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玉米的腋生分生组织及其发育模式调控
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摘　要：玉米的腋生分生组织在玉米生长过程中作为次要生长轴，部分腋生分生组织发育为雌穗，经过授粉后最终形成果

穗。腋生分生组织的发育赋予了玉米极强的可塑性，直接决定了植株的形态结构和最终产量。本文从玉米腋生分生组织的

形态建成、发育模式、活性维持和发育调控方面综述了研究进展。玉米腋生分生组织营养生长时期受 TB1 基因的抑制基本

没有侧枝的发育，生殖生长时期形成雌穗，其发育属于“分离分生组织”模型，多个茎节的叶腋位置均有腋生分生组织形

成，自上而下开始发育，当正常的发育模式被打破时会产生空秆或多穗现象，造成减产。腋生分生组织形成后主要依靠

CLV-WUS 负反馈通路等调控途径维持活性，生长素介导的顶端优势是腋生分生组织生长过程中主要内源调控因素，其合

成、转运以及相关信号转导都决定了腋生分生组织的生长状态。此外，多种营养元素也通过参与不同的生化和生理过程影

响腋生分生组织的发育。进一步揭示玉米腋生分生组织调控网络，明晰腋生分生组织间相互作用关系，优化玉米形态结构，

对玉米常规和分子育种均具有重要理论意义。
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Abstract：The axillary meristem of maize serves as a secondary growth axis during the plant's development, some of the axillary
meristem develops into ears,  and finally forms ears  of  corn after  pollination.  The development  of  axillary meristem contributes  to
maize's  high  plasticity,  which  directly  determines  the  morphological  structure  and  final  yield.  In  this  paper,  the  morphogenesis,
development  model,  activity  maintenance  and  development  regulation  of  axillary  meristem of  maize  were  reviewed.  The  axillary
meristem of maize is inhibited by TB1 gene in the vegetative growth period, and the lateral branches are basically not developed, but
the  ear  is  formed in  the  reproductive  growth  period.  Axillary  meristem development  of  maize  belongs  to  the  "separate  meristem"
model,  in  which axillary  meristem is  formed in  the  axillary  position of  multiple  stem segments  and develops  from top to  bottom.
When  the  normal  development  pattern  is  broken,  barren  stalk  or  multiple  ears  will  occur,  resulting  in  yield  reduction.  After  the
formation of axillary meristem, it is necessary to maintain the activity by CLV-WUS negative feedback pathway. The auxin mediated
apical  dominance  is  the  main  endogenous  regulatory  factor  in  axillary  meristem growth,  while  its  synthesis,  transport  and  related
signal  transduction  all  determine  the  growth  state  of  axillary  meristem.  In  addition,  various  nutrient  elements  also  affect  axillary
meristem  development  by  participating  in  different  biochemical  and  physiological  processes.  Further  revealing  the  regulatory
network of axillary meristem, clarifying the interaction between axillary meristem and optimizing maize morphological structure is
of great significance for maize conventional and molecular breeding.
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 0　引　言

