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Abstract: The independent breeding maize variety He No. 344 seeds were used to study the physiological response of 

glycerol-3-phosphate dehydrogenase (GPDH) on maize under abiotic stresses, including salinity treatment (200 mM NaCl), 

alkali treatment (150 mM NaHCO3), dehydration treatment (20%-PEG) and low temperature (4°C). The results showed that the 

abiotic stress can significantly reduced the plant height, root length and dry weight of maize and the combined injury of saline 

alkali treatment was higher than that of drought and low temperature treatments; The abiotic stress also increased GPDH activity 

of maize leaf, and the activity of GPDH under saline alkali treatment was significantly higher than that of drought and low 

temperature treatments; The abiotic stress resulted in increased level of TBARS and H2O2 contents and increased NADH/ 

NAD+ of maize leaf; Moreover, the abiotic stress also increased SOD, APX, GR and GPX activities and ASA/DHA, 

GSH/GSSG; In addition, the GPDH activity induced by abiotic stress was significantly correlated with NADH/NAD+, APX, 

GPX, GR, ASA/DHA, GSH/GSSG, TBARS and H2O2 level, and these results indicate that the increased resistance of maize in 

the process of abiotic stresses was closely related with the metabolic level of GPDH. 
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摘要：以玉米自交系合344号为材料，在盐处理(200 mmol·L
-1

 NaCl)、碱处理(150 mmol·L
-1

 NaHCO3)、干旱处理(20％

PEG)及低温处理(4°C)下，研究玉米3-磷酸甘油脱氢酶(Glycerol -3- phosphate Dehydrogenase, GPDH)对非生物胁迫的生

理响应。结果表明：非生物胁迫能够明显降低玉米株高、根长及干重，其中盐碱处理对玉米合344的伤害程度要高于干

旱及低温处理；非生物胁迫能够诱导玉米GPDH活性上升，且盐碱处理下的GPDH活性显著高于干旱及低温处理；非生

物胁迫可不同程度地提高玉米叶片硫代巴比妥酸反应物(TBARS)及过氧化氢(H2O2)的含量，且增加还原型烟酰胺腺嘌

呤二核苷酸/氧化型烟酰胺腺嘌呤二核苷酸(NADH/NAD
+
)；非生物胁迫可显著提高超氧化物歧化酶(SOD)、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)的活性，并增加还原型抗坏血酸/氧化型抗坏血酸
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(ASA/DHA)与还原型谷胱甘肽/氧化型谷胱甘肽(GSH/GSSG)；此外，非生物胁迫中GPDH活性显著增加与NADH/NAD
+、

APX、GPX、GR、ASA/DHA、GSH/GSSG、TBARS和H2O2水平密切相关，表明非生物胁迫过程中玉米抗逆性的增强

与体内GPDH的代谢水平密切相关。 

关键词：玉米，非生物胁迫，GPDH，氧化还原平衡，抗氧化能力 

 

