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土壤水分有效性对梨枣叶片光合

参数和抗旱性的影响
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摘 要：利用自动称量和补水系统，对三年生梨枣树进行适宜水分、轻度和重度干旱三种土壤水分处理（土壤

含水量分别为田间持水量的７５％±５％、６０％±５％和４５％±５％），旨在探究不同土壤水分对梨枣叶片光合参数和
抗旱性的影响。结果表明：（１）轻度干旱对梨枣叶片的光合参数没有显著影响，但重度干旱引起净光合速率（Ｐｎ）、
蒸腾速率（Ｔｒ）、气孔导度（Ｇｓ）、胞间ＣＯ２浓度（Ｃｉ）和光能利用率（ＬＵＥ）明显降低，而水分利用效率（ＷＵＥ）和气孔限
制值（Ｌｓ）增加。（２）轻度干旱对梨枣叶片丙二醛（ＭＤＡ）含量影响不大，过氧化氢酶（ＣＡＴ）活性则显著上升；而重度
干旱下ＭＤＡ含量显著上升，同时超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）和过氧化物酶（ＰＯＤ）活性以及抗坏血酸（ＡＳＡ）和还原型谷
胱甘肽（ＧＳＨ）含量明显升高，但仍不能消除重度干旱对梨枣叶片膜系统造成的严重伤害。因此，轻度干旱并未引发
梨枣叶片显著的生物学胁迫，而在重度干旱条件下梨枣叶片的光合能力和膜系统均受到严重影响。
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果树之一。枣果实以其丰富的营养价值、药用功效，

深深地融入了我国的风俗习惯和药食文化之中。近

几十年来，枣树更是凭借其较强的抗风、耐旱、耐瘠

薄等生理生态学特性，以及整形修剪方便、早果速

丰、经济效益显著等优点［１］，成为我国干旱半干旱地

区生态修复、兼顾地方经济发展的重要选择树种之

一。在诸如陕北贫困山区等许多水资源缺乏地区，

红枣的生产、加工和销售已成为当地经济发展的一

个重要产业链。但由于这些地区干旱少雨、地表蒸

腾和植被蒸发强烈，水分是限制枣树生长发育、枣果

实产量和品质以及当地居民收入的一个关键因

素［２］。

在植物代谢和发育过程中，光合作用是能够快

速反映环境因素变化的一个敏感生理指标，因此，土

壤水分有效性对植物光合作用的影响始终是一个极

其重要的研究内容［３］。当植物遭受水分亏缺时，植

株和叶子的生长受到抑制，光合面积减少，光合器官

易受到光氧化伤害［４］。同时，一系列氧化酶和过氧

化物酶催化的以及一系列 Ｈ２Ｏ２参与的氧化还原反
应被激活，引起活性氧大量积累［５－６］。这些过量的

活性氧导致膜脂过氧化和脱脂化、蛋白质变性、膜结

构和功能改变、透性增强，进而影响到光合碳代谢过

程的进行［７］。此外，在水分胁迫下，叶子的膨压消

失，气孔开张度降低或关闭，光合碳吸收和同化能力

降低［８－９］，导致作物产量和品质下降。枣树的前期

研究结果表明，干旱胁迫引起枣树叶片的光合能力

降低［１０］、枣果实产量和品质显著下降［１１］，进而导致

枣树栽植的经济效益以及枣农的经济收入显著下

降［１２］。因此，在水资源有限的情况下，能否通过适

当地增加土壤水分含量，以促进枣树的生长发育和

光合碳代谢能力，提高枣果实的产量和品质是红枣

生产和相关产业发展中亟待解决的问题。

本试验利用美国犹他州立大学（ＵｔａｈＳｔａｔｅＵｎｉ
ｖｅｒｓｉｔｙ）提供的自动称量和补水系统（ＬｏａｄＣｅｌｌＳｙｓ
ｔｅｍ）控制补水量，在适宜水分、轻度和重度干旱三种
水分条件下研究了土壤水分有效性对梨枣树叶片碳

