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摘 要:2017年以3年生的‘贵农5号’刺梨(Rosa
 

roxburghii
 

Tratt.)为材料,于5月初开花期前采用人工摘叶的

方法,对试验树当年春梢进行失叶率20%、40%、60%和80%
 

处理,以不摘叶的植株为对照(CK),研究失叶后3年

中不同失叶率处理对刺梨新梢生长、叶片营养元素含量、果实产量及品质的影响机理,分析摘叶后30
 

d内的失叶春

梢中内源激素含量,存留叶的净光合速率(Pn)和蒸腾速率(Tr),失叶当年刺梨果实中影响维生素C和黄酮合成积

累的关键酶(GalLDH、MDHAR、DHAR、AAO、APX和PAL、C4H、4CL、CHS)的活性,探究失叶对刺梨生长和果

实产量、品质及其相关生理特性的影响机理,为刺梨合理采叶量的确定和因灾失叶的损失评估提供理论依据。结

果表明:(1)刺梨春梢失叶后会促进当年夏梢萌发,增加夏梢数量,抑制当年秋梢和翌年、第3年的新梢生长。(2)

在摘叶后的30
 

d内,失叶春梢中IAA和ABA含量迅速降低,GA1+3 和ZR含量迅速增加,内源激素的变化对当年

夏梢的萌发具有协同促进作用。(3)在摘叶后15
 

d内,春梢存留叶的Pn 迅速增强,之后迅速减弱,失叶春梢存留

叶在短期内具有明显的光合作用补偿反应,但难以长期持续。(4)春梢失叶率超过20%后,会导致刺梨植株的养分

损失,尤其是叶中的N、P、K、Mg元素的损失极为严重,导致树势衰弱,新梢的正常生长受到抑制。(5)在刺梨果实

维生素C和类黄酮物质合成积累的关键时期,果实中GalLDH、PAL、C4H、4CL、CHS的活性均随失叶率的增大而

明显减弱,果实中的维生素C和类黄酮物质的含量也随之明显减少。研究发现,春梢失叶率过大会明显降低刺梨

叶中的养分含量和果实的产量及品质,且这种不利影响可持续多年;在春季对果叶兼用的刺梨嫩叶进行采收利用

时,采叶量应控制在20%内。
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Abstract:
 

In
 

this
 

study,
 

Rosa
 

roxburghii
 

‘Guinong
 

5’
 

of
 

three-year-old
 

were
 

used
 

as
 

the
 

materials
 

in
 

2017.
 

Before
 

the
 

flowering
 

period
 

in
 

early
 

May
 

of
 

the
 

same
 

year,
 

the
 

experimental
 

trees
 

were
 

treated
 

with
 

manual
 

priming
 

leaves
 

which
 

rated
 

of
 

20%,
 

40%,
 

60%
 

and
 

80%
 

of
 

the
 

spring
 

shoots
 

of
 

the
 

same
 

year,
 

and
 

the
 

plants
 

without
 

priming
 

leaves
 

were
 

used
 

as
 

control
 

(CK).
 

The
 

effects
 

of
 

different
 

leaf
 

loss
 

rate
 

treatments
 

on
 

shoot
 

growth,
 

leaf
 

nutrient
 

content,
 

fruit
 

yield
 

and
 

quality
 

of
 

R.
 

roxburghii
 

in
 

3
 

years
 

after
 



leaf
 

loss
 

were
 

studied.
 

The
 

contents
 

of
 

endogenous
 

hormones
 

in
 

the
 

spring
 

shoots,
 

the
 

net
 

photosynthetic
 

rate
 

(Pn)
 

and
 

transpiration
 

rate
 

(Tr)
 

of
 

the
 

remaining
 

leaves
 

within
 

30
 

days
 

after
 

priming
 

leaf
 

loss,
 

the
 

key
 

enzymes
 

affecting
 

Vitamin
 

C
 

synthesis
 

and
 

accumulation
 

(GalLDH,
 

MDHAR,
 

DHAR,
 

AAO
 

and
 

APX),
 

and
 

key
 

enzymes
 

affecting
 

flavonoid
 

synthesis
 

and
 

accumulation
 

(PAL,
 

C4H,
 

4CL
 

and
 

CHS)
 

of
 

R.
 

roxburghii
 

fruit
 

in
 

the
 

year
 

were
 

measured.
 

The
 

purposes
 

are
 

to
 

explore
 

the
 

influencemechanism
 

of
 

leaf
 

loss
 

on
 

the
 

growth,
 

fruit
 

yield,
 

quality
 

and
 

related
 

physiological
 

characteristics
 

of
 

R.
 

roxburghii
 

Tratt
 

and
 

to
 

provide
 

a
 

theory
 

basis
 

for
 

the
 

determination
 

of
 

reasonable
 

leaves
 

collection
 

amount
 

and
 

the
 

assess-
ment

 

of
 

the
 

loss
 

of
 

leaves
 

due
 

to
 

disaster
 

of
 

R.
 

roxburghii.
 

The
 

results
 

showed
 

that:
 

(1)
 

the
 

loss
 

of
 

R.
 

roxburghii
 

leaves
 

in
 

spring
 

could
 

promote
 

the
 

germination
 

of
 

summer
 

shoots
 

of
 

the
 

same
 

year,
 

increase
 

the
 

number
 

of
 

summer
 

shoots,
 

and
 

inhibit
 

the
 

growth
 

of
 

new
 

shoots
 

in
 

autumn
 

of
 

the
 

same
 

year,
 

following
 

year
 

and
 

the
 

third
 

year.
 

(2)
 

Within
 

30
 

days
 

after
 

priming
 

leaf
 

loss,
 

the
 

contents
 

of
 

IAA
 

and
 

ABA
 

of
 

spring
 

shoot
 

decreased
 

rapidly,
 

while
 

the
 

contents
 

of
 

GA1+3 and
 

ZR
 

increased
 

rapidly.
 

The
 

changes
 

of
 

endogenous
 

hormone
 

had
 

a
 

synergistic
 

promoting
 

effect
 

on
 

the
 

germination
 

of
 

the
 

summer
 

shoots
 

in
 

the
 

same
 

year.
 

The
 

remaining
 

leaves
 

of
 

the
 

spring
 

shoots
 

had
 

an
 

obvious
 

short-term
 

photosynthetic
 

enhancement
 

compen-
sation

 

reaction.
 

