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贵州喀斯特森林三种植物对不同坡位环境的光合生理响应
邢德科1，吴沿友2*，付为国1，杭红涛2，赵玉国1，吴沿胜1

( 1． 教育部现代农业装备与技术国家重点实验室，江苏大学 农业装备工程学院，江苏 镇江 212013; 2． 环境地球
化学国家重点实验室环境生物科技研究中心，中国科学院地球化学研究所，贵阳 550002 )

摘 要: 该研究以贵州普定喀斯特森林中、下坡位生长的构树( Broussonetia papyrifera) 、朴树( Celtis sinensis) 和
光滑悬钩子( Ｒubus tsangii) 为材料，通过对碳酸酐酶( CA) 活性、光合作用日变化、净光合速率对 CO2与光的响

应曲线、叶绿素荧光特性以及稳定碳同位素组成等指标的测定，进而对比分析三种植物不同的光合生理响应
特性。结果表明:构树光合作用过程的无机碳源既可来自大气中的 CO2，也可以在气孔部分闭合的情况下利

用细胞内的 HCO3
－，下坡位的构树较高的 CA 活性使其利用 HCO3

－的效率会更高，并能在较低光强下具有较

高的光能利用效率。这可能与下坡位的构树具有较高的 CA 活性有关，对下坡位具有更好的适应性。朴树光
合无机碳的同化能力最低，且光合无机碳源较单一，主要利用大气 CO2，其较慢的生长速率使其对无机碳的需

求最低，且能保持较稳定的无机碳同化速率。相对来说，中坡位的朴树具有相对较高的净光合速率和光能利
用效率，对中坡位表现出较好的适应性。光滑悬钩子主要利用大气中的 CO2进行光合作用。中坡位的光滑悬
钩子具有较强的光能利用效率，并表现出较高的净光合速率，光滑悬钩子对中坡位同样表现出较好的适应性。
该研究结果为喀斯特生态脆弱区植被重建过程中树种的选择及合理配置提供了科学依据。
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Photosynthetic physiological response of three
plant species to different slope environments

in karst forest of Guizhou，China
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Abstract: In order to gain a better understanding on the different adaptive characteristics of karst plants and to develop
reasonable vegetation we studied the carbonic anhydrase ( CA) activity，diurnal variation of photosynthesis，response
curves of net photosynthetic rate of CO2 concentration and light intensity，chlorophyll a fluorescence parameters and sta-
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ble carbon isotope composition of Broussonetia papyrifera，Celtis sinensis and Ｒubus tsangii which grew in the middle and
lower slopes of the karst forest in Puding County，Guizhou Province． Their different photosynthetic physiological response
of the three species were also analyzed． The results indicated that in the photosynthesis，B． papyrifera could utilize the
atmospheric CO2 and the intracellular HCO3

－ through the catalysis conversion by CA when the stomatal conductance de-
creased． With higher activity of CA，B． papyrifera growing in the lower slope had higher HCO3

－utilization efficiency． Be-
sides，B． papyrifera growing in the lower slope exhibited higher light utilization efficiency under low light intensity，
which might be attributed to its higher CA activity in the lower slope． B． papyrifera showed better adaptability to lower
slope compared to middle slope． The photosynthetic inorganic carbon assimilation efficiency of C． sinensis was the lowest，
which only used the atmospheric CO2 as inorganic carbon resource for the photosynthesis． Since the growth rate of C．
sinensis was very slow，the requirement for inorganic carbon was the lowest，and it could maintain the stable inorganic
carbon assimilation rate． C． sinensis growing in the middle slope exhibited higher net photosynthetic rate and light utiliza-
tion efficiency，and it showed better adaptability to the middle slope compared to lower slope． Ｒ． tsangii mainly utilized
the atmospheric CO2 in the photosynthesis process． The light utilization efficiency and net photosynthetic rate of Ｒ． tsan-
gii in the middle slope were higher． Ｒ． tsangii exhibited better adaptability to middle slope． The results provide a scienti－
fic basis for reasonably selecting and designing plant species during the revegetation process in the karst ecologically vul-
nerable forest region．
Key words: revegetation，carbonic anhydrase，apparent quantum efficiency，carboxylation efficiency，composition of
stable carbon isotope

贵州碳酸盐岩面积达 13 × 104 km2，占全省土地

总面积的 73%，是我国喀斯特地貌最发育的省份，同
时也是土壤侵蚀严重和生态环境脆弱的地区，而碳酸

盐岩山区土壤侵蚀主要发生在山坡，是一种选择性的

侵蚀过程( 白占国等，1998) 。该区面临着经济和生态
环境的双重压力( 王世杰，2002) 。由于喀斯特生境岩
石裸露率高、土壤浅薄、土被不连续、干湿频繁交替等
特点，使喀斯特山区的植被恢复非常困难( 朱守谦，

