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水分胁迫与复水对地枫皮生理生态特性的影响
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生命科学学院， 广西 桂林 ５４１００４； ３． 福建农林大学 园艺学院， 福州 ３５０００２ ）

摘　 要： 以岩溶特有药用植物地枫皮为材料，研究土壤水分胁迫及复水条件下，其叶片光合参数、叶绿素荧光

参数及光合色素含量的变化特性，进而探讨其对水分胁迫的生理生态适应性。 结果表明：停止供水 １０ ｄ，水分

胁迫地枫皮叶片的 Ｐｎ（净光合速率）、Ｃｉ（胞间 ＣＯ２浓度）、Ｇｓ（气孔导度）和 Ｌｓ（气孔限制值） 均下降，气孔限制

是 Ｐｎ降低的主要原因；停止供水 １５ ｄ，水分胁迫地枫皮叶片的 Ｐｎ 日变化呈逐渐下降趋势，上午 ９：３０ 以后全天

的 Ｐｎ 值均接近零，非气孔限制成为 Ｐｎ 下降的主要因素；而对照地枫皮叶片的 Ｐｎ 日变化呈“双峰型”，中午 Ｐｎ

下降的主要原因依然是气孔限制。 水分胁迫下，地枫皮叶片叶绿素含量降低和 Ｃｈｌ（ａ ／ ｂ） 升高，减少了叶片对光

能的捕获， 减轻了光合机构遭受光氧化的破坏，而 Ｃａｒ ／ Ｃｈｌ（ａ＋ｂ） 升高增强了光保护能力。 水分胁迫下，地枫皮

叶片的初始荧光（Ｆｏ）显著增大，最大荧光（Ｆｍ）、光系统Ⅱ （ＰＳⅡ）潜在活性（Ｆｖ ／ Ｆｏ）和最大光化学效率（Ｆｖ ／
Ｆｍ）均显著降低，表明水分胁迫对地枫皮叶片的 ＰＳⅡ反应中心和电子传递造成了一定的破坏，从而使其 ＰＳⅡ
的潜在活性和最大光化学效率降低。 复水 ５ ｄ 后，地枫皮的上述生理生态参数均能恢复到对照水平，表明其

复水后的生理修复能力很强。
关键词： 地枫皮， 水分胁迫， 复水， 光合参数， 叶绿素荧光
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　 　 水分胁迫在岩溶地区时有发生，但易被频繁的

