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摘要 作物的近缘野生种质遗传多样性是作物遗传育种家应对气候变化、虫害和病害等胁迫的不可或缺资源. 玉
米(Zea mays)的野生近缘种属主要指玉蜀黍属中的大刍草种和摩擦禾属(Tripsacum L.), 它们蕴涵着栽培玉米不具

有的耐盐、耐冷和抗病虫等优良特性, 对扩大玉米种质的遗传基础和改进目前生产运用的玉米杂交种的特异性状

具有重大意义. 本文对大刍草和摩擦禾种质资源的系统分化、植物生态地理学属性、可杂交性和居群间的基因流

动、基因组学数据、重要性状的基因定位克隆及育种应用进行了系统论述, 并对未来如何高效保存与利用这些遗

传资源、发掘新基因和高效种质创新利用进行了展望, 旨在为玉米近缘野生资源多样性的了解和利用远缘杂交进

行玉米遗传改良提供参考.
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玉米(Zea mays)是世界上最重要的三大农作物之

一[1]. 玉米起源于墨西哥南部, 约9000年前首次被驯

化[2], 它对印第安文明的意义类似于亚洲的水稻和中

东的小麦. 玉米是人类驯化的“高级”产物, 因为玉米果

穗落粒性这一自然繁衍后代的基本特性在对祖先的驯

化选择过程中丢失了, 即成熟玉米种子无法从玉米果

穗上自动分离, 现代栽培玉米只能在人类干预下繁

殖[3]. “谁是玉米的祖先”及其野生近缘材料的寻找与分

类用了近一个世纪的时间, 玉米的祖先可能是来源于

玉蜀黍属中的小颖大刍草(Z. mays ssp. parviglumis)[4],
早期研究认为, 摩擦禾属的摩擦禾(Tripsacum L.)也与

玉米起源驯化有关[5]. 玉米野生近缘种属主要为玉蜀黍

属的7个大刍草种[6]和摩擦禾属的16个摩擦禾种[7], 它

们蕴涵着丰富的遗传变异, 拥有栽培玉米不具有的耐

盐、耐冷、耐涝和抗病虫等优良特征特性, 是玉米遗

传育种发掘外源优良基因资源的宝库[8,9].
作物遗传基础狭窄是作物改良工作的主要瓶颈,

如营养素含量高、抗病、耐盐碱等作物育种亟需的特

性离不开野生资源的贡献. 众所周知, 现代作物均是经

过漫长的时间驯化而来, 驯化过程对作物来说, 意味着

一些优异基因资源逐渐丢失和遗传多样性丧失, 而作

物的野生材料保存有丰富的遗传多样性, 将作物野生

资源的抗逆、抗病等重要基因导入作物进行遗传改良

可能是最有希望的办法. 另外, 对作物起源驯化及其野

生资源多样性的了解, 可为我们提供对作物改良目标

性状的遗传进化和结构变异的辨别, 对作物及其野生

近缘物种基因组信息的剖析是作物改良利用有利遗传

资源的重要基础. 在我们前期对玉米起源驯化和分类

作系统综述的基础上[10], 本文对玉米及其野生近缘种

属系统分化、可杂交性、基因组学数据和利用野生材
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料遗传多样性改良玉米等研究进展进行论述, 并对玉

米野生近缘种属研究利用的潜力和前景进行展望, 旨

在为玉米近缘野生资源多样性的了解和利用其野生材

料的遗传改良提供参考.

1 玉米及其近缘野生种属的系统分化

在分类学上, 玉米属于玉蜀黍族(Maydeae)中的玉

蜀黍属(Zea). 在玉蜀黍属中, 除栽培玉米亚种以外, 其

余种均称为类玉米种或大刍草, 玉蜀黍属分为玉蜀黍

亚属(Zea section)和繁茂亚属(Luxuriantes section)[11~17]

(图1(p)). 玉蜀黍亚属包括栽培玉米亚种(Z. mays ssp.
mays)、墨西哥大刍草(Z. mays ssp. mexicana)、委委特

南戈大刍草(Z. mays ssp. huehuetenangensis)和小颖大

刍草(Z. mays ssp. parviglumis). 研究表明, 现代栽培玉

米在8000~10000年前由小颖大刍草驯化而来[18,19]. 繁

茂亚属包括繁茂大刍草(Z. luxurians)、尼加拉瓜大刍

草(Z. nicaraguensis)、二倍体多年生大刍草(Z. diplo-
perennis)及四倍体多年生大刍草(Z. perennis). 在玉蜀

黍属中, Z. perennis是唯一的四倍体种, 也是该属最古

老的物种, 其余种均为二倍体; Z. perennis和Z. diploper-
ennis为多年生种, 其余为一年生种. 近来, Sánchez等
人 [ 2 0 ]在墨西哥的瓦哈卡州(Oaxaca)、纳亚里特州

(Nayarit)和米却肯州(Michoacan)分别发现了二倍体一

年生大刍草、二倍体多年生大刍草和四倍体多年生大

刍草新种, 经鉴定3个新种均属于繁茂亚属. Gómez-
Laurito[21]发现并命名了一个名为Z. vespertilio的新大

刍草种. Z. vespertilio是一个非常小的种群, 目前只在

哥斯达黎加的3个省有分布, 表型和分子地理学证据表

明Z. vespertilio属于繁茂亚属, 而与其他大刍草种的系

统发育关系还有待进一步研究[6].
摩擦禾属(Tripsacum L.)是与玉蜀黍属亲缘关系最

近的姐妹属(图1(p)), 该姐妹属在500~2600万年前共享

一个全基因组加倍事件[22], 具有一个含20条染色体的

共同祖先在<120万年前通过染色体断裂和融合分化出

以10条染色体为基数的玉蜀黍属和以18条染色体为基

数的摩擦禾属[23].此后,摩擦禾属与玉蜀黍属独立演化.
最近基于重测序的数据证实, 摩擦禾属与玉蜀黍属的

分化时间可能在更早的50万年前[17], 摩擦禾与玉米的

亲缘关系较所有大刍草更远[17,24,25]. 摩擦禾属包含二倍

体 ( 2 n = 2 x = 3 6 )、三倍体 ( 2 n = 3 x = 5 4 )、四倍体

(2n=4x=72)、五倍体(2n=5x=90)、六倍体(2n=6x=108)
多种倍性[26]. 根据花序形态, 摩擦禾属可分为Tripsacum

亚属和Fasciculata亚属, 其中Tripsacum亚属中的指状

摩擦禾(T. dactyloides)是表型最丰富、分布最广泛及

研究最多的种[7].

