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　　摘要：以采收６０ｄ的牛尾山药珠芽为试材，分别用浓度５、２５、４５、６５、８５ｍｇ／Ｌ的ＰＰ３３３溶液将珠芽浸泡后，用酶联

免疫测定法（ＥＬＩＳＡ）测定珠芽异戊烯基腺苷（ｉＰＡ）、玉米素核苷（ＺＲ）、二氢玉米素核苷（ＤＨＺＲ）、赤霉素（ＧＡ３）４种内

源激素的含量，并分析这４种内源激素比值及相关性。结果表明：ＧＡ３在珠芽的休眠期至生长期起着双重作用，即休

眠期抑制珠芽萌发、生长期促进珠芽生长；ＺＲ含量在休眠期至生长期始终远高于 ＤＨＺＲ、ＧＡ３和 ｉＰＡ的含量；在休眠

期ＧＡ３促进珠芽休眠的进程，ＺＲ克服萌发抑制的因子并解除休眠，珠芽的休眠和萌发主要由 ＺＲ和 ＧＡ３含量的平衡

和拮抗来调控；ＰＰ３３３能提高萌芽期珠芽ＺＲ含量，并降低休眠期珠芽 ＧＡ３含量，用８５ｍｇ／ＬＰＰ３３３处理珠芽可以使珠芽

提前７ｄ破除休眠。
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　　山药（Ｄｉｏｓｃｏｒｅａｏｐｐｏｓｉｔａ）是我国大众化菜药兼用的滋补
食品，药用价值高，有健脾、固精、补肺、益肾的功能［１］。生产

上用茎段进行繁殖，繁殖系数低，生产成本高。赵冰等对山药

栽培特性进行观测，发现只有用珠芽对山药进行更新复壮，才

可解决山药长期栽培后出现种性退化的问题，但珠芽发芽需

数月之久，影响生产上的适时播种［２］。

通常认为，休眠由内源激素控制，休眠的起始、终止和调

控以及休眠阶段的各层次变化均受激素调节［３］。前人对山

药珠芽的激素调控进行了一定的研究，龙雯虹等探索出用多

效唑针刺珠芽中部可促进珠芽发芽，并用不同浓度的多效唑

和矮壮素水溶液处理不同休眠期的山药珠芽，证明了 １～
１０ｍｇ／Ｌ多效唑水培能显著打破采后６０ｄ的珠芽休眠［４］；在

此基础上，王军民等用多效唑和氯吡脲配施对山药珠芽及中

后期长势的影响进行了相关研究［５］；苗丽娟等发现２％和５％
的双氧水促进收获后６０ｄ的珠芽提早出芽［６］；另外，龙雯虹

等分别测定了不同生长阶段的山药珠芽内源激素 ＩＡＡ、ＺＲ、
ＤＨＺＲ、ＧＡ３和ＡＢＡ的含量，探讨了ＧＡ３／ＡＢＡ的比值变化，发
现生长期ＺＲ的含量变化大，且ＧＡ３含量较高

［７］，并对珠芽休

眠期内源激素含量做了相关研究，证明珠芽发芽需要 ＧＡ３含
量降低和ＺＲ含量升高，ＰＰ３３３使ＧＡ３含量下降速度加快，缩短
了珠芽的休眠期［８］。

前人用１０ｍｇ／Ｌ的ＰＰ３３３处理珠芽后对内源激素 ＧＡ３的
含量进行了测定［８］，但仍不能解释ＰＰ３３３等生长抑制剂对休眠

期珠芽效应不同的现象。同时，珠芽的休眠是由萌发抑制物

和生长促进物间的平衡所决定，为此该研究测定了不同浓度

ＰＰ３３３处理后休眠期珠芽的赤霉素（ＧＡ３）、细胞分裂素异戊烯
基腺苷（ｉＰＡ）、玉米素核苷（ＺＲ）和二氢玉米素核苷（ＤＨＺＲ）
含量变化，并对激素间的平衡关系进行了探讨，旨在探索出休

