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中华蚊母树在干旱￣水淹交叉胁迫下形态和活性氧代
谢的适应机制

李晓玲１ꎬ２ꎬ∗ꎬ杨　 进２ꎬ孙 　 雷１ꎬ２ꎬ黄应平１ꎬ朱士江１ꎬ吕 　 坤１ꎬ２ꎬ胥 　 焘１ꎬ２ꎬ黄桂云３ꎬ
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１ 三峡库区生态环境教育部工程研究中心ꎬ湖北省三峡地区生态保护与治理国际联合研究中心ꎬ 宜昌　 ４４３００２

２ 三峡大学生物与制药学院ꎬ宜昌　 ４４３００２

３ 中国长江三峡集团有限公司长江珍稀植物研究所ꎬ宜昌　 ４４３０００

摘要:为阐明中华蚊母树(Ｄｉｓｔｙｌｉｕｍ ｃｈｉｎｅｎｓｅ)在消落带干旱￣水淹交叉胁迫下的形态和活性氧(ＲＯＳ)代谢适应机制ꎬ通过控制实

验模拟了三峡水库消落带的水文节律ꎬ研究了干旱￣水淹交叉胁迫及恢复过程施加不同外源物质对中华蚊母树形态学和 ＲＯＳ
清除的变化ꎮ 结果表明:(１)前期干旱胁迫增强了中华蚊母树对后期水淹胁迫的适应ꎬ主要表现在叶片脱落、大量不定根的形

成及茎基部膨大等形态学的变化ꎻ(２)干旱或水淹单一胁迫下ꎬ中华蚊母树ＯＨ、Ｏ
２ 等 ＲＯＳ 水平明显高于对照ꎬ表现出氧化应

激反应ꎬ其超氧化物歧化酶(ＳＯＤ)、过氧化氢酶(ＣＡＴ)、抗坏血酸过氧化物酶(ＡＰＸ)等抗氧化系统酶活性及脯氨酸(Ｐｒｏ)等抗

氧化系统小分子含量也均显著高于对照ꎬ表现出一定的抗氧化防御作用机制ꎬ且在复合胁迫下ꎬＳＯＤ、ＣＡＴ、ＡＰＸ 酶活性及 Ｐｒｏ 含

量显著高于单一胁迫ꎻ(３)恢复阶段ꎬ相关性分析表明ꎬ中华蚊母树清除 ＲＯＳ(ＯＨ、Ｏ
２ )的酶促(ＳＯＤ、ＣＡＴ、ＡＰＸ)及非酶促

(Ｐｒｏ)系统具有一定的协同性ꎮ 同时ꎬ恢复阶段施加脱落酸(ＡＢＡ)ꎬ内源 Ｐｒｏ 显著高于正常水平ꎻ施加 ＰｒｏꎬＳＯＤ、ＣＡＴ 等抗氧化

酶活性显著高于对照ꎻ施加可溶性糖(Ｇｌｕ)ꎬＡＰＸ 活性显著升高ꎮ 表明外源添加 ＡＢＡ、Ｐｒｏ、Ｇｌｕꎬ均对 ＲＯＳ 的清除产生显著影响ꎬ
同时ꎬＳＯＤ 活性显著高于 ＣＡＴ 和 ＡＰＸ 活性ꎬ因此 ＳＯＤ 可能是中华蚊母树清除冗余 ＲＯＳ 的主要因子ꎮ 因此ꎬ中华蚊母树形态学

