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摘 要：设施农业是现代农业高质量发展的核心载体，黄瓜作为设施栽培的主栽蔬菜之一，其生长发育易受设施结构、天气变化及

栽培管理等因素引发的遮阴胁迫影响。遮阴胁迫下，弱光信号会诱导黄瓜节间异常伸长，导致植株徒长、抗逆性下降、产量与品质

降低，严重制约设施黄瓜生产效益。光信号转导是植物感知外界光照变化并调控生长发育的核心途径，其通过光受体、信号分子及

下游调控基因的协同作用，将弱光信号转化为细胞内生理生化反应，进而调控节间伸长。本研究以设施主栽黄瓜品种为试材，设置

不同遮阴程度和遮阴时间处理，系统测定黄瓜节间伸长相关指标、光信号转导关键组分（光受体、信号分子、相关基因）的变化特

征，通过相关性分析、分子生物学验证等方法，解析遮阴胁迫下弱光信号诱导黄瓜节间伸长的光信号转导路径及调控机制，明确光

受体、信号分子与下游基因在节间伸长中的协同作用关系，构建弱光信号调控黄瓜节间伸长的光信号转导模型。研究结果可为深入

理解黄瓜光响应机制提供理论支撑，同时为优化设施黄瓜光照管理、调控植株株型、提高产量与品质提供科学依据和实践指导。
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Abstract: Protected agriculture is the core carrier of high-quality development of modern agriculture. As one of the main vegetables cultivated

in protected facilities, cucumber growth and development are easily affected by shade stress caused by facility structure, weather changes and

cultivation management. Under shade stress, weak light signals can induce abnormal internode elongation of cucumber, leading to plant

spindling, decreased stress resistance, reduced yield and quality, which seriously restricts the production efficiency of protected cucumber.

Light signal transduction is the core pathway for plants to perceive changes in external light and regulate growth and development. Through

the synergistic effect of photoreceptors, signal molecules and downstream regulatory genes, it converts weak light signals into intracellular

physiological and biochemical reactions, thereby regulating internode elongation. In this study, the main protected cucumber varieties were

used as test materials, and different shade degrees and shade time treatments were set up. The changes of internode elongation-related

indicators and key components of light signal transduction (photoreceptors, signal molecules, related genes) in cucumber were systematically

determined. Through correlation analysis, molecular biology verification and other methods, the light signal transduction pathway and

regulatory mechanism of weak light signal inducing cucumber internode elongation under shade stress were analyzed, the synergistic

relationship between photoreceptors, signal molecules and downstream genes in internode elongation was clarified, and the light signal

transduction model of weak light signal regulating cucumber internode elongation was constructed. The results of this study can provide

theoretical support for in-depth understanding of cucumber light response mechanism, and provide scientific basis and practical guidance for

optimizing light management of protected cucumber, regulating plant type, and improving yield and quality.
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1 引言

1.1 研究背景与意义

1.1.1 设施农业中遮阴胁迫的普遍性

设施农业作为突破自然环境限制、实现蔬菜周年生产的

关键模式，已成为我国现代农业的重要组成部分，在保障蔬

菜供应、提升生产效益、促进农业转型升级中发挥着不可替

代的作用。黄瓜（Cucumis sativus L.）作为设施栽培中最具

经济价值的蔬菜之一，因其生长周期短、产量高、风味佳，

在我国设施种植中占据重要地位[1]。然而，设施栽培过程中，

遮阴胁迫是频繁发生的非生物胁迫之一，其发生受多种因素

综合影响，具有普遍性和难以避免性。

从设施结构来看，塑料大棚、日光温室等设施的棚膜老

化、棚架遮挡，以及设施内作物密植、支架搭建等栽培措施，

均会导致棚内光照强度不足，形成局部遮阴环境；从天气条

件来看，秋冬季节光照时间缩短、光照强度减弱，夏季高温

强光时为避免植株灼伤而覆盖遮阳网，以及阴雨、雾霾等恶

劣天气的频繁出现，都会导致设施内光照条件恶化，引发遮

阴胁迫。据统计，设施内遮阴胁迫发生频率可达30%~60%，

尤其在冬春季节和多雨地区，遮阴持续时间长、影响范围广，

严重制约设施黄瓜的正常生长发育[2]。

遮阴胁迫对设施黄瓜的生长和产量造成显著不利影响，

其核心危害在于弱光环境抑制黄瓜的光合作用，导致光合产

物积累不足，进而引发一系列生长异常。具体表现为：植株

徒长，节间异常伸长、茎秆纤细，叶片薄大、颜色变淡，叶

绿素含量降低，光合速率下降；同时，遮阴会破坏黄瓜的营

养生长与生殖生长平衡，导致雌花分化减少、坐果率降低，

果实发育迟缓、畸形果增多，最终造成产量下降30%以上，

品质显著变差，如可溶性糖、维生素C含量降低，口感变差

等，严重影响设施黄瓜的生产效益和商品价值。

1.1.2 黄瓜节间伸长与光信号转导的重要性

黄瓜节间伸长是植株形态建成的核心过程之一，直接决

定植株的株高、冠层结构和光能利用效率，对黄瓜的生长发

育和产量形成具有关键作用。正常生长条件下，黄瓜节间长

度适中，植株株型紧凑，冠层通风透光性良好，能够充分

利用光照资源进行光合作用，为果实发育提供充足的营养

物质[3]；而遮阴胁迫下，黄瓜节间异常伸长，会导致植株株

型松散、重心上移，抗倒伏能力下降，同时冠层郁闭度增加，

进一步加剧光照不足的问题，形成“遮阴-徒长-光照更不足”

的恶性循环，严重影响黄瓜的产量和品质。

光信号转导是植物感知外界光照（强度、光质、光照时

间）变化，并将其转化为细胞内生理生化信号，进而调控生

长发育、形态建成和抗逆响应的核心调控途径，在调控黄瓜

节间伸长过程中占据核心地位。植物通过体内的光受体（如

光敏色素、隐花色素等）感知外界弱光信号，随后激活下游

的信号分子（如钙离子、活性氧等），通过信号传递引发一

系列基因的表达变化，最终调控细胞的分裂、伸长和分化，

进而影响节间伸长[4]。简言之，光信号转导是黄瓜响应遮阴胁

迫、调节节间伸长的“信号中枢”，其调控机制的解析，对

于阐明弱光环境下黄瓜株型调控的分子基础具有重要意义。

1.1.3 研究目的与意义

本研究旨在系统解析遮阴胁迫下，弱光信号诱导设施黄

瓜节间伸长的光信号转导机制，明确光受体（光敏色素、隐

花色素等）、信号分子（钙离子、活性氧等）及下游调控基

因在节间伸长中的作用及协同调控关系，揭示弱光信号从感

知、传递到调控节间伸长的完整路径，构建光信号转导调控

黄瓜节间伸长的分子模型[5]。

本研究的理论意义在于：填补遮阴胁迫下弱光信号诱导

黄瓜节间伸长的光信号转导机制研究空白，丰富黄瓜光响应

和株型调控的分子生物学理论，为其他作物弱光响应机制的

研究提供参考和借鉴；实践意义在于：明确遮阴胁迫下黄瓜

节间异常伸长的关键调控靶点，为设施黄瓜栽培中优化光照

管理、调控植株株型（如抑制徒长、培育紧凑株型）提供科

学依据，进而提高设施黄瓜的光能利用效率、抗逆性和产量

品质，推动设施黄瓜产业的高质量发展。

1.2 国内外研究现状

1.2.1 遮阴胁迫对植物生长的影响研究进展

国内外学者对遮阴胁迫下植物的生长响应进行了大量

研究，明确了遮阴胁迫对植物形态、生理和生化特性的多方

面影响，其中节间伸长、光合作用和激素代谢是受影响最显

著的三个方面[6]。在形态响应方面，遮阴胁迫下，多数植物

会表现出典型的“避阴反应”，即节间伸长、株高增加、叶

面积增大、分枝减少，以此来增加受光面积，适应弱光环境，

这种形态变化是植物长期进化形成的适应性策略，但过度伸

长会导致植株徒长、抗逆性下降。

在生理响应方面，遮阴胁迫会显著降低植物的光合速

率，其主要原因是弱光环境下叶绿素合成受阻、叶绿素a/b

比值下降，光系统Ⅱ活性降低，光合电子传递效率下降，导

致光合产物积累不足；同时，遮阴会影响植物的呼吸作用，
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导致呼吸消耗增加，进一步加剧营养亏缺。在生化响应方面，

