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摘 要
�
以早衰型小麦品种 � �� 为材料

,

研究高温胁迫下氮素营养与活性氧代谢的关系
,

结果表明
�

在轻度和严

重高温胁迫下
,

氮素营养均能提高活性氧代谢相关酶 �� � �
、

�� � � 的活性
,

降低膜脂过氧化的伤害
�

但是活性

氧代谢非酶组分的变化各异
,

其中在 �� ℃轻度高温胁迫时
,

随着氮素浓度的增加
,

� � � 含量明显升高
,

� �  反应

不敏感 , �� ℃高温胁迫时
,

氮素营养明显降低 � � � 和 � �  的含量
。

说明在低于大约 �� ℃ 的胁迫温度下
,

氮素营

养才能够提高活性氧的清除能力
,

减少活性氧的伤害作用
,

从而缓解高温胁迫
。

关键词
�

小麦 � 高温胁迫 � 氮素营养 � 活性氧

中图分类号
� � � �  

�

� , � � �  
�

� � 文献标识码
� �

� ��� ��� � � � ��� � �� � � �� ���� � � �  ! ��� � � � �� � � � � �� � � ���� �� �� � �� � � ��  � � �� � �

� � � � � � � � � � � �� � �� �
一� �� �   � � � � ���� �

� �� ��
� �

一�� � � ‘
,

��  ! � �� � �
一� � � � , ,

� � � � �� �
一

��
� ,

��
�

材�� � �

�� ��
�

岁 �� � �
� �

��
� � � � �� � �� ���

� � � 七��
� �

,

�
��’� � �

,

� �� � � � � � � � � �� �
,

�� �� � , �
�

� 几。 � ��� �

��
� �  

��
� ����

,

� 口��� � � � ��
�� ”��  � � �� ��� �� ��

� �

�� �� �� � �� �� ��“ ��
,

��
� � ��

� ,

�� � � ��
� � � �� � � �

,

�� �
� � �

�
�

��� � � �� � � � �� ��� �
� ,

�� � � � � � � � � �� 
� �� � �� � � �� ��� ���

,

�� �� �
,

�� � � � � � � � ��� ��
,

�� �
� � �

�加�� �� �
� � � � �� �� ��� � � ��� �� � � � � � � ���� �� � � ������ �  � � � � ��� � � � 路� � � � �� �� ��� � �� �� � � � �

一� � � � � � � � � � � �� � � � ��
�

� �� � � � � � � � � � � � �
一 s t r e s s e o n

d i
t
i
o n

w
a s

i
n v e s t

i g
a t e

d

.

T h
e r e s u

l
t s

i
n
d i

e a t e
d

: u n
d
e r t

h
e e o n

d i
t
i
o n s o

f
e
i
t
h
e r

m
o
d
e r a t e

o r s e v e r e
h
e a t s t r e s s

,
n i t

r o g
e n n u t r

i t
i
o n i m p

r o v e
d

t
h

e a e t i
v

i t y
o

f
e n z

y m
e s

( S O D

,

C A T )
r e

l
a t e

d
t o a e t

i
v e o x y g

e n

m
e t a

b
o

l i
s
m

, r e
d

u e e
d

t
h
e

h
a r

m
o

f
e x

一o x i d
a t

i
o n

( M D A )
o
f m

e
m b

r a n e
l i p i d

.

H
o
w

e v e r ,
t
h

e e
h

a n g
e o

f
n o n

一e n :
y m i

e

e o
m p

o n e n t s
( A

s
A

,

G S H ) i
n a e t

i
v e o x y g

e n
m

e t a
b
o

l i
s
m

s
h

o
w e

d d i f f
e r e n e e

.

