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摘　要：核桃是世界上著名干果，也是优质硬阔木材树种，主要分布在干旱、半干旱、湿润、半湿润地区，均会受到不
同干旱程度的影响。干旱作为一种水分胁迫，对植物的影响主要表现在生长发育及其生理代谢过程。本文系统的

综述了国内外关于核桃在干旱条件下核桃形态结构、组织水分状况、质膜系统、渗透调节物质和保护酶系统的变化

情况，以期对筛选和培育抗旱高产的核桃品种，对核桃产业的可持续发展提供理论依据。干旱是植物经常遭受的

一种逆境，全世界干旱、半干旱地区占全球的４３％，在湿润、半湿润地区有时也会出现一定程度的夏旱。干旱对经
济林的影响非常大，特别是在干旱胁迫下，对核桃的生长、产量以及坚果质量都有较大影响。为了了解不同核桃品

种的抗旱能力，需要了解核桃在干旱条件下生理生化响应，探索机制。筛选和培育抗旱高产的核桃品种，对核桃产

业的可持续发展提供理论依据。
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　　核桃（Ｊｕｇｌａｎｓｒｅｇｉａ）又称胡桃、羌桃，为胡桃科
胡桃属植物，具有健胃、补血、润肺、养神等功效，并

与扁桃、腰果、榛子并称为世界著名的“四大干果”，

其药用、食用和经济价值均很高。主要分布在中亚、

西亚、南亚和欧洲，国内在四川，山东，云南等２１个
省（市、区）。不同地区不同核桃的品种之间也存在

着差异。蔡利娟［１］对引进核桃香玲、新疆早熟核桃

等，乡土核桃早实核桃、美罗 ２号等和杂交核桃蜀
龄、早丰等进行测量，得出结论３种核桃总体树形差
异不大，但杂交核桃的３径（腹径、缝径、果高）平均
值最大，引进核桃次之，乡土核桃最小。在化学组成

上杂交核桃 Ｖｃ和粗蛋白比其他两种高，引进核桃
粗脂肪最高，乡土核桃Ｖｃ、粗蛋白和粗脂肪都适中。
核桃的生长受到各个方面的影响，陈虹［２］采用田间

实验与室内分析结合的方法发现影响核桃的因素包

括生殖特性、环境胁迫、库源关系、基因调控。其中

环境胁迫有水分胁迫和温度胁迫，水分胁迫有干旱

胁迫和水淹胁迫。孙凡［３］采用盆栽法发现在实验

中干旱对长山核桃生长的影响最大，２０天左右几乎
完全死亡，淹水对薄壳山核桃影响最大，但植物长期

淹水过程并没有全部死亡，存活率８７．５％。经过大
量实验发现核桃在干旱胁迫条件下其变化是有规律

的，随着干旱时间的增加，核桃叶片水势总体呈下降

趋势，生物量方面，侧枝，主干生长缓慢，叶片数量逐

渐减少，到最后几乎没有，核桃侧枝，主干，叶片的干

重逐渐降低，叶片相对电导率上升，叶片相对含水量

逐渐降低，根系活力逐渐降低，核桃叶片脯氨酸含量

呈现逐渐增加的趋势，核桃叶片中可溶性糖的含量

也呈增加趋势，可溶性蛋白含量则呈现先增加后减

少的趋势，超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）活性先升高后下
降，丙二醛含量均有明显增加。

