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综  述 

藜麦的驯化栽培与遗传育种 
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3. Facultad de Ciencias Agrícolas (FCA) Universidad Autónoma Gabriel René Moreno (UAGRM) Santa Cruz, Bolivia 

摘要: 藜麦(Chenopodium quinoa Willd.)起源于南美洲提提喀喀湖区，是苋科(Amaranthaceae)藜属(Chenopodium)

一年生作物。因其营养全面且对多种非生物逆境胁迫具有抗性，被认为是尚未被充分开发且具有高应用潜力的

作物，深受育种学家的关注。近年来，随着人们对健康的关注和高品质生活的追求，对藜麦的需求量急剧增加，

加之藜麦能有效缓解全球粮食安全，对其栽培与育种等研究已成为热点。为了加深对藜麦的认识和推动其产业

的发展，本文结合本课题组多年来对源于安第斯山藜麦种质资源的收集、评价与利用的实践，从藜麦营养价值

与应用、起源与分布、遗传研究、品种选育进展及发展趋势等方面进行了总结，以期为我国藜麦新品种(系)的

培育与栽培、产业可持续发展、贫困地区人群增收及新增我国粮食生产途径等方面提供参考信息。 
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Domesticated cultivation and genetic breeding of Chenopodium 
quinoa 
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Abstract: Quinoa (Chenopodium quinoa Willd, 2n=36) is an annual crop belonging to the genus Chenopodium in 

Amaranthaceae, and originated from the Titicaca lake of the Andes region in the South America. Due to its high nutritional 

values and adapted tolerance to various abiotic stresses, quinoa was considered a crop with high application potential, but 

improvement is still needed for the development and utilization of crop. Therefore it attains the attention of biological 

scientists and breeders. In recent years, with the pursuit of better health and higher quality of life, the consuming of quinoa 

grains has increased dramatically. Cultivation and breeding of quinoa has received more attention to ensure global food 

security as well. On the basis of our multiple years of experience in quinoa germplasm collection which were evolution 
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from Andes region, the focus of this review is on the nutritional quality and application of quinoa, species origination and 

evolution, domestication by human, and genetic breeding progress and trends, so that a better understanding of quinoa 

values can be achieved. We aim to help increase farmers’ income in poverty areas and ensure national food security by 

promoting development of quinoa industry in China.  

Keywords: Chenopodium quinoa; domestication; cultivation; genetics and breeding 

人类历史上曾有 7000 余种植物用来生产食物，
满足人类生活需要。据国际粮农组织不完全统计，

当前全球约有 150种主栽作物，其中 30种作物用于
约 95%的食物来源，12种作物用于 75%的食物生产，
而水稻(Oryza sativa L.)、玉米(Zea mays L.)、小麦
(Triticum aestivum L.)和马铃薯(Solanum tuberosum)4
种作物就提供了近 50%的食物[1]。这种严重依赖少

数作物的现状极大地削弱了全球的粮食安全。因而，

加大对许多古老而又未充分认识、具有高利用潜力

作物的研发与利用，将是解决粮食安全困境的必由

之路[2]。 
藜麦(C. quinoa Willd, 2n=36)属苋科(Amaran-

thaceae)藜亚科(Chenopodioideae)藜属(Chenopodium)
一年生草本植物，籽粒用作粮食，是一种假谷类作

物[3]。早在公元前 5000年左右就被南美提提喀喀湖
区土著居民筛选为主粮作物，被称为“粮食之母”，

养育了印加文明[4]。16 世纪西班牙等国家对南美的
入侵与统治，强调以小麦作为主粮，削弱了藜麦的

生产并使大量已驯化的种质资源丢失[5]，导致当地

居民健康水平的降低，人们才重新认识到藜麦优越

的营养及保健价值[6~8]。20世纪 70年代，藜麦被美
国航空航天局选作太空主食[9]，营养学家称其为“营

养黄金”、“超级谷物”。目前普遍认为藜麦是一种全

营养食物[10~12]，致使包括南美在内的世界各地大规

模种植[13]。在生物学上，藜麦具有突出的抗逆性[14~16]，

被公认为是在土壤与气候逆境下还能进行粮食生产

的优选作物[17]。联合国粮农组织将 2013年定为“国
际藜麦年”[11]，以彰显藜麦的重要性，促进全球的

生产、消费与产业升级[18~20]。 
随着我国人民生活水平的提高和保健意识的增

强，人们对粮食/食品多样化、营养性、安全性和健
康性等需求的不断提高，也促进了对藜麦种植、认

识与消费的逐年增加。国内学者在藜麦的引种评价、 

栽培技术、生物学与遗传育种研究的基础上，开展

了生产、消费、食品加工等方面的研发。本文系统

总结了藜麦的营养价值、起源与分布、驯化与栽培、

遗传及品种选育方面的研究进展和趋势，以期为我

国藜麦新品种培育和产业可持续发展提供新的思路。 

1  藜麦的营养 

1.1  籽粒的营养 

藜麦是单一作物能维系生命活动最好的食用性

作物[20~22]。籽粒含有优于水稻和小麦等传统作物的

蛋白质和必需氨基酸等营养及维生素、萜类、类黄

酮等保健成分[6]，其中淀粉含量为 58.1%~64.2%，支
链淀粉低 (8%~20%)[23~25]；蛋白质含量为 12%~ 
23%[26,27]，因不含致敏的面筋或麸质，是绝大部分

