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杜鹃花属植物干旱胁迫研究进展
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摘　 要: 杜鹃花为世界三大高山花卉和中国十大传统名花之一ꎬ 具有极高的观赏价值和广阔的园林应用前

景ꎮ 但是ꎬ杜鹃花大多自然分布于高海拔山地ꎬ 受遗传机制制约ꎬ 性喜冷凉湿润气候ꎬ 干旱是制约其迁地

保育和园林应用的关键因子ꎮ 杜鹃花种类繁多、分布地域较广、生态类型多样ꎬ 不同物种(品种)对干旱胁

迫的响应机制存在差异ꎮ 该文从种子发芽、形态与解剖特征、生理与生化指标、基因表达等方面综述了杜鹃

花对干旱胁迫的响应机制以及外源物质提高杜鹃花抗旱性的国内外研究进展ꎬ 分析了当前该研究领域存

在的不足ꎬ 提出了今后工作中应加强不同生态类型及不同抗旱性杜鹃的水分利用策略和抗旱机制ꎬ 以及菌

根真菌提高杜鹃花抗旱性的基因调控机制与优良菌株筛选等研究ꎬ为我国杜鹃花多样性保育、抗旱性资源

发掘及园林应用等提供参考依据ꎮ
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　 　 杜鹃花泛指杜鹃花科( Ｅｒｉｃａｃｅａｅ) 杜鹃花属

(Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ)植物ꎬ 其株形优美、花色艳丽、色
泽丰富ꎬ 素有“木本花卉之王”美誉ꎬ 被列为世界

三大高山花卉和中国十大传统名花之一ꎮ 杜鹃花

是提取芳香油、杀虫剂、鞣质等的极佳材料ꎬ 也是

优良的山地水土保护植物ꎮ 虽然杜鹃花垂直分布

范围较广ꎬ 但大部分种分布在海拔 １ ０００ ~ ３ ８００
ｍ 的亚热带山地森林中ꎬ 受全球气候变暖、干旱频

发、森林破碎化及人类干扰等因素的影响ꎬ 其原产

地保护现状堪忧ꎮ 据报道ꎬ 全球有野生杜鹃 １ １５７
种(含亚种、变种)ꎬ 其中易危以上等级的物种为

２７.４８％ꎬ 无危种为 ４１.７５％ꎬ 且濒危趋势逐年加剧

(Ｇｉｂｂｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎬ 有必要实施就地保护与迁地

保育相结合的保护策略ꎮ 同时ꎬ 杜鹃花作为观赏

价值极高的观赏植物ꎬ 市场需求量大ꎬ 园林应用

前景广阔ꎮ
联合国政府间气候变化专门委员会( ＩＰＣＣ)评

估报告指出ꎬ 全球气候正在加速变暖ꎬ 而全球水

循环响应气候变暖的变化是不均匀的ꎬ 气温的小

幅度升高可显著增加极端干旱气候事件的发生幅

度和频率( ＩＰＣＣꎬ ２０１４)ꎻ特别是进入 ２１ 世纪之

后ꎬ 我国杜鹃花主要分布区(西南、华南、华中、华
东地区)的干旱范围明显扩大ꎬ强度加重ꎬ持续时

间增长ꎬ频次增多(马鹏里等ꎬ ２０１９)ꎮ 杜鹃花为

高山植物ꎬ 受其生态习性(性喜多雨、多雾、高湿

环境)及生长特性(浅根系植物)等遗传机制制约ꎬ
抗旱性较差(Ｃｏｒｄｅｒｏ ＆ Ｎｉｌｓｅｎꎬ ２００２ꎻ Ｍａｙｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１０ꎻ 党宏忠等ꎬ ２０１５)ꎮ 早在 １９８５ 年ꎬＬａｒｃｈｅｒ ＆
Ｓｉｅｇｗｏｌｆ 就发现早春冻融事件易造成玫瑰杜鹃

(Ｒ. ｆｅｒｒｕｇｉｎｅｕｍ)植株快速脱水、水势降低ꎬ 引发导

管空 穴 化 和 栓 塞 化 的 干 旱 伤 害 ( Ｌａｒｃｈｅｒ ＆
Ｓｉｅｇｗｏｌｆꎬ １９８５)ꎻ 而国内干旱胁迫研究始见于

２００２ 年不同控水条件对 ６ 种杜鹃形态特征影响的

报道(张长芹等ꎬ ２００２)ꎻ 在众多的非生物胁迫因

子中ꎬ 干旱是制约杜鹃花迁地保育与园林应用的

关键因子(王华等ꎬ ２０１８)ꎬ 且不同物种甚至同一

物种不同产地间抗旱性与抗旱机制存在差异(黄

承 玲 等ꎬ ２０１１ꎻ Ｎｕｚｈｙｎａ ＆ Ｋｏｎｄｒａｔｉｕｋ￣Ｓｔｏｙａｎꎬ
２０１７)ꎬ Ｍａｙｒ 等(２０１０)进一步将其抗旱性弱归因

于水力安全系数低ꎬ对干旱诱导的栓塞敏感ꎮ 为

了探讨杜鹃花对干旱胁迫的响应机制ꎬ 近年来国

内外学者分别从外部形态与解剖结构的适应(张

长芹等ꎬ ２００２ꎻ Ｎｉｌｓｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)、光合作用与抗

氧化系统及渗透调节的响应(黄承玲等ꎬ ２０１１ꎻ
Ｚｈｏｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７ꎻＣａｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)、内源激素代谢

(李畅等ꎬ ２０１６ꎻ 陈荣建等ꎬ ２０１８)及差异表达基

因( Ｚｈｏｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７ꎻ 王华等ꎬ ２０１８ꎻ Ｃａｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１９)等方面开展了研究ꎬ并探讨了杜鹃花类菌根

(陈荣建等ꎬ ２０１７ꎬ２０１８)及外源化学物质(Ｓｈａｒｐ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００９ꎻ高晓宁等ꎬ ２０１７)对干旱引发的生理伤

害的调节作用ꎮ 但是ꎬ目前的研究多集中在单一

干旱因子对杜鹃花品种的形态与生理的影响ꎬ 菌

根真菌对杜鹃花干旱伤害的保护与调节作用则多

集中在杜鹃花类菌根( ｅｒｉｃｏｉｄ ｍｙｃｏｎｈｉｚａꎬＥＲＭ)少

数菌株对桃叶杜鹃(Ｒ. ａｎｎａｅ)幼苗的生长、解剖结

构及生理生化的影响ꎬ 而干旱胁迫下杜鹃花基因

调控机制与抗旱性基因定位以及菌根真菌提高杜

鹃花抗旱性的分子机制等研究严重不足ꎬ 且耐旱

机制的综述迄今未见报道ꎮ 为加快我国杜鹃花属

植物多样性保育及抗旱性种质资源发掘与利用的

进程ꎬ 本文从种子发芽、形态与解剖特征、生理与

生化指标、基因表达等方面系统综述了杜鹃花对

干旱胁迫的响应机制以及外源物质对提高其抗旱

性的影响ꎬ同时归纳分析了当前研究之不足ꎬ为今

后的相关研究指出了方向ꎮ

１　 干旱胁迫对杜鹃花的影响

１.１ 干旱胁迫对杜鹃花种子发芽的影响

杜鹃花种子极小、糠秕状ꎬ 种子发芽对干旱胁

迫最为敏感ꎮ 有研究采用聚乙二醇( ＰＥＧ￣６０００)
模拟干旱胁迫实验分析了干旱对杜鹃花种子发芽
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的 影 响ꎬ 发 现 干 旱 胁 迫 会 推 迟 鹿 角 杜 鹃

