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行水利工程建设主体信息公开制度，建立市场准
入和退出机制；成立县级水利工程质量监督与安
全管理站，切实加强水利工程质量安全监督管理。
深化水利工程管理体制改革，足额落实水利工程
公益性“两费”，建立和完善产权明晰、主体明确、
责任到位的小型水利工程管理体制和经营体制，
以改革促改造，以改革促发展［ 6］。农村供水工程
建成后，逐步探索由乡、村两级负责供水工程收
费、管理、维护等工作，待工程运行正常后，县
上成立总公司，负责跨乡镇主管道的运行管理、
维护维修工作，分乡镇成立农村供水管理分公司，
负责本乡镇工程运行管理、维修维护等工作，确
保工程运行正常。
3.6.2 实施水价改革 推进农业水价综合改革，
实行终端水价制度，提水灌区建立农灌电费财政
补贴机制。推进农村饮水安全工程水价改革，执

行农业排灌电价，给予税收减免；稳步推进水价
改革，对居民小区，必须实行抄表到户，全面实
行阶梯式水价，适时调整污水处理费。
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摘要：综述了小麦育种技术的发展历程，介绍了分子标记辅助选择技术在小麦育种中的应用现状和存在的
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Abstract：We review the development progress of wheat breeding technology，this paper introduces the current application of
molecular marker assisted selection in wheat breeding and problems.
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小麦是世界上约 35%人口的主粮，随着人口

的不断增长，未来我们将面临着小麦产量不能满

足人口增长需求的严峻挑战［ 1］。按照目前人口的

增速，在未来几十年粮食产量需要翻番［ 2］，但近

10年小麦产量未能持续增长，仅是适度增长，引

起了全世界小麦领域专家的关注［ 3］。尽管社会经

济因素和基础设施缺乏在很大程度上阻碍了小麦

产量和品质上的提高，但最主要的瓶颈是没有进

一步利用遗传改良突破传统的育种模式，这在很

大程度上是由于缺乏最复杂性状的遗传结构知识、
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性状 基因 标记类型 标记距离 连锁群/
染色体 参考文献

抗白粉病 Pm RFLP Xwg516 2B Rong et al.（1998）
Pm1 RFLP WHS178（3） NA Jahoor et al.（1998）
Pm2 RFLP Xbcd1871（3.5） 5D Ma et al.（1994）
Pm2 RFLP Xfba393 5DS Nelson et al.（1995）

Pm3b RFLP Xbcd1434（1.3） 1AS Ma et al.（1994）
Pm4a RFLP Xbcd1231-2A（1.5） 2AL Ma et al.（1994）
Pm4a RFLP Xcdo678-2A（1.6） 2AL Ma et al.（1994）
Pm12 RFLP Xpsr10，Xpsr106，Xpsr141，Xpsr113 6DS Jia et al.（1996）
Pm12 RFLP Xpsr142，Xpsr149，Xpsr2，Xpsr605 6DL Jia et al.（1996）
Pm34 SSR Xbarc1775D（5.4），Xbarc1445D（2.6） 5D Miranda et al.（2006）

性状 QTL 连锁群（LG） 参考文献
抗条锈病 YrR61，QYr.uga-6AS 2A Hao et al.（2011）

8 QTLs 2B，3B，1A，4A，4B，5B Chen et al.（2012）
Yrq1 2DS Cao et al.（2012）

抗赤霉病 2 QTLs 5AS，5AL Chu et al.（2011）
旗叶宽 Qflw.nau-5A 5AS Xue et al.（2013）

黄花叶斑病抗性 QYm.njau-3B.1，QYm.njau-5A.1，QYm. 3BS，5AL，7BS Zhu et al.（2012）
赤霉病抗侵染 Fhb5 C-5AS3-0.75 Xue et al.（2011）

高温敏感条锈病抗性 QYr-tem-5B.1，QYr-tem-5B.2 5B Feng et al.（2011）
抗土传禾谷花叶病毒 QSbm.ubo-2BS 2BS Maccaferri et al.（2011）