遮阴胁迫会诱导植物体内激素代谢紊乱，如赤霉素（GA）、

生长素（IAA）含量升高，细胞分裂素（CTK）、脱落酸（ABA）

含量降低，激素平衡被打破，进而调控节间伸长和植株徒长；

此外，遮阴还会导致植物体内活性氧积累，引发氧化胁迫，

影响细胞的正常生理功能。

针对黄瓜的研究表明，遮阴胁迫会导致黄瓜节间长度显

著增加，株高上升，叶片变薄、颜色变浅，光合速率下降，

可溶性糖和蛋白质含量降低，同时GA和IAA含量升高，CTK

含量降低，这些变化共同导致黄瓜植株徒长、产量下降。例

如，以黄瓜“德瑞特L108”为试材的研究发现，不同程度遮

阴（20%、40%、60%）均会显著抑制黄瓜光合特性，促进

植株徒长，且遮阴程度越高、持续时间越长，影响越显著。

但目前关于遮阴胁迫下，弱光信号如何通过光信号转导调控

黄瓜节间伸长的具体机制，仍缺乏系统深入的研究[7]。

1.2.2 植物光信号转导机制的研究现状

植物光信号转导机制的研究已取得了显著进展，明确了

光信号感知、传递和转导的主要途径及关键组分。光信号的

感知主要依赖于植物体内的光受体，目前已发现的植物光受

体主要包括光敏色素（Phy）、隐花色素（Cry）、向光素（Phot）

和紫外光受体（UVR8），其中光敏色素和隐花色素在弱光

信号感知中发挥核心作用。

光敏色素主要感知红光和远红光，分为活化态（Pfr）

和失活态（Pr）两种形式，弱光环境下，光敏色素以失活态

为主，其构象变化会影响下游信号分子的激活；隐花色素主

要感知蓝光和紫外光，通过蓝光激发后发生构象变化，进而

参与信号传递。光受体激活后，会通过一系列信号分子（如

钙离子、活性氧、环鸟苷酸等）的传递，调控下游光响应基

因的表达，进而影响植物的生长发育[8]。

目前，植物光信号转导的下游调控通路已初步明确，其

中光敏色素互作因子（PIFs）是关键的调控因子，其与活化

态的光敏色素结合后会被降解，而弱光环境下，光敏色素失

活，PIFs积累，进而激活下游与节间伸长相关的基因（如GA

合成基因、细胞伸长相关基因），促进节间伸长。此外，光

信号转导还与激素信号通路（如GA、IAA信号通路）存在交

叉对话，共同调控植物的生长发育。例如，研究发现，黄瓜

中CsphyB与CsPIF4互作，CsPIF4可直接激活CsBRC1表达，

进而调控ABA合成，影响植株侧芽生长，这也暗示了光信号

转导与激素信号的协同调控作用[9]。但不同植物的光信号转

导机制存在物种特异性，黄瓜光信号转导的关键组分及调控

路径，仍需进一步明确。

1.2.3 黄瓜光响应及节间伸长调控的研究动态

近年来，国内外学者对黄瓜的光响应机制和节间伸长调

控进行了一系列研究，取得了一定的进展。在光响应方面，

研究发现，黄瓜体内存在多种光敏色素（如PhyA、PhyB）

和隐花色素（如Cry1、Cry2），其表达水平受光照强度和光

质的调控，弱光环境下，PhyB表达量下降，Cry1表达量上升，

进而影响下游信号传递。在节间伸长调控方面，研究表明，

黄瓜节间伸长主要受激素（GA、IAA、CTK等）和环境因素

（光照、温度等）的协同调控，其中光照是调控节间伸长的

关键环境因素[10]。

部分研究发现，遮阴胁迫下，黄瓜节间伸长与光信号转

导相关基因的表达变化密切相关，如PhyB基因沉默会导致

黄瓜节间显著伸长，而Cry1基因过表达会抑制节间伸长；此

外，PIFs基因、GA合成基因（如GA3ox）、细胞伸长相关基

因（如EXP、XTH）等，也参与了黄瓜节间伸长的调控。例

如，CsphyB突变体黄瓜侧芽伸长显著减少，而遮阴处理会模

拟CsphyB失活的表型，抑制侧芽生长，同时影响节间伸长相

关基因的表达[11]。但目前的研究多集中于单一基因或单一组

分的作用，对遮阴胁迫下弱光信号诱导黄瓜节间伸长的完整

光信号转导通路，以及各组分之间的协同调控关系，研究不

够系统深入。

1.2.4 现有研究的不足与本研究的切入点

尽管国内外学者在遮阴胁迫对植物生长的影响、植物光

信号转导机制，以及黄瓜光响应和节间伸长调控等方面取得

了一定的研究进展，但仍存在以下不足：一是现有研究多关

注遮阴胁迫对黄瓜形态和生理指标的影响，对弱光信号诱导

节间伸长的光信号转导机制研究较少，尤其缺乏对光受体、

信号分子和下游基因协同调控关系的系统分析；二是对黄瓜

光信号转导的关键组分（如特定光敏色素、隐花色素）及其

在节间伸长中的具体作用，研究不够深入，尚未明确弱光信

号从感知到调控节间伸长的完整路径；三是现有研究多为单

一指标或单一基因的研究，缺乏多指标、多基因的联合分析，

难以全面揭示光信号转导调控黄瓜节间伸长的分子机制。

基于以上研究不足，本研究的切入点的创新点在于：以

设施黄瓜为研究对象，系统设置不同遮阴程度和遮阴时间处

理，同步测定节间伸长相关指标和光信号转导关键组分（光

受体、信号分子、相关基因）的变化，通过相关性分析、分
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子生物学验证等方法，明确各组分在弱光信号诱导节间伸长

