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赤霉素生物合成抑制剂促进杧果成花

的作用和对顶芽代谢谱的影响

梁 飞 1，2，许文天 2a，武红霞 2，郑 斌 2，梁清志 2，王松标 2*，李映志 1*

（1广东海洋大学滨海农业学院，广东湛江 254088；2中国热带农业科学院南亚热带作物研究所·

农业农村部热带果树生物学重点实验室，广东湛江 524091）

摘 要：【目的】探明赤霉素合成抑制剂缩节胺、调环酸钙和烯效唑组合物（简称SPD）诱导杧果成花效应机制。【方法】

利用超高效液相色谱串联质谱（UPLC-MS/MS）的广泛靶向代谢组学研究方法，分析杧果成花诱导不同阶段顶芽代谢

物差异。【结果】与清水处理相比，应用SPD处理，检测到的582种代谢物中有372种存在差异（变量重要性投影VIP≥1，

差异倍数FC≥2或≤0.5）。其中，在SPD处理80~100 d后，随着顶芽的休眠解除，顶芽中脂质、酚酸、氨基酸、碳水化合

物和维生素等代谢物含量随着时间推移发生了显著的变化。18种脂质包括12种溶血磷脂酰乙醇胺（LPE）、7种溶血

磷脂酰胆碱（LPC）和 1种游离脂肪酸（FA）在 80~100 d显著上调，脯氨酸、抗坏血酸、碳水化合物和单宁含量持续增

加。而L-半胱氨酸、L-组氨酸和L-高甲硫氨酸，在SPD处理30~100 d后相对含量变化超过10倍，但在对照组中没有显

著变化。【结论】研究结果为亚热带地区杧果开花管理提供一种潜在的方法，并为应用赤霉素生物合成抑制剂促进杧果

成花内在机制的解析提供理论依据。
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Abstract:【Objective】Mango (Mangifera indica L.) is one of the most important fruit crops in the tropi-

cal and subtropical regions, and China is the second-largest producer of mangoes after India. Floral

induction (FI) is an important development event in perennial woody fruit trees, which determines the

onset of fruit and plays a crucial role in yield. Mango FI starts from dormant bud or growing bud and

ends with the beginning of flower bud morphological differentiation (commonly known as brush head

in production). Although the mechanisms that control flowering remain primarily unknown in mango, it

can be induced by cold temperatures. However, insufficient chilling in winter due to the aggravation of

global warming has affected mango FI and results in decreased fruit production of commercial mango

orchards in China, mainly in Hainan, Guangdong and Guangxi. In recent decades, soil drenching of

paclobutrazol (PBZ) has been used as a major practice to induce mango flowering in many commercial

mango orchards, including Guangdong, Guangxi and Hainan in China. PBZ inhibits gibberellin biosyn-
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thesis and vegetative growth, and thus enhances mango FI. However, inappropriate doses of PBZ over a

long period can result in soil residues, new bud and panicle compaction, and increased incidence of dis-

ease. In addition to PBZ, there are several safer gibberellin inhibitors such as uniconazole, prohexadi-

one calcium and mepiquat chloride, which play roles in regulating plant growth. More importantly, they

have the characteristics of low toxicity and low residue in soil. For example, the activity of uniconazole

is 6-10 times higher than that of paclobutrazol, but its residue in soil is only 1/10 of that of paclobutra-

zol. Prohexadione calcium can be rapidly degraded into water and carbon dioxide by microorganisms in

the soil, and has no residual toxicity to rotation plants and no pollution to the environment, whereas, the

effects of these agents on mango flowering regulation have not been evaluated. This research aimed to

carry out a comprehensive analysis of the mechanism of mango flowering induced by gibberellic acid

synthesis inhibitors (mepiquat chloride, prohexadione-calcium and uniconazole) during mango flower-

ing induction. Our findings will provide a potential method for mango flowering management in tropical

and subtropical areas, and provide a theoretical basis for applying SPD to regulate flowering of mango.

