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　　摘要：全球人口增长和气候变化给粮食安全带来了严峻挑战，预计到２０３０年，全球的粮食需求将增至１１６亿ｔ，而
传统的育种方式难以满足粮食需求。玉米是全球产量最高的粮食作物，对玉米进行遗传改良非常重要。本文描述了

分子育种技术体系的演进历程，分析了分子标记辅助选择、基因组编辑、全基因组关联分析和多组学整合等技术的原

理、优势和局限性。通过综述现有的研究成果，系统梳理了上述技术在玉米抗旱、耐盐、抗病及品质改良中的关键作

用，并且提出了今后的优化途径，比如开发高保真Ｃａｓ９变体、构建跨组学知识图谱、整合无人机表型数据优化基因 ×
环境互作模型等。泛基因组解析、单细胞多组学技术及人工智能驱动的数字化育种平台，通过模块化设计与动态环境

适配，实现复杂性状的精准调控将是未来玉米遗传改良的方向。本研究为玉米分子育种提供了理论框架与技术路径，

对推动作物遗传改良进入可预测设计新阶段具有参考价值。
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　　根据联合国粮农组织（ＦＡＯ）数据预测，至２０３０
年，世界人口将增长至８５亿人，每年的粮食需求量
达 １１６亿ｔ［１］，届时遭受饥饿的人数将达到６．７亿
人［２］。只有将现有作物的产量提高６０％ ～１００％才
能缓解粮食危机［３］。但气候变化、土地退化、水资

源短缺以及政治地缘冲突都会给这一目标带来巨

大的挑战［４］。

玉米（ＺｅａｍａｙｓＬ．）是世界上产量最高的作物，
约占全球谷物总产量的３５．７％［５］，是人类食物、牲

畜饲料和工业材料的主要来源［６］。为缓解粮食危

机，玉米产量必须翻番［２］，传统育种难以增加玉米

的遗传变异性，但分子技术却可以增加玉米的遗传

多样性，也可以增加玉米的耐密性、产量、抗病性、

抗逆性和适应性［７］，现代育种模式主要以组建多领

域合作团队为主［８］，分子育种技术使传统育种得到

了优化。目前，分子技术已迈入合成生物学与多组

学融合的时代，ＡＩ智慧育种时代也将快速到来。

１　分子技术概述

分子育种技术体系的演进经历了从经验积累

到智能设计的模式转变，其发展历程可分为４个关
键阶段。第１阶段：原始育种阶段（约公元前９０００
年至１８世纪）基于人工选择与表型观察，实现了野
生植物的初步驯化［９］；第２阶段：传统杂交育种阶
段（１９世纪至２０世纪中叶）依托孟德尔遗传定律，
通过杂交重组改良作物性状，但受限于长周期和低

效表型选择［１０－１１］；第３阶段：２０世纪８０年代分子
标记技术［限制性片段长度多态性（ＲＦＬＰ）、简单序
列重复（ＳＳＲ）、单核苷酸多态性（ＳＮＰｓ）］的兴起，使
育种进入基因型选择阶段，显著缩短了抗病基因导

入周期［１２］。２１世纪初转基因技术突破种间遗传壁
垒，推动抗虫棉等商业化品种发展，但外源基因插

入不稳定性和伦理争议限制了该应用发展。２０１２
年后，ＣＲＩＳＰＲ－Ｃａｓ９基因组编辑技术实现了精准基
因修饰［１３］，结合全基因组关联分析（ＧＷＡＳ）和全基
因组选择（ＧＳ）技术，将多基因性状预测精度提升至
０．６～０．８，育种周期压缩４０％～６０％；第４阶段：合成
生物学与多组学融合阶段，将形成“基因发掘－模块
组装－智能设计”全链条智能育种技术体系［１４］。

分子技术可以对特定性状进行精准改良从而

加快传统育种进程［１５］，该技术在抗逆、抗病、高微量

元素和高营养玉米育种上有着广泛应用。以下是
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一些关键分子技术的介绍。

１．１　分子标记辅助选择（ＭＡＳ）
分子标记辅助选择是一种用于识别与目标性

状相关的基因或基因组区域的可以快速筛选出携

带目标性状植株的技术［１６］。常用的分子标记技术

有ＲＦＬＰ、随机扩增多态性 ＤＮＡ（ＲＡＰＤ）、扩增片段
长度多态性（ＡＦＬＰ）、序列标签位点（ＳＴＳ）、序列特
征扩增区域（ＳＣＡＲｓ）、ＳＳＲ、简单序列重复间区
（ＩＳＳＲ）、转座子、ＳＮＰｓ和ＱＴＬ定位［１７］。

１．２　全基因组关联研究（ＧＷＡＳ）
全基因组关联研究是一种研究 ＳＮＰｓ与表型性

状之间关系的方法［１４］。ＧＷＡＳ与其他分子技术（例
如ＭＡＳ、ＧＳ）可以有效识别与复杂性状（如耐旱性、
抗病性等）相关的基因位点，为分子育种提供重要

的遗传信息。

１．３　基因组选择（ＧＳ）
ＧＳ是一种通过全基因组标记数据来预测个体

育种值的方法，ＧＳ能在考虑多个性状的前提下快速
筛选出优良植株，可以有效缩短育种周期并降低育

种成本，同时它还可以与其他分子技术相结合，提

高玉米目标性状育种的效率，ＧＳ是改善复杂性状的
强大工具［１８－１９］。

１．４　基因编辑技术（ＣＲＩＳＰＲ／Ｃａｓ９）
ＣＲＩＳＰＲ／Ｃａｓ９是一种革命性的基因编辑工具，

具有划时代的意义。它能够直接编辑目标基因，也

可对基因组进行精确的插入、删除或替换，改变目

标性状［２０－２１］。

１．５　多组学整合分析
多组学整合分析可以系统整合基因组、转录

组、蛋白质组、代谢组等不同分子层面的数据，帮助

科研人员探索生物系统复杂的调控机制［２２］。特点

是它突破了单一组学的局限性，能够多层次、多维

度地解析生物过程，发现分子间的互作效应，转录

组学和代谢组学技术还可以帮助科研人员全面了

解在不同环境条件下作物的基因表达模式和代谢

途径变化。

１．６　各分子技术间的优势、存在的不足以及优化策略
传统的育种方法包括杂交育种、诱变育种，这

些方法耗时、费力，且非定向的育种计划无法满足

日益增长的全球粮食需求。而利用分子技术育种

能够提供快速、靶向的突变并识别特定的分子机制

对玉米进行品种改良。以下是一些分子技术的优

势、存在不足及优化策略（表１）。
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２　分子技术在玉米遗传改良中的应用

