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摘要：国家一级濒危植物报春苣苔 Primulina tabacum Hance 是苦苣苔科多年生草本植物。研究不同生境下报春苣苔在干湿

季的光合作用日变化动态及其对环境因子响应，结果表明：旷地午间时段，光合有效辐射(PAR)增加伴随着空气湿度(RH)的
显著下降，此时报春苣苔的净光合速率(Pn)因受光抑制和气孔限制的影响而下降。岩洞生境下报春苣苔的 Pn 没有受到抑制，

但其 Pn 和光合碳水化合物(CH2O)生成速率较低，洞内光照缺乏是限制其光合碳同化的原因之一。3 个样地检测的 Pn、CH2O
产生速率、气孔导度(Gs)、蒸腾速率(Tr)以及 Rubisco 的 Vo/Vc 比率等在湿季均优于干季。主成分分析表明叶片 Narea 与 Chl
含量、比叶重(LMA)以及气孔密度对光合作用具有显著影响。Pearson 相关分析表明不同生境下影响报春苣苔 Pn 的关键生态

因子有所不同，旷地强光环境下过高的叶片水蒸气压亏缺(VPD)和气温(ta)直接限制净光合速率的水平，而在岩洞弱光高湿环

境中，PAR 则成为 Pn 的限制因子。同一环境因子在不同生境下对报春苣苔 Pn 的影响也有所不同：在旷地强光生境下，空

气湿度(RH)的适度增加有利于降低过高的 VPD，促进气孔开放而提高 Pn。而在岩洞低光条件下，过高 RH 则会使降低 VPD
而不利于叶片的气体交换，使光合作用受影响。这个结果启示，在进行报春苣苔野外回归栽培时，应该注意 PAR 和 RH 等

环境因子的控制。` 
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报春苣苔Primulina tabacum Hance是苦苣苔科
Gesneriaceae的多年生草本植物，属中国特有物种，
仅分布于中国南方海拔300 m左右的石灰岩生境
中。由于其生长环境特殊，分布范围狭窄，加之人
为活动干扰，其种群数量不断减少[1]。1999年，报
春苣苔作为一级保护植物被列入首批《国家重点保
护野生植物名录》[2]。在2003到2007年之间的野外
研究中，仅在广东和湖南交界处的8个地点寻找到
其野生居群[3]。作为重要的珍稀濒危种，报春苣苔
的保护和恢复对喀斯特溶洞地区的植被保护和恢
复具重要的示范作用。 

目前对濒危种的保护得到了越来越多的重视，
国内外对珍稀濒危植物的保护也开展了大量的科
研工作，这些工作主要探讨濒危植物的生物学特征
以及濒危原因，但是对濒危植物的生理生态特征，
尤其是对光合生理生态特征以及光合生理生态特
征如何受环境影响的研究则尚不多见[3-4]。此外，目
前多数研究集中在光照充分的露天喀斯特生态系
统，而对喀斯特岩洞生态系统的探索仍处于初级阶
段，且仅限于动物和细菌、真菌和藻类等方面的研
究 [5-8]，而对于植物，尤其是高等植物对喀斯特岩
洞环境的生理生态以及形态结构适应性方面的研

究更是鲜见报道。 
同地表生态系统相比，喀斯特洞穴生态系统具

有明显的脆弱性，洞穴内的物质能量循环近于封闭
[9-10]。大部分喀斯特洞穴地下水量大，岩石裂隙中
留出大量渗流水，同时环境较为阴暗，环境蒸发量
小，使洞穴内具有较高的湿度。空气流动性较弱，
与洞外大气交换比较缓慢，CO2含量较高。在洞穴
生态系统系统中按环境光照的强弱可将洞穴分为
岩洞有光带(entrance zone)、弱光带(twilight zone)
和黑暗带(dark zone)，而且各个光带都具有其独特
的环境特点[9]：有光带是岩洞中光照较充足的地方，
也是洞穴植物分布最集中的地方，其环境特点是光
照强度和温度低于外界，空气湿度较高，温度波动
小于外界；而弱光带是洞穴植物分布的极限，其环
境特点是环境光线微弱，仅存在少量外界的散射
光，温度变化波动小于有光带。在洞穴生态系统内，
受弱光、高湿和高CO2含量等环境因子的影响，植
物体常显示出高度的特化性状。任海等[1]的研究表
明，在岩洞口有光带处报春苣苔植株密度最大，然
而从洞口向深处，随着光线的减弱，报春苣苔的植
株密度逐渐减少，植株体特化性状明显，表现为植
株较为纤细，叶片变薄，且叶片及花柱头出现明显
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的向阳生长等性状。目前围绕着报春苣苔已开展了
分类学[11-12]、花粉形态[13]、遗传多样性[14-15]等方面
的研究，但是对其环境适应性，尤其是其光合作用
与环境因子的定量关系研究尚则未见报道，而这些
适应性评价研究是报春苣苔的保护和野外回归中
急需解决的问题。 

