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摘 　 要:
 

在气候和喀斯特地形地貌的影响下,一些喀斯特地区依旧处在日益严重和频发的干旱情况中,这会对植物的光合特

性和叶绿素荧光特性产生严重的影响。 本文以喀斯特地区两种土壤(粉砂质壤土(Ld)和粉砂质粘壤土( Lc))和两种植物(玉

米(Zea
 

mays
 

L. )和构树(Broussonetia
 

Papyrifera
  

(Linn. )
  

ex
 

Ven.
 

))为研究对象,研究了在逐渐干旱的条件下构树和玉

米叶片的光合参数和叶绿素荧光变量的变化规律。 研究结果表明,干旱胁迫期间,两种植物的净光合速率(A)、蒸腾速率(E)
和气孔导度( gsw)均逐渐降低,胞间 CO2 浓度(Ci)后期显著上升,水分利用效率(WUE)均表现为先上升后下降的趋势。 在相

同土壤中玉米的 WUE 高于构树,不同土壤中同种植物的最大 WUE 均为 Ld 高于 Lc。 玉米在两种土壤条件下的初始荧光

(Fo)随时间的变化呈现前期先降低,中期稳定,后期再快速升高的趋势,最大光化学效率( Fv / Fm)的变化趋势与 Fo 相反。 构

树的 Fo 则只存在先下降后升高两个阶段,其 Fv / Fm 的变化趋势也与 Fo 相反。 同时根据叶片 A、gsw 和 Ci 的变化趋势判别出

气孔限制和非气孔限制分别是干旱前中期和后期影响玉米和构树光合特性的主要因素,且 Lc 和 Ld 中玉米的两种限制的交替时

间节点分别为第 10 天和第 9 天,构树为第 10 天和第 7 天,当超过这个时间点,植物即使复水光合作用也无法回升,也可称此节点

为调亏灌溉点。 本研究可为了解喀斯特地区植物对干旱环境的适应性和用水特征以及田间水分管理提供科学依据。
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全球气候变化为广大地区创造了干旱胁迫条

件,且由于降水、蒸散、温度和持水量分布不均等因

素造成了干旱的不可预测性 [ 1- 2] ,如一次饱和降水

后随即干旱一段时间的情况时有发生,这一现象进

一步加剧了世界各地各种农业系统中的缺水问题,
其中,喀斯特石漠化地区在降水偏少的年份或旱

季,耕地无水灌溉,更易形成大面积干旱。 因此,水
资源限制和农业用水利用率低成为岩溶、干旱半干

旱等地区作物灌溉、生产与植被恢复的关键制约因

素 [ 3- 4] ,但如果仅以增加供水这种费时费力的方式

来解决我国农业用水的紧张状态是不现实的 [ 5] 。
在这种淡水资源日益短缺和干旱问题频发的局势

下,如何做到更有效的节水灌溉和提高水资源的综

合利用效率的研究日益受到重视 [ 6- 7] 。 此外,在某

些情况下,即使根区有足够的水分,植物也不能从

土壤中吸收水分,这种现象被称为生理干旱或伪

干旱 [ 8- 9] 。

土壤主要是由矿物质和生物构成,根据粒径

大小可分为黏土、壤土和砂土三大类。 水分储存

在土壤非饱和带被称为土壤水 [ 10] 。 储存在土壤中

的水分对植物的生长过程起着至关重要的作用,
且植 物 的 各 项 生 理 代 谢 活 动 都 离 不 开 水 的 参

与 [ 11] 。 由于土壤种类繁多,且不同的土壤具有不

同的物理性质和化学组分,为了适应不同或不利

的生长条件,植物往往通过在生长形态和生理上

发生改变来使它们能适应环境的变化以获得生存

的机会 [ 12] 。
许多研究致力于评估干旱对植物水分的影

响 [ 13- 16] 。 大量研究都表明植物对干旱胁迫最直接

的响应是气孔关闭和净光合速率下降 [ 4,17- 19] ,但是

对生理生态影响的程度会有所区别,这与植物对干

旱作出响应的因素(如生长阶段、生存环境、干旱严

重程度和持续时间等) 有关。 同样,环境胁迫会影

响植物吸收光合有效辐射的能力,从而改变热耗
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散、发射磷光和叶绿素荧光这三条吸收能量部分的

路径 [ 20- 21] ,其中高温和干旱胁迫是通过影响光收集

复合物、反应中心的能量流状态和 PSII 的供体和受

体来导致荧光参数发生改变 [ 22- 23] 。 因此,一个荧光

瞬态就能揭示植物光合器官的热损伤程度,并可以

提供大量有关 PSII 的生理信息。
玉米(Zea

 

mays
 

L. ) 和构树 ( Broussonetia
 

papy-
rifera

 

( Linn. )
  

ex
 

Ven.
 

