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光合酶基因表达的影响 
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许文平* 
（上海交通大学农业与生物学院，上海 200240） 

摘  要：为了探明弱光胁迫对葡萄叶片光合生理的影响，以 4 年生‘巨峰’葡萄为材料，在盛花后

进行 20 d 70%遮光作为弱光处理，然后恢复至未遮光植株（对照）水平，测定果实品质和叶片的光合参

数、叶绿素荧光、叶绿素含量、叶片糖含量及组分、光合酶基因及蔗糖磷酸合成酶基因表达等。结果发

现，弱光处理导致成熟期葡萄果实可溶性固形物含量降低，可滴定酸含量升高，果皮花色苷含量减少，

果实纵径降低。随着弱光时间延长，叶片叶绿素 b 含量增加，叶绿素 a/b 值下降，光合速率和光化学效率

降低，叶片中可溶性糖含量降低，Rubisco 大、小亚基，PRKase，SPS1-2，SPS3 等基因表达受到抑制；

光照恢复至对照水平 10 d 后，光合速率、光化学效率及可溶性糖含量略有上升，光合酶基因表达得到部

分恢复；恢复光照 50 d 后，叶绿素 a/b、叶片可溶性糖含量、部分光合酶基因和 SPS 表达等基本与对照水

平一致，仅 Rubisco 大亚基 1（RbcL1）表达仍低于对照。说明长时间弱光处理对葡萄叶片光合中心的损

伤短期内不可逆，部分光合酶和蔗糖代谢关键酶基因表达受到抑制，叶片光合能力下降，光合产物合成

与积累减少，进而导致了葡萄果实变小，品质降低。 
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Abstract：To understand the responses of photosynthetic physiology to low light and its performance 

after regaining normal light，4-year-old‘Khoyo’grapevines were treated with 70% shading for 20 days 

right after blooming. Characteristics of chlorophyll fluorescence，content of chlorophyll，sugar content and 

composition， expressions of photosynthetic enzyme genes，and sucrose phosphate synthase（SPS）. Results 

showed that low light treatment resulted in lower fruit quality and fruit size，reduced photosynthetic rate and 

efficiency，reduced the synthesis of soluble sugar in leaves. Meanwhile，expressions of photosynthetic 
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enzymes genes and sucrose phosphate synthase genes in leaves also decreased. After regaining normal 

light，the photosynthetic rate and photosynthetic efficiency increased，and the expression of PRKase，

SPS1-2，SPS3 recovered to the level of the control one. After 50 days regaining normal light，the contents 

of glucose，fructose and sucrose and Chl. a/b in the treatment group were not significantly different from 

the control. However，the expression of RbcL1 was not restored. It is concluded that the low light treatment 

could irreversibly affect overall photosynthesis of grapevine leaves ， inhibit the expression of 

photosynthetic enzyme genes and key enzymes of sucrose metabolism genes，resulting in smaller berries 

and lowering the fruit quality. 

Keywords：grapevine；low light stress；photosynthesis；gene expression；soluble sugar content 

 