腋生分生组织（axillary meristem，AM）是种子植物独有的组织，由叶片原基腋部在营养和生殖发育

过程形成的干细胞群发育而成。AM 构成的次要生长轴与茎尖分生组织和根尖分生组织构成的主要生长

轴[1]，共同决定了植物的形态结构。AM 的发育潜能赋予了高等植物形态的可塑性和多样性[2]。在营养生长

过程中，AM 可以形成叶片和枝干，使植物可以进行胚后发育形成新的分支。分支构成的横向生长模式有

助于植物应对环境变化，并获取更多的资源，例如光照、水分等。同时，AM 也可以形成某些植物特有的

组织结构，如柑橘的枝刺、草莓的匍匐茎等，为植物提供额外的保护或更强大的生长能力[3]。AM 在作物

生殖生长过程中的作用同样重要，它们能产生花序，进行植物的有性繁殖，AM 的发育决定了开花时间以

及花的大小和数量。调控 AM 的主要内源性因素是顶端优势，即茎尖分生组织（shoot apical meristem，

SAM）对 AM 施加的抑制作用[4]。顶端优势强度的变化对植物形态有很大影响，水稻、小麦等分蘖植物顶

端优势最弱，没有主茎，完全由基部 AM 形成的可育分支构成；玉米的祖先大刍草同样是分蘖植物，但现

代玉米在驯化过程中形成了顶端优势显著的植株结构，很少有分支。玉米属于雌雄同株植物，有两种单性

花序。茎尖分生组织形成的顶生雄性花序（称为雄穗）位于植株顶端；AM 形成雌性花序（称为雌穗），

位于一片或多片叶片的叶腋处[5]。玉米 AM 的发育过程分为形成和生长两个阶段，具有独特的发育模式以

及复杂的调控网络。深入研究玉米 AM，不仅能更好地理解玉米雌穗的形成与发育，而且对于理解植物的

形态建成和再生能力具有重要意义。本文综述了玉米 AM 的形态建成、发育模式、活性维持和发育调控方

面的研究进展，并讨论了玉米 AM 的研究不足以及玉米作为 AM 研究模式植物的可能性。

 1　玉米腋生分生组织的形态建成

玉米、水稻、小麦、高粱等禾本科粮食作物的茎多直立，一般分为节和节间两部分，节间有叶片互生，

AM 生长在叶腋处[6]。AM 通过影响分蘖数、穗数和穗分支复杂性等因素而显著影响禾本科作物形态结构

及其产量[7]。其中，玉米的腋生分生组织具有其独特的发育模式，主要表现为在营养生长时期不产生分蘖，

在生殖生长时期发育为生殖器官。

 1.1　营养生长时期的腋生分生组织的形态建成

大刍草（Zea mays ssp. parviglumis）是玉米的祖先之一[8]。大刍草与现代玉米的一大差异是分蘖，分

蘖是禾本科特有的生长方式，指其在地下或近地面茎节上的 AM 在营养生长时期产生的分支，部分分蘖可

以发育为可育分支，产生花序。大刍草通常高度分蘖，其基部节间的 AM 会产生大量分支，这些分支的顶

端生长有一个雄花序，次生分支位置生长有一个雌花序。但玉米在长期的驯化种植过程中形成了几乎无分

蘖的植物结构。现代玉米与大刍草之间广泛的表型差异可归因于 5 个主要效应 QTL，其中的 TEOSINTE
BRANCHED1(TB1) 调控营养生长时期的 AM 生长。tb1 为隐性突变体，其顶端优势被削弱，表现出类似大

