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温度对雌雄草生理代谢及保护酶

系统影响的性别差异

郭海燕１，段婧１，刘金平１，游明鸿２，谢瑞娟１

（１．西华师范大学西南野生动植物资源保护省部共建教育部重点实验室，四川 南充６３７００９；２．四川省草原科学研究院，四川 成都６１１７３１）

摘要：以雌雄异株攀援草本植物草为材料，依据野生资源主要分布地域的平均温度，设置３个温度（１５，２０，２５

℃）为变量，通过测定光合指标、代谢指标、抗氧化酶活性指标和细胞膜完整性指标，分析温度对草光合作用、呼

吸作用及抗逆性影响的生理变化，研究温度对雌雄草生理代谢及保护酶系统影响的性别差异。结果表明，温度

显著影响草叶中的叶绿素含量，犘ｎ 和单株生物量随温度下降显著减小（犘＜０．０５），♀株的潜在犘ｎ 显著大于♂株

（犘＜０．０５）；♂株的糖代谢和呼吸作用显著高于♀株（犘＜０．０５），氮代谢性别间无显著差异（犘＞０．０５），温度对可溶

性糖（ＳＳ）、丙酮酸（ＰＡ）含量和硝酸还原酶（ＮＲ）有显著影响（犘＜０．０５），随温度下降ＳＳ含量逐步增加（犘＜０．０５），

ＮＲ活性逐步降低（犘＜０．０５），温度对代谢速率影响远大于性别间的差异。温度对ＳＯＤ和ＰＯＤ活性有极显著影响

（犘＜０．０１），对ＣＡＴ活性有显著影响（犘＜０．０５），随温度降低３种酶活性均不断增加，♀株中ＳＯＤ和ＰＯＤ含量显

著高于♂株（犘＜０．０５），性别间ＣＡＴ含量无差异。温度对细胞膜完整性物质含量的影响，远大于性别间差异，随温

度降低草体内 Ｈ２Ｏ２、丙二醛（ＭＤＡ）、脯氨酸（Ｐｒｏ）和可溶性蛋白（ＳＰ）含量均显著增加，♂株中 Ｈ２Ｏ２ 和ＳＰ含量

显著高于♀株（犘＜０．０５），♀株中 ＭＤＡ和Ｐｒｏ含量显著大于♂株。温度对光合作用、呼吸作用、抗氧化酶系统及

细胞膜完整性的影响有显著的性别差异，♀株比♂株有更强的适应温度胁迫的生理基础。
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集雌雄异株植物的性别分化性、攀缘植物对外界支持物的依赖性、草本植物的短寿命性等特点于一身，雌雄

