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杏树营养与生殖生物学研究进展
 

郑　洲 , 陈学森* , 李玉晖
(山东农业大学园艺学院 ,泰安　 271018)

摘　要 : 综述了近 10年来杏树营养及生殖生物学最新研究进展 ,主要介绍了杏树的光合习性 ,碳素营养特

点 ,矿质营养特性 ,花芽分化 ,开花期与花期冻害 ,花器官败育 ,授粉与受精及自交不亲和的形态学、遗传学与

分子生物学 ,并讨论了今后的研究方向。
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Recent Advance in Researches of the Nutrition and

Reproductive Biology of Apricot
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Abstract: This paper review ed resea rch advance of the nutritio nal and reproductiv e bio logy o f aprico t

in recent 10 years . Pho to synthesis character, ca rbohydrate and mineral nutri tio n t rai ts , dif ferentiation

o f f low er buds, f low ering date and freezing injury in flow ering period, flower o rg an abor tion, pollina-

tion and ferti li zation, and morphology, g enetics and molecular bio logy about self-incompatibi li ty of

aprico t are mainly int roduced, and the prospects in future are brief ly discussed.
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　　杏果宜加工 ,可生食 ,营养保健价值高。从国

内外市场看 ,杏果及其加工品十分畅销 ,供不应

求。杏树抗干旱 ,耐瘠薄 ,是山区绿化及生态农业

建设的理想树种 ,具有良好的生态效益。因此 ,杏

树的发展受到普遍重视 ,不仅在近几年农村种植

业结构调整中发挥了重要作用 ,而且是我国新疆

及三北生态经济防护林建设的首选树种之一 ,栽

培面积不断扩大 ,与此同时 ,国内外有关杏树的研

究报道也日渐增多。陈学森等 [ 1]曾对杏树的起源、

演化与分布 ,种质资源评价及遗传育种研究进展

情况进行了综述报道 ,本文则对近 10 a来杏树营

养及生殖生物学等方面的最新研究进展进行综

述 ,旨在为杏树生产和科研提供依据和参考。

1　杏树营养生物学

花器官败育 (雌蕊发育不良或称退化花 )是杏

幼树早期丰产的最重要的限制因素之一。 退化花

的比率既受遗传控制 ,更与营养状况密切相关。因

此 ,研究杏树的营养生物学 ,对杏幼树早期丰产具

有重要意义。

1. 1　杏树的光合习性　张国良等 [2 ]采用红外线

CO2气体分析仪对骆驼黄杏幼树光合特性进行了

测定分析 ,结果表明 ,骆驼黄杏的光饱和点 1 500

～ 1 700μmol /m
2
· s,光补偿点 60 mo l /m

2
· s,说

明杏是喜光树种。 净光合速率的日变化呈双峰曲

线 ,最大值出现在 9: 30,次峰值出现在 17: 00,“午

休”现象明显。净光合速率的年周期变化呈双峰曲
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线 ,最高峰出现在 6月 24日 ,净光合速率 (以 CO2

