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亚热带地区 ３ 种常绿阔叶植物光系统Ⅱ和
光系统Ⅰ对冬季低温的响应

吴雯清ꎬ 王欣倩ꎬ 赵延宽ꎬ 张　 敏ꎬ 胡文海①

(井冈山大学生命科学学院 生物入侵与生物安全江西省重点实验室ꎬ 江西 吉安 ３４３００９)

摘要: 为揭示常绿植物光系统Ⅱ(ＰＳⅡ)和光系统Ⅰ(ＰＳⅠ)功能协同性与植物耐冷性之间的关系ꎬ以亚热带地区

常绿阔叶植物红叶石楠(Ｐｈｏｔｉｎｉａ × ｆｒａｓｅｒｉ Ｄｒｅｓｓ)、荷花木兰(Ｍａｇｎｏｌｉａ ｇｒａｎｄｉｆｌｏｒａ Ｌｉｎｎ.)和雅榕〔Ｆｉｃｕｓ ｃｏｎｃｉｎｎａ
(Ｍｉｑ.) Ｍｉｑ.〕为材料ꎬ分别于秋季和冬季测定了 ３ 种植物阳生叶的叶绿素荧光快速光曲线和光诱导曲线ꎬ并比较了

ＰＳⅡ和 ＰＳⅠ对冬季低温响应的差异ꎮ 结果显示:相较于秋季ꎬ冬季红叶石楠的 ＰＳⅡ最大光化学效率(Ｆｖ / Ｆｍ)和
Ｐ７００ 最大荧光信号(Ｐｍ)的降幅基本一致(分别为 ５.６％和 ５.５％)ꎬ荷花木兰和雅榕的 Ｆｖ / Ｆｍ降幅(分别为 ５２.６％和

７５.９％)均高于 Ｐｍ降幅(分别为 ４０.２％和 ５９.９％)ꎮ 快速光曲线中ꎬ冬季红叶石楠和荷花木兰 ＰＳⅡ实际光化学量子

产量〔Ｙ(Ⅱ)〕和 ＰＳⅠ光化学量子产量〔Ｙ(Ⅰ)〕对光照强度的响应较为一致ꎬ且 ２ 个光合系统在高光强下均能保持

一定的光化学功能ꎬ红叶石楠 Ｙ(Ⅱ)和 Ｙ(Ⅰ)明显高于荷花木兰ꎻ然而冬季雅榕 ＰＳⅡ较 ＰＳⅠ对中高光强更敏感ꎮ
光诱导曲线中ꎬ诱导稳定后冬季红叶石楠和荷花木兰 Ｙ(Ⅰ)较秋季的降幅分别为 ３６.０％和 ３３.９％ꎬ但冬季红叶石楠

Ｙ(Ⅱ)降幅(５１.７％)明显低于荷花木兰(６８.４％)ꎬ而冬季雅榕 Ｙ(Ⅱ)和 Ｙ(Ⅰ)的降幅分别高达 ９３.９％和 ８０.５％ꎮ 冬

季 ３ 种植物 Ｙ(Ⅰ)下降主要是 ＰＳⅠ供体侧限制引起的非光化学能量耗散量子产量〔Ｙ(ＮＤ)〕增加所致ꎬ且 Ｙ(ＮＤ)
增加与 Ｙ(Ⅱ)和光化学猝灭系数(ｑＰ)的降低密切相关ꎮ 冬季低温诱导红叶石楠非光化学猝灭系数(ＮＰＱ)和 ＰＳⅡ
调节性能量耗散的量子产量〔Ｙ(ＮＰＱ)〕增加ꎬ但导致荷花木兰和雅榕 ＮＰＱ 和 Ｙ(ＮＰＱ)降低ꎬ且对雅榕的影响尤为

明显ꎮ 冬季低温诱导 ３ 种植物环式电子传递速率占通过 ＰＳⅠ的电子传递速率的比例〔ＣＥＦ / ＥＴＲ(Ⅰ)〕增加ꎬ其中

雅榕增幅最大ꎬ红叶石楠增幅最小ꎮ 综合分析结果表明:３ 种植物 ＰＳⅡ对冬季低温的敏感性高于 ＰＳⅠꎬＰＳⅡ光抑

制对 ＰＳⅠ具有一定保护作用ꎻ并且ꎬ冬季 ＰＳⅡ和 ＰＳⅠ的功能协同性越高ꎬ光抑制程度越低ꎮ 红叶石楠通过增强热

耗散和环式电子传递防御冬季低温光抑制ꎬ荷花木兰的光保护策略是增强环式电子传递并维持一定的热耗散能

力ꎻ而冬季雅榕热耗散能力大幅下降ꎬ环式电子传递增强也不能保护 ＰＳⅠ免受低温伤害ꎮ
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ｏｂｖｉｏｕｓ ｉｎ Ｆ. ｃｏｎｃｉｎｎａ. Ｗｉｎｔｅｒ ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｉｎｄｕｃｅｓ ａｎ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｉｎ ｔｈｅ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ ｃｙｃｌｉｃ ｅｌｅｃｔｒｏｎ
ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｒａｔｅ ｉｎ ｔｈｅ ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｒａｔｅ ｏｆ ＰＳⅠ [ＣＥＦ / ＥＴＲ(Ⅰ)] ｉｎ ｔｈｅ ｔｈｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓꎬ ａｍｏｎｇ ｗｈｉｃｈ
ｔｈｅ ｉｎｃｒｅｍｅｎｔ ｉｓ ｔｈｅ ｇｒｅａｔｅｓｔ ｉｎ Ｆ. ｃｏｎｃｉｎｎａꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｓｍａｌｌｅｓｔ ｉｎ Ｐ. × ｆｒａｓｅｒｉ. Ｔｈｅ ｃｏｍｐｒｅｈｅｎｓｉｖｅ ａｎａｌｙｓｉｓ
ｒｅｓｕｌｔ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ＰＳⅡ ｔｏ ｗｉｎｔｅｒ ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｉｓ ｈｉｇｈｅｒ ｔｈａｎ ｔｈａｔ ｏｆ ＰＳⅠ ｉｎ ｔｈｅ
ｔｈｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓꎬ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｉｎｈｉｂｉｔｉｏｎ ｏｆ ＰＳⅡ ｐｒｏｖｉｄｅｓ ｓｏｍｅ ｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ ｔｏ ＰＳⅠꎻ ｍｏｒｅｏｖｅｒꎬ ｔｈｅ ｈｉｇｈｅｒ ｔｈｅ
ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｃｏｏｒｄｉｎａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ＰＳⅡ ａｎｄ ＰＳⅠ ｉｎ ｗｉｎｔｅｒꎬ ｔｈｅ ｌｏｗｅｒ ｔｈｅ ｄｅｇｒｅｅ ｏｆ ｐｈｏｔｏｉｎｈｉｂｉｔｉｏｎ. Ｐ. ×
ｆｒａｓｅｒｉ ｄｅｆｅｎｄｓ ａｇａｉｎｓｔ ｗｉｎｔｅｒ ｌｏｗ￣ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｐｈｏｔｏｉｎｈｉｂｉｔｉｏｎ ｂｙ ｅｎｈａｎｃｉｎｇ ｔｈｅｒｍａｌ ｄｉｓｓｉｐａｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｙｃｌｉｃ
ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｆｌｏｗꎬ ｗｈｅｒｅａｓ ｔｈｅ ｐｈｏｔｏｐｒｏｔｅｃｔｉｖｅ ｓｔｒａｔｅｇｙ ｏｆ Ｍ. ｇｒａｎｄｉｆｌｏｒａ ｉｓ ｔｏ ｅｎｈａｎｃｅ ｃｙｃｌｉｃ ｅｌｅｃｔｒｏｎ
ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ａｎｄ ｍａｉｎｔａｉｎｉｎｇ ａ ｃｅｒｔａｉｎ ｃａｐａｃｉｔｙ ｆｏｒ ｔｈｅｒｍａｌ ｄｉｓｓｉｐａｔｉｏｎꎻ ｗｈｉｌｅ ｔｈｅ ｔｈｅｒｍａｌ ｄｉｓｓｉｐａｔｉｏｎ ｃａｐａｃｉｔｙ
ｏｆ Ｆ. ｃｏｎｃｉｎｎａ ｉｎ ｗｉｎｔｅｒ ｓｕｂｓｔａｎｔｉａｌｌｙ ｒｅｄｕｃｅｓꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｅｎｈａｎｃｅｍｅｎｔ ｏｆ ｃｙｃｌｉｃ ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｃｏｕｌｄ ｎｏｔ
ｐｒｏｔｅｃｔ ＰＳⅠ ｆｒｏｍ ｌｏｗ￣ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｄａｍａｇｅ.

Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｐｌａｎｔꎻ ｗｉｎｔｅｒ ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅꎻ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ Ⅱꎻ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ Ⅰꎻ
ｐｈｏｔｏｉｎｈｉｂｉｔｉｏｎꎻ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｒｅｇｉｏｎ

　 　 随着全球气候变暖ꎬ气候带北移导致部分植物向

高纬度地区迁移[１]ꎮ 城市园林绿化中人们也常将分

布于热带、亚热带温暖地区的常绿植物向北引种[２]ꎮ
植物光合作用包括对温度不敏感的光化学反应过程

和对温度敏感的碳同化过程ꎬ冬季低温限制了常绿植

物碳同化的进行ꎬ叶片吸收光能过剩导致光合机构过

度激发ꎬ进而增加光抑制甚至光氧化损伤的可能

性[３－５]ꎮ 因此ꎬ分布区域向北迁移增加了常绿植物ꎬ
尤其是处于全光照高光强环境下的常绿植物ꎬ在冬季

面临低温伤害的潜在风险ꎮ
高等植物光合机构由光系统Ⅰ(ＰＳⅠ)和光系统

Ⅱ(ＰＳⅡ)组成ꎬ由于 ＰＳⅠ比 ＰＳⅡ更稳定ꎬＰＳⅡ被认

为是大多数逆境胁迫下光抑制的主要部位[６－９]ꎮ 然

而ꎬ光合电子传递链为一个整体ꎬ低温光合碳同化受

阻导致叶绿体内还原型烟酰胺腺嘌呤二核苷酸磷酸

(ＮＡＤＰＨ)积累ꎬ来自 ＰＳⅡ的电子使 ＰＳⅠ受体侧过

度还原并产生大量活性氧ꎬ因此ꎬ植物还存在 ＰＳⅠ低

温光抑制的风险[１０－１２]ꎮ 通常认为ꎬＰＳⅡ是低温强光

下光抑制的首要位点ꎬ低温弱光条件下 ＰＳⅠ才会取

代 ＰＳⅡ成为光抑制的主要部位[１３－１４]ꎮ 例如:黄瓜

(Ｃｕｃｕｍｉｓ ｓａｔｉｖｕｓ Ｌｉｎｎ.)在 ４ ℃、２２０ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１

光强下[１５] 以及杏(Ｐｒｕｎｕｓ ａｒｍｅｎｉａｃａ Ｌｉｎｎ.)在 ７ ℃、
２００ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１光强下[１６]ＰＳⅠ比 ＰＳⅡ更易发生

光抑制ꎮ 而 Ｈｕａｎｇ 等[１７] 研究表明: 在 ４ ℃、 ２５０

１４
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μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１光强处理 ２４ ｈ 后ꎬ４ 种热带植物科特

迪瓦 非 洲 楝 ( Ｋｈａｙａ ｉｖｏｒｅｎｓｉｓ Ａ. Ｃｈｅｖ.)、 番 龙 眼

(Ｐｏｍｅｔｉａ ｐｉｎｎａｔａ Ｊ. Ｒ. Ｆｏｒｓｔ. ｅｔ Ｇ. Ｆｏｒｓｔ.)、 降 香

(Ｄａｌｂｅｒｇｉａ ｏｄｏｒｉｆｅｒａ Ｔ. Ｃ. Ｃｈｅｎ ) 和 几 内 亚 格 木

〔Ｅｒｙｔｈｒｏｐｈｌｅｕｍ ｓｕａｖｅｏｌｅｎｓ (Ｇｕｉｌｌ. ｅｔ Ｐｅｒｒ.) Ｂｒｅｎａｎ〕的
ＰＳⅡ均发生了光抑制ꎬ但仅几内亚格木的 ＰＳⅠ发生

了光抑制ꎮ 张子山等[１１] 研究发现ꎬ４ ℃处理下ꎬ当光

强低于 ２００ μｍｏｌ􀅰ｍ－２ 􀅰ｓ－１ 时ꎬ黄瓜叶片 ＰＳⅠ和

ＰＳⅡ活性均随着光强增加而明显下降ꎻ但当光强增

加至 ４００ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１时ꎬＰＳⅡ活性继续下降ꎬ而
ＰＳⅠ光抑制未进一步加剧ꎮ 由此可见ꎬ低温光照下

