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　　摘要：以牡丹品种洛阳红为试材，采用盆栽称重控水并结合外源物质叶面喷施法，进行干旱胁迫试验，研究茉莉酸
甲酯、褪黑素、壳聚糖对干旱胁迫下牡丹生理调控机制的影响，并用隶属函数值法评价３种外源物质缓解牡丹干旱胁
迫的总体效果。结果表明，喷施３种外源物质能够整体显著提高干旱胁迫下牡丹叶片的相对含水量、总叶绿素含量及
类胡萝卜素含量（Ｐ＜０．０５），并有效降低水分饱和亏。就抗氧化体系而言，喷施３种物质能够显著提高牡丹叶片的超

氧化物歧化酶（ＳＯＤ）、过氧化物酶（ＰＯＤ）、过氧化氢酶（ＣＡＴ）的活性，有效抑制干旱胁迫下牡丹叶片 Ｏ－２·产生速率

和质膜透性的升高幅度。其中，喷施茉莉酸甲酯、褪黑素、壳聚糖后，整个干旱胁迫期间，Ｏ－２·产生速率分别较 ＣＫ显

著下降 ３５．８％ ～５７．５％、１９．５％ ～５２．３％、２１．３％ ～２３．７％；质膜透性分别显著下降 ４０．７％ ～４７．６％、２０．８％ ～
２８１％、１６７％～３１．４％。３种干旱缓解物质还调控了干旱胁迫期内牡丹叶片的光合参数，其中净光合速率显著增
加。干旱胁迫期间，喷施茉莉酸甲酯、褪黑素、壳聚糖后，净光合速率分别较 ＣＫ显著提高１４．９％ ～６５．３％、１０．３％ ～
４１．２％、１１．９％～２０．７％，可见茉莉酸甲酯、褪黑素处理后Ｐｎ提高的幅度明显高于壳聚糖。气孔导度、蒸腾速率则较

ＣＫ显著降低。胞间ＣＯ２浓度则表现为干旱前期升高后期又降低，并在中度干旱时达到最高。综上可知，牡丹遭受干

旱时，喷施试验浓度的茉莉酸甲酯、褪黑素、壳聚糖能够有效缓解牡丹叶片的干旱失水，维持较高的含水量，减轻活性

氧对膜脂带来的损伤，抑制叶绿素的分解并提高叶片光合机构的稳定，来减轻干旱胁迫对牡丹的伤害。同时，通过有

效调控叶片细胞气孔的闭合，显著提高叶片的净光合速率、胞间 ＣＯ２浓度，降低气孔导度及蒸腾速率，一定程度上提

高了干旱逆境状态下牡丹叶片的光合效率和抗旱性能。经综合评价后，对牡丹干旱胁迫的最终缓解效果表现为茉莉

酸甲酯＞褪黑素＞壳聚糖。结论为今后牡丹专用抗旱保水剂的筛选、研发及后续推广，提供了可供参考的科学理论和
实践依据。
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　　随着碳排放量的猛增（２０２１年约３７０亿 ｔ），全
球气候变暖进程加剧。加上我国地处亚热带季风

气候区，几乎年年存在雨水地域及四季分布不均的

严重问题。这些因素都会导致高温、干旱等自然灾

害频繁发生，严重威胁着我国农业生产。研究表

明，植物一旦遭受干旱胁迫，将导致组织缺水、代谢

紊乱、水分失衡、叶片气孔关闭，严重时造成叶绿体

破损、Ｒｕｂｉｓｃｏ降解甚至 Ｃａｌｖｉｎ循环酶失活。Ｃａｌｖｉｎ
循环光合酶及 Ｒｕｂｉｓｃｏ活性的降低或伤失，造成植

物光合碳同化力严重下降，致使 ＡＴＰ和还原型辅酶
Ⅱ（ＮＡＤＰＨ）需求减少［１］。过剩的 ＡＴＰ和 ＮＡＤＰＨ
反过来又会引起叶绿体还原力的过多积累和膜上

电子传递链的过度激发，从而造成叶绿体内的光能

过剩和活性氧产率的迅速增加。这都会在极大程

度上破坏光合机构，严重时造成作物死亡，减产甚

至绝收。但在长期抵御植物干旱胁迫的研究中发

现，壳聚糖（ＣＴＳ）、水杨酸（ＳＡ）、褪黑素（ＭＴ）、外源
５－氨基乙酰丙酸、Ｃａ２＋、甜菜碱、硫胺素、茉莉酸甲
酯（ＭｅＪＡ）等许多外源物质，能够很好地缓解或降低
干旱胁迫对植物造成的危害，起到有效的保护作

用［２］。如外施水杨酸能够显著提高筒树干旱时叶

片的抗氧化酶活性、净光合速率、气孔导度、蒸腾速

率和叶绿素含量，有效清除细胞过多的活性氧，减

轻干旱对叶片光合作用的抑制作用［３］。遭遇干旱

胁迫时施水杨酸显著降低了苹果根系的相对电导
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率和丙二醛含量，提高了根系的生长和养分吸收能

