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摘要:【目的】为明确文冠果落果的生理调控机制与种质遗传特性，本研究探究无性系落果率与营养、内源激素的关联规

律，筛选低落果率优良无性系，分析种质遗传多样性，以期为文冠果种质创新及高产育种提供依据。【方法】以 22个文冠

果无性系为试验材料，在第 1次落果高峰开展落果率和新梢生长量观测、叶片与果实碳水化合物和内源激素测定，分析

各指标与落果率的相关性及积累规律；为进一步解析 22份无性系不同表型内在的遗传基础，采用 20对 SSR引物对不同

种质开展遗传多样性分析。【结果】（1）22个无性系落果率 39.54% ~ 81.02%，可划分为低、中、高落果率 3类，筛选出 121、

171、102等低落果率无性系，且落果率与新梢生长量呈极显著正相关，表明梢果养分竞争是诱发幼果脱落的重要原因。

（2）在碳水化合物方面，可溶性糖在叶、果中呈现正常果 > 叶片 > 脱落果，淀粉则呈现叶片 > 正常果 > 脱落果的积累规

律，低落果率无性系果实中可溶性糖、淀粉含量显著高于高落果率无性系，其光合产物向果实转运效率更高。（3）低落果

率无性系正常果和脱落果中 IAA、GA3、ZT含量显著高于高落果率无性系，而 ABA、JA含量显著低于高落果率无性系，

表明不同无性系间激素平衡状态差异是造成落果差异的重要内在生理基础。（4）20对 SSR引物平均 PIC为 0.60，种质遗

传多样性丰富，为低落果优良无性系筛选提供了良好遗传基础；但落果率表型聚类与 SSR分子聚类匹配度较低，原因可

能在于落果属于数量性状，且易受环境调控。【结论】本研究筛选出 121、171、102等低落果率无性系，养分分配与内源激

素平衡是调控文冠果无性系落果水平的关键生理基础，且 22份文冠果种质资源的遗传多样性丰富，育种潜力优良。本研

究从生理特征与遗传背景两个维度初步解析了落果差异的调控机制，研究结果为文冠果良种筛选与栽培调控提供了理

论支撑。
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Abstract: [Objective]  To  clarify  the  physiological  regulation  mechanism  of  fruit  drop  and  germplasm
genetic characteristics of Xanthoceras sorbifolium, this study explored the correlation between fruit drop rate
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and  nutrients  as  well  as  endogenous  hormones,  screened  excellent  clones  with  low  fruit  drop  rate,  and
analyzed  germplasm  genetic  diversity,  so  as  to  provide  a  basis  for  germplasm  innovation  and  high-yield
breeding  of  X.  sorbifolium.  [Method]  A  total  of  22  X.  sorbifolium  clones  were  used  as  experimental
materials.  Observations  on  fruit  drop  rate  and  new  shoot  growth,  and  determinations  of  carbohydrate  and
endogenous  hormone  contents  in  leaves  and  fruits  were  conducted  during  the  first  fruit  drop  peak.  The
correlation and accumulation patterns between each index and fruit drop rate were analyzed. To resolve the
intrinsic genetic basis of phenotypic differences among the 22 clones, 20 pairs of SSR primers were adopted
to  analyze  the  genetic  diversity  of  tested  germplasms.  [Result]  (1)  The  fruit  drop  rate  of  the  22  clones
ranged from 39.54%  to  81.02%,  which could be classified into three groups:  low, moderate and high fruit
drop  rate.  Clones  121,  171  and  102  with  low  fruit  drop  rate  were  screened  out.  The  fruit  drop  rate  was
extremely  significantly  positively  correlated  with  new  shoot  growth,  revealing  that  nutrient  competition
between  shoots  and  fruits  is  an  important  cause  of  young  fruit  abscission.  (2)  For  carbohydrates,  soluble
sugar content followed the order of normal fruit > leaf > abscised fruit,  and starch content followed leaf >
normal fruit > abscised fruit. The contents of soluble sugar and starch in fruits of low fruit-drop clones were
significantly  higher  than  those  of  high  fruit-drop  clones,  demonstrating  higher  translocation  efficiency  of
photosynthates  to  fruits.  (3)  The contents  of  IAA, GA3 and ZT in normal  and abscised fruits  of  low fruit-
drop clones were significantly higher than those of high fruit-drop clones, while ABA and JA contents were
significantly lower. This indicates that differences in hormone balance among clones constitute an important
intrinsic physiological basis for fruit drop differentiation. (4) The average PIC value of the 20 pairs of SSR
primers  was  0.60,  and  the  tested  germplasms  possessed  abundant  genetic  diversity,  which  provides  a
favorable  genetic  foundation  for  screening  low  fruit-drop  elite  clones.  Nevertheless,  the  matching  degree
between  fruit  drop  phenotypic  clustering  and  SSR  molecular  clustering  was  low,  because  fruit  drop  is  a
quantitative trait susceptible to environmental regulation. [Conclusion] Clones 121, 171 and 102 with low
fruit drop rate were identified in this study. Nutrient allocation and endogenous hormone balance act as the
key physiological  basis  regulating the  fruit  drop level  of X.  sorbifolium clones.  The 22 tested germplasms
have  rich  genetic  diversity  and  excellent  breeding  potential.  This  study  preliminarily  elucidated  the
regulatory mechanisms underlying differences in fruit drop from the two dimensions of physiological traits
and genetic background, providing theoretical support for the selection of superior varieties and cultivation
management of X. sorbifolium.
Key words: Xanthoceras sorbifolium; fruit drop; SSR markers; carbohydrates; hormones; genetic diversity;
germplasm screening

