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旱稻×稗草杂交后代 YF2-1 光合作用气体交换、叶绿素荧光和抗氧化

酶系统对渗透胁迫的响应 
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摘  要: 为了明确旱稻×稗草杂交后代 YF2-1 对渗透胁迫的耐性是否得到了改善, 以 YF2-1 及其母本旱稻品种 H65

为材料, 在苗期采用 PEG-6000进行渗透胁迫处理, 研究它们的气体交换参数、叶绿素荧光参数及抗氧化酶活性对渗

透胁迫的响应。结果表明, 在渗透胁迫处理下, YF2-1更能维持较高的净光合速率(Pn)和气孔导度(Gs)。这可能与YF2-1

具有更好的持水能力, 并能有效地通过热耗散(NPQ高)消耗过剩光能, 通过高活性的抗氧化酶诱导来清除活性氧, 从而

避免活性氧伤害相关。旱稻与稗草的远源杂交提高了旱稻对渗透胁迫的抗性。 
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Response of Gas Exchange, Chlorophyll a Fluorescence and Anti-oxidation 
Enzymes Activities to Osmotic Stress in an Upland Rice Progeny YF2-1 De-
rived from Oryza sativa × Echinochloa caudata 
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Abstract: Wild species generally have higher stress resistance than cultivated crops and are utilized as the sources of stress resis-
tance genes in stress resistance improvement of crops. In rice, its wild relatives have been used to improve photosynthesis, yield 
and stress resistance. YF2-1 is obtained by distant cross between Oryza sativa and Echinochloa caudate. In order to assess its 
osmotic stress resistance on physiological level, gas exchange, chlorophyll a fluorescence and antioxidation enzyme activities 
under osmotic stress simulated by PEG-6000 were studied in seedlings of upland rice YF2-1 and H65. The results showed that 
YF2-1 maintained higher net photosynthetic rate and stomatal conductance under osmotic stress condition, indicating YF2-1 suf-
fered less inhibition in photosynthesis. This may be related to its higher water retaining capacity and its effective functions for 
high excessive light energy dispersing (higher NPQ) and higher activities of anti-oxidation enzymes SOD, POD, and CAT, effec-
tively clearing active oxygen species (AOS) produced by excessive light energy. The result shows that the distant crossing may 
increase the resistance to osmotic stress in rice. 
Keywords: Upland rice; Distant crossing; Photosynthetic characteristics; Osmotic stress 

逆境胁迫严重影响作物的生长及产量。面对当

前急剧增加的粮食需求, 培育抗逆性强的品种成为

育种的主要目标之一[1-2]。在水稻上提高其抗旱性对

于应对水资源匮乏显得尤为重要。利用野生资源的

优良抗逆性来提高水稻的抗逆能力一直备受重视。

在水稻上, 利用远源杂交的方法将抗逆性强的物种

的优异基因导入, 获得了一定进展[3-9]。YF2-1 是旱

稻品种 H65 和长芒稗通过远源杂交的方法, 获得的

一个新种质[9]; AFLP试验证明了 YF2-1存在稗草的

DNA片段[10]。我们对苗期 PEG-6000渗透胁迫处理

下的生长分析证明相对于其受体亲本 H65, 远源杂

交后代 YF2-1具有更强的耐渗透胁迫能力[11]。 
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生长分析法作为一种常规的有效的鉴定抗逆性

