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图１ ＡＲ牞ＵＶ－Ｂ及 ＡＲ＋ＵＶ－Ｂ胁迫后油菜幼苗 ＣＡＴ及质膜透性牗Ｅ牘的动态变化过程

Ｆｉｇｕｒｅ１ Ｔｈｅｔｒｅｎｄｓｏｆｐｌａｓｍｏｌｅｍｍａ牞ａｎｄＣＡＴａｃｔｉｖｉｔｙｏｆｒａｐｅｓｅｅｄｌｉｎｇｕｎｄｅｒＡＲ牞ＵＶ－ＢａｎｄＡＲ＋ＵＶ－Ｂｓｔｒｅｓｓ

前文 犤１犦曾报道了ＵＶ－Ｂ辐射增强，酸雨损伤及
两者复合胁迫对油菜幼苗光合作用及过氧化氢酶活

性（ＣＡＴ）的影响，目的旨在了解不同生理指标对３种
胁迫的即时响应。考虑到胁迫效应通常是时间的函

数，研究油菜幼苗在ＵＶ－Ｂ辐射与酸雨复合胁迫后，
不同时间光合作用与 ＣＡＴ的恢复过程显得更为重
要。这对客观、综合评估复合污染因子对植物的生理、

生化代谢过程及植物自我修复过程影响是非常有益

的，文献调研显示，这方面研究尚未见报道犤２、３犦。

１ 材料与方法

１．１试材培养
将油菜（Ｂ．ｃｈｉｎｅｎｓｉｓｖａｒ．ｏｌｅｉｆｅｒａ）品种“史力丰”

的种子用０．１％的 ＨｇＣｌ２消毒１０ｍｉｎ、无菌水漂洗３
次，浸种４ｈ后移入放入垫有３层滤纸的培养皿中，
置恒温培养箱（２５℃）中萌发。当下胚轴长至２ｃｍ时，
置塑杯（＝１０ｃｍ）中去离子水培养，每杯５株，待真
叶长出后，移入１／２（Ａｒｎｏｎ＋Ｈｏｇｌａｎｄ）营养液中继续
培养。每３ｄ更换一次营养液，以确保其ｐＨ值稳定，５
周后用作处理。

１．２试材处理
１．２．１ＵＶ－Ｂ处理

模拟 ＵＶ－Ｂ辐射增加使用 ４０ＷＵＶ－Ｂ灯管
（λ≈２８０～３２０ｎｍ），灯管悬挂于植株上方，辐射强度
设定为０．４５Ｗ·ｍ－２ 犤４犦，并经双通道ＵＶ－Ｂ紫外辐
照计校准，每日照射５ｈ，连续照射６ｄ。为保持实验全
程ＵＶ－Ｂ强度恒定不变，需不断调节灯管高度。
１．２．２ＡＲ处理

模拟酸雨（ＡＲ）的配制参照文献 犤５犦，先配制ｐＨ
１．０的酸雨母液，其中硫酸根和硝酸根的体积比为
４．７∶１。以去离子水作为稀释液，调制成伤害阈值为
ｐＨ３．５的酸雨 犤６犦，并以ＰＨＳ－２９Ａ酸度计 （上海精密
科学仪器有限公司）标定。将配制好的ｐＨ３．５的酸雨
溶液，用喷雾器均匀喷布油菜叶片，以滴液为限，对照

植株（ＣＫ）喷等量的蒸馏水。处理时间相当于ＵＶ－Ｂ
处理的第５、６ｄ。

１．２．３ＵＶ－Ｂ与ＡＲ复合处理
将ＡＲ处理后的部分油菜幼苗移于 ＵＶ－Ｂ灯管

下，时间与强度同前（１．２．１）。以上各处理与ＣＫ均３
杯，３次重复。
１．３指标测定

叶绿素含量，质膜透性，及ＣＡＴ酶活性测定参照
犤７犦。用 ＣＩＲＡＳ－１便携式光合测定仪 （ＰＰＳｙｓｔｅｍｓ
ＩｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌＬｔｄ）在设定光强为２００μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１，
内供 ＣＯ２为 ３２０ｍＬ·ｍ－３条件下测定 ＣＫ，ＵＶ－Ｂ、
ＡＲ、ＡＲ＋ＵＶ－Ｂ处理后植株的净光和速率（Ｐｎ）牞蒸
腾速率（Ｅｎ），气孔导度（Ｇｓ）牞细胞间隙ＣＯ２浓度（Ｃｉ）４
项指标，植物叶片光合作用过程中的水分利用率

