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　 　 摘要:　 果树嫁接是一种植物无性繁殖技术ꎬ可将优良砧木与接穗结合形成新的植株体ꎮ 合理的嫁接能有效

提高果树响应逆境胁迫的能力ꎬ改善果树农艺性状和生理生化性状ꎬ提高果实产量和品质ꎮ 本研究综述了果树嫁

接植株抗逆机理和砧穗互作机制ꎬ展望了果树嫁接未来研究方向ꎬ旨在为果树嫁接砧木的选择及优良砧木的培育

提供依据和参考ꎮ
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　 　 嫁接是植物无性繁育方法之一ꎬ被广泛应用于

果树、蔬菜、花卉等园艺作物的种苗选育、品种改良、
产量提高等方面ꎮ 嫁接技术能突破传统育种的局

限ꎬ在种质资源保护、遗传稳定性检测及杂交种早期

鉴定等方面具有广阔的应用前景ꎮ 果树嫁接主要分

为枝接和芽接ꎮ 近年来ꎬ组织培养快速繁殖与嫁接

技术结合的微嫁接技术逐渐成为果树抗性研究的重

要手段[１]ꎬ在柑橘等果树生产中应用颇多ꎮ 根据微

嫁接所选用的接穗不同ꎬ可分为茎尖嫁接、微枝嫁

接、愈伤组织嫁接和细胞嫁接[２]ꎮ 果树嫁接中砧木

与接穗之间的联系贯穿嫁接后整个生命时期ꎬ其中

愈伤组织桥、层环、维管束桥等组织的形成是嫁接成

活的关键ꎬ新的维管系统建成、砧穗韧皮部与木质部

重新连接对新植株体的生命活动至关重要[３￣４]ꎮ 目

前ꎬ关于砧穗亲合力、矮化、乔化及抗逆机理等方面

的研究较多ꎬ但接穗与砧木之间的相互作用机制尚

不明确ꎮ

２７４２



果树产业是中国农业产业的重要组成部分ꎬ但
生物胁迫和非生物逆境是制约中国果树产业发展的

瓶颈ꎬ筛选出抗性良好的砧木ꎬ可有效缓解逆境胁迫

对果树栽培生产的不利影响ꎬ实现优质高产ꎬ增加经

济效益ꎮ 本研究综述了嫁接对果树生物胁迫和非生

物胁迫抗性的影响、砧穗互作机制、植物激素对砧穗

生理调控机制ꎬ旨在为果树抗逆栽培、适宜砧木的选

择与利用提供参考ꎮ

１　 嫁接可以提高果树对生物胁迫的
抗性

　 　 果树种植中ꎬ由真菌、细菌、病毒、虫害等引起的

生物胁迫严重限制果品的产量和品质[５￣８]ꎮ 果树病

虫害防治方法主要包括农业防治、物理防治、生物防

治和化学防治ꎮ 利用抗性砧木提高嫁接植株病虫害

抗性在生产中得到越来越多的应用ꎮ
１.１　 嫁接可以提高果树对病毒病的抗性

果树病毒病常采用钝化病毒活性、抑制病毒复制

等手段进行防控ꎮ 病毒病的传播除昆虫、螨类、嫁接

和土壤等媒介ꎬ还包括苗木自身携带、修剪整枝等果

园管理过程ꎮ 利用热处理、茎尖培养和化学处理等脱

毒技术培育无病毒植株ꎬ可从根源上杜绝病毒传

播[９]ꎮ 利用抗性砧木嫁接ꎬ可以有效缓解病毒病对嫁

接植株的威胁[１０]ꎮ 以枳或枳橙为砧木ꎬ可提高嫁接

柑橘对碎叶病抗性ꎬ以枳橙、酸橘和红橘等为砧木可

提高嫁接柑橘植株对衰退病和裂皮病的抗性[１１]ꎮ 以

中砧 １ 号为砧木ꎬ可提高苹果嫁接植株对褪绿叶斑

病、茎痘病、茎沟槽病的抗性[１２]ꎮ 以沙地葡萄为砧

木ꎬ可缓解茎痘病对嫁接葡萄植株的危害[１３]ꎮ
１.２　 嫁接可以提高果树对真菌病害的抗性

在降水量较多的年份ꎬ果树极易受到花叶病和

