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摘要：【目的】褪黑素是一种广泛存在于高等植物体内的小分子物质，被认为是一种新的植物生长调节剂和

生物刺激剂，对于提高植物抗逆性具有重要作用。探索外源褪黑素对干旱胁迫下番茄叶片光合作用的影响，为揭

示褪黑素调节植物抗逆性的机制打下基础。【方法】以番茄‘辽园多丽’为试材，首先采用叶片喷施和根施不同浓

度褪黑素进行预处理：CK：叶片喷施清水、根施 50 mL 清水；R5、R50、R100、R150、R250：叶片喷清水，分别根

施 50mL 5、50、100、150 和 250 µmol·L-1
褪黑素；L5、L50、L100、L150、L250：根施 50 mL 清水，叶片分别喷

施 5、50、100、150 和 250 µmol·L-1
褪黑素；连续处理 3 d 后将植株移至温室中，以不浇水作为干旱处理（其中

CK0：叶片喷施清水、根施 50 mL 清水预处理后正常浇水，CK1：叶片喷施清水、根施 50 mL 清水预处理后干旱处

理）。干旱胁迫 5 d 后，通过比较暗适应下 PSII 最大光化学量子产量 Fv/Fm 和 PSI 最大氧化状态 Pm，确定根施和

叶片喷施的最佳浓度处理。然后利用光合荧光同步测量系统分析根施和叶片喷施褪黑素对干旱胁迫下番茄叶片气

体交换参数，PSII 和 PSI 的光能分配和电子传递速率，类囊体膜的完整性和 ATP 酶活性的调节。【结果】根施和

叶片喷施不同浓度褪黑素均提高了干旱胁迫下番茄叶片的 Fv/Fm 和 Pm，并且随浓度增加表现出先升高后降低的趋

势，L100 和 R100 处理下的 Fv/Fm 和 Pm 最大，显著高于对照。L100 和 R100 显著缓解了干旱胁迫对气体交换参数

的抑制，其中叶片净光合速率（Pn）分别为 2.04 和 1.71 µmol·m-2·s-1
，显著高于对照（CK1）（0.52 µmol·m-2·s-1

）；

蒸腾速率（E）分别为 0.66 和 0.54 mmol·m-2·s-1
，显著高于 CK1（0.25 mmol·m-2·s-1

），并且显著提高了番茄叶片气孔

导度（GH2O）和最大水分利用效率（WUE），降低了气孔限制值（Ls），而 L100 优于 R100 处理。快速光响应曲线结

果表明L100和 R100处理提高了干旱胁迫下番茄幼苗PSII的光化学反应效率Fv'/Fm'及 PSII光化学淬灭系数qP，

表明褪黑素处理更利于干旱胁迫下番茄叶片 PSII 光化学反应的高效进行；干旱胁迫下番茄幼苗环式电子传递速率

得到显著加强，而 L100 和 R100 处理降低了环式电子传递速率，但加强了线性电子传递速率，且 L100 处理下番茄

叶片 ETRI 和 ETRII 均高于 R100 处理；L100、R100 处理提高了干旱胁迫下番茄叶片的 Y（I）、Y（II），表明褪黑

素处理有利于干旱胁迫下番茄叶片吸收光能向光化学反应的方向分配；暗适应后，L100 和 R100 处理番茄叶片 P515

诱导曲线均高于 CK1，照光后，CK0 处理番茄幼苗 P515 信号快速下降，其次是 L100 和 R100 处理，而 CK1 处理降

低较慢，表明褪黑素具有保护叶绿体类囊体膜和 ATP 合成酶免受干旱胁迫伤害的作用。【结论】根施和叶片喷施外

源褪黑素能缓解干旱胁迫对番茄幼苗光合性能的抑制，加强光合运转效率，而叶片喷施是一种更简单高效的处理

方式；褪黑素能加强作物光合作用对环境胁迫的适应性，对于农作物的生长发育具有调节作用。 
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Abstract: 【Objective】Melatonin is a small molecules widely exist in higher plants which is regarded as a new plant growth 
regulator and biological stimulant. Melatonin plays an important role in improving plant resistance, but research about melatonin 
involved in regulation of plant photosynthesis under adversity stress is rarely reported. The objective of this study is to explore the 
influence of exogenous melatonin on photosynthesis of tomato leaves under drought stress. 【Method】Tomato cultivar 
‘LiaoYuanDuoLi’ was used as the experimental materials, concentration screening tests were firstly carried out: CK: Leaf spray with 
water and root application with 50 mL water. R5, R50, R100, R150, R250: leaf spray with water and root application with 50 mL 5, 
50, 100, 150, 250 µmol·L-1 melatonin. L5, L50, L100, L150, L250: root application with 50 mL water and leaf spray with 5, 50, 100, 
150, 250 µmol·L-1 melatonin. This process was repeated in the morning and afternoon for three consecutive days and the drought 
stress treatment was conducted for subsequent three days (CK0: normal water after leaf spray with water and root application with 50 
mL water, CK1: drought treatment after leaf spray with water and root application with 50 mL water). The optimal melatonin 
concentration was screened comparing the maximum photochemical quantum yield of PSII (Fv/Fm) and a parameter representing the 
quantity of efficient PSI complex (Pm). Then the influence of root application and leaf spray with exogenous melatonin on gas 
