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增强ＵＶ－Ｂ辐射对植物光能传递过程的影响
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（１西北大学 西部资源生物与现代生物技术教育部重点实验室，西安７１００６９）

（２中国科学院西安光学精密机械研究所 瞬态光学与光子技术国家重点实验室，西安７１０１１９）

摘　要：为探讨增强的紫外线Ｂ（２８０～３１５ｎｍ）辐射对光合作用原初光能传递的光物理过程的影

响，对菠菜类囊体膜及光系统ＩＩ的吸收光谱、稳态荧光发射谱进行了分析．结果显示在实验条件下

（温室，紫外线Ｂ施加于植物成熟期，紫外线Ｂ剂量１．１５２ｋＪ·ｍ－２·ｄ－１），增强紫外线Ｂ辐射并

没有抑制原初光能传递过程，植物通过一系列调节机制（增强吸收短波光色素的吸收强度，调节两

个光系统间能量分配，变化光合系统中色素蛋白构象、位置）保证了原初光能传递的光物理过程，将

能量传递到反应中心用于光合作用．
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０　引言

自１９７４年美国学者 Ｒｏｗｌａｎｄ和 Ｍｏｌｉｎａ揭示

臭氧层减薄机理以来，有关紫外线Ｂ（Ｕｌｔｒａｖｉｏｌｅｔ

Ｂ，ＵＶＢ）增强对植物及生态系统影响的研究已做

了大量工作．由于光合作用的变化直接影响植物生

长及作物产量，成为人们研究最多的生理过程［１２］．

叶绿素荧光辐射是光合系统所吸收能量的损耗方式

之一，该过程与热损耗以及用于光合作用的能量之

间相互竞争，故常被作为研究光合过程不同水平的

重要指标，同时也是研究各种干旱、污染以及ＵＶＢ

辐射等逆境对植物影响的有利手段［３４］．ＵＶＢ对植

物影响的叶绿素荧光分析多采用脉冲振幅调制

（ＰｕｌｓｅＡｍｐｌｉｔｕｄｅＭｏｄｕｌａｔｉｏｎ，ＰＡＭ）叶绿素荧光

仪，通过对犉０，犉ｍ，犉ｖ等指标以及由此计算出的光

系统ＩＩ（Ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ，ＰＳＩＩ）量子产量（犉０／犉ｍ），光

化学淬灭（犙Ｐ），非光化学淬灭（犙Ｎ）参量的分析来探

讨 ＵＶＢ 辐 射 对 此 计 算 出 的 光 系 统 ＩＩ

（Ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ，ＰＳＩＩ）量子产量（犉０／犉ｍ），光化学淬

灭（犙Ｐ），非光化学淬灭（犙Ｎ）参量的分析来探讨ＵＶ

Ｂ辐射对碳固定，氧气释放，光合电子传递链，呼吸

速率以及光化学反应等过程的影响．而运用荧光光

谱分析增强ＵＶＢ辐射对光合原初能量传递光物理

过程的影响的研究相对较少有人涉及［５８］．本研究拟

运用稳态荧光光谱技术，研究增强 ＵＶＢ处理对植

物类囊体膜，尤其是ＰＳＩＩ原初光能传递的光物理过

程的影响，为全面了解植物光合作用对 ＵＶＢ辐射

的响应机制提供实验依据．

１　材料和方法

１．１　实验材料及犝犞犅辐射

实验所用菠菜种子购于市场，实验在西北大学

生命科学学院平台温室进行．将预处理的菠菜种子

播种于５０个３１×２１ｃｍ的塑料花盆中．待种子萌发

后进行拣苗处理，保证每个花盆中留３株幼苗．为尽

量减小环境因素的影响，每周变换每个花盆的位置．

当菠菜的第五对真叶完全展开后，将５０盆植株分成

对照组（ＣＫ 组）和处理组（ＵＶＢ组）．处理组补充

ＵＶＢ辐射处理，对照组始终无ＵＶＢ辐射．

补充的 ＵＶＢ辐射由 ＵＶＢ荧光灯提供（４０

