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两种不同生境苦苣苔科植物的复苏特性
及其对水分的光合和生理响应
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摘　 要: 复苏植物可以耐受极度干旱的环境ꎬ脱水至 １０％相对水分含量后仍然可以复苏ꎮ 苦苣苔科植物包

含有较多复苏植物ꎬ不同类群的复苏机理可能存在差异ꎮ 该文选择分布在亚热带和温带石灰岩地区的锈色

蛛毛苣苔(Ｐａｒａｂｏｅａ ｒｕｆｅｓｃｅｎｓ)和心叶马铃苣苔(Ｏｒｅｏｃｈａｒｉｓ ｃｏｒｄａｔｕｌａ)两种苦苣苔科植物ꎬ并对这两个物种的

叶片先分别脱水 １、２、３ ｄꎬ再分别复水 １ ｄꎬ检测不同脱水复水过程的叶片形态、相对含水量(ＲＷＣ)、光合活

性、膜完整性、渗透调节物质等指标的变化ꎮ 结果表明:(１)锈色蛛毛苣苔的叶圆片在脱水后即发生向内折

叠ꎬ脱水 ２ ｄ 时将叶上表面完全包裹ꎬ同时表征最大光合潜力的叶绿素荧光 Ｆｖ / Ｆｍ受到抑制ꎻ而心叶马铃苣

苔的叶片仅发生轻度皱缩ꎬ且 Ｆｖ / Ｆｍ基本维持对照水平ꎬ同时具有更高的光保护能力 [Ｙ(ＮＰＱ)]ꎻ复水后ꎬ
两个物种的叶片均展开ꎬＦｖ / Ｆｍ恢复ꎮ (２)两个物种均在脱水 ２ ｄ 时ꎬＲＷＣ 降低至 ５％ꎬ相对电导率(ＲＥＣ)分
别升高至 ５１.８％和 ５６.２％ꎬ渗透调节物质可溶性糖含量显著升高ꎻ复水后ꎬＲＷＣ、ＲＥＣ 和可溶性糖含量均恢

复到对照水平ꎮ (３)进一步脱水 ３ ｄ 时ꎬ锈色蛛毛苣苔和心叶马铃苣苔叶片 ＲＷＣ 均达到 １.５％ꎬ复水后的

ＲＥＣ 升高至 ９５％ꎬＦｖ / Ｆｍ消失ꎮ (４)锈色蛛毛苣苔在可复苏脱水复水过程的叶绿素 ａ ＋ ｂ 含量下降 ５０％ꎬ而
心叶马铃苣苔基本保持不变ꎬ说明二者均为叶绿素维持型复苏植物ꎬ可在脱水后复水时迅速恢复光合作用ꎻ
在脱水复水过程中ꎬ两个物种的丙二醛(ＭＤＡ)含量均无显著变化ꎬ且保持极低水平ꎬ说明两个物种在极度

干旱条件下可以维持其细胞膜脂免于被氧化ꎮ 综上所述ꎬ两个物种可以耐受 ５％ ＲＷＣ 脱水ꎬ均为复苏植物ꎮ
剧烈脱水时ꎬ锈色蛛毛苣苔通过卷缩叶片来避免吸收过量光照对植物造成伤害ꎻ而心叶马铃苣苔则通过光

系统Ⅱ(ＰＳⅡ)的光保护机制将吸收的过多能量通过热耗散形式散布出去ꎬ从而保护其光系统的完整性ꎮ
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Ｏｒｅｏｃｈａｒｉｓ ｃｏｒｄａｔｕｌａ ｒｅｍａｉｎｅｄ ｂａｓｉｃａｌｌｙ ｕｎｃｈａｎｇｅｄꎬ ｗｈｉｃｈ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｔｈａｔ ｂｏｔｈ ｏｆ ｔｈｅｍ ｗｅｒｅ ｈｏｍｏｉｏｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌｏｕｓ
ｄｅｓｉｃｃａｔｉｏｎ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｃｏｕｌｄ ｑｕｉｃｋｌｙ ｒｅｓｕｍｅ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｆｔｅｒ ｒｅｈｙｄｒａｔｉｏｎ ｆｏｌｌｏｗｉｎｇ ｄｅｈｙｄｒａｔｉｏｎꎻ Ｄｕｒｉｎｇ
ｄｅｈｙｄｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｒｅｈｙｄｒａｔｉｏｎꎬ ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｍａｌｏｎｉａｌｄｅｈｙｄｅ (ＭＤＡ) ｈａｄ ｎｏ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｃｈａｎｇｅꎬ ａｎｄ ｒｅｍａｉｎｅｄ ｅｘｔｒｅｍｅｌｙ
ｌｏｗ ｌｅｖｅｌꎬ ｗｈｉｃｈ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｔｗｏ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｕｌｄ ｋｅｅｐ ｔｈｅｉｒ ｍｅｍｂｒａｎｅ ｌｉｐｉｄｓ ｆｒｏｍ ｂｅｉｎｇ ｏｘｉｄｉｚｅｄ ｕｎｄｅｒ ｅｘｔｒｅｍｅ ｄｒｏｕｇｈｔ
ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ. Ｔｏ ｓｕｍ ｕｐꎬ ｔｈｅｓｅ ｔｗｏ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃａｎ ｓｕｒｖｉｖｅ ｆｒｏｍ ｄｅｈｙｄｒａｔｉｏｎ ｔｏ ｌｏｗｅｒ ｌｅｖｅｌ ｏｆ ５％ ＲＷＣꎬ ｔｈｅｒｅｆｏｒｅꎬ ｔｈｅｙ ａｒｅ
ｂｏｔｈ ｒｅｓｕｒｒｅｃｔｉｏｎ ｐｌａｎｔｓ. Ｕｎｄｅｒ ｓｅｖｅｒｅ ｄｅｈｙｄｒａｔｉｏｎꎬ Ｐａｒａｂｏｅａ ｒｕｆｅｓｃｅｎｓ ｃａｎ ａｖｏｉｄ ｔｈｅ ｄａｍａｇｅ ｆｒｏｍ ｅｘｃｅｓｓｉｖｅ ｌｉｇｈｔ
ａｂｓｏｒｐｔｉｏｎ ｂｙ ｃｕｒｌｉｎｇ ｉｔｓ ｌｅａｖｅｓꎻ ｈｏｗｅｖｅｒꎬ Ｏｒｅｏｃｈａｒｉｓ ｃｏｒｄａｔｕｌａ ｃａｎ ｓｐｒｅａｄ ｔｈｅ ｅｘｃｅｓｓｉｖｅ ｅｎｅｒｇｙ ｂｙ ｈｅａｔ ｄｉｓｓｉｐａｔｉｏｎ
ｔｈｒｏｕｇｈ ｐｈｏｔｏｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ＰＳⅡꎬ ｔｈｕｓ ｐｒｏｔｅｃｔｉｎｇ ｉｔｓ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｏｒｇａｎｓ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ｐａｒａｂｏｅａ ｒｕｆｅｓｃｅｎｓꎬ Ｏｒｅｏｃｈａｒｉｓ ｃｏｒｄａｔｕｌａꎬ ｄｅｈｙｄｒａｔｉｏｎꎬ ｒｅｓｕｒｒｅｃｔｉｏｎ ｐｌａｎｔꎬ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｓｅꎬ
ｏｓｍｏｔｉｃ ａｄｊｕｓｔｍｅｎｔ ｓｕｂｓｔａｎｃｅꎬ ｍａｌｏｎｉａｌｄｅｈｙｄｅ (ＭＤＡ)ꎬ ｐｈｏｔｏｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ

　 　 复苏植物通常可以耐受极度严酷的环境ꎬ经
常出现在有零星雨季的生境中ꎬ包括分布在热带

亚热带的荒漠地区(Ｒａｓｃｉｏ ＆ Ｒｏｃｃａꎬ ２００５)ꎬ或降

雨量相对丰富但存在岩溶干旱现象( Ｚｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００７ꎻ刘艳ꎬ２０１６)的喀斯特生境ꎮ 复苏植物的植

株通常矮小(Ｍｏｏｒｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７)ꎬ在高等植物中比

较少ꎬ 目 前 证 实 的 有 ３５０ 多 种 ( Ｌèｕｔｔｇｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１１)ꎬ并不断有新的具有复苏特性的物种被发

现ꎮ 复苏植物是探索植物脱水耐性的生理、生化

和分子基础的最佳模型ꎮ 对于复苏植物独特特性

的研究和理解ꎬ将有助于提高缺水条件下作物的

产量ꎮ 苦苣苔科植物中有较多复苏植物ꎬ报道的

已有二三十种(Ｐｏｒｅｍｂｓｋｉꎬ ２０１１)ꎮ 锈色蛛毛苣苔

(Ｐａｒａｂｏｅａ ｒｕｆｅｓｃｅｎｓ ) 和心叶马铃苣苔 (Ｏｒｅｏｃｈａｒｉｓ
ｃｏｒｄａｔｕｌａ)均为苦苣苔科(Ｇｅｓｎｅｒｉａｃｅａｅ)植物ꎬ前者

产于我国广西西南部、贵州南部及云南ꎬ生于海拔

７００ ~ １ ５００ ｍ 喀斯特生境的石灰岩上、岩石隙间ꎬ
后者产于云南省香格里拉县、四川省木里县等地ꎬ
生于海拔 ２ １００ ~ ２ ７００ ｍ 的山顶、沟谷石灰岩上ꎮ
而二者的生境被认为是复苏植物多样性的形成中

心(Ｒａｓｃｉｏ ＆ Ｒｏｃｃａꎬ ２００５)ꎮ 锈色蛛毛苣苔为多年

生草本ꎬ根状茎木质化ꎬ稀为亚灌木ꎻ叶上表皮被

蛛丝状绵毛ꎬ后变近无毛ꎬ下表皮通常密被彼此交

织的毡毛ꎬ毛簇生、星状或成树枝状分枝ꎮ 心叶马

铃苣苔为多年生无茎草本ꎬ根状茎粗而短ꎬ叶全部

基生ꎬ具柄ꎻ叶片长圆状披针形或长圆状卵形ꎬ边

００２ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



缘具不规则圆齿ꎬ上表皮密被贴伏柔毛ꎬ下表皮密

被淡褐色绢状绵毛(王文采等ꎬ １９９０)ꎮ
植物响应干旱会发生一系列生理生化变化ꎮ

很多植物应对脱水会积累非水性物质如氨基酸和

可溶性糖来代替水分以维持其细胞的原始体积

(Ｆａｒｒａｎｔꎬ ２０００)ꎮ 复苏植物水分缺失后ꎬ最常见的

变化是可溶性糖大量积累ꎬ淀粉快速转化为葡萄糖

(Ｂｉａｎｃｈｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９３ꎻ Ｍｕｌｌｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９７)ꎮ 也有研

究发现ꎬ脱水时复苏植物中的渗透调节物质脯氨酸

含量通常显著升高(Ｔｙｍｍｓ ＆ Ｇａｆｆꎬ １９７９ꎻ Ｐａｎｄｅｙ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ 干旱胁迫诱导产生的过氧化物会氧化

细胞膜脂生成丙二醛(ｍａｌｏｎｉａｌｄｅｈｙｄｅꎬ ＭＤＡ)ꎬ破坏

膜的完整性ꎮ 复苏植物 Ｓｅｌａｇｉｎｅｌｌａ ｂｒｙｏｐｔｅｒｉｓ 在脱水

至 １０％ 相对水分含量后 ＭＤＡ 含量会上升 ３０％
(Ｐａｎｄｅｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎬ甚至增加两倍( Ｊｏｖａｎｏｖｉｃ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎬ复水后均可恢复到对照水平ꎮ

叶绿体类囊体膜是植物进行光合作用的主要

场所ꎬ在脱水和复水过程中ꎬ复苏植物的叶绿体发

生改 变ꎮ 叶 绿 素 维 持 型 复 苏 植 物 ( ｈｏｍｏｉｏ￣
ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌｏｕｓ ｄｅｓｉｃｃａｔｉｏｎ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｓｐｅｃｉｅｓꎬ ＨＤＴ)在
脱水时可以保持其大部分叶绿素含量并维持其类

囊体结构ꎬ类囊体膜结构仅有轻微损伤ꎬ复水后可

以迅速恢复光合作用(Ｔｕｂａ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９８ꎻ Ｓｔｒａｓｓｅｒ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎬ适合短期间歇性缺水环境ꎻ而叶绿素丧

失 型 复 苏 植 物 ( ｐｏｉｋｉｌｏｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌｏｕｓ ｄｅｓｉｃｃａｔｉｏｎ
ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｓｐｅｃｉｅｓꎬ ＰＤＴ)脱水时叶绿素基本全部降

解ꎬ复水时膜结构重新修复ꎬ叶绿素重新合成( Ｉｎｇｌｅ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)ꎮ 总体上 ＰＤＴ 比 ＨＤＴ 需要更多的时

间来复苏ꎬ因为它需要重新合成叶绿素并重构类囊

体结构(Ｓｈｅｒｗｉｎ ＆ Ｆａｒｒａｎｔꎬ １９９６)ꎮ 因此ꎬ通过检测

脱水复水过程复苏植物叶片的叶绿素含量ꎬ可以得

知其光合器官对干旱环境的响应对策ꎮ 叶绿素荧

光是测量光合作用ꎬ特别是光系统Ⅱ(ＰＳⅡ)光能转

换的重要探针ꎬ可以探测到光系统对光能吸收、传
递、耗散、分配等方面的变化ꎬ是研究和探测光合生

理与逆境胁迫关系的理想手段 ( Ｒｏｈáｃ̌ｅｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００８)ꎮ 复苏植物的光合作用在脱水时均会发生改

变ꎬ在温和脱水时ꎬ这类植物的光合活性变化较小ꎻ
而在严重脱水时则完全丧失ꎬ复水后又可恢复

(Ｆａｒｒａｎｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３ꎻ Ｇｅｏｒｇｉｅｖａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５) ꎮ
基于此ꎬ本研究以分布在亚热带和温带石灰