黄叶病等真菌性病害的感染[１４]ꎮ 果树真菌性病害

的防治方法以化学防治为主ꎮ 近年来利用抗病砧木

嫁接防治果树真菌病害亦得到较多研究ꎮ 姜中武

等[１５]研究发现ꎬ以烟砧一号砧木为中间砧ꎬ可提高

富士苹果对轮纹病的抗性ꎮ 以平邑甜茶为砧木ꎬ可
显著降低嫁接秋富红苹果轮纹病的发病率和病情指

数ꎬ并提高产量和优质果率[１６]ꎮ 魏灵珠等[１７] 比较

了不同砧木对嫁接葡萄新雅抗灰霉病的影响ꎬ研究

发现自根苗的灰霉病穗率高于嫁接苗ꎬ４２０Ａ、哥洛

尔、ＳＯ４、麦可达木斯和 ５ＢＢ 等砧木嫁接苗的灰霉病

穗率为 ０ꎮ 以枳属砧木进行嫁接处理ꎬ可显著提高

柑橘植株抗脚腐病能力[１８]ꎮ 以君迁子为砧木ꎬ可提

高嫁接柿的抗炭疽病能力[１９]ꎮ
１.３　 嫁接可以提高果树对细菌病害的抗性

细菌对果树的危害仅次于病毒和真菌ꎬ根癌病

和穿孔病是果树生产中常见的细菌性病害[２０]ꎮ 目

前生产中细菌性病害常采用物理方法、化学方法和

生物方法等进行防治ꎬ但效果均不理想ꎮ 虽然利用

基因工程培育抗病品种是理想的防治措施ꎬ但挖掘

抗性基因耗时费力ꎮ 目前ꎬ利用砧木提高果树植株

的抗性已成为果树细菌性病害防治的常用手

段[２１￣２４]ꎮ 以河岸葡萄和 ＳＯ４ 为砧木ꎬ可提高葡萄植

株对根癌病的抗性[２２]ꎮ 以马哈利 ＣＤＲ￣１ 为砧木ꎬ
可提高樱桃植株对根癌病的抗性[２３]ꎻ以长柄扁桃为

砧木ꎬ可提高欧李植株对根癌病的抗性[２４]ꎮ 目前樱

桃等核果类果树共有的细菌性穿孔病主要采用化学

药物进行防治ꎬ抗细菌性穿孔病砧木选育对该病害

防治具有较好的发展前景[２５]ꎮ
１.４　 嫁接可以提高果树对虫害的抗性

果树种植中ꎬ蚧壳虫、线虫等害虫对果实品质和

植株生长发育存在严重威胁ꎮ 根结线虫属(Ｍｅｌｏｉｄｏ￣
ｇｙｎｅ)、毛刺线虫属(Ｔｒｉｃｈｏｄｏｒｕｓ)、根腐线虫属(Ｐｒａ￣
ｔｙｌｅｎｃｈｕｓ)等属线虫侵害果树根系后ꎬ可直接破坏根

系结构、介导次生病害、干扰果树营养吸收ꎬ导致果

树生长缓慢甚至死亡ꎮ 利用抗虫害的砧木可有效防

止果树虫害的发生与蔓延ꎬ是果树绿色无公害生产

的主要手段之一ꎮ 朱伟生等[２６] 研究发现ꎬ枳和枳橙

砧木对柑橘根结线虫虫害具有较强抗性ꎮ 列玛格、
阿克拉娃、筑波 ２ 号、筑波 ３ 号和寿星桃 １ 号等砧木

对桃南方根结线虫有明显的抑制作用[２７]ꎮ 葛启

要[２８]以中国野生山葡萄与美国野生葡萄杂交得到

的 ３６ 个杂种株和砧木 ５ＢＢ 为材料ꎬ筛选出 ７ 个有

效抵抗葡萄根结线虫的砧木品种ꎬ为利用嫁接技术

进行葡萄根结线虫防治提供了基础ꎮ
从上述分析可以看出ꎬ嫁接植株的抗病性增强

本质是无病接穗与抗逆砧木协同构建的地上￣地下

立体防御体系ꎬ其效能取决于脱毒技术的彻底性与

砧木遗传抗性的精准匹配ꎮ

２　 嫁接可以提高果树对非生物胁迫的
抗性

２.１　 嫁接可以提高果树对温度胁迫的抗性

２.１.１ 　 低温胁迫 　 果树遭受低温危害时ꎬ表型萎
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蔫、叶片呈水渍状、长势变弱、产量下降、品质降低ꎬ
严重时会出现掉果和局部组织坏死症状ꎮ 任群红

