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四季桂抗氧化防御系统对干旱、高温及协同胁迫的响应 
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摘要  以天香台阁四季桂(Osmanthus fragrans cv. ‘Tian Xiang TaiGe’)为材料, 研究干旱(轻度、中度和重度)、高温(40°C)
及干旱高温协同胁迫对四季桂叶片抗氧化防御系统的影响。结果显示, 干旱胁迫下, 四季桂活性氧(ROS)逐渐积累, 膜脂过

氧化程度加深; 轻度和中度干旱胁迫下, 抗氧化酶活性显著升高; 重度干旱胁迫下, 抗坏血酸(AsA)及其还原力(AsA/DHA)
显著降低, 谷胱甘肽(GSH)及其还原力(GSH/GSSG)以及抗坏血酸-谷胱甘肽(AsA-GSH)循环相关酶活性呈先上升后下降的

趋势, 在中度干旱胁迫时达到峰值。高温胁迫显著增强ROS积累、抗氧化酶活性、抗氧化剂含量及AsA-GSH循环效率。干

旱高温协同胁迫下, 四季桂所受伤害大于单一胁迫, ROS在抗氧化酶的作用下增幅减缓; 随着胁迫强度的加剧, AsA-GSH
循环效率呈先增加后下降的趋势, 重度协同胁迫时显著降低, 无法维持氧化还原平衡。四季桂在干旱高温胁迫下能快速启

动体内抗氧化防御系统, 清除体内过量的ROS, 增加机体还原力, 以减缓胁迫带来的伤害。 
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植物细胞器新陈代谢途径对环境变化十分敏感, 
环境胁迫会导致细胞代谢失衡, 进而引起氧化胁迫和

活性氧(reactive oxygen species, ROS)积累(Suzuki 
et al., 2012)。ROS过多积累一方面会导致生物膜脂

过氧化, 形成有毒产物, 如丙二醛(malondialdehyde, 
MDA) (Imahori et al., 2008); 另一方面严重破坏叶绿

体结构, 削弱植物光合作用的能力, 对植物造成伤害

(Lei et al., 2015)。植物体内存在抗氧化防御系统, 可
在一定程度上减缓这种伤害(吴永波和叶波, 2016)。
植物通过调节超氧化物歧化酶(superoxide dismu-
tase, SOD)、过氧化物酶(peroxidase, POD)和过氧化

氢酶(catalase, CAT)等抗氧化酶活性来清除过多的

ROS, 维持体内氧化还原平衡(Lei et al., 2015)。诸多

研究表明, 植物抗氧化酶对非生物胁迫具有一定的调

节作用。低温胁迫下 , 油菜(Brassica napus)幼苗

SOD和POD活性呈先升后降的趋势, CAT活性逐渐

增强(Lei et al., 2015); 盐胁迫下SOD、CAT和POD
活性先增后降(Lei et al., 2016)。高温胁迫使小麦(Tri- 
ticum aestivum) SOD和CAT活性显著增强, POD活

性显著降低(Li et al., 2017)。抗坏血酸-谷胱甘肽循环

(ascorbate glutathione cycle, AsA-GSH cycle)是维

持植物细胞平衡的中心, 可有效抵抗植物氧化胁迫

(Sharma et al., 2012)。抗坏血酸(ascorbic acid, AsA)
作为抗坏血酸过氧化物酶 (ascorbate peroxidase, 
APX)的电子供体用以清除H2O2。氧化生成的单脱氢

抗坏血酸(monodehydroascobate, MDHA)一方面可

经单脱氢抗坏血酸还原酶 (monodehydroascobate 
reductase, MDHAR)还原, 另一方面可歧化生成AsA
和脱氢抗坏血酸(dehydroascorbate, DHA), 脱氢抗

坏血酸还原酶(dehydroascorbate reductase, DHAR)
利用还原型谷胱甘肽(glutathione, GSH)作为电子供

体可将DHA还原为AsA, 产生的氧化型谷胱甘肽(oxi- 
dized glutathione, GSSG)又可被谷胱甘肽还原酶

(glutathione reductase, GR)再还原为GSH, 从而完

成清除H2O2等活性氧并再生AsA和GSH的过程

(Sharma et al., 2012)。植物通过增加抗氧化剂含量

和循环相关酶活性提高AsA-GSH循环效率以适应环

境胁迫。茄子(Solanum melongena)在锌胁迫下及绿

豆(Vigna radiata)在高温胁迫下AsA和GSH含量均显

著上升, AsA/DHA和GSH/GSSG显著降低, APX、
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DHAR、MDHAR和GR活性显著增强(Wu et al., 2015; 
Nahar et al., 2015)。干旱高温协同胁迫下, 植物叶片

