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摘　要：通过测定麻疯树和枫杨幼苗在５种模拟喀斯特逆境下的光合以及δ１３　Ｃ值的变化，分析其光合响应特
征。结果表明，第１５天，麻疯树幼苗在偏碱性、干旱、低磷、高重碳酸盐和低营养下的净光合速率（Ｐｎ）分别为

４．３９、０．２７、２．５８、３．０８和６．２６μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１，第２５天则分别变为４．０９、０．６６、４．５７、３．８３和４．０４μｍｏｌ·ｍ

－２

·ｓ－１；枫杨幼苗的Ｐｎ和水分利用效率均低于麻疯树，枫杨幼苗在第２５天的Ｐｎ有所升高。干旱下枫杨幼苗
的初始荧光（Ｆｏ）显著升高，光系统ＩＩ原初光能转化效率（Ｆｖ／Ｆｍ）显著下降，与麻疯树幼苗相比，其光合结构
受到更为严重的损害。第２５天各逆境下麻疯树幼苗的δ１３　Ｃ值与对照相比显得更为偏正，其对胞内 ＨＣＯ－３
的利用能力较强。因此，在山坡缺水环境适宜种植麻疯树，而在沿溪涧河滩阴湿环境则适宜种植枫杨。
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０　引　言

中国喀斯特分布区达３６３．１万ｋｍ２，超过全国总
陆地面积的１／３，其中裸露的碳酸盐类岩石面积约为
１３０万ｋｍ２，约占全国总陆地面积的１／７，主要分布在
以贵州高原为中心的西南地区，是世界上最大的喀斯
特集中分布区之一［１］。喀斯特地区土壤瘠薄、偏碱
性、高重碳酸盐，还极易形成特有的干旱环境，生境高
度异质性，致使该地区植物生长缓慢，种群较少，生态
环境极其脆弱，植被一旦被破坏，很快向石漠化方向
发展，严重影响了当地人民的生活水平［２－４］。植被恢
复的最主要手段是构建各种具有生物多样性、高功
能、抗逆性强、稳定的森林生态系统，首要任务是选择
合适的建群植物种类，以保证系统能迅速地朝良性方
向发展［５］。曹建华等［６］曾提出“水是龙头，土是关键，
植被是根本”的综合治理对策，同时指出合适物种选

择方面的研究工作相对薄弱。覃星铭等［７］则提出休
垦弃焚、恢复次生植被，实施林草建设工程等措施。

胡阳等［８］通过研究发现草地和灌丛可作为水土保持

的主要植被类型。鉴于西南地区石漠化面积呈加剧
趋势，喀斯特适生植物快速筛选技术的研究变得极为
重要。这些植物能很好地适应喀斯特环境，具有较高
的生产力，能在石缝中、瘠薄的石灰土以及常常出现
临时性干旱的环境下生长，其适生机制具有多样
性［９］。因此，如何在高度异质性的喀斯特环境中合理
配置物种成为高效治理退化生态系统的关键所在。

麻疯树（Ｊａｔｒｏｐｈａ　ｃａｒｃａｓ）又称小桐子、臭油桐，

属于大戟科（Ｅｕｐｈｏｒｂｉａｃｅａｅ）麻疯树属，主要分布于

我国西南地区［１０］，具有生长快、适应范围广等特点，

是保水固土、防止沙化、构建防护林的优良树种［１１］。

另外，作为能源植物，麻疯树还具有较高的经济和药
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用价值［１２］。枫杨（Ｐｔｅｒｏｃａｒｙａ　ｓｔｅｎｏｐｔｅｒａ）则属胡桃
科枫杨属，在四川、广西、云南、湖北、湖南、福建、浙
江、贵州、河北等地都有广泛分布［１３］。枫杨耐湿性
强，具有较强的固土防洪能力，是良好的绿化树
种［１４］。麻疯树和枫杨均可作为脆弱生境植被恢复的
合适建群植物种［１１，１４］，但目前对两者喀斯特适生性
对比的研究仍未见报道。为充分发挥两个物种在西
南喀斯特地区生态恢复中的作用，需要首先对其各自
适生的喀斯特环境进行分析鉴别。
喀斯特适生植物具有多种适生机制，如无机营养

机制、光合作用机制等，能够在碳酸酐酶（ＣＡ）作用下
交替利用细胞内的 ＨＣＯ－

３ 与大气中的ＣＯ２，维持逆
境下光合作用的正常进行［１５］。其中，光合作用是物
质和能量转换的过程，是一切生物赖以生存的基础，
光合活性能够代表植物的生长潜能［１６］，叶绿素荧光
参数的变化能够反映植物光合结构的完整性以及光

