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　　摘要：维管束是贯穿玉米整株植物的输导组织和支持系统，其特性对玉米高产、稳产起着重要作用。随着对玉米
需求的不断增长，以及作物源－库性状的改善和栽培水平的提高，维管束作为源库之间联系的重要纽带，其形态结构
和生理功能对产量形成的作用日益受到育种工作者的重视。本文系统概述玉米根、茎、叶和果穗的维管束表型特征，

以及维管系统在水分运输、物质营养运输及机械支撑等方面的功能；探讨维管系统表型的定义及其内涵；整理近年来

国内外维管组织表型高通量获取方法并对比分析各种获取方法的优缺点；总结基于组学的维管系统表型 －基因型关
联组学分析研究进展；最后对玉米维管束系统研究面临的挑战和前景进行讨论，提出以表型组学为切入点，结合细胞

生物学、计算机图像处理、计算数学等多学科交叉，高通量、系统获取维管束的表型信息，实现玉米果穗柄维管束表型

的精准解析，以期为开展基于组学的结构－功能探究、计算与模拟提供大数据支撑，并为玉米的抗性评价、品种选育及
功能机制研究提供有益参考。
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　　２１世纪以来，世界人口快速增长、气候等环境 条件不断变化以及生物能源技术发展等因素，对作

物增产提出了更高的要求，同时也给作物育种和作

物基因改良带来新的挑战。近几年随着基因测序

技术的飞速发展，水稻、玉米、小麦、大麦等我国主

要农作物测序已经完成，在获得海量作物基因组学

信息的基础上，如何高分辨、高效、深入解析基因功

能、表型及环境响应三者的相互作用机理已成为一

个全新的挑战。与飞速发展的基因组技术相比，表

型分析已成为理解复杂性状遗传基础的瓶颈［１－２］。

为了打破这一瓶颈并提高分子育种的效率，迫切需
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要可靠、自动和高通量的表型技术，为育种学家提

