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朱鹏锦
1, 2
,尚艳霞

1, 2
,师生波

1
,韩 发

1

( 1. 中国科学院 西北高原生物研究所 /高原生物适应与进化重点实验室,青海 西宁 810001;

2. 中国科学院 研究生院,北京 100049)

摘 要: 综述了国内外学者在植物的形态特征、生理特性和分子调控等方面对 UV- B辐射响应的研究成果,

并提出了该领域研究存在的问题以及今后的研究重点与方向。
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UV - B( 280~ 320 nm )辐射是太阳辐射光谱中重要的组成成分,它能部分穿透大气层到达地球表面。

大气臭氧层能够吸收大量的太阳紫外辐射, 有效地减少太阳 UV - B对地球表面的辐射,具有保护生物有

机体的重要作用
[ 1]
。然而, 随着工业的迅猛发展, 人类大量使用和排放氯氟烃 ( chlorof luorocarbons, CF

C s)、氮氧化物等物质的行为引起大气平流层臭氧发生耗损,使到达地面的 UV- B辐射强度增加
[ 2- 5]
。许

多研究结果表明,南半球和北半球的中、高纬度地区的平流层的臭氧已发生耗损, 导致了近地面太阳辐射

的 UV- B辐射强度增加
[ 6- 7]
。高强度的 UV - B辐射会损害植物光合作用和诱导活性氧的增加,且对生

物圈中的生物及其生存环境产生深远的影响
[ 8- 9]
。UV - B辐射增强会导致植物不断地对 UV - B胁迫作

出响应,以增强自身对环境的适应性而谋求生存
[ 10 ]
。通过查阅近 20年的文献资料,结合国内外关于 UV

- B对植物影响的研究进展,笔者从植物的形态特征、生理特性和分子调控等方面综述植物对 UV - B胁

迫响应的研究现状和成果,为进一步研究植物在 UV - B胁迫下的生命活动规律及提高农业生产力和保护

环境提供理论参考。

1 植物的形态学特征对 UV- B辐射的响应研究进展

1. 1 植物叶片对 UV- B辐射胁迫的形态学适应 植物叶片不仅是植物进行光合作用的最主要器官, 还

是植物响应生存环境的变化或对生态系统功能有一定影响的植物器官,在表征生态系统功能方面具有一

定的生态指示作用,并且能够代表物种对环境变化的响应或物种对生态系统功能的贡献
[ 11]
。植物叶片对

环境变化敏感且可塑性大,因而把其性状的改变作为植物对环境的一种适应性响应。

1. 1. 1 叶面积比降低 叶面积比是指单位干 (鲜 )质量的叶表面积。叶面积比在一定程度上反应了叶片

截获光的能力和在强光下的自我保护能力, 是重要的植物叶片性状之一。叶面积比常与植物的生长和生

存对策有紧密的联系,能反映植物对不同生境的适应特征, 使其成为植物比较生态学研究中的首选指

标
[ 12]
。大量的研究结果表明,在 UV - B辐射胁迫下,植物以降低叶面积比来减少辐射的吸收

[ 13- 14]
。高

UV- B辐射处理小麦
[ 15]
、水稻

[ 16 ]
、木槭

[ 17]
等植物叶片也证实了该现象。



1. 1. 2 叶片厚度 植物在 UV - B辐射胁迫下,叶片的厚度有增加的趋势, 安黎哲等
[ 13]
推测这是植物在

UV- B辐射胁迫下形成的一种适应机制。因为植物叶片厚度增加, 会减少叶片吸收过多的 UV - B辐射

而造成植物的损伤
[ 18]

,同时还可补偿 UV- B辐射引起的近表层叶肉细胞中光合色素的光降解,使以叶面

积为基础的光合色素含量以及净光合速率不受影响
[ 19]
。有研究指出,叶片具有厚的角质层和表皮能够对

UV- B辐射起散射和吸收作用,从而达到削弱辐射的作用
[ 20 ]
。

1. 2 植株矮化 许多研究结果表明, UV - B辐射对植物生长影响最明显的表现就是对其株高的抑制作

用。试验用不同剂量的 UV - B辐射处理春小麦时,观察到株高分别降低了 7. 2%, 10. 6%和 16. 2%
[ 21]
。

因为 UV - B辐射具有破坏植物内源激素 IAA的作用而使节间伸长受到抑制, 即植物内源激素 IAA被光

氧化,减少了细胞壁的弹性
[ 22- 23]

