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摘要：榛树是雌雄同株异花植物，在北京地区雌雄花序于当年６月开始形态分化，翌年３月开花。坚果发育则从５
月下旬开始至８月上旬成熟。纬度越高，物候越晚。榛属植物光合作用的光饱和点较低，双峰型峰值也远离中午强
光时段，表明其适应林荫、弱光条件。盐碱、低温、干旱等胁迫条件下榛树生长受到影响，各项生理指标发生改变，光

合能力下降。榛树不同器官具有异熟现象，雄花序、雌花芽和叶芽的需冷量分别为３３６ １１７６、５０４ １３４４、６７２
１５１２ｈ，需热量分别为６８７．０ ９９８．５、９９８．５ ３４９６．１、２５４６．５ ４１８０．３ＧＤＨ℃。枝条冬春季失水是导致抽条发
生的直接原因，抗抽条品种枝条的导管密度、导管总面积、导管／木质部、射线条数及其横截面积、导管细胞平均长度
及平均直径等高而皮孔宽度小。对抗低温、抗抽条、抗盐碱、花芽分化、自交不亲和等主要性状基因进行了克隆、表

达与功能初步研究，为分子辅助育种奠定了基础。系统研究了榛属植物花粉特性、柱头可授性、授粉受精过程及子

房和胚珠的败育等问题，为提高授粉效果、预防空壳等提供指导。
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１　榛形态发育

１．１　主要物候期及坚果发育过程
榛的物候期受地区、品种及年份等因素影响较

大。在北京地区，平欧杂种榛一般３月上中旬开花，
雄花序先松软、伸长，花期持续１０ １５ｄ，雌花开放
时间比雄花晚且短２ ５ｄ。４月上中旬发芽，５月
上中旬幼果开始出现，６月上中旬雄花序开始出现，
８月上旬坚果成熟，１０月底至１１月上旬落叶。据王
文波［１］观测，在黑龙江尚志市帽儿山一带，平榛雄花

序自４月１５日开始变松软，至４月３０日拉长至最
大，５月２日雌花初开，６日前后开始授粉，至１５日
左右授粉结束。可见，黑龙江地区的平榛比北京地

区的平欧杂种榛的开花物候期晚４０ｄ左右。孙振
良等［２］研究了位于吉林省吉林市的３个榛种的开
花、展叶物候与气温的关系，认为欧洲榛与平榛萌发

所需的临界温度为４．７℃，而平欧杂种榛的临界温
度为３．８℃，欧洲榛、平榛、平欧杂种榛萌发所需的
活动积温分别为４２．３、４６．１、２７．５℃；欧洲榛、平榛和
平欧杂种榛展叶所需临界温度分别是１５．０、１６．３、
１０．０℃，展叶所需活动积温分别为 １２２．５、１１７．７、
１９７．１℃。平榛在该地区的初始展叶期为４月下旬，
５月初为展叶盛期，其发芽、展叶的临界温度都比平
欧杂种榛的高。

据段丽娟［３］观察，北京地区的平欧杂种榛坚果

发育过程大致分为３个阶段：第１阶段，从５月１０
日（花后５０ｄ）到５月２６日（花后６６ｄ）为果实发育
初期，子房慢慢膨大，生长速度相对较慢；第２阶段，
从５月２６日到７月１０日（花后１１０ｄ）为快速发育
期，这阶段果实各指标增长幅度较大；第 ３阶段，７
月１０日以后进入果实品质形成期，外部形态指标的
生长速度趋向平缓，外壳开始变褐变硬，内部干物质

积累，种仁迅速发育，至８月上旬果实成熟。种仁的
发育也呈现“Ｓ”型变化曲线，从６月１０日（花后８０
ｄ）种仁出现到６月２５日（花后９５ｄ），坚果纵径和横
径都有较大幅度的增长，但这阶段的种仁为“水

仁”，６月２５日以后种仁进入快速发育阶段，坚果鲜
质量快速增加，７月１０日（花后１１０ｄ）后种仁纵径
生长速度趋向平缓，但横径和鲜质量生长较快，直到

８月９日（花后１４０ｄ）果实成熟。
１．２　雄花序、雌花芽、小孢子的形态发育过程

榛属植物是雌雄同株异花，雄花序为柔荑花序，

随着当年新生枝条的生长而形成，一直裸露“悬挂”

在树上，越冬后于次年春季开放、散粉。雌花芽为头

状花序，也随当年新生枝条的生长而分化形成。董

文轩等［４］以平欧杂种榛‘平欧１２４号’为试材研究
了雌花芽的分化过程，单性雌花芽的形态分化过程

可分为花芽分化初期、苞叶原基形成期（顶花序原始

体出现期）、花蕾原基形成期、果苞原基形成期、雌蕊

原基形成期（包括花柱原基形成期和子房显现期）

和花柱伸长期等６个阶段。在沈阳地区，‘平欧１２４
号’的顶花序原始体主要在７月中旬形成，之后逐渐
分化出果苞、花柱和子房；最后随着花柱原基的不断

伸长，雌花芽形态分化结束，全部过程历时２ ３个
月；单个花蕾原基上可形成单一花柱或双生花柱。

朱俊义等［５］在扫描电镜下研究榛雄花序和雌花

芽的分化过程，平榛和毛榛在吉林省通化地区的取

样时间是６月１日至９月１５日，滇榛在云南昆明地
区的取样时间是５月１日至９月３０日，每隔４ｄ取
样１次。结果显示，平榛和毛榛雌花序的发生时间
一般在７月中旬，滇榛一般在６月上旬。榛雌花序
由３ ５个小聚伞花序螺旋状排列组成，每个小花
序原基分化出１枚初级苞片和一团小花序原基分生
组织，由小花序原基分生组织分化成２个花原基；每

