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外源 ABA对不同脱水型玉米灌浆特性的影响

阎晓光  杜艳伟  马志远  董红芬  李爱军  王国梁  胡丹珠
（山西农业大学  谷子研究所，山西  长治  046011）

摘 要  为明确外源 ABA 对不同脱水型玉米自交系籽粒灌浆与脱水进程的影响，以快脱水型自交系‘E8501’和慢

脱水型自交系‘PHN73’为材料，授粉后连续 3 d 整株喷施 0. 5 mmol/L ABA，以喷施清水为对照（2 个自交系分别记

为 CKE、CKP），分别在授粉后天数（day after pollination， DAP）为第 10、17、24、31、38、45、52、59、66 天取样，测定籽粒

干重、含水量、ABA 和 GA3含量、可溶性糖、总淀粉及淀粉合成相关酶活性。结果表明：外源 ABA 处理后，籽粒发育

过程中出现 2 个 ABA 积累峰值，‘E8501’的第 1 个峰值出现在授粉后第 31 天（31DAP，下同），ABA 含量较 CKE 增加

16. 4%（P<0. 05），‘PHN73’的第 1 个峰值出现在 24DAP，ABA 含量较 CKP 增加 15. 2%；2 个自交系的第 2 个峰值

均出现在 52DAP，ABA 含量分别较 CKE 和 CKP 增加 15. 0%（P<0. 05）和 13. 6%（P<0. 05）。GA3 含量随灌浆进程

呈现下降趋势，在 31—45DAP 和 52—66DAP，‘E8501’的 GA3 含量较 CKE 分别降低 36. 2% 和 30. 9%，‘PHN73’较

CKP 分别降低 20. 0% 和 29. 5%。在 38DAP，ABA 处理的‘E8501’和‘PHN73’籽粒干重分别较 CKE 和 CKP 增加

13. 7% 和 17. 2%，籽粒含水量均随干重上升而下降。在 31DAP，‘E8501’中蔗糖、葡萄糖、果糖较 CKE 分别增加

49. 2%（P<0. 05）、23. 7%（P<0. 05）、38. 4%（P<0. 05）；‘PHN73’较 CKP 分 别 增 加 29. 2%（P<0. 05）、21. 2%
（P<0. 05）、6. 7%（P<0. 05）。31—45DAP 为淀粉快速积累期，‘E8501’总淀粉在 31、38、45DAP 较 CKE 分别增加

6. 6%、7. 8%、13. 7%；‘PHN73’较 CKP 分别增加 14. 5%、10. 3%、11. 3%；在 38 和 45DAP，‘E8501’籽粒的淀粉积

累量较 CKE 分别增加 31. 0%（P<0. 05）和 31. 4%（P<0. 05），‘PHN73’籽粒的淀粉积累量较 CKP 分别增加 22. 6%
（P<0. 05）和 21. 3%（P<0. 05）。 2 个自交系籽粒中的 ADP 葡萄糖焦磷酸化酶（AGPase）、可溶性淀粉合成酶

（SSS）、颗粒结合型淀粉合成酶（GBSS）和淀粉分支酶（SBE）活性自 10DAP 开始上升，17—24DAP 达到峰值后迅

速下降，24DAP 的‘E8501’和‘PHN73’籽粒 AGPase 分别较 CKE 和 CKP 增加 11. 9%（P<0. 05）和 7. 0%（P<0. 05），
24DAP 籽粒的 SBE 活性分别较 CKE 和 CKP 增加 13. 6%（P<0. 05）和 26. 7%（P<0. 05）。综上，外源 ABA 处理可

显著提高玉米籽粒 ABA 含量、降低 GA3 含量，提高籽粒可溶糖含量与淀粉合成酶活性，促进籽粒干重与淀粉积累，

从而加速 2 个玉米自交系脱水成熟。
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Effects of exogenous abscisic acid on the filling 
characteristics in different dehydrated maize types
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Abstract To clarify the effects of exogenous ABA on kernel filling and dehydration processes in maize inbred 

lines with different dehydration types， the fast dehydration type ‘E8501’ and slow dehydration type ‘PHN73’ 

were taken as study materials， they foliar-sprayed with 0. 5 mmol/L ABA for three consecutive days after 

pollination， with water spray as the control （the two inbred lines are designated as CKE and CKP， respectively）.  
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Kernels were sampled at day 10， 17， 24， 31， 38， 45， 52， 59 and 66 after pollination （DAP）.  The kernel dry 

weight， moisture content， ABA and GA3 contents， soluble sugars， total starch and activities of starch-synthesis 

enzymes were determined.  The results show that： Two ABA peaks were observed during kernel development 

after ABA treatment， the first peak in ‘E8501’ occurred at day 31 after pollination （31DAP，the same below）， 

with ABA content， increased by 16. 4% （P<0. 05） compared with CKE， and the first peak in ‘PHN73’ occurred 

at 24DAP， with ABA content increased by 15. 2% compared with CKP.  The second peak of the two inbred lines 

