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滤除自然光中UV-B辐射成分对高山植物美丽风毛
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摘   要   采用滤除自然光谱中UV-B辐射成分的方法, 探讨了高山植物美丽风毛菊(Saussurea superba)光合机构对青藏高原

强UV-B辐射的响应和适应特性。结果表明, 强太阳光中的UV-B成分能引起净光合速率的降低。连续16天不同天气下的观测

表明, 滤除UV-B处理时3 min暗适应的光化学量子效率有升高的趋势; 晴天下稳态光化学效率的分析也显示滤除UV-B处理

的实际光化学量子效率和光化学猝灭系数有升高趋势, 意味着自然光中的UV-B成分可限制美丽风毛菊叶片PSII反应中心的

激发能捕获效率。PSII有效光化学量子效率的增加和非光化学猝灭系数的降低进一步表明, UV-B辐射能导致有效光化学效率

的降低和非光化学能量耗散的增加。由上可知, 自然强UV-B辐射是限制美丽风毛菊叶片光合作用的一个因素。滤除UV-B辐
射处理对光合色素含量的影响较小, 无论以叶面积还是叶鲜重为基础的滤除UV-B处理仅有微弱的增加趋势, 说明强UV-B辐
射具有加速光合色素的光氧化进程, 促进细胞成熟和叶片衰亡的潜在作用。同样UV-B吸收物质的含量也几乎没有变化, 
表明强太阳辐射环境下生活的高山植物美丽风毛菊叶表皮层中已具有较多的紫外线屏蔽物质 , 足以抵御目前环境

中强太阳UV-B辐射可能引起的伤害 , 较少受UV-B辐射波动的影响。  
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Abstract  

Aims  In the Qinghai-Tibet area, high levels of UV-B radiation reach the earth’s surface as part of strong solar 
radiation. It is therefore important to examine the response and adaptation of native alpine plants to strong UV-B 
radiation. Our objective was to determine the physiological response of the photosynthetic apparatus to current 
ambient UV-B intensity. 
Methods  UV-B-exclusion experiments were conducted on a field site with UV-B-excluding and UV-B-trans-
mitting filters. The two filters transmitted similar levels of photosynthetically active radiation, and there were no 
differences in air temperature and relative humidity under these metal-frame suspended plastic filters. The ex-
periments were performed in alpine Kobresia humilis meadow with the native alpine species Saussurea superba. 
Pulse-modulated in vivo chlorophyll fluorescence was mainly used to obtain rapid information on UV-B effects on 
photosynthetic processes. The trials lasted 15 or 16 days during the growing season of July and August in 2008 
and 2009. We measured the 3-min dark-adapted quantum efficiency of PSII photochemistry (F(v)/F(m)), PSII pho-
tochemistry efficiency and photosynthetic gas exchange parameters under natural sunlight. The contents of pho-
tosynthetic pigments and UV-B-absorbing compounds were analyzed in terms of both leaf area and leaf fresh 
weight units. 
Important findings  Net photosynthetic rate, significantly increased after removal of UV-B components from 
natural sunlight. Although there was no significant difference, the F(v)/F(m) was increased in low UV-B treatment 
compared with the ambient UV-B control. Both the coefficient of photochemical quenching and actual photo- 
chemical efficiency of PSII in the light were higher in low UV-B treatment compared to ambient UV-B during the 
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16 days of continuous measurement during clear days. Variation of PSII maximum efficiency in the light and 
nonphotochemical quenching further confirmed that the decrease in PSII photochemistry efficiency and increase 
in nonphotochemical quenching were the results of a strong solar UV-B component in natural sunlight. There was 
only a slight increase in photosynthetic pigments based both on leaf area and fresh weight after removing UV-B 
radiation, and these phenomena indicated that strong solar UV-B radiation could photo-oxidize photosynthetic 
pigments and further accelerate the maturity and senescence of plant cells. UV-B-absorbing compounds were not 
altered after removal of UV-B radiation, which suggested that high levels of UV-B-absorbing compounds in the 
epidermal cell layer could protect photosynthetic function from UV-B. 
Key words  alpine plant, chlorophyll fluorescence, photochemical efficiency, Qinghai-Tibet Plateau, UV-B radiation 

 
太阳紫外线B (UV-B, 280–315 nm)辐射强度受

多种因素的影响, 是环境因子中较为易变的一个动

态组分。高海拔地区由于空气稀薄且悬浮颗粒少, 
因此到达近地表面的太阳UV-B辐射强度相对较高

(Madronich et al., 1995; Björn, 1999)。尽管UV-B波
段在太阳辐射光谱中所占的比例很小(通常不到光

合有效辐射的1.5%), 但它对植物的生理生化等代

谢过程的影响是不可忽视的。UV-B辐射能够影响植

物的形态结构、光合生理、开花和授粉等(Pinto et 
al., 1999; Petropoulou et al., 2001; Sicora et al., 
2003), 其中DNA和RNA、蛋白质、脂质和色素被认

