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５－氮杂胞苷对低温胁迫下黄瓜幼苗
光合作用的影响

邢潇晨，索琳格，肖春燕，刘苗苗，刘慧英，崔金霞
（石河子大学农学院园艺系，特色果蔬栽培生理与种植资源利用兵团重点实验室，新疆 石河子 ８３２００３）

摘 要：为探究降低基因组ＤＮＡ甲基化水平在低温条件下对黄瓜幼苗光合作用的影响，以‘津研四号’黄瓜幼
苗为试材，研究了不同浓度ＤＮＡ甲基化抑制剂５－ａｚａＣ处理对低温（１０℃／６℃，３００μｍｏｌ·ｍ

－２·ｓ－１）胁迫下黄瓜幼苗
叶片气体交换参数、叶绿素荧光猝灭、细胞膜透性的影响。结果表明：低温条件下，５００～８００μｍｏｌ·Ｌ

－１的５－ａｚａＣ处
理能够显著降低黄瓜幼苗叶片细胞膜透性（Ｐ＜０．０５）；提高叶片净光合速率（Ｐｎ）、气孔导度（Ｇｓ）、蒸腾速率（Ｔｒ），
降低胞间ＣＯ２浓度（Ｃｉ）；同时也促进ＰＳⅡ的最大光化学效率（Ｆｖ／Ｆｍ）、实际光化学效率（ΦＰＳⅡ）、光合电子传递效
率（ＥＴＲ）和光化学猝灭系数（ｑＰ）的升高，非光化学猝灭系数（ＮＰＱ）和叶片光化学猝灭参数［Ｙ（ＮＯ）］的降低，从而
提高黄瓜幼苗的耐冷性。
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ＤＮＡ甲基化（ＤＮＡｍｅｔｈｙｌａｔｉｏｎ）是一种常见和重
要的表观遗传修饰形式，是在 ＤＮＡ甲基转移酶
（ＤＮＡｍｅｔｈｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ，ＤＮＭＴ）的作用下，将 Ｓ－腺
苷－甲硫氨酸（Ｓ－ｄａｏｍｅｔ，ＳＡＭ）的甲基基团转移到
胞嘧啶（Ｃ）或胸腺嘧啶（Ｔ）上，最常见的是转移到 Ｃ，

形成５－甲基胞嘧啶（５ｍＣ），完成ＤＮＡ的共价修饰，
从而影响到ＤＮＡ和蛋白质的相互作用，抑制基因的
表达［１－２］。ＤＮＡ甲基化不仅参与植物生长发育调
控［３－４］，近期研究表明外界不良环境条件如干旱、盐

害、冷害等非生物胁迫能够诱导植物基因组 ＤＮＡ甲



基化水平和状态（半甲基化、全甲基化、去甲基化）发

生变化，从而影响到植物基因表达和转座子的转座

活性，进而对其生物遗传信息进行调节，为植物适应

不良环境创造有利的条件，而逆境胁迫结束后，ＤＮＡ
甲基化又恢复到胁迫之前的水平，避免基因不必要

的活跃表达与能量浪费［５］。

植物体内基因组 ＤＮＡ甲基化水平的变化与不
同温度环境胁迫有关，低温及高盐胁迫诱导抗逆相

关基因编码区去甲基化，增加基因的表达量以应对

环境胁迫［６］；低温胁迫条件下，许多种植物都会发生

基因组ＤＮＡ甲基化水平的降低。如在低温胁迫条
件下，玉米幼苗根部组织的基因组 ＤＮＡ甲基化水平
降低了至少 １０％［７］。５℃冷处理水稻 ４８ｈ后，基因
组甲基化模式和水平发生明显改变［８］。低温胁迫下

甲基化水平降低之后，植物基因组转座子活性被激

活，例如金鱼草的 Ｔａｍ３转座子，１５℃的低温胁迫诱
导了Ｔａｍ３序列的甲基化水平特异性变化，即发生
了去甲基化，并激活了转座子的转录，２５℃时甲基化
受到强烈抑制［９］。低温胁迫往往通过诱导抗逆基因

甲基化水平的变化，来改变转录组的转录表达，以提

高在低温胁迫下的抵抗力和适应力，Ｈａｓｈｉｄａ等研究
表明低温胁迫条件下，转座酶在 ＤＮＡ复制和细胞分
裂结束后立即结合于 Ｔａｍ３转座子上，导致了 ＤＮＡ
甲基化水平降低［１０］。Ｓｈａｎ等利用 ＭＳＡＰ法研究发
现低温处理后，玉米幼苗全基因组 ＤＮＡ甲基化多态
性占总条带的３２．６％～３４．８％，大多数片段发生了
去甲基化现象，对特异性片段回收测序，进行 ＢＬＡＳＴ
比对，结果表明这些片段的同源染色体涉及到许多

