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摘 要：选用植物根围促生细菌（ＰＧＰＲ）菌剂ＢＢＳ处理玉米幼苗，研究干旱胁迫下玉米幼苗叶片相关生理特性
及基因表达差异。结果表明，干旱胁迫１５ｄ后，ＢＢＳ处理组玉米幼苗的萎蔫程度显著低于对照组；处理组植株叶片
ＭＤＡ含量仅为对照组的７４．３５％，叶片脯氨酸和可溶性糖含量分别是对照组的３．３９倍和１．０７倍；处理组植株叶片
ＺｍＰ５ＣＳ１的表达水平及 ＳＯＤ活性均显著高于对照组；ＢＢＳ处理组植株叶片在干旱胁迫过程中一直保持较低的
Ｈ２Ｏ２含量。研究得出，ＢＢＳ处理能够有效减缓干旱胁迫对玉米幼苗造成的伤害，进而加速正常浇水后的恢复。处

理组植株叶片 ＮＣＥＤ１和ＺｍＤＲＥＢ２．７的高水平表达也表明干旱胁迫下玉米幼苗与 ＢＢＳ的互作过程可能有依赖
ＡＢＡ信号途径及不依赖ＡＢＡ信号途径的共同参与。
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干旱是限制作物生长和发育的主要环境因子之

一。世界上每年因水分短缺和干旱造成的农作物产

量损失超过１００亿美元［１］，而全球变暖正在加剧干
旱的发生频率和强度，将进一步加重农作物产量损

失的不良现状。作为全球第三大粮食作物，玉米在

提供食物、饲料、药物制剂以及工业原材料等方面具

有重要价值［２］。玉米在生长发育过程中对干旱胁迫

异常敏感，提高其干旱耐受性日益引起世界性关注。

除传统农业管理措施外，诸多现代生物科技手

段逐渐被用于提高农作物的干旱耐受性，比如杂交

育种、培育耐旱转基因植物等基因工程方法。然而，

干旱耐受性的遗传复杂性使得耐旱品种培育异常艰



难，并且转基因作物在全球大部分地区很难被接

受［３］，同时，增强植物干旱耐受性化学物质的应用会

形成残留并污染环境。植物根围促生细菌（ＰＧＰＲ）
能够定殖在植物根围土壤或根内，从而促进植物生

长，增加作物产量［４］。ＰＧＰＲ能适应复杂的环境条
件，降低不良环境因子对植物造成的伤害，诸多研究

发现ＰＧＰＲ能提高拟南芥、玉米、小麦、绿豆、甘蔗等
植物的干旱耐受性［５－１０］。因此，在当前干旱和水分

短缺日益严重的情况下，ＰＧＰＲ是改善农作物水分
利用率、提高作物产量的一种潜在高效手段。

植物在进化过程中形成了一系列复杂的生理

学、细胞学以及分子学机制来适应和应对水分短缺。

干旱导致植株体内大量累积活性氧从而形成氧化胁

迫，植物形成了酶类以及非酶类抗氧化防卫系统［１１］

处理氧化胁迫。同时，植物处于干旱环境中常因水

分代谢不平衡遭受渗透胁迫，积累渗透保护物质（主

要是可溶性糖类和脯氨酸）则是植物应对渗透胁迫

的主要机制［１２］。此外，植物干旱耐受性机制常依赖

于复杂的分子信号网络，最常见的是依赖 ＡＢＡ信号
途径［１３］。关于拟南芥应对非生物胁迫的研究发现，

依赖 ＡＢＡ信号途径和不依赖 ＡＢＡ信号途径是控制
胁迫相关基因表达的两大主要信号途径［２］。另有研

究表明，ＤＲＥＢｓ是依赖ＡＢＡ信号途径中控制胁迫相
关基因表达的主要转录因子［１４］。对于玉米的研究

发现，ＺｍＤＲＥＢ２．７基因与植株干旱耐受性密切相
关［２］。

ＰＧＰＲ提高植物干旱耐受性涉及诸多机制，一
些ＰＧＰＲ会影响植物激素含量或激素信号反应，比
如分泌ＡＣＣ脱氨酶降低乙烯含量［１５］、干扰细胞分
裂素－脱落酸平衡［１６］以及干涉水杨酸信号通路［１７］

等；一些ＰＧＰＲ提高植物抗氧化酶类活性来减轻干
旱引起的氧化损伤［１８］；有些 ＰＧＰＲ根围定殖能够激
发小麦幼苗减少胁迫性挥发物质的释放从而提高干

旱环境下的存活率［１９］；ＰＧＰＲ菌株 Ｐｈｙｌｌｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ
ｂｒａｓｓｉｃａｃｅａｒｕｍＳＴＭ１９６甚至推迟拟南芥的生殖生长
来提高其耐干旱能力［８］。前期研究发现生防细菌

ＡＲ１５６、ＳＭ２１及 ＸＹ２１能 够 防 治 多 种 植 物 病
害［２０－２５］，ＰＧＰＲ菌剂 ＢＢＳ对干旱胁迫下黄瓜的生长
也会产生有益影响［２６］，为此，本试验探讨 ＢＢＳ是否
能够增强玉米幼苗的干旱耐受性，并试图从细胞水

平和分子水平分别阐释ＢＢＳ的作用机制。

１ 材料与方法

１．１ 细菌菌株与培养条件

蜡质芽胞杆菌（Ｂａｃｉｌｌｕｓｃｅｒｅｕｓ）ＡＲ１５６（菌株保藏

编号：ＣＧＭＣＣＮｏ．１９２９）从江苏省南京市下马坊菜园
土壤中分离获得，枯草芽胞杆菌（Ｂ．ｓｕｂｔｉｌｉｓ）ＳＭ２１
（菌株保藏编号：ＣＧＭＣＣＮｏ．２０５８）和沙雷氏菌（Ｓｅｒ
ｒａｔｉａｓｐ．）ＸＹ２１（菌株保藏编号：ＣＧＭＣＣＮｏ．２０５９）从
江苏省镇江市森林土壤中分离获得，并鉴定保存。