中的AsA和GSH被大量消耗, 其含量减少, 降幅显著

高于单一胁迫(Arab et al., 2016; 谢华英等, 2016)。
抗氧化防御系统可有效增强植物的抗逆性, 使其更好

地适应逆境。 
桂花(Osmanthus fragrans)是木樨科(Oleaceae)

木樨属常绿乔木或灌木, 栽培历史悠久, 兼具生态效

应和经济效应。近年来, 全球气温升高, 夏季降水量

减少以及极端天气的增加影响了陆地生态系统

(Hijioka et al., 2014)。我国南方亚热带地区夏季受副

热带高压影响, 易出现晴热干燥天气, 造成干旱高温

环境(陈晓峰等, 2016), 严重影响植物的正常生长。本

研究基于以上环境状况, 以天香台阁四季桂(O. fra-
grans cv. ‘Tian Xiang TaiGe’)为材料, 研究干旱高温

胁迫下四季桂ROS的产生状况, 阐明干旱高温胁迫

对抗氧化酶活性和AsA-GSH循环的影响, 并进一步

探讨抗氧化防御系统对不同程度干旱、高温和干旱高

温协同胁迫响应的差异, 以期阐明四季桂对干旱高温

胁迫的生理生化响应机制, 并为揭示干旱高温胁迫下

四季桂的耐胁迫能力, 进而为四季桂的抗逆栽培研究

提供理论依据。 

1  材料与方法 

1.1  植物材料 

供试材料为3年生天香台阁四季桂(Osmanthus fra-
grans cv. ‘Tian Xiang TaiGe’)实生苗, 由浙江杭州画

境种业有限公司提供, 苗高约1 m。2015年5月中旬, 
将材料换土倒盆(花盆高40 cm, 内径30 cm), 用当地

黄壤土作为栽培土壤, 经测定pH值为6.55, 每盆1株。

于浙江农林大学温室内培育1个月, 常规栽培管理。 

1.2  实验处理 

2015年6月20日, 选取生长良好、无病虫害且大小相

近的四季桂30盆, 随机分成4组, 对照组12盆, 其余

每组6盆。干旱处理时, 设置温室温度为白天28°C, 
夜晚20°C, 12小时光照 /12小时黑暗 , 相对湿度为

(40±3)%; 设置正常浇水(CK, 75%田间持水量(field 
capacity, FC))、轻度干旱(LD, 60%FC)、中度干旱

(MD, 40%FC)和重度干旱(HD, 20%FC) 4个梯度。采

用称重法控制土壤含水量, 每天傍晚称重并补充各处

理消耗的水分, 共处理10天。处理结束后取样, 选取

四季桂枝条从上到下第3对完整的功能叶片。样品用

液氮迅速冷冻, 置于–80°C冰箱内保存, 用于测定相

关指标。 
高温处理: 将上述干旱处理组中的其中6盆对照

苗和其余3种干旱苗再进行40°C/30°C (昼/夜)处理, 
分别作为高温处理组和干旱高温协同处理组, 在人工

气候箱中培养, 光周期为12小时光照/12小时黑暗, 
光照强度为400 μmol·m−2·s−1。高温胁迫处理2天后, 
采用相同方法再次取样保存, 用于测定相关指标。 

1.3  各项生理指标的测定 

1.3.1  活性氧和丙二醛含量测定 
O2

–·含量测定参照李忠光和龚明(2005)的方法。H2O2

含量测定参照Rai等(2012)的方法并略作改进。丙二

醛(MDA)含量测定参照Hodges等(1999)的方法。 
 
1.3.2  抗氧化酶活性测定 
取0.2 g样品加液氮研磨细碎均匀, 加入5 mL磷酸缓

冲溶液(50 mmol·L–1, pH7.8), 混匀后10 000 ×g离心

10分钟(4°C), 取上清液用于SOD、POD和CAT活性

的测定。 
SOD (EC1.15.1.1)活性测定参照Giannopolitis 

和Ries (1977)的方法。POD (EC1.11.1.7)和CAT 
(EC1.11.1.6)活性测定参照Kumari等(2006)的方法。 
 
1.3.3  抗坏血酸和谷胱甘肽含量测定 
取0.2 g样品加液氮研磨细碎均匀, 加入5 mL 5% 
(w/v)的偏磷酸, 混匀后15 000 ×g离心15分钟(4°C), 
取上清液参照Rai等 (2012)的方法测定抗坏血酸

(AsA)和谷胱甘肽(GSH)含量。 
 
1.3.4  AsA-GSH循环相关酶活性测定 
取0.2 g样品加液氮研磨细碎均匀, 加入5 mL含0.1% 
(v/v) Triton和1 mmol·L–1 EDTA的磷酸缓冲溶液

(pH7.4), 混匀后16 000 ×g离心20分钟(4°C)。为降低

叶绿素对比色值的影响, 以1:1的比例将上清液和乙

醚混匀, 同等条件下离心, 取下层淡黄色液体进行

AsA-GSH循环相关酶活性的测定。 
APX (EC1.11.1.11)活性测定参照Nakano和
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Asada (1981)的方法。DHAR (EC1.8.5.1)活性测定参