过程，包括激素调节，低温反应，光合作用和转座子

激活等［１１］。

５－氮杂胞苷（５－ａｚａＣ）是目前植物上研究和应
用最多的ＤＮＡ甲基化抑制剂之一，可以降低基因组
甲基化水平［１２］，在植物的表型性状［１３－１４］，植物春化

作用和开花［１５－１７］等方面都有研究。但对于５－ａｚａＣ
降低基因组甲基化水平在植物抗逆机理中的作用相

关研究较少，有研究表明合适浓度的 ５－ａｚａＣ处理
可以减缓白菜幼苗在高温胁迫下的生长量、ＰＯＤ活
性和蛋白质含量的降低幅度，同时降低ＭＤＡ含量和
细胞膜透性［１８］。

黄瓜是一种喜温作物，其所有组织对低温都敏

感［１９］。１０℃～１２℃以下低温即能引起黄瓜生理活
动的失调，呈现生理障碍［２０］，黄瓜光合器官的受损

也表现的较为明显［２１］。低温能降低植物光合效率、

改变光合色素组成、抑制叶绿体发育等，因此本试验

以黄瓜为材料，喷施不同浓度 ５－ａｚａＣ，对低温胁迫

下黄瓜幼苗叶片气体交换参数、光化学效率、光能分

配、相对电导率等进行了一些探索，以期为降低基因

组ＤＮＡ甲基化水平在植物耐冷性中的作用机理提
供理论依据。

１ 材料和方法

１．１ 材料及其处理

以“津研四号”黄瓜品种为试材，５－ａｚａＣ药剂购
自美国Ｓｉｇｍａ公司。试验于２０１３年在石河子大学农
学院试验站温室中进行。

黄瓜种子经５５℃温汤浸种处理后，于２８℃条件
下在人工智能光照培养箱中进行避光培养催芽，选

择刚刚萌动、芽势一致的种子播于７２孔穴盘内，子
叶展平时分苗于１２０ｃｍ×１１０ｃｍ的育苗钵中，基质
为草炭∶蛭石＝２∶１（ｖ∶ｖ），间隔５ｄ浇灌一次霍格兰
营养液。幼苗长出两片真叶时，选取大小、形态一致

且无病虫害的幼苗进行预处理。

５－ａｚａＣ浓度设：ＣＫ、１００、２５０、５００、８００、１０００、
２０００μｍｏｌ·Ｌ

－１和５０００μｍｏｌ·Ｌ
－１。处理期间，每天

早上１０∶００，整株幼苗均匀喷施５－ａｚａＣ，同时 ＣＫ喷
洒蒸馏水，每天一次，连续喷３ｄ，然后置于光照培养
箱中进行低温处理，昼夜温度设定为 １０℃ ／６℃，光
照时间为１２ｈ，光照度为 ３００μｍｏｌ·ｍ

－２·ｓ－１。分别
于低温处理０ｈ（即低温处理前）、低温处理 ２４ｈ和
低温处理４８ｈ三个时间段进行取样，每个处理重复
３次。
１．２ 细胞膜透性的测定

细胞膜透性采用相对电导法［２２］。

１．３ 气体交换参数的测定

用英国ＰＰ－Ｓｙｓｔｅｍｓ公司生产的ＣＩＲＡＳ－２型光
合仪在光照培养箱内测定３００μｍｏｌ·ｍ

－２·ｓ－１下黄瓜
幼苗最佳功能叶片（上数第２叶）的光合速率（Ｐｎ）、
气孔导度（Ｇｓ）、蒸腾速率（Ｔｒ）和胞间 ＣＯ２浓度
（Ｃｉ）。
１．４ 叶绿素荧光猝灭

在低温０ｈ、２４ｈ和 ４８ｈ，黄瓜幼苗在光照培养
箱内暗适应 ２５ｍｉｎ，用英国 Ｈａｎｓａｔｅｃｈ公司生产的
ＦＭＳ－２脉冲调制式叶绿素荧光仪测定叶绿素荧光
参数。根据Ｄｅｍｍｉｎｇ－Ａｄａｍｓ和Ａｄａｍｓ［２３］及ＦＭＳ－２
型叶绿素荧光仪使用手册进行计算，公式如下：

暗适应下 ＰＳⅡ最大光化学效率（Ｆｖ／Ｆｍ）＝
（ＦｍＦｏ）／Ｆｍ；

ＰＳⅡ实际光化学效率（ΦＰＳⅡ）＝（Ｆｍ′Ｆｓ）／
Ｆｍ′；
ＰＳⅡ天线转化效率 Ｆｖ′／Ｆｍ′＝（Ｆｍ′Ｆｏ′）／
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Ｆｍ′；
光化学猝灭系数 ｑＰ＝（Ｆｍ′Ｆｓ）／（Ｆｍ′Ｆｏ′）；
非光化学猝灭系数 ＮＰＱ＝（ＦｍＦｍ′）／Ｆｍ′；
电子传递速率 ＥＴＲ＝ΦＰＳⅡ ×ＰＦＤ×０．８４×

