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烤烟伸根期生理特性对干旱胁迫的响应及其抗旱性评价
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摘　 要:针对西南地区春末夏初干旱频发的现状ꎬ以抗旱性不同的烤烟品种红花大金元(红大ꎬ抗旱性强)和
云烟 ８７(云 ８７ꎬ抗旱性弱)为材料ꎬ采用防雨旱棚池栽的方式ꎬ对烤烟伸根期进行相同灌溉定额不同灌溉时间

处理ꎬ分析不同干旱胁迫对烤烟抗逆基因表达、抗旱生理生化、烟叶色素含量、烟叶光合特征等的影响ꎮ 结果

表明:受干旱胁迫影响ꎬ烤烟叶绿素 ａ、叶绿素 ｂ、叶绿素 ａ＋ｂ、叶绿素 ａ / ｂ、类胡萝卜素、叶片含水量、蒸腾速率、
气孔导度和净光合速率均呈下降趋势ꎬＳＯＤ 活性、胞间 ＣＯ２浓度、脯氨酸含量、可溶性糖含量、丙二醛含量与

ＮｔＳＯＤ、ＮｔＰＯＤ、ＮｔＣＡＴ、ＮｔＰ５ＣＳ、ＮｔＬＥＡ５、ＮｔＮＣＥＤ１ 相对表达量呈上升趋势ꎮ 烤烟伸根期干旱胁迫破坏叶绿体

脂膜结构ꎬ降低烟叶光合色素含量ꎬ进而由非气孔因素限制导致烤烟净光合速率下降ꎮ 烤烟通过渗透调节和

自由氧清除两种方式减缓干旱胁迫对烤烟伸根期生长发育的影响ꎮ 干旱胁迫下 ＮｔＰ５ＣＳ、ＮｔＬＥＡ５ 和 ＮｔＮＣＥＤ１
等控制 ＡＢＡ、脯氨酸合成的基因上调表达ꎬ增加烟叶脯氨酸含量ꎬ降低液泡渗透势ꎬ减少烟叶失水ꎮ 同时干旱

胁迫使 ＮｔＳＯＤ、ＮｔＰＯＤ、ＮｔＣＡＴ 基因上调表达ꎬ增强抗氧化酶活性ꎬ消除烤烟体内因干旱胁迫产生的自由氧ꎮ
主成分分析得到三个主成分ꎬ累计贡献率达到 ９１. ３％ꎬ其中脯氨酸、ＳＯＤ 活性、可溶性糖、ＮｔＳＯＤ、ＮｔＰＯＤ、
ＮｔＣＡＴ、ＮｔＰ５ＣＳ 和 ＮｔＬＥＡ５ 被划分为第一主成分ꎬ叶绿素 ａ、叶绿素 ｂ、叶绿素 ａ＋ｂ、叶绿素 ａ / ｂ 和类胡萝卜素被

划分为第二主成分ꎬ净光合速率和叶片含水量被划分为第三主成分ꎮ 红大抗旱性主成分得分 ４.６０８ꎬ比云 ８７
高 ４０.８％ꎮ 第一主成分“烤烟抗旱生理生化与基因表达因子”的变化与烤烟品种抗旱性密切相关ꎬ在烤烟抗

旱育种时可作为烤烟伸根期抗旱性鉴定的主要鉴选指标ꎬ第二主成分“烟叶光合色素因子”和第三主成分“烤
烟光合速率与叶片水势因子”可作为次要鉴选指标ꎮ
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ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｗｅｒｅ ｄｉｖｉｄｅｄ ｉｎｔｏ ｔｈｅ ｔｈｉｒｄ ｍａｊｏｒ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ. Ｔｈｅ ｍａｊｏｒ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ Ｈｏｎｇｄａ
ｇａｉｎｅｄ ４.６０８ ｓｃｏｒｅꎬ ｗｈｉｃｈ ｗａｓ ４０.０８％ ｈｉｇｈｅｒ ｔｈａｎ ｔｈａｔ ｏｆ Ｙｕｎ ８７. Ｔｈｅｓｅ ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓ ｃｏｕｌｄ ｂｅ ｕｓｅｄ ａｓ ｔｈｅ ｐｒｉｎｃｉｐａｌ
ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓ ｔｏ ｉｄｅｎｔｉｆｙ ｔｈｅ ｄｒｏｕｇｈｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｏｆ ｔｏｂａｃｃｏ ａｔ ｒｏｏｔ ｅｘｔｅｎｄｉｎｇ ｓｔａｇｅ ｗｈｅｎ ｂｒｅｅｄｉｎｇ ｄｒｏｕｇｈｔ￣ｔｏｌｅｒａｎｔ ｔｏｂａｃｃｏ
ｖａｒｉｅｔｉｅｓ. Ｔｈｅ ｓｅｃｏｎｄ ｍａｊｏｒ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ｉｎｃｌｕｄｉｎｇ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｉｇｍｅｎｔ ｉｎｄｅｘ ａｎｄ ｔｈｉｒｄ ｍａｊｏｒ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ｉｎｃｌｕｄｉｎｇ
ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ ａｎｄ ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｃｏｕｌｄ ｂｅ ｕｓｅｄ ａｓ ｔｈｅ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ:ｔｏｂａｃｃｏꎻ ｒｏｏｔ ｅｘｔｅｎｄｉｎｇ ｓｔａｇｅꎻ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓꎻ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓꎻ ｄｒｏｕｇｈｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ

　 　 以大气温度升高和季节性干旱、冷害、干热风

等极端气候频发为特征的全球气候变化已成不争

事实ꎬ严重威胁到全球农业的可持续发展[１ꎬ２]ꎮ
深入了解作物对干旱胁迫的响应特征与适应机

制ꎬ不仅有助于抗旱品种的选育ꎬ而且对作物抗旱

减灾及高产稳产的耕作栽培技术调整具有十分重

要的意义[３]ꎮ 近年来ꎬ国内外学者对玉米[４]、大
豆[５]、大麦[６]、高粱[７] 以及能源植物[８] 的抗旱性

进行了系统研究ꎮ 干旱导致作物生理性脱水ꎬ进
而造成作物呼吸、光合系统的紊乱及细胞膜透性

损坏和代谢失调ꎬ最终造成作物生长抑制、萎蔫、
局部坏死或全株死亡[３ꎬ９]ꎮ 提高作物对水分胁迫

的抗性有利于增强作物抵御干旱的能力ꎬ而胁迫

抗性能力与作物抗逆基因表达、抗逆生理生化等

密切相关ꎬ并且是在长期的遗传变异与自然选择

条件下逐步形成的ꎮ 渗透调节和抗氧化系统在作

物干旱胁迫响应及其适应过程中发挥着重要的作

用ꎮ 其中ꎬ渗透调节即作物体内通过积累脯氨酸、
可溶性糖、甜菜碱、无机离子等提高细胞液浓度ꎬ
降低渗透势来保持作物体内水分ꎮ 同时ꎬ作物通

过增加体内保护酶活性来清除因干旱胁迫产生的

活性氧ꎮ 在这些保护酶中ꎬ 超氧化物歧化酶

(ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅ ｄｉｓｍｕｔａｓｅꎬ ＳＯＤ)发挥了重要作用ꎬ它
可将氧自由基(Ｏ－