;同时 UV- B辐射会增加乙烯的水平, 这会刺激横向的生长并减少伸长

生长
[ 24 ]
。在大田增强 UV - B辐射的条件下,对成熟期的 10个小麦品种的株高测量结果表现出显著的变

化,证明小麦株高的变化主要由于节间长度的变化, 而不是由于节数的变化引起的
[ 25]
。在深入研究向日

葵幼苗茎的生长受 UV - B辐射抑制的机制时,发现生长在 305 nm下的向日葵幼苗内源生长素 IAA的含

量降低了 51%,并证明了 IAA的光氧化产物 3-甲基氧吲哚抑制了幼苗的伸长生长, 因此认为 UV - B辐

射对向日葵生长抑制的可能机制是由于 UV - B辐射促进了 IAA光氧化产物的生成
[ 26]
。UV - B辐射之

所以使植株矮化是因为 UV - B辐射破坏了植物内源激素的水平而导致植株伸长生长受阻,以及影响细胞

的分裂速度。

1. 3 分蘖或分枝量的改变 植物的分支或分蘖对 UV - B辐射胁迫的响应,主要表现在增加分支或分蘖

的数量,但不同的植物之间存在比较大的差异。有研究结果证明, 影响分蘖是通过改变植物体的内源激

素含量及它们之间的比值,引发生理上的效应来实现的
[ 27- 28]

。也有研究结果
[ 29 ]
指出, UV - B辐射可导

致植物分支或分蘖增加。如用 UV - B辐射处理 12种植物, 结果有多种单子叶植物的 2级分蘖数增加, 1

种双子叶植物的腋生枝数量上升
[ 28 ]

;何丽莲等
[ 25]
发现 10个小麦品种的分蘖数对增强 UV - B辐射的响

应比较敏感,并认为分蘖数的增或减是由分蘖节内 IAA /ZR (玉米素核苷 )的比值下降引起的。基于已有

的研究结果,关于 UV - B辐射胁迫对植物的分支或分蘖产生影响的机理阐述尚未清楚,有待更深入的研究。

1. 4 生物量 生物量是植物所有生理、生化和生长因子的长期响应的综合结果。因此生物量是评估

UV- B辐射胁迫植物的重要指标之一。现有的研究结果已证明,在大田或温室条件下,增强 UV - B辐射

都会影响作物的产量;其中, 多数研究结果表明增强 UV - B辐射使作物产量降低
[ 30- 31]

,但也有增强 UV-

B辐射对作物产量没有影响或使作物产量略有增高的报道
[ 32 ]
。陈建军等

[ 33 ]
的研究表明,增强 UV - B辐

射可显著降低大豆的叶、籽粒、根和茎的生物量, 20个大豆品种的总生物量均有不同程度的降低。岳明

等
[ 34]
发现,增强 UV - B辐射能降低小麦的生物产量约 25. 5%。王传海等

[ 35]
的研究表明, 降低近地面

UV- B辐射强度可使小麦单株产量显著提高; 不同生育期模拟降低 UV - B处理均比对照单株产量提高

12% ~ 28% ;单株生物产量也呈现出近似的趋势。

2 植物的生理特性对 UV- B辐射胁迫的响应研究进展

2. 1 对光合作用的影响 国内外科学家认为光合作用受外界环境变化的影响是最明显的, 为此,他们在

UV- B辐射对植物光合作用的影响方面做了大量的研究。UV - B辐射对光合作用的影响表现在破坏光

合系统反应中心,致使 D1 - Pr降解,导致电子传递速率受到抑制,引起 H ill反应活力降低和羧化酶数量的

减少以及酶活性降低,使植物同化能力减弱、光合速率下降,造成植物生产量降低
[ 36 - 37]

。此外, UV - B辐

射对光合色素和叶绿体超微结构的破坏也导致了光合作用的降低
[ 14]
。叶绿体膜系统遭到破坏的原因是

UV- B辐射使叶绿体产生大量的羟基自由基和超氧阴离子而引发脂质过氧化作用
[ 38]
。脂质过氧化作用

一方面引起膜蛋白的交联,导致膜蛋白处于永久性缔结状态,因而阻碍了蛋白受体正常发挥生理作用; 另

一方面可使膜不饱和脂肪酸减少, 导致膜的流动性降低,使其结构改变、功能失常。此外,增加 UV - B辐

射还可引起光合色素降解,改变叶绿素 a和叶绿素 b的比值。陈拓等
[ 39]
发现 UV - B辐射降低了叶片的

光合色素的结果与侯扶江等
[ 40 ]
和师生波等

[ 41]
的研究结果相似。这些结果均表明, 增加 UV - B辐射可使
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植物叶绿素 a受到破坏,改变了叶绿素 a与叶绿素 b的比例,破坏了光合蛋白复合物的形成, 抑制了细胞

