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摘　 要： 水深梯度是影响河湖水陆交错带植物生长发育和分布的关键生态因子。 该研究以虉草幼苗为材料，
利用双套盆法，设淹水梯度 ０、１０、２０、３０、４０、５０ ｃｍ 和全淹水以及对照（常规浇水）８ 个处理组，通过测定虉草的

株高、叶片数、ＳＰＡＤ 值、ＭＤＡ 含量、ＳＯＤ、ＰＯＤ 及 ＣＡＴ 活性、可溶性蛋白含量指标，研究不同淹水深度下虉草的

形态与生理特征变化。 结果表明：经过 ３６ ｄ 淹水胁迫后，（１）随淹水深度增加，虉草的生长速度变慢，叶片数

减少，叶绿素相对含量降低。 （２）随淹水时间的延长，各淹水组 ＭＤＡ 含量不断上升；淹水 ０～ ３０ ｃｍ 深度，虉草

ＳＯＤ、ＰＯＤ 不断上升，但 ＣＡＴ 先升后降；淹水 ４０ ～ ６０ ｃｍ 深度，虉草 ＳＯＤ、ＣＡＴ 不断上升，但 ＰＯＤ 先降后升。
（３）可溶性蛋白含量虽随试验时间的延长不断上升，但淹水逆境不是控制虉草可溶性蛋白含量的关键因素。
淹水胁迫会对虉草生长造成伤害，主要表现为生长速度减缓、膜脂过氧化程度加剧、抗氧化酶保护系统受到破

坏、植株逐渐死亡。 该研究结果为虉草资源的合理利用与开发提供了科学参考。
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　 　 淹水是植物在自然环境中经常遭受到的一种

非生物胁迫，可导致植物生长受到伤害 （Ｗａｎｇ ｅｔ
ａｌ，２０１６），如植物有氧呼吸受到抑制（Ａｒｍｓｔｒｏｎｇ ｅｔ
ａｌ，２００９ ）、 水下光合速率降低 （ Ｖｏｅｓｅｎｅｋ ｅｔ ａｌ，
２００６）、体内活性氧自由基的毒害作用加剧（王松，
２０１０）、植物内源激素的含量、合成及运输受到影响

