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刈割后黑麦草生理保护作用对其补偿性生长的影响

郭安琪，周瑞莲∗， 宋　 玉， 马会雷
鲁东大学生命科学学院， 烟台　 ２６４０２５

摘要：通过对黑麦草（Ｌｏｌｉｕｍ ｐｅｒｅｎｎｅ Ｌ）在轻度、中度、重度、全割刈割处理 ６ ｄ 和 １２ ｄ 后，残留叶片和叶片再生部分生长速率，超
氧化物歧化酶（ＳＯＤ）、过氧化物酶（ＰＯＤ）和过氧化氢酶（ＣＡＴ）活力，丙二醛、可溶性糖、脯氨酸含量的分析以揭示在刈割胁迫后

叶片抗氧护酶活力和渗透调节物含量与其补偿性生长的关系，以及牧草耐刈性的生理调控机理。 结果表明，轻度和中度及全割

后叶片生长速率均高于对照，重度刈割低于对照。 全割后叶片补偿性生长最明显、轻度和中度次之，重度刈割无补偿性生长。
对照黑麦草叶片各部位抗氧化酶和渗透调节物含量不同，叶片顶部 ＭＤＡ 含量较高，伴随着较高的 ＳＯＤ、ＣＡＴ 活力和较高的脯

氨酸含量；叶片基部 ＭＤＡ 含量最低，ＳＯＤ、ＣＡＴ 活力及脯氨酸含量也较低。 与对照相比，不同强度刈割 ６ ｄ 黑麦草再生叶和叶

片平均 ＭＤＡ 含量、ＳＯＤ 和 ＣＡＴ 活力、可溶性糖和脯氨酸含量均较低。 而不同强度刈割 １２ ｄ，黑麦草再生叶和叶片平均 ＭＤＡ 含

量仍较低，但 ＳＯＤ 和 ＣＡＴ 活力增高，脯氨酸含量增加，ＰＯＤ 活力和可溶性糖含量低于对照。 这表明刈割在减少了叶面积，降低

光合能力的同时，刈割伤害胁迫启动了牧草补偿性生长使残留叶片快速生长，而且残留叶片面积与其补偿生长速率成正相关。
另外，虽然不同强度刈割下叶片补偿性生长速率不同，但不同强度刈割（１２ ｄ）均激活残留叶片抗氧化保护酶系统和促进脯氨酸

积累。 在补偿生长过程中，ＣＡＴ 和 ＳＯＤ 能及时清除残留叶片中积累的氧自由基，维持较低的膜脂过氧化和细胞膜完整性，积累

的脯氨酸能维护细胞水分平衡。 因此，抗氧化酶（ＳＯＤ 和 ＣＡＴ）和渗透调节物（脯氨酸）在黑麦草刈割后受伤部位快速自愈及残

留叶片快速补偿生长中起重要生理保护作用。
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耐刈性是多年生牧草经受人工刈割胁迫后自身恢复保护的一种特性［１］，也是人们可以定时刈割收获牧

草进行草地畜牧业生产和园林绿化建设的根本［２⁃３］。 因此，牧草的耐刈性在园林、草坪、畜牧业发展上起重要

作用。
一些研究发现，牧草的耐刈性与刈割后牧草补偿性生长有关［４⁃５］。 研究发现，适度刈割不仅可提高牧草

叶片光能转化率和光合速率（Ｐｎ） ［６⁃７］，还可提高牧草种子产量和饲草产量［８⁃９］。 并认为，牧草的再生实质上

是组织和器官的重建过程，刈割引发牧草碳同化能力增强形成的补偿性光合作用可能是刈割后牧草生长加速

的关键［５⁃６，１０］。 目前国内对刈割的主要研究方向多集中在刈割强度、方式、时期以及施肥对牧草产量和品质的

影响［５⁃６，９，１１］。 对牧草而言，刈割行为是对叶片造成机械伤害，它可引发刈割部位的细胞液外渗和植物体水分

平衡失衡。 但牧草为何能在刈割胁迫伤害下还可进行补偿光合作用和补偿性，其适应刈割胁迫的生理调控机

理目前尚不清楚。
关于牧草对逆境胁迫的适应机理研究较多。 研究发现，在低温［１２］、干旱［１３］、盐［１４］ 胁迫下，牧草叶片中抗

氧化酶活力和丙二醛（ＭＤＡ）含量增高。 一些高寒山区的多年生牧草秋季冷适应过程中，根中抗氧化酶活力

增加［１５］。 逆境条件下，牧草细胞中维持较高的抗氧化酶活力在抑制细胞膜脂过氧化、维护氧自由基代谢平衡

和细胞膜的完整性上起重要作用。 另外，研究还发现在干旱、低温和盐胁迫中牧草叶片中还积累渗透调节物

（脯氨酸、甜菜碱、可溶性糖等），它们在提高细胞渗透压和维护细胞持水力及水分代谢平衡上起作用［１５⁃１６］。
而且，逆境条件下牧草抗逆性与抗氧化酶活力和渗透调节物含量正相关。 在干旱、寒冷、高温、盐胁迫下抗逆