的方法, 因其工作量大, 应用上有一定的局限性。光

合作用是对逆境胁迫响应最为敏感的生理过程之 

一[12], 常常被用来快速鉴定植物的抗逆性[13-16]。气

体交换和叶绿素荧光是在生理水平上研究光合作用

最常用的两种技术, 它们能反映光合作用的光反应

和暗反应过程。而且依靠仪器进行这两种参数的原

位无损测定 , 可以在不破坏材料的情况下连续监

测。这对量少的珍贵材料的抗逆性鉴定尤为重要。 

本研究以旱稻和稗草远缘杂交后代 YF2-1 及其

母本旱稻 65 (H65)为材料, 通过 PEG-6000进行渗透

胁迫, 研究苗期光合作用的气体交换参数和叶绿素

荧光参数的响应特点 , 以及抗氧化酶的活性 , 以  

期从生理水平上理解提高 YF2-1 渗透胁迫抗性的 

机制。 

1  材料与方法 

1.1  供试材料 

YF2-1 是旱稻品种 H65 和长芒稗远源杂交后代

的一个稳定品系[9]。 

1.2  材料种植及渗透胁迫处理 

将种子经 0.1%氯化汞灭菌 10 min, 用去离子水

冲洗数次 , 浸泡吸水 24 h, 然后放入培养皿 , 在

28℃恒温培养箱中催芽 24 h, 之后排于垂直板上, 

置 25℃光照培养箱培养(光强约 150 μmol m2 s1)。2

周后选取长势一致的幼苗在温室(昼夜平均温度分

别约为 28℃和 20℃)用自制的水稻水培专用装置(容

积为 20 L的蓝色塑料方盒, 幼苗插入泡沫板上按照

株行距打好的孔中, 孔内塞海绵固定幼苗, 泡沫板

覆于塑料方盒上)进行培养。温室内晴天光强范围约

为 500~1 200 μmol m2 s1。每盒种植 8行, 每行 12

株, 培养溶液为水稻专用的完全营养液。至第 6 叶

完全展开时, 加入浓度分别为 0、5%、10%和 15%

的 PFG-6000溶液进行处理。处理 7 d后, 选 3株以

第 6叶进行各项指标的测定。 

1.3  测定项目与方法 

1.3.1  气体交换参数的测定    用 LI-6400 便携式

光合仪(LI-COR 公司, 美国)测定气体交换参数。测

定光强设定为 1 800 μmol m2 s1, 温度控制在 28℃, 

采用约 400 μL L1大气 CO2浓度和约 70%的相对  

湿度。 

1.3.2  叶绿素荧光参数的测定    使用 FMS-2叶绿

素荧光仪(Hansatech 公司, 英国)测定叶绿素荧光动

力学参数。测定前首先将叶片暗适应 20 min, 照射

检测光后测得初始荧光 Fo, 然后照射饱和脉冲光 , 

测定 Fv/Fm; 接着打开内源光化学活性光, 在一定时

间间隔照射(10次间隔 30 s加 5次间隔 60 s)饱和脉

冲光测得光适应状态下的最大荧光 Fm′。Fo′以关闭

作用光, 立即照射 5 s 远红光使 PSII 完全氧化而测

得。Fs 是光适应状态下照射活化光时荧光值。按照

公式计算各参数。qP=(Fm′  Fs)/(Fm′  Fo); NPQ=(Fm 

 Fm′)/Fm′; ΦPSII=(Fm′  Fs′)/Fm′。 

1.3.3  抗氧化酶活性的测定    将气体交换和叶绿

素荧光参数测定后的叶片, 液氮速冻80℃保存, 用

于抗氧化酶活性的测定。超氧化物歧化酶(SOD)活性

参照 Giannopolitis 等[17]方法测定, 过氧化物酶(POD)

和过氧化氢酶(CAT)活性参照 Kraus 等[18]方法测定, 

用单位可溶性蛋白含量计算酶活性。采用 Brandford

法测定酶粗提液的可溶性蛋白含量。 

2  结果与分析 

2.1  渗透胁迫对叶片相对含水量的影响 

随着渗透胁迫程度的增加, H65与YF2-1叶片的

相对含水量(RWC)均呈下降趋势(图 1), 但 YF2-1的

下降幅度明显低于其母本 H65。在高浓度 PEG-6000 

(15%)的渗透胁迫下, YF2-1 和 H65 叶片的 RWC 相

对于正常条件下分别下降了 17.3%和 32.7%, 下降幅

度均达到极显著水平, 而且 2个材料的差异也达到极

显著水平。表明 YF2-1 在渗透胁迫下具有更强的持

水能力。 
 

 
 

图 1  渗透胁迫下 YF2-1 及其母本 H65 叶片的相对含水量 
Fig. 1  Relative water content (RWC) of rice leaves under  

osmotic stress  
数据为 5次重复的平均值与标准误, 不同的字母表示在 0.05水

平上差异显著。 

The column means the average of the parameters in each line, and 
the error bars show the standard error of five replicates. Bars su-

perscripted with different letters are significantly different at 
P<0.05 as determined by LSD method. 
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2.2  渗透胁迫对光合作用气体交换参数的影响 

