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两种桑科植物叶片光合及光呼吸对模拟干旱的响应
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摘 要: 采用 150 g /L 的聚乙二醇( Polyethylene glycol，PEG) 模拟干旱胁迫，研究两种桑科植物( 构树和桑树) 的叶片光合及

光呼吸特征对干旱胁迫的响应。对植物培养液的相关化学参数以及叶片的光合参数进行测定，结果表明: 干旱对构树根系吸

水能力的影响小于桑树的; 构树以中光合－低蒸腾－高水分利用率的模式适应干旱环境，桑树以低光合－低蒸腾－高水分利用率

的模式来应对干旱环境; 在模拟干旱环境下，构树以稳定的羧化效率－高光呼吸速率－高光呼吸利用份额来适应外界胁迫，而

桑树以低羧化效率－低光呼吸速率－低光呼吸利用份额来应对外界胁迫。构树表现出对外界干旱胁迫更好的适应性，这种适

应机制可能与其较强的光呼吸作用及其碳酸氢根离子利用能力有关。这种“以碳换水”的机制可能是喀斯特适生植物适应岩

溶干旱的又一个重要机制。
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中国南方喀斯特地区属于最大的碳酸盐岩碳

库，其碳循环路径与过程有别于其它陆地生态系

统［1］。植被作为陆地生态系统的主体在调节全球

碳平衡、减少水土流失和维持全球气候稳定方面具

有无法取代的作用［2－3］。喀斯特地区的岩溶干旱、
频繁的变水环境、石漠化及低营养等特征为该地区

植被的生长及分布造成了重要的选择压力［4］。适

应喀斯特生态环境的植被 ( 以下称喀斯特适生植

物) 形成了独特的形态特征和生理适应性以维持自

身的最适生长状态。这类植物有别于非喀斯特地

区的植物种类。通过喀斯特适生植物适应性的研

究对于了解恶劣生境下植物适应机制的变化模式

及其对 喀 斯 特 地 貌 与 生 态 系 统 的 影 响 具 有 重 大

意义。
干旱胁迫是制约植物生存和生长发育的关键

因子［5］。长期的干旱胁迫在形态结构、光合能力及

代谢水平上严重影响着植物的生长［6］。喀斯特适

生植物经过长期的演化，形成了一套适应这种干旱

环境的机制［7］。在形态结构方面，喀斯特适生植物

通过最适的根冠比来维持最适的能量截获、蒸腾速

率及能量消耗来实现最佳的水分利用效率［7－8］。植

物光合作用是地球上最重要的化学反应，也是绿色

植物对内外环境因子最敏感的生理过程之一，能很

好的反映周围生长环境对植物的胁迫程度，其中对

干旱胁迫最为敏感。植物光合生理不仅与陆地生

态系统 碳 水 循 环 等 基 本 过 程 有 着 密 不 可 分 的 关

系［9－10］，而且也是评估绿色植物生长及生理状况的

一个基本指标，在一定程度上能够反映植物在生长

区的生存和竞争能力［11］。植物不仅可以利用大气

中的 CO2 进行光合作用，也可以利用存储的碳酸氢

根离子为原料进行光合作用［12］。植物光合作用对

光和 CO2 的响应曲线及其模拟的研究方法是研究

植物 光 合 生 理 与 环 境 变 化 相 互 作 用 的 重 要 手

段［13－18］。Baly［19］ 的 直 角 双 曲 线 模 型 ( ＲHM ) 和

Thornley［20］的非直角双曲线模型 ( NHM) 在模拟植

物 CO2 响应曲线及光响应曲线方面被广泛应用［21］。
ＲHM 和 NHM 依据不同的光及 CO2 浓度模拟最佳

的光合水平。ＲHM 模型里的初始羧化效率、羧化效
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率、总呼吸、最大光合能力、CO2 饱和点及 CO2 补偿

