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摘要  玉米(Zea mays)是集粮食、饲料和工业原料于一身的重要农作物。开花期是作物适应不同生态环境及产量的关键决

定因素。玉米开花期由营养生长时相转变和成花转变决定, 是植物内部因素(遗传因子和植物激素等)和外部环境因素共同作

用的结果。鉴于玉米开花期性状的重要性, 该文从控制玉米开花期2次时相转变的组织结构基础、生理基础、遗传基础以及

分子调控机理等方面系统总结了玉米开花期的遗传调控机制, 以及关键开花调控因子对玉米区域适应性的重要性, 并对

玉米花期性状研究和应用的重点方向进行了讨论, 旨在加深我们对玉米开花期遗传调控的理解, 为培育广适的玉米新品

种提供理论依据。 
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玉米(Zea mays)是全球种植范围最广且总产量

最高的谷类作物, 约占全球谷物总产量的40% (FAO, 

2021) (http://www.fao.org/statistics/databases/en), 

玉米产量的稳定及充足供应对于保障全球粮食安全

至关重要。现代栽培玉米是由原产于热带地区墨西哥

的大刍草(Z. mays ssp. parviglumis)驯化而来。大刍

草是典型的短日照植物, 对日照长短极为敏感; 在短

日照条件下早开花, 而在长日照条件下晚开花, 甚至

不开花(Hung et al., 2012; Liu et al., 2015a)。玉米自

驯化后已扩展到全球范围, 并被广泛种植, 其引种驯

化成功的主要原因之一在于对光周期的敏感度降低, 

使其能够在不同纬度、日照长度和温度条件下开花结

实(Hung et al., 2012; Yang et al., 2013; Huang et 

al., 2018)。我国共有6大玉米种植区, 其中北方春播

玉米区和黄淮海平原夏播玉米区是两大主产区。在北

方春播玉米区, 适当早花可以确保玉米有足够的时

间进行灌浆并避开后期的霜冻, 利于高产; 在黄淮

海夏播玉米区, 受“一年两熟”耕作制度的影响, 适

当早花是保证玉米产量和后茬作物正常轮作的关键。

此外, 研究表明, 适当早花还有利于降低玉米空秆

率并加速籽粒脱水(王克如和李少昆, 2017); 针对玉

米开花期基因的改良还有助于提升玉米根系性状

(Zhang et al., 2018)。对美国和中国不同年代玉米自

交系的研究也表明, 早花是中美近现代玉米育种的

共同选择趋势(Wang et al., 2020)。因此, 挖掘控制

玉米花期的关键基因, 深入理解其调节机制, 对于

培育、筛选和改良适合不同生态区种植的玉米新品种

至关重要。 

玉米是典型的同株异花授粉作物, 其开花期的长

短往往受到自身遗传物质及外界环境条件的共同影

响。在玉米的生命周期中, 2次关键的时相转变(即营

养生长时相转变和成花转变)直接决定了开花时间

(Bäurle and Dean, 2006; Poethig, 2010)。本文从控

制玉米时相转变的组织结构基础、生理遗传基础以

及分子机理等入手, 系统总结其遗传调控机制, 挖

掘重要调控基因及其早花优异单倍型, 为培育、筛

选和改良适宜开花期的玉米新品种提供理论依据和

基因资源。 

·特邀综述· 



 杨娟等: 玉米开花期调控机理及育种应用  913 

 

1  玉米营养生长时相转变和成花转变的

结构基础与生理特征 

玉米的生命周期由胚胎发育阶段 (embryogenetic 

stage)、营养生长阶段(vegetative stage)和生殖生长

阶段(reproductive stage)三个阶段共同组成(Xu et 

al., 2002; Bäurle and Dean, 2006; Huijser and 

Schmid, 2011)。营养生长阶段是指玉米从种子萌发、

幼苗生长到生殖前的生长过程, 只有当营养生长到一

定时期后, 玉米才能进入生殖生长, 并最终开花结

实, 因此, 营养生长是生殖生长的物质基础(Lauter 

et al., 2005)。营养生长阶段可进一步分为幼龄期营养

生长阶段(juvenile vegetative stage)和成年期营养生

长阶段(adult vegetative stage)。营养生长时相转变

是指从幼龄期营养生长向成年期营养生长的转变(ve-

getative phase change, 亦 称 为 juvenile-to-adult 

vegetative transition); 随后 , 玉米经历成花转变

(floral transition), 正式从营养生长阶段进入生殖生

长阶段。 

1.1  玉米的营养生长时相转变 

营养生长时相转变是玉米从不具备开花潜力的幼龄

期向具有开花潜力的成年期的转变, 是玉米具备响应

开花信号的关键转折点(Poethig, 2010)。在这一转变

过程中, 玉米通常会出现多种形态结构上的变化, 包

括叶片形状、叶片蜡质、表皮毛、叶片泡状细胞和中

脉的形成以及角质层厚度等(Poethig, 2013) (表1)。

一般而言, 成熟玉米植株的第1–5片叶为幼龄叶, 第

6–7叶为转变叶, 第8叶至雄穗以下的叶片为成年叶。

玉米幼龄叶表现为叶片狭长、有角质层蜡、无表皮毛、

无泡状细胞带和中脉、角质层厚度小于1 μm; 经甲苯

胺蓝(toluidine blue O, TBO)染色的表皮细胞呈红紫

色, 细胞壁木质化程度低, 外周呈波浪状。相反, 成年

叶较宽、不具有角质层蜡、上表皮着生表皮毛、叶片

具有泡状细胞带和中脉、角质层厚度约为3 μm; 经

TBO染色的表皮细胞呈蓝绿色, 细胞壁高度木质化, 

外周锯齿状突起显著。转变叶则是从叶基部开始获得

成年叶特征, 并向中部延伸, 而叶尖仍然保持幼龄叶

的特征(Moose and Sisco, 1994)。此外, 最后一片具

有蜡质的叶片(last leaf with epicuticular wax, LLEW)

也能直接反映玉米营养生长时相转变的快慢(Foerster

表1  玉米营养生长时相转变的特性 

Table 1  Traits during the juvenile-to-adult vegetative transi-
tion in maize 

性状 幼龄叶 成年叶 

叶片形状 窄、短 宽、长 

表皮蜡质 有 无 

表皮毛 无 有 

叶片泡状细胞 无 有 

叶片中脉 无 有 

角质层厚度 1 μm 3 μm 

甲苯胺蓝染色 红紫色 蓝绿色 

 

et al., 2015) (图2)。 

1.2  玉米的成花转变 

成花转变是玉米植株从营养生长向生殖生长的转变, 

即茎尖分生组织(shoot apical meristem, SAM)转变

为花序分生组织(inflorescence meristem, IM) (图1), 

标志着玉米具备了开花能力(Bäurle and Dean, 2006; 

Poethig, 2010)。SAM由多功能干细胞群构成, 负责

产生茎、叶和花等器官。当茎尖分生组织处于SAM阶

段时, 植株处于营养生长阶段; 当SAM转变为IM时, 

玉米花器官发育正式起始, 植株进入生殖生长阶段。

玉米是一种雌雄同株异花授粉作物, 成熟玉米植株的

雄穗位于植株顶部, 而雌穗位于植株中部叶腋处(图

2A)。玉米的雌雄穗具有相似的发育模式, 而IM是形

成雌雄穗的前体, 也是雌雄穗命运决定的关键。当雄

穗形成时, IM转变为分枝分生组织(branch meristem, 

BM), 随后分化出小穗对分生组织 (spikelet-paired 

meristem, SPM); 而雌穗不经历IM向BM的转变, 而

是直接在IM上分化产生SPM。与BM不同, SPM具有

确定性, 每个SPM产生短分枝, 并转变为小穗分生组

织(spikelet meristem, SM)。SM基部产生颖壳原基, 

上部形成小花分生组织(floral meristem, FM) (图2B, 

C)。因此, SAM向IM转变的速度以及花序发育的快慢

直接决定了玉米花期长短。 

1.3  玉米时相转变过程中生理活性物质的动态变化 

时相转变是玉米开花必须经历的重要阶段。随着玉米

时相转变的发生, 叶片生理变化和花序发育变化最为

显著。在此过程中, 2种组织中具有生理活性的物质

(果胶和木质素含量、内源激素水平和碳氮代谢)都处 
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图1  玉米营养生长时相转变和成花转变的典型特征(Moose and Sisco, 1994; Foerster et al., 2015) 

