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堇菜叶片草酸钙晶体与水分维持的关系
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( １. 贵州师范大学 贵州省植物生理与发育调控重点实验室ꎬ 贵阳 ５５０００１ꎻ ２. 国家林业局西南喀斯特山地生物

多样性保护重点实验室ꎬ 贵阳 ５５０００１ꎻ ３. 贵州师范大学 生命科学学院ꎬ 贵阳 ５５０００１ )

摘　 要: 随着全球气候变化加重ꎬ干旱强度和持续时间逐渐增加ꎬ严重影响植物生长和作物产量ꎮ 喀斯特为

典型的干旱和高钙生境ꎬ植物叶片富集大量的草酸钙晶体ꎬ而该晶体与植物耐旱性之间的关系并不清楚ꎮ 该

研究以喀斯特适生植物堇菜(Ｖｉｏｌａ ｖｅｒｅｃｕｍｄａ)为材料ꎬ土壤进行自然干旱ꎬ分析堇菜叶片的草酸钙晶体变化特

征与水分之间的关系ꎮ 结果表明:在土壤自然干旱条件下ꎬ堇菜主要通过细胞内束缚水的释放ꎬ维持细胞内水

分平衡ꎻ而在干旱后期ꎬ叶片通过关闭气孔ꎬ将部分自由水转变为束缚水ꎬ防止水分流失ꎮ 此外ꎬ草酸钙晶体的

密度与束缚水含量具有极其显著的强正相关线性回归关系( ｒ ＝ ０.８２５ ３ꎬＰ<０.０００ １)ꎬ表明草酸钙晶体作为主

要的束缚水物质ꎮ 因此ꎬ堇菜植物在耐旱过程中可能协调草酸钙晶体和气孔的生理行为忍耐干旱胁迫ꎮ
关键词: 喀斯特地区ꎬ 抗旱ꎬ 叶水势ꎬ 束缚水ꎬ 晶体特征
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　 　 随着全球气候变化和生态平衡失调ꎬ土地水

资源利用短缺ꎬ干旱强度和持续时间逐渐增加ꎬ严
重影响植物生长繁殖和作物产量ꎮ 植物如何耐受

干旱胁迫成为当今人们面临的重要问题ꎮ 植物对

干旱的适应可分为干旱避免、干旱耐受、干旱逃避

和干旱恢复等方式( Ｆａｎｇ ＆ Ｘｉｏｎｇꎬ ２０１５ꎻ Ｌａｗｌｏｒꎬ
２０１３ꎻ Ｌｕｏꎬ ２０１０ꎻ Ｔｕｒｎｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００１)ꎬ涉及的主

要机制分为植物保水、渗透调节和抗氧化胁迫

(Ｆａｎｇ ＆ Ｘｉｏｎｇꎬ ２０１５)ꎮ 然而ꎬ这些机制主要是植

物对短期水分胁迫的响应ꎬ在长期的干旱条件下ꎬ
植物对干旱的适应性策略仍需进一步研究ꎮ

草酸钙是植物中最常见的生物矿物之一ꎬ广泛

存在于藻类、低等维管束植物、裸子植物和被子植

物中ꎬ 被 认 为 是 植 物 生 理 代 谢 的 惰 性 产 物

(Ｆｒａｎｃｅｓｃｈｉ ＆ Ｎａｋａｔａꎬ ２００５ꎻ Ｍａｃｎｉｓｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３)ꎮ
植物体内草酸钙晶体具有多种生理和生态学功能ꎬ
如钙离子平衡(朱广龙等ꎬ ２０１４)、妨碍取食对象的

取食(Ｗａｒｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９７ꎻ 乙引等ꎬ ２０１８)、解毒作用

(Ｃｈｏｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００１)以及光照的聚集和反射(Ｆｒａｎｃｅ￣
ｓｃｈｉ ＆ Ｎａｋａｔａꎬ ２００５ ) 等ꎮ 近 年 来ꎬ Ｔｏｏｕｌａｋｏｕ ｅｔ
ａｌ.(２０１６)研究发现ꎬ植物叶片被 ＡＢＡ 诱导气孔闭