等（姜玉萍等，２０１３）。 相关研究表明，当植物长期

处于淹水环境下，自身会通过形态变化或生理生化

机制的调节来适应淹水环境，缓解逆境损伤（张海

燕等，２０１４），如通过调节叶片厚度、形成地下茎或

不定根等方式来获取更多氧气（卢妍，２０１０；Ｂａｒｒｅｔｔ⁃
Ｌｅｎｎａｒｄ，２００３）；形成相应的抗氧化防御系统来减轻

活性氧自由基的毒害作用 （ Ｉｓｌａｍ ＆ Ｍａｃｄｏｎａｌｄ，
２００４）；改变代谢途径和激素调节方式等（潘澜与薛

立，２０１２）。
虉草（Ｐｈａｌａｒｉｓ ａｒｕｎｄｉｎａｃｅａ）属冷季型多年生禾

本科草本植物，主要分布于温带的潮湿环境或水湿区

域（张宪春，２００４）。 广泛用于人工湿地建设、农业面

源污染、水土流失治理、水环境保护等方面（Ｖｙｍａｚａｌ
＆ Ｋｒöｐｆｅｌｏｖá，２００５；Ｂｒ̌ｅｚｉｎｏｖá ＆ Ｖｙｍａｚａｌ，２０１５），同时

可作为能源作物替代石油衍生燃料或化工原料

（Ａｙｓｕ，２０１２）。 目前对虉草的逆境研究主要集中在重

金属胁迫和极端土壤水分环境（Ｂｒ̌ｅｚｉｎｏｖá ＆ Ｖｙｍａｚａｌ，
２０１５；国志昌等， ２０１６），而对虉草在淹水环境下的生

长与生理生化特征研究较少。 本研究通过人工模拟

淹水胁迫，研究虉草的生长与生理特征对淹水的响应

及适应机制，旨在为虉草资源的合理开发及湿地恢

复、湿地保育提供参考依据。

１　 材料与方法

１．１ 供试材料

２０１６ 年 ３ 月 ６ 日在鄱阳湖南矶湿地国家级自

然保护区（１１６．３２° Ｅ，２８．９° Ｎ）虉草的典型分布区采

集虉草根状茎，选取大小均一的根状茎进行预培

植，培养基质为 ｐＨ ５．４、肥力中等的砂壤土。 ４ 月 １２
日选取平均株高为 ５９．２ ｃｍ 的虉草，分别移植到试

验盆（３５ ｃｍ × ２６ ｃｍ × １３ ｃｍ）内，每盆 １０ 株，共
２４ 盆。
１．２ 试验处理

试验在植物阳光培养实验室进行，温度为（２２±
５）℃，光照为自然光照。 试验时间为 ２０１６ 年 ４ 月

１３ 日至 ２０１６ 年 ５ 月 １９ 日，共 ３６ ｄ。 采用双套盆法

（宋家壮， ２０１１）（将试验盆放进高 ７０ ｃｍ、上口径 ５７
ｃｍ、下口径 ４５ ｃｍ 的塑料大桶中）进行试验。 试验

共设置 ７ 个淹水处理组：Ｃ１（淹水深度 ０ ｃｍ，即土壤

水分达饱和状态，水分含量为 ５０％）、Ｃ２（淹水深度

１０ ｃｍ）、Ｃ３ （淹水深度 ２０ ｃｍ）、Ｃ４ （淹水深度 ３０
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ｃｍ）、Ｃ５（淹水深度 ４０ ｃｍ）、Ｃ６（淹水深度 ５０ ｃｍ）、
Ｃ７（全淹水）以及 ＣＫ 组（对照组，常规浇水，其土壤

水分含量为 ３０％），每处理设 ３ 个重复。 自试验开

始，每天观察各组的水位状况，定时（１７：００）用量筒

补充水量到淹水试验所设定的水位线。
１．３ 测定指标和方法

虉草各指标测定时间为淹水 ０ ｄ（淹水前）、１２ ｄ
（淹水初期）、２４ ｄ（淹水中期）和 ３６ ｄ（淹水后期）。
形态指标的测定：直尺测定叶片拉直后的株高，叶
片数的测定为选取未发黄的虉草叶片。 生理指标

的测定：使用 ＳＰＡＤ⁃５０２ 叶绿素仪测定虉草 ＳＰＡＤ
值（相对叶绿素含量）；采用硫代巴比妥酸法测定虉

草丙二醛（ＭＤＡ）含量；采用氮蓝四唑（ＮＢＴ）法测定

虉草超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）活性；采用愈创木酚法

测定过氧化物酶（ＰＯＤ）活性；采用高锰酸钾滴定法

测定过氧化氢酶（ＣＡＴ）活性；采用考马斯亮蓝 Ｇ⁃
２５０ 法测定可溶性蛋白含量（王学奎，２００６）。
１．４ 数据处理

利用 Ｅｘｃｅｌ ２０１０ 和 ＳＰＳＳ ２１ 软件进行数据统计

分析，采用重复测量方差分析检验虉草各指标的差

异显著性，用 ＬＳＤ 检验法进行差异性检验。

２　 结果与分析

２．１ 淹水胁迫对虉草生长特征的影响

２．１．１ 淹水胁迫对虉草株高的影响　 相比淹水组，ＣＫ
组的虉草长势最好，株高增幅为 ５５．９４％。 淹水前与

淹水后的虉草株高差异性显著（Ｐ＜０．０５）。 淹水后，
虉草随淹水深度的增加株高增势减小，Ｃ５、Ｃ６、Ｃ７ 组

株高变化幅度较小。 试验结束时处理组株高增幅最

大，为 ４８．３３％，而 Ｃ６、Ｃ７ 组株高增幅仅为 ４． ２５％、
３．１７％（图 １）。 通过重复方差分析，Ｃ２、Ｃ３、Ｃ４ 组间无

显著差异（Ｐ＞０．０５）， Ｃ５ 组与 ＣＫ 组差异不显著（Ｐ＞
０．０５），其他各组之间则差异性显著（Ｐ＜０．０５）。
２．１．２ 淹水胁迫对虉草叶片数的影响　 ＣＫ 组叶片数

