
书书书

侯思璇，李传哲，杨　蒙，等．盐胁迫对毛竹实生苗形态生理生化特征的影响［Ｊ］．江苏农业科学，２０２１，４９（１０）：１３６－１４１．

ｄｏｉ：１０．１５８８９／ｊ．ｉｓｓｎ．１００２－１３０２．２０２１．１０．０２５

盐胁迫对毛竹实生苗形态生理生化特征的影响

侯思璇１，李传哲２，刘国华１，杨　蒙１，郑　毅１，姚文静１

（１．南京林业大学南方现代林业协同创新中心／竹类研究所，江苏南京２１００３７；

２．江苏省农业科学院农业资源与环境研究所／农业农村部江苏耕地保育科学观测试验站，江苏南京２１００１４）

　　摘要：为探究盐胁迫对毛竹生长发育的影响，分析了不同浓度ＮａＣｌ溶液（０、１２．５、２５．０、５０．０、１００．０、２００．０ｍｍｏｌ／Ｌ）
胁迫条件下毛竹３个月生实生苗形态生理生化特征的变化。随着盐胁迫浓度的增高，毛竹实生苗的叶片卷曲程度增
加，叶片黄化现象严重；叶片ＭＤＡ含量呈上升趋势，抗氧化酶（ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ）活性、可溶性蛋白含量、游离脯氨酸含
量呈先升后降的趋势，在５０．０ｍｍｏｌ／ＬＮａＣｌ胁迫６ｈ时达到最高；在≤５０．０ｍｍｏｌ／ＬＮａＣｌ条件下，毛竹实生苗叶片氮
蓝四唑（ＮＢＴ）、二氨基联苯胺（ＤＡＢ）、Ｅｖａｎｓｂｌｕｅ染色程度与对照条件相似，在 ＞５０．０ｍｍｏｌ／ＬＮａＣｌ浓度下，毛竹实生
苗叶片与对照条件相比染色程度加深、面积增大。以上结果揭示了毛竹实生苗具有一定的耐盐性（＜５０．０ｍｍｏｌ／Ｌ），
为毛竹耐盐能力鉴定和盐碱地区毛竹的竹林培育提供了科学依据。
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　　竹子属于禾本科竹亚科，具有生长迅速、可再
生性强、适应性强等特点［１］。竹子用途非常广泛，

可作笋用、观赏用、生活用、工艺制品用、建材用

等［２］。此外，竹资源在保持生态平衡和应对气候变

化等方面也发挥着独特作用［３］。但竹林的分布具

有明显的地带性和区域性，主要集中在气候温润的

长江以南地区，在寒冷、干旱及盐碱地区几乎没有

生长［４－５］。因此鉴定竹种的抗逆能力，筛选出一

些耐寒、耐旱、耐盐碱的优良竹苗，有效地筛查、选

择、拓宽竹子在我国的种植范围，可大大提高竹子

产量。

目前已有不少学者对环境胁迫下竹子的生长

发育、生理、生化等方面进行了研究，为竹子抗逆能

力鉴定提供了科学的理论依据［６］。例如，胡俊靖等

综述了水分胁迫对竹子膜脂过氧化、抗氧化酶活

性、渗透调节物质、光合生理特性等的影响，分析了

竹子在水分胁迫条件下的生理适应与响应规律［７］；

应叶青等的试验表明，干旱胁迫条件下毛竹幼苗的

光合速率、蒸腾速率、叶绿素ａ和叶绿素ｂ含量与对
照条件相比均有所下降，超氧化物岐化酶（ＳＯＤ）、
过氧化氢酶（ＣＡＴ）活性和丙二醛（ＭＤＡ）含量等与
对照相比则明显增加［８］；易守理等研究表明，大叶

