
植物生理学报  Plant Physiology Journal  2018, 54 (5): 837–844　　doi: 10.13592/j.cnki.ppj.2017.0570 837

收稿 2018-01-23　　修定      2018-04-18
资助 贵州省农业科技攻关项目(黔科合NY字[2007]3040号)、

贵州省自然科学基金(黔科合J[2007]2059号)和贵州省优

秀科技教育人才省长专项基金(黔省专合字[2006]5号)。
      * 通讯作者(1539349567@qq.com)。
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摘要: 为了探讨粗壮女贞(Ligustrum robustum)幼苗对持续干旱胁迫的适应能力、恢复能力及生理响应特征, 采
用温室盆栽方法模拟土壤干旱条件, 分别对干旱胁迫5、10、15、20和25 d及胁迫后复水5、10、20 d的幼苗渗

透调节物质含量、叶片相对电导率(REC)、水分饱和亏(WSD)、丙二醛(MDA)含量及保护酶活性的变化规律

进行研究。结果表明: 干旱胁迫对粗壮女贞叶片生理指标有显著影响, 复水后, 各指标均有向正常水平恢复的

趋势。随着干旱时间的延长, 粗壮女贞叶片脯氨酸(Pro)含量、REC、WSD等指标呈增加趋势; 可溶性蛋白质

含量、超氧化物歧化酶(SOD)和过氧化物酶(POD)活性呈先升后降的变化, 但两种保护酶活性增幅和响应时间

不同, 表现出不同的清除过氧化物功能; MDA含量呈“升-降-升”的波浪式趋势。干旱胁迫的程度不同, 幼苗复

水后各指标恢复能力和恢复程度各异, 干旱时间越长, 恢复需要的时间也越长, 各指标恢复时间与干旱程度呈

正相关。综合表明, 土壤相对含水量为32.51%是粗壮女贞正常生长所需最低土壤含水量。
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粗壮女贞(Ligustrum robustum)系木犀科(Olea- 
ceae)女贞属植物, 是一种常绿灌木或小乔木, 其叶

片含有丰富的黄酮类、蒽醌类、皂苷、多糖、鞣

质、酚类等成分(刘韶等2003), 可加工成代茶叶的

纯天然保健饮料, 常称贵州苦丁茶, 具有多种药理

功效(叶倩等2013; Yi等2016; Seo等2017), 口感独

特, 有较高的经济价值, 是我国苦丁茶的主要种类

(张永田1994)。粗壮女贞还具生长快、萌蘖能力

强、耐修剪等特点, 是荒山绿化和退耕还林的良好

造林灌木树种。因其很好的生态效益和经济效益, 
在我国西南地区已被用于大面积人工栽培, 成为开

展大规模产业化商品生产的木犀科代茶植物。

近年来, 国内外有关冬青科苦丁茶(Ilex latifolia)
的栽培(刘根林等2003)、加工(肖文军等2000)、生

理生化(王宁等2011)、药理研究开发与应用(谢旻

皓等2015)等方面研究报道较多, 而女贞属苦丁茶

植物的研究报道甚少。女贞属苦丁茶研究还存在

着较大不足, 相关的培育、种植技术研究、生理生

化研究相对比较少, 尤其水分生理、养分生理、栽

培密度、修剪技术等方面研究几近空白, 而这些

因子直接影响着女贞属苦丁茶的优质丰产栽培技

术及其品质提高。

植物抗逆性研究已成为当前各国科学家研究

的热点, 其中以水分逆境最为常见和重要。水分

逆境对植物生理活动的影响持久而频繁, 是限制

农作物和林木正常生长的主要逆境因子。通过研

究不同干旱胁迫处理下植物生长状况及生理生化

反应, 分析其对干旱逆境的响应规律及适应能力, 
对苗木的栽培及合理灌溉有重要的指导意义。因

此, 本文以三年生粗壮女贞实生苗为实验材料, 采
用盆栽控水的方法, 通过持续干旱和复水实验, 研
究粗壮女贞对干旱的生理响应, 探索粗壮女贞抗旱

机理, 以期为粗壮女贞栽培的合理灌溉和制定粗壮

女贞优质丰产及品质提高技术体系提供依据。

1  材料与方法

1.1  实验材料及设计

实验材料选用三年生粗壮女贞[Ligustrum robus-
tum (Rxob.) Blume]实生苗, 选取生长良好、长势一

致植株进行持续干旱胁迫, 平均苗高和地径分别

为60.2和0.6 cm, 于2016年3月20日盆栽至大棚温室

内开始实验处理。实验采用盆栽土培法, 花盆规格: 
高28 cm, 上口径26 cm, 下口径24 cm; 土壤pH为7.1, 
有机质为18.8%, 速效钾3.624 μg·g-1, 速效磷43.87 
μg·g-1, 碱解氮0.208 5 μg·g-1, 田间持水量为40.6%。

