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冷（热）激对干旱胁迫下玉米活性氧清除

及膜脂过氧化的调控机制

张永福，黄鹤平，银立新，陈泽斌，刘佳妮，彭声静
（昆明学院农学院／云南省高校都市型现代农业工程研究中心，云南昆明６５０２１４）

　　摘要：为了揭示冷（热）激对干旱胁迫下玉米活性氧清除系统及膜脂过氧化的调控机制，以会单２号幼苗为试材，
经冷（热）激预处理后，待苗长至５０ｃｍ左右时用１５％聚乙二醇（ＰＥＧ－６０００）模拟干旱处理。结果表明，随着干旱胁
迫时间的延长，玉米叶片的相对电导率、丙二醛含量显著增加，质膜遭到损害，其中对照质膜的损害明显比冷（热）激

处理的严重；ＳＯＤ和ＰＯＤ活性在干旱胁迫初期迅速升高，随着胁迫时间的延长而逐渐变缓并略有下降，冷（热）激处理
对干旱胁迫下玉米叶片这２种酶活性的响应差异较大，具有相互协调的作用；冷（热）激能显著降低玉米叶片在干旱
胁迫下 Ｏ－２·产生速率和Ｈ２Ｏ２含量；叶绿素和类胡萝卜素含量在干旱胁迫初期呈现上升趋势，但随后便有不同程度的

下降，其中冷（热）激处理能够显著地减缓这种下降的速率；在干旱胁迫初期，各试材根系活力的下降幅度较小，但到

了干旱胁迫中期以后，各试材根系活力迅速下降，其中冷（热）激预处理能够显著减缓根系活力的下降速率。可见，冷

（热）激处理能够显著增强干旱胁迫下玉米叶片活性氧清除系统的功效，减轻膜质过氧化对玉米叶片的伤害，增强其

耐旱性，其中以４℃冷激处理的效果最显著。
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　　玉米（ＺｅａｍａｙｓＬ．）是世界主要粮食作物之一，以其适应
性广、产量高而著称。但近年来，由于气候异常，每年玉米生

长季节中干旱灾害频繁，制约着玉米的高产稳产。因此，研究

玉米在干旱逆境下的生长生理及抗旱机制具有重要意义。植

物的抗旱性与活性氧代谢密切相关，干旱胁迫下植物体内会

产生大量的 Ｈ２Ｏ２、Ｏ
－
２·等活性氧自由基，导致膜脂过氧化，

进而造成膜系统的损伤［１－２］。植物体内的酶促和非酶促的抗

氧化剂能够清除活性氧，保护其细胞免受活性氧的伤害，维持

膜系统的稳定，以增强植株的耐旱性［３－４］。诱导植物对不同

逆境的交叉适应性是其获得抗逆性的一种经济、环保的有效

手段［５］。关于各种逆境诱导植物的交叉适应性的报道较多。

在玉米上，热激预处理可诱导对热、冷、干早和盐胁迫的交叉
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适应性［６］；在葡萄上，高温锻炼和低温锻炼能够诱导对温度

逆境的交叉适应性［７－８］；在黑麦上，冷锻炼后能够明显提高其

耐热性［９］。但有关这种交叉适应的生理机制还不够清楚，武

杭菊等认为干旱、低温交叉逆境和ＡＢＡ处理下小麦幼苗活性
氧清除能力的增强是交叉适应的生理机制之一［１０］。那么能

否通过冷（热）激处理来提高干旱胁迫下玉米植株的抗氧化

能力，减轻活性氧的伤害，保护膜结构和功能，缓解干旱逆境

对玉米的伤害？为了解决这个问题，采用冷（热）激预处理玉

米发芽种子，待幼苗长至 ５０ｃｍ左右时采用聚乙二醇
（ＰＥＧ－６０００）模拟干旱，研究玉米叶片电导率、丙二醛、
Ｈ２Ｏ２、叶绿素含量的差异，以及叶片保护酶活性、Ｏ