LLEW: 最后一片具有蜡质的叶片; SAM: 茎尖分生组织; IM: 花序分生组织; V4: 4叶期; V5: 5叶期。红色和蓝色方框分别表示营养

生长时相转变的典型特征(bars=100 μm)和成花转变的典型特征(bars=100 μm)。 

 
Figure 1  Typical traits during the vegetative phase change and floral transition in maize (Moose and Sisco, 1994; Foerster et 
al., 2015) 
LLEW: Last leaf with epicuticular wax; SAM: Shoot apical meristem; IM: Inflorescence meristem; V4: The 4th leaf stage; V5: The 
5th leaf stage. Red and blue boxes indicate the typical characteristics of vegetative phase change (bars=100 μm) and floral tran-
sition (bars=100 μm), respectively. 
 

 
 

图2  玉米雌雄花序动态发育示意图 

(A) 玉米(自交系B73)为雌雄同株异花的植株(bar=30 cm); (B) 玉米雄花序发育进程(bars=100 μm); (C) 玉米雌花序发育进程

(bars=100 μm); SAM: 茎尖分生组织; IM: 花序分生组织; BM: 分枝分生组织; SPM: 小穗对分生组织; SM: 小穗分生组织; FM: 小

花分生组织; AM: 叶腋分生组织。V3–V9: 3至9叶期。 

 
Figure 2  Morphological changes of early maize tassel and ear development 
(A) Maize (inbred line B73) is a monoecious plant with separate male and female flowers (bar=30 cm); (B) The process of tassel 
development in maize (bars=100 μm); (C) The process of ear development in maize (bars=100 μm). SAM: Shoot apical meri-
stem; IM: Inflorescence meristem; BM: Branch meristem; SPM: Spikelet-paired meristem; SM: Spikelet meristem; FM: Floret 
meristem; AM: Axillary meristem. V3–V9 indicate the 3rd to 9th leaf stages. 
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于动态变化中。这些变化能直接或间接反映玉米时相

转变(即开花期)的快慢, 对玉米花期改良具有重要的

指导意义。 

 

1.3.1  果胶和木质素含量 

细胞壁组分的变化与玉米营养生长时相转变密切相

关。研究发现, 随着叶片的不断成熟, 多种果胶相关

的糖类物质(如总尿苷酸、阿拉伯糖和半乳糖)含量逐

渐降低, 而木质素含量呈现相反的趋势(Evans et al., 

1994; Abedon et al., 2006)。因此, 果胶和木质素含

量变化是衡量玉米营养生长时相转变快慢的重要指

标, 且二者在这一过程中起到相反的作用。 

 

1.3.2  内源激素水平 

植物激素是一类由植物自身代谢产生, 在很低浓度下

就能产生明显生理效应的有机信号分子(黎家和李传

友, 2019)。由于植物激素具有可移动性, 它们既可以

在合成部位发挥作用, 也可以通过维管系统运输到

距合成部位相对较远的组织中起作用。目前已有研究

表明, 参与玉米时相转变的植物激素主要是茉莉酸

(jasmonic acid, JA)和赤霉素(gibberellin, GA) (E-

vans and Poethig, 1995; Beydler et al., 2016; 

Osadchuk et al., 2019)。研究发现, 幼龄叶中活性JA 

(JA和MeJA)含量远高于成年叶, GA的含量则相反

(Evans and Poethig, 1995; Beydler et al., 2016)。此

外, 外施JA能延长玉米的营养生长期, 但对玉米花期

无明显影响; 而外施GA3使玉米营养生长时相转变和

开花均提早(Beydler et al., 2016; Osadchuk et al., 

2019)。由此可见, JA和GA在玉米营养生长时相转变

中发挥拮抗作用, 其中JA延缓时相转变, 而GA促进

时相转变。 

 

1.3.3  碳氮代谢 

碳水化合物和含氮有机物是作物产量和品质的物质

基础。碳氮代谢强度和协调程度与作物生长发育密切

相关, 并直接或间接影响作物的产量和品质(葛体达

等, 2008; 云菲等, 2010)。研究发现, 中早熟玉米(郑

单958)和中晚熟玉米(农大364)植株的雄穗中可溶性

糖、蔗糖和可溶性蛋白质含量均相差不大, 但前两者

呈现先上升后下降的趋势, 在抽雄期开始上升, 在散

粉期达到最高值, 随后逐渐降低; 后者则一直处于下

降趋势, 并在成熟期降至最低(徐洪文等, 2012)。这一

现象表明碳氮代谢可能参与玉米开花的调控, 但是其

潜在的调控机理尚不清楚。 

2  调控玉米营养生长时相转变的遗传 
基础 

玉米的开花期是由多基因控制的复杂数量性状, 受遗

传基础、内部植物激素和各种环境因素共同调控

(Buckler et al., 2009)。作为决定玉米开花期长短的关

键因素之一, 营养生长时相转变备受关注。自20世纪

80年代起, 科学家通过正向遗传学、多组学和反向遗

传学等方法, 逐步挖掘出一些控制玉米营养生长时相

转变的数量性状基因座(quantitative trait loci, QTLs)

和关键基因, 但目前仅少数几个QTLs被系统分析和

功能验证。年龄途径(是由小分子非编码RNA miR156

及其靶基因SBP (SQUAMOSA PROMOTER BIN-

DING PROTEIN)-LIKE (SPL)转录因子、miR172及

其靶基因AP2 (APETALA2)转录因子共同组成的

miR156-SPL-miR172-AP2调控模块)、GA和JA通过

影响植株的营养生长时相转变, 进而调控玉米花期。 

这些研究加深了人们对玉米营养生长时相转变背后

遗传调控机制的认识。下文将系统总结已报道的调控

玉米营养生长时相转变的QTLs与相关基因, 重点阐

述年龄途径、GA和JA调控营养生长时相转变的机理, 

并提出玉米营养生长时相转变的调控网络。 

2.1  调控玉米营养生长时相转变的QTLs 

为探究调控玉米营养生长早期的遗传机制, 前人利用

不同遗传背景或花期差异较大的玉米材料构建了遗

传群体, 并结合分子标记图谱, 定位了一些控制营养

生长时相转变的QTLs, 详细信息见表2。玉米最后一

片具有蜡质的叶片是衡量玉米营养生长时相转变快

慢的重要指标(Foerster et al., 2015)。基于这一表型, 

进一步利用花期相近的B73与Mo17自交系构建重组

自交系(recombinant inbred line, RIL)和巢式关联定

位群体(nested association mapping, NAM), 通过全

基因组关联分析(genome-wide association study, 

GWAS), 共挖掘到13个QTLs; 其中, 位于第9号染

色体的SNP最为显著 , 该位点对应的基因是Gl15 

(Glossy15), 该基因编码AP2-like转录因子, 是zma- 
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表2  玉米营养生长时相转变已知数量性状位点(QTLs)的详细信息 

