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干旱胁迫对润楠幼苗生长和生理生化指标的影响*
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摘  要  以2年生润楠（Machilus pingii）幼苗为试验材料，采用盆栽和持续停水的干旱处理方法，模拟研究不同干旱

胁迫时段对润楠幼苗生长及抗性生理的影响，旨在为润楠幼苗的栽培和水分管理提供理论依据及技术参考. 结果显

示：（1）随着干旱胁迫时间延长和胁迫程度增加，土壤体积含水量（SWC）、叶片组织中相对含水量（LRWC）、苗高

和地径生长量均下降，叶绿素a、叶绿素b、类胡萝卜素Car以及叶绿素a/b均呈先增加后降低的趋势；（2）主要渗透调

节物质可溶性糖（SS）含量、可溶性蛋白（SP）含量随着干旱时间延长表现为先升后降，脯氨酸（Pro）含量逐渐升高；

（3）丙二醛（MDA）、过氧化氢（H2O2）含量在轻度（SWC为10%-15%）和中度（SWC为6%-10%）胁迫下缓慢增加，重

度胁迫（SWC < 6%）下大幅度增加，说明膜脂过氧化作用加剧，膜透性增加；（4）在整个干旱过程中，超氧化物歧化酶

（SOD）活性、抗坏血酸（AsA）逐渐下降，而过氧化物酶（POD）活性在轻度和中度干旱过程中逐渐加强，重度胁迫下

急剧下降，但胁迫结束时仍高于对照25.5%. 本研究表明，在轻度和中度干旱条件下（SWC > 7.6%），润楠幼苗能通过

调节自身的抗氧化系统和渗透调节物质含量来减轻干旱伤害，维持植物体的生长及正常生理代谢，从而表现出一定的

耐旱抗旱潜力；但在土壤水分亏缺较严重的条件下，润楠幼苗会受到严重伤害. 图4 表2 参38
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Effects of drought stress on growth and physiological parameters of Machilus 
pingii seedlings*

LUO Jie, ZHOU Guangliang, HU Tingxing**, HU Hongling, CHEN Hong, WANG Qian, HU Yi & WANG Bin
Faculty of Forestry, Sichuan Agricultural University, Ya’an 625014, China

Abstract   This paper is aimed to determine the drought-resistant characteristics of Machilus pingii seedlings in order to 
provide theoretical foundation and technical reference for the cultivation and water management of M. pingii seedlings. 
The study was a pot trial in greenhouse. The continuous drought stress in different duration was classified as different soil 
water levels: well-watered (CK), mildly stressed (water soil content (SWC): 10-15%), moderately stressed (SWC: 6-10%) and 
severely stressed (SWC: < 6%). The results indicated that: (1) with longer duration of drought stress, the SWC, relative leaf 
water content (LRWC), and the height and basal diameter increment of seedling decreased significantly. Chlorophyll a (Chla), 
Chlorophyll b (Chlb), carotenoids (Car) contents and Chla/b increased at the beginning and then decreased. (2) Main osmotic 
adjustment substances including soluble sugar (SS) and soluble protein (SP) contents increased at first, reached the maximum 
values under moderate drought stress, and declined under severe drought, while proline (Pro) content increased continuously. 
(3) With higher drought stress intensity, the contents of mlonaldehyde (MDA) and hydrogen peroxide (H2O2) increased slowly 
under moderate drought stress, and then rose sharply under severe drought stress, which led to aggravation of membrane lipid 
peroxidation and increase of membrane permeability. (4) The superoxide dismutase (SOD) activity and ascorbic acid (AsA) 
content in leaves were significantly lower in drought-stressed plants compared with well-watered plants, whereas peroxidase 
(POD) activity initially increased but then declined. By the end of drought stress, POD activity was still 25.5% higher than that 
of CK. We concluded that under the condition of mild and moderate drought stress (SWC > 7.6%) M. pingii seedlings can adjust 
the protective enzyme system and osmotic adjustment substances to reduce the damage of drought stress and maintain growth 
of the seedlings and normal physiological metabolism. But under the condition of serious soil water deficit, M. pingii seedlings 
will be severely hurt.
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在众多环境因子胁迫中，干旱胁迫是植物遭受的所有非
生物胁迫中损害最为严重的一种胁迫 [1]，在许多地区成为农
林业发展的瓶颈. 据统计，我国干旱及半干旱地区面积占全
国总耕地面积的48%，是一个水资源匮乏的国家，人均淡水
资源为世界人均占有量的25%，其中农业用水量占全国总用
水量的50% [2]. 研究表明，干旱胁迫会打破活性氧的产生和清
除系统之间的平衡，使细胞内活性氧增多导致膜脂过氧化并
降低细胞膜稳定性，严重抑制植物的生长 [3]. 长期以来，植物
在不断的进化过程中，为了保护自身免受活性氧的伤害，形
成了自身的抗氧化系统，包括酶促系统，如超氧化物歧化酶
（SOD）、过氧化物酶（POD）、过氧化氢酶（CAT）与非酶促
系统，如抗坏血酸（AsA）、谷胱甘肽（GSH）、维生素E、类
胡萝卜素，以确保植物体内自由基的产生和清除处于动态平
衡 [4].  植物通过渗透调节物质的积累，如可溶性糖（SS）、可
溶性蛋白（SP）、游离脯氨酸（Pro）和甜菜碱等，从而降低植
物细胞内的水势，防止水分外流，同时起到保护细胞内大分
子的作用. 因此，对干旱胁迫下植物体内抗氧化物质及渗透
调节物质含量变化的研究，是了解植物在长期进化过程中所
演化出适应干旱的机制和策略的重要基础. 长期以来关于干
旱胁迫对植物生长影响的报道有很多，但对我国一些珍稀乡
土树种如樟科楠木属、樟属等树种在干旱条件下的生理及生
长响应却很少有报道. 