２ )转化为 Ｈ２Ｏ２ꎬ再由过氧化氢

酶 ( ｃａｔａｌａｓｅꎬ ＣＡＴ) 和过氧化物酶 ( ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅꎬ
ＰＯＤ)将 Ｈ２ Ｏ２ 转化为 Ｈ２ Ｏ 和 Ｏ２

[１０]ꎮ 干旱胁迫

下ꎬ植物体内抗氧化酶的合成受 ＮｔＳＯＤ、ＮｔＰＯＤ、
ＮｔＣＡＴ 等抗逆基因的调控ꎬ不同作物品种抗氧化

酶活性增加的程度有较大差异ꎮ
烤烟是我国西南地区重要的经济作物ꎬ受全

球气候变化影响ꎬ烤烟生产抗旱移栽与栽后抗旱

管理在西南烟区已成常态[１１]ꎮ 选育抗旱品种是

降低干旱条件下烤烟产量损失的主要途径ꎬ也是

当前烤烟抗旱研究的热点领域之一ꎮ 前人研究表

明ꎬ干旱胁迫下烤烟幼苗存活率、光合色素降低ꎬ
叶片水含量胁迫指数、 相对电导率、 丙二醛

(ｍａｌｏｎａｌｄｅｈｙｄｅꎬ ＭＤＡ)含量、脯氨酸和可溶性糖

含量 增 加[１２]ꎬ 叶 片 ＳＯＤ、 ＣＡＴ、 ＰＯＤ 活 性 增

强[１３ꎬ１４]ꎬ叶片净光合速率、气孔导度和蒸腾速率

下降ꎬ胞间 ＣＯ２浓度提高[１５]ꎬ叶片 ＮｔＳＯＤ、ＮｔＰＯＤ、
ＮｔＣＡＴ、ＮｔＰ５ＣＳ、ＮｔＬＥＡ５、ＮｔＮＣＥＤ１ 等抗逆基因表

达上调[１６]ꎮ 西南地区春末夏初干旱频发ꎬ此时正

值烤烟伸根期ꎬ但是目前对烤烟抗旱性的研究主

要集中于烤烟种子萌发和烤烟苗期抗旱性鉴定或

９２６ 期 童文杰等:烤烟伸根期生理特性对干旱胁迫的响应及其抗旱性评价



采用单一的生理指标研究抗旱性ꎬ而对伸根期烤

烟干旱胁迫响应机制的系统性研究还鲜见报道ꎮ
另外ꎬ西南地区烤烟生产多分布于丘陵山地上ꎬ该
地区农业灌水资源极度有限ꎬ生产上主要通过兴

修水窖的方式进行储水ꎮ 水窖储水资源极为有

限ꎬ在保障烤烟移栽定根水和缓苗水后如何高效

利用有限的水资源进行烤烟抗旱生产已成为亟待

破解的难题ꎮ 在此背景下ꎬ本研究以两种不同抗

旱性的烤烟品种为研究对象ꎬ分析不同灌溉时间

对烟叶光合特征与色素含量、植株抗旱生理生化

活性以及烤烟抗逆基因表达的影响ꎬ在此基础上

采用主成分分析法综合与定量评价烤烟的抗旱

性ꎮ 通过分析抗旱水不同灌溉时间对烤烟抗逆基

因表达及抗逆生理生化变化的特征ꎬ揭示烤烟抗

旱机理ꎬ建立烤烟伸根期抗旱性评价指标体系ꎬ
以期为烤烟抗旱品种的选育以及干旱环境下烤

烟稳产、优质耕作栽培调控提供理论依据和技

术指导ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 试验材料

选择红花大金元(红大)和云烟 ８７(云 ８７)为

供试材料ꎬ种子由玉溪中烟种子责任公司提供ꎮ
上述两品种生育期相近ꎬ但抗旱性存在显著差异ꎬ
其中红大为高抗旱品种ꎬ而云 ８７ 为对干旱敏感的

品种ꎬ采用基质漂浮育苗方法培育烟苗ꎮ

１.２　 试验方法

试验于 ２０１６ 年在云南省烟草农业科学研究

院玉溪市红塔区研和试验基地(２４°１４′Ｎ、１０２°３０′
Ｅ)旱棚进行ꎮ 试验区海拔 １ ６４３ ｍꎬ年平均气温

１５.９℃ꎬ年平均降水量 ９１８. ４ ｍｍꎬ年日照时数

２ ０７２.４ ｈꎮ 试验基地抗旱池之间采用混凝土浇筑

进行隔离ꎬ避免相邻旱池之间的土壤水分与养分

相互渗透ꎬ每个旱池面积为 ２３. ９０ ｍ２(４. １５ ｍ ×
５.７６ ｍ)ꎬ顶部为轨道式移动遮雨棚ꎬ干旱胁迫期

降雨时遮挡ꎬ其余时间自然光照ꎬ可有效控制旱棚

内土壤水分ꎮ 旱池内土壤为云南典型砂质红壤ꎬ
试验开始前耕层土壤(０ ~ ２０ ｃｍ)理化性状如表 １
所示ꎮ 试验包括 ７ 个处理ꎬ采用随机区组排列ꎬ３
次重复ꎬ其中ꎬ全生育期无干旱胁迫为对照(ＣＫ)ꎬ
每 ５ ｄ 灌水一次ꎬ每次 ２.０ Ｌ /株ꎻ处理组(Ｔ１~ Ｔ６)
在浇完定根水和提苗肥水后均仅浇一次抗旱水ꎬ
浇水时间分别为移栽后 １０ ｄ、１５ ｄ、２０ ｄ、２５ ｄ、３０
ｄ 和 ３５ ｄꎬ灌溉量 ２.０ Ｌ /株ꎬ具体灌溉方案见表 ２ꎮ

表 １　 试验地耕层土壤理化性状

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｏｐｓｏｉｌ ｐｈｙｓｉｃａｌ ａｎｄ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ａｔ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｓｉｔｅ.

土层(ｃｍ)
Ｓｏｉｌ ｌａｙｅｒ(ｃｍ) ｐＨ

有机质(ｇ / ｋｇ)
Ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒ

(ｇ / ｋｇ)

水解氮(ｍｇ / ｋｇ)
Ｈｙｄｒｏｌｙｚａｂｌｅ Ｎ

(ｍｇ / ｋｇ)

有效磷(ｍｇ / ｋｇ)
Ａｖａｉｌａｂｌｅ Ｐ
(ｍｇ / ｋｇ)

速效钾(ｍｇ / ｋｇ)
Ｒａｐｉｄ ａｖａｉｌａｂｌｅ Ｋ

(ｍｇ / ｋｇ)
Ｃｌ－(ｍｇ / ｋｇ)

０~２０ ７.８ ８.６３ ８５.１ ４５.８ ８８.０ ８７.７８

表 ２　 不同处理灌溉时间与灌溉量

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｉｒｒｉｇａｔｉｏｎ ｔｉｍｅ ａｎｄ ｑｕａｎｔｉｔｙ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｕｎｄｅｒ ｄｒｏｕｇｈｔ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ.