为是UV-B辐射的主要靶目标 (Caldwell & Flint, 
1994; Sicora et al., 2006)。UV-B辐射对光合作用的

潜在损害包括光系统II (PSII)反应中心的失活、

Rubisco酶活性的降低、光合色素水平的降低、光合

基因转录过程的下调, 以及类囊体完整性的降低和

叶绿体超微结构的改变等(van Rensen et al., 2007), 
其中UV-B辐射引起的PSII反应中心失活尤为引人

关注。 
光合作用是植物最重要的生理过程之一, 也是

评判UV-B生物学效应的重要指标。但评价UV-B辐
射对光合作用的影响以及与环境的关系是相当困

难的, 许多在实验室观测到的伤害作用在田间试验

中难以再现(Fiscus & Booker, 1995)。通常认为, 植
物对UV-B辐射的响应是伤害作用、修复过程和驯化

反应的综合平衡结果(Jansen et al., 1998)。典型的修

复机理为光裂合酶(photolyases)催化的光复活过程。

光修复过程需要可见光和UV-A (315–400 nm)的存

在 , 它能使UV-B辐射造成的DNA损伤得以修复

(Sicora et al., 2003, 2006)。驯化响应包括能有效屏

蔽 UV-B 辐射的类黄酮和多酚类物质的增加

(Rozema et al., 2002), 以及氧自由基清除能力的增

强(Costa et al., 2002; Lizana et al., 2009)。植物对

UV-B辐射的抗性和敏感性差异反映了伤害作用、修

复过程和驯化反应之间相互平衡的一种变换和复

杂均衡过程, 是导致植物种间甚至品种间UV-B响

应明显差异的一个原因, 即有些物种能被UV-B辐

射刺激而产生抗性, 而有些则非常敏感。 
强太阳辐射能引起叶片光合机构的光抑制和

伤害现象, 干旱、低温等胁迫因素显然是加剧这一

过程的主要环境因素(许大全, 2002)。但强UV-B辐
射能否也参与光抑制和伤害过程, 青藏高原强太阳

UV-B辐射是否已经对植物的生长发育构成了胁

迫？长期生活在高原恶劣环境下的典型高山植物

对强UV-B辐射的适应性如何？本文以青藏高原典

型高山植物美丽风毛菊(Saussurea superba)为材料, 
在高原强太阳辐射背景下, 通过短期滤除UV-B辐

射试验, 探讨了长期生长在青藏高原地区的高山植

物光合机构对UV-B辐射的适应性。 

1  试料和方法 

1.1  试验样地及植物材料 
试验样地设立在中国科学院海北高寒草甸生

态系统定位研究站(简称海北站)的综合观测场。植

被类型为高寒矮嵩草(Kobresia humilis)草甸, 系冬

季藏系绵羊的放牧场地。研究站位于青藏高原的东

北隅, 地处祁连山东段冷龙岭南麓, 37°29′–37°45′ 
N、101°12′–101°33′ E, 海拔3 200 m, 土壤类型为高

山草甸土。该地区气候具有典型的高原大陆性气候

特点, 无四季之分, 仅有冷暖季之别, 冷季漫长、干

燥而寒冷; 暖季短暂、湿润而凉爽。太阳辐射强烈, 
温度年差较小, 且日差较悬殊。 

高寒矮嵩草草甸为该地区主要的草地类型, 由
多年生草本植物组成。建群种和优势种为矮嵩草。

主要的伴生种有羊茅(Festuca ovina)、异针茅(Stipa 
grandis)等禾草, 杂类草有高山紫菀(Aster alpina)、
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湿生扁蕾 (Gentianopsis paludosa)、高山唐松草

(Thalictrum alpinum)、异叶米口袋(Gueldenstaedtis 
diversifolia)、黄帚槖吾(Ligularia virgaurea)等主要

植物。美丽风毛菊为该草场的主要伴随种, 属阔叶

性杂草。 
1.2  滤除自然光中UV-B辐射成分的试验处理 

短期UV-B辐射试验选在矮嵩草草甸植物群落

的草盛期进行, 此时美丽风毛菊植株体型较大, 可
供测试的成熟叶片较多。试验在2008年7月29日–8
月12日连续16天的短期UV-B处理试验基础上, 2009
年7月14–29日和8月1–15日又进行了2次持续两周

的野外试验, 在测试叶片出现较多褐斑时结束。处

理时间在每天8:30–17:30, 根据天气晴阴等略有调

节。  
滤除自然光中UV-B辐射成分的模拟试验参照

Flint等(2003)的方法并略有改进。易移动的样方框

架采用三角铝材制作, 顶部为长方形, 长100 cm, 
宽80 cm, 高45 cm。滤除处理的框架覆盖厚0.08 mm
的Luminar薄膜(Mylar型, Toray Co., Tokyo, Japan), 
能滤除自然光中绝大多数的UV-B, 用low UV-B表

