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摘要：为给 +! 等大气污染物胁迫下我国粮食生产和安全评估提供依据，利用开顶式气室（+-1）开展了 ! 种 +! 熏蒸水平的大

田试验（ 空气，1>；"$$ F/·/ P " ，-" ；"=$ F/·/ P " ，-# ），采用 QCRCFG9S., 叶绿素荧光仪和 /1 TU2 V 光合仪测定了冬小麦（ 扬 麦

"!）不同生育期的叶绿素荧光及气体交换参数 4 结果表明，-" 的 ! R W !A 均高于 $X Y，"A 、ZS、（" P ZS）W ’S[ 及 #（’+）与 1> 相

似，’S[ 及 #（’S[）分别较 1> 上升 "!X =\ @ #8X $\ 和 "!X !\ @ ##X :\ ，实 际 光 化 学 效 率 在 自 然 光 下（ 快 速 光 曲 线，*/1）和

暗适应后（ 诱导曲线达稳态时，)1）分别下降 <X ;\ @ :X ;\ 和 ""X !\ @ "8X !\ ，" F 与 $ L 分 别 下 降 YX $\ @ 8X Y\ 和 ""X $\ @

#!X "\ ，% L 在抽穗期和扬花期高于 1>，在灌浆期和成熟期低于 1>；-# 的 ! R W !A 均略低于 $X Y，#（’+）、（" P ZS）W ’S[ 及 & C 分

别较 1> 增加 !:X 8\ @ :=X ;\ 、"=:X "\ @ !#=X Y\ 和 !X <\ @ "YX "\ ，实际光化学效率在 */1 和 )1 条件下分别下降 "$X #\ @

"!X ;\ 和 #"X <\ @ #8X "\ ，"F 、% L、ZS、"A 、’S[ 及 #（’S[）分 别 下 降 #YX "\ @ !8X 8\ 、=X #\ @ #"X !\ 、"=X Y\ @ !$X <\ 、

#:X ;\ @ <=X ;\ 、!!X !\ @ =#X 8\ 和 =X :\ @ ":X 8\ 4 +! 胁迫显著降低了冬小麦的光合能力，其胁迫效应和作用机制在生长季

内呈动态变化；-" 的 ! R W !A 下降是对 ’S[ 增加的响应，"F 与实际光化学效率降低是保护性调节的结果，其抗氧化系统及热耗

散机制足以保护 S0!反应中心免遭光伤害；-# 的 1+# 同化与 ’. 重新氧化受限，热耗散机制受损，其 光 合 能 力 下 降 是 光 合 系

统受到 +! 与过剩光能双重伤害的结果；+! 损伤冬小麦 S0!的临界值在 "$$ @ "=$ F/·/ P " 之间，接近 "$$ F/·/ P " ，! R W !A 难

以指示 +! 对冬小麦的胁迫 4 尽管冬小麦对高浓度 +! 具有一定适应能力，地 表 +! 浓 度 升 高 仍 然 是 我 国 粮 食 生 产 中 面 临 的 一

个重要的问题 4
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I I !D 世纪 JD 年代以来，地表臭氧（;B ）浓度不断

增加，已成为许多地区小麦产量损失的重要原因之

一［C K F］7 ;B 可通过影响气孔开放，破坏光合色素，抑

制卡尔文循 环，降 低 光 能 利 用 效 率，损 伤 光 保 护 系

统，阻碍光合电子传递等多种机制降低光合能力，进

而导致作 物 减 产［J K CC］7 ;B 对 作 物 的 影 响 因 暴 露 剂

量、时期与方式，作 物 基 因 型 及 叶 龄 不 同 而 存 在 较

大差异［L K CC］7
同时测量叶绿素荧光与气体交换既能全面了解

光 合 器 官 的 状 态，还 能 定 位 损 伤 最 初 发 生 的 部

位［C!］7 但过去利用叶绿 素 荧 光 评 估 ;B 对 作 物 的 胁

迫效应时，较少配合测定气体交换指标，且以往的研

究大多只集中于某一生育期，难以全面评估 ;B 浓度

增加对 作 物 不 同 生 育 期 光 合 作 用 的 影 响［M K CD］7 因

此，本 实 验 通 过 ;9:（ 1&(*="1& 4#/0A(’）对 大 田 生

长的冬小麦进行 ;B 胁迫处理，用 N,),*-=2<O 叶 绿

素荧光仪和 E: &’1 P 光合仪研究了 ;B 浓度增加对

冬小麦不同生育期的光合作用的影响，并结合国内

外相关研究成果，深入分析探讨其作用机制，以期为

全面评估 ;B 等大气污染物胁迫下我国的粮食生产

和安全提供依据 7

)* 材料与方法

)+ ) I 实验材料

试验在南京信息工程大学生态与农业气象试验

园（B!QDBR S，CCMQFCR T）稻 麦 轮 作 区 进 行 7 所 用 冬

小麦为 当 地 常 规 品 种 扬 麦 CB 号（ #$%&%’() *+,&%-()
E7 U/*- O/, CB），于 !DDV 年 CC 月中旬撒播，!DDM 年

