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Abstract Abstract 
Maize is one of the most important food crops and plays a decisive role in the people's livelihood and 
national economy in China. Its sustained and stable production is of great strategic significance for 
ensuring food security and supply-side structural reform. Although traditional hybrid breeding technology 
has made a great contribution to increasing maize production, it can no longer satisfy the demand for a 
better life of current society. With the rapid development of modern biotechnology, molecular breeding 
has become an important direction and an inevitable choice for maize breeding, and the molecular 
module-based crop design technology, by combining multiple disciplines to achieve multi-module 
optimization and assembly at the whole genome level, will greatly promote maize breeding in China. Here, 
we provide an overview on the development of maize breeding technology and the significant 
achievements of molecular module-based technology in maize breeding recently. Finally, directions for 
maize breeding in future are also discussed. 
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分子模块设计育种技术在
玉米育种中的应用及前景展望
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摘要    玉米是我国主要的粮食作物，在人民生活和国民经济中有着举足轻重的作用，确保其持续稳产对保障我国

粮食安全及服务供给侧结构性改革，具有十分重要的战略意义。尽管传统杂交育种技术在玉米遗传改良工作中取

得了一系列重要成绩，但是尚不能满足当前人民日益增长的美好生活需要。随着生物技术的迅猛发展，分子育种

已成为玉米育种的重要方向和必然选择，其中分子模块设计育种将多学科相结合，实现全基因组水平上的多模块

优化组装，对未来的玉米育种事业将起到极大的推动作用。文章综述了玉米育种技术的发展历程以及分子模块设

计育种技术在玉米育种中取得的成绩，并对未来的研究提出了展望。
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专题：分子模块设计育种
Designer Breeding by Molecular Modules

1 玉米育种产业的发展现状

玉米，属 C4 高产作物，是世界上主要的粮食作物，

也是“饲料之王”和重要的工业及能源原料。随着社会

的进步、人民生活水平的提高和畜牧业的不断壮大，玉

米在食品、饲料、能源及医疗等方面的实用价值正在被

不断发掘。然而，在世界人口不断增长、人均耕地面积

和水资源逐渐减少、极端气候越来越频繁的情况下，目

前玉米的生产情况已无法满足人们的需求。同时，随着

生活水平的提高，人们对于粮食营养品质的需求加剧，

联合国粮农组织的战略口号也从“粮食安全”转变成为

“粮食和营养安全”。因此，如何保证玉米产量和品质
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的提高就成为当前玉米育种的关键问题。

我国是世界上主要的玉米生产国之一，玉米总产量

和单位面积产量仅次于水稻，在我国人民生活和国民经

济中有着举足轻重的作用。早期通过科学家们的不断努

力，我国在玉米育种方面取得了非常显著的成绩，极大

促进了国民经济的发展。然而，随着国外种业不断进入

我国市场，我国玉米的市场竞争力明显下降，国内玉米

原有种质资源狭窄、育种手段落后等问题也日趋突出；

近年来，在一些玉米主产区，干旱、低温、土壤贫瘠和

病虫害等各种生物和非生物胁迫频发，导致玉米大面积

减产。2016 年，原国家农业部对玉米种植面积进行了

结构性调整，大幅度调减“镰刀弯”等非优势产区的面

积，计划到 2020 年将继续调减 5 000 万亩，使玉米种植面

积稳定在 5 亿亩。随着国家对种植业结构的调整，我国

玉米种植面积增长的空间十分有限，如何利用有限的资

源保障国家粮食安全供给是今后我国玉米育种研究所面

临的巨大挑战。为了不断提高玉米的产量，改善玉米品

质以确保国家粮食安全、满足人民更高质量的需求，并

且为新能源发展提供支撑，必须通过遗传改良来选育高

产、高抗、优质玉米新品种，其将成为解决这些问题的

关键，同时也是未来玉米育种的重点发展方向。

2 玉米育种技术的主要发展历程

2.1 杂交育种技术⸺玉米育种的“基石”

