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Effect of UV-B radiation on photosynthetic characteristics of Japonica rice during vegetative growth
ZHAN Shen-ye1,2, LÜ Xiao3, JIN Dan-dan4, YIN Hong2*

（1.Anshan Meteorological Administration, Anshan 114004, China; 2.College of Agriculture, Shenyang Agricultural University, Shenyang
110866, China; 3.Jinzhou Ecological and Agricultural Meteorological Center, Jinzhou 121000, China; 4.Plant Nutrition and Environmental
Resources Research Institute, Liaoning Academy of Agricultural Science, Shenyang 110161, China）
Abstract：In order to analyze the effect of enhanced UV-B radiation on the photosynthetic characteristics of Japonica rice during vegetative
growth, an experiment was conducted to determine the characteristics of photosynthetic electron transport and fluorescence induction
kinetics curves（OJIP）and their parameters. The Japonica variety Shen-nong 265 was used and was exposed to either natural light（CK）or
enhanced UV-B radiation. The UV-B radiation was increased by 5% as the T1 treatment, increased by 10% as the T2, respectively. UV-B
radiation enhancement reduced photorespiratory electron flow（Jo）and carbon electron flow（Jc）to different degrees; under T2, Jo was
inhibited more compared to under T1, while Jo / JF and Jo / Jc were increased to different degrees. UV-B treatment showed insignificant
trends regarding Rubisco oxidation rate（Vo）; however, Rubisco carboxylation rate（Vc） was reduced significantly. Vo / Vc showed
increasing trend, which was positively correlated with UV-B radiation intensity. UV-B radiation reduced the P-phase value of the OJIP
curve. The original light energy conversion efficiency（Fv / Fm）, smooth quenching coefficient（qP）, and relative rate of photosynthetic
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摘 要：为了解紫外（UV-B）辐射增强对营养生长时期粳稻光合特性的影响，研究了粳稻营养生长时期光合电子传递和荧光诱导

动力学曲线（OJIP曲线）及其参数的变化特征。试验材料选用‘沈农 265’，试验方式为盆栽，设置对照组CK（自然光照射）、处理组

T1（自然光基础上增加 5%UV-B辐射）和T2（自然光基础上增加 10%UV-B辐射）。结果表明：UV-B辐射增强在 3个测定时期（移

栽后第 20、40、60 d）不同程度降低了参与光呼吸的电子流（Jo）和参与碳还原的电子流（Jc），增加 10% UV-B辐射对于 Jo的抑制作

用大于增加 5% UV-B辐射，不同程度增加了光呼吸电子流占比；UV-B处理对Rubisco氧化速率（Vo）变化趋势不明显，但都不同

程度降低了Rubisco羧化速率（Vc），且Vo/Vc呈上升趋势，与UV-B辐射强度呈正相关。UV-B辐射会降低粳稻OJIP曲线的 P相

值。3个测定时期的原初光能转换效率（Fv/Fm）、光化猝灭系数（qP）、光合电子传递相对速率（rETR）均减小，只有非光化猝灭系数

（NPQ）升高，T2对Fv/Fm、qP、rETR的抑制作用大于T1。在营养生长时期UV-B辐射增强了 Jo的比例，降低了 Jc的比例，同时也降

低了Vc，且随UV-B辐射的增强，改变的比例与速率增大，UV-B辐射最终会影响营养生长时期叶片的相对荧光产量。研究表明，

UV-B辐射的增强，抑制了营养生长期叶片的光化猝灭程度，却促进了非光化猝灭速度，同时光电子传递速率也有所降低。

关键词：UV-B；粳稻；营养生长期；光合电子传递；荧光诱导动力学参数
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大气平流层当中臭氧（O3）衰减引起的地表UV-
B辐射增强是全球气候变化问题之一。太阳紫外辐

