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叶面喷施新型渗透剂 TMAO 提高百脉根耐旱性
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摘要：为确定新型渗透剂氧化三甲胺（Trimethylamine N-oxide，TMAO）是否能提高百脉根（Lotus japonicus）对干旱

胁迫的耐受性，并初步揭示相应的生理机制，本研究以百脉根生态型‘Miyakojima’MG-20 为供试材料，基于植株表

型从不同浓度 TMAO（ddH2O，0. 1 mmol·L-1，0. 5 mmol·L-1，1 mmol·L-1，5 mmol·L-1和 10 mmol·L-1）中筛选出

提高百脉根耐旱性的最佳浓度。以最佳浓度 5 mmol·L-1的 TMAO 喷施百脉根，并进行干旱处理，结果表明：处理

28 天时，干旱喷施 TMAO（D-T）的植株的株高、叶片相对含水量、叶绿素含量和光化学效率显著高于干旱喷施

ddH2O（D-W）的植株，同时，D-T 组的叶片电解质渗漏率和超氧阴离子积累显著低于 D-W 组的植株。复水 7 天后，

D-T 组叶绿素含量仍显著高于 D-W 组，但其余指标在两者间无显著差异。这些结果表明了叶面喷施 TMAO 可以

缓解干旱胁迫对百脉根的伤害，为百脉根干旱栽培提供了有效的调控手段。
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Foliar Spraying of the New Osmolyte TMAO Improves the Drought 
Tolerance of Lotus japonicus

ZHENG Zhi-long1， HU Min1， NIU Kui-ju2， YANG Zhi-min1， ZHUANG Li-li1*
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Abstract：The objective of this study was to determine whether the novel osmolyte trimethylamine N-oxide 
（TMAO） enhances drought tolerance of Lotus japonicus and to preliminarily reveal the corresponding physi⁃
ological mechanisms.  L.  japonicus ecotype ‘Miyakojima’ MG-20 was used in the study.  Five concentrations 
of TMAO （0. 1 mmol·L-1， 0. 5 mmol·L-1， 1 mmol ∙L-1， 5 mmol·L-1， and 10 mmol·L-1） and ddH2O were 
sprayed on MG20 leaves daily for 7 d， plants were then immediately subjected to drought treatment for 28 d， 
followed by rewatering for 7 d.  Based on plant phenotype， 5 mmol·L-1 TMAO was selected as the best con⁃
centration to improve the drought tolerance of L.  japonicus.  To further investigate the underlying physiological 
mechanism， 5 mmol·L-1 TMAO was sprayed on leaves for 7 d followed by drought tolerance evaluation.  After 
28 days of drought， plant height， leaf relative water content （LRWC）， chlorophyll content （Chl）， and photo⁃
chemical efficiency （Fv/Fm） were significantly lower in both drought-stressed plants sprayed with ddH ₂O （D-
W） or TMAO （D-T） compared to well-watered controls sprayed with ddH ₂ O （W-W） or TMAO （W-T）.  
However， these parameters were significantly higher in the D-T group than in the D-W group.  Concurrently， 
leaf relative electrolyte leakage （EL） and superoxide anion （O2- ） accumulation in leaves were significantly 
higher in the D-W and D-T groups compared to the W-W and W-T groups， but significantly lower in the D-T 
group than in the D-W group.  Following 7 days of rewatering， chlorophyll content remained significantly 
higher in the D-T group compared to the D-W group， while no significant differences were observed in the 
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other measured parameters between these two groups.  These results indicate that foliar application of TMAO 
can alleviate drought-induced damage in L.  japonicus， providing an effective approach for improving cultivation 
under drought conditions.
Key words：Lotus japonicus；TMAO；Drought stress；Physiological index

