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玉米受精和早期子粒发育过程及
逆境胁迫对其影响
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摘 要：玉米受精及子粒发育早期是决定穗粒数及粒重的重要时期，也是对环境变化相对较敏感的阶段。受

精极核需要经历游离核、细胞化和细胞分化3个阶段形成胚乳，受精卵同样需要一系列的分裂分化形成最终的胚。

玉米受精前极易遭受不良环境的影响，导致性器官发育不正常，影响花粉或花丝活力间接影响玉米受精过程。受精

过程中的环境胁迫会通过阻碍花粉与花丝的识别、减缓花粉管在花丝中的延伸速率影响受精过程。子粒发育早期

主要是受精极核分裂分化形成胚乳、受精卵分裂分化形成胚的过程，该阶段遭受环境胁迫下，胚乳细胞分裂受阻影

响子粒库容。研究表明，逆境胁迫条件下，玉米的受精及子粒早期发育过程与碳水化合物的代谢以及激素的合成密

切相关。
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Maize Fertilization and Early Stage of Seed Development and
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Abstract: The stages of fertilization and early grain development are essential for determining maize grain num⁃

ber and grain weight, and also a relatively sensitive stage for environmental changes. The fertilized polar nucleus
needs to undergo free nuclear phase, cellularized and cell differentiation to form the endosperm, and the fertilized
eggs also need a series of division and differentiation to form embryo. The previous period of fertilization is sensitive
to the adverse environment, the maize form the abnormal sexual organs under stresses, meanwhile, affecting the pol⁃
len and silk vigor fertilization process. The stresses happened in the fertilization process mainly hinder the identifi⁃
cation of pollen and flower silk and slow down pollen tube extension rate in the filament. At the early stage of grain
development, the fertilization polar nuclei and fertilization eggs are divided and differentiated to form the endosperm
and embryo, respectively, suffer the adverse environment will decrease grain storage capacity by hindering the endo⁃
sperm cell division. Many researches have shown that stresses affect maize fertilization and early grain development
through influencing the carbohydrate metabolism and hormone synthesis.
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玉米以种子作为收获器官，其胚及胚乳的发育

