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　 　 摘要：玉米是全世界也是我国种植范围最广、用途最多、总产量最高的作物。 发展玉米生产对保障我国粮食安全和满足

市场需要发挥着至关重要的作用。 本文分析和阐述了我国玉米生产的现状、现阶段的主要问题及未来的发展趋势，并提出了

相应的对策和建议。 此外，对 ２０１７ 年玉米主要研究进展进行了总结。
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１　 我国玉米生产现状

１ １　 玉米是全球也是我国第一大作物，是我国粮食

安全和稳产增产的主力军

全球玉米总产已多年保持在 １０ 亿 ｔ 以上，是全

球总产量最大的粮食作物。 同时，玉米还是种植范

围最广、单产潜力最高、用途最多的作物，也是杂交

种应用最早最普及的作物之一，全球主要跨国种业

巨头公司都已进入中国开展玉米研发和参与市场竞

争，玉米种业均是各大种业巨头公司的主营业务。
我国玉米生产包括子粒玉米、鲜食玉米和青贮

玉米。 ２０１７ 年籽粒玉米面积 ５ ３２ 亿亩，总产 ２ １６
亿 ｔ，为仅次于美国的全球第 ２ 大玉米生产国；我国

子粒玉米生产正面临较大的库存压力和农民种植玉

米经济效益偏低等突出问题。 鲜食玉米约 １８００ 万

亩，包括甜玉米约 ５００ 万亩，糯玉米 １０００ 多万亩，甜
加糯型玉米 ２００ 多万亩，我国已成为全球第一大鲜

食玉米生产国和消费国；我国的鲜食糯玉米在全球
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具有领先优势，生产上使用的所有鲜食糯玉米品种

都是我国自主选育的，并已经走出国门，在一带一路

走出去的战略中将发挥更重要作用。
例如京科糯 ２０００ 不仅多年来一直是我国种植

面积最大的鲜食玉米品种，同时在越南每年种植已

经达到 １００ 多万亩，成为越南的主导品种。 青贮玉

米生产在当前我国供给侧结构性改革、玉米优化品

种结构、粮改饲大背景下正在得到快速发展。 ２０１７
年度，我国全株青贮玉米面积也已 ２０００ 多万亩。 但

我国全株青贮玉米产业还处于初级发展阶段，未来

将进入一个快速发展时期。
１ ２　 我国玉米产业面临激烈的国际市场竞争

我国历经 ２００４⁃２０１５ 年连续 １２ 年的增产，积累

了较大的玉米库存，以及玉米生产在劳动力、土地流

转、农资投入等成本增加的多重影响下，成本偏高，
子粒玉米在国际市场竞争力偏弱。 我国自 ２０１６ 年

取消了东北玉米的保底收购，玉米价格降到 １ ４０
元 ／ ｋｇ 以下，基本与国外进口玉米价格持平。 ２０１５
年度和 ２０１６ 年度我国每年进口玉米及其替代品如

饲用高粱、大麦、木薯干、玉米干酒糟等累计都在

３０００ 多万 ｔ 以上，对我国玉米生产冲击较大。
１ ３　 我国玉米生产水平同美国等发达国家相比还

有较大差距

美国是全球第一大玉米生产国和消费国，同时

也是玉米研发和生产水平最高的国家，美国玉米种

植面积保持在 ５ ５ 亿亩左右，全国平均亩产已达

７００ ｋｇ 以上。 我国 ２０１７ 年平均亩产为 ４０６ ｋｇ，与美

国还有较大差距。 造成这种差距是多方面的，除了

品种和种子因素以外，还有美国的气候适宜、土地肥

沃以及规模化和全程机械化，并且已基本实现了转

基因品种覆盖也是一个重要因素。

２　 我国玉米未来发展趋势

玉米仍将保持粮食稳产增产主力军和第一大作

物地位。 由于畜牧养殖业发展对饲料的刚性需求和

工业加工需求的增长，我国年需求玉米量在 ２ ２ 亿 ｔ
以上，并呈进一步增长态势，这就需要我国子粒玉米

种植面积保持在 ５ ５ 亿亩左右，最低不能够少于 ５
亿亩，亩产保持在 ４００ ｋｇ 以上；同时鲜食玉米和青

贮玉米也会根据市场需求得到进一步发展，呈增长

趋势。 鲜食玉米保持在约 ２０００ 万亩，未来对青贮玉

米的需求潜力或可达 １ 亿亩，但需要有一个逐步发

展的过程，不宜盲目扩种，并应以粮饲通用型或粮饲

兼用型品种为主。 多抗广适、高产稳产型品种仍将

是生产和市场最为需求的。 突破子粒机收技术瓶

颈，实施全程机械化是发展方向。 节本增效、提质增

效、提高玉米生产的综合效益和市场竞争力，是玉米

生产和产业最需要坚持的。 节水节肥的资源高效利

用和减少农药使用的绿色生产技术将在玉米生产上

得到进一步大力发展。 转基因和基因编辑技术应在

玉米上首先实现产业化。 信息化和智能装备在玉米

生产上得到进一步应用。

３　 我国玉米发展的对策

根据我国玉米产业发展现状、未来发展趋势和

所面临的机遇，我国玉米发展应采取如下对策。
３ １　 进一步优化区域布局和品种结构

保持和进一步优化我国玉米生产已经形成的

“四区两专”格局，四区就是四大优势产区：东北春

玉米区、黄淮海夏玉米区、西南山地玉米区、西北灌

溉玉米区；两专即专用青贮玉米和鲜食玉米。 充分

发挥自然禀赋，实施绿色增产发展模式。 保持子粒

玉米 ５ ０ 亿 ～ ５ ５ 亿亩之间，最低不能够低于 ５ ０
亿亩，以基本保障保持我国玉米的市场需求。
３ ２　 以节本增效、提质增效、提高综合效益和市场

竞争力为主线，创新选育优良品种，集成推广

适用配套技术

（１）选育多抗广适、高产稳产品种。 为玉米的

高产稳产，稳定供给提供保障；（２）集成推广全程机

械化技术，可以大幅度提高生产效率，降低人工成

本；（３）选育抗旱节水、耐瘠薄高肥效品种，提高资

源高效利用，同时提高秸秆还田的比率。
３ ３　 提高种业创新能力和提升种子的科技含量

（１）挖掘抗病虫性状，选育抗病、抗虫品种，减
少农药使用和农药残留；（２）资源高效利用，提高对

水、肥等资源的高效利用；（３）提高种子发芽率和种

子活力，提高大田生产的整齐度和一致性；（４）加强

种子真实性检测鉴定，提高对品种知识产权的保护。

４　 ２０１７ 年国内外玉米研究主要进展

４ １　 我国科学家在玉米雄性不育技术领域取得重

要进展

４ １ １　 第 ３ 代杂交育种技术———玉米多控不育技

术领域取得重要进展　 玉米雄性不育应用于玉米杂

交育种和制种中，可以免除人工或机械去雄、降低制

种成本、提高制种纯度和产量，具有非常重要的应用

前景。 然而，目前玉米雄性不育基因的克隆与功能

研究还很有限。

６３４
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２０１１ 年，先锋公司采用转基因方法成功解决

了玉米雄性核不育自然保持难题，开发出玉米雄

性核不育制种（ ＳＰＴ）技术。 在杂合恢复系导入一

个与可育基因紧密连锁、与不育基因不连锁的致

死基因，产生 １∶ １ 可育和不育两种花粉，自交后代

一半为不育系、另一半为保持系，再利用常规育种

将一个红色果皮带荧光基因与可育基因紧密连

锁，即保持系子粒为红果皮带荧光，不育系为普通

黄色，可通过色选机将不育系子粒与保持系完全

分开，生产纯合的不育系。 该技术既可免除人工

或机械去雄程序，又克服了细胞质雄性不育受叶

斑病害、育性恢复等缺陷困扰，制种成本和风险大

幅降低，制种质量显著提高。
２０１７ 年，北京科技大学万向元教授团队与北京

市农林科学院赵久然研究员团队合作，通过系统的

遗传学、细胞学、分子生物学等技术途径，对玉米隐

性核不育基因 ｍｓ７ 及其恢复基因 ＺｍＭｓ７ 进行了图

位克隆，结果显示 ＺｍＭｓ７ 基因编码一个 ＰＨＤ⁃Ｆｉｎｇｅｒ
转录因子，对调节玉米雄性发育起关键作用。 同时，
将转基因技术、花粉灭活技术、荧光种子技术、除草

