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摘要：水分作为植物生存、生长和发育的主要限制因子，会通过植物生理过程和状态的变化来影响植物生长和产

量。 为阐明植物在干旱环境下适应性变化，该文主要综述了植物在干旱胁迫下生长、叶绿素含量、光合参数、保护

酶活性的变化情况，并提出了几点研究展望，如在今后的试验中可采用顶棚法模拟干旱，使试验环境更真实，结果

更可靠；探究在严重干旱或持久干旱下，植物光合作用代谢机制的变化情况；以及探究长期干旱胁迫下常绿植物在

不同季节下光合能力的变化。
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　 　 植物叶片光合生理过程是植物生长的基本代

谢过程，对水分、温度等外界生存环境的变化高度

敏感［１－２］。 近几十年来，极端气候事件频繁发生，给
全球生态系统造成了严重的影响。 干旱是世界性

环境问题，全球干旱、半干旱耕地占世界总耕地面

积的 ４２􀆰 ９％［３］。 气候变化背景下的极端干旱事件，
对生态系统结构和功能形成了前所未有的挑战，已

引起各国科学家的高度重视。 而水分作为植物生

长的重要条件，与植物生产力有着密切联系，因此

干旱胁迫对植物光合作用过程具有十分重要的影

响［４］。 干旱环境下，植物的适应性会导致植物形态

和生理生化发生变化，故本文从干旱胁迫下植物生

长、叶绿素含量变化、光合参数变化、保护酶活性等

几个方面的变化情况，阐述植物在干旱环境下的适



应性。

１　 干旱胁迫对植物生长和形态结构的
影响

　 　 干旱胁迫发生时不单会引起植物个体大小的

变化，还会引起植物生物量的改变。 对甘草（Ｇｌｙｃｙｒ⁃
ｒｈｉｚａ ｕｒａｌｅｎｓｉｓ Ｆｉｓｃｈ．） ［５］、 槐 树 （ Ｓｏｐｈｏｒａ ｊａｐｏｎｉｃａ
Ｌｉｎｎ．） ［６］、欧美杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ× ｅｕｒａｍｅｒｉｃａｎｅ） ［７］ 等的研

