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摘要:为了探究外源油菜素类固醇(brassinosteroid,BR)和 IAA 对杨树耐旱性的影响,本文选取 3 种欧美杨无性系

NE19、R270、107 的 1 年生盆栽苗木,分别喷洒 10 滋mol / L BR 和 100 mg / L IAA,并同时控制土壤含水量为 20% ,对
其进行为期 15 d 的干旱处理和非干旱处理,对它们的生长和生理变化进行检测。 结果表明:与无激素组相比,BR
与 IAA 均可显著提高干旱条件下 3 种欧美杨无性系的净光合速率(Pn)、光化学量子产量(Fv / Fm)、叶绿素含量、叶
片保水能力。 BR 处理 NE19、R270、107 的 Pn比非干旱组分别提高 19% 、60% 、85% ,IAA 处理分别高了 35% 、50% 、
80% ;对 Fv / Fm,BR 处理的 NE19、R270、107 比对照组提高了 7郾 7% 、7郾 5% 、10郾 9% ,而 IAA 组提高了 7郾 4% 、8% 、
11郾 9% 。 以上结果说明外源施加 BR 与 IAA 提高了欧美杨无性系的耐旱性。 统计经过激素处理后的欧美杨无性系

气孔指数发现,BR 处理 NE19、R270、107 的气孔指数分别下降 12郾 28% 、25郾 60% 、20郾 31% ,IAA 处理分别下降

13郾 00% 、13郾 15% 、14郾 48% ,因此我们推测施加 BR 和 IAA,会抑制植物气孔发育以降低干旱条件下的水分消耗;通
过荧光定量 PCR,检测与气孔发育 6 个相关基因 EPF1、EPF2、EPFL9、ERECTA、FAMA、SDD1 的表达量特征,发现

BR 和 IAA 处理导致负调节气孔发育相关基因 EPF1、EPF2、ERECTA、SDD1 表达量升高,正调节气孔发育基因

FAMA 与 EPFL9 表达量下降。 综上所述,植物激素 BR 与 IAA 参与欧美杨气孔发育过程,在干旱条件下通过抑制气

孔发育提高欧美杨抗旱性。
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In order to study the effects of exogenous BR and IAA on the drought resistance of poplar, the 1鄄
year鄄old potted seedlings of three Populus deltoides 伊 P. nigra clones, NE19, R270, and 107 were
selected for 15 days of treatment and sprayed with 10 滋mol / L brassinostevoid (BR) and 100 mg / L IAA.
The results showed that BR and IAA significantly improved the net photosynthetic rate ( Pn ),
photochemical quantum yield (Fv / Fm), chlorophyll content, leaf water鄄holding capacity under drought
condition compared with the hormone鄄free. The Pn of NE19, R270 and 107 was increased by 19% , 60%
and 85% , respectively in BR treatment, and 35% , 50% and 80% , respectively in IAA treatment. The
Fv / Fm of BR group increased by 7郾 7% , 7郾 5% and 10郾 9% compared with the non鄄hormone group,
while the IAA group increased by 7郾 4% , 8% and 11郾 9% , respectively. The results indicated that
exogenous BR and IAA improved the drought tolerance of Populus deltoides 伊 P. nigra clones.
Examining the leaf discs treated with exogenous hormones treatment and it was indicated that, for all
three clones, the stomatal indix decreased by 12郾 28% , 25郾 60% and 20郾 31% , respectively in BR



北摇 京摇 林摇 业摇 大摇 学摇 学摇 报 第 39 卷

treatment, and the IAA treatment decreased by 13郾 00% , 13郾 15% and 14郾 48% , respectively. BR and
IAA treatments inhibit stomatal development to reduce water loss under drought conditions. The
expressions of EPF1, EPF2, EPFL9, ERECTA, FAMA, SDD1 in stomatal growth鄄related genes were
detected by fluorescence quantitative PCR. EPF1, EPF2, ERECTA and SDD1 which negatively control
stomatal development were increased, but the expressions of FAMA and EPFL9 which positively regulate
the process were decreased. In summary, phytohormone BR and IAA are involved in the process of
stomatal development in Populus deltoides 伊 P. nigra, and increase drought resistance of poplar by
inhibiting stomatal development under drought conditions.
Key words摇 BR; IAA; Populus deltoides 伊 P. nigra; exogenous hormone; drought tolerance

