
htt
p:/

/w
ww.ec

olo
gic

a.c
n

第 ３７ 卷第 ２４ 期

２０１７ 年 １２ 月

生 态 学 报

ＡＣＴＡ ＥＣＯＬＯＧＩＣＡ ＳＩＮＩＣＡ
Ｖｏｌ．３７，Ｎｏ．２４
Ｄｅｃ．，２０１７

ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

基金项目：山东省农业科学院青年科研基金项目（２０１５ＹＱＮ１８）；山东省农业科学院农业科技创新工程（ＣＸＧＣ２０１６Ｂ０５）

收稿日期：２０１６⁃１１⁃１１； 　 　 网络出版日期：２０１７⁃０８⁃１５

∗通讯作者 Ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ａｕｔｈｏｒ．Ｅ⁃ｍａｉｌ： ｊｉａｌｉｎｇ＿３００＠ １６３．ｃｏｍ

ＤＯＩ： １０．５８４６ ／ ｓｔｘｂ２０１６１１１１２２９６

秦斐斐，慈敦伟．花生幼苗对重复干旱胁迫的生理响应．生态学报，２０１７，３７（２４）：８４８６⁃８４９８．
Ｑｉｎ Ｆ Ｆ， Ｃｉ Ｄ Ｗ．Ｐｒｅｖｉｏｕｓ ｄｒｏｕｇｈｔ ａｌｔｅｒｓ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｔｏ ｓｕｂｓｅｑｕｅｎｔ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｉｎ ｐｅａｎｕｔ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ．Ａｃｔａ Ｅｃｏｌｏｇｉｃａ Ｓｉｎｉｃａ，２０１７，３７（２４）：
８４８６⁃８４９８．

花生幼苗对重复干旱胁迫的生理响应

秦斐斐∗，慈敦伟
山东省花生研究所，青岛　 ２６６１００

摘要：防雨棚内设盆栽试验，设置对照（Ｃｏｎｔｒｏｌ，７５％田间持水量）、干旱胁迫（Ｄ，３５％）、重复干旱胁迫（ＤＤ，３５％）３ 个处理，探讨

花生幼苗对预干旱胁迫的适应和记忆响应，分析预干旱对缓解重复干旱胁迫危害的生理作用。 结果表明，与干旱胁迫处理相

比，重复干旱胁迫提高了叶片的相对含水量，减少脯氨酸的积累，降低 ＭＤＡ 和Ｏ·－
２ 含量；抗氧化酶 ＳＯＤ、ＣＡＴ 活性降低，其中

ＰＯＤ 活性降低最为明显，并在复水后恢复到与对照相同水平或低于对照。 与正常水分的对照相比，干旱胁迫显著降低叶片光

合速率（ＰＮ）、最大光合势能（ＰＣ）、最大光量子产量（ＹＱ），但重复干旱处理在重复干旱胁迫时期和复水后 ＰＮ、ＰＣ和 ＹＱ均高于干

旱处理。 预干旱胁迫导致光合和气孔导度滞后面积、滞后率（ＨＰ 和 Ｈｇ）增加，经过预干旱胁迫后，重复干旱显著降低光合和气

孔导度滞后面积和滞后率。 预干旱胁迫提高植株在重复干旱胁迫下叶片含水量，减轻重复干旱对植株造成的生理伤害，在光合

作用上提高对重复干旱的抵御能力，并在复水后快速恢复到正常水分条件下植株生长水平，减少干旱对植株的不利影响。 因

此，预干旱胁迫促使花生幼苗具备适应或可记忆初始胁迫的能力，重复干旱胁迫时表现更为迅速和强烈的生理防御和快速的生

理恢复机制。
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植物不能像动物一样可以很快地逃避恶劣环境如强光、高温、寒冷、干旱、盐碱、病害等，环境胁迫严重影

响植物的生长发育，造成作物的严重减产。 自然界各种环境变化对植物的影响是多变、逐渐积累、重复或交替

发生的，植物在其生命周期中往往会遭受多次不同程度的环境胁迫。 通常情况下，单一的环境胁迫会给植物

造成严重的伤害，如细胞脱水、膜系统破坏、酶活性受影响、细胞代谢紊乱，植株生长受到抑制，进而影响产量。
植物在长期的进化中具备了自身调节机制如胁迫感应、信号传导、基因调节、生理改变，以适应或记忆过去的

胁迫遭遇，并快速地对环境变化做出反应来抵抗未来的环境胁迫。 因此，研究植物适应重复多变的环境变化

的机制对作物生产具有重要的指导意义。 最近几年国内外研究提出“胁迫记忆”机制解释植物对多变、积累、
重复或交替发生的环境胁迫的自身调节和适应［１⁃６］。 植物神经生物学认为，植物具有“胁迫记忆智能”，能够

分辨积极和消极的“经历”并“记忆”这种经历，对再次面临的环境变化或胁迫增强抗性［７］，这种对胁迫“记
忆”的过程，称为 ｐｒｉｍｉｎｇ、ｈａｒｄｅｎｉｎｇ、ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｉｎｇ、ａｃｃｌｉｍａｔｉｏｎ 等［６，８］。 例如，烟草植物经茉莉酮酸甲酯预处理后