干旱作为威胁全球生态平衡最大的自然灾害

之一，具有发生频率高、持续时间长及影响范围广

等特点，对农业生产、生态环境和社会经济发展产

生深远的影响［1］。渗透调节物质的积累是植物在非

生物胁迫条件下适应和生存的重要反映［2-4］，其可通

过调节细胞渗透性、稳定细胞内大分子蛋白与生物

膜的结构和功能、清除活性氧等方式保护植物细胞

免受伤害［4-5］。目前已报道的渗透调节物质有甜菜

碱、糖类、多胺和脯氨酸等［4-7］。大量研究表明，外源

施加这些渗透调节物质可以提高植物的抗性［8-10］。

新型渗透物质的开发及其应用一直是研究的热点。

氧化三甲胺（Trimethylamine N-oxide，TMAO）

是一种在动物体内自然存在的维持蛋白质稳定性

的关键渗透调节剂，因其可能导致心血管疾病、肾

病以及人类糖尿病而受到广泛关注［11-13］。TMAO
由三甲胺（Trimethylamine， TMA）在黄素单加氧酶

（Flavin-containing monooxygenase， FMOs）的 N-加
氧作用下生成，可作为分子伴侣，帮助蛋白质保持

正确的折叠状态［14-16］。2021 年，Catalá 等［17］的研究

表明，过量表达 FMO 基因的拟南芥（Arabidopsis 
thaliana）植株在冷害、脱水及高盐胁迫下，呈现更高

的存活率、更多的叶片数目以及更大的鲜重，且积

累较高水平的 TMAO；此外，当野生型拟南芥遭遇

低温、缺水或高盐环境时，其 TMAO 含量显著升

高，说明植物含有内源 TMAO［17］。随后检测双子叶

植物番茄（Solanum lycopersicum）和烟草（Nicotiana 
tabacum）及单子叶植物大麦（Hordeum vulgare）和
玉米（Zea mays）中 TMAO 含量，发现 TMAO 广泛

存在于植物中，表明其功能具有保守性。外源喷施

TMAO 能提高番茄和拟南芥对于低温、缺水和高盐

的耐受性［17］。最新的研究表明，外源喷施 TMAO
可 使 木 本 植 物 巨 尾 桉（Eucalyptus grandis x uro⁃
phylla）保持较低的丙二醛含量及电解质渗透率，从

而维持其细胞膜稳定性；同时还能稳定光合电子传

递链并调控气孔开度［18］。转录组测序结果表明，外

源添加 TMAO 激活了苯丙烷类物质生物合成、光

合作用及碳代谢等生物过程［18］。因此，TMAO 作为

一种新型的渗透调节物质，能够提高植物对非生物

胁迫的耐受性。然而，TMAO 在其他物种中的有效

性还有待研究。

百脉根（Lotus japonicus）是豆科百脉根属的多

年生草本植物，其叶色翠绿、花朵鲜艳、茎叶柔嫩、

营养丰富、适口性好，同时，百脉根根系发达，具有

良好的水土保持功能。因此，百脉根是优良的牧

草、生态草和地被植物［19-21］。百脉根多着生在潮湿

山坡、草地、田野或者河滩地［18］，干旱胁迫显著影响

百脉根的生长及地理分布［22-23］。本研究拟通过干旱

胁迫前叶面喷施的方法 ，探讨喷施不同浓度的

TMAO 对干旱胁迫下百脉根生长状况的影响，筛选

出能提高百脉根抗旱能力的最佳 TMAO 浓度。进

一步探究喷施最佳浓度的 TMAO 对干旱胁迫下百

脉根生理指标的影响，以期为在百脉根生产中使用

TMAO 化学调控手段提高耐旱性提供理论依据。

1　材料与方法

1. 1　植物材料与生长条件

供试材料是百脉根生态型‘Miyakojima’ MG-
20，种子收集于 2021 年 4 月。本试验于 2022 年 10—
12 月在南京农业大学草业学院智能人工气候室内

