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Abstract 
Based on root-induced cytokinin, the effect of root on aboveground compensatory growth of rye-
grass was investigated by root-breaking. The experiment comprised three treatments: 1) clipping 
without root-breaking (HF), 2) clipping with root-breaking (HS), 3) no clipping (CK). Results 
showed that aboveground biomasses were significantly higher in HF treatment than in HS treat-
ment during the regrowth period, which indicated that strong regrowth ability was in the HF 
treatment. In addition, aboveground compensatory growth occurred in the HF treatment. In the 
early regrowth period, the high leaf cytokinin content in HS treatment increased its root growth. 
In the later regrowth period, the high leaf cytokinin content in HF treatment increased its leaf 
growth. The higher cytokinin transport rate from rots to leaves increased leaf cytokinin content. 
In a word, integrated root function and root-induced leaf cytokinin play a key role on the above-
ground compensatory growth of ryegrass. 
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摘  要 

以根诱导的叶片细胞分裂素为基础，以期通过断根措施来揭示根系对去叶黑麦草地上部分补偿性生长的

影响。试验包括3个处理：1) 去叶且不断根(HF)；2) 去叶留5厘米的茬高且断根(HS)；3) 没有去叶(CK)。
结果表明，在再生期间，HF处理的地上生物量显着高于HS处理，表现出较强的再生能力，并且地上补偿

性生长还发生在HF处理。在再生的早期，HS处理叶片中较高的细胞分裂素含量促进了其根系的生长。在

再生期后期，HF处理叶片中较高的细胞分裂素含量促进了其再生。较高的细胞分裂素从根系到叶片的输

送速率，导致黑麦草片中较高的细胞分裂素含量水平。总之，完善的根系功能和根系诱导的叶片细胞分

裂素对黑麦草地上补偿性生长起着关键性的调控作用。 
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1. 前言 

植物补偿性生长是指植物在逆境胁迫下表现出生长下降，但在逆境后生长速度增加的现象。近年来，

植物补偿性生长得到了大量报道，例如干旱后复水期间的玉米和棉花补偿性生长，霜冻后牛草和多年生

黑麦草的补偿性生长，以及落叶介导的毛白杨幼苗的补偿性生长[1] [2] [3] [4]。在牧草方面，补偿性生长

也得到了大量的研究。例如，Ren 等人的研究发现，在欧亚草原放牧时，整个草原表现出补偿性生长。

Zhu 等人发现，草食引起草本植物补偿性生长[5]。还有 Altesor 等人进行了落叶、光照和水分三因素的试

验，结果表明，生长物质对落叶的反应表现为补偿性生长[6]。牧草补偿性生长有利于草地生产，因此研

究牧草补偿生长具有重要的理论和现实意义。 
牧草补偿性生长本质上是一种去叶后的茎叶快速再生，故其地上部分补偿性生长更加值得关注。植

物根系对其生长具有至关重要的作用，因为它们在水分和无机养分的吸收中起着至关重要的作用。因为

植物根系是储存有机物质以及合成脱落酸(ABA)和合成细胞分裂素的场所，这些激素会调节植物生长[7] 
[8]。Wang 等人(2012 和 2013 年)报告说，黑麦草根系中的有机物质在脱落后与其细胞分裂素的分泌密切

相关，根系诱导的叶片细胞分裂素对其再生起着重要作用。然而，至今还未见有关根系对牧草地上部分

补偿性生长影响的报道。因此，非常有必要从根系对地上部分生长的影响作为基础，并以根系诱导的细

胞分裂素为着眼点来探讨牧草去叶后的地上部分的补偿性生长。 
黑麦草是一种在世界各地广泛种植的牧草。以黑麦草为材料研究牧草的代偿生长具有重要意义。为

了探讨根系对黑麦草地上补偿性生长的影响，本研究拟以断根为主要手段，通过测定不同处理下的中赤

霉素(GA3)、脱落酸(ABA)、吲哚-3-乙酸(IAA)和玉米素核苷(ZR)含量来达到实现该目标的目的。 

2. 材料与方法 

2.1. 试验设计 

试验在河南科技大学农学院玻璃日光温室进行，平均气温 25℃。供试草种为特高。2018 年 2 月中旬
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在温室中育苗两周。到 2018 年 3 月份，移植聚集在一起的 6 棵黑麦草到盆口直径 20 cm，高 25 cm 的花

