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Abstract 
In this study, One-year-old “Fuji” apple trees were used to study the effects of spraying glycinebe-
taine (GB) on the photosynthetic characteristic of apple under drought stress. The chlorophyll con-
tents of the apple leaves, net photosynthesis rate, stomatal conductance, chlorophyll a fluorescence 
parameters and antioxidant system etc. were measured. The results indicated that under drought 
stress, the chlorophyll content of apple leaves pre-treated with GB was significantly higher than that 
of the control. GB pre-treated improved the stomatal conductance of apple leaves, at the same time, 
it was also found that the application of GB on the leaves could reduce the accumulation of active 
oxygen, improve the activity of antioxidant enzymes and maintain the function of PSII. The photo-
synthetic characteristics of GB pre-treated plants and those of the control plants showed were sig-
nificant different (p < 0.05). GB pre-treated plants had higher photosynthetic capacity and showed 
better resistance to drought stress. The increase of these resistances is related to the increase of an-
tioxidant enzyme activity and the protective function of GB. 
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摘  要 

本实验以一年生富士/平邑甜茶为实验材料，研究了叶面喷施甜菜碱对干旱胁迫条件下富士苹果叶片光合

特性的影响，测定了叶片叶绿素含量、净光合速率、气孔导度、叶绿素a荧光参数及抗氧化系统等指标。

结果表明，干旱胁迫下，叶面喷施甜菜碱预处理苹果叶片叶绿素含量明显高于对照，甜菜碱预处理提高

了苹果叶片的气孔导度，同时还发现，叶面喷施甜茶碱能减轻活性氧的积累，提高抗氧化酶活性，维持

PSII功能，甜菜碱预处理植株的光合特性与其对照植株的光合特性表现出显著差异(p < 0.05)，甜菜碱预

处理植株具有更高的光合能力，对干旱胁迫表现出更好的抗性。这些抗性的提高与抗氧化酶活性的提高

有关，与甜菜碱的保护功能有关。 
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1. 引言 

在我国北方地区，大陆性季风气候特征明显，尤其是丘陵山地，降水量少，无灌溉条件，果园旱害

时有发生，据统计，1952~2006 年，仅咸阳市苹果产区仅因干旱造成损失 3.8 亿元(马等，2008) [1]。光合

作用是作物重要的代谢过程，是作物生长和产量形成的基础，逆境条件下作物光合作用的维持是其提高

抗性的基础。干旱胁迫下，植物的光合作用会受到一定程度的限制，比如光合速率降低，光合作用光反

应中原初光能转换、电子传递、光合磷酸化等反应过程受抑制[2]，光合作用下降。 
甜菜碱(glycinebetaine, GB)是一种非常有效的渗透调节物质和胁迫抗性因子[3]，很多研究证明外源甜

菜碱能提高植物对干旱等胁迫[4] [5] [6]的抗性，但这些研究主要针对一年生植物(作物)及少数木本植物[5] 
[7] [8]，而针对有重要经济性状的木本植物苹果(Malus domestica)的研究还很少，苹果在干旱胁迫下甜菜

碱的合成与积累如何？甜菜碱与苹果的干旱抗性关系怎样？迄今鲜有研究。我们先前的研究已经证明外

源甜菜碱能改善植株水分状况增加渗透调节物质来提高苹果抗性[9]，本试验研究干旱胁迫下，叶面喷施

甜菜碱对苹果光合特性的影响，拟探讨甜菜碱在干旱胁迫下对果树光合功能的保护机制，同时为甜菜碱

在果树抗逆栽培上可能的推广应用提供理论依据。 

2. 材料与方法 

2.1. 试验材料 

试材为盆栽的 1 年生富士苹果，砧木为平邑甜茶(Malus hupehensis)，春季萌芽前栽在大塑料盆里(盆
直径 45 cm、高 30 cm)，盆土为 3 份壤土混 1 份有机肥(兔粪与羊粪的混合物)，装土量为 15 kg/盆，常规

管理。待至春稍停长时(5 月底至 7 月初)挑选生长健康，长势一致的植株，放进山东省果树研究所苗圃基

地的防雨棚(昼夜温度为 25/20℃，光强 600 µmol∙m−2∙s−1~800 µmol∙m−2∙s−1、12 h∙d−1，湿度为 65%~70%)
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中进行甜菜碱预处理和自然脱水干旱处理；在处理前(0 天)和处理的第 3、6、9 天进行有关生理生化指标