究均发现，干旱胁迫发生后，植物生长受到抑制，地
上茎叶部分和地下根茎生物量随着土壤含水量的

递减呈下降趋势；干旱胁迫下黄瓜（Ｃｕｃｕｍｉｓ ｓａｔｉｖｕｓ
Ｌｉｎｎ．） ［８］幼苗叶面积减小，根冠比增加；干旱胁迫处

理下，真桦（Ｂｅｔｕｌａ ｍａｘｉｍｏｗｉｃｚｉａｎａ Ｒｅｇｅｌ．） ［９］ 根系细

而长，主根系上根毛浓密，而对照根系较粗短，根毛

相对较少。 这些研究结果表明，植物受到逆境胁迫

时，具有调节自身结构来主动适应环境的能力。
干旱影响植物形态结构发生的变化，主要集中

于根系和茎叶上［１０］；而叶片是在环境中暴露面积最

大的器官，作为高等植物光合作用的活动中心，也
是衡量植物抗旱能力的重要指标［１１－１２］。 干旱胁迫

会导致植物叶片解剖结构发生改变，主要表现在叶

片厚度、栅栏组织、海绵组织等方面的变化［１３－１４］。
对不同抗旱性花生品种的叶片形态研究表明，干旱

条件下不同品种花生叶片厚度变化不一，其中品种

７９２６６ 的叶片厚度增加，而品种 Ａ５９６、山花 ９ 号、如
皋西洋生的叶片厚度大幅下降［１５］。 王顺才等［１６］ 对

干旱胁迫下苹果属 ３ 种植物叶片解剖结构变化研究

发现，随着干旱程度的增加，楸子、新疆野苹果、平
邑甜茶的叶片厚度均下降，其中楸子叶厚下降最明

显，在轻度、中度和高度胁迫下分别下降了 ２􀆰 ６％，
８􀆰 ５％和 １０􀆰 ９％，总体上这 ３ 种植物叶片及栅栏组织

厚度逐渐减小，海绵组织厚度逐渐增加（重度胁迫

下平邑甜茶除外），栅栏组织 ／叶厚值逐渐减小，而
海绵组织 ／叶厚值逐渐增加。 而李芳兰等［１７］ 对不同

干旱强度下白刺花幼苗形态与生理响应的研究发

现，经过 ９６ ｄ 持续性胁迫后，叶片厚度并无明显变

化，这可能与白刺花具有较强的干旱忍受性有关。
由此可以看出，植物在胁迫条件下会因耐旱程度的

不同，叶片结构变化情况有所差异。

２　 干旱胁迫对植物叶绿素含量的影响

叶绿素在光合作用的光能吸收、传递和转化中

发挥着不可或缺的重要作用，叶绿素含量的变化反

映了植物在干旱胁迫下的抵抗能力。 在干旱胁迫

下，植物体内积累了大量的活性氧，导致膜结构发

生变化，从而影响叶绿素含量的变化，因此，叶绿素

含量的测定，可用来衡量植物的干旱适应能力［１８］。
对沙棘 （Ｈｉｐｐｏｐｈａｅ ｒｈａｍｎｏｉｄｅｓ Ｌｉｎｎ．） ［４］、黄瓜

（Ｃｕｃｕｍｉｓ ｓａｔｉｖｕｓ Ｌｉｎｎ．） ［８］、香樟（Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｃａｍ⁃
ｐｈｏｒａ） ［１９］、玉米 （Ｚｅａ ｍａｙｓ Ｌ．） ［２０］、大麦［２１］、桂花

（Ｏｓｍａｎｔｈｕｓ ｆｒａｇｒａｎｓ Ｌｏｕｒｓ．） ［２２］、紫花苜蓿（Ｍｅｄｉｃａｇｏ
ｓａｔｉｖａ） ［２３］等植物胁迫条件下，叶片叶绿素含量的研

究，发现植物叶片叶绿素含量降低，但也有报道与

其存在差异。 张路等［２４］ 指出随干旱时间的不断延

长，菊花叶片 Ｃｈｌ 含量呈显著下降趋势；时丽冉

等［２５］发现随着干旱程度的增加，菊花叶片中 Ｃｈｌ 含
量先上升后下降；而赵夏陆等［２６］ 得出菊花叶片 Ｃｈｌ
含量随干旱胁迫程度加重呈上升趋势，在轻度胁迫

下 Ｃｈｌ 含量与对照差异不显著，而中度和重度胁迫

极显著提高了 Ｃｈｌ 含量。 以上研究结果不同，可能

是由于采用的地被菊品种不同，也有可能是由于干

旱胁迫发生及持续时间长短不同所致［２７］。

３　 干旱胁迫对植物光合参数的影响

植物的光合作用过程对水分胁迫最为敏感，这
主要通过光合速率、蒸腾速率、气孔导度、水分利用

效率等指标来反映［２８］。
３．１　 光合速率

植物叶片净光合速率主要用来反映单位叶面

积的物质生产力［２９］。 一般情况下，干旱胁迫会减弱

植物的光合作用，导致植物光合速率下降［３０－３３］。 采

用 ＰＥＧ－６０００ 处理小青杨［３４］、香蕉［３５］ 等时发现，干
旱胁迫下，植物光合速率都会随胁迫增强而明显下

降；用田间持水量法处理槐树［６］、黄栌［３６］、菊花［３７］、
红叶石楠［３８］等植物时发现，随着干旱胁迫程度的加

剧，光合速率也会相应的下降。 植物在胁迫条件下

光合速率降低，同时也会表现出明显的日进程变

化。 有研究表明［３９－４０］，在干旱胁迫下，植物光合日

变化会出现光合“午休”现象，光合速率呈现出双峰

曲线，而在水分充足条件下呈现单峰曲线；对山

杏［４１］、四翅滨藜［４２］等光合日变化研究发现，在轻度

和中度干旱胁迫下，植物光合速率日变化呈双峰型

曲线，在中午前后出现光合“午休”，在重度干旱胁

迫下呈单峰曲线。 但对沙漠葳［４３］ 研究发现，７ 月轻

度和中度干旱胁迫的 Ｐｎ都为双峰“旗形”曲线，重度

干旱胁迫的 Ｐｎ仅出现 １ 个峰值，而沙漠葳 ８， ９ 月各
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处理的 Ｐｎ均呈单峰“旗形”曲线，这与已有的研究成