2 玉米及其近缘种属的植物学与生态地理学
属性

玉蜀黍属的7个大刍草均起源于美洲及中美洲地

区, 具有广泛的环境适应性及表型可塑性[6,7,16](表1). 其
中, 小颖大刍草可能是玉米的直接祖先[18,19], 主要分布

于墨西哥南部的中低海拔地区. 墨西哥大刍草主要分

布在墨西哥寒冷的高原地区. 研究表明, 来自于墨西哥

大刍草的HPC1等位基因通过渐渗进入栽培玉米, 赋予

栽培玉米高原适应性, 促进了玉米传播至北美及欧

洲[36]. 委委特南戈大刍草主要分布在危地马拉西部海

拔900~1650 m地区. 繁茂大刍草分布在危地马拉东南

部、洪都拉斯、萨尔瓦多和墨西哥南部海拔约1100 m
地区. 尼加拉瓜大刍草是一个在地理上孤立的种群, 主
要分布在尼加拉瓜低海拔地区, 根系具有良好的通气

组织, 在水分胁迫下能长出不定根, 是一种强耐涝种质

资源[6,37,38]. 二倍体多年生大刍草根系有发达的根状茎

(rhizomes), 导致其具备再生能力和无性繁殖能力, 是

选育多年生玉米的重要近缘材料[39,40]. 四倍体多年生

大刍草长期生长在墨西哥高寒潮湿地区, 保留了抗

寒、抗病、耐涝等优良特性, 也具有发达的根状茎, 分
蘖性强, 单株分蘖可达数百个[41,42]. 上述大刍草都有由

众多分蘖形成的庞大株丛, 具有刈割后再生形成新植

株的能力[41], 也是选育饲草玉米新品种的重要种质资

源[43].
摩擦禾属起源于美洲及中美洲地区, 主要分布在

美国得克萨斯州中部、内布拉斯加州东南部、艾奥瓦

州东部地区及墨西哥等广大范围[44]. 摩擦禾具有抗玉

米根虫、玉米锈病、大斑病、炭疽病、茎腐病和细菌

性枯萎病等多种病虫害的优良抗生物与非生物胁迫特

性[45,46], 通常被视为玉米的三级基因库[47]. 摩擦禾还是

一种广泛种植的多年生暖季型牧草, 在孕穗期和开花

期, 全株粗蛋白质含量通常超过12.5%, 适口性好, 消

化率高.
大刍草和摩擦禾均是典型的短日照作物, 在长日

照条件下, 生殖生长受阻导致抽雄期推迟或不抽雄开

花, 难与栽培玉米花期相遇, 常规杂交授粉工作变得困

难, 但可以通过设计短日照处理使其与玉米花期相

遇[48]. 如, 我国研究者通过遮光处理成功诱导大刍草在
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图 1 玉米及其野生近缘种属大刍草和摩擦禾的表型特征及系统进化. (a) 玉米自交系Mo17全株; (b) 玉米根系; (c) 玉米雌穗; (d) 玉米雄穗; (e)
玉米种子; (f)四倍体多年生大刍草全株; (g)四倍体多年生大刍草的根状茎; (h)四倍体多年生大刍草雌穗; (i)四倍体多年生大刍草雄穗; (j)四倍

体多年生大刍草种子; (k) 四倍体指状摩擦禾全株; (l) 四倍体指状摩擦禾根系; (m) 四倍体指状摩擦禾雌穗; (n) 四倍体指状摩擦禾雄穗; (o) 四倍

体指状摩擦禾种子; (p) 基于多物种溯祖模型评估Zea与Tripsacum系统分化时间(改自文献[17]), 橙色、紫色及蓝色文字分别表示玉蜀黍属中的

繁茂亚属、玉蜀黍亚属及指状摩擦禾
Figure 1 Morphology and phylogeny of maize wild relatives. (a) The whole plant architecture of Z. mays ssp. mays (accession: Mo17); (b) the root
system of Z. mays ssp. mays; (c) the ear of Z. mays ssp. mays; (d) the tassel of Z. mays ssp. mays; (e) the seed morphological characteristics of Z. mays
ssp. mays; (f) the whole plant architecture of Z. perennis (accession: 9475); (g) the representative rhizome of Z. perennis; (h) the ear of Z. perennis; (i)
the tassel of Z. perennis; (j) the seed morphological characteristics of Z. perennis; (k) the whole plant architecture of T. dactyloides (accession: TZ07); (l)
the root system of T. dactyloides; (m) the ear of T. dactyloides; (n) the tassel of T. dactyloides; (o) the seed morphological characteristics of T.
dactyloides; (p) the divergence times estimated based on the multispecies coalescent (MSC) model (modified from Ref. [17]). Orange, purple, and blue
words indicate the Luxuriantes section, Zea section and T. dactyloides, respectively
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安徽、武汉及重庆地区开花结实[49~51]. 经过多年玉米

与其野生材料远缘杂交实践, 我们总结出提升玉米远

缘杂交成功率的措施: (1) 玉米野生材料种子具有坚硬

外壳, 播种前用水浸种后育苗移栽提升发芽率; (2) 利

用设施遮光处理或冬季南繁等方式对野生材料进行短

日照处理, 另外分期播种玉米以保证与野生材料花期

相遇; (3) 在进行杂交时应尽量剪短玉米花丝或剥开苞

叶授粉[52].

3 玉米与其近缘种属天然杂交和人工辅助杂
交的基因渐渗

玉米和大刍草均是雌雄同株的异花授粉植物. 在

墨西哥和危地马拉等玉米起源地, 玉米和大刍草地缘

生境分布相似. 在自然状态下, 除四倍体多年生大刍草

外, 其余大刍草均能与玉米杂交渐渗[53], 其中墨西哥大

刍草和小颖大刍草最容易与玉米天然杂交产生杂

种[54,55]. 物种间基因交流一般是双向的(reciprocal intro-
gression)[53,56], 但是, 自然状态下玉米和大刍草基因流

动主要表现为单向渐渗, 即主要是大刍草向玉米的单

向基因渐渗, 而玉米向大刍草的基因渐渗频率较低, 甚

至没有直接的玉米向大刍草的基因渐渗[55,57]. 导致这

种不对称基因渐渗的原因可能是大刍草中Tcb1控制的

类似于爆裂玉米配子体不育的杂交不亲和系统[58], 这

也可能是在广泛种植玉米的美洲地区现存大刍草物种

仍能保留独立遗传结构的最大成因.
玉米与所有大刍草人工杂交都能成功结实, 而不

同大刍草的杂交结实率和杂种种子形态有较大差别.
玉米与墨西哥大刍草及小颖大刍草的杂交结实率可达

50%以上,玉米与二倍体多年生大刍草的杂交结实率约

为20%,而玉米与四倍体多年生大刍草的杂交结实率只

有5%~8%. 同时, 玉米与小颖大刍草、墨西哥大刍草及

二倍体多年生大刍草的杂种种子发芽率高, 而与四倍

体多年生大刍草的杂种种子发芽率较低[59]. 通过重新

创建作物与野生材料的异源多倍体作为中间桥梁, 是

克服远缘杂交障碍和作物引入新的外源基因最直接的

途径[60]. 为了解决玉米与四倍体多年生大刍草杂交成

功率低的问题, 唐祈林等人[61]探索创建玉米-四倍体多

年生大刍草代换系和附加系材料作为中间桥梁, 克服

其远缘杂交障碍和引入外源基因新途径, 合成了一个

玉米型且与四倍体多年生大刍草结实率高的中间材料

表 1 玉米及其野生近缘种属植物学和基因组学特性a)

Table 1 Botanical and genomics characteristics of maize and its wild relatives

物种 染色体
基因组大
小(MB/1C)

基因组
组装水平

转座原
件比例

平均Knob
数量

45S rDNA
数目

5S rDNA
数目

生活
习性

平均海拔
(m)

平均温度
(°C)