【Methods】Eighteen randomly selected fifteen- year- old‘Tainong’mango trees (Mangifera indica L.)

grown in the experimental orchard of the South Subtropical Crops Research Institute of the Chinese

Academy of Tropical Agricultural Science in Zhanjiang, China (110°16′E, 21°10′N) were used in this

study from 2019 to 2021. In late September, 2019 and 2020, when the leaves of the second flush were

turning green, nine trees were sprayed with 12 L SPD (homemade exogenous gibberellin inhibitors) in-

cluding 2 g·L-1 mepiquat chloride, 100 mg·L-1 prohexadione-calcium and 300 mg·L-1 uniconazole) or 12 L

water (as a control), respectively. The experiment was conducted in a randomized block design with 3

repetitions per treatment and 3 trees for each repetition. Terminal buds were collected at 30, 80 and 100

days after SPD/water treatment from October 2020 to January 2021. The experiments were conducted

on the buds at three stages with three biological replicates. Each biological replicate included 12 buds

from three trees. The collected bud samples were immediately placed in liquid nitrogen and stored in a

freezer at −80 ℃ . They were used for metabolomics detection. About 140 days after SPD/water treat-

ment, the flower formation rate was evaluated by the ratio between the total number of branches per tree

and the total number of panicles emitted per tree. When mangoes reached commercial harvest maturity,

the yield per tree was counted.【Results】Ultra-performance liquid chromatography-electrospray ioniza-

tion-tandem mass spectrometry (UPLC-ESI-MS/MS)-based widely targeted metabolomic analysis was

carried out to assess the metabolic differences in the apical buds during different stages of mango floral

induction by spraying SPD and water. A total of 582 compounds were annotated and 372 metabolites

showed significant change in relative abundance (Variable Importance in Projection, VIP≥1 and Fold

change, FC≥2 or ≤0.5). Among them, during 80-100 days after SPD treatment, the dormancy of apical

buds was released. Lipids, phenolic acids, amino acids, carbohydrates and vitamins were among metabo-

lites showing significant differences over time after SPD treatment. Here, 18 lipids, including 12 lyso-

phosphatidylethanolamines (LPE), 7 lysophosphatidylcholines (LPC) and free fatty acids (FA), were sig-

nificantly upregulated from 80 to 100 days after SPD treatment compared to water control. Meanwhile,

the dormancy release of mango buds from 30 to 100 days after SPD treatment was accompanied by the

accumulation of proline, ascorbic acid, carbohydrates and tannins. In addition, metabolites, such as L-

homocysteine, L- histidine and L- homomethionine, showed more than ten- fold difference in relative

abundance from 30 to 100 days after SPD treatment. However, there were no significant changes after

water treatment.【Conclusion】We confirmed the positive role of SPD in enhancing mango flowering,

and revealed that novel metabolites were involved in mango FI in response to SPD, which would pro-
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杧果（Mangifera indica L.）是中国重要的热带

