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摘　要　选用西宁地区人工栽培的高山植物唐古特大黄 ( Rheum tanguticum)、山莨菪 ( Anisodus tanguticus)和麻花艽

( Gentiana straminea) ,比较了 3种高山植物之间光合作用的光响应和 CO2响应特性 ,叶片光合色素以及 UV-B吸收物

质的差异 ;并以低海拔植物菘蓝 ( Isatis indigotica)为对比 ,分析了高山植物与低海拔植物的差异。结果表明 :与低海

拔植物菘蓝相比 ,3种高山植物光合作用的表观量子效率 ( AQY)都偏低 ;唐古特大黄叶片的 AQY、羧化效率 ( CE)和

光呼吸速率 ( Rp)都很低 ,净光合速率 ( Pn)的光响应曲线在全日照光辐射范围内并没有达到完全饱和 ,这与单位面

积叶片具有较高的光合色素以及 UV-B吸收物质有关 ;麻花艽植物与唐古特大黄一样 ,具有较高的 UV-B吸收物质

和光合色素含量 ,但其 Rp较高 ,加之 Pn受气孔限制较为明显 ,故其光合作用的饱和光强很低 , Pn 相对于其它 3种

植物也较低 ;山莨菪与低海拔植物菘蓝的光合特性很相似 ,都具有较高的 AQY和 CE。这些结果表明 ,3种高山植物

的光合特性有较大差异 ,但并没有一致的相对于低海拔植物的共性。4种植物 Pn的胞间 CO2浓度 ( Ci)响应曲线在

CO2饱和点以后都表现为无机磷 (Pi)再生限制 ,其 Rp的变化与 CO2饱和点以后的最大 Pn的变化基本一致。
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Abstract　The photosynthetic characteristics of three medicinal alpine plants , Rheum tanguticum , Anisodus

tanguticus and Gentiana straminea , were studied and compared to a low land species , Isatis indigotica. The
response of net photosynthesis rate ( Pn) to intercellular CO2 concentrations ( Ci ) and photon flux density
( PFD) was determined using a LI-6400 photosynthesis system. The photosynthetic pigments and UV-B-ab2
sorbing compounds also were determined in the four species in order to evaluate differences in their photosyn2
thetic characteristics. The results indicated that the three alpine plants had relatively low photosynthetic quan2
tum yields ( AQY) as compared to the low land species of I . indigotica , and AQY , carboxylation efficiency
( CE) and photorespiratory rate ( Rp) were the lowest in R. tanguticum . However , Pn did not respond
strongly to changes in PFD , which may be due to the high concentration of photosynthetic pigments and UV-B-
absorbing compounds in the leaves. Similar to R. tanguticum , the alpine plant G. straminea also had higher
contents of UV-B-absorbing compounds , chlorophyll and carotenoids , but its Rp was higher and Pn was limited
by stomatal conductance in response to PFD and Pn was lower. The photosynthetic characteristics of the alpine
species , A . tanguticus , was similar to the low land species , I . indigotica , both of which had a high AQY

and CE. These results indicated that although there were some differences among the three alpine species , no
corresponding characteristics appeared in photosynthetic advancements. The response of Pn to Ci exhibited Pi
regeneration limitations after reaching full CO2 saturation. The changes of Rp in the four species were similar to
that of maximum Pn in photosynthetic Ci response.
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　　高山地区的生存环境相对恶劣 ,高山植物在长

期的自然选择和适应过程中 ,不断与环境相互协调 ,

形成了一系列对严酷自然条件的适应机制。这已经

引起国内外学者的普遍关注 (卢存福等 ,1995 ,2000 ;

吴学明 ,1997 ; Goldstein et al . ,1999) 。早在 1991 年

Rawat和 Purohit (1991)就通过移栽实验发现 ,4种原
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产地在高海拔 (3 600 m) 的高山植物移至低海拔

