
 中草药 2023 年 12 月 第 54 卷 第 23 期  Chinese Traditional and Herbal Drugs 2023 December Vol. 54 No. 23 ·7823· 

   

 
外源 H2O2对不同水分条件下垂盆草线粒体稳态、生长及品质的调控作用4 
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摘  要：目的  为揭示外源 H2O2 叶面预处理对不同水分条件下垂盆草 Sedum sarmentosum 线粒体稳态、生长和黄酮类成

分积累的调控作用。方法  设置 4 个处理即适宜水分、适宜水分＋1 mmol/L H2O2、干旱、干旱＋1 mmol/L H2O2 处理，测

定不同处理垂盆草叶肉细胞超微结构及其线粒体抗氧化系统、垂盆草生长指标、生物量、指标性成分含量及多种体外抗氧化

能力。结果  在干旱胁迫条件下外源喷施 1 mmol/L H2O2 可以显著提高垂盆草线粒体超氧化物歧化酶（superoxide dismutase，

SOD）、过氧化物酶（peroxidase，POD）和抗坏血酸过氧化物酶（ascorbate peroxidase，APX）活性，显著降低线粒体超氧阴

离子产生速率及丙二醛（malondialdehyde，MDA）含量，减轻线粒体膜结构破坏。在干旱条件下叶片喷施 H2O2 处理的垂盆

草鲜质量和干质量分别比干旱处理提高 51.53%和 38.78%，总黄酮、总酚含量分别提高 13.37%和 6.50%，但槲皮素和异鼠李

素含量显著低于其他处理。适宜水分条件下喷施 H2O2 处理有利于提高生物量和异鼠李素含量。垂盆草 ABTS、DPPH、OH·自

由基清除能力与抗脂质过氧化能力均以适宜水分＋喷施 H2O2 处理最高，干旱＋喷施 H2O2 处理次之。结论  喷施 1 mmol/L 

H2O2 可以缓解干旱胁迫对垂盆草的氧化伤害，维持线粒体稳态，提高垂盆草药材产量和品质，从而协调干旱逆境下垂盆草

产量和品质之间的矛盾；适宜水分条件下喷施 H2O2 亦有助于提升垂盆草产量和品质。 
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Regulation of exogenous H2O2 on mitochondrial homeostasis, growth and quality 

of Sedum sarmentosum under different water conditions 
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Abstract: Objective  To reveal the regulatory effects of exogenous H2O2 leaf pretreatment on mitochondrial homeostasis, growth and 

flavonoids accumulation in Sedum sarmentosum under different water conditions. Methods  Four treatments were conducted, namely, 

suitable moisure, suitable moisure + 1 mmol/L H2O2, drought, drought + 1 mmol/L H2O2. The ultrastructure of mesophyll cells and 

mitochondrial antioxidant system of S. sarmentosum under different treatments, as well as the growth index, biomass, contents of quality-

related components  and four in vitro antioxidant capacities of S. sarmentosum were determined. Results  Exogenous spraying of 1 mmol/L 

H2O2 under drought stress could significantly increase the activities of superoxide dismutase (SOD), perxidase (POD) and ascorbate peroxidase 

(APX) in mitochondria of S. sarmentosum, significantly reduce the mitochondrial O2
¯· production rate and malondialdehyde (MDA) content, 

and reduce the damage of mitochondrial membrane structure. Under drought conditions, the fresh weight and dry weight of leaves which 

sprayed with H2O2 increased by 51.53% and 38.78%, and the contents of total flavonoids and total phenols increased by 13.37% and 6.50%, 

respectively, compared with those under drought conditions, but the contents of quercetin and isorhamnetin were significantly lower than those 

under other treatments. Spraying H2O2 under suitable water condition was conducive to improving biomass and isorhamnetin content. ABTS, 

DPPH, OH· radical scavenging ability and anti-lipid peroxidation ability of S. sarmentosum were the highest under suitable moisure + spraying 

H2O2 treatment, followed by drought + spraying H2O2 treatment. Conclusion  Foliar spraying 1 mmol/L H2O2 could alleviate the oxidative 

damage of drought stress on S. sarmentosum, maintain mitochondrial homeostasis, and improve the yield and quality of S. sarmentosum, 

thereby coordinating the contradiction between yield and quality of S. sarmentosum under drought stress. Spraying H2O2 under suitable 

moisture conditions can also help to improve the yield and quality of S. sarmentosum. 

