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摘要：作为草食家畜最优良和天然的饲料，牧草是草食畜牧业发展的基础和保障，是大食物观下重要的粮食资源。

牧草新品种的选育是草牧业可持续发展的重要基础，在促进畜产品稳产保供能力提升及草牧业高质量发展中起着

重要作用。随着对优质牧草新品种需求增加，牧草育种技术从常规育种手段进入分子育种时代，牧草新品种培育取

得重大突破。本研究对国内外近 100 年来的牧草育种技术进行了系统的综述，包括驯化育种、杂交育种、诱变育种、

倍性育种等常规育种技术，转基因、分子设计育种等基因工程育种技术，以及近年来发展起来的基因编辑技术，同时

阐述了不同育种技术取得的成就和存在的问题，并对今后的牧草育种工作提出了以下展望：1）深入挖掘牧草自然资

源，加强种质资源收集利用；2）以需求为导向丰富牧草新品种的育种目标，注重牧草品质的改良和抗性品种培育，充

分发挥牧草的生产、生态和生活等“三生”功能；3）将常规育种手段与现代生物技术相结合，突破牧草育种瓶颈，加强

优质牧草特别是羊草和苜蓿等新品种选育。旨在推动我国进入生物育种新时代，为牧草种质资源创新和优质牧草

新品种选育提供参考，为建立优质高产人工草地提供技术支持，从而满足我国畜牧业日益增长的饲草需求。
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Abstract： Forage is the best natural feed for herbivorous livestock.  Therefore， it the basis and guarantee for the 
development of the herbivorous animal husbandry industry， and an important food resource as part of an all-
encompassing approach to food.  The breeding of new forage varieties is essential for the sustainable development of 
grass and animal husbandry industries.  Forage plays important roles in promoting the stable production and supply of 
animal products.  With the increasing demand for new high-quality forage varieties and the improvement of breeding 
techniques， forage breeding technology has entered the molecular era， and great breakthroughs have been made in 
the cultivation of new high-quality forage varieties.  In this review， we systematically summarize the forage breeding 
techniques used in China and abroad in the past 100 years， including conventional breeding techniques （domestication 
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breeding， cross breeding， mutation breeding， and ploidy breeding） and genetic engineering breeding techniques 
（transgenic and molecular design breeding）.  We also discuss the gene editing methods developed in recent years.  
We describe the achievements made using various breeding techniques， as well as their problems.  We also outline 
the following prospects for future research： 1） In-depth exploration of natural forage resources and strengthening of 
the collection and utilization of germplasm resources.  2） Advancing the objectives for the breeding of forage species 
to meet the demands of farmers and livestock producers， paying attention to the improvement of forage quality， the 
production of disease-resistant and stress-tolerant varieties， and the development of the “productional-living-

ecological” function of forage.  3） Combining conventional and modern breeding methods to move past the bottleneck 
of forage breeding and strengthen the breeding of high-quality forage species， especially Leymus chinensis and 
Medicago sativa.  The aims of this review are to promote the new era of biological breeding in China and to provide a 
basis for the innovation of forage germplasm resources and the selection of new， high-quality forage varieties.  The 
overall aims in this field of research are to provide new technologies for the establishment of high-quality and high-

productive cultivated grassland， and to meet the growing demand for forage to feed farmed animals in China.
Key words： Leymus chinensis； Medicago sativa； germplasm resources； molecular breeding； mutation breeding； 
cell engineering

牧草资源作为农业自然资源的重要组成部分，在草业、畜牧业生产、生态安全中发挥着重要的作用。随着经

济发展和人们在饮食结构、环境意识等方面的认知变化，在大农业观和大食物观下，饲草就是粮食的观念逐步得

到认识，未来畜牧业产品消费增长与粮食需求刚性增长并存。与国际上其他食品消费大国相比，我国人均肉类蛋

白、脂肪摄入量仍处于较低水平，优质饲用牧草的种植成为国家粮食安全和畜牧业高质量发展的重要保障。

目前，我国草地面积约为 2. 65×108 hm2，比第二次全国国土调查的草地面积下降 0. 22×108 hm2，并且草地生

产力较低，天然草地实际生产力约为潜在生产力的一半，而人工草地生产力可达天然草地的 2. 7~12. 1 倍，但人

工草地面积只有 2. 09×107 hm2，仅有天然草地的 7. 5%，难以满足我国畜牧业对饲用牧草日益增长的需求，因此，

加强对天然草地的保护和恢复、扩大建植优质高产的人工草地是发展现代草产业、提升牧草生产力的必由之

路［1-2］。近年来，我国相继发布大力发展草产业和草食畜牧业的相关政策，中央一号文件中曾提出“扩大粮改饲试

点，加快建设现代饲草料产业体系”“大力培育现代饲草料产业体系”“持续推动由主要治理盐碱地适应作物向更

多选育耐盐碱植物适应盐碱地转变”等内容；《“十四五”林业草原保护发展规划纲要》中提出发展牧草产业、草坪

业、草种业，打造优质草种繁育和饲草种植基地，加强优良草种特别是优质乡土草种选育扩繁、储备和推广利用，

不断提高草种自给率；提升牧草质量和生产能力，提高机械化作业水平，发展牧草种植基地，到 2025 年，牧草种植

面积达到 3×105 hm2等要求［3-4］。目前，我国饲草产业发展势头好、发展空间大，面临很大的挑战和机遇，所以如

何提高草地生产力和载畜量，维持草畜平衡，扩大人工草地的建设逐渐受到重视。

牧草培育作为饲草产业发展的关键环节，不仅是人工草地建植和生产力提升的有效手段，减轻饲料粮对粮食

安全的压力，也是缓解日益增长的饲草需求给天然草地带来的供草压力和恢复过度放牧导致的草地退化的有效

途径［3-5］。截至  2020 年，以美国和欧洲国家为主的经济合作与发展组织（Organization for Economic Co-operation 
and Development）成员国互认的登记牧草品种达到 5000 个以上［6-7］，我国草类植物育种起步晚于其他发达国家，