等[２９]研究发现ꎬ低温胁迫下ꎬ葡萄植株枝条相对电

导率增加ꎬ细胞内电解质渗出率增加ꎮ 李桂荣等[３０]

研究结果表明ꎬ随着低温胁迫强度的增加ꎬ葡萄枝条

电解质渗出率呈增加趋势ꎬ不同无核葡萄品种枝条

可溶性蛋白含量和可溶性糖含量呈现不同的规律ꎮ
龚玲等[３１]比较了柑橘不同砧木的耐寒性ꎬ发现砧木

枳可耐－２６ ℃低温ꎬ耐寒能力强ꎮ 杨锋等[３２] 研究发

现ꎬ抗寒砧木 ＣＸ 系(矮化砧木 ＣＸ３ 和半矮化砧木

ＣＸ４)能使苹果嫁接植株抵御－２４.６ ℃低温ꎮ 青砧

系、新疆野苹果、山定子和山荆子等耐寒砧木能有效

缓解低温对苹果嫁接植株的胁迫[３３￣３５]ꎮ 贝达、左山

一、双红、北冰红、 １１０Ｒ、５Ｃ、１０１￣１４、 １８８￣０８、 ５ＢＢ、
ＳＯ４ 和 １１０３Ｐ 等抗寒砧木能增加葡萄嫁接植株对极

端低温的适应能力[３６￣３７]ꎮ 因此ꎬ利用砧木的抗寒性

可提高嫁接果树植株对低温的抵御能力ꎮ
２.１.２　 高温胁迫 　 果树植株对高温的响应机制较

为复杂ꎮ 一方面ꎬ高温能影响果树光合作用、呼吸作

用、水分吸收、糖分积累和果实转色等生理过程[３８]ꎻ
另一方面ꎬ高温还能破坏植物叶片细胞膜系统、叶绿

体和线粒体结构等ꎬ导致碳平衡失调ꎬ进而影响植物

耐热性[３９]ꎮ 利用耐热砧木可提高果树植株的耐高

温能力ꎮ 周军永等[４０] 研究发现ꎬ贝达、华佳 ８ 号和

ＳＯ４ 等砧木可增强高温胁迫下醉金香葡萄的生长

势ꎬ提高其耐热性ꎮ 砧木较强的根系吸水能力有利

于满足高温带来的果树植株水分需求ꎬ维持果树植

株体内的水分平衡[４１]ꎮ 高温条件下ꎬ以五叶香丝瓜

为砧木的嫁接处理不但能提高黄瓜果实中的可溶性

糖含量和游离氨基酸含量ꎬ还有助于促进黄瓜果实

的正常转色[４２]ꎮ 与自根苗相比ꎬ嫁接处理有利于维

持苹果叶片细胞膜的稳定性ꎬ避免可溶性蛋白变性

和超氧化物歧化酶(ＳＯＤ)、过氧化物酶(ＰＯＤ)、过
氧化氢酶(ＣＡＴ)等抗氧化酶失活ꎬ减少电解质和水

分流失ꎬ进而缓解高温胁迫的不利影响[４３]ꎮ 综上所

述ꎬ选用合适的耐热砧木进行嫁接处理不仅可以提

高果树的耐高温能力ꎬ还能在一定程度上缓解高温

对果树生理过程的负面影响ꎬ提高果树的生产力和

果实品质ꎮ
２.２　 嫁接能提高果树对水分胁迫的抗性

２.２.１　 干旱胁迫 　 干旱胁迫是中国果树栽培中常

见的非生物胁迫之一ꎮ 干旱胁迫对果树形态结构和

生理代谢过程有广泛影响ꎮ 干旱胁迫下ꎬ光合同化

物向根系的分配比例增加ꎬ加速根系生长ꎬ而叶绿素

生成受到抑制ꎬ光合产物减少[４４]ꎻ果树植株一方面

通过调节蒸腾作用和光合作用来降低代谢速率ꎬ另