杂交育种技术是在有性杂交基础上，通过前期的表

型选择和后期的遗传重组，利用杂种优势来进行育种。

该方法无法直接检测材料的基因型，而主要是通过对玉

米材料的表型性状来推测基因型。虽然早期的科研工作

者利用杂交育种技术培育了一系列高产、优质、抗逆的

品种，然而随着社会的发展，传统育种技术的缺陷逐渐

显现出来：育种周期太长，如果要定向改良一个农艺性

状，从选择目标表型性状进行杂交到培育出新品种一般

需要7—8年的时间；育种效率较低，选育 1 个新品种往

往需要配制上千个杂交组合；对杂交后代的表型难预

测，传统常规育种工作在很大程度上主要依赖于育种工

作者的经验，对育种材料的遗传基础、配合力、环境影

响了解较少，因此很难预测杂交后代的表现。此外，玉

米自交系材料遗传基础狭窄、种间生殖隔离的存在等，

在一定程度上限制了人们对特定材料的改良[1-3]。

2.2 分子育种技术⸺玉米育种的“加速器”

分子育种技术是将生物遗传学理论与常规育种相结

合，通过利用基因型对目标材料进行性状改良，从而培

育符合人们所需的新品种。早期的分子育种技术主要包

括分子标记辅助育种和转基因育种[4-8]。分子标记辅助育

种主要以 DNA 多态性为基础，通过标记目的基因进行

性状改良，为实现对基因型的直接选择提供了可能。转

基因技术则是通过分子生物学手段将目的基因转到受体

材料中，在短时间内获得所需的生物性状。目前转基因

技术在抗除草剂及抗病虫害等方面发挥了非常重要的作

用，其中抗除草剂基因包括草胺膦乙酰转移酶（BAR）

基因和5-烯醇丙酮莽草酸 -3- 磷酸合成酶（EPSPS）基

因，而抗虫基因主要是 Bt 基因。转基因技术从1987年开

始到现在已获得了极大的成功，有些抗虫、抗除草剂品

种已进入商业化推广或生产阶段[9]。与传统杂交育种技术

相比，分子标记辅助育种和转基因育种被认为是定向选

择、改善目标性状的高效、精准的方法，可以缩短育种

时间，在一定程度上提升了我国的玉米育种水平；缺点

是涉及到的基因通常为单个或少数基因，只能针对简单

的农艺性状进行遗传改良。

2.3 分子模块设计育种⸺玉米育种的新突破

随着生物技术的不断发展，分子设计育种逐步

成为了玉米育种中主要的育种方式。该育种理念最早

由 Peleman[10]于2003 年提出，我国科学家也先后开展了针

对作物重要农艺性状的分子设计及新品种培育的推广等

重大项目。然而，由于作物大多数重要的农艺性状都是

由多基因控制的复杂性状，更为重要的是控制这些复杂

性状的基因调控网络通常呈现“模块化”的特性[2,11]，而

现有的分子育种技术无法解决复杂农艺性状的遗传改良
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这一难题。因此，分子模块设计育种这一新型育种理念