慈竹主要依靠较高的 ＳＯＤ和 ＣＡＴ活性抵御低温伤
害，慈竹则凭借较高的ＳＯＤ和过氧化物酶（ＰＯＤ）活
性来抵御低温伤害［９］。

我国江苏沿海滩涂面积（６８．７万 ｈｍ２）较大，约
占全国滩涂面积的２５％，且以１３００ｈｍ２／年的速度
不断增长［１０］。植树造林是沿海滩涂盐碱地改良的

一个重要措施，然而沿海滩涂地区土壤含盐量较

高，适生树种少。在高盐胁迫条件下苗木难以存活

是制约沿海滩涂植树绿化的关键因素［１１］。作为一

种生长速度快、可再生性强、适应性强、用途广泛的

非木质植物资源，竹子成为生长效益和经济效益较

高的首选绿化栽培植物之一［１－３］。其中毛竹

（Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓｅｄｕｌｉｓ）生长密度大，是我国分布最广、
蓄积量最大、经济价值最高的重要经济竹种，我国

９０％的竹材都来源于毛竹［３］，因此对其盐胁迫适应

性的研究十分重要。但至今还未有盐胁迫对毛竹

实生苗生长发育影响的系统研究。本研究分析不

同浓度ＮａＣｌ对毛竹３个月生实生苗形态生理生化
方面的影响，探究毛竹实生幼苗在盐胁迫条件下的

生长发育规律，以填补毛竹实生苗耐盐能力研究的

空白。
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１　材料与方法

１．１　试验时间与地点
试验时间为２０１９年１０月至２０２０年６月，地点

为南京林业大学（１１８°４８′４２″Ｅ，３２°０４′３４″Ｎ）。　
１．２　试验材料处理

毛竹种子采自广西壮族自治区桂林市灵川县。

将种子播于泥炭土 ∶黄棕壤 ∶珍珠岩 ＝１２∶１２∶１
（体积比）的土壤中，置于２０～２４℃、光照／黑暗周
期为１２ｈ／１２ｈ的植物光照培养箱中培养３个月。
待毛竹幼苗长出４～６张叶片时，选择长势较好的健
康幼苗连根带土整体挖出，用水洗净根部放入水中

继续培养１周（图１）。

　　水培 １周后，将毛竹幼苗分别放在 ０、１２．５、
２５０、５０．０、１００．０、２００．０ｍｍｏｌ／Ｌ的 ＮａＣｌ溶液中进
行处理，编号为０～５号，每个处理３次生物学重复，
每次生物学重复１０株幼苗。分别在３、６、２４ｈ的时
间点观察毛竹实生苗的形态变化，并进行破坏性取

样用于各项生理指标测定和生化染色观察。

１．３　生理生化指标的测定
毛竹叶片 ＳＯＤ活性采用抑制氮蓝四唑（ＮＢＴ）

光还原法测定，ＰＯＤ活性采用愈创木酚法测定，ＣＡＴ
活性采用紫外吸收法测定，ＭＤＡ含量采用硫代巴比
妥酸法测定，可溶性蛋白质含量采用考马斯亮蓝

Ｇ－２５０染色法测定，游离脯氨酸含量采用酸性茚三
酮显色法测定［１２－１４］。毛竹叶片ＮＢＴ、二氨基联苯胺
（ＤＡＢ）和 Ｅｖａｎｓｂｌｕｅ染色参考烟草叶片的染色
方法［１５］。

２　结果与分析

２．１　ＮａＣｌ胁迫对毛竹实生苗形态的影响
毛竹实生苗的外部形态变化是植物受到盐胁

迫时最直观的反应。如图 ２所示，处理 ３ｈ，
２００．０ｍｍｏｌ／ＬＮａＣｌ溶液下的小部分幼苗叶片稍有
卷曲，其余浓度下的幼苗均无明显变化（图２－Ａ）；
处理６ｈ，１００．０、２００．０ｍｍｏｌ／ＬＮａＣｌ溶液处理的毛
竹幼苗叶片已经有明显卷曲，５０．０ｍｍｏｌ／ＬＮａＣｌ溶
液处理的幼苗也开始发生叶片卷曲的现象（图２－
Ｂ）；处理２４ｈ，５０．０、１００．０、２００．０ｍｍｏｌ／ＬＮａＣｌ溶

