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摘  要：研究了外源油菜素内酯（24–表油菜素内酯，EBL）对 Ca(NO3)2 胁迫下黄瓜光合器官的调

控作用。在 Ca(NO3)2 胁迫条件下，外源 EBL 显著提高了叶绿体中还原型抗坏血酸和谷胱甘肽的含量，分

别是对照的 2.44 倍和 1.40 倍。AsA-GSH 循环中的抗坏血酸过氧化物酶（APX）和谷胱甘肽还原酶（GR）

活性比胁迫处理增加了 36.27%和 105.83%。外源 EBL 的施用显著增加了紫黄质（V）、玉米黄质（Z）和

总叶黄素含量，减少了花药黄质（A）的积累，叶黄素脱环氧化态比胁迫处理增加了 9.60%。胁迫条件下，

EBL 显著提高了植株叶片的非光化学猝灭（NPQ），缓解了 PSⅡ实际光化学效率（ΦPSⅡ）的下降。EBL

处理后，叶绿体膜多种不饱和脂肪酸的水平比对照明显增加。试验结果表明，外源 EBL 能够通过调控

AsA-GSH 循环及热耗散，增强叶绿体抗氧化能力，从而抵抗 Ca(NO3)2 胁迫。 
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Abstract：The objective of this study was to identify the regulation effects of exogenous 

brassinosteroids（BRs）on photosynthetic apparatus of cucumber（Cucumis sativus L.‘Jinyou 4’）under 

Ca(NO3)2（80 mmol · L-1）stress. Exogenous 24-epibrassinolide（EBL）markedly increased the reduced 

ascorbate（AsA）and glutatione（GSH）levels in chloroplast，which were 2.44-fold and 1.40-fold to control. 

Enzymes activities of APX and GR in AsA-GSH cycle were enhanced by 36.27% and 105.83% 

respectively，compared to stress treatment. Application of EBL also changed the levels of xanthophyll  
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cycle components，increasing V，Z and total xanthophylls levels and decreasing A level. The de-epoxidation 

state（DEPS）of xanthophyll cycle by EBL was increased by 9.60% compared to Ca(NO3)2-stressed plant. 

Under Ca(NO3)2 stress，EBL enhanced the NPQ and alleviated the decrease of ΦPSⅡ. EBL resulted in 

increases of unsaturated FAs levels，which was favored to the lipid membrane fluidity. These results 

strongly suggested that exogenous EBL is capable of protecting the chloroplast function through regulating 

the AsA-GSH cycle and heat dissipation capacity under Ca(NO3)2 stress. 

Keywords：24-epibrassinolide；xanthophyll cycle；NPQ；AsA-GSH cycle；fatty acids；chloroplast 

 

