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甘蔗近缘野生种蔗茅的研究进展和利用潜力
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摘要: 现代甘蔗栽培品种主要是甘蔗属里 2-5 个甘蔗原种的少数无性系的杂交后代，遗传背景狭窄，血缘相近，致使近

30 年来甘蔗品种的产量、糖分和抗性等方面一直难有较大突破。充分利用甘蔗近缘野生种，是拓宽甘蔗遗传背景和加速甘

蔗高贵化育种的重要基础。蔗茅属于甘蔗的近缘野生种，是甘蔗育种的重要野生种质，也是甘蔗属复合体基因组演化和功能

基因解析的重要资源。自 20 世纪 80 年代以来，蔗茅种质资源的采集和研究，以及甘蔗与蔗茅的属间远缘杂交和抗旱耐冷甘

蔗新品种培育取得重要进展。另外，蔗茅的许多优异性状，包括高糖、耐冷和抗旱等的生理及分子响应机制也逐渐被解析。

为更好探索蔗茅优异性状的分子基础及其在甘蔗育种中的应用价值，本文系统综述蔗茅的研究进展和利用现状，分析蔗茅的

遗传多样性和基因组演化特性，解析蔗茅中蔗糖合成和转运的主要通路及其关键基因的转录模式，并进一步提出蔗茅作为模

式植物和生物燃料植物的应用潜力；同时，分析了蔗茅对低温和干旱胁迫的分子响应特征，讨论了蔗茅在甘蔗育种研究和利

用中存在的问题，展望了未来发展方向。
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Abstract: The modern sugarcane cultivars are mainly the hybrid offspring of a few clones of 2-5 sugarcane species in the genus

sugarcane. Owing to the narrow genetic background and close blood relationship, it is difficult for breeders to obtain sugarcane

varieties with high yield, high sugar and high stress resistance in the past 30 years. Making full use of the wild relatives of sugarcane is

very important for broadening the genetic background and accelerating the nobilization of sugarcane. Erianthus fulvus Ness, a near-

source wild species of sugarcane, is not only an important wild germplasm for sugarcane breeding, but also an important resource for

genome evolution and functional gene analysis of sugarcane complex. Since the 1980s, great progress has been made in the collection

and research of Erianthus fulvus germplasm resources and the cultivation of new sugarcane varieties with drought resistance and cold

tolerance by intergeneric hybridization between sugarcane and Erianthus fulvus. In addition, the physiological and molecular response

mechanisms of many excellent traits, including high sugar, cold tolerance and drought resistance, have been gradually analyzed in

Erianthus fulvus. In order to better explore the molecular basis of the excellent traits of Erianthus fulvus and its application value in

sugarcane breeding, This review systematically summarizes the research progress and utilization status of Erianthus fulvus, analyzes

the genetic diversity, genome evolution characteristics and sucrose biosynthesis and transport pathways of Erianthus fulvus, and

further proposes the application potential of Erianthus fulvus as a model plant and biofuel plant. Additionally, we analyze the
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molecular response characteristics of Erianthus fulvus to low temperature and drought stress, discuss the problems existing in the

research and utilization of Erianthus fulvus, and prospect the future development direction.
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甘蔗贡献了全世界蔗糖产量的 80%和燃料乙醇的 40%，是一种重要的糖能兼用型经济作物。现代甘蔗

栽培种是由甘蔗属内的原始种通过“种间杂交”和“高贵化育种”选育而来，故其为遗传背景复杂的异源多倍

体植物[1]。在甘蔗育种中，热带种（又名高贵种，Saccharum officinarum L.）主要贡献了高产和高糖等优异

性状，野生种主要包括割手密（Saccharum spontaneum L.）、大茎野生种（Saccharum robustum Brand et.
Jeswiet）和斑茅（Tripidium arundinaceum Retz.），主要贡献了抗性血缘[2]。目前，生产中使用的甘蔗品种

