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摘　要　在植物生长室中 ,黄瓜植株第 1 片真叶出现后 ,用人工 UV2B 光源照射 60 d ,测定植物各叶位叶片的生长和

生理活动. 结果表明 ,UV2B 辐射条件下 ,植物出叶时间被延迟 ;叶面积和叶干重下降 ,降幅与叶位高低正相关 ;叶片含

水量降低 ,老龄叶片 (第 1 叶 ,下位叶)和幼龄叶片 (第 5 叶 ,上位叶) 的水分降幅均高于成年叶片 (第 3 叶 ,中位叶) ;叶

片的伸展速度、叶片数目以及单叶面积减少 ,致使黄瓜总叶面积下降 ;植株节间长度缩短 ,是植株矮化的重要原因 ;根、

茎、叶等器官之间的相关生长变化不大 ,叶片生长在其中起重要的协调作用. UV2B 降低 Pn和 EAQE ,对光合作用的抑

制程度随叶位升高而增加. UV2B 辐射后 ,黄瓜叶片的光呼吸显著提高 ,增幅与叶片发育阶段有关. UV2B 对黄瓜第 1

叶的暗呼吸没有影响 ,第 2、3 叶略微下降 ,第 4 叶显著升高. 分析认为 ,植株矮化和叶面积减少有利于植物适应 UV2B

辐射 ;水分含量和光合作用减少、呼吸作用增强是黄瓜生长受抑制的生理基础. 图 2 表 2 参 18
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Abstract 　The growth and physiological variation of cucumber grown under UV2B radiation for 60 d in

plant growth chamber were monitored. The results showed that the leaf emergence was delayed , the re2
duced magnitudes of leaf area and dry weight were positively correlative to leaf position. The reduced

magnitude of water content in leaf , varying like a parabola line , was higher in both the oldest leaf ( the

first leaf in low position) and young leaf (the fifth leaf in high position) , and was the lowest in the third

leaf (leaf in middle position) because of UV2B radiation. Decrease in leaf extension rate , leaf number and

area per leaf together resulted in the reduce of total leaf area. Variation of leaf growth played an important

role in the relatively stable correlative growth among root , stem and leaf under the condition of enhanced

UV2B radiation. The decrease in the internode length lead to the reduce of plant height . The inhabited

degree of net photosynthetic rate and apparent quantum efficiency by UV2B radiation were positively cor2
relative to leaf position. The photorespiration was significantly enhanced by UV2B radiation and the incre2
ment was not obviously in relation to leaf position. UV2B radiation had no effect on the dark respiration of

the first leaf , slightly decreased the respiration of the second and third leaf , but sharply raised the dark

respiration of the fourth leaf . It was suggested that the reduce of both plant height and leaf area was ad2



vantageous for plant to adapt to UV2B radiation , decrease in the water content and photosynthesis and in2
crease in photorespiration and dark respiration may be the physiological bases of growth inhibition. Fig 2 ,

Tab 2 , Ref 18
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　　太阳紫外线 - B (Ultraviolet - B ,UV2B) 辐射是植

物生命活动中重要的生态环境因子. 大气臭氧层变薄

及其引起的太阳 UV2B 辐射增强 ,对农业生产活动产

生不利影响 ,是当前人类面临的主要环境问题之

一[1 ] . 植物对 UV2B 辐射的响应 ,一方面取决于植物

冠层中的光合有效辐射 ( Photosynthetically active ra2
diation , PAR , λ= 400～700 nm)等微气候因子[2 ] ,另

一方面与植物发育阶段密切相关[3 ] . 这主要是因为 ,

在植物发育过程中 ,各叶位叶片依次出现 ,不断地改

变植株冠层结构 ,致使微气候处于连续变化之中 (尤

其是冠层中 PAR 和 UV2B 的分布) [4 ] ,从而影响叶表

皮 UV2B 保护物质合成、蛋白质代谢、保护酶活性、光

合作用等生理生化活动[5 ,6 ] . 以往的实验研究 ,主要

测定 UV2B 辐射条件下某一叶片 (器官) 的生长或生

理状况 ,将实验结果外推至个体水平 ,用以反映整个

植株的情况[7 ] ,甚至外推至群落和生态系统水平[6 ] ,

而在植物整株水平上 ,对于各叶位叶片的生长发育 ,

尤其是生理活动的变化较少涉及. 在植物生长室内 ,

研究 UV2B 辐射对黄瓜不同叶位叶片生长、光合作用

和呼吸作用的影响 ,可以为针对目前太阳 UV2B 辐射

的增强趋势采取有效对策、建立作物生长发育和生理

变化模型提供有益参考.

