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摘  要：核桃（Juglans regia）薄壳品种的裂果和露仁问题影响坚果及种仁的品质。为了研究果壳发

育与植物激素的关系，为调控果壳发育提供理论依据，以‘赞美’（厚壳类型）和‘辽核 2 号’（薄壳类

型）核桃为试材，通过 Wiesner 染色法研究其果壳的发育过程，对硬核关键时期的 IAA、GA、ZR 和 ABA

含量进行了测定；以‘清香’（中等壳厚类型）核桃为试材，用不同浓度 6-BA、GA3 以及 GA 合成抑制剂

多效唑（PAC）处理幼果，对成熟果实果壳外观形态、内部结构和组分进行了观察分析。结果表明：‘赞

美’和‘辽核 2 号’坚果硬壳发育分别始于花后 45 和 51 d，花后 60 d 坚果果壳均初步成型，此后果壳内

木质素逐渐沉积。硬核期内果皮的 GA、IAA、ZR 含量整体呈下降趋势，ABA 含量呈先降后升趋势。50 

mg · L-1 GA3 处理‘清香’幼果后，其果壳石细胞层和纤维化细胞层厚度增大，硬壳变厚，缝合线紧密度

增强，100 mg · L-1 PAC 处理使石细胞层、厚壁化细胞层和纤维化细胞层均减小，木质素和酚类物质含量

下降，硬壳变薄，缝合线紧密度下降；100 mg · L-1 6-BA 处理后坚果纵径、横径和棱径均显著变小，但果

壳结构并未改变。综上，‘辽核 2 号’坚果果壳发育晚于‘赞美’，50 mg · L-1 GA3 处理‘清香’后果壳（石

细胞层）增厚，而 100 mg · L-1 PAC 抑制果壳（石细胞层、厚壁化细胞层和纤维化细胞层）增厚，说明

GA 参与了果壳发育的调控过程；100 mg · L-1 6-BA 处理后坚果变小但果壳结构无显著变化。 
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Abstract：The dehiscent nut and incomplete hulls of thin-shelled walnut（Juglans regia）seriously 

influenced the quality of nuts and kernels. In order to explore the relationship between the development of 

nut shell and phytohormones，and to provide a theoretical basis for regulating the nut shell development. In 

this study，‘Zanmei’（thick-shell cultivar）and‘Liaohe 2’（thin-shell cultivar）walnut as material，the 

development of thin-shell and thick-shell nut shell was studied by Wiesner raction. IAA，GA，ZR and ABA 

contents were determined during the process of shell differentiation.‘Qingxiang’（moderate thickness shell  
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cultivar）walnut as material，the characteristic，structure and components of mature nutshell were evaluated 

after treated by 6-BA，GA3 and paclobutrazol（PAC，a specific inhibitor of gibberellin biosynthesis）at 

different concentrations during shell development. The results showed that the shell development of

‘Zanmei’and‘Liaohe 2’began at 45 days and 51 days after anthesis（DAF）respectively and the nut shell 

initially formed at 60 DAF，and then lignin within the shell deposited gradually. In pericarp，the GA，IAA 

and ZR content of decreased，and ABA content decreased firstly and then increased during the period of 

shell differentiation. 50 mg · L-1 GA3 increased the thickness of the stone cell layer and fiber-cell layer，

thickened the shell，enhanced suture force grade，and 100 mg · L-1 PAC decreased the contents of lignin 

and polyphenol with the thinner of sclereid layer，sclerenchymatous cell layer and fiber-cell layer. 100 

mg · L-1 6-BA treatment decreased the longitudinal diameter，transverse diameter and side diameter of nuts 

significantly，but there was no change in the structure of the shell tissue. Conclusion：Shell development of

‘Zanmei’was earlier than that of‘Liaohe 2’. For‘Qingxiang’，50 mg · L-1 GA3 increased the thickness 

of sclereid layer，and 100 mg · L-1 PAC inhibits the thickening of nut shell，indicating that GA is involved 

in the regulation of nut shell development. The nut became smaller after treated by 100 mg · L-1 6-BA，but 

there was no change in the structure of shell tissue. 