刍草的高度分蘖，次生分支更长，分蘖顶端长有雄穗。TB1 基因在生长受抑制的 AM、雌穗原基和雄蕊中

均有表达，具有生长抑制作用，并且在玉米中的表达水平高于大刍草。进一步研究表明，TB1 属于转录调

控因子 TCP 家族，能够调节细胞分裂和生长。由于 TB1 基因的作用，目前广泛应用的玉米品种不产生分

蘖，但部分青贮饲用玉米品种依然保留了分蘖性状。分蘖型品种能够产生多个果穗，这种结构的果穗脱水

速率较低，从而使其更加适合作为青贮饲料进行收获与储存[9]。

 1.2　生殖生长时期的腋生分生组织的形态建成

除在营养生长时期产生分蘖外，玉米的 AM 还在生殖生长时期产生雌穗。目前广泛应用的栽培玉米品

种具有两种单性花序，这两种单性花序在发育初期是两性的，随后的发育过程中雄穗的雌蕊原基和雌雄的

雄蕊原基发生退化，最终形成了成熟的雄穗和雌穗。

雄穗的发育开始于玉米从营养生长时期转变为生殖生长时期后，在内源和外源信号的作用下， SAM

472 土　壤　与　作　物 第 13 卷



转化为花序分生组织（inflorescence meristem，IM），然后 IM 分化形成分支分生组织（branch meristem，

BM）、小穗对分生组织（spikelet pair meristem，SPM）、小穗分生组织（spikelet meristem，SM）、小花

分生组织（floral meristem，FM），以严格有组织的方式发育形成雄穗，生长在主茎的顶端[10]。

雌穗在发育过程中不产生 BM（如图 1），排列整齐的雌花直接生长在中心圆锥形的轴上[11]。因此，

在 AM 转化为 IM 后，形成的 SPM 数量是雌穗小穗数量或单穗籽粒数的主要影响因素[12 − 13]。除单穗粒数

外，玉米的每株穗数也是影响其产量的重要因素。玉米在营养生长过程中，SAM 产生叶片，在叶片的叶

腋处形成一个 AM。从第二真叶以上至雄穗下方三到六片叶的叶腋处均生长有 AM，但由于顶端优势、遗

传调控、环境条件等多方面的作用[14 − 16]，通常只有最上方的一到两个 AM 能够发育为成熟的果穗。位于成

熟果穗下方的 AM 虽然有一定的发育程度，但其生长受到抑制，最终不会发育为成熟的果穗。这种发育模

式有助于最上方雌穗获得足够的养分，最上方雌穗所需养分得到满足后，多余营养物质便会转移到其下方

雌穗。生产过程中的环境因素，如施肥方法不当、氮磷钾比例失调、病虫害、种植密度过大等，均可能导

致第一雌穗的发育受阻，从而丧失其穗位优势，此时下方的 AM 会开始快速生长[17]。多个 AM 共同发育的

情况下玉米会发育出多个果穗，但由于营养竞争，果穗往往体积小，单穗粒数少，最终导致减产[18]。
 
 

AM IM

IM

FM

SM

SPM

图 1　玉米雌穗发育过程

Fig. 1　Development of maize female ear
 

玉米 AM 发育受阻的情况下还会出现空秆，即玉米植株不结雌穗或雌穗无成熟籽粒的现象。AM 形成、

激活和生长等多个阶段的发育异常均会导致玉米空秆。空秆的形成原因受遗传和环境两方面的共同影响。

目前研究人员已经发现了多个空秆突变体的关键调控基因，解析了多种调控途径[12]。除遗传因素外，环境

也是空秆形成的重要决定因素。无遗传缺陷的玉米植株在病虫危害、洪涝、授粉期高温等不利环境条件下

也会形成空秆[19]。深入探究并全面解析 AM 发育过程中的调控网络，包括 AM 的发育模式、遗传调控路径

以及 AM 对环境因素的响应，可以解决 AM 发育异常产生的生产问题，为生产管理和抗逆玉米品种选育

提供指导。

 2　玉米腋生分生组织的发育模式与活性维持

玉米腋生分生组织的发育受到多种内源因素的影响，在过去的几十年里，研究人员在基因表达调控、

激素水平以及信号转导途径等方面获得了显著成果[20 − 24]。玉米 AM 的形成和发育受复杂的遗传网络调控，

包括大量基因介导的调控转录和信号传导[2]。研究表明，尽管玉米和其他禾本科作物具有不同的植物形态

结构[7]，但是生殖发育的过程在一定程度上是保守的[23] 。
 2.1　腋生分生组织的发育模式

AM 起源一直是个具有争议的问题，目前基于细胞形态学研究，研究人员提出两种不同的 AM 起源模

型。一种是“从头诱导”模型，该模型认为 AM 是从发育后期的部分或完全分化的细胞中被诱导出来的。

茎、叶和根等成熟组织以及愈伤组织中能够产生不定芽，研究人员推断同样具有干细胞活性的 AM 也能够

从成熟组织诱导产生，并且已经有研究表明叶原基表层组织有能力形成 AM[25]。另外一种是“分离分生组
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织”模型，该模型认为一些未分化的多能干细胞从初级顶端分生组织中分离出来并保存在叶腋中，这些细

