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外源 ｃＧＭＰ 调控盐胁迫下黑麦草种子萌发的机制
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摘要：ｃＧＭＰ（ｃｙｃｌｉｃ ｇｕａｎｏｓｉｎｅ⁃３′，５′⁃ｍｏｎｏｐｈｏｓｐｈａｔｅ）是一类环化核苷酸，能响应植物非生物胁迫的信号分子。 以 ｃＧＭＰ 的膜透性

类似物 ８⁃Ｂｒ⁃ｃＧＭＰ 为供体，研究 ｃＧＭＰ 对盐胁迫下黑麦草种子萌发及生理指标的影响。 通过计算萌发指标、测定种子萌发过程

中各项生理指标，探讨 ｃＧＭＰ 对黑麦草种子萌发时耐盐机制的作用。 结果表明：低浓度（５０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ）盐胁迫能促进黑麦草种子

的萌发，随着盐浓度（１００、１５０、２００、２５０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ）的增加黑麦草种子的萌发率逐渐降低甚至抑制其萌发。 而加入 ２０ μｍｏｌ ／
ＬｃＧＭＰ 能缓解 １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 胁迫对黑麦草种子造成的伤害，使黑麦草种子的发芽率、发芽势、发芽指数、活力指数分别提高

了 ７．４％、１３３．３％、５２．１％、１０４．２％。 此外，研究发现加入 ２０ μｍｏｌ ／ ＬｃＧＭＰ 能够促进 １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 盐胁迫下黑麦草萌发期根的

生长，比单独 １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 盐胁迫处理下的黑麦草植株全长、根长、叶长分别提高了 ２．５、２．８ 倍和 ２．６ 倍，种子在萌发过程中

可溶性糖、可溶性蛋白含量、淀粉酶活性，脯氨酸含量分别提高了 ４７．９％、１５．７％、９４．３％、１１７．４％，而淀粉含量、ＭＤＡ 含量、电导

率，Ｏ－
２ 产生速率分别降低了 ４０．９％、１２８．７％、８８．６％、２１１．９％。 说明 ２０ μｍｏｌ ／ ＬｃＧＭＰ 通过提高可溶性糖，可溶性蛋白含量及脯氨

酸含量，同时减少 ＭＤＡ、Ｏ－
２ 的产生，以此缓解盐胁迫对黑麦草种子的伤害、同时促进淀粉水解，从而加速种子萌发。
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２ ． ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｗｅｒｅ ｒｅｄｕｃｅｄ ｂｙ ４０．９％， １２８．７％， ８８．６％， ａｎｄ ２１１．９％， ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ． Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ２０ μｍｏｌ ／ Ｌ ｃＧＭＰ ｃｏｕｌｄ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ， ｓｏｌｕｂｌｅ ｐｒｏｔｅｉｎ， ａｎｄ ｐｒｏｌｉｎｅ， ａｎｄ ｒｅｄｕｃｅ ｔｈｅ
ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｏｆ ＭＤＡ ａｎｄ Ｏ－

２， ｓｏ ａｓ ｔｏ ｒｅｌｉｅｖｅ ｔｈｅ ｄａｍａｇｅ ｃａｕｓｅｄ ｂｙ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ ｒｙｅｇｒａｓｓ ｓｅｅｄ ａｎｄ ｐｒｏｍｏｔｅ ｔｈｅ ｈｙｄｒｏｌｙｓｉｓ ｏｆ
ｓｔａｒｃｈ， ｗｈｉｃｈ ａｃｃｅｌｅｒａｔｅｄ ｓｅｅｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｃＧＭＰ； ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ； ｒｙｅｇｒａｓｓ； ｓｅｅｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ； ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｉｎｄｅｘ

环鸟甘酸（ｃｙｃｌｉｃ ｇｕａｎｏｓｉｎｅ ｍｏｎｏｐｈｏｓｐｈａｔｅ，ｃＧＭＰ）是一种具有细胞内信息传递作用的第二信使（ ｓｅｃｏｎｄ
ｍｅｓｓｅｎｇｅｒ），可被 Ｇ 蛋白偶联受体（Ｇ－ｐｒｏｔｅｉｎ ｌｉｎｋｅｄ ｒｅｃｅｐｔｏｒ）激活的蛋白激酶（ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅｓ）所活化［１］，进而