近年来，南方葡萄设施栽培迅速发展，设施栽培面积占 65%以上（凌建刚 等，2014），然而覆

盖材料对光线具有遮挡作用，光照强度仅为露地的 50% ~ 80%（丁小涛 等，2011），在阴雨、雾霾

等条件下则更低（战吉宬 等，2003；贺芳芳 等，2006；周伟东 等，2008；靳利梅，2012）。 

植物在弱光胁迫下光合作用下降（Oda，1997），叶绿素合成受到影响（张其德 等，1988；战

吉宬，2002a）。叶片叶绿素荧光会受弱光胁迫的影响，弱光处理导致葡萄叶片 Fv/Fm降低（战吉宬，

2002a)。有研究认为弱光处理降低了辣椒非光化学猝灭（NPQ），对光合中心没有损伤（眭晓蕾 等，

2006），而另有研究表明，弱光显著升高了黄瓜和柑橘叶片 NPQ 值，损伤了光合中心（艾希珍 等，

2006；韩春丽，2008）。可见弱光对光合反应中心的影响还需要进一步研究。参与卡尔文循环的部分

酶活性和基因表达受光照条件的直接影响（郭丽红 等，2006）。光照在转录水平上调节 Rubisco 大、

小亚基和蛋白质合成（陈根云 等，1993）。弱光对黄瓜叶片光合酶的活性和基因表达水平都具有调

节作用（毕焕改 等，2011），但在葡萄中的相关研究较少。糖类物质作为光合产物，不仅参与调控

作物的代谢过程，还能反馈调节光合作用，影响作物的产量和品质（李翠萍，2013），但对弱光胁迫

下植物光合产物如何反馈调控光合作用的报道不多。 

植物处于弱光环境中的时间越长，对光合作用影响越大，恢复正常生长所需的时间越长（夏含

嫣，2008）。5 月中旬，是上海地区设施栽培‘巨峰’葡萄盛花期结束的时期，经常出现连续阴雨，

导致寡日照现象严重。本试验中拟通过研究长时间弱光胁迫下葡萄叶片光合相关酶基因的表达、叶

片糖含量变化，探究其对光合作用及其他生理代谢的影响，确定长时间的弱光胁迫是否会对葡萄树

体造成不可逆的影响和生产上的损失，探讨弱光下光合生理及其他代谢的调节机制，为葡萄设施栽

培提供理论参考。 

1  材料与方法 

1.1  材料培养与处理 

试验于 2015 年在上海交通大学农业连栋玻璃温室中进行。以 4 年生盆栽‘巨峰’葡萄（Vitis 

vinifera L.）作为材料，盆容积 15 L，盆栽基质配比为有机肥︰草炭土︰蛭石︰珍珠岩︰沙 = 1︰1︰1︰

1︰1。植株修剪和肥水管理参照 Wang 等（2001）的方法进行，按照树体大小和产量对试验材料进

行单株控制，发芽后每株选留 4 个有花序的新梢，每个新梢上留 1 个果穗，每个果穗留果约 45 粒，

保证每串果穗在成熟期约 0.50 kg。5 月 7 日为盛花期，5 月 10 日（盛花后）选择长势一致的 9 株葡

萄树覆盖 70%遮光率的黑色遮阳网进行弱光处理，即处理组葡萄的光照强度为对照组（不遮光）的
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30%。至 5 月 31 日揭去遮阳网，恢复到与对照同等光照条件。 