随试验天数的增加不断增多，增幅为 ４４．２０％。 Ｃ１、
Ｃ２ 组虉草生长至淹水中期，叶片数增加，但淹水后

期，新叶形成受阻，叶片数量减少，其余各淹水组随

淹水时间的延长叶片数不断减少；其中，淹水初期，
Ｃ１ 组虉草叶片数增幅最大，为 １８．２４％，淹水结束，
叶片数降幅 Ｃ７ 组最大，为 ４５．６％（图 ２）。 通过重复

图 １　 淹水胁迫对虉草株高的影响　
Ｆｉｇ． １　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｗａｔｅｒｌｏｇｇｉｎｇ ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ ｐｌａｎｔ

ｈｅｉｇｈｔ ｏｆ Ｐｈａｌａｒｉｓ ａｒｕｎｄｉｎａｃｅａ

图 ２　 淹水胁迫对虉草叶片数的影响
Ｆｉｇ． ２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｗａｔｅｒｌｏｇｇｉｎｇ ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ ｌｅａｆ

ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ Ｐ． ａｒｕｎｄｉｎａｃｅａ

测量方差分析，淹水期间虉草叶片数变化差异显著

（Ｐ＜０．０５），淹水初期后各淹水组的叶片数变化无显

著差异（Ｐ＞０．０５）。 ＣＫ 组与淹水组之间差异显著（Ｐ
＜０．０５）；仅 Ｃ６、Ｃ７ 组之间无显著差异（Ｐ＞０．０５）。
２．２ 淹水胁迫对虉草 ＳＰＡＤ 值与 ＭＤＡ 含量的影响

２．２．１ 淹水胁迫对虉草 ＳＰＡＤ 值的影响　 ＣＫ 组虉草

的 ＳＰＡＤ 值持续上升，增幅为 １０．５２％，而各淹水组

随着淹水时间的延长，ＳＰＡＤ 值基本呈下降趋势。
淹水组之间，Ｃ４、Ｃ６ 组与其它组均差异显著（Ｐ ＜
０．０５），但 Ｃ１、Ｃ７ 组以及 Ｃ２、Ｃ３、Ｃ５ 组之间差异不显

著（Ｐ＞０．０５）；淹水组内，虉草淹水前的 ＳＰＡＤ 值与

淹水期间存在显著差异性（Ｐ＜０．０５），其中，Ｃ６ 组在

淹水后期 ＳＰＡＤ 值降幅最大，为 ３３．８５％（图 ３）。 通
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过重复测量方差分析，淹水组除 Ｃ１、Ｃ７ 组外，其它

各组均与 ＣＫ 组存在显著性差异（Ｐ＜０．０５）。

图 ３　 淹水胁迫对虉草 ＳＰＡＤ 值的影响
Ｆｉｇ． ３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｗａｔｅｒｌｏｇｇｉｎｇ ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ ＳＰＡＤ ｏｆ

Ｐｈａｌａｒｉｓ ａｒｕｎｄｉｎａｃｅａ

图 ４　 淹水胁迫对虉草 ＭＤＡ 含量的影响
Ｆｉｇ． ４　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｗａｔｅｒｌｏｇｇｉｎｇ ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ ＭＤＡ ｏｆ

