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外源细胞分裂素调控小麦生长及
衰老特性的生理机制
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� � 摘要 : 6-BA处理( 10 mg/ L)使供试品种株高、单株叶面积、鲜质量和干质量均有所降低。其中 ,处理后 35 d 的单株

鲜、干质量明显低于对照。6-BA处理各品种的 Chl a含量和 Chl b 含量在测定后期与对照相比表现增加趋势。6-BA处

理各品种的光合速率( Pn)下降是其植株干质量明显降低的主要原因。6-BA处理对各品种叶绿素合成和暗反应的负

向效应较小,而气孔导度( Gs)表现与 Pn趋势相同, 表明底物 CO2 传输能力下降,是 6-BA处理植株干物质累积量较对

照植株下降的重要原因。6-BA 处理增加了处理后期过氧化氢酶( CAT)活性, CAT 活性与 MDA 含量呈显著负相关( r=

- 0�738 1* ) ,表明 6-BA处理下细胞膜脂过氧化程度的降低, 较大程度上是通过增加 CAT活性所致。研究表明, 与细

胞分裂相比, 光合碳同化作用受到过量 6-BA 的抑制程度更大。生产中,应根据小麦的熟期和叶片衰老特征, 合理施

用外源细胞分裂素类物质的浓度和数量。
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The Physiological Mechanism of Plant Growth and Senescence

Characteristics in Wheat Regulated by Exogenous Cytokinin

ZHANG Ha-i na, LI Cun-dong, XIAO Kai

( College of Agronomy, Hebei Agricultural University, Baoding � 071001, China)

Abstract: Compared to control( CK) , the plant heights, leaf areas per plant, fresh weights and dry weights per plant

of the tested cultivars in exogenous 6-BA treatment( 10 mg/ L) were all decreased. The fresh weights and dry weights per

plant at 35 d after treatment were much lower than CK. Meanwhile, the chlorophyll a and chlorophyll b contents at late

phase after 6-BA treatment showed an increase tendency compared to CK. It is found that the decrease of photosynthetic

rate(Pn) in tested varieties in 6-BA treatment was the main reason of the reduct ion of dry matter production per plant. The

tested 6-BA treatment had little adverse effects on chlorophyll synthesis and photosynthet ic dark reaction in photosynthe-

sis, and Pn showed same change pattern with stomatal conductance( Gs) in the measurement points. It was suggested that

the decrease of CO2 transportat ion capacity by 6-BA was the main reason of lower in Pn and dry matter product ion per

plant than CK.The 6-BA treatment increased the leaf catalase( CAT) act ivity at the late phase after treatment. There was a

significant negative correlat ion between CAT activities and MDA concentration( r= - 0�738 1* ) , indicating that the de-

crease of over-oxidization degree of cell membrane system in 6-BA treatment was due to largely by the increase of CAT ac-

tivity. In this study, it is found that the inhibit ion effect on photosynthesis by overdose exogenous 6-BA was much more

than that on cell division. In wheat production, the concentration and amount of exogenous cytokinin materials applied

should be carefully determined depending on the maturation properties and leaf senescence characteristics of the cultivars

in future.
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� � 细胞分裂素类物质( CTKs)具有促进细胞分裂、