合活性的大小［１７－１８］。有研究表明光合特性的测定可
用于分析不同植物对不同喀斯特环境的适应

性［１９－２０］。植物光合作用过程中利用的无机碳可以来
自大气中的ＣＯ２或者细胞内的 ＨＣＯ－

３
［９］，植物的稳

定碳同位素组成（δ１３　Ｃ）随着碳代谢途径与光合作用
过程中无机碳来源的变化而变化［２１］，通过对外源
ＨＣＯ－３ 稳定碳同位素的标记，能够示踪植物获取的ＣＯ２
是否来自ＣＡ催化转化ＨＣＯ－３ 分解生成的ＣＯ２［２２－２３］。
李瑞等［２４］利用稳定碳同位素技术估算出不同无机碳源

对植物光合作用的贡献。当植物处于逆境时，气孔导度
减小，导致大气ＣＯ２进入叶肉细胞受阻，在ＣＡ作用下能
够转化利用胞内ＨＣＯ－３，为光合作用过程提供碳源，维
持光合作用正常进行，这一特性可作为判断植物适应喀
斯特环境与否的依据［２２，２５］。
本次研究通过人工模拟高ｐＨ 值、高重碳酸盐、

干旱、低磷以及低营养等５种不同喀斯特逆境，同时
以普通霍格兰营养液作为对照，对麻疯树和枫杨幼苗
进行同步处理，测定其光合作用、叶绿素荧光参数和

δ１３Ｃ值的变化情况，分析两种植物对５种逆境的光
合生理响应特征，对比分析它们对５种逆境的适应
性，以期为喀斯特地区退化生态系统植被恢复合适建
群植物种的快速甄选提供依据。

１　研究材料与方法

１．１　植物培养和处理
实验于２０１４年４－７月期间在中国科学院地球

化学研究所的人工温室内进行，其地理坐标为

２６．３５°Ｎ，１０６．４２°Ｅ，麻疯树和枫杨种子均来自江苏

省宿迁市沭阳县欣婷花卉园艺中心。４月２０日，植
物种子在１２孔穴盘内萌发，用珍珠岩固定。待长出
幼苗，控制培养条件为：夜温／昼温为２２℃／２８℃，空
气湿度为（６５±５）％，光周期为１４ｈ，光照强度为３００

μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１　ＰＰＦＤ，每天用１／４浓度的霍格兰

营养液培养植物幼苗［２５－２６］。６月２４日，对生长良好
且一致的植物幼苗同步进行５种不同逆境的处理（表

１），其中添加的 ＮａＨＣＯ３的δ１３　Ｃ值均为－６．６９‰
ＰＤＢ，以霍格兰营养液作为对照，记为ＣＫ。分别在
处理后第１５、２５天进行相关参数的测定，每个指标均
重复测定５次。

表１　５种不同逆境的模拟处理

Ｔａｂｌｅ　１　Ｓｉｍｕｌａｔｉｏｎ　ｏｆ　５ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ａｄｖｅｒｓｉｔｉｅｓ

处理 配制方法

空白对照（ＣＫ） 霍格兰营养液

改进霍格兰营

养液（ＭＨ）
ｐＨ为８．１±０．５的霍格兰营养液，添加１０ｍＭ

的ＮａＨＣＯ３，ＮＨ４Ｈ２ＰＯ４的浓度为０．２５ｍＭ

干旱（ＤＳ）

ｐＨ为８．１±０．５的霍格兰营养液，添加１０ｍＭ

的ＮａＨＣＯ３，ＮＨ４Ｈ２ＰＯ４的浓度为０．２５ｍＭ，

添加６０ｇ／Ｌ的聚乙二醇（Ｐｏｌｙｅｔｈｙｌｅｎｅ　ｇｌｙｃｏｌ，

ＰＥＧ　６０００）

低磷（ＬＰ）
ｐＨ为８．１±０．５的霍格兰营养液，添加１０ｍＭ

的ＮａＨＣＯ３，ＮＨ４Ｈ２ＰＯ４的浓度为０．０２ｍＭ

高 重 碳 酸 盐

（ＨＢ）
ｐＨ为８．２±０．５的霍格兰营养液，添加２０ｍＭ

的ＮａＨＣＯ３，ＮＨ４Ｈ２ＰＯ４的浓度为０．２５ｍＭ

低营养（ＬＮ）
ｐＨ为８．１±０．５的１／８－霍格兰营养液，添加

１０ｍＭ的ＮａＨＣＯ３

１．２　测定方法

１．２．１　光合作用的测定
上午９：３０到１１：００期间，用便携式光合测量系

统Ｌｉ－６４００（ＬＩ－ＣＯＲ，Ｌｉｎｃｏｌｎ，ＮＥ，ＵＳＡ）测定
植物第４片完全展开叶的净光合速率（Ｐｎ），蒸腾速
率（Ｅ）与气孔导度（ｇｓ），实验重复５次。水分利用效
率ＷＵＥ＝Ｐｎ／Ｅ（详见参考文献［２５］）。