力，增强了苹果的抗旱性［４］。小麦幼苗和狗牙根遭

受干旱胁迫时，喷施 ＣＴＳ能够显著降低丙二醛
（ＭＤＡ）含量、Ｈ２Ｏ２含量和电解质的渗出率，缓解干
旱对叶肉细胞膜的损伤；并诱导叶片渗透调节物

质、相对含水量和光合性能提高，利于茎的伸长和

生物量积累，从而提高幼苗的抗旱性［５－６］。ＭＴ则可
明显促进干旱胁迫下兴安胡枝子幼苗的叶片鲜干

比和相对含水量增加，提高叶绿素含量及叶绿素 ａ
含量／叶绿素ｂ含量值；提高净光合速率、蒸腾速率、
气孔导度、最大光化学量子效率及实际光化学量子

效率潜在活力及可溶性蛋白、游离脯氨酸等渗透调

节物质的含量［７］。并使水分饱和亏缺显著降低。

桃苗遭受干旱逆境时经１００～２００μｍｏｌ／Ｌ浓度的褪
黑素预处理后，叶片 Ｈ２Ｏ２、丙二醛的生成速率显著
降低，抗氧化酶活性显著提高，大大缓解了干旱对

桃苗的氧化伤害［８］。褪黑素还能进一步提高

ＤＲＥＢ１Ａ、ＤＲＥＢ２Ａ和 ＰＩＰ１等相关逆境响应基因的
表达水平，促进桃苗对干旱环境的适应。外源

５－氨基乙酰丙酸则可显著诱导干旱胁迫下玉米幼
苗的抗氧化酶基因 ＳＯＤ３、ＰＯＤ３、ＣＡＴ１的相对表达
量［９］。外源钙与甜菜碱则可显著缓解干旱胁迫对

丝瓜幼苗叶片细胞膜的氧化伤害，并以二者配施效

果更佳［１０］。代崇雯等研究３种外源物质对干旱胁
迫下红椿生理特性的影响时发现，加入ＳＡ、ＭｅＪＡ及
ＭＴ物质后，红椿叶片的相对含水率、可溶性蛋白含
量、脯氨酸含量上升，而可溶性糖含量、淀粉含量、

ＭＤＡ含量、活性氧含量下降［１１］。经综合评价后认

为，ＳＡ和 ＭｅＪＡ总体缓解效果优于 ＭＴ。此外曹冬
梅等研究发现，干旱胁迫下外源 ＭｅＪＡ显著提高了
萱草的光合色素含量，可通过减少叶绿素的分解和

提高叶片光合机构的稳定性来减轻干旱胁迫对萱

草的伤害。但叶片气孔导度（Ｇｓ）、胞间 ＣＯ２浓度
（Ｃｉ）、净光合速率（Ｐｎ）、最大荧光产量（Ｆｍ）、可变
荧光（Ｆｖ）／初始荧光（Ｆｏ）、ＰＳⅡ最大光化学量子效
率（Ｆｖ／Ｆｍ）、ＰＳⅡ实际光化学量子效率（ΦＰＳⅡ）、光
化学淬灭系数（ｑＰ）都较干旱胁迫时显著增大。曹
冬梅等认为外施ＭｅＪＡ可减轻干旱诱发的光抑制现
象，缓解萱草叶片光合机构损伤以及ＰＳⅡ反应中心
的伤害，改善电子传递速率和光能转换效率，从而

增强萱草叶片的气孔导度和光合能力，提高光合产

物积累，增强萱草的抗旱性［１２］。

目前，虽然关于外源干旱缓解物质在其他植物

种类上的调控机制研究及应用较多，但在十大传统

名花之首的牡丹（ＰａｅｏｎｉａｓｕｆｆｒｕｔｉｃｏｓａＡｎｄｒ．）方面的
相关研究文献较少。尤其是在综合多种干旱缓解

物质的效果评价方面更为少见，为此本试验选取不

耐干旱的牡丹品种洛阳红２年生分株苗为材料，研
究茉莉酸甲酯、褪黑素、壳聚糖３种外源物质对其干
旱胁迫下的生理调控机制，以期为牡丹的栽培管理

及专用抗旱保水剂的筛选、研发和后续推广提供可

供参考的科学理论和实践依据。

１　材料与方法

１．１　试验材料
试验材料为洛阳新村花卉市场购置的不耐干

旱的牡丹品种洛阳红２年生分株苗。
１．２　试验方法

试验于２０２１年９月至２０２２年１０月在河南省
林业科学研究院内进行。２０２１年９月３日选长势
良好、苗体均匀的牡丹苗经修剪后，以土层肥厚的

大田土为基质 １株 １盆种植在高 ３０ｃｍ、内径为
３５ｃｍ的花盆内，共栽种６４株。精心养护长势良好
后，于２０２２年７月６—１６日按李军等的方法［１３］进

行干旱胁迫试验。７月 ６—１６日期间，每天 １８：００
对盆栽进行称重补水，使盆内土壤相对含水量维持

在７０％左右。１０ｄ后停止补水，让各盆栽自然干
旱。自然干旱至３、６、９ｄ时，分别测得对应相对含
水量为５０％～６０％（轻度干旱）、３５％ ～５０％（中度
干旱）、２０％ ～３５％（重度干旱）［１３］。试验到 １０ｄ
时，各处理大部分叶片明显萎蔫，结束室外干旱胁

