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玉米抗旱性的遗传解析 
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中国农业大学生物学院, 植物抗逆高效全国重点实验室, 北京 100193 

摘要  玉米(Zea mays)是我国第一大粮食作物, 干旱是玉米生长发育过程中主要的非生物胁迫因子, 直接造成玉米产量与

品质降低, 甚至威胁粮食安全。目前全球气候变化导致极端天气事件频发, 加剧了对玉米生产的不良影响。因此, 鉴定玉米

抗旱种质资源、解析干旱胁迫应答的分子机制和培育抗旱品种至关重要。该文总结了近年来运用全基因组关联分析、数量

性状位点基因克隆和多组学联合分析等方法在玉米抗旱性遗传解析方面取得的研究进展, 介绍了玉米抗旱性遗传改良分子

设计育种的可能途径, 并对玉米抗旱性遗传解析及改良的发展方向进行了展望。 
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1  我国玉米生产现状 

我国是重要的玉米(Zea mays)生产国和消费国, 玉

米的主要种植区为东北平原和黄淮海地区。据美国农

业部统计数据分析, 我国玉米种植面积和总产量仅次

于美国, 居世界第2位。玉米生产对我国粮食安全和

农业可持续发展具有举足轻重的作用, 提高玉米单位

面积产量以满足国内玉米需求对保障我国粮食安全

尤为重要。国家统计局统计数据显示, 2021–2023年

我国玉米种植面积保持在约4.3  107 hm2, 产量保持

在2.7  108 t以上, 种植面积与产量在谷物中的比重

保持在40%以上。然而, 随着全球气候变化, 干旱成

为影响我国作物产量的重要环境胁迫因素。根据2023

年国务院新闻办公室发布的报告, 2012–2023年我国

作物年均干旱受灾面积占非生物胁迫受灾面积的

25%以上, 严重时甚至超过50%, 每年因干旱造成的

粮食减产约为1.25  108 kg (国家统计局, 2023) (图

1)。玉米是需水量大且对干旱胁迫敏感的旱地作物, 

干旱是限制玉米产量和品质的重要因素。因此, 揭示

玉米抗旱性的遗传机制、克隆关键抗旱基因和提高玉

米抗旱能力, 一直是玉米抗旱性遗传改良的关键问题

(Singh and Laxmi, 2015; 赵坤, 2019; Sun et al., 

2023)。 

 
 

图1  2012–2023年全国作物干旱受灾面积占总非生物胁迫受

灾面积的百分比(数据来源于《中国统计摘要2023》) 

 
Figure 1  Percentage of crop affected by drought out of all 
abiotic stress in China from 2012 to 2023 (data were obtained 
from China Statistical Abstract 2023) 

 

2  抗旱性 

在受到干旱胁迫后, 植物体内会发生一系列生理变化

(图2), 以维持其营养和生殖生长, 这种能力称为抗旱

性。植物包括多种抗旱性机制, 如逃旱性、避旱性和

耐旱性(Kooyers, 2015; Krannich et al., 2015; Gupta 

et al., 2020)。逃旱性指植物在干旱条件下提前开花、
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图2  玉米应答干旱胁迫不同途径及抗旱性遗传改良的可能途径 

P1: 携带抗旱基因的亲本; P2: 抗旱性待改良的轮回亲本。基因均来自玉米基因组。为书写简化, 图中基因名前省略了“Zm”和“Zea 

mays”。ABA: 脱落酸; CK: 细胞分裂素; ET: 内皮素; GA: 赤霉素; JA: 茉莉酸; ASI: 散粉与吐丝间隔期; M1和M2: 分子标记 

 
Figure 2  Different ways of maize response to drought stress and potential approaches of genetic improvement of drought 
resistance  
P1: Donor parent with drought resistant genes; P2: The recurrent parent with excellent agronomic traits but drought resistance 
that needs improvement. All the genes are cloned from Zea mays. For simplicity, ‘Zm’ and ‘Zea mays’ are omitted in gene names. 
ABA: Abscisic acid; CK: Cytokinin; ET: Endothelin; GA: Gibberellin; JA: Jasmonic acid; ASI: Anthesis and silking interval; M1, 
M2: Molecular marker 
 

结实, 减少从营养阶段过渡到生殖发育阶段所需时

间, 以确保成功完成生命周期(Kooyers, 2015; Shav-

rukov et al., 2017)。避旱性指植物通过各种方法避开

干旱对机体的影响。例如, 通过调节根系结构、气孔

开闭和木质部导水等方式, 减少水分流失, 增加水分

吸收(Kooyers, 2015; Kramp et al., 2022)。耐旱性指

植物通过在其组织中积累渗透保护剂、抗氧化酶和激

素等物质, 以维持细胞的水分含量和氧化还原平衡, 

从而保护细胞的结构和功能(Kooyers, 2015)。目前已

报道多个与玉米抗旱相关的基因(表1)。 

2.1  干旱胁迫对植物生长发育的影响 

2.1.1  对根系生长发育的影响 

植物根系活力是反映根系吸收、合成、氧化还原能力

及生长发育情况的综合指标, 揭示植物根系生长与土

壤水分及其环境之间的动态变化关系。在干旱少雨地

区, 根系一般具有根系深和分支夹角小的特点, 利于

植株获取深层土壤水分; 然而, 浅根系有利于在降水 
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表1  已报道的玉米抗旱基因及其主要功能 

Table 1  Drought-resistant genes identified in maize and the main functions 

抗旱基因 基因功能 参考文献 

ABH4 编码脱落酸8'-羟化酶, 调控脱落酸的水平 Blankenagel et al., 2022 

ACS6 编码ACC合酶 Young et al., 2004 

ALDH22A1 编码醛脱氢酶 Huang et al., 2008 

ARGOS8 乙烯反应的负调控因子 Shi et al., 2017 

ASR1 调控支链氨基酸的生物合成 Virlouvet et al., 2011 

ALKBH10 编码m6A脱甲基酶 Miao et al., 2020 

bZIP4 促进侧根数量增加和主根伸长 Ma et al., 2018 

CIPK3 提高干旱胁迫下种子根的长度 Li et al., 2023 

cPGM2 编码磷酸葡萄糖变位酶, 参与糖代谢 Wu et al., 2021 

CPK4 参与钙信号转导及脱落酸介导的气孔关闭 Jiang et al., 2013 

DRESH8 产生siRNA, 调控干旱应答和种子大小基因的表达 Sun et al., 2023 

DRO1 根尖向重力性和根系构型 Feng et al., 2022 

EREB46 叶片表皮蜡质积累 Yang et al., 2022a 

EXPA4 促进雌穂生长, 减小干旱诱导产生的散粉和吐丝时间间隔 Liu et al., 2021a 

FAB1A 编码1-磷脂酰肌醇-4-磷酸-5-激酶, 参与磷酸肌醇代谢 Wu et al., 2021 

GLK44 调控玉米的色氨酸合成 Zhang et al., 2021 

IRX15A 负调控叶片的气孔密度 Zhang et al., 2023b 

LRT 抑制玉米侧根的起始和伸长 Zhang et al., 2023c 

NAC111 调控气孔关闭, 提高水分利用效率 Mao et al., 2015 

NF-YA1 茉莉酸信号转导、组蛋白修饰和染色质重塑 Yang et al., 2022b 

PP2C26 负调控脱落酸信号转导 Lu et al., 2022 

PP84 抑制气孔关闭 Guo et al., 2023 

PTF1 促进根系发育和脱落酸合成 Li et al., 2019b 

PTPN 编码新型核苷酸酶 Zhang et al., 2020a 

RBOHC 编码NADPH氧化酶 Gao et al., 2022 

RFP1 编码E3连接酶 Xia et al., 2012 

Rtn16 编码网状蛋白, 增强液泡H+-ATPase活性 Tian et al., 2023 

SKL1/2 减少干旱下活性氧(reactive oxygen species, ROS)的积累 Liu et al., 2023 

SRL5 参与角质层蜡质结构的形成 Pan et al., 2020 

SRO1d 提高气孔的ROS含量, 促进气孔关闭 Gao et al., 2022 

TIFY16 与茉莉酸信号途径的MYC2互作 Zhang et al., 2023a 

TIP1 编码S-酰基转移酶, 促进根毛伸长 Zhang et al., 2020b 

VPP1 编码质膜H+-ATPase, 促进根系发育 Wang et al., 2016 

WRKY106 增强抗氧化相关酶活性, 降低ROS含量 Wang et al., 2018b 

WRKY40 增强抗氧化相关酶活性, 降低ROS含量 Wang et al., 2018c 

WRKY79 促进脱落酸的生物合成 Gulzar et al., 2021 

Xerico1 调控脱落酸的代谢稳态  Brugière et al., 2017 

所有基因均来自玉米基因组。为书写简化, 表格中基因名前省略了“Zm”和“Zea mays”。 

All the genes are cloned from Zea mays. For simplicity, ‘Zm’ and ‘Zea mays’ are omitted in gene names. 
 

