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‘长富 2 号’苹果短枝幼果摘除对芽叶可溶性糖

积累和成花相关基因表达的影响 
杜利莎，齐思言，马娟娟，邢利博，樊  胜，李有梅，张  东，赵彩平，

韩明玉* 
（西北农林科技大学园艺学院，陕西杨凌 712100） 

摘  要：以‘长富 2 号’苹果为材料，在盛花期后 31 d 进行短枝摘果处理，研究处理后短枝顶芽生

长状态、成花率以及短枝芽叶可溶性糖（蔗糖、果糖、葡萄糖及山梨醇）的动态变化，并利用实时荧光

定量 PCR 检测顶芽糖代谢相关基因（MdSPS6、MdSUSY1、MdHXK1、MdSUT1）、MdTPS 基因和成花相

关基因（MdFT、MdFD、MdCO、MdSOC1、MdLFY、MdAP1）的表达模式。结果表明：摘果处理后，短

枝顶芽长度、宽度及鲜样质量有一定的增加，次年成花率显著高于对照；短枝顶芽中蔗糖、果糖、山梨

醇变化较为明显，在生理分化后期都显著高于对照，而葡萄糖含量变化较小；短枝叶片中，4 种可溶性糖

含量第 1 个高峰由盛花期后 60 d 提前至 40 d；顶芽糖代谢相关基因及 3 个 MdTPS 基因（MdTPS1-1 ~ 

MdTPS1-3）都响应摘果处理；MdFT、MdFD、MdCO、MdSOC1 和 MdLFY 等的表达在盛花期后 40 d 均

有显著的上调，其中 MdLFY 的变化最为明显，而 MdAP1 在整个生理分化期与对照无显著差异。 
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Effects of De-fruit Treatment on Soluble Sugar Accumulation and 
Expression of Flowering-related Genes in Terminal Spur Buds and Leaves 
of‘Fuji’Apple 

DU Lisha，QI Siyan，MA Juanjuan，XING Libo，FAN Sheng，LI Youmei，ZHANG Dong，ZHAO Caiping，
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Abstract：‘Fuji’apple trees were de-fruited at 31 days after full bloom. The bud growth，flowering 

rate，and endogenous sugar levels in terminal spur buds and bud-adjacent leaves were surveyed. 

Additionally，genes associated with sugar metabolism（e.g.，MdSPS6，MdSUSY1，MdHXK1 and MdSUT1） 

and flowering（e.g.，MdFT，MdFD，MdCO，MdSOC1，MdLFY and MdAP1）as well as three MdTPS 

genes in apple terminal spur buds were studied by quantitative real-time PCR. The results revealed that  

                     



杜利莎，齐思言，马娟娟，邢利博，樊  胜，李有梅，张  东，赵彩平，韩明玉. 
‘长富 2 号’苹果短枝幼果摘除对芽叶可溶性糖积累和成花相关基因表达的影响. 
园艺学报，2017，44 (4)：622–632.                                                                                       623 

 

de-fruit treatment improved the flowering rate and increased bud size and fresh weight. The content of 

sucrose，fructose and sorbitol in terminal spur buds had obvious changes，which were significantly higher 

than in the control during late stage of flower buds physiological differentiation，while the glucose content 

changed little. In spur leaves，de-fruit treatment advanced the first peak of 4 soluble sugars from 60 to 40 

days after full bloom. Genes associated with sugar metabolism and 3 MdTPS in terminal buds all 

responded to de-fruit treatment. Furthermore，the expression of MdFT，MdFD，MdCO，MdSOC1，MdLFY 

were significantly up-regulated at 40 days after full bloom. The change of MdLFY was the most obvious，

while MdAP1 had no significant difference compared with the control in the whole physiological 

differentiation period.  

