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高山植物美丽风毛菊PSII光化学效率和光合色素

对短期增补UV-B辐射的响应 
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摘  要  在中国科学院海北高寒草甸生态系统实验站的综合观测场, 于植物生长季的不同月份进行短期增补UV-B辐射的模

拟试验, 研究了高山植物美丽风毛菊(Saussurea superba)的PSII光化学效率、光合色素和UV-B吸收物质对增强UV-B辐射的响

应。结果表明, 尽管差异不显著, 暗适应3 min的PSII最大光化学量子效率在不同月份均有降低的趋势, 说明增强UV-B辐射能

加剧光合机构的光抑制。不同月份短期增补UV-B辐射均引起光下PSII实际光化学量子效率和光化学猝灭系数的降低, 以及非

光化学猝灭系数的增高, 表明增强UV-B辐射能降低叶片的光能捕获效率, 促进非光化学能量耗散过程。增补UV-B辐射后, 
叶片光合色素的含量略有降低趋势, 可能与短时间内光合色素形成过程受抑制和光氧化程度的加剧, 以及叶片厚度的略微降

低有关。UV-B吸收物质的含量在不同月份没有一致和较为显著的变化, 说明高原强UV-B环境下生存的美丽风毛菊叶表皮层

中由类黄酮和衍生多酚类组成的内部紫外屏蔽物质相对稳定, 倾向于较少受增补UV-B辐射的影响。 
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Abstract   

Aims  Native alpine plants that have grown and evolved on the Qinghai-Tibetan Plateau of China for a long time 
have developed a strong adaptation capacity for harsh environmental factors, such as low temperature, low air 
pressure, strong sunlight and solar UV-B radiation. The objective of this study was to determine the response of 
PSII photochemistry efficiency to short-term enhanced solar UV-B intensity in alpine plants. We examined 
whether UV-B-absorbing compounds were sufficiently efficient to protect the photosynthetic apparatus from 
UV-B photo-inactivation or photo-damage and evaluated the influence of UV-B radiation on photosynthetic pig-
ments. 
Methods  Field experiments were conducted during the 2008 and 2009 growing seasons in alpine Kobresia hu-
milis meadow near Haibei Alpine Meadow Ecosystem Research Station (37°29′–37°45′ N, 101°12′–101°33′ E; alt. 
3 200 m) using the native alpine plant Saussurea superba. Short-term UV-B-supplementation studies were per-
formed over 5 days using UV-B-313 fluorescence lamps, which were filtered with a cellulose diacetate film to get 
increased UV-B treatment and a Mylar film as a control. Pulse-modulated in-vivo chlorophyll fluorescence was 
used to obtain rapid information of UV-B on photosynthetic processes. The 3-min dark-adapted maximum quan-
tum efficiency of PSII photochemistry, F(v)/F(m), and PSII photochemistry efficiency were measured under natural 
sunlight. The contents of photosynthetic pigments and UV-B-absorbing compounds were analyzed based on leaf 
area unit.  
Important findings  Although there was no significant difference, F(v)/F(m) showed a decreasing trend after 
short-term exposure to enhanced UV-B radiation in all measurements throughout the growing season. The reduc-
tion of the actual photochemical quantum efficiency and photochemical quenching as well as the increase of 
non-photochemical quenching in UV-B supplemented treatment, when compared to the control, indicated there 
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was a decrease in PSII photochemistry efficiency and an increase in non-photochemical quenching. These phe-
nomena indicated photo-inactivation or photo-damage of photosynthesis occurred in the PSII reaction center. The 
photosynthetic pigments showed a small decrease in the UV-B supplemented treatment, which may be related to 
the enhancement of photo-oxidation, a reduction of pigment synthesis and small variation of leaf thickness. The 
UV-B-absorbing compounds were not influenced by short-term enhancement of UV-B radiation when analyzed 
based on leaf area unit. This demonstrated that higher contents of UV-B-absorbing compounds in the epidermal 
layer of alpine plant S. superba were efficient for defense against UV-B radiation and stabilized for further en-
hancement of UV-B radiation 
Key words   alpine plant, photosynthetic pigment, PSII photochemistry efficiency, Qinghai-Tibetan Plateau, 
Saussurea superba, UV-B-absorbing compounds, UV-B radiation 

 

