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摘要! 放牧对草地植物的直接影响包括动物的采食和践踏% 为了探讨冷蒿
/$4+6-3-& ($-.-7&

的耐牧性! 采用人工机

械损伤"轻度 & 中度和重度 '的方式处理盆栽冷蒿地上枝叶! 分别测定冷蒿叶片和根系活性氧"
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'! 丙二醛
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'! 抗坏血酸"
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'和谷胱甘肽"
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'质量摩尔浓度! 同时测定了抗氧化防御酶和抗坏血酸"
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谷胱甘肽

"

A=B

'循环酶活性的变化% 结果表明$ 随着机械损伤强度的增加! 冷蒿叶片超氧阴离子"
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'和过氧化氢"
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'质

量摩尔浓度升高! 膜质过氧化增强) 超氧化物歧化酶"
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'! 过氧化氢酶"

C@D

'和过氧化物酶"

E<?

'活性随机械损

伤强度的增加而升高 % 在轻度和中度处理下 ! 冷蒿叶片中抗坏血酸过氧化物酶"
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'! 脱氢抗坏血酸还原酶
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'! 单脱径抗坏血酸还原并"
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'和谷胱甘肽还原酶"
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'活性增强! 抗氧化剂"
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值'处于稳定平衡状态) 重度机械损伤下
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循环效率显著降低"
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'% 冷蒿根系抗

氧化防御系统对机械损伤也表现出明显的应激反应能力% 综上所述! 机械损伤使冷蒿体内
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质量摩尔浓度升高!

且冷蒿能够在不同程度的机械损伤下快速& 有效地启动体内抗氧化防御系统! 清除体内过量的
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! 维持一定的
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放牧是天然草地最主要的利用与管理方式% 影响草地生态系统植被结构和功能#

I

$

% 并可能引起草地

养分状况的变化% 导致草地荒漠化和贫瘠化& 适度放牧能够增加草地生态系统的生物多样性和生产力#
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过度放牧是威胁草地生态系统生物多样性和生产力的主导因素% 特别是在干旱和半干旱地区#

L"H
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& 放牧

对草地植物最大的影响在于牲畜采食和践踏造成的机械损伤& 诸多研究表明' 机械损伤可导致植物体内

活性氧类!

,+5"%)>+ 0@'<+$ 67+")+6D KF:

"水平显著升高% 抗氧化系统由于
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的影响表现出不同的响应机

制#

/"M

$
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KF:

是植物正常生长过程进行有氧代谢的副产物% 受到生物胁迫或非生物胁迫时% 打破植物体

内
KF:

生成与清除之间的动态平衡引起
KF:

积累% 导致植物受到伤害#
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& 过氧化氢!
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"和超氧阴离子自由基!
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"是最重要的
KF:

% 其中
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"是形成其他
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的前体%

作为前体比其本身对植物的伤害更具有毒性#
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KF:

的积累可加速细胞膜质过氧化% 使细胞内丙二醛
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"水平升高% 抑制抗氧化酶活性和抗氧化剂的水平% 破坏生物膜的结构和功能#
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同时%

KF:

作为信号分子% 介导植物体内抗氧化酶基因的表达% 增强超氧化物歧化酶!

6B7+,0@)(+ ()61B!
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"% 过氧化氢酶!

"5%5&56+
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"和过氧化物酶!
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"活性消除
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的影响#
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& 除此

之外% 适度的胁迫环境可以启动植物体内抗坏血酸
!

谷胱甘肽循环!
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"相耦联起作用% 有效清除由

于逆境胁迫而过多产生的
KF:

#
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$

& 以羊草
.+/,0- 12&3+3-&-

和大针茅
4*&5) '%)3(&-

为主的内蒙古草原典

型草原% 在连续多年过度放牧压力下均可退化演替为以冷蒿
"%*+,&-&) $%&'&()

为主的单一优势种群 #

I="IN

$

&

近年来% 对冷蒿的研究集中在冷蒿挥发性有机化合物#

IO

$

* 群落结构特征#

IP"E-

$以及对土壤低磷环境适应性
#

EI

$等方面% 关于冷蒿的耐牧抗损伤机制鲜见报道& 本研究从生理生化的角度出发% 拟解决以下问题'

!

