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摘要: 北美鹅掌楸(Liriodendron tulipifera)是优良用材和绿化树种, 但极不耐涝, 阻碍了其广泛应用。本研究以

前期试验筛选出的3个耐淹无性系(T4、T27和T37)和3个不耐淹无性系(S5、S9和S20)为实验材料, 开展温室盆

栽模拟淹水胁迫实验, 通过比较丙二醛(MDA)含量、相对电导率(EL)、叶绿素含量, 以及酶活性等生理生化指

标的差异, 探索不同无性系对淹水胁迫的响应和抗性差异。结果显示: 北美鹅掌楸对淹水胁迫反应敏感, 淹水4 
d时, 耐淹无性系和敏感无性系均呈现下部老叶黄花, 上部嫩叶、顶芽萎蔫现象, 叶绿素含量减少, MDA、EL显
著增加, 超氧化物歧化酶(SOD)和过氧化物酶(POD)等酶活性极显著增加。淹水6 d后, 敏感无性系受到的胁迫

伤害进一步加剧, 叶片萎蔫脱落, MDA、EL持续增加, 叶绿素含量极显著降低, SOD和POD总体呈下降趋势; 而
耐淹无性系顶芽缓慢恢复, 在叶片脱落后幼叶展开, 叶绿素含量下降幅度较小, MDA和EL缓慢下降, SOD和

POD持续升高, 淹水20 d左右近水面的茎端形成不定根和大量膨大皮孔。研究表明: 耐淹型北美鹅掌楸可通过

形成不定根和肥大的皮孔、保持较高的抗氧化酶活性等方式增强其抗涝能力; EL、叶绿素含量、SOD活性可

作为北美鹅掌楸耐淹无性系中期选育指标。
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全球气候的剧烈变化和环境条件的不断恶化

给植物的正常生长带来不同程度的影响。其中, 
局部地区暴雨、洪涝灾害频繁发生, 使土壤水分

长时间处于饱和状态或淹水状态, 渍涝成为绝大

多数陆生植物生长的主要逆境因子之一。淹水胁

迫对植物的损害主要是由土壤水分过多造成的缺

氧或厌氧的次生胁迫引起的, 不仅限制了植物的

光合作用与有氧呼吸, 还诱导植物体的无氧呼吸, 
产生乳酸、乙醇、乙醛等有毒中间产物, 从而对

细胞产生毒害, 影响植物正常生长发育和生理代

谢(潘澜和薛立2012)。
在自然界中, 植物经常受到多种生物和非生

物胁迫, 提高植物对逆境胁迫的耐性, 是适应未来

气候变化的关键。国内外学者对植物在淹水胁迫

下的形态、生长、生理、分子调控等特征变化进

行了深入研究, 但主要集中于水稻(Oryza sativa)、
小麦(Triticum aestivum)、芝麻(Sesamum indicum)、
番茄(Solanum lycopersicum)等农作物(Ahsan等2007; 
Keith等1986; Thomas等2005), 以及苹果(Malus 
pumila)、樱桃(Prunus pseudocerasus)、芒果(Man-
gifera indica)等经济林果树方面(Schaffer等2006), 
对土壤涝渍状态下林木生长和生理变化的研究相

对较少。目前, 我国学者正在逐步开展杨树(Populus) 
(李环等2010; 唐罗忠等1998)、柳树(Salix variegate) 

(李娅等2008)、乌桕(Sapium sebiferum) (曹福亮等

2010)、朴树(Celtis sinensis) (王哲宇等2013)、喜

树(Camptotheca acuminata) (汪贵斌等2009)等木本

植物的抗涝性研究, 揭示了林木树种在淹水胁迫

下的形态结构和生理代谢的适应机制, 选育出林

木优良高抗品种或基因型。大量研究显示, 不同

植物对淹水胁迫的响应机制和耐淹性能有很大不

同, 同一植物不同种源、家系和无性系间耐淹性

能也存在显著差异(卓仁英和陈益泰2001)。但由

于淹水条件的多样性以及植物对淹水胁迫反应的

复杂性, 各种植物抗逆生理指标的选择和应用受

到限制。所以, 通过研究淹水胁迫下植物不同家

系/无性系的形态结构、生长和生理代谢响应的不

同变化, 建立简单、稳定的抗逆性生理选育指标

体系, 培育耐新涝无性系/品种是改善植物耐淹最

有效的途径之一。

北美鹅掌楸(Liriodendron tulipifera)作为木兰

科(Magnoliaceae)鹅掌楸属仅存的两个种之一, 广
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泛分布于北美东南部, 虽然在密西西比河流域季节