液处理的毛竹幼苗均出现叶片卷曲的现象，并且随

着浓度的升高，卷曲叶片的数量越多、程度越大（图

２－Ｃ）。其中，１００．０、２００．０ｍｍｏｌ／Ｌ浓度下的毛竹
叶片已经完全卷曲，叶片也有发黄的迹象。结果表

明，低浓度的 ＮａＣｌ溶液（＜５０．０ｍｍｏｌ／Ｌ）对毛竹实
生苗形态的影响不大，但长时间、高浓度的 ＮａＣｌ溶
液（≥１００．０ｍｍｏｌ／Ｌ）处理会使毛竹幼苗叶片发生
明显的卷曲、黄化。随着时间的推移和盐浓度的增

加，毛竹幼苗被胁迫的程度增加。

２．２　ＮａＣｌ胁迫对毛竹实生苗生理指标的影响
如图３所示，毛竹叶片 ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ活性随

着ＮａＣｌ溶液浓度的增高呈现先升后降的趋势。在
低浓度 ＮａＣｌ溶液（＜５０．０ｍｍｏｌ／Ｌ）胁迫下，随着
ＮａＣｌ浓度的增加ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ活性明显增加，随
着胁迫时间增加酶活性变化明显，胁迫处理６ｈ时
酶活性最大。高浓度 ＮａＣｌ溶液胁迫下，ＳＯＤ、ＰＯＤ、
ＣＡＴ活性明显下降，酶活性随胁迫时间延长变化不
明显。以 上 结 果 表 明，低 浓 度 ＮａＣｌ溶 液
（＜５０．０ｍｍｏｌ／Ｌ）胁迫下，毛竹叶片所受到的胁迫
程度较低，产生的有害物质较少，植物体内抗氧化

酶活性的提高足以清除植物体内产生的有害物质，

毛竹叶片受到的损害较小；高浓度 ＮａＣｌ溶液
（＞１００．０ｍｍｏｌ／Ｌ）胁迫下，植物体内的酶活性无法
完全催化分解有害物质，导致植物膜和组织受到不

可逆的严重损伤。毛竹叶片ＭＤＡ含量随着ＮａＣｌ溶
液浓度的增高和胁迫时间的增长，呈明显上升趋势。
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当ＮａＣｌ溶液浓度≤１００．０ｍｍｏｌ／Ｌ时，ＭＤＡ含量变
化随胁迫时间延长变化较小；当ＮａＣｌ溶液浓度达到
２００．０ｍｍｏｌ／Ｌ时，ＭＤＡ含量随胁迫时间延长变化
明显，在胁迫 ２４ｈ时达到最高。以上结果表明，
ＮａＣｌ溶液浓度越高胁迫时间越长，毛竹叶片中
ＭＤＡ积累越多，质膜受损害程度越大，低浓度的盐
胁迫对毛竹幼苗影响较小，高浓度的盐胁迫会严重

迫害毛竹质膜。毛竹叶片可溶性蛋白质含量随着

ＮａＣｌ溶液浓度的升高，呈现先上升后降低的趋势。
低浓度 ＮａＣｌ溶液（＜５０．０ｍｍｏｌ／Ｌ）胁迫可刺激毛
竹有机体合成可溶性蛋白质，提高自身的防御功

能。高浓度ＮａＣｌ溶液（≥１００．０ｍｍｏｌ／Ｌ）胁迫破坏
了毛竹叶片细胞生物膜及细胞内渗透系统，可溶性

蛋白质合成受阻，含量下降。毛竹叶片游离脯氨酸

含量随着ＮａＣｌ溶液浓度升高也呈先升后降的趋势。
低浓度ＮａＣｌ溶液（＜５０．０ｍｍｏｌ／Ｌ）胁迫条件下，毛
竹叶片脯氨酸含量增高趋势明显，胁迫处理６ｈ时
达到最大值；高浓度 ＮａＣｌ溶液（≥１００．０ｍｍｏｌ／Ｌ）
胁迫时，毛竹叶片游离脯氨酸含量明显下降。高浓