T h
e e o n t e n t s o

f A
s
A

a
P p

a r e n t
l y

r
i
s e

b
u t

t
h

a t o
f G S H

a p p
e a r

i
n s e n s

i
t
i
v e

w i
t
h i

n e r e
m

e n t o
f

n
i
t r o g

e n e o n e e n t r a t
i
o n

d
u r

i
n g m

o
d

e r a t e
h

e a
t
一
s t r e s s ; n

i
t r o g e n n u

-

t r
i
t
i
o n e v

i d
e n t

l y p
r o

m
o t e

d
r e

d
u e t

i
o n o

f
e o n t e n t s o

f A
s
A

a n
d G S H

a t 4 2 ,C h e a t s t r e ss
.
I t m e a n s nit ro ge n nu t r i t io n

c a n r a is e se a v e ng in g e a p a e it y o f a e t i v e o x y g e n
,

r e
d
u e e

i
t s

h
a r

m i
n
g f

u n e t
i
o n a n

d fi
n a

l l y
a
l l

e v
i
a t e t

h
e

h i g h t e m p e r a -

t u r e s t r e s s
w h

e n t
h
e s t r e s s

t e
m p e r a t u r e

1
5

l
o
w

e r t h
a n a

b
o u t

3 7 oC

.

K
e
y

wo

r
d

s :
w h

e a t , h
e a t

一s
t r e s s ; n

i
t r a t e n u t r i

t
i
o n , a e t i

v e o x y g e n

植物光合作用与呼吸作用的协调运转完成了细

胞水平的物质转化和积累
,

构成了植物产量形成的

基础
。

然而
,

植物生长的逆境条件往往会干扰细胞

水平的正常代谢
,

导致了代谢平衡的紊乱
。

通常认

为
,

活性氧的产生是造成植物细胞伤害的一个重要

因素
。

植物体中光合作用过程受到破坏时光能过剩

可以导致活性氧的产生[lj
,

然而呼吸代谢失衡所造

成的
“
电子漏

”

也是产生活性氧的一个因素[z]
。

由于

植物在长期的环境适应过程中形成了相应的防御体

系来清除产生的活性氧
,

因此在一定范围内的逆境

会诱导活性氧清除系统的启动〔, 一 2〕
。

高温强光下产生的光抑制往往是由于活性氧对

光合机构的损伤造成的[s]
,

然而夏季弱光高温滞后

效应对呼吸作用的破坏也会导致活性氧的产生[’j
,

已有研究表明
,

植物体内的氮素代谢与活性氧的产

生有一定的关系[sJ
。

小麦是喜凉作物
,

在生长发育后

期容易受到夜间高温的伤害
。

本试验研究了外源氮

素对夜间高温下的小麦叶片中活性氧酶系统和非酶

组分的变化的影响
,

以期为逆境条件下活性氧代谢

的有效调控和作物栽培提供理论依据
。
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1 材料与方法

L I 材料培养

试验材料选用山东省农科院作物所选育的小麦

新品种 (系 )L 14
。

精选一定数量的小麦种子
,

洗净
,

H

Z

O
:

消毒
,

置于培养皿中
,

加少许水
,

盖上湿纱布
,

待种子露白后
,

取发芽一致的种子播于盛沙土的塑

料盆中
,

每盆留苗 10 ~ 13 株
。

盆上 口径 15
cm

,

盆

高 14
cm

。

自然条件下常规管理
。

1

.

2 材料处理

试验设3 个处理
,

处理代号为N
o.。 、

N

S
.
。 、

N

。。

当

盆栽小麦幼苗长至 6~ 7 片叶时
,

以叶面喷洒 0
.
5

m m o l
·

L
一 ‘、

5

.

0 m m
o
l

·

L
一 ‘

N H
‘
N O

。

进行材料处

理 (N
o.5、

N

S
.
。
)

,

以叶面喷洒蒸馏水为对照 (N
。
)

,

每

天喷洒 1次
,

连续喷洒 6 d
。

然后在培养箱中进行暗

期高温胁迫处理
,

处理温度分别为 37 ℃和 42 ℃
,

每

个温度分别处理。
、

4

、

8

、

12 h 后取上部全展开倒数

2
、

3 两个叶片为试材进行测定
。

1. 3 测定方法

1. 3. 1 丙二醛 (M D A ) 含重的浏定 参照赵世杰

等〔‘]的方法
,

分别测定 O D
‘s。

、

O D
5 3 2

、

O D

‘
oo

,

根据

公式C 年m
ol

·

L
一 ‘

) 一6
.
45 (O D

532一O D
600 ) 一 0

.
5 6

O D 45
。

求得浓度
,

由提取液体积和组织鲜重计算含

量
。

1

.