的变化、较高的脯氨酸积累和对 ＲＯＳ 有效的清除防御ꎬ可能是其适应干旱￣水淹交叉胁迫的主要机制ꎬＡＢＡ、Ｐｒｏ、Ｇｌｕ 等外源物质

的添加对中华蚊母树的胁迫恢复过程具有显著的促进作用ꎬ前期干旱可提高中华蚊母树植株对后期水淹的耐受能力ꎮ
关键词:三峡库区ꎻ中华蚊母树ꎻ干旱￣水淹交叉胁迫ꎻ活性氧ꎻ适应机制
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１.２ ｍ ｉｎ ｈｅｉｇｈｔꎬ ｎａｔｉｖｅ ｔｏ ｔｈｅ ｒｉｐａｒｉａｎ ａｒｅａｓ ａｎｄ ｗｅｔｌａｎｄｓ ａｎｄ ａ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｒｉｐａｒｉａｎ ａｒｅａｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｔｈｒｅｅ Ｇｏｒｇｅｓ
Ｒｅｓｅｒｖｏｉｒ (ＴＧＲ) ｒｅｇｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ Ｙａｎｇｔｚｅ Ｒｉｖｅｒ ａｎｄ ｉｔｓ ｂｒａｎｃｈｅｓ. Ｏｕｒ ｐｒｅｖｉｏｕｓ ｓｔｕｄｉｅｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ Ｄ. ｃｈｉｎｅｎｓｅ ｈａｄ ａ ｃｅｒｔａｉｎ
ｓｕｒｖｉｖａｌ ｒａｔｅ ｉｎ ｔｈｅ ｍｉｄｄｌｅ ａｎｄ ｕｐｐｅｒ ｐａｒｔ ｏｆ ｔｈｅ ｗａｔｅｒ ｌｅｖｅｌ ｆｌｕｃｔｕａｔｉｏｎ ｚｏｎｅ (ＷＬＦＺ) ｏｆ ｔｈｅ ＴＧＲ ｔｏ ａｌｔｅｒｎａｔｅ ｄｒｏｕｇｈｔ ａｎｄ
ｓｕｂｍｅｒｇｅｎｃｅ ｓｔｒｅｓｓｅｓꎬ ｂｕｔ ｔｈｅ ａｄａｐｔｉｖｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｏｆ ｉｔｓ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ａｎｄ ｒｅａｃｔｉｖｅ ｏｘｙｇｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ (ＲＯＳ) ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｉｓ ｓｔｉｌｌ
ｕｎｋｎｏｗｎ. Ｔｏ ｅｖａｌｕａｔｅ ｉｔｓ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｏｆ Ｄ. ｃｈｉｎｅｎｓｅ ｔｏ ａｌｔｅｒｎａｔｅ ｄｒｏｕｇｈｔ ａｎｄ ｓｕｂｍｅｒｇｅｎｃｅ ｓｔｒｅｓｓｅｓꎬ ａ ｓｉｍｕｌａｔｉｏｎ
ａｌｔｅｒｎａｔｅ ｄｒｏｕｇｈｔ ａｎｄ ｓｕｂｍｅｒｇｅｎｃｅ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ ｗａｓ ｃｏｎｄｕｃｔｅｄꎬ ａｎｄ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ａｎｄ ＲＯＳ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｏｆ Ｄ. ｃｈｉｎｅｎｓｅ
ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｒｅｃｏｖｅｒｙ ｇｒｏｗｔｈ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ ｓｕｂｓｔａｎｃｅｓꎬ ｉ. ｅ.ꎬ ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ(ＡＢＡ)ꎬ ｐｒｏｌｉｎｅ( Ｐｒｏ) ａｎｄ
ｇｌｕｃｏｓｅ ( Ｇｌｕ)ꎬ ｗｅｒｅ ａｎａｌｙｚｅｄꎬ ｉｎｃｌｕｄｉｎｇ ａｄｖｅｎｔｉｔｉｏｕｓ ｒｏｏｔｓꎬ ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔꎬ ｂａｓｅ ｓｔｅｍ ｄｉａｍｅｔｅｒꎬ ｌｅａｆ ｎｕｍｂｅｒｓꎬ ＲＯＳ
ｃｏｎｔｅｎｔꎬ ｅｎｚｙｍａｔｉｃ ａｎｄ ｎｏｎ￣ｅｎｚｙｍａｔｉｃ ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｗｅｒｅ ａｓ ｆｏｌｌｏｗｓ. (１) Ｔｈｅ ｅａｒｌｙ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ
ｓｔｉｍｕｌａｔｅｄ ｔｈｅ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｏｆ Ｄ. ｃｈｉｎｅｎｓｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｔｏ ｔｈｅ ｌａｔｅｒ ｆｌｏｏｄｉｎｇ ｓｔｒｅｓｓ. Ｔｈｅ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｍａｉｎｌｙ ｒｅｆｅｒｅｄ ａｓ ｍｏｒｅ
ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｓｔｅｍｓ ａｎｄ ｒｏｏｔｓ ｉ.ｅ.ꎬ ｓｔｅｍ ｂａｓｅ ｈｙｐｅｒｔｒｏｐｈｙꎬ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ａｎｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ａｄｖｅｎｔｉｔｉｏｕｓ ｒｏｏｔｓ. (２)
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２ ｉｎ Ｄ. ｃｈｉｎｅｎｓｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｕｎｄｅｒ
ｅｉｔｈｅｒ ｄｒｏｕｇｈｔ ｏｒ ｆｌｏｏｄｉｎｇ ｓｔｒｅｓｓꎬ ｗｈｉｃｈ ｓｈｏｗｅｄ ｏｘｉｄａｔｉｖｅ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｃｃｕｒｒｅｄ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅ ｄｉｓｍｕｔａｓｅ (ＳＯＤ)ꎬ
ａｓｃｏｒｂａｔｅ ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ (ＡＰＸ)ꎬ ａｎｄ ｃａｔａｌａｓｅ (ＣＡＴ) ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｐｒｏｌｉｎｅ (Ｐｒｏ) ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｗｅｒｅ ａｌｓｏ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｈｉｇｈｅｒ
ｔｈａｎ ｔｈｏｓｅ ｏｆ ｃｏｎｔｒｏｌｓꎬ ｗｈｉｃｈ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｅｎｚｙｍａｔｉｃ ａｎｄ ｎｏｎ￣ｅｎｚｙｍａｔｉｃ ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔｓ ｗｅｒｅ ｉｎｄｕｃｅｄ ａｓ ａ ｄｅｆｅｎｓｅ
ｍｅｃｈａｎｉｓｍ. Ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ａｌｔｅｒｎａｔｅ ｄｒｏｕｇｈｔ ａｎｄ ｓｕｂｍｅｒｇｅｎｃｅ ｓｔｒｅｓｓｅｓꎬ ｔｈｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｏｆ ＳＯＤꎬ ＡＰＸ ａｎｄ ＣＡＴ ａｎｄ Ｐｒｏ ｃｏｎｔｅｎｔｓ
ｗｅｒｅ ｈｉｇｈｅｒ ｔｈａｎ ｔｈｏｓｅ ｕｎｄｅｒ ｓｉｎｇｌｅ ｄｒｏｕｇｈｔ ｏｒ ｆｌｏｏｄｉｎｇ ｓｔｒｅｓｓ. (３) Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ｔｏ ａ ｃｅｒｔａｉｎ ｅｘｔｅｎｔ ｔｈｅｒｅ
ｗｅｒｅ ｃｏｏｒｄｉｎａｔｅｄ ｅｆｆｅｃｔｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｅｎｚｙｍａｔｉｃ (ＳＯＤꎬ ＣＡＴꎬ ＡＰＸ) ａｎｄ ｎｏｎ￣ｅｎｚｙｍａｔｉｃ (Ｐｒｏ) ｓｙｓｔｅｍｓ ｉｎ ＲＯＳ￣ｓｃａｖｅｎｇｉｎｇ
ｉｎ Ｄ. ｃｈｉｎｅｎｓｅ. Ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ ＡＢＡ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｔｒｉｇｇｅｒｅｄ ａｎ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｏｆ ｅｎｄｏｇｅｎｏｕｓ Ｐｒｏ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｃｏｍｐａｒｅｄ ｔｏ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌｓ
ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｒｅｃｏｖｅｒｙ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｔｈｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ＳＯＤꎬ ＣＡＴ ａｎｄ ＡＰＸ ｗａｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｈｉｇｈｅｒ ｔｈａｎ ｔｈｏｓｅ ｏｆ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｇｒｏｕｐ
ｕｎｄｅｒ ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ Ｐｒｏ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ. Ｏｆ ｔｈｅｓｅꎬ ｔｈｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｏｆ ＳＯＤ ｗｅｒｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｈｉｇｈｅｒ ｔｈａｎ ｔｈｏｓｅ ｏｆ ＣＡＴ ａｎｄ ＡＰＸ. Ｔｈｅ
ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｏｆ ＡＰＸ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｗｈｅｎ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ (Ｇｌｕ) ｗａｓ ａｄｄｅｄ. Ｔｈｅ ＡＢＡꎬ Ｐｒｏ ａｎｄ Ｇｌｕ ａｌｌ ｈａｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ
ｉｎｆｌｕｅｎｃｅｓ ｏｎ ｔｈｅ ｒｅｍｏｖａｌ ｏｆ ＲＯＳ ａｎｄ ｔｈｅ ａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ Ｄ. ｃｈｉｎｅｎｓｅ ｔｏ ｕｐ￣ｒｅｇｕｌａｔｅ ｔｈｅ ＳＯＤ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｍｉｇｈｔ ｂｅ ａｎ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ
ａｔｔｒｉｂｕｔｅ ｆｏｒ ｔｈｅ ｒｅｍｏｖａｌ ｏｆ ｒｅｄｕｎｄａｎｔ ＲＯＳ ｌｉｎｋｅｄ ｔｏ ｄｒｏｕｇｈｔ ａｎｄ ｆｌｏｏｄｉｎｇ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ. Ｔｈｕｓ ｔｈｅ ｈｉｇｈｅｒ Ｐｒｏ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ａｎｄ
ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｄｅｆｅｎｓｅ ｔｏ ＲＯＳ ｃｏｕｌｄ ｂｅ ｔｈｅ ｍａｉｎ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｆｏｒ Ｄ. ｃｈｉｎｅｎｓｅ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ａｌｔｅｒｎａｔｅ ｄｒｏｕｇｈｔ
ａｎｄ ｓｕｂｍｅｒｇｅｎｃｅ ｓｔｒｅｓｓｅｓ. Ｔｈｅ ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎ ｏｆ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｎｇｅｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｕｐ￣ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｏｆ ｅｎｚｙｍａｔｉｃ ａｎｄ ｎｏｎ￣ｅｎｚｙｍａｔｉｃ
ａｎｔｉ￣ｏｘｉｄａｔｉｖｅ ｓｙｓｔｅｍ ｍｉｇｈｔ ｂｅ ｔｈｅ ｍａｉｎ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｏｆ Ｄ. ｃｈｉｎｅｎｓｅ ａｄａｐｔｉｎｇ ｔｏ ａｌｔｅｒｎａｔｅ ｄｒｏｕｇｈｔ ａｎｄ ｆｌｏｏｄｉｎｇ ｓｔｒｅｓｓｅｓ. Ｔｈｅ
ＡＢＡꎬ Ｐｒｏ ａｎｄ Ｇｌｕ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｐｒｏｍｏｔｅｄ ｔｈｅ ｒｅｃｏｖｅｒｙ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ Ｄ. ｃｈｉｎｅｎｓｅ.. Ｔｈｅ ｄｒｏｕｇｈｔ ｉｎ ｔｈｅ ｅａｒｌｙ ｓｔａｇｅ ｃｏｕｌｄ
ｉｍｐｒｏｖｅ ｔｈｅ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｔｏ ｓｕｂｍｅｒｇｅｎｃｅ ｉｎ ｔｈｅ ｌａｔｅｒ ｓｔａｇｅ.