摇 摇 随着全球气候变暖,以及耕地面积的减少,全球

干旱、半干旱地区不断增加。 我国干旱、半干旱地区

约占国土面积的 45% 。 即使在湿润、半湿润地区,
也时常受到干旱的侵袭,严重影响林木的产量[1鄄鄄3]。
因此,如何提高林木的耐旱性一直是科学研究的重

要课题之一,对于林木遗传资源的选育和推广具有

重要的意义。 植物对干旱的响应包括自身形态的调

节、气孔行为的调节、分子调节、渗透调节、氧化防御

调节及激素的调节。 目前已经有许多的研究表明多

种激素可以影响植物的耐旱性,例如生长素( IAA)
与油菜素内酯[1, 4]。

生长素作为植物中最先发现的激素,从植物细

胞分化、细胞伸长、细胞周期到胚胎发生、器官形成

等过程都起到重要作用[5鄄鄄8]。 有研究发现外源 IAA
可提高小麦(Triticum aestivum)幼苗的抗旱和抗盐

能力,降低干旱对细胞膜的伤害[9鄄鄄10];提高黄瓜

(Cucumis sativus)幼苗的光合特性和抗氧化能力[11]。
油菜素类固醇(BR)是类固醇激素,参与调节植

物的细胞伸长、增殖等多个生长发育过程[12]。 除了

参与调节生长发育过程外,BR 也被报道可以提高植

物的抗逆性。 例如:有研究发现外源 BR 可以缓解

逆境胁迫对杨树(Populus sp. )光系统域的伤害[13],
提高玉米(Zea mays)叶片在逆境胁迫中的抗氧化保

护能力[14]。
除了激素调节之外,植物气孔对干旱的响应对

提高植物的耐旱性也十分重要。 植物从土壤中吸收

的水分绝大部分通过气孔的蒸腾作用散失到了空气

中,因此降低蒸腾作用减少水分散失是提高植物耐

旱性的有效策略之一,目前已有相关报道树木可以

通过调节气孔发育提高对干旱的耐受性[15]。 人们

对气孔发育的分子信号调控通路已经有了比较深入

的了解[16],同时近几年人们发现 IAA 与 BR 可以调

控气孔的发育过程。 Le 等[8] 发现气孔的发育模式

需要生长素控制干细胞区室大小; Balcerowicz 等[6]

发现外源生长素负调控植物的气孔发育,生长素的

生物合成或信号传导,在任何水平上出现的干扰,都

会对气孔的形成产生抑制作用。 BR 缺陷型和 BR
信号缺陷型拟南芥(Arabidopsis thaliana)突变体中

断了气孔的“一个细胞间隔冶原则[17]。 Kim 等[18] 在

拟南芥中发现 BR 的信号途径成员 BIN2 可以磷酸

化气孔发育信号途径中的 YDA 蛋白从而对气孔发

育起调控作用,体内和体外的实验均表明 BIN2 使

YDA 磷酸化抑制了 YDA 磷酸化作用的底物 MKK4,
并且下游 MAPK 的活性在 BR 缺乏型突变体中降

低,进而抑制气孔的形成。
虽然目前有许多关于 IAA 和 BR 以及气孔发育

与植物耐旱性相关的报道,但是 IAA 与 BR 调控气

孔发育是否是二者影响林木耐旱性的原因之一,还
尚未有相关的研究报道。 本文通过研究干旱条件

下,对 3 种欧美杨(Populus deltoides 伊 P. nigra)无

性系外源施加 IAA / BR 的耐旱性及气孔发育的影

响,探讨 IAA / BR 调节气孔发育与树木耐旱性之间

的联系,从而为提高林木耐旱性研究提供一定的理

论依据。

1摇 材料与方法

1郾 1摇 实验材料与处理方法

实验在北京林业大学苗圃内进行,本实验选取

3 种欧美杨杂交杨无性系为材料:NE鄄19 (Populus
nigra 伊 ( P. deltoides 伊 P. nigra ))、 R270 ( P.
deltoides 伊 P. nigra)、107 ( P. 伊 euramericana cv.
‘74 / 76爷)。