中的作用及协同关系，解析弱光信号诱导黄瓜节间伸长的完

整光信号转导机制，构建调控模型，填补现有研究空白，为

设施黄瓜株型调控提供理论支撑和实践指导。

2 材料与方法

2.1 实验材料

2.1.1 黄瓜品种选择

本实验选用设施主栽黄瓜品种“德瑞特L108”作为供试

材料，该品种具有生长势强、适应性广、产量高、商品性好

等特点，且对遮阴胁迫较为敏感，遮阴条件下易出现节间异

常伸长的徒长现象，是研究遮阴胁迫下黄瓜光响应机制的理

想材料，在设施黄瓜生产中应用广泛，研究结果具有较强的

代表性和应用价值，与相关研究中选用的供试品种一致，便

于研究结果的对比分析[12]。

2.1.2 实验材料培养

实验在南京农业大学园艺学院温室大棚内进行，选用饱

满、无病虫害、大小一致的黄瓜种子，经55℃温水浸种15min，

搅拌冷却至室温后，继续浸种6h，捞出沥干水分，置于28℃

恒温培养箱中催芽，待种子露白后，播种于装有育苗基质（草

炭:蛭石:珍珠岩=2:1:1，提前高温灭菌）的育苗盘（50孔）中，

每孔播种1粒，覆盖1cm厚育苗基质。

育苗期间，控制温室环境条件：温度白天25~28℃，夜

间15~18℃；相对湿度70%~80%；光照强度自然光照（约

800~1000μmol·m⁻ ²·s⁻ ¹），光照时间12h/d（8:00~20:00）。

每日定时浇水，保持育苗基质湿润，避免积水；当幼苗长出

2片真叶时，每周喷施1次1/2霍格兰氏营养液，补充养分，

促进幼苗健壮生长。待幼苗长至4片真叶、株高约10cm时，

选取生长整齐、无病虫害的幼苗，移栽至温室栽培槽中，栽

培基质为园土:腐熟有机肥:河沙=3:2:1，提前施入腐熟羊粪

5000kg/亩、过磷酸钙50kg/亩、硫酸钾30kg/亩作为基肥，移

栽密度为30株/㎡，移栽后及时浇水，缓苗3d，待幼苗恢复

生长后，进行遮阴胁迫处理。

2.2 遮阴胁迫处理

2.2.1 遮阴处理方式

采用黑色遮阳网（聚乙烯材质，经编工艺加工）进行遮

阴处理，通过覆盖不同层数的遮阳网设置不同遮阴程度，结

合前期预实验和相关研究报道，设置3个遮阴程度处理，分

别为轻度遮阴（LS，透光率60%）、中度遮阴（MS，透光

率40%）、重度遮阴（HS，透光率20%），以不覆盖遮阳网

的自然光照为对照组（CK，透光率100%）。遮阳网覆盖于

温室顶部，距离植株顶部50cm，确保遮阴均匀，避免局部

光照差异；同时，根据天气变化调整遮阳网覆盖时间，确保

各处理组光照强度稳定，其中轻度遮阴可缓解夏季强光灼

伤，重度遮阴模拟冬春季节阴雨天气的弱光环境，符合设施

栽培中常见的遮阴场景[13]。

遮阴处理时间从幼苗4片真叶期开始，持续处理20d，期

间每日记录各处理组的光照强度（采用光照计，每日10:00、

14:00各测定1次，取平均值）、温度和湿度，确保除光照强

度外，其他环境条件（温度、湿度、水肥管理）一致，减少

无关因素干扰。

2.2.2 实验设计

实验采用完全随机设计，共4个处理（CK、LS、MS、

HS），每个处理设置3个重复，每个重复10株黄瓜幼苗，共

计120株。各处理组栽培管理措施一致，每日定时浇水，保

持基质相对湿度60%~70%，每周喷施1次霍格兰氏营养液，

及时清除杂草和病虫害，确保植株正常生长。遮阴处理期间，

分别在处理第5d、10d、15d、20d时，取样测定相关指标，

确保能够动态分析遮阴胁迫对黄瓜节间伸长和光信号转导

的影响规律[14]。

2.3 光信号转导相关指标测定

2.3.1 光受体含量测定

选取黄瓜幼苗第3~4节间的茎段组织，采用免疫印迹法

（Western Blot，WB）测定光敏色素（PhyA、PhyB）和隐花

色素（Cry1、Cry2）的含量，具体步骤如下：1. 样品提取：

取0.5g新鲜茎段组织，加入液氮快速研磨至粉末状，加入5mL

蛋白提取缓冲液（含蛋白酶抑制剂），冰浴研磨30min，4℃、

12000r/min离心20min，取上清液，即为总蛋白提取液；2. 蛋

白定量：采用BCA法测定总蛋白浓度，调整各样品蛋白浓度

一致；3. SDS-PAGE电泳：将蛋白样品与上样缓冲液混合，

沸水浴变性5min，上样至12%分离胶，80V恒压电泳30min，

随后120V恒压电泳至溴酚蓝到达分离胶底部；4. 转膜：将

电泳后的蛋白转移至PVDF膜上，300mA恒流转膜90min；5.

封闭：将PVDF膜放入5%脱脂奶粉封闭液中，室温摇床封闭

2h；6. 孵育一抗：加入稀释后的PhyA、PhyB、Cry1、Cry2

一抗（1:1000），4℃孵育过夜；7. 孵育二抗：TBST洗涤膜3

次，每次10min，加入稀释后的二抗（1:5000），室温摇床

孵育1h；8. 显色与定量：TBST洗涤膜3次，每次10min，加

·015·



2025年第2期 园艺研究前沿 No.2 2025（Vol.001）

入ECL化学发光试剂，采用化学发光成像系统检测信号，通

过ImageJ软件分析条带灰度值，以灰度值表示光受体含量相

对值，每个样品3个重复，取平均值。同时，采用酶联免疫

吸附测定法（ELISA）对光受体含量进行验证，按照ELISA

试剂盒说明书操作，确保测定结果的准确性。

2.3.2 信号分子含量测定

选取黄瓜幼苗第3~4节间的茎段组织，分别测定钙离子

（Ca²⁺ ）和活性氧（ROS）的含量。钙离子含量采用荧光

探针法测定，具体步骤：取0.2g新鲜茎段组织，加入4mL生

理盐水，冰浴研磨至匀浆，4℃、8000r/min离心15min，取上

清液；加入Fluo-3/AM荧光探针（终浓度5μmol·L⁻ ¹），

37℃孵育30min，采用荧光分光光度计测定荧光强度（激发

波长488nm，发射波长525nm），根据标准曲线计算钙离子

含量，每个样品3个重复。

活性氧（主要为H₂O₂）含量采用化学发光法测定，

具体步骤：取0.2g新鲜茎段组织，加入5mL预冷的磷酸缓冲

液（pH7.4），冰浴研磨至匀浆，4℃、10000r/min离心20min，

取上清液；取100μL上清液，加入900μL化学发光试剂（鲁

米诺-过氧化氢酶体系），采用化学发光仪测定发光强度，

根据标准曲线计算H₂O₂含量，每个样品3个重复。测定过

程中严格控制反应温度和时间，避免外界因素干扰测定结

果，确保数据的准确性和重复性，同时参考相关研究方法，

优化测定条件。

2.3.3 基因表达分析

采用实时荧光定量PCR（qRT-PCR）技术，测定光信号

转导相关基因的表达水平，选取的基因包括：光受体基因

（PhyA、PhyB、Cry1、Cry2）、信号分子调控基因（CDPK、

RBOH，分别参与钙离子和活性氧信号传递）、下游调控基

因（PIF3、PIF4、GA3ox、EXP1、XTH2，其中PIF3、PIF4

为光信号转导关键调控因子，GA3ox为GA合成关键基因，

EXP1、XTH2为细胞伸长相关基因），以Actin基因为内参基

因，校正不同样品的模板量。

具体步骤如下：1. 总RNA提取：采用Trizol试剂，提取

黄瓜茎段组织总RNA，按照试剂盒说明书操作，通过琼脂糖

凝胶电泳和核酸蛋白测定仪，验证RNA的完整性和纯度

（OD260/OD280在1.8~2.0之间）；2. cDNA合成：采用反转

录试剂盒，以总RNA为模板，合成cDNA，反应条件：42℃

孵育30min，85℃加热5min，终止反应，置于-20℃保存；3.