剂筛选技术与常规育种技术相结合，成功地创建了

玉米多控不育技术体系。 其技术体系原理是通过构

建含有 ５ 个功能元件（１ 个育性恢复基因 ＺｍＭｓ７、
２ 个花粉自我降解基因 ＺｍＡＡ 和 Ｄａｍ、１ 个红色荧光

基因 ＤｓＲｅｄ２ 或 ｍＣｈｅｒｒｙ 和 １ 个抗除草剂基因 Ｂａｒ）
的表达载体，转化玉米获得中间材料，然后通过回

交转育将含有上述 ５ 个元件的 Ｔ⁃ＤＮＡ 区段导入进

玉米隐性核不育材料 ｍｓ７ 中，并进一步与不同遗

传背景的玉米骨干自交系结合，从而创造出比国

外同类技术（ＳＰＴ）更安全、更稳定的多控不育保持

系和多控不育系。 该研究首次报道了玉米隐性核

不育基因 ＺｍＭｓ７ 的图位克隆和功能研究，为玉米

雄花发育的分子机理研究提供了重要线索；同时，
首次提出了作物多控不育技术系统（Ｍｕｌｔｉ⁃Ｃｏｎｔｒｏｌ
Ｓｔｅｒｉｌｉｔｙ Ｓｙｓｔｅｍ）的概念，利用该技术体系生产的玉

米不育系和杂交种都不含任何转基因成分，可规

避转基因对食品安全的困扰。 该研究利用 ＺｍＭｓ７
基因及其突变体（ｍｓ７ｍｓ７）成功创建了玉米多控不

育技术体系，在玉米不育系创制与杂交种生产上具

有重要应用价值［１］。
４ １ ２　 新型 ＣＭＳ⁃Ｓ 型不育系的应用　 北京市农林

科学院玉米研究中心以 ＣＭＳ⁃Ｓ 型不育系 ＭＤ３２ 为

胞质不育基因供体，经过回交转育和分子标记辅助

选择，获得了花粉彻底败育的 Ｓ 型不育系京 ７２４。

研究发现，在 Ｓ 型京 ７２４ 回交转育过程中，存在部分

穗行花粉败育不彻底。 利用育性不稳定株的近等基

因系群体（ＢＣ４Ｆ１），通过基因定位和花粉差异表达

基因的功能分析，在第 ２ 条染色的短臂上锁定了 ６
个与 ＣＭＳ⁃Ｓ 育性稳定性相关的候选基因。 亚细胞

定位预测，发现 ＧＲＭ⁃３６２ 和 ＧＲＭ⁃１７３ 编码蛋白靶

向线粒体，推测可能参与了对细胞质不育基因表达

的调控过程。 根据候选基因开发 ＳＮＰ 标记，在分离

群体各选取 ５０ 个单株进行验证，结果发现与表型共

分离［２］。
目前，Ｓ 型不育系京 ７２４ 已成功地应用于京科

９６８ 的不育化制种，并获得 ７ 项相关发明专利。 开

发的共分离标记用于 Ｓ 型京 ７２４ 回交转育过程中的

辅助选择，减小了由于不育系中恢复株花粉污染，带
来制种成本增加和制种种子不纯的问题。 京科 ９６８
的不育化年制种面积已达 ２ 万亩以上，生产杂交种

子 １０００ 万 ｋｇ 以上，极大地推动了我国玉米主推品

种的 Ｓ 型细胞质雄性不育化制种进程。
４ ２　 中国科学家首创玉米 ＥＭＳ 诱变突变体库

玉米是全球种植范围最广、产量最大的谷类作

物，其显著的高产性能和功能的多样性特征在促进

国民经济发展和国家的粮食生产中占有重要地位。
同时，玉米也是遗传学研究的重要模式物种。

中国农业科学院生物技术研究所张春义团队、
北京市农林科学院玉米研究中心赵久然团队、齐鲁

师范学院玉米功能基因组路小铎团队共同合作完成

了首个玉米 ＥＭＳ 突变体库的开发和测序。 该研究

通过乙基甲酸盐（ＥＭＳ）处理 Ｂ７３ 获得玉米突变体，
并通过结合外显子捕获技术和新一代测序技术来检

测全部的突变位点在基因中的位置，分析这些位点

对基因造成的影响，从而得到了大规模的玉米的突

变体库。 该研究共完成了 １０８６ 个 Ｍ１ 突变株的测

序，并鉴定出 １９５２６８ 个启动子及终止子的获得或丢

失、错误拼接、各种非同义的蛋白质突变等由 ＣＧ 变

为 ＴＡ 的点突变，这些突变类型都是能潜在导致蛋

白发生变化的突变。 平均每个突变株有 １８０ 个突变

位点，分布在 ３２０６９ 个基因上，覆盖了 ８２％ 的玉米

基因组中可预测的蛋白质编码基因，平均每个基因

就含有 ６ １ 个这种能导致基因编码的蛋白发生改变

的突变位点。 有多达 ２７２１４ 个突变位点，分布在

１４１０１ 个基因的起始密码子、终止密码子的突变或

错误拼接位置，这些类型的突变一定能导致基因编

码蛋白的功能的丧失。 利用该突变体库，研究人员

还开发了结合正向遗传学和反向遗传学，快速的、低
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成本的鉴定基因功能的新方法，并通过鉴定在赤霉