1 　材料与方法
1. 1 　植物生长与光照处理

植物生长室中 ,黄瓜 ( Cucum is sativ us L . ) 种子

消毒、浸种 24 h 后播种 ,盆中为无菌草甸土和田间熟

土 ( V : V = 1 :1) . 幼苗出土后 ,用 Fillips 荧光灯提供

PAR 光源 ,光强 E = 300 μmol m - 2s - 1 . 待第 1 片真叶

现叶后 ,根据叶片大小、株高、茎粗等 ,每盆保留 3 株

生长较为一致的幼苗.

幼苗分成两组 ,一组继续 PAR 辐射作为 CK ,另

一组除 PAR 外 ,外加两只国产 40W UV2B 灯管进行

UV2B 处理 ,UV2B 波谱范围 280～320 nm ,植物顶部

UV2B 强度 0. 24 J m - 2 s - 1 . 定期更换灯管 ,使植株顶

部与灯管之间的距离相对恒定 ,以维持较为稳定的

UV2B 和 PAR 辐射. 室内温度保持昼/ 夜 = 25 ±1 ℃/

15 ±1 ℃,定时定量浇灌 Hoagland 全营养液.

1. 2 　生长和生理观测

待黄瓜 CK 植株的第 6 片真叶现叶后 ,CK 和处

理植物各取 12 株用于生长观测. 测定每片真叶的面

积和干重. 相对水分含量用单位重量的干物质所含水

分表示 ( w / g g - 1) ,以反映植物细胞、组织的吸水膨

胀状况. 同时测定株高、节间长度及根、茎和全株干

重. 生长试验重复 2 次 ,报道其中 1 次.

用 Clark 氧电极测定光合气体交换 ,反应液组成

为 0. 2 mol/ L Tris 和 0. 1 mol/ L NaHCO3 ,p H 7. 4 ,按

李德耀的方法操作[8 ] ,反应杯体积 1. 2 mL ,超级恒温

水浴 25 ℃. 每次测定光合作用光响应曲线 ,计算最大

净光合速率 ( Pn) 和表观量子效率 ( EAQE) . 光呼吸和

暗呼吸测定参照 Gao 的方法[9 ] . 重复 5 次 ,计平均值.

2 　结果与分析
2. 1 　UV2B 对黄瓜生长的影响

2. 1. 1 　对不同叶位出叶时间的影响 　　UV2B 处理

植株第 3、4、5 叶的出叶时间 ,分别比 CK 晚 2 d、6 d

和 14 d ,处理植株第 6 叶未出现 (图 1 a) ,可见 ,随

UV2B 辐射时间增加 ,黄瓜各叶位出叶被延迟的时间

越长. 黄瓜叶片起源于顶端分生组织的叶原基 ,UV2B

可能通过抑制顶端分生组织的活动 ,抑制黄瓜叶片发

育 ;这一点尚须进一步研究证实.

2. 1. 2 　对不同叶位叶面积和叶干重的影响 　　如图

1 b 和 c 所示 ,UV2B 辐射 60 d 时 ,随叶位升高 ,CK和

处理植株的叶面积和叶干重均呈单峰曲线变化. 对照

植株第 3 叶的叶面积和叶干重最大、第 6 叶最小 ,处

理则是第 2 叶最大、第 5 叶最小.

UV2B 处理植株的总叶面积比对照减少 57. 2 % ,

其中 ,第 1～5 叶的叶面积分别比对照下降 19. 5 %、

41. 9 %、61. 6 %、70. 4 %和 92. 6 %(图 1b) . 实验期间 ,

对照和处理黄瓜叶片平均伸展速度分别为 2. 12

cm2/ d和 0. 82 cm2/ d ,对照比处理快 1. 58 倍. 处理植

株的叶片总干重比对照降低 39. 2 % ,第 1～5 叶的干

重分别低于对照 0、14. 3 %、44. 0 %、58. 5 %和 81. 9 %

(图 1 c) . 结果表明 ,随叶位升高 ,UV2B 对黄瓜叶面积

和干重的抑制程度增加.

叶伸展速度、叶数目和单个叶面积降低 , 将导致
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图 1 　UV2B 对黄瓜幼苗不同叶位出叶时间 ( t/ d) 、叶面积 ( A / cm2) 、干重 ( m DW/ g)和水分含量 ( W DW/ gg - 1)的影响

Fig. 1 　Effects of UV2B on the leaf emergence time ( t / d) , leaf area ( A / cm2) , dry weight ( m DW/ g) and

water content ( W DW/ gg - 1) from different leaf positions in cucumber.