测定，所有测定均为 3 次重复。 

2.2. 甜菜碱(GB)预处理 

选取长势基本一致的幼树，分为两组进行叶面喷施甜菜碱处理，叶面、叶背喷施均匀。一组用含有

100 mmol/L (经预试为最佳浓度)甜菜碱(Sigma 公司产品)的溶液(用去离子水配制，含 2‰ Tween-20) 
(+GB)，另一组以喷去离子水为对照(CK：含 2‰ Tween-20) (−GB)。每天早晚各喷施溶液一次，以保持甜

菜碱浓度相对稳定，连续处理 3 d。 

2.3. 胁迫处理 

GB 预处理后，取足够数量的对照材料和 GB 预处理的苹果植株材料，采用自然干旱的方式进行控水

处理，分别于控水 0、3、6、9 天进行有关指标测定。选取枝梢上位置相同叶片(稍顶部向下第 3~5 片叶)
进行测试。 

2.4. 试验方法 

2.4.1. 甜菜碱含量测定 
主要参考 Gorham 等(1982) [10]的方法提取和测定甜菜碱。以 Sigma 公司的甘氨酸甜菜碱(分析纯 AR)

为标样。 

2.4.2. 叶绿素含量的测定 
按赵世杰等(2002)的方法[11]。 

2.4.3. 净光合速率及气体交换参数的测定 
净光合速率(Pn)、气孔导度(GS)、蒸腾速率(E)、细胞间隙 CO2 浓度(Ci)等参数用 CIRAS-2 便携式光合

系统(PPSystems，英国)测定。胁迫处理后测定树中间位置同一方位长枝条中间叶片上净光合速率及气孔

导度、蒸腾速率和胞间 CO2 浓度等气体交换参数。 

2.4.4. 叶绿素荧光参数的测定 
采用英国 Hansatech 公司的 FMS-2 型便携脉冲调制式荧光仪测定叶绿素荧光参数。测定暗适应最大荧光

Fm及初始荧光时，叶片需暗适应30分钟，光适应下荧光参数及荧光猝灭曲线的测定与计算参见文献[12] [13]。
测量时，首先用测量光(2 µmol∙m−2∙s−1)照射测量 Fo，然后用饱和脉冲光照射 0.8 s，测定 Fm，饱和脉冲光结

束后，打开测量光和光化学光，每隔 30 s 照射 1 次饱和脉冲光，测量 mF ′，关闭光化学光，同时打开远红光

照射 3 s，测量 oF ′，远红光结束后，重新打开光化学光，开始新的一个循环的测量。 ( )v m m o mF F F F F= − ，

( )IIPS m s mF F F′ ′Φ = − ，( ) ( ) ( )m s m oqP F F F F′ ′ ′= − − ， ( ) ( )1 1m o m o v vqN F F F F F F′ ′ ′= − − − = − 。作图时所用数

据为 3 个重复的平均值。 

2.4.5. 超氧阴离子自由基( 2O− )产生速率和和 H2O2含量的测定 

2O− 的产生速率测定按照王爱国和罗广华(1990)的方法[14]。 
H2O2 的含量测定按照 Sairam 和 Srivastava (2002)的方法[15]。 

2.4.6. 抗氧化酶活性测定 
参照 Bartoli 等(1999)的方法[16]。取 0.5 g 叶片放在预冷的研钵中，加 5 ml 预冷的磷酸缓冲液冰浴研

磨，12,000 g、4℃离心 10 min，上清液即为 CAT、POD、SOD、APX 粗提液。显色反应后计算其活性。
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结果以基于单位蛋白的酶活性表示，可溶性蛋白的测定测定系统含考马斯亮蓝 G-250 2.8 ml 及 0.2 ml 酶
液，反应 2 min，用 UV-1601 型分光光度计在 595 nm 比色。 