岩地区的锈色蛛毛苣苔和心叶马铃苣苔为研究对

象ꎬ对其进行不同程度的脱水及脱水后复水处理ꎬ

检测脱水复水过程植物叶片的形态特征、光合活

性指标、光合色素含量、膜完整性指标、渗透调节

物质含量等变化ꎬ拟研究这两种苦苣苔科植物的

耐脱水特性及其响应脱水复水机理的异同ꎬ为植

物抗旱生理生化研究奠定理论基础ꎬ为基于植物

生理生化特征的作物遗传改良提供科学指导ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 试验材料

锈色蛛毛苣苔植株引自云南省石林县乃古石

林内石灰岩缝隙ꎬ心叶马铃苣苔植株引自云南省

香格里拉县石灰岩表面及缝隙ꎬ采样时周围的土

壤与植株共同收集ꎬ引种后栽植在中国科学院昆

明植物研究所种质资源库的引种驯化中心温室

内ꎮ 温室的温度 ２０ ~ ２３ ℃ꎬ光照 １２０ μｍｏｌｍ ￣２
ｓ￣１ꎬ光周期为 １２ ｈ 光照 / １２ ｈ 黑暗ꎬ相对湿度 ６０％ꎮ
１.２ 试验处理

选取植株上成熟且完全展开的叶片ꎬ用打孔

器制作直径 １.５ ｃｍ 的叶圆片ꎮ 叶圆片在 １５ ℃、
１５％相对湿度( ｒｅｌａｔｉｖｅ ｈｕｍｉｄｉｔｙꎬＲＨ)条件下进行

快速脱水处理ꎬ分别脱水 １ ｄ(Ｄｅｈ１)、２ ｄ(Ｄｅｈ２)、
３ ｄ(Ｄｅｈ３)ꎻ将 Ｄｅｈ１、Ｄｅｈ２、Ｄｅｈ３ 的叶圆片进行复

水处理ꎬ放到铺有吸水滤纸的培养皿上ꎬ置于２０ ℃
黑暗条件下进行复水处理 ２４ ｈꎬ分别标注为 Ｒｅｈ１、
Ｒｅｈ２、Ｒｅｈ３ꎮ 对不同脱水和复水处理取样ꎬ进行相

对含水量( ｒｅｌａｔｉｖｅ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔꎬＲＷＣ)、光合色素

含量、 叶 绿 素 荧 光 参 数、 相 对 电 导 率 ( ｒｅｌａｔｉｖｅ
ｅｌｅｃｔｒｉｃｉｔｙ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙꎬ ＲＥＣ)、ＭＤＡ、可溶性糖和脯

氨酸含量的检测ꎬ每个处理 ５ 次重复ꎮ
１.３ 检测指标及检测方法

１. ３. １ 相 对 含 水 量 　 参 照 Ｂａｒｒｓ ＆ Ｗｅａｔｈｅｒｌｅｙ
(１９６２)ꎬ通过重量计算法得到 ＲＷＣꎬ公式如下:

ＲＷＣ (％) ＝ １００ × [(鲜重－干重) / (饱和鲜

重－干重)]ꎮ
式中:鲜重指正常生长的叶圆片重量ꎻ干重指

８０ ℃烘烤 ４８ ｈ 之后的叶圆片重量ꎻ将叶圆片放在水

中吸水至重量不再增加时的重量ꎬ即为饱和鲜重ꎮ
１.３. ２ 叶 绿 素 荧 光 　 使 用 叶 绿 素 荧 光 成 像 仪

[ＭＡＸＩ￣Ｉｍａｇｉｎｇ Ｐｕｌｓｅ￣Ａｍｐｌｉｔｕｄｅ (ＰＡＭ) Ｉｎｓｔｒｕｍｅｎｔ
(Ｗａｌｚꎬ Ｇｅｒｍａｎｙ)]测定叶圆片的叶绿素荧光ꎬ用
ＩｍａｇｉｎｇＷｉｎ Ｓｏｆｔｗａｒｅ 软件进行分析ꎮ 将叶圆片避

光放置 ２０ ｍｉｎꎬ进行暗适应ꎬ之后用叶绿素荧光成

１０２２ 期 李爱花等: 两种不同生境苦苣苔科植物的复苏特性及其对水分的光合和生理响应



像仪 测 定 相 关 的 荧 光 参 数ꎬ Ｆ ｖ / Ｆｍ、 Ｙ ( Ⅱ) 和

Ｙ(ＮＰＱ)的计算公式如下:
Ｆｖ / Ｆｍ ＝(Ｆｍ－Ｆ０) / ＦｍꎻＹ(Ⅱ)＝ (Ｆｍ－ Ｆｓ) / Ｆｍ′ꎻ

Ｙ(ＮＰＱ)＝ (Ｆｍ－Ｆｍ′) / Ｆｍꎮ
式中:Ｆ ｖ / Ｆｍ为叶绿体光系统Ⅱ的最大量子产

量ꎻＹ(Ⅱ)为实际量子产量ꎻＹ(ＮＰＱ)为非光化学

淬灭耗散的能量ꎻＦ０为暗适应 ２０ ｍｉｎ 的最小荧光

产率ꎻＦｍ为暗适应 ２０ ｍｉｎ 后饱和脉冲测量的最大

荧光产率ꎻ Ｆｍ′为照光状态下ꎬ光合作用稳定后饱

和脉冲测量的最大荧光产率ꎻＦ ｓ为相对稳定状态

的荧光产率ꎮ
１.３.３ 叶绿素含量检测 　 将叶圆片用去离子水轻

轻清洗ꎬ之后浸泡在 ３ ｍＬ ＮꎬＮ￣二甲基￣甲酰胺中ꎬ
置于摇床ꎬ２５ ℃、８０ ｒｍｉｎ￣１振荡过夜ꎮ 待叶片变

为白色之后ꎬ用分光光度计测定其在 ４８０、６４７、６６４
ｎｍ 处的吸光值ꎮ 按照以下公式计算:

ＣＣｈｌａ(ｍｇｇ￣１)＝ (１２×Ａ６６４－３.１１×Ａ６４７) ×Ｖ / Ｗꎻ
ＣＣｈｌｂ( ｍｇｇ￣１) ＝ ( ２０. ７８ × Ａ６４７ － ４. ８８ × Ａ６６４ ) ×