(3)
 

The
 

Pn
 of

 

the
 

remaining
 

leaves
 

of
 

the
 

spring
 

shoots
 

increased
 

rapidly
 

within
 

15
 

days
 

after
 

priming
 

leaf
 

loss,
 

then
 

decreased
 

rapidly,
 

and
 

the
 

photosynthetic
 

compensation
 

reaction
 

could
 

not
 

be
 

sustained
 

in
 

the
 

long
 

term.
 

(4)
 

After
 

the
 

leaf
 

loss
 

rate
 

more
 

than
 

20%
 

in
 

spring
 

shoots
 

would
 

lead
 

to
 

the
 

nutrient
 

loss
 

of
 

R.
 

roxburghii,
 

especially
 

the
 

loss
 

of
 

N,
 

P,
 

K
 

and
 

Mg
 

elements
 

in
 

the
 

leaves
 

were
 

serious,
 

which
 

inhibited
 

the
 

tree
 

potential
 

and
 

the
 

growth
 

of
 

new
 

shoots.
 

(5)
 

In
 

the
 

critical
 

period
 

of
 

the
 

synthesis
 

and
 

accumulation
 

of
 

Vitamin
 

C
 

and
 

flavonoids
 

in
 

R.
 

roxburghii
 

fruits,
 

the
 

activities
 

of
 

GalLDH,
 

PAL,
 

C4H,
 

4CL
 

and
 

CHS
 

in
 

fruits
 

were
 

significantly
 

decreased
 

with
 

the
 

increase
 

of
 

the
 

leaf
 

loss
 

rate,
 

and
 

the
 

contents
 

of
 

Vitamin
 

C
 

and
 

flavonoids
 

in
 

fruits
 

also
 

decreased
 

significantly
 

with
 

the
 

increase
 

of
 

the
 

leaf
 

loss
 

rate.
 

In
 

this
 

study,
 

it
 

was
 

found
 

that
 

excessive
 

the
 

leaf
 

loss
 

rate
 

significantly
 

reduced
 

the
 

nutrients
 

con-
tents

 

of
 

leaves
 

and
 

fruit
 

yield
 

and
 

quality,
 

and
 

this
 

adverse
 

effect
 

could
 

last
 

for
 

many
 

years.
 

For
 

R.
 

rox-
burghii

 

with
 

both
 

fruits
 

and
 

leaves
 

used,
 

the
 

amount
 

of
 

young
 

leaves
 

collection
 

should
 

be
 

controlled
 

within
 

20%
 

in
 

spring.
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  干旱、冰雹、病虫害、大气污染等自然灾害和叶

片的采收利用,都会造成经济植物叶片出现不同程

度的损失,其损失量过大对其生长和结实会产生不

利的影响。研究叶片的损失量对经济植物生长及果

实产量、品质和相关生理特性的影响,可为灾后损失

的评估和合理采叶量的确定提供科学依据。叶片损

失对植物的影响是多方面的,不仅会改变植物的源

库器官的比例,而且会造成树体养分的丢失,从而改

变器官的生长、生理特性、代谢规律[1]、固碳能力及

生物量的分配[2],引起植物的水力特征发生变化,严
重时减缓或停滞根和新梢的生长,甚至导致植株死

亡[3-6]。同时,植物在叶片损失后,也会在生长及生

理上作出一些补偿反应。其中,在叶片损失后的短

期内,油橄榄(Olea
 

europaea)[7]、蓝桉(Eucalyptus
 

globulus)[8]等植物能够提高留存叶片的光合能力,
以此弥补叶片的碳同化能力和同化物质分配的不

足,这种光合能力的上调主要与落叶后树体的水分

关系及营养状况的改变有关[8-10],但随时间的延长,
存留叶会加快衰老[7],最终导致固碳能力降低。

果树或其他经济树种发生不同数量的叶损失

后,对其生长和果实的产量、品质产生的影响在不同

树种间有明显的差异。金争平等对雄性叶用沙棘

(Hippophae
 

rhamnoides)摘取适量叶片后,能够促

进当年的新梢生长,但摘叶量大于25%后,会对生

长产生严重抑制,造成树势的早衰,因此建议采叶量

应控制在25%以内[11]。
 

在春季初花期摘去油橄榄

50%的叶片后,会导致座果率和果实产量大幅度降

低[7]。5月份模拟病虫危害对油茶(Camellia
 

oleif-
era)树冠造成不同的叶量损失后,失叶率超过

 

25%
 

的油茶果实产量、茶籽的出籽率、出仁率、含油率都

明显降低,翌年树体的生长也受到明显抑制[12]。而

对于葡萄而言,在生长期适当摘除部分叶片,不但不

会降低果实的产量,而且对果实的品质还会有明显

提高的作用[13-14]。
刺梨(Rosa

 

roxburghii
 

Tratt.)是原产中国西

南地区的特有经济树种,在贵州的种植规模已达15
万hm2 以上。刺梨的抗旱力极弱,短期的干旱就能

导致大量落叶[15]。另外,刺梨叶片易受食叶性害虫
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危害而造成大量失叶。刺梨果实和叶片中均含有丰

富的营养和保健物质[16-18],在贵州刺梨主产区,除
了对刺梨果实进行加工利用外,在春季也采收刺梨

嫩叶作为食品加工的原料,传统的利用方式是用刺

梨嫩鲜叶与茶青混合杀青后干制成茶,这种茶因富

含谷氨酸而鲜爽宜人[17]。近年来已出现很多以刺

梨嫩鲜叶为原料采用现代制茶工艺加工的产品,由
于刺梨叶茶具有独特的茶香和保健功效,在当地市

场上供不应求[18]。然而,目前生产上还没有叶用刺

梨品种,利用现有品种进行果叶兼用可能还会持续

很长时间,因此,在刺梨的果叶兼用过程中,如何确

定合理的采叶量是生产中急待解决的重要问题,失
叶量大小对刺梨生长及果实产量、品质和相关生理

究竟有何影响也值得深入探究。本试验采用摘叶的

方法,研究了刺梨叶片不同损失量对新梢生长和果

实产量、品质及其相关生理特性的影响,旨在为刺梨

合理采叶量的确定提供科学理论依据。

1 材料和方法

1.1 试验材料

试验于2017~2019年在贵州大学国家林草局刺

梨工程技术研究中心试验基地进行,试验树为2015
年1月定植的

 