迫试验。２０２２年７月６日干旱胁迫试验开始时将
盆栽均分成４组，每组同时各自进行叶面喷施试验。
Ａ组：仅喷施蒸馏水（ＣＫ）；Ｂ组：喷施０．５ｍｍｏｌ／Ｌ
茉莉酸甲酯（ＭｅＪＡ）［１４］；Ｃ组：喷施０．１ｍｍｏｌ／Ｌ褪
黑素 （ＭＴ）［７－８］；Ｄ组：喷施 １００ｍｇ／Ｌ壳聚糖
（ＣＴＳ）［５－６］。喷施试验分别于每天０７：００和１９：００
进行，喷施时用喷壶将配制好的溶液对牡丹叶片正

反面喷至有水滴滴落为止，连续喷施１０ｄ，期间搭建
防雨棚遮雨备用。

１．３　项目测定
分别于处理后第１、３、６、９天的０９：００对各牡丹

植株基部靠上第３～５个节位的成熟叶片进行取样。
采样后立即放入冰盒带回实验室用于各指标测定。

叶片相对含水量、水分饱和亏参照李合生的称重

法［１５］进行。叶绿素含量、胡萝卜素含量、质膜透性
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（ＲＰＭＰ）、超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）活性、过氧化物酶
（ＰＯＤ）活性、过氧化氢酶（ＣＡＴ）活性的测定参照高
俊凤的方法［１６］。超氧阴离子（Ｏ－２ ·）含量用
Ｓｏｌａｒｂｉｏ（北京）试剂盒按操作说明测定。每个测定
指标重复３次。７月１２日晴天（即第６天中度干旱
时）０８：３０选取试验材料新梢基部第４节位的成熟
叶片，用便携式光合作用测量系统（美国 Ｌｉ－Ｃｏｒ
６４００ＸＴＶ６．１）按照使用说明测定叶片的净光合速
率、蒸腾效率、气孔导度及胞间 ＣＯ２浓度，各指标重
复３次。
１．４　干旱缓解效果综合评价与数据分析

以本试验测得的１３个代表性指标为基础，参照
文献常用的模糊数学隶属函数法，对茉莉酸甲酯、

褪黑素、壳聚糖缓解牡丹干旱效果进行综合评

价［１７－１８］。为兼顾公平各指标均引入胁迫期内的测

定总值进行计算［１９］。如 ＣＡＴ活性，参与综合评价
的代入值为∑ ＝ＣＡＴ１＋ＣＡＴ３＋ＣＡＴ６＋ＣＡＴ９（下标
数字为测定时的天数）。隶属函数公式（与评价效

果正相关时用（１）计算，负相关时用（２）计算）。
（１）Ｓαβ＝（Ｐαβ＋Ｐβｘｍｉｎ）／（Ｐβｍａｘ－Ｐβｍｉｎ）；（２）Ｓαβ＝１－
（Ｐαβ－Ｐβｍｉｎ）／（Ｐβｍａｘ－Ｐβｍｉｎ）。Ｓαβ表示 α配方 β指
标的隶属函数值；Ｐαβ表示 α配方 β指标的测定值。
Ｐβｍｉｎ、Ｐβｍａｘ分别为各配方β指标的最小值与最大值。
数据采用ＤＰＳ、Ｅｘｃｅｌ软件进行分析。

２　结果与分析

２．１　３种外源物质对干旱胁迫下牡丹叶片相对含
水量、水分饱和亏的影响

叶片相对含水量及水分饱和亏能直观反映植

物干旱协迫时的受害情况［１１］。由图１可知，牡丹遭
受干旱胁迫时，ＣＫ叶片内的相对含水量随胁迫程
度的加深逐渐降低，而水分饱和亏则逐渐升高。说

明牡丹根部干旱胁迫程度加深时，叶片失水程度逐

渐加深，这是导致叶片干旱萎蔫的主要原因。但图

１进一步分析表明，经外施缓解物质后，与ＣＫ相比，
３种干旱缓解物质均明显提高了干旱胁迫下的牡丹
叶片相对含水量，并降低了水分饱和亏。其中，干

旱时喷施茉莉酸甲酯、褪黑素、壳聚糖后的牡丹叶

片相对含水量分别较 ＣＫ提高 １２．５％ ～３２．６％、
１３９％～３７．３％、１０．９％～２３．１％；水分饱和亏则分
别较 ＣＫ显著降低 １７．８％ ～２３．５％、２１２％ ～
２６５％、１４．４％ ～１８．６％。而干旱时较高状态的叶
片相对含水量和较低状态的水分散失，则是满足牡