异株攀缘草本植物面临生境胁迫时，要求其充分适应与利用生境条件，采取复杂、完善、高效、系统的生长策略，顺

利完成短暂的生活史，才能在残酷的自然选择中保证物种的延续。雌雄异株植物维持种群稳定性的能力较为薄

弱，光合作用能力、生物量分配、水分利用效率及开花授粉等方面均易受环境胁迫的影响［１］。应对环境胁迫时，雌

雄个体生长、形态、生理、生殖及抗逆性等方面表现出明显的性别差异［２］，常引起种群内雌雄性比例失衡，种群繁

殖能力下降，导致种群的组成、结构和功能发生改变。若雌雄异株攀缘草本植物遭遇胁迫时，雌、雄株不能及时、

同步、协调、匹配地采取有效的应对措施，使物质能量在生长、生殖和抗性等功能间合理分配，保证生活史的顺利

完成，且产生充足、健康的种实后代，必将造成物种的濒危或灭绝。

桑科草属植物草（犎狌犿狌犾狌狊狊犮犪狀犱犲狀狊）作为药用、饲用、生态绿化、工业原料及水土保持材料等方式利

用［３］，且广泛分布的雌雄异株草本攀缘植物，是研究该类植物生殖分配与繁殖策略的理想材料。目前，关于草

的研究主要集中在营养成分、药物成分、饲喂效果评价及对其他生物的化感作用方面［４６］，对性别分化导致的种群

性比、雌雄株形态、生殖特点、种子发育等方面进行了较为浅显的研究［７９］，对生境胁迫下形态塑性及繁殖策略进

行了初步的研究［１０１４］。关于温度对雌雄异株植物的生长发育、生理应激及生殖过程影响研究极少。温度是植物

生长的主要生境因子之一，温度通过改变植物体内酶的组成、比例与活性，影响植物的光合、呼吸、蒸腾作用等代

谢过程，改变有机物的合成、运输和累积速度，从而影响植物的生存、生长及生殖过程。常通过三基点温度研究适

合植物生长发育与存活的温度范围，而最适与最高（低）之间其他温度对植物生理、生长、生殖的影响更加普遍。

雌雄个体能否依据立地温度，及时形成生理应激机制，调整和改变同化、异化速率，使物质与能量在生长、防御、抗

逆等功能间合理平衡分配，对雌雄异株草本攀缘植物的生长、生殖及物种留存有决定性意义。

本试验依据草主要分布地域的生长季的平均温度，采用人工气候培养箱，设置温度为唯一变量。通过测定

雌、雄株的叶绿素含量、光合速率、潜在光合速率和单株生物量，分析温度对光合生理的影响；通过测定可溶性糖

（ＳＳ）、丙酮酸含量（ＰＡ）和硝酸还原酶（ＮＲ）活性，研究温度对糖代谢、氮素代谢及呼吸作用的影响；通过测定超氧

化物歧化酶（ＳＯＤ）、过氧化物酶（ＰＯＤ）、过氧化氢酶（ＣＡＴ）活性，探究温度对抗氧化酶系统的影响；通过测定丙

二醛（ＭＤＡ）、脯氨酸（Ｐｒｏ）、可溶性蛋白（ＳＰ）和过氧化氢（Ｈ２Ｏ２）含量，探讨温度对细胞膜完整性的影响。研究

温度对雌雄草生理代谢及保护酶系统影响的性别差异，以期为胁迫环境下草个体发育、种群形成、适应度及

种群扩繁等研究奠定基础，为雌雄异株草本攀缘植物资源的保护利用提供科学借鉴。
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１　材料与方法

１．１　试验材料及设计

于２０１５年３月以野生草种子为材料，采用高３４ｃｍ、口径５０ｃｍ花盆，以河沙∶腐殖土１∶１均匀混合为

基质，按１０粒／盆播种，共３０盆。在２５℃下培养，幼苗１～２对真叶时，随机按３株／盆定苗（避免人为造成性比

例失衡）。１０盆为１组，分别移入１５，２０，２５℃的人工气候培养箱（ＺＲＸ１０００ＤＣ），设光照１２ｈ／黑暗１２ｈ，光照强

度１３００ｌｘ，相对湿度３２％下进行培养。待花芽分化现花序识别雌雄时，按性别每株取由上而下第３叶进行光合

测定后，摘取、剪碎、混合后保鲜备用，测定生理指标。

１．２　测定项目与方法

１．２．１　光合指标测定　　叶绿素含量采用乙醇丙酮混合提取法
［１４］。用ＬＩ６４００便携式光合仪，光照强度１３００

ｌｘ下测现实光合速率，在有效辐射为８５０μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）（光响应曲线表明该光照下犘ｎ 最大）的内置光源下测潜

在光合速率，于第３叶中部随机３点连续采集３个值。每组随机选雌、雄各３株，在１０５℃下烘至恒重后，称单株生

物量。

１．２．２　代谢指标测定　　用“苏州科铭生物有限公司”生产的试剂盒，测定可溶性糖（ＳＳ）、丙酮酸（ＰＡ）含量和硝

酸还原酶（ＮＲ）活性
［１３］。

１．２．３　抗性指标测定
［１４］
　　超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）活性测定采用氮蓝四唑（ＮＢＴ）光化还原法，过氧化物酶

