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增强UV-B辐射对植物的影响
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摘要：综述了大气臭氧层的减少是影响地面UV-B辐射增强的主要因素，并进一步简述了增强UV-B辐射对陆生植物影响的最新研究进展。UV-B辐射一方面在分子水平上直接或间接地损害植物的DNA分子和蛋白质的结构，从而影响植物的各种生理生化过程影响；另一方面对植物的形态学特征（如叶表皮结构和花的形态结构等）产生广泛的影响。过强的UV-B辐射穿过叶表皮后直接对植物的光合系统、膜系统和植物生长调控激素等方面产生影响，从而会在植株个体、种群和生态系统等层次上表现出来。增强UV-B辐射作为全球变化因子，可导致敏感植物种类的死亡或退化，较能忍耐UV-B辐射的耐荫树种比阳生树种的适应性更强，能竞争到更多的利用资源，因此，在全球UV-B辐射增强下阳生树种可能会提早退出植物群落，这对森林群落的演替更新会起着重要的作用。文章还综述了UV-B辐射与其它污染胁迫因子和环境因子的复合作用共同对植物产生的影响，以及植物对UV-B辐射的防御和修复等防护对策，提出了今后要加强对生态系统的大尺度、长时间的宏观研究，以及开展增强UV-B辐射对地下生态学，对DNA的修复与表达机理，对植物信号接收和传导的新途径等方面的研究。
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人类活动释放大量氯氟烃化合物（CFCs）在大气层中，该化合物长期存留在大气中并催化性地破坏平流层中的臭氧（O3），结果导致地面紫外线辐射（UV-B）剧增[1-3]。根据联合国环境署（United Nations Environment Programme UNEP）对O3减少与环境变化的评估报告，以1980年为基准，1997—2000年间南半球中纬度地区臭氧层每年减少6%，北半球中纬度地区冬春季臭氧层减少4%，夏秋季减少2%，全球年平均减少约3%[4]。如果对CFCs的排放量不加限制，到2075年，平流层的O3将比1985年减少40%，由此导致的全气候变暖幅度将增加到30%，大大加剧全球气候变暖的进程[5]。

UV-B辐射的增强对地球生命系统有着多方面的影响，生命系统特别是植物系统对增强UV-B辐射有明显响应。因此，增强UV-B辐射对植物系统的影响成为全球变化研究中的一个重大科学问题。增强UV-B辐射可破坏植物细胞内的脱氧核糖核酸（DNA），改变遗传信息及破坏蛋白质，进而影响到植物一系列的分子生物学与生理生化过程[6]。实验表明，增强UV-B辐射对小至生物分子、大至生态系统都会有不同程度的影响，它可以打乱生态系统中复杂的食物链和食物网，导致一些主要生物物种灭绝，使地球上2/3的农作物减产[7]，尤其是水稻、小麦、棉花、大豆、水果等对增强UV-B辐射较敏感的作物，其产量和品质将大大降低[8]。虽然植物也具有一些缓解和修补这些影响的机制，在一定程度上可适应UV-B辐射的变化，但对大多数植物来说，过度的UV-B辐射会使它们的生长发育、器官形态和生理特性等的改变[12]。增强UV-B辐射还会使植物的光合能力下降，农作物的植株变矮、产量降低、叶绿素、光合系统II（PSII）受损，植株器官的碳库分配平衡被改变[7,9,10]；对森林和草地，还可能会改变物种的组成，进而影响不同生态系统的生物多样性分布[11]。UV-B 辐射还会间接地使植物各部位生物量的分配比例、各发育阶段的时间和二级新陈代谢等发生变化，这些间接影响对植物的竞争平衡、食草动物、植物致病菌和生物地球化学循环等都有潜在影响[7]。

