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摘要:通过 Daul-PAM100 叶绿素荧光-P700 氧化还原动力学同步分析系统，研究冬季大叶黄杨( Euonmymus ja-
ponicus) 室内恢复过程，光系统Ⅱ( PSⅡ) 和光系统Ⅰ( PSⅠ) 电子传递动力学的转变机制。结果表明: 冬季逆

境条件下，遭受低温和强光双重胁迫的阳生叶 PSⅡ光量子效率低于仅遭受低温胁迫的阴生叶，但阳生叶 PSI
量子效率 Y( Ⅰ) 高于阴生叶。室内恢复过程，阳生叶与阴生叶的 OJIP 荧光动力学和 P700 氧化还原动力学活

性逐渐恢复，PSⅡ与 PSⅠ恢复过程均分快速阶段和慢速阶段，但两个光系统并不同步，PSⅡ快速恢复阶段为 0
～ 43 h，PSⅠ为 0 ～ 6 h，阳生叶室内恢复 43 h，阴生叶室内恢复 6 h 后，Pm 峰值出现时间由 20 ms 提前至 2 ms。

由此可见，冬季室内恢复过程中，大叶黄杨阳生叶与阴生叶的两个光系统间的电子传递发生了不同的转变。
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Abstract: By repairing the overwingtering Euonmymus japonicus leaves in room，the electron transport ki-
netics between photosystem Ⅱ ( PSⅡ) and photosystemⅠ ( PSⅠ) were studied with Daul-PAM100 chloro-
phyll fluorescence and P700 redox synchro － analyzer． The results indicated that the PSⅡ efficiency of shade
leaves was higher than that of sun leaves，while the PSⅠ efficiency of sun leaves was higher． When the two
kinds of leaves were transferred to room，both OJIP and P700 redox kinetics refreshed gradually，the repairing
process of both PSⅡ and PSⅠ included two steps，while they were not synchronic． The quick step of PSⅡ
was from 0 h to 43 h，whereas that of PSⅠ was from 0 h to 6 h． The Pm times were brought forward from 20
ms to 2 ms as the leaves were transferred in room． In a sum，refreshing process of electron transport of the sun
leaves was different from that of the shade leaves．
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原产于亚热带的常绿阔叶植物大叶黄杨( Euonmymus japonicus) 被引种并广泛应用于我国北方城市

绿化，冬季普遍发生光抑制，尤其是生长在低温强光双重胁迫条件下的阳生叶比仅遭受低温胁迫的阴生

叶光抑制更严重。原产于北温带和寒带地区的常绿针叶植物在长期进化过程中，会通过一系列的光保

护机制抵御冬季的温光胁迫
［1 － 2］，在天线系统热耗散、清除活性氧和非线性电子传递等光保护机制无法

抵御光温胁迫的情况下
［3 － 5］，植物往往通过关闭 PSⅡ反应中心等方式将胁迫危害降至最低水平，减小

过多激发能对光合膜的伤害
［6 －11］。当外界气温超出了植物承受的阈值后，就会形成光抑制甚至光破坏。

常绿阔叶植物越冬光温胁迫问题研究相对较少，对光系统之间的电子传递动力学的研究更少。研

究表明，冬季大叶黄杨阳生叶 PSⅡ光抑制比其阴生叶严重，其热耗散机制与常绿针叶植物有所差

异
［12 － 13］。由于研究手段限制，常绿植物越冬光温胁迫研究主要集中在 PSⅡ光抑制方面

［1 － 2］，对与 PSⅠ
研究较少。本研究将通过同步测定叶绿素荧光和 830 nm 的吸收

［14 － 15］，探讨大叶黄杨阳生叶和阴生叶

在冬季光温胁迫条件下 PSⅡ和 PSⅠ之间的电子传递动力学及其室内恢复过程的转变机制，从而进一步

揭示大叶黄杨冬季光保护机制。

1 材料与方法

1． 1 试验材料

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( Euonmymus japoni-
cus) ，选取植株顶层叶片为实验对象。地理位置为: 40°N，116°191'E，海拔 50 m 左右，属暖温带大陆性

