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　　果树的花芽分化是指果树枝条上的芽从叶芽状态
转化为花芽状态的过程 ,花芽分化是一个比营养器官分

化更为复杂的过程。人们对果树花芽分化机理的研究

是与克服大小年结果 、改善果实品质及提早幼树结果联
系在一起的。所以关于花芽形成的原因和控制问题 ,引

起不少人的重视。自从 Klebs提出花芽分化的碳氮比

(C/N)学说以来 ,果树研究者一般都认为果树的花芽分
化主要是营养问题。但近年来的研究表明 ,果树的花芽

分化不仅仅是营养问题 ,与其他的一些因素也密切相

关。有较多的证据表明 ,果树的花芽分化是遗传基因控
制下营养与激素综合作用的结果。近年来人们从生理

生化 、分子基础 、遗传控制等各方面对果树的花芽进行

了研究 ,并且取得了相当的进展。现着重从营养 、核酸
的角度来综述近年来在这些方面取得的研究进展。

1　矿质营养与花芽分化
1.1　磷

磷 ,特别是有机磷在花芽孕育中起着重要作用。周
学明等用32P示踪试验表明 ,在苹果花芽分化开始前 ,花

芽枝中核蛋白磷显著高于叶芽枝[ 1] 。Bukovac发现缺磷

会引起细胞分裂素的降低 ,抑制花芽分化 , Bould和
Parfit t的试验表明 ,在 7月间如果把苹果叶内磷酸含量

从0.15%提高到0.25%,则成花数量可以增加一倍多 ,

福田等用砂培的桃做试验 ,发现磷在 0 ～ 160mg/ L范围
内 ,含量越高成花越多。磷是核酸组分 ,也是蛋白质、膜

和 cAMP 、ATP 的组分 ,因此 ,磷能够促进花芽的形成是

可以理解的
[ 2]
。

1.2　钙

许多研究表明 ,钙不仅是一种必需元素 ,而且是许

多重要的生理生化过程的调控者 ,作为调节作用的钙 ,
它的许多重要功能是通过钙调素(CaM)来实现的。当

植物体或细胞受到外界环境的刺激时 ,可以引起细胞质
游离钙含量的增加 ,随后钙便与钙调素结合 ,将刺激的

信息转化为具体的生理生化反应。已有较多的报道表
明 ,钙参与了植物的成花过程。Perfilev试验表明 ,枝条

灰分中钙含量与苹果花芽分化成正比。彭抒昂以梨为

试材发现 ,短枝芽的钙调素含量在整个成花过程中都明
显高于新梢芽的含量 ,特别是在成花的发端期突然成倍

增加 ,形成高峰;短果枝叶钙调素含量与新梢叶有着相
近的变化趋势 ,但在成花前后 ,短果枝叶钙调素含量明

显高于新梢叶[ 3] 。在草莓中 ,叶片中的钙含量 、钙调素

含量和芽体中钙和钙调素含量在花芽分化始期有一积

累高峰 ,随成花的进行而降低 ,但在花序分化期再次积

累形成高峰
[ 4]
。进一步的研究表明 ,用钙离子载体

A 23187处理的草莓花芽分化始期提前 ,分化时间缩短;而

用钙离子专一性螯合剂 EGTA 处理的草莓则延缓或抑

制成花。但也有相反的报道 ,吴邦良等人认为 ,枝条中

的含钙量与花芽分化的关系在苹果和柑桔中刚好相反 ,

但钙和钙调素在果树花芽分化中的作用仍需加强研

究[ 5] 。

1.3　其他矿质营养
戴良昭发现 ,柑桔主要矿质营养对成花有明显的影

响 ,在生理分化期前喷施硼 、锌、钼 、镁 、钙等营养元素 ,能
够促进成花 ,增加结果母枝的数量[ 6] 。林顺权等报道 ,

龙眼结果母枝花芽分化前镁含量与当年产量呈正相关。

但缺素常不利于花芽分化的形成 ,如缺锌时 ,苹果 、梨花
芽分化减少[ 7] 。阿月浑子花芽孕育期间小年结果树营

养芽中氮 、镁、钙 、锰的含量较大年树低 ,但钾含量较高。
钾可以活化生长素氧化酶和丙酮酸激酶的活性 ,促进叶

片内氨基酸的合成。

2　淀粉 、蛋白质和碳水化合物与花芽分化
作为结构物质和能量物质的蛋白质 、淀粉和碳水化

合物在花芽分化中起着重要作用。碳水化合物既是结

构物质又是能量的提供者 ,它的积累与花芽分化密切相
关 ,在这方面人们做了大量的工作。郭金丽等在研究苹

果梨花芽分化时发现:生理分化期 ,花芽和成花短枝中

的蛋白质大量积累 ,成花短枝和叶片中的淀粉积累快、
含量高;在形态分化期间 ,花器原基分化过程中富含蛋

白质 ,不含淀粉 ,成花短枝中蛋白质含量持续下降 ,但淀
粉大量积累储存[ 8] 。罗允等发现 ,在自然适花条件下 ,

草莓植株在成花前 ,可溶性糖 、还原糖和淀粉含量均处
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于高水平 ,随着顶芽转入花芽分化状态 ,则大量被消耗 ,

