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干旱胁迫对果树开花的诱导及对生理生化性状的影响

唐 龙翔 , 康少 杰 , 李 文庆
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　　摘　要:干旱胁迫是许多热带 、亚热带果树花芽诱导的有效措施 ,现就干旱胁迫对果树开花

诱导的效果以及对果树生理生化过程的影响进行讨论。认为干旱胁迫明显降低果树的营养生

长 ,影响果树体内碳水化合物以及含氮化合物的含量水平和相对比例 ,明显调节果树体内内源激

素含量状况 ,并有效促进部分果树的开花。同时对干旱诱导的时间、强度以及今后控水促花研究

中尚需解决的问题进行了讨论。
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　　水分是果树生长重要的物质基础 ,其协调供应是果

树正常生长的重要条件 ,但作为多年生植物的果树却又

具有与其他 1 a生植物不同的生长特点 ,其对水分的需

求也随季节及发育周期的变化而出现波动 ,有时适度的

干旱条件不仅不会危害果树的正常生长 ,反而还可以调

节果树发育的方向 ,加速果树从营养生长向生殖生长的

转化。在热带 、亚热带地区的部分常绿果树上 ,干旱胁

迫与低温一样是果树花芽分化的诱导因子之一 ,对果树

花芽分化有明显的诱导效果[ 1] 。在金柑、四季桔和柠檬

等果树的栽培中 ,控水已成为促花的常用技术之一 ,并

可根据需要有效实现对花期的调控[ 2-3] 。伴随干旱胁迫

的进行果树体内物质组成及各种生化反应也都会发生

一系列的变化 ,现就干旱胁迫对果树开花诱导的效果及

对果树体内生理生化变化的影响进行论述。

1　干旱胁迫对果树营养生长的影响
水分胁迫能明显抑制果树的营养生长 ,对叶片 、枝

条、根系以及树体的生化反应都有不同程度的影响。就

地上部来看 ,干旱降低果树叶片水势 ,使细胞的膨大受

阻 ,新叶的扩展及叶片萌生速率降低。水分胁迫下果树

叶片数量 、平均叶面积 、叶片厚度均显著变小 ,细胞减

小 ,细胞中原生质浓缩 ,栅栏组织更加致密 ,强度干旱胁

迫还会导致叶片大量脱落[ 4-6] 。干旱胁迫也影响叶片中

叶绿素含量和各组分的相对比例 ,刺梨受旱后叶片叶绿

素含量及叶绿素 a/b比值都明显降低[ 7] 。水分胁迫还

可导致果树枝条生长严重受阻 ,程福厚等研究表明 ,鸭

梨在调亏灌溉情况下新梢长度下降15%～ 25%,夏季修

剪量减少 18%～ 30%
[ 8]
。虽然干旱胁迫期间果树的生

物量降低 ,但在有些果树如在芒果和柑桔上短期的水分

胁迫可促进本来不活动的侧芽的萌发 ,因而在恢复灌水

后能增加新梢的数量[ 9] 。

水分胁迫也影响果树地下部的生长。盆栽荔枝幼

树各级侧根的生长受干旱胁迫而降低 ,根系干重 、根长

度 、根表面积显著减少。但干旱胁迫对根系的负面影响

相对地上部的影响较小 ,有时适度的干旱还可以刺激部

分根系的生长 ,增大吸水面积。水分胁迫下盆栽荔枝须

根的生长增强 ,须根的长度 、表面积比水分充足时显著

增加[ 4] 。

干旱对果树的生化反应及酶活性亦有影响。叶片

净光合速率和蒸腾速率因为气孔导度的降低而减弱 ,而

呼吸作用却增强。Vu 等研究表明叶片水势-2.0 MPa

时柑桔光合CO 2同化率 、蒸腾速率分别为-0.6 MPa 时

的 58%和40%,当叶片水势降为-3.1 MPa 时蒸腾进一

步降低而光合作用趋于零[ 10] 。核酮糖二磷酸羧化酶的

活性与叶片可溶性蛋白在胁迫处理中降低 ,胁迫叶片中

核酮糖二磷酸羧化酶浓度及可溶性蛋白分别为对照的

80%和85%[ 10] 。其他的酶类如叶片超氧化物歧化酶

(SOD)、过氧化物酶(POD)以及根系硝酸还原酶活性也

迅速大幅度下降
[ 7]
。

2　干旱胁迫对果树碳水化合物的影响
总体而言 ,水分胁迫能显著影响果树体内碳水化合

物的合成及消耗 ,调节不同碳水化合物形态在树体内的

相对含量 ,但其对不同果树的影响也存在差异。水分胁

迫导致苹果叶片中总可溶性糖和还原糖积累 ,山梨糖醇
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含量增加 ,而淀粉含量显著降低。水分胁迫解除后叶片