ＬＢ（Ｌｕｒｉａ－Ｂｅｒｔａｎｉ）培养基（１Ｌ）：胰蛋白胨１０ｇ，酵母
提取物５ｇ，ＮａＣｌ１０ｇ，补足水至１Ｌ，用１ＭＮａＯＨ调
节ｐＨ值至７．０～７．２，固体培养基在以上成分基础
上加入１５ｇ琼脂粉，分装后１×１０５Ｐａ灭菌２０ｍｉｎ，
备用。不添加琼脂粉即得 ＬＢ培养液。取保存于
－７０℃超低温冰箱中的生防菌菌株 ＡＲ１５６、ＳＭ２１和
ＸＹ２１划线培养于 ＬＢ平板培养基上。在 ２８℃下培
养２４ｈ后转接于 ＬＢ培养液中，２８℃，２００ｒ·ｍｉｎ－１，
培养２４ｈ成种子液。以１∶１００（体积比）的比率在ＬＢ
培养液中扩繁。２８℃，２００ｒ·ｍｉｎ－１，扩繁２４ｈ后所得
菌液在１８１８×ｇ，４℃下离心１０ｍｉｎ，将浓度均调成５
×１０８ＣＦＵ·ｍＬ－１后以１∶１∶１（体积比）混合即得 ＢＢＳ
菌剂。

１．２ 植物生长条件

玉米（苏玉１９）种子经表面消毒（７０％乙醇浸泡
３ｍｉｎ，然后用２％次氯酸钠溶液浸泡 ５ｍｉｎ，最后无
菌水浸洗３次，每次１ｍｉｎ）后放在湿润滤纸上置于
２８℃，黑暗培养催芽约 ３ｄ，萌芽的种子播种于无菌
营养土（高温灭菌处理，组分为东北黑土和蛭石，二

者以３∶１体积比均匀混合）；东北黑土的理化性质：
有机质含量３４．８７±１．５６ｇ·ｋｇ－１，全氮含量８４．３３±
１０．１９ｍｇ·ｋｇ－１，全磷含量４．１３±０．４７ｍｇ·ｋｇ－１，全钾
含量５２９．６７±３９．１１ｍｇ·ｋｇ－１，ｐＨ值 ６．６４±０．０８中
育苗，温度 ２５℃～２８℃，光照强度 ６００μｍｏｌ·ｍ

－２·

ｓ－１，光照时间为１４ｈ。播种约１７ｄ（三叶期）后进行
移栽，移植到塑料盆钵（圆筒状，直径 １２ｃｍ，高 １０
ｃｍ；装有 ３００ｇ无菌营养土）中，每盆钵移栽 ６棵同
等大小的玉米幼苗。移栽后继续培养，干旱胁迫前

每盆钵浇等量无菌水保持恰当的土壤湿度（１６％）。
１．３ 试验设计

移栽当天进行 ＢＢＳ菌剂处理（０ｄｐｉ），每株幼苗
根部浇灌 １０ｍＬ菌剂，对照组以等量无菌水代替。
每个处理组２４株幼苗，三个重复，在温室中按照完
全随机区组设计摆放。菌剂处理５ｄ后进行断水干
旱（５ｄｐｉ），干旱胁迫持续１５ｄ（２０ｄｐｉ）。干旱胁迫后
正常浇水，观察玉米幼苗的恢复生长情况。各项生

理生化指标及基因表达分别于 ０、５、１０、１５ｄｐｉ和 ２０
ｄｐｉ取叶片样品检测。试验设计时间模式如图 ２
（Ａ）。
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１．４ 玉米叶片生理生化指标测定

于０、５、１０、１５ｄｐｉ和 ２０ｄｐｉ取对照组和处理组
玉米幼苗相同叶位叶片进行 Ｈ２Ｏ２含量以及抗氧化
酶类活性的测定，于 ＢＢＳ处理后第 ２０天取样进行
ＭＤＡ、可溶性糖、脯氨酸含量的测定。准确称取不同
处理的玉米叶片，剪碎，冰上研磨作为提取液，Ｈ２Ｏ２
含量测定用试剂盒（南京建成生物工程研究所）进

行，测定结果以 ｍＭ·ｇ－１ｐｒｏｔｅｉｎ表示；ＳＯＤ、ＰＯＤ和
ＣＡＴ活性测定用试剂盒（南京建成生物工程研究所）
进行，测定结果以Ｕ·ｍｇ－１ｐｒｏｔｅｉｎ表示；ＭＤＡ、可溶性
糖、脯氨酸含量测定参照Ｗａｎｇ等［２７］的方法进行。
１．５ Ｒｅａｌ－ｔｉｍｅＰＣＲ分析

于０、５、１０、１５ｄｐｉ和２０ｄｐｉ用Ｔｒｉｚｏｌ试剂（Ｉｎｖｉｔｒｏ
ｇｅｎ）提取对照组及处理组玉米叶片的总 ＲＮＡ，反转
录为 ｃＤＮＡ，以适量的 ｃＤＮＡ为模板进行荧光定量
ＰＣＲ反应（所用引物如表 １所示）。荧光染料 ＳＹＢＲ
Ｇｒｅｅｎ及参比染料 ＲＯＸＲｅｆｅｒｅｎｃｅＤｙｅ购自 Ｉｎｖｉｔｒｏｇｅｎ
公司。在荧光定量 ＰＣＲ仪 ＡＢＩ７５００上分析测定基
因（ＺｍＰ５ＣＳ１，ＣＡＴ１，ＮＣＥＤ１，ＺｍＤＲＥＢ２．７）的表达
情况。以真核生物内保守表达的β－ａｃｔｉｎ作为对
照，采用ΔΔＣＴ方法

