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Abstract: To date, crop breeding has gone through four main stages: domestication breeding, conventional breeding, 
molecular breeding, and breeding by molecular design. In recent years, with the cloning of important functional genes in 
rice and the development of gene editing technologies, breeding by molecular design has shown its advantages. This 
manuscript reviews the progress of breeding technologies and breeding by molecular design in rice, summarizes its 
theoretical basis and achievements, discusses some issues and makes prospects, aiming to provide an outlook for rice 
breeding and molecular design breeding in other crops in the future. 
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摘  要：至今，作物育种领域经历了四个阶段：驯化育种、常规育种、分子育种和分子设计育种。随着近年来水

稻重要功能基因的克隆以及基因编辑等技术的发展，水稻分子设计育种显现优势。本文回顾了水稻育种技术的发

展和水稻分子设计育种的进程，总结了其理论基础和取得的重大成果，并就目前存在的问题进行了讨论和展望，

以期为未来水稻育种及其他作物的分子设计育种提供参考。 
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水稻是重要的粮食作物和模式植物，供养了世

界约 40 亿人口[1]。水稻作为典型的短日喜温作物，

广泛种植于亚洲和非洲。目前，全球超过 120 个国

家种植水稻，年种植面积约 1.56 亿 hm2，稻谷总产

达 6.5 亿 t。亚洲拥有最大的水稻种植面积，高达全

球总面积的 89.74%[2]。2050 年全球人口将达到 100
亿[3]。为养活未来更多的人口，每年农作物产量增

长率要求达到 2.4%，但目前平均产量每年仅提高

0.9%∼1.6%[4, 5]。近几十年，随着全球气候变化，极

端天气频发，高温、干燥、寒冷和潮湿天气造成了

全球农业减产[6]。从 1987 年至 2021 年，全球人口

从 49.72 亿上升到 78.70 亿，增长了 58.3%，而耕地

面积仅增加 2.8%。2021 年，全球人均耕地面积已

不足 0.002 hm2，与 1987 年相比下降了 35.1%[7]。

因此，全球粮食安全依然面临严峻挑战。 
中国的稻作历史悠久，尽管有关水稻驯化的争

论颇多[8, 9]，但水稻作为我国漫长农耕文明中的重

要组成部分，不仅为人们提供了宝贵的粮食，同时

也形成了独特的稻作文化。至今，我国依然有 60%
的人口以稻米为主食[10]。我国地域辽阔，包括六大

水稻种植区：华南双季稻稻作区、华中单双季稻稻

作区、西南单双季稻稻作区、华北单季稻稻作区、

西北干燥区单季稻稻作区、东北早熟单季稻稻作

区。这些种植区的自然环境迥异，所遇到的实际生

产问题不同，导致育种目标也不尽相同。此外，随

着人民生活水平的提高，水稻育种的目标性状已不

再是单一的产量提高，如何有效合理地快速培育出

高产优质多抗品种是现今育种家所面对的重大现
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实问题。 

1  育种技术发展 

纵观人类历史的发展，育种技术的每一次更新

对粮食生产和人类社会都会产生深刻影响。育种技

术发展可分为驯化育种(1.0)、常规育种(2.0)、分子

育种(3.0)、分子设计育种(4.0)[11]以及近期提出的智

能育种(5.0)(图 1)。 
早期育种技术为驯化育种，该阶段人们主要采

用经验筛选具有目的性状的野生种，如减少落粒，

由匍匐生长转变为直立生长等，不断优中选优选育

出优良水稻品种。早期驯化育种培育的品种称为农

家种或地方品种，因其地域适应性和抗逆性成为现

代育种重要的水稻供体基因来源。20 世纪初，随着

孟德尔遗传学的重新发现，育种进入采用诱变育种

和杂交育种等育种方法的常规育种阶段。此阶段的

育种者开始有意识地利用遗传学规律合理配组，使

得双亲的优势性状在子代中得以体现。杂交育种方

面，育种家选择半矮秆品种低脚乌尖与多分蘖皮泰

育成矮秆抗倒且多分蘖的奇迹稻 IR8[12]。我国育种

家谢华安院士利用恢复系明恢 63 与不育系珍汕

97A 配组，育成了优良三系杂交稻汕优 63。该杂交

种具有高产、优质、抗病、广适等特点，从 1986 年

至 2001 年连续 16 年保持我国种植面积最大，扩大

了杂交水稻的推广面积，保障了我国口粮安全[13]。

自 1953 年发现 DNA 双螺旋结构以来，分子育种随

着分子生物学的兴起而逐渐发展起来，包括分子标

记辅助选择(marker assisted selection，MAS)育种和

转基因育种。MAS 育种是在鉴定出功能基因位点

后，开发相应分子标记对目的性状进行针对性筛选

鉴定，缩短育种进程。南亚与东南亚地区降水量大，

水稻在苗期极易受到水淹胁迫，据估计，每年导致

10 亿美元的损失。Xu 等 [14]利用耐淹籼稻品种

FR13A 和水淹敏感粳稻品种 M-202 所构建的作图

群体，将水淹敏感数量性状位点(quantitative trait 
locus，QTL)定位于 Sub1 基因位点，并将其有利等

位型通过 MAS 导入印度品种 Swarna，使其耐淹特

性显著提高。转基因育种将外源基因连入工程质粒

并传递至水稻等作物中，使其拥有育种所需表型。

2000 年，科学家将水仙花的八氢番茄红素合成酶基

因、番茄红素 β 环化酶基因和欧文氏菌的八氢番茄

红素脱氢酶基因导入水稻，使原本不能合成 β-胡萝

卜素的水稻胚乳中出现了 β-胡萝卜素，稻谷呈现金

图 1  作物育种技术发展历程 
Fig. 1. Development history of crop breeding technology 
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•时期：1 万年前− 
• Period: 10,000 years ago 
– 
•理论基础：达尔文自然