灌溉用途
Ｉｒｒｉｇａｔｉｏｎ ｕｓａｇｅ

移栽后天数(ｄ)
Ｄａｙｓ ａｆｔｅｒ

ｔｒａｎｓｐｌａｎｔ(ｄ)

灌溉量(Ｌ /株) Ｑｕａｎｔｉｔｙ (Ｌ / ｐｌａｎｔ)

对照 ＣＫ Ｔ１ Ｔ２ Ｔ３ Ｔ４ Ｔ５ Ｔ６

定根水 Ｒｏｏｔ ｗａｔｅｒ ０ ２.０ ２.０ ２.０ ２.０ ２.０ ２.０ ２.０

提苗水 Ｒｅｃｏｖｅｒｉｎｇ ｗａｔｅｒ ５ １.０ １.０ １.０ １.０ １.０ １.０ １.０

抗旱水
Ｄｒｏｕｇｈｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｗａｔｅｒ

１０ ２.０ ２.０ ０.０ ０.０ ０.０ ０.０ ０.０
１５ ２.０ ０.０ ２.０ ０.０ ０.０ ０.０ ０.０
２０ ２.０ ０.０ ０.０ ２.０ ０.０ ０.０ ０.０
２５ ２.０ ０.０ ０.０ ０.０ ２.０ ０.０ ０.０
３０ ２.０ ０.０ ０.０ ０.０ ０.０ ２.０ ０.０
３５ ２.０ ０.０ ０.０ ０.０ ０.０ ０.０ ２.０

０３ 中 国 农 业 科 技 导 报 ２０ 卷



　 　 于 ２０１６ 年 ５ 月 ２ 日采用膜上大苗移栽方式ꎬ
移栽前旋耕整地ꎬ起垄理熵打塘ꎬ垄高 ２５ ｃｍꎬ烤
烟株行距分别为 ０.５ ｍ 和 １.２ ｍꎮ 移栽时拌塘穴

施复合肥(Ｎ ∶Ｐ ２Ｏ５ ∶Ｋ２Ｏ＝ １０ ∶１２ ∶１８)１５０ ｋｇ / ｈｍ２ꎬ
移栽当天覆盖地膜ꎬ掏苗后浇定根水 ２.０ Ｌ /株ꎬ用
干土覆盖烟塘膜口ꎮ 移栽后 ５ ｄ 兑水浇施复合肥

(Ｎ ∶Ｐ ２Ｏ５ ∶Ｋ２Ｏ ＝ １０ ∶１２ ∶１８)１５０ ｋｇ / ｈｍ２和硼锌肥

３ ｋｇ / ｈｍ２ꎬ浇提苗水 １.０ Ｌ /株ꎮ 各处理的病虫害

防治及其他田间管理措施保持一致ꎬ并参照云南

省优质烟叶生产管理办法执行ꎮ

１.３　 测定项目与方法

１.３.１　 叶绿素含量　 移栽后 ４０ ｄ 取代表性烟株

顶部第三片完全展开叶ꎬ去除叶脉后剪碎、混匀ꎬ
每处理称取 ３ 份 ０.２ ｇ 样品ꎬ加入 ２ ｍＬ ８０％丙酮

(分析纯ꎬ西陇化工有限公司)和少量 ＣａＣＯ３、石
英砂ꎬ充分研磨后将匀浆转移入离心管ꎬ并以 ２
ｍＬ ８０％丙酮清洗研钵后转入离心管中ꎬ５ ０００
ｒ / ｍｉｎ离心 １５ ｍｉｎꎮ 取上清液定容至 ２５ ｍＬ 容量

瓶ꎬ置于暗处保存ꎮ 用紫外分光光度计(ＤＵ８００ꎬ
ＢｅｃｋｍａｎꎬＵＳＡ)在 ６６４ ｎｍ、６４８ ｎｍ 和 ４７０ ｎｍ 波长

下测定吸光度ꎬ根据 Ｌｉｃｈｔｅｎｔｈａｌｅｒ 的修正公式计

算叶绿素 ａ、叶绿素 ｂ、叶绿素总量、叶绿素 ａ / ｂ 和

类胡萝卜素含量[１７]ꎮ
１.３.２　 烤烟光合特性　 移栽后 ４０ ｄ 的上午 ９:００
~１１:００ꎬ根据柯学等[１８]方法利用 ＬＩ￣６４００ＸＴ 便携

式光合仪(ＬＩ￣ＣＯＲꎬ Ｌｉｎｃｏｌｎꎬ ＵＳＡ)测定烤烟叶片

净光合速率(Ｐｎ)、蒸腾速率(Ｔｒ)、气孔导度(Ｇｓ)

以及胞间 ＣＯ２浓度(Ｃ ｉ)等指标ꎮ 使用仪器自带的

光源并将测定光强统一设定为 １ ２００ μｍｏｌ / ｍ２􀅰ｓꎬ
ＣＯ２浓度为 ４００±１０ ｐｐｍꎬ流速为 ４００ μｍｏｌ / ｓꎮ 每

处理选取生长较为一致的代表性烟株 ３ 株ꎬ标记

烟株顶部第三片完全展开叶ꎬ每叶片以 ３ 次读数

的平均值作为测定值ꎮ
１.３.３　 烤烟抗旱生理生化　 移栽后 ４０ ｄ 每处理

标定生长较为一致的代表性烟株 ３ 株ꎬ选取烟株

顶部第三片完全展开叶作为供试样品进行测定ꎮ
①叶片含水量:将叶片鲜样置于恒温箱中

１０５℃杀青 １５ ｍｉｎꎬ之后在 ７５ ℃下烘干至恒重ꎬ计
算叶片含水量[１２]ꎮ

叶片含水量＝(１－ＤＷ / ＦＷ)×１００％
其中ꎬＤＷ 为叶片干重(ｇ)ꎬＦＷ 为叶片鲜重(ｇ)ꎮ

②丙二醛(ＭＤＡ)含量:采用硫代巴比妥酸

(ＴＢＡꎬ分析纯ꎬ上海国药集团)比色法测定[１９]ꎮ
③脯氨酸(Ｐｒｏ)含量:采用茚三酮(分析纯ꎬ

上海宝曼生物科技有限公司)比色法测定[２０]ꎮ
④可溶性糖含量:采用蒽酮(分析纯ꎬ上海迈

坤化工有限公司)比色法测定[２１]ꎮ
⑤超氧化物歧化酶(ＳＯＤ)活性:采用四氮唑

蓝(ＮＢＴꎬ分析纯ꎬ合肥博美生物科技有限公司)光
化还原法测定[２１]ꎮ
１.３. ４ 　 烤烟抗逆基因 Ｒｅａｌ￣ｔｉｍｅ ＰＣＲ 　 移栽后

４０ ｄ每处理标定生长较为一致的代表性烟株 ３
株ꎬ选取烟株顶部第三片完全展开叶作为供试样

品ꎬ选取６个抗逆生理活性相关基因(表３)进行

表 ３　 烤烟干旱相关基因荧光定量 ＰＣＲ 特异性引物

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｐｒｉｍｅｒｓ ｏｆ ｔｏｂａｃｃｏ ｄｒｏｕｇｈｔ￣ｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓ ｕｓｅｄ ｉｎ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ＲＴ￣ＰＣＲ.

