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植株叶片的光合色素构成对遮阴的响应 
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摘  要  叶绿素在植株体内负责光能的吸收、传递和转化, 类胡萝卜素则行使光能捕获和光破坏防御两大功能, 它们在光合

作用中起着非常重要的作用。该文综述了几大主要光合色素的分布和功能, 以及不同物种的色素含量和构成差异。阳生植物

的叶黄素库较大, 但脱环氧化水平不及阴生植物。黄体素与叶黄素库的比值与植物的耐阴性呈正相关关系。由不同的遮阴源

造成的遮阴环境, 光强和光质有很大的差异, 总体来说对植物生长的影响, 建筑物遮阴<阔叶林遮阴<针叶林遮阴。光强的改

变可诱导类胡萝卜素的两大循环——叶黄素循环和黄体素循环。由光强诱导的叶绿素含量和叶绿素a/b比值的改变与该物种

的耐阴性无关。短时间的遮阴不会对植物的生长造成危害, 叶黄素库的大小不仅与每天接受的光量子有关, 更与光量子在一

天的分布有关, 因为光照和温度是协同作用的。光合作用或色素构成是蓝光、红光和远红光共同作用的结果, 不是某一种单

色光所能替代的。我们总结了影响植物色素构成的内因和外因, 指出植物主要通过调整光反应中心和捕光天线色素蛋白复合

体的比例, 以及两个光系统的比值来调整色素含量和构成以适应不同的光照条件, 提出了现存研究中存在的一些问题, 旨在

为今后的相关研究提供建议。 
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Abstract  

Chlorophylls function in harvesting light energy, funneling the excitation to reaction center and converting 
sunlight into chemical energy, and carotenoids are responsible for light harvesting and photoprotection. Both are 
vital for photosynthesis. We summarized the distribution and function of the main photosynthetic pigments and 
variation of pigment composition and content in sun and shade plants. Sun plants possess larger xanthophyll cycle 
pool size (violaxanthin + antheraxanthin + zeaxanthin), but de-epoxidation level is lower than that of shade plants. 
The ratio of lutein to xanthophyll cycle pool size is positively correlated to plant shade tolerance. Light intensity 
and spectral quality vary between different shade sources. Generally for plant growth, building shade is better than 
vegetation shade, and deciduous shade exceeds coniferous shade. Variation in light intensity may activate two cy-
cles in plants, xanthophyll cycle and lutein epoxide cycle, for light harvesting or energy dissipation. Some species 
may alter chlorophyll content and Chl a/b ratio to acclimate to different light intensity, but this character is not 
related to their shade tolerance. Temporary shade is not necessarily detrimental. Xanthophyll cycle pool size is not 
only determined by daily photon receipt, but also by the way photon flux is distributed over the daylight hours, 
because light and temperature are both essential for optimal photosynthetic metabolism. The best photosynthetic 
performances of plants were obtained with the reinforcement of blue, red and far red wavelengths and with a red: 
far red ratio closer to that observed in nature. We reviewed internal and external factors affecting photosynthetic 
pigment content and composition, and determined that during the acclimation to different light environments, 
plants altered pigment composition and content mainly through adjusting the ratio of reaction center to light har-
vesting complex and PSI/PSII. We also discussed current research problems and provided insight into future rele-
vant research.  
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光合作用涉及光能的吸收、传递和转化, 有两

大色素参与了这一过程: 叶绿素(chlorophyll)和类

胡萝卜素(carotenoid)。叶绿素中有一部分叶绿素a
在光反应中心负责将光能转变为化学能, 其余叶绿

素则负责光能的捕获和传递。类胡萝卜素主要行使

两个功能: 光能捕获(light-harvesting)和光破坏防御

(photoprotection)。光照不足时, 捕光天线色素蛋白

复合体(light-harvesting antenna complex)增大, 光能

利用效率增加; 光照过剩时, 捕光天线色素蛋白复

合体则会启动热能耗散(thermal energy dissipation), 
来减轻光氧化的伤害(Demmig-Adams & Adams, 
2000, 2006; Matsubara et al., 2008)。植物色素通过调

整其构成和含量来适应波动的光照条件, 因此, 我
们可以通过测定色素含量和构成的变化来衡量植

物对不同光照条件的适应能力。当前, 已有大量研

究报道了不同种类植株色素构成的差异(Murchie & 
Horton, 1997; Demmig-Adams & Adams, 2006), 然
而对这种差异形成的原因还缺乏更深入的探讨。 