平流层臭氧柱(total column ozone)的降低, 直
接引起了穿透到近地表面紫外线B辐射(UV-B, 280– 

315 nm) 强 度 的 增 加 (Madronich et al., 1999; 
McKenzie et al., 2007)。尽管它增加的比例很小, 但
UV-B波段在近地表面的太阳短波光谱中最具活性, 
对人类健康, 动物、植物和微生物的生命过程, 以
及天然和人工合成材料的使用寿命等具有深刻的

影响(Björn, 1999)。高等植物作为陆地生态系统的

初级生产者, 在太阳光能固定和物质转换过程中具

有重要的作用。然而, 强太阳光和相伴随的太阳

UV-B辐射始终塑造着植物的生命活动进程。研究表

明, 即使是当前环境水平的UV-B辐射剂量, 也明显

地影响着陆生高等植物的生理过程和发育进程

(Sicora et al., 2006; van Rensen et al., 2007)。 
高等植物具有多种途径改善和修复(ameliorate 

and repair)潜在的任何伤害效应, 能在一定程度上

应付UV-B辐射的胁迫。大量的实验表明, 与起源于

低海拔和高纬度地区的植物相比, 来自高山和低纬

度地区的植物种和品种, 由于在生长发育的整个阶

段始终都经历着自然强太阳UV-B辐射的驯化, 通
常对人为增强的UV-B辐射不很敏感(van de Staaij et 
al., 1995), 也就是说, 这些植物在长期的进化与适

应过程中已形成了多种策略, 能减缓UV-B诱导的

各种伤害。高等植物适应强UV-B胁迫的一个重要途

径就是诱导形成能有效地屏障紫外波段辐射的一

些化学物质, 称为UV-B吸收物质。这些主要存在于

叶表皮层细胞中的紫外线屏蔽物质由类黄酮和衍

生多酚类组成, 能有效地保护叶肉细胞和内部的光

合机构 , 使其避免UV-B光量子的伤害 (Bornman, 
1989; Jansen et al., 1998)。除此以外, 高等植物也发 

育了完整的修复和防御机制, 以适应自然光谱中的

UV-B组分。其中, 修复机理包括受损DNA的切除和

由光裂合酶(photolyase)催化的光活化调节修复, 以
及紫外线敏感蛋白特别是光系统II反应中心(PSII) 
D1和D2蛋白亚基的体内合成(Britt, 1999; Bilger et 
al., 2001); 防御机制包括酶和非酶抗氧化系统的加

强(Jansen et al., 1998; Costa et al., 2002), 其中抗坏

血酸、α-生育酚、还原性谷胱甘肽以及类胡萝卜素   
都是非酶防御中能有效地解除氧化胁迫的分子    
响应。 

师生波等(2010; 2011a)对高山植物美丽风毛菊

(Saussurea superba)叶片的PSII光化学效率和光合

色素含量等进行了分析 , 发现草盛期15天增补

UV-B的处理可导致光合机构的光胁迫驯化适应

(light-stress acclimation); 并通过不同天气类型的归

纳分析探讨了引起光适应叶片PSII实际光化学效率

和光化学猝灭能力增加的诸多可能原因。显然, 草
盛期美丽风毛菊植株光合能力的维系得益于叶片

厚度等多种有利因素, 但增补UV-B辐射对光合生

理过程的潜在负效应依然存在, 叶片净光合速率的

变化取决于包括光抑制和光形态适应在内的一系

列正、负影响的平衡。为了尽可能排除增补UV-B
辐射后叶片厚度等光形态结构变化引起的补偿效

果, 确定UV-B辐射的生理学效应, 本文特以2008年
植物生长季内不同月份的美丽风毛菊植株为材料, 
分析了PSII光化学效率、光合色素和UV-B吸收物质

的变化, 探讨光合机构对增强UV-B辐射的应激响

应和适应方式。这将有助于了解高山植物的UV-B
适应机理, 以便确定影响高原植物生长及质量形成

的UV-B辐射阈值。 
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1  材料和方法 
1.1  试验样地及植物材料 

试验样地设在中国科学院海北高寒草甸生态

系统实验站(简称海北站)的综合观测场。该地区位

于青藏高原的东北隅, 地处祁连山东段北支冷龙岭

南麓 , 大通河河谷的西北部 , 37°29′–37°45′ N、

101°12′–101°33′ E。试验站地区以山间滩地和丘陵

低山为主, 滩地海拔3 200 m。受高原大陆性气候及

高海拔的影响, 无明显四季之分, 仅有冷暖季之别; 
暖季凉爽而湿润, 冷季漫长寒冷。海北站地区年平

均气温–1.7 ℃, 极端最高气温27.6 ℃, 极端最低气

温–37.1 ℃; 年内无绝对无霜期, 相对无霜期仅20
天左右, 植物生长期约135天。年降水量426–860 
mm, 主要集中在植物生长季的暖季5–9月, 占全年