点整体上可以反映植物同化有机碳机构的运转状

态; NHM 模型中的表观量子效率、最大光合能力、暗
呼吸速率、光补偿点及光饱和点是光合机构运转能

力的一个体现［22－23］。干旱胁迫不仅会使气孔导度

明显下降，而且严重的干旱胁迫会影响到叶绿素水

平，从而影响植物光合作用［24－26］。
光呼吸是植物光合生理生化的一个重要过程，

它起始于碳固定阶段的第一个酶，1，5 二磷酸核酮

糖( ＲuBP) 羧化 /加氧酶的加氧反应，也是植物光合

作用碳代谢的表观逆转反应［27－28］。高叶绿素含量

的植物具有竞争优势［29－30］; 植物通过叶绿素吸收的

光能远超出了植物生理代谢的需求，进而会产生光

抑制，影响植物的正常生长［31］; 而光呼吸消耗 34%
～46%的光反应阶段产生 ATP 来抵消了光抑制对植

株产生的危害［32］; 此外，光呼吸还能协调 C、N 同

化，也展示了其对植物自身的益处［33］。目前，虽有

大量研究从分子水平上对光呼吸机理及过程进行

了论述［34－37］，但光呼吸的大小和份额在响应干旱中

的作用尚不清楚。前人研究认为构树相对桑树具

有较高的稳定碳酸酐酶活力、较高的光能转化效

率、较高的电子传递速率及高光合能力，在喀斯特

大部分环境下都能正常的生长且长势良好，表现出

对喀斯特环境更好的适应性［38］。所以本文选择喀

斯特适生植物( 构树) 为研究对象，测定其在模拟干

旱环境下的光合参数，通过相关模型获取相关的光

合特征参数及光呼吸特征值，以非喀斯特适生植物

( 桑树) 为对照，探寻两种桑科植物对干旱胁迫的适

应性。

1 材料和方法

1. 1 植物培养

选 取 两 种 桑 科 植 物 构 树 ( Broussonetia
papyrifera，Bp) 和桑树 ( Morus alba，Ma) 为实验材

料。构树被认为是喀斯特适生植物，而桑树则为喀

斯特非适生植物［7］。构树种子采集于中国科学院

普定喀斯特生态系统观测研究站站内，桑树收集于

江苏省宿迁市境内。首先在育苗盒内进行育苗，待

到小苗长出 3～4 片真叶时，筛选出大小均一的样本

移栽到花钵( 7 cm×7 cm×7. 8 cm) 里进行培养，每四

个花钵放入一个花盆( 31 cm×23 cm×8 cm) 进行分

组处理。而这些过程中的所有基质都是以一定比

例混合均匀的珍珠岩和蛭石为材料。每天保持 12

小时的光照，光照强度在 400 μmol / ( m2·s2 ) ，光照

时的温度保持在 26±1 °C，晚上的温度在 20±2 °C，

昼夜湿度在 50%～60%。植株以 1 /4 浓度的霍格兰

营养液进行培养，实验前的供给量以植物的生长状

态而定，处理时每隔一天为植株更换一次 1 L 的处

理液。
1. 2 干旱处理

本研究以 PEG150 g /L 进行干旱模拟，待到植

物长出 7～8 片真叶时，在 1 /4 霍格兰营养液基础上

加入聚乙二醇( PEG6000) ，调制成 pH = 6. 7±0. 1 的

溶液。
1. 3 光响应曲线及 CO2 响应曲线的测定

在干旱处理的第八天对植株进行光合参数的

测定，选择 3 株长势一致且健康的植株，选取第三片

完全展开叶( 从植株上部数) 作为测量对象。在光

照诱导 1 h 以后( 8: 00－9: 00) ，使用便携式光合作

用测定仪( LI－6400 LI-COＲ Inc，Lincoln NE USA) 进

行叶片气体交换测定。在测定过程中控制相应的

光照强度、CO2 浓度和叶室温度。由于仪器自动测

量时，会出现数值未稳定就强迫记录数值的现象，

本实验全部光合参数均采用手动测量，以保证数据

的准确性。
光合 作 用 对 光 合 有 效 辐 射 ( Photosynthetically

active radiation，PAＲ) 变化的响应( 光响应曲线) 的

测定: 设置 CO2 浓度为 400 μmol /mol，温度为 25±2
℃。设置光合有效辐射 ( PAＲ) 梯度为: 0、20、50、
80、100、200、500、800、1 000、1 200、1 500、1 800 和

2 000 μmol / ( m2·s) ，分别记录干旱处理及对照下的

桑树和构树的净光合速率 ( PN，μmol / ( m2·s) ) 、气

孔导 度 ( Gs，mol / ( m2·s ) ) 、胞 间 CO2 浓 度 ( Ci，

μmol /mol) 、蒸腾速率 ( Tr，mmol / ( m2·s) ) 等参数，

利用光合模型拟合光响应曲线，得到相关光合参

数，包 括 表 观 量 子 效 率 ( AQE ) 、光 补 偿 点 ( LCP，

μmol / ( m2·s) ) 、最大净光合速率( Amax，μmol / ( m
2·

s) ) 、光饱和点 ( LSP，μmol / ( m2·s) ) 、暗呼吸速率

( Ｒd，μmol / ( m2·s) ) 。
光合作用对 CO2 浓度变化响应 ( CO2 响应曲

线) 的测定: 测量原理同光响应曲线的测定。设置

光合有效辐射为 1 000 μmol / ( m2·s) ，CO2 注入系统

提供的 CO2( Ca) 梯度为: 0、20、50、80、100、200、500、
800、1 000、1 200、1 500 和 1 800 μmol /mol 对选定植

株进行测定。分别记录干旱处理及对照下的桑树

和构树的气孔导度( Gs，mol / ( m2·s) ) 、胞间 CO2 浓
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度( Ci，μmol /mol) 、蒸腾速率 ( Tr，mmol / ( m2·s) )