果树，广泛种植分布于海南、广东、广西、云南等热

带、南亚热带冬春干旱少雨区域。成花诱导对木本

果树果实产量形成至关重要，杧果成花诱导始于叶

芽休眠，止于花芽开始形态分化，低温、干旱和赤霉

素合成抑制剂多效唑（PBZ）、烯效唑喷施等可以诱

导杧果成花[1-2]。在中国海南产区，常采用土壤淋施

PBZ结合叶面喷布诱导杧果反季节开花，实现产期

提前；在广东雷州半岛和广西百色等杧果产区，由于

冬春低温不足，花量少，生产中也常采用 PBZ控梢

促花增加杧果花量。然而，长期使用 PBZ 或土施

PBZ用量控制不当容易导致土壤残留、树势衰退，影

响产量和果实品质[3-4]。

前人研究证实了 PBZ可以抑制赤霉素生物合

成促进杧果开花[5]。除PBZ外，烯效唑、调环酸钙和

缩节胺等也是赤霉素合成抑制剂，它们已被证明可

以促进苹果、杨梅和葡萄等果树成花[6-10]。烯效唑、

调环酸钙能抑制赤霉素生物合成中贝壳杉烯氧化酶

（KO）的活性，阻碍赤霉素的生物合成；缩节胺通过

抑制GA信号转导诱导成花[11-13]。然而，这些药剂对

杧果开花调节的效果与作用机制尚未得到评估。

多年生果树中的一些特定的代谢物参与了成花

诱导。然而，这些研究主要集中在叶片和花芽中碳

水化合物和内源激素在成花诱导期间的变化 [14-15]。

前人研究还评估了葡萄糖、蔗糖和黄腐酸等代谢物

与 PBZ对成花诱导的影响[16-18]。早期报道表明，其

他代谢物（如氨基酸和酚类）也参与了杧果成花诱

导[19]。Osuna-Enciso等[20]报道杧果花蕾中的氨基酸

含量高于营养芽，表明开花期间增加了对氨基酸的

需求。在拟南芥中，茎分生组织中磷脂酰胆碱（PC）

的增加加速了开花，而其减少延迟了开花[21-22]。

代谢组学是继基因组学、转录组学和蛋白质组

学之后的新兴组学科学。前人基于超高效液相色谱

串联质谱（UPLC-MS/MS）的广泛靶向代谢组学，在

各种植物物种中进行大规模代谢物分析[23-24]。然而，

通过代谢组学方法确定的杧果成花诱导不同阶段的

代谢产物变化尚未有报道。

笔者在本研究中评估了烯效唑、调环酸钙和缩

节胺组成的复配药剂 SPD对杧果开花率和产量的

影响，并观察了 SPD/清水处理后不同时间（30、60、

80、100、120 d）的花蕾形态特征。此外，还进行了

UPLC-MS/MS分析，以获得杧果顶芽全面和动态的

代谢谱，并探索杧果成花诱导期间响应SPD处理的

关键代谢物和代谢途径。该研究结果将为亚热带地

区杧果开花管理提供一种潜在的方法，并为应用

SPD调控杧果开花的内在机制的揭示提供理论依

据。

1 材料和方法

1.1 植物材料与处理

于 2019—2021年在中国热带农业科学院南亚

热带作物研究所（广东湛江）的试验果园（110°16′E，

21°10′N）随机选择15年生、长势树龄等一致的台农

1号杧果树18株。2019年9月下旬和2020年9月下

旬，第二次抽梢叶片变绿时，对9株杧果树喷洒自制

外源赤霉素抑制剂SPD组合（以ρ计）（缩节胺：2 g·L-1，

调环酸钙：100 mg · L-1，烯效唑：300 mg · L-1；经前期

正交试验筛选获得），喷洒至药剂混合液凝而不滴，

另对 9株杧果树喷洒清水作为对照（CK）。试验采

用随机区组设计，每组处理3次重复，每次重复3株

树。

2020 年 10 月—2021 年 1 月，基于形态特征变

化，收集3个阶段的顶芽（SPD/清水处理30、80、100 d

后）。并给样品命名（T-30：TA；T-80：TB；T-100：TC；

C-30：A；C-80：B；C-100：C）。每组样品设 3个生物

学重复。每个生物学重复取自3株树的12个芽。收

集的顶芽样品立即放入液氮中，并储存在-80 ℃的

冰箱中。在 SPD/水处理 140 d后（盛花期），通过每

株树开花的枝条数量与每株树的总枝条数量的比

率，计算花芽率。当杧果达到商业收获成熟时，统计

每株树的杧果产量。

1.2 代谢谱检测

代谢物提取：对芽样品如前所述进行预处理和

提取 [25]。将上述冷冻顶芽样品冻干，并在研磨仪

（MM 400，Retsch）以 30 Hz 的频率研磨 1.5 min，直

至样品为粉末状。然后，将100 mg的粉末在1.2 mL

70%甲醇提取液中充分溶解。每 30 min涡旋 1次，

每次持续30 s，共涡旋6次，样本置于4 ℃冰箱过夜；

vide a theoretical basis for utilizing SPD to induce mango flowering. However, we need further analysis

of these metabolites to clarify their roles in FI of mango in response to SPD treatment.

