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摘 要! 综述了对生玉米的植物学形态特征$遗传育种$植物生理及生物化学等方面的主要研究进展" 并对对

生玉米的利用价值和发展前景进行了阐述%
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玉米是禾本科 B&- 属中仅有的一个 C-9+ 种"其

叶片为互生"即每节着生一片叶"在中部叶片的叶腋

中"可分别着生一个果穗% 根据植物分类学"一般禾

本科植物没有对生性状" 对生玉米品种的出现是一

个例外"对生性状是一个新的变异类型%所谓的对生

玉米是指茎秆同一节位上的果穗和叶片都相对且成

对而生"在其叶腋内可分别着生 ( 个$) 个甚至 & 个

果穗% 它是一个极具研究价值的遗传资源% 又由于

这种对生的多果穗性状具有较高的丰产性能" 因而

是高产育种极其珍贵的种质资源" 具有重要的育种

学意义%无论是从植物形态还是从遗传育种角度看"
对生玉米都将随着选择进化程度的提高" 日益显示

出其重要的应用价值%关于对生玉米的研究"国外报

道尚很少见"国内报道最早见于 !%Z( 年%此后"各学

者相继从对生玉米的形态特征$遗传育种$生理和生

化等方面开展了一系列研究工作" 并取得了一些可

喜的成果% 本文对有关对生玉米所取得的主要研究

进展进行综合评述" 以期能对玉米遗传育种同行有

所启示%
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! 对生玉米的形态特征

对生玉米的各个器官形态" 除根系与普通玉米

无多大差别外"其余的茎$叶$雄穗和果穗等部分均

有很大的区别%
<=< 茎

对生玉米的茎秆"从外观上看近似方形"这是由

于对生玉米在同一节位上的两片对生叶呈&1’形的

叶鞘对合而成的缘故" 真正的茎的横截面亦近似方

形"但不像从外观上看那样规则%着生叶鞘的茎节处

有两道通至上一茎节的对生芽沟"它自地面节长出"
约至上 # ] \ 节处" 芽沟深浅因幼芽发育的大小而

异" 穗越大则芽沟越深% 方茎形成于对生叶发生之

后"自交系的茎粗一般为 (,! ] (,# BU"株高 )\ ] !)"
BU#杂交种的茎粗可达 -," ] ),# BU"株高 !)" ] !%"
BU% 此外"对生玉米也常常发生双茎对生现象"自基

部或较上部长出"双茎有时对生"有时与普通的互生

玉米相同"若主茎受损"下部可分生出 - ] ) 个较小

的方茎%
<=> 叶片

对生叶片的大小及与茎所成夹角与互生玉米相

似"不过以细长$宽短的两类为主%对生叶片一般 !(
] !& 对"全株叶片可达 -& ] -% 片#穗位叶一般在第
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! " # 对!从顶端向下则多在第 $ % ! 对"成株叶长多

