
２０２０年１０月 甘　肃　农　业　大　学　学　报 第５　５卷
第５期８４～９３ ＪＯＵＲＮＡＬ　ＯＦ　ＧＡＮＳＵ　ＡＧＲＩＣＵＬＴＵＲＡＬ　ＵＮＩＶＥＲＳＩＴＹ 双 月 刊

青藏高原不同种源麻花艽光合特征比较

周党卫１，３，师生波１，３，王环２，王亚艺５，王久利４，李松龄５，陈世龙１，３，
沈建伟２，程庭峰１，李小娟４

（１．中国科学院高原生物适应与进化重点实验室，青海 西宁　８１０００８；２．中国科学院西北高原生物研究所分析测试中心，

青海 西宁　８１０００８；３．青海省植物分子育种重点实验室，青海 西宁　８１０００８；４．青海民族大学生态环境与资源学院，

青海 西宁　８１０００７）；５．青海大学土壤肥料研究所，青海 西宁　８１０００８）

摘要：【目的】通过不同种源麻花艽的光合特性比较，分析其光合机构的驯化适应能力，为优质种质资源的筛选

与引种培育提供科学依据．【方法】源自青藏高原地区不同海拔的五类麻花艽类群，栽培于青海省湟中县多巴镇实

验苗圃，经１ａ引种栽培驯化后，比较分析了其叶片光合色素、叶绿素荧光和光合气体代谢参数．【结果】较高海拔

碌曲类群的叶绿素ａ、叶绿素ｂ和类胡萝卜素含量最高；低海拔互助与同仁类群的胡萝卜素、叶绿素ｂ含量低于碌

曲和达日类群，而叶绿素ａ／ｂ则高于碌曲和达日类群．源自高海拔的类群，光合速率（Ｐｎ）较高，而气孔导度（Ｇｓ）和

胞间ＣＯ２浓度（Ｃｉ）则相对较低；蒸腾速率 （Ｔｒ）除低海拔互助显著较高外，其余不同类群间无明显差异．叶绿素荧光

测定表明，ＰＳⅡ有效光化学效率（Ｆｖ′／Ｆｍ′）和实际光化学效率（ΦＰＳⅡ）在达日和碌曲类群略低，光化学猝灭系数（ｑＰ）

在各个类群间几乎无差异，但非光化学猝灭系数（ＮＰＱ）则达日和河南类群显著高于同仁类群．叶绿素荧光的光响

应曲线显示，ｑＰ随光强增高而降低，而ＮＰＱ随光强增高而增高，两者均为高海拔达日和碌曲类群较高；相对光合

电子传递速率（ＥＴＲ）随光强增大而增高，高光强呈光抑制现象，且达日、碌曲与河南驯化类群的ＥＴＲ高于互助和

同仁类群，也具有较高初始斜率α、ＥＴＲｍ和ＥＫ值．【结论】经过１ａ的驯化适应，不同种源麻花艽类群的光合特性

存在着差异，与其起源地海拔有密切关系，其中源自高海拔达日、碌曲和河南麻花艽类群的Ｐｎ，Ｃｉ和叶绿素荧光特

征均呈现较高的适应性和光合潜力，在引种栽培中具有较大利用空间．
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ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ　ｐｏｔｅｎｔｉａｌｉｔｙ，ｗｈｉｃｈ　ｗｏｕｌｄ　ｂｅ　ｈｅｌｐｆｕｌ　ｆｏｒ　ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ　ｏｆ　ｈｉｇｈ　ｑｕａｌｉｔｙ　ｇｅｒｍｐｌａｓｍ　ｃｕｌｔｕｒｅ　ｏｆ　ｔｈｉｓ

ｓｐｅｃｉｅｓ　ｉｎ　ｔｈｅ　ｆｕｔｕｒｅ．

Ｋｅｙ　ｗｏｒｄｓ：Ｇｅｎｔｉａｎａ　ｓｔｒａｍｉｎｅａ　Ｍａｘｉｍ．；ｇｅｒｍｐｌａｓｍ　ｓｏｕｒｃｅ；ａｃｃｌｉｍａｔｉｏｎ；ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ；ｌｉｇｈｔ　ｒｅｓｐｏｎｓｅ

ｃｕｒｖｅ

　　青藏高原平均海拔４　０００ｍ，被誉为世界第三

极．独特的自然地理环境，孕育了许多特有的植物资

源．这些植物长期适应高原低气压、强辐射、低温等

逆境环境，在生理生化和形态结构等方面具有独特

的适应特征［１－３］，已引起了国内外学者的普遍关

注［４－７］．早在１９９１年，就有高山植物的移栽驯化试

验，并通过与原产地比较，揭示了叶片ＣＯ２同化速率

和水蒸气交换速率的适应性具有异质性［８］．夏明忠［９］

对分布于不同海拔梯度的高原粳稻进行了研究，发现

其光合适应特性存在明显适应差异．师生波等［１０］对

青藏高原的３种人工栽培植物的研究也表明其光合

特性差异较大，且与低海拔植物无相似性．近期，赵玉

文等［１１］对西藏砂生槐的引种研究也发现不同种源材

料的光合特征存在差异．但目前关于不同种源高山植

物移栽驯化后光合特性的研究还十分有限．

叶绿素荧光测定是一种快速、无损伤的检测植

物光合作用运转的技术，叶绿素荧光动力学分析在

监测叶片光合作用过程中光系统对光能的吸收、传

递、耗散、分配等方面具有独特的作用［１２］．由于最大

光量子效率（Ｆｖ′／Ｆｍ′），实际光量子效率（ΦＰＳⅡ），光

适应光化学猝灭系数（ｑＰ），非光化学猝灭系数

（ＮＰＱ）等荧光参数对植物非生物胁迫具有较好的

指示性，因此，在植物表型鉴定和农作物品质选育方

面已广为使用［１３］；并且在木本植物、农作物和园林
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植物筛选方面得到应用［１２－１５］，对植物的合理栽培与