－
２·产生速

率和根系活力等的变化规律，旨在探讨冷（热）激对干旱胁迫

下玉米活性氧代谢系统的生理机制，为提高玉米耐旱性及其

高产稳产提供理论依据。

１　材料与方法

１．１　材料
参试玉米品种为会单２号，于２０１３年５—７月在昆明学

院农学院校园实训基地进行试验。

１．２　方法
玉米种子置于５０℃温水中浸泡１０ｍｉｎ后用１０％过氧化

氢浸泡１０ｍｉｎ消毒，然后每个培养皿中放入 ５０粒种子，于
２５℃ 生化培养箱中催芽。待芽长至２～３ｃｍ时，把小苗放入
２５ｃｍ×３５ｃｍ搪瓷盘中，置于盛有Ｈｏａｇｌａｎｄｓ营养液光照培
养箱中分别进行冷（热）激处理。设置 ２个冷激处理（４、
８℃）和２个热激处理（３６、４０℃），时间 ７２ｈ，室温为对照
（ＣＫ）。每个处理 ３次重复。培养箱昼 －夜时间设置为
１４ｈ－１０ｈ，白天光量子通量密度约为 １００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）。
处理 ３ｄ后移入１０ｃｍ ×１０ｃｍ营养钵中，每钵种植２株，基
质为草炭 ∶蛭石 ∶珍珠岩 ＝２∶２∶１，每 ３ｄ更换 １次
Ｈｏａｇｌａｎｄｓ营养液（ｐＨ值为 ６．５）。待幼苗长至 ５０ｃｍ左右
时，向营养液中加入１５％ ＰＥＧ－６０００进行模拟干旱处理。

分别于干旱处理０、２、４、６、８、１０ｄ采样，样品为叶或根。
剪取功能叶和根尖，混合取样后测定各项指标。氧自由基

（Ｏ－２·）产生速率测定采用羟胺法
［１１］，丙二醛（ＭＤＡ）和过氧

化氢（Ｈ２Ｏ２）含量测定参照邹琦的方法
［１２］，超氧化物歧化酶

（ＳＯＤ）活性测定采用 ＮＢＴ光还原法［１２］，过氧化物酶（ＰＯＤ）
活性测定采用愈创木酚显色法［１３］，相对电导率测定采用电导

仪法［１２］，叶绿素含量的测定采用酒精提取法［１２］，根系活力的

测定采用ＴＴＣ染色法［１１］。每个样品重复３次，取平均值。
１．３　数据处理

数据单因素方差分析用ＳＰＳＳ１７．０软件，并运用Ｄｕｎｃａｎｓ
新复极差检验差异显著性，并用Ｅｘｃｅｌ２００７作图。

２　结果与分析

２．１　冷（热）激对干旱胁迫下玉米叶片相对电导率和 ＭＤＡ
含量的影响

在ＰＥＧ模拟干旱胁迫中，通过冷（热）激处理可有效地降
低玉米叶片电解质渗出率。由图 １可以看出，在干旱胁迫
０～２ｄ，各处理与ＣＫ的相对电导率基本保持稳定，但之后ＣＫ
的相对电导率开始迅速上升，到试验结束时达４２．１７％，显著

高于冷（热）激处理的植株。而冷（热）激处理的植株叶片相

对电导率直到干旱胁迫６ｄ以后才快速上升，到干旱胁迫结
束时，４０℃热激的植株叶片相对电导率最低，为３７．５１％。
　　干旱胁迫前，冷（热）激处理对 ＭＤＡ含量具有一定的影
响，其中３８℃热激的植株叶片ＭＤＡ含量最高，为８．０２μｍｏｌ／ｇ，
显著高于其余各个处理和ＣＫ。干旱胁迫开始后，ＣＫ的 ＭＤＡ
含量急剧上升，到干旱胁迫 ６ｄ，ＭＤＡ含量达到最高，为
１３．７６μｍｏｌ／ｇ，随后开始下降，到干旱胁迫结束时降至
１１．１０μｍｏｌ／ｇ。从干旱胁迫４ｄ到干旱胁迫结束的整个过程
中，ＣＫ的ＭＤＡ含量均显著高于冷（热）激处理。在干旱胁迫
０～４ｄ，８℃冷激的植株叶片ＭＤＡ含量最低，４ｄ以后开始上
升，到胁迫６ｄ达到最高水平，随后开始缓慢下降，但变化不
大。其余３个处理在整个试验期间 ＭＤＡ含量均比较平稳。
由此可见，干旱胁迫开始后，ＣＫ的膜脂过氧化加剧，受伤严
重，到干旱胁迫６ｄ以后，已经开始出现叶肉组织死亡的现象
（图１）。