性强的植物可通过提高抗氧化酶防御体系活力和渗透调节能力提高抗逆性［１３⁃１６］。 然而，刈割胁迫后牧草在

受伤害情况下的补偿光合作用和补偿性生长过程否与细胞具有较高的抗氧化能力有关；抗氧化酶是否参与了

细胞抑制膜脂过氧化；刈割后叶片失水情况下渗透调节物是否参与了维护细胞的水分代谢平衡，关于这些问

题目前尚不清楚。
黑麦草（Ｌｏｌｉｕｍ ｐｅｒｅｎｎｅ Ｌ）为普遍引种栽培的优良牧草。 对该植物研究发现，刈割可明显引发植株补偿性

生长［５，９，１７⁃１８］。 刈割后黑麦草残茬中碳水化合物对再生起关键作用［１９］。 刈割可显著提高其干草产量和蛋白

质产量［９］。 刈割后造成草地冠层光环境变化与黑麦草补偿性生长密切相关，而且补偿能力取决于刈割后剩

余叶片的光合效率［５］。 人们大多关注于刈割后残存叶片中物质和能量转化与叶片再生关系的研究，而对残

留叶片中抗逆生理变化研究较少。 另外，研究结果通常是对整个残存叶片的分析得来。 由于黑麦草为禾本科

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３８ 卷　
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植物在刈割放牧中通常是上部叶片被摘除，留下的下部叶片成为牧草恢复生长的关键部位，那么留下的叶片

内发生了哪些生理变化维持着牧草的补偿性生长呢？ 刈割部位和非刈割部位在抗逆生理调控上是否存在差

异？ 而这一问题在大多数同类研究中较少涉及。
本研究以人工种植的黑麦草草坪绿化带为试验地，以黑麦草为实验材料。 在秋季气温凉爽适宜牧草生长

的时间进行了刈割处理试验。 通过对牧草刈割处理生长的第 ６ 天和第 １２ 天黑麦草叶片不同部位抗氧化酶活

力、膜脂过氧化产物、渗透调节物含量的分析以揭示刈割胁迫后叶片抗氧护酶活力和调节物含量变化与牧草

补偿性生长的关系，及在牧草补偿性生长中的生理保护作用，进一步了解牧草耐刈性的生理调控机理。 为牧

草的抗逆育种和草地科学管理提供理论指导．

１　 材料与方法

１．１　 试验地概况

试验地位于烟台市鲁东大学校园内绿化带上。 烟台位于 １１９°３４′—１２１°５７′Ｅ， ３６°１６′—３８°２３′ Ｎ。 属于温

带季风气候，年平均降水量 ６５１．９ ｍｍ，主要集中在 ７—８ 月，占年降雨量的 ４９％；年平均气温 １１．８ ℃，最热月为

８ 月（２４．６ ℃），历年极端最高气温 ３８．４ ℃，土壤 ｐＨ 值为 ４．２２—６．７９。 土壤为棕壤土。
１．２　 试验处理

鲁东大学校园黑麦草绿化带建植于 ２０１０ 年，在校园林工的管理下生长良好，处于营养生长阶段。 首先，
在校绿化带上选择生长均匀、健壮、杂草少的黑麦草地块为试验地。 然后将试验地划分为 １０ 块用于 ５ 个处

理：即对照、轻度刈割、中度刈割、重度刈割、全割，每一地块约 １．５ ｍ ×１．５ ｍ，每一处理重复 ２ 次，处理地块按

全部刈割、重度、中度、轻度、对照依次排列。 黑麦草植株高度为 ３０ ｃｍ，将植株叶片从顶部到底部划分为 ４
段：顶部（３０—２２ ｃｍ）、中上部（２２—１５ ｃｍ）、中下部（１５—７ ｃｍ）、基部（７—０ ｃｍ）。 在每一个处理地块上，插 ５
个 ３５ ｃｍ 长的竹棍，在竹棍高 ２２ ｃｍ 处、１５ ｃｍ 处、７ ｃｍ 处、０ ｃｍ 处（基部）分别用记号笔标记。 轻度、中度、重
度、全部刈割处理就是分别将植株顶部（在 ２２ ｃｍ 处）、中上部以上（在 １５ ｃｍ 处）、中下部以上（７ ｃｍ 处）、基部

以上（０ ｃｍ 处）剪除，不刈割为对照。 同时各刈割处理中竹棍上的标记用于后期生长速率测量起始点。 刈割

后每两天测定一次株高为生长速率。
１．３　 试验取材

为了能更详细了解刈割伤害对黑麦草残留叶片不同部位的影响，试验分别对不同强度刈割后残留叶片各

段及再生叶进行了取样和抗逆生理指标的测定。 取样是在刈割后第 ６ 天和第 １２ 天后的 １０：００ 进行。 将植株

顶部、中上部、中下部、基部各段分别记作①、②、③、④。 取样时首先将黑麦草叶片捋直，按竹棍上标记的刈割

部位，首先将超过原定刈割高度部分剪下，记为再生叶片；接着将剩余部位（残留叶片）分别按植株相应部位

剪下各段。 将剪下的叶片快速包裹放到液氮中固定，带回实验室保存在超低温冰箱中，用于抗氧化酶活性、渗
透调节物含量、丙二醛含量的测定。 取样是在同一刈割处理的两个地块上分别进行，重复两次，各生理指标的

测定重复 ５ 次以上。
１．４　 试验方法

生长速率采用测量法，在刈割后每两天用量尺测定一次株高。
酶液提取是在 ４ ℃条件下进行的，准确称取 １ ｇ 液氮固定的叶片于预冷研钵中，加入酶提取液（ｐＨ 值＝ ７．

８ 磷酸缓冲液），冰浴上研磨成匀浆，在 １５０００ ｒ ／ ｍｉｎ ４ ℃条件下离心 １５ ｍｉｎ，上清液用于抗氧化酶活力和脯氨

酸、可溶性糖、可溶性蛋白质和 ＭＤＡ 含量的测定。
采用愈创木酚法测定 ＰＯＤ 活性［２０］；采用氮蓝四唑（ＮＢＴ）光还原法测定 ＳＯＤ 活性［２１］；采用过氧化氢－碘

