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竹叶花椒－飞龙掌血嫁接树表型及
生理性状的抗旱响应
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摘　 要:为探究飞龙掌血作砧木嫁接竹叶花椒后的抗旱响应机制ꎬ以飞龙掌血、竹叶花椒实生树及两者嫁接树

为研究对象ꎬ对比分析其根系特征、叶片解剖结构、光合色素及生理指标上的差异ꎬ并测定产量ꎮ 结果表明:飞龙掌

血 １ 年生实生苗根系各指标均显著高于竹叶花椒ꎻ嫁接树叶片栅栏组织、海绵组织厚度相比竹叶花椒显著增加了

４６.５７％和 ３５.３８％ꎬ栅海比和叶肉紧密度分别提高了 ９.２４％和 ２１.８２％ꎻ与竹叶花椒相比ꎬ嫁接树叶片叶绿素 ａ、叶绿素

ｂ 及类胡萝卜素的含量各显著增加了 １３.５％、８７.３％和 ３３.５％ꎻ同时ꎬ嫁接树叶片的 ＳＯＤ 和 ＰＯＤ 活性相比竹叶花椒分

别提高了 ２２.１％和 ６.４％ꎬＭＤＡ 含量降低了 ４.６％ꎻ叶片各光合色素含量与栅栏组织厚度呈显著正相关关系ꎬ而 ＭＤＡ
含量与其余指标呈显著负相关关系(除海绵组织厚度以外)ꎻ嫁接树的单位投影面积产量相比竹叶花椒提高了

３４.１％ꎮ 可见ꎬ该嫁接组合可以应用于竹叶花椒抗旱砧木的选育和推广实践ꎮ
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中图分类号:Ｓ５６５ꎻＳ７２３.２ꎻＱ９４５.７８　 　 文献标志码:Ａ

Ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ａｎｄ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｄｒｏｕｇｈｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ
Ｚａｎｔｈｏｘｙｌｕｍ ａｒｍａｔｕｍ－Ｔｏｄｄａｌｉａ Ａｓｉａｔｉｃａ ｇｒａｆｔｅｄ ｔｒｅｅ

ＷＡＮＧ Ｆｅｉ１ꎬ ＨＡＯ Ｊｉａｂｏ２ꎬ ＨＵ Ｑｉｎｇ２ꎬ ＧＵＯ Ｙｏｎｇｑｉｎｇ２ꎬ
ＲＡＯ Ｓｈａｏｓｏｎｇ３ꎬ ＬＵ Ｂｉｎ２ꎬ ＸＩＮ Ｐｅｉｙａｏ１

(１. Ｓｏｕｔｈｗｅｓｔ Ｒｅｓｅａｒｃｈ Ｃｅｎｔｅｒ ｆｏｒ Ｌａｎｄｓｃａｐｅ Ａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅ Ｅｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇ Ｓｔａｔｅ Ｆｏｒｅｓｔｒｙ ａｎｄ Ｇｒａｓｓｌａｎｄ Ａｄｍｉｎｉｓｔｒａｔｉｏｎ ｉｎ Ｓｏｕｔｈｗｅｓｔ
Ｆｏｒｅｓｔｒｙ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ Ｋｕｎｍｉｎｇꎬ Ｙｕｎｎａｎ ６５０２２４ꎬ Ｃｈｉｎａꎻ ２. Ｙｕｎｎａｎ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｆｏｒｅｓｔｒｙ ａｎｄ Ｇｒａｓｓｌａｎｄ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ Ｋｕｎｍｉｎｇꎬ

Ｙｕｎｎａｎ ６５０２０１ꎬ Ｃｈｉｎａꎻ ３. Ｌｕｄｉａｎ Ｆｏｒｅｓｔｒｙ ａｎｄ Ｇｒａｓｓｌａｎｄ Ｂｕｒｅａｕꎬ Ｚｈａｏｔｏｎｇꎬ Ｙｕｎｎａｎ ６５７１９９ꎬ Ｃｈｉｎａ)