降雨解除，因此反复“干旱—复水”十分常见（朱守

谦，２００３）。 充分降雨后，土壤能保持的田间持水量

仅可供植物 ７ ～ １４ ｄ 的蒸腾（李安定等，２００８）。 因

此，反复水分胁迫是限制岩溶区植物生长与分布的

主要因素之一，加强植物与水分关系的研究具有重

要的理论与现实意义。 光合作用是植物生长和产量

形成的重要生理过程，也是受水分胁迫影响最大的

生理过程（Ｆｌｅｘａｓ ｅｔ ａｌ， １９９８）。 水分胁迫下， 植物

生物量降低的主要因素是叶片气体交换参数和光系

统Ⅱ （ＰＳⅡ）活性的下降，且抗旱性较强的植物其

光能转化能力也较高（Ｃｌａｖｅｌ ｅｔ ａｌ， ２００６）。 水分胁

迫下叶片的气体交换参数显著降低，而 ＰＳⅡ的“内
在性”荧光参数并未受到显著影响（何维明和马风

云， ２０００），但水分胁迫严重时可造成叶绿素荧光参

数的 变 化 和 叶 绿 体 光 合 机 构 的 破 坏 （ Ｋｅｖ ＆
Ｋｏｘｂｏｒｏｕ，２００４）。 植物对水分胁迫的适应能力不仅

体现在抗旱机制上，复水后的补偿生长及生理修复

能力同样影响植物的生长，因此水分胁迫解除后植

物的 生 理 修 复 机 制 与 其 抗 旱 机 制 同 等 重 要

（Ｐｕａｎｇｂｕｔ ｅｔ ａｌ， ２０１０）。
地枫皮（ Ｉｌｌｉｃｉｃｕｍ ｄｉｆｅｎｇｐｉ）属八角科植物，常绿

灌木，偶见小乔木，主要生长在岩溶石山山顶的裸岩

及半裸岩山地上，是岩溶山顶特征性植物（唐辉等，
２０１１）。 其干燥树皮具有祛风除湿，行气止痛的功

效（张本能，１９９７）。 地枫皮根皮发达，近肉质，扎于

岩缝石隙间，储水能力很强；并且其根、茎、叶在解剖

结构上也表现出很强的旱生植物特性（孔德鑫等，
２０１２）。 以往有关岩溶植物对水分胁迫的适应性研

究多以广布种为研究对象（刘长成等，２０１１；孙继亮

等，２０１２），很少涉及特有植物。 探讨岩溶山顶植物

抗旱的生理生态适应性，更能揭示岩溶植物对岩溶

极端环境的适应机理。 因此，本研究通过观测岩溶

山顶特有药用植物地枫皮在自然水分胁迫下及复水

恢复过程中的生理生态参数变化，初步探讨其在水

分胁迫下及复水后的响应机制，从而为地枫皮的引

种栽培和物种保护提供理论依据。

１　 材料与方法

２０１５ 年 ４ 月 ２０ 日，在广西植物研究所透光率为

３０％的通风玻璃房内，选择大小基本一致的 ４ 年生地

枫皮植株移栽于装棕色石山土的营养袋（２．５ 升土 ／
盆），每盆 １ 株，共 ６０ 盆，常规肥水管理。 于 ２０１６ 年 ８
月 １５ 日，将 ６０ 盆地枫皮随机分成两组进行水分处

理：（１）适宜水分处理（ＣＫ），整个试验期间每 ２ ｄ 浇

水 １ 次，共 ２０ 盆；（２）水分胁迫处理，４０ 盆地枫皮自 ８
月 １５ 日起停止供水（之前充足灌水 ３ ｄ），使其自然干

燥，连续 １５ ｄ 不浇水；（３）复水处理，干旱处理 １０ ｄ
后，水分胁迫处理组随机取 ２０ 盆植株恢复正常水分

供应；整个试验期间均为晴天，属典型的夏季高温干

旱时期。 ８ 月 ２５ 日（水分胁迫 １０ ｄ），对照与水分胁

迫组（停止供水 １０ ｄ）同时选择完全展开的新成熟叶

片，采用 Ｌｉ⁃６４００ 便携式光合作用测定仪（ ＬＩ⁃ＣＯＲ，
Ｌｉｎｃｏｌｎ，ＵＳＡ） ，以仪器自带的红蓝光源（光合有效辐

射为 ８００ μｍｏｌ·ｍ⁃２·ｓ⁃１），在 ９：００～１１：００ 测定净光
合速率（Ｐｎ），仪器同步记录气孔导度（Ｇｓ） 、胞间 ＣＯ２

浓度（Ｃｉ） 和蒸腾速率 （Ｔｒ）， 并据此计算气孔限制值
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图 １　 水分胁迫 １０ ｄ 地枫皮叶片的光合生理参数　 ＣＫ． 对照； ｗｓ． 水分胁迫。 下同。
Ｆｉｇ． １　 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｉ． ｄｉｆｅｎｇｐｉ ｌｅａｖｅｓ ｕｎｄｅｒ １０ ｄ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ　 ＣＫ． Ｃｏｎｔｒｏｌ； ｗｓ． Ｗａｔｅｒ ｓｔｒｅｓｓ． Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ．