)作为喀斯特地区最为

常见且典型的两种植物。 玉米是重要的粮食作物

和饲料作物,而构树是很好的饲料作物,其韧皮纤

维是造纸的高级原料,其根和种子可入药,树液可

治皮肤病。 两种植物的经济价值较高,但当前干旱

缺水已经成为威胁其作物管理和生产稳定性的主

要因素 [ 24- 25] 。 同时玉米和构树的光合作用类型不

同,分别为 C4 和 C3 类型,且构树为喀斯特地区适生

植物,对喀斯特地区生态系统增强固碳增汇的能力

有重要作用。 目前的研究中,对土壤逐渐干旱下玉

米的水分利用状态、光合特性和荧光特性随时间的

变化过程的研究较多 [ 26- 27] ,最直观响应为气孔导度

和净光合速率的下降,但动态变化过程和植物土壤

水分条件适宜性和最低阈值方面的研究还有所欠

缺,而构树在逐渐干旱下的光合作用过程方面的研

究很少。 另外,喀斯特不同土壤条件下同种植物的

光合特性和荧光特性随干旱时间的响应是否有很

大变化也鲜少有人关注,C4 和 C3 植物在同种土壤

逐渐干旱时所呈现的变化过程和响应机制是否不

一样也值得探究。 因此,研究玉米和构树这两种植

物对土壤逐渐干旱的响应是十分必要的。

表 1　 两种典型土壤的理化性质

Table
 

1　 Physical
 

properties
 

of
 

the
 

two
 

typical
 

soils

土样

编号

土壤

类型
pH

容重 /

( g / cm3 )

总孔隙

度 / %

粒径分布 / %

<0. 002
 

mm
0. 002 ~

0. 02
 

mm

0. 02 ~

2
 

mm

田间持

水量 / %

全碳含量 /

( mg / g)

全氮含量 /

( mg / g)

土样 1 Ld 6. 83±0. 01 1. 26±0. 04 52. 58±0. 02 8. 07±0. 47 49. 91±5. 19 42. 02±5. 03 23. 59±0. 05 8. 15±0. 07 1. 1±0. 14

土样 2 Lc 7. 84±0. 04 1. 28±0. 04 51. 53±0. 02 16. 12±0. 53 61. 45±3. 27 22. 43±3. 74 24. 35±0. 05 32. 4±0. 28 2. 25±0. 07

注:数值表示为 3 次重复的平均值±SD。

为了充分评估喀斯特地区典型植物对不同土

壤干旱的适应能力以及理解土壤-植被之间的相互

作用 [ 17,28] ,并且秉持着“因地制宜” ,“适地” 种植的

理念来实现喀斯特地区生态环境与经济的协同发

展。 本文以玉米和构树作为试验材料,研究了在不

同土壤生境中两种植物的光合特性在逐渐干旱条

件下的动态变化规律,对其过程进行了机理解释和

分析,可为喀斯特地区作物生长和田间土壤水分的

管理,以及在气候变化背景下制定抗旱措施提供一

定的科学助力。

1　 材料与方法
 

1. 1　 实验材料

　 　 (1)土壤

土壤样品均取自 0 ~ 20
 

cm 的表层土,采集于贵

州省清镇市站街镇附近 ( 26° 33′N,
 

106° 24′E;
 

26°
34′N,

 

106°25′E) ,属于耕地中的旱地土。 采集的两

种土壤样品的理化性质如表 1 所示,根据国际制土

壤质地分类表以粒径分布进行分类得出,土样 1 为

粉砂质壤土( Ld) ,土样 2 为粉砂质粘壤土( Lc) 。
(2)植物

以构树幼苗(落叶乔木) 与萃甜 628 玉米幼苗

(作物)为研究对象。
1. 2　 植物逐渐干旱实验设计

　 　 土壤样品采集后将其带回实验室磨细,去除杂

物,装入实验盆中模拟不同土壤生境,实验盆尺寸

为高 20. 5
 

cm,底部直径 18. 5
 

cm。 由于两种土壤质

地不同,装盆的土量以体积一致为标准,均装至盆

高 17
 

cm 处。 选择长势良好的构树与玉米幼苗,分
别于 2022 年 1 月 2 日和 1 月 20 日将其分别栽植至

两种土壤培养盆中,每盆 3 株进行正常浇水培养。
于 3 月 18 日选取同期培养,株高 40

 

cm 左右的表 2
中的空白组和实验组以 60

 

mm / h 的雨强进行降雨,
待降雨 1

 

h 后,土壤充分吸水饱和,立即停止降雨,
等底层渗漏结束后将其移至温室做连续干旱处理,
温室条件为白天温度 23 ~ 27

 