在第二花序分化前又升高 ,进入第二花序原始体大量分
化时 ,则再次降低。与此相对应 ,在花原始体出现时 ,叶

片的蛋白质含量较高 ,其后缓慢下降[ 4] 。Tromp 试验表

明 ,早期形成的芽鳞片中贮藏的营养对花芽孕育起很大
的影响 ,GA的抑花作用可能是通过阻止或延缓芽鳞片

中贮藏营养的再利用或者减少了芽鳞片中营养贮藏水

平。李天红的试验则表明 ,虽然碳水化合物对`红富士'
苹果花芽孕育的启动影响较小 ,但是它对花芽形成的质

量起到重要作用 ,尤其淀粉含量。这表明碳水化合物对

花芽形成的质量起到了重要作用
[ 9]
。钟晓红在奈李的

花芽分化研究中发现 ,叶片中可溶性糖含量在生理分化

时达到最高 ,但在形态分化时降至最低 ,说明奈李的形

态分化要消耗大量的糖分 ,这与邱金淡等人研究结果是
一致的。李兴军等人发现 ,杨梅花芽发端前 ,叶片中的

还原糖 、蔗糖和可溶性总糖均明显地积累而有利于花芽

的孕育 ,而 GA3处理降低了花芽孕育期间还原糖 、蔗糖

和可溶性总糖的水平 ,从而抑制了花芽分化
[ 10]
。但 Ya-

hata等尤奴 、宫川、温州蜜柑的夏梢离体试验结果显示 ,花

芽发端前夏梢仅积累淀粉 ,可溶性糖却减少。芒果和宽皮

桔叶片和枝条内高含量碳水化合物不导致花芽分化。这
些说明碳水化合物不是花芽分化的唯一决定因子。

3　酚类与多胺与花芽分化
叶片不仅提供光合产物 ,还通过合成酚类物质来影

响花芽孕育。花芽孕育期间 ,橄榄小年结果树叶片内氯

原酸水平较大年树低 ,大年结果树枝条内较高的氯原酸
水平促进营养生长而抑制了花芽孕育。

在研究烟草和其他试材中发现 ,游离或结合多胺在

外植体成花过程中不断积累 ,用抑制剂的试验结果也表
明 ,多胺是成花的物质基础[ 11] 。孙文全认为 ,果树的花

芽分化与多胺有关 ,并且提出果树的花芽形成和分化可

能受到植物激素 、遗传物质 、营养物质和多胺的共同调
节作用。

果树在花芽分化过程中 ,多胺(PAs)及多胺合成的

前体物质精氨酸(Arg)含量发生显著的变化。萨胡卡尔
等研究指出 ,在苹果分化前(生理分化期),叶片里精氨

酸等游离氨基酸含量提高 ,而在形态分化期又急剧明显

上升。曾骧发现金冠苹果花芽大量分化时 ,叶内里精氨
酸及其在总氨基酸中含量的比例明显上升[ 2] 。Fiala等

认为亚精胺(Spd)是鸢尾植物花芽孕育的标志。杨洪强

发现辽伏苹果叶内的多胺在5月下旬(盛花后4周)出现
含量高峰 ,尤其是亚精胺变化最为突出 ,此时正值新梢

停长 、花芽生理分化期 ,而花芽分化比较晚的苹果品种

青香蕉此时亚精胺的变化平缓 ,因此认为亚精胺的增加
可能是苹果花芽分化开始的一个生化标志。在石竹的

研究中 ,陈以俊发现 ,经过一定的激素处理 ,石竹离体叶

在花芽分化过程中腐胺和亚精胺含量逐渐增加。在植

物体内多胺生物合成时 ,腐胺是亚精胺的前体 ,随着腐

胺含量的增加 ,亚精胺的生物合成也相应增加 ,当亚精
胺达到一定水平时 ,促使成花基因启动 ,从而合成特殊

