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北京地区大叶黄杨春初返青过程的叶绿素荧光动力学研究

钟传飞1�2　武晓颖1　姚洪军1　施　征1　高荣孚1
（1北京林业大学生物科学与技术学院　2北京市农林科学院林业果树研究所）

摘要：该文利用调制式荧光仪与氧电极技术�研究北京地区大叶黄杨在春初返青过程中的荧光动力学及光合放氧
的变化�探讨常绿阔叶植物在北方越冬过程中抵御逆境的适应机制�同时借助稳态荧光动力学曲线的变化揭示植
物返青过程光暗反应的动态变化。结果表明：冬季大叶黄杨阳生叶与阴生叶的 PSⅡ光化学效率、光合速率均很低；
光合电子传递不通畅�低温强光双重胁迫导致阳生叶比阴生叶的电子链阻塞更严重；捕光天线系统遭遇破坏�这是
植物减少过多激发能对 PSⅡ反应中心破坏的一种光保护机制；PSⅡ保持较高的开放程度�借此减小激发能在供体
侧积累对反应中心造成的伤害；同时非线性电子传递和天线系统之外的能量耗散是大叶黄杨越冬过程重要的光保
护机制。初春随着温度的回升�捕光天线系统、光合电子链的活性、光合速率逐渐恢复。倒春寒发生时�大叶黄杨
再次发生光抑制现象。
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chlorophyll a fluorescence kinetics of Euonymus japonicus during early spring in Beijing region．
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The kinetics of chlorophyll a fluorescence and photosynthesis oxygen evolution of Euonymus japonicus in
early spring in Beijing region was examined using PAM2100and OXYLAB．The goal of this study is to
investigate the acclimation mechanism of evergreen broad-leaf plants against low temperature in winter in
Beijing region．In addition�the dynamic changes between light reaction and carbon assimilation were also
discussed．The results indicated that the photosynthetic rate of sun leaves and the photochemical rate of
photosystemⅡ（PSⅡ） for shade leaves were very low in winter．Meanwhile�photosynthetic electron transport was
blocked．Under the stress of low temperature and high light�photoinhabition of sun leaves was more serious than
that of shade leaves．Excessive excitation energy was reduced due to the damage of light-harvesting antenna in
winter．PSⅡmaintained high opening degree to decrease the harm of excitation energy to the centre of PSⅡ．
Nonlinear electron transport and heat dissipation except for the antenna system were also important
photoprotection ways for E．japonicus in winter．Consequently�activity of light-harvesting antenna system as
well as that of photosynthetic chain and photosynthetic rate recovered gradually as air temperature rising in early
spring．But photoinhabition would take place again when low temperature happened in late spring．
Key words　 chlorophyll a fluorescence kinetics；Euonymus japonicus；low temperature；photoinhibition；
photoprotection

　　近年来全球气候变化对植物的影响日益严重�
常绿植物越冬机制逐渐成为植物光合生理研究的热

点［1］。当植物吸收的光能过多时�植物会通过各种
方式来排除或减小多余的光能对其造成的伤害。由
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于种间的差异�不同的植物会采取不同的防御措施
来应对冬季低温胁迫及低温强光双重胁迫的伤

害［2--9］。
常绿针叶植物广泛分布于寒带与北温带�因此

其越冬光抑制问题研究较深入。? quist ［1］总结了常
绿针叶植物越冬光合生理机制�冬季光合碳同化逐
渐停止�造成光反应的激发能大量积累�形成活性
氧�进而导致 D1蛋白降解�PSⅡ发生光抑制。同时
植物采取多种光保护措施抵抗冬季胁迫�如增强叶
黄素循环�加强天线系统热耗散、环式电子传递及活
性氧清除能力。

