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摘要：为了明确菊芋幼苗对干旱胁迫和复水的响应机制，探究干旱胁迫及恢复浇水处理后对菊芋幼苗生长、生理特

性的影响。本研究以‘青芋’菊芋幼苗为材料，在盆栽试验条件下，设置对照处理（CK）、干旱胁迫处理（DS）、复水期

间对照处理（RCK）、复水处理（RW），测定干旱胁迫 7、14、21、28 d 以及复水 7、14 d 菊芋幼苗的生长形态（总根长、根

系投影面积、根系表面积、根系平均直径、根尖数）和生理指标（光合作用参数、光合色素含量、叶绿素荧光参数、水分

含量、渗透调节物质、抗氧化酶活性、糖类物质含量、脯氨酸代谢酶活性）。结果表明，干旱胁迫显著抑制菊芋的生

长，复水管理能恢复菊芋的正常生长。与干旱胁迫相比，RW 处理根系总长度、根系表面积、根系投影面积、平均直

径和根尖数显著增加了 18. 18%、54. 36%、30. 35%、34. 51% 和 83. 29%，叶绿素 a（Chl a）和叶绿素 a+b（Chl a+Chl 
b）含量分别显著提高 19. 51% 和 19. 42%，实际光量子效率（ΦPSII）和光化学淬灭系数（qP）显著上升了 13. 64% 和

2. 99%；自由水含量和相对含水量显著增加 1250. 00% 和 1. 34%，束缚水含量和总含水量上升 12. 84% 和 8. 99%。

复水处理后菊芋幼苗的吸水能力得到恢复，保证植株正常生长；与 RCK 处理相比，RW 处理气孔导度（Gs）、蒸腾速

率（Tr）和胞间 CO2浓度（Ci）显著提高了 90. 27%、52. 24% 和 44. 75%，在第 7 天时过氧化物酶（POD）活性、蔗糖、果

糖和葡萄糖含量上升，超氧化物歧化酶（SOD）活性、过氧化氢酶（CAT）活性、脯氨酸、可溶性蛋白含量降低，而脯氨

酸合成途径的 Δ1-吡咯啉 -5-羧酸合成酶（P5CS）活性和脯氨酸脱氢酶（PDH）活性提高，促进脯氨酸分解，使得菊芋

幼苗体内达到渗透平衡，维持细胞的正常膨压。该研究结果可为推广菊芋节水栽培技术的实践应用提供理论依据

和参考。
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Abstract： The aim of this work was to clarify the response mechanism of Helianthus tuberosus seedlings to drought 
stress and re-watering.  A pot experiment was conducted in which seedlings of H.  tuberosus ‘Qingyu’ were subjected 
to a drought stress treatment （DS）， a control treatment during rewatering （RCK）， and a re-watering treatment 
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（RW）.  Seedlings in the control group （CK） were grown under normal （non-drought） conditions.  The growth and 
physiological characteristics of the seedlings in the CK and treatment groups were measured.  The growth 
morphology （total root length， root projected area， root surface area， average root diameter， number of root tips） 
and physiological parameters （photosynthesis parameters， chlorophyll fluorescence parameters， contents of 
photosynthetic pigments， water， saccharides， and osmoregulators， antioxidant enzyme activities， proline-

metabolizing enzyme activities） of H.  tuberosus seedlings were determined at 7， 14， 21， 28 days of drought stress 
and at 7 and 14 days of rewatering.  The results showed that drought stress significantly inhibited the growth of H.  

tuberosus， but normal growth was restored by re-watering.  Compared with plants in the DS group， those in the RW 
group showed significantly increased total root length， root surface area， root projected area， average diameter， and 
root tip number （by 18. 18%， 54. 36%， 30. 35%， 34. 51%， and 83. 29%， respectively）， and higher chlorophyll a 
and chlorophyll a+b contents （increased by 19. 51% and 19. 42%， respectively）.  Comparing the RW group with 
the DS group， the actual optical quantum efficiency and photochemical quenching coefficient were increased by 
13. 64% and 2. 99% respectively， the free water content and relative water content were increased by 1250. 00% and 
1. 34%， respectively， and the bound water content and total water content were increased by 12. 84% and 8. 99%， 
respectively.  After the re-watering treatment， the water-absorbing ability of H.  tuberosus seedlings was restored， 
allowing for normal growth to resume.  Compared with the plants in the RCK group， significantly higher stomatal 
conductance， transpiration rate， and intercellular CO2 concentration （increased by 90. 27%， 52. 24% and 44. 75%， 
respectively） in the RW group； those in the RW group showed higher peroxidase activity and sucrose， fructose， and 
glucose contents on the 7th day， lower superoxide dismutase activity， catalase activity， proline and soluble protein 
contents， and higher activities of two enzymes in the proline synthesis pathway； Δ1-pyrroline-5-carboxylic acid 
synthase and proline dehydrogenase.  This promoted proline decomposition， contributing to the regulation of osmotic 
balance in H.  tuberosus seedlings and the maintenance of normal cell turgor pressure.  The results of this study 
provide a theoretical basis and reference for the practical application of water-saving cultivation techniques for H.  

tuberosus.
Key words： Helianthus tuberosus； drought stress； re-watering

菊芋（Helianthus tuberosus）亦称洋姜、鬼子姜或番姜，为菊科向日葵属多年生草本宿根植物，18 世纪自欧洲

传入我国后被广泛种植，具有较强的抗病能力和适应性［1］。菊芋的地下块茎富含淀粉、菊糖等，具有较高的食用

与经济价值［2］，被联合国粮农组织称为“21 世纪人畜共用作物”，具有广阔的应用前景。

近年来，伴随着全球气候变化，干旱现象频繁发生，已成为植物生长发育过程中的主要非生物胁迫之一，也是

严重影响各国农业生产的重要因素，并且由水分亏缺引起的作物减产超过了其他非生物胁迫造成的作物减产总

和［3］。干旱不仅影响植物不同阶段的形态构造、生理性状和代谢功能，还会造成植物失水、抗氧化酶系统损伤，抑

制生长发育［4］。植物长时间处于干旱环境下时，其体内水分协调失衡，对植物生长产生一定程度的负面影响，如

株高、根系生长、光合系统、生物量积累等减缓。此外，干旱胁迫下植物体内活性氧（reactive oxygen species， 
ROS）过度积累，导致细胞膜脂过氧化，造成氧化损伤，影响植株生长，严重时导致植株死亡［5］。为了减轻干旱胁