合后ꎬ体内的草酸钙晶体进行分解形成二氧化碳参

与光合作用ꎮ 草酸钙晶体通常与水结合ꎬ它在植物

体内的形成和降解可能影响植物体内的水分状态ꎮ
然而ꎬ相关的研究报道却极少ꎮ

堇菜( Ｖｉｏｌａ ｖｅｒｅｃｕｍｄａ)是堇菜科堇菜属多年

生草本植物ꎬ广泛分布在贵州喀斯特地区ꎬ全草可

入药ꎬ具清热解毒、止咳、散瘀和抗菌的功效ꎬ多用

于治疗肺热咳嗽、上呼吸道感染、毒蛇咬伤和刀伤

出血 等ꎬ被 认 为 是 一 种 天 然 抗 生 素 (李 彦 连ꎬ
２００８ꎻ 徐国兵等ꎬ １９９５)ꎮ 在中国西南贵州喀斯特

地区(王德炉等ꎬ ２００５)ꎬ由于典型的喀斯特地质

构造ꎬ土壤函水能力较差ꎬ植物经常遭受持续干旱

胁迫(李渝等ꎬ ２００９)ꎮ 另外ꎬ堇菜植物叶片内富

集大量草酸钙晶体ꎬ是研究喀斯特植物叶片内草

酸钙与植物耐旱性关系的理想材料ꎮ 因此ꎬ本研

究以堇菜植物为材料ꎬ分析自然持续干旱胁迫下

堇菜叶片水分参数、气孔导度和草酸钙晶体的变

化特征以及干旱条件下堇菜叶片水分维持特征ꎬ
为揭示喀斯特地区植物耐旱特征提供理论参考ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 植物生长与自然干旱

堇菜( Ｖｉｏｌａ ｖｅｒｅｃｕｍｄａ)为喀斯特地区常见的

多年生草本植物ꎬ能够在岩石缝隙中健康生长(图
１)ꎮ 本研究从贵州省贵阳市花溪区党武镇喀斯特

山地选取长势相同、大小基本一致的一年生堇菜

幼苗ꎬ移栽花盆中ꎬ每个花盆中种植 ４ ~ ５ 株植株ꎮ
置于 ２５ ℃ꎬ１６ ｈ / ８ ｈ(昼 /夜) 光周期ꎬ相对湿度

６０％的培养室内培养ꎮ 在生长期内ꎬ定期为植物

浇水ꎮ 待植株生长 ３ 个月后ꎬ选取长势相同、大小

基本一致的 １０ 盆植株进行自然干旱处理ꎮ
１.２ 自然干旱胁迫

在最后一次给土壤浇水饱和后ꎬ停止浇水ꎮ
此后ꎬ不断监测土壤含水量ꎬ待土壤相对湿度在

４０％左右时ꎬ开始记为干旱胁迫(０ ｄ)ꎬ以后每隔 ２
ｄ 测定一次相关参数ꎮ
１.３ 测量方法

１.３.１ 土壤重量含水量和土壤相对湿度测量 　 在

根周围取 ５ ｃｍ 左右的土壤ꎬ测定其鲜重ꎬ并置于

６５ ℃烘箱烘干至恒重ꎬ称量土壤干重ꎮ 土壤重量
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图 １　 堇菜的生长环境
Ｆｉｇ. １　 Ｎａｔｕｒａｌ ｈａｂｉｔａｔｓ ｏｆ Ｖｉｏｌａ ｖｅｒｅｃｕｍｄａ ｇｒｏｗｎ ｉｎ ｋａｒｓｔ ａｒｅａ

