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玉米雄穗分枝数的激素“密码” 
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摘要  玉米(Zea mays)是我国主要粮食作物, 其雄穗分枝数对耐密株型和产量有显著影响, 而耐密株型是实现玉米增产的

关键。近年来, 已克隆并鉴定到多个调控雄穗分枝数的关键基因, 这些基因多与植物激素信号通路紧密关联。该文系统总

结了生长素、细胞分裂素、独脚金内酯、赤霉素和脱落酸在调控玉米雄穗分枝数中的作用及其信号通路, 初步探讨了激素

之间的交互作用机制, 以及环境因子对激素调控机制的影响, 梳理了玉米雄穗分枝数的激素调控网络。在此基础上, 展望了

植物激素整合环境因子调控玉米雄穗分枝数的研究方向, 旨在为揭示植物激素调控玉米雄穗分枝数的分子机制提供理论参

考, 并为培育高产稳产的理想株型玉米新品种提供科学依据。 
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玉米(Zea mays)是我国重要的粮食作物, 其产

量提升对于保障粮食安全至关重要。随着种植密度的

增加, 耐密株型成为增产的关键(严建兵和赵久然, 

2023)。研究表明, 雄穗分枝数是影响耐密株型和产

量的关键因素(王宝宝和王海洋, 2023)。适量的花粉

能显著提高授粉结实率, 但分枝过多会使雄穗体积增

大, 引起避荫反应, 制约耐密性和产量(Guan et al., 

2022; 王宝宝和王海洋, 2023)。分枝过多的弊端主要

体现在4个方面。一是通风透光性降低, 湿度增大, 病

虫害风险增大, 同时群体光合效率降低, 影响整体产

量(何晓庆和刘冬, 2009); 二是减少光合产物向雌穗

分配, 抑制雌穗生长和籽粒灌浆, 导致养分分配失

衡, 降低单株和群体产量(郝淑丽, 2010); 三是过多

花粉黏附在下层叶片上, 阻碍光合作用, 还延缓花粉

发育和花粉脱落时间, 增加花粉在不利环境下失活的

风险, 降低授粉结实率, 二者最终都影响籽粒产量

(Nielsen, 2020; 王宝宝和王海洋, 2023); 四是增加

植株间相互遮挡, 增大倒伏风险(郝淑丽, 2010; 刘仲

发, 2011)。因此, 适中的雄穗分枝数对于优化雄穗结

构、增产和耐密至关重要。未来的研究将致力于优化

雄穗分枝数, 推动玉米株型育种改良和高产稳产。 

玉米雄穗分枝发育起源于分枝分生组织(branch 

meristem, BM), BM在生殖发育起始阶段形成于花序

分生组织(inflorescence meristem, IM)的基部, 属于

一种生殖阶段的腋生分生组织 (axillary meristem, 

AM), 这一过程受基因和环境共同调控 (McSteen 

and Hake, 2001; 丁帅涛等, 2014)。在基因调控方面, 

已鉴定出控制雄穗分枝数的关键途径, 如WUS-CLV

途径、RAMOSA途径、miR156-SPL途径和植物激素

途径(Jafari et al., 2024)。其中, 激素通过独特机制和

信号途径, 既调控分枝的形成、分化和生长, 又相互

协作和制约, 形成复杂精细的调控网络。这种网络凸

显了激素在分枝数调控中的核心地位, 它们能连接基

因表达、细胞生理和形态建成, 从而精准调控分枝数

(王冰等 , 2006; 陈奋奇等, 2024)。在环境调控方面, 

雄穗分枝数受多种途径调控。一方面, 光信号将光周

期关键基因与RAMOSA途径和miR156-SPL途径紧

密相连 , 如ELF3.1-ELF4.2-RA2蛋白复合体通过增

强RA2 (RAMOSA2)与TSH4 (Tasselsheath4)基因启

动子的结合来精细调控雄穗分枝数(Xie et al., 2024)。

另一方面, 其它未知途径也参与调控雄穗分枝数。例

如, 高温通过抑制ZmRNRL1活性影响DNA复制和细

胞增殖, 从而影响雄穗分枝数(Xie et al., 2020a)。硼

通过调节细胞壁结构影响细胞分裂与伸长, 而TLS1 
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(Tassel-less1)蛋白则促进硼和水分运输, 参与调控

