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摘 要:为揭示叶面喷施外源褪黑素(MT)在干旱胁迫及复水下调控玉米的生理机制,该研究以玉米‘陕科9号’为

试验材料,叶面喷施100
 

μmol·L
-1 褪黑素,在重度干旱胁迫和复水后测定叶片相对含水量(RWC)、叶面积、地上

部生物量、光合机构活性以及抗氧化酶活性等指标。结果表明:(1)外源喷施褪黑素能有效缓解干旱胁迫诱导的玉

米生长发育抑制,同时显著提高干旱胁迫下玉米叶片光系统(PSⅡ和PSⅠ)有效量子产量[Y(Ⅱ)和Y(Ⅰ)],并降

低干旱胁迫下叶片PSⅠ
 

受体侧和供体侧限制引起的非光化学能量耗散的量子产量Y(ND)和Y(NA)。(2)喷施

外源褪黑素显著增强了干旱胁迫玉米植株叶片超氧化物歧化酶(SOD)、过氧化氢酶(CAT)、抗坏血酸过氧化物酶

(APX)及谷胱甘肽还原酶(GR)活性,显著降低了其丙二醛(MDA)和过氧化氢(H2O2)含量;同时外源褪黑激素也

显著上调了其相应抗氧化酶活性相关基因的表达量。(3)复水后,干旱胁迫下经褪黑素处理的玉米植株叶片上述

各参数恢复速度较单独干旱胁迫处理植株更快。研究认为,叶面喷施褪黑素有效缓解了干旱胁迫对玉米叶片的光

合机构的损伤,增强了叶片抗氧化酶活性及相关基因的表达,显著降低了膜脂过氧化伤害程度,且复水后显著促进

叶片生理功能的恢复,表明外源褪黑素可通过改善干旱及复水下玉米叶片光合效率和抗氧化能力,从而促进植株

生长以适应干旱多变的环境。
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Abstract:
 

In
 

the
 

present
 

study,
 

we
 

investigated
 

the
 

physiological
 

mechanism
 

of
 

foliar
 

spraying
 

of
 

exoge-
nous

 

melatonin
 

(MT)
 

on
 

maize
 

under
 

drought
 

stress
 

and
 

rewatering.
 

The
 

maize
 

cultivar
 

‘Shaanke
 

No.9’
 

applied
 

with
 

100
 

μmol·L
-1

 

melatonin
 

was
 

used
 

as
 

the
 

experimental
 

materials,
 

the
 

changes
 

of
 

leaf
 

relative
 

water
 

content
 

(RWC),
 

leaf
 

area,
 

aboveground
 

biomass,
 

photosynthetic
 

characteristics
 

and
 

antioxidant
 

en-
zyme

 

activities
 

were
 

determined
 

under
 

severe
 

drought
 

stress
 

and
 

rewatering.
 

The
 

results
 

suggested
 

that:
 



(1)
 

foliar
 

application
 

of
 

exogenous
 

melatonin
 

could
 

alleviate
 

the
 

maize
 

growth
 

inhibited
 

by
 

drought
 

stress.
 

It
 

also
 

improved
 

the
 

effective
 

quantum
 

yield
 

of
 

PSⅡ
 

and
 

PSⅠ
 

under
 

drought
 

stress
 

[Y(Ⅱ),
 

Y(Ⅰ)],
 

de-
creased

 

the
 

PSⅠ
 

receptor
 

side
 

limitation
 

[Y(NA)]
 

and
 

donor
 

side
 

limitation
 

[Y(ND)]
 

of
 

leaf
 

photosyn-
thetic

 

apparatus
 

after
 

drought
 

stress.
 

(2)
 

The
 

melatonin-treated
 

plants
 

exhibited
 

lower
 

malondialdehyde
 

(MDA)
 

content
 

and
 

hydrogen
 

peroxide
 

(H2O2)
 

content.
 

