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摘 要: 【目的】通过研究薄壳山核桃不同发育时期果实的外观形态和光合特性参数，并结合 DCMU［3－( 3，4－

二氯苯基) －1，1－二甲基脲］抑制果实光合作用对其果实干质量的影响，探讨薄壳山核桃果实假果皮光合作用对果

实干物质积累的重要贡献，为充分挖掘薄壳山核桃假果皮光合增产潜力和优势，进一步提高产量的技术途径提供

参考。【方法】以薄壳山核桃果实为研究对象，在果实发育的关键时期授粉后 80 和 120 天测定果实的干 /鲜质量、
表面积、气体交换参数、叶绿素荧光参数及假果皮叶绿素( Chl) 含量、ＲuBPC( 1，5－二磷酸核酮糖羧化酶) 和 PEPC
( 磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶) 活性的变化，并从 7 月 15 日( 相当于 75DAP) 开始用 DCMU 对果实光合作用进行抑制

处理，每周处理 1 次，直至 9 月 12 日果实收获时，分析 DCMU 处理对果实果长 /果横径、果仁干 /鲜质量和含油率的

影响作用。【结果】1) 从授粉后 80 ～ 120 天，薄壳山核桃果实鲜质量、干质量和表面积分别增加了 579. 33%、
447. 74%和 227. 39%( P＜0. 01) ; 2) 从授粉后 80～120 天，PAＲ= 1 300 μmol·m－2 s－1 时薄壳山核桃果实表观光合速

率( Pg ) 显著降低了 24%，但其气孔导度( Gs ) 与胞间二氧化碳浓度( Ci ) 未发生显著变化( P＞0. 05) ; 3) 薄壳山核桃

果实假果皮叶绿素含量显著降低 63. 15%( P＜0. 05) ，其 ＲuBPC 与 PEPC 活性分别显著降低 56. 25%和 48. 78% ( P＜
0. 05) ，而其可溶性蛋白含量未发生显著变化( P＞0. 05) ; 4) PAＲ= 1 801 μmol·m－2s－1时，薄壳山核桃果实假果皮最

