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摘　要：以诸葛菜、芥菜型油菜和续随子为研究对象，通过模拟喀斯特高浓度 ＨＣＯ－３ （１０ｍｍｏｌ／Ｌ）逆境，将植物生理生化、地球

化学技术应用生物质能源领域，用于喀斯特边际土地能源植物的筛选。在２１０ｄ的实验期内，定期测定三种 植 物 叶 片 中 脯 氨

酸、丙二醛、叶绿素、叶绿素荧光、光合日变 化、碳 酸 酐 酶 活 力、叶 片 稳 定 碳 同 位 素 组 成 和 生 物 质 产 出。通 过 对 比 发 现，ＨＣＯ－３
胁迫条件下，诸葛菜、芥菜型油菜较续随子更为敏感，但续随子的生长易受低温影响。结果表明，诸葛菜以较高的喀斯特适生

性、高碳酸酐酶活力而表现出最高的无机碳利用能力，综合诸葛菜适宜的生物质产出可推荐其作为喀斯特边际土地生物质能

源植物。

关键词：喀斯特；重碳酸盐；胁迫；生物质能源植物

中图分类号：Ｑ５　文献标识码：Ａ　文章编号：１６７２－９２５０（２０１５）０１－００２１－１０　ｄｏｉ：１０．１４０５０／ｊ．ｃｎｋｉ．１６７２－９２５０．２０１５．０１．００４

　　近年来，石化能源的日益枯竭、价格飞涨和环境

污染等矛盾日益凸显。生物质能源作为可再生、环

境友好的替代能源而受到世界范围内的广泛关注。
“不与人争粮，不与人争地”已成为公认的生物质能

源可持续发展的必经之路，其中以不适合粮经作物

生长的边际土地发展生物质能源成为热点［１－２］。统

计表明，我国拥有４．３７５×１０６　ｋｍ２ 边际土地可用于

生物质能源植物种植，若该面积的１０％得以合理开

发利用，每年可产出１３．３９×１０７　ｔ生物燃料［３］。我

国西南喀斯特地区以贵州为中心，面积达五十多万

平方千米，是全球三大喀斯特集中连片区中面积最

大、喀斯特作用发育最强烈的典型地区［４］。喀 斯 特

地貌因存在石漠化、干旱溶岩、土地瘠薄、高ｐＨ、高

钙、高重碳酸盐等限制因素而被认定为一种特殊的

脆弱生境，严重地影响植物的生长发育［５］。事 实 证

明，有些植物在喀斯特逆境中是能够很好的生长发

育的，其机 理 在 于 当 植 物 遭 受 喀 斯 特 逆 境（岩 溶 干

旱、高钙、ｐＨ、重碳酸盐以及低无机营养等）后，喀斯

特适生植 物 的 叶 片 中 的 碳 酸 酐 酶（Ｃａｒｂｏｎｉｃ　ａｎｈｙ－
ｄｒａｓｅ，ＣＡ，ＥＣ　４．２．１．１）活力升高，可经ＣＡ的 催

化作用交替地使用大气中的ＣＯ２ 和土壤中的重碳

酸盐经进行光合作用，正常生长［６－８］。
续随 子（Ｅｕｐｈｏｒｂｉａ　ｌａｔｈｙｒｉｓ　Ｌ．）、芥 菜 型 油 菜

（Ｂｒａｓｓｉｃａ　ｊｕｎｃｅａ　Ｌ．）和 诸 葛 菜（Ｏｒｙｃｈｏｐｈｒａｇｍｕｓ
ｖｉｏｌａｃｅｕｓ　Ｌ．）作为生物质能源植物已得到相关研究

和报道［９－１１］。其中，诸葛菜是典型的喀斯特适生草

本植物，具有高ＣＡ活力和高 ＨＣＯ－３ 利用能力。通

过测定诸葛菜和甘蓝型油菜叶 片 ＨＣＯ－３ 利 用 能 力

发 现，前 者 ＨＣＯ－３ 的 利 用 能 力 为 ４．４９μｍｏｌ／
（ｍ２·ｓ），而后者仅为０．０９μｍｏｌ／（ｍ

２·ｓ）［７］；另外，该
植物耐荫性强于芥菜型油菜，其作用机制为诸葛菜

凭借自身 高ＣＡ活 力 诱 导 高 水 分 利 用 效 率［１２］。但
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该植物因种子产量低而没有广泛用于粮经作物，而