2016 年 4 月初选取长度约 15 cm 的单节粗细相

同插条扦插于盆中,每盆 5 株,盆高 30 cm,内径 30
cm。 培养土由 V黄土 颐 V草炭土 颐 V细沙 颐 V鸡粪 = 60颐 30颐 10颐 1
比例混合而成。 正常生长条件下培养。 2016 年 7
月上旬 3 种无性系杨树苗高度达到 1郾 0 ~ 1郾 2 m,进
行激素和水分的联合交叉处理。 2 种水分处理:1)
非干旱组,充分浇水,土壤相对含水量为 50% ;2)干
旱组,控制土壤相对含水量为 20% ,维持 15 d。 每

种水分处理条件再进行 3 种激素处理:1)无激素

组,只喷施水,每盆喷施 55 mL;2) IAA 组,喷施 100

23
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mg / L IAA,每盆喷施 55 mL;3)BR 组喷施 10 滋mol / L
BR,每盆喷施 55 mL。 每种无性系均做上述交叉处

理,每种处理 3 盆,共 18 个处理组(表 1)。 实验开

始前喷施 1 次激素,待土壤自然干到控水条件(6 d)
再施用 1 次激素,最后 1 次激素处理记为第 0 天。 无

激素组同时标记为 0 d。
实验所用试剂 IAA 与 BR 购置于北京拜尔迪生

物技术有限公司,配置溶液先用 200 滋L 无水乙醇溶

解,再加水稀释至所需浓度。

表 1摇 各处理组详情表

Tab. 1摇 Treatment group in detail

土壤相对含水量

Soil relative water content

20% 50%

Hormone free鄄NE19 Hormone free鄄NE19

NE19 IAA鄄NE19 IAA鄄NE19

BR鄄NE19 BR鄄NE19

Hormone free鄄R270 Hormone free鄄R270

R270 IAA鄄 R270 IAA鄄 R270

BR鄄 R270 BR鄄 R270

Hormone free鄄107 Hormone free鄄107

107 IAA鄄107 IAA鄄107

BR鄄107 BR鄄107

1郾 2摇 测定项目

1郾 2郾 1摇 气体交换参数

从处理第 1 天开始,每 2 d,选取完全展开的第

7 ~ 8 片成熟叶,用 Licor鄄6400 光合仪测定净光合速

率(Pn)和气孔导度(Gs),每个无性系每个处理测 3
盆(共 9 棵)。 光源为光合仪配备的红蓝光源,光强

设置为 800 滋mol / (m2·s),参比室气体为大棚上部

空气。 所有测量在上午 08:30—11:30 之间进行。
1郾 2郾 2摇 叶绿素荧光

处理第 14 天,每种无性系各处理随机选取 3 棵

植株,待天黑 2 h 后,用叶绿素荧光仪 Dual鄄PAM鄄100
测定植株的光系统域最大光化学量子产量 Fv / Fm。

1郾 2郾 3摇 叶绿素含量

处理第 15 天,用打孔器在第 7 或 8 片成熟叶上

取 20 片叶圆片,浸泡于盛有 4 mL 80% 丙酮的试管

中,在暗处静置 48 h 浸取叶绿素。 以 80%丙酮为对

照,测定 645 和 663 nm 处的吸光值,并计算叶绿素

含量:
Ca = 12郾 72D663 - 2郾 59D645

Cb = 22郾 88D645 - 4郾 67D663

式中:Ca 为叶绿素 a 的含量,mg / L;Cb 为叶绿素 b
的含量,mg / L;D645、D663 为 645 和 663 nm 处的吸

光值。
光合色素含量(mg / g) =

(色素浓度 伊提取液体积) /植物鲜质量。
1郾 2郾 4摇 叶片相对含水量

处理第 15 天,收集每种处理第 7 或 8 片成熟叶

称量鲜质量,在清水中浸泡 24 h,用吸水纸将叶片表

面液体擦干后称量叶片鲜质量,然后放入烘箱中 65
益烘干至恒质量,称量叶片干质量。 根据公式叶片

相对含水量(LRWC) = [(鲜质量 - 干质量) / (饱和

鲜质量 -干质量)] 伊 100%计算叶片相对含水量。
1郾 2郾 5摇 幼叶气孔密度与气孔指数

在处理第 0 天,用记号笔标记第 1 片未展开幼

叶,在处理的第 15 天用 6 mm 打孔器在标记叶片的

主叶脉至叶缘 1 / 2 处打叶圆片,用 25% 戊二醛溶液

