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草莓去果降低库力对叶片光合特性和光破坏防

御系统的影响 
付晓记，艾沙江 · 买买提，牟红梅，杨  清，梁艳萍，臧燕燕，刘国杰* 
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摘  要：以‘甜查理’草莓（Fragaria ananassa Duch.‘Sweet Charlie’）为试验材料，研究了通过去

果处理降低库力对草莓叶片光合作用、叶绿素荧光参数、抗氧化酶和抗氧化物质日变化的影响。与留果

对照相比，去果处理的草莓叶片光合速率、气孔导度和蒸腾速率明显降低，而胞间 CO2 浓度相对增高。

去果明显降低了叶片光系统Ⅱ（PSⅡ）实际量子效率（ΦPSⅡ）、光化学猝灭系数（qP）和开放的 PSⅡ反

应中心激发能捕获效率（Fv'/Fm'），但非光化学猝灭（NPQ）值却明显提高。去果处理叶片中过氧化氢（H2O2）、

丙二醛（MDA）含量和超氧阴离子自由基火（）产生速率明显高于留果对照，说明去果处理使得草莓

叶片受到了活性氧的伤害。去果后，抗氧化酶超氧化物歧化酶（SOD）和过氧化氢酶（CAT）活性以及抗

氧化物质抗坏血酸（AsA）和还原性谷胱甘肽（GSH）含量较留果对照显著提高，说明植物体通过上调抗

氧化酶活性和提高抗氧化物质含量来应对去果处理带来的活性氧的增加，以减轻活性氧带来的伤害。 
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Abstract：Diurnal variations in photosynthesis，chlorophyll fluorescence，antioxidant enzymes and 

antioxidant metabolism in leaves in response to low sink demand caused by fruit removal were studied in 

‘Sweet Charlie’strawberry. Compared with the retained fruit treatment（control），the fruit removal 

treatment resulted in a significantly lower photosynthetic rate，stomatal conductance and transpiration rate，

but generally higher intercellular CO2 concentration. Compared with the control plants，leaves of fruit 

removal plants had significantly lower actual efficiency of PSⅡ（ΦPSⅡ），photochemical quenching 

coefficient（qP），efficiency of excitation capture by open PSⅡreaction centers（Fv'/Fm'），but higher 

non-photochemical quenching（NPQ）. The fruit removal treatment resulted in higher hydrogen peroxide 

（H2O2），superoxide radical（）and malondialdehyde（MDA）concentrations compared with the control， 
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indicating existence of photo-oxidative damage. Compared with the control plants，leaves of fruit removal 

plants had significantly higher activities of antioxidant enzymes，including superoxide dismutase（SOD），

catalase（CAT）and a higher reduction state of ascorbate（AsA）and glutathione（GSH）. These results 

indicated that the antioxidant system was up-regulated providing protection from reactive oxygen species 

damage to leaves during low sink demand. 

Key words： strawberry；photosynthesis； photoprotection； antioxidant systems； source-sink 

relationship 

 

库强的减弱常导致叶片光合速率的降低，且常常伴随着碳水化合物在叶片中的积累，因此早在

100 多年前就有人提出，照光叶片中同化产物的积累会使叶片的光合作用降低，即“产物抑制假说”