截至 2022 年，我国审定通过的草品种有 668 个［8］。随着科学技术的发展，植物育种工作从传统育种发展到分子育

种，育种目标从最初的高产到注重牧草的品质和抗逆性，目前国际上已有转基因紫花苜蓿（Medicago sativa）品种

并投入生产［8-10］。本研究针对国内外 100 多年来的育种技术，包括驯化育种、杂交育种、细胞工程育种、诱变育种、

基因工程育种等研究进展，对国内外牧草新品种选育方法进行分析（图 1），归纳总结传统育种手段和现代生物技

术育种手段在牧草种质创新方面的研究进展和面临的挑战，旨在为我国建设人工草地，缓解天然草原的过度消

耗，实现生态环境的可持续性，加快牧草种质资源创新进程，促进畜牧业发展提供参考。
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1　驯化育种

人工驯化育种始于原始农业阶段，是人类根据经验和观察，选择在野生植物群体中发生自然变异的符合人类

需求的植物群体或个体，再经长期人工驯化获得性状改良品种的育种方式。驯化育种除了本地的野生驯化种和

地方品种外，外地或国外的野生种质材料和经过认定的品种也会作为遗传材料引入当地进行引种驯化也就是引

进品种。驯化育种是牧草育种历史最长并在目前依然占有重要地位的育种方式，国内外大多数牧草品种依然是

从大量的野生牧草资源中进行评价、驯化或引种而来［11］，截至 2022 年，我国牧草驯化品种共 417 个，占总培育品种

的 62. 42%，其中野生栽培品种占 23. 81%，引进品种占 28. 59%，地方品种占 10. 03%（表 1）。然而驯化育种效率

常常会受到基因与环境间的相互作用、基因与基因间的相互作用、选种群体的范围等的影响而降低，植物驯化的

不确定性和驯化所需的时间大大增加［12］，需要几十年的栽培和选育，工作量很大。同时由引种工作引发的生物入

侵问题也需要重视，如引进过程中意外携带的普通杂草、恶性杂草的种子，外来牧草所携带的病虫害等危害不可

忽视［13］，如何改进驯化技术手段和加快驯化速度是当前育种工作面临的主要问题。

研究发现传统作物的随机性驯化使得其遗传多样性远低于野生祖先种［14］，野生草类植物种质资源收集和利

用依然是牧草育种工作的关键，直至目前我国收集并保存的草类植物野生种质资源材料达 8. 9 万份，已经成为全

世界草类植物种质资源的保存大国，保存的数量超过美国，仅次于新西兰［8］。自 21 世纪以来，全球气候变化剧烈，

对牧草育种要求更加多样化，野生牧草中有大量适应性、抗逆性强的种质资源还没有被挖掘利用，开发野生牧草

资源依然是牧草育种工作的重点。

2　杂交育种

杂交育种阶段始于 19 世纪中叶至 20 世纪初，是指不同品种或物种间杂交获得杂种，使用杂交手段人为定向

的创造突变，继而在杂种后代进行选择有利突变材料，以育成符合生产要求的新品种的育种方法［15-16］。人工驯化

育种转换到杂交育种引发了全球第一次农业绿色革命［17］，并且根据杂交亲本间的亲缘关系，杂交育种还可以分为

品种间杂交、种间杂交和属间杂交，其中种、属间杂交属于远缘杂交范畴［18］。杂交能够使亲本之间的基因重组，使

不同亲本中控制不同性状的优良基因遗传给同一个后代，或将控制同一性状的不同微效基因累加，获得各性状均

超越亲本的后代，也就是杂种优势和超亲效应［15］。通过孟德尔遗传定律，人们认识到植物变异和进化的原理，并

且随着遗传学的发展，产生了正反交、多父本杂交等不同的杂交技术（表 2）。

图 1　植物育种关键技术及时间节点

Fig. 1　The key techniques and time nodes of plant breeding in China
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牧草大多数为杂合、异花授粉植物，杂种 1 代和 2
代分离后的群体更容易出现各性状都比较突出的个

