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摘要 : 植物为适应荫蔽的环境 ,导致在叶片形态、解剖构造、叶绿体结构与运动、光合色素含量及光量

子产额、光合作用单位、电子传递等方面产生变化或特化 ,以保证在弱光量子照射条件下仍能充分利

用光能 ,维持生长所需的能量平衡 ,进行正常的生命活动。
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遮荫是使植物产生光量子密度限制的环境或人为因子。一般而言 ,遮荫是指植物在足够

长的时间内生活在非饱和光量子密度 (光限)条件下。遮荫可以是永久性的 ,如在热带雨林中 ;

可以是季节性的 ,如在落叶林或建筑的周围 ;也可以是不规则的 ,如林内光斑期对植物的影响

等。植物耐荫性 (shaded2tolerance 或 shade2adapted)是指植物在弱光照 (低光量子密度)条件下

的生活能力。这种能力是一种复合性状。植物为适应变化了的光量子密度而产生了一系列的

变化 ,从而保持自身系统的平衡状态 ,并能进行正常的生命活动。耐荫植物的筛选和应用是合

理建立复层种植结构、提高单位面积绿地绿化生态效益的关键措施 ,因而植物耐荫性的研究 ,

在模拟自然、进行城市森林建设中具有十分重要的意义 ,日益受到人们的普遍关注。

1　叶片吸收光能特性

叶片是植物吸收光量子进行光合作用的场所 ,其光能吸收特性直接决定着植物光能利用

效率的大小。大部分陆生植物一般反射和透射掉 20 %的入射光量子密度 ,即从近轴面到远轴

面的有效光量子水平基本上是 80 %。光量子在叶内的传导是一个能量转移过程 ,因而叶内不

同部位的光量子密度不同 ,即叶内存在着光梯度的变化。

叶内光梯度受叶片解剖构造及入射光的方向特性的共同影响[1 ]。在具有柱状栅栏组织的

叶片中 ,弱入射光平行则光梯度相对较浅 ;若是漫射光则光梯度较大。相反 ,在只具海绵组织

的叶片中 ,光梯度不受入射光的平行程度的影响。叶内光梯度量值的变化与 (1)细胞大小及叶

背散射/叶面散射的比 ; (2)叶片光学深度和组织厚度的变化[2 ] ; (3)组织发育的程度[3 ] ,入射光

量通量密度的日变化、季节变化等相一致。

叶表附属物 ,如表皮毛、短柔毛等 ,可以降低光量子吸收[4 ,5 ]。除此之外 ,叶表对叶片吸收

光特性的影响有 : (1)改变反射方式[6 ] ; (2)通过凸起的细胞表面弯曲降低散射光的反射 ,并且
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可以增加叶内光强度[7 ] ; (3)通过薄膜光干涉选择性地削弱光强[8 ]。在具有上下表皮的叶片