（Foyer，1988；Iglesias et al.，2002）。该假说认为，库强的降低会导致同化产物从叶片输出速率减

慢，从而使同化产物在叶片内积累，而高浓度的蔗糖和淀粉的积累反过来会抑制光合作用过程中一

些酶的活性，进而使光合速率降低（Nii，1997）。很多研究成果都印证了该假说，但是也有不一致

的研究结论，并对该假说提出了质疑（Curt & Ferre，1986；Roper et al.，1988）。 

当库源关系改变时，同化产物分配也将发生变化。低库力使得对同化物需求降低，造成同化产

物在叶片内的积累，使得 CO2 同化受阻。CO2 同化速率的下降，将导致 CO2 同化对光反应能量的竞

争减弱。由于光合碳同化是光化学猝灭的主要途径，碳同化受阻也就意味着光化学猝灭对光能竞争

的减弱，这样将有更多的光合能量以其它的途径耗散（Demmig-Adams & Adams，1992；Horton et al.，

1996），如依赖叶黄素循环的热耗散，但是如果热耗不能迅速的将多余的光能散去，过多的能量积累

就可能导致大量活性氧的产生，而大量活性氧产生是否会对光系统Ⅱ（PSⅡ）造成伤害，并导致光

合速率的下降？前人研究低库力对光合作用影响较少涉及这些内容。本试验中以草莓为试验材料，

研究了去果降低库力对叶片 PSⅡ和抗氧化系统的运行状况的影响。 

1  材料与方法 

试验在华北地区中国农业大学上庄试验基地进行，露天栽培。试验材料草莓甜查理（Fragaria 

ananassa Duch.‘Sweet Charlie’）于 2008 年 8 月下旬定植，常规肥水管理。2009 年春天选生长健壮

一致的植株，待长出 6 个果时开始处理。处理分为两组：留 5 个果（5 F）和不留果（0 F）。每组 120

株，分为 3 次重复，随机区组排列。在试验过程中随时摘去新生的叶片和果实，以保持每株叶数、

果数不变。 

在处理后选择一个晴天（处理后第 5 天），于 08：00、10：00、12：00、14：00、16：00 和 18：00

测定第 3 片复叶（基部算起）的光合相关参数和荧光参数，每重复测定 5 片叶。同时取 6 片第 3 片

复叶，用液氮速冻后放入–80 ℃冰箱中以备测定生理生化指标。 

使用美国 Li-COR 公司生产的 LI-6400 便携式光合仪测定净光合速率（Pn）、气孔导度（Gs）、蒸

腾速率（E）、胞间 CO2 浓度（Ci）、有效光合辐射（PAR）；荧光参数使用英国 Hansatech 公司生产的

FMS-2 便携式脉冲调制式荧光仪测定：将叶片暗适应 20 min 测定初始荧光（Fo）、暗中最大荧光（Fm）

和最大光化学效率（Fv/Fm），光适应下测定得到 PSⅡ量子效率（ΦPSⅡ）、光化学猝灭系数（qP）、

非光化学猝灭（NPQ）、开放的 PSⅡ反应中心激发能捕获效率（Fv'/Fm'），计算公式参考文献（Genty 

et al.，1989；Demmig-Adams & Adams，1996）；过氧化氢（H2O2）测定参照 Alexieva 等（2001）的

方法；超氧阴离子自由基（）测定采取 Zhao 等（2008）的方法；超氧化物歧化酶（SOD）活性

以氮蓝四唑光氧化还原 50%的酶量为 1 个活力单位，过氧化氢酶活性（CAT）以 1 min 内 240 nm 波
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长下降低 0.1 为一个酶活性单位，丙二醛（MDA）含量测定采用硫代巴比妥酸法，三者的具体测定

步骤参考《植物生理学实验指导》（邹琦，2000）；还原型抗坏血酸（AsA）测定参考 Law 等（1983）

的方法；还原性谷胱甘肽（GSH）测定参考 Griffith（1980）的方法。 

采用 SPSS 16.0 对数据进行处理和统计分析，使用 Excel 2007 进行作图。 

2  结果与分析 

2.1  草莓叶片光合速率和相关生理反应的日变化 

去果降低库力明显地影响叶片 Pn、Gs、E 和 Ci 的日变化（图 1）。在上午 10：00 时，Pn、Gs 达

到一天之中的最大值。与留果对照相比，去果处理 Pn、Gs、E 值都比较低。留果对照和去果处理的

Ci日变化趋势不同，留果对照的Ci在 12：00 左右达到最小值，之后随着时间的推移又开始逐渐升高，

然而去果处理的 Ci 却在 12：00 时显著增加，从 12：00 时至 14：00 时，Ci 一直保持较高的值。 

 

图 1  去果处理草莓叶片净光合速率（Pn）、气孔导度（Gs）、蒸腾速率（E）和胞间二氧化碳浓度（Ci）的日变化 

Fig. 1  Diurnal variations in photosynthetic rate，stomatal conductance，transpiration rate and  

intercellular CO2 concentration of 0F and 5F strawberry 

* P < 0.05；** P < 0.01. The same below. 

2.2  草莓叶片荧光参数的日变化 

由图 2 可见，去果处理草莓叶片的 Fo 的日变化趋势与留果处理叶片的 Fo 的日变化趋势相似，

然而，与留果对照相比，去果处理却明显的增加了 Fo。Fv/Fm和 1/Fo–1/Fm两个指标分别反映了 PS

Ⅱ潜在的量子效率和 PSⅡ反应中心活性（Lee et al.，2001），在两个处理中，去果处理明显使 Fm、

Fv/Fm和 1/Fo–1/Fm的值小于留果处理。与留果对照相比，去果处理在 12：00 和下午 16：00 时极

显著地降低了叶片 Fv/Fm的值；在一天之中的大多数时间内，也显著地降低了叶片的 Fm和 1/Fo–1/Fm

值。 

无论是去果处理还是留果对照，Fv'/Fm'、ΦPSⅡ和 qP 都是在早上 8：00 达到最大值，直到中午

前后这段时间内一直降低，在下午都有不同程度的恢复（图 3）。NPQ 的日变化趋势随着日照强度的



1270                                       园   艺   学   报                                   38 卷 

变化而变化，从太阳出来后一直增加，到上午达到最大值，随后一直降低。在一天之中，与留果对

照相比，去果明显地降低了叶片的 Fv'/Fm'、ΦPSⅡ和 qP，但是却显著增加了叶片的 NPQ。 

 