固定 24 h 后,置于显微镜(LeicaDM2500)下观察统

计单位面积气孔密度与气孔指数(单位面积叶片保

卫细胞数 /表皮所有细胞数)。
1郾 2郾 6摇 基因表达的荧光定量检测

处理第 15 天,用锡箔纸包裹收集第 0 天标记的

幼叶,迅速液氮冷冻,然后放入 - 80益备用。 每个无

性系各处理 3 个重复。 用购于艾德莱公司的

EASYspin Plus 植物 RNA 快速提取试剂盒进行总

RNA 提取, 反 转 录 成 cDNA ( 购 于 天 根 公 司 的

TIANScript II cDNA 第 1 链合成试剂盒)用于荧光定

量检测。 根据毛果杨目的基因(https: / / phytozome.
jgi. doe. gov)设引物(表 2),UBQ 为内参基因。

表 2摇 荧光定量 PCR 引物

Tab. 2摇 Primers for quantitative real鄄time RT鄄PCR
基因名称 Gene name 正向引物 Forward primer 反向引物 Reverse primer
UBQ AGACCTACACCAAGCCCAAGAAGAT CCAGCACCGCACTCAGCATTAG
Potri. 019G102800 ATGCTCACCATGTAGACTAG GGACAGGATAAGACTTGTTATG
Potri. 013G116600 GGAAGCAGCAAGAGAAGA TGAAGGCACATGGTAGTATT
Potri. 002G249900 CACCACCTGCTCATAAGTT GACATCTGCTCTTCATTGC
Potri. 013g136100 TCTCTGTCTTCTTCCAATGG AGTCTCAGCCTCTTCAAGT
ERECTA ATCCAGGGCTGATGACAACA ACAGTAATGCAAGTTGGAAA
FAMA ATCAGTGCCAAGCTTGAAGA AACACAGGGCAGTTGCTTCC
SDD1 AATATCATGTCAGGATCATC TTGTCACTAACATAGGCAGT

33
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1郾 2郾 7摇 统计分析方法

实验所得数据用 Microsoft Excel 2010 进行数据

处理;采用 SPSS 22郾 0 进行单因素方差分析,用

Duncan 检验差异显著性,图表中不同小写字母代表

差异显著性(P <0郾 05);用 Sigma Plot 12郾 5 软件作图。

2摇 结果与分析

2郾 1摇 外源 IAA 和 BR 对 3 种欧美杨光合的影响

正常浇水条件下,3 个无性系的光合均稳定在

一定范围内,外源激素处理对无性系的光合影响并

不明显(图 1A、1B)。 在干旱条件下,各无性系所有

激素处理条件下光合速率均下降(图 1C、1D)。 与

第 1 天相比,处理第 15 天, 无激素组 3 种欧美杨

(NE19、R270、107)光合速率分别下降 52% 、59% 、
63% ,107 杨受干旱影响最大; IAA 组分别下降

33% 、40% 、36% ;BR 组分别下降 43% 、46% 、40% 。
2 种激素处理对欧美杨光合速率的下降均有所缓

解。 对比处理第 15 天的光合速率发现,3 种欧美杨

IAA 处理组比无激素组分别高 35% 、50% 、80% ;BR
处理组比无激素组分别高 19% 、60% 、85% 。 在 3
个无性系中,外源施加 IAA 与 BR 对减缓 107 光合

速率的下降最为明显。

A、B. 土壤相对含水量 50% ; C、D. 土壤相对含水量 20% 。 图中数据为平均值 依 标准误差(n = 3)。 下同。 A,B, soil
relative water content is 50% ; C,D, soil relative water content is 20% ; data are mean 依 SD ( n = 3). NE鄄19, Populus
nigra 伊 (P. deltoides 伊 P. nigra); R270, P. deltoides 伊 P. nigra, 107, P. 伊 euramericana cv. ‘74 / 76爷 . The same
below.

