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喀斯特优势植物种干旱和高钙适应性机制研究进展 
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摘 要：喀斯特山区石灰土特有的物理、化学性质对其上生长的植物种有明显的制约性，石灰土优势植物 

种对该环境的抗逆性及适生性正 日益受到关注。从形态学、生理学等角度综述了近年来有关喀斯特优 

势植物种对石灰土干旱、高钙环境的抗逆性和适生性机制，并对研究中存在的问题进行 了简评，最后对 

其研究前景作了展望。 
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Abstract：Special physical and chemical properties of calcareous soil in karst areas have significantly 

conditionality on plant species growing on it，the resistance and adaptability of dominant plant species of 

calcareous soil to the environment are of increasing interest．The author summed up the resistance and 

adaptability of dominant plant species which growing and developing in calcareous soil，mainly from a view of 

morphology and physiology．Furthermore，this paper had a brief review on the problem in correlative studies， 

and the study trends of this field were also prospected． 
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0引言 

喀斯特环境是自然地理环境中一个独特的生态环 

境系统[1-4]。经过近年来对贵州喀斯特植被退化地区的 

调查研究发现，喀斯特环境是一种典型的钙生性环境， 

长期以来，形成了具有喜钙性、岩生性和旱生性的喀斯 

特植被，并产生了丰富的植物特有种，但许多喜酸、喜 

湿、喜肥的植物在这里难以生长，导致喀斯特植被群落 

结构具有相对简单、生态系统正向演替速率慢且易中 

断、群落自调控能力较弱的特点，是承灾能力弱、灾害 

承受阈值弹性小的一种生态脆弱环境 。在环境参数 

或种群值受到重大扰乱时系统将面临崩溃而发生逆 

转，使生境的严酷性剧增甚至植物难以生存，形成石漠 

化 景观 B0-~s]。近 年 来 ，对植 物 抗 逆 性(plant press 

resistance1的研究日渐增多，但主要集中在低温、干旱 

以及土壤盐渍化等极端环境下的植物适应性，而专门 

针对喀斯特环境的植物抗逆性研究相对较少。笔者从 

形态学、生理学等角度综述了近年来有关喀斯特优势 

植物种对石灰土干旱、高钙环境的抗逆性和适生性机 
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制，以期为喀斯特生态环境保护和退化生态系统恢复 