降水量的80%。站区土壤类型为高寒草甸土, 土层

深度60 cm左右, 母质为黄土, 其下为洪冲积物。 
高寒矮嵩草(Kobresia humilis)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。美丽风毛菊为主要的伴随种之一, 
属阔叶性多年生杂类草。该种主要分布在西藏、青

海和甘肃等海拔1 920–2 800 m的地区, 为我国特有

植物, 具有较强的抗低温和强太阳光辐射的能力。 
1.2  增补UV-B辐射的试验处理 

短期增补UV-B辐射的模拟试验主要参照Flint
等(2003)的方法。在综合观测场内电力方便且植被

较均匀的地段, 选择株型相近、叶片数目基本相同

的美丽风毛菊6株, 每相邻两个植株为一组, 分别

安置增补和对照框架, 共设3个重复处理组。处理框

架安放在选定植株的正上方上, 东西方向排列并固

定。2008年生长季内的增补试验除8月份外, 其余均

在月初进行; 2009年重复了部分试验内容。处理天

数为5天, 处理时间在8:30–17:30, 根据天气晴阴等

略有调节。 
模拟增补UV-B辐射的可移动框架采用三角铝

材制作, 框架高35 cm, 固定灯架的上部支架为正

方形设计, 边长30 cm。4个灯管支架安放在正方形

框架下部, 首尾相连, 其上安装8 W的UV-B荧光灯

管(UVB-308, 北京电光源研究所)。增补框架的荧光

灯管包一层纤维素双乙酸脂的薄膜(CA膜, 厚度为

0.13 mm), 能隔除与生态不相关的少量致死性紫外

线C (UV-C, <280 nm)成分 , 透过UV-B辐射 , 用
Enhanced UV-B表示; 对照框架采用Mylar薄膜(厚

度为0.13 mm)包裹荧光灯管, 以完全滤除灯管发射

的UV-B和少量的UV-C辐射 , 用Ambient UV-B表

示。两种选择性薄膜均可透过紫外线A (UV-A, 
315–400 nm)辐射。 

2009年7月14日北京时间12:00左右的测定结果

表明 , 全晴天两处理架下的实测光合有效辐射

(PAR)、大气相对湿度(RH)、气温(Tair)均无差异 , 
UV-B辐射强度不具有显著差异(表1)。PAR采用

LI-188 B量子辐射计(LI-COR, Lincoln, USA)测定, 
UV-B和UV-A用Macam UV 203 A+B紫外辐射计

(Photometrics, Livingston, UK)测定, RH和Tair用国产

WHM1型(天津气象海洋仪器厂)温湿度仪测定。根

据Björn和Teramura (1993)模型计算UV-B生物有效

辐射(UV-BBE), 两处理架下的UV-BBE分别为947和
1.98 J·m–2·h–1。 

为避免UV-B-308荧光灯管在使用过程中发生

光强和光质的较大改变, 每只灯管的田间使用寿命

确定为15天, 约100 h, 即每3次处理后更换灯管; 
同时每次试验启用新的CA膜和Mylar膜, 以保证膜

透过率的稳定。 
1.3  测定项目和方法 
1.3.1  叶绿素荧光参数的测定 

叶绿素荧光参数采用FMS-2便携式脉冲调制荧

光仪(Hansatech Instruments LTD., Norfolk, UK)测
定。美丽风毛菊植株的茎极短, 基生叶呈莲座状排

列。5月份植株刚从地面长出, 叶片小, 且未能充分

展开, 故荧光参数测定时选其较大叶片的中上部避

开主脉测定。草盛期后于每一框架下选择并标记完

全展开的健康叶片3–4片, 避开主脉, 在叶片中部选

左或右部分测定。 
自然光背景下以30 s间隔连续测定3次稳态荧

光产率Fs和最大荧光产率Fm′, 随后立即用自制的

暗适应密封罩遮盖开口式荧光探头固定架, 准确暗

适应3 min, 测定电子传递链基本还原后的最小荧

光产率F(o)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的PSII最大光化学量子效率以

F(v)/F(m)表示(师生波等, 2011b; 2011c), 反映非光化

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 & Stiff, 1989)。另选自然生长

且无任何处理的美丽风毛菊叶片数枚, 下午太阳即

将落山前用暗适应夹遮光, 充分暗适应4–5 h, 于天

黑后测定光合机构全部PSII反应中心都开放的初始 
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表1  短期增补UV-B辐射试验处理架下主要环境因子的变化(2009年7月14日) (平均值±标准误差, n = 15; α = 0.05) 
