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摘要: 基于生态学和能量角度, 早期对增强UV-B辐射影响植物生长发育及光合能力的报道多为负面性报道, 例
如, 损伤DNA、改变蛋白质结构; 增加活性氧及细胞膜透性; 破坏光合作用; 使植株矮化、株型缩小, 抑制生长

等。然而, UV-B并不是只对植物有不利影响, 特别是在设施内UV-B不足或缺乏的情况下, 适量补充反而有利

于作物体内修复机制的激活, 表现出对生长、产量和品质的正向调控。本文综述了设施栽培作物的信号转

导、次生代谢物质、光合能力、生长发育、果实品质及产量等响应UV-B的研究进展, 以期为设施栽培生产中

UV-B的合理利用提供参考。
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设施栽培作为园艺栽培的一个重要分支迅速

发展, 然而, 设施作物普遍存在长势弱, 叶色浅, 果
实风味淡、可溶性固形物含量低, 综合品质明显

低于露天的情况(朱清华2003), 提高作物长势和果

实品质成为栽培和育种工作中亟待解决的问题。

设施作物的栽培环境与露天不同 ,  如高温、高

湿、弱光、CO2不足、UV-B弱化等均会影响作物

的生长发育及果实品质, 尤其是棚膜吸收UV-B导

致的光环境差异可能是关键影响因素之一, 开展

设施中UV-B及其与其他微环境因子的互作对植物

影响机制的研究非常重要。

UV-B (ultraviolet B, 中波紫外线, 280~320 nm)
属于太阳辐射中的中波紫外辐射, 约占太阳辐射总

量的1.5%。由于其能量高, 且能被核酸、蛋白质及

脂类等物质吸收, 所以, 早期对增强UV-B辐射影响

植物生长发育及光合性能的报道多为负面性, 例
如, UV-B损伤DNA、改变蛋白质结构; 增加活性

氧及细胞膜透性; 破坏光合作用; 使植株矮化、株

型缩小, 抑制生长等。特别是臭氧层减薄后, 到达

地面的UV-B辐射增强, 基于生态学和能量角度, 普
遍认为UV-B的增加将带来严重的生态后果。然

而, 研究表明UV-B并不是只对植物有不利影响, 其
对植物的效应具有双重性, 高强度时是胁迫因子, 
低强度时则为调控因子(Frohnmeyer等2003), 通过

调控基因变化、生理生化代谢以及生长发育的变

化对UV-B辐射进行适应和抵御(Dwivedi等2015), 
甚至, 对于设施栽培中UV-B不足或缺乏的植物, 适
量补充反而有利于体内修复机制的激活。特别是

发现了光受体UV RESISTANCE LOCUS8 (UVR8)
后, UV-B更是由胁迫因子转变成特殊的信号调控因

子(Parihar等2015)。本文综述了设施栽培作物的信

号转导、次生代谢物质、光合能力、生长发育、

果实品质及产量等响应UV-B的研究进展, 以期为设

施作物栽培生产中UV-B的合理利用提供参考。

1  UV-B剂量的划分及其对植物的影响

UV-B对植物的生理活动及分子调控均具有重

要的作用, 其影响效果与作物种类、发育时期、辐

射时间长短以及辐射剂量等有关(Hengari等2014; 
吴鲁阳2006)。关于UV-B辐射强度的划分, 前人的

剂量及单位不尽相同。钱珊珊和侯学文2011依据

前人文献, 将UV-B按强度高低划分为高强度(HF, 
>10 kJ·m-2)、中等强度(MF, 5~10 kJ·m-2)、低强度

(LF, 1~5 kJ·m-2)以及极低强度(VLF, <1 kJ·m-2)共4个
强度等级, 不同强度UV-B对植物产生的生理效应

不同, 预示可能存在不止一条信号通路(Brosché和
Strid 2003)。在拟南芥UVR8突变体中的研究发现, 
叶片中UVR8依赖途径和UVR8非依赖途径在UV-B
剂量≥1 mmol·m-2·s-1的时候均可调控相关基因表