一方面还利用无机离子(Ｋ＋、Ｃａ２＋、Ｎａ＋、Ｍｇ２＋ 等)和

有机溶质(脯氨酸、可溶性糖、可溶性蛋白、甜菜碱

等) 调节果树植株体内水分平衡ꎬ 缓解干旱胁

迫[４５￣４６]ꎮ 同时ꎬ果树植株中抗氧化酶、谷胱甘肽还

原酶(ＧＲ)、脱氢抗坏血酸还原酶(ＤＨＡＲ)和谷胱甘

肽￣Ｓ￣转移酶(ＧＳＴ)等酶活性增强ꎬ以消除干旱导致

的细胞器、膜系统和细胞壁中过量活性氧(ＲＯＳ)ꎬ进
而提高植株的抗逆性[４７]ꎮ 耐旱砧木提高嫁接植株

抗旱能力的机制在于 ２ 个方面ꎬ一是通过嫁接部位

将抗旱基因传递至接穗植株ꎬ二是通过耐旱砧木调

节嫁接植株的生理反应ꎮ 在干旱胁迫下ꎬ二倍体桑

树分别与本砧和异砧(三倍体桑树)嫁接ꎬ其叶片相

对含水量分别比自根苗高 ３３􀆰 １６％和 ５􀆰 ５６％[４８]ꎮ 以

酸橘和狗头橘为砧木能提高柑橘嫁接植株的抗旱能

力[１１]ꎮ 利用 ３３０９Ｃ、１９６￣１７ 和 １１０３Ｐ 等抗旱能力较

强的砧木与接穗赤霞珠葡萄嫁接ꎬ能显著提高嫁接

植株的抗旱性[４９￣５０]ꎮ Ｍａｌｅｋｉ Ａｓａｙｅｓｈ 等[５１] 研究结果

表明ꎬ干旱胁迫条件下ꎬ欧洲梨(Ｐｙｒｕｓ ｃｏｍｍｕｎｉｓ Ｌ.)
嫁接植株比未嫁接植株具有更高的总酚含量、类黄

酮含量和抗氧化酶活性ꎬ且酶促反应下的增效优于

非酶促反应ꎬ即嫁接苗的酶促处理能更好地提高植

株对干旱胁迫的耐受性ꎮ 抗旱砧木与接穗结合ꎬ可
有效降低干旱胁迫对澳洲坚果生长的影响[５２]ꎮ 利

用抗旱砧木缓解果树、蔬菜以及花卉等植物的干旱

胁迫在生产中有广泛应用ꎮ
２.２.２　 洪涝胁迫　 在中国沿海及南方地区ꎬ排水不

良、地势低洼的果园常遭受洪涝灾害的影响ꎮ 长时

间的淹水胁迫会导致果树植株根系缺氧、叶片黄化、
落果等现象ꎮ 植物体内抗氧化物酶活性及丙二醛

(ＭＤＡ)含量、可溶性蛋白含量和脯氨酸(Ｐｒｏ)含量

与植物的耐涝性能相关ꎬ是果树耐涝性的重要评价

指标ꎮ 朱炜等[５３] 研究发现ꎬ在淹水条件下ꎬ桃树叶

片抗氧化酶活性呈现先上升后下降的趋势ꎬ其光合

参数指标和光合色素含量随品种表现出不同的变化

特征ꎮ 张晓明等[５４] 对 ３ 个甜樱桃新砧木品种进行

评价ꎬ发现京春 ２ 号耐涝性最强ꎬ马哈利耐涝性较

弱ꎮ 砧木 ＳＯ４、１０１￣１４、３３０９Ｃ 和贝达均可提高接穗

赤霞珠的耐涝性[５５]ꎻ砧木布鲁诺、徐香、红实 ２ 号、
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红阳和玉玲珑也能缓解嫁接猕猴桃的淹水胁迫[５６]ꎮ
２.３　 嫁接能提高果树对盐碱胁迫的抗性