我国对UV-B辐射的生态学研究起步较晚，但在20世纪90年代后才逐渐增加，并在近年来取得了可喜的研究进展。例如，王勋陵等研究了UV-B辐射对植物生长、生理的影响，以及对农田生态系统结构和功能的影响[13]；李元等研究了主要作物对O3衰减增强UV-B辐射的响应与反馈和品种差异[14]。国内外有较多的文献报道增强UV-B辐射对植物的影响。本文把近年来有关增强UV-B辐射在分子水平上对植物的影响，增强UV-B辐射对植物的生长、生理生态、种群和生态系统的影响，以及增强UV-B辐射与其它因子的复合对植物影响的研究进展和植物对增强UV-B辐射的防护机理作一回顾与总结，以期能为今后进一步开展这方面的研究提供理论基础与资料来源。

1  UV-B 辐射的定义及其影响因子

UV-B辐射可以简单地说是电磁波波长为290~320 nm的那部分。紫外辐射的波长范围为200~400 nm，根据其生物效应分为短波紫外辐射（UV-C，200~290 nm），中波紫外辐射（UV-B，290~320 nm）和长波紫外辐射（UV-A，320~400 nm）。UV-B辐射主要受到大气O3总量及其垂直分布、太阳天顶角、气溶胶、SO2、地表反照射率和云层等因素的影响。O3是大气平流层最关键的组成，具有直接吸收UV-B辐射的特性，可吸收90％的UV-B辐射，如果大气平流层中的O3含量减少，则地面的UV-B辐射的强度将会明显地增加[3,14,15]。
2  对生物分子的影响

分子生物学技术的发展，对增强UV-B辐射的生态研究起推动作用。生态学家采用了分子生物学技术从生物分子、生物细胞水平上开展了增强UV-B辐射的伤害机理研究，其主要包括增强UV-B辐射对植物基因系统、蛋白质等方面的内容。

DNA是UV-B辐射伤害植物的主要位点之一。UV-B辐射对细胞内DNA的损害主要有两种机制。第一种机制是DNA分子吸收UV-B辐射后产生环丁烷嘧啶二聚体，或6-4间二氮杂苯即6-4光产物[12,16,17]。这两种产物会阻碍DNA聚合酶和RNA聚合酶II的推进。在缺少修复的情况下，阻止DNA的复制和转录[17-19]。第二种机制是UV-B辐射导致活性氧等自由基在体内过量积累间接地对DNA造成损害，例如DNA链破裂、蛋白质–DNA交联的形成等[11]。在增强UV-B辐射对植物的影响中，对DNA分子的伤害最主要是光吸收伤害，其次是活性氧等自由基的间接伤害。

蛋白质可以被UV-B辐射多方面的改变，包括色氨酸的光降解、膜蛋白的溶解、促进多肽链的断裂等，从而引起酶的失活和蛋白质结构的改变[20]。UV-B辐射导致酶活性和蛋白质结构发生变化最直接的原因是蛋白质中的色氨酸发生光降解，并同时诱导产生超氧自由基(O2=)和过氧化氢(H2O2)[21]。UV-B辐射还可引起叶绿素a/b复合蛋白( Cab蛋白) mRNA水平的显著降低[22]，也可通过改变蛋白质的磷酸化作用而影响其在叶绿体中进行的各种生理生化过程。此外，UV-B辐射也会引起蛋白质的含量和合成发生变化[23]。总之，UV-B辐射的增强能导致植物体内的可溶性蛋白质含量的减少，蛋白质合成及结构的改变，从而对植物的各种生理生化过程产生影响，并最终在植物的形态结构和生理功能上表现出来。

3  对植物的形态学特征、生长和生产力的影响

大量的研究材料表明增强UV-B辐射能广泛地改变植物形态学特性(表1)。植物叶片是对环境胁迫较为敏感的器官。叶表皮毛的结构和密度、蜡质层的厚度、表皮细胞层的厚度和UV-B吸收物质的含量等都会影响UV-B辐射穿透到叶肉组织。同时，UV-B辐射还能影响叶片的解剖结构，如增强UV-B辐射增加比叶重(SLW，单位叶面积的干重)、叶长度及数量，增加叶表皮和叶肉的厚度，改变叶表面气孔密度等[24]。例如，在UV-B辐射下，棉花的叶表皮蜡质层增厚，叶厚度减小[25]。一般认为，植物可通过提高SLW来适应UV-B辐射，叶组织的上层能屏障或过滤UV-B辐射，从而减少其伤害叶肉深层组织，增加SLW可能是由于叶片增厚或叶片淀粉含量增加所致[24]。此外，UV-B辐射能够导致植物形态的各种变化，这种变化常与伴随着其它因子的不同而异。例如，UV-B辐射能改变植物的生长形态，使叶片卷曲，落叶增加，节间长度变短等[26]。

