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梨花序形成机制研究进展
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摘要：梨作为我国大宗果树种类之一，具有较高的营养价值和保健功效，深受国内外消费者的欢迎。梨为伞房花序、多花

类型，花序形成花朵数量对果实有一定的影响。在生产中常采用疏花疏果措施，来调控树体坐果量，使梨树达到合理的负载量

标准，从而保证梨树的产量及品质。因而，了解花序形成机制，对提高梨果产量及品质有一定的帮助。本文从花序演变趋势、

花序发育过程、花序坐果位置、内源激素对花序成花的影响及相关基因对成花的调控等方面进行综合论述，并对今后梨花序形

成研究方向提出了设想，旨在为今后梨花序形成研究提供思路。
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Abstract：Pear is one of the major fruit in China and favorite by domestic and foreign consumers due to 
its nutritional value and health efficacy. Pear flower is corymb inflorescence and belongs to the multi-flowered 
type. Fruit setting rate of inf lorescence has significant inf luence on the yield of fruit trees. Artificial control of 
flowers and fruits is a measure to regulate the amount of fruit set in the tree，to ensure the yield and fruit quality 
maximizing the commercial profile. Understanding the mechanism of inflorescence formation is of interest to 
increase fruit yield and improve fruit quality. This paper reviews the evolution of inflorescence，the process of 
inflorescence development，fruit setting position of inflorescence，effects of endogenous hormones on floral 
formation，and regulation of related genes on floral formation，etc. Moreover，the future prospective is proposed，
in order to provide ideas for the research on pear inflorescence formation.
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花是植物繁衍后代的重要器官，花的形成标志

着植物由营养生长阶段向生殖生长阶段的转变。在

形成花序的被子植物中，花发育过程先由营养茎顶

端分生组织（SAM，shoot apical meristem）转变成

花序分生组织（IM，infloresence meristem）；随后再

由花序分生组织进一步分化产生花分生组织（FM，

floral meristem）；花分生组织在花发育信号和器官

特征基因共同调控下，最终发育成花各个组织部位，

共同组成一朵花［1-2］。对于多年生木本果树来说，从

种子萌发到树体开花需要经过童期阶段，此阶段只

进行营养生长［3］，花芽的形成标志着树体由营养生

长向生殖生长的转变。

按照最新的蔷薇科分类系统，梨属（Pyrus L.）
为蔷薇科（Rosaceae）桃亚科（Amygdaloideae）苹
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果族（Maleae）植物［4］。我国是世界上梨的第一

大生产国［5］，也是梨属植物发源地和东方梨的分化

中心，梨是我国第二大落叶果树［6］，在长期进化中

经过自然和人工选择，逐步形成了适应不同气候条

件的种类和栽培品种，原产于我国梨属植物的栽培

种主要分为秋子梨（Pyrus ussuriensis Maxim）、砂

梨（Pyrus pyrifolia （Burm. f.） Nakai）、新疆梨（Pyrus 
sinkiangensis T. T. Yu）和 川 梨（Pyrus pashia Buch.-
Ham. ex D. Don）［7］。

