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交替呼吸途径对低温弱光下黄瓜叶片光合作用的

保护研究 
 

王旭明 1，*胡文海 1,2，闫小红 1,2 
(1. 井冈山大学生命科学学院，江西，吉安 343009；2. 江西省生物多样性与生态工程重点实验室，江西，吉安 343009) 

 
摘  要：以津研 4号黄瓜品种为实验材料，采用 1 mM的水杨基氧肟酸（SHAM）抑制 47%~48%交替呼吸途径（AOX

途径）活性，研究了交替呼吸途径对低温弱光（100 μmol · m-2 · s-1，8 ℃）下黄瓜叶片光合作用的保护作用。结

果表明，低温弱光处理虽然降低了净光合速率，但未引起光化学反应、热耗散和光合电子传递的变化，也未改变

弱光下吸收光能在 PSII光化学反应 Y(II)、PSII调节性能量耗散 Y (NPQ)和非调节性能量耗散部分 Y(NO)之间的

分配比例，这可能归功于低温弱光诱导交替呼吸途径的上调。低温弱光下抑制 AOX 活性虽然完全抑制了光化学

反应和光合电子传递，并限制了净光合速率，但诱导了热耗散能力的增强，从而未引起光抑制的发生。由此可见，

低温弱光下 AOX途径活性的上调可有效地保护黄瓜叶片的光合电子传递链，并优化光合作用；而抑制 AOX活性

后，黄瓜叶片也可通过促进热耗散防御低温弱光下光抑制的发生。 
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PROTECTIVE ROLES OF ALTERNATIVE OXIDASE PATHWAY IN 
PHOTOSYNTHESIS OF CUCUMBER LEAVES UNDER LOW 

TEMPERATURE AND WEAK LIGHT 
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(1. School of Life Sciences, Jinggangshan University, Ji’an, Jiangxi 343009, China;  

2. Key Laboratory for Biodiversity Science and Ecological Engineering, Ji’an, Jiangxi 343009, China) 

Abstract: In order to study the protective roles of alternative oxidase pathway in photosynthesis of cucumber 
leaves under low temperature (LT, 8 ℃) and weak light (100 μmol·m-2·s-1), a cucumber cultivar “Jinyan No. 4” 
was selected as experimental material, and the AOX inhibitor salicylhydroxamic acid (1 mM; SHAM) was used to 
inhibit AOX activity in vivo in both normal temperature (NT) and LT leaves. The results indicated that leaf AOX 
pathway was up-regulated after LT. Although net photosynthetic rate (Pn) decreased in leaves under LT, there were 
no change in photochemical reaction, thermal energy dissipation and photosynthetic electron transport were not 
changed. Also, LT was not influenced the energy distribution ratio between Y(II), Y(NPQ) and Y(NO). Inhibition 
of AOX pathway under LT decreased photochemical reaction and photosynthetic electron transport, and restricted 
Pn completely. However, photoinhbition did not occur because of the increase of thermal energy dissipation, 
which was induced by the down-regulation of AOX activity in leaves under LT. Taken together, up-regulation of 
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AOX pathway would protect the photosynthetic electron transport chain and optimize photosynthesis in cucumber 
leaves under low temperature and weak light. 
Key words: cucumber; low temperature and weak light; alternative oxidase pathway; photosynthesis; 
salicylhydroxamic acid 
 

