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　　摘要：结缕草（ＺｏｙｓｉａｊａｐｏｎｉｃａＳｔｅｕｄ．）种内在抗旱性方面存在广泛的遗传变异，其抗旱机制值得深入探讨。本试
验中，将２份抗旱性差异显著的结缕草种质（Ｚ０７７：抗旱型；Ｚ１１９：敏旱型）栽植于装满河沙的聚氯乙烯管中，以研究其
在干旱胁迫（停止浇水）及复水条件下的生长和生理响应。结果表明，干旱胁迫下，Ｚ０７７的叶片过氧化氢酶（ＣＡＴ）活
性维持在对照水平，同时抗坏血酸过氧化物酶（ＡＰＸ）活性先上升后下降，基本高于对照，而 Ｚ１１９的 ＣＡＴ活性则在干
旱胁迫下显著低于对照（Ｐ＜０．０５），同时ＡＰＸ活性在整个处理过程中与对照差异不显著。干旱胁迫９ｄ，２份种质的
净光合速率（Ｐｎ）、气孔导度（Ｇｓ）和蒸腾速率（Ｔｒ）均出现下降，与Ｚ０７７相比，Ｚ１１９的降幅更明显；干旱胁迫１７ｄ，Ｚ０７７

的Ｇｓ恢复至对照水平，而Ｚ１１９的Ｐｎ、Ｇｓ和Ｔｒ仍显著或极显著（Ｐ＜０．０１）低于对照；复水１８ｄ，Ｚ０７７的Ｐｎ表现出超补

偿效应；整个处理过程中，Ｚ０７７的胞间 ＣＯ２浓度始终处于对照水平，Ｚ１１９则在干旱胁迫下显著或极显著高于对照。

干旱胁迫下，Ｚ０７７的叶绿素浓度与对照无显著差异，Ｚ１１９在干旱１７ｄ时显著低于对照。尽管在干旱胁迫期间，２份种
质的各项生物量指标并未与对照产生明显差异，但处理结束时，与对照相比，Ｚ０７７的总干质量未受影响同时根冠比显
著增加，而Ｚ１１９的总干质量则显著下降。上述结果表明，相对于Ｚ１１９，Ｚ０７７通过维持ＣＡＴ活性、提高ＡＰＸ活性、维持
较为活跃的光合气体交换和较高的叶绿素含量，能够更好地抵御逆境，减轻干旱胁迫对生长的不利影响。
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　　近年来，受到气候变化及人类活动等多种因素
的影响，水资源短缺状况日趋严峻，干旱缺水影响

草坪草的生长，使草坪质量下降。因此，理解干旱

胁迫下草坪草的生理机制并阐明抗旱机制，有利于

选育抗旱品种以及为供水受限情况下的生产管理

提供指导［１］。结缕草（ＺｏｙｓｉａｊａｐｏｎｉｃａＳｔｅｕｄ．）为禾
本科（Ｇｒａｍｉｎｅａｅ）画眉草亚科（Ｅｒａｇｒｏｓｔｏｉｄｅａｅ）结缕
草属（ＺｏｙｓｉａＷｉｌｌｄ．）多年生草本植物，是已获得广
泛应用的暖季型草坪草之一。该草种原产于东亚

地区，在我国境内，其自然分布范围北起辽宁省，南

达福建省，横跨多个气候带，涵盖多种土壤类型，是

同属植物当中分布最广的一个种，种质资源具有丰
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富的遗传多样性［２－３］。研究表明，结缕草的抗旱性

在种内存在广泛的遗传变异，因此可作为抗旱育种

的重要基础［４－５］。为了充分挖掘结缕草丰富的遗传

资源并提高其干旱适应性，无疑需要深入研究该草

种的抗旱机制。然而迄今为止，对于结缕草在干旱

胁迫下的生长与生理响应机制仍所知有限。结缕

草的根系特性与抗旱性的关系受到一定关注［６－９］，

但其地上和地下部分在经历干旱胁迫后所发生的

相对比重的变化趋势尚不明确；同时，在其他一些

草种当中发现，地下茎在抵御干旱时可发挥重要作

用［１０－１１］，而以往的研究对结缕草地下茎的重要性并

未给予充分重视；此外，尽管之前对结缕草的抗旱

生理机制已有多方阐述［１２－１９］，但过往研究或侧重于

不同种属草种的比较，或侧重于单一种质的讨论，

而以结缕草种内抗旱性具有明显差异的不同种质

为研究对象，综合讨论干旱胁迫下结缕草的生长表

现及其生理响应的研究报道仍属鲜见。

此前，笔者对来自不同地区的９６份结缕草属种
质资源（包含 ６３份结缕草）开展了抗旱性评价工
作［５］，根据评价结果，本研究选取其中２份抗旱性
差异显著的结缕草种质作为试验材料。对这２份种
质在干旱与复水条件下的生长与生理响应进行较

为全面的比较与分析，旨在为揭示结缕草的抗旱机

制提供参考数据。本试验可为相关的分子机制研

究奠定基础，也能够为通过遗传育种或栽培管理措

施来改善结缕草的干旱适应性提供理论支撑。

１　材料与方法

１．１　供试材料
本研究选用２份抗旱性差异显著的结缕草种质

（Ｚ０７７：抗旱型；Ｚ１１９：敏旱型）作为试验对象，植物
材料取自江苏省植物研究所草业研究中心种质资

源圃，试验地点位于本所温室大棚。２０１５年６月，
从苗圃地中挖出草皮并洗净泥沙，统一将草层高度

修剪至５ｃｍ并剪去须根，切割成直径１０ｃｍ的圆
形，种植于装满河沙的聚氯乙烯（ＰＶＣ）管（直径
１０ｃｍ，高度６０ｃｍ，底盖具排水孔）中，２份种质各种
植６４管备用。先进行露天预培养，每周浇水２～３
次，并以１／２Ｈｏａｇｌａｎｄ营养液浇灌１次，同时每周修
剪以保持草层高度为５ｃｍ。预培养１０周后，ＰＶＣ
管中草皮的地上和地下部分均已重新建成，将所有

植物材料移至塑料大棚内并以相同措施继续培养２
周，使其适应试验环境。

１．２　试验设计
２０１５年９月６日开始试验处理，处理期间，大

棚内平均最低温度和最高温度分别为 １８℃和
３６℃，平均最低空气湿度和最高空气湿度分别为
２８％和 ９４％，正午天气晴好时光合有效辐射约为
６１０μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）。试验开始时，从每份种质的６４
管中挑选出４０管长势一致的植物材料作为处理对
象，分为对照组和处理组，每组各设４个重复。对照
组正常浇水，处理组则进行为期 ２１ｄ的干旱胁迫
（停止浇水）后再恢复正常浇水。干旱胁迫前一天

