
植物学报 Chinese Bulletin of Botany  2024, 59 (6): 978–998, www.chinbullbotany.com 

doi: 10.11983/CBB24080  cstr: 32102.14.CBB24080 

—————————————————— 

收稿日期: 2024-05-27; 接受日期: 2024-08-20 

基金项目: 山东省自然科学基金(No.ZR2023QC038) 

† 共同第一作者 

* 通讯作者。E-mail: pinghuali@sdau.edu.cn 

 

基因编辑技术在玉米中的研究进展 
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摘要  基因编辑技术已成为现代农业育种领域的重要工具。玉米(Zea mays)是全球最重要的粮食作物之一, 基因编辑技术

在玉米中的应用显示出巨大的潜力。该文综述了基因编辑技术在玉米研究中的应用进展, 重点介绍了CRISPR/Cas等系统

在玉米基因组编辑中的最新成果。首先, 介绍了基因编辑技术的基本原理和类型, 特别是CRISPR/Cas系统的工作机制及其

在玉米中的应用优势。其次, 总结了基因编辑技术在玉米育种中的研究进展, 涵盖从基础的基因组编辑到复杂的多基因编

辑, 旨在改良玉米的产量、品质和抗逆性等关键性状。最后, 文章列举了我国在玉米基因编辑方面的杰出工作, 并讨论了基

因编辑技术应用于玉米育种中存在的问题, 同时展望了未来发展方向。 
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基因编辑是依靠核酸酶对生物体内源基因进行

定点敲入或敲除等修饰的新技术, 已广泛应用于基因

功能研究和基因治疗等领域。根据编辑工具的不同, 

已开发的基因编辑技术分为4类, 即锌指核酸酶(zinc- 

finger nuclease, ZFN)技术(Cathomen and Joung, 

2008)、转录激活样效应因子核酸酶 (transcription 

activator-like effector nuclease, TALEN)技术(Zhang 

et al., 2013)、成簇的规律间隔的短回文重复序列及相

关蛋白(clustered regularly interspaced short palin-

dromic repeats/CRISPR-associated, CRISPR/Cas)

技术(Mahmud et al., 2017)以及基于CRISPR/Cas的

单碱基编辑(base editing, BE)技术(Mishra et al., 

2020)。目前, TALEN、ZFN和CRISPR/Cas是基因

编辑的3个重要工具。其中ZFN和TALEN技术存在

编辑器结构复杂、可编辑位点少、载体构建困难、

转染难及应用成本高等诸多问题, 导致难以推广应

用。与其它2种基因编辑技术相比, CRISPR/Cas系

统具有简单、灵活、高效和经济等优点, 已成为开

展作物性状改良和品质优化最有力的遗传工具。 

玉米(Zea mays)是我国重要的粮食作物之一 , 

重要性仅次于水稻(Oryza sativa), 其产量和品质直

接影响我国的粮食产量和食品安全。但玉米在生产过

程中存在许多亟需解决的问题, 如病虫害严重、自交

亲和、育种困难、生长周期长及茎秆易倒伏。传统育

种方法需要通过多代自然选择和人工选择才能筛选

出符合要求的玉米种质。而CRISPR/Cas系统能够精

确识别和编辑特定的基因序列, 使育种人员能够针对

所需的目标性状进行精准编辑, 故而极大地缩短了育

种周期。目前, CRISPR/Cas系统已应用于玉米遗传

育种和性状改良, 并表现出巨大的潜力, 如加速育种、

优化品质以及提高抗逆性。本文将详细介绍CRISPR/ 

Cas系统的类型、原理以及在玉米育种和品质改良中

的应用, 并对未来玉米育种进行了展望。 

1  CRISPR/Cas基因编辑技术 

CRISPR/Cas基因编辑技术起源于细菌的免疫系统, 

用于抵抗病毒入侵 , 通过一系列重复的DNA序列

(CRISPR)和相关蛋白质(Cas)进行DNA切割。自2012

年在基因编辑中应用以来, 该技术迅速发展成为基因

工程领域的核心工具。CRISPR技术有多种类型, 包括

CRISPR/Cas9、CRISPR/Cas12a (Cpf1)、CRISPR/ 

·特邀综述· 
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Cas13 (专注于RNA编辑)和CRISPR/Cas的衍生技术

BE (base editor)和PE (prime editing)技术。CRISPR/ 

Cas系统及其衍生技术各具特色与优势(表1), 能够精

确且高效地满足多样化的基因编辑需求, 实现对基因

组的精准调控与修饰, 并使其在基因治疗、农业改良

和疾病模型构建等多个领域展现出巨大的应用潜力。 

1.1  CRISPR/Cas9基因编辑系统 

CRISPR/Cas9 基因编辑系统由向导 RNA (guide 

RNA, gRNA)和核酸内切酶Cas9复合体构成。Cas9

蛋白利用其独特的2种核酸结构域RuvC和HNH精确

切割DNA双链。首先, RuvC结构域负责在PAM (pro-

tospacer adjacent motif)序列附近的特定单链DNA上

执行切割。随后, HNH结构域则对与sgRNA (单链向

导RNA)配对的DNA区域的另一条单链进行切割

(Jinek et al., 2014)。Jinek等(2012)研究显示, 通过对

sgRNA进行精确设计 , Cas9能够识别5'-NGG-3'的

PAM序列, 并与目标DNA进行互补配对, 引导Cas蛋

白对DNA链进行精确切割 (图1A), 这为CRISPR/ 

Cas9系统在植物科学领域的应用奠定了理论基础。

2013年 , CRISPR/Cas9系统应用于人类细胞编辑 , 

并成功实现基因编辑和基因突变(Mali et al., 2013; 

Cong et al., 2013)。此后, CRISPR/Cas系统迅速应用

于植物, 并在水稻、小麦(Triticum aestivum)、玉米及

拟南芥(Arabidopsis thaliana)等多种植物中实现了特

定基因位点的精确突变, 为农业生物技术领域带来了

前所未有的突破(Shan et al., 2013; Li et al., 2013; 

Nekrasov et al., 2013)。 

sgRNA是一种结构特定的单链RNA (Hille et al., 

2018), 通过与目标基因配对引导Cas蛋白对靶基因

进行切割。在CRISPR/Cas系统中, 成熟的crRNA 

(crispr-derived RNA)通过碱基互补配对与tracrRNA 

(transactivating RNA)结合。从而引导Cas蛋白在基因

组DNA靶点处发生双链断裂(double strand break, 

DSB) (Butiuc-Keul et al., 2022)。为防止DSB破坏基

因组, 细胞存在2种基因修复机制。其一为非同源末 

 

表1  CRISPR/Cas及其衍生技术 

Table 1  CRISPR/Cas and its derived technologies 

基因编辑技术 编辑机制 功能作用 编辑效率 脱靶效应 设计复杂度 应用范围 

CRISPR/Cas9 使用sgRNA导向 

DNA, 并引入双

链断裂 

所有类型的基因

编辑 , 主要是通

过切割进而引入

基因突变 

编辑效率高 , 但

取决于目标位点

的可访问性和sg-

RNA的设计 

脱靶效应较高 , 

需要精确设计sg- 

RNA以减少脱靶 

中等 , 需要设计

精确的sgRNA 

应用广泛 , 包括

基因敲除、插入

和替换 

CRISPR/Cas12 与Cas9类似, 但

能够识别不同的

PAM序列和单链

切割 

所有类型的基因

编辑, 相较于Cas9

提供更精细的编

辑选择 

编辑效率高 , 受

目标位点、PAM

序列和sgRNA设

计影响 

脱靶效应低于Cas- 

9, 提供更精确的

编辑 

中等 , 需要考虑

PAM兼容性和精

确的sgRNA 

应用广泛 , 但尤

其适用于需要更

精确编辑的应用 

CRISPR/Cas13 专门针对RNA编

辑, 不涉及DNA, 

使用特定的crRNA

导向 

主要用于RNA编

辑 , 不直接改变 

DNA 

由 于 专 门 针 对

RNA, 编辑效率

可能依赖于目标

RNA的可访问性

和crRNA设计 

主 要 针 对 RNA, 

几乎没有DNA脱

靶风险 

中等到高, 需要设

计特定的crRNA 

主要应用于RNA

相关操作 

胞嘧啶单碱基

编辑(CBE) 

脱氨基酶将C转

化为 U, 细胞修

复为T 

仅限C·G转换为
T·A 

编辑效率较高 , 

但同样受目标序

列和细胞类型影

响 

脱靶效应低于CR- 

ISPR-Cas9, 但需

要仔细设计sgRNA

以降低脱靶效应 

需要精确设计特

定的sgRNA 

主要用于精确的

单碱基编辑 

腺嘌呤单碱基

编辑(ABE) 

