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贵州喀斯特森林三种植物对不同坡位环境的光合生理响应
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化学国家重点实验室环境生物科技研究中心ꎬ 中国科学院地球化学研究所ꎬ 贵阳 ５５０００２ )

摘　 要: 该研究以贵州普定喀斯特森林中、下坡位生长的构树(Ｂｒｏｕｓｓｏｎｅｔｉａ ｐａｐｙｒｉｆｅｒａ)、朴树(Ｃｅｌｔｉｓ ｓｉｎｅｎｓｉｓ)和
光滑悬钩子(Ｒｕｂｕｓ ｔｓａｎｇｉｉ)为材料ꎬ通过对碳酸酐酶(ＣＡ)活性、光合作用日变化、净光合速率对 ＣＯ２与光的响

应曲线、叶绿素荧光特性以及稳定碳同位素组成等指标的测定ꎬ进而对比分析三种植物不同的光合生理响应

特性ꎮ 结果表明:构树光合作用过程的无机碳源既可来自大气中的 ＣＯ２ꎬ也可以在气孔部分闭合的情况下利

用细胞内的 ＨＣＯ３
－ꎬ下坡位的构树较高的 ＣＡ 活性使其利用 ＨＣＯ３

－的效率会更高ꎬ并能在较低光强下具有较

高的光能利用效率ꎮ 这可能与下坡位的构树具有较高的 ＣＡ 活性有关ꎬ对下坡位具有更好的适应性ꎮ 朴树光

合无机碳的同化能力最低ꎬ且光合无机碳源较单一ꎬ主要利用大气 ＣＯ２ꎬ其较慢的生长速率使其对无机碳的需

求最低ꎬ且能保持较稳定的无机碳同化速率ꎮ 相对来说ꎬ中坡位的朴树具有相对较高的净光合速率和光能利

用效率ꎬ对中坡位表现出较好的适应性ꎮ 光滑悬钩子主要利用大气中的 ＣＯ２进行光合作用ꎮ 中坡位的光滑悬

钩子具有较强的光能利用效率ꎬ并表现出较高的净光合速率ꎬ光滑悬钩子对中坡位同样表现出较好的适应性ꎮ
该研究结果为喀斯特生态脆弱区植被重建过程中树种的选择及合理配置提供了科学依据ꎮ
关键词: 植被恢复ꎬ 碳酸酐酶ꎬ 表观量子效率ꎬ 羧化效率ꎬ 稳定碳同位素组成

中图分类号: Ｑ９４５.１ꎬ Ｓ９４５.７９ 　 　 文献标识码: Ａ　 　 文章编号: １０００￣３１４２(２０１６)１０￣１１４７￣０９

Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｔｈｒｅｅ
ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｔｏ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｌｏｐｅ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ

ｉｎ ｋａｒｓｔ ｆｏｒｅｓｔ ｏｆ Ｇｕｉｚｈｏｕꎬ Ｃｈｉｎａ
ＸＩＮＧ Ｄｅ￣Ｋｅ１ꎬ ＷＵ Ｙａｎ￣Ｙｏｕ２∗ꎬ ＦＵ Ｗｅｉ￣Ｇｕｏ１ꎬ ＨＡＮＧ Ｈｏｎｇ￣Ｔａｏ２ꎬ

ＺＨＡＯ Ｙｕ￣Ｇｕｏ１ꎬ ＷＵ Ｙａｎ￣Ｓｈｅｎｇ１

( １. Ｋｅｙ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ｏｆ Ｍｏｄｅｒｎ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ Ｅｑｕｉｐｍｅｎｔ ａｎｄ Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙꎬ Ｍｉｎｉｓｔｒｙ ｏｆ Ｅｄｕｃａｔｉｏｎꎬ Ｉｎｓｔｉｔｕｔｅ ｏｆ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ Ｅｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇꎬ Ｊｉａｎｇｓｕ
Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ Ｚｈｅｎｊｉａｎｇ ２１２０１３ꎬ Ｊｉａｎｇｓｕꎬ Ｃｈｉｎａꎻ ２. Ｒｅｓｅａｒｃｈ ｃｅｎｔｅｒ ｆｏｒ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ Ｂｉｏ￣Ｓｃｉｅｎｃｅ ａｎｄ Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙꎬ Ｓｔａｔｅ Ｋｅｙ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ

ｏｆ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ Ｇｅｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ Ｉｎｓｔｉｔｕｔｅ ｏｆ Ｇｅｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ Ｃｈｉｎｅｓｅ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ Ｇｕｉｙａｎｇ ５５０００２ꎬ Ｃｈｉｎａ )

Ａｂｓｔｒａｃｔ: Ｉｎ ｏｒｄｅｒ ｔｏ ｇａｉｎ ａ ｂｅｔｔｅｒ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ｏｎ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｄａｐｔｉｖｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｋａｒｓｔ ｐｌａｎｔｓ ａｎｄ ｔｏ ｄｅｖｅｌｏｐ
ｒｅａｓｏｎａｂｌｅ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｗｅ ｓｔｕｄｉｅｄ ｔｈｅ ｃａｒｂｏｎｉｃ ａｎｈｙｄｒａｓｅ (ＣＡ) ａｃｔｉｖｉｔｙꎬ ｄｉｕｒｎａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓꎬ ｒｅｓｐｏｎｓｅ
ｃｕｒｖｅｓ ｏｆ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ ｏｆ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｌｉｇｈｔ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙꎬ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ａｎｄ ｓｔａ￣

收稿日期: ２０１５￣１１￣２７　 　 修回日期: ２０１５￣１２￣２８
基金项目: 国家自然科学基金青年基金(３１３０１２４３)ꎻ贵州省社会发展攻关项目(黔科合 ＳＹ [２０１０] ３０４３)ꎻ江苏大学引进人才科研启动基金

(１３ＪＤＧ０３０) [Ｓｕｐｐｏｒｔｅｄ ｂｙ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｎａｔｕｒａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅ Ｆｏｕｎｄａｔｉｏｎ ｏｆ Ｃｈｉｎａ (３１３０１２４３)ꎻ ｔｈｅ Ｂｒａｉｎｓｔｏｒｍ Ｐｒｏｊｅｃｔ ｏｎ Ｓｏｃｉａｌ Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ Ｇｕｉｚｈｏｕ
Ｐｒｏｖｉｎｃｅ (ＳＹ [２０１０]３０４３)ꎻ ｔｈｅ Ｒｅｓｅａｒｃｈ Ｆｏｕｎｄａｔｉｏｎ ｆｏｒ Ｉｎｔｒｏｄｕｃｅ Ｔａｌｅｎｔｓ ｏｆ Ｊｉａｎｇｓｕ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ (１３ＪＤＧ０３０)]ꎮ
作者简介: 邢德科(１９８３￣)ꎬ男ꎬ河南南阳人ꎬ博士ꎬ助理研究员ꎬ主要从事植物逆境生理生态方面的研究ꎬ(Ｅ￣ｍａｉｌ) ｘｉｎｇｄｅｋｅ＠ ｕｊｓ.ｅｄｕ.ｃｎꎮ

∗通讯作者: 吴沿友ꎬ博士ꎬ研究员ꎬ研究方向为环境地球化学ꎬ(Ｅ￣ｍａｉｌ) ｗｕｙａｎｙｏｕ＠ ｍａｉｌ.ｇｙｉｇ.ａｃ.ｃｎꎮ



ｂｌｅ ｃａｒｂｏｎ ｉｓｏｔｏｐｅ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ Ｂｒｏｕｓｓｏｎｅｔｉａ ｐａｐｙｒｉｆｅｒａꎬ Ｃｅｌｔｉｓ ｓｉｎｅｎｓｉｓ ａｎｄ Ｒｕｂｕｓ ｔｓａｎｇｉｉ ｗｈｉｃｈ ｇｒｅｗ ｉｎ ｔｈｅ ｍｉｄｄｌｅ ａｎｄ
ｌｏｗｅｒ ｓｌｏｐｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｋａｒｓｔ ｆｏｒｅｓｔ ｉｎ Ｐｕｄｉｎｇ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｇｕｉｚｈｏｕ Ｐｒｏｖｉｎｃｅ. Ｔｈｅｉｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｅｓｐｏｎｓｅ
ｏｆ ｔｈｅ ｔｈｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｗｅｒｅ ａｌｓｏ ａｎａｌｙｚｅｄ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｔｈａｔ ｉｎ ｔｈｅ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓꎬ Ｂ. ｐａｐｙｒｉｆｅｒａ ｃｏｕｌｄ ｕｔｉｌｉｚｅ ｔｈｅ
ａｔｍｏｓｐｈｅｒｉｃ ＣＯ２ ａｎｄ ｔｈｅ ｉｎｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ＨＣＯ３