3

.

2 杭轧化 剂含童的浏定 称取 1 9 材料用 10

m l的 5% 偏磷酸提取
,

冷冻离心 (一5 0 0 0 x g
、

2 0

m in ) 得上清液为待测液
。

抗坏血酸 (A sA )
、

谷胧

甘肤 (G SH ) 含量的测定均参照赵世杰等困的方法
。

1

.

3

.

3 杭氧化酶活性的刻定 称取鲜重材料 1 9
,

加入 10 m l酶提取液 (50 m m ol
·

L
一‘

的磷酸缓冲液
,

p H 7

.

8

,

含1% 的P V P )冰浴研磨
,

冷冻离心 (12 000

x g 、

1 5 m i
n

) 得上清液备用
。

S O D 活性
、

C A T 活

性测定均参照赵世杰等困的方法
,

连续记录240
nm

吸收值的变化
,

以吸收值变化 0
.
001 为 1 个酶单位

。

以上试验均设 3 次重复
。

2 结果与分析

2.1 高温胁迫下氮素营养对小麦叶片活性氧清除

酶系统的影响

由图 1~ 5 可知
,

经 6 d 叶面喷洒处理后
、

高温

胁迫前测得不同处理间倒 2
、

3 叶的SO D 酶
、

C A T

酶
、

A
s
A

、

G S H 含量均表现相同趋势
,

即Ns
.
。

> N
o
.
5

> N
。 ,

而 M D A 含量则表现为N
。
> N

o . 5
> N

S
.
。 。

2

.

1

.

1 高温胁迫下 氮素管养对小 麦叶片SO D 活性

的影响 SO D 是植物体中清除0 牙的关键酶
,

由图1

可知
,

在 37 ℃时
,

随着外源氮素浓度的增加
,

S O D

上升的幅度增大
,

并且随着处理时间的延长
,

S O D

活性呈现上升的趋势
,

高温胁迫12 h 时
,

N

。、

N

o
.
5
、

Ns

.
。

分别比未高温处理时提高了 14 %
、

31 %

、

37 %

;

在 42 ℃时
,

进行高温胁迫
,

S O D 活性在最初 4 h 内

升高
,

随时间延长活性下降
,

高温胁迫12 h 时
,

N
。、

N

0
.
5
、

N
s
.
。

分别为未进行高温胁迫处理时的81
.
9肠

、

83

.

4 纬
、

86

.

3 肠
,

高氮处理 (N
S.。

) 的降低幅度小些
。

说明氮素营养可以维持植物体内较高的活性氧清除

能力
,

但是受到植物细胞结构完整性的影响
。

0

,

2 8

令 0
·

2 6

~

N
。

警
。
.
2;

- 曰含- N o
.
5 6

- 叫叶- N s
.
o 粤 0

·

2 2

湘

9 0
.
20

0
.
18

0
.
16

42 ℃

4 8

高温胁迫时间 (h)

4 8

高温胁迫时间 (h)

图 1 不同温度下不同浓度氮素营养对叶片中so D 活性的影响

T he effeets of n itrogen nutrition on the aetivity of SO D in leaves under differentstress tem Perature.�

洲刀加1816FI
蕊”U�11�“八��“�n
.

劲日
·

勺�彭衷005

2
.
1
.
2 高温胁迫下 氮素营养对小 麦叶片C A T 活性

的影响 C A T 是植物体中清除 H
20 :的关键酶之

一
。

由图 2可知
,

在 37 ℃时
,

叶面喷洒氮肥有利于

C A T 活性的增加
,

然而随着外源氮素浓度的升高
,

C A T 上升趋势有下降
,

随着处理时间的延长
,

N
。、

N

o
.
。、

N
S
.
。

3 个处理C A T 活性最终分别比原来提高
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了 25写
、

2 3
%

、

2 0 写
;
经 42 ℃处理

,

C A T 活性分别

在大约 4 h 和 6 h 达到最大值
,

然后酶活性开始下

降
,

高氮处理降低的幅度很小
,

外源氮肥显著增加

C A T 活性功能
。

说明提高氮素营养可以增加活性氧

清除酶的活性
,

减少活性氧的产生
,

但需要活性氧

清除酶系统 (SO D
、

C A T

、

A P X ) 的协同作用
。

曰.孟八U月月盆J.1

.

