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　　摘要：以２０％聚乙二醇（ＰＥＧ－６０００）模拟干旱胁迫，利用一氧化氮（ｎｉｔｒｉｃｏｘｉｄｅ，ＮＯ）供体硝普钠（ｓｏｄｉｕｍｎｉｔｒｏｐｒｕｓ
ｓｉｄｅ，ＳＮＰ）处理裸大麦幼苗，探讨外源ＮＯ对水分胁迫下裸大麦幼苗光合特性、游离脯氨酸和抗氧化酶的影响。结果
表明，５０～１５０μｍｏｌ／ＬＮＯ供体ＳＮＰ能显著缓解干旱胁迫对裸大麦幼苗造成的伤害，其中１００μｍｏｌ／ＬＳＮＰ缓解效果
最好，而且与其他２个浓度处理相比能提高叶绿素含量、光合速率、胞间ＣＯ２浓度、叶片脯氨酸含量，并诱导气孔关闭，

此外还可降低叶片丙二醛、过氧化氢含量和质膜透性，增强幼苗叶片超氧化物歧化酶、过氧化氢酶活性。
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　　裸大麦属禾本科（Ｇｒａｍｉｎｅａｅ）大麦属（Ｈｏｒｄｅｕｍ），别称青
稞，主要分布于海拔２５００～３０００ｍ的西藏自治区、青海省、
甘肃省的部分地区和四川甘孜、阿坝州等地，是藏族牧民的主

食糌粑和主饮裸大麦酒的原粮，其产量占世界裸大麦产量的

７０％［１－２］。由于该地区降水量少，生态条件复杂，干旱胁迫常

常是导致裸大麦产量降低的重要原因之一，因此提高裸大麦

的抗旱性是目前高海拔地区植物逆境研究的重要课题。一般

认为，植物受到干旱胁迫后，植物体活性氧增加、细胞渗透调

节物质变化，导致膜脂过氧化、个体及群体光合作用受到抑

制、水分利用效率受到影响，最终植物个体或群体生长受抑

制，形态发生变化，生物量或产量受到影响［３－５］。

一氧化氮（ｎｉｔｒｉｃｏｘｉｄｅ，ＮＯ）是广泛存在于植物组织中的
一种重要的氧化还原信号分子和毒性分子，也是一种活性氮

（ｒｅａｃｔｉｖｅｎｉｔｒｏｇｅｎｓｐｅｃｉｅｓ，ＲＮＳ），能调节植物的生长、发育，参
与植物呼吸作用［６］、光形态建成［７］、种子萌发［８］、衰老［９］、细

胞程序性死亡［７］以及抗病防御反应［１０］等过程，并参与植物体

对各种逆境胁迫的应答过程［１１］。ＮＯ对植物体的作用具有双
重性，即低浓度ＮＯ可作为抗氧化剂对 Ｏ－２·、Ｈ２Ｏ２等活性氧
簇（ｒｅａｃｔｉｖｅｏｘｙｇｅｎｓｐｅｃｉｅｓ，ＲＯＳ）具有清除作用，而且能够诱
导抗氧化酶基因的表达，缓解各种胁迫造成的氧化损伤，增强

植物的抗逆能力；但较高浓度的ＮＯ则可引发自由基链式反
应，导致细胞损伤［１２］。目前，ＮＯ在植物生理过程中的作用机
理基本上还处于起始阶段［１３］。有关 ＮＯ对于高海拔地区植
物的影响研究资料甚少，尤其是关于 ＮＯ对裸大麦幼苗抗旱
作用机理方面的研究尚未见报道。本项目以裸大麦幼苗为研

究对象，通过外源ＮＯ供体硝普钠（ｓｏｄｉｕｍｎｉｔｒｏｐｒｕｓｓｉｄｅ，ＳＮＰ）
对干旱胁迫条件下的裸大麦幼苗的影响，研究不同浓度 ＳＮＰ

对干旱胁迫下裸大麦幼苗叶片光合特性、抗氧化系统、渗透调

节等生理代谢的调控，进一步探讨 ＮＯ提高裸大麦抗旱性的
作用机制。旨在了解 ＮＯ在干旱胁迫下的作用机理，为 ＮＯ
在植物抗逆反应中的作用提供理论证据，为培育新的具有抗