量法测定 ＣＡＴ 活性［２２］。 采用茚三酮比色法测定游离脯氨酸含量；采用蒽酮法测定可溶性糖含量；采用考马

斯亮蓝法测定可溶性蛋白质含量；采用硫代巴比妥酸法测定 ＭＤＡ 含量。
１．５　 数据处理

实验数据采用 ３ 个以上重复的平均值±标准差（ｍｅａｎ±ＳＤ），用 ＳＰＳＳ １１．５ 软件进行数据分析。
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２　 结果与分析

图 １　 不同强度刈割后不同时间黑麦草叶片净生长量比较

　 Ｆｉｇ．１　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｎｅｔ ｇｒｏｗｔｈ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｌｏｌｉｕｍ

ｐｅｒｅｎｎｅ Ｌ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｕｔｔｉｎｇ ｉｎｔｅｎｓｉｔｉｅｓ ｄｕｒｉｎｇ ｇｒｏｗｔｈ

２．１　 不同强度刈割下黑麦草叶片生长速率比较

不同强度刈割后，经轻度和中度刈割的牧草生长速

率较高，在 １２ ｄ 的生长中叶片净生长量（株高）分别比

对照增加了 ４６．３％ 和 ６５．７％，但重度刈割却降低牧草的

生长速率（图 １）。 然而，全割后牧草叶片生长量较对照

增加了 ２８９％，生长速率远高于轻度和中度刈割。 结果

表明，刈割后牧草表明出明显的补偿性生长。
２．２　 不同强度刈割下黑麦草残留叶片和再生叶片

膜脂过氧化产物（ＭＤＡ）比较

正常生长情况下，黑麦草叶片 ＭＤＡ 含量在叶片上

部较高，下部就较低，但差异不显著（表 １）。 刈割处理

６ ｄ、１２ ｄ 后，对照黑麦草叶片各部位丙二醛（ＭＤＡ）含

量变化不明显。 表中轻度、中度、重度、全部刈割处理中①、②、③、④部位均表示刈割 ６ ｄ 和 １２ ｄ 后再生叶部

分，也是刈割伤害部位。 结果表明，不同程度刈割 ６ ｄ 和 １２ ｄ 后，刈割部位叶片在再生过程中叶内 ＭＤＡ 含量

均低于对照，并与对照差异显著（Ｐ ＜ ０．０５）。 与对照相比，不同强度刈割 ６ ｄ 和 １２ ｄ，整个叶片平均 ＭＤＡ 含

量随刈割强度的增加而降低，适度刈割下降 ９％，高强度刈割（重度、全刈割）分别下降 ３１．８％、１３．６％。 刈割处

理并未增加细胞内膜脂过氧化水平。 该结果与何树斌等对紫花苜蓿的研究结果一致［８］。

表 １　 不同强度刈割对黑麦草叶片 ＭＤＡ 含量的影响 ／ （μｍｏｌ ／ ｇ ＦＷ）

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｕｔｔｉｎｇ ｉｎｔｅｎｓｉｔｉｅｓ ｏｎ ＭＤＡ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｔｈｅ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｌｏｌｉｕｍ ｐｅｒｅｎｎｅ Ｌ．

部位
Ｓｅｃｔｉｏｎ

对照 ＣＫ 轻度刈割 ＬＣ 中度刈割 ＭＣ 重度刈割 ＳＣ 全部刈割 ＷＣ

６ｄ １２ｄ ６ｄ １２ｄ ６ｄ １２ｄ ６ｄ １２ｄ ６ｄ １２ｄ

①顶部 Ｔｏｐ ２．３±０．１ａ ２．３±０．０ａ ２．１∗±０．２ｂ １．８∗±０．０ｂ
②中上部 Ｕｐｐｅｒ ｐａｒｔ ２．３±０．１ａ ２．１±０．２ａ ２．２±０．１ａｂ ２．１±０．１ａ ２．１∗±０．２ｂ ２．０∗±０．２ａ
③中下部 ｌｏｗｅｒ ｐａｒｔ ２．１±０．１ａ ２．０±０．１ａ ２．２±０．１ａ ２．２±０．０ａ ２．３±０．２ａ ２．１±０．１ａ １．６∗±０．０ｂ １．６∗±０．０ｂ
④基部 Ｂａｓｅ ２．１±０．２ａ ２．２±０．１ａ １．５±０．２ｃ ２．２±０．１ａ １．７±０．０ｂ ２．０±０．０ｂ １．４±０．１ｃ １．５±０．０ｃ １．９∗±０．１ａｂ １．５∗±０．２ｃ
平均 Ａｖｅｒａｇｅ ２．２±０．１ａ ２．２±０．１ａ ２．０±０．３ａ ２．１±０．２ａ ２．０±０．３ａ ２．０±０．１ａ １．５±０．１ｂ １．５±０．１ｂ １．９±０．１ａｂ １．５±０．２ｂ

　 　 数字上的“∗”表示再生部分，下同；同一时间不同刈割强度处理间不同字母表示差异显著（Ｐ ＜ ０．０５）；ＬＣ：轻度刈割， Ｌｉｇｈｔ⁃ｃｕｔｔｉｎｇ； ＭＣ：中度刈割，Ｍｏｄｅｒａｔｅ⁃