１．２．２　叶绿素荧光参数的测定
叶绿素荧光参数用便携式光合测量系统 Ｌｉ－

６４００（ＬＩ－ＣＯＲ，Ｌｉｎｃｏｌｎ，ＮＥ，ＵＳＡ）测定。测量
前叶片首先进行暗适应３０ｍｉｎ，确保所有反应中心
完全打开。植物第４片完全展开叶被用于实验测定。

在打上一个测量光束后记录初始荧光（Ｆｏ），在０．８ｓ
的饱和光脉冲（６　０００μｍｏｌ·ｍ

－２·ｓ－１）照射后测定
最大荧光（Ｆｍ），光系统ＩＩ（ＰＳＩＩ）原初光能转化效率
（Ｆｖ／Ｆｍ）则通过（Ｆｍ－Ｆｏ）／Ｆｍ计算获得。

０５６ 中国岩溶　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　２０１６年　



１．２．３　δ１３Ｃ的测定
植物的第１片完全展开叶被用于δ１３　Ｃ的测定。

植物叶片烘干，粉碎，过筛，称取一定量转化成供质谱
仪分析的ＣＯ２气体；在 ＭＡＴ－２５２质谱仪（Ｍａｔ－
２５２，Ｆｉｎｎｉｇａｎ　ＭＡＴ，Ｇｅｒｍａｎｙ）上进行测定，测量
精度为小于±０．２‰。分析结果以δ１３　ＣＰＤＢ表示（详
见参考文献［２７］）。

１．３　数据分析
所有实验数据采用ＳＰＳＳ　１３．０统计软件及Ｅｘｃｅｌ

软件进行差异显著性检验（ＬＳＤ 法）及作图。

２　结果与分析

２．１　光合作用对５种逆境的响应
在第１５天，麻疯树幼苗在ＬＮ处理下拥有最高

的净光合速率（Ｐｎ），而ＤＳ处理下麻疯树幼苗的Ｐｎ

则最小，ＬＰ及 ＨＢ处理下麻疯树幼苗的Ｐｎ略低于

ＣＫ及 ＭＨ处理下麻疯树的Ｐｎ（表２）。各逆境处理
下枫杨幼苗的Ｐｎ均小于ＣＫ处理下枫杨的Ｐｎ，其
中，ＤＳ处理下枫杨幼苗的Ｐｎ最低，ＬＰ、ＨＢ和ＬＮ处
理下枫杨幼苗的Ｐｎ没有显著差异（Ｐ≤０．０５）。第
２５天，各逆境下麻疯树幼苗的Ｐｎ均小于ＣＫ处理下
麻疯树的Ｐｎ，ＤＳ处理下麻疯树幼苗的Ｐｎ仍然最低，

ＭＨ、ＬＰ、ＨＢ和ＬＮ处理下麻疯树幼苗的Ｐｎ没有显

著差异（Ｐ≤０．０５）。各逆境处理下枫杨幼苗的Ｐｎ仍

然均小于ＣＫ处理下枫杨的Ｐｎ，其中 ＭＨ 和ＬＰ处
理下枫杨幼苗的Ｐｎ没有显著差异（Ｐ≤０．０５），ＨＢ
处理下枫杨幼苗的Ｐｎ最低，ＤＳ处理下的枫杨幼苗植
株死亡。
第１５天，ＬＮ 处理下麻疯树幼苗的气孔导度