为 &’ " () *+!一般为 !’ *+!叶宽多为 , - .’ *+!
一般为 ( *+# 由于叶片数的增加!总的叶面积大大

超过互生玉米#对生叶片的发生部位有三种类型!即

基部及上部互生!中部对生"基部互生!中上部对生"
上部互生!中下部对生!其中以第二种类型占绝大多

数# 对生叶片的形成期因品种而异!早的始于 / - &
片叶!晚的 # - 0’ 片叶!多数在 ) - , 片叶形成!占

&01,2# 对生叶片的排列形式有十字形和螺旋形两

种!其中以十字形最为常见#
!"# 雄穗

与其茎秆相同! 对生玉米的雄穗主轴也近似方

形!且有交互较浅的对生穗沟# 穗茎上有一环节!在

环节上相对着生雄穗分枝!其上长出一个小枝梗!有

时长出两个! 枝梗长短大小甚至花药都很对称 !再

往上第二对$ 第三对也是如此! 但多数在第三对以

上!因雄穗分枝较多!且越来越密集!或因枝梗稍变

弯曲!密集得难以分辨#
!"$ 果穗

对生果穗着生于方茎的对角线上! 即从两片叶

鞘的中心%%%芽沟内长出# 着生对数一般为 3 - )
对!至少 . 对!最多可达 & 对!少数情况下果穗数目

为奇数# 每对果穗的大小一般表现为由上到下逐渐

变小!自交系果穗长 , *+!粗 4 *+"杂交种则最长可

达 3! *+! 最粗 )53 *+# 对生玉米果穗的行数较多!
一般 .( - 36 行#自交系的千粒重最低!仅为 )6 7!品

种材料多为 3)6 8 466 7!杂交种最高可达 4,, 7# 单

穗粒重最小的仅 46 7!一般以 .66 7 左右居多# 试验

表明! 一对果穗子粒重为 346 7!4 穗子粒重为 3!)
7!& 穗为 463 7!单株产量最高达 ))6 7# 对生玉米的

粒形$粒色与互生玉米相同!且子粒颜色通常为黄白

相间! 任何一种颜色的自交或杂交需经较多世代才

能达到纯合#
!"% 株型

对生玉米的株型通常有 4 种&一是直立型!约占

!62!是育种的基本材料"二是匍匐型!占 )2左右"
三是半直立型!约占 362左右# 据杨建中等的研究

结果!对生玉米的株高与正常的互生玉米相同!但又

分离出 9: 基因型和 ; 基因型的矮生植株!匍匐型植

株具有 <= 基因型!但经 4 代自交选育后匍匐性状即

行消失#另外有个别株系的茎秆有分枝现象!分枝部

位在地上部分的 0 + 之内均可发生#

> 对生玉米的遗传育种研究

&"! 关于对生玉米的显隐性遗传

关于对生性状的遗传有两种不同的观点& 一种

观点认为对生性状属于隐性遗传" 另一种观点则认

为对生性状属于显性遗传# 但两种观点的共同之处

在于他们均认为该性状的遗传机制复杂! 受多对基

因控制!具有互作遗传行为!主张后一种观点的占绝

大多数# 刘仲元认为!对生玉米是由隐性演变而来!
是一种尚未稳定的品种材料!它具有复杂的遗传性#
田秋元等的研究结果证实!对生性状为显性!互生性

状为隐性!对生和互生的遗传不属于简单遗传!而可

能受两对或两对以上的基因控制! 甚至有更为复杂

的遗传机制#王波等从对生玉米与甜$糯玉米的杂交

试验中得出!对生性状受显性基因控制#刘正等采用

对生玉米给常规杂交种授粉!观察 ?0 代的对生株率

后认为!对生性状受显性基因控制!但从不规则的对

生频率看!该显性基因还受到别的基因的影响#杨建

中等根据对生玉米的外部特征判断!其可能属于 @:
基因型!但对这一基因的位点和作用尚不清楚!对生

性状不属于简单遗传!可能为基因互作!因此!选育

对生叶株的绝对纯系是比较困难的#
&"& 对生玉米在自交!杂交情况下的遗传表现

对生玉米自交情况下表现出 / 个特点& 一是遗

传性极不稳定!对生株频率的出现不规律"二是出现

对生的遗传频率很低!且遗传进度慢!也有反复"三

是在加大选择压的情况下! 其出现频率有越来越高

的趋势# 杂交时!无论对生作母本或父本!?0 代的绝

大多数不会出现对生!但在加大选择压时!对生株率

显著提高# 对生株间杂交时!?0 代出现对生的频率

较高!其穗行率超过 (6A!说明利用杂种获得有效

的对生性状是可能的# 随着杂交亲本自交世代的增

加和对生遗传成分的增多!对生株率有提高的趋势!
据认为是由于自交的结果而提高了对生株率# 互

生B对生$对生B对生的后代!凡 ?0 中出现对生的!其

?> 不论出现对生与否!在继续自交后其 ?4 仍会发生

强烈分离#原对生中不出现对生!固然与其后代的强

烈分离有关!但互生中又出现对生的情形!说明其显