丹植株细胞生理代谢需水的首要保证，也更利于牡

丹存活。由此可知，外施茉莉酸甲酯、褪黑素、壳聚

糖在缓解牡丹干旱时的叶片失水，维持较高的含水

量方面发挥了显著作用。基于以上测定结果，就３
种缓解物质对牡丹干旱时的保水效果来看，喷施茉

莉酸甲酯、褪黑素明显要优于壳聚糖。

２．２　３种外源物质对干旱胁迫下牡丹总叶绿素含
量、类胡萝卜素含量的影响

叶绿素含量的高低直接影响植物叶片光合物

质的转化与产出，在一定程度上可以代表作物光合

作用的强度。植物较高的叶绿素总量利于光合作

用的正常进行［７］。叶绿素ａ是植物进行光合作用的
主要组分，其含量的高低可以反映叶片对长波光的

吸收程度；叶绿素ｂ则有利于吸收短波光，可以参与
传递光能，是植物补光色素蛋白体的重要组成部

分［１２］。类胡萝卜素具有抗氧化功能［７］，是植物体内

最重要的Ｏ－２·猝灭剂，它可以阻止 Ｏ
－
２·诱发不饱

和脂肪酸的过氧化过程，从而保护细胞膜系统特别

是叶绿体光合膜系统［２０］。因而，类胡萝卜素含量的

高低与植物的抗逆性有着很大关系。由图２可见，
牡丹遭受干旱胁迫时，ＣＫ的叶绿素及类胡萝卜素含
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量随胁迫程度的加深均呈逐渐降低趋势。表明牡

丹在遭受干旱胁迫危害时叶绿素受到破坏，严重削

弱其光合功能。与ＣＫ相比，３种干旱缓解物质整体
显著提高了干旱胁迫下的牡丹叶片总叶绿素含量和

类胡萝卜素含量。喷施茉莉酸甲酯、褪黑素、壳聚糖

后，牡丹叶片总叶绿素含量分别较ＣＫ提高２９．５％～
１６２．４％、１４．５％～９６．３％、１５．４％～４８．３％；类胡萝卜
素含量分别较ＣＫ提高５６．２％ ～１０６．６％、７２．５％ ～
１６８．９％、３２．２％ ～８０２％。由此可见，干旱时喷施
３种缓解物质对牡丹叶片总叶绿素和类胡萝卜素含

量的改善程度存在较大差异。总体来说，茉莉酸甲

酯、褪黑素对牡丹诱发的总叶绿素含量及类胡萝卜

素含量的增幅高于壳聚糖。纵使差异存在，但在牡

丹遭遇干旱胁迫时，喷施试验浓度的茉莉酸甲酯、

褪黑素和壳聚糖均能提高总叶绿素含量及类胡萝

卜素含量，有效阻止干旱逆境对牡丹叶绿体造成的

机能破损。在有效改善牡丹的光合功能和猝灭

Ｏ－２· 并保护细胞膜系统方面，起到了显著的调控
功能，这与白杨的研究结果［２１］一致。

２．３　３种外源物质对干旱胁迫下牡丹 Ｏ－２·生成速
率、质膜透性的影响

植物处于正常生长环境时，细胞内活性氧自由

基的产生与清除处于动态平衡。遭遇逆境时这种

平衡被打破，超氧阴离子自由基（Ｏ－２·）、Ｈ２Ｏ２、羟
基自由基（·ＯＨ）等活性氧自由基大量积累，得不
到有效猝灭，超过阈值时，细胞膜膜脂将发生过氧

化或脱脂化，膜系统受到破坏，透性增加，严重时引

起植物细胞死亡［２１－２３］。本试验结果（图３）表明，牡
丹遭受干旱胁迫时，ＣＫ叶片内的 Ｏ－２·生成速率和
质膜透性都随胁迫程度的加深而逐渐增加，并均在

重度干旱胁迫时最高。说明干旱胁迫诱发了牡丹

叶片细胞内活性氧自由基的大量积累，并严重损伤

了其细胞膜结构，造成了质膜透性的大大增加。而

喷施了茉莉酸甲酯、褪黑素、壳聚糖后，在整个干旱

胁迫期内，牡丹叶内 Ｏ－２·的产生速率和质膜透性
总体上仍呈升高趋势。但 Ｏ－２·的产生速率和质膜
相对透性均显著低于 ＣＫ，即 Ｏ－２·的产生速率和质
膜的破损程度受到了显著抑制。与 ＣＫ相比，外施
茉莉酸甲酯、褪黑素、壳聚糖后，Ｏ－２·产生速率分别
显著下降３５．８％～５７．５％、１９．５％～５２．３％、２１３％～

２３．７％；质膜相对透性分别显著下降 ４０．７％～
４７６％、２０．８％～２８．１％、１６．７％～３１４％。由此可
见，喷施茉莉酸甲酯、褪黑素、壳聚糖在有效抑制干

旱胁迫下的牡丹叶片细胞 Ｏ－２·产生速率、缓解膜
损伤、维护良好的细胞膜透性等方面，起到了积极

有效的保护作用。

２．４　３种外源物质对干旱胁迫下牡丹 ＳＯＤ、ＰＯＤ、
ＣＡＴ活性的影响

ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ是植物遭受逆境胁迫时最重要
的３类保护酶，其活性的高低和变化常用来衡量植
物抗性强弱，并可作为品种抗性的鉴定依据。ＳＯＤ
主要清除Ｏ－２·自由基，ＣＡＴ、ＰＯＤ主要清除 Ｈ２Ｏ２。
由图４可知，牡丹遭受干旱胁迫时，ＣＫ叶片的ＳＯＤ、
ＰＯＤ、ＣＡＴ活性均随胁迫程度的加深而逐渐降低，直
到重度干旱胁迫时活性降到最低。而牡丹叶片在