－ ｔｈｒｏｕｇｈ ｔｈｅ ｃａｔａｌｙｓｉｓ ｃｏｎｖｅｒｓｉｏｎ ｂｙ ＣＡ ｗｈｅｎ ｔｈｅ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｄｅ￣
ｃｒｅａｓｅｄ. Ｗｉｔｈ ｈｉｇｈｅｒ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ＣＡꎬ Ｂ. ｐａｐｙｒｉｆｅｒａ ｇｒｏｗｉｎｇ ｉｎ ｔｈｅ ｌｏｗｅｒ ｓｌｏｐｅ ｈａｄ ｈｉｇｈｅｒ ＨＣＯ３

－ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ. Ｂｅ￣
ｓｉｄｅｓꎬ Ｂ. ｐａｐｙｒｉｆｅｒａ ｇｒｏｗｉｎｇ ｉｎ ｔｈｅ ｌｏｗｅｒ ｓｌｏｐｅ ｅｘｈｉｂｉｔｅｄ ｈｉｇｈｅｒ ｌｉｇｈｔ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｕｎｄｅｒ ｌｏｗ ｌｉｇｈｔ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙꎬ
ｗｈｉｃｈ ｍｉｇｈｔ ｂｅ ａｔｔｒｉｂｕｔｅｄ ｔｏ ｉｔｓ ｈｉｇｈｅｒ ＣＡ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ ｔｈｅ ｌｏｗｅｒ ｓｌｏｐｅ. Ｂ. ｐａｐｙｒｉｆｅｒａ ｓｈｏｗｅｄ ｂｅｔｔｅｒ ａｄａｐｔａｂｉｌｉｔｙ ｔｏ ｌｏｗｅｒ
ｓｌｏｐｅ ｃｏｍｐａｒｅｄ ｔｏ ｍｉｄｄｌｅ ｓｌｏｐｅ. Ｔｈｅ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｉｎｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ ａｓｓｉｍｉｌａｔｉｏｎ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ Ｃ. ｓｉｎｅｎｓｉｓ ｗａｓ ｔｈｅ ｌｏｗｅｓｔꎬ
ｗｈｉｃｈ ｏｎｌｙ ｕｓｅｄ ｔｈｅ ａｔｍｏｓｐｈｅｒｉｃ ＣＯ２ ａｓ ｉｎｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｆｏｒ ｔｈｅ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ. Ｓｉｎｃｅ ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅ ｏｆ Ｃ.
ｓｉｎｅｎｓｉｓ ｗａｓ ｖｅｒｙ ｓｌｏｗꎬ ｔｈｅ ｒｅｑｕｉｒｅｍｅｎｔ ｆｏｒ ｉｎｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ ｗａｓ ｔｈｅ ｌｏｗｅｓｔꎬ ａｎｄ ｉｔ ｃｏｕｌｄ ｍａｉｎｔａｉｎ ｔｈｅ ｓｔａｂｌｅ ｉｎｏｒｇａｎｉｃ
ｃａｒｂｏｎ ａｓｓｉｍｉｌａｔｉｏｎ ｒａｔｅ. Ｃ. ｓｉｎｅｎｓｉｓ ｇｒｏｗｉｎｇ ｉｎ ｔｈｅ ｍｉｄｄｌｅ ｓｌｏｐｅ ｅｘｈｉｂｉｔｅｄ ｈｉｇｈｅｒ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ ａｎｄ ｌｉｇｈｔ ｕｔｉｌｉｚａ￣
ｔｉｏｎ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙꎬ ａｎｄ ｉｔ ｓｈｏｗｅｄ ｂｅｔｔｅｒ ａｄａｐｔａｂｉｌｉｔｙ ｔｏ ｔｈｅ ｍｉｄｄｌｅ ｓｌｏｐｅ ｃｏｍｐａｒｅｄ ｔｏ ｌｏｗｅｒ ｓｌｏｐｅ. Ｒ. ｔｓａｎｇｉｉ ｍａｉｎｌｙ ｕｔｉｌｉｚｅｄ
ｔｈｅ ａｔｍｏｓｐｈｅｒｉｃ ＣＯ２ ｉｎ ｔｈｅ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｐｒｏｃｅｓｓ. Ｔｈｅ ｌｉｇｈｔ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ａｎｄ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ ｏｆ Ｒ. ｔｓａｎ￣
ｇｉｉ ｉｎ ｔｈｅ ｍｉｄｄｌｅ ｓｌｏｐｅ ｗｅｒｅ ｈｉｇｈｅｒ. Ｒ. ｔｓａｎｇｉｉ ｅｘｈｉｂｉｔｅｄ ｂｅｔｔｅｒ ａｄａｐｔａｂｉｌｉｔｙ ｔｏ ｍｉｄｄｌｅ ｓｌｏｐｅ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｐｒｏｖｉｄｅ ａ ｓｃｉｅｎｔｉ￣
ｆｉｃ ｂａｓｉｓ ｆｏｒ ｒｅａｓｏｎａｂｌｙ ｓｅｌｅｃｔｉｎｇ ａｎｄ ｄｅｓｉｇｎｉｎｇ ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｒｅｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｐｒｏｃｅｓｓ ｉｎ ｔｈｅ ｋａｒｓｔ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌｌｙ ｖｕｌ￣
ｎｅｒａｂｌｅ ｆｏｒｅｓｔ ｒｅｇｉｏｎ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: ｒｅｖｅｇｅｔａｔｉｏｎꎬ ｃａｒｂｏｎｉｃ ａｎｈｙｄｒａｓｅꎬ ａｐｐａｒｅｎｔ ｑｕａｎｔｕｍ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙꎬ ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｉｏｎ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙꎬ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ
ｓｔａｂｌｅ ｃａｒｂｏｎ ｉｓｏｔｏｐｅ

