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海带是一种重要的大型经济海藻, 具有重要的
经济和生态价值。我国海带大规模人工养殖始于 20
世纪 50 年代, 经过半个多世纪的发展, 现已形成了
较为成熟的养殖技术体系和较为完善的产业链。目

前 , 我国海带养殖面积约 37 625 ha, 养殖产量约 
827 965t, 占海藻总产量的 60%左右, 产量、规模位
居世界第一[1]。品种决定着养殖海带的产量和质量, 
是海带养殖及其相关产业健康、可持续发展的基础

和前提 , 良种培育是海带科技工作者的核心任务 , 
贯穿养殖、加工和销售整个海带产业链。应用传统

的育种方法如基于群体水平的选择育种、杂交育种

等 , 培育出了一系列的优良品系或品种 , 推动了我
国海带养殖业的发展。然而, 传统海带育种也存在一
些不足。首先, 由于海带经济性状大多为微效多基因
控制的数量性状, 易受环境影响 [2-5], 导致传统的表
型选择效率较低; 其次 , 由于海带群体的杂合度较
高[2], 为得到稳定遗传的纯合系需要多代自交, 导致
育种周期延长[6]。随着海带产业的发展, 对良种的需
要更为迫切和多元化, 不仅要求产量高、质量优, 还
要抗逆性高(耐高温)、易于加工(叶片宽大、平直)、
收获期灵活可控(早熟和晚熟品种相搭配)等 , 使得
传统育种方法已渐渐不能满足海带产业的良种需

求。近 20 年来, 随着分子生物学和基因组学等新兴
学科的飞速发展, 使育种理论和技术发生了重大变
革, 分子育种应运而生。分子育种即在经典遗传学和
分子生物学等理论指导下, 将现代生物技术手段整
合于传统育种方法中, 将表现型和基因型选择有机
结合, 从而实现基因的选择、转移和聚合, 大幅度提
高育种效率 , 缩短育种周期 , 在提高产量、改善品
质、增强抗性等方面已显示出巨大潜力, 是一种崭新
的遗传改良的理论和方法体系, 已成为现代育种的

主流方向。  
本文将简单介绍分子育种的概念、内涵及主要

内容, 综述当前海带分子育种领域的研究进展、存在
的问题 , 指出海带下一步的研究重点和方向 , 最后
展望分子育种在海带遗传育种中的应用前景。 

1  分子育种概述 
分子育种(Molecular breeding)是分子生物学与

传统育种学相结合而产生的崭新育种理论和方法体

系。它在经典遗传学和分子生物学等理论指导下, 将
现代生物技术手段整合于传统育种方法中, 在人为
设计和操控下 , 或通过标记辅助选育 , 或通过转基
因手段 , 实现优良基因转移和聚合 , 得到优良基因
型组合, 从而培育出优良新品种[7]。一般认为, 分子
育种包括分子标记辅助选择育种、转基因育种和分

子设计育种三个方面, 其中分子标记辅助选择和转
基因育种是分子育种的两大基本模块, 分子设计育
种将分子标记辅助选择和转基因育种有机结合, 是
分子育种的高级阶段, 三者共同构成了分子育种的
完整体系。 

1.1  分子标记辅助选择 
借助分子标记对目标性状基因型直接选择的方

法称为分子标记辅助选择(Molecular Assisted Selec-
tion, MAS), 包括对目标基因的选择即前景选择
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(Foreground selection)或称正向选择和对遗传背景的
选择(Background selection)也称负向选择[8]。分子标

记辅助选择是一种新的遗传改良方法, 主要是利用
分子标记与需要改良的目的基因紧密连锁或共分离

的关系, 用标记对育种材料进行目标基因组区域选
择 , 同时对全基因组进行筛选 , 大大提高选择的精
度, 从而提高选择育种效率。目前, 分子标记辅助选
择育种主要应用于质量性状, 涉及的基因多为单基
因或少数几个基因[9]。对于数量性状来说, 由于 QTL
表达常与环境和遗传背景密切相关, 当前检测到的
QTL 稳定性差、精度不高, 降低了分子标记辅助选
择育种的效率[10-11]。针对这个问题一些新的对策被