计 ) 25. 7 mol /m
2
· s,次高峰出现在 9月 5日 ,峰

值明显低于第一次。 6月份和 9月上旬是骆驼黄

光合作用最旺盛的时期 ,在杏树生产中加强对这

两个时期的栽培管理 ,对提高杏的光合速率 ,延迟

叶片衰老 ,增强后期的光合作用 ,提高花芽的分化

质量 ,减少退化花比率 ,提早结果和丰产等都具有

十分重要的意义。杏树的光合习性还受砧木、地理

位置等因素的影响。Rosa ti等
[3 ]
发现嫁接在 Mari-

anna上的杏树最大光合速率比嫁接在 Citation

上的高 25% ～ 30%。光合受地理位置的影响比受

土壤影响更重要
[4 ]
。 当叶子发育完全时 ( LAI

4. 7) , 35%的叶子被遮住 ,光合光流量密度

( PPFD)的利用率低于 20% [5 ]。因此 ,对杏树进行

良好的整形 ,可以增加截光量 ,有效地提高水分和

矿质利用率。

1. 2　碳素营养特点　光对杏树的碳素营养有重

要影响。杏树遮荫部位的叶片在收获时碳素形成

的日平衡 ( 24 h )为负值 ,对树体的能量平衡没有

贡献 ,遮荫叶片对植物来说不是源 ,而是库
[5 ]
。 在

短枝发育和强光辐射水平下 ,花芽有较高的碳水

同化物贮备 [6 ]。在采收前期 ,直接接受光辐射的果

实比遮荫处的果实的可溶性固形物高
[7 ]
。 在意大

利 ,枝条、短果枝和长果枝生长是从 4月到 7月 ,

遮荫枝叶较少 ,并且单位长度重低于暴露枝。暴露

枝含有较多的可溶性碳水化合物和淀粉 ,两种枝

的组分在生长季结束时含量最高 ,在生长季开始

时含量最低。 因此 ,枝条暴露于光下越多 ,树冠产

生的储备物质越多 [8 ]。

对梅 ( Armeniaca mume Sied)研究发现 ,采果

后叶和短枝的氨基酸含量与产量呈正相关 ,但在

1月份 ,枝内糖的含量与产量呈负相关 [9 ]。短果枝

的氨基酸、糖和淀粉的含量比长果枝或徒长枝的

含量高 ,老树高产结果枝的氨基酸含量比幼树和

成树高 ,蔗糖和淀粉的含量也随树龄的增加而增

加 ,这说明果实产量与果枝的氨基酸、糖和淀粉的

含量呈正相关
[10 ]
。枝条内淀粉和糖的年周期变化

研究 ,揭示了树体有机营养的消长规律 ,即 2月下

旬至 4月中旬淀粉和糖的含量都较休眠期有明显

的增加 ,是贮藏营养的消耗期 ; 4月中旬至 7月上

旬淀粉含量降低而糖增高 ,是营养生长和生殖生

长双重消耗的体现 ,是为当年营养消耗期;而 7月

至 10月淀粉和糖增加至最大值 ,为营养积累期。营

养供需动态的查明为科学施肥与管理提供依据。

1. 3　矿质营养特性　杏树矿质营养的含量具有

遗传特异性 [11 ]。叶片矿质营养的含量既随着砧木

的不同而不同 ,也因冠形而发生变化 ,但在不同砧

木上嫁接品种叶片的矿质元素组成范围是确定

的
[11, 12 ]
。在秋季 ,除 Ca外 ,所有大量元素 ,从叶和

枝条向树干回流 , Ca、大量元素和微量元素在叶

和枝条的含量较少 [11 ]。大量元素的动态和平均水

平变化受砧木和年份的影响。叶中 N和 K的含量

在生长季开始时最高 ,而 P、 Ca、 Mg的含量在生

长季末期含量最高。在生长季开始时 Cu、 Zn、 B的

含量最高 ,在生长季结束时 Fe、 Mg含量最高。Mg

的含量主要受砧木的影响 ,而其余微量元素所受

影响是随机的 [ 12]。 N增加了叶内 N、 Ca、 Mg、 Fe

含量 ,但降低了叶内 P和 K的含量。 P使叶内 P

含量增加 ,使 N含量降低 ,对 K、 Ca、 Mg、 Fe、 Zn

和 Mn没有影响。 微量元素增加了叶内 N、 Ca、

Fe、 Mg和 Mn的含量 ,但对 P和 K的含量无影

响 [13 ]。

N素对杏树的矿质营养有重要的影响。当 N

素缺乏时 ,即使在其它大量元素含量足够的情况

下 ,也会引起 N /P、 N /K和 N /Mg不平衡 ,进而

导致许多生理紊乱 [12 ]。增加杏树的施 N量会使树

势增强 ,但抗寒性降低 ;然而氮素缺乏会导致坏死

斑的出现。 施 N量的增加导致叶细胞增大 ,气孔