(Ｒ. ｌａｔｏｕｃｈｅａｓ ) ( 李 畅 等ꎬ ２０１５ａ )、 繁 花 杜 鹃

(Ｒ. ｆｌｏｒｉｂｕｎｄｕｍ)(王书珍等ꎬ ２０１６)的种子发芽启

动时间ꎬ 延长发芽持续时间ꎻ 随着干旱胁迫的加

重ꎬ杜鹃花的发芽率(ＧＲ)、发芽势(ＧＥ)、发芽指

数(ＧＩ)和活力指数(ＶＩ)显著降低ꎬ 胚芽变短ꎬ 根

芽比(Ｒ / Ｐ)增大ꎬ 幼苗生物量下降ꎬ 推测这与种

子发芽过程中关键酶活性降低有关ꎮ 边才苗等

(２００６)研究发现ꎬ 轻度干旱虽可提高云锦杜鹃

(Ｒ. ｆｏｒｔｕｎｅｉ)种子的累计吸水率和种子萌发率ꎬ 促

进幼苗生长ꎬ但重度干旱胁迫却减缓种子吸水和

幼苗生长速度ꎬ 降低发芽率、种子活力ꎬ 并认为其

种子不适合在过于湿润的土壤环境中萌发ꎻ 经

ＰＥＧ 浸种后移入蒸馏水中ꎬ 可明显提高云锦杜鹃

发芽率ꎬ 暗示其种子可能存在不同程度的休眠ꎬ
而一定浓度 ＰＥＧ 浸种可使休眠种子活化ꎬ 提高种

子 繁 育 效 率ꎮ 李 畅 等 ( ２０１５ｂ ) 在 马 银 花

(Ｒ. ｏｖａｔｕｍ)种子发芽实验中也发现轻度干旱可提

高发芽率ꎬ 但随着 ＰＥＧ 浓度增加ꎬ种子发芽受到

抑制ꎮ 由此可见ꎬ 杜鹃花种子萌发对环境湿度敏

感ꎬ 干旱显著影响其种子发芽速度和发芽率ꎬ 而

环境过湿则易造成水涝胁迫ꎬ 不利于其种子发芽ꎮ
１.２ 干旱胁迫对杜鹃花形态及解剖特征的影响

１.２.１ 形态特征　 逆境条件下ꎬ 植物能通过形态学

的自我调整来适应或抵御逆境的伤害ꎮ 叶片形态

对干旱胁迫最为敏感ꎬ 能直观地反映杜鹃花种间

耐旱性强弱ꎬ 而根长、须根数量及其分布的变化则

是不同种对干旱的适应结果(张长芹等ꎬ ２００２)ꎮ
大量研究表明ꎬ 在干旱胁迫下杜鹃花通常表现为

新叶反卷、下垂、萎蔫ꎬ 叶尖叶缘发黄、焦枯ꎬ 老叶

黄化、褐化、脱落ꎬ 新梢萎蔫、下垂ꎬ 植株生长量下

降ꎬ 且随着干旱胁迫加重而受害加剧ꎬ 甚至全株

死亡(黄承玲等ꎬ ２０１１ꎻ 高晓宁等ꎬ ２０１７ꎻ 胡肖肖

等ꎬ ２０１７ꎻ 郑 颖 和 陈 清 西ꎬ ２０１９ )ꎮ 熊 贤 荣 等

(２０１８ａ)研究发现ꎬ 轻度胁迫对桃叶杜鹃根系生

长指标无显著影响ꎬ 但随着胁迫加重ꎬ根系总根

长、表面积、体积、根尖数量及苗高、叶面积、生物

量、根冠比均显著减小ꎮ 李畅等(２０１９ａ)采用盆栽

控水试验ꎬ 以植株萎蔫程度、叶片形态及叶色变化

为指标ꎬ 对 ６５ 个映山红类杜鹃品种进行了耐旱性

评价ꎬ 发现不同品种间耐旱性差异较大ꎬ 其中毛

杜鹃类品种抗旱性较弱ꎮ

干旱胁迫不仅引起杜鹃花外形变化ꎬ 而且影

响其生长发育进程ꎬ 降低植株大小、高度、开花率

及总芽苞数 (张长芹等ꎬ ２００２ꎻ Ｍｏｒｉｍｏｔｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１１)ꎻ Ｓｈａｒｐ 等(２００９)通过调亏灌溉(ＲＤＩ)试验

研究发现ꎬ 虽然干旱会减小杜鹃品种的植株重量

和茎干长度ꎬ 抑制花芽分化ꎬ 减少单株花芽数量ꎬ
但可增加花芽中的花朵数ꎬ 特别是显著提早花期ꎬ
并认为这是植物种群应对恶劣环境的生存策略ꎮ
１.２.２ 解剖特征　 杜鹃花为典型的异面叶ꎬ 气孔仅

分布于叶背ꎬ 叶片厚度、气孔大小与密度、表皮附

属物类型等特征不仅是分类依据ꎬ 而且与抗旱性

密切相关(石登红和陈训ꎬ ２００５)ꎻ 干燥环境中生

长的杜鹃往往有发达的机械组织ꎬ 而阴湿环境生

长的杜鹃则有发达的海绵组织ꎮ 周媛等(２０１８)观
察了 ３ 个杜鹃品种在干旱胁迫过程中叶片解剖结

构的变化发现ꎬ随着胁迫时间的延长ꎬ其叶片厚

度、叶片上下表皮的角质层厚度及细胞厚度、海绵

组织厚度均逐渐减小ꎬ 而栅栏组织厚度及栅栏组

织 /海绵组织厚度比则增大ꎻ气孔周围结晶颗粒逐

渐增多ꎬ 而抗旱性强的品种栅栏组织 /海绵组织比

大于抗旱性弱的品种ꎻ 高晓宁等(２０１７)也发现杜

鹃花抗旱性强弱与叶片栅栏组织厚度、栅栏组织 /
海绵组织厚度比及叶片组织结构紧密度密切相

关ꎻＮｉｌｓｅｎ 等(２０１４)观察了原产于东南亚地区的

越桔杜鹃组( Ｓｃｈｓｔａｎｔｈｅ) １７ 种附生类杜鹃的解剖

学结构发现ꎬ该组杜鹃叶片中有异形细胞ꎬ 异形细

胞的中央液泡储存有大量水分ꎬ在受到干旱胁迫

时ꎬ异形细胞储存的水分能有效缓冲叶片组织的

水势变化ꎬ 且异形细胞表达越高、叶片厚度越薄的

杜鹃抗旱性越强ꎬ 推测异形细胞是热带附生类杜

鹃适应干旱环境的进化产物ꎮ 叶绿体是植物光合

作用细胞器ꎬ 在正常水分条件下ꎬ马缨杜鹃 ( Ｒ.
ｄｅｌａｖａｙｉ)叶绿体呈椭圆形ꎬ 分布于细胞膜附近ꎬ 叶

绿体片层排列有序ꎬ 嗜锇颗粒和淀粉粒随机分布

于叶绿体中ꎬ随着干旱胁迫时间的延长ꎬ叶肉细胞

出现质壁分离和空泡化ꎬ 叶绿体逐渐肿胀呈圆形

或近球形并不再附着于质膜ꎬ 基粒和类囊体片层

弯曲、排列疏松紊乱ꎬ 推测是干旱胁迫诱导了活性

氧(ＲＯＳ)的积累ꎬ 破坏了叶绿体的超微结构(蔡

艳飞ꎬ ２０１８ꎻ Ｃａｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ
植物茎干木质部结构与水分传导密切相关ꎬ