濒危植物在不同生境下的适应性体现了其对
光、温、水、土等环境因子的要求以及其所能存活
的环境范围，这是植物就地保护以及引种保护成功
与否的关键[16-18]。报春苣苔是耐荫植物，其主要生
境为岩洞口，但在野外调查表明，部分报春苣苔也
分布于旷地生境中，同岩洞生态系统相比，旷地生
境中的PAR、ta和RH等环境因子存着显著差异。旷
地生境中的PAR和ta显著高于岩洞，而RH则较低。
由于报春苣苔在喀斯特地区的旷地以及岩洞中均
有分布，其生境下的微气候存在显著的时空差异，
使在岩洞和旷地生长的报春苣苔将面对着截然不
同的生境选择压力。因此，研究不同生境下的光强、
水分等环境因子对报春苣苔光合作用的影响以及
其适应生境的途径和方式，将有助于探讨环境因子
对报春苣苔生长的影响，揭示其适生环境，为其迁
地保护以及种群的野外回归及恢复提供有实践性
意义的科学依据。为此，本研究通过对分布于喀斯
特旷地、岩洞洞口以及洞内3种不同光照生境下生
长的报春苣苔进行光合生理生态方面的系统研究，
试图回答如下科学问题：在喀斯特不同光照生境下
报春苣苔的生理生态特征如何？在喀斯特自然环
境下影响报春苣苔净光合速率的关键生态因子是
什么？ 
1  材料和方法 
1.1  自然概况与实验材料 

本文所选择的 3 个样地均位于湖南省宁远县。
样地区域的严冬期短，夏热期长，4 至 7 月为雨季，
雨量充沛，年平均降水量约 1 600 mm，年均相对湿
度 79%。年平均气温 18.4 ℃。3 个样地均属于喀斯
特岩溶地貌，样地 1 位于在湖南省宁远县下灌村的
露天旷地 (25°27′062″N，112°02′416″E，样地代号
为 OA)；样地 2 位于宁远县紫霞岩风景区的岩洞口，
处于岩洞有光带区域(N25°20′941″, E 111°58′498″，
样地代号为 EZ)；样地 3 位于紫霞洞内约 20 m，光
照微弱，处于岩洞弱光带区域 (样地代号为 TZ)。
其中，EZ 和 TZ 样地的报春苣苔属同一居群，而下
灌村与紫霞岩相隔约 20 km，因此 OA 样地的报春
苣苔为独立的一个居群。3 个样地的微环境因子日
变化见图 1。 

选择 2009 年 1 月(干季)和 2008 年 7 月(湿季)
对 3 样地的微环境和样地内报春苣苔的净光合速率

(Pn)、蒸腾速率(Tr)、气孔导度(Gs)、水分利用率
(WUE)、胞间 CO2 浓度(Ci)、气孔限制值(Ls)、叶绿
素含量及光合碳水化合物生成速率和 Rubisco 氧化/
羧化速率之比率(Vo/Vc)等生理生态指标进行测定。 
1.2  研究方法 

1.2.1  叶片气体交换测定 

于湿季(2008 年 7 月份)和干季(2009 年 1 月份)
两个季节的晴朗无云天气测量。测量时，在各样地
选择生长一致的报春苣苔各 10 株，用 LI-6400 便携
式光合作用测定系统(Licor，美国)，测定每株 3 片
健康叶的净光合速率(Pn)、蒸腾速率(Tr)、气孔导度
(Gs)、胞间 CO2 浓度(Ci)、叶面饱和水汽压亏缺
(VPD)、空气相对湿度(RH)、光合有效辐射(PAR)、
空气 CO2 浓度 (Ca)和气温(ta)的日进程，测定时使
用自然光源(透明叶室)，气流回路为开放式。测定
时间为 8：00—18：00，每 2 h 测定 1 次，测定时
尽可能保持叶片的自然状态。每个样地连续进行 3 
d 测试。叶片的气孔限制值(Ls)根据公式(1)进行计
算[19]，叶片的水分利用效率(WUE)根据公式(2)计
算[20]，方程如下：  

Ls(Stomatal limitation) =1-Ci/ Ca          (1) 
WUE (Water use efficiency) = Pn/Tr       (2) 

1.2.2  叶绿素含量的测定 

叶绿素含量测定参照林植芳等[21]的方法，取叶
圆片用 φ=80%丙酮在低温暗下浸提，待叶片完全退
色后用紫外分光光度计(UV-3802，Unico)测定浸出
液在 663，645 nm 的吸光度，计算总叶绿素含量。 
1.2.3  叶片 N 含量测定 

植物样品采集于湿季(2008年7月下旬)，在3处
样地中选择生长一致、株高、冠幅基本相近的成熟
植株，在测定光合速率后将叶片剪下，用LI-3000
型叶面积仪测定叶片的叶面积。随后叶片样品经去
离子水洗净，于105 ℃烘箱中杀青15 min，再于75 ℃
下烘至恒质量并用精确度0.000 1的电子天平称取
质量。称量后叶片经微型植物样品粉碎机粉碎过60
目筛，并采用凯氏定氮法方法测定叶片全N含量。 
1.2.4  净光合碳水化合物(CH2O)生成速率 