眠期珠芽内源激素的变化规律及对多效唑的响应，为将来研

究对珠芽进行外源激素的调控打下基础。

１　材料与方法

１．１　试验材料
牛尾山药种苗来源于云南省禄丰县，选取当年无病虫害、

饱满的山药珠芽为试验材料。

１．２　ＰＰ３３３处理山药珠芽
将收获后放于室内６０ｄ的珠芽用多菌灵５００倍液浸泡

１０ｍｉｎ后用清水洗净，擦干珠芽表面水分，用 ５、２５、４５、６５、
８５ｍｇ／ＬＰＰ３３３溶液浸泡珠芽２４ｈ后，取出珠芽装于培养皿，
用湿润蛭石培养。以蒸馏水处理作对照，每处理１００粒珠芽，
重复３次。每隔７ｄ随机各取５粒珠芽，切碎混匀后置入液
氮中冷冻 １５ｍｉｎ后，放入 －２０℃冰箱以备测定内源激素
ｉＰＡ、ＺＲ、ＤＨＺＲ、ＧＡ３的含量，取样直到珠芽发芽为止。
１．３　内源激素含量测定

激素的提取方法：称取样品０．５～１．０ｇ，在弱光和冰浴条
件下，加入２ｍＬ８０％甲醇提取液（含１ｍｍｏｌ／Ｌ二叔丁基对甲
苯酚）研磨成浆，转入离心管中，再用３ｍＬ提取液洗研钵 ３
次，４℃提取 ４ｈ，其间手动摇离心管数次；４ｈ后 ４℃下
３５００ｒ／ｍｉｎ、离心８ｍｉｎ，取上清液转入１０ｍＬ定容瓶中，剩下
残渣用３ｍＬ提取液４℃下提取１ｈ，离心后取上清液转入
１０ｍＬ定容瓶中，将剩下残渣用２ｍＬ提取液提取、离心，合并
所有上清液，定容至１０ｍＬ，即得激素提取液。

激素的测定方法：取１ｍＬ提取液－氮气吹干－样品稀释
液溶解－用酶联免疫吸附法（ＥＬＩＳＡ）测定激素，测定方法和
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试剂盒由中国农业大学化控中心提供。

１．４　数据处理
试验数据采用Ｅｘｃｅｌ软件和ＳＰＳＳ软件进行处理和分析。

内源激素含量（ｎｇ／ｇ）＝
Ｎ·Ｖ２·Ｖ３·Ｂ
Ｖ１·Ｗ

。

式中：Ｎ为测定浓度；Ｖ２为提取液总体积；Ｖ３为定容稀释液体
积；Ｂ为稀释倍数；Ｖ１为真空浓缩上清液体积；Ｗ为植物样品
鲜质量（ｇ）。

２　结果与分析

２．１　休眠期至生长期内源激素含量变化
如图１所示，ＧＡ３和ＺＲ含量变化呈现“下降—上升—下

降—上升”的趋势，ｉＰＡ和 ＤＨＺＲ含量经历了２个波峰后，最
后均呈现出上升的趋势。至培养７ｄ时，ＤＨＺＲ、ＺＲ和ｉＰＡ的
含量均出现下降；在７～２１ｄ时，ＺＲ和 ＧＡ３含量呈现急速的
下降趋势，ｉＰＡ和 ＤＨＺＲ含量则经历了１个波峰，且在２１ｄ
时，ｉＰＡ和ＤＨＺＲ含量与它们最开始的激素水平相持平；在休
眠后期（２１～３５ｄ），ＧＡ３含量随着休眠的深入而不断升高，
ＤＨＺＲ、ＺＲ和 ｉＰＡ的含量呈波动式上升；在萌芽期（３５～
４２ｄ），除ｉＰＡ含量上升外，其他激素含量均下降到最低值；在
生长期（４２～５６ｄ），４种激素含量表现出明显的上升趋势，且
在５６ｄ均达到了峰值；ＺＲ含量在整个休眠期至生长期始终
远高于ＤＨＺＲ、ＧＡ３和ｉＰＡ的含量。

