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杨梅光合作用的低温光抑制 

刘 辉 h ，郭延平 ，胡美君 h 
(1 a_浙江大学园艺系；b．农业部园艺植物生长发育与生物技术重点开放实验室，杭州 310029) 

摘要：利用便携式调制叶绿素荧光仪和光合作用测定系统研究了短期低温光照对杨梅幼树光合作用的影响。结果表 

明，低温光照处理后，杨梅叶片的 Pn(净光合速率)、Gs(气孔导度)、Fv／Fm(最大的光系统II光化学效率)、qP(光化 

学猝灭系数)和 OPS II(光系统II的量子产量)下降，CYCa(细胞间隙 CO：浓度 ／环境 CO：浓度 )、Fo(初始荧光)、 

qN(非光化学猝灭系数)和(Fi—Fo)／(Fp—Fo)(失活的 PS II反应中心数量)上升。此外在同一水平低温下，中等强光 

(350 mol m-2sq)加剧了PS II反应中心的失活或破坏并且需要更长时间来恢复。这些结果说明低温和有光照条件下 

引起的杨梅光合作用下降是由于光合机构活性下降所致，即主要是 PSII反应中心的失活或破坏：我们推测 Q (还原 

态质体醌 A)和非还原 Q (质体醌 B)数量的积累可能是导致 PS II反应中心失活或破坏的原因，在低温光抑制过程 

中非辐射能量耗散对保护光合机构起着重要作用。 
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Chilling-induced Photoinhibition of Photosynthesis in 

Myrica rubra Leaves 
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(1a．Department ofHorticulture，Zhejiang University；b．State Agiculture Ministry Laboratory ofHorticultural Ham Growth， 

Developme nt and Biotechnology，Hangzhou 310029，China) 

Abstract：Gas exchange and chlorophyll fluorescence were investigated in young Chinese strawberry tree(Myrica 

rubra var．astropurea Tsen．)leaves treated with different chilling temperatures(1 2~C、6oc and 2℃)under different 

irradiance levels(0．70 and 350 ixmol m一 s。 )for 12 hours by a portable photosynthesis system HCM 一1000 and a 

portable modulation fluorometer PAM 一2000．The results showed that exposure of strawberry tree leaves to various 

low temperature and light resulted in the increases in Ci／Ca(intemal／extemal CO2 concentration)，Fo(initial 

fluorescence)，qN (non·photochemical quenching)and(Fi—Fo)／(Fp—Fo)(amount of inactive PS II centers)，but 

decreases in Pn(net photosynthesis rate)，Gs(stomata conductance)，Fv／Fm (maximal photochemical efficiency of 

PSⅡ)，qP(photochemical quenching)and OPS II(quantum yield of PS II)．At the same levels of low temperature， 

moderate irradiance(350 Ixmol m。s。)enhanced the inactivation or damage of PSII reaction centers which needed 

longer time for recovery．It was shown that the inh ibition of photosyn thesis in treated plants induced by low 

temperature under light condition can be attributed to the loss of activity in photosyn thetic apparatus． It is 

suggested that the accumulation of QA．and non—reducing QB is a possible cause for the inactivation or damage of 

PS II reaction centers，and non—radiative energy dissipation probably plays an important protective role against the 

photoinh ibition induced by chilling． 
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通常大多数来源于热带亚热带的植物，其生长 