Ａｂｓｔｒａｃｔ: Ｔｏ ｅｘｐｌｏｒｅ ｔｈｅ ｄｒｏｕｇｈｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ Ｔｏｄｄａｌｉａ ａｓｉａｔｉｃａ ａｓ ｒｏｏｔｓｔｏｃｋ ｇｒａｆｔｉｎｇ Ｚａｎｔｈｏｘｙｌｕｍ
ａｒｍａｔｕｍꎬ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｒｏｏｔ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓꎬ ｌｅａｆ ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅꎬ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｉｇｍｅｎｔ ａｎｄ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ
ｉｎｄｅｘｅｓ ｏｆ Ｔ. ａｓｉａｔｉｃａꎬ Ｚ. ａｒｍａｔｕｍ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｇｒａｆｔｅｄ ｔｒｅｅ ｗｅｒｅ ｃｏｍｐａｒｅｄ ａｎｄ ａｎａｌｙｚｅｄꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｙｉｅｌｄ ｗａｓ ｍｅａｓｕｒｅｄ.
Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ｅａｃｈ ｉｎｄｅｘ ｏｆ １－ｙｅａｒ－ｏｌｄ Ｔ. ａｓｉａｔｉｃａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｒｏｏｔ ｓｙｓｔｅｍ ｗａｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｈｉｇｈｅｒ ｔｈａｎ
Ｚ. ａｒｍａｔｕｍ. Ｃｏｍｐａｒｉｎｇ ｔｏ Ｚ. ａｒｍａｔｕｍꎬ ｔｈｅ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ｏｆ ｐａｌｉｓａｄｅ ｔｉｓｓｕｅ ａｎｄ ｓｐｏｎｇｙ ｔｉｓｓｕｅ ｏｆ ｇｒａｆｔｅｄ ｔｒｅｅ ｌｅａｆ ｉｎ￣
ｃｒｅａｓｅｄ ｂｙ ４６.５７％ ａｎｄ ３５.３８％ꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｐａｌｉｓａｄｅ ｓｐｏｎｇｙ ｒａｔｉｏ ａｎｄ ｔｈｅ ｃｏｍｐａｃｔｎｅｓｓ ｏｆ ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｂｙ
９.２４％ ａｎｄ ２１.８２％. Ｔｈｅ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ｏｆ ｇｒａｆｔｅｄ ｔｒｅｅ ｐａｌｉｓａｄｅ ｔｉｓｓｕｅ ａｎｄ ｓｐｏｎｇｅ ｔｉｓｓｕｅ ｗｅｒｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ
ｃｏｍｐａｒｅｄ ｔｏ Ｚ. ａｒｍａｔｕｍꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｐａｌｉｓａｄｅ ｓｐｏｎｇｙ ｒａｔｉｏ ａｎｄ ｔｈｅ ｃｏｍｐａｃｔｎｅｓｓ ｏｆ ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ｗｅｒｅ ａｌｓｏ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ
ｉｍｐｒｏｖｅｄ. Ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａꎬ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｂ ａｎｄ ｃａｒｏｔｅｎｏｉｄ ｉｎ ｇｒａｆｔｅｄ ｔｒｅｅ ｌｅａｖｅｓ ｗｅｒｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｉｎ￣
ｃｒｅａｓｅｄ ｂｙ １３.５％ꎬ ８７.３％ ａｎｄ ３３.５％ ｃｏｍｐａｒｅｄ ｗｉｔｈ Ｚ. ａｒｍａｔｕｍ. Ｍｅａｎｗｈｉｌｅꎬ ｔｈｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｏｆ ＳＯＤ ａｎｄ ＰＯＤ ｗｅｒｅ
ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｂｙ ２２.１％ ａｎｄ ６.４％ꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ＭＤＡ ｗａｓ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ｂｙ ４.６％. Ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙ￣

收稿日期:２０２２￣０７￣２０　 　 　 　 　 修回日期:２０２２￣１１￣０２
基金项目:云南省科技重点研发计划项目(２０２１０２ＡＥ０９００１３)ꎻ云南省林业科技推广项目(２０２１ｔｓ０８)
作者简介:王飞(１９９６－)ꎬ男ꎬ甘肃平凉人ꎬ硕士研究生ꎬ研究方向为花椒育种和栽培ꎮ Ｅ￣ｍａｉｌ:１７６７７８５４２９＠ ｑｑ.ｃｏｍ
通信作者:陆斌(１９６６－)ꎬ男ꎬ云南昆明人ꎬ研究员ꎬ主要从事经济林育种与栽培研究ꎮ Ｅ￣ｍａｉｌ:ｋｍｌｕｂｉｎ＠ １６３.ｃｏｍ

辛培尧(１９７５－)ꎬ男ꎬ甘肃定西人ꎬ博士ꎬ教授ꎬ主要从事植物遗传育种与快繁研究ꎮ Ｅ￣ｍａｉｌ:ｘｐｙｔｇｙｘ＠ １６３.ｃｏｍ



ｓｉｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｉｇｍｅｎｔｓ ｗａｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ｏｆ
ｐａｌｉｓａｄｅ ｔｉｓｓｕｅꎬ ｗｈｉｌｅ ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ＭＤＡ ｗａｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｒｅｓｔ ｏｆ ｔｈｅ ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓꎬ ｅｘ￣
ｃｅｐｔ ｆｏｒ ｓｐｏｎｇｅ ｔｉｓｓｕｅ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ. Ｔｈｅ ｙｉｅｌｄ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｙｉｅｌｄ ｐｅｒ ｕｎｉｔ ｐｒｏｊｅｃｔｅｄ ａｒｅａ ｏｆ ｔｈｅ ｇｒａｆｔｅｄ ｔｒｅｅ
ｗａｓ ３４.１％ ｈｉｇｈｅｒ ｔｈａｎ ｔｈａｔ ｏｆ Ｚ. ａｒｍａｔｕｍ. Ｉｎ ｃｏｎｃｌｕｓｉｏｎꎬ ｔｈｅ ｇｒａｆｔｉｎｇ ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎ ｃａｎ ｂｅ ａｐｐｌｉｅｄ ｔｏ ｔｈｅ ｂｒｅｅｄｉｎｇ
ａｎｄ ｐｏｐｕｌａｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ￣ｒｅｓｉｓｔａｎｔ ｒｏｏｔｓｔｏｃｋ ｏｆ Ｚ. ａｒｍａｔｕｍ.