　 　 贵州碳酸盐岩面积达 １３ × １０４ ｋｍ２ꎬ占全省土地

总面积的 ７３％ꎬ是我国喀斯特地貌最发育的省份ꎬ同
时也是土壤侵蚀严重和生态环境脆弱的地区ꎬ而碳酸

盐岩山区土壤侵蚀主要发生在山坡ꎬ是一种选择性的

侵蚀过程(白占国等ꎬ１９９８)ꎮ 该区面临着经济和生态

环境的双重压力(王世杰ꎬ２００２)ꎮ 由于喀斯特生境岩

石裸露率高、土壤浅薄、土被不连续、干湿频繁交替等

特点ꎬ使喀斯特山区的植被恢复非常困难(朱守谦ꎬ
２００３)ꎮ 因此ꎬ开展该森林植被对喀斯特生境的适应

性研究ꎬ可为喀斯特生态脆弱区现存森林保护与严重

退化区植被重建过程中树种的选择及合理配置提供

科学依据(旷远文等ꎬ２０１０)ꎮ
光合活性能代表植物的生长潜能ꎬ并在一定程度

上反映植物对环境的适应性(Ｍｏｏｎｅｙꎬ１９７２ꎻＷａｌｔｅｒｓ ｅｔ
ａｌꎬ１９９３)ꎮ 而对叶绿素荧光参数的测定能评估植物

光合结构的完整性及光合活性的大小ꎬ同时反映植物

对逆境的适应能力(Ｒｏｈáｃ̌ｅｋ ＆ Ｂａｒｔáꎬ１９９９)ꎮ 无机碳

是植物光合作用的一种基本原料ꎬ是影响光合速率的

重要因子(张昌胜等ꎬ２０１２)ꎮ 植物光合作用所需要的

碳源ꎬ主要是空气中的 ＣＯ２ꎬＣＯ２主要通过叶片气孔进

入叶肉细胞的细胞间隙ꎬ并以气体状态扩散进行ꎬ最
终到达羧化位点(潘瑞炽等ꎬ２０１２)ꎮ 喀斯特地区生长

的植物经常遭受各种逆境ꎬ导致气孔导度减小或关

闭ꎬ阻碍空气中的 ＣＯ２进入细胞ꎬ造成植物光合速率

的下降(Ｇａｌｌｅ ｅｔ ａｌꎬ ２０１０)ꎮ 一些植物进化出能高效

利用重碳酸盐的特点ꎬ形成喀斯特适生植物ꎬ适生植

物体内的碳酸酐酶(ＣＡꎬ ＥＣ ４.２.１.１)受喀斯特逆境的

激发诱导而活性升高ꎬ催化细胞内的 ＨＣＯ３
－分解转化

为 ＣＯ２和 Ｈ２Ｏꎬ进而弥补植物光合作用过程中碳源和

水源的不足ꎬ维持植物光合作用的正常进行ꎬ当内外

环境改善后ꎬ气孔张开ꎬ叶片又恢复到主要利用空气

中 ＣＯ２的状态(Ｈｕ ｅｔ ａｌꎬ ２０１１ꎻＸｉｎｇ ＆ Ｗｕꎬ ２０１２)ꎮ
喀斯特适生植物具有较强的 ＨＣＯ３

－的利用能力ꎬ在其

生长过程中能交替利用细胞内的 ＨＣＯ３
－与空气中的

ＣＯ２ꎬ具有独特的无机碳利用策略ꎬ而喀斯特地区的碳

酸盐岩为植物的这种无机碳利用机制提供了有利条

件ꎬＣＡ 则成为该机制的重要助推器 (吴沿友等ꎬ
２０１１)ꎮ 适生植物的这种无机碳利用特性可作为喀斯

特生态脆弱区植被重建过程中树种选择的依据ꎮ
在喀斯特适生植物的光合无机碳利用过程中ꎬ

ＣＡ 发挥着举足轻重的作用ꎮ ＣＡ 是一种含锌金属

酶ꎬ广泛存在于动物、植物、原核细菌与真核细菌中ꎬ
参与各种生理过程ꎬ催化细胞中 ＨＣＯ３

－ 向 ＣＯ２ 和

Ｈ２Ｏ 的转化 ( Ｂａｄｇｅｒ ＆ Ｐｒｉｃｅꎬ １９９４ꎻ Ｓａｓａｋｉ ｅｔ ａｌꎬ
１９９８)ꎮ 不同抗旱植物 ＣＡ 活性在干旱逆境下有不

同的灵敏度和柔韧性ꎬＣＡ 活性越高ꎬ植物转化利用

ＨＣＯ３
－的能力越强(Ｘｉｎｇ ＆ Ｗｕꎬ ２０１２)ꎮ 植物光合

作用过程中同化利用的无机碳源一旦发生变化ꎬ其
稳定碳同位素组成(δ１３Ｃ)会相应发生变化ꎮ 在光合

作用一定的情况下ꎬ植物同化利用无机碳源的δ１３Ｃ
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值越偏负ꎬ其叶片的δ１３Ｃ值会相应地变得更为偏负ꎬ
反之叶片的δ１３Ｃ值就越偏正(Ｗｕ ＆ Ｘｉｎｇꎬ ２０１２)ꎮ
植物稳定碳同位素组成的变化已被成功地应用于光

合作用的研究中ꎬδ１３Ｃ的测定可用于追踪光合作用

过程中无机碳源的代谢途径(Ｍｏｔｏｍｕｒａ ｅｔ ａｌꎬ ２００８ꎻ
Ｔｃｈｅｒｋｅｚ ｅｔ ａｌꎬ ２００９)ꎮ

构树(Ｂｒｏｕｓｓｏｎｅｔｉａ ｐａｐｙｒｉｆｅｒａ)为荨麻目桑科落叶

乔木ꎬ拥有较高的自然生长速率ꎬ相比于桑科中的其

它物种ꎬ构树对各种不利环境具有更好的适应能力ꎬ
喜光、耐干旱瘠薄ꎬ能生长于水边ꎬ多生于石灰岩山

地ꎬ也能在酸性土及中性土上生长ꎬ广泛分布于中国

南北各地(Ｗｕ ＆ Ｘｉｎｇꎬ ２０１２ꎻ叶波等ꎬ２０１４)ꎬ是喀斯

特石漠化地区植被恢复的先锋树种之一ꎮ 构树还有

较强的 ＨＣＯ３
－利用能力(吴沿友等ꎬ２０１１)ꎬ得益于其

较高的 ＣＡ 活性ꎬ在高重碳酸盐处理下的构树利用

ＨＣＯ３
－ 的份额达 ３０％ (Ｗｕ ＆ Ｘｉｎｇꎬ ２０１２)ꎮ 朴树

(Ｃｅｌｔｉｓ ｓｉｎｅｎｓｉｓ)则为荨麻目榆科落叶乔木ꎬ喜光照、微
耐荫、喜温暖气候和粘质壤土ꎬｐＨ 在 ４.５~７.５ 范围内

生长良好ꎬ抗旱力强、也耐水湿和瘠薄、耐寒(任叔辉ꎬ
２００７)ꎮ 朴树有很好的经济、药用与环保价值ꎬ广泛分

布于江苏、安徽、山东、河南等省区ꎬ在以落叶阔叶林

为主要植被类型的南京地区ꎬ朴树是主要的建群种之

一(高邦权和张光富ꎬ２００５)ꎮ 光滑悬钩子(Ｒｕｂｕｓ
ｔｓａｎｇｉｉ)是蔷薇科悬钩子属的攀援灌木ꎬ喜光、耐旱ꎬ
适应性强ꎬ多分布在 ４００~１ ５００ ｍ 的向阳山坡ꎬ对土

壤要求不严ꎬｐＨ 值 ５. ５ ~ ７. ５ 均可生长 (李志琴ꎬ
２０１０)ꎮ 悬钩子属植物具有很高的开发利用价值ꎬ是
良好的水土保持及生态造林树种ꎬ全国各地均有分布

(王浩波等ꎬ２００９)ꎮ 构树、朴树和光滑悬钩子都能在

喀斯特地区正常生长ꎬ并能很好地适应该区的异质性

环境ꎮ 然而ꎬ朴树和光滑悬钩子在喀斯特异质性环境

下的不同光合生理响应特性却仍未可知ꎮ
为了更深入了解喀斯特适生植物的不同适应性

特征ꎬ并据此针对不同环境合理配置植被构成ꎬ结合

喀斯特地区高 ｐＨ、高重碳酸盐以及山区“天无三日

晴”的阴湿气候等荫生环境特点ꎬ同时考虑到植物

光合生理对高 ｐＨ 及重碳酸盐的响应特性可用于分

析不同适生植物的不同无机碳利用特性ꎬ以及适生

植物对不同喀斯特环境的适应能力强弱的比较ꎬ因
此ꎬ本研究以构树、朴树和光滑悬钩子为材料ꎬ通过

测定中坡位及下坡位两种不同环境下三种植物的

ＣＡ 活性、光合作用日变化、净光合速率对 ＣＯ２浓度

及光合有效辐射强度的响应曲线、叶绿素荧光特性

以及稳定碳同位素组成等指标ꎬ探讨三种植物对喀

斯特环境的光合生理响应特点ꎬ分析其不同适应性

特征ꎬ为喀斯特生态脆弱地区适生植物的选择以及

合理配置提供依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 研究区概况

普定县位于贵州省中部安顺市西北部ꎬ１０５°２７′
４９″~１０５°５８′５１″ Ｅ、２６°９′３６″ ~ ２６°３１′４２″ Ｎꎬ东西长

５１.４ ｋｍꎬ南北宽 ４０ ｋｍꎬ海拔 １ １００~１ ６００ ｍꎬ属北亚

热带季风湿润性气候ꎬ季风交替明显ꎬ气候温和ꎬ年
均降雨量 １ ３９０ ｍｍꎬ年均气温在 １５.１ ℃左右ꎮ 全县

喀斯特地貌广泛发育ꎬ碳酸盐岩出露面积占全县国

土面积的 ７９.２％ꎬ土壤以石灰土和黄壤为主ꎬ分别占

土壤总面积的 ６３.７％和 ２０.１％ꎮ 普定县植被类型丰

富多样ꎬ但由于自然和人为双重因素的影响ꎬ该县土

壤侵蚀严重ꎬ裸露和半裸露石山连片出现ꎬ在多数地

区植被退化严重(旷远文等ꎬ２０１０)ꎮ 研究区的土壤

为石灰土ꎬ微生物活动较强ꎬ易于有机质的降解(田
丽艳等ꎬ２０１３)ꎮ 采样点位于阳面的中(海拔 １ ３００
ｍ)、下(海拔 １ １９０ ｍ)坡位ꎬ两种坡位环境下的土壤

