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　　摘要：选用２年生泰山红石榴为试验材料，用２００ｍｍｏｌ／Ｌ浓度甜菜碱叶面喷施，研究干旱胁迫下喷施甜菜碱对石
榴光合作用、渗透调节及抗氧化酶响应的影响。结果表明，干旱胁迫下，喷施甜菜碱提高了石榴叶片可溶性糖、游离脯

氨酸含量，同时提高苹果幼树渗透调节能力；提高了超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）、过氧化物酶（ＣＡＴ）、抗坏血酸过氧化物酶
（ＡＰＸ）抗氧化酶活性，降低了丙二醛（ＭＤＡ）、Ｈ２Ｏ２积累，缓解了干旱胁迫对细胞结构的伤害；同时，提高叶片相对含

水量、叶绿素含量，使叶片光合能力增强。甜菜碱提高苹果幼树抗旱性的主要作用机制，是对渗透调节物质代谢的调

节及对抗氧化酶等生物大分子物质结构的保护。
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　　近年来，河南省降水量呈减少趋势，年降水分布不均匀，干
旱对果树生产影响越来越严重［１］。干旱胁迫打破叶片水分平

衡，造成水分代谢碳代谢失衡，影响植物一系列代谢活动［２］，相

关研究表明，干旱胁迫导致气孔导度（Ｇｓ）降低，净光合速率
（Ｐｎ）下降

［３］。长时间的干旱胁迫导致保护酶失活，Ｏ－２·、丙
二醛（ＭＤＡ）等积累，损伤细胞结构，发生光破坏［４－６］。

长期的进化使植物形成一整套的生理生化机制帮助其抵

御不良的外界环境。其中，渗透调节、抗氧化酶是植物抵抗干

旱环境的重要手段［７］。相关研究表明，抗旱能力较强的品种

拥有较高的渗透调节能力及抗氧化酶活性，Ｏ－２·、Ｈ２Ｏ２等有
害物质积累较少，同时光合能力较高［８－１０］。据报道，施用某

些外源物质是增强植物抗旱能力的有效手段，如施用钙、壳聚

糖、硅等［１１－１３］。甜菜碱是一种季铵类化合物，是重要的细胞

相溶性物质，干旱胁迫下在许多植物细胞内大量积累，其生理

功能主要是参与细胞渗透调节，参与稳定生物大分子的结构

与功能，影响离子在细胞内的分布和吸收等［１４］。施用甜菜碱

能够有效提高作物抗旱性，相关研究在小麦、玉米、烟草等上

有较多的报道［１５－１７］。

石榴是果树开发的重要树种，目前关于石榴的研究主要

集中在育种、果实组分及果色形成机制等方面，对于抗逆性的

研究较少，尤其关于甜菜碱调节石榴抗旱性方面研究更是鲜

见报道［１８－１９］。本研究以２年生石榴幼树为试验材料，研究干
旱胁迫下施用外源甜菜碱，石榴幼树光合作用、渗透调节、酶

促调节复合响应，以期为提高石榴抗旱能力提供技术支持。

１　材料与方法

１．１　材料
试验材料为泰山红石榴（ＰｕｎｉｃａｇｒａｎａｔｕｍＬ．‘Ｔａｉｓｈａｎ

ｈｏｎｇ’），长势一致，２年生，取自河南省河阴石榴基地。２０１４
年３月中旬栽植于盆口直径４０ｃｍ、高３５ｃｍ的塑料花盆中，
挖２０ｃｍ土穴，将盆埋入，防止高温对根系的影响。基质配比
为园土 ∶有机肥 ∶细沙＝３∶１∶１，每盆基质１５ｋｇ，田间持水
量２１．５％，有机质含量１４．３ｇ／ｋｇ，全氮含量２．２ｇ／ｋｇ，速效磷
含量３９．８ｍｇ／ｋｇ，速效钾含量１１８．４ｍｇ／ｋｇ。置于避雨棚内，
每株树留取相同枝量（５根枝条），自然条件下生长。
１．２　试验设计

２０１５年５月下旬进行试验处理，选取２０株于傍晚浇透
水后停止浇水，进行干旱处理，第 ２天（土壤相对含水量
８５％～７５％）进行第１次采样，用烘干称质量法测土壤相对含
水量，并进行光合测定，此后每隔１ｄ用烘干称质量法测量土
壤相对含水量，在土壤相对含水量达到６０％ ～５０％、４５％ ～
３５％、３０％～２０％时进行取样并进行光合测定。试验设２个
处理：（１）处理组，选取待干旱处理的１０株树，干旱处理前叶
面喷施２００ｍｍｏｌ／Ｌ甜菜碱（本研究采用甘氨酸甜菜碱，简称
ＧＢ经预试验２００ｍｍｏｌ／Ｌ效果最好），连续喷施５ｄ，至开始干
旱处理结束，０８：００、２０：００定时２遍喷施；（２）对照（ＣＫ），选
取待干旱处理的１０株树喷施去离子水，喷施方法同处理组。
取样时选取枝条中部功能叶片采样。