选择学说 
• Theoretical foundation: 
Darwin's theory of natural 
selection 
•代表性育种方法：人工

选择、引种 
• Representative breeding 
methods: artificial 
selection, introduction of 
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•代表性品种：占城稻 
• Representative variety: 
Champa rice 

•时期：1900 年− 
• Period: 1900− 
•理论基础：遗传学、统

计学 
• Theoretical foundation: 
genetics, statistics 
•代表性育种方法：诱变

育种、杂交育种、杂种优

势利用 
• Representative breeding 
methods: mutagenesis 
breeding, hybrid breeding, 
utilization of heterosis 
•代表性品种：IR8、广场

矮、汕优 63 
• Representative varieties: 
IR8, Guangchangai, 
Shanyou 63 

•时期：1990 年− 
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•理论基础：分子生物 
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• Theoretical foundation: 
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genetic engineering 
•代表性育种方法：分子
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• Representative variety: 
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•理论基础：多组学、生
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• Theoretical foundation: 
multi-omics, 
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•代表性育种方法：基因
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• Representative 
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粳 1 号 
• Representative variety: 
Zhongkefa Zaogeng1 

•时期：2023 年− 
• Period: 2023 − 
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•Theoretical foundation: 
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•代表性育种方法：- 
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•代表性品种：- 
• Representative variety: 

育种 2.0 
Breeding 2.0 
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色而被称为黄金大米。黄金大米的创制，为解决发

展中国家维生素 A 缺乏的隐性饥饿提供了有效的

种质资源[15]。 
前三个育种阶段极大促进了水稻的增产提质。

然而，为满足中国乃至世界人民对水稻的需求，面

向 2035 年“两增两减”(增产、增质；减投、减损)
育种核心目标[16]，亟待新的育种理念和育种范式[17]。 

2003 年，Peleman 和 Van der Voot 正式提出了

设计育种(breeding by design)的概念，即通过对重要

农艺性状的遗传基础和调控重要农艺性状位点的

等位基因变异的了解，育种者能够通过“计算模拟”
设计出优良的基因组合[18]。其后，随着基因组重测

序成本的下降、基因编辑技术的优化、表型组学的

进步、机器学习的发展[11, 19]，分子设计育种的内涵

不断丰富。目前认为，分子设计育种是基于对控制

作物重要性状的关键基因及其调控网络的解析，利

用基因组学、表型组学等多组学数据进行生物信息

学解析、整合、筛选和优化，从而获取最佳基因型，

最终高效精准培育出目标新品种[11, 20]。分子设计育

种的标志是相较之前的阶段，可用的育种方法得以

提升，可以更加合理、快速、准确地培育出所需品

种，极大缩短育种周期。需要指出的是，各育种阶

段并非独立和互相排斥，在分子设计育种阶段依然

包含之前育种阶段的技术。比如，在分子设计育种

与分子育种实践中，育种家都使用 MAS 技术来加

快品种选育速率。但与分子育种相比，分子设计育

种不仅掌握控制性状的基因，更了解整个分子互作

网络，可以按照“图纸”定向设计所需品种的基因

型并有效聚合基因。目前，在水稻分子设计育种实

践中运用最多的技术是 MAS，其次是基因编辑。 

2  水稻分子设计育种的理论基础和育种实

例 

2.1  水稻分子设计育种的理论基础 
实现水稻分子设计育种的前提是重要农艺性

状基因的克隆及其通路解析，目前我国在该层面已

完成从跟跑到领跑的身份转变[21]。 
在基因组测序与组装方面，自 2005 年粳稻日

本晴基因组草图发布后[22]，水稻进入了基因组研究

时代，但受限于当时的测序技术和组装算法，在基

因组上留下了大量空缺。之后随着三代测序技术的

迅猛发展，中国农业科学院深圳农业基因组研究所

商连光课题组发表了日本晴端粒至端粒(telomere- 
to-telomere，T2T)的完整基因组组装[23]。在育种选

育过程中，往往会丢失一些抗病、抗虫和耐逆基

因，泛基因组的构建为重新利用这些基因创造了

条件[24]。泛基因组整合了物种内大量品系的基因组

信息，包含了核心基因和可变基因。至今，已有多

家研究机构构建了水稻泛基因组[25-27]。黎志康团队

以代表全球水稻种质 95%多样性的 3010 份亚洲稻

群体为研究对象，采用基于参考基因组的从头组装

策略构建了泛基因组，共鉴定出 2,900 万个单核苷

酸多态性(single nucleotide polymorphism，SNP)、240
万个插入缺失(insertion and deletion，InDel)和超过

