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摘  要: 低温胁迫是制约大豆生产的关键非生物逆境, 为探究外源激素对低温胁迫下大豆叶片叶绿素荧光参数及抗

氧化酶系统的影响, 本试验以耐冷性差异较大的蒙豆 16 (Mengdou 16)和黑河 18 (Heihe 18)为试验材料, 在 4℃低温胁

迫下分别喷施最适浓度的脱落酸(ABA)、水杨酸(SA)、褪黑素(MT)、油菜素内酯(BR)和茉莉酸(JA), 探究其对大豆各

时期(2、4 和 6 d)形态形状、光合特性、渗透调节系统和抗氧化酶系统的影响。同时通过隶属函数分析法筛选出高效

抗寒激素, 在此基础上采用响应面优化法探究激素最佳配比。结果表明, 大豆在低温胁迫下损伤严重, 蒙豆 16 的抗

寒能力强于黑河 18, 生理响应更为稳定。各外源激素处理均能缓解低温对大豆生长的抑制作用, ABA、SA 和 MT 浓

度分别为 13.93、200.62 和 30.30 mg L–1 时效果最佳, 喷施外源激素对大豆株高、鲜重和叶面积均呈积极作用, 但 2

个品种的响应程度存在差异。蒙豆 16 中叶绿素总量的最大增幅为 97.60%, 黑河 18 为 108.28%; 2 个品种的初始荧光

(F0)和非光化学猝灭系数(qN)下降, 蒙豆 16 的光化学猝灭系数(qP)和光合相对电子传递速率(ETR)上升, 黑河 18的 qP

部分下降, F0 最大降幅分别可达 34.38%和 24.86%, 光合转化效率显著增强。各处理下丙二醛(MDA)含量均显著降低, 

蒙豆 16 的最大降幅为 66.50%, 黑河 18 为 62.57%; 脯氨酸含量则有所上升, 最大增幅分别为 24.47%和 19.97%。此

外, 超氧化物歧化酶(SOD)、过氧化物酶(POD)和过氧化氢酶(CAT)活性均显著增加, SOD 与 CAT 活性在第 4 天达到最

大升幅, POD 则在第 6 天达到最大。综上, 施加不同外源激素可以通过调节光化学系统、抗氧化酶系统和渗透调节系统

等途径来缓解低温对大豆造成的损伤, 也为大豆的低温种植提供了理论依据和实践经验。 

关键词: 低温胁迫; 外源激素; 大豆; 叶绿素荧光; 抗氧化酶系统 

Effects of exogenous hormones on chlorophyll fluorescence parameters and the 
antioxidant enzyme system in soybean leaves under low-temperature stress 
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Abstract: Low-temperature stress is a major abiotic constraint on soybean production. To evaluate how exogenous hormones 
affect chlorophyll fluorescence and the antioxidant defense system in soybean leaves under low-temperature stress, we used two 
cultivars with contrasting cold tolerance, Mengdou 16 and Heihe 18. Plants were exposed to 4  and treated separately with o℃ p-
timal concentrations of abscisic acid (ABA), salicylic acid (SA), melatonin (MT), brassinolide (BR), and jasmonic acid (JA). 
Their effects on morphology, photosynthetic performance, osmotic adjustment, and antioxidant enzyme activities were assessed 
after 2, 4, and 6 days. Membership function analysis was used to identify the most effective hormones for enhancing cold toler-
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ance, and response surface methodology was applied to determine an optimal hormone combination. Low-temperature stress 
caused substantial injury, with Mengdou 16 showing greater cold tolerance and more stable physiological responses than Heihe 18. 
All hormone treatments alleviated growth inhibition, and the most effective concentrations were 13.93 mg L–1 ABA, 200.62 mg 
L–1 SA, and 30.30 mg L–1 JA. Hormone application increased plant height, fresh weight, and leaf area, although responses differed 
between cultivars. Total chlorophyll content increased by up to 97.60% in Mengdou 16 and 108.28% in Heihe 18. In both 
cultivars, initial fluorescence (F0) and non-photochemical quenching (qN) decreased; photochemical quenching (qP) and electron 
transport rate (ETR) increased in Mengdou 16, whereas qP in Heihe 18 decreased in some treatments. The maximum reductions in 
F0 were 34.38% and 24.86% in Mengdou 16 and Heihe 18, respectively, indicating improved photosynthetic energy conversion. 
Malondialdehyde (MDA) content decreased significantly under all treatments, with maximum reductions of 66.50% (Mengdou 16) 
and 62.57% (Heihe 18), while proline content increased by up to 24.47% and 19.97%, respectively. Activities of SOD, POD, and 
CAT were also enhanced, with SOD and CAT peaking at day 4 and POD showing the greatest increase at day 6. Overall, exoge-
nous hormones mitigated low-temperature damage in soybean by improving photochemical performance and strengthening anti-
oxidant and osmotic adjustment systems, providing a theoretical basis and practical guidance for soybean production under 
low-temperature conditions. 
Keywords: low-temperature stress; exogenous hormones; Glycine max (Linn.) Merr; chlorophyll fluorescence; antioxidant 
enzyme system 

植物在生长发育过程中, 经常会受到多种非生

物胁迫的影响, 例如低温、高温、重金属和盐胁迫

等, 这些非生物胁迫会限制植物的生长发育, 降低

其生产力[1], 甚至导致死亡。其中, 低温胁迫对植物

影响巨大, 会抑制光合作用能力, 改变细胞膜的通

透性, 并导致活性氧(reactive oxygen species, ROS)

过量累积 [2], 进而扰乱植物体内的渗透平衡 , 引起

生长发育迟缓甚至停滞。如低温会降低水稻(Oryza 

sativa L.)最大光合速率、气孔导度和蒸腾速率, 阻碍

其干物质积累 [3], 农作物产量会显著降低 , 进而对

农业生产造成巨大的经济负担。 

大豆(Glycine max (Linn.) Merr.), 豆科(Fabaceae)