进行，智能人工气候室设置的昼夜条件为 16 h/8 h，
昼夜温度为 25oC/20oC，湿度为 60%。

将营养土、蛭石和珍珠岩按照 9∶3∶1 的比例进

行混匀，再放入 60oC 烘箱烘干。将烘干的土装入形

状和体积一致的花盆中，再称量花盆和干土的重量

（G1）。将花盆放置在装满水的周转箱中，让土充分

吸收水分，称量花盆和湿土的重量（G2）。选择饱

满、大小均匀的种子，使用砂纸打磨破除硬实，将种

子播种在土壤表面，再轻轻覆盖一层土。每日喷水

保证种子萌发成苗，每周浇灌定量的营养液。

1. 2　试验设计及取样

TMAO 购自南京沃博生物科技有限公司（品牌

为 GLPBIO，货号为 GC40928），相对分子质量为

75. 1，纯度>95%。

对于浓度筛选试验，为保证所有植株都处于同

样的水分条件，同一个花盆（长宽高为：40 cm×
30 cm×20 cm）中播种 6 个小区，每个小区播种 30
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粒种子。待萌发后进行间苗，每个小区保留 20 株幼

苗，待苗龄一个月时开展喷施试验。每盆植株的 6
个小区植株叶面分别喷施 ddH2O 和 5 个浓度（0. 1 
mmol·L-1，0. 5 mmol·L-1，1 mmol·L-1，5 mmol·L-1

和 10 mmol·L-1）的 TMAO。每天上午 9：00 进行 1
次喷施，每盆每个处理（小区）喷施 5 mL，连续喷施 7
天。喷施时用不透水挡板进行隔离，防止不同处理

间互相影响。喷施结束后，立即进行干旱处理 28
天，随后恢复浇水 7 天。试验分为对照组（整个实验

周期 35 天都保持充足水分）和干旱组，各 4 盆，即 4
个重复。

喷施最佳浓度 5 mmol·L-1 TMAO 的试验，材

料准备参考浓度筛选试验，每 30 粒播种成一个小

区，每个花盆共 2 个小区。试验分为对照组和干旱

组，各 4 盆，按如上方法进行喷施。在干旱处理 7
天、14 天、21 天、28 天及复水 7 天进行取样并进行生

理指标的测定。

1. 3　测定指标和方法

1. 3. 1　 土 壤 相 对 含 水 量（Soil relative water con⁃

tent， SRWC）的测定　参照 Wang 等［24］的方法，采

用称重法测定土壤相对含水量。用电子秤称取实

验开始前花盆和干土重量（G1）、花盆和吸饱水分的

土重量（G2）及喷施或取样前实际花盆重量（G3），利

用公式计算 SRWC。

SRWC（%）=（G3-G1）/（G2-G1）×100
1. 3. 2　株高的测定　每个重复随机选取 10 株植

株，用直尺测定从土壤表面往上到枝条顶端的绝对

高度，取其平均值。

1. 3. 3　 叶 片 相 对 含 水 量（Leaf relative water con⁃

tent，LRWC）的测定　参照 Ding 等［25］的方法测定叶

片相对含水量。取 0. 1 g 左右完全展开的叶片称量

鲜重（Fresh weight，FW），用吸水纸包裹放入装有

35 mL 超纯水的离心管中置于 4oC 冰箱保存 24 h。
待叶片充分吸收水分，用吸水纸擦净叶片表面的水

珠称量饱和重（Turgid weight，TW）；随后放入烘箱

烘干称干重（Dry weight，DW）。将测定的数据代入

以下公式进行计算：叶片相对含水量 LRWC（%）=
（FW-DW）/（TW-DW）×100。
1. 3. 4　 相 对 电 解 质 渗 漏 率（Relative electrolyte 

