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干旱胁迫对栓皮栎幼苗细根的生长与
生理生化指标的影响

吴摇 敏,张文辉*,周建云,马摇 闯,韩文娟
(西北农林科技大学 西部环境与生态教育部重点实验室, 杨陵摇 712100)

摘要:为了揭示栓皮栎幼苗对干旱环境的适应能力,采用盆栽实验方法,设置对照、轻度、中度和重度干旱处理,研究了栓皮栎

(Quercus variabilis Bl.)幼苗小细根(0郾 0<D臆0.5mm)和大细根(0.5<D臆2mm)的生长及生理生化指标对长期持续干旱胁迫的响

应。 结果显示:胁迫处理 120d 后,与对照相比,轻度胁迫促进细根数量、长度、表面积、体积和干物质量的增加,而中度和重度胁

迫抑制细根生长;干旱胁迫下小细根数量和长度大于大细根,而大细根表面积、体积和干物质量显著大于小细根。 干旱导致细

根相对含水率、活力下降(P <0郾 001),丙二醛(MDA)含量增加(P <0郾 001);大细根相对含水率和活力高于小细根,但小细根中

MDA 含量显著高于大细根。 与对照相比,轻度胁迫可以积累更多渗透调节物质(脯氨酸、可溶性糖和可溶性蛋白),并保持更高

的抗氧化酶活性(超氧化物歧化酶(SOD)、过氧化氢酶(CAT)、过氧化物酶(POD)和抗坏血酸过氧化物酶(APX));中度胁迫则

导致 POD 和 APX 活性的降低;而重度胁迫抑制了可溶性蛋白的积累和 CAT、POD、APX 活性的增加;与大细根相比,小细根渗

透调节物质和抗氧化酶活性显著减少。 当干旱强度超过中度胁迫时,栓皮栎幼苗细根生长和生理生化适应性降低;小细根对干

旱环境的变化更敏感,寿命更短。 实验中,即使在重度胁迫下也未发生根系严重脱水和幼苗死亡的现象,表明栓皮栎幼苗有较

强的干旱忍受能力,适合在半干旱区植被恢复重建与造林工程中应用。
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Effects of drought stress on growth, physiological and biochemical parameters in
fine roots of Quercus variabilis Bl. seedlings
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Abstract: Drought is a major limitation to plant survival and growth, which also has adverse effects on revegetation and
reforestation practice. Quercus variabilis Bl., a deciduous broad leaf tree, is an important forest species and timber resource,
and is often used in cork production, tannin extraction, and edible fungi cultivation in China. Especially in semi鄄arid
regions of Northwestern China, it plays a key role in soil remediation, erosion control, and in the economical and
ecosystemic development. In order to exposit drought adaptive mechanisms of this species seedlings, we investigated the
effects of drought stress on growth, dry mass production, physiological and biochemical responses of thin fine roots (0郾 0<D
臆0.5mm) and thick fine roots (0.5<D臆2mm) of this species seedlings. Three鄄month鄄old seedlings were implemented a
potted experiment for 120 days with control, light, moderate and severe drought treatment, respectively, in a temperature鄄
controlled greenhous. Results showed that: compared to control, the number, root length, surface area, volume, and dry
mass of fine roots increased at light drought stress, whereas these parameters decreased at moderate and severe drought
stress. The number and length of thin fine roots were higher than those of thick fine roots, while the surface area, volume,
and dry mass of thick fine roots were higher than those of thin fine roots. Drought induced a decrease in relative water
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content and vigor of fine roots, as well as a increase in malondialdehyde (MDA) content(P <0郾 001). The relative water
content and vigor of thick fine roots were higher than those of thin fine roots, but MDA content of thin fine roots was higher
than that of thick fine roots. Compared to control, both the accumulations of osmolytes ( including free proline, soluble sugar
and soluble protein), and activities of antioxidant enzymes ( including superoxide dismutase ( SOD), catalase (CAT),
peroxidase (POD) and ascorbate peroxidase (APX)) increased at light drought stress, while the activities of POD and
APX declined at moderate drought stress. The content of soluble protein and activities of CAT, POD and APX all reduced at
severe drought stress. Moreover, accumulations of osmolytes and activities of antioxidant enzymes of thin fine roots were
significant lower than those of thick fine roots under four drought stress treatments. When drought strength exceed moderate
drought stress, the reduction in root growth, dry mass, physiological and biochemical adaptability for Q. variabilis Bl.
seedlings started to occur. And thin fine roots with shorter life were more sensitive than thick fine roots. The fact that there
was no serious dehydration of roots and seedlings death even under severe drought treatment, indicates this species has
strong drought tolerance ability and has a great potential for vegetation restoration and reforestation in semiarid regions.