Key words: Sedum sarmentosum Bunge; hydrogen peroxide; drought stress; induced resistance; cross resistance; superoxide 

dismutase; peroxidase; ascorbate peroxidase; malondialdehyde 
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干旱是影响植物生长的重要生态因子，会导致植

物产生过量活性氧（reactive oxygen species，ROS），

加速膜脂质过氧化，破坏酶和核酸结构，影响蛋白质

合成，从而对细胞造成损害并影响植物生长[1]。干旱

作为自然界中对药用植物危害最大的非生物胁迫之

一，对药用植物生长发育和品质均有重要影响[2-3]。 

作为 ROS 成员，H2O2 在低浓度条件下是一种

信号分子，在植物应对逆境过程中起到关键调节作

用，调控细胞氧化还原稳态，提高耐逆性[4-5]。已有

研究表明，外源施用 H2O2 可诱导植物产生交叉抗

性[6]，从而促进多种大田作物在干旱[7]、盐碱[8-9]、

低温[10]等逆境条件下的生长，并提高其品质。 

植物次生代谢产物是植物适应环境的产物，

其中黄酮类等化合物能有效清除 ROS，抑制氧化

应激，因此植物中黄酮类等物质的合成积累可能

是为了对抗逆境 ROS 积累的防御反应[11]。有研究

表明外源 H2O2 作为逆境因子可以提高大麦等大

田作物 [12]以及三角榕 [13]等药用植物的产量和总

酚酸等次生物质含量。但目前鲜见 H2O2 预处理调

控逆境条件下药用植物抗逆反应及其对产量和品

质影响的报道。 

垂盆草 Sedum sarmentosum Bunge 为景天科景

天属多年生草本植物，其干燥全草为药材垂盆草，

富含黄酮类、三萜类、生物碱类、氰苷类等成分，

性凉、味甘淡、微酸，有清热利湿、解毒消肿的功

效[14]。黄酮类成分槲皮素、山柰酚、异鼠李素为《中

国药典》2020 年版垂盆草药材的指标性成分。杨金

凤等[15]研究表明干旱胁迫有助于提高垂盆草槲皮

素、山柰酚、异鼠李素含量，但严重抑制垂盆草生

物量。 

因此本研究拟通过研究不同水分处理条件下低

浓度外源 H2O2 叶面喷施对垂盆草叶肉细胞超微结

构及线粒体氧化还原稳态、生长指标、黄酮类成分

含量及体外抗氧化能力的影响，以期探讨外源 H2O2

对垂盆草叶肉细胞线粒体稳态、生长和黄酮类成分

积累的调控作用，为逆境信号物质 H2O2 应用于垂

盆草等药用植物逆境栽培提供依据。 

1  材料与仪器 

1.1  材料 

试验材料栽培于南京农业大学中药材研究所试

验大棚，经朱再标教授鉴定为景天科景天属植物垂

盆草 S. sarmentosum Bunge。 

无水乙醇、福林酚、蒽酮、盐酸、氢氧化钠、

碳酸钠等均为国产分析纯；色谱级甲醇（美国

TEDIA 公 司 ）； 对 照 品 异 鼠 李 素 （ 批 号

P17S9F68615，质量分数≥98%）、山柰酚（批号

G11A11L110978，质量分数≥98%）、槲皮素（批号

C09S8Y43412，质量分数≥98%）、没食子酸（批号

C13O9C72105，质量分数≥98%）均购于上海源叶

生物科技有限公司。 

1.2  仪器 

HT7700 型透射电子显微镜（日本 HITACHI 公

司），Leica UC7 型超薄切片机（德国 Leica 公司），

Agilen1290 型高效液相色谱仪、RE-2000A 型旋转

蒸发仪（上海亚荣生化仪器厂）、5810R 型台式高速

冷冻离心机（eppendorf 公司）。 

2  方法 

2.1  样品的处理 

2020 年 8 月 11 日，选取健康、长势均一的垂

盆草茎段（4 个茎节），去侧芽和顶芽，种植于 21.5 

cm×16.5 cm×7.5 cm 的塑料花盆中，每盆 5 株，试

验用土营养土-原土 1∶3（体积比）。2020 年 10 月

11 日，将垂盆草随机分为 4 组，每组 6 盆，开始进

行处理。S 组一直保持适宜水分（田间持水量的

75%～80%）；S＋H2O2 组喷施 1 mmol/L H2O2 并保

持适宜水分（同 S 组）；D 组采用控水法模拟干旱

（逐渐降至并维持在田间持水量的 5%～10%）；D＋

H2O2 组喷施 1 mmol/L H2O2 并采用控水法模拟干旱

（同 D 组）。H2O2 喷施处理组每隔 7 d 处理 1 次，每

次每盆 10 mL，其他组喷施相同体积的蒸馏水，以

叶片滴水为度，共喷施 4 次。选取 1 mmol/L H2O2

喷施处理垂盆草是由于课题组前期研究发现该浓度

喷施处理有利于垂盆草生长及品质形成。2020 年 11

月 1 日根据需要进行叶片取样观测微观结构等检测

指标，最后收获全株进行成分及体外抗氧化能力的

测定。每处理进行 3 次生物学重复。 

2.2  生长指标和生物量测定  

收获时每处理组中选取具有代表性的 18 株垂

盆草进行标记，测定鲜质量，记录分枝数、新生芽

数、叶片层数，直尺和游标卡尺测其最大分枝长、

叶长、叶宽。将植株样品于 105 ℃杀青后，60 ℃烘

至恒重，称取干质量后粉碎过 3 号筛备用。 

根冠比＝地下干质量/地上干质量 

折干率＝干质量/鲜质量 

2.3  叶片含水量测定  

称取 2 g 垂盆草叶片测鲜质量，然后放于 60 ℃
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烘箱中烘干，按照公式测定干质量。 