然而�常绿阔叶植物在其原产地亚热带或暖温
带�四季都可以进行光合作用�故其越冬光抑制受关
注较少。随着全球气候变暖和城市园林需要�常绿
阔叶树种北线不断向北移�引种到北方后冬季气温
环境骤降�植物光合作用过程必然发生变化�但光合
生理生态机制尚不清楚。另一方面�北京地区正处
于暖温带与北温带的交界处�是很多常绿阔叶植物
的北线。因此研究该地区的常绿阔叶植物越冬光抑
制问题更具典型性�能够为常绿阔叶植物在北方城
市园林的推广应用提供理论依据。

原产亚热带北缘的常绿阔叶植物大叶黄杨

（Euonymus japonicus）是北方城市绿化的主要树种之
一。研究表明大叶黄杨在北京地区越冬进程中�叶
片水分、淀粉粒、膜透性、气孔开闭、蛋白质、脯氨酸
等抗寒生理生化指标均发生变化［10--12］。这些变化必
然会导致光合生理功能随之改变。

叶绿素荧光动力学理论被广泛应用于逆境生理

的研究中［13--14］。但是这方面的研究还主要集中在
PSⅡ或 PSⅠ自身的变化上�而很少把这两者以及它
们之间的光合电子传递链及其后面的暗反应作为一

个整体来研究。本课题组近期研究发现�PAM2100
调制式荧光仪增加远红光处理后�通过荧光动力学
曲线的分析�不但可以获得常规的荧光参数�更重要
的是还可以推测整个光合作用光反应与暗反应的动

态变化［15--16］。
因此�本文借助叶绿素荧光动力学及光合放氧

动力学两种手段�揭示冬末春初环境胁迫解除过程
及倒春寒发生时大叶黄杨的捕光天线系统、电子传
递动力学、PSⅡ光抑制、碳同化转变机制。
1　材料与方法
1∙1　材　料

我们选取北京林业大学校园内自然生长在高层

建筑物两侧的阴生与阳生的大叶黄杨�取植株顶层
叶片为实验对象。其地理位置为：40°N、116°191′E�

海拔50m 左右�属暖温带大陆性季风气候。
荧光动力学与放氧活性测定分别于2005年2

月23日、3月7日、3月14日、3月22日上午进行。
采用离体测定方式�从室外将带叶片的枝条剪下�插
入水中�在室内迅速进行测定。设3次重复。
1∙2　测定方法
1∙2∙1　叶绿素荧光动力学测定

利用德国Walz 公司生产的 PAM2100调制式荧
光仪（Portable Chlorophyll Fluorometer；德国 Heinz Walz
GmbH公司生产）和数据采集软件 DA--2000分别对
阴生与阳生的大叶黄杨叶片进行荧光诱导曲线测

定�测定之前暗适应15min�然后选择饱和脉冲模式
进行荧光诱导曲线的测定�每条曲线测定时间为
340s�采样速率为20ms/点�测定过程中光化光
（AL--10s）－饱和脉冲光（SL--1s）－远红光（FrL--3
s）－ 黑暗（6s）相继打开形成一个诱导周期�每个周
期持续20s。

图1　2005年初春北京气温变化
FIGURE1　Temperature changes of the early spring of Beijing in2005

测定参数包括 Ft （实时荧光）、F0（暗适应后最
小荧光）、Fm （暗适应后最大荧光）、Fs （稳态荧光）、
F0′（光适应下最小荧光）、Fm′（光适应下最大荧
光）、Fv（可变荧光）以及通过这几个参数计算得到
的光化学猝灭（ qP）、非光化学猝灭（NPQ）、PSⅡ最
大量子产额（Fv/Fm）、PSⅡ有效量子产额（Yield）、电
子传递速率（ETR）。此外�我们通过 qP、F0′、Fs 计
算了新的光化学猝灭参数 qL 的变化（注：qL＝ qP×
F0′/Fs�基于各光合反应中心是一个相互关联的网
络系统的光化学猝灭�比 qP更科学［17］）。
1∙2∙2　光合放氧速率测定

