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序

近二十年来，果树科学的基础研究进步很快，相关产业发展也很迅速，科学界、产业
界、生产者取得的技术与理论成就日益丰富，需要系统总结；农业现代化、产业国际化、经
验系统化发展与技术进步，也亟待先进理论的支撑。 本着基础科学与专业学科紧密结合
的原则，系统介绍和评述现代果树科学取得的最新研究成果及发展趋势，逐步建立果树
学的现代理论系统，对教学、科研，以及知识更新与提高十分重要。

该书作者在总结基础科学进步与个人工作成就的基础上，进行了诚实的总结分析，
编纂成集，在一定程度上反映了我国果树科学发展水平；对果树科技工作者进行理论创
新、技术发明与革新，将会有一定启迪和借鉴作用；对其他相关学科的科技工作者也会有
一定参考价值。 由于编者工作方向的局限，不足和遗漏之处在所难免，这也为同行们提
供了讨论的余地，通过讨论，将使体系更加完善，观点更加明确，对于指导果树科研选题、
推动果树科学的进步有重要意义。

中国工程院　　院　士
山东农业大学　教　授

２００７年 １０月 １日



前　　言
随着科学技术的迅猛发展及分子生物学、生物化学、细胞生物学和植物生理学等生

物学科日新月异的变化，通过学科交叉和运用多种手段对果树生命现象进行科学研究的
时代已经到来，因此有必要编写一本立足果树生物学研究基础并引入模式植物及信息技
术最新研究成果的专著，向果树学科研究生及科研工作者提供果树研究的成果和发展动
态，为研究生选题、科研工作者的科研定位和开展研究工作提供参考。

在中国工程院院士、山东农业大学教授束怀瑞先生的倡导下，由中国农业大学、沈阳
农业大学、山东农业大学、河北省农林科学院昌黎果树研究所、西北农林科技大学、华中
农业大学的 ９ 位中青年博士生导师组成编写委员会，组织二十余位教学科研一线的中青
年学者，共同编写了本书。

本书共分 ５ 篇 ２２ 章，第 １ 章由张新忠完成，第 ２ 章由刘月学（中国农业大学）、李天
忠完成，第 ３ 章由高东升完成，第 ４ 章由李天忠完成，第 ５ 章由王颖（沈阳农业大学）、董
文轩完成，第 ６ 章由李天忠完成，第 ７ 章由魏绍冲（山东农业大学）、杨洪强完成，第 ８ 章
由杨洪强完成，第 ９ 章由范伟国（山东农业大学）、李天忠、张志宏完成，第 １０ 章由梁东
（西北农林科技大学）、马锋旺完成，第 １１ 章由曹慧（潍坊学院）完成，第 １２ 章由邹养军
（西北农林科技大学）、马锋旺、杨洪强完成，第 １３ 章由孔瑾（中国农业大学）完成，第 １４
章由王利军（中国科学院植物研究所）、高玉江（吉林省果树研究所）完成，第 １５ 章由王忆
（中国农业大学）完成，第 １６ 章由刘高峰（菏泽学院）、张志宏完成，第 １７ 章由秦嗣军（沈
阳农业大学）、吕德国完成，第 １８ 章由张志宏完成，第 １９ 章由郭函子（中国农业科学院作
物研究所）、李天忠完成，第 ２０ 章由刘继红、徐小勇（华中农业大学）完成，第 ２１ 章由王
忆、张志宏完成，第 ２２ 章由夏宁（中国科学院自动化研究所）完成。

本书涵盖了果树生长发育生物学、果树营养生物学、果树环境生物学及现代生物技术
与数字化技术在果树上的应用等内容，全面系统地介绍和阐述了果树生物学的研究进展和
发展趋势，并将模式植物最新研究思路引入果树研究领域。 全书重视基础理论向实践延伸，
从而将果树生物学原理与果树生产中存在的问题有机结合。 编者注意处理好创新与继承
的关系、知识传授与能力培养的关系、知识先进性与适用性的关系，注重体系和内容的创新，
减少常识性内容，增加新颖性的内容和方向性见解，力求做到概念准确、观点明确、具有时代
感。 本书编写工作历经两年多，为了保证内容的质量，先后在山东农业大学、沈阳农业大学、
河北省农林科学院昌黎果树研究所、中国农业大学召开了 ４次编委会议。

在本书编写过程中，得到了束怀瑞院士的指导，华中农业大学邓秀新教授和中国农
业大学韩振海教授进行了审稿，并提出许多宝贵意见和建议，中国科学院植物研究所李
绍华研究员也为本书部分章节的修改提出了建设性的意见，在此一并表示感谢。 由于编
者业务水平和经验有限，书稿一定存在一些缺点与错误，望读者提出宝贵意见。

编　者
２００７年 ９月
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第 1 章　果树的个体发育与阶段转变
果树等多年生木本植物的个体发育周期较长，实生树从播种到自然条件下开花结果

需要几年甚至十几年时间，这是提高果树育种工作效率的瓶颈之一。 因此，为了提高果
树育种工作效率，首先应了解果树实生树的个体发育规律，研究实生树童性、童期和阶段
转变的表现、生理机制、分子机制及调控技术等，努力将果树实生树从播种到连续开花结
果所需的时间缩到最短。

1畅1　果树的个体发育阶段
果树的个体发育与其他多年生木本植物一样，需要经历阶段转变才能具备生殖能

力。 阶段转变研究早期的权威之一 Ｈａｃｋｅｔｔ（１９８５）将木本植物的整个发育过程划分为童
期（ ｊｕｖｅｎｉｌｅ ｐｈａｓｅ）和成年期（ａｄｕｌｔ ｐｈａｓｅ），两个发育阶段的区分标准是成花。 其观点是
树体一旦达到成年期，就将是相对稳定的，即可在自然条件下连续开花结果，而不需要施
加任何外源诱导措施。 其中强调的是“自然条件下”和成花的“连续性”。 在这个时期之
前，即使通过施加诱导措施而导致早熟花（ｐｒｅｃｏｃｉｏｕｓ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ）也不能认为树体进入了成
年期。 这给实生树的成年期赋予了准确的界定，但童期的概念尚不十分清楚。

Ｚｉｍｍｅｒｍａｎ 等（１９８５）从另一个角度将实生树的童期界定为“不能诱导成花的时期”。
因而，实生树在自然条件下不能成花但却能被诱导成花的阶段既不属于童期，也不属于
成年期，这一阶段实生树体内发生着由童性（ ｊｕｖｅｎｉｌｉｔｙ）到成熟（ｍａｔｕｒｉｔｙ）转变的生理变
化，这个生理过程被称作阶段转变（ｐｈａｓｅ ｃｈａｎｇｅ）。 阶段转变是连续的、渐进的，而且是
可逆的。 国外也有些资料将“阶段转变”写作“ ｐｈａｓｅ ｔｒａｎｓｉｔｉｏｎ”，但这种表述法容易与物
理学中的“相变”混淆。

依据上述观点，Ｐｏｅｔｈｉｇ（１９９０）明确提出将植物的个体发育过程划分为童期、成年营
养生长期（ａｄｕｌｔ ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ ｐｈａｓｅ）和生殖生长期（ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｐｈａｓｅ）。 因此，果树等植物
的个体发育过程中，实生树表现童性，不具备成花能力的发育阶段称为童期；实生树虽然
具备了成花能力，但在自然条件下不能成花，接受某种诱导后可以成花，而且之后即使不
再实施这种诱导也能连续成花的发育阶段称为成年营养生长期，国内有时译作转变期；
而实生树在自然条件下可以连续开花结果的阶段称为生殖生长期。
１畅１畅１　童期与童性

处于童期的实生树所具有的特殊的遗传和生理实质称为童性。 实生树的童性可以
表现在形态、解剖结构、生理生化指标以及基因表达等方面，也有的文献中将童性定义为
植物童期所表现出的性状（ ｊｕｖｅｎｉｌｅ ｔｒａｉｔ）。 果树学教科书中曾对果树实生树童期叶片、枝
条、芽等许多性状与生殖生长期的区别进行了详细的描述，相比于生殖生长期，处于童期



的实生树营养生长旺盛，生根能力强，抗病性抗逆性也强。 物种进化的过程中，这种个体
发育特性不仅有利于树体对光、水、营养等资源的竞争，而且有利于为更好地繁殖后代创
造充分的干物质积累和足够的光合能力。

实生树童期长短受遗传控制，不同树种童期长短相差很大。 Ｈａｃｋｅｔｔ（１９８５）指出，实
生树童期长短与该植物最终树冠大小有相关性，一般灌木短，乔木长。 同一树种不同杂
交组合，甚至同一组合内实生树之间童期长短也有差异。

