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摘　要：木薯在我国作为生物质能源、工业淀粉原料和潜在的粮食资源是热区最重要的经济作物之一。由

于木薯遗传高度杂合和有性子代严重分离等不利因素导致育种周期长，育种进展缓慢。针对木薯育种面临

的挑战，现提出综合育种的对策，并详细阐述木薯综合育种所需条件和流程以及发展前景，为缩短木薯育

种年限和提高育种效率提供新思路。
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Abstract: in China, cassava (Manihot esculenta Crantz) mainly provides the raw materials to produce industrial 
starch and biofuel and is used as a potential food crop. it is also one of the most important cash crops in tropical 
areas. The breeding progress of cassava is slow because of its heterozygous genetic makeup and sexual progenies 
with severe separation, which makes it time consuming to breed efficiently. Based on these challenges, we 
developed the strategy of an integrated breeding for cassava genetic improvement. The necessary conditions, 
workflow and prospects for cassava integrated breeding were elaborated in the present study.
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木薯 (Manihot esculenta Crantz) 具有比较高的

光、热和水资源利用率，单位面积生物能产量几乎

高于其他所有的栽培作物，且具有抗旱、耐瘠薄、

适应性广、块根淀粉率高等特性，可利用荒山、荒地、

沙土地等边缘地开展木薯种植，做到“不与粮争地”，

符合我国生物能源与粮食生产和谐发展的长期战

略，有利于保障国家粮食安全 [1]。在国际热带农业

中心 (international Center for Tropical Agriculture, CiAT)
及国际热带农业研究所 (international institute of Tropical 
Agriculture, iiTA) 的推动下，许多国家和地区的木

薯遗传改良工作取得长足进展。通过与 CiAT 长达

30 年的合作，中国热带农业科学院和广西亚热带作

物研究所分别选育出国审华南系列和桂热系列高产

高淀粉木薯新品种 ；泰国农业部罗勇大田作物研

究中心泰国农业大学 (Kasetsart University, KU) 选育

了 Rayong 及 KU 系列新品种。近年来，在比尔 -
梅琳达 · 盖茨基金会 (Bill & Melinda Gates Foundation)
等资助下，通过“HarvestPlus Program”项目，发
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掘微量营养元素的互作关系，利用育种和施肥方法

提高木薯块根中微量元素，如硒和碘含量，从而增

加木薯产品的铁、锌和维生素 A 含量，改善其营养

品质 [2] ；还通过“BioCassava Plus”项目，利用现

代生物技术提高非洲人民的健康水平，借助基因工

程方法提高木薯营养品质 ( 如铁、锌、蛋白质、维

生素 A 和 E)，通过该项目延长木薯货架期，使木

薯块根氰化物含量降低到安全食用水平，增强抗病

毒病的能力 [3]。CiAT 和 CATAS 等通过发掘多个与

抗病和抗虫相关的分子标记，建立了分子标记辅助

育种技术。此外，美国和中国已经完成野生木薯和

栽培木薯的全基因组测序工作，为木薯分子育种和

品种改良提供强大的技术支撑平台 [4-5]。基于高通

量测序技术的一批重要分子标记，如 EST-SSR 及

SNPs 得到开发和利用，为木薯物理图谱构建、分

子标记和重要基因发掘以及基因工程育种提供了捷

径 [6-8]。在基因功能发掘方面，原位 PCR 研究结果

发现木薯生氰糖苷合成关键酶CYP79D1 和CYP71E7
与两个尿苷二磷酸葡糖转移酶 UGT85K4 和 UGT-
85K5 在皮层、木质部和韧皮部薄壁组织共表达，

显示生氰糖苷可能在防御反应和氮同化微调方面发

挥作用 [9]。microRNA 对木薯冷胁迫和淀粉合成有

潜在的调控作用 [10-11]。在基因工程创制新种质方面，

通过“BioCassava Plus”项目创制的高蛋白并富集

维生素 A 原及高铁、高锌的转基因木薯已开展了田

间中试试验，未来重点在非洲开展研究和推广 [3,12-13]，

还获得RNAi介导的抗褐条病毒转基因木薯种质 [14]。

通过RNAi沉默印尼木薯品种Adira4的GBSS1基因，

获得的糯性木薯 24 个株系在印尼开展田间试验，

其中 10 个株系的产量与对照没有显著差异，但其

块根的糯性淀粉是番茄酱成分醋酸淀粉酯的重要

原料 [15]。

虽然在木薯创新种质和选育种方面国内外均

取得一定研究进展，但由于木薯基因组高度杂合，

每 kb (kilo-base) 含有 3.4~3.8 个 SNV (single-nucleotide 
variation，单核苷酸变异 )，高于竹子 (1.0 SNVs/kb)、
桃树 (1.5 SNVs/kb) 和杨树 (2.6 SNVs/kb) 等植物 [5]。