The
 

activities
 

of
 

superoxide
 

dismutase
 

(SOD),
 

catalase
 

(CAT),
 

ascorbate
 

peroxidase
 

(APX)
 

and
 

glutathione
 

reductase
 

(GR)
 

were
 

enhanced
 

and
 

the
 

ex-
pression

 

of
 

antioxidant
 

enzymes
 

related
 

genes
 

were
 

upregulated
 

by
 

melatonin
 

treatment
 

under
 

drought
 

stress.
 

(3)
 

After
 

rehydration,
 

compared
 

with
 

untreated
 

maize,
 

higher
 

recovery
 

rates
 

of
 

parameters
 

were
 

obverted
 

in
 

exogenous
 

melatonin-treated
 

maize
 

leaves.
 

Consequently,
 

foliar
 

spraying
 

of
 

melatonin
 

effec-
tively

 

alleviated
 

the
 

damage
 

to
 

photosynthetic
 

apparatus
 

of
 

maize
 

leaves
 

under
 

drought
 

stress,
 

enhanced
 

the
 

activities
 

of
 

antioxidant
 

enzymes
 

and
 

the
 

expression
 

of
 

related
 

genes,
 

significantly
 

reduced
 

the
 

level
 

of
 

membrane
 

lipid
 

peroxidation,
 

and
 

substantially
 

promoted
 

the
 

recovery
 

of
 

physiological
 

functions
 

of
 

maize
 

leaves
 

after
 

rehydration.
 

In
 

short,
 

exogenous
 

melatonin
 

can
 

improve
 

the
 

photosynthetic
 

efficiency
 

and
 

an-
tioxidant

 

