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　　摘要：猕猴桃是世界上具有很高经济产值的果树之一。我国猕猴桃种植面积和产量虽均居世界首位，但果实品质
差、产量低、抗逆性差及嫁接亲和性不强等问题已成为猕猴桃生产的主要制约因素。嫁接是一项具有很高经济价值和

研究价值的无性繁殖技术，已成为良种化生产的重要环节，被广泛应用于果树苗木扩繁、新品种选育、品种抗逆改良等

方面，开展猕猴桃砧穗互作机制研究，对于砧穗组合的科学选择、实现猕猴桃优质高产具有重要意义。本文总结了多

年来猕猴桃砧穗互作对接穗生长势、果实产量和品质、接穗抗性（抗旱、抗涝、抗溃疡病）的影响以及砧穗嫁接的亲和

性、砧穗间信号转导机制等方面的相关研究成果；并指出目前猕猴桃砧穗互作研究中存在和亟待解决的问题，从栽培

技术、抗逆分子机制、砧穗间信号转导过程、遗传物质交流等方面展望了未来猕猴桃砧穗互作方面的研究重点，以期为

后续深入研究猕猴桃砧穗互作机制提供借鉴，也可为生产中猕猴桃嫁接繁殖砧穗的合理选择提供参考。
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　　猕猴桃属于猕猴桃科猕猴桃属，为浆果类多年
生落叶藤本植物。我国是猕猴桃的起源中心，种质

资源丰富，且具有多种形态变异，划分为５４个种和
２１个变种，共计７５个分类单元，且仅有尼泊尔猕猴
桃和日本白背叶猕猴桃在我国没有分布［１］。猕猴

桃风味独特鲜美，富含多种矿物营养、膳食纤维、维

生素 Ｅ和维生素 Ｃ等营养物质，具有抗突变、清肠
健胃等功效，被赋予“人间仙果”“维生素Ｃ之王”的
美誉［２］。随着猕猴桃产业迅速发展，我国猕猴桃栽

培面积和产量分别占世界总量的５３％和３８％，均位
于世界第一［３］。但由于栽培管理粗放，部分猕猴桃

产区仍面临着严峻挑战［４］。

嫁接技术为生产上广泛应用的无性繁殖方式

之一［５］。优良的嫁接体植株结合了砧木和接穗各

自优势而具有显著增益的效果，如提高产量、改良

果实品质、增强生物和非生物胁迫抗性等，采用嫁

接繁殖已成为良种化生产和实现优质高效栽培的

重要环节［６－７］。目前，在我国猕猴桃生产中，仍存在

因砧穗组合搭配不合理造成的组间不亲和、生长发

育不良、品质低、抗逆性差及结果晚等问题，严重限

制猕猴桃产业发展［８－９］。开展猕猴桃砧穗互作机制

的研究，并选取适宜的砧穗组合进行因地制宜的栽

培，对于深化猕猴桃理论知识、科学选择砧穗组合

和解决生产中实际问题有重要意义。本文对多年

来猕猴桃砧穗互作相关研究进行了系统阐述，旨在

为后期猕猴桃砧穗选择利用提供参考。

１　砧穗互作对园艺性状的影响

１．１　对生长势的影响
砧木对接穗生长发育影响的研究一直备受关

注［１０］。目前，生产上常用砧木对接穗进行矮化栽

培，使用砧木减少树体生长量，如苹果砧木通过嫁

接后引起接穗中激素间含量失衡，最终导致接穗品

种植株矮小，部分柑橘砧木嫁接影响接穗的树势和

冠幅［１１－１２］。崔丽红等在野生猕猴桃资源中培育出

优良品系Ｓ９８０１，发现该优良砧木嫁接后树势中庸
且便于控制树形，适用于南方地区栽培［１３］。也有研

究表明，猕猴桃砧木在进行不同方式嫁接后，新梢

的生长量均受到影响，进而影响干物质的积累［１４］。

刘杨等对不同砧木嫁接红阳猕猴桃的测定结果表
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明，不同砧木对接穗植株生长均有一定影响，以对

