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摘要: 以‘津优35号’黄瓜(Cucumis sativus)幼苗为试材, 利用光照培养箱进行低温(昼12°C/夜5°C)处理, 研
究丛枝菌根真菌(AMF)根内根孢囊霉(Rhizophagus irregularis)和外源褪黑素(MT)对低温胁迫下黄瓜幼苗

生长量和相关生理指标的影响。结果表明: 低温胁迫能明显抑制黄瓜生长, 增加相对电导率以及丙二醛

(MDA)、脱落酸(ABA)含量, 降低生长素(IAA)含量; 而接种AMF和/或喷施MT均能促进低温下黄瓜幼苗

生长, 提高黄瓜幼苗叶片超氧化物歧化酶(SOD)、过氧化物酶(POD)、过氧化氢酶(CAT)活性以及脯氨酸、

生长素、赤霉素(GA3)、玉米素核苷(ZR)含量, 降低相对电导率以及丙二醛、脱落酸含量。其中, 接种

AMF+喷施褪黑素处理提高黄瓜抗冷性效果最佳。结论认为AMF和褪黑素能提高抗氧化酶活性和渗透

调节能力, 维持植物激素平衡, 从而提高黄瓜幼苗抗冷性。
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Abstract: The effects of arbuscular mycorrhizal fungus (AMF) Rhizophagus intraradices and exogenous mel-
atonin (MT) on the growth and physiological metabolism of cucumber (Cucumis sativus) cultivar ‘Jinyou 35’ 
seedlings under low temperature (12°C/5°C, day/night) were investigated in an illumination incubator. The re-
sults show that low temperature stress obviously inhibited the seedlings growth, increased relative electrical 
conductivity and malondialdehyde (MDA) and abscisic acid (ABA) contents, and decreased auxin (IAA) con-
tent, while AMF inoculation and/or MT spraying treatment could promote the growth of cucumber seed-
lings under low temperature, increase the activities of superoxide dismutase (SOD), peroxidase (POD) and 
catalase (CAT), as well as the contents of proline, auxin, gibberellin (GA3) and zeatin riboside (ZR) in leaves 
of the seedlings, and decrease relative conductivity and the contents of malondialdehyde and abscisic 
acid. Among them, the treatment with AMF + MT had the best effect on improving cold resistance of cu-
cumber. It is concluded that AMF and MT can improve the cold resistance of cucumber seedlings by in-
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黄瓜(Cucumis sativus)作为我国重要的蔬菜作

物, 在设施农业生产中占据重要地位, 但冬春设施

生产中经常遭遇低温, 导致其抗氧化酶活性降低、

膜脂过氧化、光合速率下降、生长发育受到抑制, 
最终使其产量和品质降低(王芳等2019)。

褪黑素(melatonin, MT)作为一种新型植物生

长调节剂备受关注。有研究表明, 褪黑素在植物体

生理调节、增强植物抗逆性方面起着非常重要的

作用, 可激活低温(赵小红等2017)、干旱、高温(吴
雪霞等2019)、盐胁迫(向警等2021)等多种非生物

胁迫下植物的抗氧化系统, 通过提高植物防御酶

活性、清除活性氧自由基、降低丙二醛(malondi-
aldehyde, MDA)含量来提高植物的抗逆性, 缓解逆

境带来的伤害。

丛枝菌根真菌(arbuscular mycorrhizal fungi, AMF)
是自然界中广泛存在的真菌, 通过侵染植物根系

与宿主植物建立互惠共生关系, 形成菌根结构。

AMF可以通过影响自身合成抵御胁迫的生化物质

和激活宿主植物自身响应系统来提高植物抗逆性

(马俊2016)。AMF对干旱、高温、重金属等非生

物胁迫下的植物具有积极作用(Mitra等2021), 可以

通过降低植物膜脂过氧化和膜透性、增加渗透调

节化合物的积累、提高抗氧化酶的活性和光合作

用的能力, 来增强植物对非生物胁迫的抵抗力(Yan
等2020)。

球囊菌门(Glomeromycota)是菌物界(Fungi)晚
近新增加的一个门, 下含1纲4目11科27属约300种
AMF, 均是植物根系重要的共生真菌(王幼珊和刘