℃ ,夜晚 15 ~ 18
 

℃ ,光
照强度为 35

 

000 ± 1
 

000
 

Lux,连续监测植物叶片光

合参数、叶绿素荧光参数和土壤含水量,监测对象

选取冠层上方、深绿色、主茎上的第一片完全展开

叶,测定至叶片萎蔫。 每种植物设置 4 个重复。
1. 3　 主要测定项目及方法

　 　 (1)土壤含水量

土壤含水量(体积比) 每天上午 7: 00 ~ 8: 00 采

用 Hydro
 

Probe
 

II 便携式土壤水分采集仪插入土壤
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　 　 表 2　 实验设计

Table
 

2　 Design
 

of
 

experiments

空白组
Ld-全土

Lc-全土

实验组

Lc-玉米

Ld-玉米

Lc-构树

Ld-构树

10
 

cm 左右处进行测定。
(2)土壤蒸发量及植物蒸散量测定

裸土的土壤蒸发量( E) 和植物蒸散量( ET) 为

使用称重的方式测定的 24
 

h 变化量。 时间间隔为

早 8 点与次日 8 点。 蒸散量是由植物的蒸腾量( T)
和土壤蒸发量( E) 组成,T 和 E 在正常情况下很难

区分。 一般情况下,植物蒸腾量可以根据蒸散量和

土壤蒸发量之间的差值进行计算 [ 29] 。 黑色塑料地

膜可以有效的阻碍土壤水分蒸发,有保水作用。 因

此,我们采用黑色塑料地膜对实验盆中除植物部分

进行覆膜,仅以植物接触光照测定得出 T,无覆膜状

态时测定的值为 ET,则该植物覆盖下的裸土的土壤

蒸发量 E = ET-T。

表 3　 不同土壤中植物的蒸散量

Table
 

3　 Plant
 

evapotranspiration
 

from
 

different
 

soils

实验组别 蒸散量 / mL 蒸腾量 / mL 蒸发量 / mL 蒸腾量占蒸散量的比值 / %
Ld-全土 - - 126. 36±5. 32a -
Lc-全土 - - 121. 16±8. 10a -
Lc-玉米 161. 58±5. 33c 64. 24±5. 72bc 97. 34±9. 24bc 39. 76
Ld-玉米 168. 96±5. 35bc 62. 66±8. 01c 106. 3±6. 07bc 37. 09
Lc-构树 170. 42±7. 38b 74. 3±3. 95a 96. 12±10. 40c 43. 6
Ld-构树 180. 16±6. 37a 71. 8±4. 93ab 108. 36±8. 11b 39. 85

注:数值为 5 次重复的平均值±SD,-表示无数据,同一指标小写字母不同表示差异显著(P<0. 05) 。 蒸散量、蒸腾量和蒸发量均为实验盆中( 每

盆 3 株植物)的 24 小时变化量,试验盆尺寸和装盆土量见 1. 2 部分。

(3)叶片气体交换参数

干旱胁迫期间,采用 Li- 6800 便携式光合作用

测量系统( LI-COR
 

Inc. ,USA)于降雨次日开始每天

上午 8: 30 ~ 11: 30 于温室内监测植物叶片的气体交

换参数,以室内的空调、新风循环系统、温度计、光照

计等仪器和设备时刻监控和调节来尽量避免外界条

件变化的影响。 测定时流速为 500
 

μmol / s,叶片温度

25
 

℃ ,相对湿度为 50% ~ 60%,叶室光量子强度为

1
 

500
 

μmol / (m2·s),CO2 浓度为 400 ± 5
 

μmol / mol。
气体交换参数包括净光合速率 A( μmol / ( m2·s) ) 、
蒸腾 速 率 E ( mmol / ( m2 · s ) ) 、 气 孔 导 度 gsw
( mol / ( m2·s) ) 和胞间 CO2 浓度 Ci ( μmol / mol) 参