在园艺、绿化领域得到应用；芥菜型油菜为云贵川地

方品种，也因产量低而逐渐被淘汰，但在云贵川三省

喀斯特地区具有相当适应性；续随子已在贵州喀斯

特地区引种，其生长情况受气温影响较大。

使用喀斯特边际土地种植能源植物，不仅可发

展生物质能源产业，协调能源危机与食品安全矛盾，

还对喀斯特生态系统的修复和改善极具意义。碳源

是植物赖以生长的重要营养物质，但喀斯特生境中

高浓度的 ＨＣＯ－３ 不仅会导致该地区的 土 壤ｐＨ 值

偏高，还是喀斯特地区作物生长主要的伤害因子，浓
度可 达４．８ｍｍｏｌ／Ｌ，严 重 地 影 响 植 物 的 生 长 发

育［１３－１４］。因此，喀斯特适生能源植物的选择是这一

技术领域的共性关键技术之一。本研究基于（１）喀

斯特适生植物可借助ＣＡ的催化作用交替利用土壤

中的 ＨＣＯ－３ 和空气中的ＣＯ２ 作为无机碳源进行光

合作用［７］；（２）稳定碳同位素的强烈分馏特征可用于

识别植物体无机碳来源、份额［１５］，为理论基础；将植

物生理生化、地 球 化 学 技 术 用 于 生 物 质 能 源 领 域。
以芥菜 型 油 菜（Ｂｒａｓｓｉｃａ　ｊｕｎｃｅａ　Ｌ．）、续 随 子（Ｅｕ－
ｐｈｏｒｂｉａ　ｌａｔｈｙｒｉｓ　Ｌ．）、诸葛菜（Ｏｒｙｃｈｏｐｈｒａｇｍｕｓ　ｖｉ－
ｏｌａｃｅｕｓ　Ｌ．）为研究对象，人工模拟喀斯特高 ＨＣＯ－３
生长条件，以已知δ１３　Ｃ值的ＮａＨＣＯ３ 为无机碳源，

定期测定分析同等条件下三种植物 叶 片ＣＡ活 力、
叶绿素含量、净光合速率、叶绿素荧光及光合日变化

特征参数、稳定碳同位素组成等指标，根据双标记法

测定三种植物的无机碳利用份额［１６］，结合生物质产

出对三种能源植物在喀斯特边际土地中适生性和潜

质进行比较和讨论。

１　材料与方法

１．１　材料与试剂

芥菜型油 菜（Ｂｒａｓｓｉｃａ　ｊｕｎｃｅａ　Ｌ．，藏 油５号）、
续随子（Ｅｕｐｈｏｒｂｉａ　ｌａｔｈｙｒｉｓ　Ｌ．）和诸葛菜（Ｏｒｙｃｈｏ－
ｐｈｒａｇｍｕｓ　ｖｉｏｌａｃｅｕｓ　Ｌ．）种子分别由贵州省油菜研

究所、贵州省亚热带作物研究所、中国科学院地球化

学研究所 提 供。试 验 过 程 中 所 使 用 试 剂 均 为 分 析

纯。碳源标记物ＮａＨＣＯ３ 的δ１３　ＣＰＤＢ值由中国科学

院地球 化 学 研 究 所 ＭＡＴ－２５２质 谱 仪 测 定，测 量 精

度为小于±０．１‰。

１．２　试验设计与处理

实验于中 国 科 学 院 地 球 化 学 研 究 阳 光 房 内 进

行，于２０１２年９月２５日 将 上 述 三 种 植 物 种 子 经

５％ Ｈ２Ｏ２ 消毒 处 理３０ｍｉｎ，经 蒸 馏 水 洗 涤 后 直 接

放入培 养 盆 中 萌 发、培 养。每 种 植 物 共 计 种 植１６
盆，分为２组（８盆／组），每组分别加入δ１３　ＣＰＤＢ值为

－２７．３８‰、－１８．８１‰的 ＮａＨＣＯ３ 用 于 标 记，每 盆

栽种植株４株。培养盆（直径：２１ｃｍ、高：２４ｃｍ）内

装入４ｋｇ蛭石、石英砂混合物（按质量１∶１混合，
石英砂使用前经０．５ｍｏｌ／Ｌ盐酸浸泡、自来水冲洗、
蒸馏水冲洗３次），混 合 物 浇 入 经 改 性 霍 格 兰 营 养

液，阴干后使培养土内含有ＫＮＯ３（６ｍｍｏｌ／ｋｇ）、Ｃａ
（ＮＯ３）２（４ ｍｍｏｌ／ｋｇ）、ＭｇＳＯ４（２ ｍｍｏｌ／ｋｇ）、Ｆｅ
（Ｎａ）ＥＤＴＡ （２ ｍｍｏｌ／ｋｇ）、ＮＨ４Ｈ２ＰＯ４ （０．２５
ｍｍｏｌ／ｋｇ）、ＮＨ４Ｃｌ（０．７５ ｍｍｏｌ／ｋｇ）、ＫＣｌ（２
ｍｍｏｌ／ｋｇ）、Ｈ３ＢＯ３（０．０５ｍｍｏｌ／ｋｇ）、ＭｎＳＯ４（０．０４
ｍｍｏｌ／ｋｇ）、ＺｎＳＯ４（０．０４ｍｍｏｌ／ｋｇ）、ＣｕＳＯ４（０．０２
ｍｍｏｌ／ｋｇ）、Ｍｏ（ＮＨ４）６Ｍｏ７Ｏ２４（０．０２ｍｍｏｌ／ｋｇ）、