Ｋｅｙｗｏｒｄｓ: Ｚａｎｔｈｏｘｙｌｕｍ ａｒｍａｔｕｍꎻ Ｔｏｄｄａｌｉａ ａｓｉａｔｉｃａꎻ ｓｔｏｃｋꎻ ｇｒａｆｔｉｎｇꎻ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅꎻ ｙｉｅｌｄ

　 　 竹叶花椒(Ｚａｎｔｈｏｘｙｌｕｍ ａｒｍａｔｕｍ)又称青花椒ꎬ
隶属芸香科(Ｒｕｔａｃｅａｅ)花椒属(Ｚａｎｔｈｏｘｙｌｕｍ)ꎬ是一

种兼具食用和药用价值的木本油料植物ꎬ广泛分布

于云南、四川、重庆等地[１]ꎮ 早在«诗经»中就有文

字记载其可用作调味料及中药材[２]ꎮ 多年来ꎬ国内

外研究人员致力于花椒栽培管理[３－４]、 遗传育

种[５－６]、主成分分析与利用[７－８] 以及产品贮藏加

工[９－１０]等多方面的研究ꎬ且取得了显著成效ꎮ 竹叶

花椒是云南省传统主栽花椒种之一ꎬ主要分布在金

沙江、牛栏江流域的干热河谷区以及丽江、楚雄等

部分地区[１１]ꎮ 随着花椒产业的发展和良种推广ꎬ花
椒现已成为云南主要经济树种之一[６]ꎮ 但由于干

热河谷地区特殊的环境和立地条件ꎬ干旱少雨、土
壤贫瘠等问题日益突出ꎬ这严重影响了花椒的推广

种植ꎮ 因此ꎬ针对云南竹叶花椒种植区的生态条

件ꎬ开展提高竹叶花椒相关抗旱性研究ꎬ对扩大花

椒产区、促进花椒产业的发展至关重要ꎮ
嫁接苗是经济林木栽培最常用的苗木类型ꎬ而

优良砧木的选育对后期嫁接苗木的长势、抗逆性、
果实的产量和品质等至关重要[１２]ꎮ 应用砧木良种

嫁接可增强栽培品种的抗逆性ꎬ如抗旱[１３－１４]、抗
寒[１５]、抗盐碱[１６－１７]以及抗病虫害[１８]等ꎮ 目前ꎬ国内

外在苹果(Ｍａｌｕｓ ｐｕｍｉｌａ) [１９]、柑橘(Ｃｉｔｒｕｓ ｒｅｔｉｃｕｌａ￣
ｔａ) [２０－２１]、葡萄(Ｖｉｔｉｓ ｖｉｎｉｆｅｒａ) [２２－２３] 等果树中有关砧

木选育嫁接的研究报道较多ꎬ且大部分是通过研究

植株各组织表型、解剖结构以及各生理指标的变化

来反映砧木嫁接对接穗的影响ꎮ 但有关花椒砧木

选育及利用砧木嫁接来提高花椒抗逆性等方面的

研究鲜见报道ꎮ 龚霞等[２４]选用大红袍作砧木ꎬ通过

嫁接不同接穗品种ꎬ为四川南部花椒产区筛选出了

少刺且具有一定抗病虫害特性的砧穗组合ꎮ 蔡麟

阁等[２５]通过观测 ３ 种砧木材料嫁接无刺花椒后接

口愈合情况、成活率、生长结果状况及抗病性等指

标ꎬ发现豆椒作为无刺花椒砧木效果最好ꎮ 在花椒

抗旱砧木选育研究中ꎬ龚霞等[２６] 设置了不同干旱胁

迫梯度ꎬ测定了 ６ 种花椒砧木的膜透性、叶片含水

量、生长量等ꎬ利用隶属函数法对其抗旱性强弱进

行了排序ꎻ而有关花椒的解剖结构、内在生理生化

抗旱响应机制等却鲜见报道ꎮ
飞龙掌血(Ｔｏｄｄａｌｉａ ａｓｉａｔｉｃａ)是芸香科飞龙掌血

属(Ｔｏｄｄａｌｉａ)多年生木质藤本植物ꎬ自然分布于云

南、贵州等干热河谷区的路旁、山坡疏林中ꎬ其主根

深扎ꎬ侧根及毛细根密集ꎬ对干旱、贫脊的土壤适应

性较强[２７]ꎮ 另外ꎬ在系统发育研究中ꎬＬｉ 等[２８] 基于

１６ 个物种的叶绿体基因组构建最大似然系统发育

树ꎬ发现飞龙掌血属与花椒属的亲缘关系最为密

切ꎮ 根据前期嫁接和初步栽培观测ꎬ发现以飞龙掌

血作砧木嫁接竹叶花椒后其嫁接亲和性较好ꎬ无
“大小脚”现象ꎬ且嫁接苗在干旱条件下生长表现良

好ꎬ是选育抗旱花椒砧木的优良材料ꎮ 目前有关飞

龙掌血嫁接竹叶花椒后的主要性状表现及抗旱响

应机制尚未清楚ꎮ 因此ꎬ本研究在观测竹叶花椒和

飞龙掌血 １ 年生实生苗根系特征的基础上ꎬ对比分

析了飞龙掌血做砧木嫁接竹叶花椒后叶片的解剖

结构、色素含量及主要生理指标的差异ꎬ并测算了

果实产量ꎬ以期揭示飞龙掌血作为竹叶花椒抗旱砧

木的特性和栽培价值ꎬ为竹叶花椒抗旱砧木的选育

及该嫁接组合的应用推广提供理论基础ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 试验材料

材料采集在鲁甸明德花椒庄园进行ꎮ 明德花

椒庄园位于云南省昭通市鲁甸县小寨镇ꎬ属低纬度

山地季风气候ꎻ年平均气温 １４.７℃ꎬ年均无霜期 ２８９
ｄꎬ年均降水量仅 ７４.１ ｍｍꎮ 从庄园育苗基地随机各

选 ５ 株竹叶花椒和飞龙掌血 １ 年生实生苗作为根系

观测材料ꎮ 同时ꎬ以 ２ 年生飞龙掌血实生树为砧木ꎬ
接穗在 ４ 年生竹叶花椒上采集ꎬ用枝接法嫁接ꎮ 待

嫁接树接口愈合后ꎬ在园内选取长势基本一致的 ２
年生飞龙掌血、４ 年生竹叶花椒及其嫁接树各 ５ 株

作为试验样木ꎬ在每株样木树冠外围向阳面采集 １
年生枝条 ４~６ 叶位上完好的健康成熟功能叶ꎬ装入

采样管ꎬ标记后置于液氮中带回实验室备用ꎮ 所有

材料于 ２０２２ 年 ４—５ 月采集ꎬ保证采样前 ２ 个月无
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降雨及人工灌溉ꎬ且此时正值云南旱季末期ꎬ植株受