环境因素对童期的长短有显著影响。 苹果实生树从播种到自然成花需要 ５ ～８年，如果让
苹果实生树在适宜的环境条件即 ２６℃恒温，１６ ｈ 日照（ＰＰＦＤ ６８０ μｍｏｌ· ｍ －２· ｓ －１ ），气压
０畅８ ｋＰａ 中生长，１２ 个月内就能长到可以成花的高度，即 １２０ 节。 由此看来，用时间单位
来表示童期的长短显然并不合适，由此提出童程（ ｊｕｖｅｎｉｌｅ ｓｐａｎ）的概念，即从实生树根颈
到其童性消失点的距离。 最早用长度单位表示童程，后来研究发现用节位数表示童程比
长度单位更确切。
１畅１畅２　成年营养生长期与阶段转变

关于植物个体发育的研究往往注重童期性状与成年期性状的比较，而较少涉及成年
营养生长期。 这是因为关于阶段转变的研究的难度相对较大，体现在阶段转变是个渐进
的过程，许多植物从童期结束，进入成年营养生长期，直到完成阶段转变进入生殖生长期
很少有明显的形态变化。

当植物个体生长到一定的营养体大小时，即使在自然条件下不能成花，通过一些抑
制营养生长的物理或化学处理亦可诱导其持续成花，只要这种诱导效果出现，就可以断
定这时植物体已经处于或已通过成年营养生长期；反过来，某种理化处理未能诱导植物
持续成花却不能由此判断该植物体处于哪个发育阶段，因为不同的促花处理和不同剂量
的促花效果不同，所以单纯依据某一促花试验的结果尚不足以确定成年营养生长期开始
的临界点；如果在相同条件下获得多种促花试验的数据，再辅以相关指标的数据来分析
判断成年营养生长期开始的临界点，所得结果的可靠性会增强。

作者调查的结果显示，２ 年生‘大久保’桃自然实生树童期结束的临界点是 ６０ 节，进
入生殖生长期的临界点是 ８４ 节。 用同样方法，Ｚｈａｎｇ 等（２００６）测得‘金冠’苹果自然实
生树成年营养生长期从 ７７ 节开始，到 １２２ 节结束。 上述试验所得的阶段转变的临界节位
可以看作是整个杂种群体的平均值，实际上，群体内不同实生单株之间阶段转变的临界
节位并不相同。 对于相同组合的实生树，如果在不同的自然条件下生长，其阶段转变的
群体平均临界节位也许不会有变化，但其临界高度一定是不同的，而且，不同亲本、不同
组合的杂种群体，其阶段转变的平均临界节位更会存在差异。 所以，临界高度、临界节位
的指标并不具有通用性，只有找到合适的、定性的生理生化指标，才能作为判断阶段转变
的标记。
１畅１畅３　生殖生长期

判断果树实生树成年营养生长期结束进入生殖生长期的标志是实生树具备了在自

然条件下连续成花的能力。 育种实践中依据实生树是否成花来准确判断其进入生殖生
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长期的临界点并不容易，因为成花受自然条件影响较大，不同地点、不同时间的试验所得
成花节位数据的可比性不强。 只要实生树在自然条件下能连续成花即可以认为其进入
成年期，但如果成花条件不充分，分枝量太小，树势过弱，或者树体营养状况不良等，实生
树即使进入成年期也仍不能成花，果树生产中栽培品种的幼树不能开花结果就是很好的
例证。 因此，在研究实生树阶段转变的试验中应为实生树提供良好的水肥条件，采取合
适的栽培技术措施，这也说明了寻找果树实生树进入成年期的临界点对果树育种具有重
要意义。

果树实生树进入生殖生长期后，除在形态、解剖结构、生理生化指标上与童期有较大
差异之外，还表现生长速度变缓，生根能力渐弱，抗病抗逆性减弱，甚至，茎尖细胞质的
ｐＨ 也随着成年逐渐下降（Ａｌｂｒｅｃｈｔｏｖá ｅｔ ａｌ畅２０００）。 因为阶段转变的渐进性，依据这些相
关性状的变化来判断生殖生长期开始的临界点也不易操作，所以多年来，除了严格设计
试验研究阶段转变临界点之外，人们还在努力寻找阶段转变的生理生化标记。

1畅2　阶段转变的生理机制
植物阶段转变生理机制至今尚不十分清楚，不过人们早就注意到，不同的植物种类

所得的研究结果差异较大，有时甚至得到相反的结果。 Ｍｅｉｌａｎ（１９９７）在总结前人研究结
果时发现，裸子植物与被子植物阶段转变的机制有所不同，被子植物中草本植物和木本
植物也有区别。 尽管人们认识到了不同物种阶段转变机制的不同，但果树等多年生木本
被子植物显然不是研究阶段转变的良好试材。 原因之一是果树品种的基因型高度杂合，
难以得到遗传背景一致，性状不分离的试材群体；其次是果树作物的生理学研究基础相
对薄弱。 因此，在果树作物阶段转变研究工作中仍需参考模式植物的研究结果。

在解释植物阶段转变的生理机制时，学术界仍然沿用植物成花的三种假说，分别是
成花素假说（ ｆｌｏｒｉｇｅｎ／ａｎｔｉｆｌｏｒｉｇｅｎ ｃｏｎｃｅｐｔ）、营养分流假说（ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｄｉｖｅｒｓｉｏｎ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ）和
多因子控制假说（ｍｕｌｔｉｆａｃｔｏｒｉａｌ ｃｏｎｔｒｏｌ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ）。

依据成花素假说，成花促进因子和成花抑制因子分别是通用的广谱激素，有人认为
它们是多组分的，称之为成花素（ ｆｌｏｒｉｇｅｎ），由叶合成，在韧皮部中双向运输，到达茎尖后
刺激成花基因表达。 经典试验是用嫁接诱导光周期敏感型一年生草本植物成花
（Ｚｅｅｖａａｒｔ　１９７６）。 拟南芥 Cry2 基因的发现和玉米控制成花素合成的 idl基因的克隆，有
力地支持了成花素假说。 但成花素假说至今无法解释根在阶段转变中的作用，因而使其
受到质疑，尤其在多年生木本植物上（Ｂｅｒｎｉｅｒ ｅｔ ａｌ畅１９９３）；而且虽然学术界为了寻找成花
素投入了大量的研究工作，成花素本身到目前仍未被分离出来。

营养分流假说认为任何与阶段转变和成花有关的因子都通过植株内部源库关系的

调控来实现。 茎尖得到利于成花的良好供应才能成花，一般认为茎尖分生组织中碳水化
合物，尤其是蔗糖含量更是成花的条件。 施用 ＧＡ 造成植株体内蔗糖主要用于增加节间
生长，从而抑制成花；如果改用 Ｃ３唱羟基异构体 １６，１７唱二羟 ＧＡ５ ，不增加节间生长，其抑制
成花的作用也就没了（Ｋｉｎｇ ａｎｄ Ｂｅｎ唱Ｔａｌ　２００１）。

随着生理学研究的不断深入，多因子控制假说逐渐得到学术界的认同。 该学说认为
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多种激素、代谢物、营养等化学物质与阶段转变有关，其中碳水化合物，尤其是蔗糖、内源
激素、多胺、矿物质等都很重要（Ｂｅｒｎｉｅｒ ｅｔ ａｌ畅１９９３）。 一种或几种 ＧＡ 起初始信号作用，
淀粉动员和蔗糖含量是关键，通过蔗糖与 ＣＴＫ、ＧＡ 及 ＡＢＡ，蔗糖与 ＧＡ 和 ＡＢＡ 相互关联，
调节碳水化合物代谢的酶活性及碳水化合物的吸收、分配来完成整个过程。 在拟南芥、
玉米、苹果等植物上已经克隆到上百个与阶段转变或成花有关的基因，对多因子控制学
说的支持越来越有力（Ｌａｖｙ ａｎｄ Ｄｅａｎ　１９９８）。
１畅２畅１　碳水化合物

碳水化合物通过影响成花与阶段转变间接相关。 植物接受花诱导后，茎尖分生组织
中的蔗糖浓度瞬时激增，刺激细胞有丝分裂。 饲喂葡萄糖、果糖或蔗糖都能促进苹属
（Marsilea）植物成花，但甘露醇不能，说明花诱导中蔗糖的作用不是调节渗透性，而是作
为营养物质。 研究表明，蔗糖不是成花的诱因，而是助剂，因为有些百合在蔗糖浓度不增
加的条件下也能成花。 用于成花的蔗糖可能来源于储藏的碳水化合物。 在有的试验中
当达到光饱和点时，茎尖蔗糖浓度也达到饱和点，成花量也饱和，曾经推测成花的蔗糖是
光合作用产生的；又有实验证实在黑暗条件下，植物接受花诱导茎尖中蔗糖浓度也激增，
则说明蔗糖来源于茎叶中储藏的碳水化合物。 学术界比较公认后者，认为蔗糖激增来源
于茎叶中储藏的淀粉，淀粉动员（ｍｏｂｉｌｉｚａｔｉｏｎ）是花诱导早期的重要步骤，拟南芥淀粉动
员突变体对花诱导没有反应（Ｅｉｍｅｒｔ ｅｔ ａｌ畅１９９５）。 究竟是什么酶如此迅速地使淀粉降
解，又如此迅速地运抵茎尖呢？ 目前还没有得到有说服力的试验证据。