器的形成。但也有研究表明, 在 UV- B辐射的特定时期叶片中叶绿素含量并无减少,这可能与植物种间

和生长发育阶段抗逆性的差异有关
[ 42- 43]

。从以上文献所述的情况看, UV - B辐射导致光合色素降解的

分子机制尚未清楚。

2. 2 对代谢产物的影响 受到 UV - B辐射胁迫时, 植物体内产生的次生代谢 (黄酮类和酚醛类等化合

物 )对 UV - B辐射具有明显的吸收作用, 这种生理生化特性是植物响应环境和自我保护的机制。在

UV- B辐射胁迫对植物生理代谢的研究中发现,增强 UV - B辐射可诱发可溶性黄酮类及酚类物质合成水

平提高
[ 44- 45]

。这种增加与其抵抗 UV - B辐射有一定的正相关性
[ 46- 47]

。黄酮类物质可以吸收大量

UV- B辐射而改变其穿透率,如同形成了一道天然屏障,对 U - VB辐射有直接的减缓作用。除此之外,

UV- B辐射诱导产生的次生代谢物还对其它生物带来深刻的影响, 例如对昆虫起到抑制作用
[ 48 ]
和防止

草食动物过度摄食
[ 49]

; 影响动物幼体发育和抵御病毒侵染
[ 50]

;影响植物与其根际细菌的共生关系
[ 51]
。

植物体内次生代谢产物的改变可能会改变草食动物的摄食偏好, 进而影响到植物种群格局而导致物种竞

争地位改变。由此可见,在现有研究基础上,深入探究 UV- B辐射对植物次生代谢的改变对种群、群落等

大尺度的影响具有重要的生态学意义。

2. 3 对抗氧化系统的影响 植物的酶系统参与很多氧化还原反应、介导和调节体内新陈代谢、细胞分化

等重要生理过程。在 UV - B辐射胁迫下, 植物通过酶系统产生一系列生理变化来降低或修复 UV - B辐

射造成的损伤使其保持正常的生理活动, 因此进一步揭示抗氧化酶及其同功酶在 UV - B辐射胁迫过程

中的作用机理,将有利于开拓抗氧化酶新的应用途径和领域。许多研究发现, UV - B胁迫导致植物体内

自由基水平显著提高,但抗氧化酶系统经过生理生化反应可不断清除体内产生的过多自由基并使自由基

水平维持在一个正常的生理水平
[ 52 - 53]

。植物受到 UV - B胁迫将产生超氧阴离子 O
-
2、羟基自由基

.
OH、

过氧化氢 H2O2、脂质过氧化物 LO
.
或 LOO

.
等种类自由基

[ 54]
, 而体内的超氧化物歧化酶 ( SOD)主要是把

超氧阴离子 O
-
2 歧化为 H 2O2和 O2;过氧化物酶 ( POD)作用是将 H 2O2和有机的氢过氧化物等底物转变成

无毒性物质;过氧化氢酶 ( CAT )能把 H 2O2催化生成 H 2O从而减少体内自由基
[ 38]
。科研工作者经过充分

的实验研究发现,在 UV - B辐射胁迫下的植物叶片中有些酶的活性增强,有些酶的活性出现一定程度的

波动,如烟草叶片受到辐射胁迫后过氧化物酶活性明显上升
[ 43]
、经过 UV- B处理后的青藏高原特有的植

物麻花艽,在处理初期叶片超氧化物歧化酶 ( SOD)、过氧化物酶 ( POD )的活性都能增加, 但随着处理时间

的延长超氧化物歧化酶 ( SOD)、过氧化物酶 ( POD )的活性呈现下降趋势; 过氧化氢酶 ( CAT)的活性在处

理后明显下降;作为清除叶绿体中 H2O2的关键酶 AP的活性却表现为明显的增加趋势
[ 55]
。同样在向日

葵 UV- B胁迫的研究中, 发现超氧化物歧化酶 ( SOD) 活性下降、过氧化氢酶 ( CAT) 活性上升
[ 56]
。在研

究 UV- B处理小麦的结果表明,辐射胁迫使叶片超氧化物歧化酶 ( SOD)、过氧化氢酶 ( CAT )活性先升后

降,过氧化物酶 ( POD) 活性上升
[ 57- 58]

。在 UV - B处理对蚕豆影响的研究中发现超氧化物歧化酶 ( SOD )

活性稍有波动
[ 39, 59 ]

