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中国北方杂草稻幼苗对干旱胁迫的生理响应
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唐 亮，高明超，徐正进，陈温福

（沈阳农业大学水稻研究所／农业部东北水稻生物学与遗传育种重点实验室／北方超级粳稻育种教育部重点实验室，辽宁 沈阳 １１０１６１）

摘 要：以杂草稻ｈｅｂ０７－２、ｗｒ０４－６及巴西陆稻ＩＡＰＡＲ９为研究材料，采用人工气候箱培养幼苗，利用２０％聚
乙二醇６０００（ＰＥＧ－６０００）模拟干旱条件，研究了杂草稻及巴西陆稻幼苗叶片和根系生理特性标的变化。结果表明：
干旱胁迫下，杂草稻ｈｅｂ０７－２幼苗的叶片与根系具有较高的超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）、过氧化氢酶（ＣＡＴ）、抗坏血酸
过氧化物酶（ＡＰＸ）活力；杂草稻ｈｅｂ０７－２的可溶性糖含量、可溶性蛋白含量高于其它材料。杂草稻 ｈｅｂ０７－２细胞
膜系统保持完整，膜质过氧化程度小于其它材料，表明干旱胁迫对杂草稻 ｈｅｂ０７－２伤害较小，具有较强苗期抗旱
性。
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随着全球气候的变化，水资源短缺已经成为全

球面临的危机，严重制约着农业的发展。水稻大约

占农业用水的 ７０％，是农业中用水最多、也是最受
水分限制的作物，我国每年因干旱胁迫损失的水稻

产量大约为４４０万吨，与其相关的直接或间接损失
高达８．８亿美元。因而，寻找耐旱的水稻种质资源，
对培育节水耐旱型水稻，提高水分利用率具有重要

的现实意义。

杂草稻遗传多样性丰富，是一类潜在种质资

源［１］。杂草稻是指在稻田或稻田周边耕地里作为杂

草类型而伴随栽培稻生长的水稻植株。杂草稻又被

称作杂草型稻或杂草种系，多表现与野生稻相似特

性［２］。我国史书上称杂草型稻为“昵稻”、“侣稻”、

“旅稻”、“稽稻”。有关杂草稻的起源问题仍存在争

议，主要存在四种假说：（１）野生稻入侵稻田生境，
在逐渐适应过程中形成杂草稻。（２）籼稻与粳稻通



过杂交和遗传重组，产生落粒性和休眠性形成杂草

稻。（３）栽培稻和野生稻杂交后代入侵稻田，长期
适应稻田生境形成杂草稻；（４）栽培稻回复突变，形
成落粒和休眠机制形成杂草稻［３－４］。孙健等［５］最新

研究表明在中国北方杂草稻基因组逐渐形成过程

中，与伴生栽培稻不断异交，经历了强选择后，保留

了对其生存有利的性状－驯化相关基因，而基因供
体很有可能是当地农家品种。

非生物逆境，如盐胁迫、水分胁迫、温度胁迫及

重金属胁迫影响植物正常生长及生理过程［６］。其中

干旱胁迫是非生物逆境中限制作物生长发育、影响

作物产量的重要因素。干旱胁迫能够打破细胞内活

性氧代谢平衡，产生过量的超氧阴离子（ＲＯＳ），如超
氧阴离子自由基、过氧化氢、羟自由基等，导致膜质

过氧化、蛋白及酶失活，从而破坏正常的新陈代谢。

植物通过调节自身代谢状况抵御干旱胁迫，这一过

程包括感知环境信号、将环境信号转化为代谢调节

信号，改变生理生化过程，从而应对不良环境胁

迫［７］。植物体内清除活性氧的酶主要有 ＳＯＤ、ＰＯＤ、
ＣＡＴ、ＡＰＸ等。ＳＯＤ将超氧阴离子转化为过氧化氢
和水，ＣＡＴ将过氧化氢转化为水和氧气［８］。过氧化
物酶位于细胞质、液泡和泡外空间，通过氧化底物清