对照和处理之间 ,叶面积差异、干重和相对水分含量的平均值差异均达到显著水平 ( P < 0. 05)

The differences in leaf area , dry weight and relative water content between the control and treatment were significant respectively ( P < 0. 05)

■CK , □处理 + UV2B 　Treatment + UV2B

植物总叶面积和干重减少.

2. 1. 3 　对不同叶位叶片水分含量的影响 　　CK 和

处理植物的水分含量随叶位从低到高呈现单峰曲线

变化 ,第 3 叶的水分含量最高 (图 1d) . 与 CK相比 ,处

理叶片的水分含量平均下降 19. 2 % ,第 1～5 叶分别

降低 44. 2 %、9. 8 %、0. 7 %、10. 8 %和 54. 6 %. 结果表

明 ,老龄叶片 (第 1 叶)和幼龄叶片 (第 5 叶) 的失水比

较严重 ,而成年叶片 (第 3 叶) 水分差异不大. 叶片水

分含量与细胞发育、生理生化活动关系密切 , UV2B

条件下 ,老叶失水会加速衰老 ,幼叶水分减少不利于

细胞吸水膨胀、体积增大、分裂[10 ] ,从而延迟叶片发

育、降低叶面积和干重 ,同时 ,叶片光合作用、呼吸作

用等一些生理生化活动也会受到一定影响.

处理与 CK 之间 ,第 3 叶至第 6 叶的叶龄不同 ,

各生长指标之间似缺少可比性 ,然而 UV2B 辐射引起

的叶龄差异 ,正是 UV2B 对植物生长发育作用结果.

CK植物第 1 (58 d) 、第 2 (50 d) 和第 4 叶 (40 d) 分别

与处理植株的第 1、第 2 和第 3 叶的叶龄相同 (图

1a) . 以相同叶龄叶片进行比较表明 ,处理植株上述三

个叶片的叶面积和干重分别比 CK减少 19. 5 %、41.

9 %、48. 1 %和 0、14. 3 %、20. 8 % ,水分含量分别下降

44. 2 %、9. 8 %和 0. 1 %.

黄瓜植株适当降低叶片接收辐射的面积 ,可以避

免 UV2B 辐射诱导的生物合成途径 (如类黄酮物质的

合成)过多地消耗光合产物和能量 ,并减轻这些次生

代谢产物对其他生理过程的不利影响 ,有利于植物适

应 UV2B 辐射. 根据本研究和其他一些实验结果 ,可

能通过以下 3 个途径实现 : ①延缓叶片发育以减少叶

数目 (图 1 a) ,或抑制叶组织细胞分裂和吸水膨胀以

减少单叶面积 (图 1 b 和 d) ,从而使总叶面积下降 ; ②

节间长度缩短导致植株矮化 (表 1) ,以增加不同叶位

之间的相互遮掩和保护程度 ; ③改变叶倾角 ,避免过

多直射光线[11 ] .

2. 1. 4 　对株高、节间长度和根冠比的影响 　　为了

探讨 UV2B 辐射条件下 ,叶生长与整体植株生长之间

的关系 ,我们分析了黄瓜根茎叶器官干重、根/ 冠比、
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株高和节间长度等其它一些生长指标 (表 1) .

UV2B 处理 60 d ,处理植株的株高和节间长度分

别比 CK植株降低 40. 2 %和 30. 9 %(表 1) ,节间长度

缩短将导致植株矮化.

CK植株根、茎、叶三器官的干物质比为 1 :2. 29 :

5. 02 ,处理为 1 :2. 07 :5. 00 ,只有茎的比例比 CK下降

9. 6 % ,并且处理植株的根/ 冠比值略高于 CK 3. 6 %

(表 1) ,这些指标的变化与总干重减少 39. 3 %相比 ,

变化不大 ,说明在 UV2B 辐射下 ,植物相关生长保持

了较好的适应. 叶片生长对协调植物各器官之间的相

关生长尤为重要 ,主要由于 : ①叶片不仅是光合作用

物质生产的主要场所 ,而且是接收 UV2B 辐射的主要

器官 ; ②叶片干重占植物总干重的比例大 ,CK和处理

植株的叶干重分别占总干重的 60. 4 %和 62. 0 % (表

1) ; ③UV2B 辐射引起的叶片干重减少占总干重减少

的比例大 ,UV2B 导致整株植物干重减少0. 157 g ,其

中叶片减少 0. 091 g ,占 58. 0 %(表 1) .