代谢和抗旱性的影响，以期为枣树的栽培管理以及

红枣产量和品质的提高提供科学的理论指导。

１ 材料与方法

１．１ 试验材料与处理

选取３０棵长势良好、大小均一的三年生梨枣树
苗，于２０１２年 ３月初单株栽植于直径 ４０ｃｍ、高 ５０
ｃｍ，并装有耕作层１ｍ以下深层 土 ２９ｋｇ（田间持
水量为 ３４．０３％，且深层 土为自然土壤，适应性

广，而土壤的近地表层受该区居民影响较大）的容器

中，树木间距 ９０ｃｍ（便于已经固定好的传感器称
重）。桶的侧边设有１根直径约１．５ｃｍ的ＰＶＣ管插
入桶底用于补充土壤水分，并保证补充水分在土壤

下层能较为均匀分布。栽植苗木后的初期充分供

水，以保证其成活、萌芽、发叶、开花和坐果。７月
初，从中选取１８棵长势良好、大小均一的苗木，设置
３个水分处理：适宜水分、轻度干旱和重度干旱胁
迫，相对应的土壤含水量分别为田间持水量的７５％
±５％、６０％±５％和４５％±５％，每个处理设 ６个重
复。晴天露天生长，雨天防雨棚遮盖（以避免降雨对

土壤水分含量的影响）。八月初，测定不同水分含量

下的枣树光合日变化，随后收取叶子样品，用于抗旱

性相关的生理生化指标测定。

土壤水分含量的控制利用自动称量和补水系统

进行。该系统主要由植物栽植容器、“Ｓ”型微型重量
传感器（美国 ＣａｍｐｂｅｌｌＳｃｉｅｎｔｉｆｉｃ公司生产）、ＣＲ１０００
控制器（美国 ＣａｍｐｂｅｌｌＳｃｉｅｎｔｉｆｉｃ公司生产）、电磁阀
（美国ＲａｉｎＢｉｒｄ公司）、供水管道以及太阳能电池板
等组成。其工作原理是：按照容器和植物的重量设

定一个基础值；当植物蒸腾散失水分后，重量传感器

感受并将重量的变化传输到控制器主板；然后通过

继电控制器打开供水电磁阀，启动灌溉系统并补充

水分至设定值，随后关闭灌溉系统（如图 １）。根据
实验需要，可以在一天中定时称重并根据植物蒸腾

散失的水分重量，自动补水至所设重量，其精度可达

０．２５ｇ·ｋｇ－１，是精确、连续监测植物蒸腾耗水过程
的理想设备。

图１ 自动称量和补水系统运行基本原理图

Ｆｉｇ．１ ＤｉａｇｒａｍｏｆＬｏａｄＣｅｌｌＳｙｓｔｅｍ’ｓｆｕｎｄａｍｅｎｔａｌｐｒｉｎｃｉｐｌｅ
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１．２ 光合参数日变化的测定

选择晴朗少云天气，利用ＬｉＣｏｒ－６４００便携式光
合测定系统（ＬＩ－６４００ＸＴ，ＬＩ－ＣＯＲＩｎｃ．，ＵＳＡ）对枣
树成熟叶片的蒸腾速率（Ｔｒ）、气孔导度（Ｇｓ）、胞间
ＣＯ２浓度（Ｃｉ）以及净光合速率（Ｐｎ）等主要光合参
数从７∶００—１９∶００的日变化进行测定，每２ｈ测定１
次。测定时的光强、空气温度等均以自然环境为准。

ＣＯ２浓度设置为 ４００μｍｏｌ·ｍｏｌ
－１，在仪器预热期间，

对样品室、参比室的 ＣＯ２浓度进行匹配。每组选择
三棵枣树，每棵树分别在三个方向的相同高度选择

成熟复叶的第三片叶子进行测定。然后，计算叶子

瞬时水分利用效率（ＷＵＥ＝Ｐｎ／Ｔｒ）、光能利用效率
（ＬＵＥ＝Ｐｎ／ＰＡＲ）以及气孔限制值（ＬＳ＝１－Ｃｉ／
Ｃａ）。
１．３ 抗旱性相关的主要生理生化指标测定

