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　　摘要：高温是限制马铃薯生长和稳产的重要环境胁迫因子，研究高温胁迫下马铃薯活性氧代谢及相关生理指标变
化，对培育耐热型马铃薯品种（系）具有重要意义。以马铃薯栽培种费乌瑞它为研究对象，进行高温胁迫、正常温度恢

复处理，对 Ｏ－２·及Ｈ２Ｏ２活性进行组织化学定位，检测幼苗抗氧化酶（ＡＰＸ、ＣＡＴ、ＰＯＤ、ＳＯＤ）活性、脯氨酸含量和可溶

性蛋白含量。结果表明：高温胁迫后，马铃薯幼苗Ｏ－２·、Ｈ２Ｏ２与ＭＤＡ含量明显提高，４种抗氧化酶活性均增强，可溶

性蛋白含量降低，脯氨酸含量升高。解除高温胁迫２４ｈ后，Ｏ－２·及Ｈ２Ｏ２含量明显降低，ＰＯＤ活性降低，可溶性蛋白恢复正

常；抗氧化酶ＡＰＸ、ＣＡＴ和ＳＯＤ的活性持续增强，脯氨酸含量保持较高水平。适度高温胁迫能提高马铃薯费乌瑞它耐热性的
抗氧化机制，ＡＰＸ、ＣＡＴ、ＳＯＤ和脯氨酸可作为耐热性鉴定生理指标，并维持马铃薯对高温胁迫的“胁迫记忆”。
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　　马铃薯（ＳｏｌａｎｕｍｔｕｂｅｒｏｓｕｍＬ．）是全世界种植
面积和总产量仅次于禾本科作物的第四大粮食作

物，为我国粮食安全和脱贫攻坚作出了重大贡献。

马铃薯是粮菜两用型作物，具备产量高、广适性强、

营养均衡和加工特性优异等特点，马铃薯在解决

粮食短缺和营养健康方面发挥了巨大作用，随着

马铃薯主粮化发展战略的实施，其播种面积和总

产量逐年增长［１－２］。随着全球气候继续变暖，直

接影响农业生产，对粮食安全带来严重挑战，马铃

薯适应性广、抗旱、抗寒、耐瘠薄，但不耐高温。２０
世纪９０年代以来，我国马铃薯主产区西北地区气
温上升速度加快，平均每１０年增０．６℃［３］。马铃

薯是喜凉作物，气温增高致使我国北方马铃薯营

养生长期缩短，生殖生长期延后［４］；夏季气温升高

致使马铃薯茎节间伸长，叶片变小，影响其光合作

用，造成块茎退化、畸形，生长停滞，这对马铃薯的

生产安全和产量持续增长极为不利。在高温胁迫
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下，植物会发生氧化损伤，进而产生多种活性氧分

子（ｒｅａｃｔｉｖｅｏｘｙｇｅｎｓｐｅｃｉｅｓ，ＲＯＳ），而 ＲＯＳ修复机制
失活会造成核酸、蛋白质等生物大分子的直接损

伤，进而导致亚细胞结构受损［５］。高温胁迫下 ＲＯＳ
分子会诱导植物细胞发生程序化死亡，然而植物进

化出特殊机制以消除ＲＯＳ毒性，招募超氧化物歧化
酶 （ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅｄｉｓｍｕｔａｓｅ，ＳＯＤ）、过 氧 化 物 酶
（ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ，ＰＯＤ）、过氧化氢酶（ｃａｔａｌａｓｅ，ＣＡＴ）及
抗坏血酸过氧化物酶（ａｓｃｏｒｂｉｃａｃｉｄｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ，
ＡＰＸ），降低膜脂过氧化水平，保护细胞膜结构稳
定性，维持 ＲＯＳ自由基稳态，增强农作物耐
热性［６］。