栽培玉米(Z. mays ssp. mays) 2n=2x=20 2300 染色体水平 79.7% 4 2 2 一年生 1328±1106 18.04±5.93

小颖大刍草(Z. mays ssp.
parviglumis) 2n=2x=20 2875 基因组草图 N/A 8.4 N/A 2 一年生 1203±387 22.84±2.49

墨西哥大刍草(Z. mays ssp.
mexicana) 2n=2x=20 2523 基因组草图 72.8% 8.5 2 2 一年生 2179±325 16.38±2.16

委委特南戈大刍草(Z. mays
ssp. huehuetenangensis) 2n=2x=20 N/A N/A N/A 11.5 N/A 2 一年生 1181±0.3 21.22±1.06

繁茂大刍草(Z. luxurians) 2n=2x=20 4435 N/A 86% 10 N/A 2 一年生 858±327 22.88±1.17

尼加拉瓜大刍草
(Z. nicaraguensis) 2n=2x=20 N/A N/A N/A 12 N/A 2 一年生 24±0.1 27.91±0.1

二倍体多年生大刍草
(Z. diploperennis) 2n=2x=20 2592 N/A N/A 7 2 2 多年生 1779±152 17.94±0.92

四倍体多年生大刍草
(Z. perennis) 2n=4x=40 5164 N/A N/A 21 4 4 多年生 1949±329 16.82±1.98

Z. vespertilio 2n=2x=20 N/A N/A N/A N/A N/A N/A 一年生 3 22.6

二倍体指状摩擦禾
(T. dactyloides) 2n=2x=36 3814 N/A 59.2% N/A 2 2~4 多年生 N/A N/A

四倍体指状摩擦禾
(T. dactyloides) 2n=4x=72 6892 N/A 61.6% 64 4 8 多年生 N/A N/A

参考文献 N/A [24,27~30] [27,31,32] [24,28,31] [16,24,33,34] [24,35] [33,34] [6,7] [6,16] [6,16]

a) N/A表示此项无数据, 下同
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——玉米-四倍体多年生大刍草代换系MZI202(称为

“068”). 该代换系材料与普通玉米有相同的染色体数

目, 表型性状也恢复到普通玉米的特征, 该代换系与四

倍体多年生大刍草的杂交结实率可以达到80%以上[42].
摩擦禾与玉米和大刍草不同属, 有关玉米与摩擦

禾的亲缘关系及其杂交渐渗, 赵艳丽等人[7]已做了系

统综述. 自然状态下, 摩擦禾与玉米杂交很难成功[62],
其杂交障碍主要表现为胚囊不亲和[63]. 但通过人工重

复授粉结合胚拯救方法, 可获得玉米-摩擦禾杂种种

子[64~66]. 无融合生殖(apomixis)被认为是固定植物杂种

优势的理想途径[67,68], 摩擦禾三倍体、四倍体、六倍

体等多倍体类型均具有无融合生殖现象[69]. Petdov[70]

以四倍体玉米与四倍体指状摩擦禾杂交开展研究, 成

功创制出一个有无融合生殖特性的玉米, 该材料含有

39条染色体, 包括30条玉米染色体和9条指状摩擦禾染

色体. 研究推测, 可以通过杂交将摩擦禾无融合生殖基

因导入玉米, 这将有助于未来玉米杂种优势的固定. 近
来, 我们利用远缘杂交和2n+n无融合生殖等方法, 创制

了聚合玉米、四倍体多年生大刍草和指状摩擦禾三物

种基因组与一体的玉米-大刍草-摩擦禾异源六倍体

MTP[71], 该材料保持了四倍体大刍草和摩擦禾的多年

生、耐冷及耐盐等优异性状, 而且MTP能与玉米进行

杂交、回交产生可育后代, 突破了玉米与摩擦禾之间

的远缘杂交障碍[72].

4 玉米近缘种属的基因组学进展

自2009年第一个玉米参考基因组公布以来[27], 玉

米的功能基因组学和分子育种实现了快速发展. 近年

来更多不同生态型玉米基因组的组装比较研究使得玉

米基因组研究进入泛基因组时代(pan-genome)[73]. 大刍

草和摩擦禾因其与玉米的密切进化关系及与植物驯化

研究的相关性而备受关注, 它们本身也代表了一个特

别有吸引力的生态和进化基因组学研究系统[16,74]. 与

其他模式植物相比, 玉蜀黍属和摩擦禾属基因组更

大、重复序列原件(rDNA、Knob等)含量更高, 使其更

具有开花植物的代表性[16].
大刍草属于玉米的次级基因库. 由于玉米本身遗

传资源丰富, 其野生资源利用相较于水稻、小麦较少,
因此作为玉米次级基因库的大刍草基因组及转录组学

的建库测序、组装与功能注释相对于玉米较为缓慢.
随着对玉米野生材料的抗逆、抗病等重要基因资源利

用的深入认识, 玉米野生近缘物种基因组信息的剖析

越来越重要. Yang等人[31]借助HiSeq2000和PacBio技术

平台, 通过元组装方法(meta-assembly)构建了墨西哥大

刍草的参考基因组序列, 然而由于测序覆盖率较低, 只
有约1.2 Gb的墨西哥大刍草基因组序列被组装. Li等
人[32]通过纳米孔测序平台(Oxford Nanopore Technolo-
gies), 成功组装了约1.29 Gb的小颖大刍草基因组序列,
其中N50为112 kb, contigs平均长度为77.7 kb, 最长为

948 kb. 基于覆盖度预测, 小颖大刍草基因组大小为

2.08 Gb. 小颖大刍草和B73基因共线性分析表明, 基因

间区因转座子插入而发生了大量改变. 同时他们也通

过PacBio单分子实时测序技术构建了包括小颖大刍草

根、茎、叶和花多组织的三代全长转录组序列. Huang
等人[75]通过Illumina平台对3个小颖大刍草和3个墨西

哥大刍草进行双末端转录组测序, 并从头组装了包括

98431个平均长度为770 bp unigenes的高质量大刍草参

考转录组, 其中62989个unigenes获得了详细的功能注

释信息. 此外, 众多研究者还报道了胁迫条件下的大刍

草转录组序列. 如Lu等人[76]对干旱及低温胁迫下的墨

西哥大刍草幼苗进行转录组测序, 并从头组装了包括

184280个平均长度为923 bp unigenes的参考转录组, 其
中68177个unigenes获得了功能注释. Jiang等人[77]收集

了水淹胁迫下和对照条件下尼加拉瓜大刍草的根系样

品, 进行转录组测序, 组装了5261个平均长度为1826 bp
的unigenes并进行了功能注释. 这些遗传和基因信息对

大刍草相关抗性基因的定位挖掘和改良栽培玉米具有

重要意义. 代谢组是联系基因组、转录组到表型的桥

梁, 生物体的表型性状是由代谢物的积累直接体现的.
越来越多的证据表明, 作物进化和驯化过程中的显著

表型变化往往伴随着代谢物的协调变化[78,79]. 随着技

术的进步及成本的降低, 对单一物种或物种间代谢物

的大规模检测及定量已得到广泛的应用[80,81]. 最近, Xu
等人[82]首次运用非靶向液相色谱-高分辨质谱联用技

术(liquid chromatography-high resolution mass spectro-
metry, LC-HRMS)定量了16份小颖大刍草、12份热带