图 2  去果处理草莓叶片 Fo、Fm、1/Fo–1/Fm和 Fv/Fm的日变化 

Fig. 2  Diurnal variations in Fo，Fm，1/Fo–1/Fm and Fv/Fm of 0F（0 fruit）and 5F（five fruits）strawberry 

 

图 3  去果处理草莓叶片 Fv'/Fm'、ΦPSⅡ、qP 和 NPQ 的日变化 

Fig. 3  Diurnal variations in Fv'/Fm'，ΦPSⅡ，qP and NPQ of 0F（0 fruit）and 5F（five fruits）strawberry 

2.3  草莓叶片产生速率及 H2O2、MDA 含量的日变化 

留果对照和去果处理叶片产生速率及 H2O2、MDA 的含量都具有相似的日变化趋势（图 4）。

产生速率和 H2O2 含量的值均从早晨 8：00 开始一直上升直到 14：00 左右达到峰值，而后开始下

降；MDA 含量也是上午上升，下午随着日照强度的降低而下降，最大值出现在 12：00 左右。去果

处理与留果对照相比，去果显著地增加了 H2O2、MDA 的含量和产生速率，在 12：00—14：00
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达到最大。H2O2、和 MDA 的增加预示着去果处理的叶片发生了更大程度上的活性氧伤害。 

 

图 4  去果处理草莓叶片、H2O2 和 MDA 含量的日变化 

Fig. 4  Diurnal variations in ，H2O2 and MDA of 0F（0 fruit）and 5F（five fruits）strawberry 

 

2.4  草莓叶片活性氧清除酶活性和还原性抗氧化物质含量的日变化 

从图 5 可以看出，去果处理明显的增加了 SOD 活性变化幅度；CAT 的活性除了在 10：00 之前

有所增加外，其后不管是去果还是留果处理都呈现下降趋势。去果处理组 SOD、CAT 活性明显高于 

留果处理组；AsA 和 GSH 是植物体内重要的清除活性氧的抗氧化物质，去果处理的两者含量明显

高于留果对照。以上结果表明，去果处理草莓上调了活性氧清除酶的活性和增加抗氧化物质的含量，

在一定程度上减轻了活性氧增加对草莓叶片的伤害作用。 

 

图 5  去果处理草莓叶片 SOD、CAT、AsA 和 GSH 的日变化 

Fig. 5  Diurnal variations in SOD，CAT，AsA and GSH of 0F（0 fruit）and 5F（five fruits）strawberry 
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3  讨论 

