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腐植酸浸种对低温胁迫下玉米幼苗抗氧化系统的影响
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１ 黑龙江八一农垦大学农学院，大庆　 １６３３１９

２ 黑龙江省现代农业栽培技术与作物种质改良重点实验室，大庆　 １６３３１９

摘要：低温冷害是导致黑龙江省玉米产量不稳、品质不高的重要农业气象灾害，而关于低温胁迫下玉米抗氧化应激能力和程度

的研究较少。 采用清水为对照（ＣＫ），以腐植酸质量浓度为 ０．２％、０．４％、０．８％、１．２％、１．６％和 ２．０％浸种，研究了昼夜温度为

１５℃ ／ ８℃低温胁迫 ４８ ｈ 下玉米幼苗的代表性抗氧化酶活性、抗坏血酸⁃谷胱甘肽（ＡｓＡ⁃ＧＳＨ）循环、系统抗性及碳氮代谢的变化，
以明确腐植酸对玉米的耐低温胁迫响应机制及适宜的浸种浓度。 结果表明：低温胁迫条件下腐植酸浸种主要受过氧化氢

（Ｈ２Ｏ２）积累诱导，随着浸种浓度的增加，大多数抗氧化酶和系统抗性酶活性、ＡｓＡ⁃ＧＳＨ 循环、碳氮代谢主要物质含量、根系活力

和鲜重均呈单峰曲线分布，其中 ０． ８％—２．０％浓度处理的叶片和根系可溶性蛋白含量分别显著增加了 ２３． ３％—３４． ９％和

３１．９％—８９．６％；１．６％浓度处理的叶片和根系苯丙氨酸解氨酶活性分别显著增加了 １６．８％和 ３８．８％，多酚氧化酶活性分别增加

了 ２７．７％和 １３．４％，抗坏血酸含量分别显著增加了 ６２．６％和 ５５．３％，脱氢抗坏血酸含量分别显著增加了 ３１．９％和 ６６．４％；０．８％浓

度处理的叶片和根系过氧化氢酶活性分别显著增加了 ６６．４％和 １０８．１％。 因此，腐植酸浸种处理的叶片 Ｈ２Ｏ２含量较对照显著降

低了 １８．７％—３７．６％，根系 Ｈ２Ｏ２含量显著降低了 ２７．５％—４９．７％。 ０．４％和 ０．８％浓度处理的根系鲜重较对照分别显著增加了

８５．２％和 １０５．３％，单株鲜重分别显著增加了 ３１．９％和 ４０．８％。 腐植酸 ０．４％—０．８％处理增强了 ＡｓＡ 为核心的 ＡｓＡ⁃ＧＳＨ 循环系统

的运转活性和系统抗性，提高了玉米幼苗的抗氧化应激能力，获得最大的根系活力和植株鲜重，是水培条件下较为适宜的浸种

浓度。
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黑龙江省作为全国重要商品粮基地，玉米是其种植面积最大的作物。 该地区作为典型的一年一熟制春玉

米生产区域，多在 ４ 月下旬开始播种，苗期气温频繁波动，低温冷害（甚至“倒春寒”）作为该地区主要农业气

象灾害［１⁃２］，已成为导致玉米产量不稳、品质不高的主要原因［３］。 低温诱导产生活性氧损伤膜的结构［４］，而植

物对低温的最初响应就是调整生物膜本身的膜脂不饱和度及改善低温下膜的流动性［５⁃６］，以增强植物抗氧化

应激能力。 抗氧化能力的强弱是由系列小分子物质含量和抗氧化酶活性决定的［７］，如超氧化物歧化酶（ＳＯＤ，
ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅ ｄｉｓｍｕｔａｓｅ）、过氧化物酶（ ＰＯＤ，ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ）、过氧化氢酶（ＣＡＴ，ｃａｔａｌａｓｅ）和抗坏血酸过氧化物酶

（ＡＰＸ，ａｓｃｏｒｂａｔｅ ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ）等。 超氧自由基（ＳＡＲ，ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅ ａｎｉｏｎ ｒａｄｉｃａｌ）在 ＳＯＤ 作用下转化为过氧化氢

（Ｈ２ Ｏ２， ｈｙｄｒｏｇｅｎ ｐｅｒｏｘｉｄｅ ）， 进而在 ＣＡＴ、 ＰＯＤ 或抗坏血酸⁃谷胱甘肽 （ ＡｓＡ⁃ＧＳＨ， ａｓｃｏｒｂｉｃ ａｃｉｄ⁃ｒｅｄｕｃｅｄ

ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ）循环系统的作用下分解为 Ｈ２Ｏ［４］。 同时，抗坏血酸（ＡｓＡ，ａｓｃｏｒｂｉｃ ａｃｉｄ）、谷胱甘肽（ＧＳＨ，ｒｅｄｕｃｅｄ
ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ）、维生素 Ｅ 和类胡萝卜素等低分子量抗氧化剂［８］，也可直接与 ＳＡＲ、分子单态氧和羟基自由基相

互作用，参与活性氧的非酶清除［９］。 低温是破坏植物代谢过程和细胞结构的主要环境压力之一，由于玉米原

产于热带，对低温胁迫特别敏感［１０］。 黑龙江地区频发的低温冷害具有明显的区域性和季节性特征［２］，短时低

温危害对作物生长影响不大，但持续 ３ ｄ 以上 １４℃以下的温度将对玉米产量形成不利影响［１１⁃１２］。 因此，提高

玉米的耐低温能力，尤其是研究玉米苗期的耐低温机制及栽培技术，对提高该地区玉米生产能力具有重要的

意义［１３］。 尽管有大量的工作致力于低温胁迫下玉米细胞中低分子量抗氧化剂和抗氧化酶作用机制的研究，
但关于玉米幼苗对低温的代谢反应及系统响应研究不多。 腐植酸作为一种自然界中广泛存在的大分子有机

物质，用其处理作物种子，可以显著提高作物对非生物胁迫的耐受能力［１４］。 腐植酸浸种可显著提高干旱胁迫

下谷子的发芽势和活力指数，有效缓解干旱胁迫对谷子的伤害［１５］；有效提高小麦叶片 ＧＳＨ 含量、ＳＯＤ 和 ＣＡＴ
活性［１６］；促进可溶性糖积累，提高根系渗透性，有效缓解盐碱胁迫对小麦幼苗的质膜损伤［１７］。 叶片外源施用

