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光诱导下杂种杨无性系叶角和叶绿体的运动
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摘要=自然光结合人工光源对几个杂种杨无性系叶片进行处理后2对其在两种光环境下 8种叶角6方位角B方向角B悬挂

角;和叶绿体的运动方式进行了研究<结果发现=各无性系的叶角运动在晴天比阴天强烈2特别是三倍体无性系最为明

显<晴天上午 7=##A""=##2三倍体无性系 CD@和 E8F@通过方位角运动来避免强光胁迫<各无性系主要通过方向角和悬

挂角的变化来调节获得最佳太阳辐射2在中午受到强光胁迫时存在明显的G避光运动H<三倍体无性系和某些二倍体无性

系在避光运动方式上是不同的2三倍体无性系 CD@和 E8F@采用叶片下垂形式2而二倍体无性系 E""则采用叶片竖立方

式<无论是晴天还是阴天2植物的节律性运动可能参与了叶角运动<受光胁迫时2栅栏组织的叶绿体通过不同的运动排列

方式来实现对光辐射的最佳吸收<强光胁迫下叶绿体沿径向细胞壁排列2以尽量减少接受过量的太阳辐射<处于弱光条

件时2叶绿体则充满整个细胞2以扩大上太阳辐射的表面积<三倍体无性系对光诱导的敏感程度要高于二倍体无性系<
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光因子是植物生命活动中最重要的环境因子之一!光辐射不仅是植物重要的代谢过程 光合作用

的参与者"还对其他生理活动起诱导作用"如酶的活化#光周期诱导的成花反应#植物向光性运动等!
在高等植物中"叶子随着入射光强度的改变而相应发生运动的现象早已为人们熟知$%&!这种运动分两

种’一种是避光性运动()*+*,-./01+02/3405-4-617!随着入射光的移动"叶子尽量保持叶平面与入射光线

平行以最大程度减少叶平面接受太阳辐射"无其它的环境因子胁迫时"这种情况在中午强光条件下表现最

明 显"有其它胁迫时"这种现象在一天中其它时间也可以发生$8"9&!另一种运动被认为获光性运动(:/*,-;

./01+02/3405-4-617!叶通过运动保持入射光线垂直到达叶平面"尽可能多地接受太阳辐射!在无其它环境

因子胁迫时"这种情况易发生于早晨或黄昏$%"9"<&!遭受水分胁迫的阳性植物大豆 =>?@ABCDEF$<&和在遮荫

生 境 适 应 的 野 碗 豆 GFE>AHIJCKEBL$M&突 然 暴 露 于 强 光 条 件"二 种 植 物 均 通 过 避 光 性 运 动()*+*,-./01+02/3

405-4-617消除或缓解光抑制的发生"而以人工机械固定的方式禁止叶的避光性运动"二种植物均发生严

重的光抑制!试验说明避光性运动可以减少热辐射的承载!对加州葡萄 NAOAH@E>APIJBA@C所做的有关人为调

整叶运动与热承载和光抑制的相关分析表明避光性运动的主要作用是避免叶温的过度升高"而不是避免

光抑制$Q&!杨玲等$R&观察水分胁迫下的大豆叶取向运动时发现"木质部水势较高时"小叶呈直立状态S而木

质部水势较低时小叶发生倒位现象!
叶 子 通 过 避 光 性 运 动 虽 然 可 以 减 少 一 部 分 辐 射 到 达 叶"但 中 午 强 光 时"仍 有 过 量 的 光 被 叶 肉 细 胞 吸

收!叶绿体通过运动减少吸收光线的表面积被认为是避免光合机构遭受光破坏的途径之一!叶肉细胞内的

叶绿体"根据入射光线的强弱可以调整它所处的位置"强光时叶绿体沿胞壁与光线平行排列以减少受光表

面积S弱光时均匀分散于上表面"以增加受光表面积$T&!叶绿体通过这种运动据信可影响多达 8UV的吸收

光能!不过"对于长期暴露于强光下的植物叶片"通过叶绿体的运动不足以阻止光抑制!以叶绿体运动抑制

剂处理叶片作关于消除光抑制程度的实验也证明了上述观点$T&!
本研究的材料是杨属白杨派的种间双杂交三倍体和二倍体无性系!这些无性系生长迅速#材质好"是

优良的纸浆林和防护林及庭院绿化树种!评判一个无性系的优良性"观察其在环境胁迫条件下的表现是至

关重要的!本文报道了这些无性系在光诱导下的叶角变化和叶绿体运动"据此来评价这些无性系抵抗环境

胁迫的能力及其生存生态对策!