含水量计算公式:土壤重量含水量 ＝ (土壤鲜重－
土壤 干 重) /土 壤 干 重 × １００％ꎬ 土 壤 相 对 湿 度

(ＲＳＷＣ)＝ 土壤重量含水量 /土壤持水量×１００％ꎮ
１.３.２ 叶片含水量和叶片相对含水量测量 　 叶片

含水量用称重法ꎬ叶片相对含水量用饱和称重法ꎮ
取堇菜新鲜离体叶片ꎬ称其鲜重ꎬ称重后立即浸入

去离子水ꎬ４ ℃ 放置 ８ ｈ 后ꎬ称饱和质量ꎬ并置于

１０５ ℃烘干箱中杀青 １ ｈꎬ８０ ℃ 烘干至恒重ꎬ称其

干重ꎮ 叶片含水量 ＝ (叶片鲜重－叶片干重) /叶片

鲜重×１００％ꎻ叶片相对含水量 ＝ (叶片鲜重－叶片

干重) / (叶片饱和鲜重－叶片干重) ×１００％ꎮ
１.３.３ 叶水势测量 　 植物叶片水势采用 ＷＰ４￣Ｔ 露

点水势仪(ＷＰ４￣ＴꎬＤｅｃａｇｏｎꎬ美国)测定ꎮ
１.３.４ 水分饱和亏缺测量 　 水分饱和亏缺(ＷＳＤ)
采用饱和称重法ꎬＷＳＤ ＝ (叶片饱和鲜重－叶片鲜

重) / (叶片饱和鲜重－叶片干重) ×１００％ꎮ
１.３.５ 叶片自由水和束缚水测量 　 取适量待测植

物叶片样品(１ ｇ 左右)ꎬ剪成 １ ~ ２ ｍｍ 的小块后称

重(Ｗｙ)ꎬ并放入称量瓶中ꎬ加入 ６ ｍＬ ６０％的蔗糖

溶液:先测定蔗糖溶液旋光度ꎬ通过标准曲线计算

蔗糖溶液质量百分比浓度(Ｃ１)ꎬ称蔗糖溶液质量

(Ｗ)ꎬ密闭称量瓶ꎬ在黑暗环境中放置 ６ ｈꎬ期间不

停摇动ꎬ使叶片和蔗糖溶液充分接触ꎮ 再测定蔗

糖溶液的旋光度ꎬ通过标准曲线计算蔗糖溶液质

量百分比浓度(Ｃ２)ꎮ 蔗糖溶液旋光度使用阿贝氏

折射仪测定ꎮ 计算公式:叶片束缚水含量 ＝ 叶片

含水量－叶片自由水含量ꎮ

叶片自由水含量 ＝
Ｗ(Ｃ１－Ｃ２)

Ｃ２Ｗｙ
×１００％ꎮ

１.３.６ 叶片蒸腾速率和气孔导度测量　 用 Ｌｉ￣６４００ 光

合测定系统(ＬＩ￣６４００ＸＴꎬＬＩ￣ＣＯＲꎬ美国)和红蓝光源

叶室 (６４００￣０２Ｂ) 测定蒸腾速率 ( Ｔｒ ) 和气孔导度

(Ｇｓ)ꎮ 测定时ꎬ光合有效辐射设置为 ４００ μｍｏｌ
ｍ￣２ｓ￣１ꎬ流速为 ５００ μｍｏｌｓ￣１ꎬ于上午 ９:００—１１:００
进行ꎬ每次随机选择 ５ 盆幼苗叶片测定ꎮ
１.３.７ 草酸钙晶体特征　 先随机取 ５ 株新鲜植物叶

片ꎬ沿主脉剪为 ０ ５ ｃｍ 长ꎬ０ ５ ｃｍ 宽的小片ꎬ用
３％的次氯酸钠溶液进行脱色ꎬ直至叶片变为白

色ꎬ置于饱和水合氯醛溶液中放置 ２４ ｈꎮ 然后于

光学显微镜(Ｎｉｋｏｎ ８０ｉꎬ Ｎｉｋｏｎꎬ Ｊａｐａｎ)观察ꎬ拍照ꎮ
采用 Ｄｉｇｉｍｉｚｅｒ 计算图片中草酸钙晶体的密度ꎬ随
机测定 ５０ 个独立晶体的直径ꎮ
１.３.８ 草酸钙含量 　 先取适量的待测植物的叶片