Keywords：apple；de-fruit；flowering；soluble sugar；gene expression  

 

‘富士’苹果生产中普遍存在花芽形成难和大小年结果等问题（韩明玉 等，2008）。花芽分

化是一个复杂的形态建成过程，对开花的数量、质量以及坐果率都有直接影响，进而影响产量。花

芽分化可以分为生理分化期和形态分化期，受植物体内部因子（营养物质和激素等）和外界环境（如

光、温度等）及各组织器官（如叶片、茎、果实等）的共同作用和相互协调（Hanke et al.，2007；

Bangerth，2009）。碳水化合物在这一过程中具有重要作用。顶芽中碳水化合物成分的变化或树体的

营养状况与花芽分化紧密相关。越来越多的证据表明，糖类不仅是能量物质，而且作为信号分子参

与植物的整个生长周期，包括调控种子萌发、植株生长、成花诱导、植株衰老以及逆境响应等（Gibson，

2005；Xing et al.，2015）。 

苹果上已鉴定出一些与成花转变相关的拟南芥的同源基因（Jeong et al.，1999；Sung et al.，1999；

Yao et al.，1999；Kotoda et al.，2000；Wada et al.，2002； Esumi et al.，2005；Kotoda & Wada，2005）。

研究表明，AFL1（APPLE FLORICAULA/LFY）及 AP1（APETALA）的过量表达会导致植物开花提

前（Sung et al.，1999；Kotoda et al.，2000；Wada et al.，2002）。近年的研究显示，海藻糖–6–磷

酸（T6P）是植物碳水化合物的指示剂，而海藻糖–6–磷酸合成酶基因（TPS）是其合成途径的关

键基因。在拟南芥中，AtTPS1 通过响应糖信号，促进 LFY、AP1 等开花关键基因的表达来诱导拟南

芥成花（Wahl et al.，2013）。 

许多果树中果实负载量会抑制成花，这种抑制作用受许多因子的影响，如环境条件、品种、果

实数量及收获时间等（Martínez-Fuentes et al.，2010）。果实负载量过大会导致多数多年生果树次年

成花数减少，负载量较小会增加次年的成花数（Monselise & Goldschmidt，1982；Samach & Smith，

2013）。在苹果树中，果实生长和花芽形成有着竞争关系（Fulford，1966；Foster et al.，2003），在

大小年现象严重的品种中，短枝成花率被果实严重抑制（McLaughlin & Greene，1991）。李天红等

（1995）的研究表明，盛花后 14 ~ 34 d 摘除幼果，可以极显著增加‘红富士’苹果短枝花芽形成率，

而且摘除时间越早效果越明显。研究表明果实的存在会影响苹果成花，但其中的生理与分子机制并

不十分清楚。 

本研究中通过在‘长富 2 号’苹果花芽生理分化期进行摘果处理，研究其对成花及可溶性糖积

累，以及 MdTPS 和成花基因表达量的影响，以期揭示摘果影响苹果花芽孕育的生理与分子机制，为

改善富士苹果成花人工调控技术提供理论依据。 
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1  材料与方法 

