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作物遗传学发展历程回顾与玉米育种目标的前瞻
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% % % %摘 要： 遗传学的发展是依据性状表现在亲子间传递关系来建立遗传理论及法则， 然后从解析遗传基因的核
苷酸分子结构来验证遗传理论及法则。 育种学是应用遗传原理，依据人类需要，选择并固定在某一特定生育环境最
佳性状表现的遗传组合个体或品种， 采用分子方法及关联分析来定义影响某一特定性状表现的遗传基因及遗传机
制。 未来对基因组学基因功能整体运作协调配合的了解，将提高育种的选择效率，并获得适应某一特定生育环境的
最佳作物品种。
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% % % % Abstract:% The%development% of% genetics% and% the% establishment% of% genetic% theories% and%principles% are% based% on%
inheritance%of%phenotypic%expression%between%parent%and%offspring.%Then%use%molecular%technique%to%analyze%physical%
structure%and%nucleotide%sequence%of%a%gene%to%confirm%genetic%theories%and%principles.%Breeding%is%based%on%human%
needs,%applying%genetic%principles,%selecting%and%fixing%individuals%or%varieties%with%ultimate%required%performance%and%
best%genetic%makeup%in%a%specific%growing%environment.%Then%can%use%molecular%method%and%association%analysis% to%
define% genes% and% genetic% mechanism% affecting% a% unique% trait% expression.% With% increased% understanding% of% overall%
coordination% and% operation% of% functional% genomics% in% the% future,% it% is% possible% to% improve% breeding% selection%
effectiveness%and%to%obtain%high%throughput%ultimate%crop%varieties%adapted%to%a%specific%growth%environment.
% % % % Key words:%Maize;%Genetics;%Breeding%objective

遗传学（Genetics）是探讨性状表现（Expression）
在亲子间传递关系的科学。 育种学（Breeding）是应
用遗传学原理，依据人类需要，选择并固定（Selec-
tion%and%Fixation）在特定生育环境的最佳性状表现
遗传组合的个体或品种。 因此，遗传学是理论科学，
育种学是应用技术。 早期遗传学研究是从性状表现
传递的结果来推断遗传规律，归结遗传法则。这些遗
传法则可以解释许多遗传现象，不能完全解释所有
遗传现象，直到近年来伴随分子生物学的研究迅速
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发展并逐步成熟之后， 许多遗传现象才在分子基础
上做出了明确而合理的解释。早期育种学研究发现，
在自然环境下，自交后代表现活力衰退，杂交后代表
现活力增加，确定了自交衰退 (Inbreeding%Depres-
sion)及杂种优势（Hybrid%Vigor）的理论。 自交衰退及
杂种优势是基因组（Genome）整体遗传基因组合在
某一特定环境下协调作用效率高低的综合表现结
果。因此，表现结果是数量性状由庞大数量基因功能
在特定生育环境的整体配合， 由交互协调运作的效
率决定，不能用简单的遗传法则来解释。

1% %经典遗传学———从性状表现到推理
早期遗传学研究是从性状表现传递的结果来推
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断遗传规律，建立遗传定律。 孟德尔(%Mendel%G.)%遗
传法则是建立在孟德尔的遗传定律上面。 1866年孟
德尔发现， 简单而表象明确的性状可以用数学方法
定义并预期其后代的表现及分离结果，由此，建立了
显性定律（Law%of%Dominance）、分离定律（Law%of%Seg-
regation）及自由分配定律（Law%of% Independent%As-
sortment）3个遗传法则， 归结其实质是遗传基因有
显性及隐性差别， 显性基因与隐性基因杂交后代只
表现显性特征， 自交后代基因分离而表现 3：1的分
离比例。 如果是两个以上的杂种基因自交， 后代基
因间表现自由配合的分离结果。 1941年毕多 (Bea-
dle%G.%W.)及塔同（Tatum%E.）依据孟德尔遗传法
则，提出了“一个基因一个酶”的假说(One%Gene,%One%
Enzyme%Hypothesis)， 对当时促进遗传学家认知遗传
基因产生很大影响， 开始重视优良遗传基因(Good%
Gene)%的研究。 优良基因是指具有独特的遗传功
能、可以独立作业而直接影响个体的外在表现性状。
现在已经明确一个酶或蛋白质可能由多个基因所产
生的多个次级单元多肽键（Polypeptide）组合形成。
这个假说是开启分子生物学研究大门的钥匙。

