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摘要：以14种高寒草甸植物为材料，研究分析植物叶片的光合 色素含量和叶绿素荧光参数，以探完高寒草甸植物 

适应青藏高原极端环境的光合生理机制。结果表明，黄花鸢尾(Iris pseudoacorus)、美丽风毛菊(Saussurea pul— 

chra)、鹅绒委陵菜(Potentilla anserina)和天蓝苜蓿(Medicago lupulina)叶片的单位面积叶绿素含量分别比黄帚 

橐吾(Ligularia virgaurea)高284．83 、200．56 、171．35 和 148．31 ，叶片PSⅡ有效光化学量子产量分别高 

79．99％、73．94 、68．37 和 63．9O ，叶片PS1I实际光化学效率也具有相同的变化趋势；而黄花鸢尾、美丽风毛 

菊、兰石草(Lancea tibetica)和麻 花艽(Gentiana straminea)叶片的单位叶 面积 类胡 萝 卜素含量分 别比天蓝苜 蓿高 

393．93 、348．48 、260．61 和 233．33 ，其叶片的非光化学猝灭也显著高于天蓝苜蓿；黄帚橐吾、珠芽蓼(Po— 

lygonum viviparnm)和柔软紫苑(Asterflaccidus)叶片的叶绿素 a／b值 高于2．91，能适应较强光照，而天蓝苜蓿 

叶片的叶绿素 a／b值小于2．5，常生长于植被下层，说明植物能够通过调整光合色素含量和构成而合理有效地利 

用光能 以适应特殊的环境 条件 。 
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青藏高原是由冈瓦纳大陆向北分离的若干小板 

块与欧亚大陆在雅鲁藏布江缝合线处发生大陆板块 

的碰撞后，经过 3次强烈构造运动引起的隆起和两 

次夷平作用而形成具有特殊的生态环境和独特的生 

物多样性的“世界屋脊”_1]，位于亚洲大陆中南部，我 

国西部边陲。青藏高原由于独有的海拔和地貌特征， 

地面气温比同纬度平原地区低，气温的地域差异十分 

显著，而且具有明显的垂直梯度变化 ；全年无四季 

之分，仅冷暖之别，冷季月平均气温低达～15～一1O 

℃，大部分暖季月平均气温低于10℃，是我国特有的 

高寒地域 ]。青藏高原地区受大陆性气候影响，绝大 

部分地区年降水量少，干旱与半干旱地区约占总面积 

的2／3，此外空气稀薄，太阳辐射强(比同纬度其它地 

区高 5O ～lo0 )紫外线强 ]，形成寒冷、干燥、缺 

氧、太阳总辐射高和紫外线强的独特高原气候。 

由于寒冷、干燥、缺氧和太阳总辐射高等高原气 

候的影响，青藏高原的植物生理生化特性、形态结构 

和生长发育均受到很大影响[5]。特别是处于寒冷和 

强近地面太阳紫外线环境胁迫中的植物，体内活性 

氧增加，损伤光合系统结构，迫使植物不断对高原气 

候产生的胁迫做出响应，以增强适应性谋求生存 ]。 

师生波等[7 根据青藏高原独有的海拔和强近地面太 

阳uV—B辐射，在青藏高原地区通过增补和滤除 

UV—B辐射模拟臭氧层损耗导致近地面 UV—B辐射 

增加对植物的影响做了大量工作，研究表明，高原植 

物经长期 自然选择与进化，在生理生化、形态结构和 

光合特性等方面形成了一定的适应机制；已有研究 

从分子水平上揭示了长白红景天(Bhocliola angus— 

ta)对低温胁迫的响应机理 ]，也有研究从生理生化 

水平上解释青藏高原高山植物对强紫外辐射的适应 

机制 。 ，但是关于不同植物光合生理对青藏高原 

地 区极端环境响应的研究甚少 。因此 ，本研究拟通 

过分析植物叶片的叶绿素含量和叶绿素荧光参数特 

性，探究在极端环境下不同植物光合生理的适应性， 
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以期为评价高原气候胁迫下青藏高原地区高寒草甸 