leakage， EL）的测定　参照 Jespersen 等［26］的方法，

取 0. 1 g 左右完全展开的叶片并用吸水纸包裹放入

装有 35 mL 超纯水的离心管，室温摇床振荡 24 h 后

测定初始电解质渗漏率 C0；随后将样品在 121oC 高

温灭菌 20 min，冷却到室温后再次测定最终电解质

渗漏率 C1。将测定的数据代入以下公式进行计算：

相对电解质渗漏率 EL（%）=C0/C1×100。
1. 3. 5　 总 叶 绿 素（Chlorophyll content， Chl）的 测

定　参照 Tait 等［27］的方法，取 0. 1 g 左右完全展开

的叶片放入装有 8 mL 二甲基亚砜的 10 mL 离心管

中抽提叶绿素。使用紫外分光光度计（GE Health⁃
care Life Sciences，UK）于 663 nm 与 645 nm 波长下

测定吸光度。测定结束将叶片放入烘箱中烘干测

定干重。将测定的数据代入以下公式进行计算：

总叶绿素含量（mg·g-1 DW）=［（13. 95×A663-
6. 88×A645+13. 95×A645-7. 23×A663）×0. 01］/DW。

1. 3. 6　光化学效率（Fv/Fm）的测定　采用叶绿素荧

光仪（OPTI-Sciences，USA）测定 Fv/Fm，每次测定

在同一时间选取不同植株的同一位置的叶片。

1. 3. 7　超氧阴离子 O2-染色　参照 Xu等［28］的方法，

配 制 25 mmol·L-1 HEPES 缓 冲 液 和 0. 5 mg·L-1 
NBT 溶液，混合配成 O2-染色液于锥形瓶中避光保

存。取完全展开的叶片放入 30 mL 混合液，染色 18 
h，取出样片进行脱色处理并拍照记录。

1. 4　数据分析

采 用 SPSS 26. 0 软 件 对 数 据 进 行 单 因 素

ANOVA 分析，用 Duncan 法多重比较进行差异显著

性检验（P<0. 05），用 Sigmaplot 14. 0 软件作图。

2　结果与分析

2. 1　提高百脉根耐旱性的最适 TMAO 浓度筛选

采用称重法控制土壤含水量，如图 1 所示，在第

0 天，干旱组和浇水对照组所有处理的土壤相对含

水量在 96. 93%~97. 58% 之间。在开始干旱处理

后的 35 天中，对照组四个重复的土壤含水量维持在

90. 00%~97. 86% 之间（图 1）。干旱组的土壤相对

含水量随着干旱胁迫程度的增加，呈现下降的趋

势。在干旱第 7 天干旱组的 SRWC 降至 71. 03%，

在干旱 28 天降至 7. 17%。复水 7 天后，土壤 SRWC
恢复至对照水平（图 1）。
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在喷施 7 天后，即干旱第 0 天，所有处理的百脉