表现“免疫记忆”，积累尼古丁以应对再次茉莉酮酸甲酯处理［９］。 非致死高温的梯度预处理增加致死高温下

拟南芥的存活率［１０］，胁迫浓度的 ＡＢＡ 重复预处理促使光诱导的气孔开放［１１］，强光预处理增强氧化胁迫和强

光胁迫的耐性［１２⁃１３］，高渗刺激或氧化预胁迫改变渗透胁迫下 Ｃａ２＋信号并伴随长期的体细胞记忆和表观基因

组的改变［１４⁃１５］。 脱水预处理增加拟南芥［２，３］、玉米［１６］叶片保水能力，ＳＡ ／ ＢＡＢＡ 预处理增强玉米、黄瓜、水稻幼

苗的耐寒性［１７］，播种前种子盐水浸泡处理的小麦、西红柿植株表现明显的耐盐性［１８⁃１９］。 小麦开花前单次或两

次干旱预刺激减轻后期干旱胁迫带来的危害从而增加小麦的灌浆［２０］。 大量研究表明，植物可以识别并记忆

初始胁迫，再次暴露于生物或非生物胁迫时表现更为迅速和强烈的生理防御以增加其生存的机会。 对于生长

在干旱和半干旱地区的作物，干旱频发严重影响着作物经济产量和品质。 花生是重要的油料和经济作物，属
于抗旱耐瘠的作物，然而每年约有 ２０％的减产由于干旱造成，在栽培的不同年份也容易多次在苗期、开花期

等遭遇干旱胁迫。 大部分关于花生干旱或缺水的研究主要集中在单一的干旱条件下，而实际生产中干旱或缺

水环境是重复发生的，前一次的干旱胁迫可能是对后一次干旱或其他胁迫的驯化。 花生苗期干旱锻炼可以提

高产量已经得到实践的证实［２１］，然而其具体机制并不清楚。 本研究集中在花生苗期对其进行预干旱⁃重复干

旱胁迫，研究预干旱胁迫对花生幼苗在后一次干旱胁迫下生理响应的变化和对初始干旱的适应机制，揭示其

干旱胁迫“记忆”的生理机制，期望为指导花生的实际生产提供一定的理论依据。

１　 试验材料与设计

供试花生品种为“花育 ２０”。 于 ２０１５—２０１６ 年在山东省花生研究所防雨棚内进行盆栽试验，采用直径 ２３
ｃｍ、高 １８ ｃｍ 的花盆，每盆装土 ３ ｋｇ，土壤为砂壤土。 选取生物量一致的花生种子（平均 ０．６８ ｇ ／粒）播种，４
穴 ／盆，出苗后间苗保留 ３ 株长势相近的幼苗。 播种时间分别为 ６ 月 １２ 日（２０１５ 年）和 ６ 月 １３ 日（２０１６ 年）。

本试验共设 ３ 个处理：１）对照（Ｃｏｎｔｒｏｌ），正常浇水；２）无预干旱胁迫的幼苗进行干旱胁迫（Ｄ）；３）预干旱

胁迫的幼苗进行重复干旱胁迫（ＤＤ）。 试验为单因素随机分组设计，每组 ３ 个处理，每个处理 ９ 盆，重复 ３ 组，
共 ８１ 盆。 设置土壤含水量控制在田间持水量的 ７５％为对照，花生出苗后 １ 周开始预干旱胁迫，控制土壤含水

量为田间持水量的 ３５％，预干旱胁迫时间为 ５ ｄ，胁迫结束后复水。 对预干旱胁迫复水 ６ｄ 后的幼苗进行 ５ ｄ
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重复干旱胁迫，控制土壤含水量为田间持水量的 ３５％，同时对未经预干旱胁迫的幼苗进行 ５ ｄ 干旱胁迫，胁迫

结束后复水恢复正常生长。 根据干旱处理时间，试验划分为 ３ 个时期，ｓｔａｇｅ Ｉ 预干旱胁迫时期，ｓｔａｇｅ ＩＩ 重复干

旱胁迫时期，ｓｔａｇｅ ＩＩＩ 重复干旱后复水时期。 试验处理见表 １。 采用称重法控制各处理不同时期土壤含水量。

表 １　 试验处理

Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

土壤含水量（田间持水量） ／ ％
Ｓｏｉｌ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ （Ｆｉｅｌｄ ｗａｔｅｒ ｃａｐａｃｉｔｙ）

Ｓｔａｇｅ Ｉ
预干旱 ５ｄ

Ｐｒｅ⁃ｄｒｏｕｇｈｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ
５ ｄａｙｓ

复水 ６ｄ
Ｒｅ⁃ｗａｔｅｒｉｎｇ ６ ｄａｙｓ

Ｓｔａｇｅ ＩＩ
重复干旱 ５ｄ

Ｒｅｃｕｒｒｅｎｔ ｄｒｏｕｇｈｔ
ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ５ ｄａｙｓ

Ｓｔａｇｅ ＩＩＩ
复水

Ｒｅ⁃ｗａｔｅｒｉｎｇ

对照 Ｃｏｎｔｒｏｌ ７５ ７５ ７５ ７５

干旱 Ｄ ７５ ７５ ３５ ７５
重复干旱 ＤＤ ３５ ７５ ３５ ７５

２　 测定项目与方法

２．１　 叶片相对含水量测定

分别在 Ｓｔａｇｅ Ｉ 和 Ｓｔａｇｅ ＩＩ 胁迫处理第 ５ 天取混合叶片测定叶片相对含水量，每个处理样本重复数（ｎ）为
６，叶片相对含水量（ＬＲＷＣ）计算公式如下：ＬＲＷＣ （％）＝ （鲜重－干重）×１００ ／ （吸水饱和后鲜重－干重）。
２．２　 光合曲线和光合滞后的测定