示。对照框架覆盖厚度为0.13 mm的CA膜, 能透过

自然光中的绝大多数UV-B, 用amb UV-B表示。 
滤除试验的处理和对照均设3个重复, 每一对

相邻low UV-B和amb UV-B构成一个测定组。选择6
块美丽风毛菊植株大小和叶片数目相近的样地, 将
处理框架安放在选定的测试植株上, 沿长度东西方

向排列并固定于地面。薄膜裁为边长100 cm的正方

形, 在框架东西两边各下垂10 cm, 以抵挡早晚较

多的散射光。田间和室内测定均表明, 在可见光区

域两种薄膜的透过率均为92%; CA膜和Luminar膜
对UV-B和UV-A的透过率分别为75%、15%和30%、

12%。2009年7月18日北京时间12:00晴天无云的观

测结果表明, low UV-B处理与amb UV-B对照架下的

空气相对湿度(RH)、气温(Tair)无差异(表1)。光合有

效辐射 (PAR)采用LI-188B量子辐射计 (LI-COR, 
Lincoln, USA)测定,  UV-B和UV-A采用Macam UV 
203 A+B紫外辐射计(Photometrics, Livingston, UK)
测定, RH和Tair采用WHM1型温湿度仪(天津气象海

洋仪器厂)测定。 
Luminar薄膜遇水容易变形, 若试验中遭遇阴

雨, 视变形程度及时更换。为了确保两种薄膜在使

用过程中光学性质基本一致和稳定, 每次试验均启

用新薄膜。 
1.3  光合生理参数的测定 
1.3.1  叶片净光合速率 

在每样方中选择并标记完全展开的健康成熟

叶片3–4枚, 确保叶龄和叶片方位相近。用CI-301SP
光合蒸腾测定仪(CID, Idaho City, USA)测定叶片净

光合速率(Pn)及其他气体交换指标。试验选在晴天

进行 , 数据分析以9:30–11:30之间的测定值为主 , 
试验结果以amb UV-B对照为参考用相对变化的百

分数表示。2009年7月28日光合参数测定期间的空

气温度为(29.8 ± 4.5) , ℃ 大气相对湿度为(45.4 ± 
9.7)%, PAR为(855 ± 50) μmol photons·m–2·s–1, 大气

CO2浓度为(286 ± 21) mmol CO2·mol–1。 
1.3.2  叶绿素荧光参数 

用FMS-2便携式脉冲调制荧光仪(Hansatech In-
struments LTD, Norfolk, UK)测定叶绿素荧光参数。

选健康成熟叶片的中部, 避开叶脉取左或右半部分

测定。2009年的野外试验中使用了两台同样型号的

调制荧光仪, 在同一测定单位中互为相反顺序测

定。 
30 s间隔连续测定3次处理叶片的最大荧光产

率(Fm′)和稳态荧光产率(Fs)后, 立即用自制的暗适 
 

 
表1  滤除UV-B辐射试验中主要环境因子的变化(2009年7月18日)(平均值±标准误差, n = 15; p = 0.05) 
Table 1  Changes of main environmental factors in UV-B-exclusion experiments in July 18, 2009 (mean ± SE, n = 15; p = 0.05) 

 amb UV-B low UV-B 差异显著性 Significance 

光合有效辐射 PAR (μmol photon·m–2·s–1) 1 767 ± 33 1 726 ± 43 0.398 

大气相对湿度 Air relative humidity (%) 65.06 ± 0.23 64.88 ± 0.16 0.524 

空气温度 Air temperature (℃) 24.09 ± 0.06 24.03 ± 0.02 0.340 

紫外线-B UV-B (W·m–2) 4.05 ± 0.10 1.74 ± 0.27 0 

紫外线-A UV-A (mW·m –2) 18.74 ± 0.28 15.27 ± 0.25 0 
amb, ambient; PAR, photosynthetically active radiation. 
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应密封罩遮盖开口式荧光探头固定架, 避光准确暗

适应3 min后, 测定叶片电子传递链基本完全还原

后的最小荧光产率(F(0))和电子接受体完全氧化后

的最大荧光产率(F(m))。暗适应3 min, 后PSII光化学

量子效率以F(v)/F(m)表示, 反映依赖类囊体膜内外

质子浓度差而产生的非光化学猝灭的快相组分完

全恢复后 , 开放PSII反应中心的能量捕获效率

(Quick & Stitt, 1989)。选自然生长且相对无环境胁

迫的美丽风毛菊健康成熟叶片, 下午太阳即将落山

前, 用暗适应夹遮光, 暗适应4–5 h, 于天黑后测

定。光合机构全部PSII反应中心都开放时的初始荧

光强度(F0), 和都关闭时的最大荧光强度(Fm)用于

以下叶绿素荧光参数的计算。测定Fm、F(m)和Fm'的
饱和脉冲光强为8 000 μmol photons·m–2·s–1, 0.7 s脉
冲。以Oxborough和Baker (1997)经验公式计算光适