雄穗分枝数的形成过程(Leonard et al., 2014)。这些

环境因子的综合作用赋予了雄穗分枝发育的可塑性

和对环境的适应性。本文旨在综述生长素(auxin)、细

胞分裂素(cytokinin, CK)、独脚金内酯(strigolactone, 

SL)、赤霉素(gibberellic acid, GA)和脱落酸(abscisic 

acid, ABA)调控玉米雄穗分枝数的分子机制, 探讨激

素间的交互作用, 以及环境因子对激素调控的影响。 

1  植物激素调控玉米雄穗分枝数的分子

机制 

1.1  生长素 

生长素在玉米雄穗分枝数的调控中起核心作用, 其机

制涉及生长素的生物合成、极性运输和信号转导的协

同作用。玉米雄穗分枝发育依赖于ZmPIN1a介导的生

长素极性运输。ZmPIN1a作为生长素外排载体, 将生

长素从分生组织基部细胞运输至内部或下侧基部细

胞, 维持基部高浓度生长素, 但这种生长素分布模式

仅维持IM活性, 却无法直接触发分枝形成(Carraro et 

al., 2006; Gallavotti et al., 2008b)。BIF2 (BARREN 

INFLORESCENCE2)蛋白是一种与拟南芥 (Arabi-

dopsis thaliana) PID (PINOID)同源的丝氨酸/苏氨酸

蛋白激酶, 通过磷酸化ZmPIN1a蛋白, 使其定位到

IM顶端, 将生长素运输至维管束, 建立浓度梯度。当

浓度达到一定阈值时, AM开始形成, 从而启动雄穗

分枝发育 (McSteen et al., 2007; Skirpan et al., 

2009)。这种磷酸化机制在拟南芥PINOID和水稻

(Oryza sativa) OsPINOID中高度保守(Kleine-Vehn 

et al., 2009; Wu et al., 2020)。该运输过程既受生长

素生物合成的直接调控, 也受生长素信号转导的间接

调控。SPI1 (Sparse inflorescence1)和VT2 (Van-

ishing tassel2)协同参与生长素的生物合成, 调节生

长素水平, 从而调控雄穗分枝形成(Gallavotti et al., 

2008a; Phillips et al., 2011)。SPI1通过促进生长素在

IM外周区的积累, 直接推动ZmPIN1a介导的极性运

输(Gallavotti et al., 2008a)。此外, 这种早期积累还

能够激活生长素早期信号通路 , 如激活BIF1/BIF4 

(BARREN INFLORESCENCE1/BARREN INFLO-

RESCENCE4)基因, 间接促进ZmPIN1a行使功能。

随后BIF1/BIF4蛋白被生长素降解, 释放ZmARFs的

转录活性, 激活分枝发育基因BA1 (BARREN STAL-

K1)的表达(Galli et al., 2015)。BA1基因的表达受

BAF1 (BARREN STALK FASTIGIATE1)基因调控, 

当BAF1表达水平达到功能所需的最低限度时, 可启

动AM的起始, 促进雄穗分枝的形成(Gallavotti et al., 

2011)。同时, BA1蛋白与BA2 (BARREN STALK2)

蛋白在细胞核内形成异源二聚体, 共同调控雄穗分枝

数(Yao et al., 2019)。此外, BIF2蛋白通过与BA1互作

并磷酸化, 调控BA1的功能, 进一步调控雄穗分枝发

育(Skirpan et al., 2008)。 

AUX1作为生长素内流载体, 在极性运输中发挥

关键作用。ZmAUX1正向调节玉米雄穗分枝数(Huang 

et al., 2017), 其具体调控机制亟待探究。水稻和谷子

(Setaria italica)的AUX1通过调节生长素运输速率和

方向调控穗分枝数(Huang et al., 2017; Zhu et al., 

2022; Zong et al., 2022)。深入解析ZmAUX1在单子

叶植物穗分枝调控中的保守性和特异性, 可为分子育

种提供潜在靶点。此外, 未来研究应聚焦于探讨玉米

ZmPIN1a中是否存在类似于拟南芥PID的协同调控

机制(Mudgett et al., 2023), 以及鉴定BA1蛋白磷酸

化的功能及其下游基因的靶点, 将有助于揭示生长素

在雄穗分枝形成中的具体调控机制。 

1.2  细胞分裂素 

细胞分裂素(CK)是调控细胞分裂的关键激素, 其通

过调节IM的干细胞分裂活性影响玉米雄穗分枝数。研

究表明, miR156靶向的SPL (SQUAMOSA PROMO-

TER BINDING PROTEIN-LIKE)转录因子家族成员

(如UB3 (UNBRANCHED3))在这一过程中发挥核心

作用。UB3通过抑制CK生物合成基因(如LOG1 (LO-

NELY GUY1))的表达和促进CK降解基因(如CKX2 

(CYTOKININ OXIDASE/DEHYDROGENASE 2))的

表达降低IM中的CK水平, 从而削弱IM活性, 抑制IM

中的干细胞分裂, 最终减少玉米雄穗分枝数(Du et 

al., 2017)。这种调控机制在水稻IPA1 (IDEAL PLANT 

ARCHITECTURE1)中表现出保守性(Lu et al., 2013; 

Du et al., 2017), 但这种保守性在其它典型作物(如

小麦(Triticum aestivum)、高粱(Sorghum bicolor)和

谷子)中是否存在仍需进一步验证。作物的分枝发育

机制可能因环境适应性和发育特性而存在差异, 如谷

子的抗旱性和高粱的穗粒数调控以及小麦的分蘖抑
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制等特性(朱学海, 2008; 唐三元和谢旗, 2019; 侯振

