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UV-B 辐射增强对植物光合作用的影响
及植物的相关适应性研究
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摘　要: 综述了UV 2B 辐射增强对植物光合作用的影响、植物对光破坏的响应与适应性方面

的国内外研究进展, 许多研究表明UV 2B 辐射增强对植物具有破坏作用且能引起植物光抑

制、光氧化和光损伤, 植物依靠自身修复系统而对其破坏又具有一定的适应性。
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Abstract: T he art icle m ain ly discusses abou t the effects of enhanced UV 2B on p lan t pho to syn thesis and

the response and adap tat ion of p lan t under enhanced UV 2B circum stance w ith summ ing up the develop2
ing at hom e o r abroad. Studies show that enhanced UV 2B can dam age the pho to syn thesis and can cause

pho to inh ib it ion pho to ox idation and pho to tox ic, bu t the p lan t depends on som e m echan ism to repair and

adap ts to th is circum stance.
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20 世纪以来, 由于氯氟烃等的大量使用和航空、航天飞行器数量的急剧增加, 使排放到大气中的氯

氟烃以及其它氮化物如 (N 2O 等)增加, 引起臭氧层的破坏, 已成为人类面临的重大环境问题之一。臭氧

层变薄及臭氧空洞的出现[1 ] , 导致到达地面的太阳紫外线辐射增强; 且平流层中O 3 每减少 1% , 到达地
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面的太阳紫外线辐射 (UV )增加 2%。太阳紫外线按其波长大小分为 3 种: UV 2A (ultravio let A ) , 其波长

范围为 320～ 400 nm ,UV 2B (ultravio let B)其波长范围在 280～ 320 nm 以及UV 2C (ultravio let C) , 波长

小于 280 nm。其中由于臭氧层变薄而到达地面的UV 辐射, 主要是UV 2B 辐射的增强, 会危害陆地植

物, 破坏植物的光合作用, 导致作物减产 [2 ]。而高等植物由于长期的进化适应, 对于UV 2B 辐射的增强有

一定的保护性适应机制。研究植物对UV 2B 辐射增加的适应性反应及UV 2B 对植物光合作用的伤害机

理, 对农业生产的发展、生态环境保护以及深入研究光合作用的机理都具有重要的理论和实际意义。

1　U V 2B 辐射增强对光合作用的影响

大量研究指出, 无论是在温室还是田间, 在紫外线B 的辐射下, 许多敏感植物的生长和生物量累积

都有明显的降低[3 ] , 这说明植物的光合作用受到了抑制。根据前人研究结果看, UV 2B 增加导致光合作

用受阻主要包括光损伤、光抑制、光氧化三方面。

1. 1　UV-B 的增加对光合色素的影响
UV 2B 的增加可以改变叶绿素 a 和叶绿素 b 的比值, 使二者的比值上升。杨景宏等 (2000)的实验表

明,UV 2B 辐射降低了叶片光合色素 (包括叶绿素和类胡萝卜素的含量, 尤其是叶绿素 a 的含量) [4 ]。其结

果与候扶江等 (1998) 增加田间UV 2B 辐射测得结果、师生波等 (1998) 研究不同海拔植物适应性中测得

叶绿素下降结果相似[5, 6 ]。这些研究结果表明, UV 2B 增加使植物叶绿素 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UV 2B 照射的

