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干旱胁迫对玉米苗期叶片光合作用和保护酶的影响 

张仁和,郑友军,马国胜,张兴华,路海东,史俊通,薛吉全*

(西北农林科技大学农学院 / 黄土高原土壤侵蚀与旱地农业国家重点实验室,陕西 杨凌摇 712100)

摘要:以玉米品种郑单 958(抗旱性强)和陕单 902(抗旱性弱)为材料,采用盆栽控水试验,设置 3 个干旱处理(轻度干旱,中度

干旱,重度干旱)和正常灌水,研究了干旱胁迫对玉米苗期叶片光合速率、叶绿素荧光以及相关生理指标的影响。 结果表明:
(1)干旱胁迫下 2 个品种叶片净光合速率(Pn)和气孔导度(Gs)显著下降,胞间 CO2浓度(Ci)出现了先下降后上升,而气孔限制

值(Ls)上升后下降,说明中度干旱胁迫下叶片 Pn 下降是气孔因素引起的,重度干旱胁迫下 Pn 降低主要由非气孔因素引起的。
(2)随着干旱胁迫的加剧,2 个品种叶片光系统域(PS域)的实际量子产量(渍PS域)、电子传递速率(ETR)和光化学猝灭(qP)一
直下降,而非光化学猝灭(qN)上升后下降,说明中度干旱下热耗散仍是植株重要光保护机制,重度干旱时叶片光合电子传递受

阻,PS域受到损伤。 (3)干旱胁迫下 2 个品种叶片的超氧化物歧化酶(SOD)、过氧化物酶(POD)、过氧化氢酶(CAT)活性先升

高后降低,而丙二醛(MDA)含量一直升高,说明干旱胁迫初期对保护系统酶活性升高有诱导作用,重度胁迫下活性氧清除酶的

活性下降,导致细胞膜伤害。 这些结果暗示,轻度和中度干旱胁迫下 2 个玉米品种通过减少光捕获、热耗散和酶活性调节协同

作用稳定了光合机构功能,是 Pn 下降的气孔限制因素;而重度干旱胁迫下光系统域和抗氧化酶系统损伤,是 Pn 下降的非气孔

限制因素;郑单 958 的各生理参数比陕单 902 受旱影响小,干旱胁迫下仍具有较高的光合效率和较强的保护酶活性是郑单 958

抗旱的主要生理原因。

关键词:玉米;干旱胁迫;气体交换;叶绿素荧光;保护酶

Effects of drought stress on photosynthetic traits and protective enzyme activity in
maize seeding
ZHANG Renhe, ZHENG Youjun, MA Guosheng, ZHANG Xinghua, LU Haidong, SHI Juntong, XUE Jiquan*

College of Agronomy, Northwest A&F University / State Key Laboratory of Soil Erosion and Dryland Farming on the Loess Plateau,, Yangling 712100,China

Abstract: Drought is a major limiting factor affecting maize growth, development and yield mainly in arid and semiarid
regions of China. But the physiological mechanism related to simultaneous comparison of photosynthetic response and
protective enzyme activity, which could be useful for identifying differences in maize cultivars under drought stress, remains
unclear. The objective of this study was to investigate the effects of drought stress on the photosynthetic characteristics of the
different maize cultivars at the seedling stage and to offer a theoretical basis and technical parameters for saving鄄water and
high yield cultivation of maize. Two maize cultivars, zhengdan958 ( drought tolerance) and shandan 902 ( drought
sensitive) grown in pots experiment in greenhouse were subjected to three different drought treatments ( mild drought,
moderate drought, severe drought) and compared to normal irrigation. The gas exchange, chlorophyll fluorescence, and
protective enzyme activity were tested. The results showed that:(1) the onset of drought stress caused an increase of leaf忆s
net photosynthetic rate (Pn) and stomatal conductance (Gs), furthermore, intercellular CO2 concentration (C i) decreased
and then increased, but reversible, stomatal limits (Ls) increased and then decreased under drought stress in two cultivars.
This suggested that reductions in Pn resulted from stomatal limitations under mild and moderate drought stress; and from
non鄄stomatal limitations under the severe drought stress in both cultivars. (2) In the chlorophyll fluorescence parameters,
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leaf忆s the quantum yield ( 渍PS域), electron transport rate ( ETR), photochemical quenching ( qP) decreased with
increasing drought stress, however, non鄄photochemical quenching ( qN) of photosystem 域 ( PS域) activity increased
significantly with the developing of drought stress, indicating that photoprotection was effective, whereas severly drought
stress caused the inhibition of photosynthetic electron transport leading to damage of PS域 in the two cultivars. (3) Under
drought stress the activities of superoxide dismutase (SOD), peroxidase (POD), catalase (CAT) obviously increased and
then decreased rapidly. The increase of enzyme activities in drought tolerance zhengdan958 was greater than that in drought
sensitive shandan902. malondialdehyde (MDA) contents increased continuously, being significantly higher than that of the
control, the increase of MDA contents in drought sensitive shandan 902 was greater than that in drought tolerance
zhengdan958, which contributing to regulate activity of the protection system during the initial phase of drought stress, and
the negative effects of drought during the stress period were observed. These results implied that drought stress depressed Pn