大豆属(Glycine)草本植物, 为喜温性、低温敏感型作

物, 富含蛋白质、油脂等人体必需的营养物质, 具有

极高的营养价值与经济价值。我国是大豆生产大国, 

目前大豆总产量居世界第四 [4], 尤其在东北地区有

大面积种植。东北地区属于大陆性季风气候, 春季

常发生低温冷害; 且全球气候变化、极端天气频发, 

进一步扩大了冷害的影响范围, 造成大部分地区大

豆产量减少、品质降低, 导致产业的可持续发展受

到限制[5]。因此, 低温冷害已经成为限制国内外大豆

产量和品质的突出问题, 在全球作物种植方面不容

忽视。 

现有研究表明, 脱落酸(abscisic acid, ABA)、水

杨酸(salicylic acid, SA)、褪黑素(melatonin, MT)、油

菜素内酯(brassinolide, BR)和茉莉酸(jasmonic acid, 

JA)等多种外源激素可提高作物抗寒性 , 并且不同

激素之间存在着广泛的协同或拮抗作用, 能够一定

程度调节植物对外界胁迫的响应[6]。但目前国内外

关于不同外源激素组合成的复合激素在提高植物抗

逆性方面报道鲜见, 且针对大豆展开的相关研究尚

显不足, 而复合激素共同处理对苗期低温胁迫生理

调控的探索更为缺乏。因此, 本试验以耐寒性差异

显著的 2 种大豆为材料, 探究不同外源激素调控下

低温胁迫大豆表观形态、生理代谢指标变化情况 , 

以阐明不同外源激素抗寒机理, 同时通过隶属函数

分析法筛选出高效抗寒激素, 并在此基础上采用响

应面优化法探究激素最佳配比, 避免复合激素对植

株生长产生抑制作用, 从而推动我国大豆种植业高

质量发展, 同时也为缓解其他植物在低温胁迫下受

到的损伤提供一定新思路。 

1  材料与方法 

1.1  试验材料 

试验于 2024 年 2 月至 2025 年 10 月在浙江师范

大学生物园和植物逆境生物学实验室内进行, 20 个

地区生长的大豆作为备试材料, 采用恒温发芽法[7], 

根据预试验结果选取耐冷型大豆品种蒙豆 16 

(Mengdou 16)和冷敏感型大豆品种黑河 18 (Heihe 18)

为试验材料。 

1.2  试验设计 

选取长势一致的 2 个大豆品种幼苗, 以红心土

与泥炭土 2∶1 (v/v)作为培养基质, 选用上、下口径

分别为 30 cm 和 20 cm、高度为 30 cm 的塑料花盆作

为基质容器。将其置于光照培养箱内, 设置光照和

黑暗 2 个时段, 分别为光强 600 μmol m–2 s–1 处理

12 h 和暗处理 12 h, 光照时间 07:00—19:00, 期间人

工气候室温度变化控制在 18~28 , ℃ 调节空气相对

湿度约 75%, 采用 1/2 Hongland 完全营养液进行浇

灌[8], 每 3 d 换 1 次营养液。 
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培养一段时间后选取长势相近、生长状况良好

的大豆植株, 将 ABA [9]、SA [10]、MT [11]、BR [12]和

JA [13]共 5种植物激素分别配制成一系列浓度梯度溶

液, 喷施于植株叶片正反面(以叶面附上一层均匀水

雾为准), 24 h 后置于光照培养箱(光照强度 600 μmol 

m–2s–1, 光周期 12 h)中进行 4℃持续低温胁迫, 每个

处理组设置 3 个重复。6 d 内每隔 24 h 喷施相应激

素, 于第 2 天、第 4 天和第 6 天测定各组植株的相

关指标, 从而筛选出最适浓度。 

随后将 ABA、SA、MT、BR 和 JA 共 5 种植物

激素配置成最适浓度的溶液, 重复进行上述处理。

以喷施蒸馏水为对照组(CK), 置于光照培养箱中培

养(除温度条件外, 其他条件均与低温胁迫组相同), 

以 4℃低温胁迫无激素喷施为低温组(LT)。于第 2天、

第 4 天和第 6 天测定各组植株的株高、叶面积和鲜

重等表观形态指标及叶片的叶绿素含量和荧光参

数、丙二醛(malondialdehyde, MDA)含量、脯氨酸

(proline, Pro)含量和抗氧化酶活性等生理指标 , 分

析各激素调控大豆幼苗的生理响应机制。采用隶属

函数分析法筛选出高效抗寒激素, 同时通过测定复

合激素作用下大豆植株表观形态指标以及生理指标

变化情况, 从而进行复合激素效果验证。 

1.3  测定项目及方法 

1.3.1  表观指标的测定    每组重复中随机挑选 3

株大豆幼苗, 用直尺(精确到 0.1 cm)测量从子叶节

至主茎顶端的高度即为株高; 选择幼苗第 3 节位、

叶龄相同的叶片, 使用 Li-3000C 叶面积仪测定叶面

积, 并利用 SPAD-502PLUS 叶绿素仪测定其叶绿素

的相对含量; 从每组重复中挑选 3 株幼苗, 从基质

中拔出洗净, 擦干后放入电子天平中称量鲜重。 

1.3.2  叶绿素荧光参数测定    使用叶绿素荧光仪

PAM-210 测定叶绿素荧光参数[14], 测定前对植株进

行 30 min 暗适应, 在植株相同叶位上选取 3 片生长

旺盛的叶片 , 测定叶片的初始荧光 (initial fluores-

cence, F0)、最大光化学效率 PSII 有效光化学电子产

量(maximum photochemical quantum yield of PSII, 

Fv/Fm)、光合相对电子传递速率 (electron transport 

rate, ETR)、光化学猝灭系数(photochemical quench-

ing, qP) 和非光化学猝灭系数 (non-photochemical 

quenching, qN), 每个处理组设置 3 个重复。 

1.3.3  膜过氧化指标的测定    采用硫代巴比妥酸

测定法[15]测定丙二醛含量。称取 0.2 g 新鲜叶片, 在

含有 4 mL 10%的三氯乙酸溶液的研钵中研磨成匀

浆, 然后于 6000 转 min–1 离心 20 min。取上清液加

入 1.6 mL 0.6%的硫代巴比妥酸, 放入沸水浴中加热

20 min, 冷却后于 4000转 min–1离心 20 min。在 450、

532 和 600 nm 处测定上清液的吸光度, 每个处理组

设置 3 个重复。计算公式如下:  