伟和王东, 2021)。上述研究为探索植物分枝发育的进

化保守性提供了新视角, 为分子育种提供了潜在的新

靶点。 

UB3的功能不仅依赖于其自身的表达水平, 而且

受到复杂网络的精细调控。UB3位于GIF1 (GRF-inte-

racting factor1)的下游, 可能作为CG1 (Corngrass1)

的直接靶点 , 与UB2 (UNBRANCHED2)协同作用 , 

限制侧生原基的分化速率, 从而正向调控玉米雄穗分

枝数(Chuck et al., 2007, 2014; Zhang et al., 2018)。

进一步研究表明, UB2可以直接结合UB3的启动子区

域, 增强UB3的表达(Du et al., 2020)。这些发现揭示

了UB3在调控网络中的冗余性、协同性和可依赖性, 

为其在雄穗分枝发育中的核心地位提供了分子基础。

上述研究为理解玉米雄穗分枝的CK调控提供了重要线

索, 也为玉米驯化和株型遗传改良提供了理论依据。 

1.3  独脚金内酯 

独脚金内酯(SL)是调控玉米雄穗分枝数的重要激素, 

其通过信号通路的核心抑制因子ZmD53 (ZmDWA-

RF53)精准实现调控作用。ZmD53像一个“分子开

关”, 通过其蛋白稳定性动态调控雄穗分枝数。具体

而言, 当SL信号存在时, ZmD53蛋白与SL受体蛋白

ZmD14A和ZmD14B相互作用并被降解 , 解除对

UB2/UB3/TSH4转录因子的抑制, 然后, UB2/UB3/ 

TSH4蛋白发挥自身转录因子的功能 , 直接结合到

TSH4的启动子上并促进TSH4表达, 从而正向调节

玉米雄穗分枝数。然而, 当SL信号缺失时, ZmD53蛋

白稳定存在, 抑制UB3/TSH4在UB2/UB3/TSH4启动

子上的转录激活活性, 从而负向调节玉米雄穗分枝数

(Liu et al., 2021)。这一调控机制在拟南芥SMXL6/7/8 

(SUPPRESSOR OF MORE AXILLARY GROWTH-

2-LIKE6/7/8) (Schwarz et al., 2008; Wang et al., 

2015; Xie et al., 2020b)和水稻D53 (DWARF53)中高

度保守(Jiao et al., 2010; Jiang et al., 2013; Song et 

al., 2017)。此外, ZmD53纯合突变体在雄穗发育早期

导致BM数量减少, 最终削减玉米雄穗分枝数。这与拟

南芥smxl6/7/8突变体和水稻d53突变体表现出的分

枝数差异相似(Jiang et al., 2013; Wang et al., 2015), 

进一步凸显了D53/SMXLs蛋白在分枝调控中的保守

性和关键性。 

上述研究不仅揭示了SL调控雄穗分枝的分子机

制, 还为分子设计育种提供了精准靶点。例如, 利用

基因编辑技术修饰ZmD53与UB3的结合位点, 可精

准调控TSH4的表达水平, 进而优化玉米株型, 这为

高密度种植条件下提高玉米产量和资源利用效率提

供了理论依据。此外, 未来可深入探讨SL生物合成与

运输在雄穗分枝调控中的作用, 进一步完善调控网

络, 为玉米分子育种提供更多理论支持和实践指导。 

1.4  赤霉素 

赤霉素(GA)是玉米雄穗分枝数的重要调控因子, 其

作用机制主要通过GA生物合成基因和关键转录因子

KN1 (KNOTTED 1)的调控来实现。具体而言, GA生

物合成基因如D1 (DWARF1) (Chen et al., 2014)、D5 

(DWARF5) (Li et al., 2023)、D11 (DWARF11) (Wang 

et al., 2013)和AN1 (ANTHER EAR1) (Bensen et al., 

1995)通过调节内源GA水平, 间接调控玉米雄穗分枝

数。这些基因的功能缺失突变体表现出株高显著降低

和雄穗分枝数减少的双重表型, 表明它们在GA生物合

成和代谢中发挥重要作用。未来研究需聚焦于这些基因

如何通过调控GA水平影响雄穗分枝数的分子机制。转

录因子KN1作为KNOX (KNOTTED-like homeobox)