应下最小荧光产量(F0′), 即F0′ = F0/(Fv/Fm – F0/ 
Fm′)。PSII有效光化学量子效率(Fv′/Fm′)表示可见光

下PSII开放陷阱的量子效率, 其中光适应叶片的最

大可变荧光强度Fv′ = Fm′ –F0′。PSII电子传递的实际

光化学量子效率(ΦPSII) = (Fm′ – Fs) / Fm′ (Genty et 
al., 1989)。叶绿素荧光的光化学猝灭系数(qP)和非光

化学猝灭系数(NPQ)分别用下式计算, qP = (Fm′ – 
Fs)/( Fm′ –F0′); NPQ = Fm/ Fm′ – 1 (Bilger & Björk-
man, 1990)。 
1.3.3  叶绿素和类胡萝卜素含量 

取经UV-B辐射处理后的成熟叶片数枚, 用直

径0.7 cm的打孔器取叶圆片, 浸入10 mL丙酮和乙

醇的混合提取液中, 盖紧样品瓶并密封, 避光低

温浸提约10天至叶圆片无色(Shi et al., 2004)。叶绿

素和类胡萝卜素含量的测定与计算见朱广廉等

(1990), 光合色素含量同时以单位叶面积和叶鲜重

表示。 
1.3.4  UV-B吸收物质含量的测定 

取经UV-B辐射处理后的成熟叶片数枚, 用直

径0.7 cm的打孔器取叶圆片, 浸入内盛10 mL 79%
酸化甲醇的样品瓶中, 盖紧密封, 避光低温浸提约

10天。UV-B吸收物质的含量以10 mL酸化甲醇提取

液中, 单位叶面积或叶鲜重在200–400 nm范围内的

紫外吸收曲线表示, 即OD·cm–2·10 mL–1或OD·g–1 
FW·10 mL–1 (Shi et al., 2004)。 
1.4  数据分析 

用SPSS 11.0统计分析软件对数据进行统计分

析, 采用独立样本t检验法比较各处理间的差异显

著性。统计数据用Microsoft Excel软件作图。 

2  结果和分析 

2.1  滤除UV-B辐射处理对美丽风毛菊叶片净光合

速率的影响 
图1表明, 滤除自然光谱中UV-B辐射成分处理

的第15天, 以amb UV-B对照为参考时, low UV-B处
理能极显著地提高美丽风毛菊叶片的Pn (p < 0.01); 
与此同时, 叶片的气孔导度(Gs)略有升高, 而细胞

间隙CO2浓度(Ci)在low UV-B处理后有显著降低的

趋势(p < 0.05)。 
2.2  滤除UV-B辐射处理对美丽风毛菊叶片光化学

量子效率的影响 
图中数据除第1天、第4天和第14天为多云或较

阴天的测定外, 其余均为全晴天, 或即使有云但没

有对测定过程构成影响的天气状况下的试验数据。 
连续16天的滤除试验表明 , 除第7天外 , low 

UV-B处理时美丽风毛菊叶片的F(v)/F(m)有升高趋势, 
即自然光谱中的UV-B辐射对暗适应3 min后的PSII
光化学量子效率F(v)/F(m)有负影响; 试验后期尽管

田间采样和叶片趋于枯黄等导致了供试样本数目

的降低, 但第14天(阴天)和第16天(晴天)都表现出

极显著差异(图2)。 
 

 
 
图1  2009年7月滤除自然光中UV-B辐射成分处理对美丽风

毛菊叶片光合作用的影响。垂直条表示标准误差。*, p < 0.05; 
**, p < 0.01。 
Fig. 1  Effects of removal of UV-B component from natural 
sunlight on photosynthesis in Saussurea superba in July 2009. 
Vertical bar is SE. *, p < 0.05; **, p < 0.01. Ci, intercellular 
CO2 concentration; Pn, net photosynthetic rate; Gs, stomatal 
conductance. 



180  植物生态学报 Chinese Journal of Plant Ecology  2011, 35 (2): 176–186 
 

www.plant-ecology.com 

通常草盛期成熟美丽风毛菊叶片的叶龄约为

两周, 依胁迫因素如晚上霜冻的程度而有所变化。

观测表明, 与low UV-B处理相比, amb UV-B架下的

美丽风毛菊常有较多褐斑出现在叶片边缘和叶尖, 
似叶片更易受到伤害。这一现象在2009年8月的试

验中较为明显, 一个直接原因可能为此间较为频繁

的降雨和低温下强太阳UV-B辐射的影响相对加剧。 
2.3  滤除UV-B辐射处理对美丽风毛菊叶片稳态

PSII光化学效率的影响 
叶片稳态PSII光化学效率的测定是以田间自然

光为背景进行的, 天气状况尤其是测定过程中云层

变化对各荧光参数具有显著的影响。为了比较清晰

地阐述美丽风毛菊叶片的稳态光化学效率对短期

滤除UV-B辐射的响应, 在数据处理时仅采用了全

晴天或即使有云但无云层干扰时的原始数据。 
图3表明, low UV-B处理时, 除第2天和第4天的

两次测定(p分别为0.474 9和0.651 6; n分别为10和4) 
外, 美丽风毛菊叶片Fv′/Fm′高于对照amb UV-B (p
分别为0.516 6、0.021 4、0.168 3、0.041 4、0.103 5
和0.136 5; n分别为16、15、9、5、5和4) (图3A); 而ΦPSII