Keywords：walnut；shell；phytohormone；lignin 

 

长久以来人们多关注核桃种仁的品质与营养，往往忽视硬壳在核桃的生长发育、运输、漂洗甚

至贮藏过程中的重要作用（赵悦平 等，2007；Zhao et al.，2019）。 

核桃果壳是果实的内果皮，其发育过程是由分生组织分裂产生薄壁组织，再由薄壁组织木质化

形成石细胞（肖玲 等，1998），并逐渐沉积大量木质素，形成次生壁发达的厚壁组织。薄壁细胞木

质化是核桃果壳发育的重要环节。Zhao 等（2016）证实核桃果壳发育过程与木质素合成密切相关，

而植物激素在厚壁组织的形成及木质素的合成过程中具有关键作用（Zhao & Dixon，2011；Park et al.，

2015）。在烟草（Nicotiana tabacum）中超表达赤霉素（GA）合成相关基因 AtGA20ox 可增加木质化

导管的数量（Biemelt et al.，2004），超表达 PdGA20ox1 可增加杂交杨（Populus alba × Populus tremula）

的纤维含量（Park et al.，2015）；GA 处理可下调黄金梨（Pyrus pyrifolia Nakai）果肉中木质素合成

相关酶基因表达量进而降低果肉中木质素含量（Yang et al.，2015）。Mohr 和 Cahill（2007）的研究

表明脱落酸（ABA）可以抑制拟南芥抗病反应中木质素合成基因的表达，从而抑制木质素的合成；

GA 合成抑制剂多效唑（PAC）可提高小麦茎秆中木质素相关酶的活性，进而提高木质素的含量（陈

晓光 等，2011）。此外，通过改变 IAA/GA 的比值可调节彩叶草（Coleus blumei）中紫丁香基木质

素和愈创木基木质素的相对含量（Aloni et al.，1990）；罗自生（2006）认为 ABA/GA3 比值的变化

对于竹笋木质化起着关键的调控作用。研究植物激素对果实厚壁细胞形成及木质素合成的影响，有

利于揭示坚果果壳形成机制。  

有研究表明核桃果壳形成过程中薄壁组织可为种仁发育提供营养（Wu et al.，2009），并且果壳

结构与种仁商品品质密切相关（赵悦平 等，2007）。近年来，中国核桃尤其薄壳品种栽培面积迅速

增长，由于品种混杂，栽培管理不善，坚果果壳发育不良等问题频现，部分产区大量出现裂果露仁

现象，影响了坚果及种仁的商品品质（樊春芬 等，2010；牛广彦和李立颖，2016）。因此，探讨植

物激素与坚果果壳形成的关系，可为制定合理的生产措施，减少裂果及露仁的发生提供理论依据。  
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1  材料与方法 

