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　　摘要：以山定子为基砧，辽砧２号、ＧＭ２５６和７７－３４为中间砧，嫁接岳冠品种为试验材料，研究在干湿交替胁迫处
理下，不同中间砧对岳冠叶片光合特性及叶绿素荧光特性的影响。结果表明，随着干湿交替次数的增加，各砧穗组合

叶片的叶绿素ａ含量、叶绿素ｂ含量、叶绿素ａ＋ｂ含量、净光合速率下降，胞间ＣＯ２浓度上升，且各组合叶绿素荧光参

数中Ｆｏ、ＷＫ和ＶＪ逐渐增加，其余荧光参数逐渐降低，导致叶片ＰＳⅡ和ＰＳⅠ活性下降。其中，岳冠／山定子组合破坏最

轻，其次是７７－３４组合，辽砧２号组合破坏最重。说明随着干湿交替次数增加，各砧穗组合叶片光合特性受到抑制，
其中岳冠／山定子和７７－３４组合的抗旱性优于其他组合，这应该与其光合性能高、荧光性能保护机制启动早有关。
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　　我国大多数果园立地条件较差，干旱是限制其
高产优质的重要因子之一［１］。嫁接对树体产生影

响，并且不同砧穗组合间的抗旱性存在着差异［２］。

近几年，苹果的矮化密植栽培方式因其产量高、品

质优、早果早产、生产管理方便等优点，已成为我国

苹果产业的发展方向和趋势［３］。岳冠（寒富 ×岳
帅）是由辽宁省果树科学研究所杂交选育的苹果新

品种，该品种在冷凉地区发展比寒富更有优势［４］。

在冷凉地区的苹果栽培生产中，常用的中间砧砧木

包括ＧＭ２５６（红海棠×Ｍ９）、辽砧２号（助列涅特 ×
Ｍ９）和７７－３４（Ｍ９×小黄海棠）等，其中辽砧２号和
７７－３４是辽宁省果树科学研究所自主选育的砧木
品种，且３种砧木与岳冠嫁接后亲和性良好。

随着光合作用的深入研究，利用叶绿素荧光动

力学方法可以快速、灵敏、无损伤地研究和探测各

种逆境对植物光合生理的影响［５］，能够提供植物光

合器官结构和功能的丰富信息［６］，特别是快速叶绿

素荧光诱导动力学曲线分析方法的出现，能够快

速、无损地分析逆境胁迫下ＰＳⅡ反应中心能量捕获
及ＰＳⅡ供体侧和受体侧电子传递变化［７］。前人利

用该技术已在果树、蔬菜、玉米等多种逆境上进行

研究，并取得了一定结果［８－１３］。但对果树干旱研究

中，大多集中对果树干旱程度的研究［８，１０］，而对果树

反复干旱的研究未见报道。因此，针对辽宁地区近

几年在果树生长季出现反复干旱的气候条件，研究

反复干湿交替下不同砧穗组合对岳冠苹果的作用

机制至关重要。本试验对干湿交替条件下，不同中

间砧对岳冠盆栽树叶片光合特性、快速叶绿素荧光

诱导动力学参数及动力学曲线（ＯＪＩＰ）进行分析，同
时对部分光系统Ⅰ（ＰＳⅠ）的关键参数进行探讨，旨
在全面反映在干湿交替胁迫条件下各砧穗组合对

岳冠光合性能的影响，筛选适宜干旱地区栽培的砧

穗组合，以期为生产提供理论依据。

１　材料与方法

１．１　试材与处理
试验于２０１６年３—７月在沈阳农业大学果树栽

培与生理生态试验基地（１２３°３４１′Ｅ，４１°４９１′Ｎ）进
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行。供试的盆栽苗接穗品种为岳冠，基砧为２ａ生山
定子（Ｍａｌｕｓｂａｃｃａｔａ），中间砧分别为辽砧２号（引自
辽宁省果树科学研究所）、ＧＭ２５６（引自吉林省农业
科学院果树研究所）和７７－３４（引自辽宁省果树科
学研究所），基砧接口粗度１．５ｃｍ左右，嫁接高度为
１０ｃｍ，中间砧段长２５ｃｍ，２０１６年３月２０日采用舌
接方式进行嫁接，包括岳冠／辽砧２号／山定子（ＹＧ／
Ｌ２／Ｍｂ）、岳冠／ＧＭ２５６／山定子（ＹＧ／ＧＭ２５６／Ｍｂ）、
岳冠／７７－３４／山定子（ＹＧ／７７－３４／Ｍｂ）和岳冠／山
定子（ＹＧ／Ｍｂ）４种砧穗组合；嫁接后在温室内进行
常规管理，管理水平一致。