体，相对于在大量野生群体中选择目标个体的工作来

说，杂交育种具有更高的效率和成功率。杂交后代的

选择和鉴定也是不可缺少的环节，应用较多的包括单

株选择、混合选择和轮回选择。单株选择也被称为纯

系选育或系统选育，广泛应用于自花授粉、常异花授

粉和无性繁殖植物，如仪登霞等［19］从中豌 4 号为母本、

草原 23 号为父本的组合中获得其后代种子，进行连续

4 代自交使基因型趋于纯合后再进一步选优去劣育成

豌豆（Pisum sativum）新品种中豌 10 号。混合选择是

从原始品种群体中，按育种目标选择多个个体，将所

得的种子混合与原始品种的种子成对种植进行比较

鉴定，优于原始品种的混合种就可以作为改良品种加

以繁殖和推广，适合于常异花和异花授粉作物品种群

体的改良，增加群体内优良基因或基因型的频率，如

鄂牧 2 号白三叶草（Trifolium repens），通过多个单株

系统选育、混合收种育成综合品种，具有较强的抗旱、

抗寒、耐热性［20］。轮回选择是一种周期性的群体改良

方法，它通过将原始亲本材料的杂交后代进行反复的

“鉴定-单株选择-再重组杂交”，打破基因连锁，使

群体内的优良或增效基因频率逐步增加，来改善群体

内目标性状的平均表现，适用于异花授粉作物和能够利用不育系进行杂交繁育的自花授粉和常异花授粉植物［7］，

如 Casler［21］研究轮回选择在无芒雀麦（Bromus inermis）纤维浓度、产量等选择上的应用；我国通过对引进饲用甜

菜（Beta vulgaris）育种材料进行有选择的杂交改良，采用轮回选择技术方法选育而成中饲甜 201 甜菜品种等［22］。

除以上单一选育方法外，目前已育成的牧草品种多以几种选育方法结合的综合品种为主，例如澳大利亚选育的数

十个亲本群体杂交所得的“Martlet”多年生黑麦草（Lolium perenne），耐牧性和抗病性强［7］；我国经单株选择、混合

选择和轮回选择综合培育的东苜 1 号苜蓿品种，具有抗旱抗寒的特点［23］。

常规的杂交选育多代后，群体的遗传多样性会减弱，如何充分发挥和固定杂种优势也是杂交育种的重点方

向，如远缘杂交技术可以获得杂种优势突出的品种（表 2），通过杂交从野生近缘植物中渗入新的性状，其中披碱

草（Elymus dahuricus）与野大麦（Hordeum brevisubulatum）、羊草（Leymus chinensis）与灰色赖草（Leymus cinereus）

等种间杂交研究中，F1代均表现出较强的杂种优势［24-25］。但由于多数物种存在种间的生殖隔离，很多牧草没有得

到广泛的应用，而且杂种后代之间的近交衰退也会导致杂种优势的退化，造成杂交种需要每年制种，成本较高且

工作量大。雄性不育系杂交育种更适合于雌雄同花的自花授粉和异花授粉牧草的杂交育种工作，对于以杂交 1
代种子作为育种目标的品种是较为理想的利用杂种优势的方式［26］，可以提高大田杂交效率和杂交种子产量，并且

对于苜蓿、羊草等无性繁殖牧草不会涉及后代育性恢复的问题，在没有得到保持系之前，可以利用无性繁殖保持

和扩繁不育株系。目前，美国在利用不育系培育牧草新品种方面处于领先地位，已有很多苜蓿品种实现了商品

化，而我国利用不育系育成的是饲用高粱（Sorghum bicolor）品种（表 2），对于苜蓿等可以无性繁殖的多年生牧草

还未有品种育成，不过已选育出了优良苜蓿品系［27］。除不育系杂交育种外，无融合生殖也是固定杂种优势的一种

有效方法，不同于孤雌生殖和孤雄生殖，其不经过减数分裂和受精过程直接形成胚并产生种子，其后代种子具有

母体的全部特征，如果母体为杂种优势明显的突变体且能够进行无融合生殖，该品种扩繁和应用过程中可以避免

表 1　我国 1987-2022年经全国草品种审定委员会审定通过的

牧草品种

Table 1　 Forage varieties approved by the National Grass 
Variety Approval Committee from 1987 to 2022 in China

类别

Type

育成品种

Improved 
variety

野生栽培品种

Wild culture 
variety

引进品种

Introduced 
variety

地方品种

Local variety

数量（占比） 
Quantity 

（proportion）

251（37. 58%）

159（23. 81%）

191（28. 59%）

67（10. 03%）

物种

Species

禾本科 Poaceae
豆科 Fabaceae
其他科 Other families

禾本科 Poaceae
豆科 Fabaceae
其他科 Other families

禾本科 Poaceae
豆科 Fabaceae
其他科 Other families

禾本科 Poaceae
豆科 Fabaceae
其他科 Other families

数量（占比）

Quantity 
（proportion）

121（48. 2%）

95（37. 8%）

35（14. 0%）

82（51. 6%）

37（23. 3%）

40（25. 1%）

99（51. 8%）

71（37. 2%）

21（11. 0%）

16（23. 9%）

39（58. 2%）

12（17. 9%）

注： 数据来源：农业农村部和国家林业和草原局牧草新品种公告

1987-2022 年。

Note： Data source： Announcement of new forage varieties 1987-2022 
by the Ministry of Agriculture and Villages and the State Forestry and 
Steppe Bureau.
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杂交带来的负面影响，能够固定杂种优势，但目前其形成机制还未完全解析，在牧草育种方面有待进一步研究［28］。

综上，目前牧草育成品种的主要方式依然以杂交育种为主，育种技术和体系也较为成熟，但是育种周期长，并

且一些草品种更新周期较长，很多品种至今已使用几十年，近交衰退和自交不亲和导致品种退化严重，缺乏针对

当前变化生境的新品种的培育［29］。大多数牧草属于杂合子异花授粉植物，多年生无性繁殖的牧草比例也很大，牧

草资源较大的遗传多样性和较低的稳定性都给传统育种方式带来很大的困难，导致对于野生资源的利用率也很

低，杂种优势并没有得到充分的利用。

3　诱变育种

诱变育种是指在人为的条件下，利用物理、化学等因素诱发生物体产生遗传性的变异，并通过人工选择、鉴

定 ，进 而 培 育 成 新 品 种 或 新 种 质 的 育 种 方 式［15］，目 前 粮 农 组 织 机 构（Food and Agriculture Organization/
International Atomic Energy Agency， FAO/IAEA）最新统计突变数据库中已登记了 3405 个诱变植物品种，牧草

品种 32 个（http：//mvgs. iaea. org/）。诱变的突变频率比自发突变要高数百倍，能够诱发各种突变基因［37］，产生自

然界稀有的或者用一般常规方法难以获得的牧草新类型、新性状等，可为育种提供宝贵的原始材料，加速育种进

表 2　国内外牧草杂交育种技术及育成品种

Table 2　Hybrid breeding techniques and varieties of forage at home and abroad

杂交方式　

Hybridization 
method

正反交

Reciprocal 
cross

多父本杂交

Multi-parent 
crossover

多元杂交

Polycross

远缘杂交

Distant hy⁃
bridization

回交

Backcross

雄性不育系

杂交

Male sterile 
line hybridiza⁃
tion

亲本组合

Parental combination

两个亲本互为父母本杂交。The 
two varieties/materials were crossed 
with each other.

