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摘  要：以温州蜜柑膨大期果实为材料，设置基质相对含水量为 40%、30%和 20%的 3 个胁迫处理，

研究干旱对果实品质形成特点和柠檬酸调控相关转录因子表达模式变化；利用氘水（D2O）示踪法明确柑

橘干旱复水后的水分吸收运输和分配规律。温州蜜柑果实膨大期干旱严重抑制果实外在品质的形成，干

旱胁迫 10 d 后，果实横径、纵径、单果质量均显著下降，40 d 时各处理横、纵径较对照减少 18.33% ~ 23.82%，

单果质量降低 45.17% ~ 48.67%，各干旱处理间无显著差异。各处理干旱胁迫 40 d 时果实可溶性固形物显

著增加 47.7% ~ 59.3%，果糖升高 63.25% ~ 78.77%，但蔗糖和葡萄糖增量不大，处理间糖组分差异不大。

对照果实柠檬酸含量随生长发育逐渐递减，但干旱胁迫 20 d 后果实中柠檬酸含量显著上升，最高约为对

照的 2 倍，苹果酸显著高于对照 14.70% ~ 33.82%，干旱处理间酸组分含量差异不大。干旱胁迫下，调控

柠檬酸积累的转录因子基因 CitPH3（WRKY）、CitPH4（MYB）和 CitAN1（bHLH）表达量显著上调。复

水后，温州蜜柑根系在 4 ~ 8 h 迅速吸水，主茎和多年生茎内的 D2O 含量在 24 h 达到最高，果实在 24 ~ 

48 h 吸水量趋于稳定。本试验中，干旱持续时长对果实品质形成的影响较大，干旱程度影响较小；干旱

胁迫下 CitPH3、CitPH4、和 CitAN1 上调表达促进了柠檬酸积累，可能是导致柑橘果实酸化的重要原因；

果实膨大期持续干旱后，需维持 24 ~ 48 h 土壤湿润水分才能较大量运达果实。 
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Abstract：Using Satsuma mandarin fruits at enlargement stage as the material，three stress treatments  
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with the substrate relative water content 40%，30% and 20% were set. Afterward，fruit quality changes and 

expression patterns of transcription factors regulating citrate accumulation were studied under drought 

conditions. Using deuterium water（D2O）tracer method，the law of water transportation and distribution in 

citrus tree after re-watering could be cleared. Drought stress at fruit enlargement stage inhibited fruit 

growth and fruit size severely. After ten days drought stress，fruit transverse diameter，longitudinal 

diameter and single fruit weight decreased significantly. After constant drought for 40 days，fruit diameter 

in treatment groups decreased by 18.33% to 23.82% comparing to the control nd single fruit weight 

decreased by 45.17% to 48.67%. No significant difference was found in fruit size between different 

drought-treatment groups. After 40 days of drought stress in each treatment，fruit total solid soluble 

increased significantly by 47.7% to 59.3% and fructose increased drastically by 63.25% to 78.77%，but 

sucrose and glucose in fruit did not change. No significant difference was found in fruit sugar components 

between different drought-treatment groups. Citrate content in control fruits decreased gradually with fruit 

development，but that increased significantly after 20 days drought stress with 1 fold higher to control at 

the peak. Fruit malate content was higher than that in control by 14.70% to 33.82% after drought stress. No 

significant difference was found in fruit acid components between different drought-treatment groups. 

Transcription factors CitPH3（WRKY），CitPH4（MYB）and CitAN1（bHLH）which regulate citrate 

accumulaiton in citrus fruit expressed with up-regulation under drought stress. After rehydration，citrus 

roots absorbed water quickly in four to eight hours. Deuterium water content in main stems and perennial 

stems reached the highest in 24 hours. The water absorption of the fruit tended to be stable during 24 to 48 

hours. In this experiment，drought duration affects fruit quality significantly while drought degree does 

slightly. The up-regulated expression of CitPH3，CitPH4，and CitAN1 under drought stress promotes the 

accumulation of citric acid，which may be an important reason for the acidification of citrus fruits. Orchard 

soil being moist for 24 to 48 hours after continuous drought is necessary for water reaching fruit massly. 