干旱的影响较大ꎬ嫩叶略卷曲ꎬ采集的样品更具代

表性ꎮ
１.２　 实生苗根系观测

清水浸泡并冲洗干净的完整苗木根系ꎬ利用万

深 ＬＡ－Ｓ 植物根系分析仪(杭州万深检测科技有限

公司)测量并统计竹叶花椒和飞龙掌血 １ 年生实生

苗的根系总根长、体积、平均直径、根尖数以及分叉

数等指标ꎮ
１.３　 叶片解剖结构观察

参考李亚男等[２９]提出的石蜡切片法ꎬ分别制作

飞龙掌血、竹叶花椒及其嫁接树叶子最宽处横切面

切片(厚度 １０~１２μｍ)ꎬ利用徕卡 Ｌｅｉｃａ 显微镜观察

并拍照ꎮ 根据图像中标注的比例尺大小ꎬ用 Ｉｍａｇｅ Ｊ
软件测量叶片组织厚度ꎬ取值为多视野下的平均

值ꎬ并计算栅海比、叶肉组织紧密度及疏松度ꎮ
１.４　 叶片光合色素含量测定

参考李萍[３０]采用的光合色素含量测定方法ꎬ利
用相关公式分别对应计算飞龙掌血、竹叶花椒及其

嫁接树叶片中叶绿素 ａ、叶绿素 ｂ、类胡萝卜素的

含量ꎮ
１.５　 叶片生理指标测定

分别测定飞龙掌血、竹叶花椒及其嫁接树叶片

中超氧化物歧化酶(ＳＯＤ)、过氧化物酶(ＰＯＤ)活性

和丙二醛(ＭＤＡ)含量 ３ 种主要生理指标ꎮ 超氧化

物歧化酶、过氧化物酶活性和丙二醛含量的测定方法

分别为比色法、愈创木酚法和硫代巴比妥酸法[３１]ꎮ
１.６　 果实产量测算

选取冠幅基本一致的竹叶花椒和嫁接树各 ５
株ꎬ在果实成熟期测量各单株枝条数、枝条长度、枝
条果穗数、鲜果产量及单位面积产量ꎬ并计算各指

标平均值ꎮ
１.７　 数据统计分析

用 Ｅｘｃｅｌ ２００３、ＳＰＳＳ ２０.０ 等软件进行数据整理

和统计学分析ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 竹叶花椒和飞龙掌血的根系特征

结合根系扫描结果(图 １)和扫描数据方差分析

(表 １)可以看出ꎬ竹叶花椒和飞龙掌血 １ 年生苗木

根系之间的各项扫描参数均呈现显著差异ꎬ其中飞

龙掌血的总根长、根体积和平均直径分别是竹叶花

椒的 １.３、１.８、１.２ 倍ꎮ 从根系各指标的描述统计可

以看出飞龙掌血苗木根系更为密集、发达ꎬ说明其

对干旱的适应能力更强ꎮ
２.２　 砧木嫁接对竹叶花椒叶片解剖结构的影响

飞龙掌血、竹叶花椒及其嫁接树的叶片解剖结

构和各微观形态指标统计分析结果如图 ２、表 ２ 所

示ꎮ 由图 ２ 可以直观地看出ꎬ飞龙掌血叶片的栅栏

组织非常发达ꎬ厚度占到叶片总厚度的 ５０％以上ꎻ
经计算ꎬ发现嫁接树叶片的栅栏组织、海绵组织厚

度与竹叶花椒相比分别显著提高了 ４６. ５７％ 和

３５.３８％ꎮ 但相比飞龙掌血ꎬ嫁接树叶片的栅栏组织

显著降低了 ４５. ８１％ꎬ而海绵组织却显著增加了

５０.６１％ꎮ 从叶片栅海比(ＰＳＲ)来看ꎬ嫁接树的栅海比

与竹叶花椒相比虽提高了 ９.２４％ꎬ但两者差异不显

著ꎮ 竹叶花椒和嫁接树叶片的叶肉组织紧密度和疏

密度在 Ｐ<０.０５ 水平上差异显著ꎮ 相比竹叶花椒ꎬ嫁
接树叶片的叶肉组织紧密度增加了 ２１.８２％(表 ２)ꎮ

图 １　 竹叶花椒和飞龙掌血苗木根系扫描

Ｆｉｇ.１　 Ｒｏｏｔ ｓｃａｎｎｉｎｇ ｏｆ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｉｎ Ｚ. ａｒｍａｔｕｍ ａｎｄ Ｔ. ａｓｉａｔｉｃａ

表 １　 飞龙掌血和竹叶花椒苗木根系特征比较

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｒｏｏｔ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｉｎ Ｔ. ａｓｉａｔｉｃａ ａｎｄ Ｚ. ａｒｍａｔｕｍ

