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外源油菜素内酯对油用牡丹‘凤丹’生理特性的影响
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摘要: 为明确外源油菜素内酯(BR)对油用牡丹‘凤丹’ (Paeonia ostii ‘Fengdan’)生理特性的影响, 从而为油用牡

丹丰产栽培提供理论依据, 本研究以‘凤丹’为试验材料, 在果实膨大期采用整株喷施法, 以不同浓度(0、
0.025、0.05、0.1和0.2 mg·L-1) BR溶液处理‘凤丹’植株, 测定不同时期‘凤丹’叶片的生理指标。结果表明, 随着

生育进程的推进, ‘凤丹’叶片的净光合速率(Pn)、气孔导度(Gs)、蒸腾速率(Tr)和叶绿素含量均呈下降趋势, 超
氧化物歧化酶(SOD)和过氧化物酶(POD)活性以及可溶性蛋白(SP)、可溶性糖(SS)、脯氨酸(Pro)和丙二醛

(MDA)含量呈升高趋势。与对照相比, 外源BR处理显著提高了‘凤丹’叶片的Pn、Gs和Tr , 显著增加了叶绿素和

渗透调节物质含量以及抗氧化酶活性, 并降低了膜脂过氧化产物含量。在本试验条件下, 喷施0.05 mg·L-1 BR
处理显著提高了叶片的抗氧化能力, 最有利于提高‘凤丹’光合能力。
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当前 ,  我国油脂油料进口率平均年增长达

35.3%, 而食用油自给率已从本世纪初的60%下降

到37%, 解决食用油供给不足问题刻不容缓(王瑞

元2011)。牡丹籽油作为新资源食品, 对于提高我

国木本植物食用油的自给率具有重要意义。牡丹

(Paeonia suffruticosa)为芍药科芍药属木本植物, 在
我国已有1 500多年的栽培历史, 主要用于丹皮和

牡丹籽油的生产, 是一种很好的药食兼备植物。其

种子中含有丰富的不饱和脂肪酸, 即亚麻酸、油

酸、亚油酸等, 约占脂肪酸总量的93%。这些优质

的不饱和脂肪酸具有改善心血管功能、抗炎、抗

氧化、增强免疫力、降血脂、降血糖等保健作用, 其
中α-亚麻酸参与细胞膜和生物酶合成, 具有保护视

力、增强智力和抗衰老等功效, 含量高达45.41%~ 
45.92% (韩雪源等2014; Gao等2018; 张东等2017)。
牡丹籽油作为一种极具开发潜力的营养保健油(代
慧慧等2016), 提高其原料牡丹籽粒产量及品质具

有重要意义。

油菜素内酯(brassinosteroid, BR)是一种新型、

高效的植物激素, 能解除植物的光抑制现象, 提高

植物的净光合速率(net photosynthetic rate, Pn)、最

大光化学效率、光系统II光能捕获效率、实际光

化学效率和光能转换效率, 对植物的光合效率有

显著促进效果(Anuradha和Rao 2009)。研究表明, 
外源BR处理可通过提高叶片抗氧化酶活性、叶绿

素含量和蒸腾速率(transpiration rate, Tr), 从而显著

提高作物的净光合速率, 提升其光合能力, 加快蔗

糖运输, 提高细胞内可溶性糖含量, 促进蛋白质代

谢和有机物质积累, 促进植物生长发育, 最终提高

作物产量(马金虎等2015; 李蒙等2015)。目前, 人
们对BR应用方面的研究主要集中在番茄(Solanum 
lycopersicum) (Cui等2016)、玉米(Zea mays) (马金

