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地膜覆盖对黄土高原地区两种种植密度下玉米叶片代谢组的影响 
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摘  要: 在黄土高原地区, 对覆膜条件下玉米叶片代谢组变化规律的研究是探索覆膜增产生理机制的重要方面。本

研究采用气相色谱-四极杆-飞行时间质谱(GC-QTOF)技术, 对 2种覆膜方式(塑料膜覆盖和不覆盖)、2个密度(7.5×104

株 hm–2和 10.5×104株 hm–2)和 2 个品种(郑单 958 和先玉 335)的吐丝期玉米叶片进行了代谢组学分析。从差异代谢

物个数来看, 先玉 335对覆膜的响应大于郑单 958, 较高的种植密度缩小了覆膜与无覆膜处理间叶片代谢的差异。主

成分分析表明, 覆膜处理和品种均对代谢物组成产生了重大影响。覆膜引起的代谢谱差异主要是由柠檬酸等有机酸

和氨基酸造成的; 品种引起的代谢组差异主要是由辛酸等烷酸和酚类造成的。相关分析表明, 叶绿醇、白藜芦醇、葡

萄糖-6-磷酸与玉米籽粒产量呈显著正相关关系, 而甘油与之呈显著负相关关系。在覆膜条件下, 与呼吸作用及清除

光呼吸产物相关的缬氨酸、异亮氨酸及蛋氨酸, 与三羧酸循环相关的异柠檬酸以及可减轻光抑制的蛋氨酸、N-乙酰

基天冬氨酸等代谢物的水平整体呈升高趋势。以上结果表明, 在覆膜条件下, 消除光呼吸产物及减少光抑制的相关代谢

物的积累是叶片净光合速率提高的代谢基础; 抗氧化及能量代谢相关的代谢物在提高产量的过程中发挥了重要作用。 
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Effects of plastic film mulching on leaf metabolic profiles of maize in the Loess 
Plateau with two planting densities 
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Abstract: In the Loess Plateau, the study of leaf metabolomics under plastic mulching is an important step to explore the mecha-
nism of plastic film mulching to increase grain yield in maize. Metabolomics analysis was performed on the leaves of two maize 
cultivars (Zhengdan 958 and Xianyu 335) under two planting densities (7.5×104 and 10.5×104 plant hm–2) and two mulching 
modes (plastic film mulching and no mulching ) at silking stage using gas chromatography-quadrupole-time of flight mass spec-
trometry (GC-QTOF) technology. In term of the number of differential metabolites, the response of Xianyu 335 to plastic film 
mulching was greater than that of Zhengdan 958. The higher planting density reduced the difference in leaf metabolism between 
plastic film mulching and no mulching. The principal component analysis revealed that both the mulching treatment and the cul-
tivar had significant impacts on the composition of the metabolites. The separation of metabolic spectrum along plastic film 
mulching was mainly driven by organic acids such as citric acid and amino acids; the separation along cultivar was mainly driven 
by alkanoic acids and phenols. Correlation analysis indicated that resveratrol, phytol and glucose-6-phosphate had significant 
positive correlations with maize grain yield, whereas glycerol had a significant negative correlation with it. Under plastic film 
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mulching condition, the levels of valine, isoleucine and methionine related to respiration and elimination of photorespiration 
products; isocitrate related to tricarboxylic acid cycle, methionine, N-acetylaspartic acid and other metabolites that could reduce 
photoinhibition showed an overall increasing trend. These results indicated that, under plastic film mulching condition, the anti-
oxidant and energy metabolism-related metabolites played important roles in increasing grain yield. The elimination of photores-
piration products and the accumulation of metabolites to alleviate photoinhibition were the metabolic bases for the increase of net 
photosynthetic rate in maize leaves. 
Keywords: plastic film mulching; leaf; metabolome; yield; antioxidant; maize 