exchange parameters, light energy distribution and electron transfer rate of PSI and PSII and the integrity of the thylakoid membrane 
and ATP enzyme activity of tomato leaves under drought stress were analyzed by using photosynthetic fluorescence synchronous 
measurement technology. 【Result】Root application and leaf spray with different concentrations of melatonin both increased the 
Fv/Fm and Pm of tomato leaves under drought stress, and all showed a trend of increase at first and then decreased with the increase 
of concentration, the values of Fv/Fm and Pm were the highest under L100 and R100, both significantly higher than that of control, 
thus it was determined that L100 and R100 were the optimal concentration treatments for leaf spray and root application, respectively. 
L100 and R100 significantly alleviated the inhibition of drought stress on the gas exchange parameters, and the leaf net 
photosynthetic rate (Pn) was 2.04 µmol·m-2·s-1 and 1.71 µmol·m-2·s-1, respectively, which both significantly higher than the control 
(CK1) (0.52 µmol·m-2·s-1); transpiration rate (E) was 0.66 mmol·m-2·s-1 and 0.54 mmol·m-2·s-1, respectively, and both significantly 
higher than that of CK1 (0.25 mmol·m-2·s-1). L100 and R100 treatments significantly increased the stomatal conductance (GH2O) and 
the maximum water use efficiency (WUE) and significantly reduced stomatal limitation (Ls) of tomato leaves under drought stress, it 
was also found that L100 treatment was superior to R100. The results of rapid light response curve showed that L100 and R100 
enhanced Fv'/Fm' and qP of tomato leaves, indicated melatonin is beneficial to improve photochemical reaction efficiency of PSII of 
tomatoes under drought stress. Cyclic electron flow of tomato seedlings under drought stress was significantly enhanced, while 
melatonin treatment reduced on cyclic electron flow, but strengthened ETRI and ETRII, and they were both higher under L100 
compared with R100. Y (I) and Y (II) both improved under L100 and R100 compared with CK1, indicate melatonin treatment 
strengthened light energy distribution to the direction of photochemical reaction of PSI and PSII under drought stress. P515 induction 
curves of L100 and R100 were higher than that of CK1 after dark adaptation, and after illumination, P515 signal of CK0 fell fast, 
followed by L100 and R100, CK1 treatment decreased slowest, showed that exogenous melatonin protected the thylakoid membrane 
from damage caused by drought stress and strengthened the ATP-synthase activity. 【Conclusion】Root application and leaf spraying 
with exogenous melatonin can relieve the inhibition of drought stress on photosynthetic performance of tomato leaves, strengthen the 
photosynthetic efficiency, leaf spraying is a more simple and efficient measure compared with root application. Melatonin can 
enhance crop photosynthesis adaptability to the environment stresses and has an regulatory role in crop growth and development. 
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0  引言 

