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遮阴和干旱对荩草生理代谢及抗性系统影响的协同
作用

孙　 帅１，张小晶１，刘金平１，∗，游明鸿２，郭碧花１

１ 西华师范大学生命科学学院，南充　 ６３７００９
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摘要：引进草种在亚热带边坡草坪上常遭遇遮阴和干旱，造成草坪退化甚至死亡。 以具有边坡草坪开发价值的本土植物野生荩

草为材料，设置 ５ 种遮阴度和 ４ 种干旱度交互形成 ２０ 种协同处理，研究遮阴和干旱对荩草生理代谢及抗性系统影响的协同作

用。 结果表明，荩草具有极强的耐阴和抗旱潜力，可通过光合策略、代谢策略、抗性策略使植株逐步适应或应对生境胁迫，在重

度遮阴或干旱下仍可存活。 遮阴或干旱对荩草光合作用、物质代谢、抗氧化酶系统和细胞膜完整性有极显著影响。 遮阴和干旱

对荩草光合指标、代谢指标、抗性指标和受伤害指标有显著协同作用。 Ｐｎ 主要受遮阴影响，Ｇｓ 主要受干旱影响，适度遮阴和干

旱协同处理可提高荩草光合能力。 干旱对荩草物质代谢的影响大于遮阴，氮代谢比糖代谢和呼吸作用受干旱或遮阴的影响更

大，适度遮阴和干旱协同作用可改变荩草代谢水平。 遮阴、干旱对抗氧化酶活性的影响不同，遮阴和干旱对 ＰＯＤ 有显著协同作

用，对 ＳＯＤ 和 ＣＡＴ 有极显著协同影响，适度遮阴和干旱协同作用可提高荩草抗氧化酶活性。 遮阴、干旱对细胞膜伤害性物质的

含量影响不同，遮阴和干旱对 ＳＰ 含量无协同作用，对 Ｐｒｏ、Ｈ２Ｏ２和 ＭＤＡ 含量有显著协同作用，协同作用增加了荩草细胞膜受伤

害的风险。 遮阴和干旱对生理代谢及抗性系统影响的协同作用，提高了荩草的抗逆潜力和生态适应能力。
关键词：荩草；光合作用；新陈代谢；抗氧化酶；生长策略
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ａｎｄ ｄｒｏｕｇｈｔ ｈａｄ ｎｏ ｓｙｎｅｒｇｉｓｔｉｃ ｅｆｆｅｃｔ ｏｎ ＳＰ， ａ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｓｙｎｅｒｇｉｓｔｉｃ ｅｆｆｅｃｔ ｏｎ Ｐｒｏ （Ｐ ＜ ０．０５）， ａｎｄ ａ ｈｉｇｈｌｙ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ
ｓｙｎｅｒｇｉｓｔｉｃ ｅｆｆｅｃｔ ｏｎ Ｈ２Ｏ２ ａｎｄ ＭＤＡ （Ｐ ＜ ０．０１）． Ｔｈｕｓ， ｓｙｎｅｒｇｉｓｔｉｃ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｈａｄｅ ａｎｄ ｄｒｏｕｇｈｔ ｉｍｐｒｏｖｅｄ ｔｈｅ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ
ｃａｐａｃｉｔｙ， ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｒａｔｅ， ａｎｄ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｏｆ Ａ． ｈｉｓｐｉｄｕｓ， ｗｈｉｃｈ ｍａｙ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｔｈｅ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ａｄａｐｔａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ Ａ．
ｈｉｓｐｉｄｕｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ａｒｔｈｒａｘｏｎ ｈｉｓｐｉｄｕｓ； ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ； ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ； ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｅｎｚｙｍｅｓ； ｇｒｏｗｔｈ ｓｔｒａｔｅｇｙ

紫色土丘陵区属典型的亚热带季风性湿润气候，该区土壤发育时间短、土质松散、土层薄、土壤贫瘠、可溶

性盐含量较高，受地形地势、日照、温度、降雨等自然因子影响，是侵蚀度仅次于黄土高原的极易水土流失的生

态脆弱区［１］。 受过度耕作、工业发展、开山修路、地产开发等人类活动影响，原有植被频遭破坏，形成了大量

的裸露边坡，边坡土壤与基岩粘结性能差、抗蚀能力弱，崩解风化速度快，水土流失极为严重，易由面蚀发展为

沟蚀［２］。 为了恢复植被、提升边坡景观效果和水土保持能力，常通过工程技术、客土喷播技术、挂网技术，建
植固土护坡草坪，进行边坡治理与生态重建。 引进的暖季型草坪草枯黄期长达 １００ｄ 左右，为实现四季常绿的

造景效果，常采用冷季型草坪草建植单一或混播边坡草坪。 由于夏季高于 ３５℃的酷热天气频现，８ 月绝对高

温常超过 ４０℃ ［３］，冷季型草坪草夏眠严重，且水热同期致高温高湿常引发严重病害，使引进草种面临巨大生

存风险。 加之边坡草坪养护成本高、难度大，仅 ２—５ 年草坪退化殆尽［４］，难以起到植被恢复和景观构建的预

期效果，造成人力物力浪费的同时，引进草种还会带来潜在的生态危机。 目前建植集绿化、观赏和固土功能一

体的边坡草坪时，受建坪目的、立地条件和养护技术限制，几无合适引进草种可供选择。 所以，筛选、培育具有

极强适应能力和抗逆性的本土固土护坡草坪植物，是急需解决的实际问题。 开发利用丰富的野生乡土草坪植

物资源，是该区绿化、美化事业和生态治理的可持续发展的必由之路。
荩草［Ａｒｔｈｒａｘｏｎ ｈｉｓｐｉｄｕｓ（Ｔｈｕｎｂ．）Ｍａｋｉｎｏ．］为紫色土丘陵区常见的禾本科荩草属一年或多年生草本乡土

植物，别名竹叶草、绿竹、马耳草和中亚荩草等，有药用、饲用、染用和绿化价值。 荩草野生资源丰富、生态型

多、生长期长、生长速度快和再生性好，有广泛生态适应［３］，具株秆细而硬、多分枝、基部倾斜、着地后节易生

根等特点。 有极强的繁殖能力，通过种子自播和无性拓展常入侵退化边坡草坪，逐渐成为优势种。 有极强的

耐贫瘠能力，甚至在大于 ７０°断面坡上形成局部单一种群，在固土护坡草坪建植及生物修复方面有巨大开发

潜力［５］。 目前仅对荩草适应性和耐阴性进行了浅显分析［６⁃７］，开展荩草生态学特点及开发利用途径研究，对

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３８ 卷　
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植物资源保护与利用、生态环境治理、绿化草种选育及中草药持续性开发具有重要意义。
因立地条件和乔灌草结合的配置模式，边坡草坪常受遮阴和干旱胁迫。 遮阴和干旱使光和水分资源分配