４１１



第１期 王贵禧：中国榛属植物资源培育与利用研究（Ⅱ）———形态发育、生理和分子生物学研究

个花原基分化出２个心皮原基，形成二心皮雌蕊；雌
蕊基部有２层花被原基，内层花被原基呈均匀的环
状，外层花被发生于花原基近轴面和远轴面，并且近

轴面和远轴面的花被不均等分化，外层花被发生早

于内层花被。入冬前形成的雌蕊，具２个柱状花柱，
内外层花被尚未发育完成，２个二心皮子房呈近直
角排列。榛雌花序由芽鳞包被越冬，雌花序芽１ ３
个单独或与雄花序同时位于叶腋处。柔荑状雄花序

由多个小聚伞花序螺旋状排列组成，平榛和毛榛的

雄花序发生时间一般在６月下旬，滇榛一般在５月
下旬。首先是雄花序原基呈圆柱状伸长生长，外被

芽鳞，并逐渐分化出螺旋状排列的球形小花序原基，

每个小花序原基分化出１枚初级苞片和一小团花序
原基分生组织，由小花序原基分生组织分化出２枚
次级苞片和４ ６个雄蕊原基，近球形的雄蕊原基
纵裂分化成２部分，花丝纵裂至基部，每部分侧面浅
纵裂，分化形成四棱形雄蕊原基，每个雄蕊 ４个药
囊；入冬前，形成具４个药囊的雄蕊和２个片状次级
苞片。发育成熟的榛雄花序为柔荑状，一般 ２ ４
个柔荑状雄花序呈聚合状排列在叶腋处的总花轴

上，裸露越冬。

黄义江等［６］观察了黑龙江庆安县的平榛雌雄花

及坐果发育过程，７月下旬为雄花孢原细胞期，８月
上旬花粉母细胞开始减数分裂，８月中下旬花粉成
熟，成熟花粉越冬，翌年４月中下旬散粉；雌花受粉
后于５月上旬至中旬子房开始膨大，８月下旬至９月
果实成熟。陈伟等［７］以６个平欧杂种榛和２个野生
平榛种质为试材研究了小孢子的形成过程，认为可

分为造孢细胞发育期、小孢子母细胞发育期、减数分

裂期、单核花粉粒形成期和成熟花粉粒形成期等５
个阶段。造孢细胞在７月下旬左右开始发育，至９
月上旬花粉粒达到成熟状态，小孢子形成过程大致

需要２个月左右，而且供试平欧杂种榛和野生平榛
在小孢子发育各时期的特征没有明显区别。山西农

业大学邢晓莹［８］对平欧杂种榛‘达维’的花粉母细

胞染色体的减数分裂过程进行了显微观察，减数分

裂活动集中在上午８：３０—１０：３０进行。减数分裂Ⅰ
包括前期Ⅰ（分为细线期、偶线期、粗线期、双线期和
终变期５个时期）、中期Ⅰ、后期Ⅰ和末期Ⅰ，减数分
裂Ⅱ也包括前、中、后和末不同阶段。随着花药的发
育，四分体胼胝壁被绒毡层分泌的胼胝质酶溶解后，

幼期的单核花粉粒便从四分体中分离出来。单核花

粉发育充实后，先进行１次有丝分裂产生２个均等

的核，之后发生１次不均等的胞质分裂，形成小的生
殖细胞和大的营养细胞。生殖细胞形成后不久，便

逐渐从花粉粒的壁部脱离下来，形状变为圆球形，并

游离在营养细胞的细胞质中。到８月中、下旬，花粉
粒已接近成熟，其形状近似三角形，颜色略深，具有

３个明显的萌发孔。平欧杂种榛‘达维’的花粉母细
胞在减数分裂的过程中，２２条染色体在终变期完全
配对为１１个二价体，说明平榛和欧洲榛的亲缘关系
近，染色体的同源性好，平欧杂种榛在遗传上相对稳

定，可以形成正常可育的雌雄配子。

综上研究结果，在东北地区６月下旬至７月是
雌雄花序形态分化的关键时期，此时在栽培上要加

强营养，促进雌雄花的分化，８月底花粉发育成熟。

２　榛树生理学研究
２．１　光合生理与水分利用效率研究

刘剑锋等［９］采用２个平榛种质和３个平欧杂种
榛品种进行光合作用研究表明：光饱和点为６８０
９３０μｍｏｌ·ｍ－１·ｓ－１，光补偿点为５０μｍｏｌ· ｍ－１·
ｓ－１，光饱和光合速率为８ １７μｍｏｌ· ｍ－１· ｓ－１，
表观量子效率为０．０３ ０．０４，双峰型峰值分别出现
在８：００和１７：００，表明榛子种质较适应弱光或林荫
条件生长，５个种质的光合效率和光饱和点的大小
顺序大致为‘平顶黄’、‘达维’、‘平榛１’、‘玉坠’和
‘平榛２’，似乎具有欧洲榛遗传基因的平欧杂种榛
的光合效率和光饱和点略大于平榛。树冠不同方位

