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一氧化氮对水分胁迫下苹果砧木新疆野苹果

光合与生理特性的影响

石晓昀，王延秀，姜 霄，陈佰鸿，胡 亚，朱燕芳，何成勇
（甘肃农业大学园艺学院，甘肃 兰州 ７３００７０）

摘 要：以１０叶龄的新疆野苹果（Ｍ．ｓｉｅｖｅｒｓｉｉ（Ｌｅｄｅｂ）Ｒｏｅｍ．）实生苗为研究材料，采用盆栽控水的研究方法，
于中度水分胁迫（含水量为土壤最大持水量的４５％～５５％）条件下，外源喷施一氧化氮（ＮＯ），测定净光合速率（Ｐｎ）
等光合特性指标、ＳＯＤ等抗氧化酶活性以及Ｐｒｏ等渗透胁迫物质含量，探讨外源一氧化氮对水分胁迫下苹果砧木生
理特性的影响。结果表明：相比于对照，外源 ＮＯ处理（１８０～２１０μｍｏｌ·Ｌ

－１）减缓了水分胁迫下新疆野苹果叶片中

ＭＤＡ和Ｐｒｏ含量、电导率、胞间二氧化碳浓度以及ＰＯＤ活性的升高趋势，并能延缓净光合速率（Ｐｎ）、气孔导度（Ｇｓ）、
蒸腾速率（Ｔｒ）、ＳＯＤ与ＣＡＴ酶活性的下降速率，且具有明显的浓度效应；１９０μｍｏｌ·Ｌ

－１的 ＮＯ处理效果最佳，相比于
对照，Ｐｎ、Ｇｓ、Ｔｒ、ＳＯＤ及ＣＡＴ活性分别上升了２８．７３％、３２．９４％、３３．３３％、１４．２４％、２５．３８％；Ｃｉ、ＰＯＤ活性、Ｐｒｏ含量、
ＲＥＣ及ＭＤＡ含量分别下降了１８．６８％、４０％、７８．７２％、４９．０６％、２６．４７％；适当浓度 ＮＯ处理能够激活水分胁迫下新
疆野苹果幼苗的抗氧化酶系统，并可以保护细胞膜系统，增强细胞光合性能，从而提高其耐旱性。
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苹果（Ｍａｌｕｓｐｕｍｉｌａ）是世界性果品，同时也是我
国种植面积最大的果树之一，是我国重点果产区的