主要是甘蔗属里 2-5个甘蔗原种的少数无性系的杂交后代，遗传背景狭窄，血缘相近，致使近 30年来甘蔗

品种在产量、糖分和抗性等方面一直难有较大突破。因此，需要挖掘、研究和利用具有优异性状的甘蔗种

质资源，突破甘蔗品种“种质贫乏、遗传基础狭窄”的瓶颈，以期扩大血缘，丰富甘蔗遗传多样性，创造突

破性的亲本材料和优良品种。

甘蔗高贵化育种以来，割手密贡献了约 20%的血缘，提高了甘蔗的抗性和适应性，使甘蔗的种植区域

扩大，产量和品质都获得大幅提高，促进了甘蔗的育种进程[1]。然而，高贵化育种过程中，亲本单一，遗

传背景狭隘，导致了杂交后代抗性、宿根性和产量近几十年来近展缓慢。近年来，甘蔗育种家们致力于甘

蔗的远缘杂交——栽培种与近缘种属杂交，将近缘种属的优异基因导入栽培种，以期拓宽甘蔗品种的血缘

背景，并获得综合性状优异的甘蔗新品种[3]。与甘蔗属紧密相关的野生种属，包括蔗茅属、芒属、河八王

属和硬穗属，它们与甘蔗属近缘被统称为“甘蔗复合体”，是研究甘蔗起源、进化和分子遗传及丰富甘蔗育

种血缘多样性的宝贵种质资源[4]。随着分子标记、测序和组学技术的不断发展，甘蔗复合体的进化和遗传

多样性问题得到进一步的解析，且一些优异性状相关的基因也被挖掘和分析，为进一步利用甘蔗复合体改

良栽培品种遗传特性提供了见解。

目前，已经被报道成功用于甘蔗远缘杂交育种的甘蔗近缘野生种仅有蔗茅、斑茅和河八王[5-7]。其中，

蔗茅与甘蔗的杂交利用最早报道，典型的例子是来自云南农业大学的“高原甘蔗”育种成功——甘蔗与蔗茅

杂 交 ， 改 变 了 甘 蔗 喜 热 怕 冷 的 特 性 ， 并 使 产 量 大 大 提 高 [8] 。 蔗 茅 植 株 矮 小 （ 1-2.5 m ）

（http://www.zhiwutong.com），分蘖旺盛，花期早（8月中下旬开花），开花持续时间长（花期 7月底-9
月底），且早熟（生育期 10个月）（图 1）。它具有其它甘蔗近缘野生种所不能及的优异性状，包括抗旱、

耐冷、耐瘠、高糖和早熟等，在甘蔗育种中极具利用价值[9]。因此，近年来蔗茅种质创新和研究利用受到

全世界育种家们的关注。

A: 3-5分蘖期的蔗茅；B:花期（9月份）的蔗茅；C:蔗茅的花；图片拍摄于云南农业大学甘蔗种质资源圃

A: 3-5 leaf stage of Erianthus fulvus; B: flowering period (September) Erianthus fulvus; C: Erianthus fulvus flower; the picture was

taken in the Sugarcane Germplasm Resource Garden of Yunnan Agricultural University

图 1蔗茅的表型



Fig. 1 Phenotype of Erianthus fulvus

以往的研究主要关注于蔗茅种质资源的采集、杂交利用、多样性、分子标记选择、抗逆性鉴定、组学

分析、进化和逆境响应基因的克隆和分析，为进一步认识蔗茅的生物学特性、优异的性状、起源进化和种

质创新与利用提供了见解。然而，目前缺乏综合性的综述文章去帮助育种家们更好的理解蔗茅在甘蔗育种

中的巨大潜力和优异性状的分子基础。本文全面回顾了 1985年以来，蔗茅种质资源的挖掘、研究和利用

现状，分析了蔗茅种质创新和育种的潜力、多样性与基因组演化的特性、蔗糖生物合成的通路、作为生物

燃料植物的运用潜力、低温和干旱胁迫的生理和分子基础，为在甘蔗种质创新和生物育种的背景下，如何

更好研究和利用蔗茅资源提出展望。

1 蔗茅的种质创新及在甘蔗育种中的重要价值

优异种质资源的挖掘和利用是培育突破性品种的关键。迄今为止，在甘蔗杂交育种中利用最成功的野

生种质为割手密。早在 1921年，Jeswiet通过高贵化路线，实现了热带种和细茎野生种的种间杂交，获得

了 POJ系列品种和亲本材料，包括“糖王”之称的抗病、高产、高糖品种 POJ2878。割手密种质的利用造

就了甘蔗杂交育种史上的第一次“飞跃”。经过高贵化过程，目前生产使用的甘蔗品种含有割手密约 20%
的血缘。然而，现代甘蔗栽培种或骨干亲本的遗传背景狭窄，血缘相近，导致近年来突破性新品种的选育

极为困难，这是育种家们高度重视的问题。因此，开展属间远源杂交，来拓宽甘蔗的血缘和遗传背景，被

逐渐运用到甘蔗种质创新和新品种培育中。2017年报道了，广东省生物工程研究所（广州甘蔗糖业研究所）

开展斑茅和甘蔗之间的远缘杂交，创建了崖城 07-71、崖城 06-140和崖城 04-55等 13个综合性状理想的遗

传亲本材料[10]。目前，用于甘蔗尝试过的远缘杂交育种的组合有：甘蔗×斑茅、甘蔗×蔗茅、甘蔗×五节芒、

甘蔗×河八王、高梁×甘蔗、甘蔗×白茅、甘蔗×竹[9]。

蔗茅属被认为是甘蔗复合体中的一个原始属，广泛分布于美洲，穿过地中海地区到印度、中国、东南

亚和新几内亚。蔗茅是蔗茅属内的代表种，1985-1993年，以云南农业大学何顺长教授为代表的科研团队

在全国开展甘蔗野生资源的考察和采集，并建立了甘蔗野生资源圃[11]，指出我国蔗茅主要分布于滇、黔、

川、藏、桂、陕、甘、鄂 8省(区)海拔 480-2800 m的区域[12]。1991年 Burner发现染色体 2n=20的蔗茅，

指出这可能与甘蔗的二倍体祖先有关[13]。1996年萧凤回等发现不同区域的蔗茅无性系，染色体均为 2n=20；
而且它们的茎干锤度普遍较高，且最高可达 22%，这在甘蔗育种中极具利用价值[12]。此外，蔗茅具有优异