2003) 。因此，开展该森林植被对喀斯特生境的适应
性研究，可为喀斯特生态脆弱区现存森林保护与严重

退化区植被重建过程中树种的选择及合理配置提供

科学依据( 旷远文等，2010) 。
光合活性能代表植物的生长潜能，并在一定程度

上反映植物对环境的适应性( Mooney，1972;Walters et
al，1993) 。而对叶绿素荧光参数的测定能评估植物
光合结构的完整性及光合活性的大小，同时反映植物

对逆境的适应能力( Ｒoháček ＆ Bartá，1999) 。无机碳
是植物光合作用的一种基本原料，是影响光合速率的

重要因子( 张昌胜等，2012) 。植物光合作用所需要的
碳源，主要是空气中的 CO2，CO2主要通过叶片气孔进

入叶肉细胞的细胞间隙，并以气体状态扩散进行，最

终到达羧化位点( 潘瑞炽等，2012) 。喀斯特地区生长
的植物经常遭受各种逆境，导致气孔导度减小或关

闭，阻碍空气中的 CO2进入细胞，造成植物光合速率

的下降( Galle et al，2010) 。一些植物进化出能高效

利用重碳酸盐的特点，形成喀斯特适生植物，适生植

物体内的碳酸酐酶( CA，EC 4．2．1．1) 受喀斯特逆境的
激发诱导而活性升高，催化细胞内的 HCO3

－分解转化

为 CO2和 H2O，进而弥补植物光合作用过程中碳源和
水源的不足，维持植物光合作用的正常进行，当内外

环境改善后，气孔张开，叶片又恢复到主要利用空气

中 CO2的状态( Hu et al，2011; Xing ＆ Wu，2012) 。
喀斯特适生植物具有较强的 HCO3

－的利用能力，在其

生长过程中能交替利用细胞内的 HCO3
－与空气中的

CO2，具有独特的无机碳利用策略，而喀斯特地区的碳

酸盐岩为植物的这种无机碳利用机制提供了有利条

件，CA则成为该机制的重要助推器 ( 吴沿友等，
2011) 。适生植物的这种无机碳利用特性可作为喀斯
特生态脆弱区植被重建过程中树种选择的依据。
在喀斯特适生植物的光合无机碳利用过程中，

CA发挥着举足轻重的作用。CA 是一种含锌金属
酶，广泛存在于动物、植物、原核细菌与真核细菌中，
参与各种生理过程，催化细胞中 HCO3

－向 CO2 和

H2O 的转化 ( Badger ＆ Price，1994; Sasaki et al，
1998) 。不同抗旱植物 CA 活性在干旱逆境下有不
同的灵敏度和柔韧性，CA 活性越高，植物转化利用
HCO3

－的能力越强( Xing ＆ Wu，2012) 。植物光合
作用过程中同化利用的无机碳源一旦发生变化，其

稳定碳同位素组成( δ13C) 会相应发生变化。在光合
作用一定的情况下，植物同化利用无机碳源的δ13C

8411 广 西 植 物 36卷



值越偏负，其叶片的δ13C值会相应地变得更为偏负，
反之叶片的δ13C值就越偏正 ( Wu ＆ Xing，2012 ) 。
植物稳定碳同位素组成的变化已被成功地应用于光

合作用的研究中，δ13C的测定可用于追踪光合作用
过程中无机碳源的代谢途径( Motomura et al，2008;
Tcherkez et al，2009) 。
构树( Broussonetia papyrifera) 为荨麻目桑科落叶

乔木，拥有较高的自然生长速率，相比于桑科中的其

它物种，构树对各种不利环境具有更好的适应能力，

喜光、耐干旱瘠薄，能生长于水边，多生于石灰岩山
地，也能在酸性土及中性土上生长，广泛分布于中国

南北各地( Wu ＆ Xing，2012;叶波等，2014) ，是喀斯
特石漠化地区植被恢复的先锋树种之一。构树还有
较强的 HCO3

－利用能力( 吴沿友等，2011) ，得益于其
较高的 CA 活性，在高重碳酸盐处理下的构树利用
HCO3

－的份额达 30% ( Wu ＆ Xing，2012 ) 。朴树
( Celtis sinensis) 则为荨麻目榆科落叶乔木，喜光照、微
耐荫、喜温暖气候和粘质壤土，pH在 4．5～7．5范围内
生长良好，抗旱力强、也耐水湿和瘠薄、耐寒( 任叔辉，
2007) 。朴树有很好的经济、药用与环保价值，广泛分
布于江苏、安徽、山东、河南等省区，在以落叶阔叶林
为主要植被类型的南京地区，朴树是主要的建群种之

