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薄壳山核桃幼苗对干旱胁迫的生理生化响应
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(浙江农林大学亚热带森林培育国家重点实验室培育基地ꎬ浙江 杭州　 ３１１３００)

摘　 要:为探究薄壳山核桃幼苗对干旱胁迫的适应能力ꎬ本试验以一年生薄壳山核桃幼苗为材料ꎬ采用盆

栽控水试验ꎬ设置正常供水(ＣＫ)、轻度干旱胁迫(ＬＤ)、中度干旱胁迫(ＭＤ)和重度干旱胁迫(ＳＤ)４ 种

水分处理梯度ꎬ测定相关生理生化指标并分析叶片超微结构ꎮ 结果表明ꎬ在干旱胁迫 ５０ ｄ 时ꎬ随着干旱

程度加剧ꎬ叶绿素 ａ 含量呈下降趋势ꎬＣＫ 的叶绿素 ａ 含量分别是 ＬＤ 和 ＭＤ 的 １􀆰 ２２ 和 １􀆰 ３５ 倍ꎻＭＤ 叶片

气孔大量闭合ꎬ关闭密度达 ２３６ 个􀅰ｍｍ－２ꎻＬＤ 和 ＭＤ 的净光合速率(Ｐｎ)较 ＣＫ 分别下降了 １７􀆰 １６％和

５８􀆰 ４２％ꎮ 此外ꎬ渗透调节物质含量在干旱胁迫下显著提高ꎬ其中 ＬＤ 和 ＭＤ 的可溶性蛋白含量较 ＣＫ 分

别增加了 １４１􀆰 ６８％和 ２０４􀆰 １７％ꎮ 在干旱胁迫 ５０ ｄ 时ꎬＭＤ 幼苗的超氧化物歧化酶(ＳＯＤ)活性达到峰值ꎬ
为 ３６７􀆰 ９３ Ｕ􀅰ｍｇ－１ｐｒｏｔꎬ而过氧化物酶(ＰＯＤ)活性较干旱胁迫 ２０ ｄ 出现下降ꎮ 各水分梯度处理下ꎬＬＤ 幼

苗长势最好ꎻＭＤ 叶片叶绿体结构破坏严重ꎬ基粒片层模糊不清ꎻＳＤ 幼苗死亡ꎬ故为满足幼苗生长需要ꎬ
应保证种植地土壤含水量达到田间持水量的 ３５％以上ꎮ 本研究结果为薄壳山核桃栽种区域的选择以

及进一步扩大薄壳山核桃栽种面积提供了理论依据ꎮ
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　 　 干旱是全球作物生产力面临的最严重威胁之

一[１]ꎮ 据统计ꎬ我国干旱、半干旱地区的面积已达到

土地总面积的 ４７％ꎬ耕地面积中干旱、半干旱地区占

５１％ꎬ且在其他大部分地区也经常发生不定期的气候

干旱[２－３]ꎮ 薄壳山核桃(Ｃａｒｙａ ｉｌｌｉｎｏｅｎｓｉｓ)ꎬ又名美国山

核桃、长山核桃[４]ꎬ是重要的经济干果树种[５]ꎬ也是重

要的用材和绿化树种[６]ꎬ具有经济、生态和社会的综

合效益[７]ꎬ主要分布在江苏、浙江、安徽、云南、陕西、
福建、江西和湖南等地区[８－９]ꎮ 薄壳山核桃若在生长

过程中遭遇干旱胁迫ꎬ其生长量和商品性会降低ꎬ因此

薄壳山核桃能够对特定的自然环境条件做出适应性调

节反应已成为其进一步推广和种植的重要前提ꎮ
目前ꎬ关于干旱胁迫对木本植物生理生化指标影

响的研究多集中于杨树[１０－１１] 和桑树[１２－１３]ꎮ 研究表

明ꎬ紫仁核桃会通过增强其叶片超氧化物歧化酶

( ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅ ｄｉｓｍｕｔａｓｅꎬ ＳＯＤ ) 和 过 氧 化 物 酶

(ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅꎬＰＯＤ)活性来响应干旱胁迫[１４]ꎻ新疆野核

桃幼苗在干旱胁迫下ꎬ其叶片的可溶性糖 ( ｓｏｌｕｂｌｅ
ｓｕｇａｒꎬＳＳ)、可溶性蛋白(ｓｏｌｕｂｌｅ ｐｒｏｔｅｉｎꎬＳＰ)和游离脯

氨酸(ｐｒｏｌｉｎｅꎬＰｒｏ)含量均呈上升趋势[１５]ꎻ胡杨叶片气

孔密度会随着干旱胁迫程度的增加呈上升趋势[１６]ꎬ但
有关薄壳山核桃幼苗对干旱胁迫生理生化响应的相关

研究鲜有报道ꎮ 为此ꎬ本试验采用盆栽试验研究干旱

胁迫对薄壳山核桃幼苗的生理生化特性的影响ꎬ旨在

探究薄壳山核桃幼苗的需水规律及耐旱机制ꎬ为薄壳

山核桃人工栽培及推广应用提供科学依据ꎮ

１　 材料与方法

１􀆰 １　 试验材料与试验地概况

供试材料为大小一致、生长健壮的一年生实生薄

壳山核桃幼苗 (平均株高 ６３􀆰 ７ ｃｍꎬ平均地径 １５􀆰 ２

６２３２



　 １０ 期 薄壳山核桃幼苗对干旱胁迫的生理生化响应

ｍｍ)ꎮ 幼苗盆栽容器为 ３４ ｃｍ×２９ ｃｍ×２３ ｃｍ(外口直

径×内口直径×高)的塑料花盆(带托盘)ꎬ每盆装土

１２􀆰 ０ ｋｇꎮ 所用土壤均为田园土ꎬ盆栽土壤的理化性质

为 ｐＨ 值 ５􀆰 ５ꎬ速效钾、有效磷、碱解氮含量分别为

９５􀆰 ０７、５０􀆰 ００、１２０􀆰 ４３ ｍｇ􀅰ｋｇ－１ꎬ有机质占比为 ２􀆰 ７４％ꎬ
田间持水量为 ２８􀆰 ７３％ꎮ

试验地位于浙江农林大学果木园(３０°１５′Ｎꎬ１１９°４３′
Ｅ)ꎬ该地属亚热带季风气候ꎬ年均降水量 １ ６１３􀆰 ９ ｍｍꎬ降
水日 １５８ ｄꎬ无霜期年平均为 ２３７ ｄꎬ年平均气温 １６℃ꎮ
１􀆰 ２　 试验方法

栽植苗木后正常供水管理ꎬ缓苗生长 ３ 个月ꎮ
２０１８ 年 ７ 月 １ 日正式开始干旱胁迫试验ꎮ 参照

Ｈｓｉａｏ[１７]的方法ꎬ本试验共设置 ４ 个土壤水分梯度处

理:１)正常水分处理(ＣＫ)ꎬ土壤水分含量为田间持水

量的 ７５％ ± ５％ꎻ２)轻度干旱胁迫(ｌｉｇｈｔ ｄｒｏｕｇｈｔꎬＬＤ)ꎬ
土壤水分含量为田间持水量的 ５５％ ± ５％ꎻ３)中度干

旱胁迫(ｍｏｄｅｒａｔｅ ｄｒｏｕｇｈｔꎬＭＤ)ꎬ土壤水分含量为田间

持水 量 的 ３５％ ± ５％ꎻ ４ ) 重 度 干 旱 胁 迫 ( ｓｅｖｅｒｅ
ｄｒｏｕｇｈｔꎬＳＤ)ꎬ土壤水分含量为田间持水量的 １５％ ±
５％ꎮ 每个处理 ３ 个平行ꎬ每个平行 ３ 个重复ꎬ共 ３６
株ꎮ 试验期间ꎬ每天 １８:００ 采用称重法适当补水(补充

