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台湾中低海拔乡土植物在逆境下之生长活力研究
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摘　要: 选取乌心石、肖楠及大叶楠三种台湾中低海拔乡土树种之二年生苗木为供试材料,测定植物对主要环境因

子变化之反应,并特别对经干旱驯化后植物之形态与生理之反应, 及连续缺水情形下植物叶片萤光测值之变化进

行探讨。对不同光度的反应结果得知,乌心石及肖楠在光度300 Lmo l·m- 2s- 1时,其净光合成率仍为光度 700 Lmo l

·m- 2s- 1时之 96%及 92. 7% , 显示其较能适应于低光度下, 较具耐荫性。三种苗木之光合最适温度,乌心石与肖楠

约为 30℃, 而大叶楠约为 32℃,均属一般热带 C3 型植物之特性。经三个月干旱驯化后之苗木树高增量及地径增量

均明显低于对照组,而肖楠及乌心石驯化组植物根茎比及比叶重亦有明显增加情形, 表现出形态上适应干旱的现

象, 而较具耐旱性。驯化处理后之苗木在断水过程中均能在较高的水分应力下维持较高的光合成率,呈现较强的耐

旱性。而肖楠驯化组之气孔导度明显低于对照组,显示肖楠对缺水逆境产生适应, 能避免因过多失水而造成生理障

碍。细胞间隙二氧化碳浓度与外界二氧化碳浓度比值 (Ci/Ca)值变化得知, 三种苗木驯化组测值均小于对照组,显

示历经驯化后植株有增加其气孔因子影响光合成率的现象。虽然遭遇水分逆境,使其光合成率下降,但驯化组苗木

仍能维持较高的用水效率。植物叶片各萤光测值对连续缺水情况有不同的反应变化, 最小萤光量 Fo值维持不变,

最大萤光量 Fm 值随断水天数的增加而下降 ,而最适光量子收获量( Fv/ Fm)值主要是受 Fm 值的影响;其次 ,在照

光下, 各萤光测值最小萤光量 F′o、最大萤光量F′m、测值F t及有效光量子收获量 Y ield 值均呈下降的趋势,光化学

消减值 QP 随断水天数的增加而下降; 非光化学消减值 Qn 则呈上升后再下降的现象。此不同种间反应差异 ,可做

为耐性与活力指针上之判断参据。
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Abrstract: Thr ee native trees, F ormosan M ichelia, T aiw an Incense-cedar and Large-leaved Nanmu, w ere chosen to t est their

phy siolo gical r esponses to differ ent environmental str esses, including drought str ess. Responses of phot osynthetic gas

exchange and chlor ophyll fluo rescence follow ing drought acclimat ion w ere measur ed to under stand the adaptat ive r esponses t o

w ater stress. Acco rding to the pho tosynt het ic r esponses t o irr adiance, Formosan M ichelia and T aiw an Incense-cedar had

higher phot osynthetic rates a t low light intensity than Large-leaved Nanmu. In addit ion, Larg e-leaved Nanmu w as more

sensitiv e to light intensity . The photo synthesis optimum temperature was 30℃ fo r Fo rmosan M ichelia and Taiw an Incense-

cedar and 32℃ fo r Lar g e-leaved Nanmu. A fter thr ee months o f the dr ought acclimation tr eatment, tr ees of Taiw an Incense-

cedar and Formosan M ichelia w er e bet ter able to acclimat e in mo rpholog y including height , g round diameter , r oo t-shoot r atio

and specific leaf weight. During w ater w ithho lding tr eatment, acclimat ed trees that display ed higher photo synthetic capacit y

under high soil water po tential w ere more drought resistant . T he Ci/ Ca ra tio s of acclima ted tr ees were lower t han those of

contr ols. T his implied t ha t stomat al regulation of pho tosynthesis in acclimated tr ees w as impor tant in contro lling the
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pho to synthetic ra te. T he leaf conductance o f acclimated Taiw an Incense-cedar w as lower than t he cont ro lable w hich show ed a

gr eater adaptive r esponse to w ater str ess.