将胞外信号转至细胞核，是一种具有广泛生物学活性的环核苷酸。 ｃＧＭＰ 在生物、非生物胁迫及激素响应等

众多的植物生理过程中起着非常重要的调节作用［２］，其信号通路以及它的反馈调节是通过 ｃＧＭＰ 合成和降解

的相互作用来控制，其合成和降解分别是由鸟苷酸环化酶（ＧＣ）和磷酸二酯酶（ＰＤＥ）完成的［３］。 ＧＣ 能催化

ＧＴＰ 形成 ｃＧＭＰ，使其发挥生物学功能，而 ＰＤＥ 能使 ｃＧＭＰ 变成 ５′ＧＭＰ 而失活。 因此，植物能准确调控体内

的 ｃＧＭＰ 含量，进而参与各种生理过程［４］。 目前关于 ｃＧＭＰ 在植物信号转导中的作用正在逐渐被揭示［２］。 研

究发现，在一些植物材料中每克新鲜样品中含有 １—１０ ｐｍｏｌｃＧＭＰ ［５］。 通过施加外源 ｃＧＭＰ 的膜透性类似物 ８
－Ｂｒ－ｃＧＭＰ 能增强拟南芥 （ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ） 对盐胁迫的耐受性［６］。 此外，还发现在辣椒 （ Ｃａｐｓｉｃｕｍ
ａｎｎｕｕｍ）中，ｃＧＭＰ 可以调节 Ｎａ＋和 Ｋ＋的流量来维持离子平衡［７］。 当植物受到非生物胁迫，例如渗透胁迫或

盐胁迫时植物中的 ｃＧＭＰ 含量会上升 ５—１０ 倍［８］。 说明 ｃＧＭＰ 能增强植物对胁迫的耐受性，并作为一种信号

物质在植物的胁迫响应中发挥着重要调控作用。
黑麦草（Ｌｏｌｉｕｍ ｐｅｒｅｎｎｅ）为禾本科黑麦草属植物，其分蘖多、产量高、质地柔软、绿期长、营养丰富、消化性

好、适口性好，是重要的禾本科牧草，已成为我国大力推广的牧草种类；其再生能力强、生物量较大、易于种植、
有耐盐碱潜力、能增加土壤有机质、改善土壤结构、防止水土流失，又是优质的草坪草［９－１５］。 而土壤盐碱化和

次生盐碱化问题在世界范围内广泛存在，已经成为影响植物生长发育的重要环境因素［１６］。 因此，研究黑麦草

一方面能为畜牧业提供足够的牧草，发展我国畜牧业；另一方面通过提高黑麦草的耐盐性，能够改善我国日益

严重的土壤盐渍化和生态环境问题，目前这已成为科研工作者共同关注的问题。 第二信使 ＮＯ、Ｃａ２＋、Ｈ２Ｓ 等

对植物在逆境条件下的生理作用已有很多研究，但 ｃＧＭＰ 对植物在逆境条件下的生理作用研究的很少。 本试

验通过施加外源 ｃＧＭＰ 处理 ＮａＣｌ 胁迫下黑麦草种子并对其萌发及萌发过程中可溶性糖、可溶性蛋白、淀粉、
淀粉酶活性及脯氨酸、相对电导率、Ｏ－

２ 产生速率、丙二醛含量变化的研究，探讨 ｃＧＭＰ 缓解盐胁迫对黑麦草种

子萌发的毒害作用，旨在为在盐碱地推广黑麦草的种植以及黑麦草耐盐生理机制的研究提供一定的科学

依据。

１　 材料与方法

１．１　 试验材料

试验于 ２０１７ 年 ５ 月—９ 月在生命科学技术学院植物生理实验室进行，供试材料为多年生黑麦草种子，购
于甘肃农业科学院种子公司，千粒重为 ２．００３４ ｇ，室温避光保存、８－Ｂｒ－ｃＧＭＰ 购买于 ＡｐｅｘＢｉｏ 公司。
１．２　 试验方法

选取籽粒饱满，大小一致，无病虫害黑麦草种子，用 ０．１％的 ＨｇＣｌ２溶液浸泡消毒 ５ ｍｉｎ，再用蒸馏水冲洗

５—６ 次。 将消毒后的黑麦草种子随机播在铺有两层滤纸的培养皿（φ ＝ ９ ｃｍ），每皿放置 ５０ 粒，用不同浓度

（０、５０、１００、１５０、２００、２５０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ）的 ＮａＣｌ 培养液和含有 ２０ μｍｏｌ ／ ＬｃＧＭＰ 的不同浓度（０、５０、１００、１５０、２００、
２５０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ）的 ＮａＣｌ 溶液培养。 所有的培养皿放入在（２５±１）℃、相对湿度为 ８０％、１２ ｈ 光照 ／ １２ ｈ 黑暗的条