Ｖ / Ｗꎻ
ＣＣａｒｏ ＝ (１０００ ×Ａ４８０ ×Ｖ /Ｗ － １. １２ ×ＣＣｈｌａ － ３４. ０７ ×

ＣＣｈｌｂ) / ２４５ꎮ
式中:Ｖ 为提取溶液体积ꎻＷ 为叶圆片干重ꎻ

ＣＣｈｌａ、ＣＣｈｌｂ、ＣＣａｒｏ分别表示叶圆片的叶绿素 ａ、叶绿

素 ｂ 和类胡萝卜素含量ꎮ
１.３.４ 相对电导率(ＲＥＣ) 　 将叶圆片置入洁净试

管中ꎬ加入 ２ ｍＬ 室温去离子水至浸没植物材料ꎬ
将试管置于摇床ꎬ２５ ℃、８０ ｒｍｉｎ￣１孵育 ２ ｈꎬ用雷

磁 ＤＳＳ￣Ⅱ型电导率仪测定试管溶液的电导率 Ｃ１ꎻ
将试管于沸水浴中煮 ３０ ｍｉｎꎬ待样品冷却到室温

后ꎬ测得溶液电导率 Ｃ２ꎻ根据以下公式计算 ＲＥＣ:
ＲＥＣ(％)＝ (Ｃ１ / Ｃ２) ×１００ꎮ

１.３.５ ＭＤＡ 含量检测ꎬ用硫代巴比妥酸法　 取叶圆

片加入 ２ ｍＬ １０％三氯乙酸(ＴＣＡ)ꎬ研钵中研磨提

取 ２ ｍｉｎꎻ提取液转入离心管ꎬ用 ３ ｍＬ １０％ ＴＣＡ 冲

洗研钵ꎬ冲洗液与提取液合并ꎻ９ ５００ ｒｍｉｎ￣１离心

１５ ｍｉｎꎬ取上清液ꎬ用 １０％ ＴＣＡ 溶液定容至 ５ ｍＬꎮ
取 １ ｍＬ 上清液ꎬ加入 １ ｍＬ ０. ６％硫代巴比妥酸

(ＴＢＡ)ꎬ１００ ℃ 水浴加热 ２０ ｍｉｎꎬ迅速冷却ꎻ４ ℃
９ ５００ ｒｍｉｎ￣１离心 １０ ｍｉｎꎬ取上清液在 ５３２、６００、
４５０ ｎｍ 测定吸光值ꎮ ＭＤＡ 含量计算公式(Ｈｅａｔｈ ＆
Ｐａｃｋｅｒꎬ１９６８)如下:

ＣＭＤＡ(μｍｏｌｇ￣１ ＤＷ)＝ [６.４５×(Ａ５３２－Ａ６００)－０.５６×
Ａ４５０] ×Ｖ / Ｗꎮ

式中:Ｖ 表示提取液体积(Ｌ)ꎬ本研究为 ０.００５
ＬꎻＷ 为组织干重(ｇ)ꎻＣＭＤＡ为 ＭＤＡ 含量ꎮ
１.３.６ 可溶性糖和脯氨酸的提取和检测 　 参照 Ｌｉ
等(２００４) 的方法ꎬ将样品液氮研磨ꎬ加入 ４ ｍＬ
７５％乙醇ꎬ转移至离心管ꎬ置于摇床提取过夜ꎮ ４
５００ ｒｍｉｎ￣１离心 １５ ｍｉｎ 后取上清ꎮ 用于可溶性糖

和脯氨酸测定ꎮ
可溶性糖检测采用蒽酮比色法ꎬ取提取的上

清液 ４０ μＬ 加蒽酮 ２ ｍＬꎬ１００ ℃水浴 １ ｈꎬ测定 ６２５
ｎｍ 吸光值ꎮ 脯氨酸检测采用璜基水杨酸法ꎬ取提

取的上清液 ６００ μＬ 加茚三酮 ９００ μＬꎬ１００ ℃水浴

１ ｈꎬ按 １ ∶ ３(样品 ∶ 甲苯)比例加入甲苯 ４.５ ｍＬꎬ
振荡后 ２３ ℃ 温育 ２４ ｈꎬ取上清液测 ５２０ ｎｍ 吸

光值ꎮ
配制不同浓度的可溶性糖和脯氨酸标准溶液ꎬ

用上述的方法绘制标准曲线ꎬ根据标准曲线计算出

样品中可溶性糖和脯氨酸含量(μｇｍｇ￣１ ＤＷ)ꎮ
１.４ 数据处理与分析

用 Ｑ 检验法处理数据异常值ꎮ 将要检测的一

组数据按照从大到小的顺序排列ꎻ用下面的公式

计算出 Ｑ 值ꎮ

Ｑ计算 ＝
Ｘ离群－Ｘ邻近

Ｘｍａｘ－Ｘｍｉｎ
ꎮ

式中:Ｘｍａｘ是检测数据中的最大测量值ꎻＸｍｉｎ是

检测数据中的最小测量值ꎻＸ离群是要检测的数据ꎻ
Ｘ邻近为检测数据的邻近数据ꎮ 本研究中ꎬ重复数为

５ꎬ则在 ０. ０５ 水 平ꎬ若 Ｑ计算 > ０. ７３ ( Ｗｅｌｔｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００２)ꎬ则离群值应弃去ꎻ否则应保留ꎮ

通过软件 ＳＰＳＳ １６.０ꎬ采用 ＡＮＯＶＡ 法进行数

据间的差异显著性分析ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 锈色蛛毛苣苔和心叶马铃苣苔脱水复水过程

的叶片形态及相对含水量变化

由图 １:Ａ 可知ꎬ锈色蛛毛苣苔在脱水 １ ｄ 时ꎬ
叶片即表现出严重卷缩ꎬ叶背面锈毛完全露出ꎬ叶
绿素荧光 Ｆ ｖ / Ｆｍ几乎消失ꎬ复水(Ｒｅｈ１)后ꎬ叶片逐

渐展开ꎬＦ ｖ / Ｆｍ基本恢复到对照水平ꎻ脱水 ２ ｄ 时ꎬ
叶片进一步卷缩ꎬ复水(Ｒｅｈ２)后叶片仍然可以展

开ꎬＦ ｖ / Ｆｍ恢复ꎻ而脱水 ３ ｄ 后再复水的叶片不能完

全展开ꎬ且叶片变为褐色ꎬ叶绿素荧光 Ｆ ｖ / Ｆｍ完全

消失ꎮ 图 １:Ｂ 显示ꎬ心叶马铃苣苔在脱水 １ ｄ 时ꎬ
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叶片平整ꎬ未出现卷缩ꎬ叶绿素荧光变化不大ꎬ复
水(Ｒｅｈ１)后ꎬ叶片颜色及叶绿素荧光 Ｆ ｖ / Ｆｍ与对