傍晚，对照组和处理组都进行最后一次修剪并充分

浇水。干旱胁迫２１ｄ（９月２６日）傍晚，对照组和处
理组都再次充分浇水，此后２组均正常浇水。复水
１８ｄ（１０月１４日），处理结束。
１．３　指标测定
１．３．１　取样及观测时间　生理生化指标取样和光
合作用指标测定时间为干旱胁迫２、９、１７ｄ以及复
水７、１８ｄ，生物量指标取样时间为干旱胁迫２、１７ｄ
以及复水１８ｄ，叶片萎蔫度观测记录时间为干旱胁
迫９、１７、２１ｄ以及复水１ｄ。
１．３．２　抗旱性评价指标测定　基质含水量（ＳＷＣ）
使用ＴＺＳ型土壤水分测量仪（浙江托普仪器有限公
司）测定。叶片萎蔫度（ＬＷ）参照 Ａｂｒａｈａｍ等的观
测方法［２０］作调整，于１３：００以０～９分（分别代表萎
蔫程度为无萎蔫、小于１０％、１０％ ～＜２５％、２５％ ～
＜３５％、３５％ ～＜４５％、４５％ ～＜５５％、５５％ ～
＜６５％、６５％～＜７５％、７５％ ～８５％以及大于８５％）
为标准进行目测评分。叶片相对含水量（ＲＷＣ）和
叶片电解质外渗率（ＬＥＬ）测定参照 ＤａＣｏｓｔａ等的
方法［２１］。

１．３．３　生物量指标测定　整株采收并清洗干净，分
成地上部、地下茎和根系３个部分，８０℃烘干７２ｈ。
称质量获得地上部干质量（ＡＤＷ）、地下茎干质量
（ＲＨＤＷ）和根系干质量（ＲＤＷ）。地下部干质量
（ＵＤＷ）为 ＲＨＤＷ与 ＲＤＷ之和；总干质量（ＴＤＷ）
为 ＡＤＷ与 ＵＤＷ之和；根冠比（Ｒ／Ｓ）为 ＵＤＷ与
ＡＤＷ之比。
１．３．４　生理生化指标测定　采收新鲜叶片以液氮
速冻并于－８０°Ｃ保存，用于后续测定叶绿素含量、
抗氧化酶活性和丙二醛含量。叶绿素（Ｃｈｌ）含量采
用丙酮乙醇混合液法［２２］测定；采用单一提取系

统［２３］提取多种抗氧化酶，采用李忠光等和李合生的

方法［２３－２４］测定超氧化物歧化酶［ＳＯＤ，酶系统分类
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编号（ＥＣ）１．１５．１．１］、过氧化氢酶（ＣＡＴ，ＥＣ１１１．
１．６）、过氧化物酶（ＰＯＤ，ＥＣ．１．１１．１）和抗坏血酸过
氧化物酶（ＡＰＸ，ＥＣ１１１．１．１１）的活性；丙二醛
（ＭＤＡ）含量采用硫代巴比妥酸法［２４］测定。另外采

收新鲜叶片８０℃烘干 ７２ｈ，用于后续测定渗透调
节物质含量。叶片脯氨酸（Ｐｒｏ）含量采用酸性茚三
酮法［２４］测定，叶片可溶性糖（ＷＳＣ）含量采用蒽酮
法［２４］测定，叶片甜菜碱（ＧＢ）含量委托南京钟鼎生
物技术有限公司采用比色法测定。ＳＯＤ、ＣＡＴ、ＰＯＤ、
ＡＰＸ的活性以鲜质量计算，Ｃｈｌ、ＭＤＡ、Ｐｒｏ、ＷＳＣ、ＧＢ
的含量以干质量计算。

１．３．５　光合作用指标测定　天气晴好的０９：３０—
１２：００，使用Ｌｉ－６４００ＸＴ型便携式光合仪（ＬＩ－ＣＯＲ
ＢｉｏｓｃｉｅｎｃｅｓＩｎｃ．，Ｌｉｎｃｏｌｎ，ＮＥ，ＵＳＡ）测定净光合速率
（Ｐｎ）、气孔导度（Ｇｓ）、蒸腾速率（Ｔｒ）和胞间 ＣＯ２浓
度（Ｃｉ）等光合气体交换参数，开放式气路，光强设
为１２００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）；１４：００—１５：３０，使用 ＯＳ１ｐ
型手持式叶绿素荧光仪（ＯＰＴＩ－Ｓｃｉｅｎｃｅｓ，Ｉｎｃ．，
Ｈｕｄｓｏｎ，ＮＨ，ＵＳＡ）测定最大光化学效率（Ｆｖ／Ｆｍ）。
１．４　数据分析

所有试验数据使用 ＳＰＳＳ１９．０版（ＩＢＭＴＭ）进行
方差分析（ＡＮＯＶＡ），采用 Ｄｕｎｃａｎｓ法对平均数进
行多重比较（Ｐ＜０．０５和 Ｐ＜０．０１）；使用 Ｏｆｆｉｃｅ
２０１０版（ＭｉｃｒｏｓｏｆｔＴＭ）绘制图表。

２　结果与分析

２．１　２份种质在干旱胁迫及复水过程中抗旱性评
价指标的变化

由图１可知，干旱胁迫９、１７ｄ，Ｚ０７７的基质含
水量（ＳＷＣ）分别下降至４．６％和３．９％，Ｚ１１９分别
下降至４．７％和３．２％，复水７ｄ，２份种质均恢复至
对照水平，整个干旱胁迫及复水过程中，无论是处

理组还是对照组，２份种质的 ＳＷＣ都没有明显差
异。由图２可知，干旱胁迫９、１７、２１ｄ，Ｚ０７７的叶片
萎蔫度（ＬＷ）分别为 ０．７、２．７、２．７，Ｚ１１９分别为
３５、５．５、７．３，而复水 １ｄ，Ｚ０７７即不再表现萎蔫，
Ｚ１１９的ＬＷ则仅恢复到１．０。由图３可知，干旱胁
迫９ｄ，Ｚ０７７的ＲＷＣ仍保持在对照水平，Ｚ１１９则下
降至８１．７％；干旱胁迫１７ｄ，Ｚ０７７和 Ｚ１１９的 ＲＷＣ
分别为８４．５％和７７．５％，均极显著低于对照（Ｐ＜
０．０１）；复水７ｄ，２份种质均恢复至对照水平。由图
４可知，干旱胁迫９、１７ｄ，Ｚ０７７的ＬＥＬ维持稳定，与
对照相比未出现变化，而Ｚ１１９在干旱胁迫９ｄ时保