季风气候。
采样时间为 2007 年 11 月 28 日 09: 00，此时外界昼夜气温极值为 10 ℃ /0 ℃，采用离体方式，此时

期整株叶片均为成熟叶片，从室外将顶部带叶片的枝条剪下，插入水中，带回室内适温( 25 ℃ ) 条件，分

别在恢复 0，43，98，146 h 对第 1 片叶进行测定，测定前暗适应 10 min，每个处理采集 3 个枝条样本作为

重复。
1． 2 测定方法

叶绿素荧光与 P700 测定: 用德国 WALZ 公司生产的 Daul-PAM100 荧光-P700 同步测定系统进行荧

光动力学和 P700 氧化还原动力学同步测定，分别采用饱和脉冲和快速诱导 2 种模式。
( 1) 饱和脉冲模式。饱和脉冲强 度 为 3 500 μmol photons ( m2· s ) ，800 ms /次，光 化 光 强 度 为

134 μmol photons( m2·s) ，采样频率为 2 ms /点，测定参数包括实时荧光( Ft ) 、暗( 光) 适应后最小荧光

Fo ( Fo’) 、暗( 光) 适应后最大荧光 Fm ( Fm’) 、稳态荧光 ( Fs ) 、暗 ( 光) 适应后 P700 最大氧化态 Pm
( Pm’) ，P700 实时还原态 P700red，以及通过这几个参数计算得到的 PSⅡ最大量子产额 Fv /Fm = ( Fm －
Fo ) /Fm，PSⅡ有效量子产额 Y( II) = ( Fm’－ F) /Fm’，非光化学猝灭 NPQ = ( Fm － Fm’) /Fm’由于供

体侧限制引起的 PS I 非光化学能量耗散的量子产量 Y( ND) = 1 － P700red，由于受体侧限制引起的 PS I
非光化学能量耗散的量子产量 Y ( NA) = ( Pm － Pm’) /Pm，PS I 的量子产量 Y ( I) = 1 － Y ( ND) － Y
( NA) ［16 － 18］。

( 2) 快速诱导模式。饱和脉冲强度为 3 500 μmol photons( m2·s) ，800 ms，采样频率 10 μs /点，在

测量 OJIP 快速荧光动力学的同时，同步测量 830 nm 吸收，反映 P700 氧化还原状态转变，从而测得 PS
Ⅱ和 PSⅠ的快速变化

［19 － 24］。

2 结果与分析

2． 1 大叶黄杨冬季室内恢复过程中 PSⅡ与 PSⅠ光量子效率变化

图 1 显示，冬季大叶黄杨阳生叶的 Y( Ⅱ) 显著低于阴生叶，说明阳生叶 PSⅡ遭受光抑制更严重，当

叶片被移至室内适温( 25 ℃左右) 条件下 0 ～ 43 h 内，阳生叶 PSⅡ光量子效率迅速恢复，而阴生叶变化

不大，43 h 两种叶片达到同一水平，43 ～ 98 h 过程中阳生叶 Y( Ⅱ) 保持稳定，98 h 后有下降趋势，而阴

生叶在 43 h 后先下降后回升，两种叶片在 146 h 左右再次达到同一水平。表 1 结果表明，电子传递速

率 ETR 变化趋势与 Y( Ⅱ) 完全一致。
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图 3 冬季( 2007 － 11 － 28) 大叶黄杨室内恢复过程中 Y( Ⅰ) /Y( Ⅱ) 变化

Fig． 3 Y( Ⅰ) /Y( Ⅱ) s measured with refreshing leaves of
overwintering Euonmymus japonicus in room

图 1 冬季( 2007 － 11 － 28) 大叶黄杨室内

恢复过程中 Y( Ⅱ) 变化

Fig． 1 Y( Ⅱ) s measured with refreshing leaves of
overwintering Euonmymus japonicus in room

图 2 冬季( 2007 － 11 － 28) 大叶黄杨室内

恢复过程中 Y( Ⅰ) 变化

Fig． 2 Y( Ⅰ) s measured with refreshing leaves of
overwintering Euonmymus japonicus in room

表 1 冬季(2007 －11 －28)大叶黄杨室内恢复过程中 ETR 变化

Tab． 1 ETRs measured with refreshing leaves of overwintering
Euonmymus japonicus in room

恢复时间 /h
ETR / ( μmol·m －2·s － 1 )