１　干旱对核桃植株形态结构的影响

１．１　干旱对根系的影响
根系是陆生植物吸水的主要器官，抗旱性强的

植物往往根系发达。王振元［４］采用 ＰＥＧ６０００模拟
干旱胁迫法，对６个品种的核桃的幼根进行研究，发
现在干旱胁迫条件下，所有不同品种核桃的幼根的

根长均有所减少，相对含水量也出现很大程度的减

少，且各个品种之间相对含水量的差异显著。幼根

的游离脯氨酸含量增大，可溶性糖含量增大，可溶性

蛋白的含量先增大后减少。田艳［５］用野生光核桃

幼苗为研究对象，设计４ｄ、８ｄ、１２ｄ、１６ｄ。其根系
长度随时间有所减少，干旱１６ｄ根系受到土壤板结
的机械损伤，实验组土壤含水量和根系含水量都随

干旱时间的增加而减少，干旱１６ｄ含水量达到最低。
１．２　干旱对枝条的影响

目前关于胁迫对植物茎形态的研究较少，刘杜

松［６］采用自然干旱胁迫及复水的方法，研究了 １２
个早实核桃品种苗木的抗性，其为试材，采用自然干

旱胁迫及复水的方法，结果显示，核桃的粗度相对生

长量可以作为判断核桃其抗旱能力的指标之一。孙

红梅［７］采用同样的方法，分别在胁迫第０ｄ、１１ｄ、２２
ｄ、３３ｄ、４４ｄ、５５ｄ和复水后进行取样，结果认为在０
ｄ～１１ｄ时，各早实核桃枝条长度和粗度增幅较大，
随胁迫程度的加剧，枝条长度和粗度增加不显著，复

水后，各植株得到正常水分供应，枝条再次显著增长

和加粗。

１．３　干旱对叶片的影响
叶片是植物进行光合作用的主要器官，同时植

物丧失的大部分水分也是通过叶片的蒸腾作用丧失

的。当植物处于缺水状态时，其外部形态表现敏感，

尤以叶片表现明显。在干旱条件下，总叶面积会减

少，叶片停止扩展，叶片萎蔫，有落叶现象。叶片的

形态和解剖结构都与抗旱性有一定的联系。白重

炎［８］等通过石蜡切片，对采自陕西渭北核桃开发研

究中心基地（黄龙）１２个核桃品种叶片的抗旱性结
构进行了详细的分析研究。结果表明，叶肉上表皮

厚度、栅栏组织占叶厚度的比例及叶脉维管束长径

是比较好的抗旱性指标。孙志超［９］采用石蜡切片、

模拟干旱处理及透射电镜等技术对３种山核桃叶
片、１ａ生枝条及叶绿体的结构特性进行了观察，并
将叶片上下表皮、栅栏组织、海绵组织等１５类指标
聚为５类，通过相关指数比较筛选出了海绵组织厚
度、皮孔长度、栅栏组织与海绵组织厚度比、皮层厚