失衡，草坪植物的生理代谢及抗性系统对立地条件的响应能力，必将影响植株的生长发育、能量积累和扩繁能

力，决定着草坪外观质量、景观价值及寿命长短。 本研究将荩草幼苗放置于 ５ 种遮阴度和 ４ 种干旱度交互形

成的 ２０ 个处理中，研究光照和水分变化对荩草生理代谢和抗性系统的影响，分析荩草的抗逆潜力和生态学特

点，以期为野生荩草以边坡草坪开发利用提供依据。 拟回答以下科学问题：（１）荩草光合生理对遮阴和干旱

胁迫如何响应？ （２）荩草糖代谢、氮代谢和呼吸作用对遮阴和干旱胁迫的如何应对？ （３）荩草抗氧化酶系统

对遮阴和干旱胁迫如何启动？ （４）荩草细胞膜伤害程度对遮阴和干旱胁迫如何变化？

１　 材料和方法

１．１　 试验材料

以四川省南充市顺庆区的荩草（Ａｒｔｈｒａｘｏｎ ｈｉｓｐｉｄｕｓ）为材料。 在野生荩草种群内，选取当年生健壮匍匐茎，
剪取基部茎段，去除次生根，选含 ２ 节、节间 ４ｃｍ、长约 ６ｃｍ 为插穗，置阴凉处保湿备用。

以营养土：紫色土 １∶３ 为基质，除杂、晾晒、消毒、拌匀后，每盆 ２．５㎏装于口径 ２０ｃｍ，高 ２８ｃｍ 的花盆中，浇
水沉降稳定后，细平整表层进行扦插。 共 ６０ 盆，每盆 １０ 插穗，在室温约 ２７℃、相对湿度约 ３０％的通风条件下

养护管理。
１．２　 试验设计

养护 １ 月后，以生长健壮、长势一致、２ 片真叶为标准，每盆 ５ 株定苗。 以自然光为基础，借助有效辐射计

（ＧＬＺ—Ｃ），用遮阴网围成六面体遮阴罩，设置 ０、１０％、３０％、５０％、７０％等 ５ 个遮阴梯度；在自然蒸发下，用土

壤含水量测定仪（ＴＤＲ３００）测浇水 ５１５ｍＬ ／盆（饱和持水量）２４、９６、１９２ｈ 和 ２８８ｈ 后，土壤水分分别为饱和含水

量的 ８１．７５％、６５．１８％、４３．６４％和 ２７．８８％基础上，设每 ２４、９６、１９２ｈ 和 ２８８ｈ 浇水 ５１５ｍＬ ／盆为水分充足（Ｗ０）、
轻度干旱（Ｗ１）、中度干旱（Ｗ２）、重度干旱（Ｗ３）４ 个水分梯度；６０ 盆分为 ２０ 个遮阴和水肥协同处理组，每组

３ 盆，共 １５ 株。 置 １．５ｍ 高钢架，遮阴罩高出盆面 ５０ｃｍ 培养。 处理 ３６ｄ 后，进行下列测定。
１．３　 测定指标

光合指标测定：用 ＬＩ⁃６４００ 光合仪，ＬＥＤ⁃红蓝光源叶室，自然光源下（约 ３３０Ｌｕｘ），每处理随机选取成熟叶

片，测净光合速率（Ｐｎ），气孔导度（Ｇｓ），胞间 ＣＯ２浓度（Ｃｉ）和蒸腾速率（Ｔｒ）等光合参数，每点连续采集 ３ 个

值，３ 次重复。
代谢指标测定：用“苏州科铭生物有限公司”生产的试剂盒［８］，测定可溶性糖（ＳＳ）、丙酮酸（ＰＡ）含量和硝

酸还原酶（ＮＲ）活性。
抗性指标测定［９］：超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）活性测定采用氮蓝四哇（ＮＢＴ）光化还原法，过氧化物酶（ＰＯＤ）

活性测定采用愈创木酚法，过氧化氢酶（ＣＡＴ）活性测定紫外吸收法。
受伤害指标测定［９］：丙二醛（ＭＤＡ） 采用硫代巴比妥酸（ＴＢＡ）法，脯氨酸（Ｐｒｏ）采用酸性茚三酮法，可溶

性蛋白（ＳＰ）含量测定采用考马斯亮蓝 Ｇ—２５０ 染色法，过氧化氢（Ｈ２Ｏ２）含量采用钼酸法。
１．４　 数据分析

用 ＳＡＳ １０．０ 软件对所有数据进行方差分析和析因分析，并用 Ｄｕｎｃａｎ 法对各参数进行 ０．０５ 水平显著性

检验。

２　 结果与分析

２．１　 遮阴和干旱对光合指标的影响

遮阴、干旱和协同作用对 Ｐｎ、Ｔｒ、Ｃｉ 和 Ｇｓ 均有显著影响（Ｐ＜０．０５）（表 １）。 遮阴下，Ｐｎ、Ｔｒ 和 Ｇｓ 随遮阴度

增加表现出先增后减。 １０％遮阴显著增加 Ｔｒ 和 Ｇｓ，显著降低 Ｃｉ。 ３０％遮阴 Ｐｎ、Ｔｒ 和 Ｇｓ 均达最大值，Ｃｉ 达最

３　 ５ 期 　 　 　 孙帅　 等：遮阴和干旱对荩草生理代谢及抗性系统影响的协同作用 　
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小值。 ≥５０％遮阴使 Ｐｎ、Ｔｒ 和 Ｇｓ 显著降低，Ｃｉ 达最大值。 ７０％遮阴时 Ｐｎ、Ｔｒ 和 Ｇｓ 分别仅为 ３０％的 ２７．１８％、
３６．５１％和 ３９．６１％，仅为 Ｗ０－０％时的 ４４．０７％、７８．１１％、６０．７０％。

干旱下，Ｃｉ 和 Ｔｒ 随干旱度增加逐步下降，Ｐｎ 和 Ｇｓ 先增后减。 Ｗ１ 时 Ｔｒ 显著低于 Ｗ０，Ｐｎ 和 Ｇｓ 显著大于

Ｗ０。 Ｗ２ 和 Ｗ３ 下 Ｐｎ、Ｔｒ、Ｃｉ 和 Ｇｓ 显著低于 Ｗ０ 和 Ｗ１。 Ｗ３ 下 Ｐｎ、Ｔｒ、Ｃｉ 和 Ｇｓ 仅为 Ｗ０ 时的 ３７． ４４％、
５３．２５％、１３．５９ 和 ５７．６４。

遮阴和干旱对光合参数有显著的协同作用（Ｐ＜０．０５）（表 １）。 ≤３０％遮阴可缓解干旱使 Ｐｎ、Ｔｒ、Ｃｉ、Ｇｓ 下
降的影响，＞３０％遮阴则加重干旱对光合参数的影响。 干旱可减弱或加重遮阴的影响，Ｗ１ 对 １０％遮阴下的 Ｃｉ
有显著提升作用，Ｗ２ 显著提升 １０％遮阴下 Ｐｎ。 Ｗ１ 使遮阴下 Ｔｒ 显著下降。 干旱越重对遮阴下光合参数的协

同作用越大，Ｗ３＋７０％的光合参数仅为 Ｗ０＋０％的 ２０％左右。

表 １　 遮阴和干旱对光合指标的影响

Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｈａｄｉｎｇ ａｎｄ ｄｒｏｕｇｈｔ ｏｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

指标
Ｉｎｄｅｘ

干旱度
Ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ

遮阴度 Ｓｈａｄｅ ｄｅｇｒｅｅ ／ ％

０ １０ ３０ ５０ ７０

光合速率 ／ （μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１） Ｗ０ ６．４９±０．５６Ｂｂｃ ７．２６±１．１５Ｃｂ １０．５２±０．７５Ａａ ５．１６±０．３８Ａｃ ２．８６±０．７９Ｂｄ
Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ （Ｐｎ） Ｗ１ ７．５６±０．５４Ａｂ １０．２９±０．６２Ａａ ９．５８±２．００Ａａ ４．１４±０．４９Ａｃ ３．３６±０．１２ＡＢｃ