萼猕猴桃为嫁接体的新梢和主蔓直径最粗，显著高

于红阳猕猴桃／美味猕猴桃和红阳猕猴桃／中华猕
猴桃［１５］。Ｎｉｔｔａ等通过嫁接山梨猕猴桃、葛枣猕猴
桃和自根生长的海沃德猕猴桃测量的结果表明，不

同嫁接体的生长情况均受到较大影响［１６］。与以上

研究结果不同，某些砧木反而会增强接穗营养生

长，陈玉明等将对萼猕猴桃和美味猕猴桃砧木嫁接

东红、红阳、湘吉红３种猕猴桃品种，发现相比美味
猕猴桃，对萼猕猴桃砧木对接穗均有促进节间和叶

片生长等作用［１７］。此外，接穗对砧木根系形成也存

在影响，如柑橘、葡萄、大豆等植物的根系生长和砧

木发育均受到接穗的影响［１８－２０］。蒋桂华等以中华

猕猴桃和大籽猕猴桃为砧木嫁接布鲁诺猕猴桃品

种，通过对地上部接穗生长和地下部砧木根系发育

情况观察发现，大籽猕猴桃根系发育情况显著优于

中华猕猴桃砧木，布鲁诺／大籽猕猴桃的生长势强
于布鲁诺／中华猕猴桃［２１］。

１．２　对果实品质和产量的影响
砧木对果实品质和产量的影响一直是研究重

点。相关研究表明，苹果砧木对果实糖、酸、维生

素、矿质元素、酚类物质等营养含量产生了较大的

影响［２２］。葡萄砧木减弱树势的同时，也降低了单株

产量，但果品质量明显提高［２３］。猕猴桃砧木对接穗

品种果实内的营养含量有较大影响，且不同砧穗组

合的果实营养元素不同［２４］。高敏霞等以毛花猕猴

桃、美味猕猴桃和中华猕猴桃为砧木嫁接米良一号

的测定结果表明，美味猕猴桃砧木可促进米良一号

果实可溶性固性物含量的增加［２５］。李大卫等的研

究也得出同样结论，试验以团叶、梅叶大籽和对萼

猕猴桃为砧木嫁接四倍体黄肉猕猴桃金梅，对不同

砧穗组合产量和品质进行评测，结果表明，梅叶大

籽和对萼猕猴桃砧木对金梅的果实产量和品质均

有显著提高［２６］。李洁维等通过对１０种猕猴桃砧木
嫁接实美连续３年的产量测定，发现实美／桂海４号
砧穗组合的果实内含物丰富，品质优良，并且产量

也显著高于其他９种砧穗组合［２７］。Ａｔｋｉｎｓｏｎ等以９
种美味猕猴桃布鲁诺株系为砧木嫁接海沃德，通过

多变量分析方法进行评价，发现嫁接在布鲁诺株系

４的雄性砧木的植株在３年内产量显著提高［２８］。

２　砧穗互作对抗性的影响

２．１　抗旱性
猕猴桃根系含水量高且分布浅，地上部分叶面

积大和输导组织发达导致其蒸腾强烈，因此，猕猴桃

属于不耐旱型果树［２９］。然而，随着猕猴桃栽培面积

的增加，我国多地产区常遭到季节性干旱，严重威胁

果园建设的质量，阻碍了猕猴桃产业的发展。嫁接能

够提高接穗抗旱能力已在苹果、柑橘等多种果树中证

实，地下部砧木通过改变地上部接穗的气孔大小、水

势、生长发育等来增强植株对干旱的抗性［３０－３２］。因

此，选育耐旱性的猕猴桃砧木一直备受重视。

近年来，我国生产上广泛应用的猕猴桃砧木为

中华猕猴桃和美味猕猴桃，但２种砧木均对干旱胁
迫较为敏感［３３］。与中华猕猴桃和美味猕猴桃相比，

对萼猕猴桃的根系发达，对土壤适应能力强且有较

强的抗旱性，已作为砧木开始大量采用［９］。猕猴桃

在生长发育过程中易受干旱胁迫影响，且植株自身

的生理生化机制发生改变以适应干旱，如果在果实

膨大期出现干旱胁迫，则影响果实品质及产量。李

学宏等研究表明，猕猴桃在果实膨大早期出现干旱

胁迫，果实中碳水化合物和可溶性固形物含量减

少，果实膨大受阻，最终导致产量和品质下降［３４］。

陈健男通过评价４种猕猴桃砧木的抗旱性，发现包
括电导率、丙二醛、失水率、叶绿素、叶面积等１８个
抗旱能力相关指标发生改变，并利用隶属函数方法

对４种砧木的抗旱能力进行了综合排名，由强到弱
依次为葛枣 ＞金猕 ＞徐香 ＞脐红，结果表明，可以
将葛枣作为砧木进行嫁接来增强抗旱性［３５］。竺元

琦对４种中华猕猴桃和美味猕猴桃进行干旱和高温
抗性的研究，结果表明，其膜透性均发生变化，中华

猕猴桃耐高温干旱能力强于美味猕猴桃［３６］。

２．２　抗涝性
涝害对旱生植物生长具有显著抑制作用，给农

作物带来巨大经济损失。樱桃涝害的研究发现，耐

涝砧木能够降低活性氧（ＲＯＳ）含量，提高抗涝
性［３７］。桃树嫁接苗盆栽模拟涝害发现，淹水导致桃

树根系及叶片光合性能严重受损［３８］。猕猴桃属植

物根系为浅根系肉质根，对水分敏感，极不耐涝，随

着淹水胁迫时间的延长，猕猴桃根尖腐烂、变褐，最

后倒伏死亡［３９］。我国猕猴桃多数产区常遭受到季

节性涝害，加之部分产区土壤黏重，使得涝害极易

发生。如果能筛选出抗涝性强的砧木，对保证猕猴

桃经济年限意义重大［４０］。

以对萼猕猴桃作砧木进行多品种嫁接试验发

现，对萼猕猴桃具有抗涝、抗土壤瘠薄且生长势好

等特点［４１］。郭兴利等的研究结果进一步证实了对
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萼猕猴桃的抗涝能力，对萼猕猴桃砧木与优良猕猴