除过氧化氢。在高等植物的细胞质和细胞器中，存

在很多ＡＰＸ的同工酶，它们以抗坏血酸盐为电子供
体将过氧化氢转化为水［９］。ＡＰＸ在保护细胞防止过
氧化氢伤害方面起到重要作用。植物在遭受干旱胁

迫、盐胁迫时，体内会积累脯氨酸、可溶性糖、甜菜碱

等渗透调节物质以维持膨压，维持生物体正常的生

理功能［１０］。这些渗透调节物质不影响细胞的正常

生命活动。脯氨酸是众多渗透调节物质中分布最广

泛的，在逆境胁迫下不仅植物中积累脯氨酸，其它生

物中也积累脯氨酸［１１］。脯氨酸也可作为植物耐旱

强弱的一个重要指标。Ｌｅｖｙ［１２］研究发现，旱敏感马
铃薯中积累更多脯氨酸。Ｋａｒａｍａｎｏｓ等［１３］研究发
现，小麦中积累更多的脯氨酸能够提高其避旱性。

干旱胁迫下积累可溶性糖也是防止细胞失水的一种

适应性机制。

杂草稻对周边环境具有极强的适应能力。海南

省杂草稻对环境适应性较强，具有较强抗逆性［１４］。

杂草稻还具有耐盐、耐低温及耐药等优良特性［１５］。

余柳青等［１６］研究发现，杂草稻可耐０．５％的盐胁迫。
张丽丽等［１７］也发现辽宁省杂草稻具有一定的耐盐

性，且筛选出了耐盐性较强的杂草稻材料。Ｖｉｎｏｄ
等［１８］发现，部分美国杂草稻对除草剂咪草烟（ｉ
ｍａｚｅｔｈａｐｙｒ）具有较强的抗性。但对于杂草稻苗期耐

旱性研究方面鲜有报道。本文以先期筛选出的耐旱

性较强的杂草稻作为试材，研究了干旱胁迫下杂草

稻生理生化变化，以期为杂草稻种质的利用提供一

定理论依据。

１ 材料与方法

１．１ 植物材料

本试验以杂草稻 ｈｅｂ０７－２（黑龙江）、ｗｒ０４－６
（辽宁）和巴西陆稻 ＩＡＰＡＲ９为试材，巴西陆稻为旱
稻，其良好的抗旱性已得到证实。

１．２ 试验设计

试验于２０１２年沈阳农业大学水稻研究所进行。
在ＲＸＺ－５００Ｃ人工气候箱中进行幼苗培养。试验
用种子经过１０％次氯酸钠消毒后，于３０℃恒温催芽
３ｄ，之后选取长势一致的杂草稻和巴西陆稻种子播
于９６孔ＰＶＰ板中，并置于盆中（长２４ｃｍ×宽２４ｃｍ
×高１０ｃｍ），培养前２周放入水中培养，于第３周时
置于木村Ｂ半营养液中，于第４周时放入木村 Ｂ全
营养液中，将生长 ４周的幼苗置于 ２０％ＰＥＧ－６０００
中模拟干旱胁迫，分别处理５ｈ、２４ｈ，以不进行干旱
胁迫的营养液培养的幼苗为对照（ＣＫ，正常条件）。
为防止根系缺氧，用加氧设备定期加氧。人工气候

箱白天温度设定为 ２９℃，夜间设定为 ２７℃，１４ｈ光
照／１０ｈ黑暗，光强为２２０００ｌｘ。

胁迫结束后马上取样，取幼苗所有叶片和根，用

铝箔纸包好，放入液氮中迅速冷冻，然后保存于

－８０℃超低温冰箱中储存，用于生理指标的测定。
１．３ 测定的生理指标与测定方法

超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）、过氧化物酶（ＰＯＤ）、过
氧化氢酶（ＣＡＴ）、抗坏血酸过氧化物酶（ＡＰＸ）测定：
参照李合生［１９］方法测定。