中 ,栅栏组织层提供了一个叶绿体暴露于强光辐射的中心 ,长的中心液泡和细胞间隙使得光线

能够照射到分布于海绵组织细胞的叶绿体[9 ,10 ]。具有很小的重量/直径比的栅栏组织叶绿体

聚集于远轴面 ,形成比较密集的叶绿体层[9 ]。树木结构使其能够分别以单层或复层叶绿体的

方式于林冠下有效地捕获光量子[11 ]。单层叶绿体有较高的光量子捕获率 ,而复层叶绿体则通

过暴露更多的叶绿体来利用光流动率以进行光合作用。

2　植物对低光量子密度的反应

211　光环境

植物生长光环境 ,一方面指宏观上整个植株生长所处的光照环境条件 ,如全光条件或遮荫

条件 ;另一方面 ,指植物叶片所处的环境 ,这对植物光合作用更具实际意义 ,同一株植物很多时

候上部叶片处于光合作用饱和或光抑制水平上 ,而下部叶片却是在非饱和光环境中吸收光量

子[3 ]。叶片所处光环境决定了叶内光强与 CO2浓度的平衡 ,而该平衡又部分地取决于由于栅

栏组织发育不同而产生的叶内光梯度的强弱[1 ]。

212　植物对低光量子密度的反应

植物对低光量子密度的反应 ,一般表现为两种类型 ,即避免遮荫和忍耐遮荫[12 ]。

具有避免遮荫能力的植物 ,先锋树种表现明显。当轻度遮荫时 ,其叶片作出很小的适应调

节 ,同时降低径生长并加快高生长 ,以早日冲出遮蔽的光环境 ;但当遮荫增大时 ,则很难对新的

光环境作出反应 ,或表现出黄化现象或最终被耐荫植物取代。黄化现象可以看成是植物与不

利的光环境做斗争的一个极端情况。

忍耐遮荫 ,在顶极群落的中下层植物以及部分阳性植物的叶幕内部或下层叶片上表现比

较突出。具有忍耐遮荫能力的植物 ,其叶片形态特征与低光量子密度的光环境极为协调 ,从而

保证植物在较低的光合有效辐射范围内 ,有机物质的平衡为正值[13 ]。这种对低光量子密度的

适应 ,包括了生理生化及解剖上的变化 ,如色素含量、RuBP羧化酶活性以及叶片栅栏组织与海

绵组织的比例关系、叶片大小、厚度等的改变。

3　植物耐荫性及其机理

在隐蔽的条件下 ,植物一方面通过增强充分吸收低光量子密度的能量 ,提高光能利用效

率 ,使之高效率地转化为化学能 ;另一方面降低用于呼吸及维持其生长的能量消耗 ,使光合作

用同化的能量以最大比例贮存于光合作用组织中等途径来适应低光量子密度环境 ,维持其正

常的生存生长。

311　保持吸收光量子的最大能力

31111　形态调节　植物对低光量子密度环境的适应 ,首先表现在其形态上 :侧枝、叶片向水平

方向分布 ,扩大与光量子的有效接触面积 ,以提高对散射光、漫射光的吸收[13 ,14 ]。另外 ,多数

荫蔽条件下的植物叶片没有蜡质和革质 ,表面光滑无毛 ,这样就减少了对光的反射损失。

31112　栅栏组织退化和叶绿体的运动　很多研究指出 ,耐荫植物叶片较阳性植物叶片薄 ,比

叶重小[15～19 ] ,这不仅是叶内单细胞尺寸变小 ,同样是细胞层数减少[18 ]的结果。

耐荫植物与喜光植物相比 ,其叶片具有发达的海绵组织 ,而栅栏组织细胞极少或根本没有
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典型的栅栏薄壁细胞[1 ,18 ,20 ,21 ] ,这是植物耐荫的解剖学机理之一。柱状的栅栏组织细胞使光