迫造成的氧化损伤，植物通过提高过氧化物酶（peroxidase， POD）、超氧化物歧化酶（superoxide dismutase， 
SOD）、过氧化氢酶（catalase， CAT）等抗氧化酶活性和体内的渗透调节物质（如脯氨酸、可溶性蛋白和可溶性糖）

含量清除过量的 ROS，减低细胞内的渗透势，以维持植物细胞结构与功能完整性，保证植物在干旱胁迫下能够获

取正常生长所需水分，增加植物的抗旱性［6］。

在实际生产中，植物的生长通常是干旱和复水连续交替的过程，因此植物对干旱环境的适应性不仅体现在对

干旱胁迫的适应过程中，还表现在胁迫解除后复水处理下其形态、生理等方面恢复正常的能力［7-8］。研究表明，干

旱胁迫解除后复水过程中产生的生长补偿是植株适应干旱环境的重要调节机制之一，也是评估植物适应干旱环
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境的重要指标［9］。通常，干旱胁迫后复水条件下植物的恢复能力与植物的种类、干旱强度和干旱发生阶段密切相

关［10］。此外，植物通过调节自身形态结构、生理生化等多方面，便于更好地适应干旱及复水快速变化的环境［11］。

例如，夏玉米（Zea mays）经过中度干旱胁迫后复水，增强了其光合补偿效应和代谢能力，如 POD、SOD 活性回升，

丙二醛（malondialdehyde， MDA）含量下降等［12］。干旱胁迫导致油松（Pinus tabuliformis）细胞膜损害程度增加，水

力功能减弱，进行复水处理后，缓解了干旱胁迫造成的损伤，促进水力能力恢复［13］。另有研究表明，评估植物适应

干旱的重要生理指标是抗氧化系统、渗透调节物质［14］。研究表明，干旱胁迫下的小麦（Triticum aestivum）旗叶

SOD、CAT、POD 活性与对照相比明显提升，复水后抗氧化酶活性恢复至正常水平［15］。植物体内渗透调节物质

的积累是响应干旱胁迫的反应之一［12］，是植物适应干旱胁迫的关键过程。在干旱胁迫下，可溶性糖和脯氨酸是两

种主要的渗透调节物质［16］。研究表明，可溶性糖是植物渗透保护剂，可调节渗透压，保护质膜，清除有毒活性氧，

保障植物酶/蛋白质的稳定性；脯氨酸具有很强的亲水性，维持植物体内原生质胶体和生理代谢过程，是酶的保护

剂、自由基清除剂和抗氧化剂［17］。随着干旱胁迫时间的延长，‘波叶金桂’（Osmanthus fragrans ‘Boyejingui’）体内

的可溶性糖、甜菜碱合成受到抑制，游离脯氨酸大量积累，而复水后，‘波叶金桂’体内渗透调节物质转向正常水

平，可溶性糖、可溶性蛋白和脯氨酸含量降低，表现出较强的旱后修复能力，植株恢复正常生长［18］。研究表明，植

物在适度干旱胁迫下形成的损伤会在复水后产生积极的补偿效应；但也有研究表明，干旱胁迫后复水不能补偿干

旱对植物造成的负面影响［19］。崔兆韵等［20］研究表明，冬小麦 SOD、POD、CAT 活性和 MDA 含量在一定程度干旱

胁迫下有所提升，光合速率和水分利用效率下降，而复水后产生了有限的补偿效应，随着重度干旱胁迫的延长，植

物抗氧化能力下降，补偿效应下降甚至形成负面效应。

目前，菊芋对干旱胁迫及复水处理响应和适应机制尚不清楚。因此本研究在菊芋苗期进行不同时长和程度

的干旱处理，对干旱胁迫后复水条件下的菊芋生理代谢变化进行深入研究，以期进一步阐明菊芋在苗期干旱-复

水环境下的生理调控机制，探讨作物在干旱胁迫下光合、渗透调节以及抗氧化酶系统的动态变化过程，同时也为

推广菊芋节水栽培技术的实践应用提供理论依据。

1　材料与方法

1. 1　试验材料

本试验所采用的菊芋品种为地方特色品种‘青芋’，由长江大学香辛作物研究院提供。育苗基质采用泥炭土

和珍珠岩比例为 2∶1。泥炭土育苗基质购于丹麦品氏托普公司。

1. 2　试验方法

试验于 2023 年 4 月中下旬在长江大学园艺园林学院玻璃温室进行（温度为 25~30 ℃、光照强度约为 10000 
lx、湿度为 66%~78%）。挑选健壮、大小均一且无病害的菊芋种进行消毒、晒干，并于 25 ℃黑暗条件下催芽 7 d，
种芽长至 1 cm 左右时直接播种于花盆（底部有孔，上径、底径、高分别为 26. 6、20. 0 和 28. 0 cm）中，每盆 1 株，做好

栽培管理。待植物长出 7~8 片真叶时，选取长势一致的菊芋幼苗进行试验。

本试验共设置 4 个处理，分别为：1）对照处理（CK），正常水分管理（土壤相对持水量为 70%~75%）；2）干旱

胁迫处理（DS），土壤相对持水量为 40%~45%；3）复水期间对照处理（RCK），复水期间正常水分管理，为胁迫后

复水处理的对照；4）复水处理（RW），干旱胁迫后进行恢复正常水分管理；采用盆栽称量控制土壤含水量，每天

19：00 通过称重补水的方式使各处理土壤含水量符合设置要求。每个处理 35 株菊芋幼苗，5 次生物学重复。在干

旱胁迫 28 d 后进行为期 14 d 的复水处理，在干旱处理第 7、14、21、28 天和复水处理第 7、14 天时对不同处理菊芋幼

苗叶片取样，洗净擦干后用液氮进行冷冻并放置于-80 ℃超低温冰箱妥善保存，以进行后续相关生理生化指标

的测定。

1. 3　测定项目与方法

1. 3. 1　植株生长指标测定　  在干旱胁迫处理第 28 天和复水处理第 14 天时，随机选取不同处理的菊芋幼苗，对

植株形态拍照记录；并将不同处理菊芋幼苗的根系清洗干净，随后放置到样品池中，整理根系减少根系重叠后盖

上样品池盖使用根系扫描分析仪（万深 LA-S 植物根系扫描仪，杭州万深检测科技有限公司）扫描得到根系图片，
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然后利用植物根系分析系统（万深 LA-S 植物根系分析仪系统，杭州万深检测科技有限公司）分析菊芋幼苗的总