Key words: na tiv e plant; str ess; gr owth activit y

1　前　言

台湾地区在中低海拔的阔叶林中, 可供为绿化植栽的木

本植物虽多, 惟对各乡土树种的基本生理特性较缺乏了解而

无法作提供水土保持及生态绿化上之植生参考,且近年来利

用乡土树种为基本素材的观念, 逐渐受到重视。因此, 乡土植

物之逆境反应与生态价值, 为水土保持植栽成败之重要依

据。

影响植物生长发育的因子有许多, 除植物本身遗传因子

外, 外界的环境条件对植物生长及生理的反应影响更大, 植

物本身也常因环境因子的变动而改变其生理及生长的反应

以适应环境。Levitt( 1980)将植物对逆境之反应分为弹性反

应及塑性反应两种, 前者在应力消失后将恢复原来之生理作

用, 而后者对植物则造成永久性的伤害。而在探讨逆境对植

物生长与生理反应时, 常以二氧化碳消耗速率、氧气释放量、

叶绿素萤光反应、叶绿素含量及生长速率等做为植物对逆境

反应之指针参数( Bolha`r et al. , 1989; 小桥澄治等, 1985; 林

与章, 1994)。

光合作用为物质生产的基础, 且在环境因子中对于光合

作用影响最直接者为水分, R itchie and Shula ( 1984) , 陈与

蔡( 1983)等也指出水分状况对光合作用的影响。气孔为大气

中二氧化碳及水气进出叶片的主要信道。当植物自土壤吸收

的水分不足蒸散作用之散失时, 则需耗用体内贮存之水分以

补充, 而使植物体产生缺水现象, 气孔为减少水分之继续散

失而关闭, 是阻止植物体内水分散失的主要机制。多篇报告

亦认为气孔的关闭是光合作用降低的主要原因( K rampitz et

al. 1984; K ramer , 1983)。

植物的用水效率是指二氧化碳固定量与水分蒸散之比

值。植物处于水分应力下气孔部分闭合对二氧化碳固定虽然

不利, 但相对的能够有效防止水分由叶片蒸散,叶片能维持

较高的水分状态以进行各项生理活动。因此, 植物如有较高

的用水效率将有利于植物之生存。郭( 1994)认为植物的用水

效率因环境因子的变化而调整, 渐近式适度的水分逆境可提

高用水效率, 但遭严重的水分逆境时其用水效率反而降低。

水分缺乏对于植物生长机能有着不同的伤害程度,对于植物

地上部茎叶的影响较地下部严重, 且其两者比值上的差异可

以视为植物对干旱适应性的表现。植物在形态结构和生理上

有多方面适应干旱的方式, 遭受缺水时在生理上发生显著的

改变, 在地上部最常见的为叶片脱落或叶面积的减少以减少

水分的损失(郭, 1992) , 或叶表具厚角质层及改变叶片排列

角度等, 而在根部方面则借着深或广的根系以增加吸水。藉

渗透压调节、改变根系与地上部比例及具储水组织等方面以

增加耐旱力( R ieg er and Duemmel, 1992)。

叶绿素萤光释放量的测定已广泛地应用在田间试验上,

萤光释放量被当做光合作用系统的探针, 其应用的理论根

据,在于植物体内萤光释放量和碳的同化作用及叶片气体交

换有密切的相关性。近年来,萤光测定更用来探讨逆境伤害

对植物影响时光合作用的表现上,如水分逆境、高温逆境、盐

害及空气污染等。Krause and W eis( 1984)指出作物遭受逆境

时,光合作用速率下降, 萤光将会增加。萤光释放量可代表叶

绿体光化反应中整个电子传递过程从水的氧化至 NADP 被

还原是否顺畅,由测得各种不同萤光值的改变, 将可推算逆

境对光合作用影响的程度。而萤光释放曲线主要可分二部分

来探讨即快相及慢相,在快相的萤光参数中最常被用到的为

可变萤光值和最大萤光量的比值 (Fv /Fm ) , Schreiber and

Bllg er ( 1993)认为其值可做为光系统 II ( PSII)反应中心的最

适光量子收获量。Baker ( 1991)指出 PSII 在叶片光合成作用

遭受环境逆境时扮演一重要角色。

另外, 在探讨逆境伤害时常探讨萤光消减分析, 所谓消

减是指在固定光度下叶绿素萤光的减少部分, 主要为光化学

消减(Qp )及非光化学消减(Qn)。萤光消减分析的主要目地

在帮助了解逆境影响的部位。一般而言, Qn 值随逆境的开始

而增加, 但最后会随逆境的日益严重而下降; 而 Qp 值通常

会随逆境的增加而下降 ( M ohammed et al. , 1995)。卢等

( 1994)认为水分逆境对 PSII 的损害部位不仅在氧化侧, 也

可能在反应中心上。另一参数为有效光量子收获量Y ield ,多

篇报告指出 Y ield 比 Fv /Fm 更能反应出光合作用光量子收

获量( Genty et al. , 1989; Schr eiber and Bilger , 1993) , 而且

其测定方法更为快速及简单,不须先前的暗处理时间。

因此, 本文特针对三种台湾原生乡土树种乌心石、台湾

肖楠及大叶楠对水分逆境的反应进行初步探讨, 试验项目包

括植物对主要环境因子(光度、温度)的反应、干旱驯化适应

性及叶绿素萤光反应等。希冀所得结果可供为植生绿化之参

据。

2　试验材料、项目与方法

2. 1　供试植物材料

本研究主要供试植物为乌心石、台湾肖楠及大叶楠三种

乡土原生植物, 而今在生态绿化上渐被采用。乌心石

M ichela comp r essa ( M ax im. ) Sar g ent , 英 名 Formosan

m ichelia ;台湾肖楠 Calocedus Formosana( F lo r in) flo rin. , 英

名 Taiw an incense-cedar ;大叶楠 Machilus kusanoi H ay . ,英

名 Large-leaved nanmu。此三种植物为台湾近来推广之绿化

树种之一, 不仅在矿区绿化之平台缓坡上也普遍栽植, 更具

水土保持绿美化及边坡稳定之效。

2. 2　供试验项目与方法

2. 2. 1　光合成气体交换对主要环境因子之反应试验　采用

美国 DDG 公司之 PAC9900 光合成控制系统,测定时, 除试
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验所需控制的变因外, 维持同化箱相对湿度为 60% , 叶温