Keywords：citrus； fruit enlargement stage；drought； fruit quality；gene expression；water 

transportation；re-watering；D2O 

 

水分是影响柑橘果实品质形成的重要因素。中国南方地区降水分布不均（谷洪波和刘芷妤，

2016），特别是在 7—9 月夏秋季节性干旱现象严重，此时正值柑橘果实膨大的关键时期，对果实产

量和品质影响极大（Ballester et al.，2011；孙系巍 等，2015）。明确柑橘树体水分吸收转运规律，

探明其对干旱胁迫的生理响应和适应性机制，对推动节水农业和产业的可持续发展具有重要意义。

柑橘果实膨大期是果实生长发育的重要时期，对水分响应最为敏感（李鸿平 等，2019），季节性干

旱日益成为柑橘产量不稳定的重要因素（马文涛，2007）。适度干旱对果树的生长发育和果实品质均

有调控作用（Ballester et al.，2011；邹以强，2017），而重度干旱下植物正常的水分代谢和光合作用

受阻，影响同化物质的积累，果实的生长速率下降，导致果实体积、单果质量、产量下降（武阳 等，

2012；李昱鹏 等，2019）。干旱还会导致果皮细胞壁代谢相关成分含量的降低，使果皮增厚，外观

品质下降（李娟 等，2008）。柠檬酸是柑橘果实中主要的有机酸，环境胁迫影响柑橘果实酸度变化，

柠檬酸随果实正常的生长成熟表现出先升高后降低的积累模式（Albertini et al.，2006），低温环境下

椪柑果实柠檬酸含量显著上升 40% ~ 90%（Lin et al.，2016），干旱胁迫下柑橘果实中柠檬酸含量显

著升高，使果实酸化、内在品质下降（Hutton et al.，2007）。逆境下柠檬酸高量积累是一个复杂的过



周  铁，潘  斌，李菲菲，马小川，汤孟婧，廉雪菲，常媛媛，陈岳文，卢晓鹏. 
膨大期干旱对温州蜜柑品质形成的影响及复水后树体水分吸收转运规律. 
园艺学报，2022，49 (1)：11–22.                                                                                          13 

 

