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[摘 要] 饲草作物在保障国家大粮食安全的重要性日渐突出,饲草产业的健康发展迫切需要系

统布局饲草作物基础生物学研究和生物育种科技战略。本文综述了主要饲草作物的种类和生物学

特性、基因组学和主要性状功能基因研究进展,分析了以设计“理想饲草”为目标的饲草生物育种需

要深度解析饲草特化生物学性状形成的分子基础,饲草驯化性状的分子调控,并借鉴粮食作物驯化

研究的前沿进展实现饲草作物的从头快速驯化。建议发挥我国在饲草基因组学和基因编辑等方面

的领先优势,大力发展大数据、人工智能驱动的新技术和新理论,引领饲草作物基础生物学与生物

育种领域的突破。
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饲草作物(Forage
 

Crops)是现代畜牧养殖的基

础,是我国饲料粮安全的核心,是大粮食安全的重要

组成部分。国民膳食结构改变导致饲料粮进口逐年

攀升,风云变幻的国际形势使得国际饲草贸易变得

极为困难。在此背景下,自主发展饲草作物和饲草

种业的重要性日益凸显。系统开展饲草基础生物学

研究和生物育种创新,是实现饲草种源自主可控、饲
草种业自立自强的国家战略。

种康 中国科学院植物研究所研究员、中

国科学院 院 士,国 际 欧 亚 科 学 院 院 士,现

任中国植物 学 会 理 事 长。从 事 植 物 发 育

与环境应答研究,发现植物温度感受器膜

蛋 白 COLD1 和 钙 网 蛋 白 OsCRT3-
OsCIPK7,解 析 vitamin

 

E-vitamin
 

K1、

OsMAPK3-OsbHLH002-OsTPP1等 途 径 水 稻 低 温 信 号 网

络,并应用于水稻“分子模块”设计育种,培育耐寒国审品种

“嘉禾优7”,通过基础研究推动作物育种升级换代。在Cell
等国际学术期刊发表论文80余篇。获中国植物生理与植物分

子生物学学会杰出成就奖、何梁何利基金科学与技术进步奖等。

景海春 中国科学院植物研究所研究员、
中国科学院特聘核心研究员、中国科学院

大学特聘教授,现任中国科学院生态草牧

业工程实验 室 主 任。从 事 甜 高 粱 分 子 育

种与草牧业科技示范,解析了高粱泛基因

组,鉴定了 高 粱 驯 化 与 改 良 基 因 组 印 迹,
克隆到调控秸秆含汁量的 Dry 基因,设计

培育了科甜系列甜高粱新品种,并集成新

品种、新技术和新装备开展草牧业发展模式科技 示 范。在

Nature
 

Plants、Molecular
 

Plant等学术期刊发表论文50余

篇。获2020年度中国科学院科技促进发展奖。
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发展现代饲草产业,必须通过先进育种技术改

良饲草的生物学性状,使之符合现代工业化、集约化

和规模化生产方式的要求。饲草主要被反刍家畜利

用,其生产性状显著不同于以收获籽粒为对象的粮

食作物。因此,在改良目标和对象上,要有全新的考

虑。饲草以地上部分全部生物量为收获对象,要求

高生物量、高能量、高蛋白、高饲喂价值;在种植区域

上,要求具备广适性、强耐逆性,从而利用边际性发

展产业,不与粮食作物争地。
客观上饲草作物的种类和特化的生物学性状不

同于粮食作物[1],但饲草基础生物学和生物育种研

究明显滞后于农作物。通过比较32种主要饲草的

相关特性(附表1),总结出如下特征:(1)
 

基因组多

倍化、高度 杂 合。大 多 饲 草 基 因 组 多 倍 化、高 杂 合

度,普遍庞大且结构复杂。在32个物种中,有一半

以上具有此特征,显著不同于粮食作物。(2)
 

生 产

性状差,如易倒伏、果实裂荚和种子易落粒,结实和

萌发率低。多种饲草因对株高和叶量等饲草生物量

构成要素的执着追求,在生育期内易发生大面积倒

伏而影响收获及产量与品质;饲草有性生殖的结实

率和种子的萌发率低,对饲草育种和生产利用造成

不利影响;多种栽培种饲草仍保留一定的野生性如

种子落粒性,且落粒种子萌发会干扰后茬作物的 生

长。(3)
 

异花授粉、自交不亲和(Self-incompatibility,
 

SI)。自交不亲和是雌雄同 花 的 显 花 植 物 抑 制 自 花

授粉的种内生殖障碍,可促进异交,增加后代的遗传

多样性及其生存能力,在显花植物中广泛存在,具有

科的 特 异 性。包 括 绝 大 多 数 饲 草 种 类 的 豆 科

(Fabaceae)、菊 科(Asteraceae)与 禾 本 科(Poaceae)
的自交不亲和机制尚不明了,严重限制了牧草自交

制种与杂交育种进程[2]。(4)
 

自交衰退(Inbreeding
 

Depression)。自交 衰 退 是 指 连 续 多 代 自 交 引 起 生

长势、繁殖能力和产量下降的一种现象,在自然界中

普遍存在[3]。相对于种子繁殖的植物来说,无性繁

殖植物自交衰退的程度更大。从进化角度来看无性

繁殖的植物积累了更多的有害突变,难以通过自然

条件下的遗传重组被清除,大量的有害突变基因纯

合导致有害性状出现[4]。(5)
 

杂种优势未得到有效

利用。杂种 优 势 在 水 稻(Oryza
 

sativa)、玉 米(Zea
 

mays)的育种和农业生产中的应用大幅度提高了产

量,例 如,美 国2002年 的 玉 米 单 位 面 积 产 量 达 到

1961年的2.1倍就得益于杂种优势应用[5]。然而,
饲草的自交不亲和性与自交衰退严重阻碍了饲草育

种进程和杂种优势利用。例如,紫花苜蓿的自交不

亲和性导致无法获得真正的纯合自交系,因而无法

有效利用杂种优势。1990至2020年美国紫花苜蓿

单产几乎没有增长。尽管有美国公司培育并释放了

杂交苜蓿,它们在评比实验中比传统苜蓿品种相比

产量提高8%~15%,但与杂交水稻和 杂 交 玉 米 相

比,增产幅度仍较低,特别是考虑到水稻、玉米主要

收获籽粒,而饲草收获的是地上部分的生物量,杂种

优势对生物量贡献更显著,因此可以推测杂交饲草

产量还有巨大的提升空间。
为推动我国饲草产业进一步发展,必须利用现

代基因组学和分子遗传学的先进理论和技术,针对

性开展饲 草 基 础 生 物 学 和 生 物 育 种 问 题 的 深 入 研

究。本文综述了此方面国内外已有研究进展,并就

下一步科学研究的前沿布局和提升产业的科技路径

提出建议。

1 饲草基因组学研究飞速发展
 

1.1 饲草多倍体杂合基因组解析得益于高通量测

序与拼接技术迭代

饲草基因组通常具有多倍体化、杂合度高等特

点,加之体量大、重复序列多,为其解析增加难度,因
而,与粮食 作 物 相 比,饲 草 基 因 组 研 究 一 直 相 对 滞

后。得益于基因组测序成本的大幅降低和拼装技术

突破性 发 展,近 期 数 个 饲 草 基 因 组 得 以 成 功 解 析

(图1)。测序 技 术 方 面,以 英 国 牛 津 纳 米 孔 测 序 技

术(Oxford
 

Nanopore
 

Technologies,ONT)和 美 国

PacBio公司单分子荧光测序(Single
 

Molecule
 

Real
 

Time
 

Sequencing,SMRT)为 代 表 的 三 代 测 序 技 术

得到飞速发展。2022年,Illumina公司发布测序成

本“拐点级”系统NovaSeq,PacBio公司推出的 HiFi
(High

 

Fidelity)测序技术和华大智造发布的超高通

量测序仪DNBSEQ-T20×2等,均大幅降低了测序

费用。拼接方法上,hifiasm软件可以同时利用 HiFi
数据以及ONT的超长数据对高杂合多倍体数据进行

组装[6]。我国科学家走在了饲草基因组破译的世界

前列,目前获得了中国六倍体裸燕麦(Avena
 

nuda)高
达10.76

 

Gb的高质量参考基因组[7],同源四倍体紫

花苜蓿(Medicago
 

sativa)的高质量基因组,以美洲狼

尾草10份代表性核心种质材料为基础构建了首个饲

草领域图形泛基因组(Graph-pangenome)[8]。此外,
几个重要的饲草基因组也得到初步解析,包括禾本科

优质饲草黑麦草(Lolium
 

perenne),其单倍体基因组

大 小 为2.28
 

Gb[9],及 异 源 四 倍 体 象 草(Cenchrus
 

purpureus)、紫色象草(C.
 

purpureus
 

cv.
 