capacity
 

of
 

maize
 

leaves
 

under
 

drought
 

and
 

recovery
 

water,
 

eventually
 

promoting
 

the
 

plant
 

growth
 

to
 

adapt
 

to
 

the
 

stress
 

environments.
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enzyme

  玉米是陕西省主要粮食作物之一,干旱严重限

制玉米的生长发育和产量[1]。随着气候变化的加

剧,高温和降雨不均匀导致玉米生长在干旱和复水

的生境中[2]。因此干旱胁迫下维持玉米生长以及提

高旱后复水植株的恢复潜能对于玉米适应干旱环境

十分重要[3]。干旱通常会导致气孔关闭,阻碍CO2
通过空气→细胞间隙→叶肉细胞的途径扩散,进一

步引起光合作用下降。光能吸收与利用失衡促进活

性氧(ROS)大量产生,植株启动复杂的保护酶系统

清除活性氧来保护光合机构,但严重干旱仍破坏植

株体内氧化还原动态平衡导致细胞膜氧化损伤。研

究显示干旱解除后植物可以通过自身各种生理生化

反应主动恢复生长,通过一定补偿效应,抵消因干旱

胁迫对玉米造成的伤害[4];但植物重度干旱胁迫后

复水其农艺性状与生理功能恢复程度仍低于正常灌

水的水平[5]。可见,植物的抗旱性不仅体现在对干

旱胁迫的耐受程度上,还应包括胁迫状态解除后的

恢复生长能力[6],而且植株复水后的恢复能力取决

于干旱程度、植株基因型和栽培管理因素(如氮素调

控、喷施调控剂等)[7-8]。
褪黑素是一种重要的植物生长调节物质,也是

一种直接的自由基清除剂和间接的抗氧化剂[9]。研

究表明外源喷施褪黑素能够有效地提高植物对多种

不利环境因素的抵抗力,如寒冷、干旱、盐和紫外线

辐射等[10-13]。褪黑素能通过提高干旱胁迫下番茄

的净光合速率、蒸腾速率、气孔导度、PSⅡ量子效率

和电子传递保护其免受干旱诱导的光抑制或光氧

化[14]。同时,褪黑素提高干旱胁迫下核桃叶片抗氧

化酶的活性,增强了
 

ROS
 

清除能力,减轻了氧化损

伤[15]。目前,外源褪黑素在提高植物抗逆性上的研

究已有不少报道,但主要集中褪黑素缓解干旱胁迫

的伤害程度上[16],而外源褪黑素对干旱复水后调控

玉米叶片光合电子传递特性及抗氧化系统作用机理

研究还相对较少。鉴于此,本研究采用盆栽控水试

验,以陕北旱区主推玉米品种‘陕科9号’为材料,探
究叶面喷施褪黑素对干旱及复水下玉米生长、光合

作用、抗氧化酶活性和相关基因表达的影响,旨在阐

明干旱及复水条件下叶面喷施褪黑素改善玉米抗旱

性的生理机制,为玉米抗旱节水栽培提供理论依据。

1 材料和方法

1.1 试验设计

试验采用人工盆栽控水的方法,于2020年5-
9月在西北农林科技大学农作物示范园活动式防雨

棚内进行。供试玉米(Zea
 

mays
 

L.)品种为‘陕科9
号’。挑选饱满的玉米种子播种于规格基本相同的

塑料桶(内径26
 

cm,深38
 

cm)内,栽培基质为风干

粘壤土,每桶装土15
 

kg,土壤田间最大持水量为

28.1%。播种前,每桶分别加入1.6
 

g
 

纯N、0.6
 

g
 

P2O5 和0.8
 

g
 

K2O。三叶期定苗至每盆3株,定苗

后玉米长至第9片叶完全展开时开始控水。试验设

置4个处理:(1)正常供水+叶面喷施蒸馏水(CK);
(2)正常供水+叶面喷施100

 

μmol·L
-1 褪黑素

(MT);(3)重度干旱+叶面喷施蒸馏水(DS);(4)重
度干旱+叶面喷施100

 

μmol·L
-1 褪黑素(DS+

MT)。课题组前期的试验表明100
 

μmol·L
-1 褪

黑素是减轻光合机构损伤的较有效浓度,因此选择

100
 

μmol·L
-1 的褪黑素进行试验[16]。控水开始
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后的每天下午8:00对玉米植株喷施褪黑素或清水,
喷施体积以水珠布满叶片开始从叶片滴下时停止。
正常供水土壤含水量是土壤田间持水量的80%,重
度干旱土壤含水量是土壤田间持水量的40%,采用

称重法对盆栽进行控水处理,盆栽每天称重后,按照

土壤持水量的80%和40%计算每盆的灌水量,进行

灌水[17]。重度干旱维持6
 

d后进行取样和数据测

定,然后复水(充分灌水至土壤相对含水量的80%)

12
 

d后测定叶片各项指标。

1.2 叶面积、叶片相对含水量和地上部干物质的

测定

1.2.1 叶面积 每处理随机选取6株,用直尺测量

其叶长、叶宽,计算单叶叶面积,单株叶面积为所有平

展叶的叶面积总和。按以下公式计算单叶叶面积:
单叶面积=叶长×最大叶宽×0.75

1.2.2 叶片相对含水量(RWC) 每个处理取3株

玉米的穗位叶叶片,称量叶片鲜质量(FW)后迅速

将其插入清水中浸泡8
 

h,再将叶片从水中取出,擦
拭掉叶片表面多余水分并称取饱和鲜质量(TW),
最后经105

 

℃下杀青30
 

min,80
 

℃烘至恒重,称干

质量(DW),按以下公式计算叶片相对含水量:

RWC
 

=
 

(FW-DW)/(TW-DW)×100%
1.2.3 地上部干物质重 每处理随机取样5株,采
集所有植株的叶和茎于烘箱105

 

℃杀青30
 

min,然
后80

 

℃烘箱烘干至恒重后称重。

1.3 叶片叶绿素荧光及P700
 

氧化还原状态的测定

选取顶部第三片完全展开的叶片暗适应30
 

min,然后利用Dual-PAM-100荧光仪(Walz,
 

Ger-
many)对活体玉米叶片的叶绿素荧光和P700氧化

还原状态进行测定。测量时饱和脉冲光光强为

10
 

000
 

μmol·m
-2·s-1,光 化 光 的 光 强 为600

 