1.2  果实品质测定 

8 月 15 日，葡萄果实全部完全成熟时，对照和处理果实各采集 60 粒，放入冰盒带回实验室，

立即用水将外皮冲洗干净并擦干，用游标卡尺测定果实的纵、横径，用手持折光仪（DR103）测定

果实可溶性固形物含量；用 0.05 mol · L-1 的 NaOH 滴定果汁，测定可滴定酸的含量（以酒石酸计）；

用含 1%甲酸的甲醇溶液振荡提取果皮中的花青素，用双波长示差法分别在 510 nm 和 700 nm 处测

定吸光度，计算果皮中的花青素含量（赵世杰 等，2002）。 

1.3  植株生长及光合响应曲线测定 

从 5 月 10 日开始，选取对照和处理各 3 株，在晴朗无云的 8：30—11：30，用便携式光合测定

仪（CIRAS-2 型，英国 PP Systems 公司生产）测定新梢从基部数第 6 ~ 9 片叶的光合响应曲线。之

后分别在处理后 10、20 和 30 d（即恢复正常光照 10 d 后）各测一次光合响应曲线。设定的光量子

通量密度（PPED）梯度为 1 400、1 000、800、600、400、200、100、50 和 0 μmol · mol-1。参照张

保玉（2009）的方法用 SPSS（21.0 版）软件进行光合响应曲线拟合，计算各个光合参数等。 

    测定光合响应曲线的同时，每次任选 3 株进行采样，从每株的 4 个新梢的第 6 ~ 9 片叶中任意

采集 3 片，一共 9 片，共采 6 次，放入液氮罐中带回实验室置于–80 ℃冰箱中保存，备测可溶性糖

含量、光合酶基因和 SPS 表达量。 

1.4  叶绿素荧光参数和叶绿素含量的测定 

叶绿素荧光测定参照李瑛等（2015）的方法，使用 FMS-2 脉冲调制式荧光仪（Hansatech 

Instruments Lst. UK），测定叶片的叶绿素荧光参数。测定 Fo、Fm′时用密闭式适配器，在测定之前使

用暗适应夹将叶片暗适应 20 ~ 30 min。测定 Fo′参数时用开放性普通适配器。参照 Bilger 和 Schreiber

（1986）的方法获得以下参数：实际光化学效率 φPSⅡ =（Fm–Fm′）/Fm′；最大光化学效率 Fv/Fm =

（Fm–Fo）/Fm；光化学猝灭 qP =（Fm′–Fs）/（Fm′–Fo′）；非光化学猝灭 NPQ =（Fm–Fm′）/Fm′。

测定时间为晴朗无云的 8：30—11：30，叶片选取同上。叶绿素含量采用分光光度计法，分别在 663 

和 649 nm 处测定叶绿素 a、叶绿素 b 的含量（刘家尧和刘新，2010） 

1.5  叶片可溶性糖测定 

参考葛菁等（2013）的方法（略加改进），称取 0.5 g 样品粉末，加入 10 mL 超纯水中，于 90 ℃

水浴锅中浸提 1 h，离心取上清液，过 C18 固相萃取柱（Waters，USA），用高效液相色谱仪（LC3000）

进行糖类化合物含量测定。采用 PrevailTM Carbohydrate ES 糖分析柱（250 mm × 4.6 mm），流动相为

乙腈︰水 = 3︰1，检测器：KnauerSmartline 2300 Detector，流速：0.75 mL · min-1，柱温 25 ℃，进

样量为 20 μL。 

1.6  叶片光合酶及蔗糖磷酸合成酶基因表达测定 

葡萄叶片总 RNA 的提取，按照天根试剂盒的产品说明书进行（Invitrogen，Carlsbad，CA，USA）

进行。cDNA 合成采用 PrimeScriptTM RTase 和 Oligo dT primer（TaKaRa BioteChnology，中国，大连）

试剂盒。引物用 Primer Express software（Applied Bio systems）进行设计（表 1）。 
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表 1  光合酶和蔗糖磷酸合成酶基因引物序列 

Table 1  Photosynthetic enzymes and SPS genes primers sequences 

基因 Gene 序列（5′–3′） Sequence 序列号 GenBank No. 

内参基因 
Reference gene（actin） 

F：CTTGCATCCCTCAGCACCTT； 
R：TCCTGTGGACAATGGATGGA 

XM_002282480.3 

Rubisco 大亚基 
Rubisco larger subunit（RbcL1） 

F：ATTGAGTAGCTCTTGAAGCATGTGTAC； 
R：AGGCTCTATTTTCTAATTGCATGGA 

AB917053 

Rubisco 大亚基 
Rubisco larger subunit（RbcL2） 

F：GATACTTCTTCACATCCATCATGCA； 
R：CACCAGACATATGTAAGGCTTTAGCT 

EF208123.1 

Rubisco 小亚基 
Rubisco smaller subunit（RbcS） 

F：CTGTACCCATACCCCCACAGA； 
R：AGTCAGTGCACCCGAACATG 

XM_002276931 

GAPDH  F：CAAGCCAGAACTCCACATTGTTT； 
R：ACCCTCCACAATGCCAAATC 

XM_002263109 

FBPase  F：TGCTGCACGCGATACAATAGTT； 
R：TTGGCCGAGTTGGATTGTG 

NC_003070.9 

PRKase  F：CATGTACGATGCTCGCGTAAG； 
R：AGCCATGTCCCTCTGAATTTTC 

NM_102940.5 

CsRCA F：CAGGAGCAGGTAGGCTTGGT； 
R：TGGACATTTGTCGGGTTATCG 

XM_003632139.2 

SPS1-1 F：TCTGGTCTGAGATTATGCGGTTT； 
R：TTGAGCAGAGTGGTGACATTTTTC 

NP_001267857.1 

SPS1-2 F：CAAGCAATCAACTCCATGCAA； 
R：GAGCCGCTGCAATCTTCAGT 

XP_002282808.1 

SPS3 F：GGCTCCGCTGTCATCCTATG； 
R：CGCACGAAAAGGTACCTGAGT 

XP_002271398.1 

 

