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摘要：以高山植物美丽风毛菊为材料，在 矮 嵩 草 草 甸 植 物 群 落 生 长 季 的 不 同 月 份，采 用 短 期 滤 除 太 阳 辐 射 光 谱 中

ＵＶ－Ｂ成分的方法，研究了ＵＶ－Ｂ辐射对ＰＳⅡ光化学效率、光合色素和紫外吸收物质的影响。结果表明，１）与对照

相比，ｌｏｗ　ＵＶ－Ｂ处理时３ｍｉｎ暗适应的ＰＳⅡ最大 光 化 学 量 子 效 率Ｆｖ／Ｆｍ 呈 升 高 的 趋 势，说 明 ＵＶ－Ｂ辐 射 能 加 剧

ＰＳⅡ反应中心的可逆失活或损伤程度。２）ＰＳⅡ实际光化学效率ΦＰＳⅡ 和 光 化 学 猝 灭 系 数ｑＰ在 生 长 季 内 具 有 基 本

一致的变化趋势；ｌｏｗ　ＵＶ－Ｂ处理能引起ΦＰＳⅡ 和ｑＰ的升高和ＮＰＱ的降低，表明自然光谱中的ＵＶ－Ｂ成分能降低叶

片的光能捕获效率，促进非光化学能 量 耗 散 过 程。３）ｌｏｗ　ＵＶ－Ｂ处 理 时 光 合 色 素 的 降 低 与 叶 片 变 薄 有 关，强 太 阳

ＵＶ－Ｂ辐射下光合色素的相对增加是一种表象。综上可知，青藏高原强太阳 ＵＶ－Ｂ辐 射 对 高 山 植 物 的 光 合 生 理 过

程具有潜在的负影响，叶片中高含量且相对稳定的ＵＶ－Ｂ吸收物质可有效屏蔽太阳 ＵＶ－Ｂ光量子抵达光合机构等

敏感部位，不同生育期叶片ＰＳⅡ光化学效率的差异与环境因子和叶片发育状态有关。
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＊　　 青藏高原地域辽阔，是我国主要的畜牧业基地之一。然而高原植物的短暂生长季内环境条件仍然较为严

峻，不仅太阳光较强，而且经常遭受疾风、霜冻、大雪和冰雹等的袭击；同时高原地区大气层稀薄、空气中悬浮颗粒

少，能到达近地表面的太阳紫外线Ｂ（ＵＶ－Ｂ）辐射强度相对较高。因此，伴随强太阳光的强 ＵＶ－Ｂ辐射也构成了

影响植物生命活动过程的一个主要逆境因子［１］。尽管高原植物具有一系列源于形态解剖结构的生态型改变，以

及基于遗传基础变异所导致的生理功能调节等适应机理，使植物能够较成功地在高原严酷多变的环境中得以生

存，但强太阳ＵＶ－Ｂ辐射对高原植物的生理生化过程，以及对高原草地生态系统和物种多样性的影响仍不容忽

视［２］。

光合机构是绿色植物吸收利用光能进行光合生理反应的场所，也被认为是环境胁迫（如 ＵＶ－Ｂ辐射）的敏感

部位［３］，其受影响程度常被作为评价ＵＶ－Ｂ生物学效应的重要指标。ＵＶ－Ｂ辐射对光合作用的潜在影响包括多

个方面，如光系统ＩＩ反应中心（ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ　ｓｙｓｔｅｍ　ＩＩ，ＰＳⅡ）的失活、Ｒｕｂｉｓｃｏ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［４，５］，其中 ＵＶ－Ｂ辐射引起