量子能够透过中心液泡[22 ]或细胞间隙[1 ]造成光能的投射损失。因而 ,相对发达的海绵组织不

规则的细胞分布对于减少光量子投射损失 ,提高弱光照条件下的光量子利用效率具有十分重

要的意义。

叶绿体层的形成是通过栅栏组织细胞的形状调节完成的。耐荫植物的叶绿体呈狭长的串

状或连续的层状分布[23 ] ,这种结构可以通过减少光量子穿透叶片的量而降低“筛效应”。叶绿

体通过方向与叶内光量子分布 (光梯度)相一致的运动 ,使其能更充分地利用透入叶片的光量

子 ,从而使光合作用尽可能地完善起来[24 ,25 ]。

31113　色素含量变化　叶绿素是植物的光合色素 ,具有吸收和传递光量子的功能。叶绿素含

量随光量子密度的降低而增加 ,但叶绿素 a/ b值却随光量子密度的降低而减小[26　28 ]。低的叶

绿素 a/ b值能提高植物对远红光的吸收[26 ,29 ]。因而在弱光下 ,具有较低的叶绿素 a/ b值及较

高的叶绿素含量的植物 ,也具有较高的光合活性[30 ,31 ]。

高等植物除含有叶绿素外 ,还含有类胡萝卜素等辅助色素[19 ] ,这些色素在光合作用中具

有较大的贡献 ,如增加胡萝卜素可以避免叶绿素的光氧化及紫外线辐射伤害[26 ,29 ]。在一些单

细胞生物中发现叶绿素 C1、C2的存在
[32 ] ,尽管这些辅助色素与水深及光质的改变相关联[33 ] ,

但现有的证据表明这是提高在低光量子密度条件下总光量子吸收的一个有效途径[33 ,34 ]。

312　提高光能利用效率

在遮荫 (光限)条件下 ,保持较高的光能利用效率对植物生长以及许多有关的生物化学、生

理和形态过程都是至关重要的。因而 ,在遮荫而导致的光照不足情况下 ,植物光合作用曲线变

化就是一种重要的植物光能利用效率的反应。同时 ,吸收量子效率和光合作用单位 ( PSU)直

接影响着植物光合效率的高低。

31211　光合作用曲线　很多学者指出[13 ,35 ,36 ] ,耐荫植物的光—光响应曲线与喜光植物的相应

曲线不同 : (1)光补偿点向较低的光量子密度区域转移 ; (2)曲线的初始部分 (表观量子效率)迅

速增大 ; (3)饱和光量子密度低 ; (4)光合作用高峰较低。正如 Bjorkman等[37 ]的研究所指出的 ,

光响应曲线变化的不同程度不仅是不同种类的植物所具有的特性 ,而且也是同一种植物的不

同生态型所具有的特性。

植物光补偿点低 ,意味着植物在较低的光强下就开始了有机物质的正向增长 ,光饱和点低

则表明植物光合作用速率随光量子密度的增大而迅速增加 ,很快即达到最大效率。因而 ,较低

的光补偿点和饱和点使植物在光限条件下以最大能力利用低光量子密度 ,进行最大可能的光

合作用 ,从而提高有机物质的积累 ,满足其生存生长的能量需要。

31212　量子效率 　光合作用曲线的初始部分 ,即表观量子效率 ,是替代量子效率的一个指

标[38 ]。量子效率是指光合作用机构每吸收一摩尔光量子后光合释放的 O2摩尔数或同化 CO2

的摩尔数[38 ,39 ]。Ehleringer和 Pearcy[40 ]等通过对 C3 和 C4 的部分单子叶和双子叶植物 CO2 吸

收量子效率的测定 ,指出 :生长期间的光量子密度变化一般不影响量子效率 ,虽然阳生叶 (喜光

植物)的最大光合速率比阴生叶 (耐荫植物)高得多 ,但二者的量子效率却是相似的。这与许多

研究的结果相一致[26 ,40　43 ] ,说明耐荫植物具有更强的捕获光量子用于光合作用的能力[44 ]。

31213　光合作用单位 (PSU) 　PSU是一个含有 600个叶绿素分子 (每个光系统 300个)和一个

电子传递链 ,能够独立地完成光的捕获及释放 O2和还原 NADP的复合物[39 ,45 ]。
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植物 PSU大小因植物种和生长环境条件的不同而异。Malkin和 Fork[46 ]对 8种阳性植物

和 6种阴性植物的测定结果表明 ,阳性植物 PSU的大小变化范围为 220 　540 (叶绿素/作用中

心) ,而阴性植物 PSU的大小通常为 630 　940 (叶绿素/作用中心) 。因此 ,所有可能的 PSU被

划分为两个分离的区域 :阳性植物低等级、阴性植物高等级。PSU大小可能是指示植物基本特

征和对光量子密度水平变化、演化适应的参数。是否可以用 PSU概念来定义“阳性”、“阴性”