程，受多个基因和各种因素的影响（卢晓鹏 等，2018），最新研究表明柠檬酸降解 GS（谷氨酰胺

合成酶）途径中的 CitAco3、CitIDH1 和 CitGS1 基因表达水平与柠檬酸含量变化密切相关（马雨尘，

2020）。Lu 等（2016）通过分析柠檬酸含量差异较大的‘大红甜橙’和‘冰糖橙’柑橘转录组数据

发现，bHLH35、NAC7、bHLH113 等转录因子参与柠檬酸积累过程。Li 等（2017）证实转录因子

CitWRKY1 和 CitNAC62 通过激活 CitAco3 的转录参与柑橘果实柠檬酸的降解。近期的研究表明， 

CitAN1 表达与柑橘果实酸含量密切相关，CitPH4（MYB）和 CitPH3（WRKY）与 CitAN1 互作和协

同工作，实现对柑橘果实酸的调控（Li et al.，2015；Butelli et al.，2019；Strazzer et al.，2019；Wang 

et al.，2021）。中国南方柑橘产区夏秋干旱频繁，轻度干旱与严重干旱对树体发育、果实产量品质

形成的影响不同。季节性干旱到什么程度对柑橘果实产量和品质会产生不利影响？干旱后浇水多少

才能缓解严重干旱？针对上述问题，研究不同干旱水平对温州蜜柑果实品质的影响，利用同位素示

踪法探寻复水后水分在各个器官中的吸收分配规律，以期揭示柑橘适应干旱胁迫的程度，为夏秋季

节性干旱期制定简单、有效、节水的灌水策略提供依据。 

1  材料与方法 

1.1  试验材料和干旱处理 

试验于 2018 年在国家柑橘改良中心长沙分中心（湖南，长沙）温室大棚中进行。以栽植于容

量为 11.7 L 塑料盒中 2 年生枳砧‘橘湘早’温州蜜柑（Citrus unshiu Marc.）为材料，栽培基质为锯

木屑、河沙和草炭（体积比 2︰1︰0.5）。根据中国南方柑橘产区干旱发生规律，于果实膨大期即 7

月下旬至 9 月上旬进行干旱处理。设置 3 个不同干旱程度，即基质相对含水量为 40%、30%、20%，

记为 RWC 40%、30%、20%，以相对含水量维持在 60% ~ 80%为对照。使用 TDR-300 便携式土壤

水分监测仪（Spectrum technologies，美国）监控水分含量，每日早晨 8 时统一补水，确保相对含水

量稳定。处理过程中树体长势良好，叶片略为翻卷，但未出现落叶、枯叶等情况。采用单因素单株

小区设计，每个处理 12 次重复。分别于干旱胁迫 0 d（7 月 25 日）、10 d（8 月 5 日）、20 d（8 月

15 日）、30 d（8 月 25 日）、40 d（9 月 5 日）、50 d（9 月 15 日）各采集果实 3 ~ 5 个，3 次生物学

重复。测定单果质量、纵径、横径、皮厚等外观品质，可溶性固形物（TSS，数字式折射仪，ATAGO，

日本）、柠檬酸、苹果酸、蔗糖、葡萄糖、果糖含量（孙系巍 等，2017）等内在品质。部分果实样

品迅速分离果肉并置于液氮中速冻，–80 ℃冰箱保存，用于基因表达量分析。 

1.2  同位素氘水复水试验设计及各器官中丰度分析 

试验于 2018 年在国家柑橘改良中心长沙分中心（湖南，长沙）实验室进行。根据南方季节性

干旱特点，于 8 月中旬开始试验。盆栽基质完全浇透水后自然干旱，至降到基质最大持水量的 30%、

10%，利用 TDR-300 便携式土壤水分监测仪监控水分含量，及时补水。分别维持 3 d，然后于上午

8 时浇 1 L 的 0.1%氘水（D2O），即基质含水量达到 60%以上。试验采用单因素单株小区设计，每个

处理 3 次重复，浇水后 2、4、8、24 和 48 h 取样。样品分为 6 部分——①根：根颈以下所有的地下

部分的根；②主茎：根颈到第二主枝部位的主茎；③多年生枝：第一和第二主枝和两年生侧枝；④

一年生枝：当年生春梢和夏梢；⑤叶片：当年生营养枝顶端往下第 2 ~ 3 片叶；⑥果肉：剔除果皮

后的果肉。各部分样品迅速装入样品瓶中，–20 ℃冷藏密封保存待测。 

采用真空蒸馏提取方法（刘文茹 等，2012）提取柑橘各器官内氘水。用 MAT253 同位素比率
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质谱仪测试水样品中氢同位素值。其中，氢同位素采用锌反应法（Coleman et al.，1982），测定结果

以相对于标准平均大洋（SMOW）标准的千分差表示。 

1.3  基因表达分析 

采用 TransZol Plant 试剂盒提取果肉总 RNA，用超微分光光度计（IMPLEN Nanophotometer 

P-330，德国）测定 RNA 的纯度与浓度，并用琼脂糖凝胶电泳检测 RNA 质量。逆转录采用两步法：

先将提取的总 RNA 用 DNaseⅠ酶（TaKaRa）进行纯化，再用 iScript cDNA Synthesis Kit 试剂盒

（Bio-Rad）进行逆转录反应。参考 Strazzer 等（2019）的引物序列进行 CitPH3（WRKY）、CitPH4

（MYB）、CitAN1（bHLH）的 real-time PCR 分析，以 Actin 作内参基因。real-time PCR 扩增程序为：

95 ℃预变性 5 min，再进行 40 个循环的 95 ℃变性 15 s，62 ℃退火 30 s，72 ℃延伸 20 s；72 ℃延伸

3 min，16 ℃保存。试验中每个处理设置 3 个生物学重复。 

2  结果与分析 

2.1  干旱胁迫对温州蜜柑果实外在品质的影响 

由表 1 可知，温州蜜柑果实膨大期干旱 10 d 后果实膨大受到明显抑制，果实直径和单果质量显

著减小，分别较对照显著减小 12.94% ~ 20.97%和 27.88% ~ 42.10%；干旱胁迫 40 d 时各处理横、纵

径较对照减少 18.33% ~ 23.82%，单果质量降低了 45.17% ~ 48.67%。对照和各处理果形基本不变，

果形指数均维持在 0.8 左右。果实大小和单果质量在处理间无显著差异。 
 

表 1  基质相对含水量处理对温州蜜柑果实外在品质的影响 

Table 1  Effect of relative water content of substrate on the external quality of Satsuma mandarin 

