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短时水分胁迫对水稻叶片光合作用的影响
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摘 要：为揭示水分胁迫下水稻叶片光合特性下降的生理原因，以水培的水稻幼苗为材料，测定３０％ ＰＥＧ－
６０００模拟水分胁迫１５０ｍｉｎ过程水稻叶片光合特性、荧光参数和光合机构关键酶活性的变化。结果表明：短时水分
胁迫处理０～６０ｍｉｎ气孔导度快速下降，胞间ＣＯ２浓度、净光合速率、蒸腾速率和荧光参数均降低；６０～１２０ｍｉｎ气孔
导度缓慢下降，ＲｕＢＰ羧化酶活性开始快速下降，胞间ＣＯ２浓度开始上升，非光化学猝灭仍然是上升趋势，其它光合
荧光参数持续降低。１２０ｍｉｎ后，非光化学猝灭出现下降趋势，ＲｕＢＰ羧化酶活性和胞间ＣＯ２浓度分别保持下降和上
升趋势，其它光合荧光参数持续降低。短时胁迫处理结果暗示，光合作用０～６０ｍｉｎ主要受气孔限制，６０～１２０ｍｉｎ
受气孔限制和非气孔限制共同作用，１２０ｍｉｎ后主要受非气孔限制。
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水分胁迫是限制作物生长和产量的主要环境因

子之一。水分胁迫对产量的影响主要是通过影响植

物叶片的光合机构，以降低其光合性能［１］。薛崧

等［２］研究认为水分胁迫对作物光合色素有显著影

响，会造成叶绿素合成速率降低、叶绿素（Ｃｈｌ）分解
和类胡萝卜素（Ｃａｒｏ）含量减少，引起 Ｃｈｌａ／ｂ和 Ｃｈｌ／
Ｃａｒｏ值的改变，进而影响原初反应和激发能的传递，
导致光能吸收效率的降低。赵丽英等［３］通过ＰＥＧ－



６０００处理发现水分胁迫对小麦幼苗叶绿素荧光参
数影响较大，证实严重水分亏缺或长时间水分亏缺

植物叶片的光合机构会受到破坏。ＰＥＧ－６０００胁迫
处理两天会使敏旱玉米品种类囊体膜受损、叶绿体

超微结构遭受破坏［４］。卢从明等［５］采用自然失水法

进行不同程度的水分胁迫，发现轻度水分胁迫对叶

片光合电子传递速率影响较小，严重水分胁迫会对

明显抑制光合电子传递活性，环式与非环式光合磷

酸化活性受抑程度更大。ＲｕＢＰ羧化酶对净光合速
率起着决定性的影响，是光合碳同化的关键酶。王

仁雷等［６］通过研究水分胁迫条件下水稻的光合特

性，发现随着ＮａＣｌ胁迫时间和浓度的加大，净光合
速率、ＰＳⅡ光化学效率（Ｆｖ／Ｆｍ）和 ＲｕＢＰ羧化酶活
性下降，气孔导度和胞间 ＣＯ２浓度减小。前人关于
水分胁迫处理后水稻叶片光合特性及关键酶活性的

研究主要集中于长时间胁迫处理后的变化，长时间

胁迫处理后的结果受植株自身调节的影响。而水稻

叶片光合特性及光合机构对短时水分胁迫的影响还

不是很清楚，本研究采用 ＰＥＧ－６０００模拟水分胁迫
处理，研究短时胁迫处理对光合特性及光合机构的

影响，探讨短时胁迫影响水稻叶片光合作用下降的

的内在机理。

１ 材料与方法

１．１ 试验设计

试验在河南农业大学室内人工气候室进行。供

试水稻品种为籼型杂交稻两优培九、粳型常规稻豫

粳六号和７３８。种子消毒后，在培养皿中发芽，秧苗
３叶１心时移栽至水培液中，营养液采用国际水稻
研究所吉田昌一的配方，氮素浓度一直维持在 ４０
ｍｇ·Ｌ－１。水培箱的长、宽和深分别为 ３３ｃｍ、２３ｃｍ
和１０ｃｍ，每箱移栽９株。秧苗移栽前先在清水中处
理４ｄ，以使植株间差异趋于一致，以后开始营养液
处理。每７ｄ更换营养液一次，ｐＨ保持 ５．０～５．３。
试验设置３次重复。
１．２ 试验方法