腐植酸［１８⁃１９］ 或与化肥一起根际施用［２０］ 也可提高抗氧化酶活性，增加游离脯氨酸含量［１９］，减缓叶绿素分

解［１８］，增强根系活力［２０］，提高作物的抗旱性。 因此，本文在前期研究基础上［１６⁃１７］，参考腐植酸处理玉米种子

方法［２１］，研究了 １５℃ ／ ８℃的低温胁迫下玉米幼苗的代谢活性、系统抗性和抗氧化能力，以明确腐植酸浸种对

低温胁迫下玉米幼苗的耐逆生理机制及适宜浓度，为黑龙江省玉米高产稳产栽培技术研究与应用提供理论

参考。
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１　 材料与方法

１．１　 试验材料

试验用玉米（Ｚｅａ ｍａｙｓ Ｌ．）品种为郑单 ９５８。 腐植酸（Ｃ９Ｈ９ＮＯ６，分子量 ２２７．１６）由四川西亚化工股份有限

公司制造。
１．２　 研究方法

选取籽粒饱满、均匀一致的玉米种子，用 ２％次氯酸钠溶液消毒种子 ３０ ｍｉｎ，蒸馏水反复冲洗干净，用滤纸

将表面水分吸干。 然后分别用质量浓度为 ０（蒸馏水）、０．２％、０．４％、０．８％、１．２％、１．６％、２．０％的腐植酸溶液在

室温条件下浸种 １２ ｈ，用蒸馏水将种子冲洗干净，将其分别整齐摆放在铺有双层滤纸的发芽盒中，在温度为

２０℃、相对湿度为 ７０％的培养箱中培养 ７ ｄ，期间根据滤纸湿度情况及时补充蒸馏水。 ７ ｄ 后选取整齐一致的

幼苗移植于带有圆孔的泡沫板上（１０ 株 ／盒），在塑料方盒（３０ ｃｍ×５０ ｃｍ）中用 １ ／ ２ Ｈｏａｇｌａｎｄ 营养液培养，培
养条件为光照度 １００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，温度 ２０℃，光周期 １２ ｈ ／ １２ ｈ，每 ３ ｄ 更换 １ 次营养液，待玉米幼苗第 ３ 片叶

完全展开后进行低温胁迫。 将不同浓度浸种处理的幼苗在昼夜温度为 １５℃ ／ ８℃下进行低温胁迫培养，每个

处理重复 ３ 次，胁迫培养 ４８ ｈ 后取样测定。
每个处理选取整齐一致的 ８ 株幼苗，将幼苗分为根系与地上两部分，用滤纸吸干表面水分，然后用电子天

平（精度 ０．０１ ｇ）分别测定根系和地上部 ８ 株总鲜重，根系鲜重与地上部分鲜重比值即为根冠比。 测定后迅速

用液氮冷冻并置于－８０℃冰箱保存。 分别参照刘萍等［２２］的方法采用氯化硝基四氮唑蓝光还原法测定 ＳＯＤ 活

性；采用紫外吸收法测定 ＣＡＴ 活性；采用愈创木酚比色法测定 ＰＯＤ 活性；采用羟胺氧化法测定 ＳＡＲ 产生速

率；采用硫代巴比妥酸比色法测定丙二醛（ＭＤＡ，ｍａｌｏｎｄｉａｌｄｅｈｙｄｅ）含量；采用考马斯亮蓝比色法测定可溶性蛋

白质（ＳＰ，ｓｏｌｕｂｌｅ ｐｒｏｔｅｉｎ）含量；采用蒽酮比色法测定可溶性糖（ＳＳ，ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ）含量；采用 ２，６⁃二氯酚靛酚法

测定 ＡｓＡ、脱氢抗坏血酸（ＤＨＡＡ，ｄｅｈｙｄｒｏａｓｃｏｒｂｉｃ ａｃｉｄ）含量；采用二硫代（２⁃二硝基苯甲酸）法测定 ＧＳＨ、氧化

型谷胱甘肽（ＧＳＳＧ，ｏｘｉｄｉｚｅｄ ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ）含量；采用分光光度法测定 ＡＰＸ 活性；采用氯化三苯基四氮唑法测定

根系活力。 参照中国科学院上海植物生理研究所［２３］ 的方法采用分光光度法测定苯丙氨酸解氨酶（ＰＡＬ，
ｐｈｅｎｙｌａｌｎｉｎｅ ａｍｍｏｎｉａ－ｌｙａｓｅ）、多酚氧化酶（ＰＰＯ，ｐｏｌｙｐｈｅｎｏｌ ｏｘｉｄａｓｅ）活性及 Ｈ２Ｏ２含量。
１．３　 数据处理

利用 ＷＰＳ 进行数据处理、分析及绘图，ＳＰＳＳ Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ２５ 软件进行数据统计分析。 Ｄｕｎｃａｎ 新复极差法进

行差异显著性检验（Ｐ＜０．０５）。

２　 结果与分析

２．１　 腐植酸浸种对低温胁迫下玉米植株代谢活性与鲜重的影响

由图 １ 可知，随着腐植酸浸种浓度的增加，低温胁迫下玉米单株鲜重和根冠比呈单峰曲线，峰值出现在

０．４％的处理浓度。 其中，０．２％—０．８％腐植酸浸种处理的单株鲜重较对照显著增加了 ３１．９％—４０．８％，腐植酸

浸种浓度≥１．２％处理的单株鲜重与对照间无显著差异；根冠比显著高于对照 ４１．８％—８４．７％。
由图 ２ 可知，地上部和根系鲜重与单株鲜重变化相似，随着腐植酸浸种浓度的增加，地上部鲜重和根系鲜

重也呈单峰曲线，峰值出现在 ０．４％的处理浓度，但地上部鲜重与对照间无显著差异；０．２％—１．２％处理的根系

鲜重较对照显著增加了 ３８．７％—１０５．３％。 因此，腐植酸浸种主要促进了低温胁迫下玉米幼苗根系的生长，从
而增加了植株的鲜重，但腐植酸处理浓度≥１．２％则抑制地上部生长，且对根系生长的促进作用也减弱。

由图 ３ 可知，低温条件下腐植酸浸种促进幼苗生长的主要途径是提高了植株的氮代谢水平，而对碳代谢

影响不显著（图 ４）。 随着浸种浓度的增加，叶片和根系的可溶性蛋白含量呈单峰曲线，峰值分别出现在 １．２％
和 １．６％的浓度处理；０．４％—２．０％浓度处理的叶片可溶性蛋白含量显著高于对照 ２３．３％—３４．９％；０．８％—
２．０％浓度处理的根系可溶性蛋白含量高于对照 ３１．９％—８９．６％。 由此可知，叶片的可溶性蛋白积累对腐植酸
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图 １　 腐植酸浸种对低温胁迫下玉米单株鲜重和根冠比的影响

Ｆｉｇ．１　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｏａｋｉｎｇ ｓｅｅｄ ｗｉｔｈ ｈｕｍｉｃ ａｃｉｄ ｏｎ ｐｌａｎｔ ｆｒｅｓｈ ｗｅｉｇｈｔ ａｎｄ ｒｏｏｔ ｓｈｏｏｔ ｒａｄｉｏ ｏｆ ｍａｉｚｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｕｎｄｅｒ ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｔｒｅｓｓ

不同小写字母表示处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）

图 ２　 腐植酸浸种对低温胁迫下玉米幼苗地上部鲜重和根系鲜重的影响

Ｆｉｇ．２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｏａｋｉｎｇ ｓｅｅｄ ｗｉｔｈ ｈｕｍｉｃ ａｃｉｄ ｏｎ ｆｒｅｓｈ ｗｅｉｇｈｔ ｏｆ ｓｈｏｏｔ ａｎｄ ｒｏｏｔ ｉｎ ｍａｉｚｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｕｎｄｅｒ ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｔｒｅｓｓ

浸种处理的响应时间早于根系，但响应程度小于根系。 腐植酸浸种处理的叶片和根系可溶性糖的含量与对照

间无显著差异。

图 ３　 腐植酸浸种对低温胁迫下玉米幼苗可溶性蛋白含量的影响

Ｆｉｇ．３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｏａｋｉｎｇ ｓｅｅｄ ｗｉｔｈ ｈｕｍｉｃ ａｃｉｄ ｏｎ ｓｏｌｕａｂｌｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｍａｉｚｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｕｎｄｅｒ ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｔｒｅｓｓ
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图 ４　 腐植酸浸种对低温胁迫下玉米幼苗可溶性糖含量的影响

Ｆｉｇ．４　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｏａｋｉｎｇ ｓｅｅｄ ｗｉｔｈ ｈｕｍｉｃ ａｃｉｄ ｏｎ ｓｏｌｕａｂｌｅ ｓｕｇａｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｍａｉｚｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｕｎｄｅｒ ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｔｒｅｓｓ

２．２　 腐植酸浸种对低温胁迫下玉米幼苗根系活力与系统抗性的影响

低温条件下腐植酸浸种可不同程度的增强植株对胁迫的系统响应，主要表现为系统抗性的代表性酶

ＰＡＬ、ＰＰＯ 活性及根系活力的提高。 由图 ５ 可知，低温胁迫条件下腐植酸浸种处理的叶片和根系的 ＰＡＬ 活性

均不同程度的增强，在 １．６％浓度处理出现 ＰＡＬ 峰值，分别较对照显著增加了 １６．８％和 ３８．８％，且各浓度处理

下根系的 ＰＡＬ 活性增加的幅度大于叶片各相同处理。

图 ５　 腐植酸浸种对低温胁迫下玉米幼苗苯丙氨酸解氨酶（ＰＡＬ）活性的影响

Ｆｉｇ．５　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｏａｋｉｎｇ ｓｅｅｄ ｗｉｔｈ ｈｕｍｉｃ ａｃｉｄ ｏｎ ｐｈｅｎｙｌａｌｎｉｎｅ ａｍｍｏｎｉａｌｙａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ ｍａｉｚｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｕｎｄｅｒ ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｔｒｅｓｓ

低温胁迫条件下腐植酸浸种对玉米植株 ＰＰＯ 活性的影响与 ＰＡＬ 相似（图 ６），不同的是叶片的 ＰＰＯ 活性

峰值出现在 １．６％浓度处理，较对照显著增加了 ２７．７％，而根系的 ＰＰＯ 活性峰值出现在 ２．０％浓度处理，较对照

显著增加了 ２３．４％，当浸种浓度≤０．４％，根系 ＰＰＯ 活性增加的幅度大于叶片，而处理浓度＞０．４％时，ＰＰＯ 活性

增加幅度小于叶片。
当腐植酸浸种浓度为 １．６％时，ＰＡＬ 和 ＰＰＯ 活性显著增加，而根系活力随着浓度的增加呈单峰曲线（图

７），其中，０．４％和 ０．８％浓度处理的根系活力最高，较对照分别显著提高了 ２５．１％和 ２５．０％。 综合根系的鲜重、
根冠比及植株蛋白质含量的变化分析可知，低浓度浸种促进了根系的生长，且随着浓度的增加对根系发育的

影响减弱，但逐步增强了植株的系统抗性。
２．３　 腐植酸浸种对低温胁迫下玉米植株抗氧化特性的影响

由表 １ 可知，随着腐植酸浸种浓度的增加，玉米幼苗叶片 ＳＡＲ 呈现不同程度的降低，其中 １．６％和 ２．０％浓

度处理的 ＳＡＲ 较对照分别显著降低了 ２４．３％和 ２３．０％，而根系 ＳＡＲ 与对照间无显著差异。 ＳＯＤ 作为受超氧

９８３５　 １３ 期 　 　 　 孙海燕　 等：腐植酸浸种对低温胁迫下玉米幼苗抗氧化系统的影响 　
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图 ６　 腐植酸浸种对低温胁迫下玉米幼苗多酚氧化酶（ＰＰＯ）活性的影响

Ｆｉｇ．６　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｏａｋｉｎｇ ｓｅｅｄ ｗｉｔｈ ｈｕｍｉｃ ａｃｉｄ ｏｎ ｐｏｌｙｐｈｅｎｏｌ ｏｘｉｄａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ ｍａｉｚｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｕｎｄｅｒ ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｔｒｅｓｓ

　 图 ７　 腐植酸浸种对低温胁迫下玉米幼苗根系活力的影响

Ｆｉｇ．７　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｏａｋｉｎｇ ｓｅｅｄ ｗｉｔｈ ｈｕｍｉｃ ａｃｉｄ ｏｎ ｒｏｏｔ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ

ｍａｉｚｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｕｎｄｅｒ ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｔｒｅｓｓ

自由基诱导的抗氧化酶，其活性受浸种浓度影响较小，
只有 ２．０％浓度处理的叶片 ＳＯＤ 活性较对照显著降低

了 ６４．８％，其他处理叶片与根系的 ＳＯＤ 活性与对照间

无显著差异。
超氧自由基发生歧化反应后生成的过氧化物进一

步诱导抗氧化酶活性的增强，腐植酸浸种处理下叶片和

根系的 ＣＡＴ 活性呈单峰曲线，其中 ０．４％和 ０．８％浓度处

理的叶片 ＣＡＴ 活性较对照分别增加了 １０１． ７％ 和

６６．４％；０．８％和 １．２％浓度处理的根系 ＣＡＴ 活性较对照

分别增加了 １０８．１％和 ９８．５％。 随着浸种浓度的增加，
叶片 ＰＯＤ 活性呈单峰曲线，但与对照间无显著差异；根
系 ＰＯＤ 活性与对照间无显著差异。

表 １　 腐植酸浸种对低温胁迫下玉米氧化特性及抗氧化酶活性的影响

Ｔａｂｌｅ １ 　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｏａｋｉｎｇ ｓｅｅｄ ｗｉｔｈ ｈｕｍｉｃ ａｃｉｄ ｏｎ ｏｘｉｄａｔｉｏｎ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｎｄ ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ ｍａｉｚｅ ｕｎｄｅｒ ｌｏｗ

ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｔｒｅｓｓ

植株
Ｐｌａｎｔ ＨＡＣ ／ ％

ＳＡＲ ／
（μｇ ｇ－１ ｍｉｎ－１鲜重）

ＳＯＤ ／
（Ｕ ｇ－１ ｍｉｎ－１鲜重）

ＣＡＴ ／
（Ｕ ｇ－１ ｍｉｎ－１鲜重）

ＰＯＤ ／
（×１０３Ｕ ｇ－１ ｍｉｎ－１鲜重）

Ｈ２Ｏ２ ／
（μｍｏｌ ／ ｇ 鲜重）

叶片 Ｌｅａｆ ０ １０．７９ａ ０．６６ａ ２００．９６ｃ ２．１７ａｂｃ ４４．５０ａ
０．２ ９．７４ａｂ ０．６８ａ １８９．８５ｃ １．８１ｃ ３６．１８ｂ
０．４ ９．９２ａ ０．６６ａ ４０５．３１ａ ２．７１ａ ３３．０１ｂｃ
０．８ ９．３５ａｂ ０．６３ａ ３３４．３３ａｂ ２．５２ａｂ ３４．４３ｂ
１．２ ９．３７ａｂ ０．５８ａ ２９８．５４ｂｃ ２．４８ａｂ ２７．７６ｃ
１．６ ８．１７ｂ ０．４５ａ ２０４．１８ｃ ２．５１ａｂ ２８．１６ｃ
２．０ ８．３１ｂ ０．２３ｂ ２１６．２３ｃ １．９４ｂｃ ２９．０６ｃ

根系 Ｒｏｏｔ ０ ５．８８ａ １．７６ａ １３９．８１ｂ １２．８１ａ １１．８０ａ
０．２ ６．４４ａ １．９６ａ ７３．０２ｂ １３．２４ａ ６．１５ｃ
０．４ ５．４８ａ １．８０ａ １２０．７７ｂ １２．７９ａ ６．５０ｃ
０．８ ５．７４ａ １．５９ａ ２９０．９４ａ １２．３５ａ ５．９４ｃ
１．２ ５．４７ａ １．６９ａ ２７７．５４ａ １２．５１ａ ７．８６ｂｃ
１．６ ５．９４ａ １．７３ａ １７５．５７ｂ １２．９０ａ ７．８８ｂｃ
２．０ ６．２４ａ １．７４ａ １５７．９８ｂ １３．６９ａ ８．５６ｂ

　 　 ＨＡＣ：腐植酸浸种 Ｓｏａｋｉｎｇ ｓｅｅｄ ｃｏｎｔｅｎｔ ｗｉｔｈ ｈｕｍｉｃ ａｃｉｄ；ＳＡＲ：超氧阴离子自由基 Ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅ ａｎｉｏｎ ｒａｄｉｃａｌ；ＳＯＤ：超氧化物歧化酶 Ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅ；

ｄｉｓｍｕｔａｓｅ；ＣＡＴ：过氧化氢酶 Ｃａｔａｌａｓｅ；ＰＯＤ：过氧化物酶 Ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ；Ｈ２Ｏ２：过氧化氢 Ｈｙｄｒｏｇｅｎ ｐｅｒｏｘｉｄｅ

０９３５ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４１ 卷　
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腐植酸浸种处理的叶片 Ｈ２Ｏ２含量显著低于对照 １８．７％—３７．６％，根系 Ｈ２Ｏ２含量显著低于对照 ２７．５％—
４９．７％，且低浓度处理叶片 Ｈ２Ｏ２含量大于高浓度处理，而低浓度处理根系 Ｈ２Ｏ２含量小于高浓度处理。 结合

ＰＯＤ、ＣＡＴ 活性变化可得到，Ｈ２Ｏ２可能是低温胁迫下积累的过氧化物的主要成分。
由 ＧＳＨ⁃ＡｓＡ 循环（表 ２）可知，随着腐植酸浸种浓度的增加，叶片的 ＧＳＨ 含量逐渐增加，而根系的 ＧＳＨ 含

量呈单峰曲线，随着浸种浓度的增加，叶片 ＧＳＳＧ 含量呈单峰曲线，仅 ０．８％浓度处理的 ＧＳＳＧ 含量较对照显著

增加了 ２５．４％，而各处理的根系 ＧＳＳＧ 含量与对照间无显著差异。
随着腐植酸浸种浓度的增加，叶片 ＡｓＡ 含量呈单峰曲线，峰值出现在 １．６％的处理浓度，其中 １．２％和

１．６％处理浓度的叶片 ＡｓＡ 含量较对照分别增加了 ３７．４％和 ６２．６％；而根系的 ＡｓＡ 含量随处理浓度的增加逐

渐增加，当处理浓度≥１．２％时，ＡｓＡ 含量显著增加了 ４０．４％—５８．６％。 随着浸种浓度的增加，叶片和根系的

ＤＨＡＡ 含量逐渐增加，其中 １．６％和 ２．０％浓度处理的叶片 ＤＨＡＡ 含量分别增加了 ３１．９％和 ３６．２％；当处理浓度

≥１．２％时，ＤＨＡＡ 含量显著增加了 ４７．９％—７０．３％。 由此可知，腐植酸浸种主要促进了 ＤＨＡＡ 形成，提高了

ＧＳＨ⁃ＡｓＡ 循环活性。
随着腐植酸浸种浓度的增加，叶片 ＡＰＸ 活性呈单峰曲线，其中 ０．８％和 １．２％浓度处理的叶片 ＡＰＸ 活性较

对照分别显著提高了 ７２．３％和 ９７．９％，其他处理的叶片 ＡＰＸ 活性与对照相比差异不显著；根系 ＡＰＸ 活性随着

腐植酸浸种浓度的增加逐渐增加，当处理浓度超过 １．６％，ＡＰＸ 活性降低，但其他处理的酶活性均显著低于对

照（１．２％和 １．６％浓度处理除外）。

表 ２　 腐植酸浸种对低温胁迫下玉米抗坏血酸⁃谷胱甘肽循环活性的影响

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｏａｋｉｎｇ ｓｅｅｄ ｗｉｔｈ ｈｕｍｉｃ ａｃｉｄ ｏｎ ｔｈｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ａｓｃｏｒｂｉｃ ａｃｉｄ ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ ｃｙｃｌｅ ｉｎ ｍａｉｚｅ ｕｎｄｅｒ ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｔｒｅｓｓ

植株
Ｐｌａｎｔ ＨＡＣ ／ ％ ＧＳＨ ／

（μｇ ／ ｇ 鲜重）
ＧＳＳＧ ／

（μｇ ／ ｇ 鲜重）
ＡｓＡ ／

（μｇ ／ ｇ 鲜重）
ＤＨＡＡ ／

（ｍｇ ／ ｇ 鲜重）
ＡＰＸ ／

（Ｕ ｇ－１ ｍｉｎ－１鲜重）

叶片 Ｌｅａｆ ０ ２．０６ａｂ ２１．０６ｂｃ ４７２．６ｃ ２．５５ｂ ２５０．０７ｂ

０．２ １．８４ｂ １９．０２ｃ ４８２．３ｃ ２．５３ｂ ３８３．６４ａｂ

０．４ ２．２９ａｂ ２３．６４ａｂ ５８８．０ｂｃ ２．５９ｂ ３７８．１２ａｂ

０．８ ２．２３ａｂ ２６．４０ａ ６２３．５ｂｃ ２．６１ｂ ４３０．８３ａ

１．２ ２．４３ｂ ２５．０４ａｂ ６４９．３ｂ ２．８８ａｂ ４９４．８８ａ

１．６ ２．４０ａｂ ２４．６４ａｂ ７６８．３ａ ３．３６ａ ３８４．１９ａｂ

２．０ ２．５４ａ ２２．８０ａｂ ５６０．０ｂｃ ３．４８ａ ３８２．６ａｂ

根系 Ｒｏｏｔ ０ １．０６ａｂ １４．６５ａ ５９４．２ｃ ２．１３ｃ ８８．６２ａ

０．２ １．０９ａｂ １５．０２ａ ６４３．９ｃ ２．００ｃ ６３．７６ｂ

０．４ １．００ｂ １５．１１ａ ６３９．３ｃ ２．３６ｃ ７４．５５ｂ

０．８ １．０８ａｂ １４．７１ａ ７２４．９ｂｃ ２．７１ｂｃ ６４．８２ｂ

１．２ １．１３ａｂ １３．４６ａ ８３４．３ａｂ ３．１５ａｂ ８９．８９ａ

１．６ １．２１ａ １２．９５ａ ９２２．６ａ ３．５５ａ １００．０４ａ

２．０ １．１７ａｂ １３．２１ａ ９４２．７ａ ３．６３ａ ６７．０６ｂ

　 　 ＧＳＨ：还原型谷胱甘肽 Ｒｅｄｕｃｅｄ ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ；ＧＳＳＧ：氧化型谷胱甘肽 Ｏｘｉｄｉｚｅｄ ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ；ＡｓＡ：抗坏血酸 Ａｓｃｏｒｂｉｃ ａｃｉｄ；ＤＨＡＡ：脱氢抗坏血酸

Ｄｅｈｙｄｒｏａｓｃｏｒｂｉｃ ａｃｉｄ；ＡＰＸ：抗坏血酸过氧化物酶 Ａｓｃｏｒｂａｔｅ ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ

ＭＤＡ 是膜脂过氧化程度的重要衡量指标，腐植酸浸种处理的叶片 ＭＤＡ 含量较对照降低了 ３．０％—３０．０％
（图 ８），其中 ０．８％—１．６％浓度处理的 ＭＤＡ 含量显著降低了 ２２．０％—３０．０％；根系 ＭＤＡ 含量较对照降低了

１．６％—４５．７％，其中 ０．２％、０．４％和 ０．８％浓度处理的根系 ＭＤＡ 含量分别显著降低了 ３７．１％、４５．７％和 ２８．０％，
且明显低于相同处理的叶片，而浓度处理≥０．８％，根系与叶片 ＭＤＡ 含量与对照相近。 由此可见，低浓度

（０．２％和 ０．４％）腐植酸浸种处理对低温胁迫下玉米幼苗的根系抗氧化保护作用较强，中等浓度（０．８％和

１．２％）浸种处理对根系的保护作用减弱，对叶片的抗氧化保护加强，高浓度（１．６％和 ２．０％）浸种对幼苗的抗氧

化能力影响较小。
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图 ８　 腐植酸浸种对低温胁迫下玉米幼苗丙二醛含量的影响

Ｆｉｇ．８　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｏａｋｉｎｇ ｓｅｅｄ ｗｉｔｈ ｈｕｍｉｃ ａｃｉｄ ｏｎ ｍａｌｏｎｄｉａｌｄｅｈｙｄｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｍａｉｚｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｕｎｄｅｒ ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｔｒｅｓｓ

２．４　 腐植酸浸种对低温胁迫下玉米植株代谢、抗氧化特性及系统抗性间相关分析

由表 ３ 可知，低温胁迫和腐植酸浸种处理下幼苗 ＳＡＲ 产生速率与 ＳＯＤ 活性间显著正相关；根系 ＳＡＲ 与

叶片、根系 ＣＡＴ 活性显著负相关；根系 Ｈ２Ｏ２含量与叶片、根系的 ＭＤＡ 含量显著正相关；叶片的 Ｈ２Ｏ２含量与

ＳＯＤ 活性间显著正相关。 综合分析，ＳＡＲ 的产生诱导了 ＳＯＤ 活性，低温条件下腐植酸浸种对 ＳＡＲ 产生和

ＳＯＤ 活性影响不显著，而 ＣＡＴ 活性增强，且与 ＳＡＲ 呈显著负相关，与 Ｈ２Ｏ２含量无显著相关性；ＭＤＡ 含量与

Ｈ２Ｏ２含量正相关，与 ＳＡＲ 相关不显著。 可见，低温胁迫条件下腐植酸浸种可消除 Ｈ２Ｏ２积累，从而降低了膜脂

过氧化程度，而依靠 ＣＡＴ 活性增强消除 Ｈ２Ｏ２并非主要途径。

表 ３　 低温胁迫下玉米抗氧化酶系及膜脂过氧化间相关分析

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｅｎｚｙｍｅ ｓｙｓｔｅｍ ａｎｄ ｍｅｍｂｒａｎｅ ｌｉｐｉｄ ｐｅｒｏｘｉｄａｔｉｏｎ ｉｎ ｍａｉｚｅ ｕｎｄｅｒ ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｔｒｅｓｓ

指标 Ｉｎｄｅｘｅｓ
ＳＡＲ Ｈ２Ｏ２ ＭＤＡ

叶片 Ｌｅａｆ 根系 Ｒｏｏｔ 叶片 Ｌｅａｆ 根系 Ｒｏｏｔ 叶片 Ｌｅａｆ 根系 Ｒｏｏｔ

ＳＯＤ 叶片 ０．６４８∗∗ －０．２５２ ０．５０４∗ －０．２０４ －０．２９０ －０．４９３∗

根系 ０．１０２ ０．５００∗ ０．２０７ －０．０８８ ０．２８４ －０．２５８

ＣＡＴ 叶片 ０．２０６ －０．４９４∗ －０．１４９ －０．３６８ －０．２１５ －０．３８５

根系 －０．１４１ －０．５２０∗ －０．３４１ －０．０７１ －０．３８５ ０．２３８

ＰＯＤ 叶片 ０．０４０ －０．５５７∗∗ －０．２２１ －０．２１０ －０．２８７ －０．１３７

根系 －０．２２９ ０．３０６ －０．１０７ ０．１９３ ０．２７９ ０．２１１

ＭＤＡ 叶片 ０．３０９ ０．３２７ ０．３６３ ０．５４１∗ １．０００ ０．２２８

根系 －０．２３２ ０．１２８ －０．０３５ ０．６１９∗∗ ０．２２８ １．０００
　 　 ∗ Ｐ＜０．０５， ∗∗ Ｐ＜０．０１；ＭＤＡ：丙二醛 Ｍａｌｏｎｄｉａｌｄｅｈｙｄｅ