脱氨基酶将A转

化为I, 细胞将其

读作G 

仅限A·T转换为 

G·C 

编辑效率较高 , 

但受目标序列和

细胞类型的影响 

与CBE类似 , 脱

靶效应低 , 但不

能忽视 

需要精确设计特

定的sgRNA 

主要用于精确的

单碱基编辑 

引导编辑(PE) 结合nCas9和逆

转录酶 , 使用由

pegRNA 提供的

RNA模板直接编

辑DNA 

支持所有类型的

小规模编辑 , 包

括替换、插入和

删除 

编辑效率从中等

到高 , 取决于目

标序列、细胞类型

和pegRNA设计 

脱靶效应比CRIS- 

PR-Cas9和BE编

辑器显著降低 

较高 , 需要设计

包含特定目标识

别序列和RNA模

板的pegRNA 

应用广泛 , 能够

实现复杂的基因

编辑 , 包括各种

类型的遗传突变 
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图1  CRISPR/Cas基因编辑系统工作原理 

(A) Cas9蛋白利用结构域RuvC在原间隔区邻近基序(PAM)序列附近的特定单链DNA上切割, 随后, HNH的结构域与sgRNA配对的

DNA另一条单链进行切割形成双链断裂(DSB), 最终进行同源定向修复(HDR)或非同源末端连接(NHEJ)修复成双链; (B) Cas12a

通过crRNA介导识别5'-TTTN或5'-TTN的PAM序列; (C) 当crRNA与靶标RNA通过碱基互补配对结合后, 形成crRNA-Cas13复合

物, 导致Cas13蛋白构象发生变化, 从而激活其RNA切割活性, 使其能够特异性识别并结合靶标RNA进行切割 

 

Figure 1  Principle of operation of CRISPR/Cas gene editing system  

(A) The Cas9 protein utilizes its RuvC domain to cleave a specific single-stranded DNA near the protospacer adjacent motif 

(PAM) sequence, subsequently, the HNH domain cleaves the other single strand of DNA paired with the sgRNA, resulting in the 

formation of a double-strand break (DSB), which is ultimately repaired by homology-directed repair (HDR) or non-homologous 

end joining (NHEJ) to form double-stranded DNA; (B) Cas12a mediates the recognition of the PAM sequence 5'-TTTN or 

5'-TTN by crRNA; (C) When the crRNA pairs with the target RNA through base complementarity, a crRNA-Cas13 complex is 

formed, causing a conformational change in the Cas13 protein, thereby activating its RNA cleavage activity, enabling the target 

RNA to be specifically recognized, bound, and cleaved. 

 

端连接修复(non-homologous end joining, NHEJ), 

为主要修复路径。该路径通过在断裂末端随机插入或

删除碱基进行直接修复, 效率高, 但无法保证编辑的

精确性(Mladenov and Iliakis, 2011)。另一种是同源

重组修复(homology-directed repair, HDR), 是精确

的修复机制, 即在切割位点处精确插入目标基因, 实

现精确编辑 , 但修复速度较慢且效率较低 (Siebert 

and Puchta, 2002)。 
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1.2  CRISPR/Cas12a基因编辑系统 

CRISPR/Cas9系统可供选择的靶基因编辑位点相对

有限, 同时存在较高的脱靶风险。相比之下, CRISPR/ 

Cas12系统可提供更广泛的靶向范围, 因此有望成为

新一代基因编辑技术。杨帆和李寅 (2017)报道的

CRISPR DNA核酸内切酶Cpf1, 也称为Cas12a, 其

分子较小, 便于在细胞内传递。Cas12a的功能依赖于

RuvC和NUC核酸结构域, 并在crRNA的引导下通过

识别5'-TTTN或5'-TTN的PAM序列, 对目标DNA进行

精确切割, 从而产生DNA双链断裂(Shmakov et al., 

2015)。CRISPR/Cas12系统在精确性和安全性方面

较CRISPR/Cas9系统具有明显优势。例如, 在CRI-

SPR/Cas9系统中, Cas9蛋白通过识别PAM序列对靶

基因进行切割, 但当sgRNA解旋后, Cas蛋白可能错

误识别并结合与PAM序列类似的非靶基因, 从而导

致脱靶, 且这种错误结合不可逆。相比之下, Cas12

蛋白结合在非靶基因时形成一个半封闭的R-环, 只

有在识别到真正的PAM序列时才会转变为一个封闭

的R-环, 这种可逆的结合方式显著降低了脱靶率。此

外, Cas12a蛋白具有双重酶活性, 能同时切割DNA

和RNA, 且使用的crRNA长度不到sgRNA的一半, 这

使Cas12a系统在细胞中的运送更高效。Cas12a与

Cas9的切割机制有所不同。当DNA被切割后 , 

Cas12a形成有5个核苷酸(nt)的黏性末端, 这种特殊

的末端结构更倾向于促进HDR过程, 因此显著提高

了基因编辑的精确性。Cas9则生成平直的末端, 且其

切割位点与PAM序列的距离较远 , 这可能导致在

NHEJ过程中发生重复识别和切割, 进而增加了基因

编辑的不确定性 (图1B) (Bandyopadhyay et al., 

2020)。 

1.3  CRISPR/Cas13基因编辑系统 

CRISPR/Cas13系统是已鉴定并应用于植物的新型

基因编辑技术。该系统由crRNA和核酸酶组成, 并含

有2个HEPN (高等真核生物和原核生物核苷酸结合

内切酶)结构域, 这使其能够在RNA水平上进行编辑。

CRISPR/Cas13系统含有4种不同类型的Cas蛋白 , 

即Cas13a、Cas13b、Cas13c和Cas13d (Cox et al., 

2017)。在CRISPR/Cas13系统的多个亚型中, Cas13a

表现出显著优势。其分子较小, 易于构建表达载体和

导入植物细胞。Cas13a由1个单独的crRNA分子进行

引导, 该crRNA通过与靶RNA进行碱基互补配对实

现相互作用, 并且此过程诱导Cas13a发生构象变化。

故而Cas13a能够结合crRNA, 并特异性地顺向切割

目标单链RNA。更为独特的是, 在完成对目标RNA的

顺向切割后, Cas13a还表现出反式切割活性, 即能够

不受限制地继续切割其它非靶标RNA分子(Freije et 

al., 2019)。不同于Cas9和Cas12蛋白, Cas13蛋白可

在切割靶RNA后仍然保持活性, 并继续切割其它非

靶RNA序列, 从而导致更多非靶序列被破坏(图1C)。

CRISPR/Cas13系统已应用于敲除哺乳动物细胞和

植物中基因表达和RNA检测。在Aman等(2018)的研

究中, CRISPR/Cas13系统成功应用于萝卜(Raphanus 

sativus)花叶病毒(Turnip Mosaic Virus, TuMV)的干

扰。Gootenberg等(2017)将Cas13蛋白改造为一种低

成本、高效率及高灵敏度的诊断工具, 即SHERLOCK 

(specific high-sensitivity enzymatic reporter unloc-

king), 通过追踪控制靶向RNA的位置和Cas13蛋白

的切割, 使CRISPR系统的灵敏度大幅提高, 几乎在

所有环境下都可使用。 

1.4  CRISPR/Cas衍生技术 

1.4.1  CBE系统 

2016年, David Liu团队在遗传编辑技术上取得了突

破性进展, 他们以CRISPR/Cas9系统为基础, 开发

出一种新的基因编辑技术——碱基编辑。该系统将胞

嘧啶脱氨酶与nCas9或dCas9以及sgRNA结合。该复

合体应用于特定的DNA位点, 结合后胞嘧啶脱氨酶

被激活, 催化目标DNA链上的胞嘧啶(C)转变成尿嘧

啶(U)。这一关键改变影响后续在DNA重复或修复阶

段传递, 最终在DNA序列中实现精确的C→T或G→A

配对转化(图2A) (Komor et al., 2017)。第一代胞嘧啶

碱基编辑系统(cytosine base editor 1, CBE1)由

APOBEC1胞嘧啶脱氨酶和CRISPR-Cas9的核酸酶

变体(nCas9或dCas9)组成, 并通过一个16氨基酸的

XTEN连接成肽, 实现二者的融合。该系统通过避免

依赖DSB的设计, 显著降低了基因编辑过程中非目

标效应和基因组不稳定性; 并能够将C直接转变为U, 

进而在DNA重复或修复过程中被解读为胸腺嘧啶(T), 

从而实现C→T的精确点突变。但CBE1在体内的编辑

效率较低, 归因于尿嘧啶DNA糖苷酶(UDG)的作用, 

该酶通过碱基切除修复 ( B E R )途径识别并移除 
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图2  碱基编辑器技术工作原理 