频繁 ,  并且每次降雨量较小的土壤中获取水分

(Gupta et al., 2020)。强大的根系有利于植物吸收土

壤中的水分, 促进植物的生长发育。Ogura等(2019)

利用生长素运输抑制剂处理不同拟南芥(Arabidopsis 

thaliana)生态型, 以植物根系的生长方向为表型, 通

过全基因组关联分析鉴定到EXOCYST70A3 (EXO-
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CYST COMPLEX COMPONENT 70 FAMILY MEM-

BER A3)基因, 该基因通过调节PIN4 (PIN-FORMED 

4)蛋白水平影响植物根系的生长方向, 决定根系构

型, 增强植株对干旱胁迫的抗性。水稻(Oryza sativa) 

DRO1 (DEEPER ROOTING 1)是控制根系生长角度

的数量性状位点, 受生长素调控, 参与根尖细胞的伸

长, 导致根部不对称生长及在重力作用下的向下弯曲

(Uga et al., 2013)。玉米中, 利用受脱落酸(abscisic 

acid, ABA)诱导的启动子驱动ZmDRO1的表达, 能有

效提高玉米的避旱能力(Feng et al., 2022)。Wang等

(2016)通过全基因组关联分析克隆了与玉米苗期抗 

旱性显著相关的基因ZmVPP1 (VACUOLAR PRO-

TON-PUMPING PYROPHOSPHATASE 1), 该基因

可促进根系发育、增加侧根数目、提高叶片光合和水

分利用效率, 进而增强玉米的抗旱能力。ZmTIP1 

(TONOPLAST INTRINSIC PROTEIN 1)启动子的自

然变异与玉米幼苗的抗旱性存在明显的关联。该基因

编码一个S-酰基转移酶, 能够介导ZmCPK9 (CAL-

CIUM-DEPENDENT PROTEIN KINASE 9)蛋白修 

饰和细胞膜定位, 正向调控根毛伸长(Zhang et al., 

2020b)。Zhang等(2023c)以玉米自交系Zong3 (侧根

多)和87-1(侧根少)为亲本构建了重组自交系群体, 通

过精细定位以及基因编辑技术对候选基因ZmLRT 

(LATERAL ROOT)进行功能研究, 发现该基因对玉

米侧根的起始和伸长具有抑制作用, 负调控玉米的抗

旱性。ZmbZIP4 (BASIC LEUCINE ZIPPER TRAN-

SCRIPTION FACTOR 4)过表达植株通过调节ABA合

成和根系发育促进玉米的抗逆性(Ma et al., 2018)。

ZmCIPK3 (CALCINEURIN B-LIKE PROTEIN INTE-

RACTING PROTEIN KINASE 3)通过提高干旱下种

子根的长度增强玉米苗期的抗旱性(Li et al., 2023)。

ZmPTF1 (PHOSPHATE STARVATION-INDUCED 

BHLH TRANSCRIPTION FACTOR 1)通过促进根系

发育和ABA合成调节玉米的抗旱性(Li et al., 2019b)。

近期, Yu等(2024)利用根系可视化技术和根系结构功 

能模型量化了种子根变化对整个根系形态及水分吸

收的影响, 并通过应用全基因组关联分析和基因编辑

技术挖掘出控制种子根数目的关键基因ZmHB77 

(HOMEOBOX-TRANSCRIPTION FACTOR 77)。该

基因通过减少种子根数量, 提高侧根密度影响根系构

型, 增强玉米幼苗的抗旱性。Ren等(2022)通过全基

因组关联分析和基于根系转录组的共表达分析, 发掘

到81个玉米根系构型候选基因, 并明确了其中2个候

选基因(ZmRSA3.1 (ROOT SYSTEM ARCHITECT-

URE 3.1)和ZmRSA3.2 (ROOT SYSTEM ARCHI-

TECTURE 3.2))通过与生长素响应因子互作来调控

玉米根系生长角度与深度的功能。 

 

2.1.2  对气孔密度和气孔运动的影响 

干旱条件下, 植物通过降低气孔密度和开度, 减少蒸

腾作用造成的水分散失, 增强抗旱性(Hetherington 

and Woodward, 2003; Pourghayoumi et al., 2017)。

降低蒸腾作用造成的水分流失和提高水分利用效率

是植物应对水分缺乏的两个关键措施。研究发现

OsDT11 (DROUGHT TOLERANCE 11)、OsEPF1 

(EPIDERMAL PATTERNING FACTOR 1)、TaHXK3- 

2A (HXKOL-TYPE K+ CHANNEL 3-2A)以及HvEP-

F1 (EPIDERMAL PATTERNING FACTOR 1)通过调

控作物的气孔密度, OsERA1 (ENHANCED RESPO-

NSE TO ABA 1)通过调控作物的气孔开度来提高叶

片的水分利用效率, 增强植物在干旱条件下的保水能

力(Caine et al., 2019)。Zhang等(2023b)通过全基因

组关联分析, 发现ZmIRX15A (IRREGULAR XYLEM 

15A)可通过调节气孔密度, 影响玉米的抗旱性。Zm-

CPK4 (CALCIUM-DEPENDENT PROTEIN KINASE 

4)则参与钙介导的信号转导及ABA介导的气孔闭合

(Jiang et al., 2013)。ZmPP84 (PROTEIN PHO-

SPHOTASE 84)通过作用于ZmMEK1-ZmSIMK1 (MI-

TOGEN-ACTIVATED PROTEIN KINASE KINASE 
1-SALT-INDUCED MITOGEN-ACTIVATED PRO-

TEIN KINASE 1)信号转导途径抑制气孔关闭, 从而

负调控玉米的抗旱性 (Guo et al., 2023)。此外 , 

ZmICE2 (INDUCER OF CBF EXPRESSION 2)主要

通过影响细胞分裂和分化来促进气孔发育, 参与调控

玉米生长发育和逆境适应(周文期等, 2023)。 

 

2.1.3  对叶片形态及表面蜡质的影响 

干旱胁迫下, 植物常通过减小冠部面积, 降低蒸腾作

用。严重干旱时, 叶片会出现卷曲, 呈现萎蔫, 这可

能是由于细胞内水势降低, 导致细胞膨压下降所致。

干旱条件下, 细胞分裂减慢或停止且生长受到抑制, 

因此受到干旱危害的植物通常会长的较为矮小。由于

水分不足, 不同器官或组织的水分会根据水势重新分
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配, 老叶较早脱落。小而厚的叶片、小而密的气孔、

更多的表皮毛状体、较厚的角质层表皮、较高的栅栏

与海绵状薄壁厚度比值等生理性结构有利于增强植

物的抗旱性。表皮角质层上的蜡质可形成水分屏障, 

防止非气孔部分的水分流失(Castorina et al., 2020; 

Yang et al., 2022a)。此外, 气孔处的蜡覆盖增加了气

体扩散的阻力, 从而降低了气孔导度、蒸腾和光合作

用, 同时表皮蜡质有助于防止强光对植物造成损伤。在

拟南芥中, 过表达玉米转录因子ZmEREB46 (APETA-

LA2/ETHYLENE-RESPONSIVE ELEMENT-BINDING 

PROTEIN 46)可增加叶片表皮蜡质的积累, 从而在减

少水分散失和增强保水能力方面发挥作用, 提高植株

的抗旱性(Yang et al., 2022a)。GL6 (GLOSSY 6)蛋

白可能参与角质层蜡质的细胞内运输, 其基因突变

产生的突变体表皮蜡质减少, 角质层通透性增加, 幼

苗的抗旱性下降(Li et al., 2019a)。ZmSRL5 (SEMI- 

ROLLED LEAF 5)对角质层蜡质结构的形成至关重

要, 且通过维持适当的玉米角质层蜡质结构来增强抗

旱性(Pan et al., 2020)。 

 