揭示机械损伤后冷蒿体内
KF:

产生状况+

"

阐明机械损伤对冷蒿体内抗氧化酶活性和
868!9:;

循环的

影响+

#

探讨冷蒿叶片和根系对机械损伤响应的差异及相关性& 上述研究旨在揭示冷蒿在不同牧压下的

耐损伤机制% 探讨冷蒿在不同机械损伤下的适应对策+ 同时为退化草地恢复* 草地生物多样性保护以及

可持续发展利用提供理论依据&

I

材料与方法

*+*

采样地概况

供试材料冷蒿采自内蒙古自治区锡林浩特毛登牧场内蒙古大学草地生态学研究基地% 地理位置为

HH#I-$E%T

%

IIU&EO$=M%V

% 海拔
I IU- 1

& 全年平均气温为
"-.H '

% 最冷月!

I

月"平均温度
"EE.L '

% 最

热月!

N

月"平均气温
IO.O '

%

!- '

年积温为
E HI-.- '

%

!I- '

积温为
I =PN.P '

% 无霜期
PI (

% 植物

生长期为
I=- (

左右& 年降水量为
LU=.U 11

% 降水多集中在
U"O

月% 占年降水量的
O-W

左右& 本研究

区域主要草原植物为羊草% 糙隐子草
67+&-*8'+3+- -90)%%8-)

% 克氏针茅
4*&5) :%/78;&&

% 大针茅% 防风

4)58-23&:8;&) (&;)%&1)*)

% 冷蒿% 瓣蕊唐松草
<2)7&1*%0, 5+*)78&(+0,

和阿尔泰狗哇花
=+*+%85)550- )7*)&10-

等& 土壤为栗钙土&

*+,

试验材料处理

E-IH

年
M

月中旬在采样地选取自然条件下生长健壮的返青期冷蒿植株% 栽植于盛有采样地原土的

花盆中!直径
IO "1

% 高
E- "1

"%

I

丛)盆XI

& 盆栽苗置于浙江农林大学实验室温室中% 自然光照% 相对

湿度为
L-W ( EW

% 白天温度为!

E/ ( E

"
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% 夜晚温度为!

E- ( E
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& 缓苗生长
E- (

后进行实验处理&

选取株高一致* 生长良好* 无病虫害冷蒿
IE

盆% 随机分为
H

组% 为模拟动物采食对冷蒿的伤害% 试验

贾 丽等' 冷蒿抗氧化防御系统对机械损伤的响应
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以剪刀损伤冷蒿地上枝叶的方式处理冷蒿植株! 损伤冷蒿地上枝叶
&'(

为轻度" 损伤
&')

为中度" 损伤

&'!

为重度" 不作处理为对照#

)

盆$处理!&

! 独立重复
&

个$盆!&

# 在处理后
$ *

! 对冷蒿叶片和根系分别

取样! 地上部分剩余枝叶全部剪碎混匀后取样! 根系用清水洗去附着土壤! 再用蒸馏水冲洗擦干后将整

个根系剪碎混匀后取样# 样品用液氮速冻后放置于
!+% "

低温冰箱内保存#

!"#

方法
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和
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质量摩尔浓度测定
.

!

$

!测定参照
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等%

&(

&的氮蓝四唑法' 过氧化氢测定参照
-24

等%

!!

&的方法'

012

测定参照
3.156/

等%

!)

&的方法(

&,),!

抗氧化酶活性测定 酶液提取方法) 取
%,! 7

冷冻样品液氮研磨! 加
8 9:

磷酸缓冲溶液*
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:
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!

=3 >,+

+匀浆!

#% %%% !

离心
#% 9?@

*

( "

+( 上清液用于
/.1

!

A.1

和
B2C

活性的测定(

/.1

活性测定参照
542DD.A.:4C4/

等%
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&的方法'
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和
A.1

活性测定参照
EF02-4

等%
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&的方法(

&,),) 2G2

和
5/3

质量摩尔浓度测定
2G2

和
5/3

测定参照
-24

等%
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&的方法(

&,),( 2G2#5/3

循环相关酶活性测定 抗坏血酸过氧化物酶*

HGI;JKHLM =MJ;N?OHGMP 2AQ

+活性测定参照

D2E2D.

