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2017年中国玉米生物学研究进展
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(中国农业大学/国家玉米改良中心，北京 100193)

摘 要：2017年我国玉米基础研究继续保持快速发展态势，在国内外主流学术期刊发表有重要影响的研究成

果。2017年，我国科研人员在91个SCI收录期刊发表玉米生物学相关研究论文266篇，其中，在5年平均影响因子

超过5.0的期刊发表高水平论文49篇，主要进展集中在基因编辑相关研究、玉米子粒发育遗传调控、玉米抗非生物

胁迫基因挖掘和功能研究、玉米抗病基因挖掘及功能分析、玉米重要农艺性状基因/QTLs鉴定和克隆、玉米组学研

究和玉米育种技术这7个方面。
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Progress on the Maize Biology Research of China in 2017
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Abstract: In 2017, the progresses of maize biology research in China were well demonstrated by maintaining

the momentum of publishing high impact research articles in top international academic journals. Over the past
year, 266 research papers on maize biology were published in 91 SCI journals, among which 49 papers having rela⁃
tive high impact factor(IF>5). In summary, important progresses have been made in the following 7 directions: gene
editing studies, the genetics regulation of kernel development, the gene discovery for abiotic stresses, the gene dis⁃
covery for diseases, QTL gene cloning for important agronomic traits, the omics research(transcriptomics, proteomics
and metabolomics), new technologies for maize breeding.
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2017年，我国科学家在玉米分子生物学领域取

得了很好的成绩。本文利用文献数据库NCBI、Web
of Science进行研究论文检索，文献检索时间为论文

的首次在线发表时间，时间范围界定在2017年1月
1日至2017年12月31日，论文的通讯作者所在研究

单位隶属于中国。然后，对检索出的文献进行作者

单位和在线发表时间进行逐一核实，最终汇总出我

国玉米科研单位研究人员作为通讯作者在 2017年

所发表的研究论文。统计分析结果表明，2017年期

间，我国在91个SCI收录期刊发表论文266篇(表1)，

录用日期：2018-03-03
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其中，在《Nature Biotechnology》、《Nature Communica⁃
tions》、《PNAS》、《Plant Cell》、《Molecular Plant》等 12
个高影响力的期刊上发表论文 49篇(表 2)。尽管在

文献发表的总数上比2016年略少，但是发表文章的

质量有所提高，在高影响因子期刊发表的文章数量

比2016年的45篇多出了4篇，研究内容涉及数量遗

传学、功能基因组学、表观遗传学、蛋白质组学等多

个领域。

本文从 7个方面对 2017年的研究结果进行综

述，主要有基因编辑研究、玉米子粒发育遗传调控研

究、玉米抗非生物胁迫基因挖掘和功能研究、玉米抗

病基因挖掘及功能分析、玉米重要农艺性状基因/
QTLs鉴定和克隆、玉米组学研究和玉米育种技术等。

1 玉米基因编辑研究

基因编辑已经是当前生命科学研究中很重要的

一个领域，不管是在编辑技术方法扩展，还是在作物

遗传改良应用方面，均以惊人的速度在发展。在方
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法方面，中国科学院遗传与发育研究所高彩霞课题

组成功地实现了对中国三大粮食作物玉米、水稻和

小麦进行单碱基定点突变 [1]，该项研究也预示着未

来人们对目标基因的改造更加精准。在技术应用方

面，中国农业科学院作物科学研究所谢传晓团队，利

用开发的基因编辑系统，以玉米叶夹角为目标性状，

把携带定向编辑LG1的玉米植株与一系列受体植物

杂交，对玉米 LG1基因进行了编辑，田间试验还表

明，该突变紧凑株型表型具备通过增密从而实现增

产的潜力[2]。基于基因编辑在遗传改良中所显示的

巨大应用前景，国内外均投入大量人力和物力不断

发掘该技术的潜力，可以预期，在未来的3～5年，我

国科学家将在玉米基因编辑技术的研发和应用领域

将取得更大突破。

表1 2017年我国科研单位在不同期刊发表玉米研究相关文章

Table 1 Numbers of published papers related to maize biology research in different
journals by different institutes from China (2017)