素的生物合成途径中编码内根⁃贝壳杉烯合成酶这

种关键酶的基因作为实例，证明了该方法的可靠性，
从而验证了该突变体库的实用性。 研究团队构建了

突变体库的网站，提供了查询功能（网址为：ｗｗｗ．
ｅｌａｂｃａａｓ． ｃｎ ／ ｍｅｍｄ ／ ），并与 ＭａｉｚｅＧＤＢ 合作，向全世

界发放突变体以助力玉米功能基因组学的研究［３］。
该研究用 ＥＭＳ 突变的方法构建了基于 Ｂ７３ 品

种的玉米突变体库，并结合外显子组捕获和新一代

测序技术挖掘到突变位点的精准位置，为国内外从

事玉米功能基因组学研究的科研人员研究玉米重要

农艺性状的关键基因提供了重要的材料平台，将会

大大加快功能基因组学研究的步伐，对我国乃至全

世界玉米种质的遗传基础研究具有重要理论意义和

现实意义。
４ ３　 玉米基因组测序研究进展

４ ３ １　 利用三代测序技术获得玉米基因组详细图

谱　 玉米是生物学研究中的重要模式植物。 ２００９
年，美国冷泉港实验室研究人员和爱荷华州立大学

等机构研究人员合作，完成了对玉米自交系 Ｂ７３ 的

基因组序列的测定，轰动一时。 但当时使用的测序

技术并不完备，无法解决玉米基因组中大量的重复

序列，错过了基因间的大量区域，也无法准确捕捉到

诸多细节。
２０１７ 年， 美国冷泉港实验室研究员 Ｄｏｒｅｅｎ

Ｗａｒｅ 和太平洋生物科学公司 Ｄａｖｉｄ Ｒ． Ｒａｎｋ 研究员

合作利用新一代测序（第 ３ 代测序）技术再对玉米

自交系 Ｂ７３ 进行测序，得到了新的、更详细的基因

组图谱。 此次研究使用单分子实时测序和高分辨率

光学制图技术，通过解读长测序，构建了新的、更详

细的 Ｂ７３ 基因组图谱。 新技术让研究人员能对玉

米基因间区域进行详细的观察，从而了解这些基因

是如何受调控的。 而新的基因组图谱也显示出前所

未有的细节，让研究人员对玉米基因表达的变异性

有了更深刻的认识［４］。
通过比较新的 Ｂ７３ 系基因组图谱与在不同气

候条件下生长的 Ｗ２２ 系和 Ｋｉ１１ 系基因组图谱，研
究人员发现，后两个品系的基因组与 Ｂ７３ 的基因组

差异巨大，平均只有 ３５％ 的部分匹配一致。 这种差

异不仅表现在基因序列变化方面，还表现在基因表

达的时间、位点以及表达水平方面。 这表明，玉米基

因组具有良好的表型可塑性，也意味着其环境适应

能力极强。
研究人员指出，卓越的表型可塑性意味着玉米

可以使用更多的组合来适应环境变化，这是育种者

的福音。 在全球人口不断增加、气候变化问题不断

加剧的背景下，玉米作为主要粮食作物，仍有巨大的

潜力可挖。
４ ３ ２　 华中农业大学严建兵团队解析野生大刍草

对玉米遗传改良的贡献　 现代栽培玉米是大约一万

年前由生长在低海拔地区的野生大刍草（Ｚｅａ ｍａｙ⁃
ｓｓｓｐ． ｐａｒｖｉｇｌｕｍｉｓ）驯化而来。 众所周知，驯化过程极

大地降低了作物的多样性，大量优异的基因资源被

丢失。 利用野生资源进行作物的遗传改良越来越受

到育种学家的重视。 恰好，另外一种生长在高原地

区的大刍草（Ｚｅａ ｍａｙｓ ｓｓｐ． ｍｅｘｉｃａｎａ）可以与现代栽

培玉米自由杂交。 这表明，玉米野生近缘种大刍草

和现代栽培玉米之间存在一定基因渗透，为现代栽

培玉米遗传改良提供了一种新思路。 但是目前，育
种学家对两者间基因渗透的范围以及对现代玉米

遗传改良的贡献还知之甚少。 一个重要的原因

是：野生大刍草和现代玉米的基因组大小类似，都
高度复杂，有超过 ８５％的重复序列，基因组组装非

常困难。
华中农业大学严建兵教授团队和陈玲玲教授团

队合作，基于中国农业大学李建生教授团队之前建

立的玉米 Ｍｏ１７ 与大刍草类蜀黍的回交重组自交系

群体，通过遗传设计把复杂的玉米和类蜀黍的基因

组分成 １００ 多个小的区段，从而大大降低了基因组

复杂性。 结合二代和三代测序技术，通过混合组装，
组装出了较高质量的玉米和类蜀黍基因组。 比较基

因组学的分析发现，栽培和野生玉米基因组之间存

在大量的结构变异，包括 ３ 个百万碱基级别的结构

变异，还在第 ９ 号染色体上发现一个包含 ３ 千万个

碱基的倒位，该倒位可以引起玉米叶型等农艺性状

的变化。 利用公共发表数据，通过对数百个玉米自

交系和数十个野生大刍草材料进行比较分析，发现

几乎每个玉米材料中都存在少量野生大刍草的基因

组片段，总体来看有超过 １０％的玉米基因组与野生

大刍草基因组存在基因渗透，野生大刍草基因组对

玉米的适应性，尤其是从平原到高原的适应和改良

存在着显著贡献，这些结果值得进一步的深入研究。
基于这种遗传设计，该研究还第一次准确估计

出玉米每自交一代可以发生 ４９ ～ ８９ 个点突变，其中

有害突变更倾向于在近着丝粒区域富集［５］。 该研

究为下一步深入挖掘来自野生玉米材料中的优异基

因，构建玉米泛基因组和玉米的遗传改良提供了宝

贵资源和新的思路。
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４ ４　 玉米单倍体诱导机制的解析

单倍体诱导具有巨大的商业育种价值，对玉米

来说，常规的杂交育种所需周期长，利用单倍体诱导

产生单倍体然后加倍产生纯合的二倍体，可以大大

加快育种进程，助力作物的遗传改良，已经在美国杜

邦先锋、孟山都、德国 ＫＷＳ 等跨国公司的玉米育种

中得到大规模的应用。 在我国，多家单位也在进行

单倍体诱导工作。 中国农业大学陈绍江教授团队

“玉米单倍体育种高效技术体系的创建及应用”，将
技术发明与应用基础研究和育种实践紧密结合，创
建了玉米单倍体育种高效技术体系，独创了高油诱

导系及单倍体子粒自动化鉴别技术，促进了玉米杂

交育种技术的转型升级，并荣获了 “大北农科技

奖”，具有重大的科学意义与应用价值。 北京市农

林科学院玉米研究中心作为该项研究成果的共享单

位，也开展了大量的工作：（１）创制出具有诱导率

高、结实性好等优良特性的玉米单倍体诱导系 ６ 个，
并率先利用和选育出 ３ 个单交种型诱导系；集成创

新一套链条式流水线作业的工程化玉米单倍体育种

技术体系，实现规模化创制优良 ＤＨ 系 ５ 万余份，育
种效率极大提高。 （２）建立以单倍体育种技术为核

心，以 ＤＨ 系为载体，信息技术和 ＤＮＡ 指纹分子技

术紧密结合的单倍体育种平台，实现育种资源共享

与利用；协议发放优良 ＤＨ 系 ２ 万多份次，并向国家

种质资源库和国家玉米重大良种攻关协作组提供

３０００ 份 ＤＨ 系；协作单位利用所提供的 ＤＨ 系和技

术已组配出大量组合，其中已有 ５０ 多个品种通过审

定。 （３）创新选育出系列优良玉米品种 １１ 个，并利

用单倍体育种技术快速解决多个主推品种缺陷，实
现和促进新品种、新技术的大规模产业化和大面积

应用。 选育的 ＭＣ２７８、ＭＣ７０３、ＭＣ６７０ 等优良品种

通过国家或省级审定；并纯化和优化浚单 ２９、农华

１０１ 等多个主推品种。
尽管玉米单倍体育种取得了较大的进展，但其

遗传机制一直没有明晰，存在多种假设。 之前的研

究团队提出假设：是否花粉中的染色体异常导致了

受精后染色体消除从而诱导单倍体产生？
华中农业大学玉米团队严建兵课题与中国农业

大学金危危课题合作，利用显微观察的方法发现诱

导系花粉减数分裂过程中染色体行为并无异常。 严

建兵团队则发展一种分离诱导系 ＣＡＵ５ 成熟花粉单

核和分离常规自交系单精子的方法，通过对单核及

单细胞样品进行高通量测序和拷贝数变异分析，证
明诱导系的花粉在减数分裂期之后会产生染色体的

片段化现象，单倍体诱导的发生可能和花粉精核的

非整倍性变异相关。 也就是说，染色体的片段化是

单倍体诱导的潜在原因之一，而且是一个持续发生

的过程，当染色体已片段化的精核和卵细胞结合后，
就可能发生父源染色体的消除，从而诱导产生单倍

体。 这个结果不仅支持单倍体诱导的双受精假说，
同时也为解析单倍体诱导机制提供了新的视角和手

段，在诱导系的培育和改良方面具有潜在的利用

价值［６］。
４ ５　 玉米单产潜力得到进一步挖掘和提高

２０１７ 年 １２ 月 １８ 日， 美 国 玉 米 高 产 竞 赛

（ＮＣＹＣ）结果公布，最高亩产量达 ２２６７ ３９ｋｇ，再次

刷新全球玉米最高产记录。 所使用品种为杜邦先锋

提供的 Ｐ１１９７ＡＭ；２０１７ 年 １０ 月 １２ 日，中国农业科

学院作物科学研究所作物栽培与生理创新团队首席

专家李少昆研究员牵头的新疆玉米密植高产全程机

械化示范田，经农业部玉米专家指导组、全国玉米栽

培学组组织专家进行实测验收，结果显示最高亩产

达到 １５１７ １１ ｋｇ，刷新了我国玉米单产纪录。 所使

用品种为北京市农林科学院玉米研究中心选育

的 ＭＣ６７０。
４ ５ １　 华中农业大学玉米团队系统解析玉米产量

与株型遗传机理　 在过去的 ８０ 年里，玉米产量提高

了 ８ 倍多，而其中有一半以上得益于育种家对玉米

直接产量性状（如子粒的籽长、粒宽与粒厚等）与株

型的选择育种。 玉米子粒性状与株型性状在玉米育

种过程了发生了显著的变异，而其变异的遗传机理

在广泛的遗传背景下并没有完全被解析。 华中农业

大学玉米团队严建兵课题组前期构建了来自 １４ 个

具有广泛遗传变异的自交系亲本的 １０ 个重组自交

系群体（ＲＯＡＭ 群体），并对该群体进行了 ５ ～ １２ 个

点的多年田间试验与表型鉴定，获得了可用于解析

复杂数据性状遗传机理的高通量基因型与表型

数据［７］。
（１）华中农业大学玉米团队李青课题组主要从

事玉米表观遗传变异以及其对玉米产量性状的调控

机理研究。 基于严建兵课题组前期的玉米子粒数

据，合作利用 ３ 种遗传统计方法，对玉米子粒性状遗

传变异的机理进行剖分，鉴定到 ７２９ 个控制玉米子

粒大小变异的 ＱＴＬ，其中 ２２ 个为主效的 ＱＴＬ 位点。
玉米与水稻的子粒性状比较功能基因组分析发

现，近 ８０％的玉米与水稻子粒大小同源基因都共

定位于玉米子粒大小 ＱＴＬ 区域。 进一步的分子生

物学实验验证了一个水稻在玉米中的子粒大小同
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源基因 ＺｍＩＮＣＷ１，其在玉米中行使相同的功能，控
制着玉米子粒大小与粒重的变异［８］ 。 这些结果表