ｃｕｔｔｉｎｇ； ＳＣ：重度刈割，Ｓｅｖｅｒｅ⁃ｃｕｔｔｉｎｇ； ＷＣ：全部刈割，Ｗｈｏｌｅ⁃ｃｕｔｔｉｎｇ

２．３　 不同强度刈割下黑麦草残留叶片和再生叶片抗氧化酶活力比较

对照叶片的 ＳＯＤ 活力从叶片基部到顶端趋于增加，其中顶端 ＳＯＤ 酶活力最高（表 ２）。 与对照相比，不同

强度刈割后 ６ ｄ，除了轻度刈割，中部、重度、全部刈割后，整个叶片平均 ＳＯＤ 活力趋于下降，其中重度刈割下

降最多，较对照低 ２７．０％。 刈割后 １２ ｄ，适度刈割（轻度和中度刈割）叶片平均 ＳＯＤ 活力降低，但高强度刈割

（重度和全割）叶片平均 ＳＯＤ 酶活力高于对照，分别增高 ３０．８％和 ８．５％。 在刈割 ６ ｄ 再生叶中（轻度、中度、重
度、全部刈割的①、②、③、④部位）ＳＯＤ 活力均低于对照相应部位，而处理 １２ ｄ，再生叶 ＳＯＤ 活力高于对照，尤
其是中度、重度、全部刈割后再生叶中 ＳＯＤ 活力分别较对照增高 １３．１％、５４．９％、１１６．７％。 结果表明，刈割后受

刈割伤害部位 ＳＯＤ 活力增加显著。
对照黑麦草叶片 ＰＯＤ 活力从叶片基部到顶端逐渐下降，在叶片基部 ＰＯＤ 活力最大（表 ３）。 与对照相

比，各刈割处理叶片残茬平均 ＰＯＤ 活力在刈割 ６ ｄ，均有不同程度的上升。 轻度、中度、重度、全部刈割 ６ ｄ
后，叶片平均 ＰＯＤ 活力分别较对照增高 １８．３％、２４．５％、１０．１％和 ３０．９％。 刈割 １２ ｄ 后，除了轻度刈割外，中
度、重度刈割和全割叶片残茬平均 ＰＯＤ 活力较对照的低。 在刈割 ６ ｄ 后，轻度和中度刈割使顶部叶片再生部

４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３８ 卷　
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分 ＰＯＤ 活力增加，而重度和全割处理顶部叶片再生部分 ＰＯＤ 活力下降。 刈割 １２ ｄ 后，不同强度刈割处理的

叶片再生部分中 ＰＯＤ 活力均降低，如，中度、重度叶片再生部分和全割新生叶 ＰＯＤ 活力分别较对照下降

２５．６％、４１．７％、４０．１％。 不同刈割处理后顶部叶片再生部分 ＰＯＤ 活力与对照相应部位差异显著（Ｐ＜ ０．０５）。

表 ２　 不同强度刈割对黑麦草叶过氧化物歧化酶（ＳＯＤ）活力的影响（Ｕ ＦＷ－１ ｈｒ－１）

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｕｔｔｉｎｇ ｉｎｔｅｎｓｉｔｉｅｓ ｏｎ ＳＯＤ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ ｔｈｅ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｌｏｌｉｕｍ ｐｅｒｅｎｎｅ Ｌ．

部位
Ｓｅｃｔｉｏｎ

对照 ＣＫ 轻度刈割 ＬＣ 中度刈割 ＭＣ 重度刈割 ＳＣ 全部刈割 ＷＣ

６ｄ １２ｄ ６ｄ １２ｄ ６ｄ １２ｄ ６ｄ １２ｄ ６ｄ １２ｄ

①顶部 Ｔｏｐ ３１．３±４．７ａ ３８．９±１．４ａ ２６．６∗±５．９ｂ ２３．９∗±０．３ｂ
②中上部 Ｕｐｐｅｒ ｐａｒｔ ２３．２±３．４ｂ ２９．７±０．７ｂ ２９．８±２．９ａ ２０．９±１．６ｃ ２０．２∗±２．６ｂ ３３．６∗±０．４ａ
③中下部 ｌｏｗｅｒ ｐａｒｔ ２４．１±２．４ａｂ ２７．５±３．５ｂ ２１．６±４．７ａ １８．２±２．４ｃ ２７．６±３．５ａ ２４．８±０．６ｂ ２３．４∗±３．９ａ ４２．６∗±２．２ａ
④基部 Ｂａｓｅ １９．３±２．２ｃ １３．８±２．５ｃ ３１．６±２．８ａ １８．０±０．６ｂ １４．３±３．０ｄ １８．８±１．４ｂ １２．４±８．３ｄ ２９．６±１．２ａ ２３．５∗±３．４ｂ ２９．９∗±１．５ａ
平均 Ａｖｅｒａｇｅ ２４．５±５．０ａｂ ２７．３±１０．０ｂ ２７．４±４．４ａ ２０．３±２．８ｃ ２０．７±６．７ｂ ２５．７±７．４ｂｃ １７．９±７．８ｃ ３６．１±９．１ａ ２３．５±３．４ａｂ ２９．９±１．５ｂ

表 ３　 不同强度刈割对黑麦草叶片过氧化物酶（ＰＯＤ）活力的影响 ／ （μｇＨ２Ｏ２ ｇ－１ＦＷ ｍｉｎ－１）

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｕｔｔｉｎｇ ｉｎｔｅｎｓｉｔｉｅｓ ｏｎ ＰＯＤ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ ｔｈｅ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｌｏｌｉｕｍ ｐｅｒｅｎｎｅ Ｌ．

