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低温弱光胁迫下外源褪黑素和植物根际促生菌

对紫罗勒光合特性及花青素代谢的影响
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　　摘要：为探究低温弱光胁迫下外源褪黑素和植物根际促生菌对紫罗勒光合特性及花青素代谢的影响，设置低温弱

光胁迫［温度５℃，光照度１００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）］下叶面喷施不同浓度（５０、１００、２００μｍｏｌ／Ｌ）褪黑素以及配施植物根际
促生菌（ＰＧＰＲ）的复合处理，以期为低温弱光胁迫下应用褪黑素以及ＰＧＰＲ协同技术促进植物生长提供理论依据。结
果表明，低温弱光胁迫抑制紫罗勒株高、茎粗、叶面积以及植株鲜重的增加，光合作用下降，花青素代谢相关酶活性降

低，而低温弱光胁迫下添加各浓度褪黑素以及褪黑素 ＋ＰＧＰＲ处理对紫罗勒生长均具有一定的促进作用。低温弱光
胁迫下，１００μｍｏｌ／Ｌ褪黑素＋ＰＧＰＲ处理的紫罗勒根系构型（根系总根长、根系总表面积、根系总体积、根系平均直径）
参数最大，ＳＰＡＤ值、ＰＳⅡ最大光化学效率（Ｆｖ／Ｆｍ）、ＰＳⅡ潜在活性（Ｆｖ／Ｆｏ）较对照（ＬＷ，不喷施褪黑素、不接种ＰＧＰＲ）

处理分别显著增加８４．１％、１２４．１％和５６．６％（Ｐ＜０．０５），ＮＰＱ显著降低５０．３％；与对照处理相比，１００μｍｏｌ／Ｌ褪黑
素＋ＰＧＰＲ处理的紫罗勒叶片净光合速率（Ｐｎ）、气孔导度（Ｇｓ）、蒸腾速率（Ｔｒ）和水分利用效率（ＷＵＥ）分别显著增加

１０００％、８７．４％、９０．０％和７３．１％，胞间ＣＯ２浓度（Ｃｉ）则显著下降３４．７％。此外，添加各浓度褪黑素处理以及褪黑

素＋ＰＧＰＲ处理均对紫罗勒叶片中花青素合成酶（ＡＮＳ）、苯丙氨酸解氨酶（ＰＡＬ）、类黄酮 ３－葡糖基转移酶
（３ＧＴ／ＵＦＧＴ）、查耳酮异构酶（ＣＨＩ）、二氢黄酮还原酶（ＤＦＲ）的活性以及花青素含量有不同程度的促进作用，渗透调
节物质（可溶性糖和可溶性蛋白）积累量增加，且以１００μｍｏｌ／Ｌ褪黑素 ＋ＰＧＰＲ处理最高。综上，低温弱光胁迫下喷
施１００μｍｏｌ／Ｌ褪黑素＋ＰＧＰＲ处理的紫罗勒生长效果最佳。
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　　褪黑素（ＭＴ）是生物体内普遍存在的一种吲哚
胺类化合物，在２０世纪９０年代初首次在植物体内
被发现，此后一直受到国内外相关科研人员的广泛

关注［１］。褪黑素可以参与植物种子萌发、根系生

长、开花结果和果实成熟等过程［２－５］，也可作为抗氧

化剂，增强植物应对低温、盐碱、干旱等非生物胁迫

的能力［６－８］。有研究发现，低温弱光胁迫下对陇椒

１０号辣椒幼苗叶面喷施不同浓度的 ＭＴ能够提高
植株叶片叶绿素含量，增加实际光化学效率、光化

学猝灭系数等叶绿素荧光参数以及超氧化物歧化

酶（ＳＯＤ）、过氧化物酶（ＰＯＤ）、过氧化氢酶（ＣＡＴ）
等抗氧化酶的活性，同时提高可溶性糖含量来增加

植株的抗逆性［９］。而唐懿等的研究也证实，低温弱

光胁迫下喷施ＭＴ能保持茄子叶绿素和类胡萝卜素
含量，提高光系统 ＰＳⅡ活性，增大光能捕获和转化
效率［１０］。以上研究证实了 ＭＴ能够增强植物抵抗
低温弱光胁迫的能力。

植物根际促生菌（ＰＧＰＲ）是生活在土壤或附生
于植物中的一类促进植物对营养元素的吸收利用、

抑制有害微生物的有益菌类，通过合成次生代谢产

物（如激素、氨基酸等）来影响土壤理化性质，改变

植物根际所处的微生物环境，并对其生长发育起到

反馈作用，促进植物对营养物质的吸收利用，增强

其对不良环境的抵抗能力［１１－１２］。ＰＧＰＲ作为一类
环境友好型细菌，在缓解非生物胁迫（低温、弱光、

干旱、盐碱）方面发挥着重要作用［１３－１４］。李明源等

研究发现，低温胁迫下，具有１－氨基环丙烷 －１－
羧酸（ＡＣＣ）脱氨酶活性的ＰＧＰＲ接种到垂穗披碱草
（Ｅｌｙｍｕｓｎｕｔａｎｓ）后，能有效提高植物株高、茎粗以及
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生物量干重，减缓叶绿素的下降速率，提高 ＳＯＤ、
ＰＯＤ、ＣＡＴ等抗氧化酶的活性，并降低丙二醛
（ＭＤＡ）的积累量［１５］。Ｚｕｂａｉｒ等则研究发现，低温下
小麦 接 种 ＰＧＰＲ 嗜 冷 芽 孢 杆 菌 （Ｐｓｙｃｈｒｏｐｈｉｌｉｃ
ｂａｃｉｌｌｕｓ）后能调控激素含量的变化，增加脯氨酸的
积累量，并通过提高植物的气孔导度和净光合速率