润进2017)。接种AMF配合施用外源物质能显著提

高植物抗性, 例如: 接种AMF结合施用外源褪黑素

可以提高植物产量和抗旱性(Liu等2021); 施加外

源水杨酸(salicylic acid, SA)配合接种地表球囊霉

(Glomus versiforme)可以有效提高番茄(Lycopersi-
con esculentum; 陈丽平和李敏2015)和黄瓜(庄福金

等2017)幼苗耐冷性; 外源褪黑素和根内根孢囊霉

(Rhizophagus irregularis)联合作用可以提高羊草

(Leymus chinensis)耐盐碱性(Yang等2020)。根内根

孢囊霉是AMF中比较常见的菌种且对植物具有广泛

适应性。目前, 关于AMF和褪黑素对黄瓜抗冷性影响

的报道多涉及AMF中的斗管囊霉属(Funneliformis)
和球囊霉属(Glomus), 而关于根孢囊霉属(Rhizoph-
agus)的研究报道较少。本研究旨在探讨AMF根内

根孢囊霉配施外源褪黑素提高黄瓜幼苗抗冷性的

生理机制, 为AMF和褪黑素在设施黄瓜生产上的

应用提供理论依据。

1  材料与方法

1.1  试验材料

供试黄瓜(Cucumis sativus L.)品种为‘津优35
号’, 由天津科润农业科技股份有限公司提供, 因其

具有生长速度快、早熟性好、耐低温、弱光能力

强等优点而在北方设施栽培中广泛应用。褪黑素

购自上海瑞永生物科技有限公司。供试AMF为根

内根孢囊霉[Rhizophagus irregularis (Błaszk., Wubet, 
Renker & Buscot) C. Walker & A. Schüßler 2010; 王
幼珊和刘润进2017], 由青岛农业大学菌根生物技

术研究所提供。

1.2  试验方法

试验于2020年10月—11月在青岛农业大学日

光温室和光照培养箱进行。2020年10月13日进行

催芽浸种处理, 待种子露白后, 10月15日播种于上

口径12 cm、下口径9 cm、高度9 cm的花盆中, 试
验花盆用体积分数75%的酒精消毒; 培养基质为采

用高压蒸汽消毒(121°C, 1 h)后的混合基质(体积比

为草炭:蛭石:珍珠岩=3:2:1), 每盆AMF菌剂接种量

约为6 000接种势单位(刘润进和陈应龙2007), 不接

种的处理中则加等量AMF灭菌接种物及滤液, 以
保持其他微生物区系一致, 避免菌剂中的基质等对

试验结果的影响, 根据情况补充Hoagland营养液。

待黄瓜长至四叶一心后, 将褪黑素用蒸馏水

配成100 μmol·L−1的溶液, 选取大小一致的黄瓜苗

喷施褪黑素, 以叶片正反两面均喷施并且形成水

creasing antioxidant enzyme activity and osmotic regulation ability, and maintaining hormone balance.
Key words: arbuscular mycorrhizal fungi; melatonin; low temperature stress; cucumber seedling; physio-
logical indexes
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滴为准; 每间隔6 h喷施一次, 不喷施褪黑素处理中

则只喷清水; 共计3次, 晾干后放入型号为GXZ-
1000-2的光照培养箱(宁波江南仪器厂)低温(昼12 
h、12°C, 夜12 h、5°C, 光照强度300 μmol·m−2·s−1)处
理7 d, 以常温(25°C/15°C)为对照。试验设置5种处