(A) sgRNA识别并结合到目标DNA序列特定的原间隔区邻近基序(PAM)位点, dCas9蛋白则与sgRNA结合, 形成复合物并结合于

目标DNA上, 但不切割DNA双链, 仅使其单链化; 随后胞嘧啶脱氨酶在sgRNA的引导下, 接触到暴露的单链DNA上的胞嘧啶, 并

催化其脱氨反应, 将胞嘧啶转化为尿嘧啶; 最后在DNA重复或修复过程中, 尿嘧啶被视为胸腺嘧啶的类似物, 从而纳入到新合成

的DNA链中, 实现C-G碱基对到T-A碱基对的直接替换; (B) 利用CRISPR-Cas9系统中的sgRNA识别并结合到目标DNA序列的

PAM位点, Cas9蛋白与sgRNA结合形成复合物, 并定位于目标DNA上; ABE中的腺嘌呤脱氨酶在sgRNA的引导下, 接触到暴露的

单链DNA上的腺嘌呤, 并催化其脱氨反应, 将腺嘌呤转化为次黄嘌呤或脱氧次黄嘌呤; 最后在DNA修复过程中, 识别到次黄嘌呤

后, 启动修复过程, 中间产物通常被替换为鸟嘌呤, 从而实现A-T碱基对到G-C碱基对的直接替换; (C) 利用pegRNA作为引导分子

结合sgRNA, 并在其3'末端增加引物结合位点(PBS)序列和逆转录模板(RTT); 在pegRNA的引导下, 部分失活的Cas9切口酶切断

含PAM序列的DNA单链; 切割后的DNA单链与pegRNA的3'末端PBS序列互补并结合, 随后逆转录酶沿RTT模板序列开始逆转录

反应, 将目标编辑序列直接引到DNA切口处; 随后细胞内DNA修复机制识别并处理切口处的DNA结构, 最终保留携带目标编辑的

DNA链。CBE、ABE和PE同表1。 

 

Figure 2  Principle of operation of base editor technology 

(A) The sgRNA recognizes and binds to the specific protospacer adjacent motif (PAM) site on the target DNA sequence, and 

the dCas9 protein binds to the sgRNA, forming a complex that attaches to the target DNA and rendering it single-stranded; 

subsequently, the cytidine deaminase, guided by the sgRNA, contacts the exposed cytidine on the single-stranded DNA and 

catalyzes its deamination, converting cytosine to uracil; finally, during DNA replication or repair, uracil is recognized as an 

analog of thymine and thymine is incorporated into the newly synthesized DNA strand, thereby achieving a direct replacement 

of the C-G base pair with a T-A base pair; (B) The sgRNA in the CRISPR-Cas9 system recognizes and binds to the PAM site on 
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the target DNA sequence, and the Cas9 protein binds to the sgRNA to form a complex which is localized to the target DNA; 

under the direction of the sgRNA, adenine deaminase in the ABE system contacts the adenine on the single-stranded DNA, 

catalyzing its deamination reaction and converting adenine to hypoxanthine or deoxyhypoxanthine; during the DNA repair 

process, recognition of hypoxanthine triggers the initiation of the repair mechanism, typically resulting in the substitution of the 

intermediate product with guanine; this process facilitates the direct replacement of an A-T base pair with a G-C base pair; (C) 

Utilizing pegRNA as a guide molecule, it binds to the sgRNA and incorporates a primer binding site (PBS) sequence and re-

verse transcription template (RTT) at its 3' end; directed by the pegRNA, the partially deactivated Cas9 nickase cleaves the 

DNA single strand containing the PAM sequence; subsequently, the complementary PBS sequence at the 3' end of the 

pegRNA binds to the cleaved DNA strand; a reverse transcriptase then initiates a reverse transcription reaction along the RTT 

template sequence, directly incorporating the desired editing sequence into the DNA nick; finally, the intracellular DNA repair 

mechanisms are activated, ultimately retaining the DNA strand carrying the intended edit. CBE, ABE, and PE are the same as 

shown in Table 1. 
 

U-G错配, 修复CBE1进行的C→U编辑。为克服这一

限制, 引入了第二代碱基编辑器CBE2 (RAPOBEC1- 

XTEN-dCas9-UGI), 其中包括一个来自噬菌体PBS

的尿嘧啶DNA糖苷酶抑制剂(UGI)。UGI的加入可抑

制UDG的活性, 从而提高体内基因编辑效率。与BE1

相比 , BE2的体内编辑活力明显提高。在CBE1和

CBE2的基础上, 第三代碱基编辑器CBE3 (RAPO-

BEC1-XTEN-nCas9-UGI)采用更精细的策略, 包括

一个能进行单链刻痕的活性nCas9 (D10A)变体。这

种战略性修改促进了DNA链断裂, 显著增强C→T转

换效率, 同时观察到插入或缺失(indels)率约为1.1% 

(Komor et al., 2016)。相较于CBE3, CBE4有2个关键

的改进: 双份UGI的引入和连接APOBEC1与nCas9

的扩展连接肽。这些优化措施显著提高了系统编辑效

率, 同时最大限度地减少 indels和靶外效应(Lee et 

al., 2020)。 

 

1.4.2  ABE系统 

2016年, 引入了一种具有革命性的遗传编辑工具腺

嘌呤碱基编辑(adenine base editor, ABE) (Nishida 

et al., 2016)。该系统与CBE有所不同, 它能够将A-T

碱基对直接转化为G-C。ABE系统由携带D10A突变

的nCas9和腺苷脱氨酶组成, 在gRNA的精确引导下, 

ABE能够准确地识别靶向目标DNA序列, 将腺嘌呤

(A)转化为腺苷(I)。随后, 在DNA重复过程中, I被解读

为鸟嘌呤(G), 从而显著提高基因编辑的精确性(图

2B) (Kim et al., 2017)。为促进DNA中腺嘌呤直接脱

氨, 研究人员重新定位大肠杆菌tRNA腺苷脱氨酶(ec- 

TadA), 并通过筛选与定向进化 , 成功开发出一种

ecTadA突变体, 用于在DNA中靶向和修改腺嘌呤。然

后将ecTadA突变体与nCas9 (D10A)融合, 由此标志

着第一代腺嘌呤碱基编辑器的诞生, 但最初编辑效率

仅为3.2% (Nishida et al., 2016)。为提高腺嘌呤碱基

编辑系统的编辑效率, 研究人员构建了一个全面的

TadA序列突变文库, 然后将其与dCas9蛋白融合。该

方法能够利用抗生素进行抗性筛选, 故而提高了效

率。此外, 通过定向进化方法, 包括易错PCR和DNA

重组, 进行了7轮迭代进化, 成功开发出ABE7.10。此

版本显著提高了基因编辑的效率和精度。值得注意的

是 , ABE7.10在靶向基因组的特定区域 , 特别是在

sgRNA的第4–7位置表现出明显的高效性(Yan et al., 

2018; Koblan et al., 2018)。随后, 在ABE7.10的基础

上, 研究人员转向进一步优化腺嘌呤脱氨酶, 旨在提

高碱基编辑效率。通过对TadA7.10的定向优化, 成功

研发出TadA8e (Gaudelli et al., 2020; Richter et al., 

2020)。从ABE8e到ABE9的进化是通过对TadA8e进

行增强实现的。科研人员将2个突变L145T和N108Q

精准地引入到TadA-8e中 , 并依托冷冻电子显微镜

(cryo-EM)进行深入分析, 显著提升了ABE9在编辑窗

口的活性, 特别是在sgRNA的5–6位置处, 从而大幅

提高了基因编辑精度(Chen et al., 2023)。此外, ABE9

还能消除对胞嘧啶的非目标编辑, 降低非靶基因编辑

的发生概率。 

 

1.4.3  PE系统 

CBE和ABE碱基编辑系统能够执行4种类型的碱基转

换, 即C-T、G-A、A-G和T-C。然而, 对于其它8种可

能的碱基转换(C-A、C-G、G-C、G-T、A-C、A-T、

T-A和T-G)以及碱基插入和删除能力不足, 这通常对

于纠正更广泛的遗传异常至关重要。为解决此限制,  

David Liu团队将Cas酶、M-MLV-RT逆转录酶以及特

别设计的引导RNA (pegRNA)进行整合, 即引导编辑

(PE)。此创新方法可实现对基因组的精准编辑, 包括

精确的插入、删除以及全面的碱基转换, 覆盖所有12



984  植物学报  59(6)  2024   

种类型的碱基转换, 且无需依赖DSB或额外的DNA

模板, 极大地提升了基因编辑的效率和准确性(图2C) 

(Doman et al., 2020)。该系统巧妙地利用sgRNA精准

地引导逆转录酶到达特定的DNA位点, 之后逆转录

酶直接启动并驱动pegRNA中嵌入的模板进行逆转

录, 将其精准地转录到DNA链上, 从而实现高度目标

导向且精确的遗传修饰(Doman et al., 2020)。Nelson

等(2022)在pegRNA的3'端加入结构RNA基序, 生成

epegRNA, 可防止3'延伸的降解, 从而提高了PE系

统的编辑效率。同时, 开发出pegLIT工具识别并计算

pegRNA与3'基序之间的非干扰核苷酸, 可优化3'结

构基序的选择。第一代PE系统将M-MLV-RT与一个切

割型Cas9 (nCas9 H840A)融合, 建立了Prime Edit-

ing的初始平台。在此基础上, PE2通过进化M-MLV逆

转录酶扩大PE的潜力, 显著提高了系统生成靶向突

变和插入缺失的效率。Bai等(2024a)受DNA靶序列染

色质开放性显著影响基因编辑效率的启发, 在基因编

辑载体中共表达促进染色质开放的人源RNA m6A去

甲基化酶hFTO, 显著提高了编辑效率。随后的PE3

又有所创新, 即使用额外的sgRNA设计用于切割非

互补DNA链, 在某些特定细胞环境下(如293T细胞)