性淹水地段部分种源表现出较好的适应性, 但大部

分种源、无性系在排水不畅或在地下水位高的地

方栽植时根系容易发黑腐烂, 生长严重受阻, 这种

不耐渍涝性状成为其大范围推广应用的主要障

碍。张晓平等(2006)从生理生化特征以及显微和超

微结构角度探讨了不同种源鹅掌楸和杂交鹅掌楸

对淹水逆境的响应, 发现浙江种源鹅掌楸和杂交鹅

掌楸具有较强的耐淹能力。潘向艳等(2007)对不同

杂交鹅掌楸无性系进行淹水胁迫, 发现抗性强的无

性系淹水8 d后超氧化物歧化酶(superoxide dismutase, 
SOD)、过氧化氢酶(hydrogenperoxidase, CAT)、乙

醇脱氢酶(alcohol dehydrogenase, ADH)、苯丙氨酸

解氨酶(l-phenylalanin ammonia-lyase, PAL)等活性

较高且维持时间长。李彦强等(2015)从形态和生

长角度研究了不同北美鹅掌楸无性系的淹水响应

差异, 发现耐性无性系通过形成膝根、皮孔增大

等方式提高其耐淹性, 质膜相对透性、存活率和

叶夹角等指标可作为快速鉴定苗木早期耐淹性的

指标(李彦强2011), 但北美鹅掌楸在淹水逆境下的

生理生化响应特征还未见报道。所以本项目以前

期引种选择的3个耐淹和3个不耐淹的北美鹅掌楸

无性系为材料, 通过抗氧化酶活性、叶绿素含量、

丙二醛(malondialdehyde, MDA)含量、相对电导率

(electrolyte leakage, EL)等指标的测定, 比较分析不

同无性系对淹水胁迫的响应差异及其生理原因, 探
讨北美鹅掌楸的耐淹机制, 以期为进一步选育耐淹

的北美鹅掌楸品种及其抗逆育种提供理论参考。

1  材料与方法

1.1  实验材料

淹水实验于2016年在江西省科学院玻璃温室

中进行。根据前期实验, 分别从北美鹅掌楸(Lirio-
dendron tulipifera L.)耐淹Louisiana种源中筛选出3
个耐淹无性系(分别命名为T4、T27、T37), 从不