光合碳水化合物(CH2O) 生成速率通过将单位
质量叶片的净光合速率乘 0.68 换算得出[22]。 
1.2.5  Rubisco 氧化/羧化速率之比 

氧化/羧化速率之比(Vo/Vc) 根据公式(3)进行计
算[23]： 

Φ = Vo/Vc = 2Γ*/Ci                      (3) 
在低光强 150 μmol·m-2·s-1 和较高光强 600 

μmol·m-2·s-1, 以及低 CO2 浓度下测定叶片光合速率
(Pn)与叶肉细胞胞间 CO2 浓度(Ci)的关系，并根据
Pn/Ci 关系直线交叉点在纵和横坐标的值得出 Γ*值，
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Ci 则为样地自然环境下叶片的胞间 CO2 浓度。 
1.2.6  叶片气孔密度测量 

采用扫描电镜的方法观察叶片气孔密度，每个
样地取选取生长规则、一致的8株植株，将受光的
成熟叶片避开大叶脉切取中部5 mm×5 mm的叶片
立即投入φ=4%戊二醛溶液中固定12 h，其间瓶子置
冰水中保持4 ℃，用0.2 mol/L磷酸缓冲液漂洗数次，
用φ为30%，50%，60%，70%，80%，90%，100%
等不同体积分数的乙醇脱水各20～25 min，然后进
入乙醇，叔丁醇按3∶1，1∶1，1∶3，纯叔丁醇各
10 min，最后将样品置于纯叔丁醇中放入4 ℃冰壶
保持10 min，取出置入真空喷涂仪内 (JFD-310, 
JEOL, Japan)进行真空干燥，粘台后在IB-5型离子镀
膜仪(JFC-1600, JEOL, Japan)上喷涂，在T-300电子
扫描电镜(JSM-6360LV, JEOL, Japan)上观察拍照，
并计算单位面积的气孔密度。 
1.2.7  数据分析方法 

采用SPSS统计分析软件包(SPSS 12.0 for Win-
dows, Chicago, USA)对数据进行相关分析、通径分
析、回归分析、One-Way ANOVA方差分析以及LSD
多重比较。图形用sigmaplot 10.0软件绘制。 

2  结果与分析 
2.1  不同样地干湿季环境因子的日动态 

2.1.1  光照强度和空气温度 

不同样地的环境因子在干季和湿季的 PAR 存在
显著差异。干湿两季 OA 处的 PAR 日均值约分别为
EZ 的 10 倍以及 EZ 的 50 倍(图 1：A, B)，其 PAR 呈
单峰曲线，最大值分别在 10:00-14:00 出现，而岩洞
EZ 和 TZ 处 PAR 的波动较小，全日维持在较低值。 

湿季 OA 处的 ta 随着 PAR 的增强而逐渐升高，
在 14:00 左右达到最高值，而在 16:00 后，ta 随着
PAR 的减小而缓慢下降。由于岩洞中受光照少，EZ
及 TZ 处的 ta 要低于 OA。干季 3 样地的 ta 均低于湿
季，OA 的 ta 日变化趋势与湿季大致相同，而 EZ
及 TZ 处由于受光照少，ta 全天较恒定，维持在 7～
12 ℃之间(图 1：C, D)。 
2.1.2  空气 CO2 浓度和相对湿度 

OA 处于露天旷地，环境开放，其 Ca 较岩洞低，
呈早、晚较高，中午较低的趋势。湿季 TZ 及 EZ 处
所 测 的 Ca 日 均 值 较 高 ， 分 别 为 599 及 669.7 
μmol·mol-1，是正常大气(390 μmol·mol-1)的 1.5 倍以
上，且日变化较显著(图 1：E)。这种情况在众多洞
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图 1  干湿季下灌村(OA)、紫霞岩洞口(EZ)及洞内(TZ)的环境因子日变化 

Fig.1  Diurnal fluctuations of photosynthetically active radiation (PAR), temperature (ta), ambient CO2 concentration (Ca)  
and relative humidity (RH) in both wet (July 2008) and dry seasons (January 2009) in three sites 
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穴环境的相关研究中均有报道[9,24-25]，其原因主要是
碳酸钙含量趋近饱和的渗流水从岩石裂隙中流出进
入溶洞时，由于气压和温度的改变，CaCO3 沉淀、
释放出 CO2，致使溶洞空气中 Ca 增高，而且溶洞内
部空气流通较差，与洞外大气交换比较缓慢．形成
较高的 CO2 特点。岩洞中 Ca 值也呈现明显的季节变
化，干季岩洞的 Ca 显著低于湿季(图 1：F)。 

湿季 OA 处 RH 早上较高，之后受 PAR 和 ta

增高的影响而下降，至下午 16：00 达到最低，傍
晚仍未恢复到早晨时的水平。EZ 及 TZ 处的 RH 高
于 OA，日变化呈早、晚较高，中午较低的趋势。
干季 3 样地的 RH 均低于湿季，日变化图式均为早、
晚较高而中午较低(图 1:G, H)。 
2.2  报春苣苔干湿季的气体交换日动态 

从图 2 可以看出，随着一天内光照、温度以及
湿度的变化，报春苣苔的净光合速率(Pn)、蒸腾速
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注：A、C、E、G、I、K、M—湿季；B、D、F、H、J、L、N—干季。 