【研究意义】随着全球气温的升高，干旱胁迫对

植物的影响越来越严重，设施栽培下的蔬菜作物不可

避免的遭受干旱胁迫，干旱胁迫能够间接导致叶片光

抑制的发生，降低光合运转效率并对作物造成伤害。

近年来研究表明褪黑素能够提高植物抗逆性[1-4]，但对

逆境下植物光合作用的调节研究还很少，开展应用外

源褪黑素调节干旱胁迫下番茄叶片光合作用的研究具

有重要的理论和实践意义。【前人研究进展】植物在

生长发育过程中不断面临环境胁迫的挑战，如强光、

干旱、低温及重金属毒害。干旱胁迫是影响植物光

合作用和生长发育的重要逆境因子，干旱胁迫极易

引起吸收光能过剩，加强净光抑制的程度，造成光

合损伤[5-7]。一些研究表明干旱胁迫显著降低植物叶片

光合色素含量和叶片相对含水量，加强活性氧（ROS）
的积累和膜脂质过氧化程度，导致叶片叶绿素荧光参

数 Fv/Fm、光合电子传递速率 ETR 的下降，非光化学

淬灭 NPQ 的上升，叶绿体结构明显破坏，D1 蛋白的

含量显著降低[8-10]。褪黑素是生物进化过程中一种保



3188                中  国  农  业  科  学    50 卷 

守的小分子物质，具有很强的抗氧化作用，广泛存在

于植物体中[11]。植物褪黑素的积累具有一定的组织特

异性且与光信号密切相关，在一些品种中呈现昼夜节

律，并且许多研究表明逆境能上调褪黑素的含量, 而
这与植物体内褪黑素合成与代谢之间的平衡关系密

切。近年来的一些研究揭示了褪黑素的合成与分解途

径，证实了多个相关酶基因，由色氨酸生成褪黑素需

要经过 4 个连续的酶促反应，而褪黑素也能被催化

为 2-羟基褪黑素和 3-羟基褪黑素[12-14]。褪黑素在植

物中具有广泛的生理功能，目前已经开展了许多外源褪

黑素调节植物生长发育和抗逆性的研究，WANG 等[15]