表1 小麦中定位到的与重要性状相关联的QTLs（引GyanaRanjan Rout，2013）

在一个简单的育种计划中对某些性状中一些复杂

的数量性状没有能力进行有效选择所致。因此，

小麦育种家正在寻求可选择的技术来补充传统的

小麦育种所面临困难。近年来，作为这些技术中

的分子标记辅助选择，已经在世界上许多国家作

为小麦常规育种的补充被越来越多的育种家采

用［ 3］，一些被开发的且与控制主要经济性状的数

量性状位点（Quantitative trait locus，QTL）相关联的

标记，已经被应用到分子标记辅助选择中（表1），

并已取得良好的效果［ 4］。分子标记辅助育种初期

大多数被用到一些单基因的难以评价的性状中，

而随着技术不断的发展和成熟，育种家开始把分

子标记轮回选择和全基因组选择等用到更适合复

杂的数量性状，例如控制产量、分蘖等多基因的

数量性状［ 5］。我们主要阐述了小麦分子标记辅助

选择育种技术以及该技术当前利用的现状和局

限性。

1 分子标记辅助育种的诞生

分子标记辅助选择技术最早由 Sax于 1923年

提出［ 6］。小麦分子标记辅助育种技术是指在小麦

上利用与目标性状紧密连锁的分子标记对目标性

状加以间接的选择，在选育的早代就能够对目标

基因进行准确、稳定的选择，并且能够克服一些

隐性基因再度利用时识别的困难，从而加快小麦

育种的进程，提高育种的效率，选育出抗病、优

质和高产的新品种或新品系。与形态标记、细胞

标记、生化标记育种相比较，分子标记辅助育种

的优点一是在植物体的多个组织及生育阶段均可

检测到，不受时空限制，数量多，遍及整个基因

组。有许多标记表现为共显性，能够鉴别基因型

纯合与否，提供完整的基因型。二是在标记小麦

抗病害基因方面，分子标记可以在更深层次上揭

示小麦抗病遗传机制。通过找到与抗病基因紧密

连锁的分子标记，不但能在遗传背景不同的育种

材料中特异性的检测目的基因，而且可以在任何

一个生育阶段同时对多个抗性基因进行筛选，这

为了解抗源和抗病品种中所含有的抗性基因提供

了更为迅速、稳定和可靠的方法。三是为了提高

选择效率，越来越多的分子标记被用到回交育种

了，主要在前景选择（主要跟踪目标基因的等位基

因）、背景选择（回交育种计划中主要进行轮回亲

本基因组的选择）和重组体的筛选（用目标基因和

发生在目标位点和标记两侧的重组事件来鉴定回

交后代，而减少连锁累赘）层面进行选择。截止目

前已开发和定位的简单遗传性状位点见表 2，定位

的基因或 QTL进行聚合的结果见表 3。

表 2 小麦中用各种分子标记定位到的简单遗传性状位点（引 GyanaRanjan Rout，2013）
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性状 基因 标记类型 标记距离 连锁群/
染色体 参考文献

PmY39 SSR Xgwm257，Xgwm296，Xgwm319（0） 2BZhu et al.2006）
Pm35 SSR Xcfd（10.3） 5DL Miranda et al.（2006）

PmTb7A.2 STS MAG2185，MAG1759 7A Chhuneja et al.（2012）
PmTb7A.1 SSR wPt4553，Xcfa2019（4.3）
Pm-M53 AFLP Apm109（1.0） 5D Li et al.（2011）

PmHNK54 SSR Xbarc5（5.0），Xgwm312（6.0） 2AL Xu et al.（2011b）
Pm4d STS Xgwm526（3.4），Xbarc122（1.0） 2AL Schmolke et al.（2012）

PmAS846 EST BJ261635 5BL Xue et al.（2012）
Pm45 SSR Xcfd80 6DS Ma et al.（2011）

Cre1 RFLP Xglk605（7.3），Xglk588（8.4） 2BL Williams et al.（1994）
Ccn-D1 RAPD OPE20（tight） 2DS Eastwood et al.（1994）

高温成株
抗条锈病

HTAP SSR/RGAP Xbarc182 7BL Ren et al.（2012）

高温抗
条锈病

Yrxy2 SSR Two markers flanked at（4.0）and（6.4） 2A Zhou et al.（2011）
Yrxy1 RGAP M8（2.3），M9（3.5） 7A Zhou et al.（2011）

条斑花叶
病毒抗性

Wsm1 STS Wg232（tight） 4L Talbert et al.（1996）
WSSMV RFLP Xbcd1095，Xcdo373 2DL Khan et al.（2000）

黑森瘿蚊
抗性

H23 RFLP XksuH4（6.9） 6D Ma et al.（1993）
H24 RFLP Xcnl BCD 451（5.9） 3DL Ma et al.（1993）

秆锈病
抗性

Sr2 RFLP Xbcd1871（3.5） 5B Nelson et al.（1995）
Sr40 SSR Xwmc 344（0.7） 2B Wu et al.（2009）
Sr13 SSR barc37（4.0） 6A Admassu et al.（2011）