Table 1  Changes of main environmental factors in short-term UV-B-supplementation experiments in July 14, 2009 (mean ± SE, n = 
15; α = 0.05) 

 增补UV-B辐射 
Enhanced UV-B 

背景UV-B辐射 
Ambient UV-B 

差异显著性 
Significance 

光合有效辐射 PAR (μmol photons·m–2·s–1) 1 842 ± 33 1 825 ± 32 0.720 6 

相对湿度 Relative humidity (%) 70.98 ± 0.20 71.07 ± 0.16 0.740 1 

气温 Air temperature (℃) 20.43 ± 0.15 20.44 ± 0.11 0.971 1 

UV-B (W·m–2)  4.40 ± 0.06  4.28 ± 0.05 0.061 0 

UV-A (mW·m–2) 23.54 ± 0.14 22.12 ± 0.06 0 
PAR, photosynthetically active radiation 
 

 
荧光强度Fo和PSII反应中心都关闭时的最大荧光强

度Fm。测定荧光强度Fm、F(m)和Fm′的饱和脉冲光强

均为8 000 μmol photons·m–2·s–1, 脉冲时间为0.7 s。
Fo′用Oxborough和Baker (1997)的经验公式计算, 即
Fo′ = Fo/(Fv/Fm – Fo/ Fm′)。Fo和Fm以及Fo′用于以下

叶绿素荧光参数的计算。 
Fv′/Fm′表示可见光下PSII开放陷阱的最大量子

效率, 为光适应叶片的PSII有效光化学量子效率, 
也称为光下PSII最大效率(Baker, 2008), 其中Fv′ = 
Fm′ –Fo′ (Genty et al., 1989)。qP反映开放PSII反应中

心的比例, 即QA的还原程度, 称为光化学猝灭系

数, qP = (Fm′ – Fs)/(Fm′ –Fo′)。NPQ表示叶绿素荧光

的非光化学猝灭系数, NPQ = Fm/Fm′ – 1 (Bilger & 
Björkman, 1990)。 
1.3.2  叶绿素和类胡萝卜素含量的测定 

5天的短期增补UV-B辐射试验结束后立即取

样, 并在实验室进行定量和浸提处理。每一处理框

架下取健康展开叶片数枚, 于不同叶片上避开主要

叶脉用直径0.7 cm的打孔器取叶圆片10个, 混合均

匀后分为两组。其一浸入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(师生波等, 1999)。叶绿素和类胡萝

卜素含量的测定与计算见朱广廉等(1990)的文献。 
1.3.3  UV-B吸收物质含量的测定 

取混合均匀的另一组叶圆片浸入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。结果以10 mL提取液中每单位面积叶片在280和
310 nm的紫外吸收值表示: OD280·cm–2·10 mL–1和

OD310·cm–2·10 mL–1 (师生波等, 1999)。 
1.3.4  单位叶比重的测定 

每一处理框架下取成熟健康叶片数枚, 在不同 

叶片上避开主要叶脉用直径0.7 cm的打孔器取叶圆

片10枚, 立即用1/1000的电子天平称重, 结果以单

位叶片面积的鲜重表示。 
1.4  数据分析 

数据用SPSS 11.0软件进行统计分析, 采用独立

样本t检验法比较各处理间的差异显著性。Microsoft 
Excel软件作图, 数据以平均值表示, 垂直条表示标

准误差(SE), 样本数见文中和图标记。“*”和“**”分别

表示处理间显著(p < 0.05)和极显著(p < 0.01)差异。 
本文以2008年矮嵩草草甸植物生长季节的测

定数据分析讨论, 除8月份因降雨和停电等因素延

期至中下旬外, 其余各月份的短期增补UV-B辐射

试验都在每月月初进行。叶绿素荧光参数, 尤其是

稳态PSII光化学效率参数计算时, 严格选用了试验

期间的晴天或即使有云但无云层干扰时的成对测

定数值。 

2  结果和分析 

2.1  短期增补UV-B辐射处理对美丽风毛菊叶片

PSII光化学量子效率的影响 
图1A表明, 从返青初期的5月份到渐入枯黄期

的9月份 , 尽管差异都不显著 , 与对照Ambient 
UV-B相比, 增补UV-B处理时暗适应3 min的PSII最
大光化学量子效率F(v)/F(m)均呈降低趋势(5到9月的

