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Abstract 
Drought and low temperature are two important environmental stress factors in apple production 
in China, while dwarfing rootstocks show significantly impact on growth, yield and fruit quality 
formation of apple trees. Nowadays, high-efficiency intensive cultivation by using dwarfing roots-
tocks is the development trend of the world apple industry including China. In this paper, the me-
thods of materials treatment, indicators measuring and the resistance evaluation in drought, cold 
resistance studies over the years are summarized systematically. Binding to the resistance me-
chanisms studies in model plants, both physiology and molecular mechanisms of drought, cold re-
sistance of apple dwarfing rootstocks are reviewed. Summary analysis of evaluation and mechan-
ism research in stress resistance will provide a reference for screening and evaluation of apple 
dwarfing rootstocks, and establish theoretical bases for new variety cultivation. 
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摘  要 

干旱、低温是影响我国苹果生产的主要逆境因素，苹果矮化砧木直接影响着树体的生长发育、产量及果

实品质的形成。苹果矮砧集约栽培已经成为世界栽培的发展方向，也是我国苹果产业的发展趋势。本文

对苹果砧木抗旱、寒研究方法、试验材、相关指标测定和抗旱、寒性综合评价等方面进行了系统总结，

并结合模式植物的抗性机理研究，对苹果矮化砧木抗旱、寒生理及分子机理研究进行了综述，为苹果矮

化砧木的抗旱、寒筛选、评价和利用及新的矮化砧木培育提供理论依据和参考。 
 
关键词 

苹果矮化砧木，抗逆性，育种，基因工程 

 
 

1．引言 

我国是世界第一苹果生产大国，栽培面积和产量分别占世界的52%和4% (联合国粮农组织FAO，2013
年统计)，同时苹果也是我国果树栽培面积最大、总产量最高的树种。苹果矮砧集约栽培已经成为世界栽

培的发展方向，也是我国苹果产业的发展趋势[1] [2]。我国自 20 世纪 60 年代开始引进英国的 M 和 MM
系、美国的 MAC 系和 CG 系、波兰的 P 系、原苏联的 B 系等，70 年代全国曾掀起研究和推广的高潮，

由于砧木生态适应性、砧穗组合和栽培技术不配套等多种因素，仅有少量保留下来。近几年来，随着欧

美国家苹果矮化新砧木的培育及在生产中的广泛应用，我国的苹果矮砧栽培再次掀起高潮，由于我国苹

果种植主要集中在环渤海丘陵和西北干旱和半干旱区域，加之全球气候变暖导致的异常气候发生频率增

加或强度加大等因素，倒春寒、霜冻及干旱性天气呈明显增多趋势，使苹果生产遭受了重大损失[3] [4]，
苹果矮化砧木的抗旱、寒(抽条)问题已经成为制约我国苹果矮砧集约栽培的关键问题之一。本文就苹果矮

化砧木抗旱、寒研究进行综述，为苹果矮化砧木的生态适应性研究、区域选择等提供借鉴和参考。 

2．抗旱、抗寒性研究方法 

苹果砧木抗旱、寒评价的方法可分为田间自然条件和人工控制条件两种途径。前者简单易行，最为

接近生产实际情况，通过旱季、越冬后的生长表现即可对树种的抗旱、抗寒能力进行评价，但这种方法

时间周期长，需要进行多点、多年的试验研究。人工条件控制法是通过人为控水、控温或模拟极端气候

条件，以研究单因素或多因素逆境对矮化砧木生长发育的影响，该方法需要有一定的试验设施条件，并

对试材的树龄、物候期、砧穗组合和生长一致性等有较高要求。两种处理方法各有优缺点，前者气候条

件不可掌控，试验周期长，但直接反应树种在生产中的表现；后者试验条件下的评价结果与实际生产中

的表现不尽完全一致，但试验周期短，适于做初步评价。两种处理方法的采用需要因地制宜，综合考虑

实地条件。 

2.1. 抗旱性处理 

1) 自然干旱法。试验要求选取长势整齐、健壮的植株每盆定植 1 株，并要防止根系扎入土壤吸水，

在防雨棚下进行自然失水，并以人工正常浇水植株为对照[5]。该方法不能准确控制土壤含水量，但操作

简单，适宜用作大量试材的抗旱性鉴定。 
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2) 定量控水法。盆栽人工控水是研究苹果砧木抗旱性的常用方法，可通过称重定量、TDR 表层式水