盆中，每个花盆中填充有 5.5 Kg 的土壤，其有机物含量是 13.5 g/Kg，共 100 盆。将这些新移植的黑麦草

在温室中生长两周后，选出其中生长良好的且长势一致的 24 盆以供研究。 
黑麦草生长 6 个星期后，大约到了拔节前期，把这 24 盆中的 6 盆带回实验室，其中的 3 盆用来测量

生物量和根系伤流量，以及叶片和伤流液中的 ABA 和 ZR 含量，根系可溶性碳水化合物含量，另外的 3
盆断根后测量根系的生物量。然后将剩余的黑麦草，一部分部分用剪刀剪割去叶，以便让其再生，同时

对这些间隔去叶的盆栽黑麦草进行断根措施。另外的一部分未去叶的黑麦草，不进行断根和剪割去叶措

施，让其自然生长。总之，试验共设有 3 个处理，分别为：1) 去叶后留茬高茬高 5 cm 且不断根(HF)；
2) 去叶后留 5 cm 茬高且断根(HS)；3) 未去叶(CK)。每个处理为 6 盆，每处理中的 3 盆为 1 组，每盆作

为 1 个重复。在去叶后再生期间的第 7 天和第 14 天，将每处理 2 组中的 1 组带到实验室来进行生物量和

植物激素含量，以及根系可溶性碳水化合物等指标的测量。 
据预研试验，黑麦草在拔节期之前具有较好的再生能力，这是选择在这个时期对黑麦草进行剪割去

叶的主要原因。断根的方法如下：将花盆放在一水平的桌子上，用 25 厘米长，2.5 厘米宽的刀子从花盆

中间进行切割，使黑麦草的根完全断为两半，再将这两部分用胶带粘到一起。用黑色的花盆倒扣在盆栽

黑麦草的花盆上，来实现 100%的遮光。 

2.2. 测量指标及方法 

采用洗根的办法把黑麦草的根系与土壤分离。在 65℃的烘箱里把黑麦草样品干燥 60 小时来测定生

物量。地上部分的生物量是新生叶片和茬生物量的和。根系可溶性碳水化合物的测量采用蒽酮比色法。

伤流液的收集采用重量法测定，每次去叶后，将 0.2 g 脱脂棉立即裹在伤口处，套上密封塑料袋，并用橡

皮筋扎紧。12 小时后称重脱脂棉，其增重量即为伤流液的量。用伤流液的重量除以 1 g/cm3 即为伤流液

的体积。采用酶联免疫吸附法(ELISA)测定各样品的內源激素含量：称取新鲜样品约 0.7 g，用 5 ml 预冷

的含 1 mmol∙L−1 BHT 的 80%甲醇冰浴研磨，匀浆倒入离心管，4℃提取 6 小时，7000 r/min 离心 18 min，
取上清液，过 C18 柱，收集在离心管中。伤流液用 10 ml 的注射器推挤至离心管，用预冷的含 1 mmol∙L−1 
BHT 的 80%甲醇重复洗 3 次，每次 1 ml，合并洗出液至离心管。将收集在离心管中的叶片和伤流液样品

用氮气吹干后，添加适当的样品稀释液后，用酶联免疫发来测量叶片中的玉米素核苷(ZR)、赤霉素(GA)、
脱落酸(ABA)、生长素(IAA)含量，和伤流液中的玉米素核苷(ZR)和脱落酸(ABA)含量。伤流液中的激素

量用其含量乘以体积来计算，激素由根系向叶片中的输送速率用每小时伤流液中汇集的激素的量来表示。

酶联免疫试剂盒由中国农业大学提供，本文表中的所有数据均为平均值，用 SAS (version 6.12)进行分析。

最小显著差数法用来进行处理间的多重比较。 

3. 结果与分析 

3.1. 生物量 

由图 1 可知，H5 和 HD5 的生物量在每次去叶后的第 7 天没有明显的差异，表明根中的有机物质很

少参与再生叶。因为黑麦草在黑暗中没有发生光合作用，黑麦草在黑暗中只利用茎和根中储存的有机物

质。与 H5 相比，断根使 HD5 的根系变小，但较小的根系并未引起 HD5 叶片生物量的减少。去叶后的第

7 天，H5 和 HD5 组的生物量显著高于 H2 组。因此，与 H5 相比，较小的茬造成 H2 中较低的再生叶生

物量，这说明新生长的叶片与储存在茬中的有机物质有关。 
由表 1 可知，去叶 7 天或者 14 天后，HF 处理的叶片生物量、茬的生物量均显著高于 HS 处理的叶