达, 而前者还可刺激防护基因响应0.1 mmol·m-2·s-1

的较低剂量(Brown和Jenkins 2008)。Hectors等
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(2007)设置了0.177 mW·cm-2 (相当于当地晴朗无云

天气UV-B辐射的50%)和0.107 mW·cm-2的剂量来

研究拟南芥形态学的响应, 发现长期进行较低剂

量UV-B辐射处理并不影响光合性能或胁迫应激基

因的表达, 其对形态发生的影响是缓慢而不易觉

察的, 包括降低拟南芥莲座叶的直径和花序长度, 
增加花茎数目等, 与高强度、胁迫性的UV-B剂量

引发的瞬间应激反应不同。在UV-B强度是自然界

强度(7.5 kJ·m-2·d-1)的2、3倍条件下, 美洲黑杨的高

度、直径和生物量均受到抑制; 在3倍强度下侧枝

的生长受到激发, 物质向茎转移, 导致根/冠比降

低, 进而引起生长、生物量分配方面的变化。于妮

娜等(2012, 2013a)设置0.14、0.21和0.28 μW·cm-2作

为低、中和高剂量研究, 发现剂量不同影响设施桃

的碳氮分配特性。由于研究者们使用的实验材

料、所处的实验环境及使用的剂量单位不同, 所以

不能单纯通过数值来界定剂量高低。

2  设施作物响应不同强度UV-B的信号转导

通路

设施条件下自然光中的UV-B辐射量不足, 此
较低的UV-B辐射强度主要影响植物保护机制的激

活和光形态建成, 如导致叶片变薄变大、枝条伸

长量增加、紫外吸收物质含量降低、光合作用减

弱等, 如此多的不同于露天的激活机制和光形态

建成, 必然有一个复杂的信号网络进行调控。

Brown等(2005)在拟南芥中发现了一条UV-B
特异的信号转导途径, 这个途径中的UVR8是当时

所知的唯一一个UV-B特异性信号分子, 也是目前

所知的唯一UV-B特异受体, 响应较低剂量的UV-B
辐射。拟南芥UVR8蛋白由440个氨基酸残基组成, 
核心结构域由7个片状β螺旋构成, 这7个β螺旋纵

向排列围成桶形充水通道, 进而形成一个紧凑的

球形蛋白(Rizzini等2011; Christie等2012), 没有外

部辅助基团作为发色团, Trp285和Trp233为UVR8
蛋白的发色团(Wu等2012)。UVR8蛋白是由2个对

称单体组成的同源二聚体形式, 二聚体没有活性, 
发色团收到UV-B信号后, UVR8快速转移到细胞核

中, 同时发色团构象发生变化, 扰动W285、W233 
(感受UV-B的色氨酸核心基团)与相邻精氨酸R286、
R338 (形成二聚体间氢键的关键氨基酸残基)之间

紧密的电荷作用, 从而使二聚体解聚成单体(Christie
等2012), 解聚后形成的单体具有活性, 与COP1相
互作用, 激活HY5转录因子, 启动防御通路和光形

