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不同外源调节物质对不同耐旱性玉米
自交系的干旱缓解效应分析
曾文静ꎬ陈奋奇ꎬ庄泽龙ꎬ丁永福ꎬ彭云玲

(甘肃农业大学农学院ꎬ甘肃 兰州 ７３００７０)

摘　 要:以旱敏感玉米自交系 ＴＳ１４１ 为试材ꎬ在苗期以 ２０％ＰＥＧ 模拟干旱胁迫处理ꎬ添加 ５ 种不同浓度外源甜

菜碱(ＧＢ)或脯氨酸(Ｐｒｏ)ꎬ以蒸馏水和干旱胁迫分别作为正向(ＣＫ＋)、负向(ＣＫ－)对照处理ꎬ筛选得到对玉米苗期

干旱胁迫缓解效果最佳的处理浓度:３０ μｍｏｌ􀅰Ｌ－１ ＧＢ 或 ４００ μｍｏｌ􀅰Ｌ－１ Ｐｒｏꎮ 以最佳浓度外源 ＧＢ 或 Ｐｒｏ 对干旱胁迫

下的耐旱玉米自交系昌 ７－２ 和旱敏感玉米自交系 ＴＳ１４１ 幼苗进行处理ꎬ比较分析两种耐旱性不同玉米自交系的生

长参数、生理特性、气孔特性及叶片解剖结构ꎮ 结果表明:外源 ＧＢ 或 Ｐｒｏ 可有效缓解玉米幼苗干旱胁迫损伤ꎬ恢复

生理生化代谢稳态ꎬ外源 ＧＢ 对干旱胁迫的缓解效应强于外源 ＰｒｏꎻＴＳ１４１ 在添加外源 ＧＢ 后各生长参数均显著升高

且叶片细胞结构明显恢复并排列整齐ꎬ而添加外源 Ｐｒｏ 后苗长并未出现显著变化且叶片细胞结构未发现明显差异ꎻ
昌 ７－２ 在添加外源 ＧＢ 后脯氨酸含量、ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ 活性分别下降 ４７.０１％、２６.３３％、１５.００％、６６.０８％ꎬ但添加外源

Ｐｒｏ 后只分别下降 ２７.７４％、１７.６５％、１１.４５％、４４.３２％ꎮ 此外ꎬ外源 ＧＢ 或 Ｐｒｏ 对旱敏感玉米自交系缓解效果更明显:在
添加外源 ＧＢ 或 Ｐｒｏ 后 ＴＳ１４１ 各生长参数均显著升高ꎬ而昌 ７－２ 只有根长出现显著性差异ꎻ添加外源 ＧＢ 后 ＴＳ１４１ 的

脯氨酸含量、ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ 活性分别降低 ４６. ２２％、１６. ５８％、３５. ２４％、６０. ５２％ꎬ而昌 ７－ ２ 其值分别降低 ４７. ０１％、
２６.３３％、１５.００％、６６.０８％ꎬ均低于 ＴＳ１４１ꎮ 干旱胁迫下玉米自交系叶片通过减小木质部导管直径ꎬ降低导管系统水

势ꎬ诱导气孔开度降低ꎬ减少水分丧失ꎻ干旱胁迫下花环型结构变形ꎬ维管束鞘细胞和韧皮部细胞的散乱排列ꎬ导致

了玉米自交系对干旱胁迫的耐受性降低ꎮ
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　 　 干旱是玉米(Ｚｅａ ｍａｙｓ Ｌ.)生长发育中受到的

主要非生物胁迫ꎮ 当植物受到干旱胁迫时ꎬ甜菜碱

(ＧＢ)或脯氨酸(Ｐｒｏ)作为渗透调节物质参与植物

细胞的渗透调节ꎬ降低水势ꎬ保持膨压ꎬ抵御干旱ꎮ
ＧＢ 是一种天然无毒的渗透相溶性物质ꎬ普遍存在

于动植物和微生物体内ꎬ在抗逆性方面具有重要作

用ꎬ例如渗透调节、清除活性氧、维持生物膜的稳定

性、保护光合机构、维持大分子蛋白复合物和某些

酶的结构和功能等[１]ꎮ ＧＢ 可以通过自身合成积

累ꎬ也可通过叶片喷施、根施、浸种等方式来提高植

物的抗逆性ꎮ 叶面喷施适宜浓度 ＧＢ 可显著提高棉

花[２]、匍匐翦股颖[３]的耐旱性ꎻ将 ＧＢ 施用于玉米根

部可增加其高度、叶面积和总干重[４]ꎮ Ｐｒｏ 是植物

在逆境下积累的一种小分子的渗透物质ꎬ水分和盐

胁迫时 Ｐｒｏ 含量可以增加数十倍甚至上百倍ꎬ在调

节渗透势、维持大分子结构的稳定性以及清除活性

氧的过程中起重要作用[５]ꎮ 目前关于外源 ＧＢ 或

Ｐｒｏ 单方面对作物耐旱性的影响已有研究[１－８]ꎬ但外

源 ＧＢ 和 Ｐｒｏ 对干旱缓解效果的差别尚不清楚ꎬ在
烟草 ＢＹ－２ 细胞[９] 和水稻[１０] 上的研究表明ꎬ外源

Ｐｒｏ 比外源 ＧＢ 更能缓解盐胁迫产生的不利影响ꎬ而
在干旱胁迫下是否具有相同的结论ꎬ同时现有研究

大多是针对同一品种或不同干旱胁迫强度或某一

特定的时间点进行的ꎬ少有针对耐旱性不同作物品

种的缓解效果进行研究ꎮ
在水分缺乏的情况下作物可以通过改变自身

的形态结构最大限度地使细胞水势保持在最有利

于生长发育的范围内[１１]ꎬ而叶片在这一应激机制中

发挥着重要作用ꎮ 干旱胁迫下植株光合作用下降ꎬ

主要是由叶片对光能和 ＣＯ２的利用率下降而引起

的ꎬ作为 ＣＯ２和 Ｈ２Ｏ 等物质交换的重要通道ꎬ气孔

的变化直接决定着作物的蒸腾与光合速率ꎮ 针对

气孔性状及其抗旱性的研究已有报道ꎬ于海秋等[１２]