设施蔬菜生产中过量施入氮肥（> 1 000 kg · hm-2）的现象比较普遍（He et al.，2007），因此土

壤次生盐渍化是设施作物生产的主要限制因子之一。研究表明，次生盐渍化土壤中 Ca2+占阳离子总

量可达 60%以上，而 NO3
-
达 67% ~ 76%（童有为和陈淡飞，1991），因此，Ca(NO3)2 积累是土壤次

生盐渍化的主要原因。此外，逆境条件会引起活性氧的累积，进而损伤植物细胞结构、细胞代谢、

基因表达和蛋白功能（Apel & Hirt，2004），最终都会引起光合速率下降。非生物胁迫引起光吸收和

光利用之间的失衡，抑制了卡尔文—本森循环的活性。植物体本身具有阻止活性氧形成和清除过量

活性氧的能力，包括将吸收的多余光能转化为热量进行耗散和低分子量抗氧化物及抗氧化酶的抗氧

化作用（Logan，2007），进而减少氧化伤害，增强耐性。 

有很多研究证明外源油菜素内酯（Brassinosteriods）能够缓解盐害、高/低温胁迫、干旱胁迫、

重金属胁迫及病原菌入侵等伤害（Xia et al.，2011）。外源油菜素内酯能够参与活性氧代谢的调控，

诱导或抑制特定抗氧化物质相关基因表达，提高多种抗氧化酶活性（Cao et al.，2005；Mazorra et al.，

2011）。前期研究证实外源油菜素内酯处理黄瓜能够缓解 Ca(NO3)2 积累引起的光合能力下降和碳氮

代谢紊乱，在一定程度上提高植株的营养转化（Yuan et al.，2012a，2012b，2013）。但外源油菜素

内酯通过何种途径保护植株光反应中心，增强光合能力，尚不明确。 

本研究中采用盐敏感型黄瓜作为试验材料，以叶绿体为对象，研究外源油菜素内酯（24–表油

菜素内酯）对 Ca(NO3)2 胁迫下叶绿体抗氧化能力及热耗散能力的保护机制，为探讨其抗逆作用提供

更多的理论依据。 

1  材料与方法 

1.1  材料培养与处理 

试验于 2016 年 3 月—10 月在安徽农业大学实验基地进行。试验材料为黄瓜（Cucumis sativus L.）

盐敏感型品种‘津优 4 号’（束胜 等，2010）。选取籽粒饱满整齐一致的种子，在 29 ℃下催芽 24 h。

发芽后播种到育苗盘中育苗，昼温（28 ± 1）℃，夜温（18 ± 1）℃。光合有效辐射（PPFD）400 ~ 800 

μmol · m-2 · s-1，相对湿度维持在 60% ~ 70%。第 2 片子叶展开后，选取生长整齐一致的幼苗定植于

盛有 1/2 Hoagland 营养液的栽培箱中进行培养。营养液溶解氧浓度为 6 ~ 8 mg · L-1，pH 6.3 ± 0.1，

EC 值 2.3 ~ 2.4 mS · cm-1。营养液每 2 d 更换一次。待幼苗长至四叶一心期进行处理。 

Ca(NO3)2 胁迫浓度及 24–表油菜素内酯（EBL）的施用浓度根据前期研究结果（Yuan et al.，

2012a）而定。EBL（Sigma-Aldrich，USA）用低浓度乙醇（0.01%）溶解后用纯水定容。所有工作

液（包括对照）含有相同浓度的乙醇。 

每个处理 60 株幼苗，设置 3 次重复。 
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表 1  黄瓜植株的试验处理方法 

Table 1  Foliage application methods in cucumber plants 

处理  
Treatment 

Ca(NO3)2/ 

（mmol · L-1） 
EBL/ 
（µmol · L-1） 

对照 Control 0 0 
EBL 0 0.1 
Ca(NO3)2 80 0 
Ca(NO3)2 + EBL 80 0.1 

表 2  Ca(NO3)2和 EBL 处理对叶绿体   产生速率和 MDA 含量的影响

Table 2  Effects of Ca(NO3)2 and/or EBL on    formation rate  

and MDA content in cucumber chloroplast 

处理  
Treatment 

/ 
（nmol · mg-1 · min-1） 

MDA/ 
（nmol · μg-1） 

对照 Control 1.80 ± 0.06 c 14.23 ± 1.58 c 
EBL 1.77 ± 0.09 c 12.38 ± 0.62 c 
Ca(NO3)2 5.17 ± 0.23 a 25.20 ± 1.58 a 
Ca(NO3)2 + EBL 3.13 ± 0.20 b 18.38 ± 0.34 b 

 

