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三种常绿阔叶树光系统Ⅱ在低温胁迫下的光抑制及恢复
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( 江西省、中国科学院庐山植物园ꎬ 江西省植物迁地保护与利用重点实验室ꎬ 江西 九江 ３３２９００ )

摘　 要: 冬季低温胁迫对亚热带常绿阔叶树光合活性的主要影响之一ꎬ体现在光合机构的低温光抑制ꎮ 为

了阐明冬季低温胁迫下常绿阔叶树光系统Ⅱ的光抑制程度及光保护机制ꎬ该文研究了冬季自然低温胁迫

(零下低温冻害和零上低温寒害)对红叶石楠、枇杷和猴樟三种亚热带常绿阔叶树光合机构光系统Ⅱ

(ＰＳⅡ)光抑制的影响以及春季气温回暖后的恢复情况ꎮ 结果表明:冻害和寒害低温胁迫使猴樟的 ＰＳⅡ活

性显著降低ꎬＰＳⅡ受到较严重的光抑制ꎬ低温胁迫解除后 ＰＳⅡ活性未能完全恢复ꎮ 红叶石楠 ＰＳⅡ活性下降

程度和光抑制程度最轻ꎬ春季 ＰＳⅡ活性显著上升ꎬ光抑制显著下降ꎮ 枇杷 ＰＳⅡ活性和光抑制程度介于猴樟

和红叶石楠之间ꎮ 低温胁迫下红叶石楠的非光化学猝灭(ＮＰＱ)接近常温水平ꎻ枇杷的 ＮＰＱ 略有降低ꎬ春季

恢复正常ꎻ猴樟 ＮＰＱ 最低ꎬ春季低温解除后仍不能完全恢复ꎮ 此外ꎬ三种常绿阔叶树在冬季低温胁迫和春

季恢复时期的 ＮＰＱ 与 ＰＳⅡ的光抑制程度存在显著的负相关关系ꎮ 综合以上结果分析表明ꎬ冬季低温对红

叶石楠 ＰＳⅡ影响不大ꎬ对枇杷有一定影响但春季气温回暖后可以及时恢复ꎬ对猴樟 ＰＳⅡ有显著的光抑制且

恢复过程较慢ꎬ同时 ＮＰＱ 对保护常绿阔叶树 ＰＳⅡ免受冬季低温光抑制有重要的贡献ꎮ
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ＮＰＱ 受调控显著上升(Ｂｉｇｒａｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００１ꎻ Ｄｅｒｋｓ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎮ 这种 ＰＳⅡ冬季持续性光抑制现象是植

物应对冬季低温的一种重要的保护机制(Öｑｕｉｓｔ ＆
Ｈüｎｅｒ ２００３ꎻ Ｍíｇｕｅｚ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ 近年来研究报

道ꎬ零上低温对热带、亚热带常绿阔叶树 ＰＳⅡ发生

显著的光抑制(胡文海等ꎬ２００５ꎻ Ｈｕａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０ꎻ
Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 但是目前对红叶石楠(Ｐｈｏｔｉｎｉａ ×
ｆｒａｓｅｒｉ )、 枇 杷 ( Ｅｒｉｏｂｏｔｒｙａ ｊａｐｏｎｉｃａ )、 猴 樟

(Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｂｏｄｉｎｉｅｒｉ)等亚热带常绿阔叶树在零

下低温冻害后 ＰＳⅡ的光抑制程度以及 ＮＰＱ 在光保

护作用方面的报道仍比较少见ꎮ 本文主要研究了

红叶石楠、枇杷、猴樟三种常绿阔叶树在低温冻害

和寒害胁迫下 ＰＳⅡ的光抑制及活性恢复ꎬ并对 ＮＰＱ
在保护 ＰＳⅡ免受光抑制中的作用进行了探讨ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 植物材料

以江西省中国科学院庐山植物园分园鄱阳湖

植物园(１１６°５.２′ Ｅꎬ２９°４０.５′ Ｎꎬ海拔 ２５ ｍ)种植

的八年生成熟的红叶石楠(Ｐｈｏｔｉｎｉａ × ｆｒａｓｅｒｉ)、枇
杷(Ｅｒｉｏｂｏｔｒｙａ ｊａｐｏｎｉｃａ)和猴樟(Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｂｏｄｉ￣
ｎｉｅｒｉ)为研究材料ꎬ分别于 ２０１８ 年冬春季节低温胁