１．３　测定项目与方法
１．３．１　光合作用测定　取营养枝，以生长点为起始点选取第
６～８节位功能叶，作为待测叶片，重复１５次。利用ＴＰＳ－２光
合仪（Ｈａｎｓａｔｅｃｈ，英国），晴天０９：００—１１：００测定光合参数，包
括光合速率、气孔导度、细胞间隙二氧化碳浓度（Ｃｉ）等。
１．３．２　叶片相对含水量（ＲＷＣ）、叶绿素含量（Ｃｈｌ）测定　叶
片相对含水量采用称质量法［２０］测定；叶绿素含量测定采用

９５％乙醇浸泡法［２１］。

１．３．３　保护酶活性测定　超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）活性采用
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ＮＢＴ法［２２］测定；过氧化氢酶（ＣＡＴ）活性测定采用紫外吸收
法［２２］；抗坏血酸过氧化物酶（ＡＰＸ）活性采用赵世杰等方
法［２２］测定。

１．３．４　丙二醛（ＭＤＡ）、Ｈ２Ｏ２含量测定　ＭＤＡ采用硫代巴
比妥酸法［２２］测定；Ｈ２Ｏ２含量测定采用可见光法试剂盒（南京
建成生物工程研究所）。

１．３．５　渗透调节物质含量测定　可溶性糖含量采用蒽酮比
色法［２２］测定；游离脯氨酸含量采用茚三酮比色法［２２］测定。

１．４　数据处理
采用ＳＰＳＳ１７．０软件对数据进行统计分析，采用单因素

方差分析（Ｏｎｅ－ＷａｙＡＮＯＶＡ）和最小显著差异法（ＬＳＤ）比较
不同数据间的差异。利用Ｅｘｃｅｌ２００３软件作图。

２　结果与分析

２．１　外源甜菜碱对干旱条件下石榴叶片相对含水量及叶绿
素含量的影响

从图１可见，干旱胁迫下，ＣＫ与处理石榴叶片相对含水
量、叶绿素含量随胁迫加重呈降低趋势。但是土壤相对含水

量低于４５％以后甜菜碱处理组的叶片叶绿素含量显著高于
ＣＫ，而土壤相对含水量６０％～５０％时甜菜碱处理组叶片相对
含水量就显著高于 ＣＫ。土壤相对含水量为 ４５％ ～３５％、
３０％～２０％ 时，处理组叶片相对含水量和叶绿素含量比ＣＫ分
别提高４０．６０％、４４．２４％，３２．３２％、３９．８４％。表明干旱条件下
施用甜菜碱能有效提高石榴叶片相对含水量、叶绿素含量。

２．２　外源甜菜碱对干旱条件下石榴叶片光合能力、光合参数
的影响

　　从图２可以看出，干旱对石榴叶片光合能力影响较大，轻
度的干旱即可引起叶片光合功能大幅度下降。经甜菜碱处

理，叶片 Ｐｎ下降速度减缓，在３种干旱程度下与 ＣＫ相比较
差异显著，Ｐｎ分别提高１７．１９％、４０．３８％、３９９．４０％。喷施甜
菜碱能够有效地提高干旱胁迫下石榴叶片的光合能力。Ｇｓ
变化趋势与Ｐｎ一致，呈下降趋势，Ｃｉ先降低后升高，光合能
力下降的影响因子由气孔因素过渡到非气孔因素，在３种胁
迫程度下，处理与ＣＫ差异显著。

２．３　外源甜菜碱对干旱条件下石榴叶片渗透调节的影响
从图３可以看出，随着干旱程度加重，可溶性糖含量呈升

高趋势，游离脯氨酸含量呈先升高后下降的趋势。表明干旱

胁迫诱导石榴启动渗透调节，可溶性糖含量等渗透调节物质

增加，以抵御干旱环境。在３种干旱程度下，甜菜碱处理组可
溶性糖含量、游离脯氨酸含量显著高于ＣＫ。在土壤相对含水
量分别为６０％～５０％、４５％ ～３５％、３０％ ～２０％时，处理叶片
可溶性糖含量分别提高３４．９２％、２９．５６％、２２．８７％，游离脯
氨酸含量分别提高３３．２７％、４６．１１％、３５．４２％。表明干旱胁
迫下喷施甜菜碱能够调节石榴叶片渗透调节物质代谢，促进