数量和大小增加 ,以及蒸腾量的增加。在春季或八

月初分别施以不同剂量的 P+ K和 N肥 ,可以提

高树皮、形成层和形成层区细胞的抗寒性 ,诱导花

芽分化 ,从总体水平上提高树的抗寒性 [ 14]。了解

杏树的矿质营养特性 ,以便为全面掌握杏树营养

水平 ,为杏树进行营养诊断、科学施肥与管理提供

生理学依据。

2　生殖生物学

2. 1　花芽分化、开花期与花期冻害　杏花芽分化

可区分为未分化期、花蕾分化期、花萼分化期、花

瓣分化期、雄蕊分化期和雌蕊分化期等 6个时期。

在兰州地区杏花芽生理分化始于 6月中下旬 , 7

月上旬为高峰期 ,可延续到 8月下旬。萼片分化、

花瓣分化分别在 7月下旬和 8月中上旬 ,此后分

化过程加快 , 8月下旬雄蕊和雌蕊同步起动 ,但雄

蕊发育较快 ,至 9月下旬所有花芽进入雌蕊发育

阶段 [15 ]。这样 ,一个杏花芽从开始分化至雌蕊分

化时期大体需要二个月到二个半月 ,而开始分化

较晚的花芽尚不足一月。

落叶果树的开花期 ,主要受两个因子的控制 ,
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一是需冷量 ,二是春季的热量累加。一般是通过计

算破眠所需的冷温单位 ( Chi lling Units, CU)和

到开花期所需的生长时度 ( Growing Deg ree

Hours, GDH)来预测花期。 这两个值之间呈负相

关:较多的热量可以部分的补偿需冷量 [16 ]。随着

温度的增加 ,开花提早 ,花期变短 [ 17]。据观察 ,在

不同年份杏的初花期有很大差异 ,最大差异超过

一个月。花期的长度与初花期和温度均呈负相关 ,

高温促进开花。 Szalay L等
[18 ]根据花期将所观察

品种分为三类 ,早花品种、中花品种和晚花品种。

选育晚花品种可减少早春晚霜冻害的机会 ,对杏

树生产具有重要意义 [19 ] ,目前已选育出红丰及新

世纪等早熟晚花新品种 [20, 21 ]。

杏开花比较早 ,容易受春寒冻害 ,造成大量减

产。杏花芽的抗冻性一方面与品种有关 ,不同品种

抗冻能力差异很大 ,另一方面又受树体营养成分

等因素的影响。 Bo lat等 [ 22]研究结果表明 ,杏花芽

抗冻性与蔗糖含量成正相关 ,而与淀粉呈负相关。

花芽的抗冻性也受冬天温度的影响 ,当减数分裂

开始 ,花芽就失去其抗冻性 [23 ]。 杏的抗寒性与开

花日期没有相关性 ,盛花期的耐寒性与早开花呈

较弱的负相关
[ 24]
。王飞等

[25 ]
研究红扁杏表明: 花

不同时期抗寒性的强弱为蕾期 > 盛花期> 幼果

期。花蕾的抗寒温度在 - 7. 0～ - 10. 9℃ ,盛开花

的抗寒温度在 - 3. 0～ - 6. 9℃ ,临界半致死温度

为 - 5. 5℃。出现这种情况说明花本身的抗寒性可

能与它的发育进程有关 ,发育停止愈迟 ,抗寒能

力愈差。同一朵花不同组分的抗寒性大小为花瓣

> 雄蕊> 雌蕊。雌蕊是花器官受冻的最敏感部位 ,

一旦雌蕊受冻 ,整个花就失去结果的能力。 因此 ,

可以通过提高树体营养和选育抗寒品种来有效地

抵御春寒 ,避免因冻害造成大量减产。

2. 2　花器官败育　花器官败育是果树花芽形态

建成过程中常见的一种现象 ,包括雌蕊各种程度

的发育不全 (如花柱细长、弯曲、枯萎短小或缺少 )

和雄蕊败育 (主要是花药退化、无花粉和花粉败

育 )。中国杏品种雌蕊败育尤为严重。在观察兰州

大接杏花芽分化过程中发现 ,杏进入雌蕊分化后

表现出多种雌蕊发育不良和畸变形式 ,这种杏花

畸形与不孕是相关的
[ 15]
。这一现象的揭示 ,为杏

花器官败育原因的分析提供了雌蕊器质性畸变发

生时期和形态特征等方面较确切的依据。 对平定

大红袍杏花器发育状况研究表明 ,杏树短果枝和

中果枝雌蕊退化率低 ,长果枝雌蕊退化率高 ,差异

极显著
[ 26]
。花期温度过高尽管开花提前 ,但加速

了花的发育和雌蕊退化 ,形成较多的败育花 [27 ]。

杏在开花早的季节 ,不完全花较多 ,完全花的雌蕊

比较小
[28 ]