期刊名称 Journal name
Nat Biotechnol
Nature Communications
PNAS
Plant Cell
Nucleic Acids Research
New Phytologist
Molecular Plant
Plant Physiology
Plant Biotechnology Journal
Journal of Experimental Botany
Plant Journal
Genetics
Sci Rep
Plant and Cell Physiology
Frontiers in Plant Science
Mol Plant Microbe Interact
BMC Plant Biology
J Proteome Res
BMC Genomics
Enviromental and Experimental Botany
Theretical and Applied Genetics
Plant Science
Plant Methods
Plant Molecular Biology
FEBS J
European Journal of Agronomy
Database-The Journal of Biological Databases and Curation
Journal of Integrative Plant Biology
Field Crops Research
Planta
International Journal of Biological Macromolecules
J Agric Food Chem
International Journal of Molecular Sciences
Plant Disease
Plos One
Anal Bioanal Chem
Journal of Plant Physiology
Amino Acids
Journal of Genetics And Genomics
Functional & Integrative Genomics
Cytometry A

5年影响因子 5-year averaged impact factor
46.223
13.092
10.414
9.996
9.338
7.857
7.429
7.428
6.657
6.538
6.371
5.092
4.847
4.817
4.672
4.598
4.541
4.430
4.284
4.218
4.152
4.148
4.140
4.132
4.129
4.108
3.974
3.956
3.839
3.696
3.657
3.504
3.482
3.451
3.394
3.306
3.296
3.241
3.236
3.190
3.127

数量 Number
1
2
1
1
1
9

11
6
8
2
5
2

20
1

24
1
8
1
1
1
6
2
1
2
1
1
1
2
2
3
1
7
3
3

16
1
5
1
1
1
1
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续表1 Continued 1
期刊名称 Journal name

Plant Physiology and Biochemistry
Plant Cell Reports
Environmental Science and Pollution Research
Free Radical Research
Genes
Sensors (Basel)
Nucleus
Mol Genet Genomics
Chromosome Res
Protoplasma
Microbiologyopen
Pestic Biochem Physiol
Virus Res
Molecular Breeding
BMC Genetics
Plant Growth Regulation
Int J Syst Evol Microbiol
Plant Biol (Stuttg)
Nucleus
Biochemical and Biophysical Research Communications
Peerj
Biol Open
Journal of Plant Research
Plant Cell Tissue and Organ Culture
International Journal of Phytoremediation
Euphytica
Agronomy Journal
Biotechnol Lett
Photosynthetica
Crop Science
Plant Molecular Biology Reporter
Genome
Acta Physiologiae Plantarum
Journal of Virological Methods
Plant Breeding
Genetic Resources and Crop Evolution
Journal of Plant Biology
Biologia Plantarum
Journal of Integrative Agriculture
Canadian Journal of Plant Science
Chilean Journal of Agricultural Research
Russian Journal of Plant Physiology
International Journal of Agriculture And Biology
Genes & Genomics
Cytology and Genetics
Physiol Mol Biol Plants
BMC Res Notes
Genet Mol Res
Methods Mol Biol
Plant Signal Behav
Total

5年影响因子 5-year averaged impact factor
3.096
3.091
3.023
3.017
2.984
2.964
2.773
2.742
2.694
2.658
2.638
2.612
2.580
2.546
2.517
2.497
2.488
2.459
2.387
2.354
2.354
2.263
2.155
2.001
1.939
1.840
1.838
1.810
1.810
1.787
1.731
1.682
1.681
1.632
1.595
1.454
1.443
1.371
1.131
1.114
1.008
0.895
0.806
0.612
0.335
0.000

Not Available
Not Available
Not Available
Not Available

数量 Number
2
2
1
1
3
1
1
2
1
3
1
1
1
5
1
5
3
1
1
1
1
1
1
1
1
7
6
1
2
3
1
2
4
1
4
1
2
1
6
1
1
1
5
2
1
1
1
1
1
1

