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增强UV-B辐射对高山植物麻花艽净光合速率的影响
Ξ

师生波　贲桂英　赵新全　韩　发
(中国科学院西北高原生物研究所, 西宁　810001)

摘　要　在高寒矮嵩草 (K obresia hum ilis)草甸地区以太阳短波辐射为背景,建立了人工增强UV 2B 辐射的实验装
置,每天增补 1518 kJ·m - 2的辐射剂量,模拟平流层臭氧破坏约 5%时近地表面太阳UV 2B 辐射的增强。观测表明:

UV 2B 辐射的增强对麻花艽 (Gentiana stram inea)植物的光合作用无明显的抑制或伤害作用。相反, 在早晨补充

UV 2B 辐射的短时间内,叶片的 Pn 随G s的增大而有所提高。随UV 2B 辐射时间的延长,约在11∶30～ 12∶30, Pn和

G s有所降低。UV 2B 辐射时间进一步延长后 (约14∶00以后) ,处理和对照组叶片 Pn和 G s的差异趋向不明显。增强

太阳UV 2B 辐射后,麻花艽叶片的光合色素并无明显变化, UV 2B 吸收物质的含量也无明显变化。麻花艽叶片厚度
的直接测量表明:增强UV 2B 辐射能明显提高叶片的厚度。叶片厚度的增加可补偿增强UV 2B 辐射后引起的光合
色素的光降解,改善单位叶面积为基础的光合速率,是高原植物对强UV 2B 辐射的一种适应方式。
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EFFECTS OF SUPPL EM ENTARY UV-B RAD IATION ON NET PHOTOSY NTHETIC

RATE IN THE AL P INE PLANT GEN TIANA STRAM IN EA
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(N orthw est P la teau Institu te of B iology , the Ch inese A cad emy of S ciences, X ining　810001)

Abstract　F ield experim ents of enhanced UV 2B radiat ion on p lan t pho to synthesis w ere conducted in a K obresia

hum ilis m eadow at the H aibei A lp ine M eadow Eco system R esearch Stat ion (37°29′237°45′N , 101°12′2101°33′E;

A lt. 3200 m ). T he to tal daily expo sure in treatm ents w as 1518 kJ·m
- 2, st im ulat ing a 5% ozone dep let ion in th is

region1 T he field experim ent indicated that there w as no deleterious effect of UV 2B radiat ion on Pn of Gentiana

stram inea1 W ith one hour of irradiat ion, Pn increased w ith increasing G s1 F rom 11∶30 to 12∶30, there w as a de2
p let ion of Pn and G s, and after 14∶00, there w as no obvious influence on either Pn o r G s1 T here w ere no changes in

pho to synthet ic p igm ent conten t o r UV 2B2abso rb ing compounds after the enhancem ent of UV 2B radiat ion1 A ll

these m ay resu lt from the increased th ickness of G1 stram inea leaves, w h ich could compensate fo r the pho to lysis

of pho to synthet ic p igm ents, and also from the h igh concentrat ion of UV 2B2abso rb ing compounds w hich occur

m ain ly in the leaf ep iderm is1
Key words　UV 2B radiat ion, A lp ine p lan t, Gentiana stram inea, N et pho to synthet ic rate

　　来自太阳的短波辐射中,紫外线2B (UV 2B , 280

～ 315 nm )辐射受平流层O 3 影响最明显。许多研究

表明,南半球和北半球的高中纬度地区正在发生着

平流层O 3 的耗损, 并已导致了近地表面太阳辐射

光谱中UV 2B 辐射强度的增加 (M adron ich et a l. ,

1995; B joβrn et a l. , 1998)。尽管UV 2B 辐射在太阳
短波辐射中所占的量很小,由于它能有效地被一些

重要生物大分子,如核酸、蛋白质等吸收;同时,还能

影响大气质量 (T ang & M adron ich, 1995) , 影响生

物地球化学循环 (Zepp et a l. , 1995)。因此,平流层
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O 3 的耗损及由此导致的太阳UV 2B 辐射强度的增
加,对生活在地球生物圈中的各种生物以及它们生