F 月 !V 日收 7 水 肥 管 理 与 当 地 种 植 习 惯 一 致，使 其

不成为冬小麦生长的限制因子 7
;9: 由通风系统、;B 发生与加入系统、开顶式

熏气室 B 部分组成［J］7 熏气室用 !D! 轻质不锈钢搭

建，其主体为边 长 CW F0、高 CW L 0 的 正 八 棱 柱 体 7
根据 X/+.144#, 等［CB］的 风 洞 试 验 结 果，在 熏 气 室 顶

部设倾角为 BDQ，上底面 积 为 下 底 面 积 BDY 的 正 八

棱台体以阻止外部气体侵入 7 室壁为聚乙烯大棚膜

（ 向下深埋 DW F0 做防渗处理）7

)+ , I ;B 熏气处理

将 ;B 发生器产生的 ;B 与背景大气混合，分别

配制成 ;B 浓度为 CDD *E·E Z C（9C ）和 CFD *E·E Z C

（9! ）的混合气体再输入气室内（ 每种处理水平 ! 个

重复）7 另设 ! 个气室作为对照（:[，通入空气）7 用

新西兰 <(’1\$/+ 公司的 3(’,(%!DD 手持式 ;B 检测仪

测定冬小麦冠层处的 ;B 浓度 7 !DDM 年 ! 月 !B 日将

气室安放到田间，B 月 V 日 K F 月 CD 日每天熏气 M #
（DM：DD K CJ：DD），雨 天 不 熏 气，整 个 生 长 季 共 熏 气

FD .7
根据测定结果，每隔 C # 对处理组的 ;B 浓度进

行一 次 调 节，当 大 气 ;B 浓 度 达 到 甚 至 超 过 CDD

*E·E Z C 时，不再向气室内通入 ;B 7 结果显示，9C 与

9! 的 ;B 浓度分别在 L! K CDL *E·E Z C 与 CBM K CJC

*E·E Z C 之间相对恒定 7 根据实测数据计算得到 :[
的 <;9]D 为F FVD *E·#·E Z C ，9C 与 9! 的 <;9]D

分别为!] DDD *E·#·E Z C 和BM FDD *E·#·E Z C 7 冬

小麦冠层处 ;B 分布均匀，同一处理组的 ! 个气室具

有较好的一致 性 7 气 室 内 相 对 空 气 湿 度 为 JW FY K
CDDY ，:;! 浓度为 BJVW ! K ]J!W B "E·E Z C ，土 壤 含

水量为 CMW VY K ]FW MY ，气室内外温差 ^ !_ 7
)+ - I 叶绿素荧光参数的测量与计算

熏气 BD . 后，用德国 G<E‘ 公司的 N,),*-=2<O
测量冬小麦的叶绿素荧光 7 于CD：DD开始在遮蔽自然

光条件下测量快速光曲线（ ’/&,. +,-#" 4$’)(，aE:），

光强依次为 D、!B]、BJJ、FFV、VVC、C C]J、C FJC、

! BFC、B BMM "01+·（0! ·%）Z C ，间 隔 CD %，每 种 处

理 J 个重复 7 于!C：DD开 始 对 叶 片 进 行 BD 0,* 的 暗

适应后测量 诱 导 曲 线（ ,*.$4",1* 4$’)(，b:），光 化 光

强度为 FFV "01+·（0! ·%）Z C ，每种处理 ] 个重复 7
测量顺 序 为 :[C、9CC、9!C，:[!、9C!、9!!，:[B、

9CB、9!B⋯⋯ 7
光系统!（&#1"1%@%"(0 !，23!）的最大光量子

产量（" ) H "0 ）、23!的实际光化学效率（U,(+.）、相

对电子传递速率（T9a）、光化学淬灭系数（ c2）、非

光化学淬灭系数（S2\）由仪器输出，其他参数按以

下公式计算 7 23!处 调 节 性 能 量 耗 散 的 量 子 产 量：

BV]
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!（$%&）’ " ( ) "*+ , " ( ) "+
［#-］，式中 " ( 为稳态实时荧