自然流失水分)ꎮ 干旱胁迫处理后第 ２０、第 ５０ 天取相

同的无病虫害的成熟叶片ꎬ于自然光下测定光合参数ꎻ
并取无病害的叶片用液氮速冻后－８０℃保存ꎬ用于抗

氧化酶活性、渗透调节物质和叶绿素含量的测定ꎻ待生

理生化指标测定结束后ꎬ即干旱胁迫处理后第 ６０ 天

时ꎬ对生长指标差异明显的 ＣＫ 和 ＭＤ 两组进行采样ꎬ
每个处理各 ３ 株ꎬ在每株树冠同方位、同部位采取健康

成熟的叶片ꎬ叶片以主脉中部为中心ꎬ切成 １ ｍｍ×３
ｍｍ×１ ｍｍ 大小ꎬ戊二醛固定ꎬ抽真空ꎬ４℃ 保存ꎬ用于

观察叶片超微结构ꎮ
１􀆰 ３　 测定项目与方法

１􀆰 ３􀆰 １　 土壤理化性质测定 　 根据«测定土壤农业化

学分析方法» [１８]ꎬ分别采用电位法、乙酸铵提取法、盐
酸－乙酸铵法、碱解扩散法和高温外热重铬酸钾氧化－
容量法测定 ｐＨ 值、速效钾含量、有效磷含量、碱解氮

含量和有机质含量ꎮ
１􀆰 ３􀆰 ２　 叶绿素含量测定　 采用乙醇浸泡的方法提取

薄壳山核桃的叶绿素ꎬ并用 ＵＶ－２６００ 分光光度计(日
本岛津)测定叶绿素 ａ 和叶绿素 ｂ 含量[１９]ꎮ
１􀆰 ３􀆰 ３　 光合参数测定 　 于晴朗天气的上午 ９:００ －
１１:００ꎬ 采用 ＬＩ－６８００ 便携式光合测量系统(美国 ＬＩ￣
ＣＯＲ 公司) 测定叶片的光合参数ꎬ包括净光合速率

( ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅꎬ Ｐｎ )ꎬ 气 孔 导 度 ( ｓｔｏｍａｔａｌ

ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅꎬＧｓ)ꎬ蒸腾速率( ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅꎬＴｒ)和胞

间 ＣＯ２ 浓度(ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ ＣＯ２ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎꎬＣｉ)ꎮ
１􀆰 ３􀆰 ４　 渗透调节物质含量测定　 参照冯芳芳等[２０] 的

方法ꎬ采用茚三酮比色法测定 Ｐｒｏ 含量ꎬ采用考马斯亮

蓝 Ｇ－２５０ 染色法测定 ＳＰ 含量ꎮ
１􀆰 ３􀆰 ５　 抗氧化酶活性和丙二醛含量测定　 参照殷东

生等[２１] 的方法ꎬ采用氮蓝四唑( ｎｉｔｒｏ￣ｂｌｕｅ￣ｔｅｒａｚｏｌｉｕｍꎬ
ＮＢＴ)光还原法测定 ＳＯＤ 活性ꎬ采用愈创木酚法测定

ＰＯＤ 活性ꎬ采用紫外吸收法测定过氧化氢酶(ｃａｔａｌａｓｅꎬ
ＣＡＴ)活性ꎮ 参照王军娥等[２２] 的方法ꎬ采用硫代巴比

妥酸比色法测定丙二醛(ｍａｌｏｎｄｉａｌｄｅｈｙｄｅꎬＭＤＡ)含量ꎮ
１􀆰 ３􀆰 ６　 超微结构观察　 取样品叶片经戊二醛和锇酸

溶液双固定后ꎬ采用 Ｈｉｔａｃｈｉ ＳＵ－８０１０ 型扫描电镜(日
立高新技术公司)对叶片表皮气孔结构进行观察ꎬ每
个处理叶片正反面各观察 １０ 个视野并拍照ꎻ并用

Ｈｉｔａｃｈｉ Ｈ－７６５０ 型透射电镜(日立高新技术公司)对细

胞结构以及叶绿体超微结构进行观察ꎬ超薄切片每个

处理观察 １０ 个视野并拍照ꎮ
１􀆰 ４　 数据分析

本试验数据均用均值±标准误差表示ꎬ利用 ＳＰＳＳ
１７􀆰 ０ 分析软件中的 Ｄｕｎｃａｎ’ｓ 新复极差法进行差异显

著性分析ꎮ 采用 ＧｒａｐｈＰａｄ Ｐｒｉｓｍ ５􀆰 ０１ 软件制图ꎬ
Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ ２００７ 软件制表ꎮ

２　 结果与分析

２􀆰 １　 干旱胁迫对薄壳山核桃幼苗生长的影响

ＳＤ 的薄壳山核桃幼苗在处理后 ７ ｄꎬ叶片出现严

重萎蔫ꎬ试验终止ꎮ 干旱胁迫后 ５０ ｄꎬ薄壳山核桃幼苗

的生长情况在不同干旱胁迫程度下表现出一定的差异

(表 １)ꎬＣＫ 及 ＬＤ 幼苗生长良好ꎬＭＤ 幼苗生长受到抑

制ꎬ叶片出现枯黄脱落现象ꎮ 其中ꎬＬＤ 幼苗的株高最

　 　 　 　
表 １　 干旱胁迫后 ５０ ｄ 薄壳山核桃幼苗生长情况

Ｔａｂｌｅ １　 Ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ ｐｅｃａｎ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ａｆｔｅｒ ５０ ｄａｙｓ
ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

生长状况
Ｇｒｏｗｔｈ ｓｔａｔｕｓ

株高
Ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ / ｃｍ

地径
Ｇｒｏｕｎｄ ｄｉａｍｅｔｅｒ / ｍｍ

ＣＫ 良好ꎬ叶片茂盛 １０７􀆰 ７８±３􀆰 ５６ａ ２１􀆰 ６４±０􀆰 ７２ａｂ

ＬＤ 良好ꎬ叶片茂盛 １１０􀆰 ３３±３􀆰 ９４ａ ２２􀆰 ７５±０􀆰 ５４ａ

ＭＤ 叶片稀疏 ９６􀆰 １１±２􀆰 ２１ｂ ２０􀆰 １７±０􀆰 ６２ｂ

ＳＤ 叶片全部枯萎 － －

　 　 注:同列不同小写字母表示差异显著(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎮ 下同ꎮ
Ｎｏｔｅ: Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｃｏｌｕｍｎ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｔ ０􀆰 ０５ ｌｅｖｅｌ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ａｓ ｆｏｌｌｏｗｉｎｇ.

７２３２
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高(１１０􀆰 ３３ ｃｍ)且地径最粗(２２􀆰 ７５ ｍｍ)ꎬＣＫ 的株高和

地径较 ＭＤ 分别增加了 １２􀆰 １４％、７􀆰 ２９％ꎮ 结果表明ꎬ
薄壳山核桃幼苗在中度及重度干旱胁迫条件下株高和

地径生长受到明显抑制ꎬ幼苗出现落叶现象ꎮ
２􀆰 ２　 干旱胁迫对薄壳山核桃幼苗叶片叶绿素含量的

影响

由图 １￣Ａ 可知ꎬ叶绿素 ａ 含量随着干旱胁迫时间

的延长呈下降趋势ꎬ干旱胁迫 ５０ ｄ 时ꎬＬＤ 和 ＭＤ 的叶

绿素 ａ 含量分别较干旱胁迫 ２０ ｄ 时下降了 ４２􀆰 ３２％、

４７􀆰 ３７％ꎻ在干旱胁迫 ５０ ｄ 时ꎬＣＫ 显著高于 ＬＤ 和 ＭＤꎬ
其含量分别是 ＬＤ 和ＭＤ 的 １􀆰 ２２ 和 １􀆰 ３５ 倍ꎮ 由图 １￣Ｂ
可知ꎬ在干旱胁迫 ５０ ｄ 时ꎬＣＫ 与 ＬＤ、ＭＤ 的叶绿素 ｂ
含量差异不显著ꎬ而 ＬＤ 与ＭＤ 的叶绿素 ｂ 含量较干旱