1．引言 

非生物胁迫(高盐、干旱、UV-B、低温等)是限制农

作物生长，制约其生物产量的主要因素。3-磷酸甘油脱

氢酶 (Glycerol-3-phosphate Dehydrogenase, GPDH)是细

胞中一类重要的代谢酶，可催化3-磷酸甘油和磷酸二羟

丙酮之间的可逆氧化还原反应，这类酶广泛存在于各种

生物体中，且具有组织特异性和细胞定位特异性[1]。目

前在模式植物拟南芥中已分离出了定位于三个亚细胞结

构中的五个GPDH，其中四个是以NAD
+ 为辅酶的

NAD
+
-GPDH，两个定位于细胞质，两个定位于叶绿体；

另外一个以FAD作为辅酶的FAD-GPDH定位于线粒体

[2-5]。研究发现，ABA、盐、缺氧、干旱和洪涝等胁迫

条件均能诱导拟南芥细胞质GPDHc1表达量的升高[4]。

Chanda等[6]研究表明拟南芥叶绿体GPDH (GLY1)可通过

调节脂类和脂肪酸的代谢影响植物的抗病性，诱导其获

得系统性免疫功能(SAR)。将拟南芥GLY1在水稻中过表

达可以增加水稻叶片质体脂类含量，并提高其光合能力

[7]。从油菜中分离的叶绿体BnGPDHp1在拟南芥中的过

表达可以增强植物对盐胁迫的抗性[8]。杜氏盐生藻是一

种极其耐盐的单细胞真核藻类，它在高盐胁迫环境中可

以将细胞叶绿体中储藏的淀粉迅速转化成大量甘油，这

个过程与盐藻GPDH(DsGPD1)的高表达量及其独特的双

结构域(GPD、GPP)密切相关[9]。植物细胞的氧化还原状

态 (Redox)以及活性氧水平(ROS)与植株对非生物胁迫

的响应密切相关[10-11]。非生物胁迫会引起植物细胞内

还原型烟酰胺腺嘌呤二核苷酸(NADH)/氧化型烟酰胺腺

嘌呤二核苷酸 (NAD
+
) 比例的失衡，导致促氧化剂 

(NADH)传递额外的电子给分子氧O2，进而产生大量的活

性氧(ROS)。最近研究发现，非生物胁迫下拟南芥中细胞

质GPDH与线粒体GPDH可共同组成3-磷酸穿梭途径

(Glycerol-3- phosphate shuttle)，将细胞质中NADH上的电

子传递到线粒体呼吸链上，从而维持细胞质和线粒体内

的氧化还原平衡(Redox homeostasis)，这也是首次证明3-

磷酸甘油穿梭途径在植物中存在[4-5]。目前除了模式植

物拟南芥和一些藻类，GPDH家族在其他高等植物中研究

报道的很少，对他们的功能尚缺乏全面深入的了解。因

此，有必要对植物的GPDH特性及其与植物抗逆性的关系

进行深入研究。本试验拟以玉米自交系合344作为材料，

研究非生物胁迫下玉米GPDH的活性及NADH/NAD
+、

ROS、抗氧化系统等的动态变化，以分析玉米中GPDH

的功能，并探讨玉米GPDH响应非生物胁迫的生理生化机

制。 

 

2．材料与方法 

2.1．试验材料与试验设计 

挑选大小一致且无破损的玉米(Zea Mays L.)品种合

344号(由黑龙江八一农垦大学玉米育种研究室提供)，用10%

的次氯酸钠进行表面消毒后置于培养箱25°C黑暗催芽，选

取芽长一致的玉米幼苗用1/2 Hoagland营养液(pH5.5)于植

物生长室内培养至两叶一心。培养条件为，昼夜温度为 

(25±2)°C/ (20±2)°C ， 每 天 光 照 12 h ， 光 强 为 1000 

µmol·m
−2

·s
−1，湿度为60%-80%。然后，对玉米幼苗进行

非生物胁迫处理4d-6d，包括盐处理(200 mmol·L
-1

 NaCl)、

碱处理(150 mmol·L
-1

 NaHCO3)、干旱处理 (20％PEG)及低

温处理(4°C)，各处理液均以1/2 Hoagland营养液配制，以

空白处理的玉米作为对照(CK)。每个处理3次重复，每次

100粒种子。于处理第4 d取第2片全展叶进行各项生理生

化指标测定，于处理第6 d进行株高、根长和干重测定。 

2.2．生理生化指标的测定 

2.2.1．生长指标及叶片相对含水量的测定  

盐处理第6 d，每个处理取10株幼苗，测量其株高、

根长。将幼苗根与根上部分离，置于105°C烘箱中杀青15 

min，80°C烘干至恒重，然后称取干重，并分别计算每株

幼苗地上部及地下部干重。取10株幼苗所有叶片，用蒸馏

水清洗叶片，吸净叶表面水后称其鲜重，然后将叶片置于

80°C烘箱中烘至恒重，称其干重。 

2.2.2．硫代巴比妥酸反应物(TBARS)及过氧化氢(H2O2)