牗ＷＵＥ牘以Ｐｎ／Ｅｎ计算。各项指标均在ＵＶ－Ｂ辐射处
理结束后０、４、８、１６、３２和６４ｈ测定。

２ 结果与分析

２．１ＵＶ－Ｂ和ＡＲ胁迫下ＣＡＴ的恢复过程
ＣＡＴ作为植物体内重要活性氧清除酶系可与质

膜透性一起表征植物受逆境伤害的程度。两者在胁迫

发生后一段时间内的变化态势，可反映出植物自身修

复过程中的一些信息。首先，当ＡＲ，ＵＶ－Ｂ及ＡＲ＋
ＵＶ－Ｂ胁迫结束时 牗０ｈ牘，ＣＡＴ活性显著提高，与ＣＫ
相比增幅为２８．８％，８５．０％，１１３．８％，达差异显著水
平 （Ｐ＜０．０５），暗示此时植物体内自由基反应加剧，
酶活应激上升，以减轻自由基伤害。而增幅变化差异

则表明，自由基反应强度是 ＡＲ＜ＵＶ－Ｂ＜ＡＲ＋
ＵＶ－Ｂ；其次，在４～６４ｈ间ＣＡＴ变化显示，３种胁迫
下 ＣＡＴ活性增幅表现为 ９．０％、２３．３％、４．６％、
３．２％、－８．７％（ＡＲ），９．３％、３２．６％、２５．９％、５．０％、
５．４％ （ＵＶ－Ｂ），３４．７％、４４．１％、５６．９％、３６．６％、
１９．０％牗ＡＲ＋ＵＶ－Ｂ牘，表明酶活呈先升后降趋势，酶
活恢复常态并非简单的线性过程，而４ｈ处似为调整
阶段；第三，ＡＲ＋ＵＶ－Ｂ胁迫下酶活拐点后延 （１６
ｈ），直至６４ｈ仍与ＣＫ差异显著的事实说明，与单因
子污染伤害相比，油菜对复合胁迫的自我恢复过程较

为缓慢（图１ａ）。
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图１ｂ反映的是３种胁迫发生后油菜幼苗质膜透
性（Ｅ％）自我恢复的时间进程，其特点是⑴胁迫结束
时（０ｈ），ＡＲ、ＵＶ－Ｂ及ＡＲ＋ＵＶ－Ｂ处理的油菜幼苗
Ｅ％分别比ＣＫ增加８．１％、１８．１％、２６．０％。ＡＲ与ＣＫ
差异不显著的事实说明，ＡＲ伤害效应延迟；⑵４～６４
ｈ间，３种胁迫下油菜Ｅ％的变化趋势是ＡＲ先升后降
（２．５％、１０．２％、１１．８％、６．２％、３．８％），ＵＶ－Ｂ
（３０．０％、１４．０％、１０．０％、８．３％、０．４％）与ＡＲ＋
ＵＶ－Ｂ（５１．１％、２３．１％、１９．７％、２０．８％、９．５％）缓
降，表明ＡＲ伤害具有明显的 “时滞效应”，而４ｈ时
ＵＶ－Ｂ与ＡＲ＋ＵＶ－Ｂ下油菜Ｅ％最高，可能与ＣＡＴ
处于调整期有关；⑶６４ｈ时３种处理与ＣＫ差异均不
显著，显示油菜幼苗质膜透性自身修复状况良好，但