存环境的质量都将会产生深刻影响。

植物是地球生物圈的一个重要组成部分。UV 2
B 辐射增强对植物的影响涉及生理、生化、形态结构

和生长发育等各方面。研究表明,尽管不是全部植物

种类,人为增强UV 2B 辐射能够降低许多植物的光
合速率和生物产量 (T eram u ra & Su llivan, 1994;

M u sil, 1995)。目前,关于UV 2B 辐射对植物的生理
生态效应的研究十分活跃,但大多数的工作仍属于

实验室内人工模拟条件下的个体水平,在野外条件

下特别是在生态系统层次上的研究较少。Caldw ell

等 (1998)对近 30 年来发表的约 600 篇论文中错综

复杂的数据进行了总结,表明在所有已经研究过的

植物中约有 1ö3 在生长方面表现有害影响,而更多

的植物种类并不表现这种效果,似乎这些植物已经

能很好地适应于强UV 2B 辐射。从自然生态系统的
平衡来考虑,由于不同植物对UV 2B 辐射的敏感性
差异较大, 那些对UV 2B 辐射敏感的种类, 其生长

发育等容易受到抑制或不能生存,进而可能影响到

种群竞争平衡,引起自然生态系统结构和功能的改

变,也可能引起物种多样性的变化 (Caldw ell et a l. ,

1995; Su llivan & T eram u ra, 1990; T erm u ra &M u2
ra li, 1986)。

青藏高原是全球气候变化的敏感地区之一。周

秀骥等 (1995)的研究表明,近 10 年来,整个中国臭

氧总量都在不断减少,其中青藏高原上空的臭氧损

耗更为严重,常年维持一低值中心。近地表面太阳

UV 2B 辐射的实测结果与低海拔地区相比也很强
(郭松等, 1994; 师生波等, 1999)。强UV 2B 辐射对
长期生活在高原地区的动植物具有深刻影响。生长

在高原独特环境条件下的植物,经长期的自然选择

和适应,既遭受胁迫伤害,又具有生理生化及形态结

构等方面的适应特征。

本文以麻花艽 (Gen tiana stram inea)为例,探讨

长期生长在青藏高原地区的高山植物的光合速率对

增强UV 2B 辐射的响应机理。

1　材料和方法

111　实验样地

实验样地建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)地区的矮嵩草 (K obre2
sia hum ilis)草甸。该站位于青藏高原的东北隅,地处

祁连山东段冷龙岭南麓,北纬 37°29′～ 37°45′、东经

101°12′～ 101°33′;海拔 3200 m。定位站地区年平均

温度为- 117℃,无明显四季之分,只有冷暖季节之

别。属于高原大陆性气候。

矮嵩草草甸主要由多年生草本植物组成,优势

种为矮嵩草。麻花艽为该草场的主要伴随种,属阔叶

性杂草。土壤类型为高山草甸土。

112　实验布置及人为照光处理

在矮嵩草草甸半封育草场,选一植被较均匀地

段,建立 6个固定样方的金属框架:长 215 m ;宽 115

m ; 高 0175 m ,东西方向排列。3个框架做对照,只装

灯架, 以天然UV 2B 辐射做背景; 另外 3 个框架供

UV 2B 辐射处理, 每框架安装 6 只 UV 2B 荧光灯
(UVB 2313,北京电光源研究所) , 灯管垂直位于植

物上方。荧光灯管包以一层纤维素双乙酸脂的薄膜

(厚度为 0113 mm ) ,以隔离与生态不相关的少量致

死性紫外线C (UV 2C, < 280 nm ) 辐射。纤维素双

乙酸脂薄膜每 10 d 一换,保证过滤后荧光灯的辐射

光质稳定。UV 2B 荧光灯分两组采用两步方波方式
(Tw o step square w ave funct ion)照光。每天的补充

辐射集中在当地太阳正午时 ( 13∶15) 左右, 从

10∶00开始, 至下午16∶00, 增补的UV 2B 辐射剂
量为 1518 kJ·m - 2。地块接受到UV 2B 辐射为天然
和荧光灯的UV 2B 辐射强度之和, 可模拟 5%的平