Purple)等。
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多个高质量饲草基因组的成功解析为阐明重要性状

分子调控机制及分子育种奠定基础。

1.2 饲草基因—表型关联分析迈向组学水平

牧草基因资源挖掘需要具有因果关系的表型组

数据与基因组数据配合分析。多倍体短序列变异检

测的软件有GATK4[10]、Octopus[11],然而多倍体基

因组的结构变异鉴定目前仍比较困难,其中少数软

件如SVIM等工具可通过多种序列比对方式全面鉴

定多倍体 饲 草 基 因 组 的 结 构 变 异[12]。除 了 基 于 单

个参 考 基 因 组 的 变 异 检 测 方 式 外,图 泛 基 因 组

(Graph-pangenome),即 借 助 数 学 和 计 算 机 中 被 称

为图(Graph)的数据结构来展示一个物种的泛基因

组(Pangenome),也可 以 作 为 参 考 基 因 组 可 提 高 遗

传变异的检测准确率。
 

饲草全基因组关联分析对其表型数据也提出了

更高的要 求。近 年 来 兴 起 的 表 型 组 学 通 过 环 境 传

感、非侵入式成像、反射光谱、机器人、高通量表型筛

选等技术收集表型数据,借助计算机可视化和机器

学习处理图像和提取有价值信息,为饲草表型精准

分析提供 了 可 行 途 径[13]。国 内 已 经 搭 建 多 个 表 型

组学平台:室内平台以中国科学院遗传与发育生物

学研 究 所 搭 建 的 植 物 表 型 组 学 研 究 平 台(Plant
 

Phenomics
 

Analysis
 

Platform,PPAP)、华中农业大学

的高通量室内水稻表型测量平台(High-throughput
 

Rice
 

Phenotyping
 

Facility,HRPF)平 台、浙 江 大 学

的表型分析软件LemnaTec系统为代表,田间基于

航空影像的表型技术及手持和分布式表型设备构建

的表型平台以南京农业大学的多层次作物表型平台

为代表,可以从空中、近地面以及田间等不同空间尺

度进行作物表型分析。中国科学院植物研究所针对

饲草生物学特征搭建的Sensor-to-Plant工作模式的

饲草耐逆表型组学平台(Forage
 

Crop
 

Stress
 

Phenomic
 

Platform,
 

FCSPP),包括高/多光谱成像、激光雷达成

像、红外成像、可见光成像等多个数据采集单元,为饲

草资源挖掘与机制解析提供强有力的分析工具(图1)。
在基因型—表型全基因组关联分析方 面,传 统

的方法常将多倍体饲草当作二倍体分析,会导致全

基因组关联分析检测效力的降低,需要针对多倍体

物种的基因组特征进行基因型鉴定,并充分考虑同

源基因异 质 性 的 影 响。目 前 虽 然 GWASpoly软 件

考虑上述因素因而具有更高的统计效力,但仍难以

应对多倍 体 中 的 基 因 异 质 性 和 复 杂 结 构 变 异 等 问

题[14],亟需开发针对适用于多倍体饲草全基因组关

联分析的工具。
 

在重要作物中已经开展了基于重测序大规模鉴

定变异位点和多层次表型数据系统采集的表型—基

因型关联分析,成功挖掘到重要农艺性状关键调控

基因及其优异变异。饲草中虽然已经开展部分类似

工作,但群体水 平 的 系 统 分 析 未 见 报 道。图泛基因

组概念的提出已经为群体基因组学分析提供了可行途

径,但与之相应的群体表型分析方法目前尚未建立。
通过何种整合方式能够做到全面、准确地反映、评估一

个群体的表型仍是今后表型组学研究的一大挑战。

1.3 饲草多倍体杂合基因组有效编辑与优化

饲草现代育种技术离不开对基因组进行精准、稳
定 地 编 辑 和 改 造。CRISPR(Clustered

 

Regulatory
 

Interspaced
 

Short
 

Palindromic
 

Repeats)系统是基因

编辑技术中里程碑式的发现,在此基础上诞生了三种

基 因 组 编 辑 技 术:CRISPR/Cas(CRISPR-associated
 

Protein)、碱基编辑和引导编辑。这三种技术在编辑

能力和局限性方面存在很大差别,决定了其在基因

组编辑 中 的 不 同 用 途。CRISPR/Cas9系 统 是 当 下

应用最广泛的基因编辑技术,此项技术需要建立相

对成熟高效的饲草遗传转化体系,且需要解决多倍

体有效编辑效率低和靶点设计问题。某些靶点不被

编辑是此项技术普遍存在的问题,而饲草多为多倍

体,基因组中目标基因在同一位点存在多个拷贝,则
进一步加大了基因组编辑的难度,需要同时编辑多

个拷贝实现纯合编辑才能达到理想效果,势必会降

低总体编辑效率。
目前饲草中CRISPR系统基因编辑技术的应用

主要在以下几方面进行优化:(1)
 

深入分析目 标 基

因序 列、不 同 拷 贝 间 差 异、保 守 区 域 等,以 提 高

gRNA(guide
 

RNA)设计的质量;(2)
 

建立饲草瞬时

编辑技术体系,快速检测靶点编辑效率,选取高效率

靶点进行稳定遗传转化,从而降低编辑失败的风险;
(3)

 

适 当 增 加 靶 点 数 目,例 如 multiplex
 

gRNA-
CRISPR/Cas9在紫花 苜 蓿 中 应 用 可 以 明 显 提 升 编

辑效率[15];(4)
 

应用单碱基编辑系统(Base
 

Editor)
可以不产生DSBs(DNA

 

Double-Strand
 

Breaks),减
少靶点位置切割后随机插入/缺失突变,精准实现特

定碱基的编辑[16,
 

17];(5)
 

引导编辑可以在基因组靶

点位置实现精准的任意碱基的替换和小片段的删除

和插入,是基因 编 辑 技 术 的 重 大 变 革(图1)。目 前

CRISPR系统基因编辑技术虽已经成功应用于饲草

中,但引导编辑等技术目前在牧草中尚未实现,如何

提高多倍体自交不亲和饲草基因的有效编辑效率仍然

是今后饲草基因组编辑研究需要突破的重点与难点。
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图1 饲草基因组解析方法及相关组学分析

注:饲草基因组体量大、多倍体化,测序及拼装通过Third
 

Generation
 

Sequencing及 Hi-C辅助实现,变异鉴定和检测需

要借助于GATK4和Octopus等软件,基于Graph-pangenome可对多倍体饲草遗传变异进行全面鉴定、估计;饲草多倍体基

因组编辑需要 Multiplex
 

gRNA-CRISPR/Cas9、Base-editor提高编辑效率;表型组学平 台PPAP、HRPF、LemnaTec、FGSPP
为饲草表型分析提供工具;饲草基因组与表型关联分析可通过GWASpoly等实现。