可溶性蛋白测定：参照李合生［１９］Ｇ－２５０比色
法测定。

丙二醛含量：参照李合生［１９］硫代巴比妥酸比色

法测定。

可溶性糖和脯氨酸含量：参照郝建军等［２０］的方

法，采用蒽酮法测定可溶性糖含量，采用酸性茚三酮

法测定脯氨酸含量。

１．４ 数据处理

采用ＳＰＳＳ１７．０软件进行处理数据。

２ 结果与分析

２．１ 抗氧化酶活性的变化

从图１可以看出，在正常条件下，杂草稻 ｈｅｂ０７
－２的叶片 ＳＯＤ活力与巴西陆稻相当，显著低于杂
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草稻ｗｒ０４－６。在胁迫５ｈ后，杂草稻ｈｅｂ０７－２叶片
的ＳＯＤ活性与杂草稻 ｗｒ０４－６相当，显著大于巴西
陆稻；胁迫２４ｈ后，杂草稻 ｈｅｂ０７－２叶片的 ＳＯＤ活
力显著高于其它两个品种。杂草稻 ｈｅｂ０７－２根系
ＳＯＤ活力在胁迫 ２４ｈ后显著大于其它两个材料。

杂草稻ｈｅｂ０７－２叶片的 ＰＯＤ活力及增大倍数在胁
迫５ｈ、２４ｈ后均显著高于同处理的 ｗｒ０４－６和巴西
陆稻；杂草稻ｈｅｂ０７－２根系的ＰＯＤ活力上升幅度较
小，杂草稻ｗｒ０４－６的根系 ＰＯＤ活力在处理２４ｈ后
显著大于其它两个材料（图２）。

图１ 叶片与根系ＳＯＤ活力
Ｆｉｇ．１ ＳＯＤａｃｔｉｖｉｔｙｉｎｌｅａｖｅｓａｎｄｒｏｏｔｓ

图２ 叶片与根系ＰＯＤ活性
Ｆｉｇ．２ ＰＯＤａｃｔｉｖｉｔｙｉｎｌｅａｖｅｓａｎｄｒｏｏｔｓ

由图３可以看出，在正常条件及胁迫５ｈ后，三
个材料叶片ＣＡＴ活性无显著差异，胁迫２４ｈ后杂草
稻ｈｅｂ０７－２叶片的 ＣＡＴ活性显著大于杂草稻 ｗｒ０４
－６和巴西陆稻。杂草稻 ｈｅｂ０７－２在胁迫５ｈ、２４ｈ
后根系ＣＡＴ活性显著大于ｗｒ０４－６和巴西陆稻。胁
迫５ｈ、２４ｈ后，杂草稻ｈｅｂ０７－２叶片ＡＰＸ活力分别

为对照的１．４７、１．３４倍，而巴西陆稻则为１．２４、０．９２
倍，杂草稻０４－６分别为 ０．５４、０．６７倍。在干旱胁
迫下，杂草稻ｈｅｂ０７－２根系的ＡＰＸ活力与对照差异
显著且显著大于同处理其它两个材料；杂草稻 ｗｒ０４
－６和巴西陆稻根系ＡＰＸ活力在胁迫条件下与对照
相比未达到显著差异（图４）。

图３ 叶片与根系过氧化氢酶的活性

Ｆｉｇ．３ ＣＡＴａｃｔｉｖｉｔｙｉｎｌｅａｖｅｓａｎｄｒｏｏｔｓ
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图４ 叶片与根系ＡＰＸ活性
Ｆｉｇ．４ ＡＰＸａｃｔｉｖｉｔｙｉｎｌｅａｖｅｓａｎｄｒｏｏｔｓ