叶片含水量＝(鲜质量－干质量)/鲜质量 

2.4  线粒体提取及微观结构观察 

参考杨培芳等[16]方法进行垂盆草叶肉细胞线

粒体的提取及微观结构观察。 

2.5  线粒体抗氧化酶活性、超氧阴离子产生速率、

H2O2 及 MDA 含量的测定 

超氧化物歧化酶（superoxide dismutase，SOD）

活性、过氧化物酶（peroxidase，POD）活性、过氧

化氢酶（catalase，CAT）活性分别参照李合生[17]、

施特尔马赫和钱嘉渊[18]、高俊凤[19]的方法进行测

定。抗坏血酸过氧化物酶（ascorbate peroxidase，

APX）活性、线粒体超氧阴离子产生速率、H2O2 含

量及丙二醛（malondialdehyde，MDA）含量测定均

采用高俊山等[20]的方法。 

2.6  化学成分指标及体外抗氧化能力的测定 

总黄酮、总酚含量及体外抗氧化能力测定时参照

杨金凤等[15]方法进行样品供试液的提取，其中总黄酮

含量采用亚硝酸钠-硝酸铝比色法[21]测定，且以芦丁

为对照品。总酚含量测定时，以没食子酸作为对照品，

参照 Folin-Ciocalteu 法[22]进行。槲皮素、山柰酚及异

鼠李素含量采用《中国药典》2020 年版[14]HPLC 法测

定。体外抗氧化活性测定时首先将提取的供试液稀释

至 500 mg/L，采用 DPPH、ABTS 等方法，进行垂盆

草体外抗氧化能力评价。其中 DPPH、ABTS、羟基自

由基清除率的测定参照唐赟[23]的方法硫氰酸铁（ferric 

thiocyanate，FTC）法参照 Kim 等[22]方法进行，各测

定方法均以维生素 C 为对照。 

2.7  数据分析 

采用 Excel 2010 和 SPSS 21.0 软件进行统计与

分析，不同处理相同指标采用 Duncan 法进行多重

比较。 

3  结果与分析 

3.1  干旱或适宜水分条件下外源 H2O2 喷施对垂盆

草生长的影响 

不同处理对垂盆草叶长、叶宽、叶片层数影响

不显著（表 1）。D 组（干旱处理）垂盆草新生芽数

和分枝数均显著低于 S 组（适宜水分处理），降幅分

别为 67.62%、22.06%。D＋H2O2组最大分枝长、分

枝数比 D 组分别提高 11.88%、20.00%，其中分枝

数达到显著水平，表明在干旱条件下喷施低浓度

H2O2 有利于缓解干旱对垂盆草生长的抑制。S＋

H2O2 处理生长优势明显，最大分枝长和分枝数达到

最高，分别比 S 处理提高 13.05%和 20.81%。 

D 组鲜质量和干质量比 S 组分别降低 108.50%

和 44.90%（表 2），但 D＋H2O2 组比 D 组鲜质量和

干质量分别提高 51.53%和 38.78%。垂盆草根冠比

和折干率均以 D 组最高，D＋H2O2 组次之，S 组与

S＋H2O2 组较低且差异不显著。此外，S＋H2O2 处

理单株鲜质量、干质量虽在 4 个处理中最高，但与

S 组差异并不显著。 

与 S 处理相比，其他处理叶片含水量显著下降。 

表 1  干旱或适宜水分条件下外源 H2O2喷施对垂盆草植株形态的影响 ( 6= n , sx ) 

Table 1  Effects of spraying exogenous H2O2 on morphology of S. sarmentosum under drought or suitable water conditions 