(550 m)后 ,植物叶片的 CO2同化速率和水蒸汽交换

速率对光强和温度的响应与原产地的测定结果相比

较 ,具有种的特异性 (Species specific) ,说明生长海拔

的改变并不是影响植物气体代谢过程的唯一因素。

高山地区的显著特点之一是随海拔升高气温降

低 ,日温差变大。通常认为高山植物能成功地适应

高山逆境的关键是发育和代谢能够在低温和较大日

温差下维持正常功能 (Larcher , 1980) 。Goldstein 等

(1999)以生长在夏威夷火山地区的高山巨大莲座状

植物 Argyroxiphium sandwicense 为材料 ,研究了田间

和实验室生长条件下高山植物光合作用对不同生长

温度的响应 ,以及对 - 15℃到 60℃温度变化的抗性

差异。表明生长在不同昼夜温差下的高山植物具有

几乎相同的最大光合速率和光合适温 ,但低温生长

环境中的高山植物具有较高的暗呼吸速率。

然而 ,不同于热带环境中很小季节变化的温度

塑造 ,青藏高原的高山植物 ,由于长期受高海拔环境

中高寒低温、强辐射和低气压等极端胁迫环境的影

响 ,在形态解剖和生理功能等方面具有某些特殊的

适应方式 (吴学明 ,1997 ;卢存福等 ,2000) 。近 10年

来 ,我们采用典型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 (Ben et al . , 1992 ; 贲桂英