（Ｌｓ）＝ １－Ｃ ｉ ／ Ｃａ，每个处理 ５ 株，每株 １ 张叶片，每张

叶片 ５ 次取值，分别取其均值，同时随机选 ２０ 盆复

水至对照水平。 ８ 月 ３０ 日，同时测定对照、水分胁

迫（停止供水 １５ ｄ）与复水组（停止供水 １０ ｄ 后复水

５ ｄ）的各项生理生态指标。
光合作用日进程测定参考王满莲等（２０１４）的

方法，测定时间为 ８：００～１８：３０，时间间隔为 １．５ ｈ 一

次。 荧光参数测定：用便携式调制荧光仪 ＭＩＮＩ⁃
ＰＡＭ（德国 ＷＡＬＺ 公司）测定叶片暗适应 ２０ ｍｉｎ 后

的初始荧光（Ｆｏ）和最大荧光（Ｆｍ），每个处理 ５ 株，
每株 １ 张叶片，每张叶片 １ 次取值。 根据所测定的

参数计算光系统Ⅱ（ＰＳⅡ） 潜在光化学效率（Ｆｖ ／
Ｆｏ），Ｆｖ ／ Ｆｏ ＝（Ｆｍ－Ｆｏ） ／ Ｆｏ，以及 ＰＳⅡ最大光化学效

率 （Ｆｖ ／ Ｆｍ），Ｆｖ ／ Ｆｍ ＝（Ｆｍ－Ｆｏ） ／ Ｆｍ（Ｋｏｏｔｅｎ ＆ Ｓｎｅｌ，
１９９０）。 光合色素含量按 Ｌｉｃｈｔｅｎｔｈａｌｅｒ ＆ Ｗｅｌｌｂｕｒｎ
（１９８３）的方法测定。

地枫皮不同处理下各生理参数的差异采用

ＳＰＳＳ １１．５ 软件 （ＳＰＳＳ Ｉｎｃ．， ＵＳＡ）的单因素方差分

析 （ Ｏｎｅ⁃ＡＮＯＶＯ） 进 行 分 析， 用 ＳｉｇｍａＰｌｏｔ １１． ０

（ＳＰＳＳ Ｉｎｃ．， ＵＳＡ）作图。

２　 结果与分析

２．１ 地枫皮水分胁迫 １０ ｄ 叶片的光合生理参数

如图 １ 所示，停止供水 １０ ｄ，相对对照而言，水
分胁迫地枫皮叶片的净光合速率（Ｐｎ）、气孔导度

（Ｇｓ）、叶片的胞间 ＣＯ２浓度（Ｃ ｉ）和蒸腾速率（Ｔｒ）均
显著下降，分别下降了 ５４． １％、 ５８． １％、 １７． １％ 和

６１．１％，而气孔限制值（Ｌｓ）却显著升高了 ２９．２％，表
明地枫皮叶片光合生理参数对水分胁迫十分敏感，
而其中属 Ｔｒ下降最多，而 Ｇｓ的下降幅度又大于 Ｐｎ。
２．２ 水分胁迫 １５ ｄ 环境因子日变化

如图 ２：Ａ 所示，三个水分处理的日光合有效辐

射均呈先升后降的 “单峰型”曲线，早上 ８：００ 光合

有效辐射（ＰＡＲ）为 １５０ μｍｏｌ·ｍ⁃２·ｓ⁃１ 左右，中午

１２：３０ 左右达到峰值 ６６０ μｍｏｌ·ｍ⁃２·ｓ⁃１左右，之后

又逐渐降低；如图 ２：Ｂ 所示，与 ＰＡＲ 的变化趋势一

致，气温也呈先升后降的趋势，但最高值出现在下午
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图 ２　 环境因子日进程
Ｆｉｇ． ２　 Ｄｉｕｒｎａｌ ｃｏｕｒｓｅ ｏｆ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

图 ３　 地枫皮光合生理参数的日变化
Ｆｉｇ． ３　 Ｄｉｕｒｎａｌ ｃｏｕｒｓｅ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｉｎ Ｉ． ｄｉｆｅｎｇｐｉ ｌｅａｖｅｓ

