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根外施氮对热胁迫下小麦叶片光合特性的影响
●

刘洪展1，郑风荣1，赵世杰2*
（1．山东大学威海分校海洋学院，山东 威海 264209；2．山东农业大学生命科学学院，山东 泰安 271018）

摘 要： 研究了38℃热胁迫下用外源氮素处理的小麦叶片中光合作用部分指标的变化，结果表明：在适度的热
胁迫过程中，低浓度氮素营养处理的小麦叶片中叶绿素及可溶性蛋白含量、F v／Fm 及ФPSⅡ、表观量子效率稍微下
降，而NPQ 及光饱和速率有上升的趋势；较高浓度氮素营养的小麦叶片中叶绿素及可溶性蛋白含量、表观量子效
率及光饱和速率明显增加，NPQ 降低，F v／Fm 及ФPSⅡ有升高的趋势。 说明热胁迫条件下，外施氮素营养可以提高小
麦叶片的光合能力，缓解热胁迫造成的光合损伤。
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  小麦生育后期温度回升较快，常出现高温天气，
致使小麦植株衰老加速，灌浆期缩短，粒重和产量显
著下降［1］。高温会破坏植株叶片叶绿体结构，影响光
合产物积累与运输。理论上讲，在前期群体结构合理
的基础上，增加后期干物质生产和积累，客观上要求
籽粒形成期叶面积保持一定的水平，提高其光合速
率。植物的氮素代谢和碳素同化之间相互联系，研究
表明随着叶片中氮素含量增加，植物光合能力直线
增加［2］，然而高温胁迫会引起小麦叶片中氮素含量
降低［3］。 虽然就不同氮素含量和配比对叶片光合能
力的影响已做了大量的研究，但是高温胁迫下氮素
营养对小麦光合能力的影响却较少深入研究。因此，
本文探讨了外源氮素营养对热胁迫处理后小麦叶片

中光合特性的影响，以期为小麦叶片的高效光能利
用提供参考。

1 材料与方法
1．1 材料培养及处理

以山东农科院作物研究所选育的小麦新品种

“935031”为材料，精选一定数量的小麦种子手工田
间点播，翌年春季移栽部分幼苗于塑料盆，每盆1
株，自然条件下常规管理。

当盆栽小麦苗长至7～8片叶时，叶面分别喷洒
0．5mmol／L、5．0mmol／L NH4NO3，每天喷洒1次，
连续喷洒6d，以叶面喷洒蒸馏水的小麦为对照材
料。然后在光照培养箱中进行暗期38℃热胁迫处理，
分别处理0、4、8h 后，取上部全展开倒数二、三两个

叶片进行测定。 每个测定设2次重复。
1．2 测定方法
1．2．1 叶绿素含量测定 参照赵世杰等［4］的方法，
以80％的丙酮暗处浸提48h，用UV-1601分光光度
计测定OD 值。
1．2．2 可溶性蛋白质含量测定 参照赵世杰等［4］

的方法，以牛血清蛋白为标准蛋白。
1．2．3 叶绿素荧光参数测定 将叶片充分暗适应
30min 后，用PEA 便携式植物效率分析仪测定最大
光化学效率（ F v／Fm ） ，F v＝ Fm－F o，其中Fm 是最大

荧光产量，F o为初始荧光。
用英国Hansatech 公司生产的FMS2型便携式

荧光仪测定非光化学猝灭（ NPQ ） 和实际光化学效
率（ ФPSⅡ） ，其中NPQ＝（ Fm－Fm′） ／Fm′，ФPSⅡ＝（ Fm′

－ F s ） ／Fm′，Fm′为作用光下的最大荧光产量，F s 为

作用光适应17min 后的稳态荧光产量，测定时作用
光强600μmol／（ m2·s） 。
1．2．4 气体交换参数测定 用英国PP systems 公
司生产的CIRAS-1型便携式光合测定系统在室内
测定气体交换参数。