。这些研究结果均表明,植物酶系统的敏感性因种间和种内的差异而不同。为此, 各

种植物的抗氧化酶系统对 UV - B辐射响应所产生的差异性有待于进一步研究。

3 植物的繁殖特性对 UV- B辐射胁迫的响应研究进展

植物繁殖是生活史周期中的重要组成部分, 也是植物适应其生存环境的基本特征,还是种群形成、发

展和进化的核心之一,因些研究植物繁殖对 UV - B辐射胁迫的响应与适应机制,对保护种质资源和评估

潜在生态学影响具有深远的生态学意义和经济价值。有些研究人员认为, 接近温带地区的太阳强度

UV- B辐射不会显著抑制某些温带植物的花粉萌发, 但随着处理强度增加发现花粉活力、花粉萌发率和

花粉管的生长受到的抑制也在增强
[ 60- 61]

。但也有研究发现低剂量的 UV - B辐射能促进花粉管的生

长
[ 62]
。在野外条件下用 UV - B辐射处理植物,测定其花粉活力、花粉萌发率和花粉管生长情况与对照比

较发生相应的降低
[ 53, 63]

。UV- B辐射还会影响花粉的数量和质量。增强 UV - B辐射可使芜菁花粉活力

降低且花粉数量减少
[ 64]

;在对 6种不同基因型大豆的研究中, 也发现增强 UV - B辐射可导致花粉数量减
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少
[ 65]
。关于 UV - B辐射对植物花粉管和雌蕊之间的信息交流以及对花粉管生长调控的影响的研究报道

较少,植物繁殖的抗 UV - B特性以及增加 UV - B辐射是否会引发萌发组织遗传基因的变化目前仍不清

楚。

4 植物的分子水平对 UV- B辐射胁迫的响应研究进展

4. 1 对 DNA分子及基因表达调控的影响 在具有高能的 UV - B辐射下,植物细胞 DNA分子的碱基、

共轭结构以及具有环状结构的核糖和核酸链吸收光子能量而引起碱基突变、形成嘧啶二聚体等而造成自

身损伤
[ 66- 67]

。大量研究结果表明, 当 DNA受到 UV - B辐射后形成胸腺嘧啶二聚体或环丁烷嘧啶二聚

体, DNA嘧啶二聚体的数量随 UV - B辐射剂量增加呈直线上升
[ 68]

; 然而 UV - B对植物 DNA造成的损

伤,在一定条件下细胞能够自我修复, 这种修复能力与该剂量诱导形成的二聚体所占总胸腺嘧啶的总数

有关
[ 69]
。

植物体的正常生长、发育和分化是基因在精密的调控机制中正确表达的结果。在 UV - B辐射胁迫

下,豌豆叶片中光合基因 Lhcd, R bcs, rbch和 psbA 转录水平降低, 同时增加 PR- 1和 PDF1- 2基因的表

达,这证明UV- B辐射对于光合作用基因表达具有一定的抑制作用
[ 68, 70]

。然而也有研究表明, 在 UV - B

照射下叶片基因表达受其影响开始较小,在辐射处理一定时间后会促使这些基因产生的 mRNA大量累积

尔后趋于下降,而 p sbA基因表达不受影响
[ 71 ]
。在不同的 UV - B辐射水平下, 研究人员发现叶绿体相关

基因的表达受到抑制, RNA和光合作用中几个关键酶的活性降低, 核编码的 Cab基因在 UV - B辐射下的

转录被明显减弱,因此他们认为在叶绿体内编码的 p sbA基因的转录比在细胞核内编码的 p sbA基因的转

录有更强的耐 UV - B辐射的能力
[ 3, 72]
。在 UV- B辐射下, SOD基因的表达活性降低,谷胱甘肽还原酶基

因及苯基苯乙烯酮合成酶基因的表达活性却增强
[ 73]

; 基因表达的改变在很大程度上与 UV - B剂量有

关
[ 74]
。但 UV- B辐射胁迫影响植物基因正确表达调控的分子机理仍有待深入研究。

4. 2 对植物蛋白质代谢的影响 因为蛋白质的最大吸收波长为 280 nm,正好在 UV - B辐射波长范围之

内,所以 UV - B辐射的增强对蛋白质的影响较大。在以菜豆为材料研究 UV - B辐射对蛋白质代谢的影

响中,发现 UV - B辐射处理使菜豆叶片中 88 10
3
u等大分子多肽的含量急剧减少, 而使 35 10

3
u, 33

10
3
u, 29 10

3
u, 10 10

3
~ 14 10

3
u等小分子多肽的含量增加

[ 75]
。有的学者认为 UV - B辐射使植物的

蛋白质含量减少
[ 76- 77]