(约 ２００ ｍｇ)ꎬ放入研钵中ꎬ加入 １ ｍＬ 的 ２ ｍｏｌＬ￣１

ＨＣｌꎬ充分研磨ꎬ转入 ２ ｍＬ 离心管中ꎻ再用 １ ｍＬ 的 ２
ｍｏｌＬ￣１ ＨＣｌ 清洗研钵和研棒ꎬ将清洗液全部转移

至离心管中ꎮ 于 ４ ℃ １０ ０００ ｒｍｉｎ￣１离心 １０ ｍｉｎꎬ
收集上清液ꎮ 上清液经 ０ ４５ μｍ 孔径滤膜过滤ꎬ采
用安捷伦 １２００ 液相色谱系统(Ａｇｉｌｅｎｔ Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｉｅｓ
Ｉｎｃ. Ｓａｎｔａ ＣｌａｒａꎬＵＳＡ)在 ２１５ ｎｍ 测定其含量ꎮ 测定

条件:色谱柱[Ｃａｒｂｏｍｉｘ Ｈ￣ＮＰ １０:８％ꎬ ７ ８ ｍｍ × ５０
ｍｍꎬ １０ μｍ(Ｐｈｅｎｏｍｅｎｅｘꎬ ＴｏｒｒａｎｃｅꎬＣＡꎬ ＵＳＡ)]ꎻ流
动相为 ０ １％ Ｈ３ＰＯ４ꎻ流速为 ０ ６ ｍＬｍｉｎ￣１ꎻ柱温为

５５ ℃ꎻ进样量为 １０ μＬꎮ 采用上述相同方法ꎬ用草酸

(购于 ｓｉｇｍａ 公司)作为标准ꎬ制作标准曲线ꎬ并根据

标准曲线计算草酸含量ꎮ
１.４ 数据处理

采用 ＳＰＳＳ １６.０ 统计软件进行数据处理和统计

分析ꎬ采用 ＳｉｇｍａＰｌｏｔ １０.０ 软件作图ꎮ 所有数据均为

至少 ３ 次重复ꎬ值为平均值±标准差ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 自然干旱下的土壤相对湿度

由图 ２ 可知ꎬ在土壤自然干旱过程中ꎬ干旱时间

１８ ｄꎬ土壤相对湿度从 ４０％左右降低到约 １０％ꎮ 从
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第 ０ 天到第 ４ 天ꎬ土壤的相对湿度下降较为缓慢ꎬ下
降了 １ ６０％ꎻ从第 ４ 天开始到第 １４ 天ꎬ土壤的相对

湿度急剧下降ꎬ下降了 ２５ ４６％ꎻ从第 １４ 天开始ꎬ土
壤的相对湿度下降又趋于平缓ꎬ到第 １８ 天ꎬ共下降

了 ２ ４９％ꎮ
２.２ 自然干旱下堇菜叶片含水量、相对含水量、水势

和水分饱和亏损的变化

自然干旱过程中ꎬ堇菜叶片含水量基本维持在

８０％左右(图 ３:Ａ)ꎮ 同样ꎬ在自然干旱过程中ꎬ堇菜

叶片相对含水量并没有出现显著的降低ꎬ一直维持

在 ９４％左右 (图 ３:Ｂ)ꎮ ＷＳＤ 不高于 １０％(图 ３:Ｄ)ꎮ
图 ２　 自然干旱过程中的土壤相对湿度

Ｆｉｇ. ２　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｈｕｍｉｄｉｔｙ ｏｆ ｓｏｉｌ ｄｕｒｉｎｇ ｎａｔｕｒａｌ ｄｒｏｕｇｈｔ