参照潘昕等(2014)的实验设计进行改良, 按照停止

灌溉(即干旱)天数设5个处理, 分别为5、10、15、
20和25 d, 各干旱时间对应的土壤相对含水量分别

为60.84%、45.07%、37.68%、32.51%和26.85%。
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每个处理3次重复, 每重复9株, 对照组为每天浇水

(控制在田间持水量的80%±3%)。停灌天数期满当

日, 对各处理和对照取植物样(上部功能叶片, 混和

作为测定样品)进行指标的测定, 并在停灌天数期

满当日进行复水, 复水后5 d (Rew1)、10 d (Rew2)、
20 d (Rew3)进行相关生理指标测定。

1.2  测定方法

1.2.1  脯氨酸含量

脯氨酸(proline, Pro)含量的测定采用酸性茚

三酮显色法(王学奎和黄见良2015)。
1.2.2  可溶性蛋白含量

可溶性蛋白含量测定采用考马斯亮蓝法(曹建

康等2006)。
1.2.3  丙二醛含量

丙二醛(malondialdehyde, MDA)含量采用硫

代巴比妥酸(thiobarbituric acid, TBA)法测定。

1.2.4  叶片抗氧化物酶活性

过氧化物酶(peroxidase, POD)活性采用愈创

木酚法测定(蔡永萍2014), 以每分钟光密度变化表

示酶活性大小。

超氧化物歧化酶(superoxide dismutase, SOD)活
性测定采用氮蓝四唑(nitroblue tetrazolium, NBT)光
还原法(蔡永萍2014), 根据SOD抑制NBT在光下的

还原作用来确定酶活性的大小。

1.2.5  叶片相对电导率

细胞膜透性通过测定电导率计算其电解质渗

出率[叶片相对电导率(relative electrical conductivity, 
REC)]来表示, 参照郝建军等(2007)的测定方法。

1.2.6  水分饱和亏

水分饱和亏(water saturation deficit, WSD)采
用饱和称重法(刘祖祺等1994), 应用以下公式计算: 
WSD=(饱和鲜重−自然鲜重)/(饱和鲜重−干重)× 
100%。

1.3  数据处理

用Excel和SPSS 18.0软件对各项指标的差异

显著性进行分析, 文中所有图表中的数据均为3次
重复的平均值±标准差。

2  实验结果

2.1  对粗壮女贞叶片Pro含量的影响

研究结果(图1)表明, 随着干旱时间延长, 粗壮

女贞叶片Pro含量呈上升趋势, 在干旱15 d时急剧

上升, 比对照高出24.4%, 并与对照呈显著差异。

随着干旱进一步加剧, Pro含量继续增加, 在干旱20
和25 d时, 比对照分别高出了48.5%和55.5%。各处

理复水后, 粗壮女贞叶片Pro含量总体呈下降趋势, 
干旱时间越长, 下降越多。复水5 d时, 干旱5、10
和15 d的处理Pro含量恢复到正常水平; 复水10 d
时, 干旱20 d的处理恢复到干旱前水平; 复水20 d
时, 干旱25 d的处理才恢复到正常水平。可见, 干
旱胁迫时间越长, 程度越严重, 粗壮女贞叶片中Pro
含量恢复到未受损前水平需要时间越长。

2.2  对粗壮女贞叶片可溶性蛋白质含量的影响

图2表明, 干旱对粗壮女贞叶片中可溶性蛋白

质含量产生了明显影响, 其变化规律与Pro含量并

不一致。随着干旱时间的延长呈先升后降趋势, 
在干旱10 d时达到最大值, 并与各处理呈显著性差

异, 此后持续下降, 25 d时低于正常水平达到最低

图2  干旱及复水对粗壮女贞叶片可溶性蛋白质含量的影响

Fig.2  Effects of drought and rewatering on soluble protein 
content in leaves of L. robustum