２．２ 可溶性蛋白与可溶性糖含量的变化

在胁迫 ５ｈ、２４ｈ后杂草稻 ｈｅｂ０７－２叶片可溶
性蛋白含量逐渐上升，分别为对照的 １．１９和 ２．１３
倍，而杂草稻 ｗｒ０４－６和巴西陆稻则呈现先升后降
的趋势（图 ５）。杂草稻 ｈｅｂ０７－２胁迫 ２４ｈ后可溶
性蛋白含量显著大于其它两个品种；３个材料根系
可溶性蛋白含量变化趋势一致，在胁迫下都呈上升

趋势，杂草稻 ｈｅｂ０７－２各处理与对照差异显著，在
胁迫２４ｈ后显著大于其它两个参试材料。巴西陆
稻各处理间根系可溶性蛋白含量无显著差异，杂草

稻ｗｒ０４－６在胁迫２４ｈ根系可溶性蛋白含量显著大

于对照。

杂草稻ｈｅｂ０７－２、巴西陆稻、杂草稻 ｗｒ０４－６在
胁迫５ｈ、２４ｈ后叶片中可溶性糖含量均与对照差异
显著，杂草稻ｈｅｂ０７－２胁迫２４ｈ后叶片中可溶性糖
含量显著高于其它两个材料（图６）。在胁迫５ｈ、２４
ｈ后杂草稻ｈｅｂ０７－２根系可溶性糖含量分别为对照
的１．５０倍、１．６２倍，与对照差异显著；杂草稻 ｗｒ０４
－６胁迫 ５ｈ后根系可溶性糖含量为对照的 １．５８
倍，差异显著；胁迫２４ｈ后为对照的１．１２倍，无显著
差异；巴西陆稻胁迫处理后根系可溶性糖含量分别

为对照的１．０８倍、１．１８倍，均未达到显著差异。

图５ 叶片与根系的可溶性蛋白含量

Ｆｉｇ．５ Ｓｏｌｕｂｌｅｐｒｏｔｅｉｎｃｏｎｔｅｎｔｉｎｌｅａｖｅｓａｎｄｒｏｏｔｓ

图６ 叶片和根系中可溶性糖的含量

Ｆｉｇ．６ Ｓｏｌｕｂｌｅｓｕｇａｒｃｏｎｔｅｎｔｉｎｌｅａｖｅｓａｎｄｒｏｏｔｓ
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２．３ 脯氨酸与丙二醛含量的变化

巴西陆稻叶片脯氨酸上升幅度最大，分别为对

照的３．９１、５．３２倍，与对照差异显著（Ｐ＜０．０５）；杂
草稻ｈｅｂ０７－２分别为对照的２．１６倍、３．４８倍，显著
大于对照（Ｐ＜０．０５）；杂草稻 ｗｒ０４－６则为３．１１倍、
３．４１倍，与对照差异显著（图 ７）。杂草稻 ｈｅｂ０７－２
根系脯氨酸含量先上升后略有下降，而杂草稻 ｗｒ０４
－６和巴西陆稻脯氨酸含量在胁迫下一直上升。杂
草稻ｈｅｂ０７－２胁迫 ５ｈ、２４ｈ脯氨酸含量与对照差
异显著。杂草稻０４－６胁迫２４ｈ后脯氨酸含量与对
照差异显著（Ｐ＜０．０５）；巴西陆稻各处理间脯氨酸
含量差异均显著（Ｐ＜０．０５）。

杂草稻ｈｅｂ０７－２在胁迫５ｈ、２４ｈ后，叶片ＭＤＡ
含量分别为对照的１．８２、１．６４倍；杂草稻ｗｒ０４－６则
为１．７３、２．０２倍；巴西陆稻为１．５１，１．７６倍。杂草稻
ｈｅｂ０７－２胁迫２４ｈ后叶片 ＭＤＡ含量显著小于杂草
稻ｗｒ０４－６和巴西陆稻（Ｐ＜０．０５）。杂草稻ｈｅｂ０７－
２在胁迫５ｈ、２４ｈ后，根系 ＭＤＡ含量与对照无显著
差异；杂草稻 ０４－６在胁迫 ５ｈ后根系 ＭＤＡ含量显
著小于对照（Ｐ＜０．０５），胁迫２４ｈ后 ＭＤＡ含量与对
照差异不显著。巴西陆稻根中ＭＤＡ含量先升后降，
胁迫５ｈ后ＭＤＡ含量显著大于对照，胁迫２４ｈ后与
对照差异不显著（Ｐ＜０．０５）。