射到达地面需通过平流层中的O3层进行过滤，O3衰

减乃至空洞的出现，致使到达地面的太阳紫外辐射增

强。据北京监测数据显示，我国大气平流层的O3衰

减情况也很严重，平流层O3总量呈降低趋势，我国各

地平均降低 5.1%[1-2]。研究表明，大气平流层O3每减

少 1%，到达地面的太阳紫外辐射增加 2%[3-4]。UV-B
辐射（280~320 nm）是可见光的天然成分，对植物具有

重要的生物学作用[5-6]。Dehariya 等[7]认为，增强的

UV-B辐射可以改变植物的光合作用、水分的代谢以

及碳从生长池分配到二级代谢的途径，且外观形态上

与在UV-B环境下生长的植物相比，在没有紫外辐射

下的叶片生长速度更快、叶片更大。

有研究者认为当发生常规光合作用时，激发态的

光子传递到光系统Ⅱ（PSⅡ）后使光反应中心P680发

生电荷分离，产生光合电子流，且光合电子流越大，表

明其光合能力越强[8-10]，但当受到外界 UV-B胁迫的

时间和强度增加时，光合反应中心的开放程度以及光

合效率则会降低[11]。在研究水稻等C3植物过程中，曾

由 Farquhar等[12-13]提出的 FvCB模型因能描述稳态的

C同化过程且具有明确的生物学意义而被广泛应用

于光合作用研究[14]。用该模型可描述植物光合作用

中如最大羧化速率、最大电子传递速率等几个重要参

数[15-16]，但叶子飘等[17]在估算植物叶片电子最大传递

速率以及计算具体的C同化和光呼吸所分配的光合

电子流时,估算值高于FvCB生化模型的测算值，因此

本文采用叶子飘等[17]的研究方法进行估算。

近些年，研究者们常通过研究叶绿素 a快速荧光

诱导动力学参数的变化进而研究外界胁迫对植物光

合作用的影响[18]。叶子飘等[19]利用快速荧光诱导动

力学技术，发现UV-B辐射增加使绿豆幼苗的光合作

用效率降低，捕光复合体和电子传递系统被损坏，电

子传递速率下降。王伟等[20]在实验中增设 UV-B辐

射后，紫花苜蓿的各项荧光参数均降低，表明：一是紫

花苜蓿叶片的光合器官活性受UV-B胁迫后降低，进

而对C的同化和固定减少，导致光能过剩；二是植物

叶片光系统 PSⅡ为维持自身运转，通过减少光合电

子传递方式来调节对C的代谢力，这与王锦旗等[21]的

研究结果相一致，且有研究发现当 PSⅡ反应中心开

放程度变大时，光化猝灭也会增大[22]。而韩文等[23]研

究表明，短时间的UV-B辐射对拟南芥叶绿素荧光特

性有影响，原初光能转化效率、光化学猝灭系数等指

标降低，NPQ值则呈上升趋势。研究认为，只有经过

长时间的UV-B辐射PSⅡ反应中心才会受创，从而影

响光合电子传递，而短时间辐射对 PSⅡ反应中心影

响较小。

已有研究表明，作物对 UV-B 辐射增强表现敏

感，株高、叶面积、干物质量等均有降低表现[24]，水稻

产量与品质以及有效穗数和结实率显著下降，叶绿素

含量与光合速率也有所降低[25-27]。但针对UV-B辐射

对北方粳稻光合特性的研究还相对较少，尤其是针对

营养生长时期，因此本文以东北粳稻为受试材料，探

究了营养生长时期UV-B辐射增强对粳稻光化学活

性和光合电子流传递分配等方面的影响机制。

1 材料与方法

1.1 试验材料与方法

以粳稻品种‘沈农 265’为试验材料，于 2014 年

5—10月在沈阳农业大学水稻研究所试验田进行，试

验布局如图 1所示。采用盆栽方式种植，并选用南地

大田水稻土作为生长土壤，土壤有机质含量 33.8 g·
kg-1，速效钾含量 155.7 mg·kg-1、速效磷含量 138.2
mg·kg-1、速效氮含量 187.8 mg·kg-1。设置对照组 CK
（自然光照射）、处理组 T1（自然光照射+UV-B 辐射