盐碱胁迫下ꎬ果树植株生长发育受阻ꎬ叶片早

衰ꎬ果实脱落ꎬ胁迫严重时甚至引进果树植株死

亡[５７]ꎮ 盐碱胁迫能通过渗透胁迫和离子胁迫共同

作用ꎬ导致果树出现生理干旱、离子毒害及代谢紊乱

等伤害ꎮ 盐碱胁迫条件下ꎬ果树细胞中有益离子

(Ｋ＋、Ｃａ２＋、Ｍｇ２＋等)向外渗透ꎬ而有害离子(Ｎａ＋、Ｃｌ￣

等)则进入细胞ꎬ导致细胞内离子平衡被破坏ꎬ进而

表现出缺素症状[５８]ꎮ 同时ꎬ盐碱胁迫还能降解光合

色素、降低净光合速率和暗呼吸ꎬ进而对植物蒸腾速

率和光合作用产生影响[５９]ꎮ Ｚｈａｎｇ 等[６０]研究发现ꎬ
盐碱胁迫下ꎬ嫁接到 ８ 个不同基因型砧木上的苹果

栽培品种叶片 Ｎａ＋ / Ｋ＋比、相对电导率(ＲＥＣ)、ＭＤＡ
含量、Ｐｏｒ 含量、可溶性蛋白含量和可溶性糖含量均

比标准 １ / ２ 强度 Ｈｏａｇｌａｎｄ 营养液对照(ＣＫ)有不同

程度的增加ꎬ抗氧化酶[ＳＯＤ、抗坏血酸过氧化物酶

(ＡＰＸ)、ＰＯＤ、ＣＡＴ]活性和应激信号转导相关基因

( ＭｄＲＤ２２、 ＭｄＲＤ２９Ａ、 ＭｄＲＤ２９Ｂ、 ＭｄＡＲＥＢ１Ａ、
ＭｄＡＲＥＢ１Ｂ、ＭｄＤＲＥＢ２Ａ)的表达水平在 Ｚｕｍｉ、Ｑｉｎｇ￣
ｚｈｅｎ １ 等耐盐碱砧木处理中升高或上调ꎬ而在

Ｍａｒｋ、Ｍ.２６、Ｂ.９ 等敏感型砧木处理中降低或下调ꎮ
此外ꎬ嫁接到砧木八棱海棠的苹果植株耐盐性较

好[６１]ꎮ 嫁接到酸橘、狗头橘、红橘、香橙等砧木的柑

橘同样具有更好的耐盐碱能力[１１]ꎮ Ｚｈａｏ 等[６２] 研究

认为ꎬ赤霞珠葡萄嫁接植株的耐盐碱能力与砧木的

耐盐碱性一致ꎬ赤霞珠葡萄对盐碱胁迫的抗性增强

源于砧木耐盐碱性向接穗的转移ꎬ这也说明砧木对

盐碱胁迫的抗性具有转移性ꎮ 葡萄砧木河岸 ７ 号、
冬葡萄、贝达、５ＢＢ、５Ｃ、３３０９Ｍ、３３０９Ｃ、１１０Ｒ 和 ＳＯ４
等亦是抗性良好的耐盐碱砧木[６３￣６４]ꎮ 梨树中常见