玉米及15份温带玉米幼苗的代谢物水平, 并分析了玉

米与大刍草的代谢物分化差异. 这项研究不仅提供了

大刍草代谢物数据, 也从代谢物差异角度为玉米驯化

与适应过程提供了全新的见解.
摩擦禾作为玉米的三级基因库, 其饲用价值和对

玉米改良的潜力已得到证实[47,71,72,83]. 但由于基因组巨

大(二倍体约为3.8 Gb, 四倍体约为6.9 Gb)[24]、重复序

列及转座原件丰富[84], 导致从头组装摩擦禾基因组较
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为困难. Chia等人[29]通过二代测序技术, 首次获得了

~8×覆盖度的二倍体摩擦禾基因组序列. 序列分析表

明, 大量转座原件的扩张可能是导致二倍体摩擦禾基

因组是玉米近1.5倍的原因. Zhu等人[24]通过Hiseq 2000
平台对两个二倍体摩擦禾和一个四倍体摩擦禾进行了

低覆盖度测序, 生物信息学分析显示, 3种摩擦禾重复

序列占基因组的比例约为60%以上,其中反转座子比例

达到40%以上, 进一步说明摩擦禾基因组的复杂性.
Gault等人[22]通过Illumina平台对2个摩擦禾T. dacty-
loides和T. floridanum进行双末端转录组测序并从头组

装, 分别获得了50411和64422个unigenes, 平均长度分

别为1230和1233 bp. 功能分析显示, 玉米蛋白编码基因

在摩擦禾中的同源基因通常具有更高的鸟嘌呤-胞嘧

啶(guanine-cytosine, GC)含量和基因表达水平, 玉米非

蛋白编码基因与其摩擦禾同源基因的表达更加保守.
Yan等人[85]利用PacBio长读长测序技术组装了摩擦禾

全长转录本序列, 获得了24616个全长transcripts, 平均

长度达到2354 bp, 并阐述了摩擦禾与玉米对温度适

应性的平行进化机制. 这些高质量基因组及转录组资

源将有助于进一步挖掘摩擦禾优良基因用于改良玉

米. 未来随着测序技术的进一步发展和复杂基因组组

装技术的优化 , 摩擦禾基因组的从头组装将成功

实现.

5 玉米近缘种属优良种质及基因资源挖掘与
利用

群体基因组学研究表明, 对很小比例的基因进行

人工选择造成了作物种质遗传基础日益狭窄, 遗传多

样性降低[16]. 作物育种改良过程中以产量和品质的育

种目标导致代谢资源分配朝向加速生长和繁殖, 而使

作物对生物和非生物胁迫的耐受性降低[9]. 传统观点

认为抗性与产量负相关, 然而最近的研究发现, 在不影

响作物产量的情况下, 可以同时实现抗性的提升[86]. 玉
米野生近缘种属如大刍草、摩擦禾含有大量玉米驯化

和选择过程中丢失的耐盐碱、耐高低温和抗病虫等有

利等位变异, 拥有栽培玉米不具有的抗生物与非生物

胁迫特征特性(表2), 是玉米遗传育种发掘外源优良基

因资源的宝库[8,9]. 重拾这些有利等位变异将是未来玉

米遗传改良的重要方向. 目前, 已经利用玉米野生近缘

种属成功克隆得到许多重要基因或数量性状基因座

(quantitative trait loci, QTL), 相关重要基因或QTL见
表3.

5.1 玉米近缘种属对玉米产量相关性状的改良潜力

大刍草作为玉米的次级基因库, 具有丰富的遗传

多样性[120]. Wang等人[121]以玉米自交系RP125、郑58
分别与尼加拉瓜大刍草和二倍体多年生大刍草杂交构

建了两套重组自交系(recombinant inbred lines, RILs)群
体, 通过测交试验鉴定了42个产量优势组合. 这些优势

组合在穗长、行粒数以及每株穗数相比于对照品种都

有一定程度的增加. 叶夹角是决定玉米株型的主要性

状, 株型紧凑有助于密植增产. Tian等人[110]利用玉米

自交系W22与小颖大刍草杂交创制了一个BC2S3重组

自交系群体并定位了12个与叶夹角有关的QTLs, 对位

于1、2号染色体的两个遗传效应最大的QTLs-UPA1
(Upright Plant Architecture1)和UPA2进行了精细定位和

图位克隆, 发现UPA1是参与油菜素内酯(brassinoster-
oid, BR)合成途径的基因brd1, UPA2的功能来源于2个
碱基的插入/缺失, 顺式调控下游9.5 kb的B3结构域转

录因子ZmRAVL1的表达. 功能分析发现, 顺式调控元件

UPA2与DRL结合, 直接抑制LG1. LG1与ZmRAVL1的启

动子结合并诱导其表达. ZmRAVL1与UPA1的启动子结

合, 导致内源BR水平降低, 最终导致玉米叶夹角减小,
株型趋于紧凑. 进一步将UPA2等位基因导入玉米杂交

种农大108中, 高密度栽培条件下获得了显著增产. 有

趣的是, UPA2等位基因仅存在于4.4%的大刍草种群中,
在栽培玉米中已经完全丢失, 表明这个优良等位基因

在玉米驯化过程中并没有被选择[110]. 这项研究证实,
野生大刍草种群中可能存在大量玉米育种选择过程中

被丢失的有利等位变异, 未来玉米遗传改良过程中重

拾这些有利等位变异将尤为重要[122]. 穗行数(kernel
row number, KRN)是玉米产量的主要构成因素, 而栽

培玉米种质的KRN变异有限, 利用栽培玉米种质资源

鉴定控制KRN的主效QTL相对困难[123]. 最近, 研究者

在利用墨西哥大刍草和玉米杂交创制穗行数为6的特

异材料MT-6的基础上[123], 以MT-6与玉米自交系B73杂
交创制了一套重组自交系群体, 在2号染色体短臂上初

定位到1个控制KRN的主效QTL位点qKRN2(kernel row
number2). 进一步利用9个标记和7000多个单株最终将

该QTL精细定位在仅包含1个基因Zm00001d002641的
区间, 并将该基因命名为KRN2[111]. 分析表明, KRN2基
因上游启动子、5′UTR及编码区受到了明显的选择, 在
玉米花序分生组织发育早期, 来源于B73的KRN2表达

量低于大刍草型的KRN2, 进而增加了玉米的穗行数和
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穗粒数, 导致产量增加. 有趣的是, 水稻中也存在与玉

米KRN2同源的基因OsKRN2, 该基因控制水稻的穗粒

数, 最终影响产量. 功能分析表明, KRN2/OsKRN2编码

1个定位于细胞质的WD40蛋白, 它与功能未知蛋白

DUF1644互作, 通过一条保守的途径调控玉米穗行数

与水稻穗粒数. 此外, 在全基因组水平上对玉米和水稻

的趋同选择进行了分析, 发现有490对同源基因经历了

趋同选择[111]. 这项研究结果对加速利用作物野生资源

的育种改良和对优异野生植物快速从头驯化创制新型

作物提供了有价值的信息[124].