［２８］进行试验数据处理，每个处理

重复三次。

表１ ＰＣＲ扩增所用的引物序列
Ｔａｂｌｅ１ Ｐｒｉｍｅｒｓｄｅｓｉｇｎｅｄｆｏｒｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ

ａｎａｌｙｓｉｓｏｆｃｈｏｓｅｎｇｅｎｅｓ

基因

Ｇｅｎｅｓ
正向引物

Ｆｏｒｗａｒｄｐｒｉｍｅｒ（５’－３’）
反向引物

Ｒｅｖｅｒｓｅｐｒｉｍｅｒ（５’－３’）

ＺｍＰ５ＣＳ１ ＡＣＴＧＣＡＡＴＧＴＣＣＡＣＴＴＡＴＣＣ ＴＡＡＣＣＴＡＧＡＣＴＡＧＡＣＡＣＡＧＣ
ＣＡＴ１ ＣＴＡＡＣＡＧＧＣＴＧＴＣＧＴＧＡＧＡＡＧＴＧ ＴＧＴＣＡＧＴＧＣＧＴＣＡＡＣＣＣＡＴＣ
ＮＣＥＤ１ ＡＧＴＴＧＴＴＧＴＣＡＣＣＣＡＧＴＣＣＡＧ ＣＡＣＧＣＡＣＣＧＡＴＡＧＣＣＡＣＡ

ＺｍＤＲＥＢ２．７ ＴＴＧＡＡＴＴＣＡＴＧＧＡＴＣＧＧＧＴＧＣＣＧ ＴＣＡＣＴＧＣＡＧＧＴＴＴＡＧＧＣＧＡＧＣ

β－ａｃｔｉｎ ＧＡＴＴＣＣＴＧＧＧＡＴＴＧＣＣＧＡＴ ＴＣＴＧＣＴＧＣＴＧＡＡＡＡＧＴＧＣＴＧＡＧ

１．６ 数据分析

数据由ＭｉｃｒｏｓｏｆｔＥｘｃｅｌ２００７统计分析，显著水平
由ＤＰＳｖ７．０５获得。

２ 结果与分析

２．１ ＢＢＳ增强了玉米幼苗的干旱耐受性
断水干旱胁迫１５ｄ后（２０ｄｐｉ），ＢＢＳ处理组玉米

幼苗叶片出现轻微萎蔫和皱缩（早晨和晚上能恢复

正常状态），而对照组植株叶片严重萎蔫、皱缩，早晚

不能恢复正常状态（图 １Ａ）。浇水进行恢复生长，６
ｄ后处理组植株恢复正常生长，而对照组植株全部
死亡（图１Ｂ）。

注：ＢＢＳ，经ＢＢＳ处理的玉米幼苗；ＣＫ，对照组植株；Ａ，玉米幼苗断水干旱１５ｄ（２０ｄｐｉ）；Ｂ，植株经干旱胁迫后浇水恢复６ｄ。
Ｎｏｔｅ：ＳｅｅｄｌｉｎｇｓｏｆＢＢＳ－ｔｒｅａｔｅｄ（ＢＢＳ）ａｎｄｃｏｎｔｒｏｌ（ＣＫ）ｐｌａｎｔｓｗｅｒｅｗｉｔｈｈｅｌｄｆｏｒ１５ｄａｙｓ（２０ｄｐｉ，Ａ），ｔｈｅｎｒｅ－ｗａｔｅｒｅｄａｎｄｒｅｃｏｖｅｒｅｄｆｏｒ６ｄａｙｓ（Ｂ）．

图１ ＢＢＳ增强玉米幼苗干旱耐受性
Ｆｉｇ．１ ＢＢＳｅｎｈａｎｃｅｓｄｒｏｕｇｈｔｔｏｌｅｒａｎｃｅｉｎｍａｉｚｅｓｅｅｄｌｉｎｇｓ
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干旱胁迫下植物细胞膜会受到损伤，发生膜脂

过氧化作用，而ＭＤＡ含量能够准确反映膜脂过氧化
作用的强弱。本研究发现，干旱胁迫后 ＢＢＳ处理组
植株叶片 ＭＤＡ含量显著低于对照组（图 ２Ｂ）。此
外，植物处于干旱胁迫时植株体内会累积Ｈ２Ｏ２等活
性氧，形成氧化损伤。处理组植株叶片Ｈ２Ｏ２含量从
干旱胁迫开始至结束始终低于对照组，尤其在干旱

开始后第１０天（１５ｄｐｉ），前者只有后者的６０．１％（图
２Ａ，Ｃ）。

作为渗透保护物质，干旱胁迫下脯氨酸和可溶

性糖类在保护植株免于过度脱水中起关键性作用。

干旱胁迫下，ＢＢＳ处理组植株叶片脯氨酸含量

（８５１．９８μｇ·ｇ
－１）是对照组（２５１．６８μｇ·ｇ

－１）的３．４倍
（图３Ａ）；干旱开始后第５～１５天（１０～２０ｄｐｉ），处理
组植株叶片 ＺｍＰ５ＣＳ１（编码脯氨酸合成途径中的关
键酶—Δ１－吡咯啉 －８－羧酸合成酶）的表达量同
样显著高于对照组（图 ５）。此外，干旱胁迫下处理
组植株叶片可溶性糖含量也显著高于对照组（图

