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　　摘要：弱光普遍存在于植物生长过程中，影响着植物的光合作用。本文综述了弱光条件对不同植物光合器官、光
合作用以及光合产物的影响，同时对其形成机理进行分析，并指出了未来的研究方向。
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　　光是植物正常生长发育、形态建成的重要环境因子，它不
仅为植物光合作用提供能量，还影响植物整个生命周期的各

个发育过程，包括种子萌发、各器官的发育和分化、矿物质和

水的吸收利用、ＣＯ２同化和转运等
［１］。研究发现，植物能够通

过改变其形态结构、生物量分配方式以及叶片结构等来适应

光的变化［２］。超出植物自我适应范围的强光或弱光都会使

植物正常生长发育受阻，因此如何保证植物高效利用光能具

有重要意义。光随着时间与空间的变化而变化，也受到建筑

物以及气候条件的影响［３］，因此植物常处于非理想的光环境

下，由于遮挡（包括建筑物、高大植物、污染物等）造成的弱光

情况普遍存在于植物生长过程中。本文对不同植物在弱光条

件下的光合特征及适应性研究进展进行综述，旨在为今后相

关研究提供理论基础。

１　弱光对植物光合器官的影响

叶片是植物进行光合作用的主要器官，也是植物进化过

程中可塑性最强的器官，植物通过叶片来利用光能并与外界

环境进行气体交换，同时通过调节叶片形态、结构、生理功能

来适应光的变化［４－５］。研究表明，强光条件下，植物叶片小而

厚、叶片内部栅栏组织发达。弱光条件下，植物用等量的干物

质制造更大的叶面积，从而获得更多的光能［２］。植物叶片内

部细胞排列松散，栅栏组织变薄，叶片变薄，增强光在叶片内

的反射与散射，增加光程，有利于叶片在有限的光强下获得更

多的光能［６－１２］。张亚杰等研究表明，在一定范围内，比叶重

随着光强的增强而增加［１３］。蔡志全等对不同光照条件下７
种热带雨林树苗叶片气孔特征研究发现，各树种的气孔频度

均随光强的增加而增大［１４］。弱光下植物叶面积增大，降低了

单位叶面积气孔数，但气孔长度对光强的反应不明显［１５］。研

究发现，弱光抑制了油桃源叶细胞的生长，叶绿体基粒片层边

缘紊乱，筛孔阻塞，邻近维管束鞘细胞的叶肉细胞内积累了大

量淀粉粒与少量线粒体，几乎观察不到胞间连丝，说明大部分

叶片在弱光条件下同化产物输出受阻，且不同于正常光照下

的共质体运输方式，弱光下以质外体运输为主［１６］。研究表

明，弱光条件下，植物会通过叶片角度的变化来捕获足够的光