根长、根系表面积、根系投影面积、根系平均直径及根尖数。

1. 3. 2　光合数据测定　  随机选取不同处理菊芋幼苗相同叶位的叶片（从上往下数第 5 片完全展开的功能叶），

于天气良好的上午 9：00-11：00 采用 Yaxin-1102 便携式光合作用仪（北京雅欣理仪科技有限公司）对叶片净光合

速率（net photosynthetic rate， Pn）、蒸腾速率（transpiration rate， Tr）、气孔导度（stomatal conductance， Gs）和胞间二

氧化碳浓度（intercellular CO2 concentration， Ci）进行测定。

1. 3. 3　叶绿素荧光测定　  叶绿素荧光参数采用 FluorCam 800 MF 封闭式叶绿素荧光成像仪（PS 公司，捷克）

测定。随机选取不同处理菊芋幼苗相同叶位的叶片（从上往下数第 4 片完全展开的功能叶）经过充分暗适应（15 
min）后，得到不同处理下菊芋幼苗的最大光化学效率（maximum photochemical efficiency of PSII， Fv/Fm）、光化学

淬灭系数（photochemical quenching coefficient， qP）、实际光量子效率（PSII actual photochemical quantum yield， 
ΦPSⅡ）和非光化学淬灭系数（non-photochemical quenching coefficient， NPQ）。

1. 3. 4　光合色素测定　  从各个处理中选取从上往下数第 5 片菊芋幼苗叶片，去掉中脉剪碎称取 0. 2 g 放入 50 
mL 离心管中，再加入 96% 的乙醇，采用乙醇避光浸提法［21］测定叶绿素 a（chlorophyll a， Chl a）、叶绿素 b
（chlorophyll b， Chl b）、Chl a+Chl b 和类胡萝卜素（carotenoid， Car）含量，随后在 A665、A649和 A470波长下测定吸光

值，并计算 Chl a、Chl b、Chl a+Chl b 和 Car含量。计算公式如下：

Chl a=13. 95A665-6. 88A649

Chl b=24. 96A649-7. 32A665

Chl a+Chl b=18. 16A649+6. 63A665

Car=（1000A470-2. 05Chl a-111. 48Chl b）/248
1. 3. 5　叶片含水量测定　  菊芋叶片含水量测定参考秦曼丽等［22］的方法进行。干旱胁迫处理第 28 天和复水处

理第 14 天时取不同处理菊芋幼苗从上往下数第 4 片叶片，立即用天平准确称重。所得数据标记为 G1；然后迅速

小心地将叶片放在预冷的 4 ℃蒸馏水中。使用真空设备确保蒸馏水完全覆盖叶片，并将叶片置于弱光下 4~6 h。
取出叶片后，用干净的纸迅速擦干叶片表面的水分后进行称重，并将其记为 G2。然后将叶片转移到含有 65% 蔗

糖溶液的容器中，确保叶片完全浸没在溶液中，并在弱光条件下保持 4~6 h。之后将叶片取出，用蒸馏水仔细冲

洗，每片叶片重复冲洗 5 次，每次持续 5~6 s。冲洗完毕后，用纸巾轻轻擦干叶片表面水分，并立即进行称重，此次

数据标记为 G3。最后，将叶片分装，并放入 80 ℃的烘箱中干燥，直到叶片均达到恒重状态。取出叶片，进行最后

的称重，数据记录为 G4。根据上述数据，可以精确计算出叶片的相对含水量。按照以下公式计算叶片的相关含

水量：

自由水含量（free water content， FWC）=（G1-G3）/G4

总含水量（total water content， TWC）=（G1-G4）/G4

束缚水含量（bound water content， BWC）=总含水量-自由水含量

相对含水量（relative water content， RWC）=（G1-G4）/（G2-G4）×100
1. 3. 6　植株叶片抗氧化酶活性测定　  抗氧化酶 POD、SOD 和 CAT 活性测定参考 Yin 等［23］的方法进行；POD
活性测定采用愈创木酚法，SOD 活性测定采用氮蓝四唑（nitro-blue tetrazolium， NBT）法，CAT 活性采用紫外吸

收法测定。

1. 3. 7　植株叶片渗透调节物质测定　  脯氨酸、可溶性糖、可溶性蛋白等渗透调节物质含量参考 Chen 等［24］的方

法测定。将存储的样品使用液氮充分研磨后，收集并放置于离心管中用于渗透调节物质的测定。脯氨酸采用酸

性茚三酮法测定，可溶性蛋白采用考马斯亮蓝 G-250 法测定，可溶性糖含量采用蒽酮比色法测定。

1. 3. 8　糖类物质含量测定　  取每个处理新鲜叶片，液氮研磨成粉，置于-80 ℃保存。葡萄糖含量采用 HK 酶

法试剂盒（G0542F，江苏苏州格锐思生物科技有限公司）测定；果糖含量采用间苯二酚比色法试剂盒（G0505F，江

苏苏州格锐思生物科技有限公司）测定；蔗糖含量采用蒽酮比色法试剂盒（G0506F，江苏苏州格锐思生物科技有
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限公司）测定；具体操作参考相应试剂盒说明书。