是干旱引发栓塞的关键部位ꎮ Ｍａｙｒ 等( ２０１０)研

２０７ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



究发现ꎬ 干旱胁迫下导水率损失 ５０％ 时水势

(Ψ５０)与导管直径(ｄ)呈极显著正相关ꎬ与导管壁

厚 /跨度比 [( ｔ / ｂ)ｈ２]呈极显著负相关ꎬ 导管直径

越大、壁增厚越小的杜鹃抵御干旱诱导的栓塞脆

弱性越弱ꎻ Ｌｉｐｐ ＆ Ｎｉｌｓｅｎ (１９９７)研究也发现水力

脆弱性与茎干木质部结构密切相关ꎬ 强光环境中

生长的极大杜鹃(Ｒ. ｍａｘｉｍｕｍ)茎干导管直径、长
度、体积大于弱光环境ꎬ 其蒸腾作用及水分损失更

快ꎬ 对干旱诱导的栓塞更为敏感ꎻ 而 Ｃｏｒｄｅｒｏ ＆
Ｎｉｌｓｅｎ(２００２)则得到相反的结果ꎬ 研究发现产自

干旱环境、抗干旱引发空泡和栓塞能力较强的海

滨杜鹃(Ｒ. ｍａｃｒｏｐｈｙｌｌｕｍ)导管直径大于抗旱性弱

的卡托巴杜鹃(Ｒ. ｃａｔａｗｂｉｅｎｓｅ)、极大杜鹃ꎬ 并发现

开阔环境生长的海滨杜鹃导管直径大于生长在阴

凉环境的ꎬ 且抗旱性更强ꎬ 并认为杜鹃花总体抗

旱性较弱与其多自然生长于水势较高的环境

有关ꎮ
本研究笔者观察发现ꎬ 庐山地区杜鹃花干旱

多发生于秋季ꎬ 原产于中高海拔林下的大叶常绿

类杜鹃如云锦杜鹃耐旱性较弱ꎬ 而原产于中低海

拔林缘、路旁的小叶落叶或半常绿类杜鹃如映山

红(Ｒ. ｓｉｍｓｉｉ)抗旱性较强ꎮ 可见ꎬ 杜鹃花抗旱性不

仅与其形态及解剖特征密切相关ꎬ 而且受其产地、
生态类型及系统位置等影响ꎻ 干旱胁迫会诱导体

内活性氧的积累ꎬ 破坏叶绿体、线粒体等细胞器的

超微结构ꎬ 进而引发形态学伤害ꎬ 而不同生态类

型的杜鹃在漫长的进化过程中能形成一套复杂的

抗旱机制来抵御干旱的伤害ꎬ 如形态及解剖学的

适应ꎮ
１.３ 干旱胁迫对杜鹃花生理指标的影响

１.３.１ 水分参数 　 干旱胁迫下植物可通过气孔调

节来减少水分蒸发和水势降低ꎬ 与潮湿地带生长

的杜鹃相比ꎬ 干旱环境中生长的密毛高山杜鹃

(Ｒ. ｈｉｒｓｕｔｕｍ)叶片导水率( ｋｓ)更小ꎬ 气孔关闭时

的水势 (Ψｓｃ ) 更高ꎬ 导水率损失 ５０％ 时的水势

(Ψ５０)更低ꎬ 水分安全系数(Ψｓｃ －Ψ５０)更大、可塑

性更强(Ｍａｙｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ Ｔａｎｅｄａ 等(２０１６)研

究了不同海拔的 ５ 种杜鹃叶片导水率的垂直变

化ꎬ 发现导水率与海拔梯度呈正相关ꎬ 低海拔分

布的杜鹃维管束细胞壁木质化程度更高、导水率

更小ꎬ 有利于阻止水分沿着非原生体途径传导ꎬ
减少水分损失ꎮ Ｃｏｒｄｅｒｏ ＆ Ｎｉｌｓｅｎ( ２００２)也发现ꎬ

夏季干旱频发地区生长的抗旱性较强的海滨杜鹃

的脆弱性曲线 Ψ５０值显著低于高寒地区生长的不

耐旱的卡托巴杜鹃、极大杜鹃ꎬ 其抗干旱栓塞能力

更强ꎮ 党宏忠等(２０１５)研究了祁连山水源区 １０
种植物的水分参数发现ꎬ４ 种高山杜鹃的体内束缚

水 /自由水(Ｖａ / Ｖｏ)值相对较低ꎬ 并认为杜鹃花抗

旱性较差与其长期处于水分较优越的环境且体内

渗透调节物质相对缺乏有关ꎬ 而抗旱性较强的千

里香杜鹃(Ｒ. ｔｈｙｍｉｆｏｌｉｕｍ)的渗透水相对含量和细

胞最大体积弹性模量( εｍａｘ)均较低ꎮ 这说明抗旱

性强的杜鹃具有更好的细胞弹性和延迟脱水能

力ꎬ 其细胞渗透调节和膨压维持能力更强ꎮ 随着

干旱胁迫加重或时间延长ꎬ 叶片相对水含量

(ＲＷＣ)及水分利用效率(ＷＵＥ)下降ꎬ 水分饱和

亏缺 (ＷＳＤ) 上升 ( Ｃａｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５ꎻ Ｎｕｚｈｙｎａ ＆
Ｋｏｎｄｒａｔｉｕｋ￣Ｓｔｏｙａｎꎬ ２０１７) ꎬ 叶片水势(Ψ ｌｅａｆ)和茎

干水势(Ψｓｔｅｍ)下降( Ｓｈａｒｐ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９)ꎻ 同一胁

迫水平下ꎬ 抗旱性强的品种叶片 ＲＷＣ 更高、ＷＳＤ
更小ꎬ 更有利于维持细胞膜的稳定性(胡肖肖等ꎬ
２０１７)ꎻ 而高晓宁等(２０１７)研究发现相反的结果ꎬ
即随着干旱胁迫加重ꎬ４ 个杜鹃品种的总含水量均

显著增加ꎬ ＲＷＣ、Ｖａ 和 Ｖｏ 含量也呈增加趋势ꎬ 暗

示干旱胁迫能提高杜鹃花对土壤水分的吸收ꎮ 同

时ꎬ Ｌａｒｃｈｅｒ ＆ Ｓｉｅｇｗｏｌｆ ( １９８５ )、 Ｌｉｐｐ ＆ Ｎｉｌｓｅｎ
(１９９７)及 Ｎｅｕｎｅｒ 等(１９９９)研究发现ꎬ 高寒地区

生长的杜鹃易受冻融事件和干旱胁迫的双重影

响ꎬ 随着早春气温回升和积雪融化ꎬ 叶片光合作

用和气孔导度被激活ꎬ 此时土壤未解冻使根部无

法吸水ꎬ 易引发植株快速脱水和渗透调节与膨压

维持能力下降ꎬ 进而导致导管空穴化和气泡的形

成ꎬ 特别是在冻融循环较为频繁的高海拔、强光环

境中生长的杜鹃更易遭受冻融诱导的干旱栓塞伤

害ꎮ Ｎｉｌｓｅｎ 等(２０１４)研究发现异形细胞表达与叶

片电容(Ｃ ｌｅａｆ)、气孔孔隙指数( ＳＰＩ)呈负相关ꎬ 而

叶片肉质程度则与 Ｃ ｌｅａｆ、ＳＰＩ 呈正相关ꎬ 异形细胞

表达高、叶片薄的杜鹃能有效缓冲叶水势的变化ꎬ
增加抗旱性ꎮ 由此说明ꎬ 干旱胁迫下植物失水与叶

片导水性及气孔导度密切相关ꎬ 抗旱性强的杜鹃导

水率更小、气孔关闭更早ꎬ 从而有效地减少水分蒸

发ꎬ 提高水分安全性ꎬ 抵御干旱诱导的栓塞伤害ꎮ
１.３.２ 质膜透性　 大量研究表明ꎬ 干旱胁迫会引发

杜鹃花叶片活性氧(ＲＯＳ)、丙二醛(ＭＤＡ)积累及

３０７４ 期 李丹丹等: 杜鹃花属植物干旱胁迫研究进展



膜脂过氧化作用ꎬ 进而导致细胞质膜相对透性

(ＲＰＰ)、相对电导率(ＲＥＣ)增加和细胞膜结构与

功能受损 (柯世省和杨敏文ꎬ ２００７ａꎻ 李畅等ꎬ
２０１５ａꎬｂ)ꎬ 复水后 ＭＤＡ 含量下降 (陈荣建等ꎬ
２０１７ｂꎻ Ｃａｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎻ 而同一干旱水平下抗旱

性强的杜鹃品种 ＭＤＡ、ＲＰＰ、ＲＥＣ 增幅小于抗旱性

弱的品种(黄承玲等ꎬ ２０１１ꎻ 李畅等ꎬ ２０１９ｂ)ꎮ 李

小玲等(２０１９)研究发现ꎬ 在同一干旱水平下ꎬ 高

温可显著增加高山杜鹃(Ｒ. ｌａｐｐｏｎｉｃｕｍ)叶片 ＲＥＣ
和 ＭＤＡ 含量ꎮ 可见ꎬ 干旱会引发杜鹃花 ＲＯＳ、
ＭＤＡ 积累ꎬ 导致质膜受损和透性增大ꎬ 而高温则