图 ３　 干旱过程中堇菜叶片含水量(Ａ)、相对含水量(Ｂ)、水势(Ｃ)和水分饱和亏缺(Ｄ)
Ｆｉｇ. ３　 Ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ (Ａ)ꎬ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ (Ｂ)ꎬ ｗａｔｅｒ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ (Ｃ) ａｎｄ
ｗａｔｅｒ ｓａｔｕｒａｔｉｏｎ ｄｅｆｉｃｉｔ (ＷＳＤꎬ Ｄ) ｉｎ Ｖｉｏｌａ ｖｅｒｅｃｕｍｄａ ｌｅａｖｅｓ ｄｕｒｉｎｇ ｎａｔｕｒａｌ ｄｒｏｕｇｈｔ

表明在干旱过程中ꎬ叶片水分流失较少ꎬ保水能力

较强ꎮ 另外ꎬ在干旱过程中ꎬ堇菜叶水势表现为缓

慢的下降过程ꎬ在第 ０ 天到第 １０ 天的干旱期内ꎬ
其叶片水势基本维持在－１０ ~ －１５ ＭＰａ 范围内ꎻ在
第 １２ 天ꎬ水势出现急剧下降( －２５ ８２ ＭＰａ)ꎻ而后

又升高到－２０ ＭＰａ 左右(图 ３:Ｃ)ꎮ 结果表明ꎬ在

干旱过程中ꎬ叶水势维持在较低水平ꎬ这有助于植

物叶片水分的保持ꎮ
２.３ 自然干旱下叶片自由水和束缚水含量的变化

植物细胞内存在自由水和束缚水ꎬ在植物干旱

胁迫下ꎬ自由水易于丢失ꎮ 图 ４ 结果表明ꎬ０~８ ｄ 叶

片自由水和束缚水基本保持稳定ꎬ第 ８ 天叶片束缚
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图 ４　 干旱过程中堇菜叶片自由水含量、束缚水含量的变化(Ａ)及其相关性分析(Ｂ)
Ｆｉｇ. ４　 Ｃｈａｎｇｅ ｏｆ ｌｅａｆ ｆｒｅｅ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｂｏｕｎｄ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ Ｖｉｏｌａ ｖｅｒｅｃｕｍｄａ

ｌｅａｖｅｓ (Ａ) ａｎｄ ｉｔｓ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｄｕｒｉｎｇ ｄｒｏｕｇｈｔ (Ｂ)

图 ５　 干旱过程中堇菜叶片蒸腾速率(Ｔ ｒ)(Ａ)和气孔导度(Ｇ ｓ)(Ｂ)的变化

Ｆｉｇ. ５　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ (Ｔｒ)(Ａ) ａｎｄ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ (Ｇｓ)(Ｂ) ｉｎ Ｖｉｏｌａ ｖｅｒｅｃｕｍｄａ ｌｅａｖｅｓ ｄｕｒｉｎｇ ｄｒｏｕｇｈｔ