significantly, which induced by stomatal limitation and non鄄stomatal factors at seedling stage, under the moderate drought
stress the decreased Pn were mainly due to stomatal limitations through stomatal regulation, the enhance of thermal
dissipation and antioxidant enzyme jointly; under the severe drought stress major non鄄stomatal limitations responsible for
reduction in Pn were associated with the impairment of PS域 and antioxidant enzyme system. At same time, the change
range of all physiological parameters were smaller in zhengdan958 than in shandan902. Base the above results, we speculate
that zhengdan958 maintains the higher photosynthesis function and the better oxidative enzyme defense system忆s ability to
eliminate reactive oxygen compared to shandan902 under drought stress, which can be considered as the major physiological
traits for its higher yield and drought tolerance.

Key Words: maize; drought stress; gas exchange; chlorophyll fluorescence; protective enzyme activity

干旱是抑制玉米生长和光合作用下降的重要原因[1鄄2],阻碍 CO2进入叶片,影响羧化中心对 CO2的吸收,
净光合速率(Pn)下降[3鄄4]。 然而气孔关闭引起 CO2 同化量下降促使 PS域光化学活性与 Pn 电子需求不平

衡[4鄄5],吸收的过多光能导致光合机构的光抑制,严重时还可引起光破坏[6鄄7]。 叶绿素荧光动力学参数可以较

好地反映 PS域结构和功能变化[8],作物在逆境条件下,耐性品种具有较高的耗散过多光能的能力,即具有较

高的非光化学猝灭系数(qN),以抵御不良环境[9];但也存在相反的研究结果[10],其原因是多仅从光合、荧光

的角度研究干旱胁迫对作物光合性能的影响,其实逆境下植株除热耗散外,还可通过光呼吸、Mehler 反应、叶
黄素循环、活性氧清除系统等机制耗散过剩光能[11鄄6]。 近年来已开始研究光氧化过程中叶片荧光特性和膜脂

过氧化的关系,说明 PS域光能转化、活性氧代谢与逆境条件有密切联系[17鄄18]。 因此,将光合作用与保护酶活

性及其相互关系结合起来研究,有助于阐明玉米光能转化、利用与抗旱增产机理。 为此,选取 2 个抗旱性显著

不同玉米品种进行盆栽控水实验,研究干旱胁迫对玉米光合速率、叶绿素荧光和保护酶活性的影响,以期对干

旱胁迫下玉米光能的利用与耗散机制有所了解,为玉米节水高产栽培提供理论依据。
1摇 材料和方法

1. 1摇 供试材料

在本课题组进行玉米品种抗旱性鉴定试验的基础上[19],筛选出抗旱性显著差异的 2 个玉米品种:抗旱性

较强的郑单 958 和抗旱性较弱的陕单 902 作为供试材料。
1. 2摇 试验设计

盆栽试验于 2009 年 4—10 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。 用规格相同的塑

料桶(内径 26cm,深 38cm),分别装相同风干粘壤土 15kg,土壤田间最大持水量为 26. 2% ,pH 为 7. 2,有机质

含量 1. 59% ,全氮 0. 055% 。 桶底装鹅卵石,上铺滤纸与土隔离,通过插到鹅卵石上的硬质塑料管浇水。 每个

品种分正常供水(CK)、轻度干旱(LS)、中度干旱(MS)和重度干旱(SS)4 个处理,其土壤含水量分别为土壤

田间最大持水量的 70%—80% ;60%—70% ;50%—60% 和 35%—45% 。 试验共设 5 次重复,三叶期定苗每
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盆 3 株并开始控水,自然干旱至设定土壤含水量标准范围,每天早 8:00 和晚 18:00 采用称重法补水控水并记

