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摘耍：石灰土是中国西南喀斯特地区分布最广的非地带性土壤，因对母岩化学性质的继承 Ca2 含量普遍较高，植物对土壤 

高钙环境的适应行为关系到植株对钙素的吸收、转运、积累等各个环节。为探讨土壤高 Ca2 环境对植物生理生态的影响和 

喀斯特喜钙植物的适生机制，以石灰土专属种柳叶蕨(Cyrtogonellum Ching)和酸性土专属种薄叶双盖蕨(Diplazium pinfaense 

Ching)2种蕨类植物为材料，分别用浓度梯度为4、30、100、200 mmol·L 的Ca2 营养液进行沙培，利用LI．Cor 6400i便携 

式光合测定仪分别对不同Ca2 浓度培养液培养的两种蕨类植物进行净光合速率(Pn)、蒸腾速率(Tr)、气孔导度(Gs)、胞间CO2 

浓度(ci)等光合作用参数进行测定分析。结果表明：(1)柳叶蕨和薄叶双盖蕨的日 Pl1f )最高值对应的 Ca2 浓度分别为 30 

mmol·L 和4 mmol·L～，柳叶蕨较薄叶双盖蕨具有更高的耐钙能力；(2)随Ca2+~度升高，柳叶蕨和薄叶双盖蕨的叶片净光 

合速率、蒸腾速率、气孔导度总体均呈降低趋势，但柳叶蕨降幅相对平缓，变化幅度较弱，柳叶蕨对环境钙浓度变化有相对 

较高的稳定性；(3)柳叶蕨和薄叶双盖蕨叶片Pn与ci均呈显著负相关关系 (P<O．01)，二者光合强度降低均受非气孔限制 

因素的影响，前者与叶肉细胞羧化能力减弱有关，后者可能还与高钙引起的叶片叶绿素含量降低有关；(4)酸性土专属种薄 

叶双盖蕨无法适应石灰土的高钙环境，可能与 Ca2 浓度升高到一定程度时其光合强度快速降低，水分代谢趋于紊乱，不能 

积极应对气温日变化等因素有关。 
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钙素是植物生长发育所必需的矿质营养元素， 