分探头或水势仪精确测定土壤含水量及水势[6]-[8]。土壤水分梯度一般设置为正常处理(70%~80%)、轻度

胁迫(50%~60%)、中度胁迫(35%~45%)和重度胁迫(30%以下)，并根据日失水量加以补充调节。 
3) PEG 渗透胁迫法。通过向水培、组培、外植体培养基质中加入不同浓度的聚乙二醇(PEG6000)增

加基质渗透势，设置不同渗透胁迫程度，模拟干旱以使植株受到失水胁迫[9]-[11]。PEG 渗透胁迫法适宜

做快速脱水胁迫检测，可对不同品种苹果砧木作粗略的抗性评价分级。 

2.2. 抗寒性处理 

1) 田间自然鉴定法。通过观察苹果砧木的越冬表现，结合越冬期间的气象条件对砧木的冻害情况进

行调查，该方法简单易行，在自然低温下直接反应砧木的抗寒性。但试验较大程度上受地域和气候条件

限制，往往需要在不同地域进行多年观察才能确凿反应出砧木的抗寒能力[12] [13]。 
2) 人工低温冷冻法。在冬季苹果砧木进入休眠期后，选取充分成熟、芽眼饱满、粗度均匀一致的枝

条，去掉顶端向下截取 20-30cm 长的枝段，塑料包裹后在变温冰箱中进行梯度降温处理；降温速度一般

为 3~5℃/h，处理温度−15℃至−40℃，处理一定时长(8~12 h)后再逐步升温。人工低温冷冻法处理条件容

易控制，适宜用作大量试材的抗寒处理及初步的抗寒能力分级；在低温处理后通过电导率、酶活等推算

出半致死温度，后期再结合生产实际表现加以矫正。 
3) 人工气候室法。人工气候室是一种综合性控制环境条件的自动化设施，在不受外界环境条件干扰

下，借助自动空调装置模拟自然气候。在对盆栽砧木低温处理下，通过调节土壤含水量、风速、空气湿

度、光强等气象因子以模拟冬季或春季气候条件，不受季节限制地进行苗木的抗寒评价。此外，通过不

同气象因素的组合处理，分析各因素对砧木抗寒性的影响程度，可为田间低温下砧木的防寒保护提供借

鉴措施[14] [15]。 

3．抗旱、抗寒性相关指标的测定 

苹果矮化砧木的抗旱、寒强弱与地上部枝条和叶片的发育状态、营养物质含量、生理生化代谢和充

实度有密切的关系，并受到地下部根系的形态结构、类型、肥水吸收利用和分配的影响。筛选获得抗旱、

寒显著相关指标一直是砧木抗性育种的努力方向。关于苹果矮化砧木的抗旱、抗寒相关指标大体可分为

形态指标、生理指标和生产力指标。 

3.1. 抗旱性检测 

1) 旱害指数。自然或人为控水条件下，通过对矮化砧木在干旱下的旱害表现进行抗旱性评价。可分

为 4 个级别：0 级表现为正常生长，无旱害现象；1 级为轻度旱害，表现为叶片出现轻微黄化或萎蔫；2
级为中度旱害，叶片萎蔫，叶缘焦枯；3 级为重度旱害，大部分叶片焦枯，出现严重落叶；4 级为极度旱

害，枝条枯死。 
2) 电导率。植物细胞在一定程度逆境胁迫下，细胞膜结构受到破坏，细胞外渗物质增加从而引起电

导率的变化。在干旱胁迫下，苹果砧木叶片电导率与旱害指数呈极显著负相关，是评价砧木抗旱性的可

靠指标[16] [17]。 
3) 净光合速率。该指标检测用于反应植株在逆境条件下的光合能力，即抗旱生产力；净光合速率与

砧木旱害后的生长恢复及生物量的积累较为相关。 
4) 生化指标。生化指标的测定包括两类，一类为渗透调节蛋白、可溶性糖含量的测定，一类为抗氧

化酶活性的测定。适宜用作苹果砧木抗旱性指标的有可溶性蛋白、SOD、POD 活性及过氧化产物 MDA
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含量。在多种植物中，通常认为游离脯氨酸含量变化与多种抗性相关，但在苹果砧木中，是否适宜作为