润 楠（Machilus pingii），樟 科（Lauraceae）润 楠 属
（Machilus）乔木，为我国著名的珍贵用材和观赏树种之一，
其树型高大挺直，木材纹理致密，是上等的用材树种. 润楠
为我国西南地区特有种，主要分布于四川盆地西缘山地，由
于野生资源破坏极其严重而呈零星片断分布，无人工种植栽
培历史 [5]. 有研究表明，我国82种润楠属植物就有71种处于濒
危状态 [6-7]，因此当前各级政府大力支持发展楠木、润楠和香
樟等珍稀乡土树种人工林，但目前对这些树种人工造林盲目
性较大，缺乏成熟、系统的培育技术 [8]. 鉴于我国干旱情势的
严峻性，探索润楠栽培技术及其对不同水分条件的响应，对
于发展其人工林，以及采取科学的经营管理方式，提高其抗
旱性和造林成效具有重要意义. 目前，对润楠属植物的研究
主要有滇润楠（Machilus yunnanensis）、刨花润楠（Machilus 
pauhoi）、红楠（Machilus thunbergii）等树种的育苗与造林技
术方面，而对润楠属植物的干旱适应性研究还较为少见. 其
中，唐甜甜等对滇润楠幼苗进行水分胁迫及复水研究 [9]，黎
明等研究低温对宜昌润楠（Machilus ichangensis）生理指标
的影响 [10]. 而对于西南特有种润楠的研究，更是仅限于植物
分类学方面. 我们通过研究润楠在不同干旱胁迫下叶片抗氧
化能力和可溶性有机渗透调节物质含量的变化，探讨其对干
旱胁迫的适应性及耐受性，以期为润楠幼苗的栽培和水分管
理提供理论依据及技术参考. 

1  材料与方法

1.1  试验地概况
试验地设在四川农业大学教学 科 研园区内，位于东经

102°59′16″、北纬29°58′52″，海拨580 m. 多年平均气温16.2 ℃，
≥10 ℃的积温5 231 ℃，月平均最高温29.9 ℃（7月），月平均最
低温3.7 ℃（1月），年均日照时数1 039.6 h，无霜期298 d，多年
平均降雨量1 774.3 mm，空气平均湿度79%，属于亚热带湿润

气候. 

1.2  试验材料
2年生润楠幼苗来自富顺县林场. 栽培基质选择农田沙

壤土，其主要化学性质为：pH 7.85，有机质24.38 g/kg，全氮
0.66 g/kg，全钾5.81 g/kg，有效磷128.63 mg/kg，速效钾15.27 
mg/kg. 栽植容器为统一规格的聚乙烯塑料盆（口径29 cm、底
径17 cm、盆高25 cm）进行盆栽实验，土壤混匀后定量装盆，
约每盆15 kg. 