在植物体内发挥着重要的生理功能[1之】。但是，植物 

体内较高的 ca 浓度会影响植物的光合作用和生 

长速率，严重的还会破坏细胞器而致植物死亡[3 。 

另外，细胞质中过多的游离态 ca 可与 P043-形成 

沉淀，干扰与磷代谢有关的生理过程，抑制呼吸作 

用，或因妨碍正常的信号传导而影响植物生长【5击J， 

这可能是许多植物在土壤高 Ca2 地区难以正常生 

长的原因之一。 

石灰土作为喀斯特地区分布最广的非地带性 

土壤，是其下伏碳酸盐岩风化的产物。由于对母岩 

的继承陛，土壤Ca2 含量普遍较高。据报道，同为 

常绿落叶阔叶混交林下，石灰土Ca2 浓度是酸陛土 

的3倍以上【 。喀斯特地区石灰土的高钙含量已成 

为影响该区植物生理特征及植物多样性最重要的 

环境因素之一 j。 

本 文 分 别 选 取 石 灰 土 专 属 种 柳 叶 蕨 

(Cyrtogonellum Ching)和酸性土专属种薄叶双盖蕨 

(Diplazium pinfaense Ching)2种蕨类植物为研究对 

象，模拟石灰土高Ca2+~度的环境特征，用具有不 

同 Ca2 浓度梯度的营养液对 2种蕨类植物进行培 

养，根据其净光合速率、蒸腾作用、气孔导度、胞 

间CO2浓度等光合指标特性，探讨钙离子胁迫对两 

种蕨类植物光合作用的影响，并比较分析了柳叶蕨 

和薄叶双盖蕨对土壤高Ca2 环境的生理响应特征。 

以期为喀斯特喜钙植物适生机制的理解及退化生 

态系统植被恢复的物种选择提供基础数据和理论 

支持。 
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1 材料与方法 

1．1 材料来源 

实 验 样 品 材 料 石 灰 土 专 属 种 柳 叶蕨 

(Cyrtogonellum Ching)和酸性土专属种薄叶双盖蕨 

(Diplazium pinfaense Ching)为野外(贵州茂兰国家 

级自然保护区)采集植物孢子，室内培养成株。 

1．2 材料培养与处理 

实验于室温室内进行。采用 6O目石英砂作为 

培养基，霍格兰氏(Hoagland’s)营养液配加阿农 

(Amon)微量元素混合液作为母液，通过改变配加硝 

酸钙调节和配置不同营养液 Ca2 浓度，配成 Ca2+ 

浓度分别为4、30、100、200 mmol'L 的4种营养 

液，其中4 mmol·L 的Ca2 浓度用以模拟酸性土中 

交换态钙含量，100 mmol·L 用以模拟石灰土中交 

换态钙平均含量，并用O．1 mol·L 的盐酸及氢氧化 

钠溶液将营养液 pH 值控制在 6~6．5。于温度 

23~27℃，湿度7O％、光照强度15(士5)lxmol·m-2．S 

条件下砂培 2种植物。每种营养液设置4次重复， 

于室内测定植株的各项光合作用指标参数。 

1．3 测定指标及方法 

采用美国LI．COR公司生产的LI．6400i便携式 

光合仪，对不同cd 浓度培养液培养的两种蕨类植 

物进行净光合速率(Pn，pmol·m-2~s )、蒸腾速率 

(Tr,mmol·m-2．s )、气孔导度(Gs，mol·nr ·S )、胞 