２．２　冷（热）激对干旱胁迫下玉米叶片 ＳＯＤ和 ＰＯＤ活性的
影响

从图２可看出，冷（热）激处理后，在干旱胁迫前，４℃预
处理的玉米植株ＳＯＤ活性为１１５．６０Ｕ／ｇ，显著低于其余各个
处理和对照。干旱胁迫０～２ｄ，所有试材的ＳＯＤ活性均迅速
上升，其中４０℃预处理的最高，这种趋势一直保持到干旱胁
迫６ｄ，之后便开始下降。在整个干旱胁迫期间，８℃预处理
和ＣＫ的植株 ＳＯＤ活性均差异不显著，到干旱胁迫结束时，
４℃ 预处理的植株仍保持较高的ＳＯＤ活性，２个高温预处理
的植株ＳＯＤ活性基本相同。
　　图２还显示，在干旱胁迫前，各个处理和ＣＫ植株的ＰＯＤ
活性均较低，且差异不大。在干旱胁迫 ０～２ｄ，各试材的
ＰＯＤ活性迅速上升，到干旱胁迫２ｄ时，４℃预处理植株的
ＰＯＤ活性最高，为 １．２６Ｕ／（ｍｇ·ｍｉｎ），而 ＣＫ最低，为
０．９８Ｕ／（ｍｇ·ｍｉｎ），二者差异显著。此后，在整个干旱胁迫
期间，各个处理和 ＣＫ的 ＰＯＤ活性均逐渐上升，且一直保持
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４℃ 预处理的活性最高，ＣＫ的活性最低的规律，其余３个处
理的ＰＯＤ活性居中，且差异不大。到干旱胁迫结束时，４℃
预处理植株的 ＰＯＤ活性为１．７０Ｕ／（ｍｇ·ｍｉｎ），ＣＫ植株的
ＰＯＤ活性为１．４２Ｕ／（ｍｇ·ｍｉｎ）。

２．３　冷（热）激对干旱胁迫下玉米叶片氧自由基产生速率和
过氧化氢含量的影响

图３显示，冷（热）激处理能够降低干旱胁迫下玉米叶片
的氧自由基产生速率。在干旱胁迫前，除４０℃热激的植株叶
片氧自由基产生速率略低以外，其余３个处理和 ＣＫ的氧自
由基产生速率几乎相同，且在干旱胁迫０～２ｄ均几乎无变
化。干旱胁迫２ｄ开始，各个处理和ＣＫ的氧自由基产生速率
均快速上升，到干旱胁迫１０ｄ以后，ＣＫ的氧自由基产生速率
一直保持最高。到干旱胁迫结束时，ＣＫ的氧自由基产生速
率是原来的４．３倍，而４℃冷激处理的氧自由基产生速率是
原来的３．０倍，为最低。
　　从图３还可以看出，冷（热）激处理对玉米叶片的过氧化
氢含量具有一定的影响。干旱胁迫后，各个处理和 ＣＫ植株
叶片过氧化氢含量均迅速上升，其中 ＣＫ上升速度最快，且在
整个试验期间均高于冷（热）激处理，到干旱胁迫结束时，增

长了２１．４５μｍｏｌ／ｇ。４℃冷激处理的玉米叶片过氧化氢含量
从干旱胁迫４ｄ开始一直到干旱胁迫结束，均保持最低水平，
在整个试验期间仅增长了１４．３６μｍｏｌ／ｇ。

此外，图３还显示，冷激处理比热激处理更能有效地降低
干旱胁迫下玉米叶片氧自由基产生速率和过氧化氢含量，减

轻氧自由基对玉米叶片的伤害，提高其抗旱性。

２．４　冷（热）激对干旱胁迫下玉米叶片叶绿素含量的影响
由图４可以看出，在干旱胁迫前，各处理的叶绿素ａ含量

相差不大，均在０．８～１．０ｍｇ／ｇ之间，但在 ＰＥＧ模拟干旱处
理２ｄ时，叶绿素 ａ含量急剧上升，其中上升幅度最大的是
３６℃热激处理的材料，是原来的２．４倍，而ＣＫ的上升幅度最
小，是原来的２倍。随后，除４℃冷激处理的材料继续缓慢上