采用传统杂交育种耗时长，转基因育种目标性强，

通过该方法已创制出许多新种质，但不容易被种植

农户接受，推广难度大，后期农艺性状稳定性也还

有待验证，因此，短时间内很难得到加工企业急需

的优良专化性木薯品种。如何提出一种新的育种理

论，指导传统的经验育种向定向高效化发展是摆在

许多育种学家面前的问题。为解决这个难题，2011

年 12 月 2~5 日在海口召开的由国家自然科学基金

委员会 (National Natural Science Foundation of China, 
NSFC) 和 CiAT 联合主办的 NSFC-CiAT 热带作物

研讨会上，李开绵研究员第一次提出木薯综合育种

(cassava integrated breeding) 的概念。2012 年 10 月

25~28 日由中国热带作物学会热带薯类专委会主办

的第一届热带薯类专委会学术交流会暨第六期木薯

生物技术与功能基因组学研讨会上，李开绵研究员

阐述了木薯综合育种的条件及高效整合、资源共享

和组织协调的策略。然而，对综合育种，许多专家

有不同的理解。张凤鑫等
[16-17] 认为，棉花综合育种

是将多抗选择、相互交配、分裂交配和轮回选择法

融为一体，从而释放出许多有利的潜在变异，扩大

育种群体的遗传变异幅度，产生出超越亲本的新类

型，实现育成品种的多抗、优质和丰产等综合效应；

而张志雄等 [18] 认为，综合育种技术体系是根据作

物遗传育种基因重组、突变与纯合的理论，将水稻

常规杂交育种、诱变育种和花药培养等技术结合，

使创造变异与快速稳定变异得到较好的结合；王家

银等 [19] 和张志雄等 [20-21] 尝试建立以花药技术为主

的综合育种技术体系，将创造变异、稳定变异、选

择变异融为一体。张洪熙 [22] 认为，水稻综合育种

目标是：(1) 不仅产量要有突破，而且品质、抗性、

适应性等方面要有全面的整体性超越；(2) 能高效

利用自然资源，减少化肥、农药投入，实现产出与

生态环境的和谐协调；(3) 适应轻型化、机械化作

业要求，高度抗倒，自我生长调节能力强。实现产量、

优质、抗逆、适应性以及与环境的和谐性等方面整

体性的超越，取得更好的社会、经济和生态效益。

上述所提出的作物综合育种的核心就是加强杂种

优势利用，通过多种作物育种技术的融通，实现

传统育种技术与现代生物技术的有机结合，从而创

制出优异的新种质。Utsumi 等 [23] 提出木薯综合育

种是要联合全世界木薯研究团队，建立一个综合功

能基因组平台，这个平台将提供：(1) 木薯 (KU50、
MEcu72he MPer417-003) 全长 cDNA 序列；(2) 二代

测序的 ESTs ；(3) 达到国际标准的整合木薯数据库；

(4) 含有超过 3 万个基因的木薯微阵列；(5) 木薯遗

传转化系统等。通过国家“973”项目“重要热带作

物木薯品种改良的基础研究 (2010CB126600)”第六

子课题“木薯分子育种技术集成与种质创新 
(2010CB-126606，主持人李开绵研究员 )”和国家

木薯产业技术体系，实施分子综合育种，必将大幅

度提高木薯育种理论和技术水平，使传统的经验育
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种向定向高效化发展。笔者综合前人的研究成果，