来改善小麦的生长状态，促进其鲜重和干重的增

长［１６］。在弱光条件下，荷兰重瓣百合（Ｃａｒｏｌｉｎａ）接
种鞘氨醇杆菌属（ＳＮ－２）、不动杆菌属（ＢＧ和 ＸＧ）
和黄金杆菌属（Ｆ）及４种混合菌液能够显著提高植
株的最大净光合速率、光饱和点和表观量子效率，

增强对弱光的抵抗能力［１７］。

紫罗勒（Ｏｃｉｍｕｍｂａｓｉｌｉｃｕｍ‘ＰｕｒｐｌｅＲｕｆｆｌｅｓ’）为
唇形科罗勒属１年生草本植物，生有深紫色叶片，植
株含大量花青素及总酚、类黄酮等抗氧化物，可兼

顾药食及观赏作用，具有较高的营养和经济价值。

为节约能源和资源，解决西北地区冬季低温弱光胁

迫对紫罗勒生产带来的种种问题，增强植物自身抗

性，成为当前设施生产中不容忽视的重要问题。

Ｓａｒａｖｉ等的研究已证实，ＰＧＰＲ作为有益微生物，与
罗勒属植物能够相互作用，能够促进植株的生长发

育，在非生物胁迫下对水分的吸收与利用、营养状

况以及产量等都具有重要的作用［１８－１９］。目前，针对

罗勒的研究多集中在生长特性、精油成分以及种子

萌发等方面［２０－２１］，而有关低温弱光胁迫下使用外源

ＭＴ以及 ＰＧＰＲ促进紫罗勒光合特性以及花青素代
谢的效应则未见报道。基于此，本研究以紫罗勒为

对象，探究不同浓度外源 ＭＴ条件下并接种 ＰＧＰＢ
对紫罗勒生长、光合特性以及花青素代谢中相关酶

活性的影响，从而研究 ＭＴ和 ＰＧＰＲ之间是否存在
协同效应，为今后非生物胁迫下应用外源生长物质

以及植物根际促生菌协同技术促进植物生长、提高

植物抗逆性提供一定的理论依据。

１　材料与方法

１．１　试验材料
植物材料为紫罗勒种子，购自北京恒博兴业科

技有限公司。植物根际促生菌为具有促进效应的

解淀粉芽孢杆菌（ＢａｃｉｌｌｕｓａｍｙｌｏｌｉｑｕｅｆａｃｉｅｎｓＳＱＲ９），
由中国科学院微生物研究所提供，菌株活化后转移

到牛肉膏蛋白胨液体培养基和无机盐培养基培养

备用。褪黑素（分析纯）纯度≥９９．０％，ＣＡＳ编号为
７３－３１－４，购自上海莼试生物技术有限公司，置于

４℃冰箱避光保存备用。供试土壤取自银川能源学院
绿地，土壤类型为壤土，经过１２１℃高温高压灭菌２ｈ
后备用。经检测后土壤基本理化性质为ｐＨ值６８８，
有效磷含量４８．９ｍｇ／ｋｇ，碱解氮含量６６．８ｍｇ／ｋｇ，
有机质含量１０．８ｇ／ｋｇ，速效钾含量１０．６ｍｇ／ｋｇ。
１．２　试验方法

试验于２０２３年１１月至２０２４年３月在银川能源
学院实验室内进行，采用盆栽试验。以常温常光［温

度２０℃，光照度８００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）］为对照（ＣＫ），
在低温弱光［温度５℃，光照度１００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）］
条件下设置７个处理，分别为 ＬＷ（低温弱光 ＋只喷
施清水）处理、ＬＭ１（低温弱光＋叶面喷施５０μｍｏｌ／Ｌ
褪黑素处理、ＬＭ２（低温弱光＋叶面喷施１００μｍｏｌ／Ｌ
褪黑素）处理、ＬＭ３（低温弱光＋叶面喷施２００μｍｏｌ／Ｌ
褪黑素）处理、ＬＭＢ１（低温弱光＋叶面喷施５０μｍｏｌ／Ｌ
褪黑素＋接种ＰＧＰＲ解淀粉芽孢杆菌）、ＬＭＢ２（低温
弱光＋叶面喷施１００μｍｏｌ／Ｌ褪黑素 ＋接种 ＰＧＰＲ
解淀粉芽孢杆菌）、ＬＭＢ３（低温弱光 ＋叶面喷施
２００μｍｏｌ／Ｌ褪黑素 ＋接种 ＰＧＰＲ解淀粉芽孢杆
菌），试验共计８个处理组，每处理４个重复。首先，
将紫罗勒种子用１０％Ｈ２Ｏ２消毒１５ｍｉｎ后晾干，播种
至１２８孔的穴盘内，温室内（昼夜温度１８℃／８℃，相
对湿度６５％）育苗。紫罗勒出苗后，待株高５ｃｍ时
（２～４张真叶），选择长势一致、生长健康的幼苗移
栽至塑料花盆中（上口直径 ２０ｃｍ，下盆口直径
１８ｃｍ，高１５ｃｍ），每盆１株苗，进行低温弱光处理。
接种 ＰＧＰＲ解淀粉芽孢杆菌处理的菌剂剂量为
１０ｍＬ／盆（菌剂浓度为１亿ＣＦＵ／ｍＬ），每７ｄ浇灌１
次，对照则接种等量灭菌的ＰＧＰＲ菌剂，以保持相同
的其他根围微生物区系环境；ＭＴ叶面喷施浓度分
别为５０、１００、２００μｍｏｌ／Ｌ，参考丁东霞等的试验设
定［９］，其他处理则喷施等量的去离子水。处理 ２１ｄ
后分别取样用于各项生理指标的测定。