‘贵农5号’刺梨品种,种苗采用扦插繁

殖,株距2.5
 

m,行距3
 

m,树势中庸且长势一致。

1.2 试验设计

试验 设 置4个 失 叶 率 处 理,失 叶 率 分 别 为

20%、40%、60%和80%,以不摘叶植株为对照。每

个处理3株,重复3次。

1.3 摘叶处理

于2017年5月初对参试刺梨树春梢进行摘叶

处理。处理前先选择与试验树长势及大小一致的3
个单株,分别摘除全部春梢叶片,称重后计算单株平

均鲜叶重,再分别计算出20%、40%、60%、80%失

叶率的单株平均鲜叶重,据此进行摘叶操作。在对

不同处理的刺梨树春梢进行摘叶时,失叶率20%、

40%、60%和80%处理中每5片叶分别摘除1、2、3
和4片,使不同处理的失叶量分别达到单株鲜叶重

的20%、40%、60%和80%。

1.4 观测指标及方法

1.4.1 新梢生长状况 刺梨摘叶后的当年、翌年和

第3年,定时观察不同处理各次新梢的萌芽时期及

生长状况。于叶损失的当年、翌年和第3年的10月

上旬刺梨新梢全部停长后,测定不同处理的春梢、夏
梢和秋梢的数量,同时在不同处理的每个植株上随机

选择春梢、夏梢和秋梢各50个,测定其长度及梢径。

1.4.2 座果率和果实产量 在失叶当年、翌年和第

3年的开花期,测定不同失叶率处理及对照植株的

花朵数,果实成熟期测定单株的果实数、平均单果重

和单株果实平均产量,计算各年的座果率。

1.4.3 果实品质指标 在叶损失当年、翌年和第3
年的果实成熟期,随机取不同处理及对照的果实各

3份,每份20个果,带回实验室进行可溶性固形物、
可溶性总糖、可滴定酸、维生素C及总黄酮的含量

测定。测定总黄酮含量的果实在取样后立即杀酶、
烘干、粉碎过40目筛备用。果实可溶性固形物含量

采用数字折光仪测定,可溶性总糖含量采用蒽酮法

测定,可 滴 定 酸 含 量 采 用 酸 碱 滴 定 法 测 定(GB
 

12293-1990,以苹果酸作为其换算系数),维生素C
含量测定采用2,6-二氯靛酚法(GB/T

 

6195-86),总
黄酮含量测定参照杜薇等[19-20]的方法。

1.4.4 叶片营养元素含量 在失叶处理当年、翌年

和第3年的6月中旬(刺梨营养诊断期),对不同处

理及对照当年春梢中部存留叶和翌年、第3年春梢

中部叶片进行取样后,按李港丽提供的果树叶样预

处理方法[21]进行洗涤、烘干、粉碎后过60目尼龙

筛,测定叶中的营养元素含量。其中,N含量测定

用凯氏定氮法[21],P含量测定用钒钼黄比色法[21],

K含量测定用火焰光度计法[21],Ca、Mg、Fe、Mn、

Zn、Cu含量测定用电感耦合等离子发射光谱法[22],

B含量测定用姜黄素比色法[21]。

1.4.5 失叶当年春梢中内源激素含量 从失叶处

理后的1~30
 

d内,每隔5
 

d对不同处理及对照植株

春梢进行1次取样。取样部位为失叶春梢中部的带

芽体梢段,不同处理及对照各取样3份,取样后立即

将样品置于冰壶内带入实验室,称取0.5
 

g,用80%
冷甲醇提取内源激素,采用酶联免疫法[23]测定其中

的生长素(IAA)、赤霉素(GA1+3)、玉米素核苷(ZR)
和脱落酸(ABA)含量。测定内源激素的试剂盒由

中国农业大学提供。

1.4.6 失叶当年春梢存留叶片的光合指标 从失

叶处理后的第1天起至第30天内,每隔5
 

d用Li-
6400

 

便携式光合测定系统对不同处理失叶春梢存

留叶的净光合速率(Pn)和蒸腾速率(Tr)进行1次

测定,每次测定的时间均在上午10:00~11:00。然

后按Pn
 /

 

Tr计算水分利用效率(WUE)。

1.4.7 失叶当年果实中维生素C合成积累关键酶

活性 在失叶当年8月初刺梨果实快速膨大期(维
生素C合成积累的关键期)[24],取不同处理及对照
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的果实用液氮冷冻处理后置于超低温冰箱(-79
 