ＡＲ＋ＵＶ－Ｂ的Ｅ％增幅＞ＡＲ、ＵＶ－Ｂ，暗示３种胁迫
方式下，Ｅ％自身修复的难易程度不同。
２．２ＵＶ－Ｂ和ＡＲ胁迫下光合作用的恢复过程

图２ａ是Ｃｈｌ受３种胁迫后的动态变化过程。与
ＣＫ相比，ＡＲ，ＵＶ－Ｂ及ＡＲ＋ＵＶ－Ｂ胁迫结束时 （０
ｈ）的Ｃｈｌ含量分别下降１３．４％、４８．６％、５７．１％，ＡＲ
与ＣＫ差异不显著的事实再次说明，ＡＲ伤害效应延
迟。随后的４～６４ｈ间，３种处理的Ｃｈｌ降幅均呈先增
后降的规律（ＡＲ，１４．６％、１６．０％、１８．２％、２８．０％、
１４．４％；ＵＶ－Ｂ，２７．３％、３１．２％、３１．３％、３６．３％、
１９．９％；ＡＲ＋ＵＶ－Ｂ，３２．５％、３３．７％、４０．９％、
５２．５％、４２．１％），ＵＶ－Ｂ及ＡＲ＋ＵＶ－Ｂ处理下４ｈ
时，Ｃｈｌ变化即进入恢复性调整期（但有波动）。３２ｈ为
恢复性调整的转折点，其后Ｃｈｌ含量始向ＣＫ靠近，表
明伤害未超过其耐受负荷，经自修复能逐渐恢复到正

常水平。整个过程中，Ｃｈｌ含量降幅呈现出的规律为，
ＡＲ＋ＵＶ－Ｂ＞ＵＶ－Ｂ＞ＡＲ，暗示在３种胁迫下，Ｃｈｌ
含量的降幅和最终恢复程度与胁迫方式和与时间相

关。

图２ｂ显示，３种胁迫结束时 （０ｈ）Ｐｎ的降幅为
２８．１％、４２．２％、７８．２％，均与ＣＫ差异显著。随后的
４～６４ｈ，３种胁迫下Ｐｎ的基本变化规律是ＡＲ先降
后增 （３３．８％、３０．５％、２７．７％、２７．３％、４２．１％），
ＵＶ－Ｂ逐渐降低（５０．８％、５３．２％、４８．２％、４２．２％、
３５．１％），ＡＲ＋ＵＶ－Ｂ也是先降后增，不同的是降幅
大于ＡＲ（６９．７％、７５．３％、７２．８％、５８．３％、８０．７％）。
上述事实说明，牗１牘Ｐｎ对酸雨胁迫敏感性高于Ｃｈｌ，此
时Ｐｎ降低不能简单理解为叶绿素下降所致犤８犦；牗２牘与
ＡＲ、ＵＶ－Ｂ＋ＡＲ胁迫相比，植物对ＵＶ－Ｂ损伤的修
复效应较好，这与Ｃｈｌ大幅回升、Ｇｓ与Ｃｉ增加等代偿
性因素有关。结果与刘清华等报道的Ｃｈｌ含量增加有
利于吸收和利用过多的光能从而缓解ＵＶ－Ｂ伤害的

结论相一致 犤９犦，这种恢复效应也可看作是ＵＶ－Ｂ诱
发的损伤在可见光下修复的光复活作用犤１０犦；牗３牘ＵＶ－
Ｂ＋ＡＲ的Ｐｎ在３２ｈ后剧降，暗示胁迫超出植物承受
负荷，Ｃｈｌ、Ｇｓ及 Ｃｉ等代偿性反应也无法逆转该过
程。

Ｇｓ作为ＣＯ２与Ｈ２Ｏ传输的限制因子间接影响植
物Ｐｎ与Ｅｎ。在ＡＲ，ＵＶ－Ｂ及ＡＲ＋ＵＶ－Ｂ胁迫下，与
ＣＫ相比，油菜叶片Ｇｓ均降低，见图２ｃ。０ｈ降幅分别
为３５．６％、３７．１％、４４．７％，表明胁迫影响气孔行为，
Ｇｓ降低并最终导致Ｐｎ和Ｅｎ降低，见图２ｂ、图２ｅ。在
随后 ４～６４ｈ中，３种胁迫下 Ｇｓ降幅变化 ＡＲ为
４５．２％、３７．２％、４４．０％、３７．４％、１８．６％，１６ｈ后气孔
导度逐渐增大，表明植物自修复进程虽缓慢但有效