和发育都会不同程度地受到低温的影响【1】。当处在 

低温 (0—12cI=)条件下，各个生理过程都会或多或 

少地受到干扰，光合作用是受低温影响最明显的过 

程之一。光合器官是植物的冷敏感部位，低温能直 

接影响光合机构的性能和活性。低温不仅引起叶绿 

体基质介导的光合暗反应的降低，也会引起类囊体 

膜介导的光反应活性降低。不少研究证明，低温使 

PS II电子传递活性受抑，并且抑制部位主要在其氧 

化侧田。另外还发现低温影响光合作用的部位与光 

照的强弱有关，暗低温只影响 PS II活性，不影响 

PS I活性；但在有光的低温条件下，不仅 PS II的受 

伤程度增大，PS I功能也会受到伤害【3I4】，同时高光 

强和低光强下低温的伤害程度也不同[51。尽管低温 

影响光合作用的报道很多，但对引起这些变化的机 

理还不是十分清楚。许多植物比如番茄、柑桔、黄瓜 

和杨梅等均起源于热带亚热带地区，由于这些植物 

没有耐低温的遗传基因和适应性反应，因此这些喜 

热的植物是我们研究低温影响光合作用的好材料。 

杨梅原产于我国，分布在长江流域以南地区，适 

于栽培的年平均气温为 15_21cc，是重要的亚热带果 

树，在生产中经常遇到低温的影响。目前对杨梅的生 

理特性研究很少，尚未见到杨梅光合作用低温光抑 

制的报道。本文利用便携式光合测定系统和饱和脉 

冲调制式荧光动力学分析仪研究不同水平的低温光 

照对杨梅叶片光合作用的影响，探讨低温影响杨梅 

光合作用的机理，为今后的栽培管理提供理论依据。 

1材料和方法 

试验于 2003—2004年在浙江大学华家池校区 

内进行。供试材料为二年生杨梅 (Myric0 rubr0 Sieb． 

etZucc．)荸荠种。 

材料培养与处理 选取健壮、长势较一致的 

杨梅苗，移栽于高272 in／n、口部直径 251 mm、底部 

直径 178 mm的塑料钵中，栽培基质为壤土、泥炭 

和粗砂，体积比为 7：3：2，生长期间养分、水分供应充 

足。取20盆，在人工气候室内预培养 10 d后进行不 

同的处理。人工气候室内的培养条件：温度 25~1cI=， 

光强700 I~mol nl S ，光源为镝灯 (灯与植株问有隔 

热流动水槽 )，光周期 12 h。试验在光照培养箱 

内进行 ，设 l0个 处理 ：① 25cI=，700 txmol m-2s 

(对照)；② 12cI=，0 i~mol m S (黑暗 )；③ 12cI=， 

70 txmol m S ；④ 12cI=，350 txmol m S ；⑤ 6~C， 

0 txmol m S ；⑨ 6cI=，70 txmol m S ；⑦ 6~C， 

350 txmol m-2s。 ；⑧ 2cc，0 txmol nl S ；⑨ 2cc， 

70 mol m-2s-1．⑩2~C，350 txmol m S ，每个 处理 

12 h。处理后在温度 25~1cI=，光强400 txmol m S ，光 

周期 12 h的人工气候室内恢复。所有植株均选取树 

冠外围枝条中上部生理状态较一致的健壮成熟叶 

片进行标记，作为测定叶片，每处理 2盆，每盆测定 

4—6片叶。每次实验做一个处理，处理完后一盆测光 

合参数，同时另一盆测荧光参数，然后再交换测定。 

恢复期间每天上午测一次光合作用。所有结果以平 

均值±标准误差表示。 

叶片光合参数的测定 将处理后待测的杨 

梅盆栽苗置于室温为 25~1cI=的培养室内，使标记叶 

片在光源为镝灯 、光强 700 txmol nl S 下光诱导 

30 min后，叶片光合速率 (Pn)、蒸腾速率 (Tr)、气孔 

导度(Gs)、胞间CO 浓度 (ci)和环境CO：浓度 (ca) 

