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苹果矮化基因的研究进展
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　　摘　要：矮化苹果具有植株矮、冠幅小、早果性、丰产性好、生产管理方便等特点，国际上

苹果生产均以矮化栽培的方式进行。因此矮化栽培是我国苹果生产的发展趋势，而矮化砧

木品种选育是苹果矮化栽培的基础。近年来，国内外学者对苹果矮化的遗传特点、分 子 标

记、基因克隆和转基因等方面进行了比较深入的研究。该研究从苹果矮化遗传特点、分子标

记应用及矮化基因定位、矮化相关基因克隆和矮化转基因等方面的研究进行了概述，以期为

进一步利用这些基因改良苹果农艺性状及矮化机理研究提供参考。
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　　我国苹果矮化育种工作始于２０世纪６０年代

末，育种家开始利用英国东茂林实验站 Ｍ 系苹果

矮化砧木进行杂交育种，选育出一批优良矮化砧

木品种，有的品种已在生产中大面积应用于苹果

矮化栽培，如ＳＨ系、ＧＭ－２５６［１］。近年来，随着果

树科研深入发展，已开展了苹果矮化相关基因的

遗传学、分子标记、矮化基因分离与克隆和转基因

研究，并取得了很大的进步。

１　苹果矮化基因遗传学研究

１．１　植物矮化基因的遗传学研究

植物矮化遗传主要有２种类型，即由 单 基 因

控制的质量性状遗传和由多基因控制的数量性状

遗传［２］，大多 数 矮 化 突 变 体 是 由 隐 性 基 因 控 制。

植株矮化性状可能是控制矮化主基因表达作用的

结果，也可能是受修饰基因或抑制基因影响，也有

可能 受 光 温 反 应 特 性 影 响，在 水 稻 上 表 现 明 显。
研究表明在低纬度地区种植矮秆稻种，株高趋于

增加。
不同植物矮化遗传有所不同，黄瓜株 高 是 由

单基因和多基因体系共同作用决定［３］；南 瓜 的 矮

生性状是由显性矮生单基因控制［４］；梨的 矮 化 性

状是受显性单基因控制的质量性状［５］。

１．２　苹果矮化遗传特点

苹果树体的矮化是一个较为复杂的 性 状，不

同资源的矮化遗传表现也不同，矮化性遗传也因

亲本组合不同而差别较大［６］。ＣＯＭＭＩＮＳ［７］总结

矮化砧木 杂 种 分 离 情 况 发 现 矮 化 性 属 于 数 量 遗

传，遗传力较低，后代中矮性个体比例低，矮性平

均值与亲本的中间值无明显相关性。有报道称在

矮化与矮化的杂交后代中出现矮化植株和乔化植

株。乔化性状对矮化性状为显性，矮化性状遗传

为隐性单基因ｄ控制，３７个组合６　９６９株杂交后

代中 分 离 矮 化 株 系４２２株，矮 化 率 为６．１％，矮

化×矮化８个组合１　０９８株后代中有９２株 是 矮

化型，矮化率８．４％，乔化×乔化组合后代也能分

离出３．６％的矮 化 型 株 系，因 此 可 能 存 在 其 它 修

饰基因起作用［８］。



研究报道发现苹果矮化是由显性矮生主基因

控制或显性单基因控制，同时还受相关修饰基因

的影响。研究发现柱型苹果与普通苹果杂交，后

代近半数实生苗表现为柱型生长特性，将柱型苹

果与‘新红星’‘富士’等进行杂交，后代中柱型与

普通型单株比例符合１∶１的分离比，而柱型苹果

自交后代分离比为３∶１，这些研究结果在一定程

度上揭示了柱型性状应为显性单基因控制的质量

性状。ＬＡＰＩＮＳ［９］在杂交试验中发现紧凑型的后

代百分率低于期望值，ＯＧＮＪＡＮＯＶ等［１０］通过不

同苹果与柱型苹果杂交发现，后代具有柱型生长

习性的植株仅占３０％～５０％，因此推断可能存在

一个或多个修饰基因影响控制柱型性状的Ｃｏ基

因表达。
石丽雪［１１］以‘平邑甜茶’为母本，‘舞美’为父