266
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2 玉米子粒发育遗传调控研究

玉米子粒是玉米重要的养份储藏器官，对玉米

子粒的发育遗传学研究有助于开展玉品质性状和产

量性状的协同遗传改良。中国科学院上海生理生化

研究所巫永睿课题组对经典的玉米胚乳粉质半显性

突变体 floury3进行了克隆和功能分析，突变体千粒

重比野生型下降约 60%，但植株的营养生长和生殖

生长没有受到明显影响；克隆结果分析发现，该基因

编码 1个 PLATZ(plant AT-rich sequence- and zinc-
binding)蛋白，且表现为母本印记，所以导致 fl3为半

显性遗传效应；表达结果表明，Floury3特异在胚乳

淀粉细胞中表达，且与RNA聚合酶 III复合体关键成

员RPC53和 TFC1互作，共同参与 tRNA和 5SrRNA
转录调控，从而影响胚乳发育和储存物质的合成[3]。

除了 opaque突变体外，子粒致死(defective kernel或
者 empty pericarp)表型也是研究玉米子粒发育很重

要的一类突变体，这类型的突变大部分是由一类叫

作 pentatricopeptide repeat(PPR)家族基因突变所导

致。Wang等对玉米子粒致死突变体(dek36)进行了

表型和克隆分析，结果发现，该基因编码1个定位在

线粒体中的 1个PPR(E+ subgroup)蛋白(具有线粒体

RNA编辑等功能)，该蛋白与线粒体中能量传递复合

体 complexI、III、IV的活性相关，dek36突变体中PPR
基因的突变明显降低上述3个复合体的活性。拟南

芥中的同源基因(AtDEK36)突变以后，也出现了胚和

胚乳发育受阻等表型，而且Atdek36也具有线粒体

RNA的编辑功能，拟南芥突变体中的线粒体基因

atp4、nad7、ccmFN1、ccmFN2 等 RNA 编辑缺陷，

ccmFN1、ccmFN2、rps12的 RNA编辑效率受到严重

影响[4]。山东大学谭保才研究组克隆研究了PPR78、
PPR78基因突变以后所产生的表型和dek类突变体

基本类似，均不能够发育正常子粒；功能分析发现，

该基因能够严重影响线粒体基因 nad5 的 成 熟

mRNA的稳定性，通过另外1个等位基因的分析，也

进一步证明了该基因影响 nad5 成熟转录本的稳定

状态 [5]。EMP9基因突变以后影响了线粒体基因

ccmB-43 和 rps4-335 的编辑，进而影响了线粒体的

呼吸复合体 [6]，类似的子粒相关基因的克隆研究还

有DEK39、EMP10、ZmDof3、ZmMYB14等[7～10]。

3 玉米抗非生物胁迫基因挖掘和功能
研究

玉米生产过程中主要遇到的非生物胁迫包括干

旱胁迫、盐胁迫等，其中，干旱是影响玉米生产的最

重要的非生物胁迫。四川农业大学卢艳丽课题组利

用转录组测序的方法全基因组范围内鉴定出干旱响

应的非编码RNA，结果共计鉴定到 1 769条正义和

反义序列，结合全基因组关联分析和连锁分析等方

法证明了其非编码RNA中的自然反义转录本与玉

米抗旱性存在着必然的联系；还进一步揭示了这些

自然反义转录本如何通过表观调控，改变自身表达

水平，进而响应干旱胁迫的分子机制，为进一步认识

和解析玉米的抗旱机制提供了新的思路[11]。在盐胁

迫方面，中国农业大学蒋才富利用郑58和昌7-2所
组配的重组自交系群体，在可控条件下开展了玉米

耐盐性状QTL位点的鉴定和挖掘；连锁分析发现，

在 3号染色体上鉴定一个控制叶片钠离子浓度的

1个主效QTL位点(ZmNC1)，ZmNC1编码 1个HKT-
type 转运蛋白 (ZmHKT1 基因)，昌 7-2 自交系中的

ZmHKT1 等位基因上的1个反转座子插入造成该基

因功能失活，该突变能够增加积累叶片中的钠离子

浓度，进而增加玉米对盐分的敏感特性；利用CRIS⁃
PR/CAS9技术敲除该基因以后的转基因玉米材料表

现出比敲除以前对盐碱更为敏感；ZmHKT1 基因功

能的丢失能够增加木质部汁液中钠离子浓度以及增

加根到茎的钠离子的转运，这些研究结果表明，

ZmHKT1基因通过吸收木质部汁液中的钠离子来改

变叶片中的钠离子浓度，进而提高玉米对盐碱的耐

受性[12]。在大田条件下研究和鉴定玉米耐盐QTL位

点能够解析该复杂性状在复杂环境条件下的遗传学

基础。北京市农林科学院赵久然研究团队通过高通

量的分子标记，结合 240个DH系群体，利用大田盐

胁迫处理(北京通州盐碱地)，以盐处理和对照之间

的株高比值作为耐盐系数作为耐盐表型进行QTL
发掘；QTL分析结果表明，在玉米第1号染色体存在

1个主效QTL位点，该位点能够解释31.2%的表型变

异。进一步的基因组分析发现，有两个候选基因

(GRMZM2G007555、GRMZM2G098494)与拟南芥中

的已知抗逆基因 AtSOS3 和 AtSOS1高度同源，该结

果为进一步研究这两个基因在玉米中的调控机制奠

定了重要基础[13]。这些非生物胁迫基因的鉴定和分

析为玉米抗性分子设计育种提供重要基因资源。

4 玉米抗病基因挖掘及功能分析

中国农业大学国家玉米改良中心徐明良课题组

多年来一直从事玉米抗病基因的克隆和功能研究。

该课题组前期通过大量的遗传研究，发现玉米抗矮

花叶病有两个主效抗性位点 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
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近，两个位点共同存在时表现出对矮花叶病高抗水

