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不同碱敏感水稻品种根系对碱胁迫 

的生理响应策略* 

路旭平, 李芳兰, 马晓娟, 景盼盼, 罗成科**, 田  蕾, 李培富 

(宁夏大学农学院/宁夏优势特色作物现代分子育种重点实验室  银川  750021) 

摘  要: 为明确碱敏感和耐碱水稻品种幼苗根系响应碱胁迫的生理差异和应对策略, 本试验以碱敏感水稻品种

‘中花 11’和耐碱品种‘宁粳 52’为材料, 将两种碱性盐(NaHCO3 和 Na2CO3)按照不同摩尔比混合, 设 3 个碱浓度水

平(10 mmol·L–1、20 mmol·L–1 和 30 mmol·L–1)和 3 个 pH 水平(8.65、9.55 和 10.50), 模拟出 9 种碱胁迫环境, 研究

碱胁迫对供试水稻幼苗根系生长和相关抗逆生理指标的影响; 并用逐步回归分析建立最优回归方程, 进而筛选

出不同胁迫程度下不同水稻品种响应碱胁迫的关键指标。结果表明: 1)碱胁迫条件下‘中花 11’的根系生长特征(根

系总长度、根系总表面积、根系平均直径、根体积)和根系活力降幅大于‘宁粳 52’, 根系脂氧合酶(LOX)活性、丙

二醛(MDA)含量、活性氧( 2O-、H2O2)含量均显著高于‘宁粳 52’, 而根系渗透调节物质[可溶性糖(SS)、可溶性蛋

白(SP)和游离脯氨酸(Pro)]含量、抗氧化酶[超氧化物歧化酶(SOD)、过氧化氢酶(CAT)和过氧化物酶(POD)]活性、

还原型抗坏血酸(ASA)和还原型谷胱甘肽(GSH)含量增幅均低于‘宁粳 52’。2)在‘中花 11’中, 20C(碱浓度为

20 mmol·L–1, pH 10.50)处理下根系平均直径、根系活力低于 30A(碱浓度为 30 mmol·L–1, pH 8.65)处理, MDA含量、

LOX 活性、 2O-产生速率、H2O2 含量显著高于 30A 处理, 即高 pH 低碱浓度对水稻的伤害大于低 pH 高碱浓度引

起的伤害。3)冗余(RDA)分析表明 Na+和 pH 的增加与供试水稻各生长指标的升高呈负相关, 与抗逆生理指标的

升高呈正相关。4)逐步回归分析表明, ASA、SS 和 H2O2 含量是‘中花 11’响应碱胁迫较为敏感的指标; 根系平均

直径、根系总表面积、根系活力、Pro、SS、SOD、POD 和 GSH 是‘宁粳 52’响应碱胁迫较为敏感的指标。综上, 

碱浓度和 pH胁迫均影响了供试水稻根系生长特征和生理特性, 在碱化土壤中栽培水稻需要同时考虑碱分组成和

pH 的影响, 不同水稻品种在抵御碱胁迫时会启动不同的防御策略。 
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Abstract: This study aimed to investigate the physiological differences and coping strategies of the roots of rice varieties with 

different tolerances to alkali stress. In this experiment, alkali-sensitive rice variety ‘Zhonghua 11’ and alkali-tolerant rice va-

riety ‘Ninggeng 52’ were subjected to nine alkali stress using two types of alkaline salts (sodium bicarbonate and sodium car-

bonate) in three alkali concentration levels (10 mmol·L−1, 20 mmol·L−1, and 30 mmol·L−1) and three pH levels (8.65, 9.55, and 

10.50). The effects of alkali stress on the root growth and stress resistance of rice seedlings were examined. Through stepwise 

regression analysis, the optimal regression equation was established, and the key indices of the response of different rice va-

rieties to alkali stress were screened. The results showed that: 1) the decline of root growth characteristics (total root length, 

total root surface area, average root diameter, and root volume) and root activity of ‘Zhonghua 11’ were greater than those of 

‘Ninggeng 52’ (P<0.05). The lysyl oxidase (LOX), malondialdehyde (MDA), superoxide anion ( 2O- ) producing rate, and hy-

drogen peroxide (H2O2) content in the roots of ‘Zhonghua 11’ were significantly higher than those of ‘Ninggeng 52’ (P<0.05). 

The content of osmotic adjustment substances [soluble sugar (SS), soluble protein (SP), free proline (Pro)], the activities of 

antioxidant enzymes [superoxide dismutase (SOD), peroxidase (POD), catalase (CAT)], reduced ascorbic acid (ASA), and 

reduced glutathione (GSH) in the roots of ‘Zhonghua 11’ were lower than those of ‘Ninggeng 52’. 2) In ‘Zhonghua 11’, the 

average root diameter and root activity of the 20C treatment (20 mmol·L−1, pH 10.50) were lower than those of the 30A treat-

ment (30 mmol·L−1, pH 8.65). The MDA content, LOX activity, 2O-  production rate, and H2O2 content of the 20C treatment 

were significantly higher than those of the 30A treatment, and the damage caused by high pH and a low alkali concentration 

was greater than that of low pH and a high alkali concentration. 3) Redundancy analysis showed that the increase in sodium 

ions (Na+) and pH was negatively correlated with the increased growth indexes and positively correlated with increases in the 

physiological indexes for the tested rice varieties. 4) Stepwise regression analysis showed that the ASA, SS, and H2O2 contents 

were sensitive indicators of alkali stress in ‘Zhonghua 11’. The average root diameter, total root surface area, root activity, Pro 

content, SS content, SOD activity, POD activity, and GSH content were the sensitive indexes of alkali stress for ‘Ninggeng 52’. 

In summary, alkali and pH stress affected the growth and physiological characteristics of rice roots of rice. The effects of alkali 

composition and pH must be considered when cultivating rice in alkaline soil, as different rice varieties initiate different de-

fense strategies against different alkali stresses.  

Keywords: Rice; Alkali stress; pH; Root system; Growth; Physiological; Response strategy 

土壤盐碱化是限制土地利用率的一个全球性问

题, 我国盐碱地总面积达 9913 万 hm2, 约占全国土

地面积的 10%[1-2]。盐碱土壤中主要致害盐分包括

NaCl、Na2SO4、Na2CO3和 NaHCO3
[3]。通常由中性

盐 NaCl 和 Na2SO4引起的胁迫称为盐胁迫, 由碱性

盐 Na2CO3和 NaHCO3引起的胁迫称为碱胁迫, 而混

合盐碱胁迫则是由中性盐和碱性盐同时引起的胁迫; 

危害程度大小依次是混合盐碱胁迫、碱胁迫、盐胁

迫[4]。水稻(Oryza sativa L.)是重要的粮食作物之一, 

在我国约 1/5 的稻田受盐碱胁迫侵害, 严重制约着

水稻的正常生长[5]。水稻处于多种环境因子胁迫时, 

很难确定胁迫的关键因子, 因此有必要研究水稻应

答单一环境因子胁迫时的机理, 有助于进一步认识

水稻对逆境的响应机制。 

根系作为土壤-植株-大气水循环过程中的关键一

环, 最先感知土壤环境的改变并遭受胁迫。碱胁迫不

仅具有与盐胁迫相同的渗透胁迫和离子毒害, 同时

其较高 2
3CO -和 3HCO-造成土壤 pH升高, 使土壤中营

养元素固化, 严重干扰植物根系对矿质营养的吸收, 

导致植物体内营养失衡, 新陈代谢紊乱[6-7]。离子胁迫和

渗透胁迫可破坏离子稳态, 减少根系对矿物质营养的

吸收, 造成细胞膜系统上酶活性降低, 膜结构受损, 选

择通透性发生改变, 抑制 N、P、K+、Ca2+和 Mg2+等营

养元素的吸收, 并引起细胞内 Na+/K+、Cl−/ 3NO- 、

Na+/Ca2+动态失衡, 破坏原有的离子平衡[8-9]。高 pH会

严重影响植物根系细胞内的电荷平衡和 pH 内稳态, 

阻碍根系对水和营养物质的吸收, 造成渗透胁迫, 诱

导根系细胞产生活性氧, 破坏细胞结构完整性, 最终

破坏根的结构和功能, 抑制根发育[10]。Niu等[11]研究

发现碱性胁迫下, 野生大豆(Glycine soja Sieb. et Zucc)