部位
Ｓｅｃｔｉｏｎ

对照 ＣＫ 轻度刈割 ＬＣ 中度刈割 ＭＣ 重度刈割 ＳＣ 全部刈割 ＷＣ

６ｄ １２ｄ ６ｄ １２ｄ ６ｄ １２ｄ ６ｄ １２ｄ ６ｄ １２ｄ

①顶部 Ｔｏｐ ４．６±０．６ｂ ６．５±０．３ｂ ８．９∗±１．２ａ ８．２∗±０．９ａ
②中上部 Ｕｐｐｅｒ ｐａｒｔ ６．４±１．２ｂ ７．４±０．９ｂ ６．７±０．４ａｂ ８．４±０．４ａ ７．３∗±０．４ａ ５．５∗±０．２ｃ
③中下部 ｌｏｗｅｒ ｐａｒｔ ７．９±０．５ａｂ ７．２±０．５ｂ ８．５±０．６ａ ９．１±０．３ａ ７．３±０．３ｂ ６．７±０．４ｂ ６．９∗±０．３ｃ ４．２∗±０．２ｃ
④基部 Ｂａｓｅ ９．４±０．１ｂ ７．５±０．８ｃ ９．１±０．２ｂ １１．３±０．５ａ １０．４±０．７ａ ８．３±０．７ｂ ８．７±０．９ｂ ５．５±０．４ｄ ９．３∗±０．８ｂ ４．５∗±０．２ｅ
平均 Ａｖｅｒａｇｅ ７．１±２．０ｃ ７．１±０．５ｂ ８．４±１．１ｂ ９．２±１．４ａ ８．９±１．８ａ ６．８±１．４ｂ ７．８±１．３ｂｃ ４．９±０．９ｃ ９．３±０．８ａ ４．５±０．２ｃ

黑麦草 ＣＡＴ 活力从叶片基部到顶端依次上升，叶片顶部 ＣＡＴ 活力最高（表 ４）。 与对照相比，刈割处理 ６
ｄ 黑麦草叶片平均 ＣＡＴ 活力降低，中度、重度、全割处理分别降低 １３．６％、２３．９％、２３．９％。 刈割处理 １２ ｄ，不同

刈割处理下叶片平均 ＣＡＴ 活力小幅度增高，轻度、中度、重度、全刈割处理叶片平均 ＣＡＴ 活力分别增加 １３．
３％、１５．７％、２０．２％和 ２３．４％。 不同刈割处理中叶片顶部再生叶 ＣＡＴ 活力均最高。 刈割部位顶部再生叶片的

酶活力变化与叶片平均酶活力变化相同。 不同刈割处理 ６ ｄ 再生叶中 ＣＡＴ 活力与对照相同，两者差异不显著

（Ｐ＞０．０５）。 处理 １２ ｄ，不同刈割处理下再生叶叶片 ＣＡＴ 活力均增高，轻度、中度、重度、全割叶片 ＣＡＴ 活力分

别增加 ６．８％、４０．２％、３９．８％和 １８．９％，并与对照差异显著（Ｐ ＜ ０．０５）。

表 ４　 不同强度刈割对黑麦草叶片过氧化氢酶（ＣＡＴ）活力的影响 ／ （μｇＨ２Ｏ２ ｇ－１ＦＷ ｍｉｎ－１）

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｕｔｔｉｎｇ ｉｎｔｅｎｓｉｔｉｅｓ ｏｎ ＣＡＴ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ ｔｈｅ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｌｏｌｉｕｍ ｐｅｒｅｎｎｅ Ｌ．

部位
Ｓｅｃｔｉｏｎ

对照 ＣＫ 轻度刈割 ＬＣ 中度刈割 ＭＣ 重度刈割 ＳＣ 全部刈割 ＷＣ

６ｄ １２ｄ ６ｄ １２ｄ ６ｄ １２ｄ ６ｄ １２ｄ ６ｄ １２ｄ

①顶部 Ｔｏｐ ４４７．５±９．０ａ ３３９．５±１９．３ｂ ４４９．６∗±１３．５ａ ３６２．６∗±２．３ａ
②中上部 Ｕｐｐｅｒ ｐａｒｔ ４６２．０±９．２ａ ２８８．２±４．４ｂ ４０１．８±２．１ｂ ３０３．５±４．７ｂ ３８５．７∗±２．９ｃ ４０４．０∗±３．７ａ
③中下部 ｌｏｗｅｒ ｐａｒｔ ３８６．５±１０．４ｂ ２４７．３±６．６ｃ ３７２．８±１０．７ｃ ３１０．１±２．５ｂ ４２７．５±７．０ａ ３３４．８±４．７ａ ３９３．３∗±４３．９ｂ ３４５．８∗±３．０ａ
④基部 Ｂａｓｅ ３４１．７±７．０ｂ ３０６．８±４．７ｂ ４２７．３±１８．２ａ ３６２．６±６．４ａ ２６８．１±５．８ｃ ３１２．４±４．０ｃ ２６７．７±４３．６ｃ ３６４．３±５．９ａ ３３０．４∗±４．８ｂ ３６４．７∗±６．８ａ
平均 Ａｖｅｒａｇｅ ４０９．４±１５．８ａ ２９５．５±３８．３ｂｃ４１２．９±３３．１ａ ３３４．７±３２．３ｂ ３６０．５±８２．６ｂ ３５０．４±４７．７ａ ３３０．５±８８．８ｂ ３５５．０５±１３．１ａ ３３０．４±４．８ｂ ３６４．７±６．８ａ

２．４　 不同强度刈割下黑麦草残留叶片和再生叶片渗透调节物含量比较

黑麦草可溶性糖含量集中在叶片中部，在叶顶部和基部较低（表 ５）。 刈割 ６ ｄ 与对照相比，黑麦草叶片

平均可溶性糖含量随着刈割强度增加而趋于下降，其中轻度、中度、重度、全部刈割处理叶片可溶性糖分别降

低了 ２２．２％、２２．２％、５７．１％、４６．７％。 刈割 １２ ｄ 后，不同刈割强度的黑麦草平均可溶性糖含量变化如刈割 ６ ｄ，
但下降幅度较 ６ ｄ 大。 不同刈割强度下顶部再生叶中可溶性糖含量趋于下降，其中中度、重度、全部刈割处理