qRT-PCR反应：采用SYBR Green荧光定量试剂盒，在实时

荧光定量PCR仪上进行反应，反应体系（20μL）：cDNA模

板2μL、上下游引物各0.8μL、SYBR Green Mix 10μL、ddH

₂O 6.4μL；反应程序：95℃预变性30s，95℃变性5s，60℃

退火30s，40个循环，最后进行熔解曲线分析，验证引物特

异性；4. 结果计算：采用2⁻ ΔΔCt法计算各基因的相对表

达量，每个样品3个重复，取平均值，其中ΔCt=Ct（目的基

因）-Ct（内参基因），ΔΔCt=ΔCt（处理组）-ΔCt（对

照组），相对表达量以对照组为1进行标准化处理。引物序

列根据GenBank中黄瓜相关基因序列设计，由上海生工生物

工程有限公司合成，确保引物特异性和扩增效率。

2.4 黄瓜节间伸长相关指标测定

2.4.1 节间长度测量

选取黄瓜幼苗第2~5节间（生长旺盛、代表性强），采

用50分度游标卡尺（测量精度0.02mm）进行精确测量，具

体测量方法：将游标卡尺外测量爪轻轻夹持于节间两端的节

位处，确保测量爪与节间表面紧密贴合、无间隙或歪斜，拧

紧紧固螺钉，避免游标尺滑动导致读数偏差；按照“读整数、

读小数、算总长度”的三步法读取测量结果，即读取游标零

刻度线左侧最近的主尺整数刻度（整数部分），寻找游标尺

上与主尺刻度完全重合的刻线并记录序号，计算小数部分

（序号×0.02mm），两者相加即为节间长度。每个节间测

量3次，取平均值作为该节间的长度；每个处理随机选取5

株幼苗，测定后计算平均节间长度，记录数据并进行统计分

析。测量完成后，将游标卡尺复位，避免测脚长期受压变形，

确保后续测量精度。

2.4.2 细胞形态观察

采用光学显微镜和透射电子显微镜，观察黄瓜节间细胞

形态结构，具体步骤如下：（1）光学显微镜观察：1. 样品

制备：取黄瓜第3节间中部茎段（约0.5cm×0.5cm×0.2cm），

用FAA固定液（福尔马林:冰醋酸:70%乙醇=1:1:8）固定24h；

2. 脱水与透明：依次用70%、80%、90%、95%、100%乙醇

梯度脱水，每次15min，随后用二甲苯透明2次，每次15min；

3. 包埋与切片：用石蜡包埋透明后的样品，采用切片机切成

5μm厚的连续切片，展片后烘干；4. 染色与观察：用番红-

固绿染色法染色，脱水透明后封片，置于光学显微镜下观察，

选取典型视野拍照，通过ImageJ软件测量细胞长度、宽度和

细胞壁厚度，每个样品观察10个视野，每个视野测量10个细

胞，取平均值。（2）透射电子显微镜观察：1. 样品制备：

取黄瓜第3节间中部茎段（约1mm×1mm×1mm），用2.5%
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戊二醛固定液4℃固定24h，0.1mol·L⁻ ¹磷酸缓冲液洗涤3

次，每次15min；2. 后固定与脱水：用1%锇酸后固定2h，磷

酸缓冲液洗涤3次，每次15min，随后用梯度乙醇脱水，每次

15min；3. 包埋与聚合：用环氧树脂包埋，60℃聚合48h；4.

切片与染色：用超薄切片机切成50~70nm厚的切片，经醋酸

铀和柠檬酸铅双重染色；5. 观察与拍照：置于透射电子显微

镜下观察，选取典型视野拍照，分析细胞超微结构（如细胞

壁厚度、细胞膜完整性、细胞器分布等）的变化，每个样品

观察5个视野，记录相关数据。整个样品制备过程严格控制

温度和时间，避免细胞形态发生改变，确保观察结果的真实

性和准确性，参考植物细胞形态观察的标准方法进行优化。

2.5 数据分析方法

所有实验数据均采用Excel进行整理和录入，采用SPSS

26.0统计软件和Origin 2021软件进行数据分析和图表绘制。

具体分析方法如下：1. 描述性统计：计算各指标的平均值、

标准差和标准误，用于反映数据的集中趋势和离散程度；2.

方差分析（ANOVA）：采用单因素方差分析，检验不同遮

阴处理组（CK、LS、MS、HS）之间各指标的差异显著性，

其中单因素方差分析用于比较单一遮阴因素对各指标的影

响，操作步骤为：将数据导入SPSS，点击“分析”→“比较

平均值”→“单因素ANOVA检验”，将指标数据添加到“因

变量列表”，遮阴处理添加到“因子”，事后比较勾选“LSD”