ＰＳⅠ和ＰＳⅡ均有可能发生光抑制ꎬ但 ２ 个光系统对

温度和光照强度的敏感性不同ꎬ其光抑制发生条件和

光抑制程度受植物种类、温度及光照强度等因子影

响[１０－１１ꎬ１８－１９]ꎮ 然而ꎬ植物 ＰＳⅡ与 ＰＳⅠ低温光抑制的

研究大多在实验室模拟条件下进行ꎬ供试植物材料通

常由常温环境迅速进入低温环境ꎬ其结果反映了植物

光合机构对快速降温的响应ꎬ并不能代表自然条件下

经过秋季低温驯化后ꎬ植物 ＰＳⅡ和 ＰＳⅠ对冬季低温

的响应ꎮ 虽然常绿植物 ＰＳⅡ冬季光抑制及其光保护

机制研究已有很多报道[２０－２１]ꎬ但常绿植物 ＰＳⅠ对冬

季低温的响应尚不清楚ꎮ 比较分析不同耐冷性常绿

植物 ＰＳⅡ和 ＰＳⅠ活性对冬季低温的响应及其光保

护机制ꎬ有利于加深对常绿植物适应气候变化和越冬

光保护策略的理解ꎮ
红叶石楠(Ｐｈｏｔｉｎｉａ × ｆｒａｓｅｒｉ Ｄｒｅｓｓ)和荷花木兰

(Ｍａｇｎｏｌｉａ ｇｒａｎｄｉｆｌｏｒａ Ｌｉｎｎ.)是中国城市园林绿化中

常见的常绿阔叶植物ꎬ具有较强的耐冷性ꎮ 雅榕

〔Ｆｉｃｕｓ ｃｏｎｃｉｎｎａ (Ｍｉｑ.) Ｍｉｑ.〕的分布北缘位于浙江和

江西南部等南亚热带地区ꎬ对冬季低温较为敏感ꎮ 研

究表明:种植于山东省泰安市的红叶石楠抗寒类型的

半致死温度低至－１９.３ ℃ꎬ不抗寒类型的半致死温度

为－１５.３ ℃ [２２]ꎻ种植于河南省南召县的荷花木兰的

半致死温度为－１４.７ ℃ [２３]ꎻ种植于浙江省临安区的

雅榕的半致死温度为－８.３ ℃ [２４]ꎮ 本研究以栽培于

江西省吉安市的红叶石楠、荷花木兰和雅榕为材料ꎬ
比较了全光照环境下 ３ 种植物阳生叶秋季和冬季

ＰＳⅡ和 ＰＳⅠ叶绿素荧光参数的变化ꎬ主要探讨 ３ 种

常绿阔叶植物 ＰＳⅡ和 ＰＳⅠ光抑制对冬季低温全光

照的响应差异、ＰＳⅡ和 ＰＳⅠ功能协同性与植物耐冷

性之间的关系、３ 种常绿阔叶植物冬季光保护机制的

差异ꎬ以期探索亚热带地区这 ３ 种常绿阔叶植物在越

冬过程中的光保护策略ꎮ

１　 材料和方法

１.１　 材料

实验地位于江西省吉安市井冈山大学 (北纬

２７.１１°、东经 １１５.０２°ꎬ海拔 ８０ ｍ)ꎬ属于典型中亚热带

湿润季风区ꎮ 选择校园内全光照环境下栽培 １０ ａ 以

上的红叶石楠、荷花木兰和雅榕成年树各 ５ 株作为实

验材料ꎮ 于 ２０２２ 年 １１ 月 ９—１０ 日(秋季)和 ２０２３ 年

１ 月 １８—１９ 日(冬季)(均为晴天)ꎬ选取 ３ 种植物树

冠中部南向、可连续接受阳光照射的外侧阳生叶ꎬ每
株采集至少带有 ５ 枚叶片的枝条 １ 枝ꎬ剪下后立即插

入装满水的塑料瓶中ꎬ带回实验室进行叶绿素荧光参

数测定ꎮ
实验期间气温变化如图 １ 所示ꎮ

: 日最高气温 Ｄａｉｌｙ ｍａｘｉｍｕｍ ａｉｒ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅꎻ : 日最低气
温 Ｄａｉｌｙ ｍｉｎｉｍｕｍ ａｉｒ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

图 １　 实验期间实验地的日最高气温与日最低气温的变化
Ｆｉｇ. １　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｄａｉｌｙ ｍａｘｉｍｕｍ ａｎｄ ｍｉｎｉｍｕｍ ａｉｒ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓ ｏｆ
ｔｈｅ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｓｉｔｅ ｄｕｒｉｎｇ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｐｅｒｉｏｄ

１.２　 叶绿素荧光参数测定方法

采用 Ｄｕａｌ－ＰＡＭ－１００ / Ｆ(德国 Ｈｅｉｎｚ Ｗａｌｚ ＧｍｂＨ
公司)的“Ｐ７００＋Ｆｌｕｏ”模式同时测定 ＰＳⅡ和 ＰＳⅠ的

叶绿素荧光参数ꎬ选择“Ｓｌｏｗ Ｋｉｎｅｔｉｃｓ”进行光诱导曲

线测定ꎬ选择“Ｌｉｇｈｔ Ｃｕｒｖｅ”进行快速光曲线测定ꎮ 首

先进行光诱导曲线测定ꎬ叶片暗适应 ３０ ｍｉｎ 后测定

ＰＳⅡ的最小荧光(Ｆｏ)和最大荧光(Ｆｍ)及 Ｐ７００ 最大

荧光信号(Ｐｍ)ꎻ开启 ５０１ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１光化光ꎬ诱
导时间为 ２４０ ｓꎬ每隔 ２０ ｓ 记录 １ 次光适应下的叶绿