图1  干旱及复水对粗壮女贞叶片Pro含量的影响

Fig.1  Effects of drought and rewatering on Pro content in 
leaves of L. robustum

各柱形上用不同小写字母标识表示差异显著(P<0.05), 下同。
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值, 受干旱影响敏感程度高于Pro。无论粗壮女贞

叶片可溶性蛋白质含量在干旱时是高于还是低于

对照, 复水后均有向正常水平恢复的趋势。在复水

20 d时, 叶片可溶性蛋白质含量均高于对照, 其中

干旱5、10和15 d处理组均与对照达到显著差异, 
表明经适度干旱处理的粗壮女贞复水后, 可溶性

蛋白质含量可维持在较高水平, 从而提高了植株

的抗逆性。

2.3  对粗壮女贞叶片SOD活性的影响

粗壮女贞叶片SOD活性受干旱影响的变化如

图3所示。总体上看, 粗壮女贞叶片SOD活性在干

旱条件下均显著高于正常水平(对照)。随着干旱

时间延长, SOD活性呈先升后降趋势, 在干旱20 d
时, SOD活性达到最大值, 是正常水平的1.67倍; 随
着干旱胁迫进一步加剧, SOD活性降低, 与最大值

相比, 下降了20.87%, 但仍高于对照。复水后各处

理SOD活性总体均呈下降趋势, 复水5、10 d时, 各
处理SOD活性仍然维持在较高水平, 复水20 d时, 
各处理SOD活性趋于一致, 处理间差异不显著, 但
仍高于对照; 干旱5、10、15、20、25 d处理组的

SOD活性比对照分别高出了2.6%、4.3%、9.1%、

12.0%、12.3%, 其中干旱15、20、25 d处理组与对

照达到显著水平, 说明经过干旱处理的粗壮女贞

其清除自由基的能力提高。

2.4  对粗壮女贞叶片POD活性的影响

图4是粗壮女贞叶片POD活性在不同干旱时

间条件下的变化情况。由图可知, 干旱对粗壮女

贞叶片POD活性产生了明显影响, 造成了POD活

性的升高。随着干旱时间延长, POD活性呈先升高

后降低的单峰趋势, 在干旱15 d时达到峰值, 比对

照显著性提高348.08%, 此后开始下降, 但始终显

著高于对照。复水后, 各处理POD活性均呈下降

趋势。复水5 d时, 干旱5、10 d处理组恢复到正常

水平; 干旱15、20、25 d处理组在复水后各阶段

POD活性均显著高于对照, 在复水25 d时, 3个处理

组的POD活性仍高于正常水平的68.58%、68.21%
和58.12%, 且3个处理间无显著差异, 表明干旱锻

炼在一定程度上提高了粗壮女贞的抗逆性。

2.5  对粗壮女贞叶片REC的影响

REC是质膜透性表征指标之一, 表示细胞受

损害的程度。由图5可看出, 随着干旱程度的加剧, 
粗壮女贞叶片的REC上升较快, 表明干旱胁迫对粗

壮女贞叶片细胞膜系统造成了直接伤害, REC随着

干旱时间的延长而增加, 各处理与对照相比, 分别

高出了16.7%、59.1%、73.1%、94.3%和82.4%。

复水后, 粗壮女贞叶片REC迅速下降并恢复至正常

水平。在复水5 d时, 干旱10、15、20和25 d处理组

REC分别比处理值降低了9.8%、13.5%、15.6%、

15.4%, 虽仍高于对照, 但在复水20 d时, 各处理均

恢复到干旱胁迫前正常水平。同时也可以看出, 

图3  干旱及复水对粗壮女贞叶片SOD活性的影响

Fig.3  Effects of drought and rewatering on SOD activity in 
leaves of L. robustum

图4  干旱及复水对粗壮女贞叶片POD活性的影响

Fig.4  Effects of drought and rewatering on POD activity in 
leaves of L. robustum

图5  干旱及复水对粗壮女贞叶片REC的影响

Fig.5  Effects of drought and rewatering on REC in leaves of L. 
robustum
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恢复正常供水后, 干旱在10 d内, 叶片相对REC 5 d
即可恢复至正常水平; 干旱15 d时, 恢复时间增加