( 6= n , sx ) 

处理 最大分枝长/cm 叶长/cm 叶宽/cm 叶片层数/层 新生芽数/个 分枝数/个 

S 17.40±0.92b 1.38±0.34a 0.683±0.230a 14.17±3.37a 11.83±1.60a 12.83±1.72b 

S＋H2O2 19.67±1.40a 1.62±0.20a 0.750±0.150a 14.00±3.16a 11.33±2.66a 15.50±1.04a 

D＋H2O2 17.90±1.43ab 1.56±0.27a 0.833±0.150a 11.33±1.37a  5.67±1.37b 12.00±1.41b 

D 16.00±1.58b 1.52±0.18a 0.850±0.160a 12.33±0.82a  3.83±1.17b 10.00±1.27c 

同列不同小写字母表示差异显著，P＜0.05, 下同 

Different lowercase letters in the same column indicate significant differences, P＜0.05, same as below

表 2  干旱或适宜水分条件下外源 H2O2对垂盆草生物量的影响 ( 6= n , sx ) 

Table 2  Effects of spraying exogenous H2O2 on biomass of S. sarmentosum under drought or suitable water conditions 

( 6= n , sx ) 

处理 单株鲜质量/g 单株干质量/g 根冠比 折干率/% 

S 

S＋H2O2 

D＋H2O2 

D 

14.97±2.72a 

15.90±2.13a 

10.88±2.53b 

 7.18±1.37c 

0.71±0.19a 

0.79±0.14a 

 0.68±0.11ab 

0.49±0.10b 

0.05±0.01b 

0.05±0.00b 

0.06±0.01a  

0.07±0.01a 

4.70±0.56b 

4.95±0.48b 

6.38±1.25a  

6.85±1.26a 
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其中 D＋H2O2 处理的叶片相对含水量虽比 D 处理

高，但差异不显著（图 1）。 

3.2  外源 H2O2 对垂盆草叶片线粒体抗氧化酶活性

的影响 

4 个处理的垂盆草线粒体 SOD、POD 和 APX

活性变化趋势类似（图 2）。上述 3 种抗氧化酶活性

均以适宜水分处理最高，而干旱处理或适宜水分＋

H2O2 处理导致抗氧化酶活性下降，其中 POD 和

APX 活性降幅达到显著水平。与干旱处理相比，干

旱＋H2O2 处理均可提高垂盆草线粒体上述 3 种抗

氧化酶活性，增幅分别达到 150.95%、24.78%和

5.72%。CAT 活性以 S＋H2O2 处理最高，但和 S 处

理相比差异不显著。与 S 处理相比，D 处理导致线

粒体 CAT 活性下降，而 D＋H2O2处理导致 CAT 活

性进一步下降，且差异达到显著水平。 

 