（ｇｓ）与ＣＫ处理下麻疯树的ｇｓ没有显著差异（Ｐ≤
０．０５），其余各逆境处理下麻疯树幼苗的ｇｓ相对于

ＣＫ处理下的值显著减小（表３），ＤＳ处理下麻疯树幼
苗的ｇｓ最低。而枫杨幼苗在各逆境下的ｇｓ则均小于

ＣＫ处理下的值，同样，ＤＳ处理下枫杨幼苗的ｇｓ最
低，ＭＨ和 ＨＢ处理下枫杨幼苗的ｇｓ没有显著差异
（Ｐ≤０．０５）。第２５天，各逆境处理下麻疯树幼苗的

ｇｓ相对于ＣＫ处理下的值均显著减小，ＤＳ处理下麻
疯树幼苗的ｇｓ仍然最低，ＬＰ、ＨＢ和ＬＮ处理下麻疯
树幼苗的ｇｓ没有显著差异（Ｐ≤０．０５）。ＭＨ、ＬＰ和

ＬＮ处理下枫杨幼苗的ｇｓ最低变得显著高于ＣＫ处
理下枫杨的ｇｓ，只有 ＨＢ处理下枫杨幼苗的ｇｓ显著
低于ＣＫ处理下枫杨的值，ＬＰ处理下枫杨幼苗的ｇｓ
最高。
第１５天，ＣＫ、ＭＨ、ＤＳ和ＬＰ处理下麻疯树幼苗

表２　不同逆境处理下麻疯树和枫杨幼苗的
净光合速率（Ｐｎ，μｍｏｌ·ｍ

－２·ｓ－１）

Ｔａｂｌｅ　２　Ｎｅｔ　ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ　ｒａｔｅ（Ｐｎ，μｍｏｌ·ｍ
－２·ｓ－１）ｏｆ

Ｊａｔｒｏｐｈａ　ｃａｒｃａｓ　ａｎｄ　Ｐｔｅｒｏｃａｒｙａ　ｓｔｅｎｏｐｔｅｒａ　ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ
ｕｎｄｅｒ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ａｄｖｅｒｓｉｔｉｅｓ

时间 处理 麻疯树幼苗 枫杨幼苗

１５天

ＣＫ　 ４．９８７±０．３９８ｂ ２．７２８±０．０３８ａ

ＭＨ　 ４．３９０±０．０６６ｂｃ　 ０．８５８±０．０３２ｆ

ＤＳ　 ０．２７１±０．０９８ｅ ０．０５１±０．０１２ｇ

ＬＰ　 ２．５８３±０．２１０ｄ １．０５７±０．０６７ｅ

ＨＢ　 ３．０７５±０．５０３ｃｄ　 １．０２２±０．０３４ｅ

ＬＮ　 ６．２５６±０．５６１ａ １．１３７±０．０７９ｅ

２５天

ＣＫ　 ６．７１７±０．３３９ａ ２．７９７±０．０５４ａ

ＭＨ　 ４．０９４±０．３２３ｂｃ　 ２．５０２±０．０６８ｂ

ＤＳ　 ０．６５８±０．１０１ｅ －

ＬＰ　 ４．５７０±０．３７４ｂｃ　 ２．３５９±０．０４２ｂ

ＨＢ　 ３．８２６±０．０６３ｃ １．７８０±０．０２３ｄ

ＬＮ　 ４．０４３±０．４２８ｂｃ　 １．９８９±０．０３６ｃ

注：－表示植物死亡，无测量数据。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下，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。

表３　不同逆境处理下麻疯树和枫杨幼苗
的气孔导度（ｇｓ，ｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）

Ｔａｂｌｅ　３　Ｓｔｏｍａｔａｌ　ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ（ｇｓ，ｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）ｏｆ
Ｊａｔｒｏｐｈａ　ｃａｒｃａｓ　ａｎｄ　Ｐｔｅｒｏｃａｒｙａ　ｓｔｅｎｏｐｔｅｒａ　ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ

ｕｎｄｅｒ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ａｄｖｅｒｓｉｔｉｅｓ

时间 处理 麻疯树幼苗 枫杨幼苗

１５天

ＣＫ　 ０．０４０±０．００４ｂ ０．０３４±０．００１ｃ

ＭＨ　 ０．０２２±０．００１ｃ ０．０１１±０．０００ｆ

ＤＳ　 ０．００１±０．００１ｄ ０．００４±０．０００ｇ

ＬＰ　 ０．０２３±０．００２ｃ ０．０２０±０．０００ｅ

ＨＢ　 ０．０２４±０．００５ｃ ０．０１１±０．００３ｆ

ＬＮ　 ０．０４１±０．００８ｂ ０．０２３±０．００４ｄ

２５天

ＣＫ　 ０．０７７±０．００４ａ ０．０１９±０．０００ｅ

ＭＨ　 ０．０２９±０．００２ｃ ０．０２５±０．００１ｄ

ＤＳ　 ０．００４±０．００１ｄ －

ＬＰ　 ０．０３４±０．００２ｂｃ　 ０．０６１±０．００２ａ

ＨＢ　 ０．０３７±０．００４ｂｃ　 ０．０１２±０．００２ｆ

ＬＮ　 ０．０３７±０．００５ｂｃ　 ０．０５０±０．０００ｂ

注：－表示植物死亡，无测量数据。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下，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。