５　 １０ 期 　 　 　 郭安琪　 等：刈割后黑麦草生理保护作用对其补偿性生长的影响 　
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６ ｄ 叶片可溶性糖含量分别下降 ３０．８％、３０．４％、２５％；刈割 １２ ｄ 分别降低了 １６．７％、１１０．３％、４３．５％、４５．５％。 不

同强度刈割均使叶片可溶性糖含量下降，并与对照差异显著（Ｐ ＜ ０．０５）。

表 ５　 不同强度刈割对黑麦草叶片可溶性糖含量的影响 ／ （μｇ ／ ｇＦＷ）

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｕｔｔｉｎｇ ｉｎｔｅｎｓｉｔｉｅｓ ｏｎ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｌｏｌｉｕｍ ｐｅｒｅｎｎｅ Ｌ．

部位
Ｓｅｃｔｉｏｎ

对照 ＣＫ 轻度刈割 ＬＣ 中度刈割 ＭＣ 重度刈割 ＳＣ 全部刈割 ＷＣ

６ｄ １２ｄ ６ｄ １２ｄ ６ｄ １２ｄ ６ｄ １２ｄ ６ｄ １２ｄ

①顶部 Ｔｏｐ ２．０±０．３ａ １．８±０．１ａ ２．０∗±０．１ａ １．５∗±０．２ｂ
②中上部 Ｕｐｐｅｒ ｐａｒｔ ２．６±０．２ａ ２．３±０．１ａ ２．０±０．３ｂ １．４±０．１ｂ １．８∗±０．１ｂ １．２∗±０．２ｃ
③中下部 ｌｏｗｅｒ ｐａｒｔ ２．３±０．２ａ ２．３±０．１ａ １．８±０．２ｂ １．２±０．１ｂ ２．２±０．２ａ １．０±０．２ｂ １．６∗±０．４ｂ １．３∗±０．２ｂ
④基部 Ｂａｓｅ ２．０±０．１ａ ２．２±０．５ａ １．５±０．２ｂ １．６±０．２ｂ １．５±０．２ｂ １．０±０．１ｅ １．１±０．１ｃ １．３±０．１ｃ １．５∗±０．１ｂ １．２∗±０．１ｄ
平均 Ａｖｅｒａｇｅ ２．３±０．３ａ ２．２±０．２ａ １．８±０．２ｂ １．４±０．２ｂ １．８±０．３ｂ １．１±０．１ｄ １．４±０．４ｃ １．３±０．１ｂ １．５±０．１ｃ １．２±０．１ｄ

黑麦草叶片脯氨酸含量集中在叶片中上部，下部含量较低（表 ６）。 与对照相比，不同强度刈割 ６ ｄ 黑麦

草叶片平均脯氨酸含量降低。 轻度刈割降低较少，中度、重度、全部刈割叶片中脯氨酸分别降低 １０．１％、２１．
５％、１４．５％。 刈割 １２ ｄ，经过一段时间的生长叶片中脯氨酸出现增长趋势，其中中度、重度、全部刈割下叶片脯

氨酸含量分别增加 ２４．５％、２３．５％和 １４．２％。 不同强度刈割处理 ６ ｄ，顶部再生叶中脯氨酸含量与对照相近，两
者差异不显著。 但处理 １２ ｄ 后，再生叶中脯氨酸含量增加明显，中度、重度、全割处理下分别增高 ３７．２％、２９．
６％、４３．８％，并与对照差异显著（Ｐ ＜ ０．０５）。

表 ６　 不同强度刈割对黑麦草叶片脯氨酸含量的影响（μｇ ／ ｇ ＦＷ）

Ｔａｂｌｅ ６　 Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｕｔｔｉｎｇ ｉｎｔｅｎｓｉｔｉｅｓ ｏｎ ｐｒｏｌｉｎｅ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｌｏｌｉｕｍ ｐｅｒｅｎｎｅ Ｌ．

部位
Ｓｅｃｔｉｏｎ

对照 ＣＫ 轻度刈割 ＬＣ 中度刈割 ＭＣ 重度刈割 ＳＣ 全部刈割 ＷＣ

６ｄ １２ｄ ６ｄ １２ｄ ６ｄ １２ｄ ６ｄ １２ｄ ６ｄ １２ｄ

①顶部 Ｔｏｐ ２０．１±１．２ａ ２７．９±３．５ａ ２３．３∗±２．０ａ ２５．５∗±０．６ａ
②中上部 Ｕｐｐｅｒ ｐａｒｔ ２６．１±３．１ａ １９．７±０．３ｂ ２０．９±３．５ｂ １７．９±０．８ｂ １９．５∗±２．３ｂ ３１．３∗±０．６ａ
③中下部 ｌｏｗｅｒ ｐａｒｔ １７．５±１．４ｂ ２０．７±０．２ｃ １７．２±０．７ｂ １９．８±１．０ｃ １９．６±１．０ａ ２４．９±０．０ｂ １８．２∗±０．８ａｂ ２９．４∗±０．６ａ
④基部 Ｂａｓｅ １８．１±１．６ａ １３．１±０．５ｂ １９．１±２．７ａ ２０．２±０．２ａ １５．０±２．３ｂ ２０．１±０．４ａ １３．２±０．７ｂ ２１．１±１．０ａ １７．１∗±０．７ａ ２３．３∗±０．０ａ
平均 Ａｖｅｒａｇｅ ２０．５±３．９ａ ２０．４±６．０ｂ ２０．１±２．６ａ ２０．８±３．２ｂ １８．０±２．６ａ ２５．４±５．６ａ １５．７±３．５ｂ ２５．２±５．８ａ １７．１±０．７ａｂ ２３．３±０．０ａ