提出 , 例如 , 利用近等基因系进行育种 [10], 或利用
高代回交系同时进行 QTL 分析和遗传改良[12], 或用
全基因组选择技术(Genomic selection)来解决多基因
控制的低遗传力性状的改良问题[13]。 

1.2  转基因育种 
转基因育种是根据育种目标, 将从供体生物中

分离出的目的基因导入受体作物中, 经过筛选获得
稳定表达的重组子, 并经过田间实验与大田选择育
成转基因新品种。转基因育种的优点是可打破生殖

隔离 , 实现不同种间的遗传物质交流 , 可对目标性
状进行定向变异和选择, 从而提高选择效率、加快育
种进程。目前, 多种农作物或经济作物中已建立起成
熟的遗传转化技术体系, 如农杆菌介导法、花粉管通
道法、基因枪法、超声波介导法等等, 为外源基因的
导入奠定了坚实基础。自 1983年获得第一例转基因
植物至今, 主要农作物转基因研究取得了较大进展, 
将一些与重要性状如抗虫、抗病、抗除草剂、抗逆、

品质改良、发育调控、营养吸收等外源基因转入了

主要农作物。全球已有 35科 120种植物转基因成功, 
目前已有 30个国家先后批准了 3 000多例转基因植
物进入田间试验, 所涉及的植物有 40 多种, 主要是
玉米、油菜、马铃薯、番茄、大豆和棉花, 其中有
50 多个农作物转基因的品种投入商业化生产[14]。尽

管转基因技术在应用上存在安全性问题, 但值得肯
定的是 , 它是一项非常有用的生物技术 , 在作物育
种方面有着非常广阔的应用前景。 

1.3  分子设计育种 
分子设计育种的概念最早是由荷兰科学家

Peleman和 van der Voort提出的[15]。它通过多种技术

的集成与整合 , 在育种家的田间试验之前 , 对育种

程序中的各种因素进行模拟、筛选和优化, 确立目标
基因型及获得目标基因的手段和途径(如最佳的亲本
选配, 后代选择策略, 或转基因体系), 提高育种过
程中的预见性, 从而实现高效率育种。分子设计育种
的核心是基于对控制作物各种重要经济性状的主效

基因或 QTL 功能及其等位变异的深刻认识, 需要找
到育种目标性状的基因/QTL 或其紧密连锁标记, 充
分了解 QTL位置、遗传效应、QTL之间的互作、QTL
与环境之间的互作等信息, 需要综合利用遗传学、育
种学、统计学、生理学和生物信息学等多方面信息

和手段[16]。据此, 要开展作物分子设计育种必需具有
以下基本条件: 高密度遗传图谱和高效的分子标记
检测技术; 定位重要经济性状的调控基因或 QTL 并
对其进行遗传解析 ; 建立并完善遗传信息数据库 ; 
开发并完善进行作物设计育种模拟研究的统计分析

方法及相关软件; 掌握可用于设计育种的种质资源
与育种中间材料[16]。总之, 作物分子设计育种是以基
因组学、蛋白质组学和生物信息学等为基础而发展

起来的一个综合性的新兴研究领域, 可大幅度提高
育种效率, 缩短育种年限。尽管分子设计育种的概念
已提出多年, 但其实质性的研究工作才刚刚起步[17], 
当前应该大力加强这方面的基础理论研究和技术平

台建设, 为真正实现分子设计育种的目标提供理论
与技术支撑。 

2  海带分子育种的研究进展 

2.1  海带分子标记辅助选育 
分子标记技术应用于海带遗传育种研究领域的

时间较晚, 目前主要用于海带群体遗传学研究(如群
体遗传多样性和遗传结构分析、亲缘关系分析等)、
种质鉴定等方面, 也有少量应用分子标记对海带进
行杂种优势预测、遗传图谱绘制及基因或 QTL定位
分析的研究报道。 