２．１　分子技术在玉米抗旱遗传改良中的应用
干旱胁迫通过多维度生理干扰机制诱发玉米

代谢紊乱，严重影响着玉米生产，对全球食物供应

构成严重威胁［４４］。在干旱条件下，增强玉米的耐旱

性以保持稳定产量已成为农业科学研究的核心任

务，分子技术可以加速选育耐旱品种进程。在玉米

抗旱育种过程中，分子育种技术的整合应用为抗逆

性改良提供了系统化解决方案［１４］。基于 ＳＮＰ、ＳＳＲ
和插入／缺失（ＩｎＤｅｌ）等分子标记的 ＭＡＳ技术［４５］，

可构建玉米种质资源鉴定体系，结合田间表型数据

筛选抗逆性状相关标记位点［４６］，显著提升种质筛选

效率。通过基因编辑技术 ＣＲＩＳＰＲ／Ｃａｓ９系统对候
选基因进行定点修饰，经逆境胁迫实验验证基因功

能［４７］，为性状改良提供精准靶点。全基因组关联分

析（ＧＷＡＳ）整合大规模重测序数据，可挖掘抗逆相
关遗传变异并构建预测模型，结合表型组学与传感

器技术实现植株生长状态的高通量监测［１９］，有效缩

短性状筛选周期。通过标记辅助回交育种（ＭＡＢＣ）
与全基因组选择（ＧＳ）的协同应用，形成多技术融合
的育种策略，系统性提升玉米耐旱性状改良效率。

Ｐａｃｅ等通过 ＭＡＳ与 ＧＷＡＳ整合策略，在 ２６８
个 ＳＮＰ位点中解析出根系性状的遗传多样性［４８］；

Ｚａｉｄｉ等则聚焦生殖阶段耐旱性，鉴定出１１７个与根
功能及结构特性相关的 ＳＮＰ［４９］；Ｇｕｏ等进一步在
２０９份种质中锁定 ７个调控初生根发育的候选基
因［５０］；Ｍａ 等 通 过 ＣＲＩＳＰＲ／Ｃａｓ９ 系 统 证 实
ＺｍＤＲＥＢ１Ａ基因在３号和５号染色体上的 ＳＮＰ位
点具有干旱响应功能，其调控网络涉及乙烯与茉莉

酸信号通路的交叉调控［５１］；Ｌｉｕ等在多亲本重组自
交系群体中发现，ｕｍｃ１３５１、ｂｉｎ２．０２等主效 ＱＴＬ，并
通过 ＺｍＭＡＤＳ１６基因功能验证阐明其对耐旱性的
核心作用［５２］；Ｚｈａｎｇ等研究发现，在干旱胁迫下
ＺｍＰ５ＣＲ、ＺｍＮＣＥＤ３、ＺｍＡＢＡ８ＯＸ等基因形成协同
调控轴，驱动脯氨酸积累与 ＡＢＡ信号激活［５３］；

Ｃａｓｔｉｇｌｉｏｎｉ等则系统解析了 ＧＢ１基因在甘氨酸甜菜
碱合成通路中的分子机制［５４］；Ｘｉｅ等通过多组学技
术验证了 ＺｍＰ５ＣＳ１基因在干旱适应中的核心地
位［５５］；而Ｘｉａｏ等揭示了 ＨＤ－ＺＩＰ转录因子家族在
根叶组织中的特异性表达模式及其抗旱功能，为靶

向基因调控提供了新依据［５６］；刘松涛等通过基因克

隆、生物学分析，证明ＺｍＰＯＤ基因过表达增强了对

干旱胁迫的承受力［５７］。

２．２　分子技术在玉米耐盐遗传改良中的应用
含有过量Ｎａ＋的盐渍土壤在全球范围内广泛存

在，并严重影响了地球上 ８亿 ｈｍ２耕地的农业生
产［５８］。由于不适当的农业实践、工业污染和全球气

候变化，农业地区的土壤盐分正在增加［５９］，土壤盐

渍化是限制全球玉米生产的重大非生物胁迫之

一［６０］。玉米是食品、饲料、能源和牧草的重要来源，

为满足世界粮食需求，耐盐玉米育种已成为科研工

作者的重要任务，利用分子技术能够加快耐盐玉米

育种的进程。

在玉米耐盐性状的遗传解析研究中，多项分子

生物学研究揭示了关键基因的调控机制。Ｗａｎｇ等
基于ＣＩＭＢＬ４５与３Ｈ－２自交系构建的 Ｆ２代群体，
通过多维度研究体系（表型观察、遗传分析、基因定

位克隆、亚细胞定位及功能验证），证实 ＺｍＳＴＬ１基
因在盐胁迫应答中具有核心调控功能［６１］；Ｚｈａｎｇ等
通过ＧＷＡＳ和ＱＴＬ定位技术，发现ＺｍＨＫＴ１；２基因
存在显著功能多态性，其等位基因型的功能差异通

过电生理实验系统验证，并构建嵌合体蛋白阐明该

基因的离子转运机制［６２］；Ｌｉａｎｇ等采用代谢组学技
术绘制了玉米盐胁迫下的代谢图谱，结合 ＧＷＡＳ与
ＱＴＬ定位鉴定出脯氨酸合成通路关键基因
（ＺｍＰ５ＣＳ１、ＺｍＰ５ＣＲ）及 ＺｍＳＯＳ１基因。通过转基
因植株验证，揭示这些基因形成的协同调控网络：

在盐胁迫下，ＺｍＳＯＳ１介导的 Ｎａ＋／Ｈ＋逆向转运系
统与脯氨酸合成通路共同作用，实现胞内离子稳态

与渗透调节物质积累［６３］；Ｚｈｏｕ等通过进一步 Ｂ７３
ＥＭＳ突变体筛选获得 ｚｍｓｏｓ１－１和 ｚｍｓｏｓ１－２突变
体，其盐敏感表型证实了 ＺｍＳＯＳ１在植物耐盐机制
中的枢纽地位［６４］；赵志雄等通过基因克隆，研究蛋

白的结构和分析模式，揭示了ＺｍＤＩＲ１１参与了耐盐
胁迫的调控模式［６５］。这些都为玉米抗旱育种提供

了重要的基因靶点和技术参考。

２．３　分子技术在玉米耐低氮遗传改良中的应用
玉米在生长过程中对氮的需求很高。过量施

用氮肥除增加生产成本外，也造成了环境污染问

题。提高玉米在低氮环境下的适应性（耐低氮能

力）是育种者的重要目标［６６］。低氮耐受性是一种复

杂的性状，受到遗传因素、环境因素以及基因型与

环境互作的影响［６７］。

Ｌｕｏ等在低氮条件下利用 ＭＡＳ技术发现了２１
个显著诱导低氮耐受性的ＱＴＬ，并鉴定出约３０个候
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选基因［６８］；Ｈｅ等基于１５０个重组自交系（ＲＩＬｓ）的
表型与基因型数据，在高氮（ＨＮ）和低氮（ＬＮ）环境
下分别定位到３８个和３５个ＱＴＬ，其中１３个ＱＴＬ在
２种氮水平下重叠，表明这些位点可能在不同环境
中协同调控相同性状［６９］；Ｎｏｅｌ等通过对４１０个基因
型进行 ＧＷＡＳ分析，在低氮条件下筛选出４２个与
蛋白质含量、淀粉含量、油含量及产量显著相关的