多个父本与同一母本杂交。Multi⁃
ple male parents crossed with the 
same female parent.

两个以上亲本混合杂交。Mixed 
crossing of more than two parents.

不同种、属或亲缘关系更远的物种

作为杂交亲本互交。Different spe⁃
cies， genera or more closely related 
species interbreed as hybrid parents.

杂交后代与其两个亲本之一再次杂

交。The hybrid offspring crossed 
again with one of its two parents.

以可遗传的雄性不育系作为母本与

具有恢复育性基因的正常父本杂

交。Heritable male sterile lines as fe⁃
male parents crossed with normal male 
parents with restoring fertility genes.

优势

Advantage

能够明确不同亲本个体和杂交组合的配合力。To clarify the 
combining ability of different parent individuals and hybrid combi⁃
nations［15］.

同时可获得多个单交组合的混合后代，分离种类较单交丰

富，益于挑选。The mixed progenies of multiple single cross 
combinations can be obtained， and the separated species are 
more abundant than single crossing， which is beneficial to selec⁃
tion at the same time.

一次性获得多杂交组合的配合力及配合力的遗传特点，将多

个亲本的优良性状集成到一个后代。The combining ability 
and genetic characteristics of multi-hybrid combinations were ob⁃
tained at one time， and the excellent characters of multiple par⁃
ents were integrated into one progeny［32］.

打破种族隔离，表现出较强的杂种优势，尤其是在抗逆性方

面。Break apartheid and show strong heterosis， especially in 
stress resistance.

在纯合品种选育进程方面要优于自交，并且因其核置换理论

其后代基本拥有轮回亲本的全部核基因组成。It is better 
than self-crossing in the breeding process of homozygous varieties， 
and because of its nuclear replacement theory， its offspring basical⁃
ly have all the nuclear gene composition of recurrent parents.

适用于异花授粉植物大田杂交制种，充分利用杂种优势，弥

补去雄困难、杂交种获得效率低的缺点，成本低。Suitable for 
field hybrid seed production of cross-pollinated plants， making 
full use of heterosis， making up for the difficulties of castration 
and low efficiency of hybrid seed acquisition， low cost.

育成品种/品系

Cultivated varieties/
strains

黄花苜蓿与驯鹿苜蓿杂交组合。

Medicago falcata cv.  Hulunbeier 
& M.  sativa cv.  AC Caribou［30］.

图牧 2 号紫花苜蓿。M.  sativa 

cv.  Tumu No. 2［31］.

甘农系列，中兰系列，中苜系列

等苜蓿品种。Gannong series， 
Zhonglan series， Zhongmu series 
and other alfalfa varieties［23］.

南农 1 号羊茅黑麦草、龙牧系列

3 个苜蓿品种。Nannong No. 1 
fescue ryegrass［23］ and three alfalfa 
varieties of Longmu series［33］.

Caliyerde、Saranac、Iroguois和
Apalacheem 抗性苜蓿品种。Re⁃
sistant alfalfa varieties of Cali⁃
yerde， Saranac， Iroguois and 
Apalacheem［34］.

Hybriforce-620 苜蓿品种；蜀草 1
号高丹草等。Hybriforce-620 al⁃
falfa ［35］； Shucao No. 1 S. bicol⁃

or×S. bicolor var. sudanense［36］.
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程。大多数牧草属于多年生杂合体，兼具有性和无性繁殖，生长周期长，使用传统的杂交育种需要投入更多的人

