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西双版纳 5 种乔木对 CO2 摩尔分数倍增的响应1)

宋清海 张一平
( 中国科学院热带森林生态学重点实验室( 西双版纳热带植物园) ，勐腊，666303)

摘 要 使用 LI － 6400 便携式光合作用测定仪测定了西双版纳地区 5 种乔木在 CO2 摩尔分数从 360 μmol·
mol －1倍增加到 720 μmol·mol －1倍生理生态指标的变化。结果表明: 5 种植物光合作用都有明显提高趋势，但提高
幅度不同，幅度范围 25% ～118%，耐荫树种( 云南玉蕊、大叶白颜树) 提高幅度高于喜光树种。表观量子效率均提
高，幅度范围 7． 8% ～ 45． 7%。华南石栎、红木荷和大叶白颜树发生光抑制，发生光抑制时的叶温和饱和水汽压差
( VDP ) 较其他热带地区叶温和饱和水汽压差( VDP ) 小。水分利用效率( WUE ) 均明显提高，其中红木荷提高幅度最大
为 367%，千果榄仁最小为 77%。气孔导度均降低，其中红木荷降低幅度最大为 70%，大叶白颜树降幅最小为
25%。暗呼吸作用均下降。要全面认识森林生态系统对 CO2 摩尔分数升高的响应程度，应在更大空间和时间尺
度上进行环境因子与植物生理研究。
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An experiment was conducted to study the changes in ecophysiological indexes of five tree species in Xishuangbanna
using portable LI － 6400 photosynthesis system when carbon dioxide concentration varied from 360 to 720 μmol·mol －1 ．
Result showed that the net photosynthetic rates of the five tree species all increased with the elevation of carbon dioxide
concentration，with an increase in the range of 25 percent and 118 percent． The increasing range of the shade-tolerant tree
species was higher than that of the intolerant tree species． Apparent quantum yield of photosynthesis of the five tree species
increased，with an increase ranging from 7． 8 percent to 45． 7 percent． Photosynthetic light responses of Lithocarpus fenes-
trate，Schima wallichii，Gironniera subaequalis were inhibited under high leaf temperature ( Tl) and vapor pressure deficit
( VPD) ． However，the values of Tl and VPD resulted in photoinhibition of L． fenestrate，S． wallichii，G． subaequalis were
lower than those of some tree species in other tropical zones． Water use efficiency of all the tree species increased obviously
with the increase of carbon dioxide concentration，and the increasing range for S． wallichii was the maximum ( 367% ) and
that for T． myriocarpa was the minimal ( 77% ) ． Stomatal conductance of all the tree species decreased，and S． wallichii
exhibited the maximum increasing range( 70% ) and G． subaequalis showed the minimal one( 25% ) ． Dark respiration rate
of all the tree species also decreased． Studies on environmental factors and plant physiology at large time-space scales
should be carried out to make a full understanding of responses of forest ecosystems to the elevated carbon dioxide concen-
tration．
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CO2 等温室气体浓度持续增加，致使全球气候系统正在
发生着有史以来从未有过的急剧变化，主要表现在全球气候
温暖化、降水格局变化、海平面上升等方面，给人类社会的可
持续发展构成了严峻的挑战。大气 CO2 摩尔分数的上升对
生态系统最直接、也是最重要的影响是其所引起的光合作用
变化。同时，还引起陆地生物圈的一系列反馈效应，影响着地
球系统的辐射平衡和水循环。

热带雨林通过其物理特性和生理活动对全球的 CO2 和水循
环有重要的潜在影响。热带雨林以陆地生物量的形式拥有约
40%的碳储量，并占有 30% ～50%的陆地初级生产力，因此这个
生物群系的微小变化就可能引起全球碳循环的明显变化［1］。