both occurred at 52DAP， with ABA contents increased by 15. 0% （P<0. 05） and 13. 6% （P<0. 05） compared 

with CKE and CKP， respectively.  The content of GA3 declined during kernel filling， compared with CKE， and that 

in ‘E8501’ showed reductions of 36. 2% from 31 to 45DAP and 30. 9% from 52 to 66DAP， whereas ‘PHN73’ 

exhibited of 20. 0% and 29. 5% decrease relative to CKP.  At 38DAP， ABA-treated ‘E8501’ and ‘PHN73’ kernels 

showed increases in dry weight of 13. 7% and 17. 2%， compared with CKE and CKP， respectively， and the grain 

moisture content decreased as dry weight increased.  At 31DAP， the contents of sucrose， glucose and fructose 

in ‘E8501’ increased by 49. 2% （P<0. 05）， 23. 7% （P<0. 05） and 38. 4% （P<0. 05） relative to CKE， respectively， 

whereas those in ‘PHN73’ increased by 29. 2% （P<0. 05）， 21. 2 % （P<0. 05） and 6. 7% （P<0. 05） compared 

with CKP.  The period from 31 to 45DAP was the rapid starch accumulation stage，the total starch of ‘E8501’was 

6. 6 %， 7. 8% and 13. 7% higher than CKE at 31， 38 and 45DAP， respectively， and the total starch of ‘PHN73’ 

exceeded CKP by 14. 5%， 10. 3% and 11. 3% at the same developing stages.  The activities of ADP-glucose 

pyrophosphorylase （AGPase）， soluble starch synthase （SSS）， granule-bound starch synthase （GBSS） and 

starch branching enzyme （SBE） in the kernels of both inbred lines increased at 10DAP， reached peak at 17-

24DAP and declined sharply thereafter.  At 24DAP， AGPase activities in the kernel of ‘E8501’and ‘PHN73’ 

increased by 11. 9%（P<0. 05） and 7. 0% （P<0. 05） relative to CKE and CKP， respectively.  SBE activities at 24DAP 

was 13. 6%（P<0. 05） and 26. 7% （P<0. 05） higher than the respective control CKE and CKP.  In summary， 

exogenous ABA treatment can significantly increase kernel ABA content and decrease reduce GA3 content in 

maize kernels， elevated grain soluble sugar content and starch-synthesizing enzyme activities， and promote 

grain dry weight and starch accumulation， thereby accelerating kernel the dehydration and maturation of the 

two maize inbred lines.
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玉米（Zea mays）是我国重要的粮食作物之一，

具有种植区域广、适应性强、产量高、用途多等优

势［1］。玉米产业发展的方向是标准化与机械化［2］，

2020 年我国玉米综合机械化生产率达到 89. 76%，

机械化播种率（机械播种面积与总播种面积之比）

超过 90%。然而，机械化收获率（机械收获面积与

总收获面积之比）仍低于 85%［3］，原因之一是收获时

籽粒含水率高导致玉米籽粒破碎率高，增加了收获

后干燥、贮藏、异地运输、深加工过程中的成本及携

带真菌毒素的潜在风险［4-6］。因此，开展玉米脱水特

性相关研究对培育籽粒含水率低、高产宜机收玉米

品种具有非常重要的意义。

玉米籽粒发育中的脱水过程主要分为生理脱

水和自然脱水 2 个阶段，分别是前期由灌浆主导的

被动脱水和后期由外界环境影响的主动失水［7］。玉

米在生理成熟期（生理脱水期）之前，其脱水速率是

由基因决定的，而环境因子对其无显著影响［8］。玉

米生理成熟后期的主动脱水过程，能反映出遗传材

料最真实的脱水能力，是多基因调控的数量性状，

受遗传与环境的共同调节［9］。玉米籽粒的脱水速率

在生育后期不同品种之间差异显著，籽粒灌浆速

率、灌浆持续时间、苞叶、果穗的类型等都与籽粒的

脱水速率密切相关［10］。生理成熟后（自然脱水阶

段），玉米籽粒脱水速率主要受到气象因素的影响，

特别是温度、湿度和降雨量与玉米籽粒含水率、籽

粒脱水速率密切相关［11-12］。此外，干旱、渍水、叶片

损伤等逆境胁迫也会加速玉米的衰亡，导致生理成

熟后玉米籽粒脱水速率加快［13］。因此，不同品种的

玉米脱水特性除籽粒灌浆和脱水 2 个主导因素外，

农艺性状和环境因子也直接或间接地影响玉米籽

粒脱水过程。

脱落酸（ABA）已被证明参与调节植物生长发

育的许多方面，包括胚胎成熟、种子休眠、发芽、细

胞分裂和伸长、花诱导以及对环境压力（如干旱、
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盐、寒冷、病原体和紫外线辐射）的响应［14］。另外，