于2013年11月将润楠苗栽植于塑料盆中，先进行一段时
间的适应性生长，期间进行常规水分管理. 采用HH2便携式
土壤水分测定仪（ML2x，GBR）监测土壤含水量，将土壤体
积含水量控制在20%（相当于田间持水量的80%）左右. 胁迫
开始时润楠幼苗平均高39.80 cm，平均地径6.82 mm. 

1.3  试验设计
大多数陆生植物生长的土壤水分状态都不是固定不变

的，尤其是在少雨地区、干旱和半干旱地区，多数植物处于从
丰水到缺水甚至严重缺水的一个动态变化过程. 因此本试验
拟采用不同时段持续性停止浇水的方法进行干旱胁迫处理. 

试验采用单因素设计，设置7个土壤水分梯度处理（包
括对照CK），每隔6 d对一个处理停止浇水，即第一个处理期
（0-6 d）对第一组处理停止浇水，其余6个处理正常浇水；第
二个处理期（6-12 d）对第二组处理停止浇水，其余5个处理
正常浇水，以此类推，胁迫历时36 d，胁迫结束后形成了分
别持续停水36、30、24、18、12、6和0 d（相应记作D36、D30、
D24、D18、D12、D6和D0）共7个时段的土壤水分梯度，以及
在相对应土壤水分状态下生长的受胁迫植株. 于胁迫结束次
日早上8:00-9:00迅速采集各处理植株相同部位成熟叶片测
定其抗性生理指标. 为了便于分析，根据各处理土壤含水量
（SWC）及各生理指标对各水分处理的反应，将7个水分处理
分为4组：正常供水（D0：SWC > 15%）、轻度干旱（D6：SWC
在10%-15%）、中度干旱（D12、D18：SWC在6%-10%）、重度
干旱（D24、D30、D36：SWC < 6%）[11-12]. 试验期间平均温度
为21 ℃，平均空气相对湿度为41%. 

1.4  植株生长及生理指标测定方法
受体植物的株高与地径分别用卷尺与游标卡尺测量，叶

片相对含水量采用饱和称重法 [13]测定，叶绿素含量采用丙
酮浸提法 [14]测定，可溶性蛋白含量采用考马斯亮蓝染色法 [15]

测定，过氧化物酶（POD）活性采用愈创木酚法测定，超氧化
物歧化酶（SOD）采用氮蓝四唑（NBT）法测定，游离脯氨酸
（Pro）含量采用茚三酮比色法测定，丙二醛（MDA）采用硫
代巴比妥酸法 [14]测定，过氧化氢（H2O2）参照刘俊的方法 [16]

测定，抗坏血酸参照王韶唐的方法 [17]测定. 

1.5  数据处理与分析
采用SPSS 16.0统计分析软件（SPSS Inc., USA）对试验数

据进行单因素方差分析（One-way ANOVA），并用最小显著
差数法（LSD法）进行多重比较. SigmaPlot 10.0图表处理软件
作图表. 

2  结果与分析

2.1  干旱胁迫下土壤体积含水量（SWC）和叶片组织相
对含水量（LRWC）的变化
由图1可知，随 着 干旱 胁 迫 时 间的延 长，SWC显 著 降
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低（P < 0.05），其中停水30 d与36 d后SWC差异已经不明显

（P>0.05）. 

植物叶片的相对含水量可以直接反应植物体在干旱环

境下水分的亏缺程度. 由图1得知，随着SWC的降低，LRWC
呈下降趋势，在停水0-18 d期间，各处理之间差异不明显（P 
> 0.05），趋势较为平缓，停水24 d后，此时 SWC < 6%，LRWC
显著下降（P < 0.05），胁迫结束时（D36）的LRWC为对照的

23%. 可见，润楠幼苗叶片在土壤干旱程度达到中度时，叶片

仍然具有较高的保水能力. 
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图1  干旱胁迫下土壤体积含水量、润楠幼苗叶片相对含水量的变化 . 不

同小写字母表示差异达0.05显著水平. D0、D6、D12、D18、D24、D30、

D36分别表示持续干旱0 d、6 d、12 d、18 d、24 d、30 d、36 d. 

Fig. 1  Variation of the soil volumetric water content (SWC) in the 

cultivating pot and relative water content in leaves (LRWC) of Machilus 

pingii seedlings under drought stress. Lowercase letters indicate significant 

difference at the 0.05 probability level. D0, D6, D12, D18, D24, D30, D36 

indicates continuous drought-stress period, of 0 d, 6 d, 12 d, 18 d, 24 d, 30 d 

and 36 d respectively.