2 饲草重要性状功能基因挖掘与调控策略

2.1 饲草生物量形成与高产

饲草生物量属于复杂性状,与株高、株型、叶层

高、营养枝数、叶片面积等多种表型因子相关。总体

而言,生物量的积累与光合效率直接相关。光能利

用效率的提高可以促进生物量的积累并提高其生长

速率。此外,影响饲草生物量的因素还包括环境因

素(光照、水分、土壤结构、土壤质地、土壤肥力等)、
生物因素(草地杂草、痛虫鼠害、化感作用)和管理因

素(放牧、灌溉,杂草防输、施肥等)。
增加生物量最普遍使用的策略是提高株高和分

枝数这两个与生物量紧密相关的生物学指标。紫花

苜蓿中降低紫花苜蓿独脚金内酯类(Strigolactone,

SL)受体同源 基 因 MsD14 表 达 可 增 加 分 枝 数 从 而

提高产量[18],过表达褪黑激素最终合成酶N-乙酰5-
羟 色 胺 甲 基 转 移 酶 编 码 基 因 MsASMT1 (N-
Acetylserotonin

 

Methyltransferase1)增 加 植 株 高

度、茎粗、分枝数、叶片面积等[19]。调节饲草营养生

长到生殖 生 长 转 换 时 间 也 是 增 加 其 产 量 的 重 要 策

略。例如紫花苜蓿开花时间延迟会增加其营养生长

的时间,有助于生物量的增加,如SPL13(Squamosa
 

Promoter
 

Binding
 

Protein-like
 

13)基 因 表 达 会 导

致侧枝数量增加和开花时间延迟[20]。
多年生饲草 具 有 耐 刈 割 和 再 生 的 特 性。再 生

能力强弱一般 以 再 生 速 度、刈 割 次 数、再 生 草 量 三

个指标来 测 定,一 方 面 取 决 于 饲 草 本 身 生 物 学 特

性,另一方面也 跟 生 长 环 境 和 刈 割 管 理 密 切 相 关。
刈割再生 的 分 子 机 制 目 前 尚 不 明 确,有 待 进 一 步

研究。

2.2 饲草耐逆分子基础与稳产

饲草分布广泛,一般具有较强耐逆性。全球气

候变化使得极端高/低温和干旱灾害频频出现,解析

饲草逆境胁迫耐受分子机制可为进一步确保饲草稳

产奠定基础。紫花苜蓿耐逆研究开展相对较早,过

表达 MsLEA-D34 增强紫花苜蓿对渗透和盐胁迫的

耐受性[21],过表达RCI2(Rare
 

Cold-Inducible
 

2)基
因家族成员 MsRCI2D 和MsRCI2E 增强细胞膜的

稳定性和抗氧化酶的活性从而提高耐盐性[22],过表

达半胱氨酸合成酶(Cysteine
 

Synthase,CSase)基因

提高脯氨酸、可溶性糖和半胱氨酸水平从而提高耐

碱性[23],过表达 NF-YC2 基因增强植株耐碱性[24],
过表达硫代谢相关基因 MsSiR 会增强紫花苜蓿在

碱胁迫下拥有更高的抗性[25];过表达钙调素样蛋白

编码基因 MsCML10 的增强紫花苜蓿耐寒性[26],硫
胺噻唑合酶编码基因 MsTHI1 可能通过增 强 光 合

作用 和 抗 氧 化 防 御 系 统 来 增 强 紫 花 苜 蓿 的 耐 旱

性[27];过表达γ-生育酚甲基转移酶基因γ-TMT 降

低叶片 气 孔 密 度 和 蒸 腾 速 率 从 而 增 强 耐 旱 性[28]。
生长发育 调 节 模 块 miRNA156/SPLs 途 径 参 与 调
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控紫花苜蓿耐逆性,miRNA156 过表达紫花苜蓿转

基因株系显示出更强的耐旱性,过表达 miRNA156
或降低SPL13 基因表达可增强紫花苜蓿转基因株

系对热胁迫的耐受能力[29]。此外,在黑麦草中也有

包括LpPPH[30]、NON-YELLOW
 

COLORING
 

1[24,
 

31]、

NOL[32]、LpNAL[33]、LpSGR[34]和LpNYC1[35]等数个

抗逆基因得到鉴定,羊草耐逆基因已进行转录组、异
源表达分析[36,

 

37],但确切功能和分子机制亟待进一

步研究。
饲草因其旺盛的生命力和良好的逆境耐受能力

也可用于对受到污染的土地进行净化。例如,近期

报道了紫花苜蓿中编码泛素结合E2酶UBC24基因

PHO2(Phosphate
 

2)的 基 因 编 辑 株 系 积 累 磷 离 子

水平提高3~6倍,具有从磷污染土壤中回收磷的应

用前景[38]。紫花苜蓿中脱水蛋白 MsDHN1与下游

水通道蛋白存在相互作用并正调控紫花苜蓿根尖草

酸分泌以及铝的积累,有助于提高紫花苜蓿对铝胁

迫的耐受性[39]。

2.3 饲草营养品质的调控基因

饲草营养 品 质 性 状 构 成 与 粮 食 作 物 的 显 著 不

同,主要包括消化率、适口性、养分含量和抗营养因

子等四个方面,其中消化率、相对饲喂价值(Relative
 

Feed
 

Value,RFV)、蛋白含量、能量密度等是近年来

饲草营养品质研究关注的重点。粗蛋白质含量和相

对饲喂价值越高,饲草营养品质就越好,饲料转换率

更高。优质苜蓿是奶牛养殖的刚需饲料,而我国苜

蓿生产仍以中低端产品为主,对优质苜蓿进口依赖

性强,因而亟需加强高蛋白、大茎叶比优质苜蓿品种

培 育,同 时 田 菁 (Sesbania
 

cannabina)、柱 花 草

(Stybsanthes
 

guianensis)的等优质豆科饲草的选育

也可增 强 我 国 高 蛋 白 饲 草 的 供 给 能 力,而 甜 高 粱

(Sorghum
 

bicolor)、燕 麦(Avena
 

sativa)、黑 麦 草、
羊草(Leymus

 

chinensis)、杂 交 狼 尾 草(Pennisetum
 

Americanum
 

x
 

P.
 

purpureum)等禾本科饲草的优

质品种培育急需在不损失能量密度和产量优势的前

提下提高蛋白含量和营养价值。此外,新型紫草科

饲草聚合草的蛋白含量堪比豆科饲草,比禾本科饲

草高一倍,此优异品质形成机理值得深入挖掘并应

用于饲草品质改良。
目前饲草品质 调 控 基 因 的 获 得 及 功 能 鉴 定 仍

极为有限。降低 木 质 素 是 提 供 饲 草 消 化 率 和 适 口

性的有效策 略。目 前 仅 苜 蓿 中 大 部 分 木 质 素 单 体

合 成 基 因 已 进 行 功 能 鉴 定,包 括 Cinnamate
 

4-
Hydroxylase

 