水稻生长至９叶１心，选取生长一致的水稻苗
进行测定，水分胁迫采用 ＰＥＧ－６０００模拟水分胁
迫，ＰＥＧ浓度设定为 ３０％，水势比正常水分下降了
１．２５ＭＰａ。ＰＥＧ处理 ０、３０、６０、９０、１２０、１５０ｍｉｎ进行
各性状的测定，每重复测定３株。

光合特性采用光合测定系统（ＬＩ－６４００，Ｌｉ－ｃｏｒ
ｃｏｍｐａｎｙ，Ｎｅｂｒａｓｋａ，ＵＳＡ）进行测定。采用开放式气
路，在１０∶００—１２∶００时采用人工红蓝光源，光强设
定为１０００μｍｏｌ·ｍ

－２·ｓ－１。测定的指标包括净光合
速率 Ｐｎ、气孔导度 Ｇｓ、胞间 ＣＯ２浓度 Ｃｉ、蒸腾速率

Ｔｒ和羧化效率ＣＥ（羧化效率为 Ｐｎ／Ｃｉ）。
叶绿素荧光测定采用 ＦＭＳ２型便携调制式叶绿

素荧光仪（Ｈａｎｓａｔｅｃｈ，英国）。测定前，植株均在
ＰＡＲ＝６００μｍｏｌ·ｍ

－２·ｓ－１、Ｔａ＝２５℃条件下适应１ｈ，
然后用叶夹夹住叶片（暗适应）１５～３０ｍｉｎ。测定
时，荧光仪按预先设定的程序首先以弱测量光

（＜０．０５μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１）照射叶片，测量出 Ｆ０。然

后以饱和脉冲光（１２０００μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１）照射，给出

Ｆｖ、Ｆｍ以及Ｆｖ／Ｆｍ。最后以ＡＬ（光化光，１８０μｍｏｌ·
ｍ－２·ｓ－１）持续照射３ｍｉｎ后测定ΦＰＳⅡ。其它叶绿
素荧光动力学参数如电子传递速率、ｑＰ（光化学猝
灭系数）、ＮＰＱ（非光化学猝灭系数）等同时给出。

ＲｕＢＰ羧化酶活性测定采用加入 ＲｕＢＰ底物反
应的方法［７］，取水稻叶１ｇ，冲洗干净晾干，加入５ｍｌ
预冷的提取介质，在冰浴上研磨至匀浆，经４层纱布
过滤，滤液于４℃下２００００ｇ离心１５ｍｉｎ，弃沉淀；上
清液即粗酶提取液置 ０℃保存备用。吸取 Ｔｒｉｓ０．３
ｍｌ，ＭｇＣｌ２０．３ｍｌ，ＡＴＰ０．３ｍｌ，ＤＴＴ０．３ｍｌ，ＮＡＤＨ０．３
ｍｌ，ＫＨＣＯ３０．１ｍｌ，ＥＤＴＡ０．３ｍｌ，蒸馏水 ０．８ｍｌ。取
ＲｕＢＰ羧化酶液０．１ｍｌ于试管，３０℃保温 １０ｍｉｎ，然
后加入０．１ｍｌ的三磷酸苷油酸激酶／三磷酸苷油酸
脱氢酶，在分光光度计３４０ｎｍ测定光吸收 Ｅ０，最后
加０．１ｍｌ的 ＲｕＢＰ，立刻于３４０ｎｍ每隔１５ｓｅｃ至３０
ｓｅｃ间隔，测光吸收变化 Ｅ１。
酶活力＝（Ｅ０Ｅ１）×Ｖｔ／（２×ｄ×∮×△ｔ×Ｖｓ）

式中，Ｅ０、Ｅ１分别为反应前、后反应液的 Ａ３４０；Δｔ
为Ｅ０到 Ｅ１的时间（ｍｉｎ）；∮为１μｍｏｌＮＡＤＨ的吸光
系数（６．２２）；ｄ为比色杯的光径（ｃｍ）；Ｖｔ为酶液总
量（ｍｌ）；Ｖｓ为反应液体积（ｍｌ）；酶活力单位为（ｍｍｏｌ
·ｍｍ－１·ｍｌ－１）；２表示每固定 １ｍｏｌＣＯ２有 ２ｍｏｌ
ＮＡＤＨ被氧化。
１．３ 统计分析