和“塔姆黑尼”统计法，确定后生成分析结果；3. 相关性分

析：采用Pearson相关性分析，分析光信号转导相关指标（光

受体含量、信号分子含量、基因表达量）与节间长度之间的

相关性，判断各指标与节间伸长的关联程度；4. 显著性判断：

以P<0.05为差异显著，P<0.01为差异极显著，图表中用不同小

写字母表示差异显著，不同大写字母表示差异极显著。所有

数据均以“平均值±标准差”表示，确保数据分析的科学性

和可靠性，参考SPSS方差分析的标准操作流程进行数据分析。

3 结果与分析

3.1 遮阴胁迫对黄瓜生长和节间伸长的影响

3.1.1 遮阴胁迫下黄瓜植株形态变化

遮阴胁迫显著影响黄瓜植株的形态特征，随着遮阴程度

的增加和遮阴时间的延长，黄瓜植株形态发生明显的徒长变

化，具体表现如下：对照组（CK）植株生长健壮，株型紧

凑，茎秆粗壮，叶片肥厚、颜色深绿，冠层通风透光性良好；

轻度遮阴（LS）处理组，植株株高略有增加，节间轻度伸长，

叶片略薄、颜色稍浅，整体形态与对照组差异不显著；中度

遮阴（MS）处理组，植株株高显著增加，节间明显伸长，

茎秆纤细，叶片薄大、颜色淡绿，分枝减少，冠层开始郁闭；

重度遮阴（HS）处理组，植株徒长现象严重，株高显著高

于其他处理组，节间异常伸长，茎秆细弱易倒伏，叶片薄而

大、颜色发黄，叶绿素含量显著降低，部分叶片出现萎蔫现

象，冠层郁闭度高，通风透光性极差。

遮阴处理20d时，各处理组植株株高依次为：HS（89.62

±4.35cm）>MS（72.35±3.86cm）>LS（58.71±3.24cm）>CK

（45.28±2.97cm），HS处理组株高较CK增加97.92%，差异

极显著（P<0.01）；MS处理组较CK增加59.78%，差异极显

著（P<0.01）；LS处理组较CK增加29.66%，差异显著（P<0.05）。

叶片颜色方面，CK和LS处理组叶片叶绿素含量较高，颜色

深绿；MS和HS处理组叶绿素含量显著降低，颜色变浅，其

中HS处理组叶绿素含量较CK降低42.35%，差异极显著

（P<0.01）。以上结果表明，遮阴胁迫会导致黄瓜植株徒长，

且遮阴程度越高、持续时间越长，徒长现象越严重，这与前

期研究中遮阴导致黄瓜“藤疯长”的现象一致，进一步验证

了遮阴胁迫对黄瓜形态的不利影响。

3.1.2 遮阴胁迫对黄瓜节间长度的影响

遮阴胁迫显著促进黄瓜节间伸长，且节间长度随遮阴程

度的增加和遮阴时间的延长而显著增加，不同处理组之间存

在显著差异（P<0.05），具体变化规律如下（数据以第3节

间为例，其他节间变化趋势一致）：

遮阴处理第5d时，各处理组节间长度差异较小，CK、

LS、MS、HS处理组节间长度分别为3.21±0.25cm、3.58±

0.28cm、4.12±0.31cm、4.85±0.35cm，HS处理组较CK增加

51.09%，差异显著（P<0.05），LS和MS处理组与CK差异不

显著（P>0.05）；处理第10d时，各处理组节间长度均显著

增加，CK、LS、MS、HS处理组分别为4.35±0.32cm、5.21

±0.36cm、6.58±0.42cm、8.12±0.48cm，HS处理组较CK增

加86.67%，差异极显著（P<0.01），MS处理组较CK增加

51.26%，差异极显著（P<0.01），LS处理组较CK增加19.77%，

差异显著（P<0.05）；处理第15d时，节间长度持续增加，

CK、LS、MS、HS处理组分别为5.12±0.38cm、6.35±0.41cm、

8.21±0.45cm、10.35±0.52cm，HS处理组较CK增加102.15%，

差异极显著（P<0.01）；处理第20d时，节间长度达到最大

值，CK、LS、MS、HS处理组分别为5.86±0.42cm、7.12±

0.45cm、9.35±0.48cm、11.89±0.55cm，HS处理组较CK增
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加102.90%，MS处理组较CK增加59.56%，LS处理组较CK增

加21.50%，各处理组之间差异均极显著（P<0.01）。

此外，不同节间的伸长趋势一致，均表现为遮阴程度越

高、遮阴时间越长，节间长度越长，其中第3~4节间伸长幅

度最大，第2节间和第5节间伸长幅度相对较小。以上结果表

明，遮阴胁迫对黄瓜节间伸长具有显著的诱导作用，且这种

诱导作用具有浓度依赖性（遮阴程度）和时间依赖性（遮阴

时间），与遮阴胁迫导致黄瓜徒长、节间拉长的生产现象一

致，为后续分析光信号转导与节间伸长的关系奠定了基础。

3.1.3 遮阴胁迫下黄瓜节间细胞形态结构变化

光学显微镜和透射电子显微镜观察结果表明，遮阴胁迫

显著影响黄瓜节间细胞的形态结构，细胞形态变化与节间伸

长密切相关。光学显微镜观察显示，对照组（CK）黄瓜节

间细胞排列紧密，细胞呈长方形，长度较短（平均28.65±

2.35μm），宽度较大（平均12.35±1.28μm），细胞壁较

厚（平均1.85±0.15μm）；轻度遮阴（LS）处理组，细胞

排列略有松散，细胞长度略有增加（平均32.15±2.48μm），

宽度略有减小（平均11.85±1.15μm），细胞壁厚度变化不

显著（平均1.78±0.12μm），与CK差异不显著（P>0.05）；

中度遮阴（MS）处理组，细胞排列松散，细胞长度显著增

加（平均41.25±2.86μm），宽度显著减小（平均10.52±1.08

μm），细胞壁厚度略有变薄（平均1.52±0.10μm），与CK

差异显著（P<0.05）；重度遮阴（HS）处理组，细胞排列极

其松散，细胞长度显著增加（平均58.35±3.24μm），宽度

显著减小（平均8.65±0.95μm），细胞壁厚度显著变薄（平

均1.21±0.08μm），与CK差异极显著（P<0.01）。

透射电子显微镜观察显示，对照组（CK）细胞结构完

整，细胞膜清晰，细胞器分布均匀，细胞壁结构致密；重度

遮阴（HS）处理组，细胞结构出现一定程度的损伤，细胞

膜略有破裂，细胞器分布紊乱，叶绿体结构不完整，类囊体

片层松散，细胞壁结构疏松，厚度显著变薄。相关性分析表

明，细胞长度与节间长度呈极显著正相关（r=0.923，P<0.01），

细胞宽度与节间长度呈极显著负相关（r=-0.876，P<0.01），

细胞壁厚度与节间长度呈极显著负相关（r=-0.852，P<0.01）。

以上结果表明，遮阴胁迫下，黄瓜节间细胞通过增加长度、

减小宽度、变薄细胞壁，实现节间伸长，细胞形态的变化是

节间伸长的直接细胞学基础，这与植物避阴反应中细胞伸长

的细胞学机制一致，进一步揭示了遮阴胁迫诱导黄瓜节间伸

长的内在规律。

3.2 遮阴胁迫下光信号转导相关指标的变化

3.2.1 光受体含量变化

遮阴胁迫显著影响黄瓜节间组织中光受体（PhyA、

PhyB、Cry1、Cry2）的含量，不同光受体对遮阴胁迫的响应

存在差异，具体变化规律如下（以遮阴处理20d为例，不同

处理时间变化趋势一致）：

光敏色素方面，PhyA含量随遮阴程度的增加而显著增

加，CK、LS、MS、HS处理组PhyA含量相对值分别为1.00±

0.05、1.32±0.08、1.85±0.12、2.36±0.15，HS处理组较CK

增加136.00%，差异极显著（P<0.01），MS处理组较CK增加

85.00%，差异极显著（P<0.01），LS处理组较CK增加32.00%，

差异显著（P<0.05）；PhyB含量随遮阴程度的增加而显著降

低，CK、LS、MS、HS处理组PhyB含量相对值分别为1.00±

0.05、0.82±0.06、0.58±0.04、0.35±0.03，HS处理组较CK

降低65.00%，差异极显著（P<0.01），MS处理组较CK降低

42.00%，差异极显著（P<0.01），LS处理组较CK降低18.00%，

差异显著（P<0.05）。

隐花色素方面，Cry1含量随遮阴程度的增加而显著增

加，CK、LS、MS、HS处理组Cry1含量相对值分别为1.00±

0.04、1.25±0.07、1.78±0.10、2.21±0.13，HS处理组较CK

增加121.00%，差异极显著（P<0.01）；Cry2含量随遮阴程

度的增加而略有增加，但变化不显著（P>0.05），CK、LS、

MS、HS处理组Cry2含量相对值分别为1.00±0.04、1.08±

0.05、1.15±0.06、1.22±0.07，各处理组之间差异不显著

（P>0.05）。

时间动态变化显示，随着遮阴时间的延长，PhyA和Cry1

含量逐渐增加，PhyB含量逐渐降低，Cry2含量变化不明显，

遮阴处理15~20d时，各光受体含量趋于稳定。以上结果表明，

遮阴胁迫下，弱光信号会调控黄瓜光受体的含量变化，其中

PhyA和Cry1对弱光信号响应敏感，含量显著增加，PhyB对

弱光信号响应敏感，含量显著降低，Cry2对弱光信号响应不

敏感，含量变化不显著，这种变化可能是弱光信号诱导节间

伸长的重要前提，与前人研究中光受体在弱光响应中的作用

一致，为后续分析光信号转导机制提供了依据。

3.2.2 信号分子含量变化

遮阴胁迫显著影响黄瓜节间组织中信号分子（Ca²⁺ 、

ROS）的含量，随着遮阴程度的增加和遮阴时间的延长，信

号分子含量呈现显著的上升趋势，具体变化规律如下（以遮

阴处理20d为例）：
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钙离子（Ca²⁺ ）含量方面，CK、LS、MS、HS处理组