迫和恢复期间上午 ０９:００—１１:００ 取向阳面同一

位置成熟枝叶ꎬ暗适应 ３０ ｍｉｎ 后立即用 ＬＩ￣ＣＯＲ
６８００ 便携式光合仪对叶片进行叶绿素荧光测定ꎮ
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每种材料至少进行 ３ 个叶片重复观测ꎮ
１.２ 温度条件

２０１８ 年 １ 月 ２７ 日至 ３０ 日鄱阳湖植物园遭受

连续降雪和冻雨导致的零下低温冻害ꎻ２ 月 ８ 日气

温回升至零上低温寒害ꎻ４ 月 ９ 日气温基本恢复正

常ꎬ可作为低温胁迫解除和光合活性恢复的对照

条件ꎮ 分别于 １ 月 ３０、２ 月 ８ 日、４ 月 ９ 日进行试

验ꎬ三天的日最低气温分别为－５.３、４.５、９.２ ℃ ꎬ日
平均气温分别为－１.１、７.２、１８.５ ℃ ꎮ 气温数据由

植物园气象站观测获得ꎮ
１.３ 叶绿素荧光检测

暗适应叶片观测最小荧光 Ｆｏ 和１０ ０００ μｍｏｌ

ｐｈｏｔｏｎｓ􀅰ｍ ￣２􀅰ｓ￣１饱和脉冲下最大荧光 Ｆｍꎬ并计算

ＰＳⅡ潜在最大光化学量子产量 Ｆ ｖ / Ｆｍ ＝ (Ｆｍ－Ｆｏ) /
Ｆｍꎮ 然后开启光化光ꎬ检测光适应时最小荧光

Ｆｏ′、最大荧光 Ｆｍ′和稳态荧光 Ｆ ｓꎬ分别计算ＰＳⅡ实

际光化学量子产量 Φ(Ⅱ)＝ (Ｆｍ′－Ｆ ｓ) / Ｆｍ′ꎻＰＳⅡ
相对电子传递速率 ｒＥＴＲ (Ⅱ) ＝ 光合有效辐射

(ＰＡＲ) ×Φ(Ⅱ) ×０.８４×０.５ꎻ非光化学猝灭 ＮＰＱ ＝
(Ｆｍ － Ｆｍ′) / Ｆｍ′ꎻ ｑＮ ＝ １ － ( Ｆｍ′ － Ｆｏ′) / ( Ｆｍ － Ｆｏ )ꎻ
ＰＳⅡ非调节性能量耗散量子产量Ｙ(ＮＯ) ＝ Ｆ ｓ / Ｆｍꎮ
将叶 片 在 ０、 ２５、 ５０、 １００、 １５０、 ３００、 ５００、 １ ０００、
１ ５００、２ ０００ μｍｏｌ ｐｈｏｔｏｎｓ􀅰ｍ ￣２􀅰ｓ￣１光合有效辐射