件下的恒温光照培养箱中培养，光照强度 ４０００ Ｌｕｘ，每 ２４ ｈ 更换一次处理液 ４ ｍＬ。 以胚根露出作为种子萌发

的标志，每 ２４ ｈ 记录一次，一直测定至第 ７ 天，测定其发芽指标，每组处理设置了 ３ 个重复。
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另外试验设计了三个处理：（１）ＣＫ（蒸馏水）；（２）１００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 溶液：（３）２０ μｍｏｌ ／ ＬｃＧＭＰ＋１００ ｍｍｏｌ ／
Ｌ ＮａＣｌ 。 分别用蒸馏水、１００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 溶液、２０ μｍｏｌ ／ ＬｃＧＭＰ＋１００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 浸泡黑麦草种子 ４８ ｈ，将
种子置于垫有双层滤纸的培养皿（φ ＝ ９ ｃｍ）中，每皿 ５０ 粒种子，每个处理重复 ３ 次，每个培养皿加处理液 ４
ｍＬ，２４ ｈ 更换一次处理液。 培养在（２５ ± １）℃，１２ ｈ 光照 ／ １２ ｈ 黑暗条件下，分别在处理后的 ０、２、４、６ ｄ 取样，
用于萌发期主要物质的测定；再取 ２、４、６、８ ｄ 测定其幼苗的生理指标。
１．３　 测定指标及方法

１．３．１　 种子发芽指标

发芽率（ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ，ＧＰ）＝ ７ ｄ 内发育种子数 ／测试种子数×１００％［１７］

发芽势（ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｅｎｅｒｇｙ，ＧＥ）＝ 前 ４ ｄ 发芽种子数 ／测试种子总数×１００％［１８］

发芽指数（ＧＩ）＝ ∑（Ｇｔ ／ Ｄｔ） ［１９］（式中，Ｄｔ 为发芽日数，Ｇｔ 为与 Ｄｔ 相应的每天的发芽种子数）
活力指数（ＶＩ）＝ ＧＩ×第 ７ 天正常幼苗平均鲜重［２０］。 （式中，幼苗鲜重为称取 ５ 株幼苗的重量）
植株全长、根长、叶长用游标卡尺测量（长度为总共 ５０ 株植株的平均值）。

１．３．２　 生理指标的测定

可溶性蛋白含量采用考马斯亮蓝 Ｇ⁃２５０ 比色法测定［２１］；淀粉酶活力采用 ３，５⁃二硝基水杨酸法测定［２１］；
可溶性糖与淀粉含量采用蒽酮比色法测定［２２］。 脯氨酸采用酸性茚三酮法测定［２２］；电解质渗透率（电导率）测
定用 ＤＤＳ－１１Ａ 型电导仪测定外渗液电导率值［２２］；超氧阴离子（Ｏ－

２ ）产生速率用羟胺法［２３］；Ｈ２ Ｏ２ 含量的

测定［２４］。
１．４　 数据统计分析

每组数据设定 ３ 个重复，采用Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ ２０１０ 整理分析数据，使用 ＳＰＳＳ１９．０ （Ｄｕｎｃａｎ 法）进行显著性

分析。

２　 结果与分析

２．１　 外源 ｃＧＭＰ 对不同浓度盐胁迫下黑麦草种子萌发的影响

由表 １ 知：与 ＣＫ 相比，随着 ＮａＣｌ 浓度的升高，黑麦草的发芽率（Ｇ）呈现先升高后降低的变化趋势，不同

处理差异显著（Ｐ＜０．０５）；发芽势（ＧＥ）、发芽指数（ＧＩ）和活力指数（ＶＩ）均呈现逐渐降低的变化趋势，不同处理

差异显著（Ｐ＜０．０５）。 其中，５０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 处理的黑麦草种子比对照组芽率提高了 ３．５％；而 １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ
ＮａＣｌ 处理的黑麦草种子的发芽率（Ｇ）、发芽势（ＧＥ）、发芽指数（ＧＩ）和活力指数（ＶＩ）分别比对照降低了 ３８．
９％、７３．５％、１４１．８％和 １４１．０％；而当 ＮａＣｌ 的浓度达到 ２５０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 时，黑麦草种子的发芽率（ＧＰ）、发芽势

（ＧＥ）、发芽指数（ＧＩ）和活力指数（ＶＩ）均达到最低，黑麦草种子基本丧失活性。 在不同浓度（５０、１００、１５０、
２００、２５０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ）ＮａＣｌ 胁迫下，加入 ２０ μｍｏｌ ／ ＬｃＧＭＰ 皆能提高黑麦草种子的发芽率、发芽势、发芽指数和活

力指数。 其中对 １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 处理的黑麦草种子萌发最为显著。 ２０ μｍｏｌ ／ ＬｃＧＭＰ＋１００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 处理的黑

麦草种子比单独 １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 处理的发芽率、发芽势、发芽指数和活力指数分别提高了 ７．４％、１３３．３％、５２．
１％和 １０４．２％。
２．２　 外源 ｃＧＭＰ 对盐胁迫下黑麦草种子萌发生长状况的影响