 
图 2  不同生境及不同季节报春苣苔净光合速率(PAR)、气孔导度(Gs)、胞间 CO2 浓度(Ci)、蒸腾速率(Tr)、 

水分利用率(WUE)、气孔限制值日(Ls)以及大气水汽压亏缺(VPD)变化 

Fig.2  The diurnal variations of net photosynthetic rate (Pn), stomatal conductance (Gs), internal CO2 concentration (Ci), transpiration rate (Tr),  
water use efficiency (WUE), stomatal limitation (Ls) and vapor pressure deficit (VPD) of P.tabacum in different sites and seasons  
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率(Tr)及胞间 CO2 浓度(Ci)等生理指标也相应发生
变化。 
2.2.1  光合速率和胞间 CO2 浓度 

湿季 OA 处生长的报春苣苔 Pn 日变化为单峰
曲线，峰值出现在 10:00，此后随着 PAR 的增强而
持续下降。12:00-14:00 的高光强下 Pn 降低，表明
其出现光抑制。EZ 处生长的报春苣苔 Pn 日变化趋
势呈早晚低、正午高，峰值出现时间与 PAR 一致
(12：00)。TZ 处生长的报春苣苔 Pn 日变化与 EZ
相似，峰值也出现于午间 12:00，但峰值的 Pn 值仅
为 0.83 μmol·m-2·s-1，而其它时刻 Pn 则均低于 0.4 
μmol·m-2·s-1，午后当 PAR 低于 6 μmol·m-2·s-1 时，Pn
甚至出现负值(图 2：A)。干季 OA 和 EZ 处的报春
苣苔的 Pn 出现不同程度的下降，而 TZ 处报春苣苔
的 Pn 与湿季相比则差异不大(图 2：B)。 

胞间 CO2 浓度(Ci)的大小取决于气孔导度、植
物利用 Ci 的能力以及空气中的 CO2 浓度。图 2：C
和图 2：D 可见，一天内 Ci 早晚较高，10:00-16:00
时段因进行光合作用固定 CO2 而使 Ci 下降，Ci 的水
平和日变化动态因生境和季节不同而有所差别，湿
季的 Ci 浓度高于干季，这与当时环境的高 Ca 有关。 
2.2.2  气孔导度和气孔限制性 

湿季 3 样地生长的报春苣苔 Gs 以 OA 最高，
其日均值(8:00-18:00)约是 EZ 及 TZ 的 1.47 倍及 2.10
倍。OA 处报春苣苔的 Gs 以早上较高，但随后因
PAR 增加以及 RH 下降等原因而出现显著下降。EZ
及 TZ 处的报春苣苔因处于低光环境，气孔开度小，
Gs 较低且日变化波动较小(图 2：E)。干季 3 样地报
春苣苔 Gs 显著下降，且全日维持在较低值，表明
报春苣苔在干旱胁迫下降低了气孔的开度以减少
蒸腾失水。3 样地中以 OA 的 Gs 降幅最大，达 66.5%， 
EZ 及 Tz 的 Gs 降幅较小，分别为 46.8%和 25.9%(图

2 ： F) 。 湿 季 气 孔 限 制 值 (Ls) 的 大 小 依 次 为
OA>EZ>TZ，10:00-16:00 时气孔限制值明显增大，
08:00 在 TZ 处的 Ls 甚小，到 18:00 时 Ls 趋于零值。
干季时的 Ls 高于湿季，与干季较低的 Pn 一致。干
湿两季 OA 处的报春苣苔在的 Pn 从 10:00 后降低，
与 Ls 的显著升高有关(图 2:G，H)。结果说明午间高
光强和水分胁迫可提高气孔限制性而引起 Pn 下降。
干季 Pn 下降时，Ci 降低，Ls 升高，则表明干季气
孔导度下降成为光合速率降低的一个主要因素。 
2.2.3  蒸腾速率和水分利用率 

3 样地 Tr 值大小依次为 OA>EZ>TZ，湿季 OA
处报春苣苔的 Tr 的日进程均为单峰曲线，随着 PAR
的增加，ta 升高和 RH 降低，Tr 逐渐升高，全日峰
值出现在 14:00，此后随着 PAR 和 ta 降低，Tr 回落。
EZ 处报春苣苔的 Tr 日进程亦为单峰曲线，日峰值
出现在 12:00，但日变化趋势比 OA 平稳。TZ 处报
春苣苔的 Tr 日进程与 EZ 大体一致(图 2：K)。与湿
季相比，干季的 Tr 显著降低，3 样地中 OA 处的
Tr 降幅最小，约为 55.9%，而 EZ 处的 Tr 降幅最大，
达 68.3%(图 2：L)。   

干湿两季 WUE 皆以 EZ 处最高，OA 次之，TZ
处的最低(图 2：M)。干季期间由于水分胁迫下，气
孔关闭，气体交换速率减缓，Tr 和 Pn 都受到抑制 ，
但是与 Pn 相比，Tr 下降更明显，因此 WUE 显著
提高，3 样地报春苣苔的 WUE 约为湿季的 2 倍(图
2：N)。 
2.3  光合碳水化合物(CH2O) 生成速率和 Rubisco