０．５，其中 ＰＦＤ是被吸收的光通量密度（μｍｏｌ·ｍ
－２·

ｓ－１），０．５代表光能在两个光系统间的分配系数，
０．８４指入射到叶片表面的光能平均有 ８４％被叶片
吸收［２４］。

利用荧光参数计算 ＰＳⅡ吸收光能分配和光系
统激发能分配的情况［２５－２６］：ＰＳⅡ吸收光能用于光
化学反应的相对份额（Ｐ）＝Ｆｖ′／Ｆｍ′×ｑＰ×１００％；
用于天线热耗散的相对份额（Ｄ）＝（１Ｆｖ′／Ｆｍ′）×
１００％；用于反应中心耗散的相对份额（Ｅｘ）＝Ｆｖ′／
Ｆｍ′×（１ｑＰ）×１００％。
光系统Ⅰ（ＰＳⅠ）与 ＰＳⅡ间激发能分配不平衡

性（β／α－１）＝（１－ｆ）／ｆ（其中 ｆ为 ＰＳⅡ反应中心开
放程度，ｆ＝（ＦｍＦｓ）／（ＦｍＦｏ）；α、β分别为 ＰＳⅠ和
ＰＳⅡ的激发能分配系数）。
１．５ 数据统计分析

采用 Ｅｘｃｅｌ软件进行数据的统计分析，计算平
均值、标准差；用 ＳＰＳＳ１７．０软件对数据进行单因素
方差分析，并用 Ｄｕｎｃａｎ’ｓ检验法对显著性差异（Ｐ
＜０．０５）进行比较；用ＯｒｉｇｉｎＬａｂ７．５软件作图。

２ 结果与分析

２．１ 低温下不同浓度 ５－ａｚａＣ处理对黄瓜幼苗细
胞膜透性的影响

由图１可知，低温０ｈ（低温处理前），不同浓度
５－ａｚａＣ处理的黄瓜幼苗叶片相对电导率比较一致，
随着低温处理时间的逐渐延长，各处理相对电导率

的值也逐渐增大。低温胁迫２４ｈ和４８ｈ，与各自对
照相比，１００～８００μｍｏｌ·Ｌ

－１的 ５－ａｚａＣ处理降低了
相对电导率值，其中喷施浓度为５００μｍｏｌ·Ｌ

－１的５－
ａｚａＣ处理的相对电导率降低幅度最大，比各自的对
照分别减小了 ２４．９４％和 ２７．９８％。说明喷施合适
浓度的５－ａｚａＣ处理可以缓解低温弱光对黄瓜幼苗
细胞质膜结构和功能造成的影响。

２．２ 低温下不同浓度 ５－ａｚａＣ处理对黄瓜幼苗光
合作用的影响

从图２（Ａ，Ｂ，Ｃ，Ｄ）可以看出，与低温 ０ｈ相比，
低温２４ｈ和４８ｈ，不同浓度５－ａｚａＣ处理的 Ｐｎ、Ｇｓ
和Ｔｒ呈现下降的趋势，Ｃｉ呈现上升的趋势；在低温
０ｈ、２４ｈ和４８ｈ，不同浓度的５－ａｚａＣ处理表现出明
显的浓度效应，从１００～５００μｍｏｌ·Ｌ

－１处理的 Ｐｎ、Ｇｓ
和Ｔｒ值逐渐上升，Ｃｉ值逐渐下降，５００～５０００μｍｏｌ·

Ｌ－１的５－ａｚａＣ处理 Ｐｎ、Ｇｓ和Ｔｒ值逐渐下降，Ｃｉ值
逐渐上升，其中 ５００μｍｏｌ·Ｌ

－１的 ５－ａｚａＣ处理是拐
点，表明低浓度的 ５－ａｚａＣ处理在低温处理前和低
温下可以增强黄瓜的光合作用，而高浓度 ５－ａｚａＣ
处理则表现出抑制作用。

图１ 低温下不同温度５ａｚａＣ对黄瓜幼苗
叶片相对电导率的影响

Ｆｉｇ．１ Ｅｆｆｅｃｔｓｏｆ５ａｚａＣｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓｏｎｒｅｌａｔｉｖｅｅｌｅｃｔｒｉｃａｌ
ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙｏｆｃｕｃｕｍｂｅｒｓｅｅｄｌｉｎｇｕｎｄｅｒｌｏｗｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