1. 3. 9　脯氨酸代谢酶活性测定　  取每个处理新鲜叶片，液氮研磨成粉，置于-80 ℃保存。Δ1-吡咯啉-5-羧酸合

成酶（Δ1-pyrroline-5-carboxylate synthetase， P5CS）使用试剂盒（G1104F，江苏苏州格锐思生物科技有限公司）测

定；脯氨酸脱氢酶（proline dehydrogenase， PDH）使用试剂盒（G1101F，江苏苏州格锐思生物科技有限公司）测定；

鸟氨酸转氨酶（ornithine aminotransferase， OAT）使用试剂盒（G1107F，江苏苏州格锐思生物科技有限公司）测

定。具体操作过程参考试剂盒相应说明书。

1. 4　数据处理

采用 Microsoft Excel 2016 进行数据预处理，SPSS 26. 0 软件进行单因素方差分析比较组间差异，利用 Origin 
2022 制图。

2　结果与分析

2. 1　干旱胁迫和复水对菊芋幼苗生长的影响

如图 1 所示，干旱胁迫处理 28 d 时，CK 处理的菊芋幼苗生长正常，与 CK 相比，DS 处理的菊芋幼苗植株生长

矮小，叶片边缘出现黄化、叶尖边缘出现焦枯，根系生长量也明显减少；复水处理第 14 天时，与 DS 处理相比，RW
处理后菊芋幼苗叶片展开，可以在一定程度上恢复干旱胁迫下菊芋幼苗的生长。

由表 1 可知，干旱胁迫处理期间，与 CK 相比，DS 处理对菊芋幼苗的根系生长具有一定的抑制作用，菊芋幼苗

的总根长、根系投影面积、根系表面积、平均直径和根尖数分别显著下降了 36. 22%、25. 24%、25. 85%、20. 98%
以及 37. 12%。与 DS 相比，RW 处理后菊芋幼苗的总根长、根系投影面积、根系表面积、平均直径和根尖数分别显

著提高了 18. 18%、30. 35%、54. 36%、34. 51% 和 83. 29%。

2. 2　干旱胁迫和复水对菊芋光合特性的影响

2. 2. 1　干旱胁迫与复水对菊芋幼苗叶片光合作用参数的影响　  由表 2 可知，干旱胁迫处理过程中，与 CK 相

比，DS 处理后菊芋幼苗的 Pn、Tr和 Gs显著下降，分别显著下降了 55. 04%、9. 17% 和 22. 69%。与 DS 相比，RW 处

图 1　干旱胁迫和复水后菊芋幼苗植株和根系表型

Fig. 1　Plant and root phenotypes of H.  tuberosus seedlings under drought stress and re-watering
A， E： CK 处理下的植株和根系 Plants and roots under CK treatment； B， F： DS 处理下的植株和根系 Plants and roots under DS treatment； C， G： 
RCK 处理下的植株和根系 Plants and roots under RCK treatment； D， H： RW 处理下的植株和根系 Plants and roots under RW treatment.
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理下 Pn提高了 14. 45%，Tr、Gs和 Ci分别下降了 52. 11%、49. 78% 和 3. 35%。复水处理期间，与 RCK 相比，RW 处

理显著提高了 Tr、Gs和 Ci，其增长幅度分别为 52. 24%、90. 27% 和 44. 75%。

2. 2. 2　干旱胁迫与复水对菊芋幼苗叶片叶绿素含量的影响　  由表 3 可知，在干旱胁迫期间，与 CK 相比，DS 处

理菊芋幼苗的 Chl a、Chl b 和 Chl a+Chl b 含量分别显著下降了 25. 96%、33. 50% 和 26. 08%；Car 含量下降了

18. 06%。与 DS 处理相比，RW 处理菊芋幼苗的 Chl a 和 Chl a+b 含量分别显著上升了 19. 51% 和 19. 42%；Chl b
和 Car含量上升了 10. 95% 和 20. 34%。

由表 4 可知，在干旱胁迫期间，与 CK 相比，DS 处理菊芋幼苗的 ΦPSII 和 qP 分别显著下降了 16. 98% 和

10. 67%，Fv/Fm下降了 3. 70%；NPQ 上升了 29. 87%。与 DS 处理相比，RW 处理后菊芋幼苗的 ΦPSII和 qP分别显著

上升了 13. 64% 和 2. 99%，Fv/Fm上升了 2. 56%；NPQ 下降了 35. 00%。

表 1　干旱胁迫和复水对菊芋幼苗根系生长的影响

Table 1　Effects of drought stress and re-watering on the root growth of H. tuberosus seedlings

处理

Treatments

CK

DS

RCK

RW

总根长

Total root length 
（cm）

712. 43±32. 93a

454. 37±24. 82c

757. 44±25. 42a

536. 98±16. 42b

根系投影面积

Root projection area
 （cm2）

74. 00±4. 27b

55. 32±3. 16c

100. 44±1. 36a

72. 11±1. 60b

根系表面积

Root surface area 
（cm2）

234. 39±12. 46b

173. 79±9. 94c

318. 15±5. 02a

268. 26±24. 59b

平均直径

Average diameter of root 
（mm）

1. 43±0. 19b

1. 13±0. 05c

1. 76±0. 02a

1. 52±0. 03b

根尖数

Number of root tips

330. 00±20. 05b

207. 50±22. 91c

540. 00±30. 82a

380. 33±12. 66b

注： 同列不同字母表示不同处理间差异显著（P<0. 05）。下同。

Note： Different letters in the same column indicate significant differences among different treatments （P<0. 05）.  The same below.