90,000 个结构变异(structural variation，SV)[27]。高

质量完整的水稻基因组信息为水稻功能基因的克

隆及水稻分子设计育种打下了坚实的理论基础。 
随着近三十年水稻功能基因组学的发展，基于

正向遗传学和反向遗传学克隆了一些涉及产量、品

质、逆境、育性、养分高效的明星基因并研究了其

信号通路。理想株型代表性特征为适当分蘖、较多

穗粒数、茎秆强壮、根系发达。2010 年，中国科学

院遗传发育研究所李家洋课题组与日本学者芦苅

基行(Motoyuki Ashikari)同时报道了理想株型基因

IPA1，该基因被誉为新绿色革命基因，广泛应用于

育种实践，推动了水稻育种进程[28, 29]。独脚金内酯

在水稻分蘖芽伸长过程中发挥核心作用。2013 年，

李家洋课题组和南京农业大学万建民课题组背靠

背发表文章，揭示了 D53 蛋白是独脚金内酯信号通

路的关键调控因子[30, 31]。进一步研究还表明，独脚

金内酯在低氮条件下对抑制分蘖起着核心作用[32]。

低氮可以通过上调独脚金内酯合成基因D17和D10
的表达，磷酸化 D14 的 NTD 结构域，增强 D14 的

稳定性，抑制赤霉素信号通路中 NGR5 的表达等使

水稻在低氮条件下分蘖数减少[33]。华中农业大学张

启发课题组发现编码G蛋白 γ亚基的GS3基因的第

2 外显子中编码第 55 位半胱氨酸的密码子 TGC 突

变成终止密码子 TGA，造成蛋白翻译提前终止，引

起明恢 63 的大粒表型[34]。近期研究结果表明 GS3
还可通过抑制水通道蛋白 PIP2;1 的磷酸化调控

H₂O₂外排，进而负向调控耐碱性[35]。Ghd7 是控制

水稻每穗粒数、株高和抽穗期的主效 QTL，长日照

条件下，Ghd7 的表达增加使抽穗推迟，株高和每

穗粒数增加[36]。低氮和高氮均延迟水稻开花，而中

氮则促进开花，但其分子机制一直不清楚。南京农

业大学徐国华团队发现低氮诱导 Ghd7 表达，Ghd7
直接结合 Nhd1 启动子的 EEL 基序抑制其转录，导

致 Nhd1 对 Hd3a 基因的激活作用减弱，使开花延

迟；氮素过量条件下，谷氨酰胺(Gln)诱导 Nhd1 表

https://zhida.zhihu.com/search?content_id=238332946&content_type=Article&match_order=1&q=%E5%8D%95%E6%A0%B8%E8%8B%B7%E9%85%B8%E5%A4%9A%E6%80%81%E6%80%A7&zhida_source=entity
https://zhida.zhihu.com/search?content_id=238332946&content_type=Article&match_order=1&q=%E5%8D%95%E6%A0%B8%E8%8B%B7%E9%85%B8%E5%A4%9A%E6%80%81%E6%80%A7&zhida_source=entity
https://zhida.zhihu.com/search?content_id=238332946&content_type=Article&match_order=1&q=%E7%BB%93%E6%9E%84%E5%8F%98%E5%BC%82&zhida_source=entity
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达上调，Nhd1 结合 Ghd7 启动子的 NBS 基序激活