供新的见解，以选择适应资源短缺和全球气候变化

的新品种。作物表型极其复杂，是基因型（Ｇ）与多
种环境型（Ｅ）相互作用的结果［３］。这种相互作用不

仅影响以细胞、组织、器官和植株水平上的结构性

状衡量的作物生长发育过程，而且还影响以生理性

状衡量的植物功能。作物表型获取可分为高通量、

低分辨率的可见表型和低通量、高分辨率的深度表

型［４］。目前，作物表型组学研究主要集中在检测基

于群体、植株及器官水平的有限的目标性状（ｔａｒｇｅｔ
ｔｒａｉｔｓ）方面，而并非进行从细胞到植株的全表型组
性状分析。相对于群体、植株及器官水平表型信息

获取技术的迅速发展，基于组织、细胞水平的植物

微观表型信息获取的研究相对滞后［５］。基于国际

植物表型组织（ＩＰＰＮ）的３次问卷调查（２０１４—２０１８
年）及 Ｙａｎｇ等的分析，未来表型技术发展将呈现地
上表型至地下表型、宏观表型至微观表型、物理表

型至生理表型、静态表型至动态表型的深层表型技

术发展趋势［６］。因此，发展作物基于细胞、组织水

平的深度表型精准提取和分析研究，可为玉米农艺

学家和育种学家提供更为丰富和全面的表型信息，

并为玉米高产优质表型性状和特征值筛选与品种

鉴定提供技术支撑。

流是作物源库的连接通道，是植株水分、物质

运输的关键输导组织。维管束作为作物流系统的

重要组成部分，其分布模式及微观结构特征直接影

响到作物的水分利用效率和光合生产能力，进而对

作物产量形成产生重要影响。目前玉米高产和超

高产栽培多选用紧凑型品种，关于紧凑型品种的群

体光合特性及穗粒库容建成已有了较多的研究，表

明紧凑型品种高产的原因在于其源足库大，但对于

流这一环节在产量形成中的作用研究较少。随着

计算机图像分析技术和显微成像技术的发展，以表

型组学为切入点，基于图像的植物显微表型信息提

取的技术方法不断创新，将大大提高作物维管束显

微表型指标的检测效率与精度，为深度探究玉米维

管束的生理功能和调控机理、建立高产高效优质作

物生产体系奠定坚实基础。本文将系统概述玉米

根、茎、叶和果穗的维管束表型特征，以及维管系统

的功能；探讨维管系统表型的定义与内涵；总结近

年来国内外维管组织表型高通量获取方法以及基

于组学的维管系统表型、基因型关联组学分析研究

进展；最后对玉米维管束系统研究面临的挑战和前

景进行讨论，以期为高效、精准、系统地研究玉米维

管系统提供有益参考。

１　维管系统表型特征分析

维管系统是玉米水分和物质运输的干线，担负

着体内物质代谢的交换功能，是植物体的生命线。

玉米维管束通常是由木质部和韧皮部成束状排列

组成的结构，主要存在于玉米根系、茎秆、叶片、穗

柄及穗轴中。早期研究主要是借助显微观测技术

获取器官内部组织的局部显微图像，进而分析其形

态结构与生理功能之间的关系，通常以低效的人工

检测为主，其研究主要集中在根、茎、叶、果穗４个
部分。

１．１　根系维管束表型特征分析
玉米根系由表皮、皮层、中柱３个部分组成。表

皮为最外一层细胞；皮层为表皮以内、中柱鞘以外

的部分；中柱为皮层以内的部分。中柱由中柱鞘、

维管束和髓组成，其中维管束由木质部和韧皮部组

成。玉米根系外部组织（即表皮和皮层）与中柱的

维管组织形成明显的同心圆结构（图１－Ａ）。关于
根系维管束表型特征的研究，通常制作根系石蜡切

片或冷冻切片结合显微成像技术、电镜扫描技术和

激光消融断层扫描等技术探究根系维管束的解剖

特征，进而分析不同环境因子，如施肥、水分、种植

密度等对维管束结构的影响［７－１０］。唐连顺等通过

徒手切片和显微镜观察，发现稀土化合物能促进玉

米幼根维管束数目增多［１１］。刘胜群等利用传统的

切片方法研究玉米根的解剖结构时发现，随着次生

根轮次增加导管数目逐步增多，推测根系导管数目

增加可促进根系水分的运输能力从而促进植株生

长发育［１２］。王庭梁等研究表明，玉米根系随着密度

的增加，根系数目显著减少，根系中柱总直径显著

减小，木质部导管总数、导管直径、韧皮部总横截面

积显著降低［１３－１４］。

１．２　茎维管束表型特征分析
茎秆是玉米植株的中轴，连接地上部分与地下

部分器官的枢纽，茎由节和节间２个部分组成，其内
部组织由表皮、基本组织和维管束构成（图１－Ｂ）。
在基本组织中，纵向散生着许多柱状的维管束；近

表皮处维管束数目较茎秆中心部位多。茎秆维管

束上下贯穿，节间维管束的结构比较清晰，而茎节

维管束结构复杂，在茎节内有的先横穿后再倾斜进

入节间，有的在节内形成多级分支，相互连接，形成

—０１— 江苏农业科学　２０２２年第５０卷第２０期



网状管道。Ｓｈａｎｅ等研究玉米茎秆木质部输水路径
时发现，在纵向维管束中仅有３％穿过节点进入下
一节间，大多数维管束分化出横向和纵向的维管束

分支，节间处的纵向维管束与节间维管束结构也迥

然不同，同时大量不规则的导管分子存在于纵向和