加剧其膜脂过氧化伤害ꎮ 自然界中干旱与高温往

往同步发生ꎬ 高温与干旱复合胁迫是今后杜鹃花

非生物胁迫的重要研究方向ꎮ
１.３.３ 光合特征 　 光合色素参与光合作用的光能

吸收与传递ꎬ 但不同研究中光合色素对干旱胁迫

的响应存在差异ꎮ 高晓宁等(２０１７)研究发现ꎬ 干

旱胁迫下 ４ 个杜鹃品种的叶绿素 ａ、叶绿素 ｂ、总叶

绿素和类胡萝卜素含量均随着胁迫加重而显著降

低ꎬ 并认为干旱胁迫会抑制叶绿素的合成ꎬ加快其

分解ꎬ 使光合产量下降ꎮ 何丽斯等(２０１１)、郑颖

和陈清西(２０１９)研究发现ꎬ 随着干旱胁迫加重ꎬ
杜鹃品种叶绿素 ａ、ｂ、总叶绿素、胡萝卜素含量及

叶绿素 ａ / ｂ 增加ꎮ Ｃａｉ 等(２０１９)研究也发现马缨

杜鹃叶绿素 ａ、ｂ 含量随着干旱胁迫时间延长而增

加ꎮ 本研究笔者观测发现ꎬ 干旱胁迫会导致杜鹃

花叶片黄化、叶绿素分解ꎬ 上述部分研究中叶绿素

含量增加可能与干旱导致叶片含水量降低、叶绿

素浓缩有关ꎮ
叶绿素荧光参数能反映植物光合作用对光能

的吸收、传递、耗散和分配情况ꎮ 柯世省和杨敏文

(２００７ｂ)、柯世省(２００７ꎬ２００８)以 ５ 年生云锦杜鹃

盆栽苗为材料ꎬ 较系统地研究了不同干旱胁迫强

度对其叶片光合生理特性、日变化及光温响应的

影响ꎬ结果发现随着干旱胁迫的加重ꎬ 云锦杜鹃叶

片净光合速率 ( Ｐｎ)、蒸腾速率 ( Ｔｒ) 及气孔导度

(Ｇ ｓ)显著下降ꎬ 而气孔阻力(Ｒ ｓ)、胞间 ＣＯ２浓度

(Ｃ ｉ)则显著升高ꎬ 推测其光合能力的下降有一个

从气孔限制(轻度胁迫)为主到非气孔限制(中度

和重度胁迫)为主的变化过程ꎻ 随着干旱胁迫加

重ꎬ 其光补偿点(ＬＣＰ)升高ꎬ 光饱和点( ＬＳＰ)、表
观量子效率(ＡＱＹ)、最大净光合速率(Ｐｍａｘ)、光系

统Ⅱ(ＰＳⅡ)最大光化学效率(Ｆ ｖ / Ｆｍ)下降ꎬ 推测

干旱胁迫破坏了光合器官反应中心的结构ꎬ 导致

电子传递效率下降、光抑制加剧ꎬ 而高温则加重了

干旱胁迫对光合作用的不利影响ꎻ 同时发现重度

胁迫下ꎬ云锦杜鹃 Ｐｎ日变化曲线由双峰型(光合

“午休”)变为单峰型ꎬ 推测光合“午休”主要是由

非气孔限制引起ꎮ Ｃａｉ 等 ( ２０１５ꎬ２０１９)、蔡艳飞

(２０１８)在马缨杜鹃研究中也发现ꎬ 随着干旱胁迫

时间延长ꎬ Ｐｎ、ＣＯ２净同化速率(ＡＮ)、Ｇ ｓ、最大羧化

速率(Ｖｃｍａｘ)、电子传递速率( Ｊ ｆｌｕ)、最大电子传递

速率(Ｊｍａｘ)、叶肉导度(Ｇｍ)、Ｃ ｉ、Ｔｒ、光化学猝灭系

数(ｑＰ)、光系统Ⅱ的实际光化学效率(ΦＰＳⅡ)均大

幅降低ꎬ 而气孔限制( ＳＬ)、叶肉传导限制(ＭＣＬ)、
扩散限制(ＤＬ)、非气孔限制(ＮＳＬ)和总限制( ＴＬ)
则大幅增加ꎬ 复水后各指标快速恢复并接近对照

水 平ꎮ Ｌａｒｃｈｅｒ ＆ Ｓｉｅｇｗｏｌｆ ( １９８５ )、 Ｎｅｕｎｅｒ 等

(１９９９)研究发现ꎬ 玫瑰杜鹃(Ｒ. ｆｅｒｒｕｇｉｎｅｕｍ)在冻

融引发的干旱过程中其 Ｃ ｉ升高、叶绿体功能受损

及 Ｆ ｖ / Ｆｍ显著降低ꎻ 而夏季干旱少雨则导致其气

体交换和光化学产生下降ꎬ 并减少叶片氮和磷的

转 运 ( Ｆｅｒｎａｎｄｅｚ￣Ｍａｒｔｉｎｅｚ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６ )ꎮ 同 时ꎬ
Ｓｈａｒｐ 等(２００９)、何丽斯等(２０１１)在杜鹃品种的

研究中也发现ꎬ 随着干旱胁迫加重ꎬ叶片 Ｐｎ、Ｇ ｓ、
Ｔｒ、Ｆ ｖ / Ｆｍ、实际光化学效率(Ｆ ｖ ′ / Ｆｍ ′) 及 ｑＰ 均下

降ꎬ 并认为可能是干旱损伤了叶绿体片层中捕光

Ｃｈｌａ / ｂ￣Ｐｒｏ 的复合体ꎬ 使光合器官受到严重破坏ꎬ
并发现 Ｐｎ的降低主要是由非气孔因素所引起ꎮ 胡

肖肖等(２０１７)和李畅等(２０１９ｂ)研究比较不同抗

旱性品种荧光参数对干旱胁迫的响应差异发现ꎬ
随着干旱胁迫加重ꎬ所有品种的初始荧光(Ｆｏ)与

非光化学猝灭系数( ｑＮ)均呈上升趋势ꎬ而 Ｐｎ、Ｔｒ、
Ｇ ｓ、Ｆｍ、Ｆ ｖ / Ｆｍ、潜在光化学效率(Ｆ ｖ / Ｆｏ)、ΦＰＳ Ⅱ、ｑＰ
和表观电子传递速率(ＥＴＲ)均出现不同程度的下

降ꎬ 且抗旱性弱的品种降幅大于抗性强的品种ꎮ
由此可见ꎬ 干旱胁迫可导致杜鹃花光合反应中心

结构受损ꎬ 造成其电子传递速度、光能转化效率及

开放程度降低ꎬ 光化学反应受到抑制ꎬ 而抗性强

的品种能有效保持 ＰＳⅡ功能的相对完整ꎬ 减轻干

旱所造成的光合伤害ꎮ
１.４ 干旱胁迫对杜鹃花生化指标的影响

１.４.１ 渗透调节物质 　 有机渗透调节物质具有调

节细胞渗透压ꎬ维护细胞膜稳定等功能ꎮ 李畅等

４０７ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



(２０１５ａꎬ ｂ)、蔡艳飞(２０１８)和 Ｃａｉ 等(２０１９)分别

研究了干旱胁迫下鹿角杜鹃、马银花、马缨杜鹃幼

苗叶片渗透调节物质变化ꎬ 发现脯氨酸( Ｐｒｏ)、可
溶性糖含量随着干旱胁迫加重或时间延长而增

加ꎻ黄承玲等(２０１１)研究比较不同抗旱性的 ３ 种

野生杜鹃渗透调节物质对干旱的响应发现ꎬ随着

干旱 胁 迫 时 间 的 延 长ꎬ 耐 旱 性 弱 的 大 白 杜 鹃

(Ｒ. ｄｅｃｏｒｕｍ)的 Ｐｒｏ、可溶性糖、可溶性蛋白对干旱

响应更早ꎬ 后期维持不变或显著下降ꎬ而耐旱性较

强 的 迷 人 杜 鹃 ( Ｒ. ａｇａｓｔｕｍ )、 露 珠 杜 鹃

(Ｒ. ｉｒｒｏｒａｔｕｍ)３ 种渗透调节物质对干旱响应更晚ꎬ
但后期维持在较高水平并显著高于大白杜鹃ꎻ郑
颖和陈清西(２０１９)、李畅等(２０１９ｂ)也发现ꎬ 随着