遮阴成为城市中低矮植物生存所面临的一个

严峻的问题。据调查, 城市中至少有1/4的植被处于

遮阴生境中, 遮阴源包括建筑物、阔叶树、针叶树

以及建筑用遮阴网等(Bell et al., 2000; Jiang et al., 
2004)。遮阴对环境的改变包括光质和光量的变化、

空气湿度和风力的变化、温度的变化以及落叶对植

被的覆盖和两种植物之间的交感作用等(Bell et al., 
2000; Koh et al., 2003; Jiang et al., 2004)。既然光照

是植物生长所必需的, 那么在光照条件改变以后, 
植物如何通过改变色素含量和构成来适应遮阴生

境是一个值得关注的问题。植物生理学家们通过研

究不同光照条件下植物的色素构成来探究不同色

素在光合作用中所起的作用, 从而我们可以根据植

物中色素的构成和分布特点, 推测植物对不同光照

条件的适应程度, 以确定出不同光照环境中适合生

长的植物类型。 
近年来, 随着生物物理学与生物化学方法的完

善, 科学家们应用X射线晶体学方法进一步确定了

叶绿素和类胡萝卜素在叶绿体中三大蛋白复合体 
——光系统I (photosystem I, PSI)、光系统II (photo-
system II, PSII)和捕光天线蛋白复合体中的具体结

合位点及含量(Ferreira et al., 2004; Liu et al., 2004; 
Amunts et al., 2007), 应用飞秒时间分辨差异吸收

光谱技术确定了部分色素的功能(Holt et al., 2005)。

这些新发现为色素研究提供了进一步的理论依据。

在本文中, 我们总结了由植物自身因素决定的光合

色素含量和构成, 以及外部遮阴环境对色素构成的

影响。指出现存工作中存在的不足和亟待解决的问

题以及未来研究的方向, 以期望读者对色素研究有

较全面的了解, 为开展进一步的研究工作提供思路。 

1  植物体内的色素构成 

叶绿素包括叶绿素a (chlorophyll a, Chl a)和叶

绿素b (chlorophyll b, Chl b)。类胡萝卜素包括2大类: 
一类为含氧的类胡萝卜素, 如紫黄质(violaxanthin, 
V)、花药黄质(antheraxanthin, A)、玉米黄质(zeax- 
anthin, Z)、黄体素(lutein, L)、环氧化黄体素(lutein 
epoxide, Lx)和新黄质(neoxanthin, N)等, 统称为叶

黄质(xanthophylls, X); 另一类为不含氧的类胡萝卜

素, 如β-胡萝卜素(β-carotene, β-Car)、α-胡萝卜素

(α-carotene, α-Car)、八氢番茄红素和番茄红素等, 
统称为胡萝卜素(carotene)。植物中发挥功能的6种
主要的类胡萝卜素包括: 紫黄质、花药黄质、玉米

黄质、黄体素、新黄质和β-胡萝卜素(Bell & Dan-
neberger, 1999; McElroy et al., 2006)。 

光合作用主要在叶绿体中进行, 叶绿体内是类

囊体(thylakoid)和基质(stroma)。所有进行光合作用

的色素均位于类囊体膜的蛋白复合体中, 而90%的

色素结合在PSI、PSSII以及PSII的捕光色素蛋白复

合体(light harvesting complex II, LHCII)中。 
PSI和PSII的光反应中心复合体(reaction center 

complex)主要结合叶绿素a和β胡萝卜素, 还有一部

分叶绿素 a位于LHCII中 , 叶绿素b则主要位于

LHCII中。阳生植物叶绿素a/b的比值约为3/1, 阴生

植物约为2.3/1, 表明阴生植物通过提高叶绿素b的
含量来捕获更多的光能。结合于LHCII中的黄体素

是植物体内的主要类胡萝卜素, 在阴生植物中可占

整个类胡萝卜素比例的48%–51%, 阳生植物中占到

35%–45% (林植芳等, 2006)。黄体素也是进行蛋白

折叠所必需的(Dall’Osto et al., 2006), 黄体素既为

吸收光能的辅助色素, 可以完全将激发能传递给叶

绿素a (Liu et al., 2004), 又可在持续胁迫条件下与

玉米黄质一起进行热能耗散 (Demmig-Adams & 
Adams, 2006,  Dall’Osto et al., 2007)。玉米黄质是

植物体中进行热能耗散的主要类胡萝卜素, 它是由

紫黄质在强光条件下转化而成的, 中间产物为花药
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黄质, 这三者之和统称为叶黄素库(xanthophyll cy-
cle pool size, V + A + Z)。在短时期内, 植物叶黄素

库的大小是维持不变的 (Demmig-Adams et al., 
1996)。玉米黄质可促进非光化学猝灭(non photo-
chemical quenching, NPQ), 保护类囊体膜脂, 防止

其过氧化, 减少PSII捕光天线的大小。紫黄质则在

不存在非光化学猝灭时发生积累, 但又有报道证明

紫黄质可以猝灭三线态的叶绿素(3Chl*), 紫黄质的

积累对植株体内的光破坏防御是有利的(Davison et 
al., 2002), 从这两点看来紫黄质的作用是比较有争

议性的(Dall’Osto et al., 2007)。新黄质主要在PSII
的LHCII中存在, Hobe等(2006)曾指出位于LHCII三
聚体上的新黄质其实可有可无, 其主要作用是固定