5.2 玉米近缘种属对玉米品质的改良潜力

长期以产量为目标的驯化及育种选择导致与营养

价值相关的基因被丢失, 但在野生亲缘种中仍然存在.
Swarup等人[125]研究表明, 在玉米野生种群中籽粒蛋氨

酸含量丰富, 而在自交系中蛋氨酸含量较低. Wang等
人[126]通过玉米自交系掖515与墨西哥大刍草杂交创制

了系列渐渗系, 发现墨西哥大刍草的基因渐渗导致渐

渗系籽粒蛋白质、赖氨酸及蛋氨酸含量均显著提高.
研究证实, 小颖大刍草种子蛋白质含量是玉米地方品

表 2 大刍草和摩擦禾对生物和非生物胁迫的抗性
Table 2 Resistance of teosinte and Tripsacum to biotic and abiotic stresses

物种 抗性 参考文献

小颖大刍草(Z. parviglumis) 抗黏虫 [87]

小颖大刍草(Z. parviglumis) 耐低氮 [88]

小颖大刍草(Z. parviglumis) 抗杂草 [89]

小颖大刍草(Z. parviglumis) 抗草地贪夜蛾 [90]

小颖大刍草(Z. parviglumis) 抗玉米螟 [91,92]

小颖大刍草(Z. parviglumis) 抗玉米根虫 [93]

小颖大刍草(Z. parviglumis) 抗玉米锈病 [94]

墨西哥大刍草(Z. mexicana) 抗玉米螟 [95]

墨西哥大刍草(Z. mexicana) 抗霜霉病 [47,96]

墨西哥大刍草(Z. mexicana) 抗叶枯病 [97]

墨西哥大刍草(Z. mexicana) 抗灰斑病 [97]

墨西哥大刍草(Z. mexicana) 抗锈病 [97]

委委特南戈大刍草(Z. huehuetenangensis) 抗涝 [98]

繁茂大刍草(Z. luxurians) 抗玉米黑穗病 [99]

尼加拉瓜大刍草(Z. nicaraguensis) 抗涝 [39,40,100,101]

二倍体多年生大刍草(Z. diploperennis) 抗草地贪夜蛾 [90,102]

二倍体多年生大刍草(Z. diploperennis) 抗玉米螟 [91,92]

二倍体多年生大刍草(Z. diploperennis) 耐低氮 [88]

二倍体多年生大刍草(Z. diploperennis) 抗玉米黑穗病 [99]

二倍体多年生大刍草(Z. diploperennis) 抗玉米叶枯病 [103]

二倍体多年生大刍草(Z. diploperennis) 玉米大斑病 [9]

二倍体多年生大刍草(Z. diploperennis) 玉米褪绿矮缩病毒 [104]

四倍体多年生大刍草(Z. perennis) 抗玉米斑点螟虫 [98]

指状摩擦禾(T. dactyloides) 抗玉米根虫 [46]

指状摩擦禾(T. dactyloides) 抗盐碱 [105]

指状摩擦禾(T. dactyloides) 抗寒 [106]

指状摩擦禾(T. dactyloides) 抗旱 [107,108]

指状摩擦禾(T. dactyloides) 抗玉米锈病 [45]

佛罗里达摩擦禾(T. floridanum) 抗玉米大斑病 [109]
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种和自交系的2倍, 而且小颖大刍草中含有许多新的醇

溶蛋白[127]. 油分和类胡萝卜素作为玉米籽粒重要的品

质组分, 在过去的一个世纪中经历了持续的人工选

择[128~130]. 研究发现, 一个影响玉米籽粒油脂和油酸含

量的二酰基甘油酰基转移酶(DGAT1-2)基因第469位苯

丙氨酸插入(F469)是导致油酸和油脂含量增加的原因,
分析表明, 带有F469的DGAT1-2等位基因来源于大刍

草, 在常规玉米育种过程中丢失, 在高油玉米育种过程

中被重新选择[114,131]. 最近, 中国农业大学杨小红课题

组[31,132]基于前人通过Mo17与墨西哥大刍草杂交回交

构建的BC2F5群体, 借助高密度单核苷酸多态性(single
nucleotide polymorphism, SNP)遗传图谱, 发现了多个

影响玉米油分与类胡萝卜素含量的单个和上位性

QTLs. 分析表明, 许多被鉴定的单个QTLs的大刍草等

位基因可以增加玉米籽粒的油分和类胡萝卜素含

量[115]. 上述研究证实, 玉米野生材料有诸多玉米需要

的控制籽粒品质性状的有利等位变异, 将其引入玉米

种质中建立重要营养素的生物强化玉米, 可能是解决

欠发达地区微量营养素缺乏最经济有效的手段之一.

5.3 玉米近缘种属抗非生物胁迫种质及基因资源
挖掘

玉米近缘种属如大刍草和摩擦禾长期生存在高

原、低温、干旱、水淹及养分亏缺等逆境中, 在与逆

境的长期博弈中保留了玉米在驯化中丢失的抗逆基因,
利用这些优良野生资源是玉米抗逆育种改良的重要方

向[9,16]. 蔡云婷[133]对墨西哥大刍草和玉米的耐旱性进

行比较研究, 发现墨西哥大刍草根系发达, 耐旱性较

强. 汪青军[98]对玉米与二倍体多年生大刍草杂交构建

的215份重组自交系群体进行苗期和成株期耐旱性鉴

定, 分别在苗期和成株期筛选出206和39份自交系比

B73更耐旱, 其中有38份自交系在苗期和成株期均表现

出较好的耐旱性. 长期生长在尼加拉瓜沿海低洼地区

的尼加拉瓜大刍草, 具有良好的根系通气组织[37]和泌

氧屏障[101]. Mano和Omori[38]通过玉米与尼加拉瓜大刍

草杂交、回交及自交筛选出5个耐涝玉米渐渗系, 鉴定

出1个渐渗系对水淹的耐受性最强. 遗传分析表明, 在4
号染色体长臂上含有一个尼加拉瓜大刍草染色体片段,
说明该区域存在一个控制耐涝的主效QTL位点. Wata-
nabe等人[100]研究表明, 尼加拉瓜大刍草的3号染色体

短臂也存在一个控制不定根中泌氧屏障形成的主要位

点. 培育营养高效型新品种是实现农业可持续发展的

重要路径[134]. Han等人[88]对郑单958、B73、掖478、
Wu315、小颖大刍草及二倍体多年生大刍草在氮限制

条件下的生理响应进行研究, 发现郑单958氮效率最低,
而小颖大刍草和二倍体多年生大刍草对氮素限制不敏

感. 摩擦禾是玉米的三级基因库, 具有良好的耐盐

性[105]
、耐寒性[106]及抗旱性[107,108]. Huang等人[135]发现,

表 3 目前成功利用玉米野生近缘种属克隆得到的重要基因或QTL
Table 3 Important genes or QTLs currently cloned from maize wild relatives

基因/QTL 表型 功能注释 定位群体 参考文献

ZmMM1 叶枯病、灰斑病及锈病 MYB转录抑制因子 玉米×墨西哥大刍草BC2F7 [97]

qEH8-2 穗位高 N/A 玉米×二倍体多年生大刍草BC2F7 [98]