MDA 浓度(μmol L–1) = 6.45× (OD532–OD600) – 

0.56×OD450  (1) 

MDA 含量(μmol g–1 FW) = C×V/W  (2) 

式中 , C 代表 MDA 浓度 , OD 值代表对应光波长下

的吸光度 , V 代表待测液体积(mL), W 代表样品鲜

重(g)。  

1.3.4  渗透调节物质的测定     采用茚三酮显色

法 [16]测定脯氨酸含量。取 0.1 g 新鲜叶片剪碎放入研

钵中, 加入 3%的磺基水杨酸溶液 3 mL, 冰浴研磨, 

随后放入沸水浴中加热 10 min, 冷却后于 3000 转 

min–1 离心 10 min。取 1 mL 上清液, 加入蒸馏水、

冰醋酸各 1 mL 和 2.5%茚三酮 2 mL, 放入沸水浴中

加热 40 min。冷却后加入 4 mL 甲苯, 并充分震荡试

管 30 s, 静置分层后, 于 520 nm 处测定吸光度, 每

个处理组设置 3 个重复。计算公式如下:  

脯氨酸含量(%) = [(CPro×V 总)/(V 上清×m×106) ]× 

100  (3) 
式中, CPro代表对比标准曲线得出的样品中脯氨酸浓

度(μg g–1 FW), V 总代表样品提取液体积(mL), V 上清代

表吸取的上清液体积(mL), m 代表样品鲜重(g)。 

1.3.5  抗氧化系统指标的测定    称取 0.2 g 新鲜

叶片 , 洗净后置于预冷的研钵中 , 加入 2 mL 50 

mmol L–1 (pH = 7.8)预冷的磷酸缓冲液, 在冰浴中研

磨成匀浆。用冷冻高速离心机在 4℃、10,000 转 

min–1 条件下离心 15 min, 所得上清液即为叶片的粗

酶液。采用氮蓝四唑(nitro-blue tetrazolium, NBT)显

色法测定超氧化物歧化酶 (superoxide dismutase, 

SOD)活性 [17], 采用愈创木酚比色法测定过氧化物

酶(peroxidase, POD)活性 [18], 采用紫外吸收法测定

过氧化氢酶(catalase, CAT)活性[19], 每个处理组设置

3 个重复。计算公式如下:  

SOD 总活性(U g–1 FW) = [ (OD 对照–OD 样品) ]×V 总/ 

(1/2 OD 对照×m×V 测)  (4) 

CAT 总活性(U g–1 min–1 FW) = ∆OD240×V 总/ 

(0.01×∆t×V 测×m)  (5) 

POD 总活性(U g–1 min–1 FW) = ∆OD470×V 总/ 

(0.01×∆t×V 测×m)  (6) 

式中, OD 值代表对应光波长下的吸光度, V 总代表样
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品提取液体积(mL), V 测代表酶液体积(mL), m 代表

样品鲜重(g), ∆t 代表测定间隔时间(min)。 

1.3.6  隶属函数分析法与响应面优化法分析    高

效抗寒激素的筛选应用数学中的隶属函数法进行分

析, 根据隶属度函数值法的计算公式, 将不同处理

下植株的各项指标转化为隶属度平均值, 作为其对

大豆幼苗抗寒性影响的综合指标。计算公式如下:  

R(Xi) = (Xi–Xmin)/(Xmax–Xmin)  (7) 
式中, R 代表隶属函数值, Xi 为指标测定值, Xmin、Xmax

为所有参试材料某一指标的最小值和最大值。 

探究复合激素的最佳配比利用响应面优化法 , 

通过 Box-Behnken 中心组合设计试验, 以隶属度平

均值为响应值, 取 3 因素 3 水平建立响应面优化模

型, 获得最佳浓度配比[20]。 

1.4  数据处理 

采用 WPS Office 进行原始数据整理与分析, 利

用 Microsoft Excel 2020 软件整理和分析数据, 借助

SPSS 27.0 进行单因素方差分析(one-way ANOVA), 

经 Design-Expert 12 设计响应面优化试验, 并利用

Origin 9.0 软件作图。 

2  结果与分析 

2.1  不同植物激素处理对低温胁迫下大豆表观

性状的影响 

株高、鲜重和叶面积是植物重要的表观指标 , 

能直观地反映植物的生长状况。与 LT 组相比, 低温

胁迫下各植物激素处理对大豆植株的株高、鲜重与

叶面积均呈促进作用(表 1)。然而随着低温胁迫时间

的增加, 施加外源植物激素后蒙豆 16 与黑河 18 的

叶面积均降低, 但相较于 LT 组, 外源植物激素已然

在一定程度上缓解低温胁迫。其中, ABA 对蒙豆 16

和黑河 18 株高的促进效果最佳, 6 d 时施加 ABA 组

相比 LT 组增幅分别为 24.52%和 21.52%; ABA 和 SA

可有效提高植株的鲜重, 6 d 时施加 ABA 较 LT 组增

幅分别为 59.42%和 66.51%, 施加 SA 增幅分别为

56.28%和 69.05%。 

 
表 1  不同植物激素对大豆表观性状的影响 
Table 1  Effects of different plant hormones on soybean phenotypic traits 

指标 

Index 

品种 

Variety 

天数 

Days (d) 
CK LT SA200 MT30 

2 23.11±0.11 a 18.07±0.12 d 21.15±0.21 b 20.78±0.20 b 

4 25.99±0.10 a 19.56±0.16 e 23.77±0.10 b 22.74±0.22 c 

蒙豆 16 

Mengdou 16 (MD) 

6 28.12±0.05 a 19.78±0.02 f 24.20±0.06 b 23.72±0.02 c 

2 22.01±0.10 a 16.74±0.21 e 19.37±0.19 b 18.56±0.20 c 

4 24.64±0.25 a 18.47±0.09 f 21.68±0.19 c 20.46±0.16 d 

株高 

PH (cm) 

黑河 18 

Heihe 18 (HH) 

6 26.18±0.04 a 18.77±0.04 g 22.11±0.02 d 22.65±0.01 c 

2 5.44±0.03 a 3.33±0.10 g 5.07±0.03 b 4.68±0.02 d 

4 6.46±0.06 a 3.60±0.03 f 5.62±0.02 b 5.40±0.01 c 

蒙豆 16 

Mengdou 16 (MD) 