力物力，但依然很难提高育种效率，而诱变育种可以改善自交不亲和性，育成品种较稳定，能够弥补传统杂交育种

手段的不足［34，38］。根据不同的诱变源可以分为物理诱变和化学诱变。

3. 1　物理诱变育种

物理诱变育种是以辐射、航天航空的微重力和真空等物理因素诱发植物突变的育种技术，包括辐射育种和空

间育种。辐射育种已具有较长的历史，早在 20 世纪 20 年代，Muller 等就发现了利用Ｘ射线可以诱导果蝇、玉米

（Zea mays）和大麦（Hordeum vulgare）发生突变，辐射源也多种多样，从电离辐射如 60Co-γ 射线、α 射线、β 射线和

质子、中子到电磁辐射如紫外线和 X 射线、激光，再到电子束和离子束注入，如 C、N、Ne 等，还有宇宙的强辐射［15］。

辐射源不同，诱变效果不同，其中 60Co-γ 射线在牧草育种当中应用最多（表 3），突变频率较高且突变方向不定，可

同时诱导多个可遗传的性状突变［39-40］；重离子束诱变的应用较晚，相比 60Co-γ 等电离、电磁辐射，具有传能线密度

大、相对生物学效应高、损伤后修复效应小等优势，突变效率较高，可以在不影响其他性状的同时有效地获得某一

个目标性状的较大范围的变异，获得多个新表型［41］；而空间诱变育种是指利用飞船等飞行器将植物种质搭载到宇

宙空间，在宇宙的强辐射、微重力和真空等物理特性的作用下发生遗传性状变异，返回后再经地面人为选择，利用

有益变异选育出新品种（系）。

物理诱变技术在牧草育种当中的应用要晚于粮食作物，但也已经取得一定成果，国外自 20 世纪 70 年代后期

就对假俭草（Eremochloa ophiuroides）和狗牙根（Cynodon dactylon）等牧草进行了辐射诱变试验，发现辐射诱变

可以有效改良牧草性状和提高抗逆性［42-43］，我国牧草辐射诱变育种工作虽然与国外相比起步较晚，但在羊草、白

三叶等牧草中也育成了具有优质、多抗和综合性状优良的新品种，然而国内外已有应用重离子束辐射诱变培育的

粮食作物和花卉品种，但尚未有相应的牧草品种育成的报道［44-45］。在空间诱变育种方面，国外还集中在作物和蔬

菜育种［7，46］，牧草方面我国的航天诱变育种已走在世界前列，已成功培育了发芽率高、品质优良的牧草品

种（表 3）。

3. 2　化学诱变育种

化学诱变育种是以化学诱变剂为诱变源的育种方式，以造成生物基因位点突变的方式来不定向的随机产生

突变体，改变植物某些性状育成新品种，具有成本低、操作简单的特点［47］。自 20 世纪 50 年代起，化学诱变技术引

起了人们的重视［48］，Nilan 等［49］于 1962 年利用硫酸二乙酯（diethyl sulfate，DES）处理大麦，使株型和产量性状发生

改变，获得了矮秆、抗倒伏和高产的大麦新品种。目前使用的化学诱变剂包括烷化剂、叠氮化合物和碱基类似物

等，甲基磺酸乙酯（ethyl methylsulfone，EMS），叠氮化钠（sodium azide，NaN3）和平阳霉素（pingyangmycin，PYM） 
在农作物育种中得到普遍应用，其中 EMS 因其诱变效率高、突变谱广被广泛用于草地植物的突变体库构建和优

良草品种的选育并取得了一定进展［50-51］。秋水仙素也是化学诱变剂的一种，主要用于双单倍体育种，后期陆续发

现了功能相似但毒性相对较小的二甲戊乐灵等二硝基苯胺类除草剂并投入应用［52］。

3. 3　诱变育种效率的影响因素

从目前的研究中可以看出，除了不同的辐射源，不同的诱变材料和辐射剂量也会影响突变效果，根据不同物

种选择适宜的诱变材料和剂量是诱变中提高突变频率、获得有效突变体的关键。常用的材料包括种子和植物的

球根、枝条等无性繁殖器官材料［53］，其中因植物种子具有便于携带、易保存和突变体鉴定筛选方便等优势而被广

泛使用；诱变剂量过低达不到突变效果，过高的剂量会致死，导致得不到理想的突变体，所以目前多数研究以半致

死剂量为标准［52］。同时，随着不断地研究发现，单一的诱变剂使用得到的诱变效果不够理想，有研究将不同理化

诱变剂复合使用或诱变育种与其他育种技术相结合，可产生累加效应或超累加效应［54］。将诱变技术与其他育种

方式结合也是提高诱变育种应用效率的主要方向，如将离体培养与诱变剂相结合，能够进一步提高突变发生概

率，将这种广泛的变异在细胞水平上进行筛选鉴定，从而得到有价值的变异细胞体系，改变分离纯化速度和缩短

育种周期，通过此种方法已获得具有一定优良性状和强抗逆性的牧草突变体（表 3），但是如何建立完整高效的培

养体系还要根据不同品种的特性进一步研究。此外，经过理化诱变剂和离体细胞组织培育的突变材料在 M1代出
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现的突变体表型可能是嵌合体或不可育，突变性状无法稳定遗传给 M2代，M2和更高世代才是依靠表型筛选突变

体的关键时期［55］，总的来说育种周期依然很长，要想得到想要的突变体，还需结合新的技术建立相应的高效突变

体筛选体系，提高筛选效率。

4　倍性育种

植物倍性育种是植物育种的重要研究内容，是通过染色体的倍数性变化使后代性状发生遗传变异进而选育

新品种或者育种中间材料的育种方法，属于染色体组工程技术，具有操作较为安全简便、效率高的优势，是植物育

种的重要手段。主要包括单倍体和多倍体育种，多倍体包括同源多倍体和三倍体，其中单倍体育种因为能够提高

具有特定优良性状的纯合品种的育种效率和成功率从而受到广泛关注。

4. 1　单倍体育种

单倍体育种是指利用自然突变或人工诱导的方法获得只具有配子体染色体数目且能够正常生长的植株，进

而筛选培育成新品种或育种中间品种的育种技术，对于不同的育种目的可经过染色体复制加倍后形成纯合体。

由于牧草大多数为杂合多倍体异花授粉植物，且结实率低，传统的杂交育种需要连续多代且大量的杂交和反复地

筛选鉴定才能获得纯合植株，诱变育种也很难获得纯合体，但通过培育单倍体植株进而加倍处理后可获得双单倍

体后代，只需要 2 代的时间就可获得纯合体，能够提高筛选效率、缩短选育时间［69］。除此之外，单倍体植株对于克

服远缘杂交不亲和性具有一定成效，并且与诱变技术相结合可以提高诱变成功率，诱变后的单倍体较容易显现出

相应的突变表型，能够在早期被筛选出来，对牧草品种选育具有重要应用价值［15］。

已有研究发现在自然条件下一些植物可以自发形成单倍体，如芸薹属（Brassica）植物和苜蓿等［70-71］，并且部

分物种还可以自然加倍形成双单倍体，但相对来说自然单倍体形成频率很低，难以保存和应用于育种，需要应用

表 3　诱变技术在牧草育种工作中的应用

Table 3　Application of mutagenesis technique in forage breeding

诱变技术

Mutagenic 
technology

物理诱变

Physical 
mutagenesis

化学诱变

Chemical 
mutagenesis

复合诱变

Compound 
mutagenesis

诱变源

Mutagenic source

60Co-γ射线 60Co-γ-rays

快中子 Fast neutrons
离子束注入 Ion beam implantation
宇宙的辐射 Cosmic radiation
甲基磺酸乙酯 Ethyl methylsulfone（EMS）

硫酸二乙酯 Diethyl sulfate（DES）
叠氮化钠 Sodium azide（NaN3）

盐胁迫+组织培养 Salt stress+plant tissue culture
NaN3+盐胁迫+组织培养NaN3+salt stress+plant tissue culture
60Co-γ射线+甲基磺酸乙酯 60Co-γ-rays+EMS

快中子+盐胁迫+组织培养 Fast neutrons+salt stress+plant 
tissue culture

叠氮化钠+紫外线+盐/旱胁迫+组织培养 NaN3+UV+salt/
dry stress+plant tissue culture

应用

Application

紫花苜蓿，羊草等

M.  sativa［56］， L.  chi⁃

nensis［57］， et al.

