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摘  要：采用光呼吸抑制剂 NaHSO3 抑制光呼吸后，测定了姜叶片光合作用相关参数、叶绿素荧光参

数、米勒反应及氮代谢关键酶活性等的变化。结果表明，NaHSO3 处理姜叶片 1 d 后，净光合速率较对照

上升了 19%，但随后呈现出下降趋势，至处理后 6 d 时比对照降低了 17%，同时伴随着 Gs 及 Ci 的降低，

NaHSO3 处理显著降低了 Fv/Fm、ΦPSII、qP，提高了 NPQ，增强了米勒反应，增加了过氧化氢含量，降低

了硝酸还原酶、谷氨酰胺合成酶和谷氨酸合酶活性，表明 NaHSO3 抑制姜叶片光呼吸的同时，也显著抑制

了碳氮代谢。  
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Effects of NaHSO3 on Photosynthesis and Reactive Oxygen and Nitrogen 
Metabolism Enzyme Activity in Ginger Leaves  
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Abstract：Gas exchange，chlorophyll fluorescence，the Mehler reaction，and activities of nitrate 

reductase，glutamine synthetase，and glutamate synthase were measured after addition of the photorespiration 

inhibitor NaHSO3 in ginger leaves. According to our results，after 1 day of NaHSO3 treatment，the net 

photosynthetic rate increased by 19% compared with the control. The rate subsequently decreased and was 

reduced by 17% compared with the control on day 6. Meanwhile，stomatal conductance and the 

intercellular CO2 concentration decreased. NaHSO3 treatment significantly decreased the Fv/Fm，ФPSII，qP，

and activities of nitrate reductase，glutamine synthetase and glutamate synthase，and increased NPQ，the 

Mehler reaction，and H2O2 concentration. These results show that carbon and nitrogen metabolism is 

reduced when NaHSO3 inhibits photorespiration in ginger leaves. 
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C3 植物的光合碳代谢包括碳同化和光呼吸，光呼吸分解的有机物约占光合合成有机物的三分