试验用盆采用口径３０ｃｍ、高３０ｃｍ的异形耐老
化塑料营养钵；营养土为园土棕壤，质地为粘壤土，有

机质含量１４．２５ｇ／ｋｇ，碱解氮含量７８．３９ｍｇ／ｋｇ，速效
磷含量２５．８２ｍｇ／ｋｇ，速效钾含量１７８．２１ｍｇ／ｋｇ，ｐＨ
值６．８。

从２０１６年６月１０日（新稍约６０ｃｍ）开始，每
种砧穗组合选择长势一致的盆栽苗３０株进行处理，
处理前进行一次性充分灌水，即所需水量为土壤水

分饱和状态的持水量。用称重法控制盆土含水量。

设置中度干旱胁迫处理，土壤含水量为田间持水量

的３５％～４０％。
当土壤含水量达到处理指标后，进行叶片光合

参数和叶绿素荧光参数测定，然后立即充分灌水，

灌水后３ｄ再次测定，反复进行干湿交替３次。测
定位置在中心干延长头当年新稍第６～８张成熟无
病虫叶，测定后将叶片带回实验室，清洗并用吸水

纸吸干，用于叶绿素含量的测定。６次生物学重复。
１．２　叶片光合参数的测定方法

叶片叶绿素含量测定参考李合生的方法［１４］。

光合参数采用英国 ＰＰ－ｓｙｓｔｅｍ公司的 ＣＩＲＡＳ－Ⅱ
型便携式光合系统在上午０９：００—１１：００时进行测
定。测定时ＬＥＤ光源设为１２００ｌｘ，光合有效辐射
（ＰＡＲ）、大气温度（Ｔａ）、叶温（ＴＬ）、水汽压（Ｖｐ）、相
对湿度（ＲＨ）、大气 ＣＯ２浓度（Ｃａ）等参数均采用仪
器自控系统控制；根据 ＷＵＥ＝Ｐｎ／Ｔｒ计算水分利用
效率，其中Ｐｎ为净光合速率，Ｔｒ为蒸腾速率。
１．３　叶片叶绿素荧光参数的测定方法

采用英国Ｈａｎｓａｔｅｃｈ公司生产的 Ｍ－ＰＥＡ多功
能植物效率仪进行叶绿素荧光参数及快速叶绿素

荧光诱导动力学曲线（ＯＪＩＰ）的测定，测定前叶片充
分暗适应２５ｍｉｎ，重复１０次。所得荧光参数如下：
暗适应后的初始（最小）荧光强度（Ｆｏ）；最大荧光强

度（Ｆｍ）；最大光化学效率 Ｆｖ／Ｆｍ；ＰＳⅡ的潜在活性
Ｆｖ／Ｆｏ；照光２ｍｓ时的荧光强度（ＦＪ）；照光３０ｍｓ时
的荧光强度（ＦＩ）；照光 ｔ时间的可变荧光强度 Ｖｔ＝
（Ｆｔ－Ｆｏ）／（Ｆｍ－Ｆｏ）；Ｋ点的相对可变荧光ＷＫ；Ｊ相
相对可变荧光 ＶＪ；单位面积吸收的光能 ＡＢＳ／ＣＳｍ＝
Ｆｍ；单位面积捕获的光能ＴＲｏ／ＣＳｍ；单位面积电子传
递的量子产额 ＥＴｏ／ＣＳｍ；单位面积内反应中心的数
量ＲＣ／ＣＳｍ；以吸收光能为基础的性能指数 ＰＩａｂｓ；综
合性能指数ＰＩｔｏｔａｌ等。