喷施茉莉酸甲酯、褪黑素、壳聚糖后，整个干旱胁迫

期内，ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ的活性总体上呈前期升高后
期降低的变化趋势，且均显著高于ＣＫ。有所不同的
是，３种外源干旱缓解物质诱导下的 ＰＯＤ活性在轻
度干旱时最大，而 ＣＡＴ活性则在中度干旱时最大，
茉莉酸甲酯、褪黑素处理的ＳＯＤ活性在中度干旱时

—２６１— 江苏农业科学　２０２５年第５３卷第１０期



最大，壳聚糖处理的 ＳＯＤ活性在轻度干旱时最大。
经茉莉酸甲酯、褪黑素、壳聚糖处理后的牡丹叶片

抗氧化酶类活性达到最高值时，ＳＯＤ活性分别较
ＣＫ显著提高１６８．５％（中度干旱）、１０４．９％（中度干
旱）、８１．０％（轻度干旱）；ＰＯＤ活性（轻度干旱）分
别较ＣＫ显著提高７８．１％、１１６．０％、４２．６％；ＣＡＴ活
性（中度干旱）分别较 ＣＫ显著提高 １５４５％、
７２４％、１０３．０％。由此可见，作为外源干旱缓解物
质，茉莉酸甲酯、褪黑素、壳聚糖在牡丹根系遭遇干

旱尤其是处于中度干旱期前后，更能有效促使牡丹

叶片内部抗氧化生理调控机制，通过提高 ＳＯＤ、
ＰＯＤ、ＣＡＴ这３种抗氧化酶的活性，进一步缓解胁迫
生成的高能态活性氧带来的伤害，有效保护牡丹株

体。这也与“２．３”节的试验结论（经外施茉莉酸甲
酯、褪黑素、壳聚糖处理后，牡丹叶内的 Ｏ－２·生成
速率和质膜透性显著降低）一致。

２．５　３种外源物质对干旱胁迫下牡丹光合参数的
影响

由图５可知，牡丹根部供水正常时叶片净光合
速率较高，但遭受干旱胁迫时随着干旱胁迫程度的

加重，净光合速率、气孔导度、蒸腾速率均呈现逐渐

降低的变化趋势。重度干旱时，ＣＫ的 Ｐｎ、Ｇｓ、Ｔｒ、Ｃｉ
分别比水分正常时降低了６３．８％、４３．５％、５６．７％、
２１．０％。可见根部逐渐加重的干旱胁迫导致牡丹叶
片光合机能显著下降，严重影响了光合效率，主要

原因应该是干旱胁迫造成了牡丹叶绿素含量的严
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重下降（图 ２－Ａ），光合细胞器严重损伤。各处理
Ｐｎ的变化刚好与图２－Ａ中的总叶绿素含量变化相
一致。干旱胁迫期内牡丹叶片经喷施茉莉酸甲酯、

褪黑素、壳聚糖后，Ｐｎ虽然也呈逐渐降低趋势，但数
值上仍明显高于对照，这与曹琪的研究结果［４］一

致。其中，喷施茉莉酸甲酯、褪黑素、壳聚糖后，Ｐｎ
分别较ＣＫ提高１４．９％～６５．３％、１０．３％～４１．２％、
１１．９％～２０．７％。可见遭受干旱时，外施茉莉酸甲
酯、褪黑素对牡丹叶片 Ｐｎ的增幅也明显高于壳聚
糖。但Ｇｓ、Ｔｒ与 Ｐｎ相反，均显著低于 ＣＫ。经茉莉
酸甲酯、褪黑素、壳聚糖喷施后，牡丹叶片Ｇｓ分别较
ＣＫ显著降低 １６．４％ ～３５．３％、２１．６％ ～４７．０％、
１１．８％～２４２％；Ｔｒ分别较 ＣＫ显著降低２０．５％ ～

５７．８％、２６２％ ～３６．８％、１２．３％ ～２０．７％，由此可
见，茉莉酸甲酯和褪黑素降低牡丹叶片气孔导度，

抑制蒸腾失水的作用明显好于壳聚糖。经３种外源
缓解物质处理后，牡丹叶片Ｃｉ则表现出前期升高后
期降低的变化趋势（图５－Ｄ）。并且在中度干旱时
达到最高，此时喷施茉莉酸甲酯、褪黑素、壳聚糖后