持在对照水平，但在干旱胁迫１７ｄ时上升到对照的
１．５倍，直到复水７ｄ，Ｚ１１９恢复至对照水平。

２．２　２份种质在干旱胁迫及复水过程中生物量的
变化

从表１可以看出，直到干旱胁迫１７ｄ，２份种质
的总干质量、地上部干质量、地下部干质量、地下茎

干质量、根系干质量和根冠比均未与各自对照产生

显著差异。复水１８ｄ，Ｚ０７７的 ＴＤＷ仍维持在对照
水平，而Ｚ１１９则减少至对照的７５．７％；同时，Ｚ０７７
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和Ｚ１１９的 ＡＤＷ 分别减少至对照的 ８８．７％和
７２５％；但是２份种质的 ＵＤＷ仍维持在对照水平；
Ｚ０７７的ＲＨＤＷ增加至对照的１１７．８％同时ＲＤＷ与
对照没有显著差异，Ｚ１１９的 ＲＨＤＷ与对照相比差
异不显著，但其ＲＤＷ则减少至对照的５９．８％；上述
各部分的变化导致 Ｚ０７７的 Ｒ／Ｓ上升至对照的
１３００％，Ｚ１１９则与对照持平。
２．３　２份种质在干旱胁迫及复水过程中叶片渗透
调节物质含量的变化

由图５可知，干旱胁迫９ｄ，２份种质的叶片Ｐｒｏ

表１　干旱胁迫及复水过程中２份结缕草种质的生物量

处理时间

（ｄ） 处理
ＴＤＷ
（ｇ）

ＡＤＷ
（ｇ）

ＵＤＷ
（ｇ）

ＲＨＤＷ
（ｇ）

ＲＤＷ
（ｇ） Ｒ／Ｓ

Ｄ２ Ｚ０７７ＣＫ １３．２６±０．５９ａ ７．０８±０．４１ａ ６．１８±０．３２ａ ５．０２±０．２３ａ １．１６±０．２４ａ ０．８８±０．０６ａ

Ｚ０７７ＤＴ １２．８２±０．４２ａ ７．０８±０．１６ａ ５．７４±０．２９ａ ４．６８±０．１８ａ １．０６±０．１７ａ ０．８１±０．０３ａｂ

Ｚ１１９ＣＫ ８．７０±０．３７ｂ ５．０２±０．１９ｂ ３．６８±０．３２ｂ ２．９７±０．３４ｂ ０．７１±０．１１ｂ ０．７３±０．０７ｂ

Ｚ１１９ＤＴ ８．３６±０．１４ｂ ４．９０±０．３３ｂ ３．４６±０．３２ｂ ２．８２±０．３２ｂ ０．６４±０．０５ｂ ０．７１±０．１１ｂ

Ｄ１７ Ｚ０７７ＣＫ １７．００±０．７８ａ ９．９１±０．７２ａ ７．０９±０．６５ａ ５．６９±０．４７ａ １．４０±０．２１ａ ０．７２±０．０９ａ

Ｚ０７７ＤＴ １７．１５±０．７３ａ １０．６２±０．８４ａ ６．５２±０．４１ａ ４．８３±０．４２ａ １．７０±０．２３ａ ０．６２±０．０８ａｂ

Ｚ１１９ＣＫ １０．０９±１．０９ｂ ６．３５±０．４７ｂ ３．７４±０．６６ｂ ２．８８±０．６３ｂ ０．８６±０．１６ｂ ０．５９±０．０７ａｂ

Ｚ１１９ＤＴ １０．０８±０．８０ｂ ６．４９±０．５１ｂ ３．５９±０．６４ｂ ２．７９±０．７０ｂ ０．８０±０．２６ｂ ０．５６±０．１２ｂ

Ｒ１８ Ｚ０７７ＣＫ １８．５６±０．３９ａ １２．３４±０．２５ａ ６．２１±０．４７ａ ４．６１±０．１９ｂ １．６１±０．２９ａ ０．５０±０．０５ｂ

Ｚ０７７ＤＴ １８．０２±１．０４ａ １０．９４±０．４５ｂ ７．０９±０．８２ａ ５．４３±０．５４ａ １．６６±０．３２ａ ０．６５±０．０７ａ

Ｚ１１９ＣＫ １１．９４±０．８２ｂ ８．５１±０．４６ｃ ３．４３±０．４３ｂ ２．４１±０．４５ｃ １．０２±０．１０ｂ ０．４０±０．０４ｂ

Ｚ１１９ＤＴ ９．０４±０．６９ｃ ６．１７±０．３２ｄ ２．８７±０．５８ｂ ２．２６±０．５２ｃ ０．６１±０．１５ｃ ０．４７±０．０９ｂ

　　注：处理时间的Ｄ代表干旱胁迫阶段，Ｒ代表复水阶段；ＣＫ和ＤＴ分别代表对照组和处理组；同一处理时间同列不同小写字母表示不同种

质与处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）。

含量与对照相比没有变化；干旱胁迫１７ｄ，Ｚ０７７和
Ｚ１１９的Ｐｒｏ含量分别上升至对照的４．６倍和１３．１
倍，种质间存在极显著差异；复水 ７ｄ，２份种质的
Ｐｒｏ含量恢复至对照水平。由图６可知，干旱胁迫
９ｄ，Ｚ０７７和Ｚ１１９的叶片可溶性糖（ＷＳＣ）含量分别
上升至对照的１２４．９％和１７７．６％；干旱胁迫１７ｄ，

Ｚ０７７的ＷＳＣ含量恢复至对照水平，而 Ｚ１１９仍极显
著高于对照；复水７ｄ，２份种质的ＷＳＣ含量均与各
自对照无显著差异；到复水１８ｄ时，Ｚ０７７的ＷＳＣ含
量下降至对照的７７．２％。由图７可知，在整个干旱
胁迫及复水过程中，２份种质的叶片ＧＢ含量始终维
持在各自对照水平。
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２．４　２份种质在干旱胁迫及复水过程中叶片丙二
醛含量及抗氧化酶活性的变化

由图８可知，干旱胁迫 ９ｄ，２份种质的叶片
ＭＤＡ含量与各自对照没有显著差异；干旱胁迫
１７ｄ，Ｚ０７７的ＭＤＡ含量仍维持在对照水平，Ｚ１１９则
上升至对照的１２６．０％；复水７ｄ，Ｚ１１９的ＭＤＡ含量
恢复至对照水平。由图９可知，干旱胁迫９ｄ，Ｚ０７７
和Ｚ１１９的叶片 ＳＯＤ活性分别上升至各自对照的
１０５２％和１０４．４％；干旱胁迫１７ｄ，Ｚ０７７恢复至对
照水平，但Ｚ１１９仍显著高于对照；复水７ｄ，２份种
质的ＳＯＤ活性与各自对照均无差异。由图 １０可
知，干旱胁迫９、１７ｄ，Ｚ０７７的叶片 ＣＡＴ活性均维持
在对照水平，Ｚ１１９则分别为对照的 ８３．２％和
８３４％，显著或极显著低于对照；复水７ｄ，Ｚ１１９恢
复至对照水平。由图１１可知，从干旱胁迫开始直到
复水７ｄ，Ｚ０７７和 Ｚ１１９的叶片 ＰＯＤ活性始终与对
照差异不显著，但是到复水１８ｄ，２份种质的 ＰＯＤ
活性均出现了显著上升。由图１２可知，干旱胁迫
９ｄ，Ｚ０７７的叶片 ＡＰＸ活性上升至对照的１１３．６％，
干旱胁迫１７ｄ时略有上升，但在复水７ｄ时下降并
显著高于对照；整个干旱胁迫及复水过程中，Ｚ１１９
的ＡＰＸ活性始终与对照差异不显著。
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２．５　２份种质在在干旱胁迫及复水过程中光合作
用相关指标的变化