利用ＭｉｃｒｏｓｏｆｔＥｘｃｅｌ２０１０和 ＳＰＳＳ１７．０对数据
进行统计分析。

２　结果与分析

２．１　干湿交替下不同砧穗组合对叶片叶绿素含量
的影响

从图１可以看出，随着干湿交替次数增加，４种
砧穗组合的叶绿素ａ、叶绿素ｂ和叶绿素 ａ＋ｂ的变
化趋势一致，呈低—高—低—高—低—高的变化趋

势，并且随着干旱处理次数的增加，各组合的叶绿

素含量显著降低，除 Ｒ１外，其他处理中，ＹＧ／Ｍｂ和
ＹＧ／７７－３４／Ｍｂ组合的叶绿素含量显著高于其他２
种组合；Ｒ１后，ＹＧ／Ｍｂ叶绿素含量显著高于其他３
种组合；Ｒ２后，与 Ｒ１相比，ＹＧ／７７－３４／Ｍｂ有明显
的提高，其他组合无明显变化，到 Ｒ３后，与 Ｒ１和
Ｒ２相比，各组合显著降低，ＹＧ／Ｍｂ和 ＹＧ／７７－３４／
Ｍｂ显著高于其他２种组合，由高到低依次为 ＹＧ／
Ｍｂ＞ＹＧ／７７－３４／Ｍｂ＞ＹＧ／ＧＭ２５６／Ｍｂ＞ＹＧ／
Ｌ２／Ｍｂ。
２．２　干湿交替下不同砧穗组合对叶片光合特性的
影响

由图２－Ａ可以看出，各组合岳冠的 Ｐｎ对干湿
交替的响应程度不同，总体看经过３次干湿交替处
理后，各组合的Ｐｎ呈现低—高—低—高—低—高的
变化趋势，并且随着干旱处理次数的增加，各组合

的Ｐｎ显著降低，ＹＧ／Ｍｂ和 ＹＧ／７７－３４／Ｍｂ在整个
处理中几乎显著高于其他２种组合；Ｒ１后，ＹＧ／Ｍｂ
显著高于其他 ３种组合；Ｒ２后，与 Ｒ１相比，
ＹＧ／７７－３４／Ｍｂ有明显的提高，其他组合无明显变
化，并且 ＹＧ／７７－３４／Ｍｂ、ＹＧ／Ｍｂ显著高于其他 ２
种组合；到 Ｒ３后，与 Ｒ１和 Ｒ２相比，各组合显著降
低，ＹＧ／Ｍｂ和ＹＧ／７７－３４／Ｍｂ显著高于其他２种组
合，由高到低依次为ＹＧ／Ｍｂ＞ＹＧ／７７－３４／Ｍｂ＞ＹＧ／
ＧＭ２５６／Ｍｂ＞ＹＧ／Ｌ２／Ｍｂ。各组合的Ｇｓ和Ｔｒ在不同
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干湿交替条件下变化趋势与 Ｐｎ相同（图２－Ｂ、图
２－Ｃ），也呈低—高—低—高—低—高的变化趋势，
且Ｇｓ在３次干旱处理时仅为５０ｍｍｏｌ／（ｍ

２·ｓ）左
右，显著低于３次恢复灌水后的值；在 Ｒ３后，各组
合的Ｇｓ和Ｔｒ均以ＹＧ／Ｍｂ和ＹＧ／７７－３４／Ｍｂ较高，
二者显著高于其他２种组合，但二者差异不显著，其
他２种组合间，也均以 ＹＧ／Ｌ２／Ｍｂ最低。各组合的
Ｃｉ变化趋势与前三者不同（图２－Ｄ），随着干旱次
数的增加，呈逐渐上升趋势，在Ｄ３和 Ｒ３后，各组合
间无显著差异。

２．３　干湿交替下不同砧穗组合对叶片叶绿素荧光
参数的影响

２．３．１　干湿交替下不同砧穗组合对叶片Ｆｏ、Ｆｖ／Ｆｍ
和Ｆｖ／Ｆｏ的影响　从图３－Ａ可以看出，经过３次干
湿交替处理后，各组合叶片的ＰＳⅡ反应中心受到不
同程度的破坏或失活，导致 Ｆｏ增加；总体看各组合
的Ｆｏ随着干旱和恢复灌水次数的增加逐渐升高，且
差异明显，说明 ＰＳⅡ反应中心遭到破坏程度加重；
在每次干湿交替处理中，ＹＧ／Ｍｂ的 Ｆｏ均处于较低
水平，说明遭到破坏程度最低；Ｒ３后，各组合由低到
高依次为 ＹＧ／Ｍｂ＜ＹＧ／７７－３４／Ｍｂ＜ＹＧ／ＧＭ２５６／