;但在杏 Hunga ry和 Romunia的基因

型后代中 ,晚花经常同花芽发育不良相关 [24 ]。 研

究结果表明 ,杏雌花败育一方面受遗传制约 ,另一

方面也与树体营养有关。营养状况的优劣影响不

完全花的程度 ,营养状况好 ,不完全花少 ,反之则

多。因此 ,提高树体营养水平 ,可有效的减少败育

花比率。

国外有人认为雄性不育可解释坐果率低的原

因。雄蕊败育不能产生有活力的花粉 ,可能与其遗

传起源有关 ,也可能受环境因素或寄生菌的诱导。

在大部分情况下 ,败育发生在小孢子阶段 ,花粉粒

仅有花粉壁 ,细胞质缺失或退化
[29 ]
。 Medeira

[ 30]
认

为雄性不育是因为花粉在末期Ⅱ胞质分裂异常 ,

绒毡层退化不合时宜 ,没能溶解前期性母细胞的

细胞壁和绒毡层 ,这些异常使酶或孢粉质的前体

不能到达小孢子 ,阻碍蛋白质合成 ,导致花粉母细

胞减数分裂不正常和雄性不育。

2. 3　授粉与受精　授粉试验结果表明 ,在近

2 000个杏品种资源中 ,自交亲和与自交不亲和品

种同时存在 [31 ]。华北生态品种群的品种 ,多数是

自交不亲和的 ,但也有个别品种类型能自花结实。

欧洲生态品种群 (包括欧洲 ,北美 ,南非及澳大利

亚 )的多数品种是自交亲和的 ,但最近几年也发现

有一些品种自交不亲和 [32 ]。 Guerriero等
[30 ]指出 ,

杏品种授粉结实特性是一个很复杂的问题 ,值得

进一步深入调查研究。

果树有效授粉期 ( Effectiv e pol lination peri-

od, EPP)受许多因素的限制 ,其中柱头的接受能

力、雌蕊的生理状况和胚的成熟度对 EPP的影响

最大 ,这些因素与遗传、环境或栽培条件有很大的

关系 [33 ]。在南地中海的温暖气候条件下 ,杏树的

有效授粉期比较短 ,正常持续时间是 4 d,若去雄

后 6 d授粉 ,坐果率将急剧下降 ,柱头的感受行为

与 EPP相似 , EPP的限制因素就是短暂的柱头感

受性。 当气候条件和品种特性使其在去雄 6 d后

仍保持良好的柱头感受性时 ,其它因素将对 EPP

起限制作用
[34 ]
。 Burgo s L等

[ 35]
研究发现 ,杏 ( cv.

Moniqui Fino)花期后 8 d胚珠成熟 ,在未授粉花

中胚珠发育更缓慢 , EPP主要被胚囊的快速发育

所限制。授粉后缺乏对花粉萌发和花粉管伸长的

典型的感受性 ,也可控制坐果率。另外 ,最适的授
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粉时期并不总与花的开放有关 ,花期温度过高 ,加