１．３　指标测定
１．３．１　生长指标测定　自紫罗勒根部到其生长点
的距离记为株高；用日本三丰 Ｍｉｔｕｔｏｙｏ数显游标卡
尺测量紫罗勒茎部直径即为茎粗；用便携式叶面积

测量仪ＹＭＪ－Ｂ对叶面积进行测量。将整株紫罗勒
用清水洗净后将表面水分吸干，用电子天平进行地

上部鲜重和根系鲜重的称量。

１．３．２　根系活力及根系构型测定　将紫罗勒根系
用清水彻底冲洗干净后，放入ＬＡ－Ｓ植物根系分析
仪，测读出根系构型各参数（根系长度、根系总表面
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积、根系总体积、根系平均直径）。然后利用氯化三

苯基四氮唑（ＴＴＣ）法测定植株的根系活力。
１．３．３　叶片叶绿素含量及叶绿素荧光参数　选取
紫罗勒的健康成熟叶片，利用ＳＰＡＤ５０２叶绿素仪测
定植株的相对叶绿素含量（ＳＰＡＤ值）。选取植物叶
片暗处理 ３０ｍｉｎ，用便携式调制叶绿素荧光仪
ＰＡＭ－２５００测定叶片的叶绿素荧光参数，根据测定
的最小荧光值（Ｆｏ）、最大荧光值（Ｆｍ）、可变荧光值
（Ｆｖ）计算ＰＳⅡ的最大光化学量子效率（Ｆｖ／Ｆｍ）和
ＰＳⅡ潜在活性（Ｆｖ／Ｆｏ）。然后在自然光下活化１ｈ
后，测定５００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）光强作用下的初始荧光
（Ｆｏ′）、最大荧光（Ｆｍ′）、稳态荧光（Ｆｓ），并计算
ＰＳⅡ 实际光化学量子效率（ΦＰＳⅡ）、光化学促猝灭
系数（ｑＰ）和非光化学猝灭系数（ＮＰＱ）。
１．３．４　光合参数测定　采用ＬＩ－６８００光合荧光测
量系统进行紫罗勒光合参数的测定。在设置参数

［光照度１０００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ），叶室温度２５℃，湿
度６０％，ＣＯ２浓度 ４００μｍｏｌ／ｍｏｌ］下，于晴朗天气
０９：００—１１：３０间，测定植株同一部位全部展开的叶
片，记录叶片净光合速率（Ｐｎ）、蒸腾速率（Ｔｒ）、气孔
导度（Ｇｓ）、胞间 ＣＯ２浓度（Ｃｉ）以及水分利用效率
（ＷＵＥ）。
１．３．５　花青素代谢及相关酶活性　紫罗勒叶片花
青素含量参考彭祖茂等的方法［２２］测定；苯丙氨酸解

氨酶（ＰＡＬ）的活性参考曹锦萍等的方法［２３］进行测

定；查耳酮异构酶（ＣＨＩ）、二氢黄酮还原酶（ＤＦＲ）、
类黄酮３－葡糖基转移酶（３ＧＴ／ＵＦＧＴ）、花青素合成

酶（ＡＮＳ）的活性均参考 Ｌｉｓｔｅｒ等的方法［２４］进行测

定。酶活性均以鲜重计。

１．４　数据处理
采用ＯｒｉｇｉｎＰｒｏ７．５和ＭｉｃｒｏｓｏｆｔＥｘｃｅｌ２０１０软件

对试验数据进行处理并制图，所有统计分析均采用

ＳＰＳＳ１６．０进行分析，试验数据均进行单因素方差
分析（ｏｎｅ－ｗａｙＡＮＯＶＡ）及差异显著性检验（ＬＳＤ
法，α＝０．０５）。

２　结果与分析

２．１　低温弱光条件下外源 ＭＴ和 ＰＧＰＲ对紫罗勒
生长的影响

由表１可知，低温弱光处理下，紫罗勒的株高、
茎粗、叶面积以及植株鲜重均表现为下降趋势。低

温弱光条件下，添加 ＭＴ处理以及 ＭＴ＋ＰＧＰＲ处理
均对紫罗勒的生长有促进作用，ＬＭＢ１、ＬＭＢ２和
ＬＭＢ３处理的紫罗勒株高较大，３个处理间无显著差
异（Ｐ＞０．０５），较ＬＷ处理分别增加５９．４％、７８．３％
和６９．８％；茎粗以ＬＭＢ２、ＬＭＢ３处理较大，较ＬＷ处
理分别增加３９．２％和３６．９％；叶面积在ＬＭＢ２处理
达到最大值（４２２．２ｃｍ２）；紫罗勒地上部鲜重和根系
鲜重均以ＬＭＢ２、ＬＭＢ３处理较大，且２个处理间无
显著差异。由此可知，低温弱光胁迫下，ＬＭＢ２、
ＬＭＢ３处理对紫罗勒茎粗、地上部鲜重以及根系鲜
重的影响较大，综合来看，ＬＭＢ２处理对紫罗勒的促
生作用最强。