由图 １ 可知：从植物的生长形态上明显看出，２０ μｍｏｌ ／ ＬｃＧＭＰ＋１００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 处理的黑麦草种子在萌

发过程中，比单独 １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 胁迫的黑麦草种子萌发时有明显的促进生长的作用。 由表 ２ 可以得到：
２０ μｍｏｌ ／ ＬｃＧＭＰ＋１００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 处理的比单独 １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 处理的黑麦草种子的全长、根长及叶长都

有显著的提高，分别提高了 ２．５、２．８ 倍和 ２．６ 倍。
２．３　 外源 ｃＧＭＰ 对盐胁迫下种子萌发过程中主要物质变化的影响

在不同的处理条件下，随着处理时间的延长，黑麦草种子内可溶性蛋白含量均呈现逐渐上升的趋势（图
２）。 在处理的第 ２ 天，１００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 和 ２０ μｍｏｌ ／ ＬｃＧＭＰ＋１００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 处理的黑麦草种子内可溶性蛋
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白含量显著高于对照组，且 ２０ μｍｏｌ ／ ＬｃＧＭＰ＋１００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 处理的黑麦草种子内可溶性蛋白比 １００ ｍｍｏｌ ／
Ｌ ＮａＣｌ 处理下的可溶性蛋白含量升高 １５．７％，比对照提高了 ５６．１％；在处理的第 ４ 天，三组处理可溶性蛋白含

量变化不明显；在处理的第 ６ 天，各处理之间差异显著（Ｐ＜０．０５），其中加入第二信使 ｃＧＭＰ 处理的黑麦草种

子内可溶性蛋白含量比对照增加了 ２１．３％，比单独 １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 胁迫下升高了 ８．４％。

表 １　 不同浓度 ＮａＣｌ 对黑麦草种子萌发的影响

Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｏｆ ＮａＣｌ ｏｎ ｓｅｅｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｏｆ ｒｙｅｇｒａｓｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

发芽率 ＧＰ
Ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ

Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ／ ％

发芽势 ＧＥ
Ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ
Ｅｎｅｒｇｙ ／ ％

发芽指数 ＧＩ
Ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ Ｉｎｄｅｘ

活力指数 ＶＩ
Ｖｉｇｏｒ Ｉｎｄｅｘ

蒸馏水（Ｄｉｓｔｉｌｌｅｄ Ｗａｔｅｒ） ９３．８±０．０７ａ ４２．６±０．０２ａ ２７．７±０．１８ａ ２．４±０．０１ａ

２０ μｍｏｌ ／ ＬｃＧＭＰ ９７．８±０．０４ａ ４１．３±０．０２ｂ ２２．３±１．１０ａ ２．１±０．１０ａ

５０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ ９６．３±０．０４ａ ３５．０±０．２０ａ ２７．２±０．３１ａ ２．２±０．０２ｂ

２０ μｍｏｌ ／ ＬｃＧＭＰ＋５０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ ９７．８±０．０４ａ ４８．８±０．０５ａ ４８．１±０．３８ａ ３．９±０．０３ｂ

１００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ ６７．５±０．０５ｂ １１．３±０．０４ｂ １１． ５±０．６０ｂ ０．５±０．０２ｃ

２０ μｍｏｌ ／ ＬｃＧＭＰ＋１００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ ７２．５±０．０４ｂ ２６．３±０．０２ｃ １７．４±１．４８ｂ １．０±０．０８ｃ

１５０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ ３３．８±０．０４ｃ １．０±０．０９ｂｃ ６．０±０．４２ｃ ０．０±０．０１ｄ

２０ μｍｏｌ ／ ＬｃＧＭＰ＋１５０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ ４０．０±０．１４ｃ ８．８±０．０２ｄ １２．５±０．１１ｃ ０．２±０．０１ｄ

２００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ ７．５±０．０１ｄ ０．０±０．００ｃ ０．４±０．０１ｄ ０．０±０．０１ｅ

２０ μｍｏｌ ／ ＬｃＧＭＰ＋２００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ ６．３±０．０５ｄ ２．５±０．０１ｄ １．９±１．１７ｄ ０．０±０．０１ｄ

２５０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ ２．５±０．０１ｄ ０．０±０．００ｃ ０．２±０．２１ｄ ０．０±０．００ｅ

２０ μｍｏｌ ／ ＬｃＧＭＰ＋２５０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ ５．０±０．０４ｄ ３．８±０．０２ｄ ３．５±０．４２ｄ ０．０±０．０１ｄ