文冠果 （Xanthoceras  sorbifolium）为无患子科

（Sapindaceae）文冠果属（Xanthoceras）植物，是中国

北方地区特有的优良木本油料树种，兼具较强的耐

旱与耐盐碱特性；其种子含油率高，可作为高级食用

油和生物柴油的优质原料，木材可以制作高级家具

和工艺品等，嫩叶可加工成茶叶，果壳可提取皂苷、

活性炭等化工原料，具有较高的生态和经济价值[1−2]。

然而，文冠果落果现象严重，已成为制约果实产量提

升的主要因素，并由此限制了其种实资源规模化开

发与产业化的进程。

树体营养是植物生长发育与生理代谢的核心

物质基础。在果实发育时期，营养生长与生殖生长

存在着激烈的养分竞争，易导致幼果脱落，此现象

普遍见于油茶 （Camellia  oleifera）[3]、苹果 （Malus

domestica）[4]和柑橘（Citrus reticulata）[5]等重要经济

林树种。碳水化合物作为影响果实发育的关键营养

因子，其供应不足可直接引起生理落果[6]。已有研究

表明，砂糖橘（Citrus reticulata ‘Shatangju’）中碳水化

合物含量对于果实的发育具有显著的调控作用[7]；荔

枝（Litchi chinensis）中碳水化合物缺乏则会导致代谢

紊乱，进而加剧果实脱落[8]。在文冠果中，关于树体

营养限制对其果实生长发育的影响也有相关研究报

道。由于文冠果中幼果发育与抽梢放叶同步进行，

养分竞争及碳水化合物匮乏均会导致落果[9−10]。植物

内源激素是影响植物果实发育和落果的一种重要信

号分子，在植物的开花与结果、成熟与衰老、休眠与

萌发、细胞分裂及组织器官分化等方面发挥重要作

用[11]。不同激素通过协同或拮抗作用调控植物生长
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发育[12]。扁桃（Prunus dulcis）[13]、冬枣（Ziziphus jujuba
‘Dongzao’）[14]的幼果和果柄中高赤霉素（gibberellins，
GA3）和生长素（indole-3-acetic acid，IAA）浓度，低脱

落酸（abscisic acid，ABA）浓度有利于坐果。张淑文

等 [15]发现，低落果率杨梅（Morella rubra）品种果实

和果柄中 GA3 和 IAA含量显著高于高落果率品种，

ABA则相反。在对文冠果果实内源激素研究中，吴

尚等[16]发现 ABA与玉米素（zeatin，ZT）共同影响果

实的膨大生长，幼果落果受 GA3、IAA和 ABA协同

调控。侯瑞丽[10]发现低落果率文冠果品种正常果和

脱落果中 GA3、IAA和细胞分裂素（cytokinins，CTK）
含量均高于高落果率的品种。但现有文冠果落果相

关研究多单独从营养或单一内源激素维度开展分析，

未系统比较不同落果表型无性系间养分与内源激素

的分配差异，缺乏两者协同调控落果的一体化生理

解析。

分子标记技术是研究植物遗传多样性的有效工

具之一。简单重复序列标记（simple sequence repeats，
SSR）因其分布广泛、高多态性、丰富的信息含量、良

好的可重复性及共显性标记的特点，已成为植物遗

传多样性分析与种质鉴别的常用技术。分子标记能

够揭示种质资源在 DNA水平上的遗传变异，弥补

表型性状数据在遗传多样性评估中的不足。尹明宇

等 [17]调查分析了 517份樟子松（Pinus sylvestris var.
mongolica）种质的生长、形质性状变异，并运用 SSR
标记评价种质资源的遗传多样性。Wang等[18]明确

了 15个文冠果品种的亲缘关系，并与表型性状结合

分析，为文冠果遗传改良提供了依据。申展[19]收集

了全国 14个地区的 143份文冠果种质资源，基于 32
个表型特征及 23个 SSR分子标记对文冠果群体及

种质之间的遗传变异进行了系统研究。李思琪等[20]