采用英国 Hansatech 公司生产的 Oxylab 氧电极
对阴生与阳生大叶黄杨分别进行光合放氧速率的测

定�反应液为20mmo/l L的 NaHCO3溶液。首先用剪
刀剪下1cm2叶片（避免剪到主脉）�放入针管中加
入反应液后抽真空�以便反应液渗进叶片中�再将叶
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片剪成25块0∙04cm2的小块�放入反应池中�加入
1∙5mL反应液�照光进行光合放氧测定�测定温度
为25℃。光强1000μmo/l （m2·s）。
2　结果与分析
2∙1　春初温度变化

由图1可以看出�在冬末春初的返青过程中�
2005年2月初到2005年3月初气温持续升高�但夜
晚最低气温一直在0℃以下。2005年3月8日夜晚
最低温度首次高于0℃�3月14日倒春寒来临�夜温

再次降至0℃以下。3月15日倒春寒结束�最低夜
温再次回升到0℃以上并持续上升。
2∙2　返青前后大叶黄杨荧光动力曲线的变化

因为荧光强度的变化能够反映 QA 的氧化还原
状态的变化�而 QA 是光合电子传递链一部分�它的
氧化还原状态取决于其两侧电子链的电子传递的速

率差�因而我们可以通过对荧光动力学曲线的变化
来探讨植物光合电子链的状态。

图2显示的是大叶黄杨阴生叶与阳生叶返青前
后的荧光诱导曲线变化。返青之前�大叶黄杨阴生
　　　　　　　　　

图2　返青前后大叶黄杨阴生叶与阳生叶的荧光动力学曲线变化
FIGURE2　Chlorophyll a fluorescence kinetics curves measured with both sun and

shade leaves of regreening E．japonicus in the early spring of Beijing region
注：图 e、f、g、h分别为图 a、b、c、d中虚框部分的放大图。

分别指 AL开与关； 分别指 SL开与关； 分别指 FrL开与关。
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叶与阳生叶（图2a、c、e、g）均处于异常状态。由图
2a、c可见�阳生叶与阴生叶的荧光动力学曲线处于
相对较高的水平�不同光质的光交替作用时�曲线的
动力学变化幅度很小�而且诱导过程中 Fs、Fm′的变
化幅度也很小。由此可知�此时植物整体的光合活
性较低。将稳态荧光诱导曲线放大之后（图2e、g）�
在 AL、SL、FrL的交替作用下�植物荧光的相对强度
从 F0′到 Fs 及从 Fm′到 F0′的变幅较小�而且从
Fm′到 F0′下降得慢。曲线 Ft 很粗糙�这说明电子
链不通畅。由图2中还可以看出阳生叶动力学曲线
比阴生叶的动力学曲线更粗糙�阳生叶的 F0′到 Fs
的上升幅度也比阴生叶小�这说明在遭受低温高光
强双重胁迫条件下阳生叶受到的光抑制比阴生叶更

严重。
返青后的阴生叶的叶绿素荧光动力学曲线基本

恢复正常（图2d、h）�AL、SL、FrL交替作用时�荧光动
力学曲线上下波动的幅度比返青前大幅增加�这说
明此时植物的光合活性有所恢复。从图2d来看�Fs
经过一段时间诱导后逐渐下降并达到稳态�而 Fm′
在荧光诱导的前120s出现下降趋势。这是由于类
囊体膜两侧质子梯度的建立引起了 NPQ增加�随后
由于卡尔文循环逐渐启动导致质子梯度降低�使得
NPQ又逐渐减小�从而导致 Fm′回升并达到稳态。
稳态的诱导曲线放大以后可以看到（图2h）返青后
阴生叶的曲线变得平滑�FrL 打开后 Ft 迅速从 Fm′
下降到 F0′�AL 打开后 Ft 迅速从 F0′上升到 Fs。
相比之下�返青后的阳生叶还未完全恢复正常（图
2b）�虽然经过AL诱导后 Fs、Fm′可以降到一个比较
低的稳态�但是与阴生叶（图2d）不同�阳生叶的 Fm′
在120s后没有再次回升�主要原因是此时的 NPQ
较强（图7）。由图2f 的曲线斜率变化来看�返青后
阳生叶 Fm′到 F0′下降速度较快�降幅也较大�但都
不如阴生叶；而从 F0′到 Fs 的变化过程来看�虽然
Ft 上升的幅度有所增加�但是上升速度较慢�且上
升过程中曲线仍较粗糙�这说明光合电子传递链没
有完全畅通。
2∙3　返青过程中荧光动力学参数的变化