隐性演变特别频繁!证明它们的遗传是较复杂的#对

此!王波等也曾采用多种育种方法!但未能得到稳定

或有规律的后代系统!对生玉米自交 , 代后!其后代

群体仍分离为对生与互生两种类型! 且对生株频率

变幅很大!在 6 - (62之间"隔离区混合自由授粉!
对生株频率变化不大"对生与甜$糯玉米杂交时!?0

产生对生植株! 据此认为! 对生性状受显性基因控

制#来源相同的对生后代分离群体无全对生株系#对

同一对生自交穗分离出的大量对生玉米自交后代系

统进行大群体选择! 仍未得到一个全对生株型的后

>> 玉 米 科 学 0> 卷



代系统!
!"# 对生玉米用于群体轮回选择的研究

刘正等在利用对生玉米进行相互全姊妹轮回选

择方面作了一些探讨! 他们以单交种!对生玉米""#

均出现对生株"但其频率较低$仅 %&’()*! 杂交 "% 对

生株频率与父本的对生控制基因有关" 对生株频率

通常是杂交种低于对生自交系"这样"选择优良的对

生频率高的自交系统与常规材料杂交" 即可增大后

代对生株的选择几率! 对生株 "% 无论是自交还是姊

妹交""+ 均出现对生株" 说明对生性状导入常规杂

交种后仍可以遗传" 虽然不同单株系统的对生频率

有高有低"处于分离状态"但总体上看"对生频率呈

上升趋势!
从自交系与对生玉米杂交的结果得出# !对生

玉米与无对生血缘关系的自交系杂交" 无论是作父

本还是母本""% 均出现对生株$ 而半数测配系统内

正反交对生株出现频率差异不大!"杂交 "% 对生频

率的高低与对生亲本株呈正相关! #对生性状在自

交系与对生玉米的杂交后代中也是可以遗传的"而

对生频率在系统间的分离和逐代的提高" 与杂交种

和对生玉米的杂交结果一致! 可见改良群体中导入

对生性状后"对生株的再选择利用是有保证的!
对两个隔离对生群体不同年份对生频率的变化

研究表明"群体对生株出现频率不是逐年上升"但对

生株至少在群体中占有 % , -" 说明对生控制基因在

群体中的遗传还是相对稳定的" 这有利于相互全姊

妹轮回选择的再组合群体下轮的选择! 试验结果显

示"+- 个对生玉米间的杂交组合中" 对生株率高于

双亲的组合有 & 个"居双亲之间的有 %. 个"低于双

亲的有 / 个"对生株率高于 (.)的组合有 %+ 个"最

高达 0()"最低为 +1)!
同行内对生株与互生株姊妹交的结果显示"对

生玉米分离出来的互生株自交时" 大多数互生株内

的对生基因受抑制不能表达$ 同行内对生2互生姊

妹交结果表明" 互生株内的对生基因对数较对生株

少$而与外源常规杂交种%自交系相比"频率却高得

多!这意味着含有对生血缘的互生株在群体改良中"
不仅能稳定遗传原有的株型" 且在姊妹交后仍能保

持一定比例的对生株" 这样既可以避免对生株或互

生株两者其一的极端消长" 又有利于提高选择机会

和鉴定效果!

- 对生和互生玉米若干生理指标研究

#"$ 对生和互生玉米各叶位的叶面积分布

陶汉之等的研究结果表明" 对生玉米单株叶数

较互生玉米高出 %&+) 3 ++.)" 其单株叶面积高出

%-.) 3 %&.)! 对生玉米单株平均叶面积$两片对生

叶的面积* 高于互生玉米" 但单叶平均面积低于互

生玉米! 对生和互生玉米植株各叶片面积随叶位不

同而变化" 不同叶位与叶面积之间存在极显著的二

次抛物线回归的关系"对生%互生玉米叶面积最大的

叶位为 ( 3 1 叶" 该叶位恰是玉米果穗着生或邻近

的部位" 无疑它对玉米果穗子粒产量贡献起着主要

作用!
#%! 对生和互生玉米的比叶重!光合强度及叶绿素

含量

比叶重反映了叶片光合产物的积累情况! 陶汉

之等的研究得出" 灌浆期对生玉米与互生玉米的比

叶重差异不显著!蔡永萍在玉米抽雄后测定了对生%
互生玉米各自的比叶重" 结果发现"4 时%%. 时%%/
时及 %1 时的 / 个时点中"对生玉米的比叶重均高于

互生玉米! 并且发现玉米比叶重在一天中呈逐渐增

加趋势"以傍晚最高"此时正是光合产物积累%叶片

非碳水化合物含量最高之时" 这与大豆上的报道一

致!不同时期"分别在离体和非离体条件下测定 1 个

品种$系*的对生%互生玉米光合强度间的差异不显

著"但绝大多数情况下"对生玉米的光合强度要高于

互生玉米!蔡永萍等在玉米抽雄后测得对生%互生玉

米的光合强度分别为 /5/4( 6789 , :;6+&<* 和 -50(&
6789 , $;6+&<*"前 者 较 后 者 提 高 %&5-)"证 明 抽 雄