,而有的则认为 UV- B辐射能使植物的一些蛋白质含量增加,而使植物的另一些蛋

白质含量减少
[ 54, 78]

。蛋白质代谢的变化与植物的生长发育时期有关, UV - B辐射对幼苗期菜豆叶片蛋

白的合成有促进作用,且降低了蛋白水解酶活性,使可溶性蛋白质含量上升
[ 79]
。有研究结果表明, UV -

B辐射导致蛋白质含量减少主要是氨基酸的光降解,同时诱导产生活性氧自由基,且活性氧自由基可以直

接修饰蛋白质
[ 80 ]
。UV - B辐射下蛋白质含量的增减取决于辐射强度和植物对 UV - B辐射的敏感程度。

L IZANA X C等
[ 81]
发现,叶片可溶性蛋白质含量在分蘖期、拔节期和扬花期均显著降低,但在成熟期则显

著增加。根据以上研究结果可知, UV - B辐射影响蛋白质的分子机理尚待进行深入的研究。

5 植物对 UV- B辐射的响应研究展望

植物对 UV - B辐射胁迫的响应已有较多的研究积累, 近些年的研究取得一些很有参考价值的研究成

果,但仍存在许多不足之处。如 ( 1)许多早期评价 UV - B辐射对植物影响的研究是在培养室或温室内将

植物置于 UV - B荧光灯产生的伴有低 UV- A、光和有效辐射 ( PAR)的强 UV - B辐射条件下进行的, 也

许夸大了 UV - B辐射对植物的损害作用
[ 82- 83 ]

。 ( 2)研究主要集中在形态结构、生理生化特征、光合作用

和生长发育方面,有关植物抗性的生理生化机制方面的研究和植物对 UV- B辐射遗传响应及分子生物学

研究尚不深入。为了真实有效地评价近地面太阳 UV- B辐射的生物学效应, 在野外研究中常采用减弱法

和增补法调节 UV- B辐射的剂量。1)减弱法是通过具有吸收或透过 UV- B辐射的选择性薄膜实现低于

和近似环境 UV- B辐射的 2种处理。该方法成本低、简单, 但是不能用于预测臭氧损耗导致近地面太阳

UV- B增强产生的生物学效应。 2)增补方法是以 UV - B荧光灯增补 UV - B辐射模拟未来臭氧耗损引
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起的 UV - B辐射增强。UV - B辐射的增补还可通过提供一定时间固定剂量的 UV - B辐射 (方波增补系

统, SQW )和依据持续监测的环境 UV - B辐射状况成比例的补充 (调剂辐射增补系统, MOD )实现
[ 82, 84]

。

但这 2种增补系统都具有一定的缺点和局限性, SQW可能会导致增补的 UV - B辐射高于臭氧耗损所预

期的剂量及相当高的 UV - B /( UV- A和 PAR)比例,而 MOD则技术复杂、成本高。这些研究方法与自然

条件相比仍然存在较大的差距。

综上所述,未来植物对 UV- B辐射胁迫响应的研究应着重于: ( 1)在野外进行研究时,将减弱和增补

2种方法结合使用,以便尽可能地模拟自然条件进行人工模拟条件的研究、更真实地评价 UV - B辐射对

植物的影响; ( 2)深入分析 UV - B辐射增强对生态系统和植物个体生长和繁殖的不同层次影响及其适应

机制; ( 3)利用植物 m iRNA在转录水平上介导靶基因 mRNA的切割或抑制翻译对基因表达的调节作用和

通过植物 m iRNA参与调控植物器官的形态建成、生长发育、信号传导以及对环境胁迫的应答等生物学过

程
[ 85]

, 对在 UV - B辐射胁迫下植物 m iRNA调控机制进行深入研究,了解在 UV - B辐射胁迫下基因和基

因表达调控的本质及其重要作用; ( 4)根据 UV - B辐射对植物生长胁迫的研究进展,结合国内外自由基

研究取得的成果,笔者认为自由基不仅是植物 UV - B胁迫响应的产物,而且可以作为重要信号分子,介导

生物体基因的时空性表达,诱导植物抗逆性的产生;深入研究自由基在响应 UV - B胁迫中的作用与机制,

将会在揭示生命活动规律中具有重要意义。
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Abstract: In the paper, themorpho log ica l and physiological characterist ics, mo lecu larmechanism s of p lant un

der the enhanc ing UV B radiat ions w ere rev iew ed, and the problems and research d irect ions w ere d iscussed.
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