由此被提出。分子模块设计育种实际上是分子育种的一

个新的类型，主要以基因组学、分子生物学、系统生物

学、合成生物学及计算生物学为基础，将多学科的发展

与玉米育种相结合，以培育具有目标性状的新品种。分

子模块设计育种主要包括 3 个方面：① 发掘和解析分子

模块，对控制复杂性状的重要基因或 QTL（quantitative 

trait locus）进行功能研究；② 对发掘的模块进行有机耦

合，并进行理论模拟和功能预测，提出最佳选配策略；

③ 在全基因组水平上进行多模块优化组装，实现复杂性

状的定向改良[12]。无论是从理论上还是技术上都可以说

分子模块设计育种是我国玉米育种事业的一个新突破，

是实现玉米复杂性状分子改良的基础，也将在今后的实

践过程中成为新品种创制的主力军。

3 分子模块设计育种在玉米育种中的实际应
用及重要成果

目前采用分子设计育种技术已经成为了国际上玉米

育种的大趋势。世界玉米种业巨头“拜耳-孟山都”“陶

氏杜邦”及利马格兰等均在通过生物技术手段，将分子

设计育种广泛应用到玉米育种中，有效加快育种进程，

其研发投入约占营业额的 15%。早在 2007 年，先锋良种

国际有限公司（以下简称“先锋公司”）借助玉米全基因

组测序技术测定了 600 多个优良玉米自交系的 10 000 个基

因组；目前，先锋公司和孟山都公司已拥有上万个 SNPs

（single nucleotide polymorphisms）标记[13]。同时，这些种

业公司还积极开发先进的表型检测设备，对玉米的田间

表型进行精准收集和分析，挖掘切实可用的分子模块，

为分子设计育种提供信息支撑。与此同时，我国科学家

对玉米分子设计育种也进行了一系列深入探索，在骨干

自交系的全基因组测序和 SNP 挖掘[14]、控制玉米籽粒油

分[15]、抗病虫害[16]关键分子模块的功能解析及新品种创

制等方面取得了重要进展。

近年来，水资源不足已成为世界各国农业产区存在

的现实问题。2012 年，干旱曾导致美国中西部地区玉米

产量下降 20%。玉米作为旱地作物，整个生育期的需水

量较大；而玉米的抗旱性是受多基因控制的数量性状，

遗传机制非常复杂。我国是世界上最缺水的国家之一，

特别是在我国主要的玉米生产区，水分不足严重影响了

玉米的生长和产量。因此，挖掘、解析玉米中水分胁迫

调控的分子模块，培育水分利用率高的品种，对我国农

业生产过程中玉米的增产稳产具有十分重要的意义。针

对这一目标，2013 年中国科学院战略性先导科技专项

（A类）“分子模块设计育种创新体系”（以下简称“分

子模块先导专项”）专门开展了“玉米水分高效利用分

子模块解析”方面的工作，院内多家单位从苗期、开花

期、根系、叶夹角以及干旱-盐碱互作等多个方面进行了

深入研究，挖掘到一批具有重要生产应用价值的分子模

块，并将部分关键模块成功导入底盘品种中，主要进展

如下。

3.1 苗期水分高效利用分子模块得到挖掘和解析

秦峰研究组对来自全球的 368 份玉米自交系的苗期耐

旱性进行统计，结合全基因组关联分析发现了 83 个遗传

变异位点（解析至 42 个候选基因）与玉米苗期抗旱性显

著相关，并对挖掘到的 2 个分子模块的功能变异位点和遗

传效应进行了深度解析。研究发现，在干旱敏感的材料

中，ZmNAC111 基因启动子区域携带 1 个 82 bp 的微型转座

子插入，该转座子可通过小 RNA 介导的 DNA 和组蛋白甲

基化抑制 ZmNAC111 的表达（图 1）。提高 ZmNAC111 的

表达量可促进干旱胁迫下气孔的关闭，气孔导度和蒸腾

速率显著降低，诱导一些重要的水分胁迫应答基因表

达上调，从而提高水分利用率，增强玉米的耐旱性[17]。

而 ZmVPP1基因，编码一个定位于液泡膜上的焦磷酸水解

酶。在抗旱玉米自交系中，ZmVPP1 基因启动子前端插

入了 366 个碱基的 DNA 片段（InDel-379）。将抗旱材料

的 ZmVPP1 基因导入干旱敏感的材料中可有效提高玉米苗

期的抗旱性[18]。目前该课题组对于其他候选基因的分析工

作还在进行中，这些研究成果将为玉米耐旱性的遗传改良
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及培育玉米耐旱新品种提供极其重要的基因资源。

