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香榧僵果调查与解剖学观察

王哲，吴诗涵，索金伟，吴家胜*

( 浙江农林大学 省部共建亚热带森林培育国家重点实验室，浙江 杭州 311300)

摘 要: 对香榧僵果发生情况进行研究表明，僵果主要发生在授粉受精后的幼果发育初期，种实膨大期僵

果内部萎蔫，组织降解。对香榧僵果发生的位置进行调查发现，位于枝条下端的对果容易发生双僵果，上端的

对果主要发生单个僵果，朝南方向僵果率最低，树体下方僵果率较上方低，总体位置效应不显著。
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香榧是红豆杉科榧树属雌雄异株的常绿乔木，

是经过无性繁殖选育出的产量高、风味好的优良栽

培品种［1］。香榧属于裸子植物门，没有真正的果

实，但由于其种实在形态上呈核果状，一般将其划

为坚果，称为种实。相对于其他的榧树类型，香榧

种实的种仁 ( 包含胚和胚乳) 含有丰富的油脂、
蛋白质、维生素等营养物质，香脆可口，具有很高

的保健、药用和综合开发利用价值［2-3］。香榧种实

具有绿色肉质假种皮，上有纵棱纹，外有白粉; 种

实呈长圆形或橄榄形，基部有宿存的苞鳞和珠鳞，

顶部有凸起的短尖头。假种皮内是骨质种皮、红色

膜质内种皮 ( 俗称种衣) ，胚乳具有褶皱，呈乳白

色至乳黄色［4］。
香榧种实发育成熟经历时间长，从授粉到种实

成熟需要跨年历时 17 个月，当年 4 月开花授粉后

至翌年 9 月采收前，树上可同时看到大小 2 种种实
( 小的是当年授粉的种实，大的是去年授粉的种

实) ，即所谓“二代果”现象［5］。香榧种实生长发

育大致可分为以下几个时期: 当年 4 月中旬左右进

行开花授粉，授粉后幼果包裹于苞鳞和珠鳞中，并

于当年 9—10 月完成受精，原胚形成［6-7］。此后，

幼果一直包裹于苞鳞和珠鳞中越冬，体积没有明显

增长，外观和质量上几无变化。直到翌年 4 月初，

种实开始启动细胞分裂和膨大，逐渐从种鳞中突破

出来; 5 月初幼果开始进入旺盛的生长期，含水率

开始上升，种实体积明显增大，种实内干物质的积

累也加快。在快速生长初期，种仁 ( 包含胚和胚

乳) 呈液体状，到 6 月中旬种仁呈凝胶状并逐渐

硬化; 7 月初至 9 月初是种实内部充实阶段，此时

种实的体积不再有明显变化，淀粉逐渐降解，油脂

含量不断升高。9 月初至秋分之间种实成熟，假种

皮由绿色转为黄绿色或淡黄色，有的假种皮开裂，

少量种实落地，此时便是采收时期［8］。人们长期

观察发现，香榧种实在发育初期会有大量种实无法

突破种鳞而停止生长，但仍宿存在结果枝上，这类

种实称为“僵果”。据调查，部分香榧林分僵果率

高达 95%，严重制约香榧产量，是当前香榧产业

发展的关键瓶颈因素，因此，对香榧僵果的研究十

分重要。对于香榧僵果的调查和研究还未见报道，

完善的观察是研究香榧僵果发生原因、提高香榧产

量的重要前提。对香榧僵果的调查和解剖学观察可

以为香榧种实发育研究提供参考，对促进香榧产业

持续发展具有重要意义。

1 材料与方法

1. 1 材料

于浙江省杭州市临安区浙江农林大学香榧种植

基地随机选取 5 株长势良好的香榧作为观测对象。
试验地为土质疏松、排水良好的山坡地，基地采用

统一的田间施肥管理，3 月中旬施入速效肥，9 月

中旬采果以后施用化肥和有机肥。
1. 2 方法
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1. 2. 1 香榧种实发育及僵果率调查