已有研究发现，ABA 与水稻籽粒的发育和充实进程

存在着紧密的联系。ABA 不仅能调节胚乳细胞分

裂，在籽粒充实期对灌浆也具有调节作用［15］，而且

ABA 在糖代谢和转运中具有调节作用，从而进一步

调节干物质积累和籽粒灌浆［16］。例如，在种子生长

过程中发现 ABA 水平的增加通常与干物质积累同

时发生，并在生理成熟之前达到最大值［17］。籽粒灌

浆实际是糖与淀粉转换的过程，这个过程涉及一系

列代谢酶的参与。蔗糖合酶（SuSy）、ADP-葡萄糖

焦磷酸化酶（AGPase）、颗粒结合型淀粉合成酶

（GBSS）、可 溶 性 淀 粉 合 酶（SSS）和 淀 粉 分 支 酶

（SBE）等关键酶合成在籽粒淀粉合成过程中起关键

作用［18］。Tang 等［19］发现在水稻中施用适当浓度的

外源 ABA 可增强蔗糖合酶的活性，并调控淀粉合

成相关基因的表达，从而提高水稻的产量。但在玉

米中利用不同脱水特性的自交系材料，研究外源

ABA 对籽粒灌浆特性及代谢酶活性变化的影响还

鲜有报道。本研究选取 2 份生理成熟期相近，脱水

特性差异较大的玉米自交系作为试材，在授粉后喷

施 ABA，测定籽粒灌浆过程的 9 个时期中与籽粒灌

浆特性相关的指标，系统分析开花期施用 ABA 对

籽粒含水量、脱水速率、灌浆速率、籽粒干重、淀粉

积累、淀粉合成相关酶（AGPase、GBSS、SBE 和
SSS）活性和激素（ABA 和 GA3）含量的影响，旨在

分析外源 ABA 处理对不同脱水型玉米自交系籽粒

灌浆特性与脱水进程的影响，以期为通过化学调控

优化玉米自交系脱水特性提供理论依据。

1　材料与方法

1. 1　试验材料

以 生 理 成 熟 期 相 近 、脱 水 特 性 差 异 大 的

‘E8501’和‘PHN73’玉米自交系作为试验材料，

‘E8501’为快脱水型，‘PHN73’为慢脱水型，均来源

于国家玉米产业技术体系研发中心。

1. 2　试验设计

试验于 2023年在山西农业大学谷子研究所试验

田（36°22'19. 92″ N，113°15'38. 84″ E，海拔 890. 5 m）

进行。该区属暖温带半湿润大陆性季风气候，年均气

温 12. 9 ℃，无霜期 211 d，年均日照时数 2 163. 8 h，年
均降水量 635. 1 mm，见图 1。试验田为壤土，有机

质含量为 10. 25 g/kg、速效氮含量为 72. 32 mg/kg、

速 效 磷 含 量 为 40. 68 mg/kg、速 效 钾 含 量 为

32. 65 mg/kg，地力均匀一致。5 月 4 日播种，种植密

度为 75 000 株/hm2，行距 60 cm。试验期间无水分

胁迫，田间管理与普通大田生产管理相同。

抽雄期选取生长一致的植株挂牌，吐丝前对雌

穗进行人工套袋，花期统一进行人工授粉，记录授

粉 时 间 。 授 粉 后 连 续 3 d 将 0. 5 mmol/L ABA
均 匀 喷 洒 在 玉 米 整 株 上 ，ABA 施 用 量 为

（150±5） mL/株，‘E8501’和‘PHN73’喷施清水的

对照分别记为 CKE和 CKP。使用完全随机区组试验

设计，每个处理 3 次重复。选择 2 个自交系授粉日

期相同的植株，在授粉后天数（day after pollination， 
DAP）分别为第 10、17、24、31、38、45、52、59 和 66 天

共 9 个时期，对果穗进行脱粒，取果穗中部完整籽

粒。样品分两部分：一部分用液氮冷冻 30 s，−80 ℃
保存，用于碳水化合物、酶活性、ABA 和 GA3 的测

定；另一部分籽粒烘干，用于籽粒含水量和淀粉含

量的测定。

1. 3　测定项目及方法

1. 3. 1　籽粒含水量的测定

从 授 粉 后 第 10 天（10DAP）开 始 ，每 7 天 取

100 粒籽粒，共 9 次。取样后，105 ℃的烘箱中杀青

30 min，70 ℃干燥至恒重。平均灌浆速率（v）参照朱

庆森等［20］的方法，计算公式如下：

籽粒含水量=（鲜重−干重）/鲜重×100%
籽粒脱水速率=［前一次采样籽粒含水率−后一次

采样籽粒含水率］/2 次取样间隔时间

图 1　2023年 5—10月平均降水量和平均气温

Fig. 1　Monthly mean precipitation and mean air temperature 
from May to October in 2023
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利用 Richards方程模拟籽粒灌浆过程，如下：