近年来, 气候变化对世界主要农作物的产量产

生了一些负面影响[1]。随着全球气候持续变暖, 干旱

的发生频率将会增加[2]。为保证粮食安全, 满足人们

日益增长的粮食需求, 农业生产需要迅速适应气候

变化, 以减缓或消减气候变化带来的不良效应。适

当的作物管理措施是实现这一目标的主要途经[3]。

黄土高原是我国典型的干旱和半干旱气候区, 年均

降雨量为 250~600 mm, 当地农业以旱地雨养农业为

主[4]。该区太阳辐射充足, 经常出现春季低温, 作物

生育期内降雨不足且难以预测。因此, 低温、缺水

和强蒸发是限制该地区作物生产的主要因素[5]。提

高作物水分利用效率(water use efficiency, WUE)对

当地农业的可持续发展和粮食安全至关重要[6]。在

过去几十年中, 已经发展形成了多种农田管理措施

来提高水分利用效率, 如雨水收集措施[7]、地膜(塑

料薄膜)覆盖、农作物秸秆覆盖[8]、砾石覆盖[9]以及

滴灌措施 [10]等。地膜覆盖作为最有效的措施之一 , 

可提高雨养农业区作物的水分利用效率, 在玉米、

小麦、棉花和马铃薯等作物上得到广泛应用[11-14]。 

玉米是黄土高原的主要作物之一, 其种植面积

占黄土高原耕地面积的 27.3% [15]。近年来, 地膜覆

盖因其减少土壤水分蒸发、提高土壤含水量和表

土温度等作用已被广泛应用于该地区的玉米种

植 [16-18]。此外, 地膜覆盖可以通过增加阳光的反射

率和膜下空气流动的阻力来改善土壤表面的微气

候 [19], 以及减少杂草和害虫的危害[20]。在干旱和半

干旱地区, 前人对地膜覆盖在作物生产中的应用研究主

要集中在土壤–植物–大气连续体(soil-plant-atmosphere 

continuum, SPAC)的水热传输情况、作物的生长发

育、产量、品质和水分利用效率等指标的量化上。

研究表明, 地膜覆盖通过提高土壤含水量和土壤温

度 , 提高了作物产量 , 改善了作物品质 , 同时提高

了水分利用效率[11,21]。在生理水平上, 地膜覆盖条件

下的作物比无地膜覆盖的作物表现出, 更高的叶绿

素含量[21]、核酮糖-1,5-二磷酸羧化酶(RubisCO)活性
[22]、抗氧化活性 [23]、电子传递速率 [24]和热耗散 [21], 

故具有较强的光合能力。 

作物原初代谢与产量密切相关。近年来, 特定

环境条件下作物代谢标记物筛选的研究引起了人们

的关注[25-27]。前人采用 289 个玉米自交系对与玉米

农艺性状相关的代谢组进行全基因组关联分析发

现 , 木质素前体含量与木质素含量、植株高度及干

物质产量显著相关 , 这表明代谢组可用来预测农

艺性状 , 建立基因型和表型之间的关联 [25]。Witt

等 [26]研究表明 , 玉米在干旱胁迫下 , 氨基酸、糖、

糖醇和三羧酸循环的中间体代谢物含量普遍增加 , 

这种趋势并没有因为品种耐旱性的改变而变化。

水稻代谢组研究也鉴定到了抗旱性的代谢标记候

选物丝氨酸、苏氨酸和苏糖酸 [27]。大田中小麦和

玉米的农艺性状和代谢数量性状位点定位在相同

的基因组区域 , 表明了代谢性状在品种选育中的

重要作用 [25,28]。  

玉米产量既取决于叶片对籽粒的同化物供应

(源), 也取决于籽粒容纳这些同化物的潜力(库)[29]。

目前 , 玉米抗逆品种的选育主要关注库潜力的提

升 [30], 而源潜力提升机制仍需要进一步深入研究。

水分胁迫影响叶片的生理和代谢 , 尤其影响光合

作用 , 从而降低叶片的源能力 [31]。与其他器官相比, 

水分胁迫对叶片的代谢产物组成的影响最大[26]。叶

片代谢和源能力密切相关 , 故叶片代谢组与籽粒

产量之间存在密切关系。在叶片结构上 , 地膜覆盖

条件下生长的玉米叶片 , 具有更高的气孔密度 , 

因此具有较高的净光合速率 [32]。密植是玉米增产

的重要农艺措施 , 但密植通常使玉米叶片叶绿体

形态发生变化 , 叶绿体及基粒数量减少 , 叶绿素

a、b 含量降低 , 净光合速率降低 , 叶肉细胞的膜结

构逐渐受损 [33]。综上所述 , 从代谢组学水平分析

栽培措施对作物的影响 , 可以系统地揭示特定栽

培措施条件下作物产量形成的生理代谢基础 , 获

得产量的代谢标记物。然而 , 地膜覆盖对作物代谢

组的影响还鲜有报道。本文通过研究不同密度和

品种的玉米叶片代谢组对地膜覆盖的响应 , 以期

探明地膜覆盖提高玉米产量和水分利用效率的代

谢基础 , 筛选出与产量密切相关的代谢标记物 , 
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为黄土高原旱作区玉米栽培和品种选育提供理论