LHCII三聚体 , 而不是结构上必需的。新黄质在

LHCII三聚体中存在时可以捕光, 将能量传递到叶

绿素b (Liu et al., 2004); 光能过剩时新黄质从

LHCII三聚体脱落 , 可以猝灭单线态的氧 (1O2*) 
(Liu et al., 2004)和超氧阴离子(O2

–) (Dall’Osto et al., 
2007), 最后生成脱落酸(Hobe et al., 2006)。β-胡萝

卜素主要位于光反应中心, 在光系统I的捕光天线

中也有存在, β-胡萝卜素也是重要的光破坏防御色

素 (Munne-Bosch & Penuelas, 2003)。 

2  阴生植物与阳生植物的色素含量和构成 

Murchie和Horton (1998)曾依据植物最适生长

的光照条件将植物分为3类: 阴生植物、阳生植物和

中间型植物。然而大多数物种都不是绝对的阴生或

阳生植物, 而是属于中间型植物。Rosevear等(2001)
通过对23个物种的色素含量构成的分析指出影响

色素构成的最主要的因素不是物种的生态来源, 而
是其生长的条件。由此可见, 以前将植物简单分为

阴生和阳生植物是不全面的。但在本文中为区分物

种差异, 将植物暂且用阴生和阳生区分。 
叶绿素含量和叶绿素a/b常常用来区分阴生和

阳生植物。阴生植物单位叶面积上的叶绿素含量较

高, 叶绿素a/b则较低。Johnson等(1993)通过对19个
物种的测定, 报道了阳生植物的叶绿素a/b为2.91 ± 
0.08, 而阴生植物的叶绿素a/b为2.59 ± 0.11。叶绿素

含量是由叶片厚度和叶绿体数两个方面决定的, 弱
光条件下叶绿素含量增多是为了捕获更多的光能, 
然而是否所有植物的色素变化对光照的响应是一

样的？答案是否定的。Johnson等(1993)在试验中没

有发现色素含量与植物接受的光照条件的相关性, 
指出不能以色素含量来确定植物来源, 这一结果与

Thayer和Björkman (1990)对10种阳生植物和9种阴

生植物的研究结果相一致。Murchie和Horton (1998)
的试验结果表明绝对的阴生植物其色素含量和构

成都是不随光照条件变化的, 阳生植物通过增加叶

绿素含量来适应弱光条件, 中间型植物则是既改变

叶绿素含量也改变叶绿素构成来适应光照变化。 
与阴生植物相比, 阳生植物类胡萝卜素/叶绿

素的比值更高, 叶黄素库也更大。Thayer 和Björk- 
man (1990)通过对10种阳生植物和9种阴生植物的

比较指出, 无论是在叶面积还是叶绿素含量的基础

上, 阳生植物的叶黄素库均为阴生植物的2–4倍。但

正午时分玉米黄质的积累与叶黄素库的大小无关, 
而是与光合速率相关的。Demmig- Adams和Adams 
(1992)指出玉米黄质的转化率与光合速率密切相关, 
光合速率高的一年生农作物在正午将30%–50%的

叶黄素库的色素转变为玉米黄质, 而光合速率较低

的多年生灌木和攀援植物则将80%以上的叶黄素库

色素转变为玉米黄质, 由此可见, 不是叶黄素库越

大, 玉米黄质的转化率越高。光合速率最低的多年

生灌木和攀缘植物在正午时分积累的玉米黄质最

多 , 积累的玉米黄质可以进行光的破坏防御。

Demmig-Adams 和Adams (2006)还报道了光合速率

高、快速生长的农作物将更多的太阳能用于光合作

用和生长, 而利用叶黄素循环进行热能耗散的能力

则不及光合速率低、生长慢的常绿植物。光合速率

还影响其他色素的构成, 通常光合速率较高的阳生

植物叶黄素库和β-胡萝卜素的含量均较高, 而黄体

素的含量则偏低(Demmig-Adams & Adams, 1992)。 
Johnson等(1993)通过对22种植物的比较发现

黄体素和叶黄素库基本为负相关的关系, 黄体素在

整个类胡萝卜素中的比例随着植物耐阴性的增加

而增加, 而叶黄素库的相对含量随着耐阴性的增加

而降低, 由此试以黄体素/叶黄素库来指示植物的

耐阴性, 发现黄体素/叶黄素库与植物耐阴性呈高

度正相关关系。阳生植物中β-胡萝卜素的含量变化

与叶黄素库相似, 因为它们均为β, β-胡萝卜素, 而
黄体素和α-胡萝卜素为β,ε-胡萝卜素(图1)。阴生植

物中β -胡萝卜素与叶绿素的比值低于阳生植物

(Hansen et al., 2002a)。阴生植物的β,ε-胡萝卜素含量

较高, 有的含有较多α-胡萝卜素, 而阳生植物中则  
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图1  参与光破坏防御与捕光作用的主要的类胡萝卜素的转化流程图(引自McElroy et al., 2006, 略有改动)。 
Fig. 1 Schematic of conversion pathway of primary plant carotenoids responsible for photoprotection and light harvesting (adapted 
from McElroy et al., 2006). 
 