叶片中叶绿素含量并无减少 [7 ], 这可能与植物适应性的差异有关。蒋明义等 (1994)发现叶绿素的漂白与

M DA 的发生同时进行, 植物光合色素的降解与膜脂过氧化的增强具有密切相关 [8 ], 这表明植物光合色

素的降解可能是膜脂过氧化作用引起的, UV 2B 诱导色素分解的分子机理仍不清楚。

1. 2　UV-B 辐射增强对叶绿体膜结构的影响

B randle 等 (1977) 认为紫外线B 辐射可导致叶绿体膜结构的破坏, 破坏了叶绿体的超微结构 [9 ]。

M urphy 等在综合前人研究的基础上, 提出生物膜是紫外线B 辐射的作用靶[10 ]。紫外线B 辐射可改变脂

肪酸组分的配比, 导致膜中不饱和脂肪酸含量下降, 饱和脂肪酸含量上升, 从而引起不饱和酸指数下

降[4 ] , 而不饱和酸指数与膜的流动性成反相关, 这说明UV 2B 导致叶绿体膜流动性下降。叶绿体受到U 2

B 破坏原因可能是U 2B 辐射引起活性氧代谢的紊乱, 而使膜脂发生氧化作用 [11 ] , 使膜结构受到破坏。

唐旭东等 (1998)用不同剂量的UV 2B 处理蚕豆叶片微粒体的实验表明, 随着处理时间延长, 伤害作

用主要表现在M DA 积累, A T Pase 活性受抑制, 膜脂含量 IV FA 急剧下降。UV 2B 引起 Ca2+ 2A T Pase、

M g2+ 2A T Pase 活性的降低[12 ] , 主要是由于UV 2B 导致了蛋白质色氨酸基团的光氧化, 引起蛋白质结构

变化[13 ]。在增强UV 2B 胁迫下膜结合的酶也是UV 2B 伤害的最初对象之一, 使正常酶的合成与分解之

间的平衡受到破坏。虽然微粒体与叶绿体不同 , 但二者均是膜系统, 所以可能引起膜的伤害机理是相似

的。

1. 3　UV-B 辐射增强对植物蛋白质代谢的影响
蛋白质作为生物有机体的重要组分之一, 其最大吸收波长正好在UV 2B 辐射波长范围内。但目前关

于UV 2B 对蛋白质代谢的影响方面的研究仍无定论。冯国宁等 (1998)以菜豆为材料, 从蛋白质合成与分

解两个方面研究UV 2B 辐射对蛋白质及其代谢的影响, 结果表明, UV 2B 辐射处理使菜豆叶片中 88 kD

等大分子量多肽的含量急剧减少, 而使 35 kD、33 kD、29 kD、10～ 14 kD 等小分子多肽的含量增加[16 ]。

Santo s 和Basiouny 等认为UV 2B 辐射使植物的蛋白质含量减少 [17, 18 ] , T evin i 等则认为UV 2B 辐射使一

些植物的蛋白质含量增加, 而使另一些植物的蛋白质含量减少 [19 ]。蛋白质代谢的变化与植物的生长发

育时期有关, UV 2B 辐射促进了幼苗期菜豆叶片中蛋白质的合成, 而降低了蛋白水解酶活性, 使可溶性

蛋白质含量上升[16 ]。光合作用需要大量酶催化, 蛋白质代谢是否正常, 直接关系到光合作用的进展与
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否。UV 2B 辐射造成蛋白质中主要氨基酸的光降解, 如色氨酸等 [20 ], 色氨酸在光降解的同时会诱导产生

活性氧自由基, 而活性氧自由基可以直接修饰蛋白质 [21 ] , 而可能对光合作用等代谢过程的酶产生抑制。

1. 4　UV-B 辐射增强对卡尔文循环及光合电子传递的影响

研究表明,UV 2B 辐射增强造成叶片 CO 2 同化能力降低, 这与卡尔文循环的关键调节酶 R ubsico 的

含量或活性受抑制有关。V u (1984) [22 ]和 Jo rdan (1992) [23 ]的研究表明, 延长UV 2B 辐射时间可引起R ub2
sico 的含量或活性降低, 并伴随 R ubsico 大小亚基mRNA 水平的降低。进一步研究结果显示, UV 2B 处