基因名 Ｇｅｎｅ ｎａｍｅ 登录号 Ａｃｃｅｓｓｉｏｎ Ｎｏ. 引物序列(５′￣３′) Ｐｒｉｍｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ(５′￣３′)

ＮｔＰ５ＣＳ ＨＭ８５４０２６ Ｆ: ＣＴＧＡＴＧＧＡＡＧＡＴＴＡＧＣＡＣＴＴＧＧ
Ｒ: ＣＴＣＣＴＡＣＡＧＣＡＣＣＴＧＡＡＧＴＣ

ＮｔＬＥＡ５ ＡＦ０５３０７６ Ｆ: ＴＴＧＡＡＴＣＴＧＧＧＧＴＴＴＴＧＧＴＴ
Ｒ: ＧＧＡＡＧＣＡＴＴＧＡＣＧＡＧＣＴＡＧＧ

ＮｔＮＣＥＤ１ ＮＭ＿００１３２６１８５ Ｆ: ＡＡＧＡＡＴＧＧＣＴＣＣＧＣＡＡＧＴＴＡ
Ｒ: ＧＣＣＴＡＧＣＡＡＴＴＣＣＡＧＡＧＴＧＧ

ＮｔＳＯＤ ＡＦ０３４６３０ Ｆ: ＣＴＣＣＴＡＣＣＧＴＣＧＣＣＡＡＡＴ
Ｒ: ＧＣＣＣＡＡＣＣＡＡＧＡＧＡＡＣＣＣ

ＮｔＣＡＴ Ｕ０７６２７ Ｆ: ＡＧＧＴＡＣＣＧＣＴＣＡＴＴＣＡＣＡＣＣ
Ｒ: ＡＡＧＣＡＡＧＣＴＴＴＴＧＡＣＣＣＡＧＡ

ＮｔＰＯＤ ＡＢ０４４１５４ Ｆ: ＣＴＴＧＧＡＡＣＡＣＧＡＣＧＴＴＣＣＴＴ
Ｒ: ＴＣＧＣＴＡＴＣＧＣＣＡＴＴＣＴＴＴＣＴ

ＮｔＵｂｉｕｉｔｉｎ ＡＢ０２６０５６ Ｆ: ＴＣＣＡＧＧＡＣＡＡＧＧＡＧＧＧＴＡＴ
Ｒ: ＣＡＴＣＡＡＣＡＡＣＡＧＧＣＡＡＣＣＴＡＧ
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Ｒｅａｌ￣ｔｉｍｅ ＰＣＲ 分析ꎮ 利用 ＴＲＩＺＯＬ(Ｉｎｖｉｔｒｏｇｅｎ)试
剂提取烤烟样品总 ＲＮＡꎬ经 ＤＮａｓｅＩ(Ｐｒｏｍｅｇａ)处

理后ꎬ取 ２ μｇ ＲＮＡ 作为模板ꎬ采用 ＲｅｖｅｒｔＡｉｄＴＭ

Ｆｉｒｓｔ Ｓｔｒａｎｄ ｃＤＮＡ Ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ Ｋｉｔ(Ｆｅｒｍｅｎｔａｓ)进行反

转录ꎬ合成第一链 ｃＤＮＡꎬ之后采用荧光定量 ＰＣＲ
分析干旱胁迫过程中ꎬ６ 个胁迫响应基因在不同

处理中的相对表达量ꎮ 以 ＮｔＵｂｉｕｉｔｉｎ 基因为内参

基因ꎬ特异性引物根据已报道的烟草逆境胁迫相

关基因设计[１６]ꎬ引物序列详见表 ３ꎮ 采用 Ｂｉｏ￣Ｒａｄ
ｉＱ５ 实时定量 ＰＣＲ 仪(ＡＢＩ ７５００ꎬＵＳＡ)进行扩增ꎮ
反应结束后分析荧光值变化曲线和融解曲线ꎮ 将

ＣＴ 值 导 入 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ ２００７ 中ꎬ 按 照 公 式

２－ΔΔ ＣＴ [２２]计算目的基因的相对表达量ꎮ
１.３.５　 生物量干重　 移栽后 ４０ ｄ 通过挖掘法选

取各处理三棵代表性烟株ꎬ清水净洗后放入烘箱ꎬ
１０５℃杀青 ３０ ｍｉｎꎬ６０℃烘干至恒重ꎬ称量不同处

理烤烟地上部和地下部生物量干重ꎮ

１.４　 数据分析与统计

采用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ ２００７ 和 ＳＰＳＳ １８.０ 软件

进行数据处理、统计分析和主成分分析ꎬ不同处理

间的显著性(Ｐ<０.０５)检验采用 ＬＳＤ 法ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 不同灌溉时间对烟叶色素含量的影响