1.05 W·m-2）和 T2（自然光照射+UV-B 辐射 2.1 W·
m-2）。夏季自然光照实际日均 UV-B 辐射为 21 W·
m-2数据来源于沈阳气象局，即 T1和 T2处理分别增

加了实际辐射的 5%和 10%，各组均种植 42盆，每日

8：00起连续照射8 h。移栽后每隔20 d对叶片进行一

electron transfer（rETR） decreased during the 20th, 40th and 60th days after transplanting, but the non-photochemical quenching
coefficient（NPQ）increased. Fv/Fm, qP, and rETR were inhibited to a greater extent under T2 than under T1. Thus, the enhanced UV-B
radiation during the vegetative growth period enhanced the proportion of photorespiratory electron flow, reduced the proportion of carbon
reduction electron flow, and also reduced the Rubisco carboxylation rate. Ultimately, it affected the relative fluorescence yield of leaves.
The enhanced UV-B radiation suppressed the degree of photochemical quenching of vegetative growth leaves, but promoted the rate of
non-photochemical quenching; the photoelectron transfer rate was also reduced.
Keywords：UV-B; Japonica rice; vegetative growth; photosynthetic electron transport; fluorescence induction kinetic parameters
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次活体测量和取样，每处理重复3次。

1.2 测定项目与方法

选取水稻所培育的三叶期幼苗移栽于无孔试验

盆中，试验盆上直径 0.33 m、下直径 0.20 m、盆深 0.29
m，插秧时 3 穴·桶-1，1 株·穴-1，对照组 CK 和处理组

T1、T2各 42桶，并进行常规水肥管理。架设北京电

光源研究所生产的紫外灯管于幼苗上方，每个灯架配

有防雨灯罩，且呈东西方向摆放，以减少遮阴效果，灯

架高度可调整，始终与植株保持 0.3~0.4 m高度，以保

证植株受到相同剂量的UV-B辐射，每日 8：00-16：00
开启紫外灯照（阴雨天除外）。

在营养生长 3 个测定日期即移栽后第 20、40、
60 d（孕穗期前），在CK和处理组中各随机选出6株植

株做标记。选择晴朗午前进行活体测量，利用暗适应

夹进行30 min暗适应后，测定荧光诱导动力学曲线及

其参数；用 Li-6400 型光合测定仪测定净光合速率

（Pn）和暗呼吸速率（Rd），选择人工红蓝光源，光强设

定为 1 000 μmol·m-2·s-1；利用 FMS–Ⅱ型便携式荧光

测定系统（Hansatech，UK）测定同期荧光参数，暗反应

参数则需叶片暗适应30 min后测定，测量时设定光照

强度为1 000 μmol·m-2·s-1。每处理重复3次。

1.3 模型应用与数据处理

1.3.1 模型简介

计算分配到碳同化和光呼吸光合电子流的模

型[28]。

（1）光合电子传递活性：通过 PSⅡ的非环式光合

总电子传递速率：JF=ΦPSⅡ×I×a×f=rETR；

参与光呼吸的电子流：Jo=2/3[JF-4（Pn+Rd）]；参与

碳还原的电子流：Jc=1/3[JF+8（Pn+Rd）]；PSⅡ实际光化

学量子效率：ΦPSⅡ=（Fm′-Fs）/Fm′。
（2）Rubisco 的氧化速率（Vo）和羧化速率（Vc）：

JF=4Vc+6Vo，Vc=Pn+Rd+0.5Vo。
其中ΦPSⅡ为实际光化学量子效率；I为入射叶

面光强；a为叶片的光吸收系数；f为光能在光系统Ⅱ
中所占比；rETR为光电子传递相对速率；Pn为净光合

速率；Rd为暗呼吸速率；Fm′为光下最大荧光；Fs为光

下稳态荧光。

1.3.2 荧光诱导动力学参数的计算

荧光诱导动力学参数及计算方法见表1。

1.3.3 统计分析

数据采用 SPSS 17.0进行方差分析，采用 LSD法

对数据进行多重比较，显著性检验在0.05的水平下进

行，并运用Office 2003制图。

2 结果与分析

2.1 UV-B辐射增强对光合电子传递活性的影响

在营养生长期，参与光呼吸的非环式电子流传递

速率 Jo在UV-B处理下，T2对 Jo的抑制虽然大于T1，
但降低趋势不显著。参与碳还原的非环式电子流传

递速率 Jc，在 T1处理下只有移栽后 60 d表现出显著

下降趋势，较CK下降了9.44%，但在T2处理下移栽后

20 d降低 13.64%，移栽后 40 d下降了 10.54%，60 d时

降低了 18.3%，整个营养生长期都呈现出高剂量

UV-B辐射下的 Jc明显小于CK的趋势，说明UV-B增

强抑制了光合电子向光化学方向的传递。参与光呼

吸的电子流比例 Jo/JF，在 T1处理下移栽后 60 d较CK
增加了 3.52%，在 T2处理下移栽后 40 d和 60 d较 CK
分别增加了 3.41% 和 7.16%，说明营养生长期随着