 
以β, β-胡萝卜素为主, 仅含少量的α-胡萝卜素, 或根

本没有(Thayer & Björkman, 1990; Demmig-Adams & 
Adams, 1992; García-Plazaola & Becerril, 2000)。
Matsubara等(2009)通过对86个新热带区物种的调查

研究发现, 阴生叶和阳生叶中β, ε-胡萝卜素/叶绿素

(a + b)的比值相似, 而β, β-胡萝卜素, 则是在阳生叶

中含量较多。有报道证明新黄质的相对含量一般是

不随光照强度而变化的(Johnson et al., 1993), 但
Hansen等(2002b)发现在同样的光照条件下, 阴生植

物松树中新黄质和黄体素与叶绿素的比值高于阳生

植物橡树, 这一结果与Matsubara等(2009)的观察结

果相似, 原因是新黄质和黄体素一样位于捕光色素

天线复合体中, 行使光能捕获或光破坏防御的功能。

可见阴生植物中含较多的新黄质以进行光能捕获。 

3  遮阴对植株叶片色素含量和构成的影响 

3.1  不同遮阴源对光强和光质的影响 
遮阴不仅会降低光照强度, 也会改变光谱组

成。 
自然界中的可见光, 也就是有助于植物生长的

光主要由直射、散射和反射的光线组成。遮阴一般

会造成红光比例降低, 蓝光比例增高。这是因为红

光主要来源于直射, 遮阴挡住了直射光源导致红光

比例降低; 而蓝光的波长较短, 与大气中悬浮物的

分子大小相似, 导致蓝光很容易被散射, 散射的蓝

光可占到蓝光总量的25% (Bell et al., 2000), 遮阴使

蓝光大量聚集到遮阴处。 
Bell等(2000)对不同遮阴来源下的光谱构成做

了6个月(春分至秋分)连续测定, 全面揭示了由遮阴

源导致的光强和光质的差异。通常试验所用的遮阴

网只能降低光照强度 ,  并不能改变光谱组成

(Wherley et al., 2005)。在遮阴条件(树木和建筑物遮

阴)下, 蓝光比例增高, 红光比例降低(图2)。而且随

着遮阴程度的加重, 蓝光比例愈加增高, 红光比例

愈加降低。建筑物下的远红光比例低于落叶树和针

叶树(图2), 这是因为远红光能够穿透树冠, 却不能 
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图2  落叶树遮阴、针叶树遮阴、建筑物遮阴和正常光照下不同波长的光占光合光量子与远红外光光量子之和的比例(测定地

点: 美国俄亥俄州哥伦布市) (引自Bell et al., 2000, 略有改动) 
Fig. 2 Proportion of photosynthetic photon flux plus far-red quanta (PPFFR; μmol·s–1·m–2) under deciduous shade, coniferous shade, 
building shade and full sun in Columbus, Ohio, USA (Adapted from Bell et al., 2000).  
 