重建过程 中的植物选种、育种提供理论依据和决策 

参考。 

1干旱抗逆性 

西南喀斯特区虽分布于亚热带季风性气候带，雨 

量充沛，但由于下伏岩层中裂隙和地下管道广布，其特 

殊的二元结构水文系统，使大气降水容易经陡坡、岩石 

裂隙和落水洞转入地下暗河，或者流动在深切的峡谷 

之中，造成地表土壤含水量低，临时性干旱严重 。喀 

斯特植物生长发育受许多环境因素的影响，其中，水 

分是其重要限制因子。水分不足既影响林木生长，又 

对植物的分布起一定的限制作用”’。 。特别是石漠化 

发生后，喀斯特生态系统的稳定性进一步减弱，即便 

年降雨量大，临时干旱也能成为制约植被生长的主要 

因素 】。 

干旱胁迫对植物光合作用、呼吸作用、离子吸收 

运输、物质转化及酶促作用等生理生化过程都会造成 

深刻的影响，同时亦影响到各生理生化效应的相互联 

系[22_2 。喀斯特植物对干旱环境的适应主要是从形态 

结构和生理过程2个方面进行。 

1．1形态结构适应 

干旱胁迫下，植物通过限制水分的丧失和保持一 

定的吸水能力，维持体内较高水势，并使细胞处于正常 

的微环境中。根和叶作为土壤一植物一大气间水分循 

环的关键部位，对干旱胁迫有着积极的响应。喀斯特 

区优势植物种对该区干旱缺水、光照较强环境的适应 

首先体现在微观叶组织结构上。与其他干旱环境相 

似，喀斯特优势植物种叶解剖表现出栅栏组织发达，海 

绵组织排列紧密，细胞间隙小，角质层较厚等特质口 。 

较厚的角质层或蜡质层，以及发达的表皮毛，都有利于 

减少蒸腾作用过程中水分的散失[2 。从植物体宏观 

结构上看，优势种较普通种表现出较大的根冠比，这使 

其一方面通过落叶或降低冠幅等方式，减少接受光辐 

射的叶片面积，降低水分的蒸腾损失；另一方面，通过 

发育发达的根系增强吸水能力，在配合适度蒸腾作用 

降低叶温减少灼害的同时，保障体内水分平，衡【 。 

1．2生理过程适应 

当植物叶肉细胞内CO 浓度稳定且处于较高水平 

时，细胞内水分含量低会限制光合作用的进行。喀斯 

特区优势植物种一般有较大的蒸腾临界值和较高的水 

分利用效率(WUE)，从而在增加从土壤中吸收更大量 

水分的同时减少产生单位同化物质所需的水分。大量 

研究显示，喀斯特区优势物种可随土层厚度、土壤含水 

量的降低和光照强度的增强而提高其水分利用效率， 

且同种植物的水分利用效率亦随喀斯特区石漠化程度 

的加重而增加 ，这是喀斯特区优势植物种对干旱恶 

劣环境的一种重要自适应调控途径。 

植物叶片中碳酸酐酶(cA)在植物光合作用过程 

中具有关键性作用。碳酸酐酶除能增强光合CO：固定 

能力外[30-3”，其活性对植株适应缺水环境亦有积极意 

义。干旱环境下，植物叶片中碳酸酐酶活性会增加，且 

与光合速率变化保持一致0 ，强的碳酸酐酶活性可提 

高叶肉细胞气孔导度，提供相对多的CO：和水分有效 

供给用于光合作用 。同等环境条件下，喀斯特区优 

势植物种相对于普通种有更高的碳酸酐酶活性，并出 

现“光合午休”现象，光合作用降低，这可能是由于正午 

的强烈光照激发了优势种适度减小气孔导度，在保证 

叶片免受灼害的同时降低蒸腾水分散失的缘故p∞ 。 

2高钙适生性 

绝大多数植物对土壤中钙离子的吸收与土壤钙 

离子浓度呈正相关 】。尽管钙元素在植物体生理过程及 

抗逆性生长过程中具有重要的生物学作用，但它在生 

物体细胞质内的含量是极低的(约为10’ 1O。。mol／L)， 

且只有保持此极低浓度水平才能发挥其正常生理功 

能。钙离子浓度超过最适浓度时，会使植物细胞的伸 

长受到抑制；过量的钙离子将会同磷酸盐反应生成沉 

淀，干扰植物的磷酸代谢体系和以磷酸为基础的能量 

代谢【 ’郴]。 

喀斯特石灰土是喀斯特区域内分布最广的非地 

带性土壤，是下伏碳酸盐岩风化的产物，高钙、镁，低 

磷、钾，土壤pH较高的地球化学特征正是其对母岩化 

学性质继承性的反映 。在钙含量较高的土壤、大 

气、雨水、喀斯特水的共同作用下，生长于喀斯特区石 

灰土上的植物具有高钙、镁含量以及高灰分，而硅、铝含 

量则较低的特征口。 删。高钙环境下，植物的光合作用 

和生长速率可能会受到影响，严重的甚至还会由于细 

胞质内过高的钙浓度破坏细胞器而致植物死亡 删。 

喀斯特植物适应高钙环境的方式与适应干旱环境类 

似，主要体现在生理结构和生理过程2个方面。 

2．1生理结构适应 

植株适应高钙环境最直接的方式为控制根系吸 

收和向地上部分的转运。Ca2+进入根细胞后需要通过 

质外体运输的方式穿越内皮层和木质部薄壁细胞组织 

进入木质部，再向上运移。但是，根内皮层细胞壁上木 

栓化的凯氏带可阻止Ca2 的质外体运输 ，因此，不同 

植物种根系结构的某些差异导致了其吸收钙素的能力 

不同。 
一 些高钙环境下的优势种可通过形成钙化根等 
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方式将过量吸收的钙结合、固定在根组织中，限制钙素 