由表 ４ 可知，叶片 ＳＡＲ 产生速率与幼苗的 ＡｓＡ、ＤＨＡＡ、ＧＳＨ 及 ＧＳＳＧ 等 ＡｓＡ⁃ＧＳＨ 循环主要物质含量间显

著负相关；叶片 Ｈ２Ｏ２含量与 ＡｓＡ⁃ＧＳＨ 循环也呈显著负相关；根系的 ＭＤＡ 含量与 ＡｓＡ⁃ＧＳＨ 循环关系较为复

杂，主要表现为根系的 ＭＤＡ 含量与根系的 ＡｓＡ⁃ＧＳＨ 循环正相关，而叶片为负相关。 由此可知，低温胁迫条件

下腐植酸浸种提高了 ＡｓＡ⁃ＧＳＨ 循环强度，加强 Ｈ２Ｏ２的清除，并且是 Ｈ２Ｏ２清除的主要途径。
由表 ５ 可知，根系活力与根系的 Ｈ２Ｏ２、ＭＤＡ 含量显著负相关，与叶片的 ＳＯＤ、ＣＡＴ 活性及根系 ＧＳＳＧ 含量

显著正相关，与幼苗 ＤＨＡＡ 含量显著负相关。 可见，低温胁迫下腐植酸浸种可能是通过加强根系对 Ｈ２Ｏ２的清

除能力起到减弱根系的膜脂过氧化程度，从而促进根系发育的一个重要途径。
ＰＡＬ、ＰＰＯ 作为系统抗性的代表性酶，与叶片 Ｈ２Ｏ２ 含量、根系的 ＳＯＤ 活性显著负相关，与根系 ＧＳＨ、

ＤＨＡＡ 含量显著正相关。 由此可知，低温胁迫下腐植酸浸种加强了根系 ＡｓＡ⁃ＧＳＨ 循环，提高了植株对 Ｈ２Ｏ２

的系统响应。

２９３５ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４１ 卷　
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表 ４　 低温胁迫下玉米 ＡｓＡ⁃ＧＳＨ 循环及膜脂过氧化间相关分析

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ＡｓＡ⁃ＧＳＨ ｃｉｒｃｕｌａｔｉｏｎ ｓｙｓｔｅｍ ａｎｄ ｍｅｍｂｒａｎｅ ｌｉｐｉｄ ｐｅｒｏｘｉｄａｔｉｏｎ ｉｎ ｍａｉｚｅ ｕｎｄｅｒ ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｔｒｅｓｓ

指标 Ｉｎｄｅｘｅｓ
ＳＡＲ Ｈ２Ｏ２ ＭＤＡ

叶片 Ｌｅａｆ 根系 Ｒｏｏｔ 叶片 Ｌｅａｆ 根系 Ｒｏｏｔ 叶片 Ｌｅａｆ 根系 Ｒｏｏｔ

ＡｓＡ 叶片 －０．５４０∗ －０．３８３ －０．６７０∗∗ －０．１６３ －０．４７５∗ ０．１３６

根系 －０．７５４∗∗ ０．０２２ －０．７３０∗∗ －０．０７２ －０．１３５ ０．４３１

ＤＨＡＡ 叶片 －０．５８３∗∗ ０．１９４ －０．６０９∗∗ ０．１４５ ０．１９９ ０．４８７∗

根系 －０．７０９∗∗ ０．０３９ －０．７１１∗∗ ０．０４５ －０．１５１ ０．５２９∗

ＧＳＨ 叶片 －０．５１５∗ －０．３４６ －０．５７６∗∗ ０．０７９ ０．０１６ ０．４０３

根系 －０．６２８∗∗ ０．２３３ －０．４３８∗ ０．０４８ －０．１３６ ０．５０１∗

ＧＳＳＧ 叶片 －０．２６０ －０．３６０ －０．４００ －０．２８４ －０．３８１ ０．２０５

根系 ０．５０６∗ －０．０１０ ０．３７９ －０．１５５ ０．２８５ －０．４４１∗

ＡＰＸ 叶片 －０．３３６ －０．２９７ －０．６７７∗∗ －０．４４９∗ －０．６８１∗∗ －０．０５９

根系 －０．１２２ －０．２５８ －０．１６６ ０．４５３∗ －０．０９８ ０．４４１∗

表 ５　 低温胁迫下玉米系统抗性、碳氮代谢与膜脂过氧化间相关分析

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｙｓｔｅｍｉｃ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ， ｃａｒｂｏｎ⁃ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ａｎｄ ｍｅｍｂｒａｎｅ ｌｉｐｉｄ ｐｅｒｏｘｉｄａｔｉｏｎ ｉｎ ｍａｉｚｅ ｕｎｄｅｒ ｌｏｗ

ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｔｒｅｓｓ

指标
Ｉｎｄｅｘｅｓ

根系活力
Ｒｏｏｔ ａｃｔｉｖｉｔｙ

ＰＡＬ ＰＰＯ ＳＳ ＳＰ

叶片
Ｌｅａｆ

根系
Ｒｏｏｔ

叶片
Ｌｅａｆ

根系
Ｒｏｏｔ

叶片
Ｌｅａｆ

根系
Ｒｏｏｔ

叶片
Ｌｅａｆ

根系
Ｒｏｏｔ

叶片 Ｈ２Ｏ２含量

Ｈ２Ｏ２ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｌｅａｆ ０．０１１ －０．５０３∗ －０．５９１∗∗ －０．４８０∗ －０．３９９ －０．２７９ －０．１８４ －０．７３７∗∗ －０．６２２∗∗

叶片 ＧＳＨ 含量
ＧＳＨ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｌｅａｆ

－０．４２２ ０．２０７ ０．４３９∗ ０．２８６ ０．２１３ ０．１１９ ０．０７６ ０．５４０∗ ０．３３７

叶片 ＤＨＡＡ 含量
ＤＨＡＡ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｌｅａｆ －０．５２７∗ ０．３０９ ０．６０８∗∗ ０．５７０∗∗ ０．４９６∗ ０．６２１∗∗ ０．４１８ ０．１５７ ０．５０８∗

叶片 ＳＯＤ 活性
ＳＯＤ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ｌｅａｆ ０．５２９∗ －０．３９０ －０．５６２∗∗ －０．２０９ －０．５３５∗ －０．４３６∗ －０．２６５ －０．１９１ －０．１０１

叶片 ＣＡＴ 活性
ＣＡＴ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ｌｅａｆ ０．６０８∗∗ －０．１３８ －０．１９８ －０．１１６ ０．１１０ －０．５２７∗ －０．１７９ ０．４５６∗ －０．０３１

根系 Ｈ２Ｏ２含量

Ｈ２Ｏ２ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｒｏｏｔ －０．４９４∗ －０．１７８ －０．２２６ －０．１４５ －０．２１１ ０．０１１ －０．０３４ －０．４８６∗ －０．１７０

根系 ＭＤＡ 含量
ＭＤＡ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｒｏｏｔ －０．６８８∗∗ ０．１７６ ０．１３９ ０．１９３ －０．０４４ ０．２３１ －０．１３０ －０．１４３ ０．２５６