图２ ＡＲ牞ＵＶ－Ｂ及 ＡＲ＋ＵＶ－Ｂ胁迫后油菜幼苗光合作用的动态变化过程

Ｆｉｇｕｒｅ２ ＴｈｅｔｒｅｎｄｓｏｆｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｏｆｒａｐｅｓｅｅｄｌｉｎｇｕｎｄｅｒＡＲ牞ＵＶ－ＢａｎｄＡＲ＋ＵＶ－Ｂｓｔｒｅｓｓ
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（６４ｈ时，与ＣＫ差异不显著）。ＵＶ－Ｂ变化为５６．０％、
５５．８％、４７．５％、４９．６％、２３．２％，由于胁迫机理不同，
ＵＶ－Ｂ胁迫造成的Ｇｓ降低虽然逐渐恢复，但恢复的
困难程度大于 ＡＲ（６４ｈ时 Ｇｓ降幅仍与 ＣＫ达到差异
显著）。ＡＲ＋ＵＶ－Ｂ变化为４１．８％、３４．４％、３４．７％、
５８．７％、１０．４％，６４ｈ降幅急剧降低，与ＣＫ差异不显
著。对此结果可做如下推测：在Ｐｎ恢复的最后阶段
牗３２～６４ｈ牘，Ｇｉ与Ｃｉ代偿性增加，确保原料（ＣＯ２）供
给不成为限制因子，虽然最终未能促使Ｐｎ恢复，但可
延缓Ｐｎ降低速度。

在本试验中，光合指标测定均在恒定内供气的条

件下测定，因此Ｃｉ的变化只受Ｐｎ和Ｇｓ的影响。叶片
的Ｐｎ下降使ＣＯ２同化速率降低，导致Ｃｉ增加；而Ｇｓ
降低使进入胞内的ＣＯ２浓度降低。两者平衡的结果决
定Ｃｉ的变化趋势。ＡＲ牞ＵＶ－Ｂ及ＡＲ＋ＵＶ－Ｂ处理后
（０ｈ），Ｃｉ增幅分别为９．３％、１０．６％、２６．４％，此时虽
Ｐｎ与Ｇｓ均降低，但Ｐｎ降低的影响占主导地位，因此
表现为Ｃｉ上升。随后的４～６４ｈ中，Ｃｉ增幅变化趋势
分别为 －２．３％、３．５％、１．５％、－４．３％、１３．６％
（ＡＲ），０．５％、－１．４％、２．１％、－１．５％、７．４％（ＵＶ－
Ｂ），１１．２％、１６．９％、１５．４％、４．０％、２４．０％ （ＡＲ＋
ＵＶ－Ｂ），见图２ｄ。参照图２ｂ与图２ｃ来分析试验结
果，Ｃｉ的变化反应两个信息：其１，４～３２ｈ间，ＡＲ与
ＵＶ－Ｂ胁迫下Ｃｉ变化均未达到差异显著，表明在此
阶段Ｐｎ与Ｇｓ恢复程度相近；对于ＡＲ＋ＵＶ－Ｂ，４～
１６ｈ间Ｃｉ均显著增加，表明Ｐｎ恢复程度小于Ｇｓ或
Ｐｎ的恢复进程慢于Ｇｓ；其２，６４ｈ，ＡＲ及ＡＲ＋ＵＶ－Ｂ
的 Ｐｎ自修复失败和 Ｇｓ代偿性反应导致 Ｃｉ显著增
加。

由图２ｅ可知，与ＣＫ相比，ＡＲ，ＵＶ－Ｂ及ＡＲ＋
ＵＶ－Ｂ处理后 Ｅｎ均降低。０ｈ降幅分别为 ２．９％、
１２．４％、１４．７％，ＡＲ、ＵＶ－Ｂ与ＣＫ皆未达到差异显
著。４～３２ｈ间，３种处理下Ｅｎ呈现相同的变化趋势，
降幅略微减小后又缓增 （ＡＲ，２２．０％、１９．７％、
２５．１％、３０．４％；ＵＶ－Ｂ，４５．２％、３８．７％、４１．６％、
４９．５％；ＡＲ＋ＵＶ－Ｂ，３１．３％、１８．２％、２９．６％、
４９．７％）。处理后 ６４ｈ测得 Ｅｎ降幅分别为 １０．３％、
１２．８％、－１．８％，均与ＣＫ不显著。分析数据可知，在
胁迫后初期，Ｅｎ变化并不显著，随着伤害加深，植物
为了保证自身正常生长需求，降低水分散失，以增强