图７ 叶片与根系的脯氨酸含量

Ｆｉｇ．７ Ｐｒｏｌｉｎｅｃｏｎｔｅｎｔｉｎｌｅａｖｅｓａｎｄｒｏｏｔｓ

图８ 叶片与根系的丙二醛含量

Ｆｉｇ．８ ＭＤＡｃｏｎｔｅｎｔｉｎｌｅａｖｅｓａｎｄｒｏｏｔｓ

３ 结论与讨论

ＰＥＧ是一种能溶解于水、非离子、无渗透性的长
链惰性物质，能够用其模拟土壤干旱胁迫的发

生［２１］。利用ＰＥＧ－６０００模拟干旱胁迫，研究植物在
大田环境下的表现已很广泛［２２］。

干旱胁迫能够诱导产生大量的活性氧，导致膜

质过氧化，破坏细胞膜的稳定性，产生丙二醛［２３］。

抗氧化系统中的酶类如ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ、ＡＰＸ可有效
清除活性氧，维持正常新陈代谢。ＳＯＤ在清除活性
氧方面起主要作用。本研究表明，杂草稻 ｈｅｂ０７－２

叶片与根系ＳＯＤ活力随胁迫程度加重而升高，ｗｒ０４
－６和巴西陆稻都是先上升后下降，这可能是由于
随着胁迫程度的加重ｗｒ０４－６和巴西陆稻的ＳＯＤ不
足以清除ＲＯＳ，从而加速了其分解或抑制了其合成，
这也说明杂草稻 ｈｅｂ０７－２的 ＳＯＤ清除活性氧效率
更高。ＣＡＴ催化过氧化氢生成水和氧气，其反应效
率较高但是对过氧化氢亲合力较低，所以只有在过

氧化氢浓度较高时其才发挥主要作用。本研究表

明，３个材料叶片中ＣＡＴ活力显著大于根系，说明叶
片比根系中积累更多的过氧化氢。随着胁迫程度的

增强，杂草稻ｈｅｂ０７－２叶片和根系ＣＡＴ活力显著大
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于ｗｒ０４－６和巴西陆稻，说明其清除过氧化氢的能
力更强，从而抑制了 ＲＯＳ的积累，防止膜质过氧化
的发生，巴西陆稻的叶片和根，０４－６根中 ＣＡＴ活力
随胁迫程度加深而减小，这与以往研究结果一

致［２４－２５］，这可能是由于随着活性氧不断的积累使

ＣＡＴ失活。
ＡＰＸ属于抗坏血酸－谷胱甘肽循环途径中的酶

类，能够有效清除过氧化氢［２６－２７］。在干旱胁迫和

盐胁迫下，耐旱或耐盐的品种具有较高的 ＡＰＸ活
力，较低的膜质过氧化程度。这在番茄［２８］、甜菜［２９］

和水稻［３０］研究中已经得到证实。本研究表明，杂草

稻ｈｅｂ０７－２根系和叶片 ＡＰＸ活力在胁迫下都呈上
升趋势，而ｗｒ０４－６和巴西陆稻根中 ＡＰＸ活力则逐
渐下降，且在胁迫 ２４ｈ后显著小于杂草稻 ｈｅｂ０７－
２，说明杂草稻 ｈｅｂ０７－２具有更强的清除活性氧的
能力，降低了干旱胁迫的危害。