一 ( 高邦权和张光富，2005) 。光滑悬钩子 ( Ｒubus
tsangii) 是蔷薇科悬钩子属的攀援灌木，喜光、耐旱，
适应性强，多分布在 400～1 500 m的向阳山坡，对土
壤要求不严，pH 值 5． 5 ～ 7． 5 均可生长 ( 李志琴，
2010) 。悬钩子属植物具有很高的开发利用价值，是
良好的水土保持及生态造林树种，全国各地均有分布

( 王浩波等，2009) 。构树、朴树和光滑悬钩子都能在
喀斯特地区正常生长，并能很好地适应该区的异质性

环境。然而，朴树和光滑悬钩子在喀斯特异质性环境
下的不同光合生理响应特性却仍未可知。
为了更深入了解喀斯特适生植物的不同适应性

特征，并据此针对不同环境合理配置植被构成，结合

喀斯特地区高 pH、高重碳酸盐以及山区“天无三日
晴”的阴湿气候等荫生环境特点，同时考虑到植物
光合生理对高 pH及重碳酸盐的响应特性可用于分
析不同适生植物的不同无机碳利用特性，以及适生

植物对不同喀斯特环境的适应能力强弱的比较，因

此，本研究以构树、朴树和光滑悬钩子为材料，通过
测定中坡位及下坡位两种不同环境下三种植物的

CA活性、光合作用日变化、净光合速率对 CO2浓度

及光合有效辐射强度的响应曲线、叶绿素荧光特性

以及稳定碳同位素组成等指标，探讨三种植物对喀

斯特环境的光合生理响应特点，分析其不同适应性

特征，为喀斯特生态脆弱地区适生植物的选择以及

合理配置提供依据。

1 材料与方法

1．1 研究区概况
普定县位于贵州省中部安顺市西北部，105°27'

49″～105°58'51″ E、26°9'36″ ～ 26°31'42″ N，东西长
51．4 km，南北宽 40 km，海拔 1 100～1 600 m，属北亚
热带季风湿润性气候，季风交替明显，气候温和，年

均降雨量 1 390 mm，年均气温在 15．1 ℃左右。全县
喀斯特地貌广泛发育，碳酸盐岩出露面积占全县国

土面积的 79．2%，土壤以石灰土和黄壤为主，分别占
土壤总面积的 63．7%和 20．1%。普定县植被类型丰
富多样，但由于自然和人为双重因素的影响，该县土

壤侵蚀严重，裸露和半裸露石山连片出现，在多数地

区植被退化严重( 旷远文等，2010) 。研究区的土壤
为石灰土，微生物活动较强，易于有机质的降解( 田

丽艳等，2013) 。采样点位于阳面的中 ( 海拔 1 300
m) 、下( 海拔 1 190 m) 坡位，两种坡位环境下的土壤
均呈现弱碱性，HCO3

－浓度在 0．5 mmol·L-1左右。
中坡位的光合有效辐射强度平均为 202 μmol·m-2·
s-1，最高达 570 μmol·m-2·s-1 ;而下坡位平均为 155
μmol·m-2·s-1，最高达 350 μmol·m-2·s-1。两种
坡位环境下的大气 CO2浓度均为 398 μmol·mol-1左
右。中坡位的空气相对湿度平均为 23．9%，而下坡
位平均为 31．1%。
1．2 材料
供试材料为处于遮荫环境下生长的成熟期的 3～

5年生的构树、朴树和光滑悬钩子的植物叶片。以两
种不同坡位环境作为对比，并分别对应选取各自环境

下生长的三种植物进行测定，每种环境下每种植物各

随机选取 5棵进行试验，每棵植物每个指标重复测定
5次。将每种环境下每种植物根系周围重复 3 次采
集的土样各自风干、研磨后按相同比例混匀，过 0．25
mm筛后再分成 3份，重复 3次测定各自环境的理化
性质，对比分析两种环境下土壤理化性质的差异。
1．3 方法
1．3．1 土壤 pH和 HCO3

－浓度的测定 土壤 pH用电
极法测定，水土比为 5 ∶ 1; HCO3

－浓度采用中和滴定

法测定，各指标重复测定 3次。
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1．3．2 光合作用日变化 用便携式光合测量系统 Li-
6400( LI-COＲ，Lincoln，NE，USA) 测定三种植物第
4片完全展开叶的净光合速率( Pn ) 、气孔导度( Gs )

与蒸腾速率( E) 的日变化，各指标重复测定 5次。
水分利用效率通过方程式( 1) 计算获得:
WUE=Pn /E ( 1)
式中，Pn 是净光合速率，E是蒸腾速率。

1．3．3 净光合速率对 CO2 响应曲线的测定 用便携

式光合测量系统 Li-6400 ( LI-COＲ，Lincoln，NE，
USA) 测定三种植物第 4 片完全展开叶的净光合速
率对 CO2的响应曲线，重复测定 5次，据此拟合直角
双曲线方程( 2) ，再通过方程计算 Amax、CE以及 Ｒp :