照相似ꎻ脱水 ２ ｄ 时ꎬ叶片发生皱缩ꎬＦ ｖ / Ｆｍ仍然保

持与对照类似水平ꎬ复水 ( Ｒｅｈ２) 后叶片展开ꎬ
Ｆ ｖ / Ｆｍ恢复到类似对照水平ꎻ脱水 ３ ｄ 时ꎬ叶片进一

步皱缩ꎬ叶绿素荧光 Ｆ ｖ / Ｆｍ消失ꎬ再复水(Ｒｅｈ３)的
叶片不能展开ꎬ Ｆ ｖ / Ｆｍ 变为 ０ꎮ 脱水复水过程的

ＲＷＣ 结果(图 １:Ｃ)显示ꎬ锈色蛛毛苣苔和心叶马

铃苣苔新鲜叶片的 ＲＷＣ 相似ꎬ分别为 ８１. ７％和

７９.９％ꎬ其失水速率基本一致ꎬ第 １ 天下降到约为

初始水平一半的值ꎬ第 ２ 天 ＲＷＣ 分别迅速下降至

４.２％和 ５.６％ꎬ第 ３ 天分别约为 １.３％和 １.５％ꎮ 脱

水 ２ ｄ 后复水ꎬ两个物种的 ＲＷＣ 分别恢复到 ７８％
和 ８５％ꎮ 由此可知ꎬ锈色蛛毛苣苔和心叶马铃苣

苔在脱水 ２ ｄ 后ꎬＲＷＣ 约为 ５％时ꎬ复水仍然可以

复活ꎻ脱水 ３ ｄꎬＲＷＣ 约为 １.５％后ꎬ丧失活力ꎮ
２.２ 锈色蛛毛苣苔和心叶马铃苣苔脱水复水过程

的叶片叶绿素荧光学参数变化

Ｆ ｖ / Ｆｍ能反映植物的最大光能转化效率ꎬ即最

大光合能力ꎮ 不同脱水复水过程的叶片 Ｆ ｖ / Ｆｍ结

果(图 ２)显示ꎬ在脱水 １、２ ｄ 时ꎬ锈色蛛毛苣苔的

Ｆ ｖ / Ｆｍ值急剧下降ꎬＤｅｈ２ 处理甚至下降到 ０ꎬ但相

应复水(Ｒｅｈ１、Ｒｅｈ２)后ꎬＦ ｖ / Ｆｍ值均可以恢复到对

照水平ꎻ在脱水 ３ ｄ 时ꎬＦ ｖ / Ｆｍ值急剧下降到 ０ꎬ复
水后ꎬＦ ｖ / Ｆｍ值仍旧为 ０ꎬ未能恢复ꎬ说明叶片的潜

在最大光合能力消失ꎮ 心叶马铃苣苔叶片的

Ｆ ｖ / Ｆｍ值在 Ｄｅｈ１、Ｄｅｈ２、Ｒｅｈ１、Ｒｅｈ２ 处理中ꎬ基本

保持与对照相似的水平ꎻ脱水 ３ ｄ 后ꎬＦ ｖ / Ｆｍ值急剧

下降ꎬ复水后完全消失ꎮ
Ｙ(Ⅱ)可以表征植物当前状态下的实际光能

转换效率ꎬ由图 ２ 可知ꎬ光适应之后ꎬ锈色蛛毛苣

苔和心叶马铃苣苔的叶片 Ｙ(Ⅱ)均很低ꎬ脱水 １ ｄ
后ꎬ锈色蛛毛苣苔的 Ｙ(Ⅱ)有所升高ꎬ而心叶马铃

苣苔继续下降ꎻ脱水 ２ ｄ 时ꎬ均无法检测到两个物

种的 Ｙ(Ⅱ)ꎻ复水处理中ꎬ在 Ｒｅｈ２ 处理时ꎬ锈色蛛

毛苣苔和心叶马铃苣苔叶片的 Ｙ(Ⅱ)有小幅升高

趋势ꎬ而在其他处理中ꎬ均无法检测到锈色蛛毛苣

苔和心叶马铃苣苔的叶片 Ｙ(Ⅱ)ꎮ
Ｙ(ＮＰＱ)是指 ＰＳⅡ吸收的能量通过光保护机

制耗散为热量的那部分能量ꎬ反映植物的光保护

能力ꎮ 由图 ２ 可知ꎬ锈色蛛毛苣苔和心叶马铃苣

苔的 Ｙ(ＮＰＱ)与 Ｆ ｖ / Ｆｍ的整体变化趋势类似ꎮ 然

而ꎬ在心叶马铃苣苔中ꎬ脱水 １ ｄ 的 Ｙ(ＮＰＱ)较对

照有升高趋势ꎬ表明脱水 １ ｄ 后心叶马铃苣苔的光

保护能力提高ꎻ脱水 ２ ｄ 时ꎬ其 Ｙ(ＮＰＱ)与其对照

水平 相 当ꎬ 此 时 无 法 检 测 到 锈 色 蛛 毛 苣 苔 的

Ｙ(ＮＰＱ)ꎻＲｅｈ３ 处理的 Ｙ ( ＮＰＱ) 下降为 ０ꎬ而其

Ｆ ｖ / Ｆｍ值为 ０.０７ꎬ表明心叶马铃苣苔脱水 ３ ｄ 时ꎬ其
ＰＳⅡ仍具有潜在光合能力ꎬ但已丧失光保护能力ꎮ
这说明心叶马铃苣苔在脱水 １、２ ｄ 时ꎬ其光保护能

力较强ꎮ
２.３ 锈色蛛毛苣苔和心叶马铃苣苔不同脱水复水

处理的光合色素含量变化

锈色蛛毛苣苔和心叶马铃苣苔叶圆片在脱水

复水过程的光合色素含量结果(表 １)显示ꎬ锈色

蛛毛苣苔叶圆片在脱水 １、２ ｄ 时ꎬ叶绿素 ａ 含量均

较对照显著下降ꎬ脱水 ２ ｄ 复水(Ｒｅｈ２)后ꎬ叶绿素

ａ 含量升高ꎬ但未达到显著水平ꎻ叶绿素 ｂ 含量、叶
绿素 ａ＋ｂ 含量以及类胡萝卜素表现出相似的变化

趋势ꎬ叶绿素 ａ＋ｂ 含量在脱水 ２ ｄ 时ꎬ下降 ５０％ꎬ类
胡萝卜素含量下降 ２８％ꎻ而叶绿素 ａ / ｂ 比值表现

出相反的趋势ꎬ即 Ｄｅｈ１、Ｄｅｈ２ 和 Ｒｅｈ２ 处理中的叶

绿素 ａ / ｂ 比值均显著升高ꎮ 心叶马铃苣苔叶片在

脱水 １、２ ｄ 时ꎬ与对照相比ꎬ叶绿素 ａ 含量均显著

下降ꎬＲｅｈ２ 处理的叶绿素 ａ 含量升高ꎬ达到与对照

相似水平ꎻ叶绿素 ｂ 含量和叶绿素 ａ ＋ ｂ 含量在

Ｄｅｈ１ 处理显著下降ꎬ而 Ｄｅｈ２ 和 Ｒｅｈ２ 处理中ꎬ与
对照无显著差异ꎻ类胡萝卜素含量在处理过程中

下降ꎬ但仅 Ｄｅｈ２ 处理达到显著水平ꎬ其他处理均

未达到显著水平ꎻ叶绿素 ａ / ｂ 比值在整个脱水复

水过程中均未发生改变ꎮ 可见ꎬ锈色蛛毛苣苔和

心叶马铃苣苔叶片在脱水复水过程的光合色素含

量下降ꎬ表明光合色素发生部分降解ꎬ锈色蛛毛苣

苔较心叶马铃苣苔降解更严重ꎮ
２.４ 锈色蛛毛苣苔和心叶马铃苣苔脱水复水过程

的膜损伤指标变化

质膜是植物应对胁迫的首要响应位点ꎮ 脱水

后叶片细胞的膜渗透性可能发生改变ꎬ膜渗透性

的伤害程度可用相对电导率(ＲＥＣ)表示ꎮ 由图 ３
可知ꎬ脱水 １、２、３ ｄ 后ꎬ锈色蛛毛苣苔的 ＲＥＣ 均逐

渐升高ꎬ脱水 １ ｄ 时与对照相比无显著变化ꎬ脱水

２ ｄ 时较对照显著ꎬ升至 ５１. ８％ꎬ在致死脱水 ３ ｄ
时ꎬＲＥＣ 最高ꎬ达到 ９５％ꎻＲｅｈ１ 和 Ｒｅｈ２ 处理的叶

圆片 ＲＥＣ 与相应脱水处理(Ｄｅｈ１ 和 Ｄｅｈ２)没有显

著差异ꎬ而 Ｒｅｈ３ 较 Ｄｅｈ３ 处理的 ＲＥＣ 显著下降ꎬ
原因可能是脱水 ３ ｄ 时ꎬ 叶片细胞已丧失活力ꎬ 细
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Ａ. 锈色蛛毛苣苔叶圆片及其叶绿素荧光ꎻ Ｂ. 心叶马铃苣苔叶圆片及其叶绿素荧光ꎻ Ｃ. 相对含水量ꎮ
Ａ. Ｌｅａｆ ｄｉｓｃｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅｓ ｏｆ Ｐａｒａｂｏｅａ ｒｕｆｅｓｃｅｎｓꎻＢ. Ｌｅａｆ ｄｉｓｃｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅｓ ｏｆ Ｏｒｅｏｃｈａｒｉｓ ｃｏｒｄａｔｕｌａꎻ Ｃ. Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｗａｔｅｒ
ｃｏｎｔｅｎｔ (ＲＷＣ).