度及导管长度作为评价山核桃耐旱性能的指标。

２　干旱对核桃生理指标的影响

２．１　干旱对核桃组织水分状况的影响
叶片水分是维持植物正常代谢的基础，一般而

言，干旱胁迫发生时，叶片水分降低，其高低在一定

程度上可以反映叶片保水能力的强弱［１０］。植物在

３１４期 王寒茹，等：核桃抗旱性研究进展 　　



干旱情况下反映水分状况的指标有相对含水量、水

分饱和亏缺、叶片水势等。在干旱情况下抗旱性强

的树种相对含水量下降的比抗旱性弱的树种缓慢，

以便维持植物的正常生长［１１］。植物叶水势是植物

缺水的一项重要指标，其值的高低及稳定性可用来

衡量植物抗旱性强弱［１２］。陈永坤［１３］等采用 ＰＥＧ
６０００人工模拟干旱胁迫的方法对漾濞核桃幼苗叶
片相对含水量进行研究，结果表明，随干旱胁迫加

剧，幼苗相对含水量逐渐降低。韩瑞宏［１４］对干旱胁

迫下其叶片水分代谢变化进行研究，结果表明，干旱

胁迫下苜蓿叶片水势、叶片相对含水量降低，水分饱

和亏缺增加。在干旱条件下还发现核桃叶片相对电

导率随着土壤和茎水势的降低而显著下降［３３］。

２．２　干旱对核桃光合作用的影响
光合作用是植物生长最基本的生理过程，干旱

逆境下，净光合速率是植物光合能力最直接的体现，

其大小直接决定着植物光合作用的强弱［１５］。水分

胁迫下光合速率的下降受气孔因素和非气孔因素的

双重限制。此外，也由于水分胁迫使生长受到抑制、

叶面积减少而限制了光合作用。在轻度水分亏缺

下，光合作用降低的原因是气孔性限制造成的。中

度至重度的水分胁迫下，气孔虽然部分或全部关闭，

但叶组织内ＣＯ２浓度反而升高，此时光合速率下降
是由非气孔因素造成的。此外，叶绿素作为植物光

合作用的物质基础，其质量分数的高低直接影响光

合能力［１６］。在对核桃的研究中发现，干旱条件下气

孔的关闭和热量同时作用对叶片产生的作用直接影

响限制了光合作用，表明在土壤水分亏缺时，天气炎

热和干燥会影响植物的光合作用［２７］。研究发现，不

同薄壳山核桃品种叶绿素质量分数在干旱胁迫时均

有不同程度的降低［１７］。孙红梅［６］采用自然干旱及

复水处理，结果表明，干旱和复水过程中，核桃叶片

的净光合速率、叶绿素荧光参数、ＦＶ／ＦＭ和ＦＶ／ＦＯ均
在干旱胁迫时逐渐降低，复水后升高，但未恢复到正

常水平。

２．３　干旱对核桃质膜系统的影响
细胞膜的选择透性是膜系统最重要的功能之

一。植物在受到干旱等逆境胁迫后，原生质膜遭到

损伤，使膜透性增大，使细胞对部分内含物失去控

制，电解质大量外渗，植物组织外渗液电导值增大，

故使用电导法测定植物原质膜透性来可作为鉴定植

物抗逆性强弱的指标之一［１８］。相对电导率可反映

逆境条件下质膜透性的变化趋势。核桃叶片在干旱

胁迫条件下，相对电导率上升，且各处理及 ＣＫ条件

下，其上升速率趋于一致［１９］。余甜［２０］等以 ３种类
型新疆野生核桃幼苗木为试材，采用自然干旱胁迫

的方法对浇水后５ｄ、１０ｄ、１５ｄ、２０ｄ、２５ｄ的新疆野
核桃叶片进行抗旱性生理指标测定结果表明，在胁

迫后 １５ｄ，“卵圆型”核桃的质膜相对透性骤然升高
达到最大值。孙志超［９］等采用石蜡切片、模拟干旱

处理及透射电镜等技术对３种山核桃进行研究，通
过相关指数比较筛选出了海绵组织厚度、皮孔长度、

栅栏组织与海绵组织厚度比、皮层厚度及导管长度

作为评价山核桃耐旱性能的指标。白重炎［８］等对

陕西渭北核桃开发研究中心基地１２个核桃品种叶
片的抗旱性结构进行了详细的分析研究，结果表明，