Key Words: drought stress; Quercus variabilis Bl.; fine roots; growth; physiology and biochemistry

摇 摇 全球气候变化与局部干旱化是干旱、半干旱地

区植被恢复和造林成败的关键因素[1]。 植物应对干

旱胁迫的生理生化响应是植物生态学热点。 其中土

壤水分状况与植物细根关系的研究更是受到人们的

重视。 植物细根(直径臆2 mm)作为根系中生理功

能最活跃的部分[2鄄3],有着巨大的吸收表面积,是植

物吸收水分和养分的主要器官[2]。 当干旱来临时,
细根最先感知,并迅速产生化学信号向上传递促使

气孔关闭,以减少水分散失[4鄄5]。 一部分研究表明干

旱抑制根系的生长,包括抑制细根的扩展,加速细根

的衰老,降低细根的寿命,最终将导致植物水分利用

效率降低,如紫花苜蓿(Medicago sativa L) [6]、挪威云

杉(Picea abies)[7]、水曲柳(Fraxinus mandshurica)[8];而
另一部分研究则表明干旱可以促进根系生长,包括

增加细根数量,表面积,会促使其积累更多的渗透调

节物质,提高酶活性,从而提高植物水分利用效率,
如橄榄(Olea europaea L.) [9鄄10]、冬青栎(Quercus ilex
L.) [11]、柔毛栎(Quercus pubescens Willd) [12]。

其实植物根系的细根可以按照不同直径,划分

成若干等级,不同等级的细根对干旱的敏感性均存

在差异[12]。 分析不同等级细根及其生理生化指标

对干旱胁迫的响应,可能对评价植物干旱的耐受性

更有意义[2,12]。 然而,细根的生长发育主要发生在

地下,目前对其认识和理解还远不能满足生产和实

践的需求。 因此,通过控制实验,研究植物不同等级

细根生长及生理生化指标对干旱胁迫的响应,对阐

明植物对干旱的适应机制和适应能力具有重要

意义。

栓皮栎(Quercus variabilis Bl.)是重要珍贵用材

树种和软木、栲胶资源树种。 分布跨越 22 个省区

(22毅—42毅N, 99毅—122毅E)是我国华北、西北、华南、
西南地区主要成林树种,也是黄土高原半干旱区,落
叶阔叶林的建群种,在当地涵养水源、保持水土和维

持生态平衡方面发挥着巨大作用[13]。 栓皮栎林受

人为破坏严重,不少地区的天然林已沦为残败次生

萌生林,矮林化现象明显,生态和经济效益降低,稳
定性受到破坏[14]。 通过营林措施,促进高品质林木

结实和实生幼苗发育是改善林分品质的根本途

径[15]。 野外实地调查发现,尽管渭北黄土高原半干

旱区的栓皮栎林结实量大, 但实生幼苗数量稀

少[13鄄14]。 前期研究发现:种子发育成幼苗是栓皮栎

生活史中最脆弱阶段,死亡率高,定居率低[16]。 干

旱可能是限制栓皮栎幼苗长发育和定居关键因素,
但是目前就栓皮栎幼苗对干旱环境适应能力及适应

机制的研究还十分缺乏[17]。 而栓皮栎实生苗是否

可以通过影响细根生长发育过程及其生理生化反应

去适应干旱生境? 此类研究还未见报道。 这可能是

从根本上阐明栓皮栎实生幼苗适应干旱机理的重要

方面。
本文用盆栽方法人工模拟土壤干旱条件,设置

对照、轻度、中度和重度 4 个水平的干旱处理,经历

120 天持续胁迫,测定不同干旱胁迫强度下当年生栓

皮栎幼苗小细根(0郾 0<D臆0.5 mm)及大细根(0.5<
D臆2 mm) [12, 18]的生长参数,大小细根的活力、渗透

调节物质和抗氧化酶活性;分析了不同直径等级的

细根生长及其生理生化指标对干旱胁迫响应过程,
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目的是阐明栓皮栎幼苗对干旱环境适应能力和机