的家族成员, 通过直接诱导GA失活酶基因GA2OX1

的表达, 将活性GA转化为非活性形式, 降低IM中的

GA水平, 从而维持IM中干细胞的身份, 增加AM数

量, 最终正向调控玉米雄穗分枝数(Kerstetter et al., 

1997; Bolduc and Hake, 2009)。然而, KN1蛋白感知

GA水平变化的具体机制尚不清楚。未来研究可结合

单细胞转录组测序和活体成像技术, 解析KN1在IM

中的时空表达动态, 并通过ChIP-seq验证其与GA信

号通路的直接互作网络。 

水稻与玉米穗分枝调控存在显著差异。水稻穗分

枝数的GA调控主要依赖于GA生物合成基因(如SD1 

(SEMIDWARF1))及其信号通路核心抑制子DELLA

蛋白SLR1 (SLENDERRICE1), 后者通过与玉米KN1

同源蛋白OSH1互作, 抑制OSH1对穗发育相关基因

的激活, 进而负向调控穗分枝数(Spielmeyer et al., 

2002; Su et al., 2021)。这种进化上的功能分化反映

了两种作物对生态环境和繁殖策略的适应性: 玉米的

复杂分枝结构利于授粉, 水稻的简化分枝结构利于增

产(Lambert and Johnson, 1978; Spielmeyer et al., 
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2002)。未来可探索通过KN1调控GA信号通路优化雄

穗结构, 提高玉米杂交制种效率。 

1.5  脱落酸 

脱落酸(ABA)通过其信号通路的核心因子SnRK2蛋

白, 实现对雄穗分枝数的精准调控。SnRK2蛋白活性

受到SnRK1蛋白稳定性的调节, 而SnRK1的稳定性

受到QDtbn1调控。QDtbn1编码一种含Kelch重复序列的

F-box蛋白, 通过SCF (SKP/CULLIN1/F-Box)复合物

介导SnRK1蛋白的降解。研究表明, QDtbn1超表达会抑

制SnRK1蛋白的稳定性, 促进SnRK1-SnRK2复合物

解离, 释放SnRK2蛋白, 进而激活ABA信号通路, 并

负向调节雄穗分枝数。此外, 外源ABA对雄穗分枝数

的调控与QDtbn1的作用机制相似(Qin et al., 2021)。进

一步研究表明, QDtbn1超表达株系的雄穗分枝数明显

减少, 而QDtbn1功能缺失株系的雄穗分枝数明显增加。

反义表达QDtbn1的拟南芥株系主茎分枝数也明显增加, 

这证实了QDtbn1在玉米和拟南芥分枝调控中的功能保

守性(Qin et al., 2021)。然而, QDtbn1在不同作物中的具

体作用机制存在显著差异。例如, 水稻的LP (Larger 

panicle)与QDtbn1同源, 同样编码含Kelch重复序列的

F-box蛋白并参与SCF复合体的形成, 但其作用机制

与 QDtbn1 显著不同。 LP 通过调节 CK 水平而非

SnRK1-ABA通路调控穗分枝数(Li et al., 2011)。这种

机制分化提示QDtbn1的功能可能因物种特异性而发生

分化。 

未来应进一步验证QDtbn1在其它作物(如水稻、小

麦和高粱)中的功能, 这不仅为精准育种提供重要靶

点, 而且为理解基因调控网络和进化机制提供理论依

据, 特别是QDtbn1蛋白通过SCF复合物介导SnRK1蛋

白降解的分子机制仍需深入解析, 这将为作物分枝发

育的系统进化研究提供重要理论依据。 

2  激素协同调控玉米雄穗分枝数的关键

转录因子 

2.1  UB3/TSH4转录因子: 连接雄穗分枝数调控

与激素信号的“桥梁” 

在玉米雄穗分枝数的调控机制中, TSH4是miR156靶

向的SPL转录因子, 与UB3协同发挥核心作用, 并作

为连接SL、CK和生长素信号通路的关键“桥梁”因

子。具体而言, 在SL信号通路中, 核心抑制子ZmD53

与UB3和TSH4相互作用, 抑制TSH4的转录活性, 进

而减少雄穗分枝数(Liu et al., 2021)。同时, 在CK信

号通路中, UB3的转录活性受到SL信号通路核心抑制

子ZmD53的抑制, 这种抑制作用不仅解除了UB3对

CK生物合成基因表达的抑制, 而且阻止了CK降解基

因的表达, 促进IM中的CK积累, 进而增加雄穗分枝

数(Du et al., 2017; Liu et al., 2021)。这种激素串扰

机制在水稻IPA1中高度保守(Lu et al., 2013; Song et 

al., 2017; Du et al., 2017)。然而, 拟南芥SPL9/15 

(SQUAMOSA PROMOTER BINDING PRO-

TEIN-LIKE 9/15)基因虽是UB3和IPA1的同源基因, 

却受SL调控(Xie et al., 2020b), 这可能源于拟南芥

茎分枝与玉米和水稻穗分枝在进化上对激素信号的

适应性优化。此外, 在生长素信号通路中, TSH4通过

激活其通路核心抑制子BIF1/BIF4抑制ZmARFs的转

录活性, 进而阻抑生长素信号通路下游分枝基因(如

BA1)的表达, 最终减少雄穗分枝数(Galli et al., 2015; 

