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青藏高原药用植物唐古特山莨菪和唐古特大黄光合作用对强光的响应
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摘要：与唐古特大黄相比，唐古特山莨菪的表观光合量

子效率(AQY)较高，但最大净光合速率(Pmax)较低。在光强

小于1 200 µmol m-2 s-1时，后者用于碳同化的电子传递占

总光合电子传递的比例(JC/JF)比前者高，而分配于光呼吸

的电子传递(JO / JF)及Rubisco氧化和羧化速率的比值(VO/

VC)则相反；光强大于1 200 µmol m-2 s-1以后两种植物的

这些参数都趋向稳定。随光强增加，后者叶片吸收光能分

配于热耗散(D)的增加斜率较前者高，表明两高山植物对

强辐射的适应方式略有不同。加强光呼吸途径的耗能代

谢和PSII天线热耗散份额是唐古特山莨菪适应高原强辐

射的主要方式，而提高叶片光合能力则是唐古特大黄的

一种适应方式。

关键词：青藏高原；高山植物；药用植物；光合电子传

递；光能分配

中图分类号： Q945

青藏高原面积辽阔，地势高，气候独特，被

誉为世界“第三极”。其典型气候特征为高海拔引

起的寒冷、强风、干旱、低气压和强辐射，属高

原大陆性半干旱气候。生长于这一地区的高山植

物，由于长期受高原极端环境的胁迫，在形态结构

和生理功能上均发生了显著变化，形成了一套特殊

的适应环境的机制和对策(贲桂英等1993)。

唐古特山莨菪[Anisodus tanguticus (Maxim)

Pascher]和唐古特大黄(Rheum tanguticum Maxim. ex

Balf)主要分布在青藏高原海拔1 700~4 200 m的高山

地区，为重要的藏医和中医药用植物。由于多年来

一直被过度采挖，这类名贵药用植物在所处自然生

态环境遭破坏后面临着逐渐灭绝的状况。为此，我

们在西宁以及临近地区开展了青藏高原传统药用资源

植物的引种栽培实验，并开展了化学成分、生物活

性、品种鉴定与品质评价，以及生理生态适应方面

的工作。

光合作用是植物生长发育的基础和生产力高低

的决定性因素，同时也是一个对外界环境变化非常

敏感的生理过程。青藏高原独特气候条件下植物光

合机构对环境因子的响应是植物适应性研究的重要部

分，它不但涉及光合机构的调节控制，而且关系到

高山植物的光合特性和生产力水平，与畜牧业的发

展、环境变迁等许多重大问题密切相关。在过去几

年里，贲桂英等(1992, 1993)、卢存福等(1995)、张

树源等(1995)和师生波等(2001)先后在青藏高原用不

同高山植物研究了光合作用气体代谢过程对环境因子

的响应，郭连旺等(1995a)、魏捷等(2001)和Cui等

(2003)也报道了一些叶绿素荧光的测定结果。但高

原强辐射环境中植物光能利用和光合机构对强辐射的

响应如何，尚不很清楚。为此本文采用叶片气体交

换和叶绿素荧光测定技术，对高山植物唐古特山莨

菪和唐古特大黄叶片的光合电子传递和PSII天线热

耗散等进行了估算，探讨了青藏高原典型高山植物

光合作用对强辐射的适应机制。

1　材料与方法

1.1　植物材料

唐古特山莨菪和唐古特大黄种植于青海省西宁

市中国科学院西北高原生物研究所院内的实验苗圃，

为田间栽培且经越冬的2 年生实生苗。常规管理。

选择晴朗天气，对田间栽培植物的联体叶片进行净

光合速率和叶绿素荧光参数的测定，实验时间为

2004年6月2~16日；2005 年6月12~24 日重复有关

田间实验内容。测定时间为上午9:00~12:00，实验开

始前两种植物均处于太阳光照中，即净光合速率和

叶绿素荧光测定前叶片光合作用已经处于稳定状态。

以自顶部向下第4或第5片完全展开的唐古特山莨菪

叶片为测定材料，取受光条件一致的不同叶片同时

测定净光合速率和叶绿素荧光；唐古特大黄叶片很

大，选择健壮且完全展开的受光均一叶片同时测定

净光合速率和叶绿素荧光参数。
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西宁地区地处青藏高原的东北隅，北纬

36º37'、东经101º46'，海拔2 300 m，气压低，太

阳辐射强烈，年总辐射量达588 kJ/cm2。夏季暖湿，

东南季风时间较长。6月份(试验期间)平均气温为15.