叶片其光合特性也有差异，据李六林等［１０］研究，平

欧杂种榛树冠南、北面叶片光合速率（Ｐｎ）的日变化
为双峰曲线，西面叶片为单峰曲线，高峰出现在上午

的７：００—８：００，东面叶片光合速率的变化较平稳，
无明显的高峰；不同方位叶片的光合速率午间变化

主要受非气孔的限制，不同方位叶片的平均光合速

率和ＣＯ２同化量有一定的差异，南面叶片最高，其次
为西、北面叶片，东面叶片最低；‘辽榛７号’和‘辽
榛１号’的光饱和点分别约为６９１ ７２４、４６４ ５０５
μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１，其光补偿点分别约为１０ ２６、８
２１μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１，均比常见的落叶果树低，与

刘剑锋等［９］得出的榛适应于弱光条件的研究结果一

致，也与榛树自然分布于林下、林缘地带的实际情况

相一致。盐胁迫对平欧杂种榛的光合生理有显著影

响，随着胁迫浓度的增加，平欧杂种榛‘辽榛３号’幼
苗的盐胁迫症状逐渐加剧，根长及生物量逐渐降低，

净光合速率（Ｐｎ）、气孔导度（Ｇｓ）、蒸腾速率（Ｔｒ）、气
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孔限制值（Ｌｓ）、光合水分利用率 （ＷＵＥ）等光合指标
显著下降，呼吸强度显著降低，叶片相对电导率和胞

间 ＣＯ２浓度（Ｃｉ）随胁迫浓度的增加逐渐上升，叶绿
体膨胀变形，基粒、基质片层结构模糊，类囊体解

体［１１］。不同品种（系）进行光合作用的水分利用效

率差异较大，宋锋惠等［１２］采用瞬时光合特性与稳定

碳同位素技术相结合的方法研究了２６个品种（系）
的水分利用效率，并由水分利用效率指标得出‘平欧

３３号’、平欧杂种榛品系８５１５２、‘辽榛７号’、‘平欧
１４０号’、‘平欧３６０’、平欧杂种榛品系８５１４９、‘平
顶黄’、‘平欧７２号’、‘达维’等品种（系）具有较高
的抗旱性能。

２．２　榛耐盐碱机理研究
盐碱胁迫对平欧杂种榛‘辽榛３号’的株高、新

梢长度、叶片数、生物量等抑制作用明显，不同种类

盐胁迫伤害程度为：ＮａＣｌ胁迫 ＞混合盐碱胁迫 ＞
Ｎａ２ＣＯ３胁迫

［１１］。随盐碱胁迫浓度的增加，‘辽榛３
号’平欧杂种榛的丙二醛含量逐渐上升，可溶性蛋

白、可溶性糖含量呈先升后降的变化趋势，脯氨酸显

著增加；叶片 ＡＢＡ含量显著增加，且低浓度 Ｎａ２ＣＯ３
胁迫下ＡＢＡ积累更快，（ＧＡ ＋ＩＡＡ ＋ＺＲ）／ＡＢＡ比
值显著降低，相关分析表明，该比值与株高、新梢长

度、新梢叶片数显著正相关，而与根冠比呈显著负相

关；盐胁迫下，‘辽榛３号’平欧杂种榛根系总有机酸
积累情况为Ｎａ２ＣＯ３胁迫＞混合盐碱胁迫 ＞ＮａＣｌ胁
迫。中性盐 ＮａＣｌ胁迫下，叶绿素含量显著下降，光
合指标 Ｐｎ、Ｇｓ、Ｔｒ、ＷＵＥ、Ｌｓ、ＣＵＥ（表观 ＣＯ２利用效
率）及ＬＵＥ（表观光能利用效率）随胁迫浓度的增加
逐渐降低，叶片光合能力显著下降。碱性盐 Ｎａ２ＣＯ３
胁迫下，光合能力受影响程度小于中性盐和混合盐

胁迫。不同盐种类和年度的伤害差异，与胁迫条件

下不同矿质离子在积累、平衡和运输方面存在的差

异有关［１３］。利用电阻抗图谱法能有效的反映平欧

杂种榛的耐盐碱水平，‘辽榛３号’平欧杂种榛对中
性盐 ＮａＣｌ的忍耐极限浓度为 １００ １５０ｍｍｏｌ·
Ｌ－１，对Ｎａ２ＣＯ３的忍耐极限浓度为２００ｍｍｏｌ·Ｌ

－１，

耐混合盐碱能力介于二者之间［１４］。平榛在盐胁迫

处理４ｈ后，ＭＤＡ含量达到最大值，ＰＯＤ酶活性、可
溶性蛋白和脯氨酸含量则在盐处理２４ｈ后达到最
大值。ＳＯＤ酶的活性在干旱及盐胁迫处理下的变化
趋势不明显［１４］。

２．３　平榛抗逆相关酶生理研究
对生长季节平榛在低温、干旱及盐胁迫下叶片

中的可溶性蛋白、ＳＯＤ、ＰＯＤ酶活性以及 ＭＤＡ、脯氨
酸含量的研究表明：在低温胁迫下，上述指标在处理

２ｈ后均有不同程度的上升并达到最大值（除脯氨酸
在４ｈ、ＰＯＤ在８ｈ达到最大值外），随后出现整体下
降趋势，但 ＳＯＤ的活性略微上升。在干旱胁迫下，
可溶性蛋白、ＰＯＤ酶活性、ＭＤＡ和脯氨酸含量在处
理２ｈ后均上升，并达到最大值，脯氨酸在处理２４ｈ
后达到最大值［１５］。对野生型拟南芥和转平榛