虎等2015)、黄瓜(Cucumis sativus) (彭小琴等2015)
等蔬菜作物上, 在油料作物方面的研究与应用甚

少。夏季处于结实期的牡丹‘凤丹’受自然高温、强

光、干旱等因素的影响, 植株叶片会发生黄化、枯

萎、凋零等现象, 光合作用受抑制, 植株的生长发

育受到严重影响。本研究以油用‘凤丹’为材料, 在
果实膨大期采用整株喷施法, 研究了外源BR对结

实期‘凤丹’生理特性的影响, 以期为油用牡丹的丰

产栽培提供理论参考。

1  材料与方法

1.1  试验地概述

试验于2017年在河南科技大学牡丹试验基地

(34°33′N 112°16′E)进行, 试验地土壤含17.56 g·kg-1

有机质、1.33 g·kg-1全氮、85.7 mg·kg-1碱解氮、

16.35 mg·kg-1速效磷、109.31 mg·kg-1速效钾。试

验期间日气温变化如图1所示。

1.2  试验材料与试验设计

供试材料为九年生‘凤丹’ (Paeonia ostii T. 
Hong & J. X. Zhang), 选取长势、大小均匀一致的
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‘凤丹’ 100株, 采用随机区组设计的方法, 设置不同

浓度(0、0.025、0.05、0.1、0.2 mg·L-1) BR (购自

上海绿泽生物科技有限责任公司)溶液5个处理, 每
个处理20株, 以备后续试验。采用整株喷施法, 于
6月1日18:00进行全株BR喷施试验, 以叶片上下表

面滴水为标准(彭小琴等2015), BR喷施量约为每株

100 mL。
1.3  测定指标与方法

在常规田间管理条件下, 分别于6月16日、7
月1日、7月16日、7月26日、8月3日进行光合指

标测定, 从每个处理中选取5片生长状况一致且受

光均匀的倒三叶叶片, 采用LI-6400便携式光合仪

(LI-COR, Lincoln, Nebraska, USA)测定‘凤丹’叶片

的净光合速率、气孔导度(stomatal conductance, Gs)、
胞间CO2浓度(intercellular CO2 concentration, Ci)和
蒸腾速率。

于同期进行采样, 每个处理随机挑选5株采集

倒三叶, 经液氮速冻后置于−80°C冰箱中保存, 用
于生理生化指标测定。采用蒽酮乙酸乙酯法测定

可溶性糖(soluble sugar, SS)含量(李合生2000), 采
用氮蓝四唑法测定超氧化物歧化酶(superoxide dis-
mutase, SOD)活性, 采用愈创木酚氧化法测定过氧

化物酶(peroxidase, POD)活性, 采用考马斯亮蓝

G250法测定可溶性蛋白(soluble protein, SP)含量, 
采用硫代巴比妥酸法测定丙二醛(malondialdehyde, 
MDA)含量, 采用磺基水杨酸法测定脯氨酸(proline, 
Pro)含量, 采用浸提法测定光合色素含量(王学奎

2006)。
1.4  数据处理与分析

用Excel 2007和SPSS 16.0软件进行数据统计

及显著性分析, 并运用Origin 8.0软件进行绘图。

2  实验结果

2.1  不同浓度BR对‘凤丹’叶片中抗氧化酶活性的

影响

SOD和POD作为植物体内重要的抗氧化酶, 
参与植物的生理代谢, 在清除植物体内活性氧的

过程中起关键作用(Shao等2008)。由图2可知, 在
初始阶段(6月份), SOD和POD活性较低, 随着植株

衰老, 活性氧自由基逐渐积累, 引起植物的应激反

应, SOD和POD活性随之增加。经不同浓度BR溶

图2  不同浓度BR对‘凤丹’叶片中抗氧化酶活性的影响

Fig.2  Effect of BR at different concentrations on antioxidant enzyme activities in P. ostii ‘Fengdan’ leaves
图例中数值单位均为mg·L-1, 下图同此。

图1  试验期间日气温变化

Fig.1  Daily temperature changes during the test
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液处理后, SOD和POD活性在0.025~0.1 mg·L-1 BR
范围内均高于对照, 说明外源BR通过调节‘凤丹’
叶片的抗氧化酶活性增强了植株抗氧化能力。在