在自然界现有的梨野生资源和栽培品种中，绝大

多数是多花类型，每个花序形成 5~12 朵花［8］，作为物

种进化长期选择的结果，多花性状对于植物种族延续

具有重要作用，但对梨商业化生产，尤其果业竞争异

常激烈、品质优先的现状，花序多花已成为梨树栽培

的不利性状。为了提高梨果品质和优果率，生产者通

常采用人工、机械或药剂方法进行疏花疏果，调控树

体负载量，其中人工方法工作量大、效率低，生产成本

高；机械方式对梨品种、树形结构、栽培模式和地形

等有严格要求，无法作业于传统大冠稀植和山地等梨

园；药剂方法虽然成本低、费时少，但因品种、地域、施

药时间等方面存在差异，需要同时考虑环境安全和

食品健康安全等问题，均给生产者带来了一定的困

难。因此，研究花序形成机制，挖掘、鉴定相关基因，

可为利用现代育种技术培育具有自疏型或免疏型梨

新品种提供技术支撑。然而，梨花序形成过程十分

复杂，受外界诱导因子、内源激素及发育基因信号等

多重因素影响，关于梨花序形成机制研究报道较少。

本文通过对花序生长发育过程和内在因素调控花序

形成机理进行梳理，综述国内外学者在该方向研究

进展，并借鉴在拟南芥等模式植物上的研究成果，旨

在为今后梨花序形成机理研究奠定基础。

1　梨花序发育研究进展

1.1　花序演化

花序是指花序轴和着生其上的花，分为有限花

序和无限花序 2 种。在被子植物的长期演化过程

中，花序也随之发生变化。目前，关于花序演化主要

有 2 种观点［9-10］，一种为花序扩大观点，认为顶生单

花是花序最原始的状态，顶生单花是大型花，随着演

变过程，花体积逐渐减小，花各个组织结构均发生变

化，由顶生单花形态向多花序形态演变；另一种为

花序简化观点，认为复合花序是花序最原始状态，由

复杂向简单演变，花序轴开始简化，随之花数目发生

简化。花序扩大使花数量增加，可以提高授粉率，对

物种繁衍有着重大的意义，生物可通过遗传、变异和

自然选择，由低级到高级，从简单到复杂，由少到多

地进化。基于花序简化观点，有研究表明榲桲属为

单生花类型，其花序类型由近缘各属（梨属、苹果属

和木瓜属等）伞房花序演变而成［9］。

我国梨属植物种类多、品种资源丰富，现已发

现 14 个种，品种资源达 3000 余份［11］，不同梨品

种资源之间花序花朵数量存在差异。豆梨（Pyrus 
calleryana Decne）、杜 梨（Pyrus betulifolia Bunge）
是梨属植物原始种之一，每个花序花朵数量为 9~15
朵［11］。滕美贞等［12］在对 145 个梨品种花序调查

中发现，不同品种平均花序花朵数频数符合正态分

布，其中 80.68% 的品种集中在 5~8 朵 / 花序，分布

在 6~7 朵 / 花序梨品种最多，花序花朵数最少的是

恩梨（平均 3.67 朵 / 花序），最多的是苹果梨（平均

11 朵 / 花序）。山东茌梨的顶花芽有 3~5 朵 / 花序，

腋花芽则有 1~4 朵 / 花序［13］；在大香水梨中发现

芽变品种单花梨，其 97.63% 的花序只形成 1 朵花，

2.37% 的花序形成 2~4 朵花［14］。张冰冰等［15］对

143 份寒地梨种质资源表型性状多样性分析，结果

得出花序花朵数的变异系数为 11.48%；郭颖［16］对

34 份梨种质资源花器官数量性状的遗传多样性分

析发现，花序花朵数的变异系数为 11.86%，变异幅

度为 4.5~7.9 朵；张莹等［17］对我国 625 份梨种质资

源花表型性状多样性分析发现，每花序花朵数的变

异系数为 19.50%，其中种间花序花朵数变异系数存

在显著差异：西洋梨（44.22%）＞砂梨（19.46%）＞

秋子梨（17.17%）＞新疆梨（15.84%）。我国梨种质

资源花序花朵数性状存在丰富的多样性，花序花朵

数类型呈 1~15 朵（图 1），为梨花序花朵数量研究

提供了较好的材料。

1.2　花序发育形态

植物体中的部分器官既能够在营养生长阶段

由茎端分生组织分化产生，也能够在生殖生长阶段

产生，但花器官只能从生殖生长阶段的花序分生组

织分化产生［2］。在植物接受开花诱导后，开花调控

信号启动控制花芽分化的相关基因，开始进入花芽

分化时期，产生花原基进而形成花器官各个组织部 
分［18］。梨树为多年生木本植物，芽是梨树枝条或花

序的原始体［19］，在进入生殖生长阶段后，部分芽的

生长点从基部凸起，体积与直径明显增加，形成花序

原基（图 2A），并且梨的花芽属于混合花芽，即在芽

内包含花（花序）和叶的原始体，发芽后能发育成带

有数片叶的花序。在冬果梨［20］、京白梨［21］、砀山酥
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图片拍摄于国家现代农业体系秋子梨品种改良岗位试验园内