(C4H)、Coumarate
 

3-Hydroxylase
 

(C3H )、Caffeoyl
 

CoA
 

3-O-Methyltransferase
 

(CCoAOMT)(CCoAOMT)、Cinnamyl
 

Alcohol
 

Dehydrogenase
 

1 (CAD1)、Ferulate
 

5-Hydroxylase
 

(F5H)、Caffeicacid
 

3-O-Methyltransferase
 

(COMT)
(COMT)等。通 过RNAi下 调CCoAOMT 基 因 创

制 了 低 木 质 素、高 消 化 率 的 商 业 化 苜 蓿 品 种

HarvXtra[40];而美国S&W
 

Seed公司利用TALEN
基因编辑技术失活COMT 基因创制免监管的低木

质素苜蓿系列品种,但木质素含量过低触发生长发

育异常和 适 应 性 下 降 需 进 一 步 优 化[41]。对 禾 本 科

高梁褐色叶 中 脉 突 变 体bmr6(brown
 

midrib
 

6)和

bmr12 的研究表明适当降低木质素也可以提高饲草

的消化率,并可协调产量与消化率性状冲突[42]。木

质素与纤维素和半纤维素等多糖的交联互作也是影

响消化率及适口性的主要因素。深入解析木质素调

控和细胞壁结构多糖交联互作的分子机制将促进饲

草消化率等品质性状的分子改良。
饲草蛋白含量与叶型和氮素获取等密切相关。

叶片作为饲草优质粗蛋白的主要来源,叶片持绿性

和茎叶比等性状对于饲草品质至关重要。例如,紫

花苜蓿中降低 MtSGR(Stay-Green)表 达 使 得 干 草

制备中保持绿色更久,同时粗蛋白含量较野生型增

加2.3%~5.5%[43];过表达γ-生育酚甲基转移酶基

因γ-TMT 也可使 叶 片 更 久 保 持 绿 色,有 助 于 生 产

高质量 的 紫 花 苜 蓿 干 草[28];降 低 PLP(Petiolule-
Like

 

Pulvinus)表 达,可 调 节 激 素 稳 态 及 细 胞 壁 重

塑和降解,使叶片不易脱落,以减少干草生产中的损

耗[44]。另一方面,豆科饲草可以与根瘤菌形成共生

关系,从而固定大气中的氮元素,根瘤的数量会直接

影响 饲 草 的 蛋 白 质 含 量。紫 花 苜 蓿 中 过 表 达

miRNA156 或 沉 默 其 靶 标SPL12 基 因,可 增 加 根

瘤数、增强固氮能力,从而提高紫花苜蓿蛋白质和生

物量积累[45],而过表达SIMK 促进根毛伸长和根瘤

成簇形成,明显增加了地上部分的生物量[46]。近年

来,对苜蓿根系结瘤和共生固氮作用的研究取得了

长足进展,NPF7.6等多个关键蛋白被陆续鉴定[47],
但仍需进一步挖掘可提高苜蓿蛋白含量的优异等位

变异。此外,在苜蓿中过表达异源储存蛋白SFA8、

γ-gliadin-δ-zein以及甲硫氨酸合成相关酶可提高蛋

白含量及含硫氨基酸丰度,改善饲草品质。
提高禾本科饲草的蛋白含量比较困难,但近几

年研究 也 取 得 一 定 进 展。对 黑 麦 草 LpSGR 以 及

LpPPH、LpNYC1 等持绿性基因的研究表明:调控

叶绿体降解、延长叶片光合作用,可提高禾本科饲草
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蛋白质含量和营养品质[30,
 

34,
 

48]。最近研究发现,将
野生玉米优良天冬酰胺合成酶基因Thp9-T 导入玉

米自交系,可使种子蛋白质含量增加 约35%,叶 片

和茎中的氮 含 量 分 别 增 加 约18%和94%[49],这 为

禾本科饲草蛋白含量的提高和驯化改良提供了新策

略。而解析新型紫草科饲草聚合草高蛋白含量性状

形成的分子基础,也将有助于提高禾本科饲草蛋白

含量、改善饲草营养品质。
饲草品质除木质素和蛋白含量还受其它成分含

量,包括粗纤维、可溶性糖分、风味物质和抗营养因

子,和耐刈割、收获期及干制贮存等多方面影响。高

梁持汁性驯化基因 Dry 的功能鉴 定 为 茎 秆 可 溶 性

糖含量改良提供了分子依据和靶标[50],而下调原花

青素调节基因 TT8 表 达 或 过 表 达 MtPAR 等 基 因

可提高苜蓿 原 花 青 素 含 量,提 高 饲 草 营 养 品 质[51]。
紫花苜蓿中丰富的三萜类皂苷次生代谢物,可调节

食草动物瘤胃微生物发酵及消除炎症反应,过表达

三萜皂苷关键催化酶角鲨烯合成 酶 基 因(Squalene
 

Synthase,
 

SQS)可提高植株总皂苷的积累,有助于

牲畜健康[52]。总之,急需挖掘更多的营养品质调控

基因,加速 饲 草 品 质 分 子 改 良,促 进 优 质 饲 草 品 种

培育。

2.4 饲草繁育生物学的分子机制

自交不亲和是饲草作物的显著特征。赵洪[2]等

最近系 统 全 面 地 综 述 了1类 至5类 自 交 不 亲 和 机

制,包 括 常 见 于 车 前 科 (Plantaginaceae)、茄 科

(Solanaceae)、蔷 薇 科 (Rosaceae)和 芸 香 科

(Rutaceae)的 配 子 体1类(Type
 

1)SI,十 字 花 科

(Brassicaceae)的 孢 子 体2类(Type
 

2)SI,罂 粟 科

(Papaveraceae)的配子体3类(Type
 

3)SI以及分别

发 现 于 报 春 花 科 (Primulaceae)和 时 钟 花 科

(Turneraceae)的 异 型 花 柱4类(Type
 

4)和5类

(Type
 

5)SI[2],而 禾 本 科 自 交 不 亲 和 机 制 为6类

(Type
 

6)SI。其中,起源于真双子叶植物的最近共

同祖先的1类SI最为古老,而2~5类SI则为丢失

了1类SI后分别在十字花科、罂粟科、报春花科和

时钟花科中进化产生的新的SI机制[53](图2)。由

于S 位点在不同物种基因组中长度跨度大,结构复

杂,因此鲜有物种的S 位点被完整重构。最近中国

科学院研究团队在对1类S 位点(Type
 

1)研究中,
得到杂合二倍体自交不亲和金鱼草的染色体级别的

单体型基因组,首次得到了超基因S 位点的两个完

整单体型结构,对解析S 超基因位点的进化机制和

精准遗传操作具有重要意义[54]。
禾本科 自 交 不 亲 和 机 制 被 归 纳 为 第6种 类

型[55],是禾本科特有的配子体型SI,由两个独立的

含有复等位基因的位点(S 和Z 位点)控制(图2)。
花粉和花柱的S 和Z 基因的单倍体型同时匹配时,
自交被抑制。多年生黑麦草和大约20个其他禾本

科物种S 和Z 位 点 都 含 有2个 DUF247 基 因 和1
个小蛋白SP/ZP 基因,在自交亲和物种中,这些基

因经 常 被 丢 失 或 者 突 变。基 因 表 达 数 据 暗 示

DUF247 和SP/ZP 基 因 分 别 是 花 粉 和 花 柱S 基

因[56]。通过对多年生黑麦草Z 位点精细定位,认为

花粉和花柱SI分别由编码DUF247结构域蛋白的

两个基因(ZDUF247-I 和ZDUF247-II)和sZ 基因

决定。花粉和 花 柱S 基 因 在 染 色 体 上 串 联 定 位 且

遗传连锁,具有等位基因高度多态性和基因表达组

织特异性,符合SI决定因子的预期特征。S 位点具

有与Z 位点相似的基因组成和结构,支持禾本科的

双位点SI系统的重复起源的假设。对禾本科自 交

亲和、自交不亲 和 物 种 的 比 较 基 因 组 分 析 表 明,六

个假定的SI决定因子中至少一个的功能拷贝缺 失

伴随着自交亲 和 表 型[57]。不 过,这 些 工 作 还 缺 乏

突变体遗传学证据来最终证明他们的结论。最近,
中 国 科 学 院 研 究 团 队 发 现 OlHPS10-S1 和

OlDUF247I-S1 控 制 禾 本 科 植 物 非 洲 野 生 稻

(Oryza
 

longistaminata)的自交不亲和性。他们发

现OlHPS10-S1 编码一种雌蕊特异的定位 于 细 胞

外的小肽,OlDUF247I-S1 编码一种花粉 特 异 的 跨

膜蛋白,两者可以通过蛋白的互作形成一个基于细

胞膜上的 信 号 模 块。利 用CRISPR-Cas9基 因 编 辑

技术,分 别 获 得 了 非 洲 野 生 稻 OlHPS10-S1 和

OlDUF247I-S1 基因多个独立的敲除突变体。遗传

分析表明突变体导致S1 单倍型的雌蕊因子和花粉

因子控制的SI被分别打破,表明它们以一种自我识

别的方式控制自交不亲和性。这些结果表明,非洲

野生 稻 雌 蕊 OlHPS10-S1 和 花 粉OlDUF247I-S1

共同形成一个自我识别系统,控制非洲野生稻的配

子体型自交不亲和性,从而揭示了被子植物中一种

禾本科特异的自交不亲和机制创新[55]。可以预见,
这项重要进展将对禾本科饲草自交不亲和机制研究

和育种工作产生巨大的推动作用。
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图2 自交不亲和机制(本图改自赵洪等[2])
注:A.