UV-B辐射的增强，总电子流参与光呼吸的比例也增

大。光呼吸和碳还原方向的光合电子分配比例 Jo/Jc

图1 试验布局图

Figure 1 Experimental design layout

表1 叶绿素荧光动力学参数

Table 1 Parameters of fluorescence transient
指标 Item
Fv/Fm

qP

NPQ

rETR

符号说明及含义Symbolic description and meaning
原初光能转换效率

qP=（Fm′-Fs）（Fm′-Fo ′），光化学猝灭系数

NPQ=Fm/Fm′-1，非光化学猝灭系数

rETR=ΦPSⅡ×PAR×0.84×0.5，光合电子传递的相对速率

北

CK

T1

T2

可调节紫外
灯架，无内置

灯管

可调节紫外灯
架，内置一个紫

外灯管

可调节紫外灯
架，内置两个紫

外灯管

2517



农业环境科学学报 第39卷第11期

在营养生长期随UV-B辐射增强呈增加的趋势，在T1
处理下移栽后60 d增加了8.42%，在T2处理下均呈增

加趋势，且在移栽后 60 d增加了 19.78%，增幅最大，

说明UV-B辐射增强随着辐射时间增加，光合电子的

光呼吸消耗增加，碳还原过程被减弱。

2.2 UV-B辐射增强对Rubisco氧化速率和羧化速率

的影响

Rubisco氧化速率Vo在营养生长期UV-B处理下

变化趋势不显著。Rubisco羧化速率Vc，在T1处理下

移栽后 60 d较 CK显著降低了 19.49%，T2与 CK在第

20、40、60 d 均达到显著差异（P<0.05），分别下降了

10.74%、19.55%和 31.17%，说明随着UV-B辐射的增

强，光合电子进入Rubisco羧化反应受到了抑制，羧化

传递速率显著降低。专一因子用Vo/Vc表示，即叶片

Rubisco氧化速率/羧化速率，在营养生长期，T1处理

下移栽后 60 d较 CK显著增加了 20.3%，T2处理下移

栽后 40 d 和 60 d 较 CK 分别显著增加了 34.21% 和

48.02%。

2.3 UV-B辐射增强对荧光诱导动力学曲线的影响

OJIP曲线一般分为O、J、I、P四相特征点位，分别

表示 10~50 μs、2 ms、30 ms、0.3~2 s时的荧光。由图 4
可以看出：移栽后 20 d（图 4A），CK和处理组相比在

整个阶段均表现出一些差异，而在移栽后 40 d（图

4B）和 60 d（图 4C）影响较小；移栽 20 d后 J-I阶段表

现出明显的 CK>T1>T2，说明高剂量UV-B辐射降低

了快还原型 PQ库数量，其他阶段没有表现出明显特

征；在 I-P段，移栽后 20 d和 60 d表现出明显的CK大

于处理组，说明UV-B辐射抑制了慢还原型 PQ库的

还原，而P点（0.3~2 s间的峰值）呈现最明显的变化出

现在移栽后 60 d，此时CK明显大于处理组，说明即使

在短暂的UV-B辐射下 P点没有明显变化，但是随着

时间推移，最终会降低荧光产量。

2.4 UV-B辐射增强对荧光动力学参数的影响

随 UV-B 辐射的增强，Fv/Fm 在移栽期后的 40、
60 d均呈减小趋势，且CK大于处理组，移栽后 20 d变

化不显著；移栽后 40 d和 60 d均显著降低（图 5A），说

图2 UV-B辐射增强对粳稻 Jo、Jc、Jo/JF、Jo/Jc的影响

Figure 2 Effects of enhanced UV-B radiation on Jo, Jc, Jo/JF, Jo/Jc in Japonica rice

不同小写字母表示不同处理间差异显著（P<0.05）
The different lowercase letters indicate significant differences among treatment（P<0.05）