Ｐｈａｌａｒｉｓ ａｒｕｎｄｉｎａｃｅａ

２．２．２ 淹水胁迫对虉草 ＭＤＡ 含量的影响　 淹水前，
虉草各处理组的 ＭＤＡ 含量相差不大。 淹水后，各
淹水组 ＭＤＡ 含量随淹水时间的增加而增大；淹水

后期，虉草 ＭＤＡ 含量均达最大值且显著高于 ＣＫ
组。 淹水初期， Ｃ１ 组的 ＭＤＡ 含量变化最小，为

２．９８％；淹水后期，各淹水组中 Ｃ２ 组 ＭＤＡ 含量最

高，高出 ＭＤＡ 含量最小的 Ｃ７ 处理组 ５９． １１％ （图
４）。 通过各处理组不同时间段的虉草 ＭＤＡ 含量重

复测量方差分析得出，淹水前与淹水期各阶段的虉

草 ＭＤＡ 含量变化差异性显著（Ｐ＜０．０５）；ＣＫ 组与各

淹水组间均有显著差异性（Ｐ＜０．０５）。

２．３ 淹水胁迫对虉草抗氧化酶活性的影响

２．３．１ 淹水胁迫对虉草 ＳＯＤ 活性的影响　 随淹水时

间的增加，各淹水组的 ＳＯＤ 活性不断升高的同时存

在特例，其中，Ｃ７ 组的 ＳＯＤ 活性呈现先降低后升高

的趋势。 淹水组的 ＳＯＤ 活性变化幅度显著高于 ＣＫ
组（Ｐ＜０．０５）。 淹水初期，各处理组的虉草 ＳＯＤ 活

性均低于淹水前，Ｃ４ 组的 ＳＯＤ 活性变化最大，降幅

为 ７２．３７％；淹水中期至后期，Ｃ１ 组 ＳＯＤ 活性增幅最

大，为 １７３．３８％；淹水后期，Ｃ１ 组 ＳＯＤ 活性最高，而
Ｃ４ 组活性最低（图 ５：ａ）。 重复测量方差分析得出，
淹水后期的虉草 ＳＯＤ 活性较其它时间段有显著差

异性（Ｐ＜０．０５），且各处理组之间 ＳＯＤ 活性差异性

显著（Ｐ＜０．０５）。
２．３．２ 淹水胁迫对虉草 ＰＯＤ 活性的影响　 随着淹水

时间的增加，Ｃ２、Ｃ３、Ｃ４、Ｃ７ 组虉草 ＰＯＤ 活性不断

升高，而 Ｃ１、Ｃ５、Ｃ６ 组的 ＰＯＤ 活性为先降低后升

高。 试验结束时淹水组 ＳＯＤ 活性显著高于 ＣＫ 组

（Ｐ＜０．０５）。 淹水初期，除 Ｃ１ 与 Ｃ５ 组外，其余各组

ＰＯＤ 活性均高于淹水前，Ｃ１、Ｃ５ 组 ＰＯＤ 活性降幅

分别为 ２５．５％、２４．５％。 淹水后期，Ｃ７ 组的 ＰＯＤ 活

性变化最大，增幅为 ２２７．７１％（图 ５：ｂ）。 重复测量

方差分析得出，各时间段内虉草 ＰＯＤ 活性在淹水中

期与后期变化无显著差异性（Ｐ＞０．０５），且在淹水初

期，淹水组 ＰＯＤ 活性与 ＣＫ 组无显著差异 （ Ｐ ＞
０．０５）。 ＣＫ 组与各淹水组均差异性显著（Ｐ＜０．０５）。
２．３．３ 淹水胁迫对虉草 ＣＡＴ 活性的影响　 随淹水时

间的增加，Ｃ１、Ｃ２、Ｃ３、Ｃ４ 组 ＣＡＴ 活性先升后降，
Ｃ５、Ｃ６、Ｃ７ 组 ＣＡＴ 活性不断上升。 淹水中后期，各
淹水组 ＣＡＴ 活性显著高于 ＣＫ 组（Ｐ＜０．０５）。 与淹