A=
CE·C i·Amax

CE·C i +Amax

－Ｒp ( 2)

式中，C i 为胞间 CO2浓度( μmol·mol-1 ) ，Amax为

CO2饱和时的净光合速率，Ｒp为叶片的光呼吸速率，

羧化效率( CE) 为曲线的起始斜率。用于测定 CO2

浓度梯度为 400、300、200、100、50、100、200、300、
400、600、800、1 000、1 200、1 500、1 800 μmol·
mol-1。叶室光合有效辐射与温度分别设定为 1 000
μmol·m-2·s-1和 18 ℃。
1．3．4 净光合速率对光响应曲线的测定 用便携式
光合测量系统 Li-6400 ( LI-COＲ， Lincoln，NE，
USA) 测定三种植物第 4 片完全展开叶的净光合速
率对光的响应曲线，重复测定 5次，利用 CO2控制系

统将 CO2浓度设定为 400 μmol·mol-1，温度为 18
℃，利用人工光源控制叶室内的光合有效辐射，用于
测定的光合有效辐射强度的梯度为 2 000、1 750、
1 500、1 250、1 000、800、600、400、200、150、120、
100、80、60、40、20、0 μmol·m-2·s-1。采用非直角
双曲线方程( 3) 对该响应曲线先进行拟合，再通过
方程计算 Pmax、Q以及 Ｒd :

A=
Q·I+Pmax－ ( Q·I+Pmax )

2 －4K·Q·I·P槡 max

2K
－Ｒd

( 3)
式中，Pmax为光饱和时的净光合速率，Ｒd为叶片

的暗呼吸速率，表观量子效率( Q) 为曲线的起始斜
率，I为光合有效辐射强度，K 为反映光响应曲线弯
曲程度的曲角参数。
1．3．5 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 30 min，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，各

指标重复测定 5次。在打上一个测量光束后记录初
始荧光( Fo ) ，在 0．8 s 的饱和光脉冲( 6 000 μmol·
m-2·s-1) 照射后测定最大荧光( Fm ) ，光系统Ⅱ( PS
Ⅱ) 原初光能转化效率( Fv /Fm ) 则通过( Fm－Fo ) /Fm

计算获得，而 PSⅡ潜在活性 ( Fv /Fo ) 则通过 ( Fm －
Fo ) /Fo计算获得。植物的叶片正面经 800 μmol·
m-2·s-1的活化光短暂照射后测量其光下最大荧光
( F'm ) 、光下最小荧光( F' o ) 、可变荧光( F' v ) 与稳态
荧光产量 ( Fs ) 。PSⅡ实际的光化学量子效率
( ΦPSⅡ ) 通过( F'm－Fs ) /F'm计算获得。
1．3．6 δ13C测定 植物的第 1 片完全展开叶被用于
δ13C的测定，重复测定 5 次。植物叶片经烘干、粉
碎、过筛后，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δ13CPDB表示。
1．3．7 CA 活性 植物第 4、第 5 片完全展开叶被用
于 CA活性测定，每种植物重复 5 次。称取植物叶
片 0．1～0．2 g，放到预冷的研钵中，先迅速加入液氮，
再加入 3 mL 10 μmol·L-1巴比妥钠缓冲液( 含巯基

乙醇 50 μmol·L-1，pH 8．3) 进行研磨，取研磨液倒
入 5 mL的离心管中，离心管置于冰浴中 20 min 后，
在 12 000 × g离心 5 min，取上清液，冷藏待用。

CA活性测定采用改进的 pH 计法 ( Wu et al，
2011) 。保持反应系统在 0～2 ℃，取待测上清液 50～
1 000 μL，加入到含 4．5 mL 的巴比妥钠缓冲液( 20
μmol·L-1，pH8．3) 的反应容器中，迅速加入 3 mL预
冷的( 0 ～ 2 ℃ ) 饱和 CO2蒸馏水，用 pH 电极监测反
应体系 pH值变化，记下 pH值下降一个单位( 如 pH
值从 8．2到 7．2) 所需的时间( 记为 t) ，同时记录在酶
失活条件下 pH 值下降一个单位所需的时间( 记为
t0 ) ，酶的活力用 WA( U·g-1 FW) 表示。

WA= t / t0－1 ( 4)
1．4 数据分析
所有数据采用 SPSS 13．0 统计软件及 Excel 软

件进行差异显著性检验( LSD法) 及做图。

2 结果与分析

2．1 三种植物光合参数的日变化
在中坡位，构树的 Pn 日变化呈现双峰趋势，两

个峰值分别出现在 12: 00 和 15: 00，分别为 9．67 和
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10．21 μmol·m-2·s-1，朴树的 Pn 则表现出随时间变