胁迫 ２０ ｄ 时分别下降了 １６􀆰 ００％和 ３９􀆰 ５４％ꎬ且干旱胁

迫 ５０ ｄ 时ꎬ ＬＤ 的叶绿素 ｂ 含量最高ꎬ 达到 １􀆰 １４
ｍｇ􀅰ｇ－１ꎮ 结果表明ꎬ干旱胁迫 ５０ ｄ 时ꎬ随着胁迫强度的

增加ꎬ薄壳山核桃幼苗叶片的叶绿素含量总体上呈递

减的趋势ꎮ

注:不同小写字母表示处理间差异显著(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎮ 下同ꎮ
Ｎｏｔｅ:Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｔ ０􀆰 ０５ ｌｅｖｅｌ ａｍｏｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ａｓ ｆｏｌｌｏｗｉｎｇ.

图 １　 干旱胁迫对薄壳山核桃幼苗叶片叶绿素含量的影响

Ｆｉｇ.１　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ｐｅｃａｎ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ

２􀆰 ３　 干旱胁迫对薄壳山核桃幼苗叶片光合参数的影

响

薄壳山核桃幼苗叶片的 Ｐｎ、Ｇｓ 和 Ｔｒ 的变化规律

基本一致ꎬ即随着干旱胁迫程度增加而逐渐下降(图
２￣Ａ、Ｂ、Ｃ)ꎬ干旱胁迫 ５０ ｄ 时ꎬＬＤ 和 ＭＤ 的 Ｐｎ、Ｇｓ、Ｔｒ
分别较 ＣＫ 下降了 １７􀆰 １６％ 和 ５８􀆰 ４２％、 ６１􀆰 ４７％ 和

８５􀆰 ６８％、３７􀆰 ９６％和 ６８􀆰 ０１％ꎮ 而 ＣＫ、ＬＤ 和 ＭＤ 的 Ｃｉ
差异不显著(图 ２￣Ｄ)ꎮ 表明薄壳山核桃幼苗叶片的

Ｐｎ、Ｇｓ 和 Ｔｒ 均受到了干旱胁迫的影响ꎬ中度干旱胁迫

对光合参数的影响最大ꎮ
２􀆰 ４　 干旱胁迫对薄壳山核桃幼苗叶片渗透调节物质

含量的影响

由图 ３ 可知ꎬ在干旱胁迫 ２０ ｄ 时ꎬ薄壳山核桃幼

苗叶片的 ＳＰ 和 Ｐｒｏ 含量在各水分梯度下差异不显著ꎻ
在干旱胁迫 ５０ ｄ 时ꎬ随着干旱胁迫程度的加剧ꎬＳＰ 含

量和 Ｐｒｏ 含量均呈逐渐上升趋势ꎬＬＤ 和 ＭＤ 的 ＳＰ 含

量分别较 ＣＫ 显著增加 １４１􀆰 ６８％和 ２０４􀆰 １７％ꎬＭＤ 的

Ｐｒｏ 含量较 ＣＫ 显著增加了 ６１􀆰 １５％ꎮ 表明薄壳山核桃

幼苗会通过提高可溶性蛋白和脯氨酸含量来应对干旱

胁迫ꎮ

２􀆰 ５　 干旱胁迫对薄壳山核桃幼苗叶片 ＭＤＡ 含量和

抗氧化酶活性的影响

由图 ４￣Ａ、Ｂ 可知ꎬ在干旱胁迫 ５０ ｄ 时ꎬ随着干旱

胁迫程度的增加ꎬ薄壳山核桃幼苗叶片的 ＭＤＡ 含量

和 ＳＯＤ 活性均呈逐渐上升趋势ꎮ ＬＤ 与 ＭＤ 的 ＭＤＡ
含量分别较 ＣＫ 显著增加 １６５􀆰 ０９％和 ２０４􀆰 ６９％ꎻＳＯＤ
活性在 ＭＤ 达到峰值(３６７􀆰 ９３ Ｕ􀅰ｍｇ－１ ｐｒｏｔ)ꎬ较 ＣＫ 显

著增加了 ３７􀆰 ２４％ꎮ 由图 ４￣Ｃ、Ｄ 可知ꎬ在干旱胁迫 ５０
ｄ 时ꎬ随着干旱胁迫程度的增加ꎬ薄壳山核桃幼苗叶片

ＣＡＴ 活性呈下降趋势ꎬＬＤ 和 ＭＤ 的 ＣＡＴ 活性较 ＣＫ 分

别显著下降了 ５８􀆰 ３９％和 ５９􀆰 ７２％ꎮ 干旱胁迫 ５０ ｄ 时ꎬ
ＬＤ 和 ＭＤ 的叶片 ＰＯＤ 活性较干旱胁迫 ２０ ｄ 分别下降

了 １３􀆰 ４８％和 ２３􀆰 ４４％ꎮ 结果表明ꎬ薄壳山核桃幼苗在

干旱胁迫下活性氧( ｒｅａｃｔｉｖｅ ｏｘｙｇｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓꎬＲＯＳ) 增

多ꎬ引发脂质过氧化ꎬＭＤＡ 含量升高ꎬ同时ꎬ幼苗会通

过提高 ＳＯＤ 活性来增强细胞消除 ＲＯＳ 的能力ꎮ
２􀆰 ６　 干旱胁迫对薄壳山核桃幼苗叶片气孔结构及数

量的影响

对比 ＣＫ 和 ＭＤꎬ在薄壳山核桃幼苗叶片上表面均

未发现气孔ꎬ仅在下表面出现气孔(图 ５￣Ａ、Ｂ)ꎻ气孔

８２３２



　 １０ 期 薄壳山核桃幼苗对干旱胁迫的生理生化响应

图 ２　 干旱胁迫对薄壳山核桃幼苗叶片光合参数的影响

Ｆｉｇ.２　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ｐｅｃａｎ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ

图 ３　 干旱胁迫对薄壳山核桃幼苗叶片渗透调节物质含量的影响

Ｆｉｇ.３　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｏｓｍｏｔｉｃ ａｄｊｕｓｔｍｅｎｔ ｓｕｂｓｔａｎｃｅｓ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ｐｅｃａｎ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ

形态在干旱胁迫下较 ＣＫ 出现差异ꎬＣＫ 呈正常开放状

态ꎬ且开张程度较大ꎬ保卫细胞形态趋于饱满(图 ５￣
Ｃ)ꎻ而 ＭＤ 呈闭合状态ꎬ气孔闭合形式是保卫细胞内

侧壁外部闭合ꎬ呈现出内陷的形态(图 ５￣Ｄ)ꎮ
　 　 由表 ２ 可知ꎬ薄壳山核桃受到干旱胁迫后总气孔

密度无显著变化ꎬ但张开气孔密度与关闭气孔密度发

生显 著 变 化ꎬ 其 中 ＣＫ 张 开 气 孔 密 度 达 到 １８７
个􀅰ｍｍ－２ꎬ ＭＤ 闭合气孔密度达到 ２３６ 个􀅰ｍｍ－２ꎮ 由此

可见ꎬ薄壳山核桃幼苗遭遇干旱胁迫时ꎬ叶片表皮的关

闭气孔密度显著提高ꎬ以减少水分的散失ꎬ同时干旱胁

迫也导致气孔结构发生了变化ꎮ

２􀆰 ７　 干旱胁迫对薄壳山核桃幼苗叶肉细胞超微结构

的影响

由图 ６ 可知ꎬＣＫ 的薄壳山核桃叶肉细胞结构和叶

绿体结构均较完整ꎬ细胞呈条形ꎬ叶绿体紧贴壁分布ꎬ
叶绿体基粒片层堆叠紧密ꎬ类囊体排列整齐ꎮ 但 ＭＤ
的叶绿体与细胞壁脱离ꎬ细胞形状变成卵圆形ꎬ叶绿体

外被呈波浪状ꎬ断裂不完整ꎬ基粒和基质类囊体模糊不

可见ꎬ排列混乱ꎬ且在细胞内出现大量脂质ꎮ 由此可

见ꎬ在干旱胁迫下ꎬ薄壳山核桃幼苗叶肉细胞及叶绿体

趋于损伤受胁迫状态ꎮ

９２３２
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图 ４　 干旱胁迫对薄壳山核桃幼苗叶片 ＭＤＡ 含量和抗氧化酶活性的影响