研究表明长期在土壤中添加 100 µmol·L-1褪黑素延迟

了干旱诱导的苹果叶片衰老。而外源 100 µmol·L-1

褪黑素处理提高了低温胁迫下狼尾草的光合作用，

尤其是耐低温基因型[16]。SZAFRANSKA 等[17]发现褪

黑素处理缓解了百草枯介导的胁迫对豌豆光合机构的

损伤。LIU 等[18]研究表明褪黑素处理加强了干旱胁迫

下番茄幼苗的光合性能并提高了抗氧化能力，褪黑素

可能通过抑制叶绿体中 ROS 的产生以及调节光合电

子传递和 D1 蛋白的合成提高植物耐逆性[19-20]。【本

研究切入点】叶绿体是光合作用进行的场所，也是

氧自由基产生的主要场所，在植物中褪黑素主要在

叶绿体和细胞质中合成[13-14,21]，褪黑素能高效的清除

自由基，这对缓解光抑制对植物造成的损伤具有重要

意义，因此，褪黑素可能对叶片光合作用尤其是光化

学反应的进行起着重要的作用，干旱胁迫极易导致活

性氧的产生进而加重抑制光合效率。根施和叶片喷施

褪黑素如何调节干旱胁迫下番茄幼苗的光合作用有待

研究。【拟解决的关键问题】利用光合荧光同步测量

技术，通过分析气体交换参数、PSII 和 PSI 的光能分

配和电子传递速率以及类囊体膜的完整性和 ATP 酶

活性，筛选出适宜调节干旱胁迫的最佳施用浓度，明

确根施和叶片喷施褪黑素对干旱胁迫下番茄幼苗光合

机构的调节作用，为深入探索褪黑素调节光合作用的

机制提供参考，为设施蔬菜栽培管理提供理论依据。 

1  材料与方法 

试验于2015年6—10月在沈阳农业大学园艺学院

设施蔬菜科研基地的日光温室内进行。 
1.1  材料及处理 

供试番茄（Lycopersicon esculentum L.）品种为‘辽

园多丽’。采用番茄专用育苗基质育苗，挑选均匀一

致的种子播种于 50 孔的穴盘中，待长至 2 叶 1 心时分

苗至塑料钵中（13 cm×13 cm），长至 6 叶 1 心时

进行试验。首先采用叶片喷施和根施不同浓度褪黑

素（都莱生物，南京，分析纯，纯度为 99%）进行

预处理：叶片喷施清水、根施 50 mL 清水（CK）；

R5、R50、R100、R150、R250：叶片喷清水，分别

根施 50 mL 5、50、100、150、250 µmol·L-1 褪黑素；

L5、L50、L100、L150、L250：根施 50 mL 清水，

叶片分别喷施 5、50、100、150、250 µmol·L-1 褪黑

素。喷施以叶片滴水为准，早晚各处理 1 次，连续

处理 3 d 后将植株移至温室中，以不浇水作为干旱处

理，在干旱处理的第 5 天通过比较暗适应下 PSII 最
大光化学量子产量 Fv/Fm 和 PSI 最大氧化状态 Pm，

确定根施和叶片喷施的最佳浓度处理。之后进行干

旱处理：CK0：叶片喷施清水、根施 50 mL 清水预

处理后正常浇水；CK1：叶片喷施清水、根施 50 mL
清水后干旱处理；R100：叶片喷施清水、根施 50 mL 
100 µmol·L-1 褪黑素后干旱处理；L100：叶片喷施 100 
µmol·L-1 褪黑素、根施 50 mL 清水后干旱处理。干旱

处理的第 5 天进行指标测定。 
1.2  气体交换参数、慢速叶绿素荧光诱导动力学和

P700 活性测定 
利用 GFS-3000 和 Dual-pam-100（Heinz Walz，

Effeltrich，Germany）光合荧光同步测量系统对活体

番茄幼苗叶片的气体交换参数、叶绿素荧光和 P700
氧化还原状态进行测定[22-23]。每棵植株均以第 4 片叶

为测量对象，测量前进行 30 min 的暗适应，测量叶室

的面积为 1.3 cm2，以大气 CO2浓度为参比，饱和脉冲

光光强为 10 000 µmol·m-2·s-1，光化光的光强为 630 
µmol·m-2·s-1，流速为 400 µmol·s-1，在室温（25±2）℃

条件下测定。气体交换参数包括：净光合速率 Pn、气

孔导度 GH2O、大气 CO2浓度 Ca、胞间 CO2浓度 Ci、
蒸腾速率 E，叶片气孔限制值 Ls（Ls=1-Ci/Ca）与水

分利用率 WUE（WUE=Pn/E）。PSII 荧光参数主要包

括：暗适应下 PSII最大光化学量子产量 Fv/Fm[Fv/Fm=
（Fm-Fo）/Fm]、PSII 量子产量 Y（II）、非调节性能

量耗散的量子产量 Y（NO）、调节性能量耗散的量子

产量 Y（NPQ）。PSI 荧光参数包括：P700 最大氧化

状态 Pm、PSI 量子产量 Y（I）、由于供体侧限制引

起的 PSI 处非光化学能量耗散的量子产量 Y（ND）、

由于受体侧限制引起的 PSI 处非光化学能量耗散的量

子产量 Y（NA）。 
1.3  快速光响应曲线测定 

慢速叶绿素荧光诱导动力学测定完后即在快速光 
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响应曲线测定模式下测定光响应曲线（光响应曲线的

光强梯度分别设置为 29、37、55、113、191、233、
349、520、778、1 197、1 474 µmol·m-2·s-1），每个光

强持续时间为 30 s，饱和脉冲为 10 000 µmol·m-2·s-1，

照射 300 ms[22,24]。以下参数用于光响应曲线分析：光

化学淬灭系数 qP、光适应下 PSII 最大光化学量子产

量 Fv'/Fm'=（Fm'-Fo）/Fm'、光系统Ⅰ电子传递速率

ETR（I）、光系统 II 电子传递速率 ETR（II），并用

以下参数来评估环式电子传递：Y（CEF）=Y（I）-Y
（II）、Y（CEF）/Y（II）=[Y（I）-Y（II）]/Y（II）。 
1.4  P515 信号测定 