氧化和羧化速率之比(Vo/Vc) 

干湿两季，叶片光合碳水化合物(CH2O) 生成
速率随着环境 PAR 降低而降低，其中湿季 OA 处报
春苣苔的 CH2O 生成速率最高，分别是 EZ 处的 1.2
倍及 TZ 处的 2.9 倍左右(图 3：A)，这与 OA 处报
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注：图中柱形图上不同大写字母表示同季节、不同样地的差异显著；不同小写字母表示相同样地、不同季节间差异显著(p = 0.05，n=10)。 

图 3  干湿两季 3 样地报春苣苔叶片光合碳水化合物生成速率(以 CH2O 和干物计)和 Rubisco 氧化和羧化速率之比(Vo/Vc) 

Fig.3 The carbohydrates production rate and Rubisco oxygenation/carboxylation ratio in leaves of P. tabacum  
grown at three sites (OA, EZ, and TZ) in two seasons 
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春苣苔在日间所接受的高光合有效辐射总量有关。
OA 处的 PAR 日均值为 EZ 及 TZ 处的 10~50 倍，
因此 EZ 和 TZ 处叶片 CH2O 生成速率下降反映岩洞
内光照缺乏限制了报春苣苔的光合碳同化。岩洞高
CO2 和低光照生境下中的报春苣苔的 Vo/Vc 显著低
于 OA 处，湿季 3 个样地的 Vo/Vc 均显著低于干季(图
3：B)。结果表明，生境的变化影响 Rubisco 的氧化
和羧化比率，强光和干旱提高了其氧化速率，降低
羧化速率，岩洞内的高 CO2 浓度有利于降低氧化速
率的比例。 
2.4  主成分分析 

以3样地为整体, 利用主成分分析(PCA)方法对
影响报春苣苔叶片光合生理指标动态变化的各类
因子进行分析(表1)。结果表明(第1主分量)PC1，(第
2主分量)PC2和(第3主分量)PC3的贡献率分别为
51.45%，21.41%和12.27%，前三者之和达到85.13%。
其中气孔密度(STDE)、叶片比叶质量(LMA)、叶绿
素含量Chl (a+b)和单位面积N含量（Narea）对PC1的
载荷较高(表1)，因此可把PC1看作为叶片结构和生
理特征的代表，同时拟合结果表明，Pn与PC1呈良
好的线性相关(R2=0.662, p<0.01) (图4：A)，即随着
Chl含量、Narea和LMA、STDE的增加，Pn逐渐增大。
对PC2影响最大的因子是VPD和PAR载荷量分别是
0.938和0.737。表明环境PAR和VPD作为光合作用能
量来源以及气体交换的驱动力，对叶片Pn有的较大

影响。Pn与PC2的关系则呈先增加后降低的抛物线
状变化趋势(R2=0.725, p<0.01) (图4：B)，这是由于
PAR和VPD过高会导致叶片的光抑制。 
2.5  不同生境下净光合速率与环境因子的相关分

析及通径分析 

为定量了解生态因子对报春苣苔光合作用的
影响，对各样地的测定结果分别进行了相关分析与
通径分析(表 2)。从相关系数的大小看来, OA 处环
境因子对报春苣苔 Pn 影响的大小顺序为 RH > Gs> 
VPD > PAR > ta > Tr > Ci > Ca。其中 Pn 与 PAR, RH
和 Gs 正相关，而与 VPD 和 ta 负相关(p<0.01, 表 2)。
EZ 处对 Pn 影响较大的因子依次为 Tr >PAR>VPD> 
Gs > Ca > ta > Ci >RH，Pn 与 PAR，ta，Tr，Gs 和 VPD
正相关，与 Ci，RH 和 Ca 负相关。TZ 处对 Pn 影
响较大的因子则依次为 VPD >RH> PAR>Ci> Gs 
>Tr> ta > Ca，Pn 与 PAR，ta，Tr，Gs 和 VPD 正相
关，与 Ci，RH 和 Ca 负相关。 

通径系数的大小能够在一定程度上反映出因
果变量之间的作用强度，据通径系数分析结果可
知，在 OA 处各因子对报春苣苔 Pn 影响的大小顺
序为：VPD> ta > PAR >Ci>Tr >Gs>RH>Ca (直接通径
绝对值大小顺序)，说明在旷地强光生境下，VPD
对 Pn 的日变化的直接主导作用最大。EZ 处报春苣
苔的 Pn 与各环境因子的通径分析表明：环境因子
对报春苣苔叶片光合速率影响的大小顺序为：

表 1  影响 3 样地报春苣苔叶片光合作用的各因素主成分分析 

Table 1  Results of principal component analysis (PCA) for morphological, physiological and environmental variables of P. tabacum over 3 sites  