大光化学效率( Fv /Fm ) 、实际光化学量子效率( Y( Ⅱ) ) 、光化学猝灭系数( qP ) 和电子传递速率( ETＲ) 未发生显著

变化( P＞0. 05) ; 5) DCMU 处理薄壳山核桃后，其果实果长和果横径分别减少 5. 07%和 4. 56% ( P＜0. 05) ，果仁干

质量和鲜质量分别减少 12. 29%和 14. 97% ( P＜0. 05) ，含油率减少 2. 48% ( P＜0. 05) 。【结论】随果实发育进程，

薄壳山核桃果实假果皮光合能力明显降低。从授粉后 80～ 120 天，果实假果皮叶绿素含量、ＲuBPC 酶和 PEPC 酶

活性明显降低是 Pg 显著下降的原因; 而叶绿素荧光参数未发生显著变化，表明果实发育期间其假果皮光合机构

稳定。DCMU 处理后果实大小以及果实品质明显下降，薄壳山核桃果实光合作用对其果实干物质积累具有重要

的作用。
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Photosynthetic Characteristics of Pseudo-peel of Pecan Fruits
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Abstract: 【Objective】In this study we measured the morphology and photosynthetic parameters of Carya illinoinensis at
different development stages． Furthermore，DCMU ［3-( 3，4-dichlorophenyl ) -1，1-dimethylurea ］， an inhibitor of
photosynthesis，was applied to detect the effect of photosynthesis inhibitionon the fruit dry weight． The purpose of this
study was to explore the influence of photosynthesis of Pecan pseudo－peel on the fruit dry matter accumulation，which
could lay a foundation for further study on potential and advantage of photosynthesis of pseudo-peel of pecan，and provide
atechnical basis for further improving the yield of pecans．【Method】In this study，pecan fruits were used as the
experimental material．The dynamic changes in dry / fresh mass，surface area，chlorophyll content，the activity of ＲuBPC
( ribulose 1，5-bisphosphate carboxylase) and PEPC ( phosphoenolpyruvate carboxylase) of pecan fruits were investigated
at the critical stage of fruit development［80 and 120 days after pollination ( DAP) ］．In addition，DCMU was applied once
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a week from July 25th( 75DAP ) to the fruits harveston September 12th to inhibitthe fruit photosynthesis，and the dynamic
changes in fruit length /width，fresh /dry weight of nutlet，and oil content weremeasured to detect the effect of DCMU
treatment on fruit dry matter．【Ｒesult】1) From 80 to 120 DAP，fresh weight，dry weight and surface area of pecan fruits
increased by 579．33%，447．74% and 227．39%，respectively ( P ＜ 0．01) ． 2) From 80 to 120 DAP，the photosynthetic
rate( Pg ) decreased by 24% with PAＲ of 1 300 μmol·m－2s－1，however，there was no significant change in stomatal
conductance ( Gs ) and intercellular carbon dioxide concentration ( C i ) ( P ＞ 0． 05 ) ． 3 ) The chlorophyll content of the
pseudo-peel of pecan fruit was significantly reduced by 63．15% ( P＜0．05) ．The activity of ＲuBPC and PEPC decreased by
56．25% ( P ＜ 0． 05 ) and 48． 78% ( P ＜ 0． 05 ) ，respectively，while the content of soluble protein did not change
significantly ( P ＞ 0． 05 ) ． 4 ) The maximum photochemical efficiency ( Fv /Fm ) ，the actual photochemical quantum
efficiency ( Y( Ⅱ) ) ，the ratio of the PSⅡ reaction centers( qP ) and the electron transfer rate( ETＲ) in the pseudo-peel of
pecanfruits were not significantly changed( P＞0．05) at PAＲ of 1 801 μmol·m－2s－1 ． 5) After DCMU treatment，the fruit
length and width decreased by 5．07% ( P ＜ 0．05) and 4．56% ( P ＜ 0．05) ，the dry weight and fresh weight of nutlet
decreased by 12． 29% ( P ＜ 0． 05 ) and 14． 97% ( P ＜ 0． 05 ) ，respectively，and the oil content decreased by 2. 48%
( P ＜ 0. 05) ．【Conclusion】The results indicated that with the growth of fruits，the photosynthetic capacity of pseudo-peel
of pecan fruits was significantly reduced． From 80 to 120 DAP，the decrease in Pg might be due to the decreased
chlorophyll content，ＲuBPC enzyme and PEPC enzyme activity of the pecan fruits’pseudo-peel． However，the chlorophyll
fluorescence parameters did not change significantly，and the photosynthetic apparatus of the pseudo-peel was stable． The
fruit size and quality decreased significantly after DCMU treatment． Photosynthesis of the pseudo－peel plays an important
role in dry matter accumulation of Pecan fruits．
Key words: fruit development; pecan fruits; pseudo-peel; photosynthetic characteristics; dry matter accumulation

除叶片外，植物非叶组织或绿色器官( 如果实)

也含有叶绿素，具有一定的光合能力，同时对干物质

的积累具有一定的贡献( Aschan et al．，2003) 。如番

茄 ( Lycopersicon esculentum ) ( Ｒoessnertunali et al．，
2003; 刘洪梅等，2008) 、苹果( Malus domestica) ( 孙

山，2009) 、温 州 蜜 桔 ( Citrus unshiu ) ( 陈 俊 伟 等，

2001) 等。因此，研究果实的光合作用对果实的生

长发育具有十分重要的意义。
果实发育时期不同，果实假果皮叶绿素荧光参

数和气体交换参数会发生变化( Wullschleger et al．，
1990; Hu et al．，2014; Xu et al．，2016) 。果皮光合

作用除了与气孔限制有关外，还与叶绿素、光合酶活

性等非气孔有关 ( Lytovchenko et al．，2011; Hua et
al．，2011) ; 与 ＲuBPC( 1，5－二磷酸核酮糖羧化酶)

活性关系密切 ( Priwitzer et al．，1998; Hrstka et al．，
2005) ; 同一果实在不同发育时期光合酶活性不同，

苹果单果 PEPC 酶( 磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶) 的

活性 随 果 实 发 育 过 程 不 断 增 加 ( Blanke et al．，
1986) 。此 外，冷 锁 虎 等 ( 1992 ) 通 过 环 割 油 菜