W=A（1+Be−Ct）−1/D。

平均灌浆速率 vmean=W/t
式中：W 为时间 t 时的籽粒干重，mg；A 为灌浆末期

的最大籽粒重，mg；B 为与初始粒重有关的尺度参

数；C 为与“初始灌浆活力”成正比的速率参数，d−1；

D 为形状参数，无量纲，D 取 1；t为开花后的时间，d；
vmean为平均灌浆速率，g/d。
1. 3. 2　内源激素和碳水化合物含量测定

采用酶联免疫吸附法（ELISA）［21］测定 ABA 和

GA3 含量。总淀粉含量测定采用双波长碘结合

法［22］。总淀粉含量为直链淀粉和支链淀粉含量之

和，淀粉积累量=淀粉含量×籽粒干重。蔗糖、葡

萄糖和果糖含量的测定参照何照范［23］的方法。

1. 3. 3　AGPase、GBSS、SBE 和 SSS 活性的测量

将 0. 2 g 新鲜样品在含有冷冻砂浆中研磨，加

入 2 mL 提取缓冲液（100 mmol/L pH 7. 5 Tricine-
NaOH、8 mmol/L MgCl2、2 mmol/L EDTA、125 %
（V/V） 丙 三 醇 、10 g/L PVP-40、50 mmol/L 
2-ME），取 400 µL 的匀浆加入 1. 5 mL 的提取液，进

行微量离心，将沉淀物与缓冲液混悬，以测定颗粒

结合型淀粉合成酶（GBSS）的活力。将其余匀浆

4 ℃ ，10 000 r/min 离心 30 min 后，取上清液用于

ADP 葡萄糖焦磷酸化酶（AGPase）、可溶性淀粉合

成酶（SSS）、GBSS 及淀粉分支酶（SBE）活力的检

测。参考 Nakamura 等［24］和程方民等［25］方法测定

AGPase、SSS 和 GBSS 活性。SBE 活性测定参考李

太贵等［26］的方法。

1. 4　数据处理

采用 Microsoft Excel 2019 进行数据处理和作

图，用 SPSS 19. 0 进行数据统计分析。

2　结果与分析

2. 1　外源 ABA对玉米籽粒内源激素的影响

由图 2 可知，外源 ABA 处理后，随灌浆进程推

进，2 种脱水型玉米自交系籽粒中 ABA 和 GA3含量

呈现相反的变化趋势。快脱水型‘E8501’和慢脱水

型‘PHN73’的籽粒中 ABA 积累有 2 个峰值。在

17DAP，2 个自交系中 ABA 含量分别为 155. 2 和

100. 6 ng/g，‘E8501’与 其 对 照（CKE）差 异 显 著

（P<0. 05），‘PHN73’与其对照（CKP）差异不显著。

31DAP 的‘E8501’中 ABA 含量出现第 1 个峰值，含

量 为 275. 0 ng/g，较 CKE 增 加 16. 4%（P<0. 05），

‘PHN73’的 第 1 个 峰 值 出 现 在 24DAP，早 于

‘E8501’，含量为 280. 2 ng/g，较 CKP 增加 15. 2%
（P<0. 05）。 2 个自交系的第 2 个峰值均出现于

52DAP，此时正值籽粒灌浆过程中含水量快速下降

阶 段 ，‘E8501’和‘PHN73’中 ABA 含 量 分 别 为

600. 0 和 535. 2 ng/g，较 CKE 和 CKP 分 别 增 加

15. 0% 和 13. 6%（P<0. 05）。第 2 个峰值之后，内

源 ABA 含量逐渐下降到峰值前水平，直至生理

成熟。

外源 ABA 处理后玉米籽粒中 GA3 含量则呈不

断下降趋势，在 24—45DAP，2 个自交系中 GA3含量

‘E8501’和‘PHN73’分别为喷施 ABA 的快脱水型和慢脱水型玉米自交系；CKE 和 CKP 分别为‘E8501’和‘PHN73’喷施清水的对照。ns，*
和**分别表示不显著，显著（P≤0.  05）和极显著（P≤0.  01）。下同。

‘E8501’and‘PHN73’are fast-dehydration and slow-dehydration maize inbred lines treated with exogenous ABA，respectively.  CKE and CKP 
are the control sprayed with water for ‘E8501’ and ‘PHN73’， respectively.  ns，* and ** indicate no significant， significant （P≤0.  05） and 
extremely significant（P≤0.  01）， respectively.  The same below.

图 2　外源 ABA处理的籽粒中 ABA和 GA3含量的变化

Fig. 2　Changes of ABA and GA3 contents in grains after exogenous ABA treatment
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均显著低于其各自对照。在籽粒灌浆早期（10—
24DAP）、中期（31—45DAP）和后期（52—66DAP），