支柱性产业［１－２］。西北黄土高原产区海拔高、光照

充足、昼夜温差大、生产集中，是我国苹果的最优生

态区，栽培面积占全国的４４％，产量占全国的４９％，
出口量约占全国的 ４０％以上［３］。但黄土高原产区
多为干旱与半干旱地区，干旱成为制约该地区苹果

生长发育的重要因子。水分胁迫严重影响着苹果树

体的生长发育和产量的形成。应用抗性强的砧木是

提高栽培果树抗性的主要措施［４］。在苹果栽培中，

常因干旱影响其正常的光合作用、抗氧化酶活性等

生理活动，导致树体根系活力下降，影响其对养分和

水分的吸收［５］；同时叶片中抗氧化酶活性下降，叶绿

素含量和叶面积减小，光合作用受到抑制，进而影响

植株干物质的积累与转运，最终导致产量降低［６］。

一氧化氮（ＮＯ）是近年来国内外关注的一种植
物生长和发育的调节分子，对植物体生长发育有双

重影响，即低浓度对其有保护作用，而高浓度会诱发

超氧自由基（Ｏ·２）和过氧化氢（Ｈ２Ｏ２）大量产生，从而
对组织产生破坏性［７］。到目前为止，已经初步证实

ＮＯ在植物呼吸作用［８］、气孔运动［９］、种子萌发［１０］、
根与叶片的生长发育［１１］、植物抗逆反应［１２］等生理

过程中有重要作用。阮海华、张永平等通过对小麦

和黄瓜的研究发现 ＮＯ可降低叶片气孔开度，增加
气孔阻力，减少植物体的蒸腾失水，因而提高植物叶

片的相对含水量和抗旱性［５－６］。但有关 ＮＯ对木本
果树抗旱性方面的研究鲜见报道。

本试验在水分胁迫条件下研究外源 ＮＯ对新疆
野苹果光合特性、抗氧化酶、膜脂过氧化、渗透调节

物质的影响，以期进一步明确 ＮＯ提高植物耐旱机
理，同时为苹果栽培中合理应用砧木资源提供理论

依据。

１ 材料与方法

１．１ 材料及处理

试验于２０１４年３—７月在甘肃农业大学园艺学
院避雨棚进行。２０１４年 ２月 １日选取饱满、一致的
新疆野苹果种子，蒸馏水浸泡１２ｈ，在４℃湿沙中处
理。３月１８日选露白较好、发芽一致的种子播入蛭
石中，室温下培养，待幼苗长至 ２片真叶时，移入盛
装基质（２０％蛭石，２０％珍珠岩，６０％泥炭）重量为
０．６５ｋｇ的花盆（内径１０ｃｍ，深１８ｃｍ）中，每盆一株，
统一管理。在育苗期间定期浇水、松土、除草。植株

具１０片真叶时，进行盆栽控水胁迫处理。采用持续
称重法控制土壤含水量，每 ２天于傍晚称重并补充

水分至田间持水量的４５％～５５％（中度水分胁迫）。
试验设４个不同浓度的 ＮＯ处理，ＮＯ供体硝普钠溶
液浓度分别为 Ｃ１（１８０μｍｏｌ·Ｌ

－１）、Ｃ２（１９０μｍｏｌ·
Ｌ－１）、Ｃ３（２００μｍｏｌ·Ｌ

－１）、Ｃ４（２１０μｍｏｌ·Ｌ
－１）。控水

胁迫中，用各处理溶液进行喷施处理至滴水为止，以

同期同量喷施清水作为对照（ＣＫ）。
试验外源ＮＯ供体硝普钠 ＳＮＰ（ｓｏｄｉｕｍｎｉｔｒｏｐｒｕｓ

ｓｉｄ），为德国ＭＥＲＣＫ公司提供，随配随用。
１．２ 测定项目及方法

１．２．１ 光合作用气体交换参数的测定 从胁迫处

理当天开始，每隔３ｄ上午８∶００选取生长一致的幼
苗相同节位叶片进行各项指标测定。用 Ｌｉ－６４００
光合仪（ＬＩ－ＣＯＲ公司，美国）测定第 ８片真叶的净
光合速率（Ｐｎ）、气孔导度（Ｇｓ）、蒸腾速率（Ｔｒ）及胞
间 ＣＯ２浓度（Ｃｉ）。设定 ＣＯ２浓度为 ４００μｍｏｌ·

ｍｏｌ－１，环境温度２５℃，光强为８００μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１。

１．２．２ 生理生化指标的测定 采用氮蓝四唑法测

定超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）活性［８］；采用愈创木酚显
色法测定过氧化物酶（ＰＯＤ）活性［９］；采用紫外吸收
法测定过氧化氢酶（ＣＡＴ）活性［９］；丙二醛（ＭＤＡ）含
量采用硫代巴比妥酸法［１２］；脯氨酸含量采用磺基水

杨酸法测定［１１］；相对电导率采用电导法测定［１３］。

１．３ 数据分析

试验数据用 ＭｉｃｒｏｓｏｆｔＥｘｃｅｌ２００３作图，运用
ＳＰＳＳ１６．０进行显著性分析。

２ 结果与分析

２．１ 外源 ＮＯ对水分胁迫下新疆野苹果光合特性
的影响

光合作用的强弱是判断植物长势和抗逆性强弱

的指标之一［１５］，而以净光合速率为代表的光合特性

参数是植物生长状况的直接体现。水分胁迫下 ＮＯ
对新疆野苹果叶片光合特性的影响如图１所示。

随着水分胁迫时间的持续，叶片净光合速率 Ｐｎ
总体呈下降趋势，在处理前期（０～３ｄ），对照及各处
理的 Ｐｎ缓慢下降，而在处理中后期（６～１５ｄ）则急
剧下降，其中对照组的 Ｐｎ下降速率显著高于各浓
度ＮＯ处理。处理１５ｄ后，叶片 Ｐｎ从对照组到 Ｃ４
处理分别下降了 ５４．１０％、３４．４２％、２８．７３％、
３７．９１％、３９．９６％，其中Ｃ２（１９０μｍｏｌ·Ｌ