的耐冷和抗旱性状[14-15]，这对耐冷和抗旱甘蔗品种的选育具有重要的利用价值。然而，与栽培甘蔗截然不

同（栽培甘蔗性喜湿热的环境，故我国蔗区主要分布于低纬度或者低海拔的湿热地区），蔗茅对湿热环境

敏感。那么，蔗茅血缘的导入，杂交后代品种/系在我国现有蔗区的适应性值得进一步探究，这也是育种家

们需要考虑的问题。

早在 1998年，云南农业大学甘蔗研究团队首次开展“甘蔗与蔗茅属间远缘杂交”（此杂交技术于 2020
年获得国际专利），并于 2001年获得成功，随后陆续从杂交 F1代和回交后代中成功选育出以滇蔗 01-58
为代表的一系列甘蔗新品种/系（图 2，滇蔗 01-58于 2012年获得省级品种审定；此外，滇蔗 01104、滇蔗

01106、滇蔗 0938获得植物新品种保护权，还有一些新品系已进入区域化试验中）。通常，甘蔗于当年 11
月至翌年 2月份开花，而蔗茅于 7月底至 9月底开花，它们的花期高度不遇。虽然蔗茅的花粉较多，且发

育良好，但自然环境中它的生活力仅能保持 1 h左右，如何配置二者的杂交组合，这是当时面临的巨大挑

战。经过不断的努力，李富生教授开发了蔗茅花粉低温贮藏的方法：采集新鲜花粉，经过低温(10℃)硅胶

干燥 2 h后，贮藏于-80℃条件下，其生活力可达 360 d[16]。花粉低温贮藏技术，解决了甘蔗和蔗茅杂交花

期不遇的难题。通过审定的、含有蔗茅血缘的甘蔗新品种滇蔗 01-58不仅生物产量高，而且抗旱和耐寒，

适宜在较高海拔 1300~1900 m的旱坡地区域种植，可作为糖能兼用型甘蔗新品种加以利用。值得特别关注

的是，滇蔗 01-58属于甘蔗和蔗茅杂交的 F1代新品种，这表明了蔗茅的优异性状能稳定遗传到子代中，且

与不利性状的连锁程度低，杂交组合的 F1代便可直接选择成为新品种。迄今为止，越来越多的证据表明，

蔗茅对生物和非生物胁迫的耐受性，能赋予杂交 F1代甘蔗优异的耐冷、抗旱、抗锈病和花叶病特性[14-15, 17-

18]。尽管，蔗茅植株矮小，但分蘖旺盛，且远缘杂交 F1代经过和性状优良的甘蔗栽培种杂交后，不利的野



生性状极易被改良，BC1表现出高产和高抗潜力[19]。这些研究表明了，蔗茅在甘蔗育种中具有重要的运用

潜力。充分利用蔗茅资源，将有助于育种家未来的渐渗计划，加速甘蔗高贵化育种进程。

图 2甘蔗和蔗茅远缘杂交创制新种质示意图

Fig.2 Schematic diagram of creating new germplasm by distant hybridization of sugarcane and Erianthus fulvus

甘蔗是高度复杂的异源多倍体，其染色体构成复杂，杂交过程中亲本染色体往往不同于二倍体（n+n）
的传递规律。由于亲本染色体的数量和倍性的差异，导致甘蔗有性杂交过程中子代之间染色体传递呈现多

样化。这使得开展杂交育种后代的真实性鉴定成为了困难。以往的研究中，研究者们基于 SSR[20]、SCAR[5]

和 RAPD[21]标记，在甘蔗与蔗茅的杂交后代中成功鉴定到双亲的特征谱带，证明了杂交后代的真实性。除

此之外，目前基因组原位杂交（Genomic in situ hybridization，GISH）技术已经被成功用于甘蔗种/属间有

性杂交后代的真实性和亲本染色体传递方式鉴定中，极大地提高了育种的准确性。研究表明：甘蔗与割手

密杂交，F1代染色体传递方式主要以 2n+n和 n+n为主[22]；甘蔗与斑茅杂交，F1代染色体传递方式主要以

n+n为主[23]；甘蔗与蔗茅杂交，F1代染色体传递方式主要以 n+n和 2n+n为主，且蔗茅的染色体可以与甘

蔗的染色体进行同源配对[24-27]。GISH技术的运用，促进了育种家们对甘蔗杂交后代染色体传递规律和遗

传物质组成的理解，更重要的是提高了杂交后代的选择效率和育种的准确性。

2 蔗茅的多样性

遗传多样性研究是开展种质资源分类、保护、研究和利用的基础。据《中国植物智》中记载：蔗茅属

内种间遗传类型丰富，全世界约 50种，分布于美洲、非洲、亚洲的热带地区以及地中海、欧洲南部和喜

马拉雅海拔较高的温暖地区。我国有 8种，即蔗茅 Erianthus rufipilus/fulvus、滇蔗茅 Erianthus rockii Keng、

http://www.iplant.cn/info/Erianthus%20rufipilus?t=z
http://www.iplant.cn/info/Erianthus%20rockii?t=z


沙生蔗茅 Erianthus ravennae L.、台蔗茅 Erianthus formosanus Stapf、西南蔗茅 Erianthus hookeri Hack、长

齿蔗茅 Erianthus longisetosusAnderss、窄叶蔗茅 Erianthus stenophyllus L.和毛叶蔗茅 Erianthus trichophyllus
Hand（http://www.iplant.cn）。目前，蔗茅属的研究和利用主要聚焦于蔗茅、滇蔗茅和沙生蔗茅[20, 24, 28-29]。