其编辑效率高达78% (Haapaniemi et al., 2018; 

Grünewald et al., 2019; Jin et al., 2019; Zhou et al., 

2019; Zuo et al., 2019; Kurt et al., 2021)。Chen等

(2021)对影响引导编辑效果的内源性因子进行了系

统筛选, 发现DNA错配修复通路(MMR)起关键作用; 

此外, MMR通路的关键因子MLH1的显性负性突变体

(MLH1 dn)能增强PE的编辑效率。优化的PE系统融合

蛋白结构同样提升了编辑效率, 最终开发出更强大的

PE升级版本PE4/PE4max和PE5/PE5max。Qiao等

(2023)发现编辑效率低是玉米中应用基因编辑技术

的主要障碍。通过设计pegRNA和优化PE蛋白, 显著

提高了编辑效率。优化的ePE5max系统具有足够的

效率, 能在玉米靶基因中产生可遗传突变, 消除了使

用PEs的主要障碍。Liu等(2024)通过暂时抑制MMR

系统来优化基因编辑效率, 既提高了编辑效率, 又规

避了长期抑制可能引发的基因组不稳定风险。采用优

化的PE系统ePE5c, 结合RNA干扰技术可提升编辑

效率。Doman等(2023)通过噬菌体辅助进化和蛋白质

工程技术, 成功开发出体积更小、效率更高的主要编

辑器PE6a和PE6b。在无DNA双链断裂以及额外DNA

模板的情况下 , 实现靶位点的精准编辑。Yan等

(2024)利用全基因组CRISPRi筛选技术, 发现了一个

关键的细胞决定因子, 即小RNA结合外切核酸酶保

护因子La, 其对于引导编辑至关重要。通过将La与引

导编辑蛋白融合, 构建了引导编辑器PE7, 显著提升

了编辑效率。 

2  基因编辑技术在玉米中的应用 

基因编辑技术的发展为玉米育种带来了划时代的变

革。通过精准地编辑玉米基因组, 能够培育出产量更

高、抗逆性更强且营养更丰富的玉米新品种(何晓玲

等, 2022)。基因编辑技术不仅极大地缩短了玉米的育

种周期, 降低了研发成本, 而且能够在维持玉米遗传

优势的基础上, 精确地改良其特定性状。基因编辑技

术的应用为玉米产业的可持续发展注入了新活力, 为

全球粮食安全提供了有力保障。下文将系统总结

CRISPR/Cas9技术在玉米多个关键领域的应用, 包

括增加产量、优化品质、增强生物与非生物胁迫抗性

以及在不育系创制和单倍体诱导等方面的应用进展

(表2)。 

2.1  利用基因编辑技术加速玉米育种进程 

2.1.1  促进单倍体诱导 

在自然条件下, 大多数植物(如玉米)表现为二倍体, 

即每个细胞含有2套染色体。为培育出遗传上纯合的

系谱, 研究人员通过多代连续自交以确保后代基因的

纯合性。而单倍体诱导技术提供了一种更为高效的方

法。该技术通过特定的双单倍体(DH)途径, 诱导植物

产生仅含1套染色体的细胞, 进而发育成单倍体植

株。随后, 利用染色体加倍技术, 将单倍体植株转化

为遗传稳定的二倍体植株, 极大地缩短了培育纯合谱

系的时间(Ren et al., 2017)。基于CRISPR/Cas9技术

对玉米中的花粉特异性磷脂酶基因ZmPLA1进行精

确编辑, Dong等(2018)成功开发出高效的孤雌生殖

单倍体诱导体系; 他们还融入一个组织特异性表达的

双荧光蛋白标记系统, 显著优化了单倍体的鉴别和筛

选流程, 极大地提高了筛选效率, 并为作物改良中双

单倍体育种技术的应用确立了新标准。Stock6 (可诱

导产生单倍体的玉米突变体)作为玉米单倍体诱导育

种的关键工具, 可通过杂交诱发孤雌生殖, 即使花粉 
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表2  基因编辑技术在玉米改良中的应用 

Table 2  Applications of gene editing technology in maize improvement 

应用 靶标基因 基因功能 性状改良 参考文献 

单倍体诱导 ZmPLA1 编码特异性磷脂酶 单倍体诱导 Dong et al., 2018 

  ZmDMP 单倍体诱导 单倍体诱导 Liu et al., 2017 

  CENH3 单倍体诱导 单倍体诱导 Wang et al., 2021a 

雄性不育 MS45 编码异胡豆苷合成酶类似蛋白 花粉发育异常, 雄性不育 Svitashev et al., 2015 

  MS8 编码β-1,3-半乳糖基转移酶 花粉发育异常, 雄性不育 Chen et al., 2018 

  ZmABCG2和ZmFAR1 角质层减少和蜡质含量增加 花粉发育异常, 雄性不育 Jiang et al., 2021 

  ZmTMS5 编码RNase Z蛋白 温敏雄性不育植株 Li et al., 2017b 

  Dcl5 产生多样化的24 nt phasiRNAs 温敏雄性不育植株 Teng et al., 2020 

株型 CLE7和FCP1 控制分生组织大小 果穗行数和籽粒产量增加,  

果穗变大, 叶夹角减小 

Liu et al., 2021 

  ZmLg1 编码调控SBP结构域蛋白 叶夹角减小, 种植密度增大 Li et al., 2017a 

  SAMBA 影响有丝分裂期推进复合体 节间缩短, 上部叶片缩小、直 

立, 叶片整体缩小 

Gong et al., 2022 

  ZmRAVL1 影响油菜素内酯信号通路 叶夹角变小 刘杰和严建兵, 2019 

激素 GA20ox3 赤霉素合成 半矮生 Zhang et al., 2020a 

  ZmACO2 乙烯合成 促进花序和花发育, 增加穗重 Ning et al., 2021 

  ZmCEP1 肽激素合成 降低植株和穗高度、穗长、籽 

粒大小和百粒重 

Xu et al., 2021 

  CKX 细胞分裂素氧化酶合成 细胞分裂和植物器官的形成 刘超等, 2020 

果穗 Zm079、Zm080和Zm081 调控百粒重 增加穗重、穗长和穗粗 穆路遥, 2022 

光合作用 Zmcst1 影响气孔开放和光合作用 叶片提前衰老 Wang et al., 2019a 

  qkw9 光合作用减弱 为籽粒充实提供的母体光合产 

物减少 

Huang et al., 2020 

  ZmSWEET13 光合作用受损 叶片中可溶性糖和淀粉含量 

增加 

Bezrutczyk et al., 2018 

  ANT1 光合作用受损 相互遮荫 Liu et al., 2020 

  Zmpif3、Zmpif4和Zmpif5 调控光信号和光形态发生 减弱植株对遮荫环境的响应 Wu et al., 2019 

香味 

  

ZmBADH2a和mBADH2b 控制2-乙酰基-1-吡咯烷酮合成 挥发物含量增加, 香气增加 Wang et al., 2021b; 

张翔等 , 2021; 王彦

晓, 2021 

甜味 Zmsh2 编码AGPase酶 甜玉米 Dong et al., 2019; 祁

显涛, 2019 

糯性 SH2和WX  编码AGPase酶和GBSS酶 甜玉米和糯玉米 Gao et al., 2020; Qi 
et al., 2020 

抗倒伏 ZmWx1 编码GBSS酶 纤维素和木质素含量增加 Li et al., 2020 

  stiff1 控制纤维素和木质素含量 秸秆强度增加 Zhang et al., 2020b 

  qpa1 半矮化 株高和穗位降低 , 茎粗增加 , 

叶片更直立 

Wei et al., 2018 

  ZmPHYCs 减弱避荫综合症 降低植株高度和穗位高度 Li et al., 2020 

干旱 ARGOS8 乙烯响应负调控因子 提高耐旱能力 Shi et al., 2017 

  ZmHDT103 编码乙酰化酶 提高耐旱能力 Wang et al., 2024 

  ZmSRL5 编码CALSP蛋白 提高耐旱能力 Pan et al., 2020 

抗除草剂 ZmEPSPS 抑制叶绿体中5-烯醇丙酮酰莽 

草酸-3-磷酸合酶的作用 

抗除草剂 Kaul et al., 2024 

  ALS2 编码乙酰乳酸合成酶 抗除草剂 Svitashev et al., 2015, 
2016; Li et al., 2020; 
Jiang et al., 2020 

