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外源褪黑素通过协调光反应与暗反应增强玉米苗期的耐热性 
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摘  要: 近年来, 频发的极端高温天气严重制约了我国玉米生产。外源褪黑素(Met)通过提高抗氧化能力来增强作物

的抗逆性, 但其对热胁迫下玉米叶片碳同化能力及原初光化学效率的影响机制鲜有报道。本研究以热敏感型玉米品

种先玉 335 (XY)和耐热型玉米品种登海 605 (DH)为材料, 于玉米 6 叶期进行热胁迫(38 /28℃ ℃)处理, 探究外源 Met

对光合响应特征和荧光动力学曲线的影响。结果显示, 与清水处理相比, 外源 Met 促进了热胁迫下玉米叶片中可溶

性糖和脯氨酸的积累, 提高了植株含水量。Met 还提高了超氧化物歧化酶(SOD)、过氧化物酶(POD)和过氧化氢酶(CAT)

活性, 减少了氧化胁迫和丙二醛(MDA)含量。这些改善效应降低了 K 相(300 μs)和 L 相(200 μs)的相对荧光, 缓解了

热胁迫对放氧复合体的损伤和电子传递阻碍, 并提高了单位面积 PSII 反应中心数量。XY 和 DH 的最大光化学效率

(φPo)在 Met 处理下分别提高 29.1%和 17.2%。此外, 与清水处理相比, 外源 Met 改善了热胁迫下玉米叶片核酮糖-1,5-

二磷酸羧化酶/加氧酶(Rubisco)和磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶(PEPC)的活性, 尤其是在敏感品种 XY 中。光合响应参数

显示, Met 处理下, XY 和 DH 的最大光合效率(Pnmax)分别提高了 38.6%和 30.8%, 光合能力(Pc)分别提高了 30.2%和

19.2%, 并降低了光呼吸速率(Rp), 提高了光饱和点(Isat)、CO2 饱和点(Cisat)和最大羧化效率(Vcmax)。研究表明, 外源

Met 增强了叶片的渗透调节能力和抗氧化能力, 协同改善了光反应和暗反应, 缓解了热胁迫对玉米苗期净光合速率

(Pn)的影响和对植株生长的损伤。 

关键词: 玉米; 高温胁迫; 褪黑素; 叶绿素 a 荧光动力学; 光响应曲线; CO2 响应曲线 

Exogenous melatonin enhances heat tolerance of maize at the seedling stage by 
coordinating light and dark reactions 
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Abstract: In recent years, frequent extreme high-temperature events have severely limited maize production in China. Exogenous 
melatonin (Met) has been shown to enhance crop stress tolerance by improving antioxidant capacity; however, its role in regula-
ting carbon assimilation and primary photochemical efficiency in maize leaves under heat stress remains poorly understood. In 
this study, the heat-sensitive maize cultivar Xianyu 335 (XY) and heat-tolerant cultivar Denghai 605 (DH) were used to investi-
gate the effects of exogenous Met on photosynthetic responses and chlorophyll fluorescence kinetic curves under heat stress con-
ditions (38 /28 ) at the six℃ ℃ -leaf stage. Compared with water treatment, exogenous Met significantly promoted the accumulation 
of soluble sugars and proline in maize leaves under heat stress, enhanced plant water content, and increased the activities of su-
peroxide dismutase (SOD), peroxidase (POD), and catalase (CAT), thereby reducing oxidative damage and lowering malondial-
dehyde (MDA) levels. These improvements alleviated the rise in relative fluorescence at the K phase (300 μs) and L phase (200 
μs), mitigated heat-induced damage to the oxygen-evolving complex, relieved electron transport blockages, and increased the 
number of PSII reaction centers per unit area. Under Met treatment, the maximum photochemical efficiency (φPo) increased by 
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29.1% in XY and 17.2% in DH. Furthermore, Met enhanced the activities of ribulose-1,5-bisphosphate carboxylase/oxygenase 
(Rubisco) and phosphoenolpyruvate carboxylase (PEPC), especially in the heat-sensitive XY. Photosynthetic response analysis 
showed that under Met treatment, the maximum net photosynthetic rate (Pnmax) increased by 38.6% in XY and 30.8% in DH, 
while photosynthetic capacity (Pc) increased by 30.2% and 19.2%, respectively. In addition, Met reduced the photorespiration rate 
(Rp) and increased the light saturation point (Isat), CO2 saturation point (Cisat), and maximum carboxylation efficiency (Vcmax). 
Overall, these findings indicate that exogenous Met enhances osmotic adjustment and antioxidant defense in maize leaves, syner-
gistically improves both light and dark reactions of photosynthesis, and effectively mitigates heat stress-induced damage to net 
photosynthesis (Pn) and early-stage plant growth. 
Keywords: maize; heat stress; melatonin; chlorophyll a fluorescence kinetics; light response curve; CO2 response curve 

玉米作为我国第一大粮食作物, 是重要的饲料

和工业原料[1-2], 对保障我国粮食安全具有至关重要

的作用。黄淮海夏玉米区是我国重要的玉米产地 , 

种植面积占我国玉米种植总面积的 30% [3]。然而, 

近年来全球气候变暖导致黄淮海地区 7—8 月份频

繁出现连续高温天气, 此时正值玉米的关键生育期, 

高温热害严重影响其产量形成[4-5]。因此, 亟需研发

缓解热胁迫导致玉米减产的栽培措施以保障我国玉

米生产的高产稳产。 

尽管玉米是喜温作物, 但是当气温超过 38℃时, 

玉米叶片净光合速率(net photosynthetic rate, Pn)明

显受到抑制, 并阻碍光合产物向雌穗的转运和再动

员[6-7]。玉米拔节期遭遇热胁迫会显著降低 Pn 和相对

叶绿素含量 (soil and plant analyzer development, 

SPAD), 导致后期干物质积累和粒重的下降[8]。造成

玉米叶片光合速率下降的原因主要包括气孔限制和

非气孔限制 2 个方面[9]。长时间高温胁迫会导致叶

片蒸腾速率下降 , 气孔阻力增大 , 胞间 CO2 浓度

(intercellular CO2 concentration, Ci)减少以及细胞膜

受损导致电解质外渗, CO2 传递受阻等, 进而导致光

合速率下降[10]。同时, 高温胁迫会导致叶绿体结构

被破坏, 光合色素降解, 光系统 II (PSII)光能转换率

降低, 电子传递受阻, 降低光合作用[11-12]。此外, 玉

米苗期遭遇热胁迫会导致氧化胁迫, 加剧过氧化损

伤, 增加丙二醛(malondialdehyde, MDA)积累, 同时

造成内源激素紊乱, 降低核酮糖-1,5-二磷酸羧化酶/

加氧酶(Rubisco)和柠檬酸合酶活性[13], 导致玉米幼

苗发育不良、外形瘦弱、枯黄早衰[14]。 

褪黑素(N-乙酰-5-甲氧基色胺, melatonin, Met)