根幼苗的大小基本一致（图 2A 和 2D），浇水组植株

随处理时间逐渐长大，维持高的绿叶率（图 2B 和

2C）。在干旱第 28 天，喷施 ddH2O 的植株叶片发生

萎焉和枯黄现象最严重，喷施不同浓度 TMAO 的

处理组绿叶率都要优于喷施水（图 2E）。复水 7 天

后，干旱组喷施 5 mmol∙L-1 TMAO 的处理植株绿

叶数量最多，整体生长状态优于干旱喷 ddH2O 组及

其他浓度 TMAO 处理的植物（图 2F）。

2. 2　干旱胁迫下喷施 5 mmol·L-1 TMAO 对百脉

根表型及株高的影响

如图 3 所示，在连续喷施 7 天的 5 mmol ∙ L-1 
TMAO 和 ddH2O 后，即干旱处理第 0 天，浇水对照

组 喷 施 ddH2O（W-W）、浇 水 对 照 组 喷 施 TMAO
（W-T）、干旱处理喷施 ddH2O（D-W）及干旱处理喷

施 TMAO（D-T）4 个处理的百脉根幼苗的大小基本

一致（图 3A 和 3C）。第 28 天，D-T 处理的植株地上

部长势明显要好于 D-W 组（图 3D）。株高数据表

明，在干旱处理第 0 天、第 7 天和第 14 天，4 个处理间

（W-W，W-T，D-W 和 D-T）百脉根植株的株高无显

著差异。在干旱第 21 天和第 28 天，D-W 组植株的

株高显著低于浇水对照组，而 D-T 组的植株高度未

发生显著改变。但干旱 28 天时，D-T 组植株的株高

要比 D-W 组显著高出 2. 74 cm。在干旱 28 天结束

后进行复水 7 天，D-T 处理组株高仍比 D-W 组高，

但不存在显著差异（图 4）。

2. 3　干旱迫下喷施 5mmol·L-1 TMAO 对百脉根

叶片相对含水量及相对电解质渗漏率的影响

在干旱第 7天时，4个处理间百脉根植株的叶片相

对含水量（LRWC）无显著差异，LRWC 在 84. 60%~
88. 88% 之间（图 5A）。浇水对照组植株（W-W 和 W-

T）的 LRWC在 35天内基本保持不变，但 D-W 组的植

株在干旱的第 14 天 LRWC 显著低于其他 3 个处理。

在干旱第 28 天时，D-T 处理植株的 LRWC 下降至

54. 75%，显著低于浇水对照组，但显著高于 D-W 组。

在干旱结束后进行复水，干旱组的两个处理的叶片相

对含水量恢复至对照水平（图 5A）。

对照组（W-W 和 W-T）植株的相对电解质渗透

率（EL）在 19%~23% 之间。在干旱第 14 天，D-W
和 D-T 两个处理植株的 EL 显著高于对照组，但这

两个处理之间没有显著差异（图 5B）。在干旱第 28
天时，D-W 处理植株的 EL 分别是 W-W 和 W-T 处

理组植株的 1. 97 倍和 1. 88 倍，且 D-W 处理植株的

图 2　提高百脉根耐旱性的最适 TMAO 浓度的筛选

Fig. 2　Screening of the optimal TMAO concentration for 
improving the drought tolerance of Lotus japonicus

注：A，浇水对照 0 天；B，浇水对照 28 天；C，浇水对照 35 天；D，干旱

处理 0 天；E，干旱处理 28 天；F，干旱处理 28 天后复水 7 天

Note：A， water control at 0 d； B， water control at 28 d； C， water 
control at 35 d； D， drought treatment for 0 d； E， drought treatment 
for 28 d； F， rewater for 7 d after 28 d drought stress

图 3　干旱胁迫下喷施 5 mmol·L-1 TMAO百脉根表型的变化

Fig. 3　Phenotype of Lotus japonicus after spraying 
5 mmol·L-1 TMAO under drought stress

注：A，浇水对照 0天；B，浇水对照 28天；C，干旱处理 0天；D，干旱处理

28 天。所有图片中左侧植物喷施 ddH2O，右侧植物喷施 5 mmol∙L-1 
TMAO
Note：A， water control at 0 d； B， water control at 28 d； C， drought 
treatment at 0 d； D， drought treatment at 28 d.  In all the pictures， 
the plants on the left were sprayed with ddH2O， while the plants on 
the right were sprayed with 5 mmol∙L-1 TMAO

图 1　最适 TMAO 浓度筛选试验中土壤相对含水量的监测

Fig. 1　Soil relative water content under drought stress
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EL 比 D-T 处理植株显著提高 1. 15 倍。复水 7 天