细胞伸长、种子萌发、植株从营养生长向生殖生长转

化和花芽分化等作用,还具有延缓植株衰老、调控营

养物质运输、解除植物顶端优势、打破种子休眠等功

能[ 1]。CTK等植物激素在植株体内具有含量低、生

理效应广泛以及不同激素间存在互作等特点, 不同

外源激素类物质剂量对植株的生理和代谢过程产生

明显不同的效果[ 2, 3]。近年来, CTK 类植物生长调

节剂在农业生产中得到了广泛的应用[ 4, 5]。

小麦是我国北方地区主栽作物, 延缓小麦植株

衰老、提高植株的光合生产力对于增加小麦产量具

有重要意义。前人有关 CTK 类物质调控作物的细

胞分裂、碳氮代谢和延缓植株衰老的研究已有较多

报道, 但多集中在适宜用量范围内的正向调控效应

方面[ 6- 8]。有关过量 CTK类物质对植物或作物产

生负向效应的报道较少[ 9, 10] , 其内在生理机制尚不

明确。笔者的前期研究工作表明, 在小麦生育后期,

不同熟性和叶片衰老特性的小麦品种, 对外源 CTK

类物质用量反应特点和过量水平下的耐受能力存在

明显差异。本项研究以不同熟性和叶片衰老类型的

小麦品种为材料,研究了超剂量下外源 CTK类物质

6-BA对小麦形态学和衰老特性的影响及其生理机

制,旨在明确超量外源 6-BA调控小麦生长的特点及

内在原因, 并为今后生产中不同熟性小麦品种合理

施用 CTK物质提供理论依据。

1 � 材料和方法

试验于河北农业大学培养室进行。采用蛭石基

质浇培养液法培养小麦植株。供试小麦品种为 3个

不同成熟特性小麦品种,包括早熟型石新 733、中熟

型河农 341和偏晚熟型中麦 9。供试 CTK为 6-BA。

为选择适宜剂量的过量处理,首先设置 0�1, 1, 10和
100 mg/ L 4个 6-苄基腺嘌呤( 6-BA)处理浓度, 当生

长于蛭石中的小麦植株达到一叶全展时期喷施,每

株喷施 0�8 mL, 在处理后每 7 d进行不同品种的植

株形态学特征和鲜、干质量测定(共 5次) ,筛选出开

展本项研究的适宜浓度为 10 mg/L。本试验开始

时,将供试小麦品种种子直接播至盛放蛭石的培养

钵(直径 9 cm,高 7 cm)中,每钵中播种 5粒种子,定

期浇灌MS 培养液。当第一叶全展时开始 6-BA处

理,浓度和用量与上述预备试验相同。在处理后每

7 d选取植株样本, 共取样 5次,测定下述植株性状

和生理、生化参数。其中,生理、生化参数的测定样

本为植株上、中、下不同叶位的混合样本。此外,在

处理后 35 d, 另选取植株下部 2片叶样本, 测定生

理、生化参数。不同处理各测试期的测定性状、参数

均为 3次重复。

1�1 � 株高、叶龄和单株叶面积
选取 6株长势均匀一致的植株, 用直尺分别量

取分蘖节至叶片拉直后的长度,获得植株的株高;查

数主茎的展叶数及未展叶的伸长比例,计算植株叶

龄;将用直尺量取的植株各叶长、宽乘积后求和, 再

乘以叶面积换算系数 0�83,计算单株叶面积。
1�2 � 单株鲜质量和干质量

用1%天平称量测定株高、叶龄和单株叶面积

的样本, 计算单株鲜质量。在 105 � 下将样本杀青

30 min,再于80 � 下烘至恒质量,计算单株干质量。

1�3 � 叶绿素 a, b含量和类胡萝卜素含量

采用改进的赵世杰[ 11]的乙醇提取法测定。

1�4 � 光合速率( Pn)和气孔导度( gs)

参照张永丽等[ 12]的方法,用美国产 CID光合作

用测定系统 ( CID-301PS)测定。测定时的光通量密

度约为 150 �E/ (m2�s) ,温度为 23~ 26 � ,大气相对

湿度 70%左右, CO2 浓度为360~ 380 �L/ L。在光合

速率测定的同时, 由 CID光合作用测定系统直接读

取气孔导度值。

1�5 � 可溶性糖含量和可溶性蛋白含量
采用蒽酮比色法测定可溶性糖含量

[ 13]
; 参照

Read
[ 14]
的考马斯亮蓝 G-250法测定可溶性蛋白含

量, 以牛血清白蛋白( BSA)作标准曲线。

1�6 � SOD 活性、POD 活性、CAT 活性和丙二醛

(MDA)含量

参照 Cakamsk 等[ 15]的方法测定超氧化物歧化

酶( SOD)活性和过氧化物酶( POD)活性, 其中, 以光

化还原 50%氮蓝四唑( NBT)为一个 SOD 酶活性单

位。采用 Chance等[ 16]方法测定过氧化氢酶( CAT)