等 %
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&的方法' 谷胱甘肽还原酶*

7<RLHL*?;@M JMORILHGMP 5-

+活性测定参照
/B3261:6

等 %
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&的方

法' 单脱氢抗坏血酸还原酶*

9;@;OM*SOJ;HGI;KHLM JMORILHGMP 0132-

+活性测定参照
3.//24D

等 %
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&的方

法' 脱氢抗坏血酸还原酶*

OM*SOJ;HGI;JKHLM JMORILHGMP 132-

+活性测定参照
1.F:4/

等%
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&的方法(
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数据处理

所有的数据均为
)

次重复的平均值
$

标准误差! 利用
.J?7?@ +

软件*美国
.J?7?@:HK

公司+进行统计分

析和作图( 统计方法采用
.@M#UHS 2D.V2

进行检验! 并进行
CRWMS

多重比较*

"＜%,%8

+( 采用
CX;#UHS

2D.V2

分析冷蒿组织
%

机械损伤处理之间相互作用的影响(

!

结果与分析

%"!

机械损伤对冷蒿
&

%

!

!

" 过氧化氢和
'()

质量摩尔浓度影响

随着损伤程度的增加! 冷蒿叶片中
.

!

$

!水平逐渐升高! 重度损伤下达到对照
!,&

倍*表
&

+' 在中度

和重度损伤下! 冷蒿根系
.

!
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!水平分别为对照的
!,(

倍和
!,+

倍( 冷蒿过氧化氢水平随着处理强度的增

强而增加! 在轻度, 中度和重度处理下! 冷蒿叶片过氧化氢水平与对照相比显著升高
!&,%Y
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!>,+Y

和
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' 冷蒿根系过氧化氢水平在中度和重度处理下分别比对照显著增加
!>,"Y

和
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( 在轻度" 中

度和重度处理下! 冷蒿叶片的
012

摩尔质量浓度分别比对照显著增加
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和
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! 冷蒿

表
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机械损伤对冷蒿
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" 过氧化氢和
'()

质量摩尔浓度的影响

CHK<M & 6ZZMIL ;Z 9MI*H@?IH< OH9H7M ;@ .

!

$

[

P 3

!

.

!

H@O 012 I;@LM@L ?@ #$%&'()(* +$(!(,*

植物组织 机械损伤
.

!

$

[

*

28(%

+

'

*

9?@

!#

$

7

!#

+ 过氧化氢
'

*

!9;<

$

7

!#

+

012'

*

!9;<

$

7

!#

+

叶片 对照*未处理+

!(,>!$),T( \ !!,+$$%,(> B #%,%8$%,($ B

轻度
!T,#>$%,T) \ !>,$>$#,%# \ #!,T)$%,8) \

中度
(),+T$),T( 2 !T,!)$%,$> 2\ #+,)>$%,!! 2

重度
8#,$>$),$) 2 )!,)T$%,T( 2 !%,++$#,8) 2

平方和 组间自由度
# (!!,(8 #(#,>T !!%,!)

组内自由度
++,)# (,T> (,8(

根系 对照*未处理+

##,$>$#,(+ K #$,)>$%,8$ I +,%$$#,! K

轻度
#T,#>$%,(( K #+,)T$%,#> KI #%,>($#,%# H

中度
!+,%$$!,!+ H !%,>T$%,T( K ##,T($%,)> H

重度
)),%$$#,>) H !8,8!$%,#% H #!,#)$%,(T H

平方和 组间自由度
+%T,() #)T,T( )#,$T

组内自由度
##+,#> )>,!8 T,%#

机械损伤的影响
]] ]] ]]

植物组织的影响
]] ]] ]]

植物组织与损伤的交互作用 不显著 不显著
]]

说明) 同列不同大写字母表示冷蒿叶片的差异显著性! 同列的不同小写字母表示冷蒿根系的差异显著性(

($(
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根系
"#$

摩尔质量浓度分别比对照增加
%&'()

!

*+',)

和
(&',)

" 从各处理间差异显著性分析结果来看!

轻度处理后! 冷蒿叶片
-

.