２．３ 低温下不同浓度 ５－ａｚａＣ处理对黄瓜幼苗叶
绿素荧光参数的影响

由图３（Ａ）可知，进行低温处理后，随着低温时
间的增长，黄瓜幼苗叶片的 Ｆｖ′／Ｆｍ′值逐渐降低，低
温２４ｈ和４８ｈ的对照与 ０ｈ的 ＣＫ相比，分别降低
了３．４６％和５．２６％，这表明低温处理促使ＰＳⅡ天线
激发能的捕获效率降低。喷施５－ａｚａＣ可以减缓黄
瓜幼苗叶片的 Ｆｖ′／Ｆｍ′值降低的速度。低温处理
２４ｈ，５００～８００μｍｏｌ·Ｌ

－１的５－ａｚａＣ处理与其对照相
比 Ｆｖ′／Ｆｍ′值分别提高了 ３．９４％和 ３．６７％。低温
处理４８ｈ，５００～８００μｍｏｌ·Ｌ

－１的处理 Ｆｖ′／Ｆｍ′值比
ＣＫ分别提高了 ２．７９％和 ２．８０％。Ｆｖ／Ｆｍ的下降，
表明ＰＳⅡ受到损伤。

由图３（Ｂ）可知，低温 ０ｈ，与 ＣＫ相比，经 ５－
ａｚａＣ处理的幼苗 Ｆｖ／Ｆｍ值升高，但都在０．８０～０．８５
之间，表明此时黄瓜叶片的 ＰＳⅡ未受到任何损伤，
且经５－ａｚａＣ处理，能提高 ＰＳⅡ反应中心内能转化
效率。与低温处理０ｈ相比，低温２４ｈ和４８ｈ黄瓜
幼苗叶片的 Ｆｖ／Ｆｍ值都降低，表明此时黄瓜叶片
已经受到光抑制。与各自对照相比，在 １００～８００

μｍｏｌ·Ｌ
－１的浓度范围内，随着浓度的增加，Ｆｖ／Ｆｍ

值也逐渐提高，经５００μｍｏｌ·Ｌ
－１的５－ａｚａＣ处理的叶

片 Ｆｖ／Ｆｍ值提高最明显，分别提高了 ０．９８％和
１．１１％。
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图２ 低温下不同浓度５ａｚａＣ对黄瓜幼苗叶片光合作用的影响
Ｆｉｇ．２ Ｅｆｆｅｃｔｓｏｆ５ａｚａＣｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓｏｎｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｏｆｃｕｃｕｍｂｅｒｓｅｅｄｌｉｎｇｓｕｎｄｅｒｌｏｗｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

图３ 低温下不同浓度的５－ａｚａＣ对黄瓜幼苗叶片叶绿素荧光参数的影响
Ｆｉｇ．３ Ｅｆｆｅｃｔｓｏｆ５－ａｚａＣｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓｏｎｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅｐａｒａｍｅｔｅｒｓｏｆｃｕｃｕｍｂｅｒｓｅｅｄｌｉｎｇｓｕｎｄｅｒｌｏｗｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ
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由图３（Ｃ）可知，与低温０ｈ相比，低温 ２４ｈ和
４８ｈ，ΦＰＳＩＩ逐渐下降。但经５－ａｚａＣ处理可提高低
温胁迫下黄瓜幼苗叶片的ΦＰＳＩＩ值，且在 １００～
１０００μｍｏｌ·Ｌ

－１浓度范围内随着浓度的增加而提高，

５００～８００μｍｏｌ·Ｌ
－１的处理ΦＰＳＩＩ值提高最明显。

１０００μｍｏｌ·Ｌ
－１之后的处理使ΦＰＳＩＩ值急剧下降，说

明高浓度的 ５－ａｚａＣ处理促使 ＰＳⅡ光化学活性降
低。

由图３（Ｄ）可知，与低温０ｈ相比，低温 ２４ｈ和
４８ｈ黄瓜幼苗ΦＰＳＩＩ和 ＥＴＲ都显著降低，说明黄瓜
幼苗经低温处理，ＰＳⅡ光化学活性降低，光合电子传
递受到限制。低温下不同浓度的５－ａｚａＣ引起的光
合电子传递速率（ＥＴＲ）的变化趋势与ΦＰＳＩＩ相似。
２．４ 低温下不同浓度 ５－ａｚａＣ处理对黄瓜幼苗叶

绿素荧光猝灭的影响

叶绿素荧光猝灭包括光化学猝灭（ｑＰ）和非光
化学猝灭（ＮＰＱ）。光化学猝灭系数（ｑＰ）表示总
ＰＳⅡ反应中心中开放的反应中心所占比例的指标，
在一定程度上反映了植物光合活性的高低。由图４
（Ａ）可知，与低温０ｈ相比，低温处理２４ｈ和４８ｈ的
ｑＰ值持续下降，表明叶片捕获的激发能中用于推动
光化学反应的部分所占比例下降，植物光合活性降