含量的测定 

参照Hodges等[12]的方法测定TBARS，取0.5 g新鲜胚

芽，加入5 ml 5%的三氯乙酸(TCA)研磨成匀浆，于12000 g

离心15 min，取2 ml上清液加入2 ml含0.5%硫代巴比妥酸

(TBA)的20% TCA溶液，沸水浴15 min，上清液分别于450 

nm、532 nm、600 nm处比色。参照Velikova[13]的方法测

定H2O2，取0.5 g叶片，加入5 ml 0.1%TCA冰浴研磨，12000 

g于4°C离心15 min，取1 ml～2 ml上清液加入0.5 ml 10 

mmol·L
-1磷酸钾缓冲液(pH 7.0)及1 ml 1 mol·L

-1
 KI于390 

nm处比色，用1 ml 0.1% TCA代替上清液作为对照。 

2.2.3．抗氧化酶活性的测定 

参照Jiang[14]等的方法并改进，称取新鲜叶片0.5 g左

右，放入预冷的研钵中，用10 ml预冷的提取缓冲液

(K2HP04-KH2P04，pH 7.0，1 mmol·L
-1

 EDTA，1% PVP，1 

mmol·L
-1

 ASC)研磨匀浆，15000 g于4°C离心20 min，上清

液 即 为 酶 粗 提 液 。 超 氧 化 物 歧 化 酶  (SOD) 参 照
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Giannopolitis和Ries[15]的方法；谷胱甘肽过氧化物酶(GPX)

参照Egley等[16]的方法并改进；抗坏血酸过氧化物酶

(APX)参照Nakano和Asada[17]的方法，谷胱甘肽还原酶 

(GR)参照Schaedle和Bassham[18]方法并改进。可溶性蛋白

含量参照Bradford[19]方法测定。抗氧化酶活性以每mg蛋

白质所具有的酶活力单位数表示。 

2.2.4．抗坏血酸、谷胱甘肽含量的测定  

参 照 Fryerd[20] 等 方 法 测 定 抗 坏 血 酸 ， 参 照

Nagalakshmi和Prasad[21]方法测定谷胱甘肽．取0.5 g胚芽，

加入2.5 ml 5%磺基水杨酸研磨匀浆，20000 g于4°C下离心

20 min，上清液用于还原型抗坏血酸(ASA)、还原型谷胱

甘肽(GSH)及氧化型抗坏血酸(DHA)、氧化型谷胱甘肽

(GSSG)含量的测定。 

2.2.5.3-磷酸甘油脱氢酶 (GPDH)活性的测定  

参照Gee等[22]方法并改进，取0.5 g叶片用液N2研磨

至粉末状，加入10 ml预冷的酶提取液 (0.05 mol·L
-1

 

Tris-HCl,pH 7.6 ， 0.42 mol·L
-1 甘 露 醇 ， 5 mmol·L

-1
 

EDTA·Na2，1 mmol·L
-1

 DTT)，用4层纱布将匀浆过滤，

滤液在4°C下12000 r离心20 min，上清液即为酶粗提液。

酶活反应混合液包括100 mmol·L
-1

 HEPES，(pH 6.9)，0.2 

mmol·L
-1

 NADH，4 mmol·L
-1

 DHAP，100 ul酶粗提液，

总体积为1ml。反应以加入酶粗提液开始，反应温度为

25°C，以预冷的酶提取缓冲液代替酶粗提液作为对照，

用分光光度计在340 nm处比色，5 min后测定OD的变化。

GPDH酶活力以每mg酶蛋白在单位时间内还原1umol 

DHAP所需的酶量。可溶性蛋白含量参照Bradford[19]的

方法测定。 

2.2.6.NAD
+
及NADH含量的测定 

氧化型烟酰胺腺嘌呤二核苷酸(NAD
+
)及还原型烟酰

胺腺嘌呤二核苷酸(NADH)的测定参照苏州科铭生物技术

有限公司的试剂盒测定方法进行。NAD
+及NADH含量以 

nmol·g
-1

 FW表示。 

2.3．数据处理 

用Excel 2003对数据进行整理，SPSS 21.0软件进行单

因素方差分析及相关性分析，采用Duncan检验法进行多重

比较及差异显著性分析，其中图表数据均为3次或3次以上

重复的平均值。 

 

 