胁迫天数/d 
Days of drought  
stress 

基质相对含水量/% 
Relative water content of  
substrate  

横径/mm 
Transverse diameter 

纵径/mm 
Longitudinal diameter 

单果质量/g 
Fruit weight 

果形指数 
Shape index 

0 60 ~ 80（对照 Control） 48.24 ± 1.19 a 40.50 ± 0.98 a 52.24 ± 2.99 a 0.83 ± 0.02 a 
40 48.68 ± 2.29 a 40.88 ± 1.71 a 52.45 ± 5.09 a 0.84 ± 0.03 a 
30 47.81 ± 3.28 a 39.90 ± 4.46 a 50.47 ± 13.25 a 0.80 ± 0.02 a 
20 47.30 ± 3.85 a 39.99 ± 2.46 a 50.99 ± 10.79 a 0.83 ± 0.02 a 

10 60 ~ 80（对照 Control） 51.22 ± 2.35 a 42.98 ± 2.20 a 58.03 ± 7.97 a 0.83 ± 0.01 a 
40 44.69 ± 3.19 b 36.32 ± 3.30 b 41.85 ± 10.29 b 0.88 ± 0.04 a 
30 42.54 ± 2.99 bc 35.47 ± 1.78 b 38.18 ± 6.91 b 0.83 ± 0.08 a 
20 40.48 ± 3.47 c 35.66 ± 1.71 b 33.64 ± 6.94 b 0.87 ± 0.05 a 

20 60 ~ 80（对照 Control） 52.05 ± 1.29 a 42.27 ± 1.06 a 62.03 ± 5.85 a 0.79 ± 0.03 a 
40 46.44 ± 2.59 b 39.04 ± 1.98 b 45.61 ± 7.62 b 0.76 ± 0.07 a 
30 43.94 ± 2.01 c 35.64 ± 2.24 b 39.87 ± 4.75 b 0.83 ± 0.06 a 
20 43.32 ± 1.43 c 35.24 ± 2.21 b 37.65 ± 3.43 b 0.83 ± 0.04 a 

30 60 ~ 80（对照 Control） 53.96 ± 2.98 a 44.03 ± 1.65 a 72.06 ± 10.42 a 0.82 ± 0.02 a 
40 44.92 ± 2.05 b 37.44 ± 2.91 bc 44.14 ± 5.20 b 0.82 ± 0.06 a 
30 42.69 ± 3.14 c 35.19 ± 2.27 b 41.90 ± 5.87 b 0.79 ± 0.07 a 
20 43.14 ± 2.37 c 35.45 ± 2.16 bc 40.10 ± 8.13 b 0.84 ± 0.06 a 

40 60 ~ 80（对照 Control） 55.25 ± 3.41 a 44.73 ± 2.90 a 76.99 ± 13.7 a 0.79 ± 0.01 a 
 40 44.17 ± 1.99 b 36.53 ± 2.52 b 42.21 ± 5.02 b 0.82 ± 0.03 a 
 30 42.38 ± 3.91 b 35.77 ± 3.95 b 39.95 ± 10.09 b 0.86 ± 0.13 a 
 20 42.09 ± 3.52 b 34.21 ± 4.62 b 39.52 ± 9.20 b 0.82 ± 0.13 a 

注：± 后数值表示标准误，不同处理间各项数值对应的不同字母表示差异显著。P < 0.05。 

Note：The numerical value behind “±” means standard error（SE）. Different letters on the numerical value within different treatments mean 

significant difference（P < 0.05）. 
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由图 1 可知，干旱胁迫后果实体积变小的同时汁胞明显变小，而对照果实汁胞饱满，有尾汁胞