μmol·m
-2·s-1。暗适应后首先打开测量光测定

最小荧光产量(Fo),接着打开一个饱和脉冲,测量

暗适应30
 

min后的最大荧光(Fm)和最大P700信

号(Pm),随后打开光化光(AL),同时间隔一段时间

打开一个饱和脉冲测定荧光信号,得到实际荧光产

量(Fs)、光适应下最大荧光值(Fm')和光下最大

P700信号(Pm')。PSⅡ
 

荧光参数主要包括:PSⅡ
 

量子产量Y(Ⅱ)、非调节式能量耗散的量子产量Y
(NO)、调节式能量耗散的量子产量Y(NPQ);PSⅠ

 

荧光参数包括:PSⅠ
 

量子产量Y(Ⅰ)、由供体侧限

制引起的PSⅠ处非光化学能量耗散的量子产量Y
(ND)、由受体侧限制引起的PSⅠ处非光化学能量

耗散的量子产量Y(NA)[18]。

1.4 叶片 MDA含量与H2O2 含量的测定

取各处理0.5
 

g叶片于预冷的研钵内,加入5
 

mL
 

50
 

mmol·L-1 磷酸缓冲液(pH7.8),研磨成匀

浆后转入离心管中,在4
 

℃、4
 

000×g下离心20
 

min,吸取上清液保存到4
 

℃冰箱,用于测定 H2O2
和 MDA含量。

MDA含量采用TCA-TBA比色法测定[19]。取

离心的上清液1
 

mL(对照加1
 

mL蒸馏水)和2
 

mL
硫代巴比妥酸(0.6%,W/V)的混合物煮沸15

 

min,
冷却后在4

 

000
 

×g离心15
 

min,然后分别在532
 

nm、600
 

nm和450
 

nm波长下测定吸光度。各处理

重复3次。

H2O2 的含量参考Chen等的方法测定[20]。取

离心的上清液2
 

mL
 

(对照加2
 

mL蒸馏水),加入2
 

mL
 

0.6%硫代巴比妥酸溶液,混匀物于沸水浴上反

应15
 

min,迅速冷却吸取离心的上清液2
 

mL
 

(对照

加2
 

mL蒸馏水),加入2
 

mL
 

0.6%硫代巴比妥酸溶

液,混匀物于沸水浴上反应15
 

min,迅速冷却后再

离心。各处理重复3次。

1.5 叶片抗氧化酶活性测定

称取各处理0.5
 

g叶片于预冷的研钵内,加入5
 

mL磷酸缓冲液(50
 

mmol·L-1,pH7.8)在冰浴上

研磨成浆,在4
 

℃、12
 

000
 

r/min下离心20
 

min,吸
取上清液保存到4

 

℃冰箱,用于测定叶片SOD、

CAT、APX和GR活性。

SOD活性的测定采用氮蓝四唑(NBT)光还原

法[21]。通过监测NBT的光化学还原的抑制来测定

SOD活性,酶反应体系为磷酸缓冲液(50
 

mmol·

L-1,pH7.8)、甲硫氨酸(130
 

mmol·L-1)、核黄素

液(20
 

μmol·L
-1)、NBT(750

 

mmol·L-1)、乙二

胺四乙酸二钠(100
 

μmol·L
-1)、0.5

 

mL蒸馏水和

0.1
 

mL粗酶液(对照加0.1
 

mL蒸馏水),其中一管

对照放置黑暗中作空白管,将其余各管在
 

4
 

000
 

Lux下光照30
 

min,以空白调零,测定反应液在560
 

nm下的吸光度。各处理重复3次。

CAT活性的测定采用紫外吸收法[21]。通过检

测H2O2 在240
 

nm 处的吸光度降低来测定CAT
活性,酶反应体系为磷酸盐缓冲液(100

 

mmol·

L-1,pH7.0),H2O2 (20
 

mmol·L-1)和0.1
 

mL粗

酶液,在25
 

℃下通过 H2O2 启动反应,立即在紫外

分光光度计上测定240
 

nm处的吸光度 A240(蒸馏

水调零),每隔30
 

s读数一次,共测3
 

min。各处理

重复3次。

APX活性的测定采用过氧化氢法[22]。酶反应
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体系包括磷酸缓冲液(50
 