材料
Ｍａｔｅｒｉａｌ

总根长 / ｃｍ
Ｔｏｔａｌ ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈ

根体积 / ｃｍ３

Ｖｏｌｕｍｅ
平均直径 / ｃｍ

Ｄｉａｍｅｔｅｒ
根尖数

Ｎｏ. ｏｆ ｒｏｏｔ￣ｔｉｐ
分叉数

Ｎｏ. ｏｆ ｒｏｏｔ￣ｂｒａｎｃｈ

飞龙掌血 Ｔ. ａｓｉａｔｉｃａ ５８０.９９±２１.７４ ２３.７３±２.５８ １.６２±０.０５ ３２２±１０ １４４０±６７
竹叶花椒 Ｚ. ａｒｍａｔｕｍ ４３６.２５±２１.１２ １３.２４±０.２７ １.３５±０.０３ ２８０±１２ １１２５±６０

Ｆ 值 Ｆ ｖａｌｕｅ ２２.８００ １６.３４３ １８.４６６ ６.３３６ １２.１４０
Ｐ 值 Ｐ ｖａｌｕｅ ０.０００ ０.０００ ０.０００ ０.０１８ ０.００２

　 　 注:数据显示为“均值±标准误差”ꎮ 下同ꎮ
Ｎｏｔｅ: Ｔｈｅ ｄａｔａ ｓｈｏｗｓ “ｍｅａｎ±ｓｔａｎｄａｒｄ ｅｒｒｏｒ” . Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

４６１ 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 干旱地区农业研究　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 第 ４１ 卷



　 　 注:ＳＴＴ:海绵组织厚度ꎻＰＴＴ:栅栏组织厚度ꎮ
Ｎｏｔｅ: ＳＴＴ: Ｓｐｏｎｇｙ ｔｉｓｓｕｅ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓꎻ ＰＴＴ: Ｐａｌｉｓａｄｅ ｔｉｓｓｕｅ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ.

图 ２　 飞龙掌血、竹叶花椒及其嫁接树叶片解剖结构横切面
Ｆｉｇ.２　 Ｃｒｏｓｓ￣ｓｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ｌｅａｆ ａｎａｔｏｍｙ ｏｆ Ｔ. ａｓｉａｔｉｃａꎬ Ｚ. ａｒｍａｔｕｍ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｇｒａｆｔｅｄ ｔｒｅｅ

表 ２　 飞龙掌血、竹叶花椒及其嫁接树叶片解剖结构特征比较

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｆｅａｔｕｒｅｓ ｏｆ Ｔ. ａｓｉａｔｉｃａꎬ Ｚ. ａｒｍａｔｕｍ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｇｒａｆｔｅｄ ｔｒｅｅ

材料
Ｍａｔｅｒｉａｌ

栅栏组织厚度
Ｐａｌｉｓａｄｅ ｔｉｓｓｕｅ
ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ / μｍ

海绵组织厚度
Ｓｐｏｎｇｙ ｔｉｓｓｕｅ
ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ / μｍ

叶片厚度
Ｌｅａｆ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ / μｍ

栅海比
Ｐａｌｉｓａｄｅ ｓｐｏｎｇｙ

ｒａｔｉｏ / ％

叶肉紧密度
Ｃｏｍｐａｃｔｎｅｓｓ ｏｆ
ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ / ％

叶肉疏松度
Ｐｏｒｏｓｉｔｙ ｏｆ

ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ / ％
飞龙掌血
Ｔ. ａｓｉａｔｉｃａ １８８.８６±３.０９ａ １０２.００±２.１０ｃ ３６７.３９±２.７５ａ １８５.４６±２.６７ａ ５１.４７±１.１６ａ ２７.８１±０.７５ｃ

竹叶花椒
Ｚ. ａｒｍａｔｕｍ ６９.８３±１.９４ｃ １１３.４７±４.５０ｂ ２７７.１４±１.５９ｃ ６１.６９±２.０２ｂ ２５.２１±０.７３ｃ ４０.９７±０.８６ｂ

嫁接树
Ｇｒａｆｔｅｄ ｔｒｅｅ １０２.３５±２.３３ｂ １５３.６２±４.８８ａ ３３３.１３±４.０６ｂ ６７.３９±３.０２ｂ ３０.７１±０.５２ｂ ４６.１３±１.４３ａ

　 　 注:同列不同小写字母表示差异显著(Ｐ<０.０５)ꎮ 下同ꎮ
Ｎｏｔｅ: Ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｃｏｌｕｍｎꎬ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ (Ｐ <０.０５) . Ｔｈｅ ｓａｍｅ ａｓ ｂｅｌｏｗ.