间CO2浓度(Ci，gmol·mol )等光合作用参数的测 

定。测定时间为09：00—18：00，每小时测定 1次。 

每次测定2片叶，每片叶记录5组数据，取平均值。 

1．4 数据处理 

采用SPSS、Origin等软件对实验数据进行统计 

分析和制图。 

2 结果与分析 
2．1 Ca。 浓度对2种蕨类植物净光合速率的影响 

2．1．1 不同 ca 浓度对 2种蕨类植物净光合速率 

Pn的影响 

由表1可见，当Ca2 浓度低于 100 mmol·L 时， 

柳叶蕨的Pn略高于薄叶双盖蕨的Pn，而当Ca 浓 

表 1 不同Ca2 浓度下2种族类檀物日间 

净光合速率均值(utool·m ·s ) 

Table 1 Thenetphotosynthetic rate(gmol。m-2．s )ofthetwoferns’ 

leavesunderdifferent calcium concentrationinmedium level 

Ca2 浓度／(retool·L ) 4 30 100 200 

柳叶蕨 Pn 0．28a 0．25a 0．16a 0．13a 

) 1．43a 1．57a 0．71b 0．84b 

薄叶双盖蕨 Pn 0．08a O．20a 0．Ila 0．16a 

P 岫 1．41a 1．28a 0．89b 0．97b 

同行数字后小写字母表示经多重比较 Duncan’s(P<0．05)检验后 

组间差异情况。下同。 

度为200 mmol·L 时，薄叶双盖蕨的Pn高于柳叶 

蕨的Pn。同时，随ca2+浓度升高，柳叶蕨的Pn减 

小，而薄叶双盖蕨的 Pn整体上呈先增大后减小趋 

势。 

4个浓度梯度上，两植物全日最大净光合速率 

P 一)均出现在正午 12：00。从表 1可知，柳叶蕨在 

Ca2+~度为30 mmol·L 时的日P m 达到最高值， 

为 1．57 lamol·m-2 0S～，说明其在 Ca2 浓度为 30 

mmol·L 时有最佳的生长状态。薄叶双盖蕨在 Ca2 

浓度为 4 mmol·L-1时的日 P 一)值最高，为 1．41 
gmol·rn-2．s～

， 显示薄叶双盖蕨在低 ca2 浓度(4 

mmol·L )时有最佳的生长状态，该浓度与通常情况 

下酸f生土中交换态钙浓度基本一致 ]。 

2．1．2 2种蕨类植物净光合速率(Pn)与胞间CO。浓 

度(ci)的日变化关系 

植物胞间CO2浓度作为光合作用的底物，其浓 

度能够在一定程度上反映光合作用的强度。由图 1 

可见，柳叶蕨和薄叶双盖蕨叶片Pn与Ci均呈显著 

中度负相关关系( l<0．O1)，其相关系数分别为．0．712 

和．0．804。显示二者光合作用降低均受到一定的非 

气孔限制，净光合速率的降低可能是由叶肉细胞光 

合活性下降引起的【lⅢ。 

2．2 不同 Ca舢浓度下 2种蕨类植物的其他生理参 

数特征 

2．2．1 蒸腾速率(Tr)日变化 

蒸腾作用是植物吸收和运输水分的主要动力， 
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A图：柳叶蕨(30 r~'nol·L )；B图：薄叶双盖蕨(4mmol-L。) 