干旱胁迫加重ꎬ杜鹃品种的 Ｐｒｏ、可溶性糖、可溶性

蛋白含量增加或在重度胁迫时下降ꎬ 且抗性强的

品种渗透调节物质增幅大于抗旱性弱的品种ꎻ李
小玲等(２０１９)研究认为高温显著增加干旱胁迫下

高山杜鹃的 Ｐｒｏ、可溶性蛋白含量ꎮ 这说明干旱胁

迫下杜鹃花会启动防御机制ꎬ 如诱导体内 Ｐｒｏ、可
溶性糖、可溶性蛋白等渗透调节物质积累ꎬ 以调节

细胞渗透压ꎬ 维持渗透平衡及细胞结构稳定ꎮ
１.４.２ 内源激素　 逆境条件下植物体能通过调节内

源激素水平来调控生理机能和生长节律以抵御和

适应逆境ꎮ 李畅等(２０１６)研究 ２ 种杜鹃叶片内源

激素对旱涝胁迫的响应发现ꎬ 干旱胁迫时促进植物

生长类的激素———吲哚丁酸( ＩＡＡ)、赤霉素(ＧＡ)、
细胞分裂素(ＣＴＫ)含量降低ꎬ 而抑制植物生长类的

激素－脱落酸(ＡＢＡ)含量则显著增加ꎬ ＩＡＡ / ＡＢＡ、
ＧＡ / ＡＢＡ、ＣＴＫ / ＡＢＡ 比值显著下降ꎬ 且抗旱性较强

的马银花 ＩＡＡ、 ＧＡ 含量及 ＩＡＡ / ＡＢＡ、 ＧＡ / ＡＢＡ、
ＣＴＫ / ＡＢＡ 降幅更大ꎬ 特别是 ＡＢＡ 含量显著高于抗

旱性较弱的鹿角杜鹃ꎻ 陈荣建等(２０１８)在桃叶杜鹃

研究中也发现类似结果ꎬ 即干旱胁迫下 ＩＡＡ、ＧＡ３、
玉米素(ＺＲ)含量及 ＩＡＡ / ＡＢＡ、ＺＲ / ＡＢＡ、(ＩＡＡ＋ＧＡ３

＋ＺＲ) / ＡＢＡ 均呈下降趋势ꎬ 而 ＡＢＡ 含量则大幅增

加ꎮ 综上所述ꎬ干旱胁迫下杜鹃花可通过降低 ＩＡＡ、
ＧＡ、ＣＴＫ 等生长类激素含量来减缓生长ꎬ提高抗旱

性ꎬ 并通过增加逆境信号激素 ＡＢＡ 含量及调节内

源激素平衡来促进气孔关闭、降低蒸腾作用等生理

活动ꎬ 从而减轻干旱对植株的伤害ꎮ
１.４.３ 酶活性　 干旱胁迫会导致超氧阴离子(Ｏ－

２􀅰)
积累ꎬ 诱导超氧化物歧化酶( ＳＯＤ)活性增加ꎬ 由

ＳＯＤ 歧化 Ｏ－
２ 􀅰产生 Ｈ２ Ｏ２ꎬ 进而诱导 Ｈ２ Ｏ２ 清除

酶———过氧化氢酶( ＣＡＴ)、抗坏血酸过氧化物酶

(ＡＰＸ)和过氧化物酶(ＰＯＤ)活性增强及抗氧化剂

增加ꎬ 从而清除体内活性氧ꎮ 柯世省和杨敏文

(２００７ａ)研究发现ꎬ 云锦杜鹃叶片 ＳＯＤ、ＡＰＸ、ＣＡＴ
活性在轻度干旱胁迫时上升ꎬ重度干旱时显著下

降ꎬ 而 ＰＯＤ 活性则随着干旱胁迫加重而显著升

高ꎬ 抗氧化剂———抗坏血酸(ＡｓＡ)、还原型谷胱甘

肽(ＧＳＨ)含量在轻度胁迫时增加、重度胁迫时降

低ꎻ 李畅等(２０１５ａꎬ ｂ)在鹿角杜鹃、马银花研究中

也发现 ＳＯＤ、ＣＡＴ 在轻度和中度胁迫时升高、重度

胁迫时下降或不变ꎬ ＰＯＤ 随着胁迫加重而增加ꎻ
Ｚｈｏｕ 等(２０１７)研究发现ꎬ 逆境下牛皮杜鹃 ＳＯＤ、
ＣＡＴ、ＡＰＸｓ、谷胱甘肽过氧化物酶(ＧＰＸ)活性大幅