后，D-W 和 D-T 处理的 EL 仍显著高于 W-W 和 W-

T，D-T 的 EL 低于 D-W，但没有显著差异（图 5B）。

2. 4　干旱胁迫下喷施 TMAO 对叶绿素含量及光化

学效率的影响

干旱第 7 天、第 14 天及第 21 天时，总叶绿素含

量在四个处理间植株无显著差异（图 6A）。在干旱

第 28 天时，D-W 和 D-T 两个处理植株的总叶绿素

含量显著低于对照组，但 D-T 处理植株的叶绿素

含量显著高于 D-W 组。复水 7 天后，D-T 处理植

株的叶绿素含量要显著高于 W-W，W-T 和 D-W
处理。

随着干旱时间的延长，D-W 和 D-T 两个处理植

株的 Fv/Fm总体呈现逐渐下降的趋势。在干旱第 14
天时，D-W 和 D-T 两个处理植株与对照组的两个处

理相比光化学效率显著下降，这两个处理间植株的

Fv/Fm 没有显著差异。而在干旱第 28 天时，D-W 处

理植株的 Fv/Fm 显著低于 D-T 处理。复水 7 天时，

两个干旱处理组植株的光化学效率恢复至对照水

平（图 6B）。

2. 5　干旱胁迫下喷施 TMAO 对超氧阴离子的影响

通过染色可以直观看出超氧阴离子（O2-）在百

脉根叶片的积累情况。如图 7 所示，在干旱第 28 天

时，W-W 和 W-T 两个对照植株叶片染色较浅，而

D-W 和 D-T 两个处理植株叶片染色较深，但 D-T
处理植株的叶片斑点颜色较 D-W 处理浅，表明在干

旱胁迫下外源喷施 TMAO 可以减少百脉根叶片中

O2-的积累。

图 5　5 mmol∙L-1 TMAO 处理对干旱胁迫下百脉根叶片相对含水量（A）及电解质渗漏率（B）的影响

Fig. 5　The effect of 5 mmol∙L-1 TMAO treatment on the relative leaf water content （A） and relative electrolyte leakage rate 
（B） of Lotus japonicus under drought stress

图 4　5 mmol·L-1 TMAO处理对干旱胁迫下百脉根株高的影响

Fig. 4　The effect of 5 mmol·L-1 TMAO treatment on the 
plant height of Lotus japonicus under drought stress

注：W-W，浇水喷施 ddH2O；W-T，浇水喷施 5 mmol·L-1 TMAO；D-
W，干旱处理喷施 ddH2O；D-T，干旱处理喷施 5 mmol·L-1 TMAO；

R7，干旱后复水 7天。不同的小写字母表示在同一处理时间不同处理

间差异显著（P<0. 05）， 柱子上的竖线表示平均值±标准误。下同

Note：W-W， water control that spraying ddH2O； W-T， water con⁃
trol that spraying 5 mmol ∙ L-1 TMAO； D-W， drought stress treat⁃
ment that spraying ddH2O； D-T， drought stress treatment that spray⁃
ing 5 mmol·L-1 TMAO； R7， rewater for 7 d after drought stress.  
Different lowercase letters indicate significant differences between dif⁃
ferent treatments on the same day （P<0. 05）， and the vertical lines 
on the columns represent the±standard error of the average value.  
The same as below
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3　讨论

