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摘要:利用脉冲振幅调制叶绿素荧光仪测定大豆不同生育期叶片的荧光参数和快速光曲线,以研究 UV-B辐射增强对大豆叶

绿素荧光特性的影响.结果表明, UV-B辐射增强 20% 条件下, 大豆幼苗期、分枝-开花期和结荚期的叶绿素含量分别降低了

5103%、71 70%和 10138% ;分枝-开花期, F vPFm 值降低了 6113% ; 幼苗期和分枝-开花期, 有效量子产量 ( Y ) 在 PAR> 366

Lmol#( m2#s) - 1时显著降低,最大潜在相对电子传递速率( Pm )分别降低了 28192% 和 15149% ; 但对三叶期和结荚期的 Y和 Pm

无显著影响.UV-B 辐射增强使三叶期和幼苗期半饱和光强( lk )分别降低了 21118%和 23117% ; 使分枝-开花期的初始斜率( A)

降低了 211 05% ; 并显著降低了幼苗期 PAR > 366 Lmol#( m2#s) - 1的非光化学淬灭 ( NPQ ) 和分枝-开花期 PAR> 366

Lmol#( m2#s) - 1的光化淬灭( qP) . 本研究意味着UV-B辐射增强抑制了PSÒ的电子传递活性, 损伤了捕光系统和耗散保护机制,

破坏了大豆光合系统,使其光合效率下降.
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Abstract:To investigate the influence of enhanced UV-B radiation on chlorophyll fluorescence characteristics of soybean, pulse amplitude

modulation fluorometer was employed to measure the fluorescence parameters and rapid light curves during different growth stages under the

condition of simulating 20% enhancement of UV-B. Results showed that enhanced UV-B radiation reduced the chlorophyll contents by

5103% , 7170% and 10138% in seedling, branching- flowering and pod- setting periods, respectively. In branching- flowering period, the

value of F vPFm decreased by 6113% . In seedling and branching- flowering periods, effective quantum yield( Y) diminished significantly during

PAR> 366 Lmol#( m2#s) - 1, the maximal potential relative electron transport rate ( Pm ) diminished by 28192% and 15149% , respectively.

But Y and Pm had no significant difference in 3- leave and pod setting periods. Sem-i light saturation points ( l k) were diminished by 21118%
and 23117% in 3- leave and seedling periods. Initial slope (A) was decreased by 21105% in branching- flowering period. Enhanced UV-B

radiation also significantly reduced non-photochemical quenching ( NPQ ) during PAR > 366 Lmol#( m2#s) - 1 in seedling period and

photochemical quenching ( qP) during PAR> 366 Lmol# ( m2#s) - 1 in branching- flowering period. The results of this study suggested that

enhanced UV-B radiation inhibited electron transport activity of PSÒ , injured ligh-t harvesting systems and dissipative protection mechanisms,

damaged photosynthesis system, thus diminished photosynthetic efficiency of soybean.
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  由于氟氯烷烃( CFCs)和氮氧化物的大量排放,

平流层臭氧层正不断变薄. 臭氧层的消耗导致到达

地表的太阳紫外辐射比 1980 年前增加了 6% ~

14%
[1]
.Albritton等

[2]
预计未来 60 a 内, 地表紫外辐

射强度将增加 4% ~ 20% . 由于大量淘汰的旧冰箱

中CFCs的释放
[ 3]
, 加之 CFCs半衰期较长( 50~ 150

a) , 使平流层臭氧在短时间内难以完全修复
[4]
,温室

气体N2O的作用也将会使这一修复过程变得更加

缓慢
[ 5]
,地表 UV-B 辐射强度在今后相当长的一段

时间内还将处于较高水平
[ 6]
.

有关 UV-B 辐射增强对农作物生长的影响, 科

学家开展了大量的模拟实验, 如 Breznik等
[ 7]
模拟了

O3衰减 17%的UV-B辐射增强试验, 李元等
[ 8]
在昆

明地区进行了O3 衰减 20%的 UV-B 辐射增强试验.

大量实验结果表明,UV-B辐射增强显著影响农作物

生长: 破坏叶绿体结构
[ 9]
, 降低叶绿素含量

[ 10, 11]
, 降

低Hill反应活力
[12]
、Rubisco 含量

[ 13]
和光合速率

[ 14]
,
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导致作物生物量和产量减少
[ 15]

.

快速光曲线是研究植物光合作用的新技术
[ 16]

.