开展木薯综合育种的理论探讨，详细阐述综合育种

面临的主要挑战、所需条件和流程以及发展前景，

为缩短木薯育种年限和提高育种效率提供新思路。

1　木薯育种面临的主要挑战

我国木薯种业面临的主要挑战为种质资源匮

乏，直链淀粉 / 支链淀粉类型少，抗寒能力不高，

木薯采后腐烂严重等 [24]。2015 年 9 月，国家木薯

产业技术体系专家在海口召开的“中国木薯栽培技

术发展战略研讨会”上提出目前我国选育的品种除

具备高产稳产外，还需要具备易机械化收获、矮化

密植、富含类胡萝卜素和蛋白质及食用风味好等特

性 [25]。目前木薯传统育种工作主要集中在 CiAT 和

iiTA 等国际性研究机构，虽然在抗非洲花叶病毒、

白粉虱、枯萎病，以及淀粉组成和产量提升等方面

的研究取得了一定进展。然而，由于木薯遗传上具

有高度杂合、花粉育性不高、结子率低、有性子代

严重分离等特性以及抗性基因资源相对贫乏和育种

周期长等不利因素，传统育种进展缓慢 [1]。木薯产

业化面临的最大瓶颈是采后腐烂，即木薯收获后必

须在 3 d 内加工，否则木薯会发生采后生理衰变，

导致块根褐化及腐烂，影响加工性能，为淀粉加工

企业带来很大压力。目前每年由于采后腐烂导致的

损失在 10%以上 [1]。而限制木薯生长和产量的因素，

在非洲及印度半岛目前主要是花叶病 (CMD) 及褐

条病毒病 (CBSVD)，东南亚及我国尚未有这 2 种病

毒侵染的报道。木薯是热带作物，对低温耐性较差，

我国木薯种植主要集中在华南地区，可分布到长江

流域。20 世纪 50、60 年代曾在秦岭以南地区推广，

但由于易在秋末至初春受到低温冷害的影响，木薯

种植未能大面积向北推广。解决木薯不耐低温问题，

可延长木薯的生长期，提高产量，同时，使木薯种

植区域北扩，满足我国木薯加工企业和能源工业对

原材料的需求 [1]。

2　木薯综合育种条件

2.1　收集保存一定规模的种质资源

一切具有某些种质或基因、可供育种及相关研

究利用的各种生物类型称为种质资源，也称遗传资

源或基因资源。种质资源是人类利用植物的遗传变

异选育新品种的主要材料来源，是提高作物单产和

品质改良的关键，是开展育种工作和农业产业发展

的物质基础。广泛收集保存木薯种质资源可为木薯

育种提供多样化的亲本，加速木薯品种改良进程。

CiAT 拥有世界上最大的种质资源圃 ( 库 )，自 1973
年以来，它收集和保存了世界 141 个国家传统的、

新培育的和野生的植物资源，目前已保存了 6 000
多份木薯种质，其中核心种质 600 份。中国热带农

业科学院热带作物品种资源研究所 (CATAS-TCGRi)
选育的华南 5 号木薯是我国唯一一个被 CiAT 收集

保存的木薯栽培品种。木薯是 CiAT 在种质资源收

集保存、鉴定评价、育种栽培及采后加工方面研究

非常广泛而又深入的一种作物；CiAT 的木薯研究

水平在世界上处于领先地位，它主要为亚洲和非洲

地区提供优异的木薯种质资源和高产优质的木薯品

种，如高类胡萝卜素、耐采后腐烂、抗白粉虱、高

直链或高支链的木薯种质
[21]。CATAS-TCGRi 自从

1985 年与 CiAT 开始合作以来，共引进 CiAT 木薯

种质 900 多份，其中核心种质 535 份，在这个基础上，

CATAS-TCGRi 建立了国家木薯种质资源圃，占世

界木薯核心种质的 80% 以上，成为 CiAT 在亚洲的

木薯种质资源备份库。巴西位于热带南美洲，是许

多热带种质资源的起源中心，拥有木薯近缘种 80
个 ( 占世界总资源的 81.6%)，特别是木薯珍稀种质

资源，包括高淀粉率 ( 达到 40%) 种质及糖木薯、

矮化木薯、粉红木薯、深黄木薯 ( 高类胡萝卜素 )、
抗病木薯、抗寒木薯和野生木薯种质资源等 [26]。

2012 年，CATAS-TCGRi 与巴西国家农牧研究院

(Embrapa) 签署种质资源引进协议，引进以上珍稀

及抗逆木薯种质资源脱毒组培苗 50 多份，杂交种

子 1 000 多粒，极大丰富了我国木薯种质资源的遗

传多样性，有利于加快耐低温、高产、优质木薯新

品种的选育和改良工作。    
2.2　创制一定数量的育种中间材料 

为选育株型好、生物量大、收获指数高的高产

优质抗逆性强木薯新品种，需选用优良种质作骨干

亲本进行杂交配组，创制遗传背景丰富的杂种后代

群体，通过鉴定评价选育出符合育种目标的新品种。

在选育种中，主要利用遗传背景丰富，高产且具有

某些重要经济性状的中间材料作亲本进行杂交组

配，因为以此类中间材料作亲本的组合，其杂种后

代群体变异幅度较大，有利性状变异类型比较多，

对改良品种的重要经济性状，提高入选机率，加快

育种进程起到重要作用。CATAS-TCGRi 已创制育

种中间材料 5 000 多份，并对其的遗传多样性进行

鉴定评价 [27]。从木薯栽培种和橡胶木薯 (Manihot 
glaziovii Müller-Argoviensis) 种间杂交的中间材料中
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选育出抗 CMD 的种质 [28]。利用优良木薯骨干亲本、

