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锰胁迫和性别竞争交互处理下
沙棘雌雄幼苗生理响应特征

方　 玲１ꎬ 林玉虎１ꎬ 何云晓１ꎬ２ꎬ 陈　 浩１ꎬ 徐元洪１ꎬ 孙旭东１ꎬ２ꎬ 陈　 娟１ꎬ２∗

( １. 绵阳师范学院 城乡建设与规划学院ꎬ 四川 绵阳 ６２１０００ꎻ ２. 川西北乡村人居环境

建设四川省高校工程研究中心ꎬ 四川 绵阳 ６２１０００ )

摘　 要: 沙棘(Ｈｉｐｐｏｐｈａｅ ｒｈａｍｎｏｉｄｅｓ)是重要的雌雄异株人工林防护树种ꎬ但对其环境胁迫的性别响应差异

研究不足ꎬ性别竞争与胁迫因子的交互效应响应特征尚不清楚ꎮ 为了探讨锰胁迫和性别竞争交互处理下沙

棘雌雄植株的生理响应特征和耐受能力ꎬ旨在为沙棘修复土壤重金属污染提供实践指导ꎬ该文研究了锰胁

迫 (４ ０００ ｍｇｋｇ￣１)和 ３ 种不同性别组合模式(雌雄、雌雌、雄雄)处理下沙棘的生理响应ꎬ分别测定雌雄沙

棘叶片中叶绿素、过氧化物酶 ( ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅꎬＰＯＤ)、超氧化物歧化酶 ( ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅ ｄｉｓｍｕｔａｓｅꎬＳＯＤ)、丙二醛

(ｍａｌｏｎｄｉａｌｄｅｈｙｄｅꎬＭＤＡ)、总酚( ｔｏｔａｌ ｐｈｅｎｏｌｓꎬ ＴＰ)、游离脯氨酸( ｆｒｅｅ ｐｒｏｌｉｎｅꎬＰｒｏ)、可溶性糖( ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒꎬ
ＳＳ)、甜菜碱(ｇｌｙｃｉｎｅ ｂｅｔａｉｎｅꎬ ＧＢ)以及锰含量ꎮ 结果表明:(１)锰胁迫下ꎬ在所有竞争组合中ꎬ性间竞争的雄

株(Ｍ / ＦＭ)ＳＯＤ 活性最高ꎬ而 ＭＤＡ 含量与对照相比未有明显升高ꎬ表明雄株的抗氧化能力更好ꎬ膜氧化损

伤程度更小ꎮ (２)锰胁迫时 Ｍ / ＦＭ 积累了更多的游离脯氨酸ꎬ表现出更好的渗透调节能力和耐受能力ꎮ
(３)交互效应分析显示性别互作和锰胁迫交互处理显著影响了沙棘雌雄叶片的光合色素、抗氧化酶活性和

渗透调节能力ꎻ主成分分析显示 ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＭＤＡ、叶绿素 ｂ( ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｂꎬ Ｃｈｌｂ)、ＳＳ、Ｐｒｏ 可作为重要的生理

响应指示参数ꎮ 该研究结果对于利用沙棘修复土壤重金属污染可提供一定的参考ꎮ
关键词: 土壤修复ꎬ 锰胁迫ꎬ 沙棘ꎬ 性别竞争ꎬ 生理响应
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　 　 由于不合理的矿山开采、冶金以及锰肥等各

种富锰物质的过度使用ꎬ导致高浓度的锰严重污

染土壤ꎮ 因此ꎬ对锰污染土壤进行生态修复已成

为重要课题ꎮ 植物修复是利用具有重金属富集作

用的植物将重金属从土壤转移到植物的根系或者

地上部分的植物体中ꎬ利用植物的根系吸收、钝化

有毒金属ꎬ降低重金属生物有效性ꎬ从而达到固定

或者从土壤中去除重金属的目的 (张玉秀等ꎬ
１９９９ꎻ罗玉虎ꎬ２０１９)ꎮ 在植物修复技术应用中ꎬ植
物对重金属污染的生理生态响应和富集特性的研

究是筛选植物修复物种的基础和关键环节ꎮ 虽然

锰是植物生长发育必需的微量元素ꎬ对植物的叶

绿素形成以及酶活性调节等方面具有重要作用

(李欣航等ꎬ２０２０)ꎮ 但是过量的锰会导致植物的

质膜结构改变ꎬ线粒体损伤ꎬ甚至细胞死亡ꎮ 目前

关于锰胁迫下植物的生理生化响应已有一些研

究ꎮ 有研究发现马尾松(Ｐｉｎｕｓ ｍａｓｓｏｎｉａｎａ)可通过

改变气体交换参数、光合色素含量和叶绿素荧光

来维持光合作用ꎬ并通过提高过氧化氢酶、超氧化

物歧化酶( ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅ ｄｉｓｍｕｔａｓｅꎬＳＯＤ)等抗氧化酶

活性和可溶性糖、可溶性蛋白等非酶代谢物含量

来抵御锰胁迫( Ｂａｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎻ黄花草(Ｃｌｅｏｍｅ
ｖｉｓｃｏｓａ)能通过提高脯氨酸、可溶性蛋白和可溶性