羊草 L.  chinensis［58］

紫花苜蓿 M.  sativa［59］

紫花苜蓿 M.  sativa［60］

缘毛雀麦，扁蓿豆，羊

草 Bromus ciliates， Mel⁃

ilotoides ruthenicus［61］， 

L.  chinensis［62］

大麦 H.  vulgare［49］

黑麦草 Secale cereale［63］

高羊茅 Festuca elata［64］

紫花苜蓿 M.  sativa［65］

山黧豆 Lathyrus quin⁃

quenervius［66］

红豆草 Onobrychis vici⁃

ifolia［67］

紫花苜蓿 M.  sativa［68］

特点

Characteristic

突变谱广，方向不定，可有效改良单一性状，提

高抗逆性，打破远缘杂交不亲和性。The muta⁃
tion spectrum is wide and the direction is uncer⁃
tain， which can effectively improve the single 
character， improve the stress resistance and 
break the distant cross incompatibility.

诱发 DNA 点突变，效率高，易操作，但高效低

毒诱变剂较少。DNA point mutation can be in⁃
duced with high efficiency and easy operation， 
but there are few mutagens with high efficiency 
and low toxicity.

提高突变率，改变分离纯化速度和缩短育种周

期。Increase the mutation rate， change the sepa⁃
ration and purification speed and shorten the 
breeding cycle.
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人工诱导技术来提高单倍体发生率，如花药（花粉）或小孢子培养（孤雄生殖）、胚珠或未授粉子房培养（孤雌生