( Brassica napus) 果柄的方法估算出角果皮的光合产

物对 籽 粒 产 量 的 贡 献 率 为 62% ～ 70%; Hu 等

( 2013) 通过对棉花 ( Gossypium hirsutum) 铃壳遮荫

估算出棉铃假果皮光合作用对棉铃干物质积累的相

对贡献率为 25. 1%; Xu 等( 2016) 通过果实 CO2 气

体交换估算出，山核桃( Carya cathayensis) 在授粉后

88～121 天其果实光合作用对果实发育所需碳源的

相对 贡 献 率 最 高，为 13. 3%，而 薄 壳 山 核 桃 ( C．
illinoensis) 在授粉后112～ 123 天果实光合作用对果

实发育的相对贡献率最高，为 33. 8%。通过使用 3－
( 3，4－二氯苯基) －1，1－二甲基脲( DCMU) 或百草枯

等光 合 抑 制 剂 ( Maydup et al．，2010; Hua et al．，
2011) 方法可以估算出果实和种子光合作用对产量

的 贡 献 率，Hu 等 ( 2017 ) 通 过 对 香 榧 ( Torreya
grandis) 果 实 施 用 DCMU 后 种 子 鲜 质 量 下 降 了

22%; Maydup 等 ( 2010) 对小麦 ( Triticum aestivum)

旗叶进行 DCMU 处理发现小麦旗叶对小麦穗粒干

物质积累的贡献率为 13% ～33%; Hua 等( 2011) 对

油菜角果进行环割并分别用 2，4－表油菜素内酯和

百草枯处理长角果，2，4－表油菜素内酯明显促进长

角果光合作用及碳物质积累，而百草枯抑制长角果

生长。
薄 壳 山 核 桃 又 称 美 国 山 核 桃，为 胡 桃 科

( Juglandaceae) 山核桃属落叶乔木，原产美国和墨西

哥北部( 彭方仁等，2012) ，在我国金华、绍兴等地已

有 100 多年栽培历史。其果仁营养丰富，深受广大

民众的喜爱，具有很高的经济价值。近年来对薄壳

山核桃的研究主要集中在营养成分、开花生物学特

性和育种等方面( 姚小华等，2004; 张继东，2009;

11
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刘广 勤 等，2011; 张 汇 慧 等，2014 ) ，贾 晓 东 等

( 2015) 对薄壳山核桃果实发育动态及果实品质机

制进行了研究，但是尚未深入探讨果皮在果实发育

过程中光合特性的变化及其对果实发育的影响作

用。鉴于此，本研究通过测定薄壳山核桃果实不同

发育时期假果皮叶绿素( Chl) 含量、气体交换参数、
叶绿素荧光参数及光合酶活性等指标，并结合分析

DCMU 处理对薄壳山核桃果实大小、果仁鲜 /干质量

及品质的影响作用，揭示生长发育过程中薄壳山核

桃果实假果皮光合特性的变化规律，探讨薄壳山核

桃果实假果皮光合作用对其果实发育及种子油脂合

成的影响及作用为进一步提高果实产量和品质提供

参考。

1 材料与方法

1. 1 试验材料及试验地概况

试验地位于浙江农林大学薄壳山核桃试验林基

地( 30°14'10. 68″E，119°43'11. 63″N) 。该基地地势

平缓，2008 年造林，2012 年开始结果。每年 4 月花

期施少量复合肥及 9 月或 11 月果实采收后施用有

机肥。
选择薄壳山核桃结果树东南方向，距地面 1 ～

1. 5 m 的外围果实为试验材料，1 棵树为 1 个重复，

每个重复分别取 3 个，共 6 个重复。在薄壳山核桃

果实生长发育过程中参考杨先裕 ( 2014) 设置采样

时间。授粉时间为 2017 年 4 月 29 日—5 月 1 日，薄

壳山核桃果实采样时间为授粉后 80、120 天左右。
1. 2 试验方法

1. 2. 1 对侧根果实干质量、鲜质量和表面积的测定

采用 Baryeh( 2001) 和宋慧芝( 2011) 的方法，取单

果采用数显式游标卡尺测量果长( L) 、果橫径( W) 、
果纵径( T) ( mm) ，几何平均径 Dg( mm) 的计算见公

式( 1) ，果实表面积 S( m2 ) 的计算参考公式( 2) 。
Dg = ( LWT) 1 /3 ; ( 1)

