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摘 要: 该研究以贵州省玉舍国家森林公园三种造林植物水榆花楸( Sorbus alnifolia) 、近轮叶木姜子( Litsea

elongata var． subverticillata) 、山杨( Populus davidiana) 为对象，测定其光合作用日变化和叶绿素荧光、叶片碳

酸酐酶活力以及叶绿素含量和稳定碳同位素组成，并测定了植物生长地土壤理化性质，综合分析了三种植

物的喀斯特生态适生能力。结果表明: 水榆花楸和山杨的净光合速率明显高于近轮叶木姜子，这与其较高

的气孔导度和光化学效率有关; 而山杨因具有较高碳酸酐酶活力和叶绿素含量，表现出较高的水分利用效

率。水榆花楸和山杨的光合生产能力较高，且受光强和温度限制，可在光照较好的地区大范围种植，作为速

生植物来加快经济收入并改造当地脆弱生境的优选植物; 近轮叶木姜子作为中药型植物，且在低光强下能

够保持最大生长能力，可在光照条件不好的地区优先种植，既增加植被覆盖率又增加经济收入。该研究结

果为山地森林资源的保护和开发利用提供了科学依据。
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Abstract: Karst is widely distributed in our country，its ecological environment is fragile，and vegetation restoration is

an effective way to repair and reconstruct the karst fragile ecological environment，but the key to vegetation restoration is

to screen suitable plant that can adapt to karst fragile environmental conditions． To study the photosynthetic physiology

and ecology of afforestation plant species in karst area，so as to provide scientific basis for the protection and exploitation

of mountain forest resources． In this study，three afforestation plant species，Sorbus alnifolia，Litsea elongata var． subver-

ticillata and Populus davidiana，were collected from Yushu National Forest Park of Guizhou Province． Plant photosynthe-

sis and chlorophyll fluorescence，leaf carbonic anhydrase activity and chlorophyll content and stable carbon isotopic com-

position，and the soil physical and chemical properties of plant growth location were determined，and the karst ecological

adaptability of three plant species was comprehensively analyzed． The results showed that the net photosynthetic rates of

Sorbus alnifolia and Populus davidiana were significantly higher than that of Litsea elongata var． subverticillata，which

were related to its higher stomatal conductance and photochemical efficiency． Populus davidiana had higher activity of

carbonic anhydrase and chlorophyll content，showing a higher water use efficiency． Sorbus alnifolia and Populus davidi-

ana，dominated by the photosynthetic activity，and are limited by light intensity and temperature，as the fast-growing

plants can be selected to large-scale grown in good light conditions to increase economic income and improve the fragile

habitats in karst areas． However，the photosynthetic rate of Litsea elongata var． subverticillata was lower than that of other

two plant species，combined with its highest photosynthetic capacity under low photosynthetic active radiation，this medi-

cal plants can be as the shade plant to raise the vegetation coverage and increase local economic income． The results pro-

vide a scientific basis for the protection and exploitation of mountain forest resources．
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我国喀斯特分布面积约 130 万 km2，其中西南

地区约 占 我 国 喀 斯 特 总 面 积 的 27% ( 卢 耀 如，

1986) 。贵州是西南喀斯特地貌发育最为强烈的

省份之一，贵州喀斯特地区主要以碳酸盐岩等可

溶性岩为主，占全省土地总面积的 73%，属于典型

的喀斯特石漠化地区 ( 曹建华等，2003 ) 。由于各

种地质作用制约和人类不合理活动的干扰，造成

喀斯特地区的原生植被遭到破坏减少，土层流失，

基岩裸露，表层养分流失殆尽，这一系列的脆弱生

境特征，严重影响着地区经济与环境的可持续发

展。因此，为了改善喀斯特地区的生态环境和地

区经济问题，近年来国家已实施了生态系统修复

与重建工程，注重封山育林和合理开发自然资源

等途径，有效改善了地区的环境修复和经济发展

( 彭晚霞等，2008) 。但是，喀斯特脆弱生境的多样

性和植被抗逆境生存能力的不同，给生态系统的

修复工作带来很大的瓶颈。

目前，利用喀斯特地区原生植被及适生能力

强的植被来修复改善喀斯特脆弱生境是生态系统

修复及重建的主要策略之一。国内外学者已从不

同的角度研究了喀斯特地区不同植被的外在形态

和内在生理生化上的适应性，主要包括植物的光

合特性日变化、叶绿素荧光变化、水分利用效率、

各种抗氧化酶和调节酶的活性变化及对岩石的风

化作用机制等方面 ( Evrendilek et al，2008; Ｒibeiro

et al，2009; Sonobe et al，2009; Li et al，2011; 杭红

涛，2015 ) 。喀 斯 特 脆 弱 生 境 往 往 表 现 出 岩 溶 干

旱、低营养、高钙及重碳酸盐等特性，导致不同植

被的光合、蒸腾及水分利用效率等是衡量植被在

脆弱生境下生存和生长的重要指标。在逆境下，

植被通常会表现出避害和耐害等策略，其中植物

体内的抗氧化酶及调节水分和离子通道的碳酸酐

酶对喀斯特当地的植物生存起到了重要作用。碳

酸酐酶( Carbonic anhydrase，CA; EC 4．2．1．1) 是一

种含锌金属酶，能够快速催化 HCO3
－与 CO2和水之

间可逆转化，进而为提供部分 CO2和水作为光合作

用底物( Imtaiyaz et al，2013) 。如在岩溶干旱等逆

境下，植被体内的碳酸酐酶被激活表达，利用土壤

中的可溶性无机碳源快速转化成水和二氧化碳，

以应对因干旱缺水引起植物叶片气孔部分关闭造
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成水分和二氧化碳的供应不足 ( Hu et al，2010; 吴