流层臭氧衰减。

113　测定方法

11311　光合速率的测定

在每一个对照和处理样方中,各选 4～ 5棵生育

期相近, 受辐射位点相近的麻花艽植株。经 45 d

UV 2B 辐射处理后, 用 C I2301SP 光合蒸腾测定仪

(美国C ID 公司生产; 4018N E 112 th 大街, 爱达荷

州,美国)测定成熟叶片的净光合速率 (Pn )、气孔导

度 (G s)、蒸腾速率 (E)。植物叶片光合作用过程中的

水分利用效率用 PnöE 表示。实验选在全晴天进行,

并进行多次重复。

11312　UV 2B 吸收物质含量的测定　
选取无伤斑的完全展开叶。在不同叶片上取直

径 017 cm 的叶圆片共 30 片, 分 3 组, 分别浸入含

10 m l 79%酸化甲醇的样品瓶中,盖紧密封,避光低

温保存,带回实验室后提取测定。方法见Caldw ell

(1968)文。

11313　叶绿素和类胡萝卜素含量的测定

选无伤斑的完全展开叶,在不同叶片上取直径

017 cm 的叶圆片共 30 片,分 3 组,分别浸入 10 m l

45%无水乙醇和 45%丙酮的提取液中,盖紧样品瓶
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并密封,避光低温保存至叶圆片无色。叶绿素含量的