制,为半干旱区栓皮栎造林、植被恢复工程提供理论

依据。

1摇 材料与方法

1.1摇 试验材料

2010 年 10 月初在黄土高原的延安市黄龙县东

南部的白马滩林场采用了优势树木对比法[19],在保

护较好的天然林生态系统和散生木中选取优良母

树,分别标记、采种,带回。 并选择大小相近、健康饱

满的种子(坚果)沙藏(4益)备用。 试验所用的土壤

为混和土,即采种地土壤(褐土) 颐河床细沙颐腐殖质

的土,按照体积分数 1颐2颐1 比例混合。 土壤基本理化

性质:田间最大持水量 34%,pH 值为 7.42,容重 1.03
g / cm3,土壤有机质、全氮、全磷和全钾含量分别为

46.89、1.48、0.82 g / kg 和 28.47 g / kg。 土壤经过烘干

(80益)到恒重,每盆均装入等量过筛的混合土 12.4
kg。 栽培容器选用上口径 32cm,下口径 23cm,高
28cm 的塑料花盆。 试验在陕西杨陵西北农林科技

大学苗圃温室大棚中进行(34毅16忆 56.24义 N, 108毅4忆
27.95义 E),试验期棚内昼夜温度分别为 25 和 14益,
光强为 800 滋mol·m-2·s-1,相对湿度保持在(65依
5)%。 于 2011 年 3 月开始播种育苗,每盆播沙藏后

的种子 5 粒,共 10 盆;2011 年 4 月待幼苗出现 2—3
片真叶,平均高度达 6 cm 时间苗,每盆留健壮幼苗 1
株,共 40 株;为保证幼苗健康生长,育苗期间供水量

维持在田间持水量的 80%。
1.2摇 试验设计

2011 年 5 月 18 日待幼苗生长至 5 — 6 片叶子,
株高(15.4依0.13)cm 时,开始停止浇水 10d(2011 年

5 月 28 日)左右,待各盆土壤水分通过蒸发下降至预

设的 4 个水分梯度,开始干旱胁迫试验。 试验设置 4
个水分处理为:(1)正常供水,田间持水量的 80%
(CK);(2)轻度干旱,田间持水量的 60%(LD);(3)
中度干旱,田间持水量的 40%(MD);(4)重度干旱,
田间持水量的 20%(SD);与其对应盆内土的实际含

水量分别维持在 ( 28. 2 依 1. 9)%、 ( 21. 1 依 0. 6)%、
(14.6依1.2)%和(6.8依0.7)%。 每个处理 10 盆。 采

用称重法控制土壤水分含量,隔天浇水 1 次,每次浇

水时间从 18:00 开始。 所有盆土表面覆盖 3—4cm
厚的石英砂以降低水分蒸发。

2011 年 9 月 28 日(胁迫 120d)待栓皮栎幼苗生

长速度减缓时,停止干旱胁迫,采取收获法取样。 将

每个处理的 10 株幼苗根系连同土壤从桶中取出,小
心去除根系表面的大块泥土,迅速装入塑料袋中,保
存在装有冰块的塑料桶内,带回实验室。 将根系与

地上部分分离,置于 2—4益冰水(去离子水)中小心

洗净;将每个处理的其中 7 株幼苗的根系保存于超

低温冰箱中(-80益),用于细根生理生化指标测定;
另外 3 株用于细根形态指标、干物质量和相对含水

率的测定。
1.3摇 测定指标及方法

1.3.1摇 形态、相对含水率和干物质量的测定

(1)形态指标测定摇 每个处理的幼苗洗净的完

整根系先用扫描仪 EPSON V7000(Epson company,
Japan)扫描成图片,再将图片导入专业的根系分析

软件 Win鄄RHIZO Pro 2007a ( Regent Instruments,
Canada)进行分析。 依据根系分析软件的结果,直径

(D)臆2郾 0mm 的细根被划分为 2 个等级, 0郾 0<D臆
0.5mm 小细根和 0.5<D臆2.0mm 大细根[12, 18];同时,
大小细根的数量、长度、根表面积、根体积也被分别

输出。 此外,根据 Pregitzer 等[20] 方法,位于根系分

支顶端即距根茎基部最远的根为 1 级根,它的母根

为 2 级根,依次类推到 3 级、4 级根(主根);小细根

(0郾 0<D臆0郾 5 mm)一般位于第 1—2 级根,大细根

(0.5<D臆2郾 0mm)一般位于 3 级根和 4 级根的先端

即在盆底部主根的根尖部[12]。
(2)相对含水率测定摇 先分别测定大小细根鲜

重,再将其置于 4益完全黑暗的环境中吸水 24h 后测

量饱和重,最后置于 80益烘箱中 48 h 后测得干重;
计算相对含水率(%) = [(鲜重鄄干重) / (饱和重鄄干
重)] 伊 100。

(3)干物质量的测定摇 将幼苗所有大小细根,在
80益下烘至衡重(48h),分别称得大小细根干重。
1.3.2摇 生理生化指标测定

测定各处理超低温冰箱中冷藏的幼苗的大小细

根活力,采用 TTC 染色法[21];丙二醛(MDA)含量测

定,采用硫代巴比妥酸法[21];游离脯氨酸含量测定,
采用酸性茚三酮显色法[21];可溶性糖含量测定,采
用蒽酮法[21];可溶性蛋白测定,采用考马斯亮蓝 G鄄
250 染色法[21];超氧化物歧化酶(SOD)活性测定,采
用氮蓝四唑法,以抑制氮蓝四唑光氧化还原 50%时
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的酶量为 1 个活力单位(U) [21];过氧化氢酶(CAT)
活性测定,采用紫外吸收法测定,以每分钟内引起