沿友，2011; 吴沿友等，2011b) 。近年来，稳定同位

素技术在植物生理生态学方面研究取得了较好的

发展。杜雪莲等( 2008) 研究报道了喀斯特地区不

同石漠化下植物的 δ 13C 与环境因子相关分析; 孙

双峰等( 2005 ) 和 Schifman et al ( 2012 ) 指出 δ 13C

值是研究植物水分利用效率及利用无机碳源种类

的一个间接指标，通过分析植物叶片 δ 13C 值来揭

示植物对水分的长期利用情况及无机碳的利用种

类，有助于筛选高水分效率和高无机碳源利用能

力的喀斯特适生植物。

根据植被在喀斯特地区的作用及地位，本研

究选择了贵州喀斯特地区玉舍国家森林公园三种

造林植物作为研究对象，从植物光合特性日变化、

叶绿素荧光、碳酸酐酶活力、叶绿素含量及稳定碳

同位素组成 δ 13C 的角度，通过分析这些指标的变

化规律与环境因子的相互关系，比较了三种植物

对喀斯特地区的适应性以及适应策略，进而为植

被恢复以及改善喀斯特环境来筛选合理的植被提

供理论依据。

1 材料与方法

1．1 研究地概况

研究地点位于贵州省水城县玉舍国家森林公

园( 104°47' E，26°27' N) 。该地区属于典型的喀

斯特高山地区，总面积约3 342 hm2，海拔为1 700 ～
2 503 m，年平均气温 13 ℃ 左右，最低气温在 1 月

份的 3 ℃，最高气温在 7 月份的 22 ℃，年平均降雨

量为1 380 mm。雨热同季，湿度较大，降雨量主要

集中在 4—10 月。土壤类型主要由石灰岩和玄武

岩等岩石发育的酸性黄壤土。植被较为丰富，具

有较多的中药型植物，是目前六盘水市保护较好

的原始喀斯特天然森林植被之一( 向红等，2010) 。
1．2 实验设计

样地位于玉舍国家森林公园山坡阳面。以该

研究 地 区 三 种 优 势 造 林 植 物: 水 榆 花 楸 ( Sorbus
alnifolia) 、近轮 叶 木 姜 子 ( Litsea elongata var． sub-
verticillata) 、山杨 ( Populus davidiana) 为对象，选取

完全展开、长势较为一致的健康叶片进行光合特

性日变化及叶绿素荧光测定，测完后采集叶片立

即保存于液氮中，以在室内测碳酸酐酶活力、叶绿

素含量及稳定碳同位素 δ 13C 值备用。同时在三

种植物生长地周边采取地下土壤分析其主要的理

化性质。
1．3 土壤理化性质测定

于三种植物根系周边去除表层腐殖质，采集

0 ～ 30 cm 的土样，并装于洁净的自封袋中，以备在

实验室进行土壤主要理化性质测定分析。土壤样

品经风干后研磨过 20 和 100 目筛，按四分法随机

取部分样品进行测定。主要理化性质为铵态氮、

有效 钾、速 效 钾、有 机 质、pH 及 碳 酸 氢 根 离 子

浓度。
1．4 光合特性日变化测定

于 2012 年 5 月 14—20 日( 晴朗) ，选取不同方

位冠层外侧受光较好的健康叶片，从顶部下数第一

片完全展开叶，用便携式光合测量系统 Li-6400( LI-
COＲ，Lincoln，NE，USA) 于 8: 00—18: 00分别测定

了三种植物叶片的光合特性日变化。测量过程控

制气体流速 500 mmol·s-1，其余参数为当地自然环

境值。间隔 2 h 测定一次，每种植物测 3 株，每株测

5 片，每片测 3 次，取其平均值。测定主要参数包括

净光 合 速 率 ( Net photosynthetic rate，Pn，μmol

CO2·m-2· s-1 ) 、蒸腾速率 ( Transpiration rate，Tr，

mmol H2O·m-2· s-1 ) 、气孔导度 ( Gs，mol H2 O·

m-2·s-1) 、胞间 CO2浓度( Ci，μmol CO2·mol-1 ) 、空

气 CO2浓度( Ca，μmol CO2·mol-1 ) 、光合有效辐射

( 缩写为 PAＲ，μmol·m-2· s-1 ) 、空 气 温 度 ( Ta，

℃ ) 、空气相对湿度( 缩写为 ＲH，%) 。并计算出叶

片的水分利用效率( WUE) = Pn /Tr 及叶片气孔限制

值( Ls ) = 1－ Ci /Ca。
1．5 叶绿素荧光测定

三种植物叶片经暗适应 1 h 之后，用便携式光

合测量系统 Li-6400 ( LI-COＲ，Lincoln，NE，USA)