桃童期叶片和成年期叶片在光合能力及淀粉、蔗糖、山梨醇含量上都有区别，或许可
作为桃实生树童性的标记（Ｂｉｔｏｎｔｉ ｅｔ ａｌ畅２００２）。
１畅２畅２　激素
1畅细胞分裂素
　　细胞分裂素类对阶段转变和成花有明显的促进作用，欧白芥（Sinapis alba Ｌ畅）接受花
诱导后，成花信号迅速由韧皮部下传到根，这个信号很可能是蔗糖，因为接受长日照处理
１ ｈ 内，根中的蔗糖浓度增加。 下传信号导致根中成花信号再由木质部上运到茎尖，上运
信号应该是细胞分裂素，根中已有的玉米素核糖（ ｚｅａｔｉｎ ｒｉｂｏｓｉｄｅ， ＺＲ）和异戊基腺嘌呤核
糖（ ｉｓｏｐｅｎｔｅｎｙｌａｄｅｉｎｅ ｒｉｂｏｓｉｄｅ， ｉＰＲ）被激活，通过木质部外运，之后叶也释放异戊基腺嘌
（ ｉｓｏｐｅｎｔｅｎｙｌａｄｅｉｎｅ， ｉＰ）运往茎尖，促进阶段转变。 上述试验中还发现，早期环剥处理会起
到抑制成花的作用，只有植株或树体达到一定阶段才行。 转基因拟南芥大量积累细胞分
裂素但不成花，说明细胞分裂素的持续、普遍分布无济于事，要求在适当的时间、合适的
空间达到一定量才起作用，而且其分布比其剂量效应更重要。 但是，比利时、法国和捷克
３ 个国家的 ９ 位科学家联合发表研究报道，用免疫化学方法测得烟草成年营养生长期即
将结束时，茎尖分生组织中的游离态 ＺＴ、ＤＨＺ 和 ｉＰ含量显著下降（Ｄｅｗｉｔｔｅ ｅｔ ａｌ畅１９９９）。

茎尖分生组织中有足够的 ＺＴ 和适宜的分布是桃实生树成花的先决条件，桃成年区
茎尖较童区茎尖 ＺＴ 含量高，分布广泛，可作为桃实生树童性消失的标记（Ｂｉｔｏｎｔｉ ｅｔ ａｌ畅
２００２）。 叶面喷施 ＢＡ 能部分克服 ＧＡ 对阶段转变的抑制作用。 外源 ＢＡ 处理欧亚种葡萄
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４ 周龄实生苗的茎尖可以导致开花结果，而对照需要 ３ ～５ 年 （ Ｓｒｉｎｉｖａｓａｎ ａｎｄ Ｍｕｌｌｉｎｓ
１９７８， １９７９）。 葡萄实生苗水培的营养液中含有 １００ ｍｇ· Ｌ －１

的 ＣＣＣ 能增加其伤流液中内
源 ＣＴＫ 水平。

随着阶段转变，松树 ＺＴ增加，ｉＰ 减少，可用 ｉＰ／ＺＴ 的值作为阶段转变的标记（Ｖａｌｄｅｓ
ｅｔ ａｌ畅２００２）。 内源 ＣＴＫ 也可作为橡胶（Hevea brasiliensis）组培苗返童的标记（Ｐｅｒｒｉｎ ｅｔ ａｌ畅
１９９６）。
2畅赤霉素

通常认为赤霉素对木本被子植物的阶段转变和成花有抑制作用。 洋常春藤（Hedera
helix Ｌ畅）等阔叶木本 ＧＡ 由根产生，运输到茎尖保持童性，童期芽中 ＧＡ 含量高于成年期
芽，根中 ＧＡ 含量高于地上部组织，去掉根或扦插将使洋常春藤 ＧＡ 水平下降；随着树体
长高，运抵茎尖的 ＧＡ 量逐渐减少，对成花的抑制作用减弱，逐渐失去童性（Ｆｒｙｄｍａｎ ａｎｄ
Ｗａｒｅｉｎｇ　１９７３ａ，１９７３ｂ， １９７４； Ｗａｒｅｉｎｇ ａｎｄ Ｆｒｙｄｍａｎ　１９７６）。 对成花起抑制作用的主要
是 ＧＡ７ ，对茎加长起主要作用的是 ＧＡ５ ，施用外源 ＧＡ 后，ＧＡ５活性高，ＧＡ４ 、ＧＡ９与茎加长

生长无关（Ｘｕ ｅｔ ａｌ畅１９９７）。 施用外源 ＧＡ 能导致洋常春藤成年态生长向童态生长转变
（Ｒｏｇｌｅｒ ａｎｄ Ｄａｈｍｕｓ　１９７４）。 多效唑、烯效唑等多种生长抑制剂都是通过抑制 ＧＡ 生物
合成来起到促花的作用（Ｆｌｅｔｃｈｅｒ ｅｔ ａｌ畅２０００；Ｈｅｄｄｅｎ ａｎｄ Ｇｒａｅｂｅ　１９８５）。 但 ＧＡ 对成花
和阶段转变的作用因物种而异，与上述结果相反的试验证实，ＧＡ 在甜樱桃阶段转变过程
中不起作用（Ｏｌｉｖｅｉｒａ ａｎｄ Ｂｒｏｗｎｉｎｇ　１９９３）。 ＧＡ 甚至是草本植物和裸子植物成花的促进
剂（Ｋｉｎｇ ａｎｄ Ｅｖａｎｓ　２００３； Ｍｅｉｌａｎ　１９９７）。 ＧＡ 是拟南芥成花的初级信号，ＧＡ 缺陷型基
因突变不能成花，而且施用 ＧＡ 抑制剂盐酸唱２唱氯乙基三甲基胺（２唱ｃｈｌｏｒｏｅｔｈｙｌｔｒｉｍｅｔｈｙｌａｍ唱
ｍｏｎｉｕｍ ｃｈｌｏｒｉｄｅ）可推迟成花。
3畅生长素

生长素与成花和阶段转变的关系尚不十分清楚，花诱导后生长素水平下降，生长素
与细胞分裂素的比值下降。 板栗童期枝条内源 ＩＡＡ 含量高于成年期枝条（Ｂａｌｌｅｓｔｅｒ ｅｔ ａｌ畅
１９９９）。 外源 ＩＢＡ 抑制黑穗醋栗成花，主要是通过调节碳水化合物的源库关系，调动营养
和激素向发育器官转移，间接延长童期。
4畅脱落酸

通常认为脱落酸对阶段转变和成花有抑制作用。 洋常春藤童期叶 ＡＢＡ 含量是成年
叶的 ５ 倍（Ｈｉｌｌｍａｎ ｅｔ ａｌ畅１９７４）。

以上研究结果说明植物阶段转变是个相当复杂的生理过程，多种生理生化指标随之
发生质或量的变化。 但多数有关研究无论选用何种材料类型和何种研究方法，基本上都
是通过对童期材料与成年期材料之间生理生化指标进行比较，分析童期与成年期之间的
生理差异。 如果能了解植物从童期进入成年营养生长期，再进入生殖生长期的整个过程
中究竟发生了怎样的生理变化，对于认识植物阶段转变的生理机制将会更加有利。

作者研究发现，苹果杂种实生树（‘红玉’ ×‘金冠’）成年营养生长期的韧皮部中 ＺＴ、
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ｉＰ含量都很高，是童期和生殖生长期含量的 ２ 倍以上，但成年营养生长期实生树叶片中
ＤＨＺＲ 含量却明显低于童期和生殖生长期。 ‘巨峰’葡萄自然实生树韧皮部中 ＺＴ、ＺＲ、
ＤＨＺＲ 和 ＧＡ 含量随节位升高的动态曲线分别在 １６ 和 ２１ 节出现明显拐点。 ‘大久保’桃
自然实生树叶片、芽、韧皮部中内源激素随节位升高的动态变化显示，处于童期的三种组
织中的 ＡＢＡ 含量最高，进入成年营养生长期后 ＡＢＡ 含量下降；成年营养生长期的 ＺＴ、
ｉＰ、ＧＡ 含量显著高于童期和生殖生长期；ＧＡ 含量在生殖生长期达到最低值。
１畅２畅３　多胺

高等植物阶段转变和成花过程中内源多胺含量发生变化。 花诱导后欧白芥叶片向
韧皮部输出腐胺，用药剂抑制腐胺合成可以抑制成花。 葡萄组培苗内源腐胺含量及腐
胺／（精胺＋亚精胺）的值都可以作为外植体童性或组培苗返童的标记。 验证性试验也证
明，随着实生苗童性减弱，腐胺含量升高（Ｈｅｌｏｉｒ ｅｔ ａｌ畅１９９８）。 作者发现，‘巨峰’葡萄自
然实生树 ２１ 节后，腐胺和亚精胺含量都明显升高。 秋子梨和白梨的杂种（Pyrus ussurien唱
sis Ｍａｘｉｍ畅×P畅bretschneideri Ｒｅｈｄ畅）实生树韧皮部、叶片中腐胺含量（图 １唱１）及腐胺／
（精胺 ＋亚精胺）的值（图 １唱２）都在 ９０ 节之后增加到较高水平。 在板栗组培苗中也发现
类似结果。