其转录，上调的 Ghd7 通过抑制 Hd3a 表达延迟开

花[37]。 
全基因组关联分析 (genome-wide association 

study，GWAS)以连锁不平衡为理论基础，利用具有

广泛代表性的自然群体进行基因的快速定位[38]。作

为图位克隆方法的有效补充，全基因组关联分析促

进了水稻功能基因的克隆。2010 年，中国科学院植

物生理生态研究所韩斌课题组对 517 份水稻品种进

行了重测序并开展全基因组关联分析，发现 6 个

SNP 位点的峰值信号分别与先前报道的 OsC1、Rc、
ALK、Waxy、qSW5、GS3 基因密切相关[39]。其后，

众多基于全基因组关联分析进行 QTL 定位和基因

克隆的研究不断涌现。不同氮利用效率的品种在低

氮和高氮条件下，决定其产量高低的重要限制因素

是有效分蘖数。中国科学院遗传与发育生物学研究

所储成才团队以分蘖氮响应为指标进行 GWAS 定

位，发现 OsTCP19 是决定不同氮条件下分蘖数的

关键基因，并且其有利单倍型在高氮育种过程中被

选择性丢失 [40]。中国农业大学李自超团队利用

GWAS 鉴定出 qGNP1 和 qGNP4a 两个控制穗粒数

的核心 QTL 位点，其候选基因分别为 GNP2(编码

保守的 GSK3 类激酶)和 GNP5(编码 bZIP 转录因

子)，二者存在上位性效应。GNP5 可特异性结合

GNP2 启动子的 G-box 基序，直接激活 GNP2 的转

录表达，且对GNP2优异单倍型的激活能力更强[41]。

一般而言，由于群体结构的原因，全基因组关联分

析易产生假阳性位点。中国农业科学院深圳农业基

因组研究所商连光课题组整合 7,765 份水稻种质的

基因型和表型数据，开展基于泛基因组的大规模

GWAS荟萃分析，鉴定出 156个农艺性状相关QTL，
其中 116 个为新发现的 QTL，并通过基因敲除技术

验证了 GW10.2 和 GL11 这两个调控水稻籽粒大小

的新基因。研究首次在水稻中规模化验证了泛基因

组结合 GWAS 荟萃分析的基因挖掘策略，突破了传

统 GWAS 的技术局限[42]。这些功能基因鉴定和分

子模块搭建，为理性设计品种提供了蓝图。 
CRISPR/Cas9 系统作为第三代基因编辑技术具

有简单、高效、准确等特点，受到了大量育种科学

家的青睐[43]。突变体是进行功能基因组学研究的

重要材料[44]。由于 CRISPR/Cas9 系统具有易识别

因果变异基因、高特异性及可克服遗传冗余等优

点，已成为创建植物突变体库的有效工具[45]。目

前已有多个课题组开发了基于 CRISPR/Cas9 的突

变体库[46-48]，并在此基础上克隆了 OsERF52[49]、

OsbHLH004[50] 、OsbHLH002[51] 、OsERF103[52] 、

OsMYBR57[53]等重要农艺性状调控基因。育种是一

个创造变异与选择变异的过程。以往育种都是寻找

自然变异或者通过理化诱变方式创造随机突变，而

CRISPR/Cas9 系统可以定向创造变异。IPA1 作为典

型的一因多效基因，在穗粒数增加的同时分蘖数却

减少。通过在 IPA1 的启动子区设计多个向导

RNA(gRNA)发现，当缺失 54 bp 的顺式作用元件

时，水稻分蘖数和穗粒数可同时增加，显著提升了

产量[54]。 
表型组学方法是水稻分子设计育种的关键支

撑，通过高通量、精准、无损获取全生育期表型数

据，可弥补传统表型鉴定效率低、误差大、难以规

模化的短板，打通基因型-表型-环境的关联链路，

为精准设计育种提供数据基础与决策依据[55]。依托

高光谱成像、三维激光扫描、无人机遥感、AI 图像

识别等技术，可快速获取水稻株高、分蘖数、穗型、

粒形、垩白度、抗逆性等关键性状数据，实现从器

官、植株到群体的多尺度表型解析[56]。在基因定位

与功能验证中，表型组学与 GWAS、图位克隆深度融

合，可高效挖掘产量、品质、抗逆等性状的调控基因，

精准解析基因与表型的关联机制[57-59]。在育种筛选环

节中，高通量表型平台可对大量育种材料进行早期快

速鉴定，缩短了育种周期，提升了选择精度，支撑多

基因聚合和基因编辑材料的表型评价[60]。 
此外，近年来人工智能和大数据的发展，丰富

了分子设计育种理念的内涵，推动了分子设计育种

的发展。蛋白结构解析程序 Alphafold 深刻改变了

植物科学研究，蛋白结构预测可加快分子互作网络

体系的构建、催化酶关键残基的识别优化、靶向病

虫关键蛋白的生物制剂设计等[61, 62]。中国科学院分

子植物科学卓越创新中心赵杨课题组借助

AlphaFold 结构模型和已解析的晶体结构，阐明

BIK1 通过酪氨酸磷酸化修饰 SnRK2.6，改变其与

PP2C 的结合界面并引发构象变化，产生空间位阻

与静电排斥，从而在渗透胁迫下解除 PP2C 对

SnRK2.6 的抑制并激活下游信号通路[63]。华南师范

大学唐晓艳团队发现 LENG 作为质膜定位的 LRR
受体类假激酶，正向调控水稻耐冷性。通过

AlphaFold3 结构预测与体外磷酸化实验共同证实：

LENG 与激酶 OsCRPK1 互作可减少 OsCRPK1 对

OsGF14d 的磷酸化，解除 OsCRPK1 对水稻耐寒信

号通路的抑制作用[64]。“丰登·水稻”是全球首个为水

稻生物育种打造的大语言模型，整合了全球超过

140 万篇与水稻相关的中英文文献和大规模组学数
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据，其性能远超 GPT-4、DeepSeek 等通用模型，可