将 P515/535 模块与 Dual-pam-100 相连接，利用

Dual-PAM v1.19 软件控制操作，调平衡后通过检测

550—515 nm 吸收信号的变化来测量 P515 活性[22,25]。

暗适应 1 h后测定单周转饱和闪光诱导的 P515信号变

化，之后光照 6 min（光强为 630 µmol·m-2·s-1），再暗

适应 4 min 测定单周转饱和闪光诱导的 P515 信号变

化，分别能反映类囊体膜的完整性和 ATP 酶活性。样

品暗适应后，P515 诱导曲线表现为慢速下降，这说明

膜的完整性很高；经过照光之后，P515 诱导曲线表现

为信号快速下降，说明 ATP 酶活性很高。 
1.5  数据分析 

采用 SPSS 22.0 软件对数据进行统计分析，取 4 

次重复进行 LSD 方差分析，用 SigmaPlot 12.0 软件作

图。 

2  结果 

2.1  褪黑素处理浓度筛选 
Fv/Fm反映有活性的 PSII 反应中心最大光化学效

率，Fv/Fm 下降是 PSII 光抑制的典型指标，Pm 表示

PSI 反应中心 P700 的最大氧化状态，是反映 PSI 光抑

制的一个灵敏指标[26-27]，本研究利用这两个指标进行

浓度筛选试验。干旱处理后，以喷施、根施清水后进

行干旱胁迫的 CK 植株 PSII 最大光化学效率 Fv/Fm最

低，为 0.762；而与 CK 相比，根施和叶片喷施不同浓

度褪黑素均提高了 Fv/Fm，并且随浓度增加均表现出

先升高后降低的趋势，其中 L100、L150、R100、R150
增幅较大，分别为 0.779、0.773、0.776、0.772，均显

著高于对照（图 1-a）。随着不同浓度褪黑素的处理，

Pm 也表现出与 Fv/Fm 相似的趋势，CK 处理最低，只

有 1.56，而 L100、L150、L250、R100、R150 处理 Pm
分别为 1.71、1.67、1.65、1.69、1.67、1.65，均极显

著高于对照（图 1-b）。PSII 对环境胁迫十分敏感，

另外，番茄幼苗 PSI 对环境胁迫也十分敏感，并且褪

黑素处理均能加强番茄幼苗 PSI 和 PSII 对干旱胁迫下

光抑制的缓解作用。在不同浓度褪黑素处理中，L100  
 

Fv
/F

m

Pm

 
CK：叶片喷施清水、根施 50 mL 清水；L5、L50、L100、L150、L250：根施 50 mL 清水，叶片分别喷施 5、50、100、150、250 µmol·L-1 褪黑素；

R5、R50、R100、R150、R250：叶片喷清水，分别根施 50 mL 5、50、100、150、250 µmol·L-1 褪黑素。*和**分别表示在 P<0.05 和 P<0.01 水平差

异显著。下同 
CK: Leaf spray with water and root application with 50 mL water. L5, L50, L100, L50, L250: Root application with 50 mL water and leaf spray with 5, 50, 100, 
150, 250 µmol·L-1 melatonin, respectively; R5, R50, R100, R150, R250: Leaf spray with water and root application with 50ml 5, 50, 100, 150, 250 µmol·L-1 
melatonin, respectively. * and ** mean statistically significant differences at the levels at P<0.05 and P<0.01, respectively. The same as below 

 

图 1  不同浓度外源褪黑素对干旱胁迫下番茄幼苗 Fv/Fm 和 Pm 的影响 

Fig. 1  Effects of different concentrations of exogenous melatonin on Fv/Fm and Pm of tomato seedlings under drought stress 
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和 R100 处理下的 Fv/Fm 和 Pm 最大，因此，初步确

定 L100、R100 分别为叶片喷施褪黑素和根施褪黑素

的最佳浓度处理。 
2.2  气体交换参数 

如表 1 所示，与 CK0 相比，干旱胁迫（CK1）显

著降低了番茄幼苗的净光合速率 Pn，而 L100 和 R100
处理番茄幼苗 Pn 分别达到 2.04 µmol·m-2·s-1 和 1.71 
µmol·m-2·s-1，均显著高于 CK1（0.52 µmol·m-2·s-1）；

干旱胁迫显著降低了蒸腾速率 E，而 L100 和 R100
处理下 E（分别为 0.66 和 0.54 mmol·m-2·s-1）均显著

高于 CK1（0.25 mmol·m-2·s-1）；干旱胁迫显著降低

了 Ci，CK1、L100 和 R100 之间差异不显著；干旱

胁迫显著降低了气孔导度 GH2O，与 CK1 相比，L100
和 R100 显著提高了气孔导度；CK1 气孔限制值 Ls
显著高于 CK0，而 L100 和 R100 处理显著低于 CK1；