殖）、远缘杂交法和辐射或化学药剂诱导法、着丝粒介导法等。目前，牧草中苜蓿和黑麦草等采用人工诱导法已成

功获得单倍体植株［72-73］，其利用前景十分广泛，但孤雌生殖、孤雄生殖或远缘杂交等方式均受到植物生育期和组

织培养技术等限制，育种效率低，而近些年对植物体内诱导单倍体基因的挖掘和机制解析提供了全新的方法和思

路，目前已从紫花苜蓿、黑麦草、小麦（Triticum aestivum）等多个植物物种当中挖掘出能够诱导产生单倍体植株的

内源基因及多个同源基因［72］，可为饲草作物单倍体育种提供很好的借鉴。

4. 2　多倍体育种

多倍体育种是指植物在自然条件下或人工诱导后，通过表型或细胞学鉴定筛选具有 2 个以上亲本染色体组

的后代的育种方法，一般表现为器官巨大、抗逆性强。多倍体材料能够克服一些植物因倍性水平不同导致的远缘

杂交不亲和性和不育性，也可作为育种中的桥梁亲本材料，但部分诱导获得的多倍体存在生长慢周期长、矮化和

败育等缺陷，因此多倍体育种也适用于以收获营养体为主的无性繁殖植物的种质创新和改良［15］。由于自然条件

下多倍体发生率较低，使得通过物理、化学、生物等人工诱导方法诱导多倍体的技术被认为是促使生物多样性增

加的一个有价值的工具，克服了某些属只有一个物种所导致的植物基因库狭窄、经济价值性状低等问题，为育种

工作的延续奠定了基础［74］。

物理方式包括温度激变、机械创伤、电离辐射等诱导染色体加倍；化学方法包括秋水仙碱、富民隆等化学药

剂，也是目前最常用的方式；生物技术如植物体细胞杂交是有性杂交的重要补充，在转移由多基因或尚未克隆出

的目标基因所控制的性状方面具有极大的潜力。不同品种、种和属间的原生质体可以发生融合，可避免远缘杂交

不亲和的障碍［75-77］，还可以得到不同类型的同核体、异核体和胞质杂种［75］。目前主要应用的体细胞杂交方法为聚

乙二醇（polyethylene glycol， PEG）融合法，因其成本低和易获得较多融合体而被广泛地使用。融合方式主要有

对称融合、不对称融合和亚原生质体融合［78］，其中对称融合和亚原生质体融合应用较少，而非对称融合可以将亲

本之一的部分核基因或只将胞质内容物与另一亲本融合，挑选再生植株中具有优良性状的植株来缩短育种时

间［79］。这种融合方式有利于杂种细胞的筛选和增加种间或属间体细胞杂种植株的可育性，目前在早熟禾（Poa 

annua）和紫花苜蓿等牧草中得到了应用［80-81］。无论是自然加倍还是人工诱导，多倍体培养效率在种间和种内水

平上都有较大差异，筛选合适的品种基因型工作量较大，后代育性和遗传稳定性也是限制多倍体育种发展的主要

问题。

5　基因工程育种

基因工程育种是在分子水平上标记鉴定目的基因 DNA 分子序列，将其重组导入受体细胞或在基因组水平编

辑 DNA 序列，使植物遗传特性得到修饰或改变进而培育新品种的育种方式，主要包括分子标记辅助选择育种、转

基因育种和基因编辑育种。与传统育种无法精准定向获得突变相比，转基因育种和基因编辑育种能够更准确高

效地创造具有目标性状的突变，大大提高了育种效率和育种周期，以转基因技术、基因编辑技术为代表的农业生

物育种技术已成为开启新一轮农业科技革命的“技术之窗”。分子标记辅助选择育种技术在大量野生种质资源和

传统育种技术创造的新种质材料的基础上，可以缩短驯化育种、杂交育种、诱变育种等常规育种流程中关键的选

择环节的工作效率，并且可以根据突变材料的表型性状标记和挖掘目的基因，是转基因和基因编辑技术的基础。

5. 1　分子标记辅助选择育种

分子标记辅助选择育种是指借助分子标记对目标性状的基因型进行选择从而筛选突变材料的育种技术。常

用的分子标记技术有限制性内切酶片段长度多态性（restriction fragment length polymorphism， RFLP）、扩增片段

长度多态性（amplified fragment length polymorphism， AFLP）、简单重复序列标记（simple sequence repeats， SSR）
和单核苷酸多态性（single nucleotide polymorphism， SNP）等，相对于第一代基于分子杂交的 RFLP 标记，基于

PCR 的 SSR 标记大大减少了基因分型的费用和时间，而 SNP 标记在基因组中覆盖率更广，已有 20 多种牧草中大

量的 SNP 标记被开发出来，并构建了高密度分子遗传连锁图谱，从而为分子育种奠定了坚实的基础［82- 83］。目前

分子标记在野生牧草种质资源鉴定、牧草育种突变体鉴定和选择方面已经取得一定的进展，可以更直接、快速的
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鉴定不同生物体之间 DNA 差异，区分种质资源并判断种质间遗传距离，并且对于抗旱和产量等遗传力低的性

状、抗病性状等隐性性状、表型鉴定困难花费高的性状和多个抗性基因聚合调控的性状的选择具有显著作用，提

高了突变植株的选择效率。

分子标记除了在筛选和鉴定方面提高育种效率外，挖掘控制优良性状表达的优异目的基因是基因工程育种

的基础和关键的一步，也是当下研究的热点方向。但由于牧草多为多年生多倍体或杂合体，个体间具有较大的遗

传变异，数量性状遗传基础的复杂性和数量性状基因座（quantitative trait locus， QTL）定位的限制性，导致仅使用

分子标记在鉴定挖掘多个微效基因控制的数量性状改良中的应用受到诸多限制［4］，抗性性状等隐性性状的目标

基因挖掘和相应的分子标记效率较低［84-85］。而随着分子生物技术和生物信息技术的发展，高通量测序技术平台

已建立并日趋完善，转录组学、代谢组学、蛋白组学、表观遗传组学等基因组学应运而生，在牧草领域已有紫花苜

蓿、黑麦草、鸭茅（Dactylis glomerata）等 18 种饲草进行了全基因组测序［86］，将分子标记、基因定位技术与多组学分

析、全基因组关联分析、简单基因组测序、全基因组测序等相结合，目前已陆续在苜蓿和草地早熟禾等多种牧草中

鉴定筛选出与耐盐、抗病、休眠等农艺性状相关的基因信息，实现了优良牧草性状调控基因的快速挖掘与鉴定，为

后续的基因工程育种工作奠定了基础。

5. 2　转基因育种

转基因育种技术就是人为的将外源基因导入目的细胞或生物个体中，并使其能够稳定地表达并遗传，使植物

性状发生改变进而培育新品种的一种育种方式。转基因植株能够克服有性杂交的限制获得特异的突变体，应用

前景广阔。1985 年，Vasil 在国际草原学大会上首次提出利用遗传转化技术将外源的特定基因导入牧草的可行

性，为应用转基因技术改良牧草奠定了理论基础［87］。随后国外畜牧业发达国家陆续开展了大量的转基因研究，在

牧草转基因育种方面的研究深度和广度要强于我国，在 20 世纪初就已建立鸭茅和多花黑麦草（Lolium 

multiflorum）等牧草的遗传转化体系，并广泛应用［87-88］。常用的转基因手段包括农杆菌介导法、基因枪法及聚乙

烯乙二醇（PEG）介导法等，农杆菌介导法和基因枪法因操作简单、适用广泛和遗传稳定性好等优势被广泛使

用［89］。目前，国内外牧草转基因育种主要集中在增强抗性和提高牧草品质方面，如抗除草剂、耐盐、抗旱、抗病和

改良牧草消化性等（表 4），我国紫花苜蓿、百脉根、白三叶、多年生黑麦草等牧草的遗传转化体系也相对成熟［90］，

已培育出许多转基因抗性牧草品系，已有部分品系获批田间试验许可［8］，不过目前通过转基因技术育成的抗性牧

草品种还鲜有报道。

表 4　基因工程育种技术在牧草育种中的应用

Table 4　Application of genetic engineering breeding technology in forage breeding

基因工程技术

Genetic engineering technology

分子标记辅助选择育种 Molecular 
mark assisted breeding

转基因育种 Transgenic breeding

基因编辑育种 Gene editing breeding

应用

Application

野生牧草种质资源、品种区分鉴定 Differentiation and identification of wild for⁃
age germplasm resources and varieties

突变体性状、突变植株筛选鉴定 Screening and identification of mutant characters 
and mutant plants

与基因组学结合进行目的基因挖掘 Target gene mining in combination with ge⁃
nomics

抗除草剂 Herbicide resistance

抗病 Disease resistance

耐盐 Salt resistance

抗旱 Drought resistance

低木质素 Low lignin

低木质素，抗旱 Low lignin， drought resistance

参考文献

References

狗牙根，紫花苜蓿 C.  dacty⁃

lon ［93］， M.  Sativa ［94］

黑麦草  S.  cereale ［95］

黑麦草，紫花苜蓿 S.  cere⁃

ale ［96］， M.  sativa ［97］

紫花苜蓿 M.  sativa ［98］

高羊茅 F.  elata ［99］

紫花苜蓿 M.  sativa ［8］

百脉根 Lotus corniculatus ［8］

黑麦草 S.  cereale ［100］

紫花苜蓿 M.  sativa ［101-102］
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5. 3　基因编辑育种