根系维管柱发生了显著变化, 由四原型变为三原型, 

根部维管束数量减少, 根系直径降低。郭瑞等[12]研究

表明碱胁迫对小麦(Triticum aestivum L.)根系生长的

影响表现为低促高抑, 小麦根系在低浓度碱胁迫下

仍能维持一定的生长, 但在高浓度碱胁迫下根系生

长受到抑制, 且根系中 Na+含量剧增, 加上高 pH 危

害, 导致根系生长率降低。Zhang等[13]研究结果显示

盐碱胁迫显著降低了小麦生物量积累、叶绿素含量、

光合能力和氮素吸收, 并且发现根系比叶片更能反

映小麦的抗逆性。于天一等 [14]研究发现碱胁迫下 , 

随土壤 pH 升高, 花生(Arachis hypogaea L.)根系总

根长、根体积及根表面积均有不同程度的降低, 在
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高 pH碱处理下叶面积下降、各器官干物质重及根冠

比显著降低。Zhang 等[15]研究表明碱胁迫显著降低

了水稻幼苗的成活率和根系生长, 且过氧化氢(H2O2)

和超氧自由基(O2
·–)大量积累, 导致根系细胞氧化损

伤[15]; 并使得水稻老叶中 Na+、有机酸和可溶性糖含

量增加, 进而加速老叶的衰老[16]; 同时碱胁迫导致水

稻根系铵转运蛋白 OsAMT2和 OsAMT3两个家族的

基因表达量增加, 脯氨酸和 3NO-含量降低[17]。 

长期以来, 前人针对水稻响应盐胁迫的生理机

制进行了广泛的研究[18-19], 对碱胁迫的生理特性分

析主要集中在地上部分[20-21], 有关碱胁迫对不同水

稻品种根系生长特征、生理特性和适应策略的研究

较少, 而研究水稻根系响应碱胁迫的潜在机理能更

好地揭示水稻耐碱性的本质。因此, 本研究通过比

较分析不同碱胁迫条件下供试水稻品种苗期的根系

生长特征、活性氧代谢、渗透调节物质积累和抗氧

化防御等生理指标, 进一步明确耐碱性不同水稻品

种根系在碱胁迫下的生长和生理差异, 提出水稻根

系对碱胁迫的适应策略, 为阐明水稻耐碱生理机制, 

利用“以稻治碱”改土增粮提供一定的理论依据。 

1  材料与方法 

1.1  试验材料 

选用 2 个不同耐碱性的水稻品种为供试材料, 

即碱敏感品种‘中花 11’(ZH11)和耐碱品种‘宁粳 52’ 

(NG52), 供试水稻种子由宁夏大学农学院作物遗传

育种实验室提供。 

1.2  试验设计 

选取大小一致、籽粒饱满的水稻种子, 蒸馏水

浸泡 1 h, 75%的乙醇浸泡 15 s, 15%的 NaClO消毒

30 min, 蒸馏水冲洗 6次后用滤纸吸干水分。将消毒

后的水稻种子置于育苗盘中(长 100 cm、宽 50 cm、

高 10 cm, 共 32孔, 每孔规格: 直径 10 cm、高 10 cm), 

待幼苗生长 4 d后转移到剪去管底的 96孔 PCR板上, 

每板 48 株 , 将各材料置于长×宽×高为 21 cm×15 

cm×5.2 cm水培盒并放置于人工气候箱(HP1000GS)

中培养 , 培养条件为 16 h/8 h(光照 /黑暗 ), 温度

28 ℃/20 ℃(白天/夜间)。水稻移栽 2 d后加入 1/2国

际水稻研究所(IRRI)标准营养液, 5 d 后加入全营养

液, 营养液组成采用 IRRI配方。幼苗生长 28 d后进

行碱胁迫处理。 

根据碱化土壤中碱性成分的组成特点, 试验设

3 个 浓 度 梯 度 (10 mmol·L–1 、 20 mmol·L–1 、

30 mmol·L–1); 每个浓度梯度下 , 将两种碱按照

NaHCO3∶Na2CO3分别为 9∶1、1∶1、1∶9的摩尔

比混合, 依次记为 A、B、C 处理; 共模拟出 9 种碱

胁迫环境 (表 1)。在每组碱浓度梯度下 , 随着

NaHCO3比例的降低和 Na2CO3比例的增大, 溶液的

pH随之增大, 分别为 pH 8.65、pH 9.55和 pH 10.50。

为了便于描述和分析, 本试验用 pH 的变化代替混

合碱比例的变化。处理液为 700 mL 含 NaHCO3和

Na2CO3 的营养液 , 以单纯营养液 (总碱浓度

0 mmol·L–1)的处理为对照(CK), 每个处理 3 次重复, 

每个重复 48株。连续胁迫处理 3 d后采集根系测定

各项指标。 

表 1  各处理碱组成和 pH 
Table 1  Alkali composition and pH of each treatment 

处理 
Treatment

总碱浓度 
Total alkali 

concentration
(mmol·L–1)

pH 

碱浓度 
Alkali concentration 

(mmol·L–1) 

NaHCO3 Na2CO3 

CK 0  5.50±0.05 0 0 

10A 10  8.65±0.05 9 1 

10B 10  9.55±0.05 5 5 

10C 10 10.50±0.05 1 9 

20A 20  8.65±0.05 18 2 

20B 20  9.55±0.05 10 10 

20C 20 10.50±0.05 2 18 

30A 30  8.65±0.05 27 3 

30B 30  9.55±0.05 15 15 

30C 30 10.50±0.05 3 27 

 

1.3  指标及测定方法 

1.3.1  根系生长特征的测定 

采用随机抽样的方法, 选取各处理每个重复中

水稻 10 株 , 用蒸馏水将根系冲洗干净, 置于含有

5~10 mm 深蒸馏水的透明托盘内, 采用台式扫描仪

(EPSON Experssion 11000XL)对根系进行扫描, 分辨

率为 800 dpi。采用WinRHIZO根系分析系统对根系

图像进行分析。测定后的根系用于后续指标的测定。 

1.3.2  根系活力和渗透调节物质的测定 

根系活力采用氯化三苯基四氮唑(TTC)法测定[22], 

以 TTC 还原量[μg·g–1·h–1(FW)]表示根系活力; 游离

脯氨酸(Pro)含量采用酸性茚三酮比色法测定[22]; 采

用苯酚法测定可溶性糖含量(SS)[22]; 可溶性蛋白含

量(SP)采用考马斯亮蓝 G–250染色法[22]。 

1.3.3  脂质过氧化检测和活性氧含量的测定 

通过丙二醛(MDA)含量和脂氧合酶(LOX)活性

反映细胞膜脂质过氧化程度。MDA含量采用硫代巴

比妥酸法测定[15]; LOX活性的测定参考 Huang等[23]

的方法, 超氧阴离子( 2O- )产生速率采用对氨基苯磺

酸法测定[15], H2O2含量采用碘化钾法测定
[15]。 
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1.3.4  抗氧化酶活性的测定 

粗酶液的制备参考 Niu 等[24]的方法。超氧化物

歧化酶(SOD)采用氮蓝四唑显色法测定 [24], 过氧化

氢酶(CAT)活性采用紫外比色法测定 [24], 过氧化物

酶(POD)活性采用愈创木酚法测定[25]。 

1.3.5  非酶类抗氧化剂含量的测定 

还原型抗坏血酸(ASA)和还原型谷胱甘肽(GSH)