Key words：Mango; Floral induction; Metabolic profile; Lipid; Amino acid
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然后以12 000 r ·min-1的转速离心 10 min，吸取上清

液，用 0.22 μm 孔径的微孔滤膜过滤后加入进样瓶

中，用于UPLC-MS/MS分析。

液相条件主要包括：顶芽提取物用超高效液相

色 谱（ultra performance liquid chromatography，

UPLC，SHIMADZU Nexera X2，https://www.shimad-

zu.com.cn/）和串联质谱（Tandem mass spectrome-

try，MS/MS，Applied Biosystems 4500 QTRAP，

http://www.appliedbiosystems.com.cn/）系统进行分

析。首先，将等分试样注入 UPLC 系统中的 Agi-

lent SB-C18 色谱柱（1.8 m，2.1 mm×100 mm）。在

样品分析过程中，流动相的组成和比例略有变

化。使用流动相溶剂A（含 0.1%甲酸的超纯水）和

溶剂B（含 0.1%甲酸的乙腈）以及如下梯度程序实

现分离：0 min：95% A，5% B；9 min：5% A，95% B；

维持 1 min，10.00~11.10 min ，B 相比例降为 5% ，

并以 5% 平衡至 14 min；在 40 ℃的柱温下，流速

为 0.35 mL·min-1。

质谱条件主要包括 ：流出物交替连接至

AB4500 QTRAP UPLC/MS/MS系统，配备ESI Turbo

离子喷雾接口，在正负离子模式下运行，并由分析软

件控制（Analyst 1.6.3软件控制）。操作参数与之前

的研究相似[26]。使用550 ℃的离子源温度和5500 V

（正离子模式）/-4500 V（负离子模式）的离子喷雾电

压；离子源气体 I（GSI），气体 II（GSII）和帘气（CUR）

分别设定在0.35、0.41和0.17 MPa。最后，根据在此

期间洗脱的代谢物，对每个时期监测 1 组特定的

MRM离子对。

1.3 代谢物定性和定量分析

定性分析：质谱数据基于自建的纯化代谢物标

准数据库和与MWDB（中国武汉迈特维尔生物技术

有限公司）合作的公共代谢物数据库进行分析。将

准确的前体离子（Q1）和产物离子（Q3）值、保留时间

和碎片模式与标准进行比较，以分析主要和次要的

质谱信息，然后去除少量重复信号[27]。

定量分析：采用三重四极杆质谱（QQQ）的

MRM模式进行定量分析，初步排除其他分子量物

质对应的离子以避免干扰，并搜索MRM模式下目

标物质的母离子，结果的精密度和重复性更高。

1.4 统计分析

所有样本的代谢物数据标准化由R（v3.63，http://

www.r-project.org）中的 scale函数计算，使用prcomp

函 数 进 行 主 成 分 分 析（PCA），由 pheatmap 包

（v1.0.12）中 的 pheatmap 函 数 进 行 聚 类 分 析

（HCA）。通过R中的MetaboAnalystR（v1.0.1）包进

行正交偏最小二乘判别分析（OPLS-DA）[28]。OPLS-

DA中变量重要性投影（VIP）和差异倍数（FC）被用

来鉴定差异代谢物（VIP≥1 和 log2FC|foldchange|≥
1）。将注释的代谢物比对到KEGG数据库（https://

www.genome.jp/kegg/pathway.html）以确定关键通

路。对差异代谢物进行KEGG富集分析；p ＜ 0.05

的途径被认为显著富集。

2 结果与分析

2.1 SPD处理对杧果开花率和产量的影响

连续 2 a（2020—2021年）统计喷施SPD和清水

处理杧果树的开花率和单株产量（图1）。2020年和

2021年，SPD处理的开花率和单株杧果产量显著高

于对照，连续 2 a开花率超过 80%。2021年，SPD处

理的单株产量较2020年略有下降，可能与其他客观

因素有关。结果证实了 SPD对促进杧果成花诱导

有效。

图 1 2020 年和 2021 年开花率和单株产量比较

Fig. 1 Comparison of flowering rate and yield per tree in 2020 and 2021
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2.2 SPD处理后顶芽的形态特征