的ＰＳⅡ反应中心失活尤为引人关注。

以矮嵩草（Ｋｏｂｒｅｓｉａ　ｈｕｍｉｌｉｓ）草甸草盛期的美丽风毛菊（Ｓａｕｓｓｕｒｅａ　ｓｕｐｅｒｂａ）为材料，通过短期滤除太阳辐射

光谱中ＵＶ－Ｂ辐射成分的方法，研究了叶光合作用和光合色素等对环境ＵＶ－Ｂ辐射强度的适应性。结果表明，青

藏高原地区的强自然ＵＶ－Ｂ辐射是限制美丽风毛菊成熟叶片光合作用的一个因素，但高山植物在整个生长季节

内光合生理过程对ＵＶ－Ｂ辐射的响应是否一致，是否处于不同生育期的植株对ＵＶ－Ｂ辐射的敏感性具有差异，据

此本研究以美丽风毛菊叶片ＰＳⅡ光化学效率的响应为指标，结合光合色素和紫外线吸收物质的变化，通过生长

季节内不同月份的短期滤除ＵＶ－Ｂ辐射试验分析，探讨了高山植物光合机构对青藏高原强太阳 ＵＶ－Ｂ辐射的适

应特性。
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１　材料与方法

１．１　试验样地和植物材料

试验样地位于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。草场类型为高

寒矮嵩草草甸，系冬季藏绵羊的放牧场地。植物生长季内观测场封育，无大型动物的采食压力。试验站地区为高

原大陆性气候，受周围祁连山脉的影响，四季区分不明显，仅有冷暖季之别。暖季（４月下旬－１０月上旬）为矮嵩

草草甸的生长季节，白天气温适宜，夜晚温度较低，常在０℃以下，相对无霜期仅２０ｄ左右；生长季降水丰富，约占

全年降水总量的８０％。

美丽风毛菊为矮嵩草草甸的主要伴生种，多年生阔叶杂草，呈随机分布，主要生长在西藏、青海和甘肃等地

区，具有抗低温和强辐射的特性，为我国特有植物。

１．２　滤除ＵＶ－Ｂ辐射试验处理

模拟试验参照Ｆｉｓｃｕｓ等［５］的方法并略有改进。野外试验装置的制作及运作过程的具体细节等参见师生波

等［６，７］的方法。试验由滤除ＵＶ－Ｂ处理和对照组成，各设３个重复。滤除自然光谱中ＵＶ－Ｂ辐射成分的处理试验

框架覆盖以Ｌｕｍｉｎａｒ薄膜（Ｍｙｌａｒ型，Ｔｏｒａｙ　Ｃｏ．，Ｔｏｋｙｏ，日本），厚度０．０８ｍｍ，可滤除自然光谱中的绝大部分

ＵＶ－Ｂ成分，用ｌｏｗ　ＵＶ－Ｂ表示；滤除ＵＶ－Ｂ处理的对照框架覆盖以醋酸纤维素薄膜（ｃｅｌｌｕｌｏｓｅ　ａｃｅｔａｔｅ，ＣＡ），厚度

为０．１３ｍｍ，能透过自然光谱中几乎全部的ＵＶ－Ｂ成分，用ａｍｂ　ＵＶ－Ｂ表示。田间观测表明，ｌｏｗ　ＵＶ－Ｂ处理与

ａｍｂ　ＵＶ－Ｂ对照框架下的光合有效辐射（ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｌｌｙ　ａｃｔｉｖｅ　ｒａｄｉａｔｉｏｎ，ＰＡＲ）、空气相对湿度（ｒｅｌａｔｉｖｅ　ｈｕ－
ｍｉｄｉｔｙ，ＲＨ）和气温（Ｔａｉｒ）无任何差异［６］。

