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摘摇 要摇 以拔地拉(Saccharum officinarum L. cv. Badila) 幼苗为材料,研究了长期(28 d)
冷适应处理(白天 / 夜间:12 益 / 8 益)对其光合光能利用的影响。 结果表明:无论是常温
(25 益) 还是低温(12 益) 测定,冷适应处理明显降低了蔗苗净光合速率(Pn),增加了暗呼
吸速率(Rd)和电子传递量子效率和碳同化量子效率比值(椎PSII /椎CO2);常温下,冷适应处理
降低了不同光强下 Fv忆 / Fm忆(和 NPQ 反向变化)随 椎PSII下降而下降的速率,同时增加了光化
学淬灭 qP 随椎PSII下降而下降的速率;而低温下,不同光强下 Fv忆 / Fm忆及 qP 随椎PSII下降而下
降的速率与对照没有显著差异;长期冷适应处理通过光化学途径和非光化学途径耗散了光
合机构多余激发能,改善了其光合冷敏性,对果蔗抗冷栽培和抗低温育种有重要参考价值。
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Abstract: Saccharum officinarum L. cv. Badila seedlings were used to study the effect of long鄄
time chill acclimation (12 益 / 8 益 for 28 days) on the light use efficiency in photosynthesis.
The results showed that chill acclimation decreased the net photosynthetic rate but increased the
dark respiration rate (Rd) and the ratio of PSII operating efficiency to CO2 assimilation efficiency
(椎PSII /椎CO2) compared with the seedlings grown at 25 益 / 20 益 (control) regardless at ambient
temperature (25 益) or at low temperature (12 益). The measurement under ambient tempera鄄
ture showed the chill acclimation decreased the declining rate of Fv忆 / Fm忆 (changing reversely to
NPQ) declining with 椎PSII while increased the declining rate of photochemical quenching (qP)
declining with 椎PSII at different light intensities. The measurements at low temperature, however,
showed no significant differences in the declining rates of Fv忆 / Fm忆 and qP declining with 椎PSII

compared with the control. It was indicated that the long鄄time chill acclimation treatment dissipa鄄
ted the excessive light energy through both non鄄photochemical and photochemical quenching path鄄
ways, thus improved its photosynthetic sensitivity to chill. The present study provides important
references for chilling鄄resistant breeding and cultivation of chewing cane.

Key words: Saccharum officinarum L. cv. Badila; chlorophyll fluorescence; electron transport;
gas exchange; light energy dissipation.
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摇 摇 供人们鲜食并作水果消费的甘蔗统称果蔗(李
杨瑞,2010)。 华南北回归线附近地区夏秋季水热

条件良好,利于果蔗生长,而秋冬季昼夜温差大,利
于糖分积累,是果蔗主产区。 随着人们生活水平的

提高和消费结构的改变,主产区果蔗供不应求,于是

东北、华北等非宜蔗区也陆续出现规模不等的果蔗

种植区片(李杨瑞,2010)。 黑皮果蔗(Saccharum of鄄
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ficinarum L. ),俗称拔地拉(Badila),因产量高、品质

佳、营养丰富并具备多种药用价值等优势,种植面积

远高于其他果蔗品种(李杨瑞,2010)。 然而,Badila
是热起源原种,即使在华南主产区,冬春季频繁发生

的低温不但影响蔗苗生长,延迟封行,最终降低产

量,还影响成熟蔗糖分积累及收获品质,生产中迫切

需要提高其低温耐受力。 甘蔗 95% 干物质来自光

合作用,因此,提高果蔗低温耐受力关键要改善其低

温光合能力。
低温下植物光合效率下降的根本原因是光能吸

收和光能利用的失衡,因为光合碳同化及其他需要

酶驱动的光能利用进程对低温敏感,而叶片光能吸

收几乎不受温度的影响(Huner et al. ,1998)。 因

此,提高植物低温光合作用效率的关键是提其高光

合光能利用效率。 研究表明,冷适应处理可以调节

和改善光合相关代谢进程,维持光合作用能量平衡

(Melis, 1999; Allen & Ort, 2001; Ploschuk et al. ,
2014),但冷适应效果植物间差异较大 (王照兰等,
2009;Niinemets,2010;Fanucchi et al. ,2012;Pociecha
et al. ,2013)。 目前冷适应对植物光合作用的影响

研究报道大多以 C3植物为对象,适应处理时间较短

(<4 d) (Huner et al. ,1998;Fanucchi et al. ,2012;
Die & Rowland,2014)。 甘蔗是典型的 C4植物,冷适