抗旱性指标应视不同砧木品种具体测定选用。 
5) 生物量。主要包括树高、冠径、新梢生长量等，是对砧木抗旱能力的综合评价[5] [18]。生物量的

测定指标相对较多，可根据树龄、品种特性、试材处理方式等因素选用。 

3.2. 抗寒性检测 

1) 电导率。电导率的测定是检测砧木抗寒性的首要指标，在持续低温处理下，苹果砧木电导率随着

温度的降低表现为S型曲线上升，与砧木抗寒性呈显著负相关。 
2) 恢复生长法。试材经低温处理后，对其恢复正常生长条件下的愈伤产生、生根、萌芽等情况进行

统计，是鉴定树种抗寒性的常用方法。 
3) 组织褐变法。砧木枝条切面在低温处理下往往会出现不同程度的褐化，根据褐化程度与砧木抗寒

性的反比关系，从而量化砧木的抗寒能力。试验的切面部位(韧皮部、木质部、次生木质部)、低温后再处

理方式(光照、避光、沙藏、水培)、处理时长及褐化程度定量等在不同砧木品种抗寒性检测中有较大不同，

需根据测定经验具体限定[19] [20]。 
4) 生理指标。主要是结合水/自由水、可溶性蛋白、SOD酶活性及MDA含量的测定[21]。 
不同苹果砧木抗逆机理不尽相同，在抗逆检测方法上也有所不同。如不同苹果砧木在干旱胁迫条件

下，M9、MM106、泰山海棠、小金变叶中游离脯氨酸含量极显著上升，而雅江变叶、德钦海棠等游离脯

氨酸含量则无明显变化[22] [23]。此外，同一品种砧木在不同生长阶段下对逆境的生理反应也不尽相同，

如当植物由代谢旺盛的生长期转入休眠期时，体内结合水与自由水的比值升高，抗旱、寒能力增强，结

合水/自由水比例成为休眠枝条抗性的主要参考指标；而在萌芽期或生长期，植株代谢旺盛，自由水含量

上升，结合水与自由水比值下降，可溶性糖、蛋白含量及抗氧化酶活性成为抗旱、寒的主要因素[24] [25]。
因此，砧木抗逆性的评价需要先期通过较全面的抗性指标筛查，在特定生长时期、组织部位、选取适宜

的抗性指标进行测定才能更具有重复性、准确地评价抗逆能力。 

4. 抗旱、寒能力的综合评价 

采用多元统计方法将砧木多项抗性指标综合起来加以分析，从而将抗性能力的强弱量化成数值，更

加方便地评价品种间的抗性差异。苹果砧木抗旱、寒能力评价常用的统计分析方法有： 

4.1. 平均隶属函数法 

平均隶属函数法因其算法简单易懂而成为目前应用最为普遍的一种抗逆性的综合评价方法。通过计

算出各相关指标的隶属函数值，再取平均值即可用于反应试材的抗性强弱[11]。该方法计算值可用以反映

各指标统计下试材的综合抗逆能力，但不能反应出各抗性指标对试材抗性能力贡献的大小。 

4.2. 主成分分析法 

主成分分析法是将原始较多的测定指标转换为新的较少的综合指标进行分析，以避免因指标间存在

相关性而产生的数据信息偏差[22] [26]。主成分分析法获得的度量值在完成综合评价的同时，还可以给出

各指标对抗逆性的贡献率的大小，从而可以分析影响砧木抗逆性强弱的直接和间接因素。 

4.3. 聚类分析法 

聚类分析法主要用于对砧木抗性能力的分级评价。可以以平均隶属函数法或主成分分析法获得的度

量值进行聚类分析，还可将一项或两项测定指标值，如旱害指数、生长量、半致死温度等进行聚类分析。
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通过聚类分析可将试材分级为不抗旱、中等抗旱、抗旱；或弱抗寒、抗寒、强抗寒等级别[22] [27] [28]。 

5. 苹果砧木抗旱、寒分子机理研究 

在模式植物中，抗旱、抗寒机理研究已有较多报道，形态、生理、分子水平研究也已较深入。植物

体对抗旱、抗寒的调节可归纳为四种途径：渗透调节、抗氧化调节、胁迫蛋白调节和信号转导调节(表 1)。
各调节途径组分多、家族成员数量不等且在不同物种中抗性贡献不尽相同。随着更多物种抗旱、抗寒机

理研究的开展，发现多种调节组分在不同物种中的抗性功能呈现出多样性。如被广泛认为参与抗旱胁迫

的游离脯氨酸，在拟南芥、烟草、玉米等干旱胁迫下含量显著增加，而在草莓、柑橘及部分小麦品种中

与抗旱能力却无显著相关性。苹果砧木抗旱、抗寒机理的研究还很有限，在借鉴其他物种研究结果的同

时，还需要有大量的前期基础研究。 

5.1. 生理组分调节 

渗透调节研究中，苹果砧木的研究对象主要有游离脯氨酸、甜菜碱、壳聚糖和山梨醇。其中，检测

游离脯氨酸含量变化能否作为抗旱、抗寒指标的研究最为广泛。据报道，低温胁迫下，M26、SH12、新

疆野苹果等砧木中游离脯氨酸大量合成[21] [29]；干旱胁迫下，除雅江变叶、德钦海棠外，楸子等砧木品

种中游离脯氨酸的合成受干旱诱导，但诱导强度、时间与抗性的相关程度不尽相同[17] [22]。向碧霞(1995)
等通过检测电导率、SOD 活性、丙二醛(MDA)含量、气孔导度、游离脯氨酸含量等指标系统调查了 16
种乔化砧木的抗旱性，但结果显示脯氨酸含量变化与砧木的抗旱能力不存在显著相关性[17]。 