高效辅助基因功能解析与水稻分子设计育种[65]。 
2.2  水稻分子设计育种实例 
2.2.1  单一性状改良 

提高产量是水稻育种家的重要目标，可从源、

库、流三方面入手，高产需要源足、库大、流畅。

籼稻与粳稻的主要表型区别之一是粒型，粳稻的短

圆粒型在一定程度上限制了其产量的提高。万建民

团队选用粳稻 Asominori 为轮回亲本、籼稻 IR24 为

供体亲本构建了染色体片段代换系，以此为材料开

展了粒长和粒宽的 QTL 定位。在计算机模拟的基

础上，团队于 2008 年选育出含籼稻 4 个染色体片

段的大粒粳稻品种[66, 67]，实现了大库目标。分蘖数、

穗粒数和千粒重是水稻产量的三要素，三者的巧妙

组合可提升水稻产量。中国水稻研究所钱前团队利

用日本晴和 9311 为亲本的重组自交系定位了 6 个

分蘖数 QTL 及 8 个已克隆的分蘖基因，在此基础

上构建了日本晴为背景的 14 个分蘖 QTL／基因的

导入系和染色体单片段代换系。将这些单片段代换

系相互杂交，组合含不同分蘖 QTL/基因数(最多已

达 9 个)的系列片段代换系，并初步建立了分蘖基因

型-表型数据库。通过合理配组基因型，根据育种目

标可筛选出所需水稻品种[68]。分别将 Gn1a-type 3
和 OsSPL14WFP 优异等位基因导入 4 个籼稻品种，

产量性状对比发现，Gn1a 的两个等位基因在穗粒

数上并无显著差异，表明 Gn1a-type 3 在籼稻中不

起作用；而 OsSPL14WFP 在四个遗传背景中均能稳

定增加穗粒数，增比达 10.6%~59.3%，大田产量提

升 28.4%~83.5%[69]。中国科学院遗传与发育生物学

研究所傅向东团队研究表明，将碳氮同化正调控因

子 GRF4 和分蘖调控基因 NGR5 组合，可进一步提

高水稻氮利用效率，有望推动新一轮绿色革命[70]。 
稻米品质包含碾磨品质、外观品质、蒸煮食味

品质和营养品质。前期研究已表明 Wx 基因和 ALK
基因分别控制稻米直链淀粉含量和糊化温度，进而

调控蒸煮食味品质，但二者的组合效应却鲜有研究。

华中农业大学李旭团队以黄华占为轮回亲本，导入 6
个 Wx 等位基因和 5 个 ALK 等位基因，构建了 30 种

组合的近等基因系。结果发现，Wx 基因可同时影响

水稻产量与品质，ALK 基因不影响产量，而通过调

控支链淀粉结构影响稻米食味品质，在此基础上提

出了适合不同用途的等位基因组合方案[71]。 
逆境包含生物逆境和非生物逆境。江苏沿海地

区农业科学研究所刘凯团队以中熟粳稻品种盐稻 8
号为母本、迟熟粳稻品种武运粳 8 号为父本杂交配

组，从 F2 代起对单株进行抗病基因 Pita 和 Pib 的基

因型筛选，结合田间表型鉴定选育出高产稳产、品

质优良、熟期适中、适应性广和抗病性强的中科盐

1 号[72]。印度品种 Mushk Budji 的品质好且富含香

味，然而对稻瘟病高度敏感限制了这一品种的种植

推广。将 Pi1、Pi54 和 Pita3 个抗病基因导入 Mushk 
Budji，改良株系的田间稻瘟病抗性显著提高，有望

成为新的推广品种[73]。玮两优 2268 是以籼型两系

不育系华玮 338S 与含有抗稻飞虱基因 Bph6、Bph9
的恢复系华恢 2268 配组而成的两系杂交稻，稻飞

虱抗性达到 3 级[74]，在 2025 年湖南超级稻验收中

平均每亩干谷产量达 1,174.5 kg，刷新长江中下游

水稻单季高产纪录。国际水稻研究所 Arvind Kumar
团队将 qDTY3.1、qDTY2.2 和 qDTY12.1 三个抗旱

QTL 通过分子标记设计育种导入品种 MR219 中，

在生殖生长期干旱胁迫下显著提高其产量；同时还

发现两个 QTL 位点的组合(qDTY3.1+qDTY2.2 和

qDTY3.1+qDTY12.1)的田间表现优于三个 QTL 位点

的组合[75]。qDTY2.2、qDTY4.1、qDTY9.1 和 qDTY10.1
是 4 个主效抗旱 QTL，将这些位点导入到 IR64 中

可显著提升其抗旱性[76]。 
2.2.2  多性状协同改良 

在水稻多性状协同改良方面，至今也取得了不

少科研成果。水稻产量与品质之间往往表现为负相

关，这一直困扰着水稻育种家。水稻产量和品质相

关基因的克隆为解决这一难题创造了有利条件。特

青是我国的超高产籼稻品种，用其配组的杂交种两

优特青的产量高达 17.1 t/hm2。但由于米质问题，自

20 世纪 90 年代以来它的种植面积不断萎缩。钱前

课题组选择品质优良的日本晴和 9311 为供体亲本、

以高产品种特青为受体亲本，采用分子标记设计育

种将品质基因 GS3、qSW5、Wx 和 ALK 的优良等位

型导入特青，最终培育出 3 份新种质 RD1、RD2 和

RD3。外观品质方面，这 3 份种质与 9311 相似，即

与特青和日本晴相比，粒长更长、长宽比增大、垩

白率降低。蒸煮食味品质方面，3 份种质的直链淀

粉含量、胶稠度和糊化温度与日本晴相当。在稻米

品质提升的同时，3 份种质依然保留了特青的高产

特性。因此，合理设计育种路线、聚合各种有利基

因可以加快育种进程，快速达到育种目标[77]。浙江

大学包劲松团队通过分子设计育种将 Yixiang B 中

的 Wx-(CT)17、SSIIa-TT 和 fgr 基因导入待改良品种

II-32B，改良后的品种稻米的直链淀粉含量(AAC)
和糊化温度(GT)均降低且带有香味[78]。武汉大学李

绍清等[79]将 4 个品种的 7 个优异基因导入 9311 背
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景，包括穗形基因 Gn8.1，粒型基因 GW7，食味基