前人的研究，通过形态学标记和分子标记，确立了蔗茅具有丰富的遗传多样性，为蔗茅种质资源的收集保

存、杂交利用及育种研究提供了科学依据。

形态学标记包括表型特征、产量性状、品质性状和抗性等主要性状，具有简单直观、容易识别、应用

普遍等特点[30]。目前，形态学标记在甘蔗品种资源鉴定和分类中运用广泛，主要针对质量性状（茎相关性

状：气生根、茎形、节间形状、颜色、蜡粉带、木栓、生长裂缝、生长带形状；芽相关性状：芽形和芽沟；

叶相关性状：叶姿、叶色、脱叶性、内叶耳、外叶耳等）和数量性状（叶片长度、叶片宽度、株高、茎径、

田间锤度等）的鉴定，评估群体的遗传变异、遗传结构和遗传距离，为甘蔗品种资源的利用效率、杂交亲

本的选择、杂交组合的配制和核心种质构建提供了理论指导[31-32]。近几十年来，育种家们通过收集蔗茅种

质资源，并分析表型多样性，为甘蔗育种杂交亲本选配提供了重要的理论指导。田春艳等对 48份蔗茅无

性系进行株高、叶宽、节间长度、茎径和锤度的分析，表明 48 份无性系之间表型变异系数介于

9.37%~33.52%之间，具有丰富的多样性[33]。徐超华等对 51份滇蔗茅进行 6个数量性状和 23个质量性状的

表型变异、多样性和聚类关系分析，表明了数量性状变异系数在 12.72%～22.38%之间，最大的是田间锤度

（22.38%），其次是茎径（22.27%），最小的是叶长（12.72%），这为进一步挖掘性状的优异等位变异及

甘蔗高产和高糖育种提供了基础材料[34]。除此之外，表型遗传多样性也是评价蔗茅杂交后代多样性的有效

手段[20, 35]。陆鑫等对 62份滇蔗茅杂交后代进行表型多样性分析，发现数量性状遗传变异主要来自于有效

茎、单茎重和节间长度，而株高、茎径、锤度变异较小，表明了滇蔗茅杂交 F1群体在主要性状上呈现出

不同程度的遗传分化，遗传多样性丰富，遗传变异较大[20]。

除此形态学标记外，AFLP、SSR和 SRAP等分子标记技术也被广泛用于甘蔗种质资源的遗传多样性分

析。基于 AFLP和 SSR分子标记，许多与分蘖、锤度、单茎重等重要农艺性状关联的标记已经得到鉴定[36-

37]，促进了甘蔗种质资源的遗传多样性评价、杂交亲本的选配和分子指纹图谱的构建。尽管，蔗茅的染色

体 2n=20是稳定的，但蔗茅的地理位置分布广泛[12]，这导致了不同生境的蔗茅之间遗传多样性是丰富的。

基于 SSR和 AFLP标记，研究者们证明了蔗茅的遗传多样性与地理分布和海拔密切相关[26, 30]。

3 蔗茅的基因组演化及作为模式植物的潜力

蔗茅属于甘蔗复合体成员，这是甘蔗界广泛认可的。然而，对于蔗茅的归属问题，至今仍存在争论。

蔡青等 2005年利用 2对 AFLP引物检测了蔗茅和其他甘蔗复合体成员的多态性，表明了蔗茅与甘蔗属的亲

缘关系最近，提出了蔗茅应该归属于甘蔗属[38]。随着测序和组学技术的快速发展，2023年云南农业大学的

李富生教授团队和广西大学的张积森教授团队，分别破译了蔗茅的基因组，并分别提出了蔗茅的归属问题：

李富生教授团队组装蔗茅染色体水平的基因组，并进一步通过群体重测序分析，指出蔗茅属与甘蔗属的亲

缘关系最近，提出他们来自一个共同的祖先[28]；张积森教授团队组装蔗茅 T2T完整基因组，并通过叶绿体

基因组进化分析，支持蔗茅归属于甘蔗属，提出甘蔗属可能起源于泛喜马拉雅地区，由于 Gelasian epoch
时期的气候巨变导致了蔗茅与甘蔗细茎野生种和热带种的分化，此后蔗茅保持二倍体的模式，而甘蔗细茎

野生种和热带种则分别经历了多倍化[39]。这些分子标记和基因组测序的研究共同指明了蔗茅的归属问题，

即蔗茅应该归属于甘蔗属。

现代栽培甘蔗具有所有大宗作物中最为复杂的基因组，基因组大小超过 10个 Gb，这使得它成为最后

一种没有完整和高度准确基因组的主要作物。尽管，同源多倍体的割手密种（AP85-441，染色体

1n=4x=32[40]；Np-X，染色体 2n=4x=40[41]）和异源多倍体，非整倍体的现代甘蔗栽培品种（R570，染色体

约 2n=12x=114[42]；ZZ1，染色体 2n=12x=114[43]；新台糖 22号，染色体 2n=111[44]）的基因组已经被破译，

但它们的染色体倍性复杂，其多倍化、异质性和非整倍体性质导致了基因组中包含 4-13个同源等位基因，

这使得其功能基因定位和基因组遗传操作技术非常困难。迄今为止，国内遗传转化最成功的甘蔗品种为新

台糖 22号。中国热带农业科学院热带生物技术研究所长期致力于甘蔗遗传转化研究，其中以新台糖 22号

http://www.iplant.cn/info/Erianthus%20ravennae?t=z
http://www.iplant.cn/info/Erianthus%20formosanus?t=z
http://www.iplant.cn/info/Erianthus%20hookeri?t=z
http://www.iplant.cn/info/Erianthus%20longisetosus?t=z
http://www.iplant.cn/info/Erianthus%20longisetosus?t=z
http://www.iplant.cn/info/Erianthus%20stenophyllus?t=z
http://www.iplant.cn/info/Erianthus%20trichophyllus?t=z
http://www.iplant.cn/info/Erianthus%20rockii?t=z