－１ＮＯ）处理后
Ｐｎ下降速率显著低于对照及其他处理（图１ａ）。与
Ｐｎ的变化相同，叶片气孔导度（Ｇｓ）也呈总体下降
的趋势，但呈现出前中期（０～６ｄ）缓慢下降，后期（９
～１５ｄ）急剧下降的趋势。对照组 Ｇｓ下降速率显著
高于各浓度ＮＯ处理。处理 １５ｄ后，各处理下降幅
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度分别为５９．０３％、３６．５９％、３２．９４％、３９．２９％、
４０．７４％，Ｃ２处理下降幅度显著低于对照组及其他
处理（图１ｂ）。胞间二氧化碳浓度（Ｃｉ）随胁迫天数
增加呈上升的趋势，处理前期（０～３ｄ），对照及各处
理的 Ｃｉ缓慢上升，而在处理中后期（６～１５ｄ）则急
剧上升，其中对照组的 Ｃｉ上升速率显著高于各浓度
ＮＯ处理。处理１５ｄ后，对照组及各处理 Ｃｉ上升幅
度分别为 ３５．２９％、２０．６１％、１８．６８％、２４．４２％、

２１．８４％，Ｃ２处理上升幅度显著低于对照及其他处
理（图１ｃ）。持续水分胁迫下，各处理叶片蒸腾速率
（Ｔｒ）均呈下降趋势，在处理前中期（０～６ｄ），对照及
各处理的 Ｔｒ缓慢下降，而在处理后期（９～１５ｄ）则
急剧下降，其中对照组的 Ｔｒ下降幅度显著高于各浓
度 ＮＯ处理。处理 １５ｄ后，下降幅度分别为
５８．１１％、４０．７９％、３３．３３％、４０．２６％、４１．３３％，其中
Ｃ２处理下降幅度显著低于对照及其他处理（图１ｄ）。

注：不同小写字母者表示差异显著（Ｐ＜０．０５），下同。

Ｎｏｔｅ：ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｌｏｗｅｒｃａｓｅｌｅｔｔｅｒｓｉｎｄｉｃａｔｅｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ（Ｐ＜０．０５），ｔｈｅｓａｍｅｂｅｌｏｗ．

图１ ＮＯ处理对水分胁迫下新疆野苹果光合特性的影响
Ｆｉｇ．１ ＥｆｆｅｃｔｏｆＮＯｏｎｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｏｆＭ．ｓｉｅｖｅｒｓｉｉ（Ｌｅｄｅｂ）Ｒｏｅｍｕｎｄｅｒｗａｔｅｒｓｔｒｅｓｓ

２．２ 外源 ＮＯ处理对水分胁迫下砧木抗氧化酶活
性的影响

随着水分胁迫时间的持续，叶片内 ＳＯＤ酶活性
总体呈下降的趋势，在处理前期（０～３ｄ），对照及各
处理的ＳＯＤ缓慢下降，而在处理中后期（６～１５ｄ）则
急剧下降，其中对照组的 ＳＯＤ酶活性下降幅度显著
高于各浓度ＮＯ处理。处理 １５ｄ后，对照组及各处
理下降幅度分别为 ３１．０２％、２０．２９％、１４．２４％、
２０．０７％、１８．８４％，其中 Ｃ２处理下降幅度显著低于

对照组及其他各处理（图 ２ａ）。对照组及各处理的
ＰＯＤ活性总体呈上升趋势，在处理前中期（０～６ｄ），
对照及各处理的ＰＯＤ急剧上升，而在处理后期（９～
１５ｄ）则迅速上升，其中对照组的ＰＯＤ酶活性上升幅
度显著低于各浓度 ＮＯ处理。处理 １５ｄ后，对照组
及各处理上升幅度分别为 ４０．４３％、５２．０８％、４０％、
４６．９４％、４７．２６％，其中 Ｃ２处理上升幅度显著低于
对照组及其他各处理（图 ２ｂ）。不同处理下叶片
ＣＡＴ活性随水分胁迫天数的增加总体呈下降的趋
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势，处理前期（０～３ｄ）缓慢下降，处理中后期（９～１５
ｄ）迅速下降，其中对照组的 ＣＡＴ酶活性下降幅度显
著高于各浓度ＮＯ处理。处理 １５ｄ后，对照及各处
理ＣＡＴ下降幅度分别为３８．２８％、２９．９２％、２５．３８％、
３３．０７％、３６．４３％，其中 Ｃ２处理显著低于对照组及
其他各处理（图２ｃ）。