‘E8501’中 GA3 平均含量较 CKE 分别减少 18. 6%、

36. 2% 和 30. 9%，‘PHN73’中 GA3平均含量较 CKP

分别减少 15. 8%、20. 0% 和 29. 5%（图 2（b））。
2. 2　外源 ABA对粒籽灌浆特性的影响

由图 3 可知，外源 ABA 处理后，2 个自交系籽粒

中的含水量在籽粒灌浆过程中逐渐下降。在 24、31
和 38DAP，快脱水型‘E8501’的含水量分别较 CKE

下降 5. 2%、12. 7% 和 10. 6%（P<0. 05）；慢脱水型

‘PHN73’的含水量分别较 CKP 下降 5. 1%、10. 9%
和 9. 9%（P<0. 05）；在 52DAP，‘E8501’和

‘PHN73’的含水量分别较 CKE 和 CKP 下降 18. 4%
和 10. 7%（P<0. 05）。2 个自交系籽粒脱水速率的

变化趋势基本一致，在 45DAP 前，呈现先增加后下

降的趋势。在 17、24 和 31DAP，‘E8501’的脱水速

率分别为 2. 21 %/d、2. 64 %/d 和 2. 15 %/d，分别

较 CKE 增加 25. 9%、5. 7% 和 30. 0%；‘PHN73’的

脱水速率分别为 1. 51%/d、2. 17%/d 和 1. 80%/d，
分 别 较 CKP 增 加 11. 7%、8. 2% 和 18. 5%。 在

45DAP，2 个自交系均有 1 个小幅上升，之后逐渐下

降。外源 ABA 处理后 2 个自交系籽粒中含水量显

著低于对照，有利于籽粒含水量的下降。

外源 ABA 处理后，在整个灌浆期 2 个自交系籽

粒的干重与含水量的动态变化呈相反趋势（图 3（a）
和图 3（c））。籽粒灌浆中期（31—45DAP），‘E8501’
的籽粒干重较 CKE分别增加 12. 2、21. 0 和 10. 3 mg，

‘PHN73’的籽粒干重较 CKP分别增加 33. 0、22. 4 和

7. 1 mg；在 38DAP，‘E8501’和‘PHN73’的籽粒干

重 分 别 较 CKE 和 CKP 增 加 13. 7% 和 17. 2%
（P<0. 05），但在 31 和 45DAP，2 个自交系与其各自

对照（CKE 和 CKP）之间的差异均未达到显著水平。

2 个自交系的籽粒灌浆速率均在 31DAP 达到最大

值（图 3（d）），‘E8501’和‘PHN73’分别为 0. 92 和

0. 73 g/d，较 CKE 和 CKP 分别升高 8. 7% 和 17. 8%，

显著高于其各自对照（P<0. 05）。

2. 3　外源 ABA对蔗糖代谢的影响

由图 4可知，外源 ABA处理后 2种脱水型玉米自

交系籽粒中蔗糖（Suc）、葡萄糖（Glu）和果糖（Fru）含
量均在 10DAP 达到峰值，随灌浆进程呈逐步下降趋

图 3　外源 ABA处理的籽粒含水量、脱水速率、干重和灌浆速率的变化

Fig. 3　Changes of grain moisture content， dehydration rate， dry weight and filling rate after exogenous ABA treatment
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势。灌浆前中期（10—45DAP）2 个自交系籽粒中的