4 个处理见表 1。Ca(NO3)2 处理于定植 2 d

后向营养液中添加 Ca(NO3)2 直至浓度达到 80 

mmol · L-1。每天早上 8 时对幼苗叶面喷施 EBL

至有水滴滴下。处理 9 d 后取不同处理植株叶片

测定植株光合器官的抗氧化能力、叶黄素组分

及脂肪酸水平。 

1.2  完整叶绿体的提取 

根据 Shu 等（2013）的方法提取分离完整叶绿体。取完全展开功能叶（30 g），加入 60 mL 提取

液，用匀浆机多次重复匀浆至无明显碎片，4 层纱布过滤，将滤液离心 2 min（600 ×g），得到的上

清液继续离心 3 min（1 500 ×g），沉淀用悬浮液悬浮。采用 Percoll 梯度离心的方法获得完整叶绿体。

提取液和悬浮液成分参考 Shu 等（2013）。利用氧电极法检测到叶绿体被膜完整性可达 85%。 

1.3  叶绿体中各指标的测定 

根据 Shu 等（2013）的方法测定叶绿体中   产生速率。根据 Du 和 Bramlage（1992）的方法测

定叶绿体内 MDA 的含量。按照 Costa 等（2002）的方法测定总抗坏血酸和还原型抗坏血酸的含量。

采用 Baker 等（1990）的方法测定氧化型谷胱甘肽（GSSG）和还原型谷胱甘肽（GSH）的含量。 

根据 Jiang 和 Zhang（2001）的方法提取 AsA-GSH 循环酶，分别参照 Nakano 和 Asada（1981）、

Foyer 和 Halliwell（1976）、Hossain 等（1984）和 Nakano 和 Asada（1981）的方法，测定抗坏血酸

过氧化物酶（APX，EC 1.11.1.11）、谷胱甘肽还原酶（GR，EC 1.6.4.2）、单脱氢抗坏血酸还原酶（MDAR，

EC 1.6.5.4）和脱氢抗坏血酸还原酶（DHAR，EC 1.8.5.1）的活性。根据 Yuan 等（2014）的方法，

利用高效液相色谱（1200，安捷伦）分析叶绿体内叶黄素循环主要色素物质紫黄质（V）、花药黄质

（A）和玉米黄质（Z）的含量。按照（Z + A）/（V + A + Z）的比值计算叶黄素循环脱环氧化态（DEPS）。 

根据 Zhang 和 Tian（2010）的方法分离叶绿体膜质脂肪酸并进行测定。膜质的不饱和度采用双

键指数（DBI）表示。DBI = [（三烯脂肪酸的摩尔百分数 × 3）+（二烯脂肪酸的摩尔百分数 × 2）+

（单烯脂肪酸的摩尔百分数）] / ∑（饱和脂肪酸的总摩尔百分数）。 

1.4  光响应曲线的测定 

利用 PAM 叶绿素荧光仪（Walz，Effeltrich）测定 NPQ 和 ΦPSⅡ的光响应曲线。根据 Perkins 等

（2006）的方法，选取第 3 片完全展开的功能叶，用不同强度（0、25、50、100、200、300、500、

700、1 200、1 600、1 900 和 2 300 μmol · m-2 · s-1）的卤素灯照射，每个光强水平持续照射 20 s。 

2  结果与分析 

2.1  叶绿体内超氧阴离子的产生速率和丙二

醛含量 

如表 2 所示，在正常条件下，EBL 处理对

叶绿体中超氧阴离子（  ）产生速率和丙二醛

（MDA）含量无显著影响。在 Ca(NO3)2 胁迫

下   产生速率和 MDA 含量分别比对照显著
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增加了 187.0%和 77.2%。外源 EBL 处理降低了 Ca(NO3)2 胁迫条件下   产生速率，减少了 MDA 的