W 材料与方法

WXW 实验材料

供 试 材 料 为 北 京 林 业 大 学 育 种 研 究 室 培 育 的 银 腺 杨(YIZ[>[HE>\E]YXK>EBL[>IHE7]毛 新 杨

(YXOIDCBOIHE]YX\I>>CEBE7双杂交 %̂代三倍体无性系 _‘Q#a9<8和二倍体无性系 ab%#ab8#a%%"毛新杨

(YXOIDCBOIHE]YX\I>>CEBE7]银腺杨(YcE>\E]YXK>EBL[>IHE7双杂交 %̂代三倍体无性系 a9<Q!

WXd 试验方法

WXdXW 叶角测定 选择 %eeR;UR;%8日 %个阴天和 %eeR;UT;U<日 %个完全无云的晴天"在待测株上选择从

顶部数第 QfT片完全展开叶"其叶柄着生于树干南向(向阳面7!于测定日从 R’UUfe’UU每隔 8,测定叶

的 方位角(gh/4i1,*6j.-7"方向角(b*4/6**6j.-7和悬挂角(k/l+/m*6j.-7!各种叶角的定义和测定方法叙

述如下"并参考文献$e"%U&及示意图(图 %7!
方位角 叶尖端与罗盘仪指北针(北向7之间的夹角!以手持罗盘仪置于叶平面上"调整罗盘仪使指针

指向 Un!此时叶尖端在罗盘上所指的读数即为方位角!
方向角 以叶中脉为轴"叶片转向东或西的角度!半圆量角器从直径中心(圆心7处悬一小铅锤线作为

读数标志!放置半圆量角器平面与叶中脉垂直方向"使半圆量角器的直径面(半圆面7与叶平面保持紧贴"
此时铅锤线的读数就是方向角!

悬挂角 叶中脉垂直运动离开水平面的角度!以半圆量角器的直径横梁平行紧贴叶中脉"此时铅垂线

的读数就是悬挂角!

WXdXd 叶绿体运动的测定 以 8<o"<UUp 直流式可控电流溴钨灯作为人工光源"对待测叶片以光通量密

度分别为 9UUUq40.2,0106rs48tr#%MUq40.2,0106rs48tr#Uq40.2,0106rs48tr(uv7的光强分别处

eQ%期 张守仁等’光诱导下杂种杨无性系叶角和叶绿体的运动
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图 ! 叶角测定方法示意图

"#$%! &#’$(’)*+(),’-.(,),/0+*1,’*+(#,/0’0#+/

2’3方位角 45#).06’/$1,7283方向角 9’)#/’’/$1,72:3悬挂角 ;#<(#8’/$1,
理 !=)#/7光源和叶片以 >:)厚水层隔热?光预处理结束后迅速转入液氮中固定7然后再转入 "44固定

液?以石蜡包埋制成石蜡切片?石蜡切片是以番红@固绿染色7以 !ABCA倍光学显微镜观察2照相3?

D 结果与分析

D%E 光诱导下的叶角日变化

图 FG图 >是 !HHI@AI@!F2阴天3和 !HHI@AJ@AC2晴天3的主要环境因子2气温G光通量密度和相对湿度3
的日变化曲线?阴天中各环境因子都变化较平缓7特别是光照和相对湿度?而晴天则各环境因子日变化较

大?在晴天和阴天的环境因子中7变化最明显的就是光因子7光因子是诱导叶运动的主要因素?
图 C是 =个无性系在 !HHI@AI@!F2阴天的3叶角日变化情况?图 =是 =个无性系 !HHI@AJ@AC2晴天3