此外，通过內源调节或外施增加壳聚糖、甜菜碱或山梨醇等有机小分子浓度，提高细胞渗透势或抗

氧化能力能够增强砧木的抗旱、抗寒能力。但在渗透调节组分中，尚没有公认的与抗旱、抗寒性显著相

关的检测指标；且包括游离脯氨酸及其他渗透调节组分在内，在干旱、低温逆境中的含量变化，是属于

主动应答调节还是逆境伤害导致的结果，尚没有明确的研究结论。 
活性氧(ROS)是植物体遭受干旱、低温、病害等多种生物/非生物胁迫的防卫性反应，但同时过多活

性氧的产生亦使植物体自身受到氧化胁迫[30]-[32]。在干旱、低温胁迫下，苹果砧木活性氧含量迅速上升，

活性氧的清除能力在一定程度上反应了砧木的抗旱、抗寒能力[33] [34]。活性氧过氧化产物 MDA 含量与

砧木抗性呈显著负相关，是评价各种苹果砧木抗旱、抗寒能力最为稳定的重要指标[35] [36]。在植物体内，

活性氧清除系统包含多个组分，主要有超氧化物歧化酶(SOD)、过氧化氢酶(CAT)、抗坏血酸过氧化物酶

(APX)、谷胱甘肽还原酶(GR)、谷胱甘肽过氧化物酶(GPX)和脱氢抗坏血酸还原酶(DHAR)六大酶系，活

性氧的清除是多种酶系的协同作用(图 1) [37]-[39]。在轻度或短期水分胁迫下，苹果砧木 SOD 活性呈上

升趋势, 而在严重或长期胁迫条件后期则出现下降走向，综合表现为抗旱性强的品种较抗旱性弱的品种 
 
Table 1. Regulation pathway and major components in fruit trees under stress conditions 
表 1. 果树逆境调节途径及其主要组分 

渗透调节 
Osmotic regulation 

抗氧化防御调节 
Antioxidant defense regulation 

胁迫蛋白调节 
Stress proteins regulation 

信号转导调节 
Signal transduction regulation 

游离脯氨酸 Free proline 超氧化物歧化酶(SOD) 胚胎发生后期丰富蛋白(LEA)水通 脱落酸(Abscisic acid, ABA) 

甜菜碱 Betaine 过氧化氢酶(CAT) 道蛋白(AQP) DREB1/CBF, DREB2 

海藻糖 Trehalose 抗坏血酸过氧化物酶(APX) 抗冻蛋白(AFP) bZIP, WRKY 

甘露醇 Mannitol 谷胱甘肽还原酶(GR) 磷脂酰甘油(PG) MYC/MYB 

无机离子 Inorganic ions 谷胱甘肽过氧化物酶（GPX） 脂酰基载体蛋白(ACP) ICE 
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Figure 1. The production and scavenging system of reactive oxygen species in plants [38] 
图 1. 植物体活性氧的产生及清除系统[38] 