基于荧光毛细管电泳技术，运用 11对 SSR引物对

29个文冠果品种进行了遗传多样性分析。文冠果分

布面积广，环境条件复杂，适应性强，这些特点导致

了其存在丰富的遗传变异，但截至目前，文冠果落果

率的遗传变异特征尚未明确，基于 SSR标记开展的

落果相关遗传多样性研究也较为匮乏。

因此，本试验以具有不同落果率的 22个文冠果

无性系为材料，通过系统测定其果实发育过程中的

落果率，枝、叶和果中的养分、内源激素含量，分析

各类生理指标与落果率的关联规律，来阐明营养与

内源激素协同调控落果差异的生理机理；同时，结

合 SSR分子标记解析 22份种质资源的遗传多样性。

本研究旨在揭示文冠果落果率与营养、内源激素的

关联规律，筛选低落果率优良种质，并挖掘不同无性

系间的遗传变异。研究结果将从生理调控与种质遗

传两个层面系统解析文冠果落果的内在机制，以期

为文冠果种质资源的保护、开发和高效利用提供理

论依据。

 1   材料与方法

 1.1    试验材料

试验地位于辽宁省朝阳市（41°25′N，120°16′E），
属北温带大陆性季风气候，年平均气温 5.4 ~ 8.7 ℃，
年降水量 450 ~ 580 mm，年日照 2 850 ~ 2 950 h，无
霜期 120 ~ 155 d。土壤为褐土。试验材料是 2016年
嫁接的 22个文冠果无性系，其接穗采自当地种植园

自然授粉形成的实生树群体中筛选出的已进入盛果

期的优良单株，砧木统一选用 1年生的文冠果实生

苗。所有无性系定植于同一试验地块，土肥水管理

方式一致，均已进入盛果期，平均树高 3.5 m，平均冠

幅 1.2 m × 2.2 m，株行距为 1.5 m × 1.5 m。
 1.2    研究方法

 1.2.1    落果与新梢生长指标观测

文冠果存在两次落果高峰，第 1次是果实生长

发育初期，大约在花后 10 d，特点是时间短，落果率

高达 60%，第 2次是花后 30 d左右，持续时间较长，

落果较少[21−22]。为明确不同无性系落果水平与营养

生长强度的差异，本研究在第 1次落果高峰开展落

果率和新梢生长量观测。每个无性系选取 3株长势

良好、物候期一致的植株，采用定株定枝的方法进行

观察记录，分别在样株外围东、南、西、北 4个方向

各选取 1个当年生结果枝进行挂牌。在末花期即将

结束时进行初始果数和新梢初始长度统计，从 5月
31日—6月 8日隔天观测结果枝上的坐果数和新梢

长度，每个结果枝测量 2个新梢的长度。落果率为

初始坐果数与当日调查坐果数的差值与初始坐果数

的百分比，新梢生长量为当日新梢长度与新梢初始

长度的差值。基于 5次连续观测的结果，确定第 1
次落果高峰为 6月 4日。采用欧氏距离对不同无性

系的落果率进行系统聚类分析，以直观比较各无性

系间落果率的差异程度并依据落果率特征对供试无

性系进行落果类型划分。

 1.2.2    碳水化合物与内源激素含量测定

为系统探明源库器官碳水化合物分配、果实内

源激素平衡对文冠果落果的调控作用，本研究同步

采集叶片（光合源器官）、正常果、脱落果（生殖库器

官）3类组织样品开展测定。于 6月 4日第 1次落果

高峰统一取样，每个无性系 3个正常果、10个脱落

果、10片嫩叶，3次重复，经液氮冷冻后置于−80 ℃
保存。采用蒽酮比色法[23]测定 3个部位的可溶性糖

和淀粉含量，利用高效液相色谱仪完成正常果和脱
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落果中生长素（IAA）、赤霉素（GA3）、玉米素（ZT）、
脱落酸（ABA）、茉莉酸（jasmonic acid，JA）含量的测