胞发育为 AM。组织学分析发现拟南芥和番茄叶原基近轴侧的细胞未分化，应用活细胞成像技术也证实

AM 来源于 SAM[26]，这些研究结果都为分离分生组织理论提供了支撑。

玉米 AM 的发育属于“分离分生组织”模型。在叶片分化生长初期，叶腋位置形成具有干细胞活性

的 AM[27]。AM 生长膨大形成腋芽后，靠近茎秆侧的细胞会经历程序性死亡，形成腋芽近轴侧边界，因此

茎秆贴近 AM 处会形成凹陷。从第二真叶以上至顶端倒数第三至六叶以下的各叶腋内都有 AM 形成的腋

芽，叶数多的品种腋芽的数量也更多。玉米的腋芽从下至上随茎秆的生长逐渐分化形成，但上部腋芽的分

化生长速度更快，并且由于顶端优势，下部腋芽的生长几乎停滞，最终只有最顶端的一到两个腋芽能够发

育为成熟果穗[28 − 29]。

 2.2　腋生分生组织的活性维持

玉米的营养生长时期，AM 在叶腋处保持休眠或缓慢生长状态。AM 需要在营养生长以及之后的生长

中维持其干细胞活性。干细胞相邻的细胞形成了干细胞微环境，通过分泌特定的信号分子以及多种植物激

素的浓度梯度和空间分布来维持干细胞的未分化状态。其中，最为重要的 CLAVATA (CLV) 和 WUSCHEL
(WUS) 之间高度保守的负反馈信号调控途径[30 − 31]。

CLV-WUS 调控通路的成分在不同的植物物种中是保守的（图 2）。WUS 编码一种同源结构域转录因

子 (TF)，促进干细胞增殖并抑制其分化。系统发育分析发现，ZmWUS1 和 ZmWUS2 是玉米的 WUS 同源基

因。ZmWUS 显性突变体的花序在分生组织形成和维持方面存在缺陷，表明 ZmWUS1 在玉米分生组织大小

调节中起着重要作用[32]。ZmCLE7、ZmCLE14 和 ZmFON2-LIKE  CLE  PROTEIN1 (ZmFCP1) 是拟南芥

CLV3 的同源基因，而 FASCIATED  EAR2 (FEA2) 和 FASCIATED  EAR3 (FEA3) 是拟南芥 CLV2 的同源

基因[33 − 34]。FEA2 通过 ZmCRN 和玉米异源三聚体 G 蛋白 COMPACT  PLANT2  (CT2) 的 α 亚基传递

ZmFCP1 和 ZmCLE7 的信号。进一步的研究表明，G 蛋白 β 亚基控制玉米分生组织的大小，并在花序发育

过程中与 CT2 蛋白共同发挥作用。FEA3 能够传递 ZmFCP1 信号，但遗传分析表明，FEA3 与 ZmCRN 和

CT2 在不同的途径上起作用。THICK TASSEL DWARF1 (TD1) 是 CLV1 的同源基因。td1 突变体表现出小穗

数量的增加，但 td1:fea2 双突变体与单突变体相比表现出协同表型，表明 TD1 和 FEA2 在不同的途径上起作用。
 
 

CLE7/CLE14 FCP1

TD1 FEA2 FEA3

CT2/CRN

WUS1/WUS2

图 2　玉米腋生分生组织活性维持调控关键基因

Fig. 2　Maintenance and regulation of key genes in axillary meristem activity of maize
 

 3　腋生分生组织的发育调控

 3.1　植物激素对腋生分生组织发育调控的影响

AM 的分化生长受到多种植物激素的调控[35 − 37]，包括生长素（indole-3-acetic acid，IAA）、赤霉素

（gibberellin，GA）、细胞分裂素 （cytokinin，CTK）、脱 落 酸（abscisic acid，ABA）、独 脚 金 内 酯
（strigolactone，SL）、乙 烯（ethylene，ETH）和水 杨 酸 （salicylic acid，SA）等。其中 IAA、CTK 和

SL 是作用显著的 3 种激素，IAA 和 SL 抑制侧芽生长，CTK 则促进侧芽生长。玉米最上部 AM 发育速度
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快，对下方各节间的 AM 具有不同程度的抑制作用，经测量最上部 AM 保持有较高的 IAA/ABA 和
GA/ABA 值。研究发现，虽然多种植物激素的浓度变化都参与了 AM 发育的调控，但最主要的影响因素还