这种方法在不同 PAR 梯度下的光适应时间只需要

10 s, 有关稳定的电子传递信息就可以获得
[17]

. 与

传统方法相比, 测量快速且对样品自然光合状态的

干扰小
[ 18]

. 快速光曲线基于植物的瞬间光适应状

态,能很好地反映植株1 d光合作用变化过程
[ 19]

, 而

且能提供详细的光合系统 Ò ( PS Ò, photosynthetic

systemÒ)功能变化信息,植物的光合能力、光适应状

态、光响应能力, 以及植物对光强环境的适应范

围
[ 16]

. 如今, 快速光曲线在植物生理生态学领域得

到了广泛应用
[ 20~ 22]

.

本研究分析了UV-B辐射增强下大豆不同生育

期叶绿素荧光的变化特征, 旨在探讨 UV-B 辐射增

强对大豆光合机制的影响规律, 以期为客观评价紫

外辐射生态效应和探索 UV-B 辐射胁迫下作物生长

响应机制提供基础资料.

1  材料与方法

1. 1  试验地概况

田间试验于 2008年大豆生长季在南京信息工

程大学生态与农业气象试验站( 3210bN, 11818bE)进
行.土壤为潴育型水稻土, 灰马肝土属, 耕层土壤质

地为壤质黏土, 黏粒含量为 2611% , 土壤 pH ( H2O)

值为 612, 有机碳、全氮的含量分别为 1914 g#kg- 1
、

1145 g#kg- 1
.

112  试验设计

采用人工增加紫外辐射的方法, 将 UV-B 灯管

( 40 W,峰值 313 nm, 上海华德电光源厂生产)悬挂

于作物上方,用于模拟UV-B辐射增强. 设对照( CK)

与UV-B辐射增强 20%( T) 2个水平处理, 各4重复,

计8个试验小区. T 与 CK均悬挂UV-B灯管, 但 CK

的灯管包裹Mylar膜(厚度125 Lm, 美国杜邦公司) ,

以滤掉320 nm以下的波段,保证T 与 CK相比仅仅

是UV-B 增强, 而其它环境条件( UV-A 和 PAR) 相

同.采用UV-B监测装置( SKU430, 280~ 315 nm,英国

Skye公司)和数据采集器( Skye-Datahog,英国 Skye 公

司)自动记录 CK 和T 的 UV-B 强度, 通过调节灯管

高度和电流输出强度保证 T 比 CK的 UV-B 辐射强

度高 20%.

大豆品种为八月白, 2008年 7月 6日播种, 7月

9日出苗. 从大豆出苗开始进行 UV-B 辐射增强处

理,直至大豆收获,每天辐照时间为08: 00~ 16: 00.

1. 3  叶绿素含量的测定

在测量叶片快速光曲线前, 用SPAD-502型叶绿

素计( Chlorophyll SPAD-502 Meter, Konica Minolta, 日

本)测量大豆叶片的叶绿素含量相对值,单位为仪器

自设的 SPAD.

1. 4  叶绿素荧光与快速光曲线的测量

在三叶期、幼苗期、分枝-开花期和结荚期的晴

天,每试验小区随机选取 4株大豆植株作为重复.在

日落后 2 h, 叶片完全暗适应后, 用 Diving-PAM

(WALZ,德国) 叶绿素调制式荧光仪对成型新叶进

行光-暗适应快速光曲线的测量
[ 23]

.先测量最小荧光

Fo 和暗适应下的最大荧光 Fm ,随后打开 112、234、

366、557、771、1 146、1 561和2 351 Lmol#( m2#s) - 1

等 8个PAR梯度.每个梯度持续10 s, 打开饱和脉冲

测量瞬时荧光 F 和光适应下的最大荧光Fcm.

荧光参数的定义见 Van-Kooten 等
[ 24]

,计算公式

按文献 [ 24~ 27]进行: 光系统 Ò的最大量子产量

FvPFm= ( F m- F o )PFm ; 光系统 Ò的有效量子产量

Y= ( Fcm- F )PFcm ; 相对电子传递速率 rETR= Y @

PAR @ 0184 @ 015, 其中 0184 是植物经验性吸光系
数, 015是假设植物吸收的光能被 2个光系统均分;

光化学淬灭 qP= ( Fcm- F )P( Fcm- F o ) ; 非光化学淬

灭NPQ= ( Fm- Fcm )PFcm. 式中, F o 为固定荧光, Fm

为最大荧光产量, Fcm 为光适应下的最大荧光, PAR

为光合有效辐射.