（ＰＯＤ）活性测定采用愈创木酚法，过氧化氢酶（ＣＡＴ）活性测定采用紫外吸收法。

１．２．４　受伤害指标测定
［１５］
　　丙二醛（ＭＤＡ）采用硫代巴比妥酸（ＴＢＡ）法，脯氨酸（Ｐｒｏ）采用酸性茚三酮法，

可溶性蛋白（ＳＰ）含量测定采用考马斯亮蓝Ｇ２５０染色法，过氧化氢（Ｈ２Ｏ２）含量采用钼酸法。

１．３　数据分析

用ＳＡＳ１０．０软件对所有数据进行方差分析和析因分析，并用Ｄｕｎｃａｎ法对各参数进行显著性检验（ＳＮＫ检验）。

２　结果与分析

２．１　温度对光合指标的影响

叶绿素含量在性别间无显著差异（犘＞０．０５），♀株的犘ｎ和生物量显著大于♂株（犘＜０．０５）（表１）。３个温度

下♀株的同化能力及物质积累能力均强于♂株。温度对叶绿素含量和犘ｎ 有显著影响，２０℃下叶绿素含量显著

低于２５℃（犘＜０．０５），１５℃时恢复到２５℃的水平；随温度下降犘ｎ 和单株生物量显著逐步下降（犘＜０．０５），１５

℃时犘ｎ值和生物量降为２５℃时的５０％左右。♀株的潜在犘ｎ显著大于♂株（犘＜０．０５），１５℃时潜在犘ｎ显著高

于其他温度。

表１　温度对叶绿素含量和光合速率影响的犛犖犓检验

犜犪犫犾犲１　犛犖犓狋犲狊狋犪犫狅狌狋犮犺犾狅狉狅狆犺狔犾犾犮狅狀狋犲狀狋犪狀犱狆犺狅狋狅狊狔狀狋犺犲狊犻狊狉犪狋犲犻狀犱犻犳犳犲狉犲狀狋狋犲犿狆犲狉犪狋狌狉犲

温度

Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

（℃）

性别

Ｓｅｘ

总叶绿素

Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ

（Ｃｈｌａ＋ｂ，ｍｇ／ｇ）

光合速率

Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｒａｔｅ

（犘ｎ，μｍｏｌ／ｍ
２·ｓ）

潜在光合速率

Ｐｏｔｅｎｔｉａｌｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｒａｔｅ

（Ｐｏｔｅｎｔｉａｌ犘ｎ，μｍｏｌ／ｍ
２·ｓ）

生物量

Ｂｉｏｍａｓｓｏｆｐｌａｎｔ

（ｇ／ｐｌａｎｔ）

２５ ♀ １．９４±０．３１ｂＡａ ６．０６±０．２７Ａａ ７．２６±０．３０Ａｂ ２．３１±０．１８Ａａ

♂ ３．０４±０．４６ｂＡａ ５．０７±０．１４Ｂａ ５．６５±０．３７Ｂｂ １．５２±０．１２Ｂａ

２０ ♀ １．６６±０．３８Ａｂ ３．１９±０．４４Ａｂ ３．９１±０．３４Ａｃ １．６５±０．１４Ａｂ

♂ １．１３±０．６５Ａｂ ３．０７±０．７１Ｂｂ ３．８９±０．５３Ｂｃ １．４７±０．１７Ｂｂ

１５ ♀ ２．２９±０．４６Ａａ ２．９６±０．１３Ａｃ ８．６９±０．３１Ａａ １．０３±０．１２Ａｃ

♂ ２．３２±０．３８Ａａ ２．７３±０．５３Ｂｃ ７．４３±０．３７Ｂａ ０．６１±０．１８Ｂｃ

　注：♀雌株，♂雄株。同列不同大写字母表示性别间差异显著（犘＜０．０５），不同小写字母表示温度间差异显著（犘＜０．０５）。下同。

　Ｎｏｔｅ：♀Ｆｅｍａｌｅ，♂Ｍａｌｅ．Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｃａｐｉｔａｌｌｅｔｔｅｒｓｉｎｔｈｅｓａｍｅｃｏｌｕｍｎｉｎｄｉｃａｔｅｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｂｅｔｗｅｅｎｇｅｎｄｅｒｓａｔ０．０５ｌｅｖｅｌ，ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｌｏｗｅｒ

ｌｅｔｔｅｒｓｗｉｔｈｉｎｔｈｅｓａｍｅｃｏｌｕｍｎｉｎｄｉｃａｔｅｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅａｍｏｎｇｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓａｔ０．０５ｌｅｖｅｌ．Ｔｈｅｓａｍｅｂｅｌｏｗ．