应对其低温光合有无影响,有怎样的影响等问题尚

不清楚。 为此,本文以 Badila 幼苗为材料,研究长期

(28 d)冷适应对其光合光能利用的影响机制,为植

物低温光合作用研究积累新资料,为果蔗抗低温育

种和抗低温栽培提供理论参考。

1摇 材料与方法

1郾 1摇 研究材料与试验设计

以黑皮果蔗拔地拉( Saccharum officinarum L.
cv. Badila) 为材料,选取中上部芽体完好茎段,单
芽种植于温室塑料花盆中(直径 15 cm),微弱自然

光,28 益 / 20 益 (白天 /夜间),85%相对湿度下萌发

出苗。 待所有幼苗第 1 片完全叶长出后开启人工白

光光源,叶片表面平均光量子通量密度(PPFD)为

700 滋mol·m-2·s-1,光周期 11 h,温度调为 25 益 /
20 益,相对湿度 70% 。 至所有幼苗均长出 4 片完全

展开叶时分为 2 组,每组 5 ~ 10 株。 第 1 组为对照,
一直保持在上述环境条件下继续生长 28 d;第 2 组

为低温处理组,在 12益 / 7益生长 28 d,其他环境条

件同上。 处理结束后,每组选取长势均匀的植株

3 ~ 5株测定光合参数。 整个试验重复 2 次。
1郾 2摇 光合气体交换和叶绿素荧光参数测定

常温和冷适应处理蔗苗经过一个夜晚暗适应,早
上 5:30 用 LI鄄6400 (LI鄄Cor 公司,美国) 光合测定系

统仪(带 LCF 荧光探头,LI鄄6400鄄40) 测定最小初始荧

光 F0和最大荧光 Fm等参数备用。 早上 8:30 对照植

株叶片在 LCF 叶室活化光 (PPFD,1600 滋mol·m-2

·s-1,红光 90% ,蓝光 10% )下活化 15 ~ 20 min,低
温适应处理植株活化 30 ~ 45 min,各参数稳定后测

定荧光光响应曲线,光合气体交换参数和荧光参数

同时测量。 所用 PPFD 梯度为 500、150、100、50、25、
0、25、 50、 100、 150、 500、 800、 1200、 1600 和 2000
滋mol·m-2·s-1;最小等待时间为 2 min,最大等待

时间为 5 min;叶室测定温度分别控制为 25 依 1 益
和 12 依 1 益;蓝光吸收系数为 0. 92,红光吸收系数

0. 87。 测定完毕后,部分荧光参数需重新计算。
荧光参数计算:PS域实际电子传递量子效率

椎PS域 = (Fm忆-Fs) / Fm忆,公式中 Fm忆和 Fs均为仪器测

定值(Genty,1989),碳同化量子效率 椎CO2 = (Pn -
Rd) / (PPFD ·匮) (Naidu & Long,2004),其中,Pn为

净光合速率,Rd为光下暗呼吸速率,数值上为光响应

曲线和纵坐标的交叉点之值,匮 为吸光系数,其值取

0. 89;光化学淬灭系数 qP = ( Fm忆 - Fs ) / ( Fm忆 -
F0 忆),其中,Fm忆、Fs 和 F0 忆均为仪器测定值(Baker,
2004)。
1郾 3摇 数据处理

用 Microsoft Excel 2013 软件处理数据,用 Sig鄄
maPlot 12. 5 软件作图及相关性分析。 对照和低温

适应组间净光合速率差异用 Origin 8. 5 统计软件作

单因素(one鄄way ANOVA)方差分析。

2摇 结果与分析

2郾 1摇 冷适应对蔗苗碳同化光响应曲线的影响

常温条件下测定时,冷适应蔗苗净光合速率

(Pn) 在高中光下比对照降低了 1 / 2,低光下它们之

间的差别相对较小 (图 1A);12益低温下测定时,对
照 Pn在高中光下大幅下降,而冷适应处理降幅较小

(图 1B);常温和低温条件下测定,冷适应蔗苗暗呼

吸速率 (Rd) 比对照分别增加了 13. 4%和 22. 7% 。
方差分析的结果表明,无论是常温体条件下还是低

温条件下测定,对照组和低温组 Pn均有显著差异。
综合这些结果可以认为,长期低温适应已经明显改

变了果蔗苗的光合特性。
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图 1摇 冷适应处理对果蔗幼苗碳同化光响应曲线的影响
Fig. 1摇 Effects of chill acclimation on the responsive curve
of CO2 assimilation to PPFD in chewing cane Badila seed鄄
lings
数据值为平均值依标准误,A:测定时叶室温度控制为 25 依 1 益;B:
测定时叶室温度控制为 12 依 1 益。