明，尽管控制子粒大小变异的遗传机制复杂，但在

玉米和水稻中具有相对保守的调控机制。 该研究

加深了人们对禾本科作物子粒大小变异的遗传机

理理解。
（２）华中农业大学玉米团队李林课题组主要从

事玉米株型与系统生物学研究。 该课题与严建兵课

题组合作，基于前期收集的玉米株型变异高通量数

据，首次在多个来源具有广泛遗传变异的大群体中

进行 １０ 个株型性状的表型分析与遗传剖分。 该研

究发现，１０ 个玉米株型性状之间具有较强的表型相

关，可聚为三大类，其中雄穗分支数与叶夹角变异最

大。 有意思的是，雄穗分枝数与叶夹角也是玉米育

种的最为重要的选择靶标。 遗传定位分析共鉴定到

了近 ８００ 个控制玉米株型变异的 ＱＴＬ 位点，其中绝

大多数（９２％ ）为稀有位点，只在一个遗传群体中检

测到，说明遗传群体的广泛变异以及稀有功能位点

的普遍性。 同时，该研究还对相关度较高的性状进

行遗传分析，发现定位到的大量“一因多效性”ＱＴＬ
可以很好地解释表型相关。 进一步，该研究还验证

了 ５ 个主效的 ＱＴＬ 并精细定位了一个位于第 ３ 号

染色体上的株高主效 ＱＴＬ［９］。 该研究对玉米株型

变异进行了系统剖析，为玉米理想株型育种提供了

靶标。
４ ５ ２　 提高玉米产量新方法　 编码细胞色素 Ｐ４５０
蛋白 ＣＹＰ７８Ａ１ 的 ＺｍＰＬＡ１ （ＰＬＡＳＴＯＣＨＲＯＮ１）基因

在叶片基部尤其是分生区表达量很高。 该基因过表

达后玉米叶片增大明显、生物量增加，但是营养生长

到生殖生长的转换被抑制，玉米不能正常开花结实，
细胞水平的分析表明玉米叶片增大是细胞分裂增加

的结果。 植株的生长是由细胞分裂和细胞扩张协同

增加的结果，单方面的分裂增加会造成极端的表型

而不能在整体上增加植物的生物量。
因此，国外研究团队克隆了在从细胞分裂到细

胞扩张转换中高效表达的 ＺｍＧＡ２ｏｘ 基因启动子，用
该启动子驱动 ＺｍＰＬＡ１ 的转基因玉米植株发育正

常，而且叶片大小和株高明显增加，导致最终的生物

量和产量大幅提升［１０］。
４ ６　 玉米子粒研究取得重大进展

４ ６ １　 ＵＢＬ１ 基因调控玉米子粒发育的分子机制

　 玉米作为一种重要的粮食和饲料作物，在世界农

业生产中扮演着越来越重要的角色。 从基因层面上

研究玉米子粒发育，不仅有助于认识其发育的分子

机制，而且有可能为玉米分子改良提供新的方法和

途径。 转录后水平的基因表达调控在生物体发育过

程中具有至关重要的作用，但在植物中目前相关研

究报道还较少。
中国农业科学院作物科学研究所王国英研究

员科研团队发现玉米 ＵＢＬ１ 基因影响 ｍＲＮＡ 前体

的剪接，在玉米子粒和幼苗发育中发挥着关键作

用。 研究表明 ＵＢＬ１ 基因具有核酸外切酶的活性，
功能缺失导致细胞内剪接体复合物的重要组分 Ｕ６
ｓｎＲＮＡ 的总量减少及部分 ３′末端修饰异常，从而

造成 ｍＲＮＡ 的剪接障碍。 转录组测序分析进一步

证实了其突变体中部分基因存在内含子滞留［１１］ 。
研究成果对揭示玉米子粒发育和产量形成的分子

基础具有重要意义。
４ ６ ２　 维生素 Ｂ６（ＶＢ６）在玉米子粒发育过程中的

作用　 维生素 Ｂ６ 作为一种重要的辅酶和抗氧化物

质，对植物的生长发育及应对外界胁迫起着重要的

作用。
山东大学谭保才教授团队鉴定并克隆了一个影

响玉米子粒发育的基因 Ｓｍｋ２，该基因编码 ＶＢ６ 合

成途径中的谷氨酰胺酶。 Ｓｍｋ２ 的突变严重阻碍了

胚的发育，但对胚乳发育影响较小。 分析表明，ｓｍｋ２
突变体胚和胚乳中都含有微量 ＶＢ６，说明种子中

ＶＢ６ 的含量对胚的发育十分关键，而对胚乳发育的

影响相对较小。 微量的 ＶＢ６ 可能是母体组织向子

粒运输的，但这些 ＶＢ６ 不足以维持种子正常发育，
大量 ＶＢ６ 需要种子自身合成。 研究还发现，ＶＢ６ 可

能以磷酸吡哆胺的形式累积在胚乳中［１２］。
４ ６ ３　 华中农业大学玉米团队克隆解析玉米子粒

发育新基因 Ｅｍｐ１０、Ｅｍｐ１１ 调控机理　 ＰＰＲ 蛋白家

族在玉米、水稻中有数百个家族成员，对植物的生长

发育发挥重要作用。 华中农业大学玉米团队邱法展

老师课题组克隆并解析了两个玉米新的 ＰＰＲ 蛋白

家族成员 Ｅｍｐ１０ 和 Ｅｍｐ１１ 对玉米子粒发育的调控

机理，对阐释玉米子粒发育机制具有重要意义。
Ｅｍｐ１０ 编码一个靶向线粒体的 Ｐ 型 ＰＰＲ 蛋白，该基

因的突变导致线粒体基因 ｎａｄ２ 的第一个内含子不

能被正常剪切，导致了线粒体复合体 １ 的组装缺陷，
最终导致子粒的胚和胚乳发育缺陷，形成空皮表

型［１３］。 Ｅｍｐ１１ 编码一个含有 １６ 个 ＰＰＲ 重复基序的

Ｐ 型 ＰＰＲ 蛋白，该基因影响线粒体基因 ｎａｄ１ 四个内

含子的剪切，ｎａｄ１ 是线粒体复合体 １ 的中心组分，
同样的，Ｅｍｐ１１ 的突变也使得线粒体复合体 １ 不能

正常组装，线粒体供能受阻，导致子粒的缺陷表型，

０４４
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ＲＮＡｉ 阳性转化事件的表型同样证实了该基因对子