逆性的作物品种提供参考。

１　材料与方法

１．１　材料培养与处理
裸大麦（ＨｏｒｄｅｕｍｖｕｌｇａｒｅＬ．ｖａｒ．ｎｕｄｕｍ）品种为藏青２５，

种子经０．１％ ＨｇＣｌ２消毒，用流水冲洗干净后于室温下催芽
１２ｈ，２５℃ 培养箱中萌发２４ｈ，精选露白种子植入消毒的石
英砂中，置于昼温／夜温（２３±２）℃／（１８±２）℃、照度
２０００ｌｘ的温室中培养，每日光照１３ｈ。用 Ｈｏａｇｌａｎｄ营养液
培养至３叶１心时，挑选长势一致的幼苗分组进行不同处理。

以正常营养液植株为对照（ＣＫ），用 ２０％聚乙二醇
（ＰＥＧ６０００）处理模拟干旱胁迫（ＤＳ），干旱胁迫下，ＳＮＰ浓度设
定５０、１００、１５０μｍｏｌ／Ｌ３个浓度，分别记为：２０％ＰＥＧ６０００＋
５０μｍｏｌ／ＬＳＰＮ（简 称 ＤＳ＋ＳＰＮ５０）、２０％ ＰＥＧ ６０００＋
１００μｍｏｌ／ＬＳＮＰ（简 称 ＤＳ＋ＳＰＮ１００）、２０％ ＰＥＧ６０００＋
１５０μｍｏｌ／ＬＳＮＰ（简称ＤＳ＋ＳＰＮ１５０），共５个处理。处理７ｄ
后测定幼苗各项生理指标和光合参数。为了保证处理浓度的

稳定性，处理期间２ｄ更换１次营养液。试验设３个重复。
１．２　测定方法

超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）活性采用 ＭｃＣｏｒｄ等报道的方
法［１４］测定，过氧化氢酶（ＣＡＴ）活性采用 Ｌｕｃｋ等报道的方
法［１５］测定，丙二醛（ＭＤＡ）采用Ｈｅａｔｈ等报道的方法［１６］测定，

过氧化氢（Ｈ２Ｏ２）含量采用 Ｔｅｒａｎｉｓｈｉ等报道的方法
［１７］测定，

质膜透性采用Ｂｌｕｍ等报道的方法［１８］测定，脯氨酸含量采用

Ｂａｔｅｓ等报道的方法［１９］测定。

用便携式光合速率测定仪（Ｌｉ－Ｃｏｒ６４００型，美国 Ｌｉ－
Ｃｏｒ公司）测定生长点下第 ２张展开叶的净光合速率［Ｐｎ，
μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）］、气孔导度［Ｇｓ，μｍｏｌ／（ｍ

２·ｓ）］、胞间二氧化

—５８—江苏农业科学　２０１５年第４３卷第５期



碳浓度（Ｃｉ，μｍｏｌ／ｍｏｌ）、蒸腾速率［Ｅ，ｍｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）］。并计

算瞬时水分利用效率（ＩＷＵＥ，ｍｍｏｌ／ｍｏｌ）：ＩＷＵＥ＝Ｐｎ／Ｅ
［２０］。

测定条件：光量子通量密度为１２００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ），ＣＯ２气体
采自相对稳定的３～４ｍ的空中，叶室温度为２５℃。叶绿素
相对含量采用叶绿素测定仪测定 ＳＰＡＤ值（ＳＰＡＤ－５０２；
ＫｏｎｉｃａＭｉｎｏｌｔａＳｅｎｓｉｎｇＩｎｃ．，Ｏｓａｋａ，Ｊａｐａｎ）。

与气体交换参数测定同期，测定叶绿素荧光参数。测定

前，将叶片在不透光的叶夹中暗适应２０ｍｉｎ，然后采用便携式
脉冲调制荧光仪ＰＡＭ－２１００（Ｗａｌｚ－Ｅｆｆｅｌｔｉｉｃｈ，Ｇｅｒｍａｎｙ）进行
测定，先在弱光下测定最小荧光（Ｆｏ），随后在强闪光
［６０００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）］、脉冲时间为０．７ｓ条件下测定最大
荧光（Ｆｍ），当荧光参量从 Ｆｍ 下降至 Ｆｏ时，打开作用光
［１２００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）］，荧光恒定时测量稳态荧光 Ｆ，加上１
个强闪光后测定Ｆｍ′，接着关闭作用光使叶片适应３ｓ后，打
开远红外光，５ｓ后测定最小荧光 Ｆｏ′。光系统Ⅱ（ＰＳⅡ）的最
大光能转化效率（Ｆｖ／Ｆｍ）：（Ｆｖ／Ｆｍ）＝（Ｆｍ －Ｆｏ）／Ｆｍ；ＰＳⅡ潜