３　 讨论与结论

牧草耐刈性在畜牧业发展、园林建设中起重要作用。 刈割促使牧草补偿性生长是牧草持续生存、耐践、耐
刈、耐牧的关键。 但目前尚不清楚维护刈割后牧草补偿性生长的生理保护调控机理。

我们对不同刈割处理后叶片不同部位抗逆生理指标的测定结果表明，正常情况下没有刈割的对照黑麦草

叶片各部位抗氧化酶和渗透调节物含量不同（表 １—６）。 其中，叶片顶部膜脂过氧化程度较高，伴随着较高的

ＳＯＤ、ＣＡＴ 活力和脯氨酸含量；与其相比，叶片中部 ＭＤＡ 含量，ＳＯＤ、ＣＡＴ 活力，及脯氨酸含量均降低；叶片基

部，膜脂过氧化程度最低，与其相一致的是叶片 ＳＯＤ、ＣＡＴ 活力及脯氨酸含量也较低。 在正常生长过程中，叶
片各部位膜脂过氧化水平和抗氧化酶活力之间呈明显正相关，并与其叶片各部位所处环境相关。 黑麦草为直

立条形叶片，其顶部光照强、气温高，导致叶片气孔蒸腾作用强，水分丢失快。 一方面缺水诱发氧自由基的积

累引发膜脂过氧化，同时积累的氧自由基可激活抗氧化酶系统使抗氧化酶活力提高［１３］，另一方面缺水引发脯

氨酸大量积累［２３］。 因此叶片顶部较高的抗氧化酶活力和较高的脯氨酸含量可有效地维护氧自由基代谢平衡

和水分平衡，而在维持叶片顶部生存中起重要作用；与叶片顶部相比，叶片中部位于种群密度较高，光照较弱，
气温低，叶片缺水程度较叶片顶部小，故而叶片中部处于较适宜的环境，叶片氧自由基产生和清除速率达到平

衡［１３，２４］，导致膜脂过氧化程度低、抗氧化酶活力也较低；而叶片基部位于种群底部，这里阴暗，潮湿，但由于叶

片老化，光合和呼吸代谢强度弱，氧自由基积累少，故细胞膜脂过氧化程度小，ＭＤＡ 含量低，抗氧化酶活力低，

６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３８ 卷　
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脯氨酸积累少。
本研究发现，不同强度刈割下植株补偿性生长速率不同。 轻度和中度刈割的黑麦草补偿性生长明显，重

度刈割表现不明显，而全割处理补偿性生长最明显（图 １）。 导致这一结果的原因可能是，轻度、中度、重度刈

割是分别剪除了叶片的顶部、中上部、中下部部分。 在刈割后牧草恢复生长中，轻度和中度刈割的牧草主要依

赖于叶片中上部和中下部。 而黑麦草叶片中部常处于种群相对适宜的环境，是生长较快的部位。 因而在刈割

后残留叶片的中上部和中下部光合速率快速提高［２５］，生长速率增高而使轻度和中度刈割补偿性生长明显。
而重度刈割后叶片的生长依赖于叶片基部的老叶，基部老叶光合作用和生命力均较弱［６］，因而重度刈割后基

部老叶光合作用积累的能量不足以弥补呼吸消耗，生长速率降低，使重度刈割在短时间内叶片无补偿性生长。
而全割处理清除了地上全部叶片，牧草再生只能依赖黑麦草茎基部、根颈和根系中的贮藏物质（如碳水化合

物和含氮物质），这些物质在牧草再生启动和初期生长中发挥重要作用［２６⁃２７］。 与其他刈割相比，全割处理为

牧草的生长提供了开阔的空间、可流动的空气、强的太阳辐射，这为新叶生长提供了有利用的环境条件。 另外

全割后地下根养分向上运输距离短、速度快，加之地上没有了基部老叶的呼吸消耗，使根中全部营养可用于新

叶生长，这为新叶生长创造了物质条件。 因此，全割引发黑麦草快速将根中养分向上运输，促使新叶片生长和

尽早恢复植株光合作用能力和能量输入能力，因而新叶快速生长导致补偿性生长明显。 但过度频繁全割会导

致根部营养输出大于输入甚至造成植物死亡。 可见，刈割减少光合叶面积降低了能量合成能力导致植株能量

代谢失衡是引发残留叶片补偿性生长的诱因，而残留叶片补偿性生长速率与其光合作用恢复速率密切相

关［５⁃６，１０］。 因此，在维护草地持续生长中轻度和中度刈割为适度刈割，频繁全割将毁坏草地，不宜采用。
此外，本研究结果还表明，不同程度刈割短时间内（６ ｄ）黑麦草叶片再生部分和叶片平均 ＭＤＡ 含量，ＳＯＤ

和 ＣＡＴ 活力，可溶性糖和脯氨酸含量均低于对照（表 １—６），而不同程度刈割长时间内（１２ ｄ），黑麦草叶片再

生部分和叶片平均 ＭＤＡ 含量较对照低，但 ＳＯＤ 和 ＣＡＴ 活力增高，脯氨酸含量增加并高于对照。 一方面不同

程度刈割短时间内（６ ｄ）和长时间内（１２ ｄ）黑麦草叶片再生部分和叶片平均 ＭＤＡ 含量均较对照低。 这表明，
刈割后牧草补偿生长与细胞维持较低膜脂过氧化水平有关。 许多研究发现，在正常和胁迫条件下抗逆性强的