的研究表明ꎬ玉米叶片气孔在干旱胁迫下密度增

大ꎬ而宽度和长度则明显减小ꎮ 高彦萍等[１３] 发现水

分胁迫使大豆叶片气孔密度增加ꎬ气孔开度和单位

叶面积气孔相对面积减小ꎮ 然而就不同耐旱性玉

米自交系的气孔差异以及对干旱胁迫的响应差异

鲜见报道ꎮ 玉米叶片具有 Ｃ４植物特有的花环型结

构ꎬ花环型结构由维管束鞘细胞和围绕着鞘细胞的

叶肉细胞两部分整齐排列构成ꎮ 维管束鞘细胞不

仅提高 ＣＯ２的利用率ꎬ而且可以通过调节气孔开度

以控制水分平衡[１４]ꎮ Ａｃｈｅ 等[１５] 的研究表明ꎬ叶片

的径向水流不仅受到气孔的调节ꎬ同时还受到维管

束导管的影响ꎮ Ｐａｒｄｏ 等[１６] 认为ꎬ气孔运动和维管

系统到内部组织的水分供应对叶片水势的稳定有

重要作用ꎮ 因此ꎬ植物叶片的气孔运动和维管束结

构在应对干旱胁迫、保证叶片水势稳定的机制中具

有重要功能ꎮ 然而在水分胁迫下不同耐旱性玉米

自交系叶片在维管束、气孔运动和花环型结构变化

方面具有怎样的差异ꎬ以及三者之间的关系目前尚

不清楚ꎮ
本研究以玉米耐旱自交系昌 ７－２ 和旱敏感自

交系 ＴＳ１４１ 为试材ꎬ以 ２０％聚乙二醇(ＰＥＧ－６０００)
模拟干旱胁迫ꎬ在苗期添加不同浓度的外源 ＧＢ 或

Ｐｒｏꎬ筛选最佳缓解浓度ꎬ从生理特性、气孔特性以及

细胞解剖学结构三方面研究外源 ＧＢ 或 Ｐｒｏ 对玉米

干旱胁迫的缓解能力ꎬ比较二者缓解效应的差别ꎬ
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同时对不同耐旱性玉米自交系叶片在干旱胁迫下

的细胞解剖学差异进行比较ꎬ以期为提高玉米耐旱

性方面的研究提供理论依据ꎮ

１　 材料和方法

１.１　 供试材料

以本课题组前期筛选出的玉米耐旱自交系昌 ７
－２(属唐四平头系)和旱敏感自交系 ＴＳ１４１(属 Ｒｅｉｄ
系)为试验材料[１７]ꎬ两个品种均由甘肃农业大学农

学院玉米课题组提供ꎮ
１.２　 试验方法

１.２.１ 　 种子预处理 　 挑选饱满一致、无损伤的

ＴＳ１４１ 种子ꎬ经 ０.５％ ＮａＣｌＯ 消毒 １０ ｍｉｎ 后用蒸馏水

冲洗干净ꎬ 于 ２５℃下在对应处理液中吸胀 ２４ ｈꎮ 对

照组记为 ＣＫ＋(蒸馏水)ꎬ处理组记为 ＣＫ－(２０％
ＰＥＧ)ꎬ５ 个梯度的 ＧＢ 或 Ｐｒｏ 溶液浓度分别为:Ｔ１
(２０％ＰＥＧ ＋ １０ μｍｏｌ􀅰Ｌ－１ ＧＢ)ꎬＴ２ (２０％ ＰＥＧ ＋ ２０
μｍｏｌ􀅰Ｌ－１ＧＢ)ꎬＴ３(２０％ＰＥＧ＋３０ μｍｏｌ􀅰Ｌ－１ＧＢ)ꎬＴ４
(２０％ＰＥＧ ＋ ４０ μｍｏｌ􀅰Ｌ－１ ＧＢ)ꎬ Ｔ５ ( ２０％ ＰＥＧ ＋ ５０
μｍｏｌ􀅰 Ｌ－１ ＧＢ)ꎻ Ｔ１∗ ( ２０％ ＰＥＧ ＋ ２００ μｍｏｌ 􀅰 Ｌ－１

Ｐｒｏ)ꎬＴ２∗(２０％ＰＥＧ＋４００ μｍｏｌ􀅰Ｌ－１Ｐｒｏ)ꎬＴ３∗(２０％
ＰＥＧ＋６００ μｍｏｌ􀅰Ｌ－１Ｐｒｏ)ꎬＴ４∗(２０％ＰＥＧ＋８００ μｍｏｌ
􀅰Ｌ－１Ｐｒｏ)ꎬＴ５∗(２０％ＰＥＧ＋１ ０００ μｍｏｌ􀅰Ｌ－１Ｐｒｏ)ꎮ
１.２.２　 幼苗生长试验　 将 ＣＫ＋、ＣＫ－、Ｔ１~Ｔ５、Ｔ１∗ ~
Ｔ５∗溶液浸种后的 ＴＳ１４１ 种子各 ３０ 粒ꎬ分别播种于