由图１３、图１４、图１５可知，干旱胁迫９ｄ，Ｚ０７７
的净光合速率（Ｐｎ）、气孔导度（Ｇｓ）和蒸腾速率（Ｔｒ）
分别下降至对照的７２．０％、６９．６％和５４．８％，Ｚ１１９
则分别下降至对照的４６．７％、３８．８％和４０．５％；干
旱胁迫１７ｄ，Ｚ０７７的Ｇｓ恢复至对照水平，Ｔｒ为对照
的７２４％，而 Ｚ１１９的上述３项指标均显著或极显
著低于对照；复水 １８ｄ，Ｚ０７７的 Ｐｎ上升至对照的
１５３４％，表现出超补偿效应。由图１６可知，整个干
旱胁迫及复水过程中，Ｚ０７７的胞间ＣＯ２浓度（Ｃｉ）一
直维持在对照水平，Ｚ１１９则在干旱胁迫９、１７ｄ分
别为对照的１８８．８％和１２７．０％，复水７ｄ恢复至对
照水平。

　　由图１７可知，干旱胁迫９、１７ｄ，Ｚ０７７的叶绿素
（Ｃｈｌ）含量与对照无显著差异，Ｚ１１９则在干旱胁迫
１７ｄ显著下降至对照的７２．０％，复水７ｄ恢复至对
照水平；复水１８ｄ，Ｚ０７７的 Ｃｈｌ含量显著上升至对
照的１１５．３％，也表现出超补偿效应。
　　由图１８可知，干旱胁迫９ｄ，２份种质的最大光
化学效率（Ｆｖ／Ｆｍ）与对照均无显著差异；干旱胁迫
１７ｄ，Ｚ０７７和 Ｚ１１９均显著下降至各自对照的
９４７％；复水７ｄ，２份种质的Ｆｖ／Ｆｍ恢复至对照水平。
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３　讨论与结论

３．１　结缕草的外部水分状况与抗旱性评价
干旱条件下，在不同的供试材料中，同样的土

壤（基质）含水量表明不同材料面临同等程度的水

分亏缺，而在灌溉条件下，这种情况也表明不同材

料获得同等程度的水分供应。这样，土壤（基质）含

水量的一致性即保证了试验条件的一致性［１０］。在

本试验的整个处理过程中，２份种质基质含水量的
变化始终同步且保持一致，种质之间没有显著差异

（图１）。２份种质的外部水分状况相同，这一前提
对于本研究非常重要，说明在干旱胁迫及复水过程

中，２份种质生长和生理响应的差异来自于种质本
身固有的抗旱性差异，而非来自外部干旱胁迫程度

的差异。

在相同程度的干旱胁迫下，不同抗旱性的草坪

草会有不同的表现，可通过叶片萎蔫度、叶片相对

含水量和叶片电解质外渗率这３个指标来进行评
价。ＬＷ是植株损伤和草坪质量下降的直观反映；
ＲＷＣ是表征草坪草保水力的一个重要指标，反映了
植株内部的水分状况；ＬＥＬ则反映了草坪草细胞膜
损伤的程度［１０，２０］。本试验中，干旱胁迫下，Ｚ０７７的
ＬＷ低于 Ｚ１１９（图 ２），ＲＷＣ下降也慢于 Ｚ１１９（图
３）。同时，Ｚ０７７的 ＬＥＬ在整个干旱胁迫及复水过
程中与对照相比没有显著变化，而Ｚ１１９则在干旱胁
迫下出现显著上升（图４）。上述３个指标的变化表
明Ｚ０７７的抗旱性显著高于 Ｚ１１９，印证了之前在９６
份结缕草属种质资源当中的抗旱性评价结果［５］，这