水含量显著下降ꎬ第 １２ 天到达最低(１２ ３５％)ꎬ之后

开始增加ꎬ第 １８ 天叶片束缚水含量急剧增加ꎬ值为

５５ ３９％ꎬ高于干旱前期的含量(图 ４:Ａ)ꎻ而自由水的

变化趋势与束缚水却相反(图 ４:Ａ)ꎮ 整个干旱过程

中ꎬ堇菜叶片自由水与束缚水具有极显著的负相关线

性回归关系(ｒ＝０ ９５５ ９ꎬＰ<０ ０００ １)(图 ４:Ｂ)ꎮ
２.４ 自然干旱下叶片蒸腾速率和气孔导度的响应

为了分析干旱过程中ꎬ叶片的气孔生理行为ꎬ
测定了堇菜叶片气孔导度和蒸腾速率的变化ꎮ 图

５ 结果显示ꎬ在干旱过程中ꎬ蒸腾速率(图 ５:Ａ)与

气孔导度(图 ５:Ｂ)在 ０ ~ １２ ｄ 呈现出动态波动的

变化趋势ꎬ而在 １２ ~ １８ ｄ 两者总体呈现下降趋势ꎮ
２.５ 自然干旱过程中堇菜叶片中草酸钙晶体的变化特征

在干旱过程中ꎬ草酸钙晶体的密度和直径会发

生明显变化ꎮ 晶体密度上的变化主要体现在第 １２

天时大量减少(图 ６:Ｇꎬ图 ７:Ａ)和第 １８ 天时大量增

加(图 ６:Ｊꎬ图 ７:Ａ)ꎮ 在第 ０ 天至第 ４ 天ꎬ草酸钙晶

体的密度显著减少ꎻ在第 ４ 天至第 １０ 天ꎬ晶体的密

度缓慢增加ꎻ第 １２ 天发生剧减至最低ꎻ第 １２ 天至第

１８ 天ꎬ草酸钙晶体密度又呈现缓慢升高的趋势ꎬ并
在第 １８ 天达到最大值 ７２５ 个 ｍｍ￣２(图 ６ꎬ图 ７:
Ａ)ꎮ 在第 ０ 天ꎬ草酸钙晶体直径最大ꎬ为 ２３ ５ μｍꎻ
干旱第 ２ 天ꎬ直径迅速下降为 １７ ７２ μｍꎻ在第 １２ 天

时ꎬ直径最低为 １４ ３３ μｍꎬ之后升高到 １６ μｍ 左右

(图 ６ꎬ图 ７:Ｂ)ꎮ 由图 ７:Ｃ 可知ꎬ整个干旱过程中ꎬ
堇菜叶片中的总草酸根(包括可溶性草酸和草酸钙

晶体中的草酸根)未见显著变化ꎮ
２.６ 自然干旱过程中堇菜叶片草酸钙晶体密度与

叶片束缚水相关性分析

为了分析束缚水和草酸钙晶体密度之间的关
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注: Ａ. ０ ｄꎻ Ｂ. ２ ｄꎻ Ｃ. ４ ｄꎻ Ｄ. ６ ｄꎻ Ｅ. ８ ｄꎻ Ｆ. １０ ｄꎻ Ｇ. １２ ｄꎻ Ｈ. １４ ｄꎻ Ｉ. １６ ｄꎻ Ｊ. １８ ｄꎮ 标尺 ＝ ２００ μｍꎮ
Ｎｏｔｅ: Ａ. ０ ｄꎻ Ｂ. ２ ｄꎻ Ｃ. ４ ｄꎻ Ｄ. ６ ｄꎻ Ｅ. ８ ｄꎻ Ｆ. １０ ｄꎻ Ｇ. １２ ｄꎻ Ｈ. １４ ｄꎻ Ｉ. １６ ｄꎻ Ｊ. １８ ｄ. Ｓｃａｌｅ ｂａｒｓ ＝２００ μｍ.

图 ６　 自然干旱下堇菜叶片中草酸钙晶体密度和直径的显微观察
Ｆｉｇ. ６　 Ｍｉｃｒｏｓｃｏｐｉｃ ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｏｆ ｄｅｎｓｉｔｙ ａｎｄ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｏｆ ｃａｌｃｉｕｍ ｏｘａｌａｔｅ ｃｒｙｓｔａｌｓ