平；Scmv1位点的抗病基因为ZmTrxh，编码非典型

的H型硫氧还蛋白；对不同来源的 ZmTrxh 等位基

因进行比较，发现不同材料来源的基因在编码区和

1.184 kb启动子区域的核苷酸序列完全相同，而启

动子上游调控区域序列差异显著，该变化可能与转

座子活动相关；通过在玉米原生质体瞬间表达，发现

ZmTrxh蛋白可有效抑制玉米病毒RNA的积累，限制

病毒进一步侵染与扩展 [14]，位于第 3 号染色体的

Scmv2抗病效应较小，主要在病毒侵染玉米植株的

后期发挥作用；通过转基因功能互补和RNAi干扰

实验，证明 Scmv2位点上的抗病基因为ZmABP1，编

码生长素结合蛋白；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材料，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。通过酵母双杂、蛋白互作验证

等证实了ZmABP1与ZmRbCS互作，并发现ZmABP1
对病毒RNA的积累没有影响[15]。除了病毒病以外，

真菌性病害也是玉米生产中的重大威胁。通过经典

遗传学的方法，在高抗玉米茎腐病自交系1145中找

到了两个抗青枯病QTL，分别位于第1、10号染色体

上。对第 10号染色体主效QTL-qRfg1的克隆和抗

病机理分析，确定了抗病相关的ZmCCT位点。抗、

感等位基因的差异在于在起始密码子ATG上游约

2.4 kb位置是否有CACTA类转座子的插入，转座子

的插入和缺失直接影响ZmCCT基因的表达量，这种

表达量的变化能够对病原菌的侵入造成直接影

响 [16]。该课题组也在用不同的抗病材料开展抗青枯

病基因的挖掘[17]；除了对目标基因的抗病机理研究

外，还对ZmCCT基因在玉米抗病性的改良中的应用

进行了评估[18]。此外，四川农业科学院余桂容课题

组以新的抗病资源为材料，找到了另外一个青枯病

抗性QTL位点Rgsr8.1，进一步丰富了抗青枯病的基

因资源[19]。

5 玉米重要农艺性状基因/QTLs鉴定
和克隆

对玉米重要农艺性状基因/QTLs的鉴定和克隆

是解析产量构成因子的重要手段之一。中国农业大

学田丰课题组对玉米的开花期性状进行了全基因组

范围的QTL鉴定分析，在ZmCCT9基因的上游57 kb
调控区域鉴定到一个转座子插入，该插入能够显著

影响ZmCCT9基因的表达，表达量的变化决定了开

花期的长短；深入分析还发现，该位点是一个驯化热

点，研究结果也进一步证明了转座子在玉米基因组

中的调控功能[20]。华中农业大学严建兵和李林团队

利用多样性丰富的群体进行 10个株型性状的表型

分析与遗传定位，结果发现，株型性状之间具有很高

的相关性；在鉴定到的800个QTL位点中，92%为稀

有位点；此外，对位于第 3号染色体上的株高主效

QTL(qPH3)进行了深入分析，该研究对玉米株型变

异进行了系统的遗传剖析，将有助于玉米株型的遗

传改良[21]。其他研究团队还对叶宽[22]、叶片数[23]等株

型相关性状进行了有针对性的QTL分析。除了株

型之外，子粒相关数量性状一直是研究的焦点，中国

农业科学院作物所研究人员利用重组自交系群体和

关联分析群体对粒型等性状进行QTL分析，并在 2
号染色体上鉴定到1个多个环境条件下稳定表达的

QTL位点 PKS2[24]。华中农业大学严建兵课题组和

李青课题组利用 10个重组自交系群体解析了玉米

子粒大小和重量的遗传学基础，共鉴定到22个主效

位点，并对这些位点与水稻进行了对比分析[25]。在

子粒质量性状基因克隆方面，山东大学谭保才课题

组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[26]。对其他重要农艺性状，西北农林科技大

学赵天永教授和中国农业科学院作物所王国英教授

团队开展了棉子糖合成酶(RSs)基因与种子活力的关

系研究，ZmRS基因功能缺失导致棉子糖的合成受

阻，严重影响种子活力，为将来如何提高玉米种子活

力提供了重要线索[27]。中国农业大学田丰课题组对

已知基因 Glossy15 功能进行了深入挖掘，发现

Glossy15在苗期生长发育不同阶段的转换起着很重

要的作用，而且与玉米的驯化相关[28]。玉米穗行数

