至 60~89d。Wang 等 [62] 将棉花 20~30d 胚龄

的幼胚置于改良的 MS 培养基中进行离体培养，在

6~10d 后便获得幼苗，在人工温室条件下种植，成

功地将棉花 1 个世代的时间缩短了 50~70d。Zheng

等 [52]、Rizal 等 [63]、Liu 等 [59] 和 Yao 等 [54] 分别将小

麦和大麦、高粱、燕麦和小黑麦、油菜的幼胚置

于改良的 MS 培养基中进行离体培养，将 1 个世

代的繁殖时间分别缩短至 39~55d（小麦和大麦）、

66~80d（高粱）、48~61d（燕麦和小黑麦）和 48~

56d（油菜），1 年可繁殖 6~9 代。

对单倍体进行胚胎培养和染色体加倍可获得纯

合双倍体，不仅将需要获得作物稳定遗传品系所需

的世代从 5~8 个减少到 1~2 个 [64]，而且由于双倍体

的每个基因座都是纯合的，后代品系具有高度的一

致性和稳定性。在玉米等作物中，通过诱导单倍体

的产生和人工加倍，大幅度提高了获得自交系的效

率 [65]。目前，单倍体诱导技术已在 200 多种植物中

获得应用，成为多种作物快速育种的有效工具 [66-67]。

3    快速育种过程中对杂交后代材料的选择

在快速进行加代纯合的过程中，根据不同的育

种目标，通过作物表现型或基因型对数量性状或质

量性状进行适当的选择，可有效地缩小育种群体、

提高育种效率，从而缩短育种进程。

3.1    表型选择

在快速发育过程中，作物不能充分表现出其正

常的农艺特性，因此在快速育种过程中难以根据育

种目标区域的生产需求对育种材料的产量、品质等

数量遗传性状进行全面、有效的筛选。对大豆等短

                 房裕东等：作物快速育种技术研究进展
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日照作物而言，在人工温室或南繁地点种植时，开

花期、成熟期均明显缩短且差异缩小，植株变矮 [68]，

无法对生育期、株高和产量等性状进行选择。但大

豆的花色、毛色、叶形、抗病性等质量性状受环境

影响较小，可在加代过程中进行选择。随着技术和

设备的进步，越来越多的性状可在快速育种中进

行鉴定。例如，Riaz 等 [69] 在小麦快速育种中，对

幼苗期和成株期的植株成功地进行了叶锈病表型鉴

定，并提出了快速鉴定的有效方法。在 Watson 等 [43]