CK0 处理的番茄幼苗最大水分利用效率 WUE 最高，

而 CK1 最低，L100 和 R100 处理均显著高于 CK1，
表明 L100 和 R100 处理缓解了干旱胁迫对番茄幼苗

叶片光合气体交换参数的影响，而 L100 处理对干旱

胁迫下番茄叶片光合性能的加强作用表现为优于

R100 处理。 
2.3  PSII 光化学效率 

从快速光响应曲线可以看出，在光下 PSII 最大光

化学效率 Fv'/Fm'以及 PSII 光化学淬灭系数 qP 均随着

光强的变化先升高后降低，在任何光强下，干旱胁迫

处理 Fv'/Fm'和 qP 均显著低于对照 CK0，而褪黑素处

理 L100 和 R100 下的番茄幼苗 Fv'/Fm'和 qP 均高于

CK1（图 2-a、b），表明褪黑素处理更利于干旱胁迫

下番茄叶片 PSII 光化学反应的高效进行，具有缓解干

旱胁迫对 PSII 光抑制的作用。 
 
表 1  外源褪黑素对干旱胁迫下番茄幼苗光合气体交换参数的影响 

Table 1  Effects of exogenous melatonin on photosynthetic gas exchange parameters of tomato seedlings under drought stress 

处理

Treatments 
净光合速率 

Pn (µmol·m-2·s-1) 
蒸腾速率 

E (mmol·m-2·s-1) 
胞间二氧化碳浓度

Ci (µmol·mol-1) 
气孔导度 

GH2O (mmol·m-2·s-1)
气孔限制值 

Ls 
最大水分利用效率

WUE (µmol·mmol-1)
CK0 8.57±0.44a 1.59±0.08a 385.40±9.19a 145.66±3.85a 0.10±0.02c 5.39±0.04a 

CK1 0.52±0.02c 0.25±0.02c 219.56±6.03c 18.68±0.99c 0.49±0.01a 2.07±0.12c 

L100 2.04±0.13b 0.66±0.05b 297.39±10.31b 43.04±1.75b 0.31±0.02b 3.08±0.21b 

R100 1.71±0.11b 0.54±0.02b 281.51±6.13b 40.93±2.01b 0.35±0.01b 3.18±0.17b 

CK0：早、晚分别喷施清水、根施 50 mL 清水预处理后正常浇水；CK1：喷施清水、根施 50 mL 清水，预处理后进行干旱处理；L100：叶片喷施 100 
µmol·L-1 褪黑素、根施 50 mL 清水，预处理后进行干旱处理；R100：叶片喷施清水、根施 50 mL 100 µmol·L-1 褪黑素，预处理后进行干旱处理。同列

数字后不同字母代表处理间差异在 P<0.05 水平显著。下同 
CK0: Normal water management after pretreatment by spraying water on leaves and applying 50 mL water on roots; CK1: plants were grown at drought stress 
after pretreatment by spraying water on leaves and applying 50 mL water on roots; R100: Plants were grown at drought stress after pretreatment by spraying 
water on leaves and applying 50 mL 100 µmol·L-1 melatonin on roots; L100: plants were grown at drought stress after pretreatment by leaf spraying 100 
µmol·L-1 melatonin on leaves and applying 50mL water on roots. Different letters (a, b, c) in the same column indicate significant difference between treatments 
at P<0.05. The same as below 
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图 2  外源褪黑素对干旱胁迫下番茄幼苗 Fv'/Fm'和 qP 快速光响应曲线的影响 

Fig. 2  Effects of exogenous melatonin on RLC of Fv'/Fm' and qP of tomato seedlings under drought stress 
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2.4  PSI 和 PSII 的光能分配 

由于植株缺少光合作用的底物水，干旱胁迫对

光能分配的影响很大。由图 3-a 和 b 可以看出，与

CK0 相比，干旱胁迫显著降低了 Y（I）和 Y（II），

并且 Y（II）降幅较大，表明干旱胁迫严重抑制了

PSII 的光化学反应过程，Y（NO）、Y（NPQ）及

Y（ND）均显著提高，这表明干旱胁迫降低 PSI 和

PSII 吸收光能中分配至光化学反应的能量，而加强

了吸收光能向非光化学反应分配的比例；与 CK1 相

比，L100、R100 处理降低了番茄叶片 Y（ND）、Y
（NO）和 Y（NPQ），但提高了 Y（I）、Y（II），

这表明褪黑素对 PSI 和 PSII 吸收光能的分配具有一

定的影响，在胁迫下褪黑素处理有利于吸收光能向

光化学反应的方向分配。 
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图 3  外源褪黑素对干旱胁迫下番茄幼苗 PS I 和 PS II 光能分配的影响 