依据和研究方向。  

1  材料与方法 

1.1  试验地点 

田间试验于 2018年在宁夏固原市原州区进行。

该地属黄土高原丘陵地区(36°18'53''N, 106°22'20''E), 

海拔 1769 m, 属中温带半干旱气候区, 年平均降水

量约为 400 mm, 且季节分布不均, 约 60%的降水集

中在 7月至 9月。年日照时数、年平均气温和无霜期

分别为 2518.3 h、6.2°C和 151 d。试验地土壤类型为

褐土, 0~40 cm土层土壤容重为 1.27 g cm−3, 土壤有

机质 7.86 g kg−1, 总氮 0.81 g kg−1, 碱解氮 55.6 mg 

kg−1, 速效磷 12.8 mg kg−1, 速效钾 158.0 mg kg−1。 

1.2  试验设计和田间管理 

试验采用裂区试验设计, 主区为覆膜方式, 裂

区为种植密度, 裂裂区为品种。主区覆膜方式为: (1)宽

(80 cm)窄(40 cm)行垄沟全膜覆盖(FM, 图 1-A), (2) 宽

(80 cm)窄(40 cm)行垄沟无覆盖(NM, 图 1-B); 裂区

种植密度为: (1) 低密度 7.5×104 株 hm–2; (2) 高密

度 10.5×104株 hm–2; 裂裂区玉米品种为: (1)郑单 958 

(Zhengdan 958, ZD958); (2) 先玉 335 (Xianyu 335, 

XY335)。郑单 958和先玉 335是在中国广泛种植的

2 个玉米栽培品种, 低密度 7.5×104 株 hm–2目前在

中国许多地区被推荐种植 , 而高密度 10.5×104 株 

hm–2 通常可以获得更高的产量[34]。本试验以覆膜方

式为基础, 设置不同的栽培品种和密度组合, 共包括

以下 8 个处理: (1) FMZL, 地膜覆盖低密度种植的

ZD958; (2) FMZH, 地膜覆盖高密度种植的 ZD958; (3) 

FMXL, 地膜覆盖低密度种植的 XY335; (4) FMXH, 

地膜覆盖高密度种植的 XY335; (5) NMZL, 无覆盖低

密度种植的 ZD958; (6) NMZH, 无覆盖高密度种植的

ZD958; (7) NMXL, 无覆盖低密度种植的 XY335; (8) 

NMXH, 无覆盖高密度种植的 XY335。 

 

图 1  不同地膜覆盖模式示意图 
Fig. 1  Schematic diagram of the different plastic film mulching modes in the study 
玉米生长在宽窄行垄沟结构的沟中。A: FM, 宽(80 cm)窄(40 cm)行垄沟全膜覆盖; B: NM, 宽(80 cm)窄(40 cm)行垄沟无覆盖。 
The maize was grown in the furrows of ridge-furrow construction with wide - narrow rows. A: FM, ridge-furrow construction with alternating 
wide (80 cm) and narrow (40 cm) ridges and full plastic film mulching; B: NM, ridge-furrow construction with alternating wide (80 cm) and 
narrow (40 cm) ridges and no mulching. 
 

供试小区行长 9.6 m, 宽 4 m, 小区面积 38.4 m2, 

每个处理设 3次重复, 共 24个小区。在取样和测量

时, 将每个小区 1 m 的边缘排除在外。试验前对地

块进行旋耕、平整, 播种前 9 d 进行施肥、起垄和

地膜覆盖。于 2018 年 4 月 27 日, 用点播器将 2 粒

玉米种子播于沟槽底部 5 cm深处。播种后 1个月进

行间苗, 每穴留 1 株幼苗。播种前施用尿素、磷酸

氢二铵和硫酸钾作为基肥, 折合纯 N 123 kg hm−2, 

P2O5 138 kg hm−2, K2O 75 kg hm−2。拔节期追施尿素

和磷酸氢二铵以防止养分胁迫 , 折合纯氮 200 kg 

hm−2, P2O5 69 kg hm−2。按照当地常规管理措施进行

杂草和病虫害防控。玉米整个生育期内除自然降水 

外无人工灌水, 玉米于 2018年 10月 3日收获。 

1.3  取样与测量方法 

1.3.1  叶片代谢组测定    于玉米吐丝期, 每小区

随机选择 6 株玉米植株 , 在晴朗无云的上午

9:00—9:30, 取穗位叶快速放入液氮中, 用干冰运回

实验室, 存放于80°C超低温冰箱。将约 50 mg冷冻

研磨的玉米叶片样品与 700 μL甲醇(100%)和 30 μL

核糖醇内标储备液(0.2 mg mL–1)混合后, 在 70°C恒

温混合器(Eppendorf)中震荡 15 min。以 14,000 转 

min–1离心 10 min后, 将上清液转移至新离心管中。

加入 400 μL氯仿和 800 μL水, 然后将离心管小心涡

旋 15 s, 以 14,000 转 min–1离心 15 min。从上部极
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性相中吸取 2等份 50 μL上清液至 1.5 mL新离心管