不同小写字母表示差异显著 P＜0.05, 下同 

Different lowercase letters indicate significant differences, P < 0.05, 

same as below 

图 1  干旱或适宜水分条件下外源 H2O2 对垂盆草叶片含水

量的影响 

Fig. 1  Effects of exogenous H2O2 on leaf water content of S. 

sarmentosum under drought or suitable water conditions 

 

图 2  外源 H2O2对不同水分处理下垂盆草叶片线粒体 POD、SOD、APX 和 CAT 活性的影响 

Fig. 2  Effects of exogenous H2O2 on activities of CAT, POD, SOD and APX in S. sarmentosum leaves mitochondria under 

different moisture treatments

3.3  外源 H2O2 对垂盆草叶片线粒体超氧阴离子产

生速率、H2O2 和 MDA 含量的影响 

不同处理间垂盆草叶片线粒体超氧阴离子产

生速率以及 MDA 含量均差异显著，且变化趋势

类似（图 3）。与适宜水分处理相比，其他 3 个处

理的超氧阴离子产生速率以及 MDA 含量均显著

提高，其中干旱处理增幅最高，分别提高 181.61%

和 24.54%。  

 

图 3  外源 H2O2对不同处理下垂盆草叶片线粒体超氧阴离子产生速率、H2O2和 MDA 含量的影响 

Fig. 3  Effects of exogenous H2O2 on MDA contents in S. sarmentosum leaves mitochondria under different moisture 

treatments
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与干旱处理相比，在干旱条件下进行 H2O2 喷施处

理可显著降低超氧阴离子产生速率以及 MDA 含

量。垂盆草叶片线粒体 H2O2 含量以 D＋H2O2 处理

最高，显著高于其他处理，S 处理与 S＋H2O2 和 D

处理均没有显著差异。由此可知，与适宜水分处理

相比，单独的外源 H2O2 喷施或干旱胁迫对垂盆草

叶片内源 H2O2 含量没有显著影响；而在干旱条件

下喷施外源 H2O2会显著增加内源 H2O2积累。 

3.4  外源 H2O2对垂盆草叶片细胞微观结构的影响 

4 组细胞微观结构图中，S 组细胞形态最为完

好，胞壁清晰，质壁结合紧密；叶绿体结构清晰完

整，多呈梭形，紧贴细胞边缘分布；内部淀粉粒及

嗜锇颗粒较多；线粒体多呈较规则的圆形分布在细

胞壁周围，结构完整，外膜清晰可见，内部电子密

度较高，内嵴比较丰富。D 组细胞形态破坏最为严

重，细胞呈现一定的空泡化，胞壁界限模糊，叶绿

体团聚现象明显，一些叶绿体发生降解，细胞中分

布着零碎降解物；淀粉粒降解、嗜锇颗粒明显增多；

部分线粒体明显肿胀变形，轮廓模糊不清，内部嵴

断裂、减少，出现空腔，有自融倾向。S＋H2O2 组

细胞形态虽没有 S 组细胞形态完好，但明显优于 D

组细胞，其细胞虽着色较浅，但细胞膜结构基本完

整，叶绿体向细胞中间移动，少数发生变形，嗜锇

颗粒减少；线粒体外膜边缘较清晰，内部变化不明

显。表明喷施 H2O2 和干旱处理对垂盆草叶肉细胞

形态都有一定损伤，其中干旱对细胞损伤最为严重。

D＋H2O2组虽然没有 S 组及 S＋H2O2组细胞结构完

整，且多数淀粉粒降解，嗜锇颗粒增多，内部嵴减

少，但相较于 D 组细胞结构仍然较完整，叶绿体及

线粒体外膜轮廓清晰，类囊体片层结构完整，具体

结果见图 4。由此可见，在干旱条件下喷施外源H2O2

对垂盆草叶肉细胞结构有一定的保护作用。

 
                  叶肉细胞                           叶绿体                                 线粒体 

A-1～A-3-适宜水分  B-1～B-3-H2O2＋适宜水分  C-1～C-3-干旱  D-1～D-3-H2O2＋干旱  Chl-叶绿体  SG-淀粉粒  OG-嗜饿颗粒  M-线粒体 