等 ,1993 ;卢存福等 ,1995 ,2000 ;张树源等 ,1995 ;师生

波等 ,2001) ,但非离体状况下 ,尤其是自然生长环境

中植物光合作用的限制因素是什么 ? 它们与低海拔

植物有无差异 ? 我们还缺乏具体的实验证据。

本文以人工栽培的青藏高原典型高山药用植物

唐古特大黄 ( Rheum tanguticum ) 、山莨菪 ( Anisodus

tanguticus)和麻花艽 ( Gentiana straminea)为材料 ,并

以广泛栽培的低海拔植物菘蓝 ( Isatis indigotica)为

对比 ,比较研究了它们的光合特性 ,探讨了长期生长

在青藏高原地区的高山植物的光合作用对高原极端

环境的适应方式 ,并为人工栽培提出了合理建议。

1　材料和方法

1. 1　实验样地

实验样地设在位于青海省西宁市的中国科学院

西北高原生物研究所和距离研究所约 5 km的实验

苗圃。西宁地区地处青藏高原的东北隅 ,36°37′N、

101°46′E ;海拔 2 300 m。属高原大陆性半干旱气

候。气压低 ,太阳辐射强烈 ,年总辐射量达 588

kJ·cm - 2。夏季暖湿 ,东南季风时间较长 ,年平均温度

为 6. 1 ℃,年平均降雨量为 371. 2 mm。

唐古特大黄、山莨菪和菘蓝种植于中国科学院

西北高原生物研究所院内实验苗圃 ,为两年生的实

生苗。麻花艽种植在距离研究所约 5 km的实验苗

圃 ,也为两年生的实生苗。

1. 2　植物材料

唐古特大黄 :属蓼科多年生高大草本 ,是重要的

中药材 ,为常用泻下药。分布于青海省的海北、果洛

和玉树等地区 ,以及西藏东部和四川西部 ,生长于海

拔 1 700～3 900 m的山地林缘、灌丛和草坡等处。

山莨菪 :茄科多年生宿根草本。山莨菪除中药

用做麻醉镇静以及外用治疗溃疡恶疮及红肿疔毒

外 ,也是提取莨菪烷类生物碱的重要资源植物。分

布于青海、西藏以及四川和甘肃等地区 ,生长于海拔

2 200～4 200 m的山坡、沟边、路旁、田埂及畜圈等

处。

菘蓝 :十字花科菘蓝属植物 ,二年生草本。根称

为板蓝根 ,叶为大青叶。其根、叶均可入药 ,具有清

热解毒、凉血等功效。主产于安徽、河北、河南和陕

西等省 ,别名大青根、蓝靛等。

麻花艽 :龙胆科多年生草本。麻花艽在传统藏

医里用于治疗关节痛、肺病发烧和黄疸等症。分布

于青海、西藏以及四川和甘肃等地区 ,生于海拔

2 500～4 700 m的山坡、河滩、草地和灌丛中。

1. 3　测定方法及数据处理

1. 3. 1　叶片光合速率的测定

从每一栽培的植物种群中 ,各选接受自然太阳

辐射相近的叶片若干。用便携式光合气体分析系统

(LI-6400 , Li-Cor Inc. , Lincoln NE , USA)进行气体交

换测定。测定时间为 5月至 6月上旬 ,此时所有植

物均处于营养生长早期。测定时叶室环境因子的控

制除注明外均为叶片温度为 20 ℃,气源 CO2浓度为

350μmol CO2·mol - 1 ,光量子通量密度 ( PFD)为1 000

μmol photons·m - 2·s - 1。实验选在全晴天进行 ,并进

行 5～6次重复。

叶片表观量子效率 ( AQY)的计算以光响应曲线

中 0～200μmol photons·m - 2·s - 1之间的净光合速率

( Pn)对 PFD做直线回归 ,得回归方程 :

Pn = Rd + AQY×PFD

当 Pn = 0 时 , PFD 即为光合作用的光补偿点

Φi。这里 Rd为暗呼吸速率。

叶片羧化效率的计算以 Pn 对胞间 CO2 浓度

( Ci)曲线中 0～200μmol CO2·mol - 1的点做直线回

归 ,得回归方程 :
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Pn = Rp + CE×Ci

当 Pn = 0 时 , Ci 即为光合作用的 CO2 补偿点

Γ。这里 Rp为光下呼吸速率 , CE为羧化效率。由

于光下暗呼吸很小 ,可以近似将光下叶片向无 CO2

的空气中释放 CO2 的速率看作光呼吸速率 (蔡时青

和许大全 ,2000) 。

1. 3. 2　UV-B吸收物质含量的测定

取测定完净光合速率的成熟叶片 ,在不同叶片

上取直径 0. 7 cm的叶圆片共 30片 ,分 3组 ,分别浸

入含 40 ml 79 %酸化甲醇的样品瓶中 ,盖紧密封 ,避

光低温 10 d。测定方法见 Caldwell (1968) 。结果以

40 ml酸化甲醇提取液中 ,每单位面积叶片在 250～

350 nm范围内吸收曲线的面积表示 ,即 A·cm - 2·40

ml - 1。

1. 3. 3　叶绿素和类胡萝卜素含量的测定

取测定完净光合速率的成熟叶片 ,在不同叶片

上取直径 0. 7 cm的叶圆片共 30片 ,分 3组 ,分别浸

入 10 ml 80 %丙酮的提取液中 ,盖紧样品瓶并密封 ,

避光低温浸提 48 h至叶圆片无色。叶绿素含量的

测定与计算见 Arnon (1949)法。类胡萝卜素含量的

计算见朱广廉 (1990) 。

1. 3. 4　统计分析

以上数据采用 SPSS软件做统计分析。

2　结果和分析

2. 1　不同植物光合作用的光响应比较

采用LI-6400所配红蓝光源进行光合作用的光

响应测定。结果表明 ,唐古特大黄叶片的 Pn 在

PFD为 2 000μmol photons·m - 2·s - 1以内均未达到完

全饱和 (图 1) ,说明其潜在的光合能力很大 ;山莨菪

和菘蓝植物的光响应曲线相似 ,两者的 Pn 均在

PFD为 1 000μmol photons·m - 2·s - 1左右能达到基本

饱和 ,随 PFD的继续增强没有发生 Pn的减低现象 ;