水前相比，Ｃ１ 组在淹水初期 ＣＡＴ 活性降幅最大，为
５９．７１％。 淹水中期，Ｃ３ 组 ＣＡＴ 活性最大，Ｃ７ 组活

性最小。 淹水后期，Ｃ７ 组 ＣＡＴ 活性最大，Ｃ２ 组活

性最小（图 ５：ｃ）。 通过重复测量方差分析，虉草的

ＣＡＴ 活性变化在淹水前与淹水各时间段内之间都

存在显著差异性（Ｐ＜０．０５），且各处理组之间差异性

也较显著（Ｐ＜０．０５）。
２．４ 淹水胁迫对虉草可溶性蛋白含量的影响

随着时间的延长，各处理组可溶性蛋白含量不

断上升。 淹水组的可溶性蛋白含量与 ＣＫ 组变化趋

势基本一致。 试验结束，Ｃ３ 组可溶性蛋白含量变化

最大，与淹水前的可溶性蛋白含量相比，增幅为
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图 ５　 淹水胁迫对虉草抗氧化酶的影响
Ｆｉｇ． ５　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｗａｔｅｒｌｏｇｇｉｎｇ ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ ａｎｔｉｏｘｉｄａｓｅ ｏｆ

Ｐｈａｌａｒｉｓ ａｒｕｎｄｉｎａｃｅａ

６１．６６％（图 ６）。 通过重复测量方差分析可得出，各
时间段虉草的蛋白质含量变化无显著差异性（Ｐ＞
０．０５）；而各处理间，Ｃ３ 组与其余各组之间差异性较

显著（Ｐ＜０．０５）。

３　 讨论

３．１ 虉草形态特征对淹水胁迫的响应

各淹水组中，淹水深度 ０～１０ ｃｍ 处的虉草株高

图 ６　 淹水胁迫对虉草可溶性蛋白的影响
Ｆｉｇ． ６　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｗａｔｅｒｌｏｇｇｉｎｇ ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ ｓｏｕｂｌｅ ｐｒｏｔｅｉｎ

ｏｆ Ｐｈａｌａｒｉｓ ａｒｕｎｄｉｎａｃｅａ

增长最快；但各淹水组在淹水中后期，随淹水深度

的加剧，生长明显滞缓，植株高度变化不大，说明淹

水胁迫对虉草幼苗的生长与株高有明显的抑制。
这与已有研究所认为的一般情况下逆境胁迫强，株
高生长就慢，甚至会停止生长结果一致（王哲宇，
２０１４）。 相关研究表明，淹水深度会影响植物叶片

数的变化，造成叶片脱落（李翔和赵金萍，２０１０）。
本研究中，０～２４ ｄ，０～ １０ ｃｍ 的低淹水深度环境中，
虉草随株高的增长，有新叶形成，叶片数增多；但随

着淹水胁迫时间的延长，各淹水组的新叶形成受

阻，叶片数减少，且淹水越深，虉草叶片数脱落越

多，全淹条件下的虉草叶片数量最少。
３．２ 虉草生理特征对淹水胁迫的响应

各淹水组因受水分胁迫的影响，虉草随淹水时

间的增加，ＳＰＡＤ 值下降越大，这与淹水对早稻剑叶

的影响研究结果相似（姬静华等，２０１６）。 全淹组的

虉草在淹水中期和后期，ＳＰＡＤ 值略微浮动，原因可

能是虉草在全淹情况下所产生的形态等变化使得

光合作用维持在了一定的水平（吴麟等，２０１２）。
植物衰老过程以及在逆境环境遭受伤害时，往

往会启动细胞的膜脂过氧化作用，而膜脂过氧化的

最终产物 ＭＤＡ 会严重损伤植物的生物膜，因此

ＭＤＡ 的积累在一定程度上不仅反映植物体内自由

基活动的状态，还反映了植物遭受逆境伤害的程度

（Ａｒｍｓｔｒｏｎｇ ＆ Ｄｒｅｗ，２００２）。 整个淹水期，虉草的

ＭＤＡ 含量显著高于对照组，并随着淹水时间的延

长，ＭＤＡ 含量不断增加，膜脂氧化程度进一步加剧，
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虉草生长所遭受的逆境伤害程度不断加大。 本研