2℃，月均最高温度为22.3℃，最低温度为8.9℃，

月平均降雨量为536 mm。

1.2　净光合速率测定

使用便携式光合气体分析系统(Li-6400, LI-Cor

Inc., Lincoln, NE, USA)进行叶片净光合速率(Pn)的测

定。采用仪器所配人工光源在田间进行光合作用的

光响应曲线测定，测定时控制叶片温度为(25±1.5)℃，

CO2 浓度为370 µmol/mol。测定光响应曲线的光强

顺序为1 000、1 500、2 000、1 000、800、500、

300、200、100、50、25、0 µmol m-2 s-1，每一

个光强下测定前的平衡时间为2~5 min，由仪器自动

调整时间(match time)决定。光呼吸速率(Rp)的测定

与计算参照蔡时青和许大全(2000)的方法，从CO 2

响应曲线外推，以光下无CO 2 空气中叶片的CO 2 释

放估算，由于光下暗呼吸速率很小，可以将光下呼

吸视为光呼吸。由 P n-PPFD 曲线的初始斜率(PPFD

<100 µmol m-2 s-1)计算表观量子效率(AQY)。最大净

光合速率(Pmax)的计算依据Bassman和Zwier(1991)的

方法，由拟合 P n-PPFD 曲线方程获得。

1.3　叶绿素荧光的测定

用FMS-2脉冲调制荧光仪(英国Hansatech公司)

测定叶绿素荧光。通过遮盖不同层数纱布，得到不

同光强下的荧光参数 Fs、Fm'、Fo' 和Φ PSII。每一个

光强下均平衡2.5 min后进行测定。光化学猝灭系数

qP=(Fm'−Fs)/Fv'，PSII实际光化学量子效率 ΦPSII=

(Fm'−Fs)/Fm' (Genty等1989)。

1.4　叶绿素和类胡萝卜素含量的测定

将完成光合和荧光参数测定后的叶片避开主脉

和主要次生叶脉，取直径0.7 cm的叶圆片共50片，

分5组，分别浸入10 mL 45%乙醇和45%丙酮的提

取液中，密封避光低温保存至叶圆片无色。叶绿素

含量的测定与计算见Arnon (1949)。类胡萝卜素含

量的测定与计算见朱广廉(1990)。

1.5　叶片厚度的测量

采用电子数显外径千分尺(桂林广陆量具厂生

产)，直接在田间测量叶片的厚度。测定时避开主

脉和主要次生叶脉。唐古特山莨菪以叶片中下部2/3

部位为测定部位，分左右测定。唐古特大黄沿叶片

边缘向内约5 cm 处测定。

1.6　数据分析和统计方法

PSII 实际光化学量子效率 Φ P S I I，和光下开放

PSII的激发能捕获效率 Fv'/Fm' 采用指数方程拟合，

唐古特山莨菪ΦPSII和Fv'/Fm'的回归指数r2为0.9234

和0.9129 (n=25, P<0.001); 唐古特大黄为0.9894和

0.9723 (n=24, P<0.001)。结合净光合速率和光呼吸

速率的测定，估算光强200~2 000 µmol m-2 s -1 范围

内光合电子传递速率和光能分配份额。

叶片总电子传递速率(JF)用Krall 和Edward

(1992)的公式计算：

JF=ΦPSII×PPFD×α×f

式中，PPFD 为入射到叶片的光合量子通量密

度，在此及文中均表示400~700 nm部分光合有效辐

射的光量子通量密度；α 为叶片吸收占入射光强的

比例，通常取84%；f 为光能分配到PSII 的比例，

C3 植物一般为50%。参与光呼吸的非环式光合电子

流 J O 和碳还原的非环式光合电子流 J C 按Epron 等

(1995)公式估算：

JO=2/3[JF –4(Pn+Rp)]; JC=1/3[JF+8(Pn+Rp)]

Rubisco氧化(VO)和羧化(VC)速率及比值(VO/VC)