ZmRAVL1 叶夹角 B3结构域蛋白 玉米×小颖大刍草BC2S3 [110]

brd1 叶夹角 油菜素内酯C-6氧化酶 玉米×小颖大刍草BC2S3 [110]

KRN2 穗行数 WD40蛋白 玉米×墨西哥大刍草 [111]

ZCN8 花期适应 FT蛋白 玉米×小颖大刍草BC2S3 [112]

ZmCCT9 花期适应 CCT转录因子 玉米×小颖大刍草BC2S3 [113]

DGAT1-2 籽粒油分 二酰基甘油酰基转移酶 玉米×墨西哥大刍草 [114]

DXS2 籽粒油分 1-脱氧-D-木酮糖-5-磷酸合酶 玉米×墨西哥大刍草BC2S5 [115]

Qgls8 抗灰斑病 N/A 玉米×小颖大刍草BC4S2 [116,117]

reg1 多年生性 N/A 玉米×二倍体多年生大刍草F2 [118]

reg2 多年生性 N/A 玉米×二倍体多年生大刍草F2 [118]

reg3 多年生性 N/A 玉米×二倍体多年生大刍草F2 [40]

tb1 株型 TCP转录因子 玉米×小颖大刍草 [119]
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B73与Mo17基因组间存在一个3.2 Mb大小的变异片段

(命名为RegionA), 该片段在自然群体中以完全存在或

完全缺失的形式存在. 有趣的是, 该片段序列内部存在

摩擦禾特异的长末端重复序列反转座子, 暗示摩擦禾

对玉米基因组该区域的形成与演化有贡献. 功能分析

表明, RegionA与温度响应和海拔高度等有关. 该研究

对玉米和摩擦禾基因组进化过程中的“化石”结构变异

功能的解析, 为玉米基因组进化及利用摩擦禾改良玉

米的潜在应用价值提供了新的思路.

5.4 玉米近缘种属抗生物胁迫种质及基因资源挖掘

相对于野生材料, 栽培玉米更容易受到生物胁迫

的影响[91,136]. 一方面可能是由于在驯化过程中植物结

构的简化导致生长型的可塑性降低[91]; 其次, 长期育种

选择导致防御性次级代谢物的合成减少, 以降低毒性

和提高适口性[137]; 根据资源配置假说, 生长和防御性

的权衡导致更容易受到生物胁迫的影响[138]. 研究者对

玉米、二倍体多年生大刍草和小颖大刍草进行了玉米

螟(Diatraea grandiosella)取食实验, 发现二倍体多年生

大刍草耐受性最强, 其次是小颖大刍草, 推测是由于野

生材料较多的分蘖和叶片导致发育可塑性较强[91,92].
植物中丁布类化合物(Dimboa-Glc)在抵御有害生物过

程中发挥着重要作用. Niazi等人[95]研究表明, 与玉米品

种相比, 墨西哥大刍草具有高浓度的丁布类化合物, 对
玉米斑点螟虫(Chilo partellus Swinhoe Pyralidae)有较

好的抗性. 草地贪夜蛾(Spodoptera frugiperda)是一种入

侵型害虫, 2019年进入我国以来, 对我国玉米及其他作

物生产造成了严重损失. Szczepaniec等人[90]研究表明,
草地贪夜蛾取食野生大刍草时, 其幼虫比取食玉米小

15%~20%, 发育速度慢20%, 取食小颖大刍草时仅22%
的幼虫能化蛹, 对玉米损伤诱导蛋白基因(wip1)、蛋白

酶抑制基因(mpi)及病程相关蛋白基因(PR-1)的表达水

平检测发现, 野生材料表达水平显著高于玉米, 其中小

颖大刍草在取食诱导后wip1表达量增加了29倍. 此外,
也有证据表明, 小颖大刍草对黏虫(Mythimna separata)
也有较好的抗性[87].玉米根虫(Diabrotica virgifera)是玉

米的主要害虫之一, Fontes-Puebla等人[93]将大刍草、墨

西哥地方玉米种、美国地方玉米种及美国栽培玉米对

根虫的主动防御和诱导防御特性进行表征, 结果表明,
随着玉米驯化、传播及育种选择, 玉米从依赖大刍草

的诱导型防御转向依赖玉米本身的组成型防御. 摩擦

禾被证明对玉米根虫具有很好的抗性[46], 可以作为玉

米抗虫的供体加以利用.
玉米每年因多种病害造成严重的产量损失[139]. 研

究证实, 大刍草和摩擦禾对多种病原菌引起的病害具

有较好的抗性[140]. Findley等人[104]证实, 二倍体多年生

大刍草对玉米褪绿矮病毒具有抗性, 并可以通过杂交

和回交的方法将二倍体多年生大刍草的玉米褪绿矮病

毒抗性渐渗到玉米中. Ramirez[96]通过杂交将二倍体多

年生大刍草和墨西哥大刍草霜霉病抗性成功导入玉米

中. Chavan和Smith[99]通过注射接种病原菌鉴定证实,
二倍体多年生大刍草和繁茂大刍草对玉米黑穗病具有

抗性, 通过杂交创制的玉米-大刍草近等基因系(near-
isogenic lines, NILs)也具有黑穗病抗性. Wei等人[103]发

现, 二倍体多年生大刍草对玉米大斑病、小斑病和叶

斑病具有良好抗性. 研究人员一直在寻找具有控制多

重抗病性的天然等位基因, Lennon等人[94]通过利用10
份不同小颖大刍草种质与玉米自交系B73杂交获得的

774个BC4S2近等基因系个体, 定位了4个与抗玉米南方

锈病显著相关的QTL, 其中的一个QTL位点对玉米灰

斑病也具有抗性, 进一步通过分离群体将一个抗灰斑

病QTL-Qgls8定位在8号染色体130 kb区间范围内, 并

在这个QTL上发现交替的小颖大刍草等位基因增加了

对灰斑病的抗性[116,117]. Wang等人[97]在前人通过墨西

哥大刍草与Mo17杂交回交构建的BC2F7群体[31]中发现

了一个类病斑表型材料C117, 将C117与Mo17杂交构建

了F2群体, 通过分离群体分组分析(bulked segregant
analysis, BSA)和图位克隆, 克隆了一个来源于墨西哥

大刍草的抗病等位基因ZmMM1, 该基因对玉米叶枯

病、灰斑病和玉米南方锈病均具有抗性, 利用野生材

料建立玉米广谱和持久的抗病性具有重要意义.