态建成(Parihar等2015), 另外, STO、RUP1和RUP2
可以负调控COP1 (图1)。

如果设施中UV-B剂量逐渐增强, 则会触发病

原相关反应途径(PR pathway), 此时所产生的活性

氧、超氧自由基等数量较少, 基本能被酶促系统

清除, 使其含量控制在一定范围内(Rybus-Zajac等
2010)。如果UV-B达到较高剂量则会破坏DNA、

蛋白质和膜系统, 可使DNA同一条链上相邻的两

个嘧啶碱基以共价键形成环丁烷嘧啶二聚体

(CPDs)和6-4光产物(6-4PPs), 导致DNA复制、转

录不能正常进行 ,  可使蛋白质交联、聚集、变

性、降解或修饰, 可使细胞膜透性增加, 电解质外

渗等。与此同时, 损伤识别蛋白激活修复机制, 如
果伤害不能及时修复, 则会导致细胞周期停滞, 使
植物的防御代谢和光形态建成受到影响。

3  紫外吸收物质对不同强度UV-B的应激响应

紫外吸收物质属于次生代谢物质, 研究较多

的主要有酚类物质、花青素、类黄酮以及参与这

些物质合成的酶类如苯丙氨酸解胺酶(PAL)及查耳

酮合酶(CHS)等。UV-B对生物体的伤害主要是使

核酸、蛋白质等生物大分子变性, 破坏叶绿素和

生物膜结构等, 紫外吸收物质如黄酮类化合物(尤
其是黄酮类色素)在紫外光区域有很强的吸收峰, 
可作为紫外光滤片(UV-filter)避免高能量光量子到

达叶片光合机构等敏感部位, 从而降低表皮的紫

外线穿透性, 保护叶绿体、细胞及生物大分子免

受UV-B辐射的伤害。同时, 紫外吸收物质也是羟

自由基和过氧化氢自由基的有效猝灭剂, 以增强

植物对UV-B辐射的防御能力。

日光温室、塑料大棚等设施条件下自然光中

UV-B辐射较弱, 叶片中紫外吸收物质含量较露天

低, 补充UV-B后含量总体呈上升趋势。对设施桃

的研究表明, 紫外线敏感的‘旭日’在较高强度辐射

下, 类黄酮含量先升高后降低, 变化明显; 而对紫

外线相对不敏感的‘朝阳’叶片内类黄酮含量则相

对稳定, 紫外线强度较高时朝阳类黄酮含量略有

升高, 表明朝阳能有效适应UV-B 强度的增加(郭玉
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图2  UV-B辐射引起的应激反应及其和ROS的关系

Fig.2  Response reaction induced by UV-B and  
the relationship between UV-B and ROS

参考Hideg等(2013)的文献, 略作修改。①: UV-B辐射能直接

诱导产生ROS; ②和③:与良性应激互相促进; ④: ROS引起氧化破

坏; ⑤: 光合电子传递受阻, 引起ROS积累。

图1  UVR8介导的UV-B信号转导途径

Fig.1  Model for UVR8-mediated signaling
参考Parihar等(2015)的文献, 略作修改。

才2009)。桃叶中类黄酮含量增加, 抗氧化酶活性

提高, 长时间以低剂量(0.14 μW·cm-2)处理的类黄酮

含量最高, 而中剂量(0.21 μW·cm-2)和高剂量(0.28 
μW·cm-2)处理的则逐渐下降, 暗示着叶片自我保护

作用的降低(于妮娜等2013b)。果实中类胡萝卜素

和花青苷含量增加(于妮娜2012)。在0.43 W·m-2的

辐照剂量下照射3~5 min, 柠檬皮中总酚及其它紫

外吸收物质的含量上升, 但并未引起颜色的可见

变化, Interdonato等(2011)认为此剂量为较低剂量, 
可能与供试作物种类有关, 且紫外吸收物质积累

量的多少或伤害程度等依UV-B辐射的时间和剂量

而不同。长时间以较低剂量照射作物, 并未发现

ROS积累及其编码基因的表达, 反而会启动UVR8
信号通路, 引起良性应激(eustress), UV-B剂量超出

作物承受范围 ,  即会引起破坏性应激(Hideg等
2013, 图2)。

4  设施作物光合能力对不同强度UV-B的响应

光合能力一般指植物光合系统的生产性能或

生产能力, 其高低受光照强度、光照时间及光质

等光环境的调控。光作为一种环境信号, 不同波

长的光如红/蓝光(刘庆等2015; 巩彪等2016; 王丽

伟等2017)、UV-B等通过其相关的信号通路广泛

引发植物体的生长发育、形态建成、抗逆应激等

生理生化响应过程, 但这些过程都离不开光合作
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用(Jenkins 2009)。设施条件下光照强度弱、光照