果有所差异［４０－４４］。 这可能是由气温降低或者干旱

时间较长而引起。 另外，研究表明，不同干旱胁迫

对植物的 Ｐｎ有明显的影响。 干旱胁迫越严重，Ｐｎ越

小，在重度干旱胁迫下变化更为显著。
３．２　 蒸腾速率

土壤含水量会直接影响叶片的水分亏缺程度，
植物通过气孔从而影响蒸腾速率［４５－４７］。 植物受到

水分胁迫时会伴随着高温辐射，因此气孔完全关闭

并不能完全适应逆境环境，而植物蒸腾作用有利于

植物降温，故少量的蒸腾丢失会有益于植物的生

长［４８］。 一般地，当植物受到水分胁迫时，降低光合

速率的同时，也会引起植物蒸腾速率的下降，这在

槐树［６］、香蕉［３５］、枫杨［４９］、银杏［５０］、毛竹［５１］、文冠

果［５２］等植物研究中都有报道。 叶面蒸腾与植物根

系供水状况有着紧密联系。 轻度干旱处理时土壤

水分较多，植物仍能维持较高蒸腾速率和活跃的生

理水平，而中度和重度干旱处理时土壤水分较少，
尤其是重度干旱，植物只能通过减小气孔开度，降
低气孔导度，降低蒸腾速率来减少失水，以维持自

身水分的平衡。
３．３　 气孔活动

气孔是植物与外界进行水气交换的重要通道，
其大小、密度及数量会对植物的光合作用和蒸腾作

用产生影响。 干旱胁迫下植物体会受到伤害，引起

气孔关闭，叶片萎蔫［４８］。 由于植物适应环境的特征

差异，植物在干旱条件下光合作用下降主要受到 ２
方面的影响：气孔限制和非气孔限制［５３－５６］。 干旱胁

迫会造成植物体内水分亏缺，使气孔开度减少甚至

关闭，从而影响植物对 ＣＯ２的吸收，使植物光合速率

下降，此时主要是受气孔限制；严重的水分胁迫条

件下，植物叶片的形态结构改变，光系统Ⅱ活性下

降，此时主要受非气孔限制［５７－５９］。 有研究指出［５４］，
植物在轻度干旱胁迫下 Ｐｎ下降主要是气孔限制，在
中度和重度干旱胁迫时 Ｐｎ 下降受非气孔限制，这在

