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生长素响应及转运信号在玉米不同节位腋芽
发育过程中的分布模式分析
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摘 要：玉米多穗影响玉米的产量和品质，受环境因素及基因型等诸多因素调控。生长素作为一种重要的植

物发育调控因子，其代谢和转运在植物的器官形成和分化中均发挥重要作用。借助DR5rev::mRFPer和 pZmPIN1a::

ZmPIN1a::YFP的转基因植株，通过分析红色荧光蛋白标记的生长素响应信号和黄色荧光蛋白标记的生长素转运蛋

白PIN1a的分布模式发现，在植株发育早期，不同节位上的腋芽处于同一发育时期，未发生成花转变，生长素响应信

号和生长素转运蛋白的分布模式是一致的，均匀分布在整个腋芽原基中。随着植株的生长，不同节位上的腋芽发育

开始出现不同步，生长素响应信号和生长素转运蛋白的分布模式产生明显差异，位置越靠上的腋芽生长素响应信号

越强，极性转运越活跃。研究结果暗示，生长素局部合成和极性转运在玉米腋芽发育过程中均发挥作用。
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Abstract: The yield and quality of maize were influenced by maize prolificacy, which is regulated by many fac⁃

tors such as environment and genotype. As an important plant growth regulator, auxin plays an important role in or⁃
gan formation and differentiation. The transgenic plants with DR5rev::mRFPer and pZmPIN1a::ZmPIN1a::YFP

were used to analyze the distribution pattern of the auxin response signal labeled by red fluorescent protein and the
auxin transport protein PIN1a labeled by yellow fluorescent protein, respectively. It was found that the axillary bud
of different nodes was at the same stage of development in the early stage of plant development. Auxin response sig⁃
nal and auxin transport protein are evenly distributed throughout the axillary bud of primordia. With the growth of
the plant, the development of axillary buds at different nodes began to be out of sync. The patterns of auxin distribu⁃
tion and poplar auxin transport were significantly different between axillary buds at different nodes, and the upper
axillary bud showed stronger auxin-responsive signals and polar auxin transport signals. These results suggest that
auxin local synthesis and polar transport play a role in the development of axillary buds of maize.
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玉米一般只形成 1个有经济效益的果穗，形成

两个或两个以上果穗称为多穗[1]。多穗现象会导致

第一果穗偏小、子粒偏少的情况出现，有的甚至空秆

绝收，严重影响玉米产量和品质[2，3]。在玉米授粉前

后，植物激素在不同节位穗间的激素含量差异增大，

优势库与次要库竞争加剧，优势库具有较高IAA/ABA



和 GA3/ABA，导致其他节位果穗败育或发育不

良 [4，5]。外源生长调节物质调控内源激素含量会影

响果穗发育，进一步证实内源激素对库活性的调控

作用[6，7]。若激素间协调代谢或含量异常，都可能会

导致多穗现象发生。多穗现象的研究主要集中在环

境因素 [8～10]，对遗传基础和生理机制的了解还不够

深入，相关研究还少见报道，生产中对该现象的防控

缺乏理论依据和有效措施。因此，深入研究玉米多

穗形成的生理机制和遗传基础尤为重要。

本试验通过观察生长素响应信号和生长素转运

信号在不同节位腋芽发育过程中的分布模式，探究

生长素含量和转运对不同节位果穗发育的影响，从

激素水平上为探究多穗现象提供信息。

1 材料与方法

1.1 试验材料

试验所用的玉米材料由 David Jackson(Cold
Spring Harbor Laboratory，Cold Spring Harbor，New
York) 提 供 的 DR5rev::mRFPer 和 pZmPIN1a::
ZmPIN1a::YFP转基因株系。播种后35 d开始取材，

每天取材 1次。以最终发育成果穗的节位为基准，

向上的节位的叶腋处没有腋芽形成，向下节位的叶

腋处有腋芽形成，但生长均受到不同程度抑制，停滞

在某一发育时期，只有将来发育成雌花序的这一节

位上的腋芽能正常发育，经历雌花序发育的各个阶

段，最终完成授粉，形成果穗。选取了N1(最顶端的

腋芽)、N4和N6这 3个不同节位上的腋芽进行荧光

观察(图1)。选取腋芽形态及荧光信号变化较大的8
个时期(播种后35、38、41、43、45、50、55和62 d)用于

进一步的试验分析。

1.2 激光共聚焦扫描显微镜观察及图像处理

RFP和YFP转基因材料均在Zeiss LSM510 ME⁃
TA型激光共聚焦扫描显微镜中观察。RFP激发光

波长为 561 nm，接受光波长范围为 575～650 nm；
YFP 激发光波长为 514 nm，接受光波长范围为

525～600 nm，物镜用 40 倍油镜，经 LSM 5 Image
Browser(Zeiss)处理，输出为 TIFF图像，利用 Adobe
Photoshop CS3软件作图。