Ca²⁺ 含量分别为125.35±8.25μmol·g⁻ ¹、156.28±9.32μ

mol·g⁻ ¹、203.56±10.45μmol·g⁻ ¹、268.72±12.35μmol·g

⁻ ¹，HS处理组较CK增加114.35%，差异极显著（P<0.01），

MS处理组较CK增加62.38%，差异极显著（P<0.01），LS处

理组较CK增加24.67%，差异显著（P<0.05）；活性氧（ROS，

以H₂O₂计）含量方面，CK、LS、MS、HS处理组H₂O₂

含量分别为28.65±2.15μmol·g⁻ ¹、36.82±2.86μmol·g

⁻ ¹、48.56±3.42μmol·g⁻ ¹、65.32±4.15μmol·g⁻ ¹，HS

处理组较CK增加127.99%，差异极显著（P<0.01），MS处理

组较CK增加69.50%，差异极显著（P<0.01），LS处理组较

CK增加28.52%，差异显著（P<0.05）。

时间动态变化显示，遮阴处理第5d时，Ca²⁺ 和ROS含

量开始上升，与CK差异显著（P<0.05）；处理第10~15d时，

含量快速上升，与CK差异极显著（P<0.01）；处理第20d时，

含量达到最大值，随后趋于稳定。相关性分析表明，Ca²⁺

含量、ROS含量与遮阴程度呈极显著正相关（r分别为0.915、

0.932，P<0.01），与节间长度呈极显著正相关（r分别为0.886、

0.903，P<0.01）。以上结果表明，遮阴胁迫下，弱光信号会

诱导黄瓜节间组织中Ca²⁺ 和ROS含量显著增加，信号分子

的积累可能参与了弱光信号的传递过程，进而调控节间伸

长，这与光信号转导中信号分子作为“第二信使”的作用一

致，进一步完善了光信号转导的中间环节。

3.2.3 光信号转导相关基因表达变化

qRT-PCR结果表明，遮阴胁迫显著影响黄瓜节间组织中

光信号转导相关基因的表达水平，不同基因的表达变化存在

差异，且与遮阴程度和遮阴时间密切相关，具体变化规律如

下（以遮阴处理20d为例）：

光受体基因方面，PhyA和Cry1基因表达量随遮阴程度的

增加而显著上调，HS处理组PhyA和Cry1基因相对表达量分

别为CK的2.42倍和2.25倍，差异极显著（P<0.01）；PhyB基

因表达量随遮阴程度的增加而显著下调，HS处理组PhyB基

因相对表达量为CK的0.32倍，差异极显著（P<0.01）；Cry2

基因表达量随遮阴程度的增加而略有上调，但变化不显著

（P>0.05），与光受体含量变化趋势一致，表明基因表达调

控光受体含量。

信号分子调控基因方面，CDPK（钙离子信号调控基因）

和RBOH（活性氧信号调控基因）表达量随遮阴程度的增加

而显著上调，HS处理组CDPK和RBOH基因相对表达量分别

为CK的2.86倍和3.12倍，差异极显著（P<0.01），与Ca²⁺ 和

ROS含量变化趋势一致，表明这两个基因参与了信号分子的

合成与传递。

下游调控基因方面，PIF3、PIF4、GA3ox、EXP1、XTH2

基因表达量随遮阴程度的增加而显著上调，其中PIF4基因上

调幅度最大，HS处理组相对表达量为CK的3.58倍，差异极

显著（P<0.01）；GA3ox、EXP1、XTH2基因相对表达量分

别为CK的2.75倍、2.63倍和2.58倍，差异极显著（P<0.01）；

PIF3基因相对表达量为CK的2.12倍，差异极显著（P<0.01）。

这些基因的上调表达，可能直接促进了GA合成和细胞伸长，

进而诱导节间伸长，与前人研究中PIFs基因、GA合成基因

和细胞伸长相关基因的作用一致，其中PIF4基因的显著上

调，暗示其可能是弱光信号调控节间伸长的关键基因。

时间动态变化显示，随着遮阴时间的延长，各上调基因

的表达量逐渐增加，下调基因（PhyB）的表达量逐渐降低，

遮阴处理15~20d时，基因表达量趋于稳定，与光受体含量、

信号分子含量的变化趋势同步，表明光信号转导相关基因的

表达变化是一个连续的调控过程。

3.3 光信号转导机制与黄瓜节间伸长的关系

3.3.1 光受体与节间伸长的相关性分析

对遮阴胁迫下黄瓜节间组织中光受体含量与节间长度

进行 Pearson 相关性分析，结果显示，PhyA 含量、Cry1 含

量与节间长度均呈极显著正相关（r 分别为 0.905、0.892，

P<0.01），PhyB 含量与节间长度呈极显著负相关（r=-0.918，

P<0.01），Cry2 含量与节间长度无显著相关性（r=0.125，

P>0.05）。

这一结果表明，遮阴胁迫下 PhyA、Cry1 的积累和 PhyB

的下调是诱导黄瓜节间伸长的重要光受体调控环节：弱光

信号下 PhyB 的显著降低，使其无法有效抑制下游节间伸长

相关基因的表达，成为节间异常伸长的重要诱因；而PhyA、

Cry1的上调则作为弱光信号的特异性感知响应，进一步介导

下游信号传递，推动节间伸长进程。Cry2因含量变化无显著

差异，未参与遮阴胁迫下黄瓜节间伸长的光信号调控，体现

了光受体对弱光信号响应的物种特异性和功能分化性。

3.3.2 信号分子在光信号转导和节间伸长中的调控作用

相关性分析表明，黄瓜节间组织中Ca²⁺ 、ROS 含量与

PhyA、Cry1 含量呈极显著正相关（r 范围 0.856~0.889，

P<0.01），与 PhyB 含量呈极显著负相关（r 分别为-0.842、

-0.865，P<0.01），且二者与节间长度的极显著正相关关系

·019·



2025年第2期 园艺研究前沿 No.2 2025（Vol.001）

在 3.2.2 中已验证，说明光受体的含量变化直接调控信号分

子的积累。

进一步的通径分析显示，Ca²⁺ 、ROS 作为光信号转导

的第二信使，在光受体与下游基因之间起到关键的信号传

递作用：弱光信号下 PhyB 下调、PhyA 和 Cry1 上调后，会

直接激活细胞内 Ca²⁺ 和 ROS 的合成通路，使二者含量显

著上升；积累的 Ca²⁺ 通过激活 CDPK 基因，ROS 通过激活

RBOH 基因，共同将胞外的弱光信号转化为胞内的生化信

号，为下游调控基因的表达提供信号基础。同时，Ca²⁺ 和

ROS 之间存在协同调控效应，二者含量呈极显著正相关

（r=0.926，P<0.01），共同放大弱光信号的传递效率，进

一步强化对节间伸长的诱导作用。

此外，信号分子的积累与细胞形态变化也存在紧密关

联，Ca²⁺ 、ROS 含量与黄瓜节间细胞长度呈极显著正相关

（r 分别为 0.878、0.895，P<0.01），与细胞壁厚度呈极显

著负相关（r 分别为-0.835、-0.852，P<0.01），表明信号

分子在传递光信号的同时，还直接调控细胞的伸长和细胞

壁重塑，是光信号转导与节间细胞学伸长之间的重要连接

环节。

3.3.3 光信号转导相关基因调控节间伸长的分子机制

结合基因表达分析、相关性分析及通径分析结果，明

确了遮阴胁迫下弱光信号转导相关基因调控黄瓜节间伸长

的分子路径，各基因的调控作用及协同关系如下：

光受体基因是信号感知的核心：PhyA、Cry1 基因随遮

阴程度上调表达，直接导致其编码的光受体蛋白积累，PhyB

基因下调表达则导致 PhyB 蛋白含量降低，这一基因表达的

变化是弱光信号感知的分子基础，决定了后续信号转导的

启动与否。

信号分子调控基因是信号传递的关键：CDPK、RBOH

基因受光受体信号诱导显著上调，其表达产物分别介导 Ca

²⁺ 和 ROS 的信号传递，将光受体感知的弱光信号进一步向

下游传递，是连接光受体与下游功能基因的分子桥梁，且