病原侵染 ZmLox3 编码脂肪氧化酶 抗黑粉菌 Pathi et al., 2020 

  ZmGDlα 编码RabGDP解离抑制因子 抗粗缩病 Liu et al., 2022 

  ZmCOI1a和ZmJAZ15 茉莉酸合成 抗茎腐病 Ma et al., 2021 

  ZmFBL41 E3泛素连接酶复合体的成员之一 抗纹枯病 李伟滔等, 2019 



986  植物学报  59(6)  2024   

与雌蕊接触, 也不形成正常的双倍体合子, 而是直接

形成单倍体种子, 随后通过化学处理或温度震荡等手

段进行染色体加倍, 进而形成遗传上纯合的双单倍体

植株。Liu等(2017)利用CRISPR/Cas9技术对玉米

ZmPLA1基因第1外显子进行精确编辑, 导致特定的

缺失突变。编辑后的突变体平均单倍体诱导率约为

2%, 与Stock6的诱导效率相似。该研究团队进一步采

用CRISPR/Cas9技术敲除ZmDMP基因后 , 观察到

该基因缺失单倍体诱导率提高5–6倍。这是首次在非

Stock6背景下观察到的独立单倍体诱导现象, 展现

出基因编辑技术在提高单倍体诱导率方面的巨大应

用潜力。通过将CRISPR/Cas9基因编辑技术与传统

单倍体诱导策略相结合 , 创制了单倍体诱导编辑

(haploid-induction editing, HI-Edit)策略(Kelliher et 

al., 2019)和单倍体诱导介导的基因组编辑(haploid 

inducer-mediated genome editing, IMGE) 策 略

(Wang et al., 2019a)。利用单倍体诱导技术可以高效

生成单倍体植株, 随后通过CRISPR/Cas9或其它基

因编辑技术进行目标基因的精确修改。HI-Edit策略的

独特之处在于, 允许在不引入外源DNA的条件下对

基因进行精准改良, 因此显著降低了对转基因技术的

依赖。通过这种策略, 可在2个世代内成功培育出特

定性状的纯合株系。此外, 该策略有效克服了玉米遗

传转化过程中的基因型限制, 为玉米育种提供了更广

泛的适用范围。在真核生物中, 着丝粒是染色体准确

分离与遗传信息传递不可或缺的区域, 而特异的着丝

粒组蛋白CH3 (CENH3)在识别和维持着丝粒染色质

结构方面扮演着关键角色。Wang等 (2021a)通过

CRISPR/Cas9技术对玉米CENH3基因进行编辑, 成

功创制了一个由单碱基缺失引起编辑提前终止的突

变体。该突变体与野生型进行杂交后, 自交时纯合的

突变体具有高度致死性, 无法通过配子传递, 而杂合

子与野生型进行正反交配, 后代为单倍体或非整倍

体。这表明CENH3突变可通过一次杂交转移到其它

品系中, 为构建高效且简化的玉米单倍体诱导系统提

供了可能。 

 

2.1.2  加速雄性不育系创制 

目前, 通过基因编辑技术已成功创制了多种玉米核雄

性不育和温敏雄性不育突变体。特别是MS45基因, 

作为控制花粉发育的关键基因, 其突变导致不育性状

能稳定遗传。Svitashev等(2015)通过CRISPR/Cas9

对MS45基因进行定点编辑, 获得双等位基因的雄性

不育突变体。此外, 通过对MS8基因进行编辑产生雄

性不育突变体, 并且这些突变体遵循孟德尔遗传规律

(Chen et al., 2018)。研究表明, ZmFAR1和ZmABC-

G26作为受microRNA调控的脂质代谢关键基因, 在

玉米花药发育和脂质代谢中发挥重要作用。通过对

ZmABCG26以及脂质代谢相关基因ZmFAR1进行

CRISPR/Cas9定点编辑, 在突变体花药中观察到角

质层减少而蜡质含量增加的变化, 这有助于创造新的

雄性不育系(Jiang et al., 2021)。此外, 通过靶向敲除

ZmTMS5基因获得热敏雄性不育玉米品种, 其可在

特定的温度下表现出不育性状(Li et al., 2017b)。在植

物发育的关键阶段 , 小RNA (sRNA)在调控靶向

mRNA的转录水平、保持基因组的完整性以及增强

DNA甲基化方面发挥重要作用。特别是在许多单子叶

植物中, Dcl5 (Dicer-like 5)酶经精确切割mRNA生成

24 nt的分阶段次级小干扰RNA (phasiRNAs)。在开花

植物的减数分裂过程中, phasiRNAs对花药的正常功

能具有关键作用。Teng等(2020)通过CRISPR-Cas9

系统生成包括等位基因以及一个转座子中断的等位

基因在内的几个dcl5突变体, 并发现dcl5突变体几乎

或根本没有24 nt phasiRNAs, 其花药短小且绒毡层

细胞有缺陷, 并表现出温敏雄性不育性状。 

2.2  基于基因编辑技术的玉米产量育种 

2.2.1  改良株型 

玉米植株的形态特征如密植耐受性、茎秆强度、植株

高度、叶片夹角和穗位高度, 对于玉米光合效率和空

间资源利用具有决定性作用, 并直接影响产量。因此, 

在玉米育种和农业生产实践中, 株型优化是提高产量

和作物适应性的关键因素。在玉米发育初期, 特别是

在9至10叶期, 位于叶腋的分生组织(AM)转变为花序

分生组织(IM), 继而在IM上发育出多行小穗分生组织

(SPM)。而分生组织的生长和发育主要受CLAVATA- 

WUSCHEL信号途径中CLE肽信号调控, 此途径是果

穗行数及粒重增加的关键(Schoof et al., 2000)。Liu

等(2021)利用CRISPR/Cas9基因编辑技术, 对玉米

中CLV3的同源基因CLE7和FCP1的启动子区进行特

定的缺失编辑, 发现突变体中分生组织显著增大, 从

而间接提高玉米产量相关性状, 如穗大小、粒数及百
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粒重。叶夹角是影响玉米密植的关键因子, 优化叶夹

角不仅能提高光利用效率, 还可改善作物群体的空气

流通 , 最终提高群体光合效率。Li等 (2017a)利用

CRISPR/Cas9对玉米ZmLg1基因进行编辑, 该基因

编码一种含SBP (squamosa promoter-binding pro-

tein)结构域的蛋白, 负责调控叶夹角。通过对ZmLg1

基因第1外显子进行编辑 , T0代植株展现出高达

51.5%–91.2%的基因编辑效率, 并使叶夹角明显变

小至对照组的50%, 且突变特征稳定遗传。田间试验

表明, 这些突变体通过增加种植密度展现出增产潜

力。SAMBA作为植物特异性调节因子, 是影响拟南芥

有丝分裂期推进复合体(APC/C)的关键因子, 负责控

制细胞周期的顺利进行。研究发现, SAMBA与APC/C

在玉米中同样存在相互作用 , 通过对玉米中2个

SAMBA基因敲除突变体的观察, 发现一系列生长缺

陷, 包括节间缩短、上部叶片缩小和直立以及叶片整

体缩小(Gong et al., 2022)。玉米中功能基因brd1和

ZmRAVL1通过油菜素内酯信号通路调控叶夹角。

UPA2定位于ZmRAVL1上游, 具有与DRL1蛋白结合

的能力。LG1蛋白参与调控玉米叶夹角 , 能激活

ZmRAVL1的表达。DRL1与LG1直接相互作用, 抑制

LG1对ZmRAVL1的激活。相较于玉米, 其祖先种大刍

草(Zea mays subsp. parviglumis)的UPA2位点与DRL1

蛋白结合能力更强, 导致ZmRAVL1表达显著受抑制, 

进而下调其下游基因brd1的表达, 降低叶环区内源

BR水平, 使叶夹角变小。将大刍草UPA2等位基因导

入玉米或对玉米中的ZmRAVL1进行编辑, 在密植条

件下均可显著提高玉米的产量(刘杰和严建兵, 2019)。 

 

2.2.2  改变激素含量 

植物激素在玉米整个生命周期中扮演重要角色。赤霉

素、生长素、细胞分裂素、乙烯、脱落酸、茉莉酸和

水杨酸等植物激素通过复杂的相互作用和信号转导

网络, 构成一个高度精密的调控系统。“绿色革命”

基因赤霉素氧化酶基因GA20ox对于促进半矮表型的

形成起重要作用, 不仅提高作物产量, 同时增强了植

株的抗倒伏能力。Zhang等(2020a)利用CRISPR/Cas9

技术编辑玉米GA20ox3基因后 , 突变体中GA12和

GA53的含量升高, 而其它GA前体的含量显著降低, 

成功培育出半矮型玉米, 并在T2代植株中筛选出无转

基因矮秆玉米。在玉米生长发育中, 细胞分裂素氧化

酶(cytokinin oxidase, CKX)起关键作用, 其通过降解

细胞分裂素调节植物激素水平。刘超等(2020)从玉米

B73的基因组数据中成功鉴定出3个穗发育关键基

因。使用e-crisp设计特异性sgRNA后, 采用密码子优

化的CRISPR/Cas9系统, 成功构建了CKX基因的植

物表达载体p3301-U6P-sgRNA-Ubi-Cas9, 为创制

基因敲除玉米突变体奠定了基础。Ning等(2021)对数

量性状基因座qEL7进行鉴定, 发现该基因座控制玉

米的果穗长、花朵数和生育力等。qEL7编码的1-氨基

环丙烷-1-羧酸氧化酶2 (ACO2)是乙烯生物合成过程

中的关键酶, 在发育中的花序特定区域呈现特异性表

达。通过编辑ZmACO2基因验证了qEL7的功能, 发现

该编辑减少了发育中果穗的乙烯产生, 促进花序和花

的发育, 从而提高产量。C末端编码肽(CEPs)是一类

重要的肽激素, 其在拟南芥和水稻中通过细胞间通信

调节植物生长和非生物胁迫响应, 而其在玉米中的作

用仍知之甚少。Xu等(2021)探讨了玉米ZmCEP1的时

空表达模式, 发现其可能调节生长素(auxin)等植物

激素的运输和分布, 进而影响籽粒细胞的分裂和扩

张, 为玉米籽粒改良提供了新的靶点和思路。 

 