为转化受体，转化 3-5 g 胚性愈伤组织，能筛选获得约 11 个转基因株系，阳性率高达 100%
[45]

。尽管如此，

在甘蔗中开展基因编辑，包括新台糖 22 号在内的许多甘蔗品种，其技术体系均尚不成熟，尚需倾注更多

的研究力量去攻克。因此，这些问题导致了甘蔗主要性状相关基因和调控机制的解析及分子育种技术严重

滞后。值得关注的是，蔗茅染色体 2n=20，基因组简单，大小约 756-902 Mbp[28, 39]，是甘蔗复合体内唯一

的二倍体物种，这为充分挖掘和解析蔗茅的优异性状调控机制提供了可能，甚至有望成为甘蔗复合体研究

最佳的模式植物。当然，这需要研究者们致力于构建蔗茅高效的转基因和基因编辑体系。目前，蔗茅的遗

传转化体系已经被成功构建，转化效率高达 14.21%[46]，这为进一步实现蔗茅基因组的遗传操作奠定了重要

的基础。尽管如此，蔗茅的基因编辑体系仍然需要进一步的研究和构建。

4 蔗茅的高糖育种潜力

甘蔗是最主要的糖料作物，其蔗糖含量是品种选育的重要指标。近 20年来，我国甘蔗育种家们创立

了“亲本组合、家系评价、早代选择、理想株型、多维评价”为一体的高糖选种技术，成功选育了云蔗 08-
1609、桂糖 42号、桂柳 05-136、桂糖 44号、云蔗 05-51等一批突破性的第五代甘蔗高糖新品种，这些品

种的推广面积占植蔗总面积的 83.4%以上 [47]。其中，云蔗 08-1609 是典型的特高糖品种，蔗糖分高达

20.3%，被誉为“糖王”。众所周知，现代甘蔗栽培种的高产和高糖血缘主要来源于热带种，而以割手密为

代表的野生种主要贡献了抗逆血缘。在甘蔗与割手密杂交中，由于割手密抗逆血缘的导入，使得 F1代的

产量和糖分下降。因此，需要使用热带种或者其它栽培种进行多代的回交，以稀释割手密的血缘。这个过

程中，不仅延长了育种年限，也导致子代中一些来源于割手密的优异血缘丢失。综上所述，挖掘和利用具

有优异抗逆性和高糖性状的野生种质资源，对甘蔗的高糖和抗逆育种非常重要。值得关注的是，相比较于

其它甘蔗近缘野生种，蔗茅不仅具有优异的抗逆性，而且其锤度也普遍较高[48]，这为甘蔗的高糖育种提供

了巨大的潜力。我们统计了前人开展甘蔗种质资源考察、采集和研究中，所采集的甘蔗种质资源（包括蔗

茅[12, 49]、斑茅[49]、热带种[50]和割手密[49, 51]）的锤度，表明了它们的平均锤度大小为热带种>蔗茅>割手密>
斑茅（图 3）。这进一步说明了蔗茅在甘蔗高糖育种中具有较好的运用潜力。

A:每个种无性系材料的数量。B:每个种无性系材料的锤度，每个点表示无性系材料的锤度，柱子的高度表示每个种锤度的

平均值。数据来源于萧凤回等[12]、胡存脉等[49]、刘洪博等[50]和杨清辉等[51]

A: The number of clonal materials for each species. B: The brix of each clonal material, each point represents the brix of the clonal

material, and the height of the column represents the average value of the brix of each species. The origin data was extracted from

Xiao et al[12], Hu et al[49], Liu et al[50] and Yang et al[51]



图 3蔗茅、斑茅、热带种和割手密无性系材料的锤度比较

Fig.3 Comparison of brix of Erianthus fulvus, Erianthus arundinaceum, Saccharum officinarum and Saccharum spontaneum clonal

materials

蔗糖分含量高是甘蔗品种选育的重要指标之一。强源（源——叶片，合成能力强）和强库（库——茎

干，转运和储存功能强）是建立高糖分的基础。然而，甘蔗中蔗糖分的形成不仅受到关键酶的调控，自然

环境的变化也影响这一过程，这使得杂交育种选育高糖分品种十分困难。因此，理解甘蔗中蔗糖分形成的

分子网络，通过转基因和基因编辑手段，有针对性的去增强这一网络中蔗糖分的合成、转运和储藏途径，

是生物育种时代高糖分甘蔗品种选育的重要手段。先前，5个蔗糖合成酶家族基因 SuSy[52]，22个糖转运蛋

白家族基因 SWEET[53]、6个蔗糖转运蛋白家族基因 SUT[54]已经在割手密中被鉴定；在甘蔗栽培种中，5个
SUT基因已经被克隆[55]。然而，针对甘蔗糖分的转基因改良，这些基因尚未得到系统的功能研究和有效的