均呈现弱碱性ꎬＨＣＯ３
－ 浓度在 ０.５ ｍｍｏｌＬ￣１ 左右ꎮ

中坡位的光合有效辐射强度平均为 ２０２ μｍｏｌｍ￣２
ｓ￣１ꎬ最高达 ５７０ μｍｏｌｍ￣２ｓ￣１ꎻ而下坡位平均为 １５５
μｍｏｌｍ￣２ｓ￣１ꎬ最高达 ３５０ μｍｏｌｍ￣２ｓ￣１ꎮ 两种

坡位环境下的大气 ＣＯ２浓度均为 ３９８ μｍｏｌｍｏｌ￣１左
右ꎮ 中坡位的空气相对湿度平均为 ２３.９％ꎬ而下坡

位平均为 ３１.１％ꎮ
１.２ 材料

供试材料为处于遮荫环境下生长的成熟期的 ３~
５ 年生的构树、朴树和光滑悬钩子的植物叶片ꎮ 以两

种不同坡位环境作为对比ꎬ并分别对应选取各自环境

下生长的三种植物进行测定ꎬ每种环境下每种植物各

随机选取 ５ 棵进行试验ꎬ每棵植物每个指标重复测定

５ 次ꎮ 将每种环境下每种植物根系周围重复 ３ 次采

集的土样各自风干、研磨后按相同比例混匀ꎬ过 ０.２５
ｍｍ 筛后再分成 ３ 份ꎬ重复 ３ 次测定各自环境的理化

性质ꎬ对比分析两种环境下土壤理化性质的差异ꎮ
１.３ 方法

１.３.１ 土壤 ｐＨ 和 ＨＣＯ３
－浓度的测定　 土壤 ｐＨ 用电

极法测定ꎬ水土比为 ５ ∶ １ꎻＨＣＯ３
－浓度采用中和滴定

法测定ꎬ各指标重复测定 ３ 次ꎮ
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１.３.２ 光合作用日变化　 用便携式光合测量系统 Ｌｉ￣
６４００(ＬＩ￣ＣＯＲꎬ Ｌｉｎｃｏｌｎꎬ ＮＥꎬ ＵＳＡ)测定三种植物第

４ 片完全展开叶的净光合速率(Ｐｎ)、气孔导度(Ｇｓ)
与蒸腾速率(Ｅ)的日变化ꎬ各指标重复测定 ５ 次ꎮ

水分利用效率通过方程式(１)计算获得:
ＷＵＥ＝Ｐｎ / Ｅ (１)
式中ꎬＰｎ 是净光合速率ꎬＥ 是蒸腾速率ꎮ

１.３.３ 净光合速率对 ＣＯ２ 响应曲线的测定　 用便携

式光合测量系统 Ｌｉ￣６４００ ( ＬＩ￣ＣＯＲꎬ Ｌｉｎｃｏｌｎꎬ ＮＥꎬ
ＵＳＡ)测定三种植物第 ４ 片完全展开叶的净光合速

率对 ＣＯ２的响应曲线ꎬ重复测定 ５ 次ꎬ据此拟合直角

双曲线方程(２)ꎬ再通过方程计算 Ａｍａｘ、ＣＥ 以及 Ｒｐ:

Ａ＝
ＣＥＣ ｉＡｍａｘ

ＣＥＣ ｉ＋Ａｍａｘ
－Ｒｐ (２)

式中ꎬＣ ｉ 为胞间 ＣＯ２浓度(μｍｏｌｍｏｌ￣１)ꎬＡｍａｘ为

ＣＯ２饱和时的净光合速率ꎬＲｐ为叶片的光呼吸速率ꎬ
羧化效率(ＣＥ)为曲线的起始斜率ꎮ 用于测定 ＣＯ２

浓度梯度为 ４００、３００、２００、１００、５０、１００、２００、３００、
４００、６００、８００、 １ ０００、１ ２００、１ ５００、１ ８００ μｍｏｌ
ｍｏｌ￣１ꎮ 叶室光合有效辐射与温度分别设定为 １ ０００
μｍｏｌｍ￣２ｓ￣１和 １８ ℃ꎮ
１.３.４ 净光合速率对光响应曲线的测定　 用便携式

光合 测 量 系 统 Ｌｉ￣６４００ ( ＬＩ￣ＣＯＲꎬ Ｌｉｎｃｏｌｎꎬ ＮＥꎬ
ＵＳＡ)测定三种植物第 ４ 片完全展开叶的净光合速

率对光的响应曲线ꎬ重复测定 ５ 次ꎬ利用 ＣＯ２控制系

统将 ＣＯ２ 浓度设定为 ４００ μｍｏｌｍｏｌ￣１ꎬ温度为 １８
℃ꎬ利用人工光源控制叶室内的光合有效辐射ꎬ用于

测定的光合有效辐射强度的梯度为 ２ ０００、１ ７５０、
１ ５００、１ ２５０、 １ ０００、 ８００、 ６００、 ４００、 ２００、 １５０、 １２０、
１００、８０、６０、４０、２０、０ μｍｏｌｍ￣２ｓ￣１ꎮ 采用非直角

双曲线方程(３)对该响应曲线先进行拟合ꎬ再通过

方程计算 Ｐｍａｘ、Ｑ 以及 Ｒｄ:

Ａ＝
ＱＩ＋Ｐｍａｘ－ (ＱＩ＋Ｐｍａｘ) ２－４ＫＱＩＰｍａｘ

２Ｋ
－Ｒｄ

(３)
式中ꎬＰｍａｘ为光饱和时的净光合速率ꎬＲｄ为叶片

的暗呼吸速率ꎬ表观量子效率(Ｑ)为曲线的起始斜

率ꎬＩ 为光合有效辐射强度ꎬＫ 为反映光响应曲线弯

曲程度的曲角参数ꎮ
１.３.５ 叶绿素荧光参数　 用便携式光合测量系统 Ｌｉ￣
６４００ (ＬＩ￣ＣＯＲꎬ Ｌｉｎｃｏｌｎꎬ ＮＥꎬ ＵＳＡ)测定ꎮ 测量前叶

片首先进行暗适应 ３０ ｍｉｎꎬ确保所有反应中心完全

打开ꎮ 植物第 ４ 片完全展开叶被用于实验测定ꎬ各

指标重复测定 ５ 次ꎮ 在打上一个测量光束后记录初

始荧光(Ｆｏ)ꎬ在 ０.８ ｓ 的饱和光脉冲(６ ０００ μｍｏｌ
ｍ￣２ｓ￣１)照射后测定最大荧光(Ｆｍ)ꎬ光系统Ⅱ(ＰＳ
Ⅱ)原初光能转化效率(Ｆｖ / Ｆｍ)则通过(Ｆｍ－Ｆｏ) / Ｆｍ

计算获得ꎬ而 ＰＳⅡ潜在活性(Ｆｖ / Ｆｏ)则通过(Ｆｍ －
Ｆｏ) / Ｆｏ计算获得ꎮ 植物的叶片正面经 ８００ μｍｏｌ
ｍ￣２ｓ￣１的活化光短暂照射后测量其光下最大荧光