调控基因 UB3、玉米雄花育性相关基因 APV1、

MS6021、ZmMs7、ms2、ABP9、ZmWRKY17等[29～35]研究

成果，进行这些重要农艺性状QTL／基因的定位和

克隆为进一步解析玉米复杂农艺性状的调控机制奠

定了重要基础。

6 玉米组学研究

过去一年里，我国科研人员利用组学技术对玉

米转录调控、翻译调控规律、表观遗传等进行了新的

探索。中国农业大学赖锦盛课题组利用MNase-seq
技术绘制出了玉米幼苗和胚乳全基因组范围内的核

小体定位图谱，结果发现，幼苗与胚乳之间基因转录

状态的改变伴随着启动子区核小体的缺失以及基因

5’端和3’端第一个核小体分别朝远离TSS和TTS的
方向移动；还发现，基于序列预测的核小体定位和体



74期 宋伟彬等：2017年中国玉米生物学研究进展

内的核小体定位都与基因转录状态可塑性相关，而

且比其与基因表达水平的关联性更强，组织特异表

达基因的翻译效率也高于组成型表达基因；这些结

果说明，内在序列决定的核小体定位在基因转录状

态可塑性调控过程中具有重要作用[36]。河南农业大

学兼职教授Du Chunguang利用赖锦盛课题组产生

的转录组数据，对玉米子粒的转录调控网络进行了

深入分析，结果展示了以转录因子为网络节点的子

粒发育调控网络，这些基因之间的互作关系将为揭

示玉米子粒的遗传调控提供帮助[37，38]。中国农业大

学金危危课题组利用高通量RNA测序，结合不同时

期等位基因的表达模式分析，研究了早期玉米胚转

录组特征，同时,也对玉米胚在中的基因印记现象进

行了分析，为进一步研究胚的早期发育调控机制奠

定了坚实的基础[39]。中国农业大学周涛研究组分析

了玉米叶片在受到甘蔗花叶病毒侵染以后的蛋白组

学水平上的差异，鉴定出了 71个差异表达蛋白，利

用雀麦花叶病毒基因沉默载体敲除调控蛋白，结果

显示，多胺氧化酶(ZmPAO)的敲除使甘蔗花叶病毒

大量积累，表明ZmPAO很可能与植物抗病有关，该

研究为挖掘玉米新的抗病毒基因以及抗病治理提供

了新的研究思路[40]。除此之外，国内其他研究团队

利用转录组技术揭示了非生物胁迫和生物胁迫下的

基因表达变化模式[41～49]；用转录组技术分析了细胞

质雄性不育系的基因表达变化模式[50]；除了基因表

达的变化模式外，还对盐胁迫下miRNA变化[51]以及

子粒发育过程中miRNA变化[52]进行了分析；还有课

题组在蛋白组水平上对子粒发育和灌浆阶段调控模

式进行了研究[53,54]。中国农业科学院生物技术研究

所张春义团队、齐鲁师范学院路小铎团队、北京市农

林科学院玉米研究中心赵久然团队合作，共同完成

了基于优良骨干自交系B73玉米突变体库的构建，

并通过二代测序的方法对突变位点进行了精确定

位，目前该平台已经与MaizeGDB合作，面向全球开

放和共享，这些突变体将大大促进玉米功能基因组

学的发展[55]。

7 玉米育种技术

单倍体育种技术已经成为玉米遗传育种过程中

的关键技术之一，可以加快玉米新品种选育进程。

对玉米单倍体诱导的分子调控机理没有很清晰的认

识。2017年初，中国和美国科学家几乎同时克隆并

发表了单倍体诱导基因ZmPLA1，该基因编码1个磷

脂酶(phospholipase)，诱导系中该基因的第 4个外显

子发生了 4 bp(CGAG)的插入，从而导致了该基因的

移码突变。正是这种突变，导致诱导系具备了单倍

体的诱导特性。鉴于该基因在物种中的保守性，可

在其他作物中通过修饰该基因实现单倍体诱导，从

而加快育种进程，具有重要的应用价值[56]。在此基

础上，华中农业大学和中国农业大学科研人员合作

开展了诱导系的诱导分析机理研究，利用不同的杂

交方式，结合单细胞测序技术发现，单倍体诱导系部

分花粉在四分体时期就开始出现染色体片段化，越

到后期，片段化会更为严重，推测诱导系染色体片段

化可能是产生单倍体的直接原因[57]。鉴于这几年国

内外在玉米单倍体基础研究和应用研究方面所取得

的重要进展，中国农业大学陈绍江和美国爱荷华州

立大学 Thomas Lubberstedt课题组对单倍体技术的

新功能和用途进行了系统的综述[58]。
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