6 7.24±0.04 a 3.82±0.02 g 5.97±0.03 c 5.77±0.03 d 

2 7.27±0.10 a 3.78±0.02 f 5.97±0.04 c 5.75±0.04 d 

4 8.18±0.08 a 4.21±0.08 e 6.75±0.07 bc 6.56±0.04 c 

鲜重 

FW (g) 

黑河 18 

Heihe 18 (HH) 

6 9.33±0.10 a 4.33±0.06 e 7.32±0.04 b 7.08±0.03 c 

2 31.94±0.09 a 28.56±0.17 c 31.02±0.18 a 30.99±0.09 ab 

4 32.63±0.15 a 28.05±0.11 c 30.77±0.14 a 30.07±0.11 ab 

蒙豆 16 

Mengdou 16 (MD) 

6 33.36±0.11 a 27.87±0.03 d 30.27±0.24 bc 29.71±0.22 c 

2 35.17±0.22 a 29.08±0.23 c 34.33±0.18 ab 33.69±0.13 b 

4 36.17±0.16 a 28.39±0.18 c 33.15±0.13 ab 32.52±0.18 b 

叶面积 

LA (cm2) 

 

黑河 18 

Heihe 18 (HH) 

6 37.16±0.20 a 27.43±0.22 c 32.19±0.16 ab 31.57±0.22 b 

指标 

Index 

品种 

Variety 

天数 

Days (d) 
ABA14 JA30 BR0.12 

2 21.33±0.11 b 19.52±0.15 c 20.60±0.16 b 

4 23.98±0.20 b 20.93±0.26 d 22.48±0.13 c 

株高 

PH (cm) 

蒙豆 16 

Mengdou 16 (MD) 

6 24.63±0.20 b 21.65±0.22 e 22.93±0.17 d 
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(续表 1) 

指标 

Index 

品种 

Variety 

天数 

Days (d) 
ABA14 JA30 BR0.12 

2 19.86±0.14 b 17.94±0.09 d 18.38±0.26 cd

4 22.32±0.16 b 19.86±0.16 e 20.15±0.19 de

株高 

PH (cm) 

黑河 18 

Heihe 18 (HH) 

6 22.81±0.12 b 20.62±0.11 f 21.03±0.03 e 

2 4.88±0.05 c 4.08±0.02 f 4.30±0.03 e 

4 5.51±0.04 bc 4.65±0.05 e 5.09±0.04 d 

蒙豆 16 

Mengdou 16 (MD) 

6 6.09±0.04 b 5.17±0.03 f 5.31±0.02 e 

2 6.37±0.03 b 5.34±0.05 e 5.45±0.03 e 

4 6.93±0.03 b 6.05±0.04 d 6.23±0.03 d 

鲜重 

FW (g) 

黑河 18 

Heihe 18 (HH) 

6 7.21±0.02 bc 6.38±0.03 d 6.47±0.03 d 

2 31.03±0.13 a 30.57±0.20 b 30.44±0.25 b 

4 30.11±0.15 a 29.70±0.20 b 29.91±0.20 b 

蒙豆 16 

Mengdou 16 (MD) 

6 29.90±0.21 ab 29.44±0.16 c 29.73±0.17 c 

2 34.23±0.25 ab 33.74±0.30 b 33.24±0.19 b 

4 33.00±0.11 b 32.65±0.22 b 32.21±0.20 b 

叶面积 

LA (cm2) 

黑河 18 

Heihe 18 (HH) 

6 32.03±0.32 b 31.68±0.21 b 31.24±0.20 b 

CK: 常温喷施蒸馏水; LT: 低温喷施蒸馏水; SA200: 200 mg L–1 水杨酸; MT30: 30 mg L–1 褪黑素; ABA14: 14 mg L–1 脱落酸; JA30: 30 mg 

L–1 茉莉酸; BR0.12: 0.12 mg L–1 油菜素内酯。不同小写字母表示 2 个品种同一时间点各处理间在 P < 0.05 水平差异显著。 

CK: spraying distilled water at room temperature; LT: spraying without hormone at low temperature; SA200: 200 mg L–1 salicylic acid; MT30: 

30 mg L–1 melatonin; ABA14: 14 mg L–1 abscisic acid; JA30: 30 mg L–1 jasmonic acid; BR0.12: 0.12 mg L–1 brassinolide. PH: plant height; FW: 

fresh weight; LA: leaf area. Different lowercase letters indicate significant differences among treatments at the same time point within the 

same cultivar (P < 0.05). 

 
2.2  外源激素对低温逆境下大豆光化学系统的

影响 

叶绿素是光合作用的重要色素, 其含量高低可

直接体现植株光合能力的强弱, 能够表明植物的生

长状况和生产能力, 对植物受环境胁迫的状态具有

指示作用 [21]。低温会导致叶绿素的生物合成受阻 , 

而与 LT 组相比, 施加各类外源激素后, 低温胁迫下

2 个大豆品种的叶绿素含量均有所提升, 说明施加

适宜的外源激素可有效缓解低温对大豆叶绿素合成

的阻碍, 其中 200 mg L–1 SA 处理下增幅最大, 蒙豆

16 在 6 d 时叶绿素含量增加了 97.60%, 而黑河 18

在 4 d 时增加了 108.28% (图 1)。 

 

图 1  不同植物激素对大豆叶绿素含量的影响 
Fig. 1  Effects of different plant hormones on chlorophyll content in soybean 
处理和缩写同表 1。SPAD value: 叶绿素含量值。不同小写字母表示同一时间点各处理间在 P < 0.05 水平差异显著。 
Treatments and abbreviations are the same as those given in Table 1. SPAD value: chlorophyll content value. Different lowercase letters 
indicate significant differences among treatments at the same time point (P < 0.05). 
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叶绿素荧光参数的变化可有效衡量植株光系统