中, 放置真空浓缩仪(Eppendorf)室温干燥过夜。制备

完成的极性初级代谢物经衍生化后, 通过气相色谱-

四极杆-飞行时间质谱仪(GC-QTOF)进行代谢组分

析[35]。所得的质谱保留时间(RI)使用 TagFinder软件

以及数据库 Golm Metabolome Database (GMD)进行

代谢物的鉴定及量化[36-37]。原始检测丰度通过内标

(核糖醇)和样品鲜重进行标准化。将所有代谢组学数

据除以所有品种和处理中每种代谢物的中值对数据

进行归一化, 并对得到的数值进行 log2 转化, 得到

的数据用于进一步的分析。筛选组间差异代谢物时

采用单维分析和多维分析相结合的方法。在正交偏

最小二乘方-判别分析(OPLS-DA分析)中, 变量权重

值(VIP)可用来表示各代谢物的含量对组间样本分

类判别的解释能力和影响强度, 一般认为 VIP>1 的

代谢物为差异代谢物。同时利用 T 检验对组间差异

代谢物进行检验。故筛选差异代谢物的标准为

VIP>1且 P-value<0.05。采用具有数据分析、数据可

视化及数据处理功能的软件MultiExperiment Viewer 

(version 4.8.1, the Institute of Genomic Research, 
Rockville, MD, USA)基于 Pearson 相关性进行层次

聚类。使用 R software (http://www.r-project.org/; R 

package pca Methods)进行概率主成分分析(PCA)。使

用 SPSS 12.5 (SPSS Inc., Chicago, IL, USA)进行相关

性分析。 

1.3.2  单株产量    在成熟期, 每个小区排除 1 m

的边界, 随机选取 15株收获测产。以 14%的籽粒含

水量来计算籽粒产量, 用整株干重来表示生物量。 

2  结果与分析 

2.1  地膜覆盖对玉米叶片代谢组的影响 

将经过标准化且 log2对数转换后的代谢组数据 

进行主成分分析(PCA)以得到不同处理间代谢组差

异的总体轮廓。由图 1 可知, 第一主成分(PC1)和第

二主成分(PC2)共同贡献了总方差的 48.1%。其中

ZD958和 XY335两个品种间的差异主要是通过 PC1

来区分(34.5%), 覆膜和无覆膜处理的玉米叶片代谢

组差异主要通过 PC2被区分开来(13.6%), 而不同种

植密度间的差异不明显。以上结果表明代谢组之间

的差异主要来源于品种间差异以及覆膜和无覆膜处

理的差异(图 2-A)。 

载荷代表不同代谢物对于每个主成分的贡献 , 

较高的正载荷和负载荷分别代表相应的代谢物与某

一主成分的得分具有较高的正负相关性。图 2-B~C

显示了 PC1 (区分品种)和 PC2 (区分覆膜和无覆膜处

理)的前 10 个正负载荷。PC1 正载荷的代谢物在

ZD958 中水平较高, 而在 XY335 中水平较低, 而负

载荷的代谢物水平表现出相反的趋势。同时, PC2正

载荷的代谢物水平在覆膜处理中较高, 在无覆膜处

理中较低, 而负载荷的代谢物水平表现出相反的趋

势。在第一主成分上导致代谢谱分离的代谢物主要

有辛酸等烷酸和对苯二酚等酚类, 在第二主成分上

导致代谢组分离的代谢物主要有柠檬酸等有机酸和

蛋氨酸等氨基酸。 

为了深入了解不同处理对玉米叶片代谢组的影

响, 通过对覆膜或不覆膜处理、不同密度及不同品

种之间进行两两比较, 以 VIP >1且 P < 0.05为阈值, 

筛选出具有显著差异的代谢物。从差异代谢物数量

来看, 地膜覆盖因素和品种因素造成的差异代谢物

数目较多, 而密度因素造成的差异代谢物的数目较

少。XY335对地膜覆盖的响应大于 ZD958。密度对

代谢物的影响在覆膜条件下较大(图 3)。 

ZD958和 XY335对覆膜的响应存在一定的共性, 

但这种共性会因密度而异。低密度条件下, 与无覆 

 

(图 2) 
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图 2  不同处理下玉米叶片代谢组的主成分分析 
Fig. 2  Principal component analysis (PCA) of the metabolic profile of maize leaves under different treatments 
A: 第一主成分(PC1)和第二主成分(PC2)的得分图; B: PC1前十位正载荷和负载荷的代谢物; C: PC2前十位正载荷和负载荷的代谢物。
FMZL: 地膜覆盖低密度种植的 ZD958; FMZH: 地膜覆盖高密度种植的 ZD958; FMXL: 地膜覆盖低密度种植的 XY335; FMXH: 地膜
覆盖高密度种植的 XY335; NMZL: 无覆盖低密度种植的 ZD958; NMZH: 无覆盖高密度种植的 ZD958; NMXL: 无覆盖低密度种植的
XY335; NMXH: 无覆盖高密度种植的 XY335。其中绿色色块代表较低的含量, 红色色块代表较高的含量。 
A: scores of the first principal component (PC1) and the second principal component (PC2). B: the top ten negative and metabolites of PC1.  
C: the top ten negative and metabolites of PC2. FMZL: ZD958 with low planting density and plastic film mulching; FMZH: ZD958 with high 
planting density and plastic film mulching; FMXL: XY335 with low planting density and plastic film mulching; FMXH: XY335 with high 
planting density and plastic film mulching; NMZL: ZD958 with low planting density and no mulching; NMZH: ZD958 with high planting 
density and no mulching; NMXL: XY335 with low planting density and no mulching; NMXH: XY335 with high planting density and no 
mulching. Among them, green represents lower expression abundance, and red represents higher expression abundance. 