３Ｂ）。上述结果表明，玉米幼苗根部经 ＢＢＳ处理后
对干旱胁迫的耐受性增强。

２．２ ＢＢＳ处理对抗氧化酶活性的影响
干旱胁迫下，植物利用 ＳＯＤ、ＰＯＤ和 ＣＡＴ等抗

氧化酶清除过量积累的活性氧，降低氧化损伤。本

研究中，测定了上述抗氧化酶类的活性，探究干旱胁

注：每个指标独立重复测定三次，数值为平均值±标准差；，Ｐ＜０．０５；，Ｐ＜０．０１；Ａ：试验设计时间模式图，ＢＢＳ接种５天后玉米幼苗

断水干旱。

Ｎｏｔｅ：ｄａｔａａｒｅｐｒｅｓｅｎｔｅｄａｓｍｅａｎ±ＳＤｏｆｔｈｒｅｅｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｔｂｉｏｌｏｇｉｃａｌｒｅｐｌｉｃａｔｅｓ．，Ｐ＜０．０５；，Ｐ＜０．０１．Ｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓｉｎｉｔｉａｔｅｄ５ｄａｙｓａｆｔｅｒ

ＢＢＳｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ（Ａ）．

图２ 玉米幼苗干旱耐受性指标

Ｆｉｇ．２ Ｔｈｅｉｎｄｅｘｅｓｏｆｄｒｏｕｇｈｔｔｏｌｅｒａｎｃｅｉｎｍａｉｚｅｓｅｅｄｌｉｎｇｓ

图３ 玉米幼苗叶片渗透调节物质含量

Ｆｉｇ．３ Ｔｈｅｃｏｎｔｅｎｔｏｆｏｓｍｏｔｉｃｒｅｇｕｌａｔｉｎｇｓｕｂｓｔａｎｃｅｓｉｎｍａｉｚｅｌｅａｖｅｓ
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迫下 ＢＢＳ处理对抗氧化酶类活性的影响。如图 ４Ａ
所示，在整个试验过程中，ＢＢＳ处理增强了植株叶片
ＳＯＤ活性，干旱后第 ５天（１０ｄｐｉ）出现峰值（４１１．５９
Ｕ·ｍｇ－１ｐｒｏｔｅｉｎ），随后轻微下降；处理组植株叶片
ＳＯＤ活性始终高于对照组。因此，干旱胁迫下 ＢＢＳ
处理能够显著增强玉米幼苗叶片 ＳＯＤ活性。然而，
ＢＢＳ处理对植株叶片 ＰＯＤ活性的影响不同于 ＳＯＤ，
干旱胁迫开始后第 ５～１５天（１０～２０ｄｐｉ）对照组植
株叶片ＰＯＤ活性始终高于处理组（图 ４Ｂ）。与之相
比，处理组植株叶片 ＣＡＴ活性在 ＢＢＳ处理后上升，
干旱胁迫开始后第５天（１０ｄｐｉ）起下降，随后上升并
于２０ｄｐｉ激增至 ５４．６５Ｕ·ｍｇ－１ｐｒｏｔｅｉｎ；对比发现，
ＢＢＳ处理至干旱胁迫开始后第５天处理组植株叶片
ＣＡＴ活性高于对照组，２０ｄｐｉ发生逆转（图 ４Ｃ）。与
之相对应的是，植株叶片 ＣＡＴ１基因表达量出现了
相似趋势（图５）。总之，干旱胁迫下，ＢＢＳ处理能够
增强玉米幼苗叶片ＳＯＤ和ＣＡＴ活性。
２．３ ＢＢＳ处理增强了依赖和不依赖 ＡＢＡ信号途径

关键基因的表达水平

ＢＢＳ处理会影响干旱胁迫下 ＺｍＰ５ＣＳ１和ＣＡＴ１
的表达模式（图 ５），为了探明干旱胁迫下 ＢＢＳ和玉
米互作过程中信号途径的参与方式，测定了标志基

因ＮＣＥＤ１（ＡＢＡ合成途径中的关键基因）和 Ｚｍ
ＤＲＥＢ２．７（不依赖 ＡＢＡ信号途径中的关键调控基
因）的表达模式。结果发现，０～１０ｄｐｉ植株叶片
ＮＣＥＤ１的表达水平在对照组和处理组间没有差异，
但干旱胁迫开始后１０～１５ｄ（１５～２０ｄｐｉ）期间，后者
显著高于前者（图 ５）。另外，干旱胁迫开始至第 ５
天（５～１０ｄｐｉ），处理组植株叶片 ＺｍＤＲＥＢ２．７的表
达量显著高于对照组，第１５天时（２０ｄｐｉ），前者达到
后者的１５．２倍（图５）。因此，干旱胁迫下 ＢＢＳ与玉
米的互作过程中可能有依赖和不依赖 ＡＢＡ信号途
径的共同参与。