Ｆｉｇ.４　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ ＭＤＡ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｐｒｏｔｅｃｔｉｖｅ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ｐｅｃａｎ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ

注:Ａ:ＣＫ 及 ＭＤ 叶片上表面ꎻＢ:ＣＫ 及 ＭＤ 叶片下表面ꎻＣ:ＣＫ 气孔结构ꎻＤ:ＭＤ 气孔结构ꎮ
Ｎｏｔｅ: Ａ:Ｕｐｐｅｒ ｓｕｒｆａｃｅ ｏｆ ｂｌａｄｅ ｏｆ ＣＫ ａｎｄ ＭＤ. Ｂ:Ｌｏｗｅｒ ｓｕｒｆａｃｅ ｏｆ ｔｈｅ ｂｌａｄｅ ｏｆ ＣＫ ａｎｄ ＭＤ.

Ｃ:Ｓｔｏｍａｔａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ＣＫ. Ｄ:Ｓｔｏｍａｔａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ＭＤ.
图 ５　 干旱胁迫对薄壳山核桃幼苗叶片气孔结构的影响

Ｆｉｇ.５　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ ｓｔｏｍａｔａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ｐｅｃａｎ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ

０３３２



　 １０ 期 薄壳山核桃幼苗对干旱胁迫的生理生化响应

表 ２　 干旱胁迫对薄壳山核桃幼苗气孔数量的影响

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａ ｉｎ ｐｅｃａｎ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ

水分梯度
Ｗａｔｅｒ ｇｒａｄｉｅｎｔ

总气孔密度

Ｔｏｔａｌ ｐｏｒｅ ｄｅｎｓｉｔｙ / (个􀅰ｍｍ－２)
张开气孔密度

Ｏｐｅｎ ｐｏｒｅ ｄｅｎｓｉｔｙ / (个􀅰ｍｍ－２)
关闭气孔密度

Ｃｌｏｓｅｄ ｐｏｒｅ ｄｅｎｓｉｔｙ / (个􀅰ｍｍ－２)

ＣＫ ２６１±２４ａ １８７±２３ａ ７４±１ｂ

ＭＤ ２８１±１１ａ ４５±６ｂ ２３６±１６ａ

注:Ａ:ＣＫ 细胞形态ꎻＢ:ＭＤ 细胞形态ꎻＣ:ＣＫ 叶绿体形态ꎻＤ:ＭＤ 叶绿体形态ꎻＣｈｌ:叶绿体ꎻＣＷ:细胞壁ꎻＧｌ:基粒片层ꎻＬ:脂类ꎮ
Ｎｏｔｅ: Ａ:Ｃｅｌｌ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ｏｆ ＣＫ. Ｂ:Ｃｅｌｌ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ｏｆ ＭＤ. Ｃ:Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ｏｆ ＣＫ.

Ｄ:Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ｏｆ ＭＤ. Ｃｈｌ:Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ. ＣＷ:Ｃｅｌｌ ｗａｌｌ. Ｇｌ: Ｇｒａｎｕｍ ｌａｍｅｌｌａ. Ｌ:Ｌｉｐｉｄ.

图 ６　 干旱胁迫对薄壳山核桃幼苗叶肉细胞超微结构的影响

Ｆｉｇ.６　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ ｔｈｅ ｕｌｔｒａｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ｃｅｌｌｓ ｉｎ ｐｅｃａｎ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ

２􀆰 ８　 干旱胁迫下薄壳山核桃幼苗叶片各生理生化指

标的相关性

由表 ３ 可知ꎬＰｎ 与 Ｇｓ、Ｔｒ 呈极显著正相关(Ｐ<
０􀆰 ０１)ꎬ相关系数分别为 ０􀆰 ９２３ 和 ０􀆰 ９３３ꎬ但与 ＳＰ 含

量、ＰＯＤ 活性呈显著负相关(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎻＳＯＤ 活性与叶

绿素 ａ、叶绿素 ｂ 含量呈显著负相关(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎬ与 Ｐｒｏ
含量呈显著正相关(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎻＭＤＡ 含量与 ＳＰ 含量呈

极显著正相关(Ｐ<０􀆰 ０１)ꎻＳＰ 含量与 ＣＡＴ 活性呈显著

负相关(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎻ叶绿素 ａ 含量与叶绿素 ｂ 含量呈显

著正相关(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎮ
２􀆰 ９　 薄壳山核桃幼苗叶片 １２ 个主要生理生化指标的

主成分分析

根据特征值大于 １ 的原则ꎬ通过主成分分析将干

旱胁迫下 １２ 个生理生化指标转换成 ４ 个主成分ꎬ可有

效反映原 １２ 个指标 ９０􀆰 １５０％的信息(表 ４)ꎬ理论上达

到 ８５％的累计贡献率即可认为具有较强的信息代表

性ꎮ 根据各特征向量的绝对值大小ꎬ第 １ 主成分在 ＳＰ
和 ＭＤＡ 含量上均有较高的载荷量ꎻ第 ２ 主成分在 Ｐｎ、

１３３２
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　 　 　 　 表 ３　 干旱胁迫下薄壳山核桃幼苗叶片各生理生化指标的相关性

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ａｎｄ ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｉｎｄｅｘｅｓ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ｐｅｃａｎ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｕｎｄｅｒ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ

指标
Ｉｎｄｅｘ

叶绿素 ａ
Ｃｈｌ ａ

叶绿素 ｂ
Ｃｈｌ ｂ

净光合
速率
Ｐｎ

气孔导
度 Ｇｓ

蒸腾
速率
Ｔｒ

胞间 ＣＯ２

浓度
Ｃｉ

可溶性
蛋白
ＳＰ

脯氨酸
Ｐｒｏ

丙二醛
ＭＤＡ

超氧化物
歧化酶
ＳＯＤ

过氧化
氢酶
ＣＡＴ

过氧化
物酶
ＰＯＤ

叶绿素 ａ Ｃｈｌ ａ １

叶绿素 ｂ Ｃｈｌ ｂ ０􀆰 ９０１∗ １

净光合速率 Ｐｎ －０􀆰 ０４４ －０􀆰 ０８６ １

气孔导度 Ｇｓ ０􀆰 １９５ ０􀆰 ０７２ ０􀆰 ９２３∗∗ １

蒸腾速率 Ｔｒ ０􀆰 ２２２ ０􀆰 １３０ ０􀆰 ９３３∗∗ ０􀆰 ９７４∗∗ １
胞间 ＣＯ２ 浓度 Ｃｉ ０􀆰 ７６４ ０􀆰 ８０２ ０􀆰 ０９８ ０􀆰 ３８５ ０􀆰 ３７５ １