耐淹的Missouri种源中筛选出3个淹水敏感型无性

系(分别命名为S5、S9、S20), 利用扦插繁殖获得

无性繁殖苗。将扦插苗培育1年后, 于次年2月未

抽新叶时移植到盆栽中, 盆栽规格为25 cm×30 cm, 
培养基质由南方红壤、粗砂和蛭石按体积比3:2:1
混和而成, 日常管理保持一致。等长出8~10片新

叶后, 选取生长较一致(高度50~60 cm)且发育健康

的扦插幼苗进行淹水实验。

1.2  实验方法

采用温室盆栽法进行淹水实验。根据实验室

前期预试验结果, 将容器钵置于塑料箱内, 每个淹

水塑料箱处理4盆, 每个无性系5个重复。盆高30 
cm, 淹水处理时保持水面高于容器钵3 cm左右。

玻璃温室中昼夜温度分别为(32±1)°C和(27±1)°C, 
光照强度范围为1 000~2 000 μmol·s-1·m-2, 每天浇

水; 昼夜湿度(60±5)%, 淹水处理30 d。因淹水敏感

性材料在4 d取样点取样时叶片逐渐卷曲、变黄、

脱落, 在6 d取样时大部分叶片黄花, 很多叶片脱落, 
所以结束取样, 因此本实验的取样时间设置为处

理前(0 d), 以及处理后4和6 d, 每次选择最下面倒

数第7~8片完全展开叶取样。但取样后淹水处理

持续, 直至30 d后将淹水盆栽从塑料箱中取出。

1.3  测定指标

叶绿素含量测定: 取0.1 g新鲜叶片, 放入15 
mL离心管中, 加入10 mL二甲亚砜, 振荡并在黑暗

中保持72 h。取1 mL浸提液用分光光度计检测663
和645 nm下的吸光度。叶绿素a (chlorophyll a, 
Chl a)、叶绿素b (chlorophyll b, Chl b)、总叶绿素

(chlorophyll total, Chl t)含量的计算方程参阅His-
cox和Israelstam (1979)。

电导率测定参照Sun等(2014)。取0.1 g叶片, 
裁成0.5~1 cm左右的小片, 用去离子水漂洗3次, 
再放入15 mL去离子水中。试管放入摇床中200 
r·min-1振荡24 h, 用电导仪检测初始电导率(C1)。
叶片随后用高压灭菌锅121°C处理15 min, 液体冷

却24 h后检测电导率最大值(C2)。相对电导率的

计算公式: (C1/C2)×100%。

粗酶液提取: 准确称取北美鹅掌楸叶片0.25 g, 
将叶片置于预冷的研钵中, 加入液氮迅速研磨成

粉末状, 加入4 mL 4°C预冷的150 mmol·L-1、pH 
7.0的磷酸缓冲溶液, 将匀浆转入10 mL离心管中, 
12 000×g、4°C离心20 min, 上清液即为粗酶提取

液。可溶性蛋白质含量的测定采用考马斯亮蓝(G-
250)法(南京建成, A045-2), MDA含量利用丙二醛

测试盒(南京建成, A003-1)的硫代巴比妥酸法(TBA
法)测定, SOD活性利用超氧化物歧化酶测定试剂

盒(南京建成, A001-3)的水溶性四唑盐法(WST-1
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法)测定, 过氧化物酶(peroxidase, POD)活性利用过