利用，这是值得研究者们进一步考虑的问题。此外，基于蔗茅基因组的解析，研究者们分析了蔗茅中蔗糖

的生物合成和转运途径，表明了蔗茅中蔗糖的生物合成主要来源于 2条途径[28]：卡尔文循环产生的磷酸丙

糖被转运到细胞质中转化为 F6P，F6P经过磷酸葡萄糖异构酶、磷酸葡萄糖变位酶和 UDPG焦磷酸化酶

(UGP)的催化合成 UDPG，最终 F6P和 UDPG经过 SPS和 SPP催化合成蔗糖（蔗糖生物合成途径 I）。此

外，光合作用产生的磷酸丙糖以合成淀粉的形式被暂时储存于叶绿体中，以减少磷酸丙糖的积累、避免对

光合作用的抑制和维持叶绿体内的渗透压；进一步淀粉水解产生麦芽糖，并被转运至细胞质中合成蔗糖

（蔗糖生物合成途径 II）（图 4）。有趣的是，我们分析了这两条途径中关键酶基因的转录水平，发现蔗

糖合成途径中关键酶基因 FBP、SPS和 SPP在叶片中的表达水平高于茎干和根组织；4个淀粉合酶基因 SS
在蔗茅叶片中具有较高的转录水平；同时，淀粉水解为麦芽糖途径的关键酶基因 GWD和 BAM也在叶片中

具有较高的转录丰度，这表明了这些基因在蔗糖合成中可能发挥重要的功能。通常，高等植物中的光合产

物最终以蔗糖和淀粉的形式储藏。作为糖料植物，蔗茅中同时存在蔗糖和淀粉的生物合成，但淀粉最终被

水解和转化为蔗糖。蔗糖在蔗茅的源叶器官合成，需要经过韧皮部长距离运输后，最终在茎干（库器官）

储藏。进一步，研究者们分析了蔗糖转运蛋白（SUC/SUT、SWEETs）的转录活性，发现它们主要在蔗茅

的叶片和茎干中表达[28]，表明了这些转运蛋白在蔗糖长距离运输中的潜力。我们分析了这些转运蛋白在蔗

茅根、茎和叶片中的转录水平，发现 6个 SWEETs蛋白基因在叶片中转录丰度最高，表明它们可能贡献了

蔗糖分在源和库之间的转运；1个 SUT和 3个 SWEETs在茎干中转录水平最高，表明它们可能贡献了蔗糖

分在库中的运输和储存（图 4）。

左图：蔗茅中蔗糖的生物合成和转运途径；右图：蔗糖生物合成和转运途径关键基因的表达量热图；数据来源于 Kui等[28]



Left figure: sucrose biosynthesis and transport pathway in Erianthus fulvus; Right figure: the expression heat map of key genes in

sucrose biosynthesis and transport pathway; The origin data was extracted from Kui et al[28]

图 4蔗茅中蔗糖分的合成、转运和储存模型

Fig. 4 The model of sucrose synthesis, transport and storage in Erianthus fulvus

5 蔗茅的生物质能源潜力

随着全世界石油资源的逐渐短缺，开发能源作物，生产燃料乙醇，是解决石油资源短缺的有效途径。

甘蔗属于高光效、高糖分的 C4作物，且生物产量在所有大田作物中最高，是发展生物燃料乙醇的理想作

物[56]。源于优越的自然环境和先进的生产技术，巴西是全世界最大的甘蔗种植国，也是利用甘蔗生产燃料

酒精产业最大和技术最成熟的国家[57]。由于水热条件要求高（蔗区主要分布于低海拔和低纬地区）、生产

成本昂贵（需肥要求高、机械化程度低和劳动力投入大）和食糖产量供不应求，我国推广栽培甘蔗作为生

产燃料乙醇的原料面临巨大的压力。因此，培育适应逆境和耐粗放的燃料甘蔗品种，向高海拔、甚至非蔗

区合理的推广种植，可以缓解甘蔗作为主要糖料作物和燃料乙醇原料之间的竞争压力。

蔗茅不仅锤度高，而且生物量大，且对逆境环境（低温、干旱、贫瘠和退化的土壤等）的适应性强，

具有较好的生物燃料育种潜力。据报道，日本南部生长有众多的蔗茅属植物，已经被该国列入了生产生物

燃料的首选原料（https://www.china5e.com/news/news-89893-1.html）。利用蔗茅作为生物燃料植物，不仅

有利于为栽培甘蔗预留农业用地，更有利于合理利用废弃退化的土壤，符合农业的可持续发展。基于蔗茅

的基因组，研究者们分析了 10个性状，包括锤度、葡萄糖含量、蔗糖含量、糖含量、出汁率、纤维素含

量、半纤维素含量、木质素含量、鲜重和干重的 QTL，分别在蔗茅中鉴定到 4920、1269、4119、1304、
539、2696、141、1567、2940和 2757个基因[28]，这些 QTL为利用蔗茅的生物燃料潜力奠定了基础。值得