图 1 2种植物净光合速率(Pn)日变化与胞间C02浓度(Ci)日变化关系图 

Fig．1 The relationship between diurnal variations ofnet photosynthetic rate(Pn)and intercellular C02 concentration(ci)ofthe two fems’leave 
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在维持植物各部分水分饱和，保持细胞组织形态， 

促进矿质元素及无机盐类在体内的运输和分布，降 

低叶片温度等方面均具有重要生理意义L1“。 

从图2可见，当Ca2 浓度为30 mmol·L 时， 

柳叶蕨的Tr与薄叶双盖蕨的 Tr基本相近，其余浓 

度梯度上二者差异显著 P<0．00 1)，前者仅为后者的 

1／2左右。Ca2 浓度为4 mmol·L 时，柳叶蕨(图2A) 

Tr日变化曲线呈轻微的“双峰’’= ，“峰”分别出现在 

13：00时和 17：00时，“谷”出现于 15：00时；30 

mmol·Ld时，其Tr Et变化曲线有明显的“峰”，出现 

在 13：00时，“谷”出现在 14：00时，这与午后 14：00 

时左右气温和光照强度为 1 d中最大有关；随ca2 

浓度升高，其Tr日变化曲线由“双峰”变为“单峰”， 

且强度明显减弱。薄叶双盖蕨(图2B)在Ca2+~度较 

低时(4mmol·L )的Tr随时间变化趋势最为明显，在 

12：00时和17：00时出现“峰”，而“谷”期出现于13：00 

时，与柳叶蕨略有差异，这应与物种自身遗传性有 

关；与柳叶蕨类似，薄叶双盖蕨随 ca -胁迫程度的 

加剧，蒸腾作用强度亦降低，不同的是，ca 浓度 

较高时，薄叶双盖蕨的Tr随时间(外界气温)变化的 

规律性减弱。说明薄叶双盖蕨可能只在ca 浓度较 

低时才可以敏锐应对1 d之中光照强度和温度的变 

化。 

Cd 浓度 f蛐 。1：一 4 — 30 一 l0o —．_-200 

时刻 

A图：柳叶蕨；B图：薄叶双盖蕨 

图2 不同Ca2~浓度下2种植物蒸腾速率(Tr)的日变化 

Fig．2 Diurnal variations oftranspiration rate(Tr)ofthe two ferns 

leaves at different c~cium concentration level 

用这两个相互耦合的过程进行调控【l ”J，进而影响 

到植物的生长发育。一般说来，植物的 Tr与 Gs 

呈线性正相关，遭遇环境胁迫时，气孔表现为关闭， 

即气孔导度降低，蒸腾强度减弱 引。 

实验表明，柳叶蕨和薄叶双盖蕨两种植物的Tr 

与 Gs在不同 Ca2 浓度间均具有极显著差异 

0．001 1，经多重比较检验后可以归为如表 2所示的 

3个系列。相对于薄叶双盖蕨，不同 Ca2+浓度梯 

度下柳叶蕨的 Tr和 Gs均处于较低水平，该现象 

的产生可能是柳叶蕨的遗传因素造成的。两植物在 

Ca +浓度为4 mmol·L 时均有最大的Tr和Gs，所 

不同的是，柳叶蕨 Tr和Gs骤然降低的拐点在ca2+ 

浓度为 100 mmol·L 时，而薄叶双盖蕨出现在 Ca2+ 

浓度为 30 mmol·L 时。在 Ca2+~度为 100 mmol-L 

和200 mmol·L 时，柳叶蕨的Gs值分别为Ca2 浓 

度为 4 mmol·L 时的23．53％和 35．29％；当Ca2 浓 

度为 30 mmol·L 和 100 mmol·L 时，薄叶双盖蕨 

的Gs值分别为caz+浓度为4 mmol·L 时的28．38％ 

和48．65％。由此可见，随 Ca2 胁迫程度的加剧，柳 

叶蕨的Gs波动相对较小。在Tr方面亦有近似的变 

化趋势。从而反映了柳叶蕨的气孔开合和蒸腾作用 

过程对ca2 浓度变化有较优的适应性，保证了其对 

外界环境变化的积极响应，这很有可能是其能在有 

高Ca2+浓度的石灰土地区得以生存的原因之一。 

由表2还可以看出，薄叶双盖蕨在Ca2 浓度大 

于 100 mmol·L 时的蒸腾速率及气孔导度远高于 

在 C 浓度为 30 mmol-L 时的蒸腾速率及气孑L导 

度，这一方面可能是因为较高的Ca2 浓度破坏了薄 

叶双盖蕨的气孔结构，使其不能及时调节气孔开合 
J
， 另一方面可能是因为胁迫出现时，薄叶双盖蕨 

仅关闭了相对小部分的气孔，通过强的蒸腾作用吸 

收更多的水分进入体内以降低体内Ca2+~度。 

表2 2种蕨类植物蒸腾速率均值(Tr，mmol·m ·s ) 

与气孔导度均值(Gs，tool·m一·s ) 

Table 2 Transpiration rate(Tr,mmol‘m-2．s )and stomatal conductivity 

(Gs，tool·m-2．s‘ )in medium level ofthe two fems’ 

leave under different calcium concentration level 

=c 浓 4 30 100 200 组间差异 ， 组l司差异 
fmmol·L 、 一 

柳叶蕨 Tr 0．435a 0．319b 0．099c 0．141c F=88．567J)<O．001 

Gs 0．017a 0．013b 0．004c 0．006c F=61．343,P<0．001 

薄叶双盖蕨 Tr 1．675a 0．528b O．802c O．752c F=216．572．尸<0．001 

Gs 0．074a 0．02lb 0．036c 0．03lc F=I 15．740-P<0．001 

3 讨论及结论 

2．2．2 蒸腾速率(Tr)、气孔导度(Gs)的组问差异情 3．1 讨论 

况 Ca2 浓度从 30 mmo1．L 增加到 100 mmo1．L～， 

气孔是CO：进入和水蒸汽逸出植物体的通道， 2种植物的净光合速率(Pn)均陡然下降，其中柳叶 

植物通过调节气孔开闭程度对光合作用和蒸腾作 蕨下降了35．48％，薄叶双盖蕨下降了42．71％，显 
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示当受 Ca2 胁迫时，柳叶蕨光合速率降低相对缓 