在整个处理期间均较高(p分别为0.304 3、0.567 1、
0.311 6、0.010 1、0.138 7、0.113 8、0.347 1和0.398 3;  

 

 
 
 
图2  2008年8月滤除自然光中UV-B辐射成分处理对美丽风

毛菊叶片暗适应3 min后PSII光化学量子效率(F(v)/F(m))的影

响。图中连续16天的测定中, 由于天气等原因每次的样本数

目从4到22不等。垂直条表示标准误差。**, p < 0.01。 
Fig. 2  Effects of removal of UV-B components from natural 
sunlight on 3 min dark adapted quantum efficiency of PSII 
photochemistry (F(v)/F(m)) in Saussurea superba in August 
2008. Data numbers were from 4 to 22 during the 16 days of 
continue measurement due to the influence of weather condi-
tion. Vertical bar is SE. **, p < 0.01. 

 
 
 
图3  2008年8月滤除自然光中UV-B辐射成分处理对美丽风

毛菊叶片稳态PSII光化学效率的影响。垂直条表示标准误

差。*, p < 0.05。 
Fig. 3  Effects of removal of UV-B components from natural 
sunlight on light adapted photochemistry efficiency of PSII in 
Saussurea superba in August 2008. Fv′/Fm′, photochemical 
efficiency of PSII in the light; ΦPSII, actual photochemical effi-
ciency of PSII. Vertical bar is SE. *, p < 0.05. 
 

 
n分别为10、4、16、15、9、5、5和4) (图3B)。 
2.4  滤除UV-B辐射处理对美丽风毛菊叶片光化学

和非光化学猝灭的影响 
qP与ΦPSII的变化趋势相同(p分别为0.102 9、

0.194 8、0.230 9、0.014 0、0.148 2、0.201 8、0.491 
9和0.608 2; n分别为10、4、16、15、9、5、5和4), 
表明滤除自然光中的UV-B成分后, 质体醌(QA)的
还原程度明显降低(图4A)。NPQ的变化与Fv′/Fm′
相反, 除试验初期的第2天和第4天的两次测定(p
分别为0.431 2和0.627 9; n分别为10和4)外, low 
UV-B处理时美丽风毛菊叶片的 NPQ均比 amb 
UV-B对照的低(p分别为0.405 3、0.0221 2、0.156 1、
0.038 2、0.098 7和0.135 7; n分别为16、15、9、5、
5和4) (图4B)。 
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图4  2008年8月滤除自然光中UV-B辐射成分处理对美丽风

毛菊叶片光化学和非光化学猝灭系数的影响。垂直条表示标

准误差。*, p < 0.05。 
Fig. 4  Effects of removal of UV-B components from natural 
sunlight on photochemical and non-photochemical quenching 
coefficient in Saussurea superba in August 2008. NPQ, non-
photochemical quenching; qp, the coefficient of photochemical 
quenching. Vertical bar is SE. *, p < 0.05. 

 

2.5  滤除UV-B辐射处理对美丽风毛菊叶片光合色

素的影响 
表2表明, 尽管叶片光合色素的含量(分别用单

位叶片面积和单位叶片鲜重表示)都没有达到显著

性差异水平, 但与对照amb UV-B相比, low UV-B处
理后美丽风毛菊叶片中光合色素含量均有升高的

趋势; 叶绿素a和叶绿素b的比值Chl a/b以及类胡萝

卜素和总叶绿素的比值Car/Chl也都略有升高的趋

势。 
2.6  滤除UV-B辐射处理对美丽风毛菊叶片UV-B
吸收物质含量的影响 

2008年8月, 在美丽风毛菊叶片光合色素取样

浸提的同时, 进行了UV-B吸收物质含量的取样分

析。图5为酸化甲醇提取物的紫外扫描结果, 其中每

一曲线均为9个测定样本的平均值。测定表明, 无论

以单位叶片面积(图5A)还是以叶片鲜重(图5B)为基

础, 成熟叶片的UV-B吸收物质在对照amb UV-B和
low UV-B处理之间都没有差异。 

3  讨论 

与采用UV-B荧光灯管进行增补UV-B辐射强度

的模拟试验(UV-B-supplementary experiment)一样, 
滤除自然光谱中UV-B辐射的试验(UV-B-exclusion 
experiment)也是野外模拟UV-B研究时常采用的途