生理适应了解也具有重要作用［１５－１６］．但该技术在高

山植物种质筛选方面还鲜有报道．

麻花艽（Ｇｅｎｔｉａｎａ　ｓｔｒａｍｉｎｅａ　Ｍａｘｉｍ．）是广布

于青藏高原的高寒草甸代表性伴生种，为龙胆科

（Ｇｅｎｔｉａｎａｃｅａｅ）龙胆属（Ｇｅｎｔｉａｎａ　Ｌ．）植物，分布于

海拔２　５００～４　７００ ｍ 的山坡、河滩、草地和灌

丛［１７－１８］．麻花艽为一种重要的中藏药材［１９－２０］，在高

原地区人为采挖野生麻花艽现象较为严重，不仅严

重破坏了高寒草甸的生态环境［２１］，也造成麻花艽种

质资源的损失．尽管，目前麻花艽的人工栽培已经取

得一定进展［２２－２３］，但关于优良种质研究仍极为缺乏，

对异地移植后其生理适应性也缺乏了解．已有研究

表明，麻花艽光合速率和叶绿素荧光参数与所在地

的海拔有较大关系［１０，２１］．但异地移栽后这种现象与

原产地海拔间的关系是否依然存在，其光合特性是

否会呈现趋同适应？对此尚缺乏必要的探究．鉴于

此，本研究对不同海拔种源的麻花艽进行了１ａ的

人工驯化栽培，并分析了光合色素、光合气体代谢参

数和叶绿素荧光参数的变化，以期揭示麻花艽的光

合特征差异，为麻花艽的优质种质筛选，遗传多样性

保护和引种栽培提供科学依据．

１　材料与方法

１．１　试验样地与材料

试验样地位于青海省湟中县多巴镇实验苗圃，

距西宁市研究所约２５ｋｍ；Ｎ　３６°３９′，Ｅ　１０１°３１′，海

拔２　３６０ｍ．该区域为湟水河山前河谷耕地（蔬菜和

春 油 菜 种 植 区），土 壤 为 灰 钙 土，有 机 质 为

１１．２６ｇ／ｋｇ，全氮为１．０４ｇ／ｋｇ，全磷为２．３１ｇ／ｋｇ，

全钾为３０．０３ｇ／ｋｇ，碱解氮为７３．００ｇ／ｋｇ，速效磷

为９．７０ｇ／ｋｇ，速效钾为２３５ｇ／ｋｇ，ｐＨ　８．３２；年均温

２．６～５．３℃，平均降水量３７８．３ｍｍ，且多集中于

６～８月份．年均日照时数２　５８８．３ｈ，日照百分率达

５９％．２０１７年植物生长季的７～８月份，在青藏高原

的不同地点（表１）选择生长健壮的野生麻花艽植株

各６～１０株，带土移回并栽培于验苗圃内；栽培前土

壤平整后每６６７ｍ２ 使用１０ｋｇ尿素和５ｋｇ磷酸二

铵作为底肥，定植株间距为２０ｃｍ．经越冬适应后，

在生长季６月初，人工祛除杂草后，架设遮阳网，避

免中午过强光照；生长期给予适时浇水．在２０１８年

植物开花期的８月份选取生长健壮、大小接近的植

株进行试验．

表１　不同种源移栽麻花艽采样点信息

Ｔａｂｌｅ　１　Ｔｈｅ　ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ　ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ　ｏｆ　Ｇ．ｓｔｒａｍｉｎｅａ