3．结果与分析 

3.1．非生物胁迫对玉米幼苗生长的影响 

如表1所示，非生物胁迫能够明显降低玉米株高、根

长及干重。不同处理间玉米株高存在明显差异，其中

NaHCO3、NaCl处理较CK株高差异显著，分别降低20.90%

和20.47%，而PEG、4°C处理较CK分别降低了10.41%和

3.52%，但与CK差异不显著；NaHCO3、NaCl、PEG、4°C

处理的根长较CK分别降低了28.47%、17.34%、0.51%和

3.44%，其中NaHCO3、NaCl处理与CK差异显著；本试验

中4中非生物胁迫处理均能显著降低玉米地上部及地下部

干重，其中NaHCO3、NaCl、PEG、4°C处理6d后地上部干

重较CK分别降低了33.57%、27.86%、16.43%和15.71%，

而各胁迫处理地下部干重与CK相比分别降低了40.29%、

38.06%、35.07%和35.82%。说明非生物胁迫对于植株生

长具有明显的抑制作用，且本试验中盐碱处理对玉米合

344的伤害程度要高于干旱及低温处理。 

3.2．非生物胁迫下GPDH活性的变化 

 

图1 非生物胁迫对玉米幼苗GPDH活性的影响。 

各处理如表1所示，根据Duncan检验不同字母表示在0.05水平上差异显

著。图2-6同此。 

由图1所示，非生物胁迫条件下玉米叶片内的GPDH

活性显著上升，与CK相比差异显著，其中NaHCO3、NaCl、

PEG、4°C处理的GPDH活性分别为CK的2.67倍、2.53倍、

1.99倍及1.35倍，且NaHCO3处理及NaCl处理之间无显著差

异。说明盐碱、干旱及低温处理能不同程度地诱导玉米体

内GPDH活性的上升，表明GPDH可能是玉米应对非生物

胁迫的一个活跃因子。 

表1 非生物胁迫对玉米株高、根长、地上干重及地下干重的影响。 

处理 

Treatment 

株高Plant height 

（cm/plant） 

根长Root length 

（cm/plant） 

地上干重Shoot dry  

weight(mg/plant) 

地下干重Root dry weight 

（mg/plant） 

CK 28.42±1.00a 17.42±1.20a 1.40±0.09a 1.34±0.07a 
NaHCO3 22.48±0.57b 12.46±1.14b 0.93±0.06c 0.80±0.09b 

NaCl 22.60±0.69b 14.40±1.14ab 1.01±0.03c 0.83±0.03b 

PEG 25.46±0.95ab 17.32±1.18a 1.17±0.02b 0.87±0.09b 

4℃ 27.42±0.92a 16.82±0.92a 1.18±0.09b 0.86±0.12b 

玉米幼苗进行不同的非生物胁迫处理6d。CK：对照；NaHCO3：碱处理；NaCl：盐处理；PEG：干旱处理；4°C：低温处理。根据Duncan检验，同

一列数据后的不同字母表示在0.05水平上差异显著，表中数值为3次重复均值±SE。 
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3.3．非生物胁迫下NADH/NAD

+
的变化及与GPDH的相关性分

析 

NADH及NAD
+是植物细胞中主要的氧化还原当量，

参与细胞多种代谢反应，细胞的氧化还原状态，特别是

NADH/NAD
+水平决定细胞的生物状态及功能[23]。由图

2(A)所示，非生物胁迫下玉米叶片NADH/NAD
+显著上升，

不同胁迫处理的NADH/NAD
+上升幅度各不相同，其中

NaHCO3、NaCl、PEG、4°C处理分别为CK的4.53倍、4.61

倍、3.69倍及3.38倍，各处理与CK处理差异显著。说明非

生物胁迫处理能够引起玉米体内NADH/NAD
+失衡，进而

导致细胞胞内氧化还原平衡的紊乱。此外，相关性分析发

现表明，GPDH活性与NADH/NAD
+成极显著正相关性

(r=0.902**)(图2B)。 

 

*代表显著相关P<0.05，**代表极显著相关P<0.01。图3-6同此。 

图2 非生物胁迫中玉米NADH/NAD+(A)的变化及与GPDH的相关性分析(B)。 

3.4．非生物胁迫下H2O2含量的变化及与GPDH的相关性分析 

 