试验在２００８年植物生长季的每月初进行，连续处理５ｄ，２００９年重复了部分测定项目；每天的处理时间为

８：３０－１７：３０，依据天气晴阴状况略有调节。

１．３　光合生理参数的测定

１．３．１　ＰＳⅡ光化学效率　叶绿素荧光参数采用便携式脉冲调制荧光仪（ＦＭＳ－２，英国），选叶片中部避开主脉测

定。各处理及暗适应后叶绿素荧光效率参数的测定程序等参见师生波等［６，７］的前期报道，光适应状态下的最小

荧光强度Ｆｏ′以Ｏｘｂｏｒｏｕｇｈ和Ｂａｋｅｒ［８］经验公式计算，即Ｆｏ′＝Ｆｏ／（Ｆｖ／Ｆｍ－Ｆｏ／Ｆｍ′）。准确暗适应３ｍｉｎ后ＰＳ

Ⅱ最大光化学量子效率以Ｆｖ／Ｆｍ 表示［７］；ＰＳⅡ实际光化学效率参照Ｇｅｎｔｙ等［９］的方法计算，ΦＰＳⅡ＝（Ｆｍ′－Ｆｓ）／

Ｆｍ′。光化学 猝 灭 系 数（ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ　ｑｕｅｎｃｈｉｎｇ，ｑＰ）和 非 光 化 学 猝 灭 系 数（ｎｏｎ－ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ　ｑｕｅｎｃｈｉｎｇ，

ＮＰＱ）分别用下式计算［１０］，ｑＰ＝（Ｆｍ′－Ｆｓ）／（Ｆｍ′－Ｆｏ′）；ＮＰＱ＝Ｆｍ／Ｆｍ′－１。

１．３．２　叶绿素和类胡萝卜素　完成田间观测项目后，在每一处理框架下取健康成熟叶片数枚，用直径０．７ｃｍ的

打孔器取叶圆片１０个，混合均匀后分为２组，任取其中之一浸入１０ｍＬ叶绿素混合提取液（丙酮∶乙醇∶水的

比例为４５％∶４５％∶１０％）中，密封后低温避光浸提约１０ｄ至叶圆片无色［１］。叶绿素和类胡萝卜素含量的测定

与计算参照文献［１１］，光合色素含量以单位叶片面积表示。

１．３．３　紫外吸收物质　取上述混合均匀的另一组叶圆片，浸入含１０ｍＬ　７９％酸化甲醇的样品瓶中，盖紧密封，

低温避光浸提约１０ｄ。结果以１０ｍＬ酸化甲醇提取液中每单位面积叶片在２８０ｎｍ的紫外吸收值表示［１］。

１．４　数据分析

以ＳＰＳＳ　１１．０统计分析软件进行统计分析，采用独立样本ｔ检验法比较各处理的差异显著性。用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ

Ｅｘｃｅｌ软件作图，所有数据以平均值±标准误（ＳＥ）表示。显著性水平设定为α＝０．０５，极显著性水平为α＝０．０１，

图中分别用“＊”和“＊＊”表示。

本研究数据源于２００８年生长季，除８月因降水和停电等因素延期至中下旬外，其余各月的短期滤除 ＵＶ－Ｂ
辐射试验都在每月初进行。叶片ＰＳⅡ光化学效率参数严格选用试验处理期间成对的晴天或即使有云但无云层

干扰时的测定数值计算，不同月份叶绿素荧光参数的测定样本数分别为１５，８，９，１０和６；光合色素和ＵＶ－Ｂ吸收

物质的测定样本数均为６。

２　结果与分析

２．１　ＵＶ－Ｂ辐射对美丽风毛菊叶片ＰＳⅡ光化学量子效率的影响

尽管两处理间的差异均不显著（图１Ａ），与ａｍｂ　ＵＶ－Ｂ对照相比，ｌｏｗ　ＵＶ－Ｂ处理时各月ＰＳⅡ最大光化学量
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子效率Ｆｖ／Ｆｍ 均略呈增加趋势（ｐ分别为０．４３２　０，０．４０６　４，０．６６１　０，０．１０８　７和０．６９９　７），说明自然光谱中的强