的运转状况, 反映出作物光合生理响应与逆境胁迫

之间的关系[22]。在低温胁迫下, 2 个大豆品种的 qP

与 ETR 均出现显著降低, qN 则呈上升趋势(表 2)。随

着低温胁迫时间的延长, 2 个大豆品种的 F0 表现为

先降低后升高; Fv/Fm 表现则不同, 蒙豆 16 表现为先

降低后升高, 黑河 18 则呈连续下降趋势。外源施加

各激素后, 与 LT 组相比, 蒙豆 16 的 F0、qN 呈下降

趋势, Fv/Fm、qP 和 ETR 则有所上升, 其中 30 mg L–1 

JA 的影响最为显著; 黑河 18 叶绿素荧光参数的变

化趋势与蒙豆 16 存在差异, 除 SA200 外, 其他外源

激素组的 qP 值均明显降低。 

 
表 2  不同激素在最适浓度下对低温胁迫下大豆叶绿素荧光参数的影响 
Table 2  Effects of different hormones at their optimal concentrations on chlorophyll fluorescence parameters in soybean under 
low-temperature stress 

品种 

Variety 

指标 

Index 

天数 

Days (d) 
CK LT SA200 MT30 

2 0.281±0.002 d 0.445±0.002 a 0.292±0.002 cd 0.303±0.003 bc 

4 0.255±0.002 e 0.414±0.002 a 0.322±0.002 d 0.319±0.001 b 

F0 

6 0.284±0.002 d 0.470±0.002 a 0.406±0.002 b 0.397±0.002 cd 

2 0.815±0.002 a 0.792±0.002 cd 0.803±0.002 b 0.796±0.003 bc 

4 0.818±0.002 a 0.702±0.002 d 0.767±0.002 b 0.703±0.003 d 

Fv/Fm 

6 0.818±0.002 a 0.732±0.002 b 0.646±0.002 e 0.651±0.002 e 

2 0.684±0.002 a 0.318±0.002 f 0.412±0.003 c 0.498±0.003 b 

4 0.687±0.002 a 0.318±0.002 g 0.406±0.002 d 0.492±0.003 b 

qP 

6 0.687±0.002 a 0.320±0.003 f 0.398±0.002 d 0.486±0.003 b 

2 0.433±0.002 e 0.660±0.002 a 0.457±0.001 c 0.448±0.001 d 

4 0.426±0.002 f 0.701±0.002 a 0.478±0.001 c 0.461±0.001 e 

qN 

6 0.431±0.002 f 0.756±0.001 a 0.492±0.001 d 0.480±0.001 e 

2 23.22±0.06 a 20.04±0.06 e 21.53±0.09 d 21.74±0.15 cd 

4 22.81±0.07 a 16.72±0.12 e 19.22±0.12 c 17.41±0.09 d 

蒙豆 16 

Mengdou 16 (MD) 

ETR 

6 23.03±0.07 a 14.41±0.12 e 16.62±0.12 c 15.72±0.06 d 

2 0.261±0.002 e 0.370±0.003 a 0.278±0.002 d 0.281±0.001 cd 

4 0.261±0.002 c 0.255±0.002 a 0.414±0.002 b 0.322±0.002 c 

F0 

6 0.257±0.003 e 0.447±0.001 a 0.372±0.002 bc 0.349±0.001 d 

2 0.828±0.001 a 0.773±0.002 b 0.778±0.002 b 0.737±0.002 c 

4 0.825±0.001 a 0.697±0.001 b 0.689±0.001 b 0.675±0.002 c 

Fv/Fm 

6 0.828±0.002 a 0.640±0.002 c 0.638±0.001 c 0.628±0.002 d 

2 0.582±0.003 a 0.313±0.003 c 0.393±0.002 b 0.290±0.002 de 

4 0.583±0.003 a 0.316±0.003 d 0.410±0.002 c 0.299±0.002 d 

qP 

6 0.579±0.003 a 0.307±0.002 c 0.377±0.002 b 0.271±0.002 e 

2 0.537±0.002 f 0.867±0.002 a 0.592±0.002 e 0.642±0.003 c 

4 0.553±0.002 g 0.902±0.002 a 0.618±0.002 f 0.665±0.003 d 

qN 

6 0.535±0.002 g 0.966±0.002 a 0.633±0.002 f 0.672±0.002 d 

2 20.31±0.10 a 17.51±0.17 d 18.40±0.12 c 19.11±0.10 b 

4 20.20±0.09 a 15.12±0.09 d 16.21±0.09 c 17.41±0.12 b 

黑河 18 

Heihe 18 (HH) 

ETR 

6 20.81±0.09 a 12.92±0.09 e 13.52±0.10 d 13.80±0.09 d 

品种 

Variety 

指标 

Index 

天数 

Days (d) 
ABA14 JA30 BR0.12 

2 0.308±0.002 bc 0.298±0.002 bc 0.312±0.015 b 

4 0.327±0.002 b 0.329±0.001 c 0.319±0.010 b 

蒙豆 16 

Mengdou 16 (MD) 

F0 

6 0.410±0.002 b 0.408±0.002 b 0.411±0.002 b 
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(续表 2) 

品种 

Variety 

指标 

Index 

天数 

Days (d) 
ABA14 JA30 BR0.12 

2 0.805±0.002 b 0.783±0.002 d 0.760±0.007 e 

4 0.742±0.002 c 0.701±0.003 d 0.698±0.007 d 

Fv/Fm 

6 0.659±0.002 d 0.626±0.002 f 0.670±0.002 c 

2 0.492±0.002 b 0.358±0.002 e 0.380±0.007 d 

4 0.481±0.002 c 0.355±0.003 f 0.385±0.007 e 

qP 

6 0.464±0.002 c 0.371±0.002 e 0.392±0.002 d 

2 0.456±0.002 c 0.469±0.002 b 0.473±0.004 b 

4 0.472±0.002 d 0.483±0.001 c 0.503±0.003 b 

qN 

6 0.508±0.002 c 0.519±0.002 b 0.519±0.002 b 

2 21.60±0.15 d 22.52±0.09 b 22.22±0.43 bc 

4 19.31±0.09 c 19.91±0.15 b 20.03±0.21 b 

蒙豆 16 

Mengdou 16 (MD) 