不同时期, 随着喷施BR溶液浓度的增加, SOD和

POD活性均呈现先升后降的趋势, 在0.05 mg·L-1 
BR处理下达最大值, 此时与对照相比POD活性分

别显著增加2.92、1.94、3.00、0.80和1.27倍。这

些结果表明外源BR对‘凤丹’叶片的抗氧化酶活性

的调节作用受浓度影响, 适宜浓度BR能够显著促

进叶片抗氧化酶活性增加, 减轻活性氧对植株的

损害。

2.2  不同浓度BR对‘凤丹’叶片中渗透调节物质的

影响

可溶性糖和可溶性蛋白是植物体内重要的渗

透调节物质, 能提高细胞的保水能力。由图3-A和

B可知, 这两种渗透调节物质在整个生育进程中均

呈逐渐上升趋势, 可能是由于6~8月为‘凤丹’的生

殖生长时期, 此时植株生长代谢旺盛, 光合产物大

量积累, 为果实及种子的发育提供了物质保障。

经不同浓度BR溶液处理后, 不同时期叶片的可溶

性糖和可溶性蛋白含量均呈先升后降的趋势, 当
BR浓度为0.05 mg·L-1时达最大值, 此时可溶性糖

含量随时间推移比对照依次增加22%、14%、

32%、41%和49%, 可溶性蛋白比对照依次增加

57%、32%、32%、16%和16%, 说明外源BR溶液

能够调节‘凤丹’植株体内渗透调节物质的含量, 在
一定程度上增强植株对夏季炎热环境的适应能力, 
有利于植株的正常生长发育。

MDA是膜脂过氧化产物, 可作为植株受自由

基毒害程度的指标之一(成波等2015)。由图3-C可
知, 在试验早期(7月中旬之前), ‘凤丹’叶片中MDA
含量变化趋势不明显, 维持在较稳定水平。随着

时间推移, 植株叶片中MDA含量显著增加, 这可能

与环境温度的升高导致叶片中活性氧自由基增

多、细胞膜结构受到破坏有关。在不同时期, 喷施

BR溶液后各处理的MDA含量均低于对照(除7月1
日0.2 mg·L-1 BR以外); 且随着BR溶液喷施浓度的

升高, MDA含量均呈先下降后上升的趋势; 当BR
浓度为0.05 mg·L-1时, MDA含量达最低值。这些

结果表明叶面喷施BR溶液能够在一定程度上抑制

图3  不同浓度BR对‘凤丹’叶片中渗透调节物质含量的影响

Fig.3  Effect of BR at different concentrations on osmotic regulating substances in P. ostii ‘Fengdan’ leaves
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膜质过氧化反应的发生, 降低植株受伤害的程度, 
促进植株正常生长发育。

脯氨酸可作为细胞膜和酶类的保护物质及自

由基清除剂, 促进蛋白质的水合作用, 维持细胞的

稳定性 ,  并在细胞质的渗透平衡方面起重要作

用。由图3-D可知, 脯氨酸含量在6月份维持在较

低水平, 随着植株衰老, 脯氨酸含量迅速上升, 7、
8月份其含量波动浮动较小, 趋于稳定。在不同时

期, 随着喷施BR溶液浓度的升高, 脯氨酸含量均呈

现先升高后下降的趋势, 在0.05 mg·L-1 BR处理下

达最大值, 与同时期对照相比分别增加1.82、2.01、
4.14、1.39和1.45倍, 说明外源BR处理能够增加‘凤
丹’叶片中脯氨酸含量, 维持细胞的稳定性, 提高植