数。 其中叶片的瞬时水分利用效率 WUE 为净光合

速率与蒸腾速率的比值,单位为 μmol / mmol。

(4)叶绿素荧光参数

叶绿素荧光参数利用 Li-6800 荧光叶片室连接

到 Li- 6800 便携式光合作用系统进行测量,矩形闪

光设置为 8
 

000
 

μmol / ( m2·s) 的红光,持续时间为

1
 

000
 

ms,输出频率为 100
 

Hz。 于降雨次日开始每

天夜晚植物暗适应 40
 

min 后测定叶片的叶绿素初

始荧光( Fo)和 PSⅡ最大光化学效率( Fv / Fm) 。
1. 4　 数据处理

　 　 所有数据均利用 Excel
 

2010 进行统计学分析,
并采用软件 IBM

 

SPSS
 

18. 0 进行单因素方差分析和

多重比较 ( LSD 法、邓肯法) ,图形绘制采用 Origin
 

2019 软件。

2　 结果与分析

2. 1　 两种常见植物在不同土壤中的蒸散量

　 　 从表 3 可知,Ld 中构树的蒸散量与其他三组差

异性显著(P< 0. 05) 。 用黑色塑料膜测定的蒸腾量

与蒸发量,发现同种植物的蒸腾量在不同土壤中差

异不显著,但同种土壤中构树的蒸腾量显著大于玉

米(P<0. 05) 。 两种土壤全土的蒸发量显著大于有

玉米和构树栽植时的土壤蒸发量(P<0. 05) ,原因为

植物的叶片生长重叠会覆盖土壤,避免土壤受到全

方位的光照直射,从而减少了土壤的蒸发量。 两种

土壤的蒸发量差别不显著,但总体均为 Lc 小于 Ld。
2. 2　 逐渐干旱处理过程中土壤含水量的变化

　 　 由图 1 中可知,在全土和两种植物栽植的情况

下,两种土壤的土壤含水量随干旱时间的延长均

呈现逐渐降低的趋势,且总体上 Lc 的含水量下降

速度弱于 Ld。 干旱处理前期的土壤含水量下降幅

度大于后期,遵循土壤水分胁迫程度越强,胁迫时

间越长,下降速率越缓的规律。 从两种土壤的全

土和玉米栽植时的含水量变化中发现,Lc 与 Ld 的

含水量在逐渐干旱的前期和后期差异并不显著,
但在中期差异显著(P< 0. 05) ,而构树栽植的土壤
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数值表示为 4 次重复的平均值±SD,小写字母不同表示差异显著(P<0. 05)