 

 

图 3  不同处理组间差异代谢物的个数 
Fig. 3  Number of differential metabolites between different 
treatment groups 

处理同图 2。Treatments are the same as those given in Fig. 2. 
 

膜相比, ZD958和 XY335覆膜处理后产生 25个共同

差异代谢物; 高密度条件下, 这 2 个品种在覆膜后

与无覆膜相比产生 14个共同的差异代谢物。在低密 

度和高密度情况下, ZD958 品种进行覆膜处理时产

生了 26个共同的差异代谢物; 而 XY335品种在这 2

种密度下进行覆膜处理时, 产生了 23个共同的差异

代谢物。综合不同密度和不同品种的共性, 覆膜会

引起 10 种代谢物的差异, 其中对苯二酚、3,4-二羟

基苯甲酸、核糖酸、香草酸、尿嘧啶和 1,3-二羟基

吡啶含量降低, 而缬氨酸、蛋氨酸、异柠檬酸和 N-

乙酰基天冬氨酸含量升高(图 4)。 

以低密度种植的 ZD958 品种为例, 地膜覆盖使

41种代谢物的含量发生了变化。对这些代谢物进行

层次聚类分析发现, 代谢物的含量在地膜覆盖处理

和无覆盖处理之间存在着较大的差异。此外, 在不

同品种和密度之间也存在一定的差异(图 5)。根据不

同处理间代谢物含量的变化趋势, 可将代谢物分为

以下 3 类: 第一类是在进行地膜覆盖处理后含量升

高的代谢物, 主要为氨基酸、糖酵解过程产物及抗

氧化物质, 包括缬氨酸、蛋氨酸、葡萄糖-6-磷酸、 



1556 作 物 学 报 第 47卷 

 

 

 

图 4  不同处理间差异代谢物韦恩图 
Fig. 4  Venn diagram of metabolites with significant differ-
ences between different treatments 
处理同图 2。数字表示 2组处理间具有显著差异的代谢物数目。 
Treatments are the same as those given in Fig. 2. The numbers 
indicate the numbers of metabolites with significant differences 
between the two treatments. 

异柠檬酸、磷酸烯醇式丙酮酸、白藜芦醇、叶绿醇

和异亮氨酸等物质。总体来说, XY335的此类代谢物

含量低于 ZD958; 高密度条件下此类代谢物的含量

低于低密度条件。第二类是在进行地膜覆盖处理后, 

含量变化不大的代谢物, 主要为一些糖类, 包括岩

藻糖、3,6-脱水 -D-葡萄糖和核糖酸 , 总体趋势为

XY335的含量高于 ZD958。第三类是在进行地膜覆

盖处理后含量降低的代谢物, 主要为有机酸和渗透

调节相关的物质, 包括柠檬酸、谷氨酸、琥珀酸、

对苯二酚、甘油和肌酐等物质。在地膜覆盖条件下, 

XY335 的此类代谢物含量高于 ZD958; 高密度条件

下的此类代谢物含量高于低密度。在无地膜覆盖条

件下, XY335的此类代谢物含量低于 ZD958。 

 

图 5  覆膜和无覆膜条件下玉米叶片中 41 种主要代谢物的层次聚类分析及主要分类的代表性物质 
Fig. 5  Hierarchical cluster analysis of 41 major metabolites and representative substances of main classification under plastic film 
mulching and no mulching conditions in maize leaves 
处理同图 2。其中绿色色块代表较低的含量, 红色色块代表较高的含量。 
Treatments are the same as those given in Fig. 2. Among them, green represents lower expression abundance, and red represents higher ex-
pression abundance. 
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2.2  地膜覆盖对玉米叶片代谢网络的影响 