图２ ＮＯ处理对水分胁迫下新疆野苹果抗氧化酶活性的影响
Ｆｉｇ．２ ＥｆｆｅｃｔｏｆＮＯｏｎａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔｓｙｓｔｅｍｓａｃｔｉｖｉｔｙｏｆ
Ｍ．ｓｉｅｖｅｒｓｉｉ（Ｌｅｄｅｂ）Ｒｏｅｍｄｕｒｉｎｇｗａｔｅｒｓｔｒｅｓｓ

２．３ 外源 ＮＯ处理对水分胁迫下新疆野苹果渗透
胁迫物质的影响

随着水分胁迫的持续，各个处理叶片 Ｐｒｏ含量

总体呈现不断升高的趋势，在处理前期（０～３ｄ），Ｐｒｏ
含量缓慢上升，在处理中后期（６～１５ｄ）则迅速上
升，其中对照组的 Ｐｒｏ含量上升幅度显著高于各浓
度ＮＯ处理。处理 １５ｄ后，Ｐｒｏ上升幅度分别为
１２３．９％、６３．８３％、７８．７２％、７０．４６％、６８．７５％，其中
Ｃ２处理显著高于其他处理，但显著低于对照（图
３ａ）。相对电导率（ＲＥＣ）总体也呈升高趋势，在处理
前期（０～３ｄ），ＲＥＣ缓慢上升，在处理中后期（６～１５

图３ ＮＯ处理对水分胁迫下新疆野苹果渗透胁迫物质的影响
Ｆｉｇ．３ ＥｆｆｅｃｔｏｆＮＯｏｎｏｓｍｏｔｉｃａｄｊｕｓｔｍｅｎｔｓｕｂｓｔａｎｃｅｏｆ
Ｍ．ｓｉｅｖｅｒｓｉｉ（Ｌｅｄｅｂ）Ｒｏｅｍｄｕｒｉｎｇｗａｔｅｒｓｔｒｅｓｓ

２５２ 干旱地区农业研究 第３５卷



ｄ）则迅速上升，其中对照组的 ＲＥＣ含量上升幅度显
著高于各浓度ＮＯ处理。处理 １５ｄ后，各处理及对
照组上升幅度分别为 ７３．２１％、６１．８２％、４９．０６％、
５０．９１％、５５．５６％，其中 Ｃ２处理 ＲＥＣ上升幅度显著
低于其他处理（图３ｂ）。而叶片 ＭＤＡ含量总体也呈
上升趋势，在处理前期（０～３ｄ），缓慢上升，在处理
中后期（６～１５ｄ）则迅速上升，其中对照组的 ＭＤＡ
含量上升幅度显著高于各浓度 ＮＯ处理。处理１５ｄ
后，对照及各处理上升幅度分别为 ３５．１４％、
３０．５６％、２６．４７％、２７．７８％、３１．４３％，其中Ｃ２处理显
著低于对照及其他处理。

３ 讨 论

逆境会引发植物体内的一系列反应，包括光合

响应以及过氧化酶活性和渗透胁迫物质含量的变

化［１４］。几乎所有的逆境都会使植物的光合速率下

降［１５］，导致同化产物的减少［１６］；同时产生活性氧，

引起细胞膜结构的过氧化［１７］，造成一系列的伤害，

严重威胁植物的生命［１８］。近几年研究证明［１９］，ＮＯ
参与许多重要的生理过程如生长发育、病原体防御

反应、细胞凋亡、胁迫适应等。在干旱条件下，ＮＯ参
与植物水分胁迫的耐受功能的调节。Ｂｒａｙ等［２０］研
究报道，当植物受干旱胁迫时，ＮＯ处理使植物对干
旱产生耐受。Ｇａｒíａ－Ｍａｔａ［２１］等用 ＳＮＰ对离体叶片
进行预处理，与对照组相比，处理后植物耐受干旱胁