桃品种嫁接后，嫁接体具有很强抗涝能力，并保持

了优良性状［４２］。Ｂａｉ等将不耐涝接穗品种中猕２号
分别嫁接到对萼砧木、海沃德上，发现对萼为砧木

的砧穗组合表现出更高的光合效率及更稳定的渗

透调节能力，表明对萼砧木能提高嫁接体的抗涝能

力［４３］。张琛等对美味猕猴桃、中华猕猴桃和毛花猕

猴桃的耐涝性进行研究，结果表明，美味猕猴桃布

鲁诺抗涝性强于毛花猕猴桃华特和中华猕猴桃红

阳［４４］。王在明等的研究进一步证明，毛花猕猴桃的

耐涝性强于中华猕猴桃［４５］。在淹水胁迫时，一些光

合机制、渗透调节物质、膜透性及抗氧化机制等的

变化与抗涝性密切相关。分析美味猕猴桃和对萼

猕猴桃砧木嫁接中华猕猴桃红阳的淹水胁迫处理

发现，红阳／对萼猕猴桃膜透性呈先升高后平稳趋
势，且ＭＤＡ含量和 ＳＯＤ活性呈先上升后降低的趋
势结果，表明红阳／对萼猕猴桃耐淹性强于红阳／美
味猕猴桃［１７］。白丹凤等以耐涝资源对萼猕猴桃

ＫＲ２为砧木，以美味猕猴桃品种中猕２号为接穗进
行嫁接，研究发现，低氧胁迫下耐涝砧木能维持中

猕２号生长和光合能力，从而增强其耐涝性［３９］。

２．３　抗溃疡病
溃疡病是一类果树上常见病害。柑橘溃疡病

对大多数商品化柑橘品种产生严重威胁，不仅影响

柑橘的正常生长，也影响着柑橘产量和品质［４６］。葡

萄产区每年因溃疡病造成的损失可达２０％左右，严
重地区损失达５０％以上［４７］。溃疡病已成为南方部

分地区果树生产的重大障碍［４８］。猕猴桃细菌性溃

疡病被称为猕猴桃病害中的癌症，是由丁香假单胞

杆菌猕猴桃致病变种引起的细菌性病害，具有传播

快、难根治、易复发且毁灭性强等特点，是一类常见

的病害［４９］。

贺占雪等以抗溃疡病强的猕猴桃为砧木，以猕

猴桃主栽品种为接穗，通过田间抗性监测发现，抗

性强的砧木能有效提高接穗抗溃疡病能力，且嫁接

体对溃疡病抗性与生理指标、病情指标存在线性关

系［５０］。金吉林等以１０份野生猕猴桃为材料，选择
高抗材料为砧木，初步判定四萼猕猴桃和葛枣猕猴

桃可作为较好的抗溃疡病砧木材料加以选育利

用［５１］。为利用溃疡病高抗砧木增强生产上嫁接体

的抗病能力，许多学者进行了相关研究。石志军等

研究发现徐香猕猴桃抗溃疡性高于布鲁诺猕猴桃，

邵卫平等也得到一致的结论［５２－５３］。对抗溃疡病砧

木筛选及机制的研究结果表明，中华猕猴桃对溃疡

病属易感或中抗品种，其中红阳、金艳、脐红、金阳、

金霞、Ｈｏｒｔ１６Ａ、金桃、东红、楚红等属高感品
种［５１－５２，５４－５６］；华优、愧蜜、米良一号、翠玉、翠香、秦

美、晨光等属中抗品种［５２，５４－５５，５７］；徐香、金魁和华特

（毛花类）为高抗品种［５２，５５，５７］。但易盼盼等研究表

明，徐香为中抗品种，金魁为高抗品种［５５，５８］。因此，

推测可能不同区域独特的生态环境及不同的评价

指标，导致鉴定结果不同。国外学者也重视猕猴桃

溃疡病的研究，霍俊伟等对种质圃内２４个不同种类
３５００份猕猴桃材料进行抗溃疡病品种筛选，筛选出
了软枣、葛枣、黑蕊、大籽、紫果等溃疡病高抗猕猴

桃种质［８］。

３　嫁接体的亲和性及分子机制研究

３．１　嫁接亲和性
砧木和接穗间的亲和性是果树得以丰产的基

础，选择亲和性良好的砧穗组合是嫁接成活的关

键。我国嫁接技术最早应用于柑橘生产，砧穗间亲

和性影响到柑橘砧穗间的营养物质运输，进而影响

柑橘生长势、产量和品质［５９］。分析山核桃属间嫁接

亲和性发现，亲和性好的砧穗组合萌芽率高［６０］。研

究发现，荔枝嫁接后，嫁接亲和性强的砧穗组合能

够促进愈伤组织形成和生长发育并提高抗逆性［６１］。

一般而言，砧木和接穗亲缘关系越近，亲和力

就越强，嫁接成活率就越高。Ｌｉ等的研究证实了这
一点，该试验将６２个猕猴桃栽培品种嫁接到中华猕
猴桃砧木上，通过表型和组织学观察，发现猕猴桃

同源砧穗组合表现出较好亲和性，而异源砧穗组合

亲和性差［６２］。为研究不同猕猴桃砧穗组合的嫁接

亲和性，薛莲以葛枣猕猴桃为砧木，以海沃德、米良

１号、金魁、和１３－４为接穗进行嫁接亲和性测定，
发现金魁／葛枣猕猴桃的亲和力显著高于其他３个
砧穗组合，表现在接穗品种嫁接后成活率、保存率

和生长量的差异［６３］。叶开玉等以中华猕猴桃桂海

４号为砧木嫁接７种优良猕猴桃接穗，结果表明，红
阳／桂海４号成活率和保存率最高［６４］。抗旱砧木秦

美、ＭＸ－１猕猴桃嫁接农大郁香、农大金猕、海沃
德、脐红接穗，通过组织学观察，发现不同砧木嫁接

同一种接穗的砧穗组合中农大郁香／ＭＸ－１、脐红／
ＭＸ－１的亲和性优于农大郁香／秦美、脐红／秦美，
同一砧木嫁接不同接穗的砧穗组合中海沃德／ＭＸ－
１的亲和性最低，此外，该研究证实了砧穗间愈伤组
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织和形成层细胞形成的早晚与亲和力紧密相关［６５］。