植物抗氧化系统能降解细胞内活性氧与膜脂

过氧化产生的冗余物质，在增加植物耐热性等方面

发挥重要作用。ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ与 ＡＰＸ等抗氧化
酶在高温胁迫植物细胞中发挥着重要功能［７］。ＳＯＤ
能催化 Ｏ－２·发生歧化反应生成Ｈ２Ｏ２和Ｏ２，防止其
对细胞内膜系统和亚细胞器的损害，其活性高低能

有效反映植物应对高温、干旱和盐胁迫的能力［８－９］。

ＰＯＤ和 ＣＡＴ能降解植物细胞内光呼吸途径产生的
冗余过氧化氢，进而保护生物膜系统。ＡＰＸ是抗坏
血酸－谷胱甘肽途径清除叶绿体多余 Ｈ２Ｏ２和Ｏ

－
２·

的核心酶，ＡＰＸ蛋白定位于植物细胞质体，其抗逆性
作用弱于ＳＯＤ、ＰＯＤ和ＣＡＴ等抗氧化酶［７］。研究表

明，适度高温胁迫能显著提高作物的耐热性，增强

作物耐热性的光合和抗氧化机制，相关抗氧化酶及

基因表达会明显增强，进而启动当代胁迫记忆效

应，以增强植物耐逆性［１０］。作物光合作用途径与其

高温耐受性密切相关，高温能加剧光系统Ⅱ （ＰＳ
Ⅱ）损伤速率，在线粒体和叶绿体等细胞器中积累
更多ＲＯＳ，使膜脂质发生过氧化并损伤 ＤＮＡ，抗氧
化系统能增加植物的热适应性。植物对高温胁迫

抗性与 ＲＯＳ稳态调控机制高度相关，在细胞水平
上，高温能损坏生物膜系统的结构，造成叶绿体、线

粒体、高尔基体与内质网等生物膜系统损伤，进而

增加细胞膜透性、减少胞内电解质并改变细胞膜热

稳定性［１１－１２］。高温胁迫会改变植物可溶性蛋白浓

度，提高可溶性蛋白合成产率，进而有效保护植物

免受逆境伤害［１３］；但胁迫加剧会减少可溶性蛋白质

在细胞内的积累［１４］。

高温胁迫下，植物在生化、细胞、分子及表观修

饰层面上响应逆境胁迫，建立非生物胁迫生理响应

机制。目前，前人研究了部分马铃薯种质资源在高

温胁迫下生理特性的变化，尚未见马铃薯生产主栽

品种费乌瑞它（ｆａｖｏｒｉｔｅ）的耐热性研究。本研究选
择产量高、品质优良的菜用型马铃薯品种费乌瑞它

幼苗为研究对象，对其进行高温胁迫处理，测定其

活性氧代谢水平、抗氧化酶活性及渗透调节物质的

表达水平，分析其在高温胁迫及解除胁迫恢复后生

理指标的变化，研究该品种耐热性及热适应性机

理，以期为马铃薯的耐热性评价及培育耐高温的马

铃薯新品种（系）提供参考。

１　材料与方法

１．１　试验材料
马铃薯栽培种费乌瑞它（ｆａｖｏｒｉｔｅ）由陇东学院

农林科技学院提供。

１．２　试验方法
试验于２０２１年３月在甘肃省庆阳市陇东学院

进行，试管苗的扩繁采用单茎节扦插法，培养基为

ＭＳ培养基，光照度约４０００ｌｘ，光—暗周期为１６ｈ—
８ｈ，温度（２５±２）℃进行培养。设２个处理（高温
胁迫处理、正常温度恢复处理），３次重复，对照
（ＣＫ）为常温下普通 ＭＳ培养基生长的组培苗。高
温胁迫处理（ＨＴ４）：将 ２５℃生长的试管苗置入
４０℃ 处理 ４ｈ。正常温度恢复处理（ＲＮＴ２４）：将
４０℃ 生长的试管苗置入２５℃恢复２４ｈ。取出不
同处理的幼苗，放入液氮中速冻后 －７０℃冰箱
保存。