中除葡萄糖能保持一个显著高于对照的水平外 ,其余的

糖和山梨糖醇均迅速地回落到正常水平[ 11] 。在其他果

树如柑桔和柚子上也有相同的规律 ,而且变化的幅度与

胁迫强度及胁迫周期长短有关[ 12-13] 。但在柠檬和荔枝

上树体淀粉含量则在干旱胁迫时增加 ,尤其在柠檬的枝

条、树干及根系中 ,柠檬的开花数和枝条及根系中的淀

粉水平呈正相关 ,而荔枝根系淀粉含量和开花数无相关

关系。在鳄梨上水分胁迫则降低了根系中淀粉的含量 ,

而对芒果淀粉水平则无影响[ 1] 。

糖分的积累和树体内生化反应的改变以及果树对

干旱的自我调节有关。在干旱胁迫下光合同化碳在不

同化合物间的分配发生变化 ,并导致一部分物质的迅速

积累。如干旱条件下碳在山梨糖醇中分配比率明显高于

在其他碳水化合物中比率[ 14] 。苹果在水势为-1.0 MPa

时叶片葡萄糖在山梨糖醇和蔗糖间的分配比率为0.8 ,而

水势降为-3.0 MPa 时则增加到 1.7。因此干旱胁迫下

更多的葡萄糖转化为山梨糖醇而不是蔗糖和淀粉。同

时与山梨糖醇合成有关的酶也发生明显变化 ,山梨糖醇

合成关键酶 6-磷酸醛糖还原酶的活性增强 ,而山梨糖醇

脱氢酶的活性降低 ,而干旱对蔗糖合成的关键酶蔗糖磷

酸化酶的影响不大。山梨糖醇积累还与干旱降低了碳

同化率有关。在高同化率下主要转化为蔗糖和淀粉 ,而

在低的同化率下更多的碳转化为山梨糖醇。同时干旱

也促进了蔗糖分解为山梨糖醇合成的基质果糖和葡萄

糖 ,而却阻止了葡萄糖和山梨糖醇向淀粉的转化。干旱

情况下 ,向枝条供应的山梨糖醇只有不到 10%转变为其

他形态的可溶碳水化合物[ 14] 。

碳水化合物的差异性积累与消耗和果树的渗透调

节有关 ,作为一种自我保护机制 ,植物都有特定的保持

细胞水分及维持膨压的机制 ,其中渗透调节即是重要的

手段。苹果在水势从-1.0降为-3.2 MPa后 ,老叶 、茎

干及枝条中主动渗透调节幅度为 0.3 ～ 0.4 MPa ,而幼叶

渗透调节可达 1.0 MPa[ 15] 。其中糖醇及单糖是重要的

渗透调节物质 ,尤其山梨糖醇是细胞液碳水化合物的主

要组分 ,渗透调节的50%由其来完成[ 16] 。

3　干旱胁迫对果树含氮化合物的影响
氮是果树体内最重要的矿质元素之一 ,含氮化合物

在果树体内有重要的生理作用 ,其含量水平及组成比例

明显受到干旱胁迫的影响 ,一般胁迫期间叶片游离氨基

酸及氨的含量增加 ,而可溶性蛋白含量则降低。

氨的累积:正常生长的植物体内氨被迅速转化为氨

基酸和蛋白质 ,一般不会出现氨的大量累积。但在外界

环境胁迫情况下氮素向蛋白质的转化受到抑制 ,并相应

出现氨的累积 ,而且累积的程度又和胁迫的程度及植物

对逆境的抗性有关。在柑桔 、鳄梨 、葡萄等果树上进行

的研究都表明干旱胁迫能明显增加果树叶片中氨的含