Table 2  The details of the vegetative phase change quantitative trait loci (QTLs) in maize 

数量性状基因座 基因号 亲本 性状 染色体定位 贡献率(%) 参考文献 

QTL1 Zm00001d007886 (ZmEMD2) B73, Mo17 LLEW 2 38.0 Foerster et al., 2015 

QTL2 Zm00001d046621 (Gl15) B73, Mo17 LLEW 9 47.0 Foerster et al., 2015

qVT9-1 Zm00001d046621 (Gl15) maize, teosinte LLEW 9 52.0 Xu et al., 2017 

LLEW: 最后一片具有蜡质的叶片。字体加粗表明该QTL已得到遗传验证。 

LLEW: Last leaf with epicuticular wax. The bold font indicate that the QTL has been genetically verified. 
 

miR172的靶基因, 负调控营养生长时相转变(Lauter 

et al., 2005; Foerster et al., 2015; Xu et al., 2017); 

另一个显著的SNP位于第2号染色体, 对应的基因是

EDM2-like (拟南芥营养生长时相转变和成花转变关

键负调控基因EDM2 (enhanced downy mildew 2)的

同源基因) (Tsuchiya and Eulgem, 2010a, 2010b), 

暗示EDM2-like可能参与调控玉米营养生长时相转

变。此外, Xu等(2017)系统比较了长日照(long-day, 

LD)条件下, 玉米祖先大刍草(营养生长时相转变晚)

和现代栽培玉米(营养生长时相转变早)的LLEW表型, 

分别以二者典型代表8759和W22构建BC2F3群体, 再

结合GWAS分析, 共鉴定到12个QTLs, 其中qVT9-1

效应最大, 该位点的候选基因也对应Gl15, 其在大刍

草中的表达水平远高于现代栽培玉米。进一步分析发

现, Gl15的3′末端发生单核苷酸变异, 导致其在现代

栽培玉米中提前终止, 表达水平降低, 从而缩短了植

株的营养生长时间(Xu et al., 2017)。由此可见, 玉米

营养生长时相转变由单个主效基因和多个微效基因

共同调控, 其中Gl15发挥主要作用。因此, 利用营养

生长时相转变差异显著的玉米种质构建群体, 结合

GWAS、转录组学和代谢组学等新技术手段, 有望更

快、更准确地定位到早期营养生长时相转变的关键

QTLs。 

2.2  调控玉米营养生长时相转变的基因 

鉴于营养生长时相转变对花期的重要性, 科学家经过

多年研究发现, miRNA在调控玉米生长时相转变过程

中发挥重要作用。其中, miR156是主要的负调控因子

(Chuck et al., 2007)。miR156是一类由21–24个核苷

酸组成的小分子非编码RNA, 通过转录抑制其靶基

因SPL发挥调控作用(Wang et al., 2009; Wu et al., 

2009)。miR156与其靶基因SPL、miR172与其靶基

因AP2共同组成了年龄途径(miR156-SPL-miR172- 

AP2模块), 该途径在调控植物生长发育过程中发挥

重要作用, 如营养生长时相转变、开花期和避荫反应 

(Bartel, 2004; Xie et al., 2020)。研究表明, miR156

和AP2在植株幼龄期高表达, 随着植株不断成熟, 其

表达水平逐渐降低; 而SPLs和miR172的表达趋势与

之相反(Wu et al., 2009; Xie et al., 2020)。玉米中存在

多个zma-miR156功能获得型突变体, 如Cg1 (Corn-

grass1)、Tp1 (Teopod1)和Tp2, 这些突变体体内多

个 zma-miR156 成 员 ( 如 zma-miR156b/c 、 zma- 

miR156j和zma-miR156h)的表达水平显著升高, 导

致植株出现幼龄叶增多、营养生长时间延长和开花延

迟的表型。进一步研究发现 , 这些突变体中多个

ZmSPLs的表达水平显著降低, 暗示ZmSPLs可能参

与调控玉米营养生长时相转变(Poethig, 1988; Chuck 

et al., 2007; Sauer et al., 2023)。近期研究发现, 2个

SPL同源基因ZmSPL13和ZmSPL29 (zma-miR156

的潜在靶基因 )能够促进玉米营养生长时相转变

(Yang et al., 2023a)。将ZmSPL13/29敲除后, 植株

的营养生长时相转变延迟; 相反, ZmSPL29组成型高

表达使营养生长时相转变提前。进一步分析表明 , 

ZmSPL13和ZmSPL29蛋白能转录激活玉米zma- 

miR172基因家族成员zma-miR172c的表达, 从而抑

制Gl15的转录水平, 促进玉米提早发生营养生长时

相转变(Yang et al., 2023a)。此外, 研究还发现, 将

玉米中Gl15突变后, 植株的营养生长期缩短, 幼龄叶

显著减少; 而将Gl15异位过量表达之后, 植株的营养

生长期延长, 开花延迟(Evans et al., 1994; Lauter et 

al., 2005)。以上结果表明, 年龄途径的各组分均参与

调控玉米营养生长时相转变。然而, 除上述调控因子

外, 是否还存在其它基因参与营养生长时相转变, 仍

有待进一步研究。 

植物激素GA和JA在玉米营养生长时相转变过程
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中发挥重要作用(Evans and Poethig, 1995)。玉米

An1 (anther ear1)和D5 (DWARF5)基因均编码GA生

物合成早期步骤的萜烯合酶 (terpene synthase, 

TPS), D3和D1基因分别编码细胞色素P450单氧化酶

(P450 monooxygenases)和活性GA生物合成最后的

关键GA3氧化酶(ZmGA3ox2)。当以上这些基因发生

突变时, 植株出现极度矮化、叶片数增多以及营养生

长期延长的表型(Evans and Poethig, 1995)。除内源

GA调控营养生长时相转变外, 外源施加活性GA3能

显著提早玉米营养生长时相转变和开花, 而外施活性

JA虽能一定程度上延长玉米的营养生长期, 但对玉

米花期的影响并不显著(Beydler et al., 2016; Hibara 

et al., 2016; Osadchuk et al., 2019), 这表明JA仅对

早期营养生长时相转变产生影响。然而, 目前尚不明

确JA通路中哪些基因参与了玉米营养生长时相转变

的调控。此外, 年龄途径与GA和JA途径在玉米营养

生长时相转变中的互作和调控关系也还不清楚, 尚待

深入研究(图3)。 

3  调控玉米成花转变的遗传基础 

成花转变是决定玉米花期的另一个关键因素(Bäurle 

and Dean, 2006)。在过去20多年里, 虽然研究人员

通过遗传学鉴定出多个与开花相关的QTLs, 但只有

少数几个QTLs被克隆和功能验证 (Buckler et al., 

2009; Hung et al., 2012; Li et al., 2016; Huang et 

al., 2018; Wu et al., 2023; Zhao et al., 2023)。在玉

米中共鉴定到5条主要的开花途径 , 包括光信号途

径、光周期和生物钟途径、赤霉素途径、自主途径和

年龄途径(Dong et al., 2012)。这些开花途径大多通过

调控成花转变来影响玉米花期。然而, 这些开花途径

基本上是从拟南芥 (Arabidopsis thaliana)和水稻

(Oryza sativa)映射而来(Danilevskaya et al., 2008; 

Dong et al., 2012; Stephenson et al., 2019)。下文将

系统总结已鉴定的调控玉米成花转变的QTLs与相关

基因, 重点阐述5条开花途径中的关键基因及其作用

机制, 并提出玉米成花转变的调控网络。这将加深我

们对成花转变如何影响花期机制的理解, 并为培育开

花期适宜的玉米新品种提供重要的理论指导。 

3.1  调控玉米成花转变的QTLs 

玉米是全球种质和遗传多样性最为丰富的物种之一,  

 
 

图3  玉米营养生长时相转变的调控模型 

实线箭头和实线T型线分别代表激活和抑制; 虚线T型线代表抑

制作用有待实验验证; GA和JA分别代表赤霉素和茉莉酸。

Bars=100 μm 
 
Figure 3  The regulatory model of the vegetative phase chan-
ge in maize 
Solid arrows and T-lines represent activation and repression, 
respectively. The dotted T-lines represent the repression to 
be verified. GA and JA indicate gibberellin and jasmonic acid, 
respectively. Bars=100 μm. 