谢 旗 研 究 组 通 过 对  P H 4 C V （ 耐 旱 品 种 ）

与  F9721  （旱敏感品种）构建的  181  个重组自交系

（RILs）的耐旱处理实验，选取极端耐旱株系 RIL70 和

极端敏感株系  RIL93  的叶片进行了比较转录组学分

析，利用 SIMM（simultaneously identification of multiple 

mutations）方法计算每个株系特异的渐渗区间，最终确

定了 2 个耐旱分子模块[19]。目前，已将耐旱相关分子模块

导入骨干自交系“郑 58”和“昌 7-2”中。利用苗期耐盐

碱鉴定技术标准，王柏臣研究组对 69 个玉米自交系进行

了苗期耐盐碱性的鉴定，通过关联分析确定了一个耐盐

碱的分子模块 ZmTLP，能解释表型变异的 15%。同时，

还组配了“郑 58”和“昌 7-2”的重组自交系以进行耐盐

碱性的筛选，相关研究工作还在进行中。

3.2 开花期耐旱分子模块的挖掘及应用

研究表明，玉米开花前后对干旱胁迫最为敏感，

田间持水量轻微程度的降低都可能严重影响玉米的各种

生理特性，最终造成玉米产量的损失[20]。为了探寻玉米

开花期耐旱的分子机制，解析玉米生殖生育期水分胁迫

调控的分子模块，我们通过对前期收集的 1 100 份玉米

自交系材料在甘肃、新疆和内蒙古等地的多年多点干旱

处理实验，对叶片持绿性、雌雄穗开花间隔时间以及产

量相关性状进行了深入调查，并对 243 份核心种质资源

进行芯片检测和 GWAS 分析，挖掘到了 44 个与花期耐

旱显著相关的遗传位点。同时，结合转录组测序分析，

确定了 1 个核心分子模块。将其导入东北底盘品种“吉

单 27”后，叶片的光合速率显著提高、持绿耐旱性及稳

产性明显增强。

3.3 根系耐旱分子模块的挖掘

根系作为植物感知、吸收水分的主要器官，与耐旱

性密切相关。一般来说，发达的根系更有利于作物在干

旱条件下吸收土壤深层的水分，增强其抵抗干旱胁迫的

能力。为了深入了解成株期根系构型的变化在玉米耐旱

中的作用机制，寻找与玉米水分高效利用密切相关的分

子模块，谢旗研究组从 150 多份自交系中筛选出根系构

型差异较大的 23 个自交系（12 个根少的自交系和 11 个根

多的自交系）进行多年多点的干旱实验，最终确定 2 号

染色体上 ~6.66 Mb 的区间对根系表型具有最大贡献率。

与此同时还构建了回交群体，目前正在对包含目标区间

的回交个体进行鉴定，并挖掘可能的候选分子模块。

3.4 叶夹角分子模块的解析及初步应用

叶夹角是决定玉米株型的一个主要因素，与产

量及耐旱性密切相关。刘宏涛研究组发现玉米叶夹角

突变体  WF01  和  WF02  均是由茎尖分生组织特异表达

基因  RS1  的异位表达所致。通过启动子序列分析，发

现  WF01  和 WF02  中 RS1  基因的  −758 bp 处插入了一

个 1089 bp 的反转录转座子 Flourf 长末端重复序列。此

外，将这 2 个分子模块分别导入到“昌 7-2”中，以组配

改良的“郑单 958”。初步测产结果表明 WF01 回交改育

的材料与“郑单 958”的产量相当；下一步将继续通过回

交以纯化背景并提高种植密度，对改良系在正常及水分

胁迫条件下的表现与“郑单 958”进行比较分析。

通过分子模块先导专项的开展，我国科研人员在玉

米分子模块设计育种方面取得了一定的进展，挖掘到多

图 1    ZmVPP1 抗旱型等位基因型有效增强玉米苗期的抗旱性 [18]

（a）携带 ZmVPP1 不同等位基因型（抗旱等位基因型 ——
ZmVPP1CIMBL70/91 和干旱敏感等位基因型——ZmVPP1Shen5003）的近等
基因系在正常浇水条件下的生长情况；（b）近等基因系干旱复水
后的抗旱性表型；（c）分子标记（InDel-379）检测 ZmVPP1 的不
同等位基因型 DNA 凝胶电泳图；（d）近等基因系干旱复水后植株
存活率统计分析；（e）ZmVPP1 不同等位基因型在抗旱材料和干旱
敏感材料中的表达量分析；（f—g）ZmVPP1 不同等位基因型在近
等基因系中的表达量分析
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个具有重要应用价值的玉米水分高效利用分子模块，并