S = π × DgS。 ( 2)

在每次采样时，果实气体交换参数测定后，采集

果实，用电子天平称量鲜质量和干质量( 60 ℃，烘干

至恒质量) ，精确至 0. 01。
1. 2. 2 薄壳山核桃果实气体交换参数的测定 选

择晴 朗 天 气 ( 上 午 8: 00—11: 00，下 午 14: 00—
16: 00) 利用 Li－6400 便携式光合仪( Li-Cor，Lincoln，

NE) 进行测定。果实使用 ＲGB 红绿蓝光源簇状叶室

( Li 6400－22L)。设定叶室内气体流速为500 μmol·s－1，
叶室温度为( 31. 7±2. 5) ℃，CO2 浓度为 400 μmol·
mol－1，测定光照强度为1 300 μmol·m－2s－1，测定相

对湿度( ＲH) 为 71. 5%±6. 1%，水汽压亏缺 ( VPD，

vapour pressure deficit) 为( 1. 1±0. 16) kPa。每株树

作为 1 个重复，每次重复 3 个果实，共 4 次重复。
果实光合速率为光下的光合速率和黑暗下的呼

吸速率之和。薄壳山核桃果实假果皮单位面积的光

合速率通过代入果实的表面积 /2( 只有上表面积接

受光强，所 用 的 面 积 也 是 一 面 ) 进 行 校 准 重 新 计

算的。
1. 2. 3 叶绿素含量的测定 采回的果实用陶瓷刀

片对半切开，再用自制陶瓷双刀片( 厚度为 3 mm) 取

果实中部果皮 2 至 3 片( 每片约为 1 cm×0. 5 cm) ，称

鲜质量后快速切碎，放入装有 8 ml 95%乙醇的离心

管中，置于暗处浸提 24 h，定时振荡; 同时取相同果

实上的中部果皮，称鲜质量后，再在方格纸上记下面

积，用 UV－2550 型分光光度计( 日本岛津) ，测定提

取液在 665、649 和 470 nm 波长下的 OD 值，计算方

法参照 Lichtenthaler( 1987) 的方法。
1. 2. 4 叶绿素荧光参数测定 采用 Dual PAM－
2500 荧光仪( WALZ，德国) 测定薄壳山核桃果实不

同发育时期假果皮的叶绿素荧光参数。测定前，先

对果实进行充足的暗适应。先测定初始荧光产量

( Fo ) 和最大荧光产量( Fm ) ，随后打开光化光，强度

为 1 801 μmol·m－2s－1，待荧光信号到达稳态后( 4 ～
5 min) 打开饱和脉冲光，测定任意时间的实际荧光

产量( F t ) 和光适应下的最大荧光产量( F'm ) 。
荧光参数按下列公式计算: 光系统 II 最大量子

产量 Fv /Fm = ( Fm － Fo ) /Fm ; 有效光化学量子产量

Y( Ⅱ) = ( F'm － F t ) /F'm ( Genty et al．，1989) ; 化学淬

灭 qP = ( F'm － F t ) ( F'm － F'o ) ( Krause et al．，1991) 。
其中 F'o = Fo / ( Fv /Fm + Fo /Fm ') ( Oxborough et al．，
1997) ; ETＲ = Y( Ⅱ) × PFD × 0. 5 × 0. 84，其中，

0. 84 为吸光系数，0. 5 为假设吸收的光被 2 个光系

统均分得到的参数( Schreiber et al．，1995) 。
1. 2. 5 ＲuBPC 活性与可溶性蛋白的测定 分别取

授粉后 80、120 天的薄壳山核桃假果皮适量，根据

Sayre( 1979) 的方法并稍做改进，测定 ＲuBPC 酶活

性。每个样取 0. 5 g 左右的假果皮到研钵中( 4 ℃冰

浴处理) 加少量液氮进行研磨。加入 0. 1 mol·L－1

Tris-HCl 缓冲液 1 mL( pH8) ，转移到离心管中，温度

为4 ℃，转速为 15 000 g 下离心 10 min，取上层清液测

定酶活性。取上层清液 100 μL 加入 3. 2 mL 反应液，

内含 100 mmol·L－1 Tris-HCl ( pH8. 0) ，100 mmol·L－1

MgCl2，1 mmol·L－1 EDTA，50 mmol·L－1 DTT，2 mmol·L－1

NADH，50 mmol·L－1 ATP，200 μmol·L－1 NaHCO3，磷

酸 肌 酸 激 酶 CPK ( Crcreastine phosphokinase )