之一（Decker，1955）。因此抑制光呼吸，在理论上有利于同化物的积累和产量的提高（Zelitch，1974，

1992；Maurino & Peterhansel，2010）。亚硫酸氢钠（NaHSO3）可以作为一种有效的光呼吸抑制剂

（Zelitch，1966）。虽然已有关于叶面喷施 NaHSO3 使作物增产的报道（彭若福和张其德，1988；王

宪泽 等，2002），但多数研究认为，光呼吸受抑后，光合速率或光合机构并没有得到改善。陈明霞

等（2011）的研究表明，使用光呼吸抑制剂处理水稻后，其叶片光合速率下降；Takahashi 等（2007）

的研究表明，拟南芥光呼吸突变体的光呼吸反应受阻，光抑制明显加重；郭连旺等（1995）发现，

通过降低氧气浓度抑制光呼吸以后，棉花叶片出现了明显的光抑制；谭实和沈允钢（1987）研究发

现，菠菜叶片外施 NaHSO3 后第 1 天光合速率上升 20%，至第 7 天时则与对照无显著差异；而烟草

和小麦外施 NaHSO3 导致叶片的气孔导度下降。 

姜作为一种 C3 植物，其光呼吸可以耗散过剩光能，外施 NaHSO3 抑制光呼吸后，光抑制加重

（徐坤 等，2002），表明抑制光呼吸后，姜的光能利用及过剩光能的耗散发生了改变。但如何变化，

尚未见报道。本试验中研究了光呼吸抑制剂 NaHSO3 对姜叶片光合作用及过剩光能耗散途径的影响，

以期揭示光呼吸在姜叶片光能利用过程中的作用。 

1  材料与方法  

1.1  试验设计 

试验于 2011 年在山东农业大学园艺实验站进行。供试品种为‘莱芜大姜’，4 月中旬播种于直

径 30 cm，高 50 cm 的陶盆内，以酸洗洁净的石英砂作栽培基质，浇灌 Hoagland 营养液，置防雨棚

内培养。7 月中旬，待姜长至 3 ~ 4 个分枝时，对植株喷施 200 mg · L-1 的 NaHSO3 溶液以抑制光呼

吸，以喷施去离子水为对照。试验设 3 次重复，每重复 40 盆，随机区组排列。 

1.2  试验方法 

选取姜主茎上数第 3 片展开功能叶，分别于处理的 0、1、3、6 和 9 d 的 11 时左右测定相关指

标，每次测定均重复 3 次。为消除不同处理被测叶片因时间变化所致的光强差异，测定时均采用仪

器的内置光源，并根据防雨棚内 11 时左右的自然光强统一设定为 960 μmol · m-2 · s-1。 

采用 PP-Systems 公司生产的 Ciras-1 便携式光合测定系统分别测定大气（21% O2，360 

µmol · mol-1 CO2）与自配低氧气体（2% O2，360 µmol · mol-1 CO2）条件下叶片的光合速率（Pn），

气孔导度（Gs）、胞间 CO2 浓度（Ci）等光合参数，并计算气孔限制值（Ls），每次测定选取 3 株。

计算光呼吸速率 Pr = Pn2–Pn1，式中 Pn2 为低氧气体下的 Pn，Pn1 为大气条件下的 Pn。 

采用 Hansatech 公司生产的 FMS-2 便携式调制荧光仪测定叶片叶绿素荧光参数。每次测定光适

应下叶片的荧光参数时，将待测定叶片夹入暗适应夹，立即启动 FMS-2 设定的光化光，照光 10 min

后，测定光适应下叶片的 Fm′，Fs，启动远红光后测定 Fo′。整个测定过程用事先设置在 FMS-2 中的

控制程序完成。叶片经暗适应 15 min 后，照射检测光（< 0.05 μmol · m-2 · s-1）测定初始荧光（Fo），

再照射饱和脉冲光（12 000 μmol · m-2 · s-1）测定最大荧光（Fm）。根据测得参数计算，实际光化学

效率 ФPSⅡ =（Fm′–Fs）/Fm′（Genty et al.，1989），最大光化学效率 Fv/Fm =（Fm–Fo）/Fm，光化学

淬灭系数 qP =（Fm′–Fs）/（Fm′–Fo′）和非光化学淬灭 NPQ = Fm/Fm′–1。 

米勒反应以 Miyake 和 Yokota（2000）的方法进行测算。按公式 Je（PSⅡ）= PFD × ΦPSII × α计

算总电子流 Je（PSⅡ），其中 α = 4 ×（Pn + Rd）/（PFD ×ΦPSⅡ）；按公式 Ja = Je（PSⅡ）–[Je（PCR）+ Je
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图 1  NaHSO3 处理对姜叶片光呼吸速率（Pr）的影响 

Fig. 1  Effects of NaHSO3 on photo-respiratory rate  

in ginger leaves 

 