比例大于无尾汁胞，这种差异随干旱胁迫程度的加剧表现更为明显。 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图 1  不同基质含水量处理 40 d 时温州蜜柑的汁胞形态 

Fig. 1  Juice sac morphology of Satsuma mandarin treated with different substrate relative water content for 40 days 

2.2  不同程度干旱胁迫对温州蜜柑果实内在品质的影响 

处理 20 d 内，对照和干旱胁迫处理组果实中可溶性固形物（TSS）均快速上升，处理组稍高于

对照；处理 30 ~ 40 d，对照果实中 TSS 含量略有下降，而处理组 TSS 含量持续升高并显著高于对照；

40 d 时各处理果实 TSS 含量较对照增加 47.7% ~ 59.3%，各处理间差异不大；各处理 TSS 含量升高

趋势一致（图 2，A）。干旱胁迫后果实果糖剧烈升高，蔗糖和葡萄糖增量不大。随干旱时间的延长

果实蔗糖含量逐渐降低，干旱胁迫 30 d 时处理组蔗糖含量显著低于对照，但 40 d 时有所上升，其

中基质相对含水量 20%的处理显著高于其他处理（图 2，B）。对照与各处理果实发育过程中葡萄糖

呈先升高后降低的积累模式，10 d 时均达最高，20 d 时处理显著高于对照，40 d 时处理和对照的差

异较小（图 2，C）。试验过程中对照果实果糖含量维持在 9.70 ~ 14.14 mg · g-1 FW，随干旱胁迫时间

延长果糖含量逐渐升高，40 d 时较对照升高约 63.25% ~ 78.77%（图 2，D）。处理间果实中蔗糖、果

糖和葡萄糖含量随干旱时间延长差异逐渐减小。 

温州蜜柑果实膨大期对照的柠檬酸含量持续下降，干旱胁迫后含量增加，干旱胁迫严重抑制果

实中柠檬酸的下降，20 d 后各处理均显著高于对照；30 d 时基质相对含水量 30%和 20%处理达到最

高（14.87 和 16.61 mg · g-1FW）；40 d 时，基质相对含水量 40%处理达到最高（12.85 mg · g-1FW），

较对照增长近 1 倍（图 2，E）。温州蜜柑果实苹果酸含量较低，持续干旱 40 d 时各处理中均显著高

于对照（14.70% ~ 33.82%），而处理之间差异不大（图 2，F）。 
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图 2  不同基质相对含水量（RWC）处理对温州蜜柑果实内在品质的影响 

Fig. 2  Effects of different substrate relative water content（RWC）treatments on internal quality of Satsuma mandarin 

 

2.3  干旱胁迫对柠檬酸调控相关转录因子基因表达的影响  

较长期干旱后柠檬酸调控相关转录因子基因表达量均显著上调，处理间差异不大。随相橘果实

发育，CitAN1 在对照果实中的表达量呈现下降趋势，而处理组维持较高水平。干旱胁迫 10 d 时处

理组 CitAN1 表达量显著低于对照，20 d 后显著高于对照（38.74% ~ 77.48%），40 d 时约为对照的 3

倍左右。处理间 CitAN1 表达量无显著差异（图 3）。 

对照果实中 CitPH3 和 CitPH4 的表达有下降趋势；干旱胁迫 30 d 时，CitPH3 响应干旱，表达

量开始显著高于对照，40 d 时 CitPH3 约为对照的 3 倍；CitPH3 和 CitPH4 在处理间无显著差异

（图 3）。 
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图 3  不同基质相对含水量（RWC）处理对 CitAN1、CitPH3 和 CitPH4 表达的影响 

Fig. 3  Effect of different substrate relative water content（RWC）treatments on CitAN1，CitPH3 and CitPH4 genes 