　 　 同列数值不同小写字母表示差异达 ５％显著水平

表 ２　 外源 ｃＧＭＰ 对 １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 胁迫下黑麦草种子生长状况的影响

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ ｃＧＭＰ ｏｎ ｓｅｅｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｏｆ ｇｒｏｗｔｈ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎ ｕｎｄｅｒ １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ ｓｔｒｅｓｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

全长
Ｏｖｅｒａｌｌ Ｌｅｎｇｔｈ ／ ｍｍ

根长
Ｒｏｏｔ Ｌｅｎｇｔｈ ／ ｍｍ

叶长
Ｌｅａｆ Ｌｅｎｇｔｈ ／ ｍｍ

１００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ ２８．０±０．１７ａ １０．６±０．０２ａ １５．４±０．０２ａ

２０ μｍｏｌ ／ ＬｃＧＭＰ＋１００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ ６８．８ ±０．０３ｂ ２９．５±０．０１ｂ ４０．７±０．１３ａ

图 １　 外源 ｃＧＭＰ 对 １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 胁迫下黑麦草种子生长状况的影响

Ｆｉｇ．１　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ ｃＧＭＰ ｏｎ ｓｅｅｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｏｆ ｇｒｏｗｔｈ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎ ｕｎｄｅｒ １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ ｓｔｒｅｓｓ

在不同的处理条件下，黑麦草种子内可溶性糖含量均随着处理时间的延长整体呈现升高的趋势（图 ２）。
在处理的第 ２ 天对照组可溶性糖含量比第 ０ 天提高了 ５９．１％，而加入外源 ｃＧＭＰ 和单独 ＮａＣｌ 胁迫下可溶性

糖含量变化不明显；在处理的第 ４ 天，１００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 和 ２０ μｍｏｌ ／ ＬｃＧＭＰ＋１００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 处理的黑麦草
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种子内可溶性糖含量达到最大值，其中加入外源 ｃＧＭＰ 处理的比 １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 单独处理和对照分别增加

了 １０．７％和 ３３．３％；在处理的第 ６ 天，１００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 单独处理的黑麦草种子内可溶性糖含量突然下降，而
加入外源 ｃＧＭＰ 处理和对照略微升高，变化幅度不明显，加入外源 ｃＧＭＰ 处理的比对照和 １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 单
独处理的增加了 ３４．３％和 ４７．９％。

图 ２　 外源 ｃＧＭＰ 对 ＮａＣｌ 胁迫下黑麦草种子萌发过程中可溶性蛋白和可溶性糖含量的影响

Ｆｉｇ．２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ ｃＧＭＰ ｏｎ ｔｈｅ ｓｏｌｕｂｌｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ａｎｄ ｓｕｇａｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｎｇ ｒｙｅｇｒａｓｓ ｓｅｅｄｓ ｕｎｄｅｒ ＮａＣｌ ｓｔｒｅｓｓ

相同处理天数不同字母表示差异显著（Ｐ＜０．０５）

由图 ３ 可知：各处理下的黑麦草种子内淀粉含量均随着处理时间的延长，整体呈现先升高后下降的变化

趋势。 在处理的第 ２ 天，三个处理淀粉含量均达到最大值，分别增加了 ３０．８％、２８．６％、９．９％；在处理第 ４ 天，
各处理之间差异显著（Ｐ＜０．０５），各处理下黑麦草种子内淀粉含量迅速下降；在处理的第 ６ 天，不同处理下种

子内淀粉含量下降并达到最低点，各处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）；其中，加入外源 ｃＧＭＰ 处理比单独 １００ ｍｍｏｌ ／
Ｌ ＮａＣｌ 处理和对照分别下降了 １１．３％和 ５０．４％。

由图 ３ 可知：各处理下的黑麦草种子内淀粉酶活性均随着处理时间的延长，整体呈现先升高后降低的变

化趋势。 在处理的第 ２ 天，三个处理之间差异显著（Ｐ＜０．０５），其中对照分别比加入外源 ２０ μｍｏｌ ／ ＬｃＧＭＰ 和

１００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 单独处理的淀粉酶活性增加 １５．３％、２４．３％；在处理第 ４ 天，三个处理都达到最大值，其中对

照组和施加 ｃＧＭＰ 处理的淀粉酶活性差异不显著，两者比单独 １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 处理下的分别提高了 ４６．８％
和 ４８．６％；在处理的第 ６ 天，对照组淀粉酶活性最高，分别比 １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 和施加 ｃＧＭＰ 处理下的高 ６９．
０％、２９．４％，２０ μｍｏｌ ／ ＬｃＧＭＰ 与 １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 共同处理下的比 １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 单独处理的淀粉酶活性提