 
能够维持较高的 SOD 活性，而 CAT 活性则呈双峰曲线变化。在抗旱能力相差较大的新疆野苹果和平邑

甜茶砧木的对比研究中，抗旱性较强的新疆野苹果 APX、GR、DHAR 酶活性本底水平及干旱诱导下的

上升幅度均高于抗旱性较差的平邑甜茶[40]。前人研究表明，干旱胁迫下抗旱性较强的砧木品种往往表现

出较高的抗氧化酶活性。 
苹果砧木在干旱、低温逆境条件下，各酶系活性/含量的上调先于渗透调节物质的积累。当活性氧含

量超出清除酶系的抗氧化能力时，细胞结构与功能的完整性受到破坏，各酶系活性、活性氧及MDA含量

迅速降低，而后脯氨酸、可溶性糖等含量开始上升。综合已有研究报道，本底水平的活性氧清除酶系是

苹果砧木应对逆境胁迫的第一道屏障，而游离脯氨酸、可溶性糖等渗透调节物质的含量变化更大程度上

是细胞遭受氧化胁迫的结果而非抗氧化过程的主动应答反应，活性氧清除酶系是苹果砧木抗旱、抗寒能

力的首要构成。 

5.2. 信号转导调节 

随着模式植物抗逆机制研究的日益深入，抗逆信号转导路径中越来越多关键组分功能得以阐明，从

信号感知、传递、基因调控、蛋白表达到生理生化机制的阐明，模式植物为果树抗逆机理的研究提供了

丰富的借鉴信息(图 2) [41] [42]。随着苹果基因组序列的公布，越来越多的以苹果砧木为试材的抗旱、抗

寒调控基因获得克隆。 
苹果砧木中，DREBs 家族广泛参与抗逆调控，DREB1/CBFs、DREB2 分别在抗旱、抗寒信号转导应

答中发挥功能[42]-[44]。Du 等通过对低温处理后苹果叶片基因的表达变化，证实 DREB1/CBFs 为受低温

诱导最为强烈的基因成员[45]。Zhao等检测了苹果基因组中 68个DREB家族成员，分别鉴定获得了干旱、

低温应答基因[43]。在 ABA 调控路径中，Kondo 等克隆获得了 ABA 合成关键酶基因 MdNCEDs 及 ABA
活性调节基因 MdCYP707A，并对其在干旱胁迫下的表达模式进行了分析[46]。此外，转录因子家族 MYB 
[47] [48]、bZIP [49]、MAPK [50]及信号组分 ICE [51]、LOS5 [52]等在植物抗旱、抗寒调节中起着重要作

用，并在苹果砧木中已有较多获得了克隆。相对于拟南芥、小麦等草本植物，苹果砧木中基因家族成员 
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Figure 2. Schematic representation of cellular signal transduction pathways 
between stress signal perception and gene expression and the cis- and trans- 
elements involved in stress responsive gene expression [42] 
图 2. 干旱、低温逆境下植物信号转导调节路径[42] 

 
数量更多，通过借鉴途径开展苹果砧木研究，难度在于如何从众多家族成员中鉴定出相应的主效基因及

对其功能的验证。 
除通过借鉴模式植物同源获得功能基因外，苹果砧木抗旱、抗寒研究通过消减杂交、转录组测序、

分子标记等方法也获得了较多原初抗性基因。Feng 等利用苹果数据库表达序列标签，调取了 bHLH 转录

因子家族，通过 RT-PCR 法鉴定出了低温胁迫应答成员[53]。Wang 等以楸子叶片为试材构建了干旱胁迫

下抑制消减杂交(SSH) cDNA 文库，分离获得了苹果属首个 RBP 家族抗旱相关基因 MpGR-RBP1 [54]。此

外，Wisniewski 等以嘎啦苹果为试材，分别进行干旱、低温处理，构建了叶片、韧皮部、木质部、根组

织的转录组文库，获得了大量干旱、低温调节基因，其中 20%为新发现基因[55]。以苹果栽培品种/砧木

为试材获得原初抗性基因，构建基于试材本身的信号转导路径，是促进分子标记技术从随机扩增向功能

基因标记转变的必要前期基础。同时，挖掘试材自身的功能基因进行遗传转化，将减少依赖源自拟南芥、

农杆菌、病毒、动物等外源基因改善砧木抗性的现状，避免物种间的基因交叉，减少转基因育种的安全

隐患和公众顾虑。 

6. 结语 

苹果矮化自根砧宽行密植栽培模式是现代苹果栽培的发展方向，相对于矮化中间砧，自根砧具有缩

短苗木繁育周期，矮化效果显著、树势整齐，早果丰产的特点。但同乔化砧相比，矮化自根砧抗逆能力

相对较差。多年来，我国对苹果砧木的抗旱、抗寒研究主要是针对乔化砧木的评价，对矮化砧的研究相

对较少，针对矮化自根砧木的抗性比较与评价工作尚处在起步阶段。筛选抗旱、抗寒性强的矮化自根砧

木是苹果栽培生产的发展要求，同时，抗旱、抗寒机理的研究也是砧木育种不可或缺的工作。抗性指标
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的选定及生理、分子机理的阐明一方面有利于从我国丰富的野生果树种质资源蕴藏中挖掘优良抗性性状，

另一方面分离、克隆拥有自主知识产权的抗性基因，在多基因聚合、功能基因组合筛选、无标记转化等

方面积累更多经验。苹果矮化砧木基础研究工作的开展将有利于丰富基因工程途径改良砧木抗性的资源

储备，完善分子辅助育种等现代生物技术在砧木育种工作中的应用，从而为苹果砧木抗性定向改良建立

可持续的发展基础。  
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