OD240变化 0郾 01 的酶量为 1 个活力单位(U) [21];过
氧化物酶(POD)活性测定,采用愈创木酚氧化法,以
每分钟内引起 OD470变化 0郾 01 的酶量为 1 个活力单

位(U) [21];抗坏血酸过氧化物酶(APX)测定,以每

分钟内引起 OD290变化 0郾 01 的酶量为 1 个活力单位

(U) [22]。 测量仪器使用 UV鄄1700(Shimadzu, Japan)
型分光光度计,每个指标 3 个重复取其平均值。
1.4摇 数据统计与分析

采用双因素方差分析(Two鄄way ANOVA)方法,
分析干旱胁迫处理强度、直径等级以及二者的交互

作用对栓皮栎细根的生长和生理生化特征的影响。
分别对大小细根的生长和生理生化参数采用单因素

方差分析(One鄄way ANOVA)比较不同干旱胁迫处理

强度之间的差异性,平均数之间的多重比较采用

LSD(Least significant difference)检验。 所有数据统

计使用 SPSS 16. 0 统计软件进行。 图形处理使用

Origin7.5。

2摇 结果与分析

2.1摇 干旱胁迫下栓皮栎幼苗细根形态、相对含水率

和干物质量的变化

不同干旱胁迫下栓皮栎幼苗小细根(0郾 0<D臆
0郾 5 mm)和大细根(0.5<D臆2.0mm)数量、长度、表面

积及体积的变化均是:轻度>对照>中度>重度胁迫

处理(图 1)。 分别对比各干旱组与对照组的小细根

形态参数发现:轻度干旱胁迫下只有小细根数量显

著增加了 6.51%(P<0郾 05);中度和重度胁迫均抑制

了小细根数量、长度、表面积及体积的增加,且在重

度胁迫下小细根的数量、长度、表面积及体积较对

图 1摇 不同干旱胁迫下栓皮栎幼苗细根形态、相对含水率和干物质量的变化

Fig.1摇 Changes of morpha, relative water content and dry mass in Q. variabilis Bl. seedlings of fine roots under different drought stress
(means 依 S. E., n= 3)
CK:对照,LD:轻度干旱,MD:中度干旱,SD:重度干旱; 不同大小字母分别表示大小细根在干旱分梯度之间差异显著(P<0郾 05)
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照分别显著减少了 22. 73%、 27. 86%、 35. 52% 和

50郾 00%。 而分别对比各干旱组与对照组的大细根

形态参数发现:轻度胁迫下只有大细根的长度和体

积分别显著增加了 24.85%和 26.32%(P<0郾 05);而
在中度和重度胁迫下大细根的数量、长度、表面积及

体积均比对照组减少,但减少的差异均不显著(P>

0郾 05)。 进一步对比大小细根的形态变化发现(图
1):在各干旱处理下小细根的数量和长度均大于大

细根,而大细根的表面积和体积大于小细根。 此外,
干旱处理和直径等级的交互作用对细根长度(P =
0郾 232) 与表面积 ( P = 0. 962) 均无显著的影响

(表 1)。

表 1摇 栓皮栎幼苗细根形态、相对含水率和干物质量的双因素方差分析

Table 1摇 Tow 鄄way ANOVA of morpha, relative water content and dry mass in Q. variabilis Bl.seedlings of fine roots
F

数量
Number

长度
Length

表面积
Surface area

体积
Volume

含水率
Relative water

content

干物质量
Dry mass

处理 Treatment 8.472** 14.718*** 7.638** 15.065*** 132.848*** 18.244***

直径等级 Diameter class 1489.965*** 173.650*** 28.632*** 479.182*** 87.325*** 511.086***

处理伊直径等级
Treatment 伊diameter class 7.688** 1.586ns 0郾 094ns 7.794** 9.749** 3.329*

摇 摇 ***表示极显著差异(P<0郾 001);**表示极显著差异(P<0郾 01);*表示显著差异(P<0郾 05);ns 无显著相差异(P>0郾 05)