横向维管束的关联处，可作为２向或３向的连接通
道，这种结构有利于茎节间及器官间的物质交流与

增强抗倒折能力［１５］。有关茎秆维管束表型特征的

研究主要集中在节间部位，早期主要是借助显微观

测技术获取茎秆内部组织的显微图像并进行观察，

进而分析不同环境因子，如干旱、种植密度等对茎

秆维管束表型特征产生的影响。从现有关于玉米

茎秆解剖结构的研究内容来看，干旱会改变玉米植

株的生理生化和细胞结构，逐渐影响玉米的解剖结

构，茎秆薄壁组织由排列整齐变为无序，耐旱性强

的品种维管束排列紧密，导管较多，且导管直径较

大［１６］。王娜等的研究发现，不同玉米品种、类型间

与种植密度、茎秆髓区大维管束个数、茎秆第３节的
长粗比呈显著正相关［１７］。崔海岩等研究表明，种植

密度越高茎秆的硬皮组织越薄，另外，种植密度和

维管束数目以及单个髓区大维管束面积成反比［１８］。

冯海娟等的结果表明，紧凑型品种郑单９５８在较高
密度下表现出在维管束结构、茎流速率上的优势，

使其具有较强的耐密性，保持较高的产量［１９］。

１．３　叶片维管束表型特征分析
玉米是单子叶植物，叶脉属于平行脉，由条纹

状平行排列的纵脉和起连接作用的侧脉组成［２０－２１］。

纵脉分为４类：中脉、大维管束、中等维管束、小维管
束。中脉位于叶片中央（图１－Ｃ），两侧间隔分布
着大维管束、中等维管束和小维管束［２２］。通常情况

下，２根大维管束之间有１～３根中等维管束，中等
维管束之间以及中等维管束和大维管束之间有２～
７根小维管束［２３］。从解剖结构上看，叶片维管束呈

长椭圆形，由维管束鞘、木质部、韧皮部和薄壁组织

组成［２４］。维管束鞘细胞含有叶绿体，呈花环状排列

在木质部和韧皮部之外。郑丕尧等将玉米叶片维

管束按照横向、纵向以及维管束大小和结构分类

后，研究不同叶位维管束系统解刨结构指出，位于

中部的叶片维管束数目最多，其次是上部，下部叶

片维管束数目最少；韧皮部、木质部面积的变化趋

势同为中部最大、下部最小［２５］。王群瑛等研究发

现，穗位叶维管束数目最多、导管粗度最大，穗部叶

片解刨结构最为复杂，从穗部向上以及向下的叶片

结构呈现简化的趋势［２６］。陶世蓉等研究指出，紧凑

型玉米比平展型玉米解刨结构复杂，耐密性好的紧

凑型玉米叶片中脉向内凹陷且叶片较宽，更利于光

合物质收集和水分转运［２７］。种植密度、光照度、微

量元素、水分胁迫等外界环境因素与叶片维管束的

形态结构有着密切联系。李春奇等对不同种植密

度下叶片解剖结构的差异进行了研究，结果表明，

叶脉维管束间距随种植密度的增加而增大，维管束

横截面积和木质部面积随种植密度的增加而减

小［２８］。姜雯宇等研究发现，同一叶位的花环结构在

光照度为６００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）的条件下发育最好，光
照度过低发育不好，过高则光合结构被破坏［２９］。王

盛锋等观察了不同土壤水分供应下锌对玉米叶片

维管束结构的影响，发现在水分充足情况下，缺锌

会导致维管束鞘细胞叶绿体结构异常，甚至细胞内

容物消失；在干旱条件下缺锌时，维管束鞘细胞结

构基本完好，认为在土壤水分充足时，缺锌导致的

维管束鞘细胞结构破坏比干旱时更严重［３０］。李真

真等研究表明，在水分胁迫下，随着干旱程度的加

剧，玉米叶片和维管束面积均减小，维管束鞘细胞

排列散乱，导管形态变得不规则，导管直径和木质

部横截面积也逐渐减小［３１］。

１．４　果穗维管束表型特征分析
果穗维管束系统主要由穗柄维管束、苞叶维管

束、穗轴维管束和小穗柄内维管束等组成。玉米穗

部维管束是茎秆和果穗之间的物质通道，决定着养

分的运输效率，从而影响着籽粒的物质积累［３２］。果

穗柄是变态的茎，是连接茎秆和玉米果穗的唯一通

道（图１－Ｄ），其内具有约几百个纵向维管束延伸
至玉米穗轴（图１－Ｅ），其维管束筛管多而密集；穗
轴末端为颖果基部具有维管组织的小穗柄，小穗柄

由穗轴纵向维管束分化而来，与籽粒相连；苞叶着

生于穗柄节，维管束和叶片维管束相似，维管束平

行排列；在同一果穗穗轴中维管束的数目、面积呈

现果穗基部 ＞中部 ＞顶部的规律［３３］。孟剑霞等利

用徒手切片和显微镜对两自交系雌穗轴、苞叶做解

剖观测，结果表明，单个维管束面积大且数量少，则

有利于苞叶与穗轴发育［３４］。王娜等研究表明，雌穗

轴维管束数目、维管束总横截面积与种植密度呈显

著负相关，紧凑型品种在高密度条件下，产量水平

高，耐密性好；而平展型玉米品种在高密度条件下，

穗柄、穗轴内维管束数目减少、面积减小，产量降

低［１７］。张善平等通过研究小穗轴维管束的解剖结
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构变化及其与不同部位籽粒干质量的关系，发现小