利用 Ｅｘｃｅｌ对数据进行处理及制图。数据分析
采用 ＤＰＳＶ９．５０软件，样本平均数的差异显著性测
验采用ＬＳＤ法。

２ 结果与分析

２．１ 短时水分胁迫对水稻光合特性的影响

从图１可以看出，胁迫处理后１５０ｍｉｎ内水稻净
光合速率呈现下降趋势，处理 ０～３０ｍｉｎ下降速率
较快，３０～９０ｍｉｎ下降相对平缓。胁迫后三个品种
叶片气孔导度均呈现 Ｚ字型的变化趋势，处理 ０～
３０ｍｉｎ缓慢下降，３０～６０ｍｉｎ迅速下降，６０ｍｉｎ后又
缓慢下降，１５０ｍｉｎ水稻叶片气孔基本关闭。胁迫
１５０ｍｉｎ两优培九、豫粳六号和７３８三个品种气孔导
度分别下降８６．７４％、８８．８２％和８７．５２％，气孔导度
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下降的幅度较净光合速率大。叶片胞间ＣＯ２浓度胁
迫后呈现倒抛物线的变化趋势，胁迫 ０～６０ｍｉｎ胞
间ＣＯ２浓度处于下降的变化趋势，６０ｍｉｎ后又呈上
升趋势。叶片蒸腾速率胁迫后都有不同程度的下

降，处理０～６０ｍｉｎ下降速率较快，６０ｍｉｎ后下降速
率有所降低。处理 １５０ｍｉｎ两优培九、豫粳六号和
７３８三个品种分别下降 ５３．６７％、７０．８９％和 ８３．
４９％。叶片羧化效率胁迫后呈现下降的变化趋势，
处理０～６０ｍｉｎ变化程度较小，６０ｍｉｎ后快速下降。
处理１５０ｍｉｎ两优培九、豫粳六号和７３８三个品种羧
化效率分别下降８５．２５％、７５．２９％和７８．５％。
２．２ 短时水分胁迫对水稻叶片荧光诱导动力学参

数的影响

由叶片光化学效率 Ｆｖ／Ｆｍ的变化可以看出
（图２），胁迫０～３０ｍｉｎ迅速下降，随后缓慢下降，但
整体仍处于下降的趋势。胁迫 １５０ｍｉｎ两优培九、
豫粳六号和 ７３８分别下降 ２３．９６％、２２．６％和
２７．６２％。实际光化学效率胁迫后三个品种都存在

明显的下降趋势，０～９０ｍｉｎ平缓下降，９０ｍｉｎ后迅
速下降。胁迫１５０ｍｉｎ两优培九、豫粳六号和７３８叶
片实际光化学效率分别下降 ３４．９２％、２４．７５％和
２１．３５％。叶片光化学猝灭系数胁迫后三个品种均
有不同程度的下降趋势，０～９０ｍｉｎ缓慢下降，９０ｍｉｎ
后迅速下降。胁迫 １５０ｍｉｎ两优培九、豫粳六号和
７３８分别下降４５．７２％、３３．７４％和４２．８９％。随处理
时间延长水稻叶片叶绿体原初反应电子用于光合电

子传递的份额逐渐减小。叶片非光化学猝灭胁迫后

三个品种呈现先上升而后下降的变化趋势，０～１２０
ｍｉｎ缓慢上升，１２０ｍｉｎ两优培九、豫粳六号和７３８非
光化学猝灭达最大值，分别比处理前上升４８．１９％、
６３．２８％和６３．１６％。１２０ｍｉｎ后非光化学猝灭缓慢
下降。水稻叶片电子传递速率胁迫后都有不同程度

的下降，０～９０ｍｉｎ平缓下降，９０ｍｉｎ后迅速下降。
胁迫１５０ｍｉｎ两优培九、豫粳六号和７３８叶片光合电
子传递速率分别下降７０．０％、６１．１３％和６２．３３％。

图１ 短时水分胁迫水稻叶片光合特性的变化

Ｆｉｇ．１ Ｃｈａｎｇｅｓｏｆｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓｏｆｒｉｃｅｌｅａｆｕｎｄｅｒｓｈｏｒｔ－ｔｅｒｍｗａｔｅｒｓｔｒｅｓｓ
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图２ 短时水分胁迫水稻叶片叶绿素荧光特性的变化

Ｆｉｇ．２ Ｃｈａｎｇｅｓｏｆｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓｏｆｒｉｃｅｌｅａｆｕｎｄｅｒｓｈｏｒｔｔｅｒｍｗａｔｅｒｓｔｒｅｓｓ