３ 讨 论

ＰＧＰＲ定殖植物后通常引发多种有益生理生化
变化，进而增强植物对非生物胁迫的耐受性，该效应

被称为诱导系统性耐受性［２９］。近年来，多项研究已

经探明了ＰＧＰＲ定殖植物引发诱导系统性耐受性的
机理［３０］。我们曾经证实 ＰＧＰＲ菌剂 ＢＢＳ能够为黄
瓜提供应对干旱胁迫的诱导系统性耐受性［２６］，本研

究评价了ＢＢＳ在减轻干旱胁迫对 Ｃ４植物玉米的伤
害中的作用。结果表明，ＢＢＳ处理对玉米幼苗高效
应对水分缺失具有显著的作用，比如加速了干旱胁

迫下可溶性糖类和脯氨酸的积累、增强了抗氧化酶

类活性、激发了胁迫相关基因的大量表达，进而减弱

了膜脂过氧化作用，优化了干旱后的恢复进程。本

研究首次报道了ＰＧＰＲ三菌合剂可能通过依赖和不
依赖ＡＢＡ信号途径增强植物对水分缺失的耐受性
和适应性。

图４ 玉米幼苗叶片抗氧化酶类活性变化

Ｆｉｇ．４ Ｃｈａｎｇｅｓｏｆａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔｅｎｚｙｍｅｓａｃｔｉｖｉｔｉｅｓｉｎｌｅａｖｅｓ
ｏｆＢＢＳ－ｔｒｅａｔｅｄａｎｄｃｏｎｔｒｏｌ（ＢＢＳ）（ＣＫ）ｍａｉｚｅｓｅｅｄｌｉｎｇｓ
ｄｅｔｅｒｍｉｎｅｄａｔ０，５，１０，１５ａｎｄ２０ｄａｙｓｐｏｓｔｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ

干旱胁迫通常导致植株体内活性氧的大量产

生，引起细胞膜脂过氧化作用从而积累 ＭＤＡ［３１］，因
此，植株ＭＤＡ含量常作为植物干旱耐受性的有效评
价指标。本研究中，干旱胁迫下 ＢＢＳ处理组玉米幼
苗叶片ＭＤＡ含量低于对照组（图 ２Ｂ），表明 ＢＢＳ处
理组植株受伤害程度远低于对照组，植株表型（图

１）同样证实了该结论。由于水分缺失和植株体外渗
透势的上升，处于干旱胁迫的植物通常会积累大量

的渗透保护物质（比如脯氨酸和可溶性糖类物质）来

防止脱水，有效应对干旱［３２］。本研究处理组植株叶

片相比对照组积累了更多的渗透保护物质（图 ３），
表明ＢＢＳ处理可能通过该机制增强玉米幼苗的干
旱耐受性。
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图５ 玉米幼苗叶片胁迫相关基因表达情况

Ｆｉｇ．５ ＴｒａｎｓｃｒｉｐｔｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎａｎａｌｙｓｉｓｏｆＺｍＰ５ＣＳ１，ＣＡＴ１，ＮＣＥＤ１ａｎｄＺｍＤＲＥＢ２．７ｉｎｌｅａｖｅｓｏｆＢＢＳ－ｔｒｅａｔｅｄ（ＢＢＳ）ａｎｄ
ｃｏｎｔｒｏｌ（ＣＫ）ｍａｉｚｅｓｅｅｄｌｉｎｇｓｄｅｔｅｒｍｉｎｅｄａｔ０，５，１０，１５ａｎｄ２０ｄａｙｓｐｏｓｔｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ

如上所述，干旱胁迫会引起植株体内超氧化物

自由基（Ｏ·２）以及过氧化氢（Ｈ２Ｏ２）等活性氧的过量
累积。为应对该氧化胁迫，植物形成了抗氧化酶类

防御系统，其中ＳＯＤ能催化歧Ｏ·２化成Ｈ２Ｏ２，而ＣＡＴ
进一步将 Ｈ２Ｏ２转化成 Ｈ２Ｏ和 Ｏ２［３３］，因此，ＳＯＤ和
ＣＡＴ是植物应对干旱的关键抗氧化酶类，并作为植
物干旱耐受性的有效评价指标。本研究中，ＢＢＳ处
理组玉米处于干旱胁迫时其叶片 ＳＯＤ和 ＣＡＴ活性
显著高于对照组（图 ４），这也就解释了干旱胁迫后
第０～１５天（５～２０ｄｐｉ）处理组植株叶片 Ｈ２Ｏ２含量
显著低于对照组（图 ２Ｃ）。此外，玉米幼苗根部经
ＢＢＳ处理后能在干旱胁迫第 ０～５天（５～１０ｄｐｉ）快
速激活 ＣＡＴ１的大量表达（图 ５）。上述结果说明
ＢＢＳ能够通过激活玉米幼苗高强度的抗氧化酶类活
性来清除水分缺失引起的过量累积的活性氧，该发

现与 Ｚｏｕ等［３４］的研究结果一致，他们同样发现有
Ｆｕｎｎｅｌｉｆｏｒｍｉｓｍｏｓｓｅａｅ定殖的枳在干旱环境中 ＳＯＤ和
ＣＡＴ活性显著上升，其植株体内活性氧爆发。

在分子层面，植物胁迫相关基因（如本研究中

ＺｍＰ５ＣＳ１和ＣＡＴ１）在干旱环境中会同时经由依赖
和不依赖 ＡＢＡ信号途径诱导表达。ＮＣＥＤ合成的９
－顺式 －环氧类胡萝卜素双加氧酶是植物体内

ＡＢＡ生物合成的关键酶，而ＡＢＡ调控一系列的生长
发育和生理生化过程，在植物应对水分短缺中起关

键作用［３５］。本研究中 ＢＢＳ处理组玉米幼苗干旱耐
受性显著增强，干旱胁迫下其叶片中 ＮＣＥＤ１表达量
上升，特别是在第 １０～１５天（１５～２０ｄｐｉ，图 ５），因
此，ＢＢＳ可能通过激活依赖 ＡＢＡ信号途径提高植株
体内 ＡＢＡ含量来增强玉米幼苗的干旱耐受性。此
外，ＤＲＥＢ转录因子被证实为介导植物干旱胁迫响
应基因表达的关键组分，是不依赖 ＡＢＡ信号途径介
导胁迫相关基因表达的关键转录因子［１４］。Ｌｉｕ等［２］