穗轴的维管束结构对于籽粒灌浆至关重要，对于耐

密性较差的品种，穗轴的维管束面积会随密度增加而

下降，而耐密性较好的品种，对穗轴维管束影响很小，

不阻碍籽粒灌浆［３５］。邵萌等利用 Ｘ－ｒａｙ技术研究
了玉米果穗柄维管组织的纵向分布、果穗轴与籽粒维

管组织的连接关系，并根据三维图像计算出维管束相

关表型，加深了人们对果穗维管系统的认识［３２］。

２　维管系统功能分析

维管系统是玉米源库的连接通道，是植株水

分、物质运输的关键输导组织和支撑系统。维管束

主要分为韧皮部和木质部，前者包括筛管和伴胞，

主要负责溶解状态的同化物运输；后者以导管为

主，负责运输水分和无机盐类；同时，维管系统中木

质素、纤维素、半纤维素等成分的形成，起到重要的

支撑作用。玉米不同器官维管束的形态结构存在

显著差异，其功能各有侧重，本部分将从水分运输、

营养物质运输及机械支撑３个方面进行总结概括。
２．１　水分运输功能

连接玉米源库的维管系统是植株水分运输的

关键输导组织。目前，有关玉米维管系统的表型特

征与水分运输功能的研究主要集中在根系、叶片和

茎秆，探究其维管束解剖结构特征（一般由能测量

的指标描述，如维管束面积、导管直径等）对水分运

输的影响。从植物水分生理来看，植物一生需要不

断地吸收和散失水分，植物体内水分平衡是植物生

长、发育和提高生产力的前提条件。而维管束是植

物体内水分的运输工具，是植物保持水分平衡的必

要条件。根系是植物水分吸收的主要器官，根内水

分运输分为从表皮到木质部导管的径向运输和沿

木质部导管流动的轴向运输［３６］。Ｓｔｅｕｄｌｅ等认为，
径向运输的水力导度与水流经过的细胞层数成反

比，轴向运输的水力导度与水流经过的长度成反

比，而两者均与水流经过的横截面积成正比［３７］。

Ｌｉｕ等利用压力探针技术研究玉米根系水分吸收时
发现，根内径向水导与皮层厚度和根直径的比值呈

负相关［３８］。根系内轴向水分运输与木质部导管性

状密切相关，根系通过增加导管数目来增强对水分

的运输能力以满足植株生长发育的需要［１２，３９－４１］。

玉米茎秆维管束作为植株水分运输的主要通道，其

分布模式及其微观结构特征直接影响到玉米的水

分利用效率。于海秋等研究表明，耐旱性强的品种

维管束排列紧密，维管束内导管较多，且导管直径

较大［１６］。叶片作为水分运输的终端，水分在叶片维

管束中的传输效率不仅限制整株植株的水分运输，

而且对叶片的性状和大小产生影响［４２－４３］。

２．２　营养物质运输功能
流作为玉米源库的连接通道，其分布模式及微

观结构特征直接影响到作物的养分运输效率和光

合生产能力，进而对作物产量形成产生重要影响。

有关玉米维管系统的表型特征与营养物质运输功
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能的研究主要集中在叶片维管束和果穗维管束２个
方面。

