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应用生理学方法和分子手段进行玉米抗旱育种

黎 裕!王天宇!石云素!宋艳春
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摘 要! 干旱是包括中国在内的世界上大多数玉米生产国家的重要农业灾害之一"解决干旱问题的有效途径

包括培育抗旱型和节水型的玉米杂交种# 多年来"通过常规手段进行玉米抗旱育种取得了一定进展"但由于多方面

原因"其育种效率没有得到进一步提高# 而与此同时"对玉米在干旱胁迫下的生理生化途径研究很多"其成果可以

为抗旱育种提供理论指导$ 尤其是近年来应用分子标记技术和基因组学技术对玉米抗旱性进行了深入的遗传剖

析"其研究结果也为玉米抗旱分子育种提供了新的手段和思路# 同时评述了相关研究领域的进展"并讨论今后的发

展趋势#
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干旱是影响玉米生产的重要因子之一# 不仅热
带和亚热带地区的玉米经常受到干旱的袭击" 而且
在温带地区的玉米如美国玉米带中部地区也受到季

节性干旱的严重影响#在热带地区"每年因干旱造成
的玉米产量损失达到 ( )"" 万 J"占正常水分条件下
产量的 ![\"!%%! 和 !%%( 年在非洲南部曾造成产
量损失高达 &"\# 在我国" 干旱对玉米生产的影

收稿日期! (""/$",$"!
基金项目! 国家自然科学基金’/"!["#,!-%科技部国际合作重点项

目和 ,&/ 项目
作者简介! 黎 裕’!%&&$-"男"博士"副研究员"从事玉米种质资源

和基因组学研究# :KN!"!"$&(!,&&/(
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响也十分严重"每年均会造成巨大的产量损失#研究
表明" 培育抗旱品种是解决这一问题的有效途径之
一"通过育种手段可以提高产量 ("\以上# 近年来"
由于科技水平的不断提高" 培育抗旱玉米品种的策
略和方法也不断得到丰富"并取得了一定进展#下面
将对玉米抗旱育种的相关问题进行阐述和说明#

! 玉米抗旱育种涉及到的几个关键问
题

?@? 抗旱性与产量的关系
首先要明确的是" 抗旱性和产量均是由数量性

状位点+_:2-控制的"两者由不同的遗传网络系统所
控制" 因而分析抗旱性与产量的关系需要从不同的
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角度来看!在水分充足的条件下"玉米基因组中的一
些与抗旱性有关的基因不会表达" 最终的产量表现
主要与控制产量的遗传系统有关# 而在水分胁迫条
件下" 则有可能涉及到抗旱性的一些基因要诱导表
达"另外一些基因会抑制表达"最终的产量表现则是
抗旱性和产量两大遗传系统相互作用的结果!因此"
有一些玉米品种在水分条件良好的情况下产量潜力

高"而在水分胁迫条件下产量潜力低#另外一些品种
则在水分条件良好的情况下产量潜力低" 在水分胁
迫条件下产量潜力高# 还有一些品种在两种条件下
产量潜力均表现高!
玉米作为一种作物"必然以收获产品为目的"因

此在玉米抗旱育种甚至一些基础研究中有必要把产

量性状当作衡量抗旱性的直接指标" 尽管如上所述
抗旱性和产量是由不同遗传系统控制的! 这种做法
的另外一个原因是目前还没有合适的研究手段来把

两套遗传系统分开" 何况也有部分基因在产量和抗
旱性的遗传控制中均起有作用" 只是这些基因在不
同水分条件下的表达存在差异而已! 还有一个原因
就是从目前的研究结果来看" 没有任何一个单独的
生理生化性状指标能够代表抗旱性" 因为抗旱性是
多种生理生化代谢途径的综合表现!
关于产量"有三个表达公式"即$
!"#$%& ’ ($) ’ !*& + $,- ’ .)
!"#/ + /,- + .)
!"#0& + -00 + !0- + /0!
式中$!" 为子粒产量"$%& 为每天单位面积的