（PCO）]计算额外电子流 Ja，而 Je（PCR）+ Je（PCO）=（Pn + Rd）×（4Ci + 8Γ）/（Ci–Γ），其

中 Rd 为暗呼吸速率，Γ为 CO2 补偿点。通过光合仪与荧光仪联用分别测定和计算出大气条件（21% 

O2，360 µmol · mol-1 CO2）与自配低氧气体（2% O2，360 µmol · mol-1 CO2）条件下的 Ja 和 Ja’，根

据下式计算米勒反应：米勒反应 = Ja–Ja’。 

硝酸还原酶（NR）活性参照赵世杰等（2002）的方法测定，谷氨酰胺合成酶（GS）活性参照

赵全志等（2008）的方法测定，谷氨酸合酶（GOGAT）活性参照 Singh 和 Srivastava（1986）测定，

过氧化氢含量参照 Sairam 和 Srivastava（2002）的方法，过氧化氢酶活性（CAT）参照赵世杰等（2002）

的方法测定。 

试验数据用 DPS 数据处理系统进行分析，采用 Duncan’s 新复极差法进行显著性检验（P < 0.05）。 

2  结果与分析 

2.1  NaHSO3 对姜叶片光呼吸速率的影响 

图 1 显示，在整个试验过程中，对照的叶

片光呼吸速率 Pr 虽然有波动，但是变化不显

著，基本维持在 3.9 ~ 4.4 µmol · m-2 · s-1 之间；

外施NaHSO3 1 d后，叶片Pr降低到对照的 20%

左右，在随后的 8 d 中，其 Pr变化不显著，在

0.8 µmol · m-2 · s-1 左右。这表明姜叶片喷施

NaHSO3，可显著抑制其 Pr。 

2.2  NaHSO3 对姜叶片光合参数的影响 

从图 2 可以看出，对照的叶片 Pn 在整个试

验过程中变化不大，NaHSO3 处理 1 d 后 Pn 较 

图 2  NaHSO3 处理对姜叶片光合参数的影响 

Fig. 2  Effects of NaHSO3 on photosynthetic parameters in ginger leaves 
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对照上升了 19%，但随后即呈现出下降趋势，至处理 6 d 时比对照降低了 17%，9 d 时仅为对照的

76%。对照的气孔导度（Gs）、胞间 CO2 浓度（Ci）及气孔限制值（Ls）变化不大，但 NaHSO3 处理

的叶片 Gs 持续降低，至处理 9 d 时仅为对照的 68%，而 Ci 虽在处理的前 6 d 持续降低，但 6 d 后开

始升高，至第 9 天时也仅为对照的 81%。NaHSO3 处理的姜叶片 Ls 在整个试验过程中均显著高于对

照，表明气孔的关闭是造成光合速率下降的重要因素。 

2.3  NaHSO3 对姜叶片叶绿素荧光参数的影响 

图 3 显示，在整个试验过程中，对照植株叶片最大光化学效率（Fv/Fm）变化不显著，NaHSO3

处理后，Fv/Fm显著下降，显示 NaHSO3 处理加重了姜叶片的光抑制程度。此外，对照的实际光化学

效率（ΦPSII）、光化学淬灭系数（qP）和非光化学淬灭（NPQ）均变化不大，但 NaHSO3处理导致ΦPSII

及 qP大幅度下降，到处理第 9 天时分别仅为对照的 56%和 55%，而 NPQ 则上升，至处理 9 d 时接

近对照的 2 倍，表明 NaHSO3 处理显著降低了光能利用效率，增加了热耗散。 

 

 