最初被认为是一种只存在于人和动物中的信号物质, 

后来证明也广泛存在于植物中[15]。外源 Met 在非生

物胁迫下对植物生长具有积极的影响 [15-16], 可以通

过诱导胁迫下抗氧化酶活性和非酶抗氧化物质的积

累 , 清除细胞中的活性氧 (reactive oxygen species, 

ROS), 减缓细胞的膜脂过氧化程度 [17]。研究表明 , 

Met 可以显著提高高羊茅幼苗的耐热性, 增加其在

热胁迫下的鲜重、株高、叶绿素含量、可溶性蛋白质

含量和抗氧化能力, 同时上调 FaAWPM、FaCYTC-2、

FaHSFA3、FaHSP18.2 和 FaCML38 等热胁迫反应相

关基因的表达[18]。Met 处理可以显著增加热胁迫下

玉米叶片的氮素含量, 提高 Pn, 促进生物量积累和

光合产物向籽粒转运[19]。然而, 目前对热胁迫下 Met

对玉米叶片光合性能影响的了解还不全面, 尚不清

楚热胁迫下 Met 提高玉米叶片光合碳同化能力的机

制如何, 以及 Met 是否会影响玉米叶片原初光化学

活性。为了回答上述问题, 本研究采用不同耐热型

的玉米品种, 结合叶绿素荧光动力学、光合响应特

征和叶片生理检测, 探讨外源 Met 对玉米热胁迫下

叶片光合碳同化能力和原初光化学活性下降的缓解

机制, 为夏玉米抗逆高产高效栽培技术的研发提供

理论依据。 

1  材料与方法 

1.1  试验设计 

本试验于 2024—2025 年在山东农业大学黄淮

海区域玉米技术创新中心(36°10′N, 117°09′E)进行, 

试验地属于半湿润暖温带大陆性季风气候。试验采

用盆栽栽培方式, 种植基质由附近农田 0~20 cm 土

层的土壤和河沙按照 2 1∶ 的比例充分混合而成, 填

入高 20 cm、直径 25 cm 的塑料花盆中。通过灌溉压

实土壤。盆栽基质中使用的耕层 0~20 cm 土壤的养

分含量为有机质 11.2 g kg–1、全氮 1.1 g kg–1、碱解

氮 60.4 mg kg–1、速效磷 41.0 mg kg–1 和速效钾 75.6 

mg kg–1。每盆施用 5 g 复合肥(N P∶ 2O5 K∶ 2O = 

25 12 5∶ ∶ )。 

2024 年 选 用 热 敏 感 型 玉 米 品 种 先 玉 335 

(Xianyu 335, XY)为试验材料, 在 2025 年为检验外

源 Met 对不同耐热型品种的适用性, 增加耐热型玉

米品种登海 605 (Denghai 605, DH)进行试验。播种

前, 挑选饱满一致的玉米种子, 用超纯水浸泡 30 min, 
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再用 0.5% NaClO 消毒 10 min, 随后用超纯水多次冲

洗。2024 年于 8 月 10 日播种, 2025 年于 4 月 16 日

播种。每个品种种植 70 盆, 每盆均匀播种 3 粒种子, 

发芽后 10 d 间苗至每盆 1 株。在植株生长期间, 视

土壤情况进行适当灌溉, 并从加热前一天开始直至

处理结束, 每天 18:00 每盆灌溉 300 mL 以维持适宜

的土壤湿度。试验采用随机区组设计, 包括 2 个处

理 , 高 温 胁 迫 下 喷 施 清 水 (HT-W) 和 喷 施 Met 

(HT-Met), 每个处理重复 30 盆。当幼苗成长至 6 叶

期, 将需要高温胁迫处理的盆栽转移至高透光率树

脂薄膜(薄膜厚度 0.1 mm, 透光率 90%以上)和钢架

结构制作的可控温控湿温室[20]内进行加热, 各品种

保留 10 株不进行加热处理用于叶绿素荧光动力学

参数的测定。依据黄淮海夏玉米区近 10 年气象资料

分析, 将胁迫处理的温度设置为昼(08:00—18:00) /

夜(18:00—次日 08:00)平均温度为 38 /28℃ ℃。高温

处理连续进行 5 d, 在处理结束后拆除薄膜和钢架, 

使玉米继续在自然条件下生长直至收获。高温处理

期间, 使用 GSP-6 型(Elitech, 中国)温度计每隔 30 min

自动记录环境温、湿度, 同时用红外测温计(TM-65E)

测定叶片表面温度。于处理第 1 天和第 3 天上午

08:00 喷施 Met 和清水。依据前人研究结果[21-22], 将

Met 的施用浓度设定为 20 mg L–1 (86 μmol L–1), 用

量为 10 mL 株–1, 均匀喷施在所有叶片表面和背面, 

所有溶液包含 0.002%的吐温-80。 

1.2  项目测定 

1.2.1  玉米植株生长状况    在高温胁迫结束后收

集玉米幼苗地上部测量鲜重, 之后将植株置于烘箱

中 105℃杀青 30 min 后, 80℃烘干至恒重, 测量地上

部干重和植株含水量。由于幼苗较小, 为了减少误

差, 将每 3 株合为 1 组生物学重复进行测量, 2024 年

各处理重复测量 6 次, 2025 年重复测量 5 次。 

1.2.2  相对叶绿素含量(SPAD 值)    2025 年试验

中补充了对 SPAD 值的测定。在高温胁迫结束时, 使

用 SPAD-502 型手持叶绿素仪测定玉米植株最后一

片展开叶中部的 SPAD 值。测定时避开主叶脉, 各

处理重复测定 20 株。 

1.2.3  气体交换参数    在加热处理的第 5 天上午

10:00, 使用 Li-6800 便携式光合仪(Li-Cor, Lincoln, 

美国)测定主茎倒数第 2 片完全展开叶的 Pn、Ci、气

孔 导 度 (stomatal conductance, Gs) 和 蒸 腾 速 率

(transpiration rate, Tr)。测定条件为: 内置 LED 光源, 

PARi 为 1600 μmol m–2 s–1, CO2 浓度为 360 μmol mol–1, 

气体流速控制在 500 μmol s–1。每个处理测量 6 株, 

以进行可靠的统计分析。 

1.2.4  光合-光响应曲线    在 400 μmol mol–1 CO2

浓度下测定光合-光响应曲线。光合有效辐射梯度设

为 1800、1500、1200、900、600、300、200、150、

100、50 和 0 μmol m–2 s–1, 各处理测量 3 株。 

采用光合计算软件(https://photosynthetic.sinaapp. 

com/index.html)中的直角双曲线修正模型 [23]拟合光

合-光响应曲线:  

Pn = α ((1–βCi) / (1+γCi)) /I–Rd  (1) 
式中, I 表示光量子通量密度(μmol m–2 s–1); α表示光

响应曲线在 I = 0 时的斜率, 即为初始的量子效率

(μmol μmol–1); β表示光抑制项系数; γ表示光饱和项

系数; Rd (dark respiration rate)为暗呼吸速率(μmol 

m–2 s–1)。直线方程拟合弱光(≤200 μmol m–2 s–1)下的

光响应, 获取光响应曲线的初始斜率, 即为表观量

子效率(apparent quantum efficiency, AQY)。直线方程

与 x 轴的交点即为光饱和点(light saturation point, 

Isat), 与直线 y = Pnmax 交点所对应的 x 轴数值即光补

偿点(light compensation point, Ic) 
[24]。 

1.2.5  光合-CO2 响应曲线    在稳定的 1600 μmol 

m–2 s–1 光合有效辐射条件下进行光合-CO2 响应曲线

的测定。CO2 梯度设为 20、50、100、200、300、400、

600、800、1000 和 1200 μmol mol–1, 各处理测量 3 株。 

采用光合计算软件中的“叶子飘光合-CO2 响应

机理模型” [25]拟合光合-CO2 响应曲线:  

Pn = a ((1–bCi) / (1+cCi)) /Ci–Rp (2) 
式中, Pn 为净光合速率, Ci 为胞间 CO2 浓度, a 是 CO2

响应曲线的初始羧化效率, b 和 c 为系数, Rp (photo-

respiration rate)为光呼吸速率。用于后续分析的模型

参数包括 Rp、CO2 饱和点(CO2 saturation point, Cisat)、

CO2 补偿点(CO2 compensation point, Γ)、光合能力

(达到饱和 Ci时的 Pn, photosynthetic capacity, Pc)和最

大羧化速率(maximum carboxylation rate, Vcmax)。 

1.2.6  叶绿素 a 荧光瞬态    在 2025 年, 为探究喷

施 Met 对热胁迫下玉米叶片原初光化学活性的影响, 

增加了对叶绿素荧光动力学(chlorophyll a fluores-

cence kinetics curve, OJIP)曲线的检测。为了便于计

算相关参数, 设置了 10 盆自然温度下生长并喷施清

水的植株, 用于测定正常条件下的 OJIP 曲线。热胁

迫第 5 天上午 10:00, 利用多功能植物效率分析仪

(M-PEA, Hansatech Instruments Ltd., 英国)测定各处

理最后一片完全展开叶的叶绿素 a 荧光瞬态。每个
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处理重复测定 10 株, 在测量之前, 所有选择的叶片

都使用与 M-PEA 匹配的叶片夹子进行 30 min 的暗

适应, 测量区域位于叶片中部, 避开主叶脉。然后用

3000 μmol m–2 s–1 连续红光脉冲诱导叶片, 并采集

10 μs 至 2 s 的叶绿素荧光信号。JIP-test 及其他参数

的说明和计算公式见表 1 [26]。 

 
表 1  荧光瞬态 OJIP 曲线的 JIP-test 相关术语的说明和计算公式 
Table 1  Formulae and explanation of terms used in the JIP-test for analyzing chlorophyll fluorescence OJIP transients 