分别在 Ｓｔａｇｅ Ｉ 和 Ｓｔａｇｅ ＩＩ 胁迫第 ５ 天，Ｓｔａｇｅ ＩＩＩ 复水后 １ 天测定光合。 参考 Ｘｕ 等［２２］的方法，采用 ＣＩＲＡＳ⁃
３ 便携式光合作用测定系统（ＰＰ Ｓｙｓｔｅｍ， Ｕ．Ｓ．Ａ．）对主茎倒 １ 叶分别在 ０，２００，５００，８００，１２００，１６００，２０００ μｍｏｌ
ｍ－２ ｓ－１光强下测定光合速率。 对 ３ 次测定光合速率数据平均值做光强⁃光合速率曲线，曲线公式为 ＰＮ ＝ＰＣ（１－
ｅ－ ＫＩ）－ＲＤ，其中 ＰＮ净光合速率，ＰＣ最大光合势能，ＲＤ暗呼吸速率，Ｋ 半时间常数，Ｉ 光照强度，ＹＱ最大光量子产

量（ＹＱ ＝ＫＰＣ）。
光合滞后方法参考秦等［２３］方法，测定光强从 ０，２００，５００，８００，１２００，１６００ 增加到 ２０００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１下光合

速率，获得光强⁃光合速率曲线 ｆ（ ＩＨ），然后测定光强从 ２０００，１６００，８００，５００，２００ 降低到 ０ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１下光合

速率，获得光强⁃光合速率曲线 ｆ（ ＩＬ），计算两条光合曲线所夹面积的定积分，即为光合滞后（ＨＰ）。 计算公式

为 ＨＰ ＝ １－ ∫ｂ
ａ
ｆ（ ＩＬ） ／ ∫ｂ

ａ
ｆ（ ＩＨ） ，其中，ＩＬ和 ＩＨ为光照强度，ａ 和 ｂ 分别为 ０ 到 ２０００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１和 ２０００ 到 ０ μｍｏｌ

ｍ－２ ｓ－１的光照强度。
２．３　 气孔导度和气孔导度滞后的测定

测定光合速率的同时测定气孔导度，气孔导度⁃光强曲线公式 ｇＳ ＝ ｇＣ（１－ｅ
－ αＩ）－ｇＯ，其中 ｇＳ气孔导度，ｇＣ最

大气孔导度，ｇＯ ０ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１光强时气孔导度，α 气孔开度相关常数，Ｉ 光照强度。 气孔导度滞后计算方法

同 ＨＰ。
２．４　 脯氨酸测定

参照 Ｂａｔｅｓ 等［２４］ 和 Ｍａｒｉｎ 等［２５］ 的酸性茚酸酮测定，稍作修改。 ０．３ｇ 混合叶片经 ５ ｍＬ ３％磺基水杨酸

１００℃水浴 １０ ｍｉｎ 作为脯氨酸提取液，脯氨酸提取液∶冰醋酸∶２．５％酸性茚酸酮（１∶１∶１）混合液 １００℃水浴 ３０
ｍｉｎ 后冰浴终止反应，加入 ４ ｍＬ 甲苯提取，５２０ ｎｍ 测定吸光值。
２．５　 超氧阴离子（Ｏ·－

２）和 ＭＤＡ 测定

超氧阴离子参考采用 Ｂｉｓｓｅｎｂａｅｖ 等［２６］羟胺氧化法。 ＭＤＡ 采用硫代巴比妥酸法［２７］。
２．６　 抗氧化酶活性测定

抗氧化酶活性液提取参考 Ｂｒａｄｆｏｒｄ 方法［２８］，ＳＯＤ 参考 Ｂｅｙｅｒ 和 Ｆｒｉｄｏｖｉｃｈ［２９］ 和 Ｃｈａｋｒａｂａｒｔｙ 等［３０］ ＮＢＴ 法，
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１３５ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１光强下照光 ５ ｍｉｎ。 ＣＡＴ 测定参考 Ｂｅｅｒｓ 和 Ｓｉｚｅｒ［３１］ 方法，ＰＯＤ 参考 Ｋｈａｌｉｌ 等［３２］ 愈创木酚氧

化法。
Ｏ·－

２、ＭＤＡ 和抗氧化酶测定样品为混合叶片，每个处理采取 ３ 株花生幼苗，摘取心叶下完全展开的叶片，
分别混合后取样，样品测定量为 ０．４ ｇ，取样时间分别在 Ｓｔａｇｅ Ｉ 和 Ｓｔａｇｅ ＩＩ 胁迫第 ５ 天，Ｓｔａｇｅ ＩＩＩ 复水后第 １ 天。
吸光值均采用 Ｕｌｔｒｏｓｐｅｃ ２１００ ｐｒｏ 紫外 ／可见分光光度计（Ａｍｅｒｓｈａｍ Ｂｉｏｓｃｉｅｎｃｅｓ）测定。
２．７　 数据处理

用 Ｏｒｉｇｉｎ ７．５ 软件进行数据整理和作图，用 ＳＡＳ ８．０ 数据分析软件进行统计分析，采用 ＬＳＤ 法进行差异显

著性检验。

３　 结果

３．１　 重复干旱提高叶片相对含水量

预干旱胁迫影响幼苗的生长发育，表现明显的干旱特征，地上部矮小，叶片萎焉，叶片相对含水量降低到

６７．３０％（图 １）。 对花生幼苗进行重复干旱胁迫，发现干旱胁迫（Ｄ）处理幼苗叶片萎焉的程度比重复干旱胁迫

（ＤＤ）处理高，但 ＤＤ处理植株比 Ｄ 处理更矮小，ＤＤ处理叶片相对含水量（６４．８２％）显著高于 Ｄ 处理（５３．３４％）
（图 １）。 因此，预干旱胁迫显著提高了重复干旱胁迫下花生幼苗叶片的相对含水量。