００２ ＡＣＴＡＰＲＡＴＡＣＵＬＴＵＲＡＥＳＩＮＩＣＡ（２０１７） Ｖｏｌ．２６，Ｎｏ．１０



　　方差分析表明，犘ｎ、潜在犘ｎ及单株生物量在性别

间和温度间均有极显著差异（犘＜０．０１）（表２）。由犉

值可见，温度对叶绿素和光合速率的影响大于性别。

温度与性别互作对叶绿素含量、犘ｎ及生物量无显著影

响。性别影响为生物量＞潜在犘ｎ＞犘ｎ＞叶绿素含量，

温度影响为犘ｎ＞潜在犘ｎ＞生物量＞叶绿素含量。

２．２　温度对代谢指标的影响

♂株的ＳＳ和ＰＡ含量显著高于♀株（犘＜０．０５）

（表３），ＮＲ活性在性别间无显著差异（犘＞０．０５）。温

度对ＳＳ和 ＰＡ 含量及 ＮＲ 活性有显著影响（犘＜

０．０５），随温度下降ＳＳ含量显著增加（犘＜０．０５），♂株

比♀株增加更快；ＮＲ活性显著逐步降低（犘＜０．０５），

♂株和♀株下降无差异。ＰＡ含量在２５和２０℃间无

显著变化，１５℃时显著增加。

方差分析说明，性别对ＳＳ和ＰＡ含量有显著影响

（犘＜０．０５）；温度对ＰＡ含量有显著影响（犘＜０．０５），

对ＳＳ含量和 ＮＲ活性有极显著影响（犘＜０．０１）（表

４）。温度对代谢指标的影响远大于性别，温度和性别

对代谢指标无显著交互作用。性别对代谢影响为ＳＳ

＞ＰＡ＞ＮＲ，温度的影响为ＮＲ＞ＳＳ＞ＰＡ。

２．３　温度对抗氧化酶活性指标的影响

♀株中ＳＯＤ 和 ＰＯＤ含量显著高于♂株（犘＜

０．０５）（表５），ＣＡＴ在性别间无差异。温度对３种抗

氧化酶活性有显著影响（犘＜０．０５），随温度降低３种

酶活性不断增加，♀株中ＳＯＤ和ＰＯＤ增加速度大于

♂株。ＳＯＤ和ＰＯＤ在３个温度间有显著差异（犘＜

０．０５），ＣＡＴ在２５和２０℃时差异较小。从２５℃到２０

℃，ＳＯＤ活性增加了３０％左右，ＰＯＤ活性增加了３倍

左右，ＣＡＴ活性无显著增加；从２０℃到１５℃，ＳＯＤ

活性增加了约６倍，ＰＯＤ活性增加了约８０％，ＣＡＴ活

性增加了约５０％。

性别对 ＳＯＤ 和 ＰＯＤ 活性有显著影响（犘＜

０．０５），对ＣＡＴ活性影响不显著 （表６）。温度对ＳＯＤ

和ＰＯＤ活性有极显著影响（犘＜０．０１），对ＣＡＴ活性

有显著影响（犘＜０．０５）。温度对抗氧化酶活性的影响

远大于性别，温度和性别对ＳＯＤ活性有显著交互作用

（犘＜０．０５）。性别和温度对抗氧化酶活性影响均为

ＳＯＤ＞ＰＯＤ＞ＣＡＴ。

２．４　温度对细胞膜完整性指标的影响

性别对细胞膜完整性指标有显著影响，♂株中

Ｈ２Ｏ２和ＳＰ含量显著高于♀株（犘＜０．０５）（表７），♀

表２　叶绿素含量和光合速率差异的双因子方差分析

犜犪犫犾犲２　犜狑狅犳犪犮狋狅狉狏犪狉犻犪狀犮犲犪狀犪犾狔狊犻狊犪犫狅狌狋犮犺犾狅狉狅狆犺狔犾犾

犮狅狀狋犲狀狋犪狀犱狆犺狅狋狅狊狔狀狋犺犲狊犻狊狉犪狋犲

变异来源

Ｓｏｕｒｃｅ

项目

Ｉｔｅｍ

叶绿素

含量

Ｃｈｌａ＋ｂ

光合

速率

犘ｎ

潜在光合速率

Ｐｏｔｅｎｔｉａｌ

犘ｎ

生物量

Ｂｉｏｍａｓｓ

总处理

Ｃｏｒｒｅｃｔｅｄｍｏｄｅｌ

犉 １．７１ ３５．５１ １８．８７ １８．６６

犘 ０．２２８ ＜０．００１ ＜０．００１ ＜０．００１

温度

Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

犉 ８．５５ ６０．４５ ４８．２３ ４４．９１

犘 ０．０３５ ＜０．００１ ＜０．００１ ＜０．００１

性别Ｓｅｘ 犉 ０．２５ ８．７４ ８．９４ １４．１０

犘 ０．６２７ ０．００４ ０．００３ ０．００１

互作间

Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ

犉 １．７９ ２．８３ １．９７ １．９９

犘 ０．２２２ ０．０６７ ０．１６７ ０．１６１

　注：犉值表示犉 检验的显著性，犉越大表示越显著，犘值表示概率值。

下同。

　Ｎｏｔｅ：犉ｖａｌｕｅｉｎｄｉｃａｔｅｔｈｅｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅｏｆｔｈｅ犉ｔｅｓｔ，ｗｉｔｈｇｒｅａｔｅｒ犉

ｖａｌｕｅｍｅａｎｓｔｈｅｍｏｒｅｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ，ａｎｄ犘ｖａｌｕｅｉｎｄｉｃａｔｅｓｔｈｅｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｙ

ｖａｌｕｅ．Ｔｈｅｓａｍｅｂｅｌｏｗ．

表３　温度对犛犛、犘犃和犖犚影响的犛犖犓检验

犜犪犫犾犲３　犛犖犓狋犲狊狋犪犫狅狌狋犛犛，犘犃犪狀犱犖犚犻狀

犱犻犳犳犲狉犲狀狋狋犲犿狆犲狉犪狋狌狉犲

温度

Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

（℃）

性别

Ｓｅｘ

可溶性糖

Ｓｏｌｕｂｌｅｓｕｇａｒ

（ＳＳ，ｍｇ／ｇ）

丙酮酸

Ｐｙｒｕｖｉｃａｃｉｄ

（ＰＡ，μｇ／ｇ）

硝酸还原酶

Ｎｉｔｒａｔｅｒｅｄｕｃｔａｓｅ

（ＮＲ，Ｕ／ｇ）

２５ ♀ ７．１５±０．５２Ｂｃ ３．７９±０．５６Ｂｂ ０．４９±０．０４Ａａ

♂ ９．９８±０．９２Ａｃ ４．２５±０．４５Ａｂ０．５１±０．０３Ａａ

２０ ♀ １５．５２±２．１８Ｂｂ ３．２７±０．２２Ｂｂ ０．３５±０．０１Ａｂ

♂ １８．１８±２．６３Ａｂ４．２７±０．７５Ａｂ０．４２±０．０５Ａｂ

１５ ♀ １８．２２±２．０４Ｂａ ４．７７±０．４５Ｂａ ０．２８±０．００Ａｃ

♂ ３１．９８±２．６７Ａａ５．５６±０．１７Ａａ ０．２７±０．０２Ａｃ

表４　犛犛、犘犃和犖犚差异的双因子方差分析

犜犪犫犾犲４　犜狑狅犳犪犮狋狅狉狏犪狉犻犪狀犮犲犪狀犪犾狔狊犻狊

犪犫狅狌狋犛犛，犘犃犪狀犱犖犚

变异来源

Ｓｏｕｒｃｅ

项目

Ｉｔｅｍ

可溶性糖

ＳＳ

丙酮酸

ＰＡ

硝酸还原酶

ＮＲ

总处理Ｃｏｒｒｅｃｔｅｄｍｏｄｅｌ 犉 ４．４３ ３．５７ ４．７２

犘 ０．０１３ ０．０２６ ０．００８

温度Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ 犉 ４．３７ ２．８４ ８．７５

犘 ０．００３ ０．０４２ ＜０．００１

性别Ｓｅｘ 犉 ３．６７ ３．８５ ０．５７

犘 ０．０２５ ０．０４５ ０．９１２

互作间Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ 犉 １．１２ １．３４ １．１２

犘 ０．３０６ ０．３３７ ０．４５４

１０２第２６卷第１０期 草业学报２０１７年



表５　温度对抗氧化酶活性指标影响的犛犖犓检验

犜犪犫犾犲５　犛犖犓狋犲狊狋犪犫狅狌狋犪狀狋犻狅狓犻犱犪狀狋犲狀狕狔犿犲犪犮狋犻狏犻狋狔犻狀犱犲狓犻狀犱犻犳犳犲狉犲狀狋狋犲犿狆犲狉犪狋狌狉犲

温度

Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

（℃）

性别

Ｓｅｘ

超氧化物歧化酶活性

Ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅｄｉｓｍｕｔａｓｅａｃｔｉｖｉｔｙ

（ＳＯＤ，Ｕ／ｍｉｎ·ｇ）

过氧化物酶活性

Ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅａｃｔｉｖｉｔｙ

（ＰＯＤ，Ｕ／ｍｉｎ·ｇ）

过氧化氢酶活性

Ｃａｔａｌａｓｅａｃｔｉｖｉｔｙ

（ＣＡＴ，Ｕ／ｍｉｎ·ｇ）

２５ ♀ １０２．１７±１２．１８Ａｃ ４０．６５±６．６７Ａｃ ２４７．２５±２３．５２Ａｂ

♂ ９８．６５±９．９２Ｂｃ ３９．１７±３．３７Ｂｃ ２７２．７１±８．９１Ａｂ

２０ ♀ １４３．１７±１１．３２Ａｂ １３２．１５±１５．８５Ａｂ ２２７．１５±１５．３８Ａｂ

♂ １２８．２４±１３．５８Ｂｂ １０８．３４±１１．５３Ｂｂ ２５４．１８±９．６４Ａｂ

１５ ♀ ８６２．１５±５８．５４Ａａ ２６２．１７±９．４８Ａａ ３７８．５７±８．５４Ａａ

♂ ６０８．３６±３９．４８Ｂａ １８１．４５±５．２５Ｂａ ３４７．４８±１４．６５Ａａ

株中 ＭＤＡ和Ｐｒｏ含量显著大于♂株。温度对细胞膜

完整性指标均有显著影响，随温度降低 Ｈ２Ｏ２、ＭＤＡ、

Ｐｒｏ和ＳＰ含量均显著增加。２５℃到２０℃，Ｈ２Ｏ２、