Ｗ２ ５．１９±０．９６Ｃｂ ８．７４±０．２２Ｂａ ８．１５±０．４９Ａａ ４．６０±１．４２Ａｂ ４．１５±０．６１Ａｂ
Ｗ３ ２．４３±０．４８Ｄｂｃ ３．０２±０．５１Ｄｂ ５．０７±０．６５Ｂａ ２．１７±０．５２Ｂｂｃ １．６５±０．３３Ｃｃ

气孔导度 ／ （ｍｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１） Ｗ０ ５．３９±０．５８Ｂｃ ７．４９±１．５２Ａｂ １１．５３±０．７５Ａａ ４．９５±０．１７Ａｃ ４．２１±０．５２Ａｃ
Ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ （Ｇｓ） Ｗ１ ６．０７±０．８９Ａｂｃ ７．３８±１．２２Ａａｂ ８．５０±１．６０Ｂａ ５．４８±０．５１Ａｃ ４．５０±０．５１Ａｃ

Ｗ２ ５．０４±０．６４Ｂｂ ５．５３±０．４９ＡＢｂ ６．８１±０．６９Ｂａ ３．８８±０．２２Ｂｃ ３．０２±０．００Ｂｃ
Ｗ３ ２．８７±０．２３Ｃｂ ３．６１±０．９６Ｂｂ ４．５２±０．４９Ｃａ １．０６±０．０１Ｃｃ １．０３±０．００Ｃｃ

蒸腾速率 ／ （ｍｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１） Ｗ０ ８．８３±０．６０Ａｂ １１．８４±１．６５Ａａ １３．５３±０．７５Ａａ ８．４１±０．９１Ａｂ ５．３６±０．６４Ａｃ
Ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ （Ｔｒ） Ｗ１ ６．５３±０．７６Ｂｂ ８．８３±０．６８Ｂａ ９．５２±０．２２Ｂａ ４．８５±０．１１Ｂｃ ３．００±０．２４Ｂｄ

Ｗ２ ３．５１±０．０４Ｃｃ ４．７２±０．５４Ｃｂ ６．８４±０．８１Ｃａ ２．４９±０．０７Ｃｄ １．２０±０．１６Ｃｅ
Ｗ３ １．２０±０．２５Ｄｂ ２．７３±０．５９Ｄａ ３．３２±０．５４Ｄａ １．５５±０．３３Ｄｂ １．２６±０．４０Ｃｂ

胞间 ＣＯ２浓度 ／ （ｕｍｏｌ ／ ｍｏｌ） Ｗ０ ３５２．５８±２３．１１Ａｃ ２６５．２５±４６．５２Ｂｄ ２２３．４５±４．６７Ｃｄ ４８８．４７±４．７８Ａａ ４３６．２０±２．８２Ａｂ
Ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ ＣＯ２ Ｗ１ ３５９．７４±５７．７３Ａａｂ ４０５．９０±３４．５０Ａａ ４１７．７３±３１．４２Ａａ ２９８．０５±３８．０４Ｂｂ ２０２．５７±３２．８８Ｄｃ
ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ （Ｃｉ） Ｗ２ ２５２．９１±１０．１３Ｂｂ ２６１．９６±１８．４９Ｂｂ ２６８．６２±２３．３３Ｂｂ ２４８．２９±３４．３２Ｃｂ ３１６．１４±９．９４Ｂａ

Ｗ３ ２０３．２４±３．６７Ｃｂ ２０５．０１±２．９６Ｃｂ ２６１．９０±１６．２１Ｃａ １８７．１４±１７．００Ｃｂｃ １７４．０５±１３．１１Ｃｃ
　 　 数据为平均值±标准误；同一性状的同列不同大写字母表示干旱间差异显著（Ｐ＜０．０５），同行不同小写字母表示遮阴间差异显著（Ｐ＜０．０５）；

Ｗ０：水分充足，Ｅｎｏｕｇｈ ｍｏｉｓｔｕｒｅ；Ｗ１：轻度干旱，Ｍｉｌｄ ｄｒｏｕｇｈｔ；Ｗ２：中度干旱，Ｍｏｄｅｒａｔｅ ｄｒｏｕｇｈｔ；Ｗ３：重度干旱，Ｓｅｖｅｒｅ ｄｒｏｕｇｈｔ

方差分析表明，遮阴或干旱对光合参数均有极显著影响（Ｐ＜０．０１）（表 ２）。 由 Ｆ 值可见，遮阴影响顺序为

Ｃｉ＞Ｔｒ＞Ｐｎ＞Ｇｓ，干旱影响顺序为 Ｃｉ＞Ｔｒ＞Ｇｓ＞Ｐｎ。 遮阴和干旱对光合参数有极显著协同作用（Ｐ＜０．０１），协同作

用为 Ｔｒ＞Ｃｉ＞Ｐｎ＞Ｇｓ。 遮阴为影响 Ｐｎ 的主要因子，干旱为影响 Ｇｓ、Ｃｉ 和 Ｔｒ 的主要因子，遮阴和干旱对 Ｔｒ 的协

同作用最大。

表 ２　 光合指标差异的双因子方差分析

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｄｏｕｂｌｅ ｆａｃｔｏｒ ｖａｒｉａｎｃｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

项目 Ｉｔｅｍ
光合速率 ／

（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）
Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ （Ｐｎ）

蒸腾速率 ／
（ｍｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

Ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ （Ｔｒ）

胞间 ＣＯ２浓度 ／ （ｕｍｏｌ ／ ｍｏｌ）
Ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ ＣＯ２

ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ （Ｃｉ）

气孔导度 ／
（ｍｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

Ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ （Ｇｓ）

遮阴×干旱 Ｆ ６．４２２ ３０．７３７ ８．６０３ ３．８１８

Ｓｈａｄｉｎｇ×Ｄｒｏｕｇｈｔ Ｐ ＜０．００１ ＜０．００１ ＜０．００１ ＜０．００１

遮阴 Ｓｈａｄｉｎｇ Ｆ ９７．２３４ ３．８１６ １４６．７７４ ７１．９２４

Ｐ ＜０．００１ ＜０．００１ ＜０．００１ ＜０．００１

干旱 Ｄｒｏｕｇｈ Ｆ ８２．５８５ ９９．１６７ ４１２．９６１ ９２．３５５

Ｐ ＜０．００１ ＜０．００１ ＜０．００１ ＜０．００１

　 　 Ｆ 值表示 Ｆ 检验的显著性，Ｆ 越大表示越显著，Ｐ 值表示概率值

４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３８ 卷　
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２．２　 遮阴和干旱对代谢指标的影响

遮阴、干旱和协同处理对 ＳＳ 和 ＰＡ 含量及 ＮＲ 活性有显著影响（Ｐ＜０．０５）（表 ３）。 遮阴下，ＳＳ 含量随遮阴

度增大逐步降低，ＰＡ 含量逐步增加，ＮＲ 活性先增后减。 １０％遮阴使 ＰＡ 和 ＮＲ 显著增大；３０％遮阴下 ＮＲ 显

著高于其他遮阴；５０％遮阴下 ＳＳ 和 ＮＲ 显著降低（Ｐ＜０．０５），ＰＡ 则达最大值。 ７０％遮阴下 ＳＳ 显著低于其他遮

阴，ＰＡ 无显著变化，ＮＲ 显著下降，但显著大于 ＣＫ（Ｗ０＋０％）。
干旱下，ＳＳ 和 ＰＡ 随干旱加重而增大，ＮＲ 活性先增后减。 Ｗ１ 下 ＳＳ 变化较小，ＰＡ 和 ＮＲ 则高于 Ｗ０；Ｗ２