作为植物绿色细胞中主要的能量与物质代谢

中心，叶绿体和线粒体之间具有密切的联系[1-2]。叶

绿体光化学反应所形成的还原性物质 NADPH以苹
果酸的形式通过苹果酸-草酰乙酸穿梭转移到胞液
中，并被其它细胞器如线粒体等所利用[3-5]。线粒体

电子传递与氧化磷酸化过程被认为在消耗叶绿体

内过量还原性物质、优化光合碳同化和防御光抑制

等方面具有重要作用[2]。植物线粒体拥有细胞色素

途径和交替途径两条主要的电子传递链[6-7]，其中交

替途径通过交替氧化酶（AOX）将电子直接传递给
分子氧，并不引起质子的跨膜转移和 ATP的形成，
从而被认为有利于叶绿体内过量还原性物质的消

耗，并在防御植物光抑制中具有重要的作用[8-9]。研

究表明，交替途径的降低减少了叶绿体内还原性物质

的输出，增加了叶绿体内NADPH/NADP+的比率[1]。

干旱或强光胁迫下，抑制 AOX 活性也导致了植物
叶片光合电子传递链的过度还原和光抑制程度的

加剧[8,10]。 
近年来逆境胁迫下植物叶片线粒体 AOX途径

对叶绿体能量代谢的影响越来越受到人们的关注，

但相关研究多集中于逆境胁迫下 AOX 途径的增强
缓解过剩光能对叶片造成的光抑制方面[7-8,11]，而对

于叶片吸收光能未过剩的逆境胁迫下 AOX 途径与
叶绿体内能量代谢的关系却鲜有研究。低温是限制

作物生长发育的主要环境因子，冬春季节的低温弱

光是我国设施蔬菜生产的最大障碍之一[12]。我们前

期研究表明，低温弱光虽然抑制了光合作用碳同化

的进行，但由于入射光强较弱，并未引进叶片光合

机构的伤害[13]，并且低温弱光诱导了黄瓜叶片线粒

体交替呼吸的增强[14]。为此我们以黄瓜为材料，利

用 AOX抑制剂 SHAM控制叶片内 AOX活性，通
过研究低温弱光胁迫下抑制叶片 AOX 活性后光合
作用碳同化、光合电子传递和叶绿体内能量分配的

变化，以探明在低温弱光胁迫下交替呼吸对叶绿体

能量代谢与分配的影响。 

1 材料与方法 

1.1 供试材料 
试验于 2014 年 6~8 月在井冈山大学生物园进

行，供试黄瓜品种为津研四号（Cucumis sativus L. cv 
Jingyan No.4）。种子浸种催芽后播种于草碳土中，
两片子叶充分展开时移入 15 cm × 15 cm的花盆中，
培养基质为菜园土，正常水肥管理。待黄瓜幼苗培

养至三叶一心时，选择生长一致的植株进行以下四

种处理：处理 1（常温弱光，NT）：植株置于人工
培养箱中 25 ℃，100 µmol·m-2·s-1条件下培养；处

理 2（常温弱光+SHAM，NT-SHAM）：植株叶片喷
施 0.1 mM SHAM后，置于 25 ℃，100 µmol·m-2·s-1

条件下培养；处理 3（低温弱光，LT）：植株置于
人工培养箱中 8 ℃，100 µmol·m-2·s-1下培养；处

理 4（低温弱光 + SHAM，LT-SHAM）：植株叶片
喷施 0.1 mM SHAM后，置于人工培养箱中 8 ℃，
100 µmol·m-2·s-1下培养。于处理的第 4 d分别测定
各处理植株完全展开叶的交替呼吸途径活性、净光

合速率和叶绿素荧光参数。试验共 5次重复。 
1.2 测定方法 
1.2.1  交替呼吸途径活性的测定 

为了评价交替呼吸途径的最大活性，取完全展

开叶中部 0.1 g，剪成 2 mm的组织切段，加入 2 mL
反应介质(20 mM、pH7.2的磷酸缓冲液），采用1 mM
的 KCN 抑制细胞色素氧化酶（COX）活性，利用
Clark 型液相氧电极（ Oxygenlab， Hansatech, 
England），在 25 ℃下测量组织耗氧量。 
1.2.2  净光合速率的测 

选择植株完全展开叶，避开叶中脉，采用

Licor-6400XT（LI-COR，Lincoln，USA），利用仪
器控制叶室 CO2浓度为 380 μmol·mol-1，光强为

600 μmol·m-2·s-1，相对湿度为 55%，叶室温度 25 
℃，测定叶片净光合速率。 
1.2.3  叶绿素荧光参数的测定 
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选择测定净光合速率的同一叶片及相同部位，

采用 Dual-PAM-100/F（Heinz Walz GmbH, Effeltrich, 
Germany）进行叶绿素荧光参数的测定。首先将植
株叶片暗适应 30 min后，测定其最小荧光 Fo、最
大荧光 Fm和 PSII最大光化学效率 Fv/Fm，然后开
启 120 μmol·m-2·s-1的光化光照射 5 min后测定光适
应下叶绿素荧光，记录 Y(II)、qP、NPQ和 ETR等
叶绿素荧光参数。将叶片再次暗适应 30 min后，测
定其最小荧光 Fo、最大荧光 Fm和 PSII最大光化学
效率 Fv/Fm，然后依次开启由 7~1450 μmol·m-2·s-1

的光化光，每个强度的光化光照射叶片 10s后，依
据 Dual-PAM-100 使用说明进行叶绿素荧光快速光
曲线的测定，记录 Y(II)、Y(NO)、Y(NPQ)和 ETR
等叶绿素荧光参数的快速光曲线。光化光由仪器内