表1  增强UV-B辐射对植物形态的影响
Table 1  Effects of enhanced UV-B radiation on plant morphology
	形态特性
	影响趋势

	
	

	整株水平
	－

	叶面积
	＋／－

	叶数量
	＋／－

	枝(分蘖枝)的数量
	－

	芽高
	－

	冠根质量比
	＋／－

	叶茎质量比
	＋

	组织水平
	

	叶大小(叶伸长)
	－

	茎长(茎伸长)
	－

	根系长(根伸长)
	－

	花(花瓣)大小
	－

	叶厚度(面积)与质量比
	＋／－

	茎趋光性
	＋

	叶子的卷曲或展开
	＋

	卷须卷曲
	＋


＋和－分别表示UV-B辐射对植物形态特征影响的正作用或负作用(引自文献[26])
植物总生物量积累是衡量UV-B辐射对植物生长影响的重要指标。总生物量代表着所有生理、生化和生长因子的长期响应的整合结果。植物总干重常由于UV-B辐射而显著减少，而且这种减少在较低的有效光合辐射(PAR)下被放大，其原因可能是UV-B辐射引起植物激素代谢改变有关，细胞分裂和细胞伸长受影响，导致生长速率降低[27]。增强UV-B辐射导致植物生物量的降低已在许多研究中观测到[28]；不过，UV-B辐射对植物的生物量积累的负面作用，在大田条件下并没有以前认为的那么大[30]。另外，UV-B辐射还改变植物的干物质分配，增加植物的根茎比；在双子叶植物中，较多的干物质分配到叶部，植物的株高和冠幅等也会受到不同程度的影响。

UV-B辐射还影响植物的物候期，使植物的开花数目和花期发生改变。这种物候期的变化可能是UV-B辐射影响植物内部生长调节的作用相关，如影响赤霉素等从而改变细胞分裂而推迟植物发育过程[31]。虽然大多数的植物生殖组成能有效地保护花器官免受伤害，但花粉管的伸长易受到UV-B辐射的阻碍[7]。在UV-B辐射影响下，植物花期的变化会影响到植物与授粉动物的关系，导致竞争平衡的变化，改变系统的组成和生物多样性，这对植物的繁殖将有难于预料的影响[7]。

科学家开始关注UV-B辐射对植物光形态发生(photomorphogenic)的影响和调节机制[12]。例如，植物的不同发育阶段、不同的环境光谱都会改变UV-B辐射结果。由于过程的复杂性，很难区分和准确描述UV-B辐射导致植物形态变化的光感应过程。有研究表明，植物对UV-B感应存在一种或多种的光感应系统[32]，当前这方面的研究还是主要依赖于传统的光生物学和生理学的方法和手段来探索光感应系统。事实上UV-B辐射对植物的影响不仅仅是胁迫作用，更多是调控作用，这种调控作用直接影响着植物的其它生理和生态过程。

4  对植物生理代谢的影响

UV-B辐射对植物生理代谢的影响主要表现在对光合系统、膜系统和植物生长调控激素等方面的影响。对UV-B辐射较敏感的作物和草本植物通常表现出叶绿素含量减少，碳同化量下降，气孔导度降低，蒸腾速率减小，暗呼吸速率增加[34]。UV-B辐射对植物的影响随个体的差异而变化，嫩叶比成熟叶、幼苗比成熟个体更易受到伤害[10]。