环境诱导的休眠芽和生长芽都能发育成花

芽[29]。杧果顶芽的生长点被绿色或褐色鳞片覆盖，

这与一些多年生热带常绿植物的芽不同，如荔枝的

芽是裸露的[30]。随着第二趟梢的成熟，用SPD/清水

处理 30和 60 d后，休眠芽瘦小，被紧密的绿色鳞片

相互覆盖，顶芽被隐藏其中。然后，芽在 SPD处理

80 d后开始膨胀并暴露出内叶原基，但用水处理后没

有明显变化。在SPD处理100 d后，鳞片分离，顶芽

出现类似于毛笔头（该特征在生产中有形成花序的

希望）的外观形态，清水处理100 d后的芽，鳞片略有

松动，没有毛笔头的出现。此后，花穗在 SPD处理

120 d后开始发育，可以观察到第一个花原基，而用清

水处理过的芽鳞片轻度分离，尚未出现毛笔头（图2）。

TA，TB，TC，A，B，C. 样品名称；T-30/C-30. 在 SPD/清水处理 30 d 后杧果顶芽；T-60/C-60. 在 SPD/清水处理 60 d 后杧果顶芽；T-80/C-80. 在

SPD/清水处理 80 d 后杧果顶芽；T-100/C-100. 在 SPD/清水处理 100 d 后杧果顶芽；T-120/C-120. 在 SPD/清水处理 120 d 后杧果顶芽。

TA, TB, TC, A, B, C. Sample name; T-30/C-30. Mango stem apex after SPD/water treatment for 30 days；T-60/C-60. Mango stem apex after SPD/

water treatment for 60 days；T-80/C-80. Mango stem apex after SPD/water treatment for 80 days；T-100/C-100. Mango stem apex after SPD/water

treatment for 100 days；T-120/C-120. Mango stem apex after SPD/water treatment for 120 days.

图 2 杧果成花芽诱导和分化不同阶段的形态变化

Fig. 2 Morphological changes of mango buds at different stages of floral induction and initiation

2.3 SPD处理不同时间顶芽的代谢特征分析

在 SPD/清水处理 30、80、100 d后，总共从杧果

顶芽中检测出 582种代谢物。对 582种代谢物进行

主成分分析（PCA），PC1和 PC2分别解释了总变异

的 39.62%和 19.31%。18个顶芽样品分布在不同的

簇中，这意味着在 SPD/清水处理 30、80、100 d后顶

芽之间的代谢特征不同，且表型特征的变化一致（图

3-A）。此外，生物重复的相关系数大于0.97，而不同

样品之间的相关性较低，表明样品重复性相对较好

（图3-B）。此外，将每个代谢物峰面积进行 lg转换，

以消除数值对代谢模式的影响，并进行聚类分析

（HCA）。该分析揭示了分别与TA、TB、TC、A、B和

C相关的 6个不同组（图 4）。PAC和HCA说明 3个

阶段顶芽样品中代谢产物有明显的差异，且样品重

复性较好，适合进一步分析。

进一步在A vs B、A vs C、B vs C、TA vs TB、TA

vs TC、TB vs TC、A vs TB、B vs TB和C vs TC中筛选

差异代谢物，首先基于 OPLS- DA 模型的 VIP 值

（VIP≥1）进行初步筛选，然后选择FC≥2（上调）或≤
0.5（下调）的代谢物作为差异代谢物进行进一步分

析，以鉴定SPD/清水处理不同时间后杧果顶芽之间

或不同处理下顶芽之间的差异代谢物。从9组比较

中共鉴定出 372种代谢物（图 5）。结果显示SPD处

理后，随着成花诱导进程，差异代谢物数量逐渐增

加，而对照数量逐渐减少，且同时期比较数量增加，

此结果与其形态特征一致。

2.4 差异代谢物的KEGG富集分析

将差异代谢物（A vs TA：22，B vs TB：101，C vs

TC：252）比对到KEGG数据库。结果表明，大多数

代谢途径与次生代谢产物的生物合成有关。少量代

梁 飞，等：赤霉素生物合成抑制剂促进杧果成花的作用和对顶芽代谢谱的影响 961



果 树 学 报 第39卷

图 3 杧果顶芽代谢物的主成分（A）及代谢物含量的相关性分析（B）

Fig. 3 Principal component analysis of mango apical bud metabolites (A) and

sample correlation analysis of metabolite contents (B)