ＷＲＫＹ２８基因拟南芥株系低温处理１２ｈ后，对叶片
的相对电导率、可溶性蛋白含量、ＳＯＤ、ＣＡＴ、ＰＯＤ酶
活性及ＭＤＡ含量等进行对比分析发现：转基因拟南
芥在低温处理１２ｈ后的相对电导率、ＭＤＡ含量增加
程度小于野生型拟南芥，ＭＤＡ含量越多，表明膜脂
过氧化损伤程度越严重。转基因株系中的可溶性蛋

白含量、ＳＯＤ酶活性在处理１２ｈ后的增加量高于野
生型拟南芥。转基因拟南芥中这些生化物质及指标

的变化，提高了其在低温胁迫下的抗性［１６］。

２．４　平欧杂种榛需冷量、需热量生理研究
榛树植物不同基因型的物候期差异明显，同种

基因型的不同器官也具有异熟性，尤其是榛属植物

的雄花序和雌花芽的异熟性更加明显，这些现象可

能与需冷量和需热量有关。马庆华等［１７］以１６个平
欧杂种榛主栽品种的１年生枝条为试材，以野生平
榛１年生枝条为对照，通过水培观察的方法，对平欧
杂种榛的雌、雄花序和叶芽进行了需冷量和需热量

研究，结果表明：平欧杂种榛不同器官的需冷量由低

到高依次为雄花序 ３３６ １１７６ｈ，雌花芽 ５０４
１３４４ｈ，叶芽６７２ １５１２ｈ；需热量由低到高依次为
雄花序 ６８７．０ ９９８．５ＧＤＨ℃，雌花芽 ９９８．５
３４９６．１ＧＤＨ℃，叶芽２５４６．５ ４１８０．３ＧＤＨ℃；不
同品种、器官在刚满足最低蓄冷要求时需热量最高，

随着蓄冷时间的延长，需热量逐渐减少。在低纬度

温暖地区引种，需要满足品种的最低需冷量要求，在

冬季有效低温累积时数达到或超过品种需冷量的地

区方可引种。在高纬度寒冷地区引种要充分考虑品

种的需热量，田间观察发现，最低需热量与物候期密

切相关，品种的需热量影响主栽品种的选择和选配。

上述研究丰富了榛属植物开花和休眠解除方面的数

据，可为平欧杂种榛的引种和栽培提供参考。

从物候期看，春季雄花序开放时间一般早于雌

花２ ５ｄ，而且在雄花序形成当年如遇晚秋 －初冬
期间气温高，柔荑花序即有变松软、拉长现象，似要

开放；榛雌雄花都是先叶开放，在北京地区，开花和
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发芽的间隔时间１个月左右。这些现象印证了雄花
序比雌花芽的需冷量低，雌雄花的需冷量比叶芽低

这一研究结果。目前，平欧杂种榛适宜栽植范围划

定在淮河以北地区，但在这个大范围内，不同品种优

势适生区也有差异，有些品种抗寒能力差只适宜在

南部区域种植，不同品种需冷量、需热量的研究结果

可作为其适宜栽培区选择的参考依据。

２．５　平欧杂种榛抽条机理
抽条发生的直接原因是枝条失水造成的，不同

品种（系）发生抽条的枝条的临界含水量不同，但平

欧杂种榛多数品种（系）枝条的含水量降低至３５％
３０％时就会发生抽条。各地枝条失水的关键时期

不一致，北京地区平欧杂种榛的枝条失水集中在２
月上旬到下旬，枝条含水量在 ２月下旬降到最
低［１８］。薛俊宏［１９］研究了７个平欧杂种榛品种（系）
的抽条与水分含量的关系，越冬期间抗抽条能力强

的，如品种（系）‘平欧７号’、‘平欧７３号’、‘达维’
表现出良好的抗失水性能，在整个越冬期，１年生枝
的含水量为 ４１．５４％ ４７．５５％，而不抗抽条品系
（‘辽榛２号’、‘魁香’、‘平欧 ３６０号’、‘平欧 ４０２
号’）的含水量为２６．３６％ ４２．４６％，７个品种（系）
枝条的含水量与抽条指数的相关系数为ｒ＝－０．９９２
９。抗抽条品种（系）枝条的脯氨酸含量也显著高于
不抗抽条的品种（系）。