可溶性蛋白 ＳＰ ０􀆰 ０６０ ０􀆰 １６７ －０􀆰 ８１４∗ －０􀆰 ７０４ －０􀆰 ６３６ ０􀆰 １５３ １

脯氨酸 Ｐｒｏ －０􀆰 ６４４ －０􀆰 ７３４ －０􀆰 ５２６ －０􀆰 ５１２ －０􀆰 ５６７ －０􀆰 ５１９ ０􀆰 ４９３ １

丙二醛 ＭＤＡ －０􀆰 １９７ －０􀆰 ０４４ －０􀆰 ６０７ －０􀆰 ５６２ －０􀆰 ４７４ ０􀆰 ０４８ ０􀆰 ９３１∗∗ ０􀆰 ５６７ １

超氧化物歧化酶 ＳＯＤ －０􀆰 ８２３∗ －０􀆰 ８６８∗ －０􀆰 ０８２ －０􀆰 ２０５ －０􀆰 １８０ －０􀆰 ６５８ ０􀆰 ２４０ ０􀆰 ８２６∗ ０􀆰 ４８３ １

过氧化氢酶 ＣＡＴ －０􀆰 ０３４ －０􀆰 １９４ ０􀆰 ３８４ ０􀆰 ３５３ ０􀆰 １９６ －０􀆰 ２０７ －０􀆰 ８２９∗ －０􀆰 ２４１ －０􀆰 ９１１∗ －０􀆰 ３１１ １

过氧化物酶 ＰＯＤ ０􀆰 ５４３ ０􀆰 ５９８ －０􀆰 ８３８∗ －０􀆰 ６５０ －０􀆰 ６５４ ０􀆰 ４０６ ０􀆰 ７１６ ０􀆰 ０５０ ０􀆰 ４２５ －０􀆰 ４２１ －０􀆰 ３４８ １
　 　 注:∗和∗∗分别表示在 ０􀆰 ０５ 和 ０􀆰 ０１ 水平显著和极显著相关ꎮ

Ｎｏｔｅ: ∗ ａｎｄ ∗∗ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｔ ０􀆰 ０５ ａｎｄ ０􀆰 ０１ ｌｅｖｅｌꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ.

表 ４　 薄壳山核桃幼苗叶片 １２ 个主要生理

指标的主成分分析

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｗｅｌｖｅ ｍａｉｎ
ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｉｎｄｅｘｅｓ ｏｆ ｐｅｃａｎ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ

来源
Ｓｏｕｒｃｅ

主成分 Ｐｒｉｎｃｉｐｌｅ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ

１ ２ ３ ４

特征值 Ｅｉｇｅｎ ｖａｌｕｅ ３􀆰 ８６４ ３􀆰 ０５３ ２􀆰 ６０５ １􀆰 ２９６

贡献率
Ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｒａｔｉｏ / ％ ３２􀆰 ２０３ ２５􀆰 ４４０ ２１􀆰 ７０９ １０􀆰 ７９８

累积贡献率
Ｃｕｍｕｌａｔｉｖｅ
ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｒａｔｉｏ / ％

３２􀆰 ２０３ ５７􀆰 ６４３ ７９􀆰 ３５２ ９０􀆰 １５０

叶绿素 ａ 含量
Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ ｃｏｎｔｅｎｔ ０􀆰 ２５０ －０􀆰 １４２ ０􀆰 ４６５ ０􀆰 ０１６

叶绿素 ｂ 含量
Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｂ ｃｏｎｔｅｎｔ ０􀆰 ２２７ －０􀆰 １８２ ０􀆰 ４８４ ０􀆰 ０９６

净光合速率 Ｐｎ ０􀆰 ２５６ ０􀆰 ４４９ －０􀆰 ０８５ －０􀆰 １７０

气孔导度 Ｇｓ ０􀆰 ２８９ ０􀆰 ４４０ －０􀆰 ００３ ０􀆰 ２１８

蒸腾速率 Ｔｒ ０􀆰 ２８２ ０􀆰 ４５４ ０􀆰 ０４６ ０􀆰 １６１

胞间 ＣＯ２ 浓度 Ｃｉ ０􀆰 ３１３ －０􀆰 ０２７ ０􀆰 ０６６ ０􀆰 ６４４

可溶性蛋白含量
ＳＰ ｃｏｎｔｅｎｔ －０􀆰 ３９７ ０􀆰 ０７８ ０􀆰 ３１７ ０􀆰 ２０８

脯氨酸含量
Ｐｒｏ ｃｏｎｔｅｎｔ －０􀆰 ０８９ －０􀆰 １８９ －０􀆰 ３８８ ０􀆰 ５５２

丙二醛含量
ＭＤＡ ｃｏｎｔｅｎｔ －０􀆰 ４０３ ０􀆰 １３１ ０􀆰 ２４８ ０􀆰 ２１７

超氧化物歧化酶活性
ＳＯＤ ａｃｔｉｖｉｔｙ －０􀆰 ２９１ ０􀆰 ２２７ －０􀆰 ３０５ ０􀆰 １８９

过氧化氢酶活性
ＣＡＴ ａｃｔｉｖｉｔｙ ０􀆰 ３２９ －０􀆰 １９２ －０􀆰 ３４５ －０􀆰 １４７

过氧化物酶活性
ＰＯＤ ａｃｔｉｖｉｔｙ ０􀆰 １９９ －０􀆰 ４４４ －０􀆰 １０６ ０􀆰 １５０

Ｇｓ、Ｔｒ 和 ＰＯＤ 含量上均有较高的载荷量ꎻ第 ３ 主成分

在叶绿素 ａ 含量、叶绿素 ｂ 含量、ＳＯＤ 活性和 ＣＡＴ 活

性上均有较高的载荷量ꎻ第 ４ 主成分在 Ｃｉ 和 Ｐｒｏ 含量

上均有较高的载荷量ꎮ 可见ꎬ薄壳山核桃的抗旱受多

因子影响ꎬ根据各指标在不同因子上的载荷ꎬ综合相关

分析确定ꎬＭＤＡ 含量、Ｐｎ、ＳＯＤ 活性、叶绿素 ｂ 含量、Ｃｉ
和 Ｐｒｏ 含量这 ６ 个生理指标为干旱反应敏感的生理指

标ꎮ

３　 讨论

干旱胁迫对植物造成最明显的影响是抑制其生

长[２３]ꎬ表现为植株矮小、叶片加速衰老和脱落等现

象[２４]ꎮ 本研究中ꎬ重度干旱胁迫下薄壳山核桃幼苗叶

片枯萎ꎬ继而停止生长甚至死亡ꎮ 中度干旱胁迫下幼

苗出现植株矮小与叶片脱落的现象ꎬ这与 Ｄｉｅｇｏ 等[２５]