理, 即: (1)常温对照(CK); (2)低温胁迫(LT); (3)接种

AMF后低温胁迫(LTA); (4)喷施褪黑素后低温胁迫

(LTM); (5)接种AMF后喷施褪黑素低温胁迫(LTAM)。
完全随机排列, 重复20次; 第8天测量黄瓜幼苗的

生长指标并选取从第一片真叶开始上数第三片充

分展开的功能叶测定生理指标。

1.3  生长指标测定

随机选取各处理的幼苗10株, 用水冲洗黄瓜

幼苗根部的基质, 用吸水纸吸干水分, 测定株高、

茎粗、壮苗指数、根冠比等指标, 其中: 壮苗指数

=(茎粗/株高+根干重/地上部干重)×植株干重; 根冠

比=地下部鲜重/地上部鲜重。

1.4  菌根侵染率测定

依据刘润进和陈应龙(2007)描述的酸性品红

染色法测定菌根侵染率。

1.5  生理指标测定

相对电导率用DDS-11A电导率仪(上海虹益仪

器仪表有限公司)测定, 丙二醛、脯氨酸含量以及超

氧化物歧化酶(superoxide dismutase, SOD)、过氧

化物酶 (peroxidase, POD)、过氧化氢酶 (catalase, 
CAT)活性均参照王学奎(2006)所述方法测定。

1.6  激素含量测定

采用青岛农业大学中心实验室的由美国安捷伦

公司生产的型号为1290/6460的三重四极杆液质联

用仪测定样品中的玉米素核苷(zeatin-riboside, ZR)、
赤霉素(gibberellic acid, GA3)、生长素(indole-3-acetic 
acid, IAA)、脱落酸(abscisic acid, ABA)含量。提取

方法与仪器参数参照李艳等(2014)的方法并根据

实验室条件加以改进。

1.6  数据统计分析

采用Microsoft Excel 2019对试验数据进行分析

做图, 利用DPS (v7.05)软件进行方差分析, 采用最

小显著差数法(least-significant difference, LSD)进
行多重比较。

2  实验结果

2.1  AMF和褪黑素对低温胁迫下黄瓜幼苗生长的

影响

低温胁迫明显抑制了黄瓜幼苗生长(表1): 与
CK相比, LT处理显著降低了株高、茎粗, 而接种

AMF和/或喷施褪黑素促进了低温下幼苗的生长, 
缓解了低温对幼苗的伤害。与LT处理相比, LTA、

LTM和LTAM处理均显著增加了幼苗株高和茎粗, 
其中LTAM处理的株高、茎粗最高, 分别比LT处理

提高了9.95%、64.10%。LTAM处理的菌根侵染率

与LTA处理相比无显著差异, 但二者均显著高于CK、

LT和LTM处理。LT、LTA、LTM和LTAM处理的

根冠比和壮苗指数与CK相比无显著差异。双因素

方差分析表明, 接种AMF对株高影响显著, 对菌根

侵染率、茎粗影响极显著, 对根冠比和壮苗指数无

显著影响; 喷施褪黑素对株高、茎粗影响极显著, 
对菌根侵染率、壮苗指数和根冠比无显著影响; 
而两者的交互作用对菌根侵染率、株高、茎粗、

表1  AMF和褪黑素对低温胁迫下黄瓜幼苗生长的影响

Table 1  Effects of AMF and melatonin on the growth of cucumber seedlings under low temperature stress

 处理                    侵染率/%                     株高/cm                           茎粗/cm                         壮苗指数	   根冠比

CK	   0b	 25.49±0.33a	 0.57±0.03b	 0.36±0.04a	 0.33±0.01a

LT	   0b	 22.10±0.42c	 0.39±0.01d	 0.26±0.02a	 0.36±0.03a

LTA	 40a	 23.64±0.26b	 0.50±0.02c	 0.32±0.01a	 0.37±0.01a

LTM	   0b	 23.51±0.30b	 0.54±0.02b	 0.34±0.07a	 0.42±0.04a

LTAM	 48a	 24.30±0.18b	 0.64±0.01a	 0.32±0.03a	 0.32±0.02a

CK: 常温对照; LT: 低温胁迫; LTA: 接种AMF后低温胁迫; LTM: 喷施褪黑素后低温胁迫; LTAM: 接种AMF并喷施褪黑

素后低温胁迫(图1~5同此)。同一指标数据用不同小写字母标识表示差异显著(P<0.05)。
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壮苗指数和根冠比均无显著影响(表2)。
2.2  AMF和褪黑素对低温胁迫下黄瓜幼苗抗氧化