从 2018 年 4 月一年生枝上的营养芽抽梢、混

合芽开花开始到 9 月采收结束，每 3～5 d 观察香榧

种实生长发育变化，记录僵果发生情况。
1. 2. 2 败育香榧的组织切片观察

采集授粉后一年生和二年生枝条上的香榧僵果

各 6 对，按照常规石蜡制片法制片，观察胚珠结

构。具体方法如下。
固定。将香榧种实浸没于 FAA 固定液中固定

24 h。
脱水。固定好的香榧材料取出后用 70%乙醇

稍加 冲 洗， 再 依 次 用 50%、70%、85%、95%、
100%浓度梯度的乙醇浸没，100%乙醇重复 2 次，

以完全置换掉组织内的水分，每级 1 h。
透明。将脱水的材料依次用不同比例的乙醇、

二甲苯溶液 ( 2 ∶ 3、1 ∶ 1、1 ∶ 2) 浸没，再用纯

二甲苯浸没 2 次，每级 1. 5 h，使组织中乙醇完全

被二甲苯替代从而透明。
浸蜡。将材料取出，转入到带刻度的 50 mL 离

心管，从不同比例的二甲苯和石蜡的溶液逐步过渡

到纯蜡，使材料中的二甲苯完全被石蜡置换。
包埋。将熔化的纯蜡倒入小纸盒中，将小纸盒

置于冰水上，再将材料放入小纸盒，使用加热过的

镊子调整材料位置，待小纸盒中的石蜡表面凝固后

压入水中冷却。
修蜡。将蜡块中材料周边的蜡修整为长方体，

材料隐约可见。
切片。将材料置于 Leica RM2235 全自动切片

机蜡座上，切出蜡带，切片厚度 7～8 μm。
黏片。在干净的载玻片上加入 1%明胶 1 滴并

涂匀，加入数滴展片剂 ( 2% ～ 4%甲醛溶液) ，将

材料截断后平置于载玻片上，将载玻片置于 42 ℃
烤片机上烘烤，2 min 后用吸水纸吸干水分，再烘

烤 2 min，装入切片盒中。染色前烘箱 37 ℃继续烘

烤 1～2 d。
脱蜡。按 100%二甲苯 1→100%二甲苯 2→1 /2

二甲苯+1 /2 乙醇→100%乙醇 1→100%乙醇 2→
95%乙醇→85%乙醇→75%乙醇→50%乙醇→35%
乙醇→蒸馏水的顺序依次浸没，每级 5 min。

染色。采用番红与固绿色法。番红用 1%的水

溶液，固绿用 0. 5%的乙醇液，番红染色时间 2 ～
4 h，固绿染色时间为 20 s。
1. 2. 3 香榧僵果发生的位置效应

随机选取 247 根香榧一年生枝条，将枝条分

为上、中、下 3 段，从最靠近主枝的对果位置开

始，依次编为 1 ～ 11 号，统计不同位置形成不同

类型对果的频率，计数不同类型对果数目。随机

选取香榧二年生枝条，按其在树体上所处位置的

高度分为上、下二类枝条，按树体朝向分为东、
南、西、北四类枝条，按僵果数与幼果总数之比

统计僵果率。

2 结果与分析

2. 1 香榧种实败育的观察

在香榧种实发育过程中，僵果始于授粉后翌年

的 4 月下旬，在部分种实迅速膨大的同时，部分种

实停止生长，在体积上有明显差异。僵果主要发生

在种鳞裂开时期和胚珠突破初期，有些僵果的种鳞

不会裂开，有些僵果的种鳞裂开，但胚珠的高度不

会超过种鳞。香榧僵果按照对果的数目可分为双膨

果、单僵果和双僵果 3 类，僵果数目依次为 0、1、
2，具体见图 1。

图 1 一年生枝条和二年生枝条上的双僵果、单僵果和双膨果

2. 2 香榧雌花和种实发育阶段败育的组织观察

如图 2 所示，香榧僵果自 4 月初开始，其幼果

珠心组织萎缩，同时僵果细胞显示出更多的红色，

表明木质化程度更高。5 月初正常发育种实的胚乳
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发育良好，体积增大，胚乳细胞丰富饱满; 而僵果 无胚乳分化，萎蔫，内部组织降解。