4.1  对光合和膜系统的损害

增强UV-B辐射能抑制许多植物的光合作用，植物叶绿体受到伤害，叶绿素的合成受阻，叶绿素和类胡萝卜素被诱导非酶化光氧化，希尔反应 (Hill reaction)活性降低，叶片气孔阻力增大或气孔关闭等现象都被观测到[35]。光合系统II受破坏是UV-B辐射降低光合作用的主要原因。UV-B辐射能使光合系统II(PSII)反应中心失活，电子传递链功能下降，叶绿体中参与碳素还原(暗反应)的关键酶—1,5-二磷酸核酮糖羧化酶(RuBPcase)羧化速率的光饱和值同步降低，羧化速率下降、光合产物合成明显受抑[37]。总之，紫外辐射抑制光合作用的机制是多因素、多层次的复杂过程。

植物细胞内部是一个由细胞膜和各种细胞器膜连接而成的膜系统。细胞膜系统是UV-B辐射胁迫伤害的靶位。增强UV-B辐射对植物细胞膜系统产生伤害的主要机制是UV-B辐射导致膜脂的过氧化[38]。膜脂过氧化可分为由脂肪氧化酶(LOX)主导的酶促过氧化和活性氧主导的非酶促过氧化。在UV-B辐射下LOX活性增大和活性氧等自由基含量增多，LOX能利用膜磷脂组分(亚油酸和亚麻酸)作底物加快膜脂的过氧化作用，并在这个过程中伴生自由基[39]。同时UV-B辐射会抑制超氧化物歧化酶(SOD)、过氧化物酶(POD)、和过氧化氢酶(CAT)的活性，使细胞内清除活性氧的能力下降，这样细胞内的活性氧就会大量积累，从而加剧膜脂过氧化作用，促使膜透性增加，最终导致伤害效应[39]。UV-B辐射还能改变膜脂质的组成，增加乙烯、乙烷和丙醛的产量，减少类囊体中单半乳糖二酰基甘油 (monogalactosyl diacyl glycerol)的浓度[11]。晏斌等人的研究表明，在紫外辐射增强胁迫下，水稻叶片中的活性氧清除系统—SOD、CAT和POD的活性随着胁迫时间的延长而降低，清除活性氧能力下降，活性氧代谢失衡，从而引发膜系统氧化反应，膜脂过氧化产物丙二醛(MDA)含量骤增，膜结构受损、透性上升，细胞内生物电位与pH偏离正常范围，代谢紊乱[40]。杜英君等人也证实了紫外辐射增强诱发活性氧的产生，使植物细胞内源抗氧化物质抗坏血酸 (ASA)、类胡萝卜素 (Car)的含量下降，从而导致紫杉（Taxus cuspidata）幼苗针叶的膜脂过氧化[41]。一般来说，UV-B辐射对植物膜系统的损害过程为：紫外辐射增强→保护酶 (SOD、CAT、POD)活性降低→活性氧 (Oˉ、·OH、H2O2)集聚→膜脂过氧化作用增强→丙二醛(MDA)含量骤增→膜结构完整性破坏→膜选择透性丧失→细胞内环境趋劣(生物电位、pH异常)→细胞结构或功能受损→代谢紊乱或细胞死亡[42]。

4.2  对植物酶的影响

UV-B辐射能影响植物的酶活性，受影响的酶大多与类苯丙酸途径 (phenylpropanoid)相联系，也有研究表明黄酮类化合物的生物合成酶的活动也与UV-B辐射相关[14]。类苯丙酸途径的苯丙氨酸铵化酶和中间几步的几个酶是受影响的主要酶。这些酶和苯基苯乙烯酮聚合酶一起，从而控制着黄酮类化合物合成(包括花青素、木质素、香豆素和羟基肉桂酸的衍生物等)[14]。

UV-B辐射能影响植物体内源激素。研究表明，UV-B辐射导致IAA分解[43]，脱落酸(ABA)含量增加[44]，并导致多胺能在脂膜表面形成一种离子型的结合体，阻止膜脂过氧化作用[45]。UV-B辐射还能影响乙烯和赤霉素的产量，从而影响到植物的生长发育[46]。这一领域的研究已得到越来越多的重视，各方面的研究正在扩大和深入。