糖含量缓解较高浓度锰胁迫带来的毒害(肖泽华

等ꎬ２０１９)ꎻ廖阳等 ( ２０１５) 研究了油茶 ( Ｃａｍｅｌｌｉａ
ｏｌｅｉｆｅｒａ)幼苗对锰的生理响应和耐受性ꎬ发现油茶

会产生大量的 ＳＯＤ 和过氧化物酶 ( ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅꎬ
ＰＯＤ)等抗氧化酶以抵御植株体内的锰毒ꎮ 这说

明锰胁迫下植物产生的抗氧化酶以及分泌的渗透

调节物质将影响其对锰的耐受性ꎮ
最新统计表明ꎬ全世界的雌雄异株植物大约

有１５ ６００ 种ꎬ 隶 属 于 约 １７５ 科 ９８７ 属 ( Ｒｅｎｎｅｒꎬ
２０１４)ꎬ其中有许多物种是重要的造林和生态防护

树种ꎮ 前人的研究已发现ꎬ环境胁迫条件下雌雄

异株植物表现出明显的性别差异ꎮ 干旱胁迫下黄

柳(Ｓａｌｉｘ ｇｏｒｄｅｊｅｖｉｉ)雌株的抗氧化能力较强ꎬ受到

的氧化损伤和膜质过氧化水平较低(马少薇等ꎬ
２０１９)ꎮ Ｊｉａｎｇ 等(２０１３)研究发现在锌(Ｚｎ)胁迫下

滇杨(Ｐｏｐｕｌｕｓ ｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓ)雄株比雌株具有更有效

的自我保护机制ꎮ 也有研究显示重金属胁迫下雌

株相比雄株具有更强的耐受性和富集能力ꎬ如白玉

草(Ｓｉｌｅｎｅ ｌａｔｉｆｏｌｉａ)雌株组织中累积了更多的铜ꎬ雌
株对镉的耐受性也较高(Ｖｉｌａｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 沙棘

(Ｈｉｐｐｏｈｇａｅ ｒｈａｍｎｏｉｄｅｓ)是胡颓子科沙棘属落叶性灌

木ꎬ具有耐旱、抗逆能力强、适应性广、抗风沙和水

土保持能力强等特点(裴斌等ꎬ２０１３)ꎮ 研究显示在

ＮａＣｌ 胁迫下沙棘幼苗的生物量以及单株总叶面积

显著下降(秦景等ꎬ２００９)ꎬ但未有研究其雌雄植株
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响应的性别差异ꎮ 高丽等(２０１０)研究发现干旱胁

迫下中国沙棘(Ｈｉｐｐｏｐｈａｅ ｒｈａｍｎｏｉｄｅｓ ｓｕｂｓｐ. ｓｉｎｅｎｓｉｓ)
雌株叶片的游离脯氨酸和可溶性糖含量上升幅度

大于雄株ꎬ对干旱胁迫的适应性和生理调节能力更

强ꎮ Ｌｉ 等(２００４)研究发现 ５０％田间持水量时雌雄

沙棘的植株株高、干物质积累量和根冠比等生长特

征表现出了明显的性别差异ꎮ 近年来ꎬ虽然有少量

研究探讨了雌雄沙棘对环境适应的性别差异ꎬ但未

有涉及性别竞争效应ꎮ 在重金属胁迫下ꎬ雌雄性别

互作模式是否影响沙棘对重金属胁迫的生理响应

特征尚未有报道ꎮ 因此ꎬ本研究以沙棘为试验材料

开展盆栽试验ꎬ分析锰胁迫和性别竞争交互处理下

沙棘雌雄植株叶片的生理特征变化ꎬ拟探讨以下问

题:(１)锰胁迫和性别竞争交互处理是否影响了雌

雄沙棘光合和抗氧化能力ꎻ(２)锰胁迫和性别交互

处理下ꎬ雌雄沙棘是否表现出渗透调节能力差异ꎻ
(３)哪种性别组合模式的雌株或雄株表现出对锰胁

迫更好的生理响应特征和耐受能力ꎮ 研究结果将

为矿区重金属污染土壤修复中沙棘的应用提供科

学依据和数据支持ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 试验材料和试验设置

试验材料为沙棘雌雄幼苗ꎮ 试验地点位于绵

阳 市 太 乙 仙 山 植 物 园 ( １０４° ５０′ １３. ４２３″ Ｅ、
３１° ２７′３７.９５１″ Ｎ)内的实验基地ꎬ年均温 １６.４ °Ｃꎬ
年均降水量约 ９６９.６ ｍｍꎮ 挑选高度、生长形态较