粒发育的影响［１４］。
４ ６ ４　 利用转座子标签法获得玉米子粒缺陷突变

体，阐述协同伴侣蛋白在种子发育中的作用 　 Ａｃ ／
Ｄｓ 转座子系统是研究玉米功能基因组学的重要工

具。 Ａｃ ／ Ｄｓ 转座子系统以其在基因组中的低拷贝、
倾向插入基因外显子、可以在同一基因不同位点造

成突变等独特优势，在构建玉米突变体库和进行基

因功能鉴定方面具有重要应用前景。
国外研究人员通过改造的转座子标签系统使得

转座元件在转座酶存在时可以在基因组中发生连续

跳跃，引起突变，使得通过少量转基因操作即可获得

大量突变体材料，该方法解决了玉米转化效率低的

瓶颈问题，而且转座元件中插入 ＧＦＰ 报告基因以便

追踪转座元件的去向并进行共分离分析，同时在转

座元件切离时，两侧 ８ｂｐ 的重复序列会部分地保留，
从而留下切除足迹，造成移码或不移码的突变以证

明表型，并能够在致死突变中获得正常植株。 通过

对子粒表型的筛选，发现了一个子粒缺陷的隐性致

死突变体，进一步分析表明 ＧＲＭＺＭ２Ｇ０４８８５１ 基因

的突变导致了子粒缺陷的表型。 通过蛋白序列比对

发现其与酵母和哺乳动物的协同分子伴侣 ＴＴＩ２
（Ｔｅｌ２⁃ｉｎｔｅｒａｃｔｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ ２）同源。 功能研究表明，与
哺乳动物类似，玉米中的 ＴＴＩ２ 会与 ＴＥＬ２（Ｔｅｌｏｍｅｒｅ
ｍａｉｎｔｅｎａｎｃｅ ２）和 ＴＴＩ１（Ｔｅｌ２⁃ｉｎｔｅｒａｃｔｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ １）形
成 ＴＴＴ 复合体并进一步调节细胞内 ＰＩＫＫｓ 蛋白

（ ｐｈｏｓｐｈａｔｉｄｙｌｉｎｏｓｉｔｏｌ ３⁃ｋｉｎａｓｅ⁃ｒｅｌａｔｅｄ ｋｉｎａｓｅｓ） 的含

量［１５］。 该研究首次揭示了协同伴侣蛋白在种子发

育中的作用。
４ ７　 玉米抗性研究取得多个突破性进展

４ ７ １　 中国农业大学蒋才富团队在玉米耐盐基因

的作用机理研究取得进展　 维持组织中 Ｎａ ＋ 、Ｋ ＋ 稳

态及 Ｋ ＋ ／ Ｎａ ＋ 比率平衡对植物抗盐十分重要。 已有

的研究表明，当生长在盐胁迫条件下，不同玉米自交

系叶片中积累的 Ｎａ ＋ 浓度以及 Ｋ ＋ ／ Ｎａ ＋ 比率存在显

著差异，但到目前为止还没有相关 ＱＴＬ 基因被

克隆。
中国农业大学蒋才富团队以 Ｚｈｅｎｇ５８ ／ Ｃｈａｎｇ７⁃２

ＲＩＬ 群体为材料，克隆了调控叶片 Ｎａ ＋ 含量的主效

ＱＴＬ 基因 Ｎａ ＋ Ｃｏｎｔｅｎｔ１（ＺｍＮＣ１）。 ＺｍＮＣ１ 编码一

个 Ｎａ ＋ 选择性的离子转运蛋白 ＺｍＨＫＴ１，它主要在

根中柱表达，通过减少木质部导管中的 Ｎａ ＋ 浓度来

抑制 Ｎａ ＋ 由根往地上部的运输，从而促进玉米抗

盐［１６］。 玉米抗盐 ＱＴＬ 基因 ＺｍＮＣ１ ／ ＺｍＨＫＴ１ 的克

隆和功能解析为玉米抗盐性的改良提供了理论支撑

和筛选靶点。
４ ７ ２　 中国农业大学徐明良等团队在玉米抗病毒

基因的作用机理取得进展　 据统计，每年我国玉米

病害造成的产量损失达总产的 １０％ 以上。 因此如

何减少生物和非生物胁迫对玉米产量影响成为育种

家们主要研究方向之一。 玉米矮花叶病是世界范围

内普遍发生的一种病毒性病害，在我国和欧美等国

家地区都曾发生不同程度大流行，对玉米产量造成

严重损失。 在我国该病主要由玉米甘蔗花叶病毒引

起，很难通过药剂防治达到很好的效果。 因此，挖掘

抗病基因，培育抗病品种是控制玉米矮花叶病最经

济有效的措施之一。
中国农业大学徐明良教授研究团队与美国爱荷

华州立大学 Ｔｈｏｍａｓ Ｌüｂｂｅｒｓｔｅｄｔ 教授团队合作，通过

大量的遗传研究，研究团队发现玉米抗矮花叶病有

两个一致性的主效抗性位点 Ｓｃｍｖ１ 和 Ｓｃｍｖ２，分别

位于第 ６ 号染色体短臂和第 ３ 号染色体的着丝粒附

近，２ 个位点共同存在时表现出高抗。 两个研究团

队通过合作已经克隆了 Ｓｃｍｖ１ 位点的抗病基因⁃
ＺｍＴｒｘｈ，该基因编码非典型的 Ｈ 型硫氧还蛋白，通
过抑制病毒 ＲＮＡ 的积累，在侵染的早期表现出

抗病［１７］。
位于第 ３ 号染色体的 Ｓｃｍｖ２ 效应较小，主要在

抗病的后期发挥作用。 经过多年的抗病 ＱＴＬ 精细

定位确定了候选基因，通过转基因功能互补和 ＲＮＡｉ
干扰等证明 Ｓｃｍｖ２ 位点上的抗病基因为 ＺｍＡＢＰ１，
编码生长素结合蛋白 １。 抗、感等位基因在转录区

序列有差异，包含第一内含子上一个 ５２４ｂｐ 的插入 ／
缺失和第一外显子上的两个 ＳＮＰ，研究证明这些差

异对 ＺｍＡＢＰ１ 的抗性和定位没有任何影响。 表达

谱分析表明抗病近等基因系中 ＺｍＡＢＰ１ 基因的表

达量显著高于感病近等基因系，并且在病毒侵染后

期呈显著上调表达，从而增强了玉米对 ＳＣＭＶ 的抗

性。 同样，在 ＲＮＡｉ 干扰，功能互补以及缺失型中间

载体等转基因后代中 ＳＣＭＶ 抗性与 ＺｍＡＢＰ１ 的表达

水平呈显著正相关，表现出剂量效应。 启动子活性

分析表明等位基因间启动子序列的差异影响

ＺｍＡＢＰ１ 基因的表达，从而导致抗感差异。 通过酵

母双杂、蛋白互作验证等证实了 ＺｍＡＢＰ１ 与 ＺｍＲ⁃
ｂＣＳ 互作，并证明了 ＺｍＡＢＰ１ 对病毒 ＲＮＡ 的积累没

有影响，推测 ＺｍＡＢＰ１ 可能影响了病毒粒子的系统

移动［１８］。 本研究首次报道了 ＺｍＡＢＰ１ 可以在玉米

抗甘蔗花叶病毒病中起作用，揭示了 ＡＢＰ１ 新的
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功能。
４ ７ ３　 中国农业大学周涛团队在解析玉米与甘蔗