(1)海带分子群体遗传学研究进展。应用不同的
分子标记, 分析评价海带及其近缘种的群体遗传多
样性和遗传结构的研究报道较多。夏鹏等[18]以海带

优良品种“901”为材料在海带中建立起 RAPD技术; 
He等[19]应用 RAPD技术分析了海带、奥霍海带和长
海带共 18个配子体的遗传多样性。周志刚等[20]应用

同功酶和 RAPD 技术对中国海区海带不同栽培品系
及长海带的配子体无性繁殖系进行了遗传多样性分

析。Wang等[21]应用 ISSR标记方法, 对 10对海带配
子体的遗传多样性进行了研究。另外 Shi 等[22]、尚
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书等[23]、Li等[24]、石媛媛等[25]、张全胜等[26]、Shan
等 [27] 、 Bi[28] 和 汪 文 俊 等 [29] 应 用

RAPD,ISSR,SSR,AFLP 和 ITS 标记技术对海带及长
海带进行了遗传多样性分析和系统进化分析。这些

工作研究了海带种质材料的遗传信息, 为海带遗传
育种打下了基础。然而, 当前海带群体遗传学分析主
要是以养殖品种的配子体为研究对象, 少有海带的
近缘种和野生种的孢子体信息, 下一步的工作应该
将海带的近缘种和不同野生类群纳入海带的种质资

源研究范畴, 整合分子水平上的数据和性状表型数
据 , 对海带种质和育种材料进行综合分析评价 , 为
海带种质资源的有效保护和高效利用奠定基础。 

(2)分子标记在海带种质鉴定中的应用。He等[19]

应用 RAPD 技术评价了海带种质; Wang 等[30]运用

RAPD 分析技术, 对 33 个海带配子体进行了种质鉴
定, 构建了 33 个配子体的指纹图谱; 张全胜等[26]应

用 AFLP 技术构建了包括海带、长海底、利尻海带
和掌状海带共 11 个野生品系或品种的种质指纹图
谱。海带不同种质材料的指纹图谱构建, 为它们在海
带种质改良和品种培育高效利用奠定了基础。 

(3)应用分子标记预测海带杂种优势。杂种优势
(Heterosis)是指两个遗传组成不同的亲本杂交产生
的杂种在生活力、生长势、适应性、抗逆性和繁殖

能力等方面优于双亲的现象。杂种优势是生物界普

遍存在的一种现象, 已经在农业生产上得到广泛应
用。对杂种优势的预测一直是育种学的难题。传统

方法主要通过性状的配合力分析和聚类分析进行预

测, 需要配合大量的杂交组合和大量繁琐的田间性
状调查。用分子标记的方法进行杂种优势的预测, 并
以此来选择理想亲本和辅助育种, 是解决上述问题
的有效途径[31-32]。在海带中, Li等[32]利用微卫星DNA
标记技术对 27个配子体杂交亲本进行了遗传相似性
分析, 并对株长、株宽、株厚、株鲜质量、株干质量、
产量杂种优势率与配子体亲本之间的遗传距离进行了

回归分析。建立了配子体克隆亲本遗传相似度与杂种

优势之间的量化关系, 用以预测杂交子代的杂种优势。
利用该预测体系对可能产生优势的组合进行了预测并

在生产中验证, 可减少亲本配组的盲目性, 实现海上
评价组合数的科学减量, 从而提高育种效率。 

(4)海带遗传图谱构建的研究进展。遗传图谱
(genetic map)是指通过遗传重组分析得到的基因或
遗传标记在染色体上的线性排列顺序图。遗传图谱

反映了遗传标记与少数功能基因之间的相对关系 , 

它不仅是遗传学研究的重要内容,又是种质资源、育
种及基因克隆等许多应用研究的理论依据和基础。

海带的遗传图谱工作还刚刚起步。Li等[33]采用 AFLP
分子标记对“长海带×真海带”杂交 F1代群体 60 个
个体进行遗传分析, 根据“双向拟测交”策略分别构
建了长海带和真海带的遗传连锁图谱。该图谱是海