定[16]。其中 IAA、GA3、ZT为促进坐果、维持果实生

长的正向调控激素，ABA与 JA则会诱导果柄离层

形成、加剧幼果脱落，同步测定 5类激素可完整表征

果实内源激素的平衡状态。

 1.2.3    相关性分析

为进一步解析文冠果落果差异的生理机制，对

落果率、新梢生长量以及不同部位的碳水化合物及

内源激素等指标进行 Pearson相关性分析，并绘制相

关性热图。

 1.2.4    SSR 分子标记

 1.2.4.1    DNA提取

为解析 22份无性系不同表型内在的遗传基础，

基于叶片样品开展 SSR分子检测，评价群体遗传变

异水平。所用材料为前期采集的嫩叶，用新型植物

基因组 DNA快速提取试剂盒（北京艾德莱生物科技

有限公司）提取基因组 DNA。利用 1% 琼脂糖凝胶

电泳检测 DNA提取质量，核酸蛋白荧光定量仪检

测 DNA质量浓度，并稀释成 20 ng/μL于−20 ℃ 保

存备用。

 1.2.4.2    SSR引物及 PCR扩增

选择前人开发的 23对文冠果 SSR引物[24]对其

进行筛选，发现其中 3对引物没有扩增出清晰条带，

其余 20对引物的信息如表 1所示，普通引物和荧光

标记引物均由北京睿博兴科生物技术有限公司合成，

在正向引物上加的荧光染料分别为 5′FAM（蓝色）、

5′HEX（绿色）、5′TAMRA（黑色）和 5′ROX（红色）。

PCR扩增反应体系为 10 μL，包括 20 ng/μLDNA模

板 1 μL，10 μmol/L正向引物 0.2 μL，10 μmol/L反向

引物 0.2 μL，RR901Amix 5 μL（TaKaRa，Bio），其余

用 ddH2O补齐。PCR扩增反应程序为 94 ℃ 预变性

3 min；94 ℃ 变性 30 s，55 ℃ 退火 30 s，72 ℃ 延伸

1  min，循环 35次；72 ℃ 延伸 10  min，4 ℃ 保存。

PCR产物先进行琼脂糖电泳，对检测合格的产物进

行毛细管电泳检测，由北京睿博兴科生物技术有限

公司进行，获取各引物扩增片段的原始峰图数据。

 1.2.4.3    遗传多样性分析

针对 SSR毛细管电泳原始峰图数据，先利

用 GenemarkerV2.2.0对其进行统计和校正，读出

片段大小。根据每个引物对每个样品扩增后在目

标条带处有无峰转化成 0/1格式的二元矩阵。使用

DataFormater软件对数据进行转换，利用 Popgen32
软件计算等位基因数（Na）、有效等位基因数（Ne）、
Shannon’s遗传信息指数（I）；用 Powermaker  V3.25
软件计算多态性信息指数（PIC），借助 Ntsys2.10e软

件计算遗传相似系数，绘制遗传相似系数热图，并开

展聚类分析，绘制聚类图。

 1.3    统计分析

采用 Microsoft Excel完成生长与生理指标基础

数据整理，借助 SPSS 27开展单因素方差分析（one-
way ANOVA）与 Duncan多重比较，利用 Origin 2022
进行图片绘制与处理。

 2   结果与分析

 2.1    不同无性系落果率和新梢生长量差异

22个文冠果无性系第 1次落果高峰落果率

（表 2）表明，落果率变化在 39.54% ~ 81.02%，其中

无性系 119、10、8、155的落果率显著高于无性系

121、171、102。聚类分析（图 1）显示：当欧式距离为

4时，可将全部 22个无性系分为低、中、高落果率

3类，低落果率无性系有 3个 （无性系 121、 171、
102），中等落果率有 12个，高落果率有 7个。

22个文冠果无性系在第 1次落果高峰的新梢生

长能力差异明显，生长量变化范围达 1.97 ~ 12.63 cm，
整体变化程度较高，其中 10、119、8号的新梢生长

量显著大于 121、171、102号（表 3）。新梢生长旺盛

的无性系多表现为高落果特征，反映梢果营养竞争

 

表 1    20对引物信息

Tab. 1    Information about 20 pairs of SSR primers

序号 引物名称 5′ 标记荧光

1 QXH002 5′FAM

2 QBLB51 5′HEX

3 QBRS192 5′TAMRA

4 QXH323 5′ROX

5 QXH049 5′FAM

6 QXHS371 5′HEX

7 QXR343 5′TAMRA

8 QBRB203 5′ROX

9 QXH177 5′FAM

10 QXH262 5′HEX

11 QXH083 5′TAMRA

12 QBLB62 5′ROX

13 QXH197 5′FAM

14 QBLB58 5′HEX

15 QXH643 5′TAMRA

16 QXR634 5′ROX

17 QXH365 5′FAM

18 QXH282 5′HEX

19 QXH120 5′TAMRA

20 QBLB65 5′ROX
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与文冠果幼果脱落密切相关。

 2.2    不同无性系叶、果的碳水化合物含量差异

第 1次落果高峰的各无性系叶片、正常果和脱

落果的可溶性糖含量存在一定差异，整体表现为“正

常果 > 叶片 > 脱落果”的积累规律（图 2）。叶片可

溶性糖含量变化在 13.00% ~ 18.08%，其中低落果率

的 102、121、171号无性系叶片可溶性糖含量都是显

著低于 10、155等高落果率无性系（图 2A）。正常果、

脱落果可溶性糖含量变化范围分别为 11.64%  ~
23.60%、9.78% ~ 15.57%，其中低落果率的 102、121、
171号无性系的正常果、脱落果可溶性糖含量都是

