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封面图说: 麋鹿群在过河———麋鹿属于鹿科,是中国的特有动物。 历史上麋鹿曾经广布于东亚地区,到 19 世纪时,只剩下在北
京南海子皇家猎苑内一群。 1900 年,八国联军攻陷北京,麋鹿被抢劫一空。 1901 年,英国的贝福特公爵用重金从
法、德、荷、比四国收买了世界上仅有的 18 头麋鹿,以半野生的方式集中放养在乌邦寺庄园内,麋鹿这才免于绝灭。
在世界动物保护组织的协调下,1985 年起麋鹿从英国分批回归家乡,放养到北京大兴南海子、江苏省大丰等地。 这
是在江苏省大丰麋鹿国家级自然保护区放养的麋鹿群正在过河。

彩图提供: 陈建伟教授摇 北京林业大学摇 E鄄mail: cites. chenjw@ 163. com
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两种常绿阔叶植物越冬光系统功能转变的特异性

钟传飞1,2,张运涛1,武晓颖3,王桂霞1,董摇 静1,王丽娜1,常琳琳1,高荣孚2,*

(1. 北京市农林科学院林业果树研究所,北京摇 100093;2. 北京林业大学生物科学与技术学院,北京摇 100083;

3. 中国科学院动物研究所,北京摇 100101)

摘要:通过叶绿素荧光和 P700 氧化还原动力学同步测定,研究大叶黄杨(Euonymus japonicus)和锦熟黄杨(Buxus spervirens L. )
的阳生叶和阴生叶在北京地区越冬进程,光系统域(PS域)和光系统玉(PS玉)功能转变机制的特异性。 结果表明,入冬前 0益
以上低温条件下,各叶片 PS域有效光量子效率 Y(域) (Effective quantum yield of PS域)处于同一水平,但阳生叶 Y(玉)
(Effective quantum yield of PS玉)均高于阴生叶,同时各叶片 Fo(Minimal fluorescence)和 OJIP 水平不完全相同:大叶黄杨两种叶

片差异不显著,锦熟黄杨阳生叶显著低于其阴生叶;同步测定 P700 氧化还原变化表明,两种阴生叶在 0—20 ms 的 P700 氧化过

程分两个阶段,尤其是锦熟黄杨 2 ms 后的氧化速率显著降低,而两种阳生叶 0—20 ms 基本保持同一氧化速率;两种阴生叶的

两个光系统量子效率比 Y(玉) / Y(域)<1,两种阳生叶 Y(玉) / Y(域)= 1。 入冬后,各类叶片 PS域受到不同程度光抑制,而 PS玉
光量子效率 Y(玉)均先增加后减小,Y(玉) / Y(域)发生不同程度增加,Y(域)和两个光系统的平衡能力均依次为锦熟黄杨阴生

叶>锦熟黄杨阳生叶>大叶黄杨阴生叶>大叶黄杨阳生叶;冬季大叶黄杨阴生叶 J 相的相对强度高于锦熟黄杨阴生叶,而两种阳

生叶 OJIP 动力学变化几乎消失;同步测定 P700 氧化还原变化表明,锦熟黄杨阴生叶 2 ms 即达到 Pm(Maximal P700 change),其
他叶片 0—20 ms 保持同一氧化速率,阳生叶 Fo、P700 氧化速率和 Pm 均低于阴生叶。 返青后,各叶片两个光系统功能逐渐恢

复。 可见,冬季低温或低温强光逆境会导致阳生叶和阴生叶的两个光系统功能和互动机制发生不同转变。
关键词:大叶黄杨;锦熟黄杨;光系统;越冬;光抑制

Specificity of photosystems function change of two kinds of overwintering
broadleaf evergreen plants
ZHONG Chuanfei1,2, ZHANG Yuntao1, WU Xiaoying3, WANG Guixia1, DONG Jing1, WANG Lina1, CHANG
Linlin1, GAO Rongfu2,*