在耐旱玉米品种中鉴定出 ＺｍＤＲＥＢ２．７，发现该基
因在玉米干旱耐受性中起重要作用。本研究中干旱

胁迫下处理组植株叶片中 ＺｍＤＲＥＢ２．７的表达量显
著高于对照组，特别是在第１５天（２０ｄｐｉ，图５），表明
ＢＢＳ可能通过不依赖 ＡＢＡ信号途径介导集成了一
系列适应反应。当然，ＢＢＳ增强玉米幼苗干旱耐受
性所经由的确切、具体的信号途径尚需进一步阐释

和验证，比如通过检测上述两个信号途径中其它相

关基因的表达情况，以及利用 ＡＢＡ合成缺陷突变体
重新试验ＢＢＳ－玉米互作过程等。

总之，ＢＢＳ可能通过依赖和不依赖 ＡＢＡ信号途
径降低细胞膜损伤、优化渗透调节、加强抗氧化酶类

系统，从而提高了玉米幼苗的干旱耐受性，表明 ＢＢＳ
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可以作为一种潜在保护剂应用于农业实际生产，提

高玉米抗干旱能力。当然，干旱胁迫下 ＢＢＳ－玉米
互作过程中级联信号通路的参与尚需进一步研究。
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ａｎｃｅｏｆｗｈｅａｔｉｍｐｒｏｖｅｄｂｙｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅｂａｃｔｅｒｉａｆｒｏｍｈａｒｓｈｅｎｖｉｒｏｎ

ｍｅｎｔｓ：ｅｎｈａｎｃｅｄｂｉｏｍａｓｓｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎａｎｄｒｅｄｕｃｅｄｅｍｉｓｓｉｏｎｓｏｆｓｔｒｅｓｓ

ｖｏｌａｔｉｌｅｓ［Ｊ］．ＰＬｏＳＯＮＥ，２０１４，９（５）：ｅ９６０８６．
［２０］ 郭坚华，薛庆云，刘红霞．“蔬得康”商标：中国，ＣＮ７８２３１９７［Ｐ］．

２０１２－０６－２１．
［２１］ 张文芝，庄振国，郑 丽，等．生物农药“蔬得康”防治苦瓜根结

线虫田间试验［Ｃ］／／何晨阳，王琦，郭坚华．植物细菌病害与

植物病害生物防治研究进展论文集．北京：中国农业科学技

术出版社，２０１０：３６５３７１．
［２２］ 庄振国，郑 丽，张文芝，等．“蔬得康”防治苦瓜淮安地区大棚

黄瓜根结线虫的田间试验［Ｃ］／／何晨阳，王 琦，郭坚华．植

物细菌病害与植物病害生物防治研究进展论文集．北京：中

国农业科学技术出版社，２０１０：３７２３７７．
［２３］ ＮｉｕＤＤ，ＬｉｕＨＸ，ＪｉａｎｇＣＨ，ｅｔａｌ．Ｔｈｅｐｌａｎｔｇｒｏｗｔｈｐｒｏｍｏｔｉｎｇ

ｒｈｉｚｏｂａｃｔｅｒｉｕｍＢａｃｉｌｌｕｓｃｅｒｅｕｓＡＲ１５６ｉｎｄｕｃｅｓｓｙｓｔｅｍｉｃｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｉｎ

Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｈａｌｉａｎａｂｙｓｉｍｕｌｔａｎｅｏｕｓｌｙａｃｔｉｖａｔｉｎｇｓａｌｉｃｙｌａｔｅａｎｄｊａｓ

ｍｏｎａｔｅ／ｅｔｈｙｌｅｎｅｄｅｐｅｎｄｅｎｔｓｉｇｎａｌｉｎｇｐａｔｈｗａｙｓ［Ｊ］．ＭｏｌｅｃｕｌａｒＰｌａｎｔ

ＭｉｃｒｏｂｅＩｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ，２０１１，２４（５）：５３７５４２．
［２４］ 郑 颖，刘红霞，郭坚华．生物农药“蔬得康”对香蕉枯萎病的

防治试验［Ｊ］．江苏农业科学，２０１１，３９（２）：１９９２０１．
［２５］ ＮｉｕＤＤ，ＷａｎｇＣＪ，ＧｕｏＹＨ，ｅｔａｌ．Ｔｈｅｐｌａｎｔｇｒｏｗｔｈｐｒｏｍｏｔｉｎｇ

ｒｈｉｚｏｂａｃｔｅｒｉｕｍＢａｃｉｌｌｕｓｃｅｒｅｕｓＡＲ１５６ｉｎｄｕｃｅｓｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｉｎｔｏｍａｔｏ

ｗｉｔｈｉｎｄｕｃｔｉｏｎａｎｄｐｒｉｍｉｎｇｏｆｄｅｆｅｎｃｅｒｅｓｐｏｎｓｅ［Ｊ］．ＢｉｏｃｏｎｔｒｏｌＳｃｉ

ｅｎｃｅａｎｄＴｅｃｈｎｏｌｏｇｙ，２０１２，２２（９）：９９１１００４．
［２６］ ＷａｎｇＣＪ，ＹａｎｇＷ，ＷａｎｇＣ，ｅｔａｌ．Ｉｎｄｕｃｔｉｏｎｏｆｄｒｏｕｇｈｔｔｏｌｅｒａｎｃｅ