图 1摇 不同水分处理条件下 3 个无性系的光合速率

Fig. 1摇 Variation of photosynthetic rate of 3 clones under different water treatments
摇

摇 摇 植物叶片的叶绿素荧光参数是反映植物生长状

态的一项重要指标,健康植物的 Fv / Fm通常为 0郾 8,
当植物受到逆境胁迫时,Fv / Fm通常会下降。 测定 3
个无性系的 Fv / Fm值发现,正常浇水条件下,外源施

加 IAA 与 BR 对 Fv / Fm并无影响,而无激素组干旱

条件下叶绿素荧光下降, NE鄄19 变化较小,而 107
变化最明显(图 2)。 从图 2 中可以看出相比较于无

激素组,外源施加 IAA 与 BR 可明显提高干旱条件

下的叶绿素荧光。 在干旱条件下,与无激素组相比,
外源施加 IAA,NE19 的荧光值提高了 7郾 4% ,R270

提高了 8% ,107 提高了 11郾 9% ;BR 组,NE19 提高

了 7郾 7% ,R270 提高了 7郾 5% ,107 提高了 10郾 9% 。
以上结果说明水分胁迫降低了叶片 Fv / Fm值,而外

源施加 IAA 和 BR 可以有效缓解杨树受胁迫的状态。
叶绿素是类囊体色素蛋白复合物的重要组成部

分,其含量的减少会严重影响植物对光能的吸收利

用及植株的生长发育。 植物的水分状态会严重影响

植物体内叶绿素的合成和分解。 与非干旱组相比,
干旱条件下,3 种欧美杨叶绿素 a 叶绿素 b 的含量

均下降(图 3)。 与无激素组相比,外源施加 IAA 与
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图 2摇 不同水分处理条件下外源 IAA 和 BR 对 3 种欧美杨光化学量子产量(Fv / Fm)的影响

Fig. 2摇 Effects of exogenous IAA and BR on the photochemical quantum yield (Fv / Fm) of three clones under different water treatments
摇

A ~ C. 3 种无性系叶绿素 a 含量;D ~ F. 3 种无性系叶绿素 b 含量。 A - C, chlorophyll a content of three clones; D - F, chlorophyll b
content of three clones.

图 3摇 不同水分处理条件下外源 IAA 和 BR 对 3 个无性系欧美杨叶绿素含量的影响

Fig. 3摇 Effects of exogenous IAA and BR on chlorophyll content of three clones under different water treatments
摇

BR 均可提高 3 个无性系的叶绿素含量,IAA 处理

后,NE19、R270、107 的叶绿素 a 含量增加了 17郾 3% ~
39郾 0% ,叶绿素 b 含量增加了 30郾 0% ~ 47郾 0% ;BR
处理组 2 种叶绿素含量分别增加 2郾 7% ~ 37郾 5% 和

16郾 6% ~51郾 0% 。 以上结果表明,外源施加 IAA 和

BR 可以减缓干旱条件下 3 个无性系叶绿素含量的

下降。
综合上述结果,我们可以得出结论:外源喷施

IAA 和 BR 可以有效减缓 3 种欧美杨无性系因干旱

引起的光合下降。
2郾 2摇 外施 IAA 与 BR 对欧美杨叶片相对含水量的

影响

水分处理结束后,测量各处理组欧美杨叶片相

对含水量发现,在正常浇水条件下,BR 可以明显提

高 3 种欧美杨叶片的相对含水量,而 IAA 对相对含

水量影响并不明显 (图 4)。 而在干旱处理组中,
R270 与 107 在外施 IAA 与 BR 后叶片相对含水量

均高于无激素组(图 4B、4C),而 NE19 仅在受 BR
处理时,叶片相对含水量高于无激素处理的样品

(图 4A)。 因为植物的水分散失主要通过气孔,因
此我们检测了各无性系在处理期间的气孔导度变

化(图 5)。 发现在干旱条件下,2 个激素处理组 3
种欧美杨气孔导度下降比无激素组更迅速,说明

激素处理的各无性系对土壤中的水分变化更加敏

感。 外源喷施 IAA 与 BR 加速了干旱条件下气孔

导度降低,杨树水分散失速度减慢,提高了叶片的

保水能力。
2郾 3摇 外施 IAA / BR 对叶片气孔发育的影响

图 6 表明,干旱条件下,施加 IAA 或 BR 时,2 组

幼叶下表皮气孔密度均下降,其中,IAA 组各无性系
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图 4摇 外源施加 IAA 与 BR 对欧美杨叶片相对含水量的影响