 

S 位点一般包含两类基因:决定花柱识别特异性的花柱S 基因和决定花粉识别特异性的花粉S 基因。二者紧

密连锁,构成1个独立的遗传单元,称为S-单倍体型。B.
 

禾本科自交不亲和性由S 和Z 位点控制,分别位于不同的染色体

的着丝粒附近。C.
 

已知的6类自交不亲和作用机制。1类:车前科、茄科、蔷薇科和芸香科亲和反应中,S-RNase(花柱S)识
别异己花粉的SLF(花粉S)并被后 者 降 解,花 粉 管 在 花 柱 中 生 长 并 完 成 授 粉;不 亲 和 反 应 中,S-RNase不 识 别 自 己 花 粉 的

SLF,S-RNase发挥细胞毒作用,花粉管生长被抑制,不能完成授粉。2类:十字花科不亲和反应中,花柱乳突细胞特异表达

的跨膜受体激酶SRK
 

(花柱S)和花药绒毡层细胞特异表达并且分泌于花粉表面的小的配体SCR互作(自己识别),抑制自

己花粉萌发;亲和反应中,柱头SRK
 

不识别异己花粉SCR,花粉萌发并完成授粉。3类:罂粟科不亲和反应中,花柱S
 

基因

PrsS
 

编码的小的分泌蛋白可作为配体与花粉S基因PrpS
 

编码的定位于花粉细胞膜上的受体进行自己识别,
 

并最终引发

自己花粉的细胞程序性死亡;亲和反应中,柱头PrsS
 

不识别异己花粉PrpS,花粉萌发、生长并完成授粉。4类和5类:报春

花科和时钟花科4类和5类自交不亲和性由S 超基因位点控制。短型花柱(短花柱和长花药)与长型花柱(长花柱和短花

药),两种不同形态的花杂交时表现为完全亲和,而自交时则为不亲和或结实率极低,S
 

超基因位点的基因产物通过调控花

柱中油菜素内酯含量实现SI。
 

6类:禾本科自交不亲和性是一种禾本科特有的配子体型SI,由两个独立的含有复等位基因

的位点(S 和Z 位 点)控 制。花 粉 和 花 柱 的S 和Z 基 因 的 单 倍 体 型 同 时 匹 配 时,自 交 被 抑 制。禾 本 科 植 物 非 洲 野 生 稻

(Oryza
 

longistaminata)的自交不亲和性是由OlHPS10-S1 和OlDUF247I-S1 控制的。OlHPS10-S1 编码一种雌蕊特异

的定位于细胞外的小肽,OlDUF247I-S1 编码一种花粉特异的跨膜蛋白,两者可以通过蛋白互作形成一个基于细胞膜上的

信号模块。

最近的研究表明,马铃薯中具有严重的自交衰

退,有害突变是导致自交衰退的主要原因[58]。通过

遗传重组清除有害突变,或者使有害突变保持在杂

合状态,可以实现马铃薯杂种优势利用[59]。在玉米

中存在自交衰退的表观遗传调控,DNA甲基化也介

导玉米自 交 衰 退[60]。饲 草 自 交 衰 退 遗 传 基 础 还 不

清楚,有待深入解析。
关于饲草杂种优势利用,传统观点认为既然饲

草是高度杂合的,已经是杂交后代,所以饲草已经利

用了天然 的 杂 种 优 势,无 需 再 考 虑 杂 种 优 势 利 用。
我们从水稻杂种优势的研究中可以得到启示。我国

科学家鉴 定 出 了 控 制 水 稻 杂 种 优 势 的 主 要 基 因 位

点,其杂合状态时大多表现出不完全显性,通过杂交

育种产生了全新的基因型组合,从而在杂交一代高

效地实现了对水稻花期、株型、产量各要素的理想搭

配,形成杂种优势[61]。水稻产量相关杂种优势的遗

传机制不是由于双亲基因“杂”产生的超显性互作效

应,而是主要基于双亲优良基因以显性和不完全显

性的聚合效应。进一步发现水稻产量性状杂种优势

基因GW3p6(OsMADS1)显著提高水稻产量、增加

粒重和 粒 长,但 是 不 影 响 其 它 农 艺 性 状。同 时 将

GW3p6 与另一 个 分 蘖 相 关 杂 种 优 势 基 因PN3q23
聚合,进一步提高了水稻产量[62]。这些结果证明在

自交系中聚合优良的纯合型杂种优势基因,可以不

通过培育杂交稻的方式,同样实现杂种优势类似的

产量增加。饲草中可以借鉴水稻的研究结果,但考

虑到相当一部分饲草与水稻亲缘关系较远,具体杂

种优势机制还需进一步研究。
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3 饲草生物育种策略与科技路径

3.1 深度解析饲草特化生物学性状形成的分子

基础

饲草育种水平与栽培作物相比相对落后,其重

要原因在于其特化的生物学性状阻碍了可跟踪研究

模式的建立。饲草的自交不亲和性是其中一个重要

因素。通过比较可以发现,绝大多数栽培作物都是

自交亲和,而同科饲草或野生近缘种大多是自交不

亲和。在上述6种类型的自交不亲和性机制中都观

察到 了 这 些 现 象。例 如,禾 本 科 作 物 水 稻、小 麦

(Triticum
 

aestivum)、玉 米、高 粱、谷 子(Setaria
 

italica)、大 麦(Hordeum
 

vulgare)为 自 交 亲 和,而

饲草黑麦草、多花黑麦草(Lolium
 

multiflorum)、鸭
茅(Dactylis

 

glomerata)、非 洲 野 生 稻 为 自 交 不 亲

和。根据最新研究结果,上述禾本科自交不亲和植

物的S 和Z 位点共有6个基因控制,它们的单体型

一致时表型为自交不亲和;而上述禾本科自交亲和

植物中这6个基因全部缺失,或者至少有1个失去

功能[57]。通过 基 因 编 辑 敲 除 非 洲 野 生 稻 自 交 不 亲

和基因可将其转变为自交亲和型。
豆科 栽 培 作 物 豌 豆(Pisum

 

