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晴天条件下光、温变化对苹果绿色果皮

原初光化学反应的影响!
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摘! 要! 利用快速叶绿素荧光诱导动力学和光谱反射测定技术，研究了晴天条件下，光、温变
化对苹果绿色果皮原初光化学反应的影响’结果表明：一天内，随着光、温的增强，金冠苹果果
皮在 "#：%%—"(：%% 存在较严重的光抑制’ )*+*,*-荧光诱导曲线在 .%% !/处的相对可变荧光
（!0）几乎没有变化，说明果皮 -1"的放氧复合体（)23）的活性在一天当中没有受到强光和
高温的伤害；但是果皮捕获的激子将电子传递到电子传递链中 "4

5 下游电子受体的概率

（!6）从 &：%%—"#：%% 逐渐下降，说明金冠果皮 -1"反应中心受体侧的功能受到抑制’强光降
低了果皮单位面积上有活性的反应中心（#$ % $&）的数量，导致单位反应中心吸收的光能
（’(& % #$）增加)果皮的光化学反应（*#6 7 #$）不能完全利用所吸收的光能，使单位反应中心
的热耗散（+,6 7 #$）增加’伴随着光抑制的出现，苹果果皮叶黄素库的脱环化比例增加，表明强
光下，果皮启动了叶黄素循环机制，来耗散过剩光能，以减轻过剩光能对光合机构的进一步伤

害；一天中，光强和温度的增加均可加重果皮的光抑制程度，但光强对果皮的影响程度显著大

于温度对果皮的影响’
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: : 大量研究表明，在晴天中午时刻，由于强光、高
温，植物的叶片经常会发生光合作用的光抑制，导致

光系统!（;<!）光化学效率下降［= > ?］6苹果的绿色
果实也能进行光合作用［@］，而且处在向阳面的果皮

晴天中午同样会遭遇到强光和高温6 但是苹果绿色
果实是否也发生光合作用的光抑制，迄今尚无文献

报道6
日灼是苹果生产中广泛发生的一种果实生理病

害，按其成因可分为单纯高温和高温、强光两类6 强
烈日光照射下，苹果果实发生日灼的临界温度比单

纯高温低 @ A BC A［D］6试验证实，强烈光照是诱导
黄瓜和辣椒等作物果实日灼所必需的条件［E］，苹果

的日灼实质上是由氧化胁迫引起的［F > G］6 如果植物
叶片吸收的激发能不能被及时、有效地耗散掉，过剩

激发能会产生大量的活性氧分子，对光合器官和其

他组织造成严重伤害［H > =I］6 与叶片相比，果实的光
能利用能力较低，晴天中午果皮吸收的光能会远超

出果皮光合作用所能利用的范围，导致果皮中产生

更多的过剩激发能6据此推测，强光下绿色果皮吸收
的光能不能被光合碳同化和热耗散及时利用和耗

散，过剩的激发能伤害了 ;<!反应中心，导致产生
的活性氧超出其清除能力，氧化胁迫引起膜损伤，可

能是强光下果实日灼临界温度较低的主要原因之

一6
夏季自然条件下，强光常常伴随着高温［==］，单

纯人为变光处理与大田条件下发生日灼时的光、温

协调变化相差较大，而且影响光合作用的另一重要

生态因子———空气相对湿度也随着光、温的变化而

变化6为此，本试验利用光、温的自然变化，研究强光
高温对苹果绿色果皮原初光化学反应的影响，以期

进一步了解苹果日灼发生的原因，为品种的抗日灼

遗传改良和深入研究预防措施提供理论依据6

)* 材料与方法

)+ )* 供试材料
试验于 ?IIG 年 C 月下旬至 G 月上旬在山东省

泰安市南郊季家庄果园进行6 试验树为 H 年生八棱
海棠（!"#$% (+,-’("#$% J*8’(%）砧木的金冠（!"#$%
&’()%*+," 0K6 L%+/#( M#+’0’%.1），植株生长健壮，株