下 ＳＳ 显著增加达最大值，ＰＡ 和 ＮＲ 进一步提高；Ｗ３ 下 ＳＳ 无变化，ＰＡ 显著增加，ＮＲ 显著降低。
遮阴和干旱对糖代谢（ＳＳ）、呼吸作用（ＰＡ）和氮代谢（ＮＲ）有显著的协同作用（Ｐ＜０．０５）。 遮阴可缓解干

旱使 ＳＳ 和 ＮＲ 增加的幅度，加重干旱对 ＰＡ 增加的影响。 干旱使遮阴下 ＳＳ 减小，使 ＰＡ 和 ＮＲ 增大。

表 ３　 遮阴和干旱对代谢指标的影响

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｈａｄｉｎｇ ａｎｄ ｄｒｏｕｇｈｔ ｏｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｉｎｄｅｘ

指标
Ｉｎｄｅｘ

干旱胁迫
Ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ

遮阴度 Ｓｈａｄｅ ｄｅｇｒｅｅ ／ ％

０ １０ ３０ ５０ ７０

可溶性糖 ／ （ｍｇ ／ ｇ） Ｗ０ ７．６８±０．５２Ｂａ ６．８４±０．６２Ｂａｂ ６．０２±０．３３Ｃａｂ ５．４１±０．２２Ｂｂ ３．８７±０．２４Ｃｃ

Ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ（ＳＳ） Ｗ１ ８．９２±０．２７Ｂａ ６．７２±１．３０Ｂｂ ６．２６±０．７４ＢＣｂ ６．８７±０．１７Ｂｂ ６．７２±０．３５Ｂｂ

Ｗ２ １２．１９±０．６２Ａａ ８．０７±０．９５ＡＢｂ ７．８９±０．２４Ｂｂ ６．８８±０．３１Ｂｃｄ ６．５１±０．３５Ｂｄ

Ｗ３ １１．９５±０．４７Ａａ １０．０６±０．５７Ａａｂ ９．２３±０．８７Ａｂ ８．２２±０．２５Ａｂ ７．７９±０．１２Ａｃ

丙酮酸 ／ （ｕｇ ／ ｇ） Ｗ０ ４．１２±０．１２Ｄｄ ４．４５±０．２５Ｄｃ ６．０２±０．９６Ｃｂ ６．２８±０．８５Ｃａ ６．２４±０．８１Ｂａ

Ｐｙｒｕｖｉｃ ａｃｉｄ（ＰＡ） Ｗ１ ６．２３±０．５２Ｃｃ ６． ３８±１．２１Ｃｃ ７．５３±１．７５Ｂａｂ ７．１４±０．９６ＢＣｂ ７．８２±１．１３ＡＢａ

Ｗ２ ７．１５±０．８６Ｂｃ ８．２４±１．２７Ｂａ ７．９２±０．５７Ｂｂ ７．９６±１．３２Ｂｂ ８． ３８±１．０５Ａａ

Ｗ３ ８．３４±１．０４Ａｂ ９．０１±０．６６Ａａ ８．６８±０．７４Ａａ ８．７１±２．０２Ａａ ５． ２３±０．９６Ｃｃ

硝酸还原酶 ／ （Ｕ ／ ｇ） Ｗ０ ０．４２±０．０８Ｃｄ ０．５１±０．１４Ｃｃ ０．９４±０．２４Ａａ ０． ７３±０．１７Ａｂ ０．５４±０．１１Ｂｃ

Ｎｉｔｒａｔｅ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ （ＮＲ） Ｗ１ ０．８７±０．１４Ｂｂ ０．９６±０．０８Ｂａ ０．９５±０．０８Ａａ ０．６８±０．０６Ａｃ ０．５２±０．２１Ｂｄ

Ｗ２ １．３６±０．５２Ａａ １．２３±０．５７Ａａ ０．８３±０．１４Ｂｂ ０． ７２±０．１８Ａｃ ０．５７±０．１２Ｂｄ

Ｗ３ ０．４３±０．０８Ｃｄ ０．４９±０．０９Ｃｄ ０．６３±０．２１Ｃｃ ０． ７５±０．２４Ａｂ ０．８３±０．３４Ａａ

方差分析表明，遮阴或干旱对 ＳＳ、ＰＡ 和 ＮＲ 有极显著影响（表 ４）。 遮阴影响顺序为 ＮＲ＞ＰＡ＞ＳＳ，干旱影

响顺序为 ＮＲ＞ＳＳ＞ＰＡ。 遮阴和干旱对 ＳＳ、ＰＡ 和 ＮＲ 有极显著协同影响（Ｐ＜０．０１），大小为 ＰＡ＞ＮＲ＞ＳＳ。 干旱

是影响代谢指标的主要因子，协同作用次之，遮阴较小。 氮代谢受干旱或遮阴胁迫的影响最大，糖代谢次之，
呼吸作用较小。

表 ４　 代谢指标和抗性指标差异的双因子方差分析

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｄｏｕｂｌｅ ｆａｃｔｏｒ ｖａｒｉａｎｃｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｉｎｄｅｘ ａｎｄ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎｄｅｘ

项目
Ｉｔｅｍ

可溶性糖
Ｓｏｌｕｂｌｅ

ｓｕｇａｒ（ＳＳ） ／
（ｍｇ ／ ｇ）

丙酮酸
Ｐｙｒｕｖｉｃ

ａｃｉｄ（ＰＡ） ／
（ｕｇ ／ ｇ）

硝酸还原酶
Ｎｉｔｒａｔｅ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ

（ＮＲ） ／
（Ｕ ／ ｇ）

超氧化物歧化酶
Ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅ
ｄｉｓｍｕｔａｓｅ

ａｃｔｉｖｉｔｙ（ＳＯＤ） ／
（Ｕ ｍｉｎ－１ ｇ－１）

过氧化物酶
Ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ

ａｃｔｉｖｉｔｙ （ＰＯＤ） ／
（Ｕ ｍｉｎ－１ ｇ－１）

过氧化氢酶
Ｃａｔａｌａｓｅ

ａｃｔｉｖｉｔｙ （ＣＡＴ） ／
（Ｕ ｍｉｎ－１ ｇ－１

遮阴×干旱 Ｆ ２１． ３４６ ２８． ８５３ ２４．３５５ ３．６３４ ２．５８３ ４．１９７

Ｓｈａｄｉｎｇ×Ｄｒｏｕｇｈｔ Ｐ ＜０．００１ ＜０．００１ ＜０．００１ ０．００５ ０．０１２ ＜０．００１

遮阴 Ｓｈａｄｉｎｇ Ｆ ８．４２２ １２．３２４ ２３．１５２ １２．１０３ ２８．４４４ １９．７６９

Ｐ ＜０．００１ ＜０．００１ ＜０．００１ ＜０．００１ ＜０．００１ ＜０．００１

干旱 Ｄｒｏｕｇｈｔ Ｆ ５７．２４１ ３９．５２５ ７１．２２４ ５６．２２０ ２９．９７９ １７．４８５

Ｐ ＜０．００１ ＜０．００１ ＜０．００１ ＜０．００１ ＜０．００１ ＜０．００１

２．３　 遮阴和干旱对抗性指标的影响

遮阴、干旱和协同处理对 ＳＯＤ、ＰＯＤ 和 ＣＡＴ 活性有显著影响（Ｐ＜０．０５）（表 ５）。 遮阴下，抗氧化酶活性随

５　 ５ 期 　 　 　 孙帅　 等：遮阴和干旱对荩草生理代谢及抗性系统影响的协同作用 　
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遮阴度增加先显著增加又显著降低。 １０％遮阴使 ＰＯＤ 显著增加；３０％遮阴使 ＳＯＤ 和 ＣＡＴ 显著增加；５０％遮阴