玉米叶片维管束系统不仅是重要的水分输导

组织，更是光合同化物的运输通道。玉米是典型的

Ｃ４植物，叶片维管束鞘细胞含有叶绿体，叶肉细胞
和维管束鞘细胞协同参与 ＣＯ２的固定，大大提高玉
米植株的光合效率，在源库输送中起着重要作

用［４４－４５］。位于玉米植株上部的叶片光合作用结构

优于下部叶片，其光合作用产物的生产和运输对子

粒的贡献率胜于下部叶片，特别是位于果穗部位的

叶片，其良好的维管系统是源库之间协调、通畅和

光合产物运输的基础和保障。叶片光合作用机理

及维管系统中光合产物的装载、运输与卸载一直是

研究的重点和难点。Ｆｒｉｔｚ等研究发现，１４Ｃ都集中
在维管束薄壁筛管的装载和运输区域［４６］。

果穗柄和穗轴维管束是连接作物源库的重要

通道，直接影响生物产量向籽粒产量转化，进而对

作物产量形成产生重要影响。多位研究者通过研

究玉米果穗发育期间维管束的发育状况，指出果穗

内维管束的数目和面积越大则籽粒干质量和体积

越大；穗柄的运输效率和运输量与籽粒干质量的增

长呈正相关［３３，４７－４８］。这些研究表明，维管束的形态

参数如维管束数量、面积等与穗部的库容关系呈正

相关。研究还发现，穗位及粒位也会影响果穗维管

束性状，下部退化果穗和秃顶的果穗维管束发育较

差，维管束数目少、面积小，这与近年来研究热点穗

退化、籽粒败育相关，说明果穗顶部维管束发育不

良导致了籽粒营养物质供应受到限制［３２］。

２．３　机械支持功能
维管束中木质部为植物提供结构刚性，在机械

支撑方面发挥着重要作用。维管束机械支持功能

主要体现在茎秆抗倒伏能力上。茎秆的形态结构

及维管束的表型差异与抗倒伏能力密切相关，如硬

皮厚度、机械组织细胞层数、厚壁细胞外壁厚度、维

管束数目及长与宽、维管束面积等［１７］。抗倒伏特性

不同的玉米品系茎秆解剖结构存在明显的差异，

Ｃｈａｎｇ等通过２个玉米综合群体对茎秆强度的轮回
选择结果表明，随着茎秆强度的增加，维管束鞘厚

度、木质化薄壁细胞壁、硬皮细胞腔隙以及茎秆硬

皮组织均有不同程度加厚［４９］。孙世贤等探究了茎

秆解剖结构和倒伏率的关系指出，茎秆的倒伏率与

维管束面积大小、周围机械组织面积大小、硬皮组

织厚度呈极显著相关［５０］。王立新等研究表明，田间

倒伏率与地面上第３节间的茎外围维管束的长宽、
维管束内部厚壁细胞的厚度及皮层厚度呈显著负

相关，但倒伏率与维管束数目呈显著正相关［５１］。王

群瑛等对易倒伏、中抗倒伏和高抗倒伏品种进行茎

秆解剖结构研究发现，茎秆硬皮组织厚、机械组织

发达程度、维管束密度、维管束鞘厚度等与抗倒伏

能力呈正相关［２６］。提高种植密度、促进光温资源利

用率可增加玉米单位面积产量［５２－５４］，但崔海岩等指

出玉米种植密度增加导致茎秆硬皮组织变薄、茎秆

维管束数目和中央单个大维管束面积减小，使植株

抗倒能力下降，倒伏率增加［１８］。Ｚｈａｎｇ等研究发
现，茎秆外周维管束总面积、茎秆短轴长、薄壁组织

区域维管束面积占比和茎秆维管束总面积是影响

茎秆弯曲载荷的重要因素［５５］。另外，叶片维管束作

为叶片骨架，支撑叶肉组织，最大限度地使叶片处

于完全展开状态，增加光合面积［５６］；同时，叶片维管

束末端逐渐变细，这种结构可以减轻其基部维管束

的支撑负担，更经济有效地构建支撑骨架［５７－５８］。

３　维管系统表型的定义与内涵

显微表型是作物表型组学的重要组成部分，显

微性状获取对特异基因精准鉴定和功能预测发挥

重要作用。但不可否认的是，相对于器官、植株和

群体水平的表型信息获取与解析技术，显微表型研

究相对较少、发展相对滞后［５］。如何全面、快速地

获得植物基于组织细胞的表型信息，是植物表型组

学发展的必然趋势。基于表型在作物育种中的定

义，作物维管系统表型可被定义为能够反映作物根

系、茎秆、叶片、果穗等器官维管组织结构及其功能

特征的所有性状的集合。在组学大数据的时代背

景下，作物维管系统表型获取需要引入、集成和创

新显微图像成像技术手段，结合图像处理、计算机、

人工智能等多学科交叉，自动或半自动获取植株不

同器官维管组织的显微图像，精准、自动解析维管

组织的解剖结构性状和几何空间构型指标，构建满

足组学大数据要求的现代显微表型技术体系。现

代维管系统表型研究技术体系的构建重点取决于２
点：第一，引入、集成和创新显微观测技术手段是决

定维管组织显微图像获取效率及精度的关键，自从

１６世纪末显微镜诞生，显微观测技术不断发展与更
新，一些先进的显微观测技术也逐渐引入、集成到

植物显微表型研究领域，如基于 ＣＴ、激光断层扫描
成像等。通过引入最新的显微观测技术，显著提高

—３１—江苏农业科学　２０２２年第５０卷第２０期



了作物器官维管组织显微图像的获取效率，同时保

证显微图像的精度及图像质量。第二，随着大数

据、云计算、人工智能等新一代信息技术的迅猛发

展，结合计算机图形图像、人工智能等多学科交叉，

利用图像处理、三维建模和深度学习等技术将突破

维管组织表型信息的自动化或半自动提取，实现维

管组织解剖结构性状和几何空间构型指标的高效、

精准、多维解析。

当前，以基因组和信息化技术高度融合为主的

育种４．０时代，维管系统表型研究一般包括显微图
像获取方法构建、维管束智能解析方法研发、表型

数据获取、表型－基因型多组学数据分析等几个方
面。显微图像获取方法构建即针对传统制片流程

繁琐、效率低等问题，创建相对高效且保证图像获

取精度和质量的显微图像获取方法，如 Ｂｕｒｔｏｎ等创
建利用激光消融断层扫描技术的作物根系显微图

像获取技术体系［５９］；Ｄｕ等创建基于 Ｍｉｃｒｏ－ＣＴ的
玉米器官组织的扫描成像技术体系［６０］。有了显微

图像，接下来的工作就是如何从这些图像中自动化

或半自动地提取有用的、具有生物学意义的表型信

息。近年来，随着计算机图像分析技术的发展，在

该研究领域涌现出新的维管束图像获取技术及相

应表型解析算法和工具，大大提高了组织显微表型

的获取效率与精准性［６１］。显微图像获取方法及维

管束智能解析方法构建后，即可实现大群体的表型

数据获取，定量化维管束表型性状。表型 －基因型
多组学数据分析，则是以组学为切入点，对维管束

表型数据、基因型数据及环境信息数据进行系统分

析，探究维管组织表型性状间的相关性、基因与表

型的关系、环境与表型的关系、基因和环境对表型

的影响等。最终，实现显微表型 －环境型 －基因型
多维组学大数据整合与分析利用，系统深入地挖掘

基因型－表型－环境型内在关联，以揭示维管束结
构和功能特征对遗传信息和环境变化的响应机制，为

智能设计育种提出新的理论基础和表型信息支持。

４　维管组织表型高通量获取解析方法研究进展

近几年，随着显微成像技术和计算机图像分析

技术的快速发展，该研究领域持续涌现出大量算法

和工具（表１），大大提高了维管束显微表型的获取
效率与精准性［６１］。Ｗｕ等基于石蜡切片的序列图
像，计算机辅助计算实现了小麦根系维管束表型信

息的提取［６２］。２０１２—２０１５年，美国宾夕法尼亚大

学Ｌｙｎｃｈ团队利用激光消融断层扫描技术（ＬＡＴ）获
取作物根系的显微图像，相继开发了 ＲｏｏｔＳｃａｎ、
ＲｏｏｔＡｎａｌｙｚｅｒ等根系分析软件，实现玉米、小麦等作
物根系皮层、中柱等２２个表型指标的自动检测，并
与根系穿透性、抗拉强度、弯曲性能等生理指标相