2 结果与分析
2．1 热胁迫下根外施氮对小麦叶片中叶绿素含量
的影响

在叶片光合衰退的过程中，叶绿素会逐渐降解。
由图1可知，在热胁迫过程中，随着氮素营养浓度的
升高，叶绿素含量表现出上升的趋势，5．0mmol／L
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氮素营养处理的叶片中在热胁迫0、4、8h 后叶绿素
含量分别比对照增加了0．78％、4．78％、10．52％。表
明热胁迫条件下，适当提高外源氮素浓度可以增强
叶片的光合能力。
2．2 热胁迫下根外施氮对小麦叶片中可溶性蛋白
含量的影响

叶片发育过程中降解的可溶性蛋白中的优势蛋

白是RuBPC，其活性和含量往往构成对光合速率的
限制。 由图2可知，在热胁迫过程中，较低氮素处理
情况下可溶性蛋白的含量逐渐减少，而较高氮素营
养条件下可溶性蛋白的含量呈现增加的趋势。 说明
适度热胁迫对可溶性蛋白的诱导合成受外源氮素浓

度的影响，较高浓度氮素促进了叶片对热胁迫的适
应能力，有利于维持较高的光合速率。

图1 热胁迫下根外氮素营养对
小麦叶片叶绿素含量的影响

Fig．1 Effects of nitrogen nutrit ion on the chlorophyll
contents in the leaves of w heat under heat stress

   图2 热胁迫下根外氮素营养对
小麦叶片可溶蛋白含量的影响

Fig．2 Effects of nitrogen nutrit ion on the soluble
protein contents in the leaves of w heat under heat stress

2．3 热胁迫下根外施氮对小麦叶片光能转化的
影响

2．3．1 热胁迫下根外施氮对小麦叶片原初光化学
特性的影响 在荧光分析中，F v／Fm 的比值常用于

度量光系统 II 的原初光能转换效率，F v／F o 的比值

被用于度量光系统 II的潜在活性；F o是光系统 II 反
应中心全部开放时的荧光水平，大小与调制激发光
强度及叶绿素含量有关。 从图3可知，热胁迫条件下

F v／Fm 和F v／F o呈现下降的趋势，表明叶片的光合机
构受到了热损伤，而Fo 的变化表明叶绿素参与了维
持较高的光能转换；然而随着热胁迫程度的加强，提
高外施氮素浓度促进了叶片的光能转化活性，表现
为在热胁迫8h 后，5．0mmol／L 氮素营养处理的叶
片中 F v／Fm、F v／F o 和 F o 分别比对照增加了2．9％、
16．2％和12．5％。因此，适宜的氮素营养对叶片光合
机构的损伤修复有一定作用。

图3 热胁迫下根外氮素营养对小麦叶片F v／Fm、 F v／F o、F o的影响

Fig．3 Effects of nitrogen nutrit ion on the optimal
photochemical quantum efficiency in the leaves of w heat under heat stress

2．3．2 热胁迫下根外施氮对小麦叶片实际光化学
特性的影响 ФPSⅡ和NPQ 分别代表光系统 II 的实

际光化学效率和非光化学猝灭，反映了实际光照下
的电子传递能力和光系统II反应中心非辐射能量耗
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散能力的大小。 由图4可知，随着热胁迫程度的加
强，ФPSⅡ明显降低；在热处理后的测定过程中，随氮
素浓度提高，ФPSⅡ显著增加并且保持上升的趋势。热
胁迫诱导NPQ 的增强，在随后的处理过程中，随氮
素浓度的增加，NPQ 逐渐下降；热处理8h 后喷洒5．