迫能力提升高达１５．８％。
水分胁迫对植物光合作用的抑制存在气孔限制

和非气孔限制［２２］。Ｆａｒｑｕｈａｒ和Ｓｈａｒｋｅｙ［２３］研究认为，
引起光合速率降低的气孔和非气孔限制因素可以根

据 Ｃｉ和气孔限制值（Ｌｓ）的变化方向来判断，其中
Ｃｉ是关键因子。本试验采用外源 ＮＯ处理后，新疆
野苹果叶片的净光合速率、气孔导度、蒸腾速率随着

水分胁迫的持续均呈下降趋势，而 Ｃｉ则呈持续升高
趋势，各光合参数变化幅度显著低于对照，这一变化

表明水分胁迫对新疆野苹果的光合抑制表现为非气

孔因素，ＮＯ对水分胁迫造成的光合抑制有所缓解，
致使叶片将过多的光能利用荧光的形式或热能耗

散，阻止过多光能向 ＰＳⅡ传递，以保护光合作用机
构免于强光破坏。其中低浓度处理效果显著优于其

他处理及对照，表明 ＮＯ处理具有浓度效应。这与
郭振飞［２４］及 Ｖａｎ［２５］等对草地早熟禾等草坪草的研
究结果相一致。

植物遭受环境胁迫时，体内活性氧水平增高，从

而膜脂过氧化作用发生［２６］。齐华等［２７］认为过氧化

物酶广泛存在于植物体中，与呼吸作用、光合作用及

生长素的氧化都有关系，可作为组织老化和逆境抗

性的一种生理指标。ＰＯＤ和 ＣＡＴ是植物体中最重
要的消除自由基的酶，ＰＯＤ和 ＣＡＴ的水平高低可反
映出植物对干旱的抵御能力大小。本试验中，水分

胁迫后，叶片 ＳＯＤ呈现持续下降的趋势，ＰＯＤ始终
上升、ＣＡＴ则出现持续下降的趋势，其中低浓度 ＮＯ
处理组各项指标参数的变化幅度显著小于对照组，

表明ＮＯ对叶片酶活性系统有保护作用，ＧｒｏｐｐａＭＤ
等［２８］对向日葵叶片的研究也呈现出相似的结果。

同时随着水分胁迫时间的持续，电导率呈现持续上

升的趋势，表明水分胁迫造成新疆野苹果膜系统的

破坏，而ＮＯ处理电导率上升幅度则显著低于对照，
说明ＮＯ处理在很大程度上缓解了水分胁迫对膜系
统造成的破坏，有效降低了自由基在新疆野苹果叶

片中的积累，这对维持较高的ＣＡＴ及较低的 ＳＯＤ与
ＰＯＤ酶活性也是有利的，其中低浓度 ＮＯ处理效果
最为显著，这与朱教君等对樟子松叶片的研究结果

相似［２９］。

植物器官在逆境下遭受伤害，往往发生膜脂的

过氧化作用；丙二醛（ＭＤＡ）是膜脂过氧化的主要产
物之一［３０］，ＭＤＡ抑制蛋白质合成，叶绿体形态结构
发生变化，基粒类囊体膨胀，囊内空间变大，空泡化，

类囊体排列方向发生改变，产生扭曲现象和叶绿素

降解使叶片细胞叶绿体和线粒体膜流动性下降，从

而影响到叶片的光合作用［３１］。在水分胁迫下 ＭＤＡ
含量随胁迫程度的增加、胁迫时间的延长而上

升［３１］。ＮＯ处理后，新疆野苹果叶片相对电导率、脯
氨酸、丙二醛的上升得到有效缓解，其中低浓度 ＮＯ
处理的缓解效果显著优于其他处理，说明适当浓度

ＮＯ处理能显著提高新疆野苹果的抗旱性，有效缓解
了干旱胁迫下新疆野苹果叶片中的叶绿素降解，降

低了ＭＤＡ含量及相对膜透性的增加。这与 Ｖａｌｅｎ
ｔｏｖｉｃ［３２］及Ｓｔｅｉｎｂｅｒｇ［３３］等对玉米和桃子叶片研究的结
论相似。

４ 结 论

外源ＮＯ处理有效降低了水分胁迫下新疆野苹
果电导率及 ＰＯＤ活性的增长速率，并能有效缓解
ＣＡＴ及 ＳＯＤ活性的降低。在很大程度上缓解了
Ｐｎ、Ｇｓ、Ｔｒ的降低及 Ｃｉ的增加程度。综合各项数
据，Ｃ２（１９０μｍｏｌ·Ｌ

－１ＮＯ）处理效果最为显著。说明
适当ＮＯ浓度处理提高了水分胁迫下新疆野苹果的
光合能力，在很大程度上缓解了水分胁迫对电子转

移系统造成的伤害，降低了膜脂的过氧化水平，进而

有效提高新疆野苹果的抗旱能力。
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