是本研究的另一个前提。

３．２　结缕草在干旱胁迫下的生长响应
干旱胁迫抑制草坪草生长，会导致地上和地下

部分的生物量减少，并使光合作用碳同化产物的分

配模式出现变化［２５－２６］。反过来，草坪草各部分生物

量以及碳分配模式的变化，也会影响其抵御干旱和

旱后恢复的能力。研究表明，干旱胁迫下的茎叶生

长量或者胁迫结束后茎叶的恢复生长量可反映出

不同草种抗旱性的强弱，旱后恢复与胁迫过程中叶

片和地下茎中碳水化合物的积累以及复水后的新

根生长有关［１０，２０］。干旱胁迫下，如果草坪草干物质

的分配趋势使地下部分生物量相对于地上部分生

物量的比值出现上升，即通常所说的根冠比上升，

则其抗旱性也得到增强［２６］。本试验中，干旱胁迫期

间，Ｚ０７７和Ｚ１１９的总干质量、地上部干质量、地下

部干质量、地下茎干质量、根系干质量和根冠比等

一系列指标均维持在各自对照水平没有明显变化，

而直至复水以后，２份种质才表现出不同的变化趋
势（表１）。分析其原因，很大程度上是由于本次干
旱胁迫持续时间较短，同时结缕草生长较为缓慢，

干旱胁迫对生物量的影响需要一定的时间积累才

能显现，所以生物量指标的变化滞后于处理进程。

处理结束时，与对照相比，Ｚ０７７的总生物量和根系
生物量没有减少，并且地下茎生物量增加，引起根

冠比的上升；而Ｚ１１９的生长则受到显著抑制，与对
照相比，总生物量尤其是根系生物量明显减少，对

水分吸收和旱后恢复产生不利影响。相对于地上

部分而言，地下部分的根系和地下茎在草坪草应对

干旱胁迫时发挥的作用显得更为重要。发生干旱

时，草坪草的碳分配趋向于地下尤其是湿润的下层

土壤，使得根系生物量增加以便更好地吸收水

分［２１，２５］。干旱胁迫下，一些草坪草的根系生物量与

草坪质量成正比，抗旱性较强的草种根系生物量下

降的幅度也较小［６，２６］。地下茎是一部分草坪草中重

要的贮藏器官，可在恢复生长时提供物质与能量，

并且能在茎叶和根系之间的营养、水分和碳水化合

物的转运中起到积极作用［１０，２７］。有研究指出，狗牙

根属（ＣｙｎｏｄｏｎＲｉｃｈ．）的抗旱性与干旱胁迫前后的
地下茎干质量正相关［１１］。本试验结果表明，包括地

下茎和根系在内的整个地下部分，在结缕草抵御干

旱和旱后恢复中能够发挥重要作用。

３．３　结缕草在干旱胁迫下的渗透保护物质响应
植物在干旱或盐胁迫下能够主动积累一些小

分子量的、无毒性的或相容性的溶质以降低细胞渗

透势，从而保持水分吸收并维持膨压，使生理活动

得以持续进行，这些主动积累的溶质被称为渗透调

节物质，而这一过程被称为渗透调节［２８］。由于这些

物质在逆境下的功能并不仅限于渗透调节，还对渗

透胁迫所引起的伤害具有多重保护作用，因此称它

们为渗透保护物质或许更为恰当［２９］。在植物抗旱

性研究当中，脯氨酸、可溶性糖和甜菜碱这３类有机
溶质是受到最多关注的渗透保护物质。

长久以来，有关干旱胁迫下植物体内 Ｐｒｏ的积
累与抗旱性的关系存在争议。一方面，有报道指

出，水分亏缺时，一些草坪草中 Ｐｒｏ的积累能力与其
抗旱性是正相关的［２６，３０］。另一方面，也有证据表

明，干旱胁迫下，Ｐｒｏ的积累是一种胁迫伤害症状，
Ｐｒｏ含量与抗逆性或存活率负相关［１２，３１］。本试验
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中，尽管２份种质的叶片 Ｐｒｏ含量在干旱胁迫下都
出现明显上升，但抗旱型种质Ｚ０７７的上升幅度明显
小于敏旱型种质 Ｚ１１９（图５）。说明在本试验条件
下，结缕草叶片中 Ｐｒｏ的积累在相当大的程度上代
表一种受损反应，该结果支持 Ｐｒｏ含量与抗旱性呈
负相关这一方面的观点。当然，上述负相关的证据

并不能否定 Ｐｒｏ在抵御渗透胁迫方面具有积极作
用，而是反映了在一些植物种类当中，相对于渗透

调节来讲，形态或生理方面的抗性机制可能更具主

导作用［３２］。

作为一类渗透保护物质，ＷＳＣ在干旱胁迫下的
积极作用已在草坪草中得到阐述［１０，３０］。然而，有证

据表明，禾草类植物的抗旱性并非简单地与干旱胁

迫下ＷＳＣ的积累正相关。例如，Ｖｏｌａｉｒｅ等研究发
现，干旱条件下ＷＳＣ的积累不一定能够提高多年生
黑麦草（ＬｏｌｉｕｍｐｅｒｅｎｎｅＬ．）的抗旱性［３１］。再如，Ｌｕｏ
等的研究表明，干旱胁迫使 ５７份二穗短柄草
［Ｂｒａｃｈｙｐｏｄｉｕｍｄｉｓｔａｃｈｙｏｎ（Ｌ．）Ｂｅａｕｖ．］ 种 质 的

ＷＳＣ含量出现不同程度的增加，但是增加幅度的差
异与不同种质间的抗旱性差异没有关系［３３］。本试

验中，干旱胁迫下敏旱型种质 Ｚ１１９的叶片 ＷＳＣ含
量增幅明显大于抗旱型种质 Ｚ０７７（图６），这一结果
说明结缕草叶片中 ＷＳＣ的积累与抗旱性不存在正
相关关系。研究指出，作物生命活动过程中ＷＳＣ的
积累和转运有利于其应对干旱［３４］。Ｙａｎｇ等研究发
现，干旱使草地早熟禾（ＰｏａｐｒａｔｅｎｓｉｓＬ．）叶片 ＷＳＣ
含量显著升高，复水后下降至对照水平，可能是恢

复生长过程中碳水化合物消耗的结果［３５］。而 Ｃｈａｉ
等研究发现，复水过程中草地早熟禾根状茎中的非

结构性总糖含量降低，可能反映了组织恢复生长期

间碳水化合物的利用及转运［１０］。本试验已经证实，

干旱胁迫对 Ｚ０７７生长的抑制作用小于 Ｚ１１９（表
１），同时，干旱胁迫下，Ｚ０７７的叶片 ＷＳＣ含量增幅
始终小于 Ｚ１１９，并且复水１８ｄ，Ｚ０７７与对照相比还
出现了显著下降，Ｚ１１９则与对照无差异（图６）。根
据上述结果可以推断，抗旱型种质Ｚ０７７由于生长需
求而对包括ＷＳＣ在内的碳水化合物有较强的利用
和转运能力，导致其在干旱胁迫下及旱后恢复阶段

的叶片ＷＳＣ含量低于敏旱型种质Ｚ１１９。
研究表明，干旱胁迫下作物中 ＧＢ的积累与其

抗旱性可能具有正相关关系［３６］。通过转基因手段

促进
!

源ＧＢ的积累［３７］，或者施用外源ＧＢ［３８］，都能
够明显提高作物和草坪草的抗旱性。本试验中，干

旱胁迫对抗旱型种质Ｚ０７７和敏旱型种质Ｚ１１９的叶
片ＧＢ含量的影响都不明显（图７），表明结缕草中
ＧＢ的积累与其抗旱性强弱不存在明显的相关
关系。

３．４　结缕草在干旱胁迫下的抗氧化酶响应
在干旱所造成的氧化胁迫下，植物体内发生脂

质过氧化，其产物 ＭＤＡ的含量常被用来作为衡量
氧化损伤程度的指标［１３］。本试验中，抗旱型种质

Ｚ０７７的叶片ＭＤＡ含量在整个干旱胁迫及复水过程
中与对照相比没有明显变化，而敏旱型种质Ｚ１１９则
在干旱胁迫下显著升高（图８），这表明Ｚ０７７应对氧
化胁迫的保护机制强于 Ｚ１１９。各种抗氧化酶是植
物抗氧化防御系统的重要成员，比如 ＳＯＤ、ＣＡＴ、
ＰＯＤ、ＡＰＸ等等［２６］。在禾草类作物中，干旱条件下

各种抗氧化酶活性的变化与植物种类、干旱程度、

干旱持续时间和植株部位都有关系，表现出不同的

变化规律［２６，３９］。本试验发现，干旱胁迫及复水过程

中，２份种质各种抗氧化酶活性的变化趋势存在差
异，尽管 Ｚ０７７的叶片 ＳＯＤ活性上升时间比 Ｚ１１９
短，并且ＰＯＤ活性变化趋势与Ｚ１１９类似，但是在干
旱胁迫下，Ｚ０７７的叶片 ＣＡＴ活性可维持在对照水
平而Ｚ１１９则明显低于对照，同时 Ｚ０７７的叶片 ＡＰＸ
活性显著高于对照而 Ｚ１１９则与对照差异不显著
（图９、图１０、图１１、图１２）。以上结果说明，干旱胁
迫下较高的 ＣＡＴ和 ＡＰＸ相对活性是抗旱型种质
Ｚ０７７比敏旱型种质Ｚ１１９具备更强抗氧化防御能力
的重要原因之一。