图 １　 锈色蛛毛苣苔和心叶马铃苣苔不同脱水复水过程的叶圆片及其 Ｆｖ / Ｆｍ和相对含水量

Ｆｉｇ. １　 Ｌｅａｖｅｓ ｄｉｓｃｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ Ｆｖ / Ｆｍ ａｎｄ ＲＷＣ ｏｆ Ｐａｒａｂｏｅａ ｒｕｆｅｓｃｅｎｓ ａｎｄ Ｏｒｅｏｃｈａｒｉｓ ｃｏｒｄａｔｕｌａ
ｄｕｒｉｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｈｙｄｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｒｅｈｙｄｒａｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

胞膜破裂ꎬ导致叶片内大量电解质泄露到叶片外

面ꎬ因此电解质急剧下降ꎮ 心叶马铃苣苔的叶圆

片ꎬ在脱水 １ ｄ 及复水时ꎬ其 ＲＥＣ 与对照类似ꎬ而
脱水 ２ ｄ 时(Ｄｅｈ２)较对照显著ꎬ升高至 ５６.２％ꎬ致
死脱水 ３ ｄ 时继续升高至 ９５.７％ꎻ脱水 ２ ｄ 后复水

(Ｒｅｈ２)与脱水 ２ ｄ(Ｄｅｈ２)处理的 ＲＥＣ 无显著差

异ꎬＲｅｈ３ 处理较 Ｄｅｈ３ 处理有所下降ꎮ 这表明两个

物种在脱水 １、２ ｄ 时ꎬ膜发生损伤ꎬ但这不致命ꎬ仍
然可以恢复ꎬ而脱水 ３ ｄ 后膜发生致命损伤ꎬ无法

恢复ꎮ
细胞受到水分胁迫时会产生过氧化产物ꎬ这

些过氧化产物会氧化膜脂生成膜脂过氧化产物

ＭＤＡꎮ 由图 ３ 可知ꎬ不同脱水复水过程ꎬ锈色蛛毛

苣苔和心叶马铃苣苔的 ＭＤＡ 含量虽有变化ꎬ 但变
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Ｆ ｖ / Ｆｍ. 光系统Ⅱ最大光化学量子产量ꎻ Ｙ(Ⅱ). 光系统Ⅱ实际光化学
量子产量ꎻ Ｙ(ＮＰＱ). 调节性能量耗散量子产量ꎮ 不同小写字母表
示同一物种不同处理间存在显著性差异(Ｐ<０.０５)ꎮ 下同ꎮ
Ｆｖ / Ｆｍ. Ｍａｘｉｍａｌ ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ ＰＳ Ⅱꎻ Ｙ (Ⅱ). Ａｃｔｕａｌ
ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ ＰＳ Ⅱꎻ Ｙ(ＮＰＱ). Ａｄｊｕｓｔｅｄ ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ
ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ ＰＳⅡ. Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｍａｌｌ ｌｅｔｔｅｒｓ ｏｆ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ (Ｐ<０.０５). Ｔｈｅ ｓａｍｅ
ｂｅｌｏｗ.

图 ２　 锈色蛛毛苣苔和心叶马铃苣苔不同脱水复水
过程的叶圆片叶绿素荧光参数

Ｆｉｇ. ２　 Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｐａｒａｂｏｅａ
ｒｕｆｅｓｃｅｎｓ ａｎｄ Ｏｒｅｏｃｈａｒｉｓ ｃｏｒｄａｔｕｌａ ｌｅａｖｅｓ ｄｉｓｃｓ ｄｕｒｉｎｇ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｈｙｄｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｒｅｈｙｄｒａｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

化不显著ꎬ且与非复苏植物拟南芥 ( Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１４)相比ꎬ其含量保持很低水平ꎬ即其膜脂过氧

化水平在脱水复水过程并未发生显著改变ꎬ即使

是在致死脱水后复水处理(Ｒｅｈ３)中ꎬＭＤＡ 含量也

未大幅上升ꎮ
２.５ 锈色蛛毛苣苔和心叶马铃苣苔不同脱水复水

过程的渗透调节物质变化

锈色蛛毛苣苔和心叶马铃苣苔脱水复水过程

的可溶性糖含量(图 ４)显示ꎬ脱水 １、２、３ ｄ 的可溶

性糖含量均较对照显著升高ꎬＤｅｈ３ 处理升高最多ꎻ
复水后ꎬ锈色蛛毛苣苔的可溶性糖含量较相应脱

水处理显著下降ꎬ而心叶马铃苣苔的可溶性糖含

量在 Ｄｅｈ１ 和 Ｒｅｈ１ 之间无显著差异ꎬ脱水 ２、３ ｄ 后

复水的可溶性糖含量较相应脱水处理显著下降ꎮ
锈色蛛毛苣苔中ꎬ脯氨酸含量在脱水复水过程中ꎬ
均无显著变化ꎻ而心叶马铃苣苔脱水 ２、３ ｄ 的脯氨

酸含量较对照升高ꎮ 然而ꎬ两个物种在脱水复水

过程中ꎬ脯氨酸含量均为 １ μｇｍｇ￣１数量级ꎬ在非

复苏植物拟南芥中ꎬ对照条件下的脯氨酸含量为

１０ μｇｍｇ￣１数量级(Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎮ

３　 讨论与结论

大多复苏植物生长于年降雨量为 １６０ ~ ５７０
ｍｍ(Ｈｉｃｋｅｌꎬ １９６７)的干旱半干旱地区ꎮ 虽然锈色

蛛毛苣苔和心叶马铃苣苔的原产地云南省石林县

和香格里拉县相对荒漠地区年降雨量并不低(张

忱ꎬ ２０１５ꎻ 刘盈曦等ꎬ２０１６)ꎬ但由于其喀斯特地貌

的基岩裸露率高、土壤浅薄、保水性较差等原因致

使出现岩溶干旱现象( Ｚｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７ꎻ 刘艳ꎬ
２０１６)ꎮ 干旱会影响植物的生理生化特征ꎬ严重失