℃)中保存,用于测定对维生素C合成、积累有极其

重要影响的L-半乳糖-1,4-内酯脱氢酶(GalLDH)、
单脱氢抗坏血酸还原酶(MDHAR)、脱氢抗坏血酸

还原酶(DHAR)、抗坏血酸氧化酶(AAO)、抗坏血

酸过 氧 化 物 酶(APX)的 活 性。其 中,GalLDH、

MDHAR、APX、AAO活性采用分光光度法测定,
参照试剂盒实验说明书进行酶的提取;DHAR活性

采用酶联免疫法测定,酶的提取及具体测定方法按

试剂盒实验说明书进行。上述酶活性的测定试剂盒

由北京索莱宝科技有限公司提供。

1.4.8 失叶当年果实中类黄酮合成积累关键酶活

性 在失叶当年8月中旬果实成熟期(类黄酮合成

积累的关键时期),取不同处理及对照的果实用液氮

冷冻处理后,置于超低温冰箱(-79
 

℃)中保存后,
用酶联免疫法测定果实中影响类黄酮物质合成的苯

丙氨酸解氨酶(PAL)、肉桂酸-4-羟化酶(C4H)、4-
香豆素 辅 酶 A 连 接 酶(4CL)和 查 尔 酮 合 成 酶

(CHS)的活性,酶的提取分别参照Brödenfeldt
 

R.
等[25]和范存斐等[26]的方法。上述酶活性的测定试

剂盒和总黄酮含量的标准品均由深圳子科生物科技

有限公司提供。

1.5 数据整理与统计

采用 Microsoft
 

Excel
 

2007进行数据整理并作

图,
 

用
 

DPS
 

v7.05
 

软件进行差异显著性和相关性分

析,
 

多重比较采用邓肯氏新复极差法。

2 结果与分析

2.1 春梢失叶对刺梨不同年份新梢生长的影响

2.1.1 当年新梢生长 试验结果(表1)表明:失叶

刺梨当年春梢的数量在不同失叶率处理间无显著差

异,但失叶会促进刺梨当年的夏梢萌发,增加夏梢数

量,并使秋梢数量及长度、粗度明显减小。其中,随
着刺梨春梢失叶量的增大,当年夏梢的数量随之增

加,而秋梢数量却随之减少;失叶率20%~80%处

理的夏梢数量比对照增加了
 

1.55~3.43倍,秋梢

的数量比对照减少了26.19~99.78个,且当年夏梢

及秋梢数量在不同处理和对照间差异均达到显著水

平(P<0.05)。失叶率20%和40%处理的当年夏

梢长度和梢径与对照的差异不显著,而其当年秋梢

的长度和梢径随失叶率的增大而显著减小。另外,
试验中还观察到,失叶使当年夏芽萌发和抽生的时

间提早,失叶率超过20%的3个处理,夏芽提早膨

大,夏梢抽生的时间比失叶率20%的处理和对照提

早了10
 

d以上。

2.1.2 翌年和第3年新梢生长 刺梨春梢失叶量

过大会严重抑制翌年和第3年新梢的生长(表1)。
其中,刺梨失叶后第2年,失叶率20%处理的春梢、
夏梢及秋梢的数量、梢长、梢径与对照无显著差异;
但失叶率超过20%的3个处理,3次新梢的数量、长
度及梢径都显著小于对照。至刺梨失叶后的第3
年,失叶率60%和80%处理的3次新梢的数量、长
度及梢径仍然显著低于对照和失叶率20%及

 

40%
处理。由此可见,刺梨春梢失叶率超过20%后,对
其新梢生长的抑制作用能够持续多年;失叶率40%
以上处理的树势衰弱,到失叶后翌年和第3年的春

梢抽生仍然明显比对照晚。

2.2 春梢失叶对刺梨当年春梢中内源激素含量的

影响

  图1显示,从失叶后5
 

d开始,春梢中IAA、
 

GA1+3、ZR和ABA的含量就已在不同处理间表现

出明显差异,且随着失叶时间的增加处理与对照间

的差异逐渐明显增大。其中,各失叶处理春梢中的

IAA和ABA含量与对照相比均表现出随失叶率增

大而降低的趋势;在失叶后5
 

d时,除失叶率20%处

理的IAA含量与对照差异不显著外,其他3个处理

与对照的差异均达到显著水平(P<0.05),从失叶5
~30

 

d,所有处理春梢中的IAA含量均随失叶率增

大而显著降低;各处理失叶春梢中 ABA的含量变

化与IAA类似,在失叶后5
 

d内,春梢中的ABA含

量就迅速下降,在此后的时间内均表现出随失叶率

增大 而 显 著 降 低 的 趋 势。同 时,各 处 理 春 梢 中

GA1+3 和ZR的含量随失叶时间的变化趋势正好与

IAA和ABA含量的相反,表现出不断增加的趋势;
从失叶后10

 

d开始,
 

GA1+3 和ZR含量增加在处理

之间和处理与对照间已经有很大差异。因此,失叶

春梢中内源激素含量变化可能对当年的夏梢萌发、
存留叶的光合及水分生理产生重要的调控作用。

2.3 春梢失叶对刺梨当年春梢存留叶片光合特性

的影响

  图2显示,从4月下旬至5月下旬(失叶后30
 

d
内),对照组(CK)春梢叶片的净光合速率(Pn)呈不

断增强的趋势,这是叶片逐渐发育成熟的正常生理

表现,而各失叶处理春梢存留叶的Pn 则表现出先

升高后降低的趋势。其中,在失叶后的15
 

d内,各
失叶处理春梢存留叶的Pn 都迅速提高,而且表现

出随失叶率的增大而明显增强的趋势;到失叶20
 

d
后,各失叶处理的Pn 增强的趋势开始减弱,且失叶
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图1 不同春梢失叶量下刺梨当年春梢内源激素含量的变化
 

Fig.1 The
 

endogenous
 

hormone
 

contents
 

change
 

of
 

R.
 

