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摘 要 根茎是根状茎型克隆植物的特有结构，在养分储存、运输和分蘖茎的形成等方面起关键性作用。然而有

关根茎生理学方面的研究却十分匮乏。为了探讨根茎在植物感应环境胁迫中的作用，本文以羊草（ !"#$%& ’()*"*+
&)&）为实验材料，研究和比较了短期 ’()* 胁迫根、根茎、根和根茎 " 种处理方式下羊草对盐胁迫的响应。试验结果

表明：#$$ ++,*·-. ! ’()* 处理羊草根、根茎、根和根茎 #& /，显著（ , 0 $1$2）降低羊草叶片净光合速率和蒸腾速率，增

加叶片渗透浓度与脯氨酸含量；其中同时处理根和根茎叶片，蒸腾速率和净光合速率的降低程度显著高于分别处

理根和根茎。在分别处理根与根茎的情况下，叶片含水量、脯氨酸含量、净光合速率、蒸腾速率均无显著性差异。

不论单独胁迫根、根茎还是同时胁迫根和根茎，羊草根、根茎和叶片内 ’(3 含量都显著高于对照，而羊草根、根茎和

叶片内 43 含量都显著低于对照。这些结果显示：!）根茎在羊草响应盐胁迫的生理过程中与根系具有类似的功能；

#）羊草根茎在盐胁迫条件下能够有效地吸收 ’(3 ；"）鉴于根茎的生物量和表面积都明显地低于根系，在盐胁迫下

羊草根茎吸收 ’(3 的效率高于根系。
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羊草（ !"#$%& ’()*"*&)&）是一种多年生根状茎型