1.1  材料、处理与采样 

试验于 2015 年 5—6 月在陕西省杨凌现代农业创新园国家苹果产业技术体系试验示范果园

（108°04′ E，34°16′ N）进行，园区属暖温带半湿润季风气候区。试验园土壤为黑垆土，光照充足，

管理水平良好。 

供试苹果材料为 7 年生长富 2 号/M26/八棱海棠，栽植株行距为 1.5 m × 3.5 m，密度为 1 905

株 · hm-2，采用改良高纺锤形树形，树势中庸，树体差异小。 

选取生长势和负载量较为一致的植株 60 株，随机分为 6 个区组，3 个作为处理，另外 3 个为对

照。每个区组 10 株树，1 个小区作为 1 个重复。于盛花后 13 d 各标记 100 个短枝顶芽用于次年盛

花期（2016 年 4 月 7 日）统计成花率。 

处理：于生理分化初期（盛花期后 31 d，2015 年 5 月 11 日）采用人工摘果方式，将每株树短

枝上（< 5 cm）的幼果全部摘除，对照：不做处理。 

分别于盛花期后 30、40、50、60、70 和 80 d，随机采取当年生短枝顶芽及其邻近莲座叶片，

用锡纸包裹并标记，迅速保存在液氮中带回实验室，–80 ℃保存，用于顶芽内源可溶性糖含量的测

定和相关基因的表达分析。 

1.2  生理指标与基因序列和定量表达分析 

每次采样后，随机选取 30 个短枝顶芽，用于鲜样质量及大小的测定。可溶性糖的测定参考邢

利博等（2013）的方法。 

利用实时荧光定量 PCR（qRT-PCR）技术分析蔗糖磷酸合成酶基因（MdSPS6）、蔗糖合成酶基

因（MdSUSY1）、己糖激酶基因（MdHXK1）、蔗糖运输基因（MdSUT1）等糖代谢相关基因和海藻

糖–6–磷酸合成酶基因（MdTPS）糖信号相关基因及成花相关基因（MdFT、MdFD、MdCO、MdLFY、

MdSOC1、MdAP1）的表达情况。 

从拟南芥基因组数据库（https：//www.arabidopsis.org/）下载 AtTPS1 蛋白序列，通过 NCBI BLAST 

program（http：//www.ncbi.nlm.nih.gov/BLAST/）和苹果基因组数据库（https：//www.rosaceae.org/ 

species/malus/malus_×_domestica/genome_v1.0）注释信息下载与其最为相近的 3 个苹果 MdTPS 序列

（MDP0000139096、MDP0000227381 和 MDP0000267875），分别命名为 MdTPS1-1、MdTPS1-2 和

MdTPS1-3。 

不同发育时期（花后 30 ~ 80 d）短枝顶芽总 RNA 的提取采用 CTAB 方法，略有改动（Xing et al.，

2014）。用 DNaseⅠ去除样品总 RNA 中的 DNA 污染。按照 TaKaRa Prime ScriptTM RT Reagent Kit 所

提供步骤合成 cDNA 第一链。用 Primer 6.0 软件设计特异性引物（表 1）。qRT-PCR 反应按照 TaKaRa 

SYBR® Prime EX TaqTMⅡ的试剂盒说明书进行。反应体系（20 μL）为：2 μL 已稀释的 cDNA 样品，

1 μL 前引物，1 μL 后引物，10 μL 2× SYBR Premix Ex TaqⅡ（TaKaRa Bio），6 μL ddH2O。在 Bio-RAD 

IQ5 荧光定量 PCR 仪上完成反应，条件为：95 ℃预变性 3 min；94 ℃ 15 s，60 ℃ 20 s，72 ℃ 20 s，

40 个循环。以苹果 Actin（序列号 GQ339778）作为内参，用 2-ΔΔCT 法计算目的基因的相对表达量（Livak 

& Schmittgen，2001）。设置 3 次重复。 
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表 1  表达分析基因的引物序列 