发现干旱胁迫会抑制辐射松植物生长的结果相符合ꎮ
本研究发现ꎬ与其他干旱处理相比ꎬ薄壳山核桃幼苗在

轻度干旱胁迫下长势最好ꎬ表现为株高最高和地径最

粗ꎬ说明适当的干旱处理能起到“炼苗”的作用ꎬ有利

于幼苗的生长ꎬ这与刘世鹏等[２４]发现适当胁迫有利于

枣树组培苗分蘖以及吕亮雪等[２６] 发现轻度土壤干旱

处理有利于多年生落花生生长的研究结果相似ꎬ但具

体作用机理有待进一步探究ꎮ
本试验中ꎬ薄壳山核桃幼苗叶片 Ｐｎ 在干旱胁迫

后大幅下降ꎬ同时叶绿素 ａ 和叶绿素 ｂ 含量也随着干

旱胁迫时间的延长和干旱程度的增加呈下降趋势ꎬ这

２３３２



　 １０ 期 薄壳山核桃幼苗对干旱胁迫的生理生化响应

与沙棘[２７]、香樟[２８]的研究结果一致ꎬ干旱胁迫引起幼

苗光合速率下降的同时ꎬ光合电子传递受阻使过剩电

子形成活性氧[２９]ꎬ导致叶绿素含量的变化ꎻ另一方面ꎬ
干旱胁迫引起叶片气孔大量闭合ꎬ导致气孔导度的下

降ꎬ这也是 Ｐｎ 下降的原因之一[３０]ꎬ而 Ｃｉ 无显著变化ꎬ
此时可能非气孔限制已成为光合速率降低的首要原

因[３１]ꎮ 此外ꎬ干旱胁迫下叶绿体产生的活性氧会破坏

叶绿体的膜结构、基粒和基质类囊体ꎬ并使其功能丧

失[３２]ꎬ导致幼苗 Ｐｎ 下降ꎮ 而轻度胁迫下幼苗叶片叶

绿素 ｂ 含量最高ꎬ叶绿素的降解速度较缓慢ꎬＰｎ 较高ꎬ
幼苗长势较好ꎬ这与轻度胁迫的幼苗的生长状态相适

应ꎮ
植物主要通过积累渗透调节物质[３３] 和提高抗氧

化酶活性[３４]来应对干旱胁迫不断产生的 ＲＯＳꎮ 荣少

英等[３５]对甜高粱幼苗的研究表明ꎬＰｒｏ 和 ＳＰ 是重要

的渗透调节物质ꎮ 本研究中ꎬ中度干旱胁迫下薄壳山

核桃幼苗的 Ｐｒｏ 和 ＳＰ 含量迅速上升以应对胁迫ꎬ干旱

胁迫 ５０ ｄ 时ꎬＳＯＤ 活性随干旱程度的增加呈上升趋

势ꎬ因此 ＳＯＤ 对薄壳山核桃抵御干旱胁迫有积极作

用ꎮ 中度干旱胁迫 ５０ ｄ 时ꎬ幼苗的 ＣＡＴ 活性低于对

照ꎬ且 ＰＯＤ 活性较干旱胁迫 ２０ ｄ 下降ꎬ说明干旱的强

度及持续时间超出植物所能忍受的范围会导致抗氧化

酶活性下降[３６]ꎮ

４　 结论

薄壳山核桃幼苗会通过积累渗透调节物质、提高

抗氧化酶活性和关闭气孔等方式来应对干旱气候条

件ꎮ 薄壳山核桃幼苗在轻度干旱胁迫下长势最好ꎬ中
度干旱胁迫下叶片叶绿体结构破损严重ꎬ重度干旱胁

迫会导致幼苗死亡ꎬ故应保证种植地土壤含水量处于

田间持水量的 ５０％ ~ ６０％ꎬ若低于田间持水量的 ３０％
~４０％应及时补充水分以满足幼苗的生长需要ꎮ 结合

对 １２ 个与抗旱相关的生理指标进行主成分分析ꎬ证明

了叶片光合参数以及渗透调节物质含量等生理指标与

薄壳山核桃生理抗旱密切相关ꎬ可作为薄壳山核桃抗

旱性鉴定提供理论依据ꎮ 本研究为薄壳山核桃品种人

工栽培及推广应用提供了理论基础ꎮ

参考文献:

[ １ ]　 Ｌｏｂｅｌｌ Ｄ Ｂꎬ Ｓｃｈｌｅｎｋｅｒ Ｗꎬ Ｃｏｓｔａ￣Ｒｏｂｅｒｔｓ Ｊ. Ｃｌｉｍａｔｅ ｔｒｅｎｄｓ ａｎｄ
ｇｌｏｂａｌ ｃｒｏｐ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｓｉｎｃｅ １９８０[Ｊ] . Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０１１ꎬ ３３３(６０４２):
６１６－６２０

[ ２ ]　 Ｆａｎｇ Ｙꎬ Ｘｉｏｎｇ Ｌ. Ｇｅｎｅｒａｌ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ
ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｉｎ ｄｒｏｕｇｈｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ[Ｊ] . Ｃｅｌｌｕｌａｒ

ａｎｄ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｌｉｆｅ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ:ＣＭＬＳꎬ ２０１５ꎬ ７２(４): ６７３－６８９
[ ３ ]　 李智元ꎬ 刘锦春. 植物响应干旱的生理机制研究进展[ Ｊ] . 西藏

科技ꎬ ２００９(１１): １２－１９
[ ４ ]　 李健ꎬ 凌骅ꎬ 杨先裕ꎬ 沈超ꎬ 黄瑞敏ꎬ 王正加. 美国引进的 ６ 个

薄壳山核桃品种光合生理特性比较[ Ｊ] . 安徽农业大学学报ꎬ
２０１８ꎬ ４５(２): ５８－２６２

[ ５ ]　 谢静ꎬ 彭方仁ꎬ 韩明慧ꎬ 丁辉. 不同品种薄壳山核桃花期特性研

究[Ｊ] . 江苏林业科技ꎬ ２０１３ꎬ ４０(２): １８－２２
[ ６ ]　 王静ꎬ 吕芳德. 我国山核桃属植物研究进展[ Ｊ] . 经济林研究ꎬ

２０１２ꎬ ３０(１): １３８－１４２
[ ７ ]　 彭方仁ꎬ 李永荣ꎬ 郝明灼ꎬ 梁有旺ꎬ 谭鹏鹏ꎬ 翟敏. 我国薄壳山

核桃生产现状与产业化发展策略[Ｊ] . 林业工程学报ꎬ ２０１２ꎬ ２６
(４): １－４

[ ８ ]　 安徽省林业厅办公室ꎬ 安徽省造林经营总站. 薄壳山核桃的综

合效益[Ｊ] . 安徽林业科技ꎬ ２０１０(４): ５３－５３
[ ９ ]　 李财运ꎬ 胡旭雅ꎬ 倪钟涛ꎬ 曾皓ꎬ 李阳ꎬ 王正加. 硒处理对薄壳

山核桃果实矿质元素积累和品质的影响[ Ｊ] . 果树学报ꎬ ２０１８ꎬ
３５(１０): １２３５－１２４３

[１０] 　 井大炜. 杨树苗叶片光合特性和抗氧化酶对干旱胁迫的响应

[Ｊ] . 核农学报ꎬ ２０１４ꎬ ２８(３): ５３２－５３９
[１１]　 Ｃａｏ Ｘꎬ Ｊｉａ Ｊ Ｂꎬ Ｚｈａｎｇ Ｃꎬ Ｌｉ Ｈꎬ Ｌｉｕ Ｔ Ｘꎬ Ｊｉａｎｇ Ｘ Ｎꎬ Ｐｏｌｌｅ Ａꎬ

Ｐｅｎｇ Ｃ Ｈꎬ Ｌｕｏ Ｚ Ｂ. Ａｎａｔｏｍｉｃａｌꎬ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ａｎｄ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ
ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｔｗｏ ｃｏｎｔｒａｓｔｉｎｇ ｐｏｐｌａｒ ｇｅｎｏｔｙｐｅｓ ｔｏ ｄｒｏｕｇｈｔ ａｎｄ ｒｅ￣
ｗａｔｅｒｉｎｇ[Ｊ] . Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉａ Ｐｌａｎｔａｒｕｍꎬ ２０１４ꎬ １５１(４): ４８０－４９４

[１２]　 Ｒｅｎ Ｙ. Ｐｒｏｔｅｃｔｉｖｅ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ａｎｄ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ｆｏｕｒ
ｍｕｌｂｅｒｒｙ ｖａｒｉｅｔｉｅｓ ａｆｆｅｃｔｅｄ ｂｙ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｉｎ ｔｈｅ Ｐａｎｘｉ Ｒｅｇｉｏｎ ｏｆ
Ｓｉｃｈｕａｎ Ｐｒｏｖｉｎｃｅꎬ Ｃｈｉｎａ[ Ｊ] . Ｆｏｒｅｓｔ Ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓꎬ ２００９ꎬ １１( ３):
１９０－１９５