王莉等以中华猕猴桃和美味猕猴桃实生苗为砧木，

以中华猕猴桃武植２号、通山５号和美味猕猴桃金
魁为接穗进行嫁接，发现成活率可达１００％，表现出
高度的亲和性［６６］。庞程等进行不同分类群砧木嫁

接试验，接穗采用其不同分类的优株，结果表明，中

华猕猴桃桂海４号嫁接中华猕猴桃砧木的成活率最
高，效果最好［６７］。

３．２　砧穗间信号转导机制研究
３．２．１　砧穗间信号交流　砧穗嫁接体中，砧穗间营
养物质运输及植物激素转导均受到相关基因调控，

通过韧皮部长距离运输物质和 ＲＮＡ在信号转导方
面作用成为研究热点［６８－６９］。葡萄、柑橘等果树韧皮

部的转录组分析结果表明，韧皮部内具有调控植物

营养代谢、信号转导、胁迫反应的非编码 ＲＮＡ和
ｍＲＮＡ［７０－７１］。在苹果上的进一步研究发现，嫁接后
长距离运输 ＲＮＡ分子 ＧＡＩｍＲＮＡ，通过长距离运输
引起叶片表型和接穗性状的改变［７２］。Ｄｕａｎ等发现
梨树的砧穗组合中 ＰｂｗｏｘＴ１通过韧皮部远距离运
输调控树形生长发育和树势平衡［７３］。

长距离传导信号物质对嫁接植株抗性也会产

生影响［７４］。为了解猕猴桃对果实熟腐病的抗病机

制，分别对低抗和高抗的猕猴桃砧穗组合进行转录

组比较分析，发现主要涉及钙调节、细胞壁修饰、抗

性蛋白、ＣＯＢＲＡ蛋白等潜在的防御基因，鉴定出转
录因子和发病机制相关蛋白的 ＤＥＧ在高抗品种中
的诱导水平高于低抗品种，揭示了２种抗性不同的
猕猴桃品种感染果实熟腐病的内在原因［７５］。

ＥＲＦ－ＶＩＩｓ通过膜相关蛋白 ＡＣＢＰ１／２定位于膜上，
在低氧环境下，ＥＲＦ－ＶＩＩｓ的 Ｎ 末端受阻，
ＥＲＦ－ＶＩＩｓ从膜上长距离运输至细胞核，触发其下
游响应缺氧基因的表达。在猕猴桃嫁接体中，分离

出的ＥＲＦ－ＶＩＩｓ成员有 ＡｄＲＡＰ２．３和 ＡｖＥＲＦ７３／７８，
在抗涝方面发挥重要作用［７６］。刘娇在东红猕猴桃

中分 离 出 ２个 ＥＲＦ－ＶＩＩｓ基 因 ＡｃＥＲＦ７４和
ＡｃＥＲＦ７５，发现在淹水处理后２个基因均显著上调，
并直接作用于 ＡｃＡＤＨ１启动子的表达响应涝害胁
迫，推测ＡｃＥＲＦ７４和ＡｃＥＲＦ７５也可能在砧穗间起到
调控作用［７７］。然而，２个基因在砧穗间的调控机制
如何，尚不清楚。

３．２．２　砧穗间遗传物质交换　由于砧木和接穗遗
传背景具有差异性，嫁接后砧穗间遗传物质是否交

换或基因互作的研究将有助于理解砧穗互作机制。

最早证明砧穗间有遗传物质交流的物种是拟南芥，

通过ＧＦＰ标记的拟南芥进行嫁接，发现 ｓＲＮＡ在嫁
接口两端均发生移动，并发生表观遗传修饰［７８］。此

后，在西瓜、番茄的嫁接试验中也进一步得到验

证［７９－８０］。植物嫁接后不仅呈现砧木和接穗所具有

的性状，且常呈现出中间性状，甚至产生新性状。

江毅为探究嫁接南瓜有性后代的遗传机制，通过农

艺性状调查，发现嫁接南瓜 Ｇ１代与接穗性状相比
出现了变异性状，而嫁接南瓜 Ｇ２代遗传了嫁接南
瓜Ｇ１代的变异性状，这一结果证明了嫁接有遗传
物质的交换，并可以后代遗传［８１］。猕猴桃砧穗间可

