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玉米抗倒性的遗传研究进展
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% % % %摘 要： 倒伏严重影响玉米产量而且还影响玉米的机械化收获，是当前玉米生产和育种中一个主要问题。 玉米
的抗倒性受到植株受力因素与植株支持系统两方面的影响。 讨论提高玉米抗倒性的遗传因素以及综述与其相关的
遗传机制研究进展。

关键词： 玉米；倒伏；遗传；育种
中图分类号： S513.034% % % % % % % % % % % % % % % % % % % % % % % % % % % % % % % %文献标识码： A

Advances in Genetic Research of Maize Lodging Resistance
WANG%Li-ming1,2,%YAO%Guo-qi2,%MU%Chun-hua2,%LI%Jian-sheng1,%DAI%Jing-rui1

(1.%China Agricultural University, Beijing 100091;
2.%Maize Research Institute, Shandong Academy of Agricultural Sciences, Jinan 250100,%China)

% % % % Abstract:%Lodging%has%seriously%influenced%the%yield%and%mechanical%harvesting%of%maize,%and%it%is%a%major%prob-
lem%on%maize%production%and%breeding.%Lodging%resistance%is%controlled%by%traits%affecting%load%and%plant%supporting%
system.%How%to%improve%the%genetic%factors%of%maize%lodging%resistance%and%associated%research%progress%of%the%genetic%
mechanisms%were%discussed%in%this%paper.
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倒伏是玉米生产中十分重要的问题， 不仅影响
玉米产量，而且还影响玉米的机械化收获。美国每年
因倒伏引起的玉米减产多达 5%～25%[1]。在我国，近
年来由于栽培密度提高以及不利气候因素增多，倒
伏已成为限制玉米高产稳产的主要问题之一。 2009
年河南省玉米倒伏发生面积达到 64万 hm2，占全省
玉米播种面积的 1/5[2]。 随着玉米机械化收获程度提
高，倒伏也将成为制约玉米收获的关键因子。

玉米倒伏可分为根倒和茎秆倒折两种类型。 倒
伏的发生由植株受力状态和植株支持受力能力两个
方面因素决定[3]。 这些因素本身又是品种的遗传因
素与环境因素互作的结果， 由田间倒伏率来评价玉
米品种的抗倒性容易受到环境条件的制约。 把倒伏
性状分解为简单的、便于测量的、遗传力高的性状，
有利于进行准确评价和研究。

1% %玉米抗倒性状的分解
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1.1% %玉米受力因素分析
1.1.1% %株高与穗位高

玉米地上部分的自重是植株受力的重要组成。
玉米地上部分包括茎秆、叶片、雌穗、雄穗。降低株高
能够减少地上部分的生物量， 从而减轻玉米冠层的
自重。株高降低还能使植株重心下降，减轻冠层受力
的力矩作用。雌穗是玉米光合产物主要积累部位，现
代玉米品种经济产量接近总生物量的 50%, 因此降
低穗位高能使植株重心高度明显下降。 研究结果表
明， 玉米株高与穗位高的降低有利玉米抗倒性的改
善。丰光等报道，倒伏与株高、穗位高的相关极显著，
相关系数分别达到 0.415和 0.367[4]。 Horner等对群
体进行 7轮选择研究表明，穗位降低 9%，倒伏率减
少 25%[5]。 在热带玉米育种改良实践中，株高的降低
对玉米生产起到了重要的作用[6]。

降低作物株高在提高抗倒性的同时， 也会影响
植株冠层的光合能力和总生物量， 从而影响作物的
产量。 在美国玉米发展的过程中，20世纪 60年代中
期以后育成品种株高开始趋于稳定[7]。穗位高过度降
低后也不利于经济产量的形成。
1.1.2% %叶片与雄穗
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植株叶片的面积和分布、 玉米雄穗的大小也与
抗倒性相关。 减小叶片生物量能够减少地上部分的
重量。适当减少叶片面积，冠层受外力作用时力矩也
会减小。玉米茎叶夹角适当变小,有利于群体条件下
植株的通风透光性，增加光合产量。玉米雄穗的重量
会增加玉米地上部分的自重， 同时在风力的作用下
产生更大的力矩。因此，减少雄穗的大小也有利于提
高玉米的抗倒能力。
1.2% %玉米植株的支持系统

玉米植株的支持系统包括茎秆和根系。 在以株
高为代表的受力系统改良达到一定理想状态后，提
高玉米的茎秆强度和根系的固着能力对玉米的抗倒
性改良就显得尤为重要。 Berry等研究表明，小麦茎
秆强度与根系固着力的轻微改善就能够显著地提高
其抗倒性[8]。
1.2.1% %茎秆