度盐胁迫导致植物体合成脯氨酸的能力降低。

２．３　ＮａＣｌ胁迫下毛竹实生苗叶片生化染色
逆境胁迫条件下，植物体内的活性氧平衡遭到

破坏，活性氧的积累导致植物膜结构损害和细胞死

亡。生化染色可区分出植物活细胞，有活性的细胞

有外排功能不被染色。如图４所示，当ＮａＣｌ溶液浓
度较低时（＜５０．０ｍｍｏｌ／Ｌ），毛竹叶片染色程度与
对照条件下类似。随着 ＮａＣｌ溶液浓度的增高和胁
迫时间的延长，毛竹叶片被染色的区域变大、颜色

变深，表明毛竹叶片细胞死亡数量增多。在ＮａＣｌ浓
度为２００．０ｍｍｏｌ／Ｌ时，毛竹叶片染色颜色最深。说
明毛竹实生苗在高浓度ＮａＣｌ溶液（≥１００．０ｍｍｏｌ／Ｌ）
处理下，体内活性氧的积累量自身不可消除，叶片

细胞大量死亡，有机体受到不可逆的伤害。

３　讨论与结论

逆境胁迫会影响植物的正常生长发育，导致植

物形态、生理、生化等多方面发生变化［１５］。形态上

主要表现为叶片萎蔫变黄、叶面积减少、叶片脱落
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等。生理水平上的变化可从一系列生理、生化指标

中反映出来，如抗氧化酶活性、活性氧（Ｈ２Ｏ２、
Ｏ－２·、·ＯＨ等）积累、死细胞数目等

［１５－１９］。ＳＯＤ
是广泛分布于植物体内的一种抗氧化金属酶，在有

机体内起氧化与抗氧化平衡的作用［１６］。ＰＯＤ是普
遍存在于植物体内的一种氧化还原酶，参与植物的

光呼吸作用和乙醛酸循环，其活性与植物的代谢强

度和抗逆能力存在一定关系［１７］。ＭＤＡ是生物体内
自由基和脂质氧化生成的，其产生会加剧膜的损

伤，影响线粒体部分关键酶活性和呼吸复合链［１８］。

ＣＡＴ普遍存在于各种生物有机体细胞中，可催化细
胞中的过氧化氢转化为无害或伤害较小的其他物

质以降低对植物机体造成的损害［１９］。植物为了抵

抗逆境胁迫会启动防御系统，清除植物体内的活性

氧等有害物质。当植物受到的伤害过大，植物体内

有害物质的产生与清除失去平衡，可能会导致不可

逆的细胞内稳态失衡如脂质过氧化、膜损伤、酶失

活等，最终导致细胞死亡［１７－１９］。

本研究以毛竹３个月实生幼苗为研究对象，分
析了不同浓度ＮａＣｌ溶液对其形态生理生化方面的
影响。低浓度盐胁迫条件下，毛竹幼苗形态上的变

化较小。但在高浓度盐胁迫下，毛竹实生苗叶片就

会发生明显卷曲、黄化。随着盐胁迫浓度的增高和

胁迫时间的延长，毛竹实生苗叶片 ＭＤＡ含量呈上
升趋势，与观音竹、绿竹 ＭＤＡ含量随盐分胁迫的加
重而提高的试验结果［２０－２１］一致。毛竹实生苗叶片

ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ活性表现为先升高后降低的规律，
与不同浓度盐胁迫下白竹及其他植物如柳树、素馨

属植物、李属彩叶植物等的酶活性表现出先升后降

的趋势［２２－２５］一致。毛竹实生苗叶片游离脯氨酸含

量随着盐浓度的增高也出现先增后减的趋势，与绿

竹、大头典、吊丝单随胁迫强度的增强和胁迫时间

的延长而增加的结果［２６］不同，但与其他植物在不同

浓度盐胁迫后游离脯氨酸含量变化的研究结

果［２３－２５］一致。生化染色结果表明，毛竹实生苗叶片

染色程度随着盐浓度增加而加深，间接说明在高浓

度盐胁迫下毛竹实生苗叶片会积累大量活性氧，造成

细胞的大量死亡。综上，在一定盐浓度范围内，毛竹

实生苗可通过调节自身内部物质和抗氧化酶活性降

低外界胁迫对植物机体造成的伤害。毛竹实生苗所

能承受的盐浓度为５０ｍｍｏｌ／Ｌ（约０３％），低于绿竹、
大头典、吊丝单等所能忍受的盐分质量（０．４％）［２６］和
观音竹所能承受的盐分质量（０５％）［２０］，可能原因是