测完光合之后，分别从每个处理的个体植株中

选取长势良好、大小均一的枣树成熟叶片 １０片，立
即储存至－８０℃冰箱。试验前将叶子样品在液氮冷
却条件下研磨，取适量样品，测定其与抗旱性相关的

生理生化指标。

１．３．１ 主要渗透调节物质含量的测定 叶片中可

溶性糖含量采用蒽酮比色法测定［１３］；淀粉含量的测

定参照高俊风［１３］的方法进行；可溶性蛋白含量采用

考马斯亮蓝 Ｇ－２５０法［１４］测定；脯氨酸含量采用茚
三酮比色法进行测定［１３］。

１．３．２ 主要抗氧化酶活性的测定 叶片中超氧化

物歧化酶（ＳＯＤ）活性采用氮蓝四唑（ＮＢＴ）光还原
法［１５］测定，以１ｍｉｎ内每克鲜重抑制 ＮＢＴ光还原反
应５０％所需的酶量为１个酶活单位（Ｕ）；过氧化物
酶（ＰＯＤ）活性采用愈创木酚法［１６］测定，以 １ｍｉｎ内
Ａ４７０升高 ０．１为一个酶活单位（Ｕ）；过氧化氢酶
（ＣＡＴ）活性参照ＪｉａｎｇａｎｄＺｈａｎｇ［１７］的方法进行测定，
以１ｍｉｎ内Ａ２４０降低０．１为一个酶活单位Ｕ。

ＳＯＤ、ＰＯＤ和ＣＡＴ的活性用每克鲜重的酶活单
位表示（Ｕ·ｇ－１ＦＷ）。
１．３．３ 主要非酶促抗氧化剂含量的测定 抗坏血

酸（ＡＳＡ）含量的测定采用钼蓝比色法［１８］；还原型谷
胱甘肽（ＧＳＨ）含量的测定采用 ＴＤＮＢ法（二硫代双
－二硝基苯甲酸）［１９］；叶片中 ＡＳＡ含量、ＧＳＨ含量
单位均为μｇ·ｇ

－１ＦＷ。
１．３．４ ＭＤＡ含量的测定 叶片中丙二醛（ＭＤＡ）含
量的测定采用硫代巴比妥酸法［２０］，单位为μｍｏＬ·
ｇ－１ＦＷ。
１．４ 数据处理与分析

试验数据采用Ｅｘｃｅｌ２００３软件计算平均值和标

准差，用 ＳＰＳＳ１７．０软件中的 Ｄｕｎｃａｎ检验法分析不
同处理之间的差异显著性（Ｐ＜０．０５），并用
Ｏｒｉｇｉｎ８．０软件作图。

２ 结果与分析

２．１ 土壤水分含量对梨枣叶片主要光合参数日变

化的影响

受光照、大气温度和相对湿度等环境因子影响，

梨枣叶片的 Ｐｎ、Ｔｒ和Ｇｓ日变化在７∶００和１９∶００均
较低（图２，Ａ、Ｂ、Ｃ）。一天内，轻度干旱处理的 Ｐｎ、
Ｔｒ和Ｇｓ与适宜水分处理差异不大，而９∶００以后重
度干旱胁迫的 Ｐｎ、Ｔｒ、Ｇｓ低于其他处理，且１１∶００—
１７∶００尤为显著，说明土壤含水量的减少会明显降低
梨枣叶片的 Ｐｎ、Ｔｒ和Ｇｓ。且适宜水分和轻度干旱
的 Ｐｎ和Ｇｓ最高值出现在 １３∶００，而重度干旱胁迫
出现在１１∶００，说明重度干旱胁迫会导致 Ｐｎ、Ｇｓ日
变化峰值的提早到来。