时间短、UV-B不足等光环境与露天差异较大, 设
施作物的光合能力和光合同化物的合成与分配也

随之发生改变。

4.1  光合能力对UV-B的响应

设施中叶片的光饱和点和光补偿点均低于露

天, 即使是同一光照强度, 光合速率也低于露天相

同物候期的光合速率(朱清华2003), 作为光诱导酶

的光合酶(Rubisco和PEPC)活性下降, 叶绿素含量

上升, PSII的光化学活性和原初光能转化效率提高

(刘文海等2006)。气孔作为CO2进出的门户, UV-B
辐射既能诱导其关闭也能促进其开放(Jansen和
Noort 2000), 其开闭特性具有剂量依赖性, 0.5~0.8 
W·m-2范围的UV-B辐射能显著诱导拟南芥气孔关

闭, 0.65 W·m-2时气孔关闭程度达到最大(雷雪2013), 
但影响设施中光合速率降低的因素在很大程度上

并不是气孔限制, 而是由光合酶活性下降引起的

非气孔限制(Zhang等2015)。
设施环境中的低UV-B强度可以诱导叶绿体色

素蛋白之间的位置发生变化, 改变传能过程, 光谱

解析显示PSII中捕光色素分子的荧光发射强度增

加, 说明捕光色素蛋白复合物(light-harvesting com-
plex II, LHCII)对能量的吸收明显增强, 进一步通

过荧光谱高斯解析及荧光动力学曲线时间拟合发

现, 低剂量的UV-B辐射加快了LHCII向反应中心

的能量传递, 并使传递到反应中心的能量增加(刘
晓等2011), 最终提高光合碳同化能力。随着UV-B
辐射剂量的增高, 则开始破坏PSII反应中心的D1、
D2蛋白, 修复功能也随之引发(Masi和Melis 1997), 
PSII早期修复蛋白酶基因ftsH的转录显著上调, 
FtsH酶活性增加(Cheregi等2007), 以保护D1、D2
不受UV-B影响而降解, D1、D2蛋白还通过主动修

复或改变基因表达来降低UV-B的伤害。通常认为

UV-B直接作用于PSII, 对PSI基本没有影响, 然而, 
PSI和PSII是串联在一起协同进行电子传递的, 两
者的互作不可避免。如果D1、D2修复困难, PSII反
应中心受到破坏, UV-B即通过使OEC复合体失活

的方式减少PSII的电子向PSI的传递, 起到保护PSI
的作用(Zhang等2016)。UV-B的阈值也并不固定, 
依据其辐照剂量、辐照时间以及作物的种类、发