装有灭菌蛭石的方形营养钵(长×宽:１５ ｃｍ×１３ ｃｍ)
中ꎬ每个营养钵各 １０ 粒ꎬ置于昼 /夜温度为 ２５℃ /
２０℃的人工气候培养箱中培养ꎬ每天光照 １４ ｈꎬ黑暗

１０ ｈꎬ光照强度 ６００ μｍｏｌ􀅰ｓ－１􀅰ｍ－２ꎬ相对湿度 ６０％
~８０％ꎮ 每隔 １ ｄ 加入 ５０ ｍＬ 蒸馏水ꎬ每 ３ ｄ 施加 ５０
ｍＬ 对应处理液ꎮ 以 ＣＫ＋为标准ꎬ待植株生长至三

叶期ꎬ将幼苗根系附着的蛭石冲洗干净ꎬ吸干幼苗

表面残余水分ꎬ测定生长参数以及生理指标ꎮ 比较

经过不同处理后各植株的生理生化指标ꎬ筛选出苗

期最佳外源调节物质的处理浓度ꎮ 再按照种子预

处理以及幼苗生长试验方法ꎬ分别在ＣＫ＋、ＣＫ－以及

最佳外源调节物质处理浓度下培养耐旱自交系昌 ７
－２ 和旱敏感自交系 ＴＳ１４１ꎬ测定其苗期生长参数、
生理指标及气孔特性ꎬ并制备叶片组织切片ꎮ
１.３　 指标测定

１.３.１　 生长参数测定 　 根长、苗长的测定:幼苗的

株高和主根长用直尺测量ꎮ 鲜重与干重的测定:将
单株地下部和地上部分离后称重ꎮ 称重后置于烘

箱于 １０５℃杀青 ３０ ｍｉｎꎬ８０℃烘干至恒重后称其干

重ꎮ 试验设置 ３ 次重复ꎮ

１.３.２　 幼苗生理指标测定　 根据 Ｇａｌｍéｓ 等[１８]方法

测定相对含水量( ｒｅｌａｔｉｖｅ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔꎬ ＲＷＣ)ꎻ用
浸泡 法 测 定 相 对 电 导 率 ( ｒｅｌａｔｉｖｅ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙꎬ
ＲＣ) [１９]ꎬ使用氮蓝四唑光化学还原法测定超氧化物

歧化酶(ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅ ｄｉｓｍｕｔａｓｅꎬ ＳＯＤ)活性[２０]ꎬ过氧化

物酶(ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅꎬ ＰＯＤ)活性、过氧化氢酶(ｃａｔａｌａｓｅꎬ
ＣＡＴ)活性用愈创木酚比色法测定[２１－２２]ꎬ可溶性糖

含量(ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ｃｏｎｔｅｎｔꎬ ＳＳ)用蒽酮硫酸比色法

测定[２３]ꎬ丙二醛(ｍａｌｏｎｄｉａｌｄｅｈｙｄｅꎬ ＭＤＡ)含量测定

使用硫代巴比妥酸显色法[２４]ꎬ脯氨酸 ( Ｐｒｏｌｉｎｅꎬ
Ｐｒｏ)含量测定采用茚三酮显色法[２５]ꎮ 试验设置 ３
次重复ꎮ
１.３.３　 叶片气孔形态测定 　 参照 Ｙｕ 等[２６] 叶片表

面压印法ꎬ制作不同处理玉米植株第三片叶大致相

同部位的上表皮切片ꎬ在光学显微镜(Ｌｅｉｃａ ６０００ꎻ
Ｌｅｉｃａ Ｉｎｓｔｒｕｍｅｎｔｓꎬ Ｇｅｒｍａｎｙ)下分别观察 ６ 个视野并

拍照ꎬ用 ＩｍａｇｅＪ 软件测量叶片气孔长度、气孔宽度、
气孔面积、气孔数量和气孔开度ꎮ
１.３.４　 叶片组织切片制备　 采用 Ｓｃｈｕｅｒｇｅｒ 等[２７] 的

番红－固绿染色法ꎬ制作不同处理下玉米第三片叶相

同部位横切面切片ꎬ粘片时采用蛋清甘油混合溶液(ｖ
∶ ｖ ＝ １ ∶ ２)ꎮ 制作完成的切片置于光学显微镜

(Ｏｌｙｍｐｕｓꎬ ＢＸ６１ꎬ Ｊａｐａｎ)下进行观察并拍照ꎮ
１.４　 数据统计与分析

使用 ＳＰＳＳ １９.０ 统计软件(ＳＰＳＳ Ｉｎｃ.ꎬ Ｃｈｉｃａｇｏꎬ
ＵＳＡ)进行数据分析ꎬ采用 Ｄｕｎｃａｎ 法对各处理之间

进行差异显著性分析ꎬ试验结果均用平均值±标准

偏差 ( ｓｔａｎｄａｒｄ ｄｅｖｉａｔｉｏｎꎬ ＳＤ) 表示ꎻ采用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ
Ｅｘｃｅｌ ２０１３ 作图ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 干旱胁迫下外源调节物质对玉米幼苗生长及

生理生化特性的影响

　 　 旱敏感自交系 ＴＳ１４１ 的生长参数在不同处理下

存在差异(图 １)ꎮ 干旱胁迫处理下ꎬ干旱敏感自交

系 ＴＳ１４１ 的苗长、根长、地上部鲜重和地下部鲜重分

别降低了 ２１.４２％、３４.４０％、３８.７０％、３８.６７％ꎮ 而添

加外源 ＧＢ 或 Ｐｒｏ 有效缓解干旱胁迫的效果ꎬ较ＣＫ－
处理相比ꎬ其各生长参数均显著升高(Ｐ<０.０１)ꎬ但
不同浓度外源 ＧＢ 或 Ｐｒｏ 对生长参数的缓解程度不