氧化物酶测试盒(南京建成, A084-3)测定。

1.4  数据分析及作图

实验数据利用SPSS 20.0软件进行平均值、标

准误、单因素方差分析(analysis of variance, ANO-
VA), 用Duncan法进行均数差异显著性检验及多重

比较, 差异显著水平为0.05。

2  实验结果

2.1  淹水胁迫状态下不同鹅掌楸无性系形态变异

北美鹅掌楸不同无性系对淹水反应敏感, 淹
水3~4 d后, 所有植株均出现下部老叶黄花、顶芽

萎蔫、幼叶失绿卷曲现象。但淹水6~7 d不同无性

系表型出现差异。敏感无性系近基部叶片呈黄褐

色, 逐渐干枯、脱落, 顶端嫩梢变黑, 中部叶片也

出现黄花萎蔫, 30 d后将盆栽移除淹水塑料箱时, 
叶片全部脱落, 大部分无性系根系腐烂, 排水恢复

后成活率不到10%。耐淹北美鹅掌楸在淹水后5~6 
d老叶脱落, 顶梢慢慢恢复, 幼叶展开, 随着胁迫时

间的延长, 虽然整体叶片颜色失绿, 但叶片不断在

老叶脱落、幼叶展开的动态平衡中保持相对稳

定。耐淹无性系在15~17 d出现膨大白色皮孔, 21 
d左右开始出现不定根, 实验结束时, 在茎基部产

生大量皮孔组织, 特别是在近水面的茎部皮孔数

量集中, 其中T27无性系在近水面的茎基部还形成

明显的膨胀, 实验结束排水后恢复正常生长状态, 
存活率达到100%。

2.2  淹水胁迫状态下不同鹅掌楸无性系叶绿素含

量变化

逆境胁迫下, 植物体内的叶绿素受到不同程

度的破坏。在淹水胁迫下北美鹅掌楸无性系的叶

绿素含量均有一定程度的下降(图1-A), 说明在淹

水条件下, 叶绿素合成受阻, 叶绿素降解, 这与淹

水后北美鹅掌楸叶片形态的变化较为一致。在淹

水4 d时不同无性系的叶片都发生了由绿变黄的现

象, 敏感型的无性系在淹水持续到6 d时叶片变黄

褐色, 对应这个时间点, 叶片的叶绿素含量也显著

降低; 而耐淹鹅掌楸叶绿素含量下降幅度较缓慢。

叶绿素a与叶绿素b的比值(Chl a/b)在淹水胁

迫下发生变化(图1-B)。未淹水时, 不同无性系Chl 
a/b具有显著差异, 耐淹无性系的Chl a/b的比率较

图1  淹水胁迫下不同无性系叶片叶绿素变化

Fig.1  Changes in chlorophyll in different clones under  
flooding stress

图中数据表示为平均值±标准误, 同一指标各柱形上用不同小

写字母标识表示差异显著(P<0.05)。图2~5同。

淹水敏感无性系高。淹水4 d时, Chl a/b呈下降趋

势, 但不同无性系间没有显著差异。淹水6 d时, 不
同无性系间Chl a/b又呈显著差异, 耐淹无性系Chl 
a/b比值开始回升, 敏感无性系Chl a/b比值持续下

降, 特别是无性系S9, 与淹水4 d相比降低24.54%, 
达极显著水平。

2.3  淹水胁迫状态下不同鹅掌楸无性系细胞膜变化

MDA作为逆境下叶片衰老的标志其含量是衡

量植物耐淹能力强弱的指标之一。淹水胁迫下, 
植物细胞膜透性增加, 大量电解质渗漏, EL也是衡

量在逆境胁迫条件下植物受伤害程度的重要指标

之一。图2结果表明, 淹水4 d时, 北美鹅掌楸不同

无性系其MDA含量均显著增加, 与未淹水相比, 敏
感无性系平均增幅为31.39%, 耐淹无性系增幅为

12.90%, 说明淹水胁迫对北美鹅掌楸产生了一定

程度的伤害。随着淹水时间延长, 敏感型无性系

MDA含量持续增加 ,  在淹水6 d时其增幅达到

56.91%, 但耐淹无性系的MDA含量有所下降, 接近

未淹水时水平。
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2.4  淹水胁迫状态下不同鹅掌楸无性系酶活性变化