积累。 

2.2  叶绿体内的抗坏血酸和谷胱甘肽含量 

在正常条件下，单独施加 EBL 显著增加总抗坏血酸（AsA + DHA）、还原型抗坏血酸（AsA）

和氧化型抗坏血酸（DHA）含量。与对照相比，Ca(NO3)2 胁迫处理 AsA + DHA、AsA 含量和 AsA / 

DHA 比值显著降低（表 3）。在胁迫条件下，EBL 处理显著增加了上述指标，分别是胁迫处理的 1.44

倍、2.44 倍和 2.83 倍。Ca(NO3)2 胁迫引起氧化型抗坏血酸（DHA）含量增加，是对照处理的 1.38

倍，而 EBL 处理则降低了 DHA 含量。 

 
表 3  Ca(NO3)2 和 EBL 处理对黄瓜叶绿体内抗坏血酸含量的影响 

Table 3  Effects of Ca(NO3)2 and/or EBL on ascorbate levels in chloroplast 

处理  
Treatment 

总抗坏血酸/ 
（nmol · μg-1） 
AsA + DHA 

还原型抗坏血酸/ 
（nmol · μg-1） 
AsA 

氧化型抗坏血酸/ 
（nmol · μg-1） 
DHA 

AsA/DHA 

对照 Control 8.56 ± 0.04 b 5.92 ± 0.14 b 2.64 ± 0.10 c 2.25 ± 0.14 a 
EBL 10.01 ± 0.46 a 6.68 ± 0.31 a 3.27 ± 0.11 b 2.01 ± 0.02 a 
Ca(NO3)2 5.65 ± 0.57 c 2.10 ± 0.16 d 3.65 ± 0.22 a 0.60 ± 0.04 c 
Ca(NO3)2 + EBL 8.15 ± 0.13 b 5.12 ± 0.10 c 3.03 ± 0.09 bc 1.70 ± 0.06 b 

注：Duncan’s 多重比较，不同处理间不同小写字母表示差异达显著水平（P < 0.05）。 

Note：Letters indicate significant differences at P < 0.05 according to Duncan’s multiple range tests. 

  

在正常条件下，单独施用 EBL 处理明显增加了还原型谷胱甘肽（GSH）含量。在 Ca(NO3)2 胁

迫下，氧化型谷胱甘肽（GSSG）和总谷胱甘肽（GSH + GSSG）比对照显著增加，而 GSH 含量和

GSH / GSSG 比值则比对照显著下降（表 4）。在 Ca(NO3)2 胁迫条件下，外源 EBL 处理后总谷胱甘肽

含量和 GSH 含量分别比 Ca(NO3)2胁迫处理增加了 22.08%和 139.96%，GSH / GSSG 比值也明显升高。 

 
表 4  Ca(NO3)2 和 EBL 处理对黄瓜叶绿体内谷胱甘肽含量的影响 

Table 4  Effects of Ca(NO3)2 and/or EBL on glutathione levels in chloroplast 

处理  
Treatment 

总谷胱甘肽/ 
（nmol · μg-1） 
GSH + GSSG 

还原型谷胱甘肽/ 
（nmol · μg-1） 
GSH 

氧化型谷胱甘肽/ 
（nmol · μg-1） 
GSSG 

GSH/GSSG 

对照 Control 14.38 ± 0.31 c 12.52 ± 0.32 c 1.86 ± 0.05 b 6.74 ± 0.31 b 
EBL 16.90 ± 0.71 c 14.73 ± 0.67 b 2.16 ± 0.04 b 6.79 ± 0.17 b 
Ca(NO3)2 20.83 ± 0.75 b 9.76 ± 0.19 d 11.07 ± 0.60 a 0.89 ± 0.04 c 
Ca(NO3)2 + EBL 25.43 ± 0.64 a 23.42 ± 0.63 a 2.01 ± 0.21 b 11.92 ± 1.26 a 

注：Duncan’s 多重比较，不同处理间不同小写字母表示差异达显著水平（P < 0.05）。 

Note：Letters indicate significant differences at P < 0.05 according to Duncan’s multiple range tests. 

 

2.3  叶绿体中 AsA-GSH 循环酶活性 

如图 1 所示，在正常条件下，单独 EBL 处理显著提高了叶绿体 AsA-GSH 循环中抗坏血酸氧化

酶（APX）、谷胱甘肽还原酶（GR）和脱氢抗坏血酸还原酶（DHAR）的活性。Ca(NO3)2 胁迫下，

单脱氢抗坏血酸还原酶（MDHAR）和 DHAR 活性分别比对照下降 50.99%和 17.57%；APX 活性比

对照增加 55.40%，而 GR 活性无明显变化。Ca(NO3)2 胁迫条件下，外源 EBL 处理显著增加该循环

中的 APX、GR、MDHAR 和 DHAR 的活性，分别比胁迫处理增加 36.27%、105.83%、83.15%和 67.93%。 
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图 1  Ca(NO3)2 和 EBL 处理对黄瓜叶绿体内 AsA-GSH 循环酶活性的影响 