1 Institute of Forestry and Pomology, Beijing Academy of Agriculture and Forestry Sciences, Beijing, 100093, China

2 College of Biology Science and Technology, Beijing Forestry University, Beijing 100083, China

3 Institute of Zoology, Chinese Academy of Sciences, Beijing 100101, China

Abstract: photoinhibition often occurs in winter for most evergreen plants, which is particularly true in sun leaves. Lots of
photoprotective approaches could be induced to prevent from photodestruction for the plants. Photoinhibition and
photoprotection mechanisms were studied much more on conifer tree species than broadleaves ones, and more in PS域than
PS玉. In this paper, two evergreen broadleaved plantstree species (Euonmymus japonicus and Buxus spervirens L. ) under
different light environments were studied during winter. The two woody species were introduced from subtropical areas to
Beijing. Specificity of both photosystem 域 (PS域) and photosystem玉 (PS玉) changes of the two woody species were
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studied using methods of synchro鄄monitoring chlorophyll fluorescence and P700 redox kinetics.
The results were shown that the low temperature above 0益 didn忆t inhibit the effective PS域 yield Y(域) for each

species at the end of October, while Fo and OJIP values of the sun leaves of Buxus spervirens L. were lower than those of the
shade leaves. Meanwhile P700 oxidization of the sun leaves of the two species kept at the same rate from 0ms to 20ms, but
the oxidation rate of the shade leaves of the two species decreased after 2ms, particularly in Buxus spervirens L. . Under this
case, Y(玉) / Y(域) ratio of the sun leaves for both two species were 1, while the values of the shade leaves for both two
species of were lower than 1.

During winter, PS域 photoinhibition occurred in almost all of the leaves for both species. The order of the Y(域)
value from the highest one to the lowest one in winter were as following: shade leaves of Buxus spervirens L. , sun leaves of
Buxus spervirens L. , shade leaves of Euonmymus japonicus and sun leaves of Euonmymus japonicus. Whereas both the
relative efficiency of PS玉 and the ratio of Y(玉) / Y(域) increased in winter. Low temperature led to disequilibrium
between PS域 and PS玉 of shade leaves of Euonmymus japonicus, while combined stresses of low temperature and high light
led to the same disequilibrium in the sun鄄leaves of both two species. In the winter OJIP kinetics of sun leaves disappeared,
meanwhile that of shade leaves was still active at some extent.

Lots of photoprotective channels could be induced in the overwintering leaves, which could not be consistent in
different leaves. State transitions occurred in both of the two species. Nonlinear electron transport maybe more important to
Euonmymus japonicus. The capacity of light harvesting of the sun leaves decreased to decrease the inhibition of photosystem
center,. Photoinhibition of PS域 was one of the most protective mechanism for the electron transporters in downstream in
both of the species in mid鄄winter. Photoinhibition of the sun leave was much more significant than that of shade leaves.
Photoprotection capacity of Buxus spervirens L. was much higher than that of Euonmymus japonicus, which was probably due
to the difference in ROS clearing ability under low temperature stress. In conclusion, the degree of photoinhibition and the
of photoprotective channels for overwintering leaves in two evergreen broadleaved tree species were different, which leads to
the specificity in the photosystems忆 function.

Key Words: Euonymus japonicus; Buxus spervirens L. ; photosystem; overwintering; photoinhibition

随着城市园林的发展,原产于亚热带的常绿阔叶植物大叶黄杨(Euonymus japonicus)和锦熟黄杨(Buxus
spervirens L. )被引种并广泛应用于我国北方城市绿化,由于抗寒能力的差异,冬季不同类型常绿植物会发生

不同程度的光抑制。 由于北温带和寒带地区原产的常绿植物以针叶植物为主,越冬光抑制研究相对深

入[1鄄2],魻quist 系统地总结了欧洲赤松越冬过程光保护机制[1],在冬季气温骤变条件下,尤其是冰点以下低温,
常绿针叶植物往往通过增强天线系统热耗散、活性氧清除能力和非线性电子传递能力[3鄄5],以及关闭 PS域反

应中心[6鄄11]等各种方式减小过多激发能对光合膜的伤害。 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研究相对较少,前期研究表明,冬季大叶黄杨阳生叶同时遭受低温强光双重