进行叶绿素荧光测定。根据文献测定以下荧光参

数 ( Murchie ＆ Lawson，2013 ) : 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 ( Fv /
Fo ) = ( Fm－ Fo ) /Fo。
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1．6 碳酸酐酶活力测定

将野外采集的植物叶片从液氮中快速取出，

置于预冷的研钵中加入液氮迅速研磨，加入 3 mL

碳酸酐酶 提 取 液 ( 0． 01 mol· L-1 巴 比 妥 钠，0． 05
mol·L-1巯基乙醇，pH 8．30 ) 直至研磨充分，然后

转移到 5 mL 离 心 管 中，混 合 均 匀，将 匀 浆 液 以

12 000 × g，4 ℃下离心 5 min，冰浴 20 min。转上

清液于预冷的洁净离心管中，并测定碳酸酐酶活

力。碳酸酐酶活力测定采用改进 pH 法，即整个测

定系统维持在 0 ～ 2 ℃，取待测上清液 400 μL，加

入到含有 4．5 mL 巴比妥钠缓冲液 ( 20 mmol·L-1

巴比妥钠，pH 8．30) 的反应容器中，迅速加入 3 mL

饱和 CO2蒸馏水，用锑微电极检测整个反应系统中

对照和样品的 pH 变化，依据每降低 1 个 pH 单位，

所需用的 时 间 分 别 记 为 to 和 t，碳 酸 酐 酶 活 力 用

WA-unit 表示( Wu et al，2011a) ，即 WA= ( to / t－1) 。
1．7 叶片叶绿素含量测定

叶片叶绿素含量的测定采用分光光度法，并计

算出叶片单位鲜重的叶绿素含量( 李合成，2006) 。

1．8 植物叶片 δ 13C 测定

将液氮冷冻的叶片取出经 108 ℃ 杀青 0．5 h，

接着在 80 ℃ 恒 温 下 烘 干，粉 碎 均 匀 并 过 200 目

筛，称取 3 ～ 5 mg 样品和高温处理的氧化铜丝装入

到石英管中，以 Pt 丝作为催化剂，将样品管于 850
℃左右煅烧 3 ～ 4 h，此时样品中的有机碳全部转化

成气态的 CO2，于中国科学院地球化学研究所环境

地球化学 国 家 重 点 实 验 室 气 体 同 位 素 质 谱 室 的

MAT-252 质谱仪 ( Finnigan MAT，Germany) 上进行

测定碳同位素组成 δ 13C。测量精度小于±0．1‰，

分析结 果 以 PDB ( Pee Dee Belemnite ) 表 示，即

δ 13CPDB ( ‰) = ［( 13C / 12C) sample － ( 13 C / 12C) standard］/

( 13C / 12C) standard× 1 000。
1．9 数据统计分析

所有数据均采用 SPSS 20．0 软件进行统计分

析，并用 Origin 8．5 软件绘图和 Excel 软件做表。

2 结果与分析

2．1 土壤主要理化性质及植被生长习性

三种植物生长地根系土壤主要理化性质: 铵

态氮为 ( 11．01±2．2 ) mg·kg-1、有效钾为 ( 29． 67 ±
5．64) mg·kg-1、速效钾为 ( 31．53±5．64 ) mg·kg-1、
pH 为( 5．68±0．19) 、HCO－