mmol·L-1,pH
 

7.0,内
含0.1

 

mmol·L-1 乙二胺四乙酸二钠),
 

5
 

mmol·

L-1
 

AsA,20
 

mmol·L-1
 

H2O2 和粗酶液。加入

H2O2 以启动反应,立即在290
 

nm下测定吸光值,
每隔30

 

s读数一次,共测3
 

min。各处理重复3次。

GR活性的测定采用比色法[23]。酶反应体系包

括Tris-HCl(100
 

mmol·L-1,pH
 

8.0),GSSG(1
 

mmol·L-1),NADPH(0.2
 

mmol·L-1)和粗酶

液,由 NADPH 启动反应,在340
 

nm 下测定吸光

值。各处理重复3次。

1.6 抗氧化酶相关基因的相对表达量的测定

基因的相对表达量采用实时荧光定量 PCR
(qRT-PCR)测定。取冷冻叶样品300

 

mg在液氮下

研磨成粉末,并使用RNA提取试剂盒(TIANGEN,

China)提取总 RNA。然后,根据制造商的说明书

(FastQuant
 

RT
 

Kit,TIANGEN,China)对RNA进

行反转录合成cDNA。以合成
 

cDNA为模板,对相

关基因进行PCR扩增,RT-PCR按照制造商的说明

书(SuperReal
 

PreMix
 

Plus
 

(SYBR
 

Green,Tian-
gen,China)进行。基因特异性引物设计采用Prim-
er

 

Premier
 

5.0,以GADPH 为内参基因。引物序

列详见表1。

1.7 数据处理

采用SPSS
 

12.0软件进行数据处理和分析,用

Duncan的多重比较方法,显著水平为0.05;采用

Excel
 

2010进行绘图。本研究给出的所有数据均为

3个重复的平均值±标准误(Mean±SE)。

2 结果与分析

2.1 干旱及复水下外源褪黑素对玉米生长发育的

影响

  图1显示,与CK相比,玉米叶片相对含水量

(RWC)、地上部干物质量以及叶面积在CK和 MT
处理下均没有受到显著影响,在单独干旱胁迫处理

(DS)下分别显著下降了24.6%、37.2%和29.7%,
在DS+MT处理下虽分别显著下降了13.6%、15.7%

表1 qRT-PCR引物列表

Table
 

1 The
 

primers
 

used
 

in
 

qRT-PCR

基因
Gene

基因
 

ID
Gene

 

ID
正向引物序列

Forward
 

primer(5'→3')
反向引物序列

Reverse
 

primer(5'→3')

GADPH 542367 CCATCACTGCCACACAGAAAAC AGGAACACGGAAGGACATACCAG

SOD4 542722 TCAGGAAGAGCACCGGAAAC GATGATCCCTGTGGTGGCAA

CAT1 542369 TGGAACAACAACTCTGCCCT GCACGGAGAAAATCAGCACA

APX2 542476 CAACGCCGGACTGGAAATTG TCAGAACCTTGGGTGGCATC

GR1 541986 TTGGCATTCACCCCACATCC ATACTCCCTCCCCCGAGAAC

CK.正常供水+叶面喷施蒸馏水;MT.正常供水+叶面喷施100
 

μmol·L
-1 褪黑素;

 

DS.重度干旱+叶面喷施蒸馏水;

DS+MT.重度干旱+叶面喷施100
 

μmol·L
-1 褪黑素。不同字母表示0.05水平差异显著。下同

图1 干旱及复水下外源褪黑素对玉米叶片含水量、叶面积及地上部生物量的影响

CK.
 

Distilled
 

water
 

pretreatment
 

plus
 

well
 

watered;
 

MT.100
 

μmol·L
-1

 

melatonin
 

plus
 

well
 

watered;
 

DS.
 