参数和计算公式 

Parameter and formulae 

参数说明 

Parameter illustration 

Vt = (Ft–Fo)/(Fm–Fo) O 相到 P 相之间的相对可变荧光。Ft 为脉冲光诱导 t 时刻的荧光强度; Fo 为最小荧光(所

有 PSII 反应中心(RC)开放时, t = 0 时刻); Fm 为最大荧光(所有 PSII 反应中心关闭时)。

Vj 和 Vi 分别表示在 J 相(2 ms)和 I 相(30 ms)的相对可变荧光 

Relative variable fluorescence between phase O and phase P. Ft, fluorescence at time t after 

onset of actinic illumination; Fo, minimal fluorescence, when all PSII reaction centers (RC) 

are open (at t = 0); Fm, maximal fluorescence, when all PSII RCs are closed. Vj and Vi rep-

resent the relatively variable fluorescence in the J phase (2 ms) and I phase (30 ms), respec-

tively 

Wk = (Ft–Fo)/(Fj–Fo) O 相到 J 相之间的相对可变荧光。Fj 为 2 ms 时的荧光强度 

Relative variable fluorescence between phase O and phase J. Fj, fluorescence at 2 ms after 

onset of actinic illumination 

Lband = (Ft–Fo)/(Fk–Fo) O 相和 K 相之间的相对可变荧光。Fk 为 300 μs 时的荧光强度 

Relative variable fluorescence between phase O and phase K. Fk, fluorescence at 300 μs 

after onset of actinic illumination 

PIabs = (φPo/(1–φPo)) (ψo/(1–ψo)) 

(1–ABS/RC) 

基于吸收光能为基础的性能指数 

Performance index on absorption basis 

φPo = TRo/ABS = [1– (Fo/Fm)] 原初光化学的最大量子产额(在 t = 0 时) 

Maximum quantum yield of primary photochemistry (at t = 0) 

Ψo = ETo/TRo = 1–Vj 将电子传递至 QA
–之后的电子传递链的概率(在 t = 0 时) 

Probability that a trapped exciton moves an electron into the electron transport chain beyond 

QA
– (at t = 0) 

φEo = ETo/ABS = (1–Fo/Fm) ψo 用于电子传递的量子产额(在 t = 0 时) 

Quantum yield for electron transport (at t = 0) 

φRo = REo/ABS = TRo/ABS (1–Vi) 光系统 I (PSI)末端电子受体还原的量子产额 

The quantum yield of reduction of end electron acceptors of PSI 

ABS/RC = Mo (1/Vj) (1/φPo) 单位反应中心吸收的光能。Mo, OJIP 荧光诱导曲线的初始斜率 

Absorption flux per RC. Mo, the initial slope of the OJIP fluorescence induction curve 

TRo/RC = Mo (1/Vj) 单位反应中心捕获的用于还原 QA 的能量(在 t = 0 时) 

Energy trapped per RC for QA reduction (at t = 0) 

ETo/RC = Mo (1/Vj) ψo 单位反应中心捕获的用于电子传递的能量(在 t = 0 时) 

Energy trapped per RC for electron transport (at t = 0) 

DIo/RC = ABS/RC–TRo/RC 单位反应中心耗散掉的能量(在 t = 0 时) 

Energy dissipated per RC (at t = 0) 

REo/RC = φRo (ETo/RC) RC 为基础的电子传递到 PSI 受体侧末端电子受体的能量(在 t = 0 时) 

RC-based energy for electron transport to the terminal electron acceptors at the PSI acceptor 

side (at t = 0) 

RC/CSo = φPo (Vj/Mo) (ABS/CSo) 单位面积有活性反应中心的数量 

Density of active reaction centers 

 
1.2.7  抗氧化酶活性和丙二醛(MDA)含量    热胁

迫处理结束时, 剪取 9 株(3 株为 1 个生物学重复)玉

米最后一片完全展开叶中间部位, 去除主脉, 在液

氮冷冻条件下, 用球磨仪充分粉碎后–80℃保存, 用

于抗氧化酶活性、MDA 含量、渗透调节物质以及碳

代谢相关酶活性的测定。 

称取 0.5 g 冷冻样品, 加入 5 mL 预冷的磷酸盐

缓冲液 (PBS, pH 7.8)充分震荡后 10,000×g 离心

20 min, 上清液用于测定抗氧化酶活性及MDA含量。 

超氧化物歧化酶 (superoxide dismutase, SOD)

活性的测定参照 Giannopolitis 和 Ries [27]的方法。

取 20 µL 酶液 , 加入 3 mL SOD 反应液(pH 7.8, 
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PBS Met NBT EDTA∶ ∶ ∶ -Na2 FD H∶ ∶ 2O = 15 3∶ ∶ 
3 3 3 2.5), ∶ ∶ ∶ 并设置对照组和空白组(不加酶液 , 

以缓冲液代替), 空白置于暗处, 对照与酶液同置于

80 mol m–2 s–1 条件下光照 30 min 后遮光保存, 以

空白组调零, 在 560 nm 波长下测定吸光度。 

过氧化物酶(peroxidase, POD)活性采用愈创木

酚法测定[28]。POD 反应液为 50 mL pH 6.0 的 PBS

加入 20 L 愈创木酚和 19 L 30%的 H2O2 配制。20 

uL 酶液加上 3 mL 反应液后, 在 470 nm 波长下读取

每分钟吸光度的变化值以表示酶活力的大小。 

过氧化氢酶(catalase, CAT)活性的测定参考Aebi [29]