化逐渐下降的趋势，9: 00 时的 Pn 最高，为 5． 55
μmol·m-2·s-1，光滑悬钩子的 Pn 日变化大致表现

为单峰曲线，最高值出现在 14: 00，为 6．71 μmol·
m-2·s-1，构树、朴树和光滑悬钩子的日平均 Pn 分别

为 5．87、3．38与 4．00 μmol·m-2·s-1( 图 1) 。在下坡
位，构树、朴树和光滑悬钩子的 Pn 日变化都表现为

单峰曲线，构树和光滑悬钩子的最高值都出现在

13: 00，分别为 8．44 和 5．34 μmol·m-2·s-1，朴树的
最高值则出现在 12: 00，为 5．64 μmol·m-2·s-1，构
树、朴树和光滑悬钩子的日平均 Pn 分别为 3． 98、
2．01与 3．15 μmol·m-2·s-1。
在中坡位，构树的 Gs 日变化也呈现出双峰趋势，

两个峰值分别出现在 11: 00 和 15: 00，分别为0．08和
0．05 mol·m-2·s-1，朴树的 Gs 在 9: 00～15: 00间变化
相对较为稳定，其值在 0．03～0．04 mol·m-2·s-1之间
波动，从 16: 00 开始下降为 0．01 mol·m-2·s-1，光滑
悬钩子的 Gs 日变化表现为单峰曲线，峰值出现在

11: 00，为 0．06 mol·m-2·s-1，构树、朴树和光滑悬钩
子的日平均 Gs 分别为 0．04、0．03 与 0．03 mol·m-2·
s-1。在下坡位，构树的 Gs 则随时间变化而逐渐减小，

9: 00时的 Gs 最高，为 0．06 mol·m-2·s-1，朴树和光滑
悬钩子的 Gs 日变化则都表现为单峰曲线，最高值分

别出现在 12: 00和 11: 00，分别为 0．03和 0．05 mol·
m-2·s-1。构树、朴树和光滑悬钩子的日平均 Gs 分别

为0．03、0．02与 0．03 mol·m-2·s-1。
三种植物在中坡位及下坡位两种环境下的

WUE日变化均出现双峰趋势。在中坡位，构树的两
个峰值分别出现在 9: 00和 12: 00，朴树出现在 9: 00
和 13: 00，光滑悬钩子则出现在 9: 00 和 14: 00，构
树、朴树和光滑悬钩子的日平均 WUE 值分别为
6．04、4．20 与 4．37 mmol·mol-1。在下坡位，构树的
两个峰值分别出现在 13: 00 和 16: 00，朴树出现在
12: 00 和 15: 00，光滑悬钩子则出现在 9: 00 和
13: 00，构树、朴树和光滑悬钩子的日平均 WUE值分
别为 5．05、3．26与 4．17 mmol·mol-1。
2．2 三种植物光合作用对 CO2浓度的响应

由表 1 可知，在下坡位生长的构树和光滑悬钩
子的 CE、Ｒp 和 Amax都显著高于中坡位，而朴树的

CE、Ｒp 和 Amax则没有显著差异。在中坡位，光滑悬
钩子的 CE显著高于朴树和构树，后两者则不存在
显著差异;构树的 Ｒp 则显著高于朴树和光滑悬钩

图 1 中坡位与下坡位三种植物的光合特性日变化
A． 净光合速率; B． 气孔导度; C． 水分利用效率。

Fig． 1 Diurnal changes of photosynthetic traits of three
plant species on the middle slope and lower slope
A． Net photosynthetic rate ( Pn ) ; B． Stomatal conductance
( Gs ) ; C． Water－use efficiency ( WUE) ．

子;而朴树和光滑悬钩子的 Amax则显著高于构树。
在下坡位，三种植物的 CE、Ｒp 和 Amax大小均依次为

光滑悬钩子＞构树＞朴树。
2．3 三种植物光合－光响应的特性
由表 2可知，在中坡位，三种植物的 Q大小依
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表 1 三种植物净光合速率对 CO2浓度

响应曲线的特征参数
Table 1 Parameters from the An－Ci response

curves of three plant species

植物
Plant species

坡位
Slope
location

羧化效率
CE
( μmol·
m–2 s–1 )

光呼吸
速率
Ｒp

( μmol·
m–2·s–1 )

最大净光
合速率
Amax

( μmol·
m–2·s–1 )