3 为 ( 0．13±0．06 ) mmol·

kg-1、有机质为( 6．43±2．41 ) %，以上数据均取平均

值 ± 标准差表示。由此可以看出，植物根系土壤

呈弱酸性，有机质含量较高，这可能与植物落叶经

发酵成腐殖质及植物根部分布的有机酸有关。铵

态氮、有效钾、速效钾含量均较低，而水榆花楸、山

杨和近轮 叶 木 姜 子 均 可 生 长 在 弱 酸 或 中 性 环 境

下。其中，水榆花楸和山杨喜阳耐贫瘠，近轮叶木

姜子喜阴。
2．2 四种环境因子日变化

实验区光照强度较低，12: 00—15: 00 光照强

度在 400 μmol·m-2·s-1以上，而在 14: 00 时达到

最高值，为 500 μmol·m-2·s-1( 图 1) 。PAＲ 随着

时间变化，空气温度 ( Ta ) 表现出单峰曲 线 走 势，

14: 00时达到最高值，为 19．9 ℃。同样，ＲH 与 Ta

呈现极显著的负相关 ( r = －0．694 ，P＜0．001 ) ，且

ＲH 相对于 PAＲ 和 Ta具有滞后效应，16: 00 时出现

最低值。Ca与 PAＲ 走势正好相反，在 PAＲ 达到最

高值时，其值最低，为 381 μmol CO2·mol-1。

从图 1 可以看出，PAＲ 随着时间的变化引起

Ta和 ＲH 的变化，从而导致空气 Ca 随着时间的变

化而发生波动( 表 1) 。
2．3 植物光合特性日变化

随着 PAＲ 的变化，水榆花楸和山杨的 Pn呈明

显的单峰曲线，Pn 较高且变化较快 ( 图 2: A) 。相

对于这两种植物，近轮叶木姜子 Pn 较小且一天内

变化缓慢。水榆花楸和山杨的 Pn 峰值都出现 在

14: 00，分别为 11．2 和 13．9 μmol CO2·m-2·s-1，之

后骤降。近轮叶木姜子的 Pn 日变化缓慢，其峰值

出现在 12: 00，为 2．57 μmol CO2·m-2·s-1。表 2

显示三 种 植 物 的 日 均 Pn 分 别 为 6． 23、2． 65、7． 33

μmol CO2·m-2·s-1，水榆花楸和山杨显著高于近

轮叶木姜子，且两者之间差异不显著。三种植物

的 Tr日变化与 PAＲ 日变化趋势较为一致，且都在

14: 00 时 出 现 最 高 值，分 别 为 2． 25、0． 57、1． 56
mmol H2O·m-2·s-1，水榆花楸和山杨 Tr日变化幅

度大，而近轮叶木姜子相对缓慢，且三种植物日均
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图 1 四种环境因子( 光合有效辐射、空气 CO2浓度、空气温度和相对湿度) 日变化

Fig． 1 Diurnal changes of four environmental factors ( photosynthetically active radiation，
air CO2 concentration，air temperature and relative humidity)

表 1 四种环境因子间的相关分析
Table 1 Correlation analysis of four environmental factors

环境因子
Environmental factor

空气 CO2

浓度
Air CO2

concentration
( μmol CO2·

mol-1 )

光合有效辐射
Photosynthetically
active radiation

( μmol·
m-2·s-1 )

空气
温度
Air

temperature
( ℃ )

光合有效辐射
Photosynthetically
active radiation

( μmol·m-2·s-1 )

－0．741＊＊

空气温度
Air temperature ( ℃ )

－0．493* 0．471*

空气相对湿度
Air relative

humidity ( %)
0．124 0．177 －0．694＊＊

注: * 表示两因子相关显著 ( P＜0．05) ; ＊＊ 表示两因子相关
极显著( P＜0．01) 。
Note: * refers to significant difference ( P＜0．05) ; ＊＊ refers to

extremely significant difference ( P＜0．01) ．

Tr间差异显著，水榆花楸最高，山杨次之，近轮叶木

姜子最小。

三种植物的叶片水分利用效率( WUE) 日变化

趋势较为一致 ( 图 2: C) ，WUE 在 8: 00—10: 00 之

间急速上升至峰值，10: 00 之后逐渐下降，近轮叶

木姜子在 16: 00—18: 00 略有微升，与 Pn降速慢于

Tr有关。因8: 00—10: 00 之间 Pn 上升的幅度高于

Tr变化的幅度，故三种植物均在 10: 00 处出现峰

值，分别为 8．05、18．55、22．64 mmol·mol-1。三种

植物的日均 WUE 分别为 4．53、8．33、8．80 mmol·
mol-1，水榆花楸显著低于其他两种植物，山杨的日

均 WUE 最 高，但 山 杨 和 近 轮 叶 木 姜 子 的 日 均

WUE 差异不显著。
2．4 植物叶片光合特性与环境因子通径分析

2．4．1 相关分析 三种植物叶片净光合速率与四

种环境因子的相关分析如表 3 所示，与表 1 结果相

对应。PAＲ、Ta、ＲH、Ca 四种环境因子之间存在较

为密切的关系。三种植物 PAＲ 均与 Pn 呈极显著

正相关，且相关系数都在 0．6 以上，而水榆花楸和

山杨 PAＲ 均与 Pn的相关系数均在 0．9 以上，分别

为 0．957 和 0．991。三种植物 Ca与 Pn均呈极显著

负相关，且相关系数都在 0．7 以上，而水榆花楸和

山杨 Ca均与 Pn的相关系数均在 0．8 以上，分别为

－0．838和－0．807。三种植物 PAＲ 及 Ca 对 Pn 影响

较大，其次为 Ta和 ＲH。
2．4．2 多元回归分析 为了充分分析四种环境因

子对植物叶片净光合速率的综合作用，通过建立

PAＲ、Ta、ＲH、Ca四种环境因子与 Pn多元线性回归

方程来解释不同环境因子对 Pn的相对贡献。F 检

验表 明 三 种 植 物 多 元 线 性 回 归 模 型 P 均 小 于

0．000，方差分析极显著，说明方差分析有意义的。

而各回归方程的 Ｒ2 均在 0．9 以上，可以得出三种

植物 92%的 Pn变化由四种环境因子来解释，但其
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注: A． 净光合速率; B． 蒸腾速率; C． 水分利用效率; D． 胞间 CO2浓度; E． 气孔导度; F． 气孔限制值。
Note: A． Net photosynthetic rate ( Pn ) ; B． Transpiration rate ( Tr ) ; C． Water use efficiency ( WUE) ; D． Intercellular

CO2 concentration ( Ci ) ; E． Stomatal conductance ( Gs ) ; F． Stomatal limitation ( Ls ) ．

图 2 三种植物光合特性日变化
Fig． 2 Diurnal changes of photosynthetic traits of the three plant species

表 2 三种植物光合特性比较
Table 2 Photosynthetic characteristics comparison of the three plant species

光合特性
Photosynthetic characteristics

水榆花楸
Sorbus alnifolia

近轮叶木姜子
Litsea elongata var．

subverticillata

山杨
Populus davidiana

净光合速率
Net photosynthetic rate ( Pn，μmol CO2·m-2·s-1 )