ｉｎ Ｖｉｏｌａ ｖｅｒｅｃｕｍｄａ ｌｅａｖｅｓ ｕｎｄｅｒ ｎａｔｕｒａｌ ｄｒｏｕｇｈｔ

系ꎬ对二者进行相关性分析ꎬ分析结果表明叶片束

缚水含量与草酸钙晶体的密度具有极显著的正相

关关系( ｒ＝ ０ ８２５ ３ꎬＰ<０ ０００ １)ꎮ

３　 讨论

耐旱植物有许多的生理机制参与调节植物的

耐旱特征ꎬ如渗透调节、清除活性氧对植物的伤

害、增加蛋白质的稳定性等( Ｆａｎｇ ＆ Ｘｉｏｎｇꎬ ２０１５ꎻ
邵艳军和山仑ꎬ ２００６)ꎮ 此外ꎬ植物叶片水分的保

持也是植物耐旱的重要方式之一( Ｆａｎｇ ＆ Ｘｉｏｎｇꎬ
２０１５)ꎬ植物可通过诱导叶片气孔关闭ꎬ减少水分

蒸腾从而维持叶片水分(郭自春等ꎬ ２０１５ꎻ 张利刚

等ꎬ ２０１２)ꎮ 另外ꎬ瓦西里也娃和董任瑞(１９５６)发

５２７６ 期 苏志孟等: 堇菜叶片草酸钙晶体与水分维持的关系



图 ７　 自然干旱处理中堇菜叶片草酸钙晶体的
密度(Ａ)、直径(Ｂ)和草酸根含量(Ｃ)

Ｆｉｇ. ７　 Ｄｅｎｓｉｔｙ (Ａ)ꎬ ｄｉａｍｅｔｅｒ (Ｂ) ｏｆ ｃａｌｃｉｕｍ ｏｘａｌａｔｅ
ｃｒｙｓｔａｌｓ ａｎｄ ｏｘａｌａｔｅ ｃｏｎｔｅｎｔ (Ｃ) ｉｎ Ｖｉｏｌａ ｖｅｒｅｃｕｍｄａ

ｌｅａｖｅｓ ｄｕｒｉｎｇ ｎａｔｕｒａｌ ｄｒｏｕｇｈｔ

现植物叶片内的自由水和束缚水的比值也是评价

植物抗旱的一个重要指标ꎮ 为此ꎬ本研究通过研

究堇菜在干旱过程中叶片水分调节动态过程、气
孔导度和草酸钙晶体的响应特征ꎬ揭示喀斯特适

生植物的耐旱机制ꎮ
喀斯特生境的最显著特征之一是土壤含水量

低ꎬ堇菜能在该生境中长期生存和繁育ꎬ这表明该

植物具有一定的耐旱能力ꎮ 植物叶片含水量表示

叶片的水分状况ꎬ叶片相对含水量和水分饱和亏

缺分别是反映植物保水能力和缺水状况的重要指

图 ８　 堇菜叶片束缚水含量与草酸钙晶体
密度的相关性分析

Ｆｉｇ. ８　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｂｏｕｎｄ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ
ａｎｄ ｃａｌｃｉｕｍ ｏｘａｌａｔｅ ｃｒｙｓｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙ

ｉｎ Ｖｉｏｌａ ｖｅｒｅｃｕｍｄａ ｌｅａｖｅｓ

标(Ｆａｎｇ ＆ Ｘｉｏｎｇꎬ ２０１５ꎻ 吴丽丽等ꎬ ２０１８)ꎮ 与耐

旱性弱的物种相比ꎬ耐旱性强的物种能够维持较

高的含水量和相对含水量(刘贤德等ꎬ ２００４ꎻ 彭小

玲ꎬ ２０１１) ꎬ另外ꎬ彭小玲(２０１１)发现岩壁上生长

的三种苦苣苔科植物也具有类似的保水抗旱机

制ꎮ 在当前研究中ꎬ堇菜叶片水分含量、相对水含

量和水分饱和亏缺在干旱过程中ꎬ基本保持不变ꎬ
表明了植物在干旱过程中ꎬ叶片具有较强的保水

能力ꎬ从而避免干旱胁迫ꎮ
叶片束缚水和自由水的比值是耐旱性的重要

指标之一(瓦西里也娃和董任瑞ꎬ １９５６ꎻ 陈莉等ꎬ
２００８)ꎮ 在两种硬粒小麦品种 Ｃａｐｅｉｔｉ８(耐旱性)和
Ｃｒｅｓｏ(干旱敏感) 的研究中发现ꎬ耐旱性较强的