１．３　相关生理指标的测定
１．３．１　生长指标的检测　测定试管苗根长、根鲜质
量、茎鲜质量、株高、叶片长度，将根与茎叶从根基

部剪开，测量最大根长和株高，测定４株试管苗的根
长、株高、叶片长度、根鲜质量和茎鲜质量，取平

均值。

１．３．２　Ｈ２Ｏ２和 Ｏ
－
２·的检测　Ｈ２Ｏ２和 Ｏ

－
２·的组织

化学定位参考Ｋｕｍａｒ等的方法［１５］，对马铃薯组培苗

整株 Ｏ－２·和Ｈ２Ｏ２进行ＮＢＴ和ＤＡＢ染色。Ｈ２Ｏ２含
量使用过氧化氢试剂盒（苏州科铭生物技术有限公

司，Ｈ２Ｏ２－１－Ｙ）进行测定，４１５ｎｍ处测定吸光度。
超氧阴离子含量与产生速率使用超氧阴离子测试

盒（苏州科铭生物技术有限公司，ＳＡ－１－Ｇ）进行
测定，５３０ｎｍ处测定吸光度。
１．３．３　生理指标测定与数据分析　取植物样品约
０．１ｇ，用２ｍＬｐＨ值７．８的 ＰＢＳ冰浴研磨成匀浆，
２ｍＬＰＢＳ清洗研钵转移至预冷离心管，４℃静置
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５ｍｉｎ，４℃、８０００ｒ／ｍｉｎ离心１５ｍｉｎ，上清液即为粗
酶液，用于后续生理指标的测定。ＭＤＡ含量测定参
照硫代巴比妥酸法（ＴＢＡ）［１４］；ＡＰＸ活性测定参考
Ｎａｋａｎｏ等的方法［１６］，２９０ｎｍ处测定；ＣＡＴ含量测定
参考Ｄｕｒｎｅｒ等的方法［１７］；ＰＯＤ含量测定参考刘齐
元等的方法［１８］；ＳＯＤ含量测定参考 Ｄｈｉｎｄｓａ等的方
法［１９］；可溶性蛋白含量的测量采用 ＢＣＡ法［２０］；脯

氨酸含量的测定采用陈巧巧的方法［２１］。

１．４　数据分析
所有数据均为 ３次以上重复的平均值，使用

Ｅｘｃｅｌ２０１９进行数据分析和绘图，使用 Ｄｕｎｃａｎｓ法
对数据进行差异显著性分析。

２　结果与分析

２．１　马铃薯试管苗生长指标变化的分析
由图１可知，对照中马铃薯幼苗叶片生长正常，

茎秆坚挺，根系具有韧性，不容易断；当马铃薯幼苗

经过４０℃的高温处理，叶片有明显的卷曲，茎秆有
点萎蔫，根容易发生断裂；经过４０℃高温处理的马
铃薯幼苗再经过２５℃的正常温度恢复处理，叶片卷
曲皱缩减轻，茎秆萎蔫有所恢复（图１）。经过高温
胁迫和正常温度恢复后马铃薯幼苗株高、根长、叶