4.3  对植物的其它生理影响 

UV-B辐射也影响植物的水分代谢，其机制是减小叶片气孔开度，增大气孔阻力；在分子机理上可能是抑制植物细胞内液胞膜上钾-腺苷三磷酸酶 (Ｋ+-ATPase)活性，促进钾离子从保卫细胞中流出[48]。另外，UV-B辐射能使根系生长受抑、活力降低，也限制着植物的水分蒸腾[49]。

UV-B辐射还能减小叶片含水量，减少细胞的分裂和生长。UV-B辐射也影响着叶片的呼吸作用。这些可能与植物的生长激素和光合作用有关，也与DNA的损伤及进化机制受到改变有关[50]。然而，在增强紫外辐射下植物体内的物质变化是被动损伤的结果还是积极主动的适应过程，其生态机理还有待深入研究。

5  对种群和生态系统的影响

由于植物种间对增强UV-B辐射表现出较大差异的敏感性，因此，增强UV-B辐射可在较短的时间里对群落生产力及群落结构产生影响[51]。例如，火炬松（Pinus taeda）幼树的根及芽苞数量受抑制，其生物量在各器官中的分配也发生变化，从而改变群落的产生力[28]。热带树种因UV-B辐射而导致树高和生物量分配产生变化，从而改变林窗的更新过程[52]。增强UV-B辐射改变植物群落种内生物量和繁殖资源的分配从而改变群落的组成和演替。

在陆地生态系统中，增强UV-B辐射对生态系统结构的影响可通过2种方式导致系统内的种群竞争平衡发生变化。一种是由于不同的种群对UV-B的响应差异，UV-B辐射敏感种群生产力下降，最终会退出生态系统，而忍耐种群由于具有较高的耐性，能得到更多的资源而增加生产力，而成为生态系统的优势种；另一方式是由于UV-B辐射导致种的形态发生变化，一些种更适应光照，从而有更强的竞争力而导致竞争平衡发生变化，从而改变系统的结构[53]。植物对增强UV-B辐射响应的种间差异是否与物种起源和进化过程中环境UV-B辐射强度相关，目前仍不清楚。然而UV-B辐射会引起植物光形态发生的变化，从导致植物间的不平衡竞争有难以估计的生态后果[26]。

UV-B辐射对生态系统的物质循环和能量的周转也有影响。当植物受到较强UV-B辐射时，体内黄酮醇和酚醛类化合物含量增加，除了提供对UV-B的防护作用外，还具有其它重要的生态学意义[7,14]。如酚醛类化合物能抑制昆虫和食草动物的取食偏好，影响植物与根际微生物间的共生关系，改变分解速率等，进而会影响生态系统的物质和能量的周转[14]。再如UV-B辐射能阻碍灌木Acacia tortilis中Fe、Mg、和Mn从子叶向幼苗移动以及Mn、P从老叶向幼叶运转，但对K、Ca、Cu和Zn从子叶向幼苗移动和从老叶向幼叶运转均无影响[54]。增强UV-B辐射引起的群落组分的任何变化，都必然会引起贮存在植物中碳含量的变化。地被层(特别是青苔)对UV-B辐射的敏感性也会影响它们的碳含量，并通过改变隔热作用而提高土壤温度，导致微生物活动量增加并排放更多的CO2到大气中，从而增加瞬时碳排放量[55]。

自20世纪以来，森林群落演替更新与生态系统的空间异质性(spatial heterogeneity)，逐渐成为当前生态学研究的热点[56]。增强UV-B辐射作为全球变化因子，对植物有着广泛的影响，植物不同种类，甚至同一种类不同栽培品种的植物对UV-B辐射的反应都是不一样。对植物群落来说，不同的阳生性和耐荫性种类对UV-B辐射的响应有差异，这会导致它们在群落中的生态过程发生变化。例如，作者本人研究表明耐荫树种较能忍耐UV-B辐射，而阳生树种较差[57]，这样在森林群落里会导致阳生树种提早退出群落，加速导致森林群落的动态过程，而耐荫树种能由于减小了竞争压力，获得更多的资源，继续占据群落的主导地位，群落进一步向顶极方向发展。