ＮａＨＣＯ３（１０ｍｍｏｌ／ｋｇ），ｐＨ８．３。根 据 文 献 报 道 数

据［１３－１４］，整个实验 期 间 培 养 基 内 ＨＣＯ－３ 浓 度 维 持

在１０ｍｍｏｌ／Ｌ水平，每５ｄ经称重法使用蒸馏水保

持培养基中含水率为２５％，每１５ｄ根 据Ｚｕｏ等［１７］

报道方法测定培养基中碳酸氢根离子浓度，浇入补

足ＮａＨＣＯ３ 量的 上 述１／４改 性 霍 格 兰 营 养 液。阳

光房通过换气扇使室内温度与外界一致。整个实验

期内平 均 温 度 为１１．５℃，最 低、最 高 气 温 分 别 为

－４℃、２６℃，其中１７ｄ低于０℃；平均最大光强为

１　１００μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）。分别于５０、１００、１５０、１８０ｄ测

定各植物相关指标，２１０ｄ时将所有植株采收，整个

实验周期为２１０ｄ。

１．３　生化指标和植物叶片δ１３Ｃ测定

按文献报道方 法 分 别 于５０、１００、１５０、１８０ｄ测

定植株叶片叶绿素、丙二醛、脯氨酸含量［１８］；植物叶

片ＣＡ活力、稳定碳同位素组成及无机 碳 利 用 份 额

按吴沿友等报道方法测定、计算［７］。

１．４　生物量、种子含油率、油酸值

实验至２１０ｄ后，按地上部分、地下部分分别采

收，于８０℃真空干燥４８ｈ后称重后得生物量；三种

植物种子含油率按ＧＢ／Ｔ　１４４８８．１－２００８测定，油酸

值按ＧＢ／Ｔ　５５３０－２００５测定。

１．５　光合作用、光合日变化特征及叶绿素荧光测定

三种植物 叶 片 的 光 合 作 用 日 变 化 特 征 参 数 于

２０１３年３月６日（多云）测定。选取健康、第４片完

全展开叶进行测定（测定时用缓冲瓶使ＣＯ２ 浓度相

对稳定，每处理测定３植株，每植株测定３叶片，每

叶片测５次，取平均值。使用Ｌｉ－６４００光合仪（美国

２２ 地　球　与　环　境　　 ２０１５年　



ＬＩ－ＣＯＲ公司）每隔１ｈ测定光合作用日变化特征参

数，具体包括：净光合速率（Ｐｎ，μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ））、蒸

腾速率（Ｔｒ，ｍｍｏｌ　Ｈ２Ｏ／（ｍ２·ｓ））、气孔导度（Ｃｏｎｄ，

ｍｍｏｌ／（ｍ２·ｓ））、胞 间 ＣＯ２ 浓 度（Ｃｉ，μｍｏｌ　ＣＯ２／

ｍｏｌ）等特征参数，并计算出叶片光能利用率（ＬＵＥ，
即Ｐｎ／Ｐａｒ，％）和瞬时水分利用效率（ＷＵＥ，即Ｐｎ／

Ｔｒ，μｍｏｌＣＯ２／ｍｍｏｌ）。

当日光合有效辐射达到并保持０μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）

１ｈ后，利 用 美 国Ｌｉ－６４００－４０便 携 式 荧 光 仪 及 配 套

的Ｌｉ－６４００－４０荧 光 叶 室 进 行 叶 绿 素 荧 光 测 定。按

Ｋｏｏｔｅｎ［１９］报道方法测定以下荧光参数指标：初始荧

光（Ｆｏ）、最大 荧 光（Ｆｍ）并 计 算 出ＰＳⅡ最 大 光 化 学

效率（Ｆｖ／Ｆｍ）＝（Ｆｍ－Ｆｏ）／Ｆｍ 及ＰＳⅡ潜 在 活 性（Ｆｍ－
Ｆｏ）／Ｆｏ。

１．６　数据处理

数据使用ＳＰＳＳ　１３．０和Ｏｒｉｇｉｎ　８．０软件对数据

进行方差分析和作图。各指标结果以平均值±标准

偏差表，并经Ｄｕｎｃａｎｓ多重比较做显著性差异分析

（Ｐ＜０．０５表 示 差 异 显 著，Ｐ＜０．０１表 示 差 异 极 显

著，Ｐ＞０．０５表示差异不显著）。

２　结果与分析

２．１　植物叶片脯氨酸含量

植物体内脯氨酸含量在一定程度上可以反映植

物对环境的 抗 逆 性，且 成 正 比［２０］。由 图１可 见，随

着 ＨＣＯ－３ 胁迫的积累，三种植物叶片中的脯氨酸含

量总体呈逐渐升高趋势。其中，诸葛菜叶片中脯氨

酸含量相对于其他两种植物一直处于较高水平，由

９４．６７±３．４０μｇ／ｇ（５０ｄ）上 升 至２９７．２４±７．１４

μｇ／ｇ（１８０ｄ）。续随子叶片中脯氨酸表现出先下降，
后上升的趋势。５０ｄ时，续随子叶片中脯氨酸含量

为３０．４４±２．２９μｇ／ｇ，至１００ｄ时 为１７．９１±２．０１

μｇ／ｇ，随后急剧上升，至１８０ｄ时，上升至３３６．２８±
６．５５μｇ／ｇ，推测其原因在于续随子 为 喜 暖 植 物，抗

寒性差［２１］所致。实验期５０ｄ、１００ｄ气温分别为１２

～１６℃、－３～０℃导致其叶片中脯氨酸含量降低；

而在１５０ｄ和１８０ｄ，气 温 分 别 为１１～１７℃、１４～
２１℃，随着气温上升，续随子在 ＨＣＯ－３ 胁迫积累下

抗性大幅上升。

２．２　植物叶片丙二醛含量

丙二醛作为植物器官发生膜脂过氧化作用的产

物之一，其含量可以反映植物器官衰老或逆境条件

下 的 过 氧 化 和 对 逆 境 条 件 的 反 应 程 度［１８］。由 图２

图１　ＨＣＯ－３ 胁迫下三种植物叶片的脯氨酸

含量变化（不同字母表示差异达０．０５显著水平）

Ｆｉｇ．１　Ｃｈａｎｇｅｓ　ｏｆ　ｐｒｏｌｉｎｅ　ｃｏｎｔｅｎｔｓ　ｉｎ　ｔｈｅ　ｔｈｒｅｅ　ｐｌａｎｔ

ｌｅａｖｅｓ　ｕｎｄｅｒ　ＨＣＯ－３ ｓｔｒｅｓｓ（Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｌｅｔｔｅｒｓ

ｍｅａｎ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ　ａｔ　ｔｈｅ　０．０５ｌｅｖｅｌ）

可见，随着 ＨＣＯ－３ 胁迫的积 累，诸 葛 菜 和 芥 菜 型 油

菜叶片中丙二醛含量呈上升趋势，芥菜型油菜叶片

中丙二醛含量上升幅度最大，说明该植物叶片中细

胞衰老程度最为严重。整个实验期中，诸葛菜叶片

中平 均 丙 二 醛 含 量 最 低（２．９１μｍｏｌ／Ｌ），其 次 为 续

随子 （３．９０μｍｏｌ／Ｌ），芥 菜 型 油 菜 最 高 （４．１５

μｍｏｌ／Ｌ）。１００ｄ时，续 随 子 叶 片 丙 二 醛 含 量 升 至

６．５５μｍｏｌ／Ｌ，结合脯氨酸含量变化趋势（图１）可推

测续随子除受 ＨＣＯ－３ 胁迫影响外，低温条件对其生

长也有影响。

图２　ＨＣＯ－３ 胁迫下三种植物叶片的丙二醛含量变化

（不同字母表示差异达０．０５显著水平）

Ｆｉｇ．２　Ｃｈａｎｇｅｓ　ｏｆ　ｍａｌｏｎｄｉａｌｄｅｈｙｄｅ　ｃｏｎｔｅｎｔｓ　ｉｎ　ｔｈｅ

ｔｈｒｅｅ　ｐｌａｎｔ　ｌｅａｖｅｓ　ｕｎｄｅｒ　ＨＣＯ－３ ｓｔｒｅｓｓ（Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｌｅｔｔｅｒｓ　ｍｅａｎ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ　ａｔ　ｔｈｅ　０．０５ｌｅｖｅｌ）
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２．３　植物叶片净光合速率

光合作用是植物最重要的生理活动之一，与其

生物量直接 相 关，也 受 植 物 生 长 环 境 影 响。由 图３
可见，胁迫初期（５０ｄ）续随子叶片净 光 合 速 率 最 高

（１０．９２±０．３６μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）），芥 菜 型 油 菜 次 之

（１０．２２±０．１８μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）），诸葛菜最低（７．５１±

０．２９μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ））。１００ｄ时，三种植物叶片的净

光合速率均有所降低，其中以续随子降低幅度最大

（７７．９３％），而诸葛菜降低幅度最小（４６．５３％）。１５０
ｄ时，续随子和诸葛菜叶片净光合速率上升，续随子

上升幅度较大，而芥菜型油菜叶片的略有下降。随

着 ＨＣＯ－３ 胁迫的积累，诸葛菜和芥菜型油菜叶片的

净光合速率 均 有 所 下 降，而 续 随 子 几 乎 没 有 变 化。
结合丙二醛、脯氨酸含量（图１、图２）可推测低温条

件对于续随子植株的影响较大。

图３　ＨＣＯ－３ 胁迫下三种植物叶片的净光合速率

（Ｐｎ）变化 （不同字母表示差异达０．０５显著水平）

Ｆｉｇ．３　Ｃｈａｎｇｅｓ　ｏｆ　Ｐｎｉｎ　ｔｈｅ　ｔｈｒｅｅ　ｐｌａｎｔ　ｌｅａｖｅｓ　ｕｎｄｅｒ

ＨＣＯ－３ ｓｔｒｅｓｓ（Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｌｅｔｔｅｒｓ　ｍｅａｎ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ　ａｔ　ｔｈｅ　０．０５ｌｅｖｅｌ）