图 １唱１　梨实生树韧皮部腐胺含量的动态变化 图 １唱２　梨实生树腐胺／（精胺＋亚精胺）值的
动态变化

１畅２畅４　多酚
欧洲板栗组培苗中缩合丹宁的含量可作为童期或返童（ ｒｅｊｕｖｅｎａｔｉｏｎ）的生化标记

（Ｆｅｒｎａｎｄｅｚ唱Ｌｏｒｅｎｚｏ ｅｔ ａｌ畅１９９９）。 类黄酮（ ｆｌａｖｏｎｏｉｄ）是火棘（Pyracantha coccinea）阶段转
变的定性标记，在营养生长阶段这类次生代谢物质逐渐出现在地上部分，只有进入生殖
生长阶段，才能在根中检测到它们（Ｆｉｃｏ ｅｔ ａｌ畅２０００）。 花青苷消失是洋常春藤进入成年
期的标记 （Ｍｕｒｒａｙ ａｎｄ Ｈａｃｋｅｔｔ　１９９１）。 不同酚类物质含量的比值与杂种核桃（ Juglans
nigra × J畅regia）返童显著相关（Ｊａｙ唱Ａｌｌｅｍａｎｄ ｅｔ ａｌ畅１９８８）。

‘巨峰’葡萄自然实生树生长到 ２１ 节进入生殖生长期，只有在生殖生长期的韧皮部
中才能检测到绿原酸（图 １唱３），芽中才能检测到对羟基苯甲酸（图 １唱４），这两种酚酸可以
作为葡萄进入生殖生长期的定性标记（Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ畅２００５）。
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图１唱３　葡萄实生树韧皮部绿原酸含量的动态变化
（ Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ．２００５）

图 １唱４　葡萄实生树对羟基苯
甲酸含量的动态变化
（ Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ．２００５）

Ｚｈａｎｇ 等（２００６）研究发现，苹果‘红玉’ ×‘金冠’２ 年生杂种实生树处于童期的定性
标记是叶片中检测不到槲皮素，芽中检测不到根皮苷，叶片和韧皮部中能检测到咖啡酸。
进入生殖生长期后的韧皮部中检测不到杨梅苷，叶片中也不再含有咖啡酸，是苹果实生
树生殖生长期的定性标记；而实生树童性消失进入成年营养生长期时，韧皮部中检测不
到咖啡酸，芽中出现根皮苷，叶片中能检测到丰富的槲皮素（图 １唱５ ～图 １唱８）。

图 １唱５　苹果实生树根皮苷含量的动态变化
（ Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ．２００６）

图 １唱６　苹果实生树杨梅苷含量的动态变化
（ Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ．２００６）
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图 １唱７　苹果实生树咖啡酸含量的动态变化
（ Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ．２００６）

图 １唱８　苹果实生树槲皮素含量的动态变化
（ Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ．２００６）

1畅3　阶段转变的分子机制
大多数多年生木本被子植物童期和生殖生长期存在许多性状差异，称为异型性（ｈｅｔ唱

ｅｒｏｂｌａｓｔｙ），而有些则不表现明显的性状差异。 无论植株是否表现出形态性状的差异，其
阶段转变过程中所发生的一切生理变化都是受遗传控制的。 为了进一步理解童性和阶
段转变的分子机制，从 ２０ 世纪 ８０ 年代开始，人们分别从蛋白质、ＲＮＡ、ＤＮＡ 和基因四个
角度进行了大量的研究工作，取得了明显进展。
１畅３畅１　ＤＮＡ修饰

植物阶段转变过程中，不同发育阶段存在 ＤＮＡ 特异，或者存在 ＤＮＡ 修饰度和修饰方
式的差异。
1畅DNA 特异

Ｈｕａｎｇ 等（１９９５）对北美红杉（ Sequoia sempervirens）线粒体 ＤＮＡ（ｍｔＤＮＡ）进行 ＲＦＬＰ
分析，发现童期及返童枝条 ｍｔＤＮＡ 有 ４畅０ ｋｂ 和 ３畅６ ｋｂ ２ 个特异性 BamＨⅠ限制酶切片
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段，成龄枝条中没有。 随后，在该树种未经酶切的 ｍｔＤＮＡ 中，除了发现有 ２３ ｋｂ 的环状
ＤＮＡ 外，还发现有 ６ 个环状质粒结构的小分子 ＤＮＡ 中，有 ４ 个是童期或返童材料特异性
的，分别为 ３畅２ ｋｂ、３畅９ ｋｂ、４畅０ ｋｂ 和 ４畅５ ｋｂ，而且，这些小分子环状 ＤＮＡ具有 ３８％～５６％
的同源性，叶绿体 ＤＮＡ 和核 ＤＮＡ 中均未发现与童性相关的片段（Ｈｕａｎｇ ｅｔ ａｌ畅２００３）。 张
才喜等（２０００）也曾报道 １４ 年生湖北海棠实生树童区叶片基因组 ＤＮＡ 含有 １ 个约 ２畅１
ｋｂ的特异 ＤＮＡ ＲＡＰＤ 多态性片段，成龄区叶片中未扩增出该片段。
2畅DNA 甲基化

ＤＮＡ 甲基化是基因调控的重要途径之一，不同的 ＤＮＡ 甲基化度、甲基化分布和甲基
化特异位点都影响染色质的结构和基因的表达。 Ｐｏｅｔｈｉｇ（１９９０）在综述植物形态建成时
提到 ＤＮＡ 甲基化与发育阶段的调节有关。

在模式植物上，通过脱甲基化，使 ＤＮＡ 甲基化程度降低，可导致拟南芥早开花。 用
脱甲基化剂 ５唱氮杂胞嘧啶核苷（５唱ａｚａｃｙｔｉｄｉｎｅ， ５唱ａｚａｃ）处理可以使冬小麦、晚花型拟南芥
等春化型草本植物提早开花（Ｆｉｎｎｅｇａｎ ｅｔ ａｌ畅１９９８）。 随着树龄的增长，辐射松（Pinus ra唱
diata）分生组织中 ＤＮＡ 甲基化程度逐渐降低，返童过程中甲基化程度逐渐增强（Ｆｒａｇａ ｅｔ
ａｌ畅２００２）。 旺盛生长、不具备成花能力的板栗组培苗的 ＤＮＡ 甲基化度为 ２３％；而具备成
花能力的成龄组织的组培苗仅为 １３畅７％，休眠期则表现过度甲基化（ ｈｙｐｅｒｍｅｔｈｙｌａｔｉｏｎ）
（Ｈａｓｂúｎ　２００５）。

相反，３ ～６ 月份营养生长过程中，桃成年期茎尖分生组织中核 ＤＮＡ 甲基化度高，而
童期或返童茎尖分生组织中 ＤＮＡ 甲基化度较低。 除了甲基化度的不同，还检测到了
ＤＮＡ 甲基化分布的差异，成年期茎尖分生组织中核 ＤＮＡ 甲基化呈现弥散型分布，而童期
或返童茎尖分生组织中 ＤＮＡ 甲基化呈周缘分布（Ｂｉｔｏｎｔｉ ｅｔ ａｌ畅２００２）。

Ｂａｕｒｅｎｓ等（２００４）测定了马占相思（Acacia mangium）的 ＤＮＡ 甲基化情况，表现童性
的微繁苗的 ＤＮＡ 甲基化度（２２畅０４％）略高于表现成年态的微繁苗（２０畅７％），但利用甲基
化敏感扩增多态性技术（ｍｅｔｈｙｌａｔｉｏｎ ｓｅｎｓｉｔｉｖｅ ａｍｐｌｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍ， ＭＳＡＰ），从所获
得的 ４９ 个甲基化位点中分别筛选到 ３ 个童性特异位点和 ３ 个成年态特异位点。
１畅３畅２　基因表达

生殖生长期最可靠的标记就是生殖器官的形成和发育，阶段转变的开始与结束通常
依据植物体在自然条件下或接受诱导后成花的情况来判断。 实际上，虽然成花与阶段转
变关系密切，但二者是两个相对独立的生理过程（Ｚｉｍｍｅｒｍａｎ ｅｔ ａｌ畅１９８５）。 以往的研究
中在组织、细胞水平上无法区分某因素究竟是对成花产生了影响还是对阶段转变发生了
作用，无法将成花与阶段转变两个生理过程正确区分开来（Ｍｅｉｌａｎ　１９９７），而在分子水平
上则完全有可能对成花和阶段转变分别进行研究。 但是，即使在模式植物上，目前已知
的研究材料和研究方法尚不能做到这一点。 因此，虽然裸子植物与被子植物阶段转变的
机制不同，被子植物中草本植物和木本植物也有区别，依据基因的保守性和同源性，以草
本模式植物上发现或克隆到的基因作为基础来研究木本被子植物阶段转变，仍是目前最
有效的途径之一。
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近年，从几种模式植物上分离克隆了大量的基因，有些与开花有关，有些与阶段转变
有关，如花序分生组织特异性基因（TFL）同源基因、花分生组织特异基因 LEAFY （LFY）、
APETALA１（AP1）同源基因和花器官特异基因（AP1、AP3、DEF、AG）同源基因等。 这些基
因在拟南芥或烟草中的异位表达显示它们的确能控制生殖生长的转变，同时一些开花调
节基因的表达或抑制可以提早开花。