UV-B辐射能导致敏感植物种类的死亡或变异，这对森林群落的演替更新同样起着重要的作用。从群落的形成和维持上看，各种环境或外力因素都会导致森林循环或森林生长循环，它是植物群落形成与维持的驱动力，并且使植物群落成为不同发育阶段斑块的镶嵌体[56]。UV-B辐射通过对个体的综合影响，使种群的年龄结构、大小和遗传结构随之改变，而且生活史特征也会连锁反应[5,7]，从而可能会导致群落演替进化，影响群落的丰富度、优势度和结构，并对景观的结构和功能产生影响。UV-B辐射作为一个全球变化因子，在某种程度上增强了生境的异质性，影响群落内斑块的性质及其镶嵌状况，从而影响群落结构与动态过程，最终影响景观的结构和功能。虽然，植物群落的演替已经有很多研究，并取得了很多理论成果[56,58]。但目前未查阅到从植物群落演替角度来研究植物与全球变化因子UV-B辐射之间相互关系的文献。

总之，增强UV-B辐射引起生态系统层次上的响应多数是由植物群落的反应而间接推断。在增强UV-B辐射的条件下，植物种群数量动态、种内竞争、种间竞争及其竞争机理会产生变化，从而影响种群和生态系统结构、功能和演替进程的改变。同时动物、微生物种群和生态系统受到植物种群对增强UV-B辐射响应反馈程度的间接影响。然而有关UV-B辐射对生态系统影响的资料还是相当有限，对生态系统的评价还是十分困难。在绝大多数的植物种群中，复杂的种间关系常常不是十分具体，因此，为评价增强UV-B辐射的生态学后果，对多个种群的长期研究是必需的。

6  与其它因子的复合作用

紫外辐射与其它因子的复合作用研究主要有2种，一种是紫外辐射与单纯污染胁迫因子的复合，如与O3、CO2、SO2、酸雨、重金属等的复合；另一种情况是与一些环境因子的复合，如光、水分、温度、营养物，或者UV-A、UV-C等。

土壤的营养水平会影响UV-B辐射对植物的作用。研究表明，植物在矿质营养缺乏的环境中，会提高对UV-B辐射的抵抗力[59]。孙谷畴等的研究结果显示，在不同氮源下香蕉叶片光合速率、表观量子产率和光能利用效率与UV-B辐射有相关性[60]。然而UV-B辐射与重金属结合会加剧对植物的伤害。例如，土壤镉污染会加剧UV-B辐射对一种云杉(Picea abies) 的损伤[61]。科学家们还发现，可见光可以长期保护植物以抵抗紫外线的损害，而低的PAR有放大UV-B的作用[7,62]；水分亏缺能降低紫外辐射对植物的伤害，两者表现为拮抗作用，这与植物体内的生物合成有关[63]。此外，还有人研究UV-B辐射与全球变暖、CO2浓度升高、gamma射线、激光、SO2等因素的复合对植物的影响[64-68]。普遍认为增强UV-B辐射会缓解或抵消由于 CO2 增强引起植物光合作用促进的作用。增强UV-B辐射能改变植物对 CO2 作用的敏感性；两者的复合作用能改变植物的次生代谢。总的来说，UV-B辐射与其它因子的复合作用对植物和生态系统有着更加深远的影响，但目前科学家们对此还了解不多。
7  植物对UV-B辐射的防护机理

植物在长期对环境的适应过程中已在体内形成了防护系统，以保护自身安全。植物对UV-B辐射的防护功能，主要SOD和H2O2酶、多胺等的产生以及包括DNA修复。SOD和H2O2酶、多胺等的产生可以清除UV-B辐射诱导的自由基等有害物质。植物对UV-B辐射的防护有2种对策，一是防御，二是修复。

7.1  防御

植物在防御方面有多种对策，一是对UV-B辐射的阻挡和吸收。如植物的表皮细胞能使入射的UV-B辐射减少95%，特别是表皮毛、蜡质对UV-B辐射的阻挡、吸收和反射[22,69]。植物表皮细胞含有类黄酮、黄酮、花色素苷和类胡萝卜素等物质，对UV-B辐射有吸收过滤作用，其中类黄酮是最重要的一类[69-71]。自由基的清除是另一重要对策。普遍认为UV-B辐射能导致植物细胞膜脂过氧化，产生过量自由基。