ＵＶ－Ｂ成分对光合机构具有潜在伤害作用。除返青初期的５月和渐入枯黄的９月外，生长季内Ｆｖ／Ｆｍ 都较高，可

能与此段时期内所测定叶片较为成熟有关。

ＰＳⅡ实际光化学效率ΦＰＳⅡ 反映了稳态处理光照下ＰＳⅡ实际电子传递的量子效率。结果表明，美丽风毛菊

叶片的ΦＰＳⅡ 除７和８月外，ｌｏｗ　ＵＶ－Ｂ处理时略有增加趋势（图１Ｂ），似植物生长初期的５和６月以及渐入枯黄的

９月，自然光中的ＵＶ－Ｂ成分能抑制光合机构的ＰＳⅡ光化学反应过程，而草盛期的７和８月，植物已能完全适应

高原强太阳光及相伴的强ＵＶ－Ｂ辐射。生长季节内，除９月外，２种处理后ΦＰＳⅡ 均呈降低的趋势，可能与返青和

草盛前期植株较幼嫩，叶片光化学活性旺盛有关。

图１　不同月份滤除ＵＶ－Ｂ辐射处理时美丽风毛菊叶片ＰＳⅡ光化学效率的变化

Ｆｉｇ．１　Ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ　ｏｆ　ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ　ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ　ｏｆ　ＰＳⅡｉｎ　ｔｈｅ　ｄａｒｋ　ａｎｄ　ｌｉｇｈｔ　ｉｎ　Ｓ．ｓｕｐｅｒｂａ

ａｆｔｅｒ　ｒｅｍｏｖａｌ　ｏｆ　ＵＶ－Ｂ　ｔｒｅａｔｍｅｎｔ　ｄｕｒｉｎｇ　ｐｌａｎｔｓ　ｇｒｏｗｉｎｇ　ｓｅａｓｏｎ

２．２　ＵＶ－Ｂ辐射对美丽风毛菊叶片光化学和非光化学猝灭过程的影响

除８月外，与对照ａｍｂ　ＵＶ－Ｂ相比，ｌｏｗ　ＵＶ－Ｂ处理均引起了光化学猝灭系数ｑＰ的升高（图２Ａ）。同样，除６
月外，ｌｏｗ　ＵＶ－Ｂ处理时非光化学猝灭系数ＮＰＱ都呈降低趋势（图２Ｂ）。说明自然光谱中的ＵＶ－Ｂ成分对光合机

构具有微弱的负影响，ＰＳⅡ反应中心能以非光化学猝灭途径耗散过多的激发能。

不同月份间的比较表明，ｑＰ与ΦＰＳⅡ 的变化趋势相似；而ＮＰＱ在７和８月较高，可能与草盛期太阳辐射较强

且光照时数较多有关。

图２　不同月份滤除ＵＶ－Ｂ辐射处理对美丽风毛菊叶片光化学和非光化学猝灭系数的影响

Ｆｉｇ．２　Ｅｆｆｅｃｔｓ　ｏｆ　ｒｅｍｏｖａｌ　ｏｆ　ＵＶ－Ｂ　ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ　ｆｒｏｍ　ｎａｔｕｒａｌ　ｓｕｎｌｉｇｈｔ　ｏｎ　ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ（ｑＰ）ａｎｄ

ｎｏｎ－ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ　ｑｕｅｎｃｈｉｎｇ（ＮＰＱ）ｉｎ　Ｓ．ｓｕｐｅｒｂａｄｕｒｉｎｇ　ｐｌａｎｔｓ　ｇｒｏｗｉｎｇ　ｓｅａｓｏｎ