图２ 不同土壤水分下梨枣叶片主要光合参数日变化

Ｆｉｇ．２ Ｄｉｕｒｎａｌｖａｒｉａｔｉｏｎｓｏｆｍａｉｎｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｐａｒａｍｅｔｅｒｓｏｆ
ｐｅａｒｊｕｊｕｂｅｌｅａｖｅｓｕｎｄｅｒｄｉｆｆｅｒｅｎｔｓｏｉｌｗａｔｅｒｃｏｎｔｅｎｔｓ

Ｃｉ取决于Ｇｓ和叶肉细胞对胞内 ＣＯ２的同化能
力［２１］。图 ２Ｄ中，不同土壤水分条件下 Ｃｉ值均在
７∶００最高，７∶００—１５∶００Ｃｉ持续下降，１５∶００以后，随
着光强降低，植物对 ＣＯ２利用能力下降以及呼吸作
用释放的 ＣＯ２积聚在叶片细胞间隙中，促使 Ｃｉ回
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升。Ｌｓ和Ｃｉ日变化趋势相反（图２，Ｅ）。但 Ｌｓ和Ｃｉ
日变化曲线均表明，轻度干旱对二者的影响不大且

其值接近适宜水分，而重度干旱胁迫的 Ｃｉ和Ｌｓ在
１１∶００以后与其他处理差异明显。这可能因为适宜
的土壤干旱水平有利于叶肉细胞同化 ＣＯ２，并且降
低了气孔对ＣＯ２扩散的限制。

另外，由图 ２Ｆ可知，轻度干旱的 ＷＵＥ在
１１∶００—１９∶００高于适宜水分，且 １５∶００以后增速较
快。９∶００以后重度干旱各时刻的 ＷＵＥ均较高。轻
度、重度干旱的 ＷＵＥ日均值分别比适宜水分上升
了４．８％、２３．３％，表明轻度的干旱有利于一天中的
一些时间段内枣树 ＷＵＥ的提高。而对于 ＬＵＥ（图
２Ｇ），仅 ７∶００—９∶００轻度干旱的 ＬＵＥ高于其他处
理，９∶００以后轻度和重度干旱的 ＬＵＥ均低于适宜水
分，但轻度干旱的 ＬＵＥ与适宜水分的变化值接近，
而重度干旱的 ＬＵＥ在１３∶００后明显低于其他处理，
表明重度干旱胁迫会降低枣树对光能的利用效率。

２．２ 土壤水分含量对梨枣叶片主要抗旱生理生化

指标的影响

２．２．１ 土壤水分含量对梨枣叶片渗透调节物质含

量的影响 图３显示，在三种土壤水分条件下，梨枣
叶片的可溶性糖和淀粉含量均没有显著差异。轻度

干旱下可溶性蛋白含量显著降低，而重度干旱胁迫

下的脯氨酸含量显著低于轻度干旱。

注：不同字母表示在 Ｐ＜０．０５水平有显著差异。下同。

Ｎｏｔｅ：ＤｉｆｆｅｒｅｎｔｌｅｔｔｅｒｓｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｏｆＰ＜０．０５．Ｔｈｅ

ｓａｍｅｂｅｌｏｗ．

图３ 不同土壤水分下梨枣叶片渗透调节物质的含量

Ｆｉｇ．３ Ｃｏｎｔｅｎｔｓｏｆｃｏｍｐａｔｉｂｌｅｏｓｍｏｌｙｔｅｓｉｎｐｅａｒｊｕｊｕｂｅ
ｌｅａｖｅｓｕｎｄｅｒｄｉｆｆｅｒｅｎｔｓｏｉｌｗａｔｅｒｃｏｎｔｅｎｔｓ