增强ꎬ 并认为抗氧化酶活性增强是相关酶蛋白上

调的结果ꎻ黄承玲等(２０１１)研究干旱胁迫过程中

不同抗旱性野生杜鹃抗氧化酶的变化动态发现ꎬ
随着干旱时间的延长ꎬ 抗旱性弱的种 ＳＯＤ 活性到

达峰值的时间更早、活性更小ꎬ 而抗旱性强的种在

持续干旱 ２０ ｄ 时的 ＳＯＤ、ＰＯＤ 活性显著大于抗旱

性弱的种ꎻ高晓宁等(２０１７)、李畅等(２０１９ｂ)在不

同抗旱性品种的研究中也发现ꎬ 干旱胁迫下抗旱

性强的品种的 ＳＯＤ、ＰＯＤ 和 ＣＡＴ 活性增幅大于抗

旱性弱的品种ꎻ 李小玲等(２０１９)高温加剧干旱胁

迫对高山杜鹃的伤害ꎬ 其 ＳＯＤ、ＰＯＤ 和 ＣＡＴ 活性

也相应增加ꎮ 由此可见ꎬ 干旱可导致杜鹃花生理

紊乱ꎬ活性氧积累ꎬ 从而诱导相关酶基因的上调表

达ꎬ 增加抗氧化酶活性及抗氧化剂含量以保护细

胞免受活性氧伤害ꎻ 重度胁迫时 ＳＯＤ、ＡＰＸ、ＣＡＴ
活性及 ＡｓＡ、ＧＳＨ 含量下降ꎬ 可能是有害物质产生

过多ꎬ 其保护物质在清除活性氧过程中因消耗而

下降ꎻ 而 ＰＯＤ 活性在重度胁迫时继续增强则可能

与其保护与伤害的双重作用有关ꎬ 即植物在受到

逆境胁迫时ꎬＰＯＤ 可参与活性氧生成和叶绿素

降解ꎮ
１.５ 干旱胁迫对杜鹃花耐寒性的影响

Ａｎｉｓｋｏ ＆ Ｌｉｎｄｓｔｒｏｍ(１９９６ｂ)发现干旱能诱导

杜鹃花耐寒性的增强ꎬ 但作用效果取决于干旱胁

迫时间和强度ꎬ 复水后干旱诱导的抗寒性逐渐下

降ꎻ 他们进一步研究发现ꎬ 干旱处理可降低杜鹃

花叶片相对含水量(Ｒ)和水势(Ψｗ)ꎬ 而夏末和秋

季干旱处理可通过优先失去质外体水( ａｐｏｐｌａｓｔｉｃ

５０７４ 期 李丹丹等: 杜鹃花属植物干旱胁迫研究进展



ｗａｔｅｒꎬ Ｒａ)来减轻细胞质失水ꎬ 并可增加其 εｍａｘ、
膨压丧失点的相对含水量(Ｒ ｔｉｐ)及水势(Ψ ｔｉｐ)ꎬ 从

而提高杜鹃抗寒性ꎬ 且秋末干旱诱导抗寒性效果

最佳ꎬ 可使低温致死温度降低 ５ ℃ꎬ 并认为干旱

诱导抗寒性增强与干旱导致细胞壁加厚有关ꎬ 即

较厚的细胞壁可产生负膨压(Ψｐ)ꎬ 以抵御共质体

水(ｓｙｍｐｌａｓｔｉｃｗａｔｅｒ)外流ꎬ 减轻细胞失水(Ａｎｉｓｋｏ ＆
Ｌｉｎｄｓｔｒｏｍꎬ １９９６ａ)ꎮ Ｎｉｌｓｅｎ( １９９１) 也发现耐寒性

强的杜鹃叶片细胞壁更厚、更硬ꎬ Ｒ ｔｉｐ、Ψ ｔｉｐ 更高ꎮ
这说明适度的干旱刺激可导致细胞壁增厚和 εｍａｘ

增加ꎬ 从而减少共质体水外流和细胞质失水ꎬ 提

高杜鹃花抗寒性ꎬ 但干旱诱导杜鹃花耐寒性的生

化(如内源激素及保护酶响应)及基因调控机制未

见报道ꎮ
１.６ 干旱胁迫对杜鹃花基因表达的影响

非生物胁迫会触发植物细胞程序性死亡

(ＰＣＤ)ꎮ Ｌｉｕ 等(２０１３)发现在逆境胁迫下ꎬ牛皮杜

鹃(Ｒ. ａｕｒｅｕｍ)脂肪酸羟化酶(ＦＡＨ)表达上调ꎬ 有

利于改善细胞存活ꎬ 增强脂质筏结构稳定性ꎬ 延

缓其细胞程序性死亡ꎻ Ｚｈｏｕ 等(２０１７)研究发现ꎬ
在逆境胁迫下ꎬ牛皮杜鹃上调的蛋白涉及代谢过

程、细胞过程及细胞与生物膜生理学ꎬ 而与抗氧化

活性相关的上调蛋白则主要分布于叶绿体、胞液

和线粒体中ꎬ 这些酶蛋白上调对牛皮杜鹃抵御逆

境具有重要作用ꎮ 蔡艳飞(２０１８)及 Ｃａｉ 等(２０１９)
对干旱胁迫下马缨杜鹃转录组学进行了研究ꎬ 结

果发现:在干旱胁迫下ꎬ参与光合作用的差异表达

基因(ＤＥＧｓ)８５.２％下调ꎬ 包括光捕获叶绿素蛋白

复合体、光系统Ⅱ和光系统 Ｉ 反应中心的色素蛋白

复合体以及光合电子传递的 ＤＥＧｓ 编码单元ꎬ 而

复水后部分 ＤＥＧｓ 上调ꎻ 参与植物激素信号转导

途径的 ＤＥＧｓ 有 ６５.０％被下调ꎬ 类黄酮合成和抗

氧化活性相关的 ＤＥＧｓ 表达也受干旱胁迫的显著

影响ꎬ 而油菜素内酯(ＢＲ)代谢的差异基因高度富

集ꎮ 王华等(２０１８)借助转录组测序技术研究了干

旱和 复 水 处 理 中 锦 绣 杜 鹃 品 种 ( Ｒ. ｐｕｌｃｈｒｕｍ
‘Ｂａｉｆｅｎｇ ４’)叶片的转录因子种类及表达规律ꎬ 发

现其主要通过协同调动 ＥＲＦ、ｂＨＬＨ 和 ＭＹＢ 基因

的差异表达来响应干旱胁迫和水分刺激ꎮ 其中ꎬ
在干 旱 胁 迫 时ꎬ通 过 增 加 ＮＡＣ 的 差 异 表 达 和

ＷＲＫＹ、ｂＺＩＰ、ＰＬＡＴＺ 上调表达来协同响应ꎻ在水分

刺激时ꎬ则特异调动 ＧＡＴＡ 表达来调控ꎬ 而 ＮＦ￣Ｙ

家族基因的差异表达在干旱胁迫和水分刺激应答

中也有重要作用ꎮ 综上可知ꎬ 干旱胁迫可诱导杜

鹃花活性氧产生和参与光合作用的基因表达下

调ꎬ 导致光系统反应中心结构受损和光合电子传

递速度、光能效率下降ꎻ杜鹃花可通过抗氧化相关

的酶蛋白及 ＢＲ 代谢基因的上调表达来清除活性

氧、减轻干旱对光反应中心的损伤ꎻ ＥＲＦ、ｂＨＬＨ、
ＮＡＣ、ＷＲＫＹ 等转录因子所形成的调控网络对响应

干旱胁迫也有重要作用ꎬ 但目前干旱胁迫下杜鹃

花基因表达与调控机制的相关报道较少ꎮ

２　 外源物质对提高杜鹃花抗旱性

的作用

２.１ 接种菌根真菌提高杜鹃花抗旱性

菌根真菌分为杜鹃花类菌根真菌、丛枝菌根

(ＡＭ)真菌、兰科菌根(ＯＭ)真菌及暗色有隔内生

(ＤＳＥ)真菌等 ７ 种类型ꎬ 其中 ＥＲＭ 是杜鹃花科植

物根系与特定土壤真菌形成的共生体ꎮ ＥＲＭ 侵染

的杜鹃花会在侧根表皮及皮层细胞内形成菌丝和

特殊结构的菌丝结ꎬ 并在根外形成菌丝鞘 (菌

套)ꎬ 有利于根系养分、水分的吸收和抵御逆境伤

害(欧静等ꎬ ２０１２ꎻ 魏翔莺ꎬ ２０１６)ꎮ
２.１. １ 对 生 长 发 育 和 解 剖 结 构 的 影 响 　 罗 倩

(２０１６)研究发现ꎬ 接种 ＥＲＭ 真菌可提高羊踯躅

(Ｒ. ｍｏｌｌｅ)种子发芽率和播种苗移栽成活率ꎬ 增加

幼苗叶面积和株高ꎮ 熊贤荣等(２０１８ａ)研究发现ꎬ
随着干旱胁迫加重ꎬ 桃叶杜鹃根系及地上部分生

长量显著降低ꎬ 而同一干旱水平下ꎬ接种 ＥＲＭ 苗

的根系总根长、表面积、体积、根尖数量及苗高等

均显著大于不接种ꎻ 陈荣建等(２０１７ａ)也发现ꎬ在
干旱胁迫下ꎬ接种 ＥＲＭ 桃叶杜鹃幼苗的苗高、地
径和生物量显著大于不接种ꎻ孙秋玲等(２０１４)及

魏翔莺(２０１６)发现ꎬ ＥＲＭ 真菌可诱导硝酸还原酶

基因表达上调、增强硝酸还原酶活性、提高硝态氮

的同化和利用率ꎬ 从而促进云锦杜鹃(尹丽娟等ꎬ
２０１０)、桃叶杜鹃(欧静等ꎬ ２０１４) 幼苗对氮源吸

收ꎬ 增加幼苗地上、地下部分及总生物量ꎻ 杨舒婷

等(２０２０)在映山红、张春英等(２０１８)在 ２ 个映山

红类品种的研究中也发现类似的结果ꎮ
熊贤荣等(２０１７ꎬ２０１８ｂ)研究发现ꎬ随着干旱

６０７ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



胁迫加重ꎬ 叶肉细胞逐渐失水变形、质壁分离和空

泡化ꎬ 叶绿体肿胀成近球形、外膜消失并逐渐降

解、空泡化ꎬ 基粒和基质类囊体弯曲、排列紊乱ꎬ
线粒体外膜破裂、嵴消失并逐渐降解、空泡化ꎻ 根

系中柱细胞也随着干旱胁迫加重而逐渐失水变

形ꎬ 细胞膜消失ꎬ 细胞核变形、核膜降解ꎬ 染色质

凝聚ꎬ 线粒体降解ꎬ 细胞空泡化ꎻ 而接种 ＥＲＭ 的

幼苗叶肉细胞和根系中柱细胞的细胞器受损程度

轻于不接种ꎬ 且接种 ＴＹ３５ 菌株好于接种 ＴＹ２９ꎮ
２.１.２ 对生理指标的影响

２.１.２.１ 对水分参数的影响　 干旱胁迫导致植物失

水ꎬ 细胞生理功能紊乱和膜脂过氧化加剧ꎬ 而在

同一干旱胁迫水平下接种 ＥＲＭ 真菌可提高桃叶

杜鹃吸水能力ꎬ 显著提高其 ＷＵＥ (龙海燕等ꎬ
２０１７)和 ＲＷＣꎬ 降低 ＷＳＤꎻ 而复水时接种苗 ＲＷＣ
增幅和 ＷＳＤ 降幅均显著大于不接种ꎬ 其中 ＴＹ３５
菌株效果最好 (陈荣建等ꎬ ２０１７ｂ)ꎻ张中峰等

(２０１３)发现ꎬＡＭ 真菌可通过菌丝吸水来扩大根

系吸水范围ꎬ 并增强水通道蛋白基因表达ꎬ 从而

增加宿主植物的 ＷＵＥ 和根系水力导度ꎬ 通过改善

植物水分状况来提高耐旱性ꎮ
２.１.２.２ 对质膜透性的影响 　 洪文君等(２０１６)研

究发现ꎬ 毛棉杜鹃 ( Ｒ. ｍｏｕｌｍａｉｎｅｎｓｅ) 幼苗叶片

ＲＥＣ 和 ＭＤＡ 含量随着干旱胁迫加重而增加ꎬ 而

接种 ＤＳＥ 真菌的幼苗 ＲＥＣ、ＭＤＡ 含量显著低于不

接种ꎻ陈荣建等(２０１７ａꎬ ｂ)发现ꎬ 随着干旱胁迫程

度加重或胁迫时间延长ꎬ 桃叶杜鹃叶片 ＭＤＡ 含量

大幅增加ꎬ 而在同一干旱胁迫水平下接种 ＥＲＭ 真

菌的幼苗 ＭＤＡ 含量显著小于不接种ꎻ罗倩(２０１６)
研究发现ꎬ高温胁迫下接种 ＥＲＭ 真菌的羊踯躅

ＲＥＣ、ＭＤＡ 显著低于不接种ꎻ何斐( ２０１６)在刺槐

研究中发现ꎬ 干旱胁迫下接种 ＡＭ 真菌能诱导体

内抗氧化酶基因上调表达ꎬ 增强活性氧的清除能

力ꎬ 显著减少其根系 Ｏ２
－􀅰、Ｈ２Ｏ２和 ＭＤＡ 积累ꎮ

２.１.２.３ 对光合特征的影响 　 ＥＲＭ 真菌可提高羊

踯躅叶绿素含量(罗倩ꎬ ２０１６)、桃叶杜鹃叶片光

合性能和叶绿素荧光参数ꎬ 增强有效光的利用(欧
静等ꎬ ２０１３)ꎮ 随着干旱胁迫加重 (谌端玉等ꎬ
２０１６)或时间延长(龙海燕等ꎬ ２０１７ꎻ 陈荣建等ꎬ
２０１７ｂ)ꎬ 桃叶杜鹃幼苗叶绿素 ａ、叶绿素 ｂ 和总叶