录,处理期间除桶内土壤水分明显差异外其它管理一致,土壤相对含水量达到干旱胁迫条件时,持续 7d 取第

三片展叶测定各项指标。
1. 3摇 测定项目与方法

1. 3. 1摇 叶片光响应曲线测量

利用 Li鄄6400 便携式光合作用测定系统(Li鄄cor,USA),在 9:00—12:00 采用 Li鄄6400鄄02B 红蓝光光源测

定 Pn鄄PAR 响应曲线,选择晴天连续测定 2d,重复测定 3 次。 通过开放式气路,设定温度为 25益,大气 CO2浓

度(Ca)为 400滋mol / mol,空气相对湿度为 50%—70% ,设定光强梯度为 1800、1600、1400、1200、1000、800、600、
400、350、 300、 200、 150、 100、 50、 20、 0 滋mol·m-2·s-1。 测定叶片在每一光强下的净光合速率 ( Pn,
滋mol·m-2·s-1)、气孔导度(Gs, mmol·m-2·s-1)、胞间 CO2 浓度(C i, 滋mol / mol)等光合参数,计算气孔限制值

(Ls)= 1-C i / Ca
[20]。

1. 3. 2摇 叶绿素荧光参数光响应曲线测量

利用 PAM鄄2100 荧光仪(WALZ,Germany),以叶脉为轴的对称点测量叶绿素荧光参数光响应曲线。 先暗

适应 30 min,测定暗适应下的初始荧光(Fo)、最大荧光(Fm)。 设置在 0—2000滋mol·m-2·s-1之间 11 个光强梯

度,测定光适应下的最大荧光(Fm忆)、最小荧光(Fo忆)、稳态荧光(Fs)等荧光参数;参照 Demming鄄Adams 等[21]

方法计算实际量子产量 渍PS域=(Fm忆-FS) / Fm忆,电子传递速率 ETR =渍PS域伊PAR伊0. 84伊0. 42,光化学猝灭系

数 qP=(Fm忆-FS) / (Fm忆-Fo忆),非光化学猝灭系数 qN=(Fm-Fm忆) / (Fm-Fo)。
1. 3. 3摇 保护酶活性测定

采用氮蓝四唑法[22]测定超氧化物歧化酶(SOD)活性;采用愈创木酚显色法[22]测定过氧化物酶(POD)活
性;采用紫外分光光度法[22]测定过氧化氢酶(CAT)活性。
1. 3. 4 摇 丙二醛(MDA)测定

采用硫代巴比妥酸法[22]测定 MDA 含量。
1. 4 摇 数据处理

采用 Excel 2003 计算试验数据,SPSS12. 0 进行统计分析,利用 SigmaPlot 10. 0 软件作图。
2摇 结果与分析

2. 1摇 干旱胁迫下玉米叶片气体交换参数的光响应

光强对玉米光合作用有显著的影响,而不同品种在干旱胁迫下对光照的响应也不相同,控制在自然光强

范围内,不同干旱胁迫下两品种叶片 Pn 随着 PAR 的增加呈上升趋势。 当 PAR 到达一定值后,即到达两品种

光饱和点时,曲线则渐趋平缓后降低。 同一光强不同干旱胁迫下,两个品种叶片 Pn 呈下降趋势,在 SS 处理下

Pn 显著下降,但陕单 902 降幅大于郑单 958。
Gs 对 PAR 的响应变化趋势与 Pn 基本一致,但在干旱胁迫处理下陕单 902 的 Gs 随光强增大的响应不敏

感,说明植物气孔基本上失去了调节作用,导致出现对光强的不敏感。 C i 和 Ls 对光响应变化趋势则不同,光
强在较弱条件下,随着 PAR 增加 2 个品种 C i 下降,Ls 上升,而 PAR 超过一定范围,C i 随着光强的增大一直上

升和 Ls 下降趋势。 同一光强随着干旱胁迫的加剧,C i 先下降后上升,Ls 呈先上升后下降趋势,而陕单 902 变

化幅度大于郑单 958(图 1)。
2. 2摇 干旱胁迫下玉米叶片叶绿素荧光参数的光响应

玉米叶片 ETR 随着光强的增加呈现出先上升后下降趋势,在弱光和适应的光强下,随着干旱胁迫的加

剧,2 个品种的 ETR 呈下降趋势(图 2);随着光强的增加(如大于 300 滋mol·m-2·s-1)表现出光抑制现象,且随

干旱胁迫的加剧,2 个品种 ETR 和 渍PS域均梯度递减、光饱和点提前到达,整体上陕单 902 下降幅度明显大于

郑单 958。 叶片 ETR 和 渍PS域在 CK 处理下,品种间无明显差异,MS 处理以下差异显著(图 2),陕单 902 光合

电子传递基本停止,渍PS域也达最低水平,当大于 300 滋mol·m-2·s-1的光强表现出光抑制现象,而抗旱性较强
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图 1摇 干旱胁迫下玉米品种郑单 958 和陕单 902 叶片光合光响应曲线