2. 2 　UV2B 对不同叶位叶片光合作用和呼吸作用的

影响

由于 CK植株与处理植株之间第 5 叶和第 6 叶

的叶龄差别较大 ,下面仅从相同叶位和相同叶龄 (CK

植物第 1、第 2 和第 4 叶分别与处理植株第 1、第 2 和

第 3 叶的叶龄相同) 两个角度 ,分析 UV2B 对第 1 叶

～4 叶的光合作用和呼吸作用的影响.

2. 2. 1 　对光合作用的影响 　　CK和 UV2B 处理植

株随叶位升高 , Pn逐渐增大 (图 2 a) ,而 EAQE呈单峰

曲线变化 (图 2 b) ,第 3 叶最大.

表 1 　UV2B 对黄瓜干重、根/ 冠比、株高和节间长度的影响
Table 1 　Effects of UV2B on dry weight , root/ shoot ratio , internode length and plant height of cucumber

m DW/ g 3

全株
Plant

叶
Leaf

茎
Stem

根
Root

根/ 冠比
Root/ Shoot ratio

株高 3

Plant height
( h/ cm)

节间长度 3

Internode length
( l/ cm)

CK 0. 399 0. 241 0. 110 0. 048 0. 137 7. 43 ±0. 56 0. 97 ±0. 07
处理 Treatment 0. 242 0. 150 0. 062 0. 030 0. 141 4. 44 ±0. 70 0. 67 ±0. 09

　　　　　3 P < 0. 01

图 2 　UV2B 对不同叶位黄瓜叶片净光合作用速率 ( Pn) 、表观量子效率 ( EAQE) 、光呼吸和暗呼吸 ( R d)的影响

Fig. 2 　Effects of UV2B on net photosynthetic rate ( Pn) , apparent quanta efficiency ( EAQE) , photorespiration and

dark respiration rate ( R d) of cucumber leaves at different positions

CK和处理之间 Pn、EAQE、光呼吸和第 4 叶 DR 的差异均在 0. 05 水平上显著

The differences in DR of the fourth leaf , Pn , EAQE and photorespiration between control and treatment were significant at the 0. 05 level respectively

□CK , 　■处理 + UV2B , Treatment + UV2B
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　　从第 1 叶至第 4 叶 ,处理黄瓜植株的 Pn和 EAQE

比 CK分别降低 5. 9 %、7. 3 %、9. 1 %、17. 5 % (图 2a)

和 6. 9 %、11. 6 %、16. 7 %、28. 4 %(图 2b) . 可见 ,UV2
B 辐射条件下 ,黄瓜各叶位叶片的净光合作用速率和

表观量子效率均不同程度下降 ,降幅随叶位升高而逐

渐增大. Pn和 EAQE同时降低 ,说明 UV2B 引起光合作

用的光抑制 ,光合机构受到破坏可能是重要原因之

一[12 ] ;Nedunchezhian 等发现 UV2B 破坏豇豆 ( V igna

si nesis)叶绿体蛋白[13 ] ,在一定程度上支持了我们的

分析结果. 除此之外 ,UV2B 辐射引起植株矮化、节间

长度缩短 ,导致叶片相互遮荫程度增加 ,也可使光合

作用下降.

从相同叶龄的角度比较 ,处理植株第 1、2 和 3 叶

与 CK植株的第 1、2 和 4 叶相比 , Pn 和 EAQE分别减

少 5. 9 %、7. 3 %、29. 5 %和 6. 9 %、11. 6 %、4. 1 % (图

2a 和 b) ,说明不同叶龄的叶片 ,光合作用受 UV2B 辐

射的抑制程度不同.

2. 2. 2 　对呼吸作用的影响 　　UV2B 辐射条件下 ,

黄瓜叶片光呼吸显著升高 ,处理植株第 1 叶～4 叶的

光呼吸分别比 CK 升高 84. 5 %、141. 0 %、44. 8 %和

108. 5 %(图 2c) . 光呼吸对能量有较高需求 ,可以避免

或减轻过多的光能对光合机构的破坏 ,一定程度上起

保护光合机构的作用[2 ,3 ] .

UV2B 辐射条件下 ,处理植株第 1～4 叶的暗呼

吸 ( R d)比 CK 平均升高 10. 5 % ,但是不同叶位之间

的差异较大 (图 2 ,d) . 处理植株第 1 叶的 DR 与 CK

相同 ,第 2 和第 3 叶仅分别比 CK 降低 2. 5 %和 1.