光，"*+ 为稳态最大荧光，"+ 为充分暗适应后的最大

荧光；%.! 处 非 调 节 性 能 量 耗 散 的 量 子 产 量：

!（$/）’ " ( ) "+
［#-］，式 中，" ( 及 "+ 同 上；光 合 功 能

的相对限制：#（ %01） ’ # ,（2% 3 "*4 ) "* + ）) 56 7"［#8］，式

中 # 为 2% 的最适值，56 7" 为 "* 4 ) "* + 的最适值，"* 4
’ "* + , " 9，"* + 与 " ( 同上，" 9 为充分暗适应后 的

最小荧光；光量子过剩程度：（# , 2%）) $%&［#:］，式中

2% 为光化学淬灭系数，$%& 为 非 光 化 学 淬 灭 系 数 ;
用 .+<(= 的 公 式 对 >?@ 进 行 拟 合：$ ’ $+ · ! ·

%A> ) B2C(［$D
+ E（!·%A> ）D ］，式 中，$ 为 相 对 电 子

传递速率，%A> 为光合有效辐射，$+ 为无光抑制时

的最大潜在相对电子 传 递 速 率，! 是 快 速 光 曲 线 的

初始斜率，%F ’ $+ ) ! 为半饱和光强［#G］;
!" # ! 气体交换指标的测量与计算

于 #5：55 开始用英国 A1@ 公司的 ?@ HC9 E 光

合 仪 原 位 测 定 冬 小 麦 的 净 光 合 速 率（ IJ(
H=9(9BKI(=J(<L CM(J， $ I ）、 气 孔 导 度（ B(9+M(MN
L9IOPL(MILJ，& B）与胞间 @/D 浓度（ <I(JCLJNNPNMC @/D

L9ILJI(CM(<9I，’ <）; 测量条件如下：叶片表面 %A> 为

# DG: "+9N·（+D ·B）, #（ 红 ) 蓝 ?Q1），叶 室 温 度 为

（D8 R #6 "）S ，@/D 浓 度 为 -55 "?·? , # ，相 对 空 气

湿度为 :8T R 8T ; 叶片在叶室中适应 #5 +<I 后记

录数据 " 次，每种处理水平测量 - 次 ; 并用 ’ < 及空气

@/D 浓度（ ’M ）计 算 气 孔 限 制 值（ B(9+M(MN N<+<(M(<9I，

# B）
［#7］：# B ’ # , ’ < ) ’M ; 测量顺序与叶绿素荧光相同 ;

!" $ ! 曲线拟合与数据处理

曲线 拟 合 采 用 最 小 二 乘 法，用 .(M(<B(<LM:6 5 进

行 ; 差异分 析 用 .%..#:6 5 进 行，( U 56 58 为 差 异 显

著，( U 56 5# 为差异极显著 ;

%& 结果与分析

%" ! ! /" 胁 迫 对 冬 小 麦 不 同 生 育 期 快 速 光 曲 线

（>?@，自然光下测量）中相关参数的影响

随着 /" 浓度增加，自然光照下 %.!的实际 光

化学效率 V<JNO 呈下降趋势［ 图 #（ M）］; W# 较 @X 下

降 -6 :T Y G6 :T ，灌 浆 期 降 幅 最 大，差 异 极 显 著（ (
U 56 5#），其 他 " 个 生 育 期 均 显 著 低 于 @X（ ( U
56 58）；WD 较 @X 下降 #56 DT Y #"6 :T ，灌浆期降幅

最大，成熟期次之，- 个 生 育 期 均 显 著 低 于 @X（ ( U
56 5#），抽穗期与成熟 期 还 显 著 低 于 W#（ ( U 56 5#）;
/" 胁迫显著降低了自然光照下冬小麦 %.!反应中

心电荷的分离的实际效率 ;

图中误差线为 .1，其上方字母不同表示差异显著（ ( U 56 58），) ’ :

图 !& ’( 胁迫对冬小麦不同方生育期 )*+ 中相关参数的影响

0<Z; #! Q[[JL(B 9[ /" B(CJBB 9I >?@ 9[ O<[[JCJI( ZC9\<IZ HJC<9OB 9[ \<I(JC]\=JM(

! ! 随着 /" 浓度增加，无光抑制时的最大潜在相对

电子传递速率 $+ 逐渐降低［图 #（^）］; W# 较 @X 下降

_6 8T Y #86 -T ，但 偏 差 较 大，差 异 不 显 著；WD 较 @X
下降 DG6 :T Y -86 :T ，抽穗期降幅最大，- 个生育期

均显著低于 @X（( U 56 5#）与 W#（( U 56 58）; WD 处理显

著降低了 %.!将电子传递到 %.#的最大潜在速率;
随着 /" 浓度升高，快速光响应曲线的初始斜率 !