００２ ＡＣＴＡ　ＰＲＡＴＡＣＵＬＴＵＲＡＥ　ＳＩＮＩＣＡ（２０１２） Ｖｏｌ．２１，Ｎｏ．３



２．３　ＵＶ－Ｂ辐射对美丽风毛菊叶片光合色素的影响

短期滤除ＵＶ－Ｂ辐射处理后，两处理间光合色素含量的相对变化除６月外，总叶绿素Ｃｈｌ（ａ＋ｂ）和类胡萝卜

素Ｃａｒ均具有一 致 的 变 化 趋 势。与ａｍｂ　ＵＶ－Ｂ对 照 相 比，除９月 外，ｌｏｗ　ＵＶ－Ｂ处 理 时 美 丽 风 毛 菊 叶 片 的

Ｃｈｌ（ａ＋ｂ）含量均表现为降低的趋势（图３Ａ）；Ｃａｒ在６和９月呈降低的趋势，而５，７，８三个月则均略有增加趋势

（图３Ｂ）。Ｃａｒ／Ｃｈｌ在ｌｏｗ　ＵＶ－Ｂ时呈增加趋势（图３Ｃ）；同样，短期滤除 ＵＶ－Ｂ辐射处理后，美丽风毛菊叶片的

Ｃｈｌ　ａ／ｂ也呈增加趋势（图３Ｄ）。似自然光谱中的ＵＶ－Ｂ辐射成分能促进叶片光合色素的增加，引起Ｃａｒ／Ｃｈｌ和

Ｃｈｌ　ａ／ｂ的降低。

图３　不同月份滤除ＵＶ－Ｂ处理对美丽风毛菊叶片光合色素的影响

Ｆｉｇ．３　Ｅｆｆｅｃｔｓ　ｏｆ　ｒｅｍｏｖａｌ　ｏｆ　ＵＶ－Ｂ　ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ　ｆｒｏｍ　ｎａｔｕｒａｌ　ｓｕｎｌｉｇｈｔ　ｏｎ　ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ　ｐｉｇｍｅｎｔ

ｃｏｎｔｅｎｔｓ　ｉｎ　Ｓ．ｓｕｐｅｒｂａｄｕｒｉｎｇ　ｐｌａｎｔｓ　ｇｒｏｗｉｎｇ　ｓｅａｓｏｎ

２．４　ＵＶ－Ｂ辐射对美丽风毛菊叶片ＵＶ－Ｂ吸收物质含量的影响

短期滤除自然光谱中 ＵＶ－Ｂ成分处理后，ｌｏｗ　ＵＶ－Ｂ处理和对照ａｍｂ　ＵＶ－Ｂ之间 ＵＶ－Ｂ吸收物质含量的差

异都不明显，生长季７和８月的相对变化与５，６，９三个月的相反（图４）。不同月份间美丽风毛菊叶片中ＵＶ－Ｂ吸

收物质的含量变化也不明显，似生长末期略有降低的趋势。说明ＵＶ－Ｂ吸收物质对短期ＵＶ－Ｂ强度的变化无明

显地响应，或其含量相对稳定，受环境ＵＶ－Ｂ波动的影响较小。

２．５　ＵＶ－Ｂ辐射对美丽风毛菊叶比重的影响

生长季不同月份单位叶比重的计算表明，除９月外，与对照ａｍｂ　ＵＶ－Ｂ相比，其余各个月ｌｏｗ　ＵＶ－Ｂ处理后

叶比重均有降低，且８月呈显著差异（Ｐ＜０．０５）（图５）。叶比重的降低意味着短期滤除太阳ＵＶ－Ｂ组分引起美丽

风毛菊叶片变薄。

３　讨论与结论

气候变化对青藏高原具有显著的影响［１２］。通过不同处理天数的滤 除 ＵＶ－Ｂ试 验，在 高 寒 矮 嵩 草 草 甸 草 盛

期，研究了青藏高原强太阳ＵＶ－Ｂ辐射强度对高山植物美丽风毛菊光合生理过程的影响［６］。结果表明，太阳辐射

光谱中的ＵＶ－Ｂ组分对净光合速率（ｎｅｔ　ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ，Ｐｎ）仍具有一定的限制作用；ＵＶ－Ｂ辐射对稳态ＰＳⅡ光

化学效率也具有负影响，并认为叶片稳态ＰＳⅡ光化学效率的降低是影响Ｐｎ的一个主要因素。然而，植物短暂生

长季的不同月份各环境因子的差异较为明显，植株的发育状况也有较大不同，如太阳ＵＶ－Ｂ辐射的年变化较大，
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太阳高度角最大的夏至时节近地表面ＵＶ－Ｂ辐射强度也会达到最大值［１３］，因此，高山植物对环境 ＵＶ－Ｂ辐射的