后对生玉米叶片有较强的光合能力" 可积累较多的

光合产物"以满足多果穗对灌浆充实的需要!灌浆期

起"对生玉米叶绿素含量显著高于互生玉米"对生%
互 生 玉 米 的 叶 绿 素 含 量 分 别 占 其 叶 片 干 重 的

.5+4()和 .5+(-)" 分别为 %5(- 67 , ;6+ 和 %5+0 67 ,
;6+"前者较后者分别提高 %+51)和 +.5()! 灌浆期

起"对生玉米叶绿素总量显著高于互生玉米"表明对

生比互生玉米能延缓衰老" 因此有利于玉米子粒充

实!综上所述"抽雄后对生玉米叶片的比叶重大于互

生玉米"叶绿素含量高于互生玉米! 可见"对生玉米

光合能力强"这和其光合强度高是一致的!对生玉米

的光合能力强"积累同化产物多"这正是能保证多个

对生果穗灌浆结实的生理基础!
#"# 对生和互生玉米的蒸腾速率!气孔导度的日变

化

蔡永萍等的研究发现" 玉米叶片的蒸腾速率

$=>*%气孔导度:?@*随一天中光量子通量密度:A"8*%
叶温:=B*及蒸汽压亏缺的变化而变化!天气晴朗"A"8
和 =B 在 中 午 前 后 最 高 " 而 蒸 汽 压 亏 缺 最 高 值 在

A"8%=B 最高值之后 % 3 + <"其 =>%?@ 以中午前后最

+ 期 +-李凌雨等#对生玉米研究进展



高!日变化呈单峰型"当中午前后天空有云层时!!"#
#$ 及蒸汽压亏缺都降低!!"##$ 出现低谷"对 % 个品

种&系’群体的对生和互生玉米叶片 !"##$ 的测定结

果显示! 对生玉米的日平均 !" 和 #$ 均低于互生玉

米!幼苗期不明显!而在抽雄期较明显" 较低的 #$
使其气孔阻力增大!降低了 !"!有利于减少水分散

失" 因此!较低的 #$ 可能是不同栽培品种玉米抗旱

性强的指标之一" 自然条件下!玉米叶片 #$ 取决于

对光#温#水分的响应!#$ 直接影响 !"!!" 和 #$ 之

间有着密切的线性关系!两者间呈显著正相关!且不

论是幼苗期还是抽雄期对生玉米 !" 与 #$ 的相关程

度均大于互生玉米" !"##$ 与生态因子间的综合变

化密切相关!()* 是决定对生# 互生玉米叶片 !" 和

#$ 的主要生态因子"
!"# 对生和互生玉米叶片的相对含水量!水势变化

和水分利用率

水势和相对含水量是反映作物水分状况的两个

重要参数"蔡永萍的研究发现!抽雄期玉米叶片相对

含水量从上午逐渐下降!中午前后较低!下午再度逐

渐上升" 玉米叶片相对含水量的变化趋势与蒸腾速

率#气孔导度变化呈显著负相关" 在玉米抽雄期!于

蒸腾速率日变化的高峰期同时测定对生# 互生玉米

叶片的相对含水量和水势! 可以看出对生玉米叶片

的相对含水量#水势均高于互生玉米!而蒸腾速率#
气孔导度均低于互生玉米" 这表明对生玉米叶片储

水能力增强! 不易缺水! 能缓解细胞水分的紧张状

态!有利于抵抗水分胁迫!水分利用率提高"