大量研究表明, 抗氧化酶活性高低与植物抗

逆能力密切相关。SOD是重要的植物系统抗性酶, 
其活性特征与植物对逆境的耐受性密切相关。由

图4可以看出, 在淹水胁迫前, 北美鹅掌楸各无性

系的SOD活性存在差异, 总体而言, 敏感型无性系

比耐淹无性系初始酶活性更高。淹水处理使各无

性系的酶活性变化产生较大差异。在淹水4 d时, 
所有无性系的SOD酶都显著提高, 淹水敏感型无

性系SOD活性较初始值上升63.11%, 耐淹无性系

提高了105.55%; 但随着胁迫的持续进行, 淹水敏

感品种的SOD活性又显著下降, 同时, 耐淹无性系

的SOD活性仍持续增高, 虽然T4和T27无性系的酶

活性在胁迫4 d时低于敏感品种, 但胁迫6 d时SOD
活性依然处于增加状态, 特别是T4无性系的SOD
活性增加幅度达极显著水平。

POD是活性较强的适应性酶, 能够反映植物

体内代谢状况和对外界环境变化的适应性。图5
结果显示, 在淹水4 d时, 北美鹅掌楸各无性系的

POD活性均显著增加, 耐淹无性系和敏感无性系

的POD活性分别是未淹水时的2.69倍和1.90倍。

在淹水6 d时, 敏感无性系S5的POD活性小幅度增

加, 但无性系S9和S20总体呈下降趋势。随淹水时

间延长, 耐淹无性系POD活性总体呈持续增加趋

势, T4和T37分别较淹水4 d时分别增加39%和13%
左右, 而耐淹无性系T27的POD活性却有所下降。

这一结果说明虽然SOD、POD等抗氧化酶是北美

图2  淹水胁迫下不同无性系叶片MDA含量变化

Fig.2  Changes in MDA content in different clones under 
flooding stress

图3表明, 北美鹅掌楸各无性系EL在淹水初期

明显提高, 耐淹无性系的EL均值较胁迫前上升了

2.8倍, 而敏感型无性系EL较胁迫前提高了4倍, 说
明北美鹅掌楸对淹水胁迫反应非常敏感, 各无性

系在淹水胁迫下受到不同程度的脱脂过氧化伤害, 
导致细胞外渗物质增加。但随着处理时间延长, 
不同无性系出现了差异。敏感型无性系随着淹水

实验的延长, EL持续增加, 均值从初始的9.43%提

高到72.31%。而耐淹的北美鹅掌楸无性系EL却出

现小幅度的下降, 3个耐淹无性系的EL均值从淹水

4 d时的26.31%降至20.66%, 可能是耐淹无性系通

过激活抗氧化酶系统清除或减少淹水胁迫过程中

产生的活性氧等, 保护了叶片膜系统, 从而减轻植

株受到的低氧伤害。

图3  淹水胁迫下不同无性系叶片相对电导率变化

Fig.3  Changes in electrolyte leakage in different clones under 
flooding stress

图4  淹水胁迫下不同无性系叶片SOD活性变化

Fig.4  Changes in SOD activity in different clones under 
flooding stress
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的植物其生长和生物量几乎不受影响, 不定根增

长较多, 存活率较高, 而敏感品种生长严重受影响

甚至全部死亡(Colmer和Flowers 2008)。本研究中, 
因北美鹅掌楸对淹水胁迫反应敏感, 在淹水早期

不同无性系应激反应差异不显著, 均表现出下部

叶片失绿、变黄、脱落, 顶芽干枯萎蔫, 叶绿素含

量降低等现象, 但在淹水适应后期不同无性系在

形态、生理代谢等方面出现较大差异。淹水敏感

无性系在淹水响应初期抗氧化酶活性诱导升高后, 
又开始显著降低, 叶片持续萎蔫、脱落, 顶芽不能

回复活性, 代谢持续紊乱, 植物未能诱导有效的防

御机制, 植物损伤加剧, 在30 d后植物根系腐烂, 死
亡。而耐淹鹅掌楸虽然在早期出现了下部叶片黄

化脱落的现象, 但在积极主动的适应过程中, 顶芽

慢慢恢复活性, 且在老叶脱落、嫩叶展开的动态

平衡中保持叶片相对稳定的光合作用。

大量研究表明, 在长期淹水胁迫下, 植物通过

通气组织的形成和外延, 促进植物根茎部产生不

定根、气生根以及根的向氧性生长、根系孔隙度

的调整、皮孔膨大和增生等方式完成地表层氧气

向地下根际的输送, 从而在一定程度上缓解淹水胁

迫导致的低氧损害(Sauter 2013; Thomas等2005)。
在淹水情况下, 植物根系乙烯合成量增加, 促进纤

维素酶活性增加, 皮层小的胞壁溶解, 最后形成通

气组织, 这是植物耐淹的重要机制之一(Colmer等
2006; Bailey-Serres和Chang 2008)。Schaffer等
(2006)发现, 淹水引起杨桃(Averrhoa carambola)、
鳄梨(Persea americana)、芒果等茎部皮孔增生, 淹
水茎部增粗。淹水胁迫下存活的芒果树形成了过