关注的是，与甘蔗杂交后，蔗茅对逆境环境的适应性能稳定遗传到子代中，这对开发含有蔗茅血缘的燃料

甘蔗具有重要的应用价值。典型的例子是滇蔗 01-58不仅生物产量高，而且抗旱和耐寒，适宜在较高海拔

1300~1900 m的旱坡地区域种植（图 2），这对现阶段我国高海拔和非蔗区推广燃料甘蔗具有重要的应用

价值。因此，蔗茅在作为燃料植物和培育燃料甘蔗中具有较好的应用前景。

6 蔗茅的耐冷和抗旱性状及分子响应

甘蔗喜温，主要种植于热带和亚热带地区。甘蔗生长的最适温度约为 37℃，温度低于 20℃显著限制

了甘蔗的生长和蔗糖分积累。尽管甘蔗种植在热带和亚热带地区，通常这些地区冷胁迫不是很常见，但当

它发生时，会导致甘蔗产量和品质下降。因此，挖掘耐冷的甘蔗种质资源，解析其对冷胁迫的响应机制，

对甘蔗的耐冷遗传改良非常重要。先前的研究聚焦甘蔗低温胁迫，从生理、光合、基因转录和 miRNA表

达水平分析了甘蔗对低温胁迫的响应机制[58-60]。进一步，多项研究对甘蔗冷响应基因进行了挖掘和分析，

这些基因包括钙信号受体 CBL（钙调神经磷酸酶 B样蛋白）[61]、乙醇脱氢酶基因 ScADH3[62]、缬氨酸-谷
氨酰胺蛋白（Valine-glutamine, VQ）[63]、G蛋白偶联受体基因 ShGPCR1[64]、微管蛋白基因 SoTUA[65]、异戊

烯基转移酶基因 ipt[66]、膜内在水孔蛋白 SspNIP2[67]等。这些基因中，ScADH3、ShGPCR1、SoTUA和 ipt已
经被功能验证，它们过表达增强了转基因植物的耐冷性。尽管如此，这些基因的表达调控机制仍然尚不清

楚。这是因为，甘蔗基因组复杂和基因组遗传操作困难，限制了性状相关基因的功能和机制解析。值得注

意的是，蔗茅不仅基因组简单，而且高海拔（最高 2800 m）生境的特点赋予了其对冷胁迫的适应性，这是

其他甘蔗野生种所不及的。因此，解析蔗茅的耐冷机制，挖掘蔗茅的耐冷基因，对甘蔗耐冷遗传改良意义

重大。以往的研究从生理[14]和基因转录水平[68]揭示了蔗茅的冷胁迫响应特性，一些与蔗茅耐冷相关的基因

（例如，ErDREB1A、EfWRKY62和 EfMYB1）已经被克隆（表 1）。然而，这些基因的耐冷功能和表达调

控机制需要进一步去验证和解析。目前，蔗茅全基因组的破解，为进一步研究和利用蔗茅资源提供了参考

基因组。基于蔗茅的基因组，研究者们分析了蔗茅冷响应基因的调控网络：Ca2+与钙调蛋白（CaM/CML,
CBLs）结合，激活 MAPK-ICE1-CBF-COR信号级联，促进蔗茅的耐冷性[28]。除此之外，2个耐冷相关的

基因家族（AP2/ERF[69]和 MYB[70]）在蔗茅中被解析，这为进一步探究耐冷基因的功能和表达调控机制奠定



了基础。

表 1蔗茅耐冷和抗旱相关基因

Table 1 Genes related to cold and drought tolerance in Erianthus fulvus
基因
Genes

表达特性
Expression characteristics

GenBank ID 参考文献
References

EfWRKY15 冷诱导 MW807358.1 /
EfWRKY51 冷诱导 UVJ69259.1 /
EfNAC 干旱诱导 QWW30868.1 [71]

EfGRAS 干旱诱导 QQO98631.1 [72]

EfWRKY62 冷诱导 QBQ57665.1 [73]

EfNAC44 冷诱导 QBQ57664.1 [74]

EfDREB1A 冷诱导 QFP40042.1 [75]

EfCML30 冷诱导 AZA07963.1 /
EfPHD13 冷诱导 OK356615 [76]

EfMYB 冷诱导 ON586646 [77]

