
植物在整个生活史中，常遭遇很多不利于生长

的因素，如冷害、重金属、干旱、病虫害等，其中，干

旱胁迫是非常普遍的现象[1]。当土壤水分不足或蒸

腾旺盛时，植株容易失去水分变得萎蔫，如果持续

时间较长，导致植株枯萎。为了能够生存与繁殖，

植株发展了很多策略应对干旱胁迫，如气孔关闭、

渗透调节物质积累、ABA 含量升高和抗氧化能力

增强等[2–3]。

植株遭遇干旱胁迫时，光合作用与呼吸作用

均发生改变，导致活性氧(Reactive oxygen species, 
ROS)的产生增加[4]。活性氧能破坏脂类、蛋白质与

核酸的结构[5]，及时清除活性氧是植株减少干旱伤

害的有效途径。超氧阴离子(O2
−· )与过氧化氢(H2O2)

是植物体内普遍存在的两种活性氧成分，它们可分

别被超氧化物歧化酶(Superoxide dismutase, SOD)
与过氧化氢酶(Catalase，CAT)清除。此外，植株遭
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摘要： 为探讨棒叶落地生根(Kalanchoe tubiflora)耐旱的机制，在干旱与复水条件下，对其叶片的一些生理生化指标进行了测

定。结果表明，随干旱时间延长，棒叶落地生根叶片中 O2
−·  生成速率增大，H2O2 含量升高，导致脂质过氧化产物 MDA 含量增高；

同时 SOD 活性升高，CAT 活性降低；可溶性糖与脯氨酸含量增加，但复水后这些指标均恢复到干旱前的水平。这说明棒叶落

地生根能够耐受干旱环境是通过积累渗透调节物质，提高活性氧的清除能力，从而减少氧化胁迫造成的伤害。
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Abstract: In order to understand the mechanism of drought tolerance in Kalanchoe tubiflora, some physiological 
and biochemical indexes in K. tubiflora leaves were determined under drought and rewatering conditions. The 
results showed that O2

−·  production rate, and H2O2 and malonaldehyde (MDA) content increased with prolonged 
droughts, and the contents of soluble sugar and proline, as well as SOD activity enhanced, while CAT activity 
reduced. All of these could restore to the level before drought under rewatering treatment. In conclusion, it was 
suggested that K. tubiflora tolerate drought stress by accumulation of osmoregulators, improving capacity of 
active oxygen scavenging, thus reducing the damage caused by oxidative stress.
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遇干旱时，植物体内会积累一些保护性或防御性

物质，如脯氨酸(Proline)和可溶性糖 (Soluble sugar)
等，它们能调节细胞内的渗透压，降低渗透势，从而

降低水势，以便从外界继续吸水，维持膨压等生理

过程[6–7]。

棒叶落地生根[Kalanchoe tubiflora (Harv.) Raym.-
Hamet]是景天酸代谢(Crassulacean acid metabolism, 
CAM)植 物[8]，具 有 很 强 的 抗 旱 能 力，俗 称“打 不