植物光合作用对逆境胁迫非常敏感。随着

PEG-6000渗透胁迫强度的增加, YF2-1和 H65光合

作用的气体交换参数 Pn、Gs和 Tr均降低(图 2)。在

10%和 15%的 PEG-6000胁迫下, 这 3个参数的下降

幅度均达到显著或极显著水平。而 YF2-1 的光合作

用气体交换受到的影响程度明显小于 H65, 表明其

具有较强的耐渗透胁迫能力。高渗透胁迫(15%)下, 

H65和 YF2-1的差异最大; H65的 3个气体交换参数

Pn、Gs 和 Tr 相对于正常条件的下降幅度分别为

85.7%、79.9%和 71.8%, 而 YF2-1 的下降幅度分别

为 53.5%、56.5%和 48.0%。 

Gs下降会导致胞间 CO2浓度降低, 而胁迫条件

下碳同化能力下降又会导致胞间 CO2 的累积, 因此

Ci 在渗透胁迫下没有表现出明显的差异。在正常和

低浓度 PEG-6000 (5%和 10%)处理下, YF2-1和 H65

的 Pn/Ci没有明显差异; 但是在强渗透胁迫下 YF2-1

的Pn/Ci比H65高 56.9%。这表明强渗透胁迫对YF2-1

的碳同化酶系统影响较小。 

2.3  渗透胁迫对叶绿素荧光参数的影响 

叶绿素荧光参数反映光合器官对光能的吸收、

传递和转化能力, 对各种逆境的反应非常敏感[12-13]。

Fv/Fm 值反映 PSII 原初最大光能利用效率。随着

PEG-6000 浓度增加, H65 和 YF2-1 的 Fv/Fm值逐渐

下降; H65的下降速度更快; 在 15% PEG-6000处理

时, H65相对于对照下降了 70.0%, 而在相同的处理

时间里, YF2-1相对其对照只下降了 18.8% (图 3-A)。

ФPSII反映 PSII 的实际光化学量子效率, 其对渗透胁

迫的响应特点与 Fv/Fm一致(图 3-B)。 

qP 是光化学反应猝灭系数, 即由于光化学反应

所引起的荧光猝灭, 可以反映光化学活性的高低。

随着渗透胁迫程度的增加, H65 与 YF2-1 的 qP均呈

下降趋势, 15% PEG-6000处理时, H65和 YF2-1的 qP

相对各自的对照分别下降了 63.6%和 25.7% (图

3-C)。两者之间的差异也达到显著水平。 

NPQ是 PSII天线色素吸收的不能用于光合电子

传递而以热能的形式耗散掉的光能部分, 反映光系

统对过剩光能的耗散能力。随着胁迫程度的增加 , 

NPQ均呈逐渐下降的趋势。H65在胁迫条件下 NPQ

下降很快, 15%的 PEG-6000胁迫处理下, NPQ下降

了 92.4%; 而 YF2-1在各种程度的渗透胁迫下, NPQ

下降速度相对较慢, 在 15%的 PEG-6000胁迫下, 其

NPQ仅降低了 37.0% (图 3-D)。这些结果说明 YF2-1  

 
 

图 2  YF2-1 及其母本 H65 光合作用气体交换参数对渗透 
胁迫的响应 

Fig. 2  Response of photosynthetic gas exchange parameters to 
osmotic stress 

数据为 3次重复的平均值与标准误, 不同的字母表示在 0.05水

平上差异显著。 

The column means the average of the parameters in each line, and 
the error bars show the standard error of three replicates. Bars su-

perscripted with different letters are significantly different at 
P<0.05 as determined by LSD method. 
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图 3  YF2-1 及其母本 H65 叶绿素荧光参数对渗透胁迫的响应 
Fig. 3  Response of chlorophyll a fluorescence parameters to 

osmotic stress 
数据为 3次重复的平均值与标准误, 不同的字母表示在 0.05水

平上差异显著。 

The column means the average of the parameters in each line, and 
the error bars show the standard error of three replicates. Bars su-

perscripted with different letters are significantly different at 
P<0.05 as determined by LSD method. 

具有较强的热耗散能力, 可减小渗透胁迫下过剩光

能对其光系统的破坏。 

2.4  渗透胁迫下旱稻的抗氧化酶活性的变化特点 

在各种逆境胁迫下, 植物细胞会积累大量活性

氧(AOS), 它们主要通过破坏膜系统来造成植物的

伤害[19]。大量报道证明抗氧化酶系统能有效地清除 
 

 
 

图 4  YF2-1 及其母本 H65 渗透胁迫下抗氧化酶 SOD、POD 及

CAT 活性 
Fig. 4  Effects of osmotic stress on superoxide dismutase (SOD, 

A), peroxidase (POD, B), and catalase (CAT, C) activities 
数据为 3次重复的平均值与标准误, 不同的字母表示在 0.05水

平上差异显著。 

The column means the average of the parameters in each line, and 
the error bars show the standard error of three replicates. Bars su-

perscripted with different letters are significantly different at 
P<0.05 as determined by LSD method. 
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AOS[20]。随着 PEG-6000 浓度的增加, SOD 和 CAT

