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摘 要：模拟了平流层臭氧减少 20%时辐射到地表的紫外线 B（UV-B，280~315 nm）和水分胁迫（20%聚乙二醇 PEG-6000 处理），

考察了温室培养的玉米幼苗叶片对于增强的 UV-B 辐射联合干旱条件的生理响应。结果表明，两胁迫因子 UV-B 辐射和干旱单独

作用 24 h 会导致玉米幼苗叶片渗透调节物脯氨酸和抗膜质过氧化系统（MDA，抗氧化酶 SOD，CAT 和 APX）的变化。这种变化随玉

米品种的抗旱性不同差异显著。在复合作用下，抗旱品种脯氨酸量显著增加，CAT 和 APX 活性降低，受影响的程度并非单因子胁迫

的加和，而是中和；单独胁迫对非抗旱品种造成的伤害在复合胁迫中加重，表现为叠加效应。结果证实抗旱品种确实也能抵御 UV-
B 辐射的胁迫，并且调节渗透调节物和抗氧化酶削弱干旱造成的伤害，是抗旱品种更好适应环境的表现。
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Abstract：In the present paper, the physiological responses of maizes（Zea mays）seedling leaves to enhanced ultraviolet-B irradiation simu－
lated a 20% stratospheric ozone depletion and drought stress produced by adding 25% polyethylene glycol（PEG-6000）alone or combined
under greenhouse conditions were studied. The results showed that two different stress conditions led to changes of proline which was osmotic
regulator and antioxidant system（MDA, antioxidant enzymes including SOD, CAT and APX）. Feedbacks of two cultivars, drought-resistant
R7 and drought-sensitive CS, to UV-B radiation and drought alone were consistent with their drought-withstand ability. The combined
stresses reduced the activities of CAT and APX and improved the accumulation of proline in R7; Reversely, it debased proline content of CS
in vivo significantly, which meant it relieved injures drought had worked on R7 and worsened damages in CS. Totally the results confirmed
that the drought-resistant cultivar could also withstand enhanced UV-B radiation and relieved drought-harmed situations by regulating pro－
line and oxidant enzymes, which manifested anti-drought cultivar was acclimatized to environment better ．
Keywords：UV-B radiation; water deficit; combined stresses; maize cultivar; oxidant system

由于平流层臭氧（O3）浓度的减少导致地表的紫

外线（主要是 280~315 nm 的 B 区，简称 UV-B）增强，

这一环境问题已引起人们普遍关注[7]。增强的 UV-B

辐射使植物细胞质膜的透性发生变化[24]。冯虎元[2]与

陈拓[13]等人研究表明，UV-B 诱导的膜脂过氧化作用

中有脂氧合酶和过氧化氢的参与，并推测脂氧合酶主

导的酶促膜脂过氧化和自由基触发的非酶促过氧化

作用在膜结构破坏中起重要作用。而细胞超氧化物歧

化酶活性和多胺含量的改变，则是植物对 UV-B 伤害

的一种适应性应激生理反应，是清除自由基减轻膜损

伤的重要机制。其中过氧化物酶活性的增加能减缓植
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物的紫外辐射胁迫，可以增加植物对 UV-B 抗性[18，21]。
干旱胁迫下，植物可以迅速调整生理代谢以保证