图 2 一年生枝条和二年生枝条上僵果结构

2. 3 香榧种实败育的位置效应

不同类型对果在枝条上的分布如表 1 所示。在
247 根一年生枝条上，共有双膨果 158 对，单僵果
753 对，双僵果 690 对，比例分别是 10%、47%、
43%。在 1 号位置上，双膨果、单僵果和双僵果的

数目 依 次 为 44、118、85， 频 率 依 次 为 0. 178、
0. 478、0. 433。从每对果的位置来看，2 号位置的

双膨果数目最少，双僵果数目最多; 从对果在枝条

上的位置来看，枝条下端的双僵果数目最多。

表 1 一年生枝条上香榧不同类型对果的分布情况

位置 编号
双膨果 单僵果 双僵果

果数 频率 果数 频率 果数 频率

下 1 44 0. 178 118 0. 478 85 0. 433
2 12 0. 049 97 0. 399 134 0. 551
3 24 0. 099 97 0. 402 120 0. 498

中 4 26 0. 112 114 0. 489 93 0. 399
5 22 0. 102 103 0. 477 91 0. 421
6 22 0. 125 90 0. 511 64 0. 363

上 7 15 0. 109 67 0. 485 56 0. 406
8 9 0. 106 43 0. 506 33 0. 388
9 6 0. 171 16 0. 451 13 0. 371
10 0 － 9 － 1 －
11 0 － 0 － 2 －

注: －表示由于样本太少而未统计频率。

不同方位和不同单株二年生枝条上僵果率情况

如表 2 所示，统计幼果总数 5 571 个，各方向至少

统计 1 200 颗，平均僵果率为 89%，朝南的僵果率

最低，下方僵果率比上方低。

表 2 不同方位二年生枝条上香榧僵果率
树体
方位

僵果率 /%
东上 东下 南上 南下 西上 西下 北上 北下

树 1 88. 3 86. 5 82. 7 86. 6 84. 2 87. 0 86. 7 85. 7
树 2 94. 1 87. 3 94. 2 85. 2 96. 0 88. 6 90. 3 91. 0
树 3 92. 5 90. 1 89. 6 88. 1 87. 1 90. 6 89. 0 86. 4
树 4 89. 2 90. 6 93. 1 91. 0 90. 7 89. 7 92. 7 93. 4
树 5 89. 2 93. 4 84. 6 84. 8 89. 0 87. 2 84. 7 83. 9
平均 90. 5 89. 6 88. 8 87. 2 89. 4 88. 6 88. 7 88. 1

3 小结与讨论

种实败育是植物普遍存在的一种现象，导致败

育的因素包括授粉受精不良，营养缺乏，环境胁迫

等［9］。授粉期的珠心败育是授粉不良导致的，目

前通过人工授粉已经可以显著提高香榧授粉期的挂
果数量［10］。香榧种实败育 ( 僵果) 主要发生在幼

果开始膨大时，此时僵果率很高。本次观察到的僵

果率达 89%，对香榧产量有很大影响，同时也表

明香榧还有很大的增产空间。已有田间试验发现，

通过在香榧花期和幼果期喷施提高细胞活性的植物

生长调节剂能有效提高香榧产量［11］，但是幼果期

具体的调节机制还有待进一步研究。
通过对香榧僵果发生的位置调查发现，位于枝

条下端 ( 基端) 的对果容易发生双僵果，上端的

对果主要发生单个僵果; 朝南方的僵果率最低，树

体下方僵果率比上方低，但总体上差异不显著，位

置效应不明显。有研究发现，光照是气候因子中影

响香榧产量的主要因素［12］，同时光合同化物对于
植物种实的正常发育至关重要［13］。因此，枝条下

端 ( 基端) 对果双僵果更多发生可能是由于遮挡

导致的光照相对不足，朝南方向枝条上僵果率较低

可能是朝南方向光照更充足所致。
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梨黑斑病、高感梨黑斑病 4 个类群。莱克拉克、威