能以满足光合需要；强光条件下，植物通过改变叶片角度以减

弱强光造成的光抑制［１７－１８］。对喜树研究发现，叶片为了得到

适宜的光能，强光时，叶悬挂角与叶柄角均变大，叶片呈向下

倾斜状，以减少光能截获量，躲避光胁迫；弱光时，叶悬挂角与

叶柄角均减小，叶片呈上扬或水平状态，以捕获更多光能。不

同植物对光的适应性不同，如四川大头菜的叶悬挂角与叶柄

角日变化较小，仅为５°～１０°［１９］。综上所述，不同植物叶片对
弱光的适应反应相似，但适应的强弱程度有所不同。

２　弱光对植物光合作用的影响

光合作用为植物进行一切生命活动提供物质基础与能量

基础，直接影响植物的生长与生物量积累。弱光条件下，植物

光饱和点、光补偿点、光合场所结构、参与光合作用的酶活性

及电子传递等都会发生改变。研究表明，随着遮阴程度的加

剧及光合辐射的减少，植物光补偿点、光饱和点、暗呼吸速率、

最大净光合速率均呈降低趋势，叶绿素含量呈升高趋势，叶绿

素ａ／ｂ下降［４，２０－２３］。在弱光条件下，叶绿素含量升高有利于

植物利用光能；叶绿素 ａ／ｂ较低能提高植物对远红光的吸收
能力，并维持ＰＳⅠ与 ＰＳⅡ之间的能量平衡［２］。植物在弱光

环境下可通过增加叶绿素含量并改变光合色素组成以增强光

吸收功能。不同植物对光环境变化的反应不同。缴丽莉等研

究表明，５０％遮光处理下，青榨槭幼苗的净光合速率最高，新
梢年生长量最大，且光合速率日变化曲线由不遮光时的双峰

曲线变为遮光后的单峰曲线，单峰曲线的光合日积分明显大

于双峰曲线［２４］。全光照条件下，午时强光使光合机构吸收的

光能超过植物所能利用的量，过剩光能使光能转化效率下降，

此时Ｆｏ上升，说明植株处于高光胁迫中，Ｆｖ／Ｆｍ较低，说明
ＰＳⅡ光能转化效率受到限制，从而造成光抑制，形成“午休”
现象［２５］。遮阴条件下，ｑＰ较高，同时 ｑＮ较低，说明 ＰＳⅡ天线
色素吸收的光能以热形式耗散部分的比例降低，减少了热耗

散，提高了ＰＳⅡ光能转化效率。研究表明，８０％自然光条件
更有利于云南金钱槭幼苗的增粗，并获得最大增长量与光合

速率［２６］；生长在屋后背阴处的铁线莲与露地无遮挡条件下生

长的铁线莲相比长势更旺，花色更为艳丽［２７］；３６％全光照条
件更有利于大花蕙兰植株的生长［２８］；７５％全光照条件更有利
于红松幼苗的生长［２９］；说明适当的弱光条件更有利于一些植

物发挥其光合潜能，提高生长效率，但不同植物对光的耐受程
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度不同，因此对于不同植物，如何为其提供适宜的光环境，使