阳生叶 Sun leaves 阴生叶 Shade leaves

0 15． 20 ± 3． 54 28． 10 ± 3． 70

6 16． 60 ± 3． 81 28． 60 ± 2． 77

21 20． 83 ± 3． 98 32． 07 ± 2． 25

52 25． 90 ± 2． 27 30． 93 ± 1． 70

138 30． 33 ± 5． 40 37． 70 ± 0． 00

图 2 表明，室内恢复前，阳生叶的 Y( Ⅰ) 显著高于阴生叶，说明阳生叶 PSⅠ光量子效率高于阴生

叶，这与两种叶片 PSⅡ的状态相反，当叶片被移至室内适温条件后，0 ～ 6 h，两种叶片 PSⅠ光量子效率

均迅速增加，6 h 之后均缓慢下降，阴

生叶在 43 h 左右下降至稳定值，而阳

生叶在 98 h 时降至稳定值，且强度稍

低于恢复前。
图 3 表 明，阳 生 叶 的 Y ( Ⅰ ) /Y

( Ⅱ) 在 1． 5 左右，说明低温强光双重

胁迫导致 PSⅡ与 PSⅠ光量子效率不

平衡，PSⅠ相对光量子效率较高，阴

生叶室内恢复过程中始终在 1 ± 0． 25
内波动，可见仅遭受低温胁迫的阴生

叶 PSⅡ与 PSⅠ光量子效率保持相对

平衡。从 变 化 趋 势 来 看，室 内 恢 复

6 h 时，两种叶片均迅速升高，这是 PSⅠ恢复速度较快的结果( 图 2) ; 6 h 之后均逐渐降低，46 h 时均降

至稳定值 1 左右，说明 PSⅡ与 PSⅠ的光化学效率达到平衡，阳生叶变化幅度较大。
如图 4 所示，阴生叶 Fo 显著高于

阳生叶，室内恢复 0 ～ 6 h 的阳生叶和

0 ～ 43 h 的阴生叶的 Fo 强度变化较

小，之后呈现上升趋势，98 h 后阴生

叶与阳生叶 Fo 水平相当。
图 5 显示，室内恢复 0 ～ 6 h 阴生

叶与阳生叶的 NPQ 迅速升高，6 h 之

后两种叶片发生不同的变化，其中，阳

生叶 6 ～ 98 h 呈下降趋势，98 h 后再

次出现上升趋势，而阴生叶 6 ～ 43 h
保持稳定，43 ～ 98 h 出现上升趋势，

98 h 后 变 化 相 对 稳 定。室 内 恢 复

146 h 时二者 NPQ 达到同一水平。
2． 2 大叶黄杨冬季室内恢复过程 PSⅡ与 PSⅠ电子传递动力学变化

通过 DaulPAM100 同步监测冬季大叶黄杨室内恢复过程的 OJIP 与 P700 结果( 图 6) 表明，冬季阳生

叶与阴生叶 OJIP 荧光强度较低，阳生叶 J － I － P 斜率和强度均低于阴生叶，阳生叶 J 与 P 的差值较小，
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图 4 冬季( 2007 － 11 － 28) 大叶黄杨室内

恢复过程中 Fo 变化

Fig． 4 Fos measured with refreshing leaves of
overwintering Euonmymus japonicus in room

图 5 冬季( 2007 － 11 － 28) 大叶黄杨室内

恢复过程中 NPQ 变化

Fig． 5 NPQs measured with refreshing leaves of
overwintering Euonmymus japonicus in room

图 6 冬季( 2007 － 11 － 28) 大叶黄杨室内恢复 OJIP 与快速 P700 同步测定结果

Fig． 6 Synchronic OJIP － P700s measured with refreshing leaves of overwintering Euonmymus japonicus in room