１４：００ 前后，达 ４０ ℃左右，除早晨 ８：００ 外全天温度

均在 ３０ ℃以上。 如图 ２：Ｃ 所示，空气相对湿度的

日变化趋势与气温相反，随着气温的升高而逐渐降

低，下午 １４：００ 左右气温达最高值时，空气相对湿度

也达最低值，之后又随气温的降低逐渐升高。

２．３ 地枫皮水分胁迫 １５ ｄ 的光合生理参数日变化

如图 ３：Ａ 所示，地枫皮复水与对照处理叶片的

净光合速率（Ｐｎ）日变化趋势基本一致，均呈“双峰

型”，而且各测定时间点的值均接近，上午 ９：３０ 左

右出现第一峰，峰谷在下午 １４：００ 左右，第二峰在下
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图 ４　 水分胁迫和复水对地枫皮叶片光合色素含量的影响　 ｒｗ． 复水。 下同。
Ｆｉｇ． ４　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｗａｔｅｒ ｓｔｒｅｓｓ ａｎｄ ｒｅｗａｔｅｒｉｎｇ ｏｎ ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ

ｐｉｇｍｅｎｔｓ ｏｆ Ｉ． ｄｉｆｅｎｇｐｉ ｌｅａｖｅｓ　 ｒｗ． Ｒｅｗａｔｅｒ． Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ．

图 ５　 水分胁迫和复水对地枫皮叶片叶绿素荧光参数的影响
Ｆｉｇ． ５　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｗａｔｅｒ ｓｔｒｅｓｓ ａｎｄ ｒｅｗａｔｅｒｉｎｇ ｏｎ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｉ． ｄｉｆｅｎｇｐｉ ｌｅａｖｅｓ

午 １５：３０ 左右；水分胁迫处理地枫皮叶片的 Ｐｎ日变

化呈现逐渐下降的趋势，早晨 ８：００ 左右的值最高，
但严重低于对照与复水处理，上午 ９：３０ 以后全天的

Ｐｎ 值均在 ０ μｍｏｌ·ｍ⁃２·ｓ⁃１左右，出现了严重的“午
睡现象”。

如图 ３：Ｂ、Ｅ 所示，对照与复水处理地枫皮叶片

气孔导度（Ｇｓ） 和蒸腾速率（Ｔｒ）的日变化趋势与 Ｐｎ

一致，也均呈“双峰型”，而且各时间点的值均接近；
全天水分胁迫地枫皮的 Ｇｓ和 Ｔｒ值均很低，而且不同

时间点的值差别不大，其中全天 Ｇｓ值均低于 ０．０３
ｍｏｌ·ｍ⁃２·ｓ⁃１，Ｔｒ值均低于 ０．５ ｍｍｏｌ·ｍ⁃２·ｓ⁃１。 如

图 ３：Ｃ、Ｄ 所示，对照与复水处理的气孔限制值（Ｌｓ）
及胞间 ＣＯ２浓度（Ｃ ｉ）值均接近，其中 Ｌｓ均呈先升后

降的趋势，Ｃ ｉ均呈先降后升的趋势，最高点和最低点

均出现在下午 １４：００ 左右；８：００ ～ １４：００，水分胁迫

处理的 Ｌｓ呈先直线下降然后缓慢下降趋于平稳的

趋势，Ｃ ｉ呈先直线上升然后缓慢上升趋于平稳的趋

势。 全天大部分时间，对照与复水处理地枫皮的

Ｐｎ、Ｇｓ和 Ｔｒ值均高于水分胁迫处理，水分胁迫的 Ｃ ｉ

高于对照与复水处理。
２．４ 水分胁迫和复水对地枫皮叶片光合色素含量的

影响

如图 ４ 所示，土壤水分条件显著影响地枫皮叶

片的光合色素含量。 对照和复水处理（停止供水 １０
ｄ 后复水 ５ ｄ）地枫皮叶片的单位面积总叶绿素含量

无显著差异，但均显著高于水分胁迫处理（停止供

水 １５ ｄ）（图 ３：Ａ），表明水分胁迫显著降低了地枫

皮叶片的单位面积总叶绿素含量；如图 ３：Ｃ 所示，
三种水分处理的单位面积类胡萝卜素含量均无显著

差异；对照与复水处理的叶绿素 ａ ／ ｂ 和类胡萝卜素 ／
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叶绿素均无显著差异，但均显著低于水分胁迫处理