Suc、Glu 和 Fru 含量均显著高于其各自对照（CKE和

CKP）；灌浆后期（52—66DAP），ABA处理的 2个自交

系与 CKE、CKP 相比均无显著差异。其中，10 和

31DAP 的快脱水型‘E8501’籽粒中 Suc 含量分别较

CKE增加 23. 4% 和 49. 2%（P<0. 05），Glu 含量分别

增加 17. 8% 和 23. 7%（P<0. 05），Fru含量分别增加

20. 0% 和 38. 4%（P<0. 05）；10 和 31DAP 的慢脱水

型‘PHN73’籽粒中 Suc含量较 CKP分别增加 31. 7%
和 21. 2%（P<0. 05），Glu 含 量 分 别 较 CKP 增 加

17. 6% 和 29. 2%（P<0. 05），Fru 含量分别较 CKP增

加 26. 5%（P<0. 05）和 6. 7%。可见，外源 ABA处理

后，籽粒灌浆前中期（10—45DAP）2个自交系籽粒可

溶性糖含量均显著高于对照。

2. 4　外源 ABA对籽粒淀粉积累的影响

由图 5可知，2种脱水型玉米自交系在外源 ABA
作用下，籽粒淀粉含量均随生育进程逐渐升高。在灌

浆前期（10—24DAP）和后期（52—66DAP）快脱水型

‘E8501’的 淀 粉 含 量 较 CKE 分 别 增 加 7. 3% 和

1. 8%，慢脱水型‘PHN73’较 CKP分别增加 7. 5% 和

2. 0%；灌浆中期（31—45DAP）淀粉含量增长最快，

在 31、38 和 45DAP，‘E8501’籽粒中总淀粉含量较

CKE 分别增加 6. 6%、7. 8% 和 13. 7%（P<0. 05），

‘PHN73’籽 粒 中 总 淀 粉 含 量 较 CKP 分 别 增 加

14. 5%、10. 3% 和 11. 3%（P<0. 05）。因此，外源

ABA 通过促进灌浆过程，尤其是灌浆中期的淀粉合

成与积累，显著提高了 2个自交系籽粒的淀粉含量。

2 个自交系籽粒淀粉积累量的增长变化均与淀

粉含量增长趋势一致，在 17—45DAP，‘E8501’和
‘PHN73’的淀粉积累量均分别显著高于其各自对

照（CKE和 CKP）（图 5（b）），但在 66DAP，‘E8501’和
‘PHN73’与其各自对照（CKE和 CKP）之间的差异均

未 达 到 显 著 水 平 。 在 38 和 45DAP，‘E8501’和

‘PHN73’籽粒的淀粉积累量较 CKE 和 CKP 分别增

加 31. 0% 和 22. 6%（P<0. 05）。可见，外源 ABA
处理可显著增加 2 个自交系籽粒的淀粉积累量。

图 4　外源 ABA处理的籽粒蔗糖、葡萄糖和果糖的含量变化

Fig. 4　Changes of grain sucrose， glucose and fructose content under exogenous ABA treatment

图 5　外源 ABA处理的籽粒中淀粉含量（a）和淀粉积累量（b）的变化

Fig. 5　Changes of grain starch content （a） and starch accumulation （b） under exogenous ABA treatment

44



第  3 期 阎晓光等： 外源 ABA 对不同脱水型玉米灌浆特性的影响

2. 5　外源 ABA对淀粉合成相关酶活性的影响

由图 6 可知，ABA 处理后，2 种脱水型玉米自交

系籽粒中 ADP 葡萄糖焦磷酸化酶（AGPase）、可溶

性 淀 粉 合 成 酶（SSS）、颗 粒 结 合 型 淀 粉 合 成 酶

（GBSS）和淀粉分支酶（SBE）的活性从 10DAP 开

始迅速升高，在 17—24DAP 达到活性峰值，除 SSS
活性降低缓慢外，其他酶活性均快速下降。24、31
和 38DAP 的快脱水型‘E8501’籽粒中 AGPase 活性

较 CKE 分 别 升 高 11. 9%、18. 8% 和 15. 5%
（P<0. 05）；慢脱水型‘PHN73’籽粒中 AGPase 活

性 较 CKP 分 别 升 高 7. 0%、20. 0% 和 15. 3%（P<
0. 05）。2 个自交系中 SSS 活性均在 24DAP 达到最

大，‘E8501’和‘PHN73’籽粒中 SSS 活性分别较

CKE 和 CKP 高 40. 0%（P<0. 01）和 33. 3%（P<
0. 01）。2 个自交系中 GBSS 活性峰值均较其各自

对 照（CKE 和 CKP）提 前 出 现 ，由 24DAP 提 前 至

17DAP；17DAP 时 ，‘E8501’和‘PHN73’籽 粒 中

GBSS 活性分别为 213. 1 和 152. 3 μmol/（g·h），比

CKE 和 CKP 活性分别高 87. 8%（P<0. 01）和 92. 1%
（P<0. 01）。2 个自交系中 SBE 活性均于 17DAP 达

到 活 性 峰 值 ，外 源 ABA 处 理 显 著 提 高 了 17—
31DAP 的 2 个自交系籽粒的 SBE 活性（图 6（d）），
24DAP 的‘E8501’和‘PHN73’分别较 CKE 和 CKP

高 13. 6% 和 26. 7%（P<0. 05）。可见，外源 ABA
处 理 有 利 于 增 强 2 个 自 交 系 籽 粒 灌 浆 过 程 中

AGPase、SSS、GBSS 和 SBE 的活性。

3　讨  论

3. 1　外源 ABA对籽粒内源激素水平的影响

玉米收获时籽粒含水率保持在 15%~25% 对

于籽粒收获的完整性至关重要［27］。种子成熟过程

中籽粒快速脱水的启动受脱落酸（ABA）信号通路

的调控［28］。除 ABA 外，赤霉素（GA3）也参与该过

程，GA3 通过拮抗 ABA，促进种子萌发、抑制休眠，

从而间接影响脱水启动的时机和强度［29］。小麦在

水分胁迫下外源施用 ABA，籽粒内源 ABA 含量与

淀粉积累速率呈极显著正相关（r=0. 99**），与未施

用 外 源 ABA 的 对 照 相 比 ，籽 粒 灌 浆 速 率 增 加

13. 6%（P<0. 05）［30］。本研究中也有类似的发现，

在施用 ABA 后 2 种脱水型玉米自交系籽粒中 ABA

图 6　外源 ABA处理的籽粒中淀粉合成酶 AGPase、SSS、GBSS和 SBE活性的变化

Fig. 6　Changes of activities of AGPase， SSS， GBSS and SBE in grain under exogenous ABA treatment
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和 GA3 的含量随灌浆进程呈现出相反的动态变化