对真桦苗木［９］、紫花苜蓿［２３］、文冠果［５２］、红叶桃［６０］

等植物的研究中均有涉及。
植物品种的抗旱性有所不同，其气孔导度在干

旱胁迫下受影响的程度也有所不同。 张世昌等［６１］

对小麦的研究以及徐利霞等［６２］ 对银荆的研究指出，
抗旱性越强的植物品种，干旱胁迫下气孔导度下降

的幅度越大。

３．４　 水分利用效率

植物水分利用效率（ＷＵＥ）是评价植物生长适

宜程度的综合生理指标。 从叶片尺度上来说，ＷＵＥ
是光合速率和蒸腾速率的比值，因此光合速率和蒸

腾速率是决定植物 ＷＵＥ 的关键因素［６３］。 大量研究

表明，适当的水分亏缺可以提高植物 ＷＵＥ，因为土

壤水分亏缺会降低植物的气孔导度和植物的蒸腾

作用，故会明显提高植物的 ＷＵＥ［６４－６７］。 葛晋纲

等［６８］、褚建民等［６９］的研究均表明，植物在干旱胁迫

下 ＷＵＥ 显著降低，而单长卷等［７０］ 对冬小麦研究发

现，随着干旱胁迫程度的增加，冬小麦 ＷＵＥ 会不断

升高，与吴海卿等［７１］提出的高土壤水分下冬小麦存

在奢侈蒸腾耗水现象这一结论相符合。

４　 干旱胁迫对植物保护酶系统的影响

干旱胁迫下，植物细胞内的活性氧代谢平衡会

遭到破坏，细胞内积累大量的活性氧，引发膜脂过

氧化， 细胞膜受到损伤， 严重时会导致植物死

亡［７２－７４］。 植物细胞内保护酶系统主要包括超氧化

物歧化酶（ＳＯＤ）、过氧化物酶（ＰＯＤ）、过氧化氢酶

（ＣＡＴ）等，在植物活性氧清除系统中处于重要地

位，维持着活性氧自由基的产生与清除系统的

平衡［３］。
４．１　 干旱胁迫对植物超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）活性

的影响

　 　 ＳＯＤ 主要位于叶绿体、过氧化物酶体以及细胞

质中，在清除活性氧自由基作用上居于首要地位，
能够催化超氧化物阴离子自由基（Ｏ·－

２ ）的歧化作

用，消除Ｏ·－
２ 以维持活性氧代谢的平衡，保护膜结

构，使得植物能够在一定程度上减缓或抵抗水分胁

迫的影响［７５］。 干旱胁迫下，ＳＯＤ 活性因植物种类的

不同而有所差异［４８］。 目前对沙棘［３］、黄瓜［８］、香

樟［１９］、桂花［２２］、苹果［７６］ 等许多植物在干旱胁迫下

ＳＯＤ 活性变化情况已有许多研究。 对桂花［２２］ 进行

干旱处理，ＳＯＤ 活性在不同干旱胁迫处理下经历了

升———降———升———降的“双峰”变化曲线；用 ＰＥＧ
对不同苹果品种［７６］ 进行水分胁迫处理，在 ０—１５％
ＰＥＧ 处理过程中 ＳＯＤ 活性呈直线上升，１５％—２５％
ＰＥＧ 处理过程中迅速下降；降香黄檀［７７］随着干旱程

度的增加，ＳＯＤ 活性呈显著的先增加后降低趋势，
并且在中度干旱处理达到最大值，比对照提高了

１９􀆰 ９４％，到重度干旱处理时降到最低，比对照降低

了 ８􀆰 ０２％。 丁玲［７８］、张弢［７９］ 用 ＰＥＧ 对黄瓜模拟干
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旱胁迫发现，ＳＯＤ 活性呈现先上升后下降的趋势；
王玉珏等［８］发现黄瓜在轻度干旱胁迫后，ＳＯＤ 活性

没有显著改变；严重干旱胁迫处理后，ＳＯＤ 活性显

著提高。 阎成仕等［８０］对冬小麦研究表明，在不同抗

旱性品种中，ＳＯＤ 活性均呈现出一直下降的趋势，
且抗旱性强的品种下降幅度较小。 以上结果不同，
可能是由植物品种、对水分亏缺的敏感程度或者抗

旱性程度不同等原因所引起。
４．２　 干旱胁迫对植物过氧化物酶（ ＰＯＤ）活性的

影响

　 　 ＰＯＤ 广泛存在于植物体内，是一种活性较高的

酶，具有双重效应：一方面在胁迫初期表达，清除过

氧化氢，即保护效应；另一方面在胁迫后期表达，参
与活性氧的生成，即伤害效应。 对沙棘［３］、苜蓿［８１］、
黄芩［８２］、三叶草［８３］等研究表明，在土壤干旱加重过

程中，ＰＯＤ 活性表现出先上升后下降的趋势。 孙骏

威等［８４］在研究水分亏缺下水稻发现，在干旱条件

下，品种 ＩＲ１５５２ 的 ＰＯＤ 活性上升，而品种 Ａｚｕｃｅｎａ
的 ＰＯＤ 活性下降；研究不同耐旱性品种菜苔的 ＰＯＤ
活性发现，耐旱品种在干旱条件下，ＰＯＤ 活性先上