状况直接影响穗粒数及粒重的形成，从而影响最终

产量[1]。玉米花后受精过程正常是胚及胚乳发育的

基础，成熟花粉粒散落在花丝上标志着受精过程的

开始，之后花粉粒外壁蛋白质与柱头上的感受糖蛋

白相结合，可在短时间内完成识别，识别亲和后花粉

迅速膨胀吸水，产生角质酶溶解柱头薄膜下角质层，

使花粉管穿透柱头进行生长[2]。花粉管伸长初期主



要通过消耗本身储存的营养物质及水分进行生长，

之后其自身储存的营养物质消耗殆尽时，其生长所

需物质及能量来源于花丝的供应。当玉米花丝长度

为 20 cm 左右时，花粉管到达子房合点端约需要

24 h[3，4]。到达合点端的花粉管需在子房表皮细胞内

继续进行延伸至珠孔端，在花粉管及助细胞的共同

作用下，花粉管停止生长，精细胞在助细胞中释放，

一个精细胞与卵细胞结合形成受精卵，另一个穿过

助细胞的细胞核到达中央极核与之融合形成受精极

核，完成双受精过程[5]。正常情况下，受精极核较受

精卵先进入细胞分裂分化，该过程产生的胚乳逐渐

取代子房的珠心组织，约2周左右，胚乳各区域分化

完成，大部分珠心组织被胚乳所替代。在拟南芥中，

合子一般在受精后16 h 开始进行分裂，而玉米受精

后的合子大约在受精后 10~12 h后便开始进行第 1
次分裂，经分化发育形成胚根、胚轴、子叶和胚

芽[6，7]。

玉米的受精及子粒建成过程(授粉至授粉后 2
周左右)是决定玉米穗粒数及潜在粒重的重要时

期 [8]。该阶段同样是玉米对环境比较敏感的时期，

期间逆境胁迫不仅会影响花粉花丝活力和受精过

程，同时，也会扰乱生殖器官碳水化合物代谢及激素

之间的平衡，导致细胞分裂能力下降，库容潜力降低

或子粒败育，研究该阶段玉米的发育过程及环境对

其影响十分重要。因此，本文通过总结玉米的受精

过程中花粉管在花丝中的延伸、精细胞与卵细胞及

中央极核的结合以及胚和胚乳的分化发育；同时，综

述逆境胁迫下，玉米受精及子粒建成过程中的形态、

物质及激素含量的变化等方面的研究进展。

1 玉米的受精过程

玉米雄穗散粉后，成熟的花粉粒散落在雌穗的

花丝(柱头)上，在花丝毛状体上附着，散落的成熟花

粉粒水势较低，在花粉外壁糖蛋白与柱头乳突细胞

表面的糖蛋白识别亲和后吸水膨胀，然后萌发(图1)。
玉米花丝与花粉的识别是花粉进入子房的第一道障

碍，除此之外，花粉管在花丝中的延伸也是其到达子

房的另外一道障碍，因为花粉本身所携带的能量只

能供其生长大约2 cm，而玉米花丝的长度远远大于

该长度(一般为 20 cm左右)。因此花丝需要有足够

的营养供应花粉管在其内部的延伸[9，10]。花粉顶端

产生的角质酶分解柱头薄膜下的角质层使花粉管穿

过柱头进入花丝传输束内延伸，玉米花丝有两个传

输束，其周围包围的是薄壁组织。小部分花粉管会

被误导进入花丝传输束周围的薄壁组织-非传输束

通道区域，导致花粉管在细胞间隙伸长，该类花粉管

伸长一段时间便停止，主要与该区域不能满足花粉

管延伸所需营养物质和其自身所携带的物质及能量

不足以支撑延伸至子房有关。正常情况下，大部分

花粉管能进入花丝传输束，并在其中延伸，但最终只

有 1个花粉管可穿过珠孔到达子房，完成受精作

用[11，12]。一直以来，Ca+梯度的产生被认为是调节花

粉管伸长及花粉管感知的重要信号离子[13，14]。最近

研究发现，卵器通过基因调节产生的蛋白质调控花

粉管K+离子的活性，诱导花粉管在玉米子房的破

裂[15]。一般情况下，玉米花粉从授粉到成功受精约

经历36 h[16]。Kliwer等[17]研究发现，离体培养下花粉

伸长速率比活体条件下的 1/10还要慢。离体培养

下的花粉管平均伸长速率约为 100 nm/s，花粉管伸

长初期，成熟的精细胞储存在花粉粒中，当花粉管伸

长约40～60 min后，花粉管长度约300～500 μm，精

细胞开始移动进入花粉管。精细胞在花粉管中的移

动速度为 650 nm/s左右，约是花粉管伸长速率的 6
倍，精细胞约在花粉管伸长 180 min 后到达花粉管

顶端[17]。大约24 h后，花粉管延伸至子房，在子房壁

继续延伸到达珠孔后开始释放精细胞，进行双受精

过程。

根据花粉及花丝之间的状态，把玉米从授粉至

受精完成分为5个阶段：(Ⅰ)玉米花丝对成熟花粉粒

的捕获，花粉粒在其表面及毛状体上附着；(Ⅱ)花粉

与花丝的识别，识别亲和的花粉进行萌发；(Ⅲ)花粉

管经花丝传输束延伸至子房；(Ⅳ)在雌配子体和母

体(子房)产生的共同信号的诱导下，到达玉米子房

合点端的花粉管顶端在子房表面进行延伸至子房珠

孔端；(Ⅴ)精细胞从花粉管顶端释放进入卵器，进行

双受精作用[18]。被子植物的双受精是一个复杂的过

程，要经历6 h才能完成精子与卵细胞及中央极核的

结合。玉米从授粉至受精完成所需要时间的长短主

要取决于花丝长度及花粉管在花丝中的延伸速率，

整个过程经历约 36 h，其中，授粉至花粉管萌发是个

快速的过程，一般只需5 min 左右，受精过程的大部

分时间消耗在玉米花粉管在花丝传输束中的延伸。

玉米受精成功后，靠近子房上端部位的花丝传输束

收缩萎蔫，阻断了后续花粉管的进入，这显著提高了

玉米受精效率，减少了能量及物质消耗。

2 受精后玉米子粒胚乳的发育

玉米属于典型的双受精植物。玉米受精成功

后，1个花粉粒释放 2个精细胞，一个精细胞与卵细

胞结合形成二倍体的受精卵，另一个精细胞与中央
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极核结合形成三倍体的受精极核 [19，20]。受精完成