根系 ＧＳＨ 含量
ＧＳＨ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｒｏｏｔ

－０．３８８ ０．５８２∗∗ ０．４４８∗ ０．５２３∗ ０．１７７ ０．３０６ ０．０４４ ０．２０１ ０．６４０∗∗

根系 ＧＳＳＧ 含量
ＧＳＳＧ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｒｏｏｔ ０．５０８∗ －０．７０８∗∗ －０．３１４ －０．５４３∗ －０．１０１ －０．２７１ ０．０８９ －０．２１０ －０．４９７∗

根系 ＤＨＡＡ 含量
ＤＨＡＡ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｒｏｏｔ －０．４６８∗ ０．５２６∗ ０．５４２∗ ０．５４５∗ ０．３１０ ０．４３２ ０．０５４ ０．３７１ ０．５４７∗

根系 ＡＰＸ 活性
ＡＰＸ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ｒｏｏｔ

－０．４１９ ０．３３６ ０．１２１ ０．５５８∗∗ －０．１８８ －０．０３３ －０．１９５ －０．００３ ０．５１７∗

　 　 ＰＡＬ：苯丙氨酸解氨酶 Ｐｈｅｎｙｌａｌａｎｉｎｅ ａｍｍｏｎｉａ－ ｌｙａｓｅ；ＰＰＯ： 多酚氧化酶 Ｐｏｌｙｐｈｅｎｏｌ ｏｘｉｄａｓｅ ；ＳＳ：可溶性糖 Ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ；ＳＰ：可溶性蛋白

Ｓｏｌｕｂｌｅ ｐｒｏｔｅｉｎ

叶片 ＳＳ 含量与 ＤＨＡＡ 含量显著正相关，而与 ＳＯＤ 和 ＣＡＴ 活性显著负相关；叶片的 ＳＰ 与 Ｈ２Ｏ２含量显著

负相关，与 ＣＡＴ 活性显著负相关，而根系的 ＳＰ 与 Ｈ２Ｏ２含量显著负相关，与根系的 ＡｓＡ⁃ＧＳＨ 循环主要物质显

著正相关。 可见，低温胁迫下腐植酸浸种加强了幼苗氮代谢，增强了抗氧化酶系活性，从而加强了 Ｈ２Ｏ２的清

除能力。

３９３５　 １３ 期 　 　 　 孙海燕　 等：腐植酸浸种对低温胁迫下玉米幼苗抗氧化系统的影响 　
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３　 讨论

３．１　 腐植酸浸种处理下玉米幼苗响应低温胁迫的主要诱导因子

　 　 植物在不同的非生物胁迫下都可以观察到膜损伤现象，低温胁迫首先发生在细胞膜系统［２４］。 研究认为，
玉米的最佳生长温度为 ２５—２８℃，在 １２℃以下玉米幼苗的过氧化应激基因表达上调，ＳＯＤ 与 ＡＰＸ 活性同时

提高，降低由活性氧引起的细胞离子外渗成为提高耐低温的重要特征［２５］。 低温胁迫导致 ＳＡＲ 积累，从而诱

导 ＳＯＤ 活性，转化为高浓度的 Ｈ２Ｏ２，进而提高了抗氧化酶系活性。 本研究中腐植酸浸种对玉米幼苗抗氧化

响应的主要诱导因子也是 Ｈ２Ｏ２而非 ＳＡＲ。 因为不仅幼苗的 ＳＡＲ 产生速率与诱导酶 ＳＯＤ 活性间相关系数显

著，且系统抗性代表酶 ＰＡＬ、ＰＰＯ 活性及 ＡｓＡ⁃ＧＳＨ 循环主要物质含量的变化也表现为与 Ｈ２Ｏ２含量的显著相

关性。 这可能是低温胁迫下活性氧浓度超出一定范围，易使 ＳＯＤ、ＰＯＤ 等酶失活［２６］。 植物在不适的生长环境

下会产生超过正常水平的活性氧［４］，研究发现在植物中 ２％左右的基因表达是受 Ｈ２Ｏ２调控的［２７］，尤其是在非

生物逆境条件下 Ｈ２Ｏ２可以诱导许多保护酶编码基因的产生［２８⁃２９］，介导了一系列的抗性机制［３０⁃３１］。 本文中玉

米幼苗叶片和根系的膜脂过氧化的主要产物 ＭＤＡ 含量均与根系的 Ｈ２Ｏ２含量显著正相关，而与 ＳＡＲ 产生速

率相关不显著。 综合分析，腐植酸浸种通过消除根系的 Ｈ２Ｏ２积累，从而减少低温胁迫对根系的质膜损伤，增
强玉米幼苗对过氧化的系统响应。
３．２　 腐植酸浸种对低温胁迫下玉米幼苗 Ｈ２Ｏ２清除的主要途径

低温胁迫下 ＳＡＲ 和 Ｈ２Ｏ２作为植株体内最主要的活性氧导致膜脂过氧化，破坏细胞膜完整性，激活抗氧

化酶及抗氧化物质相关基因表达，增强植株自身活性氧清除能力是植物耐低温胁迫的主要途径［３２］。 郑春芳

等［３３］等研究认为低温胁迫下清除叶片 Ｈ２Ｏ２的 ＡｓＡ⁃ＧＳＨ 循环受到抑制，致使叶片对活性氧的清除主要依赖

ＳＯＤ。 但也有研究表明，由于 ＳＯＤ、ＰＯＤ 等酶在低温条件下受活性氧积累的影响易失去活性和分解［３４］，同时，
ＣＡＴ 对底物 Ｈ２Ｏ２的亲和力较低，而 ＡｓＡ⁃ＧＳＨ 循环在胞质 Ｈ２Ｏ２的清除中起主要作用。 本文研究认为，由于腐

植酸浸种对低温胁迫下 ＳＡＲ 产生速率影响很小，而调控 Ｈ２Ｏ２的积累是加强玉米幼苗抵御低温膜质过氧化的

主要途径。 虽然腐植酸浸种同步提高了 ＣＡＴ 和 ＡｓＡ⁃ＧＳＨ 循环活性，但 Ｈ２Ｏ２清除主要依靠 ＡｓＡ⁃ＧＳＨ 循环。
前人研究证实，在 ＡｓＡ⁃ＧＳＨ 循环中 ＡｓＡ 含量及 ＡｓＡ ／ ＤＨＡＡ 比值与抗冷性呈正相关［３５⁃３６］。 此外，ＧＳＨ 作为植

物体内主要的抗氧化物质之一，除了直接参与活性氧的清除，还与 ＡｓＡ 偶联［３７］，ＧＳＨ 及 ＧＳＨ ／ ＧＳＳＧ 比值成为

激活植物体内抗性基因的信号因子［３８］。 本研究中腐植酸浸种提高了低温胁迫下玉米幼苗的 ＧＳＨ、ＧＳＳＧ、ＡｓＡ
和 ＤＨＡＡ 含量，但 ＧＳＨ 和 ＧＳＳＧ 含量的增加幅度明显小于 ＡｓＡ 和 ＤＨＡＡ 增加幅度，且浸种处理的叶片 ＡＰＸ
活性增加幅度均大于 ５０％。 由此可见，低温胁迫下腐植酸浸种加强了 ＡｓＡ 和 ＧＳＨ 再生，提高了 ＡｓＡ⁃ＧＳＨ 循