ＳＮＰ，并确定５１个候选基因，在ＣＭＬ５５０／ＣＭＬ５０４双
亲群体中，低氮胁迫下检测到 ２个籽粒产量相关
ＱＴＬ［７０］；Ｅｒｔｉｒｏ等利用 ４１１份热带玉米自交系与
ＣＭＬ５３９杂交群体，在低氮条件下通过 ＧＷＡＳ鉴定
出４５个显著 ＳＮＰ，其中６个与籽粒产量相关的 ＳＮＰ
分布在１号、２号、５号、７号染色体上，共关联到１３６
个候选基因，其中７个 ＳＮＰ与 ＦＩＥ１等４个已知基
因的功能相关［７１］；Ｂｅｌａｙ等整合转录组数据与 Ｍｅｔａ
分析，筛选出耐低氮候选基因，并通过ＲＮＡ－Ｓｅｑ验
证其在氮响应中的表达模式［７２］。进一步利用

ＣＲＩＳＰＲ／Ｃａｓ９基因编辑技术对关键基因进行功能验
证，明确其参与耐低氮调控的分子机制，最终通过

田间试验评估基因编辑材料在低氮环境中的生长

表现与产量性状，证实相关基因的实际应用潜力。

２．４　分子技术在玉米抗病遗传改良中的应用
植物病害是制约作物生长发育及产量形成的

主要因素，全球范围内因病害导致的粮食与经济作

物产量损失率超过２０％。玉米作为重要粮食作物，
其病害防控长期依赖化学药剂，但化学防治因环境

污染、病原体耐药性增强等问题受到限制，提升作

物自身抗性是很好的解决途径，培育抗病品种是当

前的主流策略［７３］。传统遗传改良方法因多数农艺

性状呈数量遗传特征，难以实现基因型持续优化。

为此，现代分子育种技术体系（包括分子标记辅助

筛选、回交育种、轮回选择及全基因组选择）结合基

因组编辑工具（如 ＣＲＩＳＰＲ／Ｃａｓ９）和全基因组关联
分析，已成为抗病玉米品种创制的核心手段。通过

筛选与抗性基因紧密连锁的分子标记，可高效实现

目标基因的间接选择，显著提高育种效率并产生显

著经济价值。

Ｓｏｎｇ等通过对 ＣＭＬ、ＤＴＭＡ和 ＣｏｍｂｉｎｅｄＰＯＰ这
３个群体共计５６２个自交系的 ＧＷＡＳ分析，鉴定出
１５个与茎腐病抗性显著关联的 ＳＮＰ位点，其中 Ｓ１＿
２５０２９５９７５、Ｓ１＿２５１０４１４６３和 Ｓ１＿２５００９２５５４位于稳
定遗传区域［７４］；Ｚｈａｎｇ等利用 ＲＩＬ群体结合多环境
表型评估，在 ２号染色体上定位到稳定抗茎腐病

ＱＴＬ位点ｑＭｒｄｄ２［７５］；Ｚｈａｎｇ等通过ＣＲＩＳＰＲ／Ｃａｓ９技
术编辑ＣｍＷＡＫ基因，显著增强玉米对穗腐病的抗
性，同时证实三螺旋转录因子 ＺｍＧＴ－３ｂ通过激活
细胞壁增殖相关基因提高抗病性［７６］；Ｚｈｕ等从抗病
自交系Ｙ３２中克隆主效 ＱＴＬｑＲｇｌｓ２，发现钙依赖性
蛋白激酶ＺｍＣＰＫ３９通过互作调控下游基因，在灰斑
病、北方叶枯病和南方叶枯病的广谱抗性中起核心

作用［７７］；Ｄｕ等通过分子 ＭＡＳ鉴定出灰斑病抗性相
关ＱＴＬｑＧＬＳ１０和 ｑＧＬＳ１６［７８］；Ｇｕｏ等利用高抗与感
病亲本构建的 ＲＩＬ群体，定位到赤霉病抗性 ＱＴＬ
ｑＦＥＲ１和ｑＦＥＲ３，并建立基因组选择模型用于抗性
预测［７９］；Ｚｈａｏ等通过Ｆ２代群体分析鉴定出１１个与
纹枯病相关ＱＴＬ，其中２号、６号和１０号染色体上
的４个 ＱＴＬ表现出环境稳定性［８０］；Ｎａｉｒ等通过
ＭＡＳ技术将ＮＡＩ１１６中的抗霜霉病ＱＴＬ导入ＣＭ１３９
遗传背景，开发出抗病品系，验证了位于第６染色体
的一个主效ＱＴＬ［８１］；Ｔａｏ等揭示ＺｍＷＡＫＬ－ＺｍＷＩＫ－
ＺｍＢＬＫ１－ＺｍＲＢＯＨ４模块通过调控活性氧（ＲＯＳ）
信号传导增强抗病性［８２］；Ｚｈｕ等通过叠加９个抗病
基因创制高抗材料［８３］；Ｚｏｎｇ等利用 ＣＲＩＳＰＲ／Ｃａｓ９
编辑 ＺｍＦＲ１及多基因叠加策略实现抗性综合提
升［８４］；Ｔｅｃｈｎｏｗ等基于基因组选择（ＧＳ）模型显著提
高硬质和硬粒玉米品系的抗病性预测精度［８５］。

２．５　分子技术在高淀粉玉米遗传改良中的应用
淀粉是玉米籽粒的主要成分，大约占籽粒重量

的７０％，是为人类提供充足食物、饲养动物的主要
能量来源［８６］，通过分子技术了解与玉米淀粉合成相

关的生物学过程，对育种过程中提高玉米的淀粉含

量有很重要的意义，是提高玉米产量和品质的有力

手段［８７］。

近年来，玉米籽粒淀粉相关性状的遗传调控机

制研究在多位点解析和分子互作网络层面取得系

列进展。Ｋｙｕ等基于ＳＳＲ和 ＳＮＰ标记的联合分析，
鉴定出６个与直链淀粉含量显著相关的 ＱＴＬ位点
（ｑＡｍｙ１－１、ｑＡｍｙ２－１、ｑＡｍｙ３－１、ｑＡｍｙ４－１、
ｑＡｍｙ５－１、ｑＡｍｙ７－１），揭示了直链淀粉含量的多
基因协同调控特征［８８］；Ｗａｎ等通过 ＧＷＡＳ在天然
玉米 种 群 中 发 现 ＳＮＰ位 点 ＧＲＭＺＭ２Ｇ０８５８４９
（Ｍ２３），它通过直接互作ＧＲＭＺＭ２Ｇ０５３７６４（Ｍ２）和
间接关联 ＧＲＭＺＭ２Ｇ１２７６３２（Ｍ４）的分子机制参与
淀粉合成通路，成为调控籽粒淀粉积累的关键位

点［８９］；Ｚｈａｎｇ等利用重组自交系群体开展多环境
ＱＴＬ定位，鉴定出 ｑＳＣ－１－１、ｑＳＣ－４－３等主效
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ＱＴＬ，并证实Ｓｕｓ１、Ｓｕｓ２等基因在淀粉合成中的核心
作用［９０］；Ｈｕ等在多亲本群体中通过联合分析鉴定
出５０个 ＱＴＬ（含１８个新位点），其中 ｑＳＴＡ４－２对
应的ＺｍＴＰＳ９基因通过海藻糖代谢通路调控淀粉含
量，敲除该基因可使籽粒淀粉含量和重量同步提