即 J 的相对值较高，说明其 QB 非还原的 PSⅡ反应中心的比例较大，QA
－ QB

2 －
和 PQH2 的还原速率较

低
［25］，随着室内恢复进程的推进，两种叶片的 OJIP 活性逐渐回升，98 h 基本恢复到最佳状态，98 h 和

146 h 的 OJIP 曲线基本重合。
图 6B、D 结果表明，冬季大叶黄杨两种生态型叶 P700 快速氧化还原过程的变化趋势类似，即 0 ～ 20

ms 是 P700 的氧化过程( 20 ms 是 OJIP 的 I 相) ，20 ～ 800 ms 为重还原过程，所不同的是阴生叶的氧化

过程分为两个阶段，0 ～ 2 ms 快速氧化过程( 2 ms 是 OJIP 的 J 相) ，而 2 ms 后氧化速率有所下降; 室内

恢复过程 P700 的氧化还原动力学随之改变，阳生叶恢复 98 h 后的 P700 曲线与阴生叶恢复 43 h 后的

曲线基本达到同一状态，即 Pm 强度降低，达到 Pm 的时间由 20 ms 缩短到 2 ms 左右，2 ～ 20 ms 由氧化

过程逆转为还原过程，说明期间 P700 还原速率增加并超过了其氧化速率，20 ms 后为快速还原阶段，与

室内恢复前的变化一致。
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3 讨 论

人们对常绿植物越冬光抑制问题进行了大量研究，但主要集中在冬季温光胁迫条件的光系统Ⅱ光

抑制或光保护方面，且以针叶植物为主
［1 － 2，8］，近年来随着常绿阔叶植物在北方地区广泛应用，常绿阔叶

植物越冬光抑制问题研究开始有零星报道
［12 － 13］，但冬季胁迫下 PSⅡ与 PSⅠ电子传递动力学机制仍不

清楚，对于冬季胁迫快速解除过程，光系统间电子传递动力学的恢复机制研究更少，这对于揭示光系统

抵御冬季胁迫的应对机制及制定人工防御冻害的措施非常重要。
Y( Ⅱ) 与 OJIP 测定结果均表明，冬季同时遭受低温强光双重胁迫的大叶黄杨阳生叶比仅遭受低温

胁迫的阴生叶的 PSⅡ光抑制更严重，但阳生叶 PSⅠ光量子效率较高，这是 PSⅡ光抑制减少过多激发能

对 PSⅠ胁迫的结果。室内恢复过程中，阳生叶两个光系统的光量子效率逐渐恢复，但并不同步，PSⅡ
光量子效率需要 50 h 左右才恢复到正常状态，PSⅠ在 6 h 内迅速增加，随后逐渐降低，这可能是非线性

电子传递速率变化的结果; 而 Fo 的变化说明天线系统的恢复需要更长的时间。因此，导致两种叶片的

两个光系统间的平衡性的差异，阳生叶 PSⅡ天线系统和反应中心均发生了较严重的光抑制，PSⅡ与 PS
Ⅰ平衡性较差，Y( Ⅰ) /Y( Ⅱ) 大于 1． 5，而阴生叶光抑制程度相对较低，两个光系统保持较稳定的平衡

性，Y( Ⅰ) /Y( Ⅱ) 在 1 左右。室内恢复过程，阳生叶 PSⅡ迅速恢复促使两个光系统的平衡性在 50 h 左

右逐渐恢复，即 Y( Ⅰ) /Y( Ⅱ) 比恢复到 1 左右( 图 2) 。
光量子效率与电子传递动力学并不同步，同步监测 PSⅡ与 PSⅠ快速氧化还原动力学结果，进一步

揭示了两个光系统之间电子传递动力学相互作用的恢复机制。室内恢复前，阴生叶 P700 快速氧化过程

分两个阶段，第二阶段( 2 ～ 20 ms) 氧化速率下降暗示着 PSⅠ供体侧电子传递速率较强，而阳生叶 0 ～
20 ms 始终保持较快的氧化速率，说明阴生叶 PSⅠ供体侧电子传递能力较强，可能存在较强的非线性电

子传递途径。室内恢复过程，两类叶片的 OJIP 快速荧光与 P700 氧化还原动力学发生相应变化，J － I －
P 强度和斜率逐渐恢复，具备 QB 还原能力的 PSⅡ反应中心的比例增加，促使 PSⅡ向 PSⅠ供给电子能

力逐渐恢复，因此，2 ～ 20 ms 的 P700 氧化过程逆转为还原过程; 阳生叶 QB 非还原的 PSⅡ反应中心的

比例高于阴生叶，导致阳生叶电子传递动力学的室内恢复所需时间较长，在 100 h 左右，而阴生叶仅需

要 50 h 左右。

4 结 论

综上所述，冬季大叶黄杨阳生叶 PSⅡ光抑制程度比阴生叶严重，PSⅡ光抑制对 PSⅠ形成了光保

护; 阳生叶 PSⅠ光量子效率较高，其两个光系统间的平衡性较差。室内恢复过程中，大叶黄杨两种叶片

的两个光系统恢复速率不同步; PSⅡ反应中心和天线系统恢复速率也不同步，反应中心恢复较快; 阳生

叶 QB 非还原的 PSⅡ反应中心的比例较高，导致其电子传递动力学恢复滞后于阴生叶。
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