叶锈病
抗性

Lr1 RFLP PSR580（13.8） 5DL Feuillet et al.（1995）
Lr3 RFLP Xmwg 798（0） 6BL Sacco et al.（1998）

Lr13 RFLP Xbcd 1709（<7.9），Xpsrs912（9.1） 2B Seyfarth et al.（1998）
Lr32 RFLP Xbcd 1278（3.6），Xcdo 395（6.9） 3DS Autrique et al.（1995）
Lr34 SSR Xgwm1220，Xgwm295 7D Spielmeyer et al.（2005）

Lr52（W） SSR Xgwm 443（16.5） 5B Hiebert et al.（2005）
Lr34 EST/SSR SWM-10 7DS Bosolini et al.（2006）
Lr22a SSR GWM-296 2DS Hiebert et al.（2007）

条锈病抗性 Yr15 RFLP STMSNor1 B（11），WMS533（4.5） 1B Sun et al.（1999），
Fahima et al.（1997）

yrH52 RFLP Nor1（1.4），STMS NA 1B Peng et al.（1999）
Yr36 STS Xbarc 101（2.0） 6B Uauy et al.（2005）

YrCH42 SSR Xgwm498（1.6），Xbarc-187（2.3） 1B Li et al.（2006a）
YrZH84 SSR Xcfa2040-7B（1.4），Xbarc32-7B（4.8） 7BL Li et al.（2006b）

Yr34 RGA gene A-1（12.2） 5AL Barian et al.（2006）
Yr26 SSR/STS Xwe173（1.4），Xbarc181（6.7） 1B Wang et al.（2008）
YrZak SSR Xwgp102，Xgwm501 2B Sui et al.（2009）

散黑穗病
抗性

T10 RAPD UBC 353（14） 2BL Procunier et al.（1997）
RFLP Xcrc4.2（14），Xcrc 153.2（10） 2BL Procunier et al.（1997）

颖枯病斑
抗性
赤霉病
抗性

T10 RAPD UBC521（15），RC37（13） 3A Cao et al.（1998）

FHB AFLP XeageMetal（16.2） 3BS Anderson et al.（1998）

SSR
Xgwm533-Xgwm493（11），

3BS Lin et al.（2004），ksuH16（12.7） 2AL

Xbcd1331（7.3） 6BS
RFLP Xcdo 1387（7.4） 4AL Anderson et al.（1998）

Xcdo 524（5.9） 6BS

黄花叶病毒
耐药性

YmYF SSR Xwmc41（8.1），Xgwm349（11.6） 2D Liu et al.（2005）

胞囊线虫抗性

表 2续
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性状 所用标记 育成的品系或品种 参考文献

叶锈病抗性 RFLP，CAPS 三个春小麦品种的近等基因系Express，Kern，UC 1037 Helguera et al.（2005）
叶锈病抗性（Lr 21） SSR 新品系 Somers et al.（2005）
叶锈病抗性（Lr 47） PCR-标记 Yecora rojoLr47-品种 Chicaiza et al.（2006）
包囊线虫抗性 RFLP 双单倍型群体上的新品系 Ogbonnaya et al.（2001）
条锈病抗性 PCR-标记 Yecorarojo yr36-GplB1和（Yr-36）UC1113 yr36-GplB1 Chicaiza et al.（2006）
秆锈病抗性 （sr-38）PCR-标记 Anza Lr37/Yr17/ Sr38 Chicaiza et al.（2006）

抗条锈和白粉病 SSR 0原123原1原1 Jijun et al.（2013）
抗锈病、抗穗发芽 SSR PYLs（PBW343） S.Tyagi et al.（2014）
高粒重、高谷类蛋白