胁迫,PS域光抑制比其阴生叶更严重,其热耗散机制与常绿针叶植物不同[12鄄14],冬季大多常绿针叶植物 PS域
天线系统热耗散(NPQ)大幅增强[1, 15],但原产亚热带的大叶黄杨被引种到北京地区后,冬季 NPQ 反而减

弱[12鄄13],可见后者越冬光保护机制具有特殊性。 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

PS域光抑制方面[1鄄2],对与 PS玉的研究较少。 本研究将通过同步测定叶绿素荧光和 830 nm 的吸收[16鄄17],探
讨两种常绿植物(大叶黄杨和锦熟黄杨)阳生叶和阴生叶越冬进程的 PS域和 PS玉功能的动态转变机制。
1摇 材料与方法

1. 1摇 试验材料

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 japonicus)和锦

4847 摇 生摇 态摇 学摇 报摇 摇 摇 32 卷摇



http: / / www. ecologica. cn

熟黄杨(Buxus spervirens L. ),选取植株顶层成熟叶片为实验对象。 地理位置为:40毅N,116毅191忆E,海拔 50 m
左右,属暖温带大陆性季风气候。

根据气温波动而进行取样测定,每次测定时间为 9:00,采用离体方式,从室外将带叶片的枝条剪下,插入

水中,暗适应 10 min 后,带回室内立即进行测定,设 3 次重复。
1. 2摇 测定方法

1. 2. 1摇 气温测定

采用 HOBO 便携式气象站自动记录和 BoxCar Pro 4. 3 软件进行数据处理(美国)。
1. 2. 2摇 叶绿素荧光与 P700 测定

用德国 WALZ 公司生产的 Daul鄄PAM100 叶绿素荧光鄄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 种模式进行。
(1)饱和脉冲模式:饱和脉冲强度为 3500 滋mol photons·m-2·s-1,800 ms /次,光化光强度为 134 滋mol

photons m-2 s-1,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忆)、暗(光)
适应后最大荧光 Fm(Fm忆)、稳态荧光(Fs)、暗(光)适应后 P700 最大氧化态 Pm(Pm忆),P700 实时还原态

P700 red,以及通过这几个参数计算得到的 PS域最大量子产额 Fv / Fm = (Fm-Fo) / Fm、PS域有效量子产额

Y(域)= (Fm忆 -F) / Fm忆,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忆) / Pm,PS I 的量子产量 Y( I)=
1-Y(ND)-Y(NA) [18鄄20]。

(2)快速诱导模式:饱和脉冲强度为 3500 滋mol photons m-2 s-1,800 ms,采样频率 10 滋s /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域和 PS玉的快速

变化[21鄄26]。
2摇 结果与分析

图 1摇 2007—2008 年度北京地区越冬进程气温变化

摇 Fig. 1摇 Air temperature changes from Sep. , 2007 to Mar. , 2008

in Beijing

2. 1摇 PS域与 PS玉光量子效率变化

图 1 表明,气温随冬季来临呈波动式降低,正午日

照强度(PAR)亦如此,日最低气温于 2007 年 11 月上中

旬降至 0益下,此时 PAR 在 800 滋mol·m-2·s-1 以上;日
最高气温于翌年 1 月上旬降至 0益下;翌年 1 月下旬气

温达到最低,日最高和最低气温分别为-4益和-10益,
此时 PAR 达到冬季最低值,为 600 滋mol·m-2·s-1 左右,
对于低温下的叶片来说仍较强。 返青时气温逐渐回升,
日最高和最低气温分别在翌年 2 月中旬和下旬升至

0益上,PAR 也随之升高。
两种常绿阔叶植物 Y (域)变化趋势(图 2)与 Fv /

Fm 变化趋势基本一致,入冬初期(11 月上旬前),两种

阴生叶 Y (域)相对稳定,而两种阳生叶小幅降低;11 月

中下旬气温降至 0益下,各叶片 PS域发生不同程度光抑

制(甚至光破坏);12 月下旬锦熟黄杨阳生叶 Y(域)降至最低,并保持至 1 月下旬气温最低时,其他叶片均在 1
月下旬降到最低。 冬季低温强光双重胁迫使阳生叶 PS域光抑制更严重,Y(域)排序:锦熟黄杨阴生叶>锦熟