我国旱地甘蔗种植面积约 75%，严重制约了甘蔗的生长和产量形成。一直以来，抗旱性是甘蔗育种的

主要目标。20世纪 90年代以来，以割手密为代表的野生种质抗逆血缘的导入，促进了甘蔗的抗旱性[78-79]。

然而，高贵化过程中，既要满足高贵种的高糖和高产性状，也要获得野生种的抗逆基因和性状，这需要不

断地和高贵种进行回交，使得成本昂贵和周期长达 10年之久。随着组学和生物技术的不断发展，转基因

育种无疑是解决这些问题的重要策略。目前，一些来自于甘蔗（SoACLA-1）[80]、割手密（SsWRKY1）[81]、

斑茅（EaEXPA1）[82]和其他物种（TaDREB2B[83]、TERF1[84]）的抗旱基因已经被挖掘和验证，这些基因的

过表达促进了甘蔗品种的抗旱性。然而，这些基因提高甘蔗抗旱性的机制尚不清楚。尽管，这些基因的抗

旱性已经被初步验证，但目前甘蔗抗旱转基因育种仍然缺乏关键的、有效的候选基因。蔗茅主要生长于贫

瘠的旱坡地上，具有优异的抗旱性。蔗茅和甘蔗杂交，后代表现出优异于母本甘蔗的抗旱性[15]，这说明了

蔗茅在甘蔗抗旱育种中的潜力巨大。基于蔗茅干旱胁迫的转录本分析，一些抗旱相关基因（EfNAC和

EfGRAS）已经被克隆和分析（表 1），这为甘蔗抗旱转基因遗传改良提供了候选基因参考。尽管蔗茅的抗

旱性状对甘蔗抗旱遗传改良具有应用价值，但蔗茅抗旱基因的表达调控网络尚不清楚，这在一定程度上限

制了对蔗茅抗旱基因的挖掘和利用。因此，加强蔗茅抗旱基因的挖掘和机制研究，对甘蔗的抗旱遗传改良

意义重大。

7 蔗茅研究和利用存在的问题与展望

加强甘蔗种质资源（特别是近缘种属的种质资源）材料的搜集、研究和利用，是丰富甘蔗品种血缘背

景，创造有突破性的甘蔗骨干亲本和优良品种的重要基础。蔗茅在甘蔗高糖、抗逆和生物燃料育种中具有

重要的运用潜力，有望成为继割手密之后贡献甘蔗品种改良的理想材料。然而，目前蔗茅基础研究薄弱，

且有效利用不足。基于此，本文提出了以下问题和展望：（1）尽管目前的研究对蔗茅的遗传多样性进行

了分析，并成功开发了与甘蔗的杂交育种方法，但其有效利用严重不足。例如，特别是含有蔗茅血缘的甘

蔗新品种选育力度不够，这在一定程度上阻碍了蔗茅优异血缘向甘蔗渗透。因此，育种家们应该加强甘蔗

与蔗茅远缘杂交的组合配置，促进蔗茅优异性状向甘蔗渗透，丰富甘蔗的血缘背景，以期创造含有蔗茅血

缘的骨干亲本和优良品种。（2）尽管，蔗茅在甘蔗育种中具有较好的运用潜力，但甘蔗喜性湿热，而蔗

茅对湿热的环境敏感。那么，含有蔗茅血缘的甘蔗杂交后代，对我国现有蔗区的湿热环境的适应性是需要

考虑的。因此，需要育种家们开展多年多点的品种/系区域化试验，从而有利于后续有针对性的区域推广和

利用。除此之外，以滇蔗 01-58为代表的含有蔗茅血缘的甘蔗品种/系，适宜高海拔（1300~1900 m）的旱

坡地环境，可以考虑将其合理的布局于高海拔的蔗区或者非蔗区加以利用。（3）尽管蔗茅具有优异的耐

冷、抗旱、耐贫瘠、早熟和高锤度等性状，是甘蔗育种中主要的目标性状。然而，调控这些目标性状的关

键基因和调控机制尚不清楚，从而限制了蔗茅优异性状的机制解析和甘蔗的转基因育种。因此，需要进一

步开展蔗茅优异性状的关键基因定位，助力甘蔗分子育种。（4）由于甘蔗基因组复杂，且遗传操作困难

（特别是开展基因编辑研究），使得长期以来性状相关的功能基因定位和机制解析严重滞后，严重制约着



甘蔗的分子育种进程。蔗茅是甘蔗复合体内唯一的二倍体物种，其基因组最小，遗传转化简单[46]，具备模

式植物的特征，是甘蔗复合体内开展功能基因研究的最佳模式植物。因此，需要进一步开发蔗茅高效的遗

传转化和基因编辑体系，促进蔗茅的基因组遗传操作，不仅有利于蔗茅优异性状关键基因的功能和机制解

析，也能给甘蔗复合体功能基因研究带来理想的模式物种，并为甘蔗分子育种提供理论和技术的支持。

（5）尽管蔗茅具备甘蔗复合体功能基因研究模式植物的特征，但蔗茅对低海拔地区的湿热环境敏感，这

一性状与甘蔗或者其他近缘野生种截然不同。如何克服这一问题，使得转化的蔗茅植株在湿热环境中成活

和结果可用很重要，这是将蔗茅开发成为模式植物必须考虑的。基于此，我们设想两个措施：其一，挖掘

关键基因，创制耐湿热环境的蔗茅转化受体株系；其二，依赖于控制湿热环境的设备，创造适合蔗茅正常

生长的温室环境。（6）甘蔗固有的高糖、高纤维和高生物量性状是生产生物燃料乙醇最佳的原料。然而，

我国甘蔗生产具有地域局限性（目前的甘蔗品种对温度、水分和土壤肥力要求高），且食糖产业面临供不

应求的现状，这使得甘蔗作为蔗糖生产和生物燃料乙醇生产的原料之间存在巨大的竞争关系。选育耐逆境

和耐粗放的燃料甘蔗品种可以解决这一问题。蔗茅优异的逆境适应性（耐冷、抗旱和耐贫瘠等），对开发

燃料甘蔗品种具有较好的应用潜力。因此，选育含有蔗茅抗逆血缘，适应逆境和耐粗放的燃料甘蔗品种，

向较高海拔蔗区或非蔗区合理的推广种植，能缓解甘蔗作为主要糖料作物和燃料乙醇原料之间的竞争压力。
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