 

生育周期长短差异极为显著, 最短仅为2个月, 最长

可达11个月(Bouchet et al., 2013)。为深入了解玉米

生育期差异的遗传多样性, 研究人员基于不同遗传背

景的玉米种质, 对花期性状(如散粉期、吐丝期、散粉

吐丝间隔期、穗上/穗下叶片数和总叶片数)进行了系

列分析。结果显示, 玉米基因组中至少含有上千个

SNPs和近百个基因组区域与花期性状密切相关, 这

些位点几乎遍布于玉米的10条染色体(Buckler et al., 

2009; Hung et al., 2012; Li et al., 2016; Wang et al., 

2020)。然而, 目前采用正向遗传学方法克隆到的与

花期相关的QTLs仅10个左右, 其中得到遗传验证的
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QTLs对应的基因多数参与玉米光周期和生物钟途径, 

详细信息见表3 (Beavis et al., 1994; Salvi et al., 

2007; Hung et al., 2012; Huang et al., 2018; Guo et 
al., 2018; Liang et al., 2019; Sun et al., 2020; Li et 
al., 2021; Su et al., 2021; Zhong et al., 2021; Wu et 

al., 2023; Zhao et al., 2023)。 

3.2  调控玉米成花转变的基因 

3.2.1  光信号途径 

光信号途径是植物感受外界环境变化进而调控植物

开花的关键途径。光敏色素是植物感受红光(red light, 

R)和远红光(far-red light, FR)的主要光受体, 对于植

物的生长发育和生理功能具有重要调节作用(Mcnellis 

and Deng, 1995; Franklin et al., 2003)。早期研究发

现, 玉米中ELM1 (Elongated Mesocotyl1, ZmHY2, 

编码线性四吡咯环化合物合成酶)突变后, 植株体内

缺乏功能性光敏色素, 导致玉米在长日照条件下显著

提早开花(Sawers et al., 2002)。玉米中共有6个光敏

色素基因, 分别是ZmPHYA1、ZmPHYA2、ZmPH-

YB1、ZmPHYB2、ZmPHYC1和ZmPHYC2 (Sawers 

et al., 2005)。其中Zmphyb1/Zmphyb2双突变体在长

日照(LD)和短日照(short-day, SD)条件下均表现出较

野生型(wild type, WT)植株显著早花; 而Zmphyc1/ 

Zmphyc2双突变体仅在LD条件下表现出较WT植株

适度早花(Franklin et al., 2003; Sheehan et al., 

2007; Li et al., 2020)。此外, ZmPHYB1和ZmPHYB2

在开花期的调控方面存在一定的功能分化 ,  其中

ZmPHYB2启动子上的MITE序列能显著抑制其表达, 

从而促进玉米开花(Zhao et al., 2014)。据报道, 将拟

南芥phyB的104位和361位点的酪氨酸[Y]突变为苯

丙氨酸[F]后, 能增强其对红光的敏感度, 从而提高

phyB的活性, 并减弱拟南芥对避荫反应的响应能力

(Zhang et al., 2013)。基于这一发现, 本实验室前期创

制了功能增强玉米ZmPHYB1超敏材料(ZmPHY-

B1Y98F (对应拟南芥Y104F突变)以及ZmPHYB1Y359F 

(对应拟南芥Y361F突变)), 并对这些材料进行了表型

调查 ,  结果发现幼苗期 Z m P H Y B 1 超敏材料 
 

表3  已克隆的玉米成花转变数量性状位点(QTLs)的详细信息 

Table 3  The details of the floral transition quantitative trait loci (QTLs) in maize 

数量性状基因座 基因号 亲本 性状 染色体定位 贡献率(%) 参考文献 

Vegetative to generative 
transition 1 (Vgt1) 

Zm00001d010987 
(ZmRap2.7) 

B73, Mo17; 
N28, C22-4 

DPS 8 31.00 Beavis et al., 1994;
Salvi et al., 2007 

Vgt2/qDTA8 Zm00001d010752 
(ZCN8) 

W22, 8759 DTA 8  Guo et al., 2018 

qDTA3-2 Zm00001d042315 
(ZmMADS69) 

W22, 8759 DTA 3  Liang et al., 2019 

qLB7-1 Zm00001d022613 
(dlf1) 

W22, 8759 LB 7  Sun et al., 2020 

Oft10/qDTA10 Zm00001d024909 
(ZmCCT/ZmCCT10) 

F7, OGD; 
CML228, 
CML277, Ki11 

DPS 10 15.60 Hung et al., 2012; 
Zhong et al., 2021 

qDTA9 Zm00001d000176 
(ZmCCT9) 

maize,  
teosinte 

DTA 9  Huang et al., 2018 

qLN10 Zm00001d026252 
(ZmWRKY14) 

H127R,  
Chang7-2 

LN 10 17.01 Li et al., 2021 

qDPS10-2 Zm00001d024230 
(ZmNF-YA2) 

HZ4, CML288 DPS 10 20.40 Su et al., 2021 

qPR9 Zm00001d045735 
(ZmCONZ1) 

B73, TIL11 DTA,  
LN 

9  Wu et al., 2023 

qFT3_218 Zm00001d044232 
(ZmELF3.1) 

NAM, RILs DTS,  
DTA 

3  Zhao et al., 2023 

DPS: 散粉期; DTA: 开花期; LB: 穗下叶片数; DTS: 吐丝期; LN: 总叶片数。字体加粗表明该QTL已得到遗传验证。 

DPS: Days to pollen shed/days to pollen shedding; DTA: Days to anthesis; LB: Leaf number below the primary ear; DTS: Days 

to silking; LN: Leaf number. The bold font indicate that the QTL has been genetically verified. 
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对模拟遮阴处理(EOD-FR)的响应能力减弱, 且成熟

植株的株高和穗位高均降低(Zhao et al., 2022)。 

 

3.2.2  光周期和生物钟途径 

光周期和生物钟途径是调控玉米花期和光周期敏感

性的核心途径。生物钟系统主要由输入途径、中央振

荡器和输出途径3部分组成, 但目前玉米生物钟仅有

少部分组分被鉴定出来。其中, ZmPRR37、ZmPRR59

和ZmPRR73共同组成了早晨循环 (morning loop); 