 
穿透建筑物。总体来说, 建筑物遮阴生境优于树木

遮阴, 因为建筑物遮阴下的蓝光/远红光的比值最

高, 红光/远红光的比值仅次于全日照条件。针叶树

遮阴下的光谱组成是所有遮阴中对植物生长最不

利的, 两大进行光合作用的有效光(蓝光和红光)在
光谱组成中的比例均最低。 

几种遮阴源均降低了光照强度, 但建筑物造成

的遮阴生境光照强度和光谱组成比较均一, 而植被

遮阴, 特别是阔叶树遮阴, 可能会形成光斑, 造成

异质性的遮阴小生境。对异质性光照条件对植株体

内色素含量的影响的研究还未见报道。针叶林遮阴

不仅降低了对光合作用有利的两种光的比例, 而且

树冠下的光照强度也最低(图3)。光照强度的降低意

味着植物的光合速率不能达到光饱和时的光合速

率, 光合能力降低, 且光照强度高于光补偿点的时

间也极短(图3), 这就导致了光合产物的降低, 有时

甚至不能满足植物生长的需求。 
3.2  遮阴下光照强度的改变对色素含量和构成的

影响 
类胡萝卜素能够执行光能捕获和光破坏防御

的功能主要是因为类胡萝卜素参与了两大循环, 也
就是执行不同功能的类胡萝卜素会在不同的光照

强度下进行相互转化。其中比较著名的, 也是所有

高等植物中均存在的一个循环为叶黄素循环

(xanthophyll cycle, V cycle), 另外一个循环仅在热

带雨林的少数种属中存在 ,  为黄体素循环(Lx-L 
cycle)。强光照条件下, 当光能过剩时, 在低pH值

(5.2), 紫黄质脱环氧化酶(violaxanthin de-epoxidase, 
VDE)的催化下, 紫黄质去环氧化经由花药黄质变

为玉米黄质, 此转化只要几分钟即可完成; 弱光条

件下, 当光能有限时, 玉米黄质在中性pH值(7.0– 
7.5), 玉米黄质环氧化酶(zeaxanthin epoxidase, ZE)
的催化下经花药黄质转变为紫黄质, 此转化需几小

时或过夜才可完成。因此, 日出之前植物的去环氧

化水平最高 ,  玉米黄质的含量也最低(Demmig- 
Adams & Adams, 1992)。叶黄素循环是20世纪50年
代苏联科学家David Sapozhnikov最先发现的

(Demmig-Adams et al., 1996), Thayer和Björkman 
(1990)与Gilmore和Yamamoto (1991)是首批使用高

效液相色谱法对参与叶黄素循环的不同类胡萝卜

素进行定量的科学家。鉴于Lx-L循环只在部分寄生

植物、栎属(Quercus)、印加属(Inga)以及少数地衣

中存在, 对此研究最多的科学家包括Matsubara等
(2001, 2005, 2007, 2008)。光下, 环氧化黄体素去环

氧化转变为黄体素, 此转化同紫黄质→玉米黄质的

转化是同时进行的, 几分钟即可完成; 暗中, 黄体

素转变为环氧化黄体素, 此转化很慢, 一般需要几

天的时间, 不能像玉米黄质→紫黄质那样隔夜完成
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图3  落叶树遮阴、针叶树遮阴、建筑物遮阴和正常光照下的光合光量子的日变化动态图(测定地点: 美国俄亥俄州哥伦布市); 
在150和867 μmol·m–2·s–1的横线代表多年生黑麦草的光补偿点和光饱和光强(引自Bell et al., 2000, 略有改动)。 
Fig. 3 Diurnal photosynthetic photo flux (PPF) under deciduous shade, coniferous shade, building shade and full sun in Columbus, 
Ohio, USA. Horizontal lines at 150 and 867 μmol·m–2·s–1 represent the approximate light compensation and saturation points of per-
ennial ryegrass (Adapted from Bell et al., 2000). 
 
 
 
(day-night cycle), 因此正常的日夜交替是不会产生

环氧化黄体素的。此循环被认为与叶黄素循环一样, 
同样受紫黄质脱环氧化酶和玉米黄质环氧化酶的

催化(García-Plazaola et al., 2007; Matsubara et al., 
2008)。Matsubara等(2009)发现黄体素循环是印加属

树木长寿命叶片适应不同光照条件的重要机制, 高
的环氧化黄体素水平不仅可以帮助阴生叶捕获更

多的光能, 也可以增强阳生叶的光破环防御功能。 
对大多数植物来说, 低的光照强度引发的色素

变化大致包括: 1)叶绿素含量上升; 类胡萝卜素/叶
绿素的比值降低, 2)叶绿素a/b比值的降低, 3)叶黄素

库变小, β-胡萝卜素在整个类胡萝卜素中的比例降

低, 黄体素和新黄质的相对含量增加, 生长在持续

弱光条件下的阴生植物中通常还具有很高的α-胡萝

卜素 , 可占到总量(α-胡萝卜素+ β-胡萝卜素)的
23%–76%, 正常光照下植物体内的α-胡萝卜素含量

则非常微小, 4)叶黄素库内紫黄质比例增加, 玉米

黄质和花药黄质比例降低(Thayer & Björkma, 1990; 
Demmig-Adams & Adams, 1992; Johnson et al., 
1993; Murchie & Horton, 1998; Atanasova et al., 
2003)。 

低的光照强度下叶绿素含量上升, 一方面是由

于弱光减少了色素的光氧化伤害, 另一方面是由于

叶绿体内的基粒变大 , 基粒片层垛叠程度变高

(Atanasova et al., 2003)。同一物种在不同的光照条

件下色素含量及构成发生变化是有益还是无益？

哪些变化是有助于适应光照变化的？哪些是不利

的？例如遮阴条件下Chl a/b是否降低因品种而异

(species-dependent)。一部分研究者认为Chl a/b降低

是适应遮阴条件的表现(Baig et al., 2005), 而有的

研究者则认为在不同的光照强度下, Chl a/b维持稳

定是适应不同光照条件的表现(Thayer & Björkma, 
1990; Johnson et al., 1993)。弱光条件下Chl a/b降低

的解释通常为: 1)弱光条件导致LHCII的数量增加, 
LHCII中既有Chl a也有Chl b, 光反应中心则只有

Chl a, 因此植株总的Chl a/b降低是为了在弱光下捕

获更多的光能, 2)弱光条件下, PSI和PSII密度均降

低, 但PSI降低的幅度远远大于PSII (Eichelmann et 
al., 2005); 同时垛叠类囊体的数量增加(Bertamini 
et al., 2006), PSII主要集中分布于垛叠的类囊体膜