呈下降趋势，W# 与 WD 分别较 @X 下降 -6 :T Y 76 #T 和

-G-
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"# $% &!!# ’% ，均为灌浆期降幅最大，但偏差较大，各

组间差异不显著［图 (（)）］* 可见，冬小麦捕光色素的

原初光能捕获效率一直维持在较高的水平*
随着 +, 浓度上升，半饱和光强 !- 逐渐下降［ 图

(（.）］* /( 较 01 下降 2# (% & ’# 3%（ 灌浆期降幅最

大），差 异 不 显 著；/! 较 01 下 降 (3# 2% & ,(# "%
（ 扬花期降 幅 最 大），抽 穗 期 和 扬 花 期 显 著 低 于 01
（ " 4 5# 52）与 /(（ " 4 5# 52）* /! 处 理 降 低 了 冬 小 麦

对强光的耐受能力 *
!" ! 6 +, 胁迫对冬小麦不同生育期诱导曲线（ 70，夜

间暗适应后测量）达稳态时相关参数的影响

!" !" # 6 +, 对冬小麦不同生育期光合活性的影响

随着 +, 浓度升高，89!的最大光量子产量 # : ;
#< 逐 渐 降 低［ 图 !（ =）］* /( 较 01 下 降 (# (% &
(# $% ，灌浆期降幅最大，抽穗期和灌浆期显 著 低 于

01（ " 4 5# 52）；/! 较 01 下降 ,# >% & 3# 3% ，成熟期

降幅最大，3 个生育期均显著低于 01（ " 4 5# 5(）与

/(（ " 4 5# 52）* +, 胁迫显著降低了 89!反应中心的

最大光量子产量 *
图 !（?）为 经 过 充 分 暗 适 应 后，光 合 作 用 速 率

在 22’ "<@A·（<! ·B）C ( 的光化光下逐渐上升至稳

定时 89!反 应 中 心 的 实 际 光 化 学 效 率（ DEFA.）* /(

较 01 下降 ((# ,% & ("# ,%（ 灌 浆 期 降 幅 最 大 ），3
个生育期均显著低于 01（ " 4 5# 52）；/! 较 01 下降

!(# 3% & !"# (%（ 灌浆期降幅最大），3 个生育 期 均

显著低于 01（ " 4 5# 5(），抽穗期和扬花期还显著低

于 /(（ " 4 5# 52）* +, 胁迫显著降低了光合诱导阶段

89!反应中心电荷分离的实际效率 *
随着 +, 浓度升高，光化学淬灭系数 G8 逐渐降

低［ 图 !（ )）］* /( 较 01 下降 2# (% & ’# 3% ，仅成熟

期显著低于 01（ " 4 5# 52）；/! 较 01 下降 (2# $% &
,5# 3% ，抽 穗 期 降 幅 最 大，3 个 生 育 期 均 显 著 低 于

01（ " 4 5# 5(）与 /(（ " 4 5# 5(）* /! 处理使 89!受体

侧原初醌受 体（ HIF JKE<=KL GMENENF =))FJH@K @O 89!
=))FJH@KPBE.F EN HIF FAF)HK@N HK=NBJ@KH )I=EN，$Q ）重新

氧化受限，显著降低了 89!反应中心的开放程度 *
图 !（.）为冬小麦的光合作用相对其最适状态

（G8 R (，# : S ; #< S R 5# $,）受到的限制（ %（ 8TU））* 随 着

+, 浓度升高，%（ 8TU）逐 渐 增 大 * /( 较 01 上 升 "# 3%
& (’# ,%（ 灌浆期增幅最大），3 个 生 育 期 均 显 著 高

于 01（ " 4 5# 52）；/! 较 01 上 升 !,# ’% & ,$# 5%
（ 扬花期增幅最大），3 个生育期均显著高于 01（ " 4
5# 5(），除成熟期外还显著高于 /(（ " 4 5# 52）* +, 胁

迫对冬小麦的光合作用造成了严重限制 *

图中误差线为 9U，其上方字母不同表示差异显著（ " 4 5# 52），& R 3，下同

图 !$ %& 胁迫对冬小麦不同生育期叶片光合活性参数的影响

TEV* !6 WOOF)HB @O +, BHKFBB @N JI@H@BLNHIFHE) =)HE:EHL @O .EOOFKFNH VK@XENV JFKE@.B @O XENHFKPXIF=H AF=:FB

!" !" ! 6 +, 胁迫对冬小麦不同生育期能量耗散机制

的影响

随着 +, 浓度 升 高，非 光 化 学 淬 灭 系 数 Y8Z 先

升高 后 下 降［ 图 ,（ =）］* /( 较 01 上 升 (,# 2% &

!"# 5%（ 灌浆期增幅最大），除成熟期外均显著高于

01（ " 4 5# 52）；/! 较 01 下 降 ,,# ,% & 2!# "% ，抽

穗期 降 幅 最 大，3 个 生 育 期 均 显 著 低 于 01（ " 4
5# 52）与 /(（ " 4 5# 5(）* /( 处理下冬小麦的热耗散显

2’3
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图 !" #! 胁迫对冬小麦不同生育期叶片能量耗散机制的影响