照Doulis等(1997)的方法。MDHAR (EC1.6.5.4)活性

测定参照Hossain等(1984)的方法。GR (EC1.8.1.7)
活性测定参照Schaedle和Bassham (1977)的方法。 

1.4  数据处理 

所有数据均为6次重复的平均值±标准误。将数据分为

2组, 一组为干旱胁迫, 另一组为高温胁迫和干旱高

温协同胁迫。使用Origin 9软件(OriginLab公司, 美国)
进行统计分析并作图。采用One-way ANOVA对干旱

胁迫和干旱高温协同胁迫分别进行检验, 评估干旱胁

迫×高温胁迫交互作用的影响, 并进行Tukey多重比

较(P<0.05)。 

2  结果与讨论 

2.1  干旱高温胁迫对四季桂ROS和MDA含量的 
影响 

随着干旱胁迫强度的加剧, 四季桂叶片ROS和MDA

含量逐渐增高, 在重度干旱胁迫下, O2
–·产生速率、

H2O2和MDA含量分别比对照提高了149.2% (P< 
0.05)、144.8% (P<0.05)和276.2 % (P<0.05) (表1)。
高温胁迫下, O2

–·产生速率、H2O2和MDA含量分别比对

照增加了44.4% (P<0.05)、31.9% (P<0.05)和123.4% 
(P<0.05)。干旱高温协同胁迫下, O2

–·产生速率与干旱

胁迫相比有所下降, 重度协同胁迫较重度干旱胁迫低

40.1% (P<0.05); 干旱高温协同胁迫下, H2O2和MDA
含量呈先升高后下降的趋势, 在中度协同胁迫时达到

峰值 , 分别比中度干旱胁迫高12.3% (P<0.05)和
14.5% (P<0.05)。由此可见, 干旱和高温胁迫可以诱

导四季桂ROS含量和膜脂过氧化程度显著升高。干旱

高温协同胁迫使四季桂损伤严重, ROS含量和膜脂过

氧化程度的增幅显著低于干旱胁迫。 

2.2  干旱高温胁迫对四季桂抗氧化酶活性的影响 

干旱胁迫下, SOD和CAT活性随着处理强度的加剧逐渐

增高, 重度干旱胁迫下二者分别比对照增加了389.1% 
(P<0.05) (图1A)和394.6% (P<0.05) (图1C); 随着胁 

 
表1  干旱高温胁迫对天香台阁四季桂活性氧和丙二醛含量的影响 
Table 1  Effect of drought and heat stress on reactive oxygen species and malondialdehyde (MDA) content in Osmanthus fragrans cv. 
‘Tian Xiang TaiGe’ 
Temperature Treatment intensity O2

–·  (nmol·g–1 FW) H2O2 (μmol·g−1 FW) MDA (μmol·g−1 FW) 

CK 7.56±0.77 C 20.11±1.01 D 4.09±0.64 C 
Light drought 14.04±0.44 B 33.08±2.33 C 7.42±1.32 B 
Moderate drought 15.49±0.45 B 40.60±2.30 B 14.29±2.55 A 

28°C 

Heavy drought 18.84±2.05 A 49.24±1.74 A 15.39±1.69 A 
Between groups (d.f.1=3) 402.69 2743.44 532.18 Sum of squares 
Within groups (d.f.2=20) 25.94 73.89 57.58 
CK 10.92±0.81 b 26.52±0.51 c 9.14±0.67 b 
Light drought 12.79±0.78 a 37.52±3.73 b 14.11±1.51 a 
Moderate drought 11.92±0.64 ab 45.60±0.92 a 16.36±2.29 a 

40°C 

Heavy drought 11.30±1.69 ab 34.64±4.18 b 8.48±1.74 b 
Between groups (d.f.1=3) 11.98 1117.58 264.48 Sum of squares 
Within groups (d.f.2=20) 22.59 162.38 55.13 

 P: Ft ** ns ** 
 P: Fd ** ** * 
 P: Ft×Fd ** ** ** 
Ft: 不同温度的影响; Fd: 不同干旱处理强度的影响; Ft×Fd: 植物组织应对干旱高温胁迫的不同响应。数据为平均值±标准误(n=6)。
同列不同大写字母表示不同干旱处理间差异显著, 同列不同小写字母表示不同高温处理间差异显著。根据Tukey多重比较, * P<0.05; 
** P<0.01; ns: 不显著 
Ft: Effect of different temperature; Fd: Effect of different drought treatment intensity; Ft×Fd: Different responses of plant tissues to 
drought and heat stress. Each value is the mean±SE (n=6). Different capital letters in the same raw indicate statistically signifi-
cant differences of drought stress, different lowercase letters in the same column indicate statistically significant differences of 
heat stress. According to Tukey test, * P<0.05; ** P<0.01; ns: Non-significant 
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图1  干旱高温胁迫对天香台阁四季桂抗氧化酶活性的影响 