摇 摇 干旱胁迫极显著的降低大小细根的相对含水

率:对照>轻度>中度>重度干旱胁迫处理(图 1,P<
0郾 001)。 在各干旱处理下均是大细根相对含水率高

于小细根(图 1)。 而干旱处理、直径等级及二者的

交互作用分别对细根相对含水率产生极显著影响

(表 1,P<0郾 001,P<0郾 01)。
轻度胁迫下大小细根干物质量分别较对照增加

了 13.08%和 10.66%,而中度和重度胁迫均限制大小

细根干物质量的增加,且重度胁迫抑制作用更明显

(图 1)。 此外,干旱处理、直径等级均对细根干物质

量产生极显著影响(P<0郾 001);二者的交互作用也

对其产生显著影响(表 1,P<0郾 05)。
2.2摇 干旱胁迫下栓皮栎幼苗细根丙二醛(MDA)含

量的变化

本试验中用 MDA 含量来衡量细根脂质过氧化

程度(图 2)。 干旱胁迫引起大小细根 MDA 含量极

显著增加(P<0郾 001)。 与对照相比,轻度、中度、重
度处理的小细根MDA的含量分别增加了60.34%、

图 2摇 不同干旱胁迫下栓皮栎幼苗细根丙二醛含量和活力变化

Fig.2摇 Changes of MDA and vigor in Q. variabilis Bl. seedlings of fine roots under different drought stress (means依S. E., n= 3)
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71.41%和 77.44%;轻度、中度、重度处理的大细根

MDA 的含量分别增加了 59.85%、68.80%和 76.47%。
虽然不同直径等级的细根对 MDA 含量影响并不显

著(表 2,P= 0.222),但各处理下均是小细根中 MDA
含量高于大细根(图 2)。 此外,干旱处理与直径等

级的交互作用对 MDA 含量的影响也不显著(表 2,
P= 0.958)。
2.3摇 干旱胁迫下栓皮栎幼苗细根活力的变化

大小细根活力均随干旱强度的增加而极显著下

降(图 2,P<0郾 001)。 与对照相比,轻度、中度、重度

处理的小细根活力分别降低了 27. 48%、59. 74%和

65.01%;而轻度、中度、重度处理的大细根活力较对

照分别降低了 18.63%、50.99%和 60.86%。 对比各

干旱处理下的大小细根活力,均是大细根活力显著

高于小细根活力(表 2,图 2),而干旱处理及直径等

级的交互作用对细根活力产生极显著的影响(表 2,
P<0郾 001)。
2.4摇 干旱胁迫下栓皮栎幼苗细根渗透调节物质的

变化

干旱胁迫引起大小细根游离脯氨酸含量极显著

增加(图 3,P<0郾 001)。 与对照相比,轻度、中度和重

度处理的小细根游离脯氨酸含量分别增加了

33郾 11%、15.83%和 9.01%;大细根游离脯氨酸含量

分别增加了 33.32%、22.31%和 12.43%。 各干旱处

理下均是大细根游离脯氨酸含量显著高于小细根

(表 2,图 3)。 但干旱处理与直径等级的交互作用对

其影响并不显著(表 2,P= 0.870)。
干旱胁迫也引起大小细根中可溶性糖含量极显

著增加(图 3,P<0郾 01):中度>轻度>重度>对照处

理。 各干旱处理下均是大细根中可溶性糖含量高于

小细根(图 3)。 但不同直径等级的细根对可溶性糖

含量的影响并不显著(表 2,P = 0郾 078),干旱处理与

细根直径等级的交互作用也对其影响并不显著(表
2,P= 0.910)。

干旱胁迫下大小细根中可溶性蛋白含量的变化

均是:轻度>中度>对照>重度干旱胁迫处理,但重度

干旱与对照之间无显著差异(图 3)。 各干旱处理下

均是大细根中可溶性蛋白含量高于小细根(图 3)。
而干旱处理、直径等级及其二者的交互作用均对细

根中可溶性蛋白含量产生极显著的影响(表 2,P<
0郾 001,P<0郾 01)。

图 3摇 不同干旱胁迫下栓皮栎幼苗细根游离脯氨酸、可溶性糖和可溶性蛋白含量的变化

Fig.3摇 Changes of free proline, soluble sugar and soluble protein contents in Q. variabilis Bl. seedlings of fine roots under drought stress
(means依S. E., n= 3)