$%&’ "! ())*+,- .) /" -,0*-- .1 *1*0&2 3%--%45,%.1 6*+751%-6- .) 3%))*0*1, &0.8%1& 4*0%.3- .) 8%1,*0987*5, :*5;*-

图 $" #! 胁迫对冬小麦光合作用气体交换参数的影响

$%&’ <! ())*+,- .) /" -,0*-- .1 &5- *=+751&* .) 3%))*0*1, &0.8%1& 4*0%.3 .) 8%1,*0987*5, :*5;*-

著增强，>? 处理严重损伤了冬小麦的热耗散机制 ’
图 "（@）为 AB!处非调节性能量耗散的量子产

量［!（C/）］’ ># 与 DE 相似（ 差异 F <G ）；>? 较 DE
上升 "HI JG K HLI MG（ 抽穗期上升 HLI MG ，灌浆期

上升 H<I "G ），显 著 高 于 DE（ " F NI N#）与 >#（ " F
NI N#）’ >? 处理 严 重 破 坏 了 冬 小 麦 的 光 化 学 能 量 转

换系统和保护性的调节机制，其叶片极可能受过剩

光能伤害 ’
随着 /" 浓度 升 高，AB!处 调 节 性 能 量 耗 散 的

量子产量 !（CAO）先 上 升 后 下 降［ 图 "（ +）］’ ># 较

DE 上升 #"I "G K ??I HG ，< 个 生 育 期 均 显 著 高 于

DE（ " F NI NL）；>? 较 DE 下降 LI HG K #HI JG ，除成

熟期外均显著低于 DE（ " F NI NL）与 >#（ " F NI N#）’
># 处理下冬小麦的调节性热耗散显著增强 ’

图 "（ 3）为 光 量 子 过 剩 程 度（# P QA）R CAO’ >#

前 " 个生育期较 DE 下 降 "I HG K JI LG ，成 熟 期 较

DE 上 升 ##I ?G ，< 个 生 育 期 均 与 DE 差 异 不 显 著；

>? 较 DE 上 升 #LHI #G K "?LI SG ，显 著 高 于 DE（ "
F NI N#）与 >#（ " F NI N#）’ >? 处理显著提高了同一光

强下的光量子过剩程度 ’
%& ! ! /" 胁迫对冬小麦不同生育期气体交换的影响

图 < 可看出，随着 /" 浓度上升，冬小麦不同生

MH<
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育期的气体交换参数呈动态变化 " #$ 的净光和速率

! % 在 & 个生育期均显著低于 ’(（ " ) *+ *,）；气孔导

度 # - 在成熟期显著低于 ’(（ " ) *+ *$），其余生育期

虽然低于 ’(，但差异不显著；胞间 ’.! 浓度 $ / 在扬

花期显著 低 于 ’(（ " ) *+ *,），在 成 熟 期 显 著 高 于

’(（ " ) *+ *,）；气 孔 限 制 值 % - 在 扬 花 期 显 著 高 于

’(（ " ) *+ *,），在成熟期显著低于 ’(（ " ) *+ *,）" #!

的 ! % 与 # - 在 & 个生育期均显著低于 ’(（ " ) *+ *$）

与 #$（ " ) *+ *$）；$ / 在 & 个生育期均显著高于 #$（ "
) *+ *$），除扬花期外均显著高于 ’(（ " ) *+ *$）；% -

在 & 个生育期均 显 著 低 于 #$（ " ) *+ *$），除 扬 花 期

外均著低于 ’(（ " ) *+ *$）"