p分别为0.455、0.915、0.549、0.219和0.625; n分别

为15、9、51、9和8), 其中6月份的测定结果几无差

异。准确3 min暗适应后, Enhanced UV-B处理植株

PSII反应中心的恢复能力略小于Ambient UV-B对照

的, 表明UV-B辐射增强抑制了PSII反应中心原初电

子受体QA的氧化速率, 加重了美丽风毛菊叶片光

合机构的光抑制程度。 



424  植物生态学报 Chinese Journal of Plant Ecology  2012, 36 (5): 420–430 
 

www.plant-ecology.com 

 
 
图1  2008年植物生长季不同月份增补UV-B辐射处理对美丽

风毛菊叶片PSII最大光化学量子效率(F(v)/F(m)) (A)和PSII有效

光化学量子效率(Fv′/Fm′) (B)的影响(平均值±标准误差)。 
Fig. 1  Effects of short-term UV-B-supplementation on 3-min 
dark adapted and light adapted maximum quantum efficiency 
of PSII photochemistry (F(v)/F(m) (A) and (Fv′/Fm′) (B)) in 
Saussurea superba during plants growing season in 2008 (mean 
± SE). 
 

 
自然光背景下 , PSII有效光化学量子效率

Fv′/Fm′除返青初的5月份有较显著差异外(p < 0.05), 
其余各月Ambient UV-B对照和Enhanced UV-B处理

间的差异均不显著(图1B); 与暗适应叶片的F(v)/F(m)

相比, 增补UV-B处理时光适应叶片Fv′/Fm′的降低较

为明显(5–9月的p分别为0.037、0.459、0.156、0.393
和0.897; n分别为15、9、9、9和5)。说明自然光背

景下增补UV-B辐射可加剧对开放PSII反应中心激

发能捕获效率的限制。 
2.2  短期增补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 
稳定太阳光背景下, 短期增补UV-B辐射强度

后美丽风毛菊叶片的光化学猝灭系数qP除8月份外,  

 
 
图2  2008年植物生长季不同月份短期增补UV-B辐射处理

对美丽风毛菊叶片光化学(A)和非光化学猝灭系数(B)的影

响(平均值±标准误差)。 
Fig. 2  Effects of short-term UV-B supplementation on pho-
tochemical and non-photochemical quenching (qP) (A) and 
(NPQ) (B) in Saussurea superba during plants growing season 
in 2008 (mean ± SE). 
 

 
都略呈降低趋势(图2A); 非光化学猝灭系数NPQ则

呈升高趋势, 其中5月份的测定值呈显著差异(p < 
0.05) (图2B)。说明UV-B辐射增强能影响激发能的

分配份额, 导致PSII光化学猝灭的降低和热耗散能

力的增加。 
qP除5月份外, 从6月份起在生长季节内呈降低

的趋势; NPQ值在7、8月份较高, 返青初期和渐入枯

黄期时都较低。显然, 不同月份间稳态叶绿素荧光

参数的差异除与叶片发育状况有关外, 还受测定时

环境条件(如气温、光照等)的影响。 
2.3  短期增补UV-B辐射处理对美丽风毛菊叶片光

合色素的影响 
生长季短期增补UV-B后, 美丽风毛菊叶片总
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叶绿素(Chl a+b)和类胡萝卜素(Car)的含量除9月份

几无差异外, 其余4个月的测定都表明, 短期UV-B
辐射增强可引起Chl a+b和Car含量的降低, 其中5月
份Ambient UV-B和Enhanced UV-B两处理间的差异