图 １　 叶片相对含水量

Ｆｉｇ．１　 Ｌｅａｆ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ

左，预干旱胁迫 ５ 天；右，重复干旱 ５ 天；小写字母表示处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）； 大写字母表示处理间差异极显著（Ｐ＜０．０１）

３．２　 重复干旱减少脯氨酸的积累

花生幼苗在 Ｓｔａｇｅ Ｉ 时期经预干旱胁迫后，叶片迅速大量积累脯氨酸（４７１．７１ μｇ ／ ｇ 鲜重）以防御干旱胁迫

（图 ２）。 Ｓｔａｇｅ ＩＩ 重复干旱胁迫时期，Ｄ 处理花生幼苗叶片中脯氨酸含量超过 ３５００ μｇ ／ ｇ 鲜重，约为对照的 ４５
倍。 ＤＤ处理叶片中积累的脯氨酸含量（１３１２．６８ μｇ ／ ｇ 鲜重）仅为 Ｄ 处理的 １ ／ ３，呈极显著差异。 Ｓｔａｇｅ ＩＩＩ 复水

后各处理幼苗叶片中脯氨酸含量急剧减少，但 ＤＤ处理叶片中脯氨酸含量降低到 １５０．４２ μｇ ／ ｇ 鲜重，仍低于 Ｄ
处理（４２２．７５ μｇ ／ ｇ 鲜重），对照在 ３ 个时期脯氨酸水平无明显差异。
３．３　 重复干旱降低 ＭＤＡ 和Ｏ·－

２含量

干旱胁迫可以引起植物体内活性氧自由基积累，进而导致细胞膜脂过氧化，产生过量 ＭＤＡ，造成细胞膜

系统受到破坏。 本试验，Ｓｔａｇｅ Ｉ 预干旱胁迫增加花生幼苗叶片 ＭＤＡ 的积累，比对照高 ４０．５６％（图 ３）。 Ｓｔａｇｅ
ＩＩ 重复干旱胁迫时期，Ｄ 处理叶片中积累的 ＭＤＡ 含量是对照的 １０７．９４％，而 ＤＤ处理叶片中积累的 ＭＤＡ 水平

仅是 Ｄ 处理的 ３８．１９％，甚至比对照叶片中 ＭＤＡ 含量低 ２５．９１％，但未达到极显著差异。 Ｓｔａｇｅ ＩＩＩ 复水后，Ｄ 和
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图 ２　 花生幼苗叶片脯氨酸含量

Ｆｉｇ．２　 Ｐｒｏｌｉｎｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ｐｅａｎｕｔ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ

大写字母表示处理间差异极显著（Ｐ＜０．０１）

ＤＤ两处理 ＭＤＡ 降低到与对照无显著差异。
预干旱胁迫的叶片中Ｏ·－

２ 自由基含量与对照无显

著差异（图 ３）。 Ｓｔａｇｅ ＩＩ 重复干旱时期， Ｄ 处理导致花

生幼苗叶片大量积累Ｏ·－
２，含量是对照的 ２．１２ 倍，ＤＤ处

理Ｏ·－
２含量显著低于 Ｄ 处理。 Ｓｔａｇｅ ＩＩＩ 复水后由于干旱

胁迫的解除，叶片中Ｏ·－
２ 含量急剧下降，但仍表现为 ＤＤ

低于 Ｄ，甚至低于对照。
２．４　 重复干旱降低抗氧化酶活性

预干旱胁迫促使花生幼苗启动抗氧化酶保护系统，
本试验测定了 ＳＯＤ、ＣＡＴ 和 ＰＯＤ 活性，结果如图 ４ 所

示，预干旱胁迫（Ｓｔａｇｅ Ｉ）显著增强叶片中 ＳＯＤ 和 ＣＡＴ
活性，ＰＯＤ 活性有所增加但与对照无显著差异。 Ｓｔａｇｅ
ＩＩ 重复干旱胁迫时期，Ｄ 处理 ＳＯＤ 和 ＰＯＤ 活性极显著

的高于对照，分别是对照的 ２．４５ 倍和 ３．６２ 倍，ＤＤ处理

叶片中 ＳＯＤ 和 ＰＯＤ 活性显著低于 Ｄ 处理，尤其 ＰＯＤ
活性降低地更为显著，仅为 Ｄ 处理的 ５６．４３％。 ＤＤ处理

叶片中 ＣＡＴ 活性虽低于对照和 Ｄ 处理，但无显著差异。
Ｓｔａｇｅ ＩＩＩ 复水后，Ｄ 和 ＤＤ两处理叶片中 ＳＯＤ 活性与对

照无显著差异，但 ＣＡＴ 和 ＰＯＤ 均低于对照。

图 ３　 花生幼苗叶片 ＭＤＡ 和Ｏ·－
２含量

Ｆｉｇ．３　 ＭＤＡ ａｎｄ Ｏ·－
２ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ｐｅａｎｕｔ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ

大写字母表示处理间差异极显著（Ｐ＜０．０１）

３．５　 重复干旱增强叶片光合能力和气孔导度

３．５．１　 光合曲线

　 　 光合速率⁃光强曲线（图 ５）可以看出，预干旱胁迫抑制了花生幼苗叶片的光合作用，表现在降低每个光强

下的光合速率（ＰＮ）。 在 Ｓｔａｇｅ ＩＩ 重复干旱胁迫时期，花生幼苗由于受到干旱胁迫的影响光合速率接近于 ０，经
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图 ４　 花生幼苗叶片抗氧化酶活性

Ｆｉｇ．４　 Ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ｐｅａｎｕｔ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ

大写字母表示处理间差异极显著（Ｐ＜０．０１）

过预干旱胁迫的 ＤＤ处理叶片光合速率稍高于 Ｄ 处理。 Ｓｔａｇｅ ＩＩＩ 复水后，两处理均低于对照，但 ＤＤ处理在光强

超过 ５００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１时光合速率显著的高于 Ｄ 处理。

从光合曲线各参数的结果（表 ２）看出，Ｓｔａｇｅ Ｉ 预干旱胁迫显著降低了叶片最大光合势能（ＰＣ）、最大光量

子产量（ＹＱ），增强暗呼吸速率（ＲＤ）。 Ｓａｔｇｅ ＩＩ 时期，Ｄ 处理的 ＰＣ（４．８ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）仅为对照的 １２．９％；ＹＱ

（０．０３６４６ ｍｏｌ ／ ｍｏｌ）仅为对照的 ３９．５％；半时间常数 Ｋ（７．５８×１０－３）代表光合速率达到最大光合势能 ６３％时所

用的时间极显著大于对照。 与 Ｄ 处理相比，ＤＤ处理显著提高 ＰＣ和 ＹＱ，降低 Ｋ 值。 Ｓｔａｇｅ ＩＩＩ 复水后，未经过预

干旱胁迫的 Ｄ 处理，ＰＣ（２５．１ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）显著低于对照（３２．８ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１），而 ＤＤ处理 ＰＣ（３２．７ μｍｏｌ ｍ－２

ｓ－１）与对照（３２．８ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）无显著差异，Ｄ 和 ＤＤ处理 ＹＱ均显著高于对照，Ｄ 处理的 Ｋ 值大于对照，而 ＤＤ

处理的 Ｋ 值与对照无显著差异。
３．５．２　 光合滞后

花生幼苗在 Ｓｔａｇｅ Ｉ 预干旱胁迫下测定光合速率，模拟光合曲线，结果发现同一处理下，光强从 ０—２０００
μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１增加时得到的光合曲线，与光强再从 ２０００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１逐渐减少到 ０ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１时得到的光合曲
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线不吻合，两条曲线所夹的面积不同（图 ６）。 与光强从低到高逐渐增加时每个光强下的 ＰＮ相比，光强再次从

高到低减少时，ＰＮ偏高或偏低，即同样光强下光合曲线并不吻合，这种现象称为光合滞后［２３］。

图 ５　 花生幼苗叶片光合曲线

Ｆｉｇ．５　 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅｓ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ｐｅａｎｕｔ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ

表 ２　 光合曲线参数

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅｓ

时期
Ｓｔａｇｅｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

最大光合势能（ＰＣ）
Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃａｐａｃｉｔｙ
（ＰＣ） ／ （μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

暗呼吸（ＲＤ）
Ｄａｒｋ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ

（ＲＤ） ／ （μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

最大光量子产量（ＹＱ）
Ｍａｘｉｍｕｍ ｑｕａｎｔｕｍ

ｙｉｅｌｄ （ＹＱ）
／ （ｍｏｌ ／ ｍｏｌ）

半时间常数（Ｋ）（×１０－３）
Ｈａｌｆ ｔｉｍｅ ｃｏｎｓｔａｎｔ （Ｋ）

（×１０－３） ／ （ｍ２ ｓ μｍｏｌ－１）

Ｉ 预干旱 对照 ３０．８Ａ １．３Ｂ ０．０４０４１ａ １．３１ａ

Ｐｒｅ⁃ｄｒｏｕｇｈｔ 预干旱 ２３．８Ｂ ２．１Ａ ０．０３０４６ｂ １．２８ｂ

ＩＩ 重复干旱 对照 ３７．１ａ ４．０Ｂ ０．０９２３８Ａ ２．４９Ｃ

Ｒｅｃｕｒｒｅｎｔ ｄｒｏｕｇｈｔ 干旱 ４．８ｃ ２．５Ｃ ０．０３６４６Ｂ ７．５８Ａ

重复干旱 ７．３ｂ ６．１Ａ ０．０４６０５Ｂ ６．３０Ｂ

ＩＩＩ 复水 对照 ３２．８Ａ ５．３Ｂ ０．０８４６２Ｂ ２．５８Ｂ

Ｒｅ⁃ｗａｔｅｒｉｎｇ 干旱 ２５．１Ｂ ７．７ＡＢ ０．０９４３８Ａ ３．７６Ａ

重复干旱 ３２．７Ａ ９．９Ａ ０．０９２５４ＡＢ ２．８３Ｂ

　 　 各参数由 ＰＮ ＝ＰＣ（１－ｅ－ ＫＩ）－ＲＤ计算得到； 小写字母表示处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）；大写字母表示处理间差异极显著（Ｐ＜０．０１）

本试验中，Ｓｔａｇｅ Ｉ 预干旱胁迫时期，对照和预干旱胁迫处理当光强从 ２０００—０ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１减少时，同一