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ: Ｔｈｒｅｅ Ｇｏｒｇｅｓ ｒｅｓｅｒｖｏｉｒ ｒｅｇｉｏｎꎻ Ｄｉｓｔｙｌｉｕｍ ｃｈｉｎｅｎｓｅꎻ ａｌｔｅｒｎａｔｅ ｄｒｏｕｇｈｔ ａｎｄ ｓｕｂｍｅｒｇｅｎｃｅ ｓｔｒｅｓｓｅｓꎻ ｒｅａｃｔｉｖｅ
ｏｘｙｇｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓꎻ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ

随着全球气候变暖ꎬ植物应对干旱和水淹胁迫的生理生态适应机制引起了生态学者的广泛关注[１—２]ꎮ 由

于三峡大坝的修建ꎬ形成了水位落差将近 ３０ｍ、面积达 ３４９ｋｍ２的季节性涨落的消落带[３]ꎮ 同时ꎬ三峡库区夏

季暴雨洪水和高温干旱频发ꎬ促使水位变化频率加快ꎬ导致部分消落带在短期内形成水淹和干旱交叉胁迫现

象[４]ꎮ 这种大幅度、高频次的水位涨落将严重影响三峡库区的安全、健康和可持续发展[５]ꎮ 因此ꎬ深入研究

植物对干旱￣水淹交叉胁迫下的特异性生理生态适应机制ꎬ对高效保护库区的生态环境、充分利用土著生物改

善消落带生态具有重要意义ꎮ
植物体内代谢会产生活性氧 ＲＯＳ(Ｒｅａｃｔｉｖｅ Ｏｘｙｇｅｎ Ｓｐｅｃｉｅｓ)ꎬ包括超氧阴离子自由基(Ｏ

２ )、过氧化氢

(Ｈ２Ｏ２)、羟自由基(ＯＨ)和单线态氧( １Ｏ２)ꎬ正常情况下ꎬＲＯＳ 的产生与清除处于动态平衡状态[６]ꎮ 但是ꎬ逆
境下会产生冗余 ＲＯＳꎬ导致植物细胞氧化还原状态的失衡ꎬ对细胞具有毒害作用ꎬ可能会导致细胞的死

７６９７　 １９ 期 　 　 　 李晓玲　 等:中华蚊母树在干旱￣水淹交叉胁迫下形态和活性氧代谢的适应机制 　
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亡[７—９]ꎮ 植物体内存在 ＲＯＳ 清除系统(酶促与非酶促系统) [１０—１２]ꎮ 研究表明脯氨酸( Ｐｒｏ) [１３—１４]、脱落酸

(ＡＢＡ) [１５—１６]、可溶性糖[如葡萄糖(Ｇｌｕ)] [１７] 等外源物质参与植物的应激状态ꎬ维持植物 ＲＯＳ 的代谢平衡ꎮ
同时ꎬ水淹胁迫会对植物形态产生较大影响[１８]ꎬ水淹胁迫下ꎬ植物形态产生不定根、皮孔、基茎增加、叶片减少

等变化ꎬ以维持正常的生理代谢[１９]ꎮ 目前ꎬ植物在干旱或水淹等非生物胁迫下产生 ＲＯＳꎬ通过超氧化物歧化

酶(ＳＯＤ)、过氧化氢酶(ＣＡＴ)、抗坏血酸过氧化物酶(ＡＰＸ)等酶促系统清除 ＲＯＳ 以增强抗氧化能力、提高植

物的抗逆性的研究较为深入[８ꎬ ２０—２１]ꎬ但目前的研究主要集中在单一逆境胁迫下植物 ＲＯＳ 的清除ꎬ关于植物在

干旱￣水淹交叉胁迫下 ＲＯＳ 的清除报道较少ꎮ
中华蚊母树(Ｄｉｓｔｙｌｉｕｍ ｃｈｉｎｅｎｓｅ)是金缕梅科(Ｈａｍａｍｅｌｉｄａｃｅａｅ)蚊母树属(Ｄｉｓｔｙｌｉｕｍ)多年生常绿河岸带小

灌木[２２]ꎬ是三峡库区河岸带的优势树种和表征种[２３]ꎬ具有耐淹性好、适应性强等特点ꎬ其根系发达、生长快ꎬ
分布广泛ꎬ是三峡库区消落带理想的防沙固土树种ꎮ 同时ꎬ也是一种较好的园林绿化植物[２４]ꎮ 目前研究主要

集中在半淹或全淹等单一因子对中华蚊母树形态、光合作用等方面的变化[２５—２６]ꎬ而关于干旱￣水淹交叉胁迫

下ꎬ中华蚊母树形态及 ＲＯＳ 代谢的生理适应机制尚未见报道ꎮ 本文通过研究干旱￣水淹交叉胁迫及恢复生长

阶段施加不同外源物质(Ｇｌｕ、ＡＢＡ、Ｐｒｏ)ꎬ对中华蚊母树幼苗的形态及 ＲＯＳ 清除的状况ꎬ拟解决以下 ３ 个问

题:(１)作为三峡库区河岸带优势树种的中华蚊母树ꎬ在遭受干旱￣水淹交叉胁迫时ꎬ其在形态学方面产生哪些

适应性机制? (２)在遭受干旱￣水淹交叉胁迫后ꎬ如果中华蚊母树能够存活和恢复生长ꎬ那么中华蚊母树的

ＲＯＳ 清除系统会产生哪些变化? (３)胁迫恢复阶段ꎬ施加外源物质ꎬ是否对中华蚊母树的恢复生长产生影响?
通过对上述问题的回答以阐明中华蚊母树对干旱￣水淹交叉胁迫的形态和 ＲＯＳ 代谢的适应机制ꎬ可为进一步

研究如何提高其在消落带生境存活率提供基础科学数据ꎮ

１　 材料和方法

１.１　 实验材料

２０１７ 年 ９ 月中下旬采集野外种群随机成熟的种子ꎬ共计 ２０００ 粒ꎬ种植在 １５ｃｍ×１３ｃｍ 的塑料盆中让其自

然萌发生长ꎬ种植基质选用腐殖质土和壤土(按 １∶４ 的比例混合均匀ꎬ土壤 ｐＨ 为 ６.２５ꎬ土壤含水量为 ２７.３２％ꎬ
土壤容重为 １.３８ｇ / ｃｍ３)ꎬ盆内土层厚度约为 １２ｃｍꎬ所有幼苗具有相同的生长环境ꎬ且给予除草等常规管理ꎮ
生长一年后ꎬ用于室外模拟实验ꎬ实验设置在三峡大学生态实验基地(１１１°３２′Ｅꎬ３０°７３′Ｎꎬ海拔高度 １３４ｍꎬ年
平均降雨量 ９９２.１—１４０４.１ｍｍ)进行ꎮ
１.２　 实验设计

于 ２０１８ 年 １２ 月从移栽苗中挑选长势和大小相近的 ４５０ 盆进行实验处理ꎮ 将实验用苗随机分为 ５ 组ꎬ每
组 ９０ 盆ꎬ每组再随机分为 ３０ 盆ꎬ共 ３ 个重复ꎬ每个重复 ３０ 盆ꎮ 其中ꎬ１０ 盆用于形态学调查ꎬ２０ 盆用于生理生

化指标的测定ꎮ 共设置 ４ 个阶段ꎬ阶段 １ 为干旱阶段ꎬ包括对照组(常规供水ꎬＣＫ)、４ 组干旱(简称 Ｄ)处理ꎬ
共计 ５ 个处理组ꎬ每个处理组 ３ 个重复ꎬ每个重复 ３０ 盆ꎬ每个处理组为 ９０ 盆ꎮ 对照组 ＣＫ 即为正常供水组ꎬ土
壤含水量保持在田间持水量的 ８０％(土壤含水量采用称重法确定)ꎮ 干旱时间设置 ４ 周ꎻ阶段 ２ 为干旱恢复

阶段ꎬ将阶段 １ 的 ＣＫ 组继续常规供水ꎬＤ 处理组于干旱阶段结束当天施加 ３ 种不同外源物质(４ｍｇ / Ｌ
ＡＢＡ[２７]、３０ｍｇ / Ｌ Ｐｒｏ[２８]、３６０ｍｇ / Ｌ Ｇｌｕ[２９])ꎬ叶面均匀喷施 ＡＢＡ(简称 Ａ)和 Ｐｒｏ(简称 Ｐ)、根部浇灌 Ｇｌｕ(简称