荧光定量 PCR 采用 SYBR GreenⅠ荧光染料法：10 μL 的反应体系，含有 1 μL 模板，2 μL 无菌

水，2 μL 引物对 F/R，5 μL TaKaRa SYBR Premix Ex TaqTMⅡ（TaKaRa BioteChnology）。 

    荧光 PCR 反应程序：在 LightCycle（RoChe）荧光定量 PCR 仪上进行，预扩增 95 ℃ 30 s；然

后 95℃ 20 s，40 个循环；58 ℃ 20 s，72 ℃ 20 s。做熔解曲线程序为：95 ℃ 10 s，随后，60 ℃

持续升高到 97 ℃。每个反应 3 个重复。 

1.7  数据分析 

参照张保玉（2009）的方法，使用 SPSS（IBM SPSS Statistics 21.0）非直角曲线对光响应曲线

进行拟合分析，获得表观量子效率（AQY）等光合参数，采用 SPSS（21.0 版）软件、Excel 等进行

数据的方差分析和 t 检测。 

2  结果与分析 

2.1  弱光对葡萄果实品质的影响 

弱光处理 20 d 的植株，成熟期果实可溶性固形物含量显著降低，比对照低 4.16°Brix；果实 pH

值和果皮花色苷含量显著降低，果实可滴定酸含量比对照高 19.0%；弱光处理果实纵径显著减小，

但对横径影响不显著（表 2）。 

2.2  弱光处理对葡萄叶片叶绿素含量影响 

弱光处理 10 d 显著提高了葡萄叶片中叶绿素 a（Chl. a）、叶绿素 b（Chl. b）和总叶绿素（Chl. a + b）

含量；处理 20 d 时，Chl. a 含量降低，Chl. b 含量比对照高 20.4%，Chl. a/b 极显著低于对照；光照

恢复至对照水平 10 d，叶片 Chl. b 显著高于对照；Chl. a/b 值显著低于对照；光照恢复 20 d 后，Chl. a
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和 Chl. b 含量都显著升高，但 Chl. a/b 仍低于对照；恢复 50 d，弱光处理叶片中 Chl. b 和 Chl. a + b

含量显著高于对照，Chl. a/b 与对照无显著差异（表 3）。 

 
表 2  弱光处理对‘巨峰’葡萄果实品质的影响（2015–08–15） 

Table 2  Effects of low light on the fruit quality and size of‘Kyoho’grape 

处理 
Treatment 

可溶性固形物/ 
°Brix 
TSS 

可滴定酸含量/% 
Titration acid  

pH 
花色苷/（mg · g-1）

Anthocyanin 

果实纵径/mm 
The vertical  
diameter 

果实横径/mm 
The horizontal  
diameter 

70%弱光处理 
70% low light 

14.17 ± 0.09** 0.50 ± 0.01** 3.73 ± 0.04* 0.61 ± 0.02** 24.27 ± 0.79** 22.39 ± 0.58 

对照 Control 18.33 ± 0.69 0.42 ± 0.01 3.94 ± 0.02 1.26 ± 0.04 28.34 ± 0.44 23.20 ± 0.32 

    注：处理间差异显著性为 P < 0.05（*）和 P < 0.01（**）。下同。 

    Note：Significant difference at 0.05（*）and 0.01（**）levels. The same below. 

 

表 3  弱光处理对葡萄叶片叶绿素含量的影响 

                                    Table 3  Effects of low light on chlorophyll of grape leaf                         

Chl. a/（mg · g-1 FW） Chl. b/（mg · g-1 FW） Chl. a + b/（mg · g-1 FW） Chl. a/b 
处理 
Treatment 

时间/d 
Time 对照 

Control 
弱光处理 
Low light 

对照 
Control 

弱光处理 
Low light 

对照 
Control 

弱光处理 
Low light 

对照 
Control 

弱光处理 
Low light 

0 1.37 ± 0.03 1.45 ± 0.04 0.59 ± 0.01 0.59 ± 0.02 1.98 ± 0.04 2.04 ± 0.04 2.34 ± 0.02 2.45 ± 0.12 