升外，其余３个处理和 ＣＫ均开始下降，在整个下降过程中，
ＣＫ的叶绿素ａ含量均显著低于冷（热）激处理，而４℃冷激
处理的材料则保持相对较高的水平。干旱胁迫结束后，ＣＫ
的叶绿素ａ含量已降至１．０ｍｇ／ｇ，而冷（热）激处理的含量则
在１．５ｍｇ／ｇ以上，显著高于ＣＫ。
　　冷（热）激处理对干旱胁迫下玉米叶片叶绿素 ｂ含量的
影响无明显规律。在干旱胁迫前，８℃冷激处理的叶绿素 ｂ
含量最高，为 ０．６５ｍｇ／ｇ；３６℃热激处理的含量最低，为
０．３９ｍｇ／ｇ。到干旱胁迫 ２ｄ时，这种状况发生了较大的变
化，４℃冷激处理的叶绿素 ｂ含量最高，是干旱胁迫前的３．１
倍，而８℃冷激处理的含量最低，与干旱胁迫前相比并未明显
上升。干旱胁迫２ｄ以后，各个处理的叶绿素 ｂ含量均表现
出不同程度的下降，到干旱胁迫结束时，所有试材的叶绿素 ｂ
含量均降至０．５ｍｇ／ｇ左右。

叶绿素ａ＋ｂ的变化规律总体上与叶绿素 ａ的变化规律
相似。干旱胁迫前，各试材的叶绿素 ａ＋ｂ含量在 １．３～
１．６ｍｇ／ｇ之间，但在干旱胁迫０～２ｄ，各试材的叶绿素 ａ＋ｂ
含量均急剧上升，到干旱胁迫２ｄ时，３６℃热激处理的材料叶
绿素ａ＋ｂ含量最高，达３．４６ｍｇ／ｇ，ＣＫ的叶绿素ａ＋ｂ含量最
低，为２．８６ｍｇ／ｇ。从干旱胁迫４ｄ起，各试材的叶绿素 ａ＋ｂ
含量便迅速下降，其中４℃冷激处理的叶绿素ａ＋ｂ含量在各
个时段均基本保持最高水平，而 ＣＫ则一直均为最低水平。
到干旱胁迫结束时，ＣＫ的叶绿素 ａ＋ｂ含量仅为１．６２ｍｇ／ｇ，
显著低于冷（热）激处理。

冷（热）激对干旱胁迫下玉米叶片类胡萝卜素含量的影

响较大。在干旱胁迫前，３６℃热激处理的类胡萝卜素含量最
高，为０．１４ｍｇ／ｇ，４０℃热激处理的含量最低，为０．０５ｍｇ／ｇ，
二者差异显著。在干旱胁迫过程中，所有试材的类胡萝卜素

含量均呈不同程度上升，其中４０℃预处理的上升较慢，在干旱
胁迫４ｄ时，其含量均显著低于其余３个处理和ＣＫ。到干旱
胁迫结束时，冷（热）激处理的类胡萝卜素含量均显著高于

ＣＫ，其中３６℃热激的最高为０．３１ｍｇ／ｇ，而ＣＫ为０．２３ｍｇ／ｇ。
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２．５　冷（热）激对干旱胁迫下玉米根系活力的影响
图５显示，在ＰＥＧ模拟干旱胁迫下，冷（热）激处理对玉

米根系活力的影响较大。在干旱胁迫前，８℃冷激处理的试
材根系活力最高，ＴＴＣ还原强度为１．７１ｍｇ／（ｇ·ｈ），而３６℃
热激处理的试材则根系活力最低，ＴＴＣ还原强度为
１．３６ｍｇ／（ｇ·ｈ），二者差异显著。干旱胁迫后，各试材的根
系活力便开始下降，其中４℃冷激和３６℃热激处理的试材在
干旱胁迫０～４ｄ根系活力下降缓慢，但干旱胁迫４ｄ以后，根
系活力迅速下降。干旱胁迫４ｄ时及以后，４℃冷激处理的试
材根系活力在下降的过程中始终保持最高水平，而 ＣＫ则始
终处于最低水平。到干旱胁迫结束时，４℃冷激处理的玉米
根系活力显著高于其余处理和 ＣＫ，ＴＴＣ还原强度为
０．８７ｍｇ／（ｇ·ｈ），而ＣＫ的玉米根系活力则显著低于其余处
理，ＴＴＣ还原强度为０．５０ｍｇ／（ｇ·ｈ）。