Fig. 1  Effects of Ca(NO3)2 and/or EBL on APX，GR，MDAR and DHAR activities in cucumber chloroplast 

 

2.4  叶黄素循环组分和脱环氧化状态 

如图 2 所示，正常条件下，单独 EBL 处理显著增加了叶黄素循环中紫黄质（V）、玉米黄质（Z）

和总叶黄素色素含量，对花药黄质（A）无明显影响。与对照相比，Ca(NO3)2 胁迫导致 V、Z 和总 

 
图 2  Ca(NO3)2 和 EBL 处理对黄瓜叶绿体内叶黄素组分和脱环氧化状态的影响 

Fig. 2  Effects of Ca(NO3)2 and/or EBL on xanthophyll cycle components and de-epoxidation state of  

xanthophyll cycle（DEPS）in cucumber chloroplast  
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叶黄素色素的含量显著下降，分别比对照减少了 30.70%、67.19%和 29.06%，而 A 含量上升了 51.72%。

Ca(NO3)2 胁迫下，外源 EBL 处理增加了了 V、Z 和总叶黄素色素含量，减少了 A 的积累。 

正常条件下，外源 EBL 单独处理对叶黄素脱环氧化状态（DEPS），即（A + Z）/（A + Z + V）

无显著影响。Ca(NO3)2 胁迫导致 DEPS 显著升高，比对照增加了 22.78%；外源 EBL 处理进一步增

加了 DEPS，比胁迫处理增加了 9.60%。 

2.5  NPQ和 ΦPSⅡ光响应曲线 

所有处理植株叶片 NPQ 都随光照水平的升高而快速升高（图 3，A）。当达到一定光强时，NPQ

的增加速度减慢并逐渐达到稳定趋势。在低光强条件下（< 200 μmol · m-2 · s-1），所有处理的 NPQ 差

异并不明显，与对照相比，单独 EBL 处理对 NPQ 没有影响。在较高光强下（> 200 μmol · m-2 · s-1），

Ca(NO3)2 胁迫下的 NPQ 值比对照显著减少。然而，不同光强（200 ~ 2300 μmol · m-2 · s-1）下，外源

EBL 处理显著增加了 Ca(NO3)2 胁迫下的 NPQ。 

与 NPQ 相反，ΦPSⅡ随着光强度的增加表现出下降的趋势（图 3，B），在低光强条件下（< 200 μmol 

· m-2 · s-1）显著降低，随着光强的增加下降速率逐渐减缓，趋于平稳。与对照相比，Ca(NO3)2 处理

显著降低了 ΦPSⅡ。外源 EBL 处理缓解了 Ca(NO3)2 处理的下降，在较高的光照条件下（> 500 μmol · 

m-2 · s-1）效果更为明显。单独 EBL 处理对 ΦPSⅡ没有影响。 

 

 
图 3  Ca(NO3)2 和 EBL 处理下黄瓜叶片 NPQ和 ΦPSⅡ的光响应曲线 

Fig. 3  Light response curve for non-photochemical quenching（NPQ）and actual photochemical efficiency of PSⅡ（ΦPSⅡ）of  

cucumber leaves exposed to Ca(NO3)2 stress and/or EBL treatments 

 

2.6  叶绿体膜系统中脂肪酸的变化 

叶绿体膜系统的脂肪酸主要由棕榈酸（C16︰0）、十六烷酸（C16︰1）、硬脂酸（C18︰0）、油酸

（C18︰1）、亚油酸（C18︰2）和亚麻酸（C18︰3）构成（表 5）。正常条件下，单独施加 EBL 处理

使得不饱和脂肪酸油酸和亚油酸含量增加，进一步提高了膜质的不饱和度（DBI）。与对照相比，在

Ca(NO3)2 胁迫下，叶绿体中极性脂质的不饱和脂肪酸十六烷酸、油酸、亚油酸和亚麻酸，以及 DBI

的水平显著降低，分别比对照减少了 64.59%、48.98%、34.58%、65.58%和 69.63%；而饱和脂肪酸

棕榈酸和硬脂酸明显增加，分别是对照的 3.80 倍和 3.43 倍（表 5）。外源 EBL 处理将饱和脂肪酸转

化为不饱和脂肪酸，从而提高了胁迫叶片的膜质不饱和度。  
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表 5  Ca(NO3)2 和 EBL 处理对黄瓜叶绿体膜质脂肪酸含量的影响 