遗传学另一项重大突破是对条纹（Variegation）、
嵌合体（Mosaic）、双子斑（Twin%Sectors）或斑点（Dots%
or%Spots）现象研究。 Stadler%(1939)%及 Anderson（1949）
等发现， 经过射线照射的玉米组织细胞会产生染色
体断裂现象而丧失部分染色体及其所携带的遗传基
因。如果其中有形成紫色素必需的显性基因缺失，这
个细胞所形成的组织就变成在紫色组织中间的绿色
嵌纹或双子斑。麦克林托克（Mc% Clintock% B.）的细胞
遗传学研究发现， 染色体两端断裂后会自动愈合形
成环状染色体。 如果一条染色体有一段倒置（In-
version） 染色体， 在同型染色体联会（Homologous%
Pairing）时，染色体在倒置位置发生互换，就会在分
裂后期产生染色体桥而随机断裂， 这种现象就是著
名 的 染 色 体 断 裂 - 愈 合 - 桥（Breakage-Fu-
sion-Bridge）的细胞学现象。 麦克林托克早期研究发
现染色体断裂现象的随机性， 后来又发现某一个玉
米材料的断裂位置在某一个固定点上面， 将这个固
定断裂点称为分离点 Ds(Dissociation)。 后来又发现
Ds只有在另外一个基因存在时才会发生断裂功能，
将这个活化基因称为启动子 Ac（Activator）。 如果断
裂的染色体上面有形成紫色素必需的显性基因，丧
失这个基因之后， 子粒紫色糊粉层细胞组织中间就
会形成无色的嵌纹或斑点组织。 而后又发现无色子
粒糊粉层上面会形成紫色斑点， 把这种现象称为可
移动的遗传元素（Mobile% Genetic% Elements）或控制

元素（Controlling% Elements），当一个可移动的遗传元
素移入一个基因后即可以抑制基因功能， 当元素移
出后就可以恢复基因正常功能。因此，无色的糊粉层
细胞里面可以产生恢复功能有色的细胞组织。 彼德
生则把这种基因称为转座子（Transposon）。

早期的数量遗传及育种资讯是通过对连续变异
性状的统计分析及选拔的结果而获得。 因此育种也
是通过对表象的分析而得出的结果。 1869年生物统
计学家高腾 (Francis%Galten)开始研究表现连续变异、
由一群微效基因控制的数量遗传性状。 这些遗传基
因的效果微小而不显著，不能用简单的有、无或性状
特征的表达来定义。达尔文 (Darwin%C.)%的演化论、物
种起源 (The%Origin%of%Species)%说明了物竞天择、适者
生存或生存、竞争、自然淘汰的道理，自然环境的挑
战及生物间的竞争压力是选拔的重要工具。 遗传基
因在某一特定生育环境的表现程度或适应性决定该
基因功能在该生育环境的存续及优劣，适应的保留，
不适应的淘汰。 生物功能及特性的表达是遗传基因
整体功能交互作用表现的结果。达尔文 1876年做了
很多研究来证明他的物种起源理论， 通过比较自交
及杂交玉米后裔表现发现，杂交玉米增加生育优势，
自交玉米降低生育优势； 杂交植株后裔的高度比自
交后裔高 25%。 杂交有利，自交不利，但达尔文未能
对所观察到的表象做出合理解释。 1903年约翰生
(Johannsen% W.)研究证明，豆粒大小的变异是遗传及
环境的双重影响结果，天然授粉情况下，遗传基因不
是纯合而分离，性状不能固定地传给下一代；大粒及
小粒的后裔，都会分离出大、小粒，如果连续选拔大
粒及小粒数代后， 大粒后裔的平均值大于小粒后裔
的平均值，显示出选拔的遗传效果；纯系的后裔遗
传稳定，性状表现相同。 因此，纯系性状的变异主
要来自环境的影响，子粒间大小的差异是环境作用
的结果。

萧耳及伊斯特（Shull%G.%H.%and%East%E.%M.）1908
年分别发现玉米的自交衰退及杂种优势表象， 玉米
杂种优势的定义是杂交种性状或产量表现大于双亲
中值的部分。 因此， 杂优是依据配合力（Combining%
Ability）或产量测试（Yield%Test）结果来确定，不是依
据品种遗传组成决定。 1920年前后，美国玉米育种
急需解决的两个问题是自交系严重衰退现象及寻求
杂交种最大值的杂种优势， 方法是利用遗传歧异性
高的育种群体以自交方法有效筛选聚合影响玉米自
交系生育及活力的优良基因，包括开花期、根强度、
秆强度、不倒伏、耐逆性、抗病和抗虫等特性，有效提
升了自交系的生育活力、生长势及产量，使得利用自
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交系生产单交种种子的方法变得利润可观并快速发
展。 早期对玉米杂种优势的理解是南方马齿型（瑞
德）与北方硬粒型（兰卡斯特）杂交的杂种优势很大。
地理隔离的距离愈大，杂种优势愈大；遗传的歧异性
愈大，杂种优势愈大。为寻找最大杂种优势的特殊配
合力，还得依赖广泛的产量配合力测试。