（图 ３：Ｂ，Ｄ），表明水分胁迫显著影响地枫皮叶片光

合色素含量的比例。
２．５ 水分胁迫和复水对地枫皮叶片叶绿素荧光参数

的影响

如图 ５ 所示，土壤水分条件显著影响地枫皮叶

片的叶绿素荧光参数。 对照与复水处理的初始荧光

（Ｆｏ）无显著差异，但均显著低于水分胁迫处理（图
３：Ａ）。 反之， 对照与复水处理的最大荧光（Ｆｍ）、
ＰＳ Ⅱ潜在活性（Ｆｖ ／ Ｆｏ）和 ＰＳ Ⅱ最大光化学效率

（Ｆｖ ／ Ｆｍ）均无显著差异，但均显著高于水分胁迫处

理。 与对照相比，水分胁迫地枫皮叶片的 Ｆｏ升高了

１１．９％，水分胁迫地枫皮叶片的 Ｆｍ、Ｆｖ ／ Ｆｏ和 Ｆｖ ／ Ｆｍ

分别降低了 ９．９％、２４．０％和 ５．９％（图 ３：Ｂ－Ｄ）。

３　 讨论

光合作用参数可以反映植物生长势和抗旱性强

弱。 停止供水 １０ ｄ，水分胁迫地枫皮叶片的净光合

速率（Ｐｎ）、胞间 ＣＯ２浓度（Ｃ ｉ） 、气孔导度（Ｇｓ）和蒸

腾速率（Ｔｒ）均显著下降，而气孔限制值（Ｌｓ）却显著

升高。 胞间 ＣＯ２浓度（Ｃ ｉ）和气孔限制值（Ｌｓ） 的变

化趋势是评价气孔限制和非气孔限制的依据，当 Ｌｓ

上升，Ｐｎ和 Ｃ ｉ同时下降时，Ｐｎ的降低为气孔限制，反
之为非气孔限制（Ｆａｒｑｕｈａｒ ＆ Ｓｈａｒｋｅｙ， １９８２）。 停止

供水 １０ ｄ，地枫皮叶片 Ｌｓ上升，Ｐｎ、Ｃ ｉ和 Ｇｓ均下降，
表明此时光合速率降低的主要原因是气孔的部分关

闭，但有利于降低蒸腾，从而减少叶片水分的散失。
停止供水 １５ ｄ，对照地枫皮叶片的 Ｐｎ日变化呈“双
峰型”， ９：３０～１４：００，地枫皮叶片 Ｌｓ上升，Ｐｎ 下降时

Ｇｓ和 Ｃ ｉ均下降，表明对照中午 Ｐｎ下降的主要原因是

气孔限制。 而停止供水 １５ ｄ，水分胁迫地枫皮叶片

的 Ｐｎ日变化呈逐渐下降趋势，早晨 ８：００ 左右的值

最高，上午 ９：３０ 以后全天的 Ｐｎ 值均为 ０ μｍｏｌ·
ｍ⁃２·ｓ⁃１ 左右，出现了严重的“午睡现象”；８：００ ～
１４：００，其 Ｐｎ下降时，Ｇｓ、Ｌｓ下降，Ｃ ｉ上升，表明非气孔