野生甜菜［１４］和耐盐的无芒虎尾草［２８］体内 ＭＤＡ 含量明显较低。 沙漠环境生长的猪毛菜和差巴嘎蒿日间叶片

ＭＤＡ 含量均较低［１６］。 生活在温差较小、环境潮湿的地下根，其根中 ＭＤＡ 含量也较低［２９］。 逆境条件下，细胞

内 ＭＤＡ 含量与植物存活和抗逆性呈负相关［３０］。 本研究表明，虽然刈割对黑麦草叶片造成了机械伤害，但刈

割并未使受伤部位细胞膜脂过氧化程度加剧。 细胞中较低的膜脂过氧化程度预示着细胞内氧自由基代谢趋

于平衡有关［２４，２８］。 因此刈割后细胞能维持氧自由基代谢平衡可能是其受伤部位快速自愈、整个叶片快速进

行补偿性生长的重要生理保障。 另一方面研究表明，刈割后黑麦草残留叶片低的膜脂过氧化水平与抗氧化保

护酶活力和渗透调节物含量相关，抗氧化酶和渗透调节物与抑制膜脂过氧化及黑麦草补偿性生长相关。 其原

因可能是，其一，刈割使植物光合作用叶面积迅速减少，导致叶片能量收支平衡失衡，可能快速刺激残留叶片

的快速生长以补偿刈割造成的能量损失，从而启动了植物的补偿性生长［３１⁃３２］。 Ｂｅｌｓｋｙ［３３］ 认为补偿性生长是

植物受伤害之后的一种积极反应。 其二，刈割引发黑麦草补偿性生长依赖于植物光合作用生产的光合产

物［１０］。 有研究发现，羊草［２５］、黑麦草［３４］、紫花苜蓿［８］在刈割后残留叶片光合速率较没有刈割的高，刈割后光

环境的改善提高了叶片对光的转化，使植物光合作用能力提高［３４］。 因此刈割后残留叶片光合速率增加和植

物光合补偿能力的提高是植物补偿生长的关键［６］。 其三，由于光合和呼吸过程引发氧自由基积累［３５］，因此刈

割后牧草叶片光合速率（Ｐｎ）的提高［６⁃７］，可引发细胞氧自由基积累。 同时抗氧化酶是诱导酶［１３］，因而光合作

用过程中积累的氧自由基又激活了抗氧化酶保护系统使 ＳＯＤ 和 ＣＡＴ 活力提高抑制膜脂过氧化。 这可能是刈

割 １２ ｄ 叶片 ＭＤＡ 含量低，而 ＳＯＤ 和 ＣＡＴ 活力高的原因。 抗氧化酶通过快速清除氧自由基，抑制氧自由基积

累维护氧自由基代谢平衡而维护着残留叶片的生长。 例如，全割处理下，虽然根中储备营养可为新叶生长提

供物质基础，但在新叶生长过程中叶中维持较高的 ＳＯＤ 和 ＣＡＴ 活力（表 ２，表 ４）和脯氨酸含量（表 ６），维持较

低的 ＭＤＡ 含量（表 １）。 新生叶较强的抗膜脂过氧化能力和保持水分的能力可能是黑麦草不惧全割的原因。

７　 １０ 期 　 　 　 郭安琪　 等：刈割后黑麦草生理保护作用对其补偿性生长的影响 　
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由于生命是自由基产生与抗氧化作用间的平衡［３６］。 因此在刈割机械伤害下，残留叶片快速提高抗氧化酶活

力及时清除光合代谢中产生的氧自由基，使细胞中氧自由基产生和清除处于平衡状态，这在黑麦草刈割后残

留叶片快速进行补偿性生长中起重要生理保护作用。 其四，刈割使叶片产生伤口，导致叶片水分丢失，缺水可

能引发残留叶片脯氨酸含量增加［１６］。 其脯氨酸亲水性极强，能稳定原生质胶体及组织内的代谢过程，有防止

细胞脱水的作用，而在残茬叶片快速补偿性生长中是重要的水分稳定剂［２３］。 研究表明，虽然不同强度刈割下

叶片补偿性生长速率不同，但不同强度刈割均可激活残留叶片抗氧化保护酶系统和促进渗透调节物的积累。
在补偿生长过程中，ＣＡＴ 和 ＳＯＤ 能及时清除残留叶片中积累的氧自由基，抑制膜脂过氧化、维护氧自由基代

谢平衡，积累的脯氨酸能维护细胞水分平衡，而使它们在黑麦草补偿生长中起重要生理保护作用。
综上所述，不同强度刈割后黑麦草叶片补偿性生长速率差异显著，轻度和中度刈割后残留叶片为生活力

强的叶片中部，叶片补偿性生长明显，重度刈割后残留叶片为生活力弱的基部老叶，叶片补偿性生长不明显。
因此，刈割减少光合叶面积降低能量收入导致植株能量失衡是引发补偿性生长的诱因，而补偿性生长的速率

与残留叶片生活力成正相关。 然而，不同强度刈割后，残留叶片 ＳＯＤ 和 ＣＡＴ 活力及脯氨酸含量增高，而 ＭＤＡ
含量一直维持较低水平。 可见，不同强度刈割均可激活残留叶片抗氧化保护酶系统和促进渗透调节物的积

累。 在补偿生长过程中，ＣＡＴ 和 ＳＯＤ 能及时清除残留叶片积累的氧自由基，抑制膜脂过氧化、维护氧自由基

代谢平衡、保护细胞膜完整性，积累的脯氨酸能维护细胞水分平衡。 因而抗氧化酶和渗透调节物在黑麦草刈

割后维护细胞较低的膜脂过氧化水平和其快速补偿生长中起重要生理保护作用。
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