Ｗ，秦牌，宝鸡），以正午为分界，每天补充 ＵＶＢ照

射８ｈ，共处理７天．照射时荧光灯管附以０．１３ｍｍ

醋酸纤维素膜以滤去紫外线Ｃ（ＵｌｔｒａｖｉｏｌｅｔＣ，ＵＶ

Ｃ）后悬挂于植株正上方，补加的 ＵＶＢ辐射剂量为

１．１５２ｋＪ·ｍ－２·ｄ－１，调节灯管与植株顶端的距离

以保证辐射剂量．对照组上方仅悬挂灯架．

１．２　类囊体膜及犘犛犐犐的提取

ＵＶＢ辐射组经 ＵＶＢ处理７天后，于次日清

晨采摘对照组和处理组叶片用于类囊体膜及ＰＳＩＩ

颗粒的提取，类囊体膜提取方法参照王晓静［９］，ＰＳＩＩ

提取方法参照杜林方［１０］．

１．３　光谱测量及分析

样 品 吸 收 光 谱 由 Ｌａｍｄａ３５ ＵＶ／Ｖｉｓ

Ｓｐｅｃｔｒｏｍｅｔｅｒ（ＰｅｒｋｉｎＥｌｍｅｒ，ＵＳＡ）在室温、避光情

况下测量．稳态荧光发射谱由ＦＬＳ９２０全功能型激

光稳态荧光光谱仪（ＥｄｉｎｂｕｒｇｈＩｎｓｔｒｕｍｅｎｔｓＬｔｄ．）
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在避光情况下获得，连续光源由Ｘｅ９００提供，激发

光波 长 ４１７ ｎｍ 用 以 选 择 性 激 发 叶 绿 素 ａ

（Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌａ，Ｃｈｌａ）分子．测量所用样品浓度为

３０μｇ／ｍｌ．

物质发光是由能级跃迁产生的，在某一跃迁能

级的中心波长附近一般具有高斯线型分布，同时不

同荧光物质所发射荧光光强在重叠区具有可加性，

故在多种物质共存的发光体系中，其光谱可以用这

些基本的谱线单元来线性组合［１１］．为进一步分析荧

光光谱的特性，本文用高斯函数分别拟合荧光光谱

曲线．高斯解析已被认为是光合作用光谱解析的一

种有效方法．通过高斯解析得到各个组分条带的中

心峰位，峰面积，峰强度以及带宽．高斯解析条带与

光合组分的对应关系见文献［１２１８］．

首先对稳态荧光光谱曲线求二阶导数，取该二

阶导数谱线的极大值位置所对应的波长作为各高斯

函数的初始中心波长，运用软件ｏｒｉｇｉｎ６．０进行高

斯拟合分析．

２　结果与分析

２．１　类囊体膜吸收光谱

对类囊体吸收光谱进行二阶求导以细化其中重

叠的吸收峰．导数谱（图１）显示，增强的ＵＶＢ辐射

图１　类囊体膜室温吸收光谱的二阶导数谱

Ｆｉｇ．１　Ｓｅｃｏｎｄｄｅｒｉｖａｔｉｖｅｓｐｅｃｔｒｕｍｏｆａｂｓｏｒｐｔｉｏｎｓｐｅｃｔｒａ

ｏｆｔｈｙｌａｋｏｉｄｏｆＣＫａｎｄＵＶＢｇｒｏｕｐａｔｒｏｏｍ

ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

处理使光谱发生明显变化．在ＣＫ组中，最大吸收峰

位于４２６ｎｍ，其来自Ｃｈｌａ的 Ｑｙ（００）吸收，而在

ＵＶＢ组中，蓝区表现出多个强吸收峰：４２９ｎｍ，

４４９ｎｍ，４７９ｎｍ．ＣＫ组中红区的最大吸收峰为来自

ＰＳＩＩ反应中心的６８０ｎｍ，而ＵＶＢ组中为６７９ｎｍ，

且来自反应中心色素的吸收峰强度明显增强．

２．２　类囊体膜荧光发射谱

图２（ａ）为ＣＫ及ＵＶＢ组的类囊体膜荧光发射

谱，其中激发光源波长为４１７ｎｍ，ＵＶＢ的荧光发

射强度要高于ＣＫ组．且都显示出明显的来自ＰＳＩＩ

的 约 ６８０ ｎｍ 发 射 高 峰 以 及 来 自 光 系 统

Ｉ（ＰｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍＩ，ＰＳＩ）的约７３０ｎｍ肩峰
［１９］．ＰＳＩ和