测定参照 Wang等[25]的方法。 

1.4  数据统计分析 

用 Microsoft Excel 2010 软件整理数据, SPSS 

24.0 软件对同一材料不同处理进行单因素方差

(ANOVA)统计分析, 对同一处理不同材料进行 t 检

验, 因为在 Na2CO3 单独处理液中水稻仅存活 1 d, 

所以未进行NaHCO3和Na2CO3单因素效应和二因素

互作效应分析。差异显著性定义为 P<0.05, 用平均

值±标准误表示 3 次重复测定结果, 采用 GraphPad 

Prism 8作图。 

2  结果与分析 

2.1  碱胁迫对水稻根系生长的影响 

随着胁迫程度的增加, 两种水稻的根系总长度

呈下降趋势(图 1A); ZH11和 NG52的根系总长度在

10B 处理下开始显著降低, 至 30C 处理下降到最低

值, 分别比 CK下降 47.73%和 45.07% (P<0.05)。在

同一碱浓度处理下从 A到 C, ZH11和 NG52的根系

总长度逐渐降低, 10C 处理较 10A 处理分别降低

16.07%和 11.86% (P<0.05), 20C处理较 20A处理分别

降低 27.53%和 13.48% (P<0.05), 30C处理较 30A处理

分别降低 11.31%和 21.85% (P<0.05)。另外, 各处理均

表现为 ZH11 的根系总长度显著大于 NG52 (P<0.05), 

但是 ZH11 根系总长度的降幅(11.49%~47.73%)大于

NG52的降幅(4.74%~45.07%)。 

ZH11和 NG52的根系总表面积随着碱胁迫程度

的增加而呈降低趋势(图 1B), ZH11的根系总表面积

在 10A 处理时开始显著降低, 在 30C处理时降到最

低值, 降幅为 55.58%; 而 NG52 的根系总表面积在

20A 处理时开始显著降低, 在 30C 处理时降到最低

值, 降幅为 38.49%。在相同碱浓度处理下从 A到 C, 

ZH11 和 NG52 根系总表面积仅在碱浓度为

30 mmol·L–1时显著降低(P<0.05), 30C处理较 30A处

理分别降低 16.74%和 18.29%。ZH11的根系总表面

积在各处理下均显著高于 NG52 (P<0.05), ZH11 根

系总表面积的降幅(27.42%~55.58%)大于 NG52的降

幅(4.33%~38.49%)。 

 

图 1  碱胁迫对水稻根系生长特征的影响 
Fig. 1  Effects of alkali stress on root growth characteristics of rice 

ZH11 和 NG52 分别表示水稻品种‘中花 11’和‘宁粳 52’。CK: 不加碱对照; 10、20 和 30 分别表示碱浓度 10 mmol·L–1、20 mmol·L–1和

30·mmol·L–1; A、B和 C分别表示 pH为 8.65、9.55和 10.50。不同小写字母表示同一品种在不同处理下差异显著(P<0.05); *、**和 ns分别表

示相同胁迫处理不同品种在 P<0.05、P<0.01水平差异显著和差异不显著。ZH11 and NG52 respectively indicate rice varieties ‘Zhonghua11’ and 

‘Ninggeng52’. CK: no-alkali (control); 10, 20 and 30 respectively indicate alkali contentrations of 10 mmol·L–1, 20 mmol·L–1 and 30 mmol·L–1; A, B 
and C respectively indicate pH levels of 8.65, 9.55 and 10.50. Different lowercase letters indicate significant difference of the same rice variety among 
different treatments at P<0.05 level; * and ** indicate significant difference at P<0.05 and P<0.01 levels, and “ns” indicate no significant difference, 
between two rice varieties under the same treatment, respectively.  
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在各胁迫处理下, ZH11 的根系平均直径较 CK

均显著降低(图 1C), 在 20C 处理时降至最低值, 比

CK 下降 31.77%; 而 NG52 的根系平均直径在 10B

处理下开始显著降低, 在 30C 处理时降至最低值, 

较 CK 下降 28.95%。在同一碱浓度处理下从 A 到

C, NG52根系平均直径仅在碱浓度为 30 mmol·L–1时

显著降低 (P<0.05), 30C 处理较 30A 处理降低

17.60%。ZH11 和 NG52 根系平均直径在 CK、30A

和 30C 处理下差异不显著, 其他处理下 NG52 根系

平均直径显著高于 ZH11 (P<0.05)。整体而言, ZH11

根系平均直径的降幅(14.07%~31.77%)大于 NG52的

降幅(5.79%~28.95%)。 

随着胁迫程度的增加, ZH11和 NG52的根体积

较 CK 均显著降低(图 1D), 且在 30C 处理时降至最

低, 降幅分别为 63.41%和 54.05%。在同一碱浓度处

理下从 A 到 C, NG52 的根体积在碱浓度为

10 mmol·L–1、30 mmol·L–1时显著降低(P<0.05), 10C

较 10A 降幅为 13.64%, 30C 较 30A 降幅为 17.74%; 

而 ZH11在碱浓度为 10 mmol·L–1、30 mmol·L–1时从

A 到 C 呈现下降趋势 (P>0.05), 但在碱浓度为

20 mmol·L–1时呈现升高趋势(P>0.05)。ZH11 的根体

积在 CK、10B和 20C处理下显著高于NG52 (P<0.05), 

在其他处理下两个品种间差异不显著, 但 ZH11 根

体积的降幅 (38.92%~63.41%)大于 NG52 的降幅

(20.72%~54.05%)。 

2.2  碱胁迫对水稻根系活力和渗透调节物质的影响 

ZH11和NG52的根系活力在 10A处理时分别较

CK增加 4.14%和 9.19% (P<0.05) (图 2A); 其他处理

下较 CK 均有不同程度的降低, 其中在 30C 处理时

降至最低点 , 与 CK 相比降幅分别为 40.89%和

21.89% (P<0.05)。在同一碱浓度处理下从 A 到 C, 

ZH11和 NG52的根系活力呈显著降低的趋势; 10C较

10A 处理分别降低 8.18%和 10.02% (P<0.05), 20C较

20A处理分别降低 28.04%和 12.27% (P<0.05), 30C较

30A 处理分别降低 31.37%和 10.98% (P<0.05)。另外, 

各处理均表现为 NG52 的根系活力显著大于 ZH11 

(P<0.05), 并且 ZH11 根系活力的降幅(0.73%~40.89%)

大于 NG52的降幅(1.75%~21.89%)。 

 

图 2  碱胁迫对水稻根系活力和渗透调节物质的影响 
Fig. 2  Effects of alkali stress on root activity and osmotic adjustment substances of rice 

ZH11 和 NG52 分别表示水稻品种‘中花 11’和‘宁粳 52’。CK: 不加碱对照; 10、20 和 30 分别表示碱浓度 10 mmol·L–1、20 mmol·L–1和

30·mmol·L–1; A、B和 C分别表示 pH为 8.65、9.55和 10.50。不同小写字母表示同一品种在不同处理下差异显著(P<0.05); *、**和 ns分别表

示相同胁迫处理不同品种在 P<0.05、P<0.01水平差异显著和差异不显著。ZH11 and NG52 respectively indicate rice varieties ‘Zhonghua11’ and 

‘Ninggeng52’. CK: no-alkali (control); 10, 20 and 30 respectively indicate alkali contentrations of 10 mmol·L–1, 20 mmol·L–1 and 30 mmol·L–1; A, B 
and C respectively indicate pH levels of 8.65, 9.55 and 10.50. Different lowercase letters indicate significant difference of the same rice variety among 
different treatments at P<0.05 level; * and ** indicate significant difference at P<0.05 and P<0.01 levels, and “ns” indicate no significant difference, 
between two rice varieties under the same treatment, respectively.  