因 SBE3、SSIII 和 SSIV-2，褐飞虱抗性基因 Bph6
和 Bph9，加上 9311 原有的产量基因 APO1、Ghd7、
Ghd8 和 Gn1a，粒型基因 GS3 和 qSW5，食味基因

Wx 和 ALK 共计 15 个基因，获得了 3 个设计育种系

MD1、MD2 和 MD3，其中 MD3 包含所有 15 个目

标基因的优异等位型，而 MD1 和 MD2 则缺少

SBE3 优异等位。这些新培育的品系表现出更高产

量潜力、更优稻米品质(低直链淀粉含量、高胶稠度

和碱消值)和更强褐飞虱抗性。傅向东团队发现双基

因组合与多模块理性组装能协同增效，最优组合为

聚合日本晴的 GW5NIP、GW8NIP与 9311 的 GS39311、

GW79311、OsMADS19311，可同步提升粒重、长宽比

并降低垩白率，实现产量和品质的双重改良[80]。 
双季稻是指一年内连续种植两季的水稻，即先

种双季早稻、收割后再种双季晚稻。但近 20 年来，

由于双季早稻在生产上存在品质欠佳、穗发芽严重

等问题，种植面积不断下滑。为此，李家洋课题组

创新性地提出用双季早粳稻替代双季早籼稻。在明

确育种核心性状目标的基础上，他们挑选出含目标

基因的骨干亲本材料空育 131(含抽穗期基因 Hd1、
Hd6)、南方长粒粳(含粒型基因 GS3)和吉粳 88(含稻

瘟病抗性基因 Pib、Pita)，在杂交和自交基础上运

用分子标记设计育种，培育出中科发早粳 1 号。该

品种产量高，平均亩产在 500 kg 以上；品质优，垩

白度、胶稠度和直链淀粉含量达粳稻品种优质一级

指标；苗期耐寒性强；种子休眠期长，耐穗发芽。

这一新品种的创制克服了双季早粳稻育种中长期

存在的稻米品质差、苗期耐寒性弱、经济效益低的

瓶颈[81]。 
广西农业科学院邓国富团队在明确外观品质

相关基因(gs3、GW7TFA、gw8 和 chalk5)、食味品质

相关基因(Wxb和 ALKTT)以及香味基因 fgr 的功能基

础上，改良了 6 个不育系和 7 个恢复系，相关的配

组杂交种品质得到了显著提升[82]。王凯等[83]以沪香

粳 106 和松早香 1 号进行杂交，运用田间观察和分

子标记的方式，合理培育出聚合低直链淀粉含量基

因 Wxmp、粒型基因 GW5 和抗稻瘟病基因 Pita 和 Pia
的早熟粳稻新品种沪早粳 193。稻瘟病、白叶枯病

和螟虫是水稻主要病虫害，可造成水稻大面积减

产。培育相应的抗病虫材料是保障水稻生产的有效

方法。湖南农业大学段美娟团队以优良恢复系 R900
为受体亲本，以抗螟虫转基因材料 mfb-MH86 和

R9001(携带稻瘟病抗性基因 Pi9 和白叶枯病抗性基

因 Xa23)为供体亲本，选育出 YA19-1、YA48-1、

YA50-1、YA103-3、YA108-8 和 YA109-8 等综合性

状优良的新材料[84]。广东作为华南重要的双季稻

区，高温高湿的气候特点使稻瘟病和白叶枯病易

发。以含稻瘟病抗性基因 Pi1 和 Pi2、白叶枯病抗

性基因 Xa23 和直链淀粉含量基因 Wx 的中间材料

Z1103 为供体亲本，强恢复系粤恢 826 为受体亲本，

采用分子设计育种和系谱选育，有效聚合这 4 个基

因，获得了抗稻瘟病、高抗白叶枯病且具软米品质

的新恢复系粤恢 88[85]。李家洋院士团队育成的中科

804 以吉粳 88 为受体品种，耦合粒型 GS3 模块、

稻瘟病抗性 Pi5 模块，其整精米率比稻花香 2 号提

高 8%左右，适合东北地区第一积温带稻区种植，

于 2017 年通过国家品种审定。中科 902 以空育 131
为底盘品种，将抗稻瘟病模块 Pizt、Pi35、Pi1、Pi21
以及香味模块 Badh2 导入育成，在保留空育 131 耐