/

.

和
"0$

摩尔质量浓度显著高于对照! 说明冷蒿在机械损伤影响下遭受了

1/2

的伤害# 冷蒿叶片的
/

.

$

!水平与对照相比无显著差异! 可能是由于
/

.

$

!非常活泼! 作为其他
1/2

的

前体被转化% 虽然冷蒿叶片和根系的
1/2

和
"#3

水平都随损伤程度的增加而升高! 但冷蒿叶片中
1/2

和
"03

摩尔质量浓度在中度和重度损伤之间的差异不显著! 说明冷蒿的
1/2

产生被抑制" 冷蒿根系的

1/2

和
"03

摩尔质量浓度显著低于叶片" 这可能是由于机械损伤直接作用于冷蒿叶片! 对根系的影响

较小"

!"!

机械损伤对冷蒿抗氧化酶活性的影响

冷蒿的抗氧化酶活性随处理强度的增加而增强&图
,

'% 在轻度( 中度和重度处理下! 冷蒿叶片
2/0

活性与对照相比差异显著! 分别为对照的
,'*

!

.'%

和
%'*

倍# 轻度处理下! 冷蒿根系的
2/0

活性与对照

相比无显著差异! 中度处理下根系
2/0

活性比对照显著增加
+&',)

! 但与轻度相比差异不显著! 重度

处理下根系
2/0

活性比对照显著增加
,*&'&)

! 但与中度相比差异不显著&图
,3

'# 且在各个处理下! 冷

蒿叶片的
2/0

活性显著高于根系! 这可能由于机械损伤直接作用于冷蒿叶片! 对叶片和根系的抗氧化

系统影响有所差异造成的%

冷蒿的
435

活性变化总趋势是随处理强度的增大逐渐增强&图
,6

'% 但冷蒿叶片的
735

活性在轻度

处理与对照之间差异不显著! 中度处理与轻度处理之间差异不显著! 重度处理与中度处理之间差异不显

著# 冷蒿根系的
735

活性
%

个处理之间的差异均不显著# 叶片的
735

活性显著高于根系! 说明冷蒿叶

片和根系的抗氧化系统对机械损伤的响应是不同的%

在轻度( 中度和重度处理下! 冷蒿叶片的
8/#

活性分别比对照增加
%&'9)

!

+:'%)

和
,%.'+)

# 冷蒿

根系
8/0

活性分别比对照增加
(;':)

!

+:'+)

和
,,9':)

&图
,4

'# 冷蒿叶片和根系在各个处理间差异显

著! 增幅明显! 说明
8/0

因机械损伤的刺激活性增强! 在消除过氧化氢中起重要的作用%

图
,

机械损伤对冷蒿抗氧化酶活性的影响

<=>?@A , BCCADE FC GADHIJ=DIK LIGI>A FJ IDE=M=EN FC IJE=FO=LIJE AJPNGAQ =J !"#$%&'&( )"&*&+(

!"#

机械损伤对冷蒿
$%$

水平的影响

冷蒿叶片和根系的
$Q$

摩尔质量浓度随损伤程度的增加逐渐降低! 而脱氢抗坏血酸&

LAHNL@FIQDF@"

RIEA

!

0-3

'水平随机械损伤程度的增加逐渐增加!

3Q3S0-$

持续下降&图
.

'% 在重度处理下!

0-$

摩

尔质量浓度高于
$Q$

!

!

$Q$

S!

0-$

比对照降低
9*'%)

% 在不同损伤程度下! 叶片的
0-$

摩尔质量浓度显著

高于根系%

!"&

机械损伤对冷蒿
'()

水平的影响

冷蒿叶片和根系的总谷胱甘肽水平随损伤程度的增加而缓慢增加&图
%

'% 轻度处理下! 冷蒿叶片

T2-

摩尔质量浓度与对照相比差异不显著! 中度处理下! 叶片
T2-

摩尔质量浓度与对照相比显著下降

.%'%)

# 与叶片不同! 冷蒿根系
T2-

水平在不同处理间的差异不显著% 除对照外! 在轻度( 中度和重度

损伤强度下! 冷蒿叶片和根系之间的
T2-

水平差异不显著% 冷蒿叶片的还原型谷胱甘肽&

T22T

'摩尔质

量浓度随机械损伤强度的增加而显著增加! 在轻度( 中度和重度处理下分别为对照的
.'.