黄杨阳生叶>大叶黄杨阴生叶>大叶黄杨阳生叶。 返青后,各类叶片 Y(域)均随气温回升而升高。
图 3 表明,入冬初期,各叶片 PS玉相对活性均呈增加趋势,锦熟黄杨阳生叶波动较大;12 月上中旬至 1 月

下旬,各叶片 Y(玉)均转变为下降趋势,除锦熟黄杨阴生叶外,均降至入冬前水平;返青后锦熟黄杨阴生叶降

低速率减缓,其他叶片稍有回升。 总体上,阳生叶 Y(玉)高于阴生叶。
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图 2摇 2007—2008 年度越冬进程大叶黄杨与锦熟黄杨 Y(域)变化

Fig. 2摇 Y(域)s changes of overwintering Euonmymus japonicus and Buxus spervirens L. from 2007 to 2008

图 3摇 2007—2008 年度大叶黄杨与锦熟黄杨越冬进程 Y(玉)变化

Fig. 3摇 Y(玉)s changes of overwintering Euonmymus japonicus and Buxus spervirens L. from 2007 to 2008

Y(玉) / Y(域)反映 PS域与 PS玉平衡程度,图 4 表明入冬前,两种阳生叶 Y(玉) / Y(域)处于 1 左右,说明

PS域与 PS玉平衡相对正常,两种阴生叶稍低于 1,说明 PS玉相对活较低;入冬后,各类叶片 Y(玉) / Y(域)逐
渐上升,12 月中旬,两种阳生叶 Y(玉) / Y(域)达到 2,两种阴生叶升至 1 左右;之后,气温降至最低,大叶黄杨

两种叶片 Y(玉) / Y(域)继续升至最大值,大叶黄杨阳生叶达到 7,阴生叶达到 3,而锦熟黄杨阳生叶开始下

降,其阴生叶仍始终保持 1 左右。 返青后,光系统平衡逐渐恢复,大叶黄杨阳生叶 Y(玉) / Y(域)降到 2 左右,
其他叶片均恢复至 1 左右。 可见,冬季各叶片 PS域与 PS玉功能和平衡性发生了不同转变。

图 4摇 2007—2008 年度大叶黄杨与锦熟黄杨越冬进程 Y(玉) / Y(域)变化

Fig. 4摇 Y(玉) / Y(域)s changes of overwintering Euonmymus japonicus and Buxus spervirens L. from 2007 to 2008

2. 2摇 PS域、PSI 原初反应动力学变化

为了进一步探讨越冬进程中常绿阔叶植物 PS域和 PS玉电子传递动力学的变化,本研究进一步测定了

OJIP 快速荧光动力学和 P700 氧化还原动力学的变化。 结果表明,入冬前大叶黄杨阳生叶 Fo 与阴生叶接近,
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而锦熟黄杨阳生叶 Fo 显著低于阴生叶,入冬后随着气温下降,两种植物的两类叶片 Fo 均随之降低,大叶黄杨

下降幅度较大,返青后两种植物 Fo 迅速回升(图 5)。

图 5摇 大叶黄杨与锦熟黄杨越冬进程的 Fo 变化

Fig. 5摇 Fos changes of overwintering Euonmymus japonicus and Buxus spervirens L. from 2007 to 2008

图 6 表明,入冬前大叶黄杨阴生叶与阳生叶 OJIP 曲线几乎重合,且波动正常,说明 QA 到 PQ 库电子传递

运转通畅;而锦熟黄杨阳生叶 OJIP 强度显著低于阴生叶,说明全日照条件下,阳生叶对入冬前气温降低(图
1)作出响应,降低了 PS域电子传递通量。

冬季各叶片 O鄄P 斜率及 P 峰值均大幅降低,两种阳生叶 OJIP 几乎与时间轴重合,说明 PS域电子传递通

量极低;两种阴生叶仍保持一定波动幅度:锦熟黄杨 JIP 斜率相对较高,说明其 PS域仍保持一定电子传递通

量,而大叶黄杨 J 与 P 相当,说明 Q-
AQB 和 Q-

AQ
-
B 的还原受阻[27]。

图 6摇 2007—2008 年度秋冬春大叶黄杨与锦熟黄杨 OJIP 变化

Fig. 6摇 OJIPs changes of overwintering Euonmymus japonicus and Buxus spervirens L. from 2007 to 2008