３．５　结缕草在干旱胁迫下的光合响应
干旱胁迫对草坪草的光合作用产生影响，直接

导致光合速率的下降，意味着植物体的光合能力被

削弱［２１，２５］。植物光合能力削弱的原因来自于气孔

限制和非气孔限制：轻度干旱胁迫下，当 ＲＷＣ下降
程度较小时，虽然Ｇｓ、Ｔｒ、Ｃｉ和 Ｐｎ均出现下降，但此
时内部水分亏缺程度并不会使光合机构受到实质

损伤，Ｐｎ的降低仅仅是 ＣＯ２供不应求的结果，只要
胁迫解除使Ｇｓ、Ｔｒ和Ｃｉ恢复正常，光合能力也能较
快得到恢复，该阶段主要为气孔限制；当胁迫加重

使ＲＷＣ持续下降时，内部严重的水分亏缺造成光
合机构受损，对 ＣＯ２的同化能力减弱，即使由于气
孔关闭而使外界进入叶肉细胞间隙的 ＣＯ２大大减
少，也会出现ＣＯ２供过于求而导致Ｃｉ不降反升的情
况，此时光合能力的下降难以恢复，该阶段主要为

非气孔限制［４０－４１］。本试验中，干旱胁迫下，虽然２
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份种质的Ｇｓ和Ｔｒ均出现下降，但抗旱型种质 Ｚ０７７
的降幅小于敏旱型种质 Ｚ１１９（图 １４、图 １５），表明
Ｚ０７７气孔开放程度较大并且蒸腾拉力较强，有助于
水分的吸收和运输而使其体内保持较高的含水量。

也就是说，干旱胁迫下Ｚ０７７的气孔限制小于 Ｚ１１９。
干旱胁迫下，Ｚ０７７的Ｃｉ与对照无显著差异，Ｚ１１９则
显著或极显著高于对照（图 １６），说明在 ２份种质
中，虽然气孔部分关闭引起 ＣＯ２的供应量减少，但
是光合机构的损伤所产生的非气孔限制导致２份种
质的ＣＯ２同化能力也下降，损伤越严重则 Ｃｉ越高。
气孔限制和非气孔限制的共同作用使２份种质的光
合能力都出现下降，表现为Ｐｎ的降低，但Ｚ０７７的降
幅要小于Ｚ１１９（图１３）。此外，本试验中还发现，干
旱胁迫尚未结束时，Ｚ０７７的 Ｐｎ即与对照差异不显
著，复水以后还表现出明显的超补偿效应，这进一

步证明Ｚ０７７的光合机构对干旱胁迫具有较强的适
应性。

非气孔限制又称代谢限制，与光合代谢过程中

的诸多因素（比如叶绿体功能）有关［４０］。叶绿素含

量和叶绿素荧光参数可以反映光合机构的状态，已

经成为草坪草抗旱性评价中的重要指标［１６，２６］。本

试验中，与对照相比，干旱胁迫下抗旱型种质 Ｚ０７７
的Ｃｈｌ含量并未受到显著影响，并且复水之后还表
现出超补偿效应，而敏旱型种质Ｚ１１９则在干旱胁迫
下出现下降（图１７）。此外，干旱胁迫下２份种质的
最大光化学效率（Ｆｖ／Ｆｍ）都出现下降，但两者的降
幅没有差异（图１８）。上述结果表明，２份种质叶绿
素稳定性的差异可能是两者光合机构稳定性差异

的重要原因之一，或者说叶绿素的降解是结缕草中

光合代谢非气孔限制的一个重要因素。

３．６　结论
总体上来说，干旱胁迫下，有赖于生长和生理

生化各方面的响应机制，与敏旱型种质相比，结缕

草的抗旱型种质能够维持较为适宜的体内水分状

况并有效减轻胁迫所带来的各种伤害，从而在一定

程度上保障了光合作用的持续进行并缓和了逆境

对生长的抑制效应。本研究采用抗旱性差异显著

的２份结缕草种质，从植株整体出发，综合探讨了结
缕草在干旱胁迫及复水过程中的生长和生理特性

的响应变化规律，就这一点而言，这是迄今为止在

结缕草中的首次报道。本研究获得如下重要发现：

（１）增加地下茎生物量和提高根冠比是结缕草在生
长方面的有效抗旱机制；（２）干旱胁迫下，叶片脯氨

酸的积累与结缕草的抗旱性负相关，叶片可溶性糖

的积累与结缕草的抗旱性非正相关，叶片甜菜碱的

积累与结缕草的抗旱性没有明显的相关关系；（３）
维持过氧化氢酶活性、提高抗坏血酸过氧化物酶活

性是结缕草抗氧化防御系统的有效抗旱机制；（４）
减小气孔限制和减少叶绿素的降解，是结缕草光合

机构的有效抗旱机制。这些发现可以作为进一步

研究结缕草及本属植物抗旱机制的着眼点。
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ｅｘｔｒａｃｔｉｏｎｏｆａｐｅｒｅｎｎｉａｌＣ４ｇｒａｓｓ：ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎｓｏｆｒｏｏｔａｎｄｒｈｉｚｏｍｅ

ｔｒａｉｔｓ［Ｊ］．ＦｕｎｃｔｉｏｎａｌＰｌａｎｔＢｉｏｌｏｇｙ，２０１４，４１（５）：５０５－５１９．

［１２］ＸｕＣＢ，ＬｉＸＭ，ＺｈａｎｇＬＨ．Ｔｈｅｅｆｆｅｃｔｏｆｃａｌｃｉｕｍｃｈｌｏｒｉｄｅｏｎ

ｇｒｏｗｔｈ，ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ，ａｎｄａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔｒｅｓｐｏｎｓｅｓｏｆＺｏｙｓｉａｊａｐｏｎｉｃａ

ｕｎｄｅｒｄｒｏｕｇｈｔｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ［Ｊ］．ＰＬｏＳＯｎｅ，２０１３，８（７）：ｅ６８２１４．

［１３］俞　乐，刘拥海，周丽萍，等．干旱胁迫下结缕草叶片抗坏血酸

与相关生理指标变化的品种差异研究［Ｊ］．草业学报，２０１３，２２

（４）：１０６－１１５．

［１４］ＢａｅＥＪ，ＨａｎＪＪ，ＣｈｏｉＳＭ，ｅｔａｌ．Ｅｖａｌｕａｔｉｎｇｐｒｅ－ｓｉｌｉｃｏｎｔｒｅａｔｍｅｎｔ
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ｔｏａｌｌｅｖｉａｔｅｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓａｎｄｉｎｃｒｅａｓｅｓａｎｔｉｏｘｉｄａｔｉｖｅａｃｔｉｖｉｔｙｉｎ