一致的雌雄沙棘幼苗种植于盆口直径 ２７ ｃｍ、盆底

直径 １９ ｃｍ、盆高 ２３ ｃｍ 的塑料花盆中ꎬ每盆栽种 ２
株ꎬ其中每盆土壤平均重 ７.５ ｋｇꎬ含水量约 １１％ꎬ干
重约 ６.６７５ ｋｇꎮ

采用三因素(性别、竞争、锰胁迫)完全随机设

计ꎬ设置雌雌(ＦＦ)、雄雄(ＭＭ)、雌雄(ＦＭ)３ 种不

同性别竞争组合ꎬ设置施锰与对照 ２ 种处理ꎬ锰胁

迫浓度参照了锰矿开采区污染土壤的污染值ꎬ设
定为 ４ ０００ ｍｇｋｇ￣１ꎬ以不施锰处理为对照ꎮ 每个

处理设置 １０ 个重复ꎮ 自 ２０２１ 年 ４ 月开始每天向

锰处理组施加 １００ ｍＬ 浓度为 ４８６ ｍｍｏｌＬ￣ １的四

水合氯化锰溶液ꎬ共施加 １０ 次ꎬ使土壤最终锰浓

度为 ４ ０００ ｍｇｋｇ￣１ꎮ 重金属胁迫处理 ２ 个月后ꎬ
收获雌雄沙棘叶片用于生理参数测定ꎮ
１.２ 测定方法

２０２１ 年 ６ 月底ꎬ每个处理随机选取 ３ 株幼苗ꎬ

采集每株植物上的叶片测定其生理指标和锰含量ꎮ
叶绿素 ａ(ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａꎬＣｈｌａ)、叶绿素 ｂ(ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ
ｂꎬＣｈｌｂ)含量测定参照«植物生理学实验指导»的丙

酮提取法(高俊凤ꎬ２００６)ꎻ参照«植物生理学模块实

验指导» (李玲ꎬ２００９)ꎬ游离脯氨酸 ( ｆｒｅｅ ｐｒｏｌｉｎｅꎬ
Ｐｒｏ)采用磺基水杨酸法ꎬＳＯＤ 采用氮蓝四唑法ꎬＰＯＤ
采用愈创木酚法ꎬ丙二醛(ｍａｌｏｎｄｉａｌｄｅｈｙｄｅꎬＭＤＡ)采
用硫代巴比妥酸法ꎬ可溶性糖( ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒꎬＳＳ)含
量采用蒽酮法ꎻ采用 Ｆｏｌｉｎ￣酚比色法测定植物总酚

含量(ｔｏｔａｌ ｐｈｅｎｏｌｓꎬ ＴＰ) (颜小捷等ꎬ２０１３)ꎻ采用比

色法测定甜菜碱( ｇｌｙｃｉｎｅ ｂｅｔａｉｎｅꎬ ＧＢ)含量(周芹

等ꎬ２００８ꎻ郭培国等ꎬ２０１１)ꎻ沙棘叶片经消煮后提取

过滤后的消煮液采用火焰原子吸收分光光度计测

定叶片锰(Ｍｎ)含量ꎮ
１.３ 数据处理与分析

使用 ＳＰＳＳ １９.０ 软件对数据进行统计分析ꎬ不
同处理间的差异采用单因素方差分析 ( ｏｎｅ￣ｗａｙ
ＡＮＯＶＡ)ꎬ不同处理间差异显著性采用多重比较检

验(Ｔｕｋｅｙ’ ｓ ｔｅｓｔ)ꎮ 性别、竞争、施锰处理及其交互

效应采用多因素方差分析ꎬ检验自变量中受单个

因素影响的主效应以及自变量各个因素交叉组合

下的交互效应ꎮ 采用主成分分析方法判定主要的

生理响应参数ꎬ分析雌雄叶片的 ９ 个生理响应特

征参数中主成分的特征值、贡献率和累计贡献率ꎮ
采用 Ｏｒｉｇｉｎ ２０２１ 软件绘制柱形图ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 锰胁迫和性别竞争交互处理下雌雄沙棘叶片

