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① 玉米穗库发育的不同步性与内源激素作用的研究

李连禄①　赵 明　丁在松
(中国农业大学作物学院)

摘　要　以半多育型杂交种农大高光效 1 号和单育型杂交种农大 0638 为材料, 研究了玉米不同穗库在穗分

化进程、穗生长、内源激素等方面的差异。结果表明, 2 种育型玉米穗库间的生长发育均存在着不同步性, 尤其

在性器官分化起始时间和持续时间上优势穗库和弱势穗库存在着明显的差异, 无论单育型或多育型玉米第 1

果穗进入该期的时间早, 且持续时间长; 在穗长、穗鲜重、穗体积的增长上, 单育型杂交种第 1 果穗比第 2、第 3

果穗也具有明显的优势, 而半多育型品种各穗库间在穗分化阶段这 3 个指标上虽有差异, 但差异均小于单育

型杂交种。研究还表明 IAA , GA 3 和ABA 在库位优势和穗库发育的不同步性中起着重要的调节作用, 在穗库

生长发育进程中优势穗库的 IAA , GA 3 含量明显高于弱势穗库, 而ABA 含量的变化正好与此相反; 激素间的

平衡在穗库发育中也起着重要的调节作用, 优势穗库具有较高的 IAA öABA 和GA 3öABA 值。由此认为, 玉米

穗库间竞争能力的大小或最终能否成穗与其穗分化阶段所奠定的生长发育基础和内源激素水平 (尤其是

IAA )及内源激素平衡有关。
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Abstract　N ongda Gaoguangx iao 1 ( sem i2p ro lif ic hyb rid ) and N ongda 0638 (non2p ro lif ic

hyb rid ) w ere u sed to study the p rocess of d ifferen t ia t ion, developm en t and endogenou s

ho rmones in differen t ears in m aize. T he resu lts show ed that in bo th variet ies the
developm en t of d ifferen t ear sink s w as no t synch ronou s. E specia lly in the in it ia t ion and

du rat ion of sexual o rgan differen t ia t ion sign if ican t d ifference ex isted betw een the superio r

and inferio r ears. T he in it ia t ion of sexual o rgan differen t ia t ion w as earlier and the du ra t ion

w as longer in the first ear than in the second and th ird one. A nd the first ear w as larger in
the ear length, fresh w eigh t and vo lum e than the second and th ird one, bu t the difference

w as mo re sign if ican t in the non～ p ro lif ic hyb rid than in the sem ip ro lif ic hyb rid. T he resu lts

a lso show ed that 1AA , GA 3 and ABA strongly affected the un synch ron ism of the ear

developm en t. T he concen tra t ion of IAA and GA 3 w as h igher and ABA low er in the superio r
ear sink in the w ho le p rocess. It ind ica ted that the compet it ive ab ility of m aize ear sink s w as

rela ted to the developm en ta l basis in the ear d ifferen t ia t ion and the concen tra t ion of

endogenou s ho rmones (especia lly IAA ).
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玉米具有形成多穗库的内在潜力 (即多育性) , 第 1 果穗以下各节均有产生 1 个腋芽的可

能。这些“潜在的果穗芽”在成穗过程中, 因库位间竞争及不平衡代谢, 绝大部分发生败育, 最终

能够结实成穗的腋芽一般单育型品种只有最上部的一个腋芽, 半多育、多育型品种最多也仅是

上部的 1～ 3 个腋芽。因此, 玉米的成穗过程实际上是多育性潜力的不断损失过程。研究表明,

尽管玉米腋芽的发生是向顶式的, 但生长发育却是向基式的, 即愈往上的腋芽穗分化开始愈

早[1, 2 ]。由于各腋芽生长发育在时序上的差异, 导致穗位间在成穗过程中发育的不同步性, 或者

说上位穗库对下位穗库保持有库位优势, 这是造成穗库间果穗性状差异的主要原因。如何利用

玉米的多育性特点, 提高双穗率和双穗质量, 可能是现代栽培条件下挖掘个体库容潜力、以库

促源、获取高产的重要途径, 应当引起重视。

多数研究认为生长素在植物器官优势中起着主要的位置信号作用, 它的作用机理目前仍

存在不同观点。一种观点认为优势器官产生的生长素极性向下运输后, 不是直接进入弱势器官

发生抑制作用, 而是通过调节第 2 类信号如脱落酸、细胞分裂素、乙烯等浓度的变化, 进而对弱

势器官发生间接的抑制作用[3, 4 ]。另一种观点排除了在器官间的抑制作用中需要第 2 类信号参

与的可能性, 而把器官生长素的输出能力作为其优势强弱的标志, 认为优势器官合成并向外输

出的生长素抑制弱势器官中生长素的输出, 从而抑制其生长[5 ]。玉米上位果穗对下位果穗的库

位优势现象是植物界中的优势现象之一, 前人已从遗传、光照、密度、氮素等不同角度进行了研

究, 取得了许多有益的结果[6～ 9 ], 但激素的调节作用研究还不深入。H arris 等[10 ]、Earley 等[11 ]