趋势（图 2）。 ABA 积累出现 2 个峰值，快脱水型

‘E8501’在 31DAP 出现第 1 个峰值，籽粒中 ABA 含

量为 275. 0 ng/g，较 CKE 增加 16. 4%（P<0. 05），慢
脱水型‘PHN73’在 24DAP 出现第 1 个峰值，籽粒中

ABA 含量为 280. 2 ng/g，早于‘E8501’，较 CKP增加

15. 2%。 2 个自交系均于 52DAP 时出现第 2 个峰

值，此时‘E8501’和‘PHN73’籽粒中 ABA 含量分别

为 600. 0 和 535. 2 ng/g，分 别 较 CKE 和 CKP 增 加

15. 0% 和 13. 6%（P<0. 05）。 2 个自交系籽粒中

GA3的含量呈不断下降的趋势，外源 ABA 加剧了这

种下降的程度。2 个自交系籽粒中 ABA 含量出现

的 2 个峰值，1 个发生在 24—31DAP（胚乳细胞分裂

期间）［27］，另一个发生在 52DAP（胚乳淀粉沉积停止

之前），早于或接近主要生理阶段，说明 ABA 可能

作为一个触发器持续调节玉米的籽粒灌浆过程。

在 籽 粒 灌 浆 早 期（10—24DAP）、中 期（31—
45DAP）和后期（52—66DAP），‘E8501’籽粒中 GA3

的 平 均 含 量 较 CKE 分 别 减 少 18. 6%、36. 2% 和

30. 9%，‘PHN73’籽粒中 GA3含量较 CKP 分别减少

15. 8%、20. 0% 和 29. 5%（图 2（b））。小麦生产中外

源施用 ABA 可显著提高籽粒中 ZR、IAA 和 ABA 含

量，降低 GA3含量，从而改善籽粒灌浆特性，促进淀

粉形成［31］，提高了籽粒的沉降能力和强度，从而加

快灌浆速率和碳水化合物积累，改善灌浆过程，增

加籽粒重量［30］。Zi等［32］研究认为，ABA 与 GA3是通

过拮抗调控籽粒中蔗糖 -淀粉代谢关键酶（SuSy、
AGPase、GBSS）的活性，分别促进或抑制储存物质

的积累，当然，这种影响也可能是与其他激素共同

协作调节籽粒灌浆的过程［33］。所以，施用 ABA 可

以在一定程度上通过调节内源激素含量的平衡来

促进淀粉积累，从而改善籽粒灌浆［34］。然而，除

GA3和 ABA 外，多种植物激素在种子发育阶段可能

还存在复杂的交叉调控［30］，所以进一步解析 ABA、

GA3 和其他激素之间的调控网络，将有助于全面阐

明籽粒脱水和成熟启动的调控机制。

3. 2　外源 ABA对籽粒灌浆的影响

籽粒脱水快的玉米品种不仅具有较高的淀粉

含量［35］，且在灌浆期还表现出较快的籽粒灌浆速

率［36］，籽粒脱水快的玉米自交系在籽粒发育前期和

中期也表现出较快的籽粒灌浆速率［37］。在小麦籽

粒灌浆早期阶段，籽粒中 ABA 含量与籽粒灌浆速

率同步上升，具有相同的变化趋势［38］。本研究中，

外源 ABA 处理后，2 种脱水型玉米自交系籽粒的脱

水速率变化趋势基本一致，在 45DAP 前，呈现先增

加后下降的趋势，在 45DAP，2 个自交系均有 1 个小

幅上升，之后逐渐下降。在整个灌浆期，2 个自交系

籽 粒 的 干 重 与 含 水 量 的 动 态 变 化 呈 相 反 趋 势

（图 3）。38DAP 的‘E8501’和‘PHN73’籽粒干重分

别较 CKE 和 CKP 增加 13. 7% 和 17. 2%（P<0. 05）。
2 个 ABA 处理的自交系籽粒灌浆速率均在 31DAP
达到最大值（图 3（d）），‘E8501’和‘PHN73’分别较