花叶病毒互作方面取得重要进展　 玉米矮花叶病在

世界玉米产区危害严重，在我国和欧洲主要由甘蔗

花叶病毒（ＳＣＭＶ，ｓｕｇａｒｃａｎｅ ｍｏｓａｉｃ ｖｉｒｕｓ）侵染引起，
近年来在 ＳＣＭＶ 种群变异、抗病基因定位、与寄主蛋

白互作、影响寄主因子表达等方面有了较多进展，但
关于 ＳＣＭＶ 增殖和侵染致病过程中所调控的寄主蛋

白及所需要的寄主因子鉴定方面缺少较为系统和全

面的研究。 此外，玉米不同功能叶片在响应病毒侵

染中有何差别尚无研究和报道。
中国农业大学植物保护学院周涛课题，在观察

和分析 ＳＣＭＶ 系统侵染玉米表型的基础上，基于病

毒在玉米不同发育阶段的叶片细胞中利用相同的寄

主因子进行增殖这一现象，利用蛋白组学技术

ｉＴＲＡＱ，通过鉴定和比较在 ＳＣＭＶ 系统侵染的源叶

和库叶中引起的显著差异蛋白，分析差异蛋白的生

物学功能和亚细胞定位，比较源叶和库叶对 ＳＣＭＶ
侵染所表现的不同的响应模式，并测定相关生物学

过程参数，明确了源叶和库叶对 ＳＣＭＶ 侵染的响应；
鉴定了在源叶和库叶中 ＳＣＭＶ 侵染调控的、具有相

同表达模式的玉米蛋白；利用 ＶＩＧＳ 技术快速研究

表达模式发生相同变化的玉米蛋白在 ＳＣＭＶ 侵染、
致病中的功能，构建了蛋白组学分析和 ＶＩＧＳ 技术

相结合的技术系统用于高通量筛选鉴定参与 ＳＣ⁃
ＭＶ———玉米互作中的重要功能基因，成功鉴定了玉

米蛋白 ＺｍＰＤＩ、ＺｍＰＧＫ 和 ＺｍＰＡＯ 在 ＳＣＭＶ 增殖中

的功能［１９］。 本研究为深入揭示玉米与 ＳＣＭＶ 相互

作用的机制提供了重要数据，对解析 ＳＣＭＶ 致病机

理、提出抗病毒新策略具有重要的理论意义和应用

前景，也为研究其他主要作物 － 病毒互作提供了重

要参考和借鉴。
４ ７ ４　 玉米中真菌诱导的蛋白超乙酰化分析研究

进展　 赖氨酸乙酰化是一种重要的翻译后修饰，参
与调控一系列生物过程的多种蛋白质。 组蛋白乙酰

化在植物防御中的作用已经明确，病原效应蛋白编

码的乙酰转移酶可以直接乙酰化宿主蛋白以改变其

免疫力。 然而，植物内源性酶在免疫应答过程中是

否可以调节蛋白乙酰化尚不清楚。
美国爱荷华州立大学植物病理学与微生物学系

研究团队研究发现，效应分子 ＨＣ⁃毒素（ＨＣＴ，一种

由真菌病原菌玉米圆斑病菌种 １ 产生的组蛋白脱乙

酰酶抑制剂）通过改变蛋白乙酰化促进在玉米中的

毒性。 质谱分析结果表明，乙酰化是一种广泛的翻

译后修饰，并且影响许多已深入研究的由玉米基因

编码的蛋白质。 此外，外源 ＨＣＴ 的应用研究表明，
植物编码的酶（组蛋白脱乙酰酶）的活性可被调节，
以改变免疫应答过程中非组蛋白的乙酰化［２０］。
４ ８　 玉米品质及改良研究进展