高了 ５３．２％。 说明 ｃＧＭＰ 促进黑麦草种子内淀粉酶活性，加速了淀粉的水解，为种子萌发提供能量。

图 ３　 外源 ｃＧＭＰ 对 ＮａＣｌ 胁迫下黑麦草种子萌发过程中淀粉和淀粉酶活性的影响

Ｆｉｇ．３　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ ｃＧＭＰ ｏｎ ｔｈｅ ｓｔａｒｃｈ ｃｏｎｔｅｎｔａｎｄ ａｍｙｌａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｎｇ ｒｙｅｇｒａｓｓ ｓｅｅｄｓ ｕｎｄｅｒ ＮａＣｌ ｓｔｒｅｓｓ
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２．４　 外源 ｃＧＭＰ 对盐胁迫下黑麦草种子萌发过程中生理指标的影响

从图 ４ 可以看出：ＣＫ 与 １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 处理下的黑麦草种子在萌发过程中的 ＭＤＡ 含量都呈现上升的

趋势，２０ μｍｏｌ ／ ＬｃＧＭＰ＋１００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 呈现先上升后下降的趋势，在处理的第 ６ 天达到最大值。 在处理的

第 ２ 天，三个处理之间存在显著性差异（Ｐ＜０．０５）；处理的第 ４ 天，１００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 单独处理的比 ＣＫ 与加入

外源 ｃＧＭＰ 处理的分别增加了 ３．０ 倍和 １．６ 倍，３ 个处理之间存在显著的差异性（Ｐ＜０．０５）；在处理的第 ６ 天，
１００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 单独处理比 ＣＫ 与加入外源 ｃＧＭＰ 处理的分别增加了 ２．３ 倍和 １．４ 倍，加入外源 ｃＧＭＰ 的黑

麦草种子内 ＭＤＡ 含量达到最大值；在处理的第 ８ 天，ＣＫ 与加入外源 ｃＧＭＰ 的黑麦草种子萌发过程中 ＭＤＡ 含

量无明显差异，１００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 单独处理比 ＣＫ 和加入 ｃＧＭＰ 处理增加了 １．８ 倍和 １．６ 倍。
由图 ４ 可知：随着发芽时间的延长，黑麦草种子萌发过程中脯氨酸含量先上升后下降。 盐胁迫增加了黑

麦草种子萌发过程中脯氨酸含量，并在第 ６ 天达到最大值，而后缓慢下降，在处理的整个过程中始终高于 ＣＫ；
与 １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 单独处理相比，２０ μｍｏｌ ／ ＬｃＧＭＰ＋１００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 处理明显增加了黑麦草种子在萌发过

程中脯氨酸含量，在处理的 ２—８ ｄ，分别提高了 １．５、１．５、１．７ 倍和 ２．２ 倍。

图 ４　 外源 ｃＧＭＰ 对 ＮａＣｌ 胁迫下黑麦草种子萌发过程中 ＭＤＡ 和脯氨酸含量的影响

Ｆｉｇ．４　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ ｃＧＭＰ ｏｎ ｔｈｅ ＭＤＡ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｐｒｏｌｉｎｅ ｃｏｎｔｅｎｔｉｎ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｎｇ ｒｙｅｇｒａｓｓ ｓｅｅｄｓ ｕｎｄｅｒ ＮａＣｌ ｓｔｒｅｓｓ

由图 ５ 可知：随着发芽时间的延长，黑麦草种子萌发过程中 Ｏ－
２ 产生速率逐渐加快，整个处理过程中，３ 个

处理之间差异显著（Ｐ＜０．０５）。 盐胁迫明显促进了种子萌发过程中 Ｏ－
２ 的产生速率，而加入外源 ｃＧＭＰ 能明显

降低黑麦草种子萌发时 Ｏ－
２ 的产生速率，其中在处理的第 ６ 天，１００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 单独处理比 ＣＫ 和 ２０ μｍｏｌ ／

ＬｃＧＭＰ＋１００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 处理的黑麦草种子萌发过程中分别增加了 ３．１ 倍和 １．６ 倍。
相对电导率可反映细胞膜受损伤的程度，如图 ５ 所示，１００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 处理明显增加了黑麦草的相对电

导率，并且相对电导率随着处理时间的延长而显著增加，而 ＣＫ 变化不明显。 ２０ μｍｏｌ ／ ＬｃＧＭＰ＋１００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ
ＮａＣｌ 处理黑麦草种子，其相对电导率小于 １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 单独处理，在处理的第 ６ 天和第 ８ 天，１００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ
ＮａＣｌ 处理的黑麦草的电导率分别比 ＣＫ 和 ２０ μｍｏｌ ／ ＬｃＧＭＰ＋１００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 处理增加了 １．７、１．４、１．９ 倍和 １．
３ 倍。