本进行杂交，获得了Ｆ１ 后代的分离群体，在对该

群体的遗传分析中发现树体矮化性状是受单基因

控制的质量性状。
此外，在植物上植株高度与赤霉素的 合 成 途

径密切相关，也有研究报道苹果矮化与激素代谢

有关，国内外研究发现柱型苹果茎尖组织中赤霉

素含量偏低［１２］。目前已经克隆出一些苹果赤霉素

合 成 的 关 键 酶 基 因，如 ＭｄＧＡ２ｏｘ、ＭｄＧＡ２０ｏｘ、

ＭｄＧＡ３ｏｘ、ＭｄＫＯ、ＭｄＫＡＯ以及ＭｄＣＰＳ 等，研

究结果表面众多赤霉素合成途径关键酶基因中只

有ＭｄＫＡＯ的转录水平与柱型性状相关，有关这

方面的研究还需要更多的研究数据去支持。
由于苹果树体大、童期较长、大部分自交不亲

和以及基因杂合度高等原因，对苹果矮化的遗传

学研究不够深入，还有待进一步的挖掘。

２　分子标记的应用及矮化基因定位

分子标记以生物大分子，尤其是核酸 的 多 态

性为基础的一种遗传标记，是继形态学标记、细胞

学标记和生化标记之后发展起来的一种新的遗传

标记，广 泛 应 用 于 苹 果 品 种 鉴 定、遗 传 多 样 性 分

析、遗 传 连 锁 图 谱 构 建 和 基 因 定 位 克 隆 等 方

面［１３］。随着分子标记技术的不断完善，苹果矮化

相关基因的分子标记工作也大量开展。目前分子

标记应用于果树系谱分析和分类、种质资源保存

和核心种质的构建、构建分子遗传图谱、重要性状

基因的标记与定位、分子标记辅助育种、预测杂种

优势以及基因定位克隆等方面。基因标记是构建

遗传 图 谱、基 因 定 位、克 隆 和 分 子 辅 助 育 种 的 前

提，目前在果树农艺性状的基因标记已经取得了

一定的进展，包括果实品质相关基因、抗病性相关

基因（如抗黑星病基因Ｖｆ）以及苹果矮化相关基

因的定位。
目前关于苹果矮化性状相关基因的研究主要

是３个方面，即控制树体柱型的Ｃｏ基因、显性矮

化主基因Ｄｗ和显性单基因Ｍｄ。
苹果柱型性状是适合矮化密植的重要质量性

状之一。大量研究结果表明柱型性状是受单显性

Ｃｏ（Ｃｏｌｕｍｎａｒ　ｇｅｎｅ）基因控制，一个或多个修饰基

因共 同 作 用［１４］。２００７年，ＫＥＮＩＳ等［１５］确 认Ｃｏ
基 因 对 树 木 形 态 具 有 重 要 影 响。ＷＥＥＮＤＥＮ
等［１６］研 究 发 现 了２个 与Ｃｏ基 因 紧 密 连 锁 的

ＲＡＰＤ标记，其中含有一个高度多态的简单重复

序列。随后 ＨＥＭＭＡＴ等［１７］用ＢＳＡ法在 ＭｃＩｎ－
ｔｏｓｈ　ｗｉｊｃｉｋ×ＮＹ７５４４１－５８０的杂交后代找到２个

与Ｃｏ基 因 连 锁 的 位 点，遗 传 距 离 分 别 为８．９、

２４．０ｃＭ。王彩虹等［１８］找到一个与Ｃｏ基 因 连 锁

相关位点，遗传距离为３．３ｃＭ，田义柯等［１９］通过

分子标记将Ｃｏ基因定位在苹果遗传连锁图谱第

１０连锁 群 上，找 到 一 个 遗 传 距 离 为２．８６ｃＭ 的

ＲＡＰＤ标记和一个遗传距离为３．９ｃＭ的ＳＳＲ标

记。司鹏等［２０］利用ＳＲＡＰ技术在‘特拉蒙’×‘富

士’杂 交 后 代 中 找 到 一 个 与Ｃｏ基 因 相 关 的 特 异

性标记，遗 传 距 离 为５．８ｃＭ。ＺＨＵ 等［２１］用１３
个ＩＳＳＲ 标 记 构 建 出 Ｃｏ 基 因 的 区 域 连 锁 图。

ＫＩＭ等［２２］利用ＲＡＰＤ技术找到了一个遗传距离

为１．８ｃＭ的标记，是距离Ｃｏ基因最近的一个分

子标 记。ＢＡＬＤＩ等［２３］在Ｃｏ基 因 附 近 区 域 开 发

了Ｃｏ０４Ｒ１１、Ｃｏ０４Ｒ１２和 Ｃｏ０４Ｒ１３等３个ＳＳＲ
标记。这些研究将为Ｃｏ基因的最终定位与克隆

奠定了良好的基础。

１９９１年，科研工作者从矮化资源‘扎矮７６’中
获得苹果属第一个显性矮化主基因并定名为Ｄｗ
基因［２４］。随 后，张 开 春 等［２５］以 具 兼 性 无 融 合 生