(A) 超氧化物歧化酶(SOD)活性; (B) 过氧化物酶(POD)活性; 
(C) 过氧化氢酶(CAT)活性。Ft: 不同温度的影响; Fd: 不同处

理强度的影响; Ft×Fd: 植物组织对干旱高温胁迫的不同响应。

每个数值为平均值±标准误(n=6)。不同大写字母表示不同干旱

处理间差异显著, 不同小写字母表示不同高温处理间差异显

著。根据Tukey多重比较, * P<0.05; ** P<0.01; ns: 不显著 
 
Figure 1  The effect of drought and heat stress on the activ-
ity of antioxidant enzymes in Osmanthus fragrans cv. ‘Tian 
Xiang TaiGe’ 
(A) Superoxide dismutase (SOD) activity; (B) Peroxidase 
(POD) activity; (C) Catalase (CAT) activity. Ft: Effect of dif-
ferent temperature; Fd: Effect of different drought treatment 
intensity; Ft×Fd: Different responses of plant tissues to 
drought and heat stress. Each value is the mean±SE (n=6). 
Different capital letters indicate statistically significant differ-
ences of drought stress, different lowercase letters indicate 
statistically significant differences of heat stress. According to 
Tukey test, * P<0.05; ** P<0.01; ns: Non-significant 

迫程度的加剧, POD活性呈先增后降的趋势(图1B), 
中度胁迫时达到峰值, 与对照相比增加了177.9% (P< 
0.05)。单一高温处理下, SOD、POD和CAT活性分别

比对照增加了131.7% (P<0.05)、153.5% (P<0.05)
和55.2% (P<0.05)。干旱高温协同胁迫下, SOD、POD
和CAT活性均表现为先升高后降低, SOD和CAT活性

在中度协同胁迫时达到峰值, 分别比中度干旱胁迫高

出22.2% (P<0.05)和6.3%, POD活性则于轻度协同

胁迫时达到峰值 , 较轻度干旱胁迫增加了92.3% 
(P<0.05)。上述结果表明, 干旱胁迫下, 四季桂叶片

SOD和CAT均可有效清除ROS; POD在轻度和中度胁

迫时清除作用显著增强; 轻度干旱和高温协同胁迫下, 
SOD、POD和CAT的清除能力较单一干旱胁迫显著提

升, 重度协同胁迫时则又显著下降; 干旱胁迫和高温

胁迫的交互作用对四季桂具有极显著影响。 

2.3  干旱高温胁迫对四季桂抗坏血酸水平的影响 

重度干旱胁迫下, 四季桂叶片AsA含量较对照减少了

45.2% (P<0.05) (图2A); 高温处理下, AsA含量与对

照相比下降了26.0% (P<0.05); 干旱高温协同胁迫

下, AsA含量随着处理强度的增加逐渐下降, 显著低

于干旱胁迫。中度干旱胁迫时DHA含量与对照相比增

加了100.6% (P<0.05) (图2B); 高温处理时DHA含量

比对照增加了48.4% (P<0.05); 干旱高温协同胁迫处

理下, DHA含量在中度协同胁迫时达到峰值, 重度胁

迫下有所下降。干旱胁迫下, AsA/DHA逐渐下降(图
2C), 重度干旱胁迫下该值比对照减少了66.3% (P< 
0.05); 单一高温处理下 , AsA/DHA较对照降低了

55.2% (P<0.05); 干旱和高温协同胁迫时AsA/DHA
均低于干旱胁迫, 轻度协同胁迫比轻度干旱胁迫下该

值减少了52.0% (P<0.05)。由此可见, 四季桂在受到

干旱高温胁迫时会产生氧化应激反应, 叶片通过降低

AsA含量、增加DHA含量进行防御, 但从AsA/DHA的
不断降低可以看出, 随着胁迫程度的增强, 四季桂叶

片抗氧化剂还原力逐渐减弱, 防御能力下降, 伤害逐

渐加重, 单一干旱胁迫较高温干旱协同胁迫防御效果

更显著。 

2.4  干旱高温胁迫对四季桂谷胱甘肽水平的影响 

随着干旱胁迫程度逐渐加强, 四季桂叶片GSH含量

也逐渐升高, 中度胁迫时达到峰值(图3A), 与对照相 
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图2  干旱高温胁迫对天香台阁四季桂抗坏血酸含量的影响 