21
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( 2 000 μL－1 ) ，磷 酸 甘 油 酸 激 酶 PGK ( 3-
phosphoglyceric phosphokinase ) ( 4 000 μL－1 ) ，25 ℃
下反应 5 min。

采用考马斯亮蓝法测定假果皮可溶性蛋白含量

( 高俊凤，2006．) 。
1. 2. 6 PEPC 活性的测定 PEPC 活性测定参照施

教耐( 1979) 。反应液总体积 3. 1 mL，内含 1. 0 mL
0. 1 mol·L－1 Tris-H2SO4( pH9. 2) ，1. 0 mL 酶提取缓冲

液，0. 1 mL 10 mmol·L－1 MgCl2，0. 1 mL 10 mmol·L－1

NaHCO3，0. 2 mL 40 mmol·L－1 磷酸烯醇式丙酮酸

( PEP) ，0. 3 mL 1. 0 mg·mL－1 NADH，过量的苹果酸

脱氢酶( MDH，约 10. 5U) 0. 2 mL，于 28 ℃水浴预热

10 min，用 0. 2 mL PEPC 提取液启动反应，然后迅速

在 340 nm 下测定吸光度的下降值。
1. 2. 7 含油率的测定 参考郝再彬等 ( 2004 ) 方

法，先用液氮研磨种子，放入 65 ℃ 烘箱烘干，滤纸

用之前烘 1 h，取烘干后样品 8 g，用滤纸包好，称滤

纸重，滤纸+样品重，用 30 ～ 60 ℃ 石油醚提取 8 ～
10 h，用旋转蒸发仪将石油醚与油分离，将油放入 4
℃冰箱 保 存，样 包 放 入 65 ℃ 烘 箱 烘 干，计 算 含