!

%'9

和
%':

倍! 差异显著# 冷蒿根系
T22T

摩尔质量浓度重度处理下比对照显著增加
*9'9)

% 随机械损伤强度的增

贾 丽等) 冷蒿抗氧化防御系统对机械损伤的响应
*9(
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加! 在中度和重度处理下! 冷蒿叶片与根系之间的
&''&

摩尔质量浓度差异极显著" 冷蒿叶片的
!

&'(

)

!

&''&

随机械损伤强度的增加持续下降! 在轻度# 中度和重度处理下分别比对照降低
*$+,-

!

,%+!-

和

,!+!-

! 与轻度相比! 中度和重度处理下的叶片
!

&'(

)!

&''&

增幅明显减缓$ 冷蒿根系的
!

&'(

)!

&''&

随机械损伤

强度的增加小幅增加后降低! 重度处理下根系
!

&'(

)!

&''&

比对照减少
!#+$-

" 根系的
!

&'(

)!

&''&

在不同机械

损伤强度之间差异不显著"

!"#

机械损伤对冷蒿
$%$!&'(

循环相关酶活性的影响

随着损伤处理程度增加! 冷蒿叶片和根系的
./0

活性逐渐增加%图
1.

&! 在重度处理下与对照相比

的增幅分别达到
21+%-

和
#3!+,-

$ 冷蒿叶片的
./0

活性显著高于根系"

图
1

机械损伤对冷蒿
.4.!&'(

循环相关酶活性的影响

56789: 1 ;<<:=> ?< @:=ABC6=BD EB@B7: ?C :CFG@:4 B=>6H6>G ?< .4.!&'( =G=D: 6C !"#$%&'&( )"&*&+(

处理强度 处理强度

I
(
.
J

活
性
)

%

!
@
?
D

'

@
6
C

K
#

'

7

L
M

&

N
I
(
.
J

活
性
)

%

!
@
?
D

'

@
6
C

L
M

'

7

L
M

&

图
!

机械损伤对冷蒿抗坏血酸水平的影响

56789: ! ;<<:=> ?< @:=ABC6=BD EB@B7: ?C .4. =?C>:C> 6C

,"#-%&'&( )"&*&+(

图
3

机械损伤对冷蒿谷胱甘肽水平的影响

56789: 3 ;<<:=> ?< @:=ABC6=BD EB@B7: ?C &'( =?C>:C> 6C

!"#-%&'&( )"&*&+(
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冷蒿根系的
"#

活性随损伤程度的增加而增强!图
$%

"# 在中度处理下$ 冷蒿叶片的
"#

活性高于其

他处理$ 与对照相比的增幅为
&'($)

% 在轻度和中度处理下$ 叶片与根系之间的
"#

活性差异极显著#

重度处理下$ 冷蒿叶片和根系之间的
"#

活性无显著差异%

在中度处理下$ 冷蒿叶片和根系
*+,#

活性高于其他处理且差异极显著$ 分别为对照的
-(!

倍和

-(&

倍!图
./

"# 在重度处理下$ 冷蒿叶片和根系的
*+,#

活性与对照相比增幅分别为
00(1)

和
-23(')

$

且叶片与根系之间差异显著%

随损伤程度的增加$ 冷蒿叶片和根系的
4*+,#

活性逐渐升高!图
$*

"% 在重度处理下与对照相比

的增幅分别为
00(1)

和
-23(')

$ 冷蒿叶片的
4*+,#

活性显著高于根系%

5

讨论与结论

诸多研究表明& 机械损伤可导致植物体内
#67

摩尔质量浓度显著升高$ 抗氧化系统由于
#67

的影

响表现出不同的响应机制'

1!3

(

% 胁迫往往使
#67

和
4*,

摩尔质量浓度升高'

5-

(

$ 抗氧化酶活性增强 '

58

(

%

冷蒿试验结果表明& 随机械损伤强度的增加$ 冷蒿体内
6

8

)