Ｃａｐｅｉｔｉ８ 比 Ｃｒｅｓｏ 富集了更多的束缚水( Ｒａｓｃｉｏ ｅｔ
ａｌ.ꎬ １９９２)ꎮ 这表明叶片束缚水的富集有助于增

强植物的耐旱能力ꎮ 本研究中ꎬ堇菜干旱 ８ ~ １２ ｄꎬ
叶片束缚水转变为自由水ꎬ弥补干旱前期自由水

的亏缺ꎬ干旱 １２ ~ １８ ｄꎬ自由水转变成束缚水ꎬ有效

防止水分流失ꎬ增强植物的耐旱性能ꎮ
草酸钙晶体定位于植物叶片细胞的液泡中ꎬ

它对液泡内的水分具有较大影响ꎮ 有研究发现在

荒漠植物沙冬青( Ａｍｍｏｐｉｐｔａｎｔｈｕｓ ｍｏｎｇｏｌｉｃｕｓ)、合
头草 ( Ｓｙｍｐｅｇｍａ ｒｅｇｅｌｉｉ) 和梭梭柴 (Ｈａｌｏｘｙｌｏｎ ａｍ￣
ｍｏｄｅｎｄｒｏｎ)的叶片含晶细胞内具有大量的草酸钙

６２７ 广　 西　 植　 物 ３９ 卷



晶体ꎬ这些含晶细胞具有较高的渗透势和很强的

贮水能力ꎬ因此认为含晶细胞是荒漠植物的抗旱

结构特征之一(刘家琼ꎬ １９８２ꎻ 朱广龙和魏学智ꎬ
２０１６)ꎮ 本研究中ꎬ干旱 ０ ~ １０ ｄꎬ叶片细胞内草酸

钙晶体的密度变化不明显ꎬ晶体的直径降低ꎬ表明

草酸钙晶体可能发生少量降解ꎮ 当干旱至第 １２
天时ꎬ草酸钙晶体直径和密度降为最低ꎬ此时叶片

内束缚水含量也急剧下降ꎬ表明草酸钙晶体的密

度和直径与叶片束缚水含量存在一定关系ꎬ叶水

势出现显著下降ꎬ可能是草酸钙晶体分解为一些

离子ꎬ如草酸根和钙离子ꎬ造成细胞渗透势的降

低ꎬ导致水势降低ꎮ 另外ꎬＴｏｏｕｌａｋｏｕ(２０１６)研究发

现草酸钙晶体降解形成二氧化碳和水ꎮ 本研究通

过测定草酸根含量表明干旱过程中草酸根含量未

发生显著变化ꎬ叶片中大量草酸钙晶体降解ꎬ使得

晶体内的束缚水被释放ꎬ增加了自由水的含量ꎮ
气孔在调节叶片水分平衡中具有重要作用ꎬ

本研究中ꎬ干旱胁迫前期(０ ~ １２ ｄ)ꎬ叶片气孔导度

和蒸腾速率存在波动变化ꎬ表明该阶段气孔不是

限制水分丢失的主要因子ꎮ 相反ꎬ干旱后期(１２ ~
１８ ｄ)ꎬ气孔导度和蒸腾速率急剧下降ꎬ防止水分

流失ꎬ同时晶体的密度和直径增加ꎬ表明该阶段叶

片细胞内的自由水可能与草酸钙晶体形成束缚

水ꎮ 为更进一步分析干旱过程中束缚水和自由水

的相互关系ꎬ对束缚水和草酸钙晶体密度进行相

关性分析ꎬ表明草酸钙晶体的密度和束缚水之间

存在显著正相关性( ｒ ＝ ０ ８２５ ３ꎬＰ<０ ０００ １)ꎮ
综上所述ꎬ在干旱胁迫前期ꎬ堇菜主要通过细

胞内草酸钙晶体的降解维持细胞内水分平衡ꎻ而
在干旱后期ꎬ叶片通过关闭气孔ꎬ将部分自由水转

变为束缚水ꎬ为下一阶段的干旱胁迫维持水分平

衡ꎮ 因此ꎬ堇菜植物在耐旱过程中可能协调草酸

钙晶体和气孔的生理行为忍耐干旱胁迫ꎮ
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