行距为 @ 5 ND 5，果园管理水平中等6 分别于 C 月
?E 日、C 月 ?C 日、G 月 @ 日 @ 个晴天的 G：II、=I：II、
=?：II、=D：II、=F：II 和 =G：II，从树冠的南向外围，
选择色泽相似、发育正常、无损伤的果实用于测定6
该 @ 天测量生理参数的日变化规律相似，因其相同
测量时间点的光强和气温存在较大差异，日变化数

据无法简单平均，故文中的日变化数据以 C 月 ?C 日
的测量数据作为代表6同时，分别对该 @ 天不同条件
下测定的光强、温度与 ;<!实际光化学效率 !;<!、

非光化学淬灭 ./0、;<!最大光化学效率 1K O 15和

果皮的光化学反射指数 /23 做相关分析，然后用
M;<软件对其相关分析的结果进行显著性检验6
)+ ,* 研究方法
)+ ,+ ) 光强和气温的测定 : 采用 P’-*1&? 光合测定
系统（;; <41!#5，英国）的光、温探头，进行树冠南向
外围的光强和气温测定6
)+ ,+ , 叶绿素荧光的测定: 每次选取尽可能一致的
=? 个果实，用不干胶标签纸标记向光面6 用 QJ<&?
脉冲调制式荧光仪（R*(1*!#0"，英国），连体测定光
下的最大荧光（ 15S）和 ;<!实际光化学效率
（!;<!）6
光下测定完毕后，将果实采下分 ? 组装入照相

用暗袋，置于田间管理房内进行 @I 5’( 暗适应6 随
后一组用 QJ<&? 脉冲调制式荧光仪（R*(1*!#0"，英
国）测量暗适应后的最大荧光（15）和 ;<!最大光
化学效率（1K O 15），按 ./0 T（15 > 15S）O 15S计算
叶绿素荧光的非光化学猝灭（ ./0）；另一组用
R*(/4&;UV连续激发式荧光仪（R*(1*!#0"，英国）测
定快速叶绿素荧光诱导动力学曲线6 测定苹果果实
叶绿素荧光所用的暗适应夹是专门为果实测定所制

作6
获得的 W&X&Y&;荧光诱导曲线用 XY;&!#1!进行分

析［=?］6得到如下参数：Z 点（@II "1）的相对可变荧
光（48），捕获的激子将电子传递到电子传递链中

0V
>下游的其他电子受体的概率（"%），单位面积有

活性的反应中心的密度（25 6 57），单位反应中心吸
收（897 6 25）、捕获（:2% O 25）及热耗散掉（;3% O 25）
的能量6
)+ ,+ - 果实光化学反射指数 /23的测定: 叶黄素循

?@D? 应: 用: 生: 态: 学: 报: : : : : : : : : : : : : : : : : : : ?I 卷



环色素间的相互转换可以在 !"# $% 反射光谱的敏
感变化中检测出来［#" & #’］(绿色组织的光化学反射光
谱指数（!"#）与叶黄素循环脱环化水平之间呈显著
负相关［#!］(
用配有自制果实专用测定探头（光纤入射角为

)*+，并带有下凹球面）的 ,$-./01234 单通道光谱分
析仪（55 36.70%，美国），测定田间果实的光化学反
射指数，测定波长范围为 "#* 8 ##** $%( ,$-./01234
单通道光谱分析仪内置一个卤素灯，测定时，将一个

分支光纤（直径 9: " %%）的一端连接到卤素灯的输
出端口，另一分支光纤端连接到检测器的输入端口，

光纤的探头端固定在自制果实专用测量探头中，与

果面测定点呈 )*+角( 在一天中不同的光照强度下
测定时，使用仪器配备的白色标准板进行仪器的校

正和参比扫描，每一个果实每次扫描的反射光谱为

) 次测定的平均值(每个时间点测定 9* 个以上的果
实(由果实反射除以参比反射计算果面的光谱反射
率(
果皮的光化学反射指数按 !"# $（"!"# & "!;*）<