上, PSI则分布于非垛叠的类囊体膜上, 这些原因导

致总的PSII/PSI比值增加, 而PSII中Chl a/b比值低

于PSI, 因此总体Chl a/b比值降低。Chl a/b值维持不

变的解释则为植物可以通过在弱光条件下降低反

应中心的电子传递速率和Rubisco (核酮糖-1, 5-二
磷酸羧化酶/加氧酶)活性来降低植物对光的需求, 
这样无需增大捕光天线, Chl a/b比值可以维持不变, 
同样可以适应弱光的条件(Murchie & Horton, 1998; 
Maxwell et al., 1999)。因此, 弱光条件下植物是通过

调整色素比例捕获更多的光能来维持原有的光合
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速率, 还是通过降低光合速率来适应弱光, 哪一个

效率更高？这是一个值得探讨的问题。有研究表明

高羊茅(Festuca arundinacea)比早熟禾(Poa pratem-
sis)和黑麦草(Lolium perenne)更耐阴的原因在于高

羊茅通过降低光合速率和呼吸速率来适应遮阴的

条件, 而不是通过调整叶绿素含量来提高耐阴性

(Jiang et al., 2004)。 
3.3  遮阴下光质的改变对色素含量和构成的影响 

Chl a的最大吸收峰为410、430和660 nm; Chl b
的最大吸收峰为430、455和640 nm; 类胡萝卜素为

450 nm (图4)。400–500 nm的蓝光和600–700 nm的

红光为光合有效光。Chl b的最大吸收峰在蓝光区, 
而Chl a的最大吸收峰在红光区(图4)。500–600 nm
的绿光为无效光, 700–800 nm的远红外光虽然不能

用于光合作用, 但对植物光的形态发生学(photo- 
morphogenesis)有重要意义。 

传统观点认为蓝光培养的植株具有阳生植物

的特点, 类胡萝卜素占的比例较高; 而红光培养的

植株具有阴生植物的特点, 叶绿素含量较高, Chl 
a/b则较低(Leong et al., 1985; 储钟稀等, 1999; 许莉

等, 2007)。白光为蓝光、绿光和红光的混合光, 其
光质最接近自然光。马建忠等 (1997)通过对黍

(Panicum miliaceum)幼苗和储钟稀等(1999)对黄瓜

(Cucumis sativus)的研究均证明白光处理的叶片叶

绿素含量为最高, 其次为红光, 最后为蓝光。马建 
 

 

 

图4  叶绿素a、叶绿素b和类胡萝卜素的吸收波长。来源: 
http://www.life.uiuc.edu/govindjee/paper/fig.5.gif。 
Fig. 4 Absorption spectra of chlorophyll a, chlorophyll b and 
carotenoids. Source: http://www.life.uiuc.edu/govindjee/paper/ 
fig.5.gif. Cited: Aug. 2009. 
 

忠等(1997)还发现生长在远红外光下的黍, 稍有叶

绿素积累, 但含量很低。对此现象的解释是虽然启

动叶绿素合成的有效波长以蓝光为最优, 但在后续

反应中, 红光处理的效果要高于蓝光, 可能是因为

红光引发的作用范围更大。但储钟稀等(1999)发现

Chl a/b以蓝光处理为最高, 红光处理为最低; 而马

建忠等(1997)则发现红光和蓝光的Chl a/b均高于白

光, 表明两种单色光在Chl a到b的转换方面没有白

光有效。许莉等(2007)观测到叶用莴苣的叶绿素含

量以红光处理为最高, 同时Chl a/b以红光处理为最

低, 其次为白光, 而蓝光的叶绿素含量为最低, Chl 
a/b最高。Leong等(1985)则发现红光下生长的蕨类

植物南洋山苏花(Asplenium australasicum)类囊体膜

中叶绿素含量最低, Chl a/b最高, LHCII的量也比蓝

光下少; 蓝光下的叶绿素含量最高, Chl a/b最低; 
白光处理下的结果介于两者之间。由此可以看出1)
叶绿素含量的增多通常伴随着Chl a/b的降低, 或者