30℃, CO 2浓度 360 mg / kg ,光度为 700 Lmo lm- 2s- 1。对不同

光度之反应部分, 于同化箱上方以不同密度之白纱网遮盖,

藉以调整光度。供试植物在各光度下放置约 30 min 后始测

定, 光度由零开始逐渐增加至光度至 1 500 LLm olm- 2s- 1。对

不同温度之反应部分, 将叶片温度控制在 20～40℃范围, 每

5℃为一等级,测定各温度下之净光合成率及蒸散率。供试植

物在各温度下放置约 30 min 适应后始测定。

2. 2. 2　干旱驯化处理试验　选取植株生长相似, 断水处理

组及对照组苗木各二株进行干旱驯化试验。断水处理进行

时, 各树种对照组苗木每隔一天充分浇水, 断水处理组苗木

在充分浇水后即不再浇水, 并避免雨水淋湿。试验开始后每

隔一天于上午 9 时至 12 时测定其净光合成率、蒸散率及气

孔导度等之变化情形, 致净光合成率趋于零为止, 便结束该

次断水处理, 将处理组苗木复给予充分浇水, 开始另一循环

之断水处理。驯化试验总计进行约 3个月。在净光合成率与

气孔导度之测定部分, 采用美国 L I- COR 公司之 L I- 6200

型携带式光合成蒸散测定仪进行室内试验,并以一人工光源

提供稳定之光度, 光源为东亚公司 M 1000 型 1 000 W 之水

银灯, 透过一流动式水槽以减低照光时灯泡所产生的热量,

其光合成有效日照量最大可达 1400 LLm olm- 2s- 1。测定时

先输入测定室内叶面积大小, 调整适量的空气流量使测定室

内的相对湿度达到稳定, 并控制大气二氧化碳浓度在 360

mg / kg 左右; 土壤水分潜势之测定部分则以美国W ESCOR

公司之 HR- 33T 型之 Dew Point M icr ovoltmeter 测定水势

计( Psy chr omet er )之露点微电压与渗透潜势 ( OP )关系曲

线, 经由 OP= - M IRT = - W/ M IRT 公式可得渗透潜势

与重量摩耳浓度的关系。其测定程序先以打孔器取下直径

0. 6 cm 的滤纸沾湿不同浓度的 NaCl溶液( 0 M～1 M ) , 置

入W ESCOR C- 52 的样品室( Sample Chamber )内,静置约

10 m im, 测露点微电压及露点温度, 测值经下式温度校正

后, 即可得露点微电压和水分潜势的标准曲线,以计算水分

潜势。土壤水分潜势之测定, 即取适量的土壤约样品室的 8

分满置于样品室内, 静置约 40 min, 待其湿度达到平衡后测

其露点微电压及露点温度, 经温度校正后依标准曲线计算土

壤水分潜势; 而叶绿素萤光值测定, 采用德国W ALZ公司制

叶绿素萤光仪 PAM - 2000 配合计算机软件DA- 2000 测定

植物之叶片萤光测值, 该仪器属可变式萤光光度计

( M odulated Fluor escence System ) , 利用一可变光配合增幅

器及滤光器做为萤光检测系统如图 1所示, 在测定时只检测

该频率该状态的可变光, 如此即能有效的隔绝外界的光线来

源, 而能在日光下检测叶绿素萤光释放情形。可用于测定萤

光释放曲线各参数值 F′o、F′m、F′v /F′m、F′v /F′m ( Y ield ) ,

化学消减 ( Qp )、非光化学消减 ( Qn)与有效光量子收获量

( Y ield)及电子传递速率( ET R) 值。在生长分析之量测部

分, 则以盆栽植物于驯化试验完毕后,将植物取下洗根后, 并

以德国制之 M emm er t U lm400 型烤箱进行干燥作业, 以

85℃热风温度干燥 48 h 后,待其降至室温时, 以测其地上部

及地下部干重,并计算根茎比。

2. 2. 3　连续缺水状况下萤光值变化　为了解连续缺水状况

下各萤光值之变化情形,特将三种苗木进行连续断水试验,

每隔一天利用叶绿素萤光仪 PAM - 2000 测定各萤光参数

值,方法如前述。并进行土壤水分潜势的测定。

图 1　叶绿素萤光检测系统示意图

3　结果与讨论

3. 1　光合成气体交换对主要环境因子之反应

3. 1. 1　对不同光度的反应　以光度为 700 Lmol·m- 2s- 1、

叶温 30℃及相对湿度 60%所测得之净光合成率及气孔导度

值定为 100,其它不同光度下之测值换算成其百分率。三种

苗木对不同光度之试验结果如表 1 所示, 由表可知, 三种苗

木净光合成率测值随光度的增加而有增加的趋势, 但在光度

700 Lmo l·m - 2s- 1之后, 各测值却有下降的情形发生, 这种

现象和 M arshell & Biscoe ( 1980)所提出一般 C3 型植物之光

- 光合成曲线呈双曲线反应模式不同,其原因可能在于盆栽

苗木种植于网室内, 长期光度较低, 光度范围约从 0～1 500

Lmo lm- 2s- 1,和外界自然环境下超过 2 000 Lmol·m- 2s- 1以

上不同,造成植物光适应之改变。三种苗木中以乌心石及肖

楠较能适应于低光度下, 光度 300 Lmol·m- 2s- 1时其净光

合成率仍为 700Lmo l·m- 2 s- 1时的 96%与 92. 7% , 而大叶

楠仅只有 76. 3%左右而已。其中乌心石净光合成率对光度

的反应最为平缓, 而以大叶楠净光合成率受光度的影响较

大。其中气孔导度对不同光度的反应如表 2 所示, 三种苗木

之气孔导度变化值与净光合成率变化之情形大致相同。所不

同的是净光合率的变化较气孔导度之变化情形大。Kanpp 等

( 1987)也曾指出净光合率对光度的反应较气孔导度快速。在

气孔导度对光度的反应中,以乌心石在低光度下的变化情形

最不明显,在光度约 100 Lmol·m- 2 s- 1时,其净光合成率仅

只有光度 700 Lmol·m- 2 s- 1时的 70. 2% , 然其气孔导度却

维持在96. 8% , 显示在低光度下, 乌心石净光合成率的降低

受非气孔因子影响较大。三种苗木的气孔导度变化值乌心石

约在 0. 094～0. 073 Lmo l·m- 2 s- 1,肖楠约在 0. 105～0. 075

Lmo l·m- 2 s- 1, 而以大叶楠变化最大约为 0. 110～0. 039 L
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mol·m- 2 s- 1,显示光度的大小对大叶楠气孔导度值影响极 大。

表 1　叶片净光合成率对不同光度的反应

植物种类 光度/ ( Lm ol·m- 2s- 1)

100 300 500 700 900 1100 1300 1500

乌心石 2. 83±0. 07 3. 87±0. 34 3. 97±0. 40 4. 03±0. 49 3. 79±0. 67 3. 46±0. 41 3. 12±0. 40 2. 80±0. 19