蛋白质 ,最终形成花原基。同时也有报道表明 ,多胺可

能作为类似 cAMP的第二信使物质调节植物的生长和

发育[ 12] 。从外施多胺及亚精胺能促进果树花芽分化 ,也

说明多胺在花芽分化中起了重要的作用。Costa等于花

后向短枝苹果单独喷施和混合喷施 10
-6
～ 10

-3
mol/ L

的腐胺 、亚精胺 、精胺使花芽增加 70%。Edw ards向未

成花苹果喷施精氨酸、多胺也促进了花芽的形成。适当

干旱可以提高氨基酸特别是精氨酸的含量 ,同时促进成
花 ,后来发现它们均可使苹果内的多胺水平明显上

升[ 13] 。

苹果花芽生理分化和形态分化在时间上是分离的 ,
在花芽生理分化期施用 NH4-N 以及随后精氨酸浓度升

高 ,需要经历一定的时期才能转化成多胺 ,当多胺发挥

作用时 ,正是花芽形态分化的时候。Faust认为多胺促

进花芽分化的作用不是成花诱导 ,而是促进了花原基的
分裂和花器的形成。Edwards等施用 NH4-N促进了精

氨酸浓度的升高 ,多胺与铵离子诱导成花的效应是相同

的 ,但在施用NH4-N时 ,芽内已进行着大分子物质的合
成 ,因此认为 NH4-N或多胺促进了花芽的形态分化而

非促进花芽诱导。

4　核酸与花芽分化
营养生长的茎端组织分化为成花茎端 ,核酸代谢关

系重大。按照细胞全能性理论 ,花芽分化的所有步骤均
已在分生细胞中预先编入了程序。分化的开始 ,实际上

是成花基因解除阻遏的过程。成年阶段果树的核酸代

谢是成花基因的表达 ,使果树的茎端分生组织从营养状
态转化为生殖状态的重要途径[ 14, 15] 。曹宗巽等指出 ,茎

端分生组织由营养生长锥变成生殖生长锥的转化过程

中核酸的合成是关键
[ 16]

。白晋和等报道苹果短枝顶芽
花诱导时 RNA含量变化出现两个高峰 ,而在这两个峰

之间 DNA含量出现高峰 ,认为第一个 RNA高峰的出现

可能是接受花信息诱导的最初反映 ,然后与花原基细胞
增殖有关的成花基因表达的 DNA复制 ,出现了DNA峰

值 ,随后基因转录出 mRNA ,以及 tRNA 、rRNA的相应

生成形成了 RNA 的第二峰值。Budan等在苹果上进行
成花和不成花的组织化学研究 ,证明前者核酸含量高于

后者。程洪等将橙树枝条环剥促进成花 ,测定其总核酸

及 RNA均保持低水平 ,RNA/DNA比值增高;以 GA抑

制成花 ,总核酸及 RNA均保持低水平 ,RNA/DNA比值

增高[ 17] 。刘春荣等对温州蜜柑环切促成花 ,测定其花芽

生理分化期叶片 ,发现 RNA含量提高 ,RNA/DNA比值
亦提高 ,叶片喷施 GA则抑制成花 , RNA含量与 RNA/

DNA值均减少。杨辉等对杏的花芽分化研究中发现 ,

在整个芽的分化期 ,芽中的DNA含量变化呈双峰曲线 ,
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　　摘　要:枸杞全身是宝 ,根 、茎 、叶 、果实均为中药材 ,