图 1　 土壤含水量随干旱时间的变化

Fig. 1　 Changes
 

in
 

soil
 

water
 

content
 

with
 

time
 

of
 

drought

含水量在中后期差异十分显著(P< 0. 05) ,这些都

说明了本实验中两种土壤的质地对土壤含水量变

化存在显著的影响。 有植物栽植时的土壤含水量

变化大于全土,这主要是由于其除土壤蒸发外还

存在作物蒸腾和生长耗水。 此外,同种土壤中,栽
植玉米的土壤含水量高于构树,说明构树比玉米

更耗费水分,这与测定的蒸散量的结果是吻合的。
2. 3　 逐渐干旱处理过程中植物光合参数的变化

　 　 由于两种土壤的失水速度不同,两种植物对土

壤水分变化的敏感性也不同,且两种植物蒸散量不

一致(表 3) ,从而导致植物受到土壤水分胁迫和发

生萎蔫的时间均不一致。 逐渐干旱实验中玉米在

Lc 和 Ld 中的萎蔫时间分别为 12 天和 11 天;构树

萎蔫时间分别为 12 天和 9 天,与表 3 中蒸散量大小

和图 1 中土壤含水量变化的结果是一致的。 土壤水

分下降对植物气体交换速率的影响也不相同,图 2
为两种土壤逐渐干旱过程中玉米和构树叶片光合

参数随时间的变化过程,可知随着干旱时间延长,
土壤水分逐渐降低,两种植物的 A、E、gsw 的变化趋

势基本一致,均为逐渐降低的趋势,且具有干旱前

期下降速率快,后期下降缓慢的特点。 与 A 相比,
E、gsw 对土壤水分下降更为敏感,其在水分较高时

降低速率更高。 Ci 在前期呈现上下波动的状态,但
在后期随干旱时间呈现上升的趋势直至萎蔫,玉米

的 Ci 在 Lc 和 Ld 中的上升时间节点分别为第 10 天

和第 9 天;构树的 Ci 上升时间节点分别为第 10 天

和第 7 天。
在图 2i 和图 2j 中,两种土壤中玉米和构树的

WUE 在逐渐干旱过程中均呈现先上升,后缓慢下降

的趋势。 前期的 WUE 均随土壤含水量的降低而升

高,同时气孔导度降低(图 2g,图 2h) ,结合表 1 前期

土壤含水量高于田间持水量,说明降雨饱和后进行

干旱处理的前期土壤孔隙中留存水分过多,引起了

植物叶片气孔关闭,从而导致光合作用减小。 在 Lc
中培养的玉米和构树在逐渐干旱处理过程中所表

现出的最大 WUE 分别为 8. 58
 

μmol / mmol 和 6. 51
 

μmol / mmol,时间节点都为干旱处理的第四天,此时

土壤含水量分别为 0. 242 8 和 0. 230 2
 

m3 / m3 ;在 Ld
中玉米和构树的最大 WUE 为 8. 79

 

μmol / mmol 和

6. 68
 

μmol / mmol,时间节点分别为第四天和第三天,
节点土壤含水量分别为 0. 239 和 0. 228 6

 

m3 / m3 ,说
明在两种土壤中玉米的 WUE 均高于构树。 此外,
两种植物在 Ld 中的最大 WUE 均高于 Lc,而 WUE
随干旱时间的变化幅度为 Ld 条件大于 Lc 条件。

总体来看,植物叶片的 A、E、gsw、WUE 在受到

干旱胁迫严重时均降至最小值,这说明了干旱胁迫

严重时抑制了玉米和构树的光合作用。
2. 4　 逐渐干旱处理过程中植物荧光参数的变化

　 　 Fo 指光系统Ⅱ的反应中心处于完全开放处的

荧光产率 [ 30] ,在图 3 中,随着干旱时间的延长,土壤

含水量的不断减少,玉米的 Fo 在两种土壤条件下随

时间的变化均呈现三个阶段:前期先降低,中期稳

定生存一段时间,后期再快速升高。 Ld 条件下,三
个阶段时间段分别为 1 ~ 2 天、2 ~ 9 天和 9 ~ 11 天,Lc
条件下,三个阶段的时间段分别为 1 ~ 2 天、2 ~ 9 天

和 9 ~ 12 天。 构树的 Fo 则只存在两个阶段,先下降

后升 高 直 至 萎 蔫, Fo 最 小 值 分 别 为 190. 83 和

197. 59,出现的时间节点分别第三天和第六天,最大

值均出现在后期萎蔫时期,这说明土壤含水量降低

到一定程度时, Fo 会开始大幅度上升。 同时可发
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图 2　 两种土壤中植物的光合参数随干旱时间的变化

Fig. 2　 Changes
 

in
 

photosynthetic
 

parameters
 

of
 

plants
 

in
 

two
 

soils
 

with
 

the
 

duration
 

of
 

drought
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图 3　 两种土壤中植物的 Fo 随干旱时间的变化

Fig. 3　 Changes
 

in
 

Fo
 

of
 

plants
 

in
 

two
 

soils
 

with
 

the
 

duration
 

of
 

drought

现,Ld 条件中玉米和构树的 Fo 值均高于 Lc 条件,
且两种植物的 Fo 值在后期的增长速率也为 Ld 条件

高于 Lc 条件,这可能与土壤的物理或化学物质组成

相关。
Fv / Fm 为 PSII 反应中心的最大光化学效率,值

的大小说明了植物对光能的利用效率,是测量光抑

制程度的优良指标 [ 31] ,非胁迫和胁迫条件下该数值

分别表现为比较稳定和出现明显的下降 [ 32- 34] 。 在

图 4b 中,玉米在两种土壤条件下的 Fv / Fm 随干旱

时间的变化也呈现为三个阶段:前期先升高,中期

稳定生存一段时间,后期再快速下降,而构树的 Fv /
Fm 则只存在先升高后下降的两个阶段。 Lc 和 Ld
环境中的两种植物在干旱前中期的 Fv / Fm 值差异