至15 d; 而干旱20 d以上时, 恢复时间增加至20 d, 
可见干旱时间越长, REC恢复至正常水平所需时间

也越长。

2.6  对粗壮女贞叶片MDA含量的影响

如图6所示, 干旱对粗壮女贞MDA含量有显

著影响, 各处理均显著高于对照, 可见干旱对粗壮

女贞的叶片细胞膜造成明显伤害。随着干旱的时

间延长, 叶片MDA含量表现为“升高-降低-再升高”
的波浪式趋势, 在土壤水分为17.73%时(干旱10 d
时)即达到第一个峰值, 随后下降, 在干旱25 d时
MDA含量再次增加。复水后各处理MDA含量均

呈下降趋势, 但下降的程度各处理间差异明显。干

旱15 d内, 通过复水, 20 d时各处理组叶片MDA含

量均能恢复到正常水平; 干旱超过15 d后, 复水20 d
组仍显著高于对照水平; 干旱20和25 d处理组比对

照高出了13.5%和19.3%, 可见适度干旱造成的叶片

MDA含量的增加可以恢复到受干旱胁迫前水平, 
过度干旱处理对MDA含量累积是不可逆的。

2.7  对粗壮女贞叶片WSD的影响

由图7可知, 干旱造成了粗壮女贞叶片WSD明

显增加, 并随着干旱时间延长呈迅速增加趋势, 在
10 d时即与对照达到了显著差异; 到干旱25 d时, 
WSD达到最大值, 比对照高出了116.9%。复水后, 
WSD快速降低, 复水5 d时, 干旱5、10、15、20和
25 d处理组的WSD值分别降低了11.5%、31.2%、

32.8%、39.2%和38.3%, 其中, 干旱5和10 d处理组

恢复至正常水平; 而干旱15和20 d处理组需要10 d; 
干旱25 d组在复水10 d后, WSD仍为36.1%, 显著高

于对照; 在复水20 d 时, 才恢复到正常水平。由此

可见, 受到干旱胁迫越严重, 叶片WSD恢复到正常

水平需要的时间也越长。

3  讨论

Pro是细胞中的一种防脱水剂, 可作为反映植

物抗逆性的参考性生理指标(Arakawa和Timasheff 
1985), 但目前关于Pro与植物抗旱性之间的关系仍

存在争议。有研究认为干旱胁迫下Pro积累量与抗

旱性呈正相关(汤章城1983; 洪震等2016)。也有研

究认为, Pro累积是干旱胁迫产生的结果, 且积累量

与品种的抗旱性无关(Liu和Zhu 1997; 卢少云等

2003; 王邦锡等1989)。但Pro在逆境中对植物细胞

渗透调节具有重大意义, 干旱胁迫下Pro是作为渗

透调节物质和防脱水剂而起作用的, 通过调节作

用降低细胞水势和保持膨压(Hsiao 1973; 汤章城

1984)。本实验研究表明: 随着干旱时间延长, 叶片

Pro含量呈升高趋势, 而复水后降低, 说明植株的水

分状态决定体内的脯氨酸水平, 缺水时粗壮女贞

通过积累Pro来增加细胞浓度, 降低渗透势, 增强吸

水保水能力。复水后, 水势升高, Pro含量随之降低

并逐渐达到正常水平, 进一步说明了Pro对植物细

胞的渗透调节具有重大意义。

可溶性蛋白会给细胞内的束缚水提供一个结

合衬质, 以增加植物组织束缚水含量, 提高细胞的

保水力, 起到脱水保护剂的作用(张明生等2003)。 
在逆境条件下植物通过增加可溶性蛋白质的合成

来直接参与适应逆境的过程, 高含量的可溶性蛋

白可使细胞维持较低的渗透势, 抵抗干旱胁迫带

来的伤害(范苏鲁等2011; 安玉艳等2011)。本实验

图7  干旱及复水对粗壮女贞叶片WSD的影响

Fig.7  Effects of drought and rewatering on WSD in leaves of 
L. robustum

图6  干旱及复水对粗壮女贞叶片MDA含量影响

Fig.6  Effects of drought and rewatering on MDA content in 
leaves of L. robustum
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研究表明: 可溶性蛋白质随着干旱时间的延长呈