Fig. 4摇 Effects of exogenous IAA and BR on leaf relative water content of Populus deltoides 伊 P. nigra

图 5摇 外源施加 IAA 与 BR 对 3 个欧美杨无性系气孔导度(Gs)的影响

Fig. 5摇 Effects of exogenous IAA and BR onstomatal conductance of three clones
摇

图 6摇 IAA 与 BR 降低欧美杨幼叶气孔密度

Fig. 6摇 IAA and BR reducing the stomatal density of
Populus deltoides 伊 P. nigra

摇

NE19、R270、107 气孔密度分别下降:6% 、19% 、
10% ;BR 组分别下降 11% 、20% 、31% 。 气孔是气

体交换和蒸腾作用的主要器官,气孔密度下降可能

会使气孔导度下降,有效降低蒸腾作用,减少水分散

失。 气孔指数是衡量气孔发育情况的重要指标,BR
组与无激素组相比, 气孔指数降低 12郾 28% ~
25郾 60% ,IAA 组降低了 13郾 00% ~ 14郾 48% (表 3)。
这说明,外源喷洒 IAA / BR 调节了欧美杨幼叶表皮

细胞的分布,抑制气孔的发育,最终降低气孔指数,
提高欧美杨的耐旱性。
2郾 4摇 气孔发育相关基因的表达量分析

我们发现外源施加 IAA / BR 可以抑制欧美杨气

孔密度,为了探究其分子机制,处理第 14 天,采集 0
d 标记的幼叶提总 RNA 做荧光定量检测。 选取 7
个与拟南芥 EPF1、EPF2、EPFL9、ERECTA、FAMA 和

SDD1 同源的杨树基因做荧光定量检测。 这些基因
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摇 摇 表 3摇 3 个无性系各处理间气孔指数对比

Tab. 3摇 Variation of stomatal index among 3 clone treatments

无激素

Hormone鄄free
IAA BR

IAA 组降低率

Reducing rate of
IAA treatment / %

BR 组降低率

Reducing rate of
BR treatment / %

NE19 16郾 61 + 0郾 85a 14郾 45 + 0郾 45b 14郾 57 + 0郾 96b 13郾 00 12郾 28

R270 20郾 00 + 0郾 99a 17郾 37 + 0郾 22b 14郾 88 + 0郾 7c 13郾 15 25郾 60

107 18郾 51 + 1郾 3a 15郾 83 + 0郾 71b 14郾 75 + 0郾 89b 14郾 48 20郾 31

注:表中数据为平均值 依 标准误差(n = 3),不同小写字母代表差异显著(P < 0郾 05)。 Notes: data are mean 依 SD (n = 3). Different letters indicate
significant difference (P < 0郾 05) .

在拟南芥中都已经被证明与气孔的发育相关[19鄄鄄25],
它们中包括转录因子、胞外信号肽、蛋白激酶,其中

ERECTA、EPF1、EPF2 和 SDD1 基因对气孔发育起

到负向调节作用,EPFL9、FAMA 基因起到正向调节

作用。
本文根据毛果杨 EPF 家族的成员设引物,进行

荧光定量检测,发现干旱条件下,经过 IAA 处理后,
正调控气孔发育的基因 Potri. 002G249900 / EPFL9、
FAMA 下调趋势更明显,而负调控气孔发育的 Potri.
013G136100 / EPF1、 Potri. 019G102800 / EPF1、 Potri.
013G116600 / EPF2、ERECTA、SDD1 表达量上调。 BR 处

理组 中 Potri. 019G102800 / EPF1、 Potri. 013G116600 /
EPF2、ERECTA、Potri. 002G249900 / EPFL9 和 FAMA
这 5 个 基 因 表 达 趋 势 与 IAA 组 相 似, Potri.
013G136100 / EPF1 与 SDD1 表达量却无明显变化。
因为 SDD1 与 EPF鄄ERECTA 信号通路调控气孔发育