我们可以说, 叶绿素含量增多, 主要是Chl b含量增

多的缘故(Atanasova et al., 2003)。2)作为混合光的

白光, 其合成叶绿素的光质效应是介于蓝光和红光

之间, 还是最优, 仍有异议。这是否与物种有关, 值
得进一步探讨。3)就红光和蓝光的光质效应与物种

的关系, Leong等(1985)曾对其进行了解释, 指出红

光和蓝光的光质效应在一定的光照强度下相似, 超
过这个光强, 蓝光光质效应高于红光; 低于这个光

强, 蓝光光质效应低于红光。而对于不同的植物, 
这个临界点是不同的, 特别是对于蕨类这种长期生

长在遮阴环境下的植物, 此临界点较低。由此可见

光质和光质效应产生的混合效果因物种而异。目前

对于叶绿素和Chl a/b的变化趋势与红蓝光的关系还

没有更完善的解释。 
红光和蓝光等单色光对类胡萝卜素含量和构

成的影响的研究还未见报道, 但因为PSI和PSII中
的色素构成是有差异的, 因此可以根据以下原则进

行推测: 红光照射下, PSII吸收的光能多, PSI吸收

的光能少, 致使PSII/PSI的比值降低; 远红光照射

下, PSI吸收的光能变多, 而PSII吸收的光能变少, 
致使PSII/PSI的比值增加, 同时在远红外光照射下, 
电子传递速率变高, PSII光反应中心叶绿素蛋白复

合体的相对含量增加, 而LHCII与光反应中心蛋白

复合体的比值降低(Glick et al., 1985)。Thayer和
Björkman (1992)通过对棉花(Gossypium hirsutum)叶
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片和玉米(Zea mays)维管束鞘的类囊体色素蛋白复