2.1.4  对生殖生长与发育的影响 

玉米作为雌雄同株异花植物, 雄性和雌性花序发育的

协调性对成功授粉和籽粒形成起着决定性作用, 对玉

米产量尤为重要。当玉米雌雄穗分化时遭遇干旱胁迫, 

其散粉(雄穗成熟)和吐丝(雌穗成熟)时期会产生明显

的时间间隔(anthesis and silking interval, ASI), 从而

影响雌花授粉, 导致严重的产量损失。相较于雄穗, 

干旱胁迫对雌穗发育的影响更为明显。干旱胁迫可推

迟雌穗发育和减缓花丝生长速度, 导致ASI增大(Liu 

et al., 2021a)。在花丝伸长期, 干旱严重抑制生长素、

光合作用、细胞壁前体合成酶和大量细胞伸长生长相

关基因的表达。这些基因下调表达可能最终影响花丝

的伸长速率。通过对细胞伸长生长相关基因的候选基

因进行关联分析, 发现一个扩张蛋白基因ZmEXPA4 

(EXPANSIN A4)可在不影响株高等性状的前提下显

著减小干旱胁迫诱导产生的ASI (Liu et al., 2021a)。

干旱条件下, 植物会优先保证具有一定发育优势的花

粉和胚珠的发育, 牺牲其它发育较弱部分。电子显微

镜下观察发现, 干旱胁迫对玉米花粉和花丝表面超微

结构均产生明显的影响。随着干旱胁迫强度的加剧, 

玉米花粉外壳和内壳形成网纹形泡状突起; 花丝表面

形成明显的“垄”形结构, 绝大多数薄壁细胞表面形

成凹陷, 花丝毛明显减少, 几乎所有剩余的花丝毛均

倒伏于花丝表面。花粉和花丝表面超微结构的变化对

花粉管进入花丝维管束鞘细胞造成障碍, 加之干旱胁

迫下, 花粉和花丝超氧化物歧化酶(superoxide dis-

mutase, SOD)活性降低, 自由基清除能力下降, 膜

脂过氧化作用的终产物丙二醛 (malondialdehyde, 

MDA)含量剧增, 生物膜受到直接伤害, 造成有效花

粉数目减少, 花粉和花丝活力下降, 授粉不良, 出现

大量不育粒, 导致产量降低(宋凤斌和戴俊英, 2004)。 

2.2  干旱胁迫对细胞生理的影响 

2.2.1  引起光合速率下降 

干旱条件下, 植物光合速率下降, 降低的原因可分为

气孔限制及非气孔限制两类。气孔限制是指干旱胁迫

初期, 气孔导度减小, 胞间CO2浓度降低, 导致光合

速率下降。非气孔限制是指随着干旱胁迫的加剧, 叶

绿体内核酮糖 -1,5-二磷酸羧化酶 (ribulose-1,5-bis-

phosphate carboxylase, Rubisco)活性和1,5-二磷酸

核酮糖(ribulose-1,5-bisphosphate, RuBP)再生能力

均降低, 导致光合速率下降(高冠龙等, 2018)。叶绿素

是叶绿体中最重要的光合色素, 在光能吸收、传递与

转换中发挥核心作用, 其含量在植物体内处于动态变

化, 并且一定程度上能反映植物的同化能力, 与作物

光合作用及产物的形成密切相关。水分缺乏会抑制叶

绿素的合成, 并影响蛋白质的合成, 严重缺水还会加

速叶绿素分解, 导致植物叶片发黄。ZmPP2C26 (TY-

PE 2C PROTEIN PHOSPHATASE 26)通过去磷酸

化降低ZmMAPK3 (MITOGEN-ACTIVATED PRO-

TEIN KINASE 3)和ZmMAPK7 (MITOGEN-ACTIVA-

TED PROTEIN KINASE 7)的激酶活性。该基因敲除

突变体具有抗旱表型。对ZmPP2C26过表达材料的磷

酸化蛋白质组研究发现, ZmPP2C26影响的磷酸化蛋

白主要富集在光合作用中, 与光合作用中的碳固定和

丙酮酸代谢有关, 可降低玉米的光合效率, 负调控玉

米的抗旱性(Lu et al., 2022)。 

 

2.2.2  促进渗透保护物质的合成 

渗透保护剂是植物在渗透胁迫下产生的物质, 能在不

干扰植物正常代谢的情况下保护蛋白质的稳定性并

减轻细胞膜系统受到的胁迫。氨基酸(如色氨酸和脯
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氨酸)、多元醇/糖(如海藻糖、果聚糖和甘露醇)和季胺

(甜菜碱以及多胺)组成渗透调节中的三大类物质。

ZmGLK44 (GOLDEN2-LIKE 44)蛋白识别并结合到

TSB2 (TRYPTOPHAN SYNTHASE BETA-SUBU-

NIT 2)的启动子区, 促进其表达, 从而调控玉米的色

氨酸合成途径, 维持干旱下色氨酸更高水平的合成, 

过表达ZmGLK44能提高植株干旱下的存活率及水分

利用率(Zhang et al., 2021)。植物在干旱胁迫下产生

大量的脯氨酸, 其不仅可作为渗透调节物质, 还可作

为复水后直接利用的氨源。脯氨酸通过其疏水端与一

些大分子的疏水端结合, 亲水端与水分子结合, 增强

了大分子对水的亲和力, 防止其脱水引起的变性作

用。同时, 水分胁迫期间产生的氨转入脯氨酸可起解

毒作用。TaERF87 (ETHYLENE-RESPONSE FAC-

TOR 87)和TaAKS1 (ABSCISIC ACID-STIMULATED 

BHLH TRANSCRIPTION FACTOR 1)协同调节Ta-

P5CS1 (Δ-1-PYRROLINE-5-CARBOXYLATE SYN-

THETASE)/TaP5CR1 (Δ-1-PYRROLINE-5-CARBO 

XYLATE REDUCTASE)介导脯氨酸的生物合成, 以

增强小麦 (Triticum aestivum)的抗旱性 (Du et al., 

2023)。干旱胁迫下, 甜菜碱参与调节维持光合作用

酶的结构和活性, 减轻膜受损程度。Li等(2021b)研究

发现, 高温胁迫下甜菜碱有益于PSII的修复循环及减

轻光抑制, 表明甜菜碱在提高植物对逆境胁迫的抗性

中起重要作用。 

 