The picture was taken in improvement experimental orchard of China Agriculture Research System Pyrus ussuriensis Maxim. cultival

图 1　梨花序花朵数量类型
Fig.1　The number types of inflorescence flowers in pear

A：大香水花序原基分化期；B：大香水花蕾原基分化期；C：单花梨花蕾原基分化期；Ip：花序原基；Fb：花蕾原基

A：Express Daxiangshui inflorescences primordium period，B：Express Daxiangshui flower bud primordium period， 
C： Express Danhuali flower bud primordium period，Ip：Inflorescences primordium，Fb：Flower bud primordium

图 2　大香水和单花梨花序原基分化期［14］

Fig.2　Inflorescence primordium differentiation in Daxiangshui and Danhuali［14］

梨［22］和大香水的花芽分化初始期均发现芽的生长

点膨大并向上隆起，之后花序原基开始形成，待花序

原基形成以后，生长点向上凸起形成花序轴，花序轴

生长并形成多个花蕾原基（图 2B），进入花分生组

织阶段，形成花器官，而在单花梨分化过程中，花轴

上只产生一个花蕾原基，形成一朵花［14］（图 2C），与

大香水梨形成显著性差异。因此，表明了花序花朵

数量可在花芽分化初始期被调控。 
1.3　梨花序坐果位置

梨为伞房花序，边花先开，梨树花序基部第 1、
2 序位，由于果梗粗短，果形扁，疏果时果个虽大、

但难以膨大，而花序第 7、8 序位果实，果形长、果梗

细，后续发育也较差［23］，因此，梨花序不同序位的坐

果率和果实品质存在差异，且不同品种之间也存在

差异，例如京白梨第 1 花序位单果质量最大，第 2、
3 序位果实更接近京白梨标准果形，因此保留第 2、
3 序位利于保证果实外观和内在品质［24］；黄花梨、

砀山酥梨和丰水梨的果形指数、果实硬度均随坐果

序位的升高而升高，石细胞含量随坐果序位的升高

而减少，其中第 1 序位果实石细胞含量最高，第 5~7
序位果实单果质量小，在疏果过程中应保留第 3 序

位的果实［25］；而库尔勒香梨随着花序序位的升高坐

果率逐渐下降，所以应保留第 1~3 序位的花朵［26］；

黄金梨、锦丰梨疏果时保留花序基部第 3、4 序位果，

果形较正，果实较大，效果最佳［27-28］。

2　花序形成机理研究

内源激素信号的转导调控作用参与了植物的许

多生长发育过程，对植物器官形态建成有着重要的

影响［29］。植物花芽分化是花器官形态建成的重要

过程，通过现有的研究发现，植物内源激素可以对

花芽分化进程［30-31］、花期［32］和花的性别分化［33-34］ 

等过程进行调控。现已在苹果梨芽分化期间检测

到吲哚乙酸（IAA，indole-3-acetic acid）、脱落酸 
（ABA，abscisic acid）、赤霉素（GA，gibberellin）、玉
米素（Z，trans-zeatin）和玉米素核苷（ZR，trans-
zeatin riboside）等内源激素，调控不同时期花器官

生长发育［35］。

2.1　生长素与 PIN 蛋白

生长素作为植物生长发育调控的重要激素之

一，可通过极性运输到各个组织部位进行生长发育

调控，PIN 蛋白可决定生长素输出方向，为植物体各

部分和细胞提供了特异位置信息和方向信息，因此

PIN 蛋白和生长素信号转导系统共同调节植物体的
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生长发育［36］。相关研究表明，生长素极性运输对植