(Ｆ′ｍ)、光下最小荧光(Ｆ′ｏ)、可变荧光(Ｆ′ｖ)与稳态

荧光产量 ( Ｆｓ )ꎮ ＰＳ Ⅱ 实际的光化学量子效率

(ΦＰＳⅡ)通过(Ｆ′ｍ－Ｆｓ) / Ｆ′ｍ计算获得ꎮ
１.３.６ δ１３Ｃ测定　 植物的第 １ 片完全展开叶被用于

δ１３Ｃ的测定ꎬ重复测定 ５ 次ꎮ 植物叶片经烘干、粉
碎、过筛后ꎬ称取一定量转化成供质谱仪分析的 ＣＯ２

气体ꎻ在 ＭＡＴ￣２５２ 质谱仪(Ｍａｔ￣２５２ꎬ Ｆｉｎｎｉｇａｎ ＭＡＴꎬ
Ｇｅｒｍａｎｙ)上进行测定ꎬ测量精度为小于±０.２‰ꎮ 分

析结果以δ１３ＣＰＤＢ表示ꎮ
１.３.７ ＣＡ 活性 　 植物第 ４、第 ５ 片完全展开叶被用

于 ＣＡ 活性测定ꎬ每种植物重复 ５ 次ꎮ 称取植物叶

片 ０.１~０.２ ｇꎬ放到预冷的研钵中ꎬ先迅速加入液氮ꎬ
再加入 ３ ｍＬ １０ μｍｏｌＬ￣１巴比妥钠缓冲液(含巯基

乙醇 ５０ μｍｏｌＬ￣１ꎬｐＨ ８.３)进行研磨ꎬ取研磨液倒

入 ５ ｍＬ 的离心管中ꎬ离心管置于冰浴中 ２０ ｍｉｎ 后ꎬ
在 １２ ０００ × ｇ 离心 ５ ｍｉｎꎬ取上清液ꎬ冷藏待用ꎮ

ＣＡ 活性测定采用改进的 ｐＨ 计法(Ｗｕ ｅｔ ａｌꎬ
２０１１)ꎮ 保持反应系统在 ０~２ ℃ꎬ取待测上清液 ５０~
１ ０００ μＬꎬ加入到含 ４.５ ｍＬ 的巴比妥钠缓冲液(２０
μｍｏｌＬ￣１ꎬｐＨ８.３)的反应容器中ꎬ迅速加入 ３ ｍＬ 预

冷的(０ ~ ２ ℃)饱和 ＣＯ２蒸馏水ꎬ用 ｐＨ 电极监测反

应体系 ｐＨ 值变化ꎬ记下 ｐＨ 值下降一个单位(如 ｐＨ
值从 ８.２ 到 ７.２)所需的时间(记为 ｔ)ꎬ同时记录在酶

失活条件下 ｐＨ 值下降一个单位所需的时间(记为

ｔ０)ꎬ酶的活力用 ＷＡ(Ｕｇ￣１ ＦＷ)表示ꎮ
ＷＡ＝ ｔ / ｔ０－１ (４)

１.４ 数据分析

所有数据采用 ＳＰＳＳ １３.０ 统计软件及 Ｅｘｃｅｌ 软
件进行差异显著性检验(ＬＳＤ 法)及做图ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 三种植物光合参数的日变化

在中坡位ꎬ构树的 Ｐｎ 日变化呈现双峰趋势ꎬ两
个峰值分别出现在 １２:００ 和 １５:００ꎬ分别为 ９.６７ 和

０５１１ 广　 西　 植　 物　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 ３６ 卷



１０.２１ μｍｏｌｍ￣２ｓ￣１ꎬ朴树的 Ｐｎ 则表现出随时间变

化逐渐下降的趋势ꎬ９:００ 时的 Ｐｎ 最高ꎬ为 ５. ５５
μｍｏｌｍ￣２ｓ￣１ꎬ光滑悬钩子的 Ｐｎ 日变化大致表现

为单峰曲线ꎬ最高值出现在 １４:００ꎬ为 ６.７１ μｍｏｌ
ｍ￣２ｓ￣１ꎬ构树、朴树和光滑悬钩子的日平均 Ｐｎ 分别

为 ５.８７、３.３８ 与 ４.００ μｍｏｌｍ￣２ｓ￣１(图 １)ꎮ 在下坡

位ꎬ构树、朴树和光滑悬钩子的 Ｐｎ 日变化都表现为

单峰曲线ꎬ构树和光滑悬钩子的最高值都出现在

１３:００ꎬ分别为 ８.４４ 和 ５.３４ μｍｏｌｍ￣２ｓ￣１ꎬ朴树的

最高值则出现在 １２:００ꎬ为 ５.６４ μｍｏｌｍ￣２ｓ￣１ꎬ构
树、朴树和光滑悬钩子的日平均 Ｐｎ 分别为 ３. ９８、
２.０１与 ３.１５ μｍｏｌｍ￣２ｓ￣１ꎮ

在中坡位ꎬ构树的 Ｇｓ 日变化也呈现出双峰趋势ꎬ
两个峰值分别出现在 １１:００ 和 １５:００ꎬ分别为０.０８和
０.０５ ｍｏｌｍ￣２ｓ￣１ꎬ朴树的 Ｇｓ 在 ９:００~１５:００间变化

相对较为稳定ꎬ其值在 ０.０３~０.０４ ｍｏｌｍ￣２ｓ￣１之间

波动ꎬ从 １６:００ 开始下降为 ０.０１ ｍｏｌｍ￣２ｓ￣１ꎬ光滑

悬钩子的 Ｇｓ 日变化表现为单峰曲线ꎬ峰值出现在

１１:００ꎬ为 ０.０６ ｍｏｌｍ￣２ｓ￣１ꎬ构树、朴树和光滑悬钩

子的日平均 Ｇｓ 分别为 ０.０４、０.０３ 与 ０.０３ ｍｏｌｍ￣２
ｓ￣１ꎮ 在下坡位ꎬ构树的 Ｇｓ 则随时间变化而逐渐减小ꎬ
９:００ 时的 Ｇｓ 最高ꎬ为 ０.０６ ｍｏｌｍ￣２ｓ￣１ꎬ朴树和光滑

悬钩子的 Ｇｓ 日变化则都表现为单峰曲线ꎬ最高值分

别出现在 １２:００ 和 １１:００ꎬ分别为 ０.０３ 和 ０.０５ ｍｏｌ
ｍ￣２ｓ￣１ꎮ 构树、朴树和光滑悬钩子的日平均 Ｇｓ 分别

为０.０３、０.０２ 与 ０.０３ ｍｏｌｍ￣２ｓ￣１ꎮ
三种植物在中坡位及下坡位两种环境下的

ＷＵＥ 日变化均出现双峰趋势ꎮ 在中坡位ꎬ构树的两

个峰值分别出现在 ９:００ 和 １２:００ꎬ朴树出现在 ９:００
和 １３:００ꎬ光滑悬钩子则出现在 ９:００ 和 １４:００ꎬ构
树、朴树和光滑悬钩子的日平均 ＷＵＥ 值分别为

６.０４、４.２０ 与 ４.３７ ｍｍｏｌｍｏｌ￣１ꎮ 在下坡位ꎬ构树的

两个峰值分别出现在 １３:００ 和 １６:００ꎬ朴树出现在

１２:００ 和 １５: ００ꎬ光滑悬钩子则出现在 ９: ００ 和

１３:００ꎬ构树、朴树和光滑悬钩子的日平均 ＷＵＥ 值分

别为 ５.０５、３.２６ 与 ４.１７ ｍｍｏｌｍｏｌ￣１ꎮ
２.２ 三种植物光合作用对 ＣＯ２浓度的响应

由表 １ 可知ꎬ在下坡位生长的构树和光滑悬钩

子的 ＣＥ、Ｒｐ 和 Ａｍａｘ 都显著高于中坡位ꎬ而朴树的

ＣＥ、Ｒｐ 和 Ａｍａｘ则没有显著差异ꎮ 在中坡位ꎬ光滑悬

钩子的 ＣＥ 显著高于朴树和构树ꎬ后两者则不存在

显著差异ꎻ构树的 Ｒｐ 则显著高于朴树和光滑悬钩

图 １　 中坡位与下坡位三种植物的光合特性日变化
Ａ. 净光合速率ꎻ Ｂ. 气孔导度ꎻ Ｃ. 水分利用效率ꎮ

Ｆｉｇ. １　 Ｄｉｕｒｎａｌ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｔｈｒｅｅ
ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｎ ｔｈｅ ｍｉｄｄｌｅ ｓｌｏｐｅ ａｎｄ ｌｏｗｅｒ ｓｌｏｐｅ
Ａ. Ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ (Ｐｎ)ꎻ Ｂ. Ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ

(Ｇｓ)ꎻ Ｃ. Ｗａｔｅｒ￣ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ (ＷＵＥ).