度生长的皮孔, 而淹水死亡的芒果树没有肥大的

皮孔, 当皮孔被硅脂或矿脂密封后, 芒果淹水3 d后
死亡(Ye等2003)。Jones和Sharitz (1990)指出, 乌桕

图5  淹水胁迫下不同无性系叶片POD活性变化

Fig.5  Changes in POD activity in different clones under 
flooding stress

鹅掌楸遭受淹水胁迫时重要的防御机制, 但北美

鹅掌楸不同种源、无性系间遗传背景的差异导致

其抗逆机制的复杂性, 使研究胁迫环境下SOD、

POD等抗氧化酶作用机制变得复杂。

2.5  逆境生理生化参数相关性分析

Pearson相关性分析结果表明, 淹水胁迫下不

同生理生化指标之间都存在极显著的相关性(表
1)。其中, MDA含量和EL之间存在极显著正相关, 
这两个细胞膜系统损伤相关指标与叶绿素含量、

叶绿素a/b、SOD活性与POD活性呈极显著负相

关。植物对淹水胁迫的响应不是由单个生理代谢

途径决定的, 而是一个相互关联的网状的复杂的

系统反应。

3  讨论

不同植物耐淹性存在显著差异, 同一植物不

同种源、家系、无性系间耐淹性能也有较大差

异。在淹水胁迫下不同植物或同一植物不同种源

其生物量和根系生长情况差异巨大, 抗淹能力强

表1  不同生理指标在淹水胁迫下的Pearson相关系数

Table 1  Pearson correlation coefficient between different physiological traits under flooding stress

   POD活性    SOD活性  MDA含量   叶绿素含量 叶绿素a/b

相对电导率 −0.84** −0.79**   0.81** −0.65** −0.66**

叶绿素a/b   0.46**   0.54** −0.54**   0.48**     —
叶绿素含量   0.57**   0.51** −0.74**     —     —
MDA含量 −0.77** −0.70**     —     —     —
SOD活性   0.78**     —     —     —     —

　　*和**分别表示在P<0.05和P<0.01下的显著相关性。
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幼苗在淹水胁迫下形成不定根、肥厚的皮孔以及