升后降低，而不耐旱品种表现出下降趋势［８５］。 由此

可以看出，ＰＯＤ 活性也会受到植物品种耐旱性的影

响。 但也有与此不同的观点。 如何冰等［８６］ 用 ＰＥＧ
溶液处理甘薯，模拟干旱发现，不同耐旱品种的

ＰＯＤ 活性在干旱各时期均呈下降趋势。
４．３ 　 干旱胁迫对植物过氧化氢酶（ＣＡＴ）活性的

影响

　 　 ＣＡＴ 是专一性清除过氧化氢，存在于线粒体

中，在植物抗氧化胁迫中不占重要地位。 干旱胁迫

下 ＣＡＴ 活性下降的主要原因有以下 ２ 个方面：一是

过氧化氢积累使其失去活性，二是发生光失活现

象［８７－８８］。 干旱胁迫下，ＣＡＴ 保护酶活性会随着胁迫

方式与强度等不同而有所差异［８９］。 在对沙棘［３］、香
樟［１９］、降香黄檀［７７］、樱花［８８］ 等的研究表明，随着干

旱程度的增加，ＣＡＴ 活性呈现先升高后下降的趋

势。 但也有与之相矛盾的研究结果，如对冬小麦旗

叶［８０］的研究表明，水分胁迫促进了 ＣＡＴ 活性下降；
对甘薯［８６］的研究发现，无论品种是否耐旱，ＣＡＴ 活

性均呈升高趋势；对黄瓜［８］ 的研究发现，干旱胁迫

导致 ＣＡＴ 活性显著升高。

５　 研究展望

干旱胁迫下植物各光合生理指标的适应性研

究，时间较长，并已取得许多有意义的进展，但有很

多研究结果存在着差异，例如干旱处理下水分利用

率的变化、保护酶活性的变化等很多实验结果有所

差异，无法对干旱胁迫下植物的适应能力进行较为

全面的评估。 就实验处理方法而言，国外在 ２０ 世纪

就有研究者采用林内隔离降水来干旱幼苗的方

法［９０］，而国内一直采用的盆栽处理或者 ＰＥＧ 溶液

处理来模拟干旱的方法，无法反映林分年龄、郁闭

度及生育期等林分特征对土壤水分的影响［９１］，故幼

苗试验不能反映林分对干旱的响应，有必要在森林

进一步开展模拟干旱研究。 在光合作用研究方面，
国内研究集中于光合参数、光合色素、叶片表观变

化等，对于细胞内部结构以及气孔导度等机理研究

甚少。 针对干旱胁迫时间，国内一般是研究短期干

旱较多，对于长期干旱下叶片光合能力的季节性变

化研究较少［９２－９３］。
因此，今后的研究应着重以下方面：采用顶棚

法野外实地模拟干旱， 即采用塑料面板和木制排水

沟截雨，地面四周开挖壕沟阻断地下水［９４－９５］，将试

验材料（如乔木幼苗）放置野外，或野外实地栽培，
这样使试验环境更真实，结果才更可靠；严重或持

久干旱的情况下，进一步探究植物光合作用代谢机

制变化情况，如 Ｒｕｂｉｓｃｏ 活性和 ＲｕＢＰ 再生能力等，
干旱胁迫下植物在不同光环境下光合机构的变化，
以及常绿植物不同干旱程度下光合能力的季节性

变化。
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这一结果与大多数木本作物的研究结果并不一致。
这可能是因为牡丹是一种小型灌木，枝梢每年的生

长量不大，而顶部果实的存在，增加了生长类激素

如生长素和赤霉素的合成与供给，促进了果实下部

枝梢的生长和营养的结累。
３．２　 夏季修剪对幼年凤丹生长结果的影响

刘吉祥等［４］研究表明，各种夏季修剪方法均能不

同程度地抑制梨树新梢的生长，提高其成花率；黄志

琼等［５］研究表明对密蔽东魁杨梅开展不同程度的夏

季修剪，树冠内膛成枝量、内膛坐果量、单株产量及果

实品质均受影响，其中以修剪量控制在全树枝干量的

２０％左右单株产量最高，果实品质较好。
作者对凤丹进行了 ４ 种修剪程度的试验结果表

明，随着修剪程度的加大，树体当年的花芽数量依

次下降，树体翌年的营养生长也受到相应抑制，产
量相应下降。 说明幼年凤丹的修剪反应与其他木

本植物存在差异，通过控制牡丹当年枝梢生长量，
来促进当年花芽分化和提高翌年种籽产量，是不可

行的。
因此，凤丹的整形修剪不能按照果树修剪的方

法进行。 幼年凤丹的枝条适宜采取任其自然生长

的缓放处理，这样不仅节省用工成本，而且能提高

牡丹早期产量。
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