用 HCM一1 000(Walz，Germany)便携式光 测定系统 

进行连体叶片的测定，CO 气源为室外大气CO 。 

叶片叶绿素荧光参数的测定 将处理的各 

盆杨梅苗暗适应 20 min后，用 PAM一2000(Walz， 

Germany)便携式叶绿素荧光仪，按曾光辉等旧的方 

法测定各标记叶片的Fo(初始荧光)、Fm(最大荧 

光)、Fv／Fm(光系统 II最大光化学效率)、Fm’(光 

下的最大荧光)、Fs、F0’、qP和 qN。数据处理软件为 

PAMWin(Walz，Germany)。中PS II=(Fro'-Fs)／Fm’， 

式中的Fs为稳态荧光。参照 Govindjeetn的方法，测 

定叶片的快相荧光诱导动力学参数。 

2结果和分析 

2．1叶片光合参数 

从表 l可以看出随着温度的下降，叶片的 Pn、 

Tr和 Gs下降，Ci／Ca上升。在同一低温下，随着光强 

的增加，Pn、Tr和 Gs下降幅度和 Ci／Ca上升幅度更 

大。一定程度的低温与光照的叠加效应远大于单一 

低温对光合碳同化的影响，如 6~C、350 txmol m-2s。1 

中等光照处理下的光合速率低于 2cI=黑暗的。 

2．2叶片叶绿素荧光参数与叶绿素荧光快相动力学 

从表 2可见，随着温度的下降，叶片初始荧 

光 Fo上升，Fv／Fm(PS II最大的光化学效率 )与 

Fv’／Fm’(开放的PSII反应中心捕获激发能的效率) 

下降。在同一低温下，随着光强的增加，Fo上升幅度 

与Fv／Fm和 Fv’／Fm’下降幅度更大。低温与光照的 

叠加大于单一低温对 PS II反应中心的影响，如 6~C、 

350 txmolm S 中等光照处理下的Fo比2cI=低温黑 

暗的Fo高 l1．6％，FV／Fm和 Fv'／Fm’分别低了9．3％ 
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和 12．54％。这一变化趋势与番茄I8]、黄瓜嘲是相似的。 

qP(光化学猝灭系数)是PS II原初电子受体氧 

化态的一种量度，其值下降说明Q 一Q 的电子传 

递受到了抑制【9J。qN(非光化学猝灭系数)反映了 

PS II天线色素吸收的光能不能用于光合电子传递 

而以热的形式耗散的部分I1 0】。 PSⅡ反映了PS II电 

子传递的量子产量。从表 2可见，随着温度的下降 

和光强的增加，qP和 PSⅡ下降，qN上升。这说明 

了由于低温光照的影响，PS II电子传递能力下降， 

即Q 一Q 的电子传递受阻，从而使光合能力下降， 

在这种情况下，PSII天线色素吸收的多余的光能以 

热的形式被耗散。 

叶绿素荧光快相诱导动力学 曲线可分为 0 

(origin)、I(intermediary peak)、D (dip)、P(peak) 

等特征相 [Ill。Fo、Fi、Fp分别表示 O、I、P点的荧光 

值，(Fi．Fo)／(Fp．Fo)反映了无活性 PS II反应中心 

的比率。随着温度的下降，植株叶片无活性 Ps II反应 

中心的比率增加，并且伴随光强的增加而加大(表21。 

2．3处理后的植株在恢复期间光合速率的变化 

经 12cC低温处理后的杨梅植株短期内就能恢 

复到对照水平，6℃和2℃低温处理后的植株需要较 

长时间才能恢复到对照水平 (图 1)。可见，温度越 

低、光强越强，恢复所需时间就越长。 

3讨论 

植物光合速率的下降与叶片气孔关闭和叶肉 

细胞光合活性下降密切相关I 。本文中无论是经低 

温黑暗还是低温光照处理，杨梅植株的Pn和 Gs下 

降而 Ci／Ca升高 (表 1)，这说明了低温处理后，杨 

梅光合速率下降可能是由于叶肉细胞光合活性下 

降所致。这与柑橘植株有些类似【ll3 。 

Fv／Fm下降是光合作用光抑制的重要特征。 

25~(2下杨梅光合作用的光饱和点为 1 000 I~mol m-2 s～， 

也就是说，25~(2下作用于杨梅光合机构的光强超过 

1 000 I~mol m。s 后，就会造成光能过剩引起光抑制 

(未发表)。本研究表明，在低温、350 I~mol m-2s 

下，Fv／Fm 明显下降 (表 2)，说明低温诱导了光合 

作用光抑制。这可能与低温降低了植株 1，5一二磷酸 

核酮糖羧化酶／加氧酶 (Rubisco)、果糖．1，6．二磷酸 

酶 (FBPase)和景天庚酮糖 一1，7．二磷酸酶 (SBPase) 