表 2　干旱胁迫和复水后菊芋幼苗叶片光合参数

Table 2　Photosynthetic parameters of H. tuberosus seedling leaves under drought stress and re-watering

处理

Treatment

CK

DS

RCK

RW

净光合速率

Net photosynthetic rate 
（Pn， μmol·m-2·s-1）

7. 54±0. 08a

3. 39±0. 15c

7. 60±0. 19a

3. 88±0. 02b

气孔导度

Stomatal conductance 
（Gs， mmol·m-2·s-1）

253. 37±9. 40a

195. 87±4. 48b

51. 70±4. 81d

98. 37±0. 78c

蒸腾速率

Transpiration rate 
（Tr， mmol·m-2·s-1）

4. 69±1. 07a

4. 26±0. 17b

1. 34±0. 17c

2. 04±0. 28b

胞间 CO2浓度

Intercellular CO2 concentration
 （Ci， μmol·mol-1）

366. 67±8. 99a

328. 00±1. 41a

219. 00±35. 22b

317. 00±27. 94a

表 3　干旱胁迫和复水后菊芋幼苗光合色素含量

Table 3　Photosynthetic pigment content of H. tuberosus seedlings under drought stress and re-watering （mg·g-1 FW）

处理

Treatments

CK

DS

RCK

RW

叶绿素 a 
Chlorophyll a （Chl a）

4. 43±0. 17a

3. 28±0. 16c

4. 70±0. 25a

3. 92±0. 05b

叶绿素 b
 Chlorophyll b （Chl b）

2. 06±0. 15a

1. 37±0. 13c

1. 85±0. 10ab

1. 52±0. 26bc

叶绿素 a+b 
Chlorophyll （a+b） （Chl a+b）

6. 48±0. 26a

4. 79±0. 27c

6. 51±0. 12a

5. 72±0. 31b

类胡萝卜素

Carotenoid （Car）

0. 72±0. 08a

0. 59±0. 04a

0. 79±0. 16a

0. 71±0. 03a

FW： 叶片鲜重 Leaf fresh weight.
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2. 3　干旱胁迫和复水对菊芋幼苗叶片含水量的影响

由表 5 可知，干旱胁迫期间，与 CK 相比，DS 处理菊芋幼苗的自由水含量、束缚水含量、总含水量和相对含水

量分别显著下降了 55. 56%、31. 84%、31. 78% 和 6. 20%。复水处理期间，与 DS 相比，RW 处理后菊芋幼苗叶片

的自由水含量和相对含水量分别显著上升了 1250. 00% 和 1. 34%，束缚水含量和总含水量上升了 12. 84% 和

8. 99%；同时，与 RCK 相比，RW 处理后自由水含量显著上升了 200. 00%。

2. 4　干旱胁迫和复水对菊芋幼苗抗氧化酶活性的影响

由图 2A 可知，干旱胁迫期间，与 CK 相比，DS 处理显著提升了菊芋幼苗叶片的 CAT 活性，并随着干旱胁迫

时间的延长呈先上升后下降的趋势，在处理第 21 天时达到最大值；与 CK 相比，DS 处理的 CAT 活性显著升高了

7. 20 倍。在复水处理期间，与 DS 相比，RW 处理降低了菊芋幼苗叶片的 CAT 活性，并随着复水时间的延长呈逐

渐下降的趋势，在处理第 14 天时，与 RCK 相比，RW 处理菊芋幼苗叶片的 CAT 活性显著下降了 50%。

由图 2B 可知，干旱胁迫期间，DS 处理菊芋幼苗的 POD 活性较 CK 相比显著提升，在处理第 21 天时 POD 活

性达到最高值；与 CK 相比，DS 处理在第 7、21、28 天时，POD 活性分别显著提高了 1. 04、2. 34 和 1. 76 倍。在复水

处理期间，与 DS 相比，RW 处理降低了菊芋幼苗叶片的 POD 活性，随着复水时间的延长 POD 活性呈逐渐下降的

趋势；与 RCK 相比，在处理第 14 天时 RW 处理的菊芋幼苗叶片 POD 活性显著下降了 37. 86%。

由图 2C 可知，干旱胁迫期间，与 CK 相比，DS 处理后菊芋幼苗叶片的 SOD 活性显著提升，并随着干旱胁迫时

间的延长呈先上升后下降的趋势，在处理第 14 天时达到最高值，DS 处理较 CK 相比显著提高了 93. 30%。在复水

处理期间，与 DS 相比，RW 处理降低了菊芋幼苗叶片的 SOD 活性；在处理第 14 天时，与 RCK 相比，RW 处理菊芋

幼苗叶片的 SOD 活性显著下降了 63. 57%。

2. 5　干旱胁迫和复水对菊芋幼苗渗透调节物质的影响

由图 3A 可知，干旱胁迫期间，与 CK 相比，DS 处理提升了菊芋幼苗叶片的可溶性蛋白含量，并随着干旱胁迫

时间的延长呈先上升后下降的趋势；在处理第 14 和 28 天时，分别显著提高了 4. 86% 和 5. 02%。在复水处理期

间，RW 处理后可溶性蛋白含量呈下降趋势，与 RCK 相比，在 RW 处理第 7 和 14 天时显著下降了 34. 00% 和

6. 35%。

表 4　干旱胁迫和复水后菊芋幼苗叶片叶绿素荧光参数

Table 4　Chlorophyll fluorescence parameters of H. tuberosus seedlings leaves under drought stress and re-watering

处理

Treatment

CK

DS

RCK

RW

实际光量子效率

PSII actual photochemical quan⁃
tum yield （ΦPSII， μmol·mol-1）

0. 53±0. 01a

0. 44±0. 02c

0. 54±0. 01a

0. 50±0. 01b

最大光化学效率

Maximum photochemical efficien⁃
cy of PSII （Fv/Fm， μmol·mol-1）

0. 81±0. 00a

0. 78±0. 00a

0. 81±0. 01a

0. 80±0. 01a

光化学淬灭系数

Photochemical quenching co⁃
efficient （qP， μmol·m-2·s-1）

0. 75±0. 01a

0. 67±0. 00c

0. 75±0. 01a

0. 69±0. 00b

非光化学淬灭系数

Non-photochemical quenching co⁃
efficient （NPQ， μmol·m-2·s-1）

0. 77±0. 09b

1. 00±0. 08a

0. 73±0. 00bc

0. 65±0. 00c

表 5　干旱胁迫和复水后菊芋幼苗叶片含水量

Table 5　Leaf water content of H. tuberosus seedlings under drought stress and re-watering