Fig. 1摇 Light response curves of net photosynthetic rate (Pn ),stomatal conductance (Gs ), intercellular CO2 concentration (Ci ), and

stomatal limitation values (Ls) of Zhengdan958 and Shandan902 under drought stress

每个值是平均值和标准误

郑单 958 在不同水分处理下的光响应曲线成紧凑型分布,SS 处理下具有较高的 ETR 和 渍PS域,这说明干旱胁

迫下抗旱品种其光合系统对干旱的适应力较强。
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图 2摇 干旱胁迫下玉米品种郑单 958 和陕单 902 叶片荧光参数快速响应曲线

Fig. 2摇 Rapid Light Curves of electron transport rate(ETR), effective quantun yield (渍PS域), photochemical quenching ( qP) and non鄄

photochemical quenching (qN) of Zhengdan958 and Shandan902 under drought stress

每个值是平均值和标准误

玉米叶片 qP 随干旱胁迫的加强而下降,这与 渍PS域的光响应趋势基本相同,随着强光和水分亏缺的增

加,同一光强下 SS 处理下郑单 958 下降幅度明显小于陕单 902 且具有较高的 qP,说明干旱胁迫下郑单 958 有

较强的光合电子转化能力。 干旱胁迫下玉米叶片 qN 值随光强增加而增加,同一光强下随着干旱胁迫加剧,
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qN 呈上升趋势,但强光(大于 300 滋mol·m-2·s-1)SS 处理下 qN 下降,说明此时 PS域受到破坏热耗散能力下降。
郑单 958 干旱胁迫下 qN 变幅较小陕单 902,表明郑单 958 热耗散量少,光能转化效率较高(图 2)。
2. 3摇 干旱胁迫对玉米叶片抗氧化酶活性的影响

随着干旱胁迫的加剧,2 个品种叶片的 SOD,POD,CAT 活性变化均呈先上升后下降的变化趋势,在 MS 处

理时达到最大,郑单 958 和陕单 902 分别比 CK 增加 29. 2% 、17. 9% 、18. 2%和 13. 3% 、9. 2% 、9. 9% ,说明中

度干旱诱导叶片 SOD、POD 和 CAT 活性升高,减轻了干旱伤害;而在 SS 处理下 SOD,POD 与 CAT 活性显著下

降,郑单 958 下降速度较慢且活性高于陕单 902,表明郑单 958 清除叶片内活性氧的能力强于陕单 902。 3 种

抗氧化酶相比,干旱胁迫使 SOD 的活性提高幅度较大,其次是 CAT 和 POD,表明 SOD 对干旱胁迫反应更敏

感,是玉米适应干旱胁迫的主要保护酶(图 3)。
2. 4摇 干旱胁迫对玉米叶片丙二醛含量的影响

随着干旱胁迫程度的增加,2 个品种 MDA 含量均呈现升高趋势,但升高幅度不同。 在 LS 处理下,郑单

958 的 MDA 含量与 CK 差异不显著,在 MS 和 SS 处理下,MDA 含量分别比 CK 高 24. 5% ,72. 8% ;而陕单 902
的 MDA 含量在 LS、MS 和 SS 处理下,分别比 CK 高出 33. 2% 、90. 8%和 126. 8% ,各处理间差异显著。 在 SS
处理下陕单 902 的 MDA 积累量是郑单 958 的 1. 74 倍,陕单 902 膜系统受损程度大(图 3)。