等参数，利用光合模型拟合 CO2 响应曲线，得到相

关光 合 参 数，包 括 初 始 羧 化 效 率 ( a ) 、羧 化 效 率

( CE) 、CO2 补偿点( CCP，μmol / ( m2·s) ) 、最大净光

合速率 ( Bmax，μmol / ( m
2·s ) ) 、CO2 饱和点 ( CSP，

μmol / ( m2·s) ) 、总呼吸速率( Ｒt，μmol / ( m2·s) ) 。
1. 4 培养基相关参数及叶片水势等的测定

基质含水量 ( Matrix moisture content，Mwc) 的

测定: 采用重量比法进行测定。随机称量培养基质

( a，g) ，在 40 °C 下进行烘干处理，48 h 后对烘干的

培养基质进行称量( b，g) ，在此定义 Mwc= ( a-b) / a。
叶片水势 ( Leaf water potential，LWP ) 的测定:

采用 Psypro 露点水势仪 C－52 探头进行水势的测

定。选取植株的第三片完全展开叶对称的两个位

置进行水势测定。
单位 体 积 电 导 率 ( Unit volume conductivity，

ECa) 的测定: 采用 HANNA-HI8733 便携式电导率仪

进行溶液电导率的测定。陈丽梅等人的研究表明

电导 率 ( EC ) 随 浓 度 的 增 加 而 增 加 且 成 线 性 关

系［39］，设定液体浓度 C = k×EC，C1 = k×EC1，EC1 为

剩余培养液的电导率，EC2 为植物吸收的培养液的

导率。根据摩尔质量守恒定律，C2 = ( CV-C1V1 ) /V2

=K×EC2，则 EC2 = ( V EC-V1EC1 ) /V2，植物吸收的营

养液的单位体积电导率 ECa =EC2 /V2。
营养液 pH 的测定: 采用 pH 计法进行培养液

pH 的测定。培养液及处理液配置完成后，将 pH 计

探头置于一侧液面下，用氢氧化钠标准液从另一侧

滴定，边滴定边搅拌，使得最终的 pH = 6. 7±0. 1; 第

二天取出培养盆中剩余的营养液，用同样的方法进

行 pH 的测定。
植物吸水量 ( Plant water absorption，La ) 的 测

定: 采用体积比法进行测定。实验所用培养盆的面

积 S≈0. 07 m2，4 个培养钵的面积 S1≈0. 02 m2，估

算植株阴影面积在培养盆中的投影面积 S2 = 0. 04
m2，则空白面积 S3 = 0. 01 m2 = S /7。通过实验所得

1 /4 营养液在空白培养盆中的蒸发量为 V1 = 150 ml，
PEG 处理的营养液在空白培养盆中的蒸发量为 V'1 =
185 ml。实验中每次为植物提供的营养液为 V = 1
L，每次处理后剩余的营养液体积为 V2，所以植物从

1 /4 营养液培养盆中吸收的营养液为 V3 = V-V1 /7-
V2，植株从 PEG 处理液中吸收的营养液体积为 V4 =
V-V'1 /7-V2，定义 La =V3，或者 La =V4。
1. 5 植物叶片叶绿素及碳同位素值 δ13C 的测定

叶绿素的测定: 选取植物叶片 0. 2 g 放入研钵

中，加入少量石英砂和碳酸钙粉末，加入 5 mL 95%
的乙醇研磨成浆状，研磨直至叶片变白，静置，过滤

至棕色瓶容量瓶。以 95%的乙醇为空白，分别在

663 nm、643 nm 和 652 nm 下测定吸光度，并计算叶

绿素含量［28］。
稳定碳同位素比值的测定: 选取一片与测定光

合作用同叶位的植物叶片，进行烘干、粉碎、过筛，

最后称取一定量样品转化成可供质谱仪分析的 CO2

气体; 取用一部分纯化后的 CO2 气体在 MAT－252
质谱仪上测定 δ13 C 值 ( 中国科学院地球化学研究

所) ，标准品采用国际标准物质( Pee Dee Belemnite，

PDB) ［40］。测量误差小于± 0. 1‰，其结果表示为:

δ13C( ‰) = ［( Ｒ样品 /Ｒ标准 ) －1］×1000
式中，Ｒ样品为样品中的13C 与12C 的比值; Ｒ标准 为标准

物质中13C 与12C 的比值。
1. 6 光响应及 CO2 响应模型

1. 6. 1 直角双曲线模型

Baly 的直角双曲线模型( ＲHM) 经常被用来模

拟植物光合作用对 CO2 浓度的响应，ＲHM 模型的表

达式如下:

PN =
aCiBmax

aCi + Bmax

－ Ｒt

式中，PN 为净光合值 μmol / ( m2·s) ，a 为植物光合

作用对 CO2 响应曲线在 Ci = 0 时的斜率，即 CO2 响

应曲线的初始斜率，也称为初始羧化效率，Ci 为胞

间 CO2 浓度( μmol /mol) 、Bmax为光强一定，CO2 不定

情况下的最大净光合速率( μmol / ( m2·s) ) 、Ｒt 为总

呼吸速率 ( μmol / ( m2·s) ) 。用直线方程拟合 CO2

浓度≤200 μmol /mol 的 CO2 响应，获取的 CO2 响应

直线的初始斜率，即为 CE，拟合方程与 X 轴的交点

即为 CO2 补偿点 CCP ( μmol /mol) ，与直线 Y=Pnmax

交点 所 对 应 的 X 轴 数 值 即 为 CO2 饱 和 点 CSP
( μmol /mol) ［41］。
1. 6. 2 非直角双曲线模型

Thornley 的直角双曲线模型 ( NHM) 被用来模

拟叶片光合作用对有效光辐射强度的响应，NHM 的

模型公式如下:

PN =
aI + Amax － ( aI + Amax )

2 － 4kaIA槡 max

2k
－ Ｒd

式中，PN 为净光合值( μmol / ( m2·s) ) ，I 为光量子通

量密度( μmol / ( m2·s) ) ，a 为表观量子效率，即光响

应曲线在 x = 0 时的斜率，Amax 为最大净光合速率
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( μmol / ( m2·s) ) ，k 为代表曲线弯曲程度的曲角，取

值［0，1］，Ｒd 为暗呼吸速率( μmol / ( m2·s) ) ; 直线

方程拟合弱光下( ≤200 μmol / ( m2·s) ) 的光响应，

获取的光响应曲线的初始斜率，即为 AQE，拟合方

程与 X 轴的交点即为光补偿点 LCP ( μmol / ( m2·
s) ) ，与直线 Y = Pnmax 交点所对应的 X 轴的数值即

为光饱和点 LSP( μmol / ( m2·s) ) ［41］。
1. 7 数据分析

实验数据运用 Excel 进行录 入 及 处 理，运 用

SPSS 软 件 建 立 模 型 及 分 析 差 异 显 著 性，利 用

Sigmplot 软件作图。光呼吸及光呼吸份额依据吴沿

友等的方法进行计算［42］。

2 结果和讨论

2. 1 培养液的基本特征的变化

喀斯特岩溶干旱是制约西南喀斯特地区发展

的一个重要因素，同时也是限制植物生长发育的重

要环境因子，可通过渗透胁迫对植物造成不可逆的

伤害［43－44］。本文通过研究两种桑科植物的培养基

理化性质的差异来探讨两种植物对干旱胁迫的响

应。植物吸水率( La ) 、pH 及单位体积电导率( ECa )

在处理前后的变化如下表 1 所示。两种植物的空白

对照组前后的 pH 差异并不显著，处理后的处理组

的 pH= 7. 8±0. 2，处理组的构树的 pH 要高于桑树。
两种植物的 La 和基质含水量 ( Mwc ) 因干旱胁迫而

有所下降，而 ECa 因干旱胁迫而升高。构树的 La 因

干旱胁迫下降的幅度远小于桑树。培养液初始的

单位体积电导率( EC) 在 2. 9±0. 2 mS /m，经过干旱

处理，桑树的 ECa 的上升幅度远大于构树。在模拟

干旱条件下，培养构树的培养液中的单位体积电导

率以及植物吸水率的变化幅度都明显小于培养桑

树的培养液中的相应指标; 表明干旱对构树根系吸

水能力的影响小于桑树的。

2. 2 干旱处理下两种桑科植物的光合特征

2. 2. 1 光响应曲线及 CO2 响应曲线

本文通过实测值与模型 ( ＲHM 和 NHM) 的匹

配，拟合出最佳的模拟值。通过 ＲHM 得出的模拟

值与实测值达到了 0. 97 以上的相关，NHM 的模拟

值与实测值之间达到了 0. 99 以上的相关。两种植

物在两种处理环境下的光响应曲线图如图 1。
通过图 1 和图 2 的对比，发现两种桑科植物的

光合能力在干旱处理 ( PEG) 下都受到了抑制。空

白组的桑树的净光合速率略高于构树，受到干旱胁

迫时，桑 树 的 净 光 合 速 率 急 剧 下 降，整 体 上 小 于

构树。
光响应及 CO2 响应曲线能够反映光合机构对

外界胁迫的响应关系。图 1 和图 2 中两种桑科植物

在两种状态下的光合能力( Amax、Bmax ) 都因干旱胁迫

而下降; 桑树的光合能力下降的尤为明显，说明桑

树对干旱的反应更为敏感。
2. 2. 2 两种桑科植物的光合参数及光呼吸特征值

干旱处理对光响应曲线及 CO2 响应曲线相关

参数的影响如表 2 所示，干旱胁迫使桑科植物的

CO2 响应曲线的初始斜率( a) 和羧化效率( CE) 有明

显的下降，CO2 饱和点明显升高，总呼吸速率( Ｒt) 、
CO2 响应曲线的最大光合能力( Bmax ) 、表观量子效

率( AQE) 、光补偿点( LCP) 及暗呼吸速率都无明显

的变化; 构树的 CO2 补偿点明显升高，桑树的 CO2

补偿点变化不明显; 两种桑科植物的光响应曲线的

最大光合能力( Amax ) 都有明显的下降，桑树的下降

幅度大于构树，下降了 75. 56%，而构树为 42. 35%;