Ｗｅｉｇｅｌ等（１９９２）首先利用 ＲＦＬＰ 技术从拟南芥 lfy1 突变体中克隆出了全长 LFY 基
因，认为是一个花分生组织特异基因，后来又发现它控制着植物开花时间。 之后相继在
２０ 多种植物上克隆到了 LFY同源基因，其中包括苹果 AFL1、AFL2 和葡萄 VFL 基因（Ｃａｒ唱
ｍｏｎａ ｅｔ ａｌ畅２００２； Ｗａｄａ ｅｔ ａｌ畅２００２）。 Ｐｅ鼻ａ 等（２００１）将拟南芥 LFY 基因导入柑橘，转基
因柑橘当年就开花，且果实发育正常，所结种子无论是珠心胚还是合子胚起源，均可当年
播种，翌年春天即可开花结果。

玉米中的 APETALA2 同源基因 glossy15 （ gl15 ） 在童期叶片中表达，通过接受
ｍｉｃｒｏＲＮＡ １７２ （ｍｉＲ１７２）的调节来控制童性。 转 gl15 基因玉米维持童性，延迟生殖生长。
认为 APETALA２ 同源基因与 ｍｉＲ１７２ 之间的平衡是高等植物阶段转变的分子机制（Ｋｅｒ唱
ｓｔｅｔｔｅｒ ａｎｄ Ｐｏｅｔｈｉｇ　１９９８； Ｌａｕｔｅｒ ｅｔ ａｌ畅２００５； Ｍｏｏｓｅ ａｎｄ Ｓｉｓｃｏ　１９９６）。 DAL1 基因在 １ ～４
年生挪威云杉（Picea abies）实生树上不表达，从 ５ 年生实生树开始表达，之后随树龄增加
而增强，认为该基因调节童期向成年期的转变（Ｃａｒｌｓｂｅｃｋｅｒ ｅｔ ａｌ畅２００４）。 该文作者承认
“成年营养生长期”的存在，但仅指出挪威云杉进入生殖生长期需 ２０ ～２５ 年，并未明确成
年营养生长期从何时何处开始，只有当该树种 ５ 年生树刚好达到成年营养生长期，才能
认定 DAL1 就是阶段转变基因。 这些结果对研究果树作物成花和阶段转变的分子机制奠
定了基础。

以拟南芥 LFY３ 的部分为探针对梨、苹果、湖北海棠和柑橘等果树基因组 ＤＮＡ 进行
杂交， 显示供试果树基因组中均存 LFY同源基因（陈大明和张上隆　１９９７），随后他们利
用 ＰＣＲ 技术从柑橘基因组中分离了一条 LFY 同源基因 csLFY（陈大明等　２００１）。 在苹
果上已分别克隆到了 LFY 的同源基因 AFL1 和 AFL2、MADS唱box 同源基因 MdMAD，以及
TFL 的同源基因 MdTFL 等 （Ｋｏｔｏｄａ ｅｔ ａｌ畅２００５； Ｗａｄａ ｅｔ ａｌ畅２００２； Ｙａｏ ｅｔ ａｌ畅１９９９）。
MdTFL 基因在苹果的营养器官大量表达而在生殖器官不表达，将其转入拟南芥后延迟开
花。 将反义 MdTFL基因转入苹果，花期提早至嫁接后 ８ ～１５ 个月，而正常的植株开花需
要 ５ 年的时间（Ｋｏｔｏｄａ ｅｔ ａｌ畅２００３）。 如果能够进一步明确开花时植株尚未进入成年营养
生长期，则该基因可能与童性有关；如果开花时植株已经进入成年营养生长期，那么该基
因只与成花有关。

北美落叶松 （ Larix laricina）童期树的幼嫩针叶中表达了大量的叶绿素结合蛋白
ｍＲＮＡ（Ｈｕｔｃｈｉｓｏｎ ｅｔ ａｌ畅１９９０）。 后来在洋常春藤上也发现，叶绿素结合蛋白基因在童期
和成年期存在差异表达（Ｗｏｏ ｅｔ ａｌ畅１９９４）。 甜樱桃‘斯坦拉’（Ｓｔｅｌｌａ）实生树童期茎尖与
其扦插树茎尖提取的 ｍＲＮＡ 可以离体表达出差异蛋白质（Ｂｅｓｆｏｒｄ　１９９６）。 就目前的研
究手段，可以筛选果树实生树不同发育阶段的差异 ｍＲＮＡ，构建 ｃＤＮＡ 文库，克隆与童性
或阶段转变直接相关的基因。

蛋白质是基因表达的产物。 植物阶段转变的过程，必然伴随着蛋白质的定性、定量
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变化。 因此，童期、成年营养生长期、生殖生长期应该分别存在特异的蛋白质，许多研究
结果证明了这一点。 在不同的植物中分别发现了童期特异蛋白、成年期特异蛋白，或者
不同发育阶段存在蛋白质表达量的差异。

在有些植物的童期组织中能检测到一些特异的低分子质量蛋白质，而生殖生长期的
组织中没有。 Ｂｏｎ（１９８８）发现巨杉（ Sequoiadendron giganteum）童期及返童组织中有一种
特异膜蛋白———Ｊ１６（１６ ｋＤａ）。 Ｂｅｓｆｏｒｄ 等（１９９６）将甜樱桃栽培品种‘斯坦拉’的自然实
生树在严格控制的环境条件下培养，用双向电泳技术研究实生树茎尖低分子质量蛋白质
的含量，发现 １２ ｋＤａ、２７ ｋＤａ 和 ３０ ｋＤａ 蛋白质是实生树的特异性多肽，在相同条件下培
养的 Ｓｔｅｌｌａ扦插树则不含这几种蛋白质。 将其中的低丰度的 １２ ｋＤａ 蛋白质进行氨基酸
测序后比较发现，这种蛋白质与高等植物叶绿素合成相关的 ５唱氨基乙酰丙酸脱水酶
（５唱ａｍｉｎｏｌｅｖｕｌｉｎｉｃ ａｃｉｄ ｄｅｈｙｄｒａｔａｓｅ， ＥＣ４畅２畅１畅２４）的 ５０ ｋＤａ 亚基有同源性，认为该 １２ ｋＤａ
蛋白质是阶段转变的相关蛋白质。 草本植物中也发现同样的现象，拟南芥的一个无童期
基因突变的营养生长期对亲环素 ４０（Ｃｙｃｌｏｐｈｉｌｉｎ ４０）有特殊需要，进入生殖生长期后就不
再需要了（Ｂｅｒａｒｄｉｎｉ ｅｔ ａｌ畅２００１）。

在另一些植物生殖生长期的组织中可以检测到特异的低分子质量蛋白质。 Ａｍｏ唱
Ｍａｒｃｏ等（１９９３）用 ８０ 年生欧洲板栗（Castanea sativa Ｍｉｌｌ畅）实生树树冠枝条代表生殖生长
期组织，用基部萌蘖代表童期组织，分别建立组织培养无性系，采用 ＳＤＳ唱ＰＡＧＥ 分析试管
苗低分子质量蛋白质含量，未发现生殖生长期组织和童期组织的膜蛋白存在差异，但是
细胞液蛋白质和一些细胞器或质膜蛋白存在明显差异。 生殖生长期试管苗中发现 ４３畅６
ｋＤａ、３８畅０ ｋＤａ、１８ ｋＤａ 和 １６畅５ ｋＤａ 几条特异蛋白质谱带。

还有些植物的童期和生殖生长期组织中虽然未检测到定性的差异蛋白质，但多种低
分子质量蛋白质存在表达量的差异（Ａｔｈｅｒｔｏｎ ｅｔ ａｌ畅１９９８；Ｈｕａｎｇ ｅｔ ａｌ畅２００３）。 橄榄实生
树童期叶片和韧皮部中 ２９ ｋＤａ 蛋白质表达量大，而 ３５ ｋＤａ 蛋白质在生殖生长期的叶片
和韧皮部中大量表达，不同基因型和组合间稳定，还有些差异是品种特异性的，如童期和
生殖生长期组织中 ６３ ｋＤａ 蛋白质存在差异。 认为 ２９ ｋＤａ 蛋白质与童性有关（Ｇａｒｃｉａ
２０００）。 甜樱桃实生树 ２８ ｋＤａ 蛋白质在童期茎尖中的表达量高于成年母本树的扦插苗
（Ｈａｎｄ ｅｔ ａｌ畅１９９６）。