不同植物的光合作用响应机制提供理论依据。 

1 材料与方法 

1．1试验样地与材料 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 。研究站位于青藏高原东北部 ，即 

祁连 山东段的冷龙岭南麓(37。37 N，101。19 E)，山 

地平均海拔 4 000 m，受明显的高原大陆性气候影 

响，年平均气温 1．7℃，年平均降水量为 590．1 

mm，降水主要集中在 5—9月(占全年降水总量的 

8O )。年均实际 日照时间为 2 462．7 h，占理论 可 

照 时 间 的 55．O 0 o，年 平 均 太 阳 辐 射 6 170 

MJ·m ，占太 阳总辐射的 6O．1 。太阳辐射强 

烈 ，温度年差较小，日差较悬殊 。近地面 UV—B辐射 

高于同纬度其它地区。 

植被类型为高寒矮嵩草(Kobresia homilies)草 

甸 ，主要由多年生草本植物组成 ，优势种为矮嵩草 ， 

常见伴生种见表 1。 

表 1 高寒矮嵩草草甸常见伴生种 

Table 1 Common companion species of Kobresia homilies grassland in alpine meadow 

1．2测 量方法 

1．2．1叶绿素荧光参数的测定 本研究在高寒草甸 

的草盛期(7、8月)进行，所观测的高山植物正值营 

养生 长期。在连续 两个 月 内选择 天气 晴 朗的 

09：()()一1l：O0，采用便携式脉冲荧光仪(FMS 2，英 

国)测定植物的叶绿素荧光参数 。测定时，选择 自顶 

部向地面的第 3、4片叶(因为这两片叶子是完全展 

开且成熟的，再往下面的叶片可能会老化)，并保证 

所选叶片向阳且受光角度相 同，且测量部位一致及 

避开叶片中部主脉 。 

1．2．2叶绿素和类胡萝 卜素含量的测定 选取的叶 

片与测定叶绿素荧光参数的要求相同，避开主脉，用 

打孔器(直径 0．7 cm)取 18个叶圆片，混合均匀随 

机分成 3组，每组 6片，即每种植物 3个重复，将叶 

圆片分别放入装有 1O mL叶绿素提取液(V丙 ： 

Vl乙醇：V水一45：45：10)的试瓶中，密封低温保存 

至叶圆片无色 (约 10 d)。用紫外分光光度计(UV一 

1601，日本)检测在 663、645和 440 nm 波长 处 的 

吸光值。叶绿素含量的测定与计算参照 Arnonl1 

的方法，类胡萝 卜素含量的测定与计算参照朱广 

廉_1胡的测定方法 ，光合 色素 以单位 叶片面积 的含 

量表示。 

1．3数据分析 所测数据用SPSS 16．0软件进行 

统计分析与显著性检 验。数据展示 为重复 ±标 准 

误 ，采用 Originpro 8．5软件作 图。 

2 结果与分析 

2．1高寒草甸不同植物叶片光合 色素含量的 

比较研 究 

2．1．1高寒草甸 14种植物叶片的叶绿素含量比较 

分析 植物叶片的叶绿色素在参与光合作用中涉及 
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光能的吸收、传递和转化的过程，是客观反映植物利 

用光能的重要指标 ，也是作为判断植物光合生理能 

力、反映环境胁迫状况的重要指标，但是叶片的叶绿 

素含量变化与植物种类、环境变化密切相关。不同 

植物之间叶片的叶绿素含量具有一定差异，黄花鸢 

尾(13)、美丽风毛菊(7)、鹅绒委陵菜(3)和天蓝苜蓿 

(11)叶片的单位面积叶绿素含量比黄帚橐吾(10)分 

别 高 284．83 、200．56 、171．35 和 148．31 

(图 1)。 
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复合体结合，既可以辅助吸收光能并传递给光系统 