太阳辐射量"($) 为作物一生中所截获的辐射百分
比"!*& 为绿叶天数"$,- 为作物一生中的辐射利
用效率 ".) 为收获指数 "/ 为作物的蒸腾水量 "
/,- 为水分利用效率"0& 为植株密度"-00 为每株
穗数"!0-为每穗粒数"/0!为单粒重!
由此可见"干旱导致减产的途径很多"因为干旱

对植株密度%叶面积%截获的辐射量%绿叶天数%每株
穗数% 每穗粒数和单粒重均有直接的负面影响! 同
时"当水分胁迫导致降低每株穗数%每穗粒数和单粒
重时"收获指数也会降低#干旱还可能降低辐射利用
效率"也可能增加水分利用效率"但这种影响比对截
获的辐射量和收获指数的影响要小得多! 从这里也
可以看到玉米抗旱性的复杂性" 要全面解析抗旱性
这个复杂性状可能还有很长的路要走!
!"# 不同生长发育时期的抗旱性问题
!"#"! 发芽期和苗期抗旱性
要获得高产"必须要保证有合适的植株密度"也

就是说要求全苗!在这个阶段"幼苗的存活是最重要

的考察性状!当在玉米播种期和出苗后遭遇干旱时"
出苗不好和幼苗生长迟缓或死亡是一个普遍的现

象" 但是用一个熟期较短的品种或用其它作物再次
播种可以部分解决这个问题!同时还应该看到"解决
发芽期和苗期抗旱性问题还缺乏更多的办法" 尽管
已发现存在遗传变异" 但这些遗传变异还不足以用
来真正解决问题!国际小麦玉米改良中心12)33"45
的研究表明" 通过育种手段只能使水分胁迫下的玉
米幼苗存活率有一定程度的提高" 但对出苗后的抗
旱性选择1以存活率和生物产量为指标6难度很大"
其主要原因有二$ 第一" 在田间筛选时环境变异太
大#第二"遗传变异小!
!"#"# 开花期抗旱性
与其它生育期相比" 玉米开花期因干旱造成的

损失可以达到 7 8 9 倍以上! 导致这种情况的主要
原因在于玉米的雌雄花器分离!要使玉米获得子粒"
开花和吐丝时间必须较近 :一般相差不超过 ; 周6"
因此快速的花丝生长就变得非常重要! 快速的花丝
生长可以用开花到吐丝间隔时间1%<)6来衡量"在干
旱条件下 %<)较大的植株往往子粒数很少或根本就
没有子粒! 另外"收获指数的高低与开花前后 ;= 8
;> ?的植株情况也是密切相关的" 因为雌穗的生长
还受到其它正在生长的器官的竞争"%<) 越大"雌穗
生长越慢! 研究还发现"在干旱条件下"雄穗生长是
以雌穗的生长为代价的"也就是说"先要保证雄穗的
生长#在高植株密度下"雄穗小与雌穗生长速度快有
相关性#植株株高降低"%<) 变小"抗旱性有提高的
趋势# 根的生物量减少"雌穗生长也加快!如果吐丝
推迟"即使有新鲜花粉授粉"也经常观察到不能产生
子粒的情况! %<)是一个容易观察的性状"代表了同
化物向雌穗的分配%雌穗生长速度%粒数甚至植株水
势的情况! 另一方面"干旱也会减少散粉量"造成减
产的后果!
!"#"$ 灌浆期抗旱性
在灌浆期" 需要把茎秆和其它器官中储存的碳

水化合物转移到子粒中" 与此同时还存在着光合同
化作用"这两个因素决定了最终的粒重! <@AA@B等的
研究表明"光合作用产物的流动和 %C% 含量是这个
期间调控系统的重要组成部分! 如果在这个期间遭
遇干旱" 则需要维持绿色冠层和转运碳水化合物的
能力才可能达到高产的目的!但研究发现叶片的&持
绿能力’与产量的相关关系并不大"其原因可能在于
植株的氮平衡存在问题"因为如果每株子粒数较多"
则对氮的需求将会增多" 而在干旱土壤中的氮摄取
有限"这样子粒只能从叶片中摄取氮!这是为什么直
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接选择!持绿性"来提高玉米抗旱性不太成功的主要
原因# 也是要求在改良抗旱性的同时需要提高氮利
用效率!"#$%的重要原因$
!"# 抗旱性鉴定与评价问题
迄今为止# 在包括玉米在内的各种作物上还没