带的第一张遗传连锁图谱, 定位了 81个 AFLP标记, 
其平均标记密度为 8 cM。Yang 等[34]应用 AFLP 和
SSR 标记, 以 40 个配子体克隆为作图群体构建了海
带雌、雄配子体的遗传图谱, 该遗传图谱的标记密度
为 7.91 cM, 基因组覆盖率为 66%。Liu 等[35]利用海

带的两个品系杂交后的 F2 代为作图群体(两亲本特
征为: 一个叶片宽而薄, 一个叶片长而窄), 构建了
一个包含 28 个连锁群的遗传图谱, 定位了 142 个
AFLP标记, 标记平均兼具为 9.4 cM, 基因组覆盖率
为 68.4%。总体来说, 虽然目前海带遗传作图还存在
作图群体较小、饱和度和基因组覆盖率较低等问题, 
但它们为海带分子标记连锁图谱的构建做了有益的

尝试 , 初步得到了海带遗传框架图 , 探讨了海带遗
传图谱构建中一些技术和理论问题, 为将来更高饱
和度和基因组覆盖率图谱的构建打下了基础。 

(5)海带性状相关基因或 QTL定位和分析。所谓
基因定位即确定基因在染色体上的位置和排列顺序

的过程。应用分子标记技术构建遗传连锁图谱, 并在
图谱基础上通过连锁分析确定基因的染色体座位 , 
是基因定位的一种常用方法。在海带中, Yang 等[34]

应用 AFLP 和 SSR 标记, 将海带的性别看作一个标
记, 通过连锁分析把可能控制海带性别的基因定位
到海带遗传图谱的 LG2 连锁群上。Liu 等[36]鉴定得

到一个与海带雌性配子体相连锁的 SCAR 标记

FRML-494, 并证明该标记仅存于海带雌配子体中 , 
可用于海带的雌、雄配子体鉴定。Liu等[37]应用 BSA
法, 筛选出与海带叶片长度连锁的标记 FL-569, 遗
传作图和连锁分析证明该标记与控制海带长度的主

效 QTL 相连锁, 验证结果表明该标记对长叶片海带
的选择成功率在 80%以上。Liu 等[38]在构建遗传图

谱的基础上, 定位到 3个与叶长相关的 QTL、2个与
叶宽相关的 QTL。 

总体来说, 海带分子标记辅助选择育种还处于
起步阶段, 主要工作集中在育种群体材料的遗传多
样性和遗传结构分析、亲缘关系分析和种质鉴定上, 
这些工作可对育种亲本材料选择提供参考信息。然

而, 与目标经济性状紧密连锁或共分离的分子标记
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却罕有报道, 而连锁标记是分子标记辅助选择的基
础和前提, 这就限制了分子标记辅助选择在海带育
种中的应用。 

2.2  海带转基因育种研究进展 
大型经济海藻转基因育种研究始于 20 世纪 90

年代初, 研究内容主要集中在载体组件(含启动子、
报告基因)筛选和载体构建、有效转化方法优化和建
立、转化子的筛选(选择标记)、基因整合及表达的检
测、受体与植株再生途径探索等方面。载体组件(含
启动子、报告基因)筛选和载体构建方面, 一系列启
动子如 CaMV 35S启动子、SV40启动子、FCP启动
子、AMT启动子被证明可用作海带基因工程载体的
启动子元件, 并且发现 FCP 启动子与 CaMV 35S 启
动子的效率较高, 通过转化海带雌配子体, FCP启动
子-GUS 基因能在孤雌生殖海带中实现稳定表达[39]; 
一些报告基因如 lacZ基因、gus基因、cat基因、bar
基因等在海带中被瞬间或稳定表达[40]。在遗传转化