叶绿素是植物进行光合作用的物质基础ꎬ烤
烟叶绿素含量与干旱胁迫的持续时间和胁迫程度

紧密相关ꎮ 前期干旱背景下ꎬ不同灌溉时间处理

对烟叶色素含量有显著影响(图 １)ꎮ 红大、云 ８７
对照组叶绿素 ａ、叶绿素 ｂ、叶绿素总量、叶绿素

ａ / ｂ 和类胡萝卜素含量均高于处理组ꎮ 与对照相

比ꎬ红大处理组叶绿素 ａ 含量降低了 １２. ２％ ~
３９.３％ꎬ云烟 ８７ 处理组叶绿素 ａ 含量降低了

１２.２％~５２.１％ꎮ 红大处理组叶绿素 ａ 含量以 Ｔ６>
Ｔ５>Ｔ４>Ｔ３>Ｔ２>Ｔ１ 顺序排列ꎬ云 ８７ 处理组叶绿素

ａ 含量以 Ｔ５>Ｔ６>Ｔ４>Ｔ３>Ｔ２>Ｔ１ 顺序排列ꎮ 移栽

后 ４０ ｄꎬ处理组间叶绿素 ｂ 含量、叶绿素总量、叶绿

素 ａ / ｂ、类胡萝卜素含量与叶绿素 ａ 含量有相似规

律ꎬ即整体上浇灌抗旱水后持续时间短的 Ｔ４、Ｔ５、
Ｔ６ 处理要高于持续时间长的 Ｔ１、Ｔ２、Ｔ３ 处理ꎮ

２.２　 不同灌溉时间对烟叶光合特征的影响

光合作用是植物生长发育最重要的生理过

程ꎬ该过程对干旱胁迫非常敏感ꎮ 前期干旱背景

下ꎬ相同灌溉定额不同灌溉时间处理对烤烟净光

合速率、气孔导度、胞间 ＣＯ２浓度、蒸腾速率有显

著影响(图 ２)ꎮ 红大、云 ８７ 对照组净光合速率、
气孔导度、蒸腾速率均极显著高于处理组ꎬ而胞间

ＣＯ２浓度却低于处理组ꎮ 与对照相比ꎬ红大处理

组叶片净光合速率、气孔导度、蒸腾速率分别降低

了 ４４. ９％ ~ ６３. １％、 ６１. ０％ ~ ７７. ６％、 ５０. ６％ ~
７４.６％ꎬ云烟 ８７ 处理组叶片净光合速率、气孔导

度、蒸腾速率分别降低了 ４２.９％ ~７７.６％、５９.９％ ~
８５.２％、５７.８％~８２.３％ꎮ

２.３　 不同灌溉时间对烤烟抗逆生理生化的影响

图 ３ 为不同处理下烤烟生理指标变化特征ꎮ
由图 ３ 可以看出ꎬ相同试验处理下红大叶片脯氨

酸、可溶性糖含量显著高于云 ８７ꎬ处理组烟叶脯

氨酸、可溶性糖含量显著高于对照组ꎻ处理组中以

Ｔ６ 处理脯氨酸、可溶性糖含量为最高ꎬ且极显著

高于其他处理ꎬ其次为 Ｔ５ 处理ꎻ在 Ｔ１、Ｔ２、Ｔ３ 和

Ｔ４ 处理中脯氨酸和可溶性糖含量又以 Ｔ３ 处理为

最高ꎮ 从 ＳＯＤ 变化特征来看ꎬ相同试验处理下红

大烟叶的 ＳＯＤ 活性显著高于云 ８７ꎬ处理组烟叶

ＳＯＤ 活性显著高于对照组ꎻ其中ꎬＴ６ 处理 ＳＯＤ 活

性为最高ꎬ其次为 Ｔ５ 处理ꎬ在 Ｔ１、Ｔ２、Ｔ３ 和 Ｔ４ 处

理中 ＳＯＤ 活性又以 Ｔ３ 处理为最高ꎮ 从叶片含水

量来看ꎬ相同试验处理下红大叶片含水量显著高

于云 ８７ꎬ表明红大在干旱逆境条件下有较强的抗

脱水能力ꎻ此外ꎬ处理组中叶片含水量以 Ｔ３ 处理

为最高ꎬ表明移栽后 ２０ ｄ 浇抗旱水可增强烟叶抗

脱水能力ꎮ 从丙二醛(ＭＤＡ)变化特征来看ꎬ相同

试验处理下红大烟叶的 ＭＡＤ 含量均低于云 ８７ꎬ
表明红大烟叶在相同逆境条件下细胞膜脂过氧化

程度低于云 ８７ꎻ处理组中烟叶 ＭＡＤ 含量以 Ｔ３ 处

理为最低ꎬ表明移栽后 ２０ ｄ 浇灌抗旱水可降低细

胞膜脂过氧化程度ꎬ有助于烤烟更好地适应干旱

环境ꎮ

２.４　 不同灌溉时间对烤烟抗逆基因表达特征的

影响

前期干旱背景下ꎬ相同灌溉定额不同灌溉时

间处理对烤烟抗旱基因表达特征有显著影响

(图 ４)ꎮ 图 ４ 显 示 相 同 试 验 处 理 红 大 叶 片

ＮｔＳＯＤ、ＮｔＰＯＤ、ＮｔＣＡＴ、ＮｔＰ５ＣＳ、ＮｔＬＥＡ５、ＮｔＮＣＥＤ１
基因相对表达量显著高于云 ８７ꎬ这从基因水平反
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图 １　 不同灌溉时间对烤烟光合色素的影响

Ｆｉｇ.１　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｉｒｒｉｇａｔｉｏｎ ｔｉｍｅ ｏｎ ｔｏｂａｃｃｏ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｉｇｍｅｎｔ ｃｏｎｔｅｎｔ.
注:不同大小写字母分别表示同品种不同处理间 Ｐ<０.０１ 和 Ｐ<０.０５ 水平差异显著ꎮ
Ｎｏｔｅ:Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｕｐｐｅｒｃａｓｅ ａｎｄ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｍｅａｎ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｖａｒｉｅｔｙ ａｔ Ｐ< ０.０１ ａｎｄ
Ｐ<０.０５ ｌｅｖｅｌｓꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ.

应了红大抗旱性强于云 ８７ꎮ 同一品种处理组叶

片 ＮｔＳＯＤ、 ＮｔＰＯＤ、 ＮｔＣＡＴ、 ＮｔＰ５ＣＳ、 ＮｔＬＥＡ５、
ＮｔＮＣＥＤ１ 基因相对表达量显著高于对照组ꎬ反映

出 Ｔ１~Ｔ６ 处理组均处于受旱状态ꎮ
烤烟 ＮｔＳＯＤ、ＮｔＰＯＤ、ＮｔＣＡＴ 基因参与 ＳＯＤ、

ＰＯＤ、ＣＡＴ 等抗氧化酶活性的调控ꎬ与烤烟通过消

除自由氧防止脂膜过氧化而达到抗旱效果有紧密

关联ꎮ 图 ４ 表明ꎬ处理组中以 Ｔ６ 处理三个基因相

对表达量为最高ꎬ其次为 Ｔ５ 处理ꎮ 在 Ｔ１、Ｔ２、Ｔ３
和 Ｔ４ 处理中三个基因相对表达量又以 Ｔ３ 处理为

最高ꎮ
烤烟 ＮｔＬＥＡ５ 基因控制 ＬＥＡ 蛋白的合成ꎬ该

蛋白具有保护细胞膜结构稳定性、使变性蛋白质

复性的功能 ꎮＮｔＮＣＥＤ １基因调控烟叶 ＡＢＡ含
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图 ２　 不同灌溉时间对烤烟光合生理特征的影响

Ｆｉｇ.２　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｉｒｒｉｇａｔｉｏｎ ｔｉｍｅ ｏｎ ｔｏｂａｃｃｏ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ.
注:不同大小写字母分别表示同品种不同处理间 Ｐ<０.０１ 和 Ｐ<０.０５ 水平差异显著ꎮ
Ｎｏｔｅ:Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｕｐｐｅｒｃａｓｅ ａｎｄ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｍｅａｎ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｖａｒｉｅｔｙ ａｔ Ｐ< ０.０１ ａｎｄ
Ｐ<０.０５ ｌｅｖｅｌｓꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ.

量ꎬ而 ＡＢＡ 含量的增加会诱导 ＮｔＰ５ＣＳ 基因和

ＮｔＬＥＡ５ 基因的上调表达ꎬ进而调控脯氨酸含量ꎬ
对烤烟渗透调节起关键作用ꎮ 图 ４ 表明ꎬ处理组

中以 Ｔ６ 处理 ＮｔＰ５ＣＳ、ＮｔＬＥＡ５、ＮｔＮＣＥＤ１ 基因相

对表达量最高ꎬ且极显著高于其他处理ꎬ其次为

Ｔ５ 处理ꎮ 在 Ｔ１、 Ｔ２、 Ｔ３ 和 Ｔ４ 处理中 ＮｔＰ５ＣＳ、
ＮｔＬＥＡ５、ＮｔＮＣＥＤ１ 基因相对表达量同样以 Ｔ３ 处

理为最高ꎮ

２.５　 烤烟生物量与各指标的相关性分析

２.５.１　 不同灌溉时间对烤烟生物量的影响 　 前

期干旱背景下ꎬ相同灌溉定额不同灌溉时间处理

对烤烟生物量积累有显著影响ꎮ 表 ４ 研究表明ꎬ
红大地上部、地下部、单株生物量干重均显著高于

云 ８７ꎬ说明红大抗旱性强于云 ８７ꎮ 对照 ＣＫ 地上

部、地下部、单株生物量干重高于各处理ꎬ且达到

极显著水平(Ｐ<０.０１)ꎮ 不同处理烤烟地上部、地
下部生物量具有协同效应ꎬ红大地上部、地下部生

物量干重以 Ｔ３>Ｔ５>Ｔ２>Ｔ４>Ｔ６>Ｔ１ 顺序排列ꎬ云
８７ 地上部、地下部生物量干重以 Ｔ３>Ｔ５>Ｔ４>Ｔ２>
Ｔ６>Ｔ１ 顺序排列ꎮ 从整株生物量干重看ꎬ红大、云
８７ 处理组中均以 Ｔ３ 处理生物量干重为高ꎬ分别