( 70. 2) ( 96. 0) ( 98. 5) ( 100) ( 94. 0) ( 85. 9) ( 77. 4) ( 69. 5)

肖楠 3. 30±0. 31 4. 33±0. 06 4. 41±0. 02 4. 67±0. 14 4. 01±0. 37 3. 75±0. 28 3. 20±0. 20 2. 77±0. 26

( 70. 1) ( 92. 7) ( 94. 4) ( 100) ( 85. 9) ( 80. 2) ( 65. 8) ( 59. 3)

大叶楠 2. 05±0. 31 3. 38±0. 01 4. 11±0. 31 4. 43±0. 39 3. 23±0. 31 2. 64±0. 16 2. 49±0. 18 2. 34±0. 12

( 46. 3) ( 76. 3) ( 92. 8) ( 100) ( 72. 9) ( 59. 6) ( 56. 2) ( 52. 8)

( )内之数值皆以光度为 700 Lmol·m- 2s- 1之测值为 100,各光度之测值换算成其百分率表示。

表 2　气孔导度对不同光度的反应

植物种类 光度/ ( Lm ol·m- 2s- 1)

100 300 500 700 900 1100 1300 1500

乌心石 0. 091±0. 016 0. 089±0. 013 0. 090±0. 020 0. 094±0. 014 0. 086±0. 015 0. 082±0. 012 0. 078±0. 010 0. 073±0. 007

( 96. 8) ( 94. 7) ( 95. 7) ( 100) ( 91. 5) ( 87. 2) ( 82. 9) ( 66. 4)

肖楠 0. 075±0. 018 0. 090±0. 008 0. 094±0. 006 0. 105±0. 004 0. 094±0. 010 0. 090±0. 007 0. 086±0. 004 0. 081±0. 008

( 71. 4) ( 85. 7) ( 89. 5) ( 100) ( 89. 5) ( 85. 7) ( 81. 9) ( 77. 1)

大叶楠 0. 039±0. 003 0. 078±0. 011 0. 089±0. 027 0. 110±0. 001 0. 084±0. 023 0. 076±0. 022 0. 078±0. 016 0. 074±0. 013

( 35. 5) ( 70. 9) ( 80. 9) ( 100) ( 76. 4) ( 69. 1) ( 70. 9) ( 67. 3)

3. 1. 2　对不同温度的反应　为了解苗木对不同温度的反

应, 设定仪器同化箱内不同的温度, 加以进行净光合成率及

气孔导度值等之测定, 并控制同化箱内之光度约为 700 Lm ol

·m- 2 s- 1左右, 由于同化箱参数设定,温度设定最高只能达

到 40℃最低至 20℃,因此温度高于 40℃或低于 20℃时植株

的变化情形便无从得知。三种苗木的净光合成率测值皆随温

度的上升而增加, 但当温度达一特定温度时测值即不再上升

而随即下降。就植物对温度的反应性而言, 在低温时植物之

光合成作用因叶温增加而增加, 但温度高至一特定温度后净

光合成率反而降低。一般而言, 光合作用与温度间呈现二次

曲线之关系, 即低温时随温度增加光合成率亦增加, 但超过

适温后高温反而抑制光合作用。热带C3 型植物适温约在 25

～35℃,而 C4型植物约在 35～40℃。三种苗木中乌心石及

肖楠之最适温度约为 30℃左右。在气孔导度对不同温度反

应方面, 气孔导度变化情形和净光合成率相同, 上升至适温

后即下降,显示净光合成率的减少和气孔关闭有关。

3. 2　干旱驯化处理

为了解三种苗木在历经干旱驯化后,其生长反应的变化

及遭遇断水时之生理反应,遂进行干旱驯化处理试验达三个

月,总计乌心石及肖楠共历经 5 个循环而大叶楠则经过了 8

次的循环。于 3 个月后,将驯化组及对照组进行断水反应之

比较试验,所得结果。

表 3　干旱驯化处理对各苗木农艺性状之影响

植物种类 处理
地径增量

/ cm
树高增量

/ cm
地上部干重

/ g
地下部干重

/ g
根茎比

比叶重
/ ( mg·cm- 2)

乌心石 Ⅰ 0. 31±0. 06 1. 10±0. 18 11. 81±0. 19 7. 65±1. 15 0. 65±0. 09 10. 54±0. 54

Ⅱ 0. 50±0. 07 4. 60±1. 10 21. 8±0. 54 13. 00±0. 80 0. 590. 05 9. 06±0. 61

肖楠 Ⅰ 0. 14±0. 01 2. 23±1. 08 25. 25±5. 23 16. 70±0. 80 0. 69±0. 12 19. 13±0. 94

Ⅱ 0. 66±0. 04 6. 08±0. 18 43. 39±2. 35 12. 20±0. 30 0. 28±0. 02 17. 32±0. 32

大叶楠 Ⅰ 0. 21±0. 01 2. 10±0. 01 25. 97±0. 35 24. 55±2. 75 0. 94±0. 11 9. 84±0. 22

Ⅱ 0. 43±0. 07 5. 25±0. 50 30. 04±1. 93 27. 70±0. 10 0. 93±0. 06 10. 38±0. 07

Ⅰ:表驯化组苗木,Ⅱ 表对照组苗木。

图 2　断水过程中土壤水分潜势之变化
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3. 2. 1　干旱驯化对植物生长的影响　经三个月的驯化后,