2.2.3  促使活性氧产生 

干旱胁迫发生时常伴随氧化应激响应中活性氧(rea-

ctive oxygen species, ROS)的产生。其中, 过氧化物

酶体、线粒体、内质网和叶绿体等细胞器是ROS在细

胞内产生的场所。NADPH氧化酶又称RBOH (RES-

PIRATORY BURST OXIDASE HOMOLOGUE), 定

位于细胞质膜, 主要产生胞外过氧化氢(Qi et al., 

2018)。然而, 干旱胁迫下, 由于电子供应失衡, 植物

在各种细胞器中产生的ROS无法及时清除, 积累的

ROS会造成氧化胁迫, 打破氧化还原平衡, 过多的

ROS导致膜蛋白或者酶的空间构象改变、增加膜的通

透性、破坏叶绿素, 导致植物体内代谢紊乱, 乃至严

重损伤甚至死亡(Gill and Tuteja, 2010)。为保护细胞

免受过量ROS的危害, 维持体内的氧化还原平衡, 植

物体进化出一系列抗氧化防御机制, 包括SOD、抗坏

血酸(ascorbic acid, ASA)、过氧化物酶(peroxidase, 

POD)、过氧化氢酶(catalase, CAT)、辣根过氧化物

酶(horseradish peroxidase, HRP)、谷胱甘肽过氧化

物酶(glutathioneperoxidase, GPX)以及谷胱甘肽

(glutathione, GSH)等还原性物质(Apel and Hirt, 

2004; Mittler et al., 2011)。另外, 花青素、细胞色素 

f、黄酮和生育酚等组成非酶促抗氧化体系(Apel and 

Hirt, 2004; Gill and Tuteja, 2010)。迄今, 植物可通过

抵消胞内过度积累的ROS以及增强早期ROS信号转

导促进气孔关闭2种途径来提高其抗旱能力(de Car-

valho, 2008; Hou et al., 2009; Reguera et al., 2012)。

ZmASR3 (ABSCISIC ACID-, STRESS-, AND RI-

PENING-INDUCED PROTEIN 3)在拟南芥中过表达

可降低干旱胁迫下的MDA含量, 增加叶片的相对含

水量及脯氨酸含量, 促进叶片气孔关闭, 增强SOD和

CAT活性, 减少ROS含量, 推测其可能通过ABA信号

通路来提高玉米的抗旱性(Liang et al., 2019)。

ZmSKL1 (SHIKIMATE KINASE-LIKE GENE 1)和

ZmSKL2可分别与ZmASR3互作, 提高SOD和CAT

活性, 减少ROS积累(Liu et al., 2023)。在玉米中过表

达ZmSRO1e (SIMILAR TO RCD1 ONE 1E)会抑制

花青素的生物合成和ROS清除, 造成ROS积累, 使

其对非生物胁迫更加敏感(Qin et al., 2021)。Gao等

(2022)鉴定到的ZmSRO1d-R (SIMILAR TO RCD1 

ONE 1D-RESISTANT)能够与Zm14-3-3.1 (14-3-3 

PROTEIN 1)互作并定位到质膜, 通过对ZmRBOHC的

单ADP-核糖基化修饰, 提高保卫细胞内的ROS含量, 

促进气孔关闭, 从而正调控玉米的抗旱性(Gao et al., 

2022)。ZmNF-YB16 (NUCLEAR FACTOR Y SUBU-

NIT B16)过表达可增加编码抗氧化酶、抗氧化合成酶

和与内质网胁迫反应相关的分子伴侣的基因表达, 改

善光合作用系统II的保护机制, 在玉米的抗旱性中发

挥重要作用(Wang et al., 2018a)。ZmPTPN (PTP- 

LIKE NUCLEOTIDASE)通过编码一个新型核苷酸酶

参与抗坏血酸(ASA) (清除过量ROS)合成的限速步

骤, 同时该基因表达受到ABA信号途径下游关键转录

因子HsFA6a (HEAT SHOCK TRANSCRIPTION 

FACTOR 6A)的直接调控, 介导了ABA信号途径与

ASA合成途径之间的联系(Zhang et al., 2020a)。

ZmWRKY79 (WRKY TRANSCRIPTION FACTOR 

79)通过提高ABA的生物合成正向调节抗旱性, 促进

ROS清除, 从而减少H2O2和MDA的积累并增加抗氧
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化酶活性(Gulzar et al., 2021)。Wang等(2018b, 

2018c)通过研究玉米干旱转录组测序数据 ,  发现

ZmWRKY40和ZmWRKY106均通过增强干旱胁迫下

SOD、POD和CAT活性, 降低转基因株系中的ROS

含量。ZmMYB3R (MYB TRANSCRIPTION FAC-

TOR 3R)能提高CAT、POD和SOD活性, 增强对ABA

的敏感性, 通过ABA依赖途径提高对干旱胁迫的耐受

性(Wu et al., 2019)。ZmEREBP60 (ETHYLENE 

RESPONSIVE ELEMENT BINDING PROTEIN 60)

通过调控H2O2分解代谢和ABA信号通路中的基因表

达, 增强玉米对干旱胁迫的耐受性(Zhu et al., 2022)。

ZmNF-YC12 (NUCLEAR FACTOR Y SUBUNIT 

C12)是调节抗旱性的转录激活因子基因。将该基因沉

默后, 净光合作用、叶绿素含量、抗氧化剂、可溶性

蛋白和脯氨酸含量均降低, MDA含量和失水率增加, 

玉米的抗旱性下降(Cao et al., 2023)。干旱逆境时, 

脂膜过氧化导致MDA积累, 使蛋白质和核酸变性, 膜

流动性降低, 膜透性增强。Huang等(2008)在玉米中

鉴定到ZmALDH22A1 (ALDEHYDE DEHYDROGE-

NASE 22, FAMILY MEMBER A1), 其编码一个593

个氨基酸残基的醛脱氢酶, 在降低胁迫下产生的醛类

化合物的毒害作用中发挥重要作用(Huang et al., 

2008)。 

2.3  干旱胁迫对基因表达的影响 

应对不同的环境胁迫, 植物形成了独特而又复杂的信

号转导途径, 以响应并适应环境变化, 调节生长发

育。外界环境刺激信号被细胞质膜上的感受器感知后, 

信号转导途径层层传递, 增强干旱应答基因的表达

(Zhu, 2002)。植物干旱应答的分子机制是一个复杂的

调控网络, 涉及多个基因、信号分子和转录因子之间

的互作。干旱条件下, 植物内源激素变化的总趋势是 

促进生长的激素减少, 延缓或抑制生长的激素增加, 

主要表现为ABA大量积累, 细胞分裂素减少, 刺激乙

烯产生, 并通过这些变化影响其它生理过程。ABA积

累的主要生理效应是促进气孔关闭, 防止水分进一步

散失; 细胞分裂素的减少可降低细胞分裂和增殖; 乙

烯增加引起落叶落果, 减轻负担(高辉等, 2013)。 

根据信号转导途径是否受到ABA诱导可分为

ABA依赖和ABA非依赖2种。ZmNAC080308 (NAC 

TRANSCRIPTION FACTOR 080308)基因启动子同

时含有ABRE (ABA RESPONSIVE ELEMENT BIN-

DING PROTEIN)和DRE (DEHYDRATION RES-

PONSIVE ELEMENT), 可通过茎中的ABA依赖途径

和根系中的ABA非依赖途径对干旱胁迫做出反应

(Wang et al., 2021)。植物细胞感知干旱胁迫后, 体内

ABA含量迅速增加, 触发一系列信号传递过程, 并激

活干旱应答基因的表达。由于响应干旱的主要途径是

ABA依赖的信号转导, ABA信号通路中的基因被认为

是改良抗旱性状的重要靶点。SnRK2 (SUCROSE 

NON-FERMENTING-1-RELATED PROTEIN KINA-

SE 2)、PP2C (TYPE 2C PROTEIN PHOSPHA-

TASE)和PYR/PYL/RCAR (PYRABACTIN RESIS-

TANCE/PYR1-LIKE/REGULATORY COMPONEN-

TS OF ABA RECEPTOR)家族共同构成ABA信号级

联反应通路(Fujii et al., 2009; Ma et al., 2009; Park 

et al., 2009)。PYL/PYR/RCAR是ABA的受体蛋白, 

在ABA不存在时, PP2C家族成员ABI1/2与SnRK2s家

族成员SnRK2.6/OST1互作形成复合物, 抑制OST1

的活性。干旱胁迫下, 植物新合成或释放的ABA与

PYR/PYL/RCAR和PP2C相互作用形成复合体, 抑制

PP2C的活性, 进而激活OST1蛋白。OST1作为蛋白

激酶能磷酸化并激活ABA应答的核心转录因子AREB 

(ABA RESPONSIVE ELEMENT BINDING PRO-

TEIN)/ABF (ABRE BINDING FACTORS), 进而启动

下游大量ABA应答基因的表达(Armstrong et al., 

1995; Park et al., 2009; Kim et al., 2010; Lebaudy et 

al., 2010; Soma et al., 2020)。研究发现玉米中的

ZmPYLs、ZmSnRK2s和ZmPP2Cs等基因参与干旱

应答途径(Wang et al., 2018d)。Xiang等(2017)利用

368份玉米自交系组成的关联群体, 围绕ZmPP2C-A

基因家族进行候选基因关联分析, 鉴定到1个与耐旱性

密切相关的干旱响应基因ZmPP2C-A10。研究发现, 玉

米的耐旱程度与ZmPP2C-A10的表达水平呈负相关。

ZmPP2C-A10的5′UTR区域中ERSE (ENDOPLAS-

MIC RETICULUM STRESS RESPONSE ELE-

MENT)的缺失使ZmPP2C-A10表达缺失, 植物的耐

旱性增强, 该发现证明了ER胁迫信号与耐旱性有关

(Xiang et al., 2017)。与其它ZmPYL基因相比, 过表

达ZmPYL8、ZmPYL9和ZmPYL12的转基因株系的抗

旱性更强, 脯氨酸在转基因株系中的积累及与干旱相

关基因表达的增强证实, ZmPYL在植物抗旱中起正

调控作用(He et al., 2018)。ZmRFP1 (RING-FINGER 
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PROTEIN 1)编码一个E3泛素连接酶, 以植物与环境