对麸质敏感人群的首选主食。籽粒氨基酸含量丰富、

组成均衡，其赖氨酸、色氨酸、组氨酸、蛋氨酸和

苯丙氨酸等人体必需氨基酸的含量高于普通谷类作

物 [27]，组氨酸和色氨酸含量甚至高于大豆(Glycine 
max (Linn.) Merr.)[25]。籽粒中脂类含量约 9.5%，多
为不饱和脂肪酸[27~29]。另外，籽粒富含钙、镁、钾、

铁、铜、锌和锰等矿质元素[27,28]，以及丰富的 VC、

VE、VB1、VB2、VB3、VB6和叶酸等维生素
[26,29]；此

外籽粒还含有与黑麦(Secale cereale L.)媲美的膳食
纤维，含量约 3.4%，高于水稻(0.4%)、小麦(2.7%)
和玉米(1.7%)。因而，藜麦能保证人类必需的营养
供给，对人体健康具有促进作用[30]。 
藜麦是除荞麦(Fagopyrum tataricum L.)和大麦

(Hordeum vulgare L.)外含槲皮素、山奈酚、杨梅酮
等抗氧化酚酸类化合物的天然食物来源[31,32]，这些

酚酸类化合物主要分布于种皮，略具苦涩味，虽然

降低了适口性，然而作为重要的抗氧化成分，能降
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低癌症和心血管疾病的发病率[12,33]。果皮中还含有

皂苷类化合物，具有抗菌、抗炎症、抑制胆固醇吸

收、降三高和保肝等功效，对防治动脉硬化、血栓

形成等有良好的作用[34]。 

1.2  叶片和茎秆的营养 

自藜麦被人类驯化以来，其幼苗和叶与同科的

菠菜(Spinacia oleracea L.)一样常用作蔬菜，为人类
提供了重要的维生素、营养及矿质元素[35~37]。藜麦

叶片含 2.79%~4.17%蛋白质 [34](其中赖氨酸含量占
氨基酸总量的 5.1%~6.4%)、1.9%~2.3%的脂类和
3.3%的灰分，且钾、铁、铜等矿物质含量高于普通
蔬菜[27,37,38]，Vc含量约为 12~23 mg/100 g，VE含量为

2.9 mg/100 g，胡萝卜素含量约为 8.2~19.0 mg/100g[29]，

总体营养高于普通蔬菜。目前国内用作蔬菜的藜麦

品种尚未见报道，选择并培育苗期生长快、口感好

的蔬菜品种将是藜麦品种选育的方向之一。藜麦的

秸秆也具有较高的营养，可作为饲料中蛋白质、维

生素和矿物质的添加物，用于畜牧业[36,37]。因而筛

选或培育用作青储饲料或干饲料、具生物量和蛋白

质双高的品种(系)饲草型藜麦，也是藜麦育种的重要
方向。 

1.3  加工与利用 

研究表明，长期食用藜麦可促进产妇的乳汁分

泌，满足病人、儿童、学生、中老年和对麸质过敏

者等人群的营养需求[37]，因而在我国，推动藜麦种

植的同时，可通过深加工等方式延长产业链，开发

高附加值的藜麦特色产品，促进消费带动藜麦的产

业发展。目前藜麦营养与加工研究领域多集中于藜

麦生理活性成分的健康促进作用机制的解析与相关

产品的开发[37,38]。因此，研发多样化的藜麦食品或

食品添加产品，如单一或混合的藜麦米、藜麦粉、

藜麦面条、藜麦酸奶、藜麦营养粉、藜麦饼干、即

食藜麦片、粥、煎饼、蛋糕/面包、爆米花糖、藜麦
酒及类似于苦荞茶的藜麦籽粒茶/叶茶，对推动藜麦
的消费具有重要作用。鉴于藜麦是维系生命营养最

好的单一作物，还可作为战备资源，开发专用特色

藜麦产品，用于封闭环境工作人群，如航天员和航

母、潜艇及战时军队人员的营养补给。 

2  藜麦的起源与分布 

2.1  分类 

早期分类学将藜麦归属藜科(Chenopodiaceae)，
基于藜科和苋科的植物形态解剖学、生物化学与分

子生物学等均具相似特征的研究，后来将藜科归属

苋科的藜亚科[39,40]。结合果实等形态与分子系统发

生学研究，确定藜亚科包含 Chenopodieae、Dysp-
hanieae、Axyrigeae、Spinacieae和Atripliceae等族[41~43]。