A-1—A-3-Adequate  moisture  B-1—B-3-H2O2 + adequate  moisture  C-1—C-3-drought  D-1—D-3-H2O2 + drought  Chl-chloroplast  SG-starch 

granul  OG-osmiophilic granule  M-mitochondria 

图 4  外源 H2O2对不同水分处理下垂盆草叶片细胞微观结构的影响 

Fig. 4  Effects of exogenous H2O2 on microstructure of mesophyll cells in S. sarmentosum leaves under different moisture 

treatments 
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3.5  外源 H2O2喷施对垂盆草品质的影响 

S 处理的垂盆草总黄酮和总酚含量高于 D 处

理，但差异不显著（图 5）。D＋H2O2 处理的总黄酮、

总酚含量比 D 处理分别提高 13.37%，6.50%，表明

在干旱条件下喷施低浓度 H2O2 有利于垂盆草总黄

酮、总酚积累。S＋H2O2 组总黄酮含量低于 S 组，

但总酚酸含量高于 S 组，且是 4 处理中最高，表明

在适宜水分情况下的垂盆草喷施低浓度 H2O2 有利

于总酚含量积累。与适宜水分处理相比，干旱有利

于垂盆草槲皮素、山柰酚积累（表 3）。D 处理比 S

处理分别提高 1.54%、2.86%，槲皮素、山柰酚含量

最高值均出现在 D 处理组，而异鼠李素含量差异不

显著。D＋H2O2组的槲皮素、异鼠李素含量显著低

于其他处理。异鼠李素含量最高值出现在 S＋H2O2

处理，显著高于 S 处理。 

3.6  外源 H2O2喷施对垂盆草体外抗氧化能力的影响 

DPPH 自由基、羟自由基和 FTC 法测得的 4 个

处理垂盆草水提物的抗氧化能力变化趋势类似（表

4）。与 S 处理相比，D 处理显著提高上述 3 种方法

测得的抗氧化能力。在适宜水分或干旱条件下外源

喷施 H2O2 均可显著提高上述 3 种抗氧化能力，其 

  

 

图 5  干旱或适宜水分条件下外源 H2O2 对垂盆草总黄酮和

总酚含量的影响 ( 6= n , sx ) 

Fig. 5  Effects of exogenous H2O2 on total flavonoids and 

total phenols contents of S. sarmentosum under drought or 

suitable water conditions ( 6= n , sx )

表 3  干旱或适宜水分条件下外源 H2O2对垂盆草黄酮类成分含量差异 ( 6= n , sx ) 

Table 3  Effects of exogenous H2O2 on the content of flavonoids of S. sarmentosum under drought or suitable water conditions 

( 6= n , sx ) 

处理 槲皮素/% 山柰酚/% 异鼠李素/% 总量/% 

S 0.065±0.001b 0.035±0.000b 0.049±0.001b 0.149±0.002b 

S＋H2O2 0.064±0.000b 0.034±0.000c 0.051±0.000a 0.149±0.001b 

D＋H2O2 0.062±0.000c 0.036±0.000a 0.043±0.000c 0.141±0.000c 

D 0.066±0.001a 0.036±0.000a 0.049±0.000b 0.152±0.001a 

表 4  干旱或适宜水分条件下外源 H2O2对垂盆草水提物体外抗氧化活性的影响 ( 6= n , sx ) 

Table 4  Effects of exogenous H2O2 on in vitro antioxidant activities of S. sarmentosum aqueous extracts under drought or 

suitable water conditions ( 6= n , sx ) 