速了花的发育和雌蕊退化 ,严重限制了有效授粉

期 [33 ]。

缺乏合适的授粉品种也是杏结实率低的重要

原因之一。一个优良的授粉品种 ,除了与主栽品种

有良好的杂交亲和性之外 ,还应有良好的花粉生

活力 [36 ]。花粉活力与萌发率呈正相关 [37 ]。高温处

理的花粉其萌发速率比低温下的快 ,花粉最佳萌

发温度范围是 20～ 25℃
[17 ]
。杏花粉在授粉后 2 h

就可萌发进入柱头 , 50 h进入子房 ,授粉后 4 d

受精。 受精后不久合子即分裂 , 4 d形成小胚球。

杏的雌蕊接受花粉的时间较长 ,但以开花后 3 d

花粉萌发率较高 [38 ]。自花授粉时花粉管生长比异

花授粉时慢 ,多数花粉管半途停止生长 ,仅有少数

到达胚珠 [39 ]。对杏 ( cv. Tokalogolu )的试管内自花

授粉试验发现 ,花粉管能很好的萌发 ,进入并穿透

花柱 ,但花粉管不能穿透胚珠 ,从而无法受精 [ 40]。

掌握杏树的授粉生物学特性 ,有助于生产者

在栽培中正确的配置授粉树 ,创造良好的授粉环

境 ,以保证授粉受精的正常进行 ,获得高产稳产 ,

也有助于育种工作者在杂交育种时正确的选择杂

交亲本和合理的搭配组合 ,以便得到或更多的得

到杂交种子 ,为实施选择提供丰厚的基础。

2. 4　杏自交不亲和的机制　杏自交不亲和品种

需要额外配置授粉树 ,并且要树间传播大量花粉 ,

从而使生产复杂化。由于自交不亲和 ,一些优良品

种产量较低 ,不能满足市场需求。为此 ,选育品质

优良的自交亲和品种变得越来越重要 ,育种工作

者可以通过品质优良的自交不亲和品种与自交亲

和品种杂交 ,以期培育出品质优良的自交亲和品

种满足市场需求。研究杏的自交不亲和的机制 ,有

助于在杏树育种和生产上加以控制和利用。

2. 4. 1　形态学与遗传学　不亲和性是指可育种

子植物在自花授粉 (自交不亲和 )或异花授粉 (异

交不亲和 )后不能产生合子。不亲和机制发生在花

柱内 ,主要表现为花粉管在花柱内停止生长 [41 ]。

杏柱头产生分泌液 ,花粉在其中萌发。花柱是固定

的 ,花粉管在广泛分裂和延长的花柱细胞间基质

物质中生长。在此过程中 ,不亲和的花粉管在某些

点被抑制 ,通常可穿透花柱长度的 1 /3,然后在顶

端裂解。在杏中最通常的情况是花粉管在花柱的

3 /4处受阻 ,停滞。最近研究表明 ,杏自交不亲和

的机制属于同型的、由单基因控制的配子体不亲

和系统 ,受同一个基因位点 ( S-位点 )上的复等位

基因所控制
[42 ]
。自交亲和性等位基因允许花粉管

生长于任何花柱中 ,并到达胚珠。自交不亲和性等

位基因当花粉粒和雌蕊呈现出相同的等位基因

时 ,将阻止花粉管生长
[32 ]
。

Burgos等
[32 ]对杏自交不亲和性遗传的研究

结果表明:①自交不亲和品种间相互杂交 ,后代全

部为自交不亲和 ;②自交亲和品种相互杂交 ,除了

“ B69- 85× Helena”杂交组合后代全部为自交亲

和 ,其余杂交组合后代分离出自交亲和及自交不

亲和两种类型 ,其比例接近 3∶ 1;③自交亲和与

自交不亲和品种杂交 ,当亲本均为杂和时 ,后代分

离出自交亲和与自交不亲和两种类型 ,其比例接

近 1∶ 1,其中“ Gitano× Pepi to”杂交组合后代大

都为自交亲和 ,原因是这两个品种有一相同的等

位基因 ,并证明它们有一相同的核酸酶活性带。最

近两个杂交不亲和群体已被确定 ,一个在至少 3

个匈牙利品种间 [43 ] ;另一个在美洲杏 Lambertin、

Goldrich和 Harg rnad品种间 ,从其酶谱中发现它

们拥有相同的基因型和两条相同的核酸酶活性

带 ,并证明这三个品种 S基因型都是 S1、 S2
[44 ]。

2. 4. 2　分子生物学　自交不亲和的分子机制是

分子生物学研究领域的一个热点问题。目前 ,已从

茄科、蔷薇科等多种植物分离到与自交不亲和有

关的 S糖蛋白 ,由于其具有核酸酶活性 ,因此 S糖

蛋白也被称为 S - 核酸酶 ( S-RNase)。 Burgos

等
[42 ]
已经在 9个杏品种中 ,验明了与自交不亲和

基因 ( S1 , S2 , S5和 S6 )和自交亲和基因 ( Sc )相关联