1畅4　阶段转变的调控
对于果树等以花、果实或种子为产品的木本植物，人们常常希望树体迅速通过童期，

尽快进入生殖生长期；而对于林木等以营养器官为产品的植物，或者虽然以生殖器官为
产品，但为了获得较高的抗性、旺盛的营养生长和较强的生根能力，保持和恢复童性则往
往成为人们追求的目标。 例如，用材林树种童期木材产量较高；许多果树童期材料的组
培生根能力较强；橡胶童期树的产胶量较成年期树高。 因此，对于不同的植物或者同种
植物不同研究目的，需要对阶段转变分别进行正向、逆向两个方向的调控。
１畅４畅１　阶段转变的正向调控

为提高果树育种效率，将实生树从播种到自然条件下连续开花结果所需的时间缩到
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最短一直是果树育种工作者追求的目标。 促进实生树提早开花结果包括两方面的技术
措施：缩短实生树童期和缩短成年营养生长期，但是，这两方面的技术措施在原理上是完
全相反的。
1畅缩短童期

为实生树提供最适宜营养生长的环境条件，使实生树获得最快的营养生长速度，是
缩短实生树童期的最有效技术措施。 新西兰人工环境实验室自 １９９３ 年开始研究通过给
予适宜环境条件缩短苹果实生树的童期。 如果让苹果实生苗在 ３０℃恒温条件下生长，平
均每天可以伸长 １ 节；如果冬春季节在 ２６℃恒温，１６ ｈ 日长条件下，加上 Ｃｉｍｅｃｔａｃａｒｂ 抑
制节间生长，苹果实生苗 ３ ～４ 个月就能长到 １００ 节，移入田间后再长 ２０ 节可以进行促花
处理。 这项技术已在柑橘上成功了，可在播种后 １２ 个月内开花。 但育种实践中这样的
环境控制设施不易满足，而且植株大了以后移动也不便操作，后来又试验了把种子播种
到别的有适宜气候条件的地方，１８ 个月后把顶端接穗采回扦插的方法。

河北省昌黎果树所连续多年应用了一套缩短实生树童期的杂种实生树培育技术，效
果很好。 ２ 月上旬将大批通过休眠的苹果、梨、桃、葡萄、板栗和甜樱桃等杂交种子在
２６℃人工气候箱中催芽，之后在光温湿全自控温室中将杂交种子播种于直径内 ６ ｃｍ 的营
养钵中，如果不加地热线，一般 ３ ～７ 天可出全苗。 设定昼夜温度 ２５／１５℃，相对湿度
８０％～９０％，４ 周后桃实生苗可生长到 １０ ～１５ ｃｍ，苹果、梨、葡萄、板栗、甜樱桃等实生苗
可生长到 ５ ～１０ ｃｍ。 这时将实生苗从 ６ ｃｍ 营养钵转移到 ９ ｃｍ 营养钵中，到 ５ 月上旬桃
实生苗可生长到 ３０ ～４０ ｃｍ 高，树种实生苗可达 １５ ～２０ ｃｍ 高，可以将实生苗带土坨直接
定植于杂种初选圃。 正常肥水管理，桃实生树当年可生长到 １００ ～１５０ ｃｍ，树种均可生长
到 ８０ ～１００ ｃｍ。 桃、葡萄、板栗实生树到播种次年可以接受促花措施大量成花，苹果、梨
实生树第三年可以实施促花。
2畅缩短成年营养生长期和促花

缩短成年营养生长期是指通过采取有效措施降低实生树成花节位。 目前还没有专
用的降低果树实生树成花节位的方法，实践中一般采用与促花有关的技术措施，包括低
温、生长调节剂、嫁接、扦插、环剥、环割、绞缢、限根、断根等。 这方面的研究报道很多，许
多促花的技术可以显著提高果树实生树成花率，但并非所有促花措施都能有效地降低实
生树的成花节位。

１） 温度
低温对缩短童期和花诱导有明显作用，经过 ５ ～１０ 周足以诱导休眠的温度（１５℃），７

月龄柚子（Citrus paradisii）开了花。 桃、橄榄、甜橙、荔枝也有同样效果。
２） 植物生长调节剂
植物生长调节剂研究最多，不同植物种类效果不一。 昌黎果树所研究了 ＢＡ、ＫＴ３０、

ＣＣＣ、ＺＴ、乙烯利、多效唑、烯效唑、亚精胺 ８ 种生长调节剂对降低苹果、梨、桃、葡萄、板栗
等杂种实生树成花节位的效果。 ２００３ ～２００４ 年，在‘大久保’桃 ２ 年生自然实生树上进行
的 ７０ 个试验处理中有 ５ 个试验处理对诱导实生树增加成花量有显著效果，有 ８ 个处理有
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明显降低桃实生树始花节位的作用。 既显著降低成花节位又显著提高成花率的处理仅
有 ２ 个，分别是 ７ 月 ５ 日和 １０ 日整株喷施 ２ 次 ２０００ ｍｇ· Ｌ －１

多效唑和 ７ 月 ５ 日整株喷施
１ 次 １２５ ｍｇ· Ｌ －１

烯效唑，桃实生树平均最低成花节位由 ８４ 节降低到 ６０ ～６２ 节。 几年来
７ 月初喷施 １ 次 １２５ ｍｇ· Ｌ －１

烯效唑已经作为常规技术应用于该项目组桃育种实践中。
用同样的研究方法，Ｚｈａｎｇ 等（２００６）试验了 ６ 种生长调节剂 ２３ 个处理组合对降低

‘金冠’苹果 ３ 年生自然实生树成花节位的效果。 结果既显著提高了成花率，又显著降低
成花节位的处理为 ６ 月 ２０ 日和 ７ 月 １ 日分别整株喷施 ２ 次 ５０ ｍｇ· ｋｇ －１ ＢＡ 加 １０００ ｍｇ·
ｋｇ －１
乙烯利，实生树平均最低成花节位由 １２２ 节降低到 ７７ 节。
３） 营养物质
在营养条件好的环境中，尤其微量元素供应充足时，实生树生长快，童期短。 氮的供

应以 ＮＨ ＋
４ 为主，单纯 ＮＯ －

３ 不好。
４） 栽培措施
嫁接：从实生树采条，高接在成龄树或矮化砧木上不改变童性，但成花提早，连续反

复嫁接效果更好。
扦插：黑穗醋栗实生苗上采条扦插就不必再长到相应高度即可开花。
维管限制：落叶松树直立生长要 ５ ～１０ 年才能结果，而维管限制令其水平生长 ３ 年半

即可开花。 维管限制如环切、环剥、环缢等措施只有当实生树有一定高度时才有效，但具
体那个树种多高为宜并无试验数据。 限根、根剪和断根利于白杨树实生树开花。 育种实
践中，苹果、梨、板栗的 ４ ～５ 年生杂种实生树采用环剥、拉枝、施用生长抑制剂等措施能
够成花。

５） 转基因
近年研究报道，许多植物的转基因植株可提早成花，这为缩短果树作物的育种周期

提出了一条很有希望的途径。 用目前克隆到的许多与阶段转变相关的基因构建转基因
工程植株，再以工程植株作亲本可以使杂交后代实生树提早成花。 但在阶段转变的生理
机制尚不完全清楚的前提下，利用转基因手段来缩短实生树开花结果的时间在果树育种
实践中应用的可行性尚待深入研究。
１畅４畅２　阶段转变的逆向调控

阶段转变的逆向调控主要是返童。 返童是指通过自然或人工措施使处于生殖生长
阶段的植物个体、器官、组织或细胞恢复童性的过程。 有些文献将返童译作“复幼”、“返
幼”，是与将童期译作“幼龄期”相对应的。 使植物返童的方法有很多，最简单的办法有将
实生树平茬、诱发根蘖，以及诱发树体基部产生萌蘖等。 在果树生产中，要找到某品种的
实生母株一般不容易，要获得返童材料必须采取其他有效措施。

最经典的实验是 １９５４ 年 Ｄｏｏｒｅｎｂｏｓ 通过嫁接首次使洋常春藤返童。 板栗成年树上
的枝条反复往童期砧木上嫁接可以使成龄枝条返童，嫁接 ４ 次后可组培生根（Ｇｉｏｖａｎｎｅｌｌｉ
ａｎｄ Ｇｉａｎｎｉｎｉ ２０００）。 同样原理，将北美红杉成龄组培苗反复微嫁接于童性组培砧木上，
每嫁接 １ 代童性增强一些，经过 ４ 代微嫁接，微茎段即可出现童性性状，并具备生根能
力，而且其生根能力可以保持 ３ 年之久（Ｈｕａｎｇ ｅｔ ａｌ畅１９９２）。 即使不进行微嫁接，试管苗
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经过连续多次茎段继代培养也可以获得返童材料，尤其应用含有高浓度细胞分裂素的培
养基效果更好。 不管经过愈伤组织途径还是胚状体途径，植物的再生植株往往已经返
童。 另外，通过赤霉素和细胞分裂素等处理也能获得返童的效果。