理下, R ubsico 的 54 kD L SU 转化为 66 kD 蛋白, 66 kD 产物是 R uBP 酶的L SU (大亚基) 经UV 2B 光氧

化修饰而产生[24, 25 ]。R uBP 酶活性或含量的降低, 会引起羧化效率的降低, 导致V c,m ax 的降低, 进而引

起卡尔文循环以及其它酶活性的降低, 使R uBP 酶再生速率降低, 并导致 Jm ax降低。同样由于R uBP 酶受

影响也会导致呼吸作用的增加。一些研究结果表明, UV 2B 引起植物暗呼吸和光呼吸的增强 [5, 9, 26 ] , 但也

有结果显示呼吸作用并未受影响 [27 ]。这可能与细胞中与呼吸作用相关的酶的敏感性有关。

UV 2B 使光合作用的电子传递受到抑制。B randle [9 ]研究表明,UV 2B 抑制同 PSÊ 紧密联系的电子传

递。V u 等[28 ]认为环式磷酸化解偶联作用可能是导致光能转化效率降低的原因。荧光学研究表明 [29 ] ,

UV 2B 抑制电子传出 PSÊ , 可能D 1、D 2 受损是引起电子传递能力减小的直接原因 [30, 31 ] , 或与A T P 合成

酶含量、活性降低及细胞色素 f 受影响有关[26 ]。对这方面机理的认识还有待进一步研究。

1. 5　UV-B 辐射增强对D NA 分子及基因表达的影响
Jo rdan 等 (1992)研究表明,UV 2B 引起植物基因转录本的减少和RNA 活力下降[23 ]。大量研究表明,

当DNA 受到紫外线照射后, 形成胸腺嘧啶二聚体或环丁烷嘧啶二聚体, DNA 二聚体的数量随紫外线照

射剂量增加而直线上升, 细胞自身的修复能力与照射剂量有关, 即与该剂量所诱导形成的二聚体所占总

胸腺嘧啶的总数有关, DNA 中二聚体比例越高修复就越困难 [32 ] , 叶绿体自身的DNA 转录与复制也会

由于DNA 二聚体的形成而受阻或降低。Strid 和W illekens 等都认为, UV 2B 辐射可以影响改变抗氧化

基因的表达[33, 34 ]。M ackerness 等 (1999) [35 ]的研究显示, UV 2B 可导致光和基因L hcb、R bcs、rbch 和 p sbA

转录降低, 同时增加 PR 21 和 PD F122 基因的表达。这表明UV 2B 对于光合作用基因表达具有一定的抑

制作用。但也有研究表明, 在UV 2B 照射下叶片基因表达受其影响开始较小, 在一定时间后会促使这些

基因产生的mRNA 大量累积后又趋于下降, 而 p sbA 基因表达不受影响[34, 36 ]。R ahn 等 (1979) [37 ]研究表

明,UV 2B 处理抑制了L OX 基因的表达, 进而影响了LOX 蛋白质的合成, 而LOX (脂氧合酶) 对于膜脂

的氧化有直接作用。许多研究表明, UV 2B 辐射对叶绿体有破坏作用, 但 YU Sh i2gui 等 (1999)研究认为,

在植物生长中给予适量的UV 2B 照射有利于基粒的形成, 发现UV 2B 辐射对从二片层、三片层体向基粒

片层形成是必需的; 基粒的堆叠是由L HCÊ 所控制, 在L HCÊ 的表面区域有些蛋白质与膜的堆叠有关;

基粒的堆叠与L HC 蛋白基因的充分表达具有直接关系; L H C 基因是光调节基因, 受紫外光调节, 在

UV 2B 照射下, L H C 基因得到充分表达, 使叶绿体基粒形成 [38 ]。可见UV 2B 的增强对于叶绿体及植物体

其它部分的DNA 均有一定的影响, 其影响大小与UV 2B 的强度及叶片生育期有关, 其分子机理有待深

入研究。

1. 6　UV-B 增强可导致光氧化
叶片是植物体内产生活性氧的主要器官, 在可引起植物光氧化损伤的环境中, 体内活性氧的产生受

到刺激[39 ]。光与O 2 是光氧化的必要条件, 氧化胁迫下叶绿体的功能与结构往往直接受到活性氧的损

伤。在高光强下, 光合反应 PSÊ 中心破坏[40 ] , 降低反应中心D 1 与D 2 蛋白活性[41 ], 过剩的光能通过 PSÉ

传递给O 2 而还原成O
-
·2 , 从而增加了O

-
·2 产生的速率; 当过多的O

-
·2 及其它活性氧不能及时清除时便产

生了光合作用光抑制的逆境伤害 [42 ]。UV 2B 是比可见光具有更高能量的强光, 在照射叶绿体时可能会产

生更多的活性氧。晏斌等 (1996)研究表明,UV 2B 的伤害是通过活性氧造成的, UV 2B 抑制了 SOD、A Px

及CA T 的活性, 因而叶片清除活性氧的能力下降, 抵不上活性氧产生速度, 造成活性氧的水平进一步增
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高, 进而破坏了膜系统[11 ] , 认为UV 2B 辐射导致光氧化损伤膜的顺序可能是: SOD 活性降低→O 2 增加