115  快速光曲线拟合

曲线拟合采用最小二乘法, 快速光曲线拟合采

用 Smith
[ 28]
的公式:

P = Pm # A# PARPsqrt[ P2
m + ( A# PAR)

2
]

式中, P 代表光合速率,即相对电子传递速率, Pm 为

无光抑制时的最大潜在相对电子传递速率, A是快

速光曲线的初始斜率, PAR为光合有效辐射, sqrt ( )

为平方根函数.

半饱和光强 l k= PmPA.

116  统计分析

数据的统计分析应用 Statistica软件完成.

2  结果与分析

2. 1  UV-B辐射增强对叶绿素含量的影响

由图 1可见, 在三叶期, UV-B 辐射增强对叶绿

素含量无明显影响( p = 01451) . 在幼苗期、分枝-开
花期和结荚期,UV-B辐射增强显著降低了叶绿素含

量( p 为 01024、01001、01003) ,降幅分别为 5103%、
7170%和10138%. 说明随着UV-B辐照时间的增加,

3670 环   境   科   学 30 卷



UV-B对叶绿素含量胁迫的累积效应愈加明显.

图中相同字母表示对照与处理无明显差异,不同字母表示

对照与处理有显著差异性( p < 0105) ,下同

图 1  UV-B辐射增强对大豆叶片叶绿素含量的影响

Fig. 1  Effects of enhanced UV-B on chlorophyll content in soybean leaves

2. 2  UV-B辐射增强对 FvPFm 的影响

如图 2所示,在三叶期和幼苗期, CK的 F vPFm

值均稍高于 T, 但差异性并不显著 ( p 为 01089、
01116) . 在分枝-开花期和结荚期, T 的 F vPF m 值均

显著低于 CK ( p 为 01001、01009) , 降低比例分别
   

图 2 UV- B辐射增强对大豆 F vPFm 的影响

Fig. 2 Effects of enhanced UV-B on FvPF m of soybean

为 6113%和 3103%.

2. 3  UV-B辐射增强对 Y 的影响

图 3为大豆不同生育期 Y 随 PAR的变化. 在三

叶期,各梯度 PAR 下, CK和 T 的 Y 没有明显差异.

在幼苗期和分枝-开花期, PAR从366 Lmol#( m2#s) - 1

开始, CK的 Y 均显著高于T. 在结荚期,各梯度 PAR

下, Y 没有明显差异. 从图 3还可看出, 各生育期 Y

随 PAR梯度变化的趋势相似. 从 366 Lmol#( m2#s) - 1

开始, Y随 PAR增加而变化的速率都趋于平缓.

图中 a、b代表对照与处理的方差分析结果,其中 a 表示 p > 0105, b表示 p < 0105,下同

图 3  大豆有效量子产量随 PAR的变化

Fig. 3  Changes of ef fective quantum yield with PAR of soybean

2. 4  UV-B辐射增强对快速光曲线相关参数的影响

表1是快速光曲线的光合参数. 在整个生育期,

CK的 Pm 都高于T,其中幼苗期和分枝-开花期差异

显著, T 比 CK 分别降低了 28192%和 15149%. 对 A

的影响主要在分枝-开花期, T 比 CK 降低了

21105% . l k值在整个生育期都是 CK高于 T, 特别是

在三叶期和幼苗期, 有显著差异, T 比 CK分别降低

了 21118%和 23117% .
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表 1  大豆快速光曲线光合参数的变化1)

Table 1  Changes of photosynthet ic parameters of soybean

时期 处理水平
最大潜在相对电子传递速率 P m

PLmol#(m2#s) - 1
初始斜率A 半饱和光强 l k

三叶期 CK 176. 16 ? 23. 08 0. 14 ? 0. 02 1259186 ? 25. 24*

T 153. 09 ? 41. 87 0. 15 ? 0. 04 993199 ? 12. 92

幼苗期 CK 142. 89 ? 11. 86* 0. 18 ? 0. 02 794102 ? 97. 78*

T 101. 56 ? 12. 51 0. 17 ? 0. 01 610104 ? 79. 12

分枝-开花期 CK 151. 63 ? 7. 36* 0. 19 ? 0. 01* 845181 ? 114. 03

T 128. 14 ? 16. 09 0. 15 ? 0. 01 806136 ? 54. 94

结荚期 CK 127. 38 ? 63. 76 0. 13 ? 0. 02 932112 ? 74. 21

T 88. 11 ? 9. 29 0. 15 ? 0. 02 606170 ? 101. 57

1) * 表示 CK与 T有显著差异( p < 0. 05)

2. 5  UV-B辐射增强对大豆荧光淬灭的影响
图4是不同生育期 qP 和 NPQ随 PAR的变化.