在活性（Ｆｖ／Ｆｏ）：Ｆｖ／Ｆｏ＝（Ｆｍ －Ｆｏ）／Ｆｏ；量子产量（ФＰＳⅡ）：
ФＰＳⅡ ＝ΔＦ／Ｆｍ′；表观电子传递速率（ＥＴＲ）：ＥＴＲ＝ΔＦ／Ｆｍ′×
ＰＰＦＤ（光量子通量密度）×０．５×０．８４；同时测得光化学猝灭
系数（ｑＰ）：ｑＰ＝（Ｆｍ′－Ｆｓ）／（Ｆｍ′－Ｆｏ′）和非光化学猝灭系数
（ｑＮ）：ｑＮ＝（Ｆｍ－Ｆｍ′）／Ｆｍ′

［２１］。

１．３　数据分析
所有数据用ＳＡＳ软件进行单因素方差分析，并对平均数

用Ｄｕｎｃａｎｓ新复极差法进行多重比较。

２　结果与分析

２．１　外源ＮＯ对干旱胁迫下裸大麦幼苗光合特性的影响
由表１可知，干旱胁迫显著降低裸大麦幼苗的ＳＰＡＤ值、

Ｐｎ、Ｇｓ、Ｅ、Ｃｉ，ＳＮＰ处理不同程度地缓解了由于干旱胁迫造成
的ＳＰＡＤ值、Ｐｎ、Ｃｉ降低，但 Ｇｓ、Ｅ值表现为下降趋势。此外，
与对照相比，干旱胁迫显著增加了ＩＷＵＥ，且 ＳＮＰ处理促进了
ＩＷＵＥ的增加，其中ＤＳ＋ＳＮＰ１００处理的效果最好。

表１　外源ＮＯ对干旱胁迫下裸大麦幼苗光合参数的影响

处理 ＳＰＡＤ值
Ｐｎ

［μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）］
Ｇｓ

［μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）］
Ｅ

［ｍｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）］
Ｃｉ

（μｍｏｌ／ｍｏｌ）
ＩＷＵＥ

（ｍｍｏｌ／ｍｏｌ）

ＣＫ ４２．５２±３．２５ａ １６．１５±１．２３ａ ０．３８５±０．０１２ａ ６．３７±０．５７ａ ２７５±７．２３ａ ２．５３±０．１３ｅ
ＤＳ １０．３４±２．８３ｄ ９．８８±１．４５ｄ ０．２９１±０．０２３ｂ ３．３５±０．３７ｂ ２１０±５．１９ｄ ２．９４±０．１６ｄ

ＤＳ＋ＳＮＰ５０ ３５．６４±１．５９ｃ １２．００±１．３３ｃ ０．２３２±０．０３１ｃ ２．４５±０．４６ｃ ２４５±８．５８ｃ ４．８９±０．１１ｂｃ
ＤＳ＋ＳＮＰ１００ ３８．９０±２．７７ｂ １３．０３±１．２７ｂ ０．１８０±０．０４１ｄ ２．２５±０．７７ｃ ２５５±６．３２ｂ ５．７９±０．１９ａ
ＤＳ＋ＳＮＰ１５０ ３６．８４±３．６５ｃ １２．７７±１．６７ｂｃ ０．１７４±０．０５５ｄ ２．３７±０．５３ｃ ２４０±６．００ｂｃ ５．３８±０．２４ｂ

　　注：同列数据后标有不同小写字母表示差异显著（Ｐ＜０．０５）。表２同。

２．２　外源ＮＯ对干旱胁迫下裸大麦幼苗叶绿素荧光的影响
如表２所示，与对照相比，干旱胁迫显著降低裸大麦幼苗

的Ｆｖ／Ｆｍ、ΦＰＳⅡ、ＥＴＲ、ｑＰ，但显著增加ｑＮ。ＳＮＰ处理则明显缓

解干旱对叶绿素荧光参数的降低，且抑制ｑＮ的快速增长。对
于ΦＰＳⅡ、ＥＴＲ、ｑＰ所有 ＳＮＰ处理表现为：ＤＳ＋ＳＮＰ１００＞ＤＳ＋
ＳＮＰ１５０＞ＤＳ＋ＳＮＰ５０。