绿素含量显著降低ꎬ 叶绿素 ａ / ｂ 则显著升高ꎬ 但

同一干旱胁迫水平中ꎬ 接种 ＥＲＭ 的幼苗叶绿素

ａ、叶绿素 ｂ 和总叶绿素含量均显著高于不接种ꎬ
叶绿素 ａ / ｂ 则显著低于不接种ꎬ 且 ４ 种供试的

ＥＲＭ 菌株以 ＴＹ３５ 效果最好ꎮ 洪文君等(２０１６)在
毛棉杜鹃研究中也发现ꎬ 随着干旱胁迫加重ꎬ其叶

绿素 ａ、总叶绿素含量显著降低ꎬ 而在同一胁迫水

平中接种 ＤＳＥ 真菌的幼苗叶绿素 ａ、总叶绿素含量

大于不接种ꎮ 在叶绿素荧光参数上ꎬ 谌端玉等

(２０１６)研究发现ꎬ 在同一干旱胁迫强度上ꎬ 接种

ＥＲＭ 的桃叶杜鹃 Ｆｏ 小于不接种ꎬ 而 Ｆｍ、Ｆ ｖ / Ｆｍ、
Ｆ ｖ / Ｆｏ、ΦＰＳ Ⅱ、ＥＴＲ、ｑＰ、ｑＮ 均高于不接种ꎮ 龙海燕

等(２０１７)研究发现ꎬ 在同一干旱胁迫时间上ꎬ 桃

叶杜鹃接菌苗叶片 Ｐｎ、Ｔｒ、Ｇ ｓ显著大于不接种苗ꎬ
Ｃ ｉ则显著小于不接种ꎮ 这说明接种菌根能减轻干

旱对叶绿素合成抑制和对光反应中心的破坏ꎬ 提

高光能利用率和光合效率ꎮ
２.１.３ 对生化指标的影响

２.１.３. １ 对渗透调节物质的影响 　 罗倩(２０１６)发

现ꎬ接种 ＥＲＭ 真菌可显著提高羊踯躅幼苗可溶性

糖、可溶性蛋白含量ꎬ 且高温胁迫时接菌苗 Ｐｒｏ 含

量显著大于不接菌ꎻ陈荣建等(２０１７ａꎬ ｂ)研究发现ꎬ
虽然在不同干旱程度或胁迫时间上ꎬ 桃叶杜鹃叶片

渗透调节物质变化存在一定差异ꎬ 但在严重干旱胁

迫下ꎬ接种 ＥＲＭ 的幼苗 Ｐｒｏ、可溶性糖、可溶性蛋白

含量均显著大于不接种ꎻ洪文君等(２０１６)也发现ꎬ
在中度或重度干旱胁迫下ꎬ接种 ＤＳＥ 真菌的毛棉杜

鹃 Ｐｒｏ、可溶性蛋白含量显著高于不接种ꎮ
２.１.３.２ 对内源激素的影响 　 李畅等(２０１６)研究

发现ꎬ在干旱胁迫下ꎬ 杜鹃花可通过抑制生长类激

素( ＩＡＡ、ＧＡ 等)合成ꎬ促进抑制类激素(ＡＢＡ)合

成以及调节激素平衡来减轻干旱对杜鹃花的伤

害ꎻ陈荣建等(２０１８)研究发现ꎬ 随着干旱胁迫时

间的延长ꎬ 接种 ＥＲＭ 的桃叶杜鹃叶片及根系的

ＩＡＡ、ＧＡ３含量ꎬ 特别是植物体内最重要的逆境信

号激素￣ＡＢＡ 含量显著高于不接种ꎬ ＩＡＡ / ＡＢＡ、
ＺＲ / ＡＢＡ、ＩＡＡ＋ＧＡ３＋ＺＲ / ＡＢＡ 则显著低于不接种ꎻ
张妮娜( ２０１８)在柑橘研究中发现ꎬ 在干旱胁迫

下ꎬ接种 ＡＭ 真菌能诱导幼苗叶片、根系 ＡＢＡ 合成

关键酶 ＣｓＮＣＥＤ１、ＣｓＮＣＥＤ２ 基因的上调表达ꎬ 增

加 ＡＢＡ 的积累ꎬ 从而调节叶片气孔导度ꎬ 减少蒸

腾失水ꎬ 提高植株抗旱性ꎮ
２. １. ３. ３ 对 抗 氧 化 酶 活 性 的 影 响 　 陈 荣 建 等

(２０１７ａ)研究发现ꎬ 随着干旱胁迫程度的加重ꎬ桃
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叶杜鹃叶片 ＣＡＴ、ＰＯＤ 活性逐渐下降ꎬ ＳＯＤ 活性

则呈先上升后下降趋势ꎬ 而在同一胁迫水平上接

种 ＥＲＭ 真菌的 ３ 种保护酶活性均显著大于不接

种ꎬ 且不同菌株间以 ＴＹ２９ 和 ＴＹ３５ 效果较好ꎻ 不

同干旱胁迫时间上ꎬ 其 ＳＯＤ 活性也呈先上升后下

降趋势ꎬ 且在同一胁迫时间上接菌苗显著大于不

接种(陈荣建等ꎬ ２０１７ｂ)ꎻ罗倩(２０１６)研究发现ꎬ
在高温胁迫下ꎬ接种 ＥＲＭ 真菌的羊踯躅幼苗

ＳＯＤ、ＰＯＤ 活性显著大于不接种ꎻ何斐(２０１６)研究

发现ꎬ在干旱协迫下接种苗其根、茎、叶片 Ｃｕ / Ｚｎ￣
ＳＯＤ、ＡＰＸ 和谷光甘肽还原酶( ＧＲ) 基因上调表

达ꎬ 根、叶片 ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ、ＡＰＸ 及 ＧＲ 酶活性

大幅增强ꎬ 以清除干旱胁迫时产生的活性氧ꎮ
综上所述ꎬ 目前关于菌根真菌提高杜鹃花抗

旱性的研究多集中在 ＥＲＭ 真菌对桃叶杜鹃生长

发育、解剖结构及生理生化的影响ꎬ而其分子调控

机制尚未见报道ꎮ 结合其他相关文献ꎬ 初步推测

ＥＲＭ 真菌提高杜鹃花抗旱性的机制主要有以下五

点:(１)菌根苗可通过根外菌丝扩大根系与土壤的

接触面积ꎬ 从而增强根系吸水效率ꎻ (２)根内菌丝

可诱导硝酸还原酶及水通道蛋白等基因的上调表

达ꎬ 增强植株对氮源吸收及水分利用率ꎬ 改善杜

鹃花的水分与营养状况ꎬ 缓解干旱引发的细胞失

水ꎬ 从而减轻干旱对其生长发育及细胞结构的伤

害ꎻ(３)干旱胁迫会诱导活性氧产生ꎬ 菌根真菌可

诱导体内抗氧化相关基因的上调表达ꎬ提高抗氧

化酶活性ꎬ 有利于清除活性氧ꎬ 减少 ＭＤＡ 积累ꎻ
(４)活性氧等伤害物质的减少有利于减轻干旱对

叶绿素合成的抑制和对光反应中心的破坏ꎬ 从而

提高叶绿素含量、荧光产量、光合速率、光捕捉效

率及光能利用ꎻ(５)菌根真菌可诱导 ＡＢＡ 合成的

关键基因上调表达ꎬ 增加 ＡＢＡ 含量并调节内源激

素平衡ꎬ 有利于在干旱胁迫下调节气孔运动ꎬ减少

水分蒸发ꎬ 从而增强杜鹃花的抗旱能力ꎮ
２.２ 外源化学物质提高杜鹃花抗旱性

２.２.１ 外源水杨酸对抗旱性的影响 　 水杨酸( ＳＡ)
是植物体内一种酚类物质ꎬ 被认为是一种内源信

号分子ꎬ 可调节多种生理代谢来响应各种非生物

胁迫ꎬ 改善植物的抗逆性ꎮ 干旱胁迫下ꎬ 外源 ＳＡ
处理能降低紫御谷幼苗的 ＲＥＣ 和 ＭＤＡ 含量ꎬ 保

护其叶绿体膜结构ꎬ增加叶片 Ｐｎ、Ｇ ｓ、ＬＳＰ 和暗呼

吸速率(Ｒｄ)ꎬ 降低 ＬＣＰ、ＣＯ２饱和点、ＣＯ２补偿点和

光呼吸速率(Ｒｐ)ꎬ 增加叶片 Ｆ ｖ / Ｆｍ和 ΦＰＳ Ⅱꎬ 从而

有效减缓干旱胁迫对其膜脂过氧化和光合性能的

影响(易小林等ꎬ ２０１１)ꎮ 高晓宁等(２０１７)研究发

现ꎬ 在干旱胁迫下ꎬ 适当浓度的 ＳＡ 处理可显著提

高杜鹃品种叶片总含水量、ＲＷＣ、Ｖａ 和 Ｖｏ 含量ꎬ
缓解干旱胁迫引起的叶片失水ꎬ并显著降低细胞

膜透性及 ＭＤＡ、Ｈ２Ｏ２含量ꎬ 增加 Ｐｒｏ、可溶性糖、可
溶性蛋白含量及 ＳＯＤ、ＰＯＤ 的活性ꎬ 从而增强清

除植物体内阴离子自由基的能力ꎬ 维持细胞膨压ꎬ
减轻膜脂过氧化伤害ꎻ 同时ꎬ 可促进叶绿素合成ꎬ
增加叶绿素 ａ、ｂ、总叶绿素含量及叶绿素 ａ / ｂ 值ꎬ
缓解干旱胁迫引发的光合抑制ꎬ 提高光能利用率ꎮ
２.２.２ 外源钙对抗旱性的影响 　 外源钙能诱导与