图 4 杧果顶芽代谢物聚类分析

Fig. 4 Cluster analysis of metabolites from mango stem apex
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谢产物与氨基酸的生物合成有关。只有最少比例的

代谢物比对到ABC转运蛋白、2-氧代羧酸代谢和氨

酰-tRNA生物合成等。对差异代谢物的KEGG富集

分析，以确定A vs TA、B vs TB、C vs TC代谢途径的差

异。富集分析（图6）表明，甘氨酸、丝氨酸和苏氨酸代

谢、半胱氨酸和蛋氨酸代谢、玉米素生物合成、氨基酸

生物合成、甘油脂类代谢、色氨酸代谢、苯丙氨酸酪氨

酸和色氨酸生物合成、光合生物的固碳作用和脯氨酸

代谢在B vs TB，C vs TC中显著富集（P值<0.05）。

2.5 SPD处理后成花诱导期间脂质、酚酸和氨基酸

的鉴定与分析

重点关注对 SPD处理作出反应且成花诱导期

间具有显著差异的代谢物，通过SPD和水处理比较

它们在不同时间后的积累模式。在成花诱导期间鉴

定了 53种代谢物（图 7-A），这些代谢物在SPD处理

后，在TA vs TB和TB vs TC均发生显著变化，且其

积累模式与对照不同（图7-B），包括20种脂质、18种

酚酸、7种氨基酸及其衍生物、5种核苷酸及其衍生

物、2种有机酸和 1种其他。结果表明，这些代谢产

物，尤其是脂质类、酚酸类和氨基酸类，可能在杧果

顶芽对 SPD处理的响应中起关键作用。脂质（20）

中的溶血磷脂酰乙醇胺（12，LPE）、溶血磷脂酰胆碱

（7，LPC）和游离脂肪酸（1，FA），在 SPD 处理 80~

100 d后显著增加，但在清水处理后无明显变化。结

果表明，SPD处理作用于杧果FA的分解和合成。同

时，18种酚酸中有 12种在SPD处理 30~80 d后显著

增加，80~100 d持续增加，但在清水处理 30~80 d后

显著增加，80~100 d无明显变化。其中，4种单宁类

化合物（1,4,6-三-O-没食子酰-β-D-葡萄糖, 1,3,6-三-

O-没食子酰-β-D-葡萄糖, 2,4,6-三-O-没食子酰-D-葡

萄糖，1,2,3,6-四-O-没食子酰-β-D-葡萄糖）30~100 d

持续升高，且SPD处理后各阶段相对含量均高于其

他酚酸。此外，7种氨基酸在SPD处理后随成花诱

导显著增加，而在清水处理的各个阶段均无显著变

化；在SPD处理下，L-高丝氨酸（乙烯合成的前体物

质）、L-丝氨酸和L-苏氨酸相对含量最高。此外，脯

氨酸及其生物合成的前提物质在SPD处理30~100 d

后呈现持续增加，然而在清水处理 30~100 d后没有

发生显著变化（图7-C）。

2.6 SPD处理后成花诱导期间碳水化合物和维生

素的鉴定与分析

7种维生素和11种糖类及醇类物质在SPD处理

30~100 d后发生显著的变化，并且它们与对照组的

积累模式不同（图 8-A）。在 11种糖类及醇类物质

中，10种碳水化合物（包括D-果糖-6-磷酸酯、D-果

糖-1，6-二磷酸酯、葡萄糖-1-磷酸酯、山梨醇-6-磷酸

酯和D-葡萄糖6-磷酸酯等）在SPD处理30~100 d急

剧增加，但清水处理 30~100 d后没有显著变化。在

7种维生素中，相对含量最高的抗坏血酸和左旋抗

坏血酸在SPD处理30~100 d后显著增加，清水处理

30~100 d后没有显著变化。此外，SPD处理的成花

诱导的不同阶段，有 14种代谢物变化倍数超过 10

倍，清水处理后不同阶段均没有显著变化（图8-B）；

这一组包括L-同型半胱氨酸（30~80 d，30~100 d）、L-

图 5 不同样品间代谢产物的差异

Fig. 5 Differential metabolites between different sample
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A. A vs TA；B. B vs TB；C. C vs TC.