酶活性的影响

低温胁迫明显提高了黄瓜幼苗叶片抗氧化酶

活性, 接种AMF和/或喷施褪黑素不同程度提高了

低温下叶片POD、CAT和SOD活性; 与LT处理相比, 
LTA处理显著提高了叶片POD活性, LTM处理显著

提高了叶片POD和CAT活性, LTAM处理显著提高了

叶片POD、CAT和SOD活性 ; 其中LTAM处理的

POD、CAT和SOD活性最高, 分别比LT处理提高了

1.67倍、1.84倍和1.28倍(图1)。双因素方差分析表

明: 接种AMF对叶片POD活性影响显著, 对CAT
和SOD活性影响极显著, 喷施褪黑素对叶片POD、

表2  AMF和褪黑素对低温胁迫下黄瓜幼苗生长指标 
影响的双因素方差分析

Table 2  Two-way analysis of variance of the effects 
of AMF and melatonin on growth indicators of  

cucumber seedlings under low temperature stress

    指标	          A	         M	  A×M

侵染率	    121.00**	         1.00NS	 2.67NS

株高	        7.66*	         9.77**	 1.52NS

茎粗	    840.05**	     440.50**	 0.16NS

壮苗指数	        1.27NS	         0.36NS	 0.76NS

根冠比	        0.01NS	         0.72NS	 3.25NS

表中数值为方差分析F值。A: 接种AMF; M: 喷施褪黑

素; A×M: 接种AMF后喷施褪黑素。NS: 不显著; *: 显著(P< 
0.05); **: 极显著(P<0.01)。表3同此。

图1  AMF和褪黑素对低温胁迫下黄瓜幼苗叶片抗氧化酶活性的影响

Fig. 1  Effects of AMF and melatonin on the activities of antioxidant enzymes in cucumber seedling leaves under 
low temperature stress

A: 过氧化物酶(POD)活性; B: 过氧化氢酶(CAT)活性; C: 超氧化物歧化酶(SOD)活性。柱形上用不同小写字母标识表

示差异显著(P<0.05)。
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CAT和SOD活性影响极显著, 而两者的交互作用对

幼苗POD、CAT和SOD活性无显著影响(表3)。
2.3  AMF和褪黑素对低温胁迫下黄瓜幼苗叶片丙

二醛含量的影响

低温胁迫显著增加了黄瓜幼苗叶片丙二醛含

量, 而接种AMF和/或喷施褪黑素显著降低了低温

胁迫下叶片丙二醛含量, 其中LTAM处理下丙二醛

含量最低, 比LT处理下降低了63.66% (图2)。双因

素方差分析表明, 接种AMF或喷施褪黑素对叶片丙

二醛含量影响极显著, 而两者的交互作用对叶片

丙二醛含量无显著影响(表3)。
2.4  AMF和褪黑素对低温胁迫下黄瓜幼苗叶片相

对电导率的影响

低温胁迫显著提高了黄瓜幼苗叶片相对电导

率, 而接种AMF和/或喷施褪黑素不同程度降低了

低温胁迫下叶片相对电导率; 与LT处理相比, LTA
和LTAM处理均能显著降低叶片相对电导率, 其中

LTAM处理的效果最好, 比LT处理降低了21.72% 
(图3)。双因素方差分析表明, 接种AMF或喷施褪

黑素对叶片相对电导率影响极显著, 而两者的交

互作用对叶片相对电导率无显著影响(表3)。
2.5  AMF和褪黑素对低温胁迫下黄瓜幼苗叶片脯

氨酸含量的影响

低温胁迫明显提高了黄瓜幼苗叶片脯氨酸含

表3  AMF和褪黑素对低温胁迫下黄瓜幼苗生理指标 
影响的双因素方差分析

Table 3  Two-way analysis of variance of the effects 
of AMF and melatonin on physiological indicators of 
cucumber seedlings under low temperature stress

      指标	          A	            M	   A×M

POD     4.91*      14.22**   3.77NS

CAT	   24.60**	      64.96**	   0.44NS

SOD	   84.07**	    157.71**	   0.05NS

丙二醛	   53.23**	      58.35**	   1.05NS

相对电导率	   12.12**	        8.50**	   2.87NS

脯氨酸	     9.38*	      10.20**	   7.14*
赤霉素	 256.10**	 1 024.42**	   0.04NS

脱落酸	 840.80**	    191.16**	   0.05NS

生长素	   56.02**	      17.31**	   0.47NS

ZR	     2.56NS	        2.10NS	 14.27**

图2  AMF和褪黑素对低温胁迫下黄瓜幼苗叶片 
丙二醛含量的影响

Fig. 2  Effects of AMF and melatonin on  
malondialdehyde content in cucumber seedling 