光强下的 ＰＮ高于从 ０—２０００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１增加时的 ＰＮ。 两条曲线所夹的面积，即光合滞后面积（定积分值），
预干旱胁迫处理极显著大于对照，滞后中值和光合滞后率（ＨＰ １０．４０）均极显著高于对照（ＨＰ ７．３７） （表 ３）。

Ｓｔａｇｅ ＩＩ 重复干旱胁迫时期，Ｄ 处理当光强从 ２０００—０ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１降低时得到的光合曲线，同一光强下 ＰＮ低

于光强从 ０—２０００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１增加时的 ＰＮ，光合滞后面积（定积分值 ４０６７．７２）与对照（４３３３．１３）无显著差异。
而 ＤＤ处理，由于干旱胁迫导致光合速率极低，但两条光合曲线重叠性很好，光合滞后面积（２８０５．３６）、滞后中

值（１．４０）和光合滞后率 ＨＰ（０．４５）均极显著的低于对照和 Ｄ 处理。 Ｓｔａｇｅ ＩＩＩ 复水时期，ＤＤ处理光合滞后面积、
滞后中值和滞后率均极显著低于对照，Ｄ 处理复水后 ＨＰ为 １．２５，为 ３ 个处理中最低。
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图 ６　 花生幼苗叶片光合滞后

Ｆｉｇ．６　 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｈｙｓｔｅｒｅｓｉｓ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ｐｅａｎｕｔ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ

实心标记为各处理光强从 ０—２０００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１增加时测得的数据，同一处理空心标记为光强从 ２０００—０ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１降低时测得的数据

表 ３　 光合滞后相关参数

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｆｒｏｍ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｈｙｓｔｅｒｅｓｉｓ
时期
Ｓｔａｇｅｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

定积分值
Ｄｅｆｉｎｉｔｅ Ｉｎｔｅｇｒａｌｓ

积分中值
Ｉｎｔｅｇｒａｌ ｍｅａｎ

滞后中值
Ｈｙｓｔｅｒｅｓｉｓ ｍｅａｎ

光合滞后率 ＨＰ ／ ％
Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｈｙｓｔｅｒｅｓｉｓ

Ｉ 预干旱 对照 ３１６６．６９Ｂ ２１．４９Ａ １．５８Ｂ ７．３７Ｂ

Ｐｒｅ⁃ｄｒｏｕｇｈｔ 预干旱 ３７５５．５６Ａ １８．０６Ｂ １．８８Ａ １０．４０Ａ

ＩＩ 重复干旱 对照 ４３３３．１３Ａ ３１．８６Ａ ２．１７Ａ ６．８０Ａ

Ｒｅｃｕｒｒｅｎｔ ｄｒｏｕｇｈｔ 干旱 ４０６７．７２Ａ ３．９８Ｂ ２．０３ＡＢ ０．５１Ｂ

重复干旱 ２８０５．３６Ｂ ４．４９Ｂ １．４０Ｂ ０．４５Ｂ

ＩＩＩ 复水 对照 ７５９３．１８Ａ ３０．２５Ａ ３．８０Ａ １２．５５Ａ

Ｒｅ⁃ｗａｔｅｒｉｎｇ 干旱 ５４８．９０Ｃ ２２．００Ｂ ０．２７Ｃ １．２５Ｃ

重复干旱 ３９６２．０５Ｂ ２８．９１Ａ １．９８Ｂ ６．８５Ｂ

　 　 大写字母表示处理间差异极显著（Ｐ＜０．０１）

３．５．３　 气孔导度

干旱和水分亏缺导致花生幼苗叶片失水，影响气孔开闭。 在 ３ 个处理时期测定光合的同时测定气孔导

度，分析气孔导度⁃光强曲线，结果如图 ７ 所示。 Ｓｔａｇｅ Ｉ 预干旱胁迫时期，正常水分下的对照和预干旱胁迫的

花生幼苗叶片气孔导度（ｇＳ）随着光照强度增加与光合曲线相似，符合自然常数 ｅ 的负指数曲线，由于干旱胁

迫，预干旱胁迫的叶片在每个光强下的 ｇＳ均显著的低于对照。 预干旱胁迫处理最大气孔导度 ｇＣ（０．２０３）、０ 光

强下气孔导度 ｇＯ（０．０９３）分别极显著低于对照 ｇＣ（０．４９５）、ｇＯ（０．２１４）（表 ４）。 Ｓｔａｇｅ ＩＩ 重复干旱胁迫时期，Ｄ
和 ＤＤ两处理气孔导度⁃光强曲线不符合 ｅ 的负指数曲线，随着光强的增加分别从 ０ 光强时 ０．１２６ 和 ０．１９４ ｍｏｌ
ｍ－２ ｓ－１逐渐降低，与对照呈明显的相反趋势，其中 ＤＤ处理在各光强下 ｇＳ均高于 Ｄ 处理。 Ｓｔａｇｅ ＩＩＩ 复水时期，Ｄ
和 ＤＤ处理各光强下的 ｇＳ仍低于对照，ｇＣ和 ｇＯ与气孔导度曲线结果一致，均呈现对照＞重复干旱＞干旱。
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图 ７　 花生幼苗气孔导度

Ｆｉｇ．７　 Ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ｐｅａｎｕｔ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ

表 ４　 气孔导度相关参数

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｆｒｏｍ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ

时期
Ｓｔａｇｅｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

最大气孔导度（ｇＣ）
Ｍａｘｉｍｕｍ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａｌ
ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ （ｇＣ） ／

（ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

０ 光强下气孔导度（ｇＯ）
Ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ａｔ
０ ｌｉｇｈｔ ｄｅｎｓｉｔｙ （ｇＯ） ／

（ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

α （×１０－３） ／
（ｍ２ ｓ ｍｏｌ－１）

Ｉ 预干旱 对照 ０．４９５Ａ ０．２１４Ａ １．５６ａ

Ｐｒｅ⁃ｄｒｏｕｇｈｔ 预干旱 ０．２０３Ｂ ０．０９３Ｂ １．３４ｂ

ＩＩ 重复干旱 对照 ０．８１８Ａ ０．３５６ ０．５２

Ｒｅｃｕｒｒｅｎｔ ｄｒｏｕｇｈｔ 干旱 ０．１２６Ｃ

重复干旱 ０．１９４Ｂ

ＩＩＩ 复水 对照 ０．６６８Ａ ０．２９２Ａ １．２７Ｂ

Ｒｅ⁃ｗａｔｅｒｉｎｇ 干旱 ０．３２９Ｃ ０．１７４Ｃ ０．３９Ｃ

重复干旱 ０．４８０Ｂ ０．２１１Ｂ １．５６Ａ

　 　 小写字母表示处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）；大写字母表示处理间差异极显著（Ｐ＜０．０１）

３．５．４　 气孔导度滞后

叶片气孔导度滞后曲线与光合滞后曲线相似，Ｓｔａｇｅ ＩＩ 重复干旱时期，Ｄ 处理在光强 ２０００—０ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１

降低时同一光强下气孔导度低于 ０—２０００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１增加时的气孔导度值（图 ８）。
表 ５ 结果为各时期不同处理气孔导度滞后相关参数。 预干旱胁迫处理气孔导度滞后面积（定积分值）、

滞后中值、气孔导度滞后率（ＨＳ）均高于对照。 Ｓｔａｇｅ ＩＩ 重复干旱时期和 Ｓｔａｇｅ ＩＩＩ 复水后，Ｄ 和 ＤＤ处理滞后面

积和滞后中值极显著低于对照，ＨＳ值则为干旱＞对照＞重复干旱。

４　 讨论

叶片失水是植株遇到干旱最直观的反应，干旱条件下，生物量优先分配给根系，植物可以通过增强根系生

长，利于吸收土壤水分以更好地适应干旱环境［３３］。 本试验，初始预干旱胁迫促使重复干旱时花生叶片保持较
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高的含水量，这一结果可能与重复干旱根系并未受到显著影响有关，根系在预干旱复水后仍可以保持较高的

吸水能力。 也有研究得出相反的结果，叶片相对含水量不受上一次干旱胁迫的影响，无法通过根系生物量或

吸水机制得到充分的解释［３４］。

图 ８　 花生幼苗叶片气孔导度滞后

Ｆｉｇ．８　 Ｈｙｓｔｅｒｅｓｉｓ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ｐｅａｎｕｔ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ

实心标记为各处理光强从 ０—２０００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１增加时测得的数据，同一处理空心标记为光强从 ２０００—０ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１降低时测得的数据

表 ５　 气孔导度滞后相关参数

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｆｒｏｍ ｈｙｓｔｅｒｅｓｉｓ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ

时期
Ｓｔａｇｅｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

定积分值
Ｄｅｆｉｎｉｔｅ Ｉｎｔｅｇｒａｌｓ

积分中值
Ｉｎｔｅｇｒａｌ ｍｅａｎ

滞后中值
Ｈｙｓｔｅｒｅｓｉｓ ｍｅａｎ

气孔导度滞后率（ＨＳ）
Ｈｙｓｔｅｒｅｓｉｓ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａｌ
ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ （ＨＳ） ／ ％

Ｉ 预干旱 对照 ９７．９７ Ｂ ０．４６ Ａ ０．０４９Ｂ １０．７１Ｂ

Ｐｒｅ⁃ｄｒｏｕｇｈｔ 预干旱 １３９．４１ Ａ ０．２３ Ｂ ０．０７０Ａ ２９．７７Ａ

ＩＩ 重复干旱 对照 ２４６．４４Ａ ０．７３Ａ ０．１２３Ａ １６．７９ａｂ

Ｒｅｃｕｒｒｅｎｔ ｄｒｏｕｇｈｔ 干旱 ３２．９１Ｃ ０．０８Ｃ ０．０１６Ｃ ２０．８４ａ

重复干旱 ５９．０５Ｂ ０．２０Ｂ ０．０３０Ｂ １４．５５ｂ

ＩＩＩ 复水 对照 １１５．４７ａ ０．５９Ａ ０．０５８Ａ ９．８０Ｂ

Ｒｅ⁃ｗａｔｅｒｉｎｇ 干旱 ７６．７２ｃ ０．３１Ｃ ０．０３８Ｂ １２．２４Ａ

重复干旱 ８２．９３ｂ ０．４４Ｂ ０．０４１Ｂ ９．４５Ｂ

　 　 小写字母表示处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）；大写字母表示处理间差异极显著（Ｐ＜０．０１）

脯氨酸大量积累是植物遇到胁迫后的一种快速应激反应，作为渗透调节物质在胁迫条件下增加细胞渗透

浓度，降低渗透势，使细胞在低渗透下吸收胞外水分维持渗透平衡，同时作为信号物质，可激活抗氧化酶系统、
诱导抗性基因表达等逆境适应相关的多种响应［３５］。 初始胁迫诱导植物积累脯氨酸作为渗透调节物质，再次