水时ꎬ原生质水完全丧失ꎬ细胞内仅剩余小部分束

缚水(Ｂａｒｔｅｌｓ ＆ Ｓａｌａｍｉｎｉꎬ ２００１)ꎮ 本研究中ꎬ锈色

蛛毛苣苔和心叶马铃苣苔的叶圆片在脱水至 ２ ｄ
时ꎬ叶圆片的 ＲＷＣ 下降到 ５％左右ꎬ此时复水 １ ｄ
叶圆片的 ＲＷＣ 可以恢复到对照水平ꎬ远远低于复

苏植物的可恢复 ＲＷＣ 水平 １０％(Ａｌｐｅｒｔꎬ ２００６)ꎬ
表明两个物种均为复苏植物ꎮ 锈色蛛毛苣苔和心

叶马铃苣苔叶圆片的脯氨酸和可溶性糖含量ꎬ以
及在脱水和随后的复水过程中膜脂过氧化和离子

渗漏结果ꎬ进一步证明了两个物种的复苏特性ꎮ
叶片中的可溶性糖在脱水过程中略有积累ꎻ而脯

氨酸含量在脱水以及复水过程中均保持较低水平
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表 １　 锈色蛛毛苣苔和心叶马铃苣苔叶圆片不同脱水复水过程的光合色素含量
Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｉｇｍｅｎｔｓ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ Ｐａｒａｂｏｅａ ｒｕｆｅｓｃｅｎｓ ａｎｄ Ｏｒｅｏｃｈａｒｉｓ ｃｏｒｄａｔｕｌａ ｌｅａｖｅｓ ｄｉｓｃｓ

ｄｕｒｉｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｈｙｄｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｒｅｈｙｄｒａｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

色素
Ｐｉｇｍｅｎｔ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

含量 Ｃｏｎｔｅｎｔ (ｍｇｇ ￣１)

新鲜 Ｆｒｅｓｈ Ｄｅｈ１ Ｄｅｈ２ Ｒｅｈ２

叶绿素 ａ Ｃｈｌａ 锈色蛛毛苣苔
Ｐａｒａｂｏｅａ ｒｕｆｅｓｃｅｎｓ

４.０５±０.６８ａ ２.６８±０.３５ｂ ２.１６±０.２７ｂ ２.６１±０.３２ｂ

心叶马铃苣苔
Ｏｒｅｏｃｈａｒｉｓ ｃｏｒｄａｔｕｌａ

３.６５±０.６９ａ ２.１７±０.１４ｂ ２.５７±０.０６ｂ ２.７５±１.２３ａｂ

叶绿素 ｂ Ｃｈｌｂ 锈色蛛毛苣苔
Ｐａｒａｂｏｅａ ｒｕｆｅｓｃｅｎｓ

１.５３±０.２５ａ ０.７８±０.１ｂ ０.６３±０.０６ｂ ０.７２±０.０８ｂ

心叶马铃苣苔
Ｏｒｅｏｃｈａｒｉｓ ｃｏｒｄａｔｕｌａ

１.４７±０.１１ａ ０.９８±０.０６ｂ １.１±０.０８ａｂ １.２１±０.４９ａｂ

叶绿素 ａ / ｂ
Ｃｈｌａ / ｂ

锈色蛛毛苣苔
Ｐａｒａｂｏｅａ ｒｕｆｅｓｃｅｎｓ

２.６５±０.１１ｂ ３.４６±０.１９ａ ３.４２±０.３８ａ ３.６３±０.２ａ

心叶马铃苣苔
Ｏｒｅｏｃｈａｒｉｓ ｃｏｒｄａｔｕｌａ

２.３±０.１７ａ ２.２６±０.０２ａ ２.２４±０.０２ａ ２.２６±０.１ａ

叶绿素 ａ＋ｂ
Ｃｈｌａ＋ｂ

锈色蛛毛苣苔
Ｐａｒａｂｏｅａ ｒｕｆｅｓｃｅｎｓ

５.５８±０.９２ａ ３.４６±０.４５ｂ ２.８±０.３５ｂ ３.３２±０.３９ｂ

心叶马铃苣苔
Ｏｒｅｏｃｈａｒｉｓ ｃｏｒｄａｔｕｌａ

４.８４±０.４ａ ３.１５±０.１９ｂ ３.７１±０.１ａｂ ３.２６±０.８６ａｂ

类胡萝卜素
Ｃａｒｏｔｅｎｏｉｄ

锈色蛛毛苣苔
Ｐａｒａｂｏｅａ ｒｕｆｅｓｃｅｎｓ

０.９２±０.１６ ａ ０.６８±０.０２ｂ ０.６６±０.１２ｂ ０.７３±０.１ｂ

心叶马铃苣苔
Ｏｒｅｏｃｈａｒｉｓ ｃｏｒｄａｔｕｌａ

０.９６±０.１５ａ ０.７６±０.１４ａｂ ０.７２±０.０５ｂ ０.８±０.２６ａｂ

　 注: 同行不同小写字母表示不同处理间存在显著性差异(Ｐ<０.０５)ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｍａｌｌ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｒｏｗ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ (Ｐ<０.０５) .

图 ３　 锈色蛛毛苣苔和心叶马铃苣苔叶圆片不同脱水复水过程的 ＲＥＣ 和 ＭＤＡ 含量
Ｆｉｇ. ３　 ＲＥＣ ａｎｄ ＭＤＡ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ Ｐａｒａｂｏｅａ ｒｕｆｅｓｃｅｎｓ ａｎｄ Ｏｒｅｏｃｈａｒｉｓ ｃｏｒｄａｔｕｌａ ｌｅａｖｅｓ

ｄｉｓｃｓ ｄｕｒｉｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｈｙｄｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｒｅｈｙｄｒａｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

且基本不变ꎬ这与其他复苏植物相同 ( Ｂｉａｎｃｈｉꎬ
１９９３ꎻ Ｇｅｏｒｇｉｅｖａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５ꎻ Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎬ推
测脯氨酸可能不参与该类复苏植物耐受极度脱水

的渗透调节过程(Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎮ 膜的完整性可

由 ＭＤＡ 和离子渗漏的量指示ꎬ锈色蛛毛苣苔和心

叶马铃苣苔在脱水 １、２ ｄ 及相应复水时的 ＭＤＡ 和

离子渗漏量均较低ꎬ这与弥勒苣苔相似(Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１４)ꎮ 由此推测ꎬ在脱水复水过程中ꎬ这些复苏
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图 ４　 锈色蛛毛苣苔和心叶马铃苣苔叶圆片不同脱水复水过程的可溶性糖和脯氨酸含量
Ｆｉｇ. ４　 Ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ａｎｄ ｐｒｏｌｉｎｅ ｉｎ Ｐａｒａｂｏｅａ ｒｕｆｅｓｃｅｎｓ ａｎｄ Ｏｒｅｏｃｈａｒｉｓ ｃｏｒｄａｔｕｌａ

ｌｅａｖｅｓ ｄｉｓｃｓ ｄｕｒｉｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｈｙｄｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｒｅｈｙｄｒａｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