Distilled
 

water
 

pretreatment
 

plus
 

drought;
 

DS+MT.100
 

μmol·L
-1

 

melatonin
 

plus
 

drought.
 

Different
 

letters
 

indicate
 

significant
 

difference
 

at
 

the
 

0.05
 

level.
 

The
 

same
 

as
 

below
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和12.0%,但均显著高于相应的单独干旱胁迫处

理。在复水后,干旱胁迫下叶面喷施褪黑素的玉米

各指标都恢复到对照水平,而未喷施褪黑素的干旱

胁迫植株则未能完全恢复,仍显著低于同期 CK。
以上结果表明叶面喷施褪黑素有利于提高玉米抗旱

性及复水后的生长恢复。

2.2 干旱及复水下外源褪黑素对玉米叶片PSⅡ和

PSⅠ光能分配的影响

  干旱胁迫使得玉米叶片PSⅠ有效光化学量子

产量Y(Ⅰ)比CK显著降低42.16%(图2,A),却使

其叶片Y(NA)和Y(ND)比CK显著升高(图2,C、

E);外源喷施褪黑素处理对正常灌水条件下的玉米

叶片Y(Ⅰ)、Y(NA)和Y(ND)均无显著影响,却使

干旱胁迫下的玉米叶片Y(Ⅰ)显著升高,Y(NA)和

Y(ND)显 著 降 低,但 Y(Ⅰ)仍 显 著 低 于 CK,

Y(NA)仍显著高于CK,而Y(ND)则恢复至CK水

平。在复水之后,叶面喷施外源褪黑素的玉米叶片

Y(Ⅰ)、Y(NA)和Y(ND)均恢复到对照水平,而单

独干旱胁迫处理的玉米仅Y(ND)恢复至CK水平,
但Y(Ⅰ)和Y(NA)仍与对照存在显著差异(图2,

A、C和E)。
同时,图2,B、D、F显示,玉米叶片PSⅡ有效光

化学量子产量Y(Ⅱ)、调节性能量耗散的量子产量

Y(NPQ)和非调节式能量耗散 Y(NO)在 CK 和

MT处理下均没有受到显著影响。在干旱胁迫下

(DS),其Y(Ⅱ)和Y(NPQ)分别比CK显著降低26.6%

Y(Ⅰ).PSⅠ
 

量子产量;Y(ND).由于供体侧限制引起的
 

PSⅠ
 

处非光化学能量耗散的量子产量;
 

Y(NA).由于受体侧限制引起的
 

PSⅠ
 

处非光化学能量耗散的量子产量;Y(Ⅱ).PSⅡ
 

量子产量;Y(NPQ).调节性能量耗散的量子产量;Y(NO).非调节性能耗散的量子产量

图2 干旱及复水下外源褪黑素对玉米叶片PSⅡ和PSⅠ光能分配的影响
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和17.9%,Y(NO)
 

则比CK显著增加58.7%。在

干旱胁迫后喷施褪黑素使玉米叶片 Y(NPQ)恢复

至CK水平,Y(Ⅱ)虽显著提高但仍显著低于CK,Y
(NO)

 

虽显著比DS处理降低但仍显著高于CK;与
干旱处理相比,外源褪黑素处理叶片 Y(Ⅱ)和 Y
(NPQ)分别显著增加18.1%和23.6%,而Y(NO)
显著下降22.9%。在复水以后,叶面喷施外源褪黑