的向上转运 ”。此外，植物含晶细胞中的草酸钙晶体 

也对植株钙水平有一定的调节作用 。在高钙环境 

下，一些优势种体内会形成不同形态和大小的草酸钙 

含晶细胞，将过量的游离态钙离子以稳定的草酸钙结 

晶形式固定，且草酸钙晶体的晶型、大小及数量均会随 

生长环境中Ca2 浓度的变化而变化，从而减少毗邻细 

胞周围的质外体中Ca2 浓度 -50]。同时，某些植物成熟 

叶表面存在成分以Ca、O、C为主要成分的腺体，并可 

通过叶表面的特化结构将其排出体外，从而既维持成 

熟叶细胞质中游离态钙处于低水平，也保证叶钙含量 

相对稳定[51,55]。 

2．2生理过程适应 

2．2．1内部钙库的调节 植株 自身的钙库调节在适生过 

程中发挥着重要的作用。植物主要靠质膜钙转运和胞 

内钙库两方面的作用，调节细胞溶质钙离子浓度，使细 

胞内钙离子浓度处于低水平 。高钙适生植物种通过 

胞质Ca2 外流系统和内流系统，即Ca2~／I-I 反向转运蛋 

白、Ca2+_ATPase和钙离子通道[57_5 ，将过量的Ca2 运出 

细胞质外或储存于液泡等钙库中，调节细胞质内Ca2 

浓度于正常水平。 

石灰土优势种多表现出体内根、叶等器官以及细 

胞壁、液泡等细胞器内钙离子浓度水平较高，同时仍可 

以正常生存 。有的植物种的光合作用，甚至会随着 

土壤钙离子的增加而加强。一系列生理学方面的研究 

显示，钙生植物叶片中叶绿素含量会随其吸收钙离子 

量的增加而增加，从而增强光合作用。同时，细胞质中 

多余的钙离子可被体内草酸结合固定形成稳定态的草 

酸钙 ，最终以独立钙腺体的形式排放于叶表使细胞 

质中钙离子随土壤中有效钙离子浓度的增加先增加而 

后趋于一个稳定的值，减少基质高钙对相应细胞器的 

破坏，维持光合作用正常进行H5-46,63-64]。 

张宇斌等[651的研究发现，喜钙植物的POD活性远 

高于嫌钙植物，并由此推测POD在喜钙植物适应喀斯 

特土壤贫瘠、季节性干旱和富钙等逆境条件中起着重 

要作用。认为POD的高效表达保证了喜钙植物在受 

到环境胁迫时能很好地避免细胞膜损伤和其他一系列 

生理生化过程的破坏。关军锋等 、赵福庚等【 的研 

究发现，嗜钙型植物细胞质膜上Ca2+_ATPase活性比嫌 

钙型植物细胞质膜上Ca2+_ATPase活性高，能将细胞质 

中钙运出质膜，储存在细胞壁中，这可能也是嗜钙型植 

物适应喀斯特高钙环境的机理之一。 

这种通过调节体内钙库，使细胞质内钙离子处于 
一

个较高且稳定水平来适应高钙环境的方式多见于一 

些广布随遇种，这类植物种多对 自身钙离子浓度的变 

化敏感，能及时应对由于环境条件变化而引起的体内 

钙离子浓度的波动。而在对避钙植物所进行的对比研 

究发现，该类植物细胞质内钙离子浓度随介质钙离子 

浓度的增加而不断增加，最终导致光合细胞器被破坏， 

植物光合作用无法顺利进行H8,68]。 

2．2．2控制钙的吸收转运 植物对土壤高钙的适应是 
一

个复杂的生理过程，除了上述的自身内部钙库的调 

节外，还涉及到钙离子的吸收转运等环节。植物的地 

上部分参与光合作用和呼吸作用，是植株整个生活史 

得以完成的关键，因此，对植株地上部分钙离子浓度 

的调节、控制亦是植物适应高钙环境的关键[4 。石灰 

土上的部分喜钙植物可根据其地上部分中的钙离子 

浓度来控制根系对土壤钙离子的吸收，或是当根系吸 

收大量钙离子时，控制地下部分向地上部分钙离子的 