死”。对 C3 植物与 C4 植物在干旱胁迫时抗氧化反

应的研究比较多，但有关 CAM 植物在遭遇干旱时

的响应机制研究较少。本文通过测定棒叶落地生

根在梯度干旱与复水后叶片中的 SOD、CAT 活性

与脯氨酸、可溶性糖含量，探讨其耐旱性与抗氧化

能力和渗透调节能力的关系，为揭示棒叶落地生根

的耐旱机制提供科学参考。

1 材料和方法

1.1 植物材料

棒叶落地生根[Kalanchoe tubiflora (Harv.) Raym.-
Hamet]的 小 苗 采 自 普 洱 学 院 居 民 楼 楼 顶(北 纬

22°46′46″，东经 100°59′41″)，撒在盛满土的黑色的

营养袋内(直径为 20 cm)，于 2011 年 8 月– 2012 年

1 月在普洱学院生命科学系的温室内种植。当植株

长至约 15 cm 高时，开始进行干旱处理，处理方式

为停止浇水。对照每 2~3 d 浇水 1 次，干旱处理共

设置两个梯度：干旱 20 d (D20)和干旱 70 d (D70)。
干旱 70 d 后进行复水处理，每隔 2 d 浇水 1 次，共

浇 3 次，最后一次浇水后隔 2 d 采样保存。

1.2 叶片相对含水量与土壤含水量的测定

叶片相对含水量测定　　参照 Turner[9]的方法

进行。先称取叶片鲜重(FW)，再把叶片放在蒸馏

水中 36 h 充分水合，称水合后的叶片重量(TW)；然

后把叶片放在 100℃烘箱中烘 48 h，称取叶片干重

(DW)。含水量 = [(FW – DW)/(TW – DW)] × 100%。

土壤含水量　　采用称重法进行。先称取瓶

重(W1)，把土放入瓶中称取重量(W2)，再把土放在

107℃烘箱中烘 24 h，称取重量(W3)。土壤含水量 = 
[(W2 – W3)/(W2 – W1)] × 100%。

1.3 O2
–· 生成速率与H2O2、MDA含量的测定

O2
–· 生成速率的测定　　按照李忠光等[10]的

方 法 进 行。 准 确 称 取 0.5 g 新 鲜 叶 片，在 3 mL 
50 mmol L–1 磷 酸 钾 缓 冲 液(pH 7.8)中 匀 浆，以

10000 ×g 离 心 15 min，上 清 液 用 磷 酸 钾 缓 冲 液

(pH 7.8)定容至 3 mL。样品提取液 0.5 mL，加入         
50 mmol L–1 磷酸缓冲液 0.5 mL，10 mmol L–1 盐酸

羟胺 100 μL，混匀，置于 25℃下 1 h 后，各管再加入

17 mmol L–1 对氨基苯磺酸 1 mL 和 7 mmol L–1 α-
萘胺 1 mL，混匀，置于 25℃显色 20 min。在 530 nm
波长处测定吸光度。

MDA 含量的测定　　按照路信等[11]的方法

进行。准确称取 0.4 g 的棒叶落地生根叶片，冰浴

研磨，4℃下用 4 mL 5% 的三氯乙酸抽提 30 min，以

10000 ×g 离心 15 min。取上清液 0.5 mL 加入 1.5 mL
含有 0.5% 硫代巴比妥酸的 15% 三氯乙酸溶液中，

在 95℃水浴 30 min 后迅速冷却。经 10000 ×g 离

心 10 min 后，取上清液在波长 600 nm、532 nm 和

450 nm 处测定光吸收值。

H2O2 含量的测定　　参照 Patterson 等[12]的方

法进行。准确称取 0.3 g 的叶片，于 3 mL 5% 三氯

乙酸中研磨成匀浆，匀浆液经 10000 ×g 离心 10 min
后，上清液用 5% 三氯乙酸定容至 5 mL。取上清

液 1 mL 加入 0.1 mL 5% (V/V)硫酸钛的浓盐酸溶

液，再加入 0.2 mL 浓氨水，混匀后以 5000 ×g 离心     
10 min。沉淀用 2 mL 的 1 mol L–1 硫酸充分溶解后，

用紫外-可见光分光光度计测定波长 410 nm 处的

光吸收值。

1.4 SOD与CAT活性测定

SOD 与 CAT 的提取与活性测定按照 Jiang 等[13]

的方法进行。准确称取 0.7 g 叶片，加预冷的酶提

取液 5 mL，冰浴研磨成匀浆，于 4℃下 13000 ×g 离

心 10 min，上清液用来测 SOD 与 CAT 活性。SOD
反应液为磷酸缓冲液(pH 7. 8)，含 13 mmol L–1 甲

硫氨酸，75 μmol L–1 NBT，16.7 μmol L–1 核黄素，       
0.1 mmol L–1 EDTA。在波长 560 nm 处测定吸光值。

SOD 活性以 1 mg 蛋白抑制 NBT 光化还原的 50%
作为 1 个酶活性单位。CAT 的反应体系为含有

30 mmol L–1 H2O2 的 50 mmol L–1 磷 酸 缓 冲 液(pH 
7.0), 测定反应体系在 240 nm 处光吸收值的变化。

1.5 可溶性糖与脯氨酸含量测定

可溶性糖含量的测定　　参照 Yemm 等[14]的

方法进行。准确称取 0.5 g 叶片，置于研钵中匀浆
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并移入具塞试管，加入 5 mL 70% 的乙醇在沸水