宁大黄聚为一类，病情指数最高，叶片发病率为
100%，为高感梨黑斑病品种; 海兰特、阿巴特、
李克特、考密斯、哈依兰德聚为一类，病情指数
24. 75～32. 32，叶片发病率 90%以上，为感梨黑斑

病品种; 大巴梨、凯斯凯德、路易斯、秋洋梨、青

松、绿云、spalding、保 9、贵妃、砀山酥梨聚为一

类，病情指数 6. 67～15. 70，叶片发病率 37. 50% ～
73. 64%，为中抗梨黑斑病品种; 剩余保利阿斯卡、
盘克汉姆、巴梨、长把梨、雪花、早酥、金水 1
号、黄金、丰水、安梨、伏香等 79 份梨品种聚为

一类，病情指数在 5. 44 以下，叶片发病率 41. 67%
以下，为抗梨黑斑病品种。
2. 3 不同种类梨对黑斑病的田间抗性

由图 1、表 2 可以看出，新疆梨、秋子梨、白

梨均被聚类在抗和中抗梨黑斑病品种，可能是本身

抗病性较强，也可能与调查品种较少有关; 83. 3%
的砂梨品种属于抗性品种，尤其是日韩砂梨及近年

选育的砂梨品种普遍抗性较强，仅威宁大黄等老的

砂梨品种抗性较弱; 西洋梨抗性品种仅占 67. 5%，

15%属于感病和高感品种; 砂梨抗性整体强于西洋

梨; 种间杂交品种均被聚类在抗梨黑斑病品种上，

因此种间杂交是一个获得高抗黑斑病品种的途径。

表 2 不同种类梨对黑斑病的田间抗性比较

类型
各区间品种数量 /个 各区间品种比例 /%
R MR S HS R MR S HS

西洋梨 27 7 5 1 67. 5 17. 5 12. 5 2. 5

白梨 9 1 0 0 90. 0 10. 0 0 0

砂梨 15 2 0 1 83. 3 11. 1 0 5. 6

秋子梨 2 0 0 0 100. 0 0 0 0

新疆梨 1 0 0 0 100. 0 0 0 0

种间杂交品种 25 0 0 0 100. 0 0 0 0

注: R—抗性品种，MR—中抗品种，S—感病品种，HS—高感
品种。

3 小结

96 份梨品种黑斑病叶片发病率和病情指数差

异较大。采用欧氏距离聚类平均法连锁聚类分析被

分为抗梨黑斑病、中抗梨黑斑病、感梨黑斑病、高

感梨黑斑病 4 个类群。其中，莱克拉克、威宁大黄

为高感梨黑斑病品种; 海兰特、阿巴特、李克特、
考密斯、哈依兰德为感梨黑斑病品种; 大巴梨、凯

斯凯德、路易斯、秋洋梨、青松、绿云、spalding、
保 9、贵妃、砀山酥梨为中抗梨黑斑病品种; 保利

阿斯卡、盘克汉姆、巴梨、长把梨、雪花、早酥、
金水 1 号、黄金、丰水、安梨、伏香等 79 份梨品

种为抗梨黑斑病品种。不同种类梨对黑斑病抗性也

存在差异，砂梨整体抗性强于西洋梨，种间杂交品

种表现出对黑斑病较高的抗性，因此，种间杂交是

一个获得高抗黑斑病品种的途径。
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