量[ 17-18] 。氨的增加与干旱抑制了一些促进氨转化的酶

活性有关 ,谷氨酰胺合成酶和依赖 NADH 的谷氨酸合

酶是正常情况下促进氨合成谷氨酸及其盐类的酶 ,但在

胁迫存在时 2种酶的活性降低 ,并伴随出现氨的累积 ,

而且对胁迫抗性差的植物的累积更加明显。叶片中氨

(NH-
3 -NH+

4 )的大量积累对敏感的作物来讲会导致叶

片的腐烂 ,而对胁迫有抗性的植物则会通过合成精氨酸

来解除毒性[ 17] 。精氨酸是生殖生长过程中重要的氨基

酸之一 ,在柑桔花中氨及精胺酸的水平均较高 ,而且随

着花瓣的脱落而含量降低[ 18] 。在一些植物上也发现随

着氨的累积植物体内和氨转化有关的另外的一些酶体

系相应活跃起来。如依赖NADH 的谷氨酸脱氢酶随着

干旱的胁迫及氨的累积而活性加强
[ 19]

。因此认为在原

来的转化途径受到胁迫限制的时候 ,植物又启动其他的

方式来消除氨的毒害。这种氨的累积以及植物体内氮

素代谢方式的转变可能对生殖生长有利。有研究表明

柑桔胁迫的程度及氨的积累量和果树开花数量有很好

的相关关系 ,同时在中等的胁迫情况下通过叶面喷施尿

素来增加叶片氨的量也能获得较多的花数 ,说明这一时

期内氮素的形态及含量对开花影响很大
[ 20]

。

脯氨酸:脯氨酸是干旱胁迫下变化最明显的氨基酸

之一 ,许多果树如柑桔 、柠檬等受到干旱胁迫都会出现

脯氨酸的快速积累 ,一般其积累也与植物体内氨的积累

有关 ,二者有一定相关关系。脯氨酸是植物体内重要的

渗透调节物质 ,具有很高的溶解度 ,与植物抗旱关系非

常密切[ 21] 。作为细胞内的渗透调节物质 ,其可维持细胞

的膨压和保持一定的含水量水平。植物受旱时水势下

降 ,通过脯氨酸含量的增加使渗透势下降 ,从而保持膨

压不变 ,维持细胞的正常功能。植物还可以通过脯氨酸

的合成 ,消除干旱期间产生的游离氨的毒害 ,并贮存氮

素和碳架 ,为逆境解除后恢复生长提供呼吸基质和能

源。脯氨酸又具有偶极性 ,对生物大分子的空间结构有

保护作用 ,它可以改善细胞膜和其他高分子物质的水环

境 ,增强结构的稳定性。植物体内在氨积累的情况下 ,

谷氨酸脱氢酶活性会相应增强 ,而且其活性的增强都伴

随脯氨酸含量的增加 ,说明脯氨酸的合成可能和氨的积

累有关
[ 22]

。

多胺:多胺(PAs)是植物体内具有生物活性的低分

子量含氮碱 ,常见的有腐胺(Put)、亚精胺(Spd)、精胺

(Spm)。其对果树的营养生长和生殖生长有明显的促进

作用 ,是成花过程中非常活跃的一类物质
[ 23]

。研究表明

干旱可以促进果树氨基酸特别是 Arg 积累并同时诱导

由 Arg形成 PAs的过程 ,从而引起了多胺的波动。在干

旱情况下苹果叶片和根系中都发现有腐胺和亚精胺的

大量积累
[ 18 , 23-24]