关联，构建Ｂｉｖａｒｉａｔｅｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ，阐明影响根系渗透
性和生物力学特性的主要表型因子［５９，６３－６４］。Ｐａｎ
等利用Ｍｉｃｒｏ－ＣＴ获取玉米根系显微图像，并基于
Ｓｉｍｐｅｗａｒｅ软件提取维管组织二维（２Ｄ）和三维
（３Ｄ）表型性状，如后生木质部体积、表面积等，较传
统方法显著减少了工作量、提高了效率［６５］。玉米茎

秆不同于根系结构，具有更复杂的显微结构，导致

有关茎秆组织显微表型检测与鉴定技术的挑战性

更大。Ｌｅｇｌａｎｄ等利用简单的手工切片和平板扫描
仪获取玉米茎秆横切面图像，然后通过半自动图像

分析技术计算出玉米茎中维管束区域，该方法强调

表型参数检测的高通量，但缺乏精准的木质部表型

信息及周皮维管束的表型信息［６６］。Ｚｈａｎｇ等利用
番红和阿尔新蓝对玉米茎秆切片进行染色，然后根

据组织颜色差异（木质化程度差异）检测维管束数

量与分布特征，该方法显著提高了茎剖面的成像效

果并获得较高的检测精度，但需进行较复杂的切片

制备和染色工作［６７］。２０１６年以来，Ｄｕ等构建基于
Ｍｉｃｒｏ－ＣＴ的玉米器官组织的扫描成像技术体系，
自主研发ＶｅｓｓｅｌＰａｒｓｅｒ茎秆维管束表型分析软件并
不断升级，Ｍｉｃｒｏ－ＣＴ扫描无需进行复杂样本制片，
简单处理后整块样本即可直接扫描成像并获得微