(A) 抗坏血酸(AsA)含量; (B) 脱氢抗坏血酸(DHA)含量; (C) 
AsA/DHA。Ft: 不同温度的影响; Fd: 不同处理强度的影响; 
Ft×Fd: 植物组织对干旱高温胁迫的不同响应。每个数值为平均

值±标准误(n=6)。不同大写字母表示不同干旱处理间差异显著, 
不同小写字母表示不同高温处理间差异显著。根据Tukey多重

比较, * P<0.05; ** P<0.01; ns: 不显著 
 
Figure 2  The effect of drought and heat stress on the AsA 
content  in Osmanthus fragrans cv. ‘Tian Xiang TaiGe’  
(A) Ascorbic acid (AsA) content; (B) Dehydroascorbate 
(DHA) content; (C) AsA/DHA. Ft: Effect of different tempera-
ture; Fd: Effect of different drought treatment intensity; Ft×Fd: 
Different responses of plant tissues to drought and heat 
stress. Each value is the mean±SE (n=6). Different capital 
letters indicate statistically significant differences of drought 
stress, different lowercase letters indicate statistically signifi-
cant differences of heat stress. According to Tukey test, * 
P<0.05; ** P<0.01; ns: Non-significant 
 

 
 

图3  干旱高温胁迫对天香台阁四季桂谷胱甘肽含量的影响 

(A) 谷胱甘肽(GSH)含量; (B) 氧化型谷胱甘肽(GSSG)含量; 
(C) GSH/GSSG。Ft: 不同温度的影响; Fd: 不同处理强度的影

响; Ft×Fd: 植物组织对干旱高温胁迫的不同响应。每个数值为

平均值±标准误(n=6)。不同大写字母表示不同干旱处理间差异

显著, 不同小写字母表示不同高温处理间差异显著。根据Tukey
多重比较, * P<0.05; ** P<0.01; ns: 不显著 
 
Figure 3  The effect of drought and heat stress on the GSH 
content in Osmanthus fragrans cv. ‘Tian Xiang TaiGe’  
(A) Glutathione (GSH) content; (B) Oxidized glutathione 
(GSSG) content; (C) GSH/GSSG. Ft: Effect of different tem-
perature; Fd: Effect of different drought treatment intensity; 
Ft×Fd: Different responses of plant tissues to drought and 
heat stress. Each value is the mean±SE (n=6). Different capi- 
tal letters indicate statistically significant differences of 
drought stress, different lowercase letters indicate statistically 
significant differences of heat stress. According to Tukey test, 
* P<0.05; ** P<0.01; ns: Non-significant 
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比增加了38.0% (P<0.05); 高温胁迫下, GSH含量比

对照提高了36.9% (P<0.05); 高温干旱协同作用时, 
GSH含量在轻度协同胁迫下达到峰值, 之后逐渐下降, 
该值在轻度协同胁迫下较轻度干旱胁迫高出12.3% 
(P<0.05), 重度协同胁迫下则较重度干旱胁迫低20.0% 
(P<0.05)。单一干旱胁迫或高温胁迫对GSSG含量无

显著影响(图3B); 与单一干旱胁迫相比, 干旱高温协

同胁迫下GSSG含量显著增加, 中度协同胁迫比中度

干旱胁迫该值提高了79.5% (P<0.05)。干旱胁迫下, 
GSH/GSSG表现为先升高后下降, 在中度干旱胁迫  
时达到峰值, 与对照相比增加了79.6% (P<0.05)  

______________________________________________________ 
← 
图4  干旱高温胁迫对天香台阁四季桂AsA-GSH循环相关酶活

性的影响 

(A) 抗坏血酸过氧化物酶(APX)活性; (B) 脱氢抗坏血酸还原酶

(DHAR)活性; (C) 单脱氢抗坏血酸还原酶(MDHAR)活性; (D) 
谷胱甘肽还原酶(GR)活性。Ft: 不同温度的影响; Fd: 不同处理

强度的影响; Ft×Fd: 植物组织对干旱高温胁迫的不同响应。每

个数值为平均值±标准误(n=6)。不同大写字母表示不同干旱处

理间差异显著, 不同小写字母表示不同高温处理间差异显著。

根据Tukey多重比较, * P<0.05; ** P<0.01; ns: 不显著 
 
Figure 4  The effect of drought and heat stress on the en-
zymes activity of AsA-GSH cycle in Osmanthus fragrans cv. 
‘Tian Xiang TaiGe’  
(A) Ascorbate peroxidase (APX) activity; (B) Dehydroascor-
bate reductase (DHAR) activity; (C) Monodehydroascobate 
reductase (MDHAR) activity; (D) Glutathione reductase (GR) 
activity. Ft: Effect of different temperature; Fd: Effect of dif-
ferent drought treatment intensity; Ft×Fd: Different responses 
of plant tissues to drought and heat stress. Each value is the 
mean±SE (n=6). Different capital letters indicate statistically 
significant differences of drought stress, different lowercase 
letters indicate statistically significant differences of heat 
stress. According to Tukey test, * P<0.05; ** P<0.01; ns: Non- 
significant 