细胞的正常生理功能，如改变水分状况即叶片的水

势、相对含水量和细胞膜的稳定性[17]。渗透物质及激

素的积累和浓度的调节，包括脯氨酸、ABA 等也在抗

旱过程中起了极为重要的作用[16]。同时膜系统保护酶

包括超氧化物歧化酶（SOD）、过氧化物酶（POD）和过

氧化氢酶（CAT）与抗坏血酸过氧化物酶（APX）协调

一致，使活性氧维持在较低水平上，以维持植物正常

的生命活动[23]。
有研究表明，增强的 UV-B 辐射和其他环境因子

复合胁迫对植物造成的影响各有不同。杜英君等[14]发

现 UV-B 辐射和 Hg2+复合处理对 MDA 和 H2O2 含量

指标影响大于 Hg2+的单独处理。冯虎元等[15]考察小麦

在两种复合胁迫下生理特征的变化，发现 UV-B 辐射

不但没有加重水分胁迫，反而减轻了干旱对春小麦生

长的胁迫。而早前的研究将 UV-B 对干旱的缓解作用

描述为延迟或者降低失水率、气孔导度和叶面积的变

化[9]。现今对于这两种胁迫拮抗作用机制的认识仍较

模糊。
本文以玉米的抗旱品种 R7 和非抗旱品种 CS 为

材料，研究具有不同抗旱性的品种对增强的 UV-B 与

干旱的生理响应，以期从植物抗旱性不同解释 UV-B
如何在复合胁迫中削弱干旱对植物造成的伤害。

1 材料与方法

1.1 材料处理

选择非抗旱玉米品种 CS 和抗旱品种 R7（Zea
mays L.）（中国种子集团公司）作为研究材料。种子用

75%酒精消毒后，室温 20℃预萌发 24 h。将萌发一致

的种子摆放在直径 15 cm 的培养皿中，放置于人工气

候室培养，定期浇灌 Hoagland 营养液。幼苗长出第 3
叶时，分成 4 组进行处理：对照（CK）、UV-B 辐射处理

（UV）、干旱处理（D）和 UV-B 与干旱胁迫复合处理

（UV+D）。处理 24 h 后取叶片测定各项指标，每项指

标的测定不少于 3 次，实验重复 2 次。
1.2 UV-B 辐射和水分处理

UV-B 辐射增强的模拟方法见文献[6]，用紫外灯

管（秦牌，波长峰值 313 nm，宝鸡光源研究所生产）照

射植物，持续照射 24 h（10：00—第 2 日 10：00），累积

辐射剂量为 48.025 kJ·m-2（应用北京师范大学光学仪

器厂的 UV-B 辐照计测定辐射强度，经 Caldwell[6]的
经验公式转换，得到实际的生物有效辐射，UV-BBE）。

将培养皿中的营养液倒去，用吸水纸吸干根部水

分后，倒入 25%（w/v）聚乙二醇（PEG-6000）至半淹没

根部水平以模拟水分胁迫。前期实验表明，经过 24 h
的模拟胁迫后，植株出现明显的萎蔫失水[20]。
1.3 指标测定

脯氨酸的测定参考朱广廉等[25]的方法，称取 0.5 g
叶片进行测定。依照邱宗波等[20]的方法测定丙二醛含

量和 SOD、CAT 的活性。APX 活性的测定则参照

Nakano 等[8]的方法。为方便实验，对 3 种酶活的测定

方法稍作修改。称取 0.1 g 叶片，用 2 mL pH 7.8 的磷

酸缓冲液研磨离心后，取上清液测定 3 种酶的活性。
1.4 数据分析

实验设计为随机实验。用两因素方差分析（Two-
ways ANOVA）的方法分析品种和处理间的差异以及

不同胁迫处理（UV 和 D）在不同处理水平下的差异，

最小显著差异法（LSD）分析处理间差异，t 检验分析

单个处理的品种间差异。差异显著水平用 P<0.05 或

P<0.01，（n=3） 表示。整个分析过程在 EXCEL和

STATISTICA 软件系统下完成。

2 结果

对 UV 和干旱两个处理在不同胁迫水平的方差

分析结果（表 1）表明，两个品种在增强的 UV 辐射

（UV）和干旱（D）处理之间都没有表现出显著区别，而

非抗旱品种 CS 中丙二醛（MDA）和脯氨酸（proline）的

累积量在不同水平之间以及不同处理与不同处理水

平交互作用下都有极显著差异（P<0.01），SOD 和 APX
活性在不同水平下表现出极显著差异（P<0.01），CAT
活性差异明显（P<0.01），3 种酶活在交互作用下均没