麻花艽叶片的 Pn 和光合作用的饱和光强都很低 ,

部分原因可能是强光下叶片气孔的关闭引起了气孔

导度的下降 ,从而限制了 CO2分子的扩散。

弱光下 (0～200μmol photons·m - 2·s - 1)光合作

用的测定表明 ,唐古特大黄叶片光合作用的 AQY明

显低于其它 3 种植物 (表 1) ;山莨菪和菘蓝植物叶

片的 AQY较大 ,但两者无明显差异。尽管 AQY 很

低 ,但唐古特大黄叶片光合作用的光补偿点 (Φi)显

著大于其它 3种植物。麻花艽叶片的最大净光合速

率 ( Pmax)显著低于其它植物 ,其暗呼吸速率 ( Rd)也

显著小于唐古特大黄和菘蓝。由于唐古特大黄叶片

光合作用在 PFD 大于 2 000μmol photons·m - 2·s - 1

以后依然具有一定的上升趋势 ,故以 2 000μmol pho2
tons·m - 2·s - 1下的 Pn作为 Pmax并于其它 3种植物进

行比较。结果表明 ,唐古特大黄叶片的 Pmax依然显

著大于植物。统计分析表明 ,低海拔植物菘蓝与高

山植物山莨菪的 AQY、Φi、Rd和 Pmax均无显著差异 ,

两者的 AQY 都显著高于唐古特大黄和麻花艽 ,但

Pmax界于两植物之间 ,这也说明弱光下植物叶片的

AQY和强光下的 Pmax之间没有一定的必然联系。

图 1　不同植物叶片净光合速率对光量子通量密度的响应
Fig. 1　Response of net photosynthesis rate ( Pn) to photon flux density

( PFD) in the four different species leaves

2. 2　不同植物的光合作用 CO2 补偿点和光呼吸速

率比较

由图 2可知 ,叶片 Pn在随胞间 CO2浓度 ( Ci)经

图 2　不同植物叶片净光合速率对胞间 CO2浓度的响应

Fig. 2　Response of net photosynthesis rate ( Pn) to intercellular CO2

concentration ( Ci) in the four different species leaves

一初始线形增加后 ,紧跟着一个拐向较缓慢增长的

响应阶段。由于 4种植物的 Pn随 Ci 继续增加都变
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化很小 ,根据 Sage 和 Reid (1994)观点 ,可以认为它们

在达到 CO2饱和点以后都表现为无机磷 (Pi)周转限

制的光合作用过程。

唐古特大黄叶片光合作用的 CE和 Rp 均显著

低于其它 3种植物 (表 2) ,但Γ界于两种高山植物

之间 ,且与低海拔植物菘蓝无显著差异。山莨菪植

物的光合作用具有较高的 CE ,并且与其它两种高

山植物有显著差异 ,但其Γ明显低于其它 3 种植

物 , Rp也与其它植物有显著差异。麻花艽植物具有

较高的 Rp 和Γ。统计分析表明 ,3 种高山植物的

CE、Rp和Γ均有显著差异。

2. 3 　叶片 UV-B 吸收物质含量和光合色素含量的

变化

紫外线-B吸收物质 (UV-B-absorbing compounds)

为一些类黄酮物质的总称 ,主要存在于叶片的表皮

层细胞中 ,能有效地吸收太阳辐射光谱中 UV-B 波

段的辐射 ,保护叶肉细胞中的光合机构以及生物大

分子DNA等免受损伤 (Beggs &Wellmann , 1994 ; Fis2
cus & Booker , 1995) 。以单位叶片面积表示时 ,4种

植物叶片酸化甲醇的提取液中 UV-B吸收物质的含

量依次为 :唐古特大黄 >麻花艽 >菘蓝 >山莨菪。

单位叶片面积中总叶绿素和类胡萝卜素的含量变化

有相同趋势 ,依次为 :唐古特大黄 >麻花艽 >山莨菪

>菘蓝。表 3 表明 ,无论 UV-B 吸收物质还是叶片

总叶绿素含量 ,唐古特大黄和麻花艽都较高 ,但两高

山植物间并无显著差异。

表 1　高山植物和低海拔植物的光合作用光响应参数比较
Table 1　Comparison of photosynthetic parameters between alpine and low land species

表观量子效率 AQY

(μmol CO2·μmol - 1 photon)
光补偿点Φi

(μmol photons·m - 2·s - 1)

暗呼吸速率 Rd

(μmol CO2·m - 2·s - 1)

最大净光合速率 Pmax

(μmol CO2·m - 2·s - 1)

唐古特大黄 Rheum tanguticum 0. 030 4±0. 005 0a 86. 00±14. 74a - 2. 88±0. 46a 20. 03±3. 83a

山茛菪 Anisodus tanguticus 0. 047 4±0. 001 5b 41. 31±9. 89b - 2. 38±0. 46ab 15. 14±0. 80b

菘蓝 Isatis indigotica 0. 051 8±0. 000 9b 48. 67±4. 83b - 3. 01±0. 12a 15. 53±1. 57b

麻花艽 Gentiana straminea 0. 037 2±0. 005 6c 48. 13±14. 56b - 1. 84±0. 49b 9. 15±2. 23c