表 3 小麦中通过标记辅助聚合的基因和 QTL
（部分引 GyanaRanjan Rout，2013）

性状 聚合的基因/QTL 参考文献

白粉病 Pm2 and Pm4a Liu et al.（2000）

叶锈病 Lr41，Lr42 and Lr43 Cox et al.（ 1994）

绿蝽抗性 Gb2，Gb3 and Gb6 Porter et al.（2000）

包囊线虫抗性 Cre X and Cre Y Barloy et al.（2007）

冠腐病抗性 QCr.usq-1D.1 QCr.usq-2B.
2，QCr.usq-4B.2

Bovill et al.（2010）

抗锈病 LR，SR，YR Lr24 S.Tyagi et al.（2014）

高粒重 Sr24 Gpc-B1-1，Yr36

高谷类蛋白 Gpc-B1-2

2 分子标记辅助技术在小麦育种中的应用

过去的 10 a里，利用分子标记对小麦进行了

遗传多样性的调查，构建了小麦分子遗传图谱，

对小麦的某些质量性状和数量性状（QTLs）进行了

定位，同时利用分子标记辅助技术进行了小麦商

用品种和品系的选育工作（表4）。虽然 DNA标记

在作物育种中有很多用途，但是育种中最有前景

的是标记辅助选择育种。目前利用标记辅助选择

育种已经取得显著效果［ 7］。

2.1 国外应用情况

在国外，小麦分子标记辅助育种主要集中在

澳大利亚、美国、加拿大、墨西哥、阿根廷、

乌克兰、法国、土耳其、俄罗斯和印度等国家。

标记辅助小麦育种，无论是在国家的科研单位

和高校，还是在私营公司都已经产生了积极效

果［ 8］。

1996年，澳大利亚开始了国家小麦分子标记

计划（NWMMP），2001年与大麦计划合并，将其

命名为 Australian Winter Cereal Molecular Marker

Program’（AWCMMP）。这 2 个计划的重要研发资

金由为了在小麦育种计划中开发和利用分子标记

的谷类研发公司（GRDC）提供。该计划涉及到小麦

20个不同性状的改良，包括抗病性、抗非生物胁

迫和质量性状等。澳大利亚联邦科学与工业研究

组织植物工业部植物工程小麦改良计划用 MAS来

筛选一个提高蒸腾效率的 QTL［ 9］，在澳大利亚的

西部，小麦育种计划有约 42个性状或基因，包括

条锈病抗性的范围已经被选择用到通过 MAS进行

品种的选育和种植资源创新［ 9］。

在美国，一个名叫“将基因组学引进小麦领

域”的计划于 2001年开始，形成了一个国家小麦

MAS团体，类似于澳大利亚的“NWMMP”。该项目

延续了4 a（2001—2005年），后来延伸为在小麦农

业合作计划下的应用小麦基因组学或叫小麦合作

农业计划。2个项目都由美国农业部提供资金资

助，同时与加利福尼亚州立大学戴维斯分校的

Jorge Dubcovsky教授合作 ［ 10］。把基因组引入小麦

计划的目标是用 MABS整合 27个不同的病虫害抗

性基因和 20个在面包制作和匹萨饼的品质方面有

效的等位基因聚合到 180个适应美国小麦原产地

的品系中。

在加拿大，发起了一个重要计划，即整合分

子标记技术到他们的常规小麦育种计划中去。在

该计划的最初阶段，分子标记与多个农艺性状相

关的特性，如抗病性、抗虫性和面包品质以及淀

粉的特异性和穗发芽被鉴定。第二个阶段和第一

个阶段被鉴定的标记被用到转移目标性状到栽培

品种中去，被用来通过 MAS跟踪不同基因，包括

Fhb1， Fhb2（赤霉病）、Lr34/Yr18（叶锈病）、

Sr30， Sr24/Lr24（根锈病）、Bt10（腥黑穗病）、

表 4利用标记辅助回交育种所选育的新品种和新品系（部分引 GyanaRanjan Rout，2013）
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GPC-B1（谷类蛋白）含量）、Sm-1（麦黄吸浆虫）、