描述的方法。取 50 µL 酶液加入 2.5 mL CAT 反应液

(0.1 mol L–1 H2O2 p∶ H 7.0 磷酸缓冲液= 1 4), ∶ 以

240 nm 波长下每分钟吸光度变化值表示酶活力的大小。 

MDA 含量的测定参考赵世杰和苍晶[30]描述的方

法。取 1 mL 酶液, 加 0.6%硫代巴比妥酸(0.6 g TBA、

20 mL 1 mol L–1 NaOH、10%三氯乙酸), 封口沸水浴

15 min, 迅速冷却后在 8000×g下离心 15 min, 取上清

液, 在 600、532 和 450 nm 波长下测定吸光度。 

1.2.8  渗透调节物质含量    脯氨酸(proline, Pro)含

量采用茚三酮比色法测定[31]。取 0.3 g 鲜样, 加入 5 mL

酸性磺基水杨酸, 沸水浴 10 min后过滤, 取 2 mL提取

液加入 2 mL 冰醋酸和 3 mL 酸性茚三酮, 沸水浴

40 min, 冷却后加入 5 mL 甲苯, 充分振荡, 静置分层, 

取上层甲苯溶液于 520 nm 波长下测定吸光度。 

可溶性蛋白(soluble protein, SP)含量采用考马

斯亮蓝法测定[31]。取 20 µL 提取液(提取方法如抗

氧化酶测定方法 ), 加入 3 mL 考马斯亮蓝溶液

(100 mg 考马斯亮蓝、50 mL 90%乙醇、100 mL 85%

磷酸定容至 1000 mL)静置 2 min 后于 595 nm 波长

下测定吸光度。 

可溶性糖(soluble sugar, SS)含量采用蒽酮比色

法测定[31]。称取 0.5 g 样品, 加 80%乙醇 4 mL, 80℃

水浴提取 20 min, 冷却后离心, 重复提取 3 次, 合并

上清液至 50 mL 容量瓶中, 定容。100 μL 提取液中

加入 3 mL 蒽酮试剂 , 沸水浴 10 min, 冷却后在

620 nm 波长下测定吸光度。 

1.2.9  碳代谢关键酶活性检测    称取 0.5 g 样品, 

加入 6 mL 酶提取液(0.1 mol L–1 Tris-HCl 缓冲液

(pH 8.4)、10 mmol L–1 MgCl2、1 mmol L–1 EDTA、

7 mmol L–1 β-巯基乙醇、5%甘油、1% PVP), 4℃下

离心 10 min, 上清液即酶液。核酮糖-1,5-二磷酸羧

化酶 /加氧酶(Rubisco)和磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶

(phosphoenolpyruvate carboxylase, PEPC)活性的测

定参照魏爱丽等[32]的方法。 

Rubisco: 将反应体系(50 mmol L–1 Tris-HCl 缓

冲液(pH 8.0)、20 mmol L–1 MgCl2、5 mmol L–1 DDT、

2 mmol L–1 NADH、30 mmol L–1 ATP、1 mmol L–1 

EDTA、10 mmol L–1 KCl、10 mmol L–1 NaHCO3、3-

磷酸甘油酸激酶、3-磷酸甘油醛脱氢酶)在 30℃恒温

水浴 10 min, 加入 0.1 mL 9 mmol L–1 核酮糖-1,5-二

磷酸溶液和 0.1 mL酶液启动反应, 立刻在 340 nm波

长下测定吸光度的减少, 每隔 30 s记录 1次, 连续测

2 min。 

PEPC: 将 0.5 mL 酶液加入到反应体系 (100 

mmol L–1 Tris-HCl 缓冲液(pH 9.2)、10 mmol L–1 

MgCl2、10 mmol L–1 NaHCO3、1.5 mmol L–1 NADH

和 50 U mL–1 苹果酸脱氢酶)中, 28℃水浴 10 min, 加

入 0.2 mL 40 mmol L–1 PEP 启动液, 摇匀, 立刻在

340 nm 波长下测定吸光度的减少, 每隔 30 s 记录 1

次, 连续测 2 min。 

1.3  数据分析 

使用 Excel 2021 (Microsoft Corp., Redmond, 美

国)收集和整理初步试验数据。采用 SPSS 26.0 (SPSS 

Inc., 美国)通用线性模型(general linear model, GLM)

进行方差分析(ANOVA), 将品种和是否喷施 Met 作

为固定因子, 重复区组作为随机因子, 程序设定为

全因子模型。事后检验采用 Tukey’s (honest signifi-

cant difference, HSD)检验, 显著性水平为 P < 0.05。

使用 SPSS 中的双变量相关分析(bivariate correlate)

程序计算 Person 相关系数。为探究各指标对热胁迫

下玉米幼苗生长的贡献, 使用 R 软件(https://www.r- 

project.org)的“randomForest”包进行随机森林分析 , 

以增量均方误差(IncMSE)表征性状对干物质积累的

重要性。使用 Origin 2021 (Origin Lab Corp., 美国)

对数据分析结果进行可视化。 

2  结果与分析 

2.1  温度控制和植株生长状况 

在高温胁迫期间 , 温室中 2 年的平均温度为

37.6 , ℃ 相比于外界环境升高了 6.2 , ℃ 温度处理达

到了试验设计要求(图 1-A)。与清水相比, 喷施 Met

降低了热胁迫下玉米幼苗叶片的表面温度(图 1-B), 

其中, 先玉 335 在热胁迫下喷施褪黑素(XYM)两年

平均降低 0.8 , ℃ 而登海 605 在热胁迫下喷施褪黑素

(DHM)降低了 1.9℃。此外, 与 XY 相比, DH 在热胁 
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图 1  高温胁迫期间的环境温度和叶片表面温度 
Fig. 1  Environmental temperature and leaf surface temperature during heat stress 
XYM: 先玉 335 在热胁迫下喷施褪黑素; XYW: 先玉 335 在热胁迫下喷施清水; DHM: 登海 605 在热胁迫下喷施褪黑素; DHW: 登海
605 在热胁迫下喷施清水。图 A 中阴影部分代表标准差(SD); 图 B 中柱状图显示的是平均值±SD。不同字母表示处理间差异显著(P < 
0.05), n = 15 (2024)或 n = 20 (2025)。  
XYM: Xianyu 335 under heat stress with melatonin spraying; XYW: Xianyu 335 under heat stress with water spraying; DHM: Denghai 605 
under heat stress with melatonin spraying; DHW: Denghai 605 under heat stress with water spraying. The shaded area in panel A indicates 
standard deviation (SD); bar charts in panel B represent means ± SD. Different letters indicate significant differences among treatments (P < 
0.05), n = 15 (2024) or n = 20 (2025). 

 

迫下的叶片表面温度平均低 1.6 , ℃ 这可能是 DH 更

耐热的一个重要原因。由于 XY 两年数据的趋势基

本一致, 在无特别说明的情况下, 描述变化幅度时

采用了 2 年的平均值。 

喷施 Met 有效缓解热胁迫对玉米幼苗生长的抑

制作用(图 2)。与喷施清水相比, 2024 年 XYM 处理

的地上部鲜重和地上部干重分别提高了 21.0%和

12.6%。在 2025 年试验中, XYM 和 DHM 处理的地

上部鲜重相比于清水处理分别提高了 57.5%和

55.4%, 地上部干重分别提高了 48.7%和 57.5%。对于

热敏感品种 XY 而言, Met 还显著降低了植株的细胞

失水, 但是对 DH 的影响不显著。此外, Met 处理显著

提高了热胁迫下玉米幼叶的 SPAD 值, 与喷施清水相

比, XYM 和 DHM 处理分别提高了 37.8%和 9.5%。 

 

(图 2) 
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图 2  外源 Met 对热胁迫下玉米幼苗生长状况的影响 
Fig. 2  Effects of melatonin spraying on the growth of maize seedlings under heat stress 
XYM: 先玉 335 在热胁迫下喷施褪黑素; XYW: 先玉 335 在热胁迫下喷施清水; DHM: 登海 605 在热胁迫下喷施褪黑素; DHW: 登海
605 在热胁迫下喷施清水; SPAD: 相对叶绿素含量。展示的玉米幼苗形态为 2025 年试验中热胁迫处理结束时所拍摄; 标尺为 10 cm。
柱状图显示的是平均值±SD。不同字母表示处理间差异显著(P < 0.05)。 
XYM: Xianyu 335 under heat stress with melatonin spraying; XYW: Xianyu 335 under heat stress with water spraying; DHM: Denghai 605 
under heat stress with melatonin spraying; DHW: Denghai 605 under heat stress with water spraying; SPAD: relative chlorophyll content. 
Images show seedling morphology at the end of heat treatment (2025 trial); scale bar = 10 cm. Bar graphs represent means ± SD. Different 
letters indicate significant differences (P < 0.05). 

 

2.2  外源 Met 改善了热胁迫下玉米幼苗的气体

交换参数 

在热胁迫下, Met 处理提高了 2 个品种叶片的

Gs, 并显著降低了 Ci (图 3)。XYM 和 DHM 处理的

Pn 分别较喷施清水提高了 48.2%和 18.2%。此外, Met

处理下 2 个品种叶片的 Tr 分别提升 117.4%和

134.0%, 这有利于降低热胁迫下玉米叶片表面温度, 

从而减少叶片的生理损伤。 

2.3  光合响应曲线特征 

Pn随 PARi的增加呈曲线递增, 达到 Pnmax后趋于

平稳并开始逐渐降低, 采用直角双曲线修正模型对

光合-光响应曲线进行拟合, 平均决定系数(R2)均达

到 0.994 以上, 拟合效果良好(图 4-A, B)。对模型参

数分析表明, 与喷施清水相比, XYM 处理下 Pnmax 和

Isat 分别提高了 34.0%和 17.3%, DHM 处理下分别提

高了 30.8%和 34.3%, 但是 Met 对 2 个品种的 Rd、Ic  

 

(图 3) 
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图 3  热胁迫下喷施褪黑素对玉米幼苗气体交换参数的影响 
Fig. 3  Effects of melatonin spraying on gas exchange parameters of maize seedlings under heat stress 
XYM: 先玉 335 在热胁迫下喷施褪黑素; XYW: 先玉 335 在热胁迫下喷施清水; DHM: 登海 605 在热胁迫下喷施褪黑素; DHW: 登海
605 在热胁迫下喷施清水; Pn: 净光合速率; Gs: 气孔导度; Ci: 胞间 CO2 浓度; Tr: 蒸腾速率。柱状图显示的是平均值±SD。不同字母表
示处理间差异显著(P < 0.05), n = 6。  
XYM: Xianyu 335 under heat stress with melatonin spraying; XYW: Xianyu 335 under heat stress with water spraying; DHM: Denghai 605 
under heat stress with melatonin spraying; DHW: Denghai 605 under heat stress with water spraying; Pn: net photosynthetic rate; Gs: stomatal 
conductance; Ci: intercellular CO2 concentration; Tr: transpiration rate. Bar graphs show means ± SD. Different letters indicate significant 
differences among treatments (P < 0.05), n = 6. 