环活性而增加 Ｈ２Ｏ２清除能力，且以促进 ＡｓＡ 合成为核心。 这与低温胁迫下番茄［３９］、黄瓜［４０］、秋茄［３３］、茶
树［３２］的 ＡｓＡ⁃ＧＳＨ 循环研究结果相似。 腐植酸浸种增强低温胁迫下玉米幼苗抗氧化机制与外源褪黑素的作

用途径一致，外施褪黑素也是通过增加 ＡｓＡ 含量，提升 ＡｓＡ ／ ＤＨＡＡ 比值，为 ＡＰＸ 提供足够的底物使 ＡｓＡ 再生

成，促进了 ＡｓＡ⁃ＧＳＨ 循环系统的运转［３３］。
３．３　 低温胁迫下玉米幼苗对腐植酸浸种的系统响应

低温是破坏栽培植物代谢过程和细胞结构的主要环境压力之一［１０］，玉米在低温（昼夜 １４℃ ／ １２℃）条件

下 ２８ ｈ 就会发生冷应激反应，冷敏感型玉米的细胞渗透电位降低，主要与蔗糖积累降低有关［４１］，而耐冷型玉

米蔗糖转运蛋白和水孔蛋白含量显著增加，韧皮部转载蔗糖能力提高［４２］。 本研究发现腐植酸浸种处理的玉

米幼苗低温胁迫下可溶性糖含量略有增加，但与对照差异不显著，而可溶性蛋白质含量增加明显。 可溶性糖

向根系的运输和积累可提高根系渗透调节能力，防止膜脂过氧化，维持根系活力。 但本研究中腐植酸浸种降

低了植物 Ｃ ／ Ｎ，通过加强氮代谢，促进可溶性蛋白质合成，从而提高抗氧化酶系活性，以及 ＧＳＨ 等含氮抗氧化

物质含量以维系质膜完整性，保持根系活力；根系活力与抗氧化特性的相关分析也表明，根系活力与根系的

ＧＳＳＧ 含量显著正相关，而与 ＤＨＡＡ 含量显著负相关。 腐植酸浸种不仅提高了低温胁迫下植株的抗氧化能
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力，同步诱导了系统抗性的增强，而后者的提高又加强了前者的能力，叶片 Ｈ２Ｏ２含量的降低与 ＰＡＬ 和 ＰＰＯ 活

性的增强显著相关。 腐植酸浸种增强植株对低温胁迫抗氧化响应的重要原因在于其复杂的化学结构。 腐植

酸作为大分子聚合物，带有羧基、酚基、酮基等活性基团，具有很强的生物活性和可变电子价位［４３］，而这些特

性被证明分别是海藻提取物［４４］、稀土元素［３４］能够提高低温条件下玉米抗氧化应激能力的原因。
３．４　 腐植酸浸种对低温胁迫下玉米幼苗生长的影响

玉米低温胁迫下外源脱落酸灌根研究表明，ＰＡＬ 和 ＰＰＯ 活性的提升，既提高了幼苗的抗氧化能力，也有

利于低温后的幼苗修复［４５］。 本研究发现，系统抗性和氮代谢的加强是根系和叶片对腐植酸浸种的共同反应，
尤其是 ＰＡＬ 活性；浸种处理后根系在 ＳＡＲ 和 Ｈ２Ｏ２双重信号的作用下，抗氧化酶系、ＡｓＡ⁃ＧＳＨ 循环活性均得到

加强；而叶片对浸种的响应主要是 ＡｓＡ⁃ＧＳＨ 循环；腐植酸浸种处理的根系鲜重显著提高，而对叶片鲜重影响

较小。 因此，维持根系活力、促进根系生长成为腐植酸浸种调控玉米幼苗耐低温胁迫的主要途径。 比较不同

浸种浓度的效果可知，大多数测定指标均表现为随浸种浓度的增加呈单峰曲线或对数曲线，其中 ＡｓＡ⁃ＧＳＨ 循

环主要物质含量和酶活性的峰值出现在 １．６％或 ２．０％浓度处理；系统抗性酶活性及 ＳＳ、ＳＰ 含量的峰值出现在

１．６％浓度处理；但抗氧化酶活性、根系活力和鲜重的峰值出现在 ０．４％或 ０．８％浓度处理。 而根系的 Ｈ２Ｏ２含量

在 ０．８％浓度处理时达到最低值，ＭＤＡ 含量在 ０．４％浓度处理时达到最低值；同时，叶片的 Ｈ２Ｏ２含量在 １．２％浓

度处理时达到最低值，ＭＤＡ 含量在 ０．８％浓度处理时即达到最低值。 可见，高浓度的腐植酸浸种有利于低温

胁迫下玉米幼苗对活性氧的清除和系统抗性的增强，但 ＡｓＡ⁃ＧＳＨ 循环主要物质和系统抗性酶的合成是以牺

牲生长为代价。 植物往往以消耗更多的代谢资源用于防御系统的激活以“权衡生长与防御” ［４６］，但快速生长

也是植物耐受逆境的一种重要方式［４７］。 因此，综合分析评价膜质损伤程度、根系活力和生长质量认为，用
０．４％—０．８％质量浓度的腐植酸浸种对提高玉米幼苗耐低温胁迫较为适宜。 前人的研究发现，在土壤中施用

不超过 １ ｇ ／ ｋｇ 的腐植酸类物质或叶面喷施 ０．１％的腐植酸，可促进作物生长［４８］。 本研究中采用 ０．４％—０．８％
的腐植酸浸种可显著提高玉米耐低温能力，但试验是基于人工气候箱的水培方式进行的，对于露地生产的实

践效果还有待于进一步研究。

４　 结论

低温胁迫条件下腐植酸浸种主要受到 Ｈ２Ｏ２积累诱导，促进了可溶性蛋白质合成，提高氮代谢水平，以消

除根系的 Ｈ２Ｏ２积累，减少低温胁迫对根系的质膜损伤为主要途径。 通过增强 ＣＡＴ 活性，促进 ＡｓＡ 合成为核

心，增强 ＡｓＡ⁃ＧＳＨ 循环系统的运转活性；提高 ＰＡＬ、ＰＰＯ 活性，增强幼苗系统抗性；维持根系活力和促进根系

生长来提高玉米植株根冠比，提高玉米幼苗的抗氧化应激能力。 虽然，质量浓度为 １．６％—２．０％的腐植酸浸

种处理可获得最好的 ＡｓＡ⁃ＧＳＨ 循环系统活性和系统抗性，但是以牺牲生长为代价，在本研究中 ０．４％—０．８％
处理即可达到最佳的 Ｈ２Ｏ２清除效果，获得最大的根系活力和鲜重，可作为水培条件下玉米种子处理的适宜

浓度。
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