互作的方式影响植物的生长发育, 参与干旱胁迫应答

反应(Xia et al., 2012)。ZmHDZ9 (HD-ZIP TRAN-

SCRIPTION FACTOR 9)通过调节ABA以及木质素

的积累促进玉米的抗旱性(Jiao et al., 2024)。Zm-

HDZ10 (HD-ZIP TRANSCRIPTION FACTOR 10)可

通过ABA依赖信号通路正向调节植物的抗旱性(Zhao 

et al., 2014)。ZmABH2 (ABSCISIC ACID 8'-HYDRO-

XYLASE 2)在催化ABA氧化降解的第1步反应中发挥

作用。ZmABH4 (ABSCISIC ACID 8'-HYDROXYLA-

SE 4)编码ABA 8'-羟化酶, 通过调节ABA的水平影响

相关的表型变化(Blankenagel et al., 2022)。Zm-

Xerico1 (RING-H2 FINGER PROTEIN 1)蛋白定位 

于内质网, 通过调节内质网定位的ABA 8'-羟化酶蛋

白的稳定性来控制ABA的稳态 (Brugière et al., 

2017)。在干旱应答网络中, 多个基因在非ABA依赖

途径调控中被DREB (DEHYDRATION RESPON-

SIVE ELEMENT BINDING)和NAC (NAM-ATAF-C-

UC2)转录因子诱导表达(Singh and Laxmi, 2015)。

TaDTG6-B编码DREB转录因子, 且研究发现该基因

抗旱等位基因型编码的蛋白直接与TaPIF1 (PHY-

TOCHROME-INTERACTING FACTOR 1)启动子上

的DRE/CRT (C-REPEAT)顺式作用元件结合, 增强

其表达以提高抗旱性(Mei et al., 2022)。Mao等(2015)

研究发现, ZmNAC111的表达可以提高玉米苗期的抗

旱性。除上述关键调控蛋白外, 参与植物抗旱反应的

还包括MYC、DELLA、NF-Y、WRKY以及ERF (ET-

HYLENE RESPONSIVE FACTOR) 等 转 录 因 子

(Singh and Laxmi, 2015)。有研究表明, MYC2是JA

信号转导的重要调控蛋白, ZmTIFY16转录因子可与

ZmMYC2互作影响JA信号转导, 从而影响植物的抗

旱性(Zhang et al., 2023a)。 

JA信号转导途径可与ABA途径发生交互, 在植物

干旱响应中发挥作用(Kazan and Manners, 2013)。此

外, 赤霉素和乙烯分别受DELLA和ERF类转录因子

调控, 参与植物的干旱胁迫应答(Wan et al., 2011)。

ZmACS6 (ACC SYNTHASE 6)编码玉米ACC合酶

(乙烯合成关键酶), 缺失该基因可促进光合作用, 延

缓干旱诱导的衰老; 同时, 在干旱胁迫下, 叶片的叶

绿素、Rubisco和可溶性蛋白水平均有所升高(Young 

et al., 2004)。 

2.4  应答干旱胁迫的表观遗传调控 

2.4.1  DNA甲基化 

作为一种重要的表观遗传修饰, DNA甲基化在调节植

物发育过程、逆境胁迫响应和维持基因组稳定性等方

面发挥重要作用。对抗旱玉米材料CIMBL55甲基化组

测序分析, 发现部分位于基因转录起始位点附近的插

入序列具有高水平的CHH甲基化, 并富含DNA类转

座子。在干旱敏感材料中, ZmNAC075上游存在2个

插入序列, 具有较高的甲基化状态, 可能会抑制其表

达, 进而影响抗旱性(Tian et al., 2023)。ZmNAC111

启动子区的1个82 bp的MITE (miniature inverted- 

repeat transposable element)插入导致其附近区域

DNA甲基化和组蛋白修饰H3K9me2水平上升, 抑制

ZmNAC111的表达, 从而降低玉米的抗旱性(Mao et 

al., 2015)。有研究表明, 轻度干旱诱导植物的DNA甲

基化变化, 但这些变异并未被遗传。因此, 推测轻度

的干旱胁迫可能不会诱导跨代表观遗传效应 (Van 

Dooren et al., 2020)。 
 

2.4.2  RNA修饰(m6A) 

m6A修饰是一种重要的表观遗传调控方式。干旱胁迫

下, m6A去甲基化酶基因ZmALKBH10 (ALKB HO-

MOLOG 10)表达上调, 导致m6A水平显著降低, 尤

其是与胁迫相关的基因, 如与脂肪酸代谢相关的基因

CER4 (ECERIFERUM4)和与蜡质生物合成相关的基

因CER1 (ECERIFERUM1)。在干旱胁迫下, 这些基

因可能对维持植物的生长发育和能量平衡至关重要

(Miao et al., 2020)。 

 

2.4.3  组蛋白甲基化 

组蛋白甲基化是组蛋白甲基转移酶和组蛋白去甲基

化酶的动态调节过程。一般来说, 组蛋白甲基化标记 

H3K4me2、H3K4me3和H3K79me3促进转录过程; 

H3K9me2、H3K9me3、H3K27me2、H3K27me3和

H4K20me3则抑制转录。组蛋白甲基化还影响染色体

结构及与其它蛋白质的结合。一些组蛋白甲基化位点

与DNA修复过程相关, 可与参与DNA修复的蛋白结

合, 从而调控植株的抗旱性(宋博研和朱卫国, 2011)。

ZmNF-YA1 (NUCLEAR FACTOR Y SUBUNIT A1)

是植物干旱响应的正调节因子, 参与玉米根系发育。

zmnf-ya1突变体抗逆性变化的原因可能是ZmNF- 
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YA1介导的茉莉酸信号转导、组蛋白修饰和染色质重

塑中的转录调控(Yang et al., 2022b)。 

 