（"!"# = "!;*）计算
［#"］，其中，"!"#为 !"# $% 的光谱反

射；"!;*为 !;* $%的光谱反射(
!" #$ 数据处理
采用 >-?@6A0B软件处理快速叶绿素荧光诱导曲

线，得出相关荧光参数；用 C53 9**" 软件做相关分
析和显著性检验(

%$ 结果与分析

%" !$ 研究期间的光强和气温
上午的光强（!%&）逐渐增强，#9：** 达到最大，

下午逐渐下降；气温在上午的变化趋势和光强类似，

但在 #’：**才达到最大，随后缓慢下降（图 #）(
%" %$ 中午强光下苹果绿色果皮的光抑制
如图 9 所示，正常条件下，金冠苹果绿色果皮的

图 !$ 参数测定时的光强（!）和气温（"）
&’() !$ C-DB$E@ 1?DB.0 ?F -$1-G0$7 !%&（!）E$G E-B 70%/0BE2
7DB0（"，%0E$ H 3I）(

53"最大光化学效率（%J < %%）为 *: K#’，略低于叶
片的 53"最大光化学效率（*: K9)）( 一天中，随着
光强的变化，金冠绿色果皮的 %J < %% 先下降后上

升，低谷出现在 #9：**—#’：**；光下 53"实际光化
学效率（!53"）的变化规律与 %J < %% 相似，但其下

降早，且降幅大于 %J < %%；而叶绿素荧光的非光化学

猝灭（’!(）则先上升后下降，#9：** 达到最大值，
#’：** 后迅速下降(
%" #$ 苹果绿色果皮叶绿素荧光诱导动力学曲线的
日变化

晴天条件下，苹果绿色果皮的快速叶绿素荧光

诱导动力学曲线的变化见图 "，表 # 为用 LM5270.7 分
析获得的相关参数(
由表 # 可以看出，金冠绿色果皮中，单位面积有

活性的反应中心的数目（") * )+）的日变化趋势与
%J < %% 基本相似(随着光温的日变化，金冠绿色果皮
单位反应中心吸收的光能（,-+ * ")）先上升后下
降；在 #9：**—#’：** 出现最高峰；单位反应中心捕
获的光能（."N < ")）一天内几乎没有变化；单位反
应中心热耗散的能量（&#N < ")）日变化趋势与 ,-+ *
")基本一致(

图 %$ 晴天条件下苹果绿色果皮 %J < %%、!53"、’!(的日变化
&’() %$ C-DB$E@ 1OE$P0. ?F %J < %%，!53"，’!( -$ PB00$ E//@0 /00@ -$ E .D$$6 GE6（%0E$ H 3I）(

""’9#*期Q Q Q Q Q Q Q Q Q 孙Q 山等：晴天条件下光、温变化对苹果绿色果皮原初光化学反应的影响Q Q Q Q Q



表 !" 晴天条件下苹果绿色果皮叶绿素荧光诱导动力学参数
#$%& !" ’()*+*,(-)) $ .)/*+0120320 ,$+$4050+1 63 7+003 $,,)0 ,00) 63 $ 1/33- 8$-（40$3 9 :;）

时 间
!"#$

!" # "$ %&$ # !" ’!% & !" ()% & !" *’ !%

(：)) *+), +- . /, )( 0, 10 . ), *- +, -/ . ), */ ), (/ . ), )2 ), /+- . ), )02 ), 1+0 . ), )*1
*)：)) (/, -3 . 2, 3+ 3, *- . ), +0 +, (* . ), *1 *, 01 . ), *- ), /00 . ), )01 ), 3/- . ), )02
*+：)) /0, +/ . **, /1 3, 32 . ), 0) +, (+ . ), *0 *, -/ . ), +3 ), /3) . ), )0) ), 3)/ . ), )--
*3：)) (*, 3) . *2, 03 3, -0 . ), 13 +, (2 . ), *+ *, /+ . ), 0- ), /01 . ), )+( ), 021 . ), )32
*-：)) *)(, (( . *3, 01 0, 20 . ), 33 +, (+ . ), ** *, *( . ), 3+ ), /30 . ), )+- ), 331 . ), )3-
*(：)) **3, *0 . (, (2 0, 2+ . ), +( +, (- . ), +* *, *) . ), *( ), /01 . ), )3* ), 1)) . ), )+/