的水分利用效率（ＷＵＥ）显著低于 ＨＢ和ＬＮ处理下
麻疯树的值（表４），ＭＨ、ＤＳ和ＬＰ处理下麻疯树幼
苗的ＷＵＥ 与ＣＫ处理下麻疯树的ＷＵＥ 相比没有显
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表４　不同逆境处理下麻疯树和枫杨幼苗的
水分利用效率（ＷＵＥ，ｍｍｏｌ·ｍｏｌ－１）

Ｔａｂｌｅ　４　Ｗａｔｅｒ　ｕｓｅ　ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ（ＷＵＥ，ｍｍｏｌ·ｍｏｌ－１）ｏｆ
Ｊａｔｒｏｐｈａ　ｃａｒｃａｓ　ａｎｄ　Ｐｔｅｒｏｃａｒｙａ　ｓｔｅｎｏｐｔｅｒａ　ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ

ｕｎｄｅｒ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ａｄｖｅｒｓｉｔｉｅｓ

时间 处理 麻疯树幼苗 枫杨幼苗

１５天

ＣＫ　 ４．８２９±０．１４７ｂｃ　 ２．４９２±０．０３６ｃ

ＭＨ　 ４．１９６±２．１２１ｃ ２．０６６±０．０７９ｄ

ＤＳ　 ３．０８８±１．０８７ｃ ０．０９５±０．０９３ｆ

ＬＰ　 ４．８４５±０．０５８ｂｃ　 １．３９０±０．１１３ｅ

ＨＢ　 １０．９９７±１．０１３ａ ２．０８０±０．２００ｃｄ

ＬＮ　 １２．８１３±１．５８３ａ １．２５８±０．３９６ｅ

２５天

ＣＫ　 ４．３５２±０．２４６ｂｃ　 ６．６４４±０．０２１ａ

ＭＨ　 ６．５８４±０．０４４ｂｃ　 ４．３９９±０．０８６ｂ

ＤＳ　 ７．１１１±１．３２２ｂ －

ＬＰ　 ６．６６３±０．６１４ｂｃ　 １．５１０±０．０８１ｅ

ＨＢ　 ５．３２４±０．２５３ｂｃ　 ４．７２４±０．０２７ｄ

ＬＮ　 ５．５１１±０．３３２ｂｃ　 １．３０４±０．０２６ｅ

注：－表示植物死亡，无测量数据。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下，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。

著差异（Ｐ≤０．０５），ＨＢ和ＬＮ处理下麻疯树幼苗的

ＷＵＥ 间也没有显著差异（Ｐ≤０．０５）。各逆境处理
下枫杨幼苗的ＷＵＥ 均低于ＣＫ处理下枫杨幼苗的

ＷＵＥ，其中，ＤＳ处理下枫杨幼苗的ＷＵＥ 最低，ＬＰ
和ＬＮ处理下枫杨幼苗的ＷＵＥ 之间没有显著差异
（Ｐ≤０．０５），且均高于ＤＳ处理下枫杨的ＷＵＥ 而低
于 ＭＨ和 ＨＢ处理下枫杨的ＷＵＥ。第２５天，不同
处理下麻疯树幼苗的ＷＵＥ 之间均没有显著差异（Ｐ
≤０．０５）。各逆境下枫杨幼苗的ＷＵＥ 均显著低于

ＣＫ处理下枫杨的ＷＵＥ，其中ＬＰ和ＬＮ处理下枫杨
幼苗的ＷＵＥ 最低，且两者之间没有显著差异（Ｐ≤
０．０５），ＭＨ 和 ＨＢ处理下枫杨幼苗的ＷＵＥ 之间也
没有显著差异（Ｐ≤０．０５），且均高于ＬＰ和ＬＮ处理
下枫杨的ＷＵＥ 而低于ＣＫ处理下枫杨的ＷＵＥ。

２．２　叶绿素荧光参数对５种逆境的响应
第１５天，ＭＨ处理下麻疯树幼苗的Ｆｏ值最低，

ＣＫ、ＤＳ、ＬＰ、ＨＢ和ＬＮ处理下麻疯树的Ｆｏ值没有显
著差异（Ｐ≤０．０５）（图１）。同样，ＭＨ处理下枫杨幼
苗的Ｆｏ值也最低，ＤＳ处理下枫杨的Ｆｏ值则最高，ＣＫ
和ＨＢ处理下枫杨的Ｆｏ值没有显著差异，ＬＰ和ＬＮ