二者的上调表达与信号分子的积累呈极显著正相关（r 分别

为 0.931、0.945，P<0.01），实现了信号的放大与转导。

下游调控基因是节间伸长的功能执行端：PIF3、PIF4 作

为光信号转导的核心转录因子基因，受上游信号分子调控

显著上调，其中 PIF4 的上调幅度最大，是调控节间伸长的

关键转录因子基因；PIF3、PIF4 的表达产物直接结合

GA3ox、EXP1、XTH2 等功能基因的启动子，激活其表达：

GA3ox 基因上调促进赤霉素（GA）的合成，打破植株激素

平衡，诱导细胞伸长；EXP1、XTH2 基因上调则分别编码

细胞壁扩展蛋白和木葡聚糖内转糖基酶，促进细胞壁松弛、

重塑，使细胞长度增加、细胞壁变薄，最终实现黄瓜节间

的细胞学伸长。

各基因的表达量与节间长度的相关性分析显示，PIF4、

GA3ox、EXP1、XTH2 基因与节间长度的相关系数均大于 0.9

（P<0.01），是遮阴胁迫下诱导黄瓜节间伸长的核心功能

基因。综合以上分析，构建出遮阴胁迫下弱光信号调控黄

瓜节间伸长的光信号转导分子模型：弱光信号→PhyB 下调

/ PhyA、Cry1 上调→Ca²⁺ 、ROS 积累→CDPK、RBOH 上调

→PIF3、PIF4（核心）上调→GA3ox、EXP1、XTH2 上调→

细胞伸长 / 细胞壁重塑→节间异常伸长。

4 讨论

4.1 遮阴胁迫下黄瓜光信号转导机制的特点

本研究明确了遮阴胁迫下设施黄瓜光信号转导机制的

特异性和协同性，是黄瓜对弱光环境的适应性响应，其核

心特点体现在三个方面：

光受体的功能分化性响应：黄瓜对弱光信号的感知主

要依赖 PhyB、PhyA 和 Cry1，其中 PhyB 为负调控核心受体，

其含量和基因表达的显著下调是弱光信号诱导节间伸长的

关键启动因素；PhyA 和 Cry1 为正调控受体，二者的上调

表达介导了弱光信号的进一步传递，而 Cry2 对弱光信号无

显著响应，这与拟南芥等模式植物的光受体响应规律存在

差异，体现了设施黄瓜光信号转导的物种特异性，可能与

黄瓜长期适应设施栽培的弱光环境有关。

信号分子的协同放大传递：Ca²⁺ 和 ROS 作为第二信

使，在光信号转导中并非独立作用，而是存在显著的协同

效应，二者的含量变化同步、相互促进，共同实现弱光信

号的放大与传递，这一特点使黄瓜能快速感知设施内的光

照变化，及时启动形态适应机制，是黄瓜对遮阴胁迫的快

速响应策略。

基因调控的级联性和靶向性：遮阴胁迫下黄瓜光信号

转导相关基因的表达呈现级联式上调特征，从光受体基因

到信号分子调控基因，再到下游转录因子基因和功能基因，

形成了完整的基因调控级联；且调控过程具有明确的靶向

性，最终所有信号均指向 GA 合成和细胞伸长相关基因，

实现对节间伸长的精准调控，体现了光信号转导机制的高
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效性和专一性。

与前人研究相比，本研究进一步验证了 PhyB 在黄瓜弱

光响应中的核心作用，且首次明确了 PhyA、Cry1 与 PhyB 的

协同调控关系，同时发现 PIF4 是调控黄瓜节间伸长的核心

转录因子，补充了黄瓜光信号转导的分子通路，完善了葫

芦科作物弱光响应的分子理论。

4.2 光信号转导机制与黄瓜节间伸长的内在联系

遮阴胁迫下黄瓜节间的异常伸长，本质是弱光信号转

导机制调控下的植物形态适应性变化，光信号转导从信号

感知、信号传递、功能执行三个层面，与节间伸长形成了

紧密的内在联系，且这种联系体现在分子、细胞、形态三

个水平：

分子水平的信号调控：光信号转导机制通过基因的级

联调控，实现了弱光信号从感知到功能执行的完整传递，

最终通过调控激素合成基因和细胞壁重塑基因的表达，为

节间伸长提供了分子和生理基础，是节间伸长的内在调控

核心。

细胞水平的形态重塑：光信号转导调控的最终结果是

黄瓜节间细胞的形态变化，即细胞长度增加、宽度减小、

细胞壁变薄，这是节间伸长的直接细胞学基础，而细胞形

态的变化正是光信号转导下游功能基因表达的直接体现，

实现了分子调控向细胞形态变化的转化。

形态水平的表型呈现：细胞的持续伸长和排列松散，

最终表现为黄瓜节间的异常伸长和植株徒长，是光信号转

导机制调控下的最终形态表型，且遮阴程度越高、处理时

间越长，光信号转导的强度越大，节间伸长的幅度也越大，

体现了光信号转导强度与节间伸长程度的剂量效应和时间

效应。

此外，光信号转导机制与激素信号通路之间存在显著

的交叉对话，本研究中光信号转导通过激活 GA3ox 基因促

进 GA 合成，而 GA 作为诱导节间伸长的关键激素，其合成

又会进一步促进 PIFs 基因的表达，形成光信号-GA 信号的

正反馈调节环，进一步放大对节间伸长的诱导作用，这也

是遮阴胁迫下黄瓜节间持续伸长的重要原因。同时，光信

号转导还可能与生长素（IAA）信号通路存在交叉调控，共

同调控黄瓜节间的伸长，这一方向仍需进一步深入研究。

4.3 本研究结果对设施黄瓜栽培的启示

本研究明确了遮阴胁迫下弱光信号诱导黄瓜节间伸长

的光信号转导机制及核心调控靶点，为设施黄瓜栽培中优

化光照管理、调控植株株型、防止徒长提供了科学的理论

依据和具体的实践启示：

精准调控设施内光照条件，靶向调节光受体表达：根

据 PhyB 是黄瓜弱光响应核心负调控受体的结论，设施栽培

中可通过补充红光照射，提高 PhyB 的活化态比例，促进

PhyB 基因和蛋白的表达，从而抑制下游节间伸长相关基因

的表达，防止植株徒长；同时，可通过控制蓝光的照射强

度，调控 Cry1 的表达，避免其过度积累介导弱光信号传递，

实现对光受体的靶向调控，优化植株株型。

合理控制遮阴时间和程度，避免信号分子过度积累：

设施栽培中，夏季遮阳网覆盖应避免重度遮阴（透光率 <

20%），且遮阳时间不宜过长，可采用间歇式遮阳方式，

防止 Ca²⁺ 和 ROS 的过度积累，避免光信号转导的持续激

活；冬春季节阴雨天气，应及时采用补光灯补光，提高设

施内光照强度，减少弱光信号的感知，降低信号分子的积

累水平，缓解节间异常伸长。

结合光调控与激素调控，实现株型协同调控：基于光

信号与 GA 信号的交叉对话机制，设施栽培中可将光调控

与低浓度 GA 抑制剂配合使用，在补充光照激活 PhyB 的同

时，适当抑制 GA 的合成，打破光信号-GA 信号的正反馈

调节环，双重抑制节间伸长，培育紧凑株型；同时，可适

量喷施细胞分裂素（CTK），平衡植株激素比例，进一步

提高植株的抗逆性，缓解遮阴胁迫的不利影响。

优化栽培措施，减少设施内局部遮阴：结合设施栽培

中遮阴胁迫的普遍性原因，可通过合理密植（降低栽培密

度至 25~30 株 /㎡）、优化支架搭建方式、及时更换老化棚

膜等措施，减少设施内局部遮阴环境的形成，提高棚内光

照的均匀性，从源头上减少弱光信号的产生，降低光信号

转导机制的激活概率。

此外，本研究的结果还可为设施黄瓜耐弱光品种的选

育提供分子标记，可将 PhyB、PIF4、GA3ox 等核心基因作

为分子育种的靶点，选育 PhyB 表达量高、PIF4 和 GA3ox 对

弱光信号不敏感的黄瓜品种，从遗传层面提高黄瓜的耐弱

光性，减少遮阴胁迫下的徒长现象，为设施黄瓜产业的高

质量发展提供品种支撑。

4.4 研究的局限性及展望

4.4.1 研究局限性

本研究系统解析了遮阴胁迫下弱光信号诱导黄瓜节

间伸长的光信号转导机制，但仍存在一些局限性，主要体
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现在：