方面 , 海带的转化方法主要是采用基因枪法 , 其基
本原理是利用高压气体或火药作驱动力, 将吸附或
包裹有 DNA的金粉微粒高速发射, 击中并穿透受体
的细胞壁及膜系统, 达到导入外源 DNA的目的。多
年研究结果表明, 基因枪法对海带组织切块、雌配子
体、雄配子体以及孢子体幼苗均有效, 而且未发现粒
子轰击对雌配子体孤雌生殖有抑制作用[41-43]; 另外, 
病毒可作为褐藻基因工程的载体, 为褐藻基因工程
提供了新途径[44]。在转化子筛选方面, 建立起了采用
氯霉素-cat基因的选择系统。受体与植株再生途径探
索方面, 目前大型海藻原生质体和愈伤组织再生方
法尚不稳定, 可借助海带自身异型世代交替生活史
的特点 , 将单倍的配子体作为转化对象 , 转化后通
过孤雌或受精发育而生成孢子体, 从而完成整个转
基因操作[45]。 

总之, 20 世纪 90 年代初起, 初步建立了海带模
式转化系统, 即以 SV40为启动子, cat基因为选择标
记, 用基因枪转化, 以雌配子体为转化受体, 孤雌生
殖作为植株再生方式 , 经氯霉素筛选 , 获得转基因
海带。目前已获得转外源报告基因植株并获得国家

发明专利(秦松等, ZL96120235.1)。展现出构建高产、
优质和抗逆的海带良种的广泛前景, 也证明了海带
作为廉价的生物反应器, 通过构建表达系统生产大
量的蛋白、药物或天然活性物质的可行性和巨大潜

力。然而, 目前海带基因工程还处于探索阶段, 其遗

传转化模型的有效性和安全性还有待于进一步的改

进或验证, 尚未真正应用到转基因育种中来。 

2.3  海带分子设计育种 
随着基因组测序等多种技术实现突破, 基因组

学、蛋白组学等多门“组学”及生物信息学得到迅

猛发展, 极大地促进了水稻、玉米、小麦等农作物遗
传育种在分子水平上的发展 , 基于此荷兰科学家
Peleman和 van der Voort最早提出分子设计育种的概
念[15]。由于海带的总体研究基础较为薄弱, 目前分子
设计育种在海带遗传育种领域还仅仅停留在引入概

念的阶段, 实质性的工作还没有开展。但是, 经济海
藻遗传育种领域的一些科研工作者, 已意识到分子
设计育种将是海带遗传育种的重要发展方向, 一些
基础性工作已有报道, 如 Liu 等[38]利用 F2代为作图

群体构建了中高密度的海带遗传图谱(标记密度为
6.7cM), 定位到 3个与叶长相关的QTL, 能解释海带
叶片长度变异的 42.36%, 表现为部分显性效应或加
性效应; 定位了 2个与叶宽相关的QTL, 可以解释叶
宽变异的 36.39%, 表现出部分显性效应。另外, 海带
基因组和转录组测序工作也将展开。 

3  海带分子育种研究方向和前景展望 
分子育种将是海带现代遗传育种的主流方向 , 

鉴于海带当前的总体研究现状, 为推动海带分子育
种的发展, 必须做好以下五点工作:  

3.1  研发海带分子育种的各项技术 
在作物分子育种中, 从种质资源到新基因发掘, 

再到品种培育及其产业化, 是一个完整的链条。通过
提高育种效率来高效培育突破性新品种并实现产业

化的目标贯穿始终 , 各环节间实现无缝链接 , 形成
了“基础研究、标记开发、基因克隆、遗传转化、

品种培育、产品推广”的完整产业技术研发体系[6]。

为推动海带分子育种的发展, 应该加快研发适用于
海带研究的相关技术体系, 如规模化开发成本低廉、
可实现自动化操作的分子标记, 推动海带分子标记
由随机性、显性标记(如 RAPD、ISSR和 AFLP标记)
向特异性、共显性和功能性标记(SSR、SNP标记)转
变; 提高海带具有重要价值的功能基因(高产基因、
抗逆基因等)的发掘能力; 构建起稳定的载体系统和
高效的转化体系 , 建立起有效的海带表达系统 ; 开
发用于设计育种模拟研究的统计模型和相关软件 ; 
探索和建立高效的良种推广和产业化技术。 
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3.2  保存和丰富海带种质资源和育种中间