→膜过氧化增强→膜系统破坏。高能量的UV 2B 辐射可能使细胞产生更多的激活能, 进而通过电子传递

链传递给氧分子, 如果能量过高则可导致光电子传递链的抑制 [9 ], 引起叶片光合能力下降, 细胞代谢紊

乱。活性氧在碳代谢中作用的主攻目标是固定 CO 2 的酶, 如二磷酸果糖酶等, 这些酶含巯基, 而 H 2O 2 可

导致二硫键形成而使酶失活 [43 ]。光氧化下产生O
-
·2 在铁盐存在下发生 Fenton 反应形成·OH , ·OH 启

动膜脂的氧化。因此, 光氧化下酶系统和膜系统的损害也是光合能力下降的重要因素。

1. 7　UV 2B 增强可产生光抑制
强光对于植物提供的能量往往超过光合机构所吸收利用的能力而引起光合作用效率下降的现象称

为光合作用光抑制[44 ]。强光下植物发生光抑制的主要部位是 PSÊ [40, 41 ]。D 1 蛋白是主要受伤害的物

质[45 ] , UV 2B 增加同样会产生光合作用抑制现象 [46, 47 ] ,Basiouny 等发现 PSÊ 对UV 2B 敏感[48 ]。O kada 等

研究表明,UV 2B 使 PSÊ 反应中心失活[49 ]。张树源等 (1999) 曾在紫外照射强烈的青海高原植物叶片光

合作用的研究中发现, PSÊ 的光合效率下降, FvöFm 下降, 表现量子效率AQ Y 下降, 即发生了光抑

制[50 ]。光抑制发生是以活性氧作用为基础的, 植物发生光抑制至少有两个机制 [51 ], 一个是受体侧有光抑

制, 强光下 PSÊ 中QA 的还原抑制了通过QA 的电子传递, 导致电荷对的重组, 形成三线态叶绿素

(3P680)。3P680 与附近O 2 反应生成单线态氧、O 2 使D 蛋白降解和色素分解; 另一个是供体侧发生强氧

化势的积累, 以致电子传递失活, 蛋白质及色素受损。UV 2B 引起光抑制的机理还不清楚, 但可能同强光

抑制作用机理相似。

2　植物对U V 2B 增强的相关适应

(1)UV 2B 辐射增强虽然对植物有损害作用, 但已有许多研究表明, 植物对UV 2B 增强有一定程度

的适应性。在紫外辐射较强的低纬度或高山地区, 植物往往自动调节叶片角度如叶片直立等, 以避免太

阳紫外光的直射, 使植物对紫外线的吸收降到最低限度; 另外叶片增厚如叶表蜡质层以及叶表面的粗糙

度都能有效地阻止过量紫外线进入到叶中。

(2)植物自身也通过一些生理生化机制来适应UV 2B 增强的破坏作用, 师生波等 (1999) [6 ]对高山植

物光合适应性研究表明, 高山植物具有较低的叶绿素含量, 与B illings 和M ooney (1968) [52 ]的研究结果

一致, 且Ch laöCh lb 升高, 类胡萝卜素含量增加。在自然条件下, 人工增加UV 2B 辐射时, 叶片的叶绿素

含量也呈下降趋势[53, 54 ]。类胡萝卜素包括胡萝卜素和胡萝卜素醇两大部分, 其分子中共轭双键的存在决

定了在光谱紫外区域的强烈吸收。类胡萝卜素一方面可吸收过多的光能, 避免叶绿素的光氧化; 另一方

面, 可通过直接吸收紫外线辐射, 减少紫外线对植物的伤害。捕光色素含量减少, 在一定程度上避免光系

统受到伤害。因此, 植物类胡萝卜素含量的增高, Ch laöCh lb 的比值增高, 很可能是植物对UV 2B 强辐射

适应的结果。

(3)UV 2B 辐射的增强, 引起活性氧代谢的紊乱是植物光合下降的重要原因之一, 但植物有一个高