响应在短暂的生长季节内可能也会有较大变化。鉴于返青期和草盛初期美丽风毛菊植物的叶片很小，难以开展

光合气体代谢参数的测定，因此本研究主要借助叶绿素荧光分析手段，研究了生长季内光合机构的ＵＶ－Ｂ响应特

性及变化规律。

图４　生长季不同月份滤除ＵＶ－Ｂ辐射处理对

美丽风毛菊叶片中ＵＶ－Ｂ吸收物质的影响

Ｆｉｇ．４　Ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ　ｏｆ　ｒｅｍｏｖａｌ　ｏｆ　ＵＶ－Ｂ　ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ　ｆｒｏｍ　ｎａｔｕｒａｌ

ｓｕｎｌｉｇｈｔ　ｏｎ　ＵＶ－Ｂ－ａｂｓｏｒｂｉｎｇ　ｃｏｍｐｏｕｎｄｓ　ｉｎ　Ｓ．ｓｕｐｅｒｂａ

ｄｕｒｉｎｇ　ｐｌａｎｔｓ　ｇｒｏｗｉｎｇ　ｓｅａｓｏｎ

图５　生长季不同月份滤除ＵＶ－Ｂ辐射处理对

美丽风毛菊叶片比重的影响

Ｆｉｇ．５　Ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ　ｏｆ　ｒｅｍｏｖａｌ　ｏｆ　ＵＶ－Ｂ　ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ　ｆｒｏｍ　ｎａｔｕｒａｌ

ｓｕｎｌｉｇｈｔ　ｏｎ　ｌｅａｆ　ｍａｓｓ　ｐｅｒ　ａｒｅａ　ｉｎ　Ｓ．ｓｕｐｅｒｂａ

ｄｕｒｉｎｇ　ｐｌａｎｔｓ　ｇｒｏｗｉｎｇ　ｓｅａｓｏｎ

３．１　叶绿素荧光参数对强太阳ＵＶ－Ｂ辐射的响应

不同月份的观测表明，准确暗适应３ｍｉｎ后，ｌｏｗ　ＵＶ－Ｂ处理的叶片ＰＳⅡ光化学效率（Ｆｖ／Ｆｍ）均有增加的趋

势，说明自然光谱中的强ＵＶ－Ｂ成分能抑制Ｆｖ／Ｆｍ 的恢复，既限制了ＰＳⅡ电子传递原初醌受体ＱＡ 的氧化速率，

也制约着ＰＳⅡ反应中心的快速开放和光化学量子效率的恢复［１４］，显然整个生长季内太阳 ＵＶ－Ｂ辐射对叶片光

合机构的光化学反应过程均具有负影响（图１Ａ）。

光适应叶片的实际光化学量子效率ΦＰＳⅡ 反映了ＰＳⅡ反应中心部分关闭时的实际原初光能捕获效率；光化

学猝灭系数与ＰＳⅡ反应中心的开放比例，即ＰＳⅡ原初醌电子受体ＱＡ 的氧化状态具有非线性关系［１５］。短期滤

除试验中ΦＰＳⅡ 和ｑＰ的变化表明，除草盛期的７和８月外，ｌｏｗ　ＵＶ－Ｂ处理时两荧光参数均有增加的趋势，也进一

步表明自然光谱中的ＵＶ－Ｂ辐射成分能限 制ＰＳⅡ反 应 中 心 的 光 化 学 反 应 过 程（图１Ｂ和 图２Ａ）。不 同 月 份 间

ΦＰＳⅡ 和ｑＰ具有相似的变化趋势，除受其他环境因素（如气温和光照强度）的影响外，也反映了植物叶片发育过程

中光合生理特性的变化。５和６月，美丽风毛菊植株处于生长初期，叶片刚展开且很幼嫩，光合活性较高，表现为

ΦＰＳⅡ 和ｑＰ较高；但此时叶片内部防御和修复系统尚未健全，叶片对环境中 ＵＶ－Ｂ辐射的波动较为敏感。７和８
月，矮嵩草草甸植物群落渐入草盛期，此时美丽风毛菊植株的单株叶片数目较多且成熟叶片较大，相比于其他月