的估算依照Di Marco等(1994)的方法：

JF=4VC+6VO; VC=Pn+Rp+0.5VO

以上计算式中 Pn 为叶片净光合速率，Rp 为光下

线粒体的呼吸速率。光合机构吸收的光能被用于光

化学反应和天线热耗散的相对份额( P 和 D ) 由

Demmig-Adams等(1996)提出的公式估算：

P=Fv'/Fm' ×qP; D=1–Fv'/Fm'

采用单因素方差LSD-Test分析两高山植物间光

呼吸速率与净光合速率比值(Rp/Pn)以及两高山植物间

光合色素等差异，所用软件为SPSS11.0 (SPSS Inc.,

U S A )。

2　结果

2.1　唐古特山莨菪和唐古特大黄的光合作用光响应

唐古特山莨菪和唐古特大黄具有明显不同的光

合作用光响应特征。图1 表明，唐古特大黄叶片的

净光合速率(Pn)在光量子通量密度(PPFD)为2 000

µmol m-2 s-1 时似乎仍未达到饱和，与最大净光合速

率(Pmax)相差较大。但在高于此PPFD下测定 Pn 后依

照测定程序再次用较低PPFD测定时，同一PPFD的
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第2 次测定结果往往会略有降低。表明唐古特大黄

叶片的潜在光合能力可能较大，但长时间很强的

PPFD (海北站夏季近地表面测定到的最大PPFD 为

2 200 µmol m-2 s-1左右)仍会导致唐古特大黄叶片的光

抑制或光破坏；唐古特山莨菪叶片 Pn 的饱和光强为

1 500 µmol m-2 s-1左右(设Pn达到Pmax  99%时的PPFD

为光饱和点)，但其在弱光下的表观量子效率(AQY)

明显大于唐古特大黄(唐古特山莨菪为0.0474 ±0.0015
mol CO2/mol photons，唐古特大黄为0.0304±0.0050
mol CO2/mol photons；P<0.05，n=4)，即中等光

强范围内唐古特山莨菪叶片的 P n 增加较快。

为保证在进行唐古特大黄的光响应测定时叶片

光合作用已处于稳态，2005 年6 月12~24 日期间，

在测定光强和平衡时间做了调整的基础上又重复了该

实验。结果表明，连续3次1 000 µmol m-2 s-1 光强

下测定后继续光响应曲线的测定时，高山植物唐古

特大黄叶片在PPFD由2 000增强为2 500 µmol m-2 s-1

后 P n 仍略有增加；但当再次用较低PPFD 测定时，

与第1 次测定结果比较，P n 经常会略有降低。

2.2　强光下光合电子传递分配的变化

图2 为两种高山植物在光合作用过程中分配于

光呼吸和碳同化的光合电子传递速率占总光合电子传

递速率的比值(JO/JF 和JC/JF)。结果表明，唐古特山

莨菪和唐古特大黄叶片的JO/JF和JC/JF具有相似的随

光强增加的变化趋势。在中等PPFD (1 200 µmol m-2

s-1，接近夏季最大PPFD的1/2)以下，唐古特大黄

的JO/JF比唐古特山莨菪高，而JC/JF则较唐古特山莨

菪低。在PPFD 超过1 200 µmol m-2 s-1 以后，两种

高山植物的JO/JF和JC/JF比值都基本保持恒定，且总

光合电子传递中分配到光呼吸和碳同化的份额很接近

(都分别为0.43和0.57左右)。

分析光合作用的光响应过程中两种高山植物的

Rubisco氧化(VO)和羧化(VC)速率差异(图3A)，可以

看出唐古特山莨菪叶片的 V O 随PPFD 的增加程度大

于唐古特大黄。弱PPFD 时唐古特山莨菪叶片 V C 的

增加斜率较大，但由于PPFD在大约800 µmol m-2

s -1 处 V C 的增加斜率开始低于唐古特大黄，以至在

PPFD 为1 800 µmol m-2 s-1 时，两种高山植物的 VC

几乎相等。两种高山植物 JO和 JC的变化趋势与 VO和

VC 的变化趋势也非常相似(图未列出)。

两种高山植物间Rubisco氧化和羧化速率的比值

(VO/VC)有较大差异(图3B)。低于中等PPFD时唐古

特山莨菪叶片的 VO/VC 较小，但随PPFD的增加其比

值上升很快。PPFD超过1 200 µmol m-2 s-1以后唐古

特山莨菪叶片的 V O/V C 开始大于唐古特大黄，但两

高山植物叶片光合作用的Rubisco氧化和羧化速率的

比值变化很小，可以认为在中高PPFD以后 VO/VC 大

致恒定。

表1对两个PPFD条件下唐古特山莨菪和唐古特

大黄叶片的光呼吸速率(Rp)、净光合速率(Pn)和光呼

吸速率与净光合速率比值(Rp /Pn)进行了比较。结果

图1　高山植物唐古特山莨菪和唐古特大黄叶片光合作用的光

响应

Fig.1　Responses of photosynthetic rate of two alpine species of A.