材料 
种质资源(Germplasm resources)积累了由自然和

人工引起的遗传变异, 蕴藏着具有重要价值的基因, 
是进行新品种选育和发展农业生产的物质基础。海

带种质资源的重要性已引起重视, 并已建立起合适
的种质保存技术且种质库初具规模, 但是仅停留在
种质收集、保存和评价的初级阶段, 缺少高效构建核
心种质及其有效评价的技术方法, 下一步应构建海
带核心种质, 提高整个种质资源库的管理和利用水
平, 促进对种质资源中蕴藏的具有重要价值基因的
发掘。另外, 目前海带中虽有一些重组自交系, 但是
总体上还缺乏多种作图群体或育种中间材料, 如近
等位基因系、回交群体、高代回交系、导入系、染

色体片段代换系等。这些群体是绘制遗传图谱和性

状 QTL 定位和分析的前提, 也是品种培育重要中间
材料, 下一步工作应该重视这些群体和育种中间材
料的构建和保存工作。 

3.3  发掘海带的性状连锁标记、QTL 和功

能基因 
我国已初步建立起了海带的种质资源库, 但缺

乏对种质资源的遗传多样性分析、表型和基因型鉴

定, 每份种质资源中所含的基因和等位基因变异尚
不清楚, 不同等位基因的频率、分布和效应更无从得
知, 这已成为开发标记、克隆基因和设计品种的瓶
颈。尽管种质资源不能申请专利保护, 但从中获得的
基因、调控元件和标记可以具有知识产权。因此, 世
界各国尤其是发达国家的跨国公司利用其技术优势

抢先注册知识产权, 给自身的分子育种保驾护航。因
此, 海带分子育种也要加强海带的性状连锁标记、
QTL 和功能基因的挖掘, 应用大规模、高通量的基
因鉴定技术 , 获得一批重要性状基因标记 , 快速克
隆一批具有自主知识产权的功能基因, 通过目的基
因的转移、转化和聚合从而获得优良基因型组合的

新品种。 

3.4  深度解析海带重要经济性状的形成机

制 
海带很多经济性状都是数量性状, 由微效多基

因控制且易受环境影响, 有着复杂的形成机制和遗
传基础。为阐明海带复杂经济性状的遗传基础和生

理、生化机制, 用综合基因组学、转录组学、蛋白组

学、代谢组学和表型组学等的研究理论和方法, 阐明
性状基因/QTL的座位、数量和效应, 性状基因/QTL
之间的和基因/QTL 与环境之间的互作关系, 建立重
要经济性状的 GP(Genotype to phenotype)模型, 解析
性状形成的发育过程、信号调控途径和代谢网络, 从
系统生物学的角度、在不同层次上(分子、细胞、组
织器官、个体甚至群体水平)上深度解析海带重要经
济性状的形成机制, 为分子设计和人工操作奠定基
础。 

3.5  推动分子育种与传统育种相结合 
由于分子生物学的研究主要是在实验室进行 , 

而育种研究主要的工作需要在室外完成, 两方面研
究人员由于受研究条件、原有知识的惯性导向和现

有评价体系上存在的差别, 容易导致两方面工作脱
节。因此, 下一步应创新分子育种的组织体系和实施
机制 , 一方面倡导分子育种工作走出实验室 , 吸收
和借用传统育种理论和技术, 另一方面引导传统育
种工作者借力分子育种的高效性和先进性, 通过整
合资源、优势互补, 实现育种链上中下游的紧密结合, 
实现分子手段与常规育种的紧密结合。 

总之, 分子育种是在分子生物学和各种组学跨
越式发展的时代背景下产生的, 是一种崭新的遗传
育种的理论和技术体系, 将是海带遗传育种的发展
方向。伴随着海带分子育种研究和实践的深入, 并结
合传统育种理论和方法, 海带遗传育种必将出现跨
越式发展, 从而推动海带养殖及其相关产业的发展。 
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