片长度和根鲜质量、茎鲜质量差异不显著，变化不

大（表１）。

表１　不同处理下马铃薯幼苗的生长指标差异

处理 株高（ｃｍ） 根长（ｃｍ） 叶片长度（ｃｍ） 根鲜质量（ｍｇ） 茎鲜质量（ｇ）

对照（ＣＫ） １７．１０±２．３７ｂＡ ５．１６±１．２６ａＡ ０．６６±０．０８ａＡ ８．１１±３．０９ａＡ ０．０７±０．０１ｂＡ

高温胁迫（ＨＴ４） ２３．３６±０．８１ａｂＡ ５．９９±０．７４ａＡ ０．５９±０．０４ａＡ ７．３０±１．０６ａＡ ０．０８±０．０１ａＡ

正常温度恢复（ＲＮＴ２４） ２０．７８±１．４８ａＡ ５．６０±０．５０ａＡ ０．５８±０．０４ａＡ １５．０１±３．２８ａＡ ０．０９±０．０１ａｂＡ

２．２　马铃薯试管苗 Ｏ－２·及Ｈ２Ｏ２的组织化学定位
由图２可知，高温胁迫前，费乌瑞它茎和叶片只

有少量蓝色斑点；高温胁迫后，费乌瑞它茎和叶片

的蓝色斑点大量增加，表明产生了大量的 Ｏ－２·；正
常温度恢复２４ｈ后，费乌瑞它幼苗叶片和茎部位蓝
色斑点明显减少，表明 Ｏ－２·明显减少。高温胁迫
前，费乌瑞它茎和叶片只有较少的红褐色斑点；高

温胁迫后，费乌瑞它茎和叶片开始产生大量颜色较

深的褐色斑点，表明生成大量的 Ｈ２Ｏ２；正常温度恢
复 ２４ｈ后，费乌瑞它茎和叶片红褐色斑点明显减
少，Ｈ２Ｏ２明显减少。
２．３　马铃薯幼苗氧化应激相关指标变化分析

由图３可知，费乌瑞它幼苗对照 Ｈ２Ｏ２含量为
２．４３μｍｏｌ／ｇ，经高温胁迫后，其 Ｈ２Ｏ２含量增加到
３．０１μｍｏｌ／ｇ，与对照相比差异达显著水平（Ｐ＜
００５）；正常温度恢复２４ｈ后，其 Ｈ２Ｏ２含量降低到

２．３５μｍｏｌ／ｇ，与对照差异不显著，解除高温后 Ｈ２Ｏ２
含量恢复到正常水平。费乌瑞它幼苗对照 ＭＤＡ含
量为１．８８ｎｍｏｌ／ｇ，经高温胁迫４ｈ后 ＭＤＡ含量达
到１５．０３ｎｍｏｌ／ｇ，与对照相比差异极显著（Ｐ＜
００１）；正常温度恢复２４ｈ后，其 ＭＤＡ含量降低到
４．７５ｎｍｏｌ／ｇ。这表明高温胁迫使细胞膜产生大量
ＭＤＡ，而解除胁迫后幼苗 ＭＤＡ含量会明显下降。
由图 ４可知，费乌瑞它幼苗对照Ｏ－２·含量为
１４７．６８ｎｍｏｌ／ｇ，经高温胁迫４ｈ后 Ｏ－２·含量达到最
高值，为 ２０７．２８ｎｍｏｌ／ｇ，与对照相比提高了
４０３６％，差异极显著（Ｐ＜０．０１）；与对照相比，高温
胁迫后 Ｏ－２·产生速率差异极显著（Ｐ＜０．０１），这表
明高温胁迫后马铃薯迅速产生大量的 Ｏ－２·。
２．４　抗坏血酸过氧化物酶活性变化分析

由图５可知，费乌瑞它幼苗对照 ＡＰＸ活性为
１４６．６１Ｕ／ｍｇ，经高温胁迫处理４ｈ后，其幼苗ＡＰＸ
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活性增加到２２７．８７Ｕ／ｍｇ，比对照提高了５５．４３％，
与对照相比差异极显著（Ｐ＜０．０１）；高温胁迫后的
幼苗经２４ｈ的正常温度恢复后，ＡＰＸ活性明显升
高，升高到３３４．２５Ｕ／ｍｇ，比对照提高了１２７．９９％，
比高温胁迫处理提高了４６．６８％，差异均达到极显
著水平（Ｐ＜０．０１），这表明胁迫解除后费乌瑞它幼
苗ＡＰＸ活性保持较高表达水平。
２．５　抗氧化酶 ＳＯＤ、ＣＡＴ、ＰＯＤ活性变化分析