+ 对生玉米的生物化学研究

田秋元等采用对生玉米的自交后代群体! 在玉

米 , - % 叶及 . - / 叶期!对对生玉米叶片的过氧化

物同工酶#酯酶同工酶进行了分析"
#"$ 对生玉米自交后代叶片的过氧化物同工酶表

现

从其过氧化物同工酶图谱可见 01 条酶带!其中

第 2 和第 3 两条酶带出现了变异! 即第 2 条酶带在

有的植株中消失了! 第 3 条酶带在有的植株中出现

了"它们也同时在有的植株中出现!根据这两条酶带

的差异!可将所有酶谱分成四种类型"过氧化物同工

酶表现与对生性状有一定的关系" 从第 2 和第 3 两

条酶带同时出现或消失的情形看出! 第 2 条和第 3
条酶带间的变异不具相关性! 这两条酶带的变异在

对生和互生玉米中同时出现" 研究发现!第 2 和第 3
两条酶带的变异与株高有一定关系!对生玉米株高!
大于 031 45 植株的两条酶带均未发生变异!而小于

031 45 的植株出现了这两条酶带的变异". - / 叶龄

叶片酶带类型与 , - % 叶龄叶片酶带类型具有相同

的变化趋势! 说明不同生育时期叶片酶带类型具有

一定的稳定性"但从变异频率看!高叶龄酶带的变异

频率要大于低叶龄"
#%& 对生玉米自交后代叶片的酯酶同工酶的表现

从酯酶同工酶谱上可见 6 条酶带! 其中第 0#2
两条酶带出现了变异! 其中一条酶带在某些植株中

消失了!但未发现同时消失!可将酯酶同工酶分为三

种类型"与过氧化物同工酶相同!酯酶同工酶亦具有

一定的稳定性!但 . - / 叶龄酶带的变异频率较 , -
% 叶龄要大!说明随着叶龄的增长!酯酶同工酶的变

异亦增加"在对生和互生植株中!过氧化物同工酶和

酯酶同工酶均有不同程度的变异!由此看来!这两种

同工酶的表达与对生性状的关联不大!但是!两种同

工酶的变异与对生植株的高矮有一定关系"

, 对生玉米的利用价值及前景展望

’%$ 作为新种质开辟高产育种的新途径

由于对生玉米具有合理的$源库%基础!对于玉

米高光效育种是一个十分理想的材料" 因其植株较

矮!叶片呈十字形展开!叶片较多#分布均匀!能有效

地接收光能!密植#稀植都有利于生长发育!且果穗

对生!这比双穗#多穗的育种更为有利" 因此!利用

$多叶多穗%又可开辟一条高产育种的有效途径" 如

经人工改良后! 在公顷留苗 ,0 111 株的情况下!果

穗大小从原来的长 % 45!粗 6 45 分别进展到 23 45
和 ,72 45!穗粒重从小于 ,1 8 进展到 0,1 8!单株粒

重达到 +/%7, 8!这充分说明对生玉米具有较大的增

产潜力"
’%& 作为新的遗传资源丰富玉米基因库

根据植物分类学! 一般禾本科植物没有对生性

状!对生玉米的出现是一个例外" 经过多代选择!目

前对生玉米已基本形成了一个遗传基础相对狭窄的

独立群体! 这无疑对日益贫乏的玉米种质基础是一

个补充"
’%! 作为新材料开展对生玉米的遗传研究

研究表明!玉米对生性状的遗传极其复杂! 采

用多种育种方法也未得到稳定而有规律的对生后代

系统!这就需要不断变换研究手段!使用新技术#新

方法!深入探索研究对生玉米的特殊遗传机制!无论

是理论上还是实际应用上都具有重要意义"
’%# 作为新类型成为玉米育种的中间材料

鉴于对生玉米材料特殊! 故作为玉米轮回选择

的基础材料或作为$桥梁%亲本是非常有用的" 首先
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它同现有的玉米资源有一定的遗传距离!其次"它用

在相互全姊妹轮回选择上是个好材料" 因为有两个

稳定遗传的果穗可以利用# 虽然对生株后代的分离

仍不具有规律性"但也不妨碍其应用#对生玉米和单

交种$自交系杂交后"均能产生对生株"而选择又会

使对生株逐代增多" 说明对生玉米可以作为桥梁亲

本导入外源种质#隔离群体内混合杂交的结果"已预

示着对生群体遗传不会影响再组合群体下一轮的选

择"对生株之间的杂交$对生株和互生株之间姊妹交

的结果"为单株鉴定$新组合利用奠定了基础#总之"
对生玉米的介入"可使玉米群体改良$自交系选育和

杂种优势利用三者有机地统一起来" 从而高效率地

开展玉米遗传育种工作#
!"! 围绕对生玉米开展综合性的基础研究

从生化研究结果看" 对生玉米与互生玉米在一

些酶谱上存在差异# 从植株茎$叶的组织切片看"其

结构也不尽相同# 这就提示我们"对生$互生玉米两

种株型有着本质上的不同# 从分子水平到植物组织

结构都有值得比较分析研究的地方#所以"对于植株

形态$组织$生理$生化$遗传和育种"对生玉米都提

供了新的研究内容#
这里需要指出的是" 真正解决对生玉米的利用

问题" 无论是改良品种和群体" 或者是利用杂种优

势"其关键都在于既要使每对果穗达到较大的穗重"
又要使对生株的出现频率达到 "VVl" 并且二者只

有同时取得突破"而又能稳定遗传时"才能真正实现

利用对生玉米的最终目标#
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