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摘要: 植物生长调节剂在植物抵御逆境胁迫过程中发挥着重要作用, 但尚不清楚同种植物中不同植物生

长调节剂对逆境下光抑制的影响有何差异。本实验研究了不同浓度的6种植物生长调节剂(脱落酸、乙烯

利、2,4-表油菜素内酯、水杨酸、生长素和细胞分裂素)对黄瓜(Cucumis sativus)栽培过程中常见逆境胁

迫(常温强光和低温弱光)下光系统II (PSII)和光系统I (PSI)光抑制的影响。结果表明, 适当浓度的脱落酸、

乙烯利和2,4-表油菜素内酯显著缓解了常温强光下黄瓜叶片PSII光抑制; 仅2,4-表油菜素内酯显著缓解了

低温弱光下黄瓜叶片PSII光抑制。适当浓度的乙烯利和2,4-表油菜素内酯显著缓解了低温弱光导致的黄

瓜叶片PSI光抑制。水杨酸、生长素和细胞分裂素对常温强光和低温弱光胁迫下黄瓜叶片PSI和PSII光抑

制均没有明显影响。综上所述, 脱落酸、乙烯利和2,4-表油菜素内酯可以增强黄瓜叶片光合机构对常温

强光的抗性, 而乙烯利和2,4-表油菜素内酯可以增强黄瓜叶片光合机构对低温弱光的抗性。尤其是2,4-表
油菜素内酯对常温强光和低温弱光下PSI和PSII的光抑制均有明显的缓解作用。
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Abstract: It has been widely studied that the plant growth regulators play an important role in resistance to 
stress. However, it is not clear the difference in the effect of various plant growth regulators to photoinhibition 
in leaves under stress conditions. This experiment focused the contribution of six plant growth regulators, ab-
scisic acid, ethephon, brassinosteroids, salicylic acid, auxin and cytokinin, to the photoinhibition of PSI and PSII 
under common stress in cucumber (Cucumis sativus) cultivation (high light under normal temperature and chill-
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光合作用是地球上规模最大的生化反应, 是
绝大多数生物的能量和物质基础。但当植物进行