信号传导和抵御干旱胁迫相关的特异性蛋白产

生ꎮ 在干旱胁迫下ꎬ 施加外源钙可减缓樟子松叶

片含水率的下降ꎬ 诱导抗氧化酶系统活性增强和

脯氨酸含量升高ꎬ 减少活性氧和 ＭＤＡ 积累ꎬ 并

减轻干旱对光合作用的抑制ꎬ 提高抗旱性(尹大

川等ꎬ ２０１８) ꎮ 在干旱胁迫下适当浓度的外源钙

(Ｃａ２＋)处理可提高马缨杜鹃种子发芽率ꎬ 促进胚

根、胚芽的生长ꎬ 提高幼苗 ＲＷＣꎬ 增加可溶性

糖、可溶性蛋白质含量和 ＳＯＤ、ＰＯＤ 的活性ꎬ 减

少 ＭＤＡ 积累ꎬ 提高其幼苗抗旱性ꎬ 但高浓度

Ｃａ２＋处理对其种子发芽及幼苗生长有毒害作用

(周敏ꎬ ２０１４) ꎮ
２.２.３ 外源磷对抗旱性的影响 　 磷是植物生长发

育必要的大量元素ꎬ 可提高细胞原生质的黏度和

弹性ꎬ 抵抗干旱脱水ꎮ 在干旱胁迫下ꎬ 外源磷可

提高 Ｐ５ＣＳ 和 δ－ＯＡＴ 基因表达及其酶活性ꎬ增加

Ｐｒｏ 和 叶 绿 素 含 量ꎬ 增 强 植 物 抗 旱 性 ( 杨 善ꎬ
２０１５)ꎮ 张长芹等(２００２)研究发现ꎬ 氧化铝缓冲

磷(Ａｌ￣Ｐ)处理能通过降低气孔导度来减少杜鹃失

水ꎬ 减慢干旱胁迫时植株枯萎速度ꎬ 并能减轻干

旱对植株开花率、总芽苞数量及根系发育的影响ꎮ
２.２.４ 外源脱落酸对抗旱性的影响 　 ＡＢＡ 是一种

重要的植物逆境信号激素ꎬ 与植物抗干旱胁迫密

切相关ꎬ 如调控气孔运动及基因表达水平等ꎮ 干

旱胁迫下ꎬ 外源 ＡＢＡ 可促进小麦 ｐｓｂＡ 基因转录和

表达ꎬ 加快新 Ｄ１ 蛋白的合成ꎬ 稳定 ＰＳ Ⅱ系统中

重要基因的转录水平(汪月霞等ꎬ２０１１)ꎻ 可增加

甘蔗内源 ＡＢＡ 合成水平ꎬ 防止叶绿素降解ꎬ 增强

抗氧化防护系统(李长宁等ꎬ ２０１０)ꎬ 从而减少水

８０７ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



分损失ꎬ提高植物抗旱性ꎮ 干旱胁迫下杜鹃花可

通过诱导 ＡＢＡ 含量的增加来调节生理活动ꎬ 减轻

干旱伤 害 ( 李 畅 等ꎬ ２０１６ꎻ 陈 荣 建 等ꎬ ２０１８ )ꎬ
Ｓｈａｒｐ 等(２００９)研究发现ꎬ 干旱胁迫时 ＡＢＡ 应用

可抑制杜鹃花花芽分化ꎬ 降低茎干长度和气孔导

度ꎬ 提高其抗旱性ꎮ
综上所述ꎬ 一些外源物质 (如 ＳＡ、钙、磷及

ＡＢＡ)可改善杜鹃花生理活动ꎬ调节气孔导度ꎬ 缓

解干旱胁迫引起的植株失水ꎻ 可诱导与抗旱相关

的特异性蛋白及渗透调节物质产生ꎬ 增强抗氧化

酶活性ꎬ 以清除活性氧ꎬ 维持细胞膨压ꎬ 减轻膜脂

过氧化伤害ꎻ 同时ꎬ可减轻干旱引发的光合抑制ꎬ
提高光能利用率ꎮ 但是ꎬ目前外源物质提高杜鹃

花抗旱性的报道较少ꎬ 且不同外源物质的作用机

制不同ꎬ 有必要深入研究各自的调控机制ꎮ

３　 总结与展望

近几十年来ꎬ 干旱事件频发对杜鹃花自然栖

息地和栽培地环境产生了不容忽视的影响ꎮ 干旱

胁迫会引起杜鹃花体内失水和水势降低ꎬ 导致

ＲＷＣ、ＷＵＥ 下降ꎬ ＷＳＤ 增加ꎬ 进而导致细胞器降

解、细胞空泡化以及形态和生长发育受害ꎬ 而杜鹃

花可通过调节叶片导水性及气孔导度减少水分损

失ꎬ 减轻干旱诱导的栓塞伤害ꎮ 干旱胁迫会引发

杜鹃花体内活性氧积累和膜脂过氧化作用ꎬ 导致

细胞液外渗和 ＲＥＣ 上升ꎬ 加快叶绿素分解并使

ＰＳⅡ反应中心遭到不同程度的破坏ꎬ 而杜鹃花能

通过相关基因上调表达和保护酶活性增强来清除

活性氧ꎬ减轻膜脂过氧化作用ꎬ 增加渗透调节物质

积累以维持渗透平衡ꎬ 保护细胞膜的稳定ꎬ 有效

维持 ＰＳⅡ功能的相对完整性ꎬ 从而抵御或减轻干

旱胁迫的伤害ꎮ 接种菌根真菌及外源化学物质应

用可增加体内渗透调节物质积累和抗氧化酶活

性ꎬ 减轻干旱对叶绿素合成的抑制及光反应中心

的破坏ꎬ 进而提高杜鹃花的抗旱性ꎮ 这些研究成

果为我国杜鹃花多样性保育、抗旱性资源发掘与

利用提供了理论论据ꎮ 但是ꎬ已有的研究也存在

以下不足ꎮ
(１)杜鹃花种类繁多、生态类型多样ꎬ 不同种

间甚至同一物种不同居群间抗旱性机制存在差异

(Ｍａｙｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０ꎻ 黄承玲等ꎬ ２０１１)ꎮ 目前ꎬ已有

的杜鹃花抗旱机制研究多集中在园艺品种ꎬ 涉及

的原生种不足 ２０ 种ꎬ 而光合机制对干旱胁迫响应

则仅集中在云锦杜鹃(柯世省和杨敏文ꎬ ２００７ｂꎻ
柯世省ꎬ２００８)ꎬ 有必要拓展原生种的研究范围ꎬ
特别是深入研究不同生态类型及不同抗旱性物种

的水分利用策略及其抗旱机理ꎬ 为杜鹃花园林应

用提供支撑ꎻ 同时ꎬ 开展濒危杜鹃的抗旱机制研

究ꎬ 为其多样性保育提供科学依据ꎮ
(２)接种 ＥＲＭ 真菌能增加根系吸水能力ꎬ 提

高杜鹃花对多种非生物胁迫的抗性ꎮ 但是ꎬ杜鹃

花菌根真菌多样性丰富、种类繁多 ( Ｔｉａｎ ｅｔ ａｌꎬ
２０１１ꎻ 唐燕等ꎬ ２０１９)ꎬ 不同菌根类型、不同菌株

对提高杜鹃花抗旱性效果存在显著差异(谌端玉

等ꎬ２０１６ꎻ 洪文君等ꎬ ２０１６ꎻ龙海燕等ꎬ ２０１７)ꎮ 目

前ꎬ 菌根真菌提高杜鹃花抗旱性研究多集中在

ＥＲＭ 真菌的少数菌株对桃叶杜鹃影响(陈荣建等ꎬ
２０１７ａꎬ ｂ)ꎬ ＡＭ、ＯＭ 等菌根真菌能否提高杜鹃花

抗旱性ꎬ 不同杜鹃种间对不同菌根类型或菌株的

抗旱响应是否存在差异ꎬ 特别是菌根真菌提高杜

鹃花抗旱性的水分阈值、分子机制等未见报道ꎬ 尚

有许多深层的科学问题亟待深入探讨ꎮ
(３)抗逆性是植物长期适应环境及系统发育

与进化的结果ꎮ 有研究表明热锻炼可提高杜鹃花

耐热性ꎬ 水分锻炼或控水处理能否提高杜鹃花抗

旱性ꎬ 还有待探索ꎮ
(４)中高海拔分布的杜鹃在冬季及早春易受

冻融事件影响而引发干旱伤害 ( Ｌｉｐｐ ＆ Ｎｉｌｓｅｎꎬ
１９９７)ꎬ 而低海拔城市环境中栽培的杜鹃则易受

多种非生物胁迫的复合影响ꎬ 如高温、强光不仅直

接对杜鹃花造成伤害ꎬ 而且会降低环境湿度ꎬ 加

剧干旱对植物的伤害ꎮ 目前ꎬ已有研究多局限于

干旱胁迫的单因子试验ꎬ 有必要模拟城市环境开

展多因子的复合胁迫研究ꎬ 深入探讨制约高山杜

鹃城市化栽培的关键限制因子或因子组合ꎬ 服务

于我国杜鹃花产业化及园林应用ꎮ
(５)近年来ꎬ 随着分子生物技术的快速发展ꎬ

干旱胁迫下杜鹃花基因表达与蛋白组学研究已取

得初步进展(Ｚｈｏｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７ꎻ Ｃａｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎬ
有必要开展抗旱性基因定位及其调控机制等研

究ꎬ 为分子标记辅助育种和抗旱性转基因新品种

发掘提供支撑ꎮ
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