图 F 阴 天 测 定 日 的 光 通 量 密 度G气 温G相

对湿度日变化2!HHI@AI@!F3

"#$%F &#.(/’1:+.(-,+*K6+0+/*1.L<,/-#@

0M7’#(0,)K,(’0.(,7’/<(,1’0#N,6.)#<#0M’0

’:1+.<M<’M

O光通 量 密 度 P6+0+/*1.L<,/-#0M2QRS37

T气 温 4#(0,)K,(’0.(,2U37V相 对 湿 度

W,1’0#N,6.)#<#0M2X3

叶角变化情况?
在 阴 天 从 早 晨 到 晚 上7方 位 角 几 乎 没 什 么 变 化7只 是

当待测叶的叶位处于大于 !=AY时7叶角从早晨到下午略有

变 小 趋 势7即 叶 着 生 于 主 干 上 偏 西 的 位 置7叶 尖 从 早 晨 开

始略有移动向东的趋势?叶方位角的转动在一定程度上也

与接受光有关?各无性系的方向角从早晨到下午均在逐渐

变大7即早晨叶面向东7到下午叶面朝向西?变化最显著的

是 无 性 系 Z[\7这 可 能 与 它 具 有 较 大 的 叶 面 积7需 接 受 充

足的光进行光合生产有关?因为叶片的向光性运动与生长

密切相关]!!̂7而叶面积是反映植物进行光合生产的重要指

标之一?无性系 _9F和 _9!的方向角变化较小7这可能与

它具有较小的叶面积有关?悬挂角反映的是叶垂直运动的

状况?在阴天悬挂角变化均比较平缓?大多数无性系悬挂

角从早晨逐渐变大7到中午停止变大7午后又逐渐变小?说

明在阴天叶片以叶柄基部为轴7从早晨到中午叶面从斜向

上的位置逐渐移动到水平偏向下的位置?悬挂角在中午大

多达到约 JAY左右?这样的叶位在阴天可能对获取散射辐

射 是 最 佳 的7三 倍 体 无 性 系 _>C\GZ[\和 二 倍 体 无 性 系

_!!G_9!G_9F的叶悬挂角在早晨到中午阶段是相似的7但

午后到黄昏阶段则有些不同7三倍体无性系的叶悬挂角又逐渐变小7接近于早晨的水平7而二倍体无性系

则在午后叶悬挂角变化较小?以几种叶角的定量分析来看7阴天主要为散射光7光强较弱7所以叶角的运动

都以最大程度获得散射辐射为目的?对 9.K#/.-的研究表明7在光强低于饱和点时叶片通过调整运动来维

持较高的有效辐射截获量]!F̂?另一方面7也可能是由植物生长运动节律决定的?从图中也看出二倍体无性

系比三倍体无性系运动更平缓7说明后者对光的敏感程度比前者高?
在晴天各个无性系的叶角变化比在阴天均要强烈7特别是二倍体无性系7从方位角来看7三倍体无性
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系 !"#$%&’$的变化趋势和二倍体无性系 !()%!))%!(*是有区别的+*个三倍体无性系的方位角处于约

*,,-左右.即叶着生于干的南偏西部位+从早晨到中午 *个三倍体无性系的方位角均先逐渐变大.然后再回

到原来位置.变大即意味着向西移动.特别是 &’$比 !"#$提早 */就有这样的运动+这可能与上午逐渐增

大的光强有关.因为在早晨 01,,左右太阳光线是从东南方向射来的.而到了正午.太阳几乎从上垂直照射

下来.正午这种2避光3运动已无意义.所以在 01,,到 ))1,,有这种2避光运动3就不难理解了+"个二倍体

无性系的叶方位角变化要平缓一些.但无性系!(*也略有类似三倍体无性系的运动情况+各无性系的方向

角变化情况都类似+从早晨到下午逐渐变大.说明叶面从早晨的朝东方向逐渐变到下午的朝西方向+*个三

图 " 晴天测定日的光通量密度%气温%相对

湿度日变化4)0056,76,#8

9:;<" =:>?@ABCD>?EFDGH/DID@GB>JKF@E:6

IL.A:?IFMHF?AI>?F.A@K?FBAI:NF/>M:K:ILAIA

CBFA?KAL

O光 通 量 密 度 P/DID@GB>JKF@E:IL4QRS8.