中间育种材料及 CiAT 的选育种技术，CATAS-
TCGRi 选育出具有我国知识产权的华南 6068、华

南 124、华南 8013、华南 8002、华南 5 号、华南 6 号、

华南 7 号、华南 8 号、华南 9 号、华南 10 号、华

南 11 号、华南 12 号和华南 13 号共 13 个高产优质

的华南系列木薯新品种，这些新品种最高产量可达

90 t/hm2 以上，平均产量 30~45 t/hm2，远高于世界

平均水平，新品种推广面积累计超过 0.11 亿 hm2，

获得了显著的经济效益和社会效益。尤其是华南

5 号在柬埔寨等东南亚国家累计推广面积超过 20 万

hm2，目前柬埔寨主推 2015年审定的品种华南 13号，

其中柬埔寨 PPM 公司已发展种植达 0.67 万 hm2。

2.3　具备较为成熟的分子辅助育种技术

木薯传统育种主要根据形态标记、细胞标记和

生化标记进行选择，这 3 种标记都是基因表达的结

果，是对基因的间接反映。传统标记数目小，多态

性差、容易受环境条件影响，很难排除环境因素对

作物性状的影响，育种周期长、选择效率低。分子

标记是以个体间遗传物质内核苷酸序列变异为基础

的遗传标记，是 DNA 水平遗传变异的直接反映 [29]。

分子标记辅助育种是利用与目标性状基因紧密连锁

的遗传标记，对目标性状进行跟踪选择的一项育种

技术。该方法不仅克服了环境因素的影响，而且可

缩短育种年限，提高育种效率，加快育种进程。为

选育抗 CMD 木薯品种提供依据，Akano 等 [28] 利用

BSA (bulk segregant analysis) 方法首次发现与木薯

抗 CMD 基因连锁的 SSR 标记 SSRY28，目前已经

广泛运用于非洲和南美洲木薯抗 CMD 的分子标记

辅助育种。Lokko 等 [30] 采用 SSR 和 AFLP 方法，

从抗感 CMD 基因池中筛选到与抗 CMD 基因连锁

的 SSR 标 记 SSRY28-180、SSRY106-207 和 AFLP
标记 E-ACC/M-CTC-225，这些标记可解释的表型

变异分别为 57.41%、35.59% 和 22.5%。Okogbenin
等 [31] 利用 530 个 SSR 标记，从尼日利亚 200 个木

薯种质中筛选出抗 CMD 的 2 个品种 TMS 97/2205 
和 TMS 98/0505 及 抗 CMD 基 因 连 锁 分 子 标 记

NS198，为选育高抗 CMD 木薯新种质提供理论依

据。为了确立木薯改良策略，选育高 β- 胡萝卜素

品种，Ferreira 等 [32] 采用 RAPD 分子标记方法分析

Embrapa 木薯基因库中 30 个橙黄木薯的遗传变异，

不同品种间最大的遗传距离为 31.7%，不同品种块

根 β- 胡萝卜素含量范围为 0.63~15.51 mg/g，且 β-
胡萝卜素含量的高低与薯肉颜色呈正相关。利用

SRAP 分子标记构建木薯品种的 DNA 指纹图谱，

用于木薯的分子辅助育种和品种分类及鉴定 [33]。王 
萍等 [34] 利用 SSR 分子标记研究非近交亲本抗褐斑

病的文昌红心和中感亲本华南 6 号杂交获得的分离

群体 184 个株系，共检测到 15 个与木薯褐斑病抗

性相关的 QTL，贡献率在 9.61%~ 64.81%。为寻找

与木薯茎叶鲜重、块根鲜重、株高、开花、块根数

和叶片叶绿素含量紧密关联的分子标记，何 静等 [35]