sativum)、大 豆

(Glycine
 

max)、扁豆(Lablab
 

purpureus)等是自交

亲和,而 饲 草 紫 花 苜 蓿、红 三 叶 草 (Trifolium
 

pratense)、
 

黄花草木樨(Melilotus
 

officinalis)是自

交不亲和。豆科植物自交不亲和性机制可能比较复

杂,有分析认为不同豆科植物可能自交不亲和发生

的部位不同,可以在柱头、花柱、或者子房中[63]。虽

然豆科植物的自交不亲和分子机制尚不清楚,但是

可以推测在自交亲和物种中,控制自交不亲和的基

因缺失或者丧失功能。
栽培禾本科和豆科作物都是自交亲和植物,且

豆科作物也不需要传粉者,使其育种相较于饲草获

得了巨大的成功。栽培禾本科和豆科作物的自交亲

和性可能是其祖先野生种本身进化的结果,也可能

是通过人类驯化获得。自交亲和性使它们在育种中

具备了优势,在长期的生产和育种中逐渐克服了导

致自交衰退的有害突变,得到纯合系,并最后形成自

花授粉的禾本科和豆科栽培作物。栽培豆科作物无

需传粉者参与授粉过程是一个重要性状,可以减少

杂交和外界因素的干扰,提高育种效率和种子产量。
对于紫花苜蓿来说,由于培育切叶蜂等传粉者费时

费力且有较大难度,所以,消除对传粉者的依赖将简

化紫花苜蓿种子生产环节,并提高育种效率。因此,
打破饲草自交不亲和,构建亲和材料,通过分子设计

使其成为真正的自花授粉植物,消除传粉者的依赖,
可以作为未来饲草育种的重要方向。

3.2 饲草驯化性状分子调控与高效制种

饲草种类繁多,且其育种起步早晚不一,总体上

可以划分为4个阶段:驯化育种1.0、遗传育种2.0、
分子育种3.0和智能育种4.0(表1)。饲草所处育

种阶段各不相同,有些饲草(如无芒隐子草)还处于

驯化育种阶段,相当一部分饲草(如羊草)等已经迈

入遗传育种阶段,此阶段成为饲草育种中所占比例

最大的部分,其中黑麦草、柱花草虽然可以进行遗传

转化操作,但尚未达到分子育种阶段,只有少数牧草

(如甜高粱、紫花苜蓿等)可以实现遗传转化、基因编

辑,进入分子辅助育种阶段。受饲草自身生物学机

制复杂、研究基础薄弱等多种因素限制,目前饲草尚

无品种进入智能育种阶段。
处于不同阶段饲草的育种目标各异,前期积累

不同,面临的发展瓶颈和科学问题也各不相同。驯

化育种实现了“从无到有”的突破,遗传育种则推动

了“从有到优”的跨越。目前国内外饲草育种技术主

体处于遗传 育 种2.0时 代[64]。遗 传 育 种 主 要 是 通

过染色体重组,逐代增加群体内部优异等位基因的

频率,从而进一步改善目标性状。遗传育种技术主

要包括选择育种、杂交育种、回交育种、诱变育种、远

表1 不同饲草育种进程比较

育种阶段 驯化育种1.0 遗传育种2.0 分子育种3.0 智能育种4.0

饲草品种 无芒隐 子 草、歪 头 菜、聚

合草等

羊 草、箭 筈 豌 豆、黑 麦

草、田菁、柱花草等
 

甜高粱、紫花苜蓿等 无

育种目标 减少 落 粒 率、提 高 发 芽

率、株型直立等

干草产量高、种 子 产 量

高、抗逆等

抗除草剂、品质高、干草产量高等 品 质 高、干 草 产 量 高、抗 病

虫、资源利用率高等

育种技术 收集 野 生 种 质、表 型 选

择、优化栽培技术等

杂交育种、轮回选择等 转 基 因、分 子 标 记 辅 助、基 因 编

辑等

高通量表 型 组 学、全 基 因 组

选择等

依托平台 种质资源库等 种质资源库、各 类 遗 传

群体等

遗 传 转 化 和 基 因 编 辑 体 系、基 因

组数据、功能基因和分子模块等

重测 序 数 据、多 组 学 数 据、
个体育种值、育种加速器等
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缘杂交育种、倍性育种、杂种优势利用、内生真菌接

种技术等,其中选择育种和杂交育种是饲草育种中

最常用的技术。

3.3 饲草驯化改良可借鉴近缘模式作物分子基础

实现育种阶段跨越

饲草物种繁多,仅我国天然草原上就有6
   

000多

种饲用植物[65]。绝大多数饲草驯化时间短,大部分

饲草品种的育种基本都始于或正在经历驯化育种。
与提高籽实产量为主要目标的粮食作物驯化不同,
饲草驯化的主要目标是提高地上部营养体生物量。
因此,饲草 驯 化 的 性 状 包 括:高 地 上 部 营 养 体 生 物

量、低落粒(低 裂 荚)、低 休 眠 率、高 结 实 率、高 抽 穗

率、株型 直 立、低 茎 叶 毒 性(低 抗 营 养 因 子)、短 芒

等[66]。在驯 化 过 程 中,育 种 者 选 择 性 状 优 异 的 单

株,使其形成性状稳定的育种群体,优化栽培管理条

件,进而育成具有应用价值的新品种。
饲草驯化在很大程度上可以借鉴农作物驯化规

律和机制,并在此基础上加以改进。农作物驯化是

一个漫长的历史过程,始于12
   

000年前,经过人类漫

长的驯化选择,野生植物逐渐失去其野生祖先种的

遗传和表型特征,形成能满足人类需求的栽培品种。
水稻、玉米、大豆等主要农作物经历了5

   

000~10
   

000
年的驯化历史,完成其从野生祖先到目前栽培作物

的蜕变。尽管其表型发生了巨大改变,但实际上只

有几个关键基因改变所导致。例如,人类将大刍草

驯化为栽培玉米只有5~6个关键基因改变,还有约

1
   

200个控制产量和品质的基因受到改良,占基因组

总量的3%左右[67]。饲草作物大多属于禾本科和豆

科植物,在驯化过程中可以分别参考禾本科模式作

物水稻、玉米和豆科模式作物大豆的同源驯化基因

或遗传位点,缩短选育周期,提高选育效率,进行分

子设计育种或者从头驯化。
饲草种子相关性状如结实率、落粒率、休眠等是

驯化育种的重要内容。在自然条件下,饲草大多存

在抽穗率 低、结 实 率 低 和 发 芽 率 低 的“三 低”现 象。
相比于主要粮食作物而言,饲草的种子结实率问题

更为复杂。有些饲草发芽率更是由于本身的休眠特

性与严重败育的问题而远远低于其它主栽饲草,而

有些饲草种子结实率低除由花粉发育异常等败育问

题导致外,自交不亲和近交衰退也是其结实率低下

的主要因素之一。与通过提高种子结实率来提高饲

草种子产量而言,降低种子休眠和落粒性是提高种

子质量和产量的另一重要手段。饲草种子休眠和落

粒性是在物种进化和适应环境中的一种重要生存策

略,对于维持种群的繁衍具有重要意义,但却是人工

驯化中需要摒弃的性状。种子休眠减弱或丧失、落

粒性减低 是 作 物 驯 化 的 一 个 典 型 特 征。三 大 作 物

(水稻、玉米和小麦)的栽培品种由于人工驯化时间

较长,其种子休眠和落粒性与野生或驯化时间较短

的品种相比较低。由于饲草作物大都未经过长时间

的人工驯化,因此种子休眠以及落粒性较高,对种子

生产可造成不利影响,严重制约了饲草作物制种和

种子的繁育。

图3 作物种子驯化改良相关基因[7281]