其避免光抑制，充分发挥其生长潜能，有待进一步研究。

３　弱光对植物光合产物的影响

光合产物主要指碳水化合物，光合产物的合成与转运过

程虽然不直接需要光，但由于其同化力来自光反应，而且反应

酶都是光活化的，弱光可能会造成同化力缺乏及酶活性降低

等现象［３０］。因此了解弱光对植物光合产物形成与转运过程

的影响具有重要意义。弱光条件下水稻［３１］、棉花［３２］、紫甘

薯［３３］、葡萄［３４］、黄瓜［３５］、马铃薯［３６］等植物的干物质积累量减

少、产量下降、品质变差，除了植物本身的生理特性存在差异

外，光照不足导致植物光合产物减少也是重要原因之一。研

究发现，弱光照对一次枝梗籽粒整精米率的影响大于对二次

枝梗籽粒的影响，对同枝梗上较迟开花籽粒的影响大于较早

开花籽粒，说明光合产物的利用也有优先原则，而不是平均分

配。一次枝梗籽粒的胶稠度随着光强减弱而降低，二次枝梗

籽粒在光强很弱时米胶变长。童平等研究发现，光照充足条

件下，水稻产量更多来自于后期叶片光合作用形成的光合产

物；光照不足条件下，水稻产量中来自抽穗前干物质积累与转

运的比例更多［３７］。研究表明，轻度遮光条件下，油桃叶片净

光合速率与淀粉含量明显降低，可溶性糖含量变化不明显，饲

喂新梢的光合产物主要集中供应附近的果实［３８］。可见植物

会根据自身光合产物合成与积累情况来调整转运路径，向更

合理的方向分配光合产物。遮阴可显著抑制荔枝新梢生长，

降低叶片淀粉含量，抑制光合作用，严重时导致落花落果［３９］。

研究表明，低光强下，喜树植株总生物量较低，但是茎生物量

显著提高，在总生物量减少的情况下，植株能保持一定的强

度，细而不弱。由此可知，植物在弱光条件下，希望能获得更

多的光照，从而向茎部分配更多的光合产物，这也是植物对弱

光环境的一种适应性。光照除影响植物光合产物的转运外，

还对一些酶活性以及植物激素有影响。遮光会降低甜瓜蔗糖

磷酸合成酶的活性，从而影响果实中糖分积累［４０］。

４　展望

综上所述，前人在弱光对植物生长发育影响方面做了大

量研究，并取得了很多成果。然而，植物种类很多，对光的需

求不同，对弱光的适应性也不同，结合目前的研究现状，建议

今后的研究可从以下３个方面着手。一、加强对弱光促进生
长类植物的研究。研究表明，适当弱光可促进一些观叶类植

物的生长发育，但是研究较为分散，没有形成系统的理论。

二、加强对弱光抑制生长发育类植物的研究。研究表明，对于

大部分大田作物与蔬菜瓜果类植物而言，弱光不利于其生长

发育，且对其产量及品质有影响。因此，进一步明确弱光对植

物的伤害机理以及植物对弱光的适应机理，合理利用有限的

光资源，对农业生产具有重要意义。三、随着自然环境以及社

会环境的变化，弱光现象越来越普遍，对农业生产、城市绿化

造成一定的不利影响，应当根据光环境合理种植植物，提高植

物的产量与品质，降低种植成本。
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ｎｅｃｔａｒｉｎｅｔｒｅｅｓ（ＰｒｕｎｕｓｐｅｒｓｉｃａＬ．ｖａｒ．ｎｅｃｔａｒｉｎａＡｉｔ．）［Ｊ］．Ａｃｔａ
ＢｏｔａｎｉｃａＳｉｎｉｃａ，２００３，４５（６）：６８８－６９７．

［１７］姜闯道，高辉远，邹　琦，等．叶角、光呼吸和热耗散协同作用减
轻大豆幼叶光抑制［Ｊ］．生态学报，２００５，２５（２）：３１９－３２５．

［１８］白　青，张亚红，傅　理，等．日光温室内南北方向黄瓜群体结
构参数分析［Ｊ］．西北农业学报，２０１０，１９（７）：１４９－１５３．

［１９］郭志华，胡启鹏，王　荣，等．喜树幼苗的叶悬挂角和叶柄角对不同
光环境的响应和适应［Ｊ］．林业科学研究，２００６，１９（５）：６４７－６５２．

［２０］于盈盈，胡　聃，郭二辉，等．城市遮阴环境变化对大叶黄杨光
合过程的影响［Ｊ］．生态学报，２０１１，３１（１９）：５６４６－５６５３．

［２１］王博轶，马洪军，苏腾伟，等．两种热带雨林树苗对环境光强变化的
生理响应和适应机制［Ｊ］．植物生理学报，２０１２，４８（３）：２３２－２４０．

［２２］冉春燕，陶建平，宋利霞．喜树（Ｃａｍｐｔｏｔｈｅｃａａｃｕｍｉｎａｔｅ）幼苗形
态和光合作用对不同光环境的适应［Ｊ］．西南师范大学学报：自
然科学版，２００６，３１（２）：１４２－１４６．
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［２３］王　凯，朱教君，于立忠，等．遮阴对黄波罗幼苗的光合特性及光能