0mmol／L 氮素的叶片中NPQ 明显低于对照，这说
明热胁迫造成的实际光化学效率的减少与非辐射能

量耗散有一定关系，并且氮素营养可通过减少能量
耗散的形式来增强实际光能利用率。

图4 热胁迫下根外氮素营养对小麦ФPSⅡ、NPQ 的影响
Fig．4 Effects of nitrogen nutrit ion on the actual photochemical

quantum efficiency and non-photochemical quenching in the leaves of w heat under heat stress
2．4 热胁迫下根外施氮对小麦叶片光合作用参数
的影响

光照是影响叶片光合作用效率的重要因子，光
饱和速率（ P s）与表观量子效率（ Ф）通常代表叶片对
强光和弱光的利用能力，反映了光合机构光合功能
的变化。从图5可知，热胁迫处理4h 后，光饱和速率

明显减小，表观量子效率稍微下降；外施氮素营养提
高了光饱和速率与表观量子效率，热胁迫条件下氮
素营养的促进作用更加显著，叶面喷洒5．0mmol／L
氮素的叶片光饱和速率与表观量子效率分别比对照

增加56．5％、56．1％，说明外源氮素营养可以改善适
度热胁迫条件下光合机构的光合性能。

图5 热胁迫下根外氮素营养对小麦叶片光饱和速率、表观量子效率的影响
Fig．5 Effects of nitrogen nutrit ion on the photosynthetic rate of

light-saturation and apparent quantum yields in the leaves of w heat under heat stress
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3 讨论
绿色植物组织中的叶绿素含量反映了组织的光

合能力，通常叶片叶绿素含量低，捕光能力就弱，光
化学效率就低。 高温加强蒸腾作用，导致植株失水，
而水分亏缺就直接引起叶绿素降解，从而使叶绿素
含量降低；另一个原因可能是高温引起植物体内干
旱造成植株对营养元素吸收困难，表现叶片黄化，叶
绿素含量也相应降低。 氮素是叶绿素和蛋白质最基
本的元素，供应充分能保证叶绿体形成和累积，提高
叶绿素及可溶性蛋白含量。研究表明，叶片衰老过程
中可溶性蛋白和叶绿素含量与光合速率有极显著的

正相关。在我们的试验中，较低浓度氮素处理的小麦
叶片中，随着热胁迫的进行，叶绿素含量和可溶性蛋
白的含量降低，这可能与叶片的水分状况有关；而在
较高浓度氮素处理的小麦叶片中，随着热胁迫的进
行叶绿素和可溶性蛋白的含量增加，说明氮素营养
能够促进逆境条件下叶绿素与可溶性蛋白的积累

（图1，图2） 。 由于实验过程中水分供应充足，所以适
度高温胁迫条件下，外源氮素提高光合能力的原因
在于不仅有利于叶绿素和可溶蛋白的合成，而且促
进小麦对水分的吸收。

植物叶绿素荧光参数更具有反映光合作用“内
在性”的特点，最大光化学效率（ F v／Fm ） 降低是光抑
制最明显的特征之一，过剩光能使 F v／Fm降低［5］。
ФPSⅡ是指非循环电子传递量子效率，它可反映PSⅡ
反应中心实际的光化学活性。 光抑制的发生可能是
光合机构遭受过量光能破坏的结果［6］，也可能是保
护光合机构免于破坏的保护性反应［5］。本试验中，热
胁迫导致了F o 的升高，随着氮素浓度的增加，F o 上

升的趋势更加明显；由于F o的增加意味着D1蛋白或
反应中心其他组分可能已失活或受到破坏［7］，而F v／
F o 的上升表明氮素供应可能有利于对破坏的 PSII
反应中心进行有效的修复；在较严重热胁迫时用5．0
mmol／L 氮素营养处理的叶片F v／F o 增加的幅度大

于F o （图3） ，说明尽管热胁迫导致了反应中心的失
活，然而提高氮素营养可以更有效缓解热胁迫造成
的F v／F o 下降，较高浓度的氮素营养增强了反应中
心的修复能力。 F v／Fm 和ФPSⅡ随热胁迫的增强而降