Ｇ)以及胁迫后不施加外源物质(简称 Ｎ)ꎬ见图 １ꎮ 此时ꎬ干旱恢复处理(简称 Ｒ)组包括常规供水(ＣＫ)、施加

脱落酸(该处理简称 Ｄ￣Ｒ￣Ａ)、施加脯氨酸(该处理简称 Ｄ￣Ｒ￣Ｐ)、施加葡萄糖(该处理简称 Ｄ￣Ｒ￣Ｇ)及胁迫恢复

不施加外源物质(该处理简称 Ｄ￣Ｒ￣Ｎ)５ 个不同处理组ꎮ 干旱恢复生长设置 ３ 周ꎻ干旱恢复阶段结束后ꎬ立即

将幼苗浸水进行水淹(Ｆ)阶段ꎮ 阶段 ３ 为水淹阶段ꎬ将阶段 ２ 的 ＣＫ 处理组常规供水(ＣＫ)ꎬ其他 ４ 个处理组

进行水淹处理ꎬ共 ５ 个处理组ꎬ水淹时间设置 ９ 周ꎻ阶段 ４ 为水淹恢复阶段ꎬ将阶段 ３ 的处理组(不包括 ＣＫ)施
加 ３ 种外源物质ꎬ此时ꎬ水淹恢复处理组包括常规供水(ＣＫ)、施加脱落酸(该处理简称 Ｄ￣Ｒ￣Ａ￣Ｆ￣Ｒ￣Ａ)、施加脯

氨酸(该处理简称 Ｄ￣Ｒ￣Ｐ￣Ｆ￣Ｒ￣Ｐ)、施加葡萄糖(Ｄ￣Ｒ￣Ｇ￣Ｆ￣Ｒ￣Ｇ)及不施加外源物质(该处理简称 Ｄ￣Ｒ￣Ｎ￣Ｆ￣Ｒ￣Ｎ)
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５ 个不同处理组ꎬ水淹恢复生长设置 ３ 周ꎮ
干旱及水淹处理植株放于 ８０ｃｍ×５０ｃｍ×４０ｃｍ 的塑料篮内ꎬ每个塑料篮放 １５ 盆ꎬ共计 ２４ 个塑料篮ꎬ３ 种外

源物质 ４ 个处理(不包括 ＣＫ)ꎬ每个处理 ３ 次重复ꎬ每个重复 ３０ 盆ꎬ共 ３６０ 株ꎬ干旱、水淹及正常处理放置于

１３ 个水池(２ｍ×１.５ｍ×２.５ｍ)中进行(干旱 ６ 个水池、水淹 ６ 个水池、正常处理 １ 个水池)ꎻ对照处理进行常规供

水ꎬ定期更换水池中的水ꎬ实验示意图见图 １ꎮ 盆内土层厚度约为 １２ｃｍꎬ所有植株置于三峡大学生态实验基

地生长ꎮ 干旱从 ２０１８ 年 １０ 月 ２５ 日开始ꎬ干旱采取自然连续干旱模式ꎬ每 ５ 天采用称重法测一次土壤含水

量ꎬ直至土壤含水量达到 ３０％停止干旱ꎬ１１ 月 ２２ 日停止干旱复水恢复至 １２ 月 １３ 日ꎬ继续进行水淹处理至

２０１９ 年 ２ 月 １４ 日停止水淹恢复至 ３ 月 ７ 日ꎮ 采取裂区设计的方法ꎬ水池随机放置植株和塑料篮ꎬ每两周随机

轮换一次位置ꎬ以此减少位置效应的影响ꎮ 同时ꎬ由于模拟用水相对清澈ꎬ为充分模拟库区消落带水体浑浊带

来的低光强环境ꎬ在水池上方布设一层遮阳网ꎬ使到达水下植物的光照强度小于 １０μｍｏｌ ｍ－２ ｓ －１ [３０]ꎮ 所有植

株实验期间均不施肥ꎮ

图 １　 实验设计图

Ｆｉｇ.１　 Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｄｅｓｉｇｎ ｄｒａｗｉｎｇ

Ａ:脱落酸 Ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄꎻＰ:脯氨酸 ＰｒｏｌｉｎｅꎻＧ:葡萄糖 ＧｌｕｃｏｓｅꎻＣ:对照 ＣｏｎｔｒｏｌꎻＮ:进行胁迫处理但恢复阶段不施加外源物质 Ｓｔｒｅｓｓ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

ｗａｓ ｃａｒｒｉｅｄ ｏｕｔ ｂｕｔ ｎｏ ａｌｌｏｇｅｎｉｃ ｍａｔｅｒｉａｌｓ ｗｅｒｅ ａｐｐｌｉｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｒｅｃｏｖｅｒｙ ｓｔａｇｅ

在干旱及水淹处理的最后一天ꎬ与干旱及水淹恢复处理的最后一天ꎬ于每个重复内随机采集长势良好的

叶片 １０ 片ꎬ洗净ꎬ并用定性滤纸擦干后迅速放入液氮ꎬ速冻 ５ｍｉｎꎬ放置于超低温冰箱(－７８℃)保存ꎬ用于生理

生化指标的测定ꎮ
１.３　 形态特征的测定

每个处理期最后一天ꎬ测定用于形态学调查的 １０ 株植物的株高、基径、不定根数、叶片数及嫩枝数ꎮ
１.４　 生理指标的测定

参照 Ｇｉａｎｎｏｐｏｌｉｔｉｓ 等[３１]的方法提取粗酶液ꎬ取 ０.５ｇ 叶片于预冷的研钵中ꎬ加 ５ｍＬ １００ｍｍｏｌ / Ｌ ＰＢＳ 和 (ｐＨ
７.８)提取液冰浴研磨ꎬ４℃、１３０００ｇ 离心 １０ｍｉｎꎬ离心 ２ 次ꎬ上清液即为酶提取液ꎬ可用于测定 ＳＯＤ、ＣＡＴ、
ＡＰＸ、Ｏ

２ ꎮ
参照 Ｇｉａｎｎｏｐｏｌｉｔｉｓ 等[３１]的方法检测 ＳＯＤ 活性ꎮ ５０μＬ 酶液加入 ０.３ｍＬ １３ｍｍｏｌ / Ｌ Ｍｅｔ、０.３ｍＬ １.３μｍｏｌ / Ｌ

９６９７　 １９ 期 　 　 　 李晓玲　 等:中华蚊母树在干旱￣水淹交叉胁迫下形态和活性氧代谢的适应机制 　
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核黄素、０.３ｍＬ ６３μｍｏｌ / Ｌ ＮＢＴ、１.５ｍＬ ５０ ｍｍｏｌ / Ｌ ＰＢＳ(ｐＨ １０.２)、０.３ｍＬ ０.１ｍｍｏｌ / Ｌ ＥＤＴＡ、０.２５ｍＬ 蒸馏水ꎮ
于 ４０００ ｌｘ日光下反应 ２０ｍｉｎꎬ测定 ５６０ｎｍ 处吸光值ꎮ

参照 Ｗａｎｇ 等[３２]的方法检测 ＣＡＴ 活性ꎮ ０.５ｍＬ 酶液中加入 ２ｍＬ ５０ｍｍｏｌ / Ｌ ＰＢＳ (ｐＨ７.０)、０.５ｍＬ ４０ｍｍｏｌ /
Ｌ Ｈ２Ｏ２ꎬ于 ２４０ｎｍ 下测定 Ｈ２Ｏ２的分解率ꎮ

参照 Ｋａｎａｍｏｔｏ[３３]的方法检测 ＡＰＸ 活性ꎮ ０.１ｍＬ 酶液中加入 ０.１ｍＬ ０.１ｍｍｏｌ / Ｌ ＥＤＴＡ、０.１ｍＬ ０.５ｍｍｏｌ / Ｌ
ＡＳＡ、１.６ｍＬ ５０ｍｍｏｌ / Ｌ ＰＢＳ(ｐＨ ７.０)ꎬ加入 ０.１ｍＬ ０.１ｍｍｏｌ / Ｌ Ｈ２Ｏ２启动反应ꎬ测定 ２９０ｎｍ 处吸光值ꎮ