利用效率的影响［Ｊ］．植物生态学报，２００９，３３（５）：１００３－１０１２．
［２４］缴丽莉，路丙社，周如久，等．遮光对青榨槭光合速率及叶绿素

荧光参数的影响［Ｊ］．园艺学报，２００７，３４（１）：１７３－１７８．
［２５］肖　凯，谷俊涛，邹定辉，等．杂种小麦及其亲本光合碳同化特

性的研究［Ｊ］．作物学报，１９９９，２５（３）：３８１－３８８．
［２６］张光飞，欧阳志勤，苏文华．生境光强对云南金钱槭幼苗生长及光

合速率的影响［Ｊ］．湖北农业科学，２００９，４８（１１）：２７８０－２７８２．
［２７］蔡艳飞，李世峰，解玮佳，等．不同光照环境对‘薇安’铁线莲光

合特性的影响［Ｊ］．园艺学报，２０１１，３８（７）：１３７７－１３８４．
［２８］吴根良，孙　瑶，沈国正，等．不同光照条件下大花蕙兰净光合

速率和叶绿素荧光参数的日变化［Ｊ］．浙江大学学报：农业与生
命科学版，２００９，３５（６）：６０７－６１２．

［２９］金　鑫，胡万良，丁　磊，等．遮阴对红松幼苗生长及光合特性
的影响［Ｊ］．东北林业大学学报，２００９，３７（９）：１２－１３，４７．

［３０］毕焕改，王美玲，姜振升，等．亚适温弱光对黄瓜幼苗光合酶活
性和基因表达的影响［Ｊ］．应用生态学报，２０１１，２２（１１）：２８９４－
２９００．　

［３１］董明辉，惠　锋，顾俊荣，等．灌浆期不同光强对水稻不同粒位籽粒
品质的影响［Ｊ］．中国生态农业学报，２０１３，２１（２）：１６４－１７０．

［３２］于　莎，王友华，周治国，等．花铃期遮阴对棉花氮素代谢的影

响及其机制［Ｊ］．作物学报，２０１１，３７（１０）：１８７９－１８８７．
［３３］王庆美，侯夫云，汪宝卿，等．遮阴处理对紫甘薯块根品质的影

响［Ｊ］．中国农业科学，２０１１，４４（１）：１９２－２００．
［３４］战吉成，黄卫东，王志龙，等．葡萄幼苗对弱光环境的形态和生

长反应［Ｊ］．中国农学通报，２００２，１８（２）：１－２，１７．
［３５］张福墁，马国成．日光温室不同季节的生态环境对黄瓜光合作用

的影响［Ｊ］．华北农学报，１９９５，１０（１）：７０－７５．
［３６］ＷｉｌｌｉｔｓＤＨ．ＰｒｅｄｉｃｔｉｎｇｙｉｅｌｄｒｅｓｐｏｎｓｅｓｔｏｄｉｆｆｅｒｅｎｔｇｒｅｅｎｈｏｕｓｅＣＯ２

ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔｓｃｈｅｍｅｓ：ｃｕｃｕｍｂｅｒｓａｎｄｔｏｍａｔｏｅｓ［Ｊ］．Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌａｎｄ
ＦｏｒｅｓｔＭｅｔｅｏｒｏｌｏｇｙ，１９８９，４４（３／４）：２７５－２９３．

［３７］童　平，杨世民，马　均，等．不同水稻品种在不同光照条件下
的光合特性及干物质积累［Ｊ］．应用生态学报，２００８，１９（３）：
５０５－５１１．　

［３８］孔　云，王绍辉，马承伟，等．轻度遮光对温室油桃结果枝光合
碳同化物积累和分配的影响［Ｊ］．农业工程学报，２００７，２３（３）：
１６９－１７３．

［３９］莫伟平，周琳耀，张静逸，等．遮荫和环剥对荔枝枝梢生长和光
合生理的影响［Ｊ］．园艺学报，２０１３，４０（１）：１１７－１２４．

［４０］安翠香，张玉鑫，杨世梅，等．遮阴对甜瓜果实蔗糖积累及其代
谢酶活性的影响［Ｊ］．西北农林科技大学学报：自然科学版，
２０１１，３９（９）：１６７－１７３．