8224 摇 生摇 态摇 学摇 报摇 摇 摇 34 卷摇



http: / / www.ecologica.cn

2.5摇 干旱胁迫下栓皮栎细根抗氧化酶活性的变化

SOD、CAT、 POD 和 APX 为植物体内重要的抗

氧化酶。 干旱胁迫引起大小细根 SOD 活性显著增加

(图 4,P<0郾 05),与对照相比,轻度、中度和重度处理

的小细根 SOD 活性分别增加了 29.45%、26.79%和

12.381%,而大细根 SOD 活性分别增加了 35.96%、
29.25%和 17.59%。 干旱胁迫引起栓皮栎幼苗大小

细根的 CAT 活性显著变化(图 4,P<0郾 01),与对照

相比,重度处理导致大小细根 CAT 活性分别降低了

15.85%和 26.75%,而轻度和中度干旱胁迫均引起大

小细根 CAT 活性增加,且轻度胁迫下其活性增加更

快。 大小细根 POD 和 APX 活性的变化:轻度>对照

>中度>重度干旱胁迫处理(图 4)。 各处理下均是大

细根中抗氧化酶活性高于小细根(图 4)。

图 4摇 不同干旱胁迫下栓皮栎幼苗细根抗氧化酶活性的变化

Fig.4摇 Changes of antioxidant enzymes activities in Q. variabilis Bl. seedlings of fine roots under drought stress (means依S. E., n= 3)

表 2摇 栓皮栎幼苗细根活力、丙二醛、渗透调节物质及抗氧化酶的双因素方差分析

Table 2摇 Tow鄄way ANOVA of vigor, MDA, osmolytes, and antioxidant enzymes in Q. variabilis Bl.seedlings of fine roots
F鄄value

细根活力
Vigor of
fine roots

丙二醛
MDA

脯氨酸
Proline

可溶性糖
Soluble
sugars

可溶性蛋白
Soluble
protein

超氧化物
歧化酶
SOD

过氧化氢酶
CAT

过氧化物酶
POD

抗坏血酸
过氧化酶

APX

处理 Treatment 81733.081*** 60.519*** 19.066*** 10.308** 293.673*** 36.774*** 15.097*** 30.755*** 43.518***

直径等级 Diameter class 16440郾 084*** 1.582ns 11.328** 3.540ns 42.028*** 14.875** 0.603ns 8.678** 2.375ns

处理伊直径等级
Treatment 伊 diameter class 1250.886*** 0.101ns 0.236ns 0.178ns 6.590** 1.042* 0.106ns 2.421ns 0.650ns

摇 摇 ns 无显著相差异(P>0郾 05)

摇 摇 处理、直径等级均对细根 SOD 活性产生极显著 影响(P<0郾 001,P<0郾 01),且二者之间也具有明显的
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交互作用(表 2,P<0郾 05)。 处理也均对细根 CAT 和

APX 活性产生极显著影响(P<0郾 001),而直径等级

以及处理和直径等级的交互作用则均未对 CAT 和

APX 活性产生显著影响(表 2)。 处理、直径等级均

对 POD 活性产生极显著影响(P<0郾 001,P<0郾 01),
但二者之间并没有明显的交互作用 (表 2, P =
0郾 104)。

3摇 讨论与结论

植物根系形态变化是生理生化变化的外在表

象,而形态发生变化也必然会引起内在生理生化指

标的变化,二者的变化是相辅相成共同作用抵抗逆

境[23]。 本研究发现:长期持续干旱胁迫除了使栓皮

栎幼苗细根形态发生变化,其生理生化反应也了发

生变化,具体表现在根细胞发生脂质过氧化、细根活

力、渗透调节物质的积累以及抗氧化酶活性的变化,
但其变化趋势并不总是一致的,且这些指标变化在

不同直径等级细根间也存在差异。
大量研究表明:随着土壤水分含量的减少,植物

生长中心必然向根系转移,使根系增长,并增加根表

面积及其在土壤中所占的体积[5, 24]。 而细根的数

量、长度、表面积、体积可作为综合衡量根系质量的

一个标准,这些指标的增加或下降,可用于反映苗木

根系在干旱条件下吸水能力的增强或减弱[25]。 本

研究发现:干旱胁迫下的栓皮栎幼苗大小细根生长

并非都表现为单一的被促进或抑制,而是与胁迫程

度有关;轻度干旱对大小细根的数量、长度、表面积

以及体积的增加具有促进作用,而中度和重度干旱

则抑制了大小细根的生长。 这一结论暗示:与其它

胁迫梯度相比,轻度干旱可以促进栓皮栎根系的分

枝,使得单位体积上细根数量增多、表面积增大对增

加根系吸收能力极为有利,这也是栓皮栎降低水分

消耗、避免和忍耐水分亏缺的适应策略。 Cortina[26]