反应中心的叶绿素 a，也可 以在强近地面 UV—B辐 

射和高太阳辐射的胁迫下促进非光化学猝灭耗散多 

余的光能，以实现光破坏防御的功能[】 ，体现植物 

对过剩光能耗散的能力_1 。黄花鸢尾(13)、美丽风 

毛菊(7)、兰石草(12)和麻花艽(5)叶片的单位面积 

类胡萝 卜素含量分别比天蓝苜蓿(11)高 393．93 、 

348．48 、260．61 和 233．33 (图 4)。 
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图2 高寒草甸不同植物叶片的 

叶绿 素 a／b比值的比较 

Comparison of the Chla／Chlb of different 

plant leaves at alpine meadow 
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图3 高寒草甸 14种植物叶片的 

叶绿素 a／b比值的聚类分析 

Fig．3 The dendrogram of hierarchical cluster 

analysis of the Chla／Chlb of 14 plant 

leaves at alpine meadow 

2．2高寒草甸植物叶片光适应下 PSII有效光 

化学量子产量(Fv ／Fro )和实际光化学效率 

( ps 1I)的比较分析 PsⅡ有效光化学量子产 

量(Fv ／Fm )反映开放的 PsⅡ反应中心原初光能 

l  2  6  5  4  2  9  7  8  O  3  3  4 1  
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捕获效率口 。在连续两个 月 的测量 中，晴天 的数 

据表明植物叶片的 PS II有效光化学量子产量与其 

叶绿素含量具有相关性，即植物叶片的叶绿素含量 

高，其PSⅡ有效光化学量子产量也较高(图 5)。实 

际光化学效率((I)psⅡ)，以(Fm 一Fs)／Fro 表示，代 

表线性电子传递的量子效率 】̈ 。不同植物叶片的 

实际光化学效率的变化与其叶绿素含量及构成比例 

有关 ，与 Fv ／Fro 的变化相似(图 6)。 

2．3高寒草甸植物叶片光适应下光化学猝灭 

(qP)和非光化学猝灭(NPQ)的分析 比较 光 

化学淬灭(qP)指的是 PS 1I天线色素吸收的光能用 
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图 4 高寒草甸不同植物叶片的 

类胡萝 卜素含量比较 

Fig．4 Comparison of the carotenoid content 

of different plant leaves at 

alpine meadow 
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图 5 高寒草甸 14种植物叶片的 PSⅡ 

有效光化学量 子产 量(Fv ／Fm )的 比较 

Fig．5 Comparison of the photochemical efficiency of 

PSⅡin the light(Fv ／Fm )of different 

plant leaves at alpine meadow 

于光化学电子传递的份额，反映了光系统 Ⅱ稳定性 

原初电子受体 QA的还氧状态，是由于 QA一重新氧 

化引起的；光化学淬灭系数(qP值)愈大，说明 QA一 

重新氧化成为 QA的量愈大 ，也就是光系统 Ⅱ的电 

子传递活性愈大_】 。不同高寒草甸植物叶片的光 

适应下光化学猝灭(qP)与实际光化学效率( psⅡ) 

的变化相似。非光化学淬灭(NPQ)反映的是 PS II 

天线色素所吸收的光能中，不能用于光合电子传递 

而以热的形式耗散掉的部分；当 PSII反应中心天线 

色素吸收了过量光能时，如不能及时地耗散，将会引 

起光合机构失活或造成破坏 ，所 以非光化学淬灭是 
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图 6 高寒草甸 14种植物叶片的 

实际光化 学效 率( psⅡ)的 比较 
Fig．6 Comparison of the photochemical 

efficiency of PSⅡin the light( PSⅡ)of 
different plant leaves at alpine meadow 
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图7 高寒草甸 14种植物叶片的 

光化学淬灭(qp)的比较 

Fig．7 Comparison of the photochemical 

quenching(qP)of different plant 
leaves at alpine meadow 
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图 8 哥寒草甸 14种植物叶片的非光 