显著(p < 0.05)。类胡萝卜素与叶绿素含量的比值

Car/Chl除7月份(p = 0.037 3)和8月份(p = 0.219 7)有
较大的增加外, 其余3个月均无差异(图3C)。叶绿素

a和叶绿素b的比值(Chl a/b)除5月份的降低较明显

外(p = 0.123 7), 其余各月的降低趋势均不明显(图
3D)。 

不同月份间的比较表明, 返青初期叶片光合色

素的含量较低, Car/Chl和Chl a/b的值也较低, 似乎

与此时美丽风毛菊植株叶片刚展开, 光合色素尚处

于合成阶段有关; 另外, 光合色素含量和PSII光化

学效率也易受增补UV-B辐射的干扰。 

2.4  短期增补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 
鉴于紫外扫描曲线不便于不同月份间的比较, 

本文采用280和310 nm两处紫外吸光值进行了分

析。结果表明, 短期增补UV-B辐射后, 美丽风毛菊

叶片中UV-B吸收物质的含量没有明显变化; 不同

月份间的UV-B吸收物质除9月份略低外, 其余4个
月的测定都较稳定, 说明其含量在植物生长发育的

过程中受外界环境因素的影响较小(图4)。 
2.5  短期增补UV-B辐射处理对美丽风毛菊叶比重

的影响 
生长季不同月份的测定表明, 除9月份外, 与

Ambient UV-B对照相比, 增补UV-B处理后单位叶

比重均略有降低趋势(图5)。叶比重的降低意味着短

时间内UV-B辐射强度的增加能引起美丽风毛菊叶 
 

 
 
图3  2008年植物生长季不同月份短期增补UV-B辐射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 = 6)。*, 处
理间差异显著(p < 0.05)。 
Fig. 3  Effects of short-term UV-B supplementation on photosynthetic pigment contents in Saussurea superba measured in different 
months during the plant growing season in 2008 (mean ± SE, n = 6). Car, carotinoid; Chl, chlorophyll. *, Significant difference be-
tween the treatments (p < 0.05). 
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图4  2008年植物生长季不同月份短期UV-B辐射处理对美

丽风毛菊叶片中UV-B吸收物质的影响(平均值±标准误差, n 
= 6)。 
Fig. 4  Influence of short-term UV-B radiation on UV-B-abs- 
orbing compounds in Saussurea superba in different        
months during plant growing season in 2008 (mean ± SE,           
n = 6). 
 
 

片厚度变薄。返青期的5月份, 叶比重较大, 可能

与生长初期叶表面未能完全舒展存在较多皱褶有

关。 

3  讨论 

采用选择性薄膜和UV-B荧光灯管的组合是野

外模拟增强UV-B试验的主要途径(Flint et al., 2003; 
Paul & Gwynn-Jones, 2003), 由于具有自然背景光

的优势, 在研究平流层臭氧耗损导致的近地表面太

阳UV-B辐射增强对植物及生态系统的影响, 和评

价全球环境变化中UV-B的生物学和生态学效应等

方面具有重要意义(Björn, 1999; Lau et al., 2006)。长
期增补UV-B辐射能引起高山植物麻花艽(Gentiana 
straminea)和美丽风毛菊叶片厚度的显著增加, 在 

 
 
图5  2008年植物生长季不同月份短期UV-B辐射处理对美

丽风毛菊叶比重的影响(平均值±标准误差, n = 6)。 
Fig. 5  Influence of short-term UV-B radiation on leaf weight 
ratio in Saussurea superba in different months during plant 
growing season in 2008 (mean ± SE, n = 6). 
 

 
一定程度上可补偿增强UV-B辐射后光合色素的光

破坏, 因此以单位叶片面积表示的净光合速率和光

合放氧速率没有发生降低现象, 相反有所提高(Shi 
et al., 2004)。显然, 高山植物叶片光形态结构的变

化在一定程度上掩盖了UV-B光量子伤害光合机构

的事实。本文采用小型可移动的增补UV-B辐射装

置, 在矮嵩草草甸植物的生长季内以美丽风毛菊为

材料开展了短期模拟增强试验, 目的在于最低程度

地减弱叶片厚度的变化对生物学效应的修饰, 研究

高山植物光合机构对增强UV-B辐射的响应。不同月

份的短期增补试验仅持续5天, 每天照光时间5–8 h
不等。在如此短暂的处理时间内叶片厚度一般不会

有明显的变化, 也不可能产生较大的UV-B辐射效

应的积累, 因此叶片光合生理的变化可真实地反映

光合机构对增强UV-B辐射的快速响应。 
与传统的气体交换测定相比, 叶绿素荧光分析

所反映的叶片量子效率、光合能力等都源于间接的

测定(张守仁, 1999; 许大全, 2002; Baker, 2008)。鉴

于青藏高原草甸植物的特性, 常用的便携式光合测

定仪器很难使用于低矮植株和狭小叶片, 即使是草

盛期的美丽风毛菊、麻花艽等阔叶植物也难以满足

光合测定叶室的需求。叶绿素荧光探头需测定的叶

片面积很小, 使用的暗适应夹也较小, 一般不受植
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株低矮的影响。即便如此, 对于高寒矮嵩草草甸的