2.4.4  非编码RNA 

在真核生物中, 除蛋白质编码RNA外, 还存在大量的

非编码RNA, 其中lncRNA (long non-coding RNA)在

基因表达调控中行使功能(Yu et al., 2020)。一些

lncRNA也参与调控玉米对胁迫的响应。例如 , T-

CONS_00012662是玉米miR167j的前体, 由基因间

区编码的 lncRNA, 表达受干旱胁迫诱导(Zhang et 

al., 2014)。miRNA在玉米对干旱胁迫的响应中起重

要作用, miR159、miR394和miR319可能与根发育相

关 , 从而影响玉米对干旱胁迫的响应(Tang et al., 

2022)。DRESH8 (DROUGHT-RELATED ENVIRO-

NMENT-SPECIFIC SUPER EQTL HOTSPOT ON 

CHROMOSOME 8)是一个含有长末端反向重复结构

的转座子, 能产生大量长度为22 nt的siRNA, 进而调

控干旱抗性基因ZmMYBR38 (MYB-RELATED PRO-

TEIN 38)的表达 , 参与干旱胁迫应答 (Sun et al., 

2023)。 

3  玉米抗旱性的遗传解析 

3.1  全基因组关联分析 

全基因组关联分析(genome-wide association study, 

GWAS)是一种用于识别遗传区域(基因组片段)与性

状间关联程度的统计方法。该方法通过检测生物个体

基因组中数百或上千万的DNA变异, 使用合适的统

计模型鉴定与特定表型具有显著关联的变异位点。

GWAS的理论基础是基因座位间的遗传连锁不平衡

(linkage disequilibrium, LD), 利用LD来研究DNA变

异与性状之间的关系(Flint-Garcia et al., 2003)。由于

玉米基因组LD衰退较快, 运用关联分析的方法可在

较短时间内高精度地确定与表型关联程度高的候选

基因。Wang等(2016)对368份玉米自交系的苗期干旱

存活率进行了GWAS, 鉴定到42个与苗期抗旱性相

关的候选基因(Wang et al., 2016)。Liu等(2021a)以

228份玉米自交系在正常生长和干旱处理下的ASI为

表型进行GWAS, 鉴定到29个SNPs及其对应的候选

基因可能与玉米开花期的抗旱性密切相关。 

3.2  DNA混池测序与QTL克隆 

DNA混池测序(bulked segregant analysis, BSA)是

一种快速定位或克隆由单基因突变导致的质量性状

或由主效基因控制的数量性状位点的方法。随着二代

测序(next-generation sequencing, NGS)技术的发

展, BSA因快速的定位能力和超高的性价比被广泛应

用。目前主要有MutMap、MutMap+、MutMap-Gap

和QTL-seq四种分析方法(周文期等, 2022)。它们的

基本原理相同, 即针对研究的目标性状, 选择表型差

异显著的亲本构建分离群体(或家系群体), 再从分离

群体中选取一定数量目标性状表型极端的单体, 混合

构建2个DNA池。通常以双亲的DNA为对照, 基于2

个极端表型个体的DNA混池的高通量测序, 根据不

同极端表型组间SNP频率的差异进行基因定位(周文

期等, 2022)。MutMap及其衍生分析方法常适用于质

量性状, 对于数量性状, 可采用QTL-seq方法进行基

因定位。与MutMap分析方法相比, QTL-seq要求每个

混池的样本数较多, 测序深度也更大, 以提高定位的

准确度和精度(Takagi et al., 2013; Lu et al., 2014)。

QTL-seq定位技术的快速发展为玉米株型和根系等

性状的基因定位研究提供了一种快速确定目标区域

和候选基因的方法。此外, 经典的QTL定位是数量性

状位点遗传解析和基因克隆的有效途径, 能定位影响

复杂数量性状的多个基因。QTL的实质也是确定分子

标记与QTL之间的连锁关系, 基本原理是QTL与连锁

标记的共分离。当分子标记与某一性状的QTL连锁时, 

不同标记基因型个体的表型值将存在显著差异。通过

分析表型间差异, 可推断与分子标记连锁的QTL的位

置和效应, 即定位。定位结果可用于辅助育种选择, 

提高选择效率(Lynch, 1995)。高世斌等(2005)对田间

2种水分条件下的玉米根数目、根重与产量的QTL进

行了鉴定, 发现虽然在正常条件下根性状与产量不存

在显著正相关, 但在干旱条件下根重与产量呈显著正

相关, 且在第4号和7号染色体上发现了与产量相关

的QTL位点。 

GWAS和QTL均是利用分子标记对群体进行分

析, 然后利用统计学方法推断分子标记与性状间的关

联程度。GWAS一般以自然变异群体为材料, 不依赖

杂交创造重组, 而是依靠群体的历史重组信息。因此, 

利用GWAS进行基因定位耗时短, 但定位结果容易
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受到群体结构的影响。QTL定位则需构建专门的定位

群体, 一般是高世代的遗传重组群体, 不受群体结构

的影响, 但需花费较长时间。 

3.3  多维组学分析助力抗旱基因鉴定 

3.3.1  转录组学分析 

表达数量性状基因座(expression quantitative trait 

loci, eQTL)是将基因表达作为一种数量性状进行研

究的方法, 旨在探明哪些DNA序列的差异可导致特

定基因的表达水平改变。eQTL也可通过GWAS方法

从大规模样本中检测单个基因变异(如SNP)与表型之

间的关联。该分析涉及单个SNP与单个基因表达之间

的关联性, 以DNA变异位点为自变量, 每个基因的

mRNA为因变量, 逐一进行线性回归分析, 通过大量

个体数据样本分析, 得出每个SNP位点与每个基因

表达量之间的关系(Nica and Dermitzakis, 2013)。此

外, 全转录组关联研究(transcriptome-wide associa-

tion study, TWAS)是一种结合全基因组关联研究和

基因表达数据的分析方法, 用于检测基因表达水平与

表型变异之间的关联。TWAS可在小样本中估计基因

型对基因表达的影响, 这些估算的调控程度随后用于

建立基因表达水平与性状之间的关联。TWAS受LD的

影响更小, 表明TWAS在LD衰减速度较慢的基因组

中具有显著优势(Li et al., 2021a)。基于基因分析, 

TWAS比GWAS具有更低的多重比较压力, 分析结果

呈现为特定基因形式, 生物学意义更直接, 便于功能

研究和结果转化。从GWAS转换到TWAS无须额外的

样本测试, 利用成熟的人工智能分析方法, 预测结果

越来越准确(Gusev et al., 2016; Wainberg et al., 

2019)。TWAS比GWAS更进一步增大了我们寻找复 

杂性状基因的可能性。此外, eQTL结合孟德尔随机化

分析(Mendalian randomization analysis, MR)可鉴定

与抗旱性相关的eQTL。MR是基于遗传变异的因果推

断方法, 以基因型数据为桥梁, 预测基因表达水平与

性状之间的因果关联, 实现“基因型-基因表达量-性

状”的联合分析。MR可利用两步最小二乘法, 分别

估计基因型与基因表达量及基因型与性状的遗传效

应, 再建立基因表达量与性状的关联。有研究利用孟

德尔随机化分析寻找能通过改变基因表达量使抗旱

性发生改变的遗传位点。对224份玉米自交系进行干 

旱胁迫处理, 选择叶片样品相对含水量分别约为97% 

(WW)、70% (WS1)和58% (WS2)时取样, 进行大规

模的转录组分析后, 通过基因表达量的GWAS分析, 

鉴定到73 573个eQTLs。进一步利用干旱胁迫下存活

率的表型数据进行MR, 鉴定出97个基因是由于DNA

变异导致基因表达量的差异, 从而导致植株的抗旱性

改变。该研究实现了基因型-表达量-表型3个维度的联

合分析(Liu et al., 2020)。 

 

3.3.2  代谢组学分析 

代谢组全基因组关联研究 (metabolome genome- 

wide association study, mGWAS)是以质谱分析获得

的代谢组数据为表型, 与基因型数据进行关联分析的

一种分析方法(Wen et al., 2014)。mGWAS的研究方

法与GWAS类似, 是将代谢物含量作为表型性状与

基因位点进行关联。然而, mGWAS具有自己独特的

优势。首先, 一般性状的表型测定复杂, 特别是数量

性状表型, 易受环境影响, 人为测量可能存在偏差, 

其次表型本身变化不稳定。相比之下, 代谢物含量的

测定更加稳定和单一, 减少了数据分析难度, 代谢物

充当了中间桥梁作用。mGWAS的研究思路是首先, 

选取具有广泛遗传变异和代谢物多样性的自然群体

样本, 并收集样本的基因型数据(如SNP数据)和代谢

组数据(通过代谢组学实验测定)。其次, 对基因型数

据进行质量控制。例如, 去除缺失值过多和不符合哈

迪-温伯格平衡的位点等, 对代谢组数据进行预处理, 

包括数据标准化、归一化和去除批次效应等。然后, 利

用基因型数据和代谢组数据进行mGWAS分析, 寻找

与代谢物变异显著相关的基因型位点(如SNP), 这些

位点可能与代谢物合成、代谢或调节途径中的关键基

因有关。最后, 通过基因克隆、表达分析和突变体研

究等方法, 进一步验证候选基因的功能, 并探究其调

控代谢物的机理 (Wen et al., 2014)。Virlouvet等

(2011)通过整合转录组、蛋白质组和代谢组分析, 揭

示ASR1 (ABSCISIC ACID-, STRESS-, AND RIPE-

NING-INDUCED PROTEIN 1)对支链氨基酸生物合

成的影响, 表明13种ASR1依赖性代谢物在促进叶片

生长和提高籽粒产量中发挥作用。这些代谢物可能作

为信号分子或能量来源, 促进植物在水分胁迫下的适

应性。有研究利用385份具有广泛遗传变异的玉米自

然群体, 使用超高效液相色谱-电喷雾电离串联质谱

技术获得了正常浇水和干旱条件下群体的代谢谱数
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据, 发掘到群体内1 035个干旱响应的特异代谢物。研