ｉｎｃｕｃｕｍｂｅｒｐｌａｎｔｓｂｙａｃｏｎｓｏｒｔｉｕｍｏｆｔｈｒｅｅｐｌａｎｔｇｒｏｗｔｈｐｒｏｍｏｔｉｎｇ

ｒｈｉｚｏｂａｃｔｅｒｉｕｍｓｔｒａｉｎｓ［Ｊ］．ＰＬｏＳＯＮＥ，２０１２，７（１２）：ｅ５２５６５．
［２７］ ＷａｎｇＣ，ＷａｎｇＣ，ＧａｏＹＬ，ｅｔａｌ．Ａｃｏｎｓｏｒｔｉｕｍｏｆｔｈｒｅｅｐｌａｎｔ

ｇｒｏｗｔｈｐｒｏｍｏｔｉｎｇｒｈｉｚｏｂａｃｔｅｒｉｕｍｓｔｒａｉｎｓａｃｃｌｉｍａｔｅｓＬｙｃｏｐｅｒｓｉｃｏｎｅｓ

ｃｕｌｅｎｔｕｍａｎｄｃｏｎｆｅｒｓａｂｅｔｔｅｒｔｏｌｅｒａｎｃｅｔｏｃｈｉｌｌｉｎｇｓｔｒｅｓｓ［Ｊ］．Ｊｏｕｒｎａｌ

ｏｆＰｌａｎｔＧｒｏｗｔｈＲｅｇｕｌａｔｉｏｎ，２０１５，１８（１）：１１１．
［２８］ ＬｉｖａｋＫＪ，ＳｃｈｍｉｔｔｇｅｎＴＤ．Ａｎａｌｙｓｉｓｏｆｒｅｌａｔｉｖｅｇｅｎｅｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｄａｔａ

ｕｓｉｎｇｒｅａｌｔｉｍｅｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅＰＣＲａｎｄｔｈｅ２－ΔΔＣＴｍｅｔｈｏｄ［Ｊ］．Ｍｅｔｈ

ｏｄｓ，２００１，２５（４）：４０２４０８．
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［４］ 李凤民，徐进章．黄土高原半干旱地区集水型生态农业分析

［Ｊ］．中国生态农业学报，２００２，１０（１）：１０１１０３．
［５］ 刘广才，杨祁峰，段禳全，等．甘肃发展旱地全膜双垄沟播技术

的主要模式［Ｊ］．农业现代化研究，２００８，２９（５）：６２９６３２．
［６］ 张 雷，牛建彪，赵 凡．旱作玉米提高降水利用率的覆膜模式

研究［Ｊ］．干旱地区农业研究，２００６，２４（２）：８１１，１７．
［７］ 谭军利，王林权，李生秀．地面覆盖的保水增产效应及其机理研

究［Ｊ］．干旱地区农业研究，２００８，２６（３）：５０５４．
［８］ 赵洪利，李 军，贾志宽，等．不同耕作方式对黄土高原旱地麦

田土壤物理性状的影响［Ｊ］．干旱地区农业研究，２００９，２７（３）：

１７２１．
［９］ 谢军红，张仁陟，李玲玲，等．耕作方法对黄土高原旱作玉米产

量和土壤水温特性的影响［Ｊ］．中国生态农业学报，２０１５，２３
（１１）：１３８４１３９３．

［１０］ ＢｏｒｇｈｅｉＡＭ，ＴａｇｈｉｎｅｊａｄＪ，ＭｉｎａｅｉＳ，ｅｔａｌ．Ｅｆｆｅｃｔｓｏｆｓｕｂｓｏｉｌｉｎｇｏｎ
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ｏｆＩｒａｎ［Ｊ］．ＩｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌＪｏｕｒｎａｌｏｆＡｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌＢｉｏｌｏｇｙ，２００８，１０
（１）：１２０１２３．

［１１］ 秦红灵，高旺盛，马月存，等．两年免耕后深松对土壤水分的影

响［Ｊ］．中国农业科学，２００８，４１（１）：７８８５．
［１２］ 何 进，李洪文，高焕文．中国北方保护性耕作条件下深松效

应与经济效益研究［Ｊ］．农业工程学报，２００６，２２（１０）：６２６７．
［１３］ 朱瑞祥，张军昌，薛少平，等．保护性耕作条件下的深松技术试

验［Ｊ］．农业工程学报，２００９，２５（６）：１４５１４７．
［１４］ ＰａｕｓｔｉａｎＫ，ＳｉｘＪ，ＥｌｌｉｏｔＥＴ，ｅｔａｌ．Ｍａｎａｇｅｍｅｎｔｏｐｔｉｏｎｓｆｏｒｒｅｄｕｃｉｎｇ

ＣＯ２ｅｍｉｓｓｉｏｎｓｆｒｏｍａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌｓｏｉｌｓ［Ｊ］．Ｂｉｏｇｅｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ，２０００，４８

（１）：１４７１６３．

［１５］ ＢｌａｎｃｏＣａｎｑｕｉＨ，ＬａｌＲ．Ｍｅｃｌｉａｎｉｓｍｓｏｆｃａｒｂｏｎｓｅｑｕｅｓｔｒａｔｉｏｎｉｎｓｏｉｌ

ａｇｇｒｅｇａｔｅｓ［Ｊ］．ＣｒｉｔｉｃａｌＲｅｖｉｅｗｓｉｎＰｌａｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２００４，（２３）：４８１