处理 DPPH 自由基抑制率/% ABTS 自由基清除率/% FTC 法吸光度 羟自由基清除率/% 

S 

S＋H2O2 

D＋H2O2 

D 

VC 

35.78±0.58e 

69.09±1.43b 

50.59±0.25c 

42.93±0.11d 

97.71±0.13a 

45.75±2.43d 

63.64±1.00b 

54.34±2.47c 

35.87±0.13e 

99.48±0.34a 

0.29±0.02b 

 0.23±0.01cd 

0.22±0.01d 

0.26±0.01c 

0.40±0.02a 

53.01±1.19e 

70.82±0.38b 

64.54±0.28c 

57.55±0.94d 

99.42±0.02a 

中 DPPH 自由基抑制率分别提高 93.10%和 17.84%，

羟自由基清除率分别提高 33.60%和 12.15%，而 FTC

吸光度值分别下降 20.69%和 15.38%。与 S 处理相比，

D 处理的 ABTS 自由基清除率下降，在适宜水分或干
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旱条件下外源喷施 H2O2 均可显著提高 ABTS 自由基

清除率，增幅分别达到 39.10%和 51.49%。 

4  讨论 

线粒体是植物细胞中产生 ROS 的主要部位之

一，线粒体稳态失衡会诱发大量 ROS 产生，进而损

伤机体[24-25]。线粒体作为能量中心，在能量代谢、

生物合成及细胞凋亡或程序性坏死等过程中起关

键调控作用，其结构的完整性与抗氧化系统的有序

性可以判断线粒体及细胞稳态是否正常[26-29]，其稳

态变化还可反映植物的受逆状况及对逆境的适应

能力[30-32]。H2O2作为信号分子可参与调控植物对逆

境响应的防御体系，增强植株对环境胁迫的适应能

力。本实验中，D 组和 S＋H2O2 组相较于 S 组细胞

形态都受到了不同程度的损伤，说明 H2O2 和干旱

虽然都会破坏垂盆草叶肉细胞超微结构，但干旱对

细胞的损伤明显比 H2O2 对细胞的损伤严重。D＋

H2O2 组较 S 组细胞结构虽然也遭到了破坏，但比 D

组细胞结构的受损程度较轻，叶绿体、线粒体轮廓

仍清晰，整体结构比较完整。由此可见，喷施外源

H2O2 可在一定程度上改善垂盆草叶肉细胞结构于

干旱胁迫下的受损程度。 

为了维持体内 ROS 代谢平衡，植物为此进化形

成了酶类和非酶类抗氧化系统，其中 POD、SOD、

CAT 和 APX 是 ROS 清除过程中比较重要的抗氧化

酶，其酶活性的大小是衡量植物抗氧化能力强弱的

重要指标[33]。此外，H2O2作为信号分子可参与调节

胁迫反应等特定生理过程，有效提高抗氧化酶活性

等，进而缓解植物因胁迫造成的氧化应激损伤[34-35]。

在本研究中，D＋H2O2 组垂盆草线粒体 SOD、POD

和 APX 活性比 D 组显著提高，且与线粒体 MDA 含

量和超氧负离子产生速率呈负相关，表明外源 H2O2

预处理能通过 SOD、POD 和 APX 协同作用降低干

旱胁迫下积累的超氧负离子含量，从而减轻O2
¯·等自

由基对线粒体膜造成的伤害，维持垂盆草线粒体氧

化还原稳态。 

研究表明外施 H2O2 能够提高植物对多种逆

境的交叉抗性，有效改善植株水分状况，调控光

合和呼吸等过程，增强抗氧化防御体系和渗透调

节能力[36]，减轻干旱胁迫对植物的生长抑制。本研

究结果显示干旱胁迫严重抑制垂盆草生长，使叶片

层数、新生芽数、分枝数、干鲜质量都低于适宜水

分组。但在干旱条件下喷施外源 H2O2 处理组的垂

盆草最大分枝长、分枝数、新生芽数、干鲜质量均

高于干旱处理组，有利于缓解干旱对垂盆草生长的

抑制。在适宜水分条件下喷施外源 H2O2 处理组较