2.5. 统计分析 

所有实验测定均为 3 次或者 3 次以上重复。实验结果均为 3 次或 3 次以上重复的平均值±S.E.。利用

DPS 软件(浙江大学，中国)进行统计分析，利用 Duncan 新复极差法进行多重比较。 

3. 结果与分析 

3.1. 叶面喷施 GB 和干旱胁迫对苹果叶片甜菜碱含量的影响 

如表 1 所示，甜菜碱预处理明显提高植株叶片甜菜碱含量。正常条件下(干旱胁迫 0 天)，苹果叶片甜

菜碱含量为 22.4 µmol∙g−1 DW，叶面喷施甜菜碱预处理植株为 65.2 µmol∙g−1 DW；随着干旱时间的延长，

GB 预处理组和对照组植株甜菜碱含量显著增加(p < 0.05)，尤其是甜菜碱预处理植株的甜菜碱增加幅度更

为显著(p < 0.05)，干旱胁迫 3 d、6 d 和 9 d 后对照组分别增加 7.1%、22.8%和 67.7%，甜菜碱预处理组分

别增加 33.3%、40.2%和 109.5%。 
 
Table 1. Effect of GB and drought stress on the content of GB in apple leaves 
表 1. 叶面喷施甜菜碱和干旱胁迫对苹果叶片甜菜碱含量的影响 

干旱处理时间(d) 
+GB −GB 

0 3 6 9 0 3 6 9 

甜菜碱含量(µmol∙g−1DW) 65.2 ± 2.9d 86.9 ± 7.3bc 91.4 ± 4.4b 136.6 ± 5.8a 25.4 ± 3.8g 27.0 ± 6.4fg 31.2 ± 5.2f 42.6 ± 6.4e 

注：DW 为叶干重；表中数值为三个重复的平均值±标准误差(S.E.)。数值后不同的字母表示在 p < 0.05 时有显著性差异。 

3.2. 叶面喷施 GB 和干旱胁迫对苹果叶片叶绿素含量的影响 

先前的研究发现，干旱胁迫下，甜茶碱预处理植株叶片明显比对照组叶片更浓绿，我们测定了对照

组和 GB 预处理组植株叶片叶绿素含量，结果如表 2，结果显示，干旱处理的 0 d，GB 预处理组叶绿色

含量稍高于对照，干旱胁迫下，植株叶绿素含量显著降低，在胁迫后的第 3 d，对照组为处理 0 d时的 80.8%，

而 GB 预处理组为处理 0 d 时的 96.8%；在胁迫后的第 6 天、第 9 天，叶绿素含量进一步降低，但是整个

干旱过程中，GB 预处理组明显高于对照组。叶面喷施甜菜碱能缓解干旱引起的叶绿素的降解，这对光合

功能的维持是必不可少的。 
 
Table 2. Effect of GB and drought stress on the content of chlorophyll in apple leaves 
表 2. 叶面喷施甜菜碱和干旱胁迫对苹果叶片叶绿色含量的影响 

干旱处理时间(d) 
+GB −GB 

0 3 6 9 0 3 6 9 

叶绿色含量(mg∙g−1DW) 7.7 ± 0.3a 7.3 ± 0.1fc 6.9 ± 0.3d 6.4 ± 01e 7.6 ± 0.1ab 6.3 ± 0.2ef 6.1 ± 0.3g 5.9 ± 0.1h 

注：表中数值为三个重复的平均值±标准误差(S.E.)。数值后不同的字母表示在 p < 0.05 时有显著性差异。 

3.3. 叶面喷施 GB 和干旱胁迫对苹果叶片气体交换参数的影响 

对各处理光合相关参数的测定结果如图 1 所示。正常条件下，甜菜碱预处理和对照处理平邑甜茶叶

片净光合速率(Pn)差别不显著，分别为 10.6 µmol∙m−2∙s−1、10.2 µmol∙m−2∙s−1；干旱胁迫下，苹果叶片净光

合速率呈下降趋势，干旱 9 天内，而对照植株的光合速率下降了 56.9%，甜菜碱预处理植株的光合速率

下降了 27.3% (图 1(A))；叶片的气孔导度(Gs)结果如图 1(B)，在处理的第 3 天甜菜碱预处理和对照植株
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都略微上升，此后明显下降，但是甜菜碱预处理植株明显高于对照植株。蒸腾速率(E) (图 1(D))变化趋势

和气孔导度的趋势基本一致。胞间 CO2 浓度(Ci)在干旱 9 d 内(图 1(C))，甜菜碱预处理植株变化较平缓，

但是对照植株在胁迫的后期明显增加，这说明，甜茶碱预处理植株光合速率的下降是由气孔因素是引起

二对照植株发生气孔限制的同时也出现了非气孔限制，导致光合功能的明显下降。 
 

 
Figure 1. Effects of GB and drought stress on gas exchange parameters of apple leaves 
图 1. 叶面喷施甜菜碱和干旱胁迫对苹果叶片气体交换参数的影响 