桑树的 光 呼 吸 能 力 有 明 显 的 下 降，下 降 幅 度 在

90. 36%，光呼吸利用份额没有明显的变化，但也呈

下降趋势; 而构树的光呼吸及光呼吸份额都有增加。
NHM 模型里的 AQE 代表植物在弱光下对光能

的吸收、传递和利用的能力; Long 等的研究表明植

表 1 培养基中营养液 pH、单位体积电导率及植物吸水量等的变化

Table 1 Changes in pH，unit volume conductivity and water lost quantity of the nutrient solution in the culture medium

指标 pHB pHA La ECa( mS /m) Mwc

Bp0 6. 70±0. 20 6. 68±0. 02c 0. 58±0. 01b 3. 87±0. 03c 0. 72±0. 01a

Bp1 6. 70±0. 20 7. 98±0. 02a 0. 4±0. 08b 4. 48±0. 05a 0. 66±0. 03b

Ma0 6. 70±0. 20 6. 52± 0. 01d 0. 87±0. 06a 3. 03±0. 01d 0. 74±0. 01a

Ma1 6. 70±0. 20 7. 72 ±0. 03b 0. 32±0. 17c 4. 12±0. 04b 0. 66±0. 03b

注: 利用最小差异显著性差异法( LSD) 进行方差分析比较，同一列不同小写字母之间表示差异显著水平 p＜0. 05; 表中 Bp1 –构树 PEG 处理，

Bp0 –未用 PEG 处理的构树空白对照，Ma1 –桑树的 PEG 处理，Ma0 –未用 PEG 处理的桑树空白对照． pHB 营养液处理前的 pH，pHA 营养

液处理后的 pH． La =植物水分吸收率，ECa –营养液中植物吸收那部分的单位体积电导率，Mwc－培养基含水量．
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Bp0 表示构树的空白对照; Bp1 表示 PEG 处理的构树植株; Ma0 表示桑树的空白对照; Ma1 表示 PEG 处理的桑树植株

图 1 构树和桑树在 PEG 处理下的光响应曲线

Fig．1 The light response curves of Broussonetia papyrifera and Morus alba L． under the PEG treatment

Bp0 表示构树的空白对照; Bp1 表示 PEG 处理的构树植株; Ma0 表示桑树的空白对照; Ma1 表示 PEG 处理的桑树植株

图 2 构树和桑树在 PEG 处理下的 CO2 响应曲线

Fig．2 The CO2 response curves of Broussonetia papyrifera and Morus alba L． under the PEG treatment

物正常的 AQE 范围在 0. 04 ～ 0. 07［45］。虽然本实验

中两种桑科植物的 AQE 在未受干旱胁迫时处在正

常范围( 0. 05 左右) ，但在干旱胁迫下的两种植株的

AQE 都小于正常范围，表明两种植物的光能利用效

率都受到干旱的抑制［46］。LSP 能够反映植物利用

光强的能力，其值越大表明在强光下光合作用越不

受抑制。LCP 至 LSP 对应的光强范围可在一定程

度上代表净光合作用的有效时长，叶 片 PN 随 着

PAＲ 的增加而增加，当达到光饱和点时，增加幅度

减少; 两种桑科植物的光饱和点都因干旱胁迫有所

提前，构树对照与处理间的差异不显著，桑树的两

者差异显著，表明桑树在干旱胁迫下容易受到光强

的抑制，光合有效时长会随着干旱胁迫强度和延长

而缩短。CCP 是了解和衡量光合作用和呼吸作用

两种关系的一个重要的生理参数，在不同时期和环

境下都有明显的变化［47－49］。本研究中两种植物在
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表 2 桑科植物的相关光合参数