合体中PSII和PSI中色素构成的研究发现: 1) PSI中
Chl a/b 远远高于 PSII, 棉花为 8.4/1.9, 玉米为

12.1/2.7; 2)叶绿素均匀分布于PSI和PSII中; 3)大约

有2%的新黄质、18%的黄体素、30%的叶黄素库色

素和76%的β胡萝卜素存在于PSI中。然而这种光系

统之间的比例除受红光和远红光比例的影响, 还受

其他因素的影响。Kim等(1993)证明在缺乏Chl b的
大麦(Hordeum vulgare)突变体中, 这种光系统之间

的转化是不存在的, 表明辅助色素(accessory pig-
ment)在光系统中充当光质的感应分子将信号传达

给光系统, 而光系统本身只是作为一个信号传达的

途径(signal transduction pathway)。 
红光/远红光的比值和红光/蓝光的比值也常用

来作为光质区别的一个指标。Wherley等(2005)在同

样的遮阴梯度下, 比较了遮阴网遮阴和落叶树遮阴

的区别, 发现遮阴网遮阴下高羊茅植株体内的叶绿

素含量更高, 于是作者认为是由于遮阴网遮阴下高

的红光/远红光比值提高了高羊茅叶绿素的含量。然

而Bradburne等(1989)则发现红光/远红光的比值越

低, 叶绿素的含量越高, 捕光色素蛋白复合体浓度

也越高, 而Chl a/b的比值越低。因此我们推测遮阴

网遮阴下叶绿素含量高于落叶树遮阴的原因不是

高的红光/远红光比值, 而可能是红光/蓝光的比值

或是红光、蓝光和远红光共同作用的结果。 
Ramalho等(2002)使用3种不同波长范围及不同

红光/远红外光比值的灯源给植物提供光照, 结果

发现, 以波长范围为425–650 nm, 红光/远红外光的

比值为2左右的接近自然界中比值的HQI-BT灯下植

物各项光合指标为最佳。由此我们可以看出光合作

用或色素构成是不同比例的光质共同作用的结果, 
而不是哪一种单色光所能替代的。 
3.4  遮阴时间对色素含量和构成的影响 

色素含量一般随遮阴时间的延长而出现由高

到低, 或由低到高的变化, 而不会是持续增加或持

续降低, 是因为色素对光照的变化需要一个适应的

时间。刚刚置于遮阴生境中的草坪草叶绿素含量先

降低, 而后逐渐升高(Bell & Danneberger, 1999)。在

由强光(47.9 mol·m–2·d–1)转入弱光(4.7 mol·m–2·d–1)
的过程中, 匍匐剪股颖(Agrostis stolonifera)体内的

紫黄质、新黄质、黄体素和β-胡萝卜素在0–26 h内
增加, 24–168 h后逐渐降低, 而玉米黄质和花药黄

质的含量则持续降低; 在由弱光转入强光的过程

中, 新黄质和黄体素的含量是先升高后降低的, 紫
黄质和β-胡萝卜素的含量持续降低, 而玉米黄质和

花药黄质含量持续上升(McElroy et al., 2006)。 
每天至少保证4–5 h的光照时间对遮阴生境下

植物的生长是很重要的。Bell和Danneberger (1999)
发现每天接受6 h遮阴的匍匐剪股颖的草坪草质量

与全日照条件没有明显差异。Jiang等(2004)也报道

在90%光照的条件下每天对海滨雀稗 (Paspalum 
vaginatum)施加5 h光照, 其质量与全日光条件下没

有什么差别。日间的光量子分布梯度对色素变化也

有很重要的影响, 自然光照下生长的植物的各项指

标明显更优。Thayer和Björkman (1990)通过对棉花

子叶施加人工光照和自然光照, 发现在人工光照

下, (V + A + Z)/Chl (a + b)的比值是随着光强的增加

几乎线性增长, 而在自然光照下, (V + A + Z)/Chl (a 
+ b)的比值随着光强的增加而呈曲线增长, α胡萝卜

素的含量也是在自然光照下减少得更快, 自然光照

能够更有效地增大叶黄素库的大小, 更有效地降低

α胡萝卜素的含量。这说明(V + A + Z)的库容量大小

不仅与每天接收的光量子多少有关, 而且与光量子

在一天的分布时间有关, 也就是色素含量是光照和

温度协同作用的结果。 

4  色素构成研究中存在的不足及展望 

植物体内的色素构成的不同是多种因素共同

影响的结果。本文在综述近20年有关色素构成的研

究中发现许多研究者对于试验结果缺乏深入的原

理解释, 对于试验中出现的与前人的研究结果不符

的现象往往用物种差异一笔带过。物种差异固然存

在, 但科学研究的目的在于将现象与理论相结合, 
将宏观的植物科学研究中观测到的现象尽量与微

观的理论研究结合起来。如近几年, 科学家们通过

应用X射线晶体学的方法确定了色素在PSI和PSII
及其外周天线色素蛋白复合体LHCII中的位置和含

量, 高等植物豌豆(Pisum sativum var. alaska)的PSI
中共有168个叶绿素, 其中光反应中心有100个左

右, 外周LHCII中有56个(32 Chl a + 24 Chl b), 类胡

萝卜素则至少应有20个(Amunts et al., 2007)。如此

说来, PSI的Chl a/b应为5至6之间。蓝细菌PSII为一

个二聚体 , 每个单体的内反应天线蛋白CP43和
CP47分别结合了13和16个叶绿素, 加之6个绑定于
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D1/D2蛋白的叶绿素, 共计35个Chl a, 还有11个β-
胡萝卜素(Loll et al., 2005)。遗憾的是, 对高等植物

中光系统II的色素构成还没有应用X射线晶体学的

方法进行试验报道。至于PSII的色素天线蛋白复合

体LHCII则是以三聚体形式存在的, 每个单体中含

有8个Chl a, 6个Chl b, 也就是LHCII中Chl a/b比值

应为1.3左右(Liu et al., 2004)。按照捕光色素蛋白复

合体LHCII的数量庞大, 其所含Chl a可占到Chl a总
量的一半, 大致可以推算植物Chl a/b比值变化与

PSII和PSI比值之间的关系。对于与现存理论中不符

的现象, 则应找出问题的根源。如传统上认为的蓝

光培育的植物可类比于阳生植物, 而红光培育的植

物可类比于阴生植物, 实际上红光照射下, PSII吸
收的光能增多 , 而PSI吸收的光能变少 , 致使

PSII/PSI降低, 而PSI中Chl a/b远远高于PSII (Thayer 
& Björkman, 1992), PSII/PSI降低实际也就伴随着

Chl a/b的升高, 这与阴生植物的Chl a/b较低的事实

明显不符。 
叶绿素和类胡萝卜素在光合作用中起着不可

替代的作用。遮阴引起遮阴小生境中光强、光质和

光照时间的变化。光照条件的变化对植株内色素构

成的影响主要是通过调控光反应中心和捕光色素

蛋白复合体的比值以及PSII和PSI的比值来实现的。

叶绿素和类胡萝卜素所处的位置不同, 功能也不

同。我们可以根据不同的遮阴生境中的光质和光量

特点, 结合植物自身的生长习性及其色素的含量和

构成特点确定适合不同遮阴生境中生长的植物。这

方面的研究不仅需要对同一物种在不同的光照条

件下的色素构成进行比较, 也需要对大量物种在同

一光照条件下的表现差异进行分析。因为色素含量

和构成是多方面协调作用的结果, 从植物自身的遗

传特征, 到叶龄差异, 再到光强和光质的双重影

响。随着生物化学和生物物理学的迅猛发展, 我们

需要结合这些微观上不断完善的基础理论知识, 分
析在实际植物科学研究发现的问题; 同时也要将实

际观测到的现象与已存的理论知识进行比较, 进一

步完善微观理论科学研究中的结论。这两个方面需

要共同发展, 互相补充。 

致谢  国家科技支撑计划项目(2006BAD16B09-2)资助。 
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