ＰＳＩＩ的最大值的比例反应两个系统间的能量分

配［２０］，ＵＶＢ辐射使该比值略有减少，可见两个光

系统间的能量分配发生了变化．

图２　类囊体膜室温荧光发射谱及其归一化光谱

Ｆｉｇ．２　Ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅｅｍｉｓｓｉｏｎｓｐｅｃｔｒａｂｅｆｏｒｅａｎｄａｆｔｅｒ

ｎｏｒｍａｌｉｚｅｄｗｉｔｈｍａｘｉｍｕｍｅｍｉｓｓｉｏｎ

将类囊体膜荧光发射谱以最大发射强度进行归

一化处理（图２ｂ），ＵＶＢ辐射对发射不同荧光的Ｃｈｌ

分子有不同效应．在小于６８０ｎｍ波段，ＵＶＢ辐射组

的荧光发射增强，而在７００～７３６ｎｍ的波段，ＵＶＢ辐

射组的荧光发射强度要小于ＣＫ组．大于７３６ｎｍ波

段ＣＫ组荧光发射强度又出现增强趋势．

２．３　犘犛犐犐荧光发射谱

许多研究已经表明ＵＶＢ主要伤害光合系统的

３８５１
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ＰＳＩＩ
［２１］，本文有针对性对增强ＵＶＢ条件下ＰＳＩＩ荧

光发射谱进行分析．ＣＫ和 ＵＶＢ组的ＰＳＩＩ荧光发

射强度显示出同样的趋势，即 ＵＶＢ组高于ＣＫ组

（结果未显示）．为了便于比较，光谱解析前先将荧光

强度进行归一化处理．本实验中，ＣＫ组和 ＵＶＢ组

荧光发射谱经解析都得到了５个光谱组分（见表１，

图３），分 别 为 ＣＫ 组 的 ６５４，６６３，６７８，７０５ 和

７１８ｎｍ；以及 ＵＶＢ 组的 ６５６，６６３，６７９，７０６ 和

７１７ｎｍ．这 些 发 射 峰 分 别 来 自 于 光 系 统 中 的

ＬＨＣＩＩ，ＰＳＩＩ的 ＲＣ以及ＰＳＩ
［２２］．图３中可明显看

出，在各个光谱子组分中，中心波长在６７８ｎｍ（ＣＫ）

及６７９ｎｍ（ＵＶＢ）的组分具有最大面积及最强发

射，其为来自反应中心的荧光发射，说明大部分能量

都传递到了反应中心．此外，ＵＶＢ辐射使光谱组分

发生了位移，并且各组分的峰面积发生了变化．如

ＵＶＢ辐射使来自ＬＨＣＩＩＣｈｌ的６５４ｎｍ发射红移

到６５６ｎｍ，使ＰＳＩＩ反应中心的６７８ｎｍ发射峰红移

到了６７９ｎｍ．同样来自ＬＨＣＩＩＣｈｌ的６６３ｎｍ发射

峰位并没有变化，但发射面积明显减少．来在核心天

线Ｃｈｌａ分子的荧光发射也受到了ＵＶＢ辐射的影

响，从７０５ｎｍ红移到７０６ｎｍ，且发射面积增强．大

于７１０ｎｍ的发射峰一般被认为来自于主发射峰的

图３　ＰＳＩＩ室温荧光发射谱的高斯解析光谱

Ｆｉｇ．３　Ｇａｕｓｓｉａｎｄｅｃｏｎｖｏｌｕｔｉｏｎｏｆｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ

ｅｍｉｓｓｉｏｎｓｐｅｃｔｒａ

表１　犘犛犐犐荧光发射谱高斯解析结果

犜犪犫犾犲１　犚犲狊狌犾狋狊狅犳犌犪狌狊狊犻犪狀犳犾狌狅狉犲狊犮犲狀犮犲犲犿犻狊狊犻狅狀

狊狆犲犮狋狉犪犪犫狅狌狋狆犺狅狋狅狊狔狊狋犲犿犐犐（犘犛犐犐）

Ｐｅａｋ

ＣＫ
Ｃｅｎｔｅｒ Ａｒｅａ Ｗｉｄｔｈ Ｈｅｉｇｈｔ

１ ６５４ １．３８９８ １１．５５１ ０．０９６００５

２ ６６３ ０．６８３０８ ９．０６１７ ０．０６０１４５

３ ６７８ ２７．４９８ ２１．９５６ ０．９９９２５

４ ７０５ ０．３１６８６ ８．４１８１ ０．０３００３３

５ ７１８ ０．２２８０３ ８．６９８８ ０．０２０９１５

Ｐｅａｋ

ＵＶＢ
Ｃｅｎｔｅｒ Ａｒｅａ Ｗｉｄｔｈ Ｈｅｉｇｈｔ

１ ６５６ １．１１０２ ８．１６７ ０．０４８７５７

２ ６６３ ０．３４１３６ ９．２３４１ ０．０２９４９６

３ ６７９ ２８．０８９ ２２．４５９ ０．９９７８８

４ ７０６ ０．６８６１３ １２．０２４ ０．０４５５３

５ ７１７ ０．２６８３９ １０．０１４ ０．０２１３８４

振动 副 带［２２２３］，ＵＶＢ 辐 射 使 ７１８ｎｍ 蓝 移 到

７１７ｎｍ，峰面积变化不大．

　　实验结果表明在本实验条件下（温室，ＵＶＢ施

加于植物成熟期，ＵＶＢ剂量１．１５２ｋＪ·ｍ－２·

ｄ－１），低剂量的增强 ＵＶＢ辐射对原初光能传递的

光物理过程并没有造成抑制，反而作为一种刺激，保

证了光能传递到达反应中心用于光合作用．

在本实验中，ＵＶＢ处理后，类囊体膜以及ＰＳＩＩ

的荧光发射相对ＣＫ组都增强，并未出现荧光淬灭

现象，该结果与部分研究结果不一致［６，２４］，这与不同

实验条件的差异有关（如植物生长环境：温室还是大

田环境；施加增强的 ＵＶＢ的时期以及实验使用的

ＵＶＢ辐射剂量）．植物光合系统（如外周天线

（ＬＨＣＩＩ））及和光合作用相关的酶类的状态随叶龄

变化，多数研究在植物苗期进行增强的ＵＶＢ辐射，

在叶 片 的 早 期 阶 段，增 强 ＵＶＢ 辐 射 会 造 成

Ｒｕｂｉｓｃｏ合成能力下降
［２５］．植物缺乏 Ｒｕｂｉｓｃｏ和良

好聚集态的ＬＨＣＩＩ会使得光系统能量传递过程受

到影响，特别影响到达反应中心之前的能量耗散过

程，这可能会对反应中心造成伤害．此外，如果受损

的反应中心未能及时修复，光合作用会被抑制．在本

实验中，在植物的成熟期施加增强ＵＶＢ辐射，发育

良好的光合系统以及酶系统有能力通过调节机制去

抵御ＵＶＢ并适应逆境．这是本实验中未观察到荧

光淬灭的原因之一．

此外，研究发现 ＵＶＢ辐射对于植物叶绿体基

粒的正常发育是必需的．ＹＵ发现在没有 ＵＶＢ的

可见光下生长的植物叶绿体基粒发育不良，并且在

有ＵＶＢ条件下生长的ＰＳＩＩ的放氧活性要比无

ＵＶＢ下的高
［２６］．本实验中，植物在温室中生长，对
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照组自始至终未接受到 ＵＶＢ辐射．温室环境影响