５０４．
［１６］ 王红丽，张绪成，宋尚有．半干旱区旱地不同覆盖种植方式玉

米田的土壤水分和产量效应［Ｊ］．植物生态学报，２０１１，３５（８）：

８２５８３３．
［１７］ 方彦杰，黄高宝，李玲玲，等．旱地全膜双垄沟播玉米生长发育

动态及产量形成规律研究［Ｊ］．干旱地区农业研究，２０１０，２８
（４）：１２８１３４．

［１８］ ＲａｍｏｎＪ，ＡｇｎｅｓＨ．Ｅｆｆｅｃｔｓｏｆｔｉｌｌａｇｅｓｙｓｔｅｍｓｉｎｄｒｙｌａｎｄｆａｎｎｉｎｇｏｎ

ｎｅａｒｓｕｒｆａｃｅｗａｔｅｒｃｏｎｔｅｎｔｄｕｒｉｎｇｔｈｅｌａｔｅｗｉｎｔｅｒｐｅｒｉｏｄ［Ｊ］．Ｓｏｉｌａｎｄ

ＴｉｌｌａｇｅＲｅｓｅａｒｃｈ，２００５，８２（２）：１７３１８３．
［１９］ ＪｉｎＫ，ＣｏｒｎｅｌｉｓＷＭ，ＳｃｌｉｉｅｔｔｅｃａｔｔｅＷ，ｅｔａｌ．Ｅｆｆｅｃｔｓｏｆｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｍａｎａｇｅｍｅｎｔｐｒａｃｔｉｃｅｓｏｎｔｈｅｓｏｉｌｗａｔｅｒｂａｌａｎｃｅａｎｄｃｒｏｐｙｉｅｌｄｆｏｒｉｍ

ｐｒｏｖｅｄｄｒｙｌａｎｄｆａｎｎｉｎｇｉｎｔｈｅＣｈｉｎｅｓｅＬｏｅｓｓＰｌａｔｅａｕ［Ｊ］．Ｓｏｉｌａｎｄ

ＴｉｌｌａｇｅＲｅｓｅａｒｃｈ，２００７，９６（１）：１３１１４４．
［２０］ 张海林，陈 阜，秦耀东，等．覆盖免耕夏玉米耗水特性的研究

［Ｊ］．农业工程学报，２００２，１８（２）：３６４０．
［２１］ ＣｈｏｎｇＳＫ，ＣｏｗｓｅｒｔＰＴ．Ｉｎｆｉｌｔｒａｔｉｏｎｉｎｒｅｃｌａｉｍｅｄｍｉｎｅｄｌａｎｄａｍｅｌｉｏ

ｒａｔｅｄｗｉｔｈｄｅｅｐｔｉｌｌａｇｅｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ［Ｊ］．ＳｏｉｌａｎｄＴｉｌｌａｇｅＲｅｓｅａｒｃｈ，

１９９７，４４（３）：２５５２６４．
［２２］ 雷金银，吴发启，王 健，等．保护性耕作对土壤物理特性及玉

米产量的影响［Ｊ］．农业工程学报，２００８，２４（１０）：４０４５．
［２３］ 李友军，黄 明，吴金芝，等．不同耕作方式对豫西旱区坡耕地

水肥利用与流失的影响［Ｊ］．水土保持学报，２００６，２０（２）：４２４５．
［２４］ 杜 兵，李问盈，邓 健，等．保护性耕作表土作业的田间试验

研究［Ｊ］．中国农业大学学报，２０００，５（４）：
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［２９］ ＹａｎｇＪ，ＫｌｏｅｐｐｅｒＪＷ，ＲｙｕＣＭ．Ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅｂａｃｔｅｒｉａｈｅｌｐｐｌａｎｔｓ

ｔｏｌｅｒａｔｅａｂｉｏｔｉｃｓｔｒｅｓｓ［Ｊ］．ＴｒｅｎｄｓｉｎＰｌａｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２００９，１４：１４．
［３０］ ＦｒｉｅｓｅｎＭＬ，ＰｏｒｔｅｒＳＳ，ＳｔａｒｋＳＣ，ｅｔａｌ．Ｍｉｃｒｏｂｉａｌｌｙｍｅｄｉａｔｅｄ
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Ｓｙｓｔｅｍａｔｉｃｓ，２０１１，４２：２７４６．
［３１］ ＮｅｉｌｌＳＪ，ＤｅｓｉｋａｎＲ，ＣｌａｒｋｅＡ，ｅｔａｌ．Ｈｙｄｒｏｇｅｎｐｅｒｏｘｉｄｅａｎｄｎｉｔｒｉｃ

ｏｘｉｄｅａｓｓｉｇｎａｌｌｉｎｇｍｏｌｅｃｕｌｅｓｉｎｐｌａｎｔｓ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＥｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ

Ｂｏｔａｎｙ，２００２，５３：１２３７１２４７．
［３２］ ＬｉｕＸ，ＺｈａｉＳ，ＺｈａｏＹ，ｅｔａｌ．Ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆｔｈｅｐｈｏｓｐｈａｔｉｄｙｌｉ

ｎｏｓｉｔｏｌｓｙｎｔｈａｓｅｇｅｎｅ（ＺｍＰＩＳ）ｃｏｎｆｅｒｒｉｎｇｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓｔｏｌｅｒａｎｃｅｂｙ

ａｌｔｅｒｉｎｇｍｅｍｂｒａｎｅｌｉｐｉｄｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎａｎｄｉｎｃｒｅａｓｉｎｇＡＢＡｓｙｎｔｈｅｓｉｓｉｎ

ｍａｉｚｅ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＣｅｌｌａｎｄＥｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ，２０１３，３６：１０３７１０５５．
［３３］ ＢｅｃｋＥＨ，ＦｅｔｉｔｉｇＳ，ＫｎａｋｅＣ，ｅｔａｌ．Ｓｐｅｃｉｆｉｃａｎｄｕｎｓｐｅｃｉｆｉｃｒｅ
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