Dong et al., 2024)。 

值得注意的是, CK和生长素在雄穗发育中具有

协同调控作用。ABPH1 (aberrant phyllotaxy 1突变体

基因)是连接CK信号、生长素信号和雄穗发育的关键中

介因子。在abph1突变体中, CK水平显著升高, 升高的

CK能诱导生长素极性运输相关蛋白(如ZmPIN1a)的表

达, 进而调节生长素的分布, 最终影响雄穗分枝数

(Lee et al., 2009)。与此同时, 在ub3突变体中, CK生

物合成和降解基因以及生长素反应相关基因均差异

表达(Du et al., 2017), 进一步印证了CK和生长素在

调控穗分枝数中发挥协同作用。 

2.2  KN1转录因子: 雄穗分枝数调控中的激素信

号整合关键因子 

KN1是整合调控雄穗分枝数的关键转录因子, 其作用

机制涉及生长素、CK和GA信号的整合(Bolduc et al., 

2012)。首先, KN1通过直接调控多个生长素相关基因

的表达影响雄穗分枝数。具体而言, 其调控生长素合成

基因(如VT2)、运输基因(如PIN和AUX1)、信号通路基

因(ARFs) (Bolduc et al., 2012)。其次, KN1在CK信号

调控中扮演重要角色。其通过负调控类似水稻LOG1的

基因抑制CK生物合成, 进而导致kn1突变体中CK积

累。进一步研究表明, CK积累通过反馈机制上调CK受
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体WOODEN LEG的表达, 这表明KN1能够增强CK信

号的响应能力, 以维持激素信号的平衡, 进而调控雄

穗分枝数(Bolduc et al., 2012)。最后, KN1还通过调节

赤霉素降解基因(如GA2OX)的表达影响GA的合成

(Bolduc and Hake, 2009)。 

未来可通过基因编辑技术对KN1及其靶基因进

行精准调控, 同时结合单细胞组学技术解析KN1在不

同细胞类型中的功能, 为玉米株型改良和分子设计育

种提供新的策略。单细胞组学技术能够分析基因表达

和调控网络, 揭示KN1在分生组织和雄穗原基等细胞

中的表达模式及其调控的下游基因, 从而实现对玉米

雄穗分枝数的定向改良。 

2.3  REL2转录因子: 雄穗分枝数调控中的激素信

号协同枢纽 

在玉米中, REL2 (RAMOSA1 ENHANCER LOCU-

S2)转录因子通过整合生长素与SL信号通路, 与激素

通路中的转录抑制子相互作用, 形成转录共抑制复合

体, 从而精细调控雄穗分枝数。这种协同调控机制在

维持花序结构的完整性中发挥关键作用, 并且在不同

植物物种中具有高度保守性(Liu et al., 2019b)。 

在生长素信号通路低浓度生长素的AM中心 , 

REL2通过与BIF1/BIF4结合增强对ZmARFs转录活

性的抑制作用 , 从而减少雄穗分枝数(Galli et al., 

2015)。这种机制在水稻中也得到验证, 水稻中REL2

的同源蛋白ASP2通过干扰生长素信号通路来调控穗

分枝数(Yoshida et al., 2012)。这些研究揭示了REL2

在整合生长素信号通路中的重要作用, 强调了其在玉

米和水稻中的保守性。在SL信号通路中 , REL2与

ZmD53相互作用 , 调控UB2/UB3/TSH4的转录活性

(Liu et al., 2021)。这种互作机制在拟南芥SMXLs和水

稻D53中高度保守(Jiang et al., 2013; Wang et al., 

2015)。未来需要进一步探索ZmD53与REL2互作对

UB2/UB3/TSH4转录活性的影响, 以及这种调控机制

在拟南芥和水稻中的保守性。这将有助于更全面地理解

SL信号通路在穗分枝数调控中的作用。 

3  激素与环境信号协同调控玉米雄穗分

枝数的分子机制 

密植玉米虽然能提高土地利用效率和单位面积产量, 

有效利用光照和二氧化碳等自然资源, 促进光合作用

和生物量积累, 但密植引发的群体内光照不足以及高

温微环境等问题, 干扰了光合产物分配, 造成雌雄穗

源-库失衡, 影响穗部生长, 从而制约产量(贾士芳等, 

2010; 李少昆等, 2017)。这些问题打破了激素平衡, 

导致光合产物和养分分配不均。然而, 玉米通过增强

对环境的适应性权衡雄穗分枝发育与环境信号, 优化

资源分配, 确保繁殖能力和产量稳定(Dong et al., 

2013; Liu et al., 2019a; Kong et al., 2023)。未来的研

究应聚焦于调控激素平衡和信号转导途径, 通过基因

编辑技术靶向调控激素合成和信号转导相关基因 , 

培育适应密植的玉米新品种, 提高光合效率和抗逆

性, 确保资源合理分配, 从而进一步提高玉米的产

量和品质。 

3.1  生长素分布: 活性氧和光信号整合的关键 

活性氧(reactive oxygen species, ROS)和光信号是

玉米在密植条件下两种重要的环境调控因子。它们通

过调节生长素的极性运输和分布影响玉米雄穗分枝

发育, 并增强玉米对环境变化的适应能力。 

首先, 生长素分布受ROS调节。高温胁迫导致玉

米ndl1突变体线粒体功能受损, 进而引发体内积累

ROS。ROS的过量积累会破坏生长素的正常分布: 