Ｚｏｙｓｉａｊａｐｏｎｉｃａ［Ｊ］．Ｗｅｅｄ＆ＴｕｒｆｇｒａｓｓＳｃｉｅｎｃｅ，２０１５，４（４）：３６０－

３６７．

［１５］ＦｕｅｎｔｅａｌｂａＭ Ｐ，ＺｈａｎｇＪ，ＫｅｎｗｏｒｔｈｙＫ，ｅｔａｌ．Ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ

ｒｅｓｐｏｎｓｅｓｏｆｗａｒｍ－ｓｅａｓｏｎｔｕｒｆｇｒａｓｓｉｎｒｅｌａｔｉｏｎｔｏｐｒｏｇｒｅｓｓｉｖｅｓｏｉｌ

ｄｒｙｉｎｇ［Ｊ］．ＳｃｉｅｎｔｉａＨｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒａｅ，２０１６，１９８：２４９－２５３．

［１６］胡化广，张振铭，季芳芳，等．干旱胁迫对结缕草叶绿素荧光和

光合关键酶活性的影响［Ｊ］．草地学报，２０１６，２４（６）：１３０４－

１３０８．　

［１７］ＺｈａｎｇＪ，ＫｅｎｗｏｒｔｈｙＫ，ＵｎｒｕｈＪＢ，ｅｔａｌ．Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌｒｅｓｐｏｎｓｅｓｔｏ

ｓｏｉｌｄｒｙｉｎｇｂｙｗａｒｍ－ｓｅａｓｏｎｔｕｒｆｇｒａｓｓｓｐｅｃｉｅｓ［Ｊ］．ＣｒｏｐＳｃｉｅｎｃｅ，

２０１７，５７（Ｓｕｐ１）：１－８．

［１８］彭凯悦，杨春勐，许　?，等．假俭草和结缕草在昆明地区的抗

逆性及草坪质量比较［Ｊ］．草学，２０１８（６）：６５－７１．

［１９］张博文，李富平，许永利，等．ＰＥＧ－６０００模拟干旱胁迫下五种

草本植物的抗旱性［Ｊ］．分子植物育种，２０１８，１６（８）：２６８６－

２６９５．　

［２０］ＡｂｒａｈａｍＥＭ，ＨｕａｎｇＢＲ，ＢｏｎｏｓＳＡ，ｅｔａｌ．Ｅｖａｌｕａｔｉｏｎｏｆｄｒｏｕｇｈｔ

ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｆｏｒＴｅｘａｓｂｌｕｅｇｒａｓｓ，Ｋｅｎｔｕｃｋｙｂｌｕｅｇｒａｓｓ，ａｎｄｔｈｅｉｒｈｙｂｒｉｄｓ

［Ｊ］．ＣｒｏｐＳｃｉｅｎｃｅ，２００４，４４（５）：１７４６－１７５３．

［２１］ＤａＣｏｓｔａＭ，ＷａｎｇＺＬ，ＨｕａｎｇＢＲ．Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌａｄａｐｔａｔｉｏｎｏｆ

Ｋｅｎｔｕｃｋｙｂｌｕｅｇｒａｓｓｔｏｌｏｃａｌｉｚｅｄｓｏｉｌｄｒｙｉｎｇ［Ｊ］．ＣｒｏｐＳｃｉｅｎｃｅ，

２００４，４４（４）：１３０７－１３１４．

［２２］张宪政．植物叶绿素含量测定：丙酮乙醇混合液法［Ｊ］．辽宁农

业科学，１９８６（３）：２６－２８．

［２３］李忠光，李江鸿，杜朝昆，等．在单一提取系统中同时测定五种

植物抗氧化酶［Ｊ］．云南师范大学学报（自然科学版），２００２，２２

（６）：４４－４８．

［２４］李合生．植物生理生化实验原理和技术［Ｍ］．北京：高等教育出

版社，２０００．

［２５］ＨｕａｎｇＢ Ｒ，ＦｕＪＭ．Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ，ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ，ａｎｄｃａｒｂｏｎ

ａｌｌｏｃａｔｉｏｎｏｆｔｗｏｃｏｏｌ－ｓｅａｓｏｎｐｅｒｅｎｎｉａｌｇｒａｓｓｅｓｉｎｒｅｓｐｏｎｓｅｔｏ

ｓｕｒｆａｃｅｓｏｉｌｄｒｙｉｎｇ［Ｊ］．ＰｌａｎｔａｎｄＳｏｉｌ，２０００，２２７（１／２）：１７－２６．

［２６］ＰｉｒｎａｊｍｅｄｉｎＦ，ＭａｊｉｄｉＭＭ，ＧｈｅｙｓａｒｉＭ．Ｒｏｏｔａｎｄｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ

ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓａｓｓｏｃｉａｔｅｄｗｉｔｈｄｒｏｕｇｈｔｔｏｌｅｒａｎｃｅｉｎＩｒａｎｉａｎｔａｌｌ

ｆｅｓｃｕｅ［Ｊ］．Ｅｕｐｈｙｔｉｃａ，２０１５，２０２（１）：１４１－１５５．

［２７］ＹｉＺ，ＬａｍｂｒｉｄｅｓＣＪ，ＳｈｕＦＫ．Ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎｓｂｅｔｗｅｅｎｄｒｏｕｇｈｔ

ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ，ｒｅｇｒｏｗｔｈａｎｄｑｕａｌｉｔｙｉｎａｐｅｒｅｎｎｉａｌＣ４ ｇｒａｓｓ［Ｊ］．

ＥｕｒｏｐｅａｎＪｏｕｒｎａｌｏｆＡｇｒｏｎｏｍｙ，２０１５，６５：１－９．

［２８］ＳｅｒｒａｊＲ，ＳｉｎｃｌａｉｒＴＲ．Ｏｓｍｏｌｙｔｅａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ：ｃａｎｉｔｒｅａｌｌｙｈｅｌｐ

ｉｎｃｒｅａｓｅｃｒｏｐｙｉｅｌｄｕｎｄｅｒｄｒｏｕｇｈｔｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ？［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ，Ｃｅｌｌ＆

Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ，２００２，２５（２）：３３３－３４１．

［２９］ＫｅｍｐｆＢ，ＢｒｅｍｅｒＥ．ＳｔｒｅｓｓｒｅｓｐｏｎｓｅｓｏｆＢａｃｉｌｌｕｓｓｕｂｔｉｌｉｓｔｏｈｉｇｈ

ｏｓｍｏｌａｒｉｔｙｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ：Ｕｐｔａｋｅａｎｄｓｙｎｔｈｅｓｉｓｏｆｏｓｍｏｐｒｏｔｅｃｔａｎｔｓ