虽然抽条与枝条的含水量紧密相关，但抗抽条

能力的强弱不完全取决于临界含水量的高低。赵爽

等［２０］研究表明，土壤含水量也会影响抽条，抽条与

１、２月份地下３０ｃｍ土壤的含水量及１２月至次年３
月期间４个月的地下３０ｃｍ土壤含水量的总和呈显
著负相关，因此，入冬前采用当地富有的食用菌基质

废渣覆盖等措施可有效提高土壤的含水量和地温，

从而显著提高平欧杂种榛的越冬能力。抗抽条能力

还与枝条的结构有关，抗抽条的品种在生长季枝条

的导水能力强，而在休眠季蒸发能力弱。薛俊宏［１９］

研究表明，抗抽条品种（系）枝条的导管密度、导管

总面积、导管／木质部、射线条数及其横截面积、导管
细胞平均长度及平均直径等显著高于不抗抽条品

系，而抗抽条品种（系）枝条的皮孔宽度显著低于不

抗抽条品系；抗抽条品种（系）的叶片厚度、叶脉突

起度、栅海比、栅栏组织紧密度、叶柄厚度和维管束

厚度均显著高于不抗抽条品系。因此，生长季枝条

和叶柄输送水分性能强，越冬期间树体持续保持较

高的含水量，枝条皮孔面积小，枝条导管密度大、导

管总面积大、射线条数多，这些结构特征是抗抽条品

种（系）的重要机制。枝条和叶片的这些结构表现，

可作为抗抽条能力早期选择的一项指标。

３　榛部分基因克隆与表达分析
３．１　平榛抗寒基因克隆与表达分析

Ｃｈｅｎ等［２１］和陈新等［２２］从平榛花芽转录组文库

中筛选得到２个 ＣＢＦ基因 ＣＢＦ１和 ＣＢＦ２，ＣＢＦ１的
最大表达量出现在寒冬时期，ＣＢＦ２最大表达量出现
在冷适应时期，推测二者分别主要参与平榛的抗冻

和抗冷，共同调节完成平榛的越冬过程；ＣＢＦ１和
ＣＢＦ２分别在４℃处理８、４ｈ时转录本累积量最大；
空间表达结果表明，ＣＢＦ１主要在雄花序中表达，
ＣＢＦ２主要在花芽中表达。陈新等［２３］通过 ＲＡＣＥ技
术获得２个脱水素 ＤＨＮ基因的全长序列，ＤＨＮ１属
于Ｋ２Ｓ类型，ＤＨＮ２属于 Ｙ４ＳＫ２类型，４℃冷激处理
后，ＣｈＤＨＮ２基因呈逐渐上调表达的趋势，处理２４ｈ
时达到最大表达量，在雄花序和雌花芽部位的表达

比树皮的高，研究表明，ＤＨＮ２在烟草中异源表达提
高了植物的抗寒性。

Ｚｈａｏ等［１６］从平榛花芽的转录组库中共筛选得

到４９条ＷＲＫＹ转录因子的Ｕｎｉｇｅｎｅ序列，克隆得到
１４个ＷＲＫＹ转录因子，其中，１３个为全长序列，有５
个为ＷＲＫＹ分类中的第Ⅰ类型，有８个基因为第Ⅱ
类型，ＣｈＷＲＫＹ６的结构最特殊，它属于 ＷＲＫＹ家族
类型中的第Ⅲ类型，锌指结构为 Ｃ２ＨＣ。以 ＣｈＡｃｔｉｎ
为内参，对平榛７个 ＣｈＷＲＫＹ基因在自然越冬条件
下花芽中的表达情况进行初步研究，结果表明：在自

然条件下，ＣｈＷＲＫＹ７、ＣｈＷＲＫＹ６、ＣｈＷＲＫＹ１３在１１月
表达 量 最 高，ＣｈＷＲＫＹ１、ＣｈＷＲＫＹ２、ＣｈＷＲＫＹ２８、
ＣｈＷＲＫＹ２０则在１２月表达量最高；随后 ＣｈＷＲＫＹ１、
ＣｈＷＲＫＹ２、ＣｈＷＲＫＹ２８、ＣｈＷＲＫＹ７表达量随季节的变
化逐渐降低，但 ＣｈＷＲＫＹ２０、ＣｈＷＲＫＹ６、ＣｈＷＲＫＹ１３
在３月份的表达量略有升高。对平榛ＣｈＷＲＫＹ基因
在人工４℃低温及盐、干旱处理下的表达情况进行
分析，结果表明：ＣｈＷＲＫＹ２、ＣｈＷＲＫＹ２８、ＣｈＷＲＫＹ７、
ＣｈＷＲＫＹ６、ＣｈＷＲＫＹ１３这５个基因均受４℃低温、盐
及干旱的诱导而上升表达，其中，响应低温和干旱处

理的时间较早，响应盐胁迫的时间相对较晚。另外，

ＣｈＷＲＫＹ１受低温胁迫的诱导，ＣｈＷＲＫＹ２０则受盐和
干旱的诱导而高表达，受低温胁迫的诱导作用较小。

平榛 ＣｈＭＡＰＫＫＫ和 ＣｈＭＡＰＫＫ基因在干旱、盐及低
温胁迫处理后的总体表达趋势与平榛ＷＲＫＹ在相同
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处理下的趋势基本一致。ＷＲＫＹ２８的转基因拟南芥
株系在 ４℃处理 １２ｈ后萎蔫现象明显低于对照。
ＷＲＫＹ２８是核定位蛋白，作为转录因子是在细胞核
上起作用。

３．２　平欧杂种榛成花基因克隆与调控表达分析
孟晓庆［２４］利用ＲＡＣＥ法，从平欧杂交榛雄花序

中克隆了ＣｈａＬＦＹ、ＣｈａＦＴ、ＣｈａＡＰ１、ＣｈａＳＯＣ１的全长
ｃＤＮＡ序列，在雄花生理分化期（４月２２日至５月２８
日），混合芽中 ＣｈａＬＦＹ的表达量呈上升趋势，
ＣｈａＦＴ、ＣｈａＳＯＣｌ和 ＣｈａＡＰ１的表达量逐渐下降；在
雄花形态分化期，雄 花 序 中 ＣｈａＬＦＹ、ＣｈａＦＴ、
ＣｈａＳＯＣ１和ＣｈａＡＰ１的表达量均呈上升趋势。经比
较发现，在平欧杂交榛雄花分化的整个时期内，