表１　外源ＭＴ和ＰＧＰＲ对紫罗勒生长的影响

处理
株高

（ｃｍ）
茎粗

（ｍｍ）
叶面积

（ｃｍ２）
地上部鲜重

（ｇ）
根系鲜重

（ｇ）

ＣＫ ２２．５±１．７ａ ５．１２±０．５０ａ ４３８．７±２８．１ａ ５．２８±０．３２ａ ４．０１±０．２６ａ

ＬＷ １０．６±１．９ｅ ３．０６±０．２４ｅ ２３９．６±１５．９ｅ ２．４３±０．２６ｅ ２．２４±０．１５ｄ

ＬＭ１ １１．４±０．８ｄｅ ３．１１±０．０４ｅ ２７９．７±２１．２ｄ ２．５７±０．２０ｄｅ ２．６２±０．１３ｃｄ

ＬＭ２ １３．１±２．２ｄｅ ３．４６±０．１４ｃｄ ３４２．１±１５．１ｂｃ ３．２８±０．２６ｃ ２．７３±０．２０ｃ

ＬＭ３ １４．０±１．８ｃｄ ３．１６±０．２２ｄｅ ３１２．６±１１．７ｃｄ ３．１６±０．６４ｃｄ ２．５１±０．２７ｃｄ

ＬＭＢ１ １６．９±０．９ｂｃ ３．７２±０．１４ｃ ３５３．４±２３．９ｂ ３．５４±０．１９ｃ ３．２３±０．２１ｂ

ＬＭＢ２ １８．９±１．３ｂ ４．２６±０．２０ｂ ４２２．２±２４．５ａ ４．３７±０．４０ｂ ３．７１±０．３９ａ

ＬＭＢ３ １８．０±２．２ｂ ４．１９±０．２３ｂ ３６４．１±７．２ｂ ４．２４±０．４５ｂ ３．６１±０．３４ａｂ

　　注：同列数据后标有不同小写字母表示处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）。下表同。

２．２　低温弱光条件下外源 ＭＴ和 ＰＧＰＲ对紫罗勒
根系活力及根系构型参数的影响

由表２可知，与 ＣＫ相比，低温弱光条件下，紫
罗勒根系活力、植株总根长、根系总表面积、根系总

体积以及根系平均直径均表现为下降趋势。与 ＬＷ
处理相比，添加ＭＴ处理以及 ＭＴ＋ＰＧＰＲ处理均对
紫罗勒根系活力及根系构型参数有提升作用，其中

以ＬＭＢ２、ＬＭＢ３处理下的根系活力较高，较 ＬＷ处
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理增加８５．８％和８２．１％；紫罗勒总根长以 ＬＭＢ２、
ＬＭＢ３处理较大，较 ＬＷ 处理增加 １４９．７％ 和
１４３２％；根系总体积和根系平均直径也以 ＬＭＢ２、
ＬＭＢ３处理较大，而根系总表面积则在 ＬＭＢ２处理

最大（３６．００ｃｍ２）。综合可看，低温弱光胁迫下，
ＬＭＢ２处理对提升紫罗勒根系活力以及改善根系构
型参数的效果最优。

表２　外源ＭＴ和ＰＧＰＲ对紫罗勒根系活力及根系构型参数的影响

处理
根系活力

［μｇ／（ｇ·ｈ）］
总根长

（ｃｍ）
总表面积

（ｃｍ２）
总体积

（ｃｍ３）
平均直径

（ｍｍ）

ＣＫ ６１３．５１±９．１２ａ ５２４．６２±８．８４ａ ５２．８２±１．５２ａ ０．３７±０．０２ａ ０．４１±０．０２ａ

ＬＷ ２０８．３８±７．５６ｆ １１９．４９±８．０９ｆ １４．４８±０．４２ｆ ０．１５±０．０２ｆ ０．２４±０．０１ｅ

ＬＭ１ ２６１．６５±１４．２３ｅ １９６．８６±５．４５ｅ ２０．８１±１．２４ｅ ０．１８±０．０１ｄｅ ０．２９±０．０５ｄ

ＬＭ２ ３２６．７６±１２．３８ｄ ２３７．８７±１３．７２ｄ ２４．４１±０．３２ｄ ０．２３±０．０３ｃｄ ０．３３±０．０２ｃ

ＬＭ３ ２８５．７５±５．６８ｅ １７２．７６±１３．３３ｅ １８．５２±０．５８ｅ ０．２０±０．０１ｄｅ ０．２９±０．０４ｄ

ＬＭＢ１ ３５３．２６±３．２２ｃ ２６４．３７±２．９２ｃ ２５．６６±０．７５ｃｄ ０．２４±０．０２ｃ ０．３３±０．０２ｃ

ＬＭＢ２ ３８７．２７±９．７８ｂ ２９８．３８±１０．１５ｂ ３６．００±０．６９ｂ ０．２９±０．０１ｂ ０．３７±０．０１ｂ

ＬＭＢ３ ３７９．４３±４．５６ｂ ２９０．５４±４．２９ｂ ２７．６３±０．８２ｃ ０．２７±０．０５ｂ ０．３５±０．０２ｂｃ

２．３　低温弱光条件下外源 ＭＴ和 ＰＧＰＲ对紫罗勒
ＳＰＡＤ值及叶绿素荧光参数的影响

由图１可知，低温弱光处理下，紫罗勒的叶绿素
相对含量（ＳＰＡＤ值）、ＰＳⅡ最大光化学效率（Ｆｖ／
Ｆｍ）、ＰＳⅡ潜在活性（Ｆｖ／Ｆｏ）、ＰＳⅡ实际光化学量子
效率（ΦＰＳⅡ）、光化学猝灭系数（ｑＰ）表现为下降趋
势，而非光化学猝灭系数（ＮＰＱ）则呈现为增加趋
势。低温弱光胁迫下，添加 ＭＴ处理以及 ＭＴ＋
ＰＧＰＲ处理均能够增加紫罗勒叶片的Ｆｖ／Ｆｍ、Ｆｖ／Ｆｏ、
ΦＰＳⅡ及 ｑＰ，而降低 ＮＰＱ；各低温弱光处理中，以
ＬＭＢ２处理的 ＳＰＡＤ值、Ｆｖ／Ｆｍ、Ｆｖ／Ｆｏ最高，较 ＬＷ
处理分别显著增加８４．１％、１２４．１％、５６．６％，ＬＭＢ２
处理的 ＮＰＱ较 ＬＷ 处理减少 ５０．３％，且 ＬＭＢ１、
ＬＭＢ２、ＬＭＢ３处理的 ΦＰＳⅡ和 ｑＰ均无显著差异。综
合可知，低温弱光胁迫下，ＬＭＢ２处理提高紫罗勒
ＳＰＡＤ值、增强荧光参数 Ｆｖ／Ｆｍ和 Ｆｖ／Ｆｏ、降低 ＮＰＱ
的效果最好。