份的测定结果，ΦＰＳⅡ 和ｑＰ都较低，体现了完 全 成 熟 叶 片 的 光 合 生 理 特 性。成 熟 叶 片 的 防 御 和 修 复 系 统 较 为 健

全，能有效抵御强太阳ＵＶ－Ｂ辐射，也能及时修复光合机构遭受的可能伤害，因此，可探测的负影响相对较小。同

时，正如前文［６］指出，选择性滤除薄膜（ＣＡ）对自然光谱中 ＵＶ－Ｂ和 ＵＶ－Ａ的透过率分别为７５％和１５％，而Ｌｕ－

ｍｉｎａｒ分别为３０％和１２％，很可能覆盖ＣＡ薄膜的ａｍｂ　ＵＶ－Ｂ处理下３％的ＵＶ－Ａ增多能有助于促进叶片气孔

导度的相对增大［１６］，也最终会通过ＡＴＰ和ＮＡＤＰＨ的有效利用促进ＰＳⅡ反应中心的光化学反应过程［１７］。当

然，不同月份ΦＰＳⅡ 和ｑＰ对ＵＶ－Ｂ辐射的敏感性差异不仅与叶片发育程度有关，也与环境因子如温度、光照及太

阳光谱成分的变化有关［１８，１９］。

除６月外，ｌｏｗ　ＵＶ－Ｂ处理时非光化学猝灭系数ＮＰＱ都表现为降低趋势，说明ＰＳⅡ反应中心能以非辐射热

能的途径耗散过多的激发能。不同月份的比较表明，７和８月ＮＰＱ较高，可能与此期间自然光较强，加之成熟叶
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片的光化学活性降低有关。叶片需要将吸收的较多激发能以热能的形式耗散，以保护光合机构的正常运行。

３．２　强太阳ＵＶ－Ｂ辐射下光合色素的增加是一种表象

植物叶片对环境胁迫较为敏感，光合色素含量及各组分的相对变化在一定程度上可作为反映环境因子干扰

或植物遭受胁迫的指示器［２０］。２００９年，草盛期的滤除试验表明，ｌｏｗ　ＵＶ－Ｂ处理时类胡萝卜素Ｃａｒ含量的变化

不明显，而叶绿素含量则显著降低［６］。本研究不同月份的滤除试验也表明，ｌｏｗ　ＵＶ－Ｂ处理时，除９月外，美丽风

毛菊叶片的Ｃｈｌ（ａ＋ｂ）和Ｃａｒ含量基本都表现为降低的趋势；即自然光谱中的 ＵＶ－Ｂ辐射成分“促进”了叶片光

合色素的增加。但光合色素含量若用单位叶片鲜重表示，结果就几乎无差异（图３），甚至略有相反趋势；进一步

分析表明，ｌｏｗ　ＵＶ－Ｂ处理时美丽风毛菊叶片发生了变薄的现象（图５）。因此，生长季内单位叶片面积光合色素

含量的降低同样可归因于叶片的变薄，即ａｍｂ　ＵＶ－Ｂ对照中光 合 色 素 的 相 对 升 高 依 然 缘 于 叶 片 厚 度 的 相 对 增

加，ＵＶ－Ｂ波段的辐射促进光合色素的合成是一种表象。尽管试验设计曾假定短期滤除试验处理的５ｄ内，叶片

光形态结构不会有明显的改变，但草盛期［６］的结果（图５）依然表明（虽然第５天时这种差异不显著），ａｍｂ　ＵＶ－Ｂ
处理有助于植物叶片厚度的相对增加。因此也验证了前文的分析，即自然光强中的ＵＶ－Ｂ辐射成分对叶片光合