Ｍｂ＜ＹＧ／Ｌ２／Ｍｂ。
各组合 Ｆｖ／Ｆｍ和 Ｆｖ／Ｆｏ的变化趋势与 Ｆｏ相反

（图３－Ｂ、图３－Ｃ），随着干旱和恢复灌水次数的增
加而逐渐降低，且差异明显，说明各组合的叶片 ＰＳ
Ⅱ活性中心受损，光合作用原初反应过程受抑制；
在每次干湿交替处理中，ＹＧ／Ｍｂ受到抑制程度最
低；Ｒ３后，ＹＧ／Ｍｂ和 ＹＧ／７７－３４／Ｍｂ的 Ｆｖ／Ｆｍ 和
Ｆｖ／Ｆｏ较高，明显高于其他２种组合，说明受抑制程
度较低，ＹＧ／Ｌ２／Ｍｂ受抑制程度最高。
２．３．２　干湿交替下不同砧穗组合对叶片 ＷＫ、ＶＪ、
ＰＩａｂｓ和ＰＩｔｏｔａｌ的影响　从图 ４－Ａ、图 ５－Ｂ可以看
出，各组合ＷＫ和ＶＪ值随着干旱和恢复灌水处理次
数的增加而升高；并且 ＷＫ值在 Ｄ２时比 Ｄ１明显提
高，Ｄ３时继续升高，但与 Ｄ２差异不明显，ＶＪ值在
Ｄ２升高，但与Ｄ１差异不明显，Ｄ３时继续升高，明显
高于 Ｄ１和 Ｄ２；在 Ｒ３后，ＷＫ值依次为 ＹＧ／Ｍｂ＜
ＹＧ／７７－３４／Ｍｂ＜ＹＧ／ＧＭ２５６／Ｍｂ＜ＹＧ／Ｌ２／Ｍｂ，其
中ＹＧ／Ｍｂ明显低于其他组合，ＹＧ／７７－３４／Ｍｂ明显
低于ＹＧ／Ｌ２／Ｍｂ，其他组合间差异不明显；ＶＪ值依次
为 ＹＧ／Ｍｂ＜ＹＧ／７７－３４／Ｍｂ＜ＹＧ／ＧＭ２５６／Ｍｂ＜
ＹＧ／Ｌ２／Ｍｂ，其中ＹＧ／Ｍｂ和ＹＧ／７７－３４／Ｍｂ明显低
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于另２种组合，其他组合间差异不明显。
从图４－Ｃ、图４－Ｄ可以看出，各组合的ＰＩａｂｓ和

ＰＩｔｏｔａｌ值与ＷＫ和ＶＪ值的变化趋势相反，随着干旱和
恢复灌水处理次数的增加而降低；并且在整个干湿

交替过程中，ＹＧ／Ｍｂ一直最高，ＹＧ／Ｌ２／Ｍｂ最低；在
Ｒ３后，二者排序依次为 ＹＧ／Ｍｂ＞ＹＧ／７７－３４／Ｍｂ＞
ＹＧ／ＧＭ２５６／Ｍｂ＞ＹＧ／Ｌ２／Ｍｂ，其中 ＹＧ／ＧＭ２５６／Ｍｂ
与ＹＧ／Ｌ２／Ｍｂ间差异不明显，其他组合间均差异明显。
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２．３．３　干湿交替下不同砧穗组合对叶片单位横截
面积的能量流参数和反应中心密度的影响　从图５
可以看出，各组合的３种能量流参数和反应中心密
度均随着干旱和恢复灌水处理次数的增加而降低；

在Ｒ３后，３种能量流参数和反应中心密度的大小均

为 ＹＧ／Ｍｂ＞ＹＧ／７７－３４／Ｍｂ＞ＹＧ／ＧＭ２５６／Ｍｂ＞
ＹＧ／Ｌ２／Ｍｂ，其中 ＡＢＳ／ＣＳｍ 和 ＥＴｏ／ＣＳｍ ＹＧ／Ｌ２／Ｍｂ
明显低于其他３种组合，ＹＧ／ＧＭ２５６／Ｍｂ明显低于
ＹＧ／Ｍｂ，其他组合间差异不明显，ＴＲｏ／ＣＳｍ除 ＹＧ／
ＧＭ２５６／Ｍｂ和ＹＧ／Ｌ２／Ｍｂ间差异不明显，其他组合
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间均差异明显，ＲＣ／ＣＳｍ除 ＹＧ／Ｍｂ和 ＹＧ／７７－３４／
Ｍｂ间差异不明显，其他组合间均差异明显。