　　数据以平均数±标准差表示 ,菘蓝和麻花艽的样本数 n = 4 ,山莨菪和唐古特大黄 n = 5　Data showed above is means±SD , for Isatis indigotica
and Gentiana straminea n = 4 and for Anisodus tanguticus and Rheum tanguticum n = 5　同一列上标相同字母为差异不显著 ( p < 0. 05) Within each line ,
values followed by the same letter are not significant difference at p < 0. 05 according to LSD multiple test　AQY : Photosynthetic quantum yield　Φi : Photo flux
density in Pn = 0　Rd : Dark respiratory rate　Pmax : Max net photosynthesis rate

表 2　高山植物和低海拔植物光合作用的羧化效率、光呼吸速率和 CO2补偿点比较
Table 2　Comparison in carboxylation efficiency ( CE) , photorespiration rate ( Rp) and the CO2 compensation point (Γ) between alpine and low land species

羧化效率 CE

(μmol·μmol - 1)

光呼吸速率 Rp

(μmol CO2·m - 2·s - 1)

CO2补偿点Γ

(μmol CO2·mol - 1)

唐古特大黄 Rdeum tanguticum 0. 045 3±0. 006 6a - 2. 58±0. 33a 57. 30±5. 69ac

山茛菪 Anisodus tanguticus 0. 111 6±0. 002 6b - 4. 49±0. 27b 40. 18±1. 48b

菘蓝 Isatis indigotica 0. 107 7±0. 013 9bc - 6. 00±0. 75c 55. 77±1. 70c

麻花艽 Gentiana Straminea 0. 090 2±0. 011 9c - 6. 45±0. 66c 71. 63±2. 55d

　　数据以平均数±标准差表示 , n = 3 Data showed above is means±SD , n = 3　同一列上标相同字母为差异不显著 ( p < 0. 05) Within each line ,
values followed by the same letter are not significant difference at p < 0. 05 according to LSD multiple test

表 3　高山植物和低海拔植物叶片中 UV- B吸收物质、叶绿素和类胡萝卜素含量的比较
Table 3　Comparison of alpine and low land species in concentrations of UV-B-absorbing compounds , chlorophyll and carotenoid

UV-B吸收物质
UV-B-absorbing compounds

(A·cm - 2·40 ml - 1)

叶绿素
Chlorophyll (mg·cm - 2)

类胡萝卜素
Carotenoid (mg·cm - 2)

唐古特大黄 Rdeum tanguticum 41. 6831±5. 7752ad 0. 1338±0. 0136ad 0. 0652±0. 0055a

山茛菪 Anisodus tanguticus 15. 4925±2. 5225b 0. 0838±0. 0089b 0. 0404±0. 0040b

菘蓝 Isatis indigotica 25. 0854±2. 3132c 0. 0417±0. 0117c 0. 0177±0. 0049c

麻花艽 Gentiana Straminea 37. 2295±6. 9890d 0. 1294±0. 0126d 0. 0576±0. 0037d

　　数据以平均数±标准差表示 , n = 5 Data showed above is means±SD , n = 5　同一列上标相同字母为差异不显著 ( p < 0. 05) Within each line ,
values followed by the same letter are not significant difference at p < 0. 05 according to LSD multiple test
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3　讨　论