色素合成过程的抑制和光氧化是本质的，而由于叶片厚度的相对增加所导致的单位叶片面积光合色素含量的不

变甚至增加是一种表象。

与草盛期的报道一致，不同月份的滤除试验表明，ｌｏｗ　ＵＶ－Ｂ处理引起了Ｃａｒ／Ｃｈｌ和Ｃｈｌ　ａ／ｂ的增加。有研

究认为，ＵＶ－Ｂ辐射降低Ｃｈｌ　ａ／ｂ与光捕获复合系统（ｌｉｇｈｔ－ｈａｒｖｅｓｔｉｎｇ　ｃｏｍｐｌｅｘ　ｓｙｓｔｅｍ，ＬＨＣ）对ＰＳⅡ和ＰＳＩ复合

体相对数量的增加有关［２１］。显然ＵＶ－Ｂ辐射具有降低Ｃａｒ／Ｃｈｌ和Ｃｈｌ　ａ／ｂ的潜在作用，这与Ｌｉｚａｎａ等［２２］在小麦

（Ｔｒｉｔｉｃｕｍ　ａｅｓｔｉｖｕｍ）不同物候期的ＵＶ－Ｂ试验结果一致。

３．３　ＵＶ－Ｂ吸收物质对光合机构的保护作用

ＵＶ－Ｂ吸收物质由类黄酮和衍生多酚组成，在紫外和近紫外波段具有强烈吸收作用，是植物体适应强 ＵＶ－Ｂ
环境的内部“过滤器”，能阻止并避免高能量光量子到达叶片光合机构等敏感部位，同时它也是羟自由基和过氧化

氢的有效猝灭剂［２３，２４］。尽管有研究认为ＵＶ－Ｂ辐射是促进ＵＶ－Ｂ吸收物质形成的必要因素［２５］，但各月两处理间

的相对变化并无显著或一致的趋势，且不同月份之间的变化也不明显，显然美丽风毛菊叶片中ＵＶ－Ｂ吸收物质对

短期ＵＶ－Ｂ强度变化的响应并不显著，或其含量受环境 ＵＶ－Ｂ波动的影响较小。ＵＶ－Ｂ吸收物质主要分布在叶

表皮层细胞中，能透过ＰＡＲ部分而有效地吸收太阳辐射光谱中ＵＶ－Ｂ成分，保护叶肉细胞的光合机构以及生物

大分子ＤＮＡ等免受损伤。不同月份的测试表明，美丽风毛菊叶片在发育展开的同时已经开始生成这种主要由

类黄酮构成的ＵＶ－Ｂ吸收物质，并能迅速为植物体提供一个有效的内部紫外防御系统。因此，并不是ＵＶ－Ｂ辐射

对这类物质的合成没有影响，而是其影响在叶片发育的初期就已经发挥了较大的作用，诱导并促进了ＵＶ－Ｂ吸收

物质的快速合成。高原强太阳辐射环境下生活的高山植物叶表皮层中具有较多 ＵＶ－Ｂ吸收物质，为充分抵御环

境中强太阳ＵＶ－Ｂ辐射引起的可能伤害提供了有效保障；另外，叶片中类黄酮的代谢周期可能较长，在成熟叶片

中其含量相对稳定，也倾向于较少受环境ＵＶ－Ｂ辐射波动的影响。

综上所述，强太阳ＵＶ－Ｂ辐射下叶片光合色素的相对增高源于叶厚度的增加，单位叶面积光合色素含量的增

加能弥补强光及ＵＶ－Ｂ辐射造成的光氧化损失，有利于维持植物体正常的光合功能；高原强ＵＶ－Ｂ辐射依然对美

丽风毛菊的光合生理过程具有潜在的负影响，表现为短期滤除太阳辐射光谱中 ＵＶ－Ｂ成分时，暗适应３ｍｉｎ后

ＰＳⅡ最大光化学量子效率Ｆｖ／Ｆｍ 的增加，以及光适应叶片ΦＰＳⅡ 和ｑＰ增加，说明伴随强太阳短波辐射的高ＵＶ－Ｂ
组分仍然是高山植物光合作用的一个限制因素；不同月份之间叶片ＰＳⅡ光化学效率的差异除与环境因子有关

外，也受叶片发育状态的影响。
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