and Utd1（散黑穗病）。这项工程的实施，开发了 2

个品种，即拥有高蛋白质含量基因（GPC-B1）的

Lillian 和携带香橙花小麦蚊抗性基因（Sm1）的

Goodeve。

在欧洲，多数小麦育种是在商业部门进行［ 11］。

分子标记已经被广泛应用，用大于 50个不同位点

的标记辅助的计划已经进行多年。其中，俄罗斯

在抗病育种方面已取得显著的效果，例如抗病基

因 Lr、Yr、Sr、Rht、Ppd、Vrn和 Vp等的定位和

应用［ 12］。法国、土耳其等国在小麦分子标记辅助

育种方面的进步也很快［ 13］。

在印度，基因聚合方面已经取得了显著的效

果。基因聚合是指将一个或多个性状的多个

QTL 或基因渗入一个在该性状上有缺陷的优良

品系或品种的过程。例如 S. Tyagi 等将抗条锈

病、抗穗发芽和高粒重等 4 个性状的 8 个 QTL

聚合到一个新品系 PBW343中，并应用到新品种

选育中［ 14］。

2.2 国内应用情况

我国利用分子标记技术辅助育种选育了一批

新的抗病品系和种质，如中国科学院遗传与生物

发育研究所农业资源研究中心利用分子标记辅助

选择选育出了抗条锈病和白粉病的新品系

0-123-1-1［ 15］，南京农业大学应用植物基因组实

验室精细定位到了抗白粉病基因 pm45、抗赤霉病

基因 Fhb5和一些产量性状有关的 QTL并已经提供

给育种者进行育种［ 16 - 17］；江苏省农业科学院农业

生物遗传生理研究所筛选得到 2份高抗赤霉病材

料，研制出抗赤性超过“苏麦3号”的新抗源，育成了

70多个优质、高产、抗赤霉病新品系［ 18］；张海泉

等将粗山羊草［Aegilop s tauschii （Coss.）Schmal］

Y189中鉴定出 1个显性抗小麦白粉病基因，暂定

名为 PmAeY2，PmAeY2 是一个新的抗白粉病基

因，可用于分子标记辅助选择育种 ［ 19］；中国农业

科学院将 Bdv2、Pm-X转育到“中麦16”、“宛 7107”

和优质小麦“中优9507”、“郑州9023”中；西北农林

科技大学利用分子标记将中国小麦抗赤霉病基因

（Yr5，Yr9，Yr10，Yr15，Yr17，Yr18，Yr26）的

抗病效果进行了全面评价（Zeng Q. D. et al，2014）；

山东农业大学与中国农业科学院合作实现了小麦

一粗山羊草双二倍体抗白粉病基因定位及其遗传

转移［ 20］。欧巧明等采用优化的花粉管通道法将高

粱（Sorghum bicolor L.）基因组 DNA导入高感条锈

病、籽粒粉质的稳定小麦品系，并借助幼胚培养

挽救加代、早代变异筛选等技术，经多代连续选

择优良变异系， 获得 2 个稳定的优良变异新品

系［ 21］。

3 存在的问题

3.1 多态性或辨别的标记

为了增加选择效果，育种者应有与感兴趣的

基因紧密连锁的标记。所选的标记群体有时候与

想要的种植资源不符。认识到的多态性常常使用

价值小，在大多数情况下，便利可用的标记不适

合育种计划的筛选。低水平的标记多态性在多数

育种计划中是需要解决的问题，因为种植资源常

常建立在窄的基因库上。这种现象在 D基因组中

尤为重要［ 4］。

3.2 标记辅助选择育种的成本

虽然最近转向 SNP 和 DArT（diversity array

technology）平台将帮助解除成本限制，然而标记实

验的成本仍然是一个焦点。随着基因组测序工作

的完成，分子标记育种的成本将会有逐渐降低的

趋势。

3.3 基因组结构

小麦基因组相对比较复杂，详细的了解小麦

基因组中目标性状的遗传学机理对在育种计划中

有效应用 MAS很关键，而且小麦改良中决定很多

重要的性状 QTL或基因出现在外源片段上，因此

在分离策略中加强这些外源片断的渗透和重组尤

为重要。这就需要一些管理大片段的方法来处理

那些在互相排斥中连锁的性状。

3.4 标记辅助选择的位点数量

在育种计划中，寻求扩大分子标记的应用时，

处理大量的位点同样也是一个问题。当用标记跟

踪的位点多于 60个时，在很大程度上增加了育种

的复杂性。当保持群体大小在育种资源的范围内，

多个性状可以被渗入同一个品系中。处理这种问

题的策略需要进一步研究和探索，同时，有些农

艺性状，例如产量等性状由多个数量性状 QTL决

定［ 22］，选择起来比较困难。

4 结束语

在分子标记产生以来，标记性状关联性应用

方面和标记辅助选择在小麦育种方面都取得了显

著的成就，而且，在标记辅助选择的帮助下，大

量的新品系和种质被选育，这些种质或品系被全
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世界的育种家利用。然而通过标记辅助选择改良

的大多数性状是简单的性状，包括病虫害抗性和

质量性状等，而利用分子标记辅助选择育种技术

改良多基因的数量性状刚刚开始。这些性状将是

未来育种者利用 MAS要去努力的聚焦。小麦育种

未来成功的一个关键组成是在于通过应用分子技

术所进行的策略和创新。因此，育种者需要直接

精细定位目标基因和用来分析重要的种植资源。

在育种策略上，利用分子标记创新将在未来分子

标记育种中成为关键的动力。小麦复杂的基因组

结构、外源的种植资源和染色体片断在改良中的

应用，是目前面临着特殊的挑战。然而，随着小

麦基因组测序工作的完成，分子育种成本逐渐降

低，分子育种水平将得到快速发展。
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