注:基因名小写 斜 体 表 示 降 低 或 敲 除 基 因 表 达 后 实

现目标性状改良;基 因 名 大 写 斜 体 表 示 增 强 或 增 加 目 标

基因表达后实现目标性状改良。

种子休眠和落粒性大都是由主效基因和多个微

效基因共 同 控 制 的 数 量 性 状。多 种 涉 及 到 赤 霉 素

(Gibberellin,GA)、脱落酸(Abscisic
 

Acid,ABA)等

激素合成和代谢酶基因或其调控基因,离区的形成、
发育和降解相关基因都直接影响了植物种子的休眠

和落粒性[6871]。目前对于种子结实率、休眠和落粒

性的调控机制研究主要集中在水稻、小麦、大麦等粮

食作物以及大豆等经济作物上。饲草作物由于遗传

背景复杂,基因组庞大,多倍体基因组的相似性高,
遗传转化技术不成熟,利用正向遗传学手段对相关

基因进行定位并利用基因编辑等技术实现饲草作物

种子结实率、休眠和落粒性的定向改良和驯化难度

较大,研究较少,且大多为上述性状的田间观察与评

价。目前,通过 QTL(Quantitative
 

Trait
 

Locus)定

位等方法已经从水稻、小麦、大麦等多种栽培作物中

定位到多个调控种子结实率、休眠和落粒性的相关

基因,同时利用基因工程、基因编辑等手段实现了对

目标基因的定向调控和对目标作物种子性状的定向

驯化(图3)。饲草可以借鉴近缘作物中已经建立的

分子基础,利用分子育种技术对结实率、种子休眠和
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落粒性的相关基因进行鉴定和调控,从而提高饲草

作物种子产量,实现饲草育种跨阶段发展。
饲草驯化的重要内容是培育理想株型新品种,

而株型(分蘖/分枝数目、茎秆粗细、叶夹角等)决 定

饲草的 产 量、生 长 状 态、抗 倒 伏 能 力,是 饲 草 育 种

关注的重要 农 艺 性 状。近 期 通 过 分 子 调 控 获 得 不

同株型 饲 草 已 经 实 现。水 稻 与 柳 枝 稷(Panicum
 

virgatum)中建立的 miR156-SPL 模块介导独脚金

内酯合成与信号传导途径的调控模型表明,独角金

内酯与 miR156-SPL 模 块 是 控 制 禾 本 科 植 物 分 蘗

形成 的 关 键 因 子。进 一 步 通 过 对 miR156-SPL 分

子模块的设计,研究人员创制了多个分蘖数多、茎秆

增粗、抗倒伏的高产高品质柳枝稷种质新资源,揭示

了禾本科饲草分蘖形成与发育过程中 miR156-SPL
分子模块的一因多效作用[82],为饲草理想株型的分

子设计提供了范例。

3.4 饲草育种的终极目标“理想饲草”
 

“理想饲草”的主要特征包括:自花授粉、无需传

粉者,同时聚合杂种优势基因、有效利用杂种优势,
抗病、高生物量、优质、高蛋白、耐盐碱、耐冷、耐旱、
耐刈割、耐贫瘠土壤等。简言之,“理想饲草”就是根

据分子设计育种的理念,通过基因编辑等现代分子

育种手段,将饲草设计成为与水稻或豌豆类似的栽

培作物。目前饲草生物学特征方面的研究虽然进展

迅速,但距 离 获 得“理 想 饲 草”还 有 很 长 的 路 要 走。
深入解析饲草自交不亲和、自交衰退、杂种优势分子

机制,发展饲草基因组编辑方法和技术,才能最终实

现饲草的分子设计育种(图4)。

图4 “理想饲草”的分子设计路线图

4 前瞻布局饲草生物学与生物育种基础

研究

4.1 我国饲草分子育种核心竞争力分析

饲草全基因组测序和遗传转化技术的发展为分

子育种奠定了基础。分子育种将分子标记、基因工

程、合成生物学等技术手段应用于遗传育种中,通常

包括分子标记辅助选择育种、转基因育种与基因编

辑育种等。随着基因组信息、遗传转化工具等相关

条件成熟在饲草分子育种也得到大力推动和实施。

2023年1月13日,农业农村部发布“农业转基因生

物安全证书批准清单”,允许转基因苜蓿草产品首次

踏进国门,为饲草分子育种打开了绿色通道。
我国大力倡导饲草育种的发展,以加强饲草领域

的核心竞争力。目前,国内科研人员先后成功获得紫

花苜蓿、燕麦、黑麦草、狗牙根、黑麦等饲草的全基因

组 序 列,建 立 了 紫 花 苜 蓿、羊 草、冰 草(Agropyron
 

cristatum)、老 芒 麦(Elymus
 

sibiricus)、柳 枝 稷、甜 高

粱、饲用燕麦和田菁等饲草的遗传转化与基因编辑

体系,发展了单基因与多基因转化、CRISPR/Cas介

导的基因编辑,创制了多个高产优质抗逆饲草新材

料,其中紫花苜蓿、饲用燕麦等饲草在全基因组序列

信息获得、遗传转化体系建立方面进展迅速,表现出

较强的核心竞争力(表1)。
当前,基因编辑技术已成为国内外饲草分子育

种争夺的高地,由于大多数饲草遗传转化效率低下,
且对品种/基因型依赖严重,从而制约了基因编辑技

术在饲草新品种培育中的应用。在报道的植物遗传

转化 方 法 中,约 有80%采 用 农 杆 菌 介 导 的 遗 传 转

化。然而针对不同类型的饲草,农杆菌介导的遗传

转化体系采用的外植体也存在差异。一般豆科饲草

的遗传转化以叶圆盘法为主,而禾本科饲草由于难

以从叶片中获得足够数量的胚性细胞更多使用种子

或幼穗诱导和筛选的胚性愈伤细胞系作为外植体,
从而限制了禾本科饲草遗传转化的成功率。最新研

究表明,增 强 表 达 Wus2/Bbm 能 够 在 包 括 玉 米、高

粱等多个禾本科植物中实现叶片作为外植体的遗传

转化[83]。该技 术 有 望 为 禾 本 科 饲 草 遗 传 转 化 的 攻

克提供新的解决方案。因此,今后需深入解析影响

饲草遗传转化效率的分子机制,突破饲草遗传转化

效率低和基因型依赖的技术瓶颈,建立高通量、高效

饲草遗传转化和基因编辑技术平台,为创建饲草分

子育种技术体系提供有力支撑,增强我国饲草的核

心竞争力(表2)。
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表2 不同饲草分子育种核心技术的建立