升［９１］；Ｌｉｕ等通过 ＧＷＡＳ在 １、２号染色体定位到
ＲＭＺＭ２Ｇ０８２８１６、ＧＲＭＺＭ２Ｇ４５０１６３和ＧＲＭＺＭ２Ｇ１２８１４９
共３个ＳＮＰ位点，揭示了淀粉合成相关酶活性的多
通路协同调控机制［９２］；Ｌｉｕ等的后续研究进一步在
３００个自然群体的玉米自交系中鉴定出１２个与淀
粉颗粒大小显著相关的ＱＴＬ及其候选基因，完善了
淀粉品质形成的遗传网络［９３］。

２．６　分子技术在优质蛋白玉米遗传改良中的应用
玉米是牲畜饲料和人类消费的主要谷类作物，

玉米胚乳中的赖氨酸和色氨酸含量被认为是决定

食品和饲料营养价值的最重要性状之一［９４］。然而，

普通玉米由于缺乏这２种必需氨基酸，导致其蛋白
质含量较低［９５］，这极大地限制了必需氨基酸在人类

和牲畜中的营养价值，通过用高赖氨酸玉米替代普

通玉米，可以在同等重量的基础上维持人和牲畜适

当的氨基酸平衡［９６］。

许多人员都在致力于对控制玉米籽粒中氨基

酸含量的基因进行研究，其中突变体 Ｏｐａｑｕｅ－２
（ｏ２）相较于正常基因型，其籽粒胚乳中的赖氨酸含
量翻倍［９４］。然而，ｏ２也有其弊端，它会导致玉米籽
粒虫害易感性而降低谷物的价值［９７］，控制 ｏ２的等
位基因被称为 ｏ２修饰因子，这种改良的 ｏ２玉米突
变体被称为优质蛋白玉米 ＱＰＭ［９８］，发现更多优势
基因并增强对培育优质蛋白玉米品种至关重要［９９］；

Ｚｈａｎｇ等通过对４个ＤＨ群体的遗传分析，成功鉴定
出３个效应较大的 ＱＴＬ（ｑＬｙｓ１．１、ｑＬｙｓ２．１和 ｑＬｙｓ
３１），同时发现多个与赖氨酸合成和代谢途径相关
的候选基因，为高赖氨酸玉米育种提供了重要的分

子标记［１００］；Ｌｅｍｉ通过传统育种方法，结合Ｏｐａｑｕｅ－２
基因和修饰基因，成功开发出硬质籽粒且营养价值

高的ＱＰＭ品种，同时通过 ＱＴＬ定位与 ＧＷＡＳ分析
显著缩短育种周期，另外分别用普通玉米和ＱＰＭ作
为饲料对鸡和猪做了投喂试验，结果表明，使用

ＱＰＭ饲料的鸡体重增长速度提高１５％，猪的饲料转
化率提高２０％［１０１］；寻找更多高赖氨酸玉米的新突

变一直是科研人员研究热点，直到Ｙａｎｇ等发现一个
隐性突变不透明１６（ｏ１６）［１０２］。Ｓａｒｉｋａ等对野生型
和ｏ１６供体系组群进行研究，结果表明，携带ｏ１６ｏ１６

的基因型赖氨酸含量和色氨酸含量是普通玉米的

近２倍［１０３］；Ｚｈａｎｇ等在糯质背景下叠加 ｏ２和 ｏ１６，
结果表明，叠加系的赖氨酸含量高于 ｏ２ｏ２分离个
体［１０４］；Ｌｉｕ等开发了与胚乳修饰相关的功能性标记
ｑｇ２７，为ＱＰＭ育种提供了重要的技术支持［１０５］；倪雪

梅等通过对 ５２６份大胚超高油玉米蛋白测定和
ＧＷＡＳ分析，找到了多个与高蛋白含量相关的 ＱＴＬ
位点［１０６］。利用分子技术可以明显加快培育优质蛋

白玉米品种的育种周期，对玉米育种至关重要。

２．７　分子技术在多维生素和微量元素玉米遗传改
良中的应用

玉米在全球范围内参与了牲畜的生产周

期［１０７］。玉米中富含诸如酚类、类胡萝卜素、花青

素、黄酮类化合物等微量元素和植物化学物质，这

些成分对人类和畜禽的健康有益［１０８］。虽然普通玉

米微量元素含量不足，但玉米具有很大的遗传变异

性，利用分子技术可以有效地培育出特用的品

种［１０９］，科研人员一直致力于开发富含维生素 Ａ、类
胡萝卜素的橙色玉米以及高锌强化玉米的优良品

种［１１０－１１１］。分子技术是将多个基因的有利等位基

因结合到玉米育种计划中的理想方法，以开发更多

杂交种［１１２］。

Ｄａｓ等通过ＭＡＳ成功开发了富含维生素 Ａ、Ｃ、
Ｅ的玉米品系。研究结果表明，通过固定 ｖｔｅ４（α－
生育酚甲基转移酶）、ｏ２（不透明２）、ｃｒｔＲＢ１（β－胡
萝卜素羟化酶）（β－胡萝卜素羟化酶）和ｌｃｙＥ（番茄
红素ε环化酶）基因的有利等位基因，可以显著提
高玉米中的α－生育酚和β－胡萝卜素含量，同时保
持轮回亲本的优良农艺性状［１１３］；Ｐｒａｓａｎｎａ等成功育
成带有ｃｒｔＲＢ１和ｌｃｙＥ基因的富含ｐｒｏＡ的玉米杂交
种，使维生素Ａ含量提高２～１０倍［１１４］；Ｌｉ等已鉴定
出携带ｖｔｅ４基因（α－生育酚甲基转移酶）有利等位
基因的玉米突变体，其维生素 Ｅ含量比普通玉米高
２～３倍［１１５］；Ｈｏｕ等通过对玉米潜在基因资源的系
统挖掘，发现并验证了多个与维生素、酚类化合物

和花青素等重要性状相关的基因（ＣＳＮ６在维生素
合成、ＨＲＺ在酚类化合物合成、ＺＩＰ８在调控玉米酚
类化合物积累、Ａｎｔ１在调控花青素积累中都起到重
要作用）［１０８］；Ｈｉｎｄｕ等对９２３个热带／亚热带玉米自
交系进行了表型鉴定，高密度基因分型技术（ＧＢＳ）
进行基因组扫描和 ＧＷＡＳ分析，共鉴定出２０个与
籽粒锌浓度显著相关的 ＳＮＰ，例如位于５、７、９号染
色体上的特定 ＳＮＰ对锌浓度的影响尤为显著［１１６］；
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Ｌｕｎｇａｈｏ等通过使用数量性状位点（ＱＴＬ）分析方法
和ＭＡＳ，鉴定出玉米籽粒中３个与铁浓度（ＦｅＧＣ）相
关ＱＴＬ和与生物利用率（ＦｅＧＢ）相关的１０个 ＱＴＬ，
且二者之间无显著相关性［１１７］；Ｘｕ等通过整合转录
组与代谢组数据，系统揭示了玉米响应低磷胁迫的