2.2  干旱胁迫对润楠幼苗生长的影响
如表1所示，随着胁迫时间的延长，润楠幼苗株高增量

和地径增量均呈降低趋势. 株高增量在达到中度胁迫过程中

（停水6-18 d）各处理与CK基本在同一水平（P > 0.05），在

重度胁迫（停水24-36 d）下，各处理分别比CK减少了64.1%、
75.0%、68.7%（P > 0.05）；地径增量在停水24 d前各处理与
CK之间差异不显著（P > 0.05），而在胁迫结束时出现负增

长. 说明在干旱胁迫过程中，润楠幼苗的生长受到抑制，表明

在严重干旱胁迫下，水分亏缺严重，导致木质部收缩. 

表1  干旱胁迫下润楠幼苗株高、地径增量的变化
Table 1  Variation of height and basal diameter increment of Machilus 
pingii seedlings under drought stress

干旱胁迫时间及土壤含水量
Drought-stress time and soil 

volumetric water content

株高增量 (h/cm)
Height increment

地径增量 (d/cm)
Basal diameter 

increment
D0 (CK,  21.75%) 3.20 ± 0.14 a 0.31 ± 0.06 a

D6 (13.93%) 2.60 ± 1.35 ab 0.24 ± 0.02 ab
D12 (9.78%) 2.53 ± 0.66 a 0.28 ± 0.19 ab
D18 (7.57%) 1.67 ± 0.78 ab 0.26 ± 0.14 ab
D24 (5.10%) 1.15 ± 0.35 bc 0.14 ± 0.01 ab
D30 (3.53%) 0.80 ± 0.42 c 0.08 ± 0.07 b
D36 (2.73%) 1.00 ± 0.42 b -0.17 ± 0.11 c

不同小写字母表示差异达0.05显著水平. D0、D6、D12、D18、D24、D30、
D36分别表示持续干旱0 d、6 d、12 d、18 d、24 d、30 d、36 d. 
Lowercase letters indicate significant difference at the 0.05 probability level. 
D0, D6, D12, D18, D24, D30, D36 indicates continuous drought-stress period, 
of 0 d, 6 d, 12 d, 18 d, 24 d, 30 d and 36 d respectively.

2.3  干旱胁迫对润楠幼苗光合色素含量的影响
表2显示，各干旱胁迫处理对润楠幼苗光合色素含量产

生一定的影响，叶绿素a（Chla）、叶绿素b（Chlb）、类胡萝卜

素（Car）含量以及Chla/b均呈先升后降趋势，其中Chla、Chlb
及Car 含量在第24天时达到峰值，分别比CK显著增加180%、
170%、60%（P < 0.05），在停水18 d时，Chla/b最大，比CK显

著增加 （P < 0.05），增幅达43.1%；胁迫第36天时 （D36），
Chla、Car和Chla/b分别比CK降低12.0%、30%、29.2%，而Chlb

仍比CK高23.5%. 

2.4  干旱胁迫下润楠幼苗活性氧（H2O2） 含量和膜脂
过氧化产物（MDA）的变化

如图2所示，随着干旱胁迫时间的延长，H2O2 含量呈上

表2  干旱胁迫对润楠幼苗叶片光合色素含量的影响
Table 2  Effects of drought stress on the content of chlorophyll in leaves of Machilus pingii seedlings

干旱胁迫时间及土壤含水量
Drought-stress time and soil volumetric water content

叶绿素 Chla                     
(w/mg g-1, DW)

叶绿素 Chlb
(w/mg g-1, DW)

叶绿素a/b
Chla/b

类胡萝卜 Car
(w/mg g-1, DW)

D0 (CK, 21.75%) 0.75 ± 0.02 ef 0.17 ± 0.01 c 4.42 ± 0.15 bc 0.20 ± 0.01 c
D6 (13.93%) 0.82 ± 0.07 e 0.22 ± 0.04 bc 4.45 ± 0.45 bc 0.20 ± 0.03 c
D12 (9.78%) 0.97 ± 0.3 d 0.22 ± 0.01 b 4.45 ± 0.12 b 0.24 ± 0.01 c
D18 (7.57%) 1.40 ± 0.10 c 0.22 ± 0.01 b 6.32 ± 0.62 a 0.28 ± 0.02 b
D24 (5.10%) 2.10 ± 0.09 a 0.46 ± 0.05 a 4.63 ± 0.59 b 0.32 ± 0.03 a
D30 (3.53%) 1.66 ± 0.02 b 0.44 ± 0.00 a 3.78 ± 0.05 cd 0.28 ± 0.02 b
D36 (2.73%) 0.66 ± 0.03 f 0.21 ± 0.01 c 3.13 ± 0.25 d 0.14 ± 0.01 d