编号
Ｎｕｍｂｅｒ

地点
Ｌｏｃａｔｉｏｎ

海拔／ｍ
Ａｌｔｉｔｕｄｅ

经度
Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ

纬度
Ｌａｔｉｔｕｄｅ

２０１７０４９ 互助南门峡 ２　７８７　 １０１．９００５° ３６．９７８７３°

２０１７０６８ 同仁麦秀林场 ３　０７０　 １０１．９０７８° ３５．２７２７８°

２０１７０７８ 河南县赛尔龙 ３　２９３　 １０２．１４４０° ３４．４８９７２°

２０１７０４４ 碌曲县贡巴乡 ３　５００　 １０２．４９１８° ３４．１９１７７°

２０１７０９６ 达日县岗巴口沟 ４　１６９　 ９９．１９２４° ３３．６７５８４°

１．２　试验方法

１．２．１　叶绿素和类胡萝卜素含量测定　参照朱广

廉等［２４］的方法，在完成光合气体代谢参数和叶绿素

荧光参数测定后，取成熟叶片，每一类群植物用打孔

器取０．７ｃｍ叶圆片３０片，分３组，分别浸泡于丙酮

乙醇混合水溶液中（乙醇∶丙酮∶水＝４５％∶４５％∶

１０％）．密封４℃暗浸提１０ｄ后用岛津 ＵＶ－１６０２测

定６６３、６５２、６４５、４７０ｎｍ 等处的光吸收值，按照

Ａｒｎｏｎ［２５］的方法计算叶绿素各组分和类胡萝卜素的

含量．

１．２．２　光合气体代谢参数测定　选择天气较为稳

定的全晴天，于苗圃选取健康植株，采用Ｙａｘｉｎ－１１０２

型光合蒸腾测定仪（北京雅欣公司），依次测定不同种

源麻花艽叶片的净光合速率（Ｐｎ）和气孔导度（Ｇｓ）等

气体代谢参数；测定气源来自样地５ｍ开外约２ｍ高

的大气．测定时间选太阳日照强度及大气温湿度较为

稳定的９∶００～１１∶００［１０］，气温为（２７±１）℃，相对湿度

（４２±２）％，ＣＯ２体积浓度（３８５±４）μｍｏｌ／ｍｏｌ，测定空
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气流速控制在０．１Ｌ／ｍｉｎ．不同驯化类群，选择大小一

致的３个独立株进行测定，测定时选择成熟无损伤叶

片中部进行测定，测定后，用尺子测定选择测定部分

的叶面积，对测定结果进行校正．

１．２．３　叶绿素荧光参数测定　叶绿素荧光参数采

用英国产便携式脉冲调制荧光仪ＦＭＳ－２（Ｈａｎｓａｔ－

ｅｃｈ　Ｉｎｓｔｒｕｍｅｎｔｓ　ＬＴＤ．，Ｎｏｒｆｏｌｋ，ＵＫ）测定．选取健

康植株上长势一致的麻花艽３片叶片，经暗适应

３０ｍｉｎ后测定初始荧光（Ｆｏ），最大荧光（Ｆｍ），计算

最大光化学效率Ｆｖ／Ｆｍ；开启荧光仪器内置光源，测

定８６０μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）稳态光强下的叶绿素荧光参

数（Ｆｓ），光化学作用光下的最大荧光强度（Ｆｍ′）；光

化学猝灭系数ｑＰ＝ （Ｆｍ′－Ｆｓ）／（Ｆｍ′－Ｆｏ′），非

光化学猝灭系数ＮＰＱ＝（Ｆｍ－Ｆｍ′）／Ｆｍ′，ＰＳⅡ反应

中心实际光化学效率ΦＰＳⅡ＝ （Ｆｍ′－Ｆｓ）／Ｆｍ′．快速

光响应曲线（ＲＬＣ）测定采用内置光源获取，对自然

光诱导叶片１～１．５ｈ后，进行连续光化学梯度（０、

２１、５７．５、１２５、２３２、３８０、５８０、８２０、１　１２０、１　４８０、

１　８８０）μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ），仪器发射饱和脉冲，直到

１　８８０μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）结束，获取不同光强下的叶绿

素荧光动力学参数，每一光强下的平衡时间为１０ｓ．

光合电子传递速率ＥＴＲ＝ΦＰＳⅡ ×ＰＡＲ×０．８４×

０．５［２６］，相对电子传递速率的初始斜率α、ＥＴＲｍ和

ＥＫ 值按照Ｅｉｌｅｒｓ　ａｎｄ　Ｐｅｅｔｅｒｓ的公式［２７］进行光响

应曲线拟合，参数数值按照下列公式进行计算：

ＥＴＲ ＝ＰＡＲ×（ａ×ＰＡＲ２＋ｂ×ＰＡＲ＋ｃ）－１

式中，α＝１／ｃ；ＥＴＲｍ＝（ｂ＋２×（ａｃ）１／２）－１；ＥＫ ＝ｃ

×（ｂ＋２×（ａｃ）１／２）－１

１．３　数据统计分析

试验重复３次，数值以ｘ±ｓ表示．数据统计分

析用ＳＰＳＳ　１９．０进行统计分析和显著性检验．以

Ｓｉｇｍａｐｌｏｔ　１０．０软件进行作图．

２　结果与分析

２．１　不同种源麻花艽的光合色素比较

叶绿素ａ（Ｃｈｌ　ａ）和叶绿素ｂ（Ｃｈｌ　ｂ）是植物捕

获光能进行光合作用的主要组分．如表２所示，Ｃｈｌ

ａ含量在不同类群麻花艽有较大差异，其中碌曲最

高，河南最低，二者相差４１．３７６ｍｇ／ｇ，差异极为显

著（Ｐ＜０．０５）；达日和碌曲的Ｃｈｌ　ａ含量尽管略高于

互助类群，但却并无显著差异．Ｃｈｌ　ｂ含量仍为碌曲

类群最高，互助最低，其中碌曲和达日类群显著高于

互助类群，Ｃｈｌ　ｂ含量随海拔有增高趋势（Ｐ＜０．０５）

（表２）．类胡萝卜素（Ｃａｒ）含量在不同种源麻花艽

中也存在差异，其中达日和碌曲类群显著高于互

助，达日和碌曲驯化类群总体Ｃａｒ含量较高．碌曲

类群的总叶绿素（Ｃｈｌ）含量显著高于其他种源的麻

花艽（Ｐ＜０．０５），尽管河南类群Ｃｈｌ含量与互助和

同仁类群无明显差异，但仍显著低于碌曲和达日

类群，说明Ｃｈｌ含量在高海拔驯化类群中呈现增高

趋势．Ｃｈｌ　ａ与Ｃｈｌ　ｂ的比值（Ｃｈｌ　ａ／ｂ），互助类群最

大，显著高于其他类群（Ｐ＜０．０５），河南类群值最

小，其比值在高海拔驯化类群中有降低趋势；而

Ｃａｒ与Ｃｈｌ比值在各驯化类群中则随原产地海拔

增高呈增高趋势．

表２　不同种源麻花艽叶绿素与胡萝卜素含量的比较

Ｔａｂｌｅ　２　Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ　ｏｆ　ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ　ａｎｄ　ｃａｒｏｔｅｎｏｉｄｓ　ｃｏｎｔｅｎｔ　ｉｎ　ｌｅａｖｅｓ　ｏｆ　Ｇ．ｓｔｒａｍｉｎｅａｆｒｏｍ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｓｉｔｅｓ

类群
Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

叶绿素ａ／
（ｍｇ·ｇ－１）
Ｃｈｌ　ａ

叶绿素ｂ／
（ｍｇ·ｇ－１）
Ｃｈｌ　ｂ

类胡萝卜素／
（ｍｇ·ｇ－１）
Ｃａｒ

总叶绿素含量／
（ｍｇ·ｇ－１）
Ｃｈｌ（ａ＋ｂ）

叶绿素ａ／ｂ
Ｃｈｌ　ａ／ｂ

类胡萝卜素／
叶绿素
Ｃａｒ／Ｃｈｌ

互助 １３２．６０±１３．６３ａｂ　 ４６．６７±４．３２ｃ　 ３４．６８±５．３２ｂ　 １７９．２３±１７．９０ｂｃ　 ２．８６±０．０６ａ ０．１９±０．０３ｂ

同仁 １２８．７３±５．４４ａｂ　 ４７．６６±２．３３ｃ　 ４２．２０±０．８２ａｂ　 １７６．３５±７．３８ｂｃ　 ２．７０±０．０８ｂ　 ０．２４±０．００ａ

河南 １１０．２８±４．７７ｂ　 ５５．６０±１．０４ｂ　 ３２．６０±６．２８ｂ　 １６５．８４±６．３３ｃ　 ２．３７±０．０１ｄ ０．２０±０．０４ａｂ

碌曲 １７０．２８±６．８６ａ ７８．１７±４．６９ａ ４９．６８±１．６７ａ ２４４．２３±１１．１９ａ ２．５０±０．０２ｃｄ　 ０．２０±０．０１ａｂ

达日 １３９．９６±１３．９６ａｂ　 ５３．９１±２．６３ｂ　 ４６．２９±４．３７ａ １９３．８２±１６．４５ｂ　 ２．５５±０．１４ｃ　 ０．２４±０．０２ａ

２．２　不同种源麻花艽净光合速率（Ｐｎ）、气孔导度

（Ｇｓ）、蒸腾速率（Ｔｒ）及胞间ＣＯ２浓度（Ｃｉ）比较

光合速率Ｐｎ在不同种源麻花艽驯化类群中差

异并不显著（Ｐ＞０．０５）．由图１－Ａ可以看出，碌曲类

群 的 Ｐｎ 较 高， 平 均 光 合 速 率 达 到

１８．１１μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ），其次为达日类群，Ｐｎ最小的

类群为互助类群．海拔最高的达日类群Ｐｎ较互助高

３　８％，是海拔最低互助类群的１．２１倍．进一步分析

７８
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图１　不同种源麻花艽的光合特征比较

Ｆｉｇｕｒｅ　１　Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ　ｏｆ　ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ　ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ　ａｍｏｎｇ　Ｇ．ｓｔｒａｍｉｎｅａｆｒｏｍ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｓｉｔｅｓ

光合速率Ｐｎ与起源地海拔的相关性表明，其相关系

数为０．７８２．说明麻花艽移栽驯化类群的Ｐｎ随海拔

升高呈现出增高的变化趋势．

不同类群麻花艽的蒸腾速率Ｔｒ分析表明，互助

类群最高，而同仁类群最低；但与其余３个驯化类群

的Ｔｒ无明显差异（Ｐ＞０．０５）；互助类群的Ｔｒ值显著

高于同仁、河南、碌曲和达日类群（Ｐ＜０．０５）（图１－

Ｂ）．不同种源麻花艽气孔导度Ｇｓ显示同仁类群的最

大，河南类群最小且显著低于其他种源地麻花艽类

群（Ｐ＜０．０５），碌曲和达日驯化类群的Ｇｓ略有降低

趋势（图１－Ｃ）．叶片细胞间ＣＯ２浓度Ｃｉ则在不同种

源间存在明显差异（图１－Ｄ），其中互助和同仁麻花

艽类群叶片的 Ｃｉ分别为 １０３．１４μｍｏｌ／ｍｏｌ和

１２３．３０μｍｏｌ／ｍｏｌ，高于河南、碌曲和达日驯化类

群，且碌曲类群Ｃｉ最低．在不同移栽类群中，同仁类

群Ｃｉ值显著高于河南、碌曲和达日３个麻花艽驯化

类群（Ｐ＜０．０５），但与互助类群的差异并不显著

（Ｐ＞０．０５），Ｃｉ在驯化类拔类群随原产地海拔呈降

低趋势．

２．３　不同种源麻花艽ＰＳⅡ有效光化学效率与实际

光化学效率的比较

ＰＳⅡ反应中心有效光化学效率（Ｆｖ′（／Ｆｍ′）是

反映ＰＳⅡ原初光反应中心光能捕获效率的重要指

标．自然环境下，麻花艽主要分布在水分较好的滩地

及山坡半阴面，高光强易引起光抑制，因此设稳态作

用光强为８６０μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）．如图２－Ａ 所示，在

８６０μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）光强下，尽管统计分析显示不同类

群间Ｆｖ′／Ｆｍ′无明显差异（Ｐ＞０．０５），各个种源间同

仁麻花艽类群的Ｆｖ′／Ｆｍ′为最高，其次为互助类群，河

南类群最低；而河南、碌曲和达日类群Ｆｖ′／Ｆｍ′略低于

低海拔的互助和同仁类群．同样，不同种源麻花艽的

实际光化学效率ΦＰＳⅡ也无显著差异（Ｐ＞０．０５），其中

低海拔的互助和同仁类群ΦＰＳⅡ差异不大，略高于其他

３个类群（图２－Ｂ）．说明，ＰＳⅡ反应中心的Ｆｖ′／Ｆｍ′和

ΦＰＳⅡ在高海拔引种驯化类群中较低，其中ΦＰＳⅡ在不同

驯化类群中与起源地海拔类群中呈现负相关性，相关

系数为－０．８３７（Ｐ＝０．０７７）．

２．４　不同种源麻花艽光适应下光化学猝灭和非光

化学猝灭比较

光化学猝灭系数ｑＰ是反映光反应中质体醌氧

化状态的重要参数，其数值大小与反应中心光合电

子传递的效率相关，是光合作用ＰＳⅡ原初反应中心

光能利用的重要指标．稳态８６０μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）光强

下，不同种源的比较结果显示，ｑＰ在不同驯化类群

麻花艽叶片之间差异极小（图３－Ａ），而非光化学猝

灭系数ＮＰＱ在不同驯化类群间存在一定差异（图

３－Ｂ），其中达日类群 ＮＰＱ 最高，同仁类群的最低，

较达日降低３１％，二者差异显著（Ｐ＜０．０５）．

８８
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图２　不同种源麻花艽叶片实际光化学效率和有效光化学效率的比较

Ｆｉｇｕｒｅ　２　Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ　ｏｆ　ｔｈｅ　ＰＳⅡｍａｘｉｍａｌ　ａｎｄ　ａｃｔｕａｌ　ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ　ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ　ａｍｏｎｇ　ｔｈｅ　ｌｅａｖｅｓ　ｏｆ

Ｇ．ｓｔｒａｍｉｎｅａｆｒｏｍ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｓｉｔｅｓ

图３　不同种源麻花艽叶片光化学及非光化学猝灭系数的比较

Ｆｉｇｕｒｅ　３　Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ　ｏｆ　ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ　ａｎｄ　ｎｏｎ－ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ　ｑｕｅｎｃｈｉｎｇ　ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ　ｉｎ　ｔｈｅ　ｌｅａｖｅｓ　ｏｆ

Ｇ．ｓｔｒａｍｉｎｅａｆｒｏｍ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｓｉｔｅｓ

　　图４为光化学和非光化学猝灭系数的光响应特

性．表明，ｑＰ值随着光合有效辐射ＰＡＲ 增高，呈现

出几乎直线降低的趋势；在较低光强范围，除互助类

群外其他几个驯化适应类群之间均差异较小，随

ＰＡＲ增加，高海拔的达日类群，其ｑＰ 明显高于低

海拔互助类群（图４－Ａ）．ＮＰＱ的变化随ＰＡＲ 的增

加呈现增加的态势（图４－Ｂ），在高光强下，达日驯化

类群明显较高，而河南与达日类群的ＮＰＱ接近．说

明，不同种源麻花艽ｑＰ和ＮＰＱ 随光强的变化趋势

差异明显．并且即使在１　８５０μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）时，不同

驯化类群ＮＰＱ仍呈增加趋势，呈现对强光的较强适

应性．其中当光强高于１　２００μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ），达日类

群的ｑＰ和ＮＰＱ值均高于其他驯化类群，其强光适

应性呈现出互助＜同仁＜碌曲＜河南＜达日．

图４　不同种源麻花艽类群叶片光化学猝灭系数与非光化学猝灭系数的变化

Ｆｉｇｕｒｅ　４　Ｖａｒｉａｔｉｏｎ　ｏｆ　ＰＳⅡｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ　ａｎｄ　ｎｏｎ－ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ　ｑｕｅｎｃｈｉｎｇ　ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ　ｉｎ　ｔｈｅ　ｌｅａｖｅｓ

ｏｆ　Ｇ．ｓｔｒａｍｉｎｅａｆｒｏｍ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｓｉｔｅｓ
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２．６　不同海拔麻花艽类群表观电子传递效率ＥＴＲ
的光响应比较