各驯化组苗木之地际直径增加量、树高增长量及地上部干重

等均较对照组苗木显著降低(表 3) , 显示三种苗木之生物量

累积均受水分逆境的抑制。其中以肖楠的变化最为明显, 其

驯化组地径增加量仅只有对照组的 21%。在根茎比及比叶

重的测值上, 肖楠及乌心石的测值均有增加的现象, 此和郭

( 1992)对相思树苗木之研究上有相同的结果, 但相反的大叶

楠却未有此一趋势, 在根茎比方面驯化组和对照组间没有差

异, 而其比叶重驯化组反而比对照组低, 此影响机制尚待进

一步的探讨。植物遭受缺水时, 生理上会发生显著的改变; 而

形态上的表现更为明显, 最常见的为叶片脱落或减少叶面积

以减少水分的损失。而树高、地径及生物量的减少之生长抑

制现象亦为植物缺水时常见的结果 ( Kozlow ski, 1982) ,在此

次的试验中也发现相同的结果。Rieger and Duemmel( 1992)

指出植物整体的抗旱机制上,可藉渗透压调节、根部与地上

部比率的改变及具储水组织等方面增加抗旱力。根据其生物

量之累积及根茎比和比叶重的结果得知,本研究之三种乡土

苗木中以肖楠对缺水的适应能力最大,较能适应循环式水分

逆境,而大叶楠最差。

3. 2. 2　干旱驯化后植物对断水处理之生理反应　在土壤水

分潜势方面, 图 2 为断水处理期间土壤水分潜势的变化情

形,由图显示土壤水分潜势值随天数之增加有下降的趋势。

在断水初期三种苗木之驯化组和对照组间变化不明显。而随

着断水天数的增加驯化组及对照组间差异愈加明显, 一般而

言,驯化组苗木具有较高的土壤水分潜势。由图可知,以大叶

楠的变化最为快速, 约经过 8 d 其土壤水分潜势即降至

- 7. 5 M Pa, 其净光合成率已降至零, 而乌心石及肖楠则约

需 15 d,显示大叶楠对水分的利用极为快速, 较不能适应较

干旱环境。

图 3　断水过程中叶片净光合成率之变化

表 4　断水过程中各供试植物之生理现象

树种 天数 SWP Pn gs WUE F v /Fm Yie ld

乌心石 1 - 0. 02 2. 32 0. 059 1. 752 0. 728 0. 220

(Ⅰ) 7 - 0. 31 2. 49 0. 072 1. 399 0. 725 0. 283

12 - 2. 05 1. 51 0. 057 1. 505 0. 709 0. 176

15 - 5. 95 0. 54 0. 046 0. 685 0. 667 0. 119

乌心石 1 - 0. 08 2. 95 0. 071 1. 624 0. 735 0. 263

(Ⅱ) 7 - 0. 48 2. 30 0. 071 1. 484 0. 717 0. 197

12 - 2. 45 1. 36 0. 053 1. 283 0. 672 0. 119

15 - 6. 01 0. 20 0. 051 0. 320 0. 643 0. 081

肖楠 1 - 0. 02 2. 29 0. 031 2. 405 0. 740 0. 264

(Ⅰ) 7 - 1. 31 2. 01 0. 026 2. 704 0. 742 0. 179

12 - 4. 45 1. 42 0. 023 2. 928 0. 709 0. 136

15 - 6. 87 0. 04 0. 007 0. 169 0. 577 0. 073

肖楠 1 - 0. 01 2. 27 0. 043 1. 841 0. 739 0. 217

(Ⅱ) 7 - 0. 77 1. 87 0. 031 2. 191 0. 733 0. 144

12 - 5. 01 0. 54 0. 019 0. 870 0. 653 0. 091

大叶楠 1 - 0. 12 2. 95 0. 67 1. 890 0. 710 0. 211

(Ⅰ) 3 - 0. 27 3. 16 0. 067 2. 227 0. 750 0. 311

7 - 2. 09 1. 25 0. 025 1. 653 0. 712 0. 178

8 - 7. 51 0. 14 0. 019 0. 327 0. 748 0. 102

大叶楠 1 - 0. 03 3. 49 0. 088 1. 765 0. 731 0. 301

(Ⅱ) 3 - 0. 32 3. 19 0. 078 1. 727 0. 756 0. 330

7 - 3. 63 0. 16 0. 015 0. 399 0. 723 0. 114

　　SWP 土壤水分潜势 ( MPa) , P n 叶片净光合成率 ( Lm ol·m- 2

s- 1) , gs 叶片导度( mol·m - 2s - 1) , W UE 叶片用水效率( LmolCO 2/

mmolH2O) , F v / Fm 光系统 II 之最适光量子收率, Y ield 光系统 II 之

有效光量子收率。

　　而光合成特性及气孔导度之反应部分,在断水处理过程

中三种苗木之净光合成率均随断水天数的增加而降低, 如图

3 所示,显示植物之净光合成率随土壤水分的降低而下降。

大致上来说, 驯化组苗木其净光合成率之变化在断水初期均

较对照组低, 显示三种苗木经干旱驯化后其净光合成率的大

小均受水分逆境的抑制而降低, 但随着天数的增加, 土壤水

分含量的日渐减少, 驯化组苗木之净光合成率比对照组高,

由图可知, 经干旱驯化处理之苗木均能维持较高的净光合成

率或较多的天数。由以上的结果可知,三种供试苗木在历经

数个循环的水分逆境后, 在生理上已有干旱驯化的现象, 光

合作用特性已有所调整以适应往后的水分逆境。由三种苗木

之净光合成率变化可知,肖楠驯化组及对照组间之光合作用

变化现象较乌心石及大叶楠明显。

　　在气孔导度方面,三种苗木之气孔导度测值也和净光合

成率一样随土壤水分含量的减少而变小,且其变化趋势和净

光合成率之变化颇为相似。气孔导度变化值乌心石为0. 09～

0. 045 mo l·m- 2s- 1;肖楠为 0. 04～0. 01 mo l·m- 2 s- 1;而大

叶楠则为 0. 085～0. 01 mo l·m - 2s- 12。图 4 中以肖楠驯化组

及对照组的差异最为明显, 其驯化组导度值均小于对照组,

显示经干旱驯化后之肖楠苗木其气孔导度值有降低的趋势,

而使气体进出叶片的阻力变大, 使二氧化碳不易进出, 相对

的也减少了水分的损失。然大叶楠苗木则有相反的结果在断

水后期其气孔导度值却较对照组高, 表示在土壤水分含量日

渐减少的情况下, 苗木对气体进出叶片的阻抗反而减少了,

显示经驯化后大叶楠苗木缺水时净光合成率的下降在断水
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后期受非气孔因子( Ci/ Ca)的影响增大了。其中乌心石苗木 驯化组和对照组间差异不大。