有一套鉴定评价抗旱性的标准方法和体系# 其主要
原因在于抗旱性及其对植株生产力的影响涉及到植

物水分关系和植物生理功能之间的复杂互作问题#
使得植物对干旱胁迫的反应与胁迫程度% 胁迫时间
长短%植株发育阶段等密切相关$ 因此#在进行抗旱
性鉴定时# 必须把对植物功能的测定和植物水分状
况的测定清楚地分开# 如果要把一种植物生理功能
作为抗旱性指标# 则要求在同一水分状况下测定所
有基因型的生理功能#然后再加以比较$
要弄清抗旱性鉴定的问题# 必须先了解哪些性

状在种质资源中存在遗传变异$ 从大量的研究中发
现#有三类性状对抗旱性有贡献并存在遗传变异&!
维持良好植物水分状况的能力# 它可推迟因水分胁
迫所带来的典型症状!如萎蔫&’"在不好的植物水
分状况下维持其功能的能力#这是一般意义上的!耐
旱性"’#从非常差的植物水分状况下恢复水分吸收
功能的能力#这是一般意义上的!存活"$从这三大类
性状出发#就可以确定抗旱性鉴定中的主要指标$
主要的水分状况指标包括水势 ’()&%膨压’*)%

和相对含水量’+(,%#其中 +(, 是最好的指标#因
为它可以代表 ()%*)和渗透调节’-.%的变化#并且
研究还发现 +(, 与植株的生产力存在遗传相关
性$ 高 +(,的机制可能包括&通过根对深层土壤水
分进行摄取%渗透调节能力高%气孔关闭%组织伸展
能力强和植株小$ 而植物生理功能的鉴定指标可以
包括&植株或器官的生长状况%叶绿素荧光%细胞膜
稳定性’,/0%等$ 此外#植株的复原能力也是非常重
要的鉴定指标# 它是干旱胁迫期间维持 +(, 的能
力的体现$ 但要强调的是#对于玉米育种来说#产量
是最重要的鉴定指标# 但由于在干旱胁迫下的产量
受到产量潜力和抗旱性两套遗传机制影响# 在田间
鉴定时有必要设置一系列不同胁迫程度的处理#这
样才能分析基因型和环境之间的相互作用# 把两种
效应分开$在抗旱育种中还常用到一些二级性状#这
些二级性状的情况后面还将比较详细地说明$

1 玉米抗旱的常规育种
玉米抗旱育种的成功需要三个方面的基本条

件&!有确实可用的抗旱种质资源’"可以准确地鉴
定抗旱性’#在进行选择时#需要施加较高的选择压

力$ 在玉米常规育种项目中#育种家往往在高代时#
才对早代筛选出来的较少材料在干旱胁迫条件下进

行抗逆性评价# 在这个时期施加的选择强度往往不
大$ 育种家这样做有如下几个方面的考虑&首先#在
干旱条件下#子粒产量的遗传力和遗传方差降低#个
体或家系间的产量差异变小# 这样就难以对产量进
行改良’其次#由于存在显著的基因型与环境互作#
在不同胁迫条件下的排序结果往往不同# 难以鉴定
出最好的种质资源’再次#育种家期望在高产环境下
获得的材料在胁迫条件下也能有较高的产量$ 但也
正因为这种做法# 使玉米抗旱育种的进展多年来一
直较为缓慢$
从全世界来看# 在玉米抗旱育种特别是常规抗

旱育种方面#工作做得最好的是 ,2//3*$其基本方
法概括起来就是# 在干旱胁迫环境中对很大的群体
进行选择# 这样就可以鉴定出最大程度的抗旱性遗
传变异$ ,2//3*的玉米抗旱育种项目取得了较大
的成功#其选择增益达到了每年 455 67 8 9:1$其主要
经验有以下几点&!为了培育稳产的品种#不能过于
强调早熟性状’"一般情况下#没有胁迫时的产量和
有胁迫时的产量存在一定程度的正相关# 但在严重
胁迫条件下这种相关性不显著# 因此在干旱条件下
的产量可降低 ;5<以上时#应该结合特定的二级性
状来进行选择以保证中等或严重干旱时的产量表