究者结合mGWAS和转录组数据分析, 揭示了代谢物

介导的玉米抗旱遗传机制, 发掘并鉴定到一些参与玉

米抗旱过程的候选基因(Zhang et al., 2021)。 

 

3.3.3  表型组学分析 

近年来, 以智能化、高通量和动态无损测量为主要特

征的表型组学技术迅猛发展, 使得多时空多尺度表型

检测成为可能, 并可实现作物全生育期表型的动态精

准鉴定。Wu等(2021)基于高通量作物表型平台, 结合

高光谱、微型CT (computed tomography)和RGB多

光学成像技术, 对368份玉米自然变异群体材料在多

个生长期、正常浇水和干旱胁迫下的玉米表型进行了

连续无损检测, 并自主研发多光学图像批处理程序分

析和提取图像性状(image-based traits, i-traits), 通

过筛选最终获得10 080个与干旱胁迫相关的i-traits, 

结合GWAS分析鉴定到2 318个与干旱胁迫相关的候

选基因, 结合候选基因通路富集分析结果构建了基因

与图像性状关联网络。为验证候选基因在抗旱性上的

生物学功能, 进一步从候选基因中确定了2个未知抗

旱功能的基因cPGM2 (CYTOSOLIC PHOSPHOG-

LUCOMUTASE)以及FAB1A (1-PHOSPHATIDYLI-

NOSITOL-4-PHOSPHATE 5-KINASE OR FORMS 

APLOID AND BINUCLEATE CELLS 1), 并进行了

实验验证。cPGM2编码胞质磷酸葡萄糖变位酶, 参与

糖代谢, 影响光合速率和水分利用效率, 负调控玉米

的抗旱性。FAB1A编码1-磷脂酰肌醇-4-磷酸5-激酶, 

参与磷酸肌醇代谢, 影响光合速率、气孔导度、蒸腾

速率和水分利用效率。研究团队对干旱胁迫响应相关

i-traits进行了分析, 发现15个i-traits能有效预测玉米

在干旱胁迫后的存活率。这15个i-traits与已知光谱指

数高度相关, 暗示它们可作为潜在的响应干旱胁迫的

生物标记, 在玉米抗旱育种改良中具有重要的应用潜

力。该研究提出了一种新的玉米抗旱基因挖掘策略

(Wu et al., 2021)。 

4  玉米抗旱性的遗传改良 

4.1  转基因育种 

转基因技术是将外源目标基因导入并整合到生物体

基因组中, 从而改善生物性状或赋予新的优良性状。

例如, 增强Rtn16 (RETICULON 16)基因表达的转基

因材料显著提高玉米苗期和全生育期的抗旱性, 在田

间干旱胁迫下, 其产量高于对照, 且正常条件下产量

不受影响(Tian et al., 2023)。Nelson等(2007)应用转

基因技术 , 将含水稻肌动蛋白启动子以及NF-YB2 

(NUCLEAR FACTOR Y SUBUNIT B2)基因的载体转

入玉米基因组中, 在肌动蛋白启动子驱动下, NF-YB-

2基因在玉米植株中组成型表达。通过对叶绿素含量、

气孔导度、叶片温度以及维持光合作用等参数的响应

数据进行分析, 显示过表达NF-YB2的转基因玉米植

株的干旱耐受能力增强。Nuccio等(2015)通过将1个

在穗部特异表达的启动子与编码水稻海藻糖-6-磷酸

酯酶的基因TPP (TREHALOSE 6-PHOSPHATE P-

HOSPHATASE)连接, 实现了TPP在玉米雌穗的特

异性表达, 在增强穗部TPP基因效应的同时, 避免了

其功能的多效性。在玉米穗中过表达编码TPP的基因, 

降低了海藻糖-6-磷酸(一种调节生长和发育的糖信

号)浓度, 增加了玉米雌穗中的蔗糖浓度, 提高了抗

旱性。多个地点和多个季节的田间数据表明, 与非转基

因对照相比, 转基因玉米在非干旱或轻度干旱条件下

的产量提高9%–49%, 在严重干旱条件下产量提高

31%–123%。通过多年多点田间试验, 明确了转基因材

料抗旱性的稳定性(Nuccio et al., 2015)。 

4.2  基因编辑育种 

基因编辑技术可针对基因组特定位置, 进行DNA序

列的替换、切除和增加, 达到按照预定目标实现DNA

序列改变的目的(Doudna and Charpentier, 2014)。

基因编辑技术具有高效、可控和定向操作的特点。以

CRISPR/Cas9系统为主的基因编辑技术, 已在多个

物种中应用。在玉米花序建成中, CLV (CLAVATA)- 

WUS (WUSCHEL)的表达对分生组织的分化以及维

持至关重要。玉米CLE7 (CLAVATA3/EMBRYO SUR-

ROUNDING REGION-RELATED 7)和FCP1 (FON2- 

LIKE CLE PROTEIN 1)是一类短肽信号分子, 该类分

子将信号传递给TD1 (THICK TASSEL DWARF 1)、

FEA2 (FASCIATED EAR 2)及FEA3 (FASCIATED 

EAR 3), 并通过它们抑制WUS基因的表达, 精准调

控花序分生组织的发育。研究者利用CRISPR/Cas9

系统, 对CLE7和FCP1启动子区域进行DNA序列编

辑, 从而精细调控下游基因的表达水平, 平衡其在花
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序发育中的功能, 提高单株玉米籽粒产量, 创制玉米

高产等位基因 (Liu et al., 2021b)。玉米ARGOS8 

(AUXIN REGULATED GENE INVOLVED IN OR-

GAN SIZE 8)编码乙烯反应的负调控因子, 过表达该

基因可降低乙烯的敏感性, 在干旱条件下提高玉米产

量。利用CRISPR/Cas9技术将玉米组成型表达基因

GOS2的启动子序列插入ARGOS8基因的5′非翻译区

或直接替换该基因的启动子, 能使ARGOS8基因的

表达量升高。与野生型相比, ARGOS8过表达植株在

干旱条件下的产量明显增加(Shi et al., 2017)。 

4.3  分子标记辅助选择育种 

分子标记辅助选择(molecular marker-assisted sele-

ction, MAS)是指借助分子标记对目标性状的基因型

进行选择, 根据与目标基因紧密连锁的分子标记的基

因型来确定目标基因的基因型(金锐等, 2021)。后代

选择是作物育种中最重要的环节之一。表型选择具有

周期长、效率低和准确性易受环境影响等缺点。MAS

可根据DNA序列差异, 快速准确地进行基因型选择, 

其优势包括: (1) 可直接检测作物的基因型及准确鉴

定目标基因存在与否; (2) 对种质资源进行全面且高

效的评估和利用, 快速筛选出具有目标基因的材料; 

(3) 能对由隐性基因控制的性状位点进行选择; (4) 

能在短时间内完成大规模筛选, 缩短选择时间, 提高

选择效率。对表型鉴定周期长和难度大的性状, MAS

优势尤其明显(郭莹等, 2023)。 

在回交育种后代选择中, DNA标记的广泛应用可

提高选择效率。回交选择涉及3个方面(Ribaut and 

Ragot, 2007): (1) 目标基因前景选择, 尤其适合于传

统育种中费时费力且难以选择的表型性状; (2) 重组

选择, 即回交后代中重组事件的选择, 目的是获得供

体染色体片段, 减少连锁累赘; (3) 背景选择, 即选

择具有最大回交亲本染色体比率的测交后代。利用传

统育种恢复轮回亲本至少需要回交6–7代, 且产生连

锁累赘的可能性大, 利用标记回交选择则仅需回交

2–4代, 并能减小连锁累赘效应。借助分子标记, 对源

自中国小麦育种系KM2939的广谱显性抗白粉基因

Pm2b (POWDERY MILDEW RESISTANCE 2B)进

行前景和背景选择, 通过回交将其渗入石麦15、石新

828和科农199易感品种, 增强其抗白粉病能力。在选

定的种群中, 通过适当的回交世代和背景选择标记

数, 在3个不同的遗传背景中确认了Pm2b基因的渗

入, 并评估了抗白粉病情况和农艺性状(Xu et al., 

2017)。因此, 在玉米抗旱性遗传改良中, 可利用现有

的玉米抗旱基因资源, 通过分子标记辅助选择和回交

育种, 快速将抗旱基因渗入到优良玉米品种中, 从而

改良现有优良品种的抗旱性, 创制新品种。 

此外, MAS还可辅助基因聚合育种, 将多个基因

通过选择集成到1个作物品种中。Schneider等(1997)