参照王爱国等[３４] 的方法测定Ｏ
２ 含量 ０.５ｍＬ 酶提取液中加入 ０.５ｍＬ ５０ ｍｍｏｌ / ＬＰＢＳ (ｐＨ ７.８)、０.１ｍＬ

１０ｍｍｏｌ / Ｌ 盐酸羟胺ꎬ２５℃显色 ３０ｍｉｎꎬ再加入 １ｍＬ ５８ ｍｍｏｌ / Ｌ 对氨基苯磺酸、１ｍＬ ７ｍｍｏｌ / Ｌ 萘胺ꎬ２５℃水浴

３０ｍｉｎꎮ 加入等体积三氯甲烷萃取色素ꎬ并于 １００００ｒ / ｍｉｎ 离心 ３ｍｉｎꎬ于 ５３０ｎｍ 测定上层吸光度ꎮ 使用 ０.５ｍＬ
ＰＢＳ 代替酶提取液ꎬ做空白对照ꎮ 绘制标准曲线ꎬ计算Ｏ

２ 含量ꎮ
参照 Ｂａｔｅｓ 等[３５] 的方法测定 Ｐｒｏ 含量ꎮ 称取 ０. ５ｇ 叶片ꎬ加入 １０ｍＬ ３％磺基水杨酸沸水提取 １０ｍｉｎꎬ

３０００ｒ / ｍｉｎ离心 １０ｍｉｎꎮ 取 ２ｍＬ 清液ꎬ加入 ２ｍＬ 冰醋酸、２ｍＬ ２.５％酸性茚三酮ꎬ沸水浴 １００ｍｉｎꎬ加入甲苯萃取

色素ꎬ于 ５２０ｎｍ 测定甲苯相吸光度ꎮ 采用脯氨酸标准品绘制标准曲线ꎬ计算 Ｐｒｏ 含量ꎮ ＯＨ采用 ＥＬＩＳＡ 试剂

盒(南京建成)测定ꎮ
１.５　 数据分析

采用 Ｒ 语言对数据进行图表绘制和统计分析ꎮ 水淹、干旱胁迫对幼苗的影响ꎬ采用 ａｏｖ()函数进行单因

素方差分析ꎻ利用 ｃｏｒｒｇｒａｍ 包中的 ｃｏｒｒｇｒａｍ()函数作出相关系数矩阵图ꎬ以检验施加不同外源物质对 ＲＯＳ 清

除的影响ꎬ采用 ｍｕｌｔｃｏｍｐ 包中的 ｇｌｈｔ()函数进行单因素方差分析ꎬ并进行多重比较ꎻ为了比较 ＲＯＳ 清除系统

的相对重要性ꎬ采用 ｐｓｙｃｈ 包的 ｐｒｉｎｃｉｐａｌ( )函数进行 ＰＣＡ 分析ꎬ以对 ＲＯＳ 清除系统进行检验ꎮ 采用 Ｅｘｃｅｌ
２０１０ 和 ＳＰＳＳ １９.０ 数据分析软件对形态指标的差异性采用单因素方差分析(Ｏｎｅ￣ｗａｙ ＡＮＯＶＡꎬＤｕｎｃａｎ′ ｓ
ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｒａｎｇｅ ｔｅｓｔ 多重比较)ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 干旱￣水淹交叉胁迫对中华蚊母树形态学特征的影响

经过干旱 ４ 周恢复至正常生长ꎬ后再水淹胁迫 ９ 周对中华蚊母树幼苗形态学特征产生了显著影响(Ｐ<
０.０５)ꎮ 中华蚊母树幼苗经过 ４ 周干旱胁迫后ꎬ株高、基茎、不定根数、叶片数及嫩枝数与对照没有显著差异ꎬ
但经过后期水淹胁迫 ９ 周后ꎬ较对照组株高显著降低ꎬ生长减缓ꎬ基茎显著增加ꎬ不定根也显著增加ꎬ叶片脱

落ꎬ嫩枝略有增加但不显著(表 １)ꎮ 结果表明干旱￣水淹交叉胁迫过程中幼苗形态特征的变化ꎬ有利于幼苗适

应后期水淹胁迫的低氧条件ꎬ表明前期干旱胁迫促进了对后期水淹胁迫的耐受性ꎮ

表 １　 干旱和水淹交叉胁迫对中华蚊母树形态学特征的影响(均值±标准误)

Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ａｌｔｅｒｎａｔｅ ｄｒｏｕｇｈｔ ａｎｄ ｆｌｏｏｄｉｎｇ ｓｔｒｅｓｓｅｓ ｏｎ ｔｈｅ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｄ. ｃｈｉｎｅｎｓｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ (Ｍｅａｎ±ＳＥ)

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

株高 / ｃｍ
Ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ

基茎 / ｃｍ
Ｂａｓｅ ｓｔｅｍ
ｄｉａｍｅｔｅｒ

不定根数
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ａｄｖｅｎｔｉｔｉｏｕｓ

叶片数
Ｌｅａｆ ｎｕｍｂｅｒ

嫩枝数
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ

ｅｐｉｃｏｒｍｉｃ ｓｈｏｏｔｓ

对照 Ｃｏｎｔｒｏｌ １７.２３±０.８５ａ １.８６±０.０３ｂ ２０７.８３±２.２４ｂ １８.８３±０.１５ａ １.３２±０.２８ａ

干旱 Ｄｒｏｕｇｈｔ １７.４１±０.６２ａ １.８７±０.３６ｂ ２１０.８３±１.８１ｂ １７.３３±０.４２ｂ １.３８±０.１８ａ

水淹 Ｆｌｏｏｄｉｎｇ １５.２５±０.３８ｂ ２.３４±０.４２ａ ３５３.７１±２.１５ａ １７.２３±０.７２ｂ １.５０±０.２７ａ

　 　 不同处理间标有不同字母者表示差异显著(Ｐ<０.０５)

２.２　 干旱￣水淹交叉胁迫对中华蚊母树 ＲＯＳ 代谢的影响

干旱和水淹交叉胁迫ꎬ对中华蚊母树幼苗 ＲＯＳ 及 ＲＯＳ 清除具有显著影响(图 ２)ꎮ 在干旱和水淹胁迫下ꎬ
中华蚊母树幼苗Ｏ

２ 与ＯＨ等 ＲＯＳ 含量均显著升高ꎬＳＯＤ、ＣＡＴ、ＡＰＸ 等抗氧化系统酶活性及 Ｐｒｏ 等抗氧化非

生物小分子均显著升高ꎮ 其中ꎬ干旱阶段 ＳＯＤ、ＣＡＴ、ＡＰＸ 及 Ｐｒｏ 等抗氧化物质分别高于对照 ９３. ９４％、

０７９７ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　
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１２０.１６％、１５７.３５％、２２３.３１％ꎬ而第二次逆境胁迫水淹阶段的 ＳＯＤ、ＣＡＴ、ＡＰＸ 及 Ｐｒｏ 等抗氧化物质分别高于对

照 ４４.９８％、８４.０８％、３９.６％、１３１.１４％ꎬ均达到显著水平ꎮ 结果表明ꎬ前期干旱胁迫提高了中华蚊母树幼苗对后

期水淹胁迫的耐受能力ꎮ

图 ２　 干旱和水淹交叉胁迫对中华蚊母树幼苗 ＲＯＳ 含量及 ＲＯＳ 清除的影响

Ｆｉｇ.２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ａｌｔｅｒｎａｔｅ ｄｒｏｕｇｈｔ ａｎｄ ｆｌｏｏｄｉｎｇ ｓｔｒｅｓｓｅｓ ｏｎ ＲＯＳ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ＲＯＳ ｃｌｅａｒａｎｃｅ ｏｆ Ｄ. ｃｈｉｎｅｎｓｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ

ＲＯＳ: 活性氧 Ｒｅａｃｔｉｖｅ ｏｘｙｇｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓꎻ不同处理间标有不同字母者表示差异显著(Ｐ<０.０５)

图 ３　 恢复期施加不同外源物质ꎬ中华蚊母树酶促系统、非酶促系统、ＲＯＳ 的相关系数矩阵图

Ｆｉｇ.３　 Ｔｈｅ ｍａｔｒｉｘ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ｅｎｚｙｍａｔｉｃ ｓｙｓｔｅｍꎬ ｎｏｎ￣ｅｎｚｙｍａｔｉｃ ｓｙｓｔｅｍ ａｎｄ ＲＯＳ ｏｆ Ｄ. ｃｈｉｎｅｎｓｅｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ ｓｕｂｓｔａｎｃｅｓ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｒｅｃｏｖｅｒｙ ｇｒｏｗｔｈ