利用 145 对 SRAP 引物和 132 对 EST-SSR 引物对

19 个木薯栽培品种进行多位点的扫描分析，通过关

联分析软件将标记与这些栽培品种的以上农艺性状

进行关联，共检测到 29 个与块根数、鲜重和开花

等性状相关联的位点。为研究中国现有木薯种质资

源遗传多样性特点，韦祖生等 [36] 采用 49 对 EST- 
SSR 引物对 76 份木薯材料进行遗传多样性分析。

齐兰等 [33] 采用 SRAP 分子标记对 134 份木薯种质

资源进行的遗传多样性分析，为我国进一步引进木

薯优良资源以及优异木薯基因资源挖掘和育种利用

提供了理论借鉴。Fregene 等 [37] 利用 132 个 RFLP
标记、30 个 RAPD 标记、3 个 SSR 标记和 3 个同

工酶标记构建一张基于 90 个株系的 F1 代遗传连锁

图谱，该图谱含 20 个连锁群，覆盖木薯基因组的

60%。而 OKogbenin 等 [38] 构建 F2 代 268 个株系的

遗传连锁图谱，该图谱含 22 个连锁群和 100 个

SSR 标记，这两种图谱存在共用的 47 对 SSR 位点。

目前我国构建了较为完整的木薯分子遗传图谱，包

括 355 个 SSR、EST-SSR、AFLP 和 SRAP 等标记，

覆盖 18 个连锁群，总遗传图距达到 1707.9 cM。木

薯新型分子标记 EST-SSR、SNP 的开发将实现规模

化，分子标记与功能基因的结合将使得育种利用变

得更加简单和实用。CATAS-TCGRi、CATAS 的热

带生物技术研究所与中科院合作通过对野生品种 
W14 [M. esculenta subsp. flabellifolia (Pohl) Ciferri]
和高产栽培品种 KU50 等进行比较基因组测序的方

法，开发出数百万个全基因组分子标记 [5]，为分子

标记辅助育种提供了工具。

2.4　构建较为完善的遗传转化平台

基因工程是利用现代生物技术，将人们期望的

目标基因，经过人工分离、重组后，导入并整合到

木薯基因组，或对目标基因进行加工、沉默、敲除

等方法技术处理，从而改善木薯原有的性状或赋予

其新的优良性状。利用该技术可快速实现木薯品质

的定向改良，加快木薯种质创新，将对整个木薯产

业体系的发展起到重要的推动作用 [39]。这一过程的
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实现要有一个较为完善的遗传转化平台，包括外源

基因克隆、表达载体构建、遗传转化和再生体系建

立、遗传转化体筛选、遗传稳定性分析和回交转育

等。建立离体植株再生体系是实现木薯遗传转化的

首要条件，目前主要通过以脆性胚性愈伤组织进行

体细胞胚胎发生和体细胞胚子叶进行芽器官发生为

主要植株再生途径，利用模式品种如 MCo122 和

TMS60444 等已建立了相对成熟的遗传转化和再生

体系，成功培育转 ipt 基因木薯新种质 [40]。转 ipt
基因木薯叶片可自我调节细胞分裂素的含量，延缓

木薯叶片衰老，增加生物产量。利用农杆菌介导法

在木薯品种 Col2215 中反义表达 CYP79D1 和 CYP79D2
基因，转基因木薯叶片中的亚麻苦苷含量比对照减

少 34%~94%[41]。利用小分子 RNA 干扰技术沉默淀

粉合成酶基因 GBSSI 的表达获得一系列直链淀粉与

支链淀粉含量发生变化的木薯新种质，为拓宽木薯

淀粉的工业应用提供了全新的思路 [42]。Xu 等 [43-44]