Fig. 3  Effects of exogenous melatonin on light energy distribution of PS I and PS II of tomato seedlings under drought stress 

 
2.5  线性和环式电子传递 

光合电子传递速率与光照和环境因素密切相关。

ETRI 和 ETRII 以及 Y（CEF）/Y（II）均随光强的增

加而不断增加，在较强光下 ETRII 增速减慢并趋于稳

定，而 ETRI 在较高光强下才趋于稳定。与 CK0 相比，

干旱处理显著降低了 ETRII 和 ETRI，而 L100 和 R100
处理显著缓解了这种降低，表明褪黑素处理具有提高

ETRII 和 ETRI 的作用，从图中可以看出，L100 处理

下番茄叶片 ETRII 和 ETRI 均高于 R100 处理（图 4-a、
b）。干旱胁迫下番茄幼苗的 Y（CEF）/Y（II）均显

著高于对照，这说明干旱胁迫加强了环式电子传递速

率，而 R100、L100 处理的幼苗环式电子传递均低于

CK1（图 4-c）。这些结果表明根施和叶片喷施外源褪

黑素能够加强干旱胁迫下番茄幼苗的光合电子传递速

率。 
2.6  类囊体膜的完整性和 ATP 酶活性 

位于类囊体膜上的光合电子传递链包含多种复合

物，因此，类囊体膜的完整性对于光合作用十分重要。

充分暗适应后，CK0 处理番茄叶片 P515 诱导曲线表

现为慢速下降，均高于胁迫处理，这说明干旱胁迫降

低了类囊体膜的完整性，而 L100 和 R100 处理均高于

CK1，这表明褪黑素具有缓解干旱胁迫对类囊体膜伤

害的作用（图 5-a）。经过照光后，CK0 处理番茄幼

苗 P515 信号快速下降，其次是 L100 和 R100 处理，

而 CK1 处理降低较慢，这说明干旱胁迫降低了 ATP
酶的活性，褪黑素缓解了这种降低（图 5-b）。这些

结果表明外源施用褪黑素具有保护类囊体膜和 ATP
酶免受干旱胁迫伤害的作用。 

3 讨论 

在植物中发现褪黑素后，大多数研究集中于褪黑

素在植物组织中含量的检测和积累规律的分析，近些

年关于其在植物中的合成与分解、生理功能以及作用

机理的研究已成为热点。褪黑素的抗氧化能力高于抗

坏血酸、生育酚、谷胱甘肽等抗氧化剂，通过与自由

基的级联互作，一个褪黑素可以清除 10 个 ROS[28-29]。

褪黑素能够调节植物多种生育过程，还能直接或间

接调控抗氧化酶系统和其他抗氧化剂的水平，缓解环 
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图 4  外源褪黑素对干旱胁迫下番茄幼苗电子传递的影响 