株的代谢水平。

2.3  不同浓度BR对‘凤丹’叶片光合特性的影响

植物净光合速率越大, 表明植物固定CO2的能

力即光合作用能力越强。图4-A显示, 在6月中旬

‘凤丹’叶片有着较高的净光合速率; 在7、8月份夏

季高温条件下净光合速率均在较低水平, 而外源

BR处理对‘凤丹’叶片净光合速率产生了促进作用, 

各时期不同浓度BR处理下净光合速率比对照均有

所提高。随着BR处理浓度的增加, 不同时期‘凤
丹’叶片的净光合速率均呈现先上升后下降的趋

势; 在BR浓度为0.05 mg·L-1时, 净光合速率均达到

最大值, 分别比同时期对照处理显著增加52%、

129%、61%、74%和41%。外源BR处理对净光合

速率有促进作用, 且随浓度的变化促进作用的程度

也发生变化。

气孔是植物叶片与外界进行气体交换的主要

通道, 而气孔导度代表气孔张开的程度, 可反映植

物的光合作用能力大小(Zhu等2002)。图4-B显示, 
在整个试验期间(6~8月), ‘凤丹’叶片在6月气孔导

度最大, 随着生育进程的推进, 气孔导度逐渐降低, 
说明气孔导度随植株的衰老逐渐减小。不同时期

喷施BR溶液处理的气孔导度均高于同时期对照处

理, 在BR浓度为0.025和0.05 mg·L-1时均达显著水

平。随着BR处理浓度的增加, 不同时期‘凤丹’叶
片的气孔导度均呈现先升后降的趋势; 在BR浓度为

0.05 mg·L-1时, 气孔导度均达到最大值, 分别比同时

期对照处理增加68%、80%、81.25%、87.5%和

图4  不同浓度BR对‘凤丹’叶片光合指标的影响

Fig.4  Effect of BR at different concentrations on photosynthetic indexes of P. ostii ‘Fengdan’ leaves



肖瑞雪等: 外源油菜素内酯对油用牡丹‘凤丹’生理特性的影响 1421

160%。由此可见, 喷施BR处理能够促进夏天高温季

节‘凤丹’植株叶片气孔张开, 增加气孔导度, 有利于

吸收更多的CO2, 间接促进植株光合作用的增强。

胞间CO2浓度与植物的光合速率密切相关, 是
判断植物是否为气孔因素的重要指标之一(Shar-
key等1982)。图4-C显示, 外源BR处理下‘凤丹’的
胞间CO2浓度变化幅度较小; 且不同BR处理中, 以
0.025 mg·L-1处理的胞间CO2浓度最高, 与净光合速

率和气孔导度的变化趋势存在差异。当BR处理浓

度为0.05 mg·L-1时, 气孔导度上升, 胞间CO2浓度略

有下降, 说明叶肉细胞光合能力上升。当BR处理

浓度为0.2 mg·L-1时, 气孔导度呈下降趋势, 但胞间

CO2浓度无明显变化, 说明光合能力随之下降。这

些结果表明外源BR能影响植株叶肉细胞活性从而

调节光合速率。

植物光合作用形成的干物质量与植物蒸腾作

用散失的水分呈正相关。图4-D显示, 在整个试验

期间(6~8月), ‘凤丹’叶片在6月蒸腾速率最大, 随着

生育进程的推进, 蒸腾速率逐渐降低, 与气孔导度

的变化趋势相似。在不同时期, ‘凤丹’叶片的蒸腾

速率均呈现先升高后降低的趋势, 在BR浓度为

0.05 mg·L-1时达到最大值, 分别比同时期对照增加

50%、111%、42%、52%和67%。高蒸腾速率可

提高根系吸水能力, 并可降低叶温, 对夏季高温条

件下‘凤丹’叶片有很好的保护作用。

2.4  不同浓度BR对‘凤丹’叶片中光合色素的影响

光合色素含量的变化直接影响植物对光能的

吸收, 指示植物光合作用与生活力的大小, 并参与

植物干物质的积累(Emes等2003)。由图5可知, 除
0.05 mg·L-1 BR处理外的其他所有处理从6月中旬

到7月上旬, 叶绿素a、b与总叶绿素的含量均呈下

降趋势, 从7月中旬到8月上旬基本保持稳定, 变化

幅度较小。BR溶液处理后, 叶绿素a、b与总叶绿

素的含量均高于同时期对照处理。在不同时期, 
随着BR浓度的增加, 叶绿素a、b与总叶绿素的含

量均呈现先上升后下降的趋势, 均在0.05 mg·L-1处

理时达最大值; 其中, 叶绿素a分别比同时期对照

处理显著增加23%、62%、26%、57%和64%, 叶
绿素b含量显著增加24%、168%、37.5%、110%
和75%, 总叶绿素含量显著增加23%、87%、30%、