２．２　休眠期至生长期内源激素含量比值的动态变化
如图２所示，在休眠期（０～３５ｄ），ｉＰＡ／ＧＡ３、ＤＨＺＲ／ＧＡ３

和ＺＲ／ＧＡ３比值呈现“下降—上升—下降”的趋势；在萌芽期
（３５～４２ｄ），ｉＰＡ／ＧＡ３、ＤＨＺＲ／ＧＡ３和 ＺＲ／ＧＡ３比值均呈现上
升的趋势，其中ｉＰＡ／ＧＡ３比值上升最为明显，由此可知，培养
３５～４２ｄ时 ＧＡ３含量的下降，促使 ｉＰＡ／ＧＡ３、ＤＨＺＲ／ＧＡ３和
ＺＲ／ＧＡ３的比值回升，促进了休眠的解除。在生长期（４２～
５６ｄ），随着ＧＡ３含量的快速上升，激素间的比值则快速下降。

在休眠期至生长期，ＧＡ３与ｉＰＡ含量呈正相关，相关系数
是０．５７４；ＺＲ与ＧＡ３含量呈显著正相关，相关系数是 ０．８９４；
ＺＲ与ｉＰＡ、ｉＰＡ与 ＤＨＺＲ、ＺＲ与 ＤＨＺＲ、ＧＡ３与 ＤＨＺＲ含量均
呈不相关，表明它们之间关系不紧密。

２．３　ＰＰ３３３处理后内源激素含量的动态变化
如图３所示，ＤＨＺＲ含量在培养１４ｄ达到高峰，但随后迅

速下降，在２１～３５ｄＤＨＺＲ含量有较小的起伏；在３５～４２ｄ

时，８５ｍｇ／ＬＰＰ３３３处理呈现大幅度的上升，且高于其他处理的
含量，这一阶段其他处理没有明显变化。方差分析表明，相同

浓度的处理在不同时期珠芽 ＤＨＺＲ含量差异极显著（Ｆ＝
４．７４１，Ｐ＝０．０００＜０．０１）；同时期不同浓度处理间 ＤＨＺＲ含
量差异不显著。

在ＰＰ３３３处理０～７ｄ，４５～６５ｍｇ／Ｌ的 ＰＰ３３３处理 ＺＲ含量
呈现上升趋势，其余处理则呈现下降趋势；在休眠中期（７～
２１ｄ），除８５ｍｇ／ＬＰＰ３３３处理经历了１个波峰外，这一阶段其
他处理则急速下降至最低值；在萌芽期（３５～４２ｄ），４５ｍｇ／Ｌ
ＰＰ３３３和８５ｍｇ／ＬＰＰ３３３处理呈现大幅度的上升，这一阶段其他
处理表现为下降趋势；在休眠破除时（４２ｄ），所有处理的含量
均高于对照，说明ＰＰ３３３对 ＺＲ含量有一定的促进作用。方差
分析表明，相同浓度的处理在不同时期珠芽的 ＺＲ含量差异
极显著（Ｆ＝１１．８２５，Ｐ＝０．０００＜０．０１）；同时期不同浓度处理
间ＺＲ含量差异不显著。

经ＰＰ３３３处理过的珠芽ｉＰＡ含量在休眠中期（７～２１ｄ）表
现为“低浓度促进、高浓度抑制”的趋势；在萌芽期（３５～
４２ｄ），所有处理均呈现大幅度的上升。方差分析表明，同时期
不同浓度处理间ｉＰＡ含量差异不显著；相同浓度处理在不同时
期珠芽的ｉＰＡ含量差异显著（Ｆ＝２．５６１，Ｐ＝０．０１７＜００５）。