 

图 4  热胁迫下喷施褪黑素对玉米幼苗光合响应曲线的影响 
Fig. 4  Effects of melatonin spraying on photosynthetic response curves of maize seedlings under heat stress 
XYM: 先玉 335 在热胁迫下喷施褪黑素; XYW: 先玉 335 在热胁迫下喷施清水; DHM: 登海 605 在热胁迫下喷施褪黑素; DHW: 登海
605 在热胁迫下喷施清水; Pn: 净光合速率; PARi: 光合有效辐射; Ci: 胞间 CO2 浓度。  
XYM: Xianyu 335 under heat stress with melatonin spraying; XYW: Xianyu 335 under heat stress with water spraying; DHM: Denghai 605 
under heat stress with melatonin spraying; DHW: Denghai 605 under heat stress with water spraying; Pn: net photosynthetic rate; PARi: pho-
tosynthetically active radiation; Ci: intercellular CO2 concentration. 

 

和 AQY 均无显著影响(表 2)。结果表明, 高温胁迫下

Met 主要提高玉米强光阶段的光合速率。 

在光合-CO2 响应曲线中, Pn 随 Ci 的增加而快速

增加 , Ci 超过 200 μmol mol–l 后曲线逐渐趋于平稳

(图 4-C, D)。在 XY 中, 与喷施清水相比, 外源 Met

处理导致热胁迫下叶片的 Rp 显著降低 55.9%, Pc 和

Vcmax 分别提高 30.2%和 33.8%, 而对 Γ 和 Cisat 两年

的影响存在差异(表 3)。在 DH 中, 外源 Met 处理下
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Pc和 Cisat显著提高了 19.2%和 57.9%, 其他参数有与

XY 相同的变化趋势, 但是没有达到显著水平。结果

表明, 喷施 Met 可以显著改善玉米幼苗叶片高温胁

迫下 Rubisco 活性, 提高对胞间 CO2 的羧化能力, 降

低光呼吸, 从而提高光合能力。 

2.4  外源 Met 缓解了热胁迫对玉米幼苗 PSII 性

能的损伤 

与喷施清水相比, Met 处理改善了热胁迫下叶

绿素 a 荧光诱导动力学(OJIP)曲线的形态, 降低了

Fo, 提高了 Fm, 敏感型品种 XY 较耐热型品种 DH

变化幅度更大(图 5-A)。结果表明, Met 缓解了热胁

迫对 PSII 反应中心活性和捕光天线功能的热损伤。

OJIP 曲线的 O-P 点标准化后, 2 个品种均观察到热胁

迫下显著增加的 K 相(relative fluorescence intensity at 

K-phase, Vk)的相对荧光, 以及 Met 处理对 Vk 影响的

缓解, 而 J 相荧光(relative fluorescence intensity  
 

表 2  热胁迫下喷施褪黑素对光合-光响应曲线拟合参数的影响 
Table 2  Effects of melatonin on parameters of the Pn-PARi response curve under heat stress 

年份 

Year 

品种 

Cultivar 

处理 

Treatment 

暗呼吸速率 

Rd (μmol m–2 s–1) 

最大净光合速率

Pnmax (μmol m–2 s–1)

饱和光强 

Isat (μmol m–2 s–1)

光补偿点 

Ic (μmol m–2 s–1) 

表观量子效率 

AQY (mmol m–2 s–1)

2024 XY Met 2.77±0.60 a 14.96±0.60 a 1044.03±45.50 a 59.69±5.56 a 0.038±0.005 a 

  Water 2.58±0.41 a 11.56±0.64 b 910.61±27.79 b 68.40±12.45 a 0.032±0.006 a 

2025 XY Met 3.36±0.73 a 24.00±0.47 a 1460.49±8.75 b 65.67±12.15 a 0.040±0.003 a 

  Water 4.04±0.50 a 17.31±1.52 c 1219.31±107.46 c 68.15±7.49 a 0.050±0.008 a 

 DH Met 3.53±0.42 a 19.85±0.48 b 1917.19±64.26 a 72.36±3.84 a 0.040±0.005 a 

  Water 3.66±0.15 a 15.18±0.43 d 1428.02±165.9 bc 73.20±12.65 a 0.040±0.003 a 

品种 

Cultivar (C) 

ns ** ** ns ns 

处理

Treatment (T) 

ns ** ** ns ns 

方差分析 

ANOVA 

C × T ns ns ns ns ns 

XY: 先玉 335; DH: 登海 605; Met: 在热胁迫下喷施褪黑素; Water: 在热胁迫下喷施清水。不同字母表示同一年处理间差异显著(P < 

0.05)。ns: P > 0.05; *: P < 0.05; **: P < 0.01。 

XY: Xianyu 335; DH: Denghai 605; Met: spraying melatonin under heat stress; Water: spraying water under heat stress; Rd: dark respiration 

rate; Pnmax: maximum net photosynthetic rate; Isat: saturating light intensity; Ic: light compensation point; AQY: apparent quantum yield. Dif-

ferent letters indicate significant differences within the same year (P < 0.05). ns: no significant difference (P > 0.05); *: P < 0.05; **: P < 0.01. 

 
表 3  热胁迫下喷施褪黑素对光合-CO2 响应曲线拟合参数的影响 
Table 3  Effects of melatonin on parameters of the Pn-CO2 response curve under heat stress 

年份 

Year 

品种 

Cultivar 

处理 

Treatment 

光呼吸速率 

Rp (μmol m–2 s–1)

光合能力 

Pc (μmol m–2 s–1)

饱和胞间 CO2 浓度

Cisat (μmol mol–l)

CO2 补偿点 

Γ (μmol mol–l) 

最大羧化速率 

Vcmax (μmol m–2 s–1)

2024 XY Met 14.73±2.15 b 14.86±0.54 a 558.11±37.48 a 32.73±0.48 a 17.63±0.45 a 

  Water 35.48±2.31 a 10.71±0.05 b 470.25±12.26 b 35.73±2.06 a 13.30±0.37 b 

2025 XY Met 4.57±1.28 b 27.10±0.54 a 355.88±50.92 b 4.81±0.49 b 47.55±2.63 a 

  Water 9.80±0.56 a 22.27±0.45 b 404.69±53.29 b 33.13±5.14 a 35.21±0.83 b 

 DH Met 1.18±0.37 c 19.61±0.86 c 760.57±174.45 a 3.51±0.55 b 26.29±4.17 c 

  Water 1.88±0.55 c 16.45±0.45 d 481.59±62.78 b 4.11±0.38 b 21.67±1.55 c 

品种 

Cultivar (C) 

** ** ** ** ** 

处理 

Treatment (T) 

** ** ns ** ** 

方差分析 

ANOVA 

C × T ** ns * ** ns 

XY: 先玉 335; DH: 登海 605; Met: 在热胁迫下喷施褪黑素; Water: 在热胁迫下喷施清水。不同字母表示同一年处理间差异显著(P < 

0.05)。ns: P > 0.05; *: P < 0.05; **: P < 0.01。 

XY: Xianyu 335; DH: Denghai 605; Met: spraying melatonin under heat stress; Water: spraying water under heat stress; Rp: photorespiration 

rate; Pc: photosynthetic capacity; Cisat: saturating intercellular CO2 concentration; Γ: CO2 compensation point; Vcmax: maximum carboxylation 

rate. Different letters indicate significant differences within the same year (P < 0.05). ns: no significant difference (P > 0.05); *: P < 0.05; **: 

P < 0.01. 
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J-phase, Vj)的变化较小(图 5-B, C)。胁迫下 I 相

(relative fluorescence intensity at I-phase, Vi)的相对

荧光降低, 表明 QB 下游电子流较为通畅, 受高温影

响较小。 

为了进一步揭示 PSII 各单元能量的连通性, 将

OJIP 曲线以 O-J 相进行标准化后观察 K 波段的变化

(图 5-D)。2 个品种的 K 波段在热胁迫下显著升高, 且

波峰均出现在了 300 μs 附近 , 表明放氧复合体

(oxygen-evolving complex, OEC)受到了显著的损伤。

Met 处理下热胁迫对 OEC 的损伤缓解, ΔWk显著降低。

OJIP 曲线的 O-K 相标准化后可以观察 L 波段曲线变

化。热胁迫下 2 个品种都观察到显著的正 ΔLband, 表明

PSII 的能量受阻(图 5-E)。外源 Met 可以提高热胁迫下

PSII 的能量流通性, 特别是在热敏感型品种 XY 中。 

 