roxburghii
 

spring
 

shoots
 

in
 

same
 

year
 

under
 

different
 

leaf
 

loss
 

rates

率80%处理的Pn 比前期明显下降;失叶25
 

d之

后,所有失叶处理的Pn 都低于对照,而且随失叶率

的增大Pn 下降的趋势也十分明显。春梢存留叶的

Pn 在失叶后短期内迅速增强,可能是光合补偿的生

理表征,而其Pn 在失叶后期的迅速降低可能与存

留叶中养分的转移导致的叶片生理衰老有关。
同时,图2还显示,所有失叶处理春梢存留叶的

Tr都显著高于同期对照,且其Tr 均随失叶率的增

大而增加,不同处理间的差异也均达到显著水平(P
<0.05);随着失叶天数的增加,各处理春梢存留叶

的Tr 均逐渐增加。这表明失叶会加快刺梨春梢存

留叶的水分蒸腾,且失叶率越大、失叶时间越长这种

增加的趋势越明显,这对维持失叶植株的水分平衡

和生理代谢具有重要作用。
另外,水分利用效率(Pn 与Tr 的比值)是光合

作用过程中对水分有效利用的重要生理指标。试验

结果(图2)表明,各失叶处理刺梨春梢存留叶WUE
均不同程度地低于同期对照,并随着失叶率的增加

而逐渐降低,且在相同时期内处理间及其与对照间

差异大多达到显著水平;随着失叶时间的延长,各失

叶处理春梢存留叶WUE 均表现出先升后降的变化

趋势,且均在失叶后15
 

d左右达到最大值。说明失

叶处理明显降低了刺梨春梢存留叶 WUE,且失叶

率越大,WUE 降幅越大,这与失叶后春梢存留叶的

水分蒸腾加剧有关。

2.4 春梢失叶对刺梨不同年份叶片营养元素含量

的影响

2.4.1 常量营养元素含量 表2显示,春梢失叶过

多会明显降低各年份刺梨叶中的常量营养元素N、

P、K、Mg的含量,且降幅随着失叶率的增加而增

大。其中,在失叶率20%及以上的处理中,当年存

留的春梢叶中N、P、K、Mg含量都显著低于相应对

照,而Ca的含量在不同处理间的差异不显著,这可

能与N、P、K、Mg元素容易转移和Ca元素不容易

转移的特性有关;除Ca以外,存留春梢叶中 N、P、

K、Mg含量随失叶率的增大而显著减少,这种不利

影响可持续至翌年甚至第3年。在失叶翌年,失叶

率20%处理的春梢叶中N、P、K、Mg含量与对照已

经没有显著差异,但失叶率超过20%的3个处理的

N、P、K、Mg含量仍然明显低于对照,说明失叶率过

大处理的这些元素含量到翌年都难以恢复到正常水

平。在失叶后的第3年,失叶率20%~40%处理的

春梢叶中N、P、K、Mg含量均与对照没有显著差异,
而失叶率60%和80%两个处理的N、P、K、Mg含量
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图2 不同失叶量下刺梨当年春梢存留叶Pn、Tr 和WUE 的变化

Fig.2 The
 

Pn,
 

Tr
 and

 

WUE
 

change
 

of
 

spring
 

shoots
 

remaining
 

leaves
 

of
 

R.
 

roxburghii
 

in
 

same
 

year
 

under
 

different
 

leaf
 

loss
 

rates

仍然显著低于对照。另外,虽然失叶当年存留春梢叶

中Ca的含量在不同处理间没有显著差异,但翌年失

叶率60%和80%处理,以及第3年失叶率80%处理

春梢叶中Ca含量仍然显著低于对照和失叶率20%、

40%处理(P<0.05),说明刺梨春梢失叶量过大对其

Ca含量的不利影响要到翌年后才表现出来。

2.4.2 微量营养元素含量 从表3可知,在刺梨失

叶当年春梢存留叶中,不同失叶率处理及对照间的

Fe、Mn、Cu、B微量元素含量差异均不显著,但失叶

率60%和80%两个处理的Zn含量显著比同期其他

处理和对照显著降低,说明当年刺梨春梢存留叶中

Fe、Mn、Cu、B元素含量在不同失叶率处理下均未

显著影响,而其Zn含量则在失叶量过大时显著降

低。在翌年春梢叶中,失叶率60%和80%两个处理

的Fe、Cu含量显著低于对照和失叶率20%及40%
的处理;失叶率80%的处理的 Mn含量显著低于其

他处理;失叶率大于20%处理的B含量显著低于失

叶率20%处理和对照,说明失叶对春梢叶中Fe、

Mn、Cu、B元素含量的降低作用在翌年才表现出

来。到失叶后的第3年,刺梨春梢叶中Fe、Mn、Cu
的含量在各处理与对照间已无显著差异,但失叶率

60%、80%处理的Zn、B含量仍然明显比对照和失

叶率20%、40%处理显著降低,说明失叶量过大对

刺梨树体春梢叶片Zn、B损失的不利影响同样会持

续多年。

2.5 春梢失叶对当年刺梨果实中维生素C和类黄

酮物质合成、积累关键酶活性的影响

  在植物维生素C合成的L-半乳糖途径中,L-半
乳糖-1,4-内酯脱氢酶(GalLDH)直接催化半乳糖内

酯形成维生素C[27-28]。维生素C可被抗坏血酸氧化

酶(AAO)和抗坏血酸过氧化物酶(APX)催化氧化

分解为单脱氢抗坏血酸(MDHA),再通过非酶歧化
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表2 失叶对不同年份刺梨春梢叶片中常量营养元素含量的影响

Table
 

2 The
 

effect
 

of
 

leaf
 

loss
 

on
 

the
 

macronutrient
 

contents
 

in
 

leaves
 

of
 

R.
 

roxburghii
 

in
 

different
 

years

年份
Year

失叶率
Leaf

 

loss
 

rate/%
氮含量

N
 

content/%
磷含量

P
 

content/%
钾含量

K
 

content/%
钙含量

Ca
 

content/%
镁含量

Mg
 

content/%

当年(2017)
Same

 

year

0(CK) 3.10±0.11a 0.28±0.01a 0.68±0.03a 1.44±0.05a 0.28±0.02a

20 2.83±0.13b 0.25±0.02b 0.60±0.03b 1.43±0.03a 0.25±0.01b

40 2.50±0.10c 0.20±0.01c 0.53±0.02c 1.45±0.03a 0.25±0.00b

60 2.15±0.08d 0.14±0.01d 0.41±0.02d 1.40±0.02a 0.21±0.01c

80 1.51±0.06e 0.11±0.01e 0.30±0.01e 1.42±0.01a 0.16±0.00d

翌年(2018)
Following

 

year

0(CK) 2.91±0.09a 0.26±0.02a 0.66±0.02a 1.53±0.04a 0.26±0.01a

20 2.88±0.08a 0.25±0.01a 0.64±0.02a 1.56±0.04a 0.25±0.01a

40 2.71±0.11b 0.21±0.01b 0.55±0.01b 1.55±0.08a 0.22±0.01b

60 2.43±0.09c 0.17±0.01c 0.48±0.01c 1.36±0.03b 0.20±0.01c

80 2.04±0.08d 0.14±0.01d 0.33±0.01d 1.30±0.02b 0.17±0.01d

第3年(2019)
Third

 

year

0(CK) 3.08±0.08a 0.26±0.02a 0.63±0.01a 1.49±0.05a 0.25±0.02a

20 3.11±0.10a 0.27±0.02a 0.60±0.02a 1.46±0.04a 0.24±0.02a

40 2.98±0.11a 0.26±0.01a 0.61±0.01a 1.43±0.08a 0.25±0.01a

60 2.51±0.08b 0.20±0.01b 0.54±0.01b 1.48±0.03a 0.20±0.01b

80 2.16±0.10c 0.17±0.01c 0.45±0.01c 1.33±0.02b 0.15±0.01c

表3 失叶对不同年份刺梨春梢叶片中微量营养元素含量的影响

Table
 

3 The
 

effect
 

of
 

leaf
 

loss
 

on
 

the
 

micronutrients
 

contents
 

in
 

leaves
 

of
 

R.
 

roxburghii
 

in
 

different
 

years

年份
Year

失叶率
Leaf

 

loss
 

rate/%
微量营养元素含量 Micronutrients

 

content/(mg·kg-1)