禾草，是我国东北松嫩草原、华北、西北等地草原的

优势草种之一，也是我国目前干草捆出口最多的牧

草品种。其不仅营养价值高、适口性好，而且具有较

强的抗寒、耐干旱、耐啃食和践踏等优良特性。作为

一种典型的根状茎型克隆植物，羊草根茎不但在养

分的储存与运输、分蘖茎的形成等方面，而且在克隆

基株间的克隆整合（!"#$% "+ ,- &，’((’）、形态可塑

性（罗学刚和董鸣，’((’）和分工合作（)* + ,-$%，
’((.）等方面都起到十分重要的作用。

异质生境下克隆植物的表型可塑性和生理整合

已经开展了深入的研究，两者都被普遍看作是异质

生境下克隆植物的适应对策（/0#$1，233’；45-6$7 "+
,- &，’(((，’((2；罗学刚和董鸣，’((2；于飞海等，

’((’）。根茎在植物无性繁殖、感知斑块的质量和克

隆植株之间信息交流和物质交换中的作用已有报道

（8#61"#99，233(；:*$$1;6<= + /6>?1-$，233’；)* +
,-$%，’((.）。但以往的研究往往把根茎简单的当

作同化物的存储库和分蘖茎的生产者来对待，而对

根茎在养分吸收、转运及其在响应和适应环境胁迫

中的作用却研究很少。因为根与根茎生长在同样的

土壤环境中，因此，根茎类植物在遭受外界环境胁迫

时根茎可能与根一样参与植物对环境胁迫的响应和

适应。

近年来我国内陆草原由于管理不当和过度利

用，沙化和盐碱化日益严重，牧草产量、质量大幅度

下降，草原逐步退化，土壤盐碱化问题已为国内外科

研工作者所重视。此外，我国由于不良的耕作和灌

溉方式以及使用劣质水灌溉，每年还产生大量的次

生盐渍化土壤。盐分对植物的生长发育具有显著的

影响，整体上表现为盐胁迫抑制植物组织和器官的

生长，加速发育进程，缩短营养生长期和开花期等

（沈义国和陈受宜，’((2）。虽然对羊草盐碱胁迫的

生理 学 研 究 已 有 报 道（石 德 成 等，’((’；周 婵 等，

’((.；颜宏等，’((@），但在这些研究中羊草的根和根

茎同时给予盐（碱）胁迫处理，因此这些结果并不能

揭示根和根茎各自在胁迫生理过程中的作用。本文

以人工栽培的羊草幼苗为试验材料，研究了在短期

（’A "）B#C9 胁迫条件下根茎在羊草应答盐胁迫过程

中的生理功能，并与根系在该过程中的作用进行了

比较。

! 材料和方法

试验于 ’((@ 年 D 月在中国科学院植物研究所

温室内进行。羊草种子于 ’((A 年秋在中国科学院

植物研究所多伦恢复生态学试验示范研究站研究样

地内采集。

羊草幼苗在中国科学院植物研究所温室中培

养。温室最高日温 .( E .@ F，最低夜温 ’. E ’D F，

最高光合有效辐射 D(( E 2 ’((!=-9·=G ’·1 G 2。为提

高种子萌发率将种子于冰箱中冷藏 2 周，再用清水

浸泡 2’ " 后备播。挑选籽粒饱满的种子，播种到塑

料花盆中（直径：2@ ?=，高度：2’ ?=）。培养基质选

用草碳、蛭石和珍珠岩的混合体，. 者体积比例为 . H
’ H2。出苗后每隔 2 I 浇以 2 J ’ 浓度的 )-#%9#$I1 营

养液。出苗 @ 周后选取有根茎且地上部和地下部长

势一致的幼苗移到分根箱中（塑料花盆简单改装而

成，中间用有机玻璃隔开，大小、培养基质同上），每

分根箱移苗 . 株。缓苗 2 周后进行处理。

实验设 . 个重复 A 个处理，分别为：对照、胁迫

根、胁迫根茎、同时胁迫根和根茎。用 ’(( ==-9·KG 2

的 B#C9 分别进行胁迫，进行处理时，胁迫部位加入

’(( ==-9·KG 2 B#C9 溶液 .( =9，非胁迫部位加入等体

积的去离子水（图 2）。处理 ’A " 后测定以下各项生

理指标。

图 2 羊草在分根箱中根和根茎的分布示意图

L>%&2 M?"*=#;>? I>#%6#= 1"-N>$% ;"* I>1;6>5O;>-$1 -P 6--; #$I 6">Q-=* -P
!"#$%& ’()*"*&)& >$ ;"* %6-N;" ?"#=5*6

叶片的净光合速率（.*）和蒸腾速率（/&），使用

KRSTA(( 便 携 式 光 合 仪 测 定。人 工 补 光 到 2 ’((

!=-9·=G ’·1 G 2，测定时每分钟采集 2 个数据，每个数

据测量 . 次；叶片渗透势用 @@’( 漏点渗透压仪测

定，具体的步骤为：将叶片迅速置于液氮中冷冻 2(
=>$，取出后在离心机中高速离心（. @(( 0）@ =>$，提

取上清液用于生理指标的测定；叶片、根、根茎中的

B#U 、VU 含量用 )C94AS)B4. 在 .T( F消煮 @ " 后，

用火焰光度法测定；脯氨酸含量的测定，采用茚三酮

法；地上和地下生物量，采用称重法测定。所有数据
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采用 !"! 软件统计分析。

! 结果与分析

! #" 叶片含水量和地上生物量

单独胁迫根茎与单独胁迫根对叶片含水量没有

显著影响，但同时胁迫根和根茎可以显著降低叶片

含水量（表 $）。用 %&’( 胁迫羊草 )* + 后，羊草地上

部的鲜重和干重没有显著变化（表 $），并且胁迫根、

胁迫根茎与同时胁迫根和根茎没有差异。这可能与

处理时间太短有关。

表 " #$%& 胁迫羊草根、根茎对地上部生物量与叶片含水量的影响

,&-(. $ /00.123 40 %&’( 45 3+442 -647&33 &58 (.&0 9&2.: 1452.52 40 !"#$%& ’()*"*&)&