!" 讨论

!# $ 0 .1 胁迫下冬小麦光合系统的运行状况

光合作用是植物生理的核心功能，其运转状况

可用来表征植物的健康状况与活力［$!］" 冬小麦的光

合作用对地表 .1 浓度增加非常敏感，而叶绿素荧光

是研 究 植 物 光 合 功 能 的 快 速、 无 损 探 针［$$，$2］"
&（345）为通过光保护途径以热的形式耗散掉的光

能所占的比例，是 光 保 护 的 重 要 指 标，反 映 46!处

理过 剩 光 能 的 能 力，是 345 保 护 机 制 的 组 成 部

分［$&］" &（3.）表示因 46!反应中心关闭引起的以

热和荧光的形式耗散掉的过剩光能所占的比例，是

光伤害的重要指标，其上升表明光化学能量转换和

保护性的调 节 机 制（ 如 热 耗 散）已 不 足 以 将 植 物 吸

收的过剩光能完全耗散掉，此时植物可能已经受到

损伤，或继续照光将受到损伤［$7］" 由 #$ 的 &（345）

与 345 显 著 高 于 ’(，&（ 3.）与 ’( 相 似；#! 的

&（345）与 345 显著低于 ’( 和 #$ ，&（3.）显著高

于 ’( 与 #$ 可知，#$ 的光保 护 机 制 仍 在 高 效 运 行，

而 #! 的光保护机制受到了严重破坏 "
.1 胁迫并未显著降低冬小麦 46!反应中心的

原初光能捕获效率 !，故 诱 导 曲 线 达 稳 态 时 实 际 光

化学效率下降很可能与 ’8 不能进行正常的电荷分

离有关 " 然而，较高的 94 显示 #$ 处理并未损伤冬小

麦重新氧 化 ’8 的 能 力，其 345 上 升 也 与 ’8 损 失

没有多大关系 " 因 46!反应中心的可逆性失活不是

冬小麦的主要热耗散方式，故传递到46!受体侧次

级醌 受 体（ :;< -<=>%?@AB 9C/%/%< @==<D:>A >E 46!
@==<D:>AF-/?< /% :;< <G<=:A>% :A@%-D>A: =;@/%，’H ）的过

量电子 极 可 能 通 过 与 细 胞 色 素 ’B: I,,7 相 关 的 循

环电子传递和依赖跨 内 囊 体 膜 质 子 梯 度 "DJ 的 能

量耗散 机 制 转 变 成 热 量 耗 散 出 去，这 可 对 质 体 醌

（DG@-:>9C/%>%<）及 其 下 游 的 电 子 传 递 进 行 调 节，使

之与 ’.! 同 化 速 率 达 到 动 态 平 衡［$$，$2，!*］" 此 外，适

度的 .1 胁迫 可 促 进 还 原 型 辅 酶#F质 体 醌F氧 化 还

原 酶 复 合 体（ 38KJFDG@-:>9C/%>%<F>L/?>A<?C=:@-<
=>MDG<L）在内囊 体 膜 上 累 积，这 可 优 化 与 细 胞 色 素