测定与计算见A rnon (1949)文。类胡萝卜素含量的

计算见朱广廉 (1990)文。

11314　叶片厚度的测量

采用电子数显外径千分尺 (桂林广陆量具厂生

产) ,直接测量处理及对照架下麻花艽叶片的厚度。

测定时取两对生的完全展开叶,以叶片中下部 2ö3

部位为准,避开叶片主脉,分左右测定。

以上数据用 SPSS软件做统计分析。

2　结果和分析

211　增强UV 2B 辐射对麻花艽光合作用日变化进
程的影响

增补UV 2B 辐射处理时,麻花艽叶片净光合速

率 (Pn)的日变化趋势与对照组相似 (图 1) , 都表现

出午间降低现象。与对照组植物相比, 早晨照射

UV 2B 辐射后 1 h 之内,处理组麻花艽的 Pn 显著高

于对照组;气孔导度 (G s)也具有相同的变化趋势 (图

2)。接近当地太阳正午时 (北京时间 13∶15) ,则处

理组麻花艽的 Pn 和 G s 明显低于对照组。下午

14∶00以后两者差异不明显。与对照不同,处理组麻

花艽的 G s有明显午间降低现象。

图 1　增强UV 2B 辐射对麻花艽叶片净光合速率 (Pn)的影响

F ig. 1　Effects of enhanced UV 2B radiation on net pho to syn thetic

rate (Pn) of G. stram inea in alp ine K. hum ilis m eadow

图 3 表明, 短时间 (2 h 之内)的UV 2B 辐射处
理,可以明显提高麻花艽叶片光合作用过程中的水

分利用效率 (PnöE )。两组植物叶片的 PnöE 在

14∶00以前基本呈降低趋势, 14∶00以后有所上升。

212　UV 2B 辐射处理对麻花艽植物叶片光合色素
的影响

经多次测定,麻花艽植物叶片中叶绿素 a,叶绿

素 b 和总叶绿素含量在处理组略有增加,但与对照

相比无明显差异; 叶绿素 aöb 也无明显差异 (图 4)。

类胡萝卜素也是叶绿体的主要光合色素,它的最大

吸收峰在蓝紫光部分,能吸收蓝紫光的光能传递给

作用中心叶绿素 a 分子,同时还有防护光照伤害叶

绿素的作用。测定结果表明,与对照相比,麻花艽经

UV 2B 辐射处理后,类胡萝卜素也无明显增加。似乎

图 2　增强UV 2B 辐射对麻花艽叶片气孔导度 (G s)的影响

F ig. 2　Effects of enhanced UV 2B radiation on stom atal

conductance (G s) of G1 stram inea in alp ine K 1 hum ilis m eadow

图 3　增强UV 2B 辐射对麻花艽叶片光合作用

水分利用效率 (PnöE)的影响

F ig. 3　Effects of enhanced UV 2B radiation on w ater use

efficiency (PnöE) during period of pho to syn thesis

of G1 stram inea in alp ine K 1 hum ilis m eadow

图 4　增强UV 2B 辐射对麻花艽叶片光合色素含量的影响

F ig. 4　Effects of enhanced UV 2B radiation on con ten ts o

pho to syn thetic p igm ents of G1 stram inea in alp ine

K 1 hum ilis m eadow

自然条件下生长的麻花艽在增强UV 2B 辐射处理
时,并不存在光合色素的光降解现象。
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213　UV 2B 辐射增强对麻花艽叶片UV 2B 吸收物
质含量的影响

增强 UV 2B 辐射并没有引起麻花艽叶片中
UV 2B 吸收物质含量的变化 (表 1)。似乎主要存在

于叶片表皮层中的UV 2B 吸收物质,在增强的UV 2
B 辐射条件下,并不需要通过提高含量来对内部光

合结构等提供进一步的保护。

214　UV 2B 辐射增强对麻花艽叶片厚度的影响
UV 2B 辐射处理能促使叶片厚度的明显增加

(表 1) ,与对照组相比两者呈极显著差异。

表 1　增强 UV-B辐射对麻花艽和叶片中UV-B吸收物质

含量和叶片厚度的影响

T able 1　Effects of enhanced UV 2B radiation on con ten ts of UV 2B

2abso rb ing compounds and leaves th ickness in G. stram inea

UV 2B 吸收物质 (OD·cm - 2)

UV 2B2abso rb ing compounds

325 nm　　　　　265 nm

叶片厚度

T h ickness

(mm )

处理

T reatm en t
014054±010348 017526±010617 01488±010553 3 3

对照

Contro l
014180±010003 017717±010180 01441±010493 3 3

　　UV 2B 吸收物质含量为同期 3次重复的测定结果,以 25 mL 提

取液中每单位平方厘米叶片的吸光值 (OD )表示;叶片厚度为一组对

照和处理的测定结果,呈极显著差异 (t= - 51682; p < 0101; n= 80)

T he con ten ts of UV 2B2abso rb ing compoundsw as the resu lts of th ree

repeated m easurem en ts from the sam e tim e, and show ed at OD·

cm - 2 in 25 mL extracts1 T he data w as the resu lts of one coup le of

con tro l and treatm en t, the difference w as very em inen t ( t= - 51682;

p < 0101; n= 80)