的耐盐碱砧木以杜梨、豆梨和木梨为主[６５￣６６]ꎮ 培育

耐盐碱性优良的砧木是果树优质丰产的基础之一ꎮ

３　 果树嫁接砧穗互作机制

３.１　 砧木与接穗的相互作用

３.１.１　 砧木对接穗生长发育和果实品质的影响 　
抗性砧木对接穗的影响涉及生理、生长和果实品质

方面ꎬ砧木通过影响激素信号转导、光合作用、矿物

质运输、水分关系、解剖特征和遗传标记等多种因

素ꎬ调节接穗的表型及其对环境胁迫的耐受性[６７]ꎮ
矮化砧木根系发达ꎬ可缩短水分运输距离ꎬ加强根系

向接穗部分的水分、营养物质运输ꎬ改善植株代谢途

径ꎬ有利于嫁接植株花芽分化ꎬ缩小树冠[６８]ꎮ 耐盐

性砧木根系有选择性地向接穗运输 Ｎａ＋和 Ｋ＋ꎬ接穗

也会发生反馈调节ꎬ从而降低 Ｎａ＋ / Ｋ＋比值来提高植

株的耐盐性[６９]ꎮ 砧木还可以调控接穗品种的产量

和果实品质ꎮ 朱燕芳等[７０] 的研究结果表明ꎬ以

３３０９Ｍ、５ＢＢ 和 １１０Ｒ 为赤霞珠葡萄嫁接砧木ꎬ以
ＳＯ４、５ＢＢ 和 ３３０９Ｍ 为马瑟兰葡萄嫁接砧木ꎬ嫁接葡

萄生长势、枝条抗寒性和果实品质较优ꎮ 甜樱桃美

早嫁接到大青叶、吉塞拉 ５ 号和 ＺＹ￣１ 等砧木上时ꎬ
具有较好的早花早果特性[７１]ꎮ 李宏建等[７２] 研究发

现ꎬ与低位嫁接 ＧＭ２５６ 中间砧相比ꎬ苹果砧木平邑

甜茶高位嫁接丽嘎拉处理果实产量高ꎬ外观品质好ꎬ
单果质量大ꎬ可溶性固形物含量高ꎻ此外ꎬ嫁接位置

不同ꎬ砧木对接穗的有效作用也有所差异ꎮ 徐伟

等[７３]研究结果表明ꎬ以 ３３０９Ｍ 和 １０１￣１４ 为砧木可

提高嫁接赤霞珠葡萄果实的可溶性固形物含量ꎬ而
嫁接 ＳＯ４ 和 ５ＢＢ 砧木则降低葡萄果实的可溶性固

形物含量ꎬ嫁接 ５ＢＢ、３３０９Ｍ 和 １０１￣１４ 等砧木可提

高葡萄果实果皮花色苷含量ꎮ 同样ꎬ利用砧木嫁接

技术提高番茄[７４]、蓝莓[７５]、柑橘[７６]等果树长势与接

穗果实产量和品质亦得到了研究ꎮ
３.１.２　 接穗对砧木根系的影响 　 强健的根系是植

株良好生长的基础ꎬ砧木接穗同样能促进砧木根系

的发育ꎮ 耿杰等[７７] 研究发现ꎬ桃嫁接到欧李砧木

上ꎬ可显著影响砧木的生长习性ꎬ根系分支能力加

强ꎬ解剖结构发生改变ꎬ无氧呼吸能力下降ꎮ 郑芳奕

等[７８]研究发现ꎬ接穗处理能显著影响砧木根的解剖

结构、营养物质贮藏和酶活性ꎬ从而影响根的吸收效

率和运输能力ꎮ Ｓｈｕ 等[７９] 研究发现ꎬ接穗处理可以

调控根毛的发育ꎮ 甜樱桃福星嫁接到 ８￣１０２ 实生苗

砧木上ꎬ表现出“大脚”现象(嫁接口以上的树干粗

度<嫁接口以下的树干粗度)ꎬ而嫁接到大青叶、吉
塞拉 ６ 和考特等砧木上时ꎬ表现出“小脚”现象(嫁
接口以上的树干粗度>嫁接口以下的树干粗度)ꎬ但
嫁接到马哈利砧木上时ꎬ“大小脚”现象不明显[８０]ꎮ
“大小脚”现象在葡萄嫁接中亦有发生[８１]ꎮ 接穗与

砧木共同组成一个新的生长体ꎬ彼此之间相互影响ꎬ
共同促进植株的生长发育ꎬ提高抗逆性ꎬ达到优质高

产的目标ꎮ
３.２　 植物激素对砧穗的调控机制

激素在砧穗互作过程中起到重要的调控作用ꎮ
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砧穗植株间愈伤组织的形成、植株的性状表达均受

生长素(ＩＡＡ)、赤霉素(ＧＡ)、细胞分裂素(ＣＫ)、脱
落酸(ＡＢＡ)、乙烯 ( ＥＴ) 和茉莉酸 ( ＪＡ) 等激素调

控[８２￣８３]ꎮ
３.２.１　 生长素( ＩＡＡ)调控机制　 生长素(Ａｕｘｉｎｓ)在
砧穗互作中起核心作用ꎮ 吲哚￣３￣乙酸( Ｉｎｄｏｌｅａｃｅｔｉｃ
ａｃｉｄꎬ ＩＡＡ)直接参与细胞伸长、组织分化和胚胎发