２．２．２ 土壤水分含量对梨枣叶片抗氧化系统的影

响 与适宜水分相比，轻度和重度干旱胁迫下 ＳＯＤ
活性均显著升高，其中重度干旱胁迫的 ＳＯＤ活性升
高更为明显（图４，Ａ）；同时，轻度和重度干旱胁迫下
ＰＯＤ的活性也显著升高（图４，Ｂ）。ＣＡＴ活性仅在轻
度干旱时显著升高，而在重度干旱胁迫下有所下降，

但未表现出统计学显著性（图 ４，Ｃ）。因此，随着土
壤水分的减少，枣树能够通过提高ＳＯＤ、ＰＯＤ和 ＣＡＴ
等抗氧化酶活性来提高对干旱环境的适应能力。

图４ 不同土壤水分下梨枣叶片抗氧化酶活性

Ｆｉｇ．４ Ａｃｔｉｖｉｔｙｏｆａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔｅｎｚｙｍｅｓｉｎｐｅａｒｊｕｊｕｂｅ
ｌｅａｖｅｓｕｎｄｅｒｄｉｆｆｅｒｅｎｔｓｏｉｌｗａｔｅｒｃｏｎｔｅｎｔｓ

随着土壤水分含量的减少，梨枣叶片的 ＡＳＡ含
量逐渐升高，尤其在重度干旱胁迫下显著增加（图

５，Ａ）。而ＧＳＨ含量呈现出轻度干旱下显著降低、重
度干旱下显著升高的变化趋势（图５，Ｂ）。
２．２．３ 土壤水分含量对梨枣树叶片 ＭＤＡ含量的影
响 轻度干旱对枣树 ＭＤＡ含量的影响很小，而重
度干旱胁迫下 ＭＤＡ含量显著升高（图 ６）。说明本
试验的轻度干旱处理并未对梨枣树造成胁迫伤害，

但随着干旱程度的加重，膜脂过氧化程度加剧，细胞

膜破坏加重。

３ 讨 论

光合作用是植物生长和生物学产量形成的基

础。干旱对植物光合作用的影响和对植物的伤害程
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度不仅与干旱胁迫强度有关，而且与植物本身对干

旱的敏感性和忍耐性有关［２２］。作为我国北方干旱

半干旱地区的乡土树种，枣树以其较强的耐旱、耐瘠

图５ 不同土壤水分下梨枣叶片ＡＳＡ和ＧＳＨ含量

Ｆｉｇ．５ ＴｈｅｃｏｎｔｅｎｔｓｏｆＡＳＡａｎｄＧＳＨｉｎｐｅａｒｊｕｊｕｂｅ
ｌｅａｖｅｓｕｎｄｅｒｄｉｆｆｅｒｅｎｔｓｏｉｌｗａｔｅｒｃｏｎｔｅｎｔｓ

图６ 不同土壤水分下梨枣叶片ＭＤＡ含量

Ｆｉｇ．６ ＭＤＡｃｏｎｔｅｎｔｓｉｎｐｅａｒｊｕｊｕｂｅｌｅａｖｅｓｕｎｄｅｒ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｓｏｉｌｗａｔｅｒｃｏｎｔｅｎｔｓ