光合作用时, 光合机构时常会因为接收的光能超

过了其最大利用能力而受到伤害, 造成光合效率

的下降, 发生光抑制(Aro等1993)。逆境胁迫会加

重光抑制(李天来等2016)。高等植物光合机构包

括两个光系统 , 光系统II (PSII)和光系统I (PSI)。
前人研究发现, 在多数逆境下PSII更容易发生光抑

制, PSI在大多数逆境下比较稳定, 只有冷敏感植物

在低温光胁迫下才会发生明显的PSI光抑制(Zhang
等2011; 张子山等2013)。光抑制会抑制光合碳同

化(王强等2003; 李天来等2016), 不利于植物生长, 
降低作物产量, 严重时甚至造成植物死亡。因此, 
在生产中缓解光抑制具有重要的现实意义。

植物激素是植物体中广泛存在的调节生理代

谢的活性物质。植物激素和植物生长调节剂在植

物抵御逆境胁迫中发挥着重要的作用。脱落酸

(abscisic acid, ABA)能在干旱胁迫下促进气孔关闭

从而减小叶片蒸腾, 减少植物水分散失(王少先等

2003; Kim等2010); 研究表明, 乙烯能提高番茄和

葡萄对低温的抗性(张弢和董春海2016)及拟南芥

对盐胁迫的的抗性(王娟和黄荣峰2015); 外施2,4-
表油菜素内酯(2,4-epibrassinolide, EBR)能缓解高

温胁迫对葡萄叶片光合机构的伤害(李杰等2015), 
提高辣椒对低温胁迫的抗性(张睿佳等2015); 水杨

酸(salicylic acid, SA)预处理能提高黄瓜和水稻幼

苗对低温胁迫的抗性(夏方山等2014); 生长素(in-
dole-3-acetic acid, IAA)和细胞分裂素(6-benzylami-

nopurine, 6-BA)可以缓解由于干旱引起的叶片光

合性能下降(Rivero等2007; Merewitz等2010; Kim
等2011)。

虽然前人对植物激素和植物生长调节剂对植

物逆境抗性的研究很多, 但是关于逆境下植物激

素和植物生长调节剂对植物光抑制的影响研究较

少。而且前人的研究是在不同物种和不同实验条

件下进行的(赵会杰和薛延丰2005; 张睿佳等2015; 
徐晓昀等2016), 因此不能相互比较。目前尚不清

楚不同植物生长调节剂对逆境下光抑制的影响有

何差异, 这对植物生长调节剂的应用造成困扰。

本研究中我们系统研究了不同浓度的6种植

物生长调节剂对黄瓜叶片在常温强光和低温弱光

胁迫下PSI和PSII光抑制的影响, 为在实际生产中

通过植物生长调节剂提高植物逆境抗性提供理论

基础。黄瓜是一种被广泛栽培的蔬菜, 本实验中我

们针对黄瓜夏季栽培易出现的强光胁迫和冬季保

护地栽培易出现的低温弱光胁迫进行研究。

1  材料与方法

1.1  实验材料

本实验使用‘津优35’黄瓜(Cucumis sativus L.)
为实验材料, 种植于培养室中, 白天温度25°C, 夜间

温度23°C, 每天光照时间16 h, 由白色日光灯提供

光照, 光强约50 μmol·m−2·s−1。水肥充足供应。当第

二片真叶完全展开后, 使用第二片真叶进行实验。

1.2  实验方法

该实验使用6类植物生长调节剂: ABA、乙烯

ing-light). The results showed that abscisic acid, ethephon and brassinosteroids in appropriate concentration 
significantly alleviated PSII photoinhibition in cucumber leaves under high light and normal temperature; only 
brassinosteroids significantly alleviated PSII photoinhibition in cucumber leaves under chilling-light. Ethephon 
and brassinosteroids in appropriate concentration significantly alleviated PSI photoinhibition caused by chill-
ing-light in cucumber leaves. Salicylic acid, auxin and cytokinin had no significant effects on PSI and PSII pho-
toinhibition in cucumber leaves under high light and normal temperature or chilling-light stress. In summary, ab-
scisic acid, ethephon and brassinosteroids can enhance the resistance of photosynthetic apparatus to high 
light and normal temperature, while ethephon and brassinosteroids can enhance the resistance of photosyn-
thetic apparatus to chilling-light in cucumber leaf. In particular, brassinosteroids contribute to photoprotection 
of PSI and PSII under both high light under normal temperature and chilling-light stresses. 
Key words: cucumber; plant growth regulators; photoinhibition; photosystem II; photosystem I
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利(ethephon, ETH)、EBR、SA、IAA和6-BA。实

验所用植物生长调节剂浓度如表1所示。

选取生长势相同的黄瓜植株, 使用去离子水

或者植物生长调节剂溶液对黄瓜叶片进行喷施, 
每片叶片喷施10 mL。在正常生长环境下放置24 h
后, 用直径9 mm的打孔器从每株黄瓜第2片真叶上

打取一个叶圆片。将叶圆片漂浮在水面上, 在常温

强光(25°C、1 000 μmol·m−2·s−1)、低温弱光(5°C、
200 μmol·m−2·s−1)或者常温黑暗(25°C)下处理4 h。
光照由白色LED光源提供, 由AD28R-30-A12Y循

环浴槽(PolyScience, 美国)控制叶圆片温度。分别

在去离子水或者植物生长调节剂溶液喷施前和不

同光温处理4 h后测定相关参数。每个处理均使用

8株黄瓜植株。

1.3  叶绿素荧光快速诱导动力学曲线测定

参考张子山等(2009)的方法 , 用Handy PEA 
(Hansatech, 英国)或M-PEA植物效率仪(Hansatech, 
英国)测定叶片的快速叶绿素荧光诱导动力学曲线。

测定前先将叶圆片暗适应30 min, 然后照射3 000 
μmol·m−2·s−1的饱和红光, 照光持续1 s, 同时记录荧

光信号, 初始记录频率为每秒10万次。根据公式计

算暗适应下PSII的最大光化学效率 : Fv/Fm=(Fm−
Fo)/Fm。Fo为初始荧光, Fm为暗适应下最大荧光。

1.4  A820曲线的测定

利用M-PEA植物效率仪测定820 nm光信号。叶

片暗适应30 min后, 记录初始820 nm光信号Po, 然后

照射远红光20 s, 再照射饱和红光(5 000 μmol·m−2·s−1) 
1 s, 记录最小820 nm光信号Pm。根据公式计算PSI
最大氧化还原能力: ∆P/Po=(Po−Pm)/Po。

1.5  数据处理

采用Microsoft Excel 2003软件统计分析数据, 

Sigmaplot 10软件作图 , SPSS Statistics作方差分

析。所有的实验数据均为8次生物学重复测定的

平均值。

2  实验结果

2.1  常温强光下植物生长调节剂对黄瓜叶片PSII
光抑制的影响

PSII最大光化学效率(Fv/Fm)的下降被广泛地

用来反映PSII光抑制 (Takahashi和Murata 2008)。
图1显示, 常温黑暗处理下, 叶片的Fv/Fm在喷施植

物生长调节剂前后没有显著变化(P<0.05), 这表明

植物生长调节剂处理对正常生长环境中的黄瓜叶

片的PSII活性没有明显影响。常温强光处理下, 黄
瓜叶片的Fv/Fm下降明显(图1)。适当浓度的ABA、

ETH或EBR预处理显著缓解了Fv/Fm的下降(P<0.05) 
(图1-A~C)。这三种植物激素缓解常温强光下PSII
光抑制的最适作用浓度分别是0.1、10和0.01 mg·L−1, 
其中, 0.01 mg·L−1 EBR对PSII光抑制的缓解作用最