能也存在遗传物质交流现象，如５种猕猴桃砧木与
海沃德接穗均可能因存在遗传物质交换，使得萌芽

和开花特性发生改变［８２］。利用农杆菌介导法将 ｉｐｔ
基因转入猕猴桃，发现组织培养条件下的转基因苗

不易生根，而将ｉｐｔ转基因苗嫁接常规猕猴桃，发现
仅有５％嫁接苗成活，且所有砧穗组合在３个月后
出现叶片变小、节间缩短、腋芽数量增加等情况，表

明转基因嫁接苗引起猕猴桃表型改变［８３］。鲍文武

发现，猕猴桃嫁接有利于接穗生长和根系生长，推

测砧穗间可能有遗传物质交换［６５］。

４　展望

基于前述研究进展分析，可初步了解科学的选

择砧穗组合能够达到砧穗间相互增效的作用。但

受诸多因素影响，生产上仍会遇到砧穗组合亲和性

不强、品质差、产量低及抗性差等问题，与产业发展

对优良砧穗的需求尚存在很大差距。因此，根据区

域化要求，筛选或培育出优良砧穗组合，并制定和

革新与优良砧穗选育相配套的栽培技术，是支撑猕

猴桃产业发展的重点。

目前，关于猕猴桃嫁接体响应逆境胁迫的研究

多集中于形态和生理生化方面，而所有这些与抗逆

相关的形态和生理指标的变化最终由相关基因的

表达来调控。因此，未来应结合分子生物学层面对

抗逆机制进行研究，挖掘出猕猴桃砧穗组合响应逆

境胁迫的重要代谢产物和关键基因，加强响应逆境

胁迫关键基因的分离与鉴定，同时加强转基因工程

的研究，并分析其调控信号转导过程。将猕猴桃砧

穗抗性机制研究与育种创新紧密结合，对猕猴桃抗

逆性研究和生产具有重要意义。

嫁接亲和性不仅受解刨结构和愈合生理生化

的影响，也受到砧穗间遗传物质水平转移、基因、激
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素及酶类物质等诸多内因控制。目前关于亲和性

研究多集中在嫁接体的成活率、形态学及解刨学等

方面，未来需要进一步对猕猴桃砧穗愈合部的内源

激素调控方式、信号转导过程及分子水平等方面进

行研究。此外，可以结合砧穗间遗传物质交流情况

方面进行亲和性鉴定研究。
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ｇｒａｆｔｉｎｇｗｉｔｈｒｅｃｏｒｄ－ｙｉｅｌｄｃｕｌｔｉｖａｒｓ［Ｊ］．ＦｒｏｎｔｉｅｒｓｉｎＰｌａｎｔ

Ｓｃｉｅｎｃｅ，２０１９，１０：４４５．

［２１］蒋桂华，谢　鸣，陈学选，等．砧木对猕猴桃生长结果的影响

［Ｊ］．浙江农业学报，１９９８，６０（３）：５０－５１．

［２２］杜学梅，杨廷桢，高敬东，等．苹果砧木对嫁接品种影响的研究

进展［Ｊ］．西北农业学报，２０２０，２９（４）：４８７－４９５．

［２３］ＭａｔｔｉｉＧＢ，ＳｔｏｒｃｈｉＰ．Ｅｃｏｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌａｎｄｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅｂｅｈａｖｉｏｕｒｏｆ

Ｓａｎｇｉｏｖｅｓｅｇｒａｐｅｖｉｎｅａｓａｆｆｅｃｔｅｄｂｙｒｏｏｔｓｔｏｃｋａｔｈｉｇｈｐｌａｎｔｉｎｇ

ｄｅｎｓｉｔｙ［Ｊ］．ＡｔｔｉⅥ ＧｉｏｒｎａｔｅＳｃｉｅｎｔｉｆｉｃｈｅＳｏｉ，２００２，１１（５）：２３１－

２３２．　

［２４］ＴｈｏｒｐＴＧ，ＢｏｙｄＬＭ，ＢａｒｎｅｔｔＡＭ，ｅｔａｌ．Ｅｆｆｅｃｔｏｆｉｎｔｅｒ－ｓｐｅｃｉｆｉｃ

ｒｏｏｔｓｔｏｃｋｓｏｎｉｎｏｒｇａｎｉｃｎｕｔｒｉｅｎｔｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓａｎｄｆｒｕｉｔｑｕａｌｉｔｙｏｆ

‘Ｈｏｒｔ１６Ａ’ｋｉｗｉｆｒｕｉｔ（ＡｃｔｉｎｉｄｉａｃｈｉｎｅｎｓｉｓＰｌａｎｃｈ．ｖａｒ．ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）

［Ｊ］．ＴｈｅＪｏｕｒｎａｌｏｆＨｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒａｌＳｃｉｅｎｃｅａｎｄＢｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ，２００７，

８２（６）：８２９－８３８．

［２５］高敏霞，路喻丹，刘晓驰，等．不同类型砧木对米良１号猕猴桃

果实品质的影响［Ｊ］．东南园艺，２０２２，１０（３）：１６８－１７２．

［２６］李大卫，刘小莉，韩　飞，等．猕猴桃新型砧木对金梅猕猴桃果

实品质的影响［Ｊ］．果树学报，２０２３，４０（１０）：２１６０－２１６９．

［２７］李洁维，王新桂，莫　凌，等．美味猕猴桃优良株系 “实美”的

砧木选择研究［Ｊ］．广西植物，２００４，２４（１）：４３－４８．

［２８］ＡｔｋｉｎｓｏｎＣＪ，ＥｌｓｅＭＡ，ＴａｙｌｏｒＬ，ｅｔａｌ．Ｒｏｏｔａｎｄｓｔｅｍｈｙｄｒａｕｌｉｃ

ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙａｓｄｅｔｅｒｍｉｎａｎｔｓｏｆｇｒｏｗｔｈｐｏｔｅｎｔｉａｌｉｎｇｒａｆｔｅｄｔｒｅｅｓｏｆ