!" # "$：单位面积有活性的反应中心的数目 4$56"78 %9 +:
; <$=>?"5@ AB! <$C?7"%5 ?$57$<6；%&$ # !"：单位反应中心吸收的光能 :D6%<E7"%5 9F>G E$<

<$C?7"%5 ?$57$<6；’!% & !"：单位反应中心捕获的光能 !<CEE$= $5$<@8 9F>G E$< <$C?7"%5 ?$57$<；()% & !"：单位反应中心热耗散的能量 4"66"EC7$= $5$<@8
9F>G E$< <$C?7"%5 ?$57$<；*’：H点相对可变荧光 I$FC7"J$ JC<"CDF$ 9F>%<$6?$5?$ C7 0)) "6；!%：捕获的激子将电子传递到电子传递链中 +:

;下游的其

他电子受体的概率 A<%DCD"F"78 7KC7 C 7<CEE$= $G?"7%5 #%J$= C5 $F$?7<%5 "57% 7K$ $F$?7<%5 7<C56E%<7 ?KC"5 D$8%5= +:
; L

图 <" 晴天条件下苹果绿色果皮快速叶绿素荧光诱导动力
学曲线的日变化

=67& <" 4"><5CF ?KC5@$6 %9 ?KF%<%EK8FF C 9F>%<$6?$5?$ 7<C56"$57
"5 @<$$5 CEEF$ E$$F "5 C 6>558 =C8（$C?K E%"57 MC6 7K$ #$C5 %9
*+ #$C6><$#$576）L

N N 金冠绿色果皮快速叶绿素荧光诱导动力学曲线
的 H点相对可变荧光（*’）一天内几乎没有变化；而

捕获的激子将电子传递到电子传递链中 +:
;下游

的其他电子受体的概率（!%）随光强的日变化先快

速下降，*3：)) 后开始缓慢上升L
>? @" 苹果绿色果皮光化学反射指数（,!)）的变化
由图 3 可以看出，反映叶黄素循环脱环氧化程

度的 ,!)上午随着光温的增强而逐渐下降，在*+：))
下降至最低值，*3：)) 后则随着光温的下降而逐渐
增加L
苹果绿色果皮的 ,!) 日变化与 AB!的实际光

化学效率（"AB!）的日变化趋势一致，而与非光化学

猝灭（-,+）之间呈显著负相关L
>? A" 苹果绿色果皮主要光化学参数与光强、温度的
相关关系

由表+可以看出，金冠苹果绿色果皮的光下

图 @" 晴天条件下苹果绿色果皮 ,!) 日变化及与 -,+ 的关
系

=67& @ " 4"><5CF ?KC5@$6 %9 ,!)，C5= 7K$ ?%<<$FC7"%5 D$7M$$5
,!) C5= -,+ "5 @<$$5 CEEF$ E$$F "5 C 6>558 =C8（#$C5 . BO）L

表 >" 苹果绿色果皮主要光化学参数与光强、温度的相关系
数
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表中数据为 0 天测定结果独立相关分析的平均值 4C7C E<$6$57$=
M$<$ CJ$<C@$ %9 "5=$E$5=$57 C5CF86"6 %9 0 =C86 #$C6><$#$576L !, P
), )1L

AB!实际光化学效率（"AB!）、AB!最大光化学效
率（.J & .#）和反映叶黄素循环脱环氧化程度的光化

学反射光谱指数（,!)）与光强和温度之间均呈负相
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关关系，与叶绿素荧光的非光化学猝灭（!"#）均呈
正相关，其中 !!"!、$# $ $% 和 "%& 与光强的相关程
度均显著高于与气温的相关程度&