图 6 差异代谢物的 KEGG 富集分析

Fig. 6 KEGG enrichment analysis of differential metabolites
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A B

C

A. TA vs TB，TB vs TC 差异代谢物的韦恩图；B. 成花诱导 3 个阶段 53 种差异代谢物热图；C. 成花诱导 3 个时期杧果顶芽脯氨酸生物合成

途径中代谢物的表达水平。

A. Venn diagram of differential metabolites of TA vs TB and TB vs TC; B. Heatmap of amounts of 53 differential metabolite content at three stages

of floral induction; C. Levels of metabolites in proline biosynthetic pathway in mango stem apex at three stages of floral induction.

图 7 成花诱导关键代谢物的鉴定和分析

Fig. 7 Identification and analysis of key metabolites in floral induction
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组氨酸（30~100 d）和 L-同型蛋氨酸（30~100 d，80~

100 d）等。

3 讨 论

最近，温带水果花芽休眠的代谢调控引起了许

多研究者的关注[31-32]。杧果的成花诱导伴随着顶芽

的休眠解除，并受低温调节，类似于温带果树花芽休

眠的调节[33]。然而，关于杧果顶芽成花诱导期间代

谢物变化尚未见报道。本研究连续 2 a评估SPD诱

导杧果成花率以及果实产量，证实了SPD对促进杧

果成花诱导有效。然后利用基于UPLC-MS/MS的

广泛靶向代谢组学来了解杧果顶芽初生代谢物在成

花诱导3个具有代表性阶段的总体动态。共鉴定出

582种代谢物，372种在成花诱导的 3个阶段差异积

图 8 成花诱导 3 个阶段 18 种差异代谢物含量热图（A）和相对含量变化超过 10 倍的代谢物（B）

Fig. 8 Heatmap of amounts of 18 differential metabolite content at three stages of floral induction (A) and metabolites with

relative abundance changed more than 10 times (B)
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累。代谢物中脂质、酚酸、氨基酸、碳水化合物和维