活性,参照邹琦等[ 17]的方法测定丙二醛( MDA) 含

量。

2 � 结果与分析

2�1 � 6-BA对株高、单株叶面积、鲜干质量的影响

由图 1可见,与对照相比, 6-BA处理( 10 mg/ L)

使供试品种各测定时期株高、单株叶面积、鲜质量和

干质量均有不同程度的降低, 其中, 处理后 35 d 植

株的单株鲜、干质量明显低于对照。表明施用供试

浓度 6-BA和喷施量对小麦生长和干物质积累产生

了较明显的抑制作用。与前期预备试验中该 6-BA

处理浓度在供试品种中表现的结果相一致。不同品

种相比, 喷施 6-BA对各品种株高和单株叶面积的调

控效应相似, 但在处理后期, 各品种干物质累积量受
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到6-BA的抑制程度不同,处理后 35 d,河农 341、石

新733和中麦 9在 6-BA 处理中的单株干质量分别

为各自对照的 64. 96% , 62�54% 和 69. 87%, 石新

733和河农 341受到的抑制程度较大,中麦 9较小。

图 1� 6-BA处理对株高、单株叶面积、鲜质量和干质量的影响

Fig. 1� The effects of 6-BA treatment on plant height, leaf area per plant, fresh weight and dry weight per plant

2�2 � 6-BA对叶绿素 a和叶绿素 b含量的影响

本试验条件下,叶绿素 a( Chl a)含量在供试品

种各测定时期间的变化规律不同;叶绿素 b( Chl b)

含量大致表现为随测定时期推迟不断增加趋势。与

Chl b 相比, Chl a 在各测定时期间的变化幅度较小

(图 2)。Chl b含量在测定前期迅速增加,可能是由

于较低的培养室光通量密度(约 150 �E/ ( m2�s) ,诱

导光合器官中以 Chl b为主的捕光色素的合成加速

所致。供试 6-BA处理条件下,各品种的 Chl a 含量

和 Chl b含量与对照相近。但在测定后期(处理后

35 d) , 与对照相比, 各品种的 Chl a含量和 Chl b 含

量均表现增加趋势,其中以中麦 9较为明显(图 2)。

表明供试 6-BA浓度和喷施数量能维持叶片在较长

处理时间后具有较高叶绿素含量的作用。

图 2� 6-BA处理对叶绿素 a和叶绿素 b含量的影响

Fig. 2� The effects of 6-BA treatment on contents of chlorophyll a and chlorophyll b

2�3� 6-BA对气孔导度、光合速率、可溶蛋白含量和

可溶性糖含量的影响

处理14 d时,与对照相比, 6-BA处理使各品种的

气孔导度和光合速率下降。同一处理条件下,各品种

的 Gs 和 Pn 表现趋势相同(图 3) , 且显著相关( r=

0�874 6* )。6-BA处理对 Pn的调控效应依抑制程度

大小依次为石新 733、河农 341和中麦 9。与 6-BA处

理后期( 35 d)单株干物重的表现规律(图1)相一致。
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图 3 � 6-BA 处理对光合速率(Pn)和气孔导度(Gs)的影响

Fig. 3� The effects of 6-BA treatment on stomatal conductance( Gs) and photosynthetic rate( Pn)

� � 6-BA处理和对照的叶片可溶蛋白含量 ( Sp)在

测定前期较快速下降,中后期缓慢下降或有所回升;