以低密度种植的 ZD958 品种为例, 在主要代谢

通路中, 覆膜使 16种已注释代谢物的含量产生了变

化。综合所有处理来看, 在覆膜条件下整体上调的

代谢物有 8 个, 分别是葡萄糖-6-磷酸、蛋氨酸、磷

酸烯醇丙酮酸、异亮氨酸、多巴、缬氨酸、N-乙酰基

天冬氨酸和异柠檬酸。其中, 葡萄糖-6-磷酸和磷酸

烯醇丙酮酸是和糖酵解过程密切相关的代谢物。在

覆膜条件下整体下调的代谢物有 8个, 分别是甘油、

O-磷酸-L-丝氨酸、柠檬酸、对苯二酚、琥珀酸、N-

乙酰鸟氨酸、肌酐和谷氨酸, 其中肌酐和脯氨酸代

谢相关, 而甘油和脯氨酸都属于渗透调节物质; O-

磷酸-L-丝氨酸与光呼吸的产物丝氨酸可以相互转

化(图 6)。 

2.3  玉米产量与代谢物水平的相关性分析 

对单株籽粒产量及产量构成的分析表明, 地膜

覆盖条件下, ZL、ZH、XL和 XH的单株籽粒产量分

别比无覆盖条件下增加了 12.70%、22.14%、23.37%

和 4.87%。从产量组成要素来看, 地膜覆盖对产量的

提高主要是通过增加每穗籽粒数来实现的 , 其对

ZL、ZH、XL 和 XH 每穗籽粒数的提高幅度分别为

17.02%、10.61%、16.87%和 18.32%。方差分析表明, 

覆膜、密度和品种均对单株产量产生显著影响。覆

膜和密度、密度和品种及覆膜、密度和品种三者对

单株籽粒产量的影响存在交互作用。对于郑单 958

品种, 覆膜对高密度下的单株籽粒产量的提高幅度

较大, 而对于先玉 335 品种, 则是对低密度下单株

籽粒产量的提高幅度较大(表 1)。 

 

图 6  玉米叶片的代谢网络变化情况 
Fig. 6  Changes in the metabolic network of maize leaves 
红色圆代表在地膜覆盖处理下总体上调的物质, 绿色圆代表在地膜覆盖处理下总体下调的物质。8 个不同的色块从左到右依次代表
FMZL、FMZH、FMXL、FMXH、NMZL、NMZH、NMXL、NMXH, 处理同图 2。其中绿色色块代表较低的含量, 红色色块代表较高
的含量。 
Red circles represent substances that are generally up-regulated under plastic film mulching treatment, and green circles represent substances 
that are generally down-regulated under plastic film mulching treatment. Eight different color blocks from left to right represent FMZL, 
FMZH, FMXL, FMXH, NMZL, NMZH, NMXL, and NMXH, respectively. Treatments are the same as those given in Fig. 2. Among them, 
green block represents lower expression abundance, and red represents higher expression abundance. 
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表 1  玉米单株籽粒产量及产量构成要素 
Table 1  Grain yield per plant and yield components of maize 

处理 

Treatment 

单株籽粒产量 

Grain yield per plant (g)

每穗籽粒数 

Number of kernels per ear 

千粒重 

1000-kernel weight (g)

FMZL 210.44 ± 14.22 a 576.21 ± 38.56 ab 295.97 ± 5.10 abc 

FMZH 138.76 ± 7.97 c 561.87 ± 22.38 abc 279.74 ± 24.07 bc 

FMXL 185.19 ± 4.76 b 620.53 ± 31.70 a 319.36 ± 29.09 a 

FMXH 132.57 ± 8.32 c 558.35 ± 26.93 abc 287.68 ± 7.87 bc 

NMZL 183.72 ± 6.89 b 492.40 ± 48.18 d 302.10 ± 3.71 ab 

NMZH 108.04 ± 9.95 d 507.97 ± 22.00 cd 297.22 ± 10.59 abc 

NMXL 141.91 ± 7.16 c 530.95 ± 42.23 bcd 304.90 ± 5.95 ab 

NMXH 126.11 ± 7.22 c 471.89 ± 29.38 d 270.69 ± 16.18 c 

变异来源 Source of variation    

覆膜 Plastic film mulching ** ** ** 

密度 Density ** ** ** 

品种 Cultivar ** NS * 

覆膜×密度 Plastic film mulching × Density * NS NS 

覆膜×品种 Plastic film mulching × Cultivar NS NS NS 

密度×品种 Density × Cultivar ** * NS 

覆膜×密度×品种 

Plastic film mulching × Density × Cultivar 
** NS NS 

数据代表平均值±标准差, 采用 Duncan’s多重比较, 每一列中不同的小写字母表示处理之间在 P < 0.05水平上差异显著。处理同图 2; 

方差分析表中*表示显著差异(*P < 0.05; **P < 0.01); NS, 不显著。 

Values represent means ± SD, values within a column followed by different lowercase letters indicate significant differences at P < 0.05 by 

Duncan’s multiple range test. Treatments are the same as those given in Fig. 2. * and ** indicate significant differences at the 0.05 and 0.01 

probability levels, respectively. NS, not significant. 