４ ８ １　 中国科学院上海生命科学研究院植物生理

生态研究所巫永睿团队发现植物新转录因子家族

ＰＬＡＴＺ 参与玉米胚乳发育与灌浆　 玉米胚乳的发

育与产量、品质形成密切相关，通过开展相关基因的

克隆与功能解析，揭示调控胚乳发育的新机制，拓展

优质蛋白玉米育种的分子路径。
ｆｌｏｕｒｙ３ 是一个经典玉米胚乳半显性突变体，千粒

重比野生型下降近 ６０％，但营养和生殖生长没有明

显影响。 中国科学院上海生命科学研究院植物生理

生态研究所巫永睿研究团队克隆了 Ｆｌｏｕｒｙ３ 基因，发
现该基因编码一个 ＰＬＡＴＺ 家族蛋白。 ｆｌ３ 蛋白的

ＰＬＡＴＺ 结构域的 Ａｓｎ ／ Ｈｉｓ 氨基酸替换导致了显性突

变。 Ｆｌ３ 特异在胚乳组织中表达，并且约 ９０％以上的

转录本来自于母本，偏离在胚乳中正常的母本父本之

比为 ２∶１。 同时父本基因组中的 Ｆｌ３ 基因启动子也被

发现具有更高的甲基化水平。 这些结果证明 Ｆｌ３ 是

一个新发现的玉米印迹基因，主要由母本表达，所以

导致 ｆｌ３ 的显性突变表现为半显性遗传效应。 利用酵

母双杂交筛选，该研究组发现 ＦＬ３ 可以与 ＲＮＡ 聚合

酶Ⅲ转录复合体中的 ＲＰＣ５３ 和 ＴＦＣ１ 互作。 ＲＮＡ 聚

合酶Ⅲ下游的 ５Ｓ ｒＲＮＡ 和 ｔＲＮＡ 的转录本在突变体中

也显著降低，说明突变 ｆｌ３ 蛋白直接参与并负面影响

了 ＲＮＡ 聚合酶Ⅲ的转录。 对 ｆｌ３ 胚乳进行转录组分

析发现营养物质储藏相关基因的表达在突变体受到

严重影响［２１］。 ＰＬＡＴＺ 是植物特有转录因子家族，自
２００１ 年在豌豆中该家族第一个基因序列被克隆以

来［２２］，这个转录因子家族的遗传突变体和功能始终

未见报道。 我们发现 ＦＬ３ 和其他 ＰＬＡＴＺ 成员可能存

在功能冗余，ｆｌ３ 突变体能被克隆和进行功能研究得

益于该基因的显性突变，这是遗传上研究功能冗余最

有效的方法之一。
４ ８ ２　 提高玉米甲硫氨酸含量改良家禽饲料营养

品质　 玉米胚乳中占 ７０％ 的储存蛋白是缺乏多种

必需氨基酸（如赖氨酸、色氨酸和甲硫氨酸）的醇溶

蛋白，所以玉米子粒蛋白的营养品质很差。 虽然饲

料可以通过补充大豆来提高赖氨酸含量，但大豆也

缺乏甲硫氨酸。 家禽缺乏甲硫氨酸会导致肉鸡生长

减缓和鸡蛋产量下降。 肉鸡喂养实验证明转基因玉

米相较普通玉米可显著提高肉鸡体重。

２４４



　 ３ 期 赵久然等：玉米育种行业创新现状与发展趋势

中国科学院植物生理生态研究所巫永睿、美国

罗格斯大学 Ｔｈｏｍａｓ Ｌｅｕｓｔｅｋ 和 Ｊｏａｃｈｉｍ Ｍｅｓｓｉｎｇ 团队

合作，以源流库为理论依据，通过组织特异性表达甲

硫氨酸代谢途径的关键基因，从而提高了储藏器官

胚乳中的甲硫氨酸含量［２３］，并且能够被肉鸡有效利

用，为改良玉米营养品质提供了新的候选基因和材

料，对后续研究和改良玉米子粒具有重要指导意义。
４ ８ ３　 玉米直链淀粉含量的遗传结构研究　 淀粉

是玉米子粒中含量最丰富的碳水化合物，主要包含

了 ２５％直链和 ７５％ 左右的支链淀粉。 跟总淀粉含

量不同的是，直链和支链淀粉各自所占的百分含量

决定了食品原料和工业应用中不同的加工性能。 越

来越多的研究兴趣转移到遗传控制单个直链或支链

淀粉含量上，而它们生物合成的酶反应机器仍不完

全清楚。
上海交通大学王文琴与中国科学院上海植物生

理生态研究所巫永睿研究组以及沈阳农业大学黄瑞

东研究组合作，利用了 ４５４ 株玉米子粒中表型直链

淀粉的含量，以及对应的 ９００７１９４ 个 ＳＮＰｓ 的基因

型，进行连锁不平衡的全基因组关联分析，筛选出了

与直链淀粉合成相关的 ２７ 个 ＳＮＰｓ 以及有潜力的

３９ 个候选基因［２４］，这些结果初步阐明了直链淀粉

合成的调控网络，对后续研究和改良玉米子粒具有

重要指导意义。
４ ８ ４　 玉米子粒发育基因调控网络的解析　 转录

因子（ＴＦｓ）对其靶基因的调控在空间和时间上存

在复杂的特异性，这对于所有细胞过程的控制都

是至关重要的。 河南农业大学杜春光、杨青华团

队利用生物信息学分析构建了玉米发育子粒的基

因调控网络（ ＧＲＮｓ），以期揭示具有重要作用的

ＴＦｓ 及其互作基因。 首先利用 ７８ 套玉米转录组数

据构建了一个 ＧＲＮ，然后研究了基因集以及可能

的交互作用模式，进而揭示了高度交织的网络群

体。 一个群体是由大部分与 ｏｐａｑｕｅ２、脆性 ｅｎｄｏ⁃
ｓｐｅｒｍ１ 和 ｓｈｒｕｎｋｅｎ２ 相互作用的未知的与种子表

型有关的基因。 另一个群体大部分是由基础胚乳

转移层表达的基因组成，它们可能负责营养运输。
进一步把不同的种子隔室和不同的发育阶段和途

径下推断的 ＧＲＮｓ 与基因表达模式整合在了一起，
阐释了 ＧＲＮｓ 的生物学意义。 针对 ＧＲＮ 研究中发

现的 ８ 个 ＴＦ⁃靶基因启动子互作，研究者通过酵母

单杂交分析验证了其中的 ６ 个。 这项研究精确定

位了可能对玉米种子发育至关重要的交织网络群

体中的高综合影响力的关键基因［２５］ 。

４ ９　 玉米遗传转化方面的研究进展

４ ９ １　 Ｂｂｍ 转录因子提高转化效率和调控胚状体

发生取得重要进展　 （１）农杆菌介导的单子叶植物

的转化受基因型的影响很大，极大的限制了转基因

作物开发。 ２０１６ 年，杜邦先锋联合巴斯夫和陶氏益

农公司在玉米中发现了两个对转化效率影响的基因

Ｂａｂｙ ｂｏｏｍ（Ｂｂｍ）和 Ｗｕｓｃｈｅｌ２（Ｗｕｓ２），超表达这两个

基因可提高转化效率到 ２５％ ～ ５０％ ［２６］。
美国密苏里大学转基因植物研究中心主任张展

元团队与罗德岛大学 Ｋａｕｓｃｈ ＡＰ 团队合作，选择商

业价值很高但转化效率很低的 Ｂ７３ 玉米材料和高

粱 Ｐ８９８０１２ 材料做为受体。 利用玉米干旱诱导型启

动子 ＲＡＢ１７ 驱动 ＣＲＥ ／ ｌｏｘ 剪切系统，ＮＯＳ 启动子和

ＵＢＩ 启动子分别驱动 Ｗｕｓ２ 和 Ｂｂｍ 基因。 在愈伤诱

导阶段，Ｗｕｓ２ 和 Ｂｂｍ 基因的表达促进了出愈率和

愈伤状态的提升；在分化之前，干燥的条件可以诱导

ＣＲＥ 基因的表达，促使 ＬｏｘＰ 位点发生重组，从而将

ＣＲＥ：Ｗｕｓ２：Ｂｂｍ 串联表达盒切除，避免其对后期产

品开发的影响。
利用该系统，Ｂ７３ 的转化效率可以达到 １５％ ，

Ｐ８９８０１２ 的转化效率可达到 １１％ ［２７］。 这无疑证明

了 Ｂｂｍ 和 Ｗｕｓ２ 基因的发现和应用给植物功能基因

组研究带来新的机遇。
（２ ） ＢＡＢＹ ＢＯＯＭ （ ＢＢＭ）、 ＬＥＡＦＹ ＣＯＴＹＬＥ⁃

ＤＯＮ１（ＬＥＣ１）和 ＬＥＣ２ 转录因子是植物细胞多能性

的主要调节因子，在没有任何外源生长调节因子情

况下异源过表达其中任何一个转录因子均可以诱导

胚状体的发生，美国密苏里大学转基因植物研究中

心主任张展元团队与罗德岛大学 Ｋａｕｓｃｈ ＡＰ 团队合

作，利用 Ｂｂｍ 和 Ｗｕｓ２ 基因，成功建立了玉米自交系

Ｂ７３ 和高粱 Ｐ８９８０１２ 的高效无标记转化系统。
有研究表明，ＬＥＣ 和 ＢＢＭ 参与调控同一个发育

过程，但是其分子途径是否相同尚未知晓。 荷兰瓦

赫宁根大学 Ｋｉｍ Ｂｏｕｔｉｌｉｅｒ 团队研究人员发现 ＢＢＭ
可以转录调控 ＬＥＣ１ 和 ＬＥＣ２，ＦＵＳＣＡ３ （ＦＵＳ３） 和

ＡＢＩ ＩＮＳＥＮＳＩＴＩＶＥ３（ＡＢＩ３）等基因，ＬＥＣ２ 和 ＡＢＩ３ 定

量调节 ＢＢＭ 介导的胚胎发生，ＦＵＳ３ 和 ＬＥＣ１ 是该

过程重要组成部分［２８］。
４ ９ ２　 半胱氨酸提高农杆菌介导的玉米幼胚转化

效率机理的系统解析　 最近几年，玉米的遗传转化

效率不断提高，其中抗氧化剂半胱氨酸可明显提高

玉米幼胚的农杆菌转化效率，但其机理尚不明确。
中国农业大学王建华和中国农业科学院刘允军

团队，通过在共培养培养基中添加半胱氨酸可以明

３４４
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显提高 ＨｉＩＩ 和 Ｚ３１ 两个品种的农杆菌转化效率，半
胱氨酸处理后的幼胚活性氧的含量要高于对照组。
通过转录组测序进一步研究证明，半胱氨酸处理后

９３９ 个基因表达上调，这些基因主要参与氧化还原

反应过程，另外有 ５４９ 个基因表达下调，主要参与细

胞壁和细胞膜代谢过程［２９］。
４ １０　 适合杂种优势利用作物的全基因组关联分析

新方法

全基因组关联分析（ＧＷＡＳ）近年来已被广泛应

用于重要农艺性状的基因定位和候选基因挖掘。 目

前 ＧＷＡＳ 大多局限于纯系个体或由其构成的自然

群体。 这类群体比较适合于自花授粉作物的遗传研

究。 而对于利用杂种优势的作物如玉米等，由于生

产上利用的是杂种，基于自交系等纯系所获得的研

究结果并不能直接推广应用到由自交系所产生的杂

种，对于配合力和杂种优势等性状更是只能依赖杂

种才能进行研究。 基于杂种的 ＧＷＡＳ，并不能通过

对纯系分析方法的简单套用来实现，成为杂种优势

利用作物 ＧＷＡＳ 的一大障碍。
中国农业科学院作物科学研究所“玉米分子

育种技术和应用”创新团队发展的一种基于多杂

种的 ＧＷＡＳ 分析群体———多杂种群体（ＭＨＰ，ｍｕｌ⁃
ｔｉｐｌｅ ｈｙｂｒｉｄ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ），即由杂交产生的多杂种所