7.2  修复

如前所述，DNA是UV-B辐射伤害植物的主要位点之一。但植物也具有多种修复受害的DNA的方法，主要有光修复、切除修复、重组修复等[17]。光修复是较常见的一种修复类型，当DNA受紫外光照射形成环丁烷嘧啶二聚体或6-4光产物后，光复活酶 (photolyase)利用蓝光和近紫外光 (300-500 nm)作为光源，把二聚体单聚化[72]。切除修复是一种暗修复，是通过一系列酶促过程把DNA中的损伤部分排除掉，使之恢复正常。参加修复的酶有核酸内切酶、外切酶、聚合酶和连接酶等[73]。重组修复仅在复制过程中或复制后进行，它是通过复制和重组把异常的DNA比例减少到无害程度[74]。

8  结语与展望

世界上最早有关UV-B辐射的生态学著作是原苏联学者杜罗夫于1963年出版的《紫外辐射对植物的作用》一书。1974年美国学者Rowland和Molina揭示了臭氧层减薄机理，并指出了对臭氧层损耗导致UV-B辐射增加可能引起的生态后果。近年来，国内外在紫外辐射对植物及生态系统影响的研究越来越多，研究对象涉及到植物分子、细胞、组织、器官、个体、种群和生态系统等各个层次，研究内容包括UV-B辐射的强弱，与其他环境因子的协同作用，导致植物受到伤害原因，植物对辐射的防御与修复机制，甚至对生态系统、生物地球化学循环和全球变化的影响等(下页图1)。目前，对增强UV-B辐射的研究已经成为生态学特别是全球变化生态学领域中的一个重大研究课题。

总的来说，有关紫外辐射增强对植物的影响已经进行了多方面的研究，这对科学评价紫外辐射伤害植物起到积极的作用。而且可以肯定今后这方面的工作还将持续下去，并且会成为越来越热门的研究领域。然而，众所周知，由于生态过程的复杂性，个体特性往往不能外推到生态系统的层次上，而野外条件下进行UV-B辐射增强研究是评估生态系统响应和生物多样性变化基础。因此，我们认为，今后应加强以下几方面的研究。

1）加强大尺度长时间的野外实验研究。迄今为止，有关研究的尺度和内容主要集中于植物个体层次上，对自然生态系统的研究并不多，而且绝大多数实验过程的持续时间仅是几天到几个月之间，持续多年的研究则很少[14]。许多研究在实验方法、材料和外部环境，特别是UV-B增强的模拟方法及照射光谱中PAR和UV-B的比例有很大不同，由此获得的实验结果不具可比性，也还无法提升理论机制，更无法对增强UV-B辐射所产生的生态学后果做精确预测。因此，从大尺度、长时间的连续野外观测开展研究才能更真实地揭示UV-B辐射对植物种群和生态系统的影响，同时建立数学模型模拟实验数据来预测未来的变化，才是今后研究工作的一个重要方向。
图1  UV-B 辐射增强对植物和生态系统的影响
Fig. 1  Effects of enhanced solar UV-B radiation on plants and ecosystem
2) 重视地下生态学的研究。有关UV-B辐射对地下生态系统影响的研究几乎还是空白。少数研究也集中在根的生物量或根茎比上，而这些研究常显示UV-B辐射对根或根茎比的影响结果不一致[26]。微生物以分解者身份参与土壤中有机质分解和矿质元素的生物地球化学循环，从而确保生态系统物流和能流的畅通。然而，由于紫外辐射对土壤的穿透能力很弱，微生物种群以及土壤中营养元素含量的变化与UV-B增强的有关系如何还需更深入的研究。
3) 深化研究DNA的修复与表达。增强UV-B辐射对植物基因的表达有调节作用，目前已在多种植物材料中证实类黄酮合成途径的关键酶查尔酮合成酶基因的表达受到紫外和蓝光的调控[75, 64]。增强UV-B辐射还能诱导抗疾病、抗伤害和防卫等基因的表达[76, 77]，特别是DNA修复功能会被诱导[13]。DNA损伤的作用光谱和关于光敏感体的更多信息人们了解很少，进一步了解DNA修复机制、速率、能力、什么酶修复何种损伤也很关键。有关UV-B辐射对植物组织和发育分化的影响以及植物组织如何反应某些基因的表达活性来增强植物的抗性研究尚少。因此，加强分子水平的研究以进一步弄清UV-B辐射对植物DNA的伤害及植物修复DNA的机理与防护机制也是今后应加强研究的方面。