通过双表达 MeCu/ZnSOD 和 MeAPX2 基因或 MeCu/
ZnSOD 和 MeCAT1 基因，均显著提高木薯的抗氧

化和冷胁迫能力。利用我国自主选育的高产高淀粉

木薯品种华南8号等开展体细胞胚胎和器官发生 [45-47]、

胚性悬浮培养及遗传转化基础性研究工作，获得

AGPase[48] 和 SBE I [49] 等转基因木薯植株。

2.5　建立较为完备的生物信息学数据库

木薯功能基因组学研究发展迅速，与逆境相关

的转录因子 CBF 基因及其启动子、与淀粉合成相

关的基因，包括 GBSSI、SBEI、SBEII 及与淀粉磷

酸化相关的基因 GWD 得到了克隆并进行了功能验

证，可应用于木薯的抗逆境、淀粉品质遗传改良。

构建了覆盖 2 万条表达序列的 Agilent Cassava Oligo 
4x44K Microarray，并对木薯块根形成及逆境处理

涉及的基因表达谱学进行了研究，鉴定出一系列的

关键基因。对木薯苗期发育及胁迫相关 miRNA 进

行了分析和鉴定，发现了多个新的 miRNA。利用

T-DNA 插入突变和化学物理诱变技术构建木薯突变

体库 [50-51]，构建未来木薯功能基因发掘的重要资源

与工具。Yang 等 [52] 利用基因芯片技术研究了木薯

贮藏根发育过程的基因表达谱，首次解析了木薯块

根形成及淀粉富集的机制。在木薯遗传转化技术不

断优化的基础上，通过干扰 GBSSI 的转录表达，获

得了糯性木薯 [42,53-54]。在分子辅助育种方面，利用

EST-SSR 技术对 F1 群体进行分子标记的多态性分

析 [55]。陈松笔团队开展木薯华南 8 号叶茎、不定根

和块根的蛋白质组学研究，揭示不同组织差异蛋白

质群承担不同的生物学功能 [56]，还研究蛋白质组学

在选育高光效、高淀粉积累、高蛋白质和高类胡萝

卜素及抗逆木薯种质的应用 [25]。郭建春团队对木薯

非胚性与胚性组织的蛋白表达差异进行了初步分

析 [57]，分析了体胚发生过程中酯酶和淀粉酶同工酶

的变化 [58]。Wang 等 [5] 报道利用高通量测序技术开

展木薯野生种 W14 与栽培品种 KU50 比较基因组

学研究，完成了 W14 和 KU50 的全基因组草图，

证实了木薯基因组的高杂合度，发现野生种和栽培

种分别含有 34 483 和 38 845 个基因，注释了碳流、

淀粉积累和氢氰酸合成代谢通路关键基因的生物学

功能，并开发出数百万个全基因组分子标记。这些

全基因组数据为木薯基础生物学、基因发掘和全基

因组辅助育种提供一个重要平台。

2.6　具有广泛而深入的国际合作基础

木薯综合育种是一个系统工程，它涉及到团队

群间的协同合作与相互配合。广泛与深入的国际合

作使我国木薯育种团队有机会接触最新的国际木薯

育种科研项目，参与顶尖的国际育种科研团队，对

改善育种科研环境及跟踪国际最新木薯育种研究动

向有很重要意义。CATAS 木薯研究团队与 CiAT 木

薯团队有长达 30 多年的合作，合作范围包括木薯

核心和优良种质资源引进与交换、传统和分子育种

知识及技术培训、科研人员互访及科研项目联合申

报。目前获批的联合申报 NSFC-CGiAR 国际合作

与交流项目有 3 项，总经费 703 万。通过 2007 年

CATAS 与 Embrapa 签署的合作谅解备忘录，与木

薯资深分子生物学家和遗传学家 Luiz JCB Carvalho
教授团队合作，双方合作范围包括木薯种质资源引

进与交换协议签署、木薯全基因组测序、联合申请

项目和发表论文、科技人员互访、联合筹建平台和

联合培养博士后等。通过合作交流，引进巴西的野

生和栽培木薯种质资源，如糖木薯、矮化木薯和粉

红木薯等特异种质，极大地丰富了我国木薯种质资

源的遗传多样性。通过中英非项目合作，与英国格

林威治大学自然资源研究所及乌干达木薯创新研究

所合作，开展木薯抗花叶病和褐条病育种工作。通

过中刚示范中心，选育出 2 个抗花叶病的木薯种质

K265 和 i93[59]。至今为止，已经和 CiAT、Embrapa、
iiTA、泰国农业大学、美国夏威夷大学、英国格林

威治大学等 15 个国家的科研单位开展持续和深