由图 ５ 可以看出：随着发芽时间的延长，黑麦草种子在萌发过程中 Ｈ２Ｏ２含量呈现先上升后下降趋势，其
中在第 ６ 天达到最大值，整个处理过程中，各处理之间差异显著（Ｐ＜０．０５）。 盐胁迫明显增加黑麦草种子萌发

过程中 Ｈ２Ｏ２的积累，而加入外源 ｃＧＭＰ 能显著降低盐胁迫下 Ｈ２Ｏ２含量的积累，但都比 ＣＫ 积累的 Ｈ２Ｏ２含量

高，其中在处理的第 ６ 天，１００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 单独处理的黑麦草种子内 Ｈ２Ｏ２的积累量分别比 ＣＫ 和 ２０ μｍｏｌ ／
ＬｃＧＭＰ＋１００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 增加了 ２．７ 倍和 １．４ 倍。

３　 讨论

３．１　 不同浓度盐胁迫下黑麦草种子萌发

在植物生长的整个生育期中，种子萌发期和幼苗生长期是最重要的两个阶段，其中种子萌发期是盐胁迫
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图 ５　 外源 ｃＧＭＰ 对 ＮａＣｌ 胁迫下黑麦草种子萌发过程中 Ｏ－·
２ 、相对电导率和 Ｈ２Ｏ２含量的影响

Ｆｉｇ．５　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ ｃＧＭＰ ｏｎ ｔｈｅ Ｏ－·
２ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｒａｔｅ、ｅｌｅｃｔｒｏｌｙｔｅ ｌｅａｋａｇｅ ａｎｄ Ｈ２Ｏ２ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｎｇ ｒｙｅｇｒａｓｓ ｓｅｅｄｓ ｕｎｄｅｒ

ＮａＣｌ ｓｔｒｅｓｓ

响应比较敏感的阶段，决定着作物的生长及产量［２５］。 盐胁迫影响植物细胞的正常生长代谢过程，导致种子发

芽率、发芽势和发芽指数的降低［２６］。 种子萌发率、萌发势和活力指数均可以反映种子发芽能力。 一般情况

下，发芽率与种子生活力是一致的［２７］。 有研究表明，ｃＧＭＰ 处理提高了拟南芥的抗盐性，表现在盐胁迫下促

进拟南芥的生长和种子的萌发［２８］。 本试验发现 ＮａＣｌ 胁迫对黑麦草种子的作用表现为低浓度促进，高浓度抑

制。 ５０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 的 ＮａＣｌ 处理对黑麦草种子萌发有促进作用，而当 ＮａＣｌ 浓度高于 ５０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 时随处理浓度的

升高黑麦草种子萌发率降、发芽势、发芽指数和活力指数均呈下降趋势，且对幼苗和幼根生长的抑制作用加

强，这同吴海涛等［２９］研究结果一致。 低浓度的盐溶液对种子萌发具有促进或影响很小，高浓度盐会对种子造

成毒害而抑制其萌发，攀瑞萍等［３０］认为植物在低盐浓度的生长环境能满足幼苗对水分的需求，所以不会造成

盐害，并且盐中无机离子作为渗透调节物质在一定程度上还可以促进根系生长。 当 ＮａＣｌ 浓度达到 ２５０ ｍｍｏｌ ／
Ｌ 时，黑麦草种子的萌发率为 ２．５％，种子活力基本丧失。

植物根系形态变化是生理生化变化的外在表象，而形态发生变化也必然引起内在生理生化指标的变化，
二者的变化是相辅相成共同作用抵抗逆境。 ８－Ｂｒ－ｃＧＭＰ 是 ｃＧＭＰ 的一种膜透性类似物，ｃＧＭＰ 作为细胞内的

一种第二信使，能调节植物对生物或非生物胁迫的适应性。 已有报道指出，黄瓜中 ｃＧＭＰ 在生长素诱导的侧

根生长中起到了重要作用［３］、在绿豆中，ｃＧＭＰ 作为 Ｈ２Ｏ２的下游信号促进绿豆不定根的生长［３１］。 本试验结果

表明，２０ μｍｏｌ ／ ＬｃＧＭＰ 对 １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 胁迫下黑麦草种子的发芽率提升作用不明显，但能明显提高黑麦

草种子在 １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 胁迫下的发芽势、发芽指数和活力指数。 本试验最重要的发现是外源 ｃＧＭＰ 能促