不同小写字母表示差异达0.05显著水平. D0、D6、D12、D18、D24、D30、D36分别表示持续干旱0 d、6 d、12 d、18 d、24 d、30 d、36 d. 
Lowercase letters indicate significant difference at the 0.05 probability level. D0, D6, D12, D18, D24, D30, D36 indicates continuous drought-stress period, of 0 d, 
6 d, 12 d, 18 d, 24 d, 30 d and 36 d respectively.
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升趋势，其中在0-18 d时，各处理及对照之间差异不显著（P 
> 0.05），而停水18 d后，H2O2含量急剧上升，到胁迫结束时，

其H2O2含量比CK高104.1%（P < 0.05）. 由此可见，在轻度与

中度干旱胁迫过程中，润楠幼苗叶片细胞膜结构损伤程度较

小，随着胁迫程度加深，其叶片细胞膜结构损伤加剧. 

随着干旱胁迫时间的延长，MDA 含量呈上升趋势（图

2），各处理与对照之间差异均达显著水平（P < 0.05），说明

干旱胁迫引起膜脂过氧化加剧，膜透性增强，导致膜系统受

损. 

2.5  干旱胁迫下润楠幼苗渗透调节物质含量的变化
如图3A所示，在干旱胁迫逐渐加深的程度下，润楠幼苗

叶片中可溶性蛋白（SP）含量表现出先增加后降低的规律，

且各处理与对照之间均达到显著水平（P < 0.05），在第18天

（中度干旱）时，达到峰值，比CK增加46.7%，随后其含量显

著下降（P < 0.05），直至处理结束，其含量较CK低9.0%. 

由图3B可以看出，可溶性糖（SS）含量整体随着干旱时

间的延长和胁迫程度的增加呈先升后降趋势. 在0-12 d时，

润楠幼苗叶片中的SS含量维持在相对较低水平，D12仅高于

CK7.4%，且各处理与对照之间差异不明显（P > 0.05）；在18-
24 d时，其含量显著上升并达到峰值（P < 0.05），此时叶片

中SS含量比CK增加74.1%，随着胁迫程度进一步加深，叶片

中SS急剧下降，直至处理结束，较CK低3.4%，且差异不明显

（P > 0.05）. 

在干旱胁迫下，脯氨酸（Pro）的累积程度反应着植物抗

旱能力强弱. 由图3C得知，随着干旱胁迫程度的加剧，润楠

幼苗叶片Pro呈上升趋势，特别是在停水24 d（重度胁迫）时，

Pro含量急剧上升，较CK增加248.6%（P < 0.05），直至处理结

束，Pro含量高于CK278.3%. 

2.6  干旱胁迫对润楠幼苗抗氧化系统的影响
如图4A所示，随着干旱胁迫时间的延长，润楠幼苗叶片

组织中超氧化物歧化酶（SOD）活性呈下降趋势，轻度干旱

（第6天）时，润楠幼苗叶片SOD活性下降14.8%，随后各处理

间差异不显著（P > 0.05），到重度干旱（第24天），SOD活性

显著下降（P < 0.05），比CK减少了36.4%. 

如图4B所示，在干旱条件下，润楠幼苗叶片组织中过氧

化物酶（POD）活性表现出先升后降的趋势，且各处理与对

照之间差异显著（P < 0.05），在干旱第24天时，达到峰值，

较CK高74.0%，随着胁迫程度进一步加剧，POD活性显著下

降（P < 0.05），直至胁迫处理结束，其POD活性仍比CK高

25.5%. 
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图2  干旱胁迫对润楠幼苗叶片H2O2和MDA含量的影响. 不同小写字母表示差异达0.05显著水平. D0、D6、D12、D18、D24、D30、D36分别表示持续干
旱0 d、6 d、12 d、18 d、24 d、30 d、36 d. 
Fig. 2  Effects of drought stress on the contents of H2O2 and MDA in leaves of Machilus pingii seedlings. Lowercase letters indicate significant difference 
at the 0.05 probability level. D0, D6, D12, D18, D24, D30, D36 indicates continuous drought-stress period, with 0 d, 6 d, 12 d, 18 d, 24 d, 30 d and 36 d 
respectively.