2 结果与分析

2.1 生长素响应信号在不同节位腋芽发育过程中

的分布模式

N1节位的腋芽在播种35 d(S35)时，处于腋芽原

基时期，红色荧光蛋白标记的生长素响应信号呈均

匀分布状态(图 2)；播种 38 d(S35)时，腋芽原基伸长

形成雌花序原基，生长素响应信号在即将形成突起

的位置出现区域性集中；播种 41 d(S41)时，形成突

起，小穗对原基从突起处起始，生长素响应信号主要

集中在突起上；播种43 d(S43)时，小穗对原基继续生

长，生长素响应信号主要集中在小穗对原基的一侧；

播种45 d(S45)时，腋芽已经发育到小穗时期，突起退

化消失，小穗对原基分化形成两个小穗原基，生长素

响应信号主要集中在小穗原基的最外层细胞中；播

种50 d(S50)时，腋芽已经形成小穗原基，基部的颖片

原基也已形成，生长素响应信号在颖片原基上较强，

在小穗原基的一侧也较强；播种55 d(S55)时，腋芽形

成小花原基，生长素响应信号在颖片原基的顶端和

即将形成雌蕊原基和雄蕊原基的位置变强；播种

62 d(S62)时，腋芽已经形成各种花器官，生长素响应

信号在花柱的分支处较强。

N4节位上的腋芽在 S35～S43时，处于腋芽原

基时期，未发生成花转变，红色荧光蛋白标记的生长

素响应信号呈均匀分布状态；在S45时，均匀分布的

生长素响应信号才刚开始在即将形成突起的位置出

现区域性集中；在 S50时，腋芽开始形成小穗对原

基，生长素响应信号在突起中较强；在 S55时，腋芽

突起退化消失，小穗对原基继续生长，生长素响应信

号主要集中在小穗对原基的一侧；在S62时，腋芽仍

图1 不同节位上的腋芽

Fig.1 Axillary bud of different nodes
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处于小穗对原基时期。N6节位上的腋芽一直处于

腋芽原基状态，没有发生成花转变。结果表明，生长

素响应信号在不同节位上的叶腋原基中的分布模式

是有显著差异的，位置越靠上的腋芽生长素响应信

号越强，位置相对靠下的腋芽发育明显滞后于位置

相对靠上的腋芽。

图2 生长素响应信号在不同节位的腋芽发育过程中的分布模式

Fig.2 Localization of auxin response signal in axillary bud development of different nodes

2.2 生长素转运信号在不同节位腋芽发育过程中

的分布模式

N1节位的腋芽在 S35时，黄色荧光蛋白标记的

PIN1a蛋白呈均匀分布状态(图3)；在S38时，腋芽中

信号分布在突起即将形成的位置；在S41时，腋芽中

信号主要集中在小穗对原基起始处；在 S43～S45
时，腋芽中信号主要集中在小穗对原基的一侧；在

S50时，腋芽中信号在颖片原基中较强，在小穗原基

的一侧也较强；在S55时，信号在颖片原基的顶端和

即将形成雌蕊原基和雄蕊原基的位置变强；在 S62
时，信号在花柱的分支处较强。N4节位的腋芽在

S35～S43时，腋芽中信号呈均匀分布状态；在 S45
时，均匀分布的PIN1a蛋白才刚开始在即将形成突

起的位置出现区域性集中；在S50时，信号在突起中

较强；在 S55～S62时，信号主要集中在小穗对原基

的一侧。N6节位的腋芽一直处于腋芽原基状态，信

号呈均匀分布。结果表明，生长素转运在不同节位

腋芽中的分布模式是有显著差异的，位置越靠上的

腋芽生长素极性运输越活跃，位置相对靠下的腋芽

发育明显滞后于位置相对靠上的腋芽。正是由于发

育迟缓，导致下部的腋芽不能完成雌花序的完整发

育过程。

图3 ZmPIN1a在不同节位的腋芽发育过程中的分布模式

Fig.3 Localization of ZmPIN1a in axillary bud development of different nodes
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3 结论与讨论

生长素是侧生器官和腋生原基起始的一种重要

信号[11]。生长素的分布受生长素局部合成和生长素

极性转运的协同调控[12]。相关研究表明，参与生长

素体内合成的关键酶基因 YUC家族的多个基因在



雌花序发育过程中高水平表达[13]，其中，spi1突变体

存在腋生原基起始缺陷[14]，参与生长素极性运输的

生长素外运载体 pin突变体中也存在腋生原基起始

缺陷[15]，表明生长素局部合成和极性运输在腋生原

基起始过程中均起作用。

生长素响应信号和生长素外运载体在不同节位

腋芽发育过程中的分布模式结果显示，位置越靠上

的腋芽中生长素响应信号越强，极性转运越活跃。

暗示不同节位腋芽中的生长素含量存在差异，可能

造成相对靠下的腋芽发育严重滞后的原因。前人关

于生长素在不同节位腋芽发育过程中的作用还未进

行相关报道。因此，还需通过测定不同节位腋芽中

生长素的含量才能进一步探究不同节位腋芽发育差

异的成因。

在植株发育早期，不同节位上的腋芽处于同一

发育时期，均未发生成花转变，生长素响应信号和生

长素转运蛋白的分布模式是一致的。随着植株的生

长，不同节位上的腋芽发育开始出现不同步，生长素

响应信号和生长素转运蛋白的分布模式产生明显差

异，位置越靠上的腋芽生长素响应信号越强，极性转

运越活跃。这些结果暗示，生长素局部合成和极性

转运在不同节位腋芽发育过程中发挥作用，这将为

全面解析生长素在玉米多穗形成过程中的作用机制

提供有用的信息。
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