处理

Treatment

CK

DS

RCK

RW

自由水含量 Free water content 
（mg H2O·g-1 DW）

0. 09±0. 00c

0. 04±0. 00d

0. 18±0. 00b

0. 54±0. 00a

束缚水含量 Bound water content 
（g H2O·g-1 DW）

5. 37±0. 26a

3. 66±0. 18b

5. 34±0. 40a

4. 13±0. 19b

总含水量 Total water content
 （g H2O·g-1 DW）

5. 38±0. 32a

3. 67±0. 19b

5. 45±0. 40a

4. 00±0. 27b

相对含水量 Relative water 
content （%）

95. 52±0. 54a

89. 60±0. 39c

95. 71±0. 46a

90. 80±0. 71b
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由图 3B 可知，干旱胁迫期间，与 CK 相比，DS 处理显著提升了可溶性糖含量，DS 处理菊芋幼苗叶片的可溶性

糖含量在干旱胁迫期间提升了 1. 29、0. 90、3. 22 和 1. 44 倍，并随着干旱时间的延长呈先上升后下降的趋势，在处

理第 21 天时达到了最大值。在复水第 7 天时，RW 处理降低了菊芋幼苗的可溶性糖含量，并逐渐趋近于 CK 水平；

在复水处理第 14 天时，与 RCK 相比，RW 处理后菊芋幼苗的可溶性糖含量显著降低了 44. 42%。

由图 3C 可知，干旱胁迫期间，与 CK 相比，DS 处理后菊芋幼苗的脯氨酸含量分别显著提高了 0. 98、3. 10、
2. 81 和 1. 73 倍。在复水处理期间，RW 处理降低了菊芋幼苗叶片的脯氨酸含量，且在处理第 14 天时与 RCK 的水

平基本持平。

2. 6　干旱胁迫和复水对菊芋幼苗糖类物质含量的影响

由图 4A 可知，干旱胁迫期间，与 CK 相比，DS 处理提升了菊芋幼苗叶片的葡萄糖含量，在处理第 14 天开始具

有显著差异，分别提升了 2. 12、1. 45 和 0. 56 倍。在复水期间，RW 处理后菊芋幼苗叶片的葡萄糖含量高于 RCK，

但与干旱胁迫期间相比呈逐渐下降趋势。

由图 4B 可知，在干旱胁迫期间，与 CK 相比，DS 处理菊芋幼苗叶片的果糖含量升高，并随着干旱胁迫时间的

延长而逐渐升高，在处理第 14 天开始具有显著差异，分别上升了 34. 67%、42. 21% 和 63. 05%。在复水处理期

间，RW 处理菊芋幼苗叶片的果糖含量高于 RCK 处理，但呈下降趋势。

图 2　干旱胁迫和复水后菊芋幼苗叶片抗氧化酶活性

Fig. 2　Antioxidant enzyme activity in leaves of H.  tuberosus seedlings under drought stress and re-watering
*表示相同处理天数不同处理间差异显著（P<0.05）。虚线表示不同干旱胁迫处理和复水处理时间分界线。下同。* represents significant differences 
between different treatments at the same treatment day （P<0.05）. The dotted line represents the time boundary between different drought stress 
treatments and re-watering treatments. The same below.

图 3　干旱胁迫和复水后菊芋幼苗叶片渗透调节物质含量

Fig. 3　Content of osmoregulatory substances in leaves of H.  tuberosus seedlings under drought stress and re-watering
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由图 4C 可知，干旱胁迫期间，DS 处理菊芋幼苗叶片的蔗糖含量呈先下降后上升的趋势，与 CK 相比，DS 处理

菊芋幼苗叶片的蔗糖含量在第 21 和 28 天时分别上升了 1. 70 和 2. 10 倍，并在第 28 天时达到最高水平。在复水期

间，RW 处理后菊芋幼苗叶片的蔗糖含量呈下降趋势，与 RCK 相比，RW 处理菊芋幼苗叶片的蔗糖含量在第 14 天

时显著下降了 62. 71%。

2. 7　干旱胁迫和复水对菊芋幼苗脯氨酸代谢酶活性的影响

由图 5A 可知，DS 处理的 P5CS 活性随着干旱胁迫时间的延长而呈先上升后下降的趋势，在 DS 处理的第 21

和 28 天时较 CK 处理分别显著上升了 121% 和 50%。在复水处理期间，RW 处理的 P5CS 活性呈下降趋势，虽高

于 RCK 处理，但低于 DS 处理时期的 P5CS 活性。

由图 5B 可知，在干旱胁迫期间，与 CK 相比，DS 处理提升了菊芋幼苗叶片的 OAT 活性，并随着干旱胁迫时

间的延长呈先上升后下降的趋势，在处理第 14、21 和 28 天时分别显著提高了 75. 68%、135. 00% 和 82. 19%。在

复水处理期间，RW 处理后菊芋幼苗的 OAT 活性呈下降趋势，与 RCK 相比，在 RW 处理第 14 天时 OAT 活性下降

了 1. 35%。

由图 5C 可知，在干旱胁迫期间，与 CK 相比，DS 处理后菊芋幼苗叶片的 PDH 活性呈下降趋势，第 21 天时，

DS 处理的 PDH 活性显著下降了 68. 42%。在复水处理期间，PDH 活性随着复水时间的延长而逐渐上升；在 RW

处理第 14 天时，与 RCK 相比，PDH 活性显著上升了 2. 52 倍。

图 4　干旱胁迫和复水后菊芋幼苗叶片糖类物质含量

Fig. 4　Leaf saccharides content in the leaves of H.  tuberosus seedlings under drought stress and re-watering

图 5　干旱胁迫和复水后菊芋幼苗脯氨酸代谢酶活性

Fig. 5　Proline metabolism enzyme activities in H.  tuberosus seedlings under drought stress and re-watering
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3　讨论