10 1.27 ± 0.04 1.40 ± 0.04* 0.54 ± 0.01 0.64 ± 0.02** 1.81 ± 0.02 2.04 ± 0.05** 2.38 ± 0.13 2.19 ± 0.07 
处理 
Treatment 

20 1.49 ± 0.04 1.39 ± 0.04* 0.54 ± 0.01 0.65 ± 0.02** 2.04 ± 0.05 2.04 ± 0.06 2.76 ± 0.05 2.13 ± 0.02** 

恢复光照 30 1.38 ± 0.02 1.36 ± 0.01 0.55 ± 0.02 0.61 ± 0.03* 1.93 ± 0.03 1.98 ± 0.01 2.54 ± 0.05 2.23 ± 0.06** 

Recover light 40 1.36 ± 0.02 1.63 ± 0.01** 0.55 ± 0.01 0.74 ± 0.01** 1.91 ± 0.03 2.37 + 0.01** 2.50 ± 0.04 2.19 ± 0.02** 

 70 1.34 ± 0.01 1.56 ± 0.02** 0.53 ± 0.01 0.61 ± 0.01** 1.87 ± 0.02 2.18 ± 0.03** 2.53 ± 0.02 2.55 ± 0.02 

    注：5 月 10 日开始遮光处理至 5 月 31 日揭去遮阳网。 

    Note：Low light treatment from 10th May to 31st May. 

2.3  弱光处理下葡萄叶片光响应曲线及光合参数的动态变化 

随着弱光处理时间的延长，葡萄叶片光合速率不断下降，光合响应曲线明显低于对照（图 1）。 

 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图 1  弱光处理对葡萄叶片光合速率的影响 

Fig. 1  Effects of low light on photosynthetic rate of grape leaves 
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弱光处理极显著降低了处理组最大光合速率（Pn,max）、表观量子效率（AQY）和暗呼吸速率（Rd）； 

20 d 时，处理组 AQY、Pn,max 和 Rd 分别仅为对照的 16.8%、57.5%和 22.8%；光照恢复至对照水平

10 d 时，处理与对照之间的 Pn,max 差值显著减小，AQY 与对照差异不显著，但 Pn,max 和 Rd 仍显著低

于对照（图 2）。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图 2  弱光处理对葡萄叶片光合参数的影响 

* P < 0.05；** P < 0.01。下同。 

Fig. 2  Effects of low light on photosynthetic parameters of grape leaves 

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

 

2.4  弱光处理对葡萄叶片叶绿素荧光的影响 

如图 3 所示，弱光处理期间，叶片的暗中最大荧光产量（Fm）、光下最大荧光产量（Fm′）、实际

光化学效率（φPSⅡ）、最大光化学效率（Fv/Fm）显著降低，并随处理时间进一步下降；光照恢复至

对照水平 10 d 时，Fm、Fm′、Fv/Fm和 φPSⅡ仍极显著低于对照。弱光处理 10 d 极显著降低了叶片光

化学猝灭（qP），显著升高非光化学猝灭（NPQ）；处理 20 d 时 qP进一步降低，是对照的 58%，NPQ

极显著高于对照；光照恢复至对照水平 10 d 时，处理叶片 qP仍低于对照，NPQ 高于对照。 

2.5  弱光处理对葡萄叶片葡萄糖、果糖、蔗糖含量的影响 

处理后 30 d 内（盛花期后），对照叶片葡萄糖、果糖、蔗糖保持在相对稳定的状态，所占比例

为 39.5%、42.2%和 18.3%；处理后 40 d（果实膨大期），3 种糖含量迅速增加，其中果糖比例（56%）

增加，葡萄糖比例（32%）降低；处理后 70 d 时（果实二次膨大期），蔗糖比例迅速上升，葡萄糖、

果糖和蔗糖比例分别为 38.5%、39.6%和 30%（表 4）。 

弱光处理 10 d，极显著降低了叶片果糖、葡萄糖、蔗糖含量，处理 20 d 时可溶性总糖含量仅为

对照的一半；光照恢复至对照水平 10 d 时，葡萄糖、果糖和蔗糖含量都增加，但仍显著低于对照；

恢复 20 d 时，葡萄糖、蔗糖含量迅速上升，但与对照差异不显著，其中葡萄糖比例（41%）增大，

而对照葡萄糖比例仅为 32%；恢复 50 d 时，与对照各组分含量及所占比例差异不显著（表 4）。 
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图 3  弱光处理对葡萄叶片不同叶绿素荧光参数的影响 