。
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4　干旱胁迫对果树激素水平的影响
干旱胁迫能改变果树内源激素的水平及激素间的

平衡 ,使赤霉素(GA)含量减少 ,脱落酸(ABA)含量增加 ,

在不同的果树上都有相同的规律 ,但具体的增加幅度和

胁迫水平及组织部位有关
[ 25]

。激素对干旱的反应非常
敏感 ,在干旱胁迫的初期即迅速作出反应 , PEG 诱

导(-0.5 ～ -1.0 MPa)1 d后苹果体内游离 ABA即增

加2 ～ 10倍 ,但随后又恢复到正常的水平[ 26] 。

2种激素对果树的生长有完全不同的作用 ,其相对

含量的变化能改变果树的生长发育方向。GA可以调节

养分在果树体内的分配和运输方向 ,促进养分向相应器

官的优先运输。花芽诱导期叶面喷施 GA3 可以促进营

养向枝条的优先供应 ,促进营养生长而却抑制生殖生

长[ 27] 。ABA是根系感受干旱胁迫后输送到地上的信号

物质 ,能抑制果树的营养生长。地上部在感受到 ABA

信号后迅速作出反应 ,降低生长速率 ,以避免遭受更大

的逆境伤害。气孔导度的降低 、枝条与叶片生长速率的

降低以及蒸腾速率和光合速率的变化都和 ABA信号有

关[ 28] 。而且这一反应在叶片水势降低或膨压发生变化

之前就已开始。虽然苹果幼苗在胁迫后第 3天 ABA水

平即发生降低 ,但植物的生长却并未因此而恢复 ,而是

一直持续到整个干旱胁迫期间[ 26] 。

ABA还可以诱导植物合成其他对自身有保护作用

的物质如甜菜碱等。甜菜碱是细胞质中一种有机渗透

调节剂 ,可有效调节细胞的渗透势 ,在正常情况下无机

离子为胞内主要的渗透调节物质 ,但干旱时细胞渗透势

下降的很大一部分由甜菜碱提供。甜菜碱积累不仅不

会像无机离子那样对酶类产生毒害 ,而且还对许多酶的

活性有一定的稳定功能 ,其可以保护细胞内蛋白质及酶

免受高盐浓度及极端温度的伤害 ,保护细胞内膜系统 ,

尤其对有氧呼吸和能量代谢过程有良好的保护作用
[ 29]

。

ABA外用能显著增加梨叶片甜菜碱浓度 ,干旱加 ABA

处理较单独干旱处理有更高的甜菜碱浓度及甜菜碱乙

醛脱氢酶活性 ,说明 ABA 对甜菜碱的合成有诱导作

用
[ 30]