ZmPIN1a蛋白在IM中均匀分布, DII-VENUS信号均

匀且强烈, 导致生长素无法在IM外周区形成浓度梯

度, 这种分布抑制了AM形成, 从而阻碍雄穗分枝发

育。尽管ROS在高温胁迫下对雄穗分枝发育具有负面

影响, 但作为信号分子, ROS能够激活一系列应激响

应, 调节细胞内氧化还原状态, 保护细胞免受损伤。

如RBOHD (呼吸爆发氧化酶编码基因)、GRXs (GLU-

TAREDOXINS编码基因)和GST (谷胱甘肽S转移酶

编码基因)的表达可增强玉米的耐热能力, 优化其生

殖潜能和籽粒产量(Liu et al., 2019a)。 

其次, 生长素分布受光信号调节。密植导致玉米

群体内遮荫, 使红光与远红光比例降低。这种光信号

变化会诱导UB2、UB3和TSH4基因表达上调, 进而调

控BIF2的表达。BIF2通过调控ZmPIN1a介导的生长

素极性运输影响生长素的分布, 从而影响雄穗分枝

数。这种机制有效缓解了密植条件下光照不足对玉米

生长的负面影响, 使植物在有限的光照下维持较高的

生长效率和产量潜力(Kong et al., 2023)。 
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最后, 光信号与生长素运输有协同作用。在黑暗

条件下, ZmLA1蛋白通过负向调控生长素在玉米花序

和茎中向基极性运输, 建立特定的生长素浓度梯度。

这一过程对玉米雄穗分枝的发育和茎的向地性具有

重要作用。进一步探明光信号通路中的关键因子对

ZmLA1基因表达的调控机制, 有助于揭示光信号与

生长素运输的协同作用。这种协同作用不仅能提高玉

米的耐密能力, 还能为其抗倒伏育种提供理论依据

(Dong et al., 2013)。 

总之, 活性氧和光信号通过调控生长素的分布和

响应机制, 在玉米雄穗分枝形成中发挥重要作用。深

入解析这些调控机制, 不仅有助于揭示植物适应环境

变化的分子基础, 还为玉米耐密和抗逆育种提供重要

的理论支持。 

3.2  SL信号通路核心抑制子D53/SMXLs: 多种

环境信号整合的“桥梁” 

D53/SMXLs作为SL信号通路的核心抑制子, 在植物分

枝发育和环境信号整合中发挥关键作用。在拟南芥中, 

光敏色素A信号因子FHY3/FAR1正向调控SMXLs的表

达, 光照不足时SMXLs表达降低, 激活SL信号通路, 

抑制分枝形成(Xie et al., 2020b)。SMXLs还通过调节

ABA和SL途径相关基因, 在干旱胁迫中发挥负调控

作用(Yang et al., 2020)。在水稻中, 磷缺乏激活SL

信号通路, 调节分枝和磷吸收相关基因(如OsTB1、

CRL1和OsPTs)的表达 , 以适应低磷环境(Yuan et 

al., 2023)。此外, 蔗糖能够显著提高D53蛋白水平, 

从而促进水稻分蘖分枝发育(Patil et al., 2022)。 

在玉米中, 首先, 密植加剧了光资源和肥力竞

争, 导致雌穗发育延迟、穗小或空秆。植株产生避荫

反应, 短期内通过减少分枝获取光照, 但若持续时间

过长, 会显著抑制雄穗分化, 表现为雄穗分枝和花粉

量减少, 最终导致穗粒数和籽粒产量降低(张吉旺等, 

2006)。其次, 密植加剧水分竞争。干旱显著减少雄

穗分枝数、延长抽雄间隔、加重小花败育, 显著影响

花序发育, 导致授粉能力下降和产量降低。磷不足造

成光合效率降低, 植株生长弱小、花序减少, 导致籽

粒产量下降(Herrero and Johnson, 1981; 宋凤斌和

戴俊英, 2005)。最后, 密植引起必需养分匮乏。过量

施肥虽能暂时缓解养分不足, 但可能引发水体富营养

化、土壤退化、化肥生产资源短缺等环境和资源问题

(Guo et al., 2025)。此外, 雄穗大小对光合产物(如蔗

糖)的分配有重要影响。大小适宜的雄穗能合理分配

光合产物至雄穗、雌穗和叶片, 从而优化整株玉米的

碳氮比, 这有助于平衡生殖与营养生长, 促进雄穗和

雌穗的协调发育。最终确保光合产物高效分配到各个

器官, 为玉米的高产奠定基础(徐洪文等, 2012)。

ZmD53作为玉米SL信号通路的核心抑制因子, 其整

合环境信号的分子机制尚不明确, 但是其与拟南芥

SMXLs (Schwarz et al., 2008; Wang et al., 2015; 