同(图 １)ꎮ 就外源 ＧＢ 而言ꎬＴ３ 处理玉米苗长、根
长、地上部鲜重和地下部鲜重达到最大ꎬ分别是ＣＫ－
干旱胁迫处理的 １.２６、１.５４、１.５１、１.４６ 倍ꎻ而 Ｔ５ 处

理玉米苗长和地下部鲜重达最小ꎬ分别是ＣＫ－干旱

胁迫处理的 １.０９、１.０８ 倍ꎮ Ｔ１ 处理玉米根长和地上
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部达最小ꎬ分别是 ＣＫ－干旱胁迫处理的 １.０３、１.１３
倍ꎮ 就外源 Ｐｒｏ 而言ꎬＴ２∗ 处理玉米的苗长、根长、
地上部鲜重和地下部鲜重达到最大ꎬ分别是 ＣＫ－干
旱胁迫处理的 １.１５、１.３９、１.１３、１.５２ 倍ꎻ而 Ｔ５∗处理

玉米的苗长、根长、地上部鲜重和地下部鲜重达最

小ꎬ分别是 ＣＫ－干旱胁迫处理的 ０.９２、０.９１、０.７９、
１.０２倍ꎮ

旱敏感自交系 ＴＳ１４１ 的生理特性在不同处理下

存在差异(图 ２)ꎮ ＣＫ－干旱胁迫处理时ꎬ玉米幼苗

的相对含水量明显下降ꎬ与 ＣＫ＋对照处理相比降低

了 １８.６０％ꎻ其他 ７ 个生理性状如相对电导率、丙二

醛含量、脯氨酸含量、ＣＡＴ 活性、可溶性糖含量、ＳＯＤ
活性、ＰＯＤ 活性等则显著上升ꎬ分别是对照处理的

１.８２、２.２７、３.０７、１.７３、１.４２、２.１９、２.５９ 倍ꎮ 干旱胁迫

下添加外源 ＧＢ 或 Ｐｒｏ 对玉米幼苗的生理生化特性

有明显的影响ꎬ且不同浓度外源 ＧＢ 或 Ｐｒｏ 对各生

理生化性状的影响程度不同(图 ２)ꎮ 就外源 ＧＢ 而

言ꎬＴ５ 处理玉米相对含水量达到最大ꎬ是 ＣＫ－干旱

胁迫处理的 １.１４ 倍ꎻＴ３ 处理玉米的相对电导率、丙
二醛和脯氨酸含量、３ 种保护酶(ＳＯＤ、ＰＯＤ 或 ＣＡＴ)
活性以及可溶性糖含量达最小ꎬ与 ＣＫ－干旱胁迫处

理相 比 分 别 下 降 了 ３８. ７０％、 ４８. ００％、 ３０.４３％、
２７.４９％、１６. ７７％、３７.３８％、４２. １２％ꎮ 就外源 Ｐｒｏ 而

言ꎬＴ２∗处理玉米的相对含水量达到最大ꎬ是 ＣＫ－干
旱胁迫处理的 ０.９８ 倍ꎻＴ１∗或 Ｔ２∗处理玉米的相对

电导率、丙二醛和脯氨酸含量、３ 种保护酶( ＳＯＤ、

ＰＯＤ 或 ＣＡＴ) 活性以及可溶性糖含量达最小ꎬ与
ＣＫ－干旱胁迫处理相比分别下降了 ４０.９５％、４８.００％、
２２.８７％、３１.７５％、－４２.９２％、２５.９５％、３２.１％ꎮ

由此ꎬ就玉米幼苗的长势和生理性状而言ꎬ外
源 ＧＢ 在 Ｔ３(３０ μｍｏｌ􀅰Ｌ－１)处理时对玉米干旱胁迫

缓解效应最佳ꎬ外源 Ｐｒｏ 在 Ｔ２∗处理时对玉米干旱

胁迫缓解效应最佳ꎮ
２.２　 干旱胁迫下最佳浓度外源调节物质对不同耐

旱性玉米幼苗的缓解效应分析

２.２.１　 最佳浓度外源调节物质对玉米生长参数和

生理特性的影响 　 干旱胁迫下两种耐旱性不同玉

米自交系的生长表现存在差异(图 ３)ꎮ 昌 ７－２ 和

ＴＳ１４１ 的苗长和根长在干旱胁迫下均显著降低ꎬ昌
７－２分别降低了 １９.４５％、２５.０８％ꎬＴＳ１４１ 分别降低了

２５.６５％、４３.８８％ꎻ而在地上部鲜重和地下部鲜重方

面ꎬ昌 ７－２ 未出现显著差异ꎬＴＳ１４１ 则分别降低了

６８.６７％、４４.９０％ꎬ即干旱敏感自交系 ＴＳ１４１ 在苗长、
根长、地上部及地下部鲜重降幅均大于耐旱自交系

昌 ７－２ꎮ 添加最佳浓度外源 ＧＢ 或 Ｐｒｏ 后对干旱胁

迫有明显的缓解效应ꎬ与 ＣＫ－处理相比ꎬ其各生长

参数均有所上升(Ｐ<０.０１)ꎬ但同一外源调节物质对

不同自交系缓解效果不同(图 ３):与 ＣＫ－相比ꎬ外源

ＧＢ 处理后昌 ７－２ 苗长、地上部及地下部鲜重均无

显著性差异ꎬ而 ＴＳ１４１ 的各生长参数均显著上升ꎬ分
别是 ＣＫ－的 １.３０、１.３９、２.８８、１.４８ 倍ꎻ与 ＣＫ－相比ꎬ
外源 Ｐｒｏ 处理后昌 ７－２ 只有根长出现显著差异ꎬ而