其他组生长优势明显，最大分枝长、分枝数最高，

表明在适宜水分情况下喷施低浓度 H2O2 有利于垂

盆草生长，这与武术杰等[37]在非洲紫罗兰上的研究

结果相似。 

有研究发现植物对逆境的响应可以有效促进中

药活性成分产生，更加有利于道地药材形成。如 Liu

等[38]研究发现中度干旱有利于黄芩活性成分合成，

但黄芩苷含量随胁迫程度增加呈下降趋势。杨金凤

等[15]等研究表明干旱胁迫有助于垂盆草槲皮素、山

柰酚、异鼠李素含量的积累。但逆境往往抑制植物

生长，由此造成药材产量和品质提升之间的矛盾。

而植物生物调节剂（plant bioregulators，PBRs）如

H2O2 等低成本化学物质，可以加强植物防御，尤其

在逆境条件下，近十年来已较多用于诱导植物适应

逆境[5, 39]。 

植物次生代谢产物种类繁多，功能多样，功能

包括跨物种交流、酶活性调节、信号和防御等[11]。

因此，针对某类特定功能（如防御氧化胁迫）的次

生代谢产物，通过 H2O2 等植物生物调节剂同步调

节初生代谢和次生代谢，同步提高产量和品质，从

而解决产量和品质之间的矛盾是可行的。如 50 

mmol/L H2O2 可显著提高大麦总酚酸含量、苯丙氨

酸解氨酶（phenylalanine ammonia-lyase，PAL）活性

以及 ABTS 抗氧化活性，而 100 和 150 mmol/L H2O2

处理可以促进其生长[12]。16、30 mmol/L H2O2 提高

三角榕抗氧化能力、总酚酸和总黄酮含量以及牡荆

素和异牡荆素含量，同时也提高了株高、叶面积、

光合色素含量、净光合速率和光量子产量等[13]。因

此，在非逆境条件下，外源 H2O2可以作为逆境因子

诱导药用植物逆境反应，从而提高药用植物品质。 

本研究结果显示，干旱降低垂盆草总黄酮和总

酚酸含量，这与丹参等药用植物在干旱胁迫下的研

究结果相似。但 D＋H2O2组比 D 组总黄酮、总酚含

量提高 13.37%、6.50%，说明干旱条件下喷施低浓

度 H2O2 有利于垂盆草黄酮类成分积累。另外，适

宜水分条件下喷施低浓度 H2O2 使总酚酸含量显

著提高。对于《中国药典》2020 年版垂盆草药材

评价指标槲皮素、山柰酚和异鼠李素而言，本研

究中干旱处理提高了槲皮素、山柰酚含量，与杨

金凤等 [15]关于不同水分梯度下垂盆草品质研究结

果相似。适宜水分条件下喷施低浓度 H2O2 促进异
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鼠李素积累，但干旱条件下外源喷施 H2O2 处理导

致槲皮素、异鼠李素含量降低，这可能与垂盆草含

有多种黄酮类成分有关，干旱条件下喷施低浓度

H2O2 促进积累的垂盆草黄酮类成分中以其他成分

为主，也可能与 H2O2喷施的次数和时间有关。本研

究还发现，垂盆草 ABTS、DPPH、OH·自由基清除

能力与总酚酸含量的趋势基本一致，最高值均出现

在 S＋H2O2组，D＋H2O2次之，由此可见干旱和适

宜水分条件下喷施低浓度 H2O2 均有利于增强垂盆

草体外抗氧化能力。 

综上所述，在干旱条件下喷施 1 mmol/L H2O2

有利于减轻干旱对垂盆草生长的不利影响，改善干

旱导致的线粒体稳态失衡，进而维持线粒体结构与

功能正常，提升垂盆草抗氧化应激能力，并提高总

黄酮和总酚含量及体外抗氧化能力，从而协调干旱

逆境下垂盆草产量和品质之间的矛盾。而在适宜水

分条件下 H2O2 也具有较强的促进垂盆草生长并提

高其品质的作用。因此低浓度 H2O2 喷施在垂盆草

生产中具有较高的应用价值，并可为其他药用植物

的逆境栽培提供参考。外源 H2O2 调控垂盆草线粒

体稳态的内在机制及其与黄酮类成分合成积累之间

的机理有待于进一步研究。 
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