Fig. 3  Effects of low light on chlorophyll fluorescence parameters of grape leaves 

 

表 4  弱光处理对葡萄叶片果糖、葡萄糖、蔗糖含量的影响 

                     Table 4  Effects of low light on the content of glucose，fructose and sucrose of grape leaves          μg · g-1 FW 

果糖 Fructose 葡萄糖 Glucose 蔗糖 Sucrose 总和 All of above 
处理 
Treatment 

时间/ 
d 
Time 

对照 
Control 

弱光处理 
Low light 

对照 
Control 

弱光处理 
Low light 

对照 
Control 

弱光处理 
Low light 

对照 
Control 

弱光处理 
Low light 

0  7.76 ± 0.77  7.17 ± 0.74 8.34 ± 0.33 8.04 ± 0.09 2.87 ± 0.70 2.64 ± 0.28 18.97 ± 1.09 17.85 ± 0.54 

10  7.05 ± 0.63  4.69 ± 1.11** 6.66 ± 0.55 4.17 ± 0.28** 2.69 ± 0.16 1.64 ± 0.22** 16.40 ± 0.88 10.50 ± 1.25**
处理 
Treatment 

20  8.20 ± 0.74  4.24 ± 0.22** 7.35 ± 0.65 4.13 ± 0.28** 2.80 ± 0.35 1.31 ± 0.46** 18.36 ± 1.62  9.67 ± 0.32**

恢复光照 30  6.99 ± 0.33  4.78 ± 0.45** 6.53 ± 0.81 5.06 ± 0.37** 3.03 ± 0.42 1.84 ± 0.14** 16.54 ± 1.31 11.68 ± 0.71**

Recover  40 15.34 ± 0.29 11.15 ± 0.91** 8.86 ± 0.63 9.88 ± 0.83 3.40 ± 0.50 3.21 ± 0.22 27.60 ± 0.83 24.24 ± 1.52**

light 70  5.85 ± 0.48  6.15 ± 0.28 4.51 ± 0.94 4.66 ± 0.56 4.40 ± 0.52 4.08 ± 0.22 14.76 ± 1.42 14.88 ± 0.96 

 

2.6  弱光处理对葡萄叶片光合酶基因和蔗糖磷酸合成酶基因表达的影响 

由图 4 可以看出，弱光处理显著抑制了叶片 Rubisco 大、小亚基和 Rubisco 活化酶基因（CsRCA）

的表达，处理 20 d 葡萄叶片 Rubisco 大亚基 2（RbcL2）、Rubisco 小亚基（RbcS）和 CsRCA 表达分

别下调 88.2%、86.5%和 61.0%；盛花后 30 d（果实膨大期），叶片中 Rubisco 大亚基 1（RbcL1）表

达量迅速上升，显著高于其他亚基，但弱光处理的叶片 RbcL1 表达显著低于对照。恢复至对照水平
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10 d 时，RbcS 和 CsRCA 表达量极显著低于对照，RbcL2 与对照无显著差异；恢复 50 d 时，RbcL1

仍显著低于对照，RbcL2、RbcS 和 CsRCA 与对照无显著差异。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图 4  弱光处理对葡萄叶片不同光合酶及蔗糖磷酸合成酶基因表达的影响 

Fig. 4  Effects of low light on the relative expression of photosynthetic enzyme genes and SPS gene 
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弱光处理 10 d 显著抑制了叶片甘油醛–3–磷酸脱氢酶（GAPDH）和核酮糖–5–磷酸激酶