显著高于 10、155等高落果率无性系（图 2B，2C）。
该结果体现出不同无性系源库间碳水化合物转运效

率存在明显分化：高落果类型叶片可溶性糖积累多，

但向果实库器官输送不足。

22个文冠果无性系间叶片、正常果和脱落果的

淀粉含量存在一定差异，整体表现为“叶片 > 正常

果 > 脱落果”的积累规律（图 3）。叶片淀粉含量变化

在 11.43% ~ 15.70%，其中 102、121、171号低落果率

无性系叶片的淀粉含量都显著低于 10、155等高落

果率无性系（图 3A）。正常果、脱落果淀粉含量变化

分别在 10.01% ~ 14.57%、9.08% ~ 12.30%，其中低

落果率 102、121、171号无性系的正常果、脱落果

 

表 2    不同无性系第 1次落果高峰的落果率

Tab. 2    Fruit drop rate of different clones at the first fruit
drop peak

无性系编号 落果率/%

121 39.54 ± 10.24d

171 39.88 ± 12.08d

102 44.99 ± 2.96cd

192 55.97 ± 16.75bcd

14 59.80 ± 14.03abcd

16 61.07 ± 21.63abcd

15 61.54 ± 15.98abcd

11 61.81 ± 7.71abcd

58 64.37 ± 28.62abc

32 65.65 ± 7.48abc

28 66.53 ± 14.48abc

20 68.47 ± 3.05ab

66 69.32 ± 3.71ab

15B 69.79 ± 4.13ab

183 71.30 ± 3.16ab

163 72.68 ± 11.15ab

119 73.89 ± 10.18ab

13 74.08 ± 4.86ab

10 76.50 ± 5.97ab

14B 76.64 ± 8.82ab

8 78.33 ± 2.21ab

155 81.02 ± 3.04a

注：不同小写字母表示差异显著（p < 0.05）。下同。
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图 1    不同无性系落果率聚类分析

Fig. 1    Cluster analysis of fruit drop rate among different clones

 

表 3    不同无性系第 1次落果高峰的新梢生长量

Tab. 3    Shoot growth of different clones at the first fruit
drop peak

无性系编号 新梢生长量/cm

121 1.97 ± 0.95d

171 3.67 ± 2.03cd

102 4.20 ± 1.22cd

183 4.67 ± 1.72cd

20 5.03 ± 0.65cd

14 5.50 ± 3.67cd

16 5.50 ± 2.05cd

58 5.77 ± 3.14bcd

28 6.47 ± 2.07bcd

32 6.50 ± 1.82bcd

15B 6.53 ± 3.32bcd

14B 7.40 ± 3.97bc

163 7.43 ± 1.12bc

192 7.47 ± 0.38bc

11 7.63 ± 3.48bc

15 7.67 ± 1.54bc

155 7.77 ± 2.39bc

13 8.23 ± 2.57bc

66 8.33 ± 2.37bc

8 10.23 ± 3.20ab

10 12.60 ± 0.61a

119 12.63 ± 2.65a
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淀粉含量都是显著高于 10、155等高落果率无性系

（图 3B，3C）。表明高落果率无性系叶片淀粉大量积

累，向果实库器官转运储备碳水的能力偏弱。

 2.3    不同无性系果实的内源激素含量差异

第 1次落果高峰时不同文冠果无性系的正常果

和脱落果中 IAA、GA3、ZT、ABA及 JA含量如图 4 ~
8所示。不同无性系的 IAA、GA3、ZT含量整体呈现

正常果 > 脱落果的趋势，且 102、121、171等低落果

率无性系的含量均显著大于 10、155等高落果率无

性系。不同无性系的 ABA、JA含量整体呈现正常

果 < 脱落果的趋势，且低落果率的 102、121、171等

无性系的含量均显著小于高落果率的 10、155等无

性系。结果表明，IAA、GA3、ZT这 3种促进坐果类

激素与 ABA、JA这 2种脱落诱导激素在果实内的

积累水平存在明显分化，2类激素的平衡状态与文

冠果幼果脱落特征密切相关。

 2.4    不同生理指标的相关性分析

相关性分析（图 9）显示：不同无性系的落果率与

新梢生长量呈极显著正相关，说明新梢营养生长过

旺会加剧幼果脱落，本质是新梢与果实存在激烈的

养分竞争；在碳水化合物层面，落果率与叶片可溶性

糖、淀粉含量呈显著正相关，与正常果的可溶性糖、
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图 2    不同无性系第 1次落果高峰叶（A）、正常果（B）、

脱落果（C）的可溶性糖含量

Fig. 2    Soluble sugar content in leaves (A), normal fruits (B), and
abscised fruits (C) of different clones at the first fruit drop peak
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图 3    不同无性系第 1次落果高峰叶（A）、正常果（B）、

脱落果（C）的淀粉含量

Fig. 3    Starch content in leaves (A), normal fruits (B), and abscised
fruits (C) of different clones at the first fruit drop peak
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淀粉含量呈显著负相关，反映出碳水化合物在源器