是 IAA 介导的顶端抑制作用。生长素（吲哚-3-乙酸）是植物新器官的形成和生长所必需的植物激素，

AM 和侧向器官的起始均受到 IAA 控制[38]。参与 IAA 生物合成、运输及其在生殖分支系统中的作用的基

因在被子植物中是保守的[2,39]。

拟南芥 YUCCA (YUC) 和 TRYPTOPHAN AMINOTRANSFERASE 1 (TAA1) 是色氨酸依赖性 IAA 生物合

成的两个关键基因。在玉米中，他们的同源基因分别是 SPARSE INFLORESCENCE1 (SPI1) 和 VANISHING
TASSEL2 (VT2)[40] ，如图 3 所示。spi1 突变体在营养生长和生殖生长过程中，AM 和侧生器官的起始均存

在缺陷。定位克隆表明，SPI1 编码的黄素单加氧酶是色氨酸依赖性植物 IAA 合成途径中的限速酶，参与

植物多种组织中的 IAA 局部合成。和 SPI1 类似，VT2[41] 编码一种色氨酸转氨酶，在色氨酸依赖的 IAA 生

物合成途径中将色氨酸转化为吲哚-3-丙酮酸，vt2 突变体的表型与 spi1 突变体相近，表现为雌穗长度和直

径减小，籽粒数减少，SPM 起始缺失，只在顶部少量发生，但前者的表型更严重，且雌穗的近轴侧常出现

无籽粒的斑块。
 
 

VT2

SPI1

BIF1/BIF4

IAA

PIN1 BIF2

BA1

ARF

BAF1

BA2

图 3　玉米腋生分生组织发育 IAA 调控途径

Fig. 3　IAA regulation pathway in axillary meristem development of maize
 

IAA 的不均匀分布是 AM 发育的关键调控因素[42]。PIN 蛋白作为转运载体，介导 IAA 的极性运输，

从而形成 IAA 的梯度分布。这种 IAA 梯度不仅影响了基因的表达方式，还进一步决定了植物器官形态的

发展模式[43]。IAA 转运载体 PIN1 家族基因包括玉米中的膜定位蛋白 ZmPIN1a 和 ZmPIN1b[44]。玉米 BARREN
INFLORESCENCE2 (BIF2)[45] 基因编码一种丝氨酸/苏氨酸激酶，可磷酸化 ZmPIN1a 改变其在膜上的排布

模式。研究发现，在营养发育和生殖发育过程中，ZmPIN1a 和 BIF2 的表达域在所有 AM 中基本一

致[23] ，表明两者在 IAA 转运过程中协同发挥作用。BARREN  INFLORESCENCE1 (BIF1) 和 BARREN
INFLORESCENCE4 (BIF4)[20] 编码玉米 Aux/IAA 酶。IAA 极性转运至分生组织外周区域后，被 BIF1 和

BIF4 降解，同时激活 ARF (auxin RESPONSE FACTOR) 转录因子的表达[46]，促进 BARE STALK1 (BA1) 基
因转录。BA1 编码调控 AM 启动所需的 bHLH 转录因子，ba1 突变体没有 AM[22]。BARE STALK FASTI-
GIATE1 (BAF1) 编码一个具有 AT 结构的转录因子，该转录因子可转录调控 BA1 的表达[21]。BARE STALK2
(BA2) 编码一种与 BA1 异二聚并在细胞核中共定位的蛋白[47]。

综合上述信息，IAA 的生物合成和信号通路在 AM 的形成及发育过程中起着核心作用。然而，在

BA1、BA2、BAF1 和 BIF4 的双突变体实验中，多基因突变体比单基因突变体发育缺陷更严重，且在 ba1
突变体中，BIF4 和生长素生物合成基因 SPI1 的表达没有变化。研究结果表明，在玉米 AM 的发育过程中