1176 中国生态农业学报(中英文) 2021 第 29卷 

  

 
http://www.ecoagri.ac.cn  

随着胁迫程度的增加, ZH11和 NG52的根系游

离脯氨酸(Pro)含量较 CK均不同程度地显著增加(图

2B), ZH11根系 Pro含量在 30B处理时增幅最大, 较

CK增加 852.17% (P<0.05); NG52在 30C处理时增幅

最大, 较 CK 增加 1461.54% (P<0.05)。在碱浓度为

10 mmol·L–1、20 mmol·L–1时, ZH11和 NG52的根系

Pro含量从 A到 C显著升高, 其中, 10C较 10A处理

分别升高 132.31%和 125.49% (P<0.05), 20C较 20A

处理分别升高 213.56%和 50.49% (P<0.05); 碱浓度

30 mmol·L–1时, ZH11的根系 Pro含量从 A到 C呈现

先增加后降低的趋势, 最高点出现在 30B 处理, 较

30A 处理增加 67.18% (P<0.05), 而 NG52 的根系 Pro

含量呈现增加的趋势, 且最大值出现在 30C, 增幅为

50.37% (P<0.05)。ZH11和 NG52根系 Pro含量在 CK、

10A和 30A处理时差异不显著, 但 20A、20B、30C处

理下 NG52根系 Pro含量显著高于 ZH11 (P<0.05), 且

NG52 根系 Pro 含量的增幅(292.31%~1461.54%)大于

ZH11的增幅(156.52%~852.17%)。 

ZH11和 NG52的根系可溶性糖(SS)含量随胁迫

程度的增加呈现上升的趋势(图 2C), ZH11在 30B处

理升高至最大, 较 CK增加 77.77% (P<0.05); NG52

在 30C 处理时达最大值 , 较 CK 增加 228.01% 

(P<0.05)。在碱浓度为 10 mmol·L–1、20 mmol·L–1时, 

从 A到 C, ZH11和 NG52的根系 SS含量呈现增加趋

势; 10C 较 10A 处理分别升高 22.38%和 18.29% 

(P<0.05), 20C较 20A处理分别升高 15.76%和 6.34% 

(P<0.05)。碱浓度 30 mmol·L–1时, ZH11 的根系 SS

含量从 A 到 C呈现先增加后降低的趋势, 最高点出

现在 30B 处理, 并显著高于处理 30C (P<0.05); 而

NG52 的根系 SS 含量呈现增加的趋势, 且最大值出

现在 30C, 增幅为 6.44% (P<0.05)。各处理下, ZH11

的根系 SS含量显著大于 NG52 (P<0.05), 但是 ZH11

根系 SS 含量的增幅(28.84%~77.77%)小于 NG52 的

增幅(115.70%~228.01%)。 

随着胁迫程度的增加, ZH11和 NG52的根系可

溶性蛋白(SP)含量较CK均有显著增加(图 2D), ZH11

在处理 20C 和 30C 时增幅最大, 分别为 140.18%和

141.82% (P<0.05); 而NG52在 30C处理时达最大值, 

较 CK增加 799.32% (P<0.05)。在同一碱浓度处理下

从 A到 C, ZH11和 NG52的根系 SP含量呈现上升的

趋势; 其中, 碱浓度 10 mmol·L–1时, 10C较 10A处

理分别增加 14.76%和 110.23% (P<0.05); 碱浓度

20 mmol·L–1时, 20C较 20A处理分别升高 19.73%和

15.94% (P<0.05); 碱浓度 30 mmol·L–1时, 30C较 30A

处理分别增加 18.60%和 10.19% (P<0.05)。CK、

10 mmol·L–1、20 mmol·L–1处理下 ZH11 的根系 SP

含量显著大于 NG52 (P<0.05), 但 30 mmol·L–1处理

下 ZH11和 NG52的根系 SP含量差异不显著, NG52

根系 SP 含量的增幅(172.65%~799.32%)大于 ZH11

的增幅(67.61%~141.82%)。 

2.3  碱胁迫对水稻根系脂质过氧化和活性氧含量

的影响 

随着胁迫程度的增加, ZH11根系丙二醛(MDA)

含量较 CK 均显著增加(图 3A), 在处理 30B 和 30C

时增幅最大, 分别为 95.31%和 105.26%(P<0.05); 而

NG52的根系MDA含量在 10C处理时开始呈显著增

加的趋势, 在 30C 处理时达最大值, 较 CK 增加

63.65% (P<0.05)。在相同碱浓度处理下从 A 到 C, 

ZH11和 NG52的根系MDA含量均呈现上升的趋势; 

其中, 碱浓度 10 mmol·L–1时, 10C较 10A处理分别

增加 8.97% (P>0.05)和 13.74% (P<0.05); 碱浓度

20 mmol·L–1时, 20C较 20A处理分别升高 25.13%和

14.12% (P<0.05); 碱浓度 30 mmol·L–1时, 30C较 30A

处理分别增加 20.41%和 10.14% (P<0.05)。在 CK、20A

和 30A处理下 ZH11和 NG52的根系 MDA含量差异

不显著, 但其他处理下ZH11显著大于NG52 (P<0.05), 

ZH11 根系 MDA 含量的增幅(49.04%~105.26%)大于

NG52的增幅(5.46%~63.65%)。 

供试水稻的根系脂氧合酶(LOX)活性随着胁迫

程度的增加呈上升趋势(图 3B), 且 ZH11和 NG52的

根系 LOX 活性在 30C 处理达最大值, 增幅分别为

578.95%和 400.00% (P<0.05)。在同一碱浓度处理下

从 A到 C, ZH11和 NG52的根系 LOX活性均呈上升

趋势; 其中 10C 较 10A 处理分别增加 107.79%和

123.91% (P<0.05), 20C较 20A处理分别升高 23.63%

和 27.03% (P<0.05), 30C较 30A处理分别增加 24.64%

和 19.57% (P<0.05)。在 CK 和 10A 处理下, ZH11和

NG52的根系 LOX活性差异不显著, 但随着胁迫程度

增加, ZH11的根系 LOX活性显著大于NG52 (P<0.05), 

其中 20C、30B和 30C差异极显著(P<0.01), ZH11 根

系 LOX 活性的增幅(102.63%~578.95%)大于 NG52 的

增幅(39.39%~400.00%)。 

ZH11 和 NG52 的根系超氧阴离子( 2O- )产生速率

随着胁迫程度的增加而呈升高的趋势(图 3C), 且最大

值均出现在 30C 处理中, 增幅分别为 105.56%和

89.02% (P<0.05)。在相同碱浓度处理下从A到C, ZH11

和NG52的根系 2O-产生速率呈增加趋势; 其中 10C较

10A处理分别增加 21.30%和 25.68% (P<0.05), 20C较

20A处理分别升高 16.96%和 18.02% (P<0.05), 30C较

30A 处理分别增加 24.61%和 19.32% (P<0.05)。在 
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图 3  碱胁迫对水稻根系脂质过氧化[丙二醛(MDA)含量和脂氧合酶(LOX)活性]和活性氧含量( 
2O - 产生速率和 H2O2 

含量)的影响 
Fig. 3  Effects of alkali stress on malonaldehyde (MDA) content, lipoxygenase (LOX) activity, 2O-  producing rate and H2O2 con-

tent in rice roots 
ZH11 和 NG52 分别表示水稻品种‘中花 11’和‘宁粳 52’。CK: 不加碱对照; 10、20 和 30 分别表示碱浓度 10 mmol·L–1、20 mmol·L–1和

30·mmol·L–1; A、B和 C分别表示 pH为 8.65、9.55和 10.50。不同小写字母表示同一品种在不同处理下差异显著(P<0.05); *、**和 ns分别表

示相同胁迫处理不同品种在 P<0.05、P<0.01水平差异显著和差异不显著。ZH11 and NG52 respectively indicate rice varieties ‘Zhonghua11’ and 

‘Ninggeng52’. CK: no-alkali (control); 10, 20 and 30 respectively indicate alkali contentrations of 10 mmol·L–1, 20 mmol·L–1 and 30 mmol·L–1; A, B 
and C respectively indicate pH levels of 8.65, 9.55 and 10.50. Different lowercase letters indicate significant difference of the same rice variety among 
different treatments at P<0.05 level; * and ** indicate significant difference at P<0.05 and P<0.01 levels, and “ns” indicate no significant difference, 
between two rice varieties under the same treatment, respectively.  