　 　 注:不同小写字母代表同一自交系在不同处理下差异显著(Ｐ<０.０１)ꎮ 下同ꎮ
Ｎｏｔｅ:Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｉｎｂｒｅｄ ｌｉｎｅ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ (Ｐ<０.０１) . Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 １　 干旱胁迫下 ＧＢ 或 Ｐｒｏ 对玉米自交系 ＴＳ１４１ 幼苗生长的影响

Ｆｉｇ.１　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ＧＢ ａｎｄ Ｐｒｏ ｏｎ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ ｍａｉｚｅ ｉｎｂｒｅｄ ｌｉｎｅ ＴＳ１４１ ｕｎｄｅｒ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ
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图 ２　 干旱胁迫下 ＧＢ 或 Ｐｒｏ 对玉米自交系 ＴＳ１４１ 幼苗生理特性的影响

Ｆｉｇ.２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｓｕｂｓｔａｎｃｅｓ (ＧＢ ｏｒ Ｐｒｏ) ｉｎ ｍａｉｚｅ ｉｎｂｒｅｄ ｌｉｎｅ ＴＳ１４１ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ

图 ３　 干旱胁迫下最佳浓度 ＧＢ 或 Ｐｒｏ 对两种玉米自交系幼苗生长的影响

Ｆｉｇ.３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｏｐｔｉｍｕｍ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｓｕｂｓｔａｎｃｅｓ (ＧＢ ｏｒ Ｐｒｏ) ｉｎ ｍａｉｚｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｇｒｏｗｔｈ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ
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ＴＳ１４１ 的根长、地上部及地下部鲜重显著升高ꎬ分别

是 ＣＫ－的 １.４３、２.１３、１.５２ 倍ꎬ即外源调节物质对干

旱敏感自交系 ＴＳ１４１ 的缓解效果比对耐旱自交系昌

７－２ 明显ꎮ 同时不同外源调节物质对同一自交系的

缓解效果不同(Ｐ< ０. ０１) (图 ３)ꎬ外源 ＧＢ 处理后

ＴＳ１４１ 比 ＣＫ－各生长参数均显著升高ꎬ外源 Ｐｒｏ 处

理后则只有根长、地上部及地下部鲜重显著升高ꎬ
即与外源 Ｐｒｏ 相比ꎬ外源 ＧＢ 的缓解效果较好ꎮ

干旱胁迫下玉米幼苗体内代谢紊乱ꎬ不同处理

相对含水量呈现先降后升趋势ꎬ其他生理指标呈现

先升后降趋势ꎮ 干旱胁迫下耐旱自交系昌 ７－２ 和

旱敏感自交系 ＴＳ１４１ 在生理特性方面存在差异(图
４)ꎮ 昌 ７－２ 相对含水量在各处理下均未出现显著

差异ꎬ而 ＴＳ１４１ 在干旱胁迫下下降 ２６.７７％ꎻ两自交

系相对电导率、丙二醛含量在干旱胁迫下显著升

高ꎬ昌 ７－２ 分别是 ＣＫ－的 １.２７、１.５５ 倍ꎬＴＳ１４１ 分别

是 ＣＫ－的 １.３９、１.６８ 倍ꎬ即耐旱自交系昌 ７－２ 在相

对电导率及丙二醛含量的上升幅度小于旱敏感自

交系 ＴＳ１４１ꎻ两自交系 Ｐｒｏ 含量、ＳＯＤ 活性、ＰＯＤ 活

性、ＣＡＴ 活性及可溶性糖含量在干旱胁迫下同样显

著升高ꎬ昌 ７－２ 的分别是 ＣＫ－的 ２.９２、１.６４、１.３２、
４.６２、２.３５ 倍ꎬＴＳ１４１ 的分别是 ＣＫ－的 ２. ５８、１. ４１、
１.７３、４.４２、１.９６ 倍ꎬ即耐旱自交系昌 ７－２ 在这 ５ 个

生理指标的上升幅度大于旱敏感自交系 ＴＳ１４１ꎮ 干

旱胁迫下添加外源 ＧＢ 或 Ｐｒｏ 对玉米幼苗的生理特

性有显著影响(Ｐ<０.０１)ꎬ可显著缓解干旱胁迫伤

害ꎬ但与生长参数类似ꎬ同一外源调节物质对不同

耐旱性自交系的缓解效果不同(图 ４):就外源 ＧＢ
而言ꎬ与 ＣＫ－相比脯氨酸含量、ＳＯＤ 活性、ＰＯＤ 活

性、ＣＡＴ 活性在两自交系中均出现显著差异ꎬ昌 ７－２
分别降低了 ４７. ０１％、 ２６. ３３％、 １５. ００％、 ６６. ０８％ꎬ
ＴＳ１４１ 分 别 降 低 了 ４６. ２２％、 １６. ５８％、 ３５. ２４％、
６０.５２％ꎻ就外源 Ｐｒｏ 而言ꎬ与 ＣＫ－相比脯氨酸含量、
ＰＯＤ 活性、ＣＡＴ 活性及可溶性糖含量在两自交系中