ＣｈａＳＯＣ１基因的表达量最高，其次是 ＣｈａＦＴ和
ＣｈａＬＦＹ，ＣｈａＡＰ１的表达量最低。ＣｈａＬＦＹ的组织表
达特性分析表明，不同器官中都检测到了 ＣｈａＬＦＹ，
雄花序和雌花中的表达量较高，而其他营养器官中

的表达量很低。外源激素处理可调控成花基因的表

达，ＧＡ３（１００ｍｇ·Ｌ－１）处理使雄花序数量显著增
加，对雌花数量影响不显著，降低雌雄分化比例；多

效唑（１０００ｍｇ·Ｌ－１）处理使雌花的数量显著增加，
而对雄花序数量影响不显著，提高了雌雄比。实时

荧光定量 ＰＣＲ结果表明，ＧＡ３促进 ＣｈａＬＦＹ和
ＣｈａＡＰ１基因表达，抑制 ＣｈａＦＴ基因表达，对
ＣｈａＳＯＣ１基因表达影响不明显；ＰＰ３３３抑制 ＣｈａＬＦＹ
基因表达，促进 ＣｈａＦＴ和 ＣｈａＳＯＣ１基因表达，对
ＣｈａＡＰ１基因作用不明显。研究构建了 ＣｈａＬＦＹ基
因的植物表达载体，通过农杆菌介导法转化至烟草

叶片中，ＰＣＲ检测结果表明，已成功获得转 ＣｈａＬＦＹ
基因烟草阳性植株，并且收获了转基因烟草种子。

４　榛属植物生殖生物学研究
４．１　榛属植物花粉萌发特性、柱头可授性和种（品
种）间亲和性研究

　　无论是科研还是生产都涉及人工授粉和花粉的
保存。翟学杰［２５］研究表明，华榛、欧洲榛‘卡姆’、平

欧杂种榛‘辽榛９号’和‘平欧１２７号’等的花粉在
室温放置６ｄ后萌发率不到５．０％，而平榛花粉在第
６天时仍有１３．６５％的萌发率，其保存效果明显好于
其它的种。平欧杂种榛花粉在低温（４℃）、干燥（含
水量＜４％）条件存放１０ｄ可保持活力，１０ｄ后活力
快速下降［３］。翟学杰［２５］比较了不同贮藏温度下榛

花粉活力的保持情况，在０ ６℃条件下，花粉活力

可以保持２个月；－２０℃条件下，花粉活力可以保持
５ ６个月；－８０℃条件下，花粉活力可以保持１ａ
以上，采用液氮冷冻后于 －８０℃条件下保存可作为
榛子花粉长期保存的方式。杂交效果除了与亲和性

有关外，花粉的活力和柱头的可授性也直接决定授

粉的成败。花粉活力可通过培养基的萌发实验进行

检测，段丽娟［３］研究的固体培养基１０％蔗糖 ＋２％
琼脂培育的花粉萌发率较高；翟学杰等［２６］在培养基

配方中添加了硼酸和钙，认为蔗糖、硼酸浓度对花粉

萌发影响显著，提出平欧杂种榛花粉适宜的培养基

为：蔗糖１５０ｇ·Ｌ－１＋硼酸１００ｍｇ·Ｌ－１＋氯化钙
１００ｍｇ·Ｌ－１＋琼脂１０ｇ·Ｌ－１。

李宁等［２７］以过了休眠期的平榛、平欧杂种榛、

欧洲榛花枝为试材，在不同湿度（２０％、４０％、６０％）
及不同温度（５、１０、１５℃）下进行水培，研究不同发
育条件下花粉的萌发活力，结果表明，温度、湿度、榛

种３个因素都与花粉活力有关，在１０℃ ＋６０％湿度
条件下，花粉活力平榛 ＞杂种榛 ＞欧洲榛。刘剑锋
等［２８］报道，平榛与‘达维’经４℃低温保存５０ｄ的花
粉在各自柱头上的萌发率分别为４７．２％和７４３％。
自然授粉条件下，平榛与‘达维’在花后４ｄ柱头附
着的花粉粒数量最多，分别为４０．６、８４．６粒，柱头长
度均以花后第５天时最长，此后迅速枯萎变短。霍
宏亮等［２９］以川榛为母本研究不同花期、花序形态、

授粉方式及温湿度对柱头可授性和花粉管萌发的影

响，结果表明，川榛的雌花在露红期已经具有一定的

可授性，但花粉附着数较少，柱头上花粉的萌发率也

较低；盛花期与末花期的花粉附着能力均较高，以盛

花期的花粉萌发率最高；川榛雌花授粉后，在适宜的

温湿度条件下花粉管２ｈ后开始萌发，２４ｈ后伸长
到子房，与刘剑锋等的报道一致［２８］。在温室条件

下，川榛、平榛、平欧杂种榛‘达维’花粉都在授粉后

１２ｈ萌发；田间条件下平榛和‘达维’花粉授粉１２ｈ
后开始萌发，而川榛１６ｈ后才开始萌发，说明温湿
度对花粉管萌发起始时间有重要影响，但不同榛子

种（品种）间的花粉管萌发和生长速度差异不大。

远缘杂交能引入新的遗传资源，有利于杂种优

势的利用，丰富物种的优质性状，是培育新品种的主

要途径，但由于存在远缘杂交不亲和现象，使杂交成

功率非常低［３０］。经典遗传学认为，榛属于孢子体自

交不亲和类型，其自交不亲和性受单一位点的 Ｓ基
因控制。近年来，胼胝质荧光反应已经广泛用于花

粉和雌蕊相互作用的研究，Ｍｅｈｌｅｎｂａｃｈｅｒ等［３１］成功
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的运用该方法对欧榛的自交和杂交亲和性进行了鉴