化学淬灭(NPQ)的 比较 

Fig．8 Comparison of the Nonphotochemical 

quenching(NPQ)of different plant 

leaves at alpine meadow 

一 种自我保护机制，对光合机构起到一定的保护作 

用 ](图 7)。不同高寒草甸植物叶片的非光化学猝 

灭的变化与其类胡萝 卜素含量有关，即植物叶片类 

胡萝 卜素含量高和构成比例大，则其非光化学猝灭 

较高(图 8)。 

3 讨论 

青藏高原生态环境独特，是研究植物对极端环 

境响应和适应性 的理想平 台。在极端 环境的胁迫 

下，植物会通过改变叶片形态、调整叶片角度等行为 

来减少受光面积以及通过叶表蜡质层和微绒毛反射 

部分太阳辐射而有效避免强光和紫外线造成的损 

伤l_5]。本研究发现，珠芽蓼、麻花艽、箭叶橐吾、兰石 

草和黄花鸢尾叶片均具有比较厚的蜡质层，而鹅绒 

委陵菜、微孔草、柔软紫菀和美丽风毛菊叶片则具有 

较多的微绒毛，这说明青藏高原地区的植物可通过 

改变其形态特征来减少对强光和紫外线的吸收，以 

适应环境 。 

本试验在对不同植物叶片单位面积叶绿素含量 

和叶绿素荧光参数特性的研究中发现光合色素含量 

的高低与组成比例不同，在一定程度上反映了实验 

中观测的高山植物光合生理对青藏高原地区高太阳 

辐射、强紫外线等独特环境的响应。如叶绿素含量 

较高的黄花鸢尾、美丽风毛菊、鹅绒委陵菜和天蓝苜 

蓿，其叶片的 PSⅡ反应中心原初光能捕获效率与黄 

帚橐吾的相 比也分别高79．99 、73．94 、68．37 

和 63．90 9／6，说明高山植物(黄花鸢尾、美丽风毛菊、 

鹅绒委陵菜和天蓝苜蓿)叶绿素含量增加能使叶片 

捕获和传递光能的效率增强。这与Gabrielsenl21]研 

究植物叶片不同叶绿素浓度对光合作用影响以及 

McCall和 Martinl2。 研究堪萨斯州东北部森林 3种 

植物叶绿素浓度和光合作用的结果一致。在高寒草 

甸生态系统中天蓝苜蓿植株较矮、叶片薄且小，对强 

太阳辐射比较敏感，而且根据图 1和图 2能推出天 

蓝苜蓿单位面积叶绿素 b含量多，表明天蓝苜蓿通 

过提高叶绿素 b的含量增加捕光色素蛋白复合体的 

比例 以获得足够的光能。Bailey等[2。 研究拟南芥 

(Arabidopsis thaliana)对光照的响应的结果表明 ， 

叶绿素 b合成加快和捕光色素蛋白复合体使捕光能 

力增强，本研究结果与其相似。叶绿素 a／b是一个 

判断植物对光 强适 应性的常用参数_1 。天蓝苜 

蓿叶片的单位面积叶绿素 a／h值最小(<1．7)，而 

10种植物的比值均大于 2．91，其中黄帚橐吾比值最 

大。该结果与 Johnsonl2 通过对 19种植物 的研究 

发现阳生植物的叶绿素 a／b为(2．91±0．08)，而 阴 

生植物的叶绿素 a／b为(2．59±0．11)的结论相似。 

植物对吸收光能的分配和利用主要包括光化学 

反应转化光能、非光化学热能耗散 以及叶绿素荧光 

形式耗散过剩光能。光化学反应和热耗散的变化会 

引起叶绿素荧光猝灭过程的相应变化，因此，采用叶 

绿素荧光动力学能够无损伤地快速反映逆境胁迫下 

植物的光合生理特性_1 。植物叶片的 PS1I实际 

光化学效率代表线性电子传递的量子效率，常用来 

反映电子在 PS I和 PS II的传递情况，是荧光参数 

的重要组成部分。14种植物中黄花鸢尾、美丽风毛 

菊、天蓝苜蓿和鹅绒委陵菜叶片的PSⅡ实际光化学 

效率比较高，这与其光合色素的构成有关，但目前色 

素组成比例与光能利用之间的机制仍不明确，有待 

结合飞秒分辨差异吸收光谱技术进行深入研究。叶 

绿素荧光猝灭有光化学猝灭和非光化学猝灭两种形 

式。植物叶片的类胡萝 卜素含量与其非光化学猝灭 

具有相关性，说明类胡萝 卜素能够促进非光化学猝 

灭 ；不同植物间光化学猝灭与 PS1I实际光化学效率 

的变化趋势是相似的，因为光化学猝灭系数大小反 

映了光系统Ⅱ的电子传递活性大小。 
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绿色植物的光合作用过程受外界环境变化的影 