这些基因在转录水平上表现出明显的昼夜节律, 早晨

高表达, 傍晚低表达。将这3个基因突变后, 玉米植株

在LD和SD条件下均出现提早开花(Yang et al., 2013, 

2023b)。以上结果表明早晨循环抑制玉米开花。此外, 

ZmCCT9和ZmCCT10是响应光周期的开花抑制因

子, 后者是水稻Ghd7的同源基因, 二者的表达模式

与ZmPRR37/59/73十分相似 , 均呈现早晨高表达 , 

傍晚低表达的昼夜节律。将ZmCCT9和ZmCCT10突

变后, 玉米植株在LD条件下也提早开花(Huang et 

al., 2018)。本实验室前期研究发现, ZmELF3.1/3.2 

(拟南芥ELF3 (EARLY FLOWERING3)的同源基因)、

ZmELF4.1/4.2和ZmLUX1/2 (拟南芥LUX的同源基

因)共同组成玉米的傍晚复合体(evening complex, 

EC), 这些基因在傍晚高表达, 早晨低表达, 具有明

显的昼夜节律。将这些基因敲除后, 玉米植株在LD和

SD条件下均表现为晚花。进一步分析发现, EC复合

体中ZmLUX1能直接抑制下游开花抑制基因ZmP-

RR37、ZmPRR73、ZmCCT9、ZmCCT10和ZmCOL3

的表达, 从而解除其对成花素基因ZCN7/8/12的抑制

作用, 促进玉米开花(Zhao et al., 2023)。这些结果表

明, EC复合体在促进玉米开花方面具有重要作用。另

外 , ZCN7/8/12 是响应光周期的开花促进因子

(Danilevskaya et al., 2008; Lazakis et al., 2011; 

Meng et al., 2011)。其中, ZCN8启动子区域的单核苷

酸变异 (SNP-1245)能直接影响成花激活因子Zm-

MADS1编码基因(拟南芥成花整合子编码基因SOC1 

(SUPPRESSOR OF OVEREXPRESSION OF CO- 

NSTANS1)的同源基因)对其启动子的调控作用, 进

而调控玉米开花(Guo et al., 2018)。此外, ZmGI1和

ZmGI2作为生物钟中央振荡器的核心组分, 其蛋白能

直接抑制ZCN8和CONSTANS-like基因ZmCONZ1的

表达水平, 进而负调控玉米开花(Bendix et al., 2013; 

Li et al., 2023c)。而与生物钟相关的蓝光受体F-box

蛋白ZmFKF1a/b (拟南芥FKF1 (FLAVINBINDING, 

KELCH REPEAT, F-BOX1)的同源蛋白 )能够与

ZmCONZ1和ZmGI1蛋白形成多聚蛋白复合体, 进而

促进 ZmCONZ1和 ZCN8的表达 , 诱导玉米开花

(Chen et al., 2024)。 

除上述直接参与光周期和生物钟途径的开花因子

外, 玉米中还存在一些间接调控这些基因表达水平从

而调控花期的关键因子(Su et al., 2018, 2021, 2024; 

Sun et al., 2020)。例如, 玉米DLF1蛋白(拟南芥FD

的同源蛋白)能够与ZCN8互作, 形成玉米成花素激活

复合体(florigen activation complex, FAC), 该复合体

能够激活下游花发育基因AP1/FUL类MADS-box基

因ZmMADS4 (ZMM4)和ZmMADS67的表达 , 从而

促进玉米开花(Sun et al., 2020)。此外, NF-Y基因家

族中的ZmNF-YC2与ZmNF-YA3均能促进开花。

ZmNF-YC2能转录激活ZmNF-YA3的表达 , ZmNF- 

YA3则直接抑制AP2转录因子基因ZmAP2的表达 , 

从而加速玉米开花(Su et al., 2018; 2021)。近期研究

发现 , ZmNF-YC2和ZmNF-YA3的表达水平受Zm-

PRR37蛋白的直接抑制, 而在ZmPRR37启动子上存

在一个与花期显著关联的SNP (SNP2071-C/T), 该

位点能够直接影响ZmELF6对ZmPRR37启动子的结

合能力(Su et al., 2024)。该研究揭示了ZmELF6- 

ZmPRR37-ZmNF-Ys模块介导光周期途径调控玉米

开花的作用机制, 为解析玉米花期调控机理提供了新

见解。 

 

3.2.3  自主途径 

自主途径是一条不依赖于光周期的开花途径, 其中

ID1 (INDETERMINATE1)是主要调控基因, 该基因

编码植物特有的C2H2锌指蛋白, 主要在未成熟叶片

中表达, 且其表达水平不受光周期影响(Colasanti et 

al., 1998; Colasanti and Sundaresan, 2000)。id1功

能缺失型突变体表现叶片数增多、营养生长期延长以

及开花期延迟的表型(Colasanti et al., 1998)。这表明

ID1作为源自叶片的长距离成花信号, 具有促进玉米

开花的作用。此外, ZmLD (Zea mays LUMINIDE-

PENDENS)是自主开花途径的另一个关键调控基因。

ZmLD与拟南芥LD高度同源, 主要在茎尖分生组织和

未成熟的花序中高表达, 将该基因在拟南芥中异位过
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量表达会使植株花序发育异常(van Nocke et al., 

2000)。然而, 相较于其它开花调控途径, 已鉴定的自

主途径调控基因还比较少, 因此仍需加强对该途径中

关键组分的挖掘。 

 

3.2.4  GA途径 

GA是影响玉米开花的关键激素。目前, 关于GA生物

合成和信号转导途径对玉米花期的影响已有较多研

究(Evans and Poethig, 1995; Lawit et al., 2010)。其

中, GA合成基因AN1、D5、D3以及D1通过控制体内

GA含量来促进成花转变, 从而加速玉米开花(Evans 

and Poethig, 1995)。在GA信号转导过程中, 2个同源

DELLA蛋白D8和D9对玉米的开花期产生影响。D8显

性突变体表现出开花延迟和植株矮化的表型, 与拟南

芥中DELLA蛋白的作用相反, 且在该基因上发掘的

与开花期关联的SNPs仅能在单一环境中检测到, 这

在一定程度上限制了D8的应用(Winkler and Free-

ling, 1994; Thornsberry et al., 2001); 而将D9突变

后, 玉米植株开花明显延迟; 相反, D9的过量表达植

株开花提早(Lawit et al., 2010)。此外, 花序发育关键

基因KN1 (KNOTTED1)能够转录激活GA失活基因

ZmGA2ox1的表达, 降低体内GA含量, 从而延迟玉

米开花(Bolduc and Hake, 2009)。然而, 目前对于GA

信号途径中其它开花调控因子的挖掘和机理解析仍

有待深入研究。 

 

3.2.5  年龄途径 

年龄途径(miR156-SPL-miR172-AP2)也是一条不依

赖于光周期的开花途径(Wang et al., 2009; Wu et al., 

2009)。在玉米中, zma-miR156家族成员zma-miR-

156b/c/g/h以及下游基因Gl15对开花起负调控作用, 

而ZmSPL13和ZmSPL29能够直接促进成花转变, 从

而诱导玉米开花(Lauter et al., 2005; Chuck et al., 

2007; Yang et al., 2023a)。进一步分析发现, Zm-

SPL13和ZmSPL29蛋白通过2种机制促进玉米开花: 

在叶片中能直接激活成花素基因ZCN8的表达, 以促

进玉米开花; 在茎尖分生组织中能够特异性结合在花

器官发育相关的MADS-box基因ZMM3/4的启动子上, 

促进其表达, 从而诱导玉米成花转变(Yang et al., 

2023a)。AP2转录因子ZmRap2.7和ZmAP2是玉米花

期的抑制基因 , 二者突变后 , 植株均表现为早花

(Liang et al., 2019; Su et al., 2021)。VGT1是Zm-

Rap2.7上游的调控元件, 通过抑制ZmRap2.7的表达

促进开花(Salvi et al., 2007)。此外, AG (AGAMOUS)

类MADS-box基因ZmMADS69作用于ZmRap2.7上

游, 抑制其表达, 从而解除ZmRap2.7蛋白对ZCN8

的转录抑制 , 进一步促进玉米开花 (Liang et al., 

2019)。 

 