处理

,:.&27.523
地上部生物 !+442 -647&33（;）

鲜重 +, 干重 -,
叶片含水量（<）

=.&0 9&2.: 1452.52
对照 ’452:4( > #)? @ >#>?& > #>A @ >#>)& B) @ >#>C&

胁迫根茎 ,:.&265; :+6D47. > #)A @ >#$*& > #>? @ >#>)& E? @ >#>F&

胁迫根 ,:.&265; :442 > #)? @ >#>F& > #$> @ >#>$& EB @ >#>*&

同时胁迫根和根茎 ,:.&265; :442 &58 :+6D47. > #)) @ >#>C& > #$> @ >#>C& F* @ >#>C-

每个数值为 C 个重复的平均值 @ .-，不同字母表示处理间差异显著（ / G >#>F）/&1+ H&(I. 63 2+. 7.&5 @ .- 40 2+:.. :.J(61&2.3# ,+. 8600.:.52 (.2K
2.:3 :.J:.3.52 36;56061&52 8600.:.52(L &745; 2:.&27.523（ / G >#>F） +,：M:.3+ 9.6;+2 -,：N:L 9.6;+2

! #! 脯氨酸含量的影响

植物体内脯氨酸浓度的变化是植物对盐和干旱

胁迫反应敏感的重要生理指标之一（M4I;O:. "0 12 #，
$??$）。植物体内游离脯氨酸含量的变化在一定程

度上可以反应植物对环境胁迫的适应能力。从图 )
可以看出，与对照相比，%&’( 胁迫羊草不同部位都

引起了羊草叶片脯氨酸含量的增加，但胁迫根、胁迫

根茎、同时胁迫根和根茎之间没有显著性差异，说明

羊草的根、根茎都能感受盐胁迫，并对盐胁迫反应的

敏感程度相似。

图 ) %&’( 分别胁迫羊草根、根茎和同时胁迫羊草根和

根茎对叶片脯氨酸含量的影响

M6;#) ’+&5;.3 65 (.&0 J:4(65. 1452.52 65 :.3J453. 24 2:.&27.523 40 :4423，
:+6D47.3 &58 :4423 &58 :+6D47.3 24;.2+.: 40 !"#$%& ’()*"*&)&

柱形图上方的误差棒代表正负标准误差（* P C），不同字母表示

处理间差异显著（ / G ># >F）Q.:261&( -&:3 :.J:.3.52 7.&5 @ .-（* P C）#
,+. 8600.:.52 (.22.:3 :.J:.3.52 36;56061&52 8600.:.52(L &745; 2:.&27.523（ / G
>#>F）

! #’ %&’( 胁迫对羊草叶片渗透势的影响

图 C 显示了不同处理对羊草叶片渗透势的影

响。从图 C 可以看出，%&’( 胁迫显著增加叶片的渗

透势。胁迫根、胁迫根茎与同时胁迫根与根茎的叶

片的渗透势分别比对照增加 $*<、$F # B<、C? # A<，

而胁迫根与胁迫根茎两处理间叶片的渗透势没有显

著性差异。同时处理根和根茎时，羊草叶片渗透势

高于根和根茎分别受胁迫，表明根和根茎在诱导羊

草叶片有效渗透溶质的增加具有累加效应。

图 C %&’( 单独处理羊草根、根茎和同时处理羊草根和

根茎对羊草叶片渗透势的影响

M6;#C /00.12 40 2:.&27.523 40 :4423，:+6D47.3 &58 :4423 &58 :+6D47.3 24;.2+.:
962+ %&’( 45 (.&0 4374(&(62L 40 !"#$%& ’()*"*&)&

图注见图 ) %42. 3.. M6;#)

! #( 叶片净光合速率与蒸腾速率

%&’( 胁迫可以显著降低羊草叶片的净光合速

率和蒸腾速率（图 *）。从图 * 可以看出，无论胁迫

根、根茎、还是同时胁迫根与根茎，都能显著降低叶
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片的净光合速率和蒸腾速率。单独胁迫根和单独胁