素荧光参数ꎮ 其次进行快速光曲线测定ꎬ依次开启

１０~１ ４５５ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１光化光ꎬ照射 ２０ ｓ 后记录

２４
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光适应下的叶绿素荧光参数ꎮ 由仪器测定软件直接

导出 ＰＳⅡ实际光化学量子产量〔Ｙ(Ⅱ)〕、ＰＳⅡ调节

性能量耗散的量子产量〔Ｙ(ＮＰＱ)〕和 ＰＳⅡ非调节性

能量耗散的量子产量〔 Ｙ (ＮＯ)〕、光化学猝灭系数

(ｑＰ)、非光化学猝灭系数(ＮＰＱ)、ＰＳⅠ光化学量子产

量〔Ｙ(Ⅰ)〕、ＰＳⅠ供体侧限制引起的非光化学能量

耗散量子产量〔Ｙ(ＮＤ)〕、ＰＳⅠ受体侧限制引起的非

光化学能量耗散量子产量〔Ｙ(ＮＡ)〕、通过 ＰＳⅠ的电

子传递速率〔ＥＴＲ(Ⅰ)〕、通过 ＰＳⅡ的电子传递速率

〔ＥＴＲ(Ⅱ)〕ꎮ ＰＳⅡ最大光化学效率(Ｆｖ / Ｆｍ)根据公

式“Ｆｖ / Ｆｍ ＝ (Ｆｍ －Ｆｏ) / Ｆｍ”计算ꎬ环式电子传递速率

(ＣＥＦ)根据公式“ＣＥＦ ＝ ＥＴＲ(Ⅰ) －ＥＴＲ(Ⅱ)”计算ꎬ
并计算环式电子传递速率占通过 ＰＳⅠ的电子传递速

率的比例〔ＣＥＦ / ＥＴＲ(Ⅰ)〕ꎮ
１.３　 数据分析

采用 ＳＰＳＳ １８.０ 软件对数据进行统计分析ꎮ 采

用单因素方差分析(ｏｎｅ￣ｗａｙ ＡＮＯＶＡ)和最小显著差

异法(ＬＳＤ)比较同一季节不同树种之间的差异和同

一树种不同季节之间的差异ꎮ 采用 Ｏｒｉｇｉｎ ８.５ 软件

作图ꎮ

２　 结果和分析

２.１　 冬季低温对 ＰＳⅡ和 ＰＳⅠ光抑制的影响

结果(图 ２) 显示:与秋季相比ꎬ冬季低温导致

３ 种植物 Ｆｖ / Ｆｍ和 Ｐｍ下降ꎬ降幅由大到小依次为雅

榕、荷花木兰、红叶石楠ꎮ 荷花木兰和雅榕的 Ｆｖ / Ｆｍ

分别下降了 ５２.６％和 ７５.９％ꎬ大于 Ｐｍ 降幅(分别为

４０.２％和 ５９.９％)ꎮ 虽然红叶石楠的 Ｆｖ / Ｆｍ和 Ｐｍ降幅

基本一致ꎬ分别为 ５.６％和 ５.５％ꎬ但 Ｆｖ / Ｆｍ在秋、冬季

节间具有显著差异(ｐ<０.０５)ꎬ而 Ｐｍ差异不显著ꎮ
２.２　 冬季低温对 ＰＳⅡ吸收光能分配的影响

３ 种常绿阔叶植物 ＰＳⅡ吸收光能分配的快速光

曲线和光诱导曲线如图 ３ 所示ꎮ 秋季ꎬ红叶石楠具有

较高的 Ｙ(Ⅱ)ꎬ荷花木兰具有较高的 Ｙ(ＮＰＱ)ꎬ雅榕

的 Ｙ(Ⅱ)和 Ｙ(ＮＰＱ)均较低ꎮ
冬季低温导致 ３ 种植物的 Ｙ(Ⅱ)明显下降ꎬ无论

是快速光曲线还是光诱导曲线均表现为红叶石楠降

幅最小ꎬ荷花木兰次之ꎬ雅榕最大ꎮ 快速光曲线中ꎬ冬
季红叶石楠的 Ｙ(Ⅱ)在各光强下均大于 ０ꎬ荷花木兰

的 Ｙ(Ⅱ)仅在 １ ４５５ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１下为 ０ꎬ雅榕的

Ｙ(Ⅱ)则在光合有效辐射高于２７２ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１时

即趋于 ０ꎮ 光诱导曲线中ꎬ冬季红叶石楠和荷花木兰

的 Ｙ(Ⅱ) 随诱导时间整体持续上升ꎬ在诱导稳定

(２４０ ｓ)后分别为秋季的 ４８.３％和３１.６％ꎻ而雅榕的

Ｙ(Ⅱ)则一直维持在极低水平ꎬ诱导稳定后仅为秋季

的 ６.１％ꎮ
３ 种植物的 Ｙ(ＮＰＱ)对冬季低温呈现不同的响

应ꎮ 冬季低温促进了红叶石楠 Ｙ(ＮＰＱ)增加ꎬ快速光

曲线中 Ｙ(ＮＰＱ)随着光合有效辐射增加而持续上升ꎬ
光诱导曲线中 Ｙ(ＮＰＱ)在 ６０ ｓ 内快速上升ꎮ 然而ꎬ
冬季低温导致了荷花木兰和雅榕的 Ｙ(ＮＰＱ)降低ꎬ
尤其 是 在 中 高 光 强 ( 光 合 有 效 辐 射 高 于 ４２１
μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１)下ꎬ荷花木兰和雅榕的 Ｙ(ＮＰＱ)分

别为秋季的 ６５.５％~６８.１％和 ２９.０％ ~３５.１％ꎻ在诱导

稳定后ꎬ荷花木兰和雅榕的 Ｙ(ＮＰＱ)分别为秋季的

８８.８％和 ６１.７％ꎮ
无论是快速光曲线还是光诱导曲线ꎬ冬季低温均

未引起红叶石楠 Ｙ(ＮＯ)的明显变化ꎬ但明显促进了

荷花木兰和雅榕 Ｙ(ＮＯ)的增加ꎬ其中雅榕 Ｙ(ＮＯ)的
上升幅度大于荷花木兰ꎮ
２.３　 冬季低温对 ＰＳⅠ吸收光能分配的影响

冬季低温对 ３ 种常绿阔叶植物 ＰＳⅠ吸收光能分

配的影响如图 ３ 所示ꎮ 总体上冬季低温导致 ３ 种植

物的 Ｙ(Ⅰ)和 Ｙ(ＮＡ)下降ꎬＹ(ＮＤ)上升ꎮ

: 秋季 Ａｕｔｕｍｎꎻ : 冬季 Ｗｉｎｔｅｒ.

Ｐｆ: 红 叶 石 楠 Ｐｈｏｔｉｎｉａ × ｆｒａｓｅｒｉ Ｄｒｅｓｓꎻ Ｍｇ: 荷 花 木 兰 Ｍａｇｎｏｌｉａ
ｇｒａｎｄｉｆｌｏｒａ Ｌｉｎｎ.ꎻ Ｆｃ: 雅榕 Ｆｉｃｕｓ ｃｏｎｃｉｎｎａ (Ｍｉｑ.) Ｍｉｑ. 柱子上方不同
大写字母表示在同一季节不同物种间差异显著( ｐ < ０. ０５) Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｕｐｐｅｒｃａｓｅｓ ａｂｏｖｅ ｔｈｅ ｂａｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ( ｐ < ０. ０５)
ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｓｅａｓｏｎꎻ 柱子上方不同小写字母表
示在同一物种不同季节间差异显著(ｐ<０.０５)Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅｓ ａｂｏｖｅ
ｔｈｅ ｂａｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ( ｐ< ０. ０５) ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｓｅａｓｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｓｐｅｃｉｅｓ.

图 ２ 　 冬季低温对 ３ 种常绿阔叶植物光系统Ⅱ最大光化学效率
(Ｆｖ / Ｆｍ)和 Ｐ７００ 最大荧光信号(Ｐｍ)的影响
Ｆｉｇ. ２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｗｉｎｔｅｒ ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｎ ｍａｘｉｍｕｍ ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ
ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ Ⅱ ( Ｆｖ / Ｆｍ ) ａｎｄ ｍａｘｉｍｕｍ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ
ｓｉｇｎａｌ ｏｆ Ｐ７００ (Ｐｍ) ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｐｌａｎｔｓ

３４
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: 秋季的红叶石楠 Ｐｈｏｔｉｎｉａ × ｆｒａｓｅｒｉ Ｄｒｅｓｓ ｉｎ ａｕｔｕｍｎꎻ : 冬季的红叶石楠 Ｐ. × ｆｒａｓｅｒｉ ｉｎ ｗｉｎｔｅｒꎻ : 秋季的荷花木兰 Ｍａｇｎｏｌｉａ ｇｒａｎｄｉｆｌｏｒａ
Ｌｉｎｎ. ｉｎ ａｕｔｕｍｎꎻ : 冬季的荷花木兰 Ｍ. ｇｒａｎｄｉｆｌｏｒａ ｉｎ ｗｉｎｔｅｒꎻ : 秋季的雅榕 Ｆｉｃｕｓ ｃｏｎｃｉｎｎａ (Ｍｉｑ.) Ｍｉｑ. ｉｎ ａｕｔｕｍｎꎻ : 冬季的雅榕 Ｆ.
ｃｏｎｃｉｎｎａ ｉｎ ｗｉｎｔｅｒ.