!" 讨" " 论

$# $ $% 的下降是光抑制的典型指标
［’( ) ’*］& 在

光、温最高的 ’+：,,—’-：,,，苹果果皮的 $# $ $% 下

降，表明中午强光高温下金冠绿色果皮发生了明显

的光抑制&
快速叶绿素荧光诱导动力学曲线（./0/1/!荧光

曲线）包含大量有关光合原初光化学反应的信息，

能更好地反映胁迫对光合机构的影响［’2 ) ’3］&现已证
明，./0/1/!荧光曲线中 4 点的出现与 !"!的供体
侧特别是放氧复合体的受伤害有关［+, ) +’］，"5 可以

反映 !"!受体侧的相对电子传递速率［++］& 在本研
究中，4点的相对可变荧光（’6）一天内几乎没有变

化，但 !"!反应中心捕获的激子将电子传递到电子
传递链中 #7

)下游的其他电子受体的概率（"5）在

2：,,—’-：,, 之间逐渐下降，表明光抑制情况下金
冠苹果绿色果皮的 !"!反应中心主要是受体侧功
能受到抑制& 这与笔者在杏上的试验结果一致［+8］&
中午时段苹果果皮单位面积上有活性的反应中心

（%( ) (*）的数量明显下降，表明中午时的强光、高
温伤害了 !"!的反应中心，使 !"!的光能转效率下
降，导致过剩激发能增加，这可以从单位反应中心吸

收的光能（+,* ) %(）在中午时明显增加得到进一步
证实& +,* ) %(的升高增加了单位反应中心的激发
压，而此时单位 !"!反应中心的光化学反应活性
（-%, $ %(）几乎没有变化，这必然导致 !"!产生过
剩激发能&本研究观测到，在中午强光、高温下，果皮
单位反应中心热耗散（.&, $ %(）增加，说明果皮在中
午时段启动了某种能量耗散机制，以耗散过剩激发

能&已知依赖于叶黄素循环的热耗散是植物叶片中
一种重要的光破坏防御机制［+- ) +9］& 研究表明，绿色
组织的光化学反射光谱指数（"%&）与叶黄素循环脱
环化水平之间呈显著负相关，无损伤的光谱反射测

定技术可以简便、快速、准确的评价叶黄素循环的瞬

时变化［’8 ) ’9］&强光高温下果皮的 "%& 值显著下降、
并且 "%&的变化趋势与热耗散（!"#）之间呈显著
的线性相关（图 8），这一事实表明，苹果绿色果皮中
也存在依赖叶黄素循环的能量耗散机制& 虽然光强
和温度的增加均可加重果皮的光抑制程度（图 ’、+，
表 +），但光强对果皮的影响程度显著大于温度对果
皮的影响（表 +），因为 !!"!、$# $ $%、"%& 与光强之

间的相关程度均显著高于与气温的相关程度（" :
,; ,9）& ’(：,,—’2：,, 的气温依然较高，而此时的主
要光化学参数均已恢复，该事实进一步证实中午强

光、高温下金冠绿色果皮的光抑制主要是由强光引

起的&
<=等［+(］研究表明，强光胁迫下，与其他活性氧

清除系统相比，叶黄素循环是叶片中更有效的氧化

胁迫防御途径&在强光下，果皮启动了依赖叶黄素循
环的热耗散机制，能减轻过剩光能对果皮的伤害程

度&但在 ’+：,,—’-：,, 期间，果皮 !"!反应中心受
体侧的功能仍然受到了抑制，说明当果皮接受的光

强超出一定范围后，果皮中依赖叶黄素循环的热耗

散机制已无法将过剩的激发能完全清除& 这些过剩
的激发能会诱导活性氧的增加，通过抑制 >’ 蛋白
的修复进一步加重对 !"!的光抑制［+*］，造成恶性
循环&这可能就是高温、强光导致果皮日灼的原因之
一&对于过剩激发能与果皮活性氧产生和日灼之间
的关系，将有待进一步研究&
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