建立的快速育种体系中，可根据成株的表型如小麦

种子的休眠性、条锈病抗性、大麦叶鞘腐败病抗性

和油菜炸荚等质量性状进行快速筛选。在规模化快

速育种体系中，可借助 RGB 成像、3D 扫描、热和

近红外传感、多光谱和高光谱传感以及荧光成像等

新技术，对育种材料的易识别性状进行高通量表型

鉴定（high-throughput phenotyping，HTP）[70]。该平

台不仅可准确、高效、可重复地测定幼苗活力、开

花期、株高、产量、叶片直立性、冠层结构等形态

性状，而且可对抗病性、耐逆性等复杂性状进行评

估和筛选 [71]。

表型筛选易受基因与环境互作的影响，同时又

受到遗传力大小的制约，因此通过表型对早期世代

数量遗传性状的选择效果不佳 [2]。为保证不同世代

个体间的变异能传递下去，Goluden 在 1939 年提出

了单粒传法（single seed descent，SSD）[72]，其要点

是，F2 以后对所有单株只收 1~2 粒种子，各个世代

的个体均按此法处理，直至稳定。这种方法大大减

少了育种工作量，增加了遗传多样性的保留度，使

所有的 F2 遗传变异均能得以保留，一直延续到高代，

以便在性状差异可以充分表达时再进行选择。

3.2    分子标记辅助选择

随着分子遗传学研究的不断深入，许多与目标

性状紧密连锁的标记得到开发和应用。较常用的分

子标记主要有序列标签位点（sequence tagged sites，

STS）标记、插入缺失（insertion and deletion，InDel）

标 记、 酶 切 扩 增 多 态 性 序 列（cleaved amplified 

polymorphism sequences，CAPS）标记、简单重复序

列（simple sequence repeat，SSR）标记以及单核苷

酸多态性（single nucleotide polymorphism，SNP）标

记等 [73]。

在快速加代条件下，利用分子标记对杂种后代

进行选择，可克服作物在快速生长条件下性状不能

充分表达、难以进行表型选择的不足，大大提高了

育种选择效率。Hickey 等 [74] 在小麦快速育种过程

中，利用两个 SSR 标记（barc170 和 gpw2279）在 F2

和 F3 分离群体中成功筛选出具有休眠基因的杂交

后代。Wang 等 [62] 借助对抗棉铃虫基因Cry1Ac 特异

序列片段的识别，在 1 年内便成功地将该抗虫基因

导入 3 个栽培品种，准确率超过 90%。Christopher

等 [75] 利用快速育种方法，在 18 个月内获得小麦重

组近交系 F5 的 NAM（nested association mapping）群

体，同时使用全基因组 DArT-seq 分子标记系统对

NAM 群体进行基因分型，获得的 40 000 多个标记

可用于 QTL 关联作图及杂交后代的选择。Stetter

等 [55] 在快速育种条件下完成不同基因型谷苋品种

的人工杂交授粉，并利用 11 个 SNP 标记对 F1 进行

真伪杂种鉴定。Tanaka 等 [57] 只用 1.5 年时间就构建

了含低直链淀粉等位基因的水稻近等基因系，并利

用 SNP 标记在各世代对目标基因进行有效筛选。

随着全基因组测序技术的发展和测序成本的

下降，对育种群体进行全基因组范围上的分子标

记辅助选择即基因组选择（genomic selection，GS）

成为作物分子育种大趋势。通过基因组选择可以

评估育种群体的遗传潜势，实现全面和可靠的选

择，进而加速育种进程 [76]。Jarquín 等 [77]、Xu 等 [78]、

Daetwyler 等 [79] 应用基因组选择方法，对大豆、水

稻产量和小麦抗锈性进行了预测与验证，实现了对

育种早期世代具有一定准确度的评估和选择，从而

缩短了育种周期 [73]。

功能标记是功能基因内的多态性位点，与表型

性状高度相关，优于随机 DNA 标记如 RFLP、SSR

和 AFLP 等 [80]。随着越来越多的功能基因被鉴定克

隆，利用功能标记进行辅助选择将是快速育种的重

要发展方向。

4    挑战与展望

以南繁为代表的异地加代和依赖温室或生长箱

等人工条件的就地加代有效提高了作物杂交后代加

代纯合的速度，加快了作物育种进程。近年来，幼

胚离体培养、单倍体诱导等新技术的应用，进一步

缩短了育种周期。然而，随着海南省经济的快速发

展，交通、地租、农资、劳动力价格迅速升高，南

繁成本明显上涨，不能满足作物育种规模迅速扩大

对南繁条件的需求。利用人工光温条件加代的方法
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又受到规模和成本的限制，难以大规模应用。因此，

需要拓展南繁区域，降低人工加代成本，适应不断

增长的育种工作需求。今后，随着配套设施和管理

技术的改进，南繁区域可向海南北部、广东、广西、

云南等地区，甚至东南亚国家扩展。此外，利用相

对低纬度地区夏秋季的光温条件可为高纬度地区短

日照作物快速加代 [81]。

在快速育种过程中，针对质量遗传性状或基因

型进行有效的选择可加快育种进程。随着分子育种

技术的不断发展，与基因功能紧密关联的标记得到

开发，基于种子 DNA 的基因型鉴定技术也已进入

实用阶段。此外，低成本高通量的 SNP 芯片和 NGS

（next generation sequencing）平台的研发也使得对大

型育种群体进行基因分型成为可能。因此，与分子

标记辅助选择相结合的快速育种技术将如虎添翼。
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Abstract    Shortening the growth cycles of progenies after crossing and accelerating the generation advancement are 
essential to improve efficiency of crops breeding. We analyzed the major environmental and genetic factors influencing 
the duration of growth cycle of crops and reviewed the latest progress in speed breeding by using optimum natural 
environmental conditions or artificial photothermal conditions. Moreover, we evaluated the value of the marker-assisted 
selection in the progress of speed breeding.
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