寒、优质、多分蘖等优良性状的同时，其稻瘟病抗

性增强、米饭清香、米粒延展性好、食味品质优[86]。

通过聚合 ipa1-2D 及稻瘟病抗性模块 PiZ、Pi5 等育

成了高产且抗稻瘟病的嘉优中科 1 号、2 号、3 号

系列杂交粳稻新组合[86]。 
2.2.3  基因编辑创制新种质 

基因编辑技术不同于转基因技术，它不引入外

源基因，可通过设计向导 RNA 实现内源基因的定

点敲除、单碱基插入或替换[87]。由于基因编辑的效

率高、操作简便，目前已成为分子设计育种的重要

手段之一。 
直链淀粉含量是决定稻米食味品质的重要因

素，中国科学院分子植物科学卓越创新中心朱健康

团队利用基因编辑技术敲除粳稻品种秀水 134 和武

运粳 7 号的直链淀粉基因 Waxy，在不影响其他农艺

性状基础上降低了稻米直链淀粉含量，创制了糯稻

新种质[88]。华南农业大学刘耀光团队和扬州大学刘

巧泉团队通过编辑 Waxy 基因的启动子，获得稻米

直链淀粉含量下降程度不同的株系，实现了食味品

质的精准调控[89, 90]。其后，朱健康团队又使用单碱

基编辑器(腺嘌呤碱基编辑器 ABE 和胞嘧啶碱基编

辑器 CBE)对 Waxy 基因进行碱基替换，共获得 15
个突变类型和 18 个 Wx 基因新等位，获得稻米直链

淀粉含量为 0.3%∼29.43%的新种质(野生型秀水 134
的直链淀粉含量为 19.87%)[91]。2-乙酰基-1-吡咯啉

(2-AP)是决定稻米香味的重要化学物质[92]。中国水

稻研究所胡培松团队利用 CRISPR/Cas9 基因编辑

技术，在粳稻品种宁粳 1 号和籼稻品种黄华占遗传

背景下，创制出香味基因 OsBADH2 的新等位基因，

可在不影响糊化温度和胶稠度的情况下增加稻米
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香味。具有香味的黄华占 OsBADH2 敲除材料与不