油率。
含油率= ( B-C) / ( B-A) ×100%。

式中，A 为滤纸包质量( g) ; B 为滤纸包加烘干样质

量( g) ; C 为滤纸包加抽提后残渣烘干质量( g) 。
1. 2. 8 DCMU 处理对果实形态和含油率的影响

在 2017 年 7 月 中 旬 ( 约 为 75DAP ) 对 果 实 进 行

DCMU 处理。将标记的薄壳山核桃果实( 每棵树约

有 50 个果实) 分为 2 部分，其中一部分用 DCMU 进

行处理，处理液浓度为 0. 1 nmol·L－1，加入 0. 1%
( v / v) 吐温－20 作表面活性剂; 另一部分作为对照

组，用吐温－20 单独处理，浓度相同。为防止叶片受

到影响，将样品用纸巾包裹浸泡，30 min 后取下，于

中午进行试验处理，每周 1 次。在成熟后采收样本，

测量样品的生物量指标，包括果长、横径和果仁鲜质

量、干质量以及含油率。DCMU 是通过结合反应中

心中的 D1 蛋白来抑制光合作用中的光系统 II 电子

传递的化学抑制剂( Allen et al．，1986; Chow et al．，
1990) 。除了抑制植物的光合作用，没有其他副作

用。因此，本文中 DCMU 处理后薄壳山核桃果实的

大小、干物质和含油率的明显下降是由 DCMU 处理

抑制果实光合作用引起的。
1. 3 数据处理

试验数据采用 Excel 2007 计算和分析，多重比

较采用 LSD 法进行，独立样本 t 检验和方差分析处

理均采用 SPSS18. 0 版统计软件进行统计学分析处

理，最后利用 sigmaplot12. 0 版专业绘图和数据分析

软件进行相关性分析及作图。

2 结果与分析

2. 1 薄壳山核桃果实不同发育时期的外观形态、干
重和表面积的差异

由图 1 可知，授粉后 80、120 天，果实假果皮颜

色呈明显变化，与授粉后 120 天果实相比较，授粉后

80 天果实假果皮更显绿，这可能是果实生长后期叶

绿素降解造成的。经过 40 天的生长发育，果实长度

和宽 度 均 明 显 增 大，果 实 长 度、宽 度 分 别 增 大

56. 11%和 109. 85%。从授粉后 80、120 天，单果干

质量、鲜质量和表面积均显著增加( 表 1) 。授粉后

120 天，相较于 80 天，其果实鲜质量、干质量和表面

积分别增加了 579. 33%、447. 74%和 227. 39%，果实

光合表面积明显增大。

图 1 授粉后 80、120 天薄壳山核桃果实外部形态的变化

Fig．1 Changes in shape of pecan fruits during 80，120 days after pollination

表 1 授粉后 80 和 120 天薄壳山核桃果实鲜质量、
干质量和表面积的变化①

Tab．1 Changes in fruit shape indices of pecan fruits
during 80 and 120 days after pollination

授粉后天数
Days after
pollination

鲜质量
Fresh

weight /g

干质量
Dry weight /

g

表面积
Surface area /

cm2

80 6. 29±0. 44A 1. 55±0. 10A 17. 85±0. 28A
120 42. 70±0. 56B 8. 49±0. 09B 58. 44±3. 11B

①同列数据后不同大写字母表示差异显著( P＜0. 01) 。Different
capital letters indicates significant difference among treatments at 0. 01
level．

2. 2 不同发育时期薄壳山核桃果实在同一光强下

假果皮气体交换参数的变化

由图 2 可知，在 PAＲ 为 1 300 μmol·m－2 s－1 时，

从授粉后 80 和 120 天，单位面积果实假果皮薄壳山

核桃光合速率( Pg ) 明显下降，而 Gs 和 Tr 均明显增
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加( 图 2B、C、D) 。授粉后 80 天，假果皮 Pg 为 17. 44
μmolCO2·m

－2s－1，经过 40 天的生长发育，授粉后 120
天下降了 32. 32%，且差异显著( P＜0. 05) ; Gs、C i 相

对于授粉后 80 天有所增加，其中 C i 增加幅度较小，

Gs、C i 分别增加了 17. 87%和 6. 72%，差异均不显著

( P＞0. 05) ; Tr 在授粉后 120 天时相较于 80 天增长

幅度为 72. 15%，且差异显著( P＜0. 05) ，表明果实发

育过程中光合作用可能受非气孔限制因素的影响。

图 2 薄壳山核桃果实单位面积上光合速率( Pg ) 、

气孔导度( Gs ) 、胞间 CO2 浓度( Ci ) 和蒸腾速率( Tr) 的变化

Fig．2 The changes in Pg，Gs，Ci and Tr per surface area for fruits of pecan

A: 单位面积光合速率 Pg，B: 单位面积气孔导度 Gs，C: 单位面积胞间 CO2 浓度 Ci，D: 是单位面积蒸

腾速率 Tr。不同小写字母表示差异显著( P＜0. 05) ，下同。A: Pg of per surface( filled circles in A) ;

B: Gs of per surface; C: Ci of per surface; D: Tr of per surface． Different lowercase letters means

significant difference( P＜0. 05) ． The same bellow．

2. 3 薄壳山核桃果实在不同发育时期叶绿素含量

的变化

由图 3 可知，授粉后 80 天时，假果皮单位面积

叶绿素含量较高，为 13. 35 mg·dm－2，随发育进程，

其叶绿素含量明显降低，授粉后 120 天时，叶绿素

含量下降了 63. 15%，这与图 1 发育后期果实假果皮

颜色偏黄是一致的。
2. 4 薄壳山核桃果实不同发育时期 ＲuBPC 酶、
PEPC 酶活性及可溶性蛋白含量的变化

由图 4 可知，随果实发育进程，薄壳山核桃假果

皮单位鲜质量 ＲuBPC 活性、PEPC 活性和可溶性蛋

白含量 有 不 同 的 变 化 趋 势，其 中 ＲuBPC 活 性 和

PEPC 活性呈明显的下降趋势，分别下降了 56. 25%
和 48. 78%( P＜0. 05) ; 但其可溶性蛋白含量无明显

变化( P＞0. 05) 。

图 3 授粉后 80 和 120 天薄壳山核桃果实假

果皮叶绿素含量的变化

Fig．3 Changes in chlorophyll content in pseudo-peel of

pecan fruits during 80 and 120 days after pollination
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2. 5 不同发育时期薄壳山核桃果实假果皮叶绿素