育等过程[８４]ꎮ ＩＡＡ 还影响矿物质的吸收和接穗的

生长ꎮ 矮化砧木中ꎬＩＡＡ 减少能限制根系生长ꎬ从而

影响植株的发育[８５]ꎮ ＩＡＡ 的调节作用不仅限于自

身ꎬ还与其他植物激素(ＣＫ、ＧＡ 和 ＡＢＡ 等)协同调

控作物组织的分化和生长及器官发育[８６￣８７]ꎮ ＩＡＡ 还

在植株对逆境的胁迫响应过程中发挥重要作用ꎮ 韩

敏[８８]的研究结果表明ꎬ砧木可通过影响接穗中 ＩＡＡ
和 ＳＡ 的信号转导途径来影响其耐冷性ꎬ而接穗则

可能通过影响砧木的乙烯信号转导途径、细胞分裂

素信号转导途径和脱落酸信号转导途径来影响其耐

冷性ꎮ 苹果砧木 Ｍ.９ 显著降低接穗木质部汁液中

ＩＡＡ 的扩散速率ꎬ同时减少活性赤霉素 ＧＡ１ 含量ꎬ
抑制新梢伸长并促进休眠相关基因表达ꎬ从而增强

低温适应能力[８９]ꎮ 乙烯能加速嫁接体老化ꎬ抑制愈

合ꎬ而 ＩＡＡ 通过促进维管分化缓解乙烯的不利影

响[９０]ꎮ ＩＡＡ 通过直接调控维管重建、与多种激素协

同作用ꎬ影响砧穗的生长势、亲和性及农艺性状ꎮ
３.２.２ 　 赤霉素(ＧＡ)调控机制 　 赤霉素(Ｇｉｂｂｅｒｅｌ￣
ｌｉｎｓꎬ ＧＡ)对果树砧木和接穗的调控涉及生长调节、
愈合促进、代谢调控、环境适应以及果实品种改善等

多个方面ꎮ 这些作用不仅依赖于 ＧＡ 本身的水平和

分布ꎬ还受到砧木与接穗间激素信号传递、基因表达

调控以及环境条件的共同影响ꎮ ＧＡ 能够调节植物

内源激素(如 ＩＡＡ、细胞分裂素和脱落酸等)水平ꎬ
进而影响嫁接部位的愈合和植物整体的生长状

况[９１]ꎮ ＧＡ 通过与其受体 ＧＩＤ１ 蛋白结合ꎬ促进

ＤＥＬＬＡ 蛋白的降解ꎬ从而解除其对植物生长发育的

抑制作用[９２]ꎮ 在嫁接过程中ꎬＧＡ 通过促进细胞分

裂和伸长ꎬ进而促进茎部节间的伸长生长ꎬ影响接穗

的表型[９３]ꎮ 而在嫁接愈合过程中ꎬＧＡ 通过影响形

成层细胞的分裂和分化ꎬ促进嫁接部位的愈合以及

维管束的重建[９４]ꎮ 此外ꎬＧＡ 与油菜素甾醇(ＢＲ)协
同影响种子萌发、细胞伸长、开花等过程[９５]ꎮ 砧木

能通过调节 ＧＡ 水平ꎬ增强接穗番茄的抗旱能

力[９６]ꎮ ＧＡ 在植物应对盐胁迫和其他非生物胁迫的

过程中也发挥关键作用[９７]ꎮ ＧＡ 能够从接穗运输到

砧木ꎬ促进砧木中吲哚乙酸(ＩＡＡ)的积累ꎬ从而影响

砧木的生长特性[９８]ꎮ 此外ꎬＧＡ 还能通过调节其他

激素(如 ＡＢＡ)的水平来影响砧木的生理反应ꎮ 因

此ꎬＧＡ 对砧木和接穗之间的调控是一个互相影响

的过程ꎮ
３.２.３ 　 细胞分裂素(ＣＫ) 调控机制 　 细胞分裂素

(Ｃｙｔｏｋｉｎｉｎｓꎬ ＣＫ)一方面能通过促进细胞周期中 Ｄ
型细胞周期蛋白 ＣｙｃＤ 的表达来调节细胞的分裂增

殖[９９]ꎬ另一方面还通过调节糖信号和激素互作延缓

叶片衰老[１００]ꎮ 矮化砧木中 ＩＡＡ 运输减少能抑制根

系生长ꎬ而 ＣＫ 供应减少则通过减少分枝来改变接

穗结构[１０１]ꎮ 果树植株通过调节 ＣＫ 合成与信号转

导ꎬ促进嫁接愈合及响应逆境胁迫[１０２]ꎮ
３.２.４　 脱落酸(ＡＢＡ)调控机制 　 脱落酸(Ａｂｓｃｉｓｉｃ
ａｃｉｄꎬ ＡＢＡ)可通过影响砧木和接穗的水分及养分吸