先升后降趋势, 在干旱10 d时, 可溶性蛋白质含量是

对照的3.4倍, 可见适度干旱使可溶性蛋白质转化

量增加, 以增强对干旱胁迫的抵抗能力, 随着干旱

进一步加剧, 含量迅速下降, 干旱25 d时, 可溶性蛋

白质含量低于对照, 这可能是干旱引发缺氧导致植

物体内产生大量的活性氧(reactive oxygen species, 
ROS)对可溶性蛋白质造成严重破坏的结果(康俊

梅等2005)。各处理复水后, 可溶性蛋白质含量维

持较高水平, 产生了补偿效应, 进而提高了粗壮女

贞的抗逆性。

植株受旱后其生理等方面产生一系列适应性

变化, 恢复供水后, 同样产生恢复和修复作用。一

般认为, 植物受到水分胁迫后, 抗旱性强的植物持

水能力较好, WSD较小。本研究表明: 粗壮女贞叶

片在WSD高于54.5%时发生萎蔫。复水20 d后, 各
处理均恢复到正常水平。干旱25 d的处理, 复水10 
d时, 植株外观与对照一致, 在此期间叶片WSD降

低了25.2%, 说明粗壮女贞根系在干旱胁迫过程中

未受到较大的损伤, 仍具有较强的吸水能力, 也说

明了粗壮女贞具有较强的抗旱能力。

干旱胁迫会破坏植物体内ROS产生与清除的

相对平衡状态, 诱导膜脂过氧化作用加剧, 引起植

物体内ROS积累, 导致细胞伤害现象(王宝山1988)。
植物保护酶系统主要包括SOD和POD, 其主要功

能是清除自由基 ,  增强植物抗逆性 (罗银铃等

2014)。本实验研究结果表明干旱可显著提高粗壮

女贞叶片SOD与POD活性, 以加大对ROS的清除力

度 ,  维持正常生理活动。随着干旱时间延长 , 
POD、SOD均呈先升高后降低趋势, 但各干旱处

理的酶活性都显著高于对照, 可见, 粗壮女贞可通

过自身的调节机制, 维持较高的抗氧化酶活性, 及
时清除ROS自由基, 保护膜结构和功能的完整, 以
适应干旱环境, 这与喜树(Camptotheca acuminata) 
(张文婷等2009)和皂角(Gleditsia sinensis) (李燕等