官（叶片）与库器官（果实）之间的分配差异与落果密

切相关；内源激素层面，落果率与正常果和脱落果

的 ZT、GA3、IAA含量均呈显著负相关，与两类果实

的 ABA、JA含量呈显著正相关，体现了内源激素之

间的平衡关系对调控文冠果落果有重要作用。综合

相关性结果，推测养分分配与内源激素比例失衡是

引起 22个无性系落果差异的关键生理因素。
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图 4    不同无性系第 1次落果高峰正常果和脱落果的 IAA含量

Fig. 4    IAA content in normal fruits and abscised fruits of different clones at the first fruit drop peak
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图 5    不同无性系第 1次落果高峰正常果和脱落果的 GA3 含量

Fig. 5    GA3 content in normal fruits and abscised fruits of different clones at the first fruit drop peak
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图 6    不同无性系第 1次落果高峰正常果和脱落果的 ZT含量

Fig. 6    ZT content in normal fruits and abscised fruits of different clones at the first fruit drop peak
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 2.5    遗传多样性分析

 2.5.1    SSR 引物多态性分析

前文已经明确不同无性系存在显著的落果表型

与生理差异，为进一步解析供试群体的遗传背景，利

用筛选获得的 20对 SSR引物对 22个文冠果无性系

进行多态性分析（表 4）。不同位点共检测到 96个等

位基因 ，每个位点 Na范围为 2（QBLB62）  ~  9
（QXH323），均值为 4.80；Ne范围为 1.98（QBLB62） ~
5.20（QXH323）， 均 值 为 3.14； I 范 围 为 1.72
（QXH083） ~ 0.49（QXH049），均值为 1.15；Nei范围

为 0.34（QBRS192） ~  0.81（QXH323），均值为 0.65。
较高的 Na、Ne、I 和 Nei指数共同说明，试验所用

22份文冠果无性系遗传变异丰富，种质间遗传差异

较大。

PIC直接反映了分子标记的多态信息量，当

PIC大于 0.5代表所测到的基因座包含高度多态性

信息，当介于 0.25 ~ 0.50之间时，表示包含中度多态

性信息。在本研究中，不同位点 PIC范围为 0.37

（QBLB62） ~ 0.79（QXH323），平均为 0.60。可以看

出，QXH323为群体多态性最高的位点，拥有高水平

的遗传变异，可作为后续文冠果种质鉴定、遗传多样

性分析的核心标记位点。整体来看，供试种质具备

丰富的遗传多样性，这为不同无性系落果差异提供

了潜在的遗传背景。

 2.5.2    遗传相似性分析

利用 Nei的方法计算 22个文冠果无性系的遗

传相似系数，共获得 231个遗传相似系数，平均为

0.65（图 10）。其中，有 219个遗传相似系数在 0.2 ~
0.6之间，占全部数据的 94.81%，遗传相似系数在

0.6以上有 12个，仅占全部数据的 5.19%，多数无性

系间遗传相似系数偏低，说明供试群体整体遗传分

化程度较高，种质间遗传背景差异较大；少量材料相

似系数偏高，反映出少部分无性系亲缘关系较近。

其中 14B与 14号无性系之间遗传相似系数较大

（0.983），说明彼此间遗传距离较小，亲缘关系较近。

15B与 10号无性系之间的遗传相似系数为 1，没有
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图 7    不同无性系第 1次落果高峰正常果和脱落果的 ABA含量

Fig. 7    ABA content in normal fruits and abscised fruits of different clones at the first fruit drop peak
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图 8    不同无性系第 1次落果高峰正常果和脱落果的 JA含量

Fig. 8    JA content in normal fruits and abscised fruits of different clones at the first fruit drop peak
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图 9    不同生理指标的相关性分析

Fig. 9    Correlation analysis of different physiological indicators
 

表 4    20对 SSR引物在 22个文冠果无性系的遗传多样性信息

Tab. 4    Genetic diversity information of 22 X. sorbifolium clones based on 20 pairs of SSR primers

位点 等位基因数（Na） 有效等位基因数（Ne） Shannon’s信息指数（I） 遗传多样性指数（Nei） 多态性信息含量（PIC）

QXH002 3 2.85 1.07 0.65 0.57

QBLB51 5 3.15 1.27 0.69 0.62

QBRS192 3 1.51 0.62 0.34 0.30

QXH323 9 5.20 0.93 0.81 0.79

QXH049 5 4.10 0.49 0.76 0.72

QXHS371 4 2.30 1.02 0.57 0.51

QXR343 4 2.80 1.19 0.67 0.63

QBRB203 4 2.98 1.24 0.67 0.62

QXH177 6 2.17 1.17 0.54 0.52

QXH262 4 3.41 1.29 0.73 0.68

QXH083 7 4.77 1.72 0.79 0.76

QBLB62 2 1.98 0.69 0.50 0.37

QXH197 3 2.11 0.88 0.57 0.51

QBLB58 6 2.01 1.03 0.51 0.48

QXH643 5 3.05 1.31 0.67 0.63

QXR634 5 4.4 1.53 0.77 0.73

QXH365 5 3.03 1.31 0.67 0.63

QXH282 5 4.02 1.49 0.75 0.71

QXH120 5 2.73 1.23 0.63 0.59

QBLB65 6 4.12 1.56 0.76 0.72

均值 4.80 3.14 1.15 0.65 0.60
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被完全区分，可能是因为其遗传背景相似，20个
SSR标记并未检测到品种间的差异位点。以上遗传

