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苹果和梨远缘杂交正常结籽率低的组织学研究
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摘　要　通过‘富士’苹果×‘金二十世纪’梨和‘金二十世纪’梨×‘嘎啦’苹果２个杂交组合对苹果和梨远缘杂交

正常结籽率低的现象进行了组织学研究。结果发现：‘富士’苹果花柱对‘金二十世纪’梨花粉生长的抑制作用主要

发生在花粉管穿过柱头进入花柱阶段，而‘金二十世纪’梨花柱对‘嘎啦’苹果花粉生长的抑制作用则主要发生在花

粉管在花柱中的生长阶段。‘富士’苹果×‘金二十世纪’梨组合杂种不正常发育的表现为种子败育；‘金二十世纪’

梨×‘嘎啦’苹果组合杂种不正常发育的表现为种子不饱满和畸形。苹果和梨花柱在气孔分布上存在差异。以上

这些可能是导致远缘杂交授粉过程困难、结籽率低的一部分原因。
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　　远缘杂交是果树育种的一种重要方法，通过集

合远缘品种的优势性状可以得到优良新品种。苹果

和梨作为北方的主栽果树，在生产和研究中也经常

进行远缘杂交。苹果和梨远缘杂交过程中存在着正

常结籽率低的问题［１５］长期阻碍杂交工作的顺利进

行，但针对这一问题的研究却并不多，并且现有研究

多集中于一种杂交形式，横向对比。本试验以苹果

和梨分别作为母本，对其正常结籽率低的问题进行

组织学研究，旨在找到２种杂交组合正常结籽率低

的原因和两者的差异，以期对今后的研究和生产提

供帮助。

１　材料与方法

１．１　试验材料

本试验设计２个杂交组合：‘富士’苹果（犕犪犾狌狊

犱狅犿犲狊狋犻犮犪ｃｖ．ＲｅｄＦｕｊｉＳｐｕｒ）×‘金二十世纪’梨
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（犘狔狉狌狊狆狔狉犻犳狅犾犻犪ｃｖ．ＧｏｌｄＮｉｊｕｓｅｉｋｉ）和‘金二十世

纪’梨（犘．狆狔狉犻犳狅犾犻犪ｃｖ．ＧｏｌｄＮｉｊｕｓｅｉｋｉ）×‘嘎啦’苹

果（犕犪犾狌狊犱狅犿犲狊狋犻犮犪．ｃｖ．ＲｏｙａｌＧａｌａ）。其中‘富士’