Ｏ
２ :超氧阴离子自由基 Ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅ ａｎｉｏｎ ｆｒｅｅ ｒａｄｉｃａｌꎻＯＨ:羟自由基 Ｈｙｄｒｏｘｙｌ ｒａｄｉｃａｌꎻ ＳＯＤ:超氧化物歧化酶 Ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅ ｄｉｓｍｕｔａｓꎻꎻＡＰＸ:抗坏

血酸过氧化物酶 Ａｓｃｏｒｂａｔｅ ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅꎻＣＡＴ:过氧化氢酶 Ｃａｔａｌａｓｅꎻ Ｐｒｏ:脯氨酸 Ｐｒｏｌｉｎｅ

２.３　 胁迫恢复期施加不同外源物质对 ＲＯＳ 清除的协同作用

由图 ３ 可以看出ꎬ解除胁迫后的恢复生长阶段ꎬ施加 ＡＢＡ、Ｐｒｏ、Ｇｌｕ 等外源物质ꎬ中华蚊母树幼苗 ＳＯＤ、
ＣＡＴ、ＡＰＸ 等酶促系统与 Ｐｒｏ 等非酶促系统对 ＲＯＳ 的清除表现出协同性ꎮ 蓝色表示正相关ꎬ红色表示负相

１７９７　 １９ 期 　 　 　 李晓玲　 等:中华蚊母树在干旱￣水淹交叉胁迫下形态和活性氧代谢的适应机制 　
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关ꎬ颜色越深ꎬ相关性越强ꎬ可以看出 ＳＯＤ 与 ＣＡＴ 及 ＡＰＸ 具有较强的正相关性ꎬＰｒｏ 与 ＡＰＸ、ＣＡＴ、ＯＨ表现

出较强的正相关性ꎬＳＯＤ 与Ｏ
２ 表现出较强的负相关性ꎮ

２.４　 恢复期施加不同外源物质对中华蚊母树幼苗的影响

干旱与水淹恢复阶段施加 ＡＢＡ、Ｐｒｏ、Ｇｌｕ 等外源物质ꎬ中华蚊母树幼苗 ＲＯＳ 含量及 ＲＯＳ 清除系统产生了

差异(图 ４ 和图 ５)ꎮ 外源添加 ＰｒｏꎬＳＯＤ、ＣＡＴ、ＡＰＸ 活性升高ꎬＯＨ与含量降低ꎻ外源添加 ＧｌｕꎬＳＯＤ、ＣＡＴ、ＡＰＸ
活性未升高ꎬ但ＯＨ与含量降低ꎻ外源添加 ＡＢＡꎬ内源 Ｐｒｏ 含量升高ꎮ 说明外源添加 Ｐｒｏꎬ可能是通过增强

ＳＯＤ、ＣＡＴ、ＡＰＸ 等保护酶的活性ꎬ进而清除 ＲＯＳꎻ外源添加 Ｇｌｕꎬ保护酶未增强ꎬ但植株具有清除 ＲＯＳ 的其他

途径ꎻ外源添加 ＡＢＡꎬ可诱导植株内源 Ｐｒｏ 的生成ꎬ进而可清除ＯＨꎮ 同时ꎬ外源施加 ＡＢＡꎬ与内源 Ｐｒｏ 含量表

现出强的正相关性ꎮ

图 ４　 干旱胁迫恢复阶段施加不同的外源物质(ＡＢＡ、Ｇｌｕ、Ｐｒｏ)对中华蚊母树幼苗 ＲＯＳ 含量及 ＲＯＳ 清除的影响

Ｆｉｇ.４　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ ｓｕｂｓｔａｎｃｅｓ (ＡＢＡꎬ Ｇｌｕꎬ Ｐｒｏ) ｏｎ ＲＯＳ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ＲＯＳ ｃｌｅａｒａｎｃｅ ｏｆ Ｄ. ｃｈｉｎｅｎｓｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ

ｒｅｃｏｖｅｒｙ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ

Ｄ￣Ｒ￣Ａ:干旱￣恢复施加脱落酸 Ｄｒｏｕｇｈｔ￣ｒｅｃｏｖｅｒｙ ｗｉｔｈ ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ (ＡＢＡ)ꎻ Ｄ￣Ｒ￣Ｎ:干旱￣恢复不施加任何物质 Ｄｒｏｕｇｈｔ￣ｒｅｃｏｖｅｒｙ ｗｉｔｈ ｎｏ ａｎｙ

ｍａｔｔｅｒꎻＤ￣Ｒ￣Ｇ:干旱￣恢复施加葡萄糖 Ｄｒｏｕｇｈｔ￣ｒｅｃｏｖｅｒｙ ｗｉｔｈ ｇｌｕｃｏｓｅ(Ｇｌｕ)ꎻＣＫ:对照 Ｃｏｎｔｒｏｌꎻ Ｄ￣Ｒ￣Ｐ:干旱￣恢复施加脯氨酸 Ｄｒｏｕｇｈｔ￣ｒｅｃｏｖｅｒｙ

ｗｉｔｈ ｐｒｏｌｉｎｅ (Ｐｒｏ)

３　 讨论

３.１　 干旱￣水淹交叉胁迫对中华蚊母树形态学特征的影响

水淹胁迫后ꎬ水分过多会引起土壤通气性差和植株根际周围缺氧[１９]ꎮ 这种不良的根际环境会影响根系

对水分和矿物质的吸收和转运ꎬ从而引起植株生长减慢和叶片衰老脱落ꎮ 胁迫后ꎬ植株的生长状况可作为判

断植株幼苗水淹耐受能力的重要指标之一[３６￣３７]ꎮ 经过 ４ 周干旱胁迫恢复后再水淹胁迫 ９ 周对中华蚊母树的

生长影响显著(表 １)ꎮ 中华蚊母树在形态学上对水分胁迫表现出了适应性ꎮ 面临水淹胁迫ꎬ植物可能具有两

种策略:耐受性与逃避策略[３８]ꎮ 中华蚊母树幼苗在遭受水淹胁迫时ꎬ叶片的减少可能有利于植株的存活ꎬ植
株通过脱落叶片的耐受性策略来应对厌氧代谢等造成的巨大消耗ꎬ以此保证根部的存活ꎮ 同时中华蚊母树植

株为适应这种水淹缺氧状态ꎬ在水淹初期开始形成少量不定根、茎基部开始膨大ꎬ随着水淹时间的延长形成更

多的不定根ꎬ茎基部膨大部分形成大量皮孔ꎬ茎增粗[２５]ꎮ 水淹过程中不定根和肥大皮孔的产生ꎬ这是耐淹木
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图 ５　 干旱￣水淹恢复阶段施加不同的外源物质(ＡＢＡ、Ｇｌｕ、Ｐｒｏ)对中华蚊母树幼苗 ＲＯＳ 含量及 ＲＯＳ 清除的影响

Ｆｉｇ.５　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ ｓｕｂｓｔａｎｃｅｓ (ＡＢＡꎬ Ｇｌｕꎬ Ｐｒｏ) ｏｎ ＲＯＳ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ＲＯＳ ｃｌｅａｒａｎｃｅ ｏｆ Ｄ. ｃｈｉｎｅｎｓｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ

ｒｅｃｏｖｅｒｙ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ￣ｆｌｏｏｄｉｎｇ ｓｔｒｅｓｓｅｓ

Ｄ￣Ｒ￣Ａ￣Ｆ￣Ｒ￣Ａ:干旱￣恢复施加脱落酸￣水淹￣恢复施加脱落酸 Ｄｒｏｕｇｈｔ￣ｒｅｃｏｖｅｒｙ ｗｉｔｈ ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ (ＡＢＡ)￣ｆｌｏｏｄｉｎｇ￣ｒｅｃｏｖｅｒｙ ｗｉｔｈ ＡＢＡꎻ Ｄ￣Ｒ￣Ｎ￣Ｆ￣Ｒ￣