ａｐｐｌｅ（ＭａｌｕｓｐｕｍｉｌａＭｉｌｌ．）［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＥｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌＢｏｔａｎｙ，

２００３，５４（３８５）：１２２１－１２２９．

［２９］ＷｕＲＭ，ＷａｎｇＴＣ，ＷａｒｒｅｎＢＡＷ，ｅｔａｌ．ＫｉｗｉｆｒｕｉｔＳＶＰ２ｃｏｎｔｒｏｌｓ

ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌａｎｄｄｒｏｕｇｈｔ－ｓｔｒｅｓｓｐａｔｈｗａｙｓ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＭｏｌｅｃｕｌａｒ

Ｂｉｏｌｏｇｙ，２０１８，９６（３）：２３３－２４４．

［３０］尹鹏龙，田国杰，王祖光，等．６种苹果砧穗组合抗旱性评价

［Ｊ］．江苏农业科学，２０２３，５１（４）：１３３－１３８．

［３１］刘晓纳，徐媛媛，朱世平，等．不同柑橘砧木的耐旱性评价［Ｊ］．

果树学报，２０１６，３３（１０）：１２３０－１２４０．

［３２］Ｍａｒｔíｎｅｚ－ＣａｒｒａｓｃｏＲ，Ｓáｎｃｈｅｚ－ＲｏｄｒｉｇｕｅｚＪ，ＰéｒｅｚＰ．Ｃｈａｎｇｅｓｉｎ

ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅｄｕｒｉｎｇｔｈｅｃｏｕｒｓｅｏｆｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄａｎｄｉｎ

ｒｅｓｐｏｎｓｅｔｏｄｒｏｕｇｈｔｉｎＣａｓｕａｒｉｎａｅｑｕｉｓｅｔｉｆｏｌｉａＦｏｒｓｔ．ａｎｄＦｏｒｓｔ．［Ｊ］．

Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａ，２００２，４０（３）：３６３－３６８．

［３３］宋雅林，林苗苗，钟云鹏，等．猕猴桃品种（系）溃疡病抗性鉴定

及不同评价指标的相关性分析［Ｊ］．果树学报，２０２０，３７（６）：

９００－９０８．

［３４］李学宏，潘晓红，李　夏．高温干旱对猕猴桃生长发育的影响及

应对措施［Ｊ］．西北园艺，２０１７（３）：２４－２６．

［３５］陈健男．猕猴桃果实香气成分及其抗旱性、砧木耐涝性评价

［Ｄ］．杨凌：西北农林科技大学，２０１８：２２－３１．

［３６］竺元琦．猕猴桃高温干旱抗性研究［Ｊ］．湖北林业科技，１９９９，

２８（４）：１４－１５．

［３７］ＳｉｖｒｉｔｅｐｅＮ，ＥｒｔｕｒｋＵ，ＹｅｒｌｉｋａｙａＣ，ｅｔａｌ．Ｒｅｓｐｏｎｓｅｏｆｔｈｅｃｈｅｒｒｙ

ｒｏｏｔｓｔｏｃｋｔｏｗａｔｅｒｓｔｒｅｓｓｉｎｄｕｃｅｄｉｎｖｉｔｒｏ［Ｊ］．ＢｉｏｌｏｇｉａＰｌａｎｔａｒｕｍ，

２００８，５２（３）：５７３－５７６．
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［３８］王玉玲，周晨浩，肖金平，等．３个桃品种对淹水胁迫的生理响

应及耐涝性评价［Ｊ］．福建农业学报，２０２２，３７（１）：４９－５８．

［３９］白丹凤．猕猴桃耐涝种质资源筛选及生理机制研究［Ｄ］．北

京：中国农业科学院，２０１９：３－４．

［４０］米银法，霍玉娟，崔瑞红．低氧胁迫下锰对猕猴桃抗氧化系统的

影响［Ｊ］．科技导报，２０１５，３３（２２）：８３－８８．

［４１］段眉会，陈春晓．水杨桃作猕猴桃砧木行不行？［Ｊ］．果树实用

技术与信息，２０１９（４）：１３－１４．

［４２］郭兴利，魏远新，张振营，等．猕猴桃新型砧木水杨桃及其在河

南西峡的应用实践［Ｊ］．西北园艺，２０２２（３）：５８－６１．

［４３］ＢａｉＤＦ，ＬｉＺ，ＧｕＳＣ，ｅｔａｌ．Ｅｆｆｅｃｔｓｏｆｋｉｗｉｆｒｕｉｔｒｏｏｔｓｔｏｃｋｓｗｉｔｈ

ｏｐｐｏｓｉｔｅｔｏｌｅｒａｎｃｅｏｎｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌｒｅｓｐｏｎｓｅｓｏｆｇｒａｆｔｉｎｇｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎｓ

ｕｎｄｅｒｗａｔｅｒｌｏｇｇｉｎｇｓｔｒｅｓｓ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔｓ，２０２２，１１（１６）：２０９８．　