Parameters Gs Ci VPD ta PAR RH Narea LMA Chl(a+b) STDEN 

PC1 0.453 -0.565 0.183  0.180 0.414  -0.160  0.827 0.860 0.844  0.907  

PC2 0.029 -0.244  0.938 0.658  0.737 -0.005  0.503 0.457  0.004  0.317  

PC3 0.692 0.575  -0.058 0.597 -0.203  0.906 -0.127 -0.118 0.286 -0.041  

各变量为包括气孔导度(Gs), 胞间 CO2 浓度(Ci), 叶片水汽压亏缺(VPD),气温(ta),光合有效辐射(PAR),空气湿度(RH)，叶片单位面积 N 含量(Narea)，
叶片单位面积 Chl 含量以及气孔密度(STDEN)。 

 

PC1
-2 -1 0 1 2

Pn
 /(
μ m

ol
 ·

m
-2

·
s-1

)

-1

0

1

2

3

4

5

PC2

-2 -1 0 1 2

Pn
/(μ

m
ol

  ·
m

-2
 ·

s-1
)

-1

0

1

2

3

4

5
y = 0.68x + 0.8292
R2 = 0.6627

A B
y = -0.3299x2 + 1.0874x + 1.1499
R2 = 0.7248

 
图 4  第 1 主分量(PC1)和第 2 主分量(PC2)与 Pn 的回归关系 

Fig.4  Regressive relationship between Pn and the principal component of 1(a) or 2(b) over all sites 
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Tr>PAR>VPD>Gs>Ci> ta >RH> Ca，表明在 EZ 处，
Tr、PAR 和 VPD 对 Pn 的日变化起着主导作用。TZ
处的环境因子对报春苣苔 Pn 影响的大小顺序为：
PAR>RH>Gs>VPD> ta >Ci> Ca >Tr，表明在 TZ 处的
弱光环境下，PAR 是对 Pn 日变化起最大主导作用
的因子。此外，通径分析表明 RH 在不同生境下对
报春苣苔 Pn 起着截然相反的效应：在旷地生境下，
RH 通过 VPD 对 Pn 起较大的正效应，而在岩洞低
光条件下，Pn 与 RH 呈显著负相关，RH 对 Pn 则起
直接的负效应，同时 RH 通过 VPD 对 Pn 起较大的

间接负效应。 
3  讨论与结论 

3 样地报春苣苔的 Pn 日均值较低，约为 1.24 
μmol·m-2·s-1，而最高值低于 3.5 μmol·m-2·s-1，表明
报春苣苔的光合能力不高。3 样地代表了 3 个光梯
度环境，即阳光直射的空旷地、岩洞口的弱光和洞
内极端弱光的条件，各样地的微环境存在显著差
异，因此生长于此 3 种生境下的报春苣苔的光合气
体交换特性也产生了相应变化。在岩洞中生长的报
春苣苔由于受低 PAR 和高 RH 的影响，其 Pn 和 Tr

表 2  旷地样地(OA)主要因子对报春苣苔 Pn 的相关分析及通径分析. X1(PAR), X2(Tr), X3(Gs), X4(VPD), X5(Ci), X6(RH), X7(ta) and X8(Ca)  

Table 2  The correlation and path coefficient analysis between Pn of P. tabacum and environmental factors at OA site  

 Indirect path coefficient 

 X1 X2 X3 X4 X5 X6 X7 X8 
直接通径系数 Pearson 相关系数

X1  0.068 -0.029 0.271 0.218 -0.005 -0.564 0.007 0.559 0.524** 

X2 0.188  -0.058 -0.245 0.034 0.001 0.267 0.005 0.202 0.395 

X3 0.118 0.086  1.560 -0.119 -0.020 -0.927 -0.001 -0.135 0.561** 

X4 -0.059 0.019 0.083  0.029 0.026 1.907 0.002 -2.554 -0.547** 

X5 -0.286 -0.016 -0.038 0.179  -0.007 0.322 -0.002 -0.424 -0.273 

X6 -0.103 -0.007 -0.094 2.301 -0.098  -1.579 -0.002 -0.029 0.596** 

X7 -0.154 0.026 0.062 -2.393 -0.067 0.023  -0.002 2.035 -0.471** 

X8 -0.133 -0.038 -0.004 0.135 -0.024 -0.002 0.114  -0.027 0.023 

“*”and“**”indicate a significant difference at the 0.05 and 0.01 levels, respectively 
 

表 3  紫霞岩岩洞有光带样地(EZ)主要因子与报春苣苔 Pn 的相关分析及通径分析 

Table 3  The correlation and path coefficient analysis between Pn of P. tabacum and environmental factors at EZ site 

Indirect path coefficient  
 X1 X2 X3 X4 X5 X6 X7 X8 

直接通径系数 Pearson 相关系数

X1  0.331 0.109 0.155 0.102 -0.005 -0.081 -0.002 0.253 0.864* 

X2 0.183  0.129 0.135 0.059 -0.041 -0.062 0.002 0.456 0.896** 

X3 0.166 0.354  0.120 0.062 -0.004 -0.057 0.001 0.167 0.807** 

X4 0.206 0.323 0.106  0.077 -0.006 -0.086 -0.002 0.190 0.809** 

X5 -0.159 -0.167 -0.064 -0.090  0.0052 0.076 0.001 -0.162 -0.560* 

X6 -0.146 -0.209 -0.071 -0.131 -0.094  0.083 0.001 -0.009 -0.557* 

X7 0.190 0.262 0.089 0.153 0.116 -0.007  -0.002 -0.107 0.695** 

X8 -0.183 -0.329 -0.107 -0.147 -0.110 -0.006 0.089  0.002 -0.781** 

“*”and“**”indicate a significant difference at the 0.05 and 0.01 levels, respectively 
 