叶绿素含量变化

叶绿素是植物进行光合作用的主要色素ꎬ能
反映植物光合作用的强弱ꎮ 由图 １ 可知ꎬ对照处

理时性别内竞争雌雄沙棘的 Ｃｈｌａ 和 Ｃｈｌｂ 含量总

体高于性别间竞争ꎮ 与对照相比ꎬ施锰处理后性

别间竞争显著提高了雌雄叶片的 Ｃｈｌａ 和 Ｃｈｌｂ 含

量(Ｐ<０.０５)ꎮ 性别间竞争处理的雌株( Ｆ / ＦＭ)叶

片的 Ｃｈｌａ 和 Ｃｈｌｂ 含量显著高于雄株(Ｍ / ＦＭ)ꎬ但
与对照相比ꎬ雄株(Ｍ / ＦＭ)的 Ｃｈｌｂ 增加更多ꎬ这说

明雄株对锰处理具有更明显的响应特征ꎮ 施锰处

理显著降低了性别内竞争中的雌株(Ｆ / ＦＦ)的 Ｃｈｌａ
含量ꎬ 施 锰 处 理 时 性 别 内 竞 争 处 理 的 雄 株

(Ｍ / ＭＭ)叶片的 Ｃｈｌａ 和 Ｃｈｌｂ 含量显著高于雌株

(Ｆ / ＦＦ)(Ｐ<０.０５)ꎬ这说明性别内竞争下雄株比雌

株拥有更好的光合能力ꎮ
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不同的小写字母表示各处理之间差异显著(采用 Ｔｕｋｅｙ’ｓ ｔｅｓｔꎬＰ<０.０５)ꎮ Ｆ / ＦＦ 表示性别内组合下的雌株ꎻ Ｍ / ＭＭ 表示性别内组

合下的雄株ꎻ Ｆ / ＦＭ 性别间组合内的雌株ꎻ Ｍ / ＦＭ 性别间组合下的雄株ꎮ 下同ꎮ
Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ (Ｂｙ Ｔｕｋｅｙｓ ｔｅｓｔꎬ Ｐ<０.０５ ). Ｆ / ＦＦ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｆｅｍａｌｅ ｐｌａｎｔｓ ｕｎｄｅｒ
ｉｎｔｒａ￣ｓｅｘ ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎｓꎻ Ｍ/ ＭＭ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｍａｌｅ ｐｌａｎｔｓ ｕｎｄｅｒ ｉｎｔｒａ￣ｓｅｘ ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎｓꎻ Ｆ / ＦＭ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｆｅｍａｌｅ ｐｌａｎｔｓ ｉｎ ｉｎｔｅｒ￣ｓｅｘ ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎｓꎻ Ｍ/
ＦＭ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｍａｌｅ ｐｌａｎｔｓ ｉｎ ｉｎｔｅｒ￣ｓｅｘ ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 １　 锰胁迫和性别竞争交互处理对雌雄沙棘叶片叶绿素 ａ(Ａ)和叶绿素 ｂ(Ｂ)含量的影响
Ｆｉｇ. １　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ Ｍｎ ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ ｃｈｌａ(Ａ) ａｎｄ ｃｈｌｂ(Ｂ) ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｓｅａ ｂｕｃｋｔｈｏｒｎ

ｌｅａｖｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｅｘｕａｌ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ

２.２ 锰胁迫和性别竞争交互下雌雄沙棘叶片抗氧

化酶活性和 ＭＤＡ 含量变化

植物受重金属胁迫时会产生大量的活性氧自

由基ꎬ损伤主要的生物大分子及引起膜脂过氧化ꎮ
植物中的多种抗氧化防卫系统包括 ＳＯＤ、ＰＯＤ 等

抗氧化酶能清除自由基ꎬ保护细胞免受氧化胁迫

的危害(曾小飚等ꎬ２０１９)ꎮ 由图 ２ 可知ꎬ在锰胁迫

下沙棘叶片 ＳＯＤ、ＰＯＤ 含量总体低于对照组ꎮ 对

照处理时性别内和性别间竞争的雌雄叶片 ＳＯＤ、
ＰＯＤ 含量差异均不显著ꎬ施锰处理时性别间竞争

的雄株(Ｍ / ＦＭ) 叶片的 ＳＯＤ 含量显著高于雌株

(Ｆ / ＦＭ) (Ｐ<０.０５)ꎬＰＯＤ 含量无显著差异ꎮ 与对

照相 比ꎬ 施 锰 处 理 显 著 抑 制 了 雌 株 ( Ｆ / ＦＦ 和

Ｆ / ＦＭ)叶片的 ＳＯＤ 含量ꎬ增加了性别间竞争组合

的差异ꎮ 与对照相比ꎬ施锰处理显著抑制了 Ｆ / ＦＦ
和 Ｍ / ＦＭ 的 ＰＯＤ 值ꎮ

丙二醛(ＭＤＡ)是细胞膜脂过氧化反应的产

物ꎬ作为植物受胁迫生理响应的指标ꎬ其含量的变

化可反映逆境条件下膜系统受损程度(文珂等ꎬ
２０１８ꎻ张宝成等ꎬ２０２１)ꎮ 由图 ２ 可知ꎬ施锰组的叶

片 ＭＤＡ 含量总体上高于对照组ꎮ 与对照相比ꎬ施
锰处理显著增加了性别间竞争组合的差异ꎬ雌株

(Ｆ / ＦＭ) ＭＤＡ 含量显著高于雄株 ( Ｍ / ＦＭ) ( Ｐ <
０.００１)ꎬ而 Ｍ / ＭＭ 和 Ｍ / ＦＭ 的 ＭＤＡ 含量与对照相

比差异不显著ꎬ这说明雄株表现出更好的细胞膜

稳定性和抗膜脂过氧化能力ꎮ
２.３ 锰胁迫和性别竞争交互下沙棘叶片可溶性糖

和脯氨酸含量变化

可溶性糖(ＳＳ)是植物生长发育的主要营养成

分ꎬ也是植物体内的重要信号分子ꎬ能够参与植物

在逆境胁迫下的信号转导和渗透调节ꎻ游离脯氨

酸(Ｐｒｏ)也在植物渗透调节中发挥着重要的作用

(张虎等ꎬ２０１５)ꎮ 由图 ３ 可知ꎬ对照处理下所有的

竞争组合中ꎬ性别内竞争模式下雌株(Ｆ / ＦＦ) ＳＳ 含

量最高(Ｐ<０.０５)ꎬ而施锰处理后显著降低了雌株

(Ｆ / ＦＦ)ＳＳ 含量ꎬ使各竞争组合中雌雄叶片无明显

差异ꎮ 对照处理下ꎬ性别间竞争中的雄株(Ｍ / ＦＭ)
的 Ｐｒｏ 含量显著高于雌株ꎮ 施锰处理后 Ｍ / ＦＭ 叶

片 Ｐｒｏ 含量总体高于对照处理显著上升ꎬ在所有竞

争组 合 中ꎬ Ｍ / ＦＭ 的 叶 片 Ｐｒｏ 积 累 量 最 高ꎬ 为

１ ９１４.７５ μｇｇ￣１ꎮ 施锰处理增加了性别内竞争的

雌雄(Ｆ / ＦＦ 和 Ｍ / ＭＭ)叶片 Ｐｒｏ 含量的差异ꎬ表现

为 Ｍ / ＭＭ 显著高于 Ｆ / ＦＦꎮ 总体上看ꎬ对照下性别

内竞争组合中和锰处理下的性别内和性别间竞争

组合中的雄株叶片 Ｐｒｏ 含量均显著高于雌株(Ｐ<
０.００１)ꎬ这说明沙棘雄株表现出比雌株更好的渗

透调节能力ꎮ
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图 ２　 锰胁迫和性别竞争交互处理对雌雄沙棘叶片
ＳＯＤ(Ａ)、ＰＯＤ 活性(Ｂ)和 ＭＤＡ 含量(Ｃ)的影响
Ｆｉｇ. ２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ Ｍｎ ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ ＳＯＤ (Ａ)ꎬ ＰＯＤ (Ｂ)
ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ａｎｄ ＭＤＡ ｃｏｎｔｅｎｔｓ(Ｃ)ｏｆ ｓｅａ ｂｕｃｋｔｈｏｒｎ ｌｅａｖｅｓ
ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｅｘｕａｌ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ

２.４ 锰胁迫和性别竞争交互下雌雄沙棘叶片总酚

和甜菜碱含量变化

植物酚类具有抗氧化的作用ꎬ能以单电子转

移的方式清除或减少活性氧自由基 (文珂等ꎬ
２０１８ꎻ朱珍珍等ꎬ２０１９)ꎮ 甜菜碱(ＧＢ)是高等植物

重要的渗透调节物质ꎬ能够提高细胞的渗透调节

能力ꎬ降低因渗透失水造成对细胞膜、酶及蛋白质

结构与功能的伤害ꎮ 由图 ４ 可知ꎬ对照处理时总

酚(ＴＰ)含量的取值范围在 ４７.５２ ~ ７３.１５ ｍｇｇ￣１

之间ꎬ施锰处理时取值在 ５４.１７ ~ ８３.７０ ｍｇｇ￣１之

间ꎬ其中性别内竞争模式下的雌株(Ｆ / ＦＦ)ＴＰ 含量

显著高于性别间竞争模式下的雄株(Ｍ / ＦＭ)ꎮ 但

锰处理下各竞争组合的雌雄叶片 ＴＰ 含量较对照

组无显著变化(Ｐ>０.０５)ꎮ 对照处理下性别间竞争

模式中雌株 ( Ｆ / ＦＭ) ＧＢ 含量显著高于雄株 (Ｍ /
ＦＭ)和性别内竞争中的雌株( Ｆ / ＦＦ) (Ｐ<０.００１)ꎬ
施锰处理显著降低了性别间竞争中雌株( Ｆ / ＦＭ)
和性别内竞争中雄株(Ｍ / ＭＭ)的叶片 ＴＰ 含量ꎬ但
施锰处理下性别内和性别间竞争模式的叶片 ＧＢ
含量均无显著差异(Ｐ>０.０５)ꎬ这说明锰处理降低