图 5  热胁迫下喷施褪黑素对玉米幼苗叶绿素 a 荧光瞬态、O-P 相的相对可变荧光(Vt)、处理 Vt 与对照 Vt 的差值(ΔVt)、O-J 相的相对

可变荧光(Wk)和 O-K 相的相对可变荧光(Lband)的影响 
Fig. 5  Effects of melatonin spraying under heat stress on chlorophyll a fluorescence transients and relative variable fluorescence (Vt, 
Wk, ΔVt, Lband) in maize seedlings 
XYM: 先玉 335 在热胁迫下喷施褪黑素; XYW: 先玉 335 在热胁迫下喷施清水; DHM: 登海 605 在热胁迫下喷施褪黑素; DHW: 登海
605 在热胁迫下喷施清水; XYCK: 在正常环境下生长的先玉 335; DHCK: 在正常环境下生长的登海 605; Vt: O-P 相的相对可变荧光强
度; ΔVt: O-P 相的相对可变荧光强度与对照的差值; Wk: O 相到 J 相的相对可变荧光; ΔWk: O 相到 J 相之间的相对可变荧光与对照的差
值; Lband: O 相和 K 相的相对可变荧光; ΔLband: O 相和 K 相之间的相对可变荧光与对照的差值。 
XYM: Xianyu 335 under heat stress with melatonin spraying; XYW: Xianyu 335 under heat stress with water spraying; DHM: Denghai 605 
under heat stress with melatonin spraying; DHW: Denghai 605 under heat stress with water spraying; XYCK: Xianyu 335 grown under nor-
mal conditions; DHCK: Denghai 605 grown under normal conditions; Vt: relative variable fluorescence of O-P phase; ΔVt: the difference in 
relative variable fluorescence from the O-phase to P-phase between the treatment group and the control group; Wk: relative variable fluores-
cence between O-phase and J-phase; ΔWk: the difference in relative variable fluorescence from the O-phase to J-phase between the treatment 
group and the control group; Lband: relative variable fluorescence between O-phase and K-phase; ΔLband: the difference in relative variable 
fluorescence from the O-phase to the K-phase between the treatment group and the control group. 

 

在热胁迫下, 基于单位反应中心(reaction center, 

RC)的比活性参数: 吸收的光能( light energy ab-

sorbed per RC, ABS/RC)、捕获的光能(energy trapped 

per reaction center for QA reduction, TRo/RC)、热能耗

散(energy dissipated per RC, DIo/RC)、用于电子传递

的能量(energy trapped for electron transport per RC, 

ETo/RC)和传递到 PSI 受体侧末端电子受体的能量

(energy transferred to terminal electron acceptors at 
the PSI acceptor side per RC, REo/RC)均显著提高, 

而初级光化学的量子产额(maximum quantum yield 

of primary photochemistry, φPo)和电子传递的能量产

额(maximum quantum yield of primary photochemis-

try, φEo)却显著下降(图 6)。这表明热胁迫下, 活性反

应中心的数量(number of active reaction centers per 

unit area, RC/CSo)显著减少, 植株通过提高单位活性

反应中心的性能, 耗散过多的激发能和保持较高的

电子传递比率来维持 PSII 的功能。喷施 Met 促使

XY 和 DH 的 RC/CSo 分别提高了 88.9%和 61.9%, 减

少了单位反应中心的负担。与喷施清水相比, XYM

和 DHM 的 φPo 分别提高了 29.1%和 17.2%, 综合性
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能指标(performance index based on absorbed light 

energy, PIabs)分别提高了 71.0%和 106.1%。 

2.5  抗氧化能力和渗透调节物质的含量 

外源 Met 提高了热胁迫下玉米叶片的抗氧化酶

活性(图 7)。与喷施清水相比, Met 处理下, XY 的

SOD、POD 和 CAT 活性 2 年平均分别提高了 13.8%、

17.7%和 27.5%, DH 的 SOD、POD 和 CAT 活性分别

提高了 18.6%、12.1%和 8.2%。抗氧化酶活性的增

加促进了热胁迫下活性氧的清除, 进而缓解了细胞

的膜脂过氧化程度。与喷施清水相比, Met 处理下

XY 和 DH 的 MDA 含量分别降低 25.5%和 9.5%。 

此外, 外源 Met 显著促进了热胁迫下玉米叶片

中渗透调节物质的合成 (图 8)。与喷施清水相比 , 

XYM 和 DHM 下的 Pro 含量分别提高了 31.3%和

41.2%, SS 含量分别提高了 61.7%和 13.1%。SP 含量

的增加幅度较小, 2025 年处理间差异不显著。 

 

图 6  热胁迫下喷施褪黑素对玉米幼苗叶绿素 a 荧光瞬态 JIP-test 相关参数的影响 
Fig. 6  Effects of melatonin spraying under heat stress on JIP-test parameters of chlorophyll a fluorescence transients 
XYM: 先玉 335 在热胁迫下喷施褪黑素; XYW: 先玉 335 在热胁迫下喷施清水; DHM: 登海 605 在热胁迫下喷施褪黑素; DHW: 登海
605 在热胁迫下喷施清水; CK: 在正常环境下生长的先玉 335 或登海 605; PIabs: 基于吸收光能为基础的性能指数; Vj: J 相(2 ms)的相对
可变荧光强度; Vi: I 相(30 ms)的相对可变荧光强度; Fo: 所有 PSII 反应中心开放时的荧光强度; Fm: 最大荧光强度; ABS/RC: 单位反应
中心吸收的光能; DIo/RC: 单位反应中心耗散掉的能量; TRo/RC: 单位反应中心捕获的用于还原 QA 的能量; ETo/RC: 单位反应中心捕
获的用于电子传递的能量; REo/RC: RC 为基础的电子传递到 PSI 受体侧末端电子受体的能量; φPo: 原初光化学的最大量子产额; ψo: 将
电子传递至 QA

–之后的电子传递链的概率; φEo: 用于电子传递的量子产额; φRo: PSI 末端电子受体还原的量子产额; RC/CSo: 单位面积
有活性反应中心的数量。 
XYM: Xianyu 335 under heat stress with melatonin spraying; XYW: Xianyu 335 under heat stress with water spraying; DHM: Denghai 605 
under heat stress with melatonin spraying; DHW: Denghai 605 under heat stress with water spraying; CK: Xianyu 335 or Denghai 605 grown 
under normal conditions; PIabs: performance index based on absorbed light energy; Vj: relative variable fluorescence intensity at J-phase (2 
ms); Vi: relative variable fluorescence intensity at I-phase (30 ms); Fo: fluorescence intensity when all PSII reaction centers are open; Fm: 
maximum fluorescence intensity; ABS/RC: light energy absorbed per reaction center; DIo/RC: energy dissipated per reaction center; TRo/RC: 
energy trapped per reaction center for QA reduction; ETo/RC: energy trapped per reaction center for electron transport; REo/RC: energy trans-
ferred to terminal electron acceptors at the PSI acceptor side per reaction center; φPo: maximum quantum yield of primary photochemistry; ψo: 
probability of electron transport beyond QA

–; φEo: quantum yield for electron transport; φRo: quantum yield for reduction of terminal electron 
acceptors at PSI; RC/CSo: number of active reaction centers per unit area. 

 

(图 7) 
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图 7  热胁迫下喷施褪黑素对玉米叶片抗氧化酶活性和 MDA 含量的影响 
Fig. 7  Effects of melatonin spraying on antioxidant enzyme activities and MDA content under heat stress 
XYM: 先玉 335 在热胁迫下喷施褪黑素; XYW: 先玉 335 在热胁迫下喷施清水; DHM: 登海 605 在热胁迫下喷施褪黑素; DHW: 登海
605 在热胁迫下喷施清水; SOD: 超氧化物歧化酶; POD: 过氧化物酶; CAT: 过氧化氢酶; MDA: 丙二醛。单位中的 A560 表示 560 nm
波长下的吸光度, Δ240 和 Δ470 分别表示单位时间内 240 nm 和 470 nm 波长下吸光度的变化值。柱状图显示的是平均值±标准差。不同字
母表示处理间差异显著(P < 0.05), n = 3。 
XYM: Xianyu 335 under heat stress with melatonin spraying; XYW: Xianyu 335 under heat stress with water spraying; DHM: Denghai 605 
under heat stress with melatonin spraying; DHW: Denghai 605 under heat stress with water spraying; SOD: superoxide dismutase; POD: 
peroxidase; CAT: catalase; MDA: malondialdehyde. In the unit, A560 represents the absorbance at 560 nm, while Δ240 and Δ470 denote the 
changes in absorbance at 240 nm and 470 nm per unit time, respectively. Bar graphs represent means ± SD. Different letters indicate signifi-
cant differences (P < 0.05), n = 3. 