２.３　 砧木嫁接对竹叶花椒叶片光合色素含量的影响

嫁接树叶片的 ３ 种光合色素含量均介于飞龙掌

血和竹叶花椒之间ꎮ 嫁接树叶片叶绿素 ａ、叶绿素 ｂ
和类胡萝卜素含量相比竹叶花椒对应显著增加了

１３.５％、８７.３％、３３.５ ％ꎻ但与飞龙掌血相比ꎬ嫁接树对

应的 ３ 种光合色素含量则显著降低了 １３.４％、９.９％、
２９.２％(图 ３)ꎮ 嫁接组合的 ３ 个物种之间叶片各光合

色素含量均达显著差异水平ꎬ说明砧木嫁接显著提高

了竹叶花椒的光合色素含量ꎬ促进了光合作用ꎮ
２.４　 砧木嫁接对竹叶花椒抗旱生理指标的影响

从飞龙掌血、 竹叶花椒及其嫁接树叶片的

ＳＯＤ、ＰＯＤ 活性和 ＭＤＡ 含量的测定分析结果可以

看出(表 ３)ꎬ与竹叶花椒相比ꎬ嫁接树叶片的 ＳＯＤ
和 ＰＯＤ 活性分别提高了 ２２.１％和 ６.４％ꎬ但 ＭＤＡ 含

量减少了 ４. ６％ꎻ与飞龙掌血相比ꎬ嫁接树叶片的

ＳＯＤ 和 ＰＯＤ 活性分别减少了 ６. ２％和 １５. ７％ꎬ而
ＭＤＡ 含量却提高了 ８４.１％ꎮ 这 ３ 项生理指标在嫁

接组合的 ３ 个物种间均达显著差异水平ꎮ
２.５　 叶片解剖结构、光合色素含量和抗旱生理指标

的相关关系

　 　 表 ４ 中 ３ 种光合色素含量之间呈极显著正相

关ꎬＣｈｌ.ａ 与 Ｃｈｌ.ｂ、Ｃａｒｏ.的相关系数 ｒ 分别为 ０.８９ 和

　 　 注:图中不同小写字母表示不同材料间差异显著(Ｐ<０.０５)ꎮ
Ｎｏｔｅ: Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ

ａｍｏｎｇ ｍａｔｅｒｉａｌｓ (Ｐ <０.０５) .
图 ３　 飞龙掌血、竹叶花椒及其嫁接树叶片

光合色素含量比较
Ｆｉｇ.３　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｉｇｍｅｎｔ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ

ｏｆ Ｔ. ａｓｉａｔｉｃａꎬ Ｚ. ａｒｍａｔｕｍꎬ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｇｒａｆｔｅｄ ｔｒｅｅ

０.９７ꎻ栅海比与栅栏组织厚度(ＰＴＴ)、３ 种光合色素

含量、ＳＯＤ 和 ＰＯＤ 活性均呈极显著正相关关系ꎬ但
与海绵组织厚度(ＳＴＴ)和 ＭＤＡ 含量呈极显著负相

关关系ꎬ而丙二醛(ＭＤＡ)含量除了与海绵组织厚度

极显著正相关之外ꎬ与其余各指标 ( ＰＴＴ、 ＰＳＲ、
Ｃｈｌ.ａ、Ｃｈｌ.ｂ、Ｃａｒｏ.、ＳＯＤ 和 ＰＯＤ)均显著或极显著负
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相关ꎬ其中与栅海比的相关系数最大( ｒ ＝ －０.９８)ꎮ
而值得注意的是ꎬ海绵组织厚度与 ３ 种光合色素含

量之间均不相关ꎮ
２.６　 竹叶花椒和嫁接树产量比较分析

竹叶花椒和嫁接树的树体特征及果实产量统

计结果见表 ５ꎮ 方差分析显示ꎬ竹叶花椒和嫁接树

的平均枝条长度、枝条果穗及单位面积产量呈显著

差异ꎮ 其中ꎬ相比竹叶花椒ꎬ嫁接树的平均枝条果

穗和单位投影面积产量分别显著提高了 ５７.１％和

３４.１％ꎬ而平均枝条长度显著降低了 ３１.６％ꎮ

表 ３　 飞龙掌血、竹叶花椒及其嫁接树主要生理指标分析

Ｔａｂｌｅ ３　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｍａｉｎ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｉｎｄｅｘｅｓ ｏｆ Ｔ. ａｓｉａｔｉｃａꎬ
Ｚ. ａｒｍａｔｕｍꎬ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｇｒａｆｔｅｄ ｔｒｅｅ

材料
Ｍａｔｅｒｉａｌ

超氧化物酶活性
ＳＯＤ ａｃｔｉｖｉｔｙ
/ (Ｕ􀅰ｇ－１)

过氧化物酶活性
ＰＯＤ ａｃｔｉｖｉｔｙ

/ (μｇ􀅰ｇ－１􀅰ｍｉｎ－１)

丙二醛含量
ＭＤＡ ｃｏｎｔｅｎｔ
/ (μｍｏｌ􀅰ｇ－１)

飞龙掌血
Ｔ. ａｓｉａｔｉｃａ １１.２６±０.０３ａ ３５.４５±０.４９ａ ８.０５±０.１３ｃ

竹叶花椒
Ｚ. ａｒｍａｔｕｍ ８.６５±０.１１ｃ ２８.０５±０.１６ｃ １５.５３±０.０５ａ

嫁接树
Ｇｒａｆｔｅｄ ｔｒｅｅ １０.５６±０.０５ｂ ２９.８５±０.１４ｂ １４.８２±０.０６ｂ

表 ４　 叶片解剖结构、光合色素含量及抗旱生理指标间的相关性分析

Ｔａｂｌｅ ４　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｌｅａｆ ａｎａｔｏｍｙꎬ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｉｇｍｅｎｔ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｍａｉｎ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓ

指标
Ｉｎｄｅｘ

叶片解剖结构
Ｌｅａｆ ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ

ＳＴＴ ＰＴＴ ＰＳＲ

光合色素含量
Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｉｇｍｅｎｔ ｃｏｎｔｅｎｔ

Ｃｈｌ.ａ Ｃｈｌ.ｂ Ｃａｒｏ.