 

(图3C); 单一高温胁迫下, GSH/GSSG较对照高出

62.6% (P<0.05); GSH/GSSG在轻度干旱高温协同作

用时达到峰值后逐渐降低, 低于干旱胁迫, 且中度协

同胁迫较中度干旱胁迫低49.2% (P<0.05)。从上述变

化可以看出, 干旱高温胁迫使四季桂受到氧化胁迫, 
通过调节GSH和GSSG的含量来维持氧化还原平衡, 
以增强抗旱性。 

2.5  干旱高温胁迫对四季桂抗坏血酸-谷胱甘肽循

环相关酶活性的影响 

四季桂叶片APX活性随着干旱胁迫程度的加剧逐渐

升高, 重度干旱胁迫下, APX活性与对照相比提高了

279.7% (P<0.05) (图4A); 单一高温处理下, APX活
性较对照增加了78.2% (P<0.05); 轻度干旱高温协同

胁迫下APX活性较轻度干旱胁迫增加了42.0% (P< 
0.05), 达到峰值, 中度和重度协同胁迫下APX活性

逐渐下降, 低于干旱胁迫。干旱胁迫下, DHAR活性逐

渐上升并于中度胁迫时达到峰值, 与对照相比增加了

42.2% (P<0.05) (图4B); 高温胁迫下, DHAR活性增
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加了65.9% (P<0.05); 高温干旱协同胁迫, DHAR活

性呈先升高后下降的变化趋势, 中度协同胁迫时达到

峰值, 重度协同胁迫下降低了37.7% (P<0.05)。MD- 
HAR活性在干旱胁迫下逐渐上升, 中度干旱胁迫时

达到峰值, 与对照相比增加了171.7% (P<0.05) (图
4C), 重度胁迫下有所下降; 单一高温胁迫下, MD- 
HAR活性较对照增加了105.3% (P<0.05); 轻度干旱

高温协同胁迫下, MDHAR活性较轻度干旱胁迫提高

了75.7% (P<0.05), 达到峰值, 在中度和重度协同胁

迫下则逐渐降低。干旱胁迫下, GR活性呈先增加后降

低的变化趋势, 中度干旱胁迫时达到峰值, 较对照增

加了140.6% (P<0.05), 在重度干旱胁迫时显著下降

(图4D)。高温胁迫下 , GR活性与对照相比增加了

42.1% (P<0.05)。轻度干旱高温协同胁迫下, GR活性

比轻度干旱胁迫提高了39.2% (P<0.05), 达到峰值, 
在中度和重度协同胁迫时逐渐下降, 显著低于干旱胁

迫。由此可见, 单一干旱和高温胁迫下, APX具有较

高的清除能力; 随着协同胁迫程度的加深, APX活性

显著降低, 清除能力减弱。干旱高温胁迫下四季桂叶

片DHAR、MDHAR和GR活性均呈先增加后降低的趋

势, 说明其通过增强AsA-GSH循环代谢效率来抵御

氧化胁迫, 胁迫程度较轻时防御效果较为明显, 不同

酶相互协调, 维持循环的正常运行。 

2.6  讨论 

干旱和高温胁迫大多是同时存在的, 高温促进蒸腾, 
使土壤水分迅速丧失, 加剧干旱胁迫, 多重胁迫对植

物伤害远远大于单一胁迫(Root et al., 2003)。本研究

中, 单一胁迫下, 四季桂叶片ROS和MDA含量显著

增加, 干旱胁迫下的增幅高于高温胁迫, 损伤更严

重, 说明四季桂对干旱胁迫的敏感性更高; 干旱高温

协同胁迫下ROS含量低于单一胁迫, 中度协同胁迫

下膜脂过氧化程度最大, 重度协同胁迫下, ROS和

MDA含量显著降低, 协同胁迫对四季桂叶片造成复

合伤害, 当伤害突破临界点时, 可能导致叶片死亡, 
细胞膜系统瘫痪。Liu等(2011)对6种木本植物干旱胁

迫的研究表明, SOD、POD和CAT活性之间呈正相关, 
SOD活性的增强伴随着CAT和POD活性的提高, 可
以更好地清除过量H2O2。本研究表明, 单一胁迫下