对部分模块的作用机理、调控网络及功能进行了分析。

下一步仍需要继续深入探索玉米水分胁迫调控的遗传网

络，鉴定关键分子模块，挖掘优异等位变异，建立“分

子模块—水分胁迫调控性状”的关联；同时通过多模块

计算模拟和定向设计育种技术将这些关键分子模块进行

优化设计、耦合和组装，定向改良底盘品种，缩短育种

周期，实现玉米水分高效利用新品系的创制。

4 我国玉米分子模块设计育种的前景展望

玉米是我国最重要的禾谷类作物之一，在我国农业

资源不断减少，而人们对优质玉米需求不断增加的情况

下，依靠科技创新大力发展玉米育种事业刻不容缓。由

于玉米的重要农艺性状包括抗逆性、产量及品质等都是

多基因控制的复杂性状，针对这些复杂农艺性状，分子

标记辅助育种以及转基因技术由于仅局限于单个或几个

基因的遗传改良，已不能满足当前玉米生产对优良新品

种的需求；而新型的育种模式——分子模块设计育种将

现代信息技术和育种工作相结合，能够将控制玉米复杂

农艺性状的多个有效模块聚合，提高改良育种效率，为

保障我国粮食安全提供有力的理论和技术支撑。可以预

见，随着测序技术和大数据的发展，在未来的玉米遗传

育种中，分子模块设计育种必将持续发挥领军作用，其

中亟待解决的问题主要包括 3 个方面。

4.1 分子模块的挖掘及调控网络的解析

在过去的几十年里，人们已挖掘并鉴定了一大批与玉

米重要农艺性状密切相关的功能基因和 QTL 位点，包括持

绿耐旱性、籽粒品质、株型以及抗病性等各个方面[21-27]。

但是关于这些重要农艺性状的分子模块网络并不完全清

楚，这极大阻碍了基于分子模块调控的玉米遗传改良。随

着全基因组测序技术的不断发展和更新，较低的测序成本

和高通量的测序数据使得大规模挖掘控制玉米复杂性状的

基因信息成为了可能——很多的玉米骨干自交系已完成测

序，有关玉米的生物信息学数据库的数据大幅增加[28-30]；

同时，转录组测序、蛋白质组测序和基因芯片等功能基因

组研究平台和玉米突变体库的构建，为深入研究玉米相关

功能基因的调控网络打下了良好的基础[31-35]。今后还需要

借助分子生物学、基因组学以及表观修饰等技术，深入

探索玉米复杂农艺性状的遗传基础及调控网络。

4.2 高通量表型的精准检测和利用

表型是基因型和环境型相互作用的结果，高效、

准确的表型检测和分析是玉米生产育种中十分关键的环

节，也是优良品种筛选、精准育种的先决条件。随着测

序技术的提高，玉米基因组学、蛋白质组学及代谢组学

等快速发展，而由于玉米表型的高度复杂性和传统表型

鉴定技术的限制，导致玉米表型组学研究相对滞后，也

使得相当一部分基因组信息无法被充分利用。因此，发

展先进的表型鉴定技术、搭建高通量表型检测平台成为

了必然。国内外大型企业及科研机构先后在人工气候或

大田等不同环境条件下建立了各种重要农艺性状的表型

鉴定平台，可以自动化收集表型数据[36-38]。在未来的农

业生产中，如何利用先进的高通量表型检测技术和平台

精准收集表型数据信息，并与基因组学等多学科技术相

结合，深入挖掘与玉米重要农艺性状密切相关的分子模

块，以促进玉米高通量遗传育种将是今后人们关注的重

点，也是实现玉米复杂农艺性状改良的理论基础。

4.3 多学科的交叉与融合

玉米分子模块设计育种作为一个多学科的集合与

交叉，是一项高度综合的系统工程，需要将基因组学、

表型组学、计算生物学、系统生物学和合成生物学相结

合，对控制玉米复杂农艺性状的分子模块进行解析、组

装、耦合，并进行新型品种的分子设计和培育。但值得

注意的是，目前我国玉米育种队伍比较分散，研究缺乏

持续性和系统性。因此，在今后的育种工作中需要高度

整合资源，加强多学科交叉和共性技术集成以加强玉米

分子育种平台的建设，完善和促进玉米分子模块设计育

种体系。利用分子模块设计育种技术无疑能够全面解析

控制玉米复杂农艺性状的重要分子模块，通过多模块的
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耦合和组装模拟，实现复杂性状的定向改良，培育高产

优质的玉米新品系。

5 结语

我国是农业大国，玉米的持续稳定生产对于保障我

国农业可持续发展和国家粮食安全具有重大的现实和战

略意义。在过去的几十年里，我国玉米育种取得了举世

瞩目的成绩，总产不断上升，但是单产相对较低。将分

子模块设计育种充分应用到玉米育种工作中，是将分子

生物学前沿知识与生产育种实践的紧密结合，对于玉米

育种的发展，特别是对于玉米复杂性状的遗传改良具有

重要的引领作用。玉米分子模块设计育种创新体系的建

立，将有助于提升我国农作物育种的技术水平，实现从

“经验育种”向“精准育种”的转化，加速我国玉米新

品种的选育进程。
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Application and Prospect of Molecular Module-based 
Crop Design Technology in Maize Breeding
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Abstract     Maize is one of the most important food crops and plays a decisive role in the people's livelihood and national economy in China. 

Its sustained and stable production is of great strategic significance for ensuring food security and supply-side structural reform. Although 

traditional hybrid breeding technology has made a great contribution to increasing maize production, it can no longer satisfy the demand for a 

better life of current society. With the rapid development of modern biotechnology, molecular breeding has become an important direction and 

an inevitable choice for maize breeding, and the molecular module-based crop design technology, by combining multiple disciplines to achieve 

multi-module optimization and assembly at the whole genome level, will greatly promote maize breeding in China. Here, we provide an 

overview on the development of maize breeding technology and the significant achievements of molecular module-based technology in maize 

breeding recently. Finally, directions for maize breeding in future are also discussed.

Keywords    maize, breeding technology, design breeding, molecular modules
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