３　讨论与结论

３．１　干湿交替胁迫影响不同中间砧苹果叶片的光
合特性

叶片中光合色素含量直接影响植物光合能力，

其中以叶绿素ａ最为重要；有研究表明，植物遭受干
旱胁迫时，叶片中叶绿素含量大幅降低［１］。本研究

中，随着干旱次数的增加，各砧穗组合叶片叶绿素

ａ、叶绿素ｂ和叶绿素ａ＋ｂ含量显著下降，这与前人
研究结果一致，推测可能是随着干旱次数的增加，

叶片中叶绿素的降解加重，导致叶绿素含量降低；

但在第２次恢复灌水时，ＹＧ／７７－３４／Ｍｂ组合比第１
次恢复灌水显著升高，这可能是该组合叶片对第２
次干旱胁迫做出的应激反应，促进叶绿素含量增

加，进而提高叶片的光合能力。

众多研究表明，一般在干旱后期非气孔限制因

素是限制Ｐｎ的主要因素
［１５－１６］，主要表现在羧化效

率下降，Ｒｕｂｉｓｃｏ活性降低或是再生能力减弱；干旱
胁迫使碳同化速率降低，Ｐｎ下降，从而导致光能过
剩和产生光合作用的光抑制［１７］；何亚南对１年生矮
化自根砧和中间砧富士研究认为，在中度和重度干

旱胁迫下，Ｍ２６作中间砧 Ｐｎ值高于 Ｍ２６作自根
砧［２］；在本试验中，随着干旱次数的增加，４种砧穗
组合的 Ｇｓ呈下降趋势，从而影响植物对 ＣＯ２的同
化和对水分的利用，使叶片 Ｐｎ下降，光合碳同化作
用受阻，但Ｃｉ浓度升高，所以此时各砧穗组合中影
响光合的因子主要是非气孔限制，并且２种矮化性
较强的 ＹＧ／Ｌ２／Ｍｂ和 ＹＧ／ＧＭ２５６／Ｍｂ组合显著低
于半矮化ＹＧ／７７－３４／Ｍｂ组合和乔砧组合，这与前
人的研究结果一致。

３．２　干湿交替胁迫影响不同中间砧苹果叶片的 ＰＳ
Ⅱ反应中心活性及电子传递

叶绿素荧光技术是光合作用的探针，通过荧光

参数可以分析光合机构内部一系列重要的调节过

程。ＰＳⅡ位于类囊体膜上，是光合机构对环境胁迫
的敏感部位，是光抑制的原初位点［１８］。初始荧光

Ｆｏ是判断ＰＳⅡ反应中心运转情况的重要指标，其增
加则表明 ＰＳⅡ反应中心受到破坏或失活［１９］；最大

光化学效率Ｆｖ／Ｆｍ是反映 ＰＳⅡ活性中心光能转换
效率的重要参数，非胁迫条件下该参数的变化极

小，不受物种和生长条件的影响，胁迫条件下该参

数明显下降，是反映光抑制程度的良好指标［２０－２４］；

Ｆｖ／Ｆｏ则反映ＰＳⅡ的潜在活性，两者是光化学反应
状况评价的重要参数［２５］。本试验中，各砧穗组合随

着干旱和恢复灌水次数的增加，Ｆｏ迅速上升，Ｆｖ／Ｆｍ
和Ｆｖ／Ｆｏ迅速下降，说明各砧穗组合叶片类囊体膜
结构发生变化，ＰＳⅡ反应中心受到破坏，光合作用
原初反应过程受抑制，电子由ＰＳⅡ反应中心向ＱＡ、
ＱＢ及ＰＱ库传递均受到抑制，可能是引起了 Ｄ１蛋
白的降解［２６］，其中 ＹＧ／Ｍｂ和 ＹＧ／７７－３４／Ｍｂ组合
叶片 ＰＳⅡ反应中心受到破坏的程度低于另 ２种
组合。