性并不显著 (P > 0. 05) ,但两种植物在后期 Fv / Fm
的下降速率均为 Ld 大于 Lc,且差异性显著。 我们

推测干旱后期 Fv / Fm 的快速下降是因为玉米和构

树的叶片受到了光氧化的破坏,PSII 反应中心的开

放比例降低,从而抑制 PSII 的电子传递能力。

3　 讨论

　 　 土壤干旱是制约植物生长发育的常见主要因

素之一,但植物具有减少资源利用和调节生长的能

力,且其应对干旱的机制也各不相同 [ 35- 36] ,其中最

为常见的是逃避策略,是指植物通过减少气孔蒸腾

损失、降低光合作用效率和增加成熟根系的水分吸

收来保持较高的水势 [ 37] 。 本研究中喀斯特地区两

种常见的经济植物(玉米和构树) 在两种常见土壤

( Lc 和 Ld)中均使用逃避策略来适应干旱胁迫。 两

种植物在两种土壤培养条件中的光合参数和荧光

参数变化趋势相近,不同的是,玉米和构树在 Lc 中

存活的时间都稍长于 Ld,且 Lc 的土壤失水速度慢

于 Ld,说明了 Lc 的生长条件和保存水分的能力要

优于 Ld。 同时因为玉米和构树分别为 C4 和 C3 植

物,在喀斯特地区土壤逐渐干旱的条件下,玉米可

以通过 C4 途径改善 CO2 供应和利用强日光下产生

的 ATP 推动磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶 ( PEP ) 与

CO2 的结合,从而提高强光、高温下的光合速率,在
干旱时玉米可以部分地收缩气孔孔径,减少蒸腾失

水,而光合速率降低的程度就相对较小,从而提高

水分在玉米中的利用率,以此来应对长时间的干旱

情况。 构树作为 C3 木本植物,在应对喀斯特干旱逆

境时,仅以 C3 途径作为手段是不够的,但该种植物

为喀斯特适生植物,其在遭受喀斯特逆境后会升高

叶片中的碳酸酐酶活力,从而引起气孔导度减小或

关闭,以此来减少蒸腾和防止植物进一步脱水;同

时会将细胞内的 HCO -
3 转化成水和 CO2 ,以应对因

气孔导度减小或关闭所造成水分和 CO2 不足,在喀

斯特逆境下进行光合碳还原 [ 38] 。
由土壤含水量的数据可知,玉米和构树在两种

土壤中含水量均在干旱处理初期 2 ~ 4 天仍超过田

间持水量,即此时段土壤水分过多,会在一定程度

上影响植物的光合作用,如 A、 E、 gsw 的快速下降

(图 2a ~ d,图 2g ~ h) 、WUE 前期的升高(图 2i ~ j) 、
Fo 和 Fv / Fm 前期分别下降和升高 ( 图 3 和图 4) 。
由于土壤中存留的水分过多,会造成土壤孔隙通气

不良,引起植物根部缺氧进而产生 ABA,从而根系

生长和活动会受到抑制,韧皮部运输减弱导致叶
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图 4　 两种土壤中植物的 Fv / Fm 随干旱时间的变化