米级分辨率的茎秆显微图像，ＶｅｓｓｅｌＰａｒｓｅｒ茎秆维管
束表型分析软件可对 ＣＴ图像进行自动分割、目标
识别与特征分析，准确解析和计算出包括玉米茎秆

维管束的数量、形状和分布等的 ４８项表型参
数［６０，６８－６９］。邵萌等利用 Ｍｉｃｒｏ－ＣＴ扫描技术实现
玉米雌穗果穗柄和穗轴的三维重构，并根据三维图

像计算其维管束相关的表型指标［３２］。

５　基于组学的维管系统表型 －基因型关联分析
研究

　　植物生长发育是植物在基因和环境共同作用
下的结果，在某种程度上是表型特征与生理功能的

集合。植物的生长发育是一个复杂的网络，基因变

异、表观遗传的改变、基因表达水平的异常等诸多

因素都会影响着生命体特征的改变［７０－７１］。随着高

通量测序技术的发展进步，高通量表型技术与大规

—４１— 江苏农业科学　２０２２年第５０卷第２０期



表１　作物维管束表型性状高通量获取方法

器官

类型
图像获取方式 软件 表型参数 适用范围 参考文献

根 激光消融断层扫描

（ＬＡＴ）
ＲｏｏｔＳｃａｎ、ＲｏｏｔＳｃａｎ２ 根系横切面积、总皮层面积等２２项

指标

玉米、小麦和大麦根系 ［５９，６４］

激光显微镜 ＲｏｏｔＡｎａｌｙｚｅｒ 根、组织区（皮层、中柱、内皮层、后生

木质部）、中柱表型指标

玉米、小麦等作物根系 ［６４］

微型电子计算机断

层扫描（Ｍｉｃｒｏ－ＣＴ）
Ｓｉｍｐｅｗａｒｅ 不仅是二维（２Ｄ）表型参数，还包括

三维（３Ｄ）表型参数的定量分析，如：
后生木质部体积、表面积等

玉米根系 ［６５］

茎 平板扫描仪获取徒

手切割的茎段图像

“Ｍａｔｇｅｏｍ”，ａｌｉｂｒａｒｙ
ｆｏｒｇｅｏｍｅｔｒｉｃｃｏｍｐｕｔｉｎｇ
ｗｉｔｈＭａｔｌａｂ

茎秆维管束数目、空间分布性状 除去周皮和表皮的茎秆 ［６６］

石蜡切片、ＦＡＳＧＡ
染色及显微成像

ＩｍａｇｅＪ／Ｆｉｊｉｐｌａｔｅｆｏｒｍ 茎秆横切片面积、纤维素等１９项表
型指标

玉米茎秆 ［６７］

微型电子计算机断

层扫描（Ｍｉｃｒｏ－ＣＴ）
ＶｅｓｓｅｌＰａｒｓｅｒ 茎秆横切面、表皮、周皮、髓表型性状

及维管束表型性状，共计４８项表型
指标

首次实现整个玉米茎秆

横截面内维管束表型性

状的定量分析

［５５，６０，６９］

果穗 微型电子计算机断

层扫描（Ｍｉｃｒｏ－ＣＴ）
Ｓｉｍｐｅｗａｒｅ 维管束相关表型指标 玉米雌穗果穗柄和穗轴 ［３２］

模数量性状基因座（ＱＴＬ）或全基因组关联分析研究
（ＧＷＡＳ）分析相结合为作物基因组学、基因表征和
育种研究提供了一种新的方法［７２］。近年来，在许多

作物中实现了将基因组数据与表型数据相结合的

多组学研究，迅速解码了大量未知基因的功能，提

高了人们对Ｇ－Ｐ图谱的理解［７３－７４］。

随着源库性状的遗传改良和栽培措施的重大

进展，流在产量形成中的作用越来越受到人们的关

注。维管束是连接源与库的流，负责在器官间输送

水、必需的营养物质、糖和氨基酸，并决定其运输效

率［７５］。作为一种有效的源库间长距离运输系统，维

管束表型与籽粒产量之间的相关性已在多种作物

中报道［７６－７８］。滕胜等以水稻双单倍体（ＤＨ）群体
为试验材料结合 ＱＴＬ分析，鉴定调控水稻穗茎大、
小维管束数目的 ＱＴＬ位点，共检测到５个控制大、
小维管束数性状的主效数量性状位点［７９］。陈顺强

等以水稻 ＤＨ群体为试验材料结合 ＱＴＬ分析，鉴定
了水稻不同部位大、小维管束数目的数量性状位

点，共检测到１０个与大、小维管束数目有关的 ＱＴＬ，
其中贡献率最大的为 ２８．１％［８０］。荆彦辉等利用

ＢＣ３Ｆ２群体，共检测到 １５个与水稻穗部大、小维管
束数目相关的 ＱＴＬ［８１］。Ｌｉ等以玉米关联分析群体
为试验材料，通过全基因组关联研究，检测出６４个
与玉米木质素、纤维素和半纤维素相关的 ＳＮＰｓ位
点，并筛选出 ６个候选基因［８２］。Ｈｕａｎｇ等利用玉

米－大刍草试验群体鉴定了玉米茎秆顶位节间维
管束数的ＱＴＬ，结果表明，维管束数量受大量小效应
ＱＴＬ的控制，共检测到 １６个 ＱＴＬ，占表型变异的
５２．２％，该研究为玉米茎秆维管束数的遗传结构解
析提供了重要依据［６１］。孙高阳在３６８份玉米关联
分析群体中利用覆盖全基因组的高密度标记对玉

米穗柄维管束性状进行了 ＧＷＡＳ研究，定位到２０８
个与大、小维管束数目、面积和密度有关的显著的

ＳＮＰｓ位点［８３］。杜宇茜利用 Ｘ１７９和 ＮＸ５３１获得的
重组自交系（ＲＩＬ）群体以及２４８份玉米自然群体为
试验材料结合全基因组关联分析和连锁分析，筛选

到２１６个与大、小维管束数目和面积有关的显著
ＳＮＰ位点，并挖掘到１１个相关候选基因［８４］。Ｚｈａｎｇ
等以玉米关联分析群体为试验材料结合全基因组

关联研究，共鉴定到调控３０项茎秆显微表型性状的
１５６２个显著 ＳＮＰｓ位点，筛选到调控维管束数目
（ＶＢＮｕｍ）、维管束面积（ＶＢＡｖＡｒｅａ）、维管束分布密
度（ＰＺＶＢＤｅｎｓｉｔｙ）等２０项性状的８４个特异候选基
因，其研究结果有助于进一步了解茎秆维管束的表

型特征成分，并为探究维管束形成和发育的遗传控

制提供理论基础［６９］。

显然，大规模ＱＴＬ或ＧＷＡＳ与高通量表型技术
与相结合，不仅提升了人们对维管系统遗传机理解

析的认识，而且为植物基因组学、基因表征和智能

设计育种提供了一种新的方法。除此之外，随着维
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管系统表型获取与解析技术的不断发展，相信维管