[１３]　 冀宪领ꎬ 盖英萍ꎬ 牟志美ꎬ 刘训理ꎬ 王洪利. 干旱胁迫对桑树生

理生化特性的影响[Ｊ] . 蚕业科学ꎬ ２０１６ꎬ ３０(２): １１７－１２２
[１４]　 李大培ꎬ 李生萍ꎬ 高向倩ꎬ 赵婷婷ꎬ 张芳芳ꎬ 杨桂燕. 安康‘紫

仁’核桃响应干旱胁迫的生理评价研究[ Ｊ] . 西南林业大学学

报ꎬ ２０１８ꎬ ３８(１): ２０２－２０６
[１５]　 韩冷ꎬ 徐敏ꎬ 张萍. 干旱胁迫下新疆野核桃幼苗叶片渗透调节物

质变化研究[Ｊ] . 天津农业科学ꎬ ２０１８ꎬ ２４(８): １－３
[１６]　 夏振华ꎬ 陈亚宁ꎬ 朱成刚ꎬ 周莹莹ꎬ 陈晓林. 干旱胁迫环境下的

胡杨叶片气孔变化[Ｊ] . 干旱区研究ꎬ ２０１８(５): １１１１－１１１７
[１７] 　 Ｈｓｉａｏ Ｔ Ｃ. Ｐｌａｎｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｔｏ ｗａｔｅｒ ｓｔｒｅｓｓ [ Ｊ] . Ａｎｎｕｌ Ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ

Ｐｌａｎｔ ｐｈｙｓｉｏｌｏｙꎬ １９７３ꎬ ２４(１): ５１９－５７０
[１８]　 鲁如坤. 土壤农业化学分析方法[Ｍ]. 北京: 中国农业科技出版

社ꎬ ２０００
[１９] 　 李志丹ꎬ 韩瑞宏ꎬ 廖桂兰ꎬ 张美华. 植物叶片中叶绿素提取方法

的比较研究[Ｊ] . 广东第二师范学院学报ꎬ ２０１１ꎬ ３１(３): ８０－８３
[２０]　 冯芳芳ꎬ 魏清江ꎬ 苏受婷ꎬ 宁少君ꎬ 廖小娜ꎬ 辜青青. 干旱胁迫

对 ２ 种柑橘幼苗生长形态、渗透调节物质含量和抗氧化酶活性

的影响[Ｊ] . 浙江农业学报ꎬ ２０１７(９): １５１５－１５２３
[２１] 　 殷东生ꎬ 魏晓慧. 干旱胁迫对风箱果幼苗生长、光合生理和抗氧

化酶活性的影响[Ｊ] . 东北林业大学学报ꎬ ２０１９(１): ２６－２９ꎬ ３４
[２２] 　 王军娥ꎬ 景维坤ꎬ 王佳敏ꎬ 亢秀萍. ４ 种不同石竹属植物的抗旱

性分析[Ｊ] . 干旱地区农业研究ꎬ ２０１８ꎬ ３６(６): ７１－７６
[２３]　 吴金山ꎬ 张景欢ꎬ 李瑞杰ꎬ 李英英ꎬ 高豪杰ꎬ 赵庆杰. 植物对干

旱胁迫的生理机制及适应性研究进展[ Ｊ] . 山西农业大学学报

(自然科学版)ꎬ ２０１７(６): ４５２－４５６
[２４]　 刘世鹏ꎬ 刘长海. 干旱胁迫对枣树组培苗生长的影响[ Ｊ] . 延安

３３３２



Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｎｕｃｌｅａｒ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ
２０２０ꎬ３４(１０):２３２６~２３３４

大学学报(自然科学版)ꎬ ２００７ꎬ ２６(３): ６６－６９
[２５]　 Ｄｉｅｇｏ Ｎ Ｄꎬ Ｐéｒｅｚ￣Ａｌｆｏｃｅａ Ｆꎬ Ｃａｎｔｅｒｏ Ｅꎬ Ｌａｃｕｅｓｔａ Ｍꎬ Ｍｏｎｃａｌｅáｎ Ｐ.

Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｄｒｏｕｇｈｔ ｉｎ ｒａｄｉａｔａ ｐｉｎｅ: Ｐｈｙｔｏｈｏｒｍｏｎｅ
ｉｍｐｌｉｃａｔｉｏｎ ａｔ ｌｅａｆ ｌｅｖｅｌ[Ｊ] . Ｔｒｅｅ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１２ꎬ ３２(４): ４３５－
４４９

[２６]　 吕亮雪ꎬ 应朝阳ꎬ 刘国道ꎬ 翁伯琦ꎬ 黄毅斌. 干旱胁迫对多年生

落花生生长及溶质累积的影响[Ｊ] . 草业科学ꎬ ２００６ꎬ ２３(４): ４６
－４９

[２７]　 裴斌ꎬ 张光灿ꎬ 张淑勇ꎬ 吴芹ꎬ 徐志强ꎬ 徐萍. 土壤干旱胁迫对

沙棘叶片光合作用和抗氧化酶活性的影响 [ Ｊ] . 生态学报ꎬ
２０１３ꎬ ３３(５): １３８６－１３９６

[２８]　 胡义ꎬ 胡庭兴ꎬ 陈洪ꎬ 王彬ꎬ 李晗. 干旱胁迫及复水对香樟幼树

生理特性及生长的影响[Ｊ] . 西北植物学报ꎬ ２０１５ꎬ ３５(２): ２９４
－３０１

[２９]　 Ｍｉｔｔｌｅｒ Ｒꎬ Ｖａｎｄｅｒａｕｗｅｒａ Ｓꎬ Ｇｏｌｌｅｒｙ Ｍꎬ Ｂｒｅｕｓｅｇｅｍ Ｆ Ｖ. Ｒｅａｃｔｉｖｅ
ｏｘｙｇｅｎ ｇｅｎｅ ｎｅｔｗｏｒｋ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ[Ｊ] . Ｔｒｅｎｄｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２００４ꎬ ９
(１０): ４９０－４９８

[３０]　 Ｃｏｒｎｉｃ Ｇ. Ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｉｎｈｉｂｉｔｓ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｂｙ ｄｅｃｒｅａｓｉｎｇ
ｓｔｏｍａｔａｌ ａｐｅｒｔｕｒｅ￣ｎｏｔ ｂｙ ａｆｆｅｃｔｉｎｇ ＡＴＰ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ[Ｊ] . Ｔｒｅｎｄｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ

Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０００ꎬ ５(５): １８７－１８８
[３１]　 Ｔｅｚａｒａ Ｗꎬ Ｍｉｔｃｈｅｌｌ Ｖ Ｊꎬ Ｄｒｉｓｃｏｌｌ Ｓ Ｄꎬ Ｌａｗｌｏｒ Ｄ Ｗ. Ｗａｔｅｒ ｓｔｒｅｓｓ

ｉｎｈｉｂｉｔｓ ｐｌａｎｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｂｙ ｄｅｃｒｅａｓｉｎｇ ｃｏｕｐｌｉｎｇ ｆａｃｔｏｒ ａｎｄ ＡＴＰ
[Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅꎬ １９９９ꎬ ４０１(６７５６): ９１４－９１７

[３２]　 Ｖａｎｉ Ｂꎬ Ｐａｒｄｈａ Ｓ Ｐꎬ Ｍｏｈａｎｔｙ Ｐ. Ａｌｔｅｒａｔｉｏｎ ｉｎ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ
ａｎｄ ｔｈｙｌａｋｏｉｄ ｍｅｍｂｒａｎｅ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｄｕｅ ｔｏ ｈｅａｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｏｆ ｒｉｃｅ
ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ: Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｃｈａｎｇｅｓ [ Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ
Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２００１ꎬ １５８(５): ５８３－５９２