图5  不同浓度BR对’凤丹’叶片中光合色素的影响

Fig.5  Effect of BR at different concentrations on photosynthetic pigments in P. ostii ‘Fengdan’ leaves
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36%和60%, 说明喷施适宜浓度BR溶液能够提高

‘凤丹’植株的光合色素水平, 增强植株的光能利用

效率, 进而促进植株光合能力的提升。

3  讨论

6~8月适逢夏季, 受高温强光影响, ‘凤丹’植株

体内活性氧大量积累, 使部分核酸及蛋白质结构

受到破坏; 同时膜脂过氧化产物含量增加, 使细胞

膜的损伤加剧; 叶片色素含量下降, 逐渐黄化、衰

老, 进而导致植株气孔导度和蒸腾速率下降, 最终

造成‘凤丹’植株光合能力减弱, 严重限制了油用牡

丹的高产增收(骞光耀2016)。植物体内活性氧的

大量积累同时会诱导抗氧化酶系统启动并清除活

性氧, 防止植物产生的有毒物质对细胞膜造成损

害, 维持细胞的正常代谢活动(Du等2014; 马丽峰

等2015)。本研究中, 在不同时期, 抗氧化酶(SOD
和POD)活性以及可溶性糖、可溶性蛋白与脯氨酸

的含量均随BR浓度的升高呈先升高后降低的趋

势, 在适宜浓度(0.05 mg·L-1) BR溶液处理下达到最

大值; 而MDA的变化趋势正好相反, 随BR浓度的

升高呈先下降后上升的趋势, 在BR为0.05 mg·L-1

时达到最小值, 说明喷施适宜浓度的BR可能促进

植物体内抗氧化酶的合成或调节特定基因的转录

与翻译从而使抗氧化酶激活(Bajguz 2000), 进而调

节相关代谢酶的水平, 清除活性氧自由基, 缓解膜

质过氧化程度, 使植株细胞膜结构趋于稳定(宋吉

轩等2015), 此外还能维持渗透平衡, 调节水分平

衡, 防止细胞脱水, 增强细胞保水能力, 保障植株

正常的生理代谢, 提高植株的抗逆性, 最终促进其

生长发育, 这与前人在谷子(Panicum italicum) (钟
妍婷等2015)、番茄(Ali等2006)、草莓(Fragaria × 
ananassa) (忻雅等2015)上的研究结果相似。

植物进行光合作用时, 气孔因素和非气孔因

素均会影响其光合速率。本研究中, 在不同时期, 
随着BR浓度的升高, ‘凤丹’植株叶片的净光合速

率、气孔导度和蒸腾速率均呈现先升高后降低的

趋势, 而胞间CO2浓度处于波动状态, 无明显变化

规律。因此推断, 外源BR处理可能是通过调节非

气孔因素, 即调节蒸腾作用、降低叶片温度、提

高叶肉细胞活性来影响‘凤丹’光合电子传递及光

合碳同化等光合过程, 进而提高‘凤丹’光合作用能

力的。胡文海等(2006)等人研究表明, 外源BR处

理可显著提高黄瓜叶片的净光合速率、气孔导度

和蒸腾速率, 对胞间CO2浓度无显著影响, 与本研

究结果类似。叶绿素含量与植物体中各类色素蛋

白复合物的功能密切相关, 叶绿素中含有的叶绿

素a和叶绿素b具有吸收、传递和转化光能的作用; 
在某种程度上, 叶绿素含量越高, 植物光合作用能

力越强(徐培洲等2006)。有研究表明, BR能够通过

提高植物叶片中叶绿素含量以及碳酸酐酶和核酮

糖-1,5-二磷酸羧化酶/加氧酶(ribulose-1,5-bisphos-
phate carboxylase/oxygenase, RuBisCO)活性, 进而