全基因组序列 遗传转化系统 基因转化 基因组编辑 性状解析 分子育种

紫花苜蓿

Medicago
 

sativa
􀳫 􀳫 􀳫 􀳫 􀳫✕ 􀳫✕

甜高粱

Sorghum
 

dochna
􀳫 􀳫 􀳫 􀳫 􀳫✕ 􀳫✕

饲用燕麦

Avena
 

sativa
􀳫 􀳫 􀳫 􀳫 􀳫✕ 􀳫✕

黑麦草

Lolium
 

perenne
􀳫 􀳫 􀳫 ✕ 􀳫✕ ✕

羊草

Leymus
 

chinensis
✕ 􀳫 􀳫 ✕ 􀳫✕ ✕

田菁

Sesbania
 

cannabina
✕ 􀳫 􀳫 ✕ 􀳫✕ ✕

杂交狼尾草

Pennisetum
 

americanum
 

x
 

P.purpureum
􀳫 ✕ ✕ ✕ 􀳫✕ ✕

柱花草

Stybsanthes
 

guianensis
✕ ✕ ✕ ✕ 􀳫✕ ✕

聚合草

Symphytum
 

officinale
✕ ✕ ✕ 􀳫 ✕ ✕

4.2 大数据时代新技术应用助力饲草迈入智能

育种
 

饲草育种与作物育种相比起步晚,发展滞后,主
体尚处于遗传育种阶段。近年来随着新一代基因编

辑、全基因组选择、合成生物等育种前沿技术快速发

展,并与大数据、人工智能等信息技术交叉融合,催

生智能设计育种技术。饲草育种如果能够在分子基

础等条件满足的情况下大胆应用大数据、人工智能

等新技术、新方法,有望实现育种的阶段跨越。对于

少数基因控制的简单性状,分子标记辅助选择育种

和转基因育种可以实现高效选择育种,但对于多基

因控制的复杂性状,只能通过全基因组选择技术预

测育种群体中个体育种价值[1]。目前,个别饲草如

紫花苜蓿和高粱的全基因组选择育种尚处于训练模

型阶段,尚未应用于育种。
饲草基因组的多倍化、杂合化、复杂化是其育种

体系发展的障碍,为此新的分析方法和技术不断涌

现,例如基于基因编辑介导的单倍体诱导技术可实

现多倍体饲草的基因组降维分析,将多倍体基因组

降 维 为 单 倍 体 (Haploid)或 双 单 倍 体 (Doubled
 

Haploids,DHs)基 因 组,助 力 目 标 性 状 迅 速 筛 选 并

通过加倍 技 术 获 得 纯 系 个 体 以 满 足 生 产 需 求。近

期,中国农业科学院研究团队借助基因编辑技术在

豆科植物蒺藜苜蓿中创制了体内单倍体诱导体系,
为解析豆科植物单倍体诱导机制以及创建紫花苜蓿

等豆科牧 草 和 作 物 单 倍 体 育 种 技 术 体 系 提 供 了 新

思路。
精准智能育种 新 体 系 的 建 立 可 以 显 著 提 升 育

种效率,助力饲 草 育 种 发 展,主 要 包 括 智 能 环 境 控

制系统、表型 鉴 定 系 统、高 效 制 种 技 术。智 能 环 境

控制主 要 通 过 温 度、湿 度、光 照、二 氧 化 碳 浓 度 及

其它逆境等环境因素控制饲草生长繁育,并定制适

应的环境控制条件,有利于饲草营养生长及诱导型

营养生长向生殖阶段转化的最佳环境调控方式,不
但相较于室外 环 境 能 够 有 效 缩 短 饲 草 生 育 周 期 和

提高繁育的效率,而且能够实现高通量微环境精准

环境控制,用 于 环 境 型 与 基 因 型 互 作 分 子 机 制 挖

掘,快速模拟饲草在多区域适应性的精准评价。表

型鉴定系统开发智能视觉捕捉系统,实现高通量自

动取样、鉴定和 分 析,实 现 复 杂 的 基 因 组 与 表 型 组

关联分析,加速模块化的饲草分子选育。高效制种

技术的建立:对依赖虫媒等方式进行授粉的饲草的

繁殖形成了阻碍,因此需创制在人工模拟环境下提

高虫媒室内授 粉 的 效 率,探 索 适 宜 的 气 候 环 境、装

置以及技术体 系,提 高 室 内 制 种 效 率,获 得 基 础 遗

传材料。
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未来,在对饲草基因组学、泛基因组学、高通量

表型组学等大数据整合的基础上,建立和优化重要

饲草的遗传转化体系,实现对关键农艺性状调控基

因的快速挖掘与机制解析;通过基因敲除、敲低/高、

碱基替换、引导编辑等基因编辑技术,以及染色体工

程与合成生物学技术,开展饲草重要性状的分子设

计与遗传改良;最后结合遗传育种、分子育种、单倍

体育种、全基因组选择技术、温湿光肥一体化育种加

速器、智能不育高效制种等方法和技术,形成饲草高

通量、精准智能育种新体系。
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Abstract Forage
 

crops
 

are
 

of
 

paramount
 

importance
 

to
 

food
 

security
 

in
 

China.
 

The
 

healthy
 

development
 

of
 

forage
 

industry
 

requires
 

systematic
 

layout
 

of
 

fundamental
 

biology
 

research
 

and
 

molecular
 

breeding
 

technology
 

strategy
 

of
 

forage
 

crops.
 

This
 

paper
 

reviews
 

the
 

species
 

and
 

biological
 

characteristics
 

of
 

major
 

forage
 

crops,
 

the
 

research
 

progress
 

of
 

genomics
 

and
 

functional
 

genes
 

of
 

major
 

traits,
 

and
 

analyzes
 

the
 

molecular
 

basis
 

of
 

the
 

formation
 

of
 

forage
 

specific
 

biological
 

traits
 

and
 

the
 

molecular
 

regulation
 

of
 

forage
 

domestication
 

traits
 

to
 

design
 

"ideal
 

forage"
 

in
 

forage
 

biological
 

breeding,
 

and
 

solves
 

the
 

frontier
 

progress
 

of
 

food
 

crop
 

domestication
 

research
 

to
 

achieve
 

the
 

de
 

novo
 

rapid
 

domestication
 

of
 

forage
 

crops.
 

It
 

is
 

suggested
 

to
 

give
 

full
 

play
 

to
 

our
 

country's
 

leading
 

advantages
 

in
 

forage
 

genomics
 

and
 

gene
 

editing,
 

vigorously
 

develop
 

new
 

technologies
 

and
 

theories
 

driven
 

by
 

big
 

data
 

and
 

artificial
 

intelligence,
 

and
 

lead
 

the
 

basic
 

biology
 

and
 

biological
 

breeding
 

of
 

forage
 

crops.

Keywords forage
 

crops;
 

fundamental
 

biology;
 

molecular
 

breeding;
 

specialized
 

traits;
 

molecular
 

domestication
 

and
 

design
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续表

科属

分类
饲草 基因组 生长特性 繁育特性

驯化性状

与阶段

种子大小

(千粒重) 生产利用 品质 制种技术

长穗

偃麦

草

十倍 体 长 穗 偃 麦

草 Thinopyrum
ponticum

基因组

大 小 为

二倍 体 长 穗 偃 麦

草 Thinopyrum
elongatum

基 因 组

已 测 序 大 小 为

偃 麦 草 属 多

年 生 植 物

抗 寒 耐 旱

较 耐 盐 碱

适 宜 冷 凉 干

燥 的 气 候 条

件 在 含 盐

量 的盐

土 上 可 以 全

部成活 在含

盐 以

下 的 盐 土 地

上 可 以 获 得

较 好 的 产 草

量

根 茎 和 种 子

繁殖

放 牧 青 饲

或晒制干草

抽 穗 开 花

期 长 穗 偃 麦

草 青 干 草 的

粗 蛋 白 含 量

中 性 洗 涤 纤

维

酸

性 洗 涤 纤 维

人工草地直

接采收

其他

科属

饲用

油菜

约 已

测 序 四 倍 体

一年生 异花授粉 低 芥 酸 低

流 贷 葡 糖 糖

甙 抗 倒 伏

耐落粒

芥 菜 型 为

克 白 菜

型

克 甘

蓝 型

克

青贮 青饲 型 饲 草

粗 蛋 白 粗

脂 肪 粗 纤

维 粗 灰 分

等 含 量 分 别

为

和

细胞质雄性

不育三系法

杂交

籽粒

苋
Amaranthus
hypochondriacus
千穗 谷

基因 组 测 序 已 拼

接 到 染 色 体 水

平 A.
cruentus 老 鸦 谷

基 因 组

测序 已 拼 接 到 染

色 体 水 平

苋 科 苋 属 的

一 年 生

草本植物

种 子 繁 殖

常 异 花 授 粉

植物

多 为

人 工 杂

交 选 育 的 品

种较少

克

左右

一 般 亩 产 鲜

草

吨 收 种 子

千

克 可 制 作

青 贮 饲 料

叶 粉 饲 料 或

者调制干草

蛋 白 质 含 量

高 达

自交或异交

均可

食叶

草

鲁梅 克 斯 酸 模 与

皱 叶 酸 模 羊 蹄

叶 杂交 二倍体

蓼 科 酸 模 属

多 年 生 草

本 一 年 可

刈 割

次

种子繁殖

克

精 饲 料 青

贮 饲 料 鲜

绿 饲 料 亩

产鲜草

吨 干 草

吨

蛋 白 质 含 量

高 干 料 蛋

白 质 含 量 达

以 上

维 生 素 矿 物

质也很高

杂交种