和“耐荫性”程度还有待于进一步的研究。

31214　不同部位叶绿体的特化　大多数植物叶片上表皮吸收光量子 ,导致栅栏组织和海绵组

织内的光状况的不同 ,最终导致了分布于栅栏组织和海绵组织的叶绿体的光合作用特性的不

同[47 ] ,从而与其各自的光环境相协调[42 ]。到达海绵组织光量子密度被降低 ,而且绿光和远红

光成分相对较多 ,海绵组织对光量子的表观吸收较有效 ;相反 ,在具有高光量子密度的栅栏组

织 ,尽管其表观吸收效率较低 ,叶绿体仍可以吸收到大量的光量子[48 ]。因而 ,两种叶肉组织

———栅栏组织、海绵组织细胞形状及叶绿素含量的不同是光分配中的重要因子。比较研究揭

示出 ,栅栏组织和海绵组织中的光状况分别与喜光植物和耐荫植物的光状况相类似[42 ]。

近年来 ,通过对栅栏组织叶绿体 ( P2Chlts)和海绵组织叶绿体 (S2Chlts)的分离以及叶绿体

荧光动力学的研究[48　51 ] ,证明了两种叶绿体的光合特性与喜光植物及耐荫植物的光合特性

是相似的 ,因而有人将 P2Chlts称为“阳性叶绿体”,而将 S2Chlts称为“阴性叶绿体”。尽管二者

存在于同一叶片中 ,其分别与光量子密度的高低状况相适应。研究表明 ,P2Chlts的光合作用

系统 I(PS I)电子传递能力及量子效率均较 S2Chlts 高 ,而 S2Chlts 的光合作用系统Ⅱ( PS Ⅱ)的

量子效率相对较高。电子显微镜测定叶绿体超微结构表明 ,S2Chlts 具有较多的堆叠的基粒层

及较高的堆叠类囊体 (相对于非堆叠类囊体) ,而 P2Chlts具有极少的堆叠基粒。类囊体与间质

的容积比在 S2Chlts 中较 P2Chlts中高。

313　减少能量消耗

植物消耗能量的过程包括光呼吸和暗呼吸。比较研究[13 ,42 ]表明 ,耐荫植物叶片及根的呼

吸强度均较喜光植物低。一方面 ,耐荫植物叶片的暗呼吸较弱 ,因而整个光—光响应曲线向左

移动 ,光补偿点出现在更低的光量子密度下 ;在超过补偿点的光量子密度下 ,降低 RubisCO水

平 ,使其加氧酶活性降低 ,少产生或不产生光呼吸的底物———磷酸乙醇酸[52 ]。另一方面 ,遮荫

条件下植物根呼吸降低 ,可能是由于遮荫小区的土壤温度降低时所致根量相对减少的结果。

4　国内植物耐荫性研究现状

我国对植物耐荫性深入系统的研究 ,大部分都是近十几年进行的。在此之前 ,前辈们一般

均凭经验 ,以“耐荫、耐半荫、喜侧方遮荫、喜荫”等感性词汇描述植物的耐荫性 ,在进行园林绿

化设计、种植设计时 ,往往除适应景观命题或立意的需要外 ,主要依靠对植物栽培经验的积累

和观赏特性的掌握[53 ,54 ]。再加之传统园林建设中对植物片面追求其人格化、艺术性等观念的

影响 ,导致对植物深入的生理生化的研究长期被人们忽视。随着城市森林建设、植物造

景[55　57 ]的热潮 ,对植物生态习性及生物学特性的研究已提上日程 ,特别是对植物耐荫性的研

究日益引起人们的兴趣。

早在 1976年苏雪痕教授[58 ]就开始对杭州植物群落中生长的毛白杜鹃 ( Rhododendron mu2
cronatum (Blume) G1 Don) 、山茶 ( Camellia japonica L1) 、碧桃 ( Prunus percia L1 ) 、垂丝海棠 ( Malus
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halliana kochne) 、含笑 ( Michelia figo (Lour1) Spreng) 5种植物在不同光照条件下的生长发育情

况及光合作用特性等做了初步的研究 ,提出了园林植物耐荫性及配置的理论[58 ]。陈有民先生

对华北地区常见的乔木耐荫能力做了经验性的排序 ,并指出判断树木耐荫性的方法包括生理

指标法和形态指标法[59 ]。北京市园林科学研究所在调查北京市区 55 种树木适应性的基础

上 ,对其应用进行了评述[60 ] ,划分为强耐荫植物、强阳性植物和耐半荫植物 3类。

广州园林科学研究所[36 ]、中科院植物研究所[61 ]分别对广州常见的 32种室内观叶植物进

行了不同光照条件的研究 ,认为单位面积鲜质量、干质量、单叶面积、叶片解剖构造、生长量及

光合作用特性与耐荫程度相关 ,并对一些植物的耐荫性做了等级划分。

陈绍云[62 ]认为叶绿素总量及叶绿素 a/ b值与植物耐荫性具有一定的相关性。罗宁[35 ]通

过对 8种室内观叶植物叶片的解剖构造观测 ,分析了阴生结构与耐荫性的关系。白伟岚[63 ]通

过对 50种植物的光合特性曲线的分析 ,认为光补偿点、光饱和点是评价植物耐荫能力大小的

可靠指标 ,而叶绿素含量及叶绿素 a/ b值的高低与耐荫能力相关规律有待于进一步的研究 ;同

时对 8种较耐荫的植物进行了盆栽人工控制光强的光合作用研究。

以上研究是以宏观观察和形态解剖研究为主 ,涉及光合作用特性及植物耐荫的生理机理 ,

虽取得了一定的进展 ,但与国外同类研究相比 ,存在以下问题 : (1)相当部分的研究对象是室内

观叶植物 ; (2)绝大部分研究是在野外植物生长的自然群落中或已生长稳定的人工栽培群落

中 ,或测定或调查 ,进行定性的概括 ,缺乏对植物个体的定量研究 ; (3)对植物耐荫性这一复合

性的特点缺乏全面的测试 ,一些结论是建立在对彼此独立的几个指标的研究结果上 ,因而很难

客观、真实地反映出植物的真正耐荫能力 ; (4)在分子水平上进行植物耐荫性机理的研究 ,如光

合活力、叶绿体运动及其光合特性 ,以及电子传递链、光合作用单元等基本上还是空白。
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Revie w of Studies on Plant Shade2Tolerance

WANG Yan1 , SU Xue2hen2 , PENG Zhen2hua1

(11Research Institude of Forestry ,CAF ,Beijing　100091 ,China ;　21Department of Landscape Architecture ,BFU ,Beijing　100083 ,China)

Abstract : As results of adapting shaded environment , there are large variations or specialization in mor2
phological characteristics , structure of the photosynthetic organ , chloroplast movements , pigment content ,

photon yield , photosynthetic unit (PSU) size , electron transmission to pledge to fully utilize photons at

low light conditions , and to maintain its energy equilibrium1
Key Words : plant shaded2tolerance ; light utilization ; left photosynthetic organ structure ; chloroplast

movement ; PSU ; photon yield ; pigment content ; electron transmission
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