现’#多点试验是必要的#但如果降雨量的年际间变
化太大# 则需要有能很好地控制水分胁迫时间和强
度的旱棚或其它设施’ $抗旱育种的策略应该是培
育既在干旱环境下高产又在正常水分条件下高产的

品种’ %在高植株密度下筛选种质有助于提高抗旱
性#因为 .02既与耐密性有关#又与抗旱性有关$

= 应用生理学方法进行玉米抗旱育种
多年来# 植物生理学家对玉米在水分胁迫下的

生理生化性状做了大量研究$例如研究表明#在开花
期和灌浆期遇到严重的水分胁迫# 玉米产量与单株
粒数高度相关’>?5@AB%$ 在干旱条件下#单株粒数的
多少取决于开花前后 CB D CE F 内光合产物的流动#
开花前茎中的同化物量少或基本不向穗转移$此外#
水分胁迫下的植株子房中的酸性转化酶活性大幅度

降低#这样同化物就不能快速转化为淀粉#从而导致
!库"的大小降低$
尽管目前直接把生理生化指标用在玉米抗旱育

种的成功例子还很少# 但水分生理学研究已给育种
提供了很多指导#尤其是在育种中#一般把产量作为
选择的第一性状# 而众多的二级性状则来自生理学
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研究的成果! 二级性状在玉米的抗旱育种改良中相
当重要"因此下面将对此做简要说明!
一个理想的二级性状应具有如下特点# !在遗

传上与干旱胁迫下的产量有相关性$ "是高度遗传
的$#存在遗传变异$$测定经济%快速$%测定没有
破坏性$&在测定期间是稳定的$’在开花时或开花
前就可测定"这样不良材料就不用再作杂交$(是最
终收获前产量潜力的一种间接指标$ )与非胁迫环
境下的产量损失没有相关性! 这些特点中前 !个是
最重要的! 但目前还没有任何一个提出的二级性状
能完全满足上面提到的所有条件! 从育种的角度来
说"在幼苗期存活率是最重要的指标$在开花和灌浆
期" 能维持光合作用产物向发育中的雌穗转运的性
状是首选的性状!
!"# 渗透调节$%&’
渗透调节影响产量的途径包括# 通过从土壤中

吸取更多的水以提高蒸腾水量" 通过维持气孔导度
以增加水分利用效率" 通过推迟叶片衰老提高收获
指数!利用渗透调节这个指标来选择亲本在小麦%水
稻和高粱等作物中比较有效!但有研究报道"由于在
玉米中渗透调节的遗传变异太小"约 #$! %&’("对产
量的影响很小"在育种上的价值不大"但也有相反的
一些报道!总之"利用渗透调节来进行选择还需要做
更多的研究!
!"( 根生长能力
已经明确的是" 根生长能力与抗旱性有关! 但

是"根生长到什么程度最好却没有一个肯定的答案!
在其它作物上发现" 根密度和根长与水分吸收量并
非线性关系" 根长增加只有在该土层中有水分利用
时才有好处! 相反"在玉米上"发现干旱条件下子粒
产量的增加与土壤 )* +,土层中的根生物量减少有
相关性! 另一方面"在育种项目中"根测定的难度限
制了对这个性状的利用价值! 应用电容测定法可以
快速估计根的生长量情况" 但却不能对根的分布进
行分析!因此"根生长能力作为二级性状还需要继续
评估!
!)! 冠层温度
应用近红外温度测定法可以较准确地快速估计

蒸腾水量的差异! 冠层温度与玉米在干旱条件下的
生产力有相关性"但在自交系后代中的遗传力较低"
因而限制了这个性状作为二级性状的利用! 这里要
提到的是"一般来说"直立上冲的叶片比平展的叶片
在干旱胁迫条件下的温度会更低" 并且有较高的辐
射利用效率和水分利用效率!
!"* 叶片卷曲和叶片夹角