3.4. 干旱胁迫对苹果叶片 PSII 活性的影响 

Fv/Fm 是暗适应下 PSII 的最大光化学效率。如图 2(A)所示，在正常情况下(处理的第 0 天)，甜菜碱预

处理植株和对照植株 Fv/Fm 的大小差别不大，在干旱胁迫过程中，均明显下降，在干旱胁迫的第 9 天，甜

菜碱预处理植株 Fv/Fm 由 0.834 下降到 0.804，下降了 3.6%；对照植株由 0.834 下降到 0.794，下降了 4.8%。 
ΦPSII是 PSII 实际光化学效率，它反映了在光照条件下 PSII 反映中心部分关闭情况下的光化学效率，ΦPSII

的降低，说明从天线上捕获的光能用于光化学反应的分额减小，PSII 反应中心的光化学活性变弱。从图 2(B)
可以看出，干旱 9 天内，苹果叶片的实际光化学效率呈下降趋势，甜菜碱预处理和对照植株的变化趋势基本 
 

 
Figure 2. Effects of GB and drought stress on Fv/Fm (A), ΦPSII (B) of apple leaves 
图 2. 叶面喷施甜菜碱和干旱胁迫对苹果叶片 Fv/Fm (A)，ΦPSII (B)影响 
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一致，但下降幅度有所不同。甜菜碱预处理植株叶片ΦPSII下降幅度小，而对照组植株叶片ΦPSII下降幅度大；

在干旱处理的第 9 天，甜菜碱预处理植株叶片ΦPSII为 0.354，下降了 26.2%；而对照组为 0.225，下降了 53.0%。

干旱胁迫下，甜菜碱预处理明显减轻了Fv/Fm和ΦPSII的降低，叶面喷施甜菜碱提高了PSII 对干旱胁迫的抗性。 

3.5. 干旱胁迫对苹果叶片 PSII 激发能分配的影响 

如图 3(A)所示，甜菜碱预处理和对照组苹果叶片的 qP 值均呈先上升后下降趋势。对照植株下降明显，

与干旱胁迫前相比，在干旱处理的第 9 天，对照下降了 26.2%，甜菜碱预处理植株下降了 16.4%。干旱胁

迫过程中，苹果叶片 PSII 反应中心电子传递活性受到了不同程度的影响，而甜菜碱预处理植株受到的影响

较对照组小。 
 

 
Figure 3. Effects of GB and drought stress on (qP) (A), (qN) (B) of apple leaves 
图 3. 叶面喷施甜菜碱和干旱胁迫对苹果叶片光化学猝灭(qP) (A)和非光化学猝灭(qN) 
(B)的影响 

 
从图 3(B)可以看出，在干旱胁迫的第 3 天，qN 值下降，可能因为植物刚感受到胁迫信号，但却未作

出应急反应，即积累过剩光能较少，没有发生光抑制。在随着胁迫时间的延长，qN 值上升，这表明 PSII
非辐射能量的耗散增加。图 3(B)还可以看出，甜菜碱预处理植株在干旱胁迫过程中 qN 值上升较对照迅

速切幅度大，尤其干旱胁迫的第 9 天，甜菜碱预处植株 qN 值明显高于对照组植株的，这说明，叶面喷

施甜菜碱处理植株 PSII 有较强的非辐射耗散能力，从而避免过剩光能伤害光合器官。 

3.6. 叶面喷施甜菜碱和干旱胁迫对苹果活性氧产生的影响 

 

Figure 4. Effects of GB and drought stress on the production rate of 2O −i  (A) and H2O2 
content (B) of apple leaves 
图 4. 叶面喷施甜菜碱和干旱胁迫对苹果叶片活性氧含量的影响 
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干旱胁迫过程中活性氧的产生和积累情况见图 4。图 4(A)所示，干旱胁迫下， 2O− 的产生速率呈上升

趋势，甜菜碱预处理能减少 2O− 的产生速率；干旱胁迫过程中，H2O2 的含量变化趋势和 2O− 的产生速率趋

势基本一致。叶面喷施甜菜碱能降低活性氧积累(图 4)，这利于减轻膜脂过氧化程度，保持细胞膜完整性。 

3.7. 叶面喷施甜菜碱和干旱胁迫对苹果活性氧清除系统的改善作用 
 

 
Figure 5. Effects of GB and drought stress on the activities of superoxide dismutase (SOD) 
(A), catalase (CAT) (B), peroxidase (POD) (C), and ascorbate peroxidase (APX) (D) of of apple 
leaves 
图 5. 叶面喷施甜菜碱和干旱胁迫下对苹果叶片 SOD (A)、CAT (B)、POD (C)和 APX (D)
活性的影响 