的叶片 Ｃｉ较 ＣＫ显著提高了 ３７．８％、２８．１％、
３２３％。由此可见，牡丹遭受根部土壤干旱时，喷施
试验浓度的茉莉酸甲酯、褪黑素、壳聚糖能够有效

调节叶片保卫细胞的气孔闭合状态，减少蒸腾失

水，增大气孔导度，提高叶片胞间 ＣＯ２浓度，一定程
度上提高了干旱逆境状态下牡丹叶片的光合效率。

２．６　３种外源物质对牡丹干旱胁迫缓解效果综合
评价

牡丹遭受干旱胁迫危害时，外施缓解物质对其

干旱胁迫的缓解机制较为复杂，往往是内部多种生

理协调机制的协同反应。因此，仅仅依靠某一指标

进行效果评价，既不科学又难免偏颇。故而，学者

们多年来一直都致力于寻求一种或几种科学有效

的评价途径。许多文献表明，模糊数学中的隶属函

数值法应用最为广泛［１８］。借鉴该方法，本试验中３
种外源物质对牡丹干旱胁迫缓解效果的最终评价

顺序为茉莉酸甲酯＞褪黑素＞壳聚糖（表１）。

３　讨论与结论

许多研究证实，外源调节物质主要是通过调控

植物的气孔运动降低水分散失，实现缓解包括干旱

在内的多种逆境胁迫的目的［２４］。本试验也与许多

植物研究结果［７，１１，２５］类似。在遭受干旱胁迫时牡丹

叶片的水势和相对含水量明显下降（图１－Ａ）。但
外施茉莉酸甲酯、褪黑素、壳聚糖，均明显提高了干

旱胁迫下的牡丹叶片相对含水量并降低了其水分饱
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表１　３种外源物质对牡丹干旱胁迫缓解效果综合评价