低。低温 ０ｈ、低温 ２４ｈ和 ４８ｈ，不同浓度 ５－ａｚａＣ
处理的黄瓜幼苗 ｑＰ值呈现先升高后降低的趋势，
５００～８００μｍｏｌ·Ｌ

－１５－ａｚａＣ处理表现最为明显，ｑＰ
值达到峰值。这表明１００～８００μｍｏｌ·Ｌ

－１５－ａｚａＣ处
理能够减缓低温下黄瓜叶片光合活性降低的速度，

提高叶片捕获的激发能中用于推动光化学反应的部

分所占比例。

ＮＰＱ反映了植物耗散过剩光能为热的能力，常
用于衡量过剩激发能的耗散情况，ＮＰＱ逐渐增大，
说明叶片为保护光合机构免遭破坏迅速启动热耗

散，以耗散过剩能量。由图４（Ｂ）可以看出，与低温０
ｈ对照相比，低温处理 ２４ｈ和 ４８ｈ黄瓜幼苗叶片
ＮＰＱ值 急 剧 增 大，分 别 增 大 了 １５３．８３％ 和
２５０．４８％。低温２４ｈ和４８ｈ，与各自的对照相比，不
同浓度５－ａｚａＣ处理使ＮＰＱ值呈现先减小后增大的
趋势。最明显的是低温２４ｈ，５００μｍｏｌ·Ｌ

－１的处理急

剧减少，与其对照相比，减少了４６．１０％。
Ｙ（ＮＯ）是ＰＳⅡ处于非调节性能量耗散的量子

产量，若 Ｙ（ＮＯ）较高，表明光化学能量转换和保护
性的调节机制（如热耗散）不足以将植物吸收的光能

完全消耗掉，即入射光强超过了植物能接受的程度，

因此 Ｙ（ＮＯ）可以作为光损伤的重要指标。由图 ４
（Ｃ）可知，与低温０ｈ相比，随着低温时间的延长，Ｙ

（ＮＯ）值逐渐升高，表明低温时间的长短与黄瓜叶片
的光损伤程度成正比。喷施一定浓度的５－ａｚａＣ可
减缓低温造成的黄瓜叶片光损伤程度。其中５００～
８００μｍｏｌ·Ｌ

－１的处理效果最明显。

图４ 低温下不同浓度５－ａｚａＣ对黄瓜
幼苗叶片 ｑＰ、ＮＰＱ和Ｙ（ＮＯ）的影响

Ｆｉｇ．４ Ｅｆｆｅｃｔｓｏｆ５－ａｚａＣｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓｏｎｑＰ，ＮＰＱａｎｄＹ（ＮＯ）
ｏｆｃｕｃｕｍｂｅｒｓｅｅｄｌｉｎｇｓｕｎｄｅｒｌｏｗｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

２．５ 低温下不同浓度 ５－ａｚａＣ处理对黄瓜幼苗光
化学速率、天线热耗散速率及其分配比例影响

利用荧光参数可将植物叶片吸收的光能分为三

个部分：天线上耗散的能量 Ｄ、反应中心由非光化
学反应耗散的能量 Ｅｘ、用于光化学反应的部分 Ｐ。
通过计算它们占总吸收光能的百分比，可以了解植

物的光能利用能力。

由图５（Ａ，Ｂ，Ｃ）可知，与低温 ０ｈ相比，低温处
理２４ｈ和４９ｈ，黄瓜幼苗叶片反应中心用于光化学
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反应的能量（Ｐ）逐渐降低，用于反应中心由非光化
学反应耗散的能量（Ｅｘ）和天线上耗散的能量（Ｄ）逐
渐增高。其中喷施５００～８００μｍｏｌ·Ｌ

－１的５－ａｚａＣ处
理与对照相比 Ｐ值逐渐升高。与此相对应，说明喷
施５－ａｚａＣ可以提高黄瓜幼苗叶片反应中心用于光
化学反应的能量所占的比例。

ＰＳⅠ和ＰＳⅡ间激发能分配不平衡性可用β／α
－１表示。由图５（Ｄ）可知，黄瓜幼苗叶片ＰＳⅠ和ＰＳ

Ⅱ间激发能分配偏离平衡程度与低温处理时间成正

比，即随低温处理时间增加，黄瓜幼苗叶片偏离平衡

的程度越严重。从不同浓度处理下叶片 ＰＳⅠ和 ＰＳ
Ⅱ间激发能分配平衡偏离系数（β／α－１）来看，５００
～８００μｍｏｌ·Ｌ

－１的 ５－ａｚａＣ处理促使黄瓜幼苗叶片
ＰＳⅠ和ＰＳⅡ间激发能分配偏离平衡程度较小，有利
于两个光系统之间彼此传递的协调。

图５ 低温下不同浓度的５ａｚａＣ对黄瓜幼苗叶片光能分配和光系统激发能分配的影响
Ｆｉｇ．５ Ｅｆｆｅｃｔｓｏｆ５ａｚａＣｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓｏｎｔｈｅａｌｌｏｃａｔｉｏｎｏｆａｂｓｏｒｂｅｄｌｉｇｈｔｏｆｃｕｃｕｍｂｅｒｓｅｅｄｌｉｎｇｓｕｎｄｅｒｌｏｗｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