达到对照生物量干重的 ７３.５％和 ５６.０％ꎬ表明前

期持续干旱且区域抗旱水资源紧缺的条件下ꎬ移
栽后 ２０ ｄ 浇灌 ２.０ Ｌ /株抗旱水有助于烤烟抗旱

生产ꎮ
２.５.２　 烤烟单株生物量与各指标的相关性分析

　 对移栽后 ４０ ｄ 烤烟抗旱指标和单株生物量进

行相关性分析ꎬ结果表明受旱条件下烤烟单株生

物量(Ｙ)与叶绿素 ａ(Ｘ１)、叶绿素 ａ＋ｂ(Ｘ３)、叶绿

素 ａ / ｂ ( Ｘ４)、 类胡萝卜素 ( Ｘ５)、 净光合速率

(Ｘ６)、气孔导度(Ｘ７)、蒸腾速率(Ｘ９)和叶片含水

量( Ｘ１４) 呈极显著正相关关系ꎬ与 ＭＡＤ 含量

(Ｘ１３)呈极显著负相关关系ꎬ与叶绿素 ｂ(Ｘ２)呈
显著正相关关系(表 ５)ꎮ 因此ꎬ干旱胁迫下ꎬ要提

高烤烟单株生物量ꎬ就要提高叶绿素 ａ、叶绿素 ｂ、
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图 ３　 不同灌溉时间对烤烟抗旱生理特征的影响

Ｆｉｇ.３　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｉｒｒｉｇａｔｉｏｎ ｔｉｍｅ ｏｎ ｔｏｂａｃｃｏ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｕｎｄｅｒ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ.
注:不同大小写字母分别表示同品种不同处理间 Ｐ<０.０１ 和 Ｐ<０.０５ 水平差异显著ꎮ
Ｎｏｔｅ:Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｕｐｐｅｒｃａｓｅ ａｎｄ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｍｅａｎ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｖａｒｉｅｔｙ ａｔ Ｐ< ０.０１ ａｎｄ
Ｐ<０.０５ ｌｅｖｅｌｓꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ.

叶绿素 ａ＋ｂ、叶绿素 ａ / ｂ、类胡萝卜素、净光合速

率、气孔导度和蒸腾速率ꎬ同时降低烟叶 ＭＡＤ
含量ꎮ

２.６　 烤烟抗旱指标筛选与抗旱性评价

２.６.１　 烤烟抗旱指标筛选 　 采用主成分分析法

对烤烟抗旱指标进行了筛选ꎮ 从表 ６ 可以看出ꎬ
主成分分析特征值中 ３ 个主成分累计贡献率达到

９１.２５４％ꎬ可用这 ３ 个主成分对烤烟抗旱性进行

概括分析ꎮ 决定第一主成分大小的主要是脯氨

酸、 ＳＯＤ、 可 溶 性 糖、 ＮｔＳＯＤ、 ＮｔＰＯＤ、 ＮｔＣＡＴ、
ＮｔＰ５ＣＳ 和 ＮｔＬＥＡ５ꎬ它们反映了原始数据信息量

的 ４３.７９２％ꎬ这几个指标主要与烤烟抗旱生理生

化和抗逆基因表达相关ꎬ可把第一主成分称为

“抗旱生理生化与基因表达因子”ꎻ第二主成分主

要包括叶绿素 ａ、叶绿素 ｂ、叶绿素 ａ＋ｂ、叶绿素

ａ / ｂ和类胡萝卜素ꎬ它们反映了原始数据信息量的

３７.９９２％ꎬ这几个指标主要与烟叶光合色素相关ꎬ
可把第二主成分称为“烟叶光合色素因子”ꎻ第三
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图 ４　 不同灌溉时间对烤烟典型抗旱基因相对表达量的影响
Ｆｉｇ.４　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｉｒｒｉｇａｔｉｏｎ ｔｉｍｅ ｏｎ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｇｅｎｅｓ.

注:不同大小写字母分别表示同品种不同处理间 Ｐ<０.０１ 和 Ｐ<０.０５ 水平差异显著ꎮ
Ｎｏｔｅ:Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｕｐｐｅｒｃａｓｅ ａｎｄ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｍｅａｎ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｖａｒｉｅｔｙ ａｔ Ｐ< ０.０１ ａｎｄ
Ｐ<０.０５ ｌｅｖｅｌｓꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ.

主成分主要包括净光合速率和叶片含水量ꎬ它们

反映了原始数据信息量的 ８.９２８％ꎬ这两个指标主

要与烤烟光合作用和叶片水势相关ꎬ可把第三主

成分称为“烤烟光合速率与叶片水势因子”ꎮ 因

此烤烟抗旱性评价指标体系可以“抗旱生理生化

与基因表达因子”为主要鉴选指标ꎬ以“烟叶光合

色素因子”和“烤烟光合速率与叶片水势因子”为
次要鉴选指标ꎮ
２.６.２　 烤烟抗旱性综合评价 　 先将红大、云 ８７

各生理指标相对值的平均数与主成分 １、２、３ 特征

向量的乘积累加ꎬ然后用贡献率与累加之和相乘

进行加权ꎬ最后将同一种品种各个生理指标加权

值相加ꎬ得出两个烤烟品种的主成分综合得分ꎬ得
分越高表明烤烟的抗旱性越强ꎮ 结果显示ꎬ红大、
云 ８７ 主成分得分分别为 ４.６０８、３.２７２ꎬ红大主成

分得分比云 ８７ 高 ４０.８３１％ꎬ表明前期干旱背景下

红大抗旱性强于云 ８７ꎮ
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表 ４　 不同灌溉时间对烤烟生物量的影响

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｉｒｒｉｇａｔｉｏｎ ｔｉｍｅｓ ｏｎ ｔｏｂａｃｃｏ ｂｉｏｍａｓｓ.

品种 Ｖａｒｉｅｔｙ 部位 Ｐａｒｔ
生物量(ｇ / 株) Ｂｉｏｍａｓｓ(ｇ / ｐｌａｎｔ)

ＣＫ Ｔ１ Ｔ２ Ｔ３ Ｔ４ Ｔ５ Ｔ６

红大 Ｈｏｎｇｄａ
地上部 Ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ １７.０３ Ａａ ５.４９ Ｄｅ ９.１９ Ｃｄ １２.６５ Ｂｂ ８.７５ Ｃｄ １０.８３ ＢＣｃ ８.８４ Ｃｄ
地下部 Ｕｎｄｅｒｇｒｏｕｎｄ １.７３ Ａａ ０.５７ Ｃｄ ０.７４ Ｃｃｄ １.１３ Ｂｂ ０.６９ Ｃｃｄ ０.８４ Ｃｃ ０.６４ Ｃｄ
整株 Ｗｈｏｌｅ ｐｌａｎｔ １８.７５ Ａａ ６.０６ Ｄｅ ９.９３ Ｃｄ １３.７８ Ｂｂ ９.４５ Ｃｄ １１.６８ ＢＣｃ ９.４８ Ｃｄ

云 ８７ Ｙｕｎ ８７
地上部 Ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ １４.９８ Ａａ ３.３９ Ｄｅ ４.４１ ＣＤｄｅ ８.３４ Ｂｂ ４.９４ ＣＤｃｄ ６.１１ Ｃｃ ３.８８ Ｄｄｅ
地下部 Ｕｎｄｅｒｇｒｏｕｎｄ １.６３ Ａａ ０.４０ Ｄｄ ０.４９ ＣＤｄ ０.９６ Ｂｂ ０.５５ ＣＤｄ ０.７６ ＢＣｃ ０.４２ Ｄｄ
整株 Ｗｈｏｌｅ ｐｌａｎｔ １６.６２ Ａａ ３.８０ Ｄｅ ４.９０ ＣＤｄｅ ９.３０ Ｂｂ ５.４８ ＣＤｃｄ ６.８７ Ｃｃ ４.３０ Ｄｄｅ

　 注:同行中不同大小写字母分别表示同品种不同处理间 Ｐ<０.０１ 和 Ｐ<０.０５ 水平差异显著ꎮ
Ｎｏｔｅ:Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃａｐｉｔａｌ ａｎｄ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｒｏｗ ｍｅａｎ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｖａｒｉｅｔｙ ａｔ Ｐ<
０.０１ ａｎｄ Ｐ<０.０５ ｌｅｖｅｌｓꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ.