’B: I,,7 相关的循环电子 传 递，从 而 增 强 作 物 的 热

耗散能力［!$］" #$ 的 &（345）显著上升及实际光化学

效率的下降幅 度 远 大 于 94 与 上 述 推 论 相 符，故 #$

的实 际 光 化 学 效 率 下 降 是 46! 保 护 性 调 节 的

结果［$2，$7，!!］"
#! 的 94 在 & 个生育期均显著低于 ’( 与 #$ ，这

与光照下冬小麦重新氧化 ’8 的能力下降及卡尔文

循环受抑制有关，即 #! 处理显著提高了冬小麦46!
的激发压（$ N 94），导致 46!反应中心关闭的比例

增加，进而引起 &（3.）升高［2 O $*，!*］" 同时，#! 处 理

下 .1 对脂 膜 的 损 伤 可 能 抑 制 了 光 照 下 "DJ 的 形

成，而 "DJ 增加不仅是对光能过剩响应最快的保护

机制，也是其他热耗散机制尤其是作为冬小麦主要

热耗散机 制 的 叶 黄 素 循 环 运 转 的 前 提［$2］" 345 及

&（345）的变化规律支持这一推论 " 此外，"DJ 降低

不利于 8#4 合成，可能使 8#4 与 38K4J 的比例失

去平衡，导致光合磷酸化循环加强，其代价是量子效

率降 低［$2］" 94 及 P/<G? 的 变 化 规 律 与 上 述 推 论 吻

合 "（$ N 94）Q 345 将激发压（ <L=/:@:/>% DA<--CA<，$ N
94）与 345 联系起来，可以很好地表征光量子过剩

程度［!1］" 由（ $ N 94）Q 345 的 变 化 规 律 可 知，,,R
$M>G·（M! ·-）F$ 的光化光照射 S M/% 后，#! 的光能

过剩程 度 显 著 增 加 " 过 剩 光 能 增 加 可 促 进 三 线 态

4S2* 形成并与 .! 作用形成单线态氧$ .! ，进而破坏

附近的蛋白质和色素分子，使 46!受体侧遭受光破

坏［$2］" 过剩光能增加还可能导致单线态叶绿体去激

发（?<F<L=/:@:/>%），使热耗散及用于光化学反应的激

发能所 占 的 比 例 下 降［$*］" 由 于 自 然 条 件 下 48T 普

遍超过 ,,R $M>G·（M! ·-）F$ ，#! 的光合系统极有可

能受到过剩光能伤害［$2，$7，!!］"
.1 通过气孔进入植物组织后，首先与脂膜上的

不饱和脂肪酸发生反应，损伤膜的一定部位并抑制

细胞膜上的 ( U F8#4@-< 离子泵，导致保卫细胞的膨

胀压下降，使气 孔 呈 关 闭 趋 势［S，$2］" 此 外，进 入 叶 片

的 .1 会与非质体的组成物质发生反应，生成一系列

的活性氧自由基，超过一定值还会破坏植物的抗氧

化系统，导致活性氧自由基累积，进而破坏光合系统

的蛋白质和色素分子乃至整个植物细胞，成为限制

光合作用的非气孔因素［S O 2，!*，!&］" 可由 $ / 和 % - 的 变

RR&
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化趋势（ 而非程度）来判断 ! $ 下降是否因气孔受限

所致，只有 " % 和 ! $ 都减少且 # & 增大时，气孔限制才

是 ! $ 下降的主要原因，否则，无论 $ & 如何变化，气

孔限制都不是 ! $ 下降的决定性因素［#’，()］* 由 ! $、" %
及 # & 的变化规 律 可 知，+# 的 ! $ 降 低 是 气 孔 因 素 与

非气孔因素共同作用的结果，在抽穗期及扬花期以

气孔限制为主，灌浆期和成熟期则以二磷酸核酮糖

,-./（ 0%1-23&45#，)56%783&789:4）羧 化 与 再 生 受 限、

二磷酸核酮糖羧化酶 ; 加氧酶 ,-1%&<3（ 0%1-23&45#，)5
6%783&789:4 <9013=>29&4 ; 3=>?4$9&4）含 量 和 活 性 下 降

以及活性氧 自 由 基 破 坏 光 合 系 统 等 非 气 孔 因 素 为

主；+( 的 ! $ 下降与气孔限制无关，可能是卡尔文循

环活性降低、/@!受损、非循环电子传递受阻等多

种原因造 成 的［’ A #B，(C A (D］* 此 外，EF( 同 化 速 率 下 降

不仅是 F" 导致气孔关闭与 ,-1%&<3 受损的结果，还

是植物调节自身光合代谢以适应新环境的一种自我

保护机制［’，#G］* 较低的 EF( 同化速率会降低对光反

应产 生 的 H+/ 以 及 还 原 型 辅 酶 !（ $%<3:%$9I%64
964$%$4 6%$-<243:%64 783&789:4，JHK/L）的 需 求，从

而降低 M+,，得 到 较 低 的 还 原 当 量 与 能 量 密 度，减

缓活性氧的产生与累积［’］* 上述推论同与细胞色素

E>: 1))G 相关的 循 环 电 子 传 递 和 依 赖 "7L 的 能 量

耗散机制可 对 质 体 醌 及 其 下 游 的 电 子 传 递 进 行 调

节，使 之 与 EF( 同 化 速 率 达 到 动 态 平 衡 的 推 论 相

符 * 综上所述，+# 的 ! $ 降低是气孔因素与非气孔因

素共同作用的结果，是保护性调节的结果；+( 的 ! $

降低是光合系统受损的结果 *
尽管大部分参数显示冬小麦灌浆期受 F" 影响

最大，但 F" 只有通过累积效应达到一定程度才开始

影响植物的生理响应，故不能据此断定灌浆期对 F"