３ 讨 论

植物的低温伤害始于细胞膜系统。细胞膜透性

增大将会导致一系列代谢变化，最终造成细胞死

亡［２７］。本研究结果表明，随着低温时间的延长，与

低温０ｈ相比，低温２４ｈ和４８ｈ，黄瓜幼苗叶片相对
电导率值明显增加，说明已经对黄瓜幼苗膜系统造

成了伤害，而５００μｍｏｌ·Ｌ
－１的５－ａｚａＣ处理显著降低

了低温对细胞膜的伤害，因而起到了抗冷的作用。

这可能与５００μｍｏｌ·Ｌ
－１的５－ａｚａＣ处理能够显著提

高黄瓜叶片ＳＯＤ、ＣＡＴ、ＡＰＸ和 ＧＲ抗氧化酶活性清
除过多活性氧有关［２８］。

低温能够直接影响植物光合器官的结构和活

性，也可以通过对植物生理过程作用间接影响植物

光合作用。低温导致植物光合作用下降的因素有气

孔因素也有非气孔因素。Ｆａｒｑｕｈａｒ等［２９］认为植物叶
片净光合速率下降的主要原因有两方面：（１）由于
气孔导度下降，ＣＯ２的供应受到阻滞；（２）植物叶片
叶肉细胞光合性能下降，导致叶肉细胞同化 ＣＯ２的
能力下降，这样就会导致胞间 ＣＯ２浓度升高。本试
验结果表明，低温下，黄瓜幼苗叶片的 Ｐｎ、ΦＰＳⅡ和
Ｆｖ／Ｆｍ明显降低，胞间 ＣＯ２浓度（Ｃｉ）显著升高（Ｐ
＜０．０５），由此可以看出 Ｐｎ值下降是由非气孔因素
限制。同时也说明叶片的光能转换效率降低，增加

了过剩激发能，从而引起光抑制，叶片的光合机构受

到伤害。这与前人的研究结果［３０］相一致。本试验

中，低温下喷施５００～８００μｍｏｌ·Ｌ
－１的５－ａｚａＣ预处

理的 Ｐｎ、ΦＰＳⅡ和 Ｆｖ／Ｆｍ的增幅较大，说明适宜浓
度的５－ａｚａＣ能够通过调节低温下黄瓜幼苗叶片的
光合功能来减轻低温对植株的伤害。
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叶绿体吸收的光能除用于光合作用外，还有一

部分在形成同化力之前以热耗散的形式流失和以荧

光的形式重新发射出来。低温下，光化学猝灭系数

（ｑＰ）呈降低趋势。但喷施５００～８００μｍｏｌ·Ｌ
－１的５－

ａｚａＣ处理可以提高低温下黄瓜幼苗叶片的 ｑＰ值，
即提高了叶片捕获的激发能中用于推动光化学反应

的部分所占比例。而非光化学猝灭系数（ＮＰＱ）呈现
升高的趋势，说明黄瓜叶片为保护光合机构免遭破

坏迅速启动热耗散，以耗散过剩能量，是植物适应低

温的体现。Ｙ（ＮＯ）的趋势与 ＮＰＱ一致，但喷施５００
～８００μｍｏｌ·Ｌ

－１的 ５－ａｚａＣ可减缓 ＮＰＱ下降程度，
减缓低温对黄瓜幼苗叶片造成的光损伤。

本试验中通过测算叶片的光化学速率、天线耗

散速率及其占总吸收光能的比例，了解黄瓜叶片在

低温下的光能利用能力。结果表明，低温条件下，吸

收光强分配于光化学反应的部分降低，而用于天线

热耗散比例和反应中心由非光化学反应耗散的能量

逐渐升高，且主要以光化学反应的部分为主要光能

分配途径。经５－ａｚａＣ处理的黄瓜幼苗叶片与低温
对照相比，吸收光强分配于光化学反应的部分先减

少（低温２４ｈ）后增加（低温４８ｈ），而天线热耗散比
例先增加后减少，这种变化可以认为低温处理２４ｈ，
植物对逆境的一种适应能力，激发能天线热耗散比

例增加，低温处理４８ｈ，反应中心用于非光化学反应
耗散的能量开始升高，这部分能量由于反应中心的

关闭不能用于光化学反应，只能作为过剩光能由反

应中心以非光学反应的形式加以耗散，在耗散过程

中，能量可能会传递至 Ｏ２，形成破坏性极大的单线
态１Ｏ２［３１］，并形成各种活性氧分子，对叶绿体和细胞
造成氧化损伤。从黄瓜幼苗叶片 ＰＳⅠ和 ＰＳⅡ间激
发能分配平衡偏离系数（β／α１）来看，随着低温处
理时间积累，（β／α１）逐渐增大，说明植物叶片的两
个光系统间激发能分配已严重失衡。经５００～１０００