植物通过生理生化反应激活系统性响应以抵

御干旱胁迫。产生并积累渗透调节物质是植物耐

受逆境最常见的重要策略之一［29］。Catalá 等研究结

果表明，当拟南芥、番茄、烟草等植物受到低温、缺

水、盐的非生物胁迫时，植物体内的 TMAO 水平显

著增加，表明 TMAO 在植物适应非生物胁迫方面

发挥作用［17］。Li 等［18］在巨尾桉中的研究也表明，外

源喷施 TMAO 可增强巨尾桉的光合作用能力从而

提高其抗旱性。在本实验中，我们通过叶面喷施不

同浓度 TMAO，发现干旱处理 28 天时，各个浓度的

TMAO 均能使植物保持较高的绿叶率，这与 Catalá

等及 Li 等喷施 TMAO 提高植物在干旱条件下叶绿

素含量或光合作用能力结果一致［17-18］。本研究结果

进一步表明 TMAO 的功能具有保守性，在不同物

种中，外源喷施 TMAO 后植株均能表现出较好的

抗胁迫能力。在生产实践中，合理选择一些外源物

质（渗透调节物质、激素和抗氧化剂类等）对植物进

行叶面喷施，可以减轻非生物胁迫对植物造成的伤

害，进而改善品质、提高质量，甚至减少死亡［8，30-31］。

因此，TMAO 作为一种新型的渗透剂，在植物生产

中具有潜在的应用前景。

长期干旱会导致植物生理代谢的显著变化，包

括细胞膨压丧失、水分矿物质平衡失调以及光合作

用受抑制等。同时，干旱胁迫通过引发细胞脱水并

产生活性氧，直接影响植物栽培［2-3，32］。本研究也发

现，百脉根遭受干旱胁迫后，植物发生萎蔫、枯黄、

株高降低的现象；同时，其叶片含水量、叶绿素含量

及光化学速率降低，而叶片的电解质渗漏率升高，

且叶片由于积累较多的超氧阴离子而染色变深。

选择最适浓度 TMAO 连续喷施百脉根叶片 7 天，随

后干旱处理 28 天后，喷施 TMAO 的百脉根植株具

有较高的叶片相对含水量、叶绿素含量及光化学效

率。这可能是由于 TMAO 作为渗透剂，使得植株

能够保持较高的细胞膨压，从而保护植物叶肉细胞

内光合系统稳定，仍维持较高的光合效率。同时，

在干旱胁迫下，喷施 TMAO 的植株相较于喷施

ddH2O 的植株表现出更低的相对电解质渗漏率和更

少的活性氧积累水平（较少的 O2-染色），这表明喷

施 TMAO 的植物经受较小的细胞膜损伤，产生较

少的活性氧，或者清除活性氧的水平较高。因此，

图 6　5 mmol∙L-1 TMAO 处理对干旱胁迫下百脉根总叶绿素含量（A）及光化学效率（B）的影响

Fig. 6　The effect of 5 mmol∙L-1 TMAO treatment on the total chlorophyll content （A） and photochemical efficiency （B） of 
Lotus japonicus under drought stress

图 7　5 mmol∙L-1 TMAO 处理对干旱胁迫下百脉根超氧阴

离子积累的染色结果

Fig. 7　The results of superoxide anion staining in Lotus 

japonicus leaves under drought stress treated with 5 mmol∙L-1 
TMAO

注：样品采集于干旱 28 天，每个处理展示三片叶的染色结果

Note：The samples were collected on 28 d after drought， and the stain⁃
ing results of three leaves were displayed for each treatment
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喷施 TMAO 组植株相比喷施 ddH2O 组植株具有较

高的株高和较少的枯黄率，说明外源喷施 TMAO
可以促进百脉根的抗逆性。值得注意的是，干旱后

复水 7 天，喷施 TMAO 组植株仅比喷施 ddH2O 组植

株具有较高的叶绿素含量，其他指标差异均消失。

TMAO 的这种抗逆能力与甜菜碱、多胺和脯氨酸等

渗透调节物质相似［8，30-31］，TMAO 与其他渗透调节

物质之间是否有协同调控效应？TMAO 作为分子

伴侣，主要帮助哪些蛋白维持正确折叠？百脉根中

有几个 TMAO 合成关键酶 FMO 基因拷贝，其是否

存在功能冗余，FMO 的表达是否受到外源 TMAO
的调控，外源喷施 TMAO 是否引起内源 TMAO 含

量的升高？这些科学问题，还有待后续研究。

4　结论

综上，本研究确定了5 mmol∙L-1 TMAO为叶片喷

施提高百脉根耐旱性的最佳浓度。喷施 5 mmol ∙L-1 
TMAO 能够促进百脉根的生长、提高其叶片相对含

水量、叶绿素含量及光化学效率，减缓相对电解质

渗漏率的升高和超氧阴离子的积累，从而增强了干

旱胁迫下百脉根的抗旱能力。研究结果为新型渗

透剂 TMAO 的应用提供了理论和实践基础。
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