2.2.3  改变果穗大小 

果穗作为玉米产量形成的关键组分, 其形态特征如穗

长、行数及籽粒数直接影响种子的生产潜力。数量性

状基因座(quantitative trait locus, QTLs)对穗长起核心

控制作用。但目前定位到与穗长相关的QTLs非常少, 

且其分子机制大多未知。通过全基因组关联分析, Luo

等(2022)鉴定出YIGE1, 其编码一个未知蛋白, 通过

影响雌花小花数量调节穗长, 且过表达YIGE1能显著

增加雌性花序分生组织的大小, 从而增加穗长和粒

数, 提高总体产量。而使用CRISPR/Cas9技术敲除

YIGE1或通过高度活跃的DNA转座子(mutator, Mu)插

入产生的突变体与之表现相反。穆路遥(2022)基于3

个百粒重关键基因Zm079、Zm080和Zm081, 通过

CRISPR/Cas9技术成功创制了多份基因编辑材料。

Zm080基因敲除导致部分植株百粒重明显降低, 而其

它植株的穗重、穗长和穗粗显著增加。对Zm081基因

的编辑影响植株的株高、穗位高和雄穗分枝数等。 

 

2.2.4  改变玉米光合效率 

气孔运动通过调节CO2的可用性影响植物的光合速
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率, 这一过程受到光合产物的反馈调节。然而, 在单

子叶作物中, 该调节回路的遗传组分和机制尚待进一

步阐明。Wang等(2019b)基于图位克隆CST1并通过

CRISPR/Cas9系统, 发现导致CST1蛋白E81K突变

的是一种属于Clade I SWEET (Sugars Will Even-

tually be Exported Transporters)家族的基因突变。

CST1编码一个在附属细胞中表达的功能性葡萄糖转

运蛋白。E81K突变破坏了CST1蛋白的寡聚化能力及

其葡萄糖转运活性, 导致气孔开度减小、碳饥饿以及

叶片提前衰老。此外, 一个含有DYW基序的五肽重复

蛋白(pentatricopeptide repeat protein, PPR)参与叶

绿体NADH脱氢酶复合体ndhB亚基C到U的编辑。

Huang等(2020)利用CRISPR/Cas9技术对qkw9基因

进行敲除, 在qkw9的空白背景下, ndhB的C到U编辑

被抑制, 光合作用减弱。作物产量的形成依赖于从叶

片到种子的蔗糖高效分配。ZmSWEET13旁系同源体

(Zmsweet13a、Zmsweet13b和Zmsweet13c)是叶片

中表达量最高的基因之一。Bezrutczyk等(2018)通过

基因编辑进行三重敲除, 突变体表现严重的生长受

阻, 光合机构受损, 叶片积累大量可溶性糖和淀粉, 

且RNA-seq数据揭示突变体中与光合作用和碳水化合

物代谢相关的基因发生转录失调。ANT (AINTEGU-

MENTA)是一种AP2转录因子, 在植物生长和花器官

形成中起重要作用。Liu等(2020)利用CRISPR/Cas9

技术生成1个单密码子缺失突变体和2个ANT1同源基

因移码突变体。这2个移码突变体与野生型(WT)相比, 

表现出植物光合效率和生长速率降低及叶面积变小。

在高密度种植条件下, 玉米植株之间相互遮挡, 导致

底部叶片光照强度降低, 进而影响红光与远红光的比

例, 最终降低产量。为解释该现象的分子机制, Wu等

(2019)利用CRISPR/Cas9技术对玉米中参与光信号

传递和光依赖形态建成的PIF基因家族成员Zmpif3、

Zmpif4和Zmpif5进行敲除, 发现在黑暗条件下生长

的突变体幼苗的中胚轴伸长被严重抑制, 且对模拟遮

荫处理的响应减弱。 

2.3  基于基因编辑技术的玉米品质育种 

2.3.1  增加香味 

2-乙酰基-1-吡咯烷酮(2AP)是从芳香型水稻中鉴定出

的200多种挥发性物质中的关键风味化合物。除水稻

外, 多种植物中都存在天然的芳香物质, 通常表现出

较低的甜菜碱醛脱氢酶2 (BADH2)活性。Wang等

(2021b)对玉米BADH2同源基因ZmBADH2a和Zm-

BADH2b进行CRISPR/Cas敲除 , 生成ZmBADH2a

和ZmBADH2b双基因突变体。在双突变体中, 无论是

新鲜籽粒还是干燥成熟种子, 其2AP含量均升高。此

外, 张翔等(2021)利用CRISPR/Cas9技术在玉米4号

染色体ZmBADH2-1和1号染色体ZmBADH2-2进行

精确敲除, 双基因突变体籽粒中的2AP含量与芳香型

水稻相似, 由此创制出具有类似香米香气的新型玉米

种质。王彦晓(2021)选取包括郑58、糯型玉米N355、

XCW175及LN005M等在内的多种普通及特殊玉米品

种进行研究, 利用构建的3种CRISPR/Cas系统载体

对BADH2基因进行编辑, 并通过农杆菌介导法将这

些载体导入玉米幼胚中, 培育出多个带有香气的玉米

自交系新品种。  

 

2.3.2  改变甜味 

玉米通过光合作用将太阳能转换为化学能(包括ATP

和NADPH), 并利用这些能量将大气中的CO2固定成

单糖。随后经过一系列生化反应转化为ADP-葡萄糖, 

最终在淀粉合成酶的作用下聚合成淀粉。甜玉米的潜

在机制之一是玉米SH2 (SHRUNKEN2)基因(影响淀

粉合成酶活性的关键基因)的突变, 该基因编码胚乳

ADP-葡萄糖焦磷酸化酶 (ADP-glucose pyrophos-

phorylase, AGPase)的大亚基。SH2基因突变或下调

导致淀粉合成酶活性降低, 从而增加游离糖的含量。

Dong等(2019)利用CRISPR/Cas9技术靶向编辑SH2

以及另一个影响淀粉生物合成的关键基因WX (WAXY) 

(编码淀粉合成酶), 创制出具有sh2sh2wxwx基因型

的wx品系, 其含糖量显著提高。祁显涛(2019)利用

CRISPR/Cas9技术精确修饰甜糯复合型等基因以改

变其农艺性状, 提高玉米支链淀粉含量, 从而赋予玉

米糯性。此外, 基因编辑还可创制富含可溶性糖的高

甜度玉米, 并开发出具有独特香气的玉米新种质。通

过CRISPR/Cas9技术定点敲除Zmwx1和Zmsh2基

因, 并筛选出具有显著糯性和甜味特征的玉米植株, 

再通过杂交获得兼具甜糯特性的玉米新品种。 

 

2.3.3  改良糯性性状 

糯玉米的糯性是通过WX基因的突变实现。该基因编

码的直链糖合成酶I (granule-bound starch synthase 
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1, GBSS I)为直链淀粉合成所必需。研究表明, WX基

因突变导致淀粉几乎全为直链型。由于缺少支链淀粉, 

糯玉米的籽粒在烹饪后表现出较高的透明度和黏性。

利用CRISPR/Cas9基因编辑技术 , Gao等(2020)对

Zmwaxy基因进行编辑, 引入4 kb和6 kb大片段缺失, 

有效创制出具有较高产量的糯玉米杂交品种。Qi等

(2020)采用CRISPR/Cas9方法对Zmwx1基因进行靶

向编辑, 将ZC01玉米品种转变为糯玉米。这些研究显

示了CRISPR/Cas技术在精确改良玉米遗传特性和

提升农业价值方面的巨大潜力和广阔前景。 

2.4  基于基因编辑技术的玉米抗逆育种 

2.4.1  提高抗倒伏性 

茎秆倒伏性由茎秆强度决定, 且是限制高密度种植条

件下玉米产量的关键因素。然而, 玉米茎秆强度的分

子遗传基础复杂, 导致改良方法效率低。在玉米茎秆

发育中, STIFF1基因扮演关键角色。Zhang等(2020b)