基因编辑育种是对目标基因进行“编辑”，对特定 DNA 片段进行敲除、插入或碱基替换从而改变植物性状的

一项新育种技术。与转基因相比，基因编辑技术是在植物原有的基因组信息上进行操作，没有外源基因的导入，

可在生物体内实现对基因组定点位置的精准修饰和定向改造，对于植物性状改良更直接，并且摆脱了对物种的依

赖性，具有高效、稳定和成本低等优势，极大加快了植物功能基因组学研究和农作物分子设计育种进程。目前第

3 代基因组编辑技术 CRISPR 系统被广泛使用，已有研究将基因编辑技术运用在作物和蔬菜育种当中，如水稻

（Oryza sativa）、大豆（Glycine max）和番茄（Solanum lycopersicum）等。但目前在牧草研究中，除苜蓿、黑麦草和

蒙古冰草（Agropyron mongolicum）等几种饲草品种外，其他牧草中还少有相关报道［91-92］。

6　展望

综上所述，国内外牧草育种工作已有较长的历史，育种技术也在不断发展和创新，对于野生资源的收集驯化

和人工创建牧草新种质都做了大量的工作，我国虽然起步较发达国家晚，但发展迅速，不过目前为止已选育的牧

草品种数量及其推广应用依然难以满足我国日益增长的需求，主要表现在大量的自然牧草资源利用不充分、牧草

选育目标单一和育种新技术的应用不成熟等方面，未来建议加强以下几个方面的研究。

6. 1　深入挖掘牧草自然资源，加强种质资源收集与利用

我国牧草种质资源丰富，草地饲用植物 6704 种， 隶属 246 科 1545 属， 已收集入库的为 107 科 692 属 2105 种，

其中豆科和禾本科饲用植物最多， 分别为 1231 和 1127 种［8］。由于草地退化，自然草资源面临威胁，我国目前牧草

资源保存依然采用异地保存，过程中也存在遗传多样性缺失的风险，成功收集保存的种质资源相对较少［4］。种质

资源收集的同时，我国截至 2016 年共有 1. 6 万多份种质资源进行了抗逆性和品质相关的农艺性状评价，已筛选出

高蛋白苜蓿、抗白粉病红三叶（Trifolium pratense）和抗褐斑病紫花苜蓿等优异种质  553 份，然而只对 2% 的牧草

资源进行了遗传评价［4］，对牧草资源的遗传背景缺乏了解，大量野生资源未被评价鉴定，利用率较低，对牧草自然

种质资源的挖掘利用还有待加强。

6. 2　以需求为导向，丰富牧草新品种选育目标

牧草的抗性育种也是我国目前牧草育种研究的重点，2000-2020 年在我国已育成的牧草品种中，具有抗寒

品种 43 个，耐旱品种 50 个，耐盐品种 22 个，耐酸品种 9 个，抗病虫害品种 51 个，但多集中于杂交育种和诱变育

种［24］。由于牧草主要种植于农牧交错带，其降水、土壤肥力均较农作物种植区域差，所以牧草品种选育的关注点

除高产外，还有较高生态适应性，较强的种间竞争、互作能力，较强的盐碱或干旱等非生物胁迫抗性等特性［103］。

但我国目前审定通过的品种大多适用于农田播种，具有突出抗性的牧草品种较少，对于引进品种来说相对较弱，

多数牧草依赖进口，需要重视对能够满足多区域、多功能种植需求的牧草品种的选育。

6. 3　全面开展牧草育种新技术的研究，突破牧草育种瓶颈，加强优质牧草羊草和苜蓿等新品种的选育

目前通过审定的牧草育成品种仍以驯化育种和常规育种方法为主，周期长、效率低等问题极大阻碍了我国牧

草新品种选育工作的发展。羊草被认为是“禾草之王”，生态适应性广，具有营养价值高和高抗性等优良性状，但

羊草结实率低、抽穗率低、发芽率低的问题限制了羊草的种植推广，较长的生长周期也限制了育种效率，截至目前

我国通过审定登记的羊草品种只有 21 个，很多品种也没有得到推广种植［104］，具有很大的发展潜力；而“牧草之王”

紫花苜蓿作为国内外牧草育种重点关注对象，也面临相同的问题，截至 2020 年，我国已育成的苜蓿品种共 112 个，

美国 2015 年一年内审定登记了 192 个，与我国近 30 年的品种数量接近，急需提高我国自主研发苜蓿品种的能力

和效率。然而牧草的多倍体、杂合体的特性和基因的多效性与连锁性使得具有较大应用价值的新性状的个体通

常伴随着其他不良性状，也使得控制目的性状功能基因的挖掘变得困难［92］。而近年来不断发展的基因工程技术

弥补了牧草常规育种的缺陷，金京波等［4］也曾提出利用全基因组关联分析可能更适合从紫花苜蓿和羊草中挖掘

优异基因资源，将表型水平的突变与基因水平的突变相关联建立突变谱，利用转基因和基因编辑技术可以大大降

低或避免不良基因的连锁，简化传统育种流程中的复杂程序，加快牧草新品种选育进程。此外，在粮食作物育种

中通过调节光周期、培养温度和植物激素的使用等方法进行快速育种能够达到每年 3~9 代［105］，可大大提高育种
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效率，但相关技术在牧草育种中报道较少。因此，构建牧草现代高效育种技术体系，突破基因编辑和分子设计育

种的瓶颈，才能推动我国种业顺利进入生物育种时代，为实现我国优质、高产人工草地的建植奠定基础， 为满足

我国畜牧业对饲用牧草日益增长的需求提供技术支撑。
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