薄等特性，成为该类地区生态修复的重要选择树种。

在本研究中，与适宜水分相比，梨枣叶片主要的光合

参数（Ｐｎ、Ｔｒ、Ｇｓ、Ｃｉ和Ｌｓ）在轻度干旱下均未受到
明显影响；而且，从膜脂过氧化产物ＭＤＡ的含量看，
轻度干旱对叶片膜系统也未造成明显伤害。这意味

着，对梨枣树而言，土壤水分含量在田间持水量

６０％±５％的条件并不是一种具有显著效应的非生
物学胁迫，这与前人在温室条件下对梨枣树［２３］和大

田小麦［２４］的研究结果相近。那么，对生产实践而

言，当土壤含水量波动在这一范围内，对梨枣树是不

需要灌溉的。

虽然抗氧化酶和抗氧化剂均能清除代谢过程中

产生的活性氧，但目前对于植物体内酶活性和抗氧

化性物质含量变化关系的研究结论不尽相同。研究

证明，在干旱胁迫下一些植物可能是通过酶促反应

清除有害活性氧的，一些植物则可能是通过抗氧化

剂实现的，还有一些植物可能是通过保护酶和抗氧

化剂的共同作用完成的［２５］。由此可见，两大类保护

物质依据胁迫状况充分协调发挥作用，尽可能使植

物组织内的活性氧含量维持在最低水平，保护细胞

免受伤害。本研究中，轻度干旱下保护酶系统

（ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ）活性显著增加，抗氧化性物质
（ＡＳＨ、ＧＳＨ）并未明显增加，所以认为，对于本试验
材料而言，轻度干旱下抗氧化酶起了主导作用。而

在重度干旱下，抗氧化酶和抗氧化剂在清除活性氧

过程中可能同时发挥着重要作用。

另外，重度干旱条件对梨枣树光合过程产生明

显的抑制作用。尽管在重度干旱下抗氧化酶 ＳＯＤ
和ＰＯＤ的活性明显增强，非酶促抗氧化物质ＡＳＡ和
ＧＳＨ的含量也显著增加，但这种代谢上的变化并不
足以消除重度干旱对梨枣树叶子膜系统造成的严重

伤害，因而，膜脂过氧化产物ＭＤＡ的含量显著升高。
因此，在生产实践中，当土壤含水量降低到田间持水

量的４５％±５％时，需要及时灌溉，补充土壤水分，
以提高土壤水分的有效性。前人的研究结果也表

明，在干旱条件下，适当地增加土壤水分含量，可以

明显提高梨枣叶片的光合能力，提高梨枣果实的单

果质量与果实收获数，改善梨枣果实的风味品质与

营养品质［２６］。

在植物对干旱的响应中，渗透调节是一个重要

的生理适应过程，参与渗透调节的物质包括无机离

子（如Ｋ＋、Ｎａ＋、Ｃａ２＋、Ｃｌ－等）和小分子的可溶性有
机物质（如可溶性糖、氨基酸、可溶性蛋白、有机酸

碱、醇类物质等）。在干旱胁迫条件下，这些渗透调

节物质在植物组织和细胞内的含量会表现为不同程

度的上升［２７］，从而增加细胞汁液浓度、降低细胞水

势，以提高植物从环境吸水的能力以及降低蒸腾水

分散失，维持体内水分平衡和生理生化代谢正常。

但是，各种渗透调节物质含量的变化却因植物种类

和试验条件的不同表现出明显的差异。例如，在牛

心朴子干旱胁迫后期，无机离子（如 Ｋ＋、Ｎａ＋、Ｃａ２＋）
在叶片和根系中的渗透调节作用很小，且分配于根

系的光合产物增加，根系中的可溶性糖明显升高，而

叶片中的可溶性糖则随水分胁迫程度的加重而减

少［２８］。干旱胁迫会抑制蛋白质的合成，并促进蛋白

质的降解，因而，植物叶片中氨基酸、特别是脯氨酸

含量明显增加，但可溶性糖含量却没有明显的增
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加［２９］，或者可溶性糖和脯氨酸含量变化不大［３０］。

因此，在对干旱的响应中，不同植物种类渗透调节所

起的作用不同，参与渗透调节的物质种类也有差

异［３１］，而且，在不同干旱胁迫阶段，渗透调节物质的

累积时间和累积量都表现出明显的差异［３２］。本研

究所测定的渗透调节物质中，除可溶性蛋白轻度干

旱下显著降低外，其他渗透调节物质的含量无论轻

度干旱还是重度干旱下均未出现显著性变化。可以

认为，在本试验条件下，这几种渗透调节物质可能不

是梨枣叶片获得渗透调节能力的主要渗透调节物

质，这也可能与梨枣树本身的抗旱机理以及代谢特

点有关，有待于进一步试验验证。
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