6．23a ± 0．94 2．65b ± 0．34 7．33a ± 1．03

蒸腾速率
Transpiration rate ( Tr，mmol H2O·m-2·s-1 )

1．39a ± 0．13 0．36c ± 0．05 1．04b ± 0．11

水分利用效率
Water use efficiency ( WUE，mmol·mol-1 )

4．53b ± 0．66 8．33a ± 1．44 8．80a ± 1．65

胞间 CO2浓度
Intercellular CO2 concentration ( Ci，μmol CO2·mol-1 )

324a ± 11 250b ± 18 296a ± 13

气孔导度
Stomatal conductance ( Gs，mol H2O·m-2·s-1 )

0．16a ± 0．01 0．03c ± 0．00 0．13b ± 0．01

气孔限制值
Stomatal limitation ( Ls )

0．17b ± 0．02 0．36a ± 0．04 0．25b ± 0．03

注: 同行数据后不同字母表示不同植物之间光合特性差异显著( P＜0．05) 。所有数据均以均值 ± 标准误表示。下同。
Note: Different letters in the same row differ significantly at P ＜ 0．05 of the photosynthetic characteristics among the plant species． All the

data show mean ± SE． The same below．
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表 3 净光合速率与环境因子相关分析
Table 3 Correlation analysis between photosynthetic rate and environmental factors

物种
Species

环境因子
Environmental

factor

净光合速率
Net photosynthetic

rate

光合有效辐射
Photosynthetically
active radiation

空气温度
Air temperature

空气相对湿度
Air relative
humidity

水榆花楸
Sorbus alnifolia

PAＲ 0．957＊＊

Ta 0．433 0．471*

ＲH －0．002 0．017 －0．803＊＊

Ca －0．838＊＊ －0．868＊＊ －0．695＊＊ 0．371

近轮叶木姜子
Litsea elongata var． subverticillata

PAＲ 0．606＊＊

Ta 0．319 0．720＊＊

ＲH －0．157 －0．594＊＊ －0．902＊＊

Ca －0．703＊＊ －0．618＊＊ －0．795＊＊ 0．730＊＊

山杨
Populus davidiana

PAＲ 0．991＊＊

Ta 0．435 0．449

ＲH 0．512* 0．493* －0．501*

Ca －0．807＊＊ －0．808＊＊ －0．206 －0．452

注: * 表示两参数相关显著( P＜0．05) ; ＊＊ 表示两参数相关极显著( P＜0．01) 。
Note: * refers to significant difference ( P＜0．05) ; ＊＊ refers to extremely significant difference ( P＜0．01) ．

表 4 不同植物净光合速率多元线性回归方程
Table 4 Multiple linear regression equations for net photosynthetic rate in different plant species

物种
Species

回归方程
Ｒegression equation Ｒ2 Sig． ∑

水榆花楸
Sorbus alnifolia

Pn = 10．80 + 0．029PAＲ － 0．562Ta－ 0．203ＲH + 0．029Ca 0．925 0．000 0．274

近轮叶木姜子
Litsea elongata var． subverticillata

Pn = 100．99 + 0．007PAＲ － 0．288Ta+ 0．111ＲH － 0．260Ca 0．931 0．000 0．263

山杨
Populus davidiana

Pn = －4．67 + 0．014PAＲ + 0．425Ta+ 0．134ＲH － 0．023Ca 0．986 0．000 0．118

误差 e 对 Pn 的 通 径 系 数 分 别 为 0． 274、0． 263、
0．118，说明尚有一些影响因素并未考虑到，可能与

测量误差以及不同植物的生长地环境微小差别所

致( 表 4) 。
2．4．3 通径分析 各环境因子与净光合速率的作

用较为复杂，通过通径分析来定量各环境因子对

不同植物叶片净光合速率的影响，通径分析结果

如表 5 所示。对三种植物 Pn 影响较大的是 PAＲ

和 Ca，且 PAＲ 对三种植物 Pn的直接通径系数均为

较大正值，说明 PAＲ 对三种植物 Pn均有较大的促

进作 用。尤 其 是 水 榆 花 楸，其 通 径 系 数 达 到 了

1．158，远高于其他环境因子对 Pn的通径系数。而

Ca对三种植物 Pn的相关系数均为较大负值，而近

轮叶木姜子和山杨 Ca 通径系数为负，其值分别为

－1．168和－0．065，说明 Ca对近轮叶木姜子 Pn有较

大的阻碍作用，对山杨 Pn阻碍作用小些，但水榆花

楸 Ca 与 Pn 的 通 径 系 数 为 正，具 有 较 小 的 促 进

作用。
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表 5 四种环境因子对三种植物净光合速率影响的通径分析
Table 5 Path analysis about impact of four environmental factors on net photosynthetic rate of the three plant species