３　结论与讨论

生物膜的透性对逆境反应比较敏感，植物在逆境条件下，

质膜透性增大，内膜系统膨胀、收缩或破损。细胞膜透性与植

物抗旱性呈负相关，干旱胁迫下，活性氧清除与产生系统平衡

遭到破坏，大量积累的活性氧直接导致生物膜系统受到损伤，

造成质膜过氧化。ＭＤＡ是质膜过氧化的最终产物，当 ＭＤＡ
积累到一定量时，膜系统的选择透性变大，膜功能减弱甚至完

全缺失［１４］，进而导致无机盐离子和小分子有机物大量外流，

细胞代谢紊乱，乃至植株死亡［１５］；因此，ＭＤＡ含量是质膜过
氧化严重程度的重要评价指标之一［１６］。本试验结果表明，干

旱胁迫下，冷（热）激处理能够缓解生物膜的损坏程度，降低

电解质渗出率，减少ＭＤＡ积累量，缓解干旱对玉米细胞膜系
统的伤害，其中４℃冷激和４０℃热激对缓解生物膜损伤的效
果最好。

作物体内活性氧清除系统在正常情况下能够及时把自身

产生的活性氧清除，避免植株受到伤害。其中，ＳＯＤ、ＰＯＤ、
ＣＡＴ等被认为是清除活性氧过程中最主要的抗氧化酶类，
ＳＯＤ的主要功能是清除 Ｏ－２·，而 ＰＯＤ、ＣＡＴ可以清除体内的
Ｈ２Ｏ２。ＳＯＤ活性与作物的抗氧化能力显著正相关，这已成为
公认的观点。随着胁迫程度的加重，ＣＡＴ和ＰＯＤ活性均呈上
升趋势，且耐旱的品种上升幅度大于不耐旱的品种［１，１７］。而

王振镒等发现，玉米老叶中的ＰＯＤ活性与其耐旱性之间没有
规律性，仅玉米幼苗与前述规律相符［１８］。从本试验的结果来

看，冷（热）激处理能够提高干旱胁迫下玉米叶片的 ＳＯＤ和
ＰＯＤ活性，但不同温度处理的差异较大，其中，８℃冷激处理
对ＳＯＤ活性的影响不大，４℃冷激处理能够显著提高ＰＯＤ活
性。由此可见，冷（热）激预处理能够提高玉米干旱胁迫下的

抗氧化酶活性，提高其抗旱性。

植物的抗旱性与活性氧代谢关系密切，逆境胁迫下植物

体内会产生大量的Ｈ２Ｏ２、Ｏ
－
２·、·ＯＨ等活性氧，可导致膜脂

过氧化，进而造成膜系统的损伤［１９］。干旱胁迫使植物体内活

性氧增多，直接或间接启动膜脂过氧化链式反应产生 ＭＤＡ
等，降低细胞膜的稳定性，促进膜的渗漏，造成膜损伤［２０－２２］。

本研究结果显示，干旱胁迫下，各试材的Ｏ－２·产生速率和
Ｈ２Ｏ２含量均表现出上升趋势，但冷（热）激处理能够显著降
低玉米叶片的Ｏ－２·产生速率和 Ｈ２Ｏ２含量，缓解干旱胁迫对
玉米膜系统的伤害，提高玉米耐旱性，其中４℃冷激处理的效
果最好。

植物的叶绿素对干旱胁迫的反应也十分敏感，大量研究
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表明，干旱胁迫可抑制叶绿素合成，加速其分解，导致其含量

迅速下降［２３－２６］。桑子阳等在红花玉兰上发现，随着胁迫程度

加剧，幼苗的叶绿素ａ、叶绿素ｂ和类胡萝卜素含量先升高后
降低［２７］，本研究的结果也如此。在干旱胁迫前期叶绿素含量

上升可能是因为植物生长受到抑制，叶绿素含量上升对叶面

积减小有补偿作用，使幼苗维持正常的光合速率；叶绿素含量

下降可能是因为干旱胁迫下，膜脂过氧化而产生的活性氧、

ＭＤＡ等物质使叶绿素受到破坏。本研究还发现，冷（热）激
均能有效地缓解干旱胁迫下玉米叶绿素含量的降解速率，其

中４℃冷激处理的效果要明显优于其余３个处理。
根系活力是根系的吸收、合成、氧化和还原等各种能力的

综合体现，反映根系的生长发育状况，是其生命力的综合指

标，能够从本质上反映苗木根系生长与土壤水分及其环境之

间的动态关系［２８－２９］。研究表明，随着干旱胁迫加剧，玉

米［１２］、苦楝［３０］和其他６种耐旱野生花卉［３１－３２］的根系活力均

呈现先升后降的趋势。但本研究并未发现随着干旱胁迫加剧

而出现根系活力先升高后降低的现象，干旱胁迫开始以后，各

试材的根系活力均出现了不同程度的下降，冷（热）激处理均

能够使干旱胁迫下玉米根系活力显著高于ＣＫ，其中４℃冷激
处理对缓解根系活力的下降效果最显著。
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