通过植物生长调节剂对穗库发育的影响研究, 得出结论认为上位果穗的库位优势归因于对生

长促进物质和营养的竞争; 同一基因型果穗数的变异可以用内源激素水平的波动来解释, 这种

波动是植株个体的环境不同所致。So rrells 等研究认为, IAA , GA 3 及其他激素随果穗不同发

育时期通过相互作用来调节果穗的发育[12 ]。本研究拟在前人基础上, 通过对玉米穗库形成中

吲哚乙酸 ( IAA )、赤霉酸 (GA 3)、细胞分裂素 (Z+ ZR ) 及脱落酸 (ABA ) 的系统测定, 探讨内源

激素在穗库间库位优势及发育不同步性中的作用。

1　材料和方法

试验于 1998 年在中国农业大学科学园进行, 土壤质地为中壤, 肥力中上等。供试材料选用

不同育型的玉米杂交种, 即农大高光效 1 号 (半多育型) 和农大 0638 (单育型)。05215 播种, 种

植密度为 52 500 株õhm - 2。在玉米生长期给予良好管理。

1. 1　幼穗分化进程观察

从苗期开始对植株叶片数进行记载。当幼穗分化开始后, 每隔 4～ 6 d 选叶龄一致的植株

3 株, 分别进行不同杂交种第 1 至第 3 果穗的穗分化进程观察, 并对穗长、穗体积、穗鲜重进行

测量。穗长测量前期在解剖镜下进行, 后期用游标卡尺室内测量; 穗体积测定采用量筒排水法

进行。

1. 2　内源激素的测定　

在观察果穗穗分化的同时, 每次每品种选取叶龄一致的植株 10 株, 剪下第 1 至第 3 果穗,

然后取其中部部位 1 g, 按不同穗库分别混合, 并置- 20℃冰箱中保存, 待测。

1. 2. 1　内源激素的提取　取新鲜样品 1～ 3 g, 在研钵中剪细并加 80% 冰甲醇 10 mL 研细后

转至 150 mL 三角瓶中, 再加 20 mL 80% 冰甲醇后加塞, 在超声波内振荡 2 h (加冰保持温度
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低于 4℃)。在过滤的滤渣中再加 20 mL 80% 冰甲醇, 摇匀后放置冰箱过夜, 再过滤合并滤液。

取 10 mL 滤液通过 Seppar C18小柱, 弃去滤出液, 用 2 mL 乙腈冲洗 Seppar C 18小柱。收集洗出

液, 经 0. 45 Λm 滤膜过滤后, 清液用于高压液相色谱分析。

1. 2. 2　内源激素的测定　采用W ater244 型液相色谱仪进行分析。 IAA , GA 3 及ABA 采用

N ovapar C 18 (0. 5 cm ×15 cm ) 柱, 流动相为 20% CH 3OH 20% CH 3 CN 60% H 2O (用 H 3PO 4 调

其pH 至 3. 5) , 流速 0. 7 mLõm in - 1。Z 和 ZR 采用R eso lvepar C 18 (0. 5 cm ×15 cm )柱, 流动相