处理

隶属函数值

相对

含水量

水分

饱和亏

叶绿素

含量

胡萝卜素

含量

Ｏ－２·
产生速率

质膜

相对透性

ＳＯＤ
活性

ＰＯＤ
活性

ＣＡＴ
活性

Ｐｎ Ｇｓ Ｔｒ Ｃｉ 平均值

ＣＫ ０．００ ０．００ ０．００ ０．００ ０．００ ０．００ ０．００ ０．００ ０．００ ０．００ ０．００ ０．００ ０．００ ０．００

茉莉酸甲酯 ０．８８ ０．８９ １．００ ０．７６ １．００ １．００ １．００ ０．５６ １．００ １．００ ０．７９ １．００ ０．８９ ０．９１

褪黑素 １．００ １．００ ０．５７ １．００ ０．７１ ０．６０ ０．５７ １．００ ０．４１ ０．６２ １．００ ０．７７ １．００ ０．７９

壳聚糖 ０．６４ ０．６９ ０．４０ ０．４３ ０．５２ ０．５９ ０．４１ ０．３２ ０．６５ ０．３９ ０．５８ ０．４２ ０．８３ ０．５３

和亏。这种措施能够维持干旱条件下牡丹叶片较

高的叶片相对含水量和较低状态的水分散失，更好

地保证牡丹植株的细胞生理代谢需水，显然更利于

干旱胁迫下牡丹植株的存活。综合相关研究认为，

这３种干旱缓解物质对干旱胁迫下的植物抗性调控
机制各具特色。就茉莉酸甲酯而言，研究认为，外

源 ＭｅＪＡ可以通过调节 Ｋ＋通道来控制气孔运动，并
使得 ＭｅＪＡ更容易通过气孔进入植物体内［１４］。

ＭｅＪＡ进入植物体后，在细胞质中被酯酶水解为茉莉
酸，而茉莉酸则可作为信号传导物质诱导植物产生

防御反应，从而提高植物的抗旱能力［１１］。关于褪黑

素研究认为，气孔是植物叶片与外界系统进行水分

和空气交换的重要通道，但干旱造成植物气孔导度

下降。施用褪黑素则可以显著降低干旱状态下叶

片的气孔导度，从而减少气孔水分蒸腾，并兼具增

强叶片光合作用的能力，以缓解干旱对植株造成的

迫害［１１，２６］。就壳聚糖而言，作为一类廉价清洁、可

再生的非生物类胁迫抗性诱导剂［２７］，则是通过诱导

气孔或非气孔因素来降低干旱条件下植物叶片蒸

腾失水［５］；同时，壳聚糖也可以改善根系吸水和提

高有机渗透物质的合成能力［２８］，来增强植物的抗旱

性。就本试验而言，牡丹遭遇干旱胁迫时经喷施茉

莉酸甲酯、褪黑素、壳聚糖后，叶片气孔导度显著降

低，从而减少了气孔水分蒸腾。故而本研究中可以

这么认为，茉莉酸甲酯、褪黑素、壳聚糖也是通过调

控牡丹叶片的气孔运动，使得牡丹植株积极应对干

旱逆境变化，来提高自身抗旱能力的。单单就３种
干旱缓解物质对牡丹叶片水分散失的调控效果差

异而言，经褪黑素处理后的牡丹叶片相对含水量相

较于 ＣＫ的增幅要高于茉莉酸甲酯和壳聚糖处理，
但对３种缓解物质水分饱和亏的改善幅度并无显著
差异（图１－Ｂ）。

植物光合作用是生长发育、开花结果最重要的

物质及能量来源，但遭遇干旱胁迫时光合作用的变

化反应也最为敏感，尤其是光合作用的场所 －叶绿
体的基质类囊体上［７］。本试验中，牡丹遭受干旱胁

迫时造成了叶绿素、类胡萝卜素的破损或合成受

阻，致使其含量显著降低，这很大程度上降低了牡

丹叶片的光合性能。同时干旱也引发了牡丹叶片

组织的缺水，当叶片水势降低时（图１－Ａ），牡丹保
卫细胞失水某种程度上又导致了气孔的部分关闭，

造成了叶肉细胞 ＣＯ２扩散受阻
［１２］。胞间 ＣＯ２浓度

也随之降低（图５－Ｄ）。由于牡丹胁迫前期主要受
气孔因素限制，导致叶片对 ＣＯ２的吸收减少，净光
合速率也随之下降。但当土壤水分持续到中度干

旱胁迫时，气孔限制又过渡到了非气孔限制，因而

胁迫后期的牡丹净光合速率的下降又受二者（气孔

因素和非气孔因素）共同制约［２９－３０］。但外施茉莉

酸甲酯、褪黑素、壳聚糖３种干旱缓解物质可有效提
高干旱胁迫下的牡丹叶绿素含量及胡萝卜素含量，

而高含量的叶绿素则是保证光合作用良好运转的

基础和前提［７，１２］。同时，协同３种干旱缓解物质对
干旱胁迫下牡丹气孔运动或闭合的调控，叶片气孔

导度受到明显抑制，减少了叶片的水分蒸腾，因而

蒸腾速率显著降低。

研究认为，胞间ＣＯ２浓度的大小与气孔的开张
程度密切相关，其浓度的高低将直接影响叶绿体细

胞的光合效率和产出。本试验（图５）表明，遭受干
旱胁迫时，随着干旱胁迫程度的加深，牡丹胞间ＣＯ２
浓度逐渐降低。这是牡丹植株自身出于减少水分

蒸腾、抵御干旱的需要，叶肉保卫细胞气孔闭合引

起的自我保护机制造成的结果［１２，２９］，当然胞间 ＣＯ２
浓度降低也是气孔闭合造成的，不利于光合作用的

负面协同反应。但干旱胁迫期时，牡丹叶片经喷施

茉莉酸甲酯、褪黑素、壳聚糖后，显著提高了牡丹的

胞间ＣＯ２浓度，且表现为明显的前期升高后期降低
的变化趋势。３种干旱缓解物质的胞间ＣＯ２浓度都
在中度胁迫时达到最高，胞间 ＣＯ２浓度最高时，经

—５６１—江苏农业科学　２０２５年第５３卷第１０期



茉莉酸甲酯、褪黑素、壳聚糖处理后，牡丹胞间 ＣＯ２
浓度分别较 ＣＫ显著增加３７．８％、２８１％、３２．３％。
同时，从３种干旱缓解物质对遭受干旱胁迫的牡丹
叶片胞间ＣＯ２浓度的改善程度来看，三者之间并无
明显差异。牡丹喷施３种干旱缓解物质后与 ＣＫ相
比，胞间 ＣＯ２浓度在中度干旱时显著升高，而后迅
速降低。胞间 ＣＯ２浓度之所以呈现如此变化可能
是因为牡丹叶片在遭受中度干旱胁迫前后，所受干

旱胁迫的损害程度已经表现得较为强烈，气孔导度

明显减小（图５－Ｂ），叶绿体结构受到破坏，致使叶
肉细胞固定 ＣＯ２能力下降，光合暗反应减弱，净光
合速率降低，因此 ＣＯ２利用量减少，所以引起了胞
间ＣＯ２浓度的短暂升高（图５－Ｄ）。当然也有研究
认为，此时尽管通过气孔进入叶片的 ＣＯ２的量减少
了，但同时进入细胞的胞间 ＣＯ２量减少得更多，这
也是造成胞间 ＣＯ２浓度短期升高的因素

［１２］。外施

茉莉酸甲酯、褪黑素、壳聚糖对牡丹叶片叶绿素的保

护协同胞间ＣＯ２浓度短期增加，十分有利于牡丹叶片
光合反应中心光合系统的正常运转以及叶绿体间质

中ＣＯ２的固定。这种调控机制反馈过来也是即使遭
受了干旱胁迫，牡丹叶片净光合速率仍然显著高于

ＣＫ的内在生理原因（图５－Ａ）。
植物遭受干旱胁迫时，过量的高能态活性氧自

由基损害细胞膜脂，加速衰老进程，严重时会对植

物造成难以修复的危害。许多研究表明，喷施外源

干旱缓解物质，如壳聚糖、甜菜碱、硫胺素、亚精胺

等时，能够诱导干旱胁迫下的植物叶片 ＳＯＤ、ＣＡＴ、
ＰＯＤ活性及可溶性蛋白、类胡萝卜素和脯氨酸的含
量增加，降低 ＭＤＡ、Ｈ２Ｏ２含量和 Ｏ

－
２·产生速率。

施加这些外源物质后诱发了植物体内保抗氧化系

统，包括保护酶体系和非酶类体系的抗氧化物质，

来保护细胞免遭活性氧的伤害。本试验同样表明，

干旱胁迫条件下的牡丹经喷施茉莉酸甲酯、褪黑素、

壳聚糖后，牡丹叶内类胡萝卜素含量分别较ＣＫ显著
提高５６．２％ ～１０６．６％、７２．５％ ～１６８．９％、３２．２％ ～
８０．２％（图２－Ｂ）；ＳＯＤ活性达到最大值时，茉莉酸
甲酯、褪黑素、壳聚糖分别提高 １６８．５％（中度干
旱）、１０４９％（中度干旱）、８１．０％（轻度干旱）；轻度
干旱时，ＰＯＤ活性分别提高 ７８．１％、１１６．０％、
４２６％；中度干旱时，ＣＡＴ活性分别提高１５４．５％、
７２４％、１０３０％。与ＣＫ相比，Ｏ－２·产生速率分别
显著下降 ３５８％ ～５７．５％、１９．５％ ～５２．３％、
２１３％～２３．７％（图３－Ａ）；质膜相对透性分别显著