铁Fe 锰 Mn 铜Cu 锌Zn 硼B

当年(2017)
Same

 

year

0(CK) 161.29±10.82a 97.34±4.31a 11.09±0.49a 24.36±1.17a 30.61±1.33a

20 160.21±11.05a 96.79±3.25a 11.22±0.40a 23.05±1.19a 30.08±1.15a

40 157.13±8.71a 94.01±4.58a 11.15±0.42a 23.62±1.16a 29.74±1.04a

60 162.01±9.51a 95.04±3.01a 11.67±0.38a 20.58±1.29b 29.66±1.09a

80 159.69±8.60a 94.45±4.15a 11.14±0.42a 16.38±1.01c 30.02±1.06a

翌年(2018)
Following

 

year

0(CK) 154.28±8.11a 87.44±4.31a 13.49±0.77a 22.51±1.10a 32.18±1.36a

20 154.05±9.43a 85.65±3.38a 13.40±0.36a 22.76±1.32a 32.57±1.30a

40 152.13±8.36a 88.08±3.42a 12.91±0.44a 21.97±1.22a 27.62±1.01b

60 140.26±7.89b 83.82±3.56ab 10.95±0.47b 18.29±1.03b 26.59±1.05b

80 128.44±8.03c 79.79±4.03b 9.36±0.27c 16.62±1.00c 21.08±0.86c

第3年(2019)
Third

 

year

0(CK) 158.29±9.66a 94.86±5.36a 12.02±0.58a 23.36±1.01a 31.60±1.48a

20 160.97±10.51a 92.77±4.51a 12.31±0.41a 23.59±1.15a 31.32±1.55a

40 163.01±9.34a 93.91±5.12a 12.26±0.38a 22.85±1.23a 30.43±1.24a

60 156.57±11.80a 90.47±4.05a 11.78±0.35a 18.88±1.03b 27.56±1.03b

80 153.88±10.63a 91.71±4.12a 11.84±0.32a 16.41±0.91c 23.06±0.84c

反应形成脱氢抗坏血酸(DHA),DHA在 MDHAR
和DHAR的作用下被还原为AsA[29-31],因此,AAO

 

和APX能够促进AsA的氧化分解,而 MDHAR和

DHAR则促进 AsA的循环再生。表4结果表明:

在刺梨果实维生素C大量合成积累的关键时期,不
同失叶处理果实中 GalLDH 活性均远比 AAO、

APX和 MDHAR、DHAR活性要强得多,说明失叶

后GalLDH在刺梨果实维生素C的积累过程中起
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主导作用,这与刺梨具有维生素C不易被氧化从而

大量积累的生理特性[32]有关;同时,随失叶率增大,
刺梨果实中GalLDH活性逐渐明显减弱,且除失叶

率20%以外的其他处理的GalLDH 活性都比对照

显著降低,而同期的 AAO、APX、MDHAR、DHAR
的活性则均呈现出增强的趋势,说明春梢叶损失后

刺梨果实中出现了维生素C氧化分解和循环再生

的过程。
苯丙烷途径是植物体内类黄酮物质合成代谢的

重要途径,其中,苯丙氨酸解氨酶(PAL)、肉桂酸-4-
羟化酶(C4H)、4-香豆素辅酶A连接酶(4CL)和查

尔酮合成酶(CHS)是类黄酮物质合成代谢的关键

酶[33-35]。从表5可以看出,在春梢失叶当年,刺梨果

实中PAL、C4H、4CL和CHS的活性随失叶量的增

大而逐渐减弱,总黄酮的含量也随之降低;在不同失

叶处理中,除失叶率20%处理的4CL活性与对照差

异不显著外,上述4种类黄酮物质合成代谢关键酶

的活性在处理间及其与对照间的差异均达到显著水

平(P<0.05);在相同失叶处理下,CHS的活性明

显最高,其次是4CL活性,而PAL、C4H 活性远低

于前两者。以上结果说明春梢叶损失对刺梨果实中

类黄酮物质的合成代谢有抑制作用,其相关机理有

待进一步研究。

2.6 春梢失叶对不同年份刺梨果实产量及品质的

影响

2.6.1 果实产量 春梢失叶量过大会严重降低刺

梨的座果率、单果重和果实产量(表6)。其中,在春

梢失叶后3年内,失叶率20%处理的刺梨座果率、
单果重和单株果实产量与对照的差异均不显著;但
随失叶量的增大(失叶率40%~80%),刺梨当年的

座果率、平均单果重和单株果实产量逐渐显著降低,
并各处理间及其与对照间均差异显著;在失叶翌年,
失叶率超过20%的

 

3个处理的刺梨果实产量仍然

显著小于对照和失叶率20%的处理;直至失叶第3
年,失叶率40%处理的产量才恢复正常,而此时失

叶率60%和80%两个处理的产量指标都仍然显著

低于其余处理和对照。这说明春梢失叶量超过

20%后,失叶对刺梨结果和产量造成的不利影响能

够持续2年以上甚至更长;失叶量过大导致的树体

养分丢失、树势减弱、座果率降低、果实变小是刺梨

果实产量降低的根本原因。

2.6.2 果实品质 刺梨春梢失叶会不同程度地降

低当年、翌年和第3年果实的可溶性固形物、可溶性

总糖糖、可滴定酸、AsA和总黄酮的含量;各指标的

降幅随着失叶时间增加而减小,随着失叶量的增加

而明显增加,且失叶量过大会严重降低刺梨果实以

表4 叶片损失对当年刺梨果实中维生素C积累的相关酶活性的影响

Table
 

4 The
 

effect
 

of
 

leaf
 

loss
 

on
 

the
 

activities
 

of
 

enzymes
 

related
 

to
 

vitamin
 

C
 

accumulation
 

in
 

fruits
 

of
 

R.
 

roxburghii
 

in
 

same
 

year/(U·g-1)