下 ＰＯＤ 和 ＳＯＤ 达最大值；遮阴度 １０％—５０％间 ＰＯＤ 和 ＣＡＴ 无显著差异，７０％遮阴下 ＳＯＤ、ＰＯＤ 和 ＣＡＴ 活性

则显著下降。
干旱下，抗性指标随干旱度增加先显著增加又显著下降。 Ｗ１ 使 ＳＯＤ 和 ＰＯＤ 显著增加（Ｐ＜０．０５），Ｗ２ 下

ＳＯＤ、ＰＯＤ 和 ＣＡＴ 显著增大到最大值，Ｗ３ 下显著下降到 Ｗ０ 水平。
遮阴和干旱对 ＳＯＤ、ＰＯＤ 和 ＣＡＴ 活性有显著协同作用（Ｐ＜０．０５）。 １０％—３０％遮阴提高了 Ｗ１ 和 Ｗ２ 下

酶活性，提高了 Ｗ３ 下 ＳＯＤ 和 ＰＯＤ 活性。 ≥５０ 遮阴对干旱下的酶活性影响差异较大。 重度遮阴和重度干旱

协同作用使 ＳＯＤ、ＰＯＤ 和 ＣＡＴ 均显著下降，Ｗ３＋７０％下 ＳＯＤ、ＰＯＤ 和 ＣＡＴ 分别为 Ｗ０＋０％的 ７３．０８％、７８．７８％
和 ４２．９４％，为各自最大值的 ３５．０６％、２８．６１％和 ２８．３２％。

表 ５　 遮阴和干旱对抗性指标的影响

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｈａｄｉｎｇ ａｎｄ ｄｒｏｕｇｈｔ ｏｎ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎｄｅｘ

指标
Ｉｎｄｅｘ

干旱胁迫
Ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ

遮阴度 Ｓｈａｄｅ ｄｅｇｒｅｅ ／ ％

０ １０ ３０ ５０ ７０

超氧化物歧化 Ｗ０ １６９．１８±２１．３６Ｃｃ １８７．３６±１７．３５Ｂｂｃ ２１２．２４±１５．５２Ｂｂ ２５４．３４±１２．３２ＢＣａ ２０７．１２±２４．２７Ｂｂ

酶 ／ （Ｕ ｍｉｎ－１ ｇ－１） Ｗ１ ２１８．３４±２０．１２Ｂｂ ２６１．３４±２１．５３Ａａｂ ３２０．４５±２７．８５Ａａ ２８４．３４±２４．３５Ｂａｂ ２６１．２５±２７．３４Ａａｂ

Ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅ ｄｉｓｍｕｔａｓｅ Ｗ２ ３０１．２５±２２．３４Ａａｂ ２８０．８４±１８．８５ Ａｂ ３１９．０８±１１．５５Ａａ ３５２．６５±３４．１７Ａａ ２８４．２７±３１．０４Ａａｂ

ａｃｔｉｖｉｔｙ（ＳＯＤ） Ｗ３ １３２．５８±９．５４Ｃｃ １７０．１２±１７．６６Ｂｂｃ ２７８．５４±１４．８１Ｂａ ２１９．６４±２２．４１Ｃａｂ １２３．６５±１０．５７Ｃｃ

过氧化物酶 ／ （Ｕ ｍｉｎ－１ ｇ－１） Ｗ０ ２９２．３４±２７．１３Ｃｂ ３８９．６７±５３．４５ＢＣａ ４０１．３７±３３．５２Ｂａ ４１７．７２Ｂ±１８．６４Ｃａ ２３５．４１±３３．２３Ａｂ

Ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ （ＰＯＤ） Ｗ１ ３８５．６２±３０．２４Ｂｂ ５２３．１７±２８．４６Ｂａ ５７９．１７±５１．３４Ａａ ４９２．６５±１９．５３Ｂａｂ ２４０．７５±３２．０７Ａｂ

Ｗ２ ４６７．１２±１８．２５Ａｂ ７１０．５２±２５．６５Ａａ ５４２．５１±４７．１０Ａｂ ５６１．７４±３３．５５Ａｂ ２９８．４５±２５．８４Ａｃ

Ｗ３ ２９８．６７±４１．２５Ｃａｂ ３１８．４３±２２．７２Ｃａｂ ３８８．６２±２４．５７Ｂａ ３０９．７６±２７．１４Ｄａｂ ２３０．３２±３４．０８Ａｃ

过氧化氢酶 ／ （Ｕ ｍｉｎ－１ ｇ－１） Ｗ０ ６８．３２±１６．２５Ｂｂ ７３．２１±１９．５２ＢＣａｂ ８３．１２±１５．２１ＡＢａ ７７．３２±１７．３２Ａａｂ ５９．３６±２０．６２Ａｃ

Ｃａｔａｌａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ （ＣＡＴ） Ｗ１ ７１．２８±２０．３４Ｂｂ ９１．２５±２３．５４Ｂａｂ １０７．３２±２０．５４Ａａ ９２．１２±２１．５２Ａａｂ ４７．１２±８．９５ＡＢｃ

Ｗ２ １０３．２３±３６．０８Ａａ １２５．６４±３９．０５Ａａ ９０．８８±１３．４７Ｂｂ ５０．０８±１８．０６Ｂｂ ４５．２６±５．７２ＡＢｂ

Ｗ３ ６２．５６±１２．２５Ｂａ ６０．５５±２０．４１Ｃａ ６１．１７±１８．０５Ｂａ ３９．７５±９．５８Ｂｂ ２９．２４±８．６４Ｂｂ

方差分析表明，遮阴或干旱对 ＳＯＤ、ＰＯＤ 和 ＣＡＴ 活性有极显著影响（Ｐ＜０．０１）（表 ４）。 遮阴影响顺序为

ＰＯＤ＞ＣＡＴ＞ＳＯＤ，干旱影响顺序为 ＳＯＤ＞ＰＯＤ＞ＣＡＴ。 遮阴和干旱协同处理对 ＰＯＤ 有显著影响，对 ＳＯＤ 和 ＣＡＴ
有极显著影响，协同作用大小为 ＣＡＴ＞ＳＯＤ＞ＰＯＤ。 干旱是影响抗性指标的主要因子，遮阴次之，协同作用较