表 l 不同水平的低温光照处理 12 h后杨梅叶片的光合参数 

Tlable l Photosynthetic parameters in leaves ofMyrica rubra after low temperature and light treatments for 12 hours 

：平均值±标准误差 Means±SE(n=6)； ：百分比 (以对照值指标为 100％)。The numberinparentheses represents 

the％ofthe contro1．用 LS．D法测验，同栏不同大写字母代表 O．Ol差异水平，不同小写字母代表 O．05差异水平。 Means 

within columns with different letters are significant at P=O．Ol for capital letters，and at P=0．05 for small letters SD tesO．表 2 

同。 The sameforTable2． 
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表2 不同水平的低温光照处理 12 h后叶绿素荧光参数和无活性PS1I反应中心的比率 

Table 2 Chlorophyll fluorescence parameters and the rate of inactive PS II centers in leaves of 

Mr,~a rubra atter low temperature an d light treatments for 12 hours 

等 碳 代 谢酶 的活 性 以及 核 酮 糖 1，5一二磷 酸 

(RllBP)再生速率【 】有关。 

PS II反应中心失活或破坏会导致 Fo升高【 。 

本实验中杨梅植株经低温光照处理 12 h后，Fo上 

升，表明PS II反应中心已失活或破坏。Fo短期升高 

的现象，说明PSII 反应中心是可逆失活it7】。从不同 

水平低温光照对 PS II反应中心的影响程度和光合 

作用的恢复状况来看 (图 1)，轻度的低温光照处理 

(如 12oC 350 mol m s ，12 h)导致 PS II反应中心 

的失活能够很快恢复，这种状况可能是可逆失活。 

低温光照下杨梅叶片 qP、OPS II呈下降趋势 

(表 2)，说明 QA．重新氧化为 Q 的量减少，通过 

PSII反应中心的电子传递能力下降。QA-的积累可 

以促使 P+锄·Pheo离子对发生电荷重组，产生三线 

态P680(3PI ， P锄与 O：作用形成单线态氧 ( O：)。 02 

是强的氧化剂，可以氧化破坏附近的胡萝 卜素、叶绿 

素及 D．蛋白等，引起失活的 PS II反应中心增多【嘲。 

这 可以从反 映失活 的 PS II反应 中心 比率的荧 

光参数(Fi—Fo)／(Fp—Fo)的增高得到验证 (表 2)。 

(Fi—Fo)／(Fp—Fo)也反映了非还原的 Q 的数量【Il】。 

(Fi—Fo)／(Fp—Fo)的升高，说明了非还原的 Q 数量的 

增加，也说明了Q 得不到电子，这可能与D 蛋白有 

关。因此，我们推测：低温光照导致的PS II反应中心 

的失活或破坏，可能是由于 D 蛋白的原因，使Q 向 

QB传递电子受阻，QA．积累，产生过多的·O：，进一步 

对PS II反应中心产生伤害所致。 

D．蛋白是 PSII反应中心复合物中的一个非常 

重要的蛋白亚基【 。光破坏的PS II反应中心的D．蛋 

白会很快的降解并且被高效的D．蛋白修复循环产 

生的新的D．蛋白所代替【捌。那么，杨梅在低温光抑 

制过程中是否也发生了 D 蛋白的降解和周转，我 

们正在做此方面的工作。 
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图 l杨梅植株经不同低温光处理后在恢复过程中光合速率的变化 

Fig．1 Changes in net photosynthesis ofMyrica rubra during 

recovery phase after low temperature and light treatments 

△ 0 ixmol m ～；◇ 70 ixmol m。s ： 350 ixmol m-Zs‘ 

qN的上升，说明了杨梅光合机构在受到低温 

光照影响时，多余的光能部分以非辐射能量的方式 

被耗散，这也说明了光合机构对低温光抑制的响应 

并非是消极的，而是有一定的自我保护能力。 
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