２．４　低温弱光条件下外源 ＭＴ和 ＰＧＰＲ对紫罗勒
光合作用的影响

由表３可知，与ＣＫ相比，低温弱光处理的紫罗
勒净光合速率（Ｐｎ）、蒸腾速率（Ｔｒ）、气孔导度（Ｇｓ）
以及水分利用率（ＷＵＥ）不断下降，而胞间ＣＯ２浓度
（Ｃｉ）则表现为增加趋势。低温弱光胁迫下，添加各
浓度ＭＴ处理以及ＭＴ＋ＰＧＰＲ处理均能够提高紫罗
勒的光合作用，增加叶片中 Ｐｎ、Ｔｒ、Ｇｓ以及 ＷＵＥ，而
降低Ｃｉ；低温弱光条件下，ＬＭＢ２、ＬＭＢ３处理的紫罗
勒叶片 Ｐｎ、Ｇｓ最大，２个处理间无显著差异，ＬＭＢ２
处理的Ｔｒ和ＷＵＥ最大，分别为３．８ｇ／（ｍ

２·ｈ）以

及４．５μｍｏｌ／ｍｏｌ。与ＬＷ处理相比，ＬＭＢ２处理紫罗
勒的叶片 Ｐｎ、Ｇｓ、Ｔｒ 和 ＷＵＥ分别显著增加
１０００％、８７．４％、９０．０％和 ７３．１％，Ｃｉ则下降
３４７％。综合分析可知，低温弱光胁迫下，ＬＭＢ２处
理提高紫罗勒光合作用的效果最好。

２．５　低温弱光条件下外源 ＭＴ和 ＰＧＰＲ对紫罗勒
花青素代谢及相关酶活性的影响

由图２可知，与 ＣＫ相比，低温弱光条件下，紫
罗勒花青素代谢过程受到抑制，花青素合成酶

（ＡＮＳ）、苯丙氨酸解氨酶（ＰＡＬ）、类黄酮３－葡糖基
转移酶（３ＧＴ／ＵＦＧＴ）、查耳酮异构酶（ＣＨＩ）以及二
氢黄酮还原酶（ＤＦＲ）活性均下降，进而导致花青素
含量下降。低温弱光胁迫下，与ＬＷ处理相比，添加
各浓度ＭＴ处理以及ＭＴ＋ＰＧＰＲ处理均对紫罗勒叶
片中 ＡＮＳ、ＰＡＬ、３ＧＴ／ＵＦＧＴ、ＣＨＩ、ＤＦＲ的活性以及
花青素含量有不同程度的促进作用；低温弱光条件

下，以ＬＭＢ２处理的紫罗勒花青素含量、ＡＮＳ活性、
ＰＡＬ活性、ＣＨＩ活性和 ＤＦＲ活性最高，较 ＬＷ处理
分别显著增加 ５０．７％、４０．６％、７６．５％、６２．６％、
１１８．６％和 ３０．６％；而 ３ＧＴ／ＵＦＧＴ的活性在 ＬＭＢ２
处理和ＬＭＢ３处理较高，且二者间无显著差异。可
见，低温弱光胁迫下，ＬＭＢ２处理提高紫罗勒花青素
代谢相关酶活性及花青素含量的效果最好。

２．６　低温弱光条件下外源 ＭＴ和 ＰＧＰＲ对紫罗勒
丙二醛及渗透调节物质含量的影响

由表４可知，与ＣＫ相比，低温弱光处理的紫罗
勒丙二醛（ＭＤＡ）含量上升，而可溶性糖（ＳＳ）、可溶
性蛋白（ＳＰ）以及脯氨酸（Ｐｒｏ）的含量表现为下降趋
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表３　外源ＭＴ和ＰＧＰＲ对紫罗勒光合参数的影响