经５～６５ｍｇ／ＬＰＰ３３３处理的珠芽 ＧＡ３含量在０～２１ｄ均
表现下降趋势，这可能是因为ＰＰ３３３的作用机理是抑制植物内
部ＧＡ３的产生。在休眠后期（２１～３５ｄ），５～６５ｍｇ／ＬＰＰ３３３的
处理均经历了１个波峰，对照在这一阶段持续上升；在萌芽期
（３５～４２ｄ），ＧＡ３保持低含量水平；在生长期（４２～５６ｄ），全
部处理ＧＡ３含量呈现快速的上升趋势。方差分析表明，相同
浓度的处理在不同时期珠芽的 ＧＡ３含量差异极显著（Ｆ＝
７．０１９，Ｐ＝０．０００＜０．０１）；同时期不同浓度处理间 ＧＡ３含量
差异不显著。

２．４　ＰＰ３３３处理后内源激素间比值的动态变化
如图４所示，各处理的激素比值变化趋势基本一致，在培

养０～２１ｄ时，ＤＨＺＲ／ＧＡ３、ｉＰＡ／ＧＡ３和 ＺＲ／ＧＡ３的比值均出
现大幅度上升；在休眠中期（２１～３５ｄ），４种激素之间比值继
续下降，由于生长促进类激素 ｉＰＡ、ＤＨＺＲ含量下降到较低水
平，ＧＡ３含量此时呈现缓慢上升的趋势，使得 ＤＨＺＲ／ＧＡ３、
ｉＰＡ／ＧＡ３比值基本小于１，此时ＺＲ／ＧＡ３的比值呈现先下降后
上升的趋势，为珠芽的萌发做准备；在萌芽期（３５～４２ｄ），
ＧＡ３含量缓慢下降，使ＤＨＺＲ／ＧＡ３和ｉＰＡ／ＧＡ３的比值有回升
趋势；在生长期（４２～５６ｄ），ＤＨＺＲ／ＧＡ３、ｉＰＡ／ＧＡ３和ＺＲ／ＧＡ３
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的比值均表现出不同程度的下降趋势，这可能是生长期间

ＧＡ３含量远高于ＺＲ、ｉＰＡ、ＤＨＺＲ的含量而导致的结果。
珠芽激素（ｉＰＡ＋ＺＲ＋ＤＨＺＲ）／ＧＡ３的比值在休眠期至生

长期经历了２个波峰，在休眠期（０～２８ｄ），所有处理均呈上
升趋势，而在处理１４～２１ｄ８５ｍｇ／ＬＰＰ３３３处理（ｉＰＡ＋ＺＲ＋
ＤＨＺＲ）／ＧＡ３比值低于其他处理的比值，在处理 ４２ｄ时，
８５ｍｇ／ＬＰＰ３３３处理比值远高于其他处理。由此可知，ＰＰ３３３在

休眠期能促进细胞分裂素含量的增加，以８５ｍｇ／ＬＰＰ３３３处理
的效果最为明显，其他浓度ＰＰ３３３处理的激素比值则与对照的
比值差异不显著。

３　结论与讨论

３．１　内源激素与珠芽休眠萌发的关系
该试验结果表明，ｉＰＡ含量变化与山药珠芽的发育过程
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相一致。休眠期ｉＰＡ含量一直较低，原因可能是休眠的珠芽
在聚集能量以抵御寒冷的气候和为珠芽提供过冬的营养物

质，又或者 ｉＰＡ可能并未直接参与休眠的解除。在生长期
ｉＰＡ含量急速上升，由此猜测 ｉＰＡ的作用在于珠芽解除休眠
后的萌发生长。经初步分析，ｉＰＡ含量增加是因为营养需求
增加，反之亦然。

种子休眠的解除总是与赤霉素类物质的积累相伴发

生［９］。未经ＰＰ３３３处理的珠芽 ＧＡ３含量经历先升再降最后升
高的过程，在休眠期低温促进了 ＧＡ３的合成，促使 ＧＡ３含量
的持续升高，这与龙雯虹等的研究［１０］一致，而经 ＰＰ３３３处理的
珠芽经历了下降再升高的过程，即ＰＰ３３３抑制休眠期ＧＡ３的升
高，而休眠解除时 ＧＡ３含量达最低值，这一结果与前人研究
ＧＡ３抑制珠芽发芽的结论