叶片可溶性糖含量( Ss)大体表现为单峰曲线特征。

与对照相比, 6-BA处理使测定前中期(大致 28 d以

前)的 Sp和 Ss增加,且在处理后 21 d之前的增加幅

度较大。测定后期( 35 d) , 6-BA处理的各品种 Sp和

Ss与对照相近或有所降低(图 4)。表明外源 6-BA

在处理的一定时间内具有增强蛋白质的合成代谢

(或减慢蛋白水解)、增强植株体内可溶性糖累积的

作用。6-BA对Sp和 Ss的调控效应在品种间的差异

较小(图 4)。

图 4 � 6-BA对叶片可溶性蛋白含量(Sp)和可溶性糖含量( Ss)的影响

Fig. 4 � The effects of 6-BA treatment on soluble protein content and soluble sugar content of leaves

2�4 � 喷施 6-BA 对活性氧清除酶活性和丙二醛

(MDA)含量的影响

由图 5可见,不同处理、供试品种超氧化物歧化

酶( SOD)活性、过氧化物酶( POD)活性、过氧化氢酶

( CAT)活性和细胞膜脂过氧化产物丙二醛(MDA)含

量随测定时期的变化幅度均较小,这与前人对单一

叶片生长进程中报道的随着叶片生长进程 SOD等

活性氧清除酶活性不断降低、细胞膜脂过氧化程度

趋于增大的结果[ 14, 18]不同。这可能是由于本研究

中选取的测样为植株上、中、下不同部位混合样本,

样本中含有较多的未衰老功能叶所致。除 6-BA在

测试中期( 21 d)的 POD活性较对照具有较大幅度降

低外, 6-BA处理和对照的 SOD活性和 POD活性差

异均较小, 且在品种间的表现没有明显规律; 6-BA

处理使各品种 CAT 活性在测定期间表现为相似的

变化特征, 在测定前期, 以对照的 CAT 活性较高;测

定后期, 则以 6-BA 处理的 CAT 活性较高。表明供

试 6-BA处理具有增加处理后期 CAT 活性的效应。

对供试品种测定中后期的 MDA含量与 CAT 活性的

对比发现, 6-BA 对各品种 CAT 活性的调控效应与

MDA含量相反, 相关分析表明, 测定中后期的 CAT

活性与MDA含量呈显著负相关( r = - 0�738*
) , 表

明6-BA通过增加 CAT 活性, 对于减轻细胞膜脂的

过氧化程度具有较重要作用。

2�5 � 喷施 6-BA对处理后期下位叶生理参数、活性

氧清除酶活性和丙二醛的影响

6-BA处理后 35 d,各处理供试品种植株下位衰

老叶片的光合参数、可溶性糖含量、活性氧清除酶活

性和 MDA含量见表 1。由表 1可见, 6-BA处理下位

叶中的叶绿素含量( Chl a, Chl b)和可溶蛋白含量明

显增加; 细胞保护酶 SOD, POD和 CAT 活性一定程

度增大,细胞膜脂过氧化程度下降。表明供试 6-BA

处理能延缓植株下位叶的衰老。

4���� 华 � 北 � 农 � 学 � 报 22卷



图 5� 6-BA对叶片超氧化物歧化酶( SOD)活性、过氧化物酶(POD)活性、过氧化氢酶( CAT)活性和丙二醛( MDA)含量的影响

Fig. 5� The effects of 6- BA treatment on superoxide dismutase( SOD)activity, peroxidese( POD) activity,

catalase( CAT) activity and MDA content of leaves

表 1 � 6-BA 处理后期( 35 d)下位叶的生理参数、活性氧清除酶活性和丙二醛( MDA)含量

Tab. 1� The physiological parameters, scavenging enzyme activities for active oxygen species

and MDA content in lower leaves at later phase of 6-BA treatment(35 d)

品种

Cultivar

处理

Trea-t

ment

叶绿素 a

/ (mg/ g)

Chl a

叶绿素 b

/ ( mg/ g)

Chl b

可溶性糖

含量

/ ( mg/ g)