图3  干旱胁迫对润楠幼苗叶片3种渗透调节物质含量的影响. 不同小写字母表示差异达0.05显著水平. D0、D6、D12、D18、D24、D30、D36分别表示持
续干旱0 d、6 d、12 d、18 d、24 d、30 d、36 d. 
Fig. 3  Effects of drought stress on the contents of three osmolytes in leaves of Machilus pingii seedlings. Lowercase letters indicate significant difference at 
the 0.05 probability level. D0, D6, D12, D18, D24, D30, D36 indicates continuous drought-stress period, of 0 d, 6 d, 12 d, 18 d, 24 d, 30 d and 36 d respectively.
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如图4C所示，在土壤含水量SWC显著下降的过程中，同

SOD一样，润楠幼苗叶片中的抗坏血酸（AsA）含量呈下降趋

势，且各处理与对照之间差异显著（P < 0.05），直至胁迫处

理结束，其含量比CK减少了59.6%. 

3  讨论与结论

3.1  干旱胁迫下润楠幼苗水分状况及光合色素变化特征
干旱胁迫强烈影响植物叶片的水分供应状况，叶片相

对含水量（LRWC）能够反映土壤缺水时植物体内水分的亏

缺程度 [18].  有研究表明，LRWC下降幅度反映了叶片的保水

能力，其下降幅度越小，叶片保水能力越强，植物抗旱性越

强 [19]. 本研究表明，在干旱胁迫条件下，土壤中可利用水分减

少，导致润楠幼苗根系吸水困难，植物组织水分亏缺. 胁迫程

度越高，亏缺越严重，但在轻度胁迫（土壤体积含水量SWC
为10%-15%，土壤相对含水量SRWC为45%-70%）和中度胁迫

（SWC为6%-10%，SRWC为20%-45%）下，LRWC仍维持在较

高水平，与对照差异不明显. 说明在SWC > 6%的情况下，润

楠幼苗能通过减缓LRWC下降幅度，提高其保水能力，从而

保持PSⅡ的完整性，促使光合作用的正常进行，这与毛白杨

（Populus tomentosa）幼苗以及杠柳（Periploca sepium）幼苗

水分生理对不同干旱胁迫强度的响应 [20-21]一致. 

植物体叶绿素含量的变化能够指示植物对水分胁迫的

敏感性，并直接影响光合产量 [22].  本研究结果表明，随着土

壤相对含水量的降低，叶绿素Chla、叶绿素Chlb以及Chla/b
均呈先增加后降低趋势，说明轻度和中度干旱胁迫对润楠幼

苗叶片光合潜力影响不大，这可能与植物对环境因子的补偿

和超补偿效应有关，即作物受到阈值内的压力胁迫后，在构

件和生理水平上产生的一种有利于作物生长发育和产量形成

的能力[23]；而在重度干旱胁迫时，叶绿素含量大幅度降低，

光合潜力受到显著抑制，这可能是由于干旱胁迫诱导叶绿体

发生膜脂过氧化而产生的活性氧破坏了叶绿素的合成. 此

外，在干旱胁迫程度逐渐加深的过程中，Chla对活性氧的反

应较Chlb敏感，使得Chla变化的幅度高于Chlb，最终导致其

比值降低，从而抑制了植物对光能的吸收与转化作用，进而

降低光合产量[24]. 

类胡萝卜素Car具有吸收和传递光能及保护叶绿素避免

或减轻光氧化伤害的功能，是重要的内源抗氧化剂 [25]. 它除

了能够在光合作用中具有一定功能外，还能够吸收在细胞内

的剩余能，淬灭活性氧，从而防止膜脂过氧化 [26].  本研究结

果显示，随着时间的延长和胁迫程度的加剧，Car含量的变

化与叶绿素相似，保持较高的Car含量，有助于清除活性氧自

由基，从而减小细胞膜脂过氧化程度. 