5.5 利用玉米近缘种属培育多年生玉米

纵观人类历史, 高产优质粮食作物都是通过驯化

获得的一年生植物. 集约化的粮食生产促进了产量的

持续增加, 然而化肥、农药和劳动力的持续大量投入,
造成严重的土壤和环境扰动以及生物多样性水平下

降[141]. 如果将粮食作物的生命周期从一年生转变为多

年生, 将开启一个更环保、更能适应气候变化、更高

生物固碳效率的农业新时代[142]. Murray和Jessup[143]认
为, 不衰老和根状茎特性是多年生玉米育种的关键性

状, 玉蜀黍属中二倍体多年生大刍草和四倍体多年生

大刍草的根系有发达的根状茎, 分蘖性强, 导致其具备

再生能力和无性繁殖能力, 是挖掘多年生性状基因位
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点和选育多年生玉米的重要材料[16]. Emerson和Bea-
dle[144]第一次尝试将玉米与四倍体多年生大刍草杂交.
Shaver[145]是研究培育多年生玉米可能性的先驱, 在

Emerson和Beadle[144]创制的杂交群体基础上, Sha-
ver[145]将玉米经秋水仙素加倍为四倍体后, 与四倍体多

年生大刍草杂交形成多年生四倍体F1, 然而作为对比,
分离得到的二倍体F1几乎失去了多年生表型, 这说明

多年生表型可能需要复杂的基因/等位基因组合. 20世
纪80年代, 二倍体多年生大刍草的发现更加激发了研

究者对多年生玉米探索的热情[146]. 研究者将小颖大刍

草与二倍体多年生大刍草杂交构建了一个分离群体,
通过复合区间作图法定位了38与8个多年生性状相关

的QTL, 主要集中在2号和6号染色体. 然而, 这些QTL
遗传效应较小, 可能是所用遗传标记较少或群体较小

所致[39]. 最近, Ma等人[118]以B73、Mo17与二倍体多年

生大刍草正反交构建遗传分离群体, 基于简化基因组

测序(genotyping-by-sequencing, GBS)的方法对与多年

生紧密相关的再生性(regrowth)性状进行定位, 分别在

2号和7号染色体中发现两个主效位点regrowth 1(reg1)
和regrowth 2(reg2). Swentowsky等人[40]利用二倍体多

年生大刍草与玉米自交系P39和Hp301构建了分离群

体, 通过QTL-seq结合传统QTL定位方法进一步证实了

2号染色体上存在一个控制多年生再生性的主效QTL-
reg1, 同时在8号染色体上发现了一个新的控制再生性

的QTL-reg3, 分析表明, reg1和reg3与已知的控制分蘖

数QTL均不重叠, 暗示玉米的多年生再生性是由相对

较少的主效QTL控制的[40].

5.6 利用玉米近缘种属培育饲草玉米

玉米近缘种属材料大刍草和摩擦禾具有生长繁

茂、抗生物与非生物胁迫特性及多年生特性, 利用远

缘杂交和多倍化转移、聚合玉米及其近缘种属基因或

染色体, 培育具有高产、优质和高抗的饲草新品种具

有重要意义. 研究表明, 玉米与大刍草杂种F1表现出较

强的种间营养体杂种优势[147], 但杂交低结实率是关键

限制因素[59]. Tang等人[42]通过玉米和四倍体多年生大

刍草杂交, 合成了一个玉米型且与大刍草杂交结实率

高的中间材料——玉米-四倍体多年生大刍草代换系

068. 以068作为母本, 不同类型大刍草作为父本, 育成

饲草玉米新品种4个: 以068作为亲本与四倍体多年生

大刍草杂交培育出玉草1号[148]; 以墨西哥大刍草为父

本杂交育成玉草2号[147]; 以繁茂大刍草为父本杂交育

成玉草3号[43]; 以尼加拉瓜大刍草为父本杂交育成耐涝

饲草玉米玉草4号[43]. 其中, 玉草1号为育成的首个多年

生饲草玉米新品种, 该品种为异源三倍体(2n=30), 具有

产量高、品质优及多抗广适等优良特性[148,149].
摩擦禾属中的指状摩擦禾是一种多年生丛生优质

牧草[9], 赵艳丽等人[7]对摩擦禾作为牧草和摩擦禾与玉

米杂交相关的研究已做了系统综述. 栽培玉米的茎秆

粗壮直立, 四倍体多年生大刍草的抗性强、品质优, 摩
擦禾的抗性与适应性强, 如果将三者的优良性状进行

聚合, 有助于培育草产量更高、耐刈割、耐寒性更强

及适应性更广的多年生饲草. 唐祈林课题组以四倍体

多年生大刍草为父本与玉米-摩擦禾异源四倍体[150]杂

交, 利用单向2n配子无融合生殖合成了异源六倍体

MTP[71,72], 以MTP为核心亲本, 通过染色体工程技术选

育了系列生物量杂种优势明显的玉草5号、玉草6号等

新型多年生饲草玉米新品种应用于生产实践[43,83,151].

6 研究展望

最近的模拟研究指出, 如果气候变化按照目前的

趋势持续到21世纪末, 全球玉米的平均产量可能会下

降24%, 产量的降低是主要是由于气温上升、降雨模

式的变化以及温室气体排放, 导致热带地区种植玉米

将变得更加困难[152]. 尽管气候变化和带来的确定性后

果目前并无法精确预测, 但持续的育种改良是作物适

应气候变化以养活持续增加人口的核心支柱之

一[153,154]. 利用作物近缘野生材料的种质创新和育种改

良研究一直是热点领域, 现代玉米品种面临严重的生

物和非生物抗性等遗传基础狭窄的难题, 迫切需要创

新玉米遗传材料和育种理论与技术突破. 玉米的野生

资源如大刍草和摩擦禾保存有玉米不具有的优良生物

和非生物抗性基因, 结合常规育种与分子技术导入这

些新基因或引入新的等位变异, 可为玉米育种改良研

究遇到的瓶颈提供跨越式发展机遇. 如何将加强玉米

野生资源的收集保护与鉴定、组装野生材料基因组和

泛基因组、高质量遗传群体的建立与重要基因定位克

隆以及野生材料从头驯化等方面有机结合起来, 提高

资源保护的安全性、基础研究的目的性和改良利用的

高效性, 将是未来玉米野生种质资源研究与利用的重

点任务.

6.1 加强玉米野生资源的收集保护

野生种质资源被证明在作物遗传育种改良方面发
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挥着重要作用[110,115], 高效利用这些优良野生资源应用

于遗传改良, 一方面取决于研究者掌握这些种质资源

的多少, 另一方面改良的潜力和效率取决于遗传资源

的利用程度和遗传重组的操控程度[155]. 近年来, 我国

植物遗传资源的收集保护工作得到了一系列政策支持,
然而, 玉米野生资源的收集保护还未得到充分的重视

和探索. 与水稻、小麦等在我国具有丰富的近缘野生

材料不同, 玉米及其野生种质资源大刍草和摩擦禾均

主要源于墨西哥、美国等美洲地区, 但近年来诸如干

旱、城市化建设、杂交玉米的引进及除草剂的大量使

用等人类活动导致大刍草野生种群在墨西哥等地面临

灭绝的风险[6,156]. 目前国内少数研究玉米的高校和研

究院所已从国际小麦玉米改良中心(Centro Internacio-
nal de Mejoramientode Maizy Trigo, CIMMYT)和美国

农业部(United States Department of Agriculture, USDA)
等引进、收集了丰富的大刍草和摩擦禾种质资源, 十

分珍贵. 下一步, 需要全面了解我国玉米野生种质资源

的“家底”, 充分利用不同单位的地理条件和资源优势

加强种质资源保护、纯化保存和系统评价. 在此基础

上, 联合各单位科学制定收集保存策略, 建立地方和国

家玉米野生种质资源保护圃, 建立资源共享服务平台,
以保护来之不易的玉米野生种质资源并便于国内交流

利用.