μｍｏｌ·Ｌ
－１的５－ａｚａＣ处理与低温对照相比偏离平衡

的程度较小，说明适宜的浓度可以在一定程度上减

缓两个光系统间激发能失衡程度。

综上所述，５００～８００μｍｏｌ·Ｌ
－１的 ５－ａｚａＣ处理

可明显缓解低温对黄瓜幼苗叶片细胞膜的伤害，并

且在一定程度上抑制了膜脂过氧化作用，降低叶片

细胞伤害率；５００～８００μｍｏｌ·Ｌ
－１的 ５－ａｚａＣ处理可

促使黄瓜幼苗在低温下的净光合速率（Ｐｎ）、气孔导
度（Ｇｓ）、蒸腾速率（Ｔｒ）的升高，胞间 ＣＯ２浓度（Ｃｉ）
的降低；同时也促进 ＰＳⅡ的最大光化学效率（Ｆｖ／
Ｆｍ）、实际光化学效率（ΦＰＳⅡ）、光合电子传递效率
（ＥＴＲ）和光化学猝灭系数（ｑＰ）的升高，非光化学猝

灭系数（ＮＰＱ）和叶片光化学猝灭参数［Ｙ（ＮＯ）］的
降低。上述结果表明，低温下，５００～８００μｍｏｌ·Ｌ

－１的

５－ａｚａＣ处理有助于维持黄瓜叶片中较高的光系统
活性和碳同化能力，从而保护光合系统，降低低温胁

迫对植物的损伤，提高黄瓜幼苗的耐冷性。但 ５－
ａｚａＣ处理对黄瓜幼苗低温下光合特性的影响机理及
对以后黄瓜植株生长、产量及品质等的影响，还有待

进一步研究。
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［２１］ ＡｌｌｅｎＤＪ，ＯｒｔＤＲ．Ｉｍｐａｃｔｓｏｆｃｈｉｌｌｉｎｇｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓｏｎｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅ

ｓｉｓｉｎｗａｒｍｃｌｉｍａｔｅｐｌａｎｔｓ［Ｊ］．ＴｒｅｎｄｓｉｎＰｌａｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２００１，６：３６

４２．
［２２］ 中国科学院上海植物生理研究所．现代植物生理学实验技术

指南［Ｍ］．北京：科学出版社，１９９９：３０２３０３．
［２３］ Ｄｅｍｍｉｎｇ－ＡｄａｍＢ，ＡｄａｍｓＷＷＩＩＩ．ＸａｎｔｈｏｐｈｙⅡ ｃｙｃｌｅａｎｄｌｉｇｈｔ

ｓｔｒｅｓｓｉｎｎａｔｕｒｅ：Ｕｎｉｆｏｒｍｒｅｓｐｏｎｓｅｔｏｅｘｃｅｓｓｄｉｒｅｃｔｓｕｎｌｉｇｈｔａｍｏｎｇ

ｈｉｇｈｅｒｐｌａｎｔｓｐｅｃｉｅｓ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ，１９６６，１９８：４６０４７０．
［２４］ ＧｅｎｔｙＢ，ＢｒｉａｎｔａｉｓＪＭ，ＢａｋｅｒＮＲ．Ｔｈｅｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｂｅｔｗｅｅｎｔｈｅ

ｑｕａｎｔｕｍｙｉｅｌｄｏｆｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｅｌｅｃｔｒｏｎｔｒａｎｓｐｏｒｔａｎｄｑｕｅｎｃｈｉｎｇｏｆ

ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ［Ｊ］．ＢｉｏｃｈｉｍｉｃａＢｉｏｐｈｙｓｉｃａＡｃｔａ，１９８９，

９９０：８７９２．
［２５］ ＭａｘｗｅｌｌＫ，ＪｏｈｎｓｏｎＧＮ．Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅａｐｒａｃｔｉｃａｌｇｕｉｄｅ

［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＥｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌＢｏｔａｎｙ，２０００，５１（３４５）：６５９６６８．
［２６］ 肖文静，孙建磊，王绍辉．适度水分胁迫提高黄瓜幼苗光合作