藜麦归属藜属(Chenopodium)藜组(section Chenopo-
dium)下的 Cellulata 亚组。而藜组含 Cellulata、
Lejosperma、Undata 和 Grossefoveata 共 4 个亚组
(subsection)[44,45]，Cellulata 亚组包括藜麦、美洲种
群(如 C. hircinum、C. berlandieri Moq.、C. desicatum、
C. neomexicanum、C. pallescens和 C. watsonii)及欧
亚种群 (如 C. suecicum 和 C. ficifolium)。而与
Cellulata更近缘的 Lejosperma亚组主要包括美洲二
倍体藜属种群(如 C. pallidicaule Aellen、C. atrovirens
和 C. petiolare)及欧亚不同倍性的种群(如 C. album 
L.、C. opulifolium和 C. iljinii)[44~46]。 

2.2  起源与驯化 

藜属中栽培种群主要包含起源于南美的藜麦、

中美洲的伯兰德氏藜(C. berlandieri var. nuttalliae, 
2n=36)、旧大陆的六倍体杖藜(C. giganteum, 2n=54)
及安第斯山高原的二倍体苍白茎藜(C. Pallidicaule 
Aellen)[47]。通过基因组测序及分子标记已确定四倍

体的藜麦和原产于北美的 C. berlandieri var. nutta-
lliae 亲缘关系近，归属于单一进化支(clade)，包含
了 A和 B亚基因组[48]，预示藜麦起源于异源二倍体

间的融合。南美野生近缘种包括 C. quinoa ssp. 
Melanospermum Hunz和 C. hircinum Schard等，主要
分布于安第斯山；二倍体包括 C. petiolare Kunth和
C. insisum等，分布于安第斯山峡谷；而来源于旧大
陆的 C. album则适应性强、分布较广，已扩散至不
同海拔区域[48,49]。藜麦直接来源的二倍体祖先种现

在已无从知晓，但通过比较基因组的研究及相关分

子生物学证据推测约 3~5 万年前，藜麦起源于苍白
茎藜和 C. dessicutum 等 A 基因组祖先二倍体与 C. 
suecicum和 C. ficifolium或其近缘 B基因组祖先二倍 



 

1012 Hereditas (Beijing)  2019 第 41卷 

  

    

体间的融合。在美洲，藜麦现存的起源于美洲野生

近缘二倍体均属于 A基因组物种，尚无现存起源于
美洲 B 基因组二倍体物种的报道，预示着四倍体的
藜麦及其野生近缘种可能起源于现存的 A基因组的
二倍体的祖先与起源于美洲但已灭绝的二倍体 B 基
因组的物种，或是二倍体 A基因组祖先物种与旧大
陆传入的近缘二倍体野生 (如 C. seciucum 和 C. 
ficifolium)祖先种间融合而形成[50~52]。Maughan等[53]

通过对叶绿体和线粒体基因组的测序，确定属 A基
因组的 C. pallidicaule与四倍体藜麦和 C. berlandieri
间叶绿体基因组序列相似性更高，预示在藜麦的融

合与形成过程中，A 基因组的祖先物种可能作为母
本。藜麦及其近缘四倍体和 A基因组二倍体物种集
中分布于安第斯山区，预示安第斯山区可能是藜麦

的起源中心，然而对藜麦的起源及起源中心的确证

还需要更多的种群形态观测及分子生物学研究。分

子标记分析表明，南美野生 C. hircinum Schard、C. 
quinoa var. Melanospermum和北美的 C. berlandieri
及 C. berlandieri var. zschackei等四倍体种与藜麦最
为近缘[53~55]，为此也有学者提出，藜麦首先通过北

美洲的C. neomexicanum和C. incanum祖先二倍体A
基因组物种与旧大陆的 C. suecicum祖先二倍体 B基
因组种间的融合产生 C. berlandieri var. zschackei。
藜麦是通过人类活动或候鸟迁徙将 C. berlandieri 
var. zschackei传入南美最终驯化形成[51,52,56]。可见藜

麦的形成是由特殊的二倍体祖先 A、B 基因组间的
融合产生，同时也导致遗传多样性的降低，为此在

育种中筛选和利用现存藜麦的近缘二倍体基因组中

保留的遗传多样性进行育种利用将是恢复藜麦品种

遗传多样性降低的有效手段。 
藜麦的驯化与人类的迁徙及文明发展密切相关。

古人类学家结合人类基因组学研究表明，人类走出

非洲，约 2~2.5万年前进入北美，而后约 1.5万年最
终到达南美[57]。与亚洲汉藏人群起源于北方冷凉地

区(可能冷凉环境有利于人类对侵染性疾病的控制)
相似[58]，最先到达中南美洲，低纬低海拔人群可能

因高温高湿环境无法控制疾病，逐渐向高海拔迁移，

最终选择了具有丰富水源的提提喀喀湖区为栖息地。

为了生存和繁衍，利用野生藜麦作为食物，开始对

野生藜麦进行驯化。公元前 5000~3000 年随着印加
文明的兴盛与扩展，藜麦也随人类扩散而被传播[41,59]，

逐渐形成从哥伦比亚(北纬 20°)到智利(南纬 42°)，或
到达更远的波多黎各(南纬 47°)，从海拔 4500 米到
海平面的各种生态环境中均有分布与种植的区域[60]。