下保持 ９０ ~ １２０ ｓꎬ测得各叶绿素荧光参数的快速

光响应曲线ꎮ
１.４ 曲线拟合

根据 Ｊａｓｂｙ ＆ Ｐｌａｔｔ(１９７６)的方程 Ｐ ＝ Ｐｍ ×ｔａｎｈ

(α×ＰＡＲ / Ｐｍ)对 ｒＥＴＲ(Ⅱ)快速光响应曲线进行拟

合ꎮ 其中:α 为曲线的初始斜率ꎬ反映了光能利用效

率ꎻＰｍ 是拟合出来的潜在最大相对电子传递速率ꎻ
半饱和光强 Ｉｋ ＝ Ｐｍ / αꎬ反映了样品耐受强光的能

力ꎮ 曲线用最小二乘法通过 Ｏｒｉｇｉｎ ８.５ 软件拟合ꎮ
１.５ 数据分析

实验数据用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ ２０１５ 软件统计平

均值和标准差ꎬ用 Ｏｒｉｇｉｎ ８.５ 软件作图ꎮ

２　 结果与分析

２.１ ＰＳⅡ的活性变化

图 １ 为零下低温冻害(１ 月 ３０ 日)、零上低温

寒害(２ 月 ８ 日)和恢复(４ 月 ９ 日)时期红叶石楠、
枇杷和猴樟 ＰＳⅡ实际光化学量子产量 Φ(Ⅱ)和

ＰＳⅡ相对电子传递速率 ｒＥＴＲ(Ⅱ)的光响应曲线ꎬ
以此来反映低温对 ＰＳⅡ活性的影响ꎮ 结果显示ꎬ
冻害使三种树 ＰＳⅡ的活性都受到不同程度的下

降ꎮ 红叶石楠冻害后 Φ(Ⅱ)与恢复期接近ꎬｒＥＴＲ
(Ⅱ)保持较高水平ꎬ甚至高于恢复时期ꎮ 枇杷冻

害后的 Φ(Ⅱ)和 ｒＥＴＲ(Ⅱ)比红叶石楠略低ꎮ 猴

樟 ＰＳⅡ受影响最严重ꎬΦ(Ⅱ)和 ｒＥＴＲ(Ⅱ)最低ꎮ
零上低温寒害下三种树的 ＰＳⅡ活性仍维持在冻害

时期的水平甚至更低ꎮ 春季气温回升至 １８.５ ℃后

(４ 月 ９ 日)ꎬ红叶石楠和枇杷 Φ(Ⅱ)恢复至正常

水平ꎬ而猴樟 Φ(Ⅱ)与 ｒＥＴＲ(Ⅱ)不能全部恢复ꎮ
对 ｒＥＴＲ(Ⅱ)快速光响应曲线进行拟合后ꎬ猴樟初

始斜率 α 和最大光合速率 Ｐｍ 在低温胁迫时明显

低于红叶石楠和枇杷ꎬ温度恢复后猴樟最大光合

速率 Ｐｍ 和耐受强光的能力 Ｉｋ 仍然低于红叶石楠

和枇杷(表 １)ꎮ
２.２ ＰＳⅡ的光抑制及恢复

图 ２ 显示了低温胁迫及恢复过程中三种树

ＰＳⅡ光抑制变化ꎮ 冻害和寒害下红叶石楠维持较

高的 Ｆ ｖ / Ｆｍ 和较低的 Ｙ(ＮＯ)ꎬ表明 ＰＳⅡ仅受到轻

微的光抑制ꎬ且在温度恢复正常后光抑制也完全

恢复ꎮ 冻害使枇杷的 Ｆ ｖ / Ｆｍ 和 Ｙ(ＮＯ)分别低于和

高于红叶石楠ꎬ寒害下枇杷的 ＰＳⅡ光抑制有所减

轻ꎬ气温恢复后 ＰＳⅡ的光抑制也得到完全恢复ꎮ
冻害对猴樟的 ＰＳⅡ产生非常显著的光抑制ꎬＦ ｖ / Ｆｍ

和 Ｙ(ＮＯ)分别达到了最低和最高值ꎬ而且光抑制

程度随着冻害的解除和冷害的持续而继续加深ꎬ
直到气温恢复正常后光抑制程度才有部分恢复ꎮ
２.３ ＮＰＱ 与 ＰＳⅡ光抑制的关系

非光化学猝灭(ＮＰＱ)是植物进行光保护的重

要机制ꎬ可以通过叶绿素荧光参数 ＮＰＱ 和 ｑＮ 来

反映ꎮ 图 ３ 显示了红叶石楠、枇杷和猴樟在零下

低温冻害、零上低温寒害和气温恢复时期叶绿素

荧光参数 ＮＰＱ 和 ｑＮ 的光响应曲线变化ꎮ 结果显

示冻害和寒害胁迫下三种树的 ＮＰＱ 和 ｑＮ 均有不

同程度的降低ꎬ气温恢复后 ＮＰＱ 和 ｑＮ 也随之得

到不同程度的恢复ꎮ 相对而言ꎬ冻害和寒害低温

胁迫对红叶石楠的 ＮＰＱ 和 ｑＮ 影响较小ꎬ枇杷 ＮＰＱ
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图 １　 红叶石楠、枇杷和猴樟在冻害(１ 月 ３０ 日)、寒害(２ 月 ８ 日)、春季常温(４ 月 ９ 日)下 ＰＳⅡ活性变化
Ｆｉｇ. １　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｆｒｅｅｚｉｎｇ (Ｊａｎ. ３０)ꎬ ｃｈｉｌｌｉｎｇ (Ｆｅｂ. ８) ａｎｄ ｒｅｃｏｖｅｒｙ (Ａｐｒ. ９) ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓ ｏｎ

ＰＳⅡａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ Ｐｈｏｔｉｎｉａ × ｆｒａｓｅｒｉꎬ Ｅｒｉｏｂｏｔｒｙａ ｊａｐｏｎｉｃａ ａｎｄ Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｂｏｄｉｎｉｅｒｉ

表 １　 红叶石楠、枇杷和猴樟快速光响应曲线拟合参数
Ｔａｂｌｅ １　 Ｆｉｔｔｅｄ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｆｏｒ ｒａｐｉｄ ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅ ｆｒｏｍ Ｐｈｏｔｉｎｉａ × ｆｒａｓｅｒｉꎬ

Ｅｒｉｏｂｏｔｒｙａ ｊａｐｏｎｉｃａ ａｎｄ Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｂｏｄｉｎｉｅｒｉ

名称
Ｓｐｅｃｉｅｓ 日期 Ｄａｔｅ 最大相对电子传递速率

Ｐｍ

初始斜率
α

半饱和光强
Ｉｋ

红叶石楠
Ｐｈｏｔｉｎｉａ × ｆｒａｓｅｒｉ

１ 月 ３０ 日 Ｊａｎ. ３０ ４０.２４ ０.２３ １７３.２３

２ 月 ８ 日 Ｆｅｂ. ８ ３９.３１ ０.２１ １８７.０４

４ 月 ９ 日 Ａｐｒ. ９ ２４.１９ ０.１９ １２５.６１

枇杷
Ｅｒｉｏｂｏｔｒｙａ ｊａｐｏｎｉｃａ

１ 月 ３０ 日 Ｊａｎ. ３０ ４２.１８ ０.１９ ２２４.２４

２ 月 ８ 日 Ｆｅｂ. ８ ４１.６４ ０.２２ １８６.０８

４ 月 ９ 日 Ａｐｒ. ９ ４２.４８ ０.２８ １５０.０３

猴樟
Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｂｏｄｉｎｉｅｒｉ

１ 月 ３０ 日 Ｊａｎ. ３０ ２５.０６ ０.１６ １５４.４２

２ 月 ８ 日 Ｆｅｂ. ８ ３０.８５ ０.０８ ４０１.５４

４ 月 ９ 日 Ａｐｒ. ９ １８.１３ ０.２２ ８０.８６

和 ｑＮ 低于红叶石楠ꎬ猴樟的 ＮＰＱ 和 ｑＮ 最低ꎮ 气

温恢复后ꎬ红叶石楠和枇杷的 ＮＰＱ 和 ｑＮ 均恢复

到较高水平ꎬ猴樟的 ＮＰＱ 和 ｑＮ 仍不能完全恢复ꎮ
将冻害、寒害、正常温度三种条件下红叶石楠、枇
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图 ２　 红叶石楠、枇杷和猴樟在冻害(１ 月 ３０ 日)、寒害(２ 月 ８ 日)、
春季常温(４ 月 ９ 日)下 Ｆｖ / Ｆｍ(Ａ)和 Ｙ(ＮＯ)(Ｂ)变化

Ｆｉｇ. ２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｆｒｅｅｚｉｎｇ (Ｊａｎ. ３０)ꎬ ｃｈｉｌｌｉｎｇ (Ｆｅｂ. ８) ａｎｄ ｒｅｃｏｖｅｒｙ (Ａｐｒ. ９) ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓ ｏｎ Ｆｖ / Ｆｍ(Ａ)
ａｎｄ Ｙ(ＮＯ) (Ｂ) ｏｆ Ｐｈｏｔｉｎｉａ × ｆｒａｓｅｒｉꎬ Ｅｒｉｏｂｏｔｒｙａ ｊａｐｏｎｉｃａ ａｎｄ Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｂｏｄｉｎｉｅｒｉ

图 ３　 红叶石楠、枇杷和猴樟在冻害(１ 月 ３０ 日)、寒害(２ 月 ８ 日)、春季常温(４ 月 ９ 日)下 ＮＰＱ 变化
Ｆｉｇ. ３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｆｒｅｅｚｉｎｇ (Ｊａｎ. ３０)ꎬ ｃｈｉｌｌｉｎｇ (Ｆｅｂ. ８) ａｎｄ ｒｅｃｏｖｅｒｙ (Ａｐｒ. ９) ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓ ｏｎ

ＮＰＱ ｏｆ Ｐｈｏｔｉｎｉａ × ｆｒａｓｅｒｉꎬ Ｅｒｉｏｂｏｔｒｙａ ｊａｐｏｎｉｃａ ａｎｄ Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｂｏｄｉｎｉｅｒｉ

杷和猴樟的 Ｆ ｖ / Ｆｍ 与 ５００ μｍｏｌ ｐｈｏｔｏｎｓ􀅰ｍ ￣２􀅰ｓ￣１

光合有效辐射下的 ＮＰＱ、Ｙ(ＮＯ)进行分析ꎬ发现三

种树在三种条件下 Ｙ(ＮＯ)和 Ｆ ｖ / Ｆｍ 均与 ＮＰＱ 存

在极显著的负相关关系ꎬ即 ＰＳⅡ光抑制程度与非
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图 ４　 ＮＰＱ 与 Ｆｖ / Ｆｍ 和 Ｙ(ＮＯ)呈显著负相关关系

Ｆｉｇ. ４　 Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｎｅｇａｔｉｖｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｏｆ ＮＰＱ ｔｏ Ｆｖ / Ｆｍ ａｎｄ Ｙ(ＮＯ)

光化学猝灭存在显著负相关(图 ４)ꎮ

３　 讨论与结论

冻害和寒害胁迫对越冬的常绿阔叶树的 ＰＳⅡ
产生光抑制ꎬ是导致冬季树木光合活性下降的重

要原因(Ｖｅｒｈｏｅｖｅｎꎬ ２０１３)ꎮ 低温光照条件下产生

的活性氧对光合机构和其他生物大分子造成氧化

损伤ꎬ不仅使光合作用活性下降ꎬ而且导致叶片黄

化、褐化、坏死(Ｓｈａｒｍａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５)ꎮ 该试验对红

叶石楠、枇杷、猴樟在冬季冻害和寒害低温胁迫下

ＰＳⅡ的光抑制和恢复进行了研究ꎬ证明冬季低温

对三种亚热带常绿阔叶树 ＰＳⅡ造成的光抑制存在

差异ꎮ 综合而言ꎬ低温对红叶石楠 ＰＳⅡ的影响最

小ꎬ枇杷次之ꎬ猴樟 ＰＳⅡ受到显著的光抑制且恢复

较慢ꎮ 三种树的 ＰＳⅡ光抑制程度与 ＮＰＱ 的活性

存在负相关ꎮ
研究证明ꎬＦ ｖ / Ｆｍ 和 Ｙ (ＮＯ) 可以有效反映

ＰＳⅡ的光抑制程度 ( Ｂａｋｅｒꎬ ２００８ꎻ Ｈｕａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１０ꎻ Ｍíｇｕｅｚ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎮ 此次试验结果显示ꎬ
三种常绿阔叶树在低温胁迫和恢复时期 ＰＳⅡ活性

越高ꎬＦ ｖ / Ｆｍ 越高ꎬＹ(ＮＯ)越低ꎬ证实了这两个叶

绿素荧光参数可以真实有效地反映 ＰＳⅡ光抑制的

生理状态ꎮ 红叶石楠在低温胁迫下 ＰＳⅡ活性未受

显著下降ꎬ而 ｒＥＴＲ(Ⅱ)在春季气温恢复后却表现

出下降(图 １)ꎬ原因可能是受恢复时期 Φ(Ⅱ)光

响应曲线随着光合有效辐射的增加而迅速下降所

影响ꎬ因为 ｒＥＴＲ(Ⅱ)的计算结果由光合有效辐射

和Φ(Ⅱ)共同决定ꎮ
尽管三种树在低温胁迫下 ＰＳⅡ活性下降程度

不同ꎬ但 Ｆ ｖ / Ｆｍ 均表现出下降趋势ꎬＹ(ＮＯ)均有上

升趋势ꎬ即 ＰＳⅡ都发生了不同程度的光抑制ꎬ这表

明三种常绿阔叶树在冬季进行了 ＰＳⅡ持续性光抑

制的保护机制ꎮ 这个结果证实了 Ｍíｇｕｅｚ ｅｔ ａｌ.
(２０１５)越冬常绿植物普遍在气温阈值为 ０ ℃ 发

生 ＰＳ Ⅱ持续性光抑制的结论ꎮ 下一步研究低温

胁迫对 ＰＳ Ｉ 光抑制的影响将进一步阐明 ＰＳⅡ与

ＰＳ Ｉ 在低温胁迫下的光抑制特性与相互关系ꎮ
综上所述ꎬ冬季冻害和寒害对红叶石楠、枇杷

和猴樟三种亚热带常绿阔叶树 ＰＳⅡ产生不同程度

的光抑制ꎬ而且非光化学猝灭的光保护机制对越

冬常绿树种 ＰＳⅡ免受低温光抑制具有重要的生理
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