物花序分生组织形成具有一定的影响。在拟南芥

pin1 突变体中，PIN1 的基因主要功能是调控生长

素在花序轴上的极性运输［37］，研究发现拟南芥 pin1
突变体因缺少侧生器官导致不能产生花序分生组

织。与拟南芥 pin1 突变体不同，在 Mtpin10 突变体

中可以产生异常的花序组织，正常的蒺藜状苜蓿一

个花柄上有 1~3 朵花，而在该突变体中，一个花柄

上可以产生 10 朵花，并且与正常植株的花朵结构出

现差异，抑制生长素极性运输会导致花发育出现异

常［38］。黄琴琴等［39］发现番茄幼苗在未分化时 IAA
含量保持较高水平，到分化初期时 IAA 含量达到最

低值，IAA 含量呈降升降的变化趋势，说明低水平

的 IAA 有助于番茄由营养生长向生殖生长转变，高

水平的 IAA 有利于花芽的形态分化。莫文娟等［40］

对李花芽分化期间内源激素研究发现，IAA 含量在

其花原基分化初期达到最高值，随后呈先下降后保持

平稳的趋势，表明低水平 IAA 有利于花芽分化的进

行。在苹果梨生理分化期（花芽诱导期），IAA 含量增

加，形态分化期 IAA 含量降低［35］，而在金星梨（3.6 朵

/ 花序）花芽分化过程中花芽 IAA 含量始终极显著高

于黄金梨（11.5 朵 / 花序）［41］，IAA 含量可在花芽分

化期间起到一定的调控作用，推测 IAA 对梨花序花

朵数量调控可能有一定的影响，但具体的调控机制

还需要进一步研究。

2.2　赤霉素与 DELLA 蛋白

GA 是一类四环双萜类植物生长因子，影响

植物生长发育的多个方面，包括种子萌发、叶子生

长、茎与叶柄的伸长、花的诱导以及花器官发育 
等［42］。GA 被认为是成花抑制激素，可抑制花芽

分化，其最大抑花效应是在花芽发育的初期，随着

分化过程逐渐减弱，在温州蜜桔的各器官中 GA 含

量在整个花芽诱导期间不断下降，在花蕾原基分化

期降到接近最低，并且在以后的花器官发育中一直

保持较低水平［43］。在拟南芥中证实，编码 DELLA
蛋白的基因可调控花芽发育，降解 DELLA 蛋白

可以促进花芽的萌发［44］，而隐性 della 蛋白突变

体表现出花序分枝减少［45］。在果树 GA 信号途径

中，DELLA 作为负调控因子在其花芽发育及形态

建成中发挥着重要作用，可与下游 LFY（LEAFY）、
SOC1（SUPPERSSOR OF CO OVEREXPRESSION 1）、 
GAMYB 等成花基因相结合，抑制其表达进而抑

制成花［46］，GAMYB 基因是 DELLA 蛋白的下游

基因［44］，通过外源 GA3 处理苹果，可以抑制基因

MdGAMYB 的表达，从而抑制了花芽孕育和翌年

成花［47］；外源 GA3 处理可以打破树体内源激素平

衡，抑制成花相关基因 FT（FLOWERING LOCUS 
T）、AP1（APETALA1）和 SOC1 等 的 表 达 从 而 影

响成花，在枣树［48］、桃［49］和坚果［50］等喷施外源

GA3，均达到了抑制成花的效果。拟南芥的 RGA
（REPRESSOR OF GA1）和 GAI（GIBBERELLIC ACID  
INSENSITIVE）在 N 端都含有高度保守的 DELLA
结构域，属于 GRAS 蛋白家族的 DELLA 亚族，目