粗大的吸收根是其耐淹的重要原因。同样的淹水

形态变化出现在很多林木树种中, 杨树、柳树、

落羽杉(Taxodium distichum)、池杉(T. ascendens)等
木本植物在淹水胁迫下也出现茎端近淹水部位的

皮孔增生和不定根形成, 表明植物耐淹能力与通

气组织的发达程度呈正相关(唐罗忠等2008)。在

本研究中, 为了抵抗淹水带来的缺氧胁迫, 耐性北

美鹅掌楸无性系通过皮孔增大、茎段变粗等方式, 
实现了与茎叶间细胞空隙的连通, 增加植物吸氧

面积, 有利于氧气向内扩散, 从而尽量减轻缺氧带

来的次生伤害。这一观察结果与李彦强等(2015)
的研究结果一致, 这种通气组织形成、老叶的主

动性死亡可能是由植物细胞凋亡途径调控, 是植

物抵抗逆境的一种能动生理响应(詹洁等2006; 
Drew等2000), 可能也是耐性鹅掌楸抵抗淹水低氧

胁迫的重要机制。这种主动性的叶片和根系细胞

凋亡与敏感无性系的叶片黄化萎蔫、根系腐烂虽

然在表型上相似, 但其涉及的生理、生化反应过

程存在一定差异, 这也为我们研究淹水胁迫下植

物耐性机制提供了新的研究思路。

叶绿素作为反映植物叶片光合性能、衰老程

度和营养状况的重要因素, 其含量变化是植物应

答水分胁迫较为敏感的生理指标之一。叶绿体色

素包括叶绿素a、叶绿素b和类胡萝卜素, 叶绿素a
主要结合在光系统反应中心, 而叶绿素b主要结合

在捕光色素蛋白复合体上(陈芳清等2008), 在环境

变化过程中, 植物通过动态调节它们的比例有效

分配和耗散光能 ,  以保障其光合系统的正常功

能。本研究结果表明, 在淹水胁迫4 d时, 北美鹅掌

楸不同无性系叶片中的叶绿素含量以及叶绿素a/b
均呈下降趋势, 表明淹水胁迫下叶绿素a受影响程

度大于叶绿素b, 这一结果可能是由淹水时累积的

活性氧直接引发叶绿素的破坏及部分特异性地破

坏叶绿素a, 使叶绿素a对活性氧的反应较叶绿素b
敏感导致的(伍泽堂1991; 张明生和谈峰2001)。但

卢从明等(1995)研究表明, 小麦在水分胁迫后叶绿

素a/b比值上升, 叶绿素b比叶绿素a对胁迫更敏感, 
这些结果说明不同植物光合特征差异较大, 其叶

绿素等色素对水分胁迫的敏感程度也存在较大差

异。此外, 淹水胁迫4 d时, 北美鹅掌楸不同无性系

叶绿素a/b不存在显著差异, 淹水对叶绿素a和叶绿

素b的影响是同步的, 这一结果与潘向艳等(2006)
对杂交鹅掌楸不同无性系的淹水实验结果一致。

但到淹水6 d时, 不同耐性北美鹅掌楸叶绿素含量

以及叶绿素a/b出现显著差异。淹水敏感无性系叶

绿素a/b持续降低, 而耐淹北美鹅掌楸无性系叶绿

素a/b比值较4 d时呈现小幅度的升高。因捕光色

素蛋白复合体降解比光系统反应中心慢, 北美鹅

掌楸可能通过调节其叶绿素a/b来维持较高的光合

能力, 这可能是耐性北美鹅掌楸受到淹水胁迫时

的一种适应和保护机制。类似的结果也出现在一

些耐淹植物研究中, 如互花米草(Spartina alterni-
flora) (古志钦等2009)、秋华柳(Salix variegata) (陈
芳清等2008)等。