响非常明显，其中光照强度、温度和 CO。浓度等环 

境因素对光合作用的影响最大。本研究是在 自然条 

件下通过分析植物光合色素含量和构成比例以及叶 

绿素荧光参数，发现所观测的高山植物能调整其叶 

片光合色素含量和比例进行有效的光能利用和分 

配。据此认为，这可能是一种高山植物对极端环境 

的适应性机制。本研究进行光合生理的分析中存在 

一 定的局限性：1)仅从植物光合色素含量和比例以 

及叶绿素荧光参数进行分析，不能够系统、全面地分 

析光合作用过程中色素的具体功能；2)高山植物由 

于植株低矮、叶片很小的形态特征要结合光合仪测 

定光合速率进行研究分析受到限制 。嗣后研究重点 

后是在野外试验站进行以自然光为背景长期增补紫 

外线 UV—B和滤除近地面紫外线 UV—B实验，深人 

探讨高山植物对极端环境的光合生理适应机制。 

4 结论 

本研究发现在青藏高原高寒草甸生态系统中， 

所观测 的高山植物不仅形态特征发生改变以适应环 

境，还通过调整其叶片光合色素的构成和含量来适 

应该地区高太阳辐射、强 UV—B辐射和低温的环境。 

当植物的叶绿素 a含量高而 PS 1I实际光化学效率 

受限制使得捕获的光能过剩时，捕光色素蛋白复合 

体中的类胡萝 卜素则会进行热能耗散以减轻光氧化 

损伤；若植物的叶绿素 a含量低且吸收的光能不能 

满足光合作用需求时，植物通过提高叶绿素 b的含 

量使得捕光色素蛋白复合体增加，光能利用效率增 

强，以致在这极端环境下植物能有效地利用和耗散 

光能而谋求生存与繁殖。 
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Comparison of phOtOsynthetic pigment contents and the chlorophyll fluorescence of 

characteristics of different plant leaves in alpine meadow of Tibet plateau 

ZHU Peng—jin ，SHANG Yan～xia。～，YANG Li。～，SHI Sheng—bo。，HAN Fa 

(1．Guangxi Institute of Sub—tropical Crops，Nanning 530000，China； 

2．Key Laboratory of Adaptation and Evolution of Plateau Biology，Northwest Institute of 

Plateau Biology，Chinese Academy of Sciences，Xining 810001，China； 

3．Graduate University of Chinese Academy of Sciences，Beijing 100049，China) 

Abstract：Tibetan Plateau is known as the“Roof of the W orld”with harsh，unique climatic characteristics 

and geographic conditions and cold，high solar radiation and strong ultraviolet light et口Z，and has profound 

influences on the morphology，photosynthetic pigments content and photosynthetic process of leaf of alpine 

plants．The plateau climate is important to photosynthetic pigments content，the constituent and photo— 

synthesis of leaf，few studies have been focused on the relationship between photosynthetic pigments and 

photosynthesis of alpine plants in the third pole．In this research，14 plants of 9 species were selected and 

photosynthetic pigments content and the chlorophyll fluorescence of characteristics of leaf in the alpine 

meadow ecosystem were measured．The results showed that 1)To some extent，the chlorophyll content of 

alpine plants can reflect the photosynthetic capacity of leave；2)The different composition proportion of 

photosynthetic pigments is closely related to photosynthetic physiology of plants． 

Key words：alpine meadow；plants；photosynthetic pigment；chlorophyll fluorescence characteristic 
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