F0反映了激发能从捕光天线系统传递到 PSⅡ
反应中心之前的衰减过程�此时 PSⅡ反应中心处于
完全开放状态�其大小与捕光天线系统及 PSⅡ反应
中心的状态都有密切的关系�捕光天线遭受破坏会
导致 F0减小�而 PSⅡ反应中心受到破坏会导致 F0
增加［13�18--19］。通过结合 F0的变化和 Fv/Fm 等其他
参数的变化就可以推断出光抑制是发生在反应中心

还是天线系统。由图3可以看出返青过程中大叶黄
杨阳生叶与阴生叶的 F0均表现出了上升的趋势。

初期�阳生叶与阴生叶实测值及上升速率相当�3月
7日之后阳生叶仍保持上升趋势�而阴生叶在倒春
寒来临时出现了下降趋势�之后迅速上升�且上升速
度比阳生叶快。3月22日时阴生叶的 F0明显大于
阳生叶。

图3　大叶黄杨返青过程阴生叶与阳生叶的 F0变化
FIGURE3　F0measured with both sun and shade leaves

of regreening E．japonicus in the early spring
Fm 与 PQ库的容量大小正相关［20］。PQ是光合

膜的一个脂溶性的电子传递体�其数量的多少不但
决定了植物光合电子传递的能力�而且 PQ 穿梭对
于类囊体膜两侧的质子梯度的建立也是至关重要

的。由图4可见�返青过程中大叶黄杨阳生叶与阴
生叶的 Fm 也均表现出了上升的趋势�2月22日到3
月7日之间阳生叶与阴生叶的变化几乎重合�3月
14日随着倒春寒来临均出现了下降的趋势�倒春寒
之后随温度的回升�Fm 也迅速升高�其中阴生叶回
升速度更快。

图4　大叶黄杨返青过程阴生叶与阳生叶的 Fm 变化
FIGURE4　Fm measured with both sun and shade leaves

of regreening E．japonicus in the early spring
Fv/Fm是 PSⅡ的最大量子产额�它的降低意味

着PSⅡ最大光化学效率的降低［19］�正常植物 Fv/
Fm 一般在0∙83左右�PSⅡ反应中心发生光抑制时
会降低。由图5可知在春初低温时 Fv/Fm 较低�从
总的趋势来看�随着返青温度的升高�Fv/Fm 逐渐升
高�倒春寒时 Fv/Fm 出现了下降趋势�之后再次
回升。
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图5　大叶黄杨返青过程阴生叶与阳生叶的 Fv/Fm 变化
FIGURE5　Fv/Fm measured with both sun and

shade leaves of regreening E．japonicus in the early spring
Fm/F0可以反映 PSⅡ与 PSⅠ之间天线系统的

状态转变�这是植物的一种保护机制。如果只发生
光吸收截面的变化 Fm/F0比值不变�而 PSⅡ向 PS
Ⅰ的激发能满溢变化则会使 Fm/F0降低［25］。由图
6可以看出返青过程中�Fm/F0对温度变化较敏感。
总趋势是随温度的升高而升高�但是早春低温与倒
春寒来临时 Fm/F0较低�说明低温导致 PSⅡ的激发
能均向 PSⅠ满溢。从总的变化来看�随着温度的升
高激发能向 PSⅡ分配的比例逐渐增加。