由图６可知，费乌瑞它幼苗对照的ＳＯＤ活性为

５０．５７Ｕ／ｍｇ，经高温胁迫处理４ｈ后，其活性提高到
９５．２７Ｕ／ｍｇ，比对照提高了 ８８．３９％，差异极显著
（Ｐ＜０．０１）；经过正常温度恢复２４ｈ后，其酶活性
持续升高到１００．７１Ｕ／ｍｇ，比对照提高了９９．１５％，
差异极显著（Ｐ＜０．０１）；这表明胁迫解除后费乌瑞
它幼苗的ＳＯＤ活性也能持续增长。
　　由图６可知，与对照相比，高温胁迫处理４ｈ后
费乌瑞它幼苗ＰＯＤ活性升高，为８５．３４Ｕ／ｍｇ，与对
照相比提高了１３９．７２％，差异极显著（Ｐ＜０．０１）；经
正常温度恢复处理 ２４ｈ后，ＰＯＤ活性降低到
３３．２３Ｕ／ｍｇ，均低于对照与高温胁迫处理。

由图６可知，经高温胁迫处理４ｈ后，ＣＡＴ活性
升高到 ６．０４Ｕ／ｍｇ，与对照相比差异极显著（Ｐ＜
００１），提高了２３３．５２％。后经解除高温胁迫２４ｈ
后，ＣＡＴ活性持续提高，为６．８１Ｕ／ｍｇ，比对照提高
了２７５．７４％，差异极显著（Ｐ＜０．０１）；比高温胁迫处
理提高了１２．６６％，差异显著（Ｐ＜０．０５），这表明胁
迫解除后费乌瑞它幼苗 ＣＡＴ活性也保持较高表达
水平。

２．６　渗透调节类物质可溶性蛋白、脯氨酸含量变化
分析

由图７可知，经过高温胁迫处理４ｈ后，费乌瑞
它幼苗可溶性蛋白含量从 ２５．３９ｍｇ／ｇ降低到
１６．８３ｍｇ／ｇ，与对照相比差异极显著（Ｐ＜０．０１），降
低了３３．７１％；经过正常温度恢复处理２４ｈ后，其含
量增加到２６．２２ｍｇ／ｇ，与对照基本相同，比高温胁迫
处理提高了５５．７９％，差异极显著（Ｐ＜０．０１）。经高
温胁迫处理４ｈ后，费乌瑞它幼苗产生０．４２８μｇ／ｇ脯
氨酸，与对照相比差异极显著（Ｐ＜０．０１），提高了
８４５１％；经过正常温度恢复处理２４ｈ后，其含量降
低到０．３０４μｇ／ｇ，但仍高于对照，达到差异极显著
水平（Ｐ＜０．０１），表明脯氨酸可能参与高温“胁迫记
忆”过程。

３　讨论与结论

在高温、干旱等环境胁迫下，植物细胞能合成

冗余活性氧，通过多重机制清除有害 ＲＯＳ分子；此
外可溶性蛋白和脯氨酸积累是逆境胁迫下的一种

重要代谢适应机制，与作物耐热性强弱相关。本研

究主要探讨了马铃薯栽培种费乌瑞它在高温胁迫

及胁迫后正常条件恢复后的活性氧代谢水平、抗氧

化酶活力及渗透调节物质含量的变化与差异。

马铃薯生长过程中，高温气候会阻碍其形态建

成，极端条件下致使马铃薯整株死亡。本研究中将

马铃薯置于高温胁迫一段时间后，植株叶片会明显

卷曲，茎秆萎蔫，根容易发生断裂；经过４０℃高温处
理的马铃薯幼苗再经过２５℃的正常温度恢复处理
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后，叶片卷曲恢复，茎秆萎蔫减轻，这与陈巧巧等的