[３３]　 Ｚｈａｎｇ Ｊꎬ Ｋｉｒｋｈａｍ Ｍ Ｂ. Ｄｒｏｕｇｈｔ￣ｓｔｒｅｓｓ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ
ｏｆ ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅ ｄｉｓｍｕｔａｓｅꎬ ｃａｔａｌａｓｅꎬ ａｎｄ ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ ｉｎ ｗｈｅａｔ ｓｐｅｃｉｅｓ
[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ ａｎｄ Ｃｅｌｌ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ １９９４ꎬ ３５(５): ７８５－７９１

[３４]　 崔震海ꎬ 王艳芳ꎬ 樊金娟ꎬ 阮燕晔ꎬ 高翠玲ꎬ 张立军ꎬ 马兴林.
植物渗透调节的研究进展[ Ｊ] . 玉米科学ꎬ ２００７ꎬ １５(６): １４０－
１４３

[３５]　 荣少英ꎬ 郭蜀光ꎬ 张彤. 干旱胁迫对甜高粱幼苗渗透调节物质的

影响[Ｊ] . 河南农业科学ꎬ ２０１１ꎬ ４０(４): ５６－５９
[３６]　 刘晓纳ꎬ 徐媛媛ꎬ 朱世平ꎬ 赵晓春. 不同柑橘砧木的耐旱性评价

[Ｊ] . 果树学报ꎬ ２０１６(１０): １２３０－１２４０

Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ Ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ Ｐｅｃａｎ
Ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｔｏ Ｄｒｏｕｇｈｔ Ｓｔｒｅｓｓ

ＬＩ Ｊｉａｎｗｅｉ　 ＹＡＮ Ｓｈｕｌｅｉ　 ＨＵＡＮＧ Ｙｕａｎｃｈｅｎｇ　 ＸＩＡ Ｘｉａｏｘｕｅ　 ＣＨＵ Ｌｉｎｇｆｅｎｇ　 ＬＩ Ｃａｉｙｕｎ　 ＷＡＮＧ Ｚｈｅｎｇｊｉａ∗

(Ｓｔａｔｅ Ｋｅｙ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ｏｆ Ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ Ｓｉｌｖｉｃｕｌｔｕｒｅꎬ Ｚｈｅｊｉａｎｇ Ａ＆Ｆ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ Ｈａｎｇｚｈｏｕꎬ Ｚｈｅｊｉａｎｇ　 ３１１３００)

Ａｂｓｔｒａｃｔ:Ｉｎ ｏｒｄｅｒ ｔｏ ｅｘｐｌｏｒｅ ｔｈｅ ａｄａｐｔａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｐｅｃａｎ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｔｏ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓꎬ ａｎｎｕａｌ ｐｏｔｔｅｄ ｐｅｃａｎ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｗｅｒｅ
ｕｓｅｄ ａｓ ｍａｔｅｒｉａｌｓꎬ ａｄｏｐｔｉｎｇ ｐｏｔｔｅｄ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｒｏｌ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔｓ. Ｆｏｕｒ ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ ｉｎｃｌｕｄｉｎｇ ｎｏｒｍａｌ ｗａｔｅｒ
ｓｕｐｐｌｙ (ＣＫ)ꎬ ｍｉｌｄ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ (ＬＤ)ꎬ ｍｏｄｅｒａｔｅ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ (ＭＤ) ａｎｄ ｓｅｖｅｒｅ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ (ＳＤ) ｗｅｒｅ ｓｅｔꎬ ａｎｄ
ｔｈｅ ｒｅｌｅｖａｎｔ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ａｎｄ ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｉｎｄｅｘｅｓ ｗｅｒｅ ｄｅｔｅｒｍｉｎｅｄ ａｎｄ ｔｈｅ ｕｌｔｒａｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ ｗａｓ ａｎａｌｙｚｅｄ. Ｔｈｅ
ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｄｒｏｕｇｈｔ ｄｅｇｒｅｅ ａｆｔｅｒ ５０ ｄａｙｓ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓꎬ ａｎｄ ｔｈｅ
ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ ｏｆ ＣＫ ｗａｓ １􀆰 ２２ ｔｉｍｅｓ ａｎｄ １􀆰 ３５ ｔｉｍｅｓ ｏｆ ＬＤ ａｎｄ ＭＤꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙꎻ ｔｈｅ ｓｔｏｍａｔａ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ ｗｅｒｅ ｍｏｓｔｌｙ
ｃｌｏｓｅｄ ｉｎ ＭＤꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｆ ｃｌｏｓｕｒｅ ｗａｓ ２３６ ｍｍ－２ꎻ ｔｈｅ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ (Ｐｎ) ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ｂｙ １７􀆰 １６％ ａｎｄ
５８􀆰 ４２％ ｉｎ ＬＤ ａｎｄ ＭＤ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙꎬ ｃｏｍｐａｒｅｄ ｗｉｔｈ ＣＫ. Ｉｎ ａｄｄｉｔｉｏｎꎬ ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｏｓｍｏｔｉｃ ａｄｊｕｓｔｍｅｎｔ ｓｕｂｓｔａｎｃｅｓ
ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｕｎｄｅｒ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｓｏｌｕｂｌｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｉｎ ＬＤ ａｎｄ ＭＤ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｂｙ １４１􀆰 ６８％ ａｎｄ
２０４􀆰 １７％ꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙꎬ ｃｏｍｐａｒｅｄ ｗｉｔｈ ＣＫ. Ｔｈｅ ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅ ｄｉｓｍｕｔａｓｅ (ＳＯＤ) ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ＭＤ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｐｅａｋｅｄ ａｔ ３６７􀆰 ９３
Ｕ􀅰ｍｇ－１ｐｒｏｔ ｕｎｄｅｒ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ａｔ ５０ ｄａｙｓ ｌａｔｅｒꎬ ｗｈｉｌｅ ｔｈｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｏｆ ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ (ＰＯＤ) ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ｃｏｍｐａｒｅｄ ｗｉｔｈ ２０
ｄ. Ａｆｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｇｒａｄｉｅｎｔｓꎬ ｔｈｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｈａｄ ｔｈｅ ｂｅｓｔ ｇｒｏｗｔｈ ｕｎｄｅｒ ＬＤꎻ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ＭＤꎬ ｔｈｅ
ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｔｈｅ ｌｅａｖｅｓ ｗａｓ ｓｅｒｉｏｕｓｌｙ ｄａｍａｇｅｄꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｇｒａｎｕｌｅｓ ｗｅｒｅ ａｍｂｉｇｕｏｕｓꎻ ｔｈｅ ＳＤ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｄｉｅｄ.
Ｔｈｅｒｅｆｏｒｅꎬ ｉｎ ｏｒｄｅｒ ｔｏ ｍｅｅｔ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ ｔｈｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓꎬ ｔｈｅ ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ ｐｌａｎｔｉｎｇ ｌａｎｄ ｓｈｏｕｌｄ ｂｅ ｇｕａｒａｎｔｅｅｄ
ｔｏ ｒｅａｃｈ ｍｏｒｅ ｔｈａｎ ３５％ ｏｆ ｔｈｅ ｆｉｅｌｄ ｃａｐａｃｉｔｙꎬ ａｎｄ ｔｈｉｓ ｐｒｏｖｉｄｅｓ ａ ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｂａｓｉｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｐｅｃａｎ ｐｌａｎｔｉｎｇ
ａｒｅａ ａｎｄ ｔｈｅ ｅｘｐａｎｓｉｏｎ ｏｆ ｐｅｃａｎ ｐｌａｎｔｉｎｇ ａｒｅａ.
Ｋｅｙｗｏｒｄｓ:Ｃａｒｙａ ｉｌｌｉｎｏｅｎｓｉｓꎬ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓꎬ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ａｎｄ ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓꎬ ｕｌｔｒａｓｔｒｕｃｔｕｒｅ

４３３２