通过肉眼观察叶片卷曲程度" 可以估计水势情
况"但是由于叶片卷曲会降低辐射的截获量"大多数
育种家认为叶片卷曲对生产并不利!在玉米上"叶片
卷曲存在基因型差异"并且这个性状是高度遗传的"
但是它也可能是叶片的结构特征" 与蒸腾水量并没
有关系" 叶片卷曲是否是干旱条件下的适应性性状
还没有明确的答案!因此"在把叶片卷曲程度作为二
级性状来使用时"应持慎重的态度!
!)+ 叶片衰老程度
叶片衰老推迟意味着蒸腾水量会更大" 从而产

量有可能更高!在玉米上"杂种优势可能使干旱环境
下的玉米叶片衰老慢一些! 由于从干旱土壤中难以
摄取氮"因而&库’小则也可能使植株保持&持绿’性
状!-.’&,’/等估计"干旱胁迫下玉米子粒产量从每
公顷 0$* 1 提高到 0$2 1"发育中的子粒的氮需求量则
相当于 3*4的叶片生物量中的含氮量! 另外也有证
据表明"表现出&持绿’性状的玉米叶片在代谢上也
并不总是活跃的! 这说明叶片衰老程度作为二级性
状也存在一定的局限!
!), 同化物分配和转运能力
前面曾经提到" 在开花期雌穗的生长受到其它

器官的竞争"因此"减少同时生长的雄穗的大小和雌
穗数量可以提高留下来的繁殖器官成功繁育的机

会! 例如"56,7’678 等通过 2 轮的轮回选择减少了
雄穗大小"从而提高了干旱环境下玉米的单穗粒数!
另外"转运以前固定碳的能力在基因型间存在差异"
但相关的其它研究并不多" 在育种上的利用价值还
不是特别清楚!
!)- 二级性状的选择

-9%%:;的研究表明"叶片生长速率%冠层温度
和叶片叶绿素含量的遗传力较低"叶片上冲性%雄穗
大小%叶片衰老程度和 <=9的遗传力较高$在这些性
状中"只有 <=9和雄穗大小有显著的干旱适应性"而
且干旱环境下的子粒产量主要是由单株粒数决定

的! 考虑到选择二级性状的 > 条标准"56,7’678 等
和 ?71@’/ 等曾详细讨论了不同性状在育种项目中
的实用价值" 其基本结论是在热带玉米的抗旱育种
中"产量是首选性状"二级性状中以每株穗数最为重
要"<=9%叶片衰老程度%雄穗大小和叶片上冲和卷曲
程度也可以考虑用于育种选择中!在我国"目前很多
杂交种都是单穗型或少穗型" 因此每株穗数的重要
性需要进一步研究! 其它植物水分状况的指示性状
或生化性状如 <?< 含量往往因测定困难或与干旱
条件下的子粒产量关系不大" 在实际应用中的价值
有限!不过"叶片 <?<含量作为二级性状存在争议"
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支持的一方认为对叶片 !"! 含量进行选择可以带
来更好的农艺性状表现!但反对的一方则认为 !"!
的测定较难!并且与产量的关系也并不明确"

# 应用分子方法进行玉米抗旱育种
抗旱分子育种主要包括应用分子标记辅助选择

和转基因技术进行抗旱性改良" 而现在比较成熟的
技术是分子标记辅助选择"
分子标记辅助选择的基础是对抗旱性相关性状

进行数量性状位点$%&’(作图!迄今为止在玉米上已
经有了不少的研究" 但是!这些 %&’ 分析的结果在
育种中成功应用的例子不多" )*++,&在应用分子
标记辅助选择进行抗旱育种方面做了大量工作!并
取得了一定进展"
例证 -#把玉米自交系 .- $!/01#23中的正效抗