叶肉上表皮厚度、栅栏组织占叶厚度的比例及叶脉

维管束长径是比较好的抗旱性指标。

植物在进行生理活动时会产生活性自由，正常

情况下这些活性自由基会被植物体内的抗氧化体系

所清除，但在干旱情况下抗氧化系统不能正常清除

活性自由基，导致体内自由基积累，对植物产生毒

害。活性氧自由基在植物细胞内大量富集，会引发

细胞膜脂过氧化作用，破坏细胞膜的正常生理功能，

且其产物丙二醛过量产生和累积会进一步加剧对细

胞的毒害作用［２１］。因为丙二醛是细胞膜脂过氧化

的产物。其含量可以反映过氧化的程度［２２］。所以

丙二醛含量可以作为判断植物抗旱性的指标。侯

栋［２３］等在研究不同干旱胁迫处理的试验中得出结

论：４个品种核桃叶片的丙二醛（ＭＤＡ）含量均随干
旱胁迫的加剧不断增加。

２．４　干旱对核桃渗透调节物质的影响
渗透调节是指植物在干旱等逆境下，通过提高

细胞液浓度，降低渗透势来维持一定的膨压，维持植

物的正常生理功能的一种机制。植物自身合成的渗

透调节性物质有可溶性糖、可溶性蛋白、游离脯氨酸

等。植物在受到干旱胁迫时，体内会积累大量的渗

透调节物质，降低细胞内的渗透势，维持植物正常的

生理生化过程［２４］。Ｎａｓｅｒ［２５］等通过实验证明可溶性
糖在核桃抗旱方面起到重要作用。同时干旱胁迫条

件下各个品种的核桃脯氨酸含量均增加，而且抗旱

性强的品种脯氨酸含量明显高于不耐旱的品种，耐

旱性强度与脯氨酸含量成正比，因此脯氨酸也可以

作为核桃抗旱性研究的指标。王振元［４］等采用干

旱模拟试验的研究结果是，在供试核桃品种的幼根

和幼叶中，游离脯氨酸含量随胁迫程度增加均呈现

逐渐增加的趋势，且幼叶对干旱胁迫较幼根更敏感；

可溶性糖含量也呈增加趋势，可溶性蛋白含量则呈
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现先增加后减少的趋势，游离脯氨酸和可溶性蛋白

这两种物质的含量在“鲁光”幼苗中最高，说明该品

种的渗透调节能力较强，即对干旱的抵抗能力较强。

陈永坤等通过人工模拟干旱胁迫的方法对漾濞核桃

幼苗叶片、可溶性糖、可溶性蛋白质、ＭＤＡ和游离脯
氨酸等生理生化指标的变化进行研究［１３］。

２．５　干旱对核桃抗氧化酶系统的影响
干旱对植物的伤害与干旱条件下植物体内活性

氧积累导致膜脂过氧化对植物造成毒害。活性氧的

积累与植物体内保护酶的活性和抗氧化剂含量有直

接的关系。众多研究表明，超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）、
过氧化物酶（ＰＯＤ）是反映植物抗旱性的重要代谢
响应产物，不同的试验材料其 ＳＯＤ、ＰＯＤ活性在干
旱胁迫下的变化趋势不尽相同。侯栋［２３］等以丰辉、

香玲、鲁光和元林４个核桃品种为试材，研究不同干
旱胁迫处理对ＳＯＤ、ＰＯＤ的影响，ＳＯＤ和 ＰＯＤ活性
先上升后下降是因为干旱胁迫使植物体内产生较多

的活性氧，诱导 ＳＯＤ和 ＰＯＤ活性提高以清除活性
氧，减轻伤害。而在重度干旱胁迫时，植物体内严重

缺水而影响酶活性，缺水还会导致体内蛋白质合成

受阻或分解，从而使酶活性降低。刘济明［２７］等以罗

甸小米核桃为研究对象，研究在不同水分处理下罗

甸小米核桃叶片 ３种抗氧化保护酶（ＳＯＤ、ＣＡＴ、
ＰＯＤ）的变化，随着干旱胁迫时间的延长，罗甸小米
核桃保护酶ＳＯＤ活性呈上升趋势，ＰＯＤ活性呈先上
升后下降再上升趋势，ＣＡＴ活性除重度胁迫外均呈
Ｗ型变化。在重度干旱胁迫下，罗甸小米核桃各类
保护酶的活性在总体上均高于正常供水、轻度干旱