优势种矮嵩草 , 以及次优势种如羊茅 (Festuca 
ovina)、异针茅(Stipa grandis)等禾草, 依然面临着叶

片过于细小的问题。本试验的另一目的就是通过阔

叶植物光合特性的研究, 建立一种适宜的手段来探

测矮嵩草草甸绝大多数高山植物的UV-B响应特性。 
光合机构是UV-B辐射的敏感部位, UV-B增强

可导致PSII反应中心受损, 进而影响植物的光合生

理过程(Bornman, 1989; van Rensen et al., 2007)。野

外UV-B试验能较真实地预演自然环境的可能变化

趋势(Caldwell & Flint, 1994; Paul & Gwynn-Jones, 
2003), 但光强、温度等环境因子的变化很快, 加之

可能受日变化生理节律的影响, 因此准确、敏捷地

追踪植物的生理响应尤为关键。与以前的研究(师生

波等, 2011a; 2011b; 2011c)相同, 准确暗适应3 min
后PSII光化学量子效率F(v)/F(m)的差异可作为探测

光合机构中PSII反应中心相对受抑制程度的快速无

损伤手段(Galvez-Valdivieso et al., 2009)。短时间3 
min的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快相组分的完全恢复, 其差

异主要来自光合作用光抑制的慢相组分以及状态

转换的中间相组分的变化(Quick & Stitt, 1989)。图1
表明, 尽管能检测到的差异程度小且无统计学上的

显著性, 生长季不同月份的短期增补UV-B辐射处

理均引起了美丽风毛菊叶片F(v)/F(m)的降低, 说明

UV-B辐射加剧了光合机构的光抑制程度, 对光合

机构的功能具有潜在的损害作用。 
5月份是矮嵩草草甸植物群落的返青初期, 美

丽风毛菊植株刚从地面长出, 叶片尚未完全舒展, 
数目少且小, 可用于试验的叶片相对幼嫩, 此时叶

片光合色素含量显著低于其他月份, 可见光背景下

Fv′/Fm′以及qP和NPQ也明显受增补UV-B辐射的影

响, 说明返青初期的美丽风毛菊对UV-B辐射较为

敏感, 很可能与此时植株幼小、叶片中修复和防御

系统不够完善有关。7、8月份为草甸植物群落的草

盛期, 此时美丽风毛菊植株已经基本长成, 单株叶

片数目较多, 且成熟叶片较大, 相比于其他月份的

结果, qP较低而NPQ较高, 反映了成熟叶片的光合

响应特性, 当然也与这一时期太阳光较强以及自然

光谱中UV-B辐射所占比例较高有关。短期增补

UV-B处理后美丽风毛菊叶片的光合色素含量一般

较Ambient UV-B对照的低(图3A、3B), 说明突然增

强的UV-B辐射能加剧光合色素的光氧化过程或抑

制其合成过程的某些步骤(Lizana et al., 2009), 引起

光合色素合成与代谢的失衡, 进而导致其含量的降

低。尽管差异都不显著, Enhanced UV-B处理均引起

了PSII最大效率Fv′/Fm′的降低 , 以及NPQ的升高 , 
显然可见光背景下光合机构的光化学活性和非光

化学猝灭过程受UV-B光量子的影响, UV-B辐射增

强对高原土著植物美丽风毛菊的光合作用具有潜

在的负影响。9月份, 试验站地区霜冻已经较为频繁

和严重, 美丽风毛菊叶片易受伤害且叶缘及叶尖常

有褐斑等出现, 此时能选作测定和取样的叶片显然

较为成熟和健壮, 对环境胁迫的抗性也较高, 因此

短期增强UV-B辐射时单位叶面积光合色素的含量

几无变化, PSII反应中心的受抑程度也小。毋庸置

疑, UV-B诱导的PSII反应中心失活是短暂的, 而且

在自然条件下几乎难以察觉(Allen et al., 1998; Joshi 
et al., 2007), 不同月份稳态PSII光化学效率对短期

增补UV-B辐射敏感性的差异不仅与叶片发育状况

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, 同时生长季内随叶片逐渐成熟各种修

复和防御机制也趋于完善, 在抵御强UV-B辐射等