片生物量，这说明具与断根相比，未断根的黑麦草具有很强的再生能力。HS 处理的根系生物量去叶 14 
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Table 1. Biomasses in the different treatments 
表 1. 各处理生物量 

 
处理   

HF HS CK 

 去叶前   

地上生物量(g/株) 1.53b 1.42b 2.57a 

根系生物量(g/株) 1.57a 0.75b 1.56a 

 去叶后 7 天   

再生叶片生物量(g/株) 2.11a 1.69b  

茬生物量(g/株) 0.78b 0.66a  

地上生物量(g/株) 2.89b 2.35c 3.39a 

根系生物量(g/株) 2.21b 1.97c 2.86a 

 去叶后 14 天   

再生叶片生物量(g/株) 2.64a 2.29b  

茬生物量(g/株) 1.28a 0.66b  

地上生物量(g/株) 3.93a 2.35b 4.04a 

根系生物量(g/株) 3.11b 2.83c 4.49a 

每行中不同的字母表示 P ≤ 0.05 水平上差异显著。 
 
天后比去叶前升高 120%，但 HF 处理的根系生物量并没有显著升高。去叶 7 天后，CK 地上生物量显著

高于其他处理。去叶 14 天后，CK 和 HF 的地上生物量差异不显著。一般来说，当黑麦草的减少生物量

在再生期得到补偿或超过时，就会发生补偿性生长。表明单次落叶和高茬的黑麦草容易发生地上补偿性

生长。 
 

 
注：不同小写字母表示 P ≤ 0.05 水平上差异显著。“0-cli”、“7-cli”、“14-cli”分别表示去

叶前、去叶后 7 天和去叶后 14 天。 

Figure 1. Soluble carbohydrate content in the different treatments 
图 1. 各处理的根系可溶性碳水化合物含量 

3.2. 碳水化合物 

如图 1 所示，每次剪切后第 7 天，CK 处理根中可溶性碳水化合物含量显著高于 HF、HS 处理，表

明去叶降低了根中的碳水化合物含量。在去叶后的 7 天和 14 天，根系中的可溶性碳水化合物含量 HF 处
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理均显著高于 HS 处理，这说明由断根引起的根系生物量的下降会导致其较低的根系可溶性性碳水化合

物含量。 

3.3. 生长激素 

在图 2 和图 3 中，在每次修剪后第 7 天，CK 的叶片 ZR 含量、ZR 从根到叶的传递率均显著低于其

它处理(P < 0.05)。ZR 是细胞分裂素的主要形式。因此，去叶增加了叶片中细胞分裂素的含量，并使其从

根向叶传递。在去叶后的第 7 天，HF 处理叶片中的 ZR 含量、伤流液中 ZR 含量和 ZR 从根到叶的传递

率均显著低于 HS 处理的，而在去叶后的第 14 天，HF 处理的却显著高于和 HS 处理的。因此，在去叶后

再生的早期，断根能提高黑麦草叶片细胞分裂素的含量和细胞分裂素从根系到叶片的传递速率，而在去

叶后再生的后期，断根则降低了黑麦草叶片细胞分裂素的含量和细胞分裂素从根系到叶片的传递速率。

去叶后的 7 天和 14 天，CK 处理叶片 IAA 含量显著高于其他处理，而 GA 含量显著低于其他处理。断根

对叶片 IAA 和 GA 含量影响不大。去叶和断根对叶片和木质部的 ABA 含量影响不大。 

4. 讨论  

去叶黑麦草地上补偿性生长的本质问题就是去叶后的快速再生。而在去叶后的前期以及后期，未断

根黑麦草均表现出较强的再生能力，所以黑麦草地上部分的补偿性生长更易在未断根黑麦草上发生。为

了探明黑麦草地上部分补偿性再生的机制，探明促进其快速再生的关键因素至关重要。 
 

   