浴中浸提，10 min 后取出冷却，以 1000 ×g 离心        
5 min。吸取上清液 0.5 mL 于试管中，加入 3 mL
蒽酮试剂混合均匀，沸水浴中煮 10 min，取出后放

入冷水中冷却，在 620 nm 波长处测定其吸光度。

脯氨酸含量的测定　　参照 Bates 等[15]的方法

进行。准确称取 0.3 g 叶片，置于 20 mL 具塞试管中，

加入 5 mL 3% 磺基水杨酸溶液，管口加盖玻璃塞，

于沸水浴中浸提 15 min。取出试管冷却至室温后

以 1000 ×g 离心 5 min。吸取 1 mL 上清液于具塞

试管中，加入 1 mL 冰醋酸与 1 mL 5% 酸性茚三酮

显色液，在沸水浴中加热 30 min 后冷却。在 520 nm
波长处测定比色度。

1.6 统计分析

数据分析采用非参检验的 Kruskal-Wallis 检

验，用 R 软件(Version 2.15.1)进行分析[16]。以 P<0.05
表示处理间差异显著。处理之间的多重比较分析

采用‘pgirmess’包的 kruskalmc 功能进行[17]。

2 实验结果

2.1 叶片的相对含水量与土壤水分含量

棒 叶 落 地 生 根 对 照 的 叶 片 相 对 含 水 量 为

95.68% (图 1: A)，生长 20 d 与 70 d 的叶片相对含

水量分别为 95.62% 与 95.65%，正常生长的植株叶

片相对含水量间无差异。植株干旱胁迫 20 d 后，叶

片的相对含水量下降到 92.09%；干旱胁迫 70 d 后，

下降至 86.19%，干旱 70 d 的叶片相对含水量与干

旱处理前有显著差异(P<0.05)。干旱 70 d 后进行

复水处理，叶片的相对含水量上升至 93.51%。对

照土壤的含水量为 31.85% (图 1: B)；干旱处理 20 d
时，土壤含水量下降到 1.03%；干旱处理 70 d 时，土

壤含水量下降至 0.42%，均与干旱处理前差异显著

(P<0.05)；干旱处理 70 d 后进行复水处理，含水量

又升至 33.18%。

图 1 干旱与复水后土壤含水量与棒叶落地生根叶片相对含水量的变化。ND: 对照； D20: 干旱 20 d; D70: 干旱 70 d； RW: 干旱 70 d 后复水。

柱上不同字母表示差异显著(P<0.05)。下图同。

Fig. 1 Changes in soil water content and relative water content (RWC) of Kalanchoe tubiflora leaves after drought and rewatering. ND: Control; D20: 

Drought for 20 days; D70: Drought for 70 days; RW: Rewater after 70-day-drought. The different letters above columns indicated significant difference 

at 0.05 level. The same is following Figures.

2.2 O2
–·  生成速率、H2O2和MDA含量

棒叶落地生根叶片的 O2
−·  生成速率随干旱时

间 的 延 长 而 显 著 升 高(图 2: A，Kruskal-Wallis 检

验，χ2=10.38，P<0.05)。对照叶片的 O2
−·  生成速率

为 2.32 nmol min–1 g–1 FW；干旱处理 20 d 后，升至

6.89 nmol min–1 g–1 FW；干 旱 处 理 70 d 后，升 至

12.30 nmol min–1 g–1 FW。复水处理后，叶片的 O2
−·  

生成速率比干旱处理的低，为 5.16 nmol min–1 g–1 FW。

罗银玲等：棒叶落地生根对干旱与复水的生理响应
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图 2 干旱与复水对棒叶落地生根叶片中 O2
–. 生成速率、H2O2 和 MDA 含量的影响

Fig. 2 Effects of drought and rewatering on production rate of O2
–. , H2O2 and MDA contents in Kalanchoe tubiflora leaves

对照叶片中的 H2O2 含量为 1.22 μmol g–1 FW，干旱

处理 20 d 和 70 d 分别为 2.94 和 3.51 μmol g–1 FW，

复水处理后叶片中的 H2O2 含量为 0.91 μmol g–1 FW 
(图 2: B)，处理与对照间的差异显著(Kruskal-Wallis
检验，χ2=10.38，P<0.05)。对照叶片中的 MDA 含