美国杂种优势群和杂种优势模式（Heterotic%
Group%或 Heterotic%Pattern）的划分有效简化了玉米
育种的操作及种质资源管理。 杂种优势群的划分
是在 1947 年美国中北部地区玉米改良年会提出，
1949年开始实施。 将自交系编号后，奇数的自交系
归到 A群，偶数的自交系归到 B群，最初分群的结
果是 A和 B两群都包括瑞德、兰卡斯特及依阿华马
齿自交系，然而效果不好。 而后用了 20年时间逐步
完善，逐渐将两群的遗传差异分开，直到 1972年才
真正可以有效运用玉米的杂种优势群。 达德里
（Dudley%J.%W.）1984 年的研究， 玉米自交系 B73、
Mo17的产量分别为 7%135.0%kg/hm2、4%176.6%kg/hm2，
杂交种 B73/Mo17的产量是 18%098.5%kg/hm2，杂优强
度是 69%。利用 214个 RFLP探针分析 B73及 Mo17
遗传组成，发现 31%遗传标记相同，69%遗传标记不
同。 因此，杂优的超亲表现可能与异结合（Heterozy-
gote）的遗传基因直接相关联。

自交系父母亲本在同质结合（Homozygote）时，
某些基因的效率不好，阻碍了正常代谢，成为影响自
交系生长、发育及产量的限制因素。如果另外一个自
交系具有效率高的等位基因， 可以补偿自交系的低
效率缺点，形成高效系统，则杂交种将以最大的生育
活力、生长势及产量产出运行。

2% % 分子遗传学———用遗传物质验证
表型

达尔文的物种起源提出生物功能及特性的表达
是遗传基因整体功能交互作用表现的结果。 近代研
究代谢功能组学（Metanomics）及蛋白质解析（Protein%
Profile）希望从基因功能整体的差异来解析性状在
不同环境变化下的表型差别。玉米单倍体（Haploids）
植株是研究玉米分子遗传基因整体表型的最佳材
料， 因为玉米单倍体是配子体选择 (Gamete% Selec-
tion)的结果，每一单倍体植株只有一套染色体，每个
基因都是单一存在。 每一个单倍体植株的基因，都
是来自随机分离及自由组合的配子体。 每一个等位
基因可以用有或无来定义，没有中间型，可以明确定
义等位基因的遗传效果。 性状表现差异可以直接与
遗传组成差异有效衔接。

1953 年瓦特生及克里克（Watson%J.%D.， Crick%
F.）使用 DNA% X-射线的绕射资料，确定 DNA分子
的双螺旋结构（Double% Helix）以及遗传基因核苷酸
分子序列是以成对的方式排列在染色体上面， 这是
分子遗传学的重大发现。 分子遗传是依据遗传基因
分子结构的变异来解析性状表象的差别变化。 知道
基因的大小、 结构及核苷酸序列才有可能精确定义
基因的功能及表象。 玉米的移位元素或转座子可以
随时移动位置到不同的基因里面。 如果能将移位元
素或转座子的结构弄清楚， 就可以在转座子移动到
目标基因位置后使用转座子作为探针（Probe）将附
近的核苷酸片段分离， 找到目标基因结构及核苷酸
序列。 玉米首先研究的是使用胚乳糯基因转录
（Transcription）mRNA蛋白质信息，转换成为糯基因
的 cDNA方法而获得基因的结构及组成， 使用这个
小型 cDNA作为探针，萧等克隆了 wx-Ds糯基因的
等位基因；苏珊娜、希瓦兹 -撒莫等克隆了 wxm8糯
基因的等位基因（En/Spm系统的一个 2% 200核苷酸
受体衍生物）。 从 wx-Ds 及 wxm8 等位基因确定
Ac/Ds及 En转座子的一些基本结构。 En包括目标
位置重复（Target% Site% Duplication 或 TSD）是 3 加 3
个核苷酸，末端倒置重复（Terminal% Inverted% Repeats
或 TIR）是 13个核苷酸。使用转座子作为探针，已经
确定 55个以上玉米基因的结构及功能，包括与花青
素合成有关的基因 a1、a2、B1、Bz11、Bz2、C1、C2 以
及与淀粉合成有关的遗传基因 Ae1、Bt1、Bt2、Du、
Sh1、Sh2、Wx等。 现在可以将这些基因的功能精确
定义为结构基因（Structural）或调节基因（Regulato-
ry）。 对于每一个基因在花青素合成或淀粉合成中对
性状表象的影响已经非常清楚。