［４４］张　琛．三个类型猕猴桃品种实生苗对淹水胁迫的生理反应及

其耐涝性比较［Ｄ］．金华：浙江师范大学，２０１３：１９－２９．

［４５］王在明，张琼英，刘小明．中华和毛花猕猴桃抗性观察［Ｊ］．果

树科学，１９９６，１３（１）：２９－３０．

［４６］ＥｂｒａｈｉｍｉＺ，ＲｅｚａｅｉＲ，Ｍａｓｏｕｍｉ－ＡｓｌＡ，ｅｔａｌ．Ｖａｒｉａｔｉｏｎｉｎｔｈｅ

ａｇｇｒｅｓｓｉｖｅｎｅｓｓｏｆＸａｎｔｈｏｍｏｎａｓｃｉｔｒｉｓｕｂｓｐ．ｃｉｔｒｉｐａｔｈｏｔｙｐｅｓＡａｎｄ

Ａ ｏｎｔｈｒｅｅＣｉｔｒｕｓｓｐｅｃｉｅｓ，ａｎｄｅｐｉｐｈｙｔｉｃｇｒｏｗｔｈｏｎｓｏｍｅＣｉｔｒｕｓ

ｗｅｅｄｓ［Ｊ］．ＣｒｏｐａｎｄＰａｓｔｕｒｅＳｃｉｅｎｃｅ，２０２０，７１（３）：２６０．

［４７］ＬｉＸ，ＹａｎＪ，ＫｏｎｇＦ，ｅｔａｌ．Ｂｏｔｒｙｏｓｐｈａｅｒｉａｄｏｔｈｉｄｅａｃａｕｓｉｎｇｃａｎｋｅｒ

ｏｆｇｒａｐｅｖｉｎｅｎｅｗｌｙｒｅｐｏｒｔｅｄｉｎＣｈｉｎａ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰａｔｈｏｌｏｇｙ，２０１０，５９

（６）：１１７０．

［４８］Ｕ＇ｒｂｅｚ－ＴｏｒｒｅｓＪＲ，ＧｕｂｌｅｒＷＤ．ＰａｔｈｏｇｅｎｉｃｉｔｙｏｆＢｏｔｒｙｏｓｐｈａｅｒｉａｃｅａｅ

ｓｐｅｃｉｅｓｉｓｏｌａｔｅｄｆｒｏｍｇｒａｐｅｖｉｎｅｃａｎｋｅｒｓｉｎＣａｌｉｆｏｒｎｉａ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ

Ｄｉｓｅａｓｅ，２００９，９３（６）：５８４－５９２．

［４９］鄢明峰，李　诚，王园秀，等．奉新县猕猴桃溃疡病病原菌鉴定

［Ｊ］．江西农业大学学报，２０１９，４１（２）：２４３－２４８．

［５０］贺占雪，朱太富，李　欣，等．不同砧穗组合对猕猴桃溃疡病的抗

性差异及机制分析［Ｊ］．河南农业科学，２０２３，５２（１）：９５－１０７．

［５１］金吉林，罗　会，柏自琴，等．１０份野生猕猴桃属植物抗溃疡病

检测与砧木筛选［Ｊ］．现代园艺，２０２２，４５（２３）：８５－８７．

［５２］石志军，张慧琴，肖金平，等．不同猕猴桃品种对溃疡病抗性的

评价［Ｊ］．浙江农业学报，２０１４，２６（３）：７５２－７５９．

［５３］邵卫平，刘永立．猕猴桃实生苗抗性鉴定与砧木筛选［Ｊ］．安徽

农业科学，２０１５，４３（３５）：２１４，２４５．

［５４］刘　娟．猕猴桃溃疡病抗性材料评价及其亲缘关系的 ＩＳＳＲ聚

类分析［Ｄ］．雅安：四川农业大学，２０１５：１６－１９．

［５５］易盼盼，樊红科，雷玉山，等．猕猴桃抗溃疡病基因连锁 ＳＳＲ分

子标记初步研究［Ｊ］．西北农林科技大学学报（自然科学版），

２０１５，４３（４）：９１－９８．

［５６］张慧琴，毛雪琴，肖金平，等．猕猴桃溃疡病病原菌分子鉴定与

抗性材料初选［Ｊ］．核农学报，２０１４，２８（７）：１１８１－１１８７．

［５７］李　淼，檀根甲，李　瑶，等．不同抗性猕猴桃品种感染溃疡病

前后几种保护酶活性变化［Ｊ］．激光生物学报，２００９，１８（３）：

３７０－３７８．

［５８］李　聪．猕猴桃枝叶组织结构及内含物与溃疡病的相关性研究

［Ｄ］．杨凌：西北农林科技大学，２０１６：９－１５．

［５９］阮玉河．越南柑橘砧木抗旱性及与其主要品种嫁接亲和性初步

研究［Ｄ］．南宁：广西大学，２０１７：１０－１１．

［６０］唐艺荃，王红红，胡渊渊，等．山核桃属种间嫁接亲和性分析

［Ｊ］．果树学报，２０１７，３４（５）：５８４－５９３．

［６１］陶　旭．荔枝嫁接亲和性及机理的初步研究［Ｄ］．广州：华南农

业大学，２０２０：４３－４５．

［６２］ＬｉＤＷ，ＨａｎＦ，ＬｉｕＸＬ，ｅｔａｌ．Ｌｏｃａｌｉｚｅｄｇｒａｆｔｉｎｃｏｍｐａｔｉｂｉｌｉｔｙｉｎ

ｋｉｗｉｆｒｕｉｔ：ａｎａｌｙｓｉｓｏｆｈｏｍｏｇｒａｆｔｓａｎｄｈｅｔｅｒｏｇｒａｆｔｓｗｉｔｈｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｒｏｏｔｓｔｏｃｋ＆ｓｃｉｏｎｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎｓ［Ｊ］．ＳｃｉｅｎｔｉａＨｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒａｅ，２０２１，