自身的耐受性。３２ｈ后，植物自身修复使其稳定性改
善，水分代谢逐渐正常化。

胁迫下ＷＵＥ的变化是由Ｐｎ与Ｅｎ的受抑制程度

决定。如图２ｆ所示，与ＣＫ相比，ＡＲ，ＵＶ－Ｂ及ＡＲ＋
ＵＶ－Ｂ处理完 （０ｈ）ＷＵＥ降幅分别为 ２７．８％、
３７．０％、７４．５％，表明胁迫对蒸腾速率的抑制程度明
显小于光合速率，因此叶片的ＷＵＥ呈现显著降低的
趋势。随后的４～６４ｈ间，３种胁迫下ＷＵＥ的降幅变
化为８．７％、１５．５％、－５．１％、－４．９％、３７．０％（ＡＲ），
１０．０％、２５．４％、１１．４％、－１４．１％、２８．４％（ＵＶ－Ｂ）牞
５５．９％、７０．４％、６１．５％、１７．６％、８１．７％（ＡＲ＋ＵＶ－
Ｂ），均呈现先上升后逐渐降低，３２ｈ后降幅急剧增
大。略上升的原因是，此时Ｐｎ修复并不明显，而Ｅｎ由
于水汽散失而略微增大；缓降是因为Ｐｎ处于修复增
加而Ｅｎ处于降低趋势；而３２ｈ后降幅急剧增大，原
因之一是Ｅｎ上升，恢复到正常水平；之二是ＡＲ及
ＡＲ＋ＵＶ－Ｂ对Ｐｎ的伤害无法修复，Ｐｎ急剧降低。

３ 结论

通过对ＡＲ、ＵＶ－Ｂ及ＡＲ＋ＵＶ－Ｂ处理后 （０～
６４ｈ）植物ＣＡＴ活性、Ｅ％、Ｃｈｌ含量、Ｐｎ、Ｇｓ、Ｃｉ、Ｅｎ及
ＷＵＥ变化规律的分析，可得到如下结论：

（１）ＡＲ胁迫下Ｅ％与Ｃｈｌ变化表明，ＡＲ伤害具
有时滞效应。

（２）０～４ｈ为植物自身恢复开始之前的调整期，
特点为伤害迅速加深，保护性应激反应启动。

（３）３２ｈ为２个连续过程的分界点。３２ｈ前，植物
处于伤害加剧与耐受性增强的抗争阶段；３２ｈ后，或
修复回到正常水平或耗尽而崩溃。

（４）３种胁迫下，Ｅ％、ＣＡＴ活性、Ｃｈｌ含量、Ｐｎ、
ＷＵＥ及 Ｃｉ自身修复的困难程度呈现相同规律，即
ＡＲ＋ＵＶ－Ｂ＞ＵＶ－Ｂ牞ＡＲ。

（５）ＡＲ胁迫下，对Ｅ％、ＣＡＴ活性、Ｃｈｌ含量、Ｅｎ
及Ｇｓ的影响是暂时的，可以恢复，而对于Ｐｎ，造成不
可逆伤害而无法修复；ＵＶ－Ｂ胁迫下，Ｅ％、ＣＡＴ活
性、Ｃｈｌ含量、Ｐｎ、Ｅｎ及Ｇｓ均可恢复；ＡＲ＋ＵＶ－Ｂ胁
迫下，Ｅ％、ＣＡＴ活性、Ｃｈｌ含量、Ｅｎ可恢复，而Ｐｎ和
Ｇｓ无法修复。这一结论说明，在评价某一胁迫因子对
植物是否有伤害时，采用的评价指标和测定时段不

同，则得出的结论会有差异，甚至完全相反。
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