分化特征为进一步结合无性系落果表型解析落果差

异的遗传基础提供了依据。

 2.5.3    聚类分析

基于遗传相似系数，利用非加权数据分析

法 （UPGMA）对 22个文冠果无性系构建聚类图

（图 11）。在相似系数为 0.44处，可将 22个无性系

分为 3类，其中第Ⅰ类包含 13个无性系，第Ⅱ类包

含 4个无性系，第Ⅲ类包含 5个无性系。对比前文

按照落果率划分的低、中、高落果表型分组结果，基

于 SSR分子标记的遗传聚类与表型聚类一致性不高，

说明无性系落果差异不能单纯依靠亲缘关系解释，

文冠果落果性状是遗传背景与生理代谢共同调控的

结果。

 3   讨　　论

文冠果是我国北方特色木本油料树种，兼具突

出经济与生态价值，但幼果大量脱落是制约其规模

化丰产的核心瓶颈。现有相关研究多单独从营养或

单一激素维度解析落果现象，缺乏从营养生长到源

库分配再到多内源激素的一体化生理解析；同时现

有文冠果种质评价多单独开展分子检测，缺少落果

表型背后的遗传背景分析。针对上述研究空白，本

研究以 22个文冠果无性系为材料，在第 1次养分竞

争最激烈的落果高峰同步开展落果率和新梢生长观

测、多器官营养与多内源激素定量检测、SSR遗传多

样性分析，从生理调控、种质遗传两个层面系统解析

无性系落果成因。

 3.1    梢果养分竞争是诱导文冠果落果的首要表型诱因

本研究中将 22个无性系分为低、中、高落果率

3类，筛选出 121、171、102等低落果率优良无性系，

发现低落果率的无性系新梢生长量少，高落果率无

性系新梢生长量多，两者呈极显著正相关，表明新梢

生长与果实竞争养分，影响文冠果果实发育。果实

作为异养器官，其营养依赖叶片、新梢等光合器官供

应 [25−26]。果实获取营养的能力主要取决于其库强，

但新梢是一个强大的代谢库，在与果实的营养竞争

中处于优势地位 [27−28]。油茶 [29]、极早熟杏（Prunus
armeniaca）[30]、油棕（Elaeis  guineensis）[31]和荔枝 [32]

等研究表明，在前期新梢快速生长与果实生长期间

营养竞争激烈造成大量落果，与本研究结果一致。

因此，文冠果栽培生产中可通过疏枝修剪改善树体

营养状况，提高坐果率。

 3.2    源库碳水失衡、内源激素紊乱驱动无性系落果差异

碳水化合物是植物生命活动包括果实生长发育
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的基础，营养不良是生理落果的重要原因。本研究

发现，可溶性糖表现为正常果 > 叶片 > 脱落果，淀粉

表现为叶片 > 正常果 > 脱落果的规律，且低落果率

文冠果无性系的正常果和脱落果的可溶性糖和淀粉

含量都显著高于高落果率无性系，但其叶片中二者

含量低于高落果率无性系。这一差异表明，低落果

率果实获得的碳水化合物多，库力强；同时，叶片作

为光合产物合成的源，其光合作用产生的养分能通

过结果枝及时、高效地供应给果实。反观高落果率

无性系，其源叶中碳水化合物输出受阻，导致果实养

分供应不足诱发脱落，说明低落果率无性系同化产

物的利用和运输的效率可能是高于高落果率的。与

高落果率无性系相比，低落果率无性系果实内可溶

性糖含量相对较高，这一结果也印证了潘瑞炽等[33]