由图５－Ａ 可以看出，相对表观电子传递速率

ＥＴＲ随着光合有效辐射ＰＡＲ 的增加呈增强趋势，

大于１　０００μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）后逐渐趋于平稳．尽管高

光强时不同种源麻花艽类群的ＥＴＲ 均较稳定，但

达日类群的ＥＴＲ值明显较高，而河南、碌曲和同仁

类群的ＥＴＲ值差异较小，且仍明显高于互助类群．
其大小顺序为：达日＞河南＞碌曲＞同仁＞互助．说

明高海拔麻花艽驯化类群的表观光合电子传递效率

较高．

在中低光强范围内（０～６００μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）），

不同类群麻花艽叶片表观电子传递速率ＥＴＲ与光

合有效辐射ＰＡＲ 增加几乎为线性（图５－Ｂ），直线回

归的拟合相关系数在达日、碌曲、河南、同仁、互助分

别为０．９６、０．９５、０．９８、０．９７和０．９９（Ｐ＜０．０１），呈

现随海拔升高而升高的趋势．光响应曲线的初始斜

率α值在同仁、河南与碌曲类群斜率较为接近

（０．２３７　５、０．２３０　５和０．２３８　０），明显高于低海拔的

互助类群０．１５９　７，而低于达日驯化类群（０．２５７　６）．

说明，麻花艽类群在较低光强范围ＥＴＲ与ＰＡＲ 之

间呈现极显著直线相关关系，高海拔类群具有更高

效的光能利用效率．达日、碌曲、河南、同仁、互助不

同类群麻花艽的最大电子传递速率ＥＴＲｍ分别为

１０３．４４、１４０．５３、１５５．４４、１４７．２８ 和

１９５．９０μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）．而不同类群间最小的饱和

光强度ＥＫ 值［２３］也存在差异，其中互助和同仁类群

的 ＥＫ 值 分 别 为 ４６７ μｍｏｌ／（ｍ
２ · ｓ）和

４０６μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ），而河南、碌曲和达日驯化类群

ＥＫ 值分别为５６５、５１０和６５８μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）．说明，

起源于高海拔达日．河南和碌曲驯化适应类群的

ＥＴＲｍ和ＥＫ 值都高于低海互助拔类群．

图５　不同种源麻花艽类群叶片光合电子传递ＥＴＲ的光响应

Ｆｉｇｕｒｅ　５　Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ　ｏｆ　ｌｉｇｈｔ　ｒｅｓｐｏｎｓｅ　ｏｆ　ｅｌｅｃｔｒｏｎ　ｔｒａｎｓｆｅｒ　ｒｅａｃｔｉｏｎ　ｉｎ　ｔｈｅ　ｌｅａｖｅｓ　ｏｆ　Ｇ．ｓｔｒａｍｉｎｅａｆｒｏｍ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｓｉｔｅｓ

２．７　不同种源麻花艽引种驯化后，海拔与光合特征

参数的相关性分析

为了解移栽后，原产地海拔对光合特征参数的

影响及个光合参数的关系，我们对不同种源地麻花

艽的光合相关参数进行了分析．如表３所示，引种地

海拔与叶绿素ａ、叶绿素ｂ、总叶绿素含量、光合速率

均呈正相关关系，而与胞间ＣＯ２ 浓度，蒸腾速率和

气孔导度呈负相关关系．其中与光合速率的正相关

性接近达到显著水平．同样，叶绿素ａ和总叶绿素含

量与Ｐｎ 呈正相关关系．这与水稻中的研究结果一

致［２８］．同样，在光合荧光参数中，非光化学猝灭系数

ＮＰＱ与麻花艽种源地海拔具有正相关性，相关系数

为０．４６１．而最大电子传递速率ＥＴＲｍ 与种源地海

拔则呈现出极显著的相关关系，相关系数为０．９４３

（Ｐ＜０．０５）．因此，根据叶绿素、光合速率特征，结合

引种驯化荧光特征，可以看出，不同种源麻花艽中，

达日、碌曲和河南类群，特别是达日类群，具有优良

的适应性和光合潜力，在引种栽培上具有很好的利

用价值．

３　讨论

麻花艽是青藏高原的特有物种［１７］，也是传统中

藏药材“秦艽”的代表种［１９－２０］．因其资源储量大，品质

好而在秦艽市场上占有相当的比例［１８］．目前，麻花

艽的市场供应仍主要依赖于野生资源．由于长期的

野外采挖，不仅破坏高原脆弱的生态系统，也易于造

成物种的濒危和物种多样性的损失［１８，２９］．尽管，目

前麻花艽的人工栽培已经取得一定进展［２２－２３］，但优

０９
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表３　麻花艽原产地海拔与光合特征参数相关分析

Ｔａｂｌｅ　３　Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ　ａｎａｌｙｓｉｓ　ｏｆ　ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ　ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ　ａｎｄ　ｏｒｉｇｉｎａｌ　ａｌｔｉｔｕｄｅ　ｏｆ　Ｇ．ｓｔｒａｍｉｎｅａ