2006)对胁迫产生的反应规律研究结果一致。复水

后, 其POD、SOD活性总体降低, 但各干旱处理酶

活性仍维持较高的水平且高于对照, 说明粗壮女

贞对干旱有较强的适应性。

植物在干旱胁迫条件下, 体内产生的ROS会
对细胞膜系统造成伤害, 从而破坏细胞膜双层结

构, 导致大量溶质渗出(王启明等2005)。细胞膜透

性与植物抗逆性强弱有关, 叶片REC是衡量细胞膜

透性的重要指标。众多学者认为(宋海鹏等2010; 
李力等2014; 张露婷等2011) REC与MDA含量呈正

相关, 而本研究表明细胞膜透性不单受MDA含量

变化影响, 还与细胞内有机溶质有关。本研究表

明: 随着干旱时间延长, 粗壮女贞叶片细胞膜透性

迅速增大, 对细胞膜系统造成损害。研究发现在

干旱10 d时, REC增幅较大, 并显著高于对照, 这可

能与同期的酶活性及可溶性蛋白质含量变化有

关。复水后, 粗壮女贞叶片REC迅速下降, 回落到

与对照组相平衡的状态, 说明粗壮女贞对受损的

叶片细胞膜系统有一定的修复能力, 但干旱胁迫

越深, REC恢复至正常水平所需时间也越长, 这种

修复能力也就越弱。

MDA是具有细胞毒性的物质, 主要破坏细胞

膜系统, 植物在衰老或遇逆境伤害时含量增加。

大量研究表明, MDA含量会随着干旱胁迫时间的

延长而逐渐升高(潘昕等2014; 苏寒之等2014; 张兰

等2017; 武燕奇和郭素娟2017), 其积累越多表明植

物组织的保护能力越弱。本实验中, 干旱胁迫显

著提高了粗壮女贞叶片MDA的积累, 随着干旱的

时间延长, 叶片MDA含量表现为“升高-降低-再升

高”的趋势, 反映了粗壮女贞对干旱胁迫的适应过

程。在干旱胁迫初期MDA含量增加, 说明膜系统

受到伤害, 为了避免进一步伤害, 植物体内的保护

机制开始启动。干旱15 d时POD活性达到最高, 对
膜脂过氧化物的清除力度较大, 此时MDA含量下

降。但是植物自身抗逆系统是有限度的, 随着水

分胁迫加剧, 超出了植物本身的防御能力, 再到干

旱25 d时POD降低, 膜脂过氧化加剧, MDA含量再

次增加, 这与杜仲(Eucommia ulmoides)幼苗的研究

结果中的反应规律一致(刘红云等2007)。复水后, 
MDA含量总体呈下降趋势, 可能是POD活性增强, 
防止膜脂氧化的结果; 复水20 d 时, 干旱20、25 d
处理组的MDA含量显著高于对照, 说明重度干旱

锻炼后MDA含量难以恢复正常水平, 这可能与植

物内在代谢机制有关。

综上可分析出粗壮女贞对干旱胁迫的生理响

应过程为: 当干旱胁迫发生时, 粗壮女贞MDA含量

随即迅速上升, 在干旱10 d时达到最高, 对细胞膜
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系统进行破坏, 导致叶片REC大幅增长, 同时, 粗壮

女贞体内SOD、POD活性以及可溶性蛋白、Pro含
量亦迅速上升, 其中调节细胞渗透势的可溶性蛋

白质达到了最大值, 可见渗透调节是粗壮女贞抵

制干旱胁迫的第一层保护系统 ;  干旱1 5  d时 , 
SOD、POD活性和Pro含量继续上升, 而专门清除

MDA的POD活性达到最高, 迫使粗壮女贞体内

MDA含量下降, 此后REC增幅趋于平稳, 膜系统伤

害降低, 由此可见, 酶系统是粗壮女贞的第二道防

御系统; 此后由于胁迫的进一步加深, 干旱20 d时, 
MDA又开始回升, 致使膜系统进一步损伤, 调节细

胞渗透势的可溶性蛋白质含量降低 ,  专门清除

MDA的POD含量也降低, 即使SOD含量上升也无

法有效清除自由基; 25 d时, 渗透调节系统(可溶性

蛋白质)及酶系统(SOD、POD)防御能力降低 , 
MDA含量大幅增加, 虽然Pro含量继续上升, 但也

无法阻止干旱胁迫带来的伤害。各处理复水后, 
除干旱20和25 d的MDA含量外其他各指标均恢复

到正常水平。由此, 经干旱胁迫和复水实验得出, 
可将干旱20 d即土壤相对含水量为32.51%作为粗

壮女贞栽培所需最低含水量的一个临界点。
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Physiological response of Ligustrum robustum to continuous drought 
and rewatering
WU Li-Li, WANG De-Lu*, LI Zi-Yu
Forestry College, Guizhou University, Guiyang 550025, China

Abstract: To investigate adaptive ability, recovering ability and physiological characters of Ligustrum robus-
tum seedlings to continuous drought stress, greenhouse-pot culture method was adopted to simulate soil drought 
conditions, and analyze variation patterns in content of osmotic adjustment substances, leaf relative electrical 
conductivity (REC), water saturation deficit (WSD), malondialdehyde (MDA) content and protective enzyme 
activities of seedlings after exposure to drought stress (for 5, 10, 15, 20 and 25 days) and rewatering (5, 10 and 
15 days) treatments. Results show that drought stress had significant influences on physiological indexes of 
leaves of L. robustum, and all indexes tended to recover towards normal levels after being rewatered. As 
drought stress prolonged, proline (Pro) content, REC and WSD of L. robustum increased; soluble protein con-
tent and activities of SOD and POD first increased and then decreased, but the degree of increase and response 
time differed, exhibiting different functions of peroxide scavenging; MDA content tended to increase, decrease 
and re-increase. As drought stress continued, the recovering ability and extent of various indexes were different 
after seedlings were rewatered. Their recovery time increased as drought lasted longer, and recovery time of in-
dexes positively correlated with the extent of drought stress. The 32.51% of soil relative water content was the 
threshold for the normal growth of L. robustum.
Key words: Ligustrum robustum; physiological response; drought stress; rewatering
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