表 4  紫霞岩岩洞弱光带样地(EZ)主要因子与报春苣苔 Pn 的相关分析及通径分析 

Table 4  The correlation and path coefficient analysis between Pn of P. tabacum and environmental factors at TZ site  

Indirect path coefficient  

X1 X2 X3 X4 X5 X6 X7 X8 
直接通径系数 Pearson 相关系数

X1  0.020 0.096 0.106 0.082 0.243 0.075 -0.043 0.321 0.890** 

X2 0.239  0.086 0.093 -0.071 0.208 0.047 -0.041 0.026 0.729** 

X3 0.225 0.017  0.102 -0.078 0.242 0.059 -0.047 0.133 0.809** 

X4 0.270 0.019 0.112  0.092 0.277 0.088 -0.053 0.122 0.929** 

X5 -0.236 -0.017 -0.096 -0.104  -0.248 -0.074 0.062 -0.108 -0.821** 

X6 -0.266 -0.019 -0.114 -0.119 -0.095  -0.079 0.053 -0.283 -0.923** 

X7 0.193 0.010 0.066 0.089 0.067 0.188  -0.043 0.120 0.691** 

X8 -0.186 -0.015 -0.087 -0.091 -0.094 -0.209 -0.073  0.071 -0.684** 

“**”indicate a significant difference at the 0.01 levels, respectively 
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日间均维持在较低值。在空旷地入射在报春苣苔叶
面的 PAR 较强，为其光合作用提供较多的可利用光
能，并诱导气孔开放，因此其叶片具有较高的 Pn
和 Tr。然而旷地午间时段，PAR 增加伴随着 RH 的
显著减小，此时报春苣苔叶片的 Pn 因受强光以及
水分亏缺的影响而显著下降，表明这一物种并不适
宜在强光直照的环境下生长。随着干湿季交替报春
苣苔的光合生理生态特征出现显著变化，干季其
Pn、Tr 和 Gs 均显著低于湿季，表明干季环境水分
的匮缺对报春苣苔造成了一定的胁迫，因此在野外
引种恢复的过程中，干季期间必须保持充足的水分
供给。 

主成分分析表明叶片Narea与Chl含量、LMA以
及气孔密度对光合作用的具有显著影响。叶绿素是
叶片进行光合作用的最重要色素，它是光能吸收和
传递的载体，其含量的多少直接影响植物光合效率
的高低[26]。此外叶片光合能力也受叶含N量影响，
Rubisco含量取决于叶含N量，在任何光强下，分配
于Rubisco的氮量随叶片含氮量提高而增加[27]。因
此，叶氮含量决定着叶片光合能力的高低，植物叶
氮含量及其在各光合机构组分中的分配可以反映植
物对光环境的适应[28]。Narea增加提高了叶片内部光
合作用酶的数量和活性，有利于提高叶片的光合速
率[29-30]。而LMA是一个衡量叶片光合能力的重要参
数[31]，LMA较大的叶片在单位面积内容纳更多的叶
绿体从而提高叶片光合能力[32-33]。气孔密度与光合
作用也密切相关，强光下高密度的的气孔具有较高
的灵活性，有利于植物保持体内水分和有效地进行
呼吸及光合气体交换[34]。报春苣苔的光合作用不仅
与叶片结构和生理特征有关，而且对环境因子敏感，
其Pn变化主要取决于环境PAR、ta、Ca和RH等环境
因子的综合作用，这些生态因子不仅直接影响植物
光合作用，而且各因子之间有着错综复杂的关系。 

报春苣苔主要分布于喀斯特生态系统，这是受
岩溶环境制约的脆弱生态系统，从自然生态角度分
析，其脆弱性体现在岩溶区土层一般较薄，地表保
水性差。由于喀斯特地区广泛分布地下排水系统，
上土层薄，岩石裸露，地表蒸发强烈，降雨时地表
水常沿溶蚀裂隙、落水洞等很快向地下漏失，只有
少量的水保存在生态系统中。因此，即使在雨量较
丰富的地区，也会出现“岩溶干旱”现象[35-36]。本研
究结果表明：在OA旷地生境下，午间强光将导致
高温，地表蒸腾加剧以及空气湿度的显著下降，因
此旷地生境下的报春苣苔将受到一定程度的干旱
胁迫。相关分析表明在OA旷地生境下Pn与RH呈极
显著正相关，而与VPD和ta呈极显负相关。此外，
午间Pn下降伴随着LS的上升以及Ci的下降，这表明