SOD活性逐渐提高, 与O2
–·产生速率具有一致的变化

趋势 , 可能由于胁迫程度的加剧增加了O2
–· 的产生 , 

O2
–· 积累的同时又刺激SOD活性增强 ; 单一胁迫下

POD和CAT活性显著增强 , 与H2O2含量呈正相关 , 
H2O2的积累促进了CAT和POD应激反应, 使其活性

增强, 重度干旱胁迫下CAT活性提高, POD活性降低, 
这与Liu等(2011)的研究结果不一致, 可能是由于四

季桂体内CAT较POD清除H2O2效果更好, 持续时间

更长, 更稳定。Silva等(2010)研究表明, 高温刺激麻

疯树(Jatropha curcas) CAT和SOD活性增强, 但在

干旱高温协同胁迫时受到强烈抑制, 膜脂过氧化和

H2O2的高水平表明, ROS清除系统不足以保护叶片

免受氧化损伤, 特别是协同胁迫。本研究中轻度和中

度干旱高温协同胁迫时, 四季桂叶片SOD和POD活

性高于干旱胁迫, 表现出更高的清除效率和抗氧化防

御能力(Silva et al., 2010); 重度协同胁迫下抗氧化酶

活性显著降低, 低于干旱胁迫, 可能是由于细胞结

构、透性、功能的改变、破坏和死亡, 使生理功能紊

乱, 进而引起SOD、POD和CAT活性下降, 酶系统无

法正常运行(Silva et al., 2010)。 
AsA和GSH是重要的抗氧化剂, 有利于维持细胞

内氧化还原平衡 , AsA/DHA和GSH/GSSG体现了

AsA和GSH的氧化还原状态, 可以作为抗氧化剂调控

信号, 较高的AsA/DHA和GSH/GSSG有利于维持植

物体内的氧化还原环境, 减少胁迫所造成的伤害(Liu 
et al., 2011)。干旱胁迫下苹果(Malus pumila)叶片

AsA和GSH含量先增后降, AsA/DHA和GSH/GSSG
均不断下降; 高温胁迫过程中, 苹果叶片AsA含量先

轻微上升而后下降, AsA/DHA显著下降(Ma et al., 
2011)。干旱高温协同胁迫下 , 海枣(Phoenix dac-
tylifera)叶片AsA和GSH含量下降(Arab et al., 2016)。
本研究结果表明, 轻度和中度干旱胁迫时, 四季桂叶

片AsA含量无显著变化, 可能是由于叶片在消耗AsA
清除H2O2的同时, 不断合成更多的AsA, 使其含量维

持稳定; 重度干旱胁迫下, AsA含量显著降低, 可能

是由于H2O2的过量积累消耗了大量AsA, 且无法及

时得到补充。干旱胁迫下DHA含量呈先增后降的趋

势, 中度干旱胁迫时达到峰值, 这是由于四季桂通过

调 整 DHA 的 合 成 维 持 较 高 的 AsA 及 其 还 原 力

(AsA/DHA); 随着干旱胁迫程度的增强, 四季桂受到

的损伤加重, AsA/DHA逐渐下降, 由于胁迫造成的伤

害, 导致AsA和DHA合成量减少, 进而造成还原力降

低。高温胁迫下, DHA含量显著升高, 与干旱胁迫结
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果相似。干旱高温协同胁迫下 , AsA及其还原力

(AsA/DHA)逐渐降低 , 低于单一胁迫 , 这与Ma等
(2011)的研究结果相似; DHA含量先上升后下降, 协
同胁迫对四季桂造成进一步伤害, AsA和DHA合成效

率降低。GSH含量及其还原力(GSH/GSSG)在单一干

旱胁迫和干旱高温协同胁迫时均呈先升高后下降的

趋势, 轻度和中度干旱时, GSH还原力增强, 重度干

旱胁迫及协同胁迫时降低。此外 , AsA/DHA和

GSH/GSSG变化的差异表明, 胁迫造成AsA还原力

更强, 使植物能更好地适应环境的变化。 
AsA-GSH循环是植物抗氧化代谢的重要组成部

分, 可以直接保护叶绿体免于氧化损伤(Foyer and 
Noctor, 2011), 维持细胞内氧化还原平衡。干旱和高

温胁迫下麻疯树APX含量显著上升, 且协同胁迫显著

高于单一胁迫(Silva et al., 2010)。随着干旱胁迫时间

的延长, 楸子(Malus prunifolia) APX、GR、DHAR和

MDHAR均呈现先升后降的变化趋势(Wang et al., 
2012)。四季桂APX活性变化与H2O2含量呈负相关, 
干旱和高温胁迫下APX活性显著增强 , 与Zou等
(2016)的研究结果一致。单一胁迫和轻度协同胁迫时, 
APX能够有效清除过量的H2O2; 中度和重度协同胁