Xie et al., 2020b)和水稻D53 (Jiao et al., 2010; Jiang 

et al., 2013; Song et al., 2017)在分枝调控上存在保

守机制。深入研究ZmD53的环境响应机制并与水稻

D53和拟南芥SMXLs比较, 将为玉米抗逆分子育种

提供理论依据和实践指导。 

3.3  KNOX家族成员KN1: GA代谢和氮响应的

“纽带” 

玉米中, KNOX家族成员KN1通过调节GA-2-氧化酶

活性控制GA水平, 影响雄穗分枝数(Kerstetter et al., 

1997; Bolduc and Hake, 2009)。合理施肥能提高光

合作用效率和碳氮代谢酶活性, 促进光合产物积累和

运输, 增加果穗长度、穗粒数和百粒重, 进而提高产

量, 但过量施肥可能导致减产和环境污染。如何协调

氮肥施用量与雄穗分枝数及产量的关系仍需深入研

究(丁帅涛等, 2014; Li et al., 2025)。 

水稻分蘖分枝的氮响应能力与氮肥利用效率高

度相关, 直接影响产量(Zhang et al., 2024)。类似地, 

玉米雄穗分枝形成和氮响应机制与氮肥利用效率密

切相关, 影响分枝数量和质量, 进而影响产量。研究

表明氮素在作物分枝调控中具有重要作用, 为提高作

物产量提供理论支持。 

玉米KN1在水稻中的同源基因OSH15作为氮信

号和GA代谢之间的桥梁, 其表达受氮供应负向调节。

氮供应引发分蘖芽的葡萄糖积累, 这种积累激活多梳

蛋白抑制复合物(polycomb repressive complex 2, 

PRC2)促进组蛋白修饰(H3K27me3), 进而沉默OS-

H15的表达, 沉默OSH15解除了其对GA-2-氧化酶基

因的转录抑制, 使GA-2-氧化酶活性增强, GA水平下

降, 从而促进分蘖(Zhang et al., 2024)。玉米中KN1

可能通过类似机制整合氮信号和GA代谢, 调控雄穗

分枝数。这一假设为未来研究提供了新方向, 有助于
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深入理解玉米雄穗分枝发育的分子机制, 为优化氮