2郾 2摇 冷适应对蔗苗 椎PS域和 椎CO2相互关系的影响

常温条件测试时,冷适应蔗苗和对照蔗苗 椎PS域

和椎CO2均随着光照强度的增加而下降 (光照梯度见

材料方法部分,此处光照数据未展示),但 椎PS域 对

椎CO2相对值的降幅前者高于后者 (图 2A);低温条

件下测定时这种规律没有改变,但冷适应处理和对

照差别明显减小 (图 2B);总体看,冷适应处理增加

了蔗苗 椎PSI I对 椎CO2的相对变幅。 这极有可能是部

分线性电子传递转向以 O2为受体的交替电子传递

链中。
2郾 3摇 常温测定条件下 椎PS域和 qP 变化

椎PS域、Fv忆 / Fm忆和 qP 之间的计量关系为 椎PS域 =
Fv忆 / Fm忆伊qP,因此,椎PS域的变化既受 Fv忆 / Fm忆(和热

耗散参数 NPQ 变化呈反相关) 变化的影响,也受 qP
变化的影响。 常温测试条件下,所有蔗苗 椎PS域、
Fv忆 / Fm忆和 qP 均随着光照强度的增加而下降 (图

3),对照蔗苗 Fv忆 / Fm忆降幅略高于冷适应蔗苗 (图
3A),而冷适应蔗苗 qP 降幅则明显高于对照 (图
3B)。 综合看,冷适应处理蔗苗 qP 下降比 Fv忆 / Fm忆
下降对 椎PS域下降的贡献大,而对照蔗苗刚好相反。
该结果表明,常温条件下,经过长时间冷适应的蔗苗

PS域通过光化学途径耗能的份额高于没有经过冷

处理的蔗苗。 植物通过非光化学途径耗能的总量主

要受遗传的影响,通过外界调节手段改变其变幅十

分有限 (Demmig鄄Adams & Adams,1996)。 因此,经
过长期低温适应的蔗苗转入常温条件下后具有比没

有经过低温适应的蔗苗有更强的抗过剩光能的能

力。 自然条件下,低温解除后初晴的气候条件极易

引发低温光抑制,这种天气在南方冬春季节比较常

见,经过冷适应的蔗苗于是有一定优势,对果蔗最终

产量和品质无疑有一定贡献。

图 2摇 果蔗幼苗 椎PS域和 椎CO2相互关系
Fig. 2摇 Correlation between 椎PS域 and 椎CO2 in chewing cane
Badila seedlings
A:测定时叶室温度控制为25 依 1益;B: 测定时叶室温度控制为 12 依
1益。

图 3摇 常温测定条件下对照和冷适应蔗苗 Fv 忆 / Fm 忆和 qP 的
变化
Fig. 3 摇 Changes of Fv 忆 / Fm 忆 (A) and qP (B) in Badila
seedlings in the treatments of chill acclimation and control
measured at ambient temperature
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图 4摇 低温测定条件下对照和冷适应蔗苗 Fv 忆 / Fm 忆和 qP 的
变化
Fig. 4 摇 Changes of Fv 忆 / Fm 忆 (A) and qP (B) in Badila
seedlings in the treatments of chill acclimation and control
measured at low temperature

2郾 4摇 低温测定条件下 椎PS域和 qP 变化

低温下测定时,所有蔗苗 椎PS域、Fv忆 / Fm忆和 qP
同样均随着光照强度的增加而下降(图 4),对照和

冷适应蔗苗 Fv忆 / Fm忆变幅相近 (图 4A);在低光强

时,对照和冷适应蔗苗 qP 缓慢下降,但随着光照强

度的增加,qP 降幅则明显增大,冷适应蔗苗 qP 一直

以相似幅度下降 (图 4B),2 种处理方式 qP 值没有

明显差别。 低温条件下,无论是对照还是冷适应处

理蔗苗(低光除外),光化学途径和热耗散途径对

椎PS域降幅都有明显贡献,前者略强于后者。 该结果

说明,低温条件下冷适应蔗苗和常规生长蔗苗 PS域
光化学途径和非光化学途径耗能比例差别不大,它
们的差别主要体现在低温解除之后。

3摇 讨摇 论

本研究表明,冷适应黑皮果蔗幼苗高中光下 Pn

大幅下降,表明其光合作用对低温敏感,而 PS域光

化学特性的改变及 Rd升高等现象的出现也说明低

温适应明显改变蔗苗光合特性。
无论是在常温还是低温测试条件下,冷适应处

理黑皮果蔗幼苗 椎PS域 /椎CO2 比值比常温对照的高,
说明冷适应处理黑皮果蔗幼苗的 PS域 电子传递的

量子效率相对于 CO2同化的量子效率是增加的。 其

他研究者在干旱和低温胁迫植物中也发现类似现象

(Cheeseman, 1994; Massacci et al. , 1996; Fryer et
al. ,1998),他们认为,逆境下经过梅勒反应 (mehler
reaction) 的电子传递比驱动 CO2同化的电子传递份