ETR 

6 17.72±0.18 b 17.76±0.07 b 16.60±0.31 c 

2 0.286±0.002 c 0.297±0.002 b 0.287±0.004 c 

4 0.319±0.001 b 0.327±0.002 b 0.329±0.001 b 

F0 

6 0.366±0.002 c 0.373±0.002 b 0.348±0.002 d 

2 0.779±0.001 b 0.748±0.001 c 0.751±0.015 c 

4 0.697±0.001 b 0.677±0.002 c 0.676±0.007 c 

Fv/Fm 

6 0.669±0.001 b 0.631±0.001 d 0.632±0.001 d 

2 0.285±0.003 e 0.229±0.003 f 0.295±0.001 d 

4 0.293±0.003 d 0.236±0.002 e 0.298±0.008 d 

qP 

6 0.284±0.003 d 0.245±0.003 f 0.273±0.003 e 

2 0.613±0.002 d 0.690±0.002 b 0.647±0.001 c 

4 0.631±0.002 e 0.723±0.003 b 0.675±0.004 c 

qN 

6 0.641±0.002 e 0.752±0.002 b 0.694±0.002 c 

2 19.20±0.12 b 18.43±0.12 c 19.23±0.47 b 

4 17.05±0.09 b 16.53±0.15 c 16.30±0.31 c 

黑河 18 

Heihe 18 (HH) 

ETR 

6 14.91±0.09 c 14.71±0.12 c 15.21±0.09 b 

处理同表 1。F0: 初始荧光; Fv/Fm: 最大光化学效率 PSII 有效光化学电子产量; qP: 光化学猝灭系数; qN: 非光化学猝灭系数; ETR: 光

合相对电子传递速率。不同小写字母表示 2 个品种同一时间点各处理间在 P < 0.05 水平差异显著。 

Treatments are the same as those given in Table 1. F0: initial fluorescence; Fv/Fm: maximum photochemical quantum yield of PSII; qP: pho-

tochemical quenching; qN: non-photochemical quenching; ETR: electron transport rate. Different lowercase letters indicate significant dif-

ferences among treatments at the same time point within the same cultivar (P < 0.05). 

 
2.3  外源激素对低温逆境下大豆渗透调节物质

及膜脂过氧化物丙二醛含量的影响 

低温胁迫下植物的抗氧化系统会受到影响, 保

护酶活性显著降低, 导致活性氧大量积累, 使细胞

受到损伤[23]。MDA 作为膜脂过氧化的主要产物之一, 

其含量高低能够反映出生物膜的受损伤程度[24]。在

最适浓度下施加各激素均可显著降低低温胁迫下植

株叶片的 MDA 含量, 其中 14 mg L–1 ABA 对蒙豆 16

膜脂损伤的缓解效果最佳, 6 d 时较 LT 降低 66.50%, 

而 30 mg L–1 MT 处理下黑河 18 的 MDA 含量减少最

为明显, 较 LT 减少 62.57% (图 2-A)。在遭受冷害时

植物细胞内渗透势增大而导致细胞失水 , 而脯氨

酸作为植物体内具有保水作用的渗透调节物质之

一 , 在低温条件下会大量积累 , 以维持细胞的渗

透平衡 , 提高细胞膜和细胞结构的稳定性 [25]。与

此同时 , 各激素在最适浓度施加下均可使植株的

Pro 含量增加 , 不同处理组存在差距 , 蒙豆 16与黑

河 18 中 Pro 含量增幅分别为 7.92%~24.47%与

6.72%~19.97% (图 2-B)。  

2.4  外源激素对低温逆境下大豆抗氧化系统的

影响 

植物的抗氧化酶系统由 SOD、POD 和 CAT 等 
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图 2  6 d 时不同激素处理下大豆叶片中 MDA 含量和 Pro 含量 
Fig. 2  Malondialdehyde and proline content in soybean leaves under different hormone treatments at 6 days 
处理和缩写同表 1。MDA: 丙二醛; Pro: 脯氨酸。不同小写字母表示同一品种同一时间点各处理间在 P < 0.05 水平差异显著。 
Treatments and abbreviations are the same as those given in Table 1. MDA: malonaldehyde; Pro: proline. Different lowercase letters indicate 
significant differences among treatments at the same time point within the same cultivar (P < 0.05). 

 

组成, 抗氧化酶可以减少 ROS 积累, 降低活性氧带

来的损伤[26]。CK 组与 LT 组大豆 SOD 和 CAT 活性

均有所下降 , 且随着胁迫时间的延长作用更加明

显。而低温胁迫下 2 个大豆品种 POD 胁迫效果更加

显著, 呈现先降后升趋势, 在 4 d 左右酶活性下降至

低谷而后又缓慢上升, 但仍低于 CK 组, 其中蒙豆

16 和黑河 18 的 POD 活性在低温处理 4 d 时达到最

低, 相较于 CK 组分别下降 7.06%和 16.17%, 表明持

续低温下大豆抗氧化酶系统均受到一定程度破坏

(图 3-C, D)。添加不同外源激素可以缓解低温造成的

抗氧化酶活性下降, 与 LT 处理相比使用 0.12 mg L–1

油菜素内酯处理 4 d 时耐冷型大豆的 SOD 活性上升

幅度最大, 升幅达到 46.34% (图 3-A); 施用 200 mg 

L–1 水杨酸处理 4 d 时耐冷型大豆的 CAT 活性升幅最

大, 达 397.52% (图 3-E)。而 200 mg L–1 水杨酸对冷

敏感型大豆的作用效果最佳, 第 4 天黑河 18 大豆的

SA200 组较 LT 组 SOD 酶与 CAT 酶活性分别增高

79.63%和 500.82% (图 3-B, F)。2 个大豆品种的 POD

活性在不同时期和不同浓度激素处理与 LT 间差异

均显著, 0.12 mg L–1 油菜素内酯处理后蒙豆 16 和黑

河 18 大豆的 POD 活性上升均最为显著, 第 6 天 2

个大豆品种的 SA200组相较于 LT 组分别提升 54.91%

和 35.09% (图 3-C, D)。 

2.5  隶属函数分析筛选高效抗寒激素 

用隶属函数的平均值, 既可以消除个别指标带

来的片面性, 又由于平均值处于 0 到 1 区间, 使得各 

 

(图 3) 
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图 3  外源激素对低温胁迫下大豆叶片超氧化物歧化酶(SOD)、过氧化物酶(POD)和过氧化氢酶(CAT)活性的影响 
Fig. 3  Effect of exogenous hormones on superoxide dismutase (SOD), peroxidase (POD), and catalase (CAT) activities in soybean 
leaves under low-temperature stress 
处理和缩写同表 1。SOD: 超氧化物歧化酶; POD: 过氧化物酶; CAT: 过氧化氢酶。不同小写字母表示同一品种同一时间点各处理间
在 P < 0.05 水平差异显著。 
Treatments and abbreviations are the same as those given in Table 1. SOD: superoxide dismutase; POD: peroxidase; CAT: catalase. Different 
lowercase letters indicate significant differences among treatments at the same time point within the same cultivar (P < 0.05). 