三叶期, CK与T 的 qP在各 PAR梯度下都无显著差

异. NPQ 从1 516 Lmol#( m2#s) - 1
开始, T 明显低于

CK.幼苗期, qP从 557 Lmol#( m
2
#s)

- 1
开始, T 明显低

于 CK; NPQ从 366 Lmol#( m2#s) - 1
开始, T 明显低于

CK.分枝-开花期, qP 从 366 Lmol#( m2#s) - 1
开始, T

明显低于 CK;从 771 Lmol#( m2#s) - 1
开始, T 的 NPQ

明显低于 CK.结荚期, CK 与T 的 qP 在各 PAR梯度

下无显著差异; 而 NPQ从 771 Lmol#(m
2
#s)

- 1
开始,

   

图 4  大豆荧光淬灭随 PAR 的变化

Fig. 4  Changes of fluorescence quenching with PAR of soybean

T 明显低于 CK.

3  讨论

叶绿素是植物进行光合作用的重要色素, 对环

境胁迫十分敏感, 这种敏感性也表现在对 UV-B 辐

射胁迫的响应上. 本实验中,大豆从幼苗到结荚期,

在UV-B增强胁迫下, 叶绿素含量都显著低于对照.

可能是 UV-B辐射抑制光合色素的合成
[ 10]

, 破坏叶

绿体结构
[ 9]
,诱导膜脂过氧化, 破坏叶绿体膜系统,

导致叶绿素分解的结果
[ 29]

.

最大光化学量子产量FvPFm ,反映 PS Ò反应中

心内禀光能转换效率( intrinsic PS Òefficiency)或称最

大 PS Ò的光能转换效率 ( optimalPmaximal PS Ò
efficiency) ,在叶暗适应后测得. 非胁迫条件下该参

数的变化极小, 胁迫条件下该参数明显下降
[ 30]

.

FvPFm下降包含两重意思: PS Ò反应中心的光化学

伤害和系统提高热耗散, 后者实际上就是保护机

制
[ 31]

.本研究中,UV-B辐射胁迫显著降低了大豆分

3672 环   境   科   学 30 卷



枝-开花期和结荚期的 FvPFm 值.说明在UV-B辐射

胁迫下,大豆 PSÒ反应中心内禀光能转化效率受到

抑制, PS Ò反应中心受到了光化学伤害[ 31]
. 这可能

是UV-B辐射胁迫下 PS Ò中初级电子受体 QA 的双

还原导致三线态叶绿素形成, 后者与附近O2 反应生

成
1
O2 ,由于

1
O2的破坏作用而引起光抑制

[ 32]
. 并且,

在分枝-开花期,UV-B辐射胁迫下大豆的 qP 和 NPQ

都显著低于对照. qP 偏小, 说明 PS Ò原初电子受体
Q

-
A 重新氧化形成 QA 的量减少, 即 PS Ò的电子传

递活性受抑制
[ 33]

. NPQ偏小, 说明大豆用于热耗散

的机制严重损伤,以提高热耗散来保护光合系统的

功能已失效.

有效光化学量子产量 Y, 反映了 PSÒ反应中心
在部分关闭情况下的实际原初光能捕获效率, 不需

经过暗适应在光下直接测定
[ 27]

.在幼苗期和分枝-开

花期, UV-B 辐 射 增 强 对 大 豆 在 PAR < 366

Lmol#( m2#s) - 1
的 Y 影响不显著, 而显著降低了 PAR

> 366 Lmol#(m2#s) - 1
时的 Y,但UV-B辐射增强没有

改变大豆 Y 对 PAR的响应趋势. 在幼苗期和分枝-

开花期, PAR> 366 Lmol#( m2#s) - 1
时, T 的 qP 也显著

低于 CK. 说明 PS Ò原初电子受体 Q
-
A 重新氧化形

成 QA 的量减少
[ 33]

.而氧化态 QA 是 PS Ò电子传递

的原初醌受体, 它决定 PS Ò的激发能捕获速率[ 34]
.

PSÒ的激发能捕获速率受到抑制, 造成 Y 的降低.

快速光曲线中荧光参数的变化可以提供受损植

物光合作用的信息
[ 24]

.通过快速光曲线不仅能够判

断当前状态下植物的光合作用能力,而且能够评估

环境中光强对植物潜在的光合作用能力的影响
[ 16]

.

Pm 和 l k 反映了光耐受能力和电子传递能力, A反

映了光能利用效率
[ 28]

. 本研究中, 快速光曲线反映

出UV-B辐射胁迫抑制了大豆的光合作用. P m、l k 的

显著下降, 说明大豆光耐受能力和电子传递能力在

UV-B辐射胁迫下显著减弱. 电子传递能力下降的可

能原因是 UV-B 辐射胁迫破坏了电子醌受体功能、

酪氨酸氧化还原能力、放氧化合物以及 D1 蛋白
[ 35]

.