Table 5  Effects of Ca(NO3)2 and/or EBL on fatty acid profile in chloroplast membrane 

叶绿体膜质脂肪酸含量/%  Fatty acid profile of polar lipids  处理 

Treatment C16︰0 C16︰1 C18︰0 C18︰1 C18︰2 C18︰3 

膜质不饱和度 

DBI 

对照 Control 9.76 ± 0.73 c 8.50 ± 0.36 a 8.58 ± 0.22 c 12.27 ± 0.36 b 10.18 ± 0.35 c 50.72 ± 0.61 a 10.57 ± 0.37 b 

EBL 8.20 ± 0.33 c 8.39 ± 0.29 a 7.54 ± 0.55 c 14.51 ± 0.22 a 13.02 ± 0.41 b 48.35 ± 1.37 a 12.43 ± 0.92 a 

Ca(NO3)2 37.10 ± 0.74 a 3.01 ± 0.40 c 29.47 ± 0.71 a 6.26 ± 0.53 d 6.66 ± 0.46 d 17.46 ± 0.35 c 3.21 ± 0.35 d 

Ca(NO3)2 + EBL 15.80 ± 1.14 b 5.31 ± 0.60 b 10.81 ± 0.33 b 8.09 ± 0.78 c 14.99 ± 0.42 a 45.04 ± 0.92 b 6.73 ± 0.24 c 