指标
Ｉｎｄｅｘ

叶绿素ａ
Ｃｈｌ　ａ

叶绿素ｂ
Ｃｈｌ　ｂ

叶绿素
Ｃｈｌ（ａ＋ｂ）

光合速率
Ｐｎ

蒸腾速率
Ｔｒ

胞间ＣＯ２
浓度Ｃｉ

气孔导度
Ｇｓ

非光化学
猝灭ＮＰＱ

最大电子
传递速率
ＥＴＲｍ

海拔
Ａｌｔｉｔｕｔｅ

叶绿素ａ
Ｃｈｌａ １．０００

叶绿素ｂ
Ｃｈｌｂ ０．７６４　 １．０００

叶绿素
Ｃｈｌ（ａ＋ｂ） ０．９７３＊ ０．８９２＊ １．０００

光合速率Ｐｎ ０．７７４　 ０．８２３　 ０．８４４　 １．０００
蒸腾速率Ｔｒ ０．０３６ －０．３９５ －０．１１８ －０．２８８　 １．０００

胞间ＣＯ２
浓度Ｃｉ

０．２５６ －０．３３５　 ０．０５０ －０．３５９　 ０．５５６　 １．０００

气孔导度Ｇｓ －０．４６５ －０．８６４ －０．６３８ －０．７３１　 ０．２５５　 ０．６４７　 １．０００

非光化学
猝灭ＮＰＱ －０．００５　 ０．１７０　 ０．０６８　 ０．３８２　 ０．３１９ －０．５７４ －０．５９２　 １．０００

最大电子
传递速率
ＥＴＲｍ

０．０７２　 ０．２４６　 ０．１５３　 ０．６２６ －０．５８１ －０．６３８ －０．２９３　 ０．３０４　 １．０００

海拔 Ａｌｔ　 ０．３０１　 ０．３４５　 ０．３４９　 ０．７８２ －０．３４４ －０．５２２ －０．３９１　 ０．４６１　 ０．９４３＊ １．０００

　　＊表示相关性达到显著水平（Ｐ＜０．０５）．

良种质筛选研究仍极为缺乏，对异地移植后其生理

生态适应性更缺乏了解．因此，研究移栽麻花艽的驯

化适应性，对于高山药用植物栽培、种质选育及多样

性保护等均具有重要意义．

已有研究表明，高山植物在极端环境条件下，其

形态解剖和生理生化特征都发生明显的改变［１－３］．作

为植物生存最重要的储能和形成有机物质的光合作

用，其光合器官也对高山胁迫环境存在明显的响应

和适应［４－７］．有研究结果表明，光合作用总叶绿素含

量随着海拔的升高而降低，而类胡萝卜素含量随海

拔而升高［３］．本研究发现异地移栽后，总叶绿素含量

和类胡萝卜素含量在不同种源麻花艽类群间依然有

差异，高海拔种源达日与碌曲驯化类群均具有较高

总叶绿素含量和类胡萝卜素含量，其中叶绿素ｂ的

变化趋势更为明显．有研究认为，光强和光质都能对

叶绿素合成产生影响［３０］，而温度对叶绿素合成也具

有重要调节作用，低温降低叶绿素的含量［３］．高海拔

地区的类群，其叶绿素和色素合成在原产地可能受

到低温条件的限制，因此，合成效率可能较低［４］；而

植物生长季８月份栽培区域内水热同期，使得叶绿

素和胡萝卜素合成在高海拔类群中更为活跃．叶绿

素ａ和ｂ的比值尽管在不同类群中存在差异，但整

体具有一定程度的降低，这与野外的测定结果有所

不同［３－４］．对荒漠环境下的云杉研究也发现，强光下

叶绿素含量的降低可能是一种驯化适应［７］，因此，叶

绿素在不同类群的差异，也可能是对移栽地区环境

的驯化适应．而类胡萝卜素含量的增加，则与其对高

海拔强光的适应有可能关［３］．高海拔来源的植物长

期受到强太阳辐射，特别是ＵＶ－Ｂ辐射的影响，类胡

萝卜素不仅可以在光反应中传递电子，而且作为非

抗氧化物质来清除过多的自由基，因此高含量的胡

萝卜素含量和Ｃａｒ／Ｃｈｌ能更有利于植物光合器官的

保护［３１］．因此，异地移栽后，麻花艽类群的叶绿素合

成的改变可能存在着一定的驯化适应，但高海拔植

物具有高含量胡萝卜素可能是因为更多受到原产地

环境的影响．

夏明忠［９］比较了不同来源水稻的光合特征，认

为高光强下高海拔水稻具有较高的光合速率．

Ｗｅｓｔｂｅｅｋ等［３２］比较了高山、亚高山和低海拔起源

的７种植物，发现高海拔地区的植物光合速率明显

大于低海拔地区而羧化能力也一样，这与本研究的

结果一致．本研究发现，异地移栽后，麻花艽类群的

光合速率与引种地海拔具有显著正相关性（Ｐ＜

０．０５），而胞间ＣＯ２浓度则呈现降低的趋势，说明引

种移栽后，高海拔来源的麻花艽仍然具有较高的

ＣＯ２同化能力．Ｒｕｂｓｉｃｏ酶在光合作用中具有重要作

用，其遗传和动力学特征可能已经在长期的低温、低

气压等高山环境下发生了动力学性质改变，羧化能
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力提高［３］．但也有研究表明，高海拔植物的光合速率