进盐胁迫下黑麦草种子萌发时根系的生长，同时也能够促进植株的生长。 说明 ｃＧＭＰ 可能是通过促进盐胁迫

下的种子根系发育，以此缓解盐胁迫对黑麦草种子萌发时的伤害。
３．２　 外源 ｃＧＭＰ 对盐胁迫下黑麦草种子萌发时物质代谢的影响

种子萌发过程中需要物质和能量来维持其旺盛的生命活动［３２］。 种子在萌发期间所需要的养料和能量主

要来自贮藏物质的转化和利用［３３］。 种子内主要的贮藏物质为淀粉、脂肪和蛋白质。 这些物质在种子萌发过
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程中水解为简单的营养物质，并运转到生长部位作为构成新组织的成分和产生能量的原料［３４］。 有研究显示

ｃＧＭＰ 对花青素和类黄酮合成是必需的［３５］，ｃＧＭＰ 能够调节甘薯叶片中伤害响应因子 ｍｉＲ８２８ 的表达［３６］。 说

明 ｃＧＭＰ 参与调节植物的防御响应。 本试验结果表明；盐胁迫显著降低了淀粉酶活性，抑制了淀粉的水解，抑
制了可溶性糖和可溶性蛋白的增加。 加入 ｃＧＭＰ 能降低种子内淀粉含量，提高淀粉酶活性，增加了可溶性糖

和可溶性蛋白含量。 说明，外源 ｃＧＭＰ 增强了盐胁迫下种子内淀粉酶活性，促进了淀粉水解，淀粉作为种子内

的一种暂时的贮藏物质，不断水解为可溶性糖以满足种子萌发生长所需要的营养物质。
３．３　 外源 ｃＧＭＰ 调控盐胁迫下黑麦草种子萌发时脯氨酸、ＭＤＡ、电导率、Ｏ－

２、Ｈ２Ｏ２含量的影响

渗透调节是植物适应盐害环境的一种重要生理机制，脯氨酸在植物渗透调节中起着重要作用，可以清除

活性氧，提高抗氧化能力，稳定生物大分子结构，降低细胞酸性，解除氨毒［３７］ 等。 本试验研究发现，加入外源

ｃＧＭＰ 能显著提高盐胁迫下黑麦草种子萌发时的脯氨酸含量，且在处理的不同时间，外源 ｃＧＭＰ 处理的黑麦

草种子内脯氨酸含量都明显高于 ＣＫ 与 １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 单独处理，这有利于缓解盐害对植物造成的伤害。
植物在受到盐害胁迫时，细胞内活性氧代谢平衡会被破坏从而产生活性氧，造成细胞膜系统的损害，引发

或加剧膜脂过氧化的作用，最终产物主要为 ＭＤＡ，并导致植物外渗物质增加，电导率增加。 本试验研究发现

１００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 处理黑麦草种子萌发过程中，ＭＤＡ 含量和电导率都明显高于 ＣＫ；而 ２０ μｍｏｌ ／ ＬｃＧＭＰ＋１００
ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 处理的黑麦草种子萌发时 ＭＤＡ 含量和电导率显著低于 １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 单独处理，但都比 ＣＫ
高，说明 ｃＧＭＰ 通过控制 ＭＤＡ 及外渗物质的含量来保护盐胁迫下植物的生长。

盐胁迫通过产生大量 ＲＯＳ 使植物受害已有很多报道，本试验表明：在盐胁迫下，黑麦草种子在萌发过程

中 Ｏ－
２ 和 Ｈ２Ｏ２的含量随发芽时间的延长明显增加，说明高浓度的 ＮａＣｌ 能导致氧化胁迫，这与小麦和玉米等作

物上的研究结果类似［３８］。 而与单独盐处理相比，２０ μｍｏｌ ／ ＬｃＧＭＰ＋１００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＣｌ 处理的黑麦草种子在萌

发过程中 Ｏ－
２ 和 Ｈ２Ｏ２含量显著降低，说明 ｃＧＭＰ 有缓解氧化胁迫的能力。

４　 结论

盐胁迫对黑麦草种子萌发、幼芽生长、根的发育、渗透调节等生理过程均产生影响，添加外源 ｃＧＭＰ 能促

进黑麦草种子根系的发育、幼芽生长，主要原因是：外源 ｃＧＭＰ 可以诱导增加黑麦草种子萌发过程中脯氨酸、
可溶性蛋白等渗透调节物质含量来增强渗透调节能力，提高淀粉酶活性促进淀粉溶解最终促进种子萌发，通
过减少ＭＤＡ、Ｈ２Ｏ２含量及 Ｏ－

２ 产生速率来降低膜脂过氧化，减缓盐胁迫对植物细胞膜的伤害，建议在盐碱地区

种植和培育黑麦草过程中，施加 ２０ μｍｏｌ ／ ＬｃＧＭＰ，以促进根的发育和幼芽生长，增强黑麦草对盐胁迫的适应

能力。
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