苹果选自北京市昌平区崔村果园；‘金二十世纪’梨

选自中国农业大学科技园。‘嘎啦’苹果花粉取自中

国农业科学院郑州果树研究所；‘金二十世纪’梨花

粉取自中国农业大学科技园。

１．２　试验方法

１．２．１　授粉

杂交组合‘金二十世纪’梨×‘嘎啦’苹果于

２００８年４月６日在中国农业大学科技园进行授粉。

杂交组合‘富士’苹果×‘金二十世纪’梨于２００８年

４月１４日在北京市昌平区崔村果园进行授粉。本

试验中以‘富士’苹果为母本的组合共授粉约１８００

朵花，以‘金２０世纪’梨为母本的组合共授粉约８００

朵花（部分花脱落）。

１．２．２　取样

取样自２个杂交组合各自授粉后２ｈ开始，其

中以‘金二十世纪’梨为母本的，分别于授粉后２、６、

１２、２４、４８、９６、１４４和１９２ｈ取样；以‘富士’苹果为

母本的，分别于授粉后２、４、１２、２４、４８、１２０和１６８ｈ

取样（由于天气原因２个杂交组合取样时间不完全

相同）。每次取３０朵花，剥取花柱和子房，立即用

ＦＡＡ固定液固定。

１．２．３　花柱压片及石蜡切片制作

花柱压片和石蜡切片的制作及观察参考文献

［６８］的方法。制作好的压片和切片使用 Ｏｌｙｍｐｕｓ

ＢＸ５１荧光显微镜进行观察并拍照。由于苹果花柱

较大，先对花柱进行部分拍照，然后利用 Ａｄｏｂｅ

Ｐｈｏｔｏｓｈｏｐ软件进行拼接。

１．２．４　花粉管长度测量及数量统计

花粉管长度使用ＯｌｙｍｐｕｓＢＸ５１荧光显微镜和

标准物镜测微尺 （长度１ｍｍ，最小单位１０μｍ）进

行测量。

花粉管数量统计，选取以‘富士’苹果为母本授

粉后１６８ｈ的花柱和以‘金二十世纪’梨为母本授粉

后１９２ｈ的花柱，统计自柱头向下，全长１／４、１／２、

３／４处和花柱底部的花粉管数量，每个时期选取３０

个花柱观察。

１．２．５　花粉萌发率统计

花粉萌发率、花粉萌发培养基及统计方法参考

刘珠琴［９］等方法。花粉置于室温培养５ｈ后用显微

镜观察并拍照。花粉萌发率统计时选取５个视野进

行统计。

１．２．６　正常结籽率计算

一定数量果实正常结籽率＝（一定数量果实中

正常种子数／果实中胚珠数）×１００％

１．２．７　数据统计

本试验所有数据均采用Ｅｘｃｅｌ软件进行统计学

分析。

２　结果与分析

２．１　结果及结种子情况调查

本试验中，‘富士’苹果×‘金二十世纪’梨组合

共得到１３９个果实，２４０粒杂交种子，其中，正常饱

满种子１５９粒，瘪种子８１粒，不发育的干瘪胚珠不

计入在内。平均每个果实包含１．７３粒种子，其中正

常种子１．１４粒，正常种子所占比例为６５．９％、正常

结籽率为１１．４％。而在同一果园随机选取的５０个

自然授粉的‘富士’苹果中，平均每个果实包含９．５４

粒种子，其中正常种子９．３２粒；正常种子所占比例为

９７．７％、正常结籽率为９３．２％。‘金二十世纪’梨×

‘嘎啦’苹果组合共得到１９７个果实，６５２粒杂交种

子，其中正常饱满种子１２３粒、不饱满种子４６５粒、

畸形种子１８粒、干瘪种子４６粒，不发育的干瘪胚珠

不计入在内。平均每个果实包含３．３１粒种子，其中

正常种子０．６２粒；正常种子所占比例为１８．７％、正

常结籽率为６．２％。而同一个果园中５０个自然授

粉的‘金二十世纪’梨，平均每个果实包含种子８．６４

粒，其中正常种子８．４０粒；正常种子所占比例为

９７．２％、正常结籽率为８４．０％。由以上数据可以看

出，远缘杂交组合的正常结籽率和正常种子比例都

低于相应母本自然杂交正常结籽率和正常种子比

例。由正常种子比例可以看出，‘金二十世纪’梨×

‘嘎啦’苹果组合对杂种发育的抑制作用强于另一

组合。

２个远缘杂交组合产生非正常种子的类型不

同。‘金二十世纪’梨×‘嘎啦’苹果组合的非正常种

子为发育不充分种子和畸形种子。与正常种子相

比，不饱满种子种胚结构完整，但整体偏小；畸形种

子是这一组合所独有的，整体呈球形、种皮表面存在

着刺状突起，种胚呈球形、子叶偏小、下胚轴偏短、胚

根不明显；干瘪种子很难剥取种胚。‘富士’苹果×

‘金二十世纪’梨组合的非正常种子为败育导致的瘪

种子。败育可以分为４种情况：一种是种胚结构完

整，子叶发生褐化；一种为种胚结构完整，但是子叶

０７
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干瘪，下胚轴褐化；第三种情况种胚仅残存部分褐化

子叶；最后一种为种胚结构完整，但整体褐化、偏小。

综上，本试验中苹果和梨远缘杂交出现正常结

籽率及正常种子比例低的一种可能原因是杂种的不

正常发育，并且２个杂交组合杂种不正常发育的程

度和方式不同。此外，由远缘杂交组合每个果实种

子数远少于相应母本自然杂交产生的种子数可以得

知，远缘杂交授粉受精可能不充分。

２．２　花粉萌发与花粉管生长情况组织学观察

由图１（ａ）和（ｂ）可以看到，‘金二十世纪’梨的

花粉于授粉后２ｈ开始在‘富士’苹果柱头萌发。萌

发后花粉表面形成３个凸起，并由其中一个凸起处

　　（ａ）～（ｈ）分别为梨花粉在苹果柱头萌发及花粉管生长情况：（ａ）和（ｂ）授粉后２ｈ；（ｃ）授粉后４ｈ；（ｄ）授粉后１２ｈ；（ｅ）授

粉后２４ｈ；（ｆ）授粉后４８ｈ；（ｇ）授粉后１２０ｈ；（ｈ）授粉后１６８ｈ。（ｉ）～（ｏ）分别为苹果花粉在梨柱头萌发及花粉管生长情况：

（ｉ）和（ｊ）授粉后１２ｈ；（ｋ）授粉后２４ｈ；（ｌ）授粉后４８ｈ；（ｍ）授粉后９６ｈ；（ｎ）授粉后１４４ｈ；（ｏ）授粉后１９２ｈ。（ｐ）苹果花柱气

孔；（ｑ）梨花柱气孔。（ｒ）梨花柱横截面；（ｓ）苹果花柱横截面，其中Ｅ：表皮层；Ｃ：薄壁细胞层；Ｔ：引导组织。

图１　‘富士’苹果和‘金二十世纪’梨远缘杂交花粉管生长及花柱组织学观察

Ｆｉｇ．１　Ｈｉｓｔｏｌｏｇｉｃａｌｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎｏｆｐｏｌｌｅｎｔｕｂｅｇｒｏｗｔｈｉｎｄｉｓｔａｎｔｓｔｙｌｅｓ