［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＢｉｏｓｃｉｅｎｃｅｓ，１９９８，２３（４）：４４７－４５５．

［３０］ＤａＣｏｓｔａＭ，ＨｕａｎｇＢ Ｒ．Ｏｓｍｏｔｉｃａｄｊｕｓｔｍｅｎｔａｓｓｏｃｉａｔｅｄｗｉｔｈ

ｖａｒｉａｔｉｏｎｉｎｂｅｎｔｇｒａｓｓｔｏｌｅｒａｎｃｅｔｏｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓ［Ｊ］．Ｊｏｕｒｎａｌｏｆｔｈｅ

ＡｍｅｒｉｃａｎＳｏｃｉｅｔｙｆｏｒＨｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒａｌＳｃｉｅｎｃｅ，２００６，１３１（３）：３３８－

３４４．　

［３１］ＶｏｌａｉｒｅＦ，ＴｈｏｍａｓＨ，ＬｅｌｉèｖｒｅＦ．Ｓｕｒｖｉｖａｌａｎｄｒｅｃｏｖｅｒｙｏｆｐｅｒｅｎｎｉａｌ

ｆｏｒａｇｅｇｒａｓｓｅｓｕｎｄｅｒｐｒｏｌｏｎｇｅｄＭｅｄｉｔｅｒｒａｎｅａｎｄｒｏｕｇｈｔ：Ⅰ．Ｇｒｏｗｔｈ，

ｄｅａｔｈ，ｗａｔｅｒｒｅｌａｔｉｏｎｓａｎｄｓｏｌｕｔｅｃｏｎｔｅｎｔｉｎｈｅｒｂａｇｅａｎｄｓｔｕｂｂｌｅ［Ｊ］．

ＮｅｗＰｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ，１９９８，１４０（３）：４３９－４４９．

［３２］ＤｅｌａｕｎｅｙＡＪ，ＶｅｒｍａＤＰＳ．Ｐｒｏｌｉｎｅｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓａｎｄｏｓｍｏｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ

ｉｎｐｌａｎｔｓ［Ｊ］．ＴｈｅＰｌａｎｔＪｏｕｒｎａｌ，１９９３，４（２）：２１５－２２３．

［３３］ＬｕｏＮ，ＬｉｕＪＸ，ＹｕＸＱ，ｅｔａｌ．Ｎａｔｕｒａｌｖａｒｉａｔｉｏｎｏｆｄｒｏｕｇｈｔｒｅｓｐｏｎｓｅ

ｉｎＢｒａｃｈｙｐｏｄｉｕｍｄｉｓｔａｃｈｙｏｎ［Ｊ］．ＰｈｙｓｉｏｌｏｇｉａＰｌａｎｔａｒｕｍ，２０１１，１４１

（１）：１９－２９．

［３４］ＳｈｉＨ Ｒ，ＷａｎｇＢ，ＹａｎｇＰ Ｊ，ｅｔａｌ．Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓｉｎｓｕｇａｒ

ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎａｎｄｍｏｂｉｌｉｚａｔｉｏｎｂｅｔｗｅｅｎｓｅｑｕｅｎｔｉａｌａｎｄｎｏｎ－

ｓｅｑｕｅｎｔｉａｌｓｅｎｅｓｃｅｎｃｅｗｈｅａｔｃｕｌｔｉｖａｒｓｕｎｄｅｒｎａｔｕｒａｌａｎｄｄｒｏｕｇｈｔ

ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ［Ｊ］．ＰＬｏＳＯｎｅ，２０１６，１１（１１）：ｅ０１６６１５５．

［３５］ＹａｎｇＺＭ，ＸｕＬＸ，ＹｕＪＪ，ｅｔａｌ．Ｃｈａｎｇｅｓｉｎｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ

ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍｉｎｔｗｏＫｅｎｔｕｃｋｙｂｌｕｅｇｒａｓｓｃｕｌｔｉｖａｒｓｄｕｒｉｎｇｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓ

ａｎｄｒｅｃｏｖｅｒｙ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆｔｈｅＡｍｅｒｉｃａｎＳｏｃｉｅｔｙｆｏｒＨｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒａｌ

Ｓｃｉｅｎｃｅ，２０１３，１３８（１）：２４－３０．

［３６］景蕊莲，昌小平，胡荣海，等．变水处理条件下小麦幼苗的甜菜

碱代谢与抗旱性的关系［Ｊ］．作物学报，１９９９，２５（４）：４９４－

４９８．　

［３７］ＷａｎｇＧＰ，ＬｉＦ，ＺｈａｎｇＪ，ｅｔａｌ．ＯｖｅｒａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎｏｆＧｌｙｃｉｎｅｂｅｔａｉｎｅ

ｅｎｈａｎｃｅｓｔｏｌｅｒａｎｃｅｏｆｔｈｅｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｐｐａｒａｔｕｓｔｏｄｒｏｕｇｈｔａｎｄ

ｈｅａｔｓｔｒｅｓｓｉｎｗｈｅａｔ［Ｊ］．Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａ，２０１０，４８（１）：３０－４１．

［３８］刘思露，杨　鹏，尹淑霞．外源甜菜碱对匍匐翦股颖的抗旱性调

控作用分析［Ｊ］．草业学报，２０１５，２４（３）：８０－８８．

［３９］ＢｉａｎＳＭ，ＪｉａｎｇＹＷ．Ｒｅａｃｔｉｖｅｏｘｙｇｅｎｓｐｅｃｉｅｓ，ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔｅｎｚｙｍｅ

ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓａｎｄｇｅｎｅｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｐａｔｔｅｒｎｓｉｎｌｅａｖｅｓａｎｄｒｏｏｔｓｏｆ

Ｋｅｎｔｕｃｋｙｂｌｕｅｇｒａｓｓｉｎｒｅｓｐｏｎｓｅｔｏｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓａｎｄｒｅｃｏｖｅｒｙ［Ｊ］．

ＳｃｉｅｎｔｉａＨｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒａｅ，２００９，１２０（２）：２６４－２７０．

［４０］ＬａｗｌｏｒＤＷ．Ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎｔｏｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｉｎｗａｔｅｒ－ｓｔｒｅｓｓｅｄｌｅａｖｅｓ：

ｓｔｏｍａｔａｖｓ．ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍａｎｄｔｈｅｒｏｌｅｏｆＡＴＰ［Ｊ］．ＡｎｎａｌｓｏｆＢｏｔａｎｙ，

２００２，８９（７）：８７１－８８５．

［４１］刘金荣，杜建雄，谢晓蓉．干热胁迫和复水对草坪草光合生理生

态特性的影响［Ｊ］．生态学报，２００９，２９（５）：２６９４－２７００．

—８６１— 江苏农业科学　２０２２年第５０卷第９期