置的 LED光源提供 635 nm光线。利用 Ye等[15]光

合电子流对光响应的机理模型，由模型建立者叶子

飘博士提供的计算软件（光合计算 4.1.1版本），计
算最大光合电子流 Jmax和饱和光强 PARsat。 
1.3  数据处理和分析 

采用 SPSS11.5 软件进行方差分析，差异显著
性采用最小显著性差异（LSD）检验在 P < 0.05水
平上进行分析。数据为平均值±标准差，图表中不
同字母表示在 5%水平上处理间具有显著性差异。 

2  结果与分析 

2.1  低温弱光和 SHAM对交替呼吸的影响 
由图 1可知，常温弱光下黄瓜叶片交替呼吸途径

活性(VKCN)为 11.46 μmolO2·g-1FW·h-1，低温弱光处理

诱导了 VKCN上升到 17.85 μmolO2·g-1FW·h-1，增幅为

55.7%。经 SHAM处理后，常温和低温下叶片VKCN为

5.95 μmolO2·g-1FW·h-1和9.46 μmolO2·g-1FW·h-1，其AOX
活性抑制率分别为 48.1%和 47.0%。 

 
图 1  低温弱光和 SHAM对黄瓜叶片交替呼吸途径活性的

影响 
Fig. 1  Effects of low temperature and weak light and SHAM 

on AOX pathway activity in cucumber leaves 
 
2.2  低温弱光和 SHAM 对净光合速率和叶绿素荧

光参数的影响 
低温弱光处理使得黄瓜叶片净光合速率(Pn)由常温

弱光下的4.96 μmol·m-2·s-1下降为 3.59 μmol·m-2·s-1，

降幅为 27.3%；抑制 AOX 活性并未引起常温弱光
下 Pn的明显下降，加剧了低温弱光下 Pn的下降，

在本实验条件处理下已完全测不出（表 1）。常温弱
光下抑制 AOX 活性和低温弱光处理均未引起黄瓜
叶片 Fv/Fm，以及 120 μmol·m-2·s-1的弱光下 Y(II)、
qP、NPQ和 ETR的变化；低温弱光下抑制 AOX活
性虽然未引起 Fv/Fm 的下降，但导致了 Y(II)、qP
和 ETR的下降，以及 NPQ的增强（结果见表 1）。 

 
表 1  低温弱光和 SHAM对黄瓜叶片净光合速率和叶绿素荧光参数的影响 

Table 1  Effects of low temperature and weak and SHAM on net photosynthetic rate and chlorophyll fluorescence parameters in 
cucumber leaves 

 NT NT-SHAM LT LT-SHAM 

Pn /μmol·m-2·s-1 4.960 ± 0.20a 4.350 ± 0.39ab 3.590 ± 0.41b -0.280 ± 0.07c 

Fv/Fm 0.837 ± 0.009a 0.824 ± 0.006a 0.828 ± 0.006a 0.822 ± 0.004a 

Y(II) 0.739 ± 0.007a 0.727 ± 0.010a 0.720 ± 0.011a 0.677 ± 0.009b 

qP 0.896 ± 0.007a 0.900 ± 0.006a 0.885 ± 0.012a 0.844 ± 0.012b 

NPQ 0.110 ± 0.03b 0.120 ± 0.03b 0.140 ± 0.02b 0.180 ± 0.02a 

ETR 37.100 ± 0.4a 36.200 ± 0.5a 35.900 ± 0.6a 33.900 ± 0.5b 
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2.3 低温弱光和SHAM对电子传递速率快速光响应

的影响 

低温弱光处理未引起弱光下叶片 ETR的下降，

只有在高于 800 μmol·m-2·s-1光照下 ETR 才随着光

强的增加而低于常温弱光下叶片；抑制 AOX 活性

未引起常温弱光下叶片 ETR的变化，但低温弱光下

抑制 AOX活性则加剧了 ETR的下降（图 2）。低温

弱光处理和常温弱光下抑制 AOX 活性均未降低叶

片 Jmax，但低温弱光下抑制 AOX 活性显著降低了

Jmax；而低温弱光处理、常温弱光和低温弱光下抑

制 AOX活性均降低了 PARsat（图 3）。 

   
PAR(μmol·m-2·S-1) 