前，在拟南芥中发现 GAI、RGA、RGL1、RGL2 和

RGL3 共 5 种 DELLA 蛋白［51］，在葡萄的一个矮化

突变体中发现原本形成卷须的部位形成了花序，将

这个突变基因克隆后，经鉴定为拟南芥 GAI 的同源

基因［52］。但是否可以通过 GA 调控途径来调控梨

花序花朵数量仍有待于进一步研究。

2.3　诱导植物开花基因 LFY 和 AP1
LFY 基因作为多个开花路径（自主开花路径、光

周期路径和春化路径等）的关键交叉点，是调控植物

花序分生组织发育的关键基因之一，是决定植物从

营养生长向生殖生长阶段转变的重要基因之一［1］。

1992 年，Weigel 等［53］首次从模式植物拟南芥中克

隆出 LFY 基因。通过转基因及表达模式的研究发

现，LFY 基因可调控花分生组织发育及开花时间，

在其成花之前表达，营养生长阶段主要集中于叶原

基上表达［54］，进入花诱导阶段后，LFY 基因 mRNA
在花序和嫩花中表达量达到峰值，说明 LFY 基因

能够使茎顶端分生组织向花分生组织转变［55-56］。

从菠萝中克隆出的 AcLFY 基因在茎顶端分生组织

和花原基中的相对表达量较高，因此该基因可能在

促进菠萝营养生长向生殖生长转变、花序分化以及

开启花发育阶段起到调控作用［57］；在新疆野生核

桃中克隆出 JrLFY3 基因在芽、雌花和雄花序中表

达量最高，其次为嫩叶，茎中表达量最少，该基因可

能参与了新疆野生核桃叶、花早期发育的调控［58］；

LFY 同源基因 flo 突变体可导致金鱼草花完全转

变为花序，取代正常的花芽原基［59］；在山茱萸中克

隆出 LFY 同源基因 CorLFY，该基因在花序分生组

织、花分生组织和花器官原基中均有所表达［60］。将

35S：：LFY 转化野生型拟南芥中，转化植株表现为

低节位的次级花序枝被单花所取代，在莲座叶腋中

的侧芽发育成了正常开放的单花，且花序的顶端变

成了顶花［61-62］。

LFY 基因是花序分生组织转变为花分生组织

过程中的一个关键因子，它能编码一个转录因子，
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可促进 AP1 在花原基发育中表达［1，62］，而 AP1 基因