有显著区别。抗旱品种 R7 体内的脯氨酸含量及 APX
活性在不同水平的不同胁迫下有极显著差异 （P<
0.01），同时 CAT 活性在不同水平和交互作用下都被

极显著（P<0.01）的改变了。丙二醛和 SOD 活性则没

有明显区别。
两种胁迫及其复合处理均使 CS 品种 MDA 积累

量显著增加（P<0.05），且复合处理中表现为累加效

应。然而，各处理均未使抗旱品种 R7 的 MDA 积累量

有显著的变化。两个品种在干旱和复合处理时表现出

极显著差异（图 1）。
CS 体内的脯氨酸在两种胁迫及其复合处理 24 h

后均显著高于对照组（P<0.05），UV-B 辐射与干旱胁

迫复合处理时其脯氨酸含量比单独胁迫时显著降低

（P<0.05），但仍然高于对照。而 R7 品种中的累计量与
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表 1 方差分析结果

Table 1 Results of ANOVA

注：对两个处理：UV 和 D（在表中即处理），3 个处理水平：空白（CK）、单独处理（UV 和 D）和复合处理（UV+D）（在表中即水平）进行双因素方差

分析。“*”为显著水平差异（P<0.05），“**”为极显著水平差异（P<0.01）。3 个自由度的顺序分别为处理、水平和处理×水平。
Note：Two factors（treatment in Tab. 1）UV and D and three levels that was blank（CK），individual treatment（UV and D）and combined treatment（UV+B）

（level in Tab. 1）were analyzed in ANOVA. Results were obtained from EXCEL. * and ** indicated the distinguish level were significant at 0.05 and 0.01，re－
spectively. Three df were ranged as treatment，level and treatment × level.

指标

CS R7

自由度
（df）

处理
（Treatment）

水平
（Level）

处理×水平
（Treatment×Level）

处理
（Treatment）

水平
（Level）

处理×水平
（Treatment × Level）

丙二醛（MDA） 1，2，2 0.552 3 33.127 7** 20.098 5** 0.152 9 2.287 6 0.425 9

脯氨酸（Proline） 1，2，2 0.001 078 103.223 1** 41.645 4** 1.956 6 1.468 082 9.787 9**

SOD 1，2，2 0.005 887 8.519 5** 0.365 2 1.714 2 3.347 1 1.349 1

CAT 1，2，2 0.160 4 4.587 8* 3.084 65 3.631 7 41.887 3** 9.536 4**

APX 1，2，2 0.292 3 9.455 4** 0.429 6 2.903 5 2.363 9 170.288 1**

对照比较并不明显。在两胁迫单独进行时品种间的差

异极显著（图 2）。
图 3、4、5 表明抗氧化酶系统 SOD、CAT 和 APX

活性的变化。无论单独胁迫还是复合处理都降低了

CS 的 SOD 活性，升高了 APX 活性，没有改变其 CAT
的活性。单独胁迫下抗旱品种 R7 的 CAT 和 APX 活

性显著升高，且在干旱下显著高于 UV 辐射下，复合

处理提高了 CAT 活性，与 UV 处理同水平，降低了

APX 活性，甚至低于 CK 水平。R7 的 SOD 酶活在各

处理下没有显著变化。品种间比较表明，各条件下

SOD 和 APX 活性在品种间都存在显著差异，而只有

干旱胁迫造成 R7 体内 CAT 显著高于 CS。

3 讨论

已有大量的报道表明平流层中的臭氧（O3）被严

重破坏，地表紫外线辐射（UV-B）因此剧增[4]。由此导

致的全球气候变暖幅度将增加到 30%，大大加剧气候

变暖的进程，所带来的日益加剧的干旱问题也越来越

引人瞩目[12]。逆境下，渗透调节物是植物受到胁迫初

图 3 处理 24 h 后 SOD 活性变化

Figure 3 Changes of SOD activities after 24 h treatments
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图 2 处理 24 h 后渗透调节物脯氨酸含量变化

Figure 2 Changes of proline contents after 24 h treatments

图 1 处理 24 h 后膜脂过氧化产物丙二醛含量变化

Figure 1 Changes of MDA contents after 24 h treatments

注：不同的大小写字母表示不同品种的处理间差异按 LSD 检验达

显著水平（P<5%）。相同处理条件下的品种间差异显著性水平用“*”
（P<0.05）和“**”（P<0.01）表示，下同。

Note：Different capital and lowercase letters means significant
difference between treatments of cultivars at 0.05 level. * and ** indicated
the distinguish level were significant at 0.05 and 0.01 respectively. The
same as below.
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图 4 处理 24 h 后 CAT 活性变化