为了抵御淹水胁迫下活性氧自由基的毒害作

用, 植物还形成了复杂的抗氧化防御系统, 如非酶

清除剂(抗坏血酸、谷胱甘肽、维生素E等)和活性

氧清除酶类[SOD、POD、CAT、抗坏血酸过氧化

物酶(APX)、谷胱甘肽还原酶(GR)等], 以及使还

原态抗氧化剂再生的酶的活性等, 可以缓解淹水

胁迫时活性氧自由基对植物的伤害(Thirunavuk-
karasu等2013)。Kumutha等(2009)表明, 耐淹的木

豆(Cajanus cajan)基因型抗氧化酶活性在淹水条件

下持续增加, 而敏感基因型在淹水2 d后抗氧化酶

活性开始下降。抗氧化酶类能使细胞内的活性氧

的产生和清除处于动态平衡状态, 其酶活性的维

持与植物的抗逆性密切相关。其中, SOD、POD是

植物酶促防御体系主要的保护酶, 其酶活性高低

可以体现植物在困境中的应激本领。SOD是过氧

化物超氧阴离子的主要清除剂, 可将超氧阴离子

歧化成O2和H2O2, 保持活性氧代谢平衡, 在各种环

境胁迫下保护植物膜系统, 在一定程度上减轻植

物伤害, 所以SOD活性的加强对植物抵御淹水胁

迫非常重要(谭淑端等2009)。在大量淹水胁迫研

究中发现, 植物体内的SOD活性都伴随淹水程度

加强而逐渐提升, 随着淹水时间的延长而增强(何
嵩涛等2000)。但是H2O2也会对植物产生毒害作

用, 而POD可以催化H2O2分解为H2O和O2, 是细胞

内H2O2的重要清除剂, 所以保护酶系统的协调一

致对降低活性氧对植物的伤害具有非常重要的意

义(Ahmed等2002)。本研究中, 淹水胁迫初期, 北



孙小艳等: 淹水胁迫下北美鹅掌楸无性系生理生化响应差异 479

美鹅掌楸各无性系SOD和POD活性都呈显著增加

趋势, 到淹水6 d时, 淹水敏感的北美鹅掌楸无性系

SOD和POD活性总体上呈下降趋势, 而耐淹无性

系SOD和POD活性持续增加。这种酶活性的变化

可能是因为淹水时植物体内活性氧含量的增加不

断激活保护酶体系的表达, 以此帮助植物适应环

境; 但随着胁迫时间的延长, SOD和POD不断被消

耗, 敏感型无性系活性氧不断增加, 酶保护系统遭

到一定程度的破坏, 膜系统破坏不能恢复, 导致SOD
和POD活性降低。而耐淹无性系可通过形成通气

组织、老叶程序性凋亡等形态方面的调整, 缓解

低氧胁迫产生的活性氧自由基的伤害, 使SOD和

POD活性持续升高。潘向艳等(2007)发现, 在淹水

状态下不同杂交鹅掌楸无性系间的SOD、CAT等
活性存在极显著差异, 抗性强的无性系其酶活性

比淹水敏感的无性系高且持续的时间长, 活性酶

随时间活性下降幅度小, 这一结果与银杏(Ginkgo 
biloba) (何嵩涛等2000)、芝麻(刘华山等2005)、秋

华柳(陈芳清等2008)等的研究结果一致。王哲宇

等(2013)研究表明, 淹水条件下, 朴树POD活性一

直处于较低的状态, 这种POD活性与SOD活性上

升不同步的情况与乌桕(曹福亮等2010)和鹅掌楸

(张晓平等2006)等的研究结果较相似。所以, 在淹

水胁迫时, 不同的植物抗氧化酶活性的变化差异

相对较大, 这也反映出不同植物抗氧化防御机制

存在较大差异。

通过对北美鹅掌楸不同无性系在淹水胁迫下

的生理生化变化差异研究, 本研究发现因北美鹅

掌楸对淹水胁迫的敏感性 ,  通过叶绿素含量、

MDA含量、质膜相对透性、SOD活性、POD活性

等指标在淹水早期(4 d)不能完全评价不同无性系

的耐淹性能, 在淹水早中期(6 d)这些指标出现较大

的表达差异, 可以反映北美鹅掌楸无性系在淹水

胁迫时期耐淹性的整体水平。此外, 在淹水胁迫

下, 质膜相对透性、MDA含量以及叶绿素含量等

指标极显著相关, POD活性与SOD活性极显著相

关, 基于指标的准确、经济、稳定性考虑, 本研究

认为质膜相对透性、叶绿素含量、SOD活性在胁

迫中后期可以作为耐淹性的选择指标。本研究主

要从淹水胁迫下生理生化响应差异解释北美鹅掌

楸不同无性系耐淹能力存在差异的可能机制, 而

植物耐淹性能的差异表现还与根系构型、植物激

素、厌氧代谢等一系列适应性策略相关, 有大量

的抗逆相关基因参与其中。为了深入研究北美鹅

掌楸的耐淹机制, 后续还将进一步开展北美鹅掌

楸耐淹分子转录组、蛋白质组以及代谢组方面的

研究, 为其抗逆育种提供参考。
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Variations in physiological and biochemical responses in clones of 
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Abstract: Yellow poplar (Liriodendron tulipifera) is a good timber and landscape tree species. However, its 
widespread planting is hindered because it is sensitive to flooding. Three tolerant clones (T4, T27 and T37) and 
three sensitive clones (S5, S9 and S20) were selected and a potted experiment of flooding stress in greenhouse 
was conducted. Physiological and biochemical properties, including malondialdehyde (MDA) content, electro-
lyte leakage (EL), chlorophyll content and enzyme activities were applied to explore the different flooding re-
sponses in yellow polar clones and tolerant mechanism under flooding stress. The results show that flooding 
stress seriously inhibited the growth of yellow poplar. All experimental seedlings presented damaged phenotype 
(old leaf yellowing, apical bud and young leaf wilting), meanwhile chlorophyll content decreased, MDA con-
tent and EL increased significantly, and SOD and POD activities motivated at flooding for 4 d. After 6 d, the 
sensitive clones were furtherly damaged with MDA content and EL dramatically increasing, while SOD and 
POD activities decreasing. On the contrast, the tolerant clones began to grow new leaves after yellow leaves 
falling off. Meanwhile, the MDA content and EL decreased, the decreasing of chlorophyll content was inhibit-
ed, and SOD and POD activities constantly increased. Moreover, the tolerant clones formatted adventitious 
roots and massive stem hypertrophic lenticels around 20 d. The results indicate that formation of adventitious 
roots and hypertrophic lenticels, and maintenance of antioxidant activity could contribute to better flooding tol-
erance of yellow poplar. EL, chlorophyll content, and SOD activity would be used as rapid and simple indexes 
for selecting flooding-tolerant genotypes.
Key words: Liriodendron tulipifera; flooding stress; variation of physiological response; antioxidant enzyme 
activity
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