有些时候返童是生产者不希望的，如经过反复继代培养进行快速繁殖的果树组培苗
直接用于生产时，会使树体开花结果期延迟。 所以生产中应尽量避免应用高代组培苗。

1畅5　前景与展望
许多果树作物都是多年生木本植物，其阶段转变的生理和分子机制与草本模式植物

可能不同，所以，要深入研究果树作物阶段转变的机制，虽然需要参考草本模式植物的研
究结果，但又不能完全依赖模式植物的研究思路，更宜建立适合木本果树作物的研究
方法。

当前，成花依然是木本果树作物阶段转变的最可靠的形态标记，虽然学术界仍然认
为植物阶段转变与成花是密切相关的两个独立的生理过程，但在组织和细胞水平上并不
能将这两个生理过程区分开来进行研究。 在今后的研究工作中，对成年营养生长期应给
予高度重视。 首先，阶段转变正向调控的措施中，缩短童期的措施多数是有利于营养生
长的，而缩短成年营养生长期的措施一般要抑制营养生长，所以研究成年营养生长期对
准确判断果树实生树的发育阶段，采取合理技术措施十分关键。 其次，可以将成年营养
生长期起始点的含义理解为童性与非童性的转折点，成年营养生长期结束点可以理解为
成花与非成花的转折点，如果能够利用生理标记确定成年营养生长期起始与结束的临界
点，则有希望排除成花基因的干扰，分别从蛋白质、ｍＲＮＡ 和 ＤＮＡ 三个方面单纯研究阶
段转变基因的表达与调控，从而揭示果树作物阶段转变的分子机制。

（张新忠）
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ｖｅｎｉｌｅ ａｎｄ ｍａｔｕｒｅ ｐｈａｓｅ Hedera helix Ｌ．Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌ， ９７： ３４３ ～３５１

Ｏｌｉｖｅｉｒａ Ｃ Ｍ， Ｂｒｏｗｎｉｎｇ Ｇ．１９９３． Ｓｔｕｄｉｅｓ ｏｎ ｔｈｅ ｉｎｄｕｃｔｉｏｎ ｏｆ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｉｎ ｊｕｖｅｎｉｌｅ Prunus avium Ｌ． Ｊ Ｈｏｒｔ Ｓｃｉ，
６８： ７３１ ～７３９

Ｐｅ鼻ａ Ｌ， Ｍａｒｔíｎ唱Ｔｒｉｌｌｏ Ｍ， Ｊｕ被ｒｅｚ Ｊ， ｅｔ ａｌ．２００１．Ｃｏｎｓｔｉｔｕｔｉｖｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ Arabidopsis LEAFY ｏｒ APETELA1 ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｃｉｔｒｕｓ ｒｅ唱
ｄｕｃｅｓ ｔｈｅｉｒ ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ ｔｉｍｅ．Ｎａｔｕｒｅ Ｂｉｏｔｅｃｈ， １９： ２６３ ～２６７

Ｐｅｒｒｉｎ Ｙ， Ｄｏｕｍａｓ Ｐ， Ｌａｒｄｅｔ Ｌ， ｅｔ ａｌ．１９９６．Ｅｎｄｏｇｅｎｏｕｓ ｃｙｔｏｋｉｎｉｎｓ ａｓ ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｍａｒｋｅｒｓ ｏｆ ｒｕｂｂｅｒ唱ｔｒｅｅ （Hevea brasilien唱
sis） ｃｌｏｎｅ ｒｅｊｕｖｅｎａｔｉｏｎ．Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ唱Ｔｉｓｓｕｅ ａｎｄ Ｏｒｇａｎ Ｃｕｌｔｕｒｅ， ４７： ２３９ ～２４５

Ｐｏｅｔｈｉｇ Ｒ Ｓ．１９９０．Ｐｈａｓｅ ｃｈａｎｇｅ ａｎｄ ｔｈｅ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｈｏｏｔ ｍｏｒｐｈｏｇｅｎｅｓｉｓ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ．Ｓｃｉｅｎｃｅ， ２５０： ９２３ ～９３０
Ｒｏｇｌｅｒ Ｃ Ｅ， Ｄａｈｍｕｓ Ｍ Ｅ．１９７４．Ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｃ ａｃｉｄ唱ｉｎｄｕｃｅｄ ｐｈａｓｅ ｃｈａｎｇｅ ｉｎ Hedera helix ａｓ ｓｔｕｄｉｅｄ ｂｙ ｄｅｏｘｙｒｉｂｏｎｕｃｌｅｉｃ ａｃｉｄ唱
ｒｉｂｏｎｕｃｌｅｉｃ ａｃｉｄ ｈｙｂｒｉｄｉｚａｔｉｏｎ．Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌ， ５４： ８８ ～９４

Ｓｒｉｎｉｖａｓａｎｍ Ｃ， Ｍｕｌｌｉｎｓ Ｍ Ｇ．１９７８．Ｃｏｎｔｒｏｌ ｏｆ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｉｎ ｔｈｅ ｇｒａｐｅｖｉｎｅ （ Vitis vinifera Ｌ．）．Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌ， ６１： １２７ ～１３０
Ｓｒｉｎｉｖａｓａｎｍ Ｃ， Ｍｕｌｌｉｎｓ Ｍ Ｇ．１９７９．Ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｉｎ Vitis： Ｃｏｎｖｅｒｓｉｏｎ ｏｆ ｔｅｎｄｒｉｌｓ ｉｎｔｏ ｉｎｆｌｏｒｅｓｃｅｎｃｅｓ ａｎｄ ｂｕｎｃｈｅｓ ｏｆ ｇｒａｐｅｓ．
Ｐｌａｎｔａ， １４５： １８７ ～１９２

Ｖａｌｄéｓ Ａ Ｅ， Ｃｅｎｔｅｎｏ Ｍ Ｌ， Ｅｓｐｉｎｅｌ Ｓ， ｅｔ ａｌ．２００２．Ｃｏｕｌｄ ｐｌａｎｔ ｈｏｒｍｏｎｅｓ ｂｅ ｔｈｅ ｂａｓｉｓ ｏｆ ｍａｔｕｒａｔｉｏｎ ｉｎｄｉｃｅｓ ｉｎ Pinus radiate．
Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌ．Ｂｉｏｃｈｅｍ， ４０： ２１１ ～２１６

Ｗａｄａ Ｍ， Ｃａｏ Ｑ Ｆ， Ｋｏｔｏｄａ Ｎ， ｅｔ ａｌ．２００２．Ａｐｐｌｅ ｈａｓ ｔｗｏ ｏｒｔｈｏｌｏｇｕｅｓ ｏｆ FLORICAULA／LEAFY ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ．Ｐｌａｎｔ
Ｍｏｌ Ｂｉｏｌ， ４９： ５６７ ～５７７

·８１· 现代果树生物学



Ｗａｒｅｉｎｇ Ｐ Ｆ， Ｆｒｙｄｍａｎ Ｖ Ｍ．１９７６．Ｇｅｎｅｒａｌ ａｓｐｅｃｔｓ ｏｆ ｐｈａｓｅ ｃｈａｎｇｅ ｗｉｔｈ ｓｐｅｃｉａｌ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｔｏ Hedera helix Ｌ．Ａｃｔａ Ｈｏｒｔ， ５６：
５７ ～６８

Ｗｅｉｇｅｌ Ｄ， Ａｌｖａｒｅｚ Ｊ， Ｓｍｙｔｈ Ｄ Ｒ， ｅｔ ａｌ．１９９２．LEAFY ｃｏｎｔｒｏｌｓ ｆｌｏｒａｌ ｍｅｒｉｓｔｅｍ ｉｄｅｎｔｉｔｙ ｉｎ Arabidopsis．Ｃｅｌｌ， ６９： ８４３ ～８５９
Ｗｏｏ Ｈ Ｈ， Ｈａｃｋｅｔｔ Ｗ Ｐ， Ｄａｓ Ａ．１９９４．Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ａ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ／ｂ ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ ｇｅｎｅ ａｎｄ ａ ｐｒａｌｉｎｅ ｒｉｃｈ
ｐｒｏｔｅｉｎ ｇｅｎｅ ｉｎ ｊｕｖｅｎｉｌｅ ａｎｄ ｍａｔｕｒｅ ｐｈａｓｅ Ｅｎｇｌｉｓｈ ｉｖｙ （Hedera helix）．Ｐｈｙｓｉｏｌ Ｐｌａｎｔ， ９２： ６９ ～７８

Ｘｕ Ｙ Ｌ， Ｇａｇｅ Ｄ Ａ， Ｚｅｅｖａａｒｔ Ｊ Ａ．１９９７．Ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎｓ ａｎｄ ｓｔｅｍ ｇｒｏｗｔｈ ｉｎ Arabidopsis thaliana： Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄ ｏｎ ｅｘ唱
ｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ＧＡ４ ａｎｄ ＧＡ５ ｌｏｃｉ．Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌ， １１４： １４７１ ～１４７６

Ｙａｏ Ｊ Ｌ， Ｄｏｎｇ Ｙ Ｈ， Ｋｖａｒｎｈｅｄｅｎ Ａ， ｅｔ ａｌ．１９９９．Ｓｅｖｅｎ MADS唱ｂｏｘ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ａｐｐｌｅ ａｒｅ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐａｒｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｆｒｕｉｔ．
Ｊ Ａｍｅｒ Ｓｏｃｉ Ｈｏｒｔ Ｓｃｉ， １２４： ８ ～１３