育期等的不同而有所变化(Hengari等2014)。

4.2  光合同化物的合成、运转及分配特性对UV-B
的响应

果实中的可溶性糖主要来源于叶片光合作用

制造的光合同化物。设施条件下果实总糖、可溶

性糖含量下降、风味口感淡化, 综合品质降低(朱
清华2003)。适量补充UV-B后, 可溶性固形物、可

溶性糖含量均显著提高(于妮娜等2013a; 王英利等

2000), 蔗糖合成关键酶SS和SPS活性增强(Interdo-
nato等2011), 果实或叶片等对碳、氮营养的竞争

力增强, 营养物质的转运和分配特性发生改变, 表
现出对产量和品质的正向调控作用。中低剂量的

UV-B辐射促进碳同化物向着色期的果肉中转运, 
亦可提高此期结果枝中的氮素利用率(于妮娜等

2013a; 2012a), 而当果实处于催熟环境(较高的CO2

浓度和温度)时, 适量UV-B辐射亦能减少光合产物

向果实中分配的比例, 延缓成熟(Martínez-Lüscher
等2015), 在高光效(PAR)条件下则会降低源叶中蔗

糖、果糖、葡萄糖和淀粉等碳水化合物的含量, 
促进叶片中物质外运至果实等储存部位(Vidovic
等2015)。

5  不同强度UV-B对设施作物生长发育及产

量品质的影响

5.1  外观形态及内部结构

不同植物对UV-B辐射的敏感性不同, UV-B的
变化会对敏感作物的叶面积、株高、径粗、根冠

比、节间长度以及干物质分配等方面产生影响。

相当多的植物在UV-B辐射增强条件下表现出形

态、紫外吸收物质和激素等方面的变化(表1)。
设施环境的光质与露天不同, 由于覆盖物(棚

膜、玻璃、板材等)吸收紫外辐射而使内部UV-B
强度弱化, 仅为露天的70%左右(陈修德2009), 植
物的生长发育也随之发生了改变。相较于露天栽

培而言, 设施条件下的油桃叶面积增大, 叶片变薄, 
新梢生长量远远大于露天条件下相同树势的新梢

生长量(朱清华2003)。叶片的解剖结构显示, 栅栏

组织变薄, 层数减少, 所占叶厚的比例变小, 显示

出阴生叶的特点。黄瓜幼苗株高大幅度增加, 茎
粗和幼苗干重显著降低, 根冠比和根系活力下降, 
表现出徒长的症状(明村豪2011), 可能是由于设施

中UV-B的强度明显低于露地环境, 致使UV-B所具
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表1  露天条件下高UV-B辐射对植物生理生化过程的影响

Table 1  Effects of enhanced UV-B radiation on various physiological and biochemical processes of field plants

UV-B剂量/ kJ·m-2                植物         生理生化方面                                        影响     参考文献

13  大豆 形态 降低株高、干重、种子大小和单株产量 Liu等2013
  植物激素 减少ABA含量 Liu等2013
15.7  豌豆 光合色素  降低叶绿素、类胡萝卜素含量, 提高花青苷和类黄酮含量 Agarwal和Mishra 2009
 杂交稻 光合作用 破坏PSII中D1、D2蛋白; 影响光合电子传递速率和光合 Yu等2013
   磷酸化作用; 降低Rubisco的活性和数量; 破坏类囊体膜; 
   破坏叶绿素和类胡萝卜素 
 豌豆 逆境应答 产生活性氧 Agarwal和Mishra 2009
 黄瓜 逆境应答 诱导CAT、SOD、Asc、谷胱甘肽还原酶和连氮酶的活性 Rybus-Zając和Kubis 2010
 豌豆 次生代谢 积累类黄酮和UV-保护性色素, 激活苯丙酸合成途径 Agarwal和Kubis 2009
 亚麻 蛋白 诱导不同的防御或应激相关蛋白, 如PR5、PR10; 使某些 Tripathi等2011
   蛋白和酶失活, 如Rubisco、ATP-ase、肌球素蛋白亚基、