肥施用策略、提高玉米产量和氮肥利用效率提供理

论依据。 

4  结语和展望 

本综述系统梳理了调控玉米雄穗分枝数的激素相关

基因(表1), 深入阐述了生长素、细胞分裂素、独脚金

内酯、赤霉素和脱落酸对雄穗分枝数的分子调控机

制。通过整合UB3/TSH4、KN1和REL2关键转录因子

的调控作用, 揭示了激素信号通路之间的协同与拮抗

关系, 构建了激素调控网络(图1)。同时, 探讨了光和 

活性氧等环境因子对激素调控的影响, 为植物分枝和

生殖发育的分子机制研究提供理论支撑。 

尽管已有研究为玉米雄穗分枝数的激素调控机

制提供了重要线索, 但未来仍需深入探讨激素驱动机

制及育种研究。主要聚焦于以下3个方面。 

(1) 借助空间转录组与单细胞数据及QTG-Miner 

(quantitative trait gene miner)技术, 多维度解析基因

表达模式和调控关系, 挖掘更多有利的玉米穗发育相

关遗传资源, 构建玉米穗发育调控网络, 揭示基因间

的复杂相互作用及玉米激素调控网络的整体性(Wang 

et al., 2023, 2024)。 

 
表1   调控玉米雄穗分枝数的植物激素相关基因 

Table 1   Plant hormone genes regulating tassel branch number in maize 

基因 基因编码产物 作用途径 生物学功能 参考文献 

SPI1 黄素单加氧酶 参与生长素生物合成 通过正向调节分枝分生组织(BM)
形成来正调控玉米雄穗分枝数 

Gallavotti et al., 2008a 

VT2 色氨酸转氨酶 参与生长素生物合成 通过正向调节BM形成来正调控玉

米雄穗分枝数 
Phillips et al., 2011 

BIF2 丝氨酸 /苏氨酸蛋白激

酶 
参与生长素运输 通过正向调节BM形成和维持来正

调控玉米雄穗分枝数 
McSteen and Hake, 2001; 
McSteen et al., 2007 

ZmPIN1a 生长素外排转运蛋白 参与生长素运输 通过正向调节BM形成来正调控玉

米雄穗分枝数 
Galli et al., 2015 

ZmAUX1 生长素内流载体 参与生长素运输 正调控玉米雄穗分枝数 Zhu et al., 2022 

BIF1&BIF4 AUX/IAA蛋白 参与生长素信号转导 通过正向调节BM形成来正调控玉

米雄穗分枝数 
Gallavotti et al., 2004 

BA1 bHLH转录因子 生长素信号通路早期靶点 通过正向调节BM形成来正调控玉

米雄穗分枝数 
Gallavotti et al., 2004 

ZmD53 SCFD3泛素复合物底物 独脚金内酯(SL)信号通路

核心抑制因子 
通过正向调节BM形成来正调控玉

米雄穗分枝数 
Liu et al., 2021 

UB3 SBP-box转录因子 间接参与细胞分裂素(CK)
生物合成和降解反应 

通过调节IM外侧细胞分化起始速

率来调节分生组织活性, 正调控玉

米雄穗分枝数 

Chuck et al., 2014; Du  
et al., 2017 

QDtbn1 含kelch结构域的F-box 
蛋白 

间接参与脱落酸(ABA)信
号转导 

负调控玉米雄穗分枝数 Qin et al., 2021 

D1 GA-3-氧化酶 参与赤霉素(GA)生物合成 正调控玉米雄穗分枝数 Chen et al., 2014 

D5 细胞色素P450蛋白家

族成员CYP88A1 
参与GA生物合成 正调控玉米雄穗分枝数 Li et al., 2023 

D11 未克隆, 但与GA-20-氧
化酶1的表达有关 

参与GA生物合成 正调控玉米雄穗分枝数 Wang et al., 2013 

AN1 催化GA第1个四环中间

体合成的靶向叶绿体的

植物环化酶 

参与GA生物合成 正调控玉米雄穗分枝数 Bensen et al., 1995 

KN1 同源域 KNOTTED1转

录因子 
间接参与GA降解反应 正调控玉米雄穗分枝数 Kerstetter et al., 1997; 

Bolduc and Hake, 2009 
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图1  玉米雄穗分枝数的植物激素调控网络 

实线表示已完成实验验证, 虚线表示待验证通路, 红色实心椭

圆指示网络的核心基因; 空心矩形方框和椭圆指示基因互作所

形成的复合体。  促进;  抑制; IM: 花序分生组织 
 

Figure1  Regulatory network of plant hormones controlling 
tassel branch number in maize  
Solid lines denote experimentally validated pathways, 

dashed lines indicate pathways awaiting validation, red-filled 

ellipses represent core genes in the network; hollow rectan-

gles and ellipses denote complexes formed by gene interac-

tions.  Promotion;  Inhibition; IM: Inflorescence 

meristem 
 

(2) 借鉴拟南芥相关研究的经验, 利用单细胞转

录组学和活体成像技术, 解析玉米雄穗发育的激素动

态分布; 借助数字根模型和AI算法模拟不同激素浓度

的变化和相互作用的经验, 构建玉米雄穗发育的激素

动态调控网络(Moore et al., 2024; Vukašinović et 

al., 2025)。 

(3) 研究植物通过相分离调控关键蛋白功能和定

位的机制。例如, ELF3在光周期和温度感知中的相分

离现象, 以及参考ARF7和ARF19在生长素响应中的

相分离调控机制, 探索激素-环境交互调控玉米雄穗

分枝数的分子机制(Alberti, 2020; Jing et al., 2022; 

Xie et al., 2024)。 

未来的育种研究应聚焦于利用CRISPR-Cas9技

术精准调控激素信号通路, 为优化玉米株型与提升产

量开辟新路径。例如, 靶向编辑生长素信号通路关键

基因(如BA1启动子区或BIF1/BIF4蛋白降解域), 可

重塑雄穗形态, 协同提升光合效率与结实率; 此外, 

此外, 借鉴水稻IPA1-Pro10 (Ideal Plant Architec-

ture1启动子区54-bp删除型等位基因, 可同步提高穗

重与穗数、增加株高并加粗茎根)的调控区编辑经验, 

对玉米细胞分裂素通路关键基因UB3启动子区开展

精准编辑, 定向筛选可同步压缩雄穗分枝数且稳定穗

行数的优势等位 , 实现株型耐密与产量协同提升

(Chuck et al., 2014; Song et al., 2017, 2022)。 

综上, 未来将从多维度解析玉米雄穗分枝数的

激素调控机制, 为玉米遗传改良提供新的策略和理

论支持。这不仅有助于优化株型和提升产量, 增强玉

米在环境胁迫下的适应性, 还能推动农业生产可持

续发展。 
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Hormonal ‘Code’ for the Number of Maize Tassel Branches 
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Abstract  Maize is a main cereal crop in China. The number of tassel branches significantly affects density-tolerant plant 

architecture, which is the key to increasing yield. Currently, multiple genes associated with tassel branch number, many 

of which are closely related to plant hormone pathways, have been cloned and identified. This review summarizes the 

roles and signaling pathways of auxin, cytokinin, strigolactone, gibberellin and abscisic acid in regulating maize tassel 

branch number, preliminarily investigates the interaction mechanisms among hormones and the impact of environmental 

factors on hormonal regulatory mechanisms, and outlines the hormonal regulation network for tassel branch number in 

maize. These findings suggest that plant hormones integrate environmental factors to regulate the tassel branch number. 

This review aims to provide a theoretical reference for revealing the molecular mechanisms of phytohormone regulation of 

maize tassel branch number and to lay a scientific foundation for novel cultivars of the maize ideotype through plant 

hormones. 
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