并不高，可能是低气压导致的结果［３３］．应该看到，麻

花艽类群的光合速率尽管随海拔有所增高，但类群

间并没有达到显著水平，这可能与综合因素限制有

关［４］．同样，有研究认为，随着海拔升高，气孔导度增

加［３］；但本研究结果显示，不同种源的麻花艽类群，

气孔导度随着海拔的升高具有降低的趋势．气孔导

度受光质和温度影响，高温降低气孔导度［３４］．高海

拔植物的光合最适温度降低［３］．因此，异地移栽后，

不同种源麻花艽类群的气孔导度降低，可能也与栽

培地区夏季的温度较高有关．高海拔类群气孔导度

的降低，导致胞间ＣＯ２降低，构成光合速率的限制因

素，使得高海拔类群净光合速率并未显著高于低海

拔的互助和同仁类群，但其趋势仍然表现出随海拔

增高的趋势．这也与前期矮嵩草、高山稻的研究结果

一致［４，７］，说明起源地可能仍然是影响麻花艽光合

潜力的主要因素．

叶绿素荧光技术是分析光合机构ＰＳⅡ光化学

活性的有力工具［１１］．Ｆｖ′／Ｆｍ′反映ＰＳⅡ原初光能捕

获效率，而ＰＳⅡ非光化学猝灭系数ＮＰＱ则反映光

合机构通过非辐射能量耗散过剩激发能的能力，调

节ＰＳⅡ光合量子效率［３３］．本研究发现，不同类群麻

花艽的Ｆｖ′／Ｆｍ′在稳态光强８６０μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）下均

无显著差异，而ＮＰＱ随海拔升高有增强趋势．师生

波等［７］对云杉的研究发现，高光强下，其ＮＰＱ在移

栽地区无差异，存在趋同适应性．但不同种源麻花艽

ＮＰＱ值的差异可能更多与其起源地有关，其中高海

拔达日、碌曲和河南类群的ＮＰＱ值均高于低海拔

同仁和互助类群，是否存在趋同适应尚待进一步观

察．在稳态光强下，麻花艽ＮＰＱ平均值约为１．５～

２．５，均低于３．０，呈现了一定的耐阴性［３］，这也与麻

花艽类群在高原的分布生境一致．

叶绿素荧光参数曲线可反映植物光合功能对环

境变化的快速响应与应答．本研究结果显示，光化学

猝灭系数ｑＰ 的光响应曲线随光强呈现降低的趋

势．ｑＰ反映了电子传递过程中质体醌的 ＱＡ的氧化

还原状态，光环境中 ＱＡ接受电子，形成还原态

ＮＡＤＨ，可将同化力转化为有机物的化学能，ｑＰ的

降低意味着强光对ＰＳⅡ反应中心产生了抑制作用．

高海拔类群的ｑＰ 降低程度明显低于低海拔类群

的，说明高海拔起源的麻花艽类群发生光抑制的程

度弱于低海拔的，能更好的适应高原的强太阳辐射．

这可能与非光化学猝灭系数ＮＰＱ 增强有关．不同

海拔麻花艽非光化学猝灭系数ＮＰＱ随光强的增加

其变化趋势较为一致，高海拔类群升高较明显．强光

下ＮＰＱ较高，表明此时植物类囊体膜上的ＰＳⅡ反

应中心多呈失活状态，失活的反应中心与光捕获天

线色素一起共同参与过剩激发能的耗散过程，可保

护功能反应中心免遭多余光能的伤害［３５－３６］；同样，高

海拔类群具有较高类胡萝卜素含量，能有助于抵御

强光产生的过量自由基对于反应中心的伤害．随着

海拔升高，太阳辐射增强，原产地高海拔的麻花艽类

群可通过非光化学能量耗散的增强保护ＰＳⅡ反应

中心，是对高海拔强光辐射的一种适应．

ＥＴＲ描述ＰＳⅡ反应中心相对的电子传递速

率．一般认为，低于２００μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）光强下，光合

电子传递与光强之间呈直线相关关系［３４］；而本研究

发现，光强小于６００μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）的中低光下，麻

花艽的ＥＴＲ与光强之间也呈显著正相关关系．其

中高海拔的α值显著大于低海拔的互助和同仁类

群，表明高海拔麻花艽类群具有更高的光反应效率．

而光强大于６００μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）后ＥＴＲ增加缓慢且

在高光强下略有降低的趋势，这可能与反应中心发

生了光抑制，导致ＥＴＲ降低有关［３７］．最小饱和光强

ＥＫ 值表明，不同种源麻花艽的数值在 ４１０～

６５８μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ），并且达日、碌曲和河南类群具

有更高的最小光饱和值，说明其光抑制的发生需要

更高的光照强度．ＥＴＲ随光强的变化趋势一致，且

来源于高海拔的麻花艽类群具有较高的ＥＴＲ 数

值，同样高海拔类群的ＥＴＲｍ显著高于低海拔的互

助和同仁类群．这表明，高海拔来源的麻花艽其光反

应中心的电子传递效率也显著高于低海拔种源地

区．同样，光响应曲线也显示，高海拔类群具有更高

的Ｆｖ′／Ｆｍ′和ＮＰＱ值，并且无论在适宜光照强度还

是高光强下，其ＥＴＲ都随海拔而明显增强．

４　结论

总上所述，异地移栽驯化过程中，不同海拔麻花

艽类群的光合气体代谢参数以及叶绿素荧光分析数

据均显示，叶绿素含量、光合速率、非光化学猝灭系
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数和最大电子传递速率均与海拔有正相关性．移栽

驯化１ａ后，原产地海拔依然对麻花艽光合特性有

重要影响，这也与前人的光合特征研究结果一

致［８－９］．因此，高海拔的达日、河南和碌曲驯化类群具

有更高光合潜力和对强光适应性．近期研究也表明，

ＮＰＱ在植物应对强光环境的协同进化过程中起着

重要作用［３８］．高原地形复杂，生境千差万别，强光、

低气压、低温等胁迫因素可能不仅塑造着植物的外

形，而且对光合代谢过程也产生有深刻影响［３］．高海

拔植物在生长过程中遭受更高的太阳辐射和紫外辐

射［３，６，１９］，在合成光合产物的同时，必须耗散掉过剩

的激发能，保护光反应中心．因此，高海拔起源的麻

花艽类群可能通过较高的光化学反应和非光化学能

量耗散，以及高的电子传递速率来适应强太阳光辐

射，维持光合机构的有效运行；此外，较高含量的胡

萝卜素和叶绿素ｂ含量也是高海拔麻花艽类群保护

光合器官的有效策略．
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