径(Flint et al., 2003)。在UV-B滤除试验中常用选择

性过滤薄膜分别最大限度地滤除和透过自然光谱 

 
表2  2008年8月滤除自然光中UV-B成分处理对美丽风毛菊叶片光合色素的影响(平均值±标准误差, n = 15; p = 0.05) 
Table 2  Effects of removal of UV-B component from natural sunlight on photosynthetic pigment contents in Saussurea superba in 
August 2008 (mean ± SE, n = 5; p = 0.05) 

  amb UV-B low UV-B 差异显著性 Significant 

叶绿素a Chl a mg·g–1 (FW) 1.068 1 ± 0.029 1 1.117 9 ± 0.094 8 0.645 

 μg·cm–2 (leaf area) 0.034 4 ± 0.000 8 0.038 8 ± 0.003 6 0.304 

叶绿素b Chl b mg·g–1 (FW) 0.324 7 ± 0.011 6 0.337 3 ± 0.024 1 0.655 

 μg·cm–2 (leaf area) 0.010 5 ± 0.000 4 0.011 7 ± 0.000 9 0.276 

总叶绿素 Chl a+b mg·g–1 (FW) 1.392 9 ± 0.040 1 1.455 2 ± 0.118 7 0.637 

 μg·cm–2 (leaf area) 0.044 8 ± 0.001 2 0.050 5 ± 0.004 5 0.297 

类胡萝卜素 Car mg·g–1 (FW) 0.312 4 ± 0.011 9 0.335 3 ± 0.039 5 0.599 

 μg·cm–2 (leaf area) 0.010 1 ± 0.000 5 0.011 7 ± 0.001 5 0.363 

Car/Chl a+b  0.224 5 ± 0.008 3 0.228 4 ± 0.010 1 0.784 

Chl a/b  3.292 3 ± 0.046 5 3.305 1 ± 0.052 8 0.861 
Car, carotenoid; Chl, chlorophyll. FW, fresh weight. 
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图5  2008年8月滤除自然光中UV-B辐射成分处理对美丽风

毛菊叶片中紫外线吸收物质的影响。 
Fig. 5  Effects of removal of UV-B components from natural 
sunlight on UV-B-absorbing compounds in Saussurea superba 
in August 2008. 
 

 
中的UV-B波段, 而对其他波段如可见光和红外部

分的减弱很小且相同, 以确定植物对环境UV-B辐

射强度的生物学响应。这种途径降低了入射到生物

有机体的UV-B辐射强度, 一般不便于推测臭氧层

耗损加剧而导致的近地表面UV-B辐射增强的影响; 
然而与室内的模拟研究相比, 因为具有自然太阳光

谱背景的优点 , 能准确地反映植物对目前自然

UV-B辐射的响应和适应特性, 同样具有重要的意

义(Paul & Gwynn-Jones, 2003; Lau et al., 2006)。由

于摆脱了电力供应的限制 , 过滤膜途径在自然

UV-B辐射强度较高且用电不方便的偏远地区(如青

藏高原)尤为适用。 
由叶绿素基础荧光参数得到的诸多PSII光化学

效率参数, 是评价光合机构PSII光化学活性的有利

工具(张守仁, 1999)。最大光化学效率(Fv/Fm), 也称

PSII光化学最大量子效率或开放PSII反应中心的能

量捕获效率, 通常以没有遭受环境胁迫并经过充分

暗适应的叶片进行测定, 用于估测植物叶片PSII反
应中心的内禀光能转化效率。在胁迫环境中或没有

充分暗适应恢复时, Fv/Fm将不再代表最大意义的

光化学效率, 而是反映光合机构的光化学活性受

抑制后开放PSII反应中心可能具有的能量捕获效

率(许大全, 2002)。本文采用暗适应3 min后的PSII
光化学量子效率F(v)/F(m)来探测UV-B辐射对叶片

光化学效率的影响, 一定时间内F(v)/F(m)的相对变

化可以用来判定PSII反应中心的失活或损伤程

度(Galvez-Valdivieso et al., 2009)。3 min暗适应

能保证依赖类囊体膜内外质子浓度差而产生的非

光化学猝灭的快相组分完全恢复, 但植物叶片的

潜在量子效率尚未能完全恢复 , 这主要由光合作

用光抑制有关的慢相组分以及状态转换的中间相

组分所致, 尤其对于遭受胁迫的植物叶片 (Quick 
& Stitt, 1989)。图2表明, 尽管天气状况不尽相同, 
连续16天的滤除试验显示amb UV-B处理能引起

F(v)/F(m)不同程度的降低 , 说明高原强自然太阳光

中的UV-B成分能影响美丽风毛菊植物的光化学活

性。但连续滤除试验时并没有观测到UV-B辐射

效应的累积 , 即没有观测到 amb UV-B处理下

F(v)/F(m)逐渐降低以及与low UV-B处理间差异渐

趋显著的现象 , 这说明具有较多UV-B成分在内

的强太阳短波辐射能引起F(v)/F(m)降低加剧, 但对

生长在青藏高原恶劣环境中的土著高山植物来讲, 
这主要是一种PSII反应中心的光失活或光诱导

天线猝灭的增加 , 而非PSII反应中心的光伤害

加剧。PSII反应中心是UV-B辐射的敏感位点(van 
Rensen et al., 2007), 受损D1蛋白亚基的降解和

祛除以及新D1蛋白亚基的合成都受温度降低的

制约(Baker, 1996)。高原地区植物生长季节的多

数时间昼夜温差很大 , 夜间温度常在0 ℃以下 , 
但连续amb UV-B和low UV-B处理的美丽风毛菊

叶片F(v)/F(m)都没有出现逐渐降低的现象 , 表明

F(v)/F(m)能快速恢复, 强太阳光引起的光化学效率

降低主要是一种PSII天线蛋白复合体中依赖光的

激发能猝灭的弛豫 , F(v)/ F(m)的快速恢复显然不

可能完全来自PSII反应中心的修复。图2中第1
天、第4天和第14天为多云或较阴天的测定, 不同

天气状况下两处理的F(v)/F(m)差异具有相同的变化

趋势, 也进一步验证了UV-B辐射的负效应。同时, 3
个阴天的F(v)/F(m)相对较高也表明晴天时强可见光
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辐射(通常大于1 500  mol·m–2·s–1)可诱导光合作用