［１１－１２］一致，至生长期 ＧＡ３含量升
高，可能是因为ＧＡ３需较高水平才有利于种子细胞分裂、伸
长和种子发育所需的养分吸收［１３］，因此ＧＡ３在珠芽的休眠期
至生长期起着双重作用，即先抑制萌发、后促进生长，有关这

一现象的内在机理还需进一步探索。

ＺＲ具有抵消萌发抑制物质、调控种子发育中的物质和能
量代谢的作用［１４］。本试验结果表明，ＺＲ含量随着休眠程度
的加深而增加，由此推测 ＺＲ在休眠期加快了细胞分裂分化
的速度，加厚了珠芽的外皮，提高了对珠芽的保护能力。在休

眠期ＤＨＺＲ、ＧＡ３和ｉＰＡ含量上升的作用是促进细胞分裂，高
含量的生长促进类激素 ＺＲ迅速降低减少了对 ＧＡ３的制约，
使ＧＡ３在珠芽的休眠中发挥主要作用。随着休眠的解除，ＺＲ
含量快速上升，此时，细胞分裂素可能促进细胞分裂和扩大，

诱导了珠芽的分化。因此，ＺＲ能够克服萌发抑制的因子，解
除休眠，促进珠芽的萌发。

ＤＨＺＲ含量在休眠至萌发期较其他激素低，休眠期
ＤＨＺＲ含量上升是为了聚集能量，休眠后期的缓慢下降可能
是受到低温和ＧＡ３共同抑制作用。
３．２　珠芽休眠期至萌发期内源激素间的平衡关系

由内源激素间比值变化可以看出，较低的 ＤＨＺＲ／ＧＡ３、
ｉＰＡ／ＧＡ３和 ＺＲ／ＧＡ３比值有利于休眠。其中 ＤＨＺＲ／ＧＡ３和
ｉＰＡ／ＧＡ３通过低比值减少对休眠的抑制，从而对休眠发挥间
接的调控作用。ＺＲ／ＧＡ３比值进入休眠期迅速下降，休眠后
期又明显回升，与休眠进程相一致，因此认为ＺＲ与ＧＡ３间的
平衡变化对休眠的调控起主要作用。

根据内源激素间的相关性分析，ｉＰＡ与 ＧＡ３、ＺＲ与 ＧＡ３
的相关性较紧密，且 ｉＰＡ／ＧＡ３和 ＺＲ／ＧＡ３比值变化趋势相
同，说明ＧＡ３解除休眠作用与内源激素平衡有关，但内源激
素之间具体的协同作用机理有待进一步研究。

３．３　ＰＰ３３３对珠芽内源激素的影响
本试验发现，５～６５ｍｇ／ＬＰＰ３３３处理的珠芽和对照同时萌

发，在解除休眠期８５ｍｇ／ＬＰＰ３３３处理的珠芽 ＧＡ３含量最低，
这一变化使处理比对照提前７ｄ发芽，这与龙雯虹等研究的
ＰＰ３３３处理能加快珠芽休眠后期ＧＡ３含量下降的速度，使珠芽

提前发芽的结论［８］相一致，也与王鹏等在马铃薯的休眠研究

中认为ＧＡ３在调节萌发和解除休眠时起重要作用，抑制剂和
细胞分裂素起辅助作用的结论［１５］一致。同时，萌发期不一致

或许是珠芽对不同浓度ＰＰ３３３处理的感应程度不同。
经ＰＰ３３３处理的珠芽 ＺＲ含量在萌芽期均高于对照，ＧＡ３

含量在休眠期均低于对照，说明 ＰＰ３３３有助于提高萌芽期 ＺＲ
含量，降低休眠期 ＧＡ３含量。通过内源激素间的比值关系，
可以看出山药珠芽的休眠进程取决于多种内源激素的平衡，

而不是取决于单一激素的含量，所以笔者认为山药珠芽促成

栽培的研究不应仅仅局限于通过施用外源 ＰＰ３３３解除珠芽休
眠，而应充分利用其他植物激素，同时重视对外部环境因素综

合而深入的研究，寻求打破山药珠芽休眠的有效方法，从而促

进山药的周年商业生产。
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