ＭＤＡ和ＳＰ含量显著增加。２０℃到１５℃，Ｐｒｏ和ＳＰ

含量显著增大。１５℃时 Ｈ２Ｏ２、ＭＤＡ、Ｐｒｏ和ＳＰ含量

比２５ ℃时增加了约１．５倍。随温度降低♂株的

Ｈ２Ｏ２ 和Ｐｒｏ增加量大于♀株，♂株和♀株的ＭＤＡ和

ＳＰ增加量相近。

方差分析说明，性别间Ｈ２Ｏ２、ＭＤＡ、Ｐｒｏ和ＳＰ含

量均有显著差异（犘＜０．０５），温度间４种物质含量均

有极显著差异（犘＜０．０１）。温度对细胞膜完整性物质

含量的影响远大于性别，温度和性别对４种物质含量

无显著交互作用（犘＞０．０５）。性别对细胞膜完整性物

质含量的影响为ＳＰ＞ＭＤＡ＞Ｈ２Ｏ２＞Ｐｒｏ，温度的影

响为Ｐｒｏ＞ＳＰ＞Ｈ２Ｏ２＞ＭＤＡ（表８）。

表６　抗氧化酶活性指标差异的双因子方差分析

犜犪犫犾犲６　犜狑狅犳犪犮狋狅狉狏犪狉犻犪狀犮犲犪狀犪犾狔狊犻狊犪犫狅狌狋

犪狀狋犻狅狓犻犱犪狀狋犲狀狕狔犿犲犪犮狋犻狏犻狋狔犻狀犱犲狓

变异来源

Ｓｏｕｒｃｅ

项目

Ｉｔｅｍ

超氧化物歧

化酶活性

ＳＯＤａｃｔｉｖｉｔｙ

过氧化物

酶活性

ＰＯＤａｃｔｉｖｉｔｙ

过氧化氢

酶活性

ＣＡＴａｃｔｉｖｉｔｙ

总处理

Ｃｏｒｒｅｃｔｅｄｍｏｄｅｌ

犉 ８８．４４ ７２．２５ ２．４３

犘 ＜０．００１ ＜０．００１ ０．０８１

温度

Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

犉 １６９．１５ ９．０７ ４．３７

犘 ＜０．００１ ＜０．００１ ０．０２１

性别Ｓｅｘ 犉 ４．１２ ３．５６ １．６７

犘 ０．０１２ ０．０１５ ０．６０２

互作间

Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ

犉 ３．８２ １．６２ １．１２

犘 ０．０１７ ０．３５１ ０．４３１

表７　温度对细胞膜完整性指标影响的犛犖犓检验

犜犪犫犾犲７　犛犖犓狋犲狊狋犪犫狅狌狋犮犲犾犾犿犲犿犫狉犪狀犲犻狀狋犲犵狉犻狋狔犻狀犱犲狓犻狀犱犻犳犳犲狉犲狀狋狋犲犿狆犲狉犪狋狌狉犲

温度

Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

（℃）

性别

Ｓｅｘ

过氧化氢含量

Ｈ２Ｏ２（ｍｍｏｌ／ｇ）

丙二醛含量

Ｍａｌｏｎｄｉａｌｄｅｈｙｄｅ

ｃｏｎｔｅｎｔ（ＭＤＡ，μｍｏｌ／ｇ）

游离脯氨酸含量

Ｆｒｅｅｐｒｏｌｉｎｅｃｏｎｔｅｎｔ

（Ｐｒｏ，μｇ／ｇ）

可溶性蛋白含量

Ｓｏｌｕｂｌｅｐｒｏｔｅｉｎ

（ＳＰ，ｍｇ／ｇ）

２５ ♀ １０５．３４±２４．７１Ｂｂ ２４．１７±１２．１８Ａｂ １９．７９±３．４５Ａｂ １０．４５±３．６５Ｂｃ

♂ ２３７．５４±２１．５０Ａｂ ３０．５６±９．９２Ｂｂ １５．７８±２．７４Ｂｂ １３．１５±３．２７Ａｃ

２０ ♀ ５３７．４１±１７．５４Ｂａ ５７．１６±１１．３２Ａａ ２１．８５±４．５７Ａｂ ２２．１４±２．０５Ｂｂ

♂ ６７５．４２±１８．５２Ａａ ５９．６７±１３．５８Ｂａ １５．６３±１．４２Ｂｂ ２８．３３±１．５３Ａｂ

１５ ♀ ５１７．５４±７５．１４Ｂａ ５９．４７±５８．５４Ａａ ３５．１２±８．７５Ａａ ４２．７７±７．４５Ｂａ

♂ ６７８．１３±５６．１７Ａａ ７７．２４±３９．４８Ｂａ ３０．５９±６．３５Ｂａ ４８．４３±５．２７Ａａ

３　讨论

３．１　温度与光合作用

光合作用实质是植物在系统性酶等生理活性物质促进下，通过叶绿素吸收、固定光能，经过复杂的系列反应

２０２ ＡＣＴＡＰＲＡＴＡＣＵＬＴＵＲＡＥＳＩＮＩＣＡ（２０１７） Ｖｏｌ．２６，Ｎｏ．１０



把光能转变为化学能的过程。叶绿素是光合作用的物

质基础，其含量及组成极易受生境的影响。觅到合适

的支持物可显著增加草叶绿素含量［１６］，轻、中度水

分胁迫也显著增加了叶绿素含量［１７］，且增加值无显著

性别差异，但重度胁迫下，♂株的叶绿素含量比♀株下