组成的群体。 产生这类群体的最基本杂交方式是

双列杂交及其各种变形，包括北卡罗来纳设计Ⅱ，
实际应用于 ＧＷＡＳ 的多杂种群体可以是各类交配

方式所产生的不同杂种的混合体。 多杂种群体

ＧＷＡＳ 分析方法的发展丰富了性状 － 标记关联分

析的理论和方法，可以用于包括配合力和杂种优

势等在内的重要农艺性状的遗传解析、基因挖掘

和表型预测。
与经典数量遗传和育种中广泛应用的杂种群体

相比，用于 ＧＷＡＳ 的多杂种群体规模大，交配方式

灵活，多种交配设计可以单独或混用使用，容许特定

交配设计中存在大量杂种缺失。 与纯系群体相比，
多杂种群体用于 ＧＷＡＳ 具有如下优点：一是同时适

合于自花授粉和杂种优势作物的配合力、杂种优势、
杂种性状的遗传分析。 二是通过分享亲本可以非常

容易地分享大规模的杂种群体，合作者利用 ｎ 个分

享的具有高密度分子标记信息的纯系可以产生最多

ｎ（ｎ － １） ／ ２ 个杂种，而这些杂种的基因型可以通过

亲本（纯系）的基因型推断出来。 三是杂种的配制

和选择具有很大的灵活性，采用同样的一套纯系，可
以根据需要配制适合不同研究目标的杂种群体。 四

是杂种具有比纯系更强的环境适应性，因而可以在

更大范围内分享遗传材料、开展合作研究，特别适合

于不同环境条件下非生物胁迫的研究。 五是可以通

过一部分杂种的 ＧＷＡＳ 来预测可能配组的所有其

他杂种的表现，实现对杂种表现、配合力和杂种优势

的全基因组预测。
“玉米分子育种技术和应用”创新团队利用 ２８

个玉米温带自交系和 ２３ 个热带自交系，通过双列

和北卡罗来纳设计Ⅱ，配制了 ７２４ 个杂种 Ｆ１，组成

多杂种群体。 利用 ５５ Ｋ ＳＮＰ 芯片产生的基因型数

据和开花性状（播种⁃抽雄的天数、播种 － 吐丝的

天数、播种 － 开花的天数、开花⁃吐丝的间隔期）进

行 ＧＷＡＳ 分析。 采用适合杂种的 ＰＥＰＩＳ 软件进行

分析，其非上位性模型的结果得到了适合纯系的

ＴＡＳＳＥＬ 分析方法的验证。 鉴定出与开花性状有

关的 ５ 个基因组区域，并用于候选基因和数量性

状核苷酸的挖掘。 同时对 ５１ 个玉米自交系进行

深度重测序，获得了 ７９０ 万个 ＳＮＰ 标记，为更高分

辨率的 ＧＷＡＳ 打下了基础。 利用这些自交系，理
论上可以产生 １２７５ 个杂种，也可以利用已有的

７２４ 个杂种的结果，对其余杂种进行表型预测。 用

于构建多杂种群体的 ５１ 份自交系及其深度重测

序数据将提供给国内外合作者开展不同性状的

ＧＷＡＳ 和配合力 ／杂种优势预测［３０］ 。
４ １１　 玉米重要农艺性状相关基因的克隆与功能

研究

４ １１ １　 玉米种子活力研究领域获得新进展　 棉子

糖是由半乳糖、果糖和葡萄糖结合而成的一种三糖，
其在玉米种子内的含量仅次于蔗糖。 由于受到研究

材料和研究方法的限制，棉子糖能否调控种子活力

长期不能确定。 肌醇半乳糖苷合成酶 （ ＧＯＬＳ，
Ｇａｌａｃｔｉｎｏｌ Ｓｙｎｔｈａｓｅ）和棉子糖合成酶（ＲＳ，Ｒａｆｆｉｎｏｓｅ
Ｓｙｎｔｈａｓｅ）是棉子糖合成的关键酶。

西北农林科技大学赵天永教授和中国农科院作

科所王国英教授团队合作，克隆了玉米中唯一一个

棉子糖合成酶基因（ＺｍＲＳ）。 该基因玉米突变体

（ ｚｍｒｓ）植株和种子中棉子糖（Ｒａｆｆｉｎｏｓｅ）完全缺失，
种子活力及耐老化能力下降。

拟南芥种子除 Ｒａｆｆｉｎｏｓｅ 外，还有高聚 ＲＦＯｓ
（ＨＤＰ ＲＦＯｓ）累积。 相关遗传转化研究表明在拟南

芥中超表达 ＺｍＧＯＬＳ２ 或共超表达 ＺｍＧＯＬＳ２ ／ ＺｍＲＳ
基因能改变种子中碳分配，显著提高拟南芥种子活

力。 ＲＦＯｓ 总量、ＲＦＯｓ 各组分的分配及其与蔗糖

（Ｓｕｃｒｏｓｅ）的质量比例共同参与了拟南芥种子活力
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的形成，且 ＨＤＰ⁃ＲＦＯｓ 对种子活力建成的贡献大于

Ｒａｆｆｉｎｏｓｅ。 植物 ＲＦＯｓ 合成通路在进化过程中可能

分为两类：（１）以 Ｒａｆｆｉｎｏｓｅ 为合成终点的物种；（２）
能够合成累积 ＨＤＰ⁃ＲＦＯｓ 的物种。 对于前者，Ｒａｆｆｉ⁃
ｎｏｓｅ 绝对含量控制种子活力高低。 而对于后者，多
个 ＲＦＯｓ 成员与 Ｓｕｃｒｏｓｅ 之间的碳分配比例控制种

子活力高低［３１］。 该研究首次证明了 ＲＦＯｓ 是控制

种子活力的关键因素，并提出 ＲＦＯｓ 不同成员（Ｒａｆ⁃
ｆｉｎｏｓｅ 与 ＨＤＰ⁃ＲＦＯｓ）可能在种子活力建成中发挥不

同功能的新观点。
４ １１ ２　 控制玉米节间发育的调控基因克隆　 植物

的茎具有支撑地上部分、运输养料和水分等重要作

用。 因此针对茎的改良工作对于作物育种具有重大

意义，例如：矮杆、抗倒伏、理想株型作物的培育等。
但目前对茎的发育过程和分子机理方面知之甚少。

加利福尼亚大学伯克利分校植物与微生物研究

团队在玉米中发现了拟南芥 ＰＥＮＮＹＷＩＳＥ 的两个同

源基因 ＢＬＨ１２ 和 ＢＬＨ１４，这两个基因在顶端分生组

织中表达较高，其编码蛋白可与节间发育蛋白 ＫＮ１
（ＫＮＯＴＴＥＤ１）发生互作。 这两个基因的双突变体玉

米植株的节间变短，植株矮小，侧枝和雌穗数减少，
雄穗的分枝数增多。 但是，突变体的居间分生组织

缺失和茎形成层的过早成熟导致了植株叶腋缺失以

及侧枝降低［３２］。 该研究结果表明了 ＴＡＬＥ 类转录

因子在影响茎的维管系统和节间形态中起到的重要

作用。
４ １１ ３　 中国农业大学国家玉米改良中心田丰教授

等团队解析玉米适应高纬度地区的分子机制　 开花

时间是作物适应环境的重要因素之一。 玉米起源于

热带的墨西哥西南部，在美洲地区广泛分布，这有悖

于作物难以跨纬度扩散的规律，因此玉米如何适应

不同纬度的气候环境还尚未十分明确。
中国农业大学国家玉米改良中心田丰教授团队

和美国威斯康星大学麦迪逊分校 Ｊｏｈｎ Ｆ． Ｄｏｅｂｌｅｙ 教

授团队合作，通过图位克隆和关联做图方法克隆到

一个控制开花时间的数量性状位点，该基因座是位

于 ＣＣＴ 转录因子基因（ＺｍＣＣＴ９）上游 ５７ ｋｂ 处的

Ｈａｒｂｉｎｇｅｒ⁃ｌｉｋｅ 转座元件，该元件通过顺式作用抑制

ＺｍＣＣＴ９ 的表达，从而促进玉米在长日照条件下开

花。 ＣＲＩＳＰＲ ／ Ｃａｓ９ 敲除 ＺｍＣＣＴ９ 基因可使长日照条

件下玉米开花提前。 ＺｍＣＣＴ９ 通过负调控成花素基

因 ＺＣＮ８ 的表达，进而延迟玉米在长日照条件下的

开花时间。 群体遗传学分析结果表明，ＺｍＣＣＴ９ 中

Ｈａｒｂｉｎｇｅｒ⁃ｌｉｋｅ 转座子的插入和另一个 ＣＣＴ 同源基

因 ＺｍＣＣＴ１０ 中 ＣＡＣＴＡ 类转座子的插入，是遗传驯

化的选择位点，进而使玉米适应高纬度的生态环

境［３３］。 该研究揭示了转座子插入的功能变异是玉

米适应不同纬度地区的重要原因。
４ １２　 中国农业科学院作物科学研究所开发新型玉

米分子育种芯片

中国农业科学院作物科学研究所开发了一款新

型玉米 ５５Ｋ 分子育种芯片，在提高基因组覆盖率的

同时，加入了多种类型的功能性标记，将有助于提高

基因挖掘和分子育种的效率。
该项研究对玉米 ５５Ｋ 分子育种芯片进行了一系

列改进：一是从现有的两款芯片（Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＭａｉｚｅＳＮＰ５０
ＢｅａｄＣｈｉｐ，６００ Ｋ Ａｆｆｙｍｅｔｒｉｘ Ａｘｉｏｍ Ｍａｉｚｅ Ｇｅｎｏｔｙｐｉｎｇ
Ａｒｒａｙ）和 ３６８ 份玉米的转录组测序数据中均匀挑选

在温、热带玉米群体中均具有较高多态性的 ＳＮＰ 位

点。 二是结合尚未公开发表的重测序数据，筛选来自

于非 Ｂ７３ 参考基因组的 ４０６７ 个 ＳＮＰ 位点。 三是挑选

了 ７３４ 个用于划分玉米杂种优势群和 ４５１ 个与玉米

重要农艺性状相关的 ＳＮＰ 位点。 四是根据玉米中已

公开的转基因事件开发的 １３２ 个 ＳＮＰ 位点［３４］。
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