限制是水分胁迫下地枫皮 Ｐｎ下降的主要因素；全天

水分胁迫处理地枫皮的 Ｐｎ在保持低位运行的同时，
其 Ｇｓ和 Ｔｒ均很低，水分胁迫下 Ｇｓ降低有利于减少蒸

腾水分散失，这是对水分胁迫的保护性适应。 复水

处理的 Ｐｎ、Ｇｓ、Ｌｓ、Ｃ ｉ和 Ｔｒ日变化趋势均与对照一致，
且数值大小接近，表明其复水后的生理修复能力很

强，光合参数复水后能很快恢复到对照水平，这种特

性十分利于其适应岩溶 “干旱－复水”激烈变动的

环境条件。
通常认为，水分胁迫会造成植物叶片水分散失，

影响叶绿素合成，严重时可能导致叶绿素的分解

（张永强等，２００２）。 水分胁迫降低植株叶片叶绿素

含量（Ｓｏｈｒａｂｉ ｅｔ ａｌ， ２０１２）。 本研究中，水分胁迫下

地枫皮叶片单位面积总叶绿素含量显著降低，但水

分胁迫对单位面积类胡萝卜素含量无显著影响，并
且复水后单位面积总叶绿素能很快恢复到对照水

平。 Ｃｈｌ（ａ ／ ｂ）反映捕光复合体（ＬＨＣⅡ）在叶绿素结

构中所占的比重， 其值升高表明 ＬＨＣⅡ含量减少

（Ａｎｄｅｒｓｏｎ ＆ Ｋａｒｏ， １９９４）；Ｃａｒ 具有抗氧化的保护功

能，Ｃａｒ ／ Ｃｈｌ（ａ＋ｂ）反映了光合色素中类胡萝卜素与总

叶绿素的比值，其比值增加有利于增强光保护能力

（ Ｂａｑｕｅｄａｎｏ ＆ Ｃａｓｔｉｌｌｏ， ２００６； Ｅｌｓｈｅｅｒｙ ＆ Ｃａｏ，
２００８）。 水分胁迫下地枫皮的 Ｃｈｌ（ａ ／ ｂ）和 Ｃａｒ ／ Ｃｈｌ（ａ＋ｂ）
均显著升高，研究结果与刘长成等（２０１１）和耿东梅

等（２０１４）的相同。 水分胁迫下，地枫皮叶绿素含量

的降低和 Ｃｈｌ（ａ ／ ｂ）的升高减少了光能捕获，使光合机

构遭受光氧化破坏的风险降低，而 Ｃａｒ ／ Ｃｈｌ（ａ＋ｂ） 升高

增强了光保护能力，这也是地枫皮适应土壤水分胁

迫的一种光保护机制。
叶片 ＰＳⅡ光反应中心是植物在逆境中的最初

伤害部位 （ Ｐａｐａｇｅｏｒｇｉｏｕ ＆ Ｇｏｖｉｎｄｊｅｅ， ２００５； 李磊

等， ２０１１）。 叶绿素荧光是光合作用的探针，荧光参

数能反映 ＰＳⅡ功能对环境条件的响应 （ Ｓｉｎｇｈ ＆
Ｒｅｄｄｙ， ２０１１）。 水分胁迫下，地枫皮叶片的 Ｆｏ显著

增大，Ｆｍ、Ｆｖ ／ Ｆｏ和 Ｆｖ ／ Ｆｍ均显著降低，但复水后均

能恢复对照水平。 Ｆｏ的增加表示 ＰＳⅡ反应中心受

到破坏或可逆性失活，Ｆｍ可反映通过 ＰＳⅡ的电子传

递情况，Ｆｖ ／ Ｆｏ常用于衡量 ＰＳⅡ的潜在活性，Ｆｖ ／ Ｆｍ

为 ＰＳⅡ最大光化学效率（吴甘霖等， ２０１０）。 表明

水分胁迫对地枫皮叶片的 ＰＳⅡ反应中心造成了一

定的破坏，电子传递受到一定的影响，从而使其 ＰＳ
Ⅱ的潜在活性和最大光化学效率降低，但复水后能

恢复对照水平，进一步说明地枫皮叶片的自我修复

能力很强。
综上所述，水分胁迫初期地枫皮通过调节叶片

气孔的关闭来减少水分的散失，随着水分胁迫时间

的延长，非气孔限制成为限制叶片光合的主要限制

因素，但其可通过调节自身生理机制来降低水分胁

迫的影响，使其在复水后能很快恢复正常的生理

机能。
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