的通路不一样,所以 IAA 可能对气孔发育的各条通

路均有调控,而 BR 可能只调控了 EPF鄄ERECTA 信

号通路。
虽然不同无性系中表达量有差异,但趋势一致,

正调节气孔发育的基因 EPFL9、FAMA 在激素处理

后表达量降低;负调节气孔发育的基因 EPF1、
EPF2、ERECTA、SDD1 表达量上调。 因此欧美杨在

外源施加 IAA / BR 后,在植株幼叶发育中调控气孔

的发育,降低气孔指数,减少蒸腾,最终提高欧美杨

耐旱性。

3摇 分析与讨论

植物通过调节气孔的开闭与发育来平衡碳同化

与水分的散失之间的矛盾,这对于植物能够适应环

境条件生存下来是至关重要的。 近年来已有研究表

明 IAA 与 BR 可以调控植物气孔的发育[7鄄鄄 8, 17鄄鄄18],
同时 IAA 与 BR 对植物的耐旱性也会产生影响。 而

IAA 与 BR 对植物气孔发育的调控是否是其对植物

耐旱性的影响因素之一,依然还有待探索。 本文研

究了在不同水分处理下,3 种欧美杨无性系在外施

IAA 或 BR 条件下的一些生理变化及气孔发育变化

情况。
在整个实验过程中,我们发现在干旱条件下外

施 IAA 与 BR 后,各无性系光合速率相比无激素处

理组下降速度明显减慢(图 1),Fv / Fm受到的影响减

小(图 2),叶绿素含量及叶片相对含水量下降减少

(图 3、4)。 这些数据说明外源施加 IAA 与 BR 使得

NE19、R270 及 107 杨在干旱条件下受到的伤害更

小,植株更能适应外界环境水分的改变,提高了它们

的耐旱性。 先前的研究表明,外源施加 IAA 可以促

进小麦幼苗在干旱条件下 SOD 的活性[10]。 而在干

旱条件下适当喷施 BR 则可以通过增加蛋白质的合

成,保持组织水势和增强抗氧化酶的活性,降低脂质

过氧化物来促进植物的生长和生理代谢活动[26]。
虽然 IAA 与 BR 近年来均被报道可以调控气孔发

育,但是调节气孔发育是否是 IAA 与 BR 参与植物

应对干旱的方法之一,却未见报道。 植物适应环境

水分条件的重要器官就是气孔,统计这 3 种无性系

幼叶的气孔发育情况后发现,在干旱条件下,所有无

性系外源施加激素后气孔发育速率都要低于不施加

激素的样品(图 6、表 3)。 而从我们选取的 7 个基因

的荧光定量结果来看,与气孔发育的结果是一致的

(图 7)。 有趣的是,IAA 处理的各个样品,7 个基因

的表达量均发生了变化,而 BR 处理的样品中,
SDD1 基因的表达量却没有明显变化。 已有的研究

表明 SDD1 与 EPF鄄ERECTA 信号通路对气孔发育的

调控是相互独立的。 而 BR 信号通路 与 EPF鄄
ERECTA 信号通路有交集[27],这说明在干旱条件下

BR 确实可能通过 EPF鄄ERECTA 信号通路对气孔发

育进行调控,抑制气孔发育以减少水分的散失。 虽

然 IAA 处理的样品中,SDD1 与 EPF鄄ERECTA 信号

通路的基因的表达量均发生了变化,但是 IAA 具体

怎样参与气孔发育调控并没有相关报道,从我们的

结果中可以推测,在干旱条件下 IAA 可能对 SDD1
通路与 EPF鄄ERECTA 信号通路均有调控作用。 与

BR 相似,IAA 也可以通过抑制气孔的发育来减少水
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图 7摇 IAA 与 BR 处理下气孔发育相关基因表达变化

Fig. 7摇 Transcriptional abundance of different stomatal development鄄related genes compared with hormone鄄free group
摇

分的散失。
本研究发现外源喷施 IAA 与 BR 可以提高欧美

杨的耐旱性,而抑制气孔发育,减少水分散失可能是

提高耐旱性的原因之一。 而 IAA 与 BR 调控气孔发

育的分子生化机理则还需要进一步的研究。
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