物种
Species

环境因子
Environmental

factor

通径系数
Path

coefficient

间接通径系数
Indirect path coefficient

PAＲ Ta ＲH Ca Ｒ2

水榆花楸
Sorbus alnifolia

PAＲ 1．158 — －0．134 －0．005 －0．062 0．875

Ta －0．285 0．545 — 0．223 －0．050 －0．328

ＲH －0．277 0．020 0．229 — 0．026 －0．076

Ca 0．072 －1．005 0．198 －0．103 — －0．126

近轮叶木姜子
Litsea elongata var．

subverticillata

PAＲ 0．599 — －0．356 －0．359 0．722 0．367

Ta －0．495 0．431 — －0．546 0．929 －0．561

ＲH 0．605 －0．356 0．446 — －0．852 －0．556

Ca －1．168 －0．370 0．394 0．441 — 0．278

山杨
Populus davidiana

PAＲ 0．764 — 0．079 0．096 0．052 0．931

Ta 0．175 0．343 — －0．097 0．014 0．122

ＲH 0．194 0．377 －0．088 — 0．029 0．161

Ca －0．065 －0．617 －0．036 －0．087 — 0．101

表 6 三种植物叶片的叶绿素含量
Table 6 Contents of chlorophyll in the three plant species leaves

物种
Species

叶绿素 a
Chlorophyll a

叶绿素 b
Chlorophyll b

类胡萝卜素
Carotenoid

叶绿素 a /b
Chlorophyll a /b

叶绿素 /类胡萝卜素
Chlorophyll / Carotenoid

水榆花楸
Sorbus alnifolia

1．60c ± 0．01 0．48b ± 0．01 0．61b ± 0．00 3．35b ± 0．02 3．38b ± 0．01

近轮叶木姜子
Litsea elongata var． subverticillata

1．74a ± 0．01 0．56a ± 0．01 0．69a ± 0．00 3．09c±0．03 3．35c ± 0．00

山杨
Populus davidiana

1．68b ± 0．03 0．48b ± 0．02 0．59c ± 0．00 3．48a±0．06 3．66a ± 0．00

注: 同列数据后不同字母表示不同植物之间参数差异显著( P ＜ 0．05) ，所有数据均以均值 ± 标准误表示。下同。
Note: The mean ± SE followed by different letters in the same column indicated significant differences at P ＜ 0．05． The same below．

水榆花楸和近轮叶木姜子 Ta对 Pn通径系数均

为负，而 山 杨 为 正，其 值 大 小 分 别 0． 285、0． 495、

0．175。这说明三种植物 Ta 对 Pn 直接作用大小为

近轮叶木姜子＞水榆花楸＞山杨。而近轮叶木姜子

和山杨 ＲH 对 Pn 通径系数均为正，但水榆花楸为

负，其值大小分别为 0．605、0． 194、－ 0． 277。说明

近轮叶木姜子 ＲH 对 Pn 有较大的促进作用，山杨

次之，而水榆花楸 ＲH 对 Pn具有阻碍作用。

决策系数 ( Ｒ2 ) = 2Pi × riy － Pi
2( 式中，Pi 为自

变量 i 对因变量 y 的直接通径系数，riy 为自变量 i

与因变量 y 的相关系数) ，其值表明在通径分析中

不同自变量 i 对因变量 y 的综合作用大小，可以确

定主要决策变量( 决策系数为正且为最大值) 和主

要限制变量 ( 决策系数为负且绝对值相对较大 )

( 宋小园等，2016) 。由表 5 结果可知，影响三种植

物Pn四种环境因子决策系数排序为水榆花楸Ｒ2
PAＲ＞
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表 7 三种植物叶片叶绿素荧光参数比较
Table 7 Comparison on leaf chlorophyll fluorescence of the three plant species

物种
Species

初始荧光
Initial fluorescence

( Fo )

最大荧光
Maximum
fluorescence

( Fm )

PSⅡ最大光化学效率
PSⅡ maximum photochemical

efficiency( Fv /Fm )

PSⅡ潜在活性
PSⅡ potential activity

( Fv /Fo )

水榆花楸
Sorbus alnifolia

566c ± 12 3061b ± 74 0．82a ± 0．00 4．41a ± 0．02

近轮叶木姜子
Litsea elongata var． subverticillata

734a ± 21 3361a ± 95 0．78b ± 0．00 3．58b ± 0．07

山杨
Populus davidiana

653b ± 0．8 3450a ± 88 0．81a ± 0．00 4．29a ± 0．14

表 8 三种植物叶片的 CA 活力及 δ 13C 值比较
Table 8 Comparisons on leaf CA activities and δ 13C

of the three plant species

物种
Species

碳酸酐
酶活力

CA activity

稳定碳同位素组成
Stable carbon isotopic

composition
( δ 13C)

水榆花楸
Sorbus alnifolia

288．33 ± 66．98 －26．43 ± 0．015

近轮叶木姜子
Litsea elongata var．

subverticillata

640．42 ± 34．92 －27．10 ± 0．016

山杨
Populus davidiana

14 550．19 ± 1 962．84 －27．47 ±0．014

Ｒ2
ＲH ＞Ｒ

2
Ca
＞Ｒ2

Ta，近轮叶木姜子 Ｒ2
PAＲ ＞Ｒ

2
Ca
＞Ｒ2

ＲH ＞Ｒ
2
Ta，

山杨 Ｒ2
PAＲ＞Ｒ

2
ＲH＞Ｒ

2
Ta＞Ｒ

2
Ca
。这说明 PAＲ 是影响三种

植物 Pn的主要决策变量，水榆花楸和近轮叶木姜

子 Ta均为负且绝对值相对较大为主要限制变量，

而近轮叶木姜子 ＲH 也是一个主要限制变量。
2．5 叶片叶绿素含量及叶绿素荧光特性

三种植物叶片叶绿素和类胡萝卜素含量测量

结果如表 6 所示。近轮叶木姜子的叶绿素 a、叶绿

素 b 及类胡萝卜素含量均显著高于水榆花楸和山

杨，而叶绿素 a /b 和叶绿素 /类胡萝卜素比值却显

著低于这两种植物。水榆花楸在叶绿素 b 含量和

山杨无明显差异外，其余指标均低于山杨。

三种植物叶片叶绿素荧光参数如表 7 所示。
水榆花楸和山杨的 PSⅡ最大光化学效率( Fv /Fm )