表 ５　 干旱胁迫下烤烟单株生物量与各抗旱指标的相关系数

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｂｅｔｗｅｅｎ ｂｉｏｍａｓｓ ｐｅｒ ｐｌａｎｔ ａｎｄ ｄｒｏｕｇｈｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎｄｅｘ ｏｆ ｔｏｂａｃｃｏ ｕｎｄｅｒｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ.

指标 Ｉｎｄｅｘ Ｘ１ Ｘ２ Ｘ３ Ｘ４ Ｘ５ Ｘ６ Ｘ７

０.７２２∗∗ ０.６０６∗ ０.７０４∗∗ ０.８０６∗∗ ０.７０１∗∗ ０.８３２∗∗ ０.７９１∗∗

Ｘ８ Ｘ９ Ｘ１０ Ｘ１１ Ｘ１２ Ｘ１３ Ｘ１４
Ｙ ０.２０８ ０.７９８∗∗ ０.０３４ ０.００３ －０.０８０ －０.８４２∗∗ ０.８３３∗∗

Ｘ１５ Ｘ１６ Ｘ１７ Ｘ１８ Ｘ１９ Ｘ２０
０.０２９ ０.１２１ ０.２９５ ０.０７７ －０.１９２ －０.１９８

　 注:∗和∗∗分别表示 Ｐ<０.０１ 和 Ｐ<０.０５ 水平显著相关ꎮ
Ｎｏｔｅ:∗ ａｎｄ ∗∗ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｔ Ｐ<０.０１ ａｎｄ Ｐ<０.０５ ｌｅｖｅｌｓ (２￣ｔａｉｌｅｄ)ꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ.

表 ６　 各指标主成分的特征向量及贡献率

Ｔａｂｌｅ ６　 Ｅｉｇｅｎ ｖｅｃｔｏｒ ａｎｄ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ａｃｃｕｍｕｌａｔｅｄ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ.

指标 Ｉｎｄｅｘ 主成分 １
Ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ １

主成分 ２
Ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ２

主成分 ３
Ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ３

叶绿素 ａ Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ ０.２４３ ０.９１４∗ ０.２８３

叶绿素 ｂ Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｂ ０.３４４ ０.９０３∗ ０.１２５

叶绿素 ａ＋ｂ Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ＋ｂ ０.２５７ ０.９１８∗ ０.２５６

叶绿素 ａ / ｂ Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ / ｂ ０.１３８ ０.８２２∗ ０.４９０

类胡萝卜素 Ｃａｒｏｔｅｎｏｉｄ ０.０７６ ０.９５８∗ ０.２０５

净光合速率 Ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ －０.００２ ０.５１７ ０.８２８∗

气孔导度 Ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ －０.１１１ ０.６３４ ０.６７７
胞间 ＣＯ２浓度 Ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ ｃａｒｂｏｎ ｄｉｏｘｉｄｅ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ０.２８６ －０.７４８ －０.０３７

蒸腾速率 Ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ －０.２１５ ０.６６７ ０.６４５

脯氨酸 Ｐｒｏｌｉｎｅ ０.９７０∗ ０.０８９ －０.１２７

ＳＯＤ 活性 Ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅ ｄｉｓｍｕｔａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ０.９６３∗ －０.０５２ ０.０４６

可溶性糖 Ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ０.９８３∗ －０.０９７ －０.０４５

丙二醛 Ｍａｌｏｎｄｉａｌｄｅｈｙｄｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ０.２９９ －０.２５８ －０.７５１

叶片含水量 Ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ０.１４６ ０.２７５ ０.８７９∗

ＮｔＳＯＤ ０.９７５∗ ０.１５７ －０.１０４

ＮｔＰＯＤ ０.９７１∗ ０.０７８ ０.０６３
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续表Ｃｏｎｔｉｎｕｅｄ

指标 Ｉｎｄｅｘ 主成分 １
Ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ １

主成分 ２
Ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ２

主成分 ３
Ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ３

ＮｔＣＡＴ ０.９０９∗ ０.１１７ ０.３１６

ＮｔＰ５ＣＳ ０.９６７∗ ０.１１１ －０.０７６

ＮｔＬＥＡ５ ０.８０４∗ ０.０９８ －０.４７９

ＮｔＮＣＥＤ１ ０.７８１ ０.１７４ －０.５０４

特征值 Ｅｉｇｅｎ ｖａｌｕｅ ８.７６０ ７.７５８ １.７３３

贡献率 Ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｒａｔｅ ４３.７９８％ ３８.７９１％ ８.６６５％

累计贡献率 Ｃｕｍｕｌａｔｉｖｅ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｒａｔｅ ４３.７９８％ ８２.５８９％ ９１.２５４％
　 注:∗表示某指标在各因子中的最大绝对值ꎮ

Ｎｏｔｅ:∗ ｍｅａｎｓ ｔｈｅ ｂｉｇｇｅｓｔ ａｂｓｏｌｕｔｅ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｅａｃｈ ｉｎｄｅｘ ｉｎ ａｌｌ ｆａｃｔｏｒｓ.