处理
净光合速率

［μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）］
气孔导度

［ｍｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）］
胞间ＣＯ２浓度
（μｍｏｌ／ｍｏｌ）

蒸腾速率

［ｇ／（ｍ２·ｈ）］
水分利用率

（μｍｏｌ／ｍｏｌ）

ＣＫ ３．４±０．２ａ ９２．１±１．６ａ ２４４．８±６．２ｅ ４．５±０．２ａ ５．７±０．５ａ

ＬＷ １．４±０．１ｅ ４３．８±１．５ｆ ４３０．８±９．３ａ ２．０±０．１ｄ ２．６±０．１ｆ

ＬＭ１ １．９±０．１ｄ ５９．８±１．４ｅ ３７３．１±１６．４ｂｃ ２．１±０．２ｄ ３．２±０．２ｄｅ

ＬＭ２ ２．０±０．１ｄ ６７．１±２．６ｄ ３４０．８±７．３ｃ ３．２±０．１ｃ ３．３±０．３ｃｄｅ

ＬＭ３ ２．０±０．２ｄ ６４．８±２．４ｄｅ ３８９．１±１１．２ｂ ３．０±０．２ｃ ３．０±０．２ｅｆ

ＬＭＢ１ ２．２±０．３ｃｄ ７１．８±３．０ｃｄ ３０２．８±７．６ｄ ３．１±０．２ｃ ３．８±０．３ｃ

ＬＭＢ２ ２．８±０．１ｂ ８２．１±３．５ｂ ２８１．１±１２．８ｄ ３．８±０．１ｂ ４．５±０．２ｂ

ＬＭＢ３ ２．５±０．３ｂｃ ７８．４±１．８ｂｃ ３０３．４±２．２ｄ ３．４±０．２ｃ ３．７±０．３ｃｄ

势。与ＬＷ处理相比，添加各浓度ＭＴ处理以及ＭＴ＋
ＰＧＰＲ处理均对紫罗勒叶片中 ＳＳ、ＳＰ、Ｐｒｏ的含量有
促进作用，而有效降低 ＭＤＡ含量。低温弱光条件
下，以ＬＭＢ１、ＬＭＢ２和ＬＭＢ３处理提升 ＳＳ含量的效
果较好，３个处理间无显著差异，较 ＬＷ处理增加了

１２５．４％、１４５．１％和 １２２．５％；ＳＰ和 Ｐｒｏ含量均以
ＬＭＢ２处理最高，分别为５．８ｍｇ／ｋｇ和４０．８ｍｇ／ｋｇ，
而 ＬＭＢ２处理的 ＭＤＡ含量则较 ＬＷ 处理降低
６５３％。可见，低温弱光胁迫下，ＬＭＢ２处理降低紫
罗勒ＭＤＡ含量而增加ＳＳ、ＳＰ、Ｐｒｏ含量的效果最好。
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表４　外源ＭＴ和ＰＧＰＲ对紫罗勒丙二醛及渗透调节物质含量的影响

处理
丙二醛含量

（μｍｏｌ／ｇ）
可溶性糖含量

（ｍｇ／ｋｇ）
可溶性蛋白含量

（ｍｇ／ｋｇ）
脯氨酸含量

（ｍｇ／ｋｇ）

ＣＫ １２．５±０．４ｆ １８．３±１．１ａ ６．０±０．１ａ ４４．８±３．９ａ

ＬＷ ３６．６±１．０ａ ７．１±１．２ｄ ４．５±０．２ｆ ２５．２±２．８ｅ

ＬＭ１ ３０．７±１．２ｂｃ １０．０±０．８ｃ ４．７±０．３ｅ ２７．８±０．８ｄｅ

ＬＭ２ ２８．１±０．８ｃｂ １３．９±１．５ｂ ５．１±０．１ｄ ２９．７±１．４ｃｄｅ

ＬＭ３ ３２．０±１．２ｂ ９．２±０．４ｃｄ ４．６±０．１ｅｆ ２７．０±２．３６ｄｅ

ＬＭＢ１ ２３．７±１．１ｅ １６．０±０．８ａｂ ５．７±０．１ｂ ３７．８±２．０ｂｃ

ＬＭＢ２ １２．７±１．２ｆ １７．４±１．２ａ ５．８±０．２ａｂ ４０．８±２．２ａｂ

ＬＭＢ３ ２５．７±０．８ｄｅ １５．８±１．５ａｂ ５．３±０．１ｃ ３４．６±１．４ｂｃｄ

３　讨论

低温弱光条件下，植物体内活性氧（ＲＯＳ）含量
增加，膜脂过氧化加剧，膜脂脱脂化增加，细胞内外

物质交换平衡被打破，植物生长发育受到严重影

响［２５］。ＰＧＰＲ可以定植于植物根际，显著促进植物

的生长和发育，提高植株抵抗非生物胁迫的能

力［２６］。近年来，ＰＧＰＲ已成为科学研究的热点。目
前，已知的ＰＧＰＲ有２０多个种属，芽孢杆菌属是种
类最丰富、促生效果最好的，能在各种不同的非生

物胁迫下通过改变基因表达、蛋白质代谢、激素平

衡以及其他代谢产物来帮助植物抵抗不良环境的
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侵害［２７］。褪黑素在植物体中不仅可作为一种信号

分子调控生长发育，还能抵御各种生物和非生物胁

迫，增强植物抗逆性。已有相关研究证实褪黑素在

低温胁迫反应中的作用，褪黑素诱导了抗氧化酶的

活性和表达增强，进而降低了低温胁迫引起的Ｈ２Ｏ２
和Ｏ－２·积累量；同时，褪黑素减弱了低温胁迫引起
的净光合速率下降，并促进了光系统Ⅱ和光系统Ⅰ
的光保护，提高了 ＰＳⅡ的最大光化学效率、实际光
化学量子效率和光合电子传递效率［２８］。本试验发

现，低温弱光胁迫下，紫罗勒的株高、茎粗、叶面积、

植株鲜重均表现出明显的下降趋势，这可能是因为

低温弱光胁迫下水分吸收能力下降，最终影响矿

质、营养物质等的吸收，从而影响植物的生长状态。

而叶面喷施外源褪黑素及接种 ＰＧＰＲ后，紫罗勒株
高、茎粗、叶面积、植株鲜重有明显增加，根系构型

（根系长度、根系总表面积、根系总体积、根系平均

直径）以及根系活力明显增强，这可能是因为褪黑

素可以刺激植物侧根和不定根的形成，从而改变根

系构型，这在Ｃｈｅｎ等的研究中得到证实，他们发现
外源褪黑素处理苜蓿后，苜蓿体内 Ｈ２Ｏ２大量积累，
刺激细胞周期调控基因 ＭｓＣＤＫＢ１和 ＭｓＣＤＫＢ２的
显著性表达，从而促进侧根大量增加［２９］；而Ｌｉａｎｇ等
的研究也证实，水稻添加外源褪黑素后侧根和节根