迫根 茎 时 羊 草 叶 片 净 光 合 速 率 下 降 幅 度 分 别 为

!" #$%和 !& #’%，两处理间没有显著差异，但都显著

低于同时胁迫根和根茎处理。蒸腾速率也表现出相

似的规律，即单独胁迫羊草根或根茎叶片蒸腾速率

的降低幅度显著低于同时胁迫根和根茎。

图 ( )*+, 单独胁迫羊草根、根茎和同时胁迫羊草根和根茎对羊草

的叶片净光合速率、蒸腾速率和气孔导度的影响

-./#( 0112345 61 472*482945 61 76645，7:.;6825 *9< 76645 *9< 7:.;6825
46/24:27 =.4: )*+, 69 ,2*1 924 >:6465?94:25.5 7*42，47*95>.7*4.69

7*42 *9< 5468*4*, 369<@34*932 61 !"#$%& ’()*"*&)&
图注见图 A )642 522 -./#A

! #" 钠、钾离子含量

图 "B 显示胁迫根、胁迫根茎、同时胁迫根和根

茎叶片中 )*C 含量均高于对照，这一规律与以往的

试验结果基本一致。通过图 "B 还可以看出，胁迫

根茎时叶片中 )*C 含量为 (&(!86,·/D $ BE，显著高

于对 照 和 胁 迫 根 处 理 时 叶 片 中 的 )*C 含 量 ’&F

!86,·/D $ BE，说明根茎具有吸收 )*C 功能，且吸收

)*C 的能力强于根吸收 )*C 的能力。在测定叶片中

)*C 含量的同时也测定了根和根茎中的 )*C 的含

量，如图 "0 和图 "-，从图 "0 可以看出，’ 种处理下

根中的 )*C 含量分别为：’&"、’’G 和 ’"&!86,·/D $

BE，分别比对照高 A’ # "%、’H # A%和 ($ # H%，胁迫

根显著高于胁迫根茎处理，而与同时胁迫根和根茎

处理没有差异。根茎中的 )*C 含量在各处理间有所

不同，同时处理根和根茎时，根茎中的 )*C 含量最

高，胁迫根茎的其次，单独胁迫根时根茎中的 )*C 含

量最低。

盐胁迫下羊草各部分 IC 显著下降（图 "J、K、

+）。从图 "J 可以看出，当根茎和根受 )*+, 胁迫时

（根和根茎单独受胁迫和根与根茎同时受胁迫），叶

片中的 IC 含量都表现出下降的趋势。( 个处理间

根中的 IC 含量顺序为：对照 L 胁迫根 L 胁迫根茎

和同时胁迫根与根茎（图 "K）。而根茎中的 IC 含量

顺序为：对照 L 胁迫根 L 胁迫根茎 L 同时胁迫根与

根茎。胁迫根茎可以显著降低根内 IC 含量，但胁

迫根却对根茎内 IC 含量没有影响（图 "K、+）。

# 讨 论

有关羊草对盐胁迫的研究已有大量的报道（侯

振安等，A&&A；周婵等，A&&’；颜宏等，A&&"），但在这

些研究中并没有对羊草根和根茎单独进行盐（碱）胁

迫，因此，对羊草根茎在盐（碱）胁迫中的作用缺乏了

解。在本研究中我们以羊草幼苗为材料，采用植物

生理学研究的分根实验方法，对羊草根和根茎分别

给予短期（A( :）中等程度的盐胁迫（A&& 886,·MD $

)*+, ）。我们的实验结果表明，A( : )*+, 分别处理

羊草根和根茎都可增加羊草叶片中自由脯氨酸的含

量和渗透势，降低叶片净光合速率和蒸腾速率，降低

羊草的 IC 含量，增加羊草的 )*C 含量。这些发现说

明羊草根茎在短期 )*+, 胁迫中与根具有同样的作

用。

植物在遭受环境胁迫（如干旱、盐、低温等）时，

经常通过增加体内自由脯氨酸的含量，降低细胞的

水势，维持膨压和水分的吸收，从而使植物能在胁

迫环境下生长（N7229=*? O P@995，$GF&）。我们的

实验结果一方面证实了 )*+, 同时处理羊草根和根

茎能诱导羊草体内自由脯氨酸含量的增加（颜宏等，

A&&&），而且发现单独胁迫羊草根茎时，羊草同样能