为明显。当ABA和ETH的浓度较高时, 会加重Fv/
Fm的下降, 黄瓜叶片对ABA浓度过高更为敏感; 高
浓度的EBR不再缓解Fv/Fm的下降。而SA、IAA和

6-BA在本实验中对常温强光下黄瓜叶片的PSII光
抑制没有明显影响, 且1 000 mg·L−1 SA处理导致黄

瓜叶片坏死(图1-D~F)。
2.2  低温弱光下植物生长调节剂对黄瓜叶片PSII
光抑制的影响

低温弱光处理4 h后, 黄瓜叶片的Fv/Fm明显下

降(图2)。EBR在适当浓度范围内显著缓解黄瓜叶

片PSII光抑制(P<0.05), 且0.01 mg·L−1 EBR效果最

明显, 当浓度较高时, EBR对Fv/Fm下降的缓解作用

减弱(图2-C)。其他五种植物生长调节剂在本实验

表1  六种植物生长调节剂使用浓度

Table 1  Concentrations of six plant growth regulators

处理
                                                               植物生长调节剂浓度/mg·L−1  

   ABA	    ETH	       EBR	     SA	     IAA	   6-BA

T0   0 (CK)     0 (CK) 0 (CK)        0 (CK) 0 (CK)   0 (CK)
T1   0.1     1 0.001        1 0.001   0.01
T2   1   10 0.01      10 0.01   0.0
T3 10 100 0.1    100 0.1   1
T4	 50	 500	 1	 1 000	 1	 10
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图1  不同浓度的植物生长调节剂对常温强光处理下黄瓜叶片PSII最大光化学效率(Fv/Fm)的影响

Fig. 1  Effect of different concentrations of plant growth regulators on the maximum photochemical efficiency 
of PSII (Fv/Fm) in cucumber leaves after normal temperature and high-light treatment

A: ABA处理; B: ETH处理; C: EBR处理; D: SA处理; E: IAA处理; F: 6-BA处理。不同小写字母表示同一时间不同浓度

处理间存在显著差异(P<0.05)。下图同此。

验证范围内对低温弱光下黄瓜叶片的PSII光抑制

总体没有明显影响(P<0.05)。
2.3  低温弱光下植物生长调节剂对黄瓜叶片PSI光
抑制的影响

PSI最大氧化还原能力(∆P/Po)的下降被广泛用

于衡量PSI的光抑制程度(Havaux和Davaud 1994; 
Scheller和Haldrup 2005)。与PSII相比, PSI相对稳

定, 在常温强光下不发生PSI光抑制(Zhang等2011; 
张子山等2013)。PSI光抑制通常发生在冷敏感植

物经历低温弱光胁迫后。
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图2  不同浓度的植物生长调节剂对低温光处理下黄瓜叶片PSII最大光化学效率(Fv/Fm)的影响。

Fig. 2  Effect of different concentrations of plant growth regulators on the maximum photochemical efficiency 
of PSII (Fv/Fm) in cucumber leaves under chilling-light treatment

本研究发现, 低温弱光处理4 h后, 黄瓜叶片的

∆P/Po大幅下降。ETH (图3-B)和EBR (图3-C)能在

适当的浓度范围内显著缓解低温弱光下黄瓜叶片

∆P/Po的下降(P<0.05), 二者的最适作用浓度分别

是100和0.01 mg·L−1。在本次实验所采用的ETH和

EBR浓度范围内, ETR使用浓度超过最适浓度后仍

能有效缓解PSI光抑制(图3-B); EBR施用浓度过高

时 , 对PSI光抑制的缓解作用相对下降 (图3-C)。
ABA (图3-A)、SA (图3-D)、IAA (图3-E)和6-BA (图
3-F)对低温弱光胁迫后黄瓜叶片的∆P/Po没有明显

影响。

3  讨论

前人研究较少关注植物激素和生长调节剂对
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图3  不同浓度的植物生长调节剂对低温光处理下黄瓜叶片PSI最大氧化还原能力(∆P/Po)的影响。

Fig. 3  Effect of different concentrations of plant growth regulators on the maximum redox capacity (∆P/Po) in 
cucumber leaves under chilling-light treatment 