申慧芳，申惠敏，贾秀珍，等．Ｈ５Ｎ１高致病性禽流感病毒ＨＡ基因在昆虫细胞中的表达及免疫原性［Ｊ］．江苏农业科学，２０１４，４２（７）：２４－２７．

Ｈ５Ｎ１高致病性禽流感病毒 ＨＡ基因
在昆虫细胞中的表达及免疫原性

申慧芳１，申惠敏２，贾秀珍３，张青峰１

（１．遵义医学院珠海校区，广东珠海５１９０４１；２．山西省长治市畜牧兽医局，山西长治０４６０００；
３．山西省长治市城区农林委员会，山西长治０４６０００）

　　摘要：用昆虫杆状病毒表达系统表达了高致病性禽流感Ｈ５Ｎ１ＨＡ蛋白，经 ＳＤＳ－ＰＡＧＥ和 Ｗｅｓｔｅｒｎｂｌｏｔ检测，ＨＡ
蛋白表达分子量约为７０ｋｕ；将ＨＡ蛋白制成油乳液，免疫ＢＡＬＢ／ｃ小鼠，免疫３次后，收集血清，以血凝抑制试验（ＨＩ）
和血清ＩｇＧ抗体酶联免疫吸附试验（ＥＬＩＳＡ）评估体液免疫，酶联免疫斑点试验（ＥＬＩＳＰＯＴ）评估细胞免疫。试验结果表
明：重组ＨＡ蛋白组和全病毒灭活疫苗组免疫小鼠后，血清中和抗体效价及 ＥＬＩＳＡＩｇＧ效价均显著高于 ＰＢＳ组，重组
ＨＡ蛋白组和全病毒灭活疫苗组之间差异不显著。ＥＬＩＳＰＯＴ试验数据显示，重组ＨＡ蛋白组和全病毒灭活疫苗组小鼠
脾单个核细胞分泌ＩＦＮ－γ和ＩＬ－４细胞数量显著高于ＰＢＳ组，而重组ＨＡ蛋白组和全病毒灭活疫苗组之间差异不显
著。用昆虫杆状病毒表达系统表达Ｈ５Ｎ１ＨＡ蛋白制成油乳液能诱导体液免疫和细胞免疫，能为预防高致病性禽流感
Ｈ５Ｎ１候选疫苗的筛选提供依据。
　　关键词：Ｈ５Ｎ１高致病性禽流感；Ｓｆ９昆虫细胞；ＨＡ蛋白；免疫反应
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作者简介：申慧芳（１９７６—），女，山西长治人，博士，副教授，主要从事
食品安全生物学研究。Ｅ－ｍａｉｌ：ｈｅｔｈｅｒｓｈｅｎ＠ｇｍａｉｌ．ｃｏｍ。

　　禽流感（ａｖｉａｎｉｎｆｌｕｅｎｚａ）是由禽流感病毒（ａｖｉａｎｉｎｆｌｕｅｎｚａ
ｖｉｒｕｓ，ＡＩＶ）引起的一种禽类传染病，其中高致病性禽流感
（ｈｉｇｈｐａｔｈｏｇｅｎｉｃａｖｉａｎｉｎｆｌｕｅｎｚａ，ＨＰＡＩ）Ｈ５Ｎ１亚型更是养禽业

的一大灾难性疾病，不仅给养禽业带来了巨大的经济损失；同

时，它正在突破种间屏障，引起人类感染，从病禽直接感染人

类病死率高达６０％［１］，给公共卫生带来威胁。可通过减少禽

对禽的传播以及禽对人类的传播，并进行有效的免疫来保护

养禽业的健康发展［２］。预防Ｈ５Ｎ１高致病性禽流感的传统疫
苗是由鸡胚生产的。然而这种方法生产疫苗存在很大的风

险，如由于病毒致死鸡胚而影响疫苗生产［３］。另外，高致病

性禽流感的疫苗生产和处理需要生物安全三级实验室［４］。

因此，寻找一种可以替代传统疫苗而又高效安全的疫苗就成
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