Figure 4 Changes of CAT activities after 24 h treatments
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图 5 处理 24 h 后 APX 活性变化

Figure 5 Changes of APX activities after 24 h treatments
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始调节渗透压减缓胁迫压力的手段[16]，而植物抗逆性

与生物膜结构功能关系密切，膜脂质过氧化是各种胁

迫导致玉米生理伤害的主要环节之一，而活性氧的产

生导致氧化伤害，从而干扰新陈代谢[1，10]。而各种抗氧

化酶类则在清除植物逆境下产生的活性氧并维持其

平衡的过程中起着重要的作用[22，24]。MDA 和脯氨酸的

测定结果表明 24 h 的胁迫对 CS 已经造成明显的伤

害，而尚未严重伤害 R7 细胞膜（图 1、2）。两个品种对

干旱胁迫的响应与在 UV 辐射下都是一致的，这是品

种抗旱能力的表现。从表 1 可得知非抗旱品种的抗氧

化酶对胁迫环境更为敏感，并且抗旱性不同对胁迫响

应的酶不同，这是抗旱性不同的体现。品种间多种区

别导致抗旱性不同的玉米对胁迫响应的不同。刘胜群

等[19]证明不同耐旱性玉米根系解剖结构不同从而导

致其对水分条件的敏感性不同。而不同植物细胞结构

不同导致 UV-B 辐射对植物影响不同，并且不同种在

叶片细胞膜结构，特别是叶绿体膜结构受 UV-B 辐射

破坏的程度不同[26]，其中的机理尚有待研究。总体来

说，本文结果可以证明，抗旱性不同的品种对 UV-B

辐射的敏感性不同。
自然界植物很少只受单一压力因子如 UV-B 辐

射的作用，而总要对几种因子作出综合响应。对于复

杂生态环境中植物如何抵御复合胁迫，即植物对于胁

迫的交叉适应过程一直争论不休，对于增强的 UV 辐

射与其他环境胁迫因子协同作用时对植物造成的伤

害究竟以累加还是削弱的方式尚无定论[11，14-15]。冯虎

元等[15]指出干旱与 UV-B 之间的相互关系对植物影

响的阐明，有利于加深对平流层臭氧损耗的潜在作用

的预见，正确预测未来全球变暖干旱加剧、UV-B 辐

射增强对作物产量和生长能力的影响。他们的研究表

明干旱和 UV-B 辐射复合作用下，干旱可以引起类黄

酮含量升高，从而提供更多的 UV-B 吸收物质，增强

了对 UV-B 辐射的保护作用，可能是两者产生相互作

用减轻一种伤害的主要原因。UV-B 辐射则能提高植

物的抗氧化酶活性[3，5]，也可理解为产生复合效应的原

因之一。本研究结果中复合处理削弱了干旱对 R7 所

造成的伤害，使 R7 体内去除 H2O2 的酶活降低，更好

地适应 UV-B 和干旱共同胁迫的环境；而 CS 不仅未

能改善反而加剧了干旱胁迫造成的影响，表现出胁迫

的累加效应。因此可以认为增强的 UV-B 辐射对干旱

的削弱作用随品种改变，是品种抗旱性在对增强

UV-B 辐射的体现。
综上所述，本研究结果表明，UV-B 和干旱单独

作用 24 h 会导致玉米幼苗叶片渗透调节物脯氨酸和

抗膜质氧化系统生理特征（MDA、抗氧化酶 SOD、CAT
和 APX）的变化。在复合胁迫下，抗旱品种受影响的

程度并非单因子胁迫的加和，而是中和；单独胁迫对

非抗旱品种造成的伤害恶化，表现为叠加效应。抗旱

品种确实也能抵御 UV-B 辐射的胁迫，并且调节渗透

调节物和抗氧化酶削弱干旱造成的伤害，是抗旱品种

适应环境的表现。
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