Ｎ:干旱￣恢复不施加任何物质￣水淹￣恢复不施加任何物质 Ｄｒｏｕｇｈｔ￣ｒｅｃｏｖｅｒｙ ｗｉｔｈ ｎｏ ａｎｙ ｍａｔｔｅｒ￣ｆｌｏｏｄｉｎｇ￣ｒｅｃｏｖｅｒｙ ｗｉｔｈ ｗｉｔｈ ｎｏ ａｎｙ ｍａｔｔｅｒꎻ Ｄ￣Ｒ￣Ｇ￣

Ｆ￣Ｒ￣Ｇ: 干旱￣恢复施加葡萄糖￣水淹￣恢复施加葡萄糖 Ｄｒｏｕｇｈｔ￣ｒｅｃｏｖｅｒｙ ｗｉｔｈ ｇｌｕｃｏｓｅ(Ｇｌｕ)￣ｆｌｏｏｄｉｎｇ￣ｒｅｃｏｖｅｒｙ ｗｉｔｈ ＧｌｕꎻＣＫ: 对照 Ｃｏｎｔｒｏｌꎻ Ｄ￣Ｒ￣Ｐ￣

Ｆ￣Ｒ￣Ｐ:干旱￣恢复施加脯氨酸￣水淹￣恢复施加脯氨酸 Ｄｒｏｕｇｈｔ￣ｒｅｃｏｖｅｒｙ ｗｉｔｈ ｐｒｏｌｉｎｅ (Ｐｒｏ)￣ｆｌｏｏｄｉｎｇ￣ｒｅｃｏｖｅｒｙ ｗｉｔｈ Ｐｒｏ

本植物对水淹的标志性形态反应之一[３９]ꎮ 有研究表明这些肥大的皮孔有大量的细胞间隙增强了气体扩散ꎬ
给被水淹的根系提供氧气ꎬ是茎和不定根在大气和内部组织间进行气体交换的一种重要途径ꎬ以便于植物在

水淹胁迫下度过不良的外界环境[１９ꎬ２５ꎬ３９]ꎮ 同时ꎬ在水淹胁迫过程中不定根的形成通过给植株提供水分、矿物

质和激素来维持其生长ꎬ使植株耐受水淹[４０]ꎮ 就不定根的发生和茎基部膨大的皮孔来讲ꎬ中华蚊母树在形态

上表现出对水淹有一定的适应能力ꎮ 由此可见ꎬ前期干旱胁迫促进了中华蚊母树对后期水淹胁迫的适应ꎬ如
通过叶片脱落、形成不定根及茎基部膨大等形态学的变化增强植物对水淹胁迫的适应ꎮ
３.２　 酶促系统对中华蚊母树清除非生物胁迫冗余 ＲＯＳ 的影响

ＲＯＳ 清除能力是决定植物对逆境适应的关键因素之一[４１]ꎮ 植物受到干旱、水淹等非生物胁迫时ꎬＲＯＳ 含

量升高ꎬ质外体 ＲＯＳ 的来源之一是 ＮＡＤＰＨ 氧化酶(ＮＯＸ) [４２￣４３]ꎬ胁迫使质外体 ＮＯＸ 产生氧化应激反应[４４]ꎬ
将还原辅酶Ⅱ(ＮＡＤＰＨ)的电子(ｅ－)传递给细胞基质的 Ｏ２ꎬＯ２得到 ｅ－后转化为Ｏ

２
[４５]ꎮ 酶促系统是清除 ＲＯＳ

的重要途径之一ꎮ 一方面ꎬ在 ＳＯＤ 作用下分解Ｏ
２ 为 Ｈ２Ｏ２

[４６]ꎬ而 Ｈ２Ｏ２可通过 Ｆｅｎｔｅｎ 反应ꎬ夺取亚铁离子

(Ｆｅ２＋)的 ｅ－ꎬ转化为羟自由基(ＯＨ) [４４]ꎮ 同时ꎬＣＡＴ 也可清除 Ｈ２Ｏ２ꎬ以此抑制ＯＨ的产生ꎮ 另一方面ꎬ抗坏

血酸￣谷胱甘肽(ＡＳＡ￣ＧＳＨ)循环可有效清除 Ｈ２Ｏ２ꎬ且 ＡＰＸ 可能是这个循环过程中最有效的酶[４７]ꎬＡＰＸ 以

ＡＳＡ 为底物ꎬ可将 ＳＯＤ 歧化生成的 Ｈ２Ｏ２还原为 Ｈ２Ｏꎮ 中华蚊母树幼苗在干旱或水淹单一胁迫下ꎬ中华蚊母

树ＯＨ、Ｏ
２ 等 ＲＯＳ 水平明显高于对照ꎬ表现出氧化应激反应ꎬ其 ＳＯＤ、ＣＡＴ、ＡＰＸ 等抗氧化系统酶活性均显著

高于对照ꎬ表现出一定的抗氧化防御作用机制ꎬ且在复合胁迫下ꎬＳＯＤ、ＣＡＴ、ＡＰＸ 酶活性显著高于单一胁迫
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(图 ２)ꎬ可有效清除冗余的 ＲＯＳꎬ使 ＲＯＳ 趋于正常水平ꎮ 因此ꎬＳＯＤ、ＣＡＴ、ＡＰＸ 等酶活性的增强ꎬ可能是中华

蚊母树通过抗氧化酶系统清除冗余 ＲＯＳꎬ是适应逆境胁迫的主要机制(图 ６)ꎮ

图 ６　 非生物胁迫下ꎬ中华蚊母树 ＲＯＳ 可能的产生途径及外源物质对清除 ＲＯＳ 的促进作用

Ｆｉｇ.６　 Ｕｎｄｅｒ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓꎬ ｔｈｅ ｐｏｓｓｉｂｌｅ ＲＯＳ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｐａｔｈｗａｙｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｐｒｏｍｏｔｉｎｇ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ａｌｌｏｇｅｎｉｃ ｍａｔｅｒｉａｌ ｏｎ ｓｃａｖｅｎｇｉｎｇ ＲＯＳ ｉｎ ｔｈｅ

Ｄ. ｃｈｉｎｅｎｓｅ

ＰＰＰ:磷酸戊糖途径 Ｐｅｎｔｏｓｅ ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｐａｔｈｗａｙꎻＮＡＤＰＨ:还原型辅酶 ＩＩꎬ尼克酰胺腺嘌呤二核苷酸磷酸 (还原态) Ｎｉｃｏｔｉｎａｍｉｄｅ ａｄｅｎｉｎｅ

ｄｉｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ｐｈｏｓｐｈａｔｅ(ｒｅｄｕｃｅｄ ｓｔａｔｅ)ꎻＮＡＤＰ＋:尼克酰胺腺嘌呤二核苷酸磷酸(氧化态) Ｎｉｃｏｔｉｎａｍｉｄｅ ａｄｅｎｉｎｅ ｄｉｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ｐｈｏｓｐｈａｔｅ( ｏｘｉｄａｔｉｏｎ

ｓｔａｔｅ)ꎻ ＮＯＸ:ＮＡＤＰＨ 氧化酶 ＮＡＤＰＨ ｏｘｉｄａｓｅꎻＡＳＡ￣ＧＳＨ:抗坏血酸￣谷胱甘肽 Ａｓｃｏｒｂｉｃ￣ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ

３.３　 非酶促系统对中华蚊母树清除非生物胁迫冗余 ＲＯＳ 的影响

植物受到非生物胁迫ꎬＲＯＳ 激增ꎬ植物通过 ＳＯＤ 等抗氧化酶系统和非酶促系统的小分子(ＡＳＡ、Ｐｒｏ、
ＧＳＨ)直接或间接参与 ＲＯＳ 的清除ꎮ Ｓｍｉｒｎｏｆｆ 等首次报道了 Ｐｒｏ 作为一种ＯＨ的清除剂[４８]ꎮ Ｈｏｓｓａｉｎ 等采用