3  讨论 

本研究中，Ca(NO3)2 胁迫引起叶绿体膜质的氧化爆发，释放大量的活性氧，导致光合膜系统发

生氧化伤害，降低了光合器官 PSⅡ实际光化学效率。外源 EBL 处理显著缓解了 Ca(NO3)2 胁迫对叶

绿体的氧化损伤。由此推论出，EBL 缓解叶绿体中的氧化胁迫主要通过 AsA-GSH 循环和叶黄素循

环两种途径。 

AsA-GSH 循环通过直接还原   的类囊体电子传递链复合体减少光合作用期间产生的活性氧。

该循环作为抗氧化剂在氧化还原稳态中起关键作用，以提高叶绿体抵抗非生物胁迫产生的氧化损伤

（Gullner et al.，2001）。在 Ca(NO3)2 胁迫下，外源 EBL 处理增加了黄瓜叶绿体中的总抗坏血酸和谷

胱甘肽水平，特别是 AsA 和 GSH 含量。通过提高参与 AsA-GSH 循环的酶活性，包括 APX、MDAR、

DHAR 和 GR，增加 AsA 和 GSH 的含量。 EBL 处理增加的 AsA 能够直接清除    ，并将   和·OH

从生育酚自由基转化成生育酚（Shao et al.，2007），有效地减轻膜过氧化损伤。高水平的 GSH 作为

抗氧化剂直接参与 Ca(NO3)2 胁迫产生的氧自由基的还原，有利于降低氧化胁迫（Srivalli & 

Khanna-Chopra，2008）。在该循环中，GSH 不仅为 DHA 转化为 AsA 提供还原力，而且对于 DNA

的合成和修复以及新合成蛋白质的折叠具重要作用（Sečenji et al.，2010）。此外，外源 EBL 处理增

加的 AsA 和 GSH 也可能参与氧化胁迫下活性氧反应中次级产物的中和（Asada，2006）。除了叶绿

体中 AsA 和 GSH 含量变化外，这些分子的氧化还原态比值在各防御机制中也发挥关键作用。本研

究中，Ca(NO3)2 胁迫抑制了抗氧化酶活性，导致严重的氧化胁迫，GSH/GSSG 比值的下降可作为氧

化胁迫的标志（Mhamdi et al.，2010）。外源 EBL 通过增加 GSH 和 AsA 的含量，减少 GSSG 和 DHA

的含量，维持较高的 AsA/DHA、GSH/GSSG 比值。同时，GSH/GSSG 比值也可作为细胞内发生 DNA

复制信号传导的胁迫响应机制（Russo et al.，2008）。该结果与 Szalai 等（2009）的研究结果一致。

Szalai 等（2009）还发现，GSH/GSSG 和 AsA/GSH 的高比值可能是保护植物免受非生物胁迫产生的

活性氧攻击的关键因素。 

依赖叶黄素循环的非辐射能量耗散是植物长期进化过程中形成的抵抗光破坏、清除活性氧的一

种主要途径（陈新斌 等，2012）。紫黄质、花药黄质和玉米黄质是类囊体膜蛋白复合体中叶黄素循

环的主要成分。其主要功能是通过热耗散来保护叶绿体，促进过剩能量及时转化（Bukhov et al.，

2001）。本研究中，在 Ca(NO3)2 胁迫下，施加外源 EBL 显著增加了紫黄质、花药黄质和玉米黄质库

的总量，特别是紫黄质和玉米黄质含量。EBL 处理显著增加了 Ca(NO3)2 胁迫下植株中玉米黄质的含

量，这可能是由于增加的紫黄质脱环氧活性，从而增强紫黄质的脱环氧化（Li et al.，2009）。紫黄

质脱环氧化酶的活化可能是光合质子泵产生的高ΔH+激活了非光化学猝灭的产生（García-Plazaola et 

al.，2012）。增加的玉米黄质含量可直接耗散过量的激发能或在不同的猝灭位点稳定放大 NPQ

（Gruszecki et al.，2006；Jahns & Holzwarth，2012）。外源 EBL 不仅增加了紫黄质、花药黄质和玉
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米黄质库含量，而且产生了较高的叶黄素脱环氧化态，从而增强叶黄素循环活性耗散过剩光能，从

而保护光合作用正常进行。NPQ 能在 PSⅡ中进行热耗散，防止过量单线态激发叶绿素的形成（Lavaud 

et al.，2002）。除此之外，EBL 处理提高的 NPQ 活性也可能使 LHC 和 PSⅡ反应中心中 1O2 的含量

下降（Horton et al.，1994）。该结果由 Ca(NO3)2 胁迫条件下 EBL 处理的叶绿体缓解的氧化胁迫间接证

明。 

在植物体中，膜结构及流动性受脂质组成和脂肪酸去饱和度的影响（Mikami & Murata，2003）。

膜的流动性可影响膜质的双层透性、ATP 酶活性和介质转运。在本研究中，Ca(NO3)2 胁迫降低了膜

质的不饱和度，这是由于光氧化产生的活性氧可以损害膜完整性，导致类囊体中不饱和脂肪酸链

的过氧化（Triantaphylides et al.，2008）。许多研究表明不饱和脂肪酸含量的增加可以提高植物对

环境耐受性，如冷、热和干旱的胁迫（Sui et al.，2007；Liu et al.，2008）。本研究中，外源 EBL 处

理显著增加了叶绿体膜系统中的不饱和脂肪酸含量，这降低了 Ca(NO3)2 胁迫下光合膜结构的氧化损

伤。 

总之，研究表明外源 EBL 处理有效地增强了 AsA-GSH 循环抗氧化剂含量和抗氧化酶活性，从

而增加活性氧清除能力。同时，EBL 处理加速了叶黄素循环的去环氧化状态，增强过量激发能的热

耗散，从而保护 PSⅡ反应中心免于过量激发能产生的氧化胁迫损伤。以上结果表明， EBL 处理增

强的 AsA-GSH 循环与叶黄素循环发生协同作用以抵抗氧化胁迫，保护膜质中的不饱和脂肪酸免于

过氧化损伤，在一定程度上维持了光合膜系统的完整性。 
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