素使Y(Ⅱ)和Y(NO)恢复至正常水平。以上结果

说明干旱胁迫使玉米叶片的光合机构受到破坏,抑
制其光能利用效率,但相比单独干旱外源喷施褪黑

素处理玉米受到的影响更小,且复水后外源褪黑素

处理幼苗能及时调节自身的生理机制来消除干旱胁

迫造成的影响。

2.3 干旱及复水下外源褪黑素对玉米叶片抗氧化

酶活性及膜透性的影响

  如图3所示,在正常供水条件下,叶面喷施褪黑

素对玉米叶片4种抗氧化酶活性没有显著影响;玉
米叶片SOD、CAT、APX和GR的活性在单独干旱

胁迫下分别比相应对照显著提高35.2%、35.5%、

118.9%和106.6%,而在叶面喷施褪黑素后进一步

显著增加,相比单纯干旱胁迫处理分别显著增加了

24.2%、48.7%、34.7%和26.8%。在复水以后,外
源褪黑素处理玉米叶片SOD、CAT、APX和GR活

性均恢复至对照水平,而未喷施褪黑素的玉米植株

叶片各抗氧化酶活性仍显著于相应对照。这表明叶

面喷施褪黑素可能使干旱胁迫条件下玉米通过显著

增强抗氧化酶活性来清除更多活性氧,从而减轻干

旱胁迫导致的过氧化损伤,且复水后褪黑素处理的

玉米恢复速度比干旱胁迫的玉米快。
同时,干旱胁迫会导致玉米叶片膜脂过氧化和

氧化损伤。与CK相比,干旱胁迫使玉米叶片 MDA
和 H2O2 含 量 大 幅 度 增 加,增 加 幅 度 分 别 达

132.6%和140.4%;干旱胁迫条件下喷施褪黑素可

以显著减少玉米叶片 MDA和 H2O2 的积累,但仍

未恢复至对照水平,分别比对照显著增加69.5%和

82.0%(图4,A、B)。在复水以后,褪黑素处理的玉

米叶片 MDA和 H2O2 含量恢复至对照水平,而单

纯干旱处理的玉米叶片 MDA和 H2O2 含量仍显著

高于对照。此外,正常供水条件下喷施褪黑素对玉

米叶片 MDA和 H2O2 含量影响较小(图4,A、B)。
这表明一定浓度的外源褪黑素可有效地缓解干旱胁

迫下玉米叶片受到的膜脂过氧化损伤。

2.4 干旱及复水下外源褪黑素对玉米叶片抗氧化

酶活性相关基因表达的影响

  为了进一步明确外源褪黑素对干旱及复水下玉

米叶片抗氧化酶的影响,通过定量实时PCR测定了

4个抗氧化酶基因的表达变化(图5)。在正常灌水

条件下,喷施褪黑素对玉米叶片中各抗氧化酶相关

基因的表达均没有显著影响;干旱胁迫导致玉米叶

片中SOD4、CAT1、APX2和GR1基因的相对表

达量分别上调为CK的2.5、1.7、1.7和2.0倍;叶
面喷施褪黑素能够进一步诱导受旱玉米叶片中SOD4、

图3 干旱及复水下外源褪黑素对玉米叶片抗氧化酶活性的影响
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图4 干旱及复水下外源褪黑素对玉米叶片 MDA和 H2O2 含量的影响

Fig.4 Effects
 

of
 

exogenous
 

MT
 

on
 

MDA
 

and
 

H2O2 contents
 

of
 

maize
 

leaves
 

under
 

drought
 

and
 

rewatering

图5 干旱及复水下外源褪黑素对玉米叶片抗氧化酶基因相对表达量的影响
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CAT1、APX2和GR1的表达量分别为CK的3.1、