了各竞争组合中雌雄叶片 ＧＢ 含量的性别差异ꎮ
２.５ 锰胁迫和性别竞争交互下雌雄沙棘叶片锰含

量变化

由图 ５ 可知ꎬ与对照处理相比ꎬ施锰显著增加了

所有竞争组合中雌雄沙棘叶片的锰含量 ( Ｐ <
０.００１)ꎮ 对照处理时两种混栽模式的叶片锰含量无

明显差异ꎬ施锰处理后性别内和性别间栽种模式中

的雌株叶片锰含量均高于雄株ꎬ但未达到显著水平ꎮ
２.６ 交互效应和主成分分析

主体间效应检验如表 １ 所示ꎬ性别和竞争的交

互处理显著影响了 Ｃｈｌａ、Ｃｈｌｂ、ＳＯＤ、ＭＤＡ、Ｐｒｏ 和

ＧＢꎬ性别和重金属胁迫交互显著影响了 Ｃｈｌｂ、
ＳＯＤ、ＭＤＡ、ＳＳ 和 Ｐｒｏꎬ竞争与重金属交互显著影响

了 Ｃｈｌａ、Ｃｈｌｂ、ＭＤＡ、ＳＳ 和 Ｐｒｏꎬ而性别、竞争和重金

属胁迫的交互显著影响了 Ｃｈｌａ、Ｐｒｏ 和 ＧＢꎮ
由表 ２ 和图 ６ 可知ꎬ三个主成分共同解释了

７３.５０７％的信息ꎮ 主成分 ＰＣ１ 解释了 ３７.６７８％ꎬ主
要受 ＳＯＤ、ＰＯＤ、Ｃｈｌｂ、ＭＤＡ 的影响ꎬＰＣ１ 与 Ｃｈｌｂ、
ＭＤＡ 均为正相关ꎬ与 ＳＯＤ、ＰＯＤ 为负相关ꎬ其中

ＳＯＤ 与 ＰＣ１ 相关性最高ꎬ相关系数达 － ０. ８８７ꎮ
ＰＣ２ 解释了 ２１.２２８％ꎬＰＣ３ 解释了 １４.６００％ꎬ均主

要受 ＳＳ、Ｐｒｏ 的影响ꎮ 说明 ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＭＤＡ、Ｃｈｌｂ、
ＳＳ、Ｐｒｏ 含量可作为性别竞争交互处理下沙棘雌雄

叶片受重金属胁迫的主要指示指标ꎮ

３　 讨论

３.１ 锰胁迫和性别竞争交互对雌雄沙棘叶片光合

色素和抗氧化酶活性的影响

研究显示在植物受到胁迫时ꎬ 叶绿素会呈现
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图 ３　 锰胁迫和性别竞争交互处理对雌雄沙棘叶片可溶性糖(Ａ)和游离脯氨酸(Ｂ)含量的影响
Ｆｉｇ. ３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ Ｍｎ ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ ＳＳ (Ａ) ａｎｄ Ｐｒｏ (Ｂ) ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｓｅａ ｂｕｃｋｔｈｏｒｎ ｌｅａｖｅｓ ｕｎｄｅｒ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｅｘｕａｌ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ

图 ４　 锰胁迫和性别竞争交互处理对雌雄沙棘叶片总酚(Ａ)和甜菜碱(Ｂ)含量的影响
Ｆｉｇ. ４　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ Ｍｎ ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ ＴＰ (Ａ) ａｎｄ ＧＢ (Ｂ) ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｓｅａ ｂｕｃｋｔｈｏｒｎ ｌｅａｖｅｓ

ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｅｘｕａｌ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ

上升的趋势ꎬ当胁迫达到一定程度之后叶绿素含

量开始下降ꎮ 如低铁、锰胁迫下人参叶片的 Ｃｈｌａ
和 Ｃｈｌｂ 含量表现出上升的趋势(高明等ꎬ２０１２)ꎻ
铅处理会显著增加桑树雌雄幼苗叶片 Ｃｈｌａ 和 Ｃｈｌｂ
的含量ꎬ且雄株的叶绿素增加幅度高于雌株(秦芳