及 PSⅡ潜在活性( Fv /Fo ) 均显著高于近轮叶木姜

子，且水榆花楸较高，两者差异不显著。

2．6 碳酸酐酶活力与 δ 13C
三种植物的碳酸酐酶活力及稳定碳同位素组

成 δ 13C 如表 8 所示。可以看出水榆花楸和近轮

叶木姜子的碳酸酐酶活力显著低于山杨，而水榆

花楸碳酸酐酶活力最小，且两种植物间差异不显

著。说明山杨较其他两种植物具有较高的利用土

壤无 机 碳 能 力，能 够 快 速 催 化 土 壤 中 可 溶 的

HCO3
－为 CO2进入植物体内，以应对因外界 CO2碳

源供应不足时提供部分气态 CO2。

植物叶片的 δ 13C 值可以作为植物在一段时

间内对水分利用情况的一个间接指标( 孙双峰等，

2005) 。通常更低值的 δ 13C 值，植物水分利用效

率越低。从表 8 可以看出，三种植物 δ 13C 值大小

顺序为水榆花楸＞近轮叶木姜子＞山杨，表明水榆

花楸水分利用效率最高，近轮叶木姜子次之，山杨

最小。这与表 2 计算出的日均 WUE 正好相反。

3 讨论与结论

3．1 不同环境因子对三种植物 Pn的影响

光是植 物 进 行 一 切 生 理 生 化 反 应 的 能 源 之

本，直接影响着光合碳同化能力，进而影响着植物

进行光合作用。在正常的自然条件下，植物 Pn 与

PAＲ 呈显著的正相关。本研究通过对三种植物的

光合日变化分析，PAＲ 对三种植物 Pn通径系数均

为较大正值，且水榆花楸和山杨 Pn未受到 PAＲ 环

境胁迫; 但近轮叶木姜子 Pn 较小并在最高光强时
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出现下降趋势，说明其 Pn 受到 PAＲ 环境胁迫，而