为 20% CH 3OH 25% CH 3CN 55% H 2O (pH 3. 5) , 流速 0. 7 mLõm in - 1。检测器的检测波长为

254 nm , 灵敏度为 0. 1A uF s, 外标法峰高定量。

2　结果和分析

2. 1　穗库间生长发育进程的比较

2. 1. 1　穗库间穗分化进程的差异　国内通常把玉米穗分化划分为 4 期或 5 期, 即生长锥伸长

期 (或生长锥未伸长期、生长锥伸长期)、小穗分化期、小花分化期、性器官形成期[1, 2 ]。由于玉米

雌穗节位越高, 库位优势越强, 因而在穗分化上不同育型、不同库位间形成许多方面的差异 (表

1)。主要有: ①穗库着生位置高, 穗分化起始早, 尤其是进入性器官分化的时间早, 且持续时间

长; 穗库着生位置低, 穗分化起始晚, 进程慢, 性器官分化持续时间短。穗库穗分化过程中, 进入

性器官分化的快慢及持续时间长短可能是果穗 能否成穗或优势强弱的一个重要环节。性器官

分化持续时间长的果穗为其随后的生长发育奠定了基础, 有利于其优先获取营养物质并成穗。

②半多育型玉米高光效 1 号第 1 至第 3 果穗的穗分化进程差异比单育型玉米农大 0638 要小,

尤其是第 2 果穗与第 1 果穗差异不大, 虽然进入性器官分化时间稍晚, 但有追赶第 1 果穗的趋

势; 而单育型品种位置较低的果穗, 尤其是第 3 果穗与第 1 果穗相比, 穗分化进程差异较大。由

此说明, 尽管穗库发育的不同步性在两个育型的杂交种均存在, 但半多育型玉米第 1 果穗优势

地位相对较弱, 而单育型玉米第 1 果穗优势地位比较强烈。

表 1　不同育型玉米不同穗库穗分化进程

杂交种
穗　库

(自上而下)

观　察　日　期

07～ 14 07～ 18 07～ 23 07～ 29 08～ 03

高光效 1 号 第 1 果穗 小穗原基 小花分化 性器官分化 花柱开始伸长 花柱急剧伸长

第 2 果穗 小穗裂片 小穗原基 小花分化 性器官分化 花柱开始伸长

第 3 果穗 生长锥伸长 小穗裂片 小穗原基 小花分化 性器官分化

农大 0638 第 1 果穗 小穗裂片 小穗原基 小花分化 性器官分化 花柱开始伸长
第 2 果穗 生长锥伸长 小穗裂片 小穗原基 小花分化 性器官分化
第 3 果穗 生长锥伸长 小穗裂片 小穗原基 小穗原基 小花分化

2. 1. 2　穗库间穗生长的差异　由表 2 可见, 穗分化阶段不同育型玉米穗库间在穗长、穗鲜重

及穗体积的比值上存在着明显的差异。无论单育型农大 0638 或半多育型高光效 1 号玉米, 穗

分化阶段第 1 果穗在穗长、穗鲜重及穗体积的生长上始终保持着优势, 而第 3 果穗始终处于弱

势地位, 尤其进入性器官分化期后, 这种优、弱势现象有加大的趋势。从穗分化阶段穗库间生长

量的比值上还可以看出, 2 种育型玉米第 2 果穗虽与第 1 果穗相比仍表现出生长上的弱势, 但
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这种弱势相对要小一些, 尤其半多育型玉米第 2 果穗具有比较高的生长态势。