尤其中宁枸杞子在养生保健方面有着广阔的应用前景 ,

针对枸杞的植物学性状 、主要化学成份 、扦插繁殖及其

栽培技术 、病虫害防治 、食用 、养生保健和药用价值进行

了阐述。

关键词:枸杞;扦插;极性现象;养生保健
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　　枸杞在植物分类上属茄科植物 ,为落叶多分枝小灌

木 ,常生于山坡 、荒地 、路边、坟地等。枸杞俗称杞果、杞

子、甜甜芽 、野辣椒等。枸杞全身是宝 ,冬季采枸杞根为

地骨皮 ,可清热凉血 、消肺降火 、去热消渴;春采枸杞叶

为天精 ,有补虚益精 、清热明目之功效;秋采枸杞果为枸

第一作者简介:贾东坡(1957-), 男, 河南鄢陵县人 ,本科 ,副教授,

主要从事植物生理学的教学和科研工作。
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杞子。可润补肝肾 、治疗眩晕耳鸣 、腰膝酸疼。枸杞子

可泡茶 、做药酒 ,是治疗多种疾病的良药。枸杞子在全

国各地均可生产 ,以宁夏中宁 、安徽亳州的枸杞子最著

名 ,它具有粒大 、肉厚 、小子 、色红 、柔软五个优点 ,其余各

地产的枸杞子俗称“土杞子” 。

1　枸杞的植物学性状
枸杞为多年生落叶分枝小灌木 ,一般株高 0.5 ～ 2m

左右 ,全株光滑无毛。枝条细弱 ,弓状弯曲或俯垂 ,灰白

色 ,具棘刺 ,叶纸质 ,互生或 2 ～ 4枝簇生于短枝上 ,卵形、

长椭圆形或披针形 ,长10 ～ 50mm ,宽4 ～ 7mm ,全缘 ,顶

端急尖或钝 ,基部楔形或狭楔形;叶柄长 4 ～ 10mm。花

单生或 3～ 5朵簇生于叶腋 ,花梗长 10 ～ 20mm;花萼钟

状 ,绿色 ,常 3中裂或 4 ～ 5齿裂 ,裂片边缘具缘毛;花冠

漏斗状 ,淡紫色 , 5深裂 ,裂片基部有紫色条纹 ,具缘毛。

花冠筒稍短于或近等于檐部裂片。雄蕊 5个 ,花丝近基

部密被一圈绒毛;子房 2室 ,花柱稍长于雄蕊。浆果卵

形 ,长5 ～ 15mm ,红色;种子多数 ,肾形 ,黄色。花期 7～ 9

月;果熟期9 ～ 11月。

2　枸杞的化学成分
近代医学研究资料报道 ,枸杞中含有人体必需的 16

种氨基酸 ,10多种矿质元素 ,多种维生素和其他有益于

人们健康的成分。枸杞子中含有大量的胡萝卜素 、维生

素 E 、C 、B1 、B2 和甜菜碱等成份 ,这些成份能增强人体非

特异性的免疫作用 ,并有延缓衰老 、降血糖 、降血脂 、防

抗癌等功能 。枸杞叶 、果实中含有大量的甜菜碱 ,果皮

第一个高峰在生理分化后期 ,第二个高峰出现在大部分

雄蕊 、雌蕊进入分化时;RNA/DNA比值也呈双峰曲线 ,

两个高峰出现的时间恰好在 DNA 两次高峰出现之

前[ 18] 。除此之外 ,有关研究在美味猕猴桃 、葡萄 、苍耳 、

牵牛上也均有报道[ 19 , 20] 。
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