Fig. 4　 Changes
 

in
 

Fv / Fm
 

of
 

plants
 

in
 

two
 

soils
 

with
 

the
 

duration
 

of
 

drought

中 ABA 积累致使气孔关闭 [ 26] 。 也有研究表明土

壤含水量过多时会导致根系水力导度降低,从而

使叶水分亏缺造成叶膨压损失产生 ABA 引起气孔

关闭 [ 39- 40] 。 当植物处在干旱处理的中后期时,土

壤水分逐步亏缺,植物的 A、E、gsw 继续下降,Ci 增
大,这与田琳等 [ 41] 对不同生育期水分胁迫的夏玉

米(苏玉 20 和郑单 958)的光合特性研究中的结果

一致。
逐渐干旱处理中期,土壤水分处于轻度亏缺,

植物的 A、E、gsw 均下降,但荧光参数 Fo 和 Fv / Fm
在中期存在一段稳定生存状态(图 2 和图 3) ,且两

种植物在该阶段的 WUE 值均较高(图 2i ~ j) ,这种

现象说明,植物通过生理调节来增加对水分的利用

效率,从而适应不利的干旱条件,以此可以判断该

阶段植物并没有受到损伤或者不可逆的失活,仅只

是因为气孔限制而降低了蒸腾和光合效率;但随着

水分的严重亏缺,光合效率持续降低,且荧光参数

Fo 和 Fv / Fm 分别表现为急速上升和急速下降,说明

两种植物在该时段难以适应土壤水分的减少,已经

无法通过生理调节来适应此时干旱的环境,由此可

知该阶段主要原因为非气孔限制,这可能与植物叶

片受到损伤或者不可逆的失活有关,如参与光合作

用代谢物质合成的受损、叶片结构受损、Rubisco 羧

化效率下降等 [ 42- 44] 。 同时 Farquhar 等 [ 45] 和高慧娟

等 [ 46] 的研究表明,Ci 可以用于判别气孔限制和非气

孔限制,其区别在于 gsw 减小后叶肉细胞如果仍在

活跃的进行光合作用,Ci 应显著下降,则为典型的

气孔限制;如果光合能力显著下降,使其利用 CO2

的能力降低,从而 Ci 升高,则为典型的非气孔限制。
因此,根据图 2e 和图 2f 中玉米和构树的 Ci 在后期

呈现升高的趋势可以得到干旱胁迫严重时为非气

孔限制,轻度干旱时为气孔限制的结论,即 Lc 和 Ld
中的玉米的第 10 天和第 9 天,构树的第 10 天和第 7
天分别为气孔限制和非气孔限制的交替时间节点,
当超过这个时间点,植物即使复水光合作用也无法

回升,也可称此节点为调亏灌溉点。
荧光参数 Fo 可以反映电子在 PSII 的输运 [ 47] ,

Fv / Fm 与 PSII 初级光化学活性呈正相关 [ 48] ,由玉

米和构树的 Fo 呈现干旱前期下降和后期升高,Fv /
Fm 呈前期升高和后期下降趋势,且随着干旱胁迫

程度的加深,Fo 和 Fv / Fm 分别在上升幅度和下降幅

度上越显著,说明水分过多或缺水干旱都能使该两

种植物 PSII 反应中心受到损伤或失活,从而抑制了

其反应中心的光合电子转移活性,这与 Lang 等 [ 49]

和周朝彬等 [ 50] 的研究结果一致。 玉米在两种土壤

中的 Fv / Fm 最大值分别为 0. 772 7 和 0. 769 4;构树

的 Fv / Fm 最大值则分别为 0. 827 0 和 0. 824 6,植物

在不同土壤中的 Fv / Fm 最大值差异较小,只是达到

最大值的时间有所差别,说明在两种土壤中构树和

玉米的生理状态相似,都能通过生理代谢调节到最

优状态,只是由于两种土壤的粒径,孔隙度等物理

性质和植物的生长耗水以及蒸散有所差别,进而导

致两种土壤中植物的 Fo 和 Fv / Fm 存在不同的后期

变化状态。

4　 结论

　 　 随着干旱时间延长,土壤水分逐渐降低,两种
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植物的 A、E、gsw 均逐渐降低,Ci 后期呈现上升的趋

势,WUE 则均呈现先上升、后下降的趋势。 相同土

壤中玉米的 WUE 高于构树,不同土壤中同种植物

的最大 WUE 均为 Ld 高于 Lc,而两种植物的 WUE
随干旱时间的变化幅度为 Ld 条件大于 Lc 条件。 玉

米在两种土壤条件下的 Fo 随时间变化呈现前期降

低、中期稳定、后期再快速升高的趋势,Fv / Fm 的变

化趋势则与 Fo 相反。 构树的 Fo 则只存在先下降后

升高两个阶段,其 Fv / Fm 的变化趋势也与 Fo 相反。

通过植物在喀斯特地区土壤和逐渐干旱条件下光

合作用的变化过程以及机理解释和分析,揭示了构

树与玉米在两种土壤中的光合特性与荧光特性随

水分条件的变化特点,且根据叶片 A、gsw 和 Ci 的变

化趋势判别出气孔限制和非气孔限制分别是干旱

前中期和后期影响玉米和构树光合特性的主要因

素。 这些结果对了解植物对干旱胁迫的适应性和

提高水分的利用率有重要意义,并可在一定程度上

指导喀斯特地区的田间水分管理和农业灌溉。
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Abstract:
  

Under
 

the
 

influence
 

of
 

climate
 

and
 

karst
 

topography,
 

some
 

karst
 

areas
 

are
 

still
 

experiencing
 

increasingly
 

severe
 

and
 

frequent
 

drought
 

conditions,
 

seriously
 

impacting
 

the
 

photosynthetic
 

and
 

chlorophyll
 

fluorescence
 

properties
 

of
 

plants.
 