试验地位于定州市小奇连村河北省定州德胜农林科技有限公司。选取厚壳（平均厚度 1.23 mm）

品种‘赞美’（赵书岗 等，2013）、中等厚度果壳（平均厚度 1.1 mm）品种‘清香’和薄壳（平均

厚度 0.7 mm）品种‘辽核 2 号’（张美勇 等，2008）为试材，树龄均为 8 年。选取无病，生长健壮

一致的‘赞美’和‘辽核 2 号’（二者物候期相近）各 5 株挂牌标记，2015 年从果壳分化期至采收

期采集果实用于木质素沉积变化研究，在果壳成形期（5 月 25 日至 6 月 15 日）每 3 d 采集 1 次样

品，用于果壳发育期内源激素测定。5 月 25 日选取生长健壮一致，无病的‘清香’植株树冠外围果

实，分别喷布 6-BA、GA3 和 PAC（多效唑，GA 合成抑制剂），各设 50、100 和 150 mg · L-1 3 个水

平，以清水为对照，滴水为度，单株小区，5 次重复。采收期（9 月 10 日）每个处理采摘 20 个果实，

用于果壳结构和成分的测定。 

取新鲜样品，用锋利刀片沿坚果缝合线方向纵切，采用 Wiesner 法检测木质素沉积变化（Alba et 

al.，2010）。IAA、GA、ABA 和 ZR 的测定参照刘丙花等（2008）的方法，木质素含量测定参照李

靖等（2006）的方法，多酚含量测定参照王岸娜等（2008）的方法，纤维素含量参照熊素敏等（2005）

的方法。坚果纵经、横径、棱径、硬壳厚度、缝合线紧密度采用赵悦平等（2007）的方法。果壳组

织观察采用冰冻切片法（Zhao et al.，2019），取坚果胴部硬壳，沿纵径方向切成 1.0 cm × 0.5 cm 小

块，置于 10%甘油中 4 h，用冰冻切片机（KEDEE KD-255，金华市科迪仪器设备有限公司）切片，

Olympus 显微镜（BH-2）观察，并测量果壳各部分结构。 

采用 Excel 和 SPSS 20.0 软件对数据进行方差分析及相关性分析。 

2  结果与分析 

2.1  核桃硬核期内果皮木质素的沉积 

由图 1 可以看出，果壳形成过程中内果皮的 Wiesner 染色有显著变化，即从无到有，由外至内，

由浅红至深红，从部分着色到整体着色，说明内果皮中木质素由外向内逐渐沉积，直到硬壳形成。5

月 25—28 日薄壳品种‘辽核 2 号’和厚壳品种‘赞美’均未被染色；5 月 31 日 （花后 45 d）‘赞

美’果顶（珠孔端）方向果壳顶部附近出现微红，‘辽核 2 号’胎座位置着淡红色，说明此时木质素

开始逐渐沉积；6 月 3—9 日可观察到在内果皮与中果皮交接位置出现淡黄色果壳，但木质素尚未出

现大量沉积，仅在坚果顶部和底端沉积，‘辽核 2 号’在 6 月 6 日（花后 51 d）果尖才出现微红，

说明‘辽核 2 号’果壳发育较‘赞美’略晚；从 6 月 12 日开始，‘赞美’的果壳完全呈现，木质素

由外向内开始加速沉积，此时坚果形状不再发生改变，‘辽核 2 号’坚果果壳轮廓也基本呈现；至 6

月 25 日，‘赞美’果壳呈鲜艳粉红色，说明此时已沉积大量木质素， 8 月 6 日，果壳逐渐增厚，8

月 20 日果壳明显增厚，且染色更深，说明在采收前仍然有大量木质素沉积，‘辽核 2 号’与之类似。

综上，‘辽核 2 号’果壳发育较‘赞美’晚，在成熟前其果壳染色相对‘赞美’较浅，这与该品种壳

薄的特点一致。 
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图 1  核桃内果皮中木质素沉积变化 

红色为木质素沉积位置。 

Fig. 1  Lignin deposition process in walnut pericarp 

Red section is the part of lignin deposition. 

 

2.2  核桃硬核期内果皮内源激素含量的变化 

鉴于 5 月 25 日至 6 月 15 日期间核桃果实内果皮从薄壁细胞转化为厚壁组织，并且木质素沉积

从无至有，故对该时期内果皮内源激素含量进行测定。由图 2 可知，厚壳品种‘赞美’和薄壳品种

‘辽核 2 号’内果皮中的 GA 含量变化趋势相似，整体呈现下降趋势。但 6 月初‘赞美’和‘辽核

2 号’出现回升，此后逐渐下降，并趋于稳定。6 月 3 日前‘赞美’内果皮中 GA 含量高于‘辽核 2

号’，之后含量相近。 

两个品种 ABA 含量变化规律相似，均呈先下降后期升高的趋势。5 月 25—31 日均出现下降，

‘赞美’高于‘辽核 2 号’，5 月 31 日后均出现先升高后下降的变化趋势，6 月 3 日之后两个品种均

呈先下降后显著上升的趋势，6 月 15 日‘赞美’和‘辽核 2 号’的分别为 95.3 和 105.02 ng · g-1 FW，

二者含量差异不大。两个品种 IAA 含量呈现先上升后显著下降趋势，‘辽核 2 号’和‘赞美’内果

皮分别在 5 月 28 日和 31 日出现峰值（107.61 ng · g-1 FW 和 102.7 ng · g-1 FW），此后二者均呈下降

趋势。ZR 含量与 IAA 变化趋势相近，在 5 月 31 日，两个品种均出现高峰，之后均呈逐渐下降趋势。
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IAA 和 ZR 的显著变化均出现在幼果迅速增大的时期。 

 

 
图 2  核桃坚果壳分化期中内源激素含量变化 

同一品种不同字母表示不同发育时期差异显著（P < 0.05）。下同。 

Fig. 2  Changes of endogenous hormones content during walnut shell differentiation  
The different letters symbolize the significant difference at P < 0.05 among the different developmental stages of same cultivar. The same below. 