构树
Broussonetia
papyrifera

中坡
Middle slope

0．023 ±
0．008d

2．365 ±
1．908bc

14．151 ±
2．190d

下坡
Lower slope

0．065 ±
0．004b

3．837 ±
0．501b

37．727 ±
0．987b

朴树
Celtis sinensis

中坡
Middle slope

0．022 ±
0．002d

1．968 ±
0．450c

23．498 ±
2．245c

下坡
Lower slope

0．027 ±
0．004d

2．072 ±
0．433c

26．368 ±
3．072c

光滑悬钩子
Ｒubus tsangii

中坡
Middle slope

0．039 ±
0．004c

1．891 ±
0．889c

21．089 ±
1．126c

下坡
Lower slope

0．085 ±
0．032a

5．000 ±
1．802a

43．260 ±
5．623a

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) ，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。下同。
Note: Mean ± SE( n= 5) followed by different letters in the same row differ sig-

nificantly ( P≤0．05) ，according to one-way ANOVA and t test． The same below．

表 2 三种植物净光合速率对光合有效
辐射响应曲线的特征参数

Table 2 Parameters from the Pn-Par response
curvesof three plant species

植物
Plant
species

坡位
Slope

locations

表观量子
效率
Q
( μmol·
m-2·s-1 )

暗呼吸
速率
Ｒd

( μmol·
m-2·s-1 )

最大净光合
速率
Pmax

( μmol·
m-2·s-1 )

构树
Broussonetia
papyrifera

中坡
Middle slope

0．054 ±
0．023c

0．423 ±
0．204c

17．342 ±
0．391a

下坡
Lower slope

0．069 ±
0．009b

1．071 ±
0．320b

17．251 ±
0．641a

朴树
Celtis sinensis

中坡
Middle slope

0．079 ±
0．014ab

1．127 ±
0．328ab

14．966 ±
0．620b

下坡
Lower slope

0．082 ±
0．006a

1．613 ±
0．170a

10．189 ±
0．172c

光滑悬钩子
Ｒubus tsangii

中坡
Middle slope

0．067 ±
0．003b

0．426 ±
0．116c

15．562 ±
0．188b

下坡
Lower slope

0．055 ±
0．005c

1．648 ±
0．308a

16．842 ±
0．528a

次为朴树＞光滑悬钩子＞构树，构树的 Ｒd 与光滑悬

钩子没有显著差异，两者均小于朴树，朴树的 Pmax与

光滑悬钩子没有显著差异，两者均小于构树。在下

坡位，三种植物的 Q大小依次为朴树＞构树＞光滑悬
钩子，光滑悬钩子的 Ｒd 与朴树无显著差异，两者均

大于构树，而光滑悬钩子的 Pmax与构树没有显著差

异，两者大于朴树。构树在下坡位的 Q 和 Ｒd 分别

大于其各自在中坡位的 Q和 Ｒd，两种环境下生长的

构树的 Pmax则没有显著差异，朴树在下坡位的 Pmax

以及光滑悬钩子在下坡位的 Q 分别小于其各自在
中坡位的值，光滑悬钩子在下坡位的 Ｒd 和 Pmax则均

大于其各自在中坡位的值。
2．4 三种植物叶绿素荧光参数的比较
由表 3可知，中坡位的朴树拥有最高的 Fo值，

下坡位的构树则拥有最高的 Fv /Fm 与 Fv /Fo 值。在
中坡位，ΦPSⅡ值大小均依次为构树＞朴树＞光滑悬钩
子。在下坡位，ΦPSⅡ值大小均依次为构树＞光滑悬
钩子＞朴树。构树在下坡位的 Fo 值小于中坡位，其

余荧光参数值则没有显著差异。朴树在下坡位的
Fo 和 ΦPSⅡ值均小于中坡位。光滑悬钩子在下坡位
的 ΦPSⅡ值显著高于中坡位。

表 3 三种植物的初始荧光、PSⅡ原初光能转化效率、
PSⅡ潜在活性与 PSⅡ实际光化学量子效率
Table 3 Fo，Fv /Fm，Fv /Fo and ΦPSⅡ of

three plant species

植物
Plant
species

坡位
Slope
location

初始
荧光
Fo

PSⅡ
原初光
能转化
效率
Fv /Fm

PSⅡ潜
在活性
Fv /Fo

PSⅡ
实际光
化学量子
效率
ΦPSⅡ

构树
Broussonetia
papyrifera

中坡
Middle slope

688．606 ±
6．146b

0．788 ±
0．010ab

3．748 ±
0．223ab

0．255 ±
0．014a

下坡
Lower slope

589．091±
6．574a

0．815 ±
0．003a

4．421 ±
0．080a

0．234 ±
0．006a

朴树
Celtis
sinensis

中坡
Middle slope

821．186 ±
60．846c

0．769 ±
0．015b

3．372 ±
0．304b

0．171 ±
0．022b

下坡
Lower slope

637．735 ±
11．632ab

0．791 ±
0．005ab

3．790 ±
0．103ab

0．131 ±
0．005c

光滑悬钩子
Ｒubus
tsangii

中坡
Middle slope

651．104 ±
14．674ab

0．783 ±
0．015b

3．656 ±
0．353b

0．095 ±
0．007d

下坡
Lower slope

648．589 ±
22．128ab

0．799 ±
0．002ab

3．982 ±
0．049ab

0．190 ±
0．001b

2．5 三种植物叶片的δ13C和 CA活性
朴树的δ13C值最高，整体上较为偏正，且中坡位

与下坡位生长的朴树叶片的δ13C值之间无显著差异
( 表 4) 。相对于朴树来说，构树叶片的δ13C值较为
偏负，下坡位生长的光滑悬钩子叶片的δ13C值最低，
中坡位生长的构树和光滑悬钩子叶片的δ13C值都比
下坡位生长的构树和光滑悬钩子叶片的δ13C
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表 4 三种植物叶片的稳定碳同位素
组成和碳酸酐酶活性