实验材料的单一性：本研究仅选用设施主栽黄瓜品种

“德瑞特 L108”为试材，该品种对遮阴胁迫较为敏感，而

不同黄瓜品种的耐弱光性存在差异，其光信号转导机制的

核心组分和调控规律可能不同，研究结果的普适性有待进

一步验证。

研究条件的可控性：本实验在温室大棚内进行，虽尽

量控制环境条件，但仍受自然温度、湿度等环境因素的轻

微影响，未能在人工气候箱中实现完全可控的环境条件，

部分指标的测定可能存在微小误差。

调控机制的深入性：本研究明确了光信号转导的核心

基因和调控路径，但对基因之间的直接相互作用（如 PIF4

与 GA3ox 基因的直接结合验证）、光信号与其他信号通路

（如生长素、乙烯信号通路）的交叉调控机制，以及光信

号转导中的反馈调节机制，尚未进行深入的分子验证，机

制的完整性仍需补充。

研究尺度的单一性：本研究主要从分子、细胞和形态

水平开展研究，未结合转录组、代谢组、蛋白组等多组学

技术进行系统分析，未能全面揭示遮阴胁迫下黄瓜的整体

响应规律，对光信号转导调控的下游代谢通路挖掘不足。

4.4.2 研究展望

基于本研究的结果和局限性，未来可从以下方面开展

进一步的深入研究：

开展多品种对比研究：选取不同耐弱光性的黄瓜品种，

分析其遮阴胁迫下光信号转导机制的差异，明确耐弱光品

种的核心调控靶点和分子特征，为黄瓜耐弱光品种的选育

提供更全面的理论依据。

深入验证基因间的相互作用：采用酵母双杂交、双荧

光素酶报告系统、ChIP-qPCR 等分子生物学技术，验证 PIFs

等转录因子与下游功能基因的直接结合关系，明确光信号

转导中基因之间的调控网络，完善分子机制的完整性。

开展多信号通路的交叉调控研究：深入研究光信号与

生长素、乙烯、脱落酸等激素信号通路的交叉对话机制，

明确不同信号通路在黄瓜节间伸长中的协同调控关系，揭

示黄瓜响应遮阴胁迫的综合信号调控网络。

结合多组学技术开展系统研究：采用转录组、蛋白组、

代谢组联合分析的方法，从整体水平揭示遮阴胁迫下黄瓜

的基因表达、蛋白合成和代谢物变化规律，挖掘光信号转

导调控的下游代谢通路，为设施黄瓜的栽培调控提供更全

面的靶点。

开展田间应用验证研究：将本研究提出的光照管理、

株型调控措施应用于设施黄瓜的田间生产，开展大面积的

田间验证试验，优化调控措施的参数和方法，形成可推广、

可操作的设施黄瓜优质高效栽培技术规程，推动研究成果

的落地转化。

同时，未来还可将研究范围扩展至其他设施蔬菜（如

番茄、辣椒、茄子等），分析其遮阴胁迫下光信号转导调

控节间伸长的机制，探索葫芦科、茄科等不同科属蔬菜光

信号转导机制的共性和差异，丰富设施蔬菜弱光响应的分

子理论，为设施农业的光照管理和株型调控提供更全面的

科学支撑。

5 结论

本研究以设施主栽黄瓜品种 “德瑞特 L108” 为试材，

设置不同遮阴程度（透光率 100%、60%、40%、20%）和

遮阴时间（5d、10d、15d、20d）处理，系统测定了黄瓜节

间伸长相关指标和光信号转导关键组分的变化特征，通过

相关性分析、通径分析和分子生物学验证，解析了遮阴胁

迫下弱光信号诱导黄瓜节间伸长的光信号转导机制，明确

了各组分的协同调控关系，构建了光信号转导分子模型，

主要研究结论如下：

遮阴胁迫对黄瓜生长和节间伸长具有显著的诱导作

用，且存在浓度依赖性和时间依赖性：随遮阴程度增加和

遮阴时间延长，黄瓜植株徒长现象加剧，株高显著增加，叶

绿素含量显著降低；节间长度呈持续上升趋势，重度遮阴处

理20d时节间长度较对照增加102.90%；细胞学观察表明，黄

瓜节间伸长的直接原因是细胞长度增加、宽度减小、细胞壁

变薄，且细胞形态变化与节间长度呈极显著相关。

遮阴胁迫下黄瓜光信号转导关键组分发生特异性变

化：光受体中 PhyA、Cry1 含量随遮阴程度显著增加，PhyB

含量显著降低，Cry2 无显著变化；信号分子 Ca²⁺ 、ROS 含

量随遮阴程度和时间显著积累，与光受体变化呈极显著相

关；光信号转导相关基因呈级联式表达变化，PhyA、Cry1、

CDPK、RBOH、PIF3、PIF4、GA3ox、EXP1、XTH2 基因

显著上调，PhyB 基因显著下调，Cry2 基因无显著变化，其

中 PIF4 基因上调幅度最大，是核心调控基因。

光信号转导各组分与黄瓜节间伸长存在紧密的相关

性，PhyB 是弱光信号感知的核心负调控受体，Ca²⁺ 和 ROS
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是信号传递的关键第二信使，PIF4 是核心转录因子，

GA3ox、EXP1、XTH2 是节间伸长的关键功能基因，各组分

通过“感知-传递-执行”的级联调控，形成了完整的光信

号转导通路。

构建了遮阴胁迫下弱光信号调控黄瓜节间伸长的光信

号转导分子模型：弱光信号被黄瓜感知后，导致 PhyB 下调、

PhyA 和 Cry1 上调，进而诱导细胞内 Ca²⁺ 和 ROS 积累，

通过 CDPK 和 RBOH 基因放大信号传递，激活下游 PIF3、

PIF4 基因的表达，PIF4 作为核心转录因子，进一步激活

GA3ox、EXP1、XTH2 等功能基因，促进赤霉素合成和细胞

壁重塑，最终导致黄瓜节间细胞伸长，表现为节间异常伸

长和植株徒长。

本研究的结果填补了遮阴胁迫下弱光信号诱导黄瓜节

间伸长的光信号转导机制研究空白，丰富了黄瓜光响应和

株型调控的分子生物学理论，为其他设施蔬菜弱光响应机

制的研究提供了参考和借鉴。同时，本研究明确了设施黄

瓜节间异常伸长的核心调控靶点，为设施黄瓜栽培中优化

光照管理、靶向调控株型、防止徒长提供了科学依据和具

体的实践措施，对提高设施黄瓜的光能利用效率、抗逆性

和产量品质，推动设施黄瓜产业的高质量发展具有重要的

实际意义。
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