水榆花楸和山杨在目前 PAＲ 下仍能保持较高的

Pn，说明这两种植物还未达到其饱和光强点。初

步断定这两种植物为喜光高 Pn 型植物，适宜种植

在向阳高光强地带; 而近轮叶木姜子 Pn在 PAＲ 为

400 μmol·m-2·s-1 左右达到最高值，说明其易受

到高光强环境胁迫，适合种植在背阴处地带。

大气 CO2为植物正常生长提供了原料，为植物

进行正常的光合作用提供了保证。本研究得出，

植物 Pn与 Ca 呈显著的负相关。水榆花楸和山杨

Ca对 Pn通径系数较小，说明 Ca对这两种植物 Pn作

用较小，而近轮叶木姜子 Ca 对 Pn 通径系数较大，

且为负值，说明 Ca对近轮叶木姜子 Pn作用影响极

大，这可能与其较低的光化学效率有关。
空气温度 Ta 直接受外界光强大小影响，与植

物体内酶活性紧密相关，进而会通过影响参与光

合作用酶活力而限制光合作用大小。本研究中，

水榆花楸和近轮叶木姜子 Pn均受到 Ta限制，且近

轮叶木姜子受到限制的程度较水榆花楸大些，而

山杨 Pn未受到 Ta影响。
通常空气相对湿度 ＲH 与空气温度 Ta呈负相

关关系，实验地光强小、温度低，其 ＲH 相对高些，

但空气相对湿度 ＲH 相对于 Ta具有明显的滞后效

应。本研究中，水榆花楸和近轮叶木姜子 ＲH 均对

调控 Pn起到限制作用，尤其是近轮叶木匠子 ＲH
与 Ta的交互作用共同制约着 Pn大小。
3．2 不同植物叶片叶绿素和类胡萝卜素及叶绿素

荧光参数比较

叶绿素和类胡萝卜素是植物叶片进行光合作

用的主 要 色 素，其 含 量 直 接 影 响 叶 片 光 合 速 率。

研究结果表明，近轮叶木姜子的叶绿素及类胡萝

卜素含量均高于水榆花楸和山杨，叶绿素 a /b 却

低于水榆花楸和山杨，而叶绿素 a /b 及叶绿素 /类
胡萝卜素比值大小可以反映捕光色素复合体Ⅱ在

叶绿素结构中的比重 ( Tubuxin et al，2015 ) ，说明

近轮叶木 姜 子 复 合 体Ⅱ含 量 低 于 水 榆 花 楸 和 山

杨。本研究中，水榆花楸和山杨两种植物叶片低

含量的叶绿素和类胡萝卜素含量，高比值的叶绿

素 a /b 及叶绿素 /类胡萝卜素，更有利于在逆境下

对光能的捕获，从而表现出净光合速率均大于近

轮叶木姜子，有助于有机物的积累。

非逆境下的 Fv /Fm取值在 0．832±0．004 之内，

长期逆境下植物的 PSⅡ结构和功能会发生不等程

度的变化，其 值 会 发 生 明 显 的 降 低 ( 冯 建 灿 等，

2002) 。本 研 究 中，三 种 植 物 的 Fv /Fm 比 值 在

0．782 ～ 0．815 之内，均低于非逆境下的比值，表明

三种植物处于外界环境胁迫之中。本研究表明水

榆花楸的 Fo、Fm均低于近轮叶木姜子和山杨; 而近

轮叶木姜子相对山杨有高 Fo低 Fm，且 Fv /Fm相差

不大。综合三种植物的叶绿素荧光参数变化、光

合色素含量及 Pn 变化，表明近轮叶木姜子较水榆

花楸和山杨更易受到高温和高湿度等逆境胁迫。

3．3 碳酸酐酶活力对植物叶片 δ 13C 值及水分利用

效率的影响

喀斯 特 地 区 不 同 植 物 的 δ 13C 值 的 范 围 为

( －30．280 ～ － 25． 546 ) ‰，平 均 值 为 ( － 28． 040 ±
1．208) ‰( 杜雪莲等，2008) 。本研究中，三种植物

的 δ 13C 值范围为( －27．467 ～ －26．428) ‰，均高于

喀斯特地区植物的 δ 13C 平均值。叶片稳定碳同

位素组成 δ 13C 值可以反映植物长期水分利用效

率，总的来说 δ 13C 值越负，植物水分利用效率越

低( 孙双峰等，2005 ) 。但本研究在不同的环境下

δ 13C 反映的植物长期水分利用效率与 Ci /Ca 正相

关。这与 Farquhar et al ( 2003 ) 的研究结果一致。
本研究通过 Ci /Ca 大小关系可近似得出三种植物

的水分利用效率大小为水榆花楸＞山杨＞近轮叶木

姜子，这与植物的气孔导度大小相关。通过计算

的 WUE 为瞬时水分效率与 δ 13C 反馈的植物长期

水分利用效率有差异，可能与三种植物的气孔导

度、叶绿素含量、碳酸酐酶活力及 PSⅡ光化学效率

差异有关。
植物利用的无机碳源包括大气中的 CO2 和土

壤中的无机碳，而且是交替利用它们进行无机碳

的固定，从而提高植物对无机碳的碳增汇能力( 吴

沿友，2011) 。当植物遭受逆境胁迫时会表现出一

系列避害或耐害策略，而碳酸酐酶在植物固碳增

汇方面起到了很大的作用 ( 吴沿友，2011; 吴沿友

等，2011b) 。本研究中，山杨叶片碳酸酐酶活力远

远大于水榆花楸和近轮叶木姜子，说明山杨叶片

碳酸酐酶活力的升高是为了应对逆境下叶片气孔
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导度的下降引起 CO2的供应不足。水榆花楸叶片

碳酸酐酶活力很低，但其具有较高的气孔导度、光

合色素含量及光化学效率，表现出高光合速率来

维持正常生长，但因其高蒸腾速率，低水分利用效

率，可知，水 榆 花 楸 在 短 期 内 对 水 分 利 用 效 率 较

低，但从长远来看，其具有较高水平的水分利用能

力。近轮叶木姜子的碳酸酐酶活力虽小，具有较

低的气孔导度和光化学效率，以致表现出较低的

光合速率，但其具有较高的水分利用效率能够在

逆境下对有限水分的充分利用，说明近轮叶木姜

子相对其他两者来说更能适应干旱缺水环境。

综上所述，通过对玉舍国家森林公园半山阳

坡上三种造林植物水榆花楸、近轮叶木姜子、山杨

光合特性日变化及叶绿素荧光等光合生理特征实

验比较综合分析，这三种植物应根据自身的生理

特性与环境因子相呼应方能达到“适生”、“生态修

复”双重效果。水榆花楸 Pn 主要受 PAＲ 影响，但

其具较高的 Pn和气孔导度及光化学效率，适宜生

长在高光强，半干旱或湿润地区; 近轮叶木姜子 Pn

主要受 PAＲ 影响，同时受 Ta和 ＲH 双重限制，考虑

到其 WUE 相对水榆花楸和山杨较高，适宜生长在

背阴处或山谷地带; 而山杨因具有较高的碳酸酐

酶活力和叶绿素含量，Pn较高，主要受 PAＲ 影响，

结合其 WUE 和碳酸酐酶活力也较高能够应对逆

境下无机碳和水源的供应不足，其适应生长在山

顶向阳地带。结合喀斯特地区高山分布的地貌特

点，兼顾三种植物正常生长所受限的环境因子，考

虑近轮叶木姜子为中药型植物，可以在不影响当

地植被情况下在山阴处大力种植该种植物，既增

加植被覆盖率又可以在非耕地增加收入，而水榆

花楸和山杨因其具有较高的光合生产能力，可以

在半山坡以上均可种植，并作为速生植物来加快

当地经济收入或改造当地脆弱生境的优选植物。
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