主要生理指标
Ｍａｉｎ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓ

ＳＯＤ ＰＯＤ ＭＤＡ
ＳＴＴ １.００ －０.４１∗ －０.６２∗∗ －０.２３ ０.１４ －０.２７ －０.９２∗∗ －０.７１∗∗ ０.６３∗∗

ＰＴＴ １.００ ０.９６∗∗ ０.９６∗∗ ０.８１∗∗ ０.９７∗∗ ０.４９∗ ０.８５∗∗ －０.９３∗∗

ＰＳＲ １.００ ０.９０∗∗ ０.６６∗∗ ０.９２∗∗ ０.６８∗∗ ０.９４∗∗ －０.９８∗∗

Ｃｈｌ. ａ １.００ ０.８９∗∗ ０.９７∗∗ ０.３０ ０.７４∗∗ －０.８４∗∗

Ｃｈｌ. ｂ １.００ ０.８３∗∗ －０.０８ ０.４２ －０.５７∗

Ｃａｒｏ. １.００ ０.３６ ０.７７∗∗ －０.８８∗∗

ＳＯＤ １.００ ０.８２∗∗ －０.７６∗∗

ＰＯＤ １.００ －０.９５∗∗

ＭＤＡ １.００

　 　 注:∗∗和∗分别表示在 Ｐ<０.０１ 水平上极显著相关和 Ｐ<０.０５ 水平上显著相关ꎮ ＰＳＲ:栅海比ꎮ
Ｎｏｔｅ: ∗∗ ａｎｄ ∗ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｅｘｔｒｅｍｅｌｙ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｔ Ｐ<０.０１ ａｎｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｔ Ｐ<０.０５ ｌｅｖｅｌꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ. ＰＳＲ: Ｐａｌｉｓａｄｅ

ｓｐｏｎｇｙ ｒａｔｉｏ.

表 ５　 竹叶花椒和嫁接树果实产量分析

Ｔａｂｌｅ ５　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｆｒｕｉｔ ｙｉｅｌｄ ｏｆ Ｚ. ａｒｍａｔｕｍ ａｎｄ ｉｔｓ ｇｒａｆｔｅｄ ｔｒｅｅ

材料
Ｍａｔｅｒｉａｌ

冠幅
Ｃａｎｏｐｙ / ｍ２

枝条数
Ｎｏ. ｏｆ ｂｒａｎｃｈｅｓ

枝条平均长度
Ａｖｅｒａｇｅ ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ

ｂｒａｎｃｈｅｓ / ｃｍ

枝条平均果穗数
Ａｖｅｒａｇｅ Ｎｏ. ｏｆ ｆｒｕｉｔ
ｅａｒｓ ｐｅｒ ｂｒａｎｃｈ

鲜果产量
Ｆｒｅｓｈ ｆｒｕｉｔ
ｙｉｅｌｄ / ｋｇ

单位投影面积产量
Ｙｉｅｌｄ ｏｆ ｕｎｉｔ ｐｒｏｊｅｃｔｅｄ

ａｒｅａ / (ｋｇ􀅰ｍ－２)

竹叶花椒 Ｚ. ａｒｍａｔｕｍ ２.７×２.３ ２５±４ １１７±７.８ ａ ７±１ ｂ ０.７８±０.１７ ０.１２５６±０.０１ ｂ
嫁接树 Ｇｒａｆｔｅｄ ｔｒｅｅ ２.８×２.５ ３８±６ ８０±３.７ ｂ １１±１ ａ １.１７±０.１６ ０.１６８４±０.０１ ａ

３　 讨　 论

抗逆性是植物在长期抵抗和适应极端环境的

过程中ꎬ经自然选择形成的稳定的、可遗传的特性ꎬ
这种特性可在植物体内部各组织结构及生理生化

反应等方面得以体现[３２]ꎮ 竹叶花椒受干热河谷地

区特殊气候的影响ꎬ干旱成为限制其生长、分布的

主要因素[３３]ꎮ 因此ꎬ通过优良砧木的选择来提高竹

叶花椒抗旱性在生产上有着重要的实践意义ꎮ 相

关研究表明ꎬ通过优良砧木嫁接可在一定程度上改

变植物内部原有的组织结构及生理生化过程ꎬ增强

树体抗旱、抗寒等能力ꎬ以达到经济林果提质增产

的目的[３４]ꎮ

植物根系是评判植物抗旱性强弱的重要指标ꎬ
扎根越深、根系越发达就越能适应干旱和贫瘠的环

境[３５]ꎮ 通过对竹叶花椒和飞龙掌血 １ 年生实生苗

根系扫描数据的分析ꎬ发现两者根系的各项扫描指

标间均呈显著差异ꎬ其中飞龙掌血的总根长、体积

和平均直径分别是竹叶花椒的 １.３、１.８ 倍和 １.２ 倍ꎻ
从数据描述统计结果可以看出飞龙掌血苗木根系

更为密集、发达ꎬ说明其对干旱的适应能力更强ꎮ
叶子是绝大多数植物进行光合作用的器官ꎬ对

外界环境变化敏感ꎬ其叶形和内部解剖结构均能反

映植物对周边环境的适应性[３６]ꎮ 如植物比叶面积

小ꎬ具角质层或蜡质层ꎬ栅栏组织发达ꎬ上表皮细胞

排列紧密等特征都是对干旱生境的响应[３７－３８]ꎮ 李
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鸿雁等[３９]对 ６ 种牧草叶片的 ９ 项与抗旱相关的解