入的合作关系，引进国外特异木薯种质，补充我国

育种中间材料，扩大我国木薯种质资源遗传距离，

为木薯综合育种提供丰富的种质资源和先进育种
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技术。

3　木薯综合育种流程

3.1　高效整合、资源共享和组织协调

详见图 1。
3.1.1　高效整合

木薯传统育种、诱变育种和生物育种各有优缺

点，通过高效整合国内外育种方法的研究成果，将

各种育种技术相互交叉、渗透和融合，取长补短，

形成综合或组合性强的育种技术 [18]，如整合国内外

木薯花药培养 [60]、辐射育种 [61-62] 和体细胞培养等

基础研究和传统杂交育种成果，开展杂交 - 花药培

养、杂交 - 辐射 - 花药培养、辐射 - 体细胞培养和

雄性不育 - 孤雌生殖等多种育种途径，可加快育种

进程，提高育种效率，尤其是花药培养，能创造农

艺性状优良、育种价值高的材料。

3.1.2　资源共享

由于大部分作物信息资源的术语没有按照语义

标准进行标注，不同的生物数据库使用不同的语义，

导致查准率低，查询冗余度高和查询遗漏，难以实

现有效的知识共享，使研究者浪费大量的时间和精

力在搜索信息上。CGiAR 下属的国际生物多样性

中心、国际玉米和小麦改良中心、国际马铃薯中心、

国际半干旱热带作物研究所、iiTA 和国际水稻研究

所联合开发全球挑战计划的作物本体论来建立综合

育种平台，将各种作物表现型和基因型数据库的术

图1  木薯综合育种流程

语规范统一，使用标准化词汇来整合各种作物的生

物学数据，有效实现生物数据共享。目前已构建了

基于本体论的木薯、鹰嘴豆、菜豆、花生、玉米、

香蕉、马铃薯、水稻、高粱和小麦生物学数据库。

综合育种平台的目的是通过整合和功能展示的方式

向育种工作者提供先进技术、育种材料和相关信息

及服务，这将有助于发展中国家改进作物育种效率

和较易接受分子育种技术 [63]。

3.1.3　组织协调

通过建立国家木薯产业技术体系，全面组织协

调木薯产业建设，制定木薯行业发展规划，组织实

施木薯行业科技计划，组织协调实验室的研究及各

实验站的成果示范转化工作，组织召开木薯行业科

技发展战略会议，协调开展国内外木薯科技的交流

与合作。国家木薯产业技术体系设有 10 个功能实

验室和 10 个综合试验站。10 个功能实验室包括种
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质资源评价、分子辅助育种、转基因育种、种苗繁育、

害虫防控、病害防控、土壤与肥料、栽培管理、采

后处理与加工、新产品开发与利用。根据我国木薯

产业的区域和产品市场特点，在广西桂林、北海、

武鸣、梧州和广东广州、海南白沙、云南保山、福

建三明、江西南昌、湖南长沙 10 个木薯主要优势

区域分别建设综合试验站，开展木薯产业综合集成

技术的试验、示范和推广，培训技术推广人员，开

展技术服务，调查、收集农户生产存在的实际问题

与技术需求信息。通过建立国家木薯产业体系，科

研工作者分工明确，有效配合、避免重复研究、自

我封闭和恶意竞争，提高木薯综合育种效率 [64]。

3.2　使创制变异与稳定变异得到较好结合

3.2.1　寻找变异种质资源，创制育种中间材料

诱变育种是利用理化因素诱发变异，再通过选

择育成新品种的方法，它在创造或改变单基因控制

的特殊性状方面具有独特的优势。诱变技术可以产

生许多突变的基因，为植物新品种选育提供丰富的

突变体材料；通过形态学、细胞学、离体培养、生

理生化和分子标记对突变体进行鉴定分离和筛选，

是获得有益变异的重要途径 [65]。采用 γ- 射线辐射

木薯种子，种子发芽长成植株后，自花授粉，筛选

出小淀粉颗粒的木薯突变体，该突变体淀粉颗粒直

径为 5.8 µm，是正常木薯淀粉颗粒直径的 1/3 ；直

链淀粉含量 30.1%，高于正常木薯直链淀粉含量的

19.8%，研究表明，该突变体缺失淀粉分支酶 [61]。

Ceballos 等 [62] 筛选出块根不含直链淀粉的木薯突变

体，分析显示该突变体缺失 GBSS。Carvalho 等 [66]