3　讨　论

增强UV 2B 辐射对植物光合作用的影响已有
许多报道,但绝大多数是在生长室或温室控制条件

下进行的。自然条件下,增强UV 2B 辐射影响光合
作用的研究工作较少,结果也随微环境等因素的差

异而变化。一般认为,与生长室或温室的研究相比,

野外生长的植物具有较强的适应性 (T eram u ra &

M u rali, 1986; Caldw ell et a l. , 1998)。许多情况下,

这种差异缘于可见光。尽管在高等植物方面的工作

做得不很多, 已有的研究表明, 在UV 2B 的辐射下
DNA 分子链松开,相临碱基间能以共价键形成桥的

连接, 即形成 NDA 嘧啶二聚体 (Q uaite et a l. ,

1994)。植物体对UV 2B 辐射的适应性之一就是细
胞具有精细的修复系统。光裂合酶 (Pho to lyase)是

植物细胞中存在的一种专一性修复NDA 损伤的

酶。此酶在蓝光和UV 2A 存在的情况下激活,修复

由UV 2B 诱发的损伤 (R upert & T u, 1976)。已经证

明,这种光复活作用 (Pho to react iva t ion)在低可见光

条件下无效 (B rit t et a l. , 1993)。因此,生长室或温

室实验,由于相伴的可见光辐射水平较低, 或UV 2
B öPA R 的比率太高, 往往会过高的估计植物对

UV 2B 辐射的敏感性。
本研究以高寒矮嵩草草甸地区的天然太阳短波

辐射为背景,建立了人为增强UV 2B 辐射的实验装
置,模拟平流层臭氧破坏 5%时近地表面增加的太

阳UV 2B 辐射强度。通过在植物生长季节补充UV 2
B 辐射强度,我们观测到: UV 2B 辐射对高山植物麻
花艽的光合作用过程的抑制作用仅发生在中午时

分,且这种抑制作用在下午随UV 2B öQ 比率的降低
(师生波等, 1999)而很快解除, 即UV 2B 辐射并未
对光合机构造成伤害 (图 1)。

许多研究表明,增强UV 2B 辐射强度能够明显
影响叶气孔的开启和关闭速率,减低叶片蒸腾速率

(Baker et a l. , 1998)。N egash 和B joβrn (1986)就紫

外线辐射对叶气孔的影响进行了研究,表明 285 nm

或更短波长的紫外线辐射能非常有效地引起 E ra2
g rostis tif 植物叶片的气孔关闭;随波长增大这种有

效性会急剧降低, 在 313 nm 或更大波长时几乎已

无影响。本研究认为,模拟增强的UV 2B 辐射的主
要分布在 313 nm 左右, 因此可能影响麻花艽植物

叶气孔的开启和关闭速率,进而会影响到自然条件

下植物叶片的光合作用进程; 对照植物由于不存在

其它环境因子的胁迫,故气孔导度不存在午间降低

现象。

在自然生态系统水平,增强UV 2B 辐射对植物
光形态构成 (Pho tomo rpho logy)影响的研究已经很

多。增强UV 2B 辐射对植物体的间接影响,如叶角

度的改变,可能对植物体地上直立部分响应UV 2B
辐射具有重要的意义。叶片厚度的增加可能会降低

UV 2B 辐射对叶细胞的伤害 (Johan son et a l. ,

1995; Rozem a et a l. , 1997)。与此同时,厚叶片中

PA R 的变化也将会影响到叶片的光合作用。M u rali

等 (1988)曾观测到增强UV 2B 辐射后光合色素的
升高现象,尽管我们不能确定当时是否发生了叶片

厚度的变化,但可以肯定辅助色素 (如类胡萝卜素)

以及主要色素 (如叶绿素)含量的增加能够解释某些

基于叶面积的光合速率增加的报道。

基于三年的野外观测研究,作者认为,长期生活

在高原自然环境下的高山植物麻花艽,对高原极端

自然环境 (低温、低气压和强辐射)有较强的适应性。
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人为增强UV 2B 辐射处理时,植物叶片厚度的增加

可能补偿了增加UV 2B 辐射而引起的光合色素的
降解,使得以叶面积为基础的光合色素含量以及净

光合速率并未受影响。仅在当地正午时,由于自然条

件下UV 2B öQ 比率较高,加之存在补充的UV 2B 辐
射强度,才引起了光合速率的降低和气孔的部分关

闭,但似乎这种光合速率的降低并未涉及光合机构

的损伤。尽管增强UV 2B 辐射并未引起叶表皮层中
UV 2B 吸收物质含量的增加,但植物本身具有的相

对丰富和较高的 UV 2B 吸收物质 (师生波等,

1999) ,可能已经足够抵挡UV 2B 辐射进入叶肉组
织, 从而保证了除正午短时间外, 增加UV 2B 辐射
对光合速率无抑制作用。
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