也发现:乳香黄连木(Pistacia lentiscus L.)在受到适

度的干旱胁迫时,会迅速扩展细根的长度及表面积,
通过细根形态的塑造使其避免干旱环境的危害。

本研究观察到大小细根干物质量的积累均受干

旱胁迫程度的影响,轻度干旱胁迫下细根的干物质

量均比对照组提高,中度干旱下细根干物质量开始

发生下降,而重度干旱则导致其干物质量更显著的

降低。 可能是中度和重度干旱降低了栓皮栎幼苗光

合碳固定的能力,碳向根系分配减少,最终导致细根

干物质积累量的降低。 Ogbonnaya 等[27] 研究结果也

证实:植物根的生长依赖于地上部分碳水化合物供

应,在干旱环境下,由于光合产物积累下降而导致向

根部供应的碳水化合物短缺,从而限制了根的干物

质的累积。
植物在遭受干旱胁迫时,细胞膜发生过氧化作

用而受到损伤,MDA 是脂质过氧化作用的产物之

一,是检测膜损伤程度的公认指标[28]。 根系活力直

接影响植物对矿质营养和水分的吸收利用,从而对

植物的生长发育起决定性作用[8]。 本研究中,随干

旱胁迫程度的加深,大小细根中 MDA 含量显著升

高,同时大小细根活力呈显著下降,说明干旱使栓皮

栎幼苗发生脂质过氧化,质膜遭到不同程度的损害,
并导致其活力下,对细根吸水能力产生不同程度的

负面影响。 特别是重度胁迫下 MDA 含量增加最快,
而活力下降最快,导致细根生长发育迅速减慢,如细

根的数量、长度、干物质量等减少,表明重度胁迫严

重影响了细根对矿质营养和水分的吸收能力,并导

致植物代谢紊乱,其修复能力下降,如保护酶活性、
可溶性蛋白含量下降,最终将导致细根发生衰老甚

至死亡[8]。
干旱环境下植物也会通过主动积累渗透调节物

质,如游离脯氨酸、可溶性糖和可溶性蛋白的大量积

累,来提高细胞液浓度,从而维持细胞膨压,防止原

生质过度脱水,为正常生命活动创造条件[29鄄30]。 而

且抗旱性越强,游离脯氨酸、可溶性糖和可溶性蛋白

含量越高[31],但在重度胁迫下游离脯氨酸、可溶性

糖和可溶性蛋白含量可能下降[8, 32]。 本研究显示:
干旱胁迫下栓皮栎幼苗大小细根的游离脯氨酸和可

溶性糖累积量总是高于对照组,表明干旱胁迫下栓

皮栎幼苗的细根可以通过积累游离脯氨酸和可溶性

糖来提高根系的吸水能力,增加细胞的渗透调节能

力,从而在叶水势大幅度下降的同时降低渗透

势[17],维持幼苗正常生长所需的膨压,这是栓皮栎

幼苗在干旱环境下的一种保护性反应。 除渗透调节

作用外,游离脯氨酸还具有防止蛋白质结构受到破

坏以及稳定酶结构与活性的功能[31]。 当栓皮栎幼

苗细根受到轻度干旱胁迫时,积累了更多的游离脯

氨酸,在很大程度上也保证了它们具有较高的抗氧

化保护酶活性 ( SOD、 CAT、 POD 和 APX)。 Liu
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等[33]对我国西南部喀斯特地貌生境下的两种灌木