转基因（Transgene）从 80年代开始实际应用。在
作物育种中将一段带有正常基因功能的 DNA 或
cDNA片段，从一个生物体导入目标作物染色体组，
这个新导入的外源基因可以在寄主细胞发挥制造
RNA及蛋白质的正常运作功能。这些改变遗传功能
的转基因作物（Genetic% Modified% Crop）携带一些本
身没有的优良农艺性状， 比如玉米的抗除草剂及抗
虫基因等。 抗除草剂基因可以分解 Round% Up主成
分（Glyphosate）杀草的毒害效果，抗虫剂基因 Bt 可
以分解 Bt杆菌产生的 Cry毒蛋白的毒害效果。现在
已经从实践中证明，只要有单一基因存在，就可以发
挥基因的正常功能及表型。 转基因技术是生物技术
与分子遗传学在育种中的成功应用， 带来现代玉
米育种的一次飞跃。 2009年美国玉米 85%种植面
积是转基因玉米，全世界 26%玉米种植面积是转基
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因玉米。
使用分子方法来分析数量性状遗传基因的控制

机制及性状表象非常困难， 因为在不同的生育环境
条件下，基因表型的差异可能很大，直接影响分子遗
传预测的能力。 先锋公司杜维克（Duvick）曾经对先
锋公司从 1930～2001年的 55个商业化高产品种及
其 94个父母亲本自交系进行了 25年相邻的生育比
较，使用 298个简单重复序列（SSR）分子标记进行
分析，每年都会收集所有材料基因型、表现型特性及
产量，目的是分析影响产量的分子标记及因素，即将
不同时代、不同空间、适应不同栽培条件、具有不同
遗传特性、 生育期相同的这些品种放在同一时间及
空间里进行比较， 希望找出分子标记与表型变化的
关联性（Association），该项研究资料及结果已经陆续
发表， 这是一个定义数量性状遗传基因比较可行的
方法。

先锋公司主要的育种目标是高产， 然而育种目
标必需接受环境的考验。 因此， 每年的育种试验由
于受各类生物性及非生物性问题制约， 使得育种目
标除高产之外，必须扩大范围。 30年代早期，干旱严
重迫使选择耐旱特性品种；由于耐旱资源发生穗腐，
需要筛选抗穗腐植株；50年代，玉米螟危害严重，抗
虫成为新的育种目标；60年代， 玉米种植密度及氮
肥使用量增加，育种目标增加了根强度、秆强度及没
有空秆。 未来玉米种植密度还会继续增加，耐旱、耐
荫及其他耐性成为重要育种目标。

利用全基因组（Whole% Genomewide）分子标记追
踪表型变化，然后提出并解析问题，包括随时间变化
品种产量增益、不同熟期品种产量基因的差异、耐逆
性及开花期等数量性状的遗传机制、 密度改变的影
响、水资源的影响、不同育种家选拔效果的遗传差异
等。 找出直接或间接与每个问题（如产量或开花期）
相关的分子标记或遗传基因， 证明这些基因是直接
影响玉米产量的必要条件。表现型资料越详细，分
子标记越能精确代表所分析的性状， 这些分子标记
所获得的遗传资讯才有可能作为辅助育种（Marker%
Assisted% Breeding）的有效工具。 分子标记辅助育种
的遗传筛选准确性及效率大于田间操作的常规育种
选拔。 目前分子遗传对基因组遗传基因及环境互作
的复杂关系了解不是很清楚， 因此在实际育种的适
用性上受到一定限制。

3% % 遗传学未来发展与玉米育种目标
前瞻
（1）个别遗传基因的实质结构及功能已经可以

清楚定义， 其精确程度可以达到单一核苷酸结构的
变化以及对性状表象的具体影响， 但还不了解基因
在基因组整体运作下所扮演的角色以及对生命成长
的具体影响， 只有在了解玉米基因组整体运作以及
基因之间协调配合的复杂关系之后， 才可能定义什
么是玉米的最佳遗传基因型， 什么是玉米的最大产
量潜能。
（2）每个遗传基因都有其功能的最大上限及下