3.2  干旱胁迫下润楠幼苗渗透调节物质含量变化特征
植物体内渗透调节物质（脯氨酸Pro、可溶性糖SS和可

溶性蛋白SP等）的积累是植物响应水分亏缺最常见的反应

之一 [3].  这些物质通过在植物体内的累积维持细胞膨压、保

护蛋白、酶及膜结构，有利于植物在干旱胁迫下维持正常生

长所需水分，提高抗逆性 [27]. SS是干旱胁迫诱导的小分子溶

质之一，与植物在干旱胁迫下渗透调节密切相关 [28].  梁文斌

等 [29]在研究光皮树（Cornus wilsoniana）、韩蕊莲等 [30]在研究

沙棘（Hippophae rhamnoides）渗透调节能力与其抗旱性时

均指出，植物在长期轻度及中度干旱胁迫下通过显著积累SS
从而降低渗透势. 本研究表明，随着土壤水分的下降，植物

SS表现为在轻度和中度胁迫下大量积累，而在重度胁迫下大

幅度下降，这可能是由于胁迫程度加重，加速了SS的分解，

亦或是由于叶片含水量极度亏缺导致SS合成受阻. 植物体

内的SP大多是参与各种代谢的酶类，测定其含量的变化是

研究植物抗旱性的重要指标 [31]. 康俊梅等对苜蓿（Medicago 
sativa）的研究表明，SP的变化与干旱胁迫强度有直接的关

系，随着干旱强度的增加SP的变化在量上表现为先增强后

减弱 [31]. 原因可能是因为在干旱条件下植物体内可能产生更

多的蛋白质，或者细胞内一些不溶性蛋白转变为可溶性蛋

白，降低渗透势，减少水分丢失，以维持 细胞内正常的新陈

代谢，而当胁迫达到一定程度后，SP开始减少. 韩蕊莲等研

究发现，沙棘在长时间严重干旱下体内的分解代谢大于合成

代谢[30]，这也可以解释本试验中润楠幼苗在遭受重度胁迫时

SP减少的现象，同时也说明SS和SP这两种渗透调节物质的

调节能力是有限的. Pro是植物在干旱胁迫下重要的渗透调

节物质，而干旱胁迫能够使Pro在植物体内持续积累已在花

图4  干旱胁迫对润楠幼苗叶片抗氧化系统的影响. 不同小写字母表示差异达0.05显著水平. D0、D6、D12、D18、D24、D30、D36分别表示持续干旱0 d、
6 d、12 d、18 d、24 d、30 d、36 d. 
Fig. 4  Effects of drought stress on the system of antioxidant substances in leaves of Machilus pingii seedlings. Lowercase letters indicate significant 
difference at the 0.05 probability level. D0, D6, D12, D18, D24, D30, D36 indicates continuous drought-stress period, of 0 d, 6 d, 12 d, 18 d, 24 d, 30 d and 36 d 
respectively.
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生（Arachis hypogaea）[32]、麻疯树（Jatropha curcas）[12]、甘草

（Glycyrrhiza uralensis）[33]、火力楠（Michelia macclurel）[34]

等植物中得到证实. 本研究结果也表明，随着干旱胁迫程度

的加重，在土壤水分 含量降低的过程中，润楠幼苗Pro一直

呈递增趋势，且在重度胁迫下大量积累. 此外，在轻度与中

度胁迫（D6-D18）过程中，SP的增幅较SS与Pro的增幅大，说

明在这一阶段起着主要渗透调节作用的是SP；在重度胁迫

（D24-D36）过程中，SP、SS受到抑制，而Pro急剧增加，说明
Pro在润楠体内的积累需要一定的时间，在后期重度胁迫下

其对渗透势的降低、膨压的维持贡献较大. 这与张智猛等研

究花生不同生育期对水分胁迫渗透调节能力和渗透调节物

质相对贡献率存在差异的观点[32]一致. 

3.3  干旱胁迫下润楠幼苗丙二醛、过氧化氢含量和抗氧
化系统变化特征
丙二醛（MDA）和过氧化氢（H2O2）含量是衡量氧化胁

迫程度的重要指标 [27]. 本研究结果表明，在轻度与中度干旱

胁迫过程中，H2O2含量表现为缓慢上升，说明在SWC > 6%的

情况下，的确有活性氧积累. 与此同时，润楠幼苗MDA增多，

但保持在相对较低水平，表明轻度与中度干旱胁迫对润楠幼

苗叶片细胞膜脂过氧化的影响相对较小，这可能与类胡萝卜

素含量在此过程中逐渐增加有关. 随着时间的延长和胁迫程

度的加重，MDA与H2O2含量均大幅度增加，且H2O2含量变化

较MDA大，这说明活性氧与细胞内的成分具 有很强的反应

能力，能够直接或间接启动膜脂的过氧化作用，导致膜的损

伤和破坏. 