- . 一 NO

.
一」J

-
N
0
.
5

.
- .

一-
N
S
.
O

�宁的
·

fl
�寒湘卜V口

3 7 ℃ 42 ℃

fl�粤业卜乙

12 12

高温胁迫时间 (h) 高温胁迫时间 (h)

图 2 不同温度下不同浓度氮素营养对叶片中C A T 活性的影响
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0
.
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.
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4
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图 3 不同温度下不同浓度氮素营养对叶片中A
sA 含t 的影响
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2
.
2 高温胁迫下氮素营养对小麦叶片活性级清除

的非酶组分的影响

2
.
2
.
1 高温胁迫下氮素苦养对小麦叶片 A

sA 含童

的影响 抗坏血酸(A
sA )在水分胁迫下含量减少被

认为是一种普遍现象
,

可能会对植物造成一定程度

的膜损伤
。

由图3 得知
,

在 37 ℃下不同时间的处理
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中
,

A
s
A 含量均表现出先下降后上升的趋势

,

对照

处理和低氮
、

高氮处理的A
sA 最终含量分别减少了

19
·

7

%

、

9. 3
%

、

5

.

4
%

,

说明氮素可以提高A
sA 的

含量
,

缓解温度胁迫
,

但是作用机理复杂
; 42 ℃的

处理中
,

随时间延长 A
sA 含量呈现大幅度下降趋

势
,

不同浓度氮素处理之间具有明显差异
,

高氮处

理加剧了A sA 的减少
,

对照和低氮
、

高氮处理后的

A sA 最 终 含 量分 别为 最 初 的 “
.
2 %

、

61

.

2 %

、

55

.

7 %

,

说明氮素营养只有在适当的胁迫条件下才

可以通过抗坏血酸来维持膜的完整
。
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图 5 不同温度下不同浓度氮素营养对叶片中M D A 含t 的影响
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.
2 高温胁迫下 氮素营养对小 麦叶片G S H 含蚤

的影响 谷胧甘肤 (G SH ) 除参与抗坏血酸一谷胧

甘肤循环外
,

在轻度水分胁迫下
,

谷胧甘肤含量增

加有助于活性氧的清除
。

由图4 得知
,

37 ℃处理过程

中
,

不同氮肥水平随处理时间延长表现出相同的趋

势
,

对照和氮素处理12 h 后叶片中G SH 含量分别为

开始的 95
.
7%

、

10
5

.

3 %

、

10
7

.

2 %

,

说明氮素可以

在一定程度上促进 G SH 含量的增加
;
在 42 ℃处理

中
,

G S H 含量先升高后下降
,

在处理 s h 后达到最

大值
,

随氮素浓度升高最终 G SH 含 量分别增加

L 7%
、

12

·

l
%

、

15

.

3
%

,

说明在适当温度胁迫时氮

素营养对G SH 含量有较强促进作用
.
因此

,

在高温

逆境下
,

氮素营养提高活性氧清除的非酶组分的含

量也是减少活性氧产生的重要途径之一
。

2

.

3 高温胁迫下氮素营养对小麦叶片 M D A 含最

的影响 丙二醛 (M D A ) 是由植物体内的自由基引

发而产生的
,

因此
,

M D A 的积累在一定程度上反映

了植物体内自由基活动的状态
。

由图5 可以看出
,

轻

度高温胁迫条件下
,

低氮处理的叶片中M D A 含量

随时间的增加呈现先降后升趋势
,

高氮处理的叶片

中M D A 含量则持续减少
,

所以氮素营养可有效地

抑制M D A 的产生
;
在42 ℃的胁迫条件下

,

不同浓度

氮素处理后的M D A 含量随时间变化趋势相同
,

开

始的s h 内变化不大
,

然后急速下降
,

最终N
。、

N

o
.
。、

N
S
.
。

的M D A 含量分别减少T 2
.
4%

、

7

.