In
 

this
 

study,
 

two
 

soils
 

( silty
 

loam
 

( Ld)
 

and
 

silty
 

clay
 

loam
 

( Lc) )
 

and
 

two
 

plant
 

species
 

( Zea
 

mays
 

L.
 

and
 

Broussonetia
 

papyrifera
  

( Linn. )
  

ex
 

Ven. ) )
 

in
 

the
 

karst
 

area
 

were
 

taken
 

to
 

study
 

the
 

changes
 

in
 

photosynthetic
 

parameters
 

and
 

chlorophyll
 

fluorescence
 

variables
 

in
 

brachy-
cardia

 

and
 

maize
 

leaves
 

under
 

progressive
 

drought
 

conditions.
 

The
 

results
 

showed
 

that
 

during
 

drought
 

stress,
 

the
 

net
 

photosynthetic
 

rate
 

( A) ,
 

transpiration
 

rate
 

( E)
 

and
 

stomatal
 

conductivity
 

( gsw)
 

of
 

both
 

plants
 

decreased
 

gradually,
 

the
 

intercellular
 

CO2
 concentration

 

( Ci)
 

increased
 

significantly
 

during
 

the
 

late
 

stage,
 

and
 

the
 

water
 

use
 

efficiency
 

( WUE)
 

first
 

increased
 

and
 

then
 

decreased.
 

The
 

WUE
 

of
 

Zea
 

mays
 

L.
 

was
 

higher
 

than
 

that
 

of
 

Broussonetia
 

papyrifera
  

( Linn. )
  

ex
 

Ven.
  

in
 

the
 

same
 

soil,
 

and
 

the
 

maximum
 

WUE
 

of
 

the
 

same
 

plant
 

species
 

in
 

different
 

soils
 

was
 

higher
 

in
 

Ld
 

than
 

in
 

Lc.
 

The
 

initial
 

fluorescence
 

( Fo)
 

of
 

Zea
 

mays
 

L.
 

under
 

both
 

soil
 

condi-
tions

 

decreased
 

firstly
 

during
 

the
 

early
 

stage,
 

stabilizing
 

during
 

the
 

middle
 

stage,
 

and
 

then
 

increased
 

rapidly
 

during
 

the
 

late
 

stage.
 

The
 

maximum
 

photochemical
 

efficiency
 

( Fv / Fm)
 

showed
 

an
 

opposite
 

trend
 

to
 

that
 

of
 

Fo.
 

In
 

comparison,
 

Fo
 

of
 

Broussonetia
 

papyrifera
  

( Linn. )
  

ex
 

Ven.
 

only
 

decreased
 

during
 

the
 

early
 

stage
 

and
 

then
 

increased,
 

and
 

its
 

Fv / Fm
 

trend
 

was
 

also
 

opposite
 

to
 

that
 

of
 

Fo.
 

According
 

to
 

the
 

trend
 

of
 

leaf
 

A,
 

gsw
 

and
 

Ci,
 

stomatal
 

restriction
 

and
 

non-stomatal
 

restrictions
 

were
 

identified
 

as
 

the
 

main
 

factors
 

af-
fecting

 

the
 

photosynthetic
 

characteristics
 

of
 

Zea
 

mays
 

L.
 

and
 

Broussonetia
 

papyrifera
  

( Linn. )
  

ex
 

Ven.
  

in
 

the
 

pre-middle
 

and
 

late
 

drought
 

period,
 

respectively.
 

Moreover,
 

the
 

alternating
 

time
 

nodes
 

of
 

the
 

two
 

types
 

of
 

restriction
 

in
 

Lc
 

and
 

Ld
 

were
 

day
 

10
 

and
 

day
 

9
 

for
 

Zea
 

mays
 

L.
 

and
 

day
 

10
 

and
 

day
 

7
 

for
 

Broussonetia
 

papyrifera
  

( Linn. )
  

ex
 

Ven.
  

When
 

these
 

time
 

points
 

were
 

exceeded,
 

the
 

plants
 

could
 

not
 

recover
 

from
 

photosynthesis
 

even
 

after
 

rehydration,
 

this
 

node
 

can
 

be
 

referred
 

as
 

the
 

point
 

of
 

deficit
 

regulation
 

irriga-
tion.

 

This
 

study
 

can
 

deliver
 

a
 

scientific
 

fundament
 

for
 

understanding
 

the
 

adaptability
 

and
 

water
 

use
 

characteristics
 

of
 

plants
 

to
 

arid
 

envi-
ronment

 

and
 

field
 

water
 

management
 

in
 

karst
 

areas.
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