（PRKase）基因表达，处理 20 d 时，GAPDH 表达与对照差异不显著；恢复至对照水平 20 d 时，PRKase

表达与对照差异不显著。葡萄坐果后，随着果实生长发育，叶片中果糖–1,6–二磷酸酶（FBPase）

基因表达呈 U 型曲线趋势，先下降，后上升。弱光处理期间，叶片 FBPase 表达与对照无显著差异；

恢复光照至对照水平 10 d 时，FBPase 表达显著低于对照，恢复 50 d 时与对照无显著差异（图 4）。 

弱光处理开始后 20 d，对照叶片蔗糖磷酸合成酶（SPS）基因 SPS1-2、SPS1-3、SPS3 的表达水

平较低，光照恢复 10 d（果实膨大期），三者表达都迅速上调，SPS1-2 表达显著高于其他 SPS 基因。

弱光处理 10 d，叶片 SPS1-2 和 SPS3 表达量显著下调，对 SPS1-3 的表达影响不显著；恢复光照至对

照水平 20 d，SPS1-2 和 SPS3 仍显著低于对照；恢复 50 d 时，SPS1-2、SPS1-3 和 SPS3 的表达量与

对照均无显著差异（图 4）。 

3  讨论 

叶绿素 b 有助于利用漫射光中较短波长的蓝紫光，提高叶绿体捕光能力，均衡激发光能在光系

统和电子传递间的分配，维持较大比例的捕光色素，从而可吸收更多的光量子（Krishnasamy & Wang，

1990；Cornah et al.，2003）。弱光条件下，拟南芥叶片的叶绿素酸脂 a 氧化酶（CAO）的表达量增

加，活性增强，催化 Chl. a 向 Chl. b 转化，同时弱光影响叶绿素合成前体 5–氨基乙酰丙酸（ALA）

的生物合成，导致叶绿素总量的变化，这可能是弱光环境中叶片 Chl. b 含量增加、Chl. a/b 比例下降

最主要原因（Tanaka & Tanaka，2005；安玉艳 等，2016）。本试验中，弱光处理后葡萄叶片中叶绿

素含量变化与此一致，进一步验证叶片 Chl. b 含量增加和 Chl. a/b 降低，可能是葡萄植株应对弱光

胁迫的一种适应性改变，以提高弱光条件下的叶片的捕光能力。 

叶绿素荧光参数反映了光合系统Ⅱ（PSⅡ）的活性，实际光化学速率（φPSⅡ），表示光下植物叶

片用于电子传递的能量占所捕获光能的比例（Krause & Weis，1991）。Fv/Fm是 PSⅡ最大光化学量子

产量，可以反应 PSⅡ反应中心内光能转化效率（He et al.，2008）。光化学猝灭（qP）是光化学反应

引起的荧光产量的降低，表示开放的反应中心占总 PSⅡ反应中心的比例，非光化学猝灭（NPQ）反

映 PSⅡ吸收的光能以热能形式耗散的那部分光能（Genty et al.，1989；Bolhàr-Nordenkampf & Öquist，

1993）。本试验中，随着弱光时间延长，qP 显著降低，NPQ 升高，φPSⅡ和 Fv/Fm显著降低，表明 PSⅡ

反应中心中开放反应中心的比例降低，热耗散增加，实际光化学速率降低，PSⅡ反应中心内光能转

化效率降低，并表现为叶片净光合速率 Pn 下降。恢复正常光照后，叶绿素荧光参数的测定值反映了

PSⅡ的活性在 10 d 内仅得到部分恢复，表明弱光胁迫的积累效应对 PSⅡ伤害在短期内不可逆。 

卡尔文循环中，核酮糖–1,5–二磷酸（Rubisco）、甘油醛–3–磷酸脱氢酶（GAPDH）、果糖–

1,6–二磷酸酶（FBPase）、核酮糖–5–磷酸激酶（PRK）是受光照调节的关键酶（Krapp & Stitt，

1991）。Rubisco 是光合碳同化过程中的关键酶，在逆境胁迫中对植物维持光合作用起到重要作用

（Parry & Keys，2002；Flexas et al.，2006）。Rubisco 活化酶（RCA）对 Rubisco 具有催化活力、进

行催化反应必不可少（李卫芳 等，2002）。PRKase 是卡尔文循环中参与 CO2 固定的关键酶；GAPDH