生素被进一步分析。

脂质是细胞膜的组成部分，在调节各种生物途

径中起着至关重要的作用[34]。植物中的脂质类可分

为几类，包括甘油磷脂（GP）、甘油脂（GL）和FA，GP

主要包括LPC、LPE和 PC。欧洲梨顶芽休眠期间，

磷脂随着低温积累而显著增加[31]。细菌侵染和低温

导致拟南芥叶片中LPC和LPE含量显著升高。同

时，在黑醋栗顶芽休眠解除时，检测到PC生物合成

的前体物质磷酸胆碱增加[35]。在本研究中，18种脂

质在SPD处理后发生了显著变化，LPE 17:1和LPE

15:1在 SPD处理 80~100 d后出现了 10倍以上的变

化，说明它们在杧果成花诱导中对SPD处理作出了

响应。有趣的是，Nakamura等[21-22]在拟南芥中的生

化分析表明，FLOWERING LOCUS T（FT）与PC结合

以促进开花，这表明 PC在开花时间中起作用。然

而，SPD处理后，杧果成花诱导期间脂质代谢需要通

过整合相关基因转录水平来进一步研究。

酚酸类化合物在调节植物的生长和发育中起着

至关重要的作用[36]。酚酸是带有酚羟基的有机酸。

酚羟基与自由基形成稳定的苯氧基，以清除体内自

由基。酚酸含量较高的野生草莓和栽培草莓均具有

较强的抗自由基活性 [37]。Oliveira等 [38]从细胞学角

度证明了花芽启动前酚类物质在杧果顶芽的显著积

累。在本研究中，酚酸占代谢物的很大比例，SPD处

理 30、80、100 d后，酚酸类代谢物发生了显著的变

化。大多数含量持续增高，可能与清除自由基有

关。同时，有研究证明单宁及相关化合物，包括香豆

素、反式肉桂酸和许多酚类化合物，是赤霉素拮抗

剂[39]。因此，上调的单宁类化合物也可能拮抗成花

诱导过程中的赤霉素，从而促进开花。

顶芽休眠的解除伴随着脯氨酸的积累 [40]。此

外，游离脯氨酸的积累是植物对各种胁迫的典型反

应，以维持细胞质和液泡之间的渗透平衡。脯氨酸可

以去除胁迫下产生的活性氧，并作为渗透剂保护亚细

胞结构[41]。研究表明柳枝稷中低水平的脯氨酸延迟

了开花。此外，脯氨酸参与开花信号。在长日照和

短日照条件下，过表达的Δ1-Pyrroline-5-carboxylate-

synthetase（AtP5CS1）的转基因拟南芥开花较早，且积

累了大量脯氨酸[42]。AtP5CS2是一个多等位基因的

AtP5CS基因，是CONSTANS（CO）的早期靶点，参与

花的形成[43]。本研究中，许多差异代谢物与氨基酸生

物合成有关，在成花诱导期间响应SPD，L-脯氨酸及

其前体持续增加，每个阶段的相对含量较高。这些

结果表明，杧果顶芽休眠解除伴随着脯氨酸积累。

植物生长发育需要碳水化合物提供能量来维持

芽顶休眠期间的生长，并将糖信号与开花相关的途

径联系起来[44]。Jesús发现[45]巴旦杏花芽中的D-果糖-

2-磷酸和D-果糖-2，6-二磷酸在接近内胚层释放的阶

段增加。本研究中，SPD处理 30~100 d积累的糖类

主要是与淀粉和蔗糖代谢相关的物质。这些发现表

明在SPD处理后，糖类物质（D-果糖6-磷酸、D-果糖-

1，6-二磷酸、葡萄糖-1-磷酸和D-葡萄糖6-磷酸）的积

累在杧果花芽发育中可能非常重要[14]。只有D-氨基

葡萄糖1-磷酸减少。先前的研究表明，氨基葡萄糖6-

磷酸可能代谢为果糖6-磷酸，以增加糖酵解通量[46]。

在红米种子中，休眠解除与糖酵解增加和获得能量

有关[47]。这些发现与笔者对杧果顶芽的研究结果一

致，表明了碳水化合物在成花诱导中的作用。

此外，抗坏血酸和异抗坏血酸相对含量较高，并

且在SPD处理30~100 d后持续积累，但是在清水处

理后没有观察到显著变化。抗坏血酸是合成少量激

素的重要抗氧化剂和辅助因子[48]。它还通过复杂的

信号转导网络将开花时间与对病原体的反应联系起

来[49]。在日本梨和甜樱桃中，活性氧在内胚层形成

过程中增加，在内胚层释放后减少[47,50]。此外，研究

表明，抗坏血酸水平随着黄酮醇的增加而增加，这与

葡萄叶片中过氧化氢的降解有关[51]。说明SPD对杧

果顶芽产生了持续的胁迫，抗坏血酸作为抗氧化剂

可以清除自由基以响应胁迫。

除了上述物质，还有一些代谢物，包括L-半胱氨

酸、L-组氨酸和L-高甲硫氨酸等，也可能在某些特定

阶段发挥重要作用。在SPD处理后的特定阶段，这

些代谢物的相对含量变化超过 10倍。这些代谢物

在成花诱导期间相对含量显著变化以响应 SPD处

理，表明了它们在杧果成花诱导中起作用。

4 结 论

研究证实了 SPD在调节杧果开花中有积极的

作用，并评价了SPD对杧果代谢的影响。基于广泛

靶向的代谢组学分析鉴定出582种代谢物。PCA和

聚类分析显示在SPD/清水处理30、80、100 d后杧果

顶芽代谢特征的差异。此外，鉴定出 372种差异代

谢物，并根据积累模式将其分为六类：脂类（78种）、
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酚酸（125种）、核苷酸及其衍生物（36种）、氨基酸及

其衍生物（52种）、有机酸（42种）和其他（39种）。在

SPD处理30~80 d后，然后至100 d，检测到代谢物如

脂质、单宁、脯氨酸、抗坏血酸和糖类的含量发生显

著变化，这表明它们在成花诱导期间对响应SPD处

理起着重要作用。本研究揭示了杧果开花过程中对

SPD反应的新代谢产物，为利用SPD诱导杧果开花

提供了理论依据。
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