4) 扩展植物信号传导的研究。虽然对于UV-B影响植物的各种生理生化过程有大量的研究，但对UV-B信号的接受及传导途径却知之甚少[78]。UV-B辐射是植物环境信号之一，参加调控对其它生物如动物等的生态作用[78]。植物细胞中UV-B辐射信号的传递过程与蛋白质磷酸化有关[79]；也与活性氧、水杨酸、乙烯和一氧化氮等有关[46,80]。植物受体最有可能是一种吸收蓝光的花色素化合物，但一直没有得到证实[81]。信号传递是重要的生命活动过程，植物体对增强UV-B辐射的感受和传导机理又如何？这些都还有待进深一步的研究。

5) 开展对植物群落的演替影响研究。增强UV-B辐射作为全球变化因子，对植物有着广泛的影响，植物不同种类，甚至同一种类不同栽培品种的植物对UV-B辐射的反应都是不一样。对森林来说，UV-B辐射能导致敏感植物种类的死亡或变异，这对森林群落的演替更新起着重要的作用。UV-B辐射通过对个体的综合影响，使种群的年龄结构、大小和遗传结构随之改变，而且生活史特征也会连锁反应，从而可能导致群落演替进程。虽然，植物群落的演替已经有很多研究，并取得了很多理论成果[58]。但目前从植物群落演替角度来研究植物与全球变化因子UV-B辐射之间相互关系的文献少见报道。
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Effects of enhanced UV-B radiation on plants
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Abstract: Ozone depletion is the key factor influencing UV-B radiation reaching earth, and effects of enhanced UV-B radiation on plants and further on ecosystems has been reviewed in this paper. Enhanced UV-B radiation has pleiotropic effects on plant development, on morphology, and on physiology as well. On one hand enhanced UV-B radiation can directly and indirectly modify the DNA and protein structure, and thus change the physiological and biochemical processes. On the other hand UV-B radiation can impact leaf epidermis anatomical structure and flower morphological characters. High dose UV-B radiation can penetrate through leaf epidermis and thus may injure the photosynthetic system and Cell membrane, as well as phytohormone. The Morphological changes resulting from enhanced UV-B radiation may include reduced growth, thickened leaves and increased cuticular wax layers. In addition, plant photosynthetic capacity, biomolecules, biomass, and eco-physiological characteristics of plants and ecosystems may also be influenced. In general, plants respond to enhanced UV-B radiation by stimulating their protection mechanisms or activating their repair mechanisms, such as phenolic compounds, flavonoids, and other biosynthesis of UV-B absorbing compounds. The joint effects of enhanced UV-B radiation and other abiotic factors on plants, and defending mechanisms of plants to enhanced UV-B radiation have also been summarized. In order to achieve further understanding on the mechanisms of interaction between enhanced UV-B radiation and plants, and to better prevent damages of UV-B radiation to plants and ecosystems, We suggested to conduct following studies in the future: 1) larger scale and long term filed research; 2) below-ground ecological research; 3) mechanisms of gene repair and expression; 4) plant signal generation and transduction; and 5) plant succession. As a global scale change factor, enhanced UV-B radiation could induce sensitive species to dead or degradation, however, tolerance trees species have more adaptability that could compete for more resources to keep dominant in ecosystems. In a sense, the sensitive species may accelerate degradation by enhanced UV-B radiation, while tolerance species can keep dominant in ecosystems. Thus, enhanced UV-B may play an important role in plant community succession.
Keywords: enhanced UV-B radiation; plant; influence; defence and protection mechanism 
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