2.4  干旱复水（D2O）后温州蜜柑树体水分吸收和分配规律 

干旱复水后柑橘根系迅速吸收水分，但水分进入果实缓慢，不同干旱程度、不同组织部位水分

转运规律有差异（图 4）。 

对照根系 2 ~ 48 h 吸收水分较少且稳定；干旱处理复水 2 h 根系大量吸收水分，基质相对含水

量 30%的处理根系 δD 值在 8 h 达最高（为对照的 1.5 倍），之后稳定；基质相对含水量 10%的处理

4 h 时达最高（为对照的 2.1 倍），之后稳定（图 4，A）。 

对照主茎内前 4 h 吸收 D2O 较少；8 h 后稳定，略有上升；基质相对含水量 30%和 10%的处理

复水后 D2O 快速上升，24 h 达到最高，之后趋于稳定；24 h 时分别是对照的 1.7 和 2.3 倍（图 4，B）。

灌氘水 2 ~ 8 h 对照多年生枝条 δD 值略有降低，8 h 后快速上升，基质相对含水量 30%和 10%处理

均在 24 h 达最高，约为对照的 2 倍；基质相对含水量 30%的处理在 2 h 内 D2O 即运达多年生枝，而

基质相对含水量 10%的处理稍滞后（图 4，C）。复水后对照与基质相对含水量 10%的处理一年生枝

内 δD 值持续上升且二者相近；基质相对含水量 30%的处理则在 24 h 达到最高，且维持在较高水平。

基质相对含水量 10%处理下，吸收转运较慢，4 h 才检测到 D2O（图 4，D）。 

叶片中 D2O 丰度持续上升，对照和基质相对含水量 30%的处理 D2O 水平较低，8 h 内升高较快，

48 h 时各处理间差异较小（图 4，E）。 

D2O 在对照果实中吸收转运较慢，丰度较低；干旱复水 2 ~ 8 h 内，各处理的 D2O 丰度较低且

无明显差异；8 ~ 24 h，果实内 δD 值均开始迅速增加。各处理间，基质相对含水量 10%处理则持续

上升，48 h 时达到最高，约为对照的 5 倍；基质相对含水量 30%处理前 24 h 与基质相对含水量 10%
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的处理一致，之后变化不大（图 4，F）。 

 

 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图 4  不同基质相对含水量（RWC）处理温州蜜柑植株复水（D2O）后不同器官氘水丰度变化 

Fig.  4  Changes of deuterium water abundance in different organs of Satsuma mandarin treated with  

different substrate relative water content after re-watering（D2O） 

3  讨论 

果实在不同生育阶段遭受干旱胁迫后，其反应表现不一，果实细胞分裂对干旱胁迫具有很强的

忍受能力，而果实细胞的膨大受干旱胁迫的影响极大（李绍华，1993）。研究证实苹果（王元基，2017）、

核桃（牛选明，2018）、桃（Crisostol et al.，1994）等果实膨大期干旱显著抑制果实的膨大。脐橙果

实膨大期土壤相对含水量 55%时，果实横径、纵径、单果质量与对照无差异，当降到 35% ~ 45%时，

则显著下降（陈瑛 等，2017）。柑橘果实体积变小的直接原因是果实膨大期正值汁胞液泡化阶段（谢

远玉 等，2009），水分不足影响汁胞膨大。本研究中发现温州蜜柑果实膨大期在基质相对含水量

20% ~ 40%的干旱胁迫下果实体积均迅速下降，不同程度干旱胁迫间差异不显著，胁迫 40 d 后单果
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质量较对照下降约 45.17% ~ 48.67%。由上述结果及生产经验推测，夏秋季节柑橘果实膨大期土壤相