综上所述, 玉米穗库间在穗分化阶段, 不仅在穗分化进程上存在着差异 (表 1) , 且在穗的

生长量上也存在着明显的差异 (表 2) , 这种生长发育的不同步性进入性器官分化期后更加明

显。由此可以推测性器官分化后穗库所具有的穗长、穗体积和穗鲜重基础, 可能对于其随后的

生长发育态势以及能否成穗至关重要, 在生长量上愈接近于第 1 果穗的下位果穗成穗的可能

性也就愈大。

表 2　不同育型玉米穗分化阶段不同穗库生长量的比值①

杂交种　 项　目　　　 小穗原基 小花分化 性器官分化 花柱开始伸长

高光效 1 号 穗长比值 1∶0. 83∶0. 48 1∶0. 78∶0. 49 1∶0. 77∶0. 42 1∶0. 67∶0. 34

穗鲜重比值 1∶0. 71∶0. 12 1∶0. 84∶0. 16 1∶0. 55∶0. 20 1∶0. 58∶0. 12

穗体积比值 1∶0. 64∶0. 18 1∶0. 58∶0. 19 1∶0. 55∶0. 20 1∶0. 57∶0. 17

农大 0638 穗长比值 1∶0. 76∶0. 50 1∶0. 71∶0. 25 1∶0. 66∶0. 22 1∶0. 54∶0. 15

穗鲜重比值 1∶0. 40∶0. 20 1∶0. 57∶0. 43 1∶0. 24∶0. 15 1∶0. 33∶0. 06

穗体积比值 1∶0. 40∶0. 27 1∶0. 56∶0. 33 1∶0. 37∶0. 17 1∶0. 21∶0. 11

　① 表中数据为第 1 果穗∶第 2 果穗∶第 3 果穗的比值。

2. 2　穗库间生长发育过程中内源激素变化的比较

2. 2. 1　穗库间内源 IAA 含量的差异　由图 1 和表 1 可以看出, 不同育型不同穗库在 IAA 的

变化趋势上存在一定的异同点, 主要表现为: ①无论单育型或半多育型品种, IAA 浓度 的变化

与穗分化进程的不同步性存在着内在联系。各穗库 IAA 出现的高峰一般在性器官分化期, 性

器官分化期之前呈增长趋势, 之后又呈下降趋势。优势穗库 (尤其第 1 果穗) IAA 高峰出现的

早, 且高峰期 IAA 的绝对量也高于弱势库位。由此可见, IAA 在库位优势现象中确实起着重要

的调节作用。②在穗分化各个时期中, 单育型品种 IAA 含量均高于半多育型品种, 这可能与其

基因型及发育进程不同有关。

2. 2. 2　穗库间内源 GA 3 含量的差异　由图 2 及表 1 可以看出育型间、库位间 GA 3 含量的异

同点: ①无论半多育或单育型杂交种, 在穗分化过程中 GA 3 含量大致表现为第 1 穗> 第 2 穗

> 第 3 穗, 同时各分化时期均呈上升趋势, 没有波动出现。说明赤霉素在果穗体积膨大、鲜重

增加过程中起着关键作用; 在库位间相互竞争过程中, 优势果穗保持优势地位可能与其具有较

高的GA 3 含量有关。②同 IAA 含量的变化趋势一样, 单育型杂交种的GA 3 含量在相应的各库

位上均高于半多育型杂交种, 造成这种差异的原因也可能是由于不同杂交种在遗传基础和穗

分化进程上的不同所致。

2. 2. 3　穗库间内源 ZR + Z 含量的差异　对照图 3 与表 1 可以看出不同育型不同穗库 ZR + Z

含量变化的异同点, 主要有: ①半多育型杂交种的 ZR + Z 含量的变化趋势与 IAA 含量的变化

相一致, 即性器官分化期之前呈上升趋势, 之后又下降。说明具有细胞旺盛活动的部位 IAA 和

CT K 的高峰是相随出现的, 或者说 IAA 对CT K 可能具有调运作用。单育型杂交种 ZR + Z 的

变化也基本与 IAA 的变化趋势一致, 但各种穗库间差异较小, 第 3 果穗也具有较高的 ZR + Z

含量, 这可能与其各穗库在穗分化各期体积、重量小于半多育型杂交种相应各穗库, 且仍在进

行旺盛的细胞分裂活动有关。②单育型玉米在穗分化各个时期, 相应各穗库的 ZR + Z 含量明

显高于半多育型玉米, 这种差异与 IAA , GA 3 含量的差异相一致。
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图 1　不同育型不同穗库 IAA 含量的变化 图 2　不同育型不同穗库 GA 3 含量的变化

图 3　不同育型不同穗库 ZR + Z 含量的变化 图 4　不同育型不同穗库ABA 含量的变化
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2. 2. 4　穗库间内源ABA 含量的差异　由图 4 与表 1 可以看出, 不同育型不同穗库ABA 含

量具有明显的异同点, 主要表现在: ①单育型杂交种农大 0638 的第 1 果穗ABA 含量始终低于

半多育型杂交种高光效 1 号, 这与 IAA、GA 3、ZR + Z 的测定结果正好相反, 说明库位优势愈

强, ABA 含量愈低。第 2 果穗和第 3 果穗的ABA 含量在穗分化前期表现为半多育型> 单育

型; 穗分化后期单育型> 半多育型, 说明半多育型玉米第 1 果穗的优势强度没有单育型玉米第

1 果穗的优势强度大。②无论单育或半多育型玉米, 随着穗分化的推移, 各穗库的ABA 含量均

呈增加趋势, 但第 1 果穗在穗分化过程中ABA 含量的变化始终低而平稳, 而第 2、第 3 果穗在

穗分化后期出现大幅度提高。由此认为, 弱势库位在穗分化后期竞争能力即表现弱的特性。

2. 2. 5　穗库间内源激素平衡的差异　玉米穗库间生长发育的不同步性不仅与各穗库 IAA ,

GA 3, ZR + Z 及ABA 含量的变化有关, 而且各激素之间的平衡也可能起着极重要的作用。由

表 3 的结果可以看出, 随着穗分化的进展, 无论单育型或半多育型玉米, 各穗库 IAA öABA 和

GA 3öABA 的值基本呈下降趋势, 但第 1 果穗在穗分化各时期始终保持相对高的数值, 可见促

进型激素和抑制型激素间的平衡在玉米穗库发育中起着重要的调节作用; 在穗分化后期, 单育

型玉米穗库间 IAA öABA 和 GA 3öABA 值的差异大于半多育型玉米, 这进一步证实单育型第

1 果穗具有更高的库位优势。

表 3　不同育型玉米穗分化阶段不同穗库内源激素平衡的变化

杂交种 项　目 穗　库 小穗原基分化 小花分化 性器官分化 花柱开始伸长

高光效 1 号 IAA öABA 第 1 果穗 7. 03 2. 89 2. 70 1. 74

第 2 果穗 3. 60 0. 91 1. 10 1. 23

第 3 果穗 5. 23 0. 93 0. 95 0. 55

GA 3öABA 第 1 果穗 2. 42 1. 90 1. 62 1. 91

第 2 果穗 1. 57 0. 92 0. 82 0. 95

第 3 果穗 9. 85 1. 35 0. 94 0. 59

农大 0638 IAA öABA 第 1 果穗 12. 3 6. 02 5. 22 5. 44
第 2 果穗 5. 11 2. 25 1. 99 1. 20
第 3 果穗 6. 50 1. 33 1. 09 0. 96