2～4 h后，受精极核先于受精卵进行细胞的分裂，经

过分化发育形成“瓢”型胚乳[21]。胚乳发育过程根据

其细胞形态变化可分为 3个阶段(图 2)。第一阶段，

游离核阶段：受精极核进行核分裂，不形成细胞壁，

在胚囊中形成的游离核沿胚乳外壁从胚附近开始向

顶端排列，大约有256～512个细胞核排列在胚乳外

壁上，中央形成 1个空腔，该阶段持续 1～2 d时间，

大约在授粉后 3～4 d结束 [22]；第二阶段，细胞化阶

段：胚乳的发育是一个连续且不同步的过程，当第一

阶段还未完全结束时，靠近胚附近的细胞核周围已

开始产生垂直于胚乳外壁的径向壁进入细胞化阶

段。新形成的垂直于胚乳外壁的径向壁形成多个

“凹”形囊泡，开口朝向中央液泡，包围在游离核四

周，每个“凹”形囊泡包含若干个排列方向不规则的

细胞核，平行或垂直于胚乳外壁，产生的径向壁不断

向中央液泡延伸，在其延伸的同时会产生平行于胚

乳外壁的横向壁，进而形成了具有完整细胞壁的细

胞，该阶段发育顺序从胚乳基部向顶部、由边缘向中

央扩张，大约持续1 d左右[22，23]；第三阶段，胚乳细胞

分化分区阶段，该阶段产生7种类型细胞：糊粉层细

胞、亚糊粉层细胞、中央淀粉胚乳细胞、胚乳环绕细

胞、基部转移细胞以及位于基部转移细胞和淀粉胚

乳细胞中间的两种类型细胞，靠近淀粉胚乳细胞的

控制中心或静止中心以及介于静止中心区域和基部

转移细胞中间的过渡细胞[24]。糊粉层细胞位于胚乳

最外层，呈正方体形，分化早期细胞内包含大量的正

在发育的小液泡，分化后期细胞质浓厚，液泡体积小

图1 玉米子房结构及受精示意图

Fig.1 The structure of the ovary and mode pattern of the fertilization in maize

注：E为胚，ES为胚乳，CV为中央空腔，FN为游离核，RW 为径向壁，AL为糊粉层，SAL为亚糊粉层，ESR为胚乳环绕区域，BETL为胚乳基

部转移区域，SE 为淀粉质胚乳，BIZ为过度区域, CZ为静止中心。

Note: E (embryo), ES (endosperm), CV (central vacuole), FN (free nuclei),RW (radial wall), AL (aleurone layer), SAL (subaleurone layer), ESR (En⁃
dosperm surrounding region), BETL (basal endosperm transfer layer), SE (starchy endosperm), BIZ (basal intermediate zone), CZ (conduct⁃
ing zone).