子ꎻ而朴树和光滑悬钩子的 Ａｍａｘ 则显著高于构树ꎮ
在下坡位ꎬ三种植物的 ＣＥ、Ｒｐ 和 Ａｍａｘ大小均依次为

光滑悬钩子>构树>朴树ꎮ
２.３ 三种植物光合－光响应的特性

由表 ２ 可知ꎬ 在中坡位ꎬ 三种植物的 Ｑ 大小依

１５１１１０ 期　 　 　 　 　 　 　 邢德科等: 贵州喀斯特森林三种植物对不同坡位环境的光合生理响应



表 １　 三种植物净光合速率对 ＣＯ２浓度

响应曲线的特征参数
Ｔａｂｌｅ １　 Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｆｒｏｍ ｔｈｅ Ａｎ－Ｃｉ ｒｅｓｐｏｎｓｅ

ｃｕｒｖｅｓ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

植物
Ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

坡位
Ｓｌｏｐｅ

ｌｏｃａｔｉｏｎ

羧化效率
ＣＥ

(μｍｏｌ
ｍ–２ ｓ–１)

光呼吸
速率
Ｒｐ

(μｍｏｌ
ｍ–２ｓ–１)

最大净光
合速率
Ａｍａｘ

(μｍｏｌ
ｍ–２ｓ–１)

构树
Ｂｒｏｕｓｓｏｎｅｔｉａ
ｐａｐｙｒｉｆｅｒａ

中坡
Ｍｉｄｄｌｅ ｓｌｏｐｅ

０.０２３ ±
０.００８ｄ

２.３６５ ±
１.９０８ｂｃ

１４.１５１ ±
２.１９０ｄ

下坡
Ｌｏｗｅｒ ｓｌｏｐｅ

０.０６５ ±
０.００４ｂ

３.８３７ ±
０.５０１ｂ

３７.７２７ ±
０.９８７ｂ

朴树
Ｃｅｌｔｉｓ ｓｉｎｅｎｓｉｓ

中坡
Ｍｉｄｄｌｅ ｓｌｏｐｅ

０.０２２ ±
０.００２ｄ

１.９６８ ±
０.４５０ｃ

２３.４９８ ±
２.２４５ｃ

下坡
Ｌｏｗｅｒ ｓｌｏｐｅ

０.０２７ ±
０.００４ｄ

２.０７２ ±
０.４３３ｃ

２６.３６８ ±
３.０７２ｃ

光滑悬钩子
Ｒｕｂｕｓ ｔｓａｎｇｉｉ

中坡
Ｍｉｄｄｌｅ ｓｌｏｐｅ

０.０３９ ±
０.００４ｃ

１.８９１ ±
０.８８９ｃ

２１.０８９ ±
１.１２６ｃ

下坡
Ｌｏｗｅｒ ｓｌｏｐｅ

０.０８５ ±
０.０３２ａ

５.０００ ±
１.８０２ａ

４３.２６０ ±
５.６２３ａ

　 注: 平均值±标准误差(ｎ＝ ５)后面字母表示在同一显著水平(Ｐ≤０.０５)ꎬ通
过单因素方差分析与 ｔ 检验对同一列数据进行差异显著性分析ꎮ 下同ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｍｅａｎ ± ＳＥ(ｎ＝ ５) ｆｏｌｌｏｗｅｄ ｂｙ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｒｏｗ ｄｉｆｆｅｒ ｓｉｇ￣
ｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ (Ｐ≤０.０５)ꎬ ａｃｃｏｒｄｉｎｇ ｔｏ ｏｎｅ￣ｗａｙ ＡＮＯＶＡ ａｎｄ ｔ ｔｅｓｔ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

表 ２　 三种植物净光合速率对光合有效

辐射响应曲线的特征参数
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｆｒｏｍ ｔｈｅ Ｐｎ ￣Ｐａｒ ｒｅｓｐｏｎｓｅ

ｃｕｒｖｅｓｏｆ ｔｈｒｅｅ ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

植物
Ｐｌａｎｔ
ｓｐｅｃｉｅｓ

坡位
Ｓｌｏｐｅ

ｌｏｃａｔｉｏｎｓ

表观量子
效率
Ｑ

(μｍｏｌ
ｍ￣２ｓ￣１)

暗呼吸
速率
Ｒｄ

(μｍｏｌ
ｍ￣２ｓ￣１)

最大净光合
速率
Ｐｍａｘ

(μｍｏｌ
ｍ￣２ｓ￣１)

构树
Ｂｒｏｕｓｓｏｎｅｔｉａ
ｐａｐｙｒｉｆｅｒａ

中坡
Ｍｉｄｄｌｅ ｓｌｏｐｅ

０.０５４ ±
０.０２３ｃ

０.４２３ ±
０.２０４ｃ

１７.３４２ ±
０.３９１ａ

下坡
Ｌｏｗｅｒ ｓｌｏｐｅ

０.０６９ ±
０.００９ｂ

１.０７１ ±
０.３２０ｂ

１７.２５１ ±
０.６４１ａ

朴树
Ｃｅｌｔｉｓ ｓｉｎｅｎｓｉｓ

中坡
Ｍｉｄｄｌｅ ｓｌｏｐｅ

０.０７９ ±
０.０１４ａｂ

１.１２７ ±
０.３２８ａｂ

１４.９６６ ±
０.６２０ｂ

下坡
Ｌｏｗｅｒ ｓｌｏｐｅ

０.０８２ ±
０.００６ａ

１.６１３ ±
０.１７０ａ

１０.１８９ ±
０.１７２ｃ

光滑悬钩子
Ｒｕｂｕｓ ｔｓａｎｇｉｉ

中坡
Ｍｉｄｄｌｅ ｓｌｏｐｅ

０.０６７ ±
０.００３ｂ

０.４２６ ±
０.１１６ｃ

１５.５６２ ±
０.１８８ｂ

下坡
Ｌｏｗｅｒ ｓｌｏｐｅ

０.０５５ ±
０.００５ｃ

１.６４８ ±
０.３０８ａ

１６.８４２ ±
０.５２８ａ

次为朴树>光滑悬钩子>构树ꎬ构树的 Ｒｄ 与光滑悬

钩子没有显著差异ꎬ两者均小于朴树ꎬ朴树的 Ｐｍａｘ与

光滑悬钩子没有显著差异ꎬ两者均小于构树ꎮ 在下

坡位ꎬ三种植物的 Ｑ 大小依次为朴树>构树>光滑悬

钩子ꎬ光滑悬钩子的 Ｒｄ 与朴树无显著差异ꎬ两者均

大于构树ꎬ而光滑悬钩子的 Ｐｍａｘ与构树没有显著差

异ꎬ两者大于朴树ꎮ 构树在下坡位的 Ｑ 和 Ｒｄ 分别

大于其各自在中坡位的 Ｑ 和 Ｒｄꎬ两种环境下生长的

构树的 Ｐｍａｘ则没有显著差异ꎬ朴树在下坡位的 Ｐｍａｘ

以及光滑悬钩子在下坡位的 Ｑ 分别小于其各自在

中坡位的值ꎬ光滑悬钩子在下坡位的 Ｒｄ 和 Ｐｍａｘ则均

大于其各自在中坡位的值ꎮ
２.４ 三种植物叶绿素荧光参数的比较

由表 ３ 可知ꎬ中坡位的朴树拥有最高的 Ｆｏ值ꎬ
下坡位的构树则拥有最高的 Ｆｖ / Ｆｍ 与 Ｆｖ / Ｆｏ 值ꎮ 在

中坡位ꎬΦＰＳⅡ值大小均依次为构树>朴树>光滑悬钩

子ꎮ 在下坡位ꎬΦＰＳⅡ值大小均依次为构树>光滑悬

钩子>朴树ꎮ 构树在下坡位的 Ｆｏ 值小于中坡位ꎬ其
余荧光参数值则没有显著差异ꎮ 朴树在下坡位的

Ｆｏ 和 ΦＰＳⅡ值均小于中坡位ꎮ 光滑悬钩子在下坡位

的 ΦＰＳⅡ值显著高于中坡位ꎮ

表 ３　 三种植物的初始荧光、ＰＳⅡ原初光能转化效率、
ＰＳⅡ潜在活性与 ＰＳⅡ实际光化学量子效率

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｆｏꎬ Ｆｖ / Ｆｍꎬ Ｆｖ / Ｆｏ ａｎｄ ΦＰＳⅡ ｏｆ
ｔｈｒｅｅ ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