Wilson[59]、Gandarillas[60]和 Christensen 等[61]均认为

秘鲁和玻利维亚安第斯山的提提喀喀湖区是藜麦遗

传多样性的起源中心，与上述推论一致。据此推定，

厄瓜多尔的藜麦可能是从玻利维亚和秘鲁高原传入

的，而阿根廷的藜麦可能是从玻利维亚或南智利高

原和海岸传入的[61]。目前，南美是藜麦种植面积最

大、栽培及野生近缘种种质资源最丰富的地区[62,63]。

人类的驯化与选择也导致了藜麦种质遗传多样性的

降低，这与 Zhang 等[64]认为从安第斯山高原到智利

海岸藜麦的多样性呈现下降的趋势相一致。因而，

收集、评价并充分利用起源地，特别是安第斯山不

同生态类型品种及近缘种质进行育种利用是实现藜

麦品种改良的核心。 
藜麦及其近缘种质资源的收集与评价可以追溯

到 20世纪 60年代，玻利维亚巴塔卡玛亚(Patacamaya)
实验站的收集，但直到 1998年才投入使用。为保护
藜麦的遗传多样性并用于育种，玻利维亚政府在 20
世纪后期通过资助构建了世界最大的藜麦种质资源

库。目前收集了超过 3000 个种质，包括高原(Alti-
plano)、峡谷(Valley)、盐滩(安第斯山南部高地)、多
雨湿润(Yungas)及海岸等 5种生态类型[65,66]，为藜麦

的生物学基础研究和育种奠定了良好的种质基础。 

2.3  生产与分布 

南美洲原产地安第斯山的藜麦主要包括分布于

哥伦比亚、厄瓜多尔和秘鲁等地的峡谷型，分布于

秘鲁北部和玻利维亚的高山型，分布于玻利维亚的

多雨湿润型，分布于玻利维亚安第斯山南部高地、

智利和阿根廷的盐滩型，以及分布于智利中部和南

部的海岸型共 5 种生态类型[13,66~68]。不同生态区采

用不同的栽培模式进行藜麦的生产，其中安第斯山

中北部地区主要以轮作方式进行生产，藜麦前茬多

为马铃薯，后茬多为大麦、燕麦及豆类等饲用作物[69]。

玻利维亚和秘鲁是全球藜麦的主要生产和出口国，

2013年藜麦种植面积分别为 75 000和 45 000 hm2[13]。

随着全球藜麦的主粮化发展，原产地藜麦已无法满

足世界的需求，从 1999年藜麦规模化种植扩展到北
美，2015年发展到欧洲，种植面积达 5000 hm2[19]，



 

第 11期 林春等: 藜麦的驯化栽培与遗传育种 1013 

 

    

其中英国、法国、西班牙和波兰等国为主要生产国。

2015年后藜麦的规模化种植扩展到包括埃塞俄比亚
在内的非洲各国及中国、印度和日本等亚洲国家[7,13]。

目前世界上超过 95个国家和地区种植藜麦[13]，全球

藜麦的总产量可达 20万吨，消费规模逐年增加，主
要消费国家和地区为美国、加拿大、韩国、日本和

中国等[13,70]。 
我国于 1987 年首次由西藏农牧学院和西藏农

牧科学院引种试验成功，并连续多年在西藏各地进

行小面积试验示范栽培[71]，2008年藜麦才在山西静
乐县开始规模化种植，近年来在陕西、甘肃、青海、

新疆、宁夏、内蒙古、吉林、黑龙江、辽宁、河北、

河南、山东、安徽、江苏、四川、贵州及云南[72]等

省区产业迅速发展。据不完全统计，2014年全国种
植面积仅 3333 hm2[70]，而 2018年种植面积就发展到
8000 hm2[73]，2019年进一步扩大，全国的藜麦种植
面积估计超过 2万 hm2，总产量可能达到 2~3万吨[74]。

我国藜麦的种植规模和需求仍有进一步发展扩大的

趋势，预计 2025 年藜麦需求量将达到 10 万吨[74]。

目前甘肃省藜麦种植面积为 4700 hm2，是我国最大

种植面积的省份，其他较大种植面积的省(区)包括内
蒙古(4000 hm2)、山西(3400 hm2)、青海(1700 hm2)、
河北(1700 hm2)和云南(3000 hm2)等 [74]。经过多年