慢，这时高光合有利于应对钙胁迫。在更高Ca 浓 

度 (200 mmo1．L )控制下，薄叶双盖蕨的 Pn略 

高于柳叶蕨的 Pn，这可能是由于薄叶双盖蕨受 

ca2+胁迫加剧，到了必须通过加快提高代谢速率以 

降低体内 Ca2 浓度的程度，而使作为植物最基础 

代谢过程的光合作用被瞬时增强所致[3 ， ]。但在该 

浓度下，柳叶蕨并无此特征表现，这一过程进一步 

说明了柳叶蕨较薄叶双盖蕨更利于在高钙环境中 

生存，柳叶蕨具有相对更高的耐钙能力。 

土壤中的ca 可通过植物根部的Ca2 通道直接 

进入根系表皮细胞及根毛[17-18】，并在 Ca2+-ATPase 

的协助下进入木质部【1们。虽然“Ca2 的吸收同步于水 

分的吸收”这一观点一直备受争议[ 】，但蒸腾作用 

的增强既有助于植物对 Ca2 的吸收，又有利于 Ca2 

依靠蒸腾拉力在植物体内运移和积累已被实验证 

明【2州。因此，植物适应高钙环境应该涉及到植株对 

Ca2 的吸收、转运、积累等各个环节。薄叶双盖蕨 

在高ca2 浓度环境中保持较高的光合作用强度，为 

加快代谢速率降低体内Ca2 提供了可利用的能量； 

而同样条件下，柳叶蕨通过关闭大部分气孔、降低 

蒸腾作用强度等行为，在减少水分散失的同时亦限 

制了过量Ca2 进入植株地上部分，这与前人的相关 

研究结论基本一致【4J。另外，在较高 Ca2 浓度时， 

柳叶蕨仍能使其蒸腾作用对气温变化进行较敏锐 

的积极响应，也为其能在Ca2 含量较高的石灰土地 

区生存提供了条件。 

不同ca 浓度控制下，2种植物的叶片净光合 

速率 (Pn)始终与胞间CO2浓度 (ci)呈显著负 

相关 P<0．01)，从而认为，柳叶蕨和薄叶双盖蕨 

在 ca2+浓度控制下发生的净光合速率降低的行 

为很有可能是由非气孔限制因素引起的【2”。同时， 

随 Ca 胁迫加剧，柳叶蕨的 Pn与 Tr均降低， 

说明由 Ca2 浓度升高引起的柳叶蕨 Pn降低可 

能与其叶片受热害、叶肉细胞羧化酶活性降低有关 

；当 Ca 浓度大于 30 mmol·L 时，薄叶双盖 

蕨的 Pn降低，但 Tr略有上升，说明薄叶双盖蕨 

Pn降低除了与其叶片叶肉细胞羧化能力有关外， 

还可能与过量 Ca 引起叶片叶绿素含量降低等 

因素有关口 。 

3．2 结论 

实验设计Ca2 营养液4个浓度梯度上，柳叶蕨 

和薄叶双盖蕨的日Pnf一1最高值对应的c 浓度 

分别为30 mmol·L 和4 mmol·L～。当 Ca2 浓度为 

30 mmol·L 时，柳叶蕨的 Tr与薄叶双盖蕨的 Tr 

基本相近，其余浓度梯度上二者差异显著 (P< 

0．001 1。柳叶蕨和薄叶双盖蕨的叶片Pn与ci均呈 

显著负相关关系 (Pl<0．01)。不同ca2 浓度梯度下 

柳叶蕨相对于薄叶双盖蕨的Tr和Gs均处于较低水 

平，2种植物的Tr与Gs在不同Ca 浓度间均具有 

极显著差异 P<0．001)。 

从植物光合作用特征的角度考虑，柳叶蕨能够 

在高钙环境的石灰土上正常生存的原因在于：钙离 

子胁迫发生时，柳叶蕨能保持相对稳定的光合速率 

及蒸腾速率变化趋势；胁迫持续期间，在保证生存 

的前提下控制其光合速率及蒸腾速率处于较低的 

水平，以相对保守的姿态度过胁迫。 
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Effects of calcium concentration on photosynthesis characteristics 

oftwo fern plants 
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Abstract：Calcareous soil is widely distributed in southwest China karst area of azonal soil，due to the inheritance of the chemical 

properties of parent rock，the Caz+content is generally higher．Adaptation of plants to soil environment of high calcium is related to 

calcium  absorption，transport and accum ulation of plant．Two fern plants，Cyrtogonellum Ching，exclusive kind of calcareous soil， 

and Diplazium pinfaense Ching。exclusive kind of acidic soil were choosed in order to study the influence of soil high C 

environment Oll plant physiological ecology and optimal growth mechanism of karst calciphilous plants．Above two kinds of ferns as 

material，with the concentration gradient of 4，30，100，200 mmol‘L。 respectively of Ca2 nutrient solution for ShaPei
， the 

photosynthesis parameters of net photosynthesis ratev(Pn)，transpiration rate fir)，stomatal conductance(Gs)，intercellular C02 

concentration(Ci)and so on were measured by LI-Cor 6400i portable photosynthetic apparatus．The results showed that：(1)Pn(Max) 

peak for Ca2 concentration corresponding to 30 mmol‘L～ and 4 mmol‘L。 respectively of Cyrtogonellum Ching an d Diplazium 

pinfaense Ching，Cyrtogonellum Ching has a higher ability ofresistance to calcium than Diplaziumpinfaense Ching．(2)With the 

aggravation of calcium stress，the Pn，Tr,and Gs of these two ferns decreased，but the decrease trend of Cyrtogonellum Ching was 

smaller and feebler than that of Diplazium pinfaense Ching，which indicated Cyrtogonellum Ching had a higher relative stability 

under calcium stress．(3)Pn and Ci from leaves of Cyrtogonellum Ching and Diplazium pinfaense Ching were significantly negative 

correlation(尸<O．01)，both of the photosynthetic intensity decrease are restricted by non stomatal factors，the former related to 

carboxylation ability decreases in mesophyll ceils，the latter may be related to leaf chlorophyll content reduced caused by high 

calcium ．(4)Diplazium pinfaense Ching，exclusive kind ofacidic soil，could not adapt to the high calcium  concentration in calcareous 

soil，may be associated with the Ca2 concentration increases to a certain degree
，
the photosynthetic intensity decreases quickly,water 

metabolism disorder,insensitivity to the daily variation of air temperature and other factors． 

Key words：Calcium  concentrations；stress；fem plants；photosynthesis characteristic 