表２　外源ＮＯ对干旱胁迫下裸大麦幼苗叶绿素荧光参数的影响

处理 Ｆｖ／Ｆｍ ΦＰＳⅡ ＥＴＲ ｑＰ ｑＮ
ＣＫ ０．８２３±０．０２０ａ ０．６８５±０．０２０ａ ３４５±６．０ａ ０．８９５±０．０２２ａ ０．３６７±０．０１５ｄ
ＤＳ ０．４２８±０．０４０ｄ ０．５００±０．０４０ｄ ２５２±５．５ｄ ０．６１７±０．０１３ｄ １．１５０±０．０２１ａ

ＤＳ＋ＳＮＰ５０ ０．６７９±０．０７９ｂｃ ０．５７０±０．０２９ｃ ２８７±４．７ｃ ０．７００±０．０２５ｃ ０．６７１±０．０１５ｂ
ＤＳ＋ＳＮＰ１００ ０．７００±０．０５４ｂ ０．６００±０．０３４ｂ ３０２±５．９ｂ ０．７８９±０．０１１ｂ ０．５８６±０．０３２ｃ
ＤＳ＋ＳＮＰ１５０ ０．６００±０．０３７ｃ ０．５９０±０．０３０ｂｃ ２９７±６．３ｂｃ ０．７５０±０．０２５ｂｃ ０．６２０±０．０２８ｂｃ

２．３　外源ＮＯ对干旱胁迫下裸大麦幼苗叶片过氧化氢含量、
丙二醛含量、膜质相对透性的影响

由图１可见，与正常生长的裸大麦幼苗相比较，干旱胁迫
后，叶片过氧化氢含量显著增加，ＳＮＰ处理则明显缓解了过氧
化氢的积累，尤其是 ＳＮＰ１００处理抑制效果最为明显。干旱胁
迫也明显增加丙二醛含量，说明细胞已经受到伤害，而 ＳＮＰ
处理显著缓解了干旱胁迫下叶片丙二醛的积累。在干旱胁迫

条件下，裸大麦幼苗的质膜透性增加，电解质大量外渗，外源

ＮＯ的添加显著降低了裸大麦幼苗叶片的质膜透性，使细胞
膜的离子渗漏减少，保护了细胞结构的完整性。

２．４　外源ＮＯ对干旱胁迫下裸大麦幼苗叶片脯氨酸含量的影响
脯氨酸是植物体内一种重要的渗透调节物质和抗氧化物

质。干旱胁迫显著增加了脯氨酸含量，ＳＮＰ处理后，脯氨酸增
加加剧，不同ＳＮＰ处理浓度对脯氨酸含量变化影响无明显差
异（图２）。
２．５　外源ＮＯ对干旱胁迫下裸大麦抗氧化系统的影响

从图３可以看出，裸大麦幼苗在遭受干旱胁迫后，ＳＯＤ及
ＣＡＴ活性显著低于对照；外源 ＮＯ处理增加 ＳＯＤ活性，其增
加量显著高于对照，而ＣＡＴ活性在施用 ＮＯ条件下也显著增
加，但活性仍低于对照。综合比较对干旱胁迫下裸大麦抗氧

化系统的影响效果，处理 ＤＳ＋ＳＮＰ１００表现效果最好，其次是
ＤＳ＋ＳＮＰ１５０。

３　结论与讨论

干旱胁迫下气孔的控制是提高水分利用的主要因素之

一。短期的水分胁迫通常引起气孔关闭和气孔导度的下降，

从而导致光合速率和蒸腾速率的下降。本研究中裸大麦 Ｐｎ
和Ｇｓ伴随着Ｃｉ的下降而下降（表１），这表明干旱胁迫致使
光合速率下降的主要原因是气孔关闭［２２］。而 ＳＮＰ处理有效
提高Ｐｎ，这可能与叶绿素含量的增加有关（表１）。本研究发
现ＳＮＰ处理进一步降低了气孔导度和蒸腾速率，表明外源
ＮＯ施用可诱导气孔关闭以保护植物细胞免受氧化损伤［２３］。
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此外，干旱胁迫下气孔关闭导致瞬时水分利用效率的增大，而