均出现显著差异ꎬ昌 ７ － ２ 的分别降低了 ２７. ７４％、
１１.４５％、４４. ３２％、 １９. ８３％ꎬ ＴＳ１４１ 的分别降低了

４３.５５％、２９.８７％、５０.４０％、４７.８６％ꎬ与耐旱自交系昌

７－２ 相比ꎬ外源调节物质对旱敏感自交系 ＴＳ１４１ 的

缓解效果较明显ꎮ 同时也发现不同外源调节物质

对同一材料的缓解效果不同(图 ４)ꎬ昌 ７－２ 脯氨酸

含量、ＳＯＤ 活性、ＰＯＤ 活性、ＣＡＴ 活性在添加外源 ＧＢ
或 Ｐｒｏ 后与 ＣＫ－相比均显著下降(Ｐ<０.０１)ꎬ最佳浓度

外源 ＧＢ 处理下分别下降 ４７.０１％、２６.３３％、１５.００％、
６６.０８％ꎬ最佳浓度外源 Ｐｒｏ 处理下分别下降 ２７.７４％、
１７.６５％、１１.４５％、４４.３２％ꎬ即添加外源 ＧＢ 对玉米的缓

解幅度大于外源 Ｐｒｏꎬ外源 ＧＢ 缓解效果较好ꎮ

图 ４　 干旱胁迫下最佳浓度 ＧＢ 或 Ｐｒｏ 对两种玉米自交系幼苗生理特性的影响
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２.２.２　 添加最佳浓度外源调节物质对玉米叶片气

孔形态和数量的影响 　 正常供水条件下耐旱自交

系昌 ７－２ 和旱敏感自交系 ＴＳ１４１ 在 ５ 个气孔性状间

存在差异(表 １)ꎮ 干旱敏感自交系 ＴＳ１４１ 的气孔长

度、宽度、面积及开度整体大于耐旱自交系昌 ７－２ꎬ
而单位面积气孔数量则小于耐旱自交系昌 ７－２ꎮ 干

旱胁迫下两玉米自交系叶片气孔长度、宽度、面积

及开度均减小ꎬ单位面积气孔数量则增加ꎬ但两自

交系变化幅度不同(Ｐ<０.０５)ꎮ 干旱胁迫下昌 ７－２
气孔各项特征均出现显著差异ꎬ气孔长度、宽度、面
积及开度与对照相比分别减少了 １０.１１％、１２.７６％、
１３.１０％、２３.７８％ꎬ气孔数量上升了 １４.８９％ꎻ而 ＴＳ１４１
只有气孔宽度和开度出现显著差异ꎬ分别减少了

５.１５％、１７.８０％ꎬ变化幅度均低于昌 ７－２ꎮ 两自交系

气孔宽度的变化幅度均大于气孔长度的变化幅度ꎬ
说明干旱胁迫下气孔形状的变化主要是气孔宽度

的减小ꎮ 添加外源 ＧＢ 或 Ｐｒｏ 后对气孔特性有明显

的缓解效应ꎬ且同一外源调节物质对两自交系的缓

解效应不同(Ｐ<０.０５)ꎮ 与 ＣＫ－相比昌 ７－２ 添加外

源 ＧＢ 后气孔长度、面积、开度均显著上升ꎬ而 ＴＳ１４１
只有气孔宽度显著上升ꎻ与 ＣＫ－相比添加外源 Ｐｒｏ
后昌 ７－２ 气孔开度显著上升ꎬ而 ＴＳ１４１ 各气孔参数

与 ＣＫ－相比均无显著差异ꎬ即就气孔形状与数量而

言ꎬ外源 ＧＢ 或 Ｐｒｏ 对玉米耐旱自交系昌 ７－２ 缓解

效果较强ꎬ并且添加外源 ＧＢ 或 Ｐｒｏ 对同一自交系

的缓解效果不同ꎬ外源 ＧＢ 对叶片气孔形状和数量

的缓解效果强于外源 Ｐｒｏꎬ外源 Ｐｒｏ 在气孔形状和数

量方面基本没有表现出缓解效应ꎮ
２.２.３　 添加最佳浓度外源调节物质对玉米叶片解

剖结构的影响　 在作物生长发育过程中ꎬ植株通过

不同形态结构应对不同生物胁迫和非生物胁迫[２８]ꎮ
干旱胁迫下两玉米自交系木质部导管直径变小ꎬ形
状趋向于不规则ꎬ由接近圆形转变为接近多边形ꎻ
大维管束断面面积减小(见图 ５)ꎮ 干旱胁迫下耐旱

自交系昌 ７－２ 叶绿体由紧贴细胞质膜内侧分布趋

于整体向偏细胞中心移动ꎬ而 ＴＳ１４１ 中只有个别叶

绿体分布发生了变化ꎮ 干旱敏感自交系 ＴＳ１４１ 在干

旱胁迫下花环型结构变形且排列凌乱ꎬ维管束鞘细

胞和韧皮部细胞排列散乱且不清晰ꎬ昌 ７－２ 则未发

现明显差异ꎮ 就玉米叶片解剖结构而言ꎬ添加外源

ＧＢ 和 Ｐｒｏ 对耐旱性玉米自交系昌 ７－２ 的缓解效应

基本无差别ꎮ 添加外源 ＧＢ 后干旱敏感自交系

ＴＳ１４１ 叶片细胞结构明显恢复且排列整齐ꎬ即外源

ＧＢ 对 ＴＳ１４１ 的缓解效应强于外源 Ｐｒｏꎮ

表 １　 干旱胁迫下最佳浓度 ＧＢ 或 Ｐｒｏ 对两种玉米自交系叶片气孔参数的影响

Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｏｐｔｉｍｕｍ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｓｕｂｓｔａｎｃｅｓ (ＧＢ ｏｒ Ｐｒｏ) ｉｎ ｍａｉｚｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｓｔｏｍａｔａｌ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ
品种
Ｖａｒｉｅｔｙ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