6.2 野生材料基因组及泛基因组的建立

突破性作物驯化和改良遗传研究依赖于高质量参

考基因组序列的建立. 得益于测序技术和基因组分析

相关算法的快速发展, 在过去的20年中, 已有数以千计

的植物参考基因组被成功组装[157]. 自第一个玉米基因

组公布以来[27], 玉米的功能基因组学和分子育种实现

了快速发展, 更多不同生态型玉米基因组的组装比较

研究使得玉米基因组研究进入泛基因组时代[73]. 然而,
大刍草和摩擦禾的高质量基因组组装和功能基因组学

进展缓慢. 目前, 已报道的只有墨西哥大刍草和小颖大

刍草基因组序列, 但由于测序覆盖率较低导致组装不

完整[31,32]. 究其原因, 一方面可能是大刍草和摩擦禾基

因组更大、重复序列原件(rDNA、Knob等)以及转座

子含量更高导致组装困难. 另一方面, 大刍草和摩擦禾

长期在自然环境中生存, 缺少人工选择导致其种群杂

合性高, 选择哪些种群进行基因组组装将更具代表性

是可能需要考虑的因素. 随着高通量测序技术的不断

发展、基因组组装技术的进步及测序成本的下降, 不

同生态型、不同亚种及不同倍性大刍草和摩擦禾高质

量基因组及泛基因组的获取将成为可能. 同时, 由于大

刍草和摩擦禾具有丰富的种群多样性, 大刍草和摩擦

禾泛基因组的建立和重测序数据的获取将可以更深入

地研究这些类群的进化史.

6.3 高质量遗传群体的建立和高通量表型鉴定

对于大刍草, 建立经典F2、回交群体、染色体片

段代换系、重组自交系等玉米-大刍草遗传定位群体,
以高质量参考基因组和分子标记为基础, 构建连锁图

谱, 通过图位克隆或全基因组关联分析(genome-wide
association study, GWAS)定位挖掘相关功能基因将变

得更加高效[158,159]. 然而, 摩擦禾在自然状态下极难与

玉米杂交, 目前可借助于远缘杂交创制多倍体中间桥

梁材料(如玉米-大刍草-摩擦禾异源六倍体MTP)突破

转移渐渗摩擦禾基因进入玉米的难题[72]. 目前, 通过

MTP与玉米回交已成功创制了系列具有耐盐、耐低温

及抗虫特性的优良渐渗系(未发表). 另外, 表型被认为

是制约育种效率的关键瓶颈, 在获得高质量遗传群体

和优良渐渗系材料的基础上, 如何低成本、高精度获

取表型数据将是定位挖掘相关功能基因的关键[155,160].
随着高通量表型组学的快速发展, 诸如热成像、光谱

辐射及三原色(red-green-blue, RGB)传感器结合无人机

的大量应用, 使得对表型数据高精度、多时段、高通

量及低成本的获取成为可能. 在获取海量表型数据后,
基于深度学习、机器学习、决策树模型等人工智能技

术从海量表型数据和多组学数据中洞察变化规律将是

必要的创新之路[155,161,162].

6.4 野生材料的从头驯化

自然驯化是一个漫长的过程, 人工选择驯化需要

超过20代才能改变野生材料的表型[158]. 但随着基因组

学、基因编辑技术等的快速发展, 通过同时操作少数

驯化基因可以把野生作物快速驯化为人类需要的理想

作物[163]. 最近, 利用功能基因组学和基因编辑等技术

体系实现了四倍体野生稻[164]和野生番茄[165]的从头驯

化, 这为利用玉米野生材料加速玉米育种提供了思路.
目前基于基因编辑的作物从头驯化依赖于遗传转化体

系, 由于基因型的限制和玉米遗传转化效率的低下, 使
玉米的遗传分析比拟南芥和水稻慢得多 [158]. 最近,
Zobrist等人[166]以小颖大刍草成熟的种子叶为外植体,
成功建立了一个健壮的愈伤组织培养和再生体系, 这
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项工作为通过基因编辑和遗传修饰从头驯化玉米野生

材料奠定了良好的技术基础. 总之, 未来随着基因编辑

技术、基因组学、生物信息学的进一步发展, 从头驯

化玉米野生材料将成为可能.
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Maize (Zea mays ssp. mays, 2n=2x=20), which belongs to the Zea genera of the Maydeae tribe of the Gramineae family, is
an important crop in guaranteeing national food security due to its high grain yield, forage yield and nutritive value for
human food and animal feed as well as its use as an industrial material. The development and application of hybrid
breeding, generous use of pesticides and fertilizers, and continuous improvement of cultivation techniques have greatly
improved the yield of maize in the past several decades. However, this growth in yield has been declining. Meanwhile, the
occurrence of recent extreme weather events threatens maize production. In addition, due to prevailing crop breeding
practices, yield-related traits have been focused on by plant breeders, which led to narrowing genetic diversity of maize
germplasm, severe cultivar homogeneity, and poor resistance to biotic and abiotic stress. Therefore, it is of the utmost
importance to cultivate newer maize varieties that are highly adaptable to unfavorable environments, along with high
yielding and excellent quality. Crop wild relatives (CWRs) appear promising in enhancing the genetic diversity of
cultivated crops. The wild relatives of maize, such as teosinte and Tripsacum L., contain abundant genetic variation and
excellent resistance to salt, cold, disease, and insect. They are a treasure for maize breeding and mining excellent
exogenous gene resources. In this review, we will first discuss the phylogeny and cross-compatibility of maize and its wild
relatives. Although previous studies have investigated the phylogeny and cross-compatibility of maize, teosinte and
Tripsacum L. in detail, the phylogeny and cross-compatibility of maize and its wild relatives have recently been further
clarified based on phenotypic, molecular geographic, and genomic evidence. Secondly, we will describe the advances in
genomics of maize and its wild relatives. Over the past decade, reference genome or transcriptome sequences have been
obtained for numerous crops. However, genomic studies of CWRs have trailed behind those of domesticated and other
model plants. The opportunities afforded by CWRs reference genomes are only now beginning to be realized thanks to
diminishing cost of next-generation sequencing technologies making population-scale data feasible. Thirdly, we will
systematically cover the recent successful utilization of maize wild relatives in maize breeding for improvements in yield
and quality, biotic and abiotic stress resistance, perennial maize, and forage maize. These success examples demonstrate
that maize wild relatives are effective and valuable to feed back into the improvement of maize. Lastly, we will discuss the
future development and research direction of maize wild relatives. It is urgent to strengthen the collection, protection and
genome sequencing of maize wild relatives, and establish maize-teosinte mapping populations, including classic F2,
backcross, chromosome segment substitution line, and recombinant inbred line (RIL). Molecular markers based on the
genome and transcriptome of maize and its wild relatives will be utilized to construct linkage maps and to map QTLs or
genes. The cross between maize and Tripsacum is extremely difficult under the natural state, but the polyploid as bridge
material (such as MTP, a maize-T. dactyloides-Z. perennis allohexaploid) can transfer T. dactyloides genes introgressed
into maize. De novo domestication of maize wild relatives via gene editing technology, functional genomics and
bioinformatics will accelerate maize improvement. This review aims to provide important insights into how maize wild
relatives can be utilized as a powerful gene pool for improving maize varieties and guaranteeing national food security.

crop wild relatives (CWRs), genetic diversity, maize, teosinte, Tripsacum
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