胁迫和中度干旱胁迫。干旱胁迫初期，ＣＡＴ活性变
化趋势与ＰＯＤ活性相反，说明３种保护酶能够相互
配合协同作用，以降低膜脂过氧化程度，减少水分胁

迫造成的伤害。抗氧化酶之间的差异（如 ＳＯＤ、
ＡＰＸ、ＰＯＤ、ＰＰＯ、ＬＯＸ、ＰＡＯ和 ＣＡＴ）核桃基因型之
间的差异可能是由于其抗旱机制的不同所导致的，

抗旱性强的核桃幼苗脯氨酸含量较高，伴随着较高

的抗氧化酶活性，这些结果表明脯氨酸的积累能激

活抗氧化作用［３４］。

２．６　干旱对基因的影响
分子水平抗旱性主要是指植物在干旱条件下，

通过核酸、蛋白质、基因的表达、调控、合成等一系列

分子水平的响应抵抗干旱胁迫，例如逆境蛋白的合

成、抗旱基因表达［２８］［２９］。李长江［３０］对８周的青扦
幼苗在温室内进行干旱胁迫培养，进行分子水平研

究，结果发现ＰｗＷＤＳＩ基因能被干旱所诱导，参与干

旱胁迫的信号通路。朱双［３１］选取长势一致的麻风

树幼苗，待其长出６片真叶时进行干旱处理，对麻风
树的根、叶、茎韧皮部和韧皮层的ＲＮＡ提取研究，发
现ＬＥＡ蛋白明显上调表达，表明其参与了麻风树干
旱胁迫的响应过程。ＮＡＣ、ＭＹＢ、ＡＰ２／ＥＲＦ等上调
表达，说明转录因子对麻风树干旱胁迫的响应过程

起重要作用。采用植物基因工程技术的方法，Ｄｉ
Ｗａｎｇ［３２］对水稻不同时期的叶、根的基因表达谱进
行分析，得到了 ５２８４个干旱胁迫差异表达基因。
朱双［３１］利用数字基因表达谱技术鉴定和分析植物

的抗旱性。

３　核桃抗旱性研究展望

目前，关于核桃抗旱性研究主要涉及生物量变

化，形态变化和生理生化的分析，但都不够全面，往

往只是研究了某一部分，或者生育期的某一段时期，

所以要判断核桃不同品种抗旱性的强弱，需要建立

一个完整的全生育期抗旱性指标的判别体系，从而

才能提高对核桃各个品种抗旱性强弱判断的准确性

和科学性。另外随着现代分子生物学的发展，人们

逐渐采用分子技术对植物的抗旱性进行研究，但目

前分子技术还不够完善，如朱双［３１］对麻疯树在干旱

胁迫下的响应表达谱进行研究，共测得 ２０８３８个表
达序列，但仍有 １２３８个序列没有注释，这些问题有
待于进一步的解答。在未来的研究中，应利用基因

组、染色体免疫共沉淀及酵母杂交等技术研究表观

遗传、转录因子以及信号通路调节等从本质上探究

植物的抗旱特性。

干旱是限制植物生长发育的重要环境因子，也

是目前制约农业生产的一个全球性问题，全世界干

旱、半干旱地区总面积约占总陆地面积的４３％，我
国是世界上主要的干旱国家之一，全国干旱、半干旱

地区约占总国土面积的５０％左右。核桃是我国经
济林物种之一，近些年来，核桃产业发展迅速，但干

旱、土壤瘠薄、管理技术欠缺等因素制约影响了核桃

产业的发展。目前关于核桃抗旱性研究的文献不

多，抗旱性的研究主要集中在农作物，关于经济林抗

旱性的研究甚少。本文将近年来国内外关于核桃抗

旱性的研究进行整合研究，综合起来分析各项指标

与核桃抗旱性的关系。

目前，我国实生核桃树两亿多株，为核桃抗逆育

种，尤其是抗旱育种提供了丰富的种质资源。从众

多实生苗中选育经济效益好的，抗旱性强的单株作
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为筛选对象，并对其后代进行进一步观察和筛选，最

终选定出抗旱良种。通过对不同品种核桃在干旱胁

迫下形态结构，生物量，生理生化等指标进行研究，

并利用综合评价方法对供实验的核桃品种的抗旱型

进行评价，为核桃抗旱性研究提供依据。因此，对现

有核桃开展抗旱性研究，筛选耐旱性强的品种，对核

桃的推广应用、节水抗旱栽培具有重要理论价值和

实践意义。
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