植物
Ｐｌａｎｔ
ｓｐｅｃｉｅｓ

坡位
Ｓｌｏｐｅ

ｌｏｃａｔｉｏｎ

初始
荧光
Ｆｏ

ＰＳⅡ
原初光
能转化
效率
Ｆｖ / Ｆｍ

ＰＳⅡ潜
在活性
Ｆｖ / Ｆｏ

ＰＳⅡ
实际光

化学量子
效率
ΦＰＳⅡ

构树
Ｂｒｏｕｓｓｏｎｅｔｉａ
ｐａｐｙｒｉｆｅｒａ

中坡
Ｍｉｄｄｌｅ ｓｌｏｐｅ

６８８.６０６ ±
６.１４６ｂ

０.７８８ ±
０.０１０ａｂ

３.７４８ ±
０.２２３ａｂ

０.２５５ ±
０.０１４ａ

下坡
Ｌｏｗｅｒ ｓｌｏｐｅ

５８９.０９１±
６.５７４ａ

０.８１５ ±
０.００３ａ

４.４２１ ±
０.０８０ａ

０.２３４ ±
０.００６ａ

朴树
Ｃｅｌｔｉｓ
ｓｉｎｅｎｓｉｓ

中坡
Ｍｉｄｄｌｅ ｓｌｏｐｅ

８２１.１８６ ±
６０.８４６ｃ

０.７６９ ±
０.０１５ｂ

３.３７２ ±
０.３０４ｂ

０.１７１ ±
０.０２２ｂ

下坡
Ｌｏｗｅｒ ｓｌｏｐｅ

６３７.７３５ ±
１１.６３２ａｂ

０.７９１ ±
０.００５ａｂ

３.７９０ ±
０.１０３ａｂ

０.１３１ ±
０.００５ｃ

光滑悬钩子
Ｒｕｂｕｓ
ｔｓａｎｇｉｉ

中坡
Ｍｉｄｄｌｅ ｓｌｏｐｅ

６５１.１０４ ±
１４.６７４ａｂ

０.７８３ ±
０.０１５ｂ

３.６５６ ±
０.３５３ｂ

０.０９５ ±
０.００７ｄ

下坡
Ｌｏｗｅｒ ｓｌｏｐｅ

６４８.５８９ ±
２２.１２８ａｂ

０.７９９ ±
０.００２ａｂ

３.９８２ ±
０.０４９ａｂ

０.１９０ ±
０.００１ｂ

２.５ 三种植物叶片的δ１３Ｃ和 ＣＡ 活性

朴树的δ１３Ｃ值最高ꎬ整体上较为偏正ꎬ且中坡位

与下坡位生长的朴树叶片的δ１３Ｃ值之间无显著差异

(表 ４)ꎮ 相对于朴树来说ꎬ构树叶片的δ１３Ｃ值较为

偏负ꎬ下坡位生长的光滑悬钩子叶片的δ１３Ｃ值最低ꎬ
中坡位生长的构树和光滑悬钩子叶片的δ１３Ｃ值都比

下坡位生长的构树和光滑悬钩子叶片的δ１３Ｃ
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表 ４　 三种植物叶片的稳定碳同位素

组成和碳酸酐酶活性
Ｔａｂｌｅ ４　 δ１３Ｃ ａｎｄ ＣＡ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

植物
Ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

坡位
Ｓｌｏｐｅ

ｌｏｃａｔｉｏｎ

稳定碳
同位素组成
δ１３Ｃ (‰)

碳酸酐酶活性
ＣＡ ａｃｔｉｖｉｔｙ

(ＷＡＵ ｇ￣１ＦＷ)