   胰岛素和胃蛋白酶等 
18.6 蓝藻 DNA 形成 CPDs和(6-4) PPs; 诱导修复机制; 刺激同源重组 Rastogi等2014

有的抑制细胞分裂和伸长的作用被弱化(Liu等
2013), 因此新梢、叶片和茎表现出生长量的增

加。设施内部不同UV-B强度比较发现, 增加UV-B
辐照能有效抑制新梢生长, 提高花芽萌发率, 阻碍

花粉管的伸长生长(陈修德2009), 降低株高, 减小

叶面积, 增加茎粗、干重和壮苗指数(明村豪2011), 
可能是UV-B辐射使生长素IAA发生降解, 从而抑

制伸长生长(Ros和Tevini 1995)。此外, 还可影响

花粉管细胞壁中纤维素、胼胝质、酸性果胶质和

酯化果胶质等构建物的正常定向分布, 所以对花

粉管的极性生长具有抑制效应(刘艾京等2016)。
进一步在细胞学水平上观察发现, UV-B辐照后细

胞体积增大, 数目减少, 细胞分裂的速度变慢, 细
胞比表面积减小, 可能是较小的比表面积能充分

以细胞壁和细胞膜作为屏障有效抵抗氧化伤害

(Masi和Melis 1997), 这可能就是增加UV-B辐照能

抑制细胞分裂和伸长的细胞学原因。

5.2  果实品质及产量

UV-B辐射对露天栽培和设施栽培的作物影

响不同。对露天栽培的水稻、玉米和大豆等多种

作物增加UV-B辐射, 大多表现出干物重减少、产量

降低、主要品质指标劣化等现象(苗秀莲等2015; 
张荣刚等2003; 郑有飞等2013)。即便是适合设施

栽培的葡萄、番茄等在露天栽培时, 增加UV-B亦

表现出果实变小、产量降低、着色指数下降、糖

酸比下降等现象(孙莹等2009; 李方民等2006)。也

有研究发现露天栽培的番茄产量和品质在低UV-B

剂量下增加, 而在高剂量下降低, 应是不同番茄品

种对不同UV-B剂量和照射时间抗性不同所致(杨
晖等2009)。设施栽培条件下, 番茄表现出对低剂

量UV-B的正向响应, 如较高的糖酸比、番茄红素

和Vc含量等; 高剂量下则相反(王英利等2000)。适

量UV-B亦能增加萝卜芽苗菜中花青苷、可溶性蛋

白、游离氨基酸及Vc含量(鲁燕舞2014); 以及设施

桃的单果重、可溶性固形物、可溶性糖及Vc含量

(于妮娜等2013a)。对幼果期、白果期和转色期的

蓝莓果实进行UV-B辐照发现, 不同发育时期的果

实中花青苷含量均增加, 转色期的增加幅度最高, 
可溶性糖含量则表现出低剂量促进、高剂量抑制

的现象(杨乐等2015)。

6  总结与展望

国内外对植物响应UV-B的研究已经做了很

多工作, 但多数是从生态学和能量角度将其作为

胁迫因子对待, 研究的植物多为露天条件栽培, 且
实验所用UV-B剂量、模拟方法等差别很大。设施

栽培的光质环境与露天不同, 主要在于设施内外

光谱成分不完全相同, 因此, 植物对UV-B的响应也

有较大差异。从前人研究(Interdonato等2011; 于妮

娜等2013a; 杨乐等2015)可以看出, 大多数设施作

物对低、中剂量UV-B是正向响应和良性应激, 其
生理生化指标、基因响应、品质指标和产量等均

表现出了有利或优化的一面, 而高剂量下则会产

生活性氧、超氧阴离子等氧化物质积累 ,  破坏
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DNA及蛋白质结构, 进而引发破坏性反应。对于

设施生产中的UV-B用量设置, 建议分别以当地晴

朗无云时露天及设施内的UV-B强度(就日变化而

言, 中午前后是强度最高的时候)为上下限, 冬季的

补充剂量可适当设置大些, 夏季则适当小些, 每次

的照射时间不宜太长(以1 h左右为宜), 但可周期重

复, 具体应根据当地天气条件和所用试材来设置

剂量梯度和照射时间。

设施果品的综合品质较差, 适量增加设施内

UV-B辐照, 可以明显提高果实着色、可溶性糖、

可溶性固形物, 其提质增效的机制是怎样的呢？

是通过调控源叶的光合性能增加光合产出、改善

光合产物运输与转化特性？还是通过激活或抑制

信号转导途径中某些转运蛋白或基因提高库果的

调运转化能力？其细化的信号转导网络又是怎样

的？弱化的UV-B与弱光、高温、CO2亏缺等设施

微环境因子的互作是怎样的？这些生理生化及分

子机理都需要进一步的系统研究。
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Abstract: There are some negative reports about effects of UV-B on growth, development and photosynthetic 
capacity based on the point of ecology and energy previously, for example, damaging DNA, protein structure, 
increasing ROS and cell membrane permeability, destroying photosynthesis, and inhibiting stem length, canopy 
and stretch, etc. However, UV-B not only have adverse effects on the plant, it is also benefit to activity repair 
mechanisms of plant especially for case of insufficient or lacking UV-B in greenhouse, and showing positive 
regulation on growth, yield and quality. In this review, the research of single transduction, secondary metabo-
lites, photosynthetic capacity, growth and development, fruit quality and yield of plant in greenhouse response 
to UV-B were summarized, which will serve as the reference for rational utilization of UV-B in greenhouse pro-
duction.
Key words: UV-B; protected culture; photosynthetic capacity; signal transduction; growth and development
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