１７
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伸出花粉管。授粉后４ｈ花粉管在乳突细胞中伸

长，授粉后１２ｈ穿过柱头进入花柱（图１（ｃ）和（ｄ）），

授粉后２４ｈ花粉管生长到花柱前１／４处、授粉后４８

ｈ生长到花柱的１／２处、授粉后１２０ｈ生长到花柱

的３／４处，最终于授粉后１６８ｈ生长到花柱底部（图

１（ｅ）～（ｈ））。‘嘎啦’苹果花粉于授粉后１２ｈ开始

在‘金二十世纪’梨柱头萌发（图１（ｉ）和（ｊ）），萌发状

况与‘金二十世纪’梨花粉相似，但是花粉粒凸起较

小。‘嘎啦’苹果花粉管于授粉后２４ｈ生长到花柱

前１／４处、授粉后４８ｈ生长到花柱的１／３处、授粉

后９６ｈ花粉管生长到花柱２／３处、授粉后１４４ｈ花

粉管生长到花柱的３／４处，最终于授粉后１９２ｈ生

长到花粉管底部（图１（ｋ）～（ｏ））。由图２（ａ）可以看

出，‘金二十世纪’梨花粉在‘富士’苹果柱头先萌发，

并且花粉管在萌发后４８ｈ内生长速度较快，之后逐

渐减慢；而‘金二十世纪’梨×‘嘎啦’苹果组合花粉

在萌发后１２ｈ内花粉管生长速度较快，而后速度逐

渐下降，但是在授粉１４４ｈ之后花粉管生长速度又

有提高。

由图２（ｂ）可以看出，在相应远缘花柱中‘嘎啦’

苹果花粉管数量要多于‘金二十世纪’梨花粉管数

量，这种差异以花柱前１／４处最为显著。２个杂交

组合的花粉管数量都呈现出从柱头向花柱底部逐渐

下降的趋势，下降速度以花柱的前３／４较快。以花

柱３／４处统计，‘嘎啦’苹果和‘金二十世纪’梨花粉

管在相应的远缘花柱中分别下降了８３．３９％和

９０．８７％。需要说明的是‘金二十世纪’梨花粉的离

体萌发率（６８．８２％±７．６２％）要显著高于‘嘎啦’苹

果花粉的离体萌发率（２６．８５％±６．９６％），这说明

‘金二十世纪’梨花粉管进入‘富士’苹果花柱数量少

是由于花柱的抑制和阻碍作用导致的而非花粉本身

的原因。

显著性分析犘＜０．０５

图２　苹果和梨远缘杂交花粉在花柱中的生长及分布情况

Ｆｉｇ．２　Ｇｒｏｗｔｈａｎｄｎｕｍｂｅｒｏｆｐｏｌｌｅｎｔｕｂｅｓｉｎｄｉｓｔａｎｔｓｔｙｌｅｓ

　　综上，‘富士’苹果柱头对‘金二十世纪’梨花粉

萌发和伸入花柱的阻碍和抑制作用强于‘金二十世

纪’梨柱头对‘嘎啦’苹果花粉的阻碍和抑制作用。

而在花柱中段‘金二十世纪’梨对‘嘎啦’苹果花粉管

生长的阻碍和抑制作用却强于另一组合。综合考虑

花粉管萌发生长情况和每个果实中平均种子数可以

推定，在整个授粉受精过程中‘富士’苹果对远缘梨

花粉的阻碍作用要强于‘金二十世纪’梨对远缘苹果

花粉的阻碍作用。

２．３　花柱组织学观察

通过‘富士’苹果和‘金二十世纪’梨花柱横截面

石蜡切片（图１（ｒ）和（ｓ））可以看出，２种花柱在结构

上存在着较大的差异：‘金二十世纪’梨花柱为典型

的梨花柱，中间引导组织在花柱中所占比例较大，并

且引导组织中间细胞间隙较大；而‘富士’苹果花柱

的引导组织在花柱中所占比例较小，同时引导组织

细胞排列较为紧密，细胞间隙小。这一结构上的差

异，与花粉管在生长中所受的机械阻力密切相关：梨

花柱引导组织较大、细胞间隙较大，机械阻力相对较

小，可以给远缘花粉管生长提供相对充足的生长空

间；而苹果花柱引导组织细胞排列紧密、细胞间隙较

小，机械阻力相对较大。梨花粉管在长期的进化中
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适应了梨花柱相对较小的机械阻力，当其在机械阻