Table 2 Photosynthetic parameters of mulberry plants

参数 Bp0 Bp1 Ma0 Ma1

AQE 0. 05 ±0. 01a 0. 03 ±0. 01a 0. 05 ±0. 01a 0. 02 ±0. 01a

LCP 34. 07 ±5. 15a 10. 61 ±5. 61a 18. 92 ±15. 04a 21. 54 ±0. 01a

LSP 942. 34 ±73. 64b 782. 97 ±114. 43b 1180. 58 ±395. 48a 618. 11 ±113．．32b

Amax 45. 41 ±12. 75a 26. 18 ±9. 23ab 59. 83 ±22. 57a 14. 62 ±6. 05b

Ｒd 1. 50 ±0. 42a 0. 25 ±1. 25a 0. 65 ±0. 59a 0. 69 ±0. 32a

a 0. 14 ±0. 09a 0. 12 ±0. 04ab 0. 19 ±0. 06a 0. 02 ±0. 03b

CCP 56. 23 ±58. 95b 244. 94 ±24. 53a 58. 22 ±5. 44b 99. 78 ±40. 41b

CSP 679. 11 ±194. 63c 2635. 38 ±783. 75b 622. 61 ±139. 40c 3683. 3 ±494. 27a

Ｒt 7. 56 ±8. 95a 14. 15 ±0. 00a 8. 19 ±1. 68ab 1. 43 ±2. 80b

Bmax 57. 13 ±1. 65a 60 ±0. 00a 38. 18 ±2. 10b 26. 28 ±25. 09ab

Ｒp 6. 05 ±9. 30a 13. 9 ±1. 35a 7. 78 ±2. 03ab 0. 75 ±2. 59b

Sp 0. 21 ±0. 16b 0. 55 ±0. 05a 0. 28 ±0. 06b 0. 12 ±0. 22b

注: 利用最小差异显著性差异法进行方差分析比较，同一列不同小写字母之间表示差异显著水平 p＜0. 05; 表中 a-植物光合作用对 CO2 响应曲

线在 Ci= 0 时的斜率，即 CO2 响应曲线的初始斜率，也称为初始羧化效率; CE-羧化效率; CCP-CO2 补偿点; CSP-CO2 饱和点; Ｒt-总呼吸，

Bmax-CO2响应曲线中最大的光合值; AQE-表观量子效率; LCP-光补偿点; LSP-光饱和点; Amax-光响应曲线中的最大光合值; Ｒd-暗呼吸暗呼

吸; Ｒp-光呼吸; Sp-光呼吸的份额( Bp1 –构树 PEG 处理，Bp0 –未用 PEG 处理的构树空白对照，Ma1 –桑树的 PEG 处理，Ma0-未用 PEG 处理

的桑树空白对照) ．

表 3 两种桑科植物的净光合速率、蒸腾速率及水分利用效率等光合参数

Table 3 The net photosynthetic rate，transpiration rate and water use efficiency of mulberry plants

Ci /Ca PN Tr WUE GS Vpd
Bp0 0. 72±0. 00b 11. 07±0. 03b 5. 40±0. 00a 2. 05±0. 01d 0. 20±0. 00b 2. 39±0. 00a

Bp1 0. 65±0. 00c 5. 58±0. 07c 0. 52±0. 07c 10. 68±0. 13b 0. 07±0. 00c 0. 67±0. 00c

Ma0 0. 77±0. 00a 13. 68±0. 09a 3. 48±0. 00b 3. 93±0. 02c 0. 27±0. 00a 1. 12±0. 00b

Ma1 0. 34±0. 00d 3. 63±0. 04d 0. 15±0. 00d 24. 96±0. 12a 0. 02±0. 00d 0. 56±0. 00d

注: 利用最小差异显著性差异法进行方差分析比较，同一列不同小写字母之间表示差异显著水平 p＜0. 05; 表中 Ci /Ca-胞间 CO2 浓度与大气

CO2 浓度的比值，PN-净光合速率，Tr-蒸腾速率，WUE-水分利用效率，GS-气孔导度，Vpd-水气压亏缺．

受到干旱胁迫时，CCP 均有所增加，构树的 CCP 在

原有基础上增加了 4. 36 倍，桑树在原有基础增加

1. 71 倍，增加幅度远小于构树。净光合速率也有明

显的下降; 说明构树以高呼吸来应对干旱。
培养环 境 下 的 两 种 桑 科 植 物 的 净 光 合 速 率

( PN ) 、蒸 腾 速 率 ( Tr ) 、气 孔 导 度 ( GS ) 、水 气 压

( Vpd) 、胞间 CO2 与大气 CO2 浓度的比值 ( Ci /Ca)

都因干旱胁迫而显著下降( 表 3 所示) ，桑树的 Ci /
Ca、PN、及 GS 分别下降了 55. 8%、73. 46、92. 59%，

构树分别下降 9. 7%、49. 59%、65%，下降幅度均小

于桑树。两种桑科植物的 Tr 因干旱胁迫下降了

90%以上，表明外界干旱胁迫时，两种植物都选择关

闭叶片气孔，减少蒸发量来应对干旱胁迫，但这种

应对策略只是暂时的避免了干旱胁迫的影响，植物

必须要有其他的生理机制进行配合才能维持正常

的生长; 而两种植物的水分利用效率( WUE) 在此状

况下都有很大提升，但桑树此时提升的幅度更大;