1 % ,3 个叶位的差异不显著 ( P > 0. 05) ,但第 4 叶的

R d显著高于 CK 41. 2 % ( P < 0. 05) . 本实验结果与

Teramura 等对大豆 ( Glyci ne m ax )第 2 片真叶的测定

结果相近[14 ] ,但 Larkum 等的研究表明 , UV2B 对几

种海洋藻类的呼吸作用没有影响[15 ] . 本研究中 ,不同

叶位的叶片一定程度上反映出叶片发育阶段的差异 ,

上述研究结果表明 ,UV2B 对 R d的影响与植物种了和

植物叶片的发育阶段有关[16 ] .

从相同叶龄的角度比较 ,处理植株第 3 叶与 CK的

第 4 叶相比 ,光呼吸降低 17. 6 % ,而 Rd则升高44. 2 %.

以上结果也说明 ,用单个叶片对 UV2B 的生理响应代

表植株整体的情况 ,某些时候难于取得满意结果.

3 　讨 论
叶片既是光合作用的主要场所 ,又是接收 UV2B

辐射的重要器官. 增加 UV2B 辐射 ,黄瓜叶片生长的

变化对于根、茎、叶等器官之间的相关生长有重要的

协调作用. 适当降低叶片接收 UV2B 辐射的面积 ,有

利于植物适应 UV2B 辐射. 水分含量和光合作用下降

以及光呼吸和暗呼吸升高 ,是植物生长受 UV2B 抑制

的重要生理基础之一. 在一定范围内 , UV2B 辐射对

植物光合作用和生长的抑制是其辐射剂量的累计效

应[16 ] ;而且一般情况下 ,随着辐射强度增加 ,UV2B 的

生物效应相应增强[13 ,14 ] . 此外 ,UV2B 辐射对植物的

影响与波长有很大关系[17 ] ,但是在 280～320 nm 波

段 ,不同波长 UV2B 辐射的生物效应却亟待研究.

当黄瓜第 1 片真叶出现后 ,用人工 UV2B 光源处

理 60 d ,对叶位和叶片生长、生理活动之间的相关分

析结果表明 ,随叶位升高 ,生长和生理活动变化大致

有 4 种趋势 (表 2) : ①叶面积和干重的降低幅度线性

增加 ,而且干重的减少趋势要快于叶面积 ; ②出叶被

延迟时间、Pn 和 EAQE的降幅呈凹抛物线型增加 ,即

随着叶位升高 ,呈加速度增加 ; ③水分含量降幅呈凹

抛物线型变化 ,先逐渐减少 ,直到处理植株第 3 叶的

降幅最小 ,然后又逐渐增加 ; ④光呼吸和暗呼吸的变

化趋势没有比较明显的规律. 在 UV2B 辐射条件下 ,

不同叶位的叶片生长生理活动的响应明显不同 ,可见

仅仅根据某一叶片情况推断植株整体对 UV2B 辐射

的响应有失全面.

表 2 　UV2B 辐射条件下 ,黄瓜叶片生长生理变化 ( Y)与叶位 ( X)的关系
Table 2 　The relationship between the variation in growth and physiological

action ( Y) of cucumber leaves and leaf position ( X)

生长和生理活动变化
Change of growth and physiology

关系式
Regressive equation

R2 　　　

叶面积降幅 Decrease in leaf area ( %) Y 1 = 17. 47 X - 4. 79 0. 9846

干重降幅 Decrease in dry weight ( %) Y 2 = 20. 80 X - 22. 66 0. 9891

出叶被延迟时间 Delayed time of leaf emergence ( t/ d) Y 3 = 1. 29 X 2 - 4. 31 X + 3. 20 0. 9967

Pn 降幅 Decrease in Pn ( %) Y 4 = 1. 75 X 2 - 5. 09 X + 9. 55 0. 9763

EAQE降幅 Decrease in EAQE( %) Y 5 = 1. 75 X 2 - 1. 79 X + 7. 25 0. 9925

水分含量降幅 Decrease in water content ( %) Y6 = 12. 54X2 - 73. 08X + 105. 28 0. 9942
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　　北半球是人类居住密集区 ,也是人类从事农业生

产活动的主要场所 ,该区域春季臭氧层的破坏程度达

到最大[1 ] ;而且 UV2B 辐射对作物的影响与 UV2B/

PAR比值大小也有很大关系. 臭氧减少导致太阳

UV2B 辐射增强的同时 , PAR 变化不大[1 ] ,所以北半

球的太阳 UV2B 辐射虽然春季相对较低 ,却无法使作

物免遭伤害 ,尤其是对太阳 UV2B 辐射较敏感的植物

种[18 ] . 就全球来说 ,一年四季 PAR 对作物的保护作

用也是有限的[2 ,7 \ 〗. 中国是农业大国 ,对此宜予重

视 ,积极开展研究 ,为采取有效对策提供理论和实践

依据.
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