Jo
（A）

20

160
140
120
100
80
60
40
20
0

a a a
a a a

40 60

a a a

移栽后天数Days after transplanting/d

Jo/
J F

（C）

20

0.6
0.5
0.4
0.3
0.2
0.1

0

a a a b ab a

40 60

b a a

移栽后天数Days after transplanting/d

Jo/
Jc

（D）

20

1.2
1.0
0.8
0.6
0.4
0.2

0

b ab a b ab a

40 60

c b
a

移栽后天数Days after transplanting/d

Jc

（B）

20

250

200

150

100

50

0

a a b
a a

b

40 60

a b c

移栽后天数Days after transplanting/d

CK T1 T2

2518



战莘晔，等：UV-B辐射增强对粳稻营养生长时期叶片光合特性的影响2020年11月
Vo

（A）

20

45
40
35
30
25
20
15
10
5
0

a a a
a

a a

40 60

a a a

移栽后天数Days after transplanting/d

Vc

（B）

20

40
35
30
25
20
15
10
5
0

a
ab b a a

b

40 60

a
b c

移栽后天数Days after transplanting/d

Vo
/Vc

（C）

20

2.5

2.0

1.5

1.0

0.5

0

a a a b
ab a

40 60

c
b

a

移栽后天数Days after transplanting/d

明UV-B辐射的增强能够降低粳稻原初光能转换效

率。随着UV-B辐射增强，qP在 T2处理下移栽 20 d
后显著降低了 8.98%（图 5B），但在移栽后 40和 60 d
没有显著降低。

随 UV-B 辐射的增强，在 T2 处理下移栽后 40 d
和 60 d NPQ极显著增加了 56.13%和 48.8%（图 5C），

说明UV-B辐射的增强，抑制了粳稻光化猝灭，促进

了非光化猝灭作用。随 UV-B 辐射的增强，T2 处理

下 3个测定时期的 rETR均显著降低（图 5D），呈现出

CK>T1>T2的趋势。移栽后 20 d，T1、T2分别降低了

3.77%和 4.53%；移栽后 40 d T2处理降低了 8.76%；移

栽后 60 d，两处理分别降低了 4.32% 和 9.4%，说明

UV-B辐射越强，光合电子传递的相对速率越低，T2
对于 rETR的抑制作用大于T1。
3 讨论

光合电子流是C同化的动力来源，也是光合能力

的基础[28]。本试验采用的粳稻为 C3植物，在 C3植物

中，光呼吸是非环式光合电子流分配的主要途径，同

时也是重要的C代谢途径之一[29]，光合电子流分配是

植物光合系统的重要部分[30]，提高 C3植物的光合效

率，减少光合产物消耗的主要影响因素是光呼吸活

性，通过对各类环境中各种植物的光合电子流传递分

配规律的探索有助于诠释光合机理与传递模式[31]。

因此，在本实验中，通过增设UV-B辐射，探讨分析了

粳稻营养期叶片的光合电子流分配规律。杜清洁

等[32]在试验中发现，番茄叶片在受干旱与亚低温共同

胁迫下 PSⅡ总电子流及流向各库的电子流均下降，

包括光合碳同化的电子流占总电子流比例，此外其他

部位电子流比例均上升，且分配给光呼吸的电子流比

例增幅最大，表明受到胁迫时光呼吸可作为主要的电

子流库，耗散过剩光能。这与本试验得出的结论一

致，在本试验中，Jc降低，但 Jo/Jc增加，表明UV-B抑