图 2 低温弱光和 SHAM对黄瓜叶片光合电子传递速率快速

光曲线的影响 
Fig. 2  Effects of low temperature and weak and SHAM on 

rapid light curve of ETR in cucumber leaves 

 
图 3 低温弱光和 SHAM对黄瓜叶片 Jmax和 PARsat的影响 

Fig. 3  Effects of low temperature and weak and SHAM on Jmax and PARsat in cucumber leaves 
 

2.4低温弱光和 SHAM对快速光曲线的影响 
由图 4可知，常温弱光下抑制 AOX活性并未

引起 Y(II)的变化，也未对弱光下 Y(NPQ)和 Y(NO)
产生影响，但当光强超过 400 μmol·m-2·s-1时Y(NPQ)
则明显降低，并导致 Y(NO)的增加；与正常温度下

相比，低温弱光未引起 Y(II)、Y(NPQ)和 Y(NO)的
明显变化，而低温弱光处理下抑制 AOX 活性显著
降低了 Y(II)，并促进了 Y(NO)的增加，而 Y(NPQ)
则表现为弱光下得到增加强光下有所下降。 

 
PAR(μmol·m-2·S-1) 

图 4 低温弱光和 SHAM对黄瓜叶片 Y(II)、Y(NPQ) 和 Y(NO)快速光曲线的影响 
Fig. 4 Effects of low temperature and weak and SHAM on rapid light curve of Y(II), Y(NPQ) and Y(NO) in cucumber leaves 
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3  讨论 

光合作用包括光反应和碳同化两个阶段，光反

应通过光合电子传递和磷酸化将叶片吸收光能转

变为 NADPH和 ATP等还原力，碳同化则利用还原
力进行 CO2的固定

[2,16]。逆境胁迫下植物光合碳同

化能力的下降导致了 Calvin循环对NADPH和ATP
需求的减少，从而引起叶绿体内吸收光能利用能力

的下降，并造成光抑制的发生[17-19]。植物既可通过

热耗散等叶绿体内能量耗散途径以减少还原力的

形成[20]，也可通过交替呼吸等线粒体内能量耗散途

径消耗叶绿体内部分过剩的还原力，以减缓叶绿体

内还原力形成与利用的失衡，从而缓解光抑制[2]。

本试验中，低温弱光处理诱导了黄瓜叶片交替呼吸

途径活性上调了 55.7%（图 1），降低了 Pn，但未引

起 Fv/Fm，以及弱光下（120 μmol·m-2·s-1）Y(II)、
qP、NPQ和 ETR的变化。这表明 100 μmol·m-2·s-1

入射光强和 8oC低温弱光处理下，光合碳同化限制
所积累的还原力可通过交替呼吸的上调所消耗，因

而未对光合电子传递造成明显影响。而利用 SHAM
抑制了 47.1%交替呼吸途径活性后的黄瓜叶片在低

温弱光下其光合作用完全被限制，Y(II)、qP和 ETR
也明显下降，但诱导了 NPQ 的增强，并且未引起
Fv/Fm的下降（表 1）。由此可见，交替呼吸途径的
顺利进行有利于优化低温弱光下黄瓜叶片的光合

作用和光合电子传递的进行，然而抑制交替呼吸后

黄瓜叶片也可通过促进热耗散能力消耗过剩光能

以保护光合机构。 
利用调制叶绿素荧光技术测量的快速光曲线

由于测量时间短，测量过程对光合状态的影响小，

能够很好地反映样品的实时光合状态[21-22]。通过比

较叶绿素荧光 ETR快速光曲线可知，低温弱光处理

并未引起低于 800 μmol·m-2·s-1光强下叶片 ETR 的
下降，也未降低其 Jmax，只是降低了其 PARsat；而

抑制 AOX 活性则明显抑制了低温弱光下黄瓜叶片
的 ETR、Jmax和 PARsat（图 2、3）。由此可见，交

替呼吸活性的上调有利于维持低温弱光下黄瓜叶

片光合电子传递的顺利进行，只有当叶片吸收光能

超过其可利用和消耗的范围后过剩光能才会对光

合电子传递起到抑制作用。 

PSII 反应中心吸收光能主要有三个去处，即
PSII 光化学反应所利用的能量部分 Y(II)、PSII 调节
性能量耗散(如热耗散等)部分 Y(NPQ)和非调节性的
能量耗散部分Y(NO)，Y(II)+Y(NPQ)+ Y(NO) = 1[23]。