5
%

、

9

.

7
%

.

因此氮素营养可能通过调节植物体内自由基的水

平
,

从而减少膜脂过氧化程度
。

3 讨 论

正常情况下植物细胞内活性氧 (R O s) 的产生

和清除是平衡的
,

但当植物体遭遇外来胁迫
,

包括

生物和非生物胁迫如极端温度
、

水分胁迫
、

病原菌

入侵等时
,

R O S 的产生和代谢将失去平衡而产生氧

化胁迫[l
‘〕

,

发生氧化胁迫时会产生过量的R O S
。

对

需氧生物来说
,

R O S 是代谢过程中不可避免的产

物
,

植物细胞中产生R O S 的部位有叶绿体
、

线粒体

和过氧化物体等[ls 〕
。

低浓度的R O S 能提高植物细胞

的抗氧化防御机制
,

从而清除活性氧
,

使细胞免受

伤害
,

但高浓度的R O S 可以与蛋白质
、

脂类和D N A

作用 而 引起酶活性 降低
,

膜透性增大和突变增

加[lz 〕
。

本试验中
,

在轻度高温胁迫条件下
,

清除活

性氧的两个关键酶 SO D 和 C A T 活性增高
,

但是清

除活性氧的非酶组分 A
sA 和 G SH 含量只是稍微有

所增加
,

说明低浓度的活性氧可以诱导植物细胞抗

氧化酶防御
;
由于非酶组分的含量受其相应代谢酶

活性的影响
,

而且这些组分的作用不具有抗氧化酶

的专一性特点
,

所以在活性氧的清除过程中只是起

到微弱的辅助作用
;
严重高温胁迫导致细胞抗氧化

酶 SO D 和 C A T 的活性在处理后期开始降低
,

非酶

组分A
sA 和 G S H 也在严重胁迫持续一段时间后开

始减少
,

其中SO D 活性和A
sA 含量变化尤为明显 ;

较高的M D A 含量表明叶片细胞膜已受到了损伤
。
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植物可以通过调整体内活性氧代谢及清除系统

来避免高温胁迫川
,

钙不仅是偶联胞外信号与胞内

生理生化反应的第二信使
,

而且外源钙也能增强植

物的抗热性 〔卜 , 〕,

施用某些外源生长调节物质可以

提高植物体对高温诱导的氧化胁迫的抵抗能力闭
。

同样
,

在我们的试验中
,

在小麦叶片遭受适度的高

温胁迫时
,

通过叶面喷施氮素营养可以缓解高温伤

害
,

原因是较高浓度的外源氮素可 以促进低浓度活

性氧诱导的抗氧化酶活性的增强以及抗氧化剂含量

的增加
,

从而防止膜脂过氧化作用
,

维持了生物膜

结构和功能的稳定
。

然而在严重高温胁迫时
,

尽管

氮素营养可以使 叶片中膜脂过氧化的最 终产 物

M D A 保持在较低的水平
,

但是较高浓度的氮素加

剧了 SO D 活性的丧失和 A
sA 含量的下降

,

C A T 活

性和G S H 含量也没有一直保持较高水平
,

因此可能

存在其他消除活性氧的酶或非酶组分[l0 〕
。

植物遭受高温胁迫的过程就是活细胞不断地感

受
、

接收高温信号
,

并作出适当的生理响应以维持

其生命活动进行的过程
。

高温胁迫之后
,

抗氧化体

系可能被热击削弱
,

导致了氧化物浓度的增加
,

从

而干扰正常生理代谢
。

尽管外源矿质营养和生长调

节物质可以通过影响植物体内活性氧的平衡来提高

植物抵御高温胁迫的能力
,

但是内源信号物质在此

过程的调节作用还需深入研究
。
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