效的活性氧清除系统, 它由抗氧化酶和抗氧化剂构成 [44 ]。叶绿体中清除O
-
·2 的酶主要是 SOD。SOD 有 3

种类型, 一种是CuZn2SOD , 另外两种是含锰和铁的 SOD。叶绿体中主要是 CuZn2SOD , 基质、类囊体膜

以及 PSÊ 膜片段上都有 SOD 存在, 有利于O
-
·2 的及时清除, 但同时产生H 2O 2。目前认为H 2O 2 清除系统

为A sA 2GSH 循环系统, 叶绿体中H 2O 2 的清除是以A sA 为电子供体, 其由A Px (抗坏血酸过氧化酶) 完

成, 在A Px 作用下, A sA 与H 2O 2 反应生成单脱氢抗坏血酸、M DA 和 H 2O。M DA 还可以通过M DA →

A sA 十脱氢抗坏血酸 (DHA )产生A sA。DHA 在还原酶作用下以 GSH 为电子供体还原A sA 和氧化型

GSSG。GSSG 在谷胱甘肽还原酶 (GR )作用下还原成 GSH , 这样通过 GSH 循环将H 2O 2 清除[55 ]。

人工UV 2B 增加下, 小麦、水稻叶片的生理研究结果表明 [56, 57 ] , 清除H 2O 2 系统A sA 和 GSH 含量升

高, GR 和A Px 活性增强, 这表明UV 2B 处理下植物清除活性氧的能力增强。这可能正是植物通过体内
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酶系统防止机体代谢紊乱的一种适应性反应。

除了 SOD、A Px 和 GR 等抗氧化酶外, 叶绿体内还存在非酶促的抗氧化剂, 这些抗氧化剂通常是一

些小分子如亲水的A sA , 亲脂的 Α2维生素 E 和类胡萝卜素等。此外, 酚类化合物和类黄酮化合物也能清

除O 2、O
-
·2 及OH - , 特别是类黄酮在吸收UV 2B 方面有很重要的作用且受其诱导 [7 ]。植物体内的一些较

大分子化合物, 如植酸和铁蛋白质等也能消除, H aber2W eiss 反应产生O
-
·2 。

(4)蛋白的周转, 强光照射促进D 1 蛋白快速周转,D 1 蛋白的周转包括降解和重新合成。D 1 蛋白的周

转过程是 PSÊ 抑制与恢复的循环, 高强光下生长的植物细胞有更快的恢复能力, 就使D 1 蛋白的周转速

率加快。但C leland 等 (1990) [58 ]认为光抑制过程中没有D 1 蛋白的降解。另外R in tam ak [59 ]研究不同光强

下生长的南瓜叶片在光抑制下, D 1 蛋白降解调控时观察到这一过程中D 1 蛋白的磷酸化, 因此认为D 1

蛋白的磷酸化可能与D 1 蛋白的降解和 PSÊ 修复循环的调节有关。UV 2B 引起的光抑制下D 1 蛋白的周

转机制还未见报道。

3　小　结

综上所述,UV 2B 对植物的光合损害及植物的适应性研究已取得一定进展, 但关于UV 2B 增强下对

植物的损害机理生理生化机制及分子调节机理仍不清楚, 其适应性的研究也仅是在个体水平上进行, 对

于群体光合的影响以及对进化的影响也不清楚。植物对环境的响应与适应是多方面的, 也受内、外各方

面因素的综合影响, 随着基因工程、叶绿素荧光分析技术等技术手段的应用, UV 2B 对光合作用的影响

机理及其适应性之间的关系将会进一步被揭示和阐明。
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