返青时两种植物 OJIP 迅速恢复,大叶黄杨阴生叶 O鄄J 基本恢复到了入冬前水平,阳生叶未完全恢复,二
者 JIP 斜率均低于入冬前水平(图 6: C),说明 Q-

AQB 和 Q-
AQ

-
B 的还原速率未完全恢复;锦熟黄杨两种叶片各相
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强度虽未达到入冬前水平,但 JIP 斜率与入冬前接近(图 6: F),阳生叶 I 相波动幅度小于入冬前,说明 Q-
AQ2-

B

的还原速率尚未完全恢复[27]。
图 7 表明,P700 与 OJIP 变化相关联,入冬前,两种阴生叶 P700 氧化过程分两个阶段:0—2ms 快速氧化

阶段(与 O鄄J 相同步),2—20ms 慢速氧化并达到 Pm 阶段(与 J鄄I 相同步),锦熟黄杨阴生叶 2ms 前后氧化速率

差异更显著;而两种阳生叶在 0—20ms 保持同速氧化,锦熟黄杨阳生叶 Pm 高于其他三者。
冬季,两种阴生叶 Pm 变化幅度不大,大叶黄杨 P700 氧化过程与入冬前类似,锦熟黄杨则在 2 ms 后即达

到 Pm,即氧化速率与重还原速率持平,说明 PS域向 PS玉供给电子的能力较强;两种阳生叶氧化速率及 Pm 均

低于入冬前水平,0—20ms 保持同速,且低于阴生叶。 冬季除了锦熟黄杨阴生叶外,其他三者 20 ms 后 P700
还原幅度均显著降低,进一步说明后者 PS域电子传递通量降低,导致向 PS玉供给电子能力减弱。

返青后,各叶片 P700 氧化还原动力学基本恢复到入冬前状态,两类阴生叶 Pm 强度增加。

图 7摇 2007—2008 年度秋冬春大叶黄杨与锦熟黄杨快速 P700 变化

Fig. 7摇 Fast P700s changes of overwintering Euonmymus japonicus and Buxus spervirens L. from 2007 to 2008

3摇 讨论

冬季两种阔叶植物阴生叶与阳生叶 PS域均发生不同程度光抑制(图 2),这与针叶植物类似[1],但两类植

物的光保护机制并不相同[12鄄15],对 PS玉功能及其与 PS域的互动转变机制进行了同步研究,这在 Daul -
PAM100 双通道荧光仪上市前很难实现,结果表明,各叶片两个光系统对季节变化的感受和响应机制存在

差异。
3. 1摇 阴生叶越冬光系统功能转变机制

入冬前,Adams 等认为冰点以上低温条件下,常绿植物阴生叶不会发生光抑制[28鄄30],本研究表明,10 月底

两种阴生叶 PS域虽未发生光抑制(图 6),但 Y (玉) / Y(域)<1 说明 PS玉遭受一定抑制(图 3,图 4),可能是低

温钝化碳同化酶活[13],导致末端激发压伤害的结果。 图 7 结果进一步表明,此时两种阴生叶 P700 在 2 ms 前

后的氧化过程发生了不同转变:虽然 2ms 与 QA 还原同步[27],但 P700 变化取决于其供体侧与受体侧的共同作
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用,OJIP 变化均正常,排除了供体侧差异的可能性(图 6),因此推断两种阴生叶 P700 受体侧存在差异,大叶

黄杨可能存在较强的 Mehler 反应[24, 31鄄32],导致其 2 ms 后氧化速率仍较高,但仍需进一步研究。
大量研究表明,冬季胁迫会导致大多数常绿植物 PS域光抑制,并推断会对 PS玉起到光保护作用[1, 33鄄34],