脯氨酸预处理绿豆后进行盐胁迫ꎬ结果发现 ＡｓＡ 和 ＧＳＨ 含量增加ꎬＧＳＨ / ＧＳＳＲ 的比率加大ꎬＡＰＸ、ＧＲ(谷胱甘

肽还原酶)、ＣＡＴ 活性增加ꎬ降低了 Ｈ２Ｏ２和ＭＤＡ 的含量[１３]ꎮ 白林利等[４９]和 Ｙｅ 等[５０]均发现水淹￣干旱胁迫后

脯氨酸和可溶性糖含量显著增加ꎬ脯氨酸含量的增加被认为是提高植物抗氧化胁迫能力的重要指标ꎮ 在本研

究中ꎬ中华蚊母树遭受干旱和水淹胁迫恢复阶段施加外源 ＰｒｏꎬＰｒｏ 与 ＡＰＸ、ＣＡＴ 表现出较强的正相关性ꎬＳＯＤ
与Ｏ

２ 表现出较强的负相关性ꎬＰｒｏ 与ＯＨ表现出正相关(图 ３)ꎮ 因此ꎬ可以推断 Ｐｒｏ 作为一种重要的非酶促

系统小分子ꎬ在逆境胁迫下 Ｐｒｏ 的积累ꎬ可能是清除 ＲＯＳ 的主要非酶促适应机制ꎬ酶促与非酶促系统表现出

协同性ꎬ有利于 ＲＯＳ 有效清除ꎮ 其主要的酶促和非酶促清除 ＲＯＳ 的途径可归纳到图 ６ꎮ 逆境胁迫恢复阶段ꎬ
中华蚊母树 ＳＯＤ、ＣＡＴ、ＡＰＸ 等酶促系统与 Ｐｒｏ 等非酶促系统清除 ＲＯＳ 表现出不同的贡献率(图 ７)ꎬ酶促系统

清除 ＲＯＳ 占主导作用ꎬ且 ＳＯＤ 在清除冗余 ＲＯＳ 的过程中是最主要的 ＲＯＳ 清除酶(图 ７)ꎮ
３.４　 外源物质的添加对中华蚊母树冗余 ＲＯＳ 清除的影响

逆境胁迫解除后的快速生长恢复能力是判断消落带岸生物种幼苗水淹耐受能力的重要指标之一[３０]ꎮ
Ｓｔｅｗａｒｔ 等采用 ＡＢＡ 处理干旱胁迫小麦叶片ꎬＰｒｏ 大量积累ꎬ表明外源添加 ＡＢＡꎬ可诱导植株内源 Ｐｒｏ 的积累ꎬ
进而清除ＯＨ[１５]ꎮ 外源施加 ＡＢＡ 后ꎬ中华蚊母树的 Ｐｒｏ 显著增加(图 ４ 和图 ５)ꎬ有利于ＯＨ的清除ꎮ 施加

Ｐｒｏ 后ꎬ中华蚊母树幼苗 ＣＡＴ、ＡＰＸ 酶活性显著增强(图 ４ 和图 ５)ꎬ表明外源施加 Ｐｒｏꎬ中华蚊母树可能通过增
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图 ７　 干旱与水淹阶段酶促系统及非酶促系统在清除 ＲＯＳ 中的贡献率

Ｆｉｇ.７　 Ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｏｆ ｅｎｚｙｍａｔｉｃ ａｎｄ ｎｏｎ－ｅｎｚｙｍａｔｉｃ ｓｙｓｔｅｍ ｏｎ ＲＯＳ ｓｃａｖｅｎｇｉｎｇ ｄｕｒｉｎｇ ｄｒｏｕｇｈｔ ａｎｄ ｆｌｏｏｄｉｎｇ ｓｔｒｅｓｓｅｓ

强 ＣＡＴ 与 ＡＰＸ 等抗氧化酶系统的活性ꎬ进而清除环境压力产生的冗余 ＲＯＳꎮ 在应对应激胁迫时ꎬ植物体内

的可溶性糖含量将大量增加[５１]ꎬＧｌｕ 可通过氧化的 ＰＰＰ(磷酸戊糖途径)提高 ＮＡＤＰＨ 的产生ꎬ而 ＮＡＤＰＨ 是

ＡＳＡ－ＧＳＨ 循环的重要辅助因子[１７]ꎬ同时 Ｇｌｕ 的添加与ＯＨ表现出显著的负相关(图 ４)ꎮ 但外源施加 Ｇｌｕꎬ保
护酶活性未显著升高(图 ４)ꎮ 因此ꎬ我们推断外源添加 Ｇｌｕꎬ可能是通过增强中华蚊母树的 ＡＳＡ－ＧＳＨ 循环ꎬ
从而以 ＡＳＡ 为底物的 ＡＰＸ 将 Ｈ２Ｏ２降解为 Ｈ２Ｏꎬ同时ꎬ可间接降低ＯＨ的含量(图 ６)ꎮ 因此ꎬＡＢＡ、Ｐｒｏ、Ｇｌｕ 等

外源物质的施加ꎬ可促进中华蚊母树对逆境胁迫产生的冗余 ＲＯＳ 的有效清除ꎮ
３.５　 干旱￣水淹交叉胁迫对中华蚊母树逆境胁迫耐受能力的影响

适当的交叉逆境胁迫可增强植物对于胁迫的耐受力ꎮ 薹草属植物瘤囊薹草(Ｃａｒｅｘ ｓｃｈｍｉｄｔｉｉ Ｍｅｉｎｓｈ)在水

淹和干旱复合胁迫下ꎬＳＯＤ 等抗氧化酶系统表现出了更高的活性ꎬ同时脯氨酸含量增加及形态学的适应性特

征表现出了较单一胁迫对复合胁迫更好的适应性[５２]ꎮ 干旱￣水淹交叉胁迫下ꎬ中华蚊母树幼苗水淹阶段

ＳＯＤ、ＣＡＴ、ＡＰＸ 等抗氧化酶防御体系与 Ｐｒｏ 等抗氧化小分子较单一干旱阶段均显著上调ꎬ且水淹处理下幼苗

的Ｏ
２ 与ＯＨ显著低于干旱处理ꎬ同时 ＳＯＤ、ＣＡＴ、ＡＰＸ 等抗氧化酶活性较单一水淹胁迫显著上调ꎬ表现出对水

淹胁迫更好的耐受能力ꎮ 因此ꎬ在干旱￣水淹交叉胁迫下前期适度干旱胁迫可促进中华蚊母树对后期水淹的

耐受能力ꎮ
总之ꎬ植物对于非生物胁迫的适应是多方面的ꎮ 遭受干旱、水淹胁迫时ꎬＯ

２ 、ＯＨ等 ＲＯＳ 将大量增加ꎬ中
华蚊母树可能是通过 ＳＯＤ、ＣＡＴ、ＡＰＸ 等抗氧化酶系统及 Ｐｒｏ 等非酶促抗氧化小分子提高抗氧化能力并表现

出协同效应ꎬ清除冗余的 ＲＯＳꎬ减少 ＲＯＳ 增加造成的损伤ꎮ 逆境胁迫下ꎬ中华蚊母树表现出较好的抗氧化防

御ꎬ可减少氧化应激对植物造成的损伤ꎬ同时ꎬ施加 ＡＢＡ、Ｐｒｏ、Ｇｌｕ 等外源物质对 ＲＯＳ 清除产生影响:外源添加

Ｐｒｏꎬ中华蚊母树可能是通过增强 ＣＡＴ、ＡＰＸ 酶的活性提高抗氧化能力ꎻ外源添加 ＡＢＡꎬ可能是通过诱导植株

Ｐｒｏ 的积累ꎬ从而清除ＯＨꎻ而外源添加 Ｇｌｕꎬ虽酶促系统活性未提升ꎬ中华蚊母树可能是通过 ＰＰＰ 途径ꎬ间接

清除 Ｈ２Ｏ２ꎮ 结果表明ꎬ中华蚊母树植株对于干旱、水淹胁迫具有一定的耐受能力ꎬ并具有清除冗余 ＲＯＳ 的有

效机制ꎬ同时在形态上表现出适应性特征ꎮ 逆境胁迫下ꎬ中华蚊母树产生与清除 ＲＯＳ 的可能机制如图 ６ꎬ并表

现出前期适度干旱胁迫可促进中华蚊母树对后期水淹的耐受能力ꎮ
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