荧光参数的变化

PAＲ 为 1 801 μmol·m－2s－1时，授粉后 120 天薄壳

山核桃果实假果皮的 Fv /Fm 值、Y(Ⅱ) 、qP 和 ETＲ 与

授粉后 80 天相比均未发生明显变化( P＞0. 05) ( 表

2) ，表明薄壳山核桃果实的光合机构比较稳定。

图 4 授粉后 80、120 天薄壳山核桃假果皮单位鲜质量上 ＲuBPC 酶、PEPC 酶活性及可溶性蛋白含量变化

Fig．4 Changes in ＲuBPC，PEPC activity and soluble protein content expressed on fresh weight of

pseudo-peel on pecan fruit during 80，120 days after pollination

A: ＲuBPC 酶活性; B: PEPC 酶活性; C: 为可溶性蛋白含量。

A: Presents the ＲuBPC activity，B: Presents the PEPC activity，C: Presents the soluble protein content．

表 2 授粉后 80 和 120 天薄壳山核桃果实假果皮叶绿素荧光参数的变化

Tab. 2 Changes in chlorophyll fluorescence parameters of pseudo-peel of pecan fruit during 80 and 120 days after pollination

授粉后天数
Days after pollination /d

最大光化学速率
Fv /Fm

实际光化学效率
Y( Ⅱ)

光化学猝灭系数
qP

表观电子传递速率
ETＲ /

( μmol·m－2s－1 )

80 0. 74±0. 02a 0. 049±0. 01a 0. 07±0. 01a 22. 22±4. 05a
120 0. 77±0. 03a 0. 054±0. 01a 0. 06±0. 02a 19. 34±2. 54a

2. 6 施用 DCMU 的作用

DCMU 处理对薄壳山核桃果实的生长影响很

大。与 CK 相比，DCMU 处理的果实明显变小。由

表 3 可知，与 CK 相比，DCMU 处理的果长 /果横径、
果仁干 /鲜质量和含油率均明显减少显著降低，其中

果长和 果 横 径 分 别 减 少 了 5. 07% ( P ＜ 0. 05 ) 和

4. 56%( P＜0. 05) ，果仁干质量和鲜质量分别减少了

12. 29%( P＜0. 05) 和 14. 97% ( P＜0. 05) ，含油率减

少了 2. 48% ( P＜0. 05) ，表明 DCMU 的施用使得果

实大小及含油率明显降低。

表 3 施用 DCMU 处理薄壳山核桃果实形态、

种仁鲜 /干质量和含油率的变化

Tab．3 The changes in fruit characters fresh /day
weight of kemel and its oil content of pecan