组织研究在未来一定可以打破现有缺少大群体、深

度表型信息的瓶颈，大力推动玉米全基因组关联分

析等遗传学的研究进程。

６　总结和展望

有关玉米维管束的研究经过过去２０多年的发
展，已取得了一些进展，但相比典型的 Ｃ３作物水稻
植株维管束的研究，还相对滞后，对于玉米整株维

管束的分布、特点、关联性缺乏系统、完整的研究。

传统的维管束解剖特征测定方法主要以器官的某

一部位进行研究，缺乏完整、系统的维管束表型信

息，且以人工检测为主，测定工作量大、测定效率

低、主观性强，无法作为快速筛选优良品种的检测

手段；另外，所获得的图像均为二维图像，由于二维

图像及玉米根系、茎秆、籽粒等非均匀性的影响，利

用现有的二维显微图像与计算机软件实现玉米组

织结构的结构形态、密度、空间分布及维管束连接

等分析存在较大困难。随着显微成像技术、ＣＴ技术
的不断发展，植物学、细胞生物学、计算机图像处

理、计算数学等学科间的交叉，将大大推进玉米维

管系统的理论及功能计算研究。探究玉米维管束

的整体分布，根、茎、叶片及果穗中维管组织系统、

完整的表型信息，各器官间维管束的关联与连接，

维管束的建模仿真与功能计算都将是有待解决的

问题。尤其果穗节、果穗柄是运转光合产物流的限

速器官，果穗柄是源 －库之间联系的最后一节纽
带，其显微表型与玉米的产量息息相关。以表型组

学为切入点，系统获取维管束的表型信息，实现玉

米果穗柄维管束表型的精准解析，探究果穗柄维管

束表型与基因型之间的关系，实现基于组学的结构

－功能探究、计算与模拟，将对玉米的抗性评价、品
种选育及功能机制研究具有重要意义。

总之，玉米维管系统的研究是一项十分复杂的

科学任务具有重要意义和现实价值，要充分利用多

学科交叉合作，尝试引进和运用新的思路与技术方

法，系统完整地获取玉米维管系统的表型信息，探

究结构与功能之间的关系，最终实现结构 －功能计
算与模拟，使其研究结果更好地服务于作物育种与

生产实践。
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［１０］ＨｅｎｒｙＡ，ＣａｌＡＪ，ＢａｔｏｔｏＴＣ，ｅｔａｌ．Ｒｏｏｔａｔｔｒｉｂｕｔｅｓａｆｆｅｃｔｉｎｇｗａｔｅｒ
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山西农业科学，１９９３，２１（２）：３５－３８．
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州：河南农业大学，２００８：１６－１８．

［１４］李春奇．群体密度对玉米器官建成及其结构的调节效应［Ｄ］．
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伤害进程［Ｊ］．干旱地区农业研究，２００８，２６（５）：１４３－１４７．

［１７］王　娜，李凤海，王志斌，等．不同耐密型玉米品种茎秆性状对

密度的响应及与倒伏的关系［Ｊ］．作物杂志，２０１１（３）：６７－７０．

［１８］崔海岩，靳立斌，李　波，等．遮阴对夏玉米茎秆形态结构和倒

伏的影响［Ｊ］．中国农业科学，２０１２，４５（１７）：３４９７－３５０５．

［１９］冯海娟，张善平，马存金，等．种植密度对夏玉米茎秆维管束结

构及茎流特性的影响［Ｊ］．作物学报，２０１４，４０（８）：１４３５－
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６０２．　
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［２８］李春奇，王庭梁，程相文，等．种植密度对夏玉米穗位叶片解剖
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束显微结构特点及其对子粒发育的影响［Ｊ］．玉米科学，２０１７，
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［３９］ＬｙｎｃｈＪＰ，ＣｈｉｍｕｎｇｕＪＧ，ＢｒｏｗｎＫＭ．Ｒｏｏｔａｎａｔｏｍｉｃａｌｐｈｅｎｅｓ
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［４２］Ｒｏｔｈ－ＮｅｂｅｌｓｉｃｋＡ，ＵｈｌＤ，ＭｏｓｂｒｕｇｇｅｒＶ，ｅｔａｌ．Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｎｄ
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［Ｊ］．植物学通报，１９９０，２５（３）：３４－３６．
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［Ｊ］．ＴｈｅＮｅｗＰｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ，２０１３，１９８（４）：９８３－１０００．
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［７６］ＣｕｉＫ，ＰｅｎｇＳ，ＸｉｎｇＹ，ｅｔａｌ．Ｍｏｌｅｃｕｌａｒｄｉｓｓｅｃｔｉｏｎｏｆｔｈｅｇｅｎｅｔｉｃ
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和穗部性状的 ＱＴＬ分析［Ｊ］．遗传学报，２００５，３２（２）：１７８－

１８２．　

［８２］ＬｉＫ，ＷａｎｇＨＷ，ＨｕＸＪ，ｅｔａｌ．Ｇｅｎｏｍｅ－ｗｉｄｅａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎｓｔｕｄｙ

ｒｅｖｅａｌｓｔｈｅｇｅｎｅｔｉｃｂａｓｉｓｏｆｓｔａｌｋｃｅｌｌｗａｌｌｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓｉｎｍａｉｚｅ［Ｊ］．

ＰＬｏＳＯｎｅ，２０１６，１１（８）：ｅ０１５８９０６．

［８３］孙高阳．玉米穗柄维管束和株型相关性状的全基因组关联分析

［Ｄ］．郑州：河南农业大学，２０１７：１３－２１．

［８４］杜宇茜．玉米茎秆维管束相关性状 ＱＴＬ定位［Ｄ］．保定：河北

农业大学，２０１８：１２－３０．
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