２．４　植物叶片叶绿素含量与叶绿素荧光参数

叶绿素含量是影响植物叶片光合速率的重要因

素之一，一定程度上能反映植物叶片的光合能力，直
接影响植物的生长［２２］。由图４可见，在整个胁迫过

程中，续随子叶片中叶绿素ａ、叶绿素ｂ及叶绿素总

含量处于最高水平，诸葛菜次之，芥菜型油菜最低。
随着胁迫的积累，三种植物叶片中叶绿素ａ／ｂ值均

表现出不同程度下降。１５０ｄ时，诸葛菜、芥菜型油

菜叶片的叶绿素ａ／ｂ值 较１００ｄ明 显 降 低（分 别 为

１８．８５％、２２．２８％）；１８０ｄ时 诸 葛 菜 叶 片 中 叶 绿 素

ａ／ｂ值 小 幅 上 升，芥 菜 型 油 菜 则 大 幅 降 低 了

２４．１０％；而１５０ｄ以 后，续 随 子 叶 片 叶 绿 素ａ／ｂ下

降幅度较小，１８０ｄ时较１００ｄ下降了１０．９７％。叶

绿素ａ／ｂ值大小可以反映捕光色素复合体Ⅱ在叶绿

素结构中的份额［２３］，由图４（Ｃ）可说明续随子、诸葛

菜光色素复合体Ⅱ含量高于芥菜型油菜。结合叶绿

素ａ、ｂ及含量数据说明，诸葛菜、续随子更有利于在

逆境下对光能的捕获。
叶绿素荧光可与光合特性、水分代谢等特性互

补，用于植物对环境生态适应性机制的揭示［２２］。由

图５可 见，三 种 植 物 叶 片 在 胁 迫 条 件 下 初 始 荧 光

（Ｆ０）与植物叶片中叶绿素含量（图４（Ｄ））变化趋势

大致相似。整个实验周期过程中，三种植物叶片的

初始荧光（Ｆ０）、最大荧光（Ｆｍ）由大至小顺序为诸葛

菜＞续随子＞油菜，且差异显著（Ｐ＜０．０５）。研 究

表明，非逆境下植物叶片的Ｆｖ／Ｆｍ值应低于０．８３２
±０．００４，而 逆 境 下 大 多 数 植 物 的Ｆｖ／Ｆｍ 值 会 显 著

降低［２４］。由图５可见，１５０ｄ以前，三种植物叶片的

Ｆｖ／Ｆｍ值均 小 于０．８３２±０．００４，说 明 三 种 植 物 对

ＨＣＯ－３ 胁迫均表 现 出 一 定 反 应。１８０ｄ时，三 种 植

物叶片的ＰＳⅡ最大光化学效率降低，且发生差异变

化（Ｐ＜０．０５），推测 ＨＣＯ－３ 胁迫积累所致。结合三

种植物ＰＳⅡ潜在活性（Ｆｖ／Ｆ０）情况，可推测诸葛菜、

芥菜型油菜较续随子对 ＨＣＯ－３ 更为敏感。

２．５　三种植物光合作用日变化特征

２．５．１　净光合速率（Ｐｎ）和光能利用率（ＬＵＥ）日变

化特征

植物的光合作用是植物正常生长的基础，而光

合作用的效率高低可用来描述植物光合作用运作的

程度以及作 为 反 映 植 物 的 生 产 力 和 产 出 的 根 本 因

素。由图６所 示，这 三 种 植 物 的 叶 片 净 光 合 速 率

（Ｐｎ）日变化走势不同，其中诸葛菜和芥菜型油菜叶

片的净光合 速 率（Ｐｎ）日 变 化 走 势 大 致 相 似，呈“单

峰”曲线，且这两种植物叶片的Ｐｎ 值都是从８：００～
１０：００迅 速 上 升 并 于１０：００达 到 最 大 值，分 别 为

８．５６±０．６７μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）和６．８９±０．６４μｍｏｌ／

（ｍ２·ｓ），之后呈迅速下降走势。而续随子叶片的Ｐｎ
日变化走势呈“双峰”曲线，在１０：００、１２：００出现两

个峰值，分别为９．１９±０．２７μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）和９．２９±

０．４９μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ），并 在１１：００时 出 现 低 谷，“午

休”现象较为明显，而诸葛菜和芥菜型油菜没有出现

“午休”现 象，之 后 三 种 植 物Ｐｎ值 逐 渐 下 降，均 在

１８：００达到最低值。由诸葛菜、芥菜型油菜和续随子

的日均Ｐｎ 值（续随子：６．８５μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）、诸葛菜：

４．８７μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）、芥 菜 型 油 菜：３．４８μｍｏｌ／（ｍ

２·ｓ）

可见，续随子的光合日均生产力高于其他两种植物，

４２ 地　球　与　环　境　　 ２０１５年　



　　　　

图４　ＨＣＯ－３ 胁迫下三种植物叶片：（Ａ）叶绿素ａ含量，（Ｂ）叶绿素ｂ含量，（Ｃ）叶绿素ａ／ｂ，（Ｄ）叶绿素含量

（不同字母表示差异达０．０５显著水平）

Ｆｉｇ．４　Ｃｈａｎｇｅｓ　ｏｆ　ｔｈｅ　ｔｈｒｅｅ　ｐｌａｎｔ　ｌｅａｖｅｓ　ｕｎｄｅｒ　ＨＣＯ－３ ｓｔｒｅｓｓ：（Ａ）Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ　ａ　ｃｏｎｔｅｎｔ，（Ｂ）Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ　ｂ　ｃｏｎｔｅｎｔ，

（Ｃ）Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ　ａ／ｂ，（Ｄ）Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ　ｃｏｎｔｅｎｔ．（Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｌｅｔｔｅｒｓ　ｍｅａｎ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ　ａｔ　ｔｈｅ　０．０５ｌｅｖｅｌ）

图５　ＨＣＯ－３ 胁迫下三种植物叶片：（Ａ）初始荧光（Ｆ０）；（Ｂ）最大荧光（Ｆｍ）；（Ｃ）ＰＳⅡ最大光化学效率（Ｆｖ／Ｆｍ）；

（Ｄ）ＰＳⅡ潜在活性（Ｆｖ／Ｆ０）（不同字母表示差异达０．０５显著水平）

Ｆｉｇ．５　Ｃｈａｎｇｅｓ　ｏｆ　ｔｈｅ　ｔｈｒｅｅ　ｐｌａｎｔ　ｌｅａｖｅｓ　ｕｎｄｅｒ　ＨＣＯ－３ ｓｔｒｅｓｓ：（Ａ）Ｉｎｉｔｉａｌ　ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ（Ｆ０）；（Ｂ）Ｍａｘｉｍｕｍ　ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ
（Ｆｍ）；（Ｃ）ＰＳⅡｍａｘｉｍｕｍａｌ　ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ　ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ（Ｆｖ／Ｆｍ）；（Ｄ）ＰＳⅡｐｏｔｅｎｔｉａｌ　ａｃｔｉｖｉｔｙ（Ｆｖ／Ｆ０）．

（Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｌｅｔｔｅｒｓ　ｍｅａｎ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ　ａｔ　ｔｈｅ　０．０５ｌｅｖｅｌ）
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且与诸 葛 菜、芥 菜 型 油 菜 存 在 差 异（Ｐ＜０．０５）。

ＬＵＥ能够反映植物在一 定 时 间 内 对 光 合 作 用 的 利

用效率。在光能利用效率方面，三种植物均表现上

午高中午低，下午升高傍晚再次下降的变化趋势，三
种植物除了芥菜型油菜在９：００，其他两种植物光能

利用效率峰值在８：００均达到最高值。由三种植物

叶片的日均ＬＵＥ值可推断出续随子的对于光强的

利用能力高于诸葛菜、芥菜型油菜。这与三种植物

的净光合速率的日均值比较得出的结果相对应。

２．５．２　气孔导度（Ｃｏｎｄ）和胞间ＣＯ２ 浓度（Ｃｉ）日变

化特征

叶片上的气 孔 在 控 制ＣＯ２ 吸 收 和 水 分 损 失 的

平衡中起着 关 键 作 用［２５］。尤 其 是 在 高 温、低 温、高

光强及土壤干旱等环境下引起植物叶片的气孔部分

关闭或光呼吸加强等原因导致了植物的“午休”或光

能利用效率低的表现。而光合速率的降低不但与气

孔导度有关，而且还与叶肉细胞羧化能力相关。由

图７可见，测试时间内，上午８：００时三种植物叶片

的Ｃｏｎｄ值 基 本 处 于 最 高 值（续 随 子：０．１３ｍｍｏｌ／
（ｍ２·ｓ）、诸葛菜：０．０８ｍｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）、芥菜型油菜：

０．０８ｍｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）），为 适 应 高 光 强 和 高 温 条 件，
三种植物的Ｃｏｎｄ发 生 相 同 趋 势 的 变 化：三 种 植 物

叶片Ｃｏｎｄ值均表现出逐渐下降的变化趋势。从上

午８：００～１０：００，续 随 子 和 芥 菜 型 油 菜Ｃｏｎｄ值 于

９：００处于一低谷值，而诸葛菜却处于峰值。根据光

合仪所记录光强数据，判定为环境光强变化而导致。
而１０：００～１４：００，三种植物叶片Ｃｏｎｄ值逐渐下降

至低谷值，推测是由于植物受到高光强和高温环境

抑制所致。１４：００之后的叶片Ｃｏｎｄ值 小 幅 度 上 升

然后下降，这是由于空气温度的下降而使植物叶片

部分气孔打开，但整体对植物的光合作用的没有较

大影响。而胞间ＣＯ２ 浓度（Ｃｉ）变化与Ｃｏｎｄ相 反，
说明随着时间的推移，空气温度和光强逐步增强，叶
片的Ｃｏｎｄ也在增加，那么ＣＯ２ 的消耗量逐渐增大，

Ｃｉ降低，但温 度 上 升 到 植 物 的 阈 值，高 光 强 的 抑 制

使得植物叶片叶肉细胞羧化能力下降和气孔部分关

图６　三种植物叶片（Ａ）净光合速率（Ｐｎ）和（Ｂ）光能利用率（ＬＵＥ）日变化

Ｆｉｇ．６　Ｄｉｕｒｎａｌ　ｃｈａｎｇｅｓ　ｏｆ　Ｐｎ　ａｎｄ　ＬＵＥ　ｆｏｒ　ｔｈｅ　ｔｈｒｅｅ　ｐｌａｎｔ　ｌｅａｖｅｓ

图７　三种植物叶片（Ａ）气孔导度（Ｃｏｎｄ）、（Ｂ）胞间ＣＯ２ 浓度（Ｃｉ）日变化

Ｆｉｇ．７　Ｄｉｕｒｎａｌ　ｃｈａｎｇｅｓ　ｏｆ　Ｃｏｎｄａｎｄ　Ｃｉ　ｆｏｒ　ｔｈｅ　ｔｈｒｅｅ　ｐｌａｎｔ　ｌｅａｖｅｓ
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闭，导致Ｃｉ保 持 在 相 对 稳 定 的 水 平，而 后，光 照 减