GA 3öABA 第 1 果穗 15. 8 7. 29 5. 91 5. 00
第 2 果穗 8. 51 2. 83 2. 43 1. 28
第 3 果穗 12. 16 2. 30 1. 71 0. 84

3　讨论

①一些研究结果表明抽丝前 1 周至抽丝后 4～ 5 d 的时间是决定玉米强势穗库与弱势穗

库两极分化的关键时期, 竞争力强的果穗将迅速生长发育, 而竞争力弱的果穗生长滞缓或败

育[6～ 9 ]。本试验的结果表明: 单育型玉米在穗分化阶段不同库位间即已存在着穗分化进程、穗

体积和穗鲜重上的不同步性, 第 1 果穗比第 2, 3 果穗具有明显的优势; 半多育型玉米穗分化阶

段库位间在穗分化进程、穗体积和穗鲜重上的差异并没有单育型品种明显, 但至少在进入性器

官分化期以及该期的持续时间也存在着差异。因此, 在正常的密度条件下, 造成不同穗库间在

抽丝期抽丝的不同步或两极分化, 主要归因于穗分化阶段所奠定的基础不一致。单育型玉米不

同库位间由于穗分化阶段的不同步, 必然导致第 2、第 3 果穗抽丝前体积膨大上的滞后和抽丝
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时间的落后, 最终成为败育穗。半多育型玉米第 3 果穗的穗分化比第 1 果穗落后较多, 因而正

常条件下成穗的可能性极小; 第 2 果穗虽在进入性器官分化时间稍落后, 但在花柱伸长、穗体

积和穗鲜重上有追赶第 1 果穗的趋势, 只要以后的条件具备, 成穗的可能性极大。

②许多研究表明激素在顶端优势或库位优势中起着重要的生理调节作用, 尤其是 IAA 起

着重要的位置信号作用。本研究的结果也证明库位间在穗分化阶段 IAA 含量确实存在着明显

的差异, 从小穗原基分化到性器官分化阶段, 库位优势越强, IAA 含量越高。研究还表明, GA 3

在穗分化阶段不同库位间也存在着差异, 第 1 果穗比其它果穗具有较高的GA 3 含量; 由此证

明 GA 3 也是造成库位优势或库位间发育不同步性的一个重要内源激素。事实上也不难理解,

因为玉米穗库建成过程中, 或者从穗分化开始一直到抽丝结束, 始终贯穿着体积膨大的生长,

需要 GA 3 的参与; 能够成穗的下位穗库至少抽丝前在体积上接近第 1 果穗, 才能达到与第 1

果穗近同步抽丝、近同步授粉, 并最终成穗。ZR + Z 在穗分化过程中也是必需的, 本试验表明,

无论单育型或半多育型玉米, 穗库间在 ZR + Z 含量的变化趋势基本与 IAA 的变化相一致, 它

在库位竞争中的作用与 IAA 相随出现, 相随升降, 可能 IAA 对其有调运作用。无论单育型或

多育型杂交种, 库位间ABA 含量与 IAA , GA 3 含量的变化几乎相反, 说明ABA 在腋芽或幼穗

生长发育上起着抑制作用,ABA 含量愈高的穗库, 库活性愈弱, 成穗的可能性愈小。各穗库的

激素含量水平固然对其生长发育起重要作用, 但激素间的平衡可能对库位优势、库位竞争起更

大的作用, 优势强的穗库保持较高的 IAA öABA 和 GA 3öABA 的值。

③本研究的结果表明: 生长发育不同步的穗库间, IAA 含量的差异明显, 说明生长素确实

对穗库发育起着调节作用, 可作为穗库优势强弱的信号。而对于 GA 3 和ABA 等, 穗库间也明

显有差异, 优势穗库在生长发育过程中也具有较高的 GA 3 含量和较低的ABA 含量, 但他们可

否作为优势信号或作为生长素调节过程中的第 2 类信号, 本试验还难以作出判断, 有待于今后

进一步深入研究。
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