图 4　断水过程中叶片气孔导度之变化

图 5　断水过程中叶绿素萤光值 F v/Fm 之变化

　　由净光合成率和气孔导度的相关性分析得知乌心石驯

化组为 0. 930* * , 对照组为 0. 895* * ; 肖楠驯 化组为

0. 944* * , 对照组为 0. 948* * ;而大叶楠驯化组为 0. 994* * ,

对照组为 0. 984* * , 此可发现三种苗木不管驯化组及对照组

其净光合成率的下降和其气孔导度值均有极大的相关性,其

中以大叶楠的相关系数最高, 依此结果得知, 至断水结束日

止, 大叶楠净光合成率的下降受气孔导度值的影响较乌心石

及肖楠大。至于叶片内部的变化情形则可部分以叶绿素萤光

释放量来检测。而叶绿素萤光测值部分,图 5为至结束断水

时日, 净光合成率小于零为止, 三种苗木 Fv /Fm 值的变化情

形, 由图可看出肖楠及乌心石的测值均有随天数的增加而有

下降的趋势, 且驯化组苗木之测值较对照组高, 然大叶楠则

无此现象, 其测值近似。乌心石苗木测值由 0. 75 降至 0. 65

左右; 肖楠则由 0. 75 降至 0. 55; 至于大叶楠测值变动更小,

仅于 0. 75 至 0. 70 间跳动而已。

　　表 5 为净光合成率 P n 值和 Fv/ Fm 值及 Y ield 值的相

关性分析, 由表可发现乌心石及肖楠苗木其 Fv /Fm 值及

Y ield 值和 Pn 之相关系数极高, 显著水准可达 1% , 而对大

叶楠苗木则无此一现象, 其 Fv /Fm 值和 P n 相关性低, 然其

Y ield 和 Pn 却有较高的值,可能是测值太少, 暗处理时间不

足, 由于缺水使得 Qa 还原受阻, 或是其 P SI I 尚未因水分逆

境而受影响。

图 6　断水过程中叶绿素萤光值 Qp 之变化

　　图 6, 7 为三种苗木在断水过程中Qp 和Qn 的变化曲线,

大致上而言, Qp 测值有随断水日数的增加而有下降的趋势,

其中以大叶楠及肖楠的变化情形较为明显,大叶楠的测值由

原先 0. 94降至0. 65;肖楠则由0. 9降至0. 7, 而以乌心石的变

化情形最小, 仅下降0. 05而已。Qp 值的下降表示初次电子接

受者 Qa 已因缺水而受到伤害, 使其还原量减少, 可能是 Qa

已遭破坏亦或是酵素暗反应二氧化碳固定过程已遭抑制。而

各苗木的 Qn 值则均有上升的现象, 此也显示各苗木之光合

作用受水分逆境影响已无法充份利用叶绿体所吸收的光能,

A TP 的合成或消耗受阻,并可能以热形式释放出而导致 Qn

的增高。各驯化组及对照组间也有明显差异, 一般而言, 驯化

组 Qp 值高于对照组, 而其 Qn 值则低于对照组。由此结果得
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知,经干旱驯化后的苗木在对缺水逆境时, 所吸收的光能中

有较多的部分应用于光化学反应的进行,而以热的方式释放

的 情 形 则 低 于 对 照 组。Bo lha `r - Nordenkampf 及

Oquist( 1993) 指出缺水时导致气孔关闭抑制了光合作用的

进行及二氧化碳固定受阻, 由于二氧化碳固定受阻使得

A TP 及N ADPH 的消耗降低,使色素质体间质子梯度增加,

电子传递链间呈还原态, 而降低了电子传递能力。而质子梯

度的增加使得 Qn 值上升, 萤光值下降;反之,由于光系统 I I

初次电子接受者 Qa的还原态增加,使得 Qp 值下降, 而萤光

量上升。因此,在水分逆境下叶绿素萤光值的变化量和Qp 及

Qn 有极大的相关性。

　　细胞间隙二氧化碳浓度部分, Ci/Ca 值表示非气孔因子

的影响, 1 - Ci/Ca值之大小则表示气孔因子的影响程度。一

般来说, C3型植物之 Ci/Ca值约介于 0. 6～ 0. 8 间,而 C4型

植物则约为 0. 2～0. 4间。Ci/ Ca 值之变化情形,如图 8所示。

在断水初期乌心石及大叶楠之测值约维持在 0. 8 左右, 而肖

楠则在 0. 7 间变化, 此结果显示肖楠之光合成能力受气孔因

子之影响较乌心石及大叶楠大。而至后期三种苗木之测值均

急速上升, 且各驯化组苗木之测值均小于对照组, 其中尤以

肖楠之差异最为明显。依此结果得知, 经干旱驯化后之苗木

有增加其气孔因子影响的现象(驯化组气孔导度变小) , 而减

少了非气孔因子影响光合成率的比例。

表 5　断水处理过程中净光合成率 P n 和

萤光测值 Fv/ Fm 及 Y ield 之关系

X 轴 Y 轴

乌心石( I ) 乌心石( I I )