图6　大叶黄杨返青过程阴生叶与阳生叶的 Fm/F0变化
FIGURE6　Fm/F0measured with both sun and shade
leaves of regreening E．japonicus in the early spring

逆境条件下�当碳同化（即暗反应）受限制时�
植物吸收的光能就会超过它的光化学反应所需要的

范围�过多的光能就会转化成热能耗散掉�这是一种
保护机制。荧光参数 NPQ 反映了植物的热耗散能
力［23--24］。由图7可知�2月23日返青前�阳生叶与阴
生叶的热耗散均很低�到3月7日时虽然随着温度
有所升高（图1）�但热耗散变化不大；而当倒春寒来
临时�阳生叶的热耗散迅速升高�并持续到3月22
日�而阴生叶的热耗散稍有升高�之后逐渐降低。由
图7可以看出倒春寒过后阴生叶与阳生叶的热耗散
变化趋势截然不同。

光化学猝灭 qL 与 QA的氧化还原状态关系密
切�反映了光适应时 PSⅡ的开放程度［13�25］�PSⅡ开

图7　大叶黄杨返青过程阴生叶与阳生叶的 NPQ变化
FIGURE7　NPQ measured with both sun and shade leaves

of regreening E．japonicus in the early spring
放程度越大则其转运电子的能力越强。由图8可
知�阳生叶与阴生叶的光化学猝灭的变化趋势相一
致�返青前2月23日时开放的 PSⅡ所占的比例较
高�随着温度升高�PSⅡ的开放程度反而减小�倒春
寒来临时 PSⅡ的开放程度再次增加�温度回升后又
迅速减小。

图8　大叶黄杨返青过程阴生叶与阳生叶的 qL 变化
FIGURE8　 qL measured with both sun and shade leaves of

regreening E．japonicus in the early spring
返青过程阴生叶与阳生叶的电子传递速率

ETR变化趋势一致（图9）�均随着温度的升高而升
高。倒春寒来临时出现了下降趋势�之后再次回升�
只是二者的恢复速度稍有差异。倒春寒之前阳生叶
的 ETR均比阴生叶高�但倒春寒过后阴生叶的 ETR
恢复速度较快。3月22日时阴生叶的 ETR 明显高
于阳生叶说明返青后阴生叶的电子传递链的恢复程

度要比阳生叶高�这一结果与荧光诱导曲线变化的
结果（图2）一致。
2∙4　返青过程中大叶黄杨光合放氧能力的变化

光合放氧速率（photosynthetic rate）由光反应和
暗反应的速率共同决定�反映了植物的同化能力。
图10显示�无论阳生叶还是阴生叶�2月23日返青
前大叶黄杨的净光合放氧速率都为负值�说明返青
前大叶黄杨的光合放氧速率小于呼吸耗氧速率；随
着气温的升高�净光合放氧速率均不断地提高。3
月初大叶黄杨叶片的净光合放氧速率大于0�倒春
寒来临时阴生叶的净光合速率仍保持之前速率增
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图9　大叶黄杨返青过程阴生叶与阳生叶的 ETR变化
FIGURE9　ETR measured with both sun and shade leaves

of regreening E．japonicus in the early spring
加�而阳生叶的上升速率有所减小�3月14日之后
二者的净光合速率开始下降。由此可见�总的光合
速率对倒春寒的响应要滞后于光反应。

图10　大叶黄杨返青过程阴生叶与阳生叶的光合速率变化
FIGURE10　Photosynthetic rates measured with both sun and
shade leaves of regreening E．japonicus in the early spring

3　讨　　论
3∙1　常绿阔叶植物冬季光抑制机制和光保护机制

图10表明�冬季大叶黄杨阴生叶与阳生叶的碳
同化速率极低�必然导致光合电子链处的激发能累
积�形成活性氧对 PSⅡ造成伤害�因此冬季 PSⅡ光
化学效率极低（见图5）；而冬季 F0和 Fv/Fm 均较
低�说明 PSⅡ捕光天线系统遭到了破坏�这同时是
植物减少 PS Ⅱ供体侧激发压的一种光保护机
制［26--27］。冬季阳生叶与阴生叶的叶绿素荧光诱导曲
线动力学波动幅度均很小（图2a、c）�再次说明此时
二者整个光暗反应运转速率都很低［15］。