降幅度更大。有研究认为在低温下酶活性降低，叶绿

素合成受阻且加速降解，使叶绿素含量降低［１８］。本试

验中，温度对草叶绿素含量有显著影响，随温度降低

叶绿素含量并非线性下降，１５℃时叶绿素含量显著高

于２０℃，也许１５℃未达叶绿素降解低温强度，但限制

了叶片开展，造成叶绿体等细胞器密度增大，而使叶绿

素含量增加。在支持物、水分、温度胁迫时叶绿素含量

无显著性别差异，而♀株的犘ｎ 总是显著大于♂株，致

使♀株的单株生物量显著大于♂株，因♀株承担孕育

表８　细胞膜完整性指标差异的双因子方差分析

犜犪犫犾犲８　犜狑狅犳犪犮狋狅狉狏犪狉犻犪狀犮犲犪狀犪犾狔狊犻狊犪犫狅狌狋

犮犲犾犾犿犲犿犫狉犪狀犲犻狀狋犲犵狉犻狋狔犻狀犱犲狓

变异来源

Ｓｏｕｒｃｅ

项目

Ｉｔｅｍ

过氧化氢

Ｈ２Ｏ２

丙二醛

ＭＤＡ

游离脯

氨酸

Ｐｒｏ

可溶性蛋白

Ｓｏｌｕｂｌｅ

ｐｒｏｔｅｉｎ

总处理 Ｃｏｒ

ｒｅｃｔｅｄｍｏｄｅｌ

犉 ７１．４５ ８８．４４ ５６．６７ ７２．２５

犘 ＜０．００１ ＜０．００１ ＜０．００１ ＜０．００１

温 度 Ｔｅｍ

ｐｅｒａｔｕｒｅ

犉 ８．１４ ６．３５ １０．５７ ９．０７

犘 ０．００３ ０．００６ ＜０．００１ ＜０．００１

性别Ｓｅｘ 犉 ２．８７ ４．１２ ２．７２ ６．５６

犘 ０．０４１ ０．０３１ ０．０４２ ０．０１５

互作间

Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ

犉 ０．９７ １．２８ １．０７ １．６２

犘 ０．９８９ ０．７２７ ０．８５１ ０．３５１

子实的任务，高效的光能捕获和利用能力对生殖成功及后代传播具有重要意义。随温度下降草的犘ｎ 显著下

降，温度对光合作用的影响较为复杂，主要通过酶的活性和气孔开合度，影响酶促反应速度和气体通量，致使光合

作用底物浓度和反应速度发生改变。可通过胞间ＣＯ２ 浓度（犆ｉ）与气孔导度（犌ｓ）数值变化一致性，判断气孔是否

参与光合速率调节［１９］，♀株在有限的叶绿素基础上，是否通过气孔调节提升其光合速率有待深入研究。温度下

降１０℃，犘ｎ值可降低５０％左右，本文中１５℃时草的犘ｎ值显著低于其他温度，其潜在光合速率则显著大于其

他温度，说明低温虽限制了光合酶的活性，但累积了最高的叶绿素浓度。可见在长期低温环境下，草形成了更

为复杂的系统性光合策略，若外界温度一旦提升，即可激发其光合补偿机制或光合潜力，增加植株生长发育和存

活几率。

３．２　温度与物质代谢

可溶性糖（ＳＳ）是主要光合产物，是碳水化合物代谢、暂时贮藏和运输的主要行式，也是呼吸作用的主要底

物，与植物的抗性有密切关系［１２］。植物生长发育实质是可溶性糖经过复杂的合成、分解及转运，转化为结构性物

质、生理活性物质及贮藏性物质的过程。温度通过影响光合作用和呼吸作用中系列酶的活性，影响ＳＳ的合成与

分解，也通过影响蒸腾作用和细胞膜的完整性，改变ＳＳ的运转和累积。本文中，温度越低犘ｎ 值越小，表明ＳＳ的

合成越慢，温度越低呼吸作用产物丙酮酸（ＰＡ）含量越高，表明ＳＳ分解越快，但ＳＳ含量逐步增加，可见草能够

依据温度在生长、生殖和抵御功能间进行物质和能量的权衡性分配，结果与支持物和水分胁迫下相似。３个温度

下♂株犘ｎ显著低于♀株，而ＳＳ和ＰＡ含量均显著高于♀株（犘＜０．０５），不仅说明♂株的同化作用比♀株更易受

温度的影响，且♂株把更多的物质与能量用于抵御生境的胁迫，致使其生物量累积、植株大小、分枝能力低于♀

株［１７］。硝酸还原酶（ＮＲ）活性对无机氮的还原、同化和氨基酸、蛋白质的合成等氮代谢过程起关键的调控作

用［２０］，氮代谢与糖代谢和呼吸作用密切相关，约２５％光合总能量用于氮代谢
［２１］。温度越低ＳＳ和ＰＡ含量越高，

而ＮＲ活性越低，表明氮素代谢受温度影响较大，但未与增强抵御性的糖代谢和呼吸作用同步跟进。３个温度下

♂株和♀株的ＮＲ活性无显著差异，ＮＲ活性与犘ｎ呈现出一致性，或因氮代谢受氮源种类、生态因子、发育阶段