在亚马逊河流域发现了 27 个糖木薯突变体，其中

CAS36.1 突变体游离糖含量是木薯商业品种的 100
倍以上，水溶性和非水溶性 α- 多聚葡萄糖结构分

析显示该突变体具有糖原状的淀粉，蛋白质印迹分

析显示 ADPG 焦磷酸化酶 (AGPase) 和 SBE 及相对

应的蛋白质在淀粉合成通路中失活，基因表达分析

显示缺少 SBE 的转录本。Carvalho 等 [67] 从块根有

色体全蛋白质方面分析深黄木薯变种的特点，揭示

在有色体中与木薯块根蛋白质含量偶联的 5 个蛋白

质，包括 HSP18.1、HSP21、HSP17.4、HSP17.6 和

Or 蛋白。An 等 [68] 利用蛋白质组学方法揭示木薯四

倍体叶片光合作用和防御系统及氢氰酸代谢相关的

蛋白质均上调表达，从而提高木薯四倍体的抗逆

能力。

3.2.2　使创制的变异与稳定变异较好结合

在木薯分子育种方面，ihemere 等 [69] 通过调节

淀粉合成通路的关键性蛋白酶 AGPase 的活性来提

高木薯块根淀粉的积累，通过转基因方法成功提高

AGPase 的活性，发现 AGPase 高表达的木薯块根生

物量是对照的 2.6 倍。为充分利用数据库和计算机

模拟技术，极大地提高作物育种效率，荷兰科学家

Peleman 和 van der Voort [70] 提出分子设计育种概念，

而后经众多科学家补充完善逐步形成一个技术体

系。与传统育种和分子育种方法相比，作物分子设

计育种首先在计算机上模拟实施，考虑的因素更多、

更周全，因而所选用的亲本组合、选择途径更有效，

更能满足育种的需要。目前分子设计育种在水稻、

小麦等作物上已经开始实施。创建木薯大数据库，

利用分子育种技术，研究控制目标性状的基因在不

同目标环境群体下的表达形式，聚合存在于不同材

料中的有利基因，使创制的变异与稳定变异得到较

好的结合，建立和完善多基因组装分子设计育种的

理论和技术体系，为木薯产业提供具有高产、优质、

耐逆和低毒性状的新品种。

3.2.3　形成短期、中期和长期育种目标相结合的木

薯综合育种理论体系

20 世纪 90 年代前我国木薯的育种目标主要是

选育高产、高淀粉、低氢氰酸、早熟抗风和易收获

品种。90 年代后，育种目标主要为工业用木薯品种，

如高支链淀粉专用型、燃料乙醇专用型、营养食品

加工型、高蛋白饲料型和抗旱、耐贫瘠盐碱地型品

种
[71]，主要采用的选育种途径为引种和常规杂交育

种，诱变育种和生物技术育种作为选育种的辅助手

段显得越来越重要。然而，仅仅依靠以上选育种途

径，很难在短时间内选育出木薯加工企业所需要的

专用型品种。如何通过综合育种，使木薯育种向高

深方向发展，缩短育种年限和加速良种区域化，木

薯工业用特点突出，已经形成了面向多元化市场的

木薯综合利用，初步具备能源化、主食化、特用化、

效益化和国际化的特点，主要存在问题包括木薯种

植面积小、产值低、加工企业多和原料缺口大等。

我国木薯种质资源收集保存、鉴定评价和杂交选育

种处于国际先进水平，在木薯生物组研究方面处于

国际领先水平，在木薯转基因创新种质方面成就突

出，木薯营养诊断、间套种、轮作栽培技术应用广泛，

在木薯食品加工、酒精制造、变性淀粉和木薯废弃

物利用方面成绩显著。根据这些特点，选定综合育

种的路线，确定长期目标，把其具体化和可操作化，

就形成了中期目标和短期目标。综合育种的长期育

种目标根据产业要求选育专有化品种，达到定向育
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种目的。把长期目标分解形成中期育种目标，以转

基因、分子标记和生物组学辅助育种为主，设计育

种亲本和育种程序，选育出高产优质抗逆的品种，

短期育种目标是以传统杂交和诱变育种为主，从大

量样本中选育出高产高淀粉的品种，形成短期、中

期和长期相结合的木薯综合育种理论体系。

4　木薯综合育种展望

木薯作为我国《可再生能源中长期发展规划》

中强调的重要能源植物，担负着年产 50 万吨燃料

乙醇的任务，也是我国非粮淀粉型能源植物的首选

之一 [1]。“十二五”期末，国内木薯产业发展开始

呈现食品化、能源化、特用化、效益化和国际化趋势，

尤其是木薯产业科技的“国际化”已逐渐成为我国

现代农业“走出去”和国家农业科技外交的重要支

撑。通过国家产业技术体系的有效推动，形成多技

术整合、多学科协作、多优性集成的木薯综合育种

体系，选育出具有我国知识产权的优良专有化品种，

抢占国际木薯种业的龙头地位，实现我国木薯育种

事业的全面超越。
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