Fig. 4  Effects of exogenous melatonin on ETR of tomato 

seedlings under drought stress 

 
境胁迫及生物胁迫对高等植物造成的损伤，加强植物

抗逆性[30-31]。在水稻中分别沉默褪黑素合成的最后

两个关键酶基因 SNAT 和 ASMT 均降低了内源褪黑

素的含量，SNAT 突变体延迟了水稻幼苗的生长，而

喷施外源褪黑素后这种延迟得到恢复，ASMT 突变

体加速水稻叶片衰老并降低了产量[32]。催化褪黑素

分解产生 2-羟基褪黑素和环 3-羟基褪黑素的酶M2H
和 M3H 的克隆和分析将进一步加快对植物褪黑素

生理功能的研究[33-34]。目前，关于褪黑素在植物中

作用的信号传导途径研究的还不是很多，研究表明

褪黑素能够通过 MAPK 途径影响植物免疫，MAPK

的上游信号 MAPKKK3 和 OXI1 激酶也响应褪黑素

诱导的防御信号途径，并且这种诱导依赖于 ROS 和

NO 信号物质[35-36]。 
研究表明外源褪黑素处理显著提高了苹果幼苗抗

坏血酸和谷胱甘肽水平[37]。褪黑素处理显著延迟了水

稻叶片衰老并加强了抗盐性[38]，延迟了干旱胁迫下苹

果叶片的衰老[15]，加强了番茄抗碱性[31]。在本试验中，

不同浓度褪黑素根施和叶片喷施均不同程度提高了干

旱胁迫下番茄叶片的 Fv/Fm 和 Pm，其中 100 µmol·L-1

褪黑素处理下番茄叶片的 Fv/Fm 和 Pm 最高。低温

胁迫诱导黄瓜幼苗中积累过多的 ROS，严重损伤叶

绿体结构，外源 200 µmol·L-1 褪黑素预处理加强了

ASA-GSH 循环和抗氧化酶活性，提高了清除 ROS
的能力，并且有利于平衡光合电子流的分布[19]。150 
µmol·L-1 褪黑素预处理有利于维持盐胁迫下番茄的生

长和光合作用，这与加快盐胁迫下 D1 蛋白的合成和

降低 ROS 的含量有关[20]。100 µmol·L-1褪黑素处理提

高了低温胁迫下狗牙根的叶绿素荧光，提高了一些糖

和酸的含量，表明褪黑素具有缓解低温对 PSII 及物

质代谢的损伤[39]，LIU 等[18]发现 100 µmol·L-1 褪黑

素预处理显著缓解了干旱胁迫对番茄幼苗 PSII 的影

响，本试验用 100 µmol·L-1 褪黑素叶片喷施和根施

处理提高了番茄叶片光合电子传递速率，加强了光

能向光化学反应方向的分配，保护了类囊体膜免受

干旱胁迫的伤害并加强了 ATP 酶的活性，从而缓解

了干旱胁迫下番茄幼苗叶片 PSI 和 PSII 光抑制的发

生，加强了光合性能。 
在生产中，合理选择一些外源物质（激素、渗

透调节物质和抗氧化剂类等）对栽培作物进行浸种、

叶面喷施、根际施用等可以调节植物代谢过程、缓

解或减轻逆境对园艺作物造成的胁迫、提高植株抗

逆性进而提高产量、改善品质。这些物质普遍具有

用量小、见效快、效果显著等特点[40-41]。本研究表

明 100 µmol·L-1 褪黑素根施和叶片喷施两种处理方

式均能显著缓解干旱胁迫对番茄幼苗造成的伤害，

加强叶片的光合性能，而由于处理简单且有更多的

褪黑素直接到达靶位点。适量的褪黑素对人体和动

物都是安全的，较强的生物学活性、在植物中多样

的生理功能以及环境友好型的作用特点，使褪黑素

在农作物生产中具有重要的应用潜力[42]。利用褪黑

素缓解光抑制的发生来提高作物抗逆性是一种重要

的农业调节措施，而褪黑素处理的作用机理和模式

仍需要进行广泛而深入的研究。 
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a：暗适应 1 h 后单周转饱和闪光诱导的 P515 信号变化；b：光照 6 min（光强为 630 µmol·m-2·s-1）再暗适应 4 min 后单周转饱和闪光诱导的 P515 信

号变化 
a: P515 changes induced by saturating single turnover flashes after dark-adapted for 1 h; b: P515 changes induced by saturating single turnover flashes after 
preilluminated for 6 min at 630 µmol·m-2·s-1 followed by 4 min dark 

 

图 5  褪黑素引发对干旱胁迫下番茄幼苗类囊体膜完整性和 ATP 酶活性的影响 

Fig. 5  Effects of melatonin priming on thylakoid membrane integrity and ATPase activity of tomato seedlings under drought stress 

 

4 结论 

利用 Fv/Fm 和 Pm 两个指标对褪黑素施用浓度

进行了筛选，确定 100 µmol·L-1 外源褪黑素为叶片

喷施和根施的最佳浓度。干旱胁迫严重降低了光合

作用的高效运行，叶片喷施和根施 100 µmol·L-1 褪

黑素处理均缓解了这种降低，并提高了干旱胁迫下

番茄叶片净光合速率和蒸腾速率，提高了 PSII和 PSI
的电子传递速率，加强了光能向光化学反应方向的

分配，保护了类囊体膜免受干旱胁迫的伤害并加强

了 ATP 酶的活性，从而增强了干旱胁迫下番茄幼苗

的光合性能。与根施相比，叶片喷施是一种更简单

高效的调节方式。 
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