图2 胚乳的发育过程

Fig.2 The development of the endosperm



数目多，能够积累油脂；发育后期形成的亚糊粉层细

胞稀疏，液泡化程度高，保留了部分分裂分化能力，

可向外分化形成糊粉层细胞，向内分化形成淀粉胚

乳细胞，不断扩大淀粉库；淀粉胚乳细胞位于胚乳中

央，占据胚乳的大部分，发育后期才开始逐渐积累淀

粉；胚乳环绕细胞早期环绕在整个胚的周围，细胞质

浓厚，含有小液泡，发育后期细胞主要围绕在胚柄周

围，且细胞伸长，液泡化程度变高；基部转移细胞位

于母体组织和胚乳连接处，主要运输母体的养分，发

育的早期细胞的细胞壁并没有转移细胞细胞壁的特

征，但该区域细胞稍微伸长，胞质浓厚，发育后期该

类细胞细胞壁向内折叠产生很多褶皱，增加与运输

物质的接触面积，提高转移效率；胚乳中心区域细胞

长约是宽的 3.5倍，细胞质稀疏，细胞核较大，无液

泡[25，26]。

玉米胚乳的发育集中在授粉后前 2周，游离核

阶段和细胞化阶段体积变化不大，此时珠心仍占据

子房的主体部分。在胚乳细胞分化分区阶段，胚乳

体积迅速增大，进入线性增长期，玉米珠心组织不断

分泌水解酶帮助消耗周围组织储藏的营养物质，为

胚囊的发育提供能量，其自身也随子粒的发育逐渐

解体，最终被胚乳代替[27]。谷物在胚乳发育后期，淀

粉体不断扩张，为减少能量的消耗，内胚乳细胞发生

程序性死亡，核逐渐瓦解。淀粉体中包含长效的

mRNA使细胞内细胞器仍能保持较高的活性，因此

子粒中淀粉的积累并不受细胞核的控制[28～30]。与内

胚乳细胞不同的是位于胚乳外层的糊粉层细胞中不

积累淀粉且发育后期仍保持完整的细胞结构。

3 玉米胚的发育

玉米胚珠是倒生胚珠，一般含有1个胚囊，但有

时小孢子母细胞发育不正常，形成2个或4个具有生

殖能力的卵细胞，就会导致 1个胚珠中有多个胚囊

的现象，但只有1个胚囊具有完整的体系，其他是不

孕的[31]。玉米受精后的合子大致在12 h左右进行第

1次有丝分裂，此时受精极核已分裂形成12个(16或
18)核，形成两个大小不等的原胚细胞，靠近珠孔端

的细胞为基细胞(多次纵向分裂后分化形成胚柄)，
后期为胚的发育提供营养，逐渐退化；靠近合点端的

为顶细胞(体积约为基细胞体积的一半)，顶细胞首

先进行 1次横向分裂，之后不定向的分裂形成球状

胚，球状胚分裂分化形成胚根、胚芽、胚轴及子叶，最

终形成种子的重要组成部分胚[32](图3)。玉米胚的不

同组织的分化状况见表1。
表1 玉米胚中不同组织的分化

Table 1 The differentiation of the different tissues of embryo in maize
起始时间(DAP/d)

Initial time
5

5

6

7

9

12

13

分化的组织

Tissues differentiation
盾片

根分生组织

茎分生组织

胚芽鞘

第一片叶原基

胚轴

盾片另一侧

细胞特征

Cells characteristic
细胞变小，细胞核占据

大部分，较多的有膜细

胞器以及核糖体

液泡较少，细胞质浓厚

细胞较小，细胞核较

大，细胞质浓厚，液泡

化程度逐渐变低

细胞相对较小且包含

一些液泡

除了有较高的液泡化

程度，其余与茎顶端分

生组织细胞类似

胚轴中部的细胞积累

淀粉并包含了许多核

糖体

细胞特征和盾片的特

征类似

分化部位

Location
胚顶部和背部

胚基部内部

胚前部

茎分生组织周围的盾

片表皮和皮下细胞逐

渐包围茎分生组织

茎分生组织顶部

在 茎 和 根 分 生 组 织

之间

在盾片的另一侧

形 状

Shape
铲形

胚前面的一个小突起

由小突起变成半球形

在茎周围形成的凸起

逐渐变大形成叶型

凸起

无明显特征

凸起

最终状态

Final state
胚的最外面一层

被胚根鞘包围，与胚柄

同轴

位于盾片内侧，倍胚芽

鞘包围

紧靠近盾片内侧并包

围 茎 分 生 组 织 及 叶

原基

被胚芽鞘包围

在 茎 和 根 分 生 组 织

之间

生长超过并包围胚轴
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4 环境因素对玉米受精过程及子粒发
育阶段的影响