图3 非生物胁迫中玉米H2O2(A)含量的变化及与GPDH的相关性分析(B)。 

植物体内的活性氧(ROS)是氧化还原反应的副产物，

可破坏细胞膜的稳定性，对细胞具有极大的伤害性，其中

H2O2是植物体内一类重要的活性氧，近年研究发现H2O2

还可作为信号分子参与植物细胞的多种生理反应[24]。如

图3(A)所示，各胁迫处理可不同程度地提高玉米叶片H2O2

含量，其中NaHCO3处理下的H2O2含量最高，较CK提高

2.51倍，而NaCl、PEG、4°C处理较CK分别提高2.20倍、

1.79倍、1.54倍，且各处理间差异显著。此外，相关性分

析表明，GPDH活性与H2O2 含量成极显著正相关性

(r=0.908**)(图3B)。 

3.5．非生物胁迫下抗氧化酶活性的变化及与GPDH的相关

性分析 

SOD是植物体内一类重要的抗氧化酶，能够催化

O
-
2．反应生成O2和H2O2[25]。APX、GPX、GR是植物中
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ASA-GSH氧化还原途径中的关键酶，能够有效的清除植

物体内的H2O2[26]。由图4A、4C、4E及4G所示，与对照

相比，非生物胁迫能够显著提高玉米叶片抗氧化酶活性，

其中NaHCO3、NaCl、PEG、4°C处理的SOD活性分别较

CK处理提高1.69倍、1.83倍、1.71倍、1.46倍，其APX活

性分别较CK处理提高0.95倍、0.90倍、0.87倍、0.68倍，

其GR活性别较CK处理提高1.57倍、1.45倍、0.99倍、1.01

倍，且均与CK处理差异达显著水平；与CK相比，NaHCO3、

NaCl、PEG、4°C处理的GPX活性分别提高0.43倍、0.45

倍、0.44倍、0.32倍。此外，如图4B、4D、4F及4H所示，

GPDH活性与SOD活性成显著正相关关系(r=0.794*)，而

GPDH活性与APX、GR、GPX活性成极显著正相关性，分

别是r=0.947**、r=0.898**、r=0.835**。 

3.6．非生物胁迫下抗氧化物质含量的变化及与GPDH的相

关性分析 

ASA、GSH是植物体内普遍存在的抗氧化物，参与机

体内多种氧化还原反应，可直接与ROS反应，也可参与

ASA-GSH循环清除H2O2，其中ASA/DHA与GSH/GSSG是

反应植物体内氧化还原状态的重要指标[27]。如图5A、5C

所示，非生物胁迫条件下玉米叶片内的ASA/DHA与

GSH/GSSG可保持较高水平，与CK相比差异显著； 其中

NaHCO3、NaCl、PEG、4°C处理ASA/DHA分别较CK处理

提高1.07倍、1.03倍、0.87倍、0.42倍，而GSH/GSSG较CK

分别提高0.58倍、0.53倍、0.48倍、0.37倍。此外，相关性

分析表明，GPDH活性与ASA/DHA、GSH/GSSG成极显著

正相关性，分别是(r=0.972**)(图5B)，(r=0.901**)(图5D)。 
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图4 非生物胁迫中玉米SOD(A)，APX(C)，GR(E)，GPX(G)的变化及与GPDH的相关性分析(B)，(D)，(F)，(H)。 

 

图5 非生物胁迫中玉米ASA/DHA(A)和GSH/GSSG(C)的变化及与GPDH的相关性分析(B)，(D)。 



299 王枫 等：玉米GPDH在非生物胁迫中的生理响应的研究  

 

3.7．非生物胁迫下TBARS含量的变化及与GPDH的相关性分析 

 