。

5　干旱胁迫对果树开花的诱导效果
干旱胁迫对许多热带 、亚热带常绿果树开花有良好

的诱导效果 ,但不同果树因生长特性不同诱导效果也有

差异。单独干旱胁迫对柚子 、柑桔 、柠檬开花都有诱导

效果 ,其不仅可以促进正常的开花 ,而且可以诱导反季

节开花 ,同时还可以提高花的数量。水分胁迫能大大增

加柠檬的花数 ,而且花数与水分胁迫的强度及胁迫时间

呈正相关 ,稳定胁迫比周期性胁迫诱导效果更好。干旱

处理能增加柚子的花序数 、花蕾数及开花数 ,而且在一

定程度上干旱处理时间越长效果越好[ 1, 13] 。金柑和四季

桔本身即具有 1年开多次花的特性 ,干旱胁迫是诱导其

开花良好的环境条件。在芒果上虽然单独水分胁迫不

能诱导开花 ,但在正常花芽分化期低温存在时进行诱导

也可以使开花期提前 ,开花量增加[ 31] 。虽然水分胁迫不

能取代低温作为鳄梨和荔枝开花诱导的必需因素 ,也不

能诱导其开花 ,但却可以降低或阻止它们的营养生长。

在柠檬上虽然单有低温可以诱导开花 ,但诱导效果较

差 ,而在同时有水分胁迫时则诱导效果较好
[ 1]
。温带果

树由于有足够的低温诱导一般不需要干旱胁迫 ,但就效

果来讲干旱对部分品种也有促花的作用 ,如苹果于 7月

底左右花原基形成后进行干旱胁迫也可诱导二次开花 ,

但对实际生产意义不大
[ 32]
。目前利用控水来诱导开花

的技术主要在热带 、亚热带常年气温较高地区的果树上

应用 ,其中在金柑、四季桔及柠檬的生产上被广泛采用 ,

具有很好的效益
[ 2-3]

。虽然水分胁迫是许多果树开花起

始的有效外界刺激 ,能诱导花芽分化 ,但随后花的生长

却要求有充足的水分供应 ,否则会延缓花的发育 ,降低

花的质量。

6　干旱胁迫的时间及强度
干旱胁迫的时间因果树品种而异 ,一般诱导效果随

诱导时间延长而增加;就强度而言以中等干旱为宜 ,即

造成胁迫但又不伤害果树。Gusolsatit等认为诱导柑桔

开花的最低水分胁迫强度为黎明前叶片水势-0.78

MPa或下午叶片水势-2.75 Mpa ,对应的相对含水量分

别为 80.8%和 70.0%,强度的干旱对树的生长有害[ 33] 。

就诱导时间来看 ,不同种类 、品种的果树差别较大 ,

中等或强度干旱持续2周可诱导酸橙开花 ,诱导时间越

长干旱强度越大则效果越明显 ,但过度的干旱会导致落

叶并影响随后的开花
[ 34]
。研究表明强度干旱胁

迫(-1.5 ～ -2.0 MPa)诱导柑桔开花的枝节数较中度

干旱(-0.5 ～ -1.0MPa)降低约 1/3
[ 6]
。而开花期间遭

受干旱胁迫则会严重影响花的发育 ,导致花器官发育不

良。我国金柑控水时期选择新叶已转绿新梢尚未硬化

时开始 ,四季柑则在新梢已硬化时开始。为保证春节果

实着色 ,金柑一般在处暑前7 ～ 10 d开始控水 ,而四季桔

则在大暑前 7 ～ 10 d。控水强度为使叶片发生卷曲为

限 ,然后施少量水使之复原 ,并配合每天叶面喷水 2 ～ 3

次 ,浇水的同时根据实际情况配合施肥。控水时间金柑

约 1周左右而四季桔则需近 1个月
[ 2]
。

7　研究展望
虽然干旱可诱导几乎所有的果树发生生理生化过

程的变化 ,但其只能诱导部分种类的果树开花 ,而不能

诱导所有果树开花 ,这进一步说明果树的开花是一个复

杂的过程 ,内部有多个生理生化过程的参与 ,单纯营养、

激素的变化或营养生长的减弱并不能确保成花。目前

的成花学说中的营养学说 、激素平衡学说 、基因学说等

都能在一定程度上解释开花的机理 ,但不能够彻底解释
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成花的全部过程。在今后干旱诱导成花的研究中还应

该重点进行以下几方面的研究:诱导过程中物质的变化

与成花的关系;不同物质间的相互关系 ,如激素与养分

的关系 ,二者与基因控制的关系;不同种类或不同品种

的果树对干旱胁迫不同反应的内在机理;干旱胁迫的具

体操作过程 ,胁迫期间养分的管理措施 ,反季节多次开

花栽培中养分的管理措施以及其与正常一次开花的差

异等。同时需要在研究的基础上逐步形成成熟的技术

用以指导生产 ,改善果品生产的时间结构 ,以提高经济

效益。
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珍稀观赏树种七叶树的研究现状与展望

李 鹏丽
1 , 时 明芝2 , 王绍 文1

(1.聊城大学农学院 ,山东聊城 252059;2.聊城大学 生命科学学院 ,山东聊城 252059)