Table 1  Sequence of primers used for expression analysis 

  基因 
  Gene 

基因编号 
Gene ID 

前引物序列（5′–3′） 
Forward primer 

后引物序列（5′–3′） 
Reverse primer 

  MdTPS1-1 MDP0000139096 GCTCGGTATCTACTTCAGTCCTCG ATCTCTGAACCGGAAGATGAAACGC 

  MdTPS1-2 MDP0000227381 GCTGTTAGGAAGGGAGAGGACTCAT CCAACCAATCCACCTGGCATCG 

  MdTPS1-3 MDP0000267875 CGGACCACATCCCACCAAATCG CTTCTCTTAACTGCAACTCAGGCTCA 

  MdSUSY1 MDP0000250070 CTCAAGCGTGTTAAGCAACAG CTGAATGGAACACGAAGAATATC 

  MdSPS6 MDP0000288684 AGGTTCTGTTGAGTATGGCAGTGAG GTGCTTCAAGTGCCGCTGAGA 

  MdSUT1 MDP0000275743 TGTTCCGTATGCTTTGGTTTCTTC AATAGCTGATCCCAAGGTCCACT 

  MdHXK1 MDP0000309677 CTGAAAGTGGTCGGGAGCAAAC TGCACGAGTGGCAACTATGTCG 

  MdFT MDP0000132050 GCCAGCGAGGTTTCAACTTCTT TGCCGCAGTAGTTGCTGGAATA 

  MdFD MDP0000169473 AGTGACCAGACCAACCACAACA ATTTGGGTGGTGGGATCAGTGA 

  MdCO MDP0000298635 GTTGTTGCTCAACCCGGTGAAA ATTGTTGTTGCTGCTGCTGGT 

  MdSOC1 MDP0000144597 GTGCGAAGCCGTGGATGGAG CAACAGCGCGCACCATTTGGC 

  MdLFY MDP0000186703 AAGGAGAGGGGCGAAAATG GATGGAGAGACGGGGATGAG 

  MdAP1 MDP0000269921 AAAGGAGAAGGAGAAGGCTGCA TGTGGAAGCAGGTCAAGGTCAT 

  MdActin MDP0000912745 TGACCGAATGAGCAAGGAAATTACT TACTCAGCTTTGGCAATCCACATC 

 

利用 HemI 1.0（Deng et al.，2014）热图处理软件，将不同处理中各个基因在不同时期的表达进

行双向分级聚类。用皮尔森相关系数和平均距离法对数据进行聚合。 

采用 Microsoft Excel 2007 软件处理数据与制图，采用 SPSS 17.0 软件的完全随机 t 检验方法进

行数据分析。  

2  结果与分析 

2.1  摘果处理对富士苹果短枝顶芽生长及成花率的影响 

由图 1 可见，盛花期后 60 ~ 80 d，摘果处理后短枝顶芽的长度显著大于对照；盛花期后 70 d 的

顶芽宽度明显高于对照。此外，短枝顶芽的鲜样质量在盛花后 70 d 显著高于对照。 

摘果处理后，成花率（60.54%）比对照（46.03%）增加 14.51 个百分点。 

2.2  摘果处理对富士苹果短枝顶芽及其邻近莲座叶片可溶性糖含量的影响 

由图 2 可见，短枝顶芽蔗糖、果糖和山梨醇含量在生理分化前中期有一个明显的累积过程，后

迅速下降；葡萄糖在生理分化期前（30 d）含量较高，进入生理分化期后迅速下降，中期较为平稳，

后期又迅速下降。 

摘果后短枝顶芽 4 种可溶性糖含量与对照相比后期都有不同程度的增加。蔗糖在花后 60 d 和

80 d，果糖在花后 40 ~ 80 d，山梨醇在花后 70 d 和 80 d 都显著高于对照。而葡萄糖只在花芽生理分

化的后期（70 d）显著高于对照。 

由图 3 可见，顶芽邻近莲座叶片中蔗糖含量先有一个明显的积累过程，之后下降，而葡萄糖、

果糖和山梨醇含量的变化趋势则是先下降后上升再下降；可溶性糖在盛花后60 d都有一个高峰出现，

而摘果处理，蔗糖、葡萄糖、果糖、山梨醇高峰提前至盛花后 40 d，并且此时含量都显著高于对照。 
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图 1  摘果处理对富士苹果短枝顶芽生长及成花率的影响 

* P < 0.05. 下同。 

Fig. 1  Effects of de-fruit treatment on buds growth and flowering rate  

* P < 0.05. The same below. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图 2  摘果处理对富士苹果短枝顶芽中可溶性糖含量的影响 