近年来对热带雨林的一些研究表明［1 － 4］，当叶片温度达

到 26 ～ 34 ℃时净光合速率会显著下降。热带雨林林冠叶片
温度一般高于空气温度 1 ～ 7 ℃［1 － 2］，随着全球气温的不断增
加，叶片温度也会增加，当温度达到 40 ～ 55 ℃时，叶片光合机
构可能会被破坏。Salafsky 对印尼 West Kalimantan 地区长期
降水量数据分析后发现［5］: 自 1948 年以来，干季降水量明显
减少，导致森林生产力减少，增加了森林死亡率。目前在巴西
亚马逊热带雨林有两个大尺度的干旱响应实验正进行，初步
的实验表明: 次林冠树种的地上生物量增长量显著减少，许多
树种光合速率下降。Fan 和 Graham 指出［6 － 7］，光质和光强的
任何变化都可能改变森林的碳平衡。Lovelock 等［8］在巴拿马
热带森林对林冠叶片和小枝进行了超过 40 周的 CO2 倍增实
验，尽管 CO2 的倍增使净光合速率提高了约 30%，但生物量

没有增加。Wurth 等［9］在巴拿马郁闭森林下对 5 种植物幼苗
( 1 种草本、2 种木本、1 种灌木) 进行实验，一半在 CO2 倍增环
境下生长，一半在环境 CO2 摩尔分数下生长，7 个月后，倍增
环境中的幼苗生长均很明显，但随着林下光强的增强，这种响
应会降低。

西双版纳地处北回归线以南，面积 19 223 km2，其中山地
( 坡度 ＞ 8°) 面积占 95%，山间盆地( 坡度≤8°) 面积占 5%。
西双版纳终年受西南季风控制，属热带季风气候，且地处内



陆，森林内的气候要素特征不同于其他热带地区，森林群落结
构复杂。西双版纳热带季节雨林也有明显的干湿季之分。由
于西双版纳地处热带北缘，在全球变化时，森林生态系统所受
到的影响更为显著，因此在该地区开展森林乔木对 CO2 倍增
响应研究，有助于预测未来气候变化对热带森林群落的影响，

显得尤为重要。
本研究选取了西双版纳地区热带季节雨林 3 种优势乔木

树种: 千果榄仁( Terminalia myriocarpa) 、大叶白颜树( Gironni-
era subaequalis) 、云南玉蕊( Barringtonia macrostachya) 和处于
热带季风常绿阔叶林向热带季节雨林过渡的 2 乔木树种( 华
南石栎 ( L． fenestratus Rox b． ) Rehd． ) 、红 木 荷 ( S． wallichii
Choisg) 为研究对象，以探讨自然生态环境中植物对 CO2 摩尔
分数升高的响应程度，并预测在未来新 CO2 摩尔分数环境下
对植被生理生态和生产力可能的影响等，从而有助于揭示这
一特殊地区植物群落对 CO2 摩尔分数升高的响应趋势和森
林群落的演替规律等。

1 研究区概况与研究方法

1． 1 样地自然环境及群落特征
观测点位于云南省西双版纳州勐腊县境内的国家级自然

保护区内，海拔 756 m，位于热带的北缘，1 a 中有雾凉季( 11—
翌年 2 月份) 、干热季( 3—4 月份) 、雨季( 5—10 月份) 之分，

该地区独特的天气现象为雾日较多，年雾日可达 186． 4 d。
研究地主要是以热带季节雨林为主，林分平均高度 35 m

左右，盖度为 90%，结构复杂，分层现象明显，乔木层按高度
即可分为 3 层: 上层高 30 m 以上，优势种主要为千果榄仁、绒
毛番龙眼; 中层高度在 16 ～ 30 m，常见种有云南玉蕊、大叶白
颜树等; 下层高 16 m 以下，主要种包括云树( Garcinia cowal) 、
假广子( Knema erratica) 、细罗伞( Ardisia tenera) 等。灌木层
除上层乔木的幼苗幼树外，常见种有染木 ( Saprosma terna-
tum) 、狭叶巴戟( Morinda angustifolia) 、玉叶金花( Mussaenda
sp． ) 等。草本层与灌木层处于同一层次，种类不多，常见的有
凤尾 蕨 ( Pteris sp． ) 、海 芋 ( Aloxasis macrorrhiza ) 、盈 江 南 星
( Arisaema inkiangense) 等，藤本及附生植物丰富，板根及茎花
现象显著。
1． 2 研究对象