leaves under low temperature stress

图3  AMF和褪黑素对低温胁迫下黄瓜幼苗叶片 
相对电导率的影响

Fig. 3  Effects of AMF and melatonin on relative  
electrical conductivity in cucumber seedling leaves 

under low temperature stress

量, 接种AMF和/或喷施褪黑素显著增加了低温胁

迫下叶片脯氨酸含量, 其中LTAM处理的脯氨酸含

量最高, 比LT处理提高了9.60倍(图4)。双因素方差

分析表明, 接种AMF对叶片脯氨酸含量影响显著, 
喷施褪黑素对叶片脯氨酸含量影响极显著, 两者

的交互作用对叶片脯氨酸含量影响显著(表3)。
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2.6  AMF和褪黑素对低温胁迫下黄瓜幼苗内源激

素含量的影响

低温胁迫下黄瓜幼苗叶片赤霉素含量有所提高, 
接种AMF和/或喷施褪黑素不同程度提高了叶片赤

霉素含量; 与LT处理相比, LTM和LTAM处理下叶片

赤霉素含量显著增加, 其中LTAM处理下赤霉素含

量最高, 比LT处理提高了1.91倍(图5-A)。双因素

方差分析表明, 接种AMF或喷施褪黑素对叶片赤霉

素含量影响极显著, 而两者的交互作用对叶片赤霉

素含量无显著影响(表3)。
与常温对照相比, 低温胁迫显著增加了黄瓜幼

苗叶片脱落酸含量, 而接种AMF和/或喷施褪黑素

显著降低了低温下叶片脱落酸含量, LTA、LTM和

LTAM处理下脱落酸含量分别为LT处理的69.97%、

49.01%和24.22% (图5-B)。双因素方差分析表明, 
接种AMF或喷施褪黑素对叶片脱落酸含量影响极

显著, 而两者的交互作用对叶片脱落酸含量无显

著影响(表3)。
低温胁迫显著降低了黄瓜幼苗叶片生长素含

量, 而接种AMF和/或喷施褪黑素显著增加了低温胁

迫下叶片生长素含量, 其中LTAM处理的生长素含

量最高, 比LT处理提高了96.44% (图5-C)。双因素

图4  AMF和褪黑素对低温胁迫下黄瓜幼苗叶片 
脯氨酸含量的影响

Fig. 4  Effects of AMF and melatonin on proline  
content in cucumber seedling leaves under  