抗逆性强的植物在非生物胁迫下往往具有较大

的ＰＯＤ活力，这在以往的研究中已经得到证实［３１］，
其上升的原因可能是因为高浓度过氧化氢刺激细胞

膜释放ＰＯＤ［３２］，除此之外水分胁迫还可以促进 ＰＯＤ
底物的形成，如谷胱甘肽、抗坏血酸及多酚类物质，

同时这些物质也是活性氧清除剂［３３－３４］。本研究表

明，杂草稻ｈｅｂ０７－２叶片中ＰＯＤ活力在干旱胁迫下
逐渐上升，显著大于０４－６和巴西陆稻，说明其清除
活性氧能力更强，有利于维持细胞正常的新陈代谢；

但是其根中ＰＯＤ活力则没有叶片中上升幅度大，但
其绝对值在胁迫５ｈ后大于ｗｒ０４－６和巴西陆稻，这
可能是由于其 ＣＡＴ、ＡＰＸ活力较高部分代替了 ＰＯＤ
生理功能所致。

ＳｕｐｒａｔｉｍＢａｓｕ［３５］研究表明在ＰＥＧ模拟干旱胁迫
下耐旱水稻品种中丙二醛含量积累较少，而旱敏感

品种积累较多。本研究结果表明，ｈｅｂ０７－２叶中丙
二醛含量先升后降，根中丙二醛含量逐渐下降，这可

能是由于干旱胁迫下其具有较高的抗氧化酶活力所

致。而ｗｒ０４－６和巴西陆稻叶和根中的丙二醛含量
一直呈上升趋势，但是巴西陆稻上升幅度较小，说明

干旱胁迫下巴西陆稻受伤害程度小于 ｗｒ０４－６。干
旱胁迫下３个材料叶中丙二醛含量均高于根中丙二
醛含量，这表明虽然根作为干旱胁迫的感受器，但是

叶片对干旱胁迫的反应更为敏感。

干旱胁迫下植物积累脯氨酸和可溶性糖，增加

植物细胞渗透势以利于保持水分。本研究表明，在

干旱胁迫下３个材料叶片和根系脯氨酸含量都呈上
升趋势，杂草稻ｈｅｂ０７－２根系脯氨酸含量在干旱胁
迫５ｈ、２４ｈ后上升不明显，这可能与其可溶性糖在

根中积累较多有关，而 ｗｒ０４－６和巴西陆稻根中可
溶性糖在干旱胁迫下积累较少；同时杂草稻ｈｅｂ０７－
２在干旱胁迫５ｈ、２４ｈ后叶片中积累的可溶性糖含
量显著高于 ｗｒ０４－６和巴西陆稻；在干旱胁迫下杂
草稻ｈｅｂ０７－２同时积累较多的脯氨酸和可溶性糖，
可以维持细胞膨压，降低细胞失水速率，维持正常的

新陈代谢，同时积累较多的可溶性糖，可作为代谢的

碳源，这也可能是其适应干旱胁迫的机制之一。

在本研究中，杂草稻ｈｅｂ０７－２叶片和根中可溶
性蛋白含量都呈上升趋势，且在胁迫２４ｈ后显著大
于ｗｒ０４－６和巴西陆稻，而ｗｒ０４－６和巴西陆稻叶片
中可溶性蛋白含量变化趋势一致，即先略微上升后

下降，这与脯氨酸在叶片中的变化规律相反，这说明

脯氨酸在 ｗｒ０４－６和巴西陆稻叶片中的积累可能与
可溶性蛋白水解有关，而 ｗｒ０４－６和巴西陆稻根中
可溶性蛋白含量在胁迫下都呈上升趋势，但幅度较

小，与对照比差异不显著。杂草稻 ｈｅｂ０７－２叶和根
中可溶性蛋白含量的上升可能是其适应干旱胁迫的

另一原因，这与商奇［３６］研究结果一致。本研究结果

表明，杂草稻ｈｅｂ０７－２幼苗期耐旱性强于巴西陆稻
及杂草稻ｗｒ０４－６，可能蕴含着独特的苗期耐旱性机
制，有待进一步研究。
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