 
CK、30A、30B处理下 ZH11和 NG52的根系 2O-产生

速率差异不显著, 但在其他处理 ZH11显著大于NG52 

(P<0.05), 10B、20C处理下差异极显著(P<0.01), ZH11

根系 2O-产生速率的增幅(27.06%~105.56%)大于NG52

的增幅(8.35%~89.02%)。 

随着胁迫程度的增加, ZH11和 NG52的根系过

氧化氢(H2O2)含量呈升高趋势(图 3D), 且最大值均

出现在 30C 处理, 增幅分别为 396.14%和 190.66% 

(P<0.05)。在同一碱浓度处理下, 从 A 到 C ZH11 和

NG52 的根系 H2O2含量均呈上升趋势; 其中 10C 较

10A处理分别增加 46.51%和 27.71% (P<0.05), 20C较

20A处理分别升高 56.34%和 27.25% (P<0.05), 30C较

30A处理分别增加 45.26%和 23.06% (P<0.05)。ZH11

和 NG52 的根系 H2O2 含量在 20B 处理下差异显著

(P<0.05), 在 20C、30B 和 30C 处理下差异极显著

(P<0.01), 在其他处理下两个品种之间无显著差异 , 

ZH11 根系 H2O2 含量的增幅(86.96%~396.14%)大于

NG52的增幅(54.47%~190.66%)。 

2.4  碱胁迫对水稻根系抗氧化酶活性的影响 

随着胁迫程度的增加, 供试水稻的根系 SOD 活

性较 CK均有显著增加(图 4A), 其中 ZH11在 20C处

理增幅最大, 为 142.72% (P<0.05); NG52 根系 SOD

活性最大值出现在 30C 处理, 较 CK 增加 240.53% 

(P<0.05)。在相同碱浓度处理下, 从 A到 C ZH11和

NG52根系 SOD活性均呈现上升趋势; 其中, 10C较

10A处理分别增加 20.39%和 56.55% (P<0.05), 20C较

20A处理分别升高 34.56%和 55.16% (P<0.05), 30C较

30A处理分别增加 21.72%和 39.60% (P<0.05)。在CK、

10A、10B和 10C处理下 ZH11的根系 SOD活性显著

高于 NG52 (P<0.05), 但 20C、30A、30B和 30C处理

下 NG52根系 SOD活性显著大于 ZH11 (P<0.05), 其

中 20C和 30C处理下达极显著水平(P<0.01)。总体而
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言, NG52 根系 SOD 活性的增幅(27.27%~24.53%)大

于 ZH11的增幅(61.71%~142.72%)。 

ZH11 和 NG52 的根系 POD 活性除 10A 和 10B

外, 在其他处理条件下均高于 CK (图 4B)。ZH11在

20A 处理最高, 较 CK 增加 26.54% (P<0.05); 而 

 

图 4  碱胁迫水稻根系抗氧化酶[超氧化物歧化酶(SOD)、
过氧化物酶(POD)、过氧化氢酶(CAT)]活性的影响 

Fig. 4  Effects of alkali stress on antioxidant enzymes (supe-
roxide dismutase, SOD; peroxidase, POD; catalase, CAT) activ-

ities of rice roots 
ZH11 和 NG52分别表示水稻品种‘中花 11’和‘宁粳 52’。CK: 不

加碱对照; 10、20和 30分别表示碱浓度 10 mmol·L–1、20 mmol·L–1

和 30·mmol·L–1; A、B 和 C分别表示 pH 为 8.65、9.55和 10.50。不

同小写字母表示同一品种在不同处理下差异显著(P<0.05); *、**和

ns分别表示相同胁迫处理不同品种在 P<0.05、P<0.01水平差异显著

和差异不显著。ZH11 and NG52 respectively indicate rice varieties 

‘Zhonghua11’ and ‘Ninggeng52’. CK: no-alkali (control); 10, 20 and 30 
respectively indicate alkali contentrations of 10 mmol·L–1, 20 mmol·L–1 
and 30 mmol·L–1; A, B and C respectively indicate pH levels of 8.65, 9.55 
and 10.50. Different lowercase letters indicate significant difference of the 
same rice variety among different treatments at P<0.05 level; * and ** 
indicate significant difference at P<0.05 and P<0.01 levels, and “ns” 
indicate no significant difference, between two rice varieties under the 
same treatment, respectively.  

NG52在 30B处理时增幅最大, 为 42.50% (P<0.05)。

在 10 mmol·L–1和 20 mmol·L–1碱浓度处理下从 A到

C, NG52的根系 POD活性呈上升趋势, 10C较 10A

处理增加 16.43% (P<0.05), 20C 较 20A 处理升高

3.83% (P>0.05), 30 mmol·L–1 碱浓度处理下 , 30B 

SOD 活性最高, 较 30A处理增加 3.72% (P>0.05)。

而 ZH11仅在碱浓度为 10 mmol·L–1时呈现上升的趋

势, 在碱浓度为 20 mmol·L–1、30 mmol·L–1时呈下降的

趋势; 10C较 10A处理增加 12.78% (P<0.05), 20C较

20A 处理降低 8.44% (P<0.05); 30B 较 30A 处理降低

13.93% (P<0.05)。从 CK 到 20B 处理 ZH11 和 NG52

的根系 POD 活性差异不显著, 但 20C、30A、30B 和

30C 处理下 NG52 根系 POD 活性显著大于 ZH11 

(P<0.05), 其中 20C 和 30B 处理下差异达极显著水平

(P<0.01)。NG52根系 POD活性的增幅(5.27%~42.50%)

大于 ZH11的增幅(2.59%~26.54%)。 

随着胁迫程度的增加, ZH11 和 NG52 的根系

CAT活性较 CK均显著增加(图 4C), ZH11在 20A处

理时增幅最大, 较 CK 增加 345.45% (P<0.05); 而

NG52在30B和 30C处理时增幅最大, 分别为 400.00%

和 430.00% (P<0.05)。在同一碱浓度处理下从 A到 C, 

ZH11的根系CAT活性具有与根系 POD活性相同的趋

势, 均在 20A 处理最高, 10C 处理较 10A 处理增加

61.90% (P<0.05), 20C 较 20A 处理降低 26.53% 

(P<0.05), 30B较 30A处理降低 42.86% (P<0.05); NG52

的根系CAT活性在碱浓度为 10 mmol·L–1、30 mmol·L–1

时呈现上升的趋势, 10C 较 10A 处理增加 37.50% 

(P<0.05), 30B较 30A处理增加 11.11%, 30C较 30A处

理增加 17.78% (P<0.05)。20B处理下ZH11的根系CAT

活性显著高于 NG52 (P<0.05), 但 30B和 30C处理下

NG52根系 CAT活性极显著大于 ZH11 (P<0.01), 其他

处理下两个品种间差异不显著。NG52根系 CAT活性

的 增 幅 (140.00%~430.00%) 大 于 ZH11 的 增 幅

(90.90%~345.45%)。 

2.5  碱胁迫对水稻根系还原型抗坏血酸(ASA)和还

原型谷胱甘肽(GSH)含量的影响 

供试水稻的根系还原型抗坏血酸(ASA)含量随

着胁迫程度的增加呈上升趋势(图 5A), 其中 ZH11

最大值出现 30B处理, 较CK增加 690.48% (P<0.05); 