Fig. 2  Effects of de-fruit treatment on soluble sugar content in terminal spur buds 
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图 3  摘果处理对富士苹果短枝顶芽邻近莲座叶片中可溶性糖含量的影响 

Fig. 3  Effects of de-fruit treatment on soluble sugar content in terminal spur bud-adjacent leaves 

2.3  摘果处理对富士苹果短枝顶芽糖代谢相关基因表达量的影响 

图 4 显示，MdSPS6 和 MdSUSY1 在盛花后 50 d 表达量最高。摘果处理 MdSPS6 在 40 d 和 80 d

显著下调；MdSUSY1 在花后 50 d 有显著的下调；MdHXK1 在花后 40 d 和 60 d 显著高于对照，50 d

显著低于对照；MdSUT1 在花后 40 d 显著高于对照。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
 

 

 

 

 

图 4  摘果处理对富士苹果短枝顶芽糖代谢相关基因表达量的影响 

Fig. 4  Effects of de-fruit treatment on expression levels of sugar metabolism-associated genes in terminal spur buds 
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2.4  摘果处理对富士苹果短枝顶芽 TPS基因表达量的影响 

图 5 显示，MdTPS1-1、MdTPS1-2 和 MdTPS1-3 都响应摘果处理，摘果处理后，其表达都有不

同程度的变化。MdTPS1-1 在花后 50 d 表达上调，约为对照的 4 倍；MdTPS1-2 在花后 40 d 和 50 d

都上调表达；MdTPS1-3 在花后 40 d 上调表达，但在 80 d 时显著低于对照。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图 5  摘果处理对富士苹果短枝顶芽 3 个 TPS基因表达量的影响 

Fig. 5  Effects of de-fruit treatment on expression levels of 3 MdTPS genes in terminal spur buds 

 

2.5  摘果处理对富士苹果短枝顶芽成花基因表达量的影响 

图 6 显示，盛花后 30 ~ 80 d MdFT 在顶芽内保持相对稳定的表达水平，摘果处理后，其表达量

在 40 d 有显著的上升，其他时期无显著差异。 

MdFD 和 MdCO 在花芽生理分化前期（30 ~ 40 d）表达量较低，中后期（50 ~ 80 d）表达量较

高，且摘果后，MdFD 表达量在 40 d 显著高于对照，MdCO 在 40 d 和 80 d 都显著高于对照。 

摘果处理对 MdLFY 表达量的影响较为明显，与对照相比，其表达量明显上调。 

MdSOC1 在花后 50 d 表达水平最高，摘果处理后，花后 40 d 表达显著上调，但花后 80 d 显著

下调。 

MdAP1 的表达量在盛花后 40 ~ 60 d 上升，但和对照间并无明显差异。 

2.6  基因表达的聚类分析 

图 7 显示，本研究中所有基因的表达模式被聚类为两组：第一组是 3 个 MdTPS 基因，MdAP1、

MdFD、MdLFY、MdCO 等成花整合因子和 MdSUSY1，显示出这 4 个成花整合因子和 3 个 MdTPS

基因之间有很强的相关性且对摘果处理有相似的响应模式；另一组是 MdSOC1、MdFT 和糖代谢相

关基因 MdSPS6、MdHXK1 及 MdSUT1。 
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图 6  摘果处理对富士苹果短枝顶芽成花基因表达量的影响 

Fig. 6  Effects of de-fruit treatment on expression levels of flowering genes in spur buds  

 

 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图 7  摘果处理后所有检测基因在 6 个时期相对表达量的分层聚类分析 

红色和绿色的方块表示相对于对照 30 d 的高表达和低表达，颜色亮度与相对表达量成比例。 

Fig. 7  Hierarchical clustering analysis of the relative expression levels of all detected genes in 6 stages 

Red and green boxes indicate higher and lower levels of expression，respectively，relative to control samples at 30 days after full bloom.  