冯慧芳等研究表明，在干旱胁迫下，植物体内积累大量

活性氧，破坏细胞膜，加速细胞的衰老和解体[34]. 大量研究表

明，植物在逆境下形成了一系列的防御机制，如活性氧的清除

系统，超氧化物歧化酶（SOD）能够与O2-发生歧化反应产生
H2O2，进而过氧化物酶（POD）对H2O2进行有效的清除[1, 3, 35]. 

本研究表明，SOD在整个干旱胁迫过程中逐渐降低，且在轻

度与中度胁迫时，下降缓慢，这可能是因为在干旱18 d以前，

各处理叶片相对含水量差异不显著，润楠幼苗叶片的生理活

动受到的影响较小，H2O2含量增幅小，MDA、Pro增幅也较

小，因此SOD的活性变化也可能不大甚至出现缓慢下降的现

象；而在干旱18 d后，由于胁迫程度的加剧，润楠主要生理器

官受到的伤害明显加重，活性氧及膜质过氧化产物在体内大

量积累，从而导致SOD活性显著下降. 而POD活性在轻度与

中度胁迫时表现为上升趋势，说明干旱胁迫激发润楠幼苗体

内的抗氧化保护系统，积极清除活性氧，使MDA和H2O2含量

在该阶段保持稳定，避免活性氧代谢产物对植物体的进一

步伤害；而在重度胁迫下，MDA和H2O2含量急剧上升，尽管

胁迫结束时POD活性仍高于对照25.5%，但呈显著下降趋势. 

仅管植物本身具有一定的防御能力，但随着胁迫时间的延长

和程度的增加，超过了其自身的防御能力，膜脂过氧化作用

就越明显. 有研究表明，POD具有双重效应，一方面，POD可

在逆境初期表达，清除H2O2，表现为保护效应；另一方面，在

逆境后期表达，参与活性氧的生成、叶绿素的降解，引发膜

脂过氧化作用，表现为伤害效应 [36].  AsA为非酶类抗氧化物

质，可还原O2-，清除·OH，淬灭单线态氧（1O2），歧化H2O2，

还可再生VE [37]. 由于AsA有多种抗氧化功能，因此有人认为

AsA水平的降低可作为植物抗氧化能力总体衰退的指标 [36]. 

本研究结果表明，AsA在SWC逐渐降低的过程中显著下降，

说明在干旱胁迫过程中，润楠幼苗的抗氧化能力在 逐渐 衰

退，这与在结缕草（Zoysia japonica）中AsA含量在干旱胁迫下

呈现先上升后降的结果 [4]不一致. 可能是抗坏血酸的变化随

着植物种类、胁迫强度以及胁迫时间的不同而不同，其具体

反应机制以及与各个生理指标之间的相关性有待进一步研

究.  
3.4  干旱胁迫下润楠幼苗生长量的变化

生长量是植物对干旱胁迫综合反应的直观指标，也是评

估干旱胁迫程度和植物抗旱能力的可靠指标 [34]. 研究表明，

干旱胁迫条件下，植株生长受到抑制，且胁迫程度越高，受

抑制现象越明显[38]. 本研究结果表明，在干旱时间不超过18 d
（SWC > 6%，即SRWC > 29%），润楠幼苗苗高与地径生长量

变化较小，这是可能因为在轻度和中度干旱过程中，润楠幼

苗叶片保水能力较强，水分亏缺程度较小，并且能够积极调

动体内的渗透调节物质与抗氧化系统，避免植物受到进一步

的伤害；而在持续干旱24 d及更长时间（SWC < 6%，即SRWC 
< 29%）时，土壤水分极度亏缺，导致润楠幼苗体内各个生理

代谢功能紊乱，从而严重抑制了植株的生长. 

综上所述，在土壤相对含水量达到中度干旱（SRWC > 
29%）过程中，润楠幼苗叶片通过对渗透调节物质、抗氧化物

质、叶绿素、丙二醛以及过氧化氢含量的调整来提高其抗旱

性，从而在一定程度上防止了膜脂过氧化伤害，表现出了一定

的耐旱抗旱潜力；而在重度干旱（SRWC < 29%）下，其体内渗

透调节能力下降，抗氧化系统受损，叶绿素含量下降，丙二

醛及过氧化氢含量急剧增加，导致润楠叶片的主要生理器官

受到严重的伤害. 因此，在季节性干旱频繁，土壤水分亏缺较

严重的立地条件下，不宜发展润楠人工林. 
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