Vpd 的变化与 Ci /Ca、PN 及 GS 一致。

光合作用是植物进行一切生理过程和生命活

动的基础［50－51］。它对不同的外界胁迫表现出不同

的适应特征和应对机制［52－53］，特别是对干旱胁迫极

为敏感。在模拟干旱条件下，构树的 PN 和 GS 下降

的幅度明显小于桑树，它的光合特征为中光合－低

蒸腾－高水分利用率的模式，而桑树的光合特征则

为低光合－低蒸腾－高水分利用率的模式; 构树和桑

树在干旱逆境下光合模式的差异反映了它们对干

旱的适应性差异，即构树比桑树对干旱更具有适

应性。
准确分析光响应曲线、CO2 响应曲线及其参数

是研究植物的光合生理生化及生态过程对环境变

化响应的关键步骤［5］。光呼吸就是植物生理生化

中的一个重要参数，它是植物光合生理生化的一个

重要过程，起始于碳固定阶段的第一个酶，1，5 二磷

酸核酮糖 ( ＲuBP ) 羧化 /加氧酶的加氧反应，ＲuBP
通过加氧反应成两个磷酸乙醇酸。植物叶片的光

呼吸大小不仅与植物本身的内禀特性有关，而且还
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受环境因素的影响，如大气 CO2 浓度、温度、湿度和