ＰＡＲ: 光合有效辐射 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｌｌｙ ａｃｔｉｖｅ ｒａｄｉａｔｉｏｎꎻ Ｙ(Ⅱ): ＰＳⅡ实际光化学量子产量 Ａｃｔｕａｌ ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｑｕａｎｔｕｍ ｙｉｅｌｄ ｏｆ ＰＳⅡꎻ Ｙ(ＮＰＱ):
ＰＳⅡ调节性能量耗散的量子产量 Ｑｕａｎｔｕｍ ｙｉｅｌｄ ｏｆ ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｅｎｅｒｇｙ ｄｉｓｓｉｐａｔｉｏｎ ｉｎ ＰＳⅡꎻ Ｙ(ＮＯ): ＰＳⅡ非调节性能量耗散的量子产量 Ｑｕａｎｔｕｍ ｙｉｅｌｄ
ｏｆ ｎｏｎｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｅｎｅｒｇｙ ｄｉｓｓｉｐａｔｉｏｎ ｉｎ ＰＳⅡꎻ Ｙ(Ⅰ): ＰＳⅠ光化学量子产量 Ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｑｕａｎｔｕｍ ｙｉｅｌｄ ｏｆ ＰＳⅠꎻ Ｙ(ＮＤ): ＰＳⅠ供体侧限制引起的非光
化学能量耗散量子产量 Ｑｕａｎｔｕｍ ｙｉｅｌｄ ｏｆ ｎｏｎｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｅｎｅｒｇｙ ｄｉｓｓｉｐａｔｉｏｎ ｉｎ ＰＳⅠ ｄｕｅ ｔｏ ｄｏｎｏｒ ｓｉｄｅ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎꎻ Ｙ(ＮＡ): ＰＳⅠ受体侧限制引起的非
光化学能量耗散量子产量 Ｑｕａｎｔｕｍ ｙｉｅｌｄ ｏｆ ｎｏｎｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｅｎｅｒｇｙ ｄｉｓｓｉｐａｔｉｏｎ ｉｎ ＰＳⅠ ｄｕｅ ｔｏ ａｃｃｅｐｔｏｒ ｓｉｄｅ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ.

图 ３　 冬季低温对 ３ 种常绿阔叶植物光系统Ⅱ(ＰＳⅡ)和光系统Ⅰ(ＰＳⅠ)吸收光能分配的影响
Ｆｉｇ. ３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｗｉｎｔｅｒ ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｎ ａｂｓｏｒｂｅｄ ｌｉｇｈｔ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ Ⅱ (ＰＳⅡ) ａｎｄ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ Ⅰ (ＰＳⅠ) ｏｆ

ｔｈｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｐｌａｎｔｓ

４４
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　 　 由快速光曲线可知ꎬ冬季红叶石楠、荷花木兰和

雅榕的 Ｙ (Ⅰ) 在极弱光 (光合有效辐射低于 ６０
μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１)下高于秋季ꎬ但随着光强增加ꎬ冬季

这 ３ 种植物的 Ｙ(Ⅰ)快速下降并明显低于秋季ꎮ 冬

季红叶石楠的 Ｙ(Ⅰ)降幅最小ꎬ光合有效辐射高于

２７２ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１时为秋季的 ４５.６％ ~ ５９.５％ꎮ 虽

然荷花木兰和雅榕的 Ｙ(Ⅰ)在秋季和冬季无明显差

异ꎬ但当光合有效辐射高于 ２７２ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１时ꎬ
冬季荷花木兰 Ｙ(Ⅰ)为秋季的 ２２.９％ ~ ４３.９％ꎬ而冬

季雅榕 Ｙ(Ⅰ)则为秋季的 ５.９％ ~ ３１.３％ꎮ 光诱导曲

线中ꎬ虽然冬季红叶石楠 Ｙ(Ⅰ)明显高于荷花木兰ꎬ
但当诱导时间超过 １２０ ｓ 后ꎬ冬季红叶石楠和荷花木

兰的 Ｙ(Ⅰ)分别为秋季的 ６２.０％和 ６０.６％ꎻ而冬季雅

榕 Ｙ(Ⅰ)维持在 ０.０９ 左右ꎬ约为秋季的 ２３.６％ꎮ
冬季低温明显促进了 ３ 种植物 Ｙ(ＮＤ)的增加ꎬ

增幅由大到小依次为雅榕、荷花木兰、红叶石楠ꎮ 快

速光曲线中ꎬ冬季雅榕 Ｙ(ＮＤ)在较低光强(光合有效

辐射为 ２７２ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１)下即达到 １ꎬ冬季红叶石

楠和荷花木兰 Ｙ ( ＮＤ) 在光合有效辐射高于 ６１１
μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１后才达到 ０.９ 以上ꎬ并且在光合有效

辐射低于 ６１１ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１的情况下冬季红叶石

楠 Ｙ(ＮＤ)低于荷花木兰ꎮ 冬季 ３ 种植物 Ｙ(ＮＤ)在光

诱导初期(６０ ｓ 内)均快速上升ꎬ随后冬季红叶石楠

和荷花木兰 Ｙ(ＮＤ)随着诱导时间延长而下降ꎬ且冬

季红叶石楠 Ｙ ( ＮＤ) 低于荷花木兰ꎬ而冬季雅榕

Ｙ(ＮＤ)维持在接近 １ 的水平ꎮ
冬季低温则导致了 ３ 种植物 Ｙ(ＮＡ)降低ꎬ但３ 种

植物之间并未表现出明显差异ꎮ
２.４　 冬季低温对 ＰＳⅡ反应中心开放程度和天线色

素分子热耗散的影响

３ 种常绿阔叶植物 ｑＰ 和 ＮＰＱ 的快速光曲线和

光诱导曲线如图 ４ 所示ꎮ 秋季ꎬ红叶石楠的 ｑＰ 明显

高于荷花木兰和雅榕ꎬ荷花木兰和雅榕之间没有明显

差异ꎻ荷花木兰则具有较高的 ＮＰＱꎬ红叶石楠和雅榕

的 ＮＰＱ 快速光曲线没有明显差异ꎬ但光诱导前期

(１４０ ｓ 内)红叶石楠的 ＮＰＱ 高于雅榕ꎬ后期则没有明

显差异ꎮ
冬季低温导致 ３ 种植物的 ｑＰ 明显下降ꎮ 快速光

曲线中ꎬ冬季红叶石楠 ｑＰ 在弱光(光合有效辐射低

于 １７２ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１)下稍高于荷花木兰ꎬ随着光

强增加ꎬ这 ２ 种植物的 ｑＰ 没有明显差异ꎮ 光诱导曲

线中ꎬ虽然冬季红叶石楠 ｑＰ 明显高于荷花木兰ꎬ但

二者 ｑＰ 降幅基本一致ꎬ光诱导稳定后分别为秋季的

６１.２％和 ６０.１％ꎮ 冬季雅榕 ｑＰ 明显低于另 ２ 种植物ꎬ
在高光强(光合有效辐射高于 ９２３ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１)
下降为 ０ꎬ在光诱导曲线中则维持在 ０.０６６ 左右ꎬ光诱