气孔长度 / μｍ
Ｓｏｍａｔａｌ ｌｅｎｇｔｈ

气孔宽度 / μｍ
Ｓｏｍａｔａｌ ｗｉｄｔｈ

气孔面积 / μｍ２

Ｓｔｏｍａｔａｌ ａｒｅａ
气孔数量

Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｓｏｍａｔａ
气孔开度 / μｍ

Ｓｔｏｍａｔａｌ ａｐｅｒｔｕｒｅ

昌 ７－２
Ｃｈａｎｇ７－２

ＣＫ＋ ３８.７６３±３.３８１ａ ２４.０４７±１.４６６ａ ６３０.２７６±３８.７３０ａ ９４±３ｂ ８.９５７±０.３７８ａ
ＣＫ－ ３４.８４３±２.１０３ｂ ２０.９７９±０.４４９ｂ ５４７.７３８±２３.０３０ｂ １０８±７ａ ６.８２７±０.４９２ｃ
Ｔ３ ３８.７９４±３.５２６ａ ２０.６５２±１.７２３ｂ ６１８.４４３±３７.４６７ａ ９９±４ａｂ ８.２０３±０.３９８ｂ
Ｔ２∗ ３６.７６４±１.０１３ａｂ ２１.１１２±１.４６６ｂ ５６５.２６８±３９.６２０ｂ ９８±４ａｂ ８.３１１±０.４０６ｂ

ＴＳ１４１

ＣＫ＋ ４１.１０５±１.０１５ａ ２６.３２７±０.８２４ａ ７１８.８９２±３８.３１６ａ ８３±２ａ ９.３０８±０.４５９ａ
ＣＫ－ ３９.４９０±２.９４７ａ ２４.９７２±０.３８０ｂ ６７９.２２３±４９.０５８ａ ９３±２ａ ７.６５１±０.２８６ｂｃ
Ｔ３ ４０.６８０±２.０８８ａ ２５.９４４±０.４３８ａ ６９０.３６９±３６.０５ａ ９５±６ａ ７.９８５±０.２６８ｂ
Ｔ２∗ ３９.６９８±１.７４２ａ ２４.７６４±０.８４１ｂ ６６９.２２３±４７.８５７ａ ９１±２ａ ７.３０９±０.４９９ｃ

　 　 注:不同小写字母代表同一自交系在不同处理下差异显著(Ｐ<０.０５)ꎮ
Ｎｏｔｅ: Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｉｎｂｒｅｄ ｌｉｎｅ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ (Ｐ<０.０５) .

３　 讨　 论

玉米对干旱尤其敏感ꎬ水分胁迫是玉米产量的

主要限制因素[２９]ꎮ 虽然玉米苗期需水量低于生长

后期ꎬ但干旱胁迫会影响玉米在早期作物建立阶段

的适应性ꎬ限制玉米生长产量潜力[３０]ꎮ 玉米苗期供

水不足会影响叶片生长发育ꎬ从而导致光合作用速

率下降等一系列影响ꎮ 干旱胁迫下施加外源 ＧＢ 或

Ｐｒｏ 有助于细胞抵御逆境胁迫的不利影响ꎬ本试验

通过对玉米幼苗生长参数和生理性状分析发现ꎬ外
源 ＧＢ 在浓度为 ３０ μｍｏｌ􀅰Ｌ－１(Ｔ３)时对玉米干旱胁

迫缓解效应最佳ꎬ外源 Ｐｒｏ 在浓度为 ４００ μｍｏｌ􀅰Ｌ－１

(Ｔ２∗)时对玉米干旱胁迫缓解效应最佳ꎮ
干旱胁迫下玉米耐旱自交系昌 ７－２ 和干旱敏

感自交系 ＴＳ１４１ 均出现形态应激ꎬ但昌 ７－２ 与对照

相比几乎无差异ꎬ而 ＴＳ１４１ 则出现显著抑制生长的

现象ꎬ例如根长几乎缩短了 ５０％ꎮ 幼苗叶片脂膜过

氧化程度、活性氧清除及渗透调节能力均增强ꎬ但
耐旱自交系昌 ７－２ 的相对电导率及丙二醛含量上

升幅度小于干旱敏感自交系 ＴＳ１４１ꎬ而脯氨酸含量

上升幅度大于 ＴＳ１４１ꎬ说明昌 ７－２ 在干旱胁迫下能

相对保持膜系统的稳定性ꎬ质膜过氧化程度较

ＴＳ１４１ 轻ꎮ 昌 ７－２ 在干旱胁迫下 ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ 活

性及可溶性糖含量上升幅度大于 ＴＳ１４１ꎬ也说明了
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　 　 注:１:厚壁组织ꎻ２:维管束鞘细胞ꎻ３:叶肉细胞ꎻ４:木质部ꎻ５:韧皮部ꎻ６:叶绿体ꎮ Ａ:昌 ７－２ꎻＢ:ＴＳ１４１ꎮ ａ:ＣＫ＋ꎻｂ:ＣＫ－ꎻｃ:Ｔ３ꎻｄ:Ｔ２∗ꎮ
Ⅰ:大维管束ꎻⅡ:小维管束ꎮ

Ｎｏｔｅ: １: Ｓｃｌｅｒｅｎｃｈｙｍａꎻ ２: Ｂｕｎｄｌｅ ｓｈｅａｔｈ ｃｅｌｌꎻ ３: Ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ｃｅｌｌꎻ ４: Ｘｙｌｅｍꎻ ５: Ｖａｓｃｕｌａｒ ｂｕｎｄｌｅｓꎻ ６: Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ. Ａ: Ｃｈａｎｇ ７－ ２ꎻ Ｂ:

ＴＳ１４１. ａ: ＣＫ＋ꎻ ｂ: ＣＫ－ꎻ ｃ: Ｔ３ꎻ ｄ: Ｔ２∗ . Ⅰ: Ｂｉｇ ｖａｓｃｕｌａｒ ｂｕｎｄｌｅｓꎻ Ⅱ: Ｓｍａｌｌ ｖａｓｃｕｌａｒ ｂｕｎｄｌｅｓ.