定。翟学杰等［３２］采用苯胺蓝荧光技术对平榛、毛

榛、华榛、欧洲榛和平欧杂种榛等５种榛属植物种间
杂交和自交亲和性进行鉴定，并对杂交和自交授粉

后花粉与花柱之间的亲和程度和花粉管在花柱中的

生长过程进行研究，研究结果认为，榛属植物各种之

间杂交亲和性差异较大，平榛与其它几个种正反交

亲和性都很好，而华榛 ×平欧杂种榛正反交都不亲
和，其它各种之间杂交存在不同程度的种间单侧不

亲和；华榛、欧洲榛、平欧杂种榛是自交不亲和；平欧

杂种榛‘辽榛７号’做母本自交与各个种杂交的田间
授粉试验结果与荧光检测结果相符，说明荧光技术

检测亲和性的方法是可靠性。

４．２　榛属植物自交不亲和及其内参基因筛选
榛属植物种质资源具有自交不亲和性。从种间

来看，平榛和川榛都存在同种不同居群的异株之间

授粉亲和或单侧亲和的现象。平榛与其他几个种质

无论是正交还是反交都表现出了很好的亲和性，滇

榛与平榛、滇榛与川榛正交和反交双侧亲和，其余各

种质之间单侧亲和或不亲和。平欧杂种榛品种

（系）间，除‘８２－１５’存疑外，其余各品种（系）均为
自交不亲和，其中，‘达维’、‘玉坠’、‘辽榛 ８号’、
‘平欧１５号’、‘平欧３３号’、‘辽榛４号’、‘平欧５４５
号’、‘辽榛３号’、‘平欧４８号’、‘辽榛９号’等品种
（系）作为母本时杂交亲和性较好；‘平欧 ４８号’、
‘平欧５４５号’、‘辽榛１号’、‘辽榛７号’、‘平欧２１
号’等品种（系）作父本时，杂交亲和性较好；‘平欧

５４５号’、‘平欧３３号’无论做母本还是做父本与其
他品种（系）杂交都表现出了良好的亲和性［３３］。

近年来，对平欧杂种榛亲和或不亲和分子机理

开展了研究，杨丹等［３４］利用平欧杂种榛不同亲和性

授粉、授粉后不同时间的雌蕊转录组测序数据，结合

相关文献搜索，共选取了１２个候选内参基因；以平
欧杂种榛主栽品种‘达维’的盛花期雌蕊、未伸长期

雄花序、幼嫩叶片、花粉、１年生枝形成层、嫩茎、根
尖、根蘖等８个不同组织器官为研究材料，通过反转
录ＰＣＲ初筛，实时荧光定量 ＰＣＲ检测表达量，并利
用ｇｅＮｏｒｍ、ＮｏｒｍＦｉｎｄｅｒ、ＢｅｓｔＫｅｅｐｅｒ、ＤｅｌｔａＣｔ程序和
ＲｅｆＦｉｎｄｅｒ在线网站评价内参基因的稳定性；研究建
立了平欧杂种榛实时荧光定量 ＰＣＲ内参基因的筛
选体系：以反转录 ＰＣＲ初筛引物，荧光定量 ＰＣＲ分
析引物特性及基因表达，４个程序单独评价引物稳
定性，ＲｅｆＦｉｎｄｅｒ综合分析选出最适稳定内参基因，

并选出榛属植物８个不同组织器官中最稳定的２个
内参基因 ＣｈａＡｃｔｉｎ和 Ｃｈ１８ＳｒＲＮＡ。目前，这方面研
究正在进行中。

４．３　榛属植物受精、胚及胚珠败育问题研究
空壳是导致榛子低产的一种常见现象，主要原

因是子房和胚珠的败育。Ｌｉｕ等［３５］对榛子子房发育

及受精过程做了详细的研究，榛子开花时，子房及胚

珠还尚未形成；花后１５ ２０ｄ，开始分化形成早期
子房和胚珠原基；花后４０ ５０ｄ，珠心分化形成珠
被和成熟胚囊，此时花粉管停滞在柱头基部的花粉

管腔中，停滞时间２６ｄ左右；之后花粉管继续伸长
生长并离开花粉管腔进入子房，最终只有１根花粉
管从珠孔附近穿过；花后５２ ５５ｄ时，花粉管穿过
胚囊到达合点完成受精作用。因此，榛子存在延迟

受精现象，且受精前阶段花粉管生长属于明显的间

歇性生长模式，即从柱头生长到花粉管腔、从花粉管

腔生长到子房内部的花柱基部、从子房内部的花柱

基部生长至胚囊并完成受精作用。

榛子子房败育最初约于花后３０ｄ发生，败育的
子房直径小于２ｍｍ，胚珠珠被部分分化，而且不能
形成成熟胚囊。花后４０ｄ左右，败育子房中的花粉
管于花柱基部滞留，胚珠受精受阻。缺乏成熟胚囊