额增加。 我们先前的研究表明,低温下黑皮果蔗幼

苗的部分抗氧化酶,如 SOD、APX 和 GR 活性及非酶

抗氧化物质,如抗坏血酸和还原型谷胱甘肽含量明

显升高 (Zhu et al. ,2013),因此,很可能低温下黑皮

果蔗幼苗的梅勒反应活性增强,耗散了部分激发能。
也有研究者认为,椎PS域 /椎CO2比值的增加与低温下叶

片花青素形成有关,因为花青素吸收 500 ~ 640 nm
波段的光辐射,降低 椎CO2值,同时增加 椎PS域值,最终

使 椎PS域 /椎CO2比值增加 (Pietrini & Massacci,1998)。
冷适应处理黑皮果蔗幼苗中确实合成了大量花青

素,然而 LCF 叶室测定所用红光和蓝光的波长均不

在花青素吸收范围之内,因此基本可以排除花青素

含量对 椎PS域 /椎CO2比值影响。
为进一步探讨冷适应蔗苗 椎PS域 /椎CO2比值下降

的原因,将 椎PS域 /椎CO2解析为 Fv忆 / Fm忆及 qP 两个因

素,分析 Fv忆 / Fm忆、qP 变化对 椎PS域的影响。 结果表

明,在相同 PPFD 和常温条件下测定时,冷适应处理

黑皮果蔗幼苗在无论是光化学途径 (qP) 还是非光

化学途径 (Fv忆 / Fm忆和 NPQ 呈反向变化) 的能量耗

散均比对照高。 依赖叶黄素循环的能量耗散被认为

是植物非光化学途径耗能的主要方式 (Demmig鄄Ad鄄
ams & Adams,1996),低温下黑皮果蔗幼苗的叶黄

素循环转换效率明显提高,极可能是导致冷适应黑

皮果蔗幼苗 Fv忆 / Fm忆降低 (NPQ 增加) 的主要原因。
出乎预料的是,在低温下测定时,冷适应幼苗与常温

生长幼苗相比,无论是光化学途径还是非光化学途

径能量耗散值差别都很小 (图 4)。 结合 Pn值变化

分析,不难看出,低温条件下黑皮果蔗幼苗 CO2同化

光能利用率的下降与 PS域能量转换效率关系不大。
冷适应黑皮果蔗幼苗的 PS域光能耗散优势主要体

现在低温解除后,而这种环境条件也正是南方植物

最易遭受低温光抑制影响的时候,因此冷适应对果

蔗光合生产是有益的,果蔗的抗冷栽培和抗冷育种

应充分利用这一特性。
C4植物碳同化关键酶 1,5鄄二磷酸核酮糖羧化

酶 /加氧酶 (Rubisco) 主要位于其叶片独特的花环

状维管束鞘中,浓缩进入叶片 CO2,因而其光合效率

高于 C3植物。 然而,正是这一特殊结构使得叶片所

能承载的 Rubisco 总量有限,低温下严重限制 CO2吸

收速率(Kubien et al. ,2003;Kubien & Sage,2004)。

8923 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 生态学杂志摇 第 33 卷摇 第 12 期摇



这种限制作用也意味着叶片通过碳同化途径消耗激

发能的能力下降,更容易引发光抑制(Farage et al. ,
2006)。 冷适应黑皮果蔗幼苗转入常温测定时,其
光化学途径和非光化学途径耗能活性均比未经适应

处理的对照高,因而有更高的光能利用率。 该结果

可用于解释黑皮果蔗幼苗挺住低温胁迫后能正常恢

复的现象。 有研究表明,黑皮果蔗幼苗经 28 h、10
益低温处理后,NADP 苹果酸脱氢酶和丙酮酸磷酸

双激酶活性显著下降,限制光合碳同化,削弱电子传

递和光合磷酸化效率(Du et al. ,1999)。 然而,和对

照相比,长期冷适应黑皮果蔗幼苗的光化学途径和

非光化学途径耗能效率并没有明显差别,表明长期

冷适应处理改善了其光合冷敏性,这无疑有助于低

温下黑皮果蔗光合生产的维持,最终促进产量的提

高和品质的改善。
总之,长期冷适应处理增加黑皮果蔗幼苗的

椎PS域 /椎CO2比值,通过光化学途径和非光化学途径耗

散了光合机构的多余激发能,改善了其光合冷敏性。
这为果蔗抗冷栽培和抗低温育种提供了重要的参

考。 当然,果蔗低温光适应涉及十分复杂的生理反

应,要在更深、更广层面揭示其机制尚需结合模型拟

合、生物物理及分子生物学等手段开展综合研究。
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