小。 ＳＯＤ 受干旱影响大于遮阴，ＰＯＤ 和 ＣＡＴ 受遮阴和干旱影响差异较小。
２．４　 遮阴和干旱对受伤害指标的影响

遮阴、干旱和协同处理对 ＭＤＡ、Ｐｒｏ、ＳＰ 和 Ｈ２Ｏ２含量有显著影响（Ｐ＜０．０５）（表 ６）。 遮阴下，ＭＤＡ、Ｐｒｏ、ＳＰ

和 Ｈ２Ｏ２含量随遮阴度增大逐步上升。 １０％遮阴使 Ｐｒｏ 含量显著增加，３０％遮阴使 ＭＤＡ 和 Ｈ２Ｏ２含量显著增加

（Ｐ＜０．０５）；５０％遮阴下 ＭＤＡ 和 Ｐｒｏ 含量显著大于≤３０％遮阴（Ｐ＜０．０５）；７０％遮阴时 ＭＤＡ、Ｐｒｏ、ＳＰ 和 Ｈ２Ｏ２含

量均达最大值。
干旱下，ＭＤＡ、Ｐｒｏ 和 Ｈ２Ｏ２含量随干旱度增加逐步上升，ＳＰ 含量先增后降。 Ｗ１ 时 ＭＤＡ、Ｐｒｏ、ＳＰ 和 Ｈ２Ｏ２

含量显著大于 Ｗ０（Ｐ＜０．０５），Ｗ２ 时 Ｈ２Ｏ２和 Ｐｒｏ 含量显著高于 Ｗ１，ＭＤＡ 和 ＳＰ 与 Ｗ１ 下无显著差异；Ｗ３ 下

ＭＤＡ 和 Ｈ２Ｏ２含量显著大于 Ｗ１ 和 Ｗ２，ＳＰ 含量显著低于 Ｗ１ 和 Ｗ２，Ｐｒｏ 含量与于 Ｗ１ 和 Ｗ２ 下无显著差异。
遮阴和干旱对 ＭＤＡ、Ｐｒｏ、ＳＰ 和 Ｈ２Ｏ２含量有显著协同作用（Ｐ＜０．０５）。 遮阴加重了干旱使 ＭＤＡ、Ｐｒｏ 和 Ｈ２

Ｏ２含量上升的影响，干旱加重遮阴对 ＭＤＡ、Ｐｒｏ 和 Ｈ２Ｏ２含量的影响，遮阴对干旱下 ＳＰ 含量影响较小。 ≥３０
遮阴对干旱下受伤害指标的影响大于 １０％遮阴。 Ｗ２＋３０％下 ＳＰ 含量达最大值，Ｗ２＋７０％下 Ｐｒｏ 含量达最大

值。 重度遮阴和重度干旱使 ＭＤＡ、Ｐｒｏ 和 Ｈ２Ｏ２含量显著增加，Ｗ３＋７０％下 ＭＤＡ、Ｐｒｏ 和 Ｈ２Ｏ２含量分别为 Ｗ０＋
０％的 ７．７４、１．８４ 和 ４．３１ 倍。

６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３８ 卷　
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表 ６　 遮阴和干旱对受伤害指标的影响

Ｔａｂｌｅ ６　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｈａｄｉｎｇ ａｎｄ ｄｒｏｕｇｈｔ ｏｎ ｉｎｊｕｒｙ⁃ｒｅｌａｔｅｄ ｉｎｄｅｘ

指标
Ｉｎｄｅｘ

干旱胁迫
Ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ

遮阴度 Ｓｈａｄｅ ｄｅｇｒｅｅ ／ ％

０ １０ ３０ ５０ ７０

丙二醛 ／ （μｍｏｌ ／ ｇ） Ｗ０ ９．９７±１．０３Ｃｃ ９．２３±０．８５Ｃｃ ２１．７６±５．３４Ｃｂ ３３．１８±１．６４Ｃａ ３５．０９±９．０３Ｃａ

Ｍａｌｏｎｄｉａｌｄｅｈｙｄｅ（ＭＤＡ） Ｗ１ ２０．０５±８．２５Ｂｃ １６．１２±１．６９ＢＣｃ ３３．０８±６．１７Ｂｂ ４２．３２±４．２２ＢＣｂ ５４．２７±１２．１５ＢＣａ

Ｗ２ ２６．１２±３．９５Ｂｃｄ ２３．１５±３．５４ＡＢｄ ２６．３２±８．０２Ｃｄ ５０．１２±６．３７ＡＢｂ ６８．２５±８．６７ＡＢａ

Ｗ３ ５２．０２±１３．７４Ａｂ ５２．０４±８．５２Ａｂ ５４．１７±１１．３３Ａｂ ６３．１２±８．０４Ａａｂ ７７．２１±１１．２５Ａａ

游离脯氨酸 ／ （ｕｇ ／ ｇ） Ｗ０ ５．６２±０．０８Ｂｃ ８．４５Ｂ±１．０８Ｃｃ ８．５３±１．０８Ｂｃ ９．０８±１．０９ＡＢｂ １０．６４±１．７５Ｂａ

Ｆｒｅｅ Ｐｒｏｌｉｎｅ ｃｏｎｔｅｎｔ（Ｐｒｏ） Ｗ１ ９．１７±０．９５Ａｂ １０． ３８±５．３１Ｂａｂ １１．５７±２．１１Ａａ １０．１１±０．５４ＡＢａｂ １１．２１±２．０１ＡＢａ

Ｗ２ ９．０５±０．２２Ａｂ １１．２４±４．３３Ａｂ １１．９２±３．７５Ａｂ １１．９８±２．１１Ａｂ １２．８３±０．８５Ａａ

Ｗ３ ９．３４±０．２４Ａａ ８．２４±２．２７Ｃｂ ８．６４±０．７４Ｂａ ８．９１±０．９６Ｂａ １０．３２±３．０２Ｂａ

可溶性蛋白 ／ （ｍｇ ／ ｇ） Ｗ０ １６．５２±５．３６Ｂｃ １７．５１±５．３３Ｂｂ １９．６４±２．７５Ｂａｂ ２２．３４±５．０４ＢＣａ ２２．５６±８．０４ＢＣａ

Ｓｏｌｕｂｌｅ ｐｒｏｔｅｉｎ（ＳＰ） Ｗ１ ２２．１７±２．７４Ａｂ ２４．３６±４．１７Ａａｂ ２２．９５±０．８５Ｂａｂ ２８．１８±３．７４ＡＢａ ２７．３２±２．０８ＡＢａ

Ｗ２ ２４．０６±５．１８Ａａ ２６．２５±３．７８Ａａ ３１．８５±４．１２Ａａ ２９．８７±２．５２Ａａ ２９．２７±７．１１Ａａ

Ｗ３ １５．４３±２．１７Ｂａ １５．４８±４．６２Ｂａ １７．３３±３．２０Ｂａ １７．５２±１．２７Ｃａ １６．８６±５．３６Ｃａ

过氧化氢 ／ （ｍｍｏｌ ／ ｇ） Ｗ０ １７２．６２±２０．６５Ｄｃ １７６．２４±２８．１４Ｂｃ ３２６．２７±４２．０４Ｃｂ ５１７．６５±８６．３２Ｃａｂ ５４３．３５±２３．５４Ｃａ
Ｈｙｄｒｏｇｅｎ ｐｅｒｏｘｉｄｅ（Ｈ２Ｏ２） Ｗ１ ２４８．４２±４０．３５Ｃｃ １８６．２７±３７．０５Ｂｄ ３６７．８１±３１．７４ＢＣｂ ６１４．３７±２７．４８Ｂａ ６１６．１２±８７．４１Ｂａ