和 4 种乔木的干旱研究也发现游离脯氨酸含量和

SOD、CAT、 POD 活性均存在显著正相关性,说明干

旱胁迫下植物体内脯氨酸的积累有助于活化抗氧化

酶系统。 另外,本研究也显示:在重度干旱胁迫下,
栓皮栎幼苗大小细根的可溶性蛋白含量减少。 一方

面可能是由于蛋白酶的活性升高,使其水解加快,降
解后的蛋白形成了脯氨酸等其他具有调节功能的氨

基酸;另一方面可能由于细胞体内积累大量活性氧,
从而损伤了 DNA 的复制过程,使细胞蛋白质和核酸

的合成能力减弱[34]。 而卫星等[8] 也认为细根内蛋

白质合成能力减弱可能是造成干旱胁迫下蛋白质含

量下降,细根活力减弱,发生衰老死亡的又一重要

因素。
干旱胁迫下,植物体内产生过量的活性氧,引起

膜脂质过氧化,导致膜系统受到破坏[34]。 植株体内

存在抗氧化防御体系,其中 SOD、CAT、 POD 和 APX
是重要的抗氧化酶,可以清除植物体内产生的活性

氧,而整个抗氧化系统的防御能力变化取决于这几

种酶彼此协调共同作用的结果[35鄄36]。 本研究表明:
在干旱胁迫下,栓皮栎幼苗细根 SOD 活性升高,表明

SOD 对干旱胁迫反应更敏感,对 O-
2 的歧化能力增

强。 O-
2 是细胞衰老过程中最先大量产生的活性氧

分子,是引发细胞氧化还原状况改变的信号[35]。
SOD 控制着抗氧化酶系统中水-水循环的开始,在清

除活性氧中起着关键的作用,它可以将 O-
2 转化为

H2O2,但所转化的 H2O2需通过 CAT、POD、APX 等其

他抗氧化酶清除[37]。 本研究也显示:在轻度胁迫

下,细根 CAT、POD 和 APX 活性均保持增加;中度胁

迫下 POD 和 APX 的活性开始出现下降;而在重度干

旱胁迫下,CAT、POD 和 APX 的活性均出现不同程

度的下降,表明随着干旱胁迫程度的加强,细胞抗氧

化能力逐渐减弱,膜脂质氧化伤害程度增加,细根的

活力下降,导致其生长发育缓慢,对干旱的适应能力

也明显下降[38]。
不同直径细根受土壤环境要素的响应程度存在

差异,其差异性直接影响根系的固着和吸收功

能[23]。 研究栓皮栎小细根(0郾 0<D臆0.5 mm)和大

细根(0.5<D臆2.0mm)对干旱胁迫响应的分析表明:
在各干旱胁迫环境下大细根总是保持较高的干物质

量、相对较大的表面积和体积,导致大细根吸水能力

和水分利用效率增强,从而使大细根保持了较高的

相对含水率,增加抗氧化酶的活性,降低脂质过氧化

程度[39]。 与大细根相比,小细根总是保持着更低的

渗透调节能力和抗氧化酶活性,且小细根的丙二醛

含量更高,活力更低,表明小细根对干旱环境的变化

更敏感。 本研究还发现:栓皮栎幼苗的小细根一般

位于 1 级、2 级根,是大细根的子根,是根分支系统中

产生较晚的根系,一方面其具有数量大,长度增加快

的优点来帮助根系在土壤中占据更多的空间位置,
增强根系对周围水分的吸收能力;另一方面其具有

发达的皮层薄壁组织,也具有更高的 N 浓度,呼吸代

谢旺盛,吸收及消耗土壤中更多的养分和水分,寿命

比高级根短,对土壤环境变化反应也更敏感[20]。
Hishi[40]也证实随着胁迫时间的延长,1 级根各酶活

性下降幅度也均大于 2 级根,说明 1 级根抗氧化酶

系活性较 2 级根减少更明显,发生膜质过氧化的可

能性也更高。
综合分析表明,干旱胁迫强度对当年生栓皮栎

幼苗大小细根的生长、干物质量的累积和生理生化

反应均产生了显著的影响,且对小细根的影响更显

著。 轻度胁迫(土壤含水率(21.1 依 0.6)%)总是促

进大小细根的生长发育,提高了根系渗透调节和抗

氧化能力;尽管在中度胁迫(土壤含水率(14.6 依 1.
2)%)下细根可以保证较高的渗透调节作用,但其部

分抗氧化酶系活性(如 POD、APX)已经开始发生下

降,最终也导致其生长、干物质量累积开始发生下

降;而重度胁迫(土壤含水率(6.8依0.7)%)严重抑制

了细根的生长、干物质量、可溶性蛋白含量及 CAT、
POD 和 APX 的活性,导致其细根中 MDA 含量增加

最快,活力下降最快。 然而,在重度胁迫结束时,幼
苗并未死亡,且大小细根可以通过积累游离脯氨酸

和可溶性糖调节根细胞的吸水能力,使大小细根相

对含水率分别不低于 79%和 67%。 这说明栓皮栎当

年生幼苗具有较强的干旱适应能力,适合应用在黄

土高原等半干旱区退化生态系统植被恢复重建与造

林工程中。 因此,自然生境下栓皮栎幼苗数量少,天
然更新缺乏不能简单的归因于干旱胁迫限制幼苗存

活。 应该充分考虑自然生境下生物与非生物环境的

共同作用,如栓皮栎种子淀粉含量高受虫害、动物取

食的影响较为严重,影响了土壤种子库的有效种子

的输入;并且干旱是否会对栓皮栎种子萌发造成影
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响,进而影响幼苗更新,都还需要进一步在自然条件

下展开系统的研究。
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