制了营养时期非环式光合电子流参与碳还原的比例，

而增加了光呼吸电子流占比，同时Vc降低，专一因子

Vo/Vc却有所增长，表明对向羧化方向传递的光合电

子有抑制作用。

叶子飘等[33]和薛娴等[34]在植物光合原初反应过

程中发现，光合电子流是经捕光色素分子采集光能

后，在PSI和PSⅡ之间传递所产生的电荷形成的电子

汇集而成。这些电子经由电子受体流转，最终被传递

到NADPH和ATP中，此时在为碳同化和光呼吸提供

能量的同时完成了光能到化学能的转换。余小龙

等[35]认为细叶青冈的叶绿体 PSⅡ反应中心如果受到

损伤，从 PSⅡ反应中心到QA、QB和 PQ的电子转移会

受到一定的限制，进而影响反应中心色素的激发能转

移。本试验中，在UV-B处理 20 d后降低了Pheo将电

子传给QA，QA-传递给QB的过程，即快还原型 PQ库的

数量。李晓科等[36]认为光合速率下降的原因可能是

高强度的UV-B辐射导致大麦幼苗叶片叶绿素遭到

破坏致使含量降低，并且光合酶如PEP羧化酶、RuBP
羧化酶活性下降，光系统受到影响，特别是捕光色素，

最终使叶绿体吸收的光能降低。

张玉红等[37]和李雪莹等[38]在研究中发现，被测作

图3 UV-B辐射增强对粳稻Vo、Vc、Vo/Vc的影响

Figure 3 Effects of enhanced UV -B radiation on Vo, Vc, Vo/Vc
in Japonica rice
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物原初光能捕获效率及光合电子传递效率光化猝灭

系数等受UV-B胁迫后显著降低，这与本试验中 3个

测定时期 Fv/Fm、rETR、qP均与UV-B强度的增大而

呈负相关结论一致。祁虹等[39]在研究棉花时发现，随

着UV-B辐射增强，叶片中NPQ与之呈正相关增强，

这与本研究结论一致，在本试验中 3个测定时期NPQ
都随UV-B辐射的增强而增少，表明PSⅡ反应中心受

损，光化学效率降低，用于光合作用的激发能比例降

低，NPQ的提高反映出一种自我保护机制。

4 结论

在营养生长期 UV-B辐射增加总体上会增加叶

片的光呼吸耗能，降低叶片对光的利用能力，进而影

响植株粳稻光合性能。

（1）在营养生长期UV-B增强总体上对光合电子

的Rubisco氧化速率起到了推进作用，光合电子进入

Rubisco羧化反应受到抑制，同时专一因子 Vo/Vc也

呈上升趋势，说明 UV-B辐射的增强迫使 Rubisco氧
化反应消耗更多的光电子，从而没有更多光电子用于

羧化反应。

（2）UV-B短期处理会影响 OJIP整个阶段，随着

辐射时间增加，处理间差距缩小，最后测量阶段荧光

产量的明显降低说明UV-B辐射最终会影响营养生

长时期叶片的相对荧光产量。

图4 粳稻移栽后20 d、40 d、60 d荧光诱导动力学曲线的变化

Figure 4 The changes of chlorophyll fluorescence transient after transplanting 20 days, 40 days, 60 days in Japonica rice
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（3）UV-B辐射的增强会使移栽期后 3个测定时

期的 Fv/Fm、qP、rETR减小，但NPQ升高，说明UV-B
辐射的增强，抑制了营养生长期叶片的光化猝灭速

度，却促进了非光化猝灭速度，同时光电子传递速率

也随之越低。
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