 
进一步将玉米籽粒产量及生物量与其代谢物含

量进行相关性分析, 以期筛选出与产量直接相关的

代谢标记物。结果表明, 白藜芦醇、叶绿醇和葡萄

糖-6-磷酸与玉米籽粒产量呈显著正相关关系, 而甘

油与之呈显著负相关关系(图 7)。此外, 甘油与玉米

生物量呈显著负相关关系(图 8)。说明在产量较高的

玉米植株中, 白藜芦醇、叶绿醇和葡萄糖-6-磷酸这 3

种代谢物的含量也高度积累, 其可作为潜在的产量

相关代谢标记物, 用于优良品种的选育。 

3  讨论 

3.1  农艺措施与代谢组之间的关系 

已有研究提出采用相关标记物的策略用于分子

标记辅助育种[38]。基于 GC-MS 的代谢组具有高通

量、稳健性以及分析主要代谢物的能力[39], 在分子

标记辅助育种方面具有良好的前景。本文采用这一

方法对不同处理的玉米叶片代谢组进行了研究, 在

覆膜、密度和品种这 3 个因素中, 对代谢组影响最

大的是品种, 其次是覆膜, 影响最弱的是密度(图 2

和图 3)。这从代谢层面说明了选育抗逆高产品种的

重要性。从差异代谢物的数目来看, 较高的种植密

度缩小了覆膜与无覆膜处理间的差异(图 3 和图 4), 

这可能是由于较高的种植密度使单株玉米叶片光合

能力变差、膜结构受损, 从而导致代谢变差导致[33]。

长期以来, 人们认为氨基酸积累是对非生物胁迫的

标志性反应[40]。干旱胁迫期间氨基酸谱的变化归因

于各种机制, 包括蛋白质合成减少[41], 蛋白质降解

增加[42], 以及受底物和酶活性调节的生物合成。氨

基酸在植物抗逆性中起着重要的作用[43], 研究者在

干旱胁迫[39]和渗透胁迫[42]条件下的植物叶片中发现

许多氨基酸的积累。在本研究中, 无地膜覆盖条件

下, 玉米叶片普遍积累的氨基酸有 O-磷酸-L-丝氨

酸、N-乙酰基鸟氨酸和谷氨酸(图 5)。O-磷酸-L-丝

氨酸可以和丝氨酸相互转化, 而丝氨酸是光呼吸的

产物, 可在一定程度上反映光呼吸的强弱[44]。叶片

中 O-磷酸-L-丝氨酸的积累表明叶片光呼吸较强。

N-乙酰基鸟氨酸是从谷氨酸到精氨酸的酶促生物合

成过程中间体。谷氨酸在植物体内含氮化合物的转 
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图 7  代谢物水平和玉米籽粒产量的相关性 
Fig. 7  Correlation between metabolite levels and grain yield in maize 
r和 P分别是通过 Pearson相关分析得出的相关系数和 P值。 
r and P are the correlation coefficient and P-value from Pearson correlation analysis, respectively. 
 

 

图 8  代谢物水平和玉米单株生物量的相关性 
Fig. 8  Correlation between metabolite levels and biomass in 
maize 
r和 P分别是通过 Pearson相关分析得出的相关系数和 P值。 
r and P are the correlation coefficient and P-value from Pearson 
correlation analysis, respectively. 

 
化中具有重要作用, 它可以转化为脯氨酸。在无地膜

覆盖的玉米叶片中观察到了谷氨酸的积累(图 5), 一

方面谷氨酸可作为渗透调节物质起作用, 另一方面

谷氨酸可作为前体物质转化成脯氨酸[45]。脯氨酸可以

调节渗透压, 清除自由基, 作为亲水物质减少蛋白和

酶类的降解, 从而缓解干旱对叶片细胞的伤害[46]。 

3.2  地膜覆盖使叶片胁迫保护氨基酸积累、光抑

制减轻 

支链氨基酸(缬氨酸和异亮氨酸)以及其他与支

链氨基酸共享合成途径的氨基酸(蛋氨酸)通常会在

各种非生物胁迫条件下积累[39]。它们被认为是相溶

性溶质[47]以及呼吸电子传递链中的电子供体[48]。本

研究中, FM处理下缬氨酸、异亮氨和蛋氨酸的含量

增加(图 5), 这与 FM 处理下叶片呼吸作用的增加有

关[32]。琥珀酸是连接三羧酸循环和谷氨酸分流的代

谢物[49], 因此这 2 种途径之间的平衡可能影响琥珀

酸的含量。在 FM处理下, 琥珀酸和谷氨酸的含量均

呈现降低的趋势, 而三羧酸循环中异柠檬酸含量呈

升高的趋势(图 5 和图 6), 表明在 FM 处理下叶片可

能通过降低谷氨酸代谢来维持三羧酸循环。FM处理

使玉米叶片中蛋氨酸含量普遍增加(图 5和图 6), 蛋

氨酸可能与胁迫保护有关, 干旱胁迫条件下, 叶片

蛋氨酸含量较高的小麦品种具有较高的产量[50], 由

此可见, 蛋氨酸对 FM 处理下玉米产量的提高也有

一定的贡献。 

在蛋氨酸和其他天冬氨酸衍生氨基酸的生物合

成过程中会消耗还原力三磷酸腺苷(ATP)和还原型

辅酶 I (II)——NAD(P)H, 这有利于维持能量稳态 , 

防止光系统 II (PSII)因过度还原而产生氧化应激损

伤(即光抑制)[50-51]。天冬氨酸家族氨基酸的生物合成

可能会起到一种能量库的作用来缓解叶绿体能量失

衡。研究表明, 高丝氨酸脱氢酶是控制天冬氨酸从
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天冬酰胺向天冬氨酸家族氨基酸生物合成的酶, 在