叶绿素荧光快速诱导曲线能够直观反映植物

受逆境伤害的程度，Ｋ点的相对可变荧光 ＷＫ值的
升高，代表放氧复合体被破坏的程度［２７］；另外 Ｊ点
的可变荧光 ＶＪ的升高，代表电子从 ＱＡ向 ＱＢ传递
受到限制，进而反映 ＰＳⅡ受体侧遭受破坏程度；当
慢还原型 ＰＱ库比例增加时，Ｉ点上升。本试验中，
各砧穗组合的 ＷＫ和 ＶＪ值随着干旱和恢复灌水处
理次数的增加而升高，说明放氧复合体的结构和功

能发生了改变，从而减弱了ＰＳⅡ供体侧电子传递的
能力；也使ＱＡ积累相对增加，ＰＳⅡ受体侧电子传递
能力相对下降，受体侧也遭到严重破坏；破坏程度

为ＹＧ／Ｌ２／Ｍｂ＞ＹＧ／ＧＭ２５６／Ｍｂ＞ＹＧ／７７－３４／Ｍｂ＞
ＹＧ／Ｍｂ。

光合性能指数 ＰＩａｂｓ是以吸收光能为基础的性
能指数，包含 ＲＣ／ＡＢＳ、φＰｏ、Ψｏ等多个独立参数，主
要反映 ＰＳⅡ反应中心的效率，有研究认为，ＰＩａｂｓ对
某些胁迫所反映植物光合机构的状态比 Ｆｖ／Ｆｍ更
敏感，可以综合评价葡萄的抗旱性［１０，２８－２９］，但其不

能反映光系统Ⅰ（ＰＳ－Ⅰ）反应中心的转化情况，综
合性能指数ＰＩｔｏｔａｌ主要用于研究光系统间的电子传
递活性，能进一步反映电子在 ＰＳⅡ和 ＰＳⅠ之间的
传递能力及 ＰＳⅠ的相关性能［３０］；ＡＢＳ／ＣＳｍ、ＴＲｏ／
ＣＳｍ、ＥＴｏ／ＣＳｍ和ＲＣ／ＣＳｍ分别表示叶片单位面积吸
收的光能、单位面积捕获的光能、单位面积电子传

递的量子产额和单位面积内反应中心的数量。在

本试验中，各砧穗组合的 ＰＩａｂｓ、Ｆｖ／Ｆｍ和 ＰＩｔｏｔａｌ的变
化对干旱胁迫都比较敏感，ＰＩａｂｓ和 ＰＩｔｏｔａｌ值随着干旱
和恢复灌水处理次数的增加而降低，说明不仅使ＰＳ
Ⅱ反应中心受到伤害，同时也导致ＰＳⅠ的功能遭到
破坏，其中受损程度依次为 ＹＧ／Ｌ２／Ｍｂ＞ＹＧ／
ＧＭ２５６／Ｍｂ＞ＹＧ／７７－３４／Ｍｂ＞ＹＧ／Ｍｂ组合。另外
随着干旱和恢复灌水处理次数的增加，各组合的３
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种能量流参数和反应中心的密度下降，其中 ＹＧ／
Ｌ２／Ｍｂ组合受损最重，ＹＧ／Ｍｂ组合受损最轻；ＡＢＳ／
ＣＳｍ下降一方面可能是由于干旱造成天线色素结构
遭到破坏，因而捕获的光能减少，使反应中心的激

发能ＴＲｏ／ＣＳｍ和还原能ＥＴｏ／ＣＳｍ降低，影响电子传
递；另一方面可能是反应中心部分失活或降解。

随着干湿交替胁迫次数增加，各砧穗组合叶片

的气体交换参数受到影响，ＰＳⅡ和 ＰＳⅠ活性下降，
导致光合特性受到抑制；ＹＧ／Ｍｂ和 ＹＧ／７７－３４／Ｍｂ
组合的破坏程度轻于ＹＧ／Ｌ２／Ｍｂ和ＹＧ／ＧＭ２５６／Ｍｂ
组合。因此在辽宁气候较干旱或反复旱涝地区利

用幼树建苹果园，可以优先考虑 ＹＧ／７７－３４／Ｍｂ和
ＹＧ／Ｍｂ组合。
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