 

如图 3 所示，5 月 25 日至 6 月 15 日 ABA/GA 比值虽有波动但整体呈现上升趋势，特别是 6 月

12 日之后比值迅速上升，至 6 月 15 日‘赞美’和‘辽核 2 号’ABA/GA 比值分别达 21.2 和 26.8，

分析认为是 ABA 含量迅速升高，而 GA 含量趋稳引起的。 

 

图 3  核桃果壳分化期 ABA/GA 比值变化 

Fig. 3  Changes of ABA/GA ratio during walnut shell differentiation 
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2.3  外源 6-BA、GA3 和 PAC 对核桃果壳结构及组成的影响 

‘清香’核桃硬核期幼果经不同浓度的外源 6-BA、GA3 和 PAC 处理后，部分坚果果壳外观发

生改变（表 1）。100 mg · L-1 6-BA 处理后坚果的纵径、横径和棱径均显著变小，壳厚及缝合线紧密

度未出现显著变化，150 mg · L-1处理后果壳的棱径变大，而壳厚及缝合线紧密度也未出现显著变化。

50 mg · L-1 GA3 处理后，坚果的纵径、横径和棱径未发生显著变化，但硬壳厚度和缝合线紧密度显

著大于对照，分别为 1.15 mm 和 209.47 N，其他浓度处理坚果纵径、横径和棱径无显著变化。高浓

度 PAC（150 mg · L-1）处理，果实生长受到抑制，不能正常发育；50 和 100 mg · L-1 的 PAC 处理后，

坚果的纵经、横径和棱径未发生显著变化，但 100 mg · L-1处理的果壳厚度显著小于对照，仅为 0.81 

mm，缝合线紧密度（191.64 N）也显著低于对照。试验结果说明，外源 6-BA、GA3 和 PAC 均对果

壳发育产生影响，其中 50 mg · L-1 GA3 处理可增加果壳的厚度和缝合线紧密度，而 100 mg · L-1的

GA 合成抑制剂 PAC 处理使果壳变薄。 

 
表 1  外源 6-BA、GA3 和 PAC 对‘清香’核桃硬壳结构的影响 

Table 1  Effect of 6-BA，GA3 and PAC on the shell structure of‘Qingxiang’walnut 

植物生长调节剂 
Plant growth regulator 

浓度/（mg · L-1
） 

Concentration 

纵径/mm 
Longitudinal 
diameter 

横径/mm 
Transverse 
diameter 

棱径/mm 
Side diameter 

壳厚/mm 
Shell 
thickness 

缝合线紧密度/N 
Shell seal grade 

6-BA 0 43.21 a 36.88 a 37.03 b 1.03 a 201.17 a 
50 43.44 a 37.43 a 37.72 b 1.07 a 202.26 a 

100 41.18 b 35.43 b 35.73 c 1.02 a 200.58 a 
150 44.45 a 38.08 a 39.02 a 1.05 a 200.44 a 

GA3 0 43.21 a 36.88 a 37.03 a 1.03 b 201.17 b 
50 44.05 a 37.20 a 37.21 a 1.15 a 209.47 a 

100 43.65 a 36.66 a 36.52 a 1.01 b 203.16 b 
150 42.87 a 36.72 a 37.04 a 0.96 b 199.95 b 

PAC 0 43.21 a 36.88 ab 37.03 ab 1.03 a 201.17 a 
50 43.27 a 35.86 b 36.11 b 0.94 ab 203.12 a 

100 43.77 a 38.10 a 38.25 a 0.81 b 191.64 b 
150 – – – – – 

注：150 mg · L-1 PAC 处理后果实未正常发育，因此各项未得到数据，用“–”表示。数据经邓肯氏新负极差法测验，不同小写字母表

示同一植物生长调节剂不同浓度在 0.05 水平差异显著。下同。 

Note：After 150 mg · L-1 PAC treatment，the walnut fruit development was abnormal，bars indicate no data available. Data are analyzed by 

Duncan’s new multiple range test. Different lowercase letters indicate that there are significant differences in different concentrations of the same 

plant growth regulator at 0.05 level. The same below. 