究结论与淹水对灰化苔草幼苗生长的影响结果相

似（曹昀等，２０１６）。
在正常的代谢过程（如呼吸与光合作用）中，植

物体内的氧会被活化形成活性氧（ＲＯＳ），ＲＯＳ 此时

为低水平产生；但当受到生物或非生物胁迫时，体
内 ＲＯＳ 生成与清除之间的动态平衡打破，致使 ＲＯＳ
大量积累，对植物造成毒害作用（Ｐｏｌｌｅ，２００１）。 而

植物为维持生长，免受氧化胁迫损害，会通过抗氧

化酶系统和非酶系统共同参与来清除体内过量的

ＲＯＳ。 ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ 是抗氧化酶系统中的重要保

护酶（卢妍，２０１０）。 ＳＯＤ 是抵御 ＲＯＳ 自由基介导

的氧化损伤的第一道防线，能够催化超氧物阴离子

自由基，歧化为 Ｈ２Ｏ２和 Ｏ２；生成的 Ｈ２Ｏ２，在 ＰＯＤ 与

ＣＡＴ 的共同催化下，歧化为 Ｏ２和 Ｈ２Ｏ（Ｔｅｒｚｉ ＆ Ｋａ⁃
ｄｉｏｇｉｕ，２００６）。 本研究结果显示，随淹水时间的延

长，虉草体内 ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ 三者变化复杂，在 ０ ～
３０ ｃｍ 淹水深度，虉草 ＳＯＤ、ＰＯＤ 不断增加，但 ＣＡＴ
先升后降；在 ４０ ～ ６０ ｃｍ 淹水深度，虉草 ＳＯＤ、ＣＡＴ
不断增加，但 ＰＯＤ 先降后升。 淹水中后期，各淹水

组的虉草 ＳＯＤ 活性与 ＰＯＤ 活性不断上升，但虉草

的受淹叶片枯黄脱落，未淹叶片失绿变棕褐色，叶
片下垂；茎部变软；在淹水后期，各淹水组虉草 ＳＯＤ
活性，ＣＡＴ 活性达最大，但此时虉草已基本无生命

特征。 究其原因主要如下：（１）虉草的 ＭＤＡ 水平升

高，体内膜脂氧化程度的加剧使保护酶活性超出清

除活性氧的生理耐受性范围，保护酶活性受到抑

制，淹水胁迫对虉草的生长造成伤害（詹嘉红等，
２０１０）；（２）ＰＯＤ 作用效果具有双重性：一方面可在

逆境或衰老初期表达， 清除 Ｈ２Ｏ２，为保护效应；另
一方面 ＰＯＤ 也可参与活性氧的生成、叶绿素的降

解， 并能引发膜脂过氧化作用， 为伤害效应，是植

物体在逆境或衰老后期表达衰老到一定阶段的产

物（杨淑慎与高俊凤，２００１）。 淹水后期，各淹水组

的 ＰＯＤ 活性均达到最大值，根据后期虉草的生长状

况，说明虉草在逆境胁迫条件下，ＰＯＤ 主要表现为

伤害效应，其加剧了淹水胁迫对虉草生长的抑制

作用。
可溶性蛋白含量代表氮代谢的水平，参与各种

生理代谢过程，与植物的生长密切相关 （贾丽，
２０１５）。 本研究中，淹水组虉草可溶性蛋白含量的

变化与对照组一致，随试验时间的延长，可溶性蛋

白含量不断上升。 已有研究表明，在逆境胁迫下蛋

白质合成会受到抑制，可溶性蛋白含量往往会下降

（肖祥希等，２００６），本研究可溶性蛋白质含量出现

的异常结果说明，虉草的可溶性蛋白含量不受淹水

逆境的影响。
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