２８３：１１００８０．

［６３］薛　莲．葛枣猕猴桃（Ａｃｔｉｎｉｄｉａｐｏｌｙｇａｍａ）耐涝性分析及嫁接亲

和性鉴定［Ｄ］．杨凌：西北农林科技大学，２０１８：２３－２５．

［６４］叶开玉，蒋桥生，龚弘娟，等．猕猴桃嫁接繁殖与砧木选择试验

［Ｊ］．江苏农业科学，２０１４，４２（１）：１３８－１３９．

［６５］鲍文武．猕猴桃抗旱砧木微嫁接亲和性研究［Ｄ］．杨凌：西北

农林科技大学，２０２０：２０－２７．

［６６］王　莉，王圣梅，黄宏文．猕猴桃属种间嫁接亲和性试验研究及

抗根结线虫砧木的初步筛选［Ｊ］．武汉植物学研究，２００１，１９

（１）：４７－５１．
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Ｓｃｉｅｎｃｅｓ，２０１９，２０（５）：１１８９．

［７７］刘　娇．ＡｃＥＲＦ７４和ＡｃＥＲＦ７５调控猕猴桃抗涝性研究［Ｄ］．杭

州：浙江大学，２０２２：２２－３４．
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ｕｓｉｎｇｔｈｅｉｐｔｇｅｎｅａｌｔｅｒｓｔｒｅｅａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＣｅｌｌ，Ｔｉｓｓｕｅａｎｄ

ＯｒｇａｎＣｕｌｔｕｒｅ，２０１１，１０７（１）：４５－５３．

唐思源，刘　欣，姚友礼．水稻内参基因的研究进展［Ｊ］．江苏农业科学，２０２５，５３（２）：７－１３．

ｄｏｉ：１０．１５８８９／ｊ．ｉｓｓｎ．１００２－１３０２．２０２５．０２．００２

水稻内参基因的研究进展

唐思源，刘　欣，姚友礼
（扬州大学江苏省作物遗传生理重点实验室培育点／农业部长江中下游作物生理生态与栽培重点开放实验室／

粮食作物现代产业技术协同创新中心，江苏扬州２２５００９）

　　摘要：实时荧光定量ＰＣＲ（ＲＴ－ｑＰＣＲ）技术可为目的基因表达水平提供较为准确可靠的检测结果，但量化目的基
因表达水平时需要使用内参基因来计算，因此，内参基因的选择合理与否会影响目的基因试验结果的准确性。理想的

内参基因应该在所研究生物体内的大多数细胞中具有一致的较高丰度的转录表达，且表达水平不受外界因素的影响。

实际上这些内参基因可能受物种、品种、发育阶段、器官以及处理条件等因素的影响而表达水平发生显著改变，从而影

响定量计算结果。随着转录组测序技术的大量应用和数据积累，候选内参基因的选择也不再局限于传统的经验内参

基因，利用公共数据库进行候选内参基因的筛选逐渐成为一种可能，因此，开展水稻内参基因筛选的相关研究具有重

要的实践应用价值。本文综述总结了内参基因的来源和后续的筛选与验证方法，以及近几年来水稻内参基因由传统

的管家基因向高通量测序数据中筛选出的适应水稻不同处理和组织的合适内参基因的转变，并对未来水稻内参基因

的研究方向进行了展望，旨在为提高水稻基因表达研究的准确性提供有价值的应用参考。

　　关键词：内参基因；ＲＴ－ｑＰＣＲ；水稻；基因表达
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　　水稻是我国最主要的粮食作物之一，同时也是
用于遗传和分子功能研究的模式单子叶植物。随

着水稻基因组被完整测序和分子生物学的发展，水

稻的重要功能基因不断地被鉴定、克隆和解析。对

目的基因的表达模式进行分析是了解目的基因特

点、功能和挖掘利用其潜能的最基础研究内容之

一，因此基因表达分析是分子研究中的重要基础手

段。由于基因表达在根本上是受转录水平调控的，

因此研究往往需要量化目的基因的转录水平，即其

ｍＲＮＡ的表达水平［１－２］。检测目的基因表达水平的

常用技术包括Ｎｏｒｔｈｅｒｎ印迹、原位杂交、实时荧光定
量ＰＣＲ（ＲＴ－ｑＰＣＲ）、微阵列和转录组测序。其中，
ＲＴ－ｑＰＣＲ由于其特异性强、灵敏度高、重复性好和
分析便捷与准确等优势，更频繁地用于量化目的基

因的ｍＲＮＡ水平。在对 ＲＴ－ｑＰＣＲ产物的定量分
析过程中，其定量量化通常通过循环数与选择的稳

定表达的内参基因的相对值来计算。因此，除非选

择了真正稳定表达的内参基因作为参考，否则特定

样本中目的基因的表达水平往往被高估或低估。

例如测量目的基因 ＰＩＦ３Ｈ在芍药花的不同发育时
期（花蕾期、初开期、盛开期、衰败期）的表达模式
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