Ｗ２ ４１２．５５±１８．６９Ｂｂ １８９．３４±１１．４２Ｂｃ ４１７．２４±１７．５２Ｂｂ ６５１．８２±３３．４２Ｂａ ６２７．１５±５６．７４Ｂａ

Ｗ３ ６１３．２４±８７．６１Ａａｂ ４８５．７６±４０．０７Ａｃ ５９８．５７±４５．３７Ａｂ ７２８．４２±９６．４１Ａａ ７４３．９７±２０．８４Ａａ

方差分析表明，遮阴或干旱对 ＭＤＡ、Ｐｒｏ、ＳＰ 和 Ｈ２Ｏ２含量有极显著影响（Ｐ＜０．０１）（表 ７）。 遮阴影响顺序

为 Ｈ２Ｏ２＞ＭＤＡ＞Ｐｒｏ＞ＳＰ，干旱影响顺序为 Ｈ２Ｏ２＞ＭＤＡ＞ＳＰ＞Ｐｒｏ。 遮阴和干旱对 ＳＰ 无协同作用，对 Ｐｒｏ 有显著

协同作用，对 Ｈ２Ｏ２和 ＭＤＡ 有极显著协同作用（Ｐ＜０．０１），作用大小为 Ｈ２Ｏ２＞ＭＤＡ＞Ｐｒｏ＞ＳＰ。 干旱是影响细胞

膜伤害指标的主要因子，遮阴次之，协同作用较小。 干旱对 Ｈ２Ｏ２、Ｐｒｏ 和 ＳＰ 的影响大于遮阴，遮阴对 ＭＤＡ 影

响大于干旱。

表 ７　 受伤害指标差异的双因子方差分析

Ｔａｂｌｅ ７　 Ｄｏｕｂｌｅ ｆａｃｔｏｒ ｖａｒｉａｎｃｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｎ ｉｎｊｕｒｙ⁃ｒｅｌａｔｅｄ ｉｎｄｅｘ

项目 Ｉｔｅｍ
丙二醛

Ｍａｌｏｎｄｉａｌｄｅｈｙｄｅ（ＭＤＡ） ／
（μｍｏｌ ／ ｇ）

游离脯氨酸
Ｆｒｅｅ Ｐｒｏｌｉｎｅ ｃｏｎｔｅｎｔ（Ｐｒｏ） ／

（ｕｇ ／ ｇ）

可溶性蛋
白 Ｓｏｌｕｂｌｅ ｐｒｏｔｅｉｎ（ＳＰ） ／

（ｍｇ ／ ｇ）

过氧化氢
Ｈｙｄｒｏｇｅｎ ｐｅｒｏｘｉｄｅ（Ｈ２Ｏ２ ） ／

（ｍｍｏｌ ／ ｇ）

遮阴×干旱 Ｆ ３．２５８ ２．００５ １．１１６ ２５．３５８

Ｓｈａｄｉｎｇ×Ｄｒｏｕｇｈｔ Ｐ ０．００１ ０．０５０ ０．３７２ ＜０．００１

遮阴 Ｓｈａｄｉｎｇ Ｆ ５３．２１５ １２．７１７ ７．２６０ ８５．６２１

Ｐ ＜０．００１ ＜０．００１ ＜０．００１ ＜０．００１

干旱 Ｄｒｏｕｇｈｔ Ｆ ４５．７７８ ２０．００８ ４４．０４８ ２１２．５６４

Ｐ ＜０．００１ ＜０．００１ ＜０．００１ ＜０．００１

３　 讨论

３．１　 遮阴和干旱与光合作用的关系

光是植物生命活动的原初能量和动力来源，也是诱导、促进与调控植物的生长发育的基本信号。 植物通

过抬高叶片位置、变薄叶片厚度、增大叶片面积、改变叶片张角［１０⁃１３］、增加叶绿素含量，降低光补偿点、光饱和

点和暗呼吸率等适应策略［１４⁃１５］，增加遮阴下捕获光能和提升光合效益的能力。 遮阴不仅降低光照强度和光

照时间，也改变了微生境的气温、土温和叶表温度，空气湿度、土壤水分含量及叶片蒸腾速率等因素，影响了叶

片的气孔大小、光合色素含量及光敏度和光响应能力，致使光合能力受到遮阴的影响［１６］。 遮阴下荩草叶性

７　 ５ 期 　 　 　 孙帅　 等：遮阴和干旱对荩草生理代谢及抗性系统影响的协同作用 　
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状、叶绿素含量、光响应能力发生变化［６］，对荩草 Ｐｎ、Ｔｒ、Ｃｉ 和 Ｇｓ 等光合参数有显著影响。 遮阴度引起荩草的

叶绿体、气孔等自身微结构及温湿度等微生境产生差异，使 Ｔｒ 和 Ｇｓ 更易受遮阴影响。 ３０％遮阴下 Ｐｎ、Ｔｒ 和
Ｇｓ 达最大值，表明荩草属喜阴植物。 水是植物生命之源，是物质合成、转化和运输的重要载体。 干旱直接影