 

一般认为果壳属于厚壁组织，由多层石细胞组成。本试验中利用冰冻切片法，对‘清香’核桃

果壳的组成结构进一步观察发现，坚果成熟后果壳由石细胞层、厚壁化细胞层和纤维化细胞层 3 部

分组成。其中石细胞次生壁完全增厚，厚壁细胞次生壁部分增厚，纤维化细胞次生壁近乎未增厚但

细胞收缩严重。不同浓度 6-BA 处理对果壳厚度没有显著影响（表 1），但切片观察（表 2）发现，

150 mg · L-1的 6-BA 处理增大了纤维化细胞层厚度，50 mg · L-1的 6-BA 处理可显著增加果壳中多酚

的含量。50 mg · L-1的 GA3 处理的使果壳石细胞层和纤维化细胞层厚度显著增大（这也是果壳厚度

增大、缝合线紧密度增强的原因），150 mg · L-1的 GA3 处理可显著减小纤维化细胞层厚度。随着 GA

合成抑制剂 PAC 处理浓度的增大，果壳石细胞层、厚壁化细胞层和纤维化细胞层厚度均呈变小的趋

势，其中 100 mg · L-1处理均达显著水平，并且果壳木质素和多酚含量较对照显著降低，说明其不仅

改变了果壳的结构也改变了果壳的组分，这是果壳变薄、缝合线紧密度下降的主要原因。 
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表 2  外源 6-BA、GA3 和 PAC 对‘清香’核桃硬壳组织结构及组分的影响 

Table 2  Effect of 6-BA，GA3 and PAC on structure and component of‘Qingxiang’walnut shell 

植物生长调节剂 
Plant growth 
regulator  

浓度/ 
（mg · L-1

）

Concentration

石细胞层 
厚度/μm 
Thickness of  
Sclereids 
layer  

厚壁化细胞

层厚度/μm 
Thickness of  
Sclerenchyma 
cell layer 

纤维化细胞

层厚度/μm 
Fiber-cell 
layer 

石细胞 
大小/μm 
Stone cell
perimeter 

纤维素含 
量/% 
Cellulose 
content 

木质素含 
量/% 
Lignin 
content 

多酚含量/ 
（mg · L-1）
Polyphenol 
content 

6-BA 0 864.21 ab 83.27 a 84.73 b 28.06 ab 15.01 a 49.80 a 32.76 b 
50 894.93 a 71.50 a 86.43 b 31.45 a 15.42 a 50.33 a 34.16 a 

100 854.59 ab 77.00 a 88.17 b 31.61 a 15.49 a 49.99 a 32.91 b 
150 813.50 b 85.78 a 143.93 a 26.84 b 15.15 a 49.54 a 33.06 ab 

GA3 0 864.21 b 83.27 ab 84.73 b 28.06 a 15.01 a 49.80 a 32.76 a 
50 916.00 a 101.94 a 123.88 a 27.30 a 14.97 a 50.65 a 32.29 a 

100 860.55 b 87.58 ab 70.00 b 32.16 a 15.10 a 49.70 a 32.12 a 
150 845.09 b 68.38 b 48.00 c 27.37 a 15.16 a 49.69 a 31.59 a 

PAC 0 864.21 a 83.27 a 84.73 a 28.06 a 15.01 a 49.80 a 32.76 a 
50 811.36 a 64.00 b 70.25 b 27.57 a 15.00 a 49.90 a 28.93 b 