3.2.6  其它途径 

除上述5条开花途径外, 玉米花期还受到细胞分裂素

(cytokinin, CK)的影响。研究发现, 外施细胞分裂素活

性物质BAP时, 叶片中ZmEhd1 (Early heading da-

te1)和ZCN8的表达被抑制, 导致植株开花延迟(Cho 

et al., 2022), 这表明CK在抑制玉米开花中起重要作

用。此外, ZFL1和ZFL2 (拟南芥LFY (LEAFY)的同源

基因)是重要的玉米花器官发育调控因子, 同时也是

关键的开花整合因子。ZFL1/2的单突变体均表现为晚

花, 双突变体则表现出更晚花且雄穗雌化的表型, 表

明ZFL1和ZFL2功能冗余且发生功能分化(Bomblies 

et al., 2003)。进一步分析表明, ZFL2主要负责控制花

序构型 , 而ZFL1负责控制开花期(Bomblies et al., 

2003)。此外 , 调控玉米穗行数关键基因KNR6 

(KERNEL NUMBER PER ROW6)被沉默后, 植株表

现为早花; 而将其过量表达后, 则导致植株晚花(Li et 

al., 2023b), 这表明KRN6能够负调控玉米花期。 

基于以上研究结果, 我们推测, 在玉米经历营养

生长时相转变后, 叶片和花序中多条开花途径被激

活, 进而协调植物激素GA和CK共同作用于叶片中的

成花素基因ZCN8和茎尖分生组织中花发育基因

MADS-box (ZMM3/4/ZmMADS67), 以促进玉米花

序从SAM向IM转变, 最终诱导玉米开花(图4)。 

4  影响玉米花期的外部因素 

玉米花期受到多种外部因素的调控, 包括光周期、种

植密度(光强及光质)、温度和水分(干旱)以及矿质营

养等, 目前认为前四者对玉米花期的影响较大。 

4.1  光周期 

玉米是起源于热带的短日照作物, 对光周期(日照长

短)较为敏感。玉米的光敏感临界日照时数为12–13 
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图4  玉米成花转变调控模型(改自Dong et al., 2012) 

实线箭头和T型线分别代表激活和抑制。虚线箭头和T型线分别代表激活和抑制有待实验验证。CK: 细胞分裂素; GA: 赤霉素; SAM: 

茎尖分生组织; IM: 花序分生组织。Bars=100 μm 

 
Figure 4  The regulatory model of the floral transition in maize (revised from Dong et al., 2012) 
Solid arrows and T-lines represent activation and repression, respectively. The dotted arrows and T-lines represent the activation 
and repression to be verified, respectively. CK: Cytokinin; GA: Gibberellin; SAM: Shoot apical meristem; IM: Inflorescence meri-
stem. Bars=100 μm 
 

小时, 随着光照时间的延长, 光周期反应加剧。研究

表明, 玉米光周期反应的敏感时期发生在散粉期和吐

丝期, 且吐丝期较散粉期反应更为敏感, 同一地区晚

熟品种的光周期敏感度高于早熟品种(Kiniry et al., 

1983; 王翠玲等, 2008)。此外, 具有优良抗逆性(耐旱

性和耐湿性强、抗倒伏和抗病性强)的热带玉米种质

的育种应用也受到光周期影响。当热带玉米种质从高

纬度短日照热带地区引入到低纬度长日照温带地区

种植时, 植株往往表现出茎节数和叶片数增多、营 

养生长旺盛、生殖生长受到抑制、抽雄期和吐丝期延

迟, 或雌雄间隔异常等表型, 导致植株晚花, 甚至不

开花结果, 严重降低玉米产量(Holland and Good-

man, 1995)。由此可见, 光周期敏感性严重限制了热

带玉米在温带地区的种植。 

4.2  种植密度(光强及光质) 

种植密度与玉米雄穗分化发育密切相关。研究表明, 

适当增加种植密度可以提高植株的叶面积指数及光
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合作用能力, 从而有助于提高玉米杂交种的单位面积

产量。然而, 种植密度的增加导致玉米群体内光照不

足, 对雌雄穗的发育产生不利影响, 引起雄穗发育不

良、果穗变小、雌雄开花间隔期延长、空秆率增高等

问题(樊明等, 2006; 李春奇等, 2010)。此外, 光质对

作物生长发育也起到重要作用。玉米雄穗发育期对单

色光非常敏感, 不同光质对雄花育性有不同影响, 其

中红光和蓝光可导致雄穗的颖花全部退化, 而黄光的

影响最小(赫忠友等, 1998)。为了探索高密度种植对

玉米花序发育的影响, 本实验室在前期研究中系统比

较了2种模拟遮阴条件下(白天结束后进行远红光处

理, EOD-FR; 以及白天正常光照中补充远红光处理, 

WL+FR)玉米雄穗(V3–V9期)和雌穗(V8–V12期)的发

育进程。研究发现, 模拟遮阴处理有效加速了花序分

生组织(SAM)向花分生组织(IM)的转变, 使得雄穗和

雌穗中的各类分生组织提前发育(Kong et al., 2023)。

这进一步证实光强及光质与玉米花序发育密切相关。 

4.3  温度 

玉米花期对外界温度极为敏感, 温度过高或过低均会

严重影响其生殖发育。通常情况下, 高温和短日照会

加速玉米的生长发育, 促进雄穗分化, 缩短花期, 但

也可能导致果穗变小; 低温和长光照则会延长雄穗的

分化时间, 增加小穗小花数量, 延缓开花和结实, 从

而有助于果穗变大 (周洪生等 , 1997; 赫忠友等 , 

1998)。此外, 玉米生育期长短与有效积温密切相关, 

生育期越长的玉米种质所需的积温越多。然而, 当前

对于玉米花期响应温度变化调控机制的研究仍非常

匮乏。 

4.4  水分(干旱) 

干旱胁迫是玉米生产中常见的非生物胁迫之一, 对玉

米产量构成严重威胁(Daryanto et al., 2016; Gupta 

et al., 2020)。在玉米花期, 若发生缺水或干旱, 虽然

受精和花药开裂速度略有加快, 但植株难以吐丝, 导

致散粉与吐丝之间的间隔期延长, 花期不遇, 最终显

著降低玉米产量(Bruce et al., 2002)。土壤水分是玉

米生长发育过程中最主要的水分来源。为进一步探究

干旱胁迫对玉米花序发育的分子调控机制, 研究人员

对玉米植株进行持续的干旱处理, 结果表明干旱胁迫

延缓了玉米雌雄花序的发育进程, 雄穗长度保持不

变, 而雌穗变短, 导致玉米产量下降。进一步分析发

现, 干旱胁迫抑制雌穗花丝的伸长; 通过对雌穗花丝

伸长关键时期进行转录组分析, 鉴定出玉米雌雄间隔

期的关键调控基因α-expansin4 (ZmEXPA4), 该基

因受干旱胁迫诱导表达, 过量表达ZmEXPA4显著缩

短了玉米雌雄间隔期, 使植株的雌雄间隔期更加协调

(Liu et al., 2021)。 

5  玉米关键花期基因功能性自然变异的

挖掘及其在育种中的应用 

玉米的驯化和遗传改良经历了4个漫长的过程: (1) 从

野生种(大刍草)到农家种的驯化过程; (2) 从农家种

到早期自交系的改良过程; (3) 从热带材料到温带适

应性材料的扩展过程; (4) 从早期自交系到高强度商

业化自交系的现代玉米育种过程 (Doebley, 2004; 