量为 10.03 nmol g–1 FW，干旱处理 20 d 和 70 d 后

分别为 85.69 和 189.55 nmol g–1 FW，复水处理后叶

片中的 MDA 含量为 50.47 nmol g–1 FW (图 2: C)，
处 理 与 对 照 间 的 差 异 显 著(Kruskal-Wallis 检 验，

χ2=10.38，P<0.05)。

2.3 SOD和CAT活性

棒叶落地生根叶片中 SOD 活性随干旱时间

的延长而显著增强(图 3: A，Kruskal-Wallis 检验，

χ2=10.38，P<0.05)。 对 照 叶 片 中 SOD 活 性 为

11.94 U mg–1 protein，干 旱 处 理 20 d 和 70 d 后 分

别提高至 37.75 和 75.40 U mg–1 protein，复水后又

降低至 28.02 U mg–1 protein。CAT 活性随干旱时

间 的 延 长 而 显 著 降 低(图 3: B，Kruskal-Wallis 检

验，χ2=9.67，P<0.05)。 对 照 叶 片 中 CAT 活 性 为

0.49 μmol H2O2 mg–1 protein min–1，干旱 20 d 和 70 d 后
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图 3 干旱与复水对棒叶落地生根叶片中 SOD 和 CAT 活性的影响

Fig. 3 Effects of drought and rewatering on SOD and CAT activities in Kalanchoe tubiflora leaves

图 4 干旱与复水对棒叶落地生根叶片中可溶性糖和脯氨酸含量的影响

Fig. 4 Effects of drought and rewatering on soluble sugar and proline contents in Kalanchoe tubiflora leaves

分别降低至 0.24 和 0.28 μmol H2O2 mg–1 protein min–1，

复水后又升高至 1.18 μmol H2O2 mg–1 protein min–1。

2.4 可溶性糖和脯氨酸含量

棒叶落地生根叶片中可溶性糖含量随干旱

时 间 的 延 长 而 上 升(图 4: A，Kruskal-Wallis 检

验，χ2=9.97，P<0.05)，对照叶片中的可溶性糖含

量为 2.44 mg g–1 FW，干旱处理 20 d 和 70 d 后分

别升高至 6.25 和 8.98 mg g–1 FW，复水后又降低至

2.78 mg g–1 FW。脯氨酸含量同样随干旱时间的延长

而不断升高(图 4: B，Kruskal-Wallis 检验，χ2=9.97，

P<0.05)。对照叶片中的脯氨酸含量为 0.11 mg g–1 FW，

干 旱 处 理 20 d 与 70 d 后 分 别 升 高 至 0.15 和         
0.95 mg g–1 FW，复水后又降低至 0.35 mg g–1 FW。

罗银玲等：棒叶落地生根对干旱与复水的生理响应
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3 讨论

棒叶落地生根叶片在干旱处理 20 d 后的相

对含水量降低了 3.59%，干旱处理 70 d 后降低了

6.49%，叶片仍然保持较高的含水量，这说明棒叶

落地生根具有很强的抗旱能力，能在长期干旱条件

下保持水分。这与它的代谢类型有关，棒叶落地

生根是典型的景天酸代谢植物[8]，气孔白天关闭，

晚上打开。白天蒸腾旺盛时叶片气孔关闭，有利

于减少由于蒸腾导致的水分丧失。其他几种景天

酸代谢植物也同样具有这种现象，如佛甲草(Sedum 
lineare)、凹 叶 景 天(S. emarginatum)和 垂 盆 草(S. 
sarmentosum)在干旱处理 28 d 后，叶片的相对含水