美国十分重视对玉米育种材料抗茎倒性状的改
良研究。 Sprague等在 1933～1934年用抗茎倒能力
好的 16个优良自交系组配成坚秆综合种(BSSS 群
体)， 从 1939年开始在 BSSS群体中针对配合力、抗
倒性等进行轮回改良。 经过长期的改良， 育成了
B37、B73、B84等广泛应用的优良自交系。 我国引进
了 BSSS 群体不同轮回世代选育出的 B14、B37、
B73、B84等自交系及 A632、A634、A635A、NC250等
衍生系，以这些自交系为基础材料，选育出许多配合
力高、抗倒性好的优良自交系。

玉米茎秆所能抵抗的侧力大小也称为茎秆强
度。茎秆强度与抗倒性呈正相关[9～11]。 在田间生长情
况下， 玉米的茎秆可以模型化为一侧受力的竖直悬
壁梁。参照材料力学分析，其强度是由其直径和材料
学特性两方面决定。研究表明，玉米茎秆直径与其抗
倒性呈正相关。从材料学特性看，茎秆强度还与茎秆
结构、物质构成有关。 玉米茎秆从外到内是由表皮、
皮层、未分化的基本组织构成，维管束散布于基本组
织中，茎秆外皮主要由皮层构成。皮层厚度与玉米茎
秆倒伏呈负相关[12]，增加皮层在茎秆中的比例能提
高茎秆的抗压强度。 茎秆内维管束的密度、大小、内
部机械组织发达程度等也与植株的抗倒能力显著
相关 [13]。

从细胞学分析，茎秆的强度主要来源于细胞壁。
植物细胞壁分为初生细胞壁和次生细胞壁。 玉米初
生细胞壁的干物质组成主要是纤维素与半纤维素；
次生细胞壁还有相当多的木质素。 Appenzeller等报
道， 穗下节间纤维素的含量对其弹性强度贡献达到

85%[14]。 木质素含量的提高也有助于提高玉米抗倒
性。但也有研究表明，自然群体中正常玉米的木质素
含量差异对抗倒性没有显著的影响[15]。
1.2.2% %根系

玉米的根系由胚生主根、种子根、地下茎生根与
地上茎生根和各级支根组成。研究表明，玉米根的数
量、总根体积、根与竖直方向夹角、根的直径都与倒
伏密切相关。 茎生根是玉米成株期根系的主要组成
部分，也是其抗倒性的主要基础。由地上节发生的茎
生根(气生根)的数量、与竖直方向夹角等也与玉米的
抗倒性呈正相关。 根系的竖直拉力 (Vertical%Root%
Pulling%Rresistance，VRPR)直接反映了根系的支持能
力。研究表明，VRPR与根倒呈显著负相关[16],VRPR
也与根系的重量、体积、气生根数量呈显著相关。
1.3% %抗倒伏玉米的理想株型

明确了各种因素对作物抗倒性影响之后， 对作
物抗倒理想株型的设计就成为可能。 有学者设计了
小麦抗倒理想模型， 其原则是以最小的生物量消耗
达到在特定环境和栽培条件下的最低倒伏率。 该模
型对根盘大小、基部节间茎秆壁厚度、茎秆直径、材
料强度进行了数量化[17]。 对玉米理想株型的基本共
识是：茎秆高度为中秆、中高秆，粗壮坚韧，茎基部节
间较短，穗上部茎节拉开；穗上叶上冲且较窄，穗下
叶较平展宽大，叶片较厚，叶脉坚挺；散粉吐丝间隔
期短，雄穗小、雄穗分枝数少、花粉量充足；根层数
多、根量大、根直立[18]。 这一原则基本上考虑到了抗
倒性与丰产性的协调， 但是还有待进一步的量化
研究。

2% %影响玉米抗倒性因素的遗传研究
2.1% %玉米株高、穗位高和雄穗大小的遗传研究

玉米株高存在单个主基因遗传与多基因数量遗
传两种形式。 控制株高的主基因多是激素代谢与其
信号传导过程相关蛋白编码基因。 植物激素中赤霉
素 (Gibberellins,GAs)与油菜内酯素 (Brassinosteroids,
BRs)是最直接的影响因子。 干扰其代谢平衡与信号
转导过程的变异都会影响株高的变化。

在 GA代谢中，GA20氧化酶(GA20ox)与 GA3β-
羟化酶(GA3ox)是 GA 合成途径中的两个关键酶。
Song等报道，玉米中有其相应的同源家族 ZmGA20ox，
ZmGA3ox[19]。 已报道玉米中 5个位点与 GA合成途
径有关[20]。