图 3摇 干旱胁迫下玉米品种郑单 958 和陕单 902 叶片保护酶活性和丙二醛含量的变化

Fig. 3摇 Changes of superoxide dismutase (SOD), peroxidase (POD), catalase (CAT) activities and malondialdehyde (MDA) contents of

the Zhengdan958 and Shandan902 maize cultivars under drought stress

不同字母表示差异显著(P=0. 05);每个值是平均值和标准误

3摇 讨论

植物受到干旱胁迫后,首先是通过关闭气孔以减少蒸腾作用,进而阻碍了 CO2进入叶内,通过气孔和非气

孔因素影响玉米叶片光合作用[23],而 C i 和 Ls 成为区分光合速率下降的气孔或非气孔因素的主要判据[23鄄24]。
本研究中轻度、中度干旱时玉米叶片 Pn、Gs、C i 均下降,Ls 上升,且 C i 和 Ls 变化趋势相反,气孔限制是 Pn 下降
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的主要原因;重度干旱下 C i 值随干旱胁迫的增加上升,而 Ls 呈下降趋势,非气孔限制是玉米叶片 Pn 下降的

主要原因。 但郑单 958 干旱胁迫下气孔和非气孔限制较低。
叶绿素荧光动力学参数是快速、灵敏、无损伤的研究和探测干旱逆境对植物光合作用影响的理想方

法[24鄄25]。 干旱胁迫主要伤害作物的光合机构的 PS域[26],PS域主动调节电子传递速率和光化学效率,以响应

CO2同化能力降低,通过热耗散形式避免或减轻过剩光能对其系统的损伤[27]。 本研究表明,2 个品种轻度和

中度干旱胁迫下 ETR、渍PS域和 qP 均下降,qN 上升。 与陕单 902 相比,干旱胁迫下郑单 958 叶片较少的热耗

散,较高的电子传递速率和实际光化学效率,是其抗旱的光合特征,这与前人研究结论相一致[26鄄27]。 但干重

度干旱胁迫下 2 个品种 ETR,渍PS域,qP 和 qN 同时降低,表明叶片 PS域系统受到了不同程度的损害[28],且
渍PS域是的 CO2同化量的能量表征[29]。 因此,推测 渍PS域降幅加大可能是非气孔限制导致 Pn 下降的原因

之一。
植物在干旱胁迫下,PS域的活性降低导致激发能的上升就会发生能量过剩,产生过量的活性氧,若不及

时清除会造成氧化胁迫,引起膜脂过氧化,导致膜系统受到破坏[30]。 植株体内形成了一套活性氧的清除体

系,其中 SOD、POD 和 CAT 是重要的保护酶,可以清除植物体内产生的活性氧活性氧,如 O-
2、·OH 和 H2O2,

干旱胁迫下植株体内活性氧的产生与清除平衡状态遭到了破坏,活性氧大量积累,膜脂过氧化作用加剧,引起

膜脂过氧化物产物(MDA)增加,降低叶片光合能力[30鄄31]。 本研究表明,适度干旱胁迫可诱导 2 个品种叶片

SOD、POD 和 CAT 活性的提高,减轻膜脂过氧化,而重度干旱时叶片 3 种酶活性显著受到抑制,MDA 含量明显

增加,伤害光合机构的结构与功能,实验结果进一步证实了 PS域光系统和抗氧化酶系统损伤是 Pn 下降的非

气孔限因素。 3 种酶相比,干旱胁迫使 SOD 的活性提高幅度较大,其次是 CAT 和 POD,表明 SOD 对干旱胁迫

反应更敏感,是干旱胁迫的主要保护酶。 同一干旱胁迫下,郑单 958 叶片 3 种酶活的活性显著高于陕单 902,
表明干旱条件下郑单 958 叶片抗膜脂过氧化能力较强,遭受活性氧的伤害较轻,其叶片内膜脂过氧化的最终

产物丙二醛含量显著低于陕单 902,是郑单 958 抗旱性强于陕单 902 的生理原因。 这与其他研究结果相

似[31]。 同时,研究结果也证实了玉米叶片 PS域光能转化和活性氧代谢协同发挥作用,使得郑单 958 热耗散能

力(较低 qN)低于陕单 902,实际量子产量(较高 渍PS域)高于陕单 902,而不同抗旱玉米叶片 PS域光能利用与

活性氧代谢协同调控的分子生理机制还需进一步深入研究。
4摇 结论

轻度和中度干旱胁迫下 2 个玉米品种通过减少光捕获、热耗散和酶活性调节稳定了光合机构功能,是光

合速率下降的气孔限制因素;而重度干旱胁迫下光系统域和抗氧化酶系统损伤,是光合速率下降的非气孔限

制因素;郑单 958 的各生理参数比陕单 902 受旱影响小,具有较高的光合效率和较强的保护酶活性是郑单 958
抗旱的重要生理原因。
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