旱 %&’转移到自交系 )+’4#0中" 针对的主要性状
是 !5* 和产量!在每个回交世代用 556 标记进行选
择" 选取了 7 个控制 !5* 的重要 %&’ 区域!在两个
回交世代分别对约 4 888 个单株进行分子标记辅助
选择!这样在回交两代和自交两代后!这 7个基因组
区域在最好的基因型中得到了固定" 之后又用选出
的 08 个 ")492与两个测验自交系进行了测交!大田
试验表明! 利用分子标记辅助选择选出的材料表现
比对照好得多!08 个基因型中最好的材料的测交种
比对照的测交种在严重干旱胁迫下的产量高 4 : #
倍! 但在中度和轻度干旱胁迫条件下差异没有这么
明显!甚至在产量降低 #8;的胁迫环境下产量几乎
没有差异! 并且在不同水分胁迫环境下的表现也不
太一致!基因型的表现与环境有很大的互作"这些研
究结果表明! 在不同胁迫强度下可能有不同基因参
与了植物的适应性反应! 也说明了抗旱育种的难度
和复杂性"
例证 4# 改良开放授粉群体 &<=>?@A 5?B<CD 的

抗旱性" 用 #8 个 69’. 标记对 )8$)#和 )E 世代各

-48 个基因型进行鉴定! 认为随选择世代的增加频
率提高的等位基因应该对抗旱性有利!然后用 4-个
标记对 )8和 )#世代的 #88 个植株进行筛选! 根据
等位基因组合的情况!在每个世代各选出 #8 个%最
好的&和%最差的&基因型!经在正常水分$中度胁迫
和重度胁迫的田间条件下进行产量分析! 发现两组
基因型的产量在干旱条件下相差 48;以上"
在分子标记辅助选择中!需要注意以下几点#!

要求有足够大的分离群体! 这样才能保证选择的效
率’"回交是一个重要的转移有益基因的手段!但也
可以采取用两个抗旱性均很好的种质进行杂交!然

后利用分子标记技术来聚合有益基因的新策略"
另外一个开展分子标记辅助选择研究的策略是

基于%通用抗旱 %&’&的策略" 这需要建立一个一致
性图谱!在该图谱上综合了产量组分$形态学性状和
生理学性状的 %&’ 信息!同时还有候选基因$代谢
途径和基因表达方面的信息" 这种策略的理论假设
是!不管种质表现如何!在不同种质中的抗旱基因非
常可能位于同一基因组区域! 种质间的表型差异只
是这些位点上等位基因不同而造成的! 这样在一些
基因上的有益等位基因的积累就可以提高抗旱性"
在至少 7 年以前!科学界对分子标记辅助育种

热情很高!但近年来的实践逐渐证明!由于存在针
对每个性状鉴定出来的 %&’ 有限$ 单个 %&’ 造成
的表型差异小$基因型与环境互作很大和难于评估
上位性效应等原因!要成功应用分子标记辅助选择
技术来改良抗旱性这类复杂性状!还需要做更多的
努力"
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它同现有的玉米资源有一定的遗传距离!其次"它用
在相互全姊妹轮回选择上是个好材料" 因为有两个
稳定遗传的果穗可以利用# 虽然对生株后代的分离
仍不具有规律性"但也不妨碍其应用#对生玉米和单
交种$自交系杂交后"均能产生对生株"而选择又会
使对生株逐代增多" 说明对生玉米可以作为桥梁亲
本导入外源种质#隔离群体内混合杂交的结果"已预
示着对生群体遗传不会影响再组合群体下一轮的选

择"对生株之间的杂交$对生株和互生株之间姊妹交
的结果"为单株鉴定$新组合利用奠定了基础#总之"
对生玉米的介入"可使玉米群体改良$自交系选育和
杂种优势利用三者有机地统一起来" 从而高效率地
开展玉米遗传育种工作#
!"! 围绕对生玉米开展综合性的基础研究
从生化研究结果看" 对生玉米与互生玉米在一

些酶谱上存在差异# 从植株茎$叶的组织切片看"其
结构也不尽相同# 这就提示我们"对生$互生玉米两
种株型有着本质上的不同# 从分子水平到植物组织
结构都有值得比较分析研究的地方#所以"对于植株
形态$组织$生理$生化$遗传和育种"对生玉米都提

供了新的研究内容#
这里需要指出的是" 真正解决对生玉米的利用

问题" 无论是改良品种和群体" 或者是利用杂种优
势"其关键都在于既要使每对果穗达到较大的穗重"
又要使对生株的出现频率达到 "VVl" 并且二者只
有同时取得突破"而又能稳定遗传时"才能真正实现
利用对生玉米的最终目标#
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