NG52 在 30C 时增幅最大, 为 1795.46% (P<0.05)。

在同一碱浓度处理下从 A到 C, ZH11和 NG52的根

系 ASA含量呈上升趋势; 其中 10C较 10A处理分别

增加 102.94%和 32.79% (P<0.05), 20C较 20A处理分

别升高 84.30%和 65.99% (P<0.05); NG52 的根系

ASA 含量 30C 较 30A 处理增加 12.05% (P<0.05)。 
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图 5  碱胁迫对水稻根系还原型抗坏血酸含量(ASA)和还原型谷胱甘肽(GSH)含量的影响 
Fig. 5  Effects of alkali stress on reduced ascorbic acid (ASA) and glutathione (GSH) contents in rice roots 

ZH11 和 NG52 分别表示水稻品种‘中花 11’和‘宁粳 52’。CK: 不加碱对照; 10、20 和 30 分别表示碱浓度 10 mmol·L–1、20 mmol·L–1和

30·mmol·L–1; A、B和 C分别表示 pH为 8.65、9.55和 10.50。不同小写字母表示同一品种在不同处理下差异显著(P<0.05); *、**和 ns分别表

示相同胁迫处理不同品种在 P<0.05、P<0.01水平差异显著和差异不显著。ZH11 and NG52 respectively indicate rice varieties ‘Zhonghua11’ and 

‘Ninggeng52’. CK: no-alkali (control); 10, 20 and 30 respectively indicate alkali contentrations of 10 mmol·L–1, 20 mmol·L–1 and 30 mmol·L–1; A, B 
and C respectively indicate pH levels of 8.65, 9.55 and 10.50. Different lowercase letters indicate significant difference of the same rice variety among 
different treatments at P<0.05 level; * and ** indicate significant difference at P<0.05 and P<0.01 levels, and “ns” indicate no significant difference, 
between two rice varieties under the same treatment, respectively.  

 

20A、30B和 30C处理下 NG52根系 ASA含量显著

大于 ZH11 (P<0.05), 10C 处理下 NG25 显著小于

ZH11(P<0.05), 其他处理下两个品种间差异不显著。

NG52 根系 ASA 含量的增幅(454.55%~1795.46%)大

于 ZH11的增幅(142.86%~690.48%)。 

ZH11 和 NG52 的根系还原型谷胱甘肽(GSH)含

量随着胁迫程度的增加而呈现上升的趋势(图 5B), 

ZH11最大值出现在 20C处理, 较 CK增加 153.42% 

(P<0.05); NG52 在 30C 时增幅最大, 为 184.93% 

(P<0.05)。在相同碱浓度下从 A到 C, ZH11和 NG52

根系 GSH含量均呈上升趋势, 10C较 10A处理分别

增加 46.99%和 68.21% (P<0.05), 20C较 20A处理分

别升高 26.50%和 21.07% (P<0.05); ZH11 的根系

GSH含量在碱浓度为 30 mmol·L–1时从 A到 C处理

之间差异不显著, 而 NG52的根系 GSH含量 30C较

30A 处理增加 7.35% (P<0.05)。20A、20B、30A、

30B 和 30C 处理下 NG52 根系 GSH 含量显著大于

ZH11 (P<0.05), 其中 30A和 30C处理下达极显著水

平 (P<0.01), 其他处理下两品种间差异不显著。

NG52根系GSH含量的增幅 (29.28%~184.93%)大于

ZH11的增幅(46.50%~153.42%)。 

2.6  不同水稻品种根系生长及生理指标与胁迫因

子的相关性分析 

对根系生长和抗逆生理指标与胁迫因子(Na+和

pH)进行冗余(RDA)分析。结果表明, ZH11 第 1、2

排序轴特征值分别为 0.6919和 0.0520, 第 1、2排序

轴解释率分别为 69.19%和 74.39% (图 6A); NG52第

1、2排序轴特征值分别为 0.085 25和 0.0208, 第 1、

2排序轴解释率分别为 85.25%和 87.32% (图 6B), 具

有生物统计学意义。其中, ZH11和 NG52的根系总

长度、根系总表面积、根系平均直径、根体积、根

系活力与胁迫因子呈负相关, 且 Na+抑制作用大于

pH; 胁迫因子与 Pro、SS、SP、MDA、LOX、 2O-、

H2O2、SOD、POD、CAT、ASA、GSH呈正相关。 

2.7  不同水稻品种根系生长及抗逆生理指标与胁

迫程度的逐步回归分析 

综合分析水稻根系响应碱胁迫的生长和生理指

标变化, 将碱胁迫程度划分为 3 种类型(轻度胁迫、

中度胁迫和重度胁迫)。以影响供试水稻品种耐碱性

较为显著的根系生长和生理指标为自变量, 不同胁

迫程度为因变量进行逐步回归分析, 结果如表 2 所

示, 轻度胁迫下, ASA是影响 ZH11耐碱性较显著的

指标(R2=0.963), Pro、根系平均直径和 POD 是影响

NG52耐碱性较显著的指标(R2=0.995)。中度胁迫下, 

SS是影响 ZH11耐碱性较显著的指标(R2=0.922), 根

系平均直径、SOD、根系总表面积、SS和根系活力

是影响 NG52耐碱性较显著的指标(R2=1.000)。重度

胁迫下, H2O2和 ASA是影响 ZH11耐碱性较显著的

指标(R2=0.925), GSH、H2O2和根系活力是影响NG52

耐碱性较显著的指标(R2=0.995)。 

3  讨论 

3.1  碱胁迫对水稻根系生长特性的影响 

根系是连接植株地上部分和土壤的唯一枢纽 , 

根的发育与植株对盐碱胁迫的耐受性密切相关。根 
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图 6  水稻根系生长及生理指标与胁迫因子间的 RDA 分析(A 为‘中花 11’, B 为‘宁粳 52’) 
Fig. 6  RDA analysis between root growth and physiological indexes of rice and stress factors (A: Zhonghua11; B: Ninggeng52) 

Pro: 游离脯氨酸含量; SS: 可溶性糖含量; SP: 可溶性蛋白含量; MDA: 丙二醛含量; LOX: 脂氧合酶活性; 2O- : 2O- 产生速率; H2O2: 

H2O2含量; SOD: 超氧化物歧化酶活性; POD: 过氧化物酶活性; CAT: 过氧化氢酶活性; ASA: 还原型抗坏血酸含量; GSH: 还原型谷胱甘肽含

量。Pro: proline content; SS: soluble sugar content; SP: soluble protein content; MDA: malondialdehyde content; LOX: lipoxygenase activity; 2O- : 

2O-  producing rate; H2O2: H2O2 content; SOD: superoxide dismutase activity; POD: peroxidased activity; CAT: catalase activity; ASA: reduced 

ascorbic acid content; GSH: glutathione content. 

表 2  不同耐碱性水稻品种生长及生理指标与胁迫程度的逐步回归分析 
Table 2  Stepwise regression analysis of growth and physiological indexes of different rice varieties with degree of alkali stress 

胁迫程度 
The degree of stress 

品种 
Variety

最优线性回归方程 
Best multiple linear regressing equation 

轻度(碱浓度为 10 mmol·L–1, pH为 8.65、9.55和 10.50) 
Light (10 mmol·L–1 alkaline concentration with pH 
8.65, 9.55 and 10.50) 

中花 11
ZH11 

Y=−3.613+0.594X16 
(R2=0.963, 
F=183.909**) 

宁粳 52
NG52 

Y=85.413+0.260X6−279.923X3−0.021X14 
(R2=0.995, 
F=516.403**) 

中度(碱浓度为 20 mmol·L–1, pH为 8.65、9.55; 碱浓度

为 30 mmol·L–1, pH为 8.65) 
Mild (20 mmol·L–1 alkaline concentration wiht pH 8.65, 
9.55; 30 mmol·L–1 alkaline concentration wiht pH 8.65) 

中花 11
ZH11 

Y=−37.443+4.270X7 
(R2=0.922, 
F=82.607**) 