进一步分析叶片吸收光能分配的快速光曲线（图 4）
可知，与正常温度下黄瓜叶片相比，低温弱光处理

未引起 Y(II)和 Y(NPQ)的显著差异，并且弱光下（低
于 800 μmol·m-2·s-1）Y(NO)也没有差异，但当光强
高于 800 μmol·m-2·s-1时低温弱光导致了Y(NO)的增
加；而抑制交替呼吸则明显降低了弱光及强光下黄

瓜叶片 Y(II)，显著地提高了 Y(NO)，对 Y(NPQ)则
表现为弱光下增大强光下降低的现象。Y(NO)较高
表明植物叶片的光化学反应能力和具有保护作用

的调节性能量耗散机制不足以将吸收光能安全地

消耗掉，将会造成吸收光能的过剩并对光合机构产

生伤害[23]。由此可推测，低温弱光所诱导的 AOX
活性上调有效地维持了弱光下叶片吸收光能的分

配，但当吸收光能过高时仍会有过剩光能的产生；

而抑制 AOX 活性则会减少叶绿体内还原物质的消
耗，从而不利于光化学反应的顺利进行，在较弱光

照条件下即会造成吸收光能的过剩。这也表明交替

呼吸途径的顺利进行有利于优化低温弱光下黄瓜

叶片的光化学反应和光合电子传递的进行，而低温

弱光下抑制 AOX 活性可通过促进热耗散等保护性
调节机制以减轻过剩光能的积累。 
而正常温度下抑制 AOX 活性并未引起黄瓜叶

片 Pn、Fv/Fm、qP、NPQ、Jmax，以及 ETR和 Y(II)
快速光曲线的变化，也未对弱光下 Y(NPQ)和 Y(NO)
产生影响，只是促进了较强光照下 Y(NPQ)的降低
和 Y(NO)的增加。这结果说明在常温下当叶片吸收
光强较弱时，植物叶片光合电子传递所产生的同化

力 NADPH 主要被碳同化所利用，因此抑制 AOX
途径并未对叶绿体光化学反应和光合电子传递产

生影响，也不需要通过增强热耗散等保护机制以减

少还原力的形成。孟祥龙等[24]的研究也表明，弱光

下抑制AOX活性所引起的苹果酸-草酰乙酸穿梭系
统的两个关键酶 NADP-MDH 和 NAD-MDH 的活
性，以及 ΦPSII（即 Y(II)）、ETR和光合放氧速率的
变化均显著低于强光处理。由此可见，交替呼吸的

顺利进行对于光能过剩环境下植物光合作用的优

化和光合机构的保护作用更具重要意义。 
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综合上述分析，我们推测当黄瓜叶片吸收光能

较弱时，低温弱光诱导增强的交替呼吸可有效地消

耗因碳同化下降所积累的那部分叶绿体内过剩还

原力，从而维持了光合电子传递的顺利进行，此时

无需通过增强热耗散等保护性能量耗散途径以消

耗过量光能，这将有利于保持植物叶片较强的光能

吸收与利用能力；而当 AOX 活性受到抑制时，叶
绿体可通过诱导热耗散能力的增强以消耗过剩光

能，此时虽然光合电子传递和光化学能力受到了抑

制，但并未对光合电子传递链造成进一步的伤害。 
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表 2  不同数量任务的算法资源负载平衡因子对比表 
Table2  The load balancing factor comparison under different 

number of tasks 

任务数 顺序调度 Min-Min Max-Min 本文算法 

500 648.54 13.99 1.89 0.2225 

1000 1293.94 13.52 1.53 0.1841 

1500 1942.82 13.78 1.59 0.1005 

2000 2589.97 14.22 1.99 0.1735 

2500 3233.01 14.21 2.27 0.0605 

4  结束语 

云计算环境下任务调度问题是在 mn 个可能任

务调度的解空间寻找近似最优解，使得总任务的执

行时间最短。首先，本文阐述了当前国内外主流的

云计算任务调度算法，其中有传统的 Min-Min、
Max-Min等启发式调度算法。接着，本文在云计算
任务调度问题形式化描述的基础上，阐述了最早完

成时间的启发式优先分配原则，进而提出了一种基

于贪心策略的启发式任务调度算法。该算法基于最

早完成时间的优先分配原则，采用贪心策略难易交

错地分配任务求得任务调度的初始解；引入任务对

交换的收益值概念，采用贪心策略选择收益值大的

任务对进行交换，从而优化任务调度初始解的执行

时间。本文还进行了顺序调度算法、Min-Min算法、
Max-Min算法和本文算法的对比实验。实验数据对
比充分验证了本文算法既能减少任务执行时间，又

能使资源负载相对平衡。 
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