利用5个抗旱性的RAPD标记对大豆(Glycine max)进

行改良, 获得的改良系在同等干旱条件下产量有所提

高。因此, 可在玉米中选择多个表型优越的抗旱基因

聚合到现有的高产品种中, 叠加不同基因的功能, 对

多基因控制的数量性状达到更好的改良效果。将抗旱

基因ZmVPP1和ZmNAC111的转基因过表达株系进

行杂交, 获得了2个基因叠加的双价转基因材料。与

野生型相比, 2个抗旱基因共表达的玉米幼苗表现出

更高的光合速率、抗氧化酶活性和根冠比, 缺水条件

下, 开花-吐丝间隔较短, 籽粒产量较高(Liu et al., 

2022)。 

4.4  全基因组选择育种 

全基因组选择(genomics selection, GS)育种是利用

覆盖全基因组的高密度遗传标记和表型, 针对主效和

微效基因, 对个体育种值进行估计并进行选择的技术

(Nakaya and Isobe, 2012; Xu et al., 2012)。可通过

早期选择缩短世代间隔, 提高育种值估计的准确性, 

加快遗传进程, 尤其对低遗传力和难测定的复杂性状

具有较好的预测效果, 实现了基因组技术指导育种实

践(尹立林等, 2019)。GS利用SNP对个体进行基因型

分析, 并结合相关遗传模型和统计方法更好地利用效

应值较小的QTL (Heffner et al., 2009)。与表型选择

相比, GS在后续测试群体中可根据基因型对表型的

预测, 筛除大部分后代个体, 仅对表型预测值较高的

后代进行表型鉴定。因此, 采用GS策略育种能极大地

减少表型测定的样本量和费用。GS方法具有很高的

灵活性, 不仅能应用于双亲群体、多亲群体和轮回选

择群体, 也适用于杂交种育种。Zhao等(2013)利用

GS方法成功预测了杂交小麦的表型, 双亲均被测验

过的杂交种表型的预测精度最高。类似发现也在预测

玉米杂交种表型的研究中得到验证(Massman et al., 

2013), 并为其它作物遗传育种规律的解析和优良基
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因挖掘提供了有益借鉴。 

5  玉米抗旱品种的研发与应用 

5.1  国际发展状况 

鉴于增强玉米抗旱性的重要性, 大型国际种业公司在

该研究领域均进行了提前布局和大量研发投入, 并先

后推出相关生物技术产品。2013年, 美国科迪华公司

(原杜邦-先锋公司)推出抗虫、耐除草剂以及抗旱玉米

品种AQUAmax。该品种通过分子标记辅助设计育种

技术, 在抗虫和耐除草剂性状基础上, 叠加了多个抗

旱基因, 成为杜邦-先锋公司的主销品种。该公司根据

多地点的性状表型数据及分子标记指纹图谱, 构建了

产量等农艺性状的基因组预测模型。在正常和干旱胁

迫环境下, 对杂交种产量及农艺性状进行评估, 培育

成AQUAmax系列78个杂交种。与主栽品种相比 , 

AQUAmax在限水条件下(2 006个地点)的产量平均

高出6.5%, 在正常条件下(8 725个地点)的产量平均

高出1.9%。说明AQUAmax杂交种不仅在干旱条件下

表现出色, 在正常条件下也具有较好的丰产性(Gaff-

ney et al., 2015)。2022年, 先正达公司(现中国化工- 

先正达集团公司)利用玉米抗旱分子标记辅助选择设

计育种, 推出Artesian系列抗虫、耐除草剂和抗旱玉

米品种。与对照相比, 该系列品种的散粉和吐丝协调

性更好, 结实率更高, 提高了干旱条件下的玉米产

量。拜尔公司(原孟山都公司)开发的转耐旱基因玉米

DroughtGard携带细菌冷激蛋白cspB (COLD SHOCK 

PROTEIN B)基因, 在2010年12月获美国食品药品管

理局批准用于食品和饲料生产; 2009–2010年间, 干

旱条件下, DroughtGard比对照品种(Monsanto hy-

brid NH6212)增产约7.3%–11.7%。2012年美国农业

部解除对其管制, 2013年我国批准其进入转基因玉米

进口名单(Nemali et al., 2015)。 

5.2  国内发展状况 

我国已选育出多个抗旱玉米品种, 其中包括由河南省

农业科学院粮食作物研究所选育的杂交品种郑单958

以及由辽宁东亚种业有限公司选育的玉米品种东单

1331。郑单958株型紧凑、根系发达、抗倒伏、耐干

旱并耐高温。东单1331具有较好的抗旱和耐高温特

性。除上述品种外, 我国还选育了其它多种抗旱玉米

品种, 如龙高L2、烟单17号、良硕88和隆玉369, 为

保障我国玉米产量稳定做出了贡献。然而, 这些抗旱

品种的选育大多通过传统育种途径, 选育周期长且几

乎完全依靠育种者的个人经验。 

6  研究展望 

全球气候变化导致世界区域性旱灾频发, 干旱严重威

胁着世界粮食安全。现阶段玉米抗旱研究多集中在高

校和科研机构, 且主要是在实验室或温室等特定环境

条件下对苗期或营养生长期进行抗旱表型鉴定, 克隆

了系列潜在有利用价值的抗旱基因。但是, 抗旱性作

为一种复杂的性状, 在实际农业生产中容易受到多种

因素的影响, 包括干旱发生的时期、程度和持续时间。

基础研究与育种实践二者关注的重点往往不一致, 导

致两者间存在差距, 甚至脱节。因此, 基础研究取得

的成果在育种实践中的应用相对滞后。另外, 在植物

抗逆性和生长发育之间可能存在平衡调控的机制, 这

意味着在提高作物抗旱性的同时, 可能会对其生物量

或产量造成不利影响。许多作物的野生亲缘植物虽然

表现出较强的抗旱性, 但其产量能力通常较差。相反,

一些丰产性高的品种可能抗旱性不强。在保证作物高

产性状的同时提高抗旱性, 这对抗旱基因的评价和利

用提出了更高的要求。因此, 未来玉米抗旱性的基础

研究应与实际需求相结合, 明确与玉米稳产直接相关

的抗旱性状, 且除在实验室可控条件下开展抗旱性解

析外, 还应增加在大田环境下进行抗旱基因的克隆和

育种价值评价。今后不仅要对作物的抗旱机制进行深

入研究, 还应深入揭示不同抗旱性状与植株生长发育

间的互作和平衡关系。建立和完善玉米抗旱性评价体

系, 包括生理生化指标和田间表现评价, 为育种提供

准确的参考依据。促进农业科学、分子生物学和气象

学等多学科交叉合作, 研究玉米在不同环境胁迫下的

适应性。制定并执行长期的育种计划, 持续跟踪和评

估新品种的田间表现, 确保育种目标与农业生产实际

需求相符合。此外, 还应通过国际合作项目, 引入先

进的育种理念和技术, 提升国内的育种水平。 

总之, 躬身实践并不断加强基础理论研究和育种

实践的交流与合作, 才能产出真正有价值的科研成

果, 提升我国农业科技研发和种业创新实力, 为我国

和世界农业生产稳定及可持续发展做出贡献。 
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Abstract  Maize (Zea mays) is the main crop in China, and drought is a primary abiotic stress during its growth, resulting 

in direct reduction in grain yield and quality, thereby posing a threat to food security within the global climate context. At 

present, global climate change leads to extreme weather events, which aggravates the adverse effects on yield. There-

fore, it is imperative to identify drought-resistant germplasm resources, elucidate the molecular mechanisms of drought 

stress response, and breed drought-resistant varieties. Here, we review recent advances in the genetic dissection of 

drought resistance in maize using methods such as genome-wide association study, quantitative trait locus gene cloning 

and multi-omics analysis. Additionally, we introduce potential strategies for genetic improvement of drought resistance by 

leveraging the identified genetic resources while discussing future perspectives within this research area. 
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