的光抑制甚至光损伤, 而自然光谱中的UV-B辐射

成分并不是光抑制现象的主要因素。以上结果也说

明, 高山植物的叶片D1蛋白亚基的光伤害速率和

光伤害后PSII复合体的修复速率是相匹配的 , 因
此能维持稳定的有效PSII反应中心复合体组成 , 
反映了高山植物对包括强UV-B辐射在内的高原

强太阳短波辐射的适应性。  
稳态PSII光化学效率受测定时自然光强的

影响较大 , 故计算时仅挑选了晴天的数据。ΦPSII 
为作用光下的PSII实际光化学量子效率, 代表PSII
反应中心电荷分离的实际量子效率。ΦPSII与通过

PSII反应中心的线性电子传递通量(liner electron 
flux, LEF)有直接的联系, 因此又被称为PSII运行效

率(PSII operating efficiency), 可快速确定不同光下

或其他环境条件下PSII反应中心的作用效率(Baker, 
2008)。qP表示开放PSII反应中心占总PSII反应中心

的比例, 为PSII反应中心初级接受体QA氧化还原状

态的相对度量, 其数值与开放PSII反应中心呈非线

性比例, 反映了QA氧化程度。氧化态的QA是PSII电
子传递的原初醌受体, 决定着PSII激发能的捕获效

率。qP也被称作PSII效率因子(PSII efficiency factor), 
它将稳态作用光下的Fv′/Fm′和ΦPSII联系在一起

(Baker, 2008)。短期滤除UV-B试验表明, low UV-B
处理时ΦPSII和qP都增高(图3B, 图4A), 说明自然光

中的UV-B成分依然是限制美丽风毛菊叶片光化学

效率的一个因素。除第2天和第4天外, low UV-B处
理后也引起了Fv′/Fm′的增加(图3A); 与Fv′/Fm′变化

趋势相反, 除第2天和第4天外, low UV-B处理后导

致了NPQ的降低(图4B)。Fv′/Fm′与反映整个光合作

用过程的ΦPSII不同, 仅表示开放PSII反应中心的激

发能捕获效率, 显然, Fv′/Fm′也能够用来评估非光

化学猝灭对ΦPSII变化的贡献(Baker, 2008)。滤除自

然光谱中UV-B成分处理时, NPQ以及Fv′/Fm′的变化

表明, 自然光中的UV-B辐射成分能导致非光化学

能量耗散的增加。进一步分析可知, 除滤除试验的

第2天和第4天外, amb UV-B处理的Fs和Fm′都相对

较低(图表未列), 显然Fm′是引起NPQ以及Fv′/Fm′变
化的原因。 

青藏高原强太阳短波辐射中的UV-B成分能影

响美丽风毛菊叶片的Pn (图1), amb UV-B对照叶片

Ci的显著升高意味着可能存在PSII光化学效率的限

制, 而非来自叶片Gs降低引起的气孔限制。Wang等
(2010)对武汉莲花湖中最小高等有花植物无根萍

(Wolffia arrhiza)的不同强度UV-B试验表明, UV-B辐
射对光合作用的影响是由于电子传递过程的限制

和PSII反应中心的失活, 而且这种限制很可能发生

在光合机构的多个位点。一般认为PSII能量捕获中

心的光化学限制极可能源于UV-B诱导的PSII反应

中心D1和D2蛋白亚基的伤害和相关联的Chl a分子

和PSII初级电子接受体QA的光氧化(Baker, 1996)。
本试验也表明自然环境的强UV-B辐射下稳态光化

学效率的降低是影响美丽风毛菊叶片Pn的一个原

因。 
2008年8月的试验数据表明 , 无论以单位叶

片面积为基础还是以单位叶片鲜重为基础 , low 
UV-B处理后美丽风毛菊叶片光合色素含量均略

有增加的趋势 , 且以单位叶片面积表示时略微

明显(表2)。叶绿素含量的高低在一定程度上能反

映植物利用光能及制造有机物的能力。已有的文献

中既有 UV-B辐射降低光合色素含量的报道

(Lizana et al., 2009), 也有中性甚至极少数正影

响的报道(Middleton & Teramura, 1993)。滤除自然

光谱中的UV-B成分处理对美丽风毛菊叶片的光

合色素几无影响或略有增加 , 似乎与2009年7月
的测定以及返青期的多数测定并不一致。通常

认为较强的UV-B辐射能破坏叶绿体的结构及其前

体, 或使它的合成受阻, 从而降低叶绿素的含量; 
而叶绿素含量的下降将减少叶片对光的吸收, 使植

物能免于强辐射的损伤。叶绿素水平对UV-B的响

应依赖于植物的发育阶段和环境条件 , 强UV-B
辐射下光合色素的降低可能缘于对光合色素合