Table 4 δ13C and CA activity of three plant species

植物
Plant species

坡位
Slope
location

稳定碳
同位素组成
δ13C ( ‰)

碳酸酐酶活性
CA activity
( WAU g-1·FW)

构树
Broussonetia
papyrifera

中坡
Middle slope

－26．509 ±
0．020ab

4 432．205 ±
360．747b

下坡
Lower slope

－27．297 ±
0．025b

11 574．299 ±
2 022．986a

朴树
Celtis sinensis

中坡
Middle slope

－25．938 ±
0．132a

181．176 ±
39．694c

下坡
Lower slope

－25．792 ±
0．558a

164．849 ±
38．516c

光滑悬钩子
Ｒubus tsangii

中坡
Middle slope

－26．634 ±
0．003ab

476．528 ±
84．363c

下坡
Lower slope

－28．346 ±
0．374c

157．070 ±
63．801c

值要高。构树叶片的 CA活性显著高于朴树和光滑
悬钩子，而下坡位生长的构树叶片的 CA 活性又显
著高于中坡位。朴树和光滑悬钩子叶片的 CA 活性
均很难被检测到。

3 讨论

在喀斯特地区生长的植物因为经常遭受各种各

样的逆境而造成 Gs 的减小或关闭，气孔阻力增加，

使得大气中的 CO2通过自由扩散的方式进入植物细

胞间隙变得更为困难。在该地区干旱或者高重碳酸
盐等逆境胁迫下，受气孔部分闭合的影响，进入植物

叶片细胞的 CO2浓度降低，导致细胞中的激活而升

高。本研究中，三种植物的气孔均出现不同 HCO3
－

向 CO2和 H2O的转化，经此诱导，CA 活性将被程度
部分闭合现象，然而作为喀斯特适生植物，因为构树

本身拥有较高的 CA活性，且容易在喀斯特逆境( 干
旱或高重碳酸盐等逆境胁迫) 下被激活，高效催化

转化细胞内的 HCO3
－为 H2O和 CO2，弥补因为 Gs 减

小或关闭而造成的碳源和水源的不足，维持构树光

合作用的正常进行( Wu ＆ Xing，2012) ，而朴树和光
滑悬钩子因为活性较难被检测到，并因此被视为没

有 CA活性，无法被激活。所以构树表现出比朴树
和光滑悬钩子更强的光合效率，朴树受气孔限制最

明显，其光合效率也最低。中坡位的日均光合有效
辐射强度高于下坡位，考虑到三种植物均具有喜光

性，所以三种植物在中坡位的日均光合效率都较高。
下坡位生长的构树比中坡位生长的构树拥有更高的

CA 活性，其催化转化细胞内的 HCO3
－为 H2 O 和

CO2的效率也更高，更能弥补中午因环境变化引起

Gs 减小而导致的水分不足，所以与中坡位生长的构

树不同的是，下坡位生长的构树没有出现“光合午
休”现象可能与此有关。朴树则属于慢生树种，光
合效率也较低，所以朴树对 CO2或者 H2O 的需求相
对较低，两种环境下朴树均没有出现“光合午休”现
象，说明中午环境的变化没有造成朴树光合作用过