研究结果［２１－２２］一致，高温胁迫下会导致马铃薯幼苗

表型变化，延缓植株生长，但如果高温胁迫时间较

短，马铃薯幼苗能够重新恢复其正常表型。

正常环境下植物能维持细胞内活性氧的稳态，

但高温胁迫会打破细胞稳态，产生过量活性氧分

子，植物细胞内积累 Ｏ－２·、·ＯＨ、Ｈ２Ｏ２、ＭＤＡ，从而
造成质膜过氧化。植物主要依赖于抗氧化酶系统

维持细胞内的活性氧动态平衡［６，２３］。本研究发现，

在高温胁迫初期，Ｏ－２·和Ｈ２Ｏ２的含量明显增多，但
高温胁迫恢复后，Ｏ－２·和 Ｈ２Ｏ２的含量则又降低。
经高温胁迫正常温度恢复２４ｈ后 ＡＰＸ、ＣＡＴ、ＳＯＤ
活性明显增加，ＰＯＤ活性下降；短期高温胁迫 ４ｈ
后，费乌瑞它植株中抗氧化酶 ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ、ＡＰＸ
活性显著增高，这与任彩虹等的研究结果［８］类似。

推测在高温胁迫下，费乌瑞它幼苗通过基因调控网

络产生过量超氧自由基，从而引发相关抗氧化酶的

大量合成，以清除细胞内Ｈ２Ｏ２、Ｏ
－
２·等活性氧分子，

消除亚细胞区室的活性氧伤害，维持细胞稳态，激

发其保护性应激反应机制。此外，本研究发现 ＰＯＤ
活性在解除胁迫正常温度恢复后反而降低，这与李

英丽等的研究结果［２４］一致，热激初期 Ｏ－２·迅速产
生，使ＰＯＤ活性增高，随后下降；这可能是费乌瑞它
幼苗对高温胁迫比较敏感，高温胁迫强度过高，从

而导致蛋白质合成受阻，酶失活加剧。

高温环境会影响脯氨酸和可溶性蛋白在植物

亚细胞中的代谢和分布。本研究发现，高温胁迫后

费乌瑞它植株可溶性蛋白含量明显降低，脯氨酸含

量明显增高；这与前人研究结果一致，高温胁迫后

可溶性蛋白含量明显下降［２５－２６］，Ｃ３植物核酮糖二
磷酸羧化酶（ＲｕＢｉｓＣｏ）占植物可溶性蛋白质的６０％
以上，在植物衰老进程中 ＲｕＢｉｓＣｏ含量可达可溶性
蛋白质总量的９０％［２７］。马铃薯属于 Ｃ３植物，高温

胁迫导致费乌瑞它 ＲｕＢｉｓＣｏ蛋白大量降解，从而导
致高温胁迫初期可溶性蛋白含量降低。高温胁迫

后，马铃薯脯氨酸含量明显升高，胁迫解除后，脯氨

酸含量仍保持较高水平，表明脯氨酸积累与热应激

记忆相关；Ｆｅｎｇ等发现，脯氨酸合成代谢基因
Ｐ５ＣＳ１（１－吡咯啉 －５－羧酸合成酶基因，１－
ｐｙｒｒｏｌｉｎｅ－５－ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｅｓｙｎｔｈｅｔａｓｅ）“转录记忆”导
致胁迫标记物脯氨酸积累，使拟南芥产生盐胁迫记

忆［２８］；干旱等非生物胁迫能诱导小麦、水稻中脯氨

酸合成基因 Ｐ５ＣＳ与 －ＯＡＴ（鸟氨酸———氨基转移
酶基因，ｏｒｎｉｔｈｉｎｅδ－ａｍｉｎｏｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ）等基因的启动
子去甲基化，进而积累脯氨酸，通过记忆效应增加

作物耐逆性［１０］。

综上所述，马铃薯栽培种费乌瑞它对高温胁迫

具有适度耐受性，其 ＡＰＸ、ＳＯＤ、ＣＡＴ和脯氨酸与耐
热性相关性较好，可作为该品种耐热性鉴定的生理

指标。而短期高温处理可诱导马铃薯发生胁迫反

应，高温解除后，ＡＰＸ、ＳＯＤ与 ＣＡＴ活性保持增长，
脯氨酸积累保持较高水平，进而维持马铃薯对高温

胁迫的记忆，而这些物质参与“胁迫记忆”的分子调

控机制仍需进行深入研究。
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