可能存在不止一条调控途径，调控 AM 形成及发育的分子机制有待进一步研究[10]。

 3.2　营养元素对腋生分生组织发育调控的影响

植物的发育涉及遗传和环境因素，是一个持续而复杂的相互作用过程。在这一过程中，营养物质的作

用尤为重要。营养元素在植物体内扮演着多种角色，如调节电化学平衡、作为酶的辅助因子或构成植物结

构。大量研究表明，在玉米 AM 的发育过程中，磷、钾、镁、硼等多种营养元素通过参与不同的生化和生

理过程，共同影响 AM 的发育，从而影响植物的发育和产量。
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氮素缺乏可能导致玉米果穗尖端籽粒败育和果穗长度缩短[48]。研究表明，氮素缺乏时玉米的氮化物和

可溶性糖浓度总体降低，IAA、GA 和 CTK 浓度增加，衰老相关基因 ATA15 的上调，表明玉米 AM 在氮

素限制可能发生过早衰老，发育提前终止。在低磷胁迫条件下，玉米 PHR1 顺式元件调控大量低磷酸盐应

答基因，从而调控氨基酸转运代谢途径。氨基酸转运受阻导致 AM 无法正常形成 SPM，最终表现为雌穗

籽粒稀疏[49]。硼在植物的生殖生长时期也发挥重要作用，对比营养生长时玉米在生殖生长时期需要更多的

硼；缺硼条件下，花序形成、花粉发育和萌发、花粉管生长等多个生殖发育过程均受到影响[50]；TASSEL
LESS 1 (TLS1) 基因编码硼通道蛋白 ZmNIP31[51]，tls1 突变体中 ZmNIP31 蛋白的缺失，导致突变体 AM 发

育起始异常，雌穗几乎不发育；ROTTEN EAR (RTE) 编码一个膜定位的硼外排转运蛋白[52]，rte 突变体的

AM 在激活后无法维持生长状态，因此雌穗体积减小，尖端萎缩呈棕褐色，tls1 突变体和 rte 突变体的雌穗

发育缺陷均可通过外源补充硼来有效改善。此外，多个硼元素相关的突变体部分表现为多穗[53]，即同一穗

位有多个穗发育，或者同一植株上发育的穗明显多于野生型。研究人员推测硼元素缺乏可能影响了 IAA
浓度梯度的建立，致使顶端优势丢失、多个 AM 同时发育。深入探究营养元素在植物生殖过程中的作用，

对于农业生产至关重要。研究人员可以通过开发更有效的施肥策略，避免 AM 发育过程中出现营养元素缺

乏导致的发育不良，或营养元素过多造成的毒害作用。

 4　结　语

AM 的发育模式决定了植物独特的分支结构，同时影响了作物的产量及其生产方式。玉米果穗由节间

AM 发育而来。目前，研究人员已经揭示了部分关于 AM 发育调控的分子调控机制，解析了植物激素、微

量元素和基因之间的相互关系。然而，分生组织的发育是具有强烈的时间特异性与空间特异性的。当前针

对玉米腋生分生组织的研究受限于检测的精度，无法实现对调控关键基因表达的精细追踪。同时大部分研

究忽视了下层未发育的 AM 以及玉米各节间 AM 的发育关系，因此探讨上层 AM 对其下层 AM 的抑制作

用、光合产物及激素运输、各穗位果穗的干物质分配和转录信号调控等 AM 发育调控机制是未来的重点研

究方向。通过筛选优良性状并结合 CRISPR/Cas9 等高效技术，研究人员正致力于优化玉米的整体结构，

增加发育中 AM 的数量以提高产量，或者减少未成熟 AM 的数量以减少养分的不必要消耗，从而促进最

上方果穗的充分发育，选育高产玉米品种。

此外，玉米是研究 AM 发育模式的理想模型。AM 的研究涉及到植物的干细胞维持和调节、植物形态

的建立等方面[54]。相较于拟南芥等植物，玉米 AM 数量多，形态一致，但发育过程存在差异。在玉米生殖

生长过程中，上层的 AM 处于发育状态，而下层的 AM 则处于休眠状态，二者之间存在直接的相互影响

且贯穿了玉米的整体生长过程，这为 AM 的研究提供了丰富的可能性。探究腋生分生组织对外部环境因素

和内源植物激素的响应、揭示其生长调控的机制，有助于选育高产高抗品种，改进农作物生长管理技术，

进而提高产量和品质。
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