殖特性的优良苹 果 砧 木‘平 邑 甜 茶’与‘扎 矮７６’
杂交 后 代 为 试 材，采 用 集 群 分 析 法 获 得２个 与

Ｄｗ基因连锁的ＲＡＰＤ标记，即Ｆ０４－８００和Ｆ０３－
１１５０，其与Ｄｗ基 因 的 遗 传 距 离 分 别 为１４．０ｃＭ
和２５．５ｃＭ。毕 晓 颖 等［２６］发 现 了 与Ｄｗ 基 因 连
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锁的 ＲＡＰＤ 标 记，其 遗 传 距 离 仅 为０．６９ｃＭ。

ＰＩＬＣＨＥＲ等［２７］利 用ＢＳＡ技 术 对‘Ｍ９’×‘Ｒ５’
后代群体研究，发现Ｄｗ１基因与‘Ｍ９’第 五 连 锁

群顶 端 的 遗 传 距 离 为２．５ｃＭ。ＦＡＺＩＯ等［２８］对

０．３×Ｒ．５杂 交 后 代 进 行 研 究，利 用 ＱＴＬ标 记，

Ｄｗ１位 于 ＬＤ５，遗 传 距 离 为７．２ｃＭ，一 个 新 的

ＱＴＬ，与 Ｄｗ１ 作 用 相 同，命 名 为 Ｄｗ２ 位 于

ＬＧ１１，遗 传 距 离 为６．４ｃＭ。ＨＡＲＲＩＳＯＮ 等［２９］

研究发现在ＬＧ１３有一个新ＱＴＬ标记与Ｄｗ１和

Ｄｗ２作用相同，命名为Ｄｗ３。
石丽 雪［１１］发 现 新 的 控 制 树 体 矮 化 的 基 因 被

定位在苹果Ｌ１２染色体上，命名为Ｍｄ基因。通

过ＳＳＲ分 子 标 记 分 析，发 现ＣＨ０１ｆ０２、ＣＨ０１ｇ１２
距离 Ｍｄ基 因 遗 传 距 离 分 别 为１．５９、３．１７ｃＭ。
通 过 ＡＦＬＰ 标 记 发 现 ＭＣＡＡ／Ｅ－ＡＧＣ２０３、Ｍ－
ＣＡＣ／Ｅ－ＡＣＡ１８０和 Ｍ－ＣＣＧ／Ｅ－ＡＡＣ２２５与Ｍｄ基因