tanguticus and R. tanguticum to photosynthetic photon flux density

(PPFD)

Vertical lines indicate ±SD, n=4.

图2　唐古特山莨菪和唐古特大黄叶片光合电子传递向光呼吸

(JO/JF)和碳同化(JC/JF)途径的分配

Fig.2　Allocation of total photosynthetic electron flow to

photorespiration (JO/JF) and to carboxylation (JC/JF) in A. tanguticus

and R. tanguticum
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表明，尽管唐古特山莨菪叶片的 R p 在两PPFD 间的

变化略低于唐古特大黄，但 Rp 和 Rp/Pn 值明显较高，

并且两不同强度PPFD间 Rp/Pn 的变化也明显较唐古

特大黄高。　

2.3　强光对光化学反应和天线热耗散相对份额的影响

图4 表明，随PPFD 增强，叶片用于光化学反

应的相对份额(P)不断降低，而用于PSII天线热耗散

的相对份额(D)不断增加。两种高山植物在弱光时的

最大P 和最小D 相差较大，随PPFD 增加唐古特山莨

菪植物中P的降低和D的升高程度始终较唐古特大黄高。

由图5 可知，光合机构吸收的光能被用于光化

学反应的份额 P随PSII天线热耗散 D的增加而不断

减少，其中唐古特大黄叶片中用于 P 的份额随 D 的

增加而下降较为明显。表明两种高山植物光合机构

吸收的光能在PSII天线热耗散和光化学反应之间的

分配并不相同。

表 1　光强对唐古特山莨菪和唐古特大黄叶片光呼吸速率、净光合速率和光呼吸速率与净光合速率比值的影响

Table 1　Effects of photosynthetic photon flux density (PPFD) on photorespiration (Rp), net photosynthesis (Pn) and the ratio of

photorespiration to net photosynthesis (Rp/Pn) in A. tanguticus and R. tanguticum

                                                                A. tanguticus                                                             R. tanguticum

    PPFD

(µmol m-2 s-1)                        Rp                                               Pn                                          Rp/Pn                                            Rp                                                Pn                                      Rp/Pn
                  (µmol CO2 m

-2 s-1)  (µmol CO2 m
-2 s-1)                                  (µmol CO2 m

-2 s-1)   (µmol CO2 m
-2 s-1) 　　

1 000 –5.51±0.14 14.67±1.08 0.376±0.02 –2.15±0.41   14.80±2.0 0.145±0.02

2 000 –7.57±0.15 15.69±1.21 0.482±0.02 –3.17±0.29 120.39±3.02 0.155±0.01

Change (%) 37.29* 6.93 ns 28.45* 47.26* 37.83* 6.84 ns

The data are the results obtained on June 14 and 16, 2005, expressed as means±SD, n=4. “*” indicates P<0.05 differences between

1 000 and 2 000 µmol m -2 s-1, “ns” means no significance at P<0.05 level.　

图 3　唐古特山莨菪和唐古特大黄叶片中Rubisco 氧化速率

(VO)和羧化速率(VC)及比值(VO/VC)的变化

Fig.3　Changes in Rubisco oxygenation rate (VO), carboxylation

rate (VC) and the ratios of oxygenation to carboxylation (VO/VC) in

A. tanguticus and R. tanguticum

图4　光强对PSII天线热耗散(D)和光化学反应(P)相对份额的

影响

Fig.4　Effects of photosynthetic photon flux density (PPFD) on

distribution of light energy absorbed to thermal energy dissipation

(D) and photochemical reaction (P) in A.tanguticus and R. tanguticum
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3　讨论