导稳定后该值仅为秋季的 １０.９％ꎮ
３ 种植物的 ＮＰＱ 对冬季低温表现出不同的响应

特征ꎮ 冬季低温促进了红叶石楠 ＮＰＱ 增强ꎬ在所有

测量光强下冬季红叶石楠 ＮＰＱ 均高于秋季ꎬ光诱导

曲线中光诱导 １２０ ｓ 后冬季 ＮＰＱ 才高于秋季ꎮ 冬季

低温导致荷花木兰和雅榕 ＮＰＱ 下降ꎬ但荷花木兰

ＮＰＱ 降幅小于雅榕ꎮ

: 秋季的红叶石楠 Ｐｈｏｔｉｎｉａ × ｆｒａｓｅｒｉ Ｄｒｅｓｓ ｉｎ ａｕｔｕｍｎꎻ : 冬季
的红叶石楠 Ｐ. × ｆｒａｓｅｒｉ ｉｎ ｗｉｎｔｅｒꎻ : 秋季的荷花木兰 Ｍａｇｎｏｌｉａ
ｇｒａｎｄｉｆｌｏｒａ Ｌｉｎｎ. ｉｎ ａｕｔｕｍｎꎻ : 冬季的荷花木兰 Ｍ. ｇｒａｎｄｉｆｌｏｒａ ｉｎ
ｗｉｎｔｅｒꎻ : 秋季的雅榕 Ｆｉｃｕｓ ｃｏｎｃｉｎｎａ ( Ｍｉｑ.) Ｍｉｑ. ｉｎ ａｕｔｕｍｎꎻ

: 冬季的雅榕 Ｆ. ｃｏｎｃｉｎｎａ ｉｎ ｗｉｎｔｅｒ.

ＰＡＲ: 光合有效辐射 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｌｌｙ ａｃｔｉｖｅ ｒａｄｉａｔｉｏｎ.

图 ４　 冬季低温对 ３ 种常绿阔叶植物光化学猝灭系数(ｑＰ)和非光化
学猝灭系数(ＮＰＱ)的影响
Ｆｉｇ. ４ 　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｗｉｎｔｅｒ ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｎ ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ
ｑｕｅｎｃｈｉｎｇ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ( ｑＰ ) ａｎｄ ｎｏｎ￣ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｑｕｅｎｃｈｉｎｇ
ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ (ＮＰＱ) ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｐｌａｎｔｓ

２.５　 冬季低温对环式电子传递的影响

３ 种植物 ＣＥＦ 和 ＣＥＦ / ＥＴＲ(Ⅰ)的快速光曲线和

光诱导曲线如图 ５ 所示ꎮ 总体上ꎬ冬季低温导致了

３ 种植物 ＣＥＦ 下降ꎬ但促进了 ＣＥＦ / ＥＴＲ(Ⅰ)增加ꎮ
快速光曲线中ꎬ冬季 ３ 种植物 ＣＥＦ 在弱光(光合

有效辐射低于 １７２ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１)下均高于秋季ꎬ

５４
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并且冬季雅榕 ＣＥＦ 明显高于红叶石楠和荷花木兰ꎻ
当光合有效辐射高于 １７２ μｍｏｌ􀅰ｍ－２ 􀅰ｓ－１ 时ꎬ冬季

３ 种植物的 ＣＥＦ 则低于秋季ꎬ其中冬季红叶石楠

ＣＥＦ 维持相对较高水平ꎬ荷花木兰和雅榕的 ＣＥＦ 则

随着光强增加而下降ꎮ 光诱导曲线中ꎬ冬季红叶石楠

ＣＥＦ 表现为诱导初期(４０ ｓ)迅速上升至高于秋季水

平ꎬ荷花木兰则在诱导前期(１２０ ｓ 内)低于秋季水

平ꎬ然后随着诱导时间延长 ２ 种植物冬季 ＣＥＦ 维持

在秋季水平ꎻ冬季雅榕 ＣＥＦ 则仅在诱导初期高于秋

季ꎬ然后迅速下降至低于秋季水平ꎮ
由于冬季低温导致 ３ 种植物的 ＥＴＲ (Ⅱ) 和

ＥＴＲ(Ⅰ)明显下降(数据未列出)ꎬ因此ꎬ本研究比较

了 ＣＥＦ 占 ＥＴＲ(Ⅰ)的比例ꎮ 总体上冬季低温促进了

３ 种植物 ＣＥＦ / ＥＴＲ(Ⅰ)增大ꎬ增幅由大到小依次为

雅榕、荷花木兰、红叶石楠ꎮ 快速光曲线中ꎬ随着光强

增加ꎬ冬季红叶石楠 ＣＥＦ / ＥＴＲ(Ⅰ)迅速上升并维持

在 ３８.６％ ~ ５０.３％ꎬ荷花木兰 ＣＥＦ / ＥＴＲ(Ⅰ)保持在

４５.３％~６７.１％ꎬ而雅榕 ＣＥＦ / ＥＴＲ(Ⅰ)则表现为中低

　 　 　

: 秋季的红叶石楠 Ｐｈｏｔｉｎｉａ × ｆｒａｓｅｒｉ Ｄｒｅｓｓ ｉｎ ａｕｔｕｍｎꎻ : 冬季
的红叶石楠 Ｐ. × ｆｒａｓｅｒｉ ｉｎ ｗｉｎｔｅｒꎻ : 秋季的荷花木兰 Ｍａｇｎｏｌｉａ
ｇｒａｎｄｉｆｌｏｒａ Ｌｉｎｎ. ｉｎ ａｕｔｕｍｎꎻ : 冬季的荷花木兰 Ｍ. ｇｒａｎｄｉｆｌｏｒａ ｉｎ
ｗｉｎｔｅｒꎻ : 秋季的雅榕 Ｆｉｃｕｓ ｃｏｎｃｉｎｎａ ( Ｍｉｑ.) Ｍｉｑ. ｉｎ ａｕｔｕｍｎꎻ

: 冬季的雅榕 Ｆ. ｃｏｎｃｉｎｎａ ｉｎ ｗｉｎｔｅｒ.

ＰＡＲ: 光合有效辐射 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｌｌｙ ａｃｔｉｖｅ ｒａｄｉａｔｉｏｎ.

图 ５　 冬季低温对 ３ 种常绿阔叶植物环式电子传递速率(ＣＥＦ)及其
占通过 ＰＳⅠ的电子传递速率的比例〔ＣＥＦ / ＥＴＲ(Ⅰ)〕的影响
Ｆｉｇ. ５　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｗｉｎｔｅｒ ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｎ ｃｙｃｌｉｃ ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ
ｒａｔｅ (ＣＥＦ) ａｎｄ ｉｔｓ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｉｎ ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｒａｔｅ ｏｆ ＰＳⅠ
[ＣＥＦ / ＥＴＲ(Ⅰ)] ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｐｌａｎｔｓ

光强(光合有效辐射 １０ ~ ６１１ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１)下维

持在 ８４.９％~９１.９％ꎬ然后随着光强增加而迅速下降ꎮ
光诱导曲线中ꎬ冬季 ３ 种植物 ＣＥＦ / ＥＴＲ(Ⅰ)在诱导

初期(６０ ｓ)即迅速上升至高于秋季水平并保持稳定ꎬ
冬季红叶石楠、荷花木兰和雅榕 ＣＥＦ / ＥＴＲ(Ⅰ)分别

稳定在 ４７. ８％ ~ ５８. ２％、６９.８％ ~ ７７. ６％和 ８０. １％ ~
９１.１％ꎮ

３　 讨论和结论

低温强光是常绿植物越冬的胁迫因子ꎬ常导致光

合系统发生光抑制[２５]ꎮ 自 ＰＳⅠ低温光抑制报道以

来ꎬＰＳⅡ和 ＰＳⅠ低温光抑制发生的决定因子越来越

受到关注ꎮ 传统观点中低温弱光下碳同化下降限制

了 Ｃａｌｖｉｎ 循环对 ＮＡＤＰＨ 的利用ꎬ使得 ＰＳⅠ受体侧电

子传递受阻ꎬ从而发生 ＰＳⅠ光抑制ꎻ强光下则 ＰＳⅡ
首先发生光抑制ꎬ并限制电子向 ＰＳⅠ传递ꎬ从而保护

ＰＳⅠ免受光抑制[９ꎬ２６－２７]ꎮ
在冬季低温全光照环境下ꎬ红叶石楠、荷花木兰

和雅榕均发生不同程度的 ＰＳⅡ光抑制ꎬ并且除耐冷

性强的红叶石楠外ꎬ荷花木兰和雅榕也发生了 ＰＳⅠ
光抑制ꎬ该结果与 Ｈｕａｎｇ 等[２８] 在高山常绿阔叶植物

冬季光抑制中的研究结果并不一致ꎮ 虽然高山常绿

阔叶植物帽斗栎(Ｑｕｅｒｃｕｓ ｇｕｙａｖｉｆｏｌｉａ Ｈ. Ｌéｖ.)、大白

杜鹃 ( Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｄｅｃｏｒｕｍ Ｆｒａｎｃｈ.) 和染用卫矛

(Ｅｕｏｎｙｍｕｓ ｔｉｎｇｅｎｓ Ｗａｌｌ.)的 ＰＳⅡ光抑制对冬季低温

全光照高光强环境表现出不同的响应ꎬ但 ＰＳⅠ活性

均保持稳定[２８]ꎬ究其原因ꎬ可能是这 ３ 种高山常绿植

物是本地种ꎬ在长期进化过程中已完全适应当地冬季

低温全光照环境ꎮ 事实上ꎬ低温强光也可导致冷敏感

植物 ＰＳⅡ和 ＰＳⅠ同时发生光抑制ꎮ 例如:４ ℃、强光

(２ ０００ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１)处理导致冷敏感植物笋瓜

( Ｃｕｃｕｒｂｉｔａ ｍａｘｉｍａ Ｄｕｃｈｅｓｎｅ ｅｘ Ｌａｍ.)、 烟 草

(Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｔａｂａｃｕｍ Ｌｉｎｎ.)和黄瓜叶片 ＰＳⅠ和 ＰＳⅡ同

时发生光抑制ꎬ但并未造成耐冷植物菠菜( Ｓｐｉｎａｃｉａ
ｏｌｅｒａｃｅａ Ｌｉｎｎ.)ＰＳⅠ和 ＰＳⅡ光抑制[１０]ꎮ 阴生植物三

七〔Ｐａｎａｘ ｎｏｔｏｇｉｎｓｅｎｇ (Ｂｕｒｋｉｌｌ) Ｆ. Ｈ. Ｃｈｅｎ ｅｘ Ｃ. Ｈ.
Ｃｈｏｗ〕 [２９]和 Ｐｓｙｃｈｏｔｒｉａ ｒｕｂｒａ (Ｌｏｕｒ.) Ｐｏｉｒ.[３０] 突然暴

露在高光强条件下也会导致 ＰＳⅡ和 ＰＳⅠ同时发生

光抑制ꎬ意味着即使 ＰＳⅡ发生了光抑制也不能完全

保护 ＰＳⅠ免受强光伤害ꎮ 常绿植物冬季光抑制是一

个随着温度下降而逐渐加剧的低温驯化过程ꎬ植物的

６４
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耐冷性决定了 ＰＳⅡ和 ＰＳⅠ冬季光抑制发生与否及

严重程度ꎮ 但目前关于低温强光对植物 ＰＳⅠ光抑制

影响的研究主要在实验室模拟条件下进行ꎬ自然环境

条件下常绿植物经过秋季低温驯化过程后ꎬ冬季低温

全光照环境对不同耐冷性植物 ＰＳⅡ和 ＰＳⅠ光抑制

的影响还需要更多研究证据ꎮ
ＰＳⅡ是光合机构中对低温和光照敏感的组分ꎬ

其光抑制程度与低温和光照强度密切相关[３１－３２]ꎮ 冬

季红叶石楠和荷花木兰在高光强下均能测出 ｑＰꎬ雅
榕则无法测出 ｑＰꎻ中等光强诱导稳定后ꎬ红叶石楠和

荷花木兰冬季 ｑＰ 仍保持秋季 ｑＰ 的 ６１.２％和 ６０.１％ꎬ
但雅榕冬季 ｑＰ 仅为秋季 ｑＰ 的 １０.９％ꎮ ｑＰ 反映ＰＳⅡ
反应中心开放程度[３]ꎬ上述结果意味着冬季低温全

光照对雅榕 ＰＳⅡ反应中心造成了严重伤害ꎬ但对红

叶石楠和荷花木兰伤害较小ꎮ 由于 ＰＳⅠ处于光合电

子传递链下游ꎬ其发生光抑制取决于来自供体侧的电

子[９]ꎮ Ｙ(ＮＤ)为 ＰＳⅠ供体侧限制引起的非光化学能

量耗散量子产量ꎬ受 ＰＳⅡ功能下调或光损伤影

响[２８]ꎮ 在冬季低温全光照环境下ꎬ红叶石楠、荷花木

兰和雅榕 Ｙ(Ⅰ)的下降主要归因于 Ｙ(ＮＤ)的显著增

加ꎬ且 Ｙ(ＮＤ)的增加与 Ｙ(Ⅱ)和 ｑＰ 的降低有很大关

联ꎮ 由此可见ꎬＰＳⅡ反应中心关闭和 ＰＳⅡ电子传递

减少导致冬季常绿植物 ＰＳⅠ供体侧限制的增加ꎮ 该

研究结果与 Ｈｕａｎｇ 等[２８] 的研究结果一致ꎬ也符合目

前 ＰＳⅡ光抑制限制了光合电子向 ＰＳⅠ传递ꎬ从而对

ＰＳⅠ起到保护作用的观点[１１ꎬ２６－２７]ꎮ
光合线性电子传递由 ＰＳⅡ和 ＰＳⅠ串联协同完

成ꎬ因此ꎬＰＳⅡ和 ＰＳⅠ功能协同对于逆境胁迫下光合

机构的保护具有重要意义[３３－３４]ꎮ 耐冷性强的红叶石

楠冬季 Ｆｖ / Ｆｍ和 Ｐｍ较秋季降幅基本一致ꎬ冷敏感的

雅榕 ２ 个指标的降幅最大ꎬ耐冷性中等的荷花木兰的

２ 个指标则处于前二者之间ꎮ 该结果表明常绿阔叶

植物 ＰＳⅡ和 ＰＳⅠ光抑制对冬季低温全光照环境响

应的一致性与耐冷性呈正相关ꎬ意味着植物耐冷性可

能与冬季低温下 ＰＳⅡ和 ＰＳⅠ的功能协同性相关ꎮ
Ｙ(Ⅱ)和 Ｙ(Ⅰ)分别反映了 ＰＳⅡ和 ＰＳⅠ的有效

活性[１２ꎬ３２]ꎮ 冬季红叶石楠在所有测量光强下均保持

较荷花木兰和雅榕更高的 Ｙ(Ⅱ)和 Ｙ(Ⅰ)ꎬ荷花木兰

的 Ｙ(Ⅱ)和 Ｙ(Ⅰ)也仅在 １ ４５５ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１的高

光强下未能测出ꎮ 说明冬季红叶石楠和荷花木兰的

ＰＳⅡ和 ＰＳⅠ在高光强下均可保持一定的光化学功

能ꎬ且对光照强度的响应具有协同性ꎮ 但是ꎬ冬季雅

榕的 ２ 个光系统对光照强度的响应并不一致ꎮ
Ｙ(Ⅱ)在光合有效辐射高于 ４２１ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１即无