和花粉管生长停滞是导致败育的主要原因，子房败

育可能与营养供养不足有关，直接原因是未能完成

受精［３６］。榛子子房仅在授粉后才开始发育，花粉管

生长信号是激发子房发育分化的关键因素。Ｃｈｅｎｇ
等［３７］报道，ＤＮＡ甲基化可能在榛子早期子房发育启
动过程中起重要作用，当基因发生去甲基化或甲基

化时，基因的表达水平出现了相应的增加或降低。

特别重要的是，同一 ＭＳＡＰ扩增片段在榛子子房的
不同发育阶段出现频繁的甲基化和去甲基化变化，

这些变化可能导致特定基因的活化或失活。因此，

榛子基因组的表观遗传变化可能是授粉后胚珠与子

房发育启动的一种重要机制。

Ｃｈｅｎｇ等［３８］研究揭示了胚珠败育的生理和分子

机理。在败育胚珠中，一些重要的限速酶在脱落酸、

乙烯和茉莉酸生物合成途径中显著上调表达，包括

９顺式环氧类胡萝卜素双加氧酶，ＡＣＣ合成酶和磷
脂酶Ａ１。与发育的胚珠相比，在败育胚珠中的吲哚
乙酸（ＩＡＡ）、赤霉素（ＧＡ）、细胞分裂素（ＣＴＫ）、水杨
酸（ＳＡ）水平显著降低，而脱落酸（ＡＢＡ）、乙烯
（ＥＴＨ）、茉莉酸（ＪＡ）水平明显偏高。败育胚珠中的
一些重要基因在脱落酸、乙烯和茉莉酸生物合成及
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信号转导过程中均显著上调表达，包括ＡＢＡ反应元
件结合因子（ＡＢＦ）、ＥＲＦ１／２乙烯反应转录因子 １
（ＥＲＦ１／２）和茉莉酸 ＺＩＭ结构域包含蛋白（ＪＡＺ）。
通过ＲＮＡ测序在榛子发育和败育胚珠之间找到了
１２０９个差异表达的基因，发现的激素信号转导
（ｋｏ０４０７５）和一些植物激素生物合成途径丰富了通
路富集分析。一些关键基因在 ＥＴＨ、ＪＡ和 ＡＢＡ信
号转导途径中显著上调表达，包括乙烯应答转录因

子１（ＥＲＦ１／２）和丝氨酸／苏氨酸蛋白激酶 ＣＴＲ１在
乙烯信号途径、茉莉 ＺＩＭ结构域蛋白质（ＪＡＺ）和转
录因子依赖ＪＡ信号途径及ＡＢＡ反应元件结合因子
（ＡＢＦ）在 ＪＡ信号途径。吲哚乙酸的抑制剂、赤霉
素、细胞分裂素、水杨酸的合成物和信号物以及脱落

酸、乙烯和茉莉酸的生物合成物及其信号物，它们的

激活对榛子内的败育胚珠的形成具有重大作用。相

对于发育胚珠而言，脱落酸、乙烯和茉莉酸的信号传

导，在败育胚珠中要更加活化。ｑＲＴＰＣＲ反应显
示，ＮＣＥＤ、ＡＢＦ、ＡＣＳ、ＥＲＦ１／２和 ＭＹＣ２的表达水平
与新的实时显示差异表达基因所获得的结果分析一

致。ＩＡＡ、ＧＡ、ＣＴＫ、ＳＡ生物合成和信号通路的抑
制，ＡＢＡ、ＥＴＨ、ＪＡ生物合成和信号通路的激活可能
导致榛子胚珠的败育。

５　问题与展望
从发育学、生理学和分子生物学方面对榛树进

行研究还处在起步阶段，目前的研究结果基本明确

了雌、雄花序以及小孢子的分化和发育过程，也涉及

到了通过植物生长调节剂调控雌、雄花序的分化比

例，这对于通过加强营养等科学的栽培措施促进雌

雄花序的形成具有理论指导意义，但是关于施肥种

类、施肥时期等问题留待以后研究。榛属植物在发

育方面存在雌雄异熟现象，在生理上雌雄花序的需

冷量也不同，这种现象有点违背物竞天择的进化规

律，今后需要从调控雌雄花序发育的基因表达差异

方面进行深入研究。榛属植物具有孢子体自交不亲

和特性，对于花粉保存、活力检测和柱头可授性等也

有了比较细致的研究结果，尤其对于胚和子房的败

育问题进行了较深入的研究，但存在的问题包括：在

分子水平上揭示控制榛属植物自交不亲和关键基因

的作用机理、花粉在花粉管内生长到进入胚珠形成

合子期间有一个较长的“停滞期”的原因、胚珠和子

房的败育有哪些调控措施、子房内本来有２个胚珠
但为什么只有１根花粉管从珠孔穿过到达合点完成

受精作用等等，这些问题都等待解答。榛树栽培生

理目前仅涉及到光合、抽条、抗寒、抗盐碱等方面的

初步研究，水分生理、营养生理等方面还鲜有报道。

从栽培角度看，不同榛种、品种之间在光合、抗抽条、

抗寒、抗盐碱等方面存在较明显的差异，与之相关的

功能基因的解析以及通过分子辅助育种手段培育理

想的新品种将是一项长期的、艰巨的任务。
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