失叶率
Leaf

 

loss
 

rate/%
L-半乳糖-1,4内酯脱氢酶

GalLDH
单脱氢抗坏血酸还原酶

MDHAR
脱氢抗坏血酸还原酶

DHAR
抗坏血酸氧化酶

AAO
抗坏血酸过氧化物酶

APX

0(CK) 3.34±0.13a 0.26±0.01c 0.35±0.01c 0.23±0.01c 0.31±0.01b

20 3.26±0.15a 0.30±0.01b 0.41±0.02b 0.25±0.01b 0.38±0.03a

40 2.63±0.12b 0.31±0.01b 0.43±0.02b 0.25±0.02b 0.39±0.01a

60 2.04±0.10c 0.30±0.01b 0.42±0.01b 0.26±0.01b 0.38±0.02a

80 1.62±0.07d 0.34±0.02a 0.48±0.02a 0.28±0.02a 0.38±0.03a

表5 叶片损失对当年刺梨果实中类黄酮物质合成关键酶活性的影响

Table
 

5 The
 

effect
 

of
 

leaf
 

loss
 

on
 

activities
 

of
 

flavonoid
 

related
 

synthase
 

in
 

fruits
 

of
 

R.
 

roxburghii
 

in
 

same
 

year/(U·g-1)

失叶率
Leaf

 

loss
 

rate/%
苯丙氨酸解氨酶

PAL
肉桂酸-4-羟化酶

C4H
4-香豆酸辅酶A连接酶

4CL
查尔酮合成酶

CHS

0(CK) 0.33±0.01a 0.31±0.01a 4.90±0.16a 13.54±0.32a

20 0.28±0.01b 0.26±0.01b 4.88±0.18a 11.28±0.28b

40 0.25±0.01c 0.20±0.01c 4.10±0.15b 8.86±0.16c

60 0.18±0.01d 0.13±0.00d 3.24±0.10c 6.44±0.12d

80 0.13±0.00e 0.10±0.00e 2.05±0.08d 4.89±0.10e
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表6 春梢叶片损失对不同年份刺梨果实产量的影响

Table
 

6 The
 

effects
 

of
 

leaf
 

loss
 

of
 

spring
 

shoots
 

on
 

the
 

fruit
 

yield
 

of
 

R.
 

roxburghii
 

in
 

different
 

years

年份
Year

失叶率
Leaf

 

loss
 

rate/%
座果率

Set
 

fruit
 

percentage/%
平均单果重

Fruit
 

average
 

weight/g
单株果实产量

Fruit
 

yield
 

of
 

per
 

plant/(kg·plant-1)

当年
(2017)
Same

 

year

0(CK) 72.16±3.69a 15.79±0.54a 3.28±0.13a

20 70.28±3.18a 15.31±0.35a 3.25±0.15a

40 65.55±2.54b 13.71±0.24b 2.79±0.13b

60 41.44±2.72c 10.58±0.40c 2.23±0.10c

80 21.12±1.26d 9.42±0.31d 1.01±0.08d

翌年
(2018)

Following
 

year

0(CK) 68.30±3.18a 16.32±0.40a 4.19±0.18a

20 70.07±3.55a 16.27±0.34a 4.37±0.11a

40 67.80±2.84b 14.56±0.34b 3.11±0.11b

60 39.33±2.38c 14.68±0.25b 2.53±0.12c

80 18.11±1.27d 11.59±0.47c 1.34±0.08d

第3年
(2019)
Third

 

year

0(CK) 75.54±3.10a 16.88±0.43a 7.58±0.25a

20 73.33±3.91a 16.54±0.48a 7.49±0.21a

40 72.07±3.55a 16.38±0.35a 7.31±0.18a

60 41.77±2.89b 14.07±0.25b 3.07±0.12b

80 20.44±1.67c 12.02±0.47c 1.52±0.14c

表7 春梢叶片损失对不同年份刺梨果实品质的影响

Table
 

7 The
 

effect
 

of
 

leaf
 

loss
 

of
 

spring
 

shoots
 

on
 

the
 

fruit
 

quality
 

of
 

R.
 

roxburghii
 

in
 

different
 

years

年份
Year

失叶率
Leaf

 

loss
 

rate/%

可溶性固形物
Soluble

 

solids/%

可溶性总糖
Total

 

soluble
 

sugar/%

可滴定酸
Titratable

 

acid/%

维生素C
Vitamin

 

C
/(mg·100

 

g-1FW)

总黄酮
Total

 

flavonoids
/(mg·100

 

g-1DW)

当年(2017)
Same

 

year

0(CK) 11.90±0.16a 4.76±0.14a 0.79±0.01a 2
 

630.13±116.15a 1
 

563.31±36.55a

20 11.03±0.17b 4.40±0.25b 0.67±0.01b 2
 

485.63±125.33b 1
 

416.67±44.01b

40 9.63±0.12c 4.10±0.12c 0.46±0.01c 1
 

863.66±101.14c 1
 

104.89±68.03c

60 9.05±0.13d 3.74±0.11d 0.35±0.01d 1
 

309.44±98.35d 805.39±47.55d

80 8.07±0.21e 3.10±0.10e 0.34±0.02d 985.34±51.45e 505.44±35.22e

翌年(2018)
Following

 

year

0(CK) 12.02±0.18a 4.86±0.16a 0.76±0.03a 2
 

676.49±142.20a 1
 

612.27±67.38a

20 11.63±0.16a 4.78±0.18a 0.73±0.04a 2
 

597.94±117.96a 1
 

569.18±74.61a

40 10.23±0.12b 4.29±0.10b 0.54±0.01b 2
 

321.08±125.57b 1
 

301.36±60.42b

60 9.63±0.15c 3.71±0.12c 0.45±0.01c 1
 

773.12±101.88c 965.14±79.22c

80 9.05±0.20d 3.16±0.12d 0.36±0.01d 1
 

356.33±110.25d 680.33±48.81d

第3年(2019)
Third

 

year

0(CK) 12.15±0.26a 4.99±0.18a 0.72±0.04a 2
 

597.94±117.96a 1
 

571.10±86.21a

20 12.10±0.22a 4.92±0.12a 0.74±0.02a 2
 

554.08±135.57a 1
 

600.45±71.43a

40 11.83±0.18b 4.11±0.13b 0.65±0.03b 2
 

408.12±140.92b 1
 

344.38±63.01b

60 10.75±0.21c 3.95±0.12c 0.54±0.01c 2
 

038.73±125.08c 1
 

035.52±59.88c

80 9.24±0.18d 3.41±0.11d 0.41±0.01d 1
 

555.49±127.11d 810.10±50.94d

上品质指标(表7)。
首先,随春梢失叶量的增大,刺梨当年的果实中

可溶性固形物、可溶性总糖、可滴定酸、AsA和总黄

酮的含量均表现出十分明显的逐渐降低趋势,且所

有处理 与 对 照 间 的 差 异 均 达 到 显 著 水 平(P<

0.05)。其中,失叶率40%~80%
 

处理果实中AsA
含量分别比对照显著减少了29.14%~62.54%,它
们的总黄酮含量分别比对照显著减少了29.32%~
67.67%。可见,失叶量过大对刺梨果实品质的不利