３　 讨论

光合色素是植物光合作用的载体ꎬ叶绿素对

光能的吸收、转换和利用起着重要作用ꎮ 叶绿素

ａ 可将光能转化为化学能ꎬ叶绿素 ｂ 和类胡萝卜

素可将其所吸收的光能传递给叶绿素 ａꎬ推动光

化学过程ꎬ促进光合产物的生成ꎮ 叶绿素 ａ / ｂ 反

映捕光色素复合体Ⅱ(ＬＨＣⅡ)在所有含叶绿素

的结构中所占比例ꎬ该比值高说明捕光能力

强[２３]ꎮ 本研究表明ꎬ红大、云 ８７ 的 Ｔ４、Ｔ５、Ｔ６ 处

理叶绿素 ａ 含量高于 Ｔ１、Ｔ２、Ｔ３ 处理ꎬ且叶绿素

ｂ、叶绿素 ａ＋ｂ、叶绿素 ａ / ｂ、类胡萝卜素也有相似

规律ꎬ这可能与不同处理浇灌抗旱水后持续时间

的长短有关ꎮ 长时间干旱胁迫下植物体内会累积

大量自由氧ꎬ使细胞膜脂过氧化损伤加剧ꎬ进而影

响叶绿体膜结构ꎬ导致植物光合性能下降ꎬ这与陈

征等[１５]和黄承建等[２４]的研究结果相一致ꎮ
光合作用是植物进行同化代谢积累的基础ꎬ

干旱胁迫下植物光合作用降低主要受两个因素限

制ꎮ 一是气孔因素限制ꎬ干旱胁迫初期首先是气

孔关闭以减少蒸腾作用ꎬ进入气孔的 ＣＯ２浓度减

少ꎬ不能满足植物体光合作用的要求ꎬ导致植物光

合作用下降ꎮ 二是非气孔因素限制ꎬ由于叶绿体

活性和核酮糖￣１ꎬ５￣二磷酸羧化酶活性下降ꎬ核酮

糖二磷酸羧化酶再生能力降低ꎬ导致叶片光合作

用能力受挫[２５~２７]ꎮ Ｈｕｓｅｙｎｏｖａ 等[２８] 认为当 Ｇｓ与

Ｃ ｉ同时下降时ꎬＰｎ下降则主要归咎于气孔限制因

素ꎬ而本研究中 ２ 个烤烟品种伸根期受干旱胁迫

后处理组 Ｇｓ 显著低于对照 ＣＫꎬ而 Ｃ ｉ 高于对照

ＣＫꎬ表明此时烤烟光合速率下降的原因可能是由

非气孔因素限制导致ꎮ 植物通过蒸腾作用降低叶

片温度ꎬ本研究发现ꎬ相同处理条件下ꎬ红大 Ｔｒ高

于云 ８７ꎬ而红大 Ｐｎ显著高于云 ８７ꎬ说明在干旱条

件下红大仍可以通过蒸腾作用降低叶片温度ꎬ同
时维持一定的净光合速率ꎬ这可能是红大在干旱

环境下凸显出优势表现的原因之一ꎮ
渗透调节和抗氧化酶活性增强是植物应对干

旱胁迫响应的重要方式ꎮ 干旱条件下植物细胞内

积累一些可溶性物质来进行渗透调节ꎬ这些渗透

调节物质包括可溶性糖、游离氨基酸、脯氨酸等ꎬ
而且植物抗旱性越强ꎬ渗透调节物质积累量越

大[１３ꎬ２８]ꎮ 烤烟 ＮｔＰ５ＣＳ、ＮｔＬＥＡ５、ＮｔＮＣＥＤ１ 基因共

同参与烤烟干旱胁迫响应ꎬ调控相关抗性物质的

合成代谢ꎮ 干旱胁迫会诱使 ＮｔＮＣＥＤ１ 基因上调

表达ꎬＮｔＮＣＥＤ１ 基因控制烟叶 ＡＢＡ 含量ꎬ而 ＡＢＡ
含量的增加会诱导 ＮｔＰ５ＣＳ 基因和 ＮｔＬＥＡ５ 基因

的上调表达ꎬ进而调控脯氨酸含量ꎬ其作用机制是

干旱胁迫→ＮｔＮＣＥＤ１→ＡＢＡ→ＮｔＰ５ＣＳ、ＮｔＬＥＡ５→
脯氨酸[１０]ꎮ 本研究表明ꎬ相同试验处理红大烟叶

脯氨酸含量、ＮｔＰ５ＣＳ、ＮｔＬＥＡ５、ＮｔＮＣＥＤ１ 基因相对

表达量均显著高于云 ８７ꎬ这很好地从渗透调节的

角度ꎬ同时从基因表达水平和植物生理水平说明

了红大抗旱性强于云 ８７ꎮ
干旱胁迫下ꎬ植物体内会产生过量的 ＲＯＳꎬ

而 ＲＯＳ 是高度活跃的并有毒性ꎬ会损伤蛋白质、
脂类、 碳水化合物和 ＤＮＡꎬ 最终导致氧化胁

迫[２９]ꎮ 植物体内有一套由 ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ 等组

成抗氧化酶防御系统ꎬ该系统可有效清除植物体

内因干旱胁迫而剧烈增长的活性氧离子ꎬ防止脂

膜过氧化ꎬ植物抗旱性越强ꎬＳＯＤ 等抗氧化酶活

性越强[３０~３２]ꎮ 烤烟 ＮｔＳＯＤ、ＮｔＰＯＤ、ＮｔＣＡＴ 基因分
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别参与烤烟体内 ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ 的合成调控ꎮ 脯

氨酸可以作为一种有效的 ＲＯＳ 清除剂来清除单

线态氧和羟基氧[３３]ꎮ 本研究表明ꎬ相同试验处理

红大烟叶 ＮｔＳＯＤ、ＮｔＰＯＤ、ＮｔＣＡＴ 基因相对表达量

和 ＳＯＤ 活性均显著高于云 ８７ꎬ这可能与红大较多

的脯氨酸积累进而激活 ＲＯＳ 清除系统ꎬ引起 ＲＯＳ
清除基因的系统上调表达有关ꎮ 这很好地从自由

氧清除的角度ꎬ同时从植物生理水平和基因表达

水平说明了红大耐旱性强于云 ８７ꎮ
另外ꎬ本研究 Ｔ１ ~ Ｔ６ 处理组中以 Ｔ６ 处理脯

氨酸、可溶性糖含量最高ꎬ且极显著高于其他处

理ꎬ其次为 Ｔ５ 处理ꎮ 处理组 ＳＯＤ 活性大小规律

与脯氨酸和可溶性糖相类似ꎮ 同时ꎬ烟叶 ＮｔＳＯＤ、
ＮｔＰＯＤ、ＮｔＣＡＴ、ＮｔＰ５ＣＳ、ＮｔＬＥＡ５、ＮｔＮＣＥＤ１ 基因相

对表达量也是以 Ｔ６ 处理为最高ꎬＴ５ 处理排第二

位ꎮ 这可能与不同处理浇灌抗旱水后持续时间的

长短有关ꎬ干旱处理结束时即移栽后 ４０ ｄꎬＴ６ 处

理正处浇抗旱水后第 ５ ｄꎬＴ５ 处理正处浇抗旱水

后第 １０ ｄꎬ这俩处理浇完抗旱水后的天数低于其

他处理ꎮ 白鹏等[３]和谢小玉等[３４]研究均表明ꎬ随
着干旱胁迫时间的拉长植物体内脯氨酸、可溶性

糖含量等渗透调节物质和 ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ 等抗氧

化酶活性呈先升高后降低趋势ꎮ
已有研究表明烤烟伸根期干旱胁迫会对大田

烤烟生长发育的抑制效应具有滞后性且不可逆

转[３４]ꎮ 本研究发现ꎬ烤烟伸根期干旱胁迫对烤烟

地上部、地下部干物质积累有显著影响ꎮ 主成分

分析有利于通过少数几个主成分来揭示多个变量

间的内部结构ꎬ即从原始变量中导出少数几个主

成分并尽可能多地保留原始变量的信息ꎬ且彼此

间互不相关[３５]ꎮ 本研究基于主成分分析方法ꎬ筛
选得到 ３ 个主成分ꎬ累计贡献率超过 ８５％ꎬ因此ꎬ
可用这 ３ 个主成分对烤烟抗旱性进行概括分

析[３６]ꎮ 其中第一主成分“抗旱生理生化与基因表

达因子”主要包括脯氨酸含量、ＳＯＤ 活性、可溶性

糖含 量 及 ＮｔＳＯＤ、 ＮｔＰＯＤ、 ＮｔＣＡＴ、 ＮｔＰ５ＣＳ 和

ＮｔＬＥＡ５ 表达量ꎬ与汪志威等[３７] 研究结果较为一

致ꎬ在烤烟抗旱育种时可作为烤烟伸根期抗旱性

鉴定的主要鉴选指标ꎬ第二主成分“烟叶光合色

素因子”和第三主成分“烤烟光合速率与叶片水

势因子”可作为次要鉴选指标ꎮ 本研究结果可为

抗旱性鉴定指标体系构建和抗旱品种选育和筛选

提供借鉴ꎮ
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