转运量，从而维持地上部分进行正常生理活动所需的 

钙水平 】。 

3结论 

植物生命活动是物质代谢、能量代谢、信号传递和 

形态建成的综合过程，植物对逆境胁迫的反应及适应 

过程是植物与环境关系的对立统一 ’ 。喀斯特优势 

植物种对干旱缺水、强光照环境的反应首先体现在微 

观叶组织结构和宏观根冠比上，微观叶组织结构上较 

厚的角质层或蜡质层以及发达的表皮毛，都有利于减 

少蒸腾作用过程中水分的散失；宏观结构上较大的根 

冠比，一方面通过减少接受光辐射的叶片面积来降低 

水分的蒸腾损失，另一方面通过发育发达的根系增强 

吸水能力来保障体内水分平衡。其次，喀斯特区优势 

植物种一般有较大的蒸腾临界值和较高的水分利用效 

率，从而在增加从土壤中吸收更大量水分的同时减少 

产生单位同化物质所需的水分，这是喀斯特区优势植 

物种对干旱恶劣环境的一种重要自适应调控途径。再 

者，喀斯特优势植物种相对于普通种具有更高的碳酸 

酐酶活性，强的碳酸酐酶活性可提高叶肉细胞气孔导 

度，提供相对多的CO：和水分有效供给用于光合作用， 

干旱环境下，植物叶片中碳酸酐酶活性会增加，且与光 

合速率变化保持一致以适应植株缺水环境。 

喀斯特土壤的高钙环境是影响该地区植物生理特 

征的最重要环境因素之一。面对喀斯特石灰土高钙环 

境，石灰土优势物种多表现出体内根、叶等器官以及细 

胞壁、液泡等细胞器内钙离子浓度水平较高的特征。 

植物对土壤高钙的适应是一个复杂的生理过程，除了 
一 些对 自身钙离子浓度变化敏感的植物通过调节体内 

钙库，使细胞质内钙离子处于一个较高且稳定水平来 
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适应高钙环境外，植物对植株地上部分钙离子浓度的 

调节、控制亦是植物适应高钙环境的关键。石灰土上 

的部分喜钙植物可根据其地上部分中的钙离子浓度来 

控制根系对土壤钙离子的吸收，或是当根系吸收大量 

钙离子时，控制地下部分向地上部分钙离子的转运量， 

从而维持地上部分进行正常生理活动所需的钙水平。 

除此之外，POD的高效表达保证了喜钙植物在受到环 

境胁迫时能很好地避免细胞膜损伤和其他一系列生理 

生化过程的破坏；较高的细胞质膜Ca2+_ATPase活性能 

将细胞质中钙运出质膜，储存在细胞壁中。喜钙植物 

的POD活性和细胞质膜上的Ca2+_ATPase活性均远高 

于嫌钙植物，这可能是喀斯特优势物种适应喀斯特高 

钙环境的主要机理之一。 

4展望 

国内外有关石灰土优势植物种对喀斯特环境的适 

生性问题研究，仍处于初步阶段。目前，仅是揭示了适 

生现象的存在和产生的正面影响，对适生现象的根本 

原因、系统过程以及适生性反馈产生之后对外界不利 

环境的具体适应过程，即最终机制性问题还有待进一 

步研究，特别是优势植物种对石灰土高钙环境的适应 

性机制。一方面，土壤钙素作为植株所必需常量元素， 

有稳固细胞壁的作用；另一方面，作为“第二信使”传递 

信息，反馈外界条件，使植物体得以及时应对外界环境 

变化，在植物应对干旱、低磷、高盐不利环境下所起到 

的积极作用一直是研究者所关注的焦点。但环境钙素 

过量供应对植物来说亦是一种毒害，深入了解这一毒 

害产生的具体生理过程，特别是对优势植物种光合作 

用的影响及其调控机制问题，还有待深入研究。 

【5】 

[6】 
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