干旱胁迫能抑制植物生长，造成植株矮小，根系生长减缓［4］。赵英等［25］的研究结果显示，与干旱胁迫相比，复

水后红背山麻杆（Alchornea trewioides）株高、单叶面积和生物量均有所增长，且与对照无显著差异。庄晔等［26］研

究发现烤烟（Nicotiana tabacum）在干旱胁迫后复水处理其地上部分生长得以恢复。秦岭等［7］的研究结果显示干

旱胁迫下谷子（Setaria italica）的根长、根表面积、根尖数等指标呈下降趋势，复水后根系的生长有补偿性增加。

这与干旱胁迫后复水处理下苜蓿（Medicago sativa）根系的补偿效应相似［27］。本试验中，干旱胁迫下菊芋幼苗叶

片萎蔫、植株变矮，总根长、根系表面积、根系投影面积、根尖数和平均直径均减少；与干旱胁迫相比，复水后上述

指标均有恢复，且具有显著差异，但仍低于复水期间对照水平。这可能是由于在干旱胁迫解除后，菊芋幼苗根系

生长得到恢复能够自主在土壤中吸取水分来调节自身恢复生长，但可能由于复水时间短，幼苗的生长并没有完全

恢复，达到对照水平。

光合作用是植物生长发育的基础，是植物对干旱胁迫最敏感的生理反应之一。叶绿素在光合作用中负责光

能的吸收、运输、转化［28］。新疆大叶苜蓿（M.  sativa cv.  Xinjiangdaye）叶绿素含量随干旱胁迫加剧逐渐降低，复水

后新疆大叶苜蓿的叶绿素含量恢复并存在显著补偿效应［29］。萱草（Hemerocallis fulva）在干旱胁迫下叶绿素含量

呈下降趋势，在复水 7 d 后能够恢复到正常供水水平［30］。武瑞瑞等［31］的研究结果显示干旱胁迫导致咖啡（Coffea 

arabica）的叶绿素含量减少；与干旱胁迫相比，复水后叶绿素含量均有所增加。本研究中，干旱胁迫下 Chl a、Chl 
b、Chl a+Chl b 和 Car 含量均减少；与干旱胁迫相比，复水后 Chl a、Chl b、Chl a+Chl b 和 Car 含量得到恢复，但仍

低于对照水平。这是由于在复水处理后菊芋根系开始恢复正常生长，菊芋能够正常地从土壤中吸取水分，缓解了

叶绿素含量的降解。但可能是受到复水时间的影响，叶绿素合成还受到前期干旱胁迫造成的影响未恢复到对照

水平。

干旱胁迫主要影响植物的 Pn，从而影响植物光合作用的正常进行［9］。施钦等［32］的研究结果显示在干旱胁迫

下海滨木槿（Hibiscus hamabo）的 Pn显著下降，复水处理后出现了补偿效应。在黄瓜（Cucumis sativus）幼苗中，干

旱胁迫下 Pn、Tr、Gs和 Ci逐渐降低，复水后能恢复到接近正常水平［33］，说明光合反应中心得到了修复。在青冈栎

（Cyclobalanopsis glauca）幼苗中，随着干旱胁迫程度的加剧 Pn和 Gs呈显著下降趋势，在复水处理后可提高青冈栎

幼苗的光合参数［9］。本试验中，干旱胁迫导致 Pn、Tr和 Gs显著下降；复水处理后各指标均恢复，且 Tr、Gs和 Ci皆高

于复水期间对照水平。这说明干旱胁迫并没有使菊芋的光合作用机制受到破坏，并在复水后能自我修复且 Tr、Gs

和 Ci高于正常供水水平。这可能是由于干旱胁迫解除恢复正常供水后，幼苗根系的生长得到恢复，菊芋幼苗的吸

水能力提高，体内的水分状况得到改善，叶绿素合成能力得到提升，光合作用能够迅速恢复，保证了幼苗生长发育

所需的能量和营养物质的供应。

干旱胁迫对植物光合系统、电子传递及反应中心复合体可产生明显的抑制作用，进而影响到植物的光合作用

和叶绿素荧光反应［29］。在咖啡中，随着干旱胁迫时间的延长，Fv/Fm 和 ΦPSⅡ下降程度增大，复水处理后 Fv/Fm 和

ΦPSⅡ开始升高并恢复到对照水平［31］。在海滨木槿和楸叶泡桐（Paulownia catalpifolia）中，干旱胁迫下 Fv/Fm、ΦPSⅡ

和 qP呈显著下降趋势，而 NPQ 显著上升；复水处理后荧光参数迅速恢复到对照水平［32，34］。本研究中，干旱胁迫导

致菊芋幼苗的 Fv/Fm、qP和 ΦPSⅡ下降，NPQ 上升；复水后 Fv/Fm、qP和 ΦPSⅡ上升，NPQ 有所下降。这可能是在干旱胁

迫下减缓了光合电子传递速率，降低光化学反应速率，导致吸收的光能过多，在这种情况下菊芋幼苗需要增加

NPQ 来消耗过多的光能，最终保护光合系统不受伤害；在复水处理后菊芋幼苗的生长逐渐恢复正常，表明菊芋幼

苗的光化学反应中心恢复正常，从而使得各项指标逐渐恢复正常。

渗透调节物质包括可溶性蛋白、可溶性糖和脯氨酸等，它们主要是通过增加细胞溶质，降低细胞渗透势和水

势，以维持细胞正常膨压和植物在逆境环境下的正常生长［35］。在 5 种一年生草本植物幼苗中，干旱胁迫下叶片可

溶性蛋白、可溶性糖和脯氨酸等渗透调节物质积累增加；在复水处理后，可溶性蛋白、可溶性糖和脯氨酸含量均恢

复到正常水平［8］。乌日娜等［36］研究发现干旱胁迫下直立型扁蓿豆（Medicago ruthenica cv.  Zhilixing）的可溶性蛋

白、可溶性糖和脯氨酸含量呈上升趋势，在复水处理后都能恢复到对照水平。与上述研究结果不同，干旱胁迫下
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红背山麻杆的可溶性糖和可溶性蛋白含量均呈上升趋势，复水处理后可溶性蛋白和可溶性糖含量均减少，但仍显