 

图 8  热胁迫下喷施褪黑素对玉米叶片渗透调节物质含量的影响 
Fig. 8  Effects of melatonin spraying on osmolyte contents in maize leaves under heat stress 
XYM: 先玉 335 在热胁迫下喷施褪黑素; XYW: 先玉 335 在热胁迫下喷施清水; DHM: 登海 605 在热胁迫下喷施褪黑素; DHW: 登海
605 在热胁迫下喷施清水。柱状图显示的是平均值±标准差。不同字母表示处理间差异显著(P < 0.05), n = 3。 
XYM: Xianyu 335 under heat stress with melatonin spraying; XYW: Xianyu 335 under heat stress with water spraying; DHM: Denghai 605 
under heat stress with melatonin spraying; DHW: Denghai 605 under heat stress with water spraying. Bar charts show means ± SD. Different 
letters indicate significant differences (P < 0.05), n = 3. 

 
2.6  外源 Met 提高了热胁迫下 Rubisco 和 PEPC

活性 

为了验证光合响应曲线的结果, 测定了碳代谢

关键酶的活性(图 9)。结果表明, 与清水相比, 外源

Met 处理下 XY 的 Rubisco 和 PEPC 活性显著提高了

56.1%和 31.5%; Met 处理下 DH 的 Rubisco 和 PEPC

活性也有提高的趋势, 但未达到显著水平。 

2.7  相关性分析和随机森林分析 

皮尔逊相关性分析揭示了不同指标之间存在密

切联系(图 10)。地上部干重与 SPAD、Gs、Pn、Tr、 

Pnmax、Isat、Cisat、Vi、PIabs、Fm、φPo、RC/CSo、SOD、

POD、CAT 和 Pro 呈显著正相关, 与 Ci、Rp、Γ 和

Lband 呈显著负相关。随机森林分析表明, Pro、Ci、

SOD、POD、CAT、PEPC、Pnmax、Rubisco、Pn 和

SPAD 对地上部干重有显著的贡献。这些结果表明, 

喷施 Met 提高了渗透调节能力和抗氧化能力, 减轻

了 PSII 放氧复合体的损伤及电子传链能量流动的限

制, 提高了 Rubisco 和 PEPC 活性, 抑制光呼吸, 改

善最大羧化效率, 从而缓解了热胁迫对玉米幼苗叶

片的净光合速率和植株生长的抑制。 
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图 9  热胁迫下喷施褪黑素对玉米幼苗叶片 Rubisco 和 PEPC 活性的影响 
Fig. 9  Effects of melatonin spraying on Rubisco and PEPC activities in maize leaves under heat stress 
XYM: 先玉 335 在热胁迫下喷施褪黑素; XYW: 先玉 335 在热胁迫下喷施清水; DHM: 登海 605 在热胁迫下喷施褪黑素; DHW: 登海
605 在热胁迫下喷施清水; Rubisco: 核酮糖-1,5-二磷酸羧化酶/加氧酶; PEPC: 磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶。柱状图显示的是平均值±标
准差。不同字母表示处理间差异显著(P < 0.05), n = 3。 
XYM: Xianyu 335 under heat stress with melatonin spraying; XYW: Xianyu 335 under heat stress with water spraying; DHM: Denghai 605 
under heat stress with melatonin spraying; DHW: Denghai 605 under heat stress with water spraying; Rubisco: ribulose-1,5-bisphosphate 
carboxylase/oxygenase; PEPC: phosphoenolpyruvate carboxylase. Bar graphs show means ± SD. Different letters indicate significant differ-
ences among treatments (P < 0.05), n = 3. 

 

3  讨论 

在高温环境下, 光合碳同化作为作物生长发育

的基础, 极易受到影响 [33], 进而导致植株生长速率

减缓、生物量积累减少及收获指数下降。这是造成

玉米粒重降低、最终引发产量损失的重要原因[11,34]。

本研究发现, 外源 Met 可以有效缓解热胁迫对玉米

Pn 的损伤, 进而促进植株生长, 且该效应在热敏感

品种中更为突出, 显示其在未来抗高温玉米生产中

的广泛应用潜力。 

为了探究 Met 改善玉米叶片光合性能的生理机

制, 首先对光合响应曲线进行了分析。光合-光响应

曲线可以反应叶片光化学效率, 判断在胁迫下叶片

对光辐射的利用能力[35]。Ic 和 AQY 反映低光强下的

光能捕获、转换和利用效率[36], 非生物胁迫下叶绿

素降解或 PSII 损伤会导致 AQY 降低[12,37]。在本研究

中, 相较于清水处理, Met 对热胁迫下 AQY 和 Ic没有

影响, 但是 Pnmax 和 Isat 显著增加。这表明, Met 提升

了高温环境下玉米叶片利用强光的能力, 扩大了有

效光合的光照强度范围[38], 使其在自然光强下具有

更高的光合潜力和光合效率。光合-CO2 响应曲线参

数表明, 喷施 Met 显著减少了 Rp, 提高了 Pc、Cisat

和 Vcmax。这些结果表明, Met 通过减轻热胁迫对光

合机构的损伤, 改善了光合电子传递和磷酸化活性, 

以及卡尔文循环的羧化效率 [24,39], 增加了玉米叶片

在高温环境下对光和 CO2 的利用能力。 

PSII 是吸收转化光能、催化水的光解并启动光

合电子传递的关键机构。在热胁迫下, PSII 的 OEC

和受体侧电子传递效率受到严重抑制, 造成 φPo 显

著下降[11-12]。喷施 Met 可以缓解热胁迫下 ΔWk 和

ΔLband 的上升 , 减轻了胁迫对 OEC 的损伤及能量

流动阻碍 [26]。同时, Met 显著提高了单位反应活性

中心的数量。这些效应改善了叶片热胁迫下 φPo 和

PIabs, 提高了 PSII 的原初光化学活性, 增强对强光

的利用能力。在暗反应中, Met 对 Rp 和 Vcmax 的改善

源于对 Rubisco 和 PEPC 活性的积极影响[5]。光呼吸

是植物中伴随光合作用的一种“能量浪费”途径, 其

生理机制为 Rubisco 误将 O2 作为底物, 替代 CO2 与

核酮糖-1,5-二磷酸(RuBP)结合, 生成乙醇酸并释放

CO2 
[40]。正常生长的 C3 植物光呼吸可损耗光合产物

的 25%~30% [41]。而玉米作为 C4 植物, 正常条件下

PEPC 通过增强 CO2 的捕获能力与浓缩机制, 削弱

Rubisco 的加氧活性 , 因而光呼吸很低 [42]。然而 , 

在热胁迫环境中 , 由于 Ci 的减少和 PEPC 活性降

低[5], 光呼吸将显著增加, 导致能量浪费和Pn降低[43]。

本研究中, 外源 Met 显著改善了热胁迫下玉米叶片

Rubisco 和 PEPC 活性, 从而减少光呼吸, 并提高

Rubisco 羧化效率。 

Met 对 PSII 的原初光化学活性和暗反应的协同

提升得益于细胞生理稳态的维持。热胁迫下, 植物细

胞的脱水会导致代谢紊乱, 同时限制气孔开度, 减少

了 Ci 的浓度, 抑制 Pn 
[44]。与佟莉蓉等[45]发现一致, 本

研究中也观察到了 Met 对热胁迫下叶片中渗透调节物

质合成的促进作用, 特别是 SS 含量和 Pro 含量。渗透 
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图 10  本试验条件下各指标的皮尔逊相关性分析和对地上部生物量的相对重要性分析  
Fig. 10  Pearson correlation and relative importance analysis of physiological indicators with aboveground biomass under heat stress 
ADW: 地上部干重; WC: 植株含水量; SPAD: 相对叶绿素含量; Ci: 胞间 CO2 浓度; Gs: 气孔导度; Pn: 净光合速率; Tr: 蒸腾速率; Rd: 
暗呼吸速率; Pnmax: 最大净光合速率; Isat: 饱和光强; Ic: 光补偿点; AQY: 表观量子效率; Rp: 光呼吸速率; Pc: 光合能力; Vcmax: 最大羧
化速率; Cisat: 饱和胞间 CO2 浓度; Γ: CO2 补偿点; Lband: O 相和 K 相之间的相对可变荧光; Wk: O 相到 J 相之间的相对可变荧光; Vj: J 相
(2 ms)的相对可变荧光强度; Vi: I 相(30 ms)的相对可变荧光强度; PIabs: 基于吸收光能为基础的性能指数; Fo: 所有 PSII 反应中心开放
时的荧光强度; Fm: 最大荧光强度; ABS/RC: 单位反应中心吸收的光能; DIo/RC: 单位反应中心耗散掉的能量; TRo/RC: 单位反应中心
捕获的用于还原 QA 的能量; ETo/RC: 单位反应中心捕获的用于电子传递的能量; REo/RC: RC 为基础的电子传递到 PSI 受体侧末端电子
受体的能量; φPo: 原初光化学的最大量子产额; ψo: 将电子传递至 QA