的发展，我国逐步形成 5 个具有代表性的藜麦种植
区[70~82]，包括：(1)与南美原产地相似的西藏、青海
及云南迪庆州等高海拔生态区；(2)新疆、甘肃和山
西等干旱少雨区；(3)山东半岛、辽东盐碱区；(4)东
北及内蒙冷凉区；(5)西南立体气候区。我国生产的
藜麦主要品种中，根据籽粒的颜色主要分为红色、

黑色、白色及黄色籽粒 4 大类型，总体而言这些品
种混杂、品质优劣不均，严重制约了我国藜麦产业

的持续发展。因而，引进优质种质资源，筛选与培

育上述 5 个特征生态区域的藜麦品种是藜麦引种与
育种研究的主要方向。 

3  藜麦的遗传研究 

3.1  遗传多样性研究 

Kawatani于 1956年确定了藜属植物的染色体基
数[83]，而藜麦与Ｃ. berlandier 染色体数(2n=4x=36)

的确定，奠定了藜属植物细胞遗传学研究的基础[84]。

形态特征及遗传多样性研究表明，藜属中二倍体物

种的多倍化在进化和物种形成中起重要作用，且形

成复杂的藜属种群。在分类上，藜属二倍体物种包

括源于美洲的 A 基因组二倍体(C. dessicatum、C. 
neomexicanum 和 C. standleyanum 等)和旧大陆的 B
基因组二倍体(C. pallidicaele、C. suecicum 和 C. 
ficifolium等)及南欧由单物种 C. vulvaria L.独立构成
的进化支 [83,85~88]。藜麦及其近缘种 C. berlandieri 
Moq.均是 A 和 B 二倍体基因组异源融合成的四倍
体[88]，而属于六倍体的 C. album L.则源于 B基因组
与未知的四倍体基因组物种(类似于现存欧洲的四
倍体 C. strictum Roth 或 C. stratiforme Murr)的融
合 [89~91]。2006年 Bhargava等[7]首次对藜麦核型进行

了全面的研究，确定藜麦和 C. berlandieri 的 DNA
序列具有较高的相似性，均具有近等臂的小染色体。

藜属四倍体物种基因组大小为 1.405~1.485 Gb，属
小基因组物种[7]。进一步分析表明，藜麦(1C=1.438 Gb)
与 C. berlandieri ssp. (1C=1.467 Gb)的核型和 DNA
含量均有差异，而与Ｃ. hircinum的差异较少，这与观
察到的藜麦和Ｃ. hircinum间具有天然种间杂交的现
象一致[84,92]，说明相对于起源北美的 C. berlandieri，
藜麦与南美起源的Ｃ. hircinum具有更近的亲缘关系。 

RAPD (random amplified polymorphic DNA)、
SSR (simple sequence repeats)和 SNP (single nucleotide 
polymorphism)等遗传标记常用于藜麦的种群结构、
亲缘关系、遗传变异、多样性鉴定及基因组图谱绘

制等的研究[47,93]。Chrisrensen等[94]以源于南美的 143
份藜麦材料，利用 36 个 SSR 标记，结合种质的形
态特征、分布与产量性状等，将南美藜麦主要分为

高山和海岸两个主要类型。目前 RAD-seq(restriction 
enzyme-assisted sequencing)技术是进行高密度基因
组分子标记开发的有效手段[95]。Maughan等[93]利用

113份来源于安第斯山高原、山谷和海岸等生态型种
质，筛选出 8 个表型明显差异的藜麦种质用于
RAD-seq分析，开发了 14 178个 SNP标记，并基于
这些 SNP标记将上述材料聚类为高山和海岸两个类
群，该结果与 Chrisrensen等[94]对藜麦种质聚类分析

的结果一致；该研究组通过海岸与高山藜麦品种间

杂交，构建了重组近交系(recombinant inbred lines，
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RIL)作图群体，绘制了标记密度为 3.1 cM/SNP、含
有 35个藜麦连锁群，跨接 1024 cM的基因组遗传图
谱，用于遗传分析和基因组测序。基于基因组重测

序的策略，Zhang 等[64]对 129 个藜麦种质资源进行
筛选，对来源不同且形态差异明显的 11个品系进行
全基因组重测序，开发了密度为 5.81 kb/SNP和 0.58 
kb/InDel、含有 36 个连锁群的遗传图谱，并进行种
质多样性的评价，该研究结果也确定藜麦种质主要