限，超过上限或下限功能很快降低。所有基因不可能
在同一时间、 同一生育环境同时表达基因的最大功
能，因此基因组整体效率很难定义。如光合作用可利
用的太阳光能转换为化学能的比率是 3%～6%。 同
理， 将一套效率高低不同的基因组的遗传基因放在
同一条生产线上， 将不可能变成一条流畅的高通量
的产量生产线。
（3）等位基因功能互补，可有效扩增基因功能的

上限及下限。 如美国南方马齿型玉米瑞德与北方硬
粒型玉米兰卡斯特杂交后裔的产量很高； 北方硬粒
型基因适应低温生育环境， 具有开花期早、 生育期
短、早熟、脱水快等特性；南方马齿型基因适应温热
带生育环境，具有晚熟、子粒灌浆期较长、大穗、脱水
较慢的特性。 将这两条差别很大的基因型放在一起
运作， 可有效扩大基因运作的范围或增大作物对环
境的适应性。
（4）生态环境发生变化时，影响不适应逆境遗传

基因的功能表现。达尔文认为，遗传基因在某一特定
生育环境的表现程度或适应性， 决定该基因功能对
生育环境适应的好坏。 在某一环境表现优良的遗传
基因，可能在其他环境的表现很差。 因此，只有在一
个最适合生育的理想环境条件之下， 才有可能精确
定义什么是玉米的最佳遗传组合以及什么是玉米的
最大产量潜能。最高产量、最大产量潜能是以最理想
的生育环境条件、 最佳遗传基因组合情况下推断的
最高结果。 事实上自然界不会提供这样理想的生育
环境， 因此， 玉米产量几乎不可能达到最大产量潜
能，也就不存在最佳遗传基因组合的问题。 可见，高
产、稳产的特性来自基因间紧密而有效的协调配合，
玉米育种没有最大产量，只有最佳产量。
（5）育种必需满足人类栽培作物的目标及需求。

作物育种是在满足人类需求为基础的人为选择条件
下，把高产作为玉米第一育种目标，使育成品种已经
逐渐丧失其自然习性的外表型态， 而成为非正常个
体，遗传基因组成也发生巨大改变。杜维克（Duvick）
对先锋公司 1930～2001年的 55个商业化高产品种
及其 94个父母亲本自交系进行 25年生育及分子比
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较， 表明育种目标不同以及育种时间先后都会影响
育种结果的遗传差异及性状表象。 产量的增加与品
种的年代呈正相关（r=0.97）。 种植密度增加，产量
随时间增加；种植密度越大，产量随时间增产的幅度
越大。
（6）玉米品种特性随时间及育种目标改变而变

化。 将先锋公司 1930～2001年间育成品种比较，发
现品种的开花期提前，雄花穗变小，叶片夹角变小，
叶片变窄，落果数量减少，植株保绿性增加，脱水速
度加快等。 1930～2001年，等位基因数量减少的幅
度不大， 新发现的等位基因数量则随时间而显著减
少。 1930年在 10条染色体的 84个基因位置发现
241个新的等位基因；2000年时仅在 8条染色体的
20个基因位置发现 26个新的等位基因。 表明在育
种过程中，产量基因逐渐聚合而固定，因此新发现的
产量基因的几率越来越小。
（7）未来玉米遗传育种的研究方向取决于人类

对未来世界的需要及设计。 如果可以预测数十年后
的玉米栽培景象， 就可以依据未来玉米的栽培模式
来设计最佳的基因组合，以达到最佳产出效果。未来
的气候变化异常，干旱、洪涝、低温等自然灾害频发；
多年连作病原种群增加，常见病害、新生病害会日益
滋生蔓延；伴随种植密度的继续增加，植株通透性可
能恶化，个体间的竞争压力会更大；土壤退化问题导
致肥水资源供应日益严重， 更多的水肥营养施用使
生产成本逐渐增加；植株茎秆的强度相对变弱，倒伏
加重，株型、叶片及果穗会相对变小等。 如果依据这
样的构思来设计育种方案， 就应该改变并制定新的
育种目标及方向，改善玉米杂交种的抗病虫能力，提
供对恶劣环境的适应能力，以确保产量持续提升，满
足未来作物栽培的需求。
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