采用CRISPR/Cas9技术编辑STIFF1基因的特定等位

基因, 进一步提高了玉米茎秆的纤维素和木质素含

量。sd1和Rht1等半矮化基因在水稻和小麦中的应用

促发第一次“绿色革命”。在玉米中, 尚未发现能有

效降低株高但不降低产量性状的半矮化基因。利用

CRISPR/Cas技术, Wei等(2018)精确鉴定到编码P-

糖蛋白的Brachytic2基因(qpa1)的新等位基因。并在

qpa1基因的最后一个外显子中引入241 bp缺失, 突

变体表现为不降低产量但显著降低株高和穗位以及

增加茎粗。在光照条件下, 玉米PHYC2蛋白定位于细

胞核和细胞质, 且能够与自身或PHYBs相互作用。异

源表达ZmPHYCs能够补偿拟南芥phyC-2突变体在

持续红光条件下的表型。Li等(2020)利用CRISPR/ 

Cas9技术创建了ZmPHYC1和ZmPHYC2双基因敲

除突变体, 在长日照条件下该突变体表现出中等程度

的早花表型, 而过表达ZmPHYC2植株表现出株高和

穗位中度降低。 

 

2.4.2  提高抗旱性 

近百年来, 玉米产量大幅提升, 然而其抗旱性却显著

下降, 这表明产量性状与抗逆性之间存在拮抗关系, 

且二者在基因组上的遗传位点紧密连锁。要实现产量

与抗性的最佳平衡, 关键在于找到并揭示控制产量性

状的干旱胁迫应答负调控位点的遗传作用机制(陈凡

等, 2024)。在玉米育种中, ARGOS8基因作为乙烯响

应的负调控因子, 对提高抗旱性意义重大。构建过表达

ARGOS8的突变体可降低植株对乙烯的敏感性, 并在

干旱条件下提高作物产量。Shi等(2017)利用CRISPR- 

Cas9技术, 以本地玉米GOS2启动子替换ARGOS8

的启动子, 实现ARGOS8位点的精确基因组DNA修

改, 生成新突变体。与野生型相比, 突变体在开花期

干旱应激条件下的产量明显提高。Wang等(2024)通

过序列比对 , 鉴定出编码组蛋白去乙酰化酶基因

ZmHDT103, 发现该基因在玉米幼苗中对聚乙二醇

处理有反应, 进而利用CRISPR/Cas9技术创制了3个

敲除系, 并获得ZmHDT103的ChinaMU突变体。在干

旱条件下, ZmHDT103突变体幼苗的抗旱能力显著高

于野生型。Pan等(2020)发现玉米ZmSRL5基因突变

体表现出蜡晶形态和分布异常、成熟叶片半卷曲且对

干旱的敏感性增强。此外, 通过CRISPR/Cas9技术生

成的2个等位基因突变体同样对干旱敏感, 进一步证

实了srl5的表型。 

2.4.3  创制抗除草剂新材料 

在全球范围内, 杂草侵扰是导致作物减产的重大问题

之一。广谱高效的草甘膦(glyphosate)是一种应用广

泛的除草剂, 其作用机制是通过抑制植物叶绿体中的

5-烯醇丙酮酸-3-磷酸酰基榄香酸合成酶(EPSPS)干

扰榄香酸途径。Kaul等(2024)利用CRISPR/Cas9介导

的位点特异性编辑开发高效的抗除草剂玉米品系, 通

过敲除ZmEPSPS基因的保守区域 , 并敲入HDR- 

GATIPS-mZmEPSPS 实现 ZmEPSPS基因片段替

换。通过编辑玉米植株并采用新的三重替代策略, 赋

予玉米高度抗除草剂特性, 同时其农艺性状与野生型

相似。Svitashev等(2015, 2016)通过CRISPR/Cas9

技术对玉米中乙酰乳酸合成酶2 (ALS2)基因进行了

精确编辑。利用一段127 bp的DNA作为修复模板, 实

现蛋白质中第165位脯氨酸向丝氨酸替换。突变体玉

米植株在施用含氯磺隆(chlorsulfuron)除草剂环境下

能够正常生长。Li等(2020)利用CBE系统 , 对玉米

ZmALS1和ZmALS2进行编辑。编辑后的玉米品系在

原生质体和恢复植株中呈现CBE的有效活性, 且包

含ZmALS1纯合突变或ZmALS1和ZmALS2双重突

变, 在高达使用剂量15倍的氯磺隆条件下仍具显著

抗性。此外, Jiang等(2020)基于PE对玉米ZmALS1和
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ZmALS2基因进行编辑, 结果分别有53.2%和6.5%

的转基因株系成功引入S621I和W542L突变; 4.8%

的株系在这2个ALS基因中均呈现纯合的S621I突

变, 另有4.8%的株系同时含有S621I和W542L双重

突变, 赋予玉米对多种作用于ALS抑制剂的抗除草

剂能力。 

 