青藏高原药用植物在我国资源植物中占有相当

的比例 ,尽管目前开发利用的只是其中一些名贵种

类 ,但由于长期滥挖乱采 ,不仅破坏了当地脆弱的自

然生态系统 ,而且使一些物种处于濒危的边缘。因

此 ,采用人工栽培的途径开发药用植物 ,是保护生物

学的一个重要途径。

3种高山药用植物中除麻花艽植物的生长海拔

较高 ,为高寒草甸的主要伴随植物外 ,唐古特大黄和

山莨菪的海拔分布下限与西宁地区相近 ,且都要求

土质松软、水分供应充足的生长环境。因此在西宁

地区进行人工栽培具有得天独厚的条件。该文采用

青藏高原 3种高山药用植物并与低海拔药用植物菘

蓝进行比较 ,探讨了高山药用植物对高原环境的适

应性 ,同时为合理栽培高山药用植物提供科学理论

依据。

高山地区植物的生存环境相对恶劣 ,能在此极

端环境下生存繁衍的植物都具有一些形态解剖和生

理生化等方面的进化适应方式 (卢存福等 ,2000 ;吴

学明 ,1997 ; Goldstein et al . , 1999) 。高山植物的光

合特性反映了植物对高原特殊自然环境条件的响应

和适应。响应反映了植物生理功能对短期环境变化

的反应 ;适应性主要指在长期的特定环境中植物所

形成的形态、结构以及生理功能的变化。不同的高

山植物移栽至相同的自然环境条件后 ,对外界环境

因子的响应和适应也不完全相同 ( Rawat & Purohit ,

1991) 。但同一种高山植物培养在不同温度和日温

差的环境条件下却表现出几乎相同的最大光合速率

和光合适温 ,仅低温生长环境中的高山植物具有较

高的暗呼吸速率 ( Goldstein et al . , 1999) 。Westbeek

等 (1999)比较了高山、亚高山和低海拔起源的 7 种

早熟禾属植物的光合作用 ,发现以单位叶片面积表

示时 ,高海拔地区来源的植物的最大光合速率大于

低海拔地区 ,羧化能力也一样。但这并不意味着高

山植物总是比低海拔植物具有较高的光合速率和羧

化能力 ,不同科属的植物间往往也会有较大的差异

(Larcher , 1980) 。

青藏高原的高山植物由于受低温低气压等不利

环境因素的影响 ,加之强辐射下植物时常存在一定

程度的光合作用光抑制现象 ,因此光合作用的量子

效率偏低 (郭连旺等 ,1995) 。本文的研究结果也表

明 ,3种高山植物的 AQY都小于低海拔植物菘蓝 (表

1) 。唐古特大黄在弱光下的 AQY最低 ,但Φi 很高 ,

且在全日照的自然光辐射强度范围内依然没有达到

光合作用的光饱和 ,这一特性与麻花艽具有的较低

AQY和很低的 Pmax完全相反 ,表明叶片 AQY并不决

定 Pmax的大小 (许大全 ,2002) 。唐古特大黄叶片的

CE和 Rp都很低 ,说明叶片中活化的 Rubisco酶量较

少 ,光合作用的羧化限制程度大。自然条件下栽培

的唐古特大黄叶片的 Pn 随 PFD 的增强而不断增

大 ,光合作用的不断提高反映了植物对强太阳辐射

的一种适应方式 ,这显然与叶片总叶绿素明显较高

有关。同时叶片表皮细胞中含量丰富的 UV-B吸收

物质能吸收强太阳辐射中的 UV-B 辐射部分 ,使叶

肉细胞中叶绿体等器官的功能免遭伤害 ,为光合机

构的正常运行提供了内部保护“屏障”(师生波等 ,

1999) 。

与唐古特大黄对强辐射的适应方式相反 ,麻花

艽叶片的 Pn 和光合作用的饱和光强都很低 ,暗呼

吸速率也很低。多次实验证明 ,麻花艽叶片的 Pn

对 PFD 的响应中 ,当 PFD 大于光合作用的饱和光

强以后 ,气孔导度常有降低趋势 ,而此时 Ci 略有降

低 ,可以认为在通常光强下叶片气孔导度的降低是

限制净光合速率的一个主要原因。

山莨菪与菘蓝的光合特性在很多方面具有相似

性。相比而言 ,山莨菪的光呼吸速率 Rp 和 CO2 补

偿点Γ较低。原产地在低海拔的药用植物菘蓝 ,其

叶绿素和类胡萝卜素的含量都明显低于 3种高山植

物 ,但其净光合速率在光响应和 CO2响应中均不低。

此结果与Westbeek等 (1999)对 7种早熟禾属植物的

比较研究相反 ,可能与低海拔植物菘蓝具有较高的