2.3、1.9和3.1倍。在复水后,玉米叶片4个抗氧

化酶相关基因的表达量在褪黑素处理下均恢复至对

照水平,而单纯干旱胁迫处理仍显著高于CK。表

明褪黑激素不仅在抗氧化酶活性水平上起作用,且
在基因水平上也有明显促进作用。

3 讨 论

植株叶片含水量和干物质积累量是玉米忍耐干

旱能力的主要指标[24]。本研究结果表明,干旱胁迫

严重抑制玉米的生长,干旱胁迫下玉米干物质积累

量、株高以及叶面积均显著下降,而叶面喷施褪黑素

减轻了干旱诱导的生长抑制的严重程度,增加了玉

米地上部干物质量;同时,外源褪黑素处理可以改善

植物 体 内 水 分 含 量,显 著 缓 解 叶 片 相 对 含 水 量

(RWC)的下降。这可能是因为干旱胁迫下叶面喷

施褪黑素的玉米可以维持较低的渗透势以及保持了

较高的膨压,从而有助于干旱胁迫下玉米叶片水分

含量保持稳定[5]。复水后褪黑素处理的玉米干物质

量、叶面积和RWC均恢复到对照水平,表明施褪黑

素促进了复水后玉米叶片的生长和干物质积累[25]。
干旱胁迫下较高的玉米RWC及叶面积可能有助于

保持气孔开放和相对较高的光合面积[25],而这可能

使玉米维持良好的光合作用。
叶绿素荧光技术能揭示逆境胁迫下植物光合作

用系统电子传递过程的变化,其中光系统能量转换

效率能反映逆境下PSⅡ和PSⅠ活性综合信息[26]。
研究表明,严重干旱胁迫会导致植物叶面积严重减
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少,光合色素降解,破坏PSⅡ和PSⅠ反应中心,阻
碍两 个 光 系 统 间 的 电 子 传 递,从 而 影 响 植 物 生

长[16]。本试验结果表明干旱胁迫对玉米叶片的光

合机构造成了严重的伤害,PSⅡ受到严重的光抑

制,而PSⅠ的供受体侧也受到干旱的伤害;而叶面

喷施褪黑素增加了干旱胁迫下玉米叶片的Y(Ⅱ)和

Y(Ⅰ),提高了两个光系统的量子利用效率,增强了

对光系统的保护和修复。类似的现象在苹果和猕猴

桃中也有报道[27-28]。本研究还发现干旱后复水施

用褪黑素的玉米叶片光合速率完全恢复,表明施用

外源褪黑素可以加速叶片光合活性的恢复。可见,
叶面喷施外源褪黑素通过维持相对较高的2个光合

光系统活性及其能量分配,从而提高玉米对干旱胁

迫的耐受性。
干旱导致光合作用电子传递受阻,引起ROS的

过度积累,造成植物体内氧化还原动态失衡[29-30]。
这种氧化还原失衡反过来扰乱植物光系统的功能来

阻碍植物的正常光合作用[31]。在本研究中,玉米叶

片 MDA和H2O2 含量在干旱胁迫下均显著提高,
即使复水解除了干旱胁迫,它们的含量仍显著高于

对照,表明干旱胁迫诱导产生的 ROS使膜严重受

损。为了减轻这些ROS的危害,植物已经进化出一

个复杂的抗氧化酶和非抗氧化酶防御系统[31]。本

研究结果表明,玉米植株能通过增强自身抗氧化酶

活性(SOD、CAT、APX和GR)来减轻干旱胁迫诱

导的氧化胁迫伤害,外源褪黑素处理使受旱玉米叶

片抗氧化酶活性得到显著增强,而叶片中 MDA和

H2O2 含量显著下降;复水后外源褪黑素处理玉米

叶片的抗氧化酶系统活性以及ROS水平都恢复到

正常范围,这表明喷施外源褪黑素可以加速提高玉

米抗氧化系统的性能,从而维持活性氧的产生和积

累之间的平衡,消除干旱诱导的氧化应激。此外,不
同处理 下 玉 米 叶 片 抗 氧 化 酶 相 关 基 因(SOD4、

CAT1、APX2、GR1)表达量的变化趋势与其对应的

抗氧化酶活性(SOD、CAT、APX、GR)的变化相一

致,表明外源褪黑素可能是通过调节编码这些酶的

关键基因的表达来调节玉米植株叶片抗氧化酶活

性,但其分子调控机制需要进一步的系统深入研究。
综上所述,叶面喷施褪黑素能显著提高玉米叶

片PSⅡ和PSⅠ的光合活性,从而有效缓解干旱胁

迫造成的光损伤,同时也增加了叶片内抗氧化酶活

性及其相关基因的表达,减少ROS的产生,最终缓

解氧化胁迫的伤害;而复水后叶面喷施外源褪黑素

改善玉米叶片光合作用效率和抗氧化系统的恢复能

力,促进玉米植株生长,有效适应干旱多变环境。
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