　　摘　要:综述了七叶树的形态特征与生物学特性 、引种栽培 、无性繁殖技术与病虫害防治 、药

理分析及化学成分等方面的研究现状 ,同时对其广泛的开发利用前景进行了展望 ,为今后这一珍

稀观赏树种种质资源的保护 、开发和进一步的利用提供一些理论上的借鉴。

关键词:七叶树;生物学特性;引种栽培;病虫防治

中图分类号:S 687　文献标识码:A　文章编号:1001-0009(2009)09-0115-04

　　七叶树(Aesculus chinensis Bge)又名娑罗树 ,为七叶

树科七叶树属的落叶乔木。因叶片掌状复叶 ,小叶 5 ～ 9

片 ,常为 7片而得名。我国已将其列为珍稀的庭院绿化

树种之一 ,和雪松 、金钱松 、鹅掌楸同列为世界著名观赏

树种 ,又与悬铃木 、椴树 、榆树同列为世界四大优美行道

树种[ 1] 。

1　七叶树的形态特征与生物学特性
1.1　七叶树的形态特征

七叶树树体高大 ,高达 25 ～ 40 m ,树干通直 ,树皮灰

褐色片状剥落 。枝条交互对生 ,小枝粗壮 ,叶痕及冬芽
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呈三角形 ,顶芽肥大 ,外包有多层鳞片。复叶掌状对生 ,

叶片纸质 ,小叶倒卵状长椭圆形或长椭圆状披针形 ,长

9 ～ 16 cm ,宽3 ～ 5.5 cm ,先端渐尖 ,基部楔形 ,叶缘有细

密锯齿 ,叶背面仅脉上有疏生绒毛 ,侧脉 13 ～ 17对 ,小叶

叶柄长 5～ 17 mm ,总叶柄长 5 ～ 18 cm 。直立密集圆锥

花序或总状花序顶生 ,长 30 ～ 45 cm ,总轴粗状;花小 ,白

色微红 ,杂性同株 ,两性花生于花序基部 ,雄花生于花序

顶部;花萼筒形 4 ～ 5裂 ,花瓣 4 ,不等大 ,白色 ,上面 2瓣

常有桔红色或黄色斑纹 ,雄蕊 7个[ 1-2] ;子房上位 , 3室 ,

每室有胚珠 2 ～ 3个。蒴果 ,圆球形或扁球形 ,径 1 ～

3 cm ,顶端稍平 ,褐黄色 ,皮孔凸起。种子 1 ～ 2粒 ,扁球

形 ,形如板栗 ,种脐大 ,表面润滑 ,具光泽。花期 5月 ,果

期 9 ～ 10月 ,11月中下旬落叶。

1.2　七叶树的生物学特性

七叶树为中性深根性树种 ,萌芽力强 ,喜光但对光

照要求不强 ,稍耐阴 ,怕烈日 ,喜温暖湿润气候 ,在深厚

肥沃 、排水良好 、湿润疏松的酸性或中性土壤中长势良

好。适应能力较弱 ,但较耐寒 ,在瘠薄及积水地上生长

Effects of Water Stress on Floral Induction ,Physiological and
Biochemical Properties of Fruit Trees

TANG Long-xiang , KANG Shao-jie , LI Wen-qing

(College of Resources and Environment , Shandong Agricultural University , Taian , Shandong 271018 , China)

Abstract:Water stress is an effective floral induction for some tropical and subtropical f ruit t rees and its effects on flower

induction and on physiological and biochemical properties of f ruit t rees were discussed in this paper.It was concluded that

water st ress could slow the vegetative growth obviously , affect the content of carbohydrates and nitrogenous compounds ,

adjust the auxin content and effectively induce flowering in some kind of fruit t rees.The inducing time and intensity of

water stress and problems need to be solved in the later study were also discussed.
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