等ꎬ２０１４)ꎮ 本研究显示在高浓度锰的胁迫下ꎬ沙
棘叶片的 Ｃｈｌａ 和 Ｃｈｌｂ 含量较对照处理高ꎮ 其原

因可能是沙棘受到高浓度锰的胁迫时ꎬ生长受到

强烈抑制ꎬ生物量降低ꎬ相比对照处理产生了“浓

缩效应” 导致叶绿素含量的相对增长 (高明等ꎬ
２０１２)ꎮ

研究显示ꎬ锰胁迫在一定程度上会改变植物

的抗氧化酶活性ꎮ 高浓度的锰离子抑制紫花苜蓿

的抗氧化酶活性ꎬ叶片 ＭＤＡ 含量呈现上升趋势

(曹婧等ꎬ２０１９)ꎮ 野大豆幼苗在锰浓度增加到一

定程度时 ＰＯＤ 含量开始降低且比对照组减少

８０.３０％(文珂等ꎬ２０１８)ꎮ 这与本研究结果一致ꎬ
抗氧化酶可以清除植物受胁迫时产生的大量膜脂

过氧化产物ꎬ但当毒害物质含量超过植物自身清

除能力时ꎬ高浓度的锰离子抑制抗氧化酶的活性ꎬ
损害细胞的正常代谢ꎬ植物的抗氧化能力和应激

反应能力降低ꎮ 研究显示ꎬ雌雄异株植物对环境

胁迫表现出性别响应差异ꎮ 有研究发现铅胁迫对

雌株美洲黑杨负面影响更大 (朱珍珍等ꎬ２０１９) ꎮ
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图 ５　 锰胁迫和性别竞争交互处理下
雌雄沙棘叶片锰含量变化

Ｆｉｇ. ５　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ Ｍｎ ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ Ｍｎ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｓｅａ ｂｕｃｋｔｈｏｒｎ
ｌｅａｖｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｅｘｕａｌ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ

淹水胁迫下青杨雄株表现出比雌株更强的抗逆性

(杨鹏和胥晓ꎬ２０１２)ꎮ 本研究结果显示ꎬ不同性别

组合的雌雄沙棘叶片 ＳＯＤ、ＰＯＤ 活性和 ＭＤＡ 含量

在锰胁迫下表现出显著差异ꎬ这表明性别竞争调

节了雌雄植株对锰胁迫的抗氧化酶响应特征ꎮ 施

锰后 Ｍ / ＦＭ 的 ＳＯＤ 活性较雌株更高ꎬＭＤＡ 含量较

雌株低ꎬ且 ＭＤＡ 含量与对照相比无显著差异ꎬ这
说明性别间竞争中的雄株表现出更好的抗氧化酶

活性和膜稳定性ꎮ
３.２ 锰胁迫和性别竞争交互对雌雄沙棘叶片代谢

物质和锰积累的影响

研究显示ꎬ沙棘体内渗透调节物质对锰胁迫

的响应存在性别差异ꎮ 施锰处理后沙棘叶片中的

可溶性糖并无显著提高ꎬ但游离脯氨酸含量较对

照升高ꎮ 锰胁迫下性别内和性别间竞争下的雄株

表 １　 性别、竞争、施锰处理及其交互作用对雌雄沙棘叶片生理指标的影响
Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｅｘꎬ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ａｎｄ Ｍｎ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ

ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｏｎ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｉｎｄｅｘｅｓ ｏｆ ｓｅａ ｂｕｃｋｔｈｏｒｎ ｌｅａｖｅｓ

生理指标
Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｉｎｄｅｘ

性别
Ｓｅｘ

竞争
Ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ

施锰
Ｍｎ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ

性别 × 竞争
Ｓｅｘ ×

Ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ

性别 × 施锰
Ｓｅｘ ×

Ｍｎ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ

竞争 × 施锰
Ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ×

Ｍｎ
ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ

性别 ×竞争 ×
施锰
Ｓｅｘ ×

Ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ×
Ｍｎ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ

叶绿素 ａ (Ｃｈｌａ) ０.２０２ｎｓ ０.００１�� ０.００７� ０.０００�� ０.４４２ｎｓ ０.０００�� ０.００３�

叶绿素 ｂ (Ｃｈｌｂ) ０.００２� ０.０００�� ０.０００�� ０.０００�� ０.００４� ０.０００�� ０.１４４ｎｓ

超氧化物歧化酶(ＳＯＤ) ０.１３５ｎｓ ０.１９６ｎｓ ０.０００�� ０.００２� ０.００１�� ０.６５７ｎｓ ０.５９５ｎｓ

过氧化物酶(ＰＯＤ) ０.３７３ｎｓ ０.１３１ｎｓ ０.０００�� ０.０７３ｎｓ ０.７１９ｎｓ ０.８２４ｎｓ ０.１４６ｎｓ

丙二醛(ＭＤＡ) ０.１３１ｎｓ ０.００１�� ０.０００�� ０.４７６ｎｓ ０.０１２� ０.０２１� ０.０７９ｎｓ

游离脯氨酸(Ｐｒｏ) ０.０００�� ０.００１�� ０.０００�� ０.０００�� ０.０００�� ０.０００�� ０.００３�

可溶性糖(ＳＳ) ０.５８７ｎｓ ０.０２８� ０.０９７ｎｓ ０.４５１ｎｓ ０.００５� ０.０４３� ０.６１４ｎｓ

甜菜碱(ＧＢ) ０.０６０ｎｓ ０.３２７ｎｓ ０.０００�� ０.００１�� ０.１２６ｎｓ ０.７５３ｎｓ ０.０００��

总酚(ＴＰ) ０.００３� ０.０００�� ０.０８５ｎｓ ０.８８８ｎｓ ０.３５７ｎｓ ０.７４１ｎｓ ０.４０５ｎｓ

锰(Ｍｎ) ０.２３９ｎｓ ０.９１１ｎｓ ０.０００�� ０.８６５ｎｓ ０.２６２ｎｓ ０.８９０ｎｓ ０.８８５ｎｓ

　 注: �表示显著(０.００１<Ｐ<０.０５)ꎻ ��表示极显著(Ｐ≤０.００１)ꎻ ｎｓ 表示不显著(Ｐ>０.０５)ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: � ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ (０.００１<Ｐ<０.０５)ꎻ �� ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｅｘｔｒｅｍｅｌｙ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ (Ｐ≤０.００１)ꎻ ｎｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｎｏ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ (Ｐ>０.０５) .

游离脯氨酸值均大于雌株ꎬ表现出显著的性别响

应差异ꎮ 有研究表明盐分、干旱胁迫以及两者的

交互胁迫下ꎬ滇杨雌雄植株中积蓄大量的脯氨酸ꎬ
渗透调节能力表现为雄株高于雌株(Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１０)ꎮ 这与本研究结果一致ꎬ说明沙棘雄株在锰

胁迫下表现出更好的渗透调节能力ꎮ 有研究表明

甜瓜的西州密 １７ 号和黄皮 ９８１８ 在不断加重的盐

胁迫下甜菜碱含量表现出先升高后降低的趋势ꎬ
且下降趋势明显(熊韬等ꎬ２０２１)ꎮ 我们的试验结

果显示ꎬ施锰处理后显著降低了 Ｍ / ＭＭ 和 Ｆ / ＦＭ
的甜菜碱含量ꎮ 对照处理下性别间竞争模式中雌

雄株差异显著(Ｐ<０.００１)ꎬ而施锰处理下性别内和

性别间竞争模式的叶片甜菜碱含量均无显著差异

(Ｐ>０.０５)ꎬ说明锰胁迫改变了雌雄植株体内的甜

菜碱含量水平ꎬ降低了其性别差异ꎮ 总体上ꎬ在观

测的 ３ 种渗透调节物质中ꎬ游离脯氨酸表现出更

显著的渗透调节响应特性和性别差异ꎮ 另外ꎬ本
研究表明ꎬ与对照相比ꎬ 施锰对雌雄沙棘植株叶片
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表 ２　 主成分特征值及累计贡献率
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ｅｉｇｅｎｖａｌｕｅ ａｎｄ

ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｖｅ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｒａｔｅ

成分
Ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ

初始特征值
Ｉｎｉｔｉａｌｅｉｇｅｎ

ｖａｌｕｅ

贡献率
Ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ

ｒａｔｅ
(％)

累计贡献率
Ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｖｅ

ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｒａｔｅ
(％)

１ ３.３９１ ３７.６７８ ３７.６７８

２ １.９１１ ２１.２２８ ５８.９０７

３ １.３１４ １４.６００ ７３.５０７

图 ６　 锰胁迫和性别竞争交互处理下雌雄
沙棘生理响应参数的主成分分析

Ｆｉｇ. ６　 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ
ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｓｅａ ｂｕｃｋｔｈｏｒｎ ｕｎｄｅｒ Ｍｎ ｓｔｒｅｓｓ

ａｎｄ ｓｅｘｕａｌ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ

总酚含量无显著影响ꎬ这说明沙棘叶片代谢物质

对锰胁迫的响应敏感性存在差异ꎮ
在重金属积累方面ꎬ有研究显示ꎬ铅、镉胁迫

下美洲黑杨雌株叶片重金属的含量显著大于雄株

(陈良华等ꎬ２０１７)ꎬ表现出性别响应差异ꎮ 本研究

中锰胁迫显著增加了雌雄沙棘叶片锰含量ꎬ但两

者并未表现出显著的性别差异ꎬ其他器官锰积累

上的性别差异仍值得进一步研究ꎮ

４　 结论

(１)雌雄互作和锰胁迫交互影响了沙棘雌雄

叶片的 Ｃｈｌａ 和 Ｃｈｌｂ 含量、 ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＭＤＡ 以及

Ｐｒｏ、ＳＳ 和 ＧＢ 等生理响应特征ꎬ且雌雄植株间表现

出显著的性别差异ꎮ

(２)锰胁迫显著抑制了性别内处理时雌株(Ｆ /
ＦＦ)的 Ｃｈｌａ、ＳＯＤ、ＰＯＤ 和 ＳＳ 含量ꎬ且显著增加了

ＭＤＡ 含量ꎬ表明其受到更大的锰毒害ꎬ抗逆性和耐

受性更低ꎻ性别间处理时雄株(Ｍ / ＦＭ)比雌株积累

更多的渗透调节物质ꎬ更低的 ＭＤＡ 含量ꎬ表明其

抗氧化能力较强ꎬ对锰的耐受能力更强ꎮ
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