胁迫因子中发挥着重要作用。 
Car的最大吸收峰在蓝紫光部分, 能吸收蓝紫

光的光能并传递给作用中心的Chl a分子; 同时Car
还能清除活性氧, 保护细胞膜系统免于强光辐射的

伤害作用(Middleton & Teramura, 1993)。然而, 增补

UV-B辐射处理时, Car/Chl在不同月份的响应不尽

相同, 除7月份的测定有显著差异外, 其余各月差

异不明显且变化相异, 显然Car和Chl之间相对敏感

性的问题依然不能确定。Chl a/b尽管几无差异, 但
在各月均具有相同的变化趋势, 很可能UV-B辐射

具有降低Chl a/b值的作用, 这与不同物候期小麦的

UV-B试验结果一致(Lizana et al., 2009), Chl a/b值
的降低可能与光捕获复合系统(LHC)对PSII和PSI核
复合体相对数量的增加有关(Šprtová et al., 2003)。 

不同于草盛期15天的增补UV-B辐射试验, 生
长季不同月份5天的短期增补UV-B均引起了叶片厚

度的略微减小(图5), 可能与植物未能很快适应突然

增强的UV-B辐射有关。但高山植物具有较强的光胁

迫驯化(light-stress acclimation)能力, 在15天的增补

UV-B辐射试验中可表现为叶片厚度的增加和单位

叶片面积光合色素的可能增高; 然而随处理时间的
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持续, 增补UV-B辐射最终会促进叶片的衰老过程, 
导致光合色素和叶片厚度的减少(师生波等, 2010; 
2011a), 这种光形态结构的响应过程明显受植株生

理状况和诸多环境因素的共同影响。以叶片鲜重为

基础计算的光合色素含量也表明, 除6月份外, 与
Ambient UV-B对照相比, 增补UV-B处理也引起了

叶片单位鲜重叶绿素和类胡萝卜素含量的略微降

低(图表未列), 说明短时间(5天)增补UV-B辐射后美

丽风毛菊叶片光合色素含量的降低趋势, 可能与短

时间内光合色素形成过程受抑制和光氧化程度的

加剧有关, 也缘于叶片厚度的略微减少。 
UV-B吸收物质除能有效地吸收太阳光谱中

UV-B波段的辐射, 避免高能量光量子到达叶片光

合机构等敏感部位外, 也是羟自由基和过氧化氢的

有效猝灭剂(Lau et al., 2006), 因此这种由类黄酮和

衍生多酚类构成的UV-B吸收物质在保护叶肉细胞

光合机构以及生物大分子DNA等免受损伤方面具

有重要作用。同草盛期的研究(师生波等 , 2010; 
2011a), 不同月份短期增补UV-B辐射处理时, 美丽

风毛菊叶片中UV-B吸收物质的含量并没有呈现一

致和较为显著的变化(图4); 5月份其含量较高, 受
叶片未完全展开的影响, 也说明这类物质的产生在

叶片发育的早期即已存在, 为植物体抵御UV-B胁

迫提供了有效的内部屏障。叶表皮层细胞中较多的

UV-B吸收物质能有效地滤除强太阳短波辐射中的

UV-B成分, 趋向于较少受环境中UV-B波动的影响

(Ziska et al., 1992); 也表明这类物质体内的代谢周

期较长, 短期增补UV-B辐射处理并不能诱导其含

量增加(师生波等, 2011c), 仅在渐入枯黄期的生长

末期随环境因子的不断恶劣或极端变化略有降低

趋势。 
综上可知, 返青初期的5月份, PSII光化学效

率、光合色素以及叶厚度对增补UV-B辐射都较为敏

感; 与此相反, 渐入枯黄期时, 增补UV-B处理与对

照相比几无差异, 或略有相反趋势; 尽管UV-B辐射

能影响PSII反应中心的稳态光化学效率和光合色素

等, 但其影响程度很弱, 往往会被其他环境因素的

影响所掩盖, 以致于在自然条件下几乎难以察觉。

显然, 主要分布在青藏高原及邻近的高山地区的美

丽风毛菊, 在长期的进化和适应过程中已形成了对

环境强UV-B辐射的耐性和适应机理。 
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