将稳态荧光诱导曲线放大之后（图2e、g）可以
看出阳生叶的 F0′--Fs 诱导曲线比阴生叶的更粗
糙�表明低温高光双重胁迫导致大叶黄杨的 PSⅡ到
PSⅠ光合电子传递链阻塞更加严重［15］。 ETR 的结
果也验证了这一点（见图10）。

返青前大叶黄杨的 qL 较高（图8）�表明 PSⅡ反
应中心的开放程度较大［13�25］�这是植物减少激发能
在 PSⅡ供体侧累积对反应中心伤害的一种光保护

机制。而此时光合放氧速率极低（图10）�说明由 PS
Ⅱ传出的大部分电子并未传递到末端电子受体
NADP＋用于制造还原力�暗示非线性电子传递的
存在。

一般情况下植物吸收光能的90％以上将会转
变为热能�这也是减少激发压的光保护措施。冬季
常绿针叶植物会通过加强叶黄素循环�进一步增加
天线系统的热耗散［1］。而本研究表明�冬季大叶黄
杨天线系统热耗散反而很弱（图7）�这是天线系统
遭遇破坏引起的。从物理化学的角度来看�冬季低
温有助于加强植物的热耗散�由此推断大部分的能
量主要通过天线系统之外的热耗散过程排除掉�如
质子梯度能量耗散、反应中心热耗散等。
3∙2　返青过程的光合作用机制转变

随着气温回升�植物光合机构的活性逐渐恢复�
诱导曲线逐渐恢复正常。由图2可以看出阴生叶恢
复的速度要比阳生叶快�返青后阴生叶基本恢复正
常�各阶段荧光动力学变化 F0′--Fs--Fm′的幅度较
大。而阳生叶曲线的平滑度要比阴生叶差�荧光动
力学变化幅度也较小�表明阳生叶的电子链还未完
全恢复。从荧光参数来看�阴生叶与阳生叶的 F0、
Fv/Fm、ETR 等参数均随温度的升高而升高�表明天
线系统与 PSⅡ反应中心的光化学活性逐渐恢复�而
光合放氧速率也呈现了相同的变化趋势。由此可
见�整个光合机构在逐渐的恢复。

3月14日倒春寒来临时�大叶黄杨的光合活性
也发生了相应的变化。图5显示两种生态型叶 Fv/
Fm 降低�说明 PSⅡ的光抑制程度再次加重；图10
表明光合放氧速率对倒春寒的响应相对滞后。阴生
叶与阳生叶的 F0在倒春寒时分别表现出了不同的
变化�阴生叶 F0减小�而阳生叶 F0增加。可见两
种生态型的叶片分别采取了不同的防御措施�阴生
叶可能采取加强叶黄素循环的热耗散机制［28］�而阳
生叶可能以 PSⅡ反应中心可逆失活的热耗散机制
为主［18］。

倒春寒发生时�阴生叶与阳生叶的 NPQ均有所
增加�说明此时植物通过加强热耗散来抵御逆境的
伤害�其中阳生叶加强的幅度较大。而倒春寒之后�
随着温度的回升�阴生叶的 NPQ 逐渐减小�而阳生
叶的 NPQ仍在升高。造成这种差异的原因如下：返
青过程二者天线系统恢复速率不同�故其热耗散潜
力不同�而气温回升又会导致能量流向光化学反应
的部分增加�同时�其他能量耗散过程也会发生变
化。因此返青过程的热耗散问题是天线系统热耗
散、光化学反应、其他热耗散相互竞争的结果�阳生
叶与阴生叶各部分恢复速度的差异导致了二者天线

系统热耗散变化的差异。
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