构树
Ｂｒｏｕｓｓｏｎｅｔｉａ
ｐａｐｙｒｉｆｅｒａ

中坡
Ｍｉｄｄｌｅ ｓｌｏｐｅ

－２６.５０９ ±
０.０２０ａｂ

４ ４３２.２０５ ±
３６０.７４７ｂ

下坡
Ｌｏｗｅｒ ｓｌｏｐｅ

－２７.２９７ ±
０.０２５ｂ

１１ ５７４.２９９ ±
２ ０２２.９８６ａ

朴树
Ｃｅｌｔｉｓ ｓｉｎｅｎｓｉｓ

中坡
Ｍｉｄｄｌｅ ｓｌｏｐｅ

－２５.９３８ ±
０.１３２ａ

１８１.１７６ ±
３９.６９４ｃ

下坡
Ｌｏｗｅｒ ｓｌｏｐｅ

－２５.７９２ ±
０.５５８ａ

１６４.８４９ ±
３８.５１６ｃ

光滑悬钩子
Ｒｕｂｕｓ ｔｓａｎｇｉｉ

中坡
Ｍｉｄｄｌｅ ｓｌｏｐｅ

－２６.６３４ ±
０.００３ａｂ

４７６.５２８ ±
８４.３６３ｃ

下坡
Ｌｏｗｅｒ ｓｌｏｐｅ

－２８.３４６ ±
０.３７４ｃ

１５７.０７０ ±
６３.８０１ｃ

值要高ꎮ 构树叶片的 ＣＡ 活性显著高于朴树和光滑

悬钩子ꎬ而下坡位生长的构树叶片的 ＣＡ 活性又显

著高于中坡位ꎮ 朴树和光滑悬钩子叶片的 ＣＡ 活性

均很难被检测到ꎮ

３　 讨论

在喀斯特地区生长的植物因为经常遭受各种各

样的逆境而造成 Ｇｓ 的减小或关闭ꎬ气孔阻力增加ꎬ
使得大气中的 ＣＯ２通过自由扩散的方式进入植物细

胞间隙变得更为困难ꎮ 在该地区干旱或者高重碳酸

盐等逆境胁迫下ꎬ受气孔部分闭合的影响ꎬ进入植物

叶片细胞的 ＣＯ２浓度降低ꎬ导致细胞中的激活而升

高ꎮ 本研究中ꎬ三种植物的气孔均出现不同 ＨＣＯ３
－

向 ＣＯ２和 Ｈ２Ｏ 的转化ꎬ经此诱导ꎬＣＡ 活性将被程度

部分闭合现象ꎬ然而作为喀斯特适生植物ꎬ因为构树

本身拥有较高的 ＣＡ 活性ꎬ且容易在喀斯特逆境(干
旱或高重碳酸盐等逆境胁迫)下被激活ꎬ高效催化

转化细胞内的 ＨＣＯ３
－为 Ｈ２Ｏ 和 ＣＯ２ꎬ弥补因为 Ｇｓ 减

小或关闭而造成的碳源和水源的不足ꎬ维持构树光

合作用的正常进行(Ｗｕ ＆ Ｘｉｎｇꎬ ２０１２)ꎬ而朴树和光

滑悬钩子因为活性较难被检测到ꎬ并因此被视为没

有 ＣＡ 活性ꎬ无法被激活ꎮ 所以构树表现出比朴树

和光滑悬钩子更强的光合效率ꎬ朴树受气孔限制最

明显ꎬ其光合效率也最低ꎮ 中坡位的日均光合有效

辐射强度高于下坡位ꎬ考虑到三种植物均具有喜光

性ꎬ所以三种植物在中坡位的日均光合效率都较高ꎮ
下坡位生长的构树比中坡位生长的构树拥有更高的

ＣＡ 活性ꎬ其催化转化细胞内的 ＨＣＯ３
－ 为 Ｈ２ Ｏ 和

ＣＯ２的效率也更高ꎬ更能弥补中午因环境变化引起

Ｇｓ 减小而导致的水分不足ꎬ所以与中坡位生长的构

树不同的是ꎬ下坡位生长的构树没有出现“光合午

休”现象可能与此有关ꎮ 朴树则属于慢生树种ꎬ光
合效率也较低ꎬ所以朴树对 ＣＯ２或者 Ｈ２Ｏ 的需求相

对较低ꎬ两种环境下朴树均没有出现“光合午休”现
象ꎬ说明中午环境的变化没有造成朴树光合作用过

程中 Ｈ２Ｏ 和 ＣＯ２的不足ꎮ 此外ꎬ与下坡位相比ꎬ中
坡位的构树和朴树拥有平均较高的水分利用效率ꎬ
那么中坡位的构树和朴树在同样单位水分损失的情

况下能够获取固定更多的无机碳ꎮ 光滑悬钩子的枝

叶生有皮刺ꎬ在干旱环境下具有减小水分散失的功

能ꎬ其 Ｇｓ 不会随中坡位空气相对湿度的减小而降

低ꎬ并能保持较为稳定的 ＷＵＥꎮ
ＣＥ 可以反映叶片对进入细胞间隙 ＣＯ２的同化

状况ꎬＣＥ 越高ꎬ说明光合作用对 ＣＯ２的利用就越充

分(叶子飘和于强ꎬ２００８)ꎮ 下坡位的构树和光滑悬

钩子在气孔导度较小ꎬ无机碳源受限的情况下ꎬ都能

够高效利用从大气进入细胞间隙的 ＣＯ２或者是通过

自身呼吸而产生的 ＣＯ２ꎮ 光呼吸产生的 ＣＯ２可被光

合作用回收利用(Ｌｏｒｅｔｏ ｅｔ ａｌꎬ ２００１)ꎮ 下坡位生长

的光滑悬钩子通过光呼吸而为光合作用提供 ＣＯ２的

能力比中坡位高ꎬ同时也高于构树和朴树ꎮ 这可能

与中坡位光滑悬钩子增大的 Ｇｓ 有关ꎬ气孔打开有利

于大气中 ＣＯ２进入细胞间隙ꎬ光呼吸就可能会受到

抑制ꎮ 叶片暗呼吸是植物分解有机物并释放能量的

过程(张富华等ꎬ２０１４)ꎬ构树和光滑悬钩子在中坡

位的 Ｒｄ 均低于各自在下坡位的值ꎬ可能与中坡位拥

有较高的日均光合有效辐射强度有关ꎬ增强的光合

有效辐射强度对暗呼吸产生了一定程度上的抑制ꎮ
朴树拥有平均较高的 Ｒｄꎬ不利于有机物的累积和生

物量的增加ꎮ Ｑ 则可以反映植物在遮荫环境下对光

能的利用效率(叶子飘和于强ꎬ２００８)ꎬ遮荫环境对

朴树光能利用效率的影响不大ꎬ构树则在低光强下

体现出较高的光能利用效率ꎮ
ＰＳⅡ反应中心的活性能够通过 Ｆｏ的值来反映ꎬ

Ｆｏ值的增加说明 ＰＳⅡ反应中心活性降低(孙晓方

等ꎬ２００８)ꎬ本研究结果表明ꎬ与下坡位相比ꎬ中坡位

的构树和朴树的 ＰＳⅡ反应中心发生一定程度的失

活ꎬ而三种植物 Ｆｖ / Ｆｍ、Ｆｖ / Ｆｏ 值的变化各自都不显
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著ꎬ说明两种环境下三种植物的光合结构都未受损

伤ꎮ 而中坡位的朴树和下坡位的光滑悬钩子较高的

ΦＰＳⅡ值则有利于提高光能的转化效率ꎬ为暗反应的

光合同化积累更多所需的能量ꎬ以促进碳同化的高

效运转和有机物的积累(罗青红等ꎬ２００６)ꎮ
ＷＵＥ 的增加以及海拔的升高都会引起δ１３Ｃ值

的增加(Ｆａｒｑｕｈａｒ ＆ Ｒｉｃｈａｒｄｓꎬ１９８４ꎻ杨成等ꎬ２００７)ꎬ
然而中坡位构树的δ１３Ｃ值并未显著高于下坡位ꎮ 据

分析ꎬ下坡位的构树具有显著较高的 ＣＡ 活性ꎬ这有

利于构树在气孔部分闭合碳源受限的情况下更加高

效地利用细胞内的 ＨＣＯ３
－ꎬ而喀斯特地区土壤中的

ＨＣＯ３
－ 的 δ１３Ｃ 值比大气 ＣＯ２ 的 δ１３Ｃ 值更为偏正

(Ｃｌａｒｋ ＆ Ｆｒｉｔｚꎬ １９９７)ꎬ所以对 ＨＣＯ３
－的高效利用使

得下坡位构树的δ１３Ｃ值并没有变的明显偏负ꎮ 朴树

的光能利用效率及光合能力不受坡位环境变化的影

响ꎬ且其光合作用过程中的无机碳源只能来自大气

中的 ＣＯ２ꎬ海拔的升高和 ＷＵＥ 的增加并未引起朴树

δ１３Ｃ值的变化ꎬ这可能与其稳定的 ＣＯ２固定及同化

效率有关ꎬ且作为慢生树种ꎬ朴树在光合作用的过程

中发生的稳定碳同位素分馏效应也最小ꎮ 光滑悬钩

子在中坡位的δ１３Ｃ值比下坡位显著偏正ꎬ在 ＷＵＥ 较

为稳定的情况下ꎬ主要是受海拔升高的影响ꎬ那么下

坡位过于偏负的δ１３Ｃ值可能还受其它无机碳源的影

响ꎮ 据研究ꎬＣＯ２释放点靠近叶绿体内侧ꎬ且没有边

界层、气孔以及细胞壁的限制ꎬ因此ꎬ光呼吸产生的

ＣＯ２极易被光合作用重新利用(Ｌｏｒｅｔｏ ｅｔ ａｌꎬ ２００１)ꎬ
但经过光合作用过程中同位素的分馏作用ꎬ稳定碳

同位素组成将变得比大气 ＣＯ２的δ１３Ｃ值更为偏负ꎬ
如果光呼吸产生的 ＣＯ２被光滑悬钩子的光合过程重

新利用后ꎬ其叶片的δ１３Ｃ值就将变得更为偏负ꎬ关于

这方面的推测有待进一步研究证实ꎮ

４　 结论

三种植物对不同的喀斯特坡位环境具有不同的

适应特点及无机碳利用特性ꎮ 构树光合作用过程中

所利用的无机碳源既可以来自大气中的 ＣＯ２ꎬ亦可

以在气孔部分闭合的情况下利用细胞内的 ＨＣＯ３
－ꎬ

下坡位的构树较高的 ＣＡ 活性使得其利用 ＨＣＯ３
－的

效率也会更高ꎬ并能在光强相对较低的情况下具有

较高的光能利用效率ꎬ这与喀斯特适生植物最重要

的一个适应性特征－较高的 ＣＡ 活性相一致ꎮ 构树

对下坡位具有相对较好的适应性ꎮ 朴树缓慢的生长

速度以及无机碳同化利用效率ꎬ使朴树对无机碳源

的需求最低ꎬ且能保持较稳定的光合效率ꎬ但朴树光

合作用过程中的无机碳来源较单一ꎬ主要利用大气

中的 ＣＯ２ꎮ 中坡位的朴树具有相对较高的净光合速

率和光能利用效率ꎬ所以朴树较适合生长在中坡位

环境ꎮ 光滑悬钩子主要利用大气中的 ＣＯ２进行光合

作用ꎮ 下坡位的光滑悬钩子拥有较高的呼吸速率ꎬ
能更加有效地分解有机物并释放能量ꎮ 但中坡位的

光滑悬钩子表现出较高的净光合速率和光能利用效

率ꎮ 因为光滑悬钩子的枝叶具有皮刺ꎬ能有效保持

水分ꎬ所以中坡位相对较低的空气相对湿度也不会

影响光滑悬钩子的 ＰＳⅡ的活性、气孔开度以及

ＷＵＥꎮ 同时考虑到两种环境下的大气 ＣＯ２浓度无显

著差别ꎬ而中坡位的光合有效辐射强度显著较高ꎬ所
以选择中坡位作为光滑悬钩子的适宜种植环境ꎮ
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