4.1 逆境胁迫对玉米受精及子粒建成过程的影响

玉米受精成功与否直接关系到玉米最终穗粒数

的形成。玉米的受精过程易受环境的影响，其中，空

气中的温度和湿度对其影响较大，温、湿度较高或较

低均对玉米受精率造成不利影响。对大多数作物而

言，花粉对温度较子房更加敏感[33，34]。Jones等认为，

玉米受精及子粒建成早期的最适温度为 30℃左右，

当温度高于35℃时，玉米的受精率显著降低，子粒发

育受碍，严重影响穗粒数及粒重的形成[35]。Schoper
等研究发现，高温胁迫下，不仅影响玉米散粉及花粉

活力，同样使花粉与花丝之间的相互作用受到阻碍，

导致受精率降低[36～38]。同时，该阶段温度过低同样

会影响受精及子粒发育。Jones 等研究发现，温度为

15℃时，会严重影响玉米子粒早期发育，降低穗粒

重。当玉米授粉前遭受低温时，则会影响玉米花药

正常发育，导致花药绒毡层发育不正常，严重影响小

孢子的发育，导致花粉活力下降或花粉不育[39]。而

授粉期间遭受低温，尤其是夜间低温，不仅影响花粉

管在花丝中的生长，同时会导致花药不易开裂，花粉

不育等，均严重影响受精过程[40，41]。冷害胁迫下，花

粉活力的下降，一方面与花粉中淀粉含量降低有关，

另一方面由于细胞膜完整性受到损害不能满足其萌

发过程中所需膨压[42]。花粉管的伸长速率与其自身

的代谢活性相关[43]。低温胁迫下子房柱头的接受能

力、子房传输束胼胝质的沉积及其他物质的分泌会

阻止花粉管在其中的延伸，降低受精率 [44]。同时，

Rymen 等[45]认为，低温会延长细胞生长周期，降低细

胞分裂速率。Granier 等[46]进一步研究表明，细胞周

期相关酶(依赖细胞周期素的蛋白激酶-CDKA)的活

性降低与细胞分裂素降低有关。细胞分裂能力的降

低会影响胚乳的库容能力的降低，致使同化物运输

速率降低。与温度影响不同的是，玉米花丝对水分

胁迫的敏感度大于花粉。当花丝和果穗苞叶水势分

别低于-1.2、-1.8 Mpa时，玉米结实率严重受阻 [47]。

Schoper 等研究发现，花丝水势与玉米子粒生产能力

呈正相关关系，授粉前后干旱胁迫导致玉米花丝水

势显著下降，而对玉米花药水势影响不大。玉米花

丝上的毛状体能够增加花粉的附着，上面覆盖了不

连续的角质层 [48，49]。干旱胁迫下，为减少水分的散

失，花丝毛状体的角质层密度增加，阻止了花粉在花

丝上的萌发和伸长，影响玉米的受精作用。大量的

研究表明，授粉前后干旱胁迫极易导致玉米子粒败

育，影响最终穗粒数及粒重。其中在玉米吐丝至吐

丝后4 d进行水分胁迫处理，结果导致穗粒数降低了

45%[50]。

4.2 逆境胁迫对玉米受精及子粒建成过程中碳水

化合物代谢的影响

玉米的受精过程及子粒发育的早期阶段是子粒

形成的灌浆阶段，需要足够物质供应，其中，碳水化

合物的代谢在此过程中起着十分重要的作用。受精

过程中，淀粉是花粉管萌发及伸长的重要能量及物

质来源；子粒发育早期，蔗糖能够促进核的扩张以及

淀粉积累，同时己糖能够维持细胞分裂活性。很多

研究表明，逆境条件下，碳水化合物代谢紊乱是影响

花粉活力、子粒败育等主要原因[51，52]。逆境胁迫下，

花药中淀粉含量降低导致花粉不育，同时花丝中淀

粉含量也显著下降，减少了受精过程中花丝在花粉

管延伸过程中能量及物质的供应，导致受精失败。

同时，Cheng等[53]研究发现，子房发育过程中，干旱或

冷害胁迫导致细胞壁转化酶活性下降，由母体向胚

乳中转移的蔗糖减少，导致蔗糖在非共质体中积累，

注：PE为原胚，SU为胚柄，SC为盾片，SM为茎分生组织，C为胚芽鞘，FLP为第一片叶原基，EA为胚轴。

Note: PE (proembryo), SU (suspensor), SC (scutellum), SM (shoot meristem), C (coleoptile), FLP (first leaf primordium), EA (embryo axis).
图3 玉米胚早期发育的外部形态模式图

Fig.3 The mode pattern of external morphology of embryo during the early development in maize