 

图 5 结果表明，干旱胁迫下，抗氧化酶活性响应不同。干旱胁迫下，SOD (图 5(A))和 CAT (图 5(B))
活性先升高后降低；POD 先降低后升高，而 APX 的活性大致呈先升高后降低的趋势。叶面喷施甜菜碱

提高了苹果叶片抗氧化酶活性，尤其干旱胁迫的第 9 天，这和甜菜碱预处理组较低 2O− 和 H2O2 的含量相

一致(图 4)。 

4. 讨论和结论 

甜菜碱被认为是非常有效的渗透调节物质和胁迫抗性因子。逆境条件下，植株体内的甜菜碱含量会

大大增加，且增加程度与植株胁迫抗性的增强呈正相关[17] [18]。苹果合成甜菜碱的能力很低(表 1)，远

远低于藜科、早熟禾科等抗逆植物[19]，这和在前人的研究结果相一致[20]。通过叶面喷施的方法可以提

高苹果叶片甜菜碱含量，叶面喷施甜菜碱可以被苹果叶片吸收并积累，并且甜菜碱的积累量可达到较高

的水平且很长一段时间内不降解(表 1)。这说明通过叶面喷施甜菜碱提高苹果抗性的方法是可行的。 
干旱胁迫下，甜菜碱预处理和对照植株叶片叶绿素含量明显下降，这可能与干旱胁迫造成氧化胁迫

有关。甜菜碱预处理植株叶片叶绿体色素含量明显高于对照植株(表 2)，这和在小麦[21]和烟草[22]上的

研究结果相一致，叶面喷施甜菜碱能缓解干旱胁迫造成的氧化胁迫，因而能抑制氧化所造成的色素漂白，

提高色素含量。干旱胁迫下叶面喷施甜菜碱植株光合速率的提高与甜菜碱缓解色素的降解有关。 
干旱胁迫下，植株叶片光合的降低有气孔限制和非气孔限制两个方面的原因。本试验干旱处理的第
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3 天，转基因植株 Gs 均呈上升趋势，推测与轻微干旱引起抗性机制的启动有关；干旱胁迫的第 6 天和第

9 天，气孔导度明显下降，这是发生了气孔限制的结果，但是甜菜碱预处理植株叶片的气孔导度下降的

幅度明显低于对照植株(图 1(B))，这说明叶面喷施甜菜碱能缓解植株叶片气孔导度的降低，这种效应在

干旱胁迫的第 9 天更为显著；干旱处理的第 9 天，对照植株 Ci 值显著增加(图 1(C))，推测对照植株可能

是光合机构受损，叶肉细胞的同化能力降低，即发生了非气孔限制的结果[23]，而同时甜菜碱预处理植株

叶片的 Ci 值几乎维持在同一水平。这说明，甜菜碱预处理植株的叶肉细胞的同化能力受影响比对照组植

株小，推测其气孔导度明显高于对照植株(图 1(B))起积极作用。 
干旱胁迫下，植株叶片 PSII 反应中心的破坏与 D1 蛋白的降解有关[24]。同时，干旱胁迫下产生的活

性氧(ROS)也可以直接攻击 PSII，造成 D1 蛋白的破坏[25]。ROS 清除系统是植物抗逆机制的重要组成部

分，抗氧化系统的活性与植物抗旱性密切相关[26] [27]。也可以说，提高植物的提高植物的抗氧化能力是

提高植物抗逆性的一个重要方面。已有研究证明，甜菜碱不能直接清除活性氧[21] [28]，但我们的研究发

现，在干旱胁迫下，甜菜碱预处理苹果植株可以维持较高抗氧化酶活性(图 5)，减缓光氧化，尤其是 SOD、

POD、APX 活性明显高于对照植株，这有助于保护干旱胁迫下 PSII 光化学效率，提高植株的光合能力。 
干旱胁迫下，叶面喷施甜菜碱提高了苹果叶片的光合作用，这种作用可能与减轻活性氧伤害有关，

和增强 PSII 活性有关，和甜菜碱的保护功能有关。 
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