100 687.28 b 66.88 b 66.36 b 27.56 a 14.35 a 48.86 b 27.87 b 
150 – – – – – – – 

3  讨论 

激素对调控植物生长发育具有重要意义，特别是对细胞的分裂、生长及细胞壁的形成起着至关

重要的作用，多种植物激素参与次生壁形成及木质素合成的调控过程（胡尚连 等，2009；Didi et al.，

2015；Park et al.，2015）。前人研究表明，赤霉素处理可诱导拟南芥（Arabidopsis thaliana）微管切

割蛋白基因 AtKSS 的表达（Didi et al.，2015），而 AtKSS 在纤维细胞伸长和膨大过程及细胞壁形成

中起到关键作用（Burk et al.，2001）。本研究中核桃花后 39 d（5 月 25 日）至 54 d（6 月 9 日）为

果实膨大期，此时内果皮薄壁细胞迅速分裂并膨大（Zhao et al.，2019），而此过程中内果皮 GA 含

量逐渐降低，推测认为前期高 GA 含量促进了相关基因表达，内果皮细胞迅速分裂及膨大，之后随

着 GA 含量降低，内果皮细胞分裂及增大也逐渐放缓。Guo 等（2015）研究表明 GA3可促进白桦（Betula 

platyphylla）下胚轴木质部的发育，而 PAC 具有抑制作用，本研究中发育期核桃幼果经 50 mg · L-1 GA3

处理，果壳石细胞层和纤维化细胞层厚度增加，而 GA 抑制剂 PAC 处理后抑制了石细胞层、厚壁细

胞层和纤维化细胞层厚度的增加，进一步证实 GA 在厚壁细胞分化中的作用。GA 还参与细胞壁木

质素的合成。Li 等（1970）发现低浓度 GA 可促进木质素的合成，也有人认为高浓度 GA 可诱导春

小麦薄壁组织向纤维的转化（Levyadun et al.，1999）。本研究中核桃花后 54 d（6 月 9 日）果壳木质

素大量沉积时 GA 维持在较低水平，也可能促进了木质素沉积。 

ABA 参与木质素合成的调控过程。Basra 等（1992）认为 ABA 通过降低 POD 的活性进而调控

次生壁的形成，Mohr 和 Cahill（2007）认为在拟南芥抗病过程中，ABA 为水杨酸及木质素合成的

抑制因子；但 Yang 等（2001）的研究表明棉纤维次生壁加厚开始前，其 ABA 含量出现高峰；此外

ABA 处理大麦（Hordeum vulgare L.）后可诱导与细胞次生壁形成相关的 HvNAC 等表达，且 ABA

调控具有时间特异性（Christiansen et al.，2011）。本研究中核桃坚果果壳形成后迅速木质化时 ABA

含量显著上升，说明其参与了内果皮木质化的调控过程，但推测仅具有短时的调控作用。也有研究

表明采后竹笋木质素关键酶活性与 ABA/GA 的比值呈正相关（罗自生，2006），本研究中发现，核

桃果壳出现后 ABA/GA 比值的升高可能加速了木质素沉积。 

前人的研究表明，生长素和细胞分裂素在初生壁伸展及次生壁的增厚过程中具有调控作用

（Singh et al.，2009；Didi et al.，2015）。例如 NAA 处理拟南芥可导致 MYB26 的表达量下降，并抑
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制早期木质化，说明生长素在木质化过程中具有负调控作用（Cecchetti et al.，2013）；刘小阳等（2006）

也证实高浓度的 IAA 对梨果实石细胞的形成具有抑制作用。本研究中 IAA 含量在核桃花后 40 d 左

右出现波动并随后迅速下降，而此时为果壳石细胞快速形成期及木质素沉积期（Zhao et al.，2019），

说明 IAA 含量下降也可促进薄壁细胞的木质化。与生长素类似，超表达细胞分裂素信号途径中关键

基因 AHP 可抑制细胞次生壁的形成（Jung et al.，2008）；高浓度 ZR 也可以抑制梨石细胞的形成（刘

小阳 等，2006）。本研究中核桃果壳形成期 ZR 含量虽有变化波动，但整体呈现下降趋势，与生长

素变化相近。150 mg · L-1 的 6-BA 促进核桃内果皮纤维化细胞的增多，说明细胞分裂素也可能影响

厚壁细胞的形成。 

在核桃果实发育过程中，花后 35 ~ 60 d 是果壳成形的关键时期，内果皮从外向内逐渐硬化为果

壳，两个品种果壳木质化始于果顶（珠孔端），其后内果皮其他部位迅速木质化，这与前人（Pinney 

& Polito，1983；Zhao et al.，2016）的研究结果一致。但鱼尚奇等（2019）认为纸皮核桃果皮木质

化在整个内果皮上几乎同时发生，推测认为品种或取样时期差异导致结果不尽相同。此外本研究中

通过 Wiesner 反应表明核桃在果实成熟前 30 d，出现木质素的迅速沉积，这与前期研究结果（Zhao et 

al.，2019）也是一致的。对于核桃内果皮发育后期木质化的机制还有待于进一步研究。 
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