量 仍 高 于 90%[33]。 而 白 三 叶(Trifolium repens, C3

植物)干旱处理 12 d 的叶片相对含水量已降到 60%
以下[22]。

随着干旱时间的延长，水分丧失增多，棒叶落

地生根叶片中的 MDA 含量显著增加，说明干旱过

程中叶片的细胞脂质过氧化程度增加。MDA 的变

化与活性氧的积累相关，叶片中超氧阴离子生成速

率以及 H2O2 含量都随干旱时间的延长而升高也说

明了这一点。作为典型的 CAM 植物，由于气孔开

放时间的限制，CO2 常是光合作用的限制因素；当

光呼吸较弱时，水的光解产生的氧气易导致更多的

活性氧积累[36]。因为活性氧能引起生物大分子的

氧化伤害，所以活性氧的清除系统对保护细胞结构

起着重要的作用。SOD 是活性氧清除系统中的第

一道防线，可以把超氧阴离子转变成 H2O2，而 H2O2

可以被 CAT 水解生成水。棒叶落地生根中 SOD
活性随干旱时间的延长而升高，这与很多研究的结

果一致[18–22]，但也有一些研究结果表明，在干旱时

植株 SOD 活性会降低[23–24]；此外也有报道，SOD
活性在干旱过程中先升高后降低[6,25]。SOD 活性的

升高，可减少超氧阴离子的同时，H2O2 含量上升，

且叶片中的 CAT 活性随干旱的延长而降低，这导

致 H2O2 水平进一步升高，从而引起脂质过氧化加

剧。不过 CAT 的活性在干旱时表现出多样性，可

以出现增加、降低或保持不变[21,25–27]，这可能与植物

的种类有关。CAM 植物佛甲草、凹叶景天和垂盆

草的 SOD 活性在干旱后先升高而后降低[33]；而在

CAM 植物朵丽蝶兰(Doritaenopsis sp.)中，干旱导致

SOD 活性降低[34]。C3-CAM 中间类型植物玉米石

(Sedum album)、S. stoloniferum 与 Rosularia elymaitica

在干旱 20 d 后，SOD 与 CAT 活性均下降[35]。这

表明无论代谢类型相同的植物或者共享 CAM 的

不同类型植物，对干旱胁迫的响应方式是不同的。

复水后 MDA 含量降低，表明棒叶落地生根在干旱

以后若获得水分补充，可以很快修复损伤。超氧阴

离子生成速率以及 H2O2 含量在复水后都降低，说

明水分充足以后，活性氧的生成减少，同时 SOD 和

CAT 活性又恢复到干旱以前，表明活性氧的生成与

清除在复水以后又回到平衡状态。

渗透调节是植物适应长期干旱的一种非常重

要的策略，渗透调节物质如脯氨酸、可溶性糖等可

以减少细胞的水势，在干旱胁迫时起着重要的作

用[28]。在耐旱的小麦品种遭遇干旱时，脯氨酸的含

量显著升高[29]，在菜豆(Phaseolus vulgaris)、宽叶菜

豆(P. acutifolius)以及草香豌豆(Lathyrus sativus)中，

脯氨酸的含量同样随干旱的延长而升高[30–31]。本

研究结果表明，棒叶落地生根脯氨酸含量在干旱   
20 d 和 70 d 后都增加，而复水后又降低，说明植株

的水分状态决定体内的脯氨酸水平，缺水时脯氨酸

积累。虽然也有研究表明，有的植物干旱时脯氨酸

含量呈下降趋势[25]，并对脯氨酸与抗旱性之间的关

系提出了质疑；但我们认为不同植物的抗旱策略是

存在差异的，某一些物种脯氨酸含量的降低或者保

持不变并不能否定其他种中脯氨酸在抗旱中的作

用。宋海鹏等[33]对 5 种 CAM 代谢植物中脯氨酸的

积累与它们的抗旱性之间的分析也表明，脯氨酸的

积累速度与抗旱性强弱相关。可溶性糖是植物体

内另外一种重要的渗透调节物质[31–32]。在干旱胁

迫时，可溶性糖在玉米根与茎中显著增加，而同时

淀粉的含量降低，从而导致可溶性糖 / 淀粉比值增

大[32]，可溶性糖含量的这种变化，可以拮抗干旱导

致的渗透胁迫。同样，棒叶落地生根叶片中可溶性

糖在干旱时显著增加，同时复水后又降低，说明与

脯氨酸一样，可溶性糖在其干旱胁迫时起重要的

渗透调节作用。

总之，棒叶落地生根是耐旱性很强的植物，可

以在干旱条件下保持较高的含水量。棒叶落地生

根叶片中渗透调节物质可溶性糖和脯氨酸在干旱

时积累，说明二者在其耐旱性形成中也起着重要的

作用。此外干旱发生时，棒叶落地生根虽不能阻止

活性氧积累的增加，但 SOD 活性随干旱增加可适

当降低活性氧积累带来的伤害。
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