成过程的限制或 (和 )它的光氧化作用 (Strid & 
Porra, 1992; Day & Neale, 2002)。8月份海北高寒

草甸短暂的无霜期即将结束 , 高山植物在逐渐

频繁的夜间低温的影响下叶片更易衰老 , 表现

为叶尖和叶缘褐斑的出现和叶片枯黄。显然, 自
然太阳光谱中的 UV-B成分加速了这种过程 , 
amb UV-B处理的美丽风毛菊叶片边缘和叶尖常有

较多褐斑出现 , 光合色素含量也趋于降低 , 说
明UV-B辐射能加速细胞成熟和促进衰亡过程

(Gassi-Lit et al., 1997)。low UV-B处理时Car/Chl
和Chl a/b都呈增加趋势(图4B), 即自然强UV-B辐射

具有潜在的降低Car/Chl和Chl a/b比值的作用, 这
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与Lizana等(2009)在小麦(Triticum aestivum)不同物

候期的UV-B试验结果一致。有实验证明, UV-B辐射

降低Chl a/b比值与光捕获复合系统(LHC)对PSII和
PSI核复合体相对数量的增加有关(Šprtová et al., 
2003)。 

紫外线B吸收物质(UV-B-absorbing compounds)
主要分布在叶片表皮层细胞中, 由类黄酮和衍生

多酚组成 , 对紫外和近紫外波段内的光辐射有

很强的吸收作用 , 能阻止高能量光量子到达叶

片光合机构等敏感部位 , 保护叶肉细胞内PSII
反应中心蛋白复合体以及生物大分子DNA等免受

损伤 , 同时UV-B吸收物质也是羟自由基和过氧

化氢自由基的有效猝灭剂 (Fedina et al., 2006; 
Lau et al., 2006)。通常认为 , UV-B辐射能够促进

UV-B吸收物质的生物合成 , 对于同一植物 , 叶
片接受的自然光照越多 , 能产生的UV-B吸收物

质含量会越高(Beggs & Wellman, 1994; Fedina 
et al., 2006)。Caldwell和Flint (1994)认为, 相对

于植物体形态结构变化以及生长和光合速率的

降低, UV-B吸收物质是高等植物响应环境UV-B
辐射变化的较敏感指标。然而本研究表明, 短期

滤除 UV-B 辐射处理时 , 美丽风毛菊叶片中

UV-B吸收物质的含量无论用单位叶片面积还是

单位叶片鲜重表示都几乎没有变化(图5)。UV-B
辐射能引起PSII反应中心D1蛋白亚基的快速降

解 , 但在适应UV-B辐射的植物中 , 这种降解过

程能够被高水平类黄酮部分保护(Fedina et al., 
2006)。显然, 长期生长在高原强太阳辐射环境下的

高山植物叶表皮层中已具有较高的UV-B吸收物质

含量, 能部分滤除或湮灭伴随强太阳光的UV-B辐

射, 降低能到达叶片光合机构的UV-B强度。美丽风

毛菊具有抵御目前环境中强太阳UV-B辐射伤害的

能力, 短期内模拟环境UV-B辐射强度的减低不足

以引起其含量的较大变化。高山植物在高原强太阳

辐射环境中已健全了适应机制, 成熟叶片中已具有

较高含量的UV-B吸收物质 , 因此 , 即使在滤除

UV-B的条件下, 其紫外吸收物质含量仍能保持稳

定; 另外这种相对稳定也可能与成熟叶片中UV-B
吸收物质的代谢周期较长有关, 高水平的UV-B吸

收物质能维持到叶片接近衰老。Jansen等(1998)对不

同地理起源的植物Spirodela punctata进行了研究, 
各生态型的比较表明, PSII反应中心光合活性的维

持和叶片生物量的积累与叶片表皮层中紫外线屏

蔽物质的含量和活性氧清除能力的增加并没有很

好的联系。UV-B吸收物质的总量在不同植物种和基

因型之间有很大的差异, 在很多情况下与作为紫外

线屏障的功能相适宜, 高UV-B辐射环境生存的植

物其表皮层具有高的紫外滤除能力, 也倾向于较少

受UV-B辐射波动的影响(Ziska et al., 1992)。高山植

物美丽风毛菊叶片中较高的UV-B吸收物质是保护

光合机构及生物大分子如DNA等的重要内部“过滤

器”, 对外界UV-B辐射强度的短期波动具有一定的

稳定性。通常认为, 植物对UV-B辐射的响应是伤害

作用、修复过程和驯化反应的综合平衡结果(Jansen 
et al., 1998)。 
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