T气 温 U:?IFMHF?AI>?F4V8.W相 对 湿 度

XFBAI:NF/>M:K:IL4Y8

倍体无性系的方向角日变化要比二倍体大.尤其是 &’$最

为明显+几个无性系的叶悬挂角差异较大.三倍体无性系

!"#$和 &’$在 早 晨 其 悬 挂 角 约 ",-Z[,-位 置.即 叶 片 处

于下垂状态+随着光强和气温的增加.叶悬挂角逐渐变大.
即叶片通过垂直运动逐渐变成2直立3状态+但在中午 )"1

,,时 *个无性系的悬挂角出现一个2小谷3.这一2小谷3值

的 出现意味着叶片又变得2下垂3.这个2小谷3的出现看来

是和中午的强光胁迫相联系的+叶片处于下垂状态无疑减

少了叶片接受过量的太阳辐射.但这种通过叶的垂直运动

形 成 的 避 光 效 应 在 其 它 "个 二 倍 体 无 性 系 上 则 表 现 得 不

明显+"个二倍体无性系从早晨开始叶悬挂角也在逐渐变

大.即由下垂状态变成直立状态+由于无性系 !(*在早晨

51,,的悬挂 角 较 另 两 个 无 性 系 小 得 多.即 下 垂 得 更 严 重.
所 以上升的幅度和速度也较快+无性!()和!(*的叶面甚

至 在 中 午 处 于 几 乎 垂 直 接 受 太 阳 辐 射 的 位 置.而 无 性 系

!))在中午叶悬挂角变得更大.出现一个小的2峰3.即叶子

处于斜向上直立位置.这样可能减少了太阳辐射垂直到叶

面的程度.这也可能是叶避光的一种途径+这样看来无性

系 !()和 !(*耐中午强光胁迫的能力比无性系 !))强+
从各无性系叶角的运动来看.三倍体无性系的叶角运

动变化比二倍体无性系强烈.特别是方向角和悬挂角+说明三倍体无性系由于生长的速生性对光的敏感程

度要高于二倍体无性系\另一方面也说明三倍体无性系抗光胁迫的能力弱+

]<] 光诱导下的叶绿体运动

叶绿体是植物细胞内进行光合作用的主要细胞器+受光的诱导叶绿体往往通过一定方式的运动排列

来截获最佳数量太阳辐射 )̂"_+图 $显示的是 "个无性系!"#$%!"#*和!))的叶子在经受了 ",,‘MDBH/D6

ID@EaM*bE%)[,‘MDBH/DID@EaM*bE和 ,‘MDBH/DID@EaM*bE4对照8"种光处理 )[M:@后.叶绿体在细

胞内的分布情况+照片取自叶的横切面+从照片 cD<)%#%5看到1叶子受强光处理后.栅栏细胞内叶绿体沿

径向胞壁排列4与上表皮垂直8.尽量减少接受过多的太阳辐射+暗处理过的叶子.叶绿体均匀分布于细胞

内.以充分接受尽可能多的太阳辐射.值得注意的是.这些无性系在接受 )[,‘MDBH/DID@EaM*bE弱光处

理后.叶绿体也有相当程度地向径向胞壁移动.说明这些无性系的叶绿体对弱光也是比较敏感的+

d 讨论

d<e 从上面对 [个无性系叶角 5Z7月的运动状况分析看出1晴天和阴天的叶角运动情况是不一样的.不

可否认的是1叶角的这种运动除了受光诱导外.还在一定程度上可能受无性系自身的节律性运动控制+例

如对方向角来说在阴天和晴天运动规律都是一样的+但植物的这种节律性运动也是长期适应周期性的环

境变化而形成的一种生态对策+

d<] 叶面积较大的三倍体无性系通过叶的下垂运动来迥避中午的强光胁迫.而叶面积较小的二倍体无性

)5)期 张守仁等1光诱导下杂种杨无性系叶角和叶绿体的运动
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图 ! 各无性系叶角在阴天的日变化"#$$%&’%&#()

*+,-! .+/012345/06758372850+71929+51292435/:;:2;

<方位角 =>+?/9@21,37AB方向角 C2?+1221,37AD悬挂角 E+:0+F21,37

图 G 各无性系叶角在晴天的日变化"#$$%&’H&’!)