遇到逆境胁迫时，仍可维持在较高水平调节生理代谢，使植物获得对后生胁迫的抗性［３６］。 本研究，预干旱胁

迫大量积累脯氨酸，重复干旱时脯氨酸含量却远远低于单次干旱的积累含量，且复水后可迅速恢复到对照水

平（图 ２）。 相应的 ＭＤＡ、Ｏ·－
２含量以及抗氧化酶活性也得到相同的结果（图 ３—图 ４），说明预干旱胁迫促使花

生幼苗植株对干旱胁迫具备了一定的适应性或印记能力，再次遇到干旱胁迫时抗氧化酶系统能更快更有效的

５９４８　 ２４ 期 　 　 　 秦斐斐　 等：花生幼苗对重复干旱胁迫的生理响应 　
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激活，调节自身生理防御功能，清除活性氧自由基，减轻细胞过氧化对植株造成的伤害，有利于花生幼苗在随

后的干旱胁迫下保持较高的抗性，植株所受胁迫程度减少。
光合作用在多次胁迫中的响应也存在不同的结果。 无论初始胁迫是中度还是重度胁迫，重复干旱均可显

著增加光合参数，如蒸腾速率、气孔导度、胞间二氧化碳浓度、净光合速率、表观量子效率、最大净光合速

率［３７］。 也有试验表明重复干旱降低净光合速率、最大量子效率和最大荧光值［３４］。 本试验结果表明，预干旱

胁迫显著提高花生植株在重复干旱下净光合速率、最大光合势能和最大光量子产量。 预干旱胁迫处理造成气

孔和光合滞后显著增加，干旱对植株光合系统光化学和参与光化学反应的酶造成了胁迫，而重复干旱比单次

干旱明显减少气孔导度和光合速率滞后。 光强从弱光到强光时需要一定时间达到稳定，即出现光强滞后期。
植物叶片的光合滞后现象原因之一由于光对酶的诱导活化和光合中间产物及 ＣＯ２受体增生的反馈抑制，另一

原因由于气孔开度延长滞后时间影响气体传导［３８⁃３９］。 光合滞后反映了叶片光合系统光化学反应、参与光合

作用的酶等活性，间接表明植物对环境变化的适应能力［２２］。 一般情况下，当植株生长环境好、植株健壮的条

件下，当光强从低到高增加时的光合曲线会与高光强到低光强减弱时的光合曲线基本吻合。 植物光合滞后通

常发生在衰老或胁迫环境下，气孔比正常条件下更难完全张开，滞后越严重表明植株受到的胁迫影响越大。
因此，本试验中叶片气孔和光合滞后率的降低说明预干旱胁迫在光化学反应、光合酶活性和气孔开度上提高

了植株对重复干旱胁迫的适应或抵抗能力，表现增强的光保护作用。
植物可对初始胁迫产生印记从而影响对二次胁迫的响应［１］。 经历过前期干旱，虽然影响株高、叶面积、

生物量等生物学特征，但植株在光合作用上提高对二次干旱的抵抗能力［３６］。 不过，植株对再次胁迫的抵御和

恢复程度可能与前一次的胁迫程度和持续时间有关［３４，４０］。 多数研究认为，重复胁迫后植株的生理参数可以

快速的恢复，甚至恢复到胁迫之前的水平［３４，４１］。 也有研究表明重度的胁迫不能弥补胁迫对植株生长的不利

影响［３７，４２］。 更为激烈或频繁的胁迫并没有提高植物自身抵御的能力，反而导致生产力的损失［３４，３７，４３］。 本试

验，脯氨酸、ＭＤＡ、Ｏ·－
２含量、抗氧化酶活性、光合和气孔导度在复水后的快速恢复，表明花生植株在重复干旱

后具有较强的生理恢复能力，预干旱胁迫可缓解重复干旱对植株生理伤害的影响。
目前，关于植物对多种逆境的适应和自身抵御虽然受到广泛关注，并大量应用于生产实践，但其适应机制

尚不清楚。 Ｂｏｕｓｓｉｂａ 等［４４］提出“交叉适应”（ｃｒｏｓｓ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ）机制，植物在经历初发逆境后，能提高对次生或

后生逆境的抵抗能力。 近几年的研究提出“胁迫记忆”机制，植物对重复胁迫在生理、生化水平上的自身抵御

和印记，可能与耐受基因的转录有关［１］。 植物在前期受过锻炼或经历过胁迫后可能通过转录因子的积累，在
后期感知胁迫后增加防御基因的表达［４５⁃４６］。 重复干旱胁迫发现除干旱响应基因外，还存在记忆基因、非记忆

基因和后响应基因 ３ 类干旱诱导基因在重复干旱胁迫中发挥作用，其中记忆基因在后期胁迫反应中转录水平

更明显［２⁃４］。 另一种机制解释为胁迫可使 ＤＮＡ 甲基化，引起表观遗传印记的发生，这种印记是可遗传

的［１，５⁃６，８］。 未来的研究将在分子和生物化学水平上进一步解释重复胁迫的适应和记忆响应机制。

５　 结论

花生苗期预干旱胁迫提高植株重复干旱胁迫下叶片含水量，减轻重复干旱对植株造成的生理伤害，在光

合作用上提高对重复干旱的抵御能力，并在复水后快速恢复到正常水分条件下植株生长水平。 花生植株可印

记预干旱胁迫的生理响应，再次暴露于干旱胁迫时表现更为迅速和强烈的生理防御和快速的生理恢复机制。
在生产实践中，可利用这种胁迫记忆机制进行抗旱锻炼。
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