迫时, APX活性降低且显著低于干旱胁迫。一方面可

能是由于协同胁迫导致的严重损伤, H2O2大量积累; 
另一方面则是POD和CAT清除能力的降低使四季桂

整体抗氧化能力下降。DHAR活性呈先增加后下降的

趋势, DHA亦可通过DHAR被还原为AsA。本研究结

果显示, 随着DHAR活性增强与AsA含量降低, DHA
含量增加, 这与理论不相符。究其原因可能是由于逆

境中, AsA-GSH循环以APX清除作用优先, DHAR则

主要维持循环的平衡 ; 轻度和中度协同胁迫下 , 
DHAR活性显著升高且高于干旱胁迫, 表现出较高的

还原能力; 重度协同胁迫下, DHAR活性降低, 植物

体无法利用GSH提供的电子供体将DHA还原成AsA。
干旱和协同胁迫下, MDHAR先上升后下降, 与AsA含
量呈负相关, 与APX活性呈正相关; 轻度和中度协同

胁迫下MDHAR有效维持了AsA含量, 缓解四季桂受

到的伤害 ; 重度协同胁迫下受APX活性的影响 , 
MDHAR活性降低。GR能将GSSG还原为GSH, 干旱

和协同胁迫下, GR活性均呈先增加后下降的变化趋

势, 与GSH呈正相关, 与GSSG呈负相关(Wang et 
al., 2012)。四季桂通过调节GR活性来调节GSH合成, 

保持其水平以抵御氧化胁迫。但这一作用是有限度的, 
重度胁迫尤其是协同胁迫时 , GR活性显著降低 , 
AsA-GSH循环无法提供充足的GSH, DHA增加, 使
得AsA水平降低。 

综上所述, 单一干旱或高温胁迫下, 四季桂体内

的抗氧化防御系统可高效快速地进行响应, 能够维持

正常生长发育和代谢。轻度和中度协同胁迫时, 四季

桂体内抗氧化酶和AsA-GSH循环能有效协调, 保持

运转, 维持四季桂体内ROS含量的相对平衡, 降低

ROS积累造成的伤害; 重度协同胁迫下, 四季桂叶片

受到不可逆损伤, 细胞死亡, 无法正常发挥保护机

能。综上, 四季桂能很好地适应轻度和中度逆境, 在
园林规划中可扩大其栽培与应用, 广泛种植在干旱高

温地区。 
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Responses of the Antioxidant Defense System of Osmanthus     
fragrans cv. ‘Tian Xiang TaiGe’ to Drought, Heat and               

the Synergistic Stress 

Xinlu Xu, Dandan Li, Yuandan Ma*, Jianyun Zhai, Jianfei Sun, Yan Gao, Rumin Zhang 
School of Forestry and Biotechnology, Zhejiang A&F University, Lin’an 311300, China 

Abstract  In this study, we explored the solo effect of drought stress (control, light, moderate and heavy), heat stress 
(control 28°C, heat 40°C) and their dual stresses on the antioxidant defense system of Osmanthus fragrans cv. ‘Tian 
Xiang TaiGe’. The experiment data showed that after drought treatment, reactive oxygen species (ROS) accumulated 
gradually and membrane lipid peroxidation increased; the activity of antioxidant enzymes increased significantly under 
light and moderate drought stress. Ascorbic acid (AsA) and its reducing power (AsA/DHA) decreased significantly under 
heavy drought stress, whereas glutathione (GSH) and its reducing power (GSH/GSSG) as well as the activity of enzymes 
related to ascorbate glutathione cycle (AsA-GSH cycle) showed a trend of first increasing and then decreasing, with the 
peak reached after moderate drought stress. Unlike drought stress, ROS accumulation, antioxidant enzyme activity, an-
tioxidant content and AsA-GSH cycle efficiency all improved significantly with heat stress. Furthermore, we found that the 
dual stresses injured the cultivar more severely than either stress alone. ROS level increased slowly via antioxidant en-
zyme activity, and the AsA-GSH cycle efficiency was enhanced at first and then decreased significantly with increasing 
dual stresses, especially after severe stress, and was unable to maintain oxidation reduction equilibrium. Under drought 
and heat stress, the cultivar quickly activated the antioxidant defense system to eliminate ROS, which improved the re-
ducing power of the organism to reduce the environmental damage. 

Key words  Osmanthus fragrans var. semperflorens, drought, heat, reactive oxygen species, antioxidant enzyme, 
ascorbate glutathione cycle 

Xu XL, Li DD, Ma YD, Zhai JY, Sun JF, Gao Y, Zhang RM (2018). Responses of the antioxidant defense system of 
Osmanthus fragrans cv. ‘Tian Xiang TaiGe’ to drought, heat and the synergistic stress. Chin Bull Bot 53, 72−81. 
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