!和
4*,

摩尔质量浓度升高$ 冷蒿
76*

酶活

性逐渐增强$ 由于
76*

的作用$

6

8

*

!增幅明显减缓# 冷蒿体内过氧化氢水平随机械损伤强度的增加逐渐

升高$ 过氧化氢的积累刺激冷蒿体内
/,9

和
:6*

应激反应使活性增强$ 由于酶系统的作用$ 过氧化氢

的增幅逐渐减缓+ 总之$ 冷蒿在抗氧化酶防御系统作用下$ 有效消除因机械损伤过量积累的
#67

$ 使重

度处理下的
#67

水平与中度相比无显著差异% 由于机械损伤处理直接作用于冷蒿的地上部分$ 对叶片

的抗氧化系统影响更大$ 因此冷蒿叶片的
#67

水平和酶活性明显高于根系%

维持细胞内较高的
!

"7+

;!

"77"

和
!

,<,

;!

*+,

比值有利于维护植物体内的氧化还原环境$ 减少胁迫所造成

的
#67

伤害'

55

(

%

4,+,=>?",4

等'

5$

(认为
,<,

再生系统受到胁迫产生
#67

的不利影响$ 导致
,<,

摩尔

质量浓度下降% 本试验表明& 随着机械损伤强度的增加$ 冷蒿叶片中
,<,

和
"7+

摩尔质量浓度下降$

*+,

和
"77"

摩尔质量浓度上升$ 与罗娅等'

51

(研究结果一致# 在轻度和中度处理下$ 冷蒿体内
!

,<,

;!

*+,

与对照相比增幅不显著$ 可能是因为冷蒿体内的
,<,

再生酶!

4*+,#

和
*+,#

"活性增加$ 维持了
,<,

的摩尔质量浓度# 与李晓云等'

53

(的研究结果相吻合%

,<,""7+

循环清除过氧化氢的能力依赖于
*+,#

和
"#

对还原型
,<,

和
"7+

库的维护作用'

5'!50

(

% 重度处理下$ 冷蒿叶片
,<,

和
"7+

因清除过氧化氢而

被消耗'

5&

(

# 且冷蒿叶片
"#

和
*+,#

活性与中度处理相比有所下降$ 不能提供充足
"7+

来减少
*+,

$

使
!

,<,

;!

*+,

降低% 单长卷等'

$2

(研究认为$ 严重胁迫下$ 冰草叶片内
,<,""7+

循环相关酶活性呈降低趋势

% 冷蒿根系
!

,<,

;!

*+,

和
!

"7+

;!

"77"

在重度处理下显著高于叶片$ 可能是由于
#67

为了传递应激反应的信号

而进行的精密调制并引导冷蒿根系
,<,""7+

系统新平衡'

$-!$8

(

$ 因此在损伤胁迫下冷蒿根系
"7+

库在避

免机械损伤中发挥更重要的作用% 总之$ 冷蒿体内的
,<,""7+

循环通过增强相关酶活性维持抗氧化剂

的再生$ 在轻度和中度损伤胁迫下有效消除过氧化氢的同时保证细胞内氧化还原的平衡$ 重度胁迫下由

于根系
"7+

库的维护作用$ 引导了冷蒿体内
,<,""7+

系统新平衡%

综上所述$ 随着机械损伤强度的增加$ 冷蒿叶片中的
6

8

*

!和过氧化氢摩尔质量浓度升高$

4*,

摩尔

质量浓度升高# 因机械损伤的刺激$ 冷蒿叶片内的抗氧化防御酶活性逐渐增强#

,<,""7+

循环相关酶

活性随机械损伤强度的增加而增强$ 通过维持非酶抗氧化剂
,<,

和
"7+

的再生$ 保障冷蒿体内过氧化

氢产生与消除之间的相对平衡# 冷蒿根系的抗氧化各项指标在机械损伤影响下的变化趋势与叶片相似$

但是变化幅度低于叶片% 说明冷蒿可以在酶系统与非酶系统的共同作用下$ 使
6

8

*

!和过氧化氢摩尔质量

浓度的增幅明显减缓$ 有效消除机械损伤产生的
#67

伤害$ 具有较强的抗氧化能力%

$
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