提高植物的净光合速率, 促进有机物合成和植株

生长发育, 从而最终提高作物产量(李蒙等2015)。
本试验中, 在不同时期, ‘凤丹’叶片中叶绿素a、叶

绿素b和总叶绿素含量总体上呈先上升后下降的

趋势, 并在BR浓度为0.05 mg·L-1时达到最大值, 与
净光合速率的变化趋势一致, 这可能是由于外源

BR通过影响聚光色素复合体附着蛋白的表达或叶

绿素合成和降解过程中的关键酶来促进‘凤丹’植
株叶片叶绿素合成(Hasan等2011), 提高植株光合

机构对CO2利用效率, 从而增强其光合能力的。郝

建军等(1990)研究表明, 外源BR处理可使玉米幼

苗的光合速率和叶绿素含量显著提高, 但其认为

光合作用的提高并不是通过对光合系统的直接活

化, 而是经过较长时间的生化过程实现的。王传

凯和郭淼(2017)研究发现, 外源BR处理可提高裸

燕麦(Avena nuda)的叶绿素含量, 增强其光合作用, 
促进有机物质的积累, 这与本研究结果相似, 但不

同之处在于裸燕麦的最佳处理浓度为0.1和1 mg·L-1, 
这可能与不同植物对BR的敏感性不同有关。

适宜浓度的外源BR喷施处理显著提高了‘凤
丹’结实期叶片中抗氧化酶活性, 增强了其抗氧化

能力, 显著抑制了膜脂过氧化反应的发生, 降低了

膜脂过氧化产物的含量, 并提高了渗透调节物质

的含量, 对清除‘凤丹’体内活性氧自由基、维持细

胞渗透势、提高植株细胞的保水能力、稳定代谢

平衡有重要的促进作用, 有效缓解了‘凤丹’叶片的

衰老进程, 延缓了植株叶绿素降解速率, 最终促使

结实期‘凤丹’植株的光合能力明显提升, 为其籽粒

的丰产增收奠定了基础。就处理浓度而言, BR为

0.05 mg·L-1时处理效果最好。
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Effect of exogenous brassinosteroid on physiological characteristics of 
Paeonia ostii ‘Fengdan’
XIAO Rui-Xue, LÜ Jing-Xia, JIA Chang-Song, WANG Xiao-Jing, ZHANG Li-Xia, GUO Li-Li, 
XUE Xian, HOU Xiao-Gai*

College of Agriculture, Henan University of Science and Technology, Luoyang, Henan 471023, China

Abstract: The effect of exogenous brassinosteroid (BR) on physiological characteristics of Paeonia ostii 
‘Fengdan’ was investigated to provide a theoretical basis for high-yield cultivation of oil tree peony (Paeonia 
sect. Moutan). In the fruit enlargement period, the plants were treated with different concentrations (0, 0.025, 
0.05, 0.1 and 0.2 mg·L-1) of BR solution by the whole body spraying method, and the physiology indicators of 
leaves at different stages were determined. With the development of ‘Fengdan’, leaf net photosynthetic rate (Pn), 
stomatal conductance (Gs), transpiration rate (Tr) and chlorophyll contents all showed downward trends. The 
activities of superoxide dismutase (SOD) and peroxidase (POD), and the contents of soluble protein (SP), solu-
ble sugar (SS), proline (Pro) and malondialdehyde (MDA) increased. Compared to the control, exogenous BR 
treatment significantly increased Pn, Gs and Tr of ‘Fengdan’ leaves, significantly increased the content of chloro-
phyll, osmotic regulating substances, and the activities of antioxidant enzymes, and decreased the contents of 
membrane peroxidation products. In this experiment, spraying 0.05 mg·L-1 BR significantly increased the anti-
oxidant capacity of the leaves, which is the most beneficial to the improvement of photosynthetic capacity of 
‘Fengdan’.
Key words: Paeonia ostii ‘Fengdan’; brassinosteroid; physiological characteristics
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