少，温度下降，Ｃｏｎｄ一定程度上打开，但此时光强的

减少限制了植物的光合能力。随后植物的暗呼吸增

加，而光强逐渐减少，气孔也渐渐关闭，致使Ｃｉ保持

较高的浓度。

２．５．３　 蒸 腾 速 率 （Ｔｒ）和 瞬 时 水 分 利 用 效 率

（ＷＵＥ）日变化特征

本研究采用了 瞬 时 水 分 利 用 效 率（ＷＵＥ）来 衡

量植物在一天内的水分利用情况。如图８所示，三

种植物 的 ＷＵＥ总 体 上 呈 现 下 降 的 趋 势，８：００～
９：００内，三种植物的ＷＵＥ 上升，这表明植物的光合

作用上升的幅度大于植物的蒸腾作用的上升幅度。
而随后三种植 物 的ＷＵＥ 逐 步 下 降，这 是 由 于 植 物

的光合作用的上升幅度小于植物的蒸腾作用的上升

幅度。同时也可以看出，续随子相对于其他两种植

物 ＷＵＥ较 高，而 诸 葛 菜 和 芥 菜 型 油 菜 在８：００～
１０：００内，ＷＵＥ值 表 现 出 一 定 差 异，说 明 诸 葛 菜 比

芥菜型油菜更能充分利用光源进行光合作用，这与

诸葛菜的高效光合利用效率有关。
本研究发现，同等条件下三种植物的光合日变

化有一定差异。续随子叶片的Ｐｎ、ＬＵＥ、Ｃｏｎｄ、Ｃｉ、

Ｔｒ、ＷＵＥ 均高于两种植物。结合三种植物叶片１００
ｄ时脯氨酸、丙二醛、叶绿素荧光等数据可推测出低

温环境对续随子生长的负面影响相对于其他两种植

物较大。

２．６　植物叶片ＣＡ活力与 ＨＣＯ－３ 利用份额

喀斯特适生植物可借助ＣＡ的催化作用交替利

用土壤中的 ＨＣＯ－３ 和空气中的ＣＯ２ 作为无机碳源

进行光合作用［７］。由图９（Ａ）可见，三种植物叶片中

ＣＡ活 力 随 着 ＨＣＯ－３ 胁 迫 积 累 均 呈 上 升 趋 势。其

中 以 芥 菜 型 油 菜 叶 片 中ＣＡ活 力 处 于 最 高 水 平，诸

葛菜 次 之，续 随 子 最 低。对 于 ＨＣＯ－３ 利 用 份 额 而

言，诸葛菜在整个胁迫过程中都处于最高水平，续随

子次之，芥菜型油菜最低。１８０ｄ时，三种植物叶片

中 ＨＣＯ－３ 利 用 份 额 分 别 为１５．４５％、１１．９１％和

１２．９４％。结合脯氨酸、丙二醛、净光合速率、叶绿素

和叶绿素荧光数 据（图１－５）可 见，诸 葛 菜、油 菜 对

ＨＣＯ－３ 胁迫更为敏感；在光合日变化特征（图６－８）

方面，诸葛菜、芥菜型油 菜 在 ＨＣＯ－３ 胁 迫 条 件 下 表

现出较续 随 子 低 的Ｐｎ、ＬＵＥ、Ｃｏｎｄ、Ｃｉ、Ｔｒ、ＷＵＥ。
从诸葛菜、芥 菜 型 油 菜 的 高 ＨＣＯ－３ 利 用 份 额 可 推

测，本研究设置的 ＨＣＯ－３ 胁 迫 条 件 下 诸 葛 菜、芥 菜

型油菜叶片内的碳酸酐酶较续随子易被激活，从而

更多地凭借 高ＣＡ活 力 交 替 利 用 土 壤 中 的 ＨＣＯ－３
和空气中的ＣＯ２ 作 为 无 机 碳 源 进 行 光 合 作 用。虽

然芥菜型油菜在整个胁迫过程中表现出最高ＣＡ活

力，但该植物的 ＨＣＯ－３ 利用能力并不是最高的。吴

沿友等认为，喀斯特逆境下植物对碳酸氢根离子的

利用能力的大小与碳酸酐酶活力以及植物的喀斯特

适生性有关［７］。Ｆａｂｒｅ等［２５］研究发现，位于植物细

胞质和细胞 膜 上 的 碳 酸 酐 酶 共 同 参 与 催 化 无 机 碳

（ＨＣＯ－３ ）用于叶绿体的光合作用，但不同植物、不同

组织的碳酸酐酶同工酶的功能尚不清晰。而各同工

酶对催化无机碳（ＨＣＯ－３ ）贡献可能有所差异。而本

研究中测定的是植物叶片中的总碳酸酐酶活力，目前

尚不明确各同工酶的功能和贡献。因此，总碳酸酐酶

活力不一定与无机碳（ＨＣＯ－３ ）利用能力成正比。

２．７　三种植物生物量、种子含油率及种子油酸值

纤维素、半纤维素、木质素及植物油是重要的生

物基化学品原来来源。由表１可见，在同等胁迫条

件下，６４ 株 芥 菜 型 油 菜 总 生 物 量 （干 重）最 高

（１４０．７９ｇ），诸葛菜次之（１１６．６２ｇ），续随子 最 低

图８　三种植物叶片（Ａ）蒸腾速率（Ｔｒ）和（Ｂ）水分利用效率（ＷＵＥ）日变化

Ｆｉｇ．８　Ｄｉｕｒｎａｌ　ｃｈａｎｇｅｓ　ｏｆ　Ｔｒ　ａｎｄ　ＷＵＥｆｏｒ　ｔｈｅ　ｔｈｒｅｅ　ｐｌａｎｔ　ｌｅａｖｅｓ
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图９　三种植物叶片（Ａ）碳酸酐酶活力与（Ｂ）ＨＣＯ－３ 利用份额（不同字母表示差异达０．０５显著水平）

Ｆｉｇ．９　（Ａ）ＣＡ　ａｃｔｉｖｉｔｙ　ａｎｄ（Ｂ）ＨＣＯ－３ ｕｓｅ　ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ　ｏｆ　ｔｈｅ　ｔｈｒｅｅ　ｐｌａｎｔ　ｌｅａｖｅｓ（Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｌｅｔｔｅｒｓ　ｍｅａｎ

ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ　ａｔ　ｔｈｅ　０．０５ｌｅｖｅｌ）

（７６．８８ｇ）。而续随子种子产出量最高（９．４１ｇ），芥

菜型油菜 最 低（５．６７ｇ）。从 三 种 植 物 的 丙 二 醛 含

量、净光合速率变化（图２、３）和生长周期看，芥菜型

油菜在１００ｄ以前的 净 光 合 速 率 处 于 最 高 水 平，这

个阶段正是植 物 根 茎 生 长 期。而１５０ｄ以 后，随 着

胁迫的积累，种子生长受到抑制。因此，芥菜型油菜

的根茎生物量最大，种子量最小。而诸葛菜叶片的

丙二醛含量、净光 合 速 率（图２、３）并 没 有 较 大 幅 度

变化，因此该植物的根茎、种子生物量较为平衡。以

此类推，续随子的总生物量最小，但种子量最大。三

种植物 种 子 含 油 率 以 诸 葛 菜 含 量 最 高（３４．２１±
２．２１％），与芥菜型油菜和续随子的种子含油率差异

显著（Ｐ＜０．０５）；三 种 植 物 种 子 油 的 酸 值 也 存 在 显

著差异（Ｐ＜０．０５），以续随子种子油酸值最高（７．８２
±０．１７ｍｇ　ＫＯＨ／ｇ油）。作 为 生 物 质 能 源，纤 维

素、半纤维和木质素都可作为平台化合物的基本原

料，而油脂则可作为生物柴油催化转化的原料，但较

高的酸值不利于生物柴油的碱催化转化。将三种植

物叶片的净光合速率（图３）、ＣＡ活力、无机碳利用

份额（图９）和生物量（表１）对比可发现，三种植物的

生物量和各自的ＣＡ活力成正比。由此说明ＨＣＯ－３
胁 迫下，芥菜型油菜、诸葛菜虽然净光合速率降低，

但可不同程度地利用碳酸酐酶应对逆境，交替利用

碳酸氢根离子和大气中的二氧化碳进行光合作用，
而高无机碳利用份额植物有利于在喀斯特逆境下固

碳增汇。

３　结　论

　　以喀斯特边际土地发展于生物质能源植物种植

是一条 新 的 生 物 质 能 源 产 业 发 展 之 路，而 高 浓 度

ＨＣＯ－３ 是喀斯 特 逆 境 中 最 为 普 遍 的 胁 迫 因 素。本

研究通过人工模拟喀斯特逆境（ＨＣＯ－３ ）考察了诸葛

菜、芥菜型油菜和续随子整个生长周期的喀斯特适

生能力、生物质能产出和 ＨＣＯ－３ 利用能力。结果表

明，在 ＨＣＯ－３ 胁迫条件下，诸葛菜、芥菜型油菜更易

较续随子更易受到胁迫，诸葛菜较芥菜型油菜和续

随子 表 现 出 最 高 的 ＨＣＯ－３ 利 用 能 力。油 脂、纤 维

素、半纤维和木质素是重要的生物质能源原料。三

种植物在重碳酸盐胁迫下，芥菜型油菜的生物质产

物最多，以根、茎、叶产出最多（９５．９７％），油脂产出

（１．２７％）最低，该植物更适合纤维素、半纤维和木质

素原料植物利用。诸葛菜生物质产出次之，根、茎、
叶产出占９２．８５％，油脂产出占２．４５％，且酸值居中

（３．９１±０．０９ｍｇ　ＫＯＨ／ｇ油），适合作为纤维素、半

表１　三种植物生物量及种子油酸值

Ｔａｂｌｅ　１　Ａｃｉｄ　ｖａｌｕｅ　ａｎｄ　ｂｉｏｍａｓｓ　ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ　ｏｆ　ｔｈｅ　ｔｈｒｅｅ　ｐｌａｎｔｓ

植物
地上生物量１

／Ｇ

地下生物量１

／ｇ

总生物量１

／ｇ

种子质量１

／ｇ

种子含油率２

／％

酸值２

／（ｍｇ　ＫＯＨ／ｇ油）
诸葛菜 ９７．９８　 １８．６４　 １１６．６２　 ８．３４　 ３４．２１±２．２１ａ ４．７９±０．１２ｂ

芥菜型油菜 １２１．７０　 １９．０９　 １４０．７９　 ５．６７　 ３１．４２±１．９３ｂ ３．９１±０．０９ｃ
续随子 ５５．５８　 ２１．３１　 ７６．８８　 ９．４１　 ２９．８３±２．３３ａ ７．８２±０．１７ａ

注：１ 为三种植物总生物量；２ 为平均值±标准偏差；同列数据后不同字母表示差异达０．０５显著水平。
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纤维和木质素和生物柴油兼顾原料植物。续随子在

较高气温条件下表现出最强的耐胁迫能力，但生物

质产出最低，虽有最高的油脂产出（３．６５％），但种子

油酸值最高（７．８２±０．１７ｍｇ　ＫＯＨ／ｇ油），若 作 为

制备生物柴油原料将增加生产成本。结合本课题组

对诸葛菜喀斯特适生性的前期研究结果，该植物以

其高喀斯特适生性、高碳酸酐活力及生物质产出可

推荐作为喀斯特边际土地生物质能源植物。
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