２．３ 短时水分胁迫对水稻叶片 ＲｕＢＰ羧化酶活性
的影响

ＲｕＢＰ羧化酶是光合作用光合碳循环中最初的
ＣＯ２固定酶，是光合碳同化的关键酶，对净光合速率
起决定性作用。从图 ３可以看出，胁迫后水稻叶片
中ＲｕＢＰ羧化酶活性逐渐下降，处理０～３０ｍｉｎ明显
下降，随后３０～１２０ｍｉｎ缓慢下降，１２０ｍｉｎ后迅速下
降。１５０ｍｉｎ两优培九、豫粳六号和 ７３８分别下降
６７．２９％、３７．５９％和６５．４３％。

图３ 短时水分胁迫水稻叶片ＲｕＢＰ羧化酶活性的变化
Ｆｉｇ．３ ＣｈａｎｇｅｓｏｆＲｕＢＰｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅａｃｔｉｖｉｔｙｏｆ

ｒｉｃｅｌｅａｆｕｎｄｅｒｓｈｏｒｔｔｅｒｍｗａｔｅｒｓｔｒｅｓｓ

３ 讨 论

植物感知胁迫作用后，通常表现出光合作用下

降。前人研究发现，ＰＥＧ模拟短时水分胁迫后各种
色素蛋白复合体含量都会出现不同程度的降低，其

中ＬＨＣⅡ下降幅度最大，从而导致激发能从 ＬＨＣⅡ
向光系统Ⅱ传递的降低，表现出光系统Ⅱ荧光发射

强度和 Ｆｖ／Ｆｍ大幅下降，导致光合作用降低［８－１０］。
本试验 ３０％ ＰＥＧ模拟水分胁迫 １５０ｍｉｎ，光合电子
传递速率降低，ＡＴＰ和 ＮＡＤＰＨ形成受阻，Ｒｕｂｉｓｃｏ的
大幅下降直接影响了Ｃ３途径中ＣＯ２的固定，最终影
响光合作用碳同化的进行，导致净光合速率大幅下

降以及荧光参数 Ｆ０、ΦＰＳⅡ、ｑＰ的降低，ＮＰＱ升高，
这都表明光合系统已经受到严重影响，植物启动了

相应的水分胁迫适应机制。

植物受到水分胁迫后，光合作用受到气孔限制

和非气孔限制的双重调节［１１］。轻度水分胁迫初期

光合速率的降低是主要是通过气孔限制，即气孔关

闭以减少蒸腾作用，进而阻碍ＣＯ２进入叶内；严重水
分或者长时间水分处理，限制因素逐渐变为非气孔

限制［１２－１３］。 （下转第２７７页）
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表明随着植物叶片水势的降低，植物叶片光合

器官遭受破坏和活性降低，光合速率下降从气孔限

制逐渐向叶肉细胞光合活性限制进行转变，也就是

向非气孔限制的转变［１４－１５］。本试验 １５０ｍｉｎＰＥＧ
模拟水分胁迫过程中荧光诱导动力学参数的变化趋

势较复杂，气孔导度 ０～３０ｍｉｎ缓慢下降和 ３０～６０
ｍｉｎ快速下降引起胞间 ＣＯ２浓度、净光合速率和蒸
腾速率的下降，以及各荧光参数的降低，此阶段主要

是气孔限制起主要作用。６０～１２０ｍｉｎ气孔导度缓
慢下降，ＲｕＢＰ羧化酶活性和羧化效率呈现下降趋
势，胞间ＣＯ２浓度开始上升，非光化学猝灭仍然是上
升趋势，其它光合荧光参数持续降低。这暗示此阶

段光合作用的下降不全部是由气孔关闭引起的，叶

肉细胞光合活性降低的非气孔限制也开始起作用。

１２０ｍｉｎ后，非光化学猝灭表现出下降趋势，ＲｕＢＰ羧
化酶活性出现快速下降趋势，胞间 ＣＯ２浓度保持上
升趋势，其他光合荧光参数持续降低，暗示光合器官

与功能受到破坏，非气孔限制成为光合作用的主要

限制因素。本研究也证明了轻度水分胁迫初期气孔

限制起主要作用，长时间或者严重胁迫是以非气孔

限制为主。因此，气孔限制和非气孔限制对光合作

用的影响取决于水分胁迫的时间和程度。
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