力相对较大的苹果花柱中生长时可能会较为困难。

这也可以从组织学水平解释本试验中苹果花粉管进

入梨花柱的数量要远高于梨花粉管进入苹果花柱数

量的现象。

除此之外，我们还发现在‘富士’苹果和‘金二十

世纪’梨的花柱上存在气孔，即花柱气孔（图１（ｐ）

和（ｑ）），并且气孔在苹果和梨柱头上分布的位置不

同。如图１（ｆ）和（ｍ）白色方框所示，‘富士’苹果花

柱气孔集中于柱头向下１ｍｍ区域，而‘金二十世

纪’梨花柱气孔集中于花柱基部，即柱头向下３／４处

左右。

３　讨　论

本试验发现以苹果和梨分别作母本的远缘杂交

组合在授粉过程和结种子情况上存在较大差异。虽

然‘富士’苹果×‘金二十世纪’梨组合正常种子所占

比例大，但其授粉过程存在较大阻碍，使得其获得种

子总数较少；而‘金二十世纪’梨×‘嘎啦’苹果组合

虽然授粉情况好于‘富士’苹果×‘金二十世纪’梨组

合，但在种子发育过程阻碍较大，虽然得到种子数较

多，但正常种子比例较低。由此可见苹果和梨远缘

杂交过程中抑制作用的整体性，即阻碍作用存在于

从受精到种子发育的整个阶段，不同杂交组合阻碍

作用发生的时间和部位可能有所不同，但结果都是

对远缘杂种的正常结籽率产生较大影响。针对２个

杂交组合的不同特性，可以有针对性的采取促进措

施：如对于授粉存在较大困难的‘富士’苹果×“金二

十世纪”梨组合，可以采取大量授粉或其他促进授粉

的措施提高正常种子数；而对于种子发育不正常的

‘金二十世纪’梨×‘嘎啦’组合，采取胚挽救措施效

率更高。需要说明的是，本试验中虽然‘富士’苹果

作母本的组合正常结籽率相对较高，但是考虑到授

粉的效率问题，可以认为以‘金二十世纪’梨作母本

在生产和育种上效率更高。

本试验中苹果和梨远缘杂交在授粉过程中的阻

碍主要体现在花粉进入远缘花柱困难和花粉管在远

缘花柱中生长困难。‘富士’苹果和‘金二十世纪’梨

花柱结构上存在着较大差异，这也可以部分解释为

什么二者对远缘花粉管生长阻碍存在差异。与研究

相对较多的苹果和梨自交不亲和现象相比，远缘杂

交不亲和与其存在明显不同：苹果和梨自交不亲和

授粉过程的阻碍多发生在花柱中前部，并且表现为

对花粉萌发和花粉管生长的强烈抑制，并最终导致

花粉管畸形和生长停止［１０１２］。而远缘杂交中我们没

有发现明显的花粉萌发抑制和花粉管畸形，并且，虽

然花粉管生长受到抑制，但总会有花粉管生长到花

柱底部，这说明远缘杂交在授粉过程中的抑制作用

较自交不亲和要弱。同时，在苹果和梨自交不亲和

研究中有ＳＲＮａｓｅ理论，认为花柱会抑制含有相同

等位基因花粉的萌发和生长。本试验中富士苹果基

因型为犛１犛９
［１３］、‘嘎啦’苹果为犛２犛５

［１４］，‘金二十世

纪’梨为犛２犛４
［１５］，同时苹果和梨中的ＳＲＮａｓｅ功能

具有一定的相似性［１６］。但是，本试验中富士苹果花

柱对‘金二十世纪’梨花粉的阻碍作用却强于‘金二

十世纪’梨花柱对‘嘎啦’苹果花粉的阻碍作用。这

说明，苹果和梨远缘杂交授粉过程中的抑制作用机

制与苹果和梨属内自交不亲和的机制不完全相同，

而其机理有待于进一步研究。此外，本试验第一次

提出了苹果和梨的花柱气孔，花柱气孔分布的不同

可能会导致花柱不同部位活跃程度以及气体成分的

不同，进而影响远缘花粉管生长，而有关这一结构在

花柱上的具体作用及其对授粉的确切影响也有待于

进一步研究。

４　结　论

苹果和梨远缘杂交过程中存在着正常结籽率低

的现象，这种现象是由从授粉受精到种子发育过程

中母本对远缘花粉萌发生长及远缘杂种生长发育的

阻碍抑制作用造成的。这种阻碍与抑制作用是进化

的结果，有助于保持物种的特异性，同时这种阻碍与

抑制作用又存在整体性，可能发生于从开花到受粉

受精再到种子发育的各各阶段，但其最终作用都是

阻碍正常远缘杂交种子的产生。并且这种阻碍作用

在苹果和梨２个物种间表现可能不同，了解这种阻

碍与抑制作用在特定物种中的特点，有助于有针对

性的克服这一困难，获得正常的苹果和梨远缘杂种。
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