以及部位诸多因子的影响［２２］，或在胁迫条件下氮代谢主要参与维持生命运转的遗传物质和生理活性物质合成，

降低了与糖代谢和呼吸作用的相关性。温度对糖代谢、氮代谢及呼吸作用的影响是极其复杂的系统性过程，本文

通过ＳＳ和ＰＡ含量及ＮＲ活性变化，仅说明温度对草物质代谢速度的性别差异，说明♂株比♀株承受更大的

生存风险。

３．３　温度与抗氧化酶活性

正常植物组织中通过各种途径产生活性氧（ａｃｔｉｖｅｏｘｙｇｅｎ）的同时，也通过抗氧化酶系统来降低或消除活性

３０２第２６卷第１０期 草业学报２０１７年



氧对膜脂的攻击能力，使细胞内自由基的产生和清除处于动态平衡状态。随温度降低草中ＳＯＤ、ＰＯＤ和ＣＡＴ

活性不断增加，２５℃到２０℃，ＳＯＤ增加３０％左右，ＰＯＤ增加３倍左右，ＣＡＴ无显著增加；从２０℃到１５℃，ＳＯＤ

增加了６倍左右，ＰＯＤ增加了８０％左右，ＣＡＴ增加了５０％左右。可见温度对抗氧化酶系统的组成和比例有显

著影响，或许不同温度对活性氧产生途径、产生器官和产生量有影响。ＳＯＤ消除 Ｈ２Ｏ２ 的产生，ＣＡＴ分解

Ｈ２Ｏ２，而ＰＯＤ主要定向分解叶绿体中的 Ｈ２Ｏ２。２０℃时，叶绿素显著下降，ＰＯＤ急剧增加，ＣＡＴ无变化，表明

活性氧主要由叶绿体的代谢产生。１５℃时，３种酶活性均显著增加，尤其ＳＯＤ急剧上升，表明Ｈ２Ｏ２ 产生途径及

产生量更为复杂。♀株中ＳＯＤ和ＰＯＤ含量显著高于♂株，ＣＡＴ性别间无差异，一方面说明♀株的抗氧化能力

强于♂株，一方面说明草应对外界胁迫的保护酶系统相当复杂。本实验设置的３个温度下，抗氧化酶活性存在

数倍的差异，尤其长期处于恒温条件，草均能合理配置资源且协调生长［２３］，说明草具有极其强大的适应环境

能力。

３．４　温度与细胞膜透性

当胁迫导致产生的活性氧超过保护酶系统的清除能力，导致细胞膜透性增大，损伤大分子生命物质，引起系

列生理紊乱，导致植物受伤。本文中♂株中Ｈ２Ｏ２ 含量显著高于♀株，说明♂株细胞膜受到伤害的风险更大。♀

株中抗氧化酶活性高，但表征膜脂过氧化作用的最终产物 ＭＤＡ显著大于♂株。♂株通过提高ＳＳ和ＳＰ含量增

加细胞水势，减弱Ｈ２Ｏ２ 引起的细胞脱水，♀株通过提高Ｐｒｏ含量维持细胞渗透压。细胞膜完整性指标呈现出显

著的性别差异，或许♀株和♂株细胞膜对温度胁迫响应时间及抗性潜力存在差异，有研究表明♂株对水分胁迫响

应早于♀株，但抗旱潜力低于♀株
［１２］。同时♀株和♂株采用了不同调节细胞渗透压的方式，随温度降低♂株的

Ｈ２Ｏ２ 和Ｐｒｏ增加量大于♀株，♂株和♀株的 ＭＤＡ和ＳＰ增加量相近，总体上♂株中 Ｈ２Ｏ２、ＳＳ和ＳＰ含量显著

高于♀株，♀株中 ＭＤＡ和Ｐｒｏ含量显著大于♂株，表明♀株和♂株产生、消除活性氧途径存在差异，或许细胞膜

对活性氧伤害的抵抗方式及应对机理存在不同。温度对草细胞膜有显著影响，温度越低引起细胞膜伤害的

Ｈ２Ｏ２ 含量越高，但维持渗透压物质和表征伤害度的物质均逐步增加，且性别主要影响ＳＰ含量，温度主要影响

Ｐｒｏ含量，到底♀株和♂株在不同温度下采用了怎样的应对机理，有待深入研究。

４　结论

草对温度具有极强的适应能力，在２５，２０和１５℃的恒温条件下，草可以顺利开花，为完成生活史奠定基

础；温度对草的光合作用、呼吸作用、抗氧化酶系统及细胞膜完整性有显著影响，温度越低光合速率和生物量累

积越低、糖代谢和呼吸作用越强、氮代谢则减弱、抗氧化酶活性和细胞膜伤害物质含量越高。３个温度下♂株的

光合效率、潜在光合速率、单株生物量显著低于♀株，♂株糖代谢和呼吸作用显著高于♀株，♀株中抗氧化酶含量

显著高于♂株，表明♂株生长发育比♀株更易受外界温度的影响，♀株的光合同化能力和抗氧化能力强于♂株。

雌雄草适应温度的代谢途径和响应机理存在不同，但雌雄个体均能依据温度条件，调整和改变代谢速度和抗性

物质含量水平，保证个体的存活且能转入生殖生长，为传花授粉、孕育子实及物种延续奠定了基础。
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