收、激素调节、应激响应等途径ꎬ调节嫁接植株的生

长和发育[１０３]ꎮ ＡＢＡ 可与生长促进激素协同调控嫁

接植株对盐胁迫的响应[１０４]ꎮ ＡＢＡ 通过调节细胞分

裂和分化ꎬ促进砧木与接穗接口处愈伤组织的形成

与融合ꎬ影响嫁接成活率ꎬ调控地上部分和地下部分

的生长发育[１０５]ꎮ 焦妍妍[１０６] 的研究结果表明ꎬ钾高

效基因型西瓜勇士作为接穗可以促进钾低效基因型

西瓜早佳 ８４２４ 根系的生长ꎬ提高钾吸收能力、ＡＢＡ
和 ＩＡＡ 内源激素水平ꎻ以钾低效基因型西瓜早佳

８４２４ 作为接穗则降低钾高效基因型西瓜勇士根系

的生长、钾吸收能力ꎮ
３.２.５　 乙烯(ＥＴ)调控机制 　 乙烯(Ｅｔｈｙｌｅｎｅꎬ ＥＴ)
能促进植物的次生组织生长ꎬ可诱导相关转录因子

促进维管细胞的分裂ꎮ 砧木和接穗之间的基因表达

差异以及乙烯信号的传递对于嫁接成功起着关键作

用ꎮ Ｈａｂｉｂｉ 等[１０７]研究结果表明ꎬ在嫁接过程中ꎬ砧
木和接穗之间会通过韧皮部传递分子物质(如 ｍＲ￣
ＮＡ、蛋白质)ꎬ这些物质可能通过乙烯信号通路影响

嫁接部位的愈伤组织形成、嫁接植株的生长发育以

及其对干旱、盐碱等逆境的响应ꎬ提高嫁接成活率ꎮ
果树嫁接中ꎬ砧木和接穗的遗传背景可能会影响嫁

接果枝果实中乙烯的合成ꎬ进而影响果实的风味、香
气和储藏寿命[１０８]ꎮ 乙烯与其他植物激素( ＩＡＡ、ＣＫ
和 ＧＡ 等)的协同作用能刺激细胞分化ꎬ促进维管束

的形成及木质部和韧皮部的重新连接、调控愈伤组

织的形成[１０９￣１１０]ꎮ
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３.２.６ 　 茉莉酸( ＪＡ) 调控机制 　 茉莉酸( Ｊａｓｍｏｎｉｃ
ａｃｉｄꎬ ＪＡ)通过调控细胞分裂、细胞壁重塑、防御基

因表达、次生代谢产物合成以及与其他激素互作等

多种机制ꎬ在果树嫁接过程中发挥重要作用ꎮ ＪＡ 与

受体 ＣＯＩ１ 结合ꎬ促进 ＪＡ￣Ｉｌｅ(茉莉酸异亮氨酸)的合

成ꎬＪＡ￣Ｉｌｅ 进一步激活转录因子ꎬ调控下游响应基因

的表达[１１１]ꎮ ＪＡ 还与其他植物激素(如 ＡＢＡ、ＩＡＡ、
ＳＡ 等)存在复杂的互作关系ꎬ共同影响嫁接植株的

生长发育和逆境调控ꎬ提高嫁接成活率[１１２]ꎮ Ｓｕｎ
等[１１３]研究认为ꎬＪＡ 和 ＡＢＡ 互作可以抑制愈伤组织

的形成ꎮ 进一步挖掘 ＪＡ 在果树砧穗之间的具体调

控机制ꎬ可以为果树嫁接技术的优化提供基础ꎮ

４　 研究展望

抗性砧木育种是国内外育种工作者的研究热

点ꎮ 砧木抗性机理和砧穗互作机制不断被探索和发

现ꎮ 嫁接对植株生长和果实产量和品质的影响已有

广泛研究ꎮ 砧穗之间植物激素、营养物质和遗传物

质的交换ꎬ在果蔬植株嫁接中均有初步探讨ꎮ 但砧

穗之间遗传物质交换的不稳定性[１１４]、物质交换如

何调控植株的表型和抗性[１１５]、表型和抗性改变是

否具有遗传效应ꎬ尚需要进一步的试验验证ꎮ
嫁接技术在多种果树生产中得到了广泛应用ꎬ

抗性较好的果树株系及微嫁接组合、适宜的嫁接方

法和培养条件得到了广泛研究[１１６]ꎮ 近年来ꎬ试管

微嫁接技术在苗木脱毒、果树检疫、植物病毒快速检

测、果实品质提高等方面得到广泛应用ꎮ 目前ꎬ单子

叶植物微嫁接的突破和微嫁接技术体系的建立已成

为下一步主要的研究方向ꎬ这些工作对根诱导、试管

苗活力恢复及植物种质资源保护至关重要[１１７]ꎮ
目前果树抗逆性的研究主要集中在砧木与接穗

之间的响应及互作调控机理ꎬ但对嫁接植株的成活

机理、不同砧穗组合对苗木抗逆性提高机制、砧穗互

作分子机制和信号通路等研究仍较有限ꎬ尚需进一

步挖掘与探索ꎮ
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