Ss

可溶性

蛋白含量

/ ( mg/ g)

Sp

SOD活性

/ ( U/ ( g. min) )

SOD

activity

POD活性

/ ( OD/ ( g. min) )

POD

activ ity

CAT活性

/ ( U/ ( g . min) )

CAT

activity

MDA含量

/ (�mo l/ g)
MDA

河农 341 6-BA 1. 489 0. 734 24. 373 0. 818 11. 665 57. 971 43. 480 70. 188

Henong 341 CK 1. 137 0. 580 22. 536 0. 396 11. 991 55. 409 45. 496 91. 089

石新 733 6-BA 1. 603 0. 787 21. 907 0. 678 9. 597 49. 826 41. 584 68. 862

Shixin 733 CK 1. 295 0. 647 20. 149 0. 343 10. 269 48. 829 42. 769 70. 474

中麦 9 6-BA 1. 446 0. 729 21. 344 0. 608 10. 064 55. 974 43. 513 66. 583

Zhongmai 9 CK 0. 982 0. 539 18. 346 0. 392 10. 417 46. 312 45. 306 68. 169

3 � 讨论

3. 1 � 6- BA对细胞分裂和干物质积累能力的调控效

应不同

细胞分裂素类物质在细胞分裂和伸长、碳氮代

谢、营养物质运输和植株衰老等植物生长和代谢过

程中具有重要的调控作用, 具有广泛的生理效

应[ 1- 3]。适宜浓度范围内的细胞分裂素类物质,在

G1, S( DNA 合成) , G2, M (有丝分裂)等阶段组成的

细胞分裂周期中, 通过增强细胞分裂依赖性激酶

(Cyclin-dependent kinase)活性, 具有加速 G2进程的

作用[ 19]。对碳氮代谢的调控中, 细胞分裂素类物相

对增强了植株体内碳、氮代谢,表现为蛋白质的合成

代谢增强、蛋白质的降解速率减慢[ 20] , 可溶性糖增

多[ 21]。本项研究在前期对不同剂量 6-BA对小麦生

长特性影响的基础上,较系统地研究了高于适宜细

胞分裂素类物质用量浓度对小麦生理特性和细胞保

护酶活性及细胞膜脂过氧化的影响。对植株生长和

糖氮代谢研究表明, 与对照植株相比,喷施 6-BA 处

理的植株高度和单株叶面积有所降低,表明过高的

外源细胞分裂素类物质对细胞分裂和细胞伸长具有

负向效应,这可能与6-BA浓度过高使细胞有丝分裂

期的 G2 期延长有一定联系。本研究发现, 与株高

和单株叶面积相比, 供试 6-BA下的单株鲜、干质量

下降幅度明显增大, 即试验条件下,外源 6-BA 明显

抑制了植株干物质的累积。这说明,细胞有丝分裂、

伸长过程和光合碳同化作用受到过量细胞分裂素类

物质的抑制效应存在差异。与细胞有丝分裂过程相
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比,光合碳同化作用受到过量细胞分裂素类物质的

抑制程度较大。

3. 2 � 6- BA调控光合碳同化的生理机制

前人研究表明,适宜浓度的 6-BA处理, 能改善

叶绿体环式和非环式光合磷酸化反应, 提高叶绿体

的偶联程度及高能态物质的累积
[ 22]