可溶性糖、游离脯氨酸积累，提高了石榴的抗旱能力。

２．４　外源甜菜碱对干旱条件下石榴叶片保护酶活性的影响

从图４可以看出，３种保护酶（ＳＯＤ、ＣＡＴ、ＡＰＸ）活性变化
规律一致，随干旱程度加重，呈先升高后下降的趋势。石榴接

收环境干旱信号，在土壤相对含水量６０％～５０％时，３种抗氧
化酶活性达到最大，随后干旱加重，３种酶活性降低。甜菜碱
处理组３种抗氧化酶活性表现出同 ＣＫ相同的趋势，但是在
相同干旱程度下，甜菜碱处理组３种酶活性显著高于 ＣＫ，说
明干旱胁迫下外源甜菜碱能够维持抗氧化酶较高的活性，提

高石榴抗旱能力。

２．５　外源甜菜碱对干旱条件下石榴叶片丙二醛及过氧化氢
活性的影响

　　干旱胁迫诱导细胞活性氧代谢，Ｈ２Ｏ２作为抗氧化酶清除
活性氧自由基的产物逐渐积累，活性氧自由基对细胞结构产
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生伤害，其中ＭＤＡ是衡量膜损伤的指标。从图５可以看出，
随着干旱程度加重，叶片中ＭＤＡ、Ｈ２Ｏ２含量随着干旱程度加
重逐渐升高，表明细胞结构受损愈加严重。与 ＣＫ比较，土壤
相对含水量在６０％～２０％条件下，甜菜碱处理组 ＭＤＡ、Ｈ２Ｏ２
含量显著降低，在干旱程度最严重时，甜菜碱处理组 ＭＤＡ、
Ｈ２Ｏ２含量分别比ＣＫ降低２７．９４％、２０．２８％。表明干旱胁迫
条件下喷施甜菜碱可有效减少有害物质积累，缓解膜损伤。

３　讨论

干旱胁迫下，植物根系吸收水分能力降低，导致地上部叶

片相对含水量下降，叶片失水，维持气孔开张的膨压降低，导

致气孔导度下降，植物光合能力下降，此时气孔限制是影响光

合能力下降的主要因素［２３－２４］。随着干旱胁迫加重，ＲＯＳ积
累，产生氧化胁迫，ＲＯＳ不仅导致光合膜结构损伤并且与叶
绿素降解有关［２５－２６］，从而影响光合作用光反应，使植物光合

能力下降，此时非气孔限制是引起光合能力下降的主要因素。

本研究中根据Ｐｎ、Ｇｓ、Ｃｉ的变化
［２７］，土壤相对含水量５０％以

下，非气孔限制是光合能力下降的主要因素，干旱导致叶绿素

含量下降，ＭＤＡ、Ｈ２Ｏ２含量升高，膜结构损伤严重。
据相关报道，甜菜碱对蛋白和色素具有保护作用［２８］，甜

菜碱处理的小麦单位叶面积的色素含量显著高于未施用外源

甜菜碱的小麦幼苗［２９］；侯彩霞等研究表明，外源甜菜碱能够

维持Ｄ１蛋白等大分子结构稳定［３０］；赵新西等报道，甜菜碱能

够减轻胁迫对类囊体膜的损伤［１５］；黄义春等报道，外源甜菜

碱能显著提高干旱胁迫下玉米 ＳＯＤ等抗氧化酶活性［１６］。本

研究也发现，甜菜碱处理显著提高了石榴叶片 ＳＯＤ、ＣＡＴ、
ＡＰＸ抗氧化酶活性，ＭＤＡ含量降低，膜损伤减轻，Ｈ２Ｏ２积累
减少。甜菜碱对酶蛋白的保护作用，使抗氧化酶保持在较高

的活性，及时清除干旱产生的 ＲＯＳ，缓解了 ＲＯＳ对细胞结构
的氧化损伤，另一方面 ＲＯＳ可能参与 Ｃｈｌ４－吡咯环的破
坏［２６］，ＲＯＳ的减少，可能是叶绿素含量增加的原因之一。
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干旱胁迫下，绝大多数植物启动渗透调节以抵御干旱环

境［３１－３２］。植物的渗透调节是通过在细胞中合成积累具有渗

透活性而又无毒的有机物来实现的，这些有机物可以促进细

胞内水分维持和从外部吸收水分［３３］。本试验结果表明，喷施

甜菜碱能够促进渗透调节物质可溶性糖、游离脯氨酸的积累，

提高了树体吸水能力，叶片相对含水量显著增加，改善了叶片

水分状况，为光化学反应和电子传递提供适当的生理环境，这

可能是喷施甜菜碱提高光合效率的原因之一。

综上所述，干旱胁迫下喷施甜菜碱能够减少细胞膜结构

的损伤，提高叶片叶绿素含量，缓解干旱对光合电子传递链抑

制，从而维持较高的光合能力，提高石榴抗旱性。甜菜碱调节

渗透物质代谢，促进渗透调节，改善了树体水分状况对生物大

分子的保护作用，可能是干旱胁迫下甜菜碱处理使叶片维持

较高光合能力、提高树体抗旱性的主要原因。
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