图 3  NaHSO3 处理对姜叶片荧光参数的影响 

Fig. 3  Effects of NaHSO3 on fluorescence parameters in ginger leaves 

2.4  NaHSO3 对姜叶片米勒反应及活性氧代谢的影响 

图 4 显示，对照植株叶片用于米勒反应的电子流较为稳定，NaHSO3 处理后 1 d，米勒反应增加

为对照的近 2 倍，随后呈现为逐渐下降的趋势，但至处理后 9 d 时，仍然显著高于对照。 

NaHSO3 处理的姜叶片 H2O2 含量显著高于对照，并且呈持续上升趋势，在处理后 1、3、6 和 9 d

分别比对照增加了 47%、62%、58%和 82%，而其 CAT 活性显著下降，尤以处理后 1 d 下降较为迅

速，随后逐渐趋缓，但对照的 CAT 活性变化不大。 

2.5  NaHSO3 对姜叶片氮代谢关键酶活性的影响 

图 5 显示，对照植株叶片硝酸还原酶（NR）活性在试验过程中仅有轻微上升，但 NaHSO3 处理

后 NR 活性呈快速下降趋势，在处理后 1、3、6 和 9 d 分别比对照下降了 10%、26%、35%和 65%。

NaHSO3 处理也显著降低了谷氨酰胺合成酶（GS）和谷氨酸合酶（GOGAT）活性，至处理后 9 d 时，

二者分别仅是对照的 45%和 34%。 
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3  讨论 

提高光合速率增加产量一直是植物学研究人员的努力方向，NaHSO3 作为抑制光呼吸的廉价药

品，可以降低光呼吸（Zelitch，1957），进而减少对光合碳同化所积累有机物的消耗（Khan，2007）。

本试验结果表明，NaHSO3 处理显著抑制了姜叶片的光呼吸速率，由于光呼吸速率的下降，净光合

速率在处理后 1 ~ 3 d 有了显著提高，原先用于光呼吸的能量在抑制光呼吸后成为过剩光能，推高了

米勒反应。米勒反应是产生活性氧的重要生理过程，活性氧含量的增加会对植物造成严重的伤害

（Chen et al.，2004a，2004b），且活性氧作为重要的信号物质，在调控气孔开闭方面有重要作用（Zhang 

et al.，2001；Desikan et al.，2003；Bright et al.，2006；She & Song，2008），因此，从本质上看，

米勒反应的显著增强可能是气孔关闭的重要原因。随着气孔导度（Gs）的下降，气孔导度成为限制

光合作用正常进行的一个重要因素，光合作用不能正常进行反应在荧光参数上就是实际光化学效率

（ФPSII）和光化学淬灭系数（qp）的下降。过氧化氢酶起着清除过氧化氢的作用，而外施 NaHSO3

后姜叶片CAT活性呈下降趋势，进一步加剧了过氧化氢的积累，加剧了气孔的关闭（Yao et al.，2013）。 

非光化学淬灭起着把光能转变成热能而减轻过剩光能伤害的作用。在整个试验过程中，NaHSO3

处理与对照相比，姜叶片非光化学淬灭大幅度地提高（图 4），但是光抑制仍然有所加重，表明热耗

散与产生光抑制的伤害因素相比，仍不能有效地保护光合机构。徐坤等（2002）也观察到在干旱胁

图 4  NaHSO3 处理对姜叶片米勒反应、过氧化氢含量 

和过氧化氢酶活性的影响 

Fig. 4  Effects of NaHSO3 on Mehler reaction，H2O2 contents  

and CAT activity in ginger leaves 

图 5  NaHSO3 处理对姜叶片氮代谢关键酶活性的影响 

Fig. 5  Effects of NaHSO3 on key enzymes activities  

of nitrogen metabolism in ginger leaves 
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迫下虽然叶黄素循环有了大幅度提高，姜耗散过剩光能的能力增强，但仍然出现了光抑制现象。 

光呼吸与硝酸盐的同化以及蛋白质的合成有着密切的联系（Wallsgrove et al.，1983；Novitskaya 

et al.，2002），本试验抑制光呼吸后，姜叶片硝酸还原酶活性也显著降低。光呼吸可通过调控 NADH

的供应来影响硝酸盐的还原（Backhausen et al.，1998；Alberto et al.，2000；Abir et al.，2001），蛋

白质合成中的 GS/GOGAT（谷氨酰胺合成酶/谷氨酸合酶）循环需要光呼吸过程中释放的 NH4
+

（Wallsgrove et al.，1983），光呼吸受到抑制必然导致 NH4
+不能正常释放，蛋白质合成不能顺利进

行。本研究结果也证实，GS/GOGAT 活性在 NaHSO3 处理后显著降低。由于蛋白质代谢影响着众多

酶的状态和活性，蛋白质代谢一旦受到影响，必然会影响到其它大量的生理过程，例如光合机构中

的 D1 蛋白的合成，而 D1 蛋白对于减轻光抑制具有重要作用（Pokorska & Romanowska，2007）。 

综上所述，姜叶片喷施 NaHSO3，虽可在短期内提高净光合速率，但同时导致米勒反应增强、

活性氧含量上升以及氮代谢下降，由此加重了姜叶片的光抑制和光合作用的气孔限制，因此，NaHSO3

长期处理并不利于光合作用的改善，显示光呼吸的存在有利于姜叶片维持光合作用的顺利进行。然

而，由于碳氮硫代谢之间的复杂性，NaHSO3 对光呼吸的抑制是否是姜叶片碳氮代谢受阻的原因，

还有待于进一步研究。 
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