本研究通过实测两个光系统量子效率发现,入冬后两种阴生叶 PS域发生不同程度光抑制,大叶黄杨较严重

(图 2,图 6),而 Y(玉)不但未降低,反而呈现上升趋势,说明 PS域光抑制对其下游产生光保护的同时,发生了

状态转变[35鄄36],从而调节激发能的分配模式。
当气温继续降低时,两种阴生叶 PS玉活性相继开始下降(图 3),虽然二者 Y(玉)的转变不同步,但均在 Y

(域) 降至 0. 6 时发生,暗示着这可能是低温胁迫下,PS域对 PS玉光保护的关键值。 深冬时,大叶黄杨阴生叶

Y(玉) / Y(域)突然升至 3,表明 PS玉非线性电子传递加强,而锦熟黄杨两个光系统仍保持较强平衡能力(图
4)。 OJIP 与 P700 的结果则进一步说明,此时两种阴生叶 PS域与 PS玉间电子传递动力学发生不同转变,虽然

锦熟黄杨两个光系统均遭受光抑制,但仅是电子通量降低,其电子传递动力学仍较正常,而大叶黄杨 PS域受

体侧电子传递受阻,PS玉受体侧非线性电子传递加强。
由此可见,两种植物应对冬季温度胁迫的方式和能力不同,锦熟黄杨适应能力较强,很可能与其在低温下

POD、SOD 和 CAT 活性升高[37],活性氧清除较强有关。
3. 2摇 阳生叶越冬光系统功能转变机制

越冬过程,低温强光双重胁迫,导致两种阳生叶的两个光系统功能发生了更多元化的转变。
入冬前,感受 10 月下旬冰点以上低温后,锦熟黄杨阳生叶即作出了响应,Fo 和 OJIP 强度显著降低,叶色

变褐,但 Y(域)仍较高,说明其阳生叶通过降低天线系统捕光能力,减小 PS域反应中心供体侧激发压,因此,
其 P700 供体侧电子通量被降低,导致其 Pm 高于其他叶片(图 7),这可能也是导致其阳生叶 P700 氧化过程

与其阴生叶不同的主要原因。 而这种低温对大叶黄杨和亚高山常绿针叶植物的天线系统影响不大[38]。 可

见,不同种植物阳生叶对同一环境变化的感受机制不同。
入冬后,两种阳生叶 PS域电子传递活性相继降低(图 6),这与以往研究一致[12鄄15],其中锦熟黄杨对初冬

低温较敏感,但其 Y(域)最低值高于大叶黄杨,再次说明其适应能力较强。 深冬时,两种阳生叶与其阴生叶 Y
(域)差异随气温降低而减小(图 2),则说明温度逐渐成为 PS域胁迫的主要因素。

Y(玉)结果(图 3)表明阳生叶也发生了与阴生叶类似的状态转变[35-36];Y(玉) / Y(域)结果(图 4)表明,
冬季低温强光双重胁迫,使大叶黄杨 PS玉非线性电子传递速率[34] 大于其阴生叶,并使锦熟黄杨也发生了一

定 PS玉非线性电子传递;冬季两种阳生叶 Fo 均显著低于阴生叶,则说明降低天线系统捕光能力,可能是阳生

叶另一主要光保护方式。 在阳生叶 PS域光抑制较严重导致 P700 供体侧还原能力较低的情况下,两种阳生叶

P700 氧化速率和 Pm 均低于各自阴生叶,说明阳生叶 P700 受体侧可能发生了较强的环式电子传递。
总之,低温强光双重胁迫导致阳生叶比阴生叶 PS域光抑制更严重,状态转变和非线性电子传递速率更

强,且可能以环式电子传递为主,同时减小天线系统也是阳生叶主要光保护方式之一。 锦熟黄杨感受低温的

能力、光系统自我保护和平衡能力均比大叶黄杨强。 冬季光保护机制的多元化程度较高,可能是导致阔叶植

物能量耗散机制与针叶植物不同的主要原因。
致谢:感谢泽泉公司提供 Dual鄄PAM100 的仪器支持。
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