AQY和 CE有关。将以叶片面积表示的 Pn 换算为

以叶绿素表示时 ,可以看出表 1中最大净光合速率

Pmax的排序变为菘蓝 >山莨菪 >唐古特大黄 >麻花

艽。其净光合速率依次为 : (0. 0372 ± 0. 0037) 、

(0. 0182 ±0. 0011) 、(0. 0150 ±0. 0029) 、(0. 0071 ±

0. 0017)μmol CO2·mg - 1 Chl·s - 1 ,除山莨菪和唐古特

大黄之间无显著差异外 ,其余相互间均存在显著差

异 ( p < 0. 05) 。同样表明 ,在通常大气 CO2 浓度范

围和温度下 ,高山植物的 Pmax并不一定大于低海拔

起源的植物。

植物光合作用的 Ci响应在一初始线形增加后 ,

紧跟着一个拐向较缓慢增长的响应阶段 ,表明光合

机构由 Rubisco 限制转变为依赖类囊体的 RuBP再

生的限制。由于 RuBP再生依赖于同化力 ATP和

NADPH的形成 ,而同化力的形成又依赖于光合电子

传递和与其偶联的光合磷酸化 ,所以 RuBP再生限
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制在一定程度上反映了光合电子传递和光合磷酸化

及其前面的光化学反应状况。

若植物光合作用的 Ci 响应在一初始线形增加

后 ,很快降低了对 Ci的敏感性 ,即增加 Ci再不能促

进和影响 Pn ,则表现为光合作用的 Pi 限制过程 (许

大全和沈允钢 ,2001) 。Pi是植物光合作用不可缺少

的元素 ,在通常光合作用过程中 Pi 能被循环使用。

在光反应过程中 Pi参与形成 ATP ,而当 ATP被用于

碳同化时 Pi被结合形成磷酸丙糖 ,结合在磷酸丙糖

中的 Pi随淀粉和蔗糖的进一步合成而释放出来 ,加

入到 Pi 的循环利用。如果磷酸丙糖被用于合成淀

粉和蔗糖的速率低于它生成的速率 ,Pi 再生释放就

会过于缓慢 ,从而对光合作用过程形成限制。可以

推断图 2 中 4 种植物的光合作用主要为 Pi 再生的

限制。Sage和 Reid (1994)指出 ,假如 Pi 的再生能力

降低很多 ,Rubisco限制将在 CO2饱和点直接变为 Pi

再生限制的光合作用 ,在这种情况下 C3植物光合作

用的 Ci响应可能类似于 C4植物。图 2中唐古特大

黄光合作用的 Ci 响应很低 ,可能是因为较低的 Rp

水平导致了较大的 Pi 再生周转的限制。唐古特大

黄属于 C3植物 ,但叶片的 Rp相对较低 ,可能与叶片

中活化的 Rubisco 羧化/加氧酶的量较低有关 ,也是

导致 Pn对光强的响应与典型 C4植物类似的一个原

因。光呼吸在植物气体代谢中的意义目前尚不能完

全确定 ,通常认为 ,在干旱和高辐射期间 ,气孔关闭 ,

CO2不能进入叶肉细胞会导致光抑制 ,此时光呼吸

释放 CO2 ,消耗多余能量 ,对光合器官起保护作用。

许大全和沈允钢 (2001)认为 ,C3 植物的光呼吸可能

是耗散过剩光能 ,保护光合机构免于强光破坏的一

个途径 ;同时 ,光呼吸途径在消耗多余能量的同时 ,

能释放被 PGA结合的 Pi 元素 ,缓解由于 Pi 暂时亏

缺而引起的对电子传递和光合磷酸化过程的限制。

图 2中菘蓝和山莨菪的 Rp较高 ,所以饱和 CO2时的

Pn也较高 ,表明 Pi 亏缺对电子传递和光合磷酸化

过程的限制也相对较小。

唐古特大黄和麻花艽为典型青藏高原的高山植

物 ,两者都有较高的叶绿素和类胡萝卜素含量 ,UV-

B吸收物质的含量也很高 ,但两种植物的光响应特

性差异很大。唐古特大黄的 Pn随 PFD的增强能不

断升高 ,在全日照最大光辐射下也未能饱和 ;麻花艽

却在很低光强 ,似乎在全日照光辐射的 1/ 4 时即已

经达到了饱和 , PFD 进一步增强甚至能引起 Pn 的

减低。可见唐古特大黄对 PFD的响应是通过 Pn的

不断增强而积极适应强辐射的 ,麻花艽似乎以较高

的光呼吸等避免强辐射的伤害。
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