图１　不同逆境处理下麻疯树和枫杨幼苗叶绿素荧光参数的变化

Ｆｉｇ．１　Ｖａｒｉａｔｉｏｎ　ｏｆ　ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ　ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ　ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ　ｏｆ　Ｊａｔｒｏｐｈａ　ｃａｒｃａｓ　ａｎｄ　Ｐｔｅｒｏｃａｒｙａ　ｓｔｅｎｏｐｔｅｒａｓｅｅｄｌｉｎｇｓ　ｕｎｄｅｒ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ａｄｖｅｒｓｉｔｉｅｓ（Ａ．Ｆｏｖａｌｕｅ　ｏｆ　Ｊａｔｒｏｐｈａ　ｃａｒｃａｓｓ　ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ；Ｂ．Ｆｏｖａｌｕｅ　ｏｆ　Ｐｔｅｒｏｃａｒｙａ　ｓｔｅｎｏｐｔｅｒａｓｅｅｄｌｉｎｇｓ；Ｃ．Ｆｖ／Ｆｍｖａｌｕｅ　ｏｆ　Ｊａｔｒｏ－
ｐｈａ　ｃａｒｃａｓｓ　ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ；Ｄ．Ｆｖ／Ｆｍｖａｌｕｅ　ｏｆ　Ｐｔｅｒｏｃａｒｙａ　ｓｔｅｎｏｐｔｅｒａ　ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ）
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下，通过单因素方差分析与ｔ检验对同一参数同一植物的数据进行差异

显著性分析。
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处理下枫杨的Ｆｏ值也没有显著差异（Ｐ≤０．０５），其
中，前两者的值显著低于后两者。第２５天，各个不同
处理下麻疯树幼苗的Ｆｏ值均没有显著差异（Ｐ ≤
０．０５）。ＭＨ处理下枫杨幼苗的Ｆｏ值仍然最低，ＤＳ
处理下枫杨的Ｆｏ值则最高，ＣＫ和ＨＢ处理下枫杨的

Ｆｏ值没有显著差异（Ｐ≤０．０５）。
在第１５天，除了ＤＳ处理下麻疯树幼苗的Ｆｖ／

Ｆｍ值相较于其他处理下的值有所降低外，其余各处
理下麻疯树的Ｆｖ／Ｆｍ值没有显著差异（Ｐ≤０．０５）。

ＣＫ、ＭＨ和 ＨＢ处理下枫杨幼苗的Ｆｖ／Ｆｍ值没有显

著差异（Ｐ≤０．０５），且相比于其余各处理下的值明
显较高。ＤＳ和ＬＰ处理下枫杨幼苗的Ｆｖ／Ｆｍ值最

低，且两者之间没有显著差异（Ｐ≤０．０５）。第２５
天，仍然是除了ＤＳ处理下麻疯树幼苗的Ｆｖ／Ｆｍ值

相较于其他处理下的值有所降低外，其余各处理下
麻疯树的 Ｆｖ／Ｆｍ值没有显著差异（Ｐ ≤ ０．０５）。

ＣＫ、ＭＨ和 ＨＢ处理下枫杨幼苗的Ｆｖ／Ｆｍ值仍然没

有显著差异（Ｐ≤０．０５），ＤＳ处理下枫杨的Ｆｖ／Ｆｍ

值明显最低。

２．３　δ１３Ｃ对５种逆境的响应
第１５天，ＭＨ和ＬＰ处理下麻疯树幼苗的δ１３Ｃ值

最高，ＤＳ处理下麻疯树的δ１３　Ｃ值则最低，ＣＫ、ＨＢ和

ＬＮ处理下麻疯树的δ１３　Ｃ值差异不明显（Ｐ≤０．０５）
（表５）。ＭＨ和 ＨＢ处理下的枫杨幼苗则拥有最高

表５　不同逆境处理下麻疯树和枫杨幼苗的稳定

碳同位素组成（δ１３　Ｃ，‰）

Ｔａｂｌｅ　５　Ｓｔａｂｌｅ　ｃａｒｂｏｎ　ｉｓｏｔｏｐｉｃ　ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ（δ１３　Ｃ，‰）ｏｆ

Ｊａｔｒｏｐｈａ　ｃａｒｃａｓ　ａｎｄ　Ｐｔｅｒｏｃａｒｙａ　ｓｔｅｎｏｐｔｅｒａ　ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ

ｕｎｄｅｒ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ａｄｖｅｒｓｉｔｉｅｓ

时间 处理 麻疯树幼苗 枫杨幼苗

１５天

ＣＫ －２９．６８±０．０１３ －３５．２８±０．０２３

ＭＨ －２８．３４±０．００６ －３４．０１±０．０１３

ＤＳ －３２．９１±０．００７ －３５．１６±０．０１７

ＬＰ －２８．５７±０．０２２ －３７．０１±０．０３３

ＨＢ －２９．７５±０．０１５ －３４．８９±０．０１５

ＬＮ －２９．８４±０．０１０ －３７．０２±０．０１０

２５天

ＣＫ －３２．３４±０．００５ －３５．６２±０．００２

ＭＨ －２６．９８±０．００６ －３３．４４±０．０１６

ＤＳ －３１．３４±０．０１１ －３２．２３±０．００９

ＬＰ －３１．６０±０．００７ －３５．８３±０．０１７

ＨＢ －２９．２９±０．００２ －３２．９３±０．０１２

ＬＮ －３０．５７±０．００９ －３５．３１±０．００３

的δ１３Ｃ值，ＬＰ和ＬＮ 处理下枫杨的δ１３　Ｃ值最低。

ＣＫ和ＤＳ处理下枫杨幼苗的δ１３　Ｃ值差异不明显（Ｐ

≤０．０５）。第２５天，ＭＨ 处理下麻疯树幼苗的δ１３　Ｃ
值仍然最高，ＣＫ处理下麻疯树的δ１３　Ｃ降为最低值，

ＤＳ和ＬＰ处理下麻疯树的δ１３　Ｃ值差异不明显（Ｐ≤
０．０５）。ＤＳ处理下枫杨幼苗的δ１３　Ｃ值则最高，而

ＣＫ、ＬＰ和ＬＮ处理下枫杨的δ１３　Ｃ值最低，且彼此之

间差异不显著（Ｐ≤０．０５）。

３　讨　论

光合作用是植物赖以生存的生理基础，不同植物

对不同喀斯特逆境具有不同的光合生理响应特性。

无机磷的缺乏会导致 ＡＴＰ以及 ＮＡＤＰＨ 的生成受

限，影响ＲｕＢＰ的再生，导致光合速率下降［２８］。麻疯

树幼苗的光合能力对低磷（０．０２ｍＭ）的响应较为灵

敏，并在短期（１５天）内被抑制而降低。然而受逆境

胁迫诱导，喀斯特适生植物的根系可以通过分泌有机

酸的方式来提升对无机磷的获取效率，以维持光合作

用的进行［２９］。因此，随着低磷胁迫的持续，麻疯树幼

苗的光合能力得到恢复。

与低磷处理不同的是，低营养处理下所有营养元

素（如氮、磷、钾、微量元素等）相对于对照处理均有所

降低，但是该处理下的磷含量相对于低磷处理却较

高。麻疯树幼苗的光合能力短期内没有受到抑制，说

明０．１３ｍＭ的磷含量水平（１／８－霍格兰营养液）不

会对麻疯树的光合能力产生抑制。氮素等营养元素

在长期缺乏情况不利于植物光合作用的正常进

行［３０］，麻疯树幼苗的光合能力受长期（２５天）低营养

胁迫的影响最终出现下降趋势。

喀斯特适生植物在偏碱性以及高重碳酸盐逆境

下对胞内 ＨＣＯ－
３ 具有较强的利用能力，提高其对无

机碳的同化效率，有利于光合作用正常进行［２２］，而麻

疯树幼苗在偏碱性和高重碳酸盐逆境下也能够持续

保持较为稳定的光合能力，不受短期以及长期逆境胁

迫的影响。枫杨幼苗的光合能力对各种逆境胁迫的

响应均较为灵敏，并在短期内受到不同程度的抑制，

然而对各种逆境（干旱除外）长期胁迫的光合响应体

现出较好的适应性。

至于干旱逆境，无论短期还是长期胁迫，都导致

麻疯树和枫杨幼苗光合速率的大幅降低，对植物光合
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系统造成不可逆的伤害，这与何成新等［３１］的研究结