The color brightness was found to be directly proportional to the expression ratio.  
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3  讨论 

目前生产上克服富士苹果难成花的措施主要有刻芽、环剥、拉枝等，这些措施虽然可以一定程

度缓解成花问题，但是对树体有较大伤害。有研究报道，摘果也可以促进苹果和柑橘花芽的形成

（Foster et al.，2003；Muñoz-Fambuena et al.，2012；Samach & Smith，2013）。本结果显示，摘果

处理后，‘长富 2 号’苹果短枝的成花率显著提高，短枝顶芽大小及鲜样质量也有一定程度的增加。 

研究表明，碳水化合物的代谢、运输与积累都与果树花芽分化密切相关，且高的 C/N 比值有利

于果树的成花（Menzel et al.，1988）。摘果后富士短枝顶芽 4 种可溶性糖含量，在花芽生理分化的

后期（70 d）均显著高于对照，而叶片中蔗糖、葡萄糖、果糖、山梨醇第 1 个高峰由盛花后 60 d 提

前到了 40 d。由此可知，摘果后，库源强度改变，减少了对果实（库器官）的营养供给，源叶碳水

化合物积累明显，较多的同化物输送至短枝顶芽，促进其可溶性糖含量的积累，进而导致 C/N 比值

增加，与彭丽丽等（2013）在桃中研究结果类似。 

    植物糖代谢是一个复杂的过程，由一系列酶进行催化反应，主要涉及蔗糖和己糖代谢（彭丽丽 

等，2013）。SPS 和 SUSY 是蔗糖代谢途径的关键酶基因，Baxter 等（2003）将玉米的 SPS 基因转

到烟草中，发现烟草提前开花，且开花数比野生型多。本试验中，摘果后短枝顶芽内 MdSPS6 表达

量在花后 40 d 和 80 d 显著低于对照，MdSUSY1 在花后 50 d 有显著的下调。SUT 参与糖的韧皮部装

载，MdSUT1 在花后 40 d 显著上调，说明摘果可以促进蔗糖的转运，影响植物糖分分配。己糖激酶

（hexokinase，HXK）在植物果糖信号转导中起关键作用，摘果处理后，MdHXK1 在花后 40 d 显著

高于对照，这与花后 40 d 果糖含量显著高于对照一致。 

有研究报道，植物中的 T6P 可以通过响应糖信号，调控 FT 的表达，进而促进 SOC1、LFY、AP1

等开花关键基因来诱导拟南芥成花（Wahl et al.，2013），且 AtTPS1 的缺失阻碍拟南芥营养生长到开

花的过渡（van Dijken et al.，2004；Gómez et al.，2006）。本研究中找到 3 个与 AtTPS1 序列最接近

的 MdTPS（MdTPS1-1 ~ MdTPS1-3），且这 3 个基因都响应摘果处理，在花后 40 d 和 50 d 表达上调。

此外，聚类结果显示，这 3 个 MdTPS 基因与 MdAP1、MdFD、MdLFY 和 MdCO 等成花关键基因之

间有很强的相关性。推测 MdTPS 可能与 AtTPS1 功能相似，通过响应糖信号，参与苹果成花诱导。 

柑橘中，果实负载量可以抑制 CsAP1 和 CsLFY 的表达（Muñoz-Fambuena et al.，2012）。本结

果与之不太一致，定量结果显示，摘果处理显著提高了 MdLFY 的表达，但 MdAP1 的表达并无明显

变化，其他相关成花基因（MdFT、MdFD、MdCO 和 MdSOC1）在花后 40 d 表达量均显著高于对照。 

综上，摘果作为一种调控富士苹果成花的简易途径，其对富士短枝芽叶可溶性糖积累及 MdTPS

和成花基因表达量有明显的影响，为进一步研究苹果花芽孕育奠定了基础。但同时，摘果后 MdTPS

如何响应糖水平、调控下游相关成花基因以及摘果究竟通过哪些途径影响富士成花仍需深入研究。 
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