ＮＯ应用进一步加剧ＩＷＵＥ增大，这主要是因为植物通过蒸腾
作用和ＣＯ２的吸收调节水分损失

［２４－２５］。

试验结果表明，干旱胁迫导致裸大麦幼苗叶片叶绿素荧

光参数 Ｆｖ／Ｆｍ、ΦＰＳⅡ、ＥＴＲ、ｑＰ降低，但 ｑＮ明显升高（表 ２）。
Ｆｖ／Ｆｍ通常用于了解ＰＳⅡ系统效率的稳定性，ФＰＳⅡ反映的是
在光照下 ＰＳⅡ反应中心有部分关闭时的实际光化学效
率［２６］。Ｆｖ／Ｆｍ和ΦＰＳⅡ显著降低，说明叶绿素的 ＰＳⅡ反应中
心受到损伤，光合活性下降［２７］。ＥＴＲ表示电子传递速率，ｑＰ
反映天线色素捕获的光能用于光化学电子传递的份额，ＥＴＲ、
ｑＰ降低，表明叶片ＰＳⅡ的原初光化学反应可通过下调光合电

子传递来匹配碳代谢对 ＡＴＰ和 ＮＡＤＰＨ需求的减少。同时，
干旱胁迫显著增加ＮＰＱ，说明裸大麦通过提高热耗散来降低
吸收光能的转换效率［１３］。通过外施不同浓度的 ＳＮＰ均使干
旱胁迫下裸大麦幼苗 Ｆｖ／Ｆｍ、ｑＰ、ＥＴＲ、ΦＰＳⅡ下降的幅度明显
减小，ｑＮ上升。由此表明，合适浓度的外源ＮＯ能够缓解干旱
胁迫对裸大麦光合机构的伤害和光化学活性的抑制，增加光

合电子传递，提高光化学速率，降低叶片的非光化学猝灭和天

线热耗散，提高叶绿素荧光产额（表１、表２），且不同程度地
提高叶绿素的含量和光合速率［２８］。

丙二醛含量的增加及电子泄露是氧化性损伤的重要表

现［２９］。干旱胁迫下，裸大麦叶片内的Ｈ２Ｏ２含量、丙二醛含量
及质膜透性显著增加，说明产生了大量活性氧。而外源 ＮＯ

施用显著降少了这些指标的增加，表明外源 ＮＯ处理可以提
高干旱胁迫条件下植物叶片的保水性、减低离子渗漏、诱导气

孔关闭，从而提高耐旱性［３０］。Ｃｌａｒｋ等认为，ＮＯ在植物中的
某些功能与它对ＲＯＳ代谢水平的调节密切相关，其主要调节
方式是作用于ＲＯＳ代谢酶，如ＮＯ可作用于烟草中含血红素
铁和非血红素铁的过氧化氢酶和抗坏血酸过氧化物酶，从而

可能参与对活性氧的调节［３１］。ＳＯＤ和ＣＡＴ组成植物清除活
性氧自由基的保护酶系统，其中ＳＯＤ可将 Ｏ－２·歧化为Ｈ２Ｏ２，
而ＣＡＴ则能清除Ｈ２Ｏ２。Ｂｅｌｉｇｎｉ等认为，作为一种抗氧化剂，
ＮＯ可以抵消许多由 ＲＯＳ介导的细胞毒害作用［７］。本研究

中，干旱胁迫显著降低了 ＳＯＤ和 ＣＡＴ活性，而外源 ＮＯ的施
用缓解了抗氧化酶的降低，说明 ＳＯＤ和 ＣＡＴ活性得到了提
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高，降低了导致膜脂过氧化的 Ｏ－２·和Ｈ２Ｏ２等ＲＯＳ的大量生
成，也使得细胞的渗透调节能力和耐旱能力的提高成为可能。

这与李慧等的研究结果［３２］一致。

脯氨酸不仅可作为渗透调节物质，还可以清除 ＲＯＳ、提
高抗氧化能力、稳定生物大分子的结构、降低细胞酸性以及解

除氨毒等［３３］。关于脯氨酸在植物逆境应答中作为伤害标志

或者是作为对抗逆境的抗性指标一直存在争论。本研究表明

干旱显著增加了脯氨酸含量，而 ＳＮＰ处理进一步促进了脯氨
酸含量的增加，从而可以缓解盐胁迫引起的渗透胁迫［３３］。

综上所述，干旱胁迫显著降低裸大麦幼苗的光合特性，增

强叶片丙二醛含量、过氧化氢含量和质膜透性，降低植物抗氧

化能力。外源 ＮＯ的施用可减轻干旱条件下光合特性的减
少、丙二醛和过氧化氢的积累及保持较高的抗氧化酶活性。
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