分子网络［２２］。这些发现均为玉米强化育种提供了

重要的遗传信息，未来可通过结合传统育种技术和

分子标记辅助选择，开发出具有高生物利用率的维

生素和微量元素的玉米品种。

３　未来展望

在遗传基础解析方面，基于泛基因组学的结构

变异分析突破了单一参考基因组的局限，科研人员

尝试将热带和耐旱种质资源进行基因组组装，成功

鉴定了ＱＴＬ的８．９ｋｂ功能性 ＩｎＤｅｌ及抗旱相关的
Ｈ＋泵新等位基因［１１８－１１９］。第三代测序技术构建的

端粒到端粒完整基因组揭示了超过 １０００个新基
因，为解析基因组复杂区域的功能元件提供了关键

工具［１２０］，这些技术的突破推动了遗传定位从单一

ＳＮＰ分析向单倍型关联研究的进化，显著提升了性
状预测模型的准确性［１２１］，研究模式正在从单基因

功能解析向多层级网络构建转变。氮胁迫条件下

根生物量调控模块的发现［１２２］以及 ＣＬＡＶＡＴＡ－
ＷＵＳＣＨＥＬ信号回路对穗部性状的调控机制［１２３］，证

实了模块化研究在复杂性状解析中的有效性；单细

胞多组学技术实现了组织异质性的精细解析，通过

构建根尖发育轨迹和胚乳调控网络［１２４－１２５］，揭示了

遗传效应在细胞特异性的时空表达模式；ＧＷＡＳ与
单细胞转录组联用技术［１２６］为建立基因型 －表型关
联提供了细胞分辨率的新维度；ＣＲＩＳＰＲ／Ｃａｓ系统通
过双生病毒载体递送技术实现了多重编辑效率提

升［１２７］，而Ｐｒｉｍｅ编辑技术在不引发双链断裂的情况
下完成了精准碱基替换［１２８］；合成生物学元件如正

交调控系统［１２９］和可编程 ＣＲＩＳＰＲｉ平台［１３０］的建立，

使代谢通路重构和抗逆响应元件的理性设计成为

可能；深度学习驱动的蛋白质从头设计技术［１３１］为

光合效率提升等复杂性状改良开辟了新路径，智能

育种体系正通过多源数据融合实现模式升级；自动

化表型平台结合无人机遥感与３Ｄ点云分析［１３２］，实

现了田间性状的高通量采集；基于 ＩｍａｇｅＮｅｔ级标准
化数据集训练的机器学习模型［１３３］，可精准预测杂

交组合的产量潜力；微生物组研究揭示了根系微生

物群通过外多糖合成和抗氧化机制增强抗盐性的

新机制［１３４］，而 ｍＧＷＡＳ鉴定的氮胁迫响应基
因［１３５］，为整体基因组育种提供了分子靶点。

笔者认为，未来研究需实现一下突破：建立跨

物种趋同选择基因库，借鉴玉米 －水稻 ＷＤ４０蛋白
的趋同选择机制［１３６］，发掘多作物普适性调控模块；

开发时空特异性基因组编辑系统，利用单细胞图谱

精准定位发育阶段特异性的编辑靶点，构建多组学

整合的数字化育种平台，通过环境响应元件（ＥＲＥ）
与表型预测模型的耦合优化，实现品种特性的智能

适配。这些技术突破与系统研究的深度融合，将推

动玉米遗传改良进入可预测设计的新时代。
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［７９］ＧｕｏＺＦ，ＷａｎｇＳＨ，ＬｉＷ Ｘ，ｅｔａｌ．ＱＴＬｍａｐｐｉｎｇａｎｄｇｅｎｏｍｉｃ
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［８３］ＺｈｕＸ，ＺｈａｏＪＦ，ＡｂｂａｓＨ Ｍ Ｋ，ｅｔａｌ．Ｐｙｒａｍｉｄｉｎｇｏｆｎｉｎｅ
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ｃｏｎｔｅｎｔｉｎｍａｉｚｅＲＩＬｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｕｓｉｎｇＳＳＲａｎｄＳＮＰｍａｒｋｅｒｓ［Ｊ］．

Ｐｌａｎｔｓ，２０２３，１２（２）：２３９．

［８９］ＷａｎＷＴ，ＷｕＹ，ＨｕＤ，ｅｔａｌ．Ｇｅｎｏｍｅｗｉｄｅａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎａｎａｌｙｓｉｓｏｆ

ｋｅｒｎｅｌｎｕｔｒｉｔｉｏｎａｌｑｕａｌｉｔｙｉｎｔｗｏｎａｔｕｒａｌｍａｉｚｅｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ［Ｊ］．

ＭｏｌｅｃｕｌａｒＢｒｅｅｄｉｎｇ，２０２３，４３：１８．

［９０］ＺｈａｎｇＸＬ，ＷａｎｇＭ，ＺｈａｎｇＣＺ，ｅｔａｌ．ＧｅｎｅｔｉｃｄｉｓｓｅｃｔｉｏｎｏｆＱＴＬｓ

ｆｏｒｓｔａｒｃｈｃｏｎｔｅｎｔｉｎｆｏｕｒｍａｉｚｅＤＨｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ［Ｊ］．Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓｉｎ

ＰｌａｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２０２２，１３：９５０６６４．

［９１］ＨｕＳＴ，ＷａｎｇＭ，ＺｈａｎｇＸ，ｅｔａｌ．Ｇｅｎｅｔｉｃｂａｓｉｓｏｆｋｅｒｎｅｌｓｔａｒｃｈ

ｃｏｎｔｅｎｔｄｅｃｏｄｅｄｉｎａｍａｉｚｅｍｕｌｔｉ－ｐａｒｅｎｔｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ

ＢｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙＪｏｕｒｎａｌ，２０２１，１９（１１）：２１９２－２２０５．

［９２］ＬｉｕＮ，ＸｕｅＹＤ，ＧｕｏＺＹ，ｅｔａｌ．Ｇｅｎｏｍｅ－ｗｉｄｅａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎｓｔｕｄｙ

ｉｄｅｎｔｉｆｉｅｓｃａｎｄｉｄａｔｅｇｅｎｅｓｆｏｒｓｔａｒｃｈｃｏｎｔｅｎｔｒｅｇｕｌａｔｉｏｎｉｎｍａｉｚｅ

ｋｅｒｎｅｌｓ［Ｊ］．ＦｒｏｎｔｉｅｒｓｉｎＰｌａｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２０１６，７：１０４６．

［９３］ＬｉｕＮ，ＺｈａｎｇＺＨ，ＸｕｅＹＤ，ｅｔａｌ．Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎｏｆｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅｔｒａｉｔ

ｌｏｃｉａｎｄｃａｎｄｉｄａｔｅｇｅｎｅｓｆｏｒｍａｉｚｅｓｔａｒｃｈｇｒａｎｕｌｅｓｉｚｅｔｈｒｏｕｇｈ

ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎｍａｐｐｉｎｇ［Ｊ］．ＳｃｉｅｎｔｉｆｉｃＲｅｐｏｒｔｓ，２０１８，８（１）：１４２３６．

［９４］ＰｌａｎｔａＪ，ＭｅｓｓｉｎｇＪ．Ｑｕａｌｉｔｙｐｒｏｔｅｉｎｍａｉｚｅｂａｓｅｄｏｎｒｅｄｕｃｉｎｇｓｕｌｆｕｒ

ｉｎｌｅａｆｃｅｌｌｓ［Ｊ］．Ｇｅｎｅｔｉｃｓ，２０１７，２０７（４）：１６８７－１６９７．

［９５］Ｊｏｍｐｕｋ，Ｃ，Ｃｈｅｕｃｈａｒｔ，Ｐ，Ｊｏｍｐｕｋ，ｅｔａｌ．Ｉｍｐｒｏｖｅｄｔｒｙｐｔｏｐｈａｎｃｏｎｔｅｎｔ

ｉｎｍａｉｚｅｗｉｔｈｏｐａｑｕｅ－２ｇｅｎｅｕｓｉｎｇｍａｒｋｅｒａｓｓｉｓｔｅｄｓｅｌｅｃｔｉｏｎ（ＭＡＳ）

ｉｎｂａｃｋｃｒｏｓｓａｎｄｓｅｌｆｉｎｇｇｅｎｅｒａｔｉｏｎｓ［Ｊ］．ＫａｓｅｔｓａｒｔＪｏｕｒｎａｌ（Ｎａｔｕｒａｌ

Ｓｃｉｅｎｃｅ），２０１１，４５（４）：６６６－６７４．

［９６］ＴｕｌｕＤ，ＡｚｍａｃｈＧ，ＴｅｓｓｏＢ．Ｐｅｒｓｅｐｅｒｆｏｒｍａｎｃｅａｎｄｈｅｔｅｒｏｓｉｓｏｆ

ｑｕａｌｉｔｙｐｒｏｔｅｉｎｍａｉｚｅ（ＺｅａｍａｙｓＬ．）ｉｎｂｒｅｄｌｉｎｅｓａｄａｐｔｅｄｔｏｍｉｄ－

ａｌｔｉｔｕｄｅｓｕｂ－ｈｕｍｉｄａｇｒｏ－ｅｃｏｌｏｇｙｏｆｅｔｈｉｏｐｉａ［Ｊ］．Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌａｎｄ

ＦｏｏｄＳｃｉｅｎｃｅｓ，２０１８，５：１４－２６．

［９７］ＨｏｌｄｉｎｇＤＲ，ＨｕｎｔｅｒＢＧ，ＫｌｉｎｇｌｅｒＪＰ，ｅｔａｌ．Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎｏｆ

ｏｐａｑｕｅ２ｍｏｄｉｆｉｅｒＱＴＬｓａｎｄｃａｎｄｉｄａｔｅｇｅｎｅｓｉｎｒｅｃｏｍｂｉｎａｎｔｉｎｂｒｅｄ

ｌｉｎｅｓｄｅｒｉｖｅｄｆｒｏｍｔｈｅＫ０３２６Ｙｑｕａｌｉｔｙｐｒｏｔｅｉｎｍａｉｚｅｉｎｂｒｅｄ［Ｊ］．

ＴｈｅｏｒｅｔｉｃａｌａｎｄＡｐｐｌｉｅｄＧｅｎｅｔｉｃｓ，２０１１，１２２（４）：７８３－７９４．

［９８］ＷｕＹＲ，ＭｅｓｓｉｎｇＪ．Ｐｒｏｔｅｏｍｅｂａｌａｎｃｉｎｇｏｆｔｈｅｍａｉｚｅｓｅｅｄｆｏｒｈｉｇｈｅｒ

ｎｕｔｒｉｔｉｏｎａｌｖａｌｕｅ［Ｊ］．ＦｒｏｎｔｉｅｒｓｉｎＰｌａｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２０１４，５：２４０．

［９９］ＤｅｎｇＭ，ＬｉＤＱ，ＬｕｏＪＹ，ｅｔａｌ．Ｔｈｅｇｅｎｅｔｉｃａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅｏｆａｍｉｎｏ

ａｃｉｄｓｄｉｓｓｅｃｔｉｏｎｂｙａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎａｎｄｌｉｎｋａｇｅａｎａｌｙｓｉｓｉｎｍａｉｚｅ［Ｊ］．

ＰｌａｎｔＢｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙＪｏｕｒｎａｌ，２０１７，１５（１０）：１２５０－１２６３．

［１００］ＺｈａｎｇＸＬ，ＷｅｎＨＴ，ＷａｎｇＪ，ｅｔａｌ．ＧｅｎｅｔｉｃａｎａｌｙｓｉｓｏｆＱＴＬｓｆｏｒ

ｌｙｓｉｎｅｃｏｎｔｅｎｔｉｎｆｏｕｒｍａｉｚｅＤＨｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ［Ｊ］．ＢＭＣＧｅｎｏｍｉｃｓ，

２０２４，２５（１）：８５２．

［１０１］ＬｅｍｉＹ．Ｒｅｖｉｅｗｏｎｍａｉｚｅ（ＺｅａｍａｙｓＬ．）ｂｒｅｅｄｉｎｇｍｅｔｈｏｄｓｆｏｒ

ｉｍｐｒｏｖｉｎｇｑｕａｌｉｔｙｐｒｏｔｅｉｎａｎｄｏｔｈｅｒｓｎｕｔｒｉｔｉｏｎａｌｔｒａｉｔｓｌｅｍｉｙａｄｅｓａ

［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＢｉｏｌｏｇｙ，ＡｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅａｎｄＨｅａｌｔｈｃａｒｅ，２０２１：２２２４－

３２０８．　

［１０２］ＹａｎｇＷ Ｐ，ＺｈｅｎｇＹＬ，ＺｈｅｎｇＷ Ｔ，ｅｔａｌ．Ｍｏｌｅｃｕｌａｒｇｅｎｅｔｉｃ

ｍａｐｐｉｎｇｏｆａｈｉｇｈ－ｌｙｓｉｎｅｍｕｔａｎｔｇｅｎｅ（ｏｐａｑｕｅ－１６）ａｎｄｔｈｅ

ｄｏｕｂｌｅｒｅｃｅｓｓｉｖｅｅｆｆｅｃｔｗｉｔｈｏｐａｑｕｅ－２ｉｎｍａｉｚｅ［Ｊ］．Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ

Ｂｒｅｅｄｉｎｇ，２００５，１５（３）：２５７－２６９．

［１０３］ＳａｒｉｋａＫ，ＨｏｓｓａｉｎＦ，ＭｕｔｈｕｓａｍｙＶ，ｅｔａｌ．Ｅｘｐｌｏｒａｔｉｏｎｏｆｎｏｖｅｌ

ｏｐａｑｕｅ１６ｍｕｔａｔｉｏｎａｓａｓｏｕｒｃｅｆｏｒｈｉｇｈｌｙｓｉｎｅａｎｄｔｒｙｐｔｏｐｈａｎｉｎ

ｍａｉｚｅｅｎｄｏｓｐｅｒｍ［Ｊ］．ＩｎｄｉａｎＪｏｕｒｎａｌｏｆＧｅｎｅｔｉｃｓａｎｄＰｌａｎｔ

Ｂｒｅｅｄｉｎｇ（ｔｈｅ），２０１７，７７（１）：５９．

［１０４］ＺｈａｎｇＷＬ，ＹａｎｇＷＰ，ＷａｎｇＭＣ，ｅｔａｌ．Ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇｌｙｓｉｎｅｃｏｎｔｅｎｔ

ｏｆｗａｘｙｍａｉｚｅｔｈｒｏｕｇｈｉｎｔｒｏｇｒｅｓｓｉｏｎｏｆｏｐａｑｕｅ－２ａｎｄｏｐａｑｕｅ－１６

ｇｅｎｅｓｕｓｉｎｇｍｏｌｅｃｕｌａｒａｓｓｉｓｔｅｄａｎｄｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ［Ｊ］．

ＰＬｏＳＯｎｅ，２０１３，８（２）：１－１０．

［１０５］ＬｉｕＨ Ｊ，ＳｈｉＪＰ，ＳｕｎＣＬ，ｅｔａｌ．Ｇｅｎｅｄｕｐｌｉｃａｔｉｏｎｃｏｎｆｅｒｓ

ｅｎｈａｎｃｅｄｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆ２７－ｋＤａγ－ｚｅｉｎｆｏｒｅｎｄｏｓｐｅｒｍ

ｍｏｄｉｆｉｃａｔｉｏｎｉｎｑｕａｌｉｔｙｐｒｏｔｅｉｎｍａｉｚｅ［Ｊ］．Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓｏｆｔｈｅ

ＮａｔｉｏｎａｌＡｃａｄｅｍｙｏｆＳｃｉｅｎｃｅｓｏｆｔｈｅＵｎｉｔｅｄＳｔａｔｅｓｏｆＡｍｅｒｉｃａ，

２０１６，１１３（１８）：４９６４－４９６９．

［１０６］倪雪梅，胡玉兰，李　旭，等．大胚高油玉米籽粒蛋白质含量相

关ＱＴＬｓ定位研究［Ｊ］．分子植物育种，２０２４：１－６（２０２４－０３－

０７）［２０２５－０３－０１］．ｈｔｔｐｓ：／／ｌｉｎｋ．ｃｎｋｉ．ｎｅｔ／ｕｒｌｉｄ／４６．１０６８．Ｓ．

２０２４０３０５．１７５１．０１８．
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［１０７］ＴａｎｕｍｉｈａｒｄｊｏＳＡ，ＭｃＣｕｌｌｅｙＬ，ＲｏｈＲ，ｅｔａｌ．Ｍａｉｚｅａｇｒｏ－ｆｏｏｄ

ｓｙｓｔｅｍｓｔｏｅｎｓｕｒｅｆｏｏｄａｎｄｎｕｔｒｉｔｉｏｎｓｅｃｕｒｉｔｙｉｎｒｅｆｅｒｅｎｃｅｔｏｔｈｅ

ＳｕｓｔａｉｎａｂｌｅＤｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔＧｏａｌｓ［Ｊ］．ＧｌｏｂａｌＦｏｏｄＳｅｃｕｒｉｔｙ，２０２０，

２５：１００３２７．

［１０８］ＨｏｕＱＣ，ＺｈａｎｇＴＹ，ＳｕｎＫＴ，ｅｔａｌ．Ｍｉｎｉｎｇｏｆｐｏｔｅｎｔｉａｌｇｅｎｅ

ｒｅｓｏｕｒｃｅｓｆｏｒｂｒｅｅｄｉｎｇｎｕｔｒｉｔｉｏｎａｌｌｙｉｍｐｒｏｖｅｄｍａｉｚｅ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔｓ，

２０２２，１１（５）：６２７．

［１０９］ＲｅｙｎｏｌｄｓＭ，ＢｏｒｒｅｌｌＡ，ＢｒａｕｎＨ，ｅｔａｌ．Ｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎａｌｒｅｓｅａｒｃｈｆｏｒ

ｃｌｉｍａｔｅｒｅｓｉｌｉｅｎｔ，ｈｉｇｈｅｒｙｉｅｌｄｉｎｇｃｒｏｐｓ［Ｊ］．ＣｒｏｐＢｒｅｅｄｉｎｇ，

ＧｅｎｅｔｉｃｓａｎｄＧｅｎｏｍｉｃｓ，２０１９，１（２）：ｅ１９００１６．

［１１０］Ｐｉｘｌｅｙ，Ｋ，ＮａｔａｌｉａＰＲ，ＲａｍａｎＢａｂｕ，ｅｔａｌ．Ｂｉｏｆｏｒｔｉｆｉｃａｔｉｏｎｏｆｍａｉｚｅ

ｗｉｔｈｐｒｏｖｉｔａｍｉｎＡｃａｒｏｔｅｎｏｉｄｓ［Ｍ］／／Ｃａｒｏｔｅｎｏｉｄｓｉｎｈｕｍａｎｈｅａｌｔｈ．

Ｔｏｔｏｗａ：ＨｕｍａｎａＰｒｅｓｓ，２０１２：２７１－２９２．

［１１１］ＡｎｄｅｒｓｓｏｎＭＳ，ＳａｌｔｚｍａｎＡ，ＶｉｒｋＰＳ，ｅｔａｌ．Ｐｒｏｇｒｅｓｓｕｐｄａｔｅ：ｃｒｏｐ

ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔｏｆｂｉｏｆｏｒｔｉｆｉｅｄｓｔａｐｌｅｆｏｏｄｃｒｏｐｓｕｎｄｅｒＨａｒｖｅｓｔｐｌｕｓ

［Ｊ］． Ａｆｒｉｃａｎ ＪｏｕｒｎａｌｏｆＦｏｏｄ，Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅ，Ｎｕｔｒｉｔｉｏｎ ａｎｄ

Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ，２０１７，１７（２）：１１９０５－１１９３５．

［１１２］ＹａｄａｖａＤＫ，ＨｏｓｓａｉｎＦ，ＭｏｈａｐａｔｒａＴ．Ｎｕｔｒｉｔｉｏｎａｌｓｅｃｕｒｉｔｙｔｈｒｏｕｇｈ

ｃｒｏｐｂｉｏｆｏｒｔｉｆｉｃａｔｉｏｎｉｎＩｎｄｉａ：ｓｔａｔｕｓ＆ｆｕｔｕｒｅｐｒｏｓｐｅｃｔｓ［Ｊ］．Ｔｈｅ

ＩｎｄｉａｎＪｏｕｒｎａｌｏｆＭｅｄｉｃａｌＲｅｓｅａｒｃｈ，２０１８，１４８（５）：６２１－６３１．

［１１３］ＤａｓＡＫ，ＧｏｗｄａＭＭ，ＭｕｔｈｕｓａｍｙＶ，ｅｔａｌ．Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔｏｆｍａｉｚｅ

ｈｙｂｒｉｄｓｗｉｔｈｅｎｈａｎｃｅｄｖｉｔａｍｉｎ－Ｅ，ｖｉｔａｍｉｎ－Ａ，ｌｙｓｉｎｅ，ａｎｄ

ｔｒｙｐｔｏｐｈａｎｔｈｒｏｕｇｈｍｏｌｅｃｕｌａｒｂｒｅｅｄｉｎｇ［Ｊ］．ＦｒｏｎｔｉｅｒｓｉｎＰｌａｎｔ

Ｓｃｉｅｎｃｅ，２０２１，１２：６５９３８１．

［１１４］ＰｒａｓａｎｎａＢＭ，Ｐａｌａｃｉｏｓ－ＲｏｊａｓＮ，ＨｏｓｓａｉｎＦ，ｅｔａｌ．Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ

ｂｒｅｅｄｉｎｇｆｏｒｎｕｔｒｉｔｉｏｎａｌｌｙｅｎｒｉｃｈｅｄｍａｉｚｅ：ｓｔａｔｕｓａｎｄｐｒｏｓｐｅｃｔｓ［Ｊ］．

ＦｒｏｎｔｉｅｒｓｉｎＧｅｎｅｔｉｃｓ，２０２０，１０：１３９２．

［１１５］ＬｉＱ，ＹａｎｇＸＨ，ＸｕＳＴ，ｅｔａｌ．Ｇｅｎｏｍｅ－ｗｉｄｅａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎｓｔｕｄｉｅｓ

ｉｄｅｎｔｉｆｉｅｄｔｈｒｅｅｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｔｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍｓａｓｓｏｃｉａｔｅｄｗｉｔｈα－

ｔｏｃｏｐｈｅｒｏｌｃｏｎｔｅｎｔｉｎｍａｉｚｅｋｅｒｎｅｌｓ［Ｊ］．ＰＬｏＳＯｎｅ，２０１２，７

（５）：ｅ３６８０７．

［１１６］ＨｉｎｄｕＶ，Ｐａｌａｃｉｏｓ－ＲｏｊａｓＮ，ＢａｂｕＲ，ｅｔａｌ．Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎａｎｄ

ｖａｌｉｄａｔｉｏｎｏｆｇｅｎｏｍｉｃｒｅｇｉｏｎｓｉｎｆｌｕｅｎｃｉｎｇｋｅｒｎｅｌｚｉｎｃａｎｄｉｒｏｎｉｎ

ｍａｉｚｅ［Ｊ］．ＴｈｅｏｒｅｔｉｃａｌａｎｄＡｐｐｌｉｅｄＧｅｎｅｔｉｃｓ，２０１８，１３１（７）：

１４４３－１４５７．　

［１１７］ＬｕｎｇａｈｏＭ Ｇ，ＭｗａｎｉｋｉＡＭ，ＳｚａｌｍａＳＪ，ｅｔａｌ．Ｇｅｎｅｔｉｃａｎｄ

ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌａｎａｌｙｓｉｓｏｆｉｒｏｎｂｉｏｆｏｒｔｉｆｉｃａｔｉｏｎｉｎｍａｉｚｅｋｅｒｎｅｌｓ［Ｊ］．

ＰＬｏＳＯｎｅ，２０１１，６（６）：ｅ２０４２９．

［１１８］ＹａｎｇＮ，ＬｉｕＪ，ＧａｏＱ，ｅｔａｌ．Ｇｅｎｏｍｅａｓｓｅｍｂｌｙｏｆａｔｒｏｐｉｃａｌｍａｉｚｅ

ｉｎｂｒｅｄｌｉｎｅｐｒｏｖｉｄｅｓｉｎｓｉｇｈｔｓｉｎｔｏｓｔｒｕｃｔｕｒａｌｖａｒｉａｔｉｏｎａｎｄｃｒｏｐ

ｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔ［Ｊ］．ＮａｔｕｒｅＧｅｎｅｔｉｃｓ，２０１９，５１（６）：１０５２－１０５９．

［１１９］ＴｉａｎＪＧ，ＷａｎｇＣＬ，ＸｉａＪＬ，ｅｔａｌ．Ｔｅｏｓｉｎｔｅｌｉｇｕｌｅａｌｌｅｌｅｎａｒｒｏｗｓ

ｐｌａｎｔａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅａｎｄｅｎｈａｎｃｅｓｈｉｇｈ－ｄｅｎｓｉｔｙｍａｉｚｅｙｉｅｌｄｓ［Ｊ］．

Ｓｃｉｅｎｃｅ，２０１９，３６５（６４５４）：６５８－６６４．

［１２０］ＣｈｅｎＪ，ＷａｎｇＺＪ，ＴａｎＫＷ，ｅｔａｌ．Ａｃｏｍｐｌｅｔｅｔｅｌｏｍｅｒｅ－ｔｏ－

ｔｅｌｏｍｅｒｅａｓｓｅｍｂｌｙｏｆｔｈｅｍａｉｚｅｇｅｎｏｍｅ［Ｊ］．ＮａｔｕｒｅＧｅｎｅｔｉｃｓ，

２０２３，５５（７）：１２２１－１２３１．

［１２１］ＨｕｆｆｏｒｄＭＢ，ＳｅｅｔｈａｒａｍＡＳ，ＷｏｏｄｈｏｕｓｅＭＲ，ｅｔａｌ．Ｄｅｎｏｖｏ

ａｓｓｅｍｂｌｙ，ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ，ａｎｄｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅａｎａｌｙｓｉｓｏｆ２６ｄｉｖｅｒｓｅｍａｉｚｅ

ｇｅｎｏｍｅｓ［Ｊ］．Ｓｃｉｅｎｃｅ，２０２１，３７３（６５５５）：６５５－６６２．

［１２２］ＷａｎｇＲＦ，ＺｈｏｎｇＹＴ，ＨａｎＪＮ，ｅｔａｌ．ＮＩＮ－ＬＩＫＥＰＲＯＴＥＩＮ３．２

ｉｎｈｉｂｉｔｓｒｅｐｒｅｓｓｏｒＡｕｘ／ＩＡＡ１４ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎｄ ｅｎｈａｎｃｅｓｒｏｏｔ

ｂｉｏｍａｓｓｉｎｍａｉｚｅｓｅｅｄｌｉｎｇｓｕｎｄｅｒｌｏｗｎｉｔｒｏｇｅｎ［Ｊ］．ＴｈｅＰｌａｎｔ

Ｃｅｌｌ，２０２４，３６（１０）：４３８８－４４０３．

［１２３］ＬｉｕＬ，ＧａｌｌａｇｈｅｒＪ，ＡｒｅｖａｌｏＥＤ，ｅｔａｌ．Ｅｎｈａｎｃｉｎｇｇｒａｉｎ－ｙｉｅｌｄ－
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