 
处理组植株的抗寒能力具有可比性[27]。以耐冷型的蒙

豆 16 品种为例, 通过隶属函数分析法综合评价各外

源激素对大豆抗寒性的影响大小, 将植株各生长指

标转化为隶属函数值后得到平均值(表 3)。根据各组

平均隶属度, 排名第一的为 14 mg L–1 ABA, 其次为

200 mg L–1 SA、30 mg L–1 MT, 表明这 3 种激素在最

适浓度下可有效提高大豆的抗寒能力, 因此将其筛

选作为高效抗寒激素用于复合激素的优化试验。 

2.6  响应曲面结果分析 

为探究外源复合激素对大豆低温胁迫缓解效果 

的最佳配比, 本试验通过 Box-Behnken 中心组合设

计, 把 Y 作为响应值, 将 10、14 和 18 mg L–1 ABA

浓度(A), 180、200 和 220 mg L–1 SA 浓度(B), 25、30

和 35 mg L–1 MT 浓度(C)作为 3 因素、3 水平进行响

应面优化建立响应模型: Y = –22.58+0.14×A+0.19×B 

+0.23×C–0.000144×AB+0.000250×AC+0.000030×BC

–0.004×A2–0.0005×B2–0.004×C2 (R2 = 0.998)。从图中

可知, 该 3 种因素在所选范围内均存在极值(图 4), 

且均能形成较好的交互作用关系, 其中由各极值范

围对比可知, SA 浓度对复合激素调控效果的影响 

 
表 3  低温胁迫下各植物激素对大豆各抗寒指标影响的隶属函数值综合评价 
Table 3  Comprehensive evaluation of membership function values for cold-tolerance indicators in soybean under low-temperature stress 

隶属函数值 

Subordinate function value 处理 

Treatment 株高 

PH 

鲜重 

FW 

叶面积 

LA 

叶绿素含量 

Chlorophyll content
F0 Fv/Fm qP qN 

SA200 0.86 0.75 0.87 1.00 1.00 0.88 0.49 0.95 

MT30 0.71 0.66 0.78 0.77 0.75 0.96 1.00 1.00 

ABA14 1.00 0.84 1.00 0.81 0.76 0.82 0.94 0.90 

JA30 0.07 1.00 0.76 0.59 0.52 1.00 0.37 0.84 

BR0.12 0.50 0.89 0.76 0.76 0.62 0.98 0.40 0.86 

隶属函数值 

Subordinate function value 
处理 

Treatment 
ETR Pro MDA SOD POD CAT 

平均值 

Average 

排名 

Rank 

SA200 0.81 0.98 0.89 1.00 0.99 1.00 0.89 2 

MT30 0.25 0.81 0.98 0.82 1.00 0.95 0.82 3 

ABA14 0.66 1.00 1.00 0.83 0.99 0.98 0.89 1 

JA30 1.00 0.88 0.89 0.81 0.99 0.99 0.76 5 

BR0.12 0.69 0.83 0.88 0.88 0.99 0.99 0.79 4 

处理同表 1。缩写同表 1、表 2、图 2 和图 3。 

Treatments are the same as those given in Table 1. Abbreviations are the same as those given in Table 1, Table 2, Fig. 2 and Fig. 3. 
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图 4  复合激素配比响应面优化曲面图 
Fig. 4  Response surface plots for optimization of the compound hormone formulation 
ABA: 脱落酸; SA: 水杨酸; MT: 褪黑素。ABA: abscisic acid; SA: salicylic acid; MT: melatonin. 
 

最大, MT 与 ABA 浓度次之。经计算分析, 最佳组合

为 ABA 浓度 13.93 mg L–1、SA 浓度 200.62 mg L–1

和 MT 浓度 30.30 mg L–1。在此条件下进一步开展验

证试验 , 发现在最佳配比组合的复合激素处理下 , 

与 LT 相比, 蒙豆 16 在表观性状方面, 其株高、总鲜

重及叶面积分别增加了 19.70%、78.44%和 23.37%, 

这说明复合激素可有效减缓大豆幼苗的低温损害程

度; 通过分析各生理响应指标, 发现各项指标变化

趋势与单一激素处理相一致, 其中抗氧化酶活性的

变化最为显著, SOD、POD 及 CAT 活性增幅分别为

44.08%、39.60%和 26.27%。由此可知, ABA、SA 和

MT 3 种激素协同调控低温胁迫下大豆的生理响应, 

且主要通过激活抗氧化酶系统来提高大豆幼苗的耐

低温能力。 

3  讨论 

在低温胁迫下, 植物的形态特征会发生明显变

化, 主要表现为植株生长缓慢甚至受阻死亡、叶片

褪绿黄化及萎蔫皱缩和开花结实率降低等[28]。研究

结果表明, 与 CK组相比, 低温处理会显著降低大豆

的株高、鲜重、叶面积以及叶绿素含量, 与杨昊等[29]