图6 非生物胁迫中玉米TBARS含量的变化(A)及与GPDH的相关性分析(B)。 

TBARS是反应细胞膜损伤程度的重要指标。如图6A

所示，各胁迫处理可显著提高玉米叶片TBARS含量，其中

NaHCO3、NaCl处理的TBARS含量显著高于其他处理，较

CK分别提高1.13倍、1.04倍；而PEG、4°C处理的TBARS

含量较CK处理分别提高0.59倍、0.52倍，且与CK差异显

著。此外，由图6B可知，GPDH活性与TBARS含量成极显

著正相关性是(r=0.960**)。 

4．讨论 

3-磷酸甘油作为甘油脂类(包括三酰甘油，甘油磷脂

和甘油糖脂)的前体以及糖类和脂类代谢的共同中间产

物，不仅是联结糖酵解和甘油脂类合成的一个重要的组

分，近年来也被证明在多种生理生化过程中发挥着重要

作用[2]。GPDH催化3-磷酸甘油和磷酸二羟丙酮之间的可

逆氧化还原反应，是3-磷酸甘油代谢途径关键酶。本研

究中，非生物胁迫可诱导玉米叶片GPDH活性的增加，且

盐碱胁迫下的GPDH活性高于低温及干旱处理，说明

GPDH可作为植物应对非理想环境的一个活跃因子。这与

前人在拟南芥[4，5]、油菜[28]和杜氏盐藻[9]中的报道结

果一致。 

植物遭受非生物胁迫时会导致体内氧化还原系统失

衡，产生氧化胁迫，进而导致细胞脂质过氧化，因此维持

体内氧化还原平衡对于植物抵抗逆境至关重要。NADH、

NAD
+是植物细胞中重要的氧化还原当量，参与细胞多种

代谢反应，其中胞质GPDH可催化NADH与磷酸二羟丙酮

还原成三磷酸甘油及NAD
+。研究发现，ABA、盐、缺氧、

干旱和洪涝等胁迫条件均能诱导拟南芥细胞质GPDHc1表

达量升高，而突变体gpdhcl的NADH/NAD
+比率和细胞内

H2O2等活性氧水平比野生型要高[4，5]，表明在非生物胁

迫条件下，GPDH可通过调节NADH/NAD
+ 的比例来维持

细胞内的氧化还原平衡。本实验中，非生物胁迫可诱导玉

米体内NADH/NAD
+比率的上升，导致细胞内氧化还原平

衡发生紊乱。 

非生物胁迫下，植物体内会积累过量的ROS，引起膜

脂过氧化物产物 (TBARS)增加，造成植物细胞伤害。本

研究表明，非生物胁迫会导致玉米叶片中H2O2及TBARS

含量迅速升高，植物体内的抗氧化系统是由抗氧化酶 

(SOD、POD、GR等) 和小分子抗氧化物 (AsA、GSH、类

胡萝卜素等)组成。其中SOD能够特异性催化O
-
2·反应生成

O2和H2O2，而APX、GR、GPX是ASA-GSH循环中的关键

酶，可有效地清除植物体内的H2O2[27]。本研究盐碱、干

旱及低温处理可显著提高玉米叶片SOD、GPX、GR、APX

的活力，说明玉米在感受逆境胁迫时，可通过提高抗氧化

酶的活力适应不利的环境因子，增强细胞清除ROS的能力，

从而缓解非生物胁迫对玉米的伤害。ASA、GSH 是植物

体内普遍存在的抗氧化物，参与机体内多种氧化还原反应。

可以直接与ROS反应，也可参与AsA-GSH循环清除H2O2。

非生物胁迫处理显著提高玉米叶片中ASA、GSH含量及

ASA/DHA、GSH/GSSG，有效减缓ASA-GSH循环受到的

损伤，提高细胞内的氧化还原势，进而增强细胞抗氧化能

力，较好地维持细胞内的活性氧代谢平衡。 

本文中通过对GPDH活性及其它各生理指标的相关性

分析表明，非生物胁迫中 GPDH 活性显著增加与

NADH/NAD
+、APX、GPX、GR、ASA/DHA、GSH/GSSG、

TBARS和H2O2水平密切相关，表明玉米对非生物胁迫的

调节与体内GPDH的代谢水平密切相关。一方面，GPDH

通过催化NADH生成三磷酸甘油，进而维持非生物胁迫下

的氧化还原平衡；另一方面，GPDH可能参与了APX、GPX、

GR的激活，从而促发了其他许多重要的酶反应，进一步

提高玉米膜的稳定性和耐逆性。 

5．结论 

非生物胁迫可显著抑制玉米幼苗生长；非生物胁迫下

玉米可通过提高抗氧化酶活力、抗氧化物质含量及胞内氧

化还原势，提高其叶片抗氧化能力，减轻活性氧自由基对

细胞的伤害，进而提高玉米对非生物胁迫的适应性，且这

一过程与玉米体内GPDH的代谢水平密切相关。 
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