图 ５　 干旱胁迫下添加最佳浓度外源调节物质对两种玉米自交系叶片解剖结构的影响

Ｆｉｇ.５　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｏｐｔｉｍｕｍ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｓｕｂｓｔａｎｃｅｓ (ＧＢ ｏｒ Ｐｒｏ)
ｉｎ ｍａｉｚｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｌｅａｆ ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ

昌 ７－２ 清除应激诱导产生的活性氧及过氧化物的

能力较强ꎬ能更好地维持细胞稳态ꎮ 添加最佳浓度

的外源 ＧＢ 或 Ｐｒｏ 对幼苗特性有显著影响ꎬ本试验

表明ꎬ外源 ＧＢ 或 Ｐｒｏ 对耐旱性不同的玉米自交系

均产生了缓解效应ꎬ苗长、根长、地上部鲜重及地下

部鲜重明显上升ꎬ各生理指标与对照相比差异明显减

少ꎮ 结合生理特性、气孔运动以及叶片细胞学观察发

现ꎬ外源 ＧＢ 的缓解效果强于外源 Ｐｒｏꎬ且不同玉米自

交系对外源 ＧＢ 或 Ｐｒｏ 的敏感性不同ꎬ耐旱性越弱的

玉米品种对外源 ＧＢ 或 Ｐｒｏ 越敏感ꎮ
本研究对玉米苗期叶片干旱胁迫下的花环型

结构进行了观察ꎬ结果发现旱敏感自交系 ＴＳ１４１ 花

环型结构变形且排列凌乱ꎬ维管束鞘细胞和韧皮部

细胞排列散乱且不清晰ꎻ耐旱自交系昌 ７－２ 叶绿体

分布向偏细胞中心扩散ꎻ两自交系木质部导管直径

均减小ꎬ形状由接近圆形转变为接近多边形ꎬ同时

大维管束断面面积减小ꎮ 花环型结构只存在于 Ｃ４
植物中ꎬ该结构的存在造就 Ｃ４植物独特的 ＣＯ２浓缩

机制ꎬ使 Ｃ４植物对 ＣＯ２的固定效率比 Ｃ３ 植物高很

多[３１]ꎬ有利于玉米在干旱环境的生长ꎮ 现有研究表

明维管束鞘细胞在保持叶片水势方面扮演着重要

角色[３２]ꎬ干旱胁迫导致维管束鞘细胞排列凌乱且不

紧凑ꎬ使其与周围细胞的接触面积减小ꎬ进而造成

玉米光合作用效率下降[３３]ꎻ叶绿体分布的变化可能

是玉米叶片适应干旱胁迫ꎬ增加光吸收面积的一种

机制[３２]ꎻ叶片木质部导管是植物进行蒸腾作用、运

输水分的重要途径ꎬ本研究中耐旱自交系昌 ７－２ 和

旱敏感自交系 ＴＳ１４１ 木质部导管均出现直径减小现

象ꎬ可能会降低通过木质部导管到达叶表面以进行

蒸腾作用的水分量ꎬ使叶片导管系统水势降低ꎬ诱
导玉米叶片气孔开度降低ꎬ以适应干旱环境ꎮ

气孔作为植物体物质内外交换的重要通道ꎬ其
变化也是逆境胁迫下的重要适应机制之一ꎮ 本研

究在不同处理下敏感自交系 ＴＳ１４１ 气孔长度、宽度、
面积及开度整体大于耐旱自交系昌 ７－２ꎬ而单位面

积气孔数量则小于耐旱自交系昌 ７－２ꎬ说明耐旱性

越强的玉米自交系品种其叶片气孔越趋向于个体

小且分布密集ꎮ 干旱胁迫下两玉米自交系的气孔

面积均减小ꎬ而单位面积气孔数量则增加ꎬ推测玉

米适应干旱胁迫的机制之一可能是水分胁迫使叶

面积减小从而提高了单位叶面积上的气孔个数ꎬ这
与于海秋等[１２]的研究一致ꎻ同时两自交系的气孔开

度在干旱胁迫下减小ꎬ可能是减少叶片蒸腾失水以

应对干旱胁迫ꎬ虽然同时也增大了 ＣＯ２进入细胞的

阻力ꎬ但玉米作为典型的 Ｃ４植物ꎬ其特有的磷酸烯

醇式丙酮酸羧化酶与 ＣＯ２极高的亲和力ꎬ使得 Ｃ４植

物有极少的 ＣＯ２存在时ꎬ维管束鞘细胞就能快速高

效地进行光合作用[３４]ꎮ 干旱胁迫下耐旱自交系昌

７－２ 各气孔参数变化幅度显著大于旱敏感自交系

ＴＳ１４１ꎬ可能是昌 ７－２ 比 ＴＳ１４１ 耐旱性强的原因之

一ꎮ 另外ꎬ就气孔运动而言ꎬ外源 ＧＢ 的缓解效果强

于外源 Ｐｒｏꎬ这与其生理特性一致ꎮ
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