发现低温胁迫会导致大豆生物量积累变慢的结果相

一致。而施加外源植物激素可以缓解低温迫害, 与

LT 组相比, 株高、鲜重和叶面积均上升。同时, 在

200 mg L–1 SA 处理下, 叶绿素含量增幅最大, 蒙豆

16 在 6 d 时叶绿素含量较 LT 组增加了 97.60%, 黑

河 18 在 4 d 时增加了 108.28%。其次, 低温易引起

植物光合速率、蒸腾速率以及叶片气孔导度等光合

参数下降 , 与其能够加剧能量来源与代谢的不平

衡、抑制植物的电子传递和碳同化能力有关[30]。而

叶绿素荧光参数可直接反映出植物在逆境下的光合

生理情况[31], 本试验中, 与 CK 组相比, LT 处理组的

大豆 F0、qN 上升, Fv/Fm、qP 与 ETR 下降, 这与赵

丝雨等[32]得出低温胁迫下大豆光能的分配、耗散异

常, 光合机构会产生损伤的结论相匹配。外源施加

植物激素后, 与 LT 组相比, 蒙豆 16 的 F0、qN 下降, 

Fv/Fm、qP 与 ETR 则呈上升趋势, 而黑河 18 的部分

qP 值明显降低, 可见植物激素对不同大豆品种低温

迫害的缓解作用具有显著差异。 

在膜脂氧化方面, 丙二醛作为膜脂过氧化过程

中的主要产物之一, 其含量高低能够反映生物膜的

受损程度, 一般情况下与植物耐寒性呈负相关[33]。

由试验结果可知, 在 14 mg L–1 ABA 处理组中, 蒙豆

16 的 MDA 含量较 LT 组降低了 66.50%, 而在 30 mg 

L–1 MT 处理下, 黑河 18 较 LT 组下降了 62.57%, 可

见施加适宜浓度植物激素可显著降低大豆叶片的

MDA 含量 , 这些生理调控机制已在小麦 (Triticum 

aestivum L.) [34]、番茄(Solanum lycopersicum L.) [35]

等多种植物中得到验证。同时, 植物遭受低温胁迫

会使细胞失水, 此时其会主动积累有机物或无机物, 

降低细胞渗透势从而避免细胞过度失水, 使细胞维

持一定的渗透浓度。研究显示, 在不同植物激素处

理下, 蒙豆 16 与黑河 18 叶片中 Pro 含量较 LT 组增

幅分别为 7.92%~24.47%与 6.72%~19.97%。可见, 外

源植物激素可以促进脯氨酸的积累, 维持细胞渗透

平衡, 从而增强植株对低温胁迫的耐受性, 该现象

与张慧君和梁亚灵[36]发现低温胁迫下 Pro 积累的能

力和植物的抗寒性呈正相关关系的现象相符合。 

活性氧作为信号转导中的第二信使, 在植物的

生长发育过程中起重要作用[37]。植物在自然选择中

进化出多种 ROS 清除机制来进行自我防护, 从而降

低活性氧带来的损伤, 主要包括酶保护系统和非酶
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抗氧化剂[38]。研究发现, 在 LT 处理组 6 d 时, 蒙豆

16 与黑河 18 的 POD 活性相较于 CK 组分别下降了

7.06%和 16.17%, 可见持续低温胁迫会对植物造成

持久性伤害。而外源施加植物激素可以显著缓解低

温胁迫对植物的伤害, 与 LT 组相比, 蒙豆 16 在 0.12 

mg L–1 油菜素内酯处理 4 d 时 SOD 升幅最大可达

46.34%, 200 mg L–1 水杨酸处理 4 d 时 CAT 增加

397.52%; 黑河 18 在 200 mg L–1 水杨酸处理 4 d 时, 

SOD 和 CAT 酶活性分别增高 79.63%和 500.82%。

由此可见, 外源施加植物激素能有效激活抗氧化酶

活性 , 清除多余活性氧从而提升大豆抗氧化能力 , 

这与贾景瑞等[39]探明色氨酸能通过提高抗氧化酶活

性, 从而缓解低温胁迫带来不利影响的结果相似。 

单一生长指标难以全面反映作物的抗寒能力 , 

为准确评价 ABA、SA、MT、BR 和 JA 激素对大豆

幼苗抗寒性的影响, 本试验采用隶属函数法进行综

合分析。结果表明 , 各植物激素的平均隶属度为

0.769~0.899, 其中 ABA、SA 和 MT 的平均值位列前

三, 表明这三者可作为大豆的高效抗寒激素。同时, 

不同的植物激素之间存在着广泛的协同或拮抗关系, 

可精细调控植物对外界胁迫反应的响应 [40], 例如

Ding 等[41]发现 MT 和 JA 在番茄的抗寒性中发挥着

协同促进作用。本研究将 ABA、SA 和 MT 进行组

合, 通过 3因素、3水平的响应面优化建立响应模型。

经计算分析可知, SA 浓度对复合激素调控效果的影

响最大, MT 与 ABA 浓度次之, 得到的最佳激素配

比组合为 13.93 mg L–1 ABA、200.62 mg L–1 SA 和

30.30 mg L–1 MT。在此基础上开展的验证试验表明, 

各指标中抗氧化酶活性变化最为显著, 与 LT 组相比, 

蒙豆 16 的 SOD、POD 和 CAT 活性增幅分别为

44.08%、39.60%和 26.27%。由此说明, 复合激素主

要通过激活大豆的抗氧化酶系统, 使体内活性氧含

量维持在较低水平, 从而减缓低温损伤。此外, 复合

激素使大豆的株高、鲜重及叶面积较 LT 组显著增加, 

增幅分别为 19.70%、78.44%和 23.37%。可见其通

过减轻低温对大豆生长的抑制作用、增强植株的光

合作用, 进而提高大豆的耐低温能力。 

4  结论 

低温胁迫导致大豆生长缓慢、光合效率减弱、

膜脂过氧化加剧及抗氧化酶系统受损。对蒙豆 16 和

黑河 18 外源喷施 ABA、SA、MT、BR 和 JA 均可

有效缓解低温损伤, 其中 ABA 对株高和叶面积的缓

解效果最为显著, SA 可有效提高叶绿素含量、增强

抗氧化酶活性, MT 则明显降低 MDA 在植物体中的

积累。采用隶属函数分析法综合评价各激素抗寒效

果, 筛选出 ABA、SA 和 MT 作为大豆的高效抗寒激

素。同时, 通过响应面法优化上述 3 种激素配比, 获

得最佳激素配比组合为 13.93 mg L–1 ABA 、

200.62 mg L–1 SA 和 30.30 mg L–1 MT, 该复合激素

配比能协同增强抗氧化酶活性、改善光合作用和减

轻膜损伤, 显著提升大豆耐低温能力。本研究为解

析外源植物激素缓解大豆低温胁迫的途径和大豆的

低温种植提供了理论依据。 
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