唐古特山莨菪和唐古特大黄为我国藏医和中医

的常用药材，它们在青藏高原的水平分布范围比较

广泛，垂直分布幅度也较大，但主要分布在排水畅

通、土壤肥沃的区域，因此野外自然生境中的数量

并不很多。近年来，由于过度采挖和垦荒，最适

生境中的野生资源损失惨重，在许多野外地区，它

们已面临着逐渐灭绝的状况。开展人工栽培对缓解

市场的需求压力，保护野生植物资源具有重要意

义，是保护生物学工作的一个重要方面；而开展生

理生态学过程的研究不仅能为其引种栽培提供科学依

据，也是青藏高原植物适应性研究的重要方面。

本文从两种高山植物光合作用的光响应差异入

手，分析比较了不同PPFD 下光合电子传递中参与

光呼吸和碳还原的非环式光合电子流的分配状况以及

光合机构吸收的光能被用于光化学反应和PSII天线

热耗散的相对份额的变化。结果表明，同为青藏高

原的典型高山植物，它们对高原强辐射的适应方式

并不完全相同。弱光下两种高山植物光合作用的

Rubisco氧化和羧化速率的比值(VO/VC)都较小(图

3B)，说明叶片能将吸收的有限光能用于光合作用的

碳同化。尽管低光强时唐古特山莨菪分配于光呼吸

的份额相对较低，但由于 V O / V C 的增加速率较大，

并且在中高光强以后仍然具有很小的增加趋势(增加

率为0.06/1 000 µmol m-2 s-1)，意味着随PPFD增强

光合机构用于光呼吸耗能代谢的增加程度大于唐古特

大黄。唐古特大黄的 V O/V C 在中高光强以后不再增

加，而略有降低(降低率为0.05/1 000 µmol m-2 s-1)，

说明叶片光合作用随PPFD 增加的同时，光呼吸速

率的增加比例略有不及。光强大于1 200 µmol m-2 s-1

(约为植物生长季全晴天10:00到下午16:00之间的太

阳光合有效辐射)以后两高山植物的 VO/VC 仅有很小

的变化，并且 JC/JF 和 JO/JF 都趋向稳定，强光下唐

古特山莨菪流向光呼吸电子传递速率约占总光合电子

传递速率的44%，唐古特大黄约占42% (图2)，两

者很接近。此数值与林植芳等(2000)对亚热带4种木

本植物在自然光下的研究结果相似。参与光呼吸电

子传递和Rubisco氧化速率的提高降低了参与碳同化

的电子流比例，但是却减轻了强光对光合机构的潜

在伤害，同时也可以缓解光合作用的无机磷(Pi)限

制，这是植物长期适应强辐射的一种策略(郭连旺等

1995b; 阳成伟等2002)。

与 V O/VC 的比值不完全一致(图3B)，两高山植

物在PPFD为1 000和2 000 µmol m-2 s-1 时光呼吸速

率相对于净光合速率的比值(Rp/Pn)都具有较大的差异

(表1)。唐古特大黄叶片的Rp/Pn 较低，在两个不同

PPFD 之间的变化也很小。依据Bassman 和Zwier

(1991)的方法，拟合 Pn-PPFD 曲线方程，可得唐古

特山莨菪和唐古特大黄的最大净光合速率(Pmax)分别

为16.29和22.10 (F=2460.5230, P<0.0001 和 F=

6201.9526, P<0.0001)。尽管从唐古特大黄叶片光合

作用的光响应曲线的走势判断，P n 离 P max 还相差很

多(图1)，同时 Rp 也较唐古特山莨菪叶片低(表1)，

但多次测定表明，中高PPFD 下唐古特山莨菪和唐

古特大黄光合作用的CO2 补偿点分别为53.61±5.27

µL CO2/L (n=4)和60.55±0.07 µL CO2/L (n=4)，两高

山植物间没有显著差异(P>0.05)。因此，很难推断

唐古特大黄是否为C 4 植物，较低的 R p 和较高的 P n

(表1)很可能是唐古特大黄本身特性决定的。由光呼

吸调节的Rubisco动力学公式(李明启2001)为：

Rp/Pn=VO/2VC={KCVO,max [O2]}/{2KOVC,max [CO2]}

可以看出，在通常大气CO2 浓度([CO2])和O2 浓

度([O2])以及生理温度(决定Rubisco 对CO2 和O2 的

Κm，即Κ C 和Κ O)范围内，R p/P n 或 V O/V C 应该是稳

定的。对烟草、大豆、菠菜等10 种C 3 植物的研究

表明，{K CV O,max}/{KOV C , m a x}的变化在77~82 之间，

比值的种间差异很小(李明启2001)。表1和图3B表

明，唐古特山莨菪植物的Rp/Pn 略大于1/2的 VO/VC，

图5　唐古特山莨菪和唐古特大黄叶片中PSII天线热耗散(D)