最敏感［N，#’，#N］* 此外，地 表 F" 浓 度 升 高 对 冬 小 麦 光

合作用的影响 随 其 生 长 发 育 及 F" 暴 露（ 剂 量 O 时

间）呈动态 变 化，与 发 展 到 一 定 程 度 即 稳 定 的 可 视

伤害症状不同，二者的发展具有一定独立性［N，G］*
!" # ! F" 损伤冬小麦 /@!的临界值

% P ; %I 为 /@!反应中心的内荧光能转换效率，

表征光合系统原初光能转换效率的高低，非胁迫条

件下该参数的变化极小，在 BQ ’ A BQ ’) 之间，不受物

种和生长条 件 影 响，胁 迫 条 件 下 该 参 数 明 显 下 降 *
/@!捕光天线的 J/R 增加、S/ 下降或 /@!反应中

心的光损伤都可能造成 % P ; %I 下降［’，((］* 由 J/R 及

S/ 的变化规律可知，+# 的 % P ; %I 下 降 是 /@!捕 光

天线的 J/R 增加的结果，+( 的 % P ; %I 下降与 &H 不

能进行正常 的 电 荷 分 离 有 关［’］* % P ; %I 低 于 BQ ’ 指

示的光抑制可能 来 自 于 光 保 护 或 者 /@!反 应 中 心

受损，在干旱、温度、盐、光等环境因子胁迫中均发

现 % P ; %I 随胁 迫 程 度 加 重 而 降 低，且 灵 敏 性 较 好，

故常 用 来 指 示 环 境 对 植 物 的 胁 迫［(’］* +# 的 % P ; %I

均高于 BQ ’，而 +( 的 均 略 低 于 BQ ’，其 所 指 示 的 F"

影响冬小麦 /@!的临界值在 #BB A #)B $T·T U # 之

间，接近 #)B $T·T U # * 然而，+# 的 ! $ 下降主要是气

孔关闭、,-1%&<3 受 损 及 其 自 身 的 保 护 性 调 节 造 成

的，此 时 F" 主 要 影 响 光 合 作 用 的 卡 尔 文 循

环［G，#G，(B］* 当 # 个胁迫因子主要影响卡尔文循环时，

% P ; %I 可能不受影 响，即 使 荧 光 诱 导 动 力 学 的 其 他

参数有所响应时也不例外，故 % P ; %I 难以用来指示

F" 对作物的胁迫［’，G，(G］* +# 的 ! $ 与实际光化学效率

（ 表征光合能力）显著低于 EV，J/R 与 ’（J/R）（ 表

征光保护能力）显 著 高 于 EV，!I 、S/ 及 ’（JF）等

指标与 EV 相似，此时冬小麦虽已受到一定程 度 的

胁迫，但仍可通过增强热耗散有效地保护 /@!反应

中心免遭光伤害 * 姚芳芳等［"B］发现浙江嘉兴的大气

F" 浓 度（ 最 大 瞬 时 浓 度 #B’Q " $T·T U # ，BG：BB A

#D：BB平均浓 度 C)Q G $T·T U # ）对 冬 小 麦 的 生 长 无

明显抑制作用 * 综上所述，F" 伤害冬小麦 /@!的临

界值在 #BB A #)B $T·T U # 之间，接近 #BB $T·T U # *
这一结论高于国内外的大部分研究结果，可能与冬

小麦品种、生长环境（ 如较高的大气 EF( 浓度，空气

温湿度，辐射强度等）之间的差异造成叶片的 F" 吸

收通量 下 降，以 及 冬 小 麦 对 当 地 F" 水 平 的 适 应

有关［N，##，"#］*
冯兆忠等［##］对 国 内 外 相 关 研 究 结 论 进 行 了 整

合分析，发 现 与 环 境 大 气 F" 浓 度（") $T·T U # ）相

比，平均 F" 浓 度 为 DD $T·T U # 时 可 使 小 麦 产 量 降

低 (NW * 可见，与 /@!的生理功能相比，冬小麦的产

量对 F" 浓度升高更加敏感 * 另一方面，F" 胁迫可显

著改善冬小 麦 的 品 质［N］* 虽 然 各 项 参 数 均 显 示 #BB
$T·T U # 并未超出冬 小 麦 /@!的 承 受 能 力，但 卡 尔

文循环已受到抑制，光合作用的保护性调节可能会

导致减产 * 故在评价地表 F" 浓度升高对我国冬小麦

生长及生产的影响时，既要考虑冬小麦的生理承受

能力，还要考虑人们对产量及品质的需求 *

$% 结论

（#）+# 处理下冬小麦光合能力下降与气孔关闭

及卡尔文循环活性下降有关，是保护性调节的结果，

其热耗散机制足以保护 /@!反应中心免遭光伤害 *

’DC
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（!）"! 的 #$! 同 化 与 !% 重 新 氧 化 受 限，热 耗

散机制受损，其光合能力下降是光合系统受到 $& 与

过剩光能的双重伤害的结果 ’
（&）长期 $& 胁 迫 显 著 降 低 了 冬 小 麦 的 光 合 能

力，其胁迫效应和作用机制在生长季内呈动态变化 ’
损伤冬小麦 ()!的临界值在 *++ , *-+ ./·/ 0 * 之

间，接近 *++ ./·/ 0 * ’ 难以用 " 1 2 "3 是 否 低 于 +4 5
来判断 $& 是否对冬小麦造成胁迫 ’

（6）虽然长 三 角 地 区 的 冬 小 麦 对 高 浓 度 $& 具

有较强的适应性，地表 $& 浓度升高仍将是我国粮食

生产与粮食安全面临的一大挑战 ’
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