的研究结果，糖类含量高的叶片和果实不易脱落，含

量低则易脱落。

内源激素是植物器官脱落的关键调节因子，

ABA、JA、ETH在植物器官脱落过程中起着促进作

用，而 IAA、GA3 以及 ZT抑制器官脱落[34−35]。本研

究中，低落果率文冠果无性系的正常果和脱落果中

IAA、GA3、ZT含量显著大于高落果率无性系，而低

落果率文冠果无性系的正常果和脱落果中 ABA、
JA显著小于高落果率无性系，说明生长促进物质

IAA、GA3、ZT的增多和生长抑制物质 ABA、JA的

减少，有利于果实的正常发育和坐果，反之，IAA、
GA3、ZT含量下降而 ABA、JA含量升高，则容易导

致果实脱落。这一差异揭示了文冠果低落果率无性

系通过维持果实中脱落抑制类激素高积累、脱落促

进类激素低积累的稳态，可有效调控文冠果落果

进程。

 3.3    遗传多样性分析

研究物种的遗传多样性、了解种质间亲缘关系，

可为育种和种质资源管理提供支撑。文冠果由于广

泛的分布范围、较强的适应能力，长期的异花授粉，

具有丰富的变异和多样性 [36]。本研究利用 20对
SSR引物开展群体遗传多样性解析，22个文冠果无

性系 Na、Ne均值分别为 4.75、3.14，Na与 Ne存在

明显差值，反映等位基因在试验群体内分布不均衡；

I 平均值为 1.25，低于德永军等[37]测得的 1.96，推测

差异来源于 SSR标记数量选择以及供试种质遗传背

景的区别。PIC是评价标记多态水平的核心指标，

PIC > 0.5代表高度多态位点，本研究位点平均 PIC
为 0.60，同时群体遗传相似系数均值为 0.65，94.81%
的相似系数低于 0.6，综合证明 22份无性系具备较

高的遗传多样性，这为文冠果低落果优良无性系筛

选提供良好遗传基础。

本研究分别基于落果表型与 SSR分子数据开展

聚类分析，发现表型聚类分组和 SSR聚类结果一致

性并不高。类似现象在多种作物中已有报道，吴丽

艳等[38]对茄子（Solanum melongena）种质资源分别进

行了 SSR和农艺性状的聚类，但 SSR聚类结果与农

艺性状的聚类结果一致性不高；刘洪等[39]认为目前

分子标记与形态学性状之间尚不具备足够的相关性，

这些结论与本研究结果基本一致。这可能是因为落

果率是典型的数量性状，易受环境等外界因素的影

响而存在差异；而且，文冠果无性系在长期的进化过

程中，表型性状发生了较大的差异，但这些差异很可

能只是 DNA上小部分序列的改变，分子标记不能完

全捕获到[37]。

 3.4    研究展望

本研究从 22个无性系中筛选出 121、171、102
这 3份低落果优良无性系，发现碳水化合物、内源激

素相关生理指标可用于文冠果优良种质的初步筛选，

同时结合 SSR标记解析群体遗传特征，进一步明确

了落果表型与分子聚类的匹配规律。研究结果为文

冠果低落果无性系筛选以及保果栽培措施优化提供

了种质资源与遗传背景层面的参考依据。但是，本

研究样品仅来源于同一地理区域的实生群体，缺乏

不同种源的广泛代表性，且仅使用中性 SSR标记，

可能在一定程度上限制了遗传多样性分析的全面性

与结论普适性。未来可收集不同地理种源种质，扩

大试验群体，并结合全基因组关联分析（GWAS）和
多组学技术挖掘落果关键调控基因，深入解析其分

子遗传调控机理；同时开展多年多点表型鉴定、生理

指标测定及栽培试验，以进一步完善文冠果稳产配

套栽培技术体系。

 4   结　　论

本研究针对文冠果生理落果严重制约产业发展

的核心问题，以 22个文冠果无性系为材料，在第 1
次落果高峰开展了落果率和新梢生长量观测、叶片

与果实碳水化合物及内源激素定量测定，并采用 20
对 SSR标记解析群体遗传多样性，从生理调控与种

质遗传双层维度系统解析无性系落果内在规律。主

要结论如下。

（1）22个文冠果无性系落果率差异明显，可划

分为低、中、高落果 3类，筛选出 121、171、102这 3
份低落果无性系；落果率与新梢生长量呈极显著正

相关，新梢与幼果间激烈的养分竞争是诱发文冠果

早期大量落果的重要表型诱因。

（2）可溶性糖表现为正常果 > 叶片 > 脱落果，淀

粉表现为叶片 > 正常果 > 脱落果的规律，低落果无
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性系果实碳水积累量更高，叶片碳水滞留更少，光合

产物向果实转运效率更强。

（3）果实内源激素含量直接影响文冠果落果水

平，低落果无性系正常果、脱落果中 IAA、GA3、ZT
含量显著更高，ABA、JA含量显著更低；落果率与促

生长激素显著负相关、与促脱落激素显著正相关，说

明不同无性系间激素平衡状态的差异是造成落果差

异的重要内在生理基础。

（4）22个文冠果无性系具有丰富的遗传多样性，

20对 SSR引物平均 PIC为 0.60；基于落果率的表型

聚类与 SSR分子聚类匹配度较低，根源在于落果为

受环境调控的多基因数量性状，SSR标记难以完全

捕获控制落果的功能遗传变异。
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