迅速增加体内自由脯氨酸的合成（图 A），说明根茎

与根一样在胁迫条件下能够诱导脯氨酸的合成。在

)*+, 胁迫条件下，羊草叶片自由脯氨酸的增加将无

疑会增加细胞内的渗透溶质的浓度，从而导致羊草

叶片渗透势的升高（图 ’）。与对照相比，分别处理

根和根茎，叶片的含水量没有差异，但叶片的渗透势

! 期 王玉猛等：根茎在羊草响应短期 )*+, 胁迫过程中的作用 G"H



图 ! "#$% 单独胁迫羊草根、根茎和同时胁迫羊草根和根茎对羊草根、根茎和叶片中 "#& 、’& 含量的影响

（(、)、$ 分别代表各种处理下羊草叶片、根和根茎内 ’& 含量；*、+、, 分别代表各种处理下羊草叶片、根和根茎内 "#& 含量）

,-./! +001234 50 361#371834 50 65534，69-:5714 #8; 65534 #8; 69-:5714 35.13916 <-39 "#$% 58 ’&（(，)，$）#8;
"#&（*，+，,）25831834 -8 %1#=14，65534 #8; 69-:5714 50 !"#$%& ’()*"*&)&

图注见图 > "531 411 ,-./>

升高，叶片的蒸腾速率降低。叶片的渗透势升高，水

势下降，水势的微小改变就会导致气孔导度和蒸腾

作用的显著变化（?#7@164 "+ ,- /，ABBC）。植物在盐

胁迫条件下，叶绿素含量下降，光能利用和 $D> 同化

能力降低，导致光合速率下降（惠红霞等，>EEF）。

"#$% 胁迫根和根茎所导致的光合和蒸腾速率的下

降可 能 由 于 在 盐 胁 迫 条 件 下 羊 草 合 成 植 物 激 素

()(，合成的 ()( 诱导气孔关闭，从而降低光合和

蒸腾速率。盐胁迫诱导 ()( 的合成和 ()( 参与诱

导气孔关闭已有报道（G#%%#6#;5 "+ ,- /，ABBF）。分别

胁迫根和根茎的两个处理比较来看，胁迫根和与胁

迫根茎后，叶片含水量、脯氨酸含量、叶片净光合速

率和蒸腾速率没有差异，表明根茎与根对盐胁迫反

应的敏感程度相似。

单独胁迫根茎或者同时胁迫根系和根茎都可以

显著增加叶片、根茎和根系内的 "#& 含量，表明羊草

根茎与根系一样参与 "#& 的吸收和转运。以往的研

究认为羊草根茎的主要功能是产生分蘖茎和储存同

化物以利于羊草越冬。鉴于羊草根茎的生物量和表

面积都远远低于根系（祝廷成，>EEF），因此可以推断

羊草在盐胁迫条件下根茎吸收 "#& 离子的能力甚至

高于根系。羊草根系与根茎在 "#$% 胁迫条件下所

导致的羊草 "#& 累积的差异也可能在于：A）质膜上

"# H I& 逆向转运体（"# H I& #83-J563）的活性；>）根茎
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和根系吸收的 !" 向地上部转运能力。比如，根茎质

膜上的 !" # $% 逆向转运体的活性较根系的弱，而根

茎和根系具有相同的 !"% 吸收能力，因此，表现出

根茎受 !"&’ 胁迫时，羊草体内净 !" 的累积显著高

于单独胁迫根系时叶片 !"% 含量。虽然 !" # $% 逆

向转运体的活性在根细胞质膜上已有大量的报道

（(’)*+"’, !" #$ -，.///），但根茎细胞上是否存在

!" # $% 逆向转运体的活性及其与根细胞的差异尚未

有报道。(011230 等（4555）用46! 标记盘花蒿（%#&!’
()*!$+,))）根茎后，在根系和叶片内都检测出46! 的存

在。因此，我们的结果与 (011230 等（4555）的结果都

证实了根茎具有吸收养分的功能。我们的实验结果

表明羊草根茎与根系在短期 !"&’ 胁迫时具有类似

的生理响应，但其机制尚有待于进一步阐明。
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