的数量和长度显著增加，但是抑制了主根的生长发

育［３０］。本试验中褪黑素和 ＰＧＰＲ二者可以协同发
挥作用，进而提高紫罗勒对低温弱光胁迫的抵抗

力，这在Ｊｉａｏ等的研究中得到证实，他们发现葡萄根
围土壤中分离的解淀粉芽孢杆菌 ＳＢ－９在体外能
够分泌较高含量的褪黑素，且定植植物根系后能促

进植物体内褪黑素的合成［３１］。而本试验中以叶喷

１００μｍｏｌ／Ｌ褪黑素 ＋ＰＧＰＲ的促生效果最好，是本
试验的最优处理。

光合作用是植物进行物质循环的基本途径之

一，能够将光能转化成植物所需的化学能，以供植

物生长发育。叶绿素作为绿色植物不可或缺的色

素，在植物光合作用中发挥着重要作用，植物的叶

绿素荧光参数将植物在光合作用中的部分变化信

息呈现出来，其中有光能的吸收、传递等［３２］。侯伟

等研究发现，低温弱光胁迫降低了西瓜（Ｃｉｔｒｕｌｌｕｓ
ｌａｎａｔｕｓ）幼苗叶片净光合速率、气孔导度和 ＰＳⅡ的
最大光化学量子产量，增加了胞间 ＣＯ２浓度，此外，
ＳＯＤ和ＰＯＤ活性在低温弱光胁迫下表现为先增加
后降低的趋势，ＭＤＡ含量持续增加［３３］。本试验下，

紫罗勒在低温弱光胁迫下也表现为类似的变化趋

势，ＳＰＡＤ值、ＰＳⅡ最大光化学效率、ＰＳⅡ潜在活性、
ＰＳⅡ实际光化学量子效率和光化学猝灭系数表现
为下降趋势，非光化学猝灭系数呈现为增加趋势；

净光合速率、蒸腾速率、气孔导度以及水分利用率

也不断下降，渗透调节物质（可溶性糖、可溶性蛋

白）的含量减少，而胞间 ＣＯ２浓度和 ＭＤＡ含量增
加；此外，叶面喷施外源褪黑素及接种 ＰＧＰＲ后，紫
罗勒光合作用增强，ＳＰＡＤ值增加，叶绿素荧光参数
也显著提高，可溶性糖和可溶性蛋白含量累积，

ＭＤＡ含量下降。这可能是因为褪黑素具有良好的
抗氧化特性，保护了紫罗勒的叶绿素和光合蛋白，

从而保证了所有光合传递链组分发挥更好的功

能［３４］。这在Ｈａｎ等的研究中也得到证实，添加褪黑
素预能够增加水稻叶绿素和类胡萝卜素含量，提高

净光合速率、气孔导度和细胞间 ＣＯ２浓度，以此缓
解低温对植株的伤害［３５］。而 Ｊｈａ等研究发现，低温
环境下玉米接种球形赖氨酸芽孢杆菌（Ｌｙｓｉｎｉｂａｃｉｌｌｕｓ
ｓｐｈａｅｒｉｃｕｓ）ＹＪ４和赖氨酸芽孢杆菌（Ｌｙｓｉｎｉｂａｃｉｌｌｕｓ
ｆｕｓｉｆｏｒｍｉｓ）ＹＪ５可增加脯氨酸、可溶性糖等渗透调节
物质的含量以及 ＳＯＤ、ＣＡＴ等抗氧化酶的活性，从
而促进玉米生长并增加生物量，还可降低电解质水

平和ＭＤＡ含量，从而减少渗透胁迫和氧化胁迫带
来的伤害［３６］。另有研究证实，特基拉芽孢杆菌（Ｂ．
ｔｅｑｕｉｌｅｎｓｉｓ）具有高产赤霉素、生长素以及脱落酸的
能力，能显著增加大豆光合色素含量［３７］。本试验中

添加ＰＧＰＲ促进了紫罗勒叶绿素以及荧光参数的增
加，这可能是因为 ＰＧＰＲ产生和调节了各种植物激
素，增加脯氨酸和可溶性糖的含量以及促进光合作

用从而提高植物对低温的耐受性。而褪黑素是否

作为植物根际信号物质调控ＰＧＰＲ在植物根围土壤
以及根系中的定植情况还有待进一步试验研究。

花青素是一种生物类黄酮物质，自然条件下，

植物中的主要呈色物质大部分与之有关。花青素

的合成通过一系列的酶促反应完成，并借助不同的

官能团如羟基等提高自身的稳定性［３８］。苯丙氨酸

是花青素代谢途径的起始物质，并在苯丙氨酸解氨

酶、查尔酮异构酶、二氢黄酮醇还原酶等相关酶的

催化作用下，经过苯基丙酸类合成和类黄酮合成２
条途径形成稳定的花青素［３９］。此外，花青素具有强

效抗氧化和清除自由基的功能，是一类保护植物免

受生物和非生物胁迫的重要次生代谢产物［４０］。花

青素的生物合成或分解会受到外界环境因素的影
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响，包括光照（强度、光质、时长）、内源激素以及温

度等［４１－４３］。申宝营等研究发现，低温环境［１８℃／
１３℃，２５０μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）］促进茄子花青素合成，弱
光环境［２５℃／２０℃，１２０μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）］抑制茄子
花青素的合成；而在低温弱光 ［１８℃／１３℃，
１２０μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）］双因素互作下，低温因素对茄
子内花青素含量的影响起主导作用，花青素的合成