和光化学反应(P)的相互关系

Fig.5　Relationship between thermal energy dissipation (D) and

photochemical reaction (P) in A. tanguticus and R. tanguticum
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但唐古特大黄的 Rp/Pn明显偏低。这是否缘于较低的

乙醇酸氧化酶活性(或较低的光诱导或乙醇酸诱导能

力)，或具有类似C 4 植物的花环结构(中间型)，有

待进一步研究。

植物在长期的进化过程中形成了多种调节机制

以尽可能减轻强光的伤害。在保证弱光下能最大限

度地捕获光能用于光合作用的同时，在强光环境中

通过各种光破坏防御机制减少过剩光能对光合机构的

潜在伤害。目前所知道的诸多防御光破坏的机制

中，提高光化学反应和光合能力是避免光伤害的一

种重要的光化学调节机制；有氧参与的电子传递可

以在CO 2 同化受到限制的情况下作为维持光合电子

传递的一种应急机制，对于缓解光合膜上的还原态

压力、减少PSII中活性氧的产生、防御光破坏也是

非常重要的。有氧参与的电子传递消耗过剩激发能

时，氧可以通过Rubisco 催化的加氧反应用于光呼

吸，也可以在PSI 受体侧接受电子而进行假环式电

子传递(Mehler过氧化反应途径)(许大全2002)。

光合机构中叶绿素吸收的光能除引起光合作用

的光化学反应外，往往有一部分以热能形式耗散掉

和以叶绿素荧光形式重新发射出去。当叶片吸收的

光能过剩时，会以较高的速率和比率从PSII天线以

热能形式耗散，从而降低了PSII反应中心用于光化

学反应的相对份额(冯玉龙等2001)。植物叶片吸收

的太阳辐射能除少部分用于光合作用外，大部分作

为热能耗散。据估计，在全太阳辐射下，棉花叶

片接受的激发能中只有约25% 是固定在光合作用形

成的同化物中，19% 消耗于光呼吸的耗能代谢，而

有56% 作为热能耗散掉(Björkman 1989)。随PPFD

的增强，唐古特山莨菪和唐古特大黄吸收光能中用

于热耗散的比例逐步增加。随PPFD 增加唐古特山

莨菪用于PSII天线热耗散的相对份额(D)增加较快，

尽管在中等光强以下低于唐古特大黄，但在强光条

件下，用于热耗散的相对份额常大于唐古特大黄(图

5)。林植芳等(2000)认为，激发能的热耗散增加可

以减少PSII和电子传递链的过分还原，与叶黄素循

环的运行状况及叶黄素库的大小相关，是植物防止

强光导致光合机构光破坏的保护性机制。Foyer 等

(1990)认为，植物防止强辐射伤害的方式主要有两

种，一是调节电子通过两条光合电子途径的相对量

来保持QA 的氧化状态，另一种是通过叶黄素循环的

加强等耗散在天线色素和反应中心的激发能。强光

下唐古特山莨菪植物这两种方式都强于唐古特大黄，

唐古特山莨菪较唐古特大黄更容易将吸收的光能用于

热耗散，更有助于消耗过多的激发能，使光合机构

免于强辐射伤害。

唐古特大黄的Rubisco羧化速率(VC)低于唐古特

山莨菪的，尤其是在中低PPFD以下(图3A); 分配于

碳还原的光合电子速率(JC/JF)也小于唐古特山莨菪(图

2)，此现象与唐古特大黄叶片在中低PPFD以下具有

较低的 P n 相一致。中低PPFD 以下唐古特大黄叶片

的 P n 较低，也与此PPFD 范围内热耗散的相对份额

较高有关(图4)。随PPFD不断增大，唐古特大黄叶

片的 Pn 也不断增加，似乎没有饱和光强出现(图1)。

这表明唐古特大黄能通过保持较高的净光合速率以消

耗多余能量，同样具有适应高原强太阳辐射的能

力，即能提高叶片光合能力以降低过剩光能对光合

机构的影响程度，是唐古特大黄的一种适应方式。

田间测定结果表明，唐古特大黄的叶片厚度明

显大于唐古特山莨菪，同时单位叶面积的光合色素

的含量较高(表2)，这意味着它截获太阳光的能力较

高(张桂茹等2002)。在中低光强下唐古特大黄分配

于光呼吸的电子传递(JO/JF)及Rubisco氧化和羧化速

率的比值(VO/VC)较唐古特山莨菪大，可能是唐古特

大黄 AQY较小的原因。光强大于1 200 µmol m-2 s-1

以后，唐古特大黄的 JC/JF 和 JO/JF 都趋向稳定，VO/

VC也大致恒定，尽管光强1 000和2 000 µmol m-2 s-1

之间 Rp 和 Pn都具有较大的变化(表1)，但 Rp/Pn的变

化无显著差异，与中高光强时 JO/JF 和 VO/VC 的基本

恒定相一致。P n-PPFD 曲线测定时，随测定时间的

延长，特别是唐古特大黄在PPFD达到2 500 µmol

表 2　唐古特山莨菪和唐古特大黄叶片厚度和光合色素含量的

比较

Table 2　Comparison of leaf thickness and photosynthetic pigments

contents between A. tanguticus and R. tanguticum

                       
 Leaf thickness  

  Chlorophyll        Carotenoid

                                                     contents             contents

                              (mm)      (mg/cm2)        (mg/cm2)　

A. tanguticus 0.305±0.036B 0.0838±0.0089b 0.0404±0.0040b