下降４０．７％ ～４７．６％、２０．８％ ～２８．１％、１６．７％ ～
３１４％（图３－Ｂ）。表明遭遇干旱时，３种外源干旱
缓解物质均能较好地增强牡丹抵抗干旱胁迫的应

对能力。其中，类胡萝卜素含量提高的重要意义在

于类胡萝卜素具有很强的抗氧化功能，是植物体内

最重要的 Ｏ－２·猝灭剂，牡丹叶片类胡萝卜素含量
的提高，能够在极大程度上阻止干旱激增的 Ｏ－２·
诱发对不饱和脂肪酸的过氧化作用，从而保护牡丹

细胞的膜系统，特别是叶绿体光合膜系统，使得干

旱胁迫下牡丹叶片光合机构的稳定性得以增强。

ＳＯＤ、ＣＡＴ、ＰＯＤ作为植物所有组织中普遍存在的３
种主要保护酶类，其活性的高低与植物的代谢强度

以及抗性密切关联［８－９］。ＳＯＤ能清除超氧阴离子自
由基，反应生成毒性较低的 Ｈ２Ｏ２；Ｈ２Ｏ２经２Ｈ２Ｏ２→
Ｏ２＋２Ｈ２Ｏ生化反应后，被 ＣＡＴ直接催化分解成对
细胞不具毒害的 Ｈ２Ｏ；ＰＯＤ是以 Ｈ２Ｏ２为电子受体
催化底物水解氧化的酶，同时氧化酶和过氧化氢酶

也都存在于过氧化物酶体中。因此，ＰＯＤ具有消除
过氧化氢和酚类、胺类、醛类毒性的多重作用，从而

担起对细胞的保护责任。此外，ＰＯＤ与植物的呼吸
作用、光合作用及生长素的氧化等都有关系。因

此，基于本研究结果，干旱胁迫条件下牡丹喷施茉

莉酸甲酯、褪黑素、壳聚糖后，ＳＯＤ、ＣＡＴ、ＰＯＤ活性
显著增强，可以有效降低干旱导致的过量高能态

Ｏ－２·、Ｈ２Ｏ２等活性氧自由基对牡丹细胞造成的损
害，延缓其衰老进程，增强其抗旱适应能力。

总体而言，在本试验中外施茉莉酸甲酯后，牡

丹叶片类胡萝卜素含量、ＳＯＤ活性、ＰＯＤ活性、ＣＡＴ
活性提高的幅度以及细胞质膜相对透性、Ｏ－２·产生
速率降低的幅度均明显高于褪黑素和壳聚糖处理，

说明茉莉酸甲酯在对保护牡丹细胞的膜系统、稳定

叶片光合机构方面的调控效果优于褪黑素及壳聚

糖。但这仅属于较为主观的大体判断，所以为了能

更准确科学地评价出这３种外源物质对牡丹干旱缓
解性能的总体效果，本试验参照了其他植物抗逆性

评价最常用的隶属函数评价法，对３种外源干旱缓
解物质的缓解效果进行了综合评价。这种科学的

评价方法已在植物抗性评价及种质鉴定的研究中

受到普遍认可并得以广泛运用。如何建龙等运用

隶属函数法研究了６个欧李品种对干旱胁迫的响
应，并借助可溶性蛋白含量、丙二醛含量、脯氨酸含

量、可溶性糖含量、叶片相对含水量、ＳＰＡＤ值、ＳＯＤ
活性、ＰＯＤ活性等生理指标对其抗旱性进行科学评
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价，选出宁夏地区欧李的主要推广品种［３１］。田小霞

等利用隶属函数和权重系数法，获得了黄花草木樨

苗期不同品种抗旱性排序，通过回归分析筛选出了

代表性的抗旱鉴定指标［３２］。李娜综合了胡麻苗期

６个抗性生理变化指标，计算出了６个胡麻品种的
综合隶属函数值，在此基础上进行了综合评价，获

得了６个胡麻品种的耐旱性能力强弱［３３］。综合前

人研究成果并结合牡丹植物的生物学特点，本研究

在对１３个生理指标综合分析的基础上，构建了隶属
函数评价体系，最终３种外源物质对牡丹干旱胁迫
缓解效果综合评价顺序为茉莉酸甲酯 ＞褪黑素 ＞
壳聚糖。以上研究结论为今后新型牡丹抗旱保水

剂的筛选、研发及其产品的后续推广，提供了可供

参考的科学理论和实践依据。
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