响物质和能量的吸收与合成及在功能间的分配，间接使叶片结构、色素含量、激素和酶活性发生变化，从而影

响光合物质基础和光合效率。 植物通过减少叶数量和叶面积、降低叶片位置［１７⁃２０］、关闭气孔等方式降低水分

蒸发，通过改变光合器官和光合色素活性［２１⁃２３］及光电子传递方式［２４］，提高吸收和转化光能效率和水分利用效

率［２５］应对干旱胁迫。 本试验中，轻度干旱显著提高了 Ｐｎ 和 Ｇｓ，中重度干旱使 Ｐｎ、Ｔｒ、Ｃ ｉ和 Ｇｓ 显著降低，与短

期或轻度干旱使光合作用降低［２６］的观点不符，符合适度干旱可提高植物的光合能力［２７⁃２８］，表明荩草具有较强

的抗旱性。 适度遮阴和适度干旱协同作用可提高荩草的光合能力，重度干旱和重度遮阴协同作用则显著降低

了荩草的光合参数。 Ｗ３＋７０％下光合速率仅为 ＣＫ 的 ２０％，但植株不仅存活且无衰老表现，或许荩草采取了

更为复杂的系统性光合策略，在水分和光照同时受限下，荩草调控光合作用及维持生长的机理，待于深入

研究。
３．２　 遮阴和干旱与物质代谢的关系

可溶性糖（ＳＳ）是碳水化合物代谢、暂时贮藏和运输的主要型式，也是呼吸作用的主要底物，与植物的抗

性有密切关系。 遮阴或干旱对 ＳＳ 含量的影响，因植物种类、生长阶段、测定器官、胁迫强度和持续时间等不

同［１６⁃１８］。 本试验中，ＳＳ 含量随遮阴或干旱变化与 Ｐｎ变化趋势不同，表明遮阴或干旱不仅通过光合作用影响

糖代谢，也通过 ＳＳ 的合成或分解、运转和累积，影响呼吸作用和细胞渗透压。 随遮阴或干旱加重，ＰＡ 含量显

著上升，表明呼吸作用为抵御伤害提供能量。 遮阴下 ＳＳ 含量减小和 ＰＡ 含量增大，ＳＳ 主要参与呼吸作用。 干

旱下 ＳＳ 和 ＰＡ 含量同时增加，ＳＳ 不仅参与呼吸作用，还要参与调节渗透压以维持细胞的完整性。 硝酸还原酶

（ＮＲ）对无机氮的还原、同化和氨基酸、蛋白质的合成等氮代谢过程起关键的调控作用［２９］，氮代谢与糖代谢和

呼吸作用密切相关［３０］。 遮阴或干旱下 ＮＲ 活性与 ＳＳ 和 ＰＡ 含量变化趋势不一致，氮代谢与糖代谢和呼吸作

用同步性较差。 或许胁迫条件下，氮代谢主要参与维持生命运转的遗传物质和生理活性物质合成，而降低了

与糖代谢和呼吸作用的相关性。 遮阴或干旱下 ＮＲ 活性存在显著的阈值效应，超过范围的遮阴或干旱胁迫使

ＮＲ 活性下降。 遮阴和干旱对荩草物质代谢有显著协同作用，使糖代谢和氮代谢比单一胁迫有所降低，但显

著提高了呼吸作用。 生境胁迫对糖代谢、氮代谢及呼吸作用的影响是极其复杂的系统性过程，本文通过 ＳＳ 和

ＰＡ 含量及 ＮＲ 活性变化，仅说明胁迫强度对荩草代谢速度的影响，表明遮阴和干旱对糖代谢、氮代谢及呼吸

作用的有协同影响，但难以论述和推断 ＮＲ 活性、ＳＳ 和 ＰＡ 含量与具体代谢过程的关系，与代谢速度与生长发

育及抗逆性之间的关系。
３．３　 遮阴和干旱与抗氧化酶活性

正常植物细胞内自由基的产生和清除处于动态平衡状态。 当受到生境胁迫时，代谢速度加快引起活性氧

积累，抗氧化系统则提高清除自由基酶的活性。 ＳＯＤ 主要使 Ｏ２－转化为 Ｈ２Ｏ２和 Ｏ２，ＰＯＤ 和 ＣＡＴ 将 Ｈ２Ｏ２分解

为 Ｈ２Ｏ，三者共同协调作用消除过多的活性氧保护植物免受伤害［３１⁃３２］。 ＳＯＤ、ＰＯＤ 和 ＣＡＴ 活性的变化顺序和

增长幅度受植物抗性、植物种类、胁迫强度等诸多因素的影响。 本试验中，１０％遮阴或轻度干旱使 ＰＯＤ 显著

增加，说明 ＰＯＤ 活性易受胁迫诱导。 ５０％遮阴或中度干旱使 ＳＯＤ、ＰＯＤ 和 ＣＡＴ 均活性达最大值，表明荩草抗

氧化酶系统有显著的阈值限制，难以清除 ７０％遮阴或重度干旱下产生的活性氧。 遮阴与干旱对荩草的胁迫

机理不同，导致糖代谢、氮代谢及呼吸作用强度不同，代谢中产生活性氧的种类与数量差异，使遮阴对抗氧化

酶系统的影响为 ＰＯＤ＞ＣＡＴ＞ＳＯＤ，干旱的影响顺序为 ＳＯＤ＞ＰＯＤ＞ＣＡＴ。 遮阴和干旱对 ＳＯＤ、ＰＯＤ 和 ＣＡＴ 活性

有显著协同作用，１０％—３０％遮阴提升干旱下荩草抗氧化酶的活性，≥５０ 遮阴对干旱度下荩草的 ＳＯＤ、ＰＯＤ
和 ＣＡＴ 活性影响表现出多样化，表明遮阴和干旱共同处理使抗氧化酶系统作用过程更加复杂。 ２０ 个遮阴和

干旱协同作用下，荩草抗氧化酶活性存在数倍差异，ＳＯＤ、ＰＯＤ 和 ＣＡＴ 活性相互此消彼长，使抗氧化酶总量维

持较高水平，说明荩草具有极其强大的抗氧化酶系统及适应环境能力。

８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３８ 卷　
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３．４　 遮阴和干旱与细胞膜完整性的关系

当产生的活性氧超过保护酶系统的清除能力，引起细胞膜透性增大、大分子生命物质受损，导致植物生理

紊乱和功能受伤。 随遮阴或干旱胁迫加重，荩草体内 Ｈ２Ｏ２含量急剧上升约 ５ 倍，而抗氧化酶活性仅增 ２ 倍左

右，导致活性氧大量累积对细胞膜造成伤害。 植物通过生理生化变化，积累有机小分子物质，降低细胞内的渗

透势，保护细胞膜的完整性［３３］。 可溶性糖（ＳＳ）、可溶性蛋白（ＳＰ）、游离脯氨酸（Ｐｒｏ）和丙二醛（ＭＤＡ）是减轻

逆境伤害的渗透调节物质，几种物质的来源与作用机理不尽相同。 ＳＳ 和 ＳＰ 既是营养物质也能提高细胞的保

水能力和调节组织渗透势，对生命物质及生物膜起保护作用，ＳＳ 和 ＳＰ 受光合生产、碳代谢及氮代谢的共同影

响［３２］。 随遮阴度增大 ＳＳ 含量减少、ＳＰ 含量增加，表明氮代谢对遮阴下荩草的渗透势调节贡献比糖代谢更

大。 轻中度干旱时 ＳＳ 和 ＳＰ 含量同步增加，重度干旱时 ＳＰ 含量急剧下降，说明干旱下糖代谢比氮代谢对渗

透压的调节能力更强。 Ｐｒｏ 对稳定原生质胶体、生物大分子结构及组织内的代谢过程、降低细胞酸性和凝固

点、防止细胞脱水、解除氨毒及调节细胞氧化还原势等方面起重要作用，Ｐｒｏ 含量明显受植物抗性的影

响［３４⁃３５］。 荩草中 Ｐｒｏ 含量随遮阴和干旱度增大逐步显著增加，表明强胁迫下 Ｐｒｏ 充当重要的渗透调节物质。
遮阴和干旱对 ＳＳ 和 Ｐｒｏ 有显著协同作用，对 ＳＰ 无协同作用，表明渗透性物质产生与累积是相当独立的复杂

过程。 ＭＤＡ 是膜脂过氧化最重要的产物，ＭＤＡ 随遮阴和干旱度增加而不断增大，反映出胁迫越大对膜系统

受损越大。 本试验发现，遮阴或干旱或协同处理使荩草中 Ｈ２Ｏ２含量快速提高，虽抗氧化酶系统和渗透调节系

统积极响应清除自由基以维持细胞完整性，但 ＭＤＡ 对胁迫的敏感度与提升量高于 Ｐｒｏ、ＳＰ 和 ＳＳ 等调节物质，
遮阴和干旱对 Ｈ２Ｏ２和 ＭＤＡ 有极显著协同作用，使细胞膜损伤度随协同胁迫组合加重而加大。 虽一定范围的

遮阴和干旱叠加处理，可提高荩草细胞中 Ｐｒｏ、ＳＳ 和 ＳＰ 等维持渗透压物质的含量，以减少对细胞的伤害，但同

时也提高了 Ｈ２Ｏ２和 ＭＤＡ 含量，可见胁迫生境对细胞膜有不可逆性的伤害。

４　 结论

遮阴和干旱对荩草光合作用、物质代谢、抗性系统和细胞膜完整性有极显著协同作用。 荩草可依据遮阴

和干旱的胁迫程度，通过调整光合参数，充分利用有限光照和水分资源完成光合作用，为植株生长发育提供能

量。 通过改变糖代谢、氮代谢及呼吸作用速度，使物质与能量在生长发育和抵御胁迫功能间进行分配。 通过

激活抗氧化酶系统及酶活性，改变渗透压物质组成与含量，减少胁迫伤害和保持细胞完整性。 荩草具有极强

的抗旱性和耐阴性，通过光合策略、代谢策略、抗性策略使植株能逐步适应或应对生境胁迫，适度遮阴和干旱

利于荩草生长发育，重度遮阴和重度干旱虽可存活，但对细胞膜有不可逆的潜在伤害。 遮阴和干旱对生理代

谢及抗性系统影响的协同作用，提高了荩草的抗逆潜力和生态适应能力。
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