回归方程式 r 回归方程式 r

Fv / Fm Pn Y= - 18. 56+ 28. 76X 0. 916* * Y= - 15. 49+ 24. 77X 0. 934* *

Yie ld Pn Y= - 0. 34+ 9. 91X 0. 902
* *

Y= - 0. 65+ 14. 44X 0. 928
* *

X 轴 Y 轴
肖楠( I ) 肖楠( I I )

回归方程式 r 回归方程式 r

Fv / Fm Pn Y= - 7. 49+ 12. 85X 0. 943* * Y= - 5. 74+ 10. 39X 0. 856* *

Yie ld Pn Y= - 0. 16+ 9. 85X 0. 851
* *

Y= - 0. 72+ 14. 55X 0. 899
* *

X 轴 Y 轴
大叶楠( I) 大叶楠(I I )

回归方程式 r 回归方程式 r

Fv / Fm Pn Y= 1. 19+ 0. 93X 0. 002ns Y= - 49. 32+ 68. 58X 0. 382ns

Yie ld Pn Y= - 0. 85+ 13. 23X 0. 902ns Y= - 1. 70+ 15. 96X 0. 975*

图 7　断水过程中叶绿素萤光值 Qn 之变化

图 8　断水过程中叶片 Ci/ Ca 值之变化

图 9　断水过程中苗木用水效率之变化

　　在植物用水效率方面, 三种苗木在断水处理期间其用水

效率的变化情形如图 9所示, 由图可看出各驯化组及对照组

苗木之用水效率变化趋势相似, 且驯化组苗木之用水效率皆

大于对照组苗木, 此结果可由前述驯化组及对照组之气孔导

度变化及 Ci /Ca变化得到左证。尤其以肖楠之变化趋势最为

显著, 约增高 15%～35% ,大叶楠及乌心石次之。

　　用水效率可做为植物耗水程度的一指针。一般而言,植

物之用水效率愈高表示该植物在该时期应付干旱环境的能

力愈高。用水效率也常因环境因子的改变而有所调整以适应

环境,郭( 1994)曾指出渐进式适度的水分逆境可提高植物的

用水效率。本试验的结果亦显示相同的结果, 表示在经历数

个循环的水分逆境后,三种苗木为适应干旱其用水效率遂渐
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进增高, 使其免受缺水逆境所伤害。

图 10　连续断水过程中各苗木萤光值 Fv/ Fm 之变化

图 11　连续断水过程中各苗木萤光值 Ft、F′o、F′m 之变化

图 12　连续断水过程中各苗木萤光值 Yield 之变化

4　连续缺水状况下萤光测值变化

为了解连续缺水下植物生理的反应 ,特以测定叶片净光

合成率及叶绿素萤光值的变化来探讨, 由于仪器的限制以致

于叶片净光合成率测定仅能到达净光合成率为零为止, 在净

光合成率小于零时叶片内部的反应又是如何?则以叶绿素萤

光值的变化来判断,在此主要探讨连续缺水情况下, 植物叶

片的 Fo、Fm、F v/ Fm、Y ield、Ft、F′o、F′m、Qp、Qn 值的变化,

以期了解叶片对缺水之反应。并连续测定直至仪器检测不出

为止。试验结果在断水期间三种苗木的最小萤光量 Fo 值均

没有明显的变化, 由于 Fo 值代表由补光色素系统释放之萤

光量, 此时光系统 II 呈完全氧化状态( PSI I open)。稳定的测

值显示随着土壤水分的日渐缺乏补光色素系统并未受到水

分逆境的影响。惟在最后一天, 其测值才有变化, 其中乌心石

及肖楠之测值均下降, 而大叶楠则呈上升现象,造成此现象

的原因是在土壤水分日益缺之的情形下, 肖楠及乌心石苗

木, 叶片补光色素系统补捉光能的能力下降, 而减少了 Fo

值,相反的大叶楠苗木却能将捕捉的光能以萤光释放的方式

来减少过多的光能对光系统造成伤害。三种苗木最大萤光量

Fm 值的变化, 均随土壤水分的日益减少而下降, 直至最后

和 Fo 值相等, 过程中 Fo值变动不大, 因此 Fv /Fm(图 12)

的下降主要受 Fm 值的影响, 比较净光合成率和 F v/ Fm 值

的变化可发现 Fv /Fm 值在断水初期变化不大 ,至净光合成

率测不出后其测值才有较明显的下降,乌心石及大叶楠约在

第 13 d;而肖楠则约在第 11 d。表示植物在遭受水分逆境时,

其光系统 II 的活性初期受水分的缺乏影响不大, 最终才影

响了光合作用的进行。依此结果得知,肖楠光合成电子传递

链受缺水影响较乌心石及大叶楠快。

为断水期间各苗木日照下基本萤光量( Ft)、最小萤光量

(F′o) 及最大萤光量 (F′m) 的测值变化曲线如图 11 所示,

F′o 及F′m 值所代表的意义和Fo及 Fm 是相同,唯在日照下

由于Qp 及Qn 值的加入(光照下, 光化学反应的进行使得 qP

值增加;或是 Qn 值发生改变) ,使得 F′o和 F′m 值的大小和
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Fo及 Fm 不同。大致上而言, 三种测值也是随断水日数的增