紧 密 连 锁，其 遗 传 距 离 分 别 为 １．５６、４．７６、

７．９４ｃＭ。

３　矮化相关基因的克隆

分离和克隆控制果树性状基因，是深 入 了 解

这些性状发育分子机理的重要突破口，也是为果

树新品种选育提供一种新方法。目前，人类已经

完成了苹果、葡萄、草莓、桃、番木瓜等果树的基因

组测序工作，预示着果树学研究进入了后基因组

学和系统生物学时代。
郑 立 伟 等［３０］以 Ｔ３３７为 材 料 克 隆 了 Ｍｄ－

ＣＢＢ１．１ 和 ＭｄＣＢＢ１．２ 基 因，ＯＲＦ 长 度 为

１　７０７ｂｐ，短 于 基 因 组 中 ＭｄＣＢＢ１．１ 和 Ｍｄ－
ＣＢＢ１．２，但克隆得到基因与ＮＣＢＩ中基因序列信

息基本一致，相似度达９９％。
研究发现乔化和矮化砧木中生长素运输基因

表达存在差异，推测ＡＢＣＢ１９可能参与 Ｍ９生长

素向基部运输减少而导致矮化［３１］。宋 春 晖 等［３２］

以矮 化 砧 Ｍ９和 乔 化 砧 ＭＭ１０６为 材 料，克 隆

ＭｄＡＢＣＢ１９基因，并对 其 功 能 进 行 研 究，研 究 结

果表明ＭｄＡＢＣＢ１９通过调控生长素转运参与砧

木苗矮化性状的调控。

ＧＡ２０－氧化酶 是 植 物 ＧＡ 合 成 的 关 键 酶 之

一，也是赤霉素合成关键酶中研究最多的一种酶，
其缺失 植 株 表 现 矮 小。研 究 发 现 ＧＡ２０－氧 化 酶

等过量表达促进ＧＡ分解代谢ＧＡ２０－氧化酶，造

成植株节间缩短和矮化［３３］。宣利利 等［３４］研 究 认

为ＧＡ２０－氧化酶的表达强弱与植株高矮相关，并

从梨矮化砧木 中 克 隆 到 全 长１　１７９ｂｐ的 ＧＡ２０－
氧化酶，编码３９２个氨基酸，与苹果ＧＡ２０－氧化酶

氨基酸序列相似度达９１％以上。宋 扬［３５］利 用 同

源克隆技 术 分 离 得 到 ＧＡ２０－氧 化 酶 和 贝 壳 杉 烯

氧化酶ｃＤＮＡ序列，并发现二者基因表达差异与

赤霉素含量变化有关。

４　矮化转基因研究

２０世纪８０年 代 末，人 们 开 始 探 索 转 基 因 研

究，通过基因工程手段，将理想基因转移到优良的

栽培品种中去，以达到定向改良的目的，这一技术

为果树新品种选育提供了新方法。随着生物学和

基因工程技术的发展、转基因研究的深入，许多苹

果优良性状得到了非常深入的研究并取得了较好

的成果。

苹果矮化转基因研究主要是通过转基因手段

使树形缩小，改变叶幕结构，培育紧密型、短枝型、

矮化、半矮化的新品种。目前，人们已经从农杆菌

中鉴定和克隆出与植物激素合成和代谢相关的基

因，主 要 有ｉｐｔ（ｉｓｏｐｅｎｔｅｎｙｉ　ｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ　ｇｅｎｅ）、

ｒｏｌＡ、 ｒｏｌＢ、 ｒｏｌＣ、 ｒｏｌＤ 基 因 等［３６］。

ＴＲＩＦＯＮＯＶＡ等［３７］利用 农 杆 菌 介 导 法 将ｉｐｔ基

因转入澳洲青苹，获得２个表现“灌木状”的株系。

杨莉等［３８］研 究 发 现ｒｏｌＡ 在 植 株 体 内 表 达，表 现

为叶小而浓绿、节 间 缩 短；转ｒｏｌＣ基 因 植 株 顶 端

优势明 显 减 弱，节 间 缩 短 明 显，树 体 极 其 矮 小。

ＨＯＬＥＦＯＲＳ等［３９］通 过 农 杆 菌 介 导 法 将ｒｏｌＡ、

ｒｏｌＢ或ｒｏｌＣ 基因导入苹果，研究发现转ｒｏｌＡ 基

因，植株树体矮小，有的植株表现节间明显缩短，

有的植 株 叶 面 积 和 根、叶 干 质 量 均 降 低。ＺＨＵ
等［４０］利用农杆菌介导法转入筛选基因ｒｏｌＢ获得

矮化 苹 果 砧 木 Ｍ．９／２９。ＷＥＬＡＮＤＥＲ 等［４１］将

ｒｏｌＢ、ｒｏｌＣ等 基 因 转 入 矮 化 苹 果 和 梨，结 果 表 明

转入ｒｏｌＢ、ｒｏｌＣ基 因 植 株 节 间 明 显 缩 短，株 高 明

显降低。ＫＩＭ等［４２］利用农杆菌介导法将ｒｏｌＣ基

因导入 Ｍ．２６中，节间减少，同时可以促进生根。

ＢＵＬＬＥＹ等［４３］将 反 义 ＭｐＧＡ２０ｏｘ１ 基 因 导

入砧木获 得 转 基 因 株 系 植 株 高 度 比 对 照 减 少 了

５０％，随后用转基因系植株作为砧木嫁接发现，接
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穗也有明显 的 矮 化 特 性。赵 凯［４４］利 用 农 杆 菌 介

导将ｐＲＮＡｉ－ＧＡ　２０ｏｘ导 入 苹 果，获 得 转 基 因 系

８株，转基因植 株 的 茎 间 和 节 间 长 度 均 短 于 非 转

基因对照，植株高度低于对照。

５　结语

加强矮化遗传特点以及分子机制与矮化转基

因研究，深入开展矮化遗传规律研究，培育具有稳

定矮化性状的亲本资源材料，缩短育种周期，获得

优良的苹果矮化新品种，是当前矮化基因研究的

主攻方向。目前在苹果矮化转基因方面已经取得

一定进展，但苹果在遗传上高度杂合，遗传背景复

杂，因此在积极寻找矮化资源的同时，更要进一步

利用现代分子生物学和基因工程等技术分离、克

隆矮化基因，揭示苹果矮化的分子机制，为苹果矮

化分子育种奠定基础。
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