Ｚｅｅｖａａｒｔ Ｊ Ａ Ｄ．１９７６．Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ｏｆ ｆｌｏｗｅｒ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ．Ａｎｎｕ Ｒｅｖ Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌ， ２７： ３２１ ～３４８
Ｚｈａｎｇ Ｘ Ｚ， Ｌｉ Ｃ Ｍ， Ｃｈａｎｇ Ｒ Ｆ， ｅｔ ａｌ．２００５．Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｐｏｌｙｐｈｅｎｏｌ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｌｏｎｇ ａ ｃａｎｅ ｏｆ ａ Vitis vinifera × labrusca
ｓｅｅｄｌｉｎｇ．Ｖｉｔｉｓ， ４４： １０１ ～１０２

Ｚｈａｎｇ Ｘ Ｚ， Ｚｈａｏ Ｙ Ｂ， Ｌｉ Ｃ Ｍ， ｅｔ ａｌ．２００６．Ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｐｏｌｙｐｈｅｎｏｌ ｍａｒｋｅｒｓ ｏｆ ｐｈａｓｅ ｃｈａｎｇｅ ｉｎ ａｐｐｌｅ （Malus domestica）．Ｊ
Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌ， ｉｎ ｐｒｅｓｓ

Ｚｉｍｍｅｒｍａｎ Ｒ Ｈ， Ｈａｃｋｅｔｔ Ｗ Ｐ， Ｐｈａｒｉｓ Ｒ Ｐ．１９８５．Ｈｏｒｍｏｎａｌ ａｓｐｅｃｔ ｏｆ ｐｈａｓｅ唱ｃｈａｎｇｅ ａｎｄ ｐｒｅｃｏｃｉｏｕｓ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ．Ｉｎ：Ｐｈａｒｉｓ Ｒ
Ｐ，Ｒｅｉｄ Ｄ Ｍ ｅｄ．Ｅｎｃｙｃｌｏｐｅｄｉａ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ＮＳ， １１： ７９ ～１１５

·９１·第 １章　果树的个体发育与阶段转变



第 2 章　果树花芽分化
果树生产的基础是开花结实，开花结实的第一步是花芽形成。 花芽分化和形成的研

究是果树学研究的重要方向，果树的开花研究可以解决果树生产中的许多实际问题，例
如大小年结果、提早果树的结果年龄、改善果实的品质等。 开花是果树的生长发育由营
养阶段向生殖阶段的转折，它是果树生命周期中至关重要的生命现象之一，作为有性生
殖的发端或起点，它引起授粉受精和胚胎发生等一系列生殖生理过程，使个体的有性生
殖和遗传重组成为可能。 果树花芽分化与形成是一个复杂的过程，受环境、内源物质及
平衡、基因等调控和影响。

2畅1　果树花芽分化的生理机制
植物的开花通常分为三个顺序过程：开花诱导、开花启动和花的分化与发育。 花形

成前，茎端分生组织或细胞必须做出一个决定：开花或者不开花。 叶感受到开花诱导信
号，并将之传递给茎端，便是花发育的起始步骤。 随后是顶端分生组织诱动，使营养分生
组织转化成有性分生组织，然后起始一系列花器官原基形成。

植物感受各种外界环境信号后产生的与成花有关的物质称开花物质，包括促花的成
花刺激物和抑花的成花抑制物，主要有“开花素”、碳水化合物、激素及其他物质。 人们认
为植物在非诱导条件下，体内产生开花抑制物，植物不能开花；在诱导条件下，阻止了开
花抑制物的产生，或者使开花抑制物降解，从而使花的发育得以进行。
２畅１畅１　开花素

１９３７ 年，柴拉轩通过嫁接试验提出了“开花素学说”：①光周期反应的感受器官是叶
片，叶片在不同光周期条件下产生促抑信息，并且输送到茎尖生长点发生作用；②产生的
成花物质可多向、多距离运输；③开花促进物质对不同物种及具有不同光周期特性的植
物是相同或相近的；④产生的成花物质是在特定条件下产生而非基础代谢物质，并应具
有普遍性。 柴拉轩曾认为“开花素”由 ＧＡ 和成花素组成，前者的主要功能是促进茎的生
长，后者的主要作用是促进花序（芽）的分化和形成。 但由于方法学上的困难，从植物体
内分离这类物质的努力都以失败而告终，迄今为止仍未得到令人信服的研究结果。 实验
证明，去除接穗上的叶片对于促进成花非常重要，因为处于不利于发育的光周期条件下
的叶片，会产生抑制花芽分化启动、阻止花发育或促进营养生长的信息，从而使正在开花
的植株恢复其营养生长。 现在，不少植物生理学家和果树学家认为，环境信号诱导作用
可能不是单一的成花素，而是调节了多种内源激素的平衡，或激素的互作。 植物生长物
质对于果树成花的作用方式是多种多样的，各种生长物质之间往往是互作的。 环境信号
的刺激引起内源激素关系的变化，导致成花。 Ｂｅｒｎｉｅｒ（１９９３）提出了“多因子诱导开花学



说”，以后进一步发展为控制成花的网状系统模型，即成花受多条相应的途径控制，只要
一条途径畅通，花芽分化即可启动。
２畅１畅２　开花物质

影响植物开花的物质多种多样，常见的有六氢吡啶、水杨酸和苯甲酸等，它们能诱导
浮萍（Lemna paucicostata）开花。 弱酸性的化合物，如乳酸、柠檬酸、甲酸、丁酸、对羟基苯
甲酸、丙酸、丙酸钠在诱导暗期前处理的牵牛幼苗中都呈现抑制作用，而弱碱、ＮＨ４Ｃｌ、普
鲁卡因和柠檬酸三钠则促进开花。 苯丙烷类，如绿原酸、松柏醇葡萄糖苷和香豆酰奎尼
酸，也与开花有关。 此外，多胺对植物开花也有重要作用，苯胺可与多胺键合而影响开花
和生殖发育。
２畅１畅３　内源激素

已知的五大类激素几乎对植物开花都有一定作用，但最有影响的是细胞分裂素、赤
霉素和生长素。

细胞分裂素参与许多植物的成花转变过程，只是在不同植物中的表现不完全一致。
内源细胞分裂素的增加可以减弱苹果的营养生长，促进开花，例如，将玉米素通过去掉叶
片的叶柄注入苹果短枝后，显著地促进了短枝形成花芽（Ｂａｄａｗｉ ｅｔ ａｌ畅１９８０）。 苹果短枝
花芽发端前，外源 ＣＴＫ 处理促进花芽分化（Ｒａｍｉｒｅｚ ｅｔ ａｌ畅２０００）。 将在细胞分裂素合成
过程中的关键酶异戊烯基转移酶（ ｉｓｏｐｅｎｔｅｎｙｌ唱ｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ， ＩＰＴ）基因转入烟草中，转化烟草
叶中脉末端可产生花芽，这些花芽中的细胞分裂素含量远比野生型的花芽中高得多（Ｅｓ唱
ｔｒｕｃｈ ｅｔ ａｌ畅１９９３）。 细胞分裂素的作用可能与叶产生的成花生理信号有关。

赤霉素一般对植物的成花具有促进作用，但对果树及木本植物花的发生具有抑制作
用。 很早就有人注意到幼嫩苹果的种子对花芽形成的抑制作用。 Ｌｕｃｋｗｉｌｌ（１９７０）认为种
子制造的 ＧＡ 抑制成花，从种子输入短枝的 ＧＡ 使短枝停留于营养生长而导致隔年结果。
Ｈｏａｄ（１９７８）证实了这一观点，并指出苹果和梨的短枝组织若接受多量的由果柄输送来的
ＧＡ 会抑制花芽分化。 后续的研究认为 ＧＡ 抑制果树花芽孕育，可能是通过在信号产生位
点刺激 ＩＡＡ 生物合成来起作用的。

低浓度生长素是花发生所必需的，但是在高浓度时则抑制开花。 生长素的研究在果
树方面的报道不一，甚至不同的研究得到的结果相反。 因此目前生长素对果树花芽分化
的影响尚未取得一致的看法。

不同的激素在生长发育过程中共同存在，它们出现的时间和含量有所不同，它们之
间的相互作用有协同也有拮抗，当果树树体内的激素种类和数量达到一定的比例和条件
时就会引起成花。 研究者也很早就注意到这一点，并指出任何器官的发育依赖于激素平
衡和有效同化产物之间的相互作用。

Ｌｕｃｋｗｉｌｌ（１９７４）认为果树中的激素平衡导致了成花基因解除阻遏，使成花基因活化。
根据“激素平衡”的概念，在花芽分化前，凡能提高树体细胞分裂素水平或降低树体赤霉
素浓度的方法，应能促进成花；反之，则抑制成花。 这对果树生产有重要的指导意义，如
在适当的时期可采用喷施外源激素来控制果树的成花；并可改善果树大小年的情况，如
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