对含水量 50%以下即产生干旱胁迫，干旱持续时间对果实大小和产量影响较大，而干旱程度影响较小。 

柑橘果实膨大期干旱较其他时期更易影响果实内在品质（Pérez-Pérez et al.，2014）。克里曼丁橘

果实膨大期（6—10 月）缺水，果实葡萄糖、果糖增加而蔗糖显著降低（Navarro et al.，2009）；椪

柑在维持土壤相对含水量 40%干旱后果实果糖、葡萄糖和总糖升高，而蔗糖同样降低（张规富，2015）。

本研究中基质含水量 40%以下干旱胁迫同样显著抑制了温州蜜柑果实内蔗糖积累，而果糖和葡萄糖

含量显著高于对照，不同程度干旱处理间无显著差异，表明果实膨大期干旱持续时间对果实糖组分

积累影响较大，而干旱程度影响较小。干旱胁迫直接影响果实柠檬酸的降低，椪柑持续干旱 60 d 时，

柠檬酸含量较对照升高约 1.5 倍（Sakamoto & Okuchi，2007；林琼，2015）；潘斌等（2019）对温州

蜜柑果实膨大期进行干旱处理，成熟时总酸和柠檬酸比对照高约 30%。肖玉明等（2014）对糖酸的

浓缩效应和浓度变化进行了比较，干旱胁迫下果实体积减小，糖酸浓度显著升高，而糖单果含量却

显著降低，酸的单果含量显著上升，果实品质下降。本研究中对照果实的柠檬酸随果实发育呈递减

趋势，而处理组柠檬酸含量在干旱 20 d 后持续维持在较高水平，干旱处理间柠檬酸差异较小。对照

和处理苹果酸差异不大。因此，果实膨大期干旱主要影响柠檬酸的积累，并且干旱持续时间对酸积

累影响较大。 

液泡是柑橘果实有机酸主要积累场所，汁胞中液泡 pH 可决定柑橘果实的酸度（Mller et al.，

1996）。bHLH（CitAN1）、MYB（CitPH4）、WRKY（CitPH3）通过调控 H+-ATPase 酶活性介导柠檬

酸进入液泡进而促进液泡酸化（Francesca et al.，2006）。本研究中对照随果实正常发育柠檬酸含量

逐渐降低，果实 CitAN1、CitPH4 和 CitPH3 的表达量总体呈降低趋势，与果实柠檬酸积累减少一致；

干旱处理下 CitAN1、CitPH4 和 CitPH3 均出现不同程度的上调，且不同干旱程度下各基因表达量无

显著差异，这显然与干旱处理果实柠檬酸含量剧烈升高密切相关。因此，柑橘果实膨大期干旱后果

实柠檬酸含量显著升高，其中柠檬酸调控转录因子上调表达是主要原因，超过一定阈值的干旱程度

均可诱导柠檬酸贮藏加剧。 

水分通过蒸腾拉力和渗透压从果树根部向上运输（祁亚淑 等，2015）。史建君和郭江峰（2003）

研究了氚水在水稻生态系统中的迁移与分布，表明氚水能迅速被植物吸收，并在一定时间内氚水含

量达到最大值，以后逐渐下降。魏钦平等（2012）采用氘水示踪研究局部灌溉下苹果幼树水分运转

特性显示，1/4 根域灌溉（亏缺灌水）下根系中氘水丰度在 4 h 达最高，地上部位的主干、中心干、

1 年生枝、新梢和叶片中氘水丰度逐渐上升在 24 h 达最高。本研究在柑橘干旱胁迫后浇氘水示踪试

验结果表明，水分通过根系转运至主干、枝梢、叶片再到果实；故离根系越远的器官中丰度也越低。

柑橘根系能迅速感知干旱并吸收水分，在 4 ~ 8 h 氘水丰度达到最高；主茎和多年生茎 24 h 最高，

而 1 年生茎叶中持续积累；果实 8 ~ 24 h 水分开始运达果实并积累，24 ~ 48 h 吸水总量逐渐趋于饱

和。由此，树体吸收水分后会优先供应水分最先经过的组织，满足需求后转运至下一级器官；根据

氘水在果实积累的情况推测，夏秋连续干旱的土壤遇水后要维持 24 ~ 48 h 湿润才能缓解果实的干

旱。 

4  结论 

果实膨大期干旱持续时间是制约温州蜜柑果实品质形成的关键因子，土壤相对含水量在 20% ~ 

40%时对温州蜜柑果实品质的影响基本一致。干旱胁迫下柠檬酸调控转录因子基因 CitPH3、CitPH4
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和 CitAN1 上调表达引起的柠檬酸积累是果实酸化的主要原因。持续干旱后土壤需维持 24 ~ 48 h 充

分湿润，水分才能大量运达果实。 
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