程中 H2O 和 CO2的不足。此外，与下坡位相比，中
坡位的构树和朴树拥有平均较高的水分利用效率，

那么中坡位的构树和朴树在同样单位水分损失的情

况下能够获取固定更多的无机碳。光滑悬钩子的枝
叶生有皮刺，在干旱环境下具有减小水分散失的功

能，其 Gs 不会随中坡位空气相对湿度的减小而降

低，并能保持较为稳定的 WUE。
CE可以反映叶片对进入细胞间隙 CO2的同化

状况，CE越高，说明光合作用对 CO2的利用就越充

分( 叶子飘和于强，2008) 。下坡位的构树和光滑悬
钩子在气孔导度较小，无机碳源受限的情况下，都能

够高效利用从大气进入细胞间隙的 CO2或者是通过

自身呼吸而产生的 CO2。光呼吸产生的 CO2可被光

合作用回收利用( Loreto et al，2001) 。下坡位生长
的光滑悬钩子通过光呼吸而为光合作用提供 CO2的

能力比中坡位高，同时也高于构树和朴树。这可能
与中坡位光滑悬钩子增大的 Gs 有关，气孔打开有利

于大气中 CO2进入细胞间隙，光呼吸就可能会受到

抑制。叶片暗呼吸是植物分解有机物并释放能量的
过程( 张富华等，2014) ，构树和光滑悬钩子在中坡
位的 Ｒd 均低于各自在下坡位的值，可能与中坡位拥

有较高的日均光合有效辐射强度有关，增强的光合

有效辐射强度对暗呼吸产生了一定程度上的抑制。
朴树拥有平均较高的 Ｒd，不利于有机物的累积和生

物量的增加。Q则可以反映植物在遮荫环境下对光
能的利用效率 ( 叶子飘和于强，2008) ，遮荫环境对
朴树光能利用效率的影响不大，构树则在低光强下

体现出较高的光能利用效率。
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 ( 孙晓方
等，2008) ，本研究结果表明，与下坡位相比，中坡位
的构树和朴树的 PSⅡ反应中心发生一定程度的失
活，而三种植物 Fv /Fm、Fv /Fo 值的变化各自都不显
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著，说明两种环境下三种植物的光合结构都未受损

伤。而中坡位的朴树和下坡位的光滑悬钩子较高的
ΦPSⅡ值则有利于提高光能的转化效率，为暗反应的

光合同化积累更多所需的能量，以促进碳同化的高

效运转和有机物的积累( 罗青红等，2006) 。
WUE 的增加以及海拔的升高都会引起δ13C值

的增加( Farquhar ＆ Ｒichards，1984; 杨成等，2007) ，
然而中坡位构树的δ13C值并未显著高于下坡位。据
分析，下坡位的构树具有显著较高的 CA 活性，这有
利于构树在气孔部分闭合碳源受限的情况下更加高

效地利用细胞内的 HCO3
－，而喀斯特地区土壤中的

HCO3
－的 δ13C值比大气 CO2 的 δ

13C值更为偏正
( Clark ＆ Fritz，1997) ，所以对 HCO3

－的高效利用使

得下坡位构树的δ13C值并没有变的明显偏负。朴树
的光能利用效率及光合能力不受坡位环境变化的影

响，且其光合作用过程中的无机碳源只能来自大气

中的 CO2，海拔的升高和 WUE的增加并未引起朴树
δ13C值的变化，这可能与其稳定的 CO2固定及同化

效率有关，且作为慢生树种，朴树在光合作用的过程

中发生的稳定碳同位素分馏效应也最小。光滑悬钩
子在中坡位的δ13C值比下坡位显著偏正，在 WUE 较
为稳定的情况下，主要是受海拔升高的影响，那么下

坡位过于偏负的δ13C值可能还受其它无机碳源的影
响。据研究，CO2释放点靠近叶绿体内侧，且没有边

界层、气孔以及细胞壁的限制，因此，光呼吸产生的
CO2极易被光合作用重新利用( Loreto et al，2001) ，
但经过光合作用过程中同位素的分馏作用，稳定碳

同位素组成将变得比大气 CO2的δ
13C值更为偏负，

如果光呼吸产生的 CO2被光滑悬钩子的光合过程重

新利用后，其叶片的δ13C值就将变得更为偏负，关于
这方面的推测有待进一步研究证实。

4 结论

三种植物对不同的喀斯特坡位环境具有不同的

适应特点及无机碳利用特性。构树光合作用过程中
所利用的无机碳源既可以来自大气中的 CO2，亦可

以在气孔部分闭合的情况下利用细胞内的 HCO3
－，

下坡位的构树较高的 CA活性使得其利用 HCO3
－的

效率也会更高，并能在光强相对较低的情况下具有

较高的光能利用效率，这与喀斯特适生植物最重要

的一个适应性特征－较高的 CA 活性相一致。构树

对下坡位具有相对较好的适应性。朴树缓慢的生长
速度以及无机碳同化利用效率，使朴树对无机碳源

的需求最低，且能保持较稳定的光合效率，但朴树光

合作用过程中的无机碳来源较单一，主要利用大气

中的 CO2。中坡位的朴树具有相对较高的净光合速
率和光能利用效率，所以朴树较适合生长在中坡位

环境。光滑悬钩子主要利用大气中的 CO2进行光合

作用。下坡位的光滑悬钩子拥有较高的呼吸速率，
能更加有效地分解有机物并释放能量。但中坡位的
光滑悬钩子表现出较高的净光合速率和光能利用效

率。因为光滑悬钩子的枝叶具有皮刺，能有效保持
水分，所以中坡位相对较低的空气相对湿度也不会

影响光滑悬钩子的 PSⅡ的活性、气孔开度以及
WUE。同时考虑到两种环境下的大气 CO2浓度无显

著差别，而中坡位的光合有效辐射强度显著较高，所

以选择中坡位作为光滑悬钩子的适宜种植环境。
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