抑制细胞分裂和胚乳生长发育。有关环境胁迫导致

子粒败育的研究早在 20世纪中后期收到了国外学

者的关注，大部分研究表明，玉米在授粉前后遭受干

旱胁迫，碳水化合物代谢紊乱导致了玉米子粒的败

育[54]。Zinselmeier等[55]通过茎部蔗糖注射试验，首次

提出了子粒中蔗糖转化酶活性的降低是导致子粒败

育的主要限制因素。Mclaughlin and Beyer等[56]通过

定位显色试验指出，位于子粒花梗上部和子房连接

处的不溶性酸性转化酶活性及子房珠心内的可溶性

转化酶活性在干旱胁迫下均显著下降[57,58]。近几年

来，碳水化合物在子粒发育等过程中作为信号的作

用越来越受到重视，逆境胁迫条件下，蔗糖的限制，

抑制了蔗糖转化酶(INV)及蔗糖合酶(Sus)的活性，导

致己糖(葡萄糖和果糖)含量降低，同时限制了蔗糖

向6-磷酸海藻糖的转化，从而促进了与玉米生长抑

制因子及其受体蛋白的活性，导致乙烯和脱落酸含

量增加，细胞分离受阻，细胞程序性死亡，导致子粒

败育[59]。

4.3 逆境胁迫对受精及子粒建成过程中激素变化

的影响

逆境胁迫影响生殖器官中的激素含量，对物质

代谢产生不利影响，致使子粒败育。逆境胁迫下研

究较多的是脱落酸(ABA)。干旱、高低温逆境胁迫

下，ABA作为逆境胁迫激素，在叶片及生殖器官的

含量均显著增加。叶片中ABA含量的增加会导致

气孔关闭，降低CO2交换及光合效率，从而影响叶片

的光合生产能力，导致向库端运输的光合产物不足，

延缓雌穗及子粒的发育。生殖器官中ABA含量的

增加，降低了胚及胚乳发育过程中细胞的分裂能力，

影响库强[60]。同时，ABA 可作为信号调节单糖的运

输，在玉米花药发育的过程，逆境胁迫下导致生殖器

官自身能产生ABA，抑制了花药中细胞壁转化酶及

液泡转化酶活性，导致糖向小孢子的运输受阻，使花

粉粒中淀粉含量降低，导致花粉活力降低或不育；子

粒发育早期，逆境胁迫下ABA含量的增加通过调节

与细胞周期相关基因的表达抑制了细胞分裂，从而

影响胚及胚乳的生长[61]。ETH在逆境胁迫下含量同

样有所增加。Hays等[62]研究发现，高温胁迫使小麦

发育中的子粒、胚及旗叶中的乙烯含量均显著增加，

导致子粒败育，粒重降低。同时，通过在高温条件下

施用乙烯受体抑制剂，使乙烯感知迟钝，能够缓解高

温对玉米产生的负面影响。而生长素(IAA)和赤霉

素(GA)二者在子粒发育早期起到正调节作用，能促

进同化物向库器官(正在受精的子房以及发育中的

子粒等)的转运。逆境胁迫下，两种激素含量的下降

显著影响物质的运输，限制子粒的发育[63]。同样，细

胞分裂素(CTK)是子粒早期胚及胚乳发育过程中的

1个重要激素，能够促进细胞分裂，保证胚及胚乳的

正常生长[64.65]。Brugiere 等[66]研究发现，环境胁迫下，

ABA增加了细胞分裂素氧化酶(催化ABA不可逆的

降解)活性，从而使CTK的含量显著降低，阻碍子粒

正常发育。Liu 等[67]认为，CTK含量的降低导致细胞

分裂速率的下降，降低子粒库容，从而减少了同化物

的运输。Zavaleta-Mancera等认为，逆境胁迫下，较

低的CTK能够促进自由基清除系统相关酶活性的

增加，保证了叶绿体等光合系统的完整性[68,69]。而通

过外源施CTK类似物证明了较高剂量细胞分裂素

类物质对植物生长不利，加速了衰老和细胞的程序

性死亡[70]。

5 展 望

玉米的受精及子粒建成过程是决定玉米产量的

重要过程，关于逆境胁迫对该过程发育影响的研究

较多，但主要集中在子粒败育上。关于受精过程的

研究，尤其逆境对花药发育的影响，主要集中在自花

授粉的植物上。玉米虽是异花授粉，但是随着育种

向减少雄穗分枝发展，保持逆境胁迫下玉米花粉数

量及育性对玉米的受精作用显得越来越重要。因此

逆境胁迫下玉米雄穗的发育应受到关注。逆境胁迫

下，关于玉米生殖器官中碳水化合物及激素变化的

研究较多，但关于物质的变化与性器官形态的发育

及最终活力之间的关系不是很清楚。近年来，越来

越多的学者认同蔗糖或者己糖单糖不仅作为营养物

质供应生殖器官的生长，也可作为信号物质在转录

水平调控其相关基因的表达以及激素含量的变化。

有关玉米受精及子粒建成过程中碳水化合物代

谢变化的试验研究大多以盆栽、人工气候室、旱棚居

多，在大田条件下的生长环境为背景进行还需进一

步的加强。干旱、高温单一逆境对作物影响的研究

较多，而复合胁迫对作物生殖器官发育与激素含量

等指标研究方面不够系统。有关干旱、高温及复合

胁迫的研究主要集中在作物开花至授粉的阶段，可

结合多年气象数据，总结出不同作物实际生产中最

易遭受逆境的生长阶段，针对这一阶段开展相关研

究更有实际意义。
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