法测出ꎬ而 Ｙ(Ⅰ)仅在高光强下未能测出ꎮ 由此可

见ꎬ冬季雅榕的 ＰＳⅡ对中高光强极为敏感ꎬＰＳⅠ则可

忍耐一定程度的强光ꎮ 进一步比较 Ｙ(Ⅱ)和 Ｙ(Ⅰ)
光诱导曲线发现ꎬ光诱导稳定后ꎬ冬季红叶石楠和荷

花木兰 Ｙ(Ⅰ)较秋季的降幅基本一致ꎬ分别为 ３６.０％
和 ３３.９％ꎬ但是ꎬ冬季红叶石楠 Ｙ(Ⅱ)降幅为 ５１.７％ꎬ
明显低于荷花木兰ꎬ这意味着冬季低温全光照环境下

常绿植物 ＰＳⅡ和 ＰＳⅠ功能的协同性越高其耐冷性

越强ꎮ 而冬季雅榕 Ｙ(Ⅱ)在光诱导初期即接近 ０ꎬ
Ｙ(Ⅰ)虽然随着光诱导时间延长而下降ꎬ但仍维持在

可检测范围ꎬ且 Ｙ(Ⅰ)降幅低于Ｙ(Ⅱ)ꎬ表明中高光

强对雅榕 ２ 个光系统的活性均造成了抑制作用ꎬ但对

ＰＳⅡ的影响更显著ꎮ 上述结果表明ꎬ常绿植物 ＰＳⅡ
和 ＰＳⅠ ２ 个光系统对冬季低温全光照环境响应的协

同性与其耐冷性密切相关ꎬ耐冷性越强的植物 ＰＳⅡ
和 ＰＳⅠ对中高光强的响应越具有一致性ꎬ但该结果

是否具有普遍性ꎬ还需要对更多越冬期常绿植物开展

研究以进行验证ꎮ
由于 ＰＳⅡ和 ＰＳⅠ对光强的敏感性不同ꎬ从而对

光氧化胁迫具有不同的响应[３１]ꎬ不同常绿植物进化

出了不同的越冬光保护策略[３５－３７]ꎮ 热耗散是光合机

构缓解 ＰＳⅡ光抑制、防止光破坏的主要能量耗散途

径ꎬＮＰＱ 和 Ｙ(ＮＰＱ)分别代表 ＰＳⅡ天线色素分子热

耗散能力和吸收光能分配于热耗散的比例[３８－３９]ꎮ 本

研究中ꎬ无论是快速光曲线还是光诱导曲线ꎬ红叶石

楠冬季 ＮＰＱ 和 Ｙ ( ＮＰＱ) 均较秋季显著增加ꎬ 而

Ｙ(ＮＯ)并没有明显变化ꎬ说明冬季低温驯化能促使

红叶石楠热耗散能力提升ꎬ从而调节 ＰＳⅡ能量分配

平衡ꎬ防止全光照环境下冬季低温对 ＰＳⅡ的伤害ꎮ
但是ꎬ冬季低温导致荷花木兰和雅榕 ＮＰＱ 和Ｙ(ＮＰＱ)
的降低和 Ｙ(ＮＯ)的增加ꎬ且对雅榕的影响尤为显著ꎬ
说明冬季低温全光照环境下荷花木兰和雅榕 ＰＳⅡ吸

收的光能难以通过热耗散的形式安全耗散ꎬ导致过剩

光能对 ＰＳⅡ造成了伤害ꎮ ＰＳⅠ一旦发生光抑制通常

需要较长时间才能得以恢复ꎬ且 ＰＳⅠ光损伤的积累

对植物而言是致命的[９ꎬ４０－４２]ꎮ 围绕 ＰＳⅠ的环式电子

传递对 ＰＳⅠ起着重要的光保护作用[２９ꎬ４１－４２]ꎮ 本研究

中ꎬ虽然冬季低温抑制了 ＥＴＲ(Ⅱ)和 ＥＴＲ(Ⅰ)ꎬ导致

３ 种植物 ＣＥＦ 下降ꎬ但促进了 ＣＥＦ / ＥＴＲ(Ⅰ)的增加ꎬ
其促进作用由高到低依次为雅榕、荷花木兰、红叶石

７４
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楠ꎬ说明冬季低温全光照环境下常绿植物叶片中通过

ＰＳⅠ的电子更多地进入环式电子传递ꎬ因此ꎬ环式电

子传递在冬季常绿植物阳生叶的 ＰＳⅠ光保护中起着

重要作用ꎮ ＣＥＦ 的激活不仅可以缓解 ＰＳⅠ受体端的

过度还原ꎬ对 ＰＳⅠ起到保护作用ꎬ还有利于跨类囊体

膜质子梯度 (ΔｐＨ) 的建立ꎬ从而驱动热耗散保护

ＰＳⅡ免受过剩光能的损伤[４３－４４]ꎮ 但是ꎬ研究发现ꎬ
ＣＥＦ 激活并不能完全保护耐冷性较弱的常绿植物

ＰＳⅠ免受冬季低温光抑制伤害ꎮ
综上所述ꎬ冬季低温全光照环境下ꎬ３ 种常绿阔

叶植物 ＰＳⅡ对冬季低温的敏感性高于 ＰＳⅠꎬＰＳⅡ的

光抑制对 ＰＳⅠ具有一定的保护作用ꎮ 红叶石楠在冬

季可保持较强的 ＰＳⅡ和 ＰＳⅠ光化学能力和功能协

同性ꎬ诱导热耗散和环式电子传递增强ꎬ从而防御冬

季光抑制伤害ꎮ 荷花木兰在冬季也维持了一定的

ＰＳⅡ和 ＰＳⅠ光化学能力和功能协同性ꎬ并通过维持

相对较强的热耗散能力保护 ＰＳⅡꎬ增强环式电子传

递保护 ＰＳⅠꎮ 冬季低温全光照环境下ꎬ雅榕的 ＰＳⅡ
和 ＰＳⅠ功能协同性较差ꎬ热耗散能力大幅下降ꎬ环式

电子传递增强也不能保护 ＰＳⅠ免受低温高光强的

伤害ꎮ
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