   
注：不同小写字母表示 P ≤ 0.05 水平上差异显著。“0-cli”、“7-cli”、“14-cli”分别表示去叶前、去叶后 7 天和去叶后 14 天。 

Figure 2. Leaf zeatin riboside (ZR), abscisic acid (ABA), gibberellic acid (GA), and indole-3-acetic acid (IAA) con-
tents in different treatments 
图 2.各处理叶片玉米素核苷(ZR)、脱落酸(ABA)、赤霉素(GA)、生长素(IAA)含量 
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注：不同小写字母表示 P ≤ 0.05 水平上差异显著。“0-cli”、“7-cli”、“14-cli”分别表示去叶前、去叶后 7 天和去叶后 14 天。 

Figure 3. Zeatin riboside (ZR) and abscisic acid (ABA) transport rates from rots to leaves 
图 3.各处理叶片玉米素核苷(ZR)和脱落酸(ABA)由根向叶输送的速率 

 
许多学者报道，细胞分裂素是一种重要的可以促进植物生长发育的激素[9] [10] [11]。Wang 等[12] [13]

和王佳等[14]的研究均发现，叶片中较高的细胞分裂素含量会促进黑麦草的再生。与 CK 处理相比，HF
和 HS 处理叶片中较高的细胞分裂素含量有利于它们的再生。然而本研究中，在再生的早期阶段，与 HF
处理相比 HS 处理叶片中较高的细胞分裂素含量并未促进其再生。在再生期间，HS 处理的根系生物量大

幅增加，但这种现象未在 HF 处理上出现。因此，再生的早期阶段 HS 处理叶片中较高的细胞分裂素含量

水平会促进其生长，进而通过光合作用制造出大量有机物质，但是有很大一部分所制造的有机物质传输

到了根系，促进了其根系的生长。所以，再生早期 HS 处理叶片中较高的细胞分裂素含量促进了其根系

的生长。在再生的后期，与 HS 处理相比，HF 处理叶片中具有较高的细胞分裂素含量促进了其再生。 
一般来讲，植物体内细胞分裂素可经木质部伤流液从根系传输到地上部分的茎叶中[15] [16]。与 HF

处理相比，本研究的 HF 处理在再生的早期阶段具有较高的由根系向叶片输送细胞分裂素的速率，结果

其叶片中的细胞分裂素含量也较高。同理，在再生的后期阶段 HF 处理具有较高的由根系向叶片输送细

胞分裂素的速率，从而其叶片中的细胞分裂素含量同样较高。 
一般来说，新生根系常常是产生细胞分裂素的主要部位。在再生的前期，断根破坏了黑麦草的根系，

引起其根系功能的下降。为此，黑麦草通过恢复的根系，来促进其根系功能的完善，从而必然会将生长

中心转向根系，结果刺激了其发出大量的新生根系，促进了其根系中的细胞分裂素较快地向叶片中运输。

然而新生根系的生长又是一个消耗大量有机物质的过程，从而其叶片制造的大量有机物质被转移到了根

系。在再生的后期，HS 处理根系的大量生长消耗了其根系中大量的有机物质，进而其根系的可溶性碳水

化合物含量较 HF 处理低。根系细胞分裂素的合成以及向叶片的输送是一个大量能量消耗的过程，HS 处

理较低的根系有机物质含量必然不利于其根系合成细胞分裂素。结果在再生的后期具有较小的向根系输

送细胞分裂素的速率和较低的叶片细胞分裂素含量。可见，本研究中断根黑麦草主要通过细胞分裂素来

恢复再生前期根系功能的完善，但该过程中消耗的大量能量物质引起后期根系向叶片输送细胞分裂素能

力的降低。 

5. 结论 

在本研究中，无论在再生的前期或后期，未断根的黑麦草比断根的黑麦草均具有较强的再生能力，

导致其再生叶片的生物量较低，结果未断根的黑麦草易发生地上部分补偿性生长。断根后的还会引起根

系可溶性碳水化合物含量的下降，但却导致根系生物量的升高。在再生的前期，与未断根黑麦草相比，

断根黑麦草具有较高的由根系向叶片输送细胞分裂素的速率和叶片的细胞分裂素含量，结果促进了其根
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系的生长，但并未促进其再生叶片的生长。在再生的后期，未断根的黑麦草具有较高的由根系向叶片输

送细胞分裂素的速率和叶片的细胞分裂素含量，从而引起其再生叶片的快速生长。总之，从根系对叶片

影响的角度来看，完善的根系功能和根系诱导的细胞分裂素是促进黑麦草地上部分补偿性生长的关键性

因素。 
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