caused by treatment with DCMU
参数 Parameters CK DCMU

果长 Length /mm 75. 214±4. 642a 71. 404±2. 992b

果横径 Width /mm 39. 625±1. 790a 37. 820±1. 731b

果仁鲜质量 Fresh weight of nutlet 5. 964±0. 798a 5. 071±1. 067b

果仁干质量 Dry weight of nutlet 2. 286±0. 201a 2. 005±0. 333b

含油率 Oil content( %) 72. 6±0. 003a 70. 8±0. 002b

3 讨论

叶绿素是植物进行光合作用的主要色素，在光

能吸收和转化中起着重要的作用，是光合作用的基

础( 刘秀香，2013) 。本研究结果显示，随果实发育

进程( 授粉后 80 ～ 120 天) ，薄壳山核桃果实假果皮

颜色由绿变黄 ( 图 1) ，这与叶绿素的降解有关，同

Hu 等( 2017) 和李艳秋 ( 2006) 的研究结果是一致

的。研究表明，叶绿素的降解过程是叶片不断衰老

的过程( Kurahotta et al．，1987) 。本研究结果显示，

授粉后 80 ～ 120 天，果实假果皮叶绿素含量下降了

63%( 图 3) ，这表明叶绿素含量的降低可能是导致

果实光合能力下降的原因之一。授粉后 80 ～ 120
天，果实的 Gs 明显增大，但 C i 无显著变化，表明非

气孔因素限制可能是果实发育过程假果皮光合速率

降低的原因 ( 郑国琦，2002) 。ＲuBPC 酶是碳同化

关键酶，其浓度和活性的变化很大程度上决定光合

速率的变化( Lawlor et al．，1989) 。ＲuBPC 酶通常是

光合组织中主要的可溶性蛋白，大约占到 50%左右

( Makino et al．，1983 ) 。本 研 究 结 果 显 示，授 粉 后

120 天时假果皮的的 ＲuBPC 酶活性为授粉后 80 天

51



林 业 科 学 55 卷

时的一半，但单位面积上的可溶性蛋白含量几乎保

持不变( 图 4A、C) ，可能是由于核桃科果实假果皮

含有大量的可溶性蛋白质 ( 包括 ＲuBPC 酶) ，但并

没有完全活化 ( Warren et al．，2004) 。ＲuBPC 是一

种重要的氮储存形式，可为后期种仁的充实提供物

质保障( Warren et al．，2002) 。因此，可认为在授粉

后 120 天，薄壳山核桃果实假果皮较高的可溶性蛋

白含量可以作为一个有效的供氮源，可使薄壳山核

桃树有更强的适应能力。但要证实这一假说，还得

需要进一步的研究。PEPC 酶与果实的光合作用再

固定 呼 吸 作 用 放 出 的 CO2 相 关 ( Blanke et al．，
1991) 。授粉后 80 ～ 120 天，PEPC 酶活性显著降低

( 图 4 B) ，这可能是由于其果实 CO2 再固定能力下

降有关 ( Blanke et al．，1987 ) 。综上所述，授粉 后

80～120 天，薄壳山核桃果皮叶绿素含量、ＲuBPC 酶

及 PEPC 酶活性的降低是其 Pg 明显降低的原因。
叶绿素荧光参数是研究植物光合作用与环境关

系的内在探针，常用来描述植物光合作用机制和光

合生 理 状 况 的 变 化，观 察 反 映 植 物 内 在 的 特 点

( Krause et al．，1991) 。Fv /Fm 值反映植物果实 PSII
原初光能转换效率及 PSⅡ潜在活性，是植物发生光

抑制的敏感指标( 梁新华等，2001; 李叶云，2014) ;

Y( Ⅱ) 是 PSⅡ的实际光合效率，反映了光合机构的

实际光能转换效率( Genty et al．，1989) ; qP 为光化

学淬灭参数，代表光合能量用于暗反应固定能量的

部分，其值越高表示光能中转变为活泼化学能的能

量越多，植物对光能的利用效率也越高( 杜鹏珍等，

2014) ; ETＲ 为表现光合电子传递速率，光合能量的

传递速率 可 以 用 其 值 的 高 低 来 表 示 ( 杨 柳 青 等，

2014) 。本研究结果显示，授粉后 80 至 120 天，薄壳

山核桃果实假果皮的 Fv /Fm、Y( Ⅱ) 、qP 和 ETＲ 未

发生明显变化( 表 2) ，表明薄壳山核桃果实的光合

机构比较稳定，具有较稳定的光合电子传递能力和

光化学效率是薄壳山核桃具有较稳定光合能力的

原因。
为进一步揭示假果皮在果实生长发育过程中作

用，对薄壳山核桃假果皮进行 DCMU 处理发现，果

实的大小、干物质量和含油率均明显低于 CK 处理，

表明薄壳山核桃假果皮光合作用对其果实大小、干
物质积累及含油率的形成均有着重要作用，这与香

榧和山核桃的研究结果是一致的( Hu et al．，2017;

黄仁，2018) 。

4 结论

授粉后 80～ 120 天，薄壳山核桃果实假果皮光

合能力明显降低。果实假果皮叶绿素含量、ＲuBPC
酶和 PEPC 酶活性均显著降低是 Pg 显著下降的原

因; 叶绿素荧光参数不变说明薄壳山核桃在生长发

育过程中光合机构保持稳定。DCMU 处理后果实大

小以及果实品质明显下降，由此可进一步说明薄壳

山核桃假果皮光合作用的重要性。
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