Zhang et al., 2023)。在从热带向温带扩展的过程中, 

玉米通过提前开花和降低对光周期的敏感度, 逐步实

现了地域适应性。在玉米生态适应性扩展的过程中, 

多个开花期基因的功能性自然变异发挥了重要作用, 

包括VGT1、ZmMADS69、ZCN8、ZmCONZ1、DLF1、

ZmMADS67、ZmCCT9、ZmCCT10、ZmELF3.1、

ZmPHYB2和ZmFKF1b (Salvi et al., 2007; Yang et 

al., 2013; Castelletti et al., 2014; Huang et al., 2018; 

Guo et al., 2018; Liang et al., 2019; Sun et al., 

2020; Wu et al., 2023; Zhao et al., 2023)等(图5)。 

VGT1是首个被克隆的玉米开花QTL, 是一个约

2 kb的保守非编码区, 作用于开花抑制基因ZmRap-

2.7上游70 kb处, 通过抑制其表达来促进玉米开花

(Salvi et al., 2007)。进一步研究发现, VGT1上微型转

座子(MITE)的插入与早花密切相关, 在温带玉米中

MITE插入频率(75%)显著高于热带玉米(25%) (Duc-

rocq et al., 2008)。此外, 位于ZmRap2.7- ZCN8模块

上游的ZmMADS69, 由于其5′调控区的核苷酸多态

性降低, 其表达水平在现代栽培玉米中显著高于大刍

草, 促进了玉米从热带地区向温带地区的适应(Liang 

et al., 2019)。 

ZCN8是玉米响应光周期的成花激活子, 其启动

子上的SNP-1245与开花时间高度相关。该SNP有A

和G两种基因型。其中, A基因型(SNP-1245A)属于早

花基因型, 携带该基因型的玉米品系中, ZCN8的表

达水平较高, 表现为早花; G基因型(SNP-1245G)
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图5  玉米中关键花期基因功能性自然变异结构示意图(Salvi et al., 2007; Yang et al., 2013; Huang et al., 2018; Guo et al., 2018; 

Wu et al., 2023; Zhao et al., 2023; Li et al., 2023c; Chen et al., 2024) 
 
Figure 5  Schematic diagram of functional natural variation of key flowering genes in maize (Salvi et al., 2007; Yang et al., 2013; 
Huang et al., 2018; Guo et al., 2018; Wu et al., 2023; Zhao et al., 2023; Li et al., 2023c; Chen et al., 2024) 

 

则相反(Guo et al., 2018)。此外, ZCN8启动子区的

Indel-2339缺失同样导致玉米提早开花, 该基因型在

早花温带玉米中的等位频率远高于晚花热带玉米

(Guo et al., 2018)。这些结果表明, ZCN8启动子区域

的SNP-1245和Indel-2339在玉米从热带地区向温带

地区扩张的过程中发挥重要作用。ZmCONZ1是

ZCN8的正调控基因, 其编码区第166个氨基酸与开

花期密切相关, 该位点存在A和G两种基因型。其中, 

A基因型(SNP-166A)属于早花优异基因型, 携带该

基因型的玉米品系中, ZmCONZ1表达水平高于G基

因型(SNP-166G)的品系; SNP-166A基因型在温带玉

米中的分布频率(58%)远高于热带玉米(4%), 特别是

在高纬度北美玉米品种中的分布较多, 这表明Zm-

CONZ1的SNP-166A基因型在玉米适应北方高纬度

地区中起促进作用(Wu et al., 2023)。此外, DLF1作

为ZCN8的互作蛋白, 两者共同形成玉米FAC, 进一

步促进DLF1激活下游花发育基因ZmMADS4 (ZMM4)

和ZmMADS67的表达, 诱导玉米开花。研究显示, 在

大刍草向现代栽培玉米的演化过程中, DLF1的3′调控

区和ZmMADS67明显受到了选择(Sun et al., 2020), 

这表明ZCN8/DLF1模块在促进玉米区域适应性中起

关键作用。 

ZmCCT9、ZmCCT10和ZmELF3.1是玉米响应光

周期的关键调控基因。其中, ZmCCT9和ZmCCT10

的上游分别插入了Harbinger-like和CACTA-like转座

子, 抑制这2个基因的表达, 从而降低了植株对光周

期的敏感性, 促进开花(Yang et al., 2013; Huang et 

al., 2018)。ZmELF3.1启动子区域存在2个紧密连锁

的逆转座子, 分别为位于其上游7 kb处的NonLTR/L1

逆转座子和31 kb处的LTR/Gypsy逆转座子。携带这2

个逆转座子的自交系中, ZmELF3.1的表达水平较高, 

且表现早花表型 (Zhao et al., 2023)。由此可见 , 

ZmCCT9、ZmCCT10和ZmELF3.1启动子区的自然

变异与开花密切相关, 并在玉米从热带向温带扩张的

过程中发挥重要作用。 

此外, 光受体介导的光信号途径也在玉米地域适

应性中发挥关键作用。例如 , 红光受体基因Zm-

PHYB2的早花优异基因型为单倍型Hap4, 该单倍型

的等位基因频率在我国玉米育种进程中随着育种年

代的推进逐步提高, 而其表达水平逐渐降低(Li et al., 

2023a)。蓝光受体基因ZmFKF1b在我国近现代玉米

选育过程中随着育种年代的推进核酸多态性显著降

低 , 进一步分析表明 , ZmFKF1b的早花单倍型是

ZmFKF1bHap_C7-2, 携带该单倍型的玉米种质中, Zm-

FKF1b的表达水平较携带ZmFKF1bHap_Z58单倍型的

种质高 , 且开花时间提前。这主要是因为ZmFK-

F1bHap_C7-2单倍型玉米种质对光周期的敏感度显著降

低, 使得玉米能够适应低纬度温带地区(Chen et al., 

2024)。 

综上所述, 玉米开花期是一个复杂的农艺性状, 
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在玉米从热带地区扩张到温带地区的过程中, 有诸多