影响极其严重,这种影响可能与源库器官比例改变
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后引起的营养物质合成、运转、分配的相关生理变化

有密切的关系。
其次,在春梢失叶后的翌年和第3年,虽然失叶

率20%处理刺梨果实所有品质指标与对照间的差

异已经不显著,但失叶率超过20%的3个处理的上

述品质指标仍然显著低于对照,说明失叶量大于

20%后,失叶对刺梨果实品质的不利影响持续时间

较长。另外,在试验中还观察到,春梢失叶能够使刺

梨果实着色有所提早,果实上的皮刺也有所变硬。

3 讨 论

3.1 果叶兼用刺梨的合理采叶量、间隔期和采叶后

的养分管理

  刺梨主产区主要是在春季采收刺梨嫩叶进行加

工利用,在尚无叶用刺梨品种的情况下,对果叶兼用

刺梨的采叶量应严格控制在总叶量的20%以内,否
则会造成严重的树体养分损失,导致树势衰弱和严

重减产,降低果实的品质。对于结果较多和树势较

弱的刺梨,最好不要采叶。在采叶过程中,对营养生

长旺盛的树和树冠上必须剪掉的徒长枝及基部萌蘖

枝上的叶片可适当多采。由于失叶对刺梨树体中

N、P、K、Mg等养分的损失影响可持续多年,即便在

采叶量不超过总叶量20%的前提下,也建议对果叶

兼用刺梨的采叶间隔期最好在1年以上。采叶后要

及时加强刺梨的养分管理,及时增施速效 N、P、K
肥和 Mg肥,适当补充Zn、B等微量元素,以便尽快

恢复树势,避免因失叶对果实产量和品质造成的不

利影响。

3.2 失叶对刺梨生长、果实产量及品质和相关生理

的影响

  有些植物在失叶后不仅不会限制其生长,而且

还能促进生长,甚至加快生长,这种现象称之为植物

的补偿反应或超补偿反应[12,
 

36-37],其生理机制可归

纳为光合作用、同化产物及营养元素的代谢、运转和

内源激素变化对生长的调控,其中,细胞分裂素在该

机制中发挥了重要作用[36]。IAA、ABA浓度的降

低能够解除对新梢侧芽萌发的抑制,而GA和CTK
浓度的增加有利于促进新梢侧芽萌发的生长,此外,

ABA浓度的降低和CTK浓度的增加对促进叶片气

孔开启和增强光合作用有积极的作用[23]。在本试

验中,随失叶率的增大,刺梨失叶春梢中的IAA、

ABA含量降低,GA1+3 和ZR含量增加,当年的夏

芽萌发期提早,夏梢的数量增大,在短期内春梢存留

叶的Pn 及Tr增强,这是刺梨在失叶后短期内的应

急生长和生理补偿反应,刺梨失叶后的生长及光合

反应与失叶春梢中内源激素变化密切关联。然而,
由于失叶造成刺梨树体养分的大量损失,使刺梨对

失叶的生长及生理补偿反应难以长期维持,类似的

结果在油橄榄[7]、沙棘[11]、杨树[38]、棉花[36]等植物

上都有报道。
失叶对果树及经济树种果实产量及品质的影响

不尽相同。在葡萄上,由于摘除部分叶片改善了光

照条件,增强了叶片的光合产物合成和糖的输出,使
葡萄果实着色度、糖度及花青素、氨基酸、总酚的含

量都有所提高[13,39-41],进而改善了果实的品质,苹
果[42]上也有类似的报道。然而在油茶上,失叶量在

12.
 

5%~25%的范围内对茶籽产量、品质和翌年树

势的生长影响不大;当叶损失量超过
 

25%,油茶的

长势、茶籽产量、出油率和油脂品质严重降低,而且

这种不利影响可持续多年[12]。在油橄榄上,初花期

结果枝上的叶片损失50%后,座果率、单果重和果

实产量明显降低[7]。维生素C和黄酮类物质含量

极其丰富是刺梨果实最重要的品质特征,刺梨春梢

叶损失量超过20%后,不仅会严重降低当年、翌年

和第3年的果实产量,而且会明显降低果实的维生

素C和类黄酮物质的含量,不利于保持刺梨特有的

品质。糖类物质是维生素C和类黄酮物质合成的

重要底物,刺梨果实中维生素C的积累量与GalL-
DH的活性、可溶性糖的含量呈极显著正相关[43],

PAL、C4H、4CL和CHS都参与了类黄酮物质合成

积累的调控[31-34]。刺梨大量失叶后,由于光合源器

官的减少,导致固碳能力减弱,输入果实中的糖类物

质减少,同时果实中GalLDH、PAL、C4H、4CL、CHS
的活性也明显降低,这些都是大量失叶后刺梨果实中

维生素C和类黄酮物质减少的重要生理原因。

4 结 论

刺梨春梢失叶后,在短期内失叶春梢中的IAA
和ABA含量迅速降低,GA1+3 和ZR含量迅速增

加,失叶春梢存留叶的Pn 会迅速增强,当年夏梢的

数量会增加,当年秋梢和翌年及第3年的新梢生长

会受到明显抑制。春梢失叶会降低刺梨叶片中的营

养元素含量,导致刺梨树体养分损失,对 N、P、K、

Mg元素的损失影响尤其严重。随失叶率的增大,
刺梨果实的产量、品质明显降低。大量失叶后刺梨

果实中糖的含量减少和GalLDH、PAL、C4H、4CL、

CHS的活性减弱,是导致刺梨果实中维生素C和类

黄酮物质含量减少的重要生理原因。失叶量过大对
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刺梨生长和果实产量、品质的不利影响可持续多年。
在春季对果叶兼用的刺梨进行嫩叶采收利用时,采

叶量应控制在20%内,采叶的间隔期最好在1年

以上。
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