*+,-G .+/012345/06758372850+71929+5129243720:2;

<方位角 =>+?/9@21,37AB方向角 C2?+1221,37AD悬挂角 E+:0+F21,37
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系 !""则通过叶的直立状态来达到减少接受太多垂直辐射#对叶面积较大的无性系来说#在中午叶的下垂

状态比直立状态可能要更容易减少水分的蒸腾#防止叶的过度失水#尽可能保持较大的光合生产$

图 % 不同光强预处理 "&’()后叶绿体在细胞内的排列分布情况

*(+,% -(./0(12/(3)34567303879./.:(/6()5;7794/;0;<83.()+7;949/=(44;0;)/7;>;7?*-430"&’()80;/0;9/’;)/
照片 @(503+0986"ABC无性系 !BD%#叶片分别经受 ?*-为 BEEEF’37863/3).G’HI.J"&EF’37863/3).G’HI.和 EF

’37863/3).G’HI.,?0;/0;9/’;)/K?*-BEEEF’37863/3).G’HI.#"&EF’37863/3).G’HI.#9)=EF’37863/3).G’HI

.0;.8;5/(>;7L430573);!BD%
照片 @(503+0986DA%C无性系 !BDH#叶片分别经受 ?*-为 BEEEF’37863/3).G’HI.J"&EF’37863/3).G’HI.和 EF

BM"期 张守仁等C光诱导下杂种杨无性系叶角和叶绿体的运动
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!"#$%"&"’()!*+(,-./&./0&!/’&1-2345556!"#$%"&"’()!*+(78956!"#$%"&"’()!*+(70’:56!"#$%"&"’()!*+

(./($/;&<=/#>?".;#"’/@4A*
照片 B<;."C.0$%DEFG无性系 @887叶片分别经受 -23为 45556!"#$%"&"’()!*+(H8956!"#$%"&"’()!*+(和 56

!"#$%"&"’()!*+(,-./&./0&!/’&1-2345556!"#$%"&"’()!*+(78956!"#$%"&"’()!*+(70’:56!"#$%"&"’()!*+

(./($/;&<=/#>?".;#"’/@88

I,I 要定量描述通过叶角运动而减少或增加接受光辐射的量可通过对光波的矢量分解来完成7假设太阳

辐射强度在某时刻为 JK7如果叶平面与太阳光垂直时7此时接受到的太阳光强就是 J7若叶平面倾斜与上述

叶平面形成一夹角 LK时7则光矢量在该平面发生分解 JKMJNOJPQJN为水平矢量7JP为垂直矢量7若光的水

平矢量对叶平面不发生作用7则只剩光的垂直分量了R即得到GJPMJKST"(LK7LK愈大7光矢量分解获得的垂

直分量愈小R

I,U 从上面的分析可以知道7植物的叶子在白天受光的诱导总是处在运动变化之中的R一般以光合仪测

定叶片的光合速率日进程时7出于可比性的考虑7大多数的叶总是让其处于与太阳的光垂直的位置R应该

说叶子与太阳光这样不变的测定角度与实际叶子处于自然状态的叶位是不相符的R因此7这样测得的光合

速率日进程也是不能完全反映实际叶片的光合作用情况的7如以此推算植株的生产力或生物量也是和实

际有出入的R通过改变叶室的设计V如可容纳整张叶片甚至小枝W能满足叶角的自然变化7尽可能地实现反

映实际叶位的气体交换情况R

I,X 作为原料的 TY*在大气中的浓度相对来说在一天是较稳定的7而太阳辐射的强度在一天的变化则剧

烈R因此7叶角的运动变化就是为尽量谐调所提供的能源来配合相应的同化生产R但通过叶角运动来减少

中午接受过量的强光是有限度的7中午通常还是发生光抑制R

I,Z 对于光胁迫下叶绿体运动7目前的研究只限于定性的描述7如何定量是一个值得探讨的问题R很明显

叶绿体的不同排列方式其可接受太阳辐射的表面积是不同的R
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