干旱胁迫条件下, 叶绿体 NADPH/NADP+比值通常

会升高, 此时苏氨酸对该酶的变构反馈抑制显著减

轻从而可以消耗过多的 NADPH[52]。在 FM处理条件

下, 蛋氨酸和 N-乙酰基天冬氨酸含量增加(图 5和图

6), 这意味着 FM减轻了叶片的光抑制, 从而提高了

叶片的净光合速率[32]。蛋氨酸是丝氨酸的下游产物, 

它的生物合成对植物的另一种应激保护机制可能是

对光呼吸产物丝氨酸的消耗, 蛋氨酸合成会使光呼

吸的反应平衡向右移动(远离 2-磷酸乙醇酸、乙醇

酸、乙醛酸、甘氨酸和丝氨酸), 从而维持卡尔文循

环, 抑制光呼吸中间体(2-磷酸乙醇酸、乙醇酸和乙

醛酸)的产生[50], 在本研究中, 地膜覆盖条件下玉米

叶片中 O-磷酸-L-丝氨酸的含量降低(图 5 和图 6)而

该物质可与丝氨酸相互转化, 这进一步表明地膜覆

盖使玉米叶片光呼吸减弱。 

3.3  产量与代谢物之间的相关性 

筛选代谢标记物用于大田作物产量的指示物对

抗逆品种的选育具有重要意义[53-54]。在冷胁迫条件

下 , 玉米的生物量与叶片棉子糖含量呈负相关 [53]; 

在花期干旱胁迫条件下, 玉米叶片中的甘氨酸和肌

醇含量与玉米籽粒呈显著负相关 [54]。在本试验中, 

和玉米产量密切相关的代谢物主要包括: 叶绿醇、

白藜芦醇、葡萄糖-6-磷酸和甘油(图 7)。相比于无覆

盖处理, 地膜覆盖提高了作物产量[32]。白藜芦醇可

以清除活性氧自由基 , 减轻膜脂的过氧化程度 [55], 

从而有利于产量的提高(表 1)。叶绿醇作为叶绿素的

组分, 可在一定程度上反映叶绿素的变化趋势。此

外, 叶绿醇也具有抗氧化作用[56]。作为糖酵解和磷

酸戊糖途径的重要参与者, 葡萄糖-6-磷酸在为生命

活动提供能量的过程中发挥了重要作用。因此, 以

上代谢物可能在栽培措施带来的增产中发挥了重要

作用, 是不同栽培措施条件下与产量相关的重要代

谢指示物。通过逐步回归分析, 得到了籽粒产量(GY)

与白藜芦醇含量 (MLR e s)的模型关系 GY=120.6× 

MLRes52.6 (r=0.829, p=0.011)。由于样品是从难以控

制生长条件的大田获得 ,  会受到多种因素的干扰 , 

通常认为 r 绝对值在 0.72 到 0.88 之间, p 低于 0.05

或 0.01 是高度可信的, 之前在大田中进行的一些代

谢组研究也得到了类似的结果[27]。甘油可防止羟基

自由基的产生, 清除活性氧中间体, 从而保护细胞

膜免受氧化伤害, 在胁迫条件下是一种理想的胞内

抗胁迫保护剂[57]。在本研究中, 甘油含量与籽粒产 

量和生物量呈显著负相关(图 8), 这表明, 较少的抗

胁迫保护剂的生成有利于产量的提高。目前来看 , 

代谢组研究通常用于评估代谢物组成中明显的自然

差异, 即用于寻找代谢标记物的植物通常处于同一

种生长条件下[25-27]。然而, 加入其他的因素会不会

使原来的产量代谢标记物发生改变尚不清楚。本研

究中的栽培管理措施涉及地膜覆盖、密度和品种 , 

这些因素带来的差异不仅仅属于自然差异, 在这种

情况下鉴定到的代谢物与产量之间的相关性则具有

较高的保守性; 另一方面, 此类研究也可为栽培措

施调控作物生理代谢的相关研究提供一定的参考。 

4  结论 

本文对黄土高原地区 2 个覆膜处理、2 个种植

密度及 2 个品种的玉米叶片代谢组进行了研究。先

玉 335 对覆膜的响应程度(差异代谢物数目)大于郑

单 958, 较高的种植密度缩小了覆膜与无覆膜处理

间叶片代谢组的差异。另外, 在覆膜条件下, 可消除

光呼吸产物及可减轻光抑制的蛋氨酸、N-乙酰基天

冬氨酸等代谢物的水平整体呈升高趋势, 这一现象

在代谢水平上解释了覆膜条件下玉米叶片净光合速

率提高的原因, 进一步丰富了覆膜提高玉米产量的

生理机制。通过相关性分析, 发现与籽粒产量及生

物量密切相关的代谢标记物主要是与抗氧化作用及

能量代谢相关的代谢物, 从而揭示了此类代谢物在

提高产量过程中的重要贡献。 
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