植物的膜脂有其独特的保护机制ꎬ能够在极度干

旱条件下维持其细胞膜脂的组成ꎮ 这表明在可复

苏脱水时ꎬ复苏植物可以保持较好的膜完整性ꎮ
随着脱水程度加重ꎬ脱水 ３ ｄ 时ꎬ两个物种的 ＲＷＣ
均降低至 １.５％左右ꎬ光合活性降为 ０ꎬ电解质几乎

全部泄漏ꎬ此时复水ꎬ叶圆片的 ＲＷＣ、光合活性均

不能恢复到对照水平ꎮ 这说明此时锈色蛛毛苣苔

和心叶马铃苣苔的叶圆片过度脱水ꎬ叶片细胞内

的束缚水也发生脱水(Ｂａｒｔｅｌｓ ＆ Ｓａｌａｍｉｎｉꎬ ２００１)ꎬ
叶片丧失恢复能力ꎮ

在脱水复水过程中ꎬＨＤＴ 可以保持其光合色

素水平及光合器官结构的完整性 ( Ｄｒａｚｉｃ ｅｔ ａｌ.ꎬ
１９９９)ꎮ 在黑暗干燥条件下ꎬ心叶马铃苣苔的叶绿

素 ａ＋ｂ 含量在脱水至 ５％及复水时均未发生显著

变化ꎬ表明该物种为叶绿素维持型复苏植物ꎮ 而

锈色蛛毛苣苔在脱水至 ５％时ꎬ叶绿素 ａ＋ｂ 含量下

降约 ５０％ꎬ复水后短期内即可有升高趋势ꎬ区别于

脱水后叶绿素完全降解ꎬ复水需要较长时间完成

修复的 ＰＤＴ(Ｌèｕｔｔｇｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎬ其仍然为 ＨＤＴꎬ
脱水后降解部分叶绿素ꎬ复水后迅速恢复其水平ꎬ
这在 复 苏 植 物 弥 勒 苣 苔 ( Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４ )、
Ｍｙｒｏｔｈａｍｎｕｓ ｆｌａｂｅｌｌｉｆｏｌｉａ ( Ｆａｒｒａｎｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９９ ) 、
Ｒａｍｏｎｄａ ｎａｔｈａｌｉａｅ ( Ｄｒａｚｉｃ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９９ )、
Ｃｒａｔｅｒｏｓｔｉｇｍａ ｗｉｌｍｓｉｉ (Ｆａｒｒａｎｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０００)等物种中

也有发现ꎮ 这种类型的复苏植物在复水后可以迅

速恢复叶绿素水平ꎬ并修复类囊体结构(Ｈａｌｌａｍ ＆
Ｌｕｆｆꎬ １９８０)ꎬ有利于植物迅速恢复光合作用状态

而进行物质合成ꎬ是植物生长在间歇性降雨环境

的一种适应策略(Ｓｈｅｒｗｉｎ ＆ Ｆａｒｒａｎｔꎬ １９９６)ꎮ
脱水过程中叶绿素含量虽呈维持的趋势ꎬ但

通常复苏植物叶片的光合活性在脱水时完全消

失ꎬ复水后又能够恢复 ( Ｇｅｏｒｇｉｅｖａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５ꎻ
Ｅｖｅｌｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎮ 锈色蛛毛苣苔在脱水 １、２ ｄ
后ꎬ其最大光合潜力参数 Ｆ ｖ / Ｆｍ消失ꎬ相应复水后

其值又可恢复到对照相似水平ꎬ这可能与先前报

道的植物在干燥过程中具有保持光合结构完整性

的保护机制有关 ( Ａｕｇｕｓｔｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００１ꎻＢａｒｔｅｌｓ ＆
Ｓａｌａｍｉｎｉꎬ ２００１)ꎮ 心叶马铃苣苔叶圆片在脱水 １、
２ ｄ 时ꎬ区别于锈色蛛毛苣苔ꎬ其 Ｆ ｖ / Ｆｍ值基本维持

在对照水平ꎮ 心叶马铃苣苔脱水时能够维持其

Ｆ ｖ / Ｆｍ能力ꎬ可能是因为其能够通过光保护机制将

过量的光耗散为热量 [Ｙ(ＮＰＱ)]ꎬ具有更强的光

保护能力ꎮ 脱水 ３ ｄ 时ꎬ无论是锈色蛛毛苣苔还是

心叶马铃苣苔的叶圆片 Ｆ ｖ / Ｆｍ值均消失ꎬ且复水也

未能恢复ꎮ 这是因为过度脱水导致叶圆片的叶绿

素及类囊体结构受到破坏( Ｔｕｂａ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９６)ꎬ而
复水后叶圆片的叶绿体及内部结构迅速崩解ꎮ

叶片折叠和展开是复苏植物应对脱水及脱水

后复水过程常见的形态适应特性( Ｇａｆｆꎬ １９８９)ꎮ
本研究发现ꎬ锈色蛛毛苣苔的叶圆片在脱水后向

内折叠ꎬ密被白色毡毛的叶背面露在外面ꎬ可以防

止过量光照产生活性氧对叶片造成伤害 ( Ｄａｌｌａ
Ｖｅｃｃｈｉａ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９８ꎻＦａｒｒａｎｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３)ꎮ 心叶马

铃苣苔脱水复水过程的叶圆片形态变化完全不

７０２２ 期 李爱花等: 两种不同生境苦苣苔科植物的复苏特性及其对水分的光合和生理响应



同ꎬ在脱水 １、２ ｄ 时ꎬ其叶圆片相对平整ꎬ稍有皱

缩ꎻ脱水 ３ ｄ 时ꎬ叶片有卷缩ꎬ但与锈色蛛毛苣苔相

比程度轻很多ꎮ 可见ꎬ锈色蛛毛苣苔和心叶马铃

苣苔的叶片形态结构响应干旱的适应机制不同ꎮ
综上所述ꎬ锈色蛛毛苣苔和心叶马铃苣苔的

叶圆片均可以耐受 ５％ ＲＷＣ 的脱水ꎬ复水后其叶

圆片的外部形态、叶绿素含量、光合活性、离子渗

漏指标等均可以恢复到对照水平ꎬ继续脱水至

１.５％ ＲＷＣꎬ则上述指标均不能恢复ꎬ表明这两个

物种均具有复苏特性ꎮ 在应对脱水复水处理时ꎬ
两个物种具有一些相同的生理生化变化ꎮ 两种复

苏植物均能够相对维持其叶绿素水平ꎬ便于植物

在雨季来临能够迅速恢复光合作用进行生长ꎮ 可

溶性糖在锈色蛛毛苣苔和心叶马铃苣苔的脱水胁

迫过程中起到渗透调节作用ꎬ而脯氨酸可能不参

与该类复苏植物耐受极度脱水的渗透调节过程ꎮ
两个物种的膜脂可能有其独特的保护机制ꎬ能够

在极度干旱条件下维持其细胞膜脂免于被氧化的

过程ꎬ而其机制需要进一步研究ꎮ 但是ꎬ二者存在

不同的响应机制ꎬ锈色蛛毛苣苔通过剧烈卷缩叶

片来避免脱水时过量光照对植物造成的伤害ꎻ然
而ꎬ心叶马铃苣苔则具有更强的光保护能力ꎬ在受

到脱水胁迫时ꎬ其能够通过光保护机制将 ＰＳⅡ吸

收的过多能量通过热耗散形式散布出去ꎬ从而保

护其光系统免受伤害ꎮ 然而ꎬ这两个物种对脱水

复水响应的差异ꎬ是否与其野外生境的差别有关

系ꎬ需要进一步研究ꎮ
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