的功能之一是可调控花序分生组织转变为花分生

组织，并决定萼片和花瓣的发育［63］。拟南芥的 CAL
（CAULIFLOWER）基因能加剧 AP1 基因的作用效

果，纯合隐性的 cal 突变体与野生型表型一致，而在

cal 和 apl 的双突变体中，花原基转变为花序原基，

产生大量花序［64］。在砂梨中克隆出 AP1 同源基因

PpAP1，该基因主要在花序和花器官等生殖组织中

表达，在叶中未检测到，在营养枝顶端检测到微量表

达，推测 PpAP1 基因在梨营养发育到生殖发育中起

着重要的调节作用［65］。

2.4　抑制植物开花基因 TFL1、EMF 和 CEN
TFL1（TERMINAL FLOWER1）基因是在茎顶

端分生组织中表达的开花抑制因子，是花序分生组

织中的特异基因，起到形成和维持花序分生组织的

作用，前期影响花分生组织形成的时间，后期影响

花序的结构［66］。在金鱼草中发现的抑制开花基因

TFL1 也与花序的分化有关，可抑制花序的发育，当

该基因正常时，拟南芥表现为无限花序，但该基因突

变后，则造成在花序顶端着生一朵花，导致正常的无

限花序成为异常的有限花序［1，67］。作为花序分生组

织特性基因的 TFL1 可与花分生组织特性基因 LFY
和 AP1 相互作用，抑制花序分生组织向花分生组织

的转变，TFL1 抑制 LFY 和 AP1 的表达和活性，而

LFY 和 AP1 可抑制 TFL1 的表达［68］。其中 TFL1 与

花分生组织基因 AP1 具有相互拮抗的作用，是引起

花序分生组织活跃的重要调控因子，AP1 能调控花

瓣生长及花分生组织的分化，TFL1 能促进花序分生

组织的分化［69］。在 TFL1 与 AP1 表达调控山茱萸

科有限花序构型模型中，花序延长需要 TFL1 基因

表达量达到特定阈值，当超过阈值后，TFL1 和 AP1
的相对活性可决定花序大小，TFL1 基因表达水平

的提高，可形成更大更长的花序及更多的分支，AP1
基因表达水平的提高，则会降低花序大小及形成更

少的分支和花蕾数［70］。TFL1 和 LFY 基因调控花

序构型模型的提出，可以更好地研究圆锥花序、总状

花序和聚伞花序等不同类型花序的调控模式，其中

TFL1 能促进植物营养生长，LFY 则抑制植物营养

生长［55］。在金坠梨中克隆出 LFY 同源基因 PbLFY
片段、TFL1 同源基因 PbTFL1 片段和 FT 同源基因

PbFT 的全长序列，其中 PbLFY、PbTFL1 在花芽中

表达量最高，PbFT 花芽发育早期表达量较低，并逐

步增加，到花芽开始分化时表达量达到最高，在梨成

花的过程中 PbLFY 和 PbFT 表现为促进成花转变，

PbTFL1 主要表现抑制成花作用［71］；在幼年苹果营

养生长阶段中，MdTFL1 在茎尖分生组织区表达，在

成年苹果生长阶段中，MdTFL1 在整个营养生长阶

段芽尖中表达逐渐上调，而在花芽分化开始时，没

有检测到 MdTFL1 表达，但顶梢中 MdAP1、AFL 和

MdFT 基因上调，此时期茎段分生组织停止生长，花

芽开始分化，表明 MdTFL1 参与调控营养生长向生

殖生长的转变［72-73］。

在拟南芥中，抑制开花基因 EMF（EMBRYONIC 
FLOWER）与 CO（CONSTANS）和 FT 等开花同源基

因之间相互拮抗，同 TFL1 一样可抑制花序分化［74］，

这种抑制作用随着植物的发育而逐渐降低，当降低

到一定程度时茎顶端分生组织开始分化为花序分生

组织，随后开始花器官各个组织的分化［75］。拟南芥

emf 突变体在胚胎刚萌发时就开花，跳过营养生长

直接进入生殖生长，顶端形成单花，而不生成任何莲

座叶［76］。

CEN（CENTRORADIALIS）是金鱼草中另一个

控制营养生长向生殖生长转变的基因，CEN 基因只

在花序后期表达［77］。野生型金鱼草的花序属于无

限花序，而在 cen 突变体中，花序顶端形成一朵顶

花，顶花的下面有 10 朵左右的腋生花，使无限花序

转变为有限花序［78］。

3　展望

梨作为我国果树主栽树种之一，果实的品质决

定了其经济价值，花是果实发育的第一步，花序花朵

数量会对果品产量及质量有一定程度的影响。梨树

的花序形成机理十分复杂，目前在模式植物拟南芥

和金鱼草中花器官发育的分子调控机制已较为清

楚，且在苹果、梨、杏、核桃和枣等果树上相继克隆出

调控花发育的同源基因及片段，但主要研究方向侧

重于促花或抑花基因的挖掘，对于花序花朵数量基

因的调控研究较少。以梨树花序形成研究为基础，

同时可拓展到其他花序多花类型果树上，为解决果

树的疏花疏果问题开辟新的方向，最终培育出具有

自疏或免疏的新品种，可为我国梨产业发展提供强

有力的支撑。梨的花序形成机制研究还处于起步阶

段，未来还需要从以下几个方面着重研究：（1）优异

种质资源评价、利用。对具有自疏能力的梨种质资

源，应开展组织细胞发育、遗传学等方面研究，同时

构建杂种后代遗传群体，进而明确其形成机制及后

代群体遗传规律，为直接利用其自疏能力提供理论

依据；（2）功能基因的挖掘与利用。参考模式植物
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拟南芥和金鱼草花序调控基因机理，对苹果梨、恩梨

和单花梨等花序成花数量不同的品种进行研究，探

索其中分子调控机制，挖掘、鉴定花序形成花朵数量

调控基因并加以利用；（3）自疏或免疏梨品种培育。

利用已标记的调控花序成花数量相关基因，借助全

基因组选择育种和基因编辑等现代分子育种手段开

展精准化育种，培育具有自疏或免疏能力梨新品种，

为省力化栽培提供品种支撑。
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