–之后的电子传递链的概率; φEo: 用于电子传递的量子产额; φRo: 
PSI 末端电子受体还原的量子产额; RC/CSo: 单位面积有活性反应中心的数量; SOD: 超氧化物歧化酶活性; POD: 过氧化物酶活性; 
CAT: 过氧化氢酶活性; MDA: 丙二醛含量; SS: 可溶性糖含量; SP: 可溶性蛋白质含量; Pro: 脯氨酸含量; Rubisco: 核酮糖-1,5-二磷
酸羧化酶/加氧酶; PEPC: 磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶。 
ADW: aboveground dry weight; WC: plant water content; SPAD: relative chlorophyll content; Ci: intercellular CO2 concentration; Gs: 
stomatal conductance; Pn: net photosynthetic rate; Tr: transpiration rate; Rd: dark respiration rate; Pnmax: maximum net photosynthetic rate; Isat: 
saturating light intensity; Ic: light compensation point; AQY: apparent quantum yield; Rp: photorespiration rate; Pc: photosynthetic capacity; 
Vcmax: maximum carboxylation rate; Cisat: saturating intercellular CO2 concentration; Γ: CO2 compensation point; Lband: relative variable fluo-
rescence between O-phase and K-phase; Wk: relative variable fluorescence between O-phase and J-phase; Vj: relative variable fluorescence 
intensity at J-phase (2 ms); Vi: relative variable fluorescence intensity at I-phase (30 ms); PIabs: performance index based on absorbed light 
energy; Fo: fluorescence intensity when all PSII reaction centers are open; Fm: maximum fluorescence intensity; ABS/RC: light energy ab-
sorbed per reaction center; DIo/RC: energy dissipated per reaction center; TRo/RC: energy trapped per reaction center for QA

– reduction; 
ETo/RC: energy trapped per reaction center for electron transport; REo/RC: energy transferred to terminal electron acceptors at the PSI ac-
ceptor side per reaction center; φPo: maximum quantum yield of primary photochemistry; ψo: probability of electron transport beyond QA

–; φEo: 
quantum yield for electron transport; φRo: quantum yield for reduction of terminal electron acceptors at PSI; RC/CSo: number of active reac-
tion centers per unit area; SOD: superoxide dismutase activity; POD: peroxidase activity; CAT: catalase activity; MDA: malondialdehyde 
content; SS: soluble sugar content; SP: soluble protein content; Pro: proline content; Rubisco: ribulose-1,5-bisphosphate carboxy-
lase/oxygenase; PEPC: phosphoenolpyruvate carboxylase. 
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调节能力的增强提高了植株细胞的保水能力, 有利

于维持气孔开度, 增加 Tr 以实现叶片降温[46]。此外, 

Met 提高了热胁迫下 SOD、POD 和 CAT 等抗氧化酶

的活性, 增强了对 ROS 的清除能力, 减少了 MDA

的积累。ROS 是光合作用的天然副产物, 主要来源

于光合电子传递链[47]。在热胁迫下, 当过剩光能无

法通过光保护机制被有效利用或清除时, ROS 暴发

就会发生[48], 从而加速膜脂过氧化, 对叶绿体、线粒

体、细胞核等多种细胞膜结构造成损伤[11,49]。同时, 

ROS 暴发还会抑制 D1 蛋白周转, 进而影响光合器

官的修复机制 [11,50-51], 而线粒体膜的氧化损伤会影

响光呼吸及交替氧化酶(alternative oxidase, AOX)途

径 [52-53], 加剧光抑制。在热胁迫下 , 由于耐热品种

DH 的 SS 含量、Pro 含量、POD 活性和 CAT 活性原

本受影响程度小, 导致外源 Met 对这些性状以及碳

同化酶活性和 Pn 的改善明显小于 XY。综上所述, 

Met 可以通过提高渗透调节能力和抗氧化能力改善

热胁迫下玉米叶片 PSII 光合电子传递链的流通性和

碳代谢关键酶活性, 提升最大光化学效率, 减少光

呼吸消耗, 增加最大羧化效率, 最终提高净光合速

率和促进植株生长(图 11), 特别是对热敏感品种的

改善效应更明显。 

4  结论 

在热胁迫下, 外源Met可以促进玉米幼苗叶片中

渗透调节物质如 SS 和 Pro 的积累, 提高 SOD、POD

和 CAT 活性, 并减少 MDA 的积累, 有利于维持细胞

的生理稳态。这些改善效应一方面减轻了 PSII 放氧

复合体的损伤及电子传链能量流动的限制, 增加了

原初光化学活性, 另一方面提高了 Rubisco 活性和

PEPC 活性, 抑制光呼吸, 改善最大羧化效率。最终, 

Met 处理缓解了热胁迫对玉米幼苗叶片的 Pn 的影响

和对植株生长的抑制。在本试验条件下, Met 对敏感

品种先玉 335 的作用效果优于耐热品种登海 605。 

 

图 11  热胁迫下外源褪黑素改善玉米幼苗光合性能和植株生长的作用机制 
Fig. 11  Mechanism of exogenous melatonin improves photosynthetic performance and plant growth of maize seedlings under heat stress 
Met: 褪黑素; WC: 植株含水量; Pn: 净光合速率; Isat: 饱和光强; Ic: 光补偿点; Rp: 光呼吸速率; Pc: 光合能力; Vcmax: 最大羧化速率; 
ΔLband: O 相和 K 相之间的相对可变荧光与对照的差值; ΔWk: O 相到 J 相之间的相对可变荧光与对照的差值; Vk: K 相(300 μs)的相对可
变荧光强度; Vi: I 相(30 ms)的相对可变荧光强度; PIabs: 基于吸收光能为基础的性能指数; φPo: 原初光化学的最大量子产额; φEo: 用于
电子传递的量子产额; RC/CSo: 单位面积有活性反应中心的数量; SOD: 超氧化物歧化酶活性; POD: 过氧化物酶活性; CAT: 过氧化氢
酶活性; MDA: 丙二醛含量; SS: 可溶性糖含量; SP: 可溶性蛋白质含量; Pro: 脯氨酸含量; Rubisco: 核酮糖-1,5-二磷酸羧化酶/加氧酶; 
PEPC: 磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶。 
Met: melatonin; WC: plant water content; Pn: net photosynthetic rate; Isat: saturating light intensity; Ic: light compensation point; Rp: photo-
respiration rate; Pc: photosynthetic capacity; Vcmax: maximum carboxylation rate; ΔLband: the difference in relative variable fluorescence from 
the O-phase to the K-phase between the treatment group and the control group; ΔWk: the difference in relative variable fluorescence from the 
O-phase to J-phase between the treatment group and the control group; Vk: relative variable fluorescence intensity at K-phase (300 μs); Vi: 
relative variable fluorescence intensity at I-phase (30 ms); PIabs: performance index based on absorbed light energy; φPo: maximum quantum 
yield of primary photochemistry; φEo: quantum yield for electron transport; RC/CSo: number of active reaction centers per unit area; SOD: 
superoxide dismutase activity; POD: peroxidase activity; CAT: catalase activity; MDA: malondialdehyde content; SS: soluble sugar content; 
SP: soluble protein content; Pro: proline content; Rubisco: ribulose-1,5-bisphosphate carboxylase/oxygenase; PEPC: phosphoenolpyruvate 
carboxylase.  
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