宁粳 52
NG52 

Y=73.434−257.696X3+0.042X13−2.323X2+0.969X7− 
71.776X5 

(R2=1.000, 
F=16 025.683**)

重度(碱浓度为 20 mmol·L–1, pH为 10.50; 碱浓度为 30 

mmol·L–1, pH为 9.55和 10.50) 
Sever (20 mmol·L–1 alkaline concentration wiht pH 
10.50; 30 mmol·L–1 alkaline concentration wiht pH 9.55 
and 10.50) 

中花 11
ZH11 

Y=−35.018+13.051X12+0.549X16 
(R2=0.925, 
F=50.276**) 

宁粳 52
NG52 Y=−59.631+0.383X17+8.619X12+0.24X5 

(R2=0.998, 
F=859.791**) 

Y为胁迫程度; X为根系生长及生理参数, 包括根系总长度(X1)、根系总表面积(X2)、根系平均直径(X3)、根体积(X4)、根系活力(X5)、游离

脯氨酸含量(X6)、可溶性糖含量(X7)、可溶性蛋白含量(X8)、丙二醛含量(X9)、脂氧合酶活性(X10)、O2
·–产生速率(X11)、H2O2含量(X12)、超氧化

物歧化酶活性(X13)、过氧化物酶活性(X14)、过氧化氢酶活性(X15)、还原型抗坏血酸含量(X16)、还原型谷胱甘肽含量(X17)。**表示 P<0.01水平

显著相关。Y is alkali stress degree. X is growth and physiological parameters of roots, including total root length (X1), total root surface area (X2), 

average root diameter (X3), root volume (X4), root activity (X5), proline content (X6), soluble sugar content (X7), soluble protein content (X8), malon-
dialdehyde (MDA) content (X9), lipoxygenase (LOX) activity (X10), 2O-  producing rate (X11), H2O2 content (X12), superoxide dismutase (SOD) 

activity (X13), peroxidased (POD) activity (X14), catalase (CAT) activity (X15), reduced ascorbic acid (ASA) content (X16), glutathione (GSH) content 
(X17). ** represents significant correlation at P<0.01. 

 

系逆境信号感受器感受到胁迫信号后, 通过信号分

子的转导, 调控逆境相关基因的表达, 进而调节自

身生理状态和代谢产物在不同器官中的分配, 最终

影响根系总长、根表面积、根直径、根体积和根系

活力等根系形态结构[26-27]。于天一等[14]研究发现两

种不同类型的花生品种总根长、根体积及根表面积

随着 pH 的升高而降低。Abbas 等 [28]研究表明

‘Janz’(耐盐小麦品种)和‘Jandaroi’(盐敏感小麦品种)

在盐胁迫下根系长度和根总数均显著降低 , 且

‘Jandaroi’下降幅度大于‘Janz’。刘建新等[29]研究发现

碱胁迫下黑麦草(Lolium perenne L.)根长、根表面积

和根体积随碱浓度升高下降幅度增大, 但根直径随
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碱浓度的增加而升高。本研究结果表明, 随着碱胁