在植物细胞中，GA 与 GA 受体结合后作用于
DELLA蛋白,使其降解。DELLA蛋白具有 DELLA保
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守结构域， 是赤霉素诱导表达基因的负调节因子。
DALLA蛋白降解后，其所抑制的与植物生长有关的
转录因子就得以正常表达。 玉米中的矮秆基因 D8、
D9就是所编码 DALLA蛋白基因发生突变[21]。

玉米 ZmDWF1 是 BR 合成途径中 DWF1 酶的
同源蛋白，ZmDWF1 表达水平的降低导致株高下
降 [22]。 在拟南芥中，BRs由细胞膜结合的受体 BRI1
识别后，激活 BRI1,导致转录因子家族 BES1/BZR1
的积累和去磷酸化， 从而影响很多涉及细胞壁形成
等相关基因的表达。玉米中也存在 BES1/BZR1同源
基因[23]。

单个基因的突变对株高的影响效果明显， 选择
容易。 但是，许多基因表现为一因多效，除控制株高
外，还影响其他性状，因此选择基因时应综合考虑。
在玉米育种中，可以利用单基因的变异，但是目前利
用较多的还是多基因控制的变异。 玉米中报道了大
量的有关玉米株高 QTL， 有些 QTL位点与激素代
谢和转导通路中相关因子的编码基因定位区域相
同[24]。

穗位高也是一个多基因控制的复杂性状， 它一
方面受到穗位以下节间长度的影响， 另一方面决定
于上部雌穗原基的形成节位。 穗位高与株高密切相
关， 但是它们的控制基因不完全相同， 穗位高 QTL
与株高 QTL位置也不完全重叠。 目前已经报道了
30多个穗位高相关 QTL[25]。
2.2% %玉米茎秆强度和根系固着能力的相关遗传
研究

汤华等对玉米茎秆直径进行 QTL定位分析，发
现了多个与茎粗相关的 QTL[26]。 植物茎秆的强度很
重要的一方面涉及细胞壁形成机制。 玉米基因组约
有 10%涉及到细胞壁的形成。 玉米初生细胞壁与次
生细胞形成过程与拟南芥相似， 也是由不同纤维素
合成酶完成的。 关于纤维素合成酶基因 CesA，玉米
基因组中的同源基因有 20个[27]。 已知拟南芥中半纤
维素 GAX的主链木聚糖的合成涉及 GT8家族 C群
中成员 IRX8、PARVUS 以及 GT47 家族 E 群的
IRX7/FRA8 基因。 在玉米基因组中分布有 10 个
GT8家族 C 群的编码基因，11 个 GT47 家族 E 群
的编码基因[27]。

细胞壁另一主要结构性物质木质素的前体主要
是羟基苯基丙烯醇 (hydroxycinnamyl%alcohols)、松柏
基醇(coniferyl%alcohol)与芥基醇(sinapyl%alcohol)、香豆
基醇(p-coumaryl%alcohol)。 这些单体由苯丙氨酸经过
类苯基丙烷(phenylpropanoids)途径和木质素单体合

成相关的酶来合成。 与木质素合成相关的 PAL、
C3H、F5H、C4H、HCT、COMT、CCoAOMT、4CL、CAD、
CCR基因家族， 在玉米基因组中均有同源基因存
在[27]。

Flint-Garcia等对茎秆穿刺力进行 QTL分析,表
明其涉及到多个 QTL位点的作用，通过对 QTL位置
相关基因的分析，在部分 QTL区域中发现有木质素
的合成和类苯基丙烷途径相关基因的分布[28]。

有关玉米根系结构、特性也有很多研究，这些研
究多集中于 QTL范畴，但是由于根系的形成受到环
境的影响很大， 根系结构的 QTL研究比较困难，重
复性也比较低。

3% %抗倒性遗传研究与育种展望
对玉米抗倒性遗传研究的最终目标是利用分子

设计的手段培育出丰产性和抗倒性符合要求的玉米
新品种。要完成这一目标，首先要确定玉米抗倒植株
的形态学指标。 未来的抗倒性研究还必须通过多学
科的合作，从生理学、生态学、力学角度分析，对抗倒
性相关性状进行量化研究， 确定出目标环境下的抗
倒性相关性状指标阈值； 其次对抗倒性相关性状遗
传机理进行分析, 确定种质资源中不同等位基因的
效应。

玉米基因组测序已经完成， 这将促进玉米基因
定位、比较基因组分析、功能基因组分析等手段的应
用，加快对抗倒性状基因的克隆、功能及其调控机制
分析。在此基础上，利用关联分析等技术对玉米种质
资源中相关基因的变异情况以及不同等位基因效应
进行准确地评价，最终对合适的等位基因进行聚合，
设计出符合要求的玉米基因型。
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