分为高山和海岸两大类群，具有丰富的多样性，且

从安第斯山高原到智利海岸其遗传多样性呈现下降

趋势，再次证明安第斯山高原区是藜麦的起源中心。 

3.2  重要性状的基因或 QTL 研究 

藜麦具有圆锥型花序，花器官小而多，具有两

种大小的雌花、两种大小的两性花和无花被的小花

共生的复杂特征[7]。由于花器官小、人工去雄难等

因素，通过杂交构建遗传群体用于作图以及基因和

QTL 定位的研究较困难，导致藜麦的质量与数量性
状的遗传学研究远远滞后于其它作物。在质量性状

方面，Carmen等[96]报道了一个单复等位基因控制的

叶色变化，该研究还确定了花序的形状是由一对等

位基因控制，且控制球形(glomerulate)花序相对于控
制苋型(amaranth)花序的等位基因呈显性。Ward等[97]

描述了一个藜麦核质互作控制的雄性不育性状，其

中核不育表型是由纯合的隐性单基因控制。系统地

对藜麦进行质量和数量性状研究始于 2000 年摩洛
哥引进藜麦种质资源与育种计划，该计划通过高原

和海岸型藜麦种质间的杂交，构建 RIL F2:6群体，开

展籽粒颜色、花序颜色、株高、穗型、茎粗以及生物

量、产量、抗病性等 21个农艺性状的研究。该研究
发现在 F2分离群体中呈现复杂的遗传变异性，其中

花序颜色与粒色、茎色及穗型表现质量性状特征[98]，

且穗形性状的遗传调控与 Carmen[96]报道的结果一

致。该研究还首次确定植株高度、成熟度、抗病性、

生物量及种子产量为数量控制性状[98]，为藜麦的分

子遗传与育种研究奠定了基础。 

3.3  分子遗传学研究 

藜麦高营养价值的形成及非生物逆境的抗性机

制研究一直是被关注的热点领域。Maughan 等[99]首

次利用同源克隆的方法获得了藜麦与拟南芥抗盐相

关的转运体(AtSOS1)同源基因 CqSOS 1A 和 CqSOS 
1B，分析了在不同盐胁迫下的表达变化[99,84]。2017
年藜麦基因组测序的完成，为藜麦具有较高的非生

物抗性和高营养机制的阐明提供了基础[4,51,52]。ABA
的合成及信号转导是植物非生物抗逆性的核心环节。

不同研究组对不同来源的种质进行基因组测序与重

测序后，开展 ABA合成与调控基因的预测与表达分
析，确定藜麦 ABA合成与信号转导相关基因的拷贝
数比普通植物(如甜菜、菠菜和拟南芥等)高，预示在
进化过程中积累高拷贝 ABA 相关基因是藜麦获得
较高非生物抗逆性的可能机制[52]。Zou 等[52]对正常

和盐胁迫下藜麦表皮泌盐囊细胞(epidermal bladder 
cells, EBC)的 RNA进行测序分析，确定液泡膜及质
膜上阴离子转运家族基因(如 SLAH、NRT等)、阳离
子转运家族基因(如 NHX1、HKT1 等)及囊泡、质膜
上的 H+-ATPases均在盐胁迫下高效表达，这些膜定
位的离子转运相关基因的盐胁迫诱导表达，将盐离

子转运到液泡中，富集浓度可达 1 mol/L，继而分泌
到体外，实现对高盐浓度环境的抗性。开展抗逆转

录因子家族基因及表达分析也是解析物种抗逆性机

制的有效手段之一，基于藜麦全基因组序列，2019
年 Yue等[100]分析了藜麦中 92个 CqWRKY家族基因
及其表达，确定其中 25个基因与器官的发育和渗透
胁迫相关。Li等[101]也预测了藜麦中的 90个 CqNAC
家族基因，其中 11个属于组织专一性表达，其表达
受盐胁迫的诱导。这些研究均从不同侧面阐述了藜

麦的抗盐、抗旱机制。 
在营养品质形成机制方面，科研人员也开展了

大量的相关研究。Coles 等[102]利用表达序列标签的

方法初步鉴定了 331 个藜麦未成熟籽粒专一表达
的 cDNA序列，Reynolds等[103]从含有皂苷的成熟藜

麦籽粒中筛选了大量的差异表达 EST，开展了皂苷
合成的研究。Jarvis等[51]指出天然低皂苷白藜麦品种

中皂苷合成和积累较低的原因是由于三萜皂苷合成

激活调控因子１(triterpene saponin biosynthesis 
activating regulator like 1, CqTSARL1)转录后选择拼
接导致其蛋白合成的提前终止。另外，2019 年
Imamura 等[104]解析了藜麦的苋色素(amaranthin)合
成酶在烟草悬浮细胞中的生产。Zou 等[52]结合基因 
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组序列及转录组分析，预测了藜麦中赖氨酸和叶酸