加而有下降的现象, 其变化趋势和 Fo及 Fm 相似,显示水分

逆境也会影响日光下之萤光量, 各测值下降的结果导致

Y ield = ( F′m - Ft/F′m) (图12) 也跟着产生变化, 其测值主

要受 F′m 及 Ft两者所共同调整。此结果也和 Fv/ Fm 的变化

相同。

　　光化学消减值 (Qp )及非光化学消减值(Qn)的变化为,

Qp 值逐渐下降,而 Qn 值则是上升后再下降, 配合净光合成

率的变化曲线可看出当净光合成率达最大时, Qn 值最低, 而

Qp 值则上升, 当净光合成率开始受水分逆境下降,至测值测

不出, 即光合成率和光呼吸率达平衡时, 植物对逆境已产生

一应对方式, 藉由非光化学消减值(Qn) 上升, 可能以热的方

式消散及萤光方式将过多的能量排除以阻止过多的光能对

光系统造成伤害, 但随着逆境的增加, 到最后叶绿体遭受到

严重破坏, 叶片呈现枯死、易碎甚至落叶的现象,此时叶片组

织已完全破坏殆尽, 生理生化反应也因逆境而停止。

5　结论与建议

台湾中低海拔之乡土原生植物乌心石、肖楠为石灰石矿

区 10 大栽植植物之一,并进行撒播试验, 尤其乌心石更是矿

区平台缓坡常见之栽植树种之一, 而樟科大叶楠由于其生长

快速、树干通直,也是近年来极力推广之树种之一。三种植物

均可做为边坡植生资材之应用。且三种植物不同的生理特性

可将其应用至不同的环境中。在控制环境下对主要环境因子

的试验结果得知, 三种苗木中, 乌心石及肖楠较能适应于低

光度下, 显示乌心石及肖楠较具耐荫性。气孔导度值对光度

的反应较净光合成率快速。对不同温度的反应结果显示, 乌

心石及肖楠的光合成最适温度约为 30℃, 而大叶楠则约为

32℃, 均属一般热带 C3型植物之特性。

干旱驯化处理试验之结果, 驯化组苗木之农艺性状、净

光合成率、气孔导度、用水效率、Ci/ Ca值及各萤光测值均表

现出对干旱驯化之适应现象。就气孔导度变化而言, 肖楠驯

化组和对照组差异最明显,显示经干旱驯化后的肖楠植株其

气孔导度因循环式水分逆境而有所向下调整, 以适应往后的

水分逆境。反之, 乌心石及大叶楠却无此适应性反应现象。由

萤光测值 Fv /Fm 的变化显示, 乌心石及肖楠苗木驯化组测

值均高于对照组,即经干旱驯化后之苗木对水分逆境的反应

有迟缓之情形。Ci/ Ca 值变化显示苗木在遭遇缺水初期光合

成率的下降主要是气孔因子所控制,而至后期非气孔因子的

影响急剧增加。另驯化组之 Ci/Ca 值均较对照组低, 显示历

经循环式水分逆境后植株有增加其气孔因子影响光合成率

的现象, 而减少了非气孔因子影响的比例。虽然遭遇缺水逆

境,使其净光合成率下降, 但驯化组苗木仍能维持较高的用

水效率,显示经干旱驯化后之苗木透过叶片组织与生理上的

调节以适应往后的水分逆境。在对干旱环境适应最为良好者

为肖楠。在连续缺水过程中各萤光测值对缺水有不同的反

应, Fo 值在断水期间维持不变, Fv /Fm 值的下降主要是因

Fm 值的降低所导致。而随着断水天数的增加, 光化学消减

Qp 值有下降的趋势; 非光化学消减Qn值则有上升后再下降

的现象。显示植物遭受水分逆境时光合作用电子传递系统也

连带受到影响,电子携带者的排列状态或组织都因而改变,

光化学作用能力下降(Qp 下降) 及非光化学方式 (Qn 上升)

的变化,是植物在遭遇水分逆境时将过多能量消耗的方式之

一。

有关植物之生长活力之判断, 国内外有以光度、气孔导

度、叶绿素值及萤光测值等方式来作为指针参数,本研究,以

各种判断方式来评估台湾中低海拔三种乡土原生植物, 在水

分逆境下之生长活力, 然各指针值, 仍有相当之差异性。因

此,未来应贯连各种测值之影响,而以统一之模式来评估植

物生长活力, 如此才能有更详尽地以量化模式, 来判断植物

在逆境中之反应与指针值之权重。
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(上接第 135页 )

特别是西部地区现代沙漠化土地的分布和面积,是正确制定

沙漠化防治措施和科学规划、合理开发利用沙区土地资源的

基础。但由于不同研究者在概念、类型划分标准和方法上的

不统一,致使有关我国沙漠化土地的分布、面积资料很不一

致, 对我国沙漠化现状评估、动态监测和沙害防治以及对外

宣传和争取国际合作都带来严重的不良影响。为改变这种状

况,建议国家组织有关部门和专家在统一沙漠化概念、类型

划分指标和工作方法的基础上, 对我国沙漠化土地的分布、

面积及其动态变化以及成因等问题进行认真复查和研究,以

便在新世纪初对我国沙漠化现状有个正确评估, 为目前实施

的西部大开发中的防沙治沙和土地资源的合理开发利用提

供科学依据,并为今后长期动态监测建立准确的比较基准。

表 2　中国沙漠化土地分布和面积 km2　　

省区
西　　部 东　　部

面积 轻 度 中 度 重度 省区 面积 省区 面积

新疆 769205 25743 84220 659241 北京 580 山东 7505
西藏 213395 16580 9682 187133 天津 257 河南 6627
青海 116272 19271 12385 84616 河北 29311 湖北 2318
甘肃 142379 15345 10429 90918 山西 7853 湖南 554
宁夏 12358 5315 2889 4154 辽宁 3287 广东 1197
内蒙古 355510 166159 30183 159168 吉林 4941 海南 733
陕西 14628 10130 3052 1446 黑龙江 3786 合计 77640
四川 9513 8855 445 212 江苏 5756 — —
贵州 75 41 16 18 浙江 1 — —
广西 2431 2412 9 11 江西 1016 — —
云南 769 333 383 54 安徽 1276 — —
合计 1636535 270183 153692 1186972 福建 642 — —
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