,缓解淹水逆境

下大麦和小麦植株的伤害程度和叶片退绿速率
[ 23]
。

6-BA等细胞分裂素类物质可延迟水稻叶片RuBP羧

化酶和PEP羧化酶活性的降低[ 24] ,使衰老进程中小

麦叶片叶绿体基粒结构和叶绿素( Chl )含量下降缓

慢[ 25]。本研究中, 6-BA处理与对照在各品种、测试

时期的Chl a和 Chl b含量上差异较小,但在 6-BA处

理后期( 35 d) ,供试 6-BA使叶片 Chl a 和 Chl b含量

增加(图 2)。对处理后期( 35 d)植株下位叶的正向

调控效应尤为明显(表 1)。与对照相比, 6-BA 处理

下供试品种多数测定时期的可溶蛋白含量增多,表

明占叶片可溶蛋白 50%左右的光合暗反应关键酶

RuBP 含量在供试 6-BA 处理下也较高。因此, 在供

试6-BA处理下,各小麦品种参与光反应系统形成和

截获光能的叶绿素合成不受抑制,对于光合暗反应

的负向效应可能也较小。净光合速率( Pn)受到光合

作用底物CO2由叶片边界层向光合羧化位点的传输

效率、光反应活力和固定 CO2 的光合暗反应速率的

共同影响[ 26]。本研究中, 由于供试 6-BA处理对光

合系统的光反应和暗反应的影响较小, 表明光合作

用底物 CO2的传输能力下降, 是其植株干物质累积

量较正常生长对照植株下降的重要原因之一。本研

究不同处理下各品种、测试时期的光合速率( Pn)与

气孔导度( Gs)的表现趋势相同, 且显著相关 ( r=

0�874 6* ) ,一定程度上证实了上述结果。但过量细

胞分裂素类物质对影响CO2传导的叶片表皮气孔的

形态学特征,以及 CO2 在液相中的光合非气孔限制

作用对Pn的影响效应, 仍需进一步探讨。

3. 3 � 过氧化氢酶( CAT)活性在 6-BA调控的活性氧

清除中具有重要作用

外源细胞分裂素类物质具有明显延缓叶片衰老

的作用。研究表明,适宜的 6-BA喷施,延缓小麦离

体叶片衰老过程中超氧化物歧化酶( SOD)和过氧化

氢酶( CAT)活性下降,抑制丙二醛(MDA)的积累,保

持膜完整性[ 27]。CTK类物质还可直接清除自由基,

减轻细胞原生质膜受到伤害的程度[ 28]。在活性氧

清除酶的各组分中, 不少研究表明, SOD在清除逆境

和衰老过程中活性氧、降低细胞膜脂过氧化程度中

具有重要作用[ 29] , POD清除逆境和植株衰老过程中

活性氧的作用尚存在分歧, 有在活性氧清除中具有

较大作用[ 30]和作用较小[ 31]等不同报道。本研究发

现, 供试不同处理的 CAT 活性大小与反映叶片膜质

过氧化程度的 MDA 含量成显著负相关 ( r =

- 0�738* ) ; POD 活性和 SOD活性与膜质过氧化程

度的相关程度较小。表明 6-BA处理改善 CAT 的活

性, 在延缓其叶片的衰老过程中具有重要作用。

3. 4 � 不同衰老类型品种耐受6-BA的程度存在较明

显差异

本项研究对熟期偏晚、叶片衰老缓慢的中麦 9,

熟期较早、叶片衰老较快的石新 733和中间型河农

341不同熟性和叶片衰老特征的小麦品种研究表

明,小麦品种耐受过量细胞分裂素类物质的能力存

在较明显差异。其中,供试 6-BA处理使中麦9处理

后期( 35 d)单株鲜质量、干质量较对照的降低幅度

低于河农 341和石新 733, 而石新 733 则相反; 处理

期间的光合速率也表现为类似规律。这表明, 与熟

期偏晚、叶片衰老相对缓慢的品种相比, 熟期较早、

叶片衰老较快的品种对过量外源 6-BA的响应较为

敏感。这可能与不同衰老类型小麦品种内源细胞分

裂素类物质含量不同,外源施用 6-BA等细胞分裂素

类物质后,内外源细胞分裂素类物质共同调控植株

生长、代谢的综合作用结果。因此, 在小麦生产中,

根据小麦的熟期和叶片衰老特征, 合理施用外源细

胞分裂素类物质的浓度数量, 对于促进小麦植株的

干物质生产和产量的提高具有重要意义。
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