CKE 和 CKP 提高 8. 7% 和 17. 8%（P<0. 05）。外源

ABA 可加快小麦籽粒的灌浆速率，同时延长灌浆时

间，从而使小麦的籽粒重量增加［31］。在水稻中外源

ABA 缩短了籽粒灌浆时间，但与未施用 ABA 的对

照组相比灌浆速率显著升高，弥补了灌浆时间缩短

的负面影响，最终实现籽粒重量的增加［39］。所以在

籽粒发育过程中，可以通过施用外源 ABA 改善不

同脱水型玉米自交系同化物合成量和合成速率，从

而调节籽粒灌浆，实现籽粒重量的增加。

3. 3　外源 ABA 对淀粉积累及淀粉合成酶活性的

影响

玉米籽粒灌浆主要是淀粉合成和累积的过程，

淀粉是碳的主要储备形式 ，占籽粒最终干重的

65%~75%，直接影响玉米的最终产量［40］。ABA 是

调控植物淀粉积累的关键调节因子，外源施用 ABA
可改变小麦籽粒中淀粉颗粒大小及分布，并显著增

加淀粉含量［41］。本研究中，外源 ABA 施用可显著

增加灌浆中期（31—45DAP）2 种脱水型玉米自交系

籽粒的淀粉积累量，31、38 和 45DAP 的快脱水型

‘E8501’籽粒中总淀粉含量较 CKE分别增加 6. 6%、

7. 8% 和 13. 7%（P<0. 05），慢脱水型‘PHN73’籽
粒中总淀粉含量较 CKP分别增加 14. 5%、10. 3% 和

11. 3%（P<0. 05）（图 5）。外源 ABA 通过增强蔗糖

转运并加速蔗糖向淀粉的转化，从而稳定碳水化合

物代谢，以应对不利的环境胁迫［32］。在本研究中，

外源 ABA 处理下，籽粒灌浆前中期（10—45DAP）
2 种脱水型自交系籽粒中蔗糖、葡萄糖和果糖含量

均显著高于各自交系的对照（图 4）。籽粒中葡萄

糖、果糖维持在适宜水平可以提高胞质蔗糖酶活

性，促进蔗糖分解，维持较高的源 -库蔗糖浓度梯

度［42］，从而促进蔗糖从源向库的转移，加速碳代谢，

增加可溶性糖储存［12］。
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ADP 葡萄糖焦磷酸化酶（AGPase）、可溶性淀

粉合成酶（SSS）、颗粒结合型淀粉合成酶（GBSS）
和淀粉分支酶（SBE）在淀粉合成过程中起关键作

用［43］。在小麦中发现 SuSase（蔗糖合成酶）、SSS、

SBE 和 AGPase 活性的变化与 ABA 含量密切相关，

ABA 含 量 与 酶 活 性 之 间 存 在 显 著 正 相 关［31］。

Zi 等［32］研究认为，ABA 通过刺激 ATP 酶活性来改

善库器官中韧皮部细胞的活力，从而调节细胞中同

化物的代谢。在玉米高种植密度条件下，外源施用

ABA 后籽粒灌浆过程中观察到了相似的结果［43］。

在本研究中，外源 ABA 可显著提高 2 种脱水型自交

系 籽 粒 发 育 中 酶 的 活 性 ，24DAP 的‘E8501’和

‘PHN73’籽粒中 AGPase 的活性分别较 CKE和 CKP

增加 11. 9% 和 7. 0%（P<0. 05），SSS 活性分别较

CKE 和 CKP 活性增加 40. 0% 和 33. 3%（P<0. 01），
SBE 的 活 性 分 别 较 CKE 和 CKP 增 加 13. 6% 和

26. 7%（P<0. 05），GBSS 活性峰值较对照（CKE 和

CKP）均由 24DAP 提前至 17DAP（图 6），这些酶均

为淀粉生物合成的关键限速酶，外源 ABA 可以通

过提高籽粒灌浆过程中淀粉合成相关酶 AGPase、
SSS、GBSS、SBE 等的活性，抑制与淀粉水解相关

的 α-淀粉酶（α-AL）、淀粉磷酸化酶（SP）的活性［32］，

从而促进淀粉的积累。淀粉是谷物的主要组成成

分，高淀粉含量或高淀粉合成速率通常伴随更低的

籽粒含水量和更快的脱水速率［37］，但其调控脱水速

率作用的分子机制尚待深入研究。

4　结  论

外源 ABA 处理后，授粉后第 31 天（31DAP）的
快脱水型‘E8501’和慢脱水型‘PHN73’玉米自交系

中 ABA 含 量 分 别 较 CKE 和 CKP 增 加 16. 4% 和

15. 2%，籽 粒 灌 浆 速 率 分 别 较 CKE 和 CKP 升 高

8. 7% 和 17. 8%，GA3 含 量 在 24—45DAP 显 著 下

降，外源 ABA 处理后籽粒中 ABA 含量增加、GA3含

量下降，加快了籽粒灌浆速率。31DAP 的‘E8501’
籽粒中蔗糖（Suc）、葡萄糖（Glu）和果糖（Fru）含量

分 别 较 CKE 增 加 49. 2%、23. 7% 和 38. 4%，

‘PHN73’籽粒中 Suc、Glu 和 Fru 含量分别较 CKP增

加 21. 2%、29. 2% 和 6. 7%，‘E8501’和‘PHN73’籽
粒中总淀粉含量分别较 CKE 和 CKP 增加 6. 6% 和

14. 5%。 17—45DAP 的‘E8501’和‘PHN73’的淀

粉 积 累 量 分 别 显 著 高 于 CKE 和 CKP，24DAP 的

‘E8501’和‘PHN73’籽粒中 AGPase 的活性分别较

CKE 和 CKP 增加 11. 9% 和 7. 0%，SSS 活性分别较

CKE和 CKP活性增加 40. 0% 和 33. 3%，SBE 的活性

分 别 较 CKE 和 CKP 增 加 13. 6% 和 26. 7%。 外 源

ABA 处理增强了淀粉合成相关酶活性，有利于可溶

性糖和淀粉含量的积累，促进 2 个玉米自交系籽粒

灌浆，加速籽粒脱水成熟。
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