2.4.4  创制抗病新材料 

近年来, 利用基因编辑技术, 特别是CRISPR/Cas9

技术提高玉米抗病性已成为研究热点。通过CRISPR/ 

Cas9技术精确修改与病原体互作的基因, 能够显著

提高玉米对特定真菌或病毒的抵抗力。例如, 玉米黑

粉菌(Ustilago maydis)是当前最严重的玉米病害之

一。Pathi等(2020)发现在黑粉菌侵染后玉米中脂肪氧

化酶(lipoxygenase, Lox)基因ZmLox3的表达量显著

升高, 表明其编码产物在黑粉菌侵染过程中发挥作

用。利用CRISPR/Cas9技术对ZmLox3基因第1外显

子进行定点编辑, 得到的突变体植株表现出对黑粉菌

的抵抗力增强, 体内黑粉菌生物量显著减少。此外, 

玉米粗缩病是由水稻黑条矮缩病毒 (rice black- 

streaked dwarf virus, RBSDV)引起的病害。研究表

明, 玉米中ZmGDlα基因编码的RabGDP解离抑制因

子在囊泡形成和运输中发挥重要作用, 并被确定为玉

米粗缩病的易感因子。Liu等 (2022)采用CRISPR/ 

Cas9技术将编辑位点设定在ZmGDlα基因第1外显子

和翻译起始密码子下游30 bp处, 产生1 bp的插入和

32 bp的缺失突变体。通过对比接种病毒后的植株表

型, 发现野生型植株表现出矮化表型, 叶片背面出现

蜡状突起, 且不能正常结实。相反, 基因编辑后的突

变体具有良好的生长发育能力和显著抵抗RBSDV的

能力。禾谷镰孢菌(Fusarium graminearum)是玉米茎

腐病的主要致病菌之一。在植物中, 茉莉酸(jasmonic 

acid, JA)作为关键的内源激素参与对病害的防御反应。

在茉莉酸信号途径中, COI (coronatine-insensitive)蛋

白是关键受体, JAZ (jasmonate zim-domain)蛋白则

发挥负调控作用。Ma等(2021)利用CRISPR/Cas9技

术编辑玉米ZmCOI1a和ZmJAZ15基因 , 发现Zm-

COI1a-ZmJAZ15作用模块在调控玉米对赤霉穗腐病

抗性中起关键作用。在无JAs信号时, ZmJAZ15与转

录因子结合, 抑制防御相关基因的表达; 当存在JAs

信号时 , ZmCOI1a 与 ZmJAZ15 相互作用 , 导致

ZmJAZ15被泛素化降解, 从而解除对防御相关基因

的抑制。由立枯丝核菌(Rhizoctonia solani)引起的纹

枯病严重危害玉米生长, 研究人员利用全基因组关联

分析(genome wide association study, GWAS)推测

ZmFBL41是关键基因。而转座子插入突变体zmfbl41 

(mu1059763)较对照表现出更强的抗性 , ZmFBL41

蛋白是E3泛素连接酶复合体成员, 能介导复合体对

肉桂醇脱氢酶的降解, 从而降低木质素的积累, 使玉

米易感纹枯病(李伟滔等, 2019)。上述研究成果在抗

病育种、病害防控、基础研究和农业可持续发展方面

具有重要的应用价值。 

3  展望 

3.1  我国基因编辑技术的发展现状 

基因编辑技术作为一项前沿生物技术, 对国家安全具

有重要影响。然而, 当前众多专利和关键技术掌握在

国外大公司手中, 导致我国在相关领域受外部制约, 

发展严重受阻。因此, 我国亟需自主研发基因编辑技

术, 打破外部技术限制, 降低对外部技术的依赖, 保

障国家粮食安全, 推动生物技术的发展。  

我国科学家紧跟国际科技前沿, 并在基因编辑领

域作出了卓越贡献。赖锦盛团队在基因编辑底盘技术

的研发上取得了重大突破, 他们成功研发了具有自主

知识产权的新型底盘核酸酶Cas12i和Cas12j (Bai et 

al., 2024b)。与已有底盘酶相比, 在蛋白同源性、核

酸酶分类等方面均存在明显差异。该成果不仅填补了

我国在基因编辑底盘工具方面的技术空白, 还打破了

国外技术垄断, 为我国基因编辑技术的自主创新和产

业化发展提供了重要支撑。他们还将自主研发的基因

编辑工具应用于农业领域, 利用Cas12i和Cas12j基

因编辑核酸酶对水稻和玉米等主要农作物进行基因

改良, 培育出具有优良性状的新品种。朱健康团队与

赖锦盛团队合作 , 共同开发了新型基因编辑工具

CRISPR/Cas12i和CRISPR/Cas12j。朱健康团队还进

一步探索了CRISPR/Cas12i家族的新成员Cas12i3在

植物基因编辑中的应用(Lv et al., 2024)。他们分析了

CRISPR/Cas12i3在水稻中的编辑效率, 并构建了多

靶点编辑体系和碱基编辑工具, 为丰富植物基因编辑

工具库作出重要贡献。他们还开发出一种极其简单的

植物转基因及基因组编辑方法——“极度简化的切割-



 张强等: 基因编辑技术在玉米中的研究进展  991 

浸泡-嫁接(ES-CDB)”法(Cao et al., 2023)。这种方

法省略了传统基因编辑流程中的复杂步骤, 使得基因

编辑操作更加简便易行。此方法有望降低基因编辑技

术的门槛, 推动其在更广泛领域应用。高彩霞团队通

过去除引导编辑器中核糖核酸酶H结构域, 并融合具

有核酸伴侣活性的病毒核衣壳蛋白, 设计出优化的引

导编辑器(ePPE), 大幅提高了编辑效率(Zong et al., 

2022)。他们利用AI辅助的大规模蛋白结构预测, 挖掘

到全新的脱氨酶底盘元件, 并成功开发出一系列具有

自主知识产权的Sdd7-CBE系统新型碱基编辑工具

(Huang et al., 2023); 同时开发出不依赖CRISPR的

全新碱基编辑工具CyDENT (Hu et al., 2024), 可在

细胞核、线粒体和叶绿体基因组中高效地进行胞嘧啶

碱基编辑。高彩霞团队还通过优化基因编辑工具的设

计和筛选条件, 显著提升了基因编辑的精准度和效

率。例如 , 基于Cas12a和环状RNA的引导编辑器

(CPE) (Liang et al., 2024)可同时编辑多达4个基因。

为整合优化的引导编辑工具和位点特异性重组酶, 又

开发了PrimeRoot系统(Sun et al., 2024), 可实现在

植物细胞中长达11.1 kb大片段DNA的精准定点插入, 

该成果展现了大片段DNA精准插入技术在未来生物

育种中应用的巨大潜力。 

3.2  高效的递送技术为高通量玉米基因编辑提供

支撑 

基因编辑技术已成为现代生物技术和育种中不可或

缺的工具, 尤其在提高作物产量和抗病性以及增强环

境适应性方面展现出巨大潜力, 其在玉米上的应用取

得较大进展。由于植物细胞具有坚固的细胞壁, 使得

常规的遗传物质递送方法(如转染)难以直接应用于玉

米细胞。此外, 尽管原生质体能作为遗传物质的接收

体, 但实现从原生质体到完整玉米植株的再生却极为

困难, 严重限制了基因编辑技术的有效性和应用范

围。目前使用农杆菌介导和粒子轰击等DNA递送方法

在玉米中面临转化效率低的问题。重要的是, 玉米受

基因型影响非常严重, 难以实现所有玉米品种的基因

编辑。故此提出一系列解决方案。(1) 跨代基因编辑。

在处理难以通过传统遗传转化方法改良的玉米品种

时, 可选择与携带基因编辑组件的转基因编辑株系杂

交。在不进行组织培养的前提下, 直接在目标品种中

定点产生新的等位基因, 有效克服了遗传转化和植物

再生的技术瓶颈(Wang et al., 2018)。此外, 利用回交

保持新品种的优良特性, 同时通过精确的基因编辑可

避免常规杂交育种中的连锁阻力问题(Wang et al., 

2019b)。(2) 纳米技术递送系统。此前研究人员使用

将含有绿色荧光蛋白(GFP)基因的质粒与花粉共处理

后人工授粉进行转基因(李娜等, 2013), 现在可利用

磁性纳米颗粒作为载体, 将外源基因直接输送到花粉

中(李想, 2018), 通过自然的生殖过程实现基因的转

入和表达, 可为基因编辑技术在玉米中的应用提供支

撑。(3) 基于生长调节基因的增强转化系统。利用

Baby boom和Wuschel2 (植物干细胞发育中的关键

调控因子 )提高玉米的遗传转化效率 (Lowe et al., 

2016), 形态发生基因Bbm和Wus2的使用显著提高玉

米的转化率并降低了基因型依赖(Lowe et al., 2018; 

Wang et al., 2020; 许洁婷等, 2022)。(4) 农杆菌辅

助质粒系统。在植物遗传转化领域, 特别是在面对顽

拗型植物(如玉米)时, 传统双元载体系统和超双元载

体系统面临转化效率不高的问题。为提高遗传转化效

率, 科研人员探索并引入额外的辅助质粒, 从而构建

出三元载体系统(Anand et al., 2018)。这不仅简化了

操作流程, 还有效提升了遗传转化的成功率。 

3.3  基因编辑监管政策为玉米基因编辑高速发展

提供动力 

近年来 , 基因编辑技术取得了快速发展 , 尤其是

CRISPR/Cas系统的发展, 为精确修改生物基因组提

供了强大的工具。该技术不仅加速了基础生物学研究, 

也极大推动了农业、医疗和生物工程等领域的发展。

然而, 这项技术的应用同时引发了全球范围内关于其

安全性和监管政策的广泛讨论。在美国, 基因编辑作

物的监管相对宽松。美国农业部(USDA)明确表示, 若

基因编辑作物未引入外源DNA, 且其修改类型可通

过传统育种实现, 则不会被视为转基因作物, 因此不

受严格的GMO法规限制。这一政策鼓励了科技创新, 

使得基因编辑作物能更快地推向市场。欧盟的监管框

架则更严格。欧盟法院2018年的裁决认定 , 使用

CRISPR等新型基因编辑技术产生的作物应受到与转

基因作物相同的法规约束。这意味着所有通过这些新

技术改良的作物都需经过严格的安全评估和审批流

程才能获准种植或销售。 

我国对基因编辑技术的监管相对审慎。虽然我国
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在基因编辑研究方面处于国际前列, 但在商业化应用

和监管政策制定方面较为谨慎。我国的基因编辑作物

监管政策强调科学性、预防性和透明性。政府鼓励基

于科学方法评估基因编辑技术的风险与效益, 并要求

所有基因编辑作物在商业化之前必须经过严格的生

物安全评审。评审不仅涉及作物本身的安全性, 还包

括其对环境可能产生的长远影响。此外, 我国对基因

编辑作物的研发与应用采取预防性原则, 即在完全明

确技术后果前, 采取保守的管理措施。这包括在研发

早期阶段进行严格的监控和必要的安全测试, 以及在

技术推广应用中实施动态监管, 确保及时应对可能出

现的新问题和挑战。2022年1月, 农业农村部更新了

《农业转基因生物安全评价管理办法》并发布了《农

业用基因编辑植物安全评价指南(试行)》, 这主要适

用于未引入外源基因的基因编辑植物, 并依据潜在风

险进行安全评估。2023年4月, 农业农村部推出《农

业用基因编辑植物评审细则(试行)》, 从分子特性、

环境安全、食用安全和评审程序4个方面对基因编辑

植物的安全评估进行了详细规定, 以增强《农业用基

因编辑植物安全评价指南(试行)》的实操性。2023年

4月28日, 农业农村部发布了《2023年农业基因编

辑生物安全证书批准清单》, 这标志着中国在规范

农业基因编辑的安全评价管理方面取得了里程碑式

的进展。 

基因编辑技术(如CRISPR/Cas系统)的快速发展

表明, 这种高效、低成本的育种工具正推动全球农业

逐步向广泛采用基因编辑作物方向转变。这一趋势不

仅由技术成熟和效率提升驱动, 还受到全球人口增长

和气候变化带来的环境压力的影响, 农作物生产需要

更加高效和可持续发展。同时, 随着法规的推出、国

际合作的增强以及公众接受度的提高, 全球正逐渐接

受基因编辑作物作为保障食品安全和生态平衡的重

要解决方案。基因编辑作物凭借其精准高效的特性具

有巨大的发展潜力, 有望引领全球农业进入一个新的

发展时代。 
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Research Progress of Gene Editing Technology in Maize 
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Abstract  Gene editing technology has become an important tool in crop breeding. Maize, one of the globally most im-

portant food crops, has been shown with great potential in the use of gene editing technology in genome research and 

breeding. In this paper, we reviewed the recent progress and applications of gene editing technology in maize research, 

with a focus on the latest achievements in maize genome editing by CRISPR/Cas. Firstly, we introduced the basic princi-

ples and types of gene editing technology, particularly the working mechanism of the CRISPR/Cas systems, and its ap-

plication advantages in maize. Secondly, we summarized the research progress of gene editing technology in maize 

breeding, from basic genome editing to the editing of complex multi-gene regulation, aiming at the improvement of key 

traits such as yield, grain quality, and stress resistance. Finally, the outstanding research work in maize gene editing in 

China is presented and the existing issues of gene editing technology in maize breeding are discussed, along with an 

outlook on future development trends. 
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