迫程度的增加, 碱敏感水稻品种 ZH11根系总长度、

根系总表面积、根系平均直径和根体积均显著降低, 

而耐碱品种 NG52 的根系总长度、根系平均直径和

根系总表面积在低碱浓度和低 pH 处理下均未发生

显著变化, 说明维持根系总长度和表面积是水稻适

应低碱胁迫的一种重要的根系分子机制 , 这与

Zhang等[15]研究得出的结果类似。ZH11和 NG52在

10A处理下根系活力显著增加, ZH11在 10B处理下

与 CK 差异不显著, NG52 在 10B 和 10C 处理下与

CK 差异不显著, 说明在低碱浓度低 pH 条件下碱胁

迫可能会通过提高水稻根系活力, 来弥补根体积减

少带来的损伤, 从而维持根系形态特征的稳定, Lü

等 [30]的研究得出了相似的结论。在高碱胁迫下 , 

ZH11和 NG52的根系总长度、根系总表面积、根系

平均直径、根体积和根系活力均显著降低, 且 ZH11

降幅大于 NG52, 说明 NG52耐碱的重要原因可能是

通过增加根系活力, 维持根系总长度、根系总表面

积和根系平均直径的稳定来实现的。 

3.2  碱胁迫对水稻根系生理特性的影响 

植物在长期的进化过程中, 逐渐进化出一套精

密的生理机制来抵御逆境胁迫[31]。植物对盐胁迫响

应机制主要包括渗透调节、离子平衡调节、抗氧化

酶和抗氧化物质的合成与积累及活性氧清除等。植

物根系代谢调控在植物抗逆过程中发挥着重要作用, 

根作为应对盐碱胁迫的第一道屏障, 积累渗透调节

物质是缓解盐碱胁迫的主要途径[5,20], 脯氨酸(Pro)、

可溶性蛋白质(SP)和可溶性糖(SS)等作为渗透调节

物质中的有机溶质, 可保护大分子结构免受非生物

胁迫引起的损害, 并在植物氧化还原过程中起关键

作用 [32]。Ye 等 [33]研究结果显示狗牙根 (Cynodon 

dactylon Pers.)中度和重度碱胁迫处理后 Pro、SS和

蔗糖含量显著增加, 但是轻度碱胁迫对 Pro、SS 和

蔗糖含量没有显著影响。Sun 等 [34]研究表明盐碱

(NaCl、Na2SO4、NaHCO3)混合胁迫下, 高粱(Sorghum 

bicolor L.) Pro含量随着盐碱浓度的增加而增加, SP

含量随着盐碱浓度的增加呈先升高后降低的趋势。

Hu 等[35]研究发现 NaCl 和 Na2CO3胁迫下两个大麻

(Cannabis sativa L.)品种的 Pro含量均显着高于对照

组, 且在 200 mmol·L–1时 Na2CO3胁迫下 Pro含量大

于 NaCl。本研究发现, 碱胁迫下供试水稻根系 Pro、

SS 和 SP 含量均显著增加, 说明水稻根系通过积累

有机溶质, 以维持原生质与外界环境渗透平衡, 进

而保证细胞生理代谢活动的正常进行[36]。在重度胁

迫下, ZH11 根系 Pro 和 SS 含量有降低趋势; 而

NG52 根系 Pro 和 SS 含量则逐步增加, 且增幅显著

大于 ZH11, 说明重度碱胁迫对碱敏感品种 Pro和 SS

的合成有抑制作用。在 CK处理中 ZH11和 NG52根

系 Pro 含量差异不显著, 而在 20A 和 30C 处理中

NG52 根系 Pro 含量显著大于 ZH11; 在 CK 处理下

根系 SP含量 ZH11极显著大于NG52, 但重度胁迫下

(30A、30B、30C)两者差异不显著; 各处理中 ZH11

根系 SS 含量均大于 NG52, 增幅却小于 NG52。以上

结果表明, 不同水稻品种的渗透调节能力因品种而异, 

耐碱品种 NG52 能够积累更多的渗透调节物质, 以抵

御碱胁迫引起的渗透胁迫, 说明较强的渗透调节能力

是水稻根系适应碱胁迫的一种重要的生理机制。 

植物正常条件下产生的活性氧(ROS)是重要的

信号分子, 参与植物生长发育、逆境胁迫应答和部

分生理过程 [37]; 然而 , 在胁迫下 , 植物体内诱导产

生包括过氧化氢(H2O2)、羟基自由基(OH–)、超氧自

由基(O2
·–)和单线性氧(1O2)在内的 ROS, 并对不同细

胞组分如核酸、蛋白质、膜质和糖类等均造成氧化

损伤[33]。脂氧合酶(LOX)催化膜上多聚不饱和脂肪

酸 (PUFAs)的氧化反应 , 导致膜脂过氧化 , 丙二醛

(MDA)是 PUFAs过氧化的产物[38]。因此, MDA含量

和 LOX活性反映了细胞膜脂过氧化的程度。刘建新

等[39]研究结果显示, 随着 NaHCO3 浓度增大, 燕麦

(Avena sativa L.)叶片 2O-产生速率、H2O2和 MDA含

量明显增大。郭慧娟等[40]研究显示, 多年生黑麦草

中 MDA含量随 pH的升高而增加。本研究结果表明, 

供试材料根系 MDA含量、LOX活性、 2O-产生速率

和 H2O2 含量随着胁迫程度的增加而升高 ; 其中 , 

ZH11 增加幅度大于 NG52, 说明耐碱性水稻品种

NG52通过降低细胞膜脂质过氧化和产生更少的ROS

来提高植株的耐碱性, 这与 Kumar 等[41]的研究结果

一致。此外, ZH11 和 NG52 根系 LOX 活性和 H2O2

含量在 CK 时差异不显著, 但随着胁迫程度增加, 差

异逐渐增大, 在 30C处理时 NG52与 ZH11间差异达

极显著水平, 说明较高碱性环境对 NG52根系膜系统

的受伤害较小, 反映出 NG52较好的耐碱性。 

为了保持有机体 ROS 的稳态, 植物已经进化出

酶促和非酶促抗氧化系统, 以保护自己免受氧化损

伤和保持较低水平 ROS信号。酶促抗氧化系统主要

有 SOD、CAT、POD、抗坏血酸过氧化物酶(APX)、

谷胱甘肽过氧化物酶(GPX)、谷胱甘肽还原酶(GR)

等[42]; 非酶抗氧化系统包括 ASA、GSH、类胡萝卜

素(Car)等, 对于植物体内 ROS稳态至关重要[43]。Jia

等[44]研究盐、碱和盐碱混合胁迫对海棠(Malus pu-

mila Mill.)的影响发现, 盐胁迫和盐碱胁迫下 SOD和
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POD 的活性显著增加, 而碱胁迫下 SOD 和 POD 的

活性降低。Qin 等[45]研究表明碱和盐处理增加了燕

麦 SOD 和 POD 的活性以及 MDA 含量, 但降低了

CAT的活性。Chen等[46]研究结果显示川蔓藻(Ruppia 

maritima L.)幼苗 SOD、POD、CAT活性在较低的盐

碱浓度下呈增加趋势 , 但在较高浓度下呈降低趋

势。本研究结果表明供试水稻根系抗氧化酶的活性

因品种和胁迫程度不同而异。碱胁迫显著增加了供

试水稻根系 SOD、POD 和 CAT 活性以及 ASA 和

GSH含量; ZH11根系 SOD活性、CAT活性和 POD

活性均呈现先升高后降低趋势, 而 NG52根系 SOD、

POD 和 CAT 活性不断增加。在同一碱浓度不同 pH

处理下, ZH11和 NG52根系 ASA含量、GSH含量和

SOD活性均不断升高; ZH11根系 CAT活性和 POD

活性在碱浓度为 10 mmol·L–1时随 pH 升高而升高, 

但在 20 mmol·L–1和 30 mmol·L–1时随 pH升高而降

低, 而 NG52则保持较高的活性。以上结果表明, 在

中度和重度胁迫下, ZH11根系抗氧化系统清除体内

多余活性氧的能力减弱, 而根系内 O2
·–产生速率和

H2O2含量随着胁迫程度的增加而升高, 导致 ROS的

动态平衡被破坏, 膜质过氧化程度增加, 进而影响

ZH11 的耐碱性, 这与前人的研究结论相似[44,47]; 而

NG52 仍能维持较高的抗氧化酶活性和较低增幅的

ROS含量。整个胁迫期间, NG52的根系抗氧化酶活

性(SOD、POD 和 CAT)和抗氧化剂(ASA和 GSH)含

量增幅均大于 ZH11, 说明耐碱性水稻 NG52具有较

强酶促和非酶促抗氧化系统, 能够有效控制机体内

活性氧水平。 

3.3  各胁迫因子对不同水稻品种的影响及水稻应

答碱胁迫的阶段性响应策略 

碱胁迫对植物的危害之所以大于盐胁迫, 是因

为其较高的 pH导致根系周围营养元素固化、破坏跨

膜电位、抑制了大多数离子的吸收, 从而改变养分

的利用率, 并破坏离子平衡, 导致根系生长异常[48]。

Zhang 等 [49]认为在盐渍化土壤中种植桑树 (Morus 

alba L.)应该考虑总的盐碱含量以及高 pH对桑树生

长的影响。本试验采用冗余分析(RDA)研究胁迫因

子(Na+和 pH)与水稻各生长及生理指标间的相关性, 

得出 Na+和 pH与水稻各生长指标呈负相关, 与生理

指标呈正相关, 说明 Na+和 pH均影响水稻根系生长

特征和生理特性。分析各生长指标、脂质过氧化和

活性氧含量发现 , 在 ZH11 中 , 20C (碱浓度为

20 mmol·L–1, pH 10.50)处理时根系平均直径和根系

活力低于 30A (碱浓度为 30 mmol·L–1, pH8.65)处理, 

MDA 含量、LOX 活性、 2O-产生速率和 H2O2含量

显著高于 30A 处理。10C 和 20A 相比, 也存在类似

的情况。以上结果可能是高 pH和 Na+协同作用的结

果[50-51], 说明在一定程度的碱胁迫下, 高 pH是影响

植物生长的主要因素。 

安玉艳等[52]和张翠梅等[26]提出植物因胁迫时间

和胁迫程度会出现阶段性响应特点, 认为不同阶段

中植物抗逆机制的核心任务不同。本研究发现, 在

轻度胁迫下(10A、10B 和 10C), 碱敏感水稻品种

ZH11 通过启动非酶促系统中的关键指标(ASA)来适

应轻度碱胁迫; 而耐碱性品种 NG52 则通过维持根

系平均直径、增加渗透调节物质(Pro)和抗氧化酶活

性(POD)提高耐碱性。在中度胁迫下(20A、20B 和

30A), ZH11 主要通过增加渗透调节物质(SS)抵御碱

胁迫; 而 NG52 主要通过改变根系生长特性(根系平

均直径、根系总表面积和根系活力)、渗透调节物质

(SS)和抗氧化酶活性(SOD)来适应碱胁迫。在重度胁

迫下(20C、30B和 30C), ZH11通过增加 H2O2和 ASA

含量来响应碱胁迫, NG52 通过改变 H2O2、GSH 和

根系活力来响应碱胁迫。说明活性氧(H2O2)是影响

重度胁迫下水稻生长的关键因素, 而抗氧化剂(ASA

和 GSH)则是抵御胁迫伤害的关键指标。以上试验结

果表明, 不同程度碱胁迫下, 水稻耐碱策略的着重

点不同, 两种水稻品种在不同胁迫程度下会启动不

同的防御机制以响应碱胁迫, 这些不同防御机制的

启动可能是由于品种本身遗传背景差异造成的。 

4  结论 

本研究中, 碱浓度和 pH 胁迫均影响了供试水

稻根系生长特征及生理特性, 因此在盐碱地种植水

稻不仅要考虑盐碱浓度, 同时还应关注不同碱分组

成引起的 pH变化对水稻的影响。不同碱敏感水稻品

种在形态特征和生理特性上抵御不同程度的碱胁迫

时存在不同的防御策略。在轻度和中度胁迫下, 碱

敏感水稻品种‘中花 11’通过增加抗氧化剂(ASA)含

量和渗透调节物质(SS)来适应碱胁迫; 耐碱性水稻

品种‘宁粳 52’主要通过改变根系生长特征(根系平均

直径、根系总表面积和根系活力)、增加渗透调节物

质(SS)和启动抗氧化酶防御系统来抵御碱胁迫。在

重度胁迫下, ‘中花 11’和‘宁粳 52’均通过降低活性氧

(H2O2)和提高抗氧化剂含量来响应碱胁迫。 
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