果相似。然而，相对于枫杨幼苗来说，麻疯树幼苗的

净光合速率以及水分利用效率在干旱逆境下的表现

均好于枫杨，干旱对枫杨光合能力的抑制程度要大于

麻疯树。短期高重碳酸盐及低营养胁迫下，在气孔导

度较小，大气ＣＯ２进入叶肉细胞受限情况下，麻疯树

幼苗通过增加水分利用效率来提高无机碳获取效率，

而在偏碱性和高重碳酸盐胁迫下，长期逆境的刺激促

使枫杨幼苗增加水分利用效率来提高其对无机碳的

获取效率，以维持光合作用的正常进行。池永宽

等［１９］的研究也表明，较高的水分利用效率是植物适

应喀斯特逆境的一种表现。

ＰＳＩＩ反应中心的活性能够通过Ｆｏ的值来反映，

Ｆｏ值的增加说明ＰＳＩＩ反应中心活性降低［３２］，麻疯树

幼苗的ＰＳＩＩ反应中心活性无论在短期还是长期逆境

胁迫下，都能够保持稳定，不受逆境变化的影响。而

枫杨幼苗的ＰＳＩＩ反应中心受短期及长期干旱、低磷

和低营养的影响，而活性下降。Ｆｖ／Ｆｍ值的变化则能

够反映植物光合结构是否遭受损害［１８］。麻疯树幼苗

在不同逆境不同处理时间下的Ｆｖ／Ｆｍ值同样表明，

其ＰＳＩＩ反应中心没有受到损伤，光合结构较为稳定。

而干旱和低磷逆境对枫杨幼苗的光合结构造成较大

破坏，抑制了ＰＳＩＩ反应中心的活性。

植物不仅能够利用大气中的ＣＯ２，同时还能利用

细胞中的 ＨＣＯ－３ 作为酶的底物，为自身提供无机碳

源，而陆生植物对 ＨＣＯ－３ 的利用主要依赖于ＣＡ的分

解调节作用［３３］。植物叶片的δ１３　Ｃ值随着碳代谢途径

与光合作用过程中无机碳来源的变化而变化［２１］。本

研究中添加的ＮａＨＣＯ３的δ１３Ｃ值为－６．６９‰，经测定，

培养室内大气ＣＯ２的δ１３　Ｃ值为－１４．０９‰。普通霍

格兰营养液中培养的麻疯树幼苗，经过一段时间的适

应及生长，其光合无机碳同化能力也有所增强，２５天

时叶片的δ１３Ｃ值相对于１５天时的值有所偏负。在

添加１０ｍＭ 的ＮａＨＣＯ３后，麻疯树幼苗叶片δ１３Ｃ值

变得更为偏正，说明其对胞内 ＨＣＯ－
３ 的利用在增加，

而枫杨幼苗对胞内 ＨＣＯ－
３ 的利用效率则低于麻疯

树，其δ１３Ｃ值没有变得更为偏正。营养液中 ＮａＨ－

ＣＯ３浓度的增加（２０ｍＭ）短期内并没有提升麻疯树

和枫杨幼苗对胞内 ＨＣＯ－
３ 的利用，经过长期培养，麻

疯树和枫杨对胞内 ＨＣＯ－
３ 的利用都有所增加，使得

两者叶片的δ１３Ｃ值相对于对照均变得更为偏正。李

瑞等［２４］的研究结果也表明，植物利用的 ＨＣＯ－
３ 越

多，其叶片δ１３Ｃ值越偏正，其中 ＨＣＯ－
３ 的δ１３　Ｃ值也

比大气ＣＯ２的δ１３Ｃ值更为偏正。低磷及低营养逆境

下，麻疯树和枫杨幼苗经过长期培养逐渐适应，光合

能力有所提升，然而其叶片δ１３　Ｃ值与对照相比均没

有显著差异，说明其对胞内 ＨＣＯ－
３ 的利用情况均没

有出现明显变化。

４　结　语

植物对异质性喀斯特逆境的适生机制具有多样

性，使得其对一种或多种喀斯特环境能够同时具有较

好的适应性。植物与异质性喀斯特逆境的适配，对于

脆弱喀斯特生境生态修复效率的提升具有重要促进

作用。

（１）在根系周围环境中 ＨＣＯ－
３ 浓度增加的情况

下，麻疯树幼苗对胞内 ＨＣＯ－
３ 的利用能力要高于枫

杨幼苗，而低磷及低营养环境对两种植物利用胞内

ＨＣＯ－
３ 的能力不产生影响。麻疯树幼苗对两种无机

碳源的利用能够增加自身光合固碳效率及生长潜力，

提升其对逆境的适应能力。

（２）麻疯树幼苗在低磷、偏碱性和高重碳酸盐环

境中表现出较好的光合能力，当各种营养元素同时显

著减少的情况下，麻疯树的光合能力受抑。枫杨幼苗

的光合能力短期内受到几种逆境（干旱除外）的影响，

之后逐渐恢复，形成适应性。干旱对两种植物光合结

构的伤害都是不可逆的，相对来讲，麻疯树幼苗的光

合能力要好于枫杨。

因此，在山坡缺水环境适宜种植麻疯树，而在沿

溪涧河滩阴湿环境则适宜种植枫杨。
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