参与花期调控基因的功能性自然变异发挥重要作用。

然而, 目前对玉米关键花期基因自然变异的研究仍然

十分有限。因此, 深入挖掘更多的花期基因及其功能

性自然变异, 对于理解玉米的地域适应性具有重要的

指导意义。 

6  研究展望 

6.1  玉米花期调控网络复杂, 当前鉴定的花期基 

因及调控网络有待进一步深化 

开花期是玉米适应不同生态环境种植的关键决定因

素。多项研究表明, 玉米开花期是由众多微效基因共

同控制的数量性状, 花期的长短往往受到遗传物质及

外界环境的共同影响(Buckler et al., 2009; Li et al., 

2016)。由此可见, 玉米花期调控十分复杂。Dong等

(2012)基于拟南芥和水稻中的开花调控网络, 预测出

包含40多个基因的玉米开花调控网络, 但目前仅有

少数基因得到了功能解析。总体而言, 从玉米中克隆

的花期基因数目远远少于模式植物拟南芥, 拟南芥中

至少有306个基因参与不同的开花调控途径(Fornara 

et al., 2010; Bouché et al., 2016), 也远落后于重要

单子叶禾本科植物水稻。此外, 现有的玉米花期调控

网络研究大多处于初步阶段, 许多推断的调控网络

缺乏直接的分子生物学和遗传学证据支持。因此, 我

们亟须鉴定更多的玉米开花基因, 以丰富玉米开花

调控通路, 完善其花期遗传调控网络, 从而为培育

适应不同生态区种植的玉米新品种提供理论依据和

基因资源。 

6.2  玉米关键花期基因的功能性自然变异有待进 

一步挖掘 

目前, 已有大量研究基于玉米花期及光周期敏感性进

行的QTLs分析。研究显示, 玉米基因组上至少含有上

千个SNPs和近百个基因组区域与花期性状密切相

关, 这些位点几乎遍布于玉米的10条染色体上。这些

QTLs能被统计方法检测出来, 预示着其背后必然有

功能性的自然变异发挥作用, 其中一些QTLs在不同

遗传群体或多项研究中被反复鉴定, 如ZmCCT10和

ZCN8 (Hung et al., 2012; Yang et al., 2013; Guo et 

al., 2018; Zhong et al., 2021), 表明这些QTLs的功

能变异在自然界中可能以相对较高的频率存在。然而, 

仍有相当一部分QTLs只能在特定遗传群体, 尤其是

在双亲连锁群体中被特异性检测到, 这暗示可能存在

稀有功能变异对玉米花期起到调控作用, 那么这些

QTLs的功能变异可能需要通过复杂的正向遗传学方

法进行克隆和鉴定。即使以上2种情况相加, 目前真

正被克隆并鉴定出功能性自然变异的花期基因仍十

分有限。此外, 玉米的演化经历了漫长且复杂的育种

过程, 研究人员对这些过程中的基因组选择区域进行

了深入研究(Hufford et al., 2012; Liu et al., 2015a, 

2015b; Wang et al., 2020; Chen et al., 2022b)。尽管

不同演化过程的遗传选择基础有所不同, 但无一例外

地都包含了大量花期相关基因。这些花期基因被选择

下来, 背后必然存在导致基因功能改变的功能性自然

变异, 这些功能变异才是玉米育种过程中真正的靶

标。然而, 目前真正被克隆并鉴定的受选择功能性自

然变异的基因仅有VGT1、ZmMADS69、ZCN8、

ZmCONZ1、DLF1、ZmMADS67、ZmCCT9、ZmCCT-

10、ZmELF3.1、ZmPHYB2和ZmFKF1b (Salvi et al., 

2007; Yang et al., 2013; Castelletti et al., 2014; 

Huang et al., 2018; Guo et al., 2018; Liang et al., 

2019; Sun et al., 2020; Wu et al., 2023; Zhao et al., 

2023)。此外, ZmPRR37a被认为在玉米演化过程中

发挥重要作用(Yang et al., 2023a), 尽管有较强的群

体遗传学证据支撑, 然而其功能性自然变异/单倍型

并未鉴定清楚, 一定程度上限制了对玉米演化过程的

理解及这些基因在玉米花期改良中的应用。总体而言, 

鉴于玉米花期遗传调控基础的复杂性, 目前对花期基

因功能性自然变异的挖掘还相对滞后。因此, 深入挖

掘玉米花期调控基因的功能性自然变异将是未来玉

米花期研究的重点方向之一。 

6.3  利用热带玉米种质突破温带玉米种质同质化

问题是花期基因及其优异自然变异应用的重要途径 

我国并非玉米起源国和种质多样性中心, 因此, 外来

种质资源的利用对于我国玉米育种的突破至关重要。

然而, 随着高强度商业化育种的推进, 我国玉米种质

资源的遗传背景和多样性日益狭窄。目前, 种质同质

化是限制我国玉米产量进一步提升的关键瓶颈。 

玉米起源于热带, 热带玉米种质中含有丰富的优

良基因资源。一方面, 热带地区环境多变、温湿度高、
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病虫害频发, 这使得热带种质在抗逆性和抗病性方面

具有显著优势(Liu et al., 2015a; Wang et al., 2016)。

例如, 玉米中关键的抗旱基因ZmVPP1 (Wang et al., 

2016)、ZmSRO1d (Gao et al., 2022)、ZmNAC111 

(Mao et al., 2015)和ZmRtn16 (Tian et al., 2023); 以

及抗南方锈病基因ZmRppC (Chen et al., 2022a; 

Deng et al., 2022), 均是从热带种质中挖掘和鉴定出

来的。热带玉米种质资源多样性丰富, 并包含许多温

带种质中已经丢失或正在丢失的优良基因资源。随着

玉米从热带地区向温带地区的扩张, 其多样性严重下

降, 伴随许多重要优良基因的丢失。例如, 抗旱优异

等位基因型ZmSRO1d-R在大刍草中以较高频率存

在, 但在玉米由热带亚热带地区向温带地区扩散及现

代玉米育种过程中其频率逐渐下降 (Gao et al., 

2022); 同样, 叶夹角及耐密性改良的UPA2优良等位

基因在玉米驯化过程中丢失, 仅在热带大刍草中存在

(Tian et al., 2019); 另外, 调控穗行数和产量调控基

因KRN2 (Chen et al., 2022b)及高蛋白形成和氮素高

效利用关键基因THP9 (Huang et al., 2022)也都是从

大刍草中重新克隆并找回的。此外, 由于热带种质与

温带种质遗传距离较远, 其改良种质与温带材料普

遍具有良好的配合力(倪昔玉等 , 1996; 李新海等 , 

2000)。历史上, 通过对热带种质的巧妙应用创制出

的改良自交系曾组配出具有革命意义的优良品种, 

如引入热带种质血源的自交系昌7-2 (崔俊明等 , 

2003), 该自交系曾培育出50余个优良玉米杂交种, 

其中包括我国生产上推广面积最大的玉米杂交种郑

单958。因此, 合理利用热带玉米种质是解决我国玉

米种质同质化问题的重要技术途径。 

然而, 在实际生产中, 北方长日照条件下的大部

分热带种质会出现开花延迟甚至不开花的现象, 这极

大地限制了热带种质在温带地区的应用。当前, 全球

主要的玉米产区, 如我国的黄淮海夏玉米区、北方春

玉米区和美国的黄金玉米带, 均集中在中纬度的温带

地区。这是玉米从热带向温带扩张选择的结果, 也预

示着对花期及光周期敏感性的选择可以实现热带种

质向温带的适应性改良。研究表明, 这一过程至少涉

及对VGT1、ZmMADS69、ZCN8、ZmCONZ1、DLF1、

ZmMADS67、ZmCCT9、ZmCCT10、ZmELF3.1、

ZmPHYB2和ZmFKF1b等重要花期基因功能变异位

点的人工选择(Salvi et al., 2007; Yang et al., 2013; 

Castelletti et al., 2014; Huang et al., 2018; Guo et 

al., 2018; Liang et al., 2019; Sun et al., 2020; Wu et 

al., 2023; Zhao et al., 2023)。未来, 基于花期性状的

QTLs、关键基因和功能性分子标记, 结合对复杂性状

的全基因组选择技术、主效基因的分子标记辅助选择

技术及基因编辑技术等分子育种方法, 促进玉米近源

热带资源的高效改良应用, 将成为加速温带玉米种质

突破的有效途径。 
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Regulation Mechanism and Breeding Application of  
Flowering Time in Maize 
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Abstract  Maize (Zea mays) is a staple crop worldwide, serving as a major source for food, feedstock, and industrial 

materials. Flowering time, a key agronomic trait determining diverse environmental adaptation and yield potential of crops, 

is determined by two developmental transitions (namely vegetative phase change and floral transition), and complicatedly 

regulated by internal factors (such as genetic factors and plant hormones) and external environmental factors. Given the 

importance of flowering time, in this review, we summarize the research progresses on the regulation of the two-phase 

transitions in maize, mainly focusing on the aspects of structural basis, physiological basis, genetic basis and molecular 

mechanisms. We also highlight the contribution of key flowering regulators to geographical adaptation of maize, and 

discuss future research directions on flowering and application in breeding, aiming to deepen our understanding of the 

genetic regulation of maize flowering and provide a theoretical basis for genetic improvement of maize cultivars adapting 

to diverse environmental conditions. 

Key words  maize, vegetative phase change, floral transition, geographical adaptation 
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