合成的基因，并进行了表达分析。遗憾的是，目前

尚未建立藜麦的遗传转化体系，限制了候选基因功

能的最终确定。因而，在尝试建立藜麦遗传转化体

系以实现藜麦基因编辑的同时，基于多数植物的病

毒均能导致藜麦局部和系统被侵染[97,105]，开发基于

VIGS(virus-induced gene silencing)的基因功能验证
体系也可能成为藜麦的分子遗传研究的热点。 

4  藜麦的育种研究 

4.1  藜麦引种 

为了满足人们对藜麦消费需求量的增长，我国

不断从南美原产国引进藜麦种质资源与关键技术在

国内进行规模种植。除前述提及的西藏农牧学院和

西藏农牧科学院进行藜麦的引种与示范种植外，中

国农业科学院任贵兴团队也较早地从秘鲁、智利和

玻利维亚等国引进 200 余份不同生态型及适应能力
的藜麦种质资源。近年来东北师范大学藜麦研究团

队从智利引进不同光周期特征以及温度耐受、籽粒

颜色和抗性等特征的 100 余份种质。本研究组从
2015年开始就持续从南美洲的玻利维亚等原产国引
进不同籽粒颜色、不同生育期(早熟、晚熟)、不同皂
苷含量、花序形态、抗逆性的四倍体藜麦栽培种 89
份，不同颜色和适应性二倍体苍白茎藜栽培种(C. 
pallidicaule) 8 份及藜麦二倍体野生近缘种灰藜(C. 
album)种质 1 份。引种单位均对其获取的种质资源
进行了适应性、遗传多性评价与分析，并开展了相

关配套生产技术、品质分析和单株品种筛选以及杂

交尝试及种质创新等基础和应用性的研究[106~109]。

值得一提的是，我国有较大面积的干旱半干旱土地

和盐碱化耕地[110,111]，在该类地区发展藜麦产业对保

障粮食生产具有重要作用。为此，引进南美不同国

家、不同生态区不同类型的多样性藜麦种质资源，

针对性地进行不同生态区域，特别是盐碱及干旱等

恶劣环境生产区进行栽培与育种，是今后我国引种

的一个最重要的方向。 

4.2  常规育种 

异源多倍体的起源及人类的驯化选择均导致藜

麦遗传多样性的降低，造成育种瓶颈[112]。在藜麦基

因组的自然融合中，只有特殊的二倍体才能融合，

导致未融合物种的基因多样性丢失。收集二倍体栽

培种 C. Pallidicaule 和野生近缘 C. suecicum 和 C. 
dessicatum等种质，进行加倍或与驯化的藜麦种质开
展杂交育种。同时，通过组学和分子生物学手段克

隆重要性状控制基因或 QTL，阐明其分子调控网络，
用转基因及基因组辅助选择(genome assisted selec-
tion, GAS)等方法用于品质改良和抗性提高，在藜麦
中重获丢失的野生二倍体遗传多样性。另外，在藜

麦驯化中常追求高产、高品质和成熟一致等目标[113]，

这会导致其抗逆性等遗传多样性的降低或丢失，因

而，起源中心四倍体栽培种及野生近缘种的引种与

资源筛选，进行分子和常规育种相结合的方法来恢

复抗逆相关的遗传多样性，是实现藜麦抗性改良的

有效手段。 
藜麦具有限生长的圆锥花序，是典型的两性花

和雌花共生的作物，且顶端两性花出现后分枝发育

终止[21]。藜麦以自交为主，风媒兼性异交为辅的模

式进行繁殖，其花及花序具向日性，从而有效改

善花内或花序温度，有利于对低温及高原环境的适

应[114]。这些花的特征导致去雄难，不利于杂交育种。

目前虽有杂交成功的报道[115]，但总体满足不了藜麦

产业发展对新品种的需求。由于藜麦在 1~20 m的种
植范围存在 0.5%~17.36%不等的异花授粉现象[21,57]，

因此可以尝试利用天然的异交方式进行杂交选育。

具体方法是两个或多个待杂交的藜麦亲本进行以小

区为单位的种植，随机选取相邻亲本一定数量和比

例的单株后代，均匀混合后以一定数量的后代混合

再种植，根据双亲表型和标记，进行杂交后代的筛

选与确定。该方法的局限性是杂交后代与亲本必需

存在明显的可筛选的表型差异，或双亲都需要筛选

出专一的亲本标记用于杂交后代 MAS (molecular 
marker-assisted selection)筛选。 
获取藜麦雄性不育系是解决常规杂交困难的有

效手段[116]。虽然有关藜麦细胞核和细胞质雄性不育

的现象均有报道[97]，但筛选获得雄性不育系较难，

且获得后常采取专利保护。为此，获取藜麦雄性不

育种质并用于杂交育种的可行方案包括：(1)与原产
地合作筛选后引进；(2)通过物理(如中子辐射)和化
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学诱变(如 EMS)筛选获得；(3)用分子生物学手段敲
除仅影响花粉发育如绒毡层形成的相关基因，创建