Pm 的改变还认为与光合碳同化的关键酶Rubisco 有

很大关系
[ 34]

. UV-B 辐射胁迫可能降低了大豆的

Rubisco 酶活性, 使其羧化速率下降. 在分枝-开花

期, CK的初始斜率 A显著高于T,而在其他生育期,

CK和T 间的初始斜率 A差异不显著. 幼苗期,UV-B

辐射增强对大豆的捕光系统未造成伤害, 但T 的 Y

和 qP 却显著低于 CK. 其可能原因是类囊体光系统

和捕光色素系统未受到破坏
[ 36]

,而是 PSÒ电子传递

活性受抑制的结果.在分枝-开花期,UV-B辐射增强

胁迫对大豆的捕光系统造成了伤害, 这可能是UV-B

辐射增强破坏类囊体光系统尤其是捕光色素系统的

结果
[ 36]

.

光化学淬灭反映的是 PS Ò天线色素吸收的光
能用于光化学电子传递的份额, 要保持高的光化学

淬灭就要使 PS Ò反应中心处于/开放0状态, 所以光

化学淬灭又在一定程度上反映了 PS Ò反应中心的
开放程度

[ 21]
. 光化学淬灭反映了 PS Ò原初电子受体

QA 的还原状态, 它由 Q
-
A 重新氧化形成

[ 37]
. qP 愈

大, Q
-
A 重新氧化形成 QA的量愈大, 即PS Ò的电子

传递活性愈大
[ 34]

. 非光化学淬灭反映的是 PSÒ天线

色素吸收的光能以热的形式耗散掉的光能部分. 当

PSÒ反应中心天线色素吸收了过量光能时,如不能

及时地耗散将对光合机构造成失活或破坏,所以非

光化学淬灭是一种自我保护机制, 对光合机构起一

定的保护作用
[ 27]

. UV-B 辐射增强对大豆的 qP 和

NPQ有着显著的影响, T 的 qP 显著低于 CK. 说明

UV-B辐射增强严重影响了大豆对光强的梯度响应,

即使在很弱光强的情况下,大豆都不能有效的捕获

光能进行光合作用.造成这一现象的原因是 PSÒ电
子传递活性受抑制和捕光系统损伤造成的. UV-B辐

射增强显著降低NPQ, 说明 PS Ò天线色素吸收的光

能热能形式散失的机制受到了严重破坏
[ 27]

.

本研究发现PAR从366 Lmol#( m2#s) - 1
开始, CK

与T 的快速光曲线中一些荧光参数开始出现差异.

说明, UV-B 辐射增强缩小了大豆对光强的适应范

围.田间最大光强通常在2 000 Lmol#( m2#s) - 1
左右,

在1 561Lmol#( m2#s) - 1
时, T 的NPQ都显著低于 CK.

由此看出,在田间光强下,大豆的光保护机制已严重

破坏,进而破坏光合机构, 降低光合效率. 在三叶期

和结荚期, T 与 CK的 Y 和 qP 无明显差异, 说明光

保护机制的损伤程度还不足以抑制 PS Ò的激发能

捕获速率, 造成 Pm 下降. 从 557 Lmol#(m2#s) - 1
开

始,幼苗期和分枝-开花期T 的 qP 显著低于 CK. 在

田间光强下, T 的大豆 PSÒ的电子传递活性将受到

抑制,造成 P m 下降.

4  结论

( 1) UV-B 辐射增强显著降低了大豆幼苗期到

结荚期的叶绿素含量, 且随着处理时间的延长,

UV-B对叶绿素胁迫的累积效应愈加明显.

( 2) UV-B辐射增强影响了大豆幼苗期、分枝-开

花期和结荚期的光合荧光参数. UV-B辐射增强使得
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大豆 PS Ò反应中心受到了光化学伤害,减小了 PS Ò

反应中心内禀光能转化效率和 PS Ò的激发能捕获

速率,造成有效光化学量子产量的降低.破坏了大豆

光化学淬灭( qP)和非光化学淬灭机制( NPQ) , 损伤

了捕光系统,使光合机构运转发生紊乱,造成光合效

率下降.

( 3) UV-B辐射胁迫下, 大豆对光强适应范围出

现366 Lmol#( m
2
#s)

- 1
拐点,而对PAR的响应趋势没

有明显变化.
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