low temperature stress

方差分析表明, 接种AMF或喷施褪黑素对叶片生长

素含量影响极显著, 而两者的交互作用对叶片生长

素含量无显著影响(表3)。
低温胁迫显著提高了黄瓜幼苗叶片ZR含量, 而

接种AMF和/或喷施褪黑素不同程度提高了低温胁

迫下叶片ZR含量; 与LT处理相比, LTAM处理显著

提高了叶片ZR含量, 且比LT处理提高了2.96倍(图
5-D)。双因素方差分析表明, 接种AMF或喷施褪黑

素对叶片ZR含量无显著影响, 而两者的交互作用

对叶片ZR含量影响极显著(表3)。

3  讨论

低温下植物叶片中SOD、POD和CAT等抗氧

化酶在清除氧自由基和降低质膜过氧化程度方面

起重要作用(Wei等2022)。本研究发现, 低温胁迫

提高了黄瓜幼苗叶片抗氧化酶(SOD、POD、CAT)
活性, 可见黄瓜幼苗可以通过提高叶片抗氧化酶

活性的方式来抵御低温胁迫。褪黑素能有效提高

低温下番茄幼苗的SOD和POD活性(包宇等2013), 
AMF可以提高低温下黄瓜幼苗的POD、SOD和

CAT活性(韩冰等2011)。本试验发现, 低温条件下接

种AMF能显著提高黄瓜幼苗POD活性; 喷施褪黑素

能显著提高黄瓜幼苗POD和CAT活性; 接种AMF
后喷施褪黑素能显著提高黄瓜幼苗SOD、POD和

CAT活性, 且接种AMF后喷施褪黑素的黄瓜幼苗

SOD、POD和CAT活性最强。

丙二醛含量是反映细胞膜脂过氧化作用强弱

和质膜破坏程度的重要指标(何凤等2021)。低温

胁迫下油菜(Brassica rapa)体内丙二醛含量和相对

电导率显著提高, 而喷施适宜浓度的外源褪黑素可

以缓解低温胁迫引起的细胞膜损伤, 降低丙二醛

含量, 提高油菜抗寒性(史中飞等2019)。本研究同

样发现, 低温胁迫下黄瓜幼苗丙二醛含量和相对电

导率显著高于常温对照, 而喷施褪黑素不同程度降

低了幼苗丙二醛含量和相对电导率, 接种AMF显著

降低了幼苗丙二醛含量和相对电导率, 这支持了徐

雅梅等(2016)接种AMF减轻了活性氧(ROS)对垂穗

披碱草(Elymus nutans)的氧化伤害, 降低了细胞膜

脂过氧化程度, 维持了细胞膜结构的稳定, 缓解了低

温胁迫的研究结果, 而且AMF+褪黑素处理下黄瓜
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图5  AMF和褪黑素对低温胁迫下黄瓜幼苗叶片内源激素含量的影响

Fig. 5  Effects of AMF and melatonin on endogenous hormone contents in cucumber seedling leaves  
under low temperature stress 

A: 赤霉素含量; B: 脱落酸含量; C: 生长素含量; D: 玉米素核苷(ZR)含量。

幼苗丙二醛含量最低, 表明幼苗受低温胁迫较轻。

脯氨酸是植物体内重要的渗透调节物质, 脯
氨酸的过量产生有助于维持细胞内水分吸收、渗

透调节和氧化还原平衡, 从而恢复细胞结构, 减轻

氧化损伤(Ghosh等2022)。本研究发现低温胁迫明

显提高了黄瓜幼苗的脯氨酸含量, 但与常温对照

差异不显著。褪黑素可以显著提高低温下番茄幼

苗脯氨酸含量, 提高番茄幼苗渗透调节能力(包宇

等2013)。接种AMF也可以显著提高低温下养心菜

(Sedum aizoon)脯氨酸含量(徐冬梅2015)。接种AMF
结合外施适宜浓度的水杨酸提高了低温下梨枣

(Ziziphus jujuba ‘Lizao’)脯氨酸含量(郭宗进2014)。
本研究发现, 接种AMF和/或喷施褪黑素均能提高

黄瓜幼苗脯氨酸含量, 表明AMF和褪黑素均可以

通过提高脯氨酸含量来维持细胞的渗透调节平衡, 
从而抵御低温胁迫, 且二者联合作用效果更好。

脱落酸是植物适应低温胁迫的关键激素之一

(Devireddy等2021)。本研究发现低温胁迫显著提

高黄瓜幼苗脱落酸含量, 显著降低生长素含量, 这
支持了研究者在玉米(Zea mays; Xiang等2021)和黄瓜

(Anwar等2018)中的研究结果, 表明黄瓜幼苗能通

过提高脱落酸含量来适应低温胁迫。激素在菌根
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共生过程中发挥重要作用, 有研究表明, 接种AMF
根内根孢囊霉通过促进黄瓜叶片赤霉素和ZR水平

的升高并降低脱落酸的含量来缓解低温对黄瓜的伤

害(马俊2016)。本试验发现低温下接种AMF和/或
喷施褪黑素能显著降低黄瓜幼苗脱落酸含量, 显
著提高生长素含量; 褪黑素、AMF+褪黑素处理能

显著提高赤霉素含量; 只有AMF+褪黑素处理能显

著提高ZR含量。前人研究表明喷施褪黑素能提高

植物生长素(Chen等2009)、ZR和赤霉素含量并抑

制脱落酸的产生, 这可能是因为褪黑素通过上调

生长素信号转导基因(Wang等2016)、赤霉素生物

合成基因和脱落酸分解代谢基因表达, 下调脱落

酸生物合成基因表达来提高赤霉素和生长素含量, 
并降低脱落酸含量(Zhang等2014), 而造成只接种

AMF或喷施褪黑素的黄瓜叶片ZR含量与低温处理

相比差异不显著的原因可能与AMF的种类和褪黑

素的浓度有关。

综上所述, 接种AMF和/或喷施褪黑素均可以

提高黄瓜幼苗抗氧化酶活性、渗透调节能力和平

衡内源激素水平, 维持膜系统稳定, 从而有效缓解

低温胁迫对黄瓜的伤害。
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