含量大于降解速率，花青素含量增加［４４］。而本试验

结果与之不同，低温弱光胁迫下紫罗勒花青素代谢

过程受到抑制，花青素合成酶、苯丙氨酸解氨酶、类

黄酮３－葡糖基转移酶、查耳酮异构酶以及二氢黄
酮还原酶活性均下降，进而导致花青素含量下降，

这与 Ｍａｏ等的研究结果一致，他们发现低温胁迫
（４℃ 或１０℃处理）均使草莓果实花青素积累速率
和总花青素含量降低［４５］。本试验中，添加各浓度褪

黑素处理以及褪黑素 ＋ＰＧＰＲ处理均对紫罗勒叶片
中花青素合成酶、苯丙氨酸解氨酶、类黄酮３－葡糖
基转移酶、查耳酮异构酶、二氢黄酮还原酶的活性

以及花青素含量有不同程度的促进作用。Ｚｈａｎｇ等
研究发现，褪黑素通过ＶｖＭＹＢ１４基因直接或间接上
调ＶｖＭＹＢＰＡ１和ＶｖＭＹＢＰＡ２基因的表达，ＶｖＭＹＢＰＡ１
和ＶｖＭＹＢＰＡ２基因主要通过激活 ＶｖＬＡＲ１促进原花
青素在葡萄（Ｖｉｔｉｓｖｉｎｉｆｅｒａ）内的合成［４６］。而 Ｌｉ等的
研究也证实外源施用褪黑素，能够选择性地提高茶

树（Ｃａｍｅｌｌｉａｓｉｎｅｎｓｉｓ）叶片中花青素生物合成相关基
因的表达，促进叶片中花青素积累［４７］。一些研究表

明，黄酮类化合物能够介导 ＰＧＰＲ和植物之间的交
流，这表明其可能在这些相互作用中发挥关键作

用，并且在特定微生物类群的诱导植物组织中黄酮

类化合物表达和积累［４８］，这也为 ＰＧＰＲ参与花青素
的合成代谢提供了理论依据，但具体原因还需进一

步试验证实。

４　结论

低温弱光胁迫对紫罗勒生长有显著抑制作用，

ＳＰＡＤ值以及光合作用下降，花青素代谢过程中相
关酶活性和花青素含量降低，ＭＤＡ含量增加。添加
不同浓度褪黑素以及ＰＧＰＲ处理能够显著提高紫罗
勒叶片净光合速率、蒸腾速率、气孔导度以及水分

利用效率，增加 ＳＰＡＤ值；显著提高渗透调节物质
（可溶性糖、可溶性蛋白）含量，激活花青素代谢过

程中相关酶活性，从而增加花青素含量并缓解低温

弱光胁迫对紫罗勒造成的伤害，提高植株的株高、

茎粗、叶面积以及植株鲜重，二者具有协同作用。

其中，以外源添加１００μｍｏｌ／Ｌ褪黑素并接种 ＰＧＰＲ
处理的效果最好。
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ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎｉｎｓｔｒａｗｂｅｒｒｙｆｒｕｉｔｂｙａｃｔｉｖａｔｉｎｇＦｖＭＡＰＫ３－

ｉｎｄｕｃｅｄｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｔｉｏｎｏｆＦｖＭＹＢ１０ａｎｄｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎｏｆＣｈａｌｃｏｎｅ

Ｓｙｎｔｈａｓｅ１［Ｊ］．ＴｈｅＰｌａｎｔＣｅｌｌ，２０２２，３４（４）：１２２６－１２４９．　

［４６］ＺｈａｎｇＸＱ，ＭａＷ Ｙ，ＧｕａｎＸＱ，ｅｔａｌ．ＶｖＭＹＢ１４ｐａｒｔｉｃｉｐａｔｅｓｉｎ

ｍｅｌａｔｏｎｉｎ－ｉｎｄｕｃｅｄｐｒｏａｎｔｈｏｃｙａｎｉｄｉｎｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｂｙｕｐｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ

ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆＶｖＭＹＢＰＡ１ａｎｄＶｖＭＹＢＰＡ２ｉｎｇｒａｐｅｓｅｅｄｓ［Ｊ］．

ＨｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒｅＲｅｓｅａｒｃｈ，２０２３，１０（２）：２１４－２２６．

［４７］ＬｉＸ，ＡｈａｍｍｅｄＧＪ，ＺｈａｎｇＸＮ，ｅｔａｌ．Ｍｅｌａｔｏｎｉｎ－ｍｅｄｉａｔｅｄ

ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎｏｆａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓａｎｄａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔｄｅｆｅｎｓｅｃｏｎｆｅｒ

ｔｏｌｅｒａｎｃｅｔｏａｒｓｅｎｉｃｓｔｒｅｓｓｉｎＣａｍｅｌｌｉａｓｉｎｅｎｓｉｓＬ．［Ｊ］．Ｊｏｕｒｎａｌｏｆ

ＨａｚａｒｄｏｕｓＭａｔｅｒｉａｌｓ，２０２１，４０３：１２３９２２．

［４８］ＷａｎｇＬＸ，ＣｈｅｎＭ Ｘ，Ｌａｍ ＰＹ，ｅｔａｌ．Ｍｕｌｔｉｆａｃｅｔｅｄｒｏｌｅｓｏｆ

ｆｌａｖｏｎｏｉｄｓｍｅｄｉａｔｉｎｇｐｌａｎｔ－ｍｉｃｒｏｂｅｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ［Ｊ］．Ｍｉｃｒｏｂｉｏｍｅ，

２０２２，１０（１）：２３３．
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