午间当旷地光强高于600 µmol·m-2·s-1时报春苣苔的
净光合速率会受光抑制和气孔限制的影响而下降。
与旷地相比，岩洞内的报春苣苔Pn没有受到强光抑
制，但岩洞中的报春苣苔净光合速率和CH2O生成
速率较低，洞内光照缺乏是限制其光合碳同化的原
因,因为植物在弱光下明显降低Rubisco的羧化速率
和碳酸酐酶(CA)活性[37]。因此，在旷地进行报春苣
苔的引种恢复时须要为其提供适当遮荫措施，光强
不应超过600 µmol·m-2·s-1，而在岩洞中进行引种恢
复时则必须选取光照相对充足的生境。 

此外，本研究结果表明：即使同一环境因子，
其在不同生境下对报春苣苔的 Pn 影响也有所不同。
如在 OA 旷地强光生境下，报春苣苔的 RH 与 Pn
呈显著正相关，且 RH 通过 VPD 对 Pn 起较大的正
效应，这表明在强光环境下，空气湿度的适度增加
有利于降低过高的 VPD，促进气孔开放而提高 Pn。
而在岩洞低光条件下， Pn 与 RH 呈显著负相关，
RH 对 Pn 则起直接的负效应，同时 RH 通过 VPD
对 Pn 起较大的间接负效应。这表明岩洞环境早晚
时段过高的 RH 则会使降低 VPD 而不利于叶片的气
体交换，使光合作用受影响。因此在报春苣苔的野
外回归的栽培时，应该注意 RH 的控制，在栽种过
程中要区别不同生境而予以合适的 RH 以提高 Pn，
加速生长速率和生态恢复的进程。 

已有研究表明：高浓度 CO2 会与 O2 竞争而降低
Rubisco 的加氧酶活性，导致氧化/羧化速率之比
(Vo/Vc)以及光呼吸的下降[38-40]。本研究结果显示：
岩洞有光带和弱光带处的空气 CO2 浓度较高，与此
同时生长在该处的报春苣苔叶片 Rubisco 氧化和羧
化速率之比也显著低于旷地，这表明岩洞生境下高
浓度的 CO2 可能有助于减少叶片因光呼吸的碳消耗
而利于维持光合产物的净积累。空旷地报春苣苔叶
片较高的 Vo/Vc 值与林植芳等[41]报道强光和高温提
高植物光合电子向光呼吸途径的传递比率的结果相
一致，可能也是报春苣苔的一种保护性调节机制。 

报春苣苔多数生长于石壁生境，不同于具备发
达根系的乔木或灌木，其根系分布十分受限，加之
石壁土层薄，岩石裸露，土壤水分含量少，依靠根
系所能吸收的水源十分有限，因此受强光以及强地
表水分蒸发流失的影响，旷地中生长的报春苣苔在
午间强光及旱季时段将受到较大程度的干旱胁迫。
而与旷地相比, 岩洞口有光带的生境维持了较低的
光照，并且在午间时分以及干季时期均能维持较高
的湿度，为报春苣苔生长提供了防止强光伤害及干
旱胁迫的重要生境。因此，加强对岩洞生境的保护，
避免人类活动的破坏和干扰是濒危植物报春苣苔
就地保护的重要前提。 
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Diurnal photosynthetic performances of Primulina tabacum Hance  
grown in different Karst habitats 
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Abstract: Primulina tabacum Hance is a critically endangered perennial herb belonging to the family Gesneriaceae. It has a very 

restricted distribution in limestone area from shaded caves to open area in Karst habitat in south China. This study investigated the 

relationships between the net photosynthesis rates (Pn) of this species and environmental factors. In open area (OA) site, excess ra-

diation energy was accompanied with low air relative temperature (RH), thus water and CO2 deficit in leaves were the major factor to 

cause midday depression of photosynthesis in this field. By providing a shade and humid shield, cave is a suitable habitat to protect P. 

tabacum against photoinhibition. In twilight zone (TZ) of cave, the lack of sunlight significantly decreased plant carbon assimilation 

(Pn and CH2O production rate) by affecting the diurnal pattern of gas exchange in both dry and wet seasons. The tested parameters of 

Pn、CH2O production rate, stomatal conductance(Gs), transpiration rate (Tr) and oxidation/carboxylation (Vo/Vc) ratio of Rubisco in 

three sites all showed better performances in wet season as compared with that in dry season. Principle analysis suggested that Pn 

was significantly affected by the leaf mass per unit area (LMA), N content on a leaf area basis (Narea), total Chl (a+b) content and 

stomatal density. Correlation analysis between Pn and environmental factors revealed that the primary influencing factors for Pn in 

OA were vapor pressure deficit (VPD, p<0.01) and air temperature (ta, p<0.01), whereas in EZ and TZ, PAR is the most primary 

influencing factor for Pn. Moreover, our study revealed that same environmental factor can, in fact, had contrary effect on PN in dif-

ferent habitats. In OA site, the higher RH in the morning can maintain lower level of VPD, thus benefit the performance of photo-

synthesis of leaf, and while in cave habitats, the increase in RH caused a decrease of Pn with a significant low VPD. Our results in-

dicated that the PAR and RH should be carefully considered in the reintroduction of P. tabacum in Karst region. 

Key words: Primulina tabacum Hance；net photosynthesis rates；environmental factors；cave habitats 
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