著高于对照水平［25］。王洋等［30］研究发现干旱胁迫条件下萱草的脯氨酸和可溶性糖含量显著增加，复水处理后两

者皆下降但仍显著高于对照水平。这可能是由复水时间的长短和不同植物耐旱性不同所造成的。本试验中，在

干旱环境下，菊芋幼苗的可溶性蛋白、可溶性糖和脯氨酸含量总体呈上升的趋势，在复水处理后菊芋幼苗的可溶

性蛋白、可溶性糖和脯氨酸含量呈下降趋势，能恢复到对照水平。这是由于在干旱胁迫下菊芋幼苗通过提高自身

内部的渗透调节物质含量，如脯氨酸、可溶性蛋白和可溶性糖等来调控叶片渗透势和水势，旨在保障菊芋幼苗能

够从土壤中获取所需水分以维持其细胞体内的水分平衡，减轻干旱胁迫对细胞造成的伤害；在复水后渗透调节物

质含量逐渐降低，这可能是由于干旱胁迫解除后菊芋幼苗能够重新从土壤中获得足够的水分，无需再通过调节体

内的渗透调节物质来维持细胞内的水分平衡，因此体内的渗透物质含量降低。

干旱胁迫导致植物体内 ROS 大量积累，为了防止过量 ROS 对植物造成伤害，植物体内的抗氧化系统被激

活，从而提高了抗氧化酶（SOD、POD、CAT）活性来达到清除过量 ROS 的目的［6］。赵英等［37］的研究结果显示在干

旱胁迫下蟛蜞菊（Wedelia trilobata）的 SOD、POD 和 CAT 活性增高，复水处理后蟛蜞菊的 SOD、POD 和 CAT 活

性均下降到对照水平。同样地，在海滨木槿中，干旱胁迫下的 SOD、POD 和 CAT 活性显著升高，有效清除细胞中

的 ROS；并在复水后能够恢复到对照水平［32］。在对干旱胁迫与复水处理下杜仲（Eucommia ulmoides）扦插苗［38］的

研究中也得到了类似结果。本试验中，干旱胁迫下菊芋幼苗的 SOD、POD 和 CAT 活性呈先上升后下降的趋势，

在复水处理后 SOD、POD 和 CAT 活性逐渐恢复到对照水平。这是由于干旱胁迫下菊芋幼苗的 SOD、POD 和

CAT 活性升高，以此来维持干旱胁迫下植物正常生长；在复水后菊芋幼苗的生长恢复正常，无需通过提升抗氧化

酶活性来维持幼苗生长，且复水后抗氧化酶活性恢复到正常对照水平。

葡萄糖、果糖和蔗糖作为植物体内积累的主要储存能量物质，其组成的可溶性糖在植物体内发挥着重要的渗

透调节作用，确保植物能够进行正常生理代谢活动［39］。干旱胁迫使藜麦（Chenopodium quinoa）种子的葡萄糖、蔗

糖含量显著增加，以此来提高其抗旱性［40］。王雲霞等［39］研究发现随着干旱胁迫时间增加，红砂（Reaumuria 

soongorica）幼苗根、茎、叶的蔗糖、果糖和葡萄糖含量均显著增加，其中葡萄糖增幅最大。本试验中，干旱胁迫下

菊芋幼苗的蔗糖、果糖和葡萄糖含量显著增加，复水后，蔗糖、果糖和葡萄糖含量呈下降趋势。这可能是由于干旱

状态下菊芋幼苗积累蔗糖、果糖和葡萄糖来增加可溶性糖含量维持细胞渗透调节平衡，保持细胞中水分平衡；确

保细胞能够维持正常的生理活动；也保障了菊芋幼苗应对干旱胁迫下对能源物质的需求，缓解干旱胁迫造成的不

利影响；复水后菊芋幼苗能够正常吸水，幼苗体内的水分代谢和渗透调节恢复平衡，因此葡萄糖、蔗糖和果糖的含

量均呈下降趋势，表明菊芋幼苗能够恢复正常生长。

脯氨酸作为渗透调节物质，在逆境下对细胞渗透调节平衡发挥着重要作用，植物体内的脯氨酸积累主要受到

OAT、P5CS 和 PDH 等相关酶的调控；其中 OAT 和 P5CS 是脯氨酸代谢途径中的合成酶，PDH 是脯氨酸降解酶，

它们共同维持着脯氨酸代谢平衡［41］。干旱胁迫下藜麦幼苗的 P5CS 活性显著增加，而 PDH 活性显著降低，使得

藜麦幼苗体内的脯氨酸含量显著增高［42］。姜淑欣等［43］的研究结果显示，干旱胁迫下‘普冰 143’小麦的 OAT 和

P5CS 活性显著增加，PDH 活性显著降低，使得小麦的脯氨酸含量增加，而复水处理后 PDH 活性显著增加，从而

降低了小麦中的脯氨酸含量。在本试验中，干旱胁迫下菊芋幼苗的 OAT 和 P5CS 活性显著上升，PDH 活性呈下

降趋势，使得脯氨酸含量显著上升；复水后 OAT 和 P5CS 活性逐渐降低，PDH 活性显著升高，使脯氨酸含量明显

下降。这可能是在干旱胁迫下通过提高 OAT 和 P5CS 活性，降低 PDH 活性来增加脯氨酸的积累，通过增加脯氨

酸含量来维持幼苗体内的渗透平衡，使菊芋幼苗正常生长；复水处理后菊芋幼苗能够自主吸水维持体内的渗透平

衡，因此随着 OAT 和 P5CS 活性降低以及 PDH 活性升高来降低菊芋体内积累的脯氨酸含量，使菊芋恢复正常

生长。

4　结论

试验结果显示，干旱胁迫条件抑制了菊芋幼苗的生长，降低了叶绿素含量，使光合作用受阻；并且通过提升抗

氧化酶活性与渗透调节物质含量来达到增强菊芋幼苗抗旱性的目的。复水后，菊芋幼苗的生长得到恢复，幼苗光
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合作用和叶绿素荧光趋于正常对照水平，叶片含水量逐渐上升；菊芋幼苗通过降低 OAT 和 P5CS 活性以及提高

PDH 活性来减少脯氨酸含量，同时菊芋幼苗的蔗糖、葡萄糖和果糖含量的降低使得可溶性糖的含量趋于对照水

平，另外可溶性蛋白含量、SOD、POD 与 CAT 活性也逐渐恢复到对照水平。综上，菊芋幼苗在干旱胁迫后复水处

理，其生长和生理生化方面能够逐渐恢复，为推动菊芋节水栽培技术的实践应用提供了理论依据。
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