选取的竹子苗期不同，毛竹为３个月生实生苗，而其
他研究中选取的竹子为成苗。

我国盐碱地面积大、分布范围广，长江以北地

区和诸多沿海地区，特别是江苏沿海地区的土壤中

往往盐含量过高，限制了竹子的生长范围。目前利

用种子培育实生苗是筛选优良无性系和竹类植物

种质创新的有效途径［２７］。确定了毛竹实生苗的耐

盐限度，能有效地筛查、选择和拓展毛竹实生苗造

林的区域，或者通过土壤改良使其适宜毛竹实生苗

的生长，为拓宽毛竹在江苏沿海滩涂盐碱地的种植

范围、提高江苏省毛竹产量提供理论依据。
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外源赤霉素调控稻草饲用品质后水稻转录因子

基因表达谱分析

董臣飞，许能祥，张文洁，顾洪如

（江苏省农业科学院／农业农村部种养结合重点实验室，江苏南京２１００１４）

　　摘要：为探索外源赤霉素（ＧＡ）调控稻草饲用品质的分子机制，采用 ＩｌｌｕｍｉｎａＨｉＳｅｑ２５００平台的水稻表达谱芯片
技术，分析研究生育后期外源赤霉素处理后水稻转录因子基因表达谱的变化。ＧＡ处理后杂交籼稻两优培九与其对
照有２８个基因表达发生明显变化，其中表达上调的有９个，下调的有１９个；表达差异明显的基因主要属于亚油酸代
谢、α－亚麻酸的代谢、戊糖和葡萄糖醛酸转换、植物病原物相互作用、淀粉和蔗糖代谢、氨基糖和核苷酸糖代谢、嘌呤
代谢等途径的基因。ＧＡ处理后粳稻品种南粳４４有１１个基因的表达发生明显差异，其中９个基因表达上调，２个基
因表达下调；差异表达基因主要集中在类黄酮生物合成、黄酮和黄酮醇的生物合成、昼夜节律等途径上。进一步采用

实时荧光定量聚合酶链式反应（ＰＣＲ），验证４个转录因子基因在ＧＡ处理后表达变化，与表达谱结果基本一致。
　　关键词：水稻；赤霉素；转录因子；基因表达谱
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　　稻草饲料化利用是当前秸秆综合利用研究的
热点。前人对稻草饲用的研究多集中在调制方法

上［１－２］，但效果受到稻草理化性状及机械设备等因

素的限制。通过栽培及遗传育种措施改善稻草饲

用品质是提高稻草饲用率的简易方法，但目前这方

面的研究较少。在改善稻草饲用品质的农艺措施

中，施用外源赤霉素（ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｃａｃｉｄ，ＧＡ）是一种有
效方式。前期研究表明，水稻（Ｏｒｙｚａｓａｔｉｖａ）生育后

期进行外源 ＧＡ处理能增加收获时稻草的绿叶面
积，提高稻草中的非结构性碳水化合物（ｎｏｎ－
ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ，ＮＳＣ）和 粗 蛋 白 （ｃｒｕｄｅ
ｐｒｏｔｅｉｎ，ＣＰ）含量，有效改善稻草饲用品质［３－４］，但缺

乏深入的机理研究。

笔者前期研究表明，外施 ＧＡ后籼稻品种两优
培九和粳稻品种南粳４４稻草的饲用品质得到显著
改善，其衰老进程放缓；但是籼稻和粳稻品种间存

在显著差异：两优培九 ＧＡ处理组稻草中的 ＮＳＣ和
ＣＰ含量增加幅度显著高于南粳４４，与之相对应的
是叶片中的丙二醛（ｍａｌｏｎｄｉａｌｄｅｈｙｄｅ，ＭＤＡ）含量显
著低于对照组，超氧 化 物 歧 化 酶 （ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅ
ｄｉｓｍｕｔａｓｅ，ＳＯＤ）和过氧化物酶（ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ，ＰＯＤ）活
性显著高于对照，且其酶活性增加幅度高于南粳
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