人工雄性不育系等，也可以满足育种的要求。 
由于藜麦引入我国的时间短，对杂交方法、育

种方法的研究仍处于探索阶段，尚未在国家层面开

展藜麦新品种的审(鉴)定，仅是不同的省份根据省情

开展了田间鉴定或田间鉴评工作。目前利用系统育

种及栽培驯化相结合的方法，通过优良单株筛选，

甘肃省农业科学研究院选育出首个藜麦新品种“陇

藜 1号”[117]。继而青海、吉林、内蒙、北京、河北

等较早开展选育工作的省(市)也已初步选育出适合

本省(市)生态环境，包括用于籽粒生产的“青藜 1
号”、“尼鲁”、“蒙藜 1 号”和作为饲用的“中藜 1

号”、“冀藜 1号”、“贡扎”系列等共 17个藜麦新品

(系)种[74]。根据不同的生产需要，不同生境种植适

应的品种需求，仍迫切需要加强我国藜麦种质创新

与优质品种的筛选与培育工作。 

4.3  分子育种 

藜麦为异源四倍体，比普通作物的基因组复杂，

因此绘制其基因组图谱有利于基因组测序及组装成

高质量的参考基因组。如 Maughan等[93]通过构建不

同的作图群体，绘制了遗传与物理图谱。目前，不

同的研究组[51,52]已先后发布了 2 个较好版本的参考
基因组：Cq_real_v1.0 和 ASM168347v1 (https:// 
www.ncbi.nlm.nih.gov/genome/?term=txid63459[orgn])
及其具共同祖先的二倍体的参考基因序列 (ASM-
168700v1，https://www.ncbi.nlm.nih.gov/genome/?term 
=txid882375[orgn]和 ASM168702v1，https://www.ncbi. 
nlm.nih.gov/genome/?term=txid434248[orgn])。已公
布的藜麦参考基因组注释了 44 776 个基因[51,52,118]。

基于这些参考基因组序列，可通过不同来源个体或

群体的基因组重测序和功能组学分析，开发大量标

记用于重要农艺控制基因或 QTL 的定位与功能分
析[62,101]。因而，在藜麦育种中引入丰富的栽培种与

野生近缘种资源，进行种内(间)杂交，构建遗传群
体，进行种群分布和亲缘关系鉴定[91,114,115,119,120]，

并结合功能基因组学方法和手段，研发大量与重要

农艺性状相关的基因或 QTL 紧密连锁的分子标记，
并借鉴拟南芥(Arabidopsis thaliana)、番茄(Solanum 

lycopersicum)、棉花(Gossypium hirsutum L.)等模式
植物的研究方法[121~123]，进行藜麦的MAS (molecular 
marker-assisted selection)或 GAS (genome assisted 
selection)选育是分子育种的主流方向。此外，转基
因育种具有能克服不相容障碍及避免杂交导致无益

供体染色体片段的渗入等优势，是分子育种的主要

趋势。遗憾的是，至今尚无藜麦的遗传转化体系成

功建立的报道，限制了通过转基因手段进行重要性

状基因或 QTL 功能的确定及育种应用的研究。因
而，加强藜麦再生体系的研发，借鉴麦类作物进行

幼胚转化体系的方法或直接用农杆菌浸花等手段尝

试遗传转化，对未来藜麦的分子育种尤为重要。 

5  展望 

基于藜麦对非生物逆境的强适应力，在我国发

展藜麦产业可实现干旱半干旱、盐碱等撂荒地重新

利用，使藜麦种植成为主粮生产的有效补充，助力

贫困山区人群的增收。我国未来发展藜麦产业应结

合健康与养老、旅游、互联网、食品等产业的融合

发展，使其成为农业产业发展的新途径。当前，我

国藜麦的高产配套栽培技术、遗传研究、育种方法、

种质资源创新、不同用途品种培育与加工技术研究

均处于初级阶段，今后需加强以下几个方面的研究：

(1)综合利用多组学方法，加强藜麦及近缘野生种包
括四倍体和二倍体种质的重要性状，如生物量、产

量、品质、生态适应性、抗病虫、抗除草剂等控制

基因和 QTL的克隆与功能分析，阐明目标性状的调
控网络；(2)通过加强不同转化手段的基础研究，建
立藜麦转基因体系，实现分子育种；(3)育种中通过
延长或缩短光周期处理(如，短日照的藜麦，可添加
CO2浓度，或延长到 14 h的暗期处理，而长日照的
藜麦则延长到 22 h光照处理)，或者通过胚挽救方式
萌发未成熟种子等方式缩短育种中继代周期来加速

育种进程[124]；(4)整合常规与分子育种模式，加快粮、
菜、饲用和观赏等不同用途藜麦优良品种(系)的培育；
(5)加强藜麦病、虫、草害综合防控体系的构建并以
精准施肥为主要措施的配套高产栽培技术；(6)加强
多样性藜麦产品和食品添加的深加工研发，整体促

进我国藜麦产业的升级。 
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