在卡尔文循环中催化 3–磷酸甘油酸（3-PGA）还原成 3–磷酸甘油醛，因此 GAPDH 直接影响光合

环的运转效率及光合产物的积累（郭丽红 等，2006）。弱光处理下，黄瓜叶片 GAPDH 表达水平显

著降低（毕焕改 等，2011）。本试验中，弱光处理显著下调了 Rubisco 大、小亚基，CsRCA，PRKase

和 GAPDH 的表达，与黄瓜的弱光研究中的结果（姜振升 等，2010；毕焕改 等，2011）一致。同
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时光合酶基因表达的下调与净光合速率一致，说明光合酶基因表达下调可能与弱光环境共同导致了

光合速率的下降。光照恢复至对照水平 20 d 后，叶片的 RbcL1、CsRCA 和 FBPase 表达仍低于对照，

恢复 50 d 后仅 RbcL1 表达低于对照，说明长时间弱光胁迫对光合酶基因表达的抑制在短期内不可恢

复，较长时间的正常光照可以降低影响，但不能完全消除对 RbcL1 表达的影响。 

光合产物主要以蔗糖形式输送到其他部位（Coombe，1992），在植物体内，蔗糖磷酸合成酶（SPS）

与蔗糖积累呈显著正相关（王宁宁 等，2000；张玉 等，2004），研究表明光照能增加菠菜和香蕉中

SPS 活性（Klein et al.，1993；Choudhury et al.，2008），葡萄糖会诱导甜菜 SPS 基因的表达（Hesse 

et al.，1995）。FBPase 是蔗糖合成速度的调节酶，在细胞质中它能不可逆地催化丙糖磷酸转化为蔗

糖反应的第一步（Daie & Cytosoli，1993），在黑暗、低温等逆境条件下，该酶的活性及 mRNA 表达

水平都降低（van Heerden，2003；张东方 等，2005）。本研究中，弱光处理显著降低叶片葡萄糖、

果糖和蔗糖含量，同时抑制了 SPS1-2 和 SPS3 表达，葡萄果实膨大期（处理开始后 30 d），对照叶

片中 SPS 和 FBPase 表达显著上调，40 d 时对照叶片葡萄糖、果糖和蔗糖含量大幅上升，此时弱光

处理葡萄植株光照恢复至对照水平 20 d，叶片葡萄糖比例显著增加，而 SPS1-2、SPS3 和 FBPase 表

达仍显著低于对照；处理开始后 70 d，对照组叶片中蔗糖比例显著增加，弱光处理组叶片 SPS1-2、

SPS1-3 表达略高于对照，葡萄糖、果糖和蔗糖含量与对照水平一致。进一步证明了 SPS 和 FBPase

的表达与蔗糖合成相关，弱光处理下调了叶片中 SPS1-2 和 SPS3 表达，降低了叶片可溶性糖的合成。 

弱光下植物的功能叶片光合产物输出比率显著降低，向各器官的分配比率也发生了变化（王兴

银和张福墁，2000）。在葡萄果实第一快速生长期，大量光合产物转运入果实中，用于细胞分裂，增

加细胞数量，果实中的含糖量很低（陶然，2014），在桃上的研究表明，弱光处理降低了桃的果实大

小，改变桃的果形指数（范爽，2006）。葡萄果实发育过程中，花色苷合成与可溶性固形物含量呈正

相关（王博，2013）。本试验中，盛花后弱光处理 20 d 显著降低了葡萄果实纵径，减少了果实中可

溶性固形物含量，降低了果皮中的花色苷含量，说明弱光处理减少了葡萄叶片的同化物合成和运输，

降低了果实中的物质积累，影响了果实细胞发育和品质形成，导致葡萄果形指数改变，果实品质降

低。 

综上所述，弱光条件下，葡萄叶片的叶绿素 b 含量升高、叶绿素 a/b 降低从而提高叶片对弱光

的光捕捉能力；但长时间弱光处会导致光化学效率降低，光合中心受损及光合酶和蔗糖磷酸合成酶

酶基因表达受到抑制，这些均是造成光合速率下降的关键指标，最终导致光合产物的积累减少，果

实变小，品质下降。 
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