的核酸酶 ,发现核酸酶同杏的配子体型不亲和相

关联 ,可能是 S基因的产物。Yaegaki等 [ 45 ]用反转

录 PCR( RT-PCR)从三个梅 ( Armeniaca mume

Sied)品种分别分离出三个 S-核酸酶的基因 cD-

N A的不完全片段 ( M SRN 1, M SRN 2和 MSRN

3)。它们的核苷酸序列与扁桃 ( Sb , Sc , Sd )、甜樱桃

( S2 , S3 , S6 )的 S- 核酸酶基因有高度的同源性

( 80% ～ 90% )。尽管这三个 cDN A克隆缺少 N和

C末端区 ,但象其它蔷薇科植物一样 ,是 S-核酸

酶家族的 T2 /SRNase型 ,有 5个保守区 ( C1, C2,

C3, RC4和 C5)和一个高变异区 ( RHV )。 MSRN

1、 MSRN 2和 MSRN 3在氨基酸水平有高度的

同源性 ( 74% ～ 85% )。它们高变异区 ( RHV )的同

源性从 46%到 69% ,说明在梅内 RHV变异较

高。聚类分析表明 ,蔷薇科的 S核酸酶基因可区分

为仁果类和核果类两个亚类。 MSRN 1, M SRN 2

和 MSRN 3与扁桃和甜樱桃的 S核酸酶基因聚
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簇在一起 ,同属于核果亚类。用 Northern Blo t分

析 MSRN 1的表达发现其空间表达仅在雌蕊组

织上 ,具有器官特异性。这与苹果 [ 46]、日本梨 [ 47]和

甜樱桃
[48 ]
上的与 S核酸酶基因相对应的 mRNA

仅在雌蕊上积累一致 ,说明 S核酸酶基因的表达

受严格的调控。证实梅至少存在 7种 S等位基因 ,

并首次确立了 6个梅品种 Nankou, Gyokuei,

Kairyouuchidaume, Baig ou, Kagajizou 和

Oushuku的 S基因型 ,分别为 S1 S7 , S2 S6 , S3 S4 ,

S3 S6 , S3 S6和 S1 S5。确定杏各个品种的 S基因型 ,

可以为生产配置合适的授粉树 ,为自交亲和品种

的选育提供科学依据。

2. 5　杏自交亲和的分子标记　标记辅助选择

( Ma rker assisted selection, MAS)可以进行早期

的选择鉴定 ,提高育种效率 ,在植物育种上具有重

要意义。对植物进行标记辅助选择 ,首先要找到与

所需植物学性状紧密连锁的标记。 Tao等 [49]根

据其它核果类果树的 S核酸酶信息 ,寻找分子标

记来鉴定梅自交亲和品种。 他们从 5个自交不亲

和品种和 6个自交亲和品种分离出的总 DNA,用

核果类果树的 S核酸酶的保守区设计的寡核苷酸

引物进行 PCR扩增 ,自交亲和品种都有一条 1. 5

kb的带。当其基因组 DNA用限制内切酶 III酶

切后 ,用甜樱桃的 S2核酸酶的 cDN A进行检测 ,

也都发现一条 12. 1 kb带。该研究表明 ,梅自交亲

和品种有一共同的 S核酸酶等位基因 ,可以作为

自交亲和的分子标记。 通过发现自交亲和等位基

因的专一性分子标记 ,能够对幼苗的表型进行早

期鉴定 ,可以缩短育种进程和节省劳动投入 ,有效

提高杏树的育种效率。

3　结 语

杏树是目前农村种植业结构调整及生态农业

建设的理想树种 ,具有良好的经济、社会及生态效

益 ,因此杏树的发展受到人们的普遍重视。但由于

花期低温、花器官败育和自交不亲和等因素的影

响 ,使杏的产量低而不稳 ,在某些地区甚至出现

“十年九不收”的现象。因此 ,对杏树营养及生殖生

物学等问题的深入研究 ,不仅为杏的优质丰产栽

培提供理论依据 ,同时也为培育优质丰产的杏品

种提供参考。

　　选育自交亲和的优质丰产杏新品种是杏育种

的重要目标之一。目前 ,对自交不亲和的机制研究

已取得了一些很好的进展 ,包括形态学、遗传学和

S糖蛋白及 S基因的鉴定等。 今后要研究的重点

是杏花粉 S基因型的研究及花粉的 S基因与花柱

S基因的信号识别与传导 ,这些问题的阐明有助

于全面揭示自交不亲和的机制 ,从而推动杏自交

亲和新品种的育种研究。
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