氮肥供应水平［30］。因此运用光合生理特性的手段

和光呼吸份额的方法来研究两种桑科植物对干旱

胁迫的响应及适应能力，对进一步研究及探讨喀斯

特适生植物对喀斯特生境适应机制及喀斯特地区

植被恢复显得尤为重要。通过研究喀斯特适生植

物构树与非喀斯特适生植物桑树的光合参数及光

呼吸特征，来探索光呼吸途径对植物适应喀斯特逆

境－干旱的响应。虽然两种桑科植物的暗呼吸速率

( Ｒd ) 在两种情况下的差异并不显著，但构树在干旱

胁迫下的 Ｒd 相比于对照组下降了 83. 33%。而桑树

只有 4%左右的变化。构树在两种生境下的总呼吸

( Ｒt ) 并没有显著差异，但处理组相对于对照组，Ｒt

增加了 87. 17%; 桑树的 Ｒt 反而减少了 82. 54%。两

种桑科植物的光呼吸速率( Ｒp ) 在两种情况下差异

不显著，但构树因干旱胁迫 Ｒp 增加了 130%; 而桑树

的 Ｒp 因干旱胁迫下降了 90. 36%; 构树的初始羧化

效率( a) ，并没有因为干旱胁迫而下降，而桑树的 a
因 干 旱 胁 迫 而 急 剧 下 降，相 比 于 对 照 下 降 了

89. 47%; 干旱胁迫使构树的光呼吸份额( Sp ) 升高了

1. 62 倍，桑树的 Sp 下降 57. 14%。表明桑树通过限

制光呼吸和总呼吸来应对干旱胁迫; 而构树通过降

低暗呼吸、增加光呼吸来适应干旱胁迫。通过比较

两种桑科植物的最大光合能力及 PN，发现构树应对

干旱的能力强于桑树，而这种可能的机制是，构树

在缺水时，气孔关闭，叶片的碳酸酐酶基因得以最

大表达，构树通过利用碳酸氢根离子，改善了叶肉

细胞胞间的水分和 CO2 浓度; 由于细胞内部水分得

到补充，叶片气孔再次张开，外界 CO2 再次进入细

胞。这种交替利用不同碳源的方式，使构树的羧化

能力得以保持稳定。桑树遭受到干旱胁迫后利用

碳酸氢根离子的能力有限，羧化效率和光呼吸能力

急剧下降［54］。
2. 3 两种桑科植物叶片的相关生理指标

植物通过叶绿素 A( Chla) 及叶绿素 B( Chlb) 收

集和传递光能，并将光能转化为化学能，同时 Chla、
Chlb 的含量可以体现出植物的光合能力、发育阶段

及营养状况，进而指示植被受环境胁迫的状况［55］。
而水势是反映植物水分亏缺或水分状况的一个直

接指标，可用来确定植物受干旱胁迫的程度和抗旱

能力高低［56－57］。植物通常采用各种措施抵抗干旱

胁迫，或 通 过 自 身 修 复 能 力 减 缓 胁 迫 造 成 的 危

害［58］。干旱胁迫条件下，植物叶片水势是最敏感的

指标之一［59］。稳定碳同位素的比值( δ13 C) 是研究

植物对环境变化响应的有效手段［60］。总叶绿素含

量( Chl ( a + b ) ) 、叶 片 水 势 ( LWP ) 、叶 片 含 水 量

( ＲWC) 及叶片碳同位素值对干旱胁迫的响应如表

4，干旱处理使构树的总叶绿素含量( Chl ( a+b) ) 及

LWP 有明显的下降，而 ＲWC 及 δ13 C 并未因外界干

旱胁迫而有明显的变化。桑树的总叶绿素含量、
ＲWC 及 δ13C 并未因干旱胁迫而有明显的变化。整

体来看，两种桑科植物处理组的 LWP 都有明显的下

降，构树的的 LWP 在原基础上下降了 23. 7%，桑树

的 LWP 在原基础上下降了 18. 4%。说明构树通过

降低叶绿素含量及植物叶片水势来适应干旱环境，

而桑树以稳定的( Chl( a+b) ) 、ＲWC、δ13 C 值及较低

的 LWP 来应对外界干旱胁迫。

表 4 桑科植物叶绿素和叶片碳同位素等参数

Table 4 Chlorophyll and leaf carbon isotope
parameters of mulberry plants

Chl( a+b) LWP( MPa) ＲWC δ13C /‰
Bp0 4. 16±1. 24ab －2. 15±0. 07a 0. 74±0. 02ab －28. 78±0. 75a

Bp1 2. 88±0. 25b －2. 66±0. 18b 0. 73±0. 02b －29. 01±0. 83a

Ma0 4. 61±0. 41a －2. 39±0. 22ab 0. 75±0. 01a －28. 57±0. 48a

Ma1 4. 96±0. 54a －2. 83±0. 37b 0. 76±0. 01a －28. 12±0. 38a

注: 利用最小差异显著性差异法进行方差分析比较，同一列不同小

写字母之间表示差异显著水平 p＜0. 05; 表中 Chl( a+b) -总叶绿素;

LWP-叶片水势; ＲWC-叶片相对含水率; δ13C-稳定碳同位素比值．

3 结论

干旱胁迫属于物理胁迫，干旱胁迫对构树根

系吸水的影响小于桑树。桑树以低光合－低蒸腾
－高水分利用率的模式应对干旱胁迫，构 树 则 以

中光合－低 蒸 腾 －高 水 分 利 用 率 适 应 干 旱 环 境。
在模拟干旱环境下，构树以稳定的羧化效 率 －高

光呼吸速 率 －高 光 呼 吸 利 用 份 额 来 适 应 外 界 胁

迫，而桑树以低羧化效率－低光呼吸速率－低光呼

吸利用份额来应对外界胁迫。整体来看，构树表

现出对干 旱 胁 迫 更 好 的 适 应 性。构 树 的 这 种 适

应机制可能与其较强的光呼吸作用及其细胞内

外不同碳源的利用能力有关，交替利用碳酸氢根

离子和外界大气 CO2 的策略及 高 光 呼 吸 的 生 理

机制，使构树维持了较高的光合能力和稳定的羧

化效率。植物受到干旱胁迫时，通过关闭气孔减

少蒸腾作用，维持内部高效的水分利用。构树内

部特殊的生理机制在接受到干旱信号时开始运

转，维持着内部光合机制的正常运转。细胞内部
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的 CO2 通过再次打开的气孔通道释放到大气中，

使得植物的表观呼吸速率明显提高。这种“以碳

换水”的过程可能是喀斯特适生植物适应岩溶干

旱的又一个重要机制。
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The Ｒesponses of Leaf Photosynthesis and Photorespiration to the
Simulated Drought by Two Moraceae Plants

LI Huan1，2，WU Yanyou1

( 1． State Key Laboratory of Environmental Geochemistry，Institute of Geochemistry，Chinese Academy of Sciences，

Guiyang 550081，China; 2． University of Chinese Academy of Sciences，Beijing 100049，China)

Abstract: The responses of photosynthetic and photorespiration characteristics of two plants of Moraceae ( Broussonetia papyrifera and

Morus alba．) to the drought stress were studied by applying 150 g /L polyethylene glycol ( PEG) to simulate the arid environment． The

relevant chemical parameters of the culture medium and the photosynthetic parameters of leaves were measured． The arid environment

was found to have less effect on the water absorption capacity of Broussonetia papyrifera than that of Morus alba． The Broussonetia papy-

rifera adapted to the arid environment by moderate photosynthesis，low transpiration and high water use efficiency，while the Morus alba

by low photosynthetic，low transpiration and high water use efficiency． In the simulated drought environment，the Broussonetia papyrif-

era adapted to external stress by stable carboxylation efficiency，high photosynthetic capacity，high photosynthetic capacity utilization

share，while the Morus alba by low carboxylation efficiency，low light respiration rate and low light respiration utilization share． The

mulberry tree showed a higher adaptive capacity to the external drought stress than Morus alba． This adaptive mechanism of Broussonetia

papyrifera may be related to its higher photorespiration rate and the ability of utilizing bicarbonate ions． The“consuming carbon for wa-

ter”mechanism may be an important mechanism for plants to adapt for the karst drought．

Key words: polyethylene glycol; Broussonetia papyrifera; Morus alba; drought stress; photosynthetic parameters; photorespiration．
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