逆境下植物叶片光抑制的影响。而且前人每个研

究中涉及的植物生长调节剂较少, 且不同实验采

用的实验材料和实验条件不同(赵会杰和薛延丰

2005; 张睿佳等2015; 徐晓昀等2016), 因此读者无

法对不同植物激素和生长调节剂对光抑制的影响

进行比较。在本实验中, 我们针对黄瓜种植中常见

的常温强光和低温弱光胁迫, 系统分析了不同浓

度的6种植物生长调节剂对叶片PSI和PSII光抑制

的影响。本研究发现, 适当浓度的ABA、ETH和

EBR能有效缓解常温强光下黄瓜叶片的PSII光抑

制(图1-A~C); 仅有EBR能有效缓解低温弱光下的

PSII光抑制(图2-C); ETH和EBR对低温弱光胁迫下

的PSI光抑制有明显的缓解作用(图3-B和C)。而

SA、IAA和6-BA在常温强光和低温光胁迫下对黄

瓜叶片的PSI和PSII均不起保护作用(图1~3)。本

研究为实际生产过程中应用植物生长调节剂提高
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黄瓜对逆境胁迫的抗性, 缓解黄瓜光抑制提供了

参考。

光抑制的发生位点主要位于PSII和PSI (张子

山等2013; 李天来等2016)。常温强光胁迫只诱导

PSII光抑制发生, 而低温弱光胁迫同时导致PSII和
PSI光抑制。本实验发现, EBR能同时缓解低温弱

光胁迫下的PSI和PSII光抑制(图2-C和图3-C), 而
ETH只能缓解PSI光抑制(图3-B), 对PSII光抑制没

有明显影响(图2-B)。这说明调节PSI和PSII光保护

的途径是相对独立的。这可能与PSII光抑制和PSI
光抑制发生机制存在差异有关。前人研究表明, 
PSII光抑制是由于PSII受体侧电子传递受阻, 导致

P680*长时间存在, P680*具有极强的氧化性, 会氧

化伤害周围的蛋白和脂类 (王强等2003; Nath等
2013)。由于P700*能级较低, 且可以自我耗散能量

(Tian等2017; Ballottari等2014), P700*不会氧化周

围的蛋白和脂类。PSI光抑制主要是由PSI受体测

末端电子传递给氧气生成超氧阴离子和过氧化氢导

致的(张子山等2013; Gururani等2015)。另外, PSII
具有依赖跨膜质子梯度的非光化学耗散机制, 而
PSI没有类似保护机制(Sonoike 2011; Ruban 2016)。
我们推测EBR同时激活了PSI和PSII相关的光保护

机制, 而ETH仅激活了与PSI相关的光保护机制。

PSII在常温强光胁迫和低温弱光胁迫下均会

发生光抑制, 在本实验中只有EBR能同时缓解常温

强光胁迫和低温弱光胁迫下的PSII光抑制(图1-C
和图2-C), ABA和ETH均只能缓解常温强光胁迫下

的PSII光抑制(图1-A和B)。这可能是由于常温和

低温下PSII光抑制的发生机制不同导致的。前人

研究表明, 外施ABA和ETH能提高逆境下植物的

光合能力(陈露露2016; 田礼欣等2018; Mayaba等
2001; Iqbal等2012), 从而缓解PSII过还原, 这对于

缓解PSII光抑制是非常重要的。同时, 外施ABA和

ETH还能维持或提高逆境下植物细胞内活性氧清

除系统相关酶的活性(周碧燕和郭振飞2005; 陈露

露等2016; Wang等2011), 减少活性氧的积累。活

性氧积累是抑制D1蛋白从头合成进而加重PSII光
抑制的最主要原因(王芳等2015; 邵瑞鑫等2016; 
Zhang等2011)。然而, 有研究表明, 低温会完全抑

制黄瓜叶片的光合碳同化(Yang等2014; Zhang等

2014), 还会完全抑制PSII核心蛋白D1蛋白的从头

合成(Grennan和Ort 2007)。因此低温下是不能通

过维持光合碳同化能力和D1蛋白从头合成缓解

PSII光抑制的。这可能与ABA和ETH只能缓解常

温强光下PSII光抑制, 而不能缓解低温弱光胁迫下

PSII光抑制有关。在前人的研究中, EBR可以在非

逆境条件下上调叶片内过氧化氢含量, 进而诱导

逆境防御相关基因表达, 这些基因的上调可以抵

御随后出现的多种逆境胁迫(Xia等2009; Jiang等
2012; Zhou等2014)。这部分解释了EBR可以同时

缓解低温弱光和常温强光下的PSII光抑制。
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