低，在此期间随外源氮素水平升高而增加的趋势（图
3，图4）说明充足供应氮素可以刺激代谢反应，消耗
较多的光能，从而提高光化学效率，减缓光抑制。 在
除光以外没有其它胁迫因子同时存在的自然条件

下，依赖叶黄素循环的非辐射能量耗散（ NPQ ） 的增
加可能是大多植物主要的保护机制［8］，NPQ 反映
PSII 天线色素吸收的光能不能用于光化学电子传

递而以热的形式耗散掉的部分。在热胁迫条件下，随
着氮素供应水平的升高NPQ 呈现出减少的趋势（图
4） ，说明氮素营养使得天线色素吸收的光能更多用
于光化学电子传递的光能转化过程。

植物叶片的氮含量随外界环境中氮有效性的增

加而增加［9］，研究表明植物叶片的氮含量与光合能
力有很强的正相关性［10］。 通常而言，光饱和速率
（ P s）随叶氮含量或供氮水平增加而增加是由于气孔
导度（ g s）的增加或羧化能力提高的结果。 随供氮水
平的提高，可溶性蛋白含量显著增加可能意味着核
酮糖-1，5-二磷酸羧化酶（ Rubisco）含量的增加或羧
化能力的提高，因为可溶性蛋白大部分是由Rubisco
所组成的［11］。供氮过高导致P s 和可溶性蛋白含量降

低已在许多植物中报道过［12］。 本研究中，热胁迫4h
后较高氮素的处理中叶片可溶性蛋白含量减少（图
2） ，而P s 明显升高（图5） ，这说明可能是由于羧化能
力提高的缘故。此外，叶绿素含量增加而导致的光捕
获能力的提高可能是P s 增加的另一原因［13］，热胁迫
条件下较高氮素水平处理的叶片中表观量子效率

（ Ф）和叶绿素含量的增加（图5，图1） ，表明氮素供应
能够增强叶片的光能捕获效率。

植物叶片大约75％的氮素存在于叶绿体中［2］，
这其中的30％～50％被碳同化的关键酶－－核酮糖

-1，5-二磷酸羧化酶（ Rubisco） 所占据，还有一部分
被用于光能捕获和电子传递等相关蛋白的合成［10］。
因此，热胁迫条件下，较高氮素供给水平不仅能促进
小麦吸水，从而维持叶片的气孔导度［14，15］，而且有
利于叶片光合色素积累以及光能转化能力的增强，
从而使捕获的光能更多地用于光化学反应，促进叶
绿体的羧化能力，提高小麦叶片的光合速率。
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Effects of exogenous nitrogen nutrition of roots
on photosynthetic characteristics of leaves in wheat under heat stress

LIU Hong-zhan1，ZHENG Feng-rong1，ZHAO Shi-jie2
（1．Marine College，Shandong Univ ersity，W eihai，Shandong264209，China；

2．College of L if e S ciences，Shandong A gricultural Univ ersity，T aian，Shandong271018，China）
Abstract： T he changes of photosynthetic parameters in the leaves of wheat treated by exogenous

nitrogen were studied under38℃ heat-stress．T he results showed： under the condition of moderate heat-
stress，the contents of chlorophyll and soluble protein，F v／Fm，ФPSⅡ and apparent quantum yields in the
leaves were slightly reduced，and NPQ and photosynthetic rate of light-saturation were increased when the
plants w ere treated by low-concentration nitrogen；however，the contents of chlorophyll and soluble
protein，apparent quantum yields，photosynthetic rate of light-saturation，F v／Fmand ФPSⅡwere enhanced，
and NPQ was reduced when the plants w ere treated by high-concentration nitrogen．It is concluded that
applying exogenous nitrogen nutrition can improve the foliar photosynthesis ability of wheat and alleviate
photosynthetic damage by heat stress．

Key words： wheat leaves；heat stress；exogenous nitrogen；photosynthetic characteristics
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