R. tanguticum 0.377±0.028A 0.1338±0.0136a 0.0652±0.0055a

The data are given as means±SD. There were extremely signifi-

cant difference in leaves thickness (P<0.001, n=120) and signifi-

cant difference in chlorophyll and carotenoid contents (P<0.05,

n=5) according to LSD multiple test.
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m-2 s-1 后，当再次用较低光强测定时 Pn会略有降低，

说明强辐射对高山植物的光合机构同样有负面影响。

较低光强下，叶片能吸收的PPFD 较少，但唐古特

山莨菪具有较强的将吸收光能用于光化学反应的能力

(图4)和减少光合电子流向光呼吸分配的特性(图2)，

反映了植物对环境光照条件的适应性调节机制，即

通过提高电子传递效率和增加电子传递在光合碳还原

途径的分配而缓解光能不足的限制(林植芳等2000)。
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Abstract: Photosynthetic electron transport and
light energy allocation were studied in the alpine
plants Anisodus tanguticus (Maxim.) Pascher and
Rheum tanguticum Maxim. ex Balf on the Qinghai-
Tibet Plateau by using gas exchange and chloro-
phyll fluorescence. The results indicated that ap-
parent quantum yield (AQY) of leaves of A.
tanguticus was marginally higher than that of R.
tanguticum although it had a lower maximum net
photosynthetic rate (Pmax). The net photosynthetic
rate (Pn) of A. tanguticus was higher than R.
tanguticum within the range of middle photosyn-
thetic photon flux density (PPFD). However, the
Pn in R. tanguticum increased concomitantly with
PPFD and did not appear to show light saturation
of Pn even under 2 000 µmol m-2 s-1 which is simi-
lar to full light in summer (Fig.1). Increasing the
PPFD to 1 200 µmol m-2 s-1 decreased the ratio of
carboxylation rate to total photosynthetic electron
flow rate (JC/JF) although increased the ratio of
photorespiration (JO/JF) for both species. Both JC/
JF and JO/JF stabilized with a PPFD of more than
1 200 µmol m-2 s-1 (Fig.2). The changes in the ra-
tios of Rubisco oxygenation to carboxylation (VO/

VC) were similar to changes to JO/JF (Fig.3). The
increase of thermal energy dissipation (D) in A.
tanguticus was higher than R. tanguticum with in-
creased PPFD (Fig.4). It can be concluded that the
two species adopt different mechanisms to cope
with increased solar radiation. Increasing the frac-
tions of PSII thermal energy dissipation and elec-
tron transport through photorespiration were the
main adaptations in A. tanguticus. Enhancement
of photosynthetic capacity with increased PPFD
to balance the higher light energy absorbed by
leaves is considered the main adaptation for R.
tanguticum.
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