育系桃农 1A 杂交，得到改良的三系杂交稻 B-桃优

香占，其香味和胶稠度相较于对照桃优香占显著提

升[93]。Zheng 等[94]将 OsGRF4 基因的微型反向重复

转座子(MITE)删除，可提高 OsGRF4 的蛋白水平，

改善与产量相关的农艺性状；而将 430 bp 的 MITE
插入耐盐基因 OsSNAC1 的上游非翻译区可提高

OsSNAC1 的表达水平，提高水稻耐盐性。安徽农业

大学魏鹏程团队基于先导编辑文库的饱和诱变

(PLSM)方法，对水稻乙酰辅酶 A 羧化酶 1 基因

(OsACC1)进行功能突变筛选，成功鉴定出多种具有

芳氧苯氧丙酸类(APPs)除草剂抗性的突变位点，提

供了抗除草剂的有效基因资源[95]。 
水稻驯化性状包括籽粒颜色[96]、落粒性[97]、分

蘖角度[98]、芒长[99]、种子休眠[100]、穗形[101]等。野

生稻丰富的基因资源为打破现有品种的遗传瓶颈

狭窄、实质性派生品种缺乏的问题提供了原料。李

家洋课题组选择易于转化的野生稻材料 PPR1(转化

效率达 80%、再生效率达 40%)进行基因组组装，

构建了 12 条染色体完整基因组，进行基因注释并

分析野生稻基因组的特征。同时，他们通过同源比

对方法发现 7 个重要的驯化基因(qSH1、An-1、An-2、
Bh4、Rc、OsLG1、GW5)，控制落粒性、芒长、粒

色、株型、粒型等性状。通过基因编辑落粒性和芒

长基因(qSH1 和 An-1)，证明可通过编辑驯化相关基

因来实现野生稻的快速驯化。随后，又通过基因编

辑方法改造重要农艺性状基因(包括绿色革命基因

SD1、粒长基因 GS3、理想株型基因 IPA1、生育期

基因 Ghd7)，结果表明通过靶向编辑重要农艺性状

调控基因，可以改良野生稻的农艺性状[102, 103]。 
2.3  育种工具开发 

除上述育种实例外，系列方法学育种工具近些

年也不断被开发运用。上海师范大学黄学辉团队开

发的水稻育种导航系统RiceNavi包含了 225个已报

道的水稻 QTL/基因，构建了含 348 个变异位点和

562 个等位基因的分子图谱。团队借助该系统预测

的育种路线，利用供体亲本 Basmati 与恢复系黄华

占杂交，将 3 个有利等位基因 badh2、TAC1 和

OsSOC1 导入黄华占，最终培育出具有香味、株型

紧凑、抽穗期提前的增产新种质，育种过程用时仅

2.5 年，远低于常规育种所需时间 8~10 年[104]。荃

9311A 是优良的不育系，截至 2024 年 12 月，利用

该品种已累计测配出183个杂交组合，其中荃优822
等多个组合已成为当前长江上中下游和华南稻区

的主推品种[105]。但在稻瘟病抗性、米质和株型方

面仍需进一步改良。上海中科荃银分子育种技术有

限公司张从合团队与浙江大学樊龙江团队合作，利

用 RiceNavi 对荃 9311A 进行数量性状核苷酸

(quantitative trait nucleotides，QTN)解析后，采用

YR0822 为供体亲本，结合关键 QTN 分子标记、低

覆盖测序下的全基因组背景选择、多基因靶向捕获

测序与表型筛选，创制出新型不育系沪科 1A，在

不育系中导入了所需稻瘟病抗性基因 Pi2 和米质基

因 GS5。以沪科 1A 和荃 9311A 为母本，分别与恢

复系五山丝苗开展杂交配组试验。结果表明杂交稻

新组合科优丝苗(沪科 1A/五山丝苗)与荃优丝苗(荃
9311A/五山丝苗)相比，在稻瘟病抗性、品质、产量

等方面均表现出优势[106]。 

3  讨论与展望 

随着水稻参考基因组的完善和泛基因组的构

建，水稻功能基因组学研究迅猛发展，为水稻分子

设计育种打下了坚实基础(表 1)。然而，水稻育种实

践中依然存在诸多问题需要解决。首先，分子设计

育种需考虑选择合适的背景材料。中国水稻研究所

王克剑团队[107]运用基因编辑技术在南粳 9108、武

运粳 27、扬粳 4227、浙粳 22、浙粳 88 等多个材料

中敲除 GS3 基因和 Gn1a 基因，共获得 10 个单突

变体和双突变体材料。尽管 gs3 或 gs3gn1a 在所有

背景下敲除后均表现出粒长变长或粒长变长且穗

粒数增多，但单株产量表现却不同：南粳 9108-gs3、
浙粳 22-gs3 和浙粳 22-gs3gn1a 相对野生型增产，

其余突变体因分蘖减少而减产。其次，分子设计育

种需注意各基因的聚合效应，即位点聚合并非多多

益善，更要综合考虑育种目标和基因间的上位性效

应。扬州大学殷跃军等[108]研究发现，聚合 3 个抗

纹枯病 QTL 的水稻株系，其抗性并非显著高于某

些聚合 2 个纹枯病抗性 QTL 的株系，有的甚至表

现出负效应。中国农业科学院作物科学研究所王文

生团队发现，OsMYB2 可直接结合 OsGH18 和

OsCAD3 的启动子并激活二者表达；OsGH18 与

OsCAD3 又直接互作并介导 OsCAD3 的糖基水解，

释放活性 OsCAD3，促进木质素合成和细胞壁加厚，

减少水分流失、增强水分运输，最终增强抗旱性。

遗传分析表明，3 个基因位点的特定等位基因组合

产生的抗旱表型效应远大于各基因主效应与双基

因互作效应的简单加和，呈现出非加性遗传互作特

征[109]。此外，加强水稻重要农艺性状基因的克隆

有助于分子设计育种。尽管水稻功能基因的克隆呈
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几何数级增长，然而真正用于育种的基因却寥寥无

几，究其原因可能来自基因的一因多效(基因在引入

有利表型的同时带来不利表型)，缺乏田间育种价值

评估和过分夸大单一基因效应等[110]。 
全基因组选择(genomic selection，GS)是利用

全基因组中的分子标记，结合来自多样化样本的表

型数据构建预测模型，对育种后代表型进行预测评

估[111]。与传统的 MAS 只关注较大遗传效应相比，

GS 利用全基因组标记对微效位点、多基因控制、遗

传力偏低的数量性状具有更高的预测准确度，有助于

优良个体早期选择，从而大幅度缩短育种周期[112]。

华中农业大学张启发团队通过从 210 份重组自交系

亲本产生的 21,945份杂交后代中随机选取 278份材

料进行表型鉴定，并利用 GBLUP 模型将这些材料

作为训练样本，对所有样本的产量相关性状进行预

测，发现 100 个预测产量最高的潜在杂交种的产量

比平均产量提高 16%[113]。目前在动物育种中已广

泛使用 GS 育种方法，然而在水稻分子设计育种中

应用较少[114]。如何降低基因分型成本和改进统计方

法是未来 GS 应用于水稻育种的关键[115, 116]。 
2025 年中央一号文件明确提出促进人工智能

(artificial intelligence，AI)与农业发展相结合，拓展

无人机、物联网、机器人等应用场景。不可否认，

目前水稻分子设计育种的智能化程度不够，更多的

还是靠经验选择辅以分子手段。中国科学院遗传与

发育生物学研究所许操团队提出作物与机器人交

互式工作模型，一方面通过基因编辑技术创制机器

人友好的柱头外露型雄性不育系，另一方面运用深

度学习和人工智能研制杂交授粉育种机器人“吉

儿”。该模型成功实现了机器人杂交授粉，是生物

基因+人工智能融合的典范[117]，将智能机器人应用

于农业生产领域的各个环节，是应对人口老龄化的

重要解决方案。 
随着大数据时代的来临，生物技术与信息技术

(biotechnology+information technology，BT+IT)不断

融合，科学家提出了智能育种的概念(育种 5.0)。这

一概念包含两层含义：其一为智能品种，其可根据

环境变化启动相应的分子通路，使作物能够主动适

应环境，在各阶段实现能量利用的最大效率；其二

为智能培育，即运用组学手段、BT+IT 深度融合，

实现对作物表型的精准预测，并主动利用各种手段

实现育种目标，快速培育所需品种[118]。 
育种技术的每次迭代都极大提高了育种效率

和选育精度[119]。未来，随着各种组学技术的进步，

分子设计育种将有望培育出更多适应气候变化、满

足人类需求的优质高产多抗水稻品种，为保障中国

和全球粮食安全做出更大贡献。 
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