有关库源关系改变后对光合作用的影响前人做了很多研究。在其它果树上的研究表明去果处理

明显地降低了叶片 Pn（Gucci et al.，1995；朱亚静 等，2005）。本试验中对草莓去果降低库力进行

了研究，得到类似的结果。本研究中还发现，从 10：00 到 14：00，去果处理叶片的 Pn 受到严重抑

制的同时，却可以观察到 12：00 到 14：00 Ci 值明显高于留果对照。Farquhar 和 Sharkey（1982）研

究认为，当 Pn 和 Gs 降低的同时，Ci 反而较高，这种 Pn 的降低多是由于非气孔限制所引起。 

为了进一步了解去果后光合速率下降的原因，对叶绿素荧光参数和抗氧化系统的变化进行了测

定。 

在低库力情况下，往往也能观察到光抑制现象的发生（Urban & Alphonsout，2007）。苹果花期

去花降低库力后使 Fv/Fm降低和 Fo 升高（Buwalda & Noga，1994）。在本试验中发现：与留果对照

相比，去果增加了 Fo ，表明在低库力下 PSⅡ反应中心受到了破坏。去果处理叶片 Fm和 Fv/Fm的降

低可能与 PSⅡ反应中心受到破坏有很大关系。本研究中发现与留果对照相比，去果降低了 1/Fo–

1/Fm，表明低库力导致了 PSⅡ反应中心的可逆失活或者是不可逆的光抑制。 

去果处理降低了叶片ΦPSⅡ，ΦPSⅡ的降低应该是由于 qP 和 Fv'/Fm'同时降低引起的。去果处理叶

片 PSⅡ功能的降低可能是由于碳同化能力下降导致的电子传递过度还原所致。叶绿素荧光参数 NPQ

反映了热耗散效率的变化，常常作为判定 PSⅡ是否过度还原的一个指标（Ivanov & Edwards，2000）。

与留果对照相比，去果处理 NPQ 更高，说明叶片吸收的光能较多的用于热耗散。 

由于去果处理导致光合碳同化对电子竞争力的减弱，将会使更多电子通过 Mehler 反应交给 O2，

产生更多的活性氧。而过多的活性氧对细胞内的大分子物质和光合机构运转都有破坏作用，对光合

作用不利（Niyogi，1999）。研究表明，在桃树去果的情况下，观测到光抑制的发生和光合保护机制

的启动（Duan et al.，2008）。本试验结果也观察到去果处理明显地增加了叶片 H2O2、和 MDA 的

含量，再次说明在去果处理的叶片中发生了光氧化破坏。从一天的变化来看，在早晨和下午光照强

度较低的情况下，这种伤害还不是很大，光照最强的午后伤害非常明显。 

抗氧化酶 SOD 和 CAT 是植物体内清除活性氧的重要酶类，能有效清除植物体内的活性氧如

H2O2 和，在植物遭受逆境胁迫体内活性氧增加时，为了保护自身，植物体会增加抗氧化酶的活性

以消除活性氧（Foyer et al.，1994；罗丽兰 等，2008）。此外，抗坏血酸—谷胱甘肽循环是抗氧化

防御系统的重要机制之一，此循环包括各种抗氧化酶类以及抗氧化物质（如 AsA 和 GSH）（Asada，

1999）。此外，AsA 和 GSH 也参与不同细胞区隔间的氧化还原的调节以保护植物免受氧化胁迫

（Conklin，2001；罗娅 等，2007）。去果处理后，SOD 和 CAT 活性得到提高，AsA 和 GSH 的含量

也比留果对照要高（图 5），说明为了应对活性氧的增多，去果处理的草莓植株调动了体内的各种保

护机制来消除过多的活性氧，以减少伤害。 

总而言之，去果降低了库力，使得对同化物的需求变小，造成同化产物在叶片内的积累，CO2

同化受阻，从而导致碳同化对光反应能量的竞争减弱；光合碳同化是光化学猝灭的主要的途径，碳

同化受阻也意味着光化学猝灭对光能竞争的减弱，这样将有更多的光合能量以其它途径耗散（如热

耗散），但是如果热耗散不能迅速的将多余的光能耗散掉，过多的能量就会导致 PSⅡ供体侧或受体

侧伤害，如产生更多的单线态氧 1O2 或。这些过多的活性氧的存在必然会在一定程度上破坏光合

机构，影响光合作用的正常进行。Duan 等（2008）在研究低库力对桃的光合作用影响时也发现，在

低库力时有较多的活性氧的产生。 

前人研究认为低库力之所以能造成的光合速率下降，主要是由于光合同化产物积累造成光合相
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关酶活性降低（Paul & Foyer，2001），从而导致光合速率的降低。本研究中发现，在低库力情况下，

碳同化受阻导致光抑制以及各种活性氧的产生对光合机构的伤害，也可能是低库力下光合速率下降

的部分原因。 
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关于召开中国园艺学会 2011 年学术年会的通知 

“中国园艺学会 2011 年学术年会”定于 2011 年 10 月 19 日至 22 日在合肥召开，会议由中国园艺学会、安徽省

农业科学院主办，安徽省园艺学会、安徽省农业科学院园艺研究所承办，安徽农业大学、安徽科技学院等协办。现

将会议有关事项通知如下： 

一、会议主题：“加强园艺科技创新，提升园艺产业化水平”。 

二、时  间：10 月 19 日报到，10 月 20 日—21 日上午召开会议；10 月 21 日下午参观园艺产业基地；22 日离会。 

三、会议地点：安徽省合肥市世纪金源大饭店（安徽省合肥市徽州大道 5558 号），前台电话：0551-6868888。 

四、会议主要内容： 

1．大会主题报告； 

2．学术交流； 

3．生产基地考察。 

五、参会人员： 

中国园艺学会第十一届理事、论文代表和从事与园艺相关的科研、教学、生产管理、技术推广等工作人员，也

包括在校学生。 

六、会议费用： 

参会人员需交会议费 800 元/人。食宿统一安排，费用自理。请将参会回执于 8 月 20 日前发到大会专用信箱：

liumao69@163.com，有回执的代表优先安排住宿。 

七、交通信息： 

1. 乘火车到合肥火车站：由合肥站打车到世纪金源大饭店（徽州大道 5558 号）约 22 公里，约需 30 元； 

2. 乘飞机到合肥洛岗机场：由从洛岗机场打车到世纪金源大饭店（徽州大道 5558 号）约 7 公里，约需 12 元。 

3. 附交通路线图，会议不安排接送站。 

八、联系方式及联系人： 

中国园艺学会联系人： 

张  彦  信箱：cshs@mail.caas.net.cn，电话：010-82109528，传真：010-82109528。 

大会会务组（安徽省农科院）联系人： 

张金云  13965065526，信箱：zjy660@126.com，电话：0551-2160136，传真：0551-5160937； 

刘  茂  13965059410，信箱：liumao69@163.com，电话：0551-5148022，传真：0551-5148022。 

 

中国园艺学会 

2011 年 6 月 5 日 