都呈逐渐增加的趋势, 而 POD呈先增加后下降的趋

势。在高浓度(15%)处理下, YF2-1的 SOD、POD和

CAT 活性都显著高于 H65; 表明 YF2-1 抗氧化酶活

性强, 具有更强的活性氧清除能力。 

3  讨论 

在渗透胁迫下, 植物会发生类似干旱胁迫的水

分亏缺。水分亏缺会打破植物光合作用的光能捕获

和光能利用的能量平衡, 进而影响光合活性[21]。在

水分亏缺下, 由于气孔关闭, 光合作用暗反应速度

下降, 导致光反应产生的还原力 NADPH 的积累以

及电子受体 NADP+的缺乏; 而光反应的电子传递过

程受到的影响很小, 产生的电子不能顺利传递, 就

会传递给 O2, 形成超氧阴离子, 再通过多种途径形

成各种类型的活性氧 AOS[21]。活性氧进而直接引发

或加剧膜质过氧化, 破坏膜的正常功能[22]。水分进

一步亏缺, 造成膜伤害特别是叶绿体膜的伤害, 导

致光合速率降低; 而光合速率降低又将进一步加剧

活性氧代谢的失调, 这样造成一种恶性循环[23]。植

物可以通过减少活性氧的产生和增加活性氧清除能

力两种机制来减轻逆境胁迫的影响。 

水分亏缺下, 叶片 RWC 的下降会诱导气孔的

关闭 , 导致气孔导度的降低并伴随光合速率的下 

降[24-25]。本研究中, 有着类似的结果。随着渗透胁

迫的增强, H65和 YF2-1的 RWC逐渐下降; 在中、

高程度的胁迫下, YF2-1 的 RWC 均显著高于 H65, 

说明 YF2-1 具有更强的持水能力。随着 RWC 的下

降, H65和 YF2-1的 Gs相应下降, 同时伴随着 Pn的

降低。在中低浓度的处理下, H65 和 YF2-1 的 Pn的

降低伴随着 Gs和 Ci的降低, 说明此时的光合限制主

要来源于气孔限制。在高浓度的处理下, 虽然气孔

导度继续下降, 但是 Ci 不再下降, 甚至开始增加, 

暗示非气孔因素也开始限制光合速率。Tezara 等[26]

也认为当植物遭受轻度或中度干旱时, 叶片的相对

含水量(RWC)由 100%逐渐降低至 75%, 气孔关闭造

成的胞间 CO2浓度降低往往是叶片光合速率下降的

主要原因; 如果相对含水量继续降低, 干旱引起的

非气孔限制(代谢限制)则成为光合速率降低的首要

原因。我们的试验中, 15%的 PEG-6000处理下, RWC

降至 80%以下, 非气孔因素也开始影响净光合速率。 

光合碳同化速率下降, 必然会影响水稻光能的

吸收、传递和转化, 最主要的表现是光化学活性下

降[21]。本研究中, 反映 PSII 光化学活性的叶绿素荧

光参数 Fv/Fm、ΦPSII和 qP在渗透胁迫下逐渐下降。

与 H65相比, YF2-1的光化学活性下降程度小, 而且

其 NPQ高于 H65。说明 YF2-1可以通过较高的光化

学活性和较强的热耗散能力来利用所捕获的光能。这

样, 过剩光能产生的活性氧的含量可能会相应降低。 

在正常条件下, 植物细胞内的活性氧的产生和

清除处于平衡状态[21-22]。水分亏缺造成的光合速率

下降, 会导致活性氧的积累[27]。植物细胞也会通过

诱导抗氧化酶的表达或积累抗氧化物质来清除这些

活性氧[28]。具有不同逆境抗性的植物其抗氧化酶活

性也存在差异[29]。在本研究中, YF2-1在渗透胁迫下

诱导产生的主要抗氧化酶(SOD、POD 和 CAT)活性

高于 H65, 而且在高浓度的 PEG-6000胁迫下, 差异

更加明显。说明 YF2-1 在渗透胁迫下能诱导产生更

多的抗氧化酶活性, 具有更强的活性氧清除能力。 

总之, 在渗透胁迫下, 与稗草远源杂交获得的

新旱稻材料 YF2-1 叶片持水能力高, 光合作用受到

的抑制程度低, 能通过较高的光化学活性和热耗散

能力减小活性氧的产生, 同时通过诱导更高的抗氧

化酶活性来清除活性氧, 维持活性氧代谢平衡, 避

免光合作用受到进一步的抑制。 

4  结论 

YF2-1 光合速率受到渗透胁迫的抑制作用明显

低于其受体亲本 H65, 主要因为其具有更强的持水

能力, 更强地依赖于较强的热耗散能力和抗氧化酶

的活性氧清除能力。表明与稗草的远源杂交提高了

旱稻对渗透胁迫的抗性, YF2-1是一份渗透胁迫耐性

强的优异属间杂交材料。 
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