剖结构参数进行了测定ꎬ并利用叶片各项抗旱相关

参数对抗旱能力进行了综合评价ꎬ发现不同牧草的

叶片厚度、栅栏组织和海绵组织的厚度之间差异显

著ꎬ且指出栅栏组织越紧密其抗旱能力越强ꎮ 而本

研究通过对飞龙掌血、竹叶花椒及其嫁接树叶片解

剖结构分析发现ꎬ利用抗旱砧木飞龙掌血嫁接ꎬ可
显著增加竹叶花椒栅栏组织、海绵组织及叶片总厚

度ꎬ提高栅海比和叶肉紧密度ꎬ这与上述研究结论

相符ꎬ说明砧木嫁接在一定程度上增强了竹叶花椒

的干旱适应性ꎮ
植物光合色素含量与其光合生产力紧密正相

关ꎬ尤其是叶绿素ꎮ 长期的干旱环境会阻碍植物光

合色素的积累ꎬ使光合生产力下降[４０]ꎮ 而通过砧木

嫁接显著增加了竹叶花椒叶片中 ３ 种光合色素的含

量ꎬ提高了其在干旱环境下的光合生产力ꎬ这为植

株有机物的积累和正常生长奠定了基础ꎮ 植物体

内部的组织结构与其生理生化过程密切相关[４１]ꎬ如
叶片栅栏组织的厚度、紧密度与光合作用相关ꎻ气
孔的密度、大小与呼吸作用相关ꎮ 本研究通过对叶

片解剖结构、光合色素含量及主要生理指标的相关

性分析ꎬ发现 ３ 种光合色素含量与叶片栅栏组织厚

度显著相关ꎬ但与海绵组织厚度却不相关ꎬ这是因

为叶绿体主要存在于叶片栅栏组织中ꎬ而光合作用

的主要场所就是叶绿体ꎮ 孙旺旺等[４２] 在研究连翘

叶片解剖结构和色素含量时指出ꎬ叶绿体中含有叶

绿素、类胡萝卜素等多种光合色素ꎬ而叶绿体则主

要位于叶片栅栏组织的细胞内ꎮ
植物为了适应干旱环境ꎬ其抗氧化能力、渗透

调节作用以及膜脂过氧化程度等均会随之改变ꎮ
相关研究表明ꎬ 在干旱胁迫过程中ꎬ 各蛋白酶

(ＰＯＤ、ＳＯＤ、ＣＡＴ 等)活性、渗透调节物的含量如脯

氨酸(Ｐｒｏ)以及膜脂过氧化反应产物(ＭＤＡ)含量等

均会变化以响应干旱胁迫[４３]ꎬ这对判断植物抗旱性

强弱有着重要的指示作用ꎮ 其中ꎬ抗氧化酶 ＰＯＤ、
ＳＯＤ 等主要参与清除细胞内产生的活性氧自由基

(ＲＯＳ)ꎬ进而帮助植物体抵御和忍耐干旱、高温等

非生物逆境造成的伤害[４４]ꎮ 石晓英等[１９] 研究了干

旱胁迫下 ３ 种中间砧对苹果苗生理特征的影响ꎬ发
现从胁迫开始到结束ꎬＰＯＤ 和 ＳＯＤ 活性呈先升后降

的趋势ꎬ且各砧穗组合的变化幅度存在差异ꎬ指出

干旱胁迫初期植物体会通过提高抗氧化酶活性来

适应干旱环境ꎬ这与本研究结果基本一致ꎮ 通过砧

木嫁接ꎬ发现嫁接树的 ＰＯＤ、ＳＯＤ 活性相比竹叶花

椒有了显著的提高ꎬ这说明在干旱条件下嫁接树能

更多地同时利用 ＰＯＤ、ＳＯＤ 清除细胞内的 ＲＯＳꎬ避
免细胞膜损伤以应对干旱环境ꎮ 另外ꎬ干旱胁迫下

会加快膜脂过氧化反应ꎬ致使 ＭＤＡ 过多积累ꎮ 有

研究表明 ＭＤＡ 含量和植物抗旱性呈负相关[４５]ꎮ 本

研究经测定发现ꎬ干旱环境下竹叶花椒的 ＭＤＡ 含

量最高ꎬ而抗旱性较强的飞龙掌血则最低ꎬ嫁接树

介于飞龙掌血和竹叶花椒之间ꎬ在一定程度上表明

花椒抗旱性与 ＭＤＡ 含量呈反比关系ꎬ这与前人研

究结果相一致ꎮ 经相关性分析ꎬ发现除了海绵组织

厚度之外ꎬＭＤＡ 含量与其他各指标均呈显著负相关

关系ꎬ而现有的研究已表明植物抗旱性与海绵组织

呈反比关系ꎬ与栅海比、光合色素含量及抗氧化物

活性呈一定的正相关关系[４６]ꎬ这进一步说明竹叶花

椒 ＭＤＡ 含量与其抗旱性为负相关ꎮ 相比竹叶花

椒ꎬ嫁接树的 ＭＤＡ 含量显著降低ꎬ这间接反映出嫁

接树在干旱环境下细胞膜脂损伤程度较低ꎬ说明其

干旱适应性更强ꎮ

４　 结　 论

飞龙掌血作砧木嫁接竹叶花椒后ꎬ可显著增加

竹叶花椒叶片的栅栏组织厚度和叶肉紧密度ꎬ促进

叶片中光合色素含量的积累ꎬ增强光合作用能力ꎬ
调节主要生理指标的含量ꎬ进而提高竹叶花椒的抗

旱性ꎮ 研究结果可为竹叶花椒抗旱砧木选育和该

嫁接组合的应用推广奠定理论基础ꎮ
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