了叶绿体正常发育，进而影响光合作用．相对而言，

ＵＶＢ辐射条件下的叶绿体基粒生长状态好于对照

组，利于光合作用顺利进行，因而ＵＶＢ组比对照组

的荧光发射强．

近来越来越多的研究表明只有高水平的ＵＶＢ

辐射才会抑制光合作用．即使在高剂量 ＵＶＢ辐射

下，光合系统仍然可以通过一些调节途径来保证光

合作用的进行（如产生吸收 ＵＶＢ辐射的黄酮类化

合物）［２７２８］．在本实验中，ＵＶＢ辐射的剂量远低于

大多数研究所施加的剂量［２９３０］，可能低剂量的 ＵＶ

Ｂ辐射作为一种弱胁迫，反而刺激了光合系统，这种

现象也在很多微藻中被观察到［３１］．

实验中经过７天的 ＵＶＢ辐射，菠菜在其生长

过程中调整一系列机制以维持光合作用．类囊体膜

吸收光谱显示，吸收光谱在蓝区发生明显的变化，说

明蓝区的Ｃｈｌ分子对 ＵＶＢ更敏感，ＵＶＢ辐射使

更多吸收蓝区短波光的色素分子参与光能的吸收，

这无疑是光合系统对增强的ＵＶＢ辐射的适应机制

之一．此外，来自ＰＳＩＩ反应中心的Ｃｈｌａ分子的吸收

峰发生蓝移，可见 ＵＶＢ辐射使其构象或与蛋白间

位置发生改变．荧光发射谱还显示出增强的 ＵＶＢ

辐射对于ＰＳＩ和ＰＳＩＩ的效应有所不同，且两个光系

统间的能量重新分配，能量向ＰＳＩ的分配增多，这也

是防止过多光能对ＰＳＩＩ损伤的途径之一，代表一种

ＰＳＩＩ的长期调控机制．是两个光系统之间随着光强

的变化而发生状态转换的体现．关于ＰＳＩＩ向ＰＳＩ分

配激发能目前有几种说法：一是强光下ＬＨＣⅡ的磷

酸化，ＰＳＩα部分转化为ＰＳＩＩβ形式，缩小了ＰＳＩＩ光

吸收截面，减少ＰＳＩＩ对光能的吸收；二是ＰＳＩＩβ从

类囊体的基粒片层区转移到基质片层区，与磷酸化

的ＬＨＣＩ结合后再与ＰＳＩ形成复合体，在该复合物

中完成光能从ＰＳＩＩ向ＰＳＩ的分配；三是天线移动假

说，即部分ＬＨＣＩＩ从富含ＰＳＩＩ的基粒片层区移动

到富含ＰＳＩ的间质片层区，扩大ＰＳＩ的光吸收截面，

使吸收的激发能有利于向ＰＳＩ分配
［３２］．

关于荧光光谱解析出的组分有不同的看法，张

景民等指出，理论上不同实验条件下解析出的各个

光谱组分所处的相应波长位置应该固定不变，而其

峰面积却随着实验条件的改变而发生相应的变化，

且其峰面积等于其相对荧光量子产量比［３３］．而众多

实验证明不同实验条件下光谱组分的波长位置会发

生相应的变化［３４３６］．本实验表明，实验条件变化会导

致解析出的各个光谱组分的峰位和（或）面积发生改

变，这也反应了不同实验条件下，色素分子能量传递

过程中的变化．当４１７ｎｍ光激发ＰＳＩＩ，光能主要被

Ｃｈｌａ分子吸收，Ｃｈｌａ分子通过ｆｒｓｔｅｒ机制和

Ｄｅｘｔｅｒ电子交换和激子机制为主进行能量传递，激

发能传递机理与蛋白色素复合物内色素分子的排

列方式和构型有关［３７］．ＵＶＢ辐射可以造成ＰＳＩＩ核

心复合物聚集态降低；Ｄ１蛋白特定的位点降解；

ＣＰ４３从核心复合物上解聚；损伤的ＰＳＩＩ从基粒向

基质片层迁移等，使ＰＳＩＩ发生光抑制
［３８］，而光合系

统中ＬＨＣＩＩ，核心天线以及反应中心通过调节其中

色素蛋白的构象及之间的位置信息来适应增强的

ＵＶＢ辐射，从而保证光合作用．

３　结论

为探讨增强的ＵＶＢ辐射对光合作用原初光能

传递的光物理过程的影响，对菠菜类囊体膜吸收和

荧光光谱以及ＰＳＩＩ的荧光发射谱进行了分析．结果

显示在本实验条件下，植物在增强 ＵＶＢ辐射伴随

的生长过程中发展出一系列调节机制保证光合作

用．如类囊体膜中吸收短波长光的色素吸收增强，同

时光能在两个光系统间重新分配，倾向于增加能量

向ＰＳＩ的流动，保证ＰＳＩＩ不发生光抑制．此外，光合

系统的各个单元通过调节色素蛋白构象及位置来应

对增强的ＵＶＢ辐射．ＵＶＢ辐射并没有抑制原初

光能传递的光物理过程，反而作为一种弱胁迫刺激

了光合作用过程．
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