用弱光适应性［Ｊ］．园艺学报，２０１０，３７（９）：１４３９１４４８．
［２７］ 薛国希，高辉远，李鹏民．低温下壳聚糖处理对黄瓜幼苗生理

生化特性的影响［Ｊ］．植物生理与分子生物学学报，２００４，３０
（４）：４４１４４８．

［２８］ 邢潇晨，崔金霞，刘慧英，等．不同浓度５－ａｚａＣ处理对低温弱

光胁迫下黄瓜幼苗抗氧化酶活性的影响［Ｊ］．石河子大学学

报，２０１４，（３２）：４２２４２６．
［２９］ ＦａｒｑｕｈａｒＧＤ，ＳｈａｒｋｅｙＴＤ．Ｓｔｏｍａｔａｌｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅａｎｄｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅ

ｓｉｓ［Ｊ］．ＡｎｎｕａｌＲｅｖｉｅｗｏｆＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，１９８２，３３：３１７３４５．
［３０］ 刘 伟，艾希珍，梁文娟，等．低温弱光下水杨酸对黄瓜幼苗光

合作用及抗氧化酶活性的影响［Ｊ］．应用生态学，２００９，２０（２）：

４４１４４５．
［３１］ ＥｄｒｅｖａＡ．Ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎａｎｄｓｃａｖｅｎｇｉｎｇｏｆｒｅａｃｔｉｖｅｏｘｙｇｅｎｓｐｅｃｉｅｓｉｎ

ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔｓ：Ａｓｕｂｍｏｌｅｃｕｌａｒａｐｐｒｏａｃｈ．Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅ［Ｊ］．Ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ

ａｎｄＥｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ，２００５，１０６：
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［３］ 闫映宇，赵成义，盛 钰，等．膜下滴灌对棉花根系、地上部分生

物量及产量的影响［Ｊ］．应用生态学报，２００９，２０（４）：９７０９７６．
［４］ ＢａｎｇｅＭＰ，ＭｉｌｒｏｙＳＰ．Ｇｒｏｗｔｈａｎｄｄｒｙｍａｔｔｅｒｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇｏｆｄｉｖｅｒｓｅ

ｃｏｔｔｏｎｇｅｎｏｔｙｐｅｓ［Ｊ］．ＦｉｅｌｄＣｒｏｐＲｅｓｅａｒｃｈ，２００４，８７（１）：７３８７．
［５］ 高小丽，孙健敏，高金锋，等．不同绿豆品种花后干物质积累与

转运特性［Ｊ］．作物学报，２００９，３５（９）：１７１５１７２１．
［６］ 李国强，汤 亮，张文宇，等．不同株型小麦干物质积累与分配

对氮肥响应的动态分析［Ｊ］．作物学报，２００９，３５（１２）：２２５８２２６５．
［７］ 张旺峰，李蒙春，杨新军．北疆高产棉花干物质积累的模拟［Ｊ］．

石河子大学学报，１９９８，２（２）：８７９２．
［８］ 李文炳，潘大陆．棉花实用新技术［Ｍ］．济南：山东科学技术出

版社，１９９２：５６．
［９］ 周晓彬，段洪波，舒 冰，等．钾肥用量对棉花干物质的影响

［Ｊ］．湖北农业科学，２０１１，５０（１２）：２３９８２４０１．
［１０］ 王志才，李存东，张永江，等．种植密度对棉花主要群体质量指

标的影响［Ｊ］．棉花学报，２０１１，２３（３）：２８４２８８．
［１１］ 肖荧南，谢光辉，郭向东，等．不同栽培密度下棉花干物质累积

的模拟［Ｊ］．北京农业大学学报，１９９３，１９（１）：１７２５．
［１２］ 骆雪娇．棉花不同密度效应研究［Ｄ］．武汉：华中农业大学，

２０１０．

［１３］ 杨秀理，朱 江，李鲁华．株行距配置方式对棉花不同层次干

物质积累的影响［Ｊ］．石河子大学学报，２００６，２４（４）：４０１４０５．

［１４］ 赵中华，刘德章，郭美丽．棉花群体冠层结构与干物质生产及

产量的关系［Ｊ］．棉花学报，１９９７，９（２）：９０９４．

［１５］ 薛晓萍，王建国，郭文琦，等．氮素水平对初花后棉株生物量、

氮素累积特征及氮素利用率动态变化的影响［Ｊ］．生态学报，

２００６，２６（１１）：３６３１３６４０．

［１６］ 唐灿明，朱广春．铃重及其构成因素的相关分析［Ｊ］．中国棉

花，１９９０，（６）：９１０．

［１７］ 马新明，李秉柏．棉花铃重模拟模型研究［Ｊ］．棉花学报，１９９９，

１１（５）：２７８２７９．

［１８］ 夏绍南，陈 宜，张丽娟，等．黄河流域棉花品种在江西棉区的

生长发育分析［Ｊ］．棉花科学，２０１５，３７（４）：４７５３．

３２１第６期 邢潇晨等：５－氮杂胞苷对低温胁迫下黄瓜幼苗光合作用的影响