在样地内选取热带季节雨林上层优势乔木树种: 千果榄
仁; 中层优势树种: 大叶白颜树、云南玉蕊; 热带季风常绿阔叶

林的代表树种: 华南石栎和红木荷。5 树种的研究样树均处
在旺盛的生长期，测量时 5 树种的叶片均健康。
1． 3 研究方法

测量使用 LI － 6400 便携式光合作用测定仪( 美国，LiCor
公司) ，测定及计算得到的指标包括净光合速率( Pn ) 、蒸腾速
率( Tr ) 、光合有效辐射( PAR ) 、空气 CO2 摩尔分数( Ca ) 、胞间
CO2 摩尔分数( Ci ) 、叶温( Tl ) 、气温( Ta ) 、气孔导度( Gs ) 、相对
湿度( RH ) 、光饱和点( LSP ) 、光补偿点( LCP ) 、表观量子效率
( LPE ) 、水分利用效率( WUE ) 为净光合速率与蒸腾速率的比值。
使用 CO2 注入系统( CO2Mixer) 控制 CO2 摩尔分数，同时启动
人工光源，将光强设定为 2 000、1 500、1 000、800、500、200、100、
50、20、0 μmol·m－2·s － 1，每片叶片分别在 360 和 720 μmol·
mol －12 个浓度下进行光响应测量，每种树种叶片测量均重复
3 次。

2 结果与分析

2． 1 CO2 摩尔分数倍增对 5 种树种光合特性的影响
CO2 摩尔分数倍增，5 树种 Pn 增加的相对幅度各不相

同。在相近的空气温度和相对湿度条件下，CO2 摩尔分数倍
增，云南玉蕊 Pn 增加幅度最大，为 118． 5%，其次是大叶白颜
树 81． 4%，千果榄仁 73． 1%，华南石栎 32． 5%，红木荷 Pn 增
加幅度最小，为 25． 3%。中层树种云南玉蕊和大叶白颜树表
观量子效率增加幅度较大，分别为 45． 7% 和 34． 7%，其余 3
种提高幅度较小，见表 1。

云南玉蕊和千果榄仁在 CO2 摩尔分数倍增条件下，随光
合有效辐射的增强，没有出现光抑制，光合潜力还较大; 而其
余 3 种植物均出现光抑制现象。同时，CO2 摩尔分数倍增还
使 3 种植物光饱和点上升，延缓光抑制。产生光抑制的原因，

有人认为主要是光系统Ⅱ反应中心受到破坏，有人认为是光
系统Ⅱ还原侧的 QB 蛋白受到损害。

CO2 摩尔分数倍增，也引起光补偿点( LCP ) 和光饱和点
( LSP ) 的变化。云南玉 蕊 和 大 叶 白 颜 树 的 LCP 分 别 提 高 了
30%和 9%。而千果榄仁、红木荷和华南石栎的 LCP 均降低
了，降低 幅 度 分 别 为 8%、37% 和 11%。表 观 光 量 子 效 率
( LPE ) 均提高，云南玉蕊提高最大( 45． 7% ) ，红木荷最小( 7． 8% )
( 表 1)。

表 1 不同 CO2 摩尔分数下 5 树种光合特性的比较

树 种
360 μmol·mol － 1

LCP/μmol·m －2·s － 1LSP /μmol·m －2·s － 1Pnmax /μmol·m －2·s － 1 LPE
720 μmol·mol － 1

LCP/μmol·m －2·s － 1LSP /μmol·m －2·s － 1Pnmax /μmol·m －2·s － 1Pnmax提高 /% LPE LPE提高 /%
云南玉蕊 10 510 4． 68 0． 034 6 13 801 10． 23 118． 5 0． 050 4 45． 7
千果榄仁 26 1 018 12． 25 0． 053 6 24 1 809 21． 2 73． 1 0． 060 8 13． 4
大叶白颜树 12 414 3． 65 0． 032 6 13 618 6． 63 81． 4 0． 043 9 34． 7
红木荷 19 604 4． 55 0． 037 4 12 680 5． 71 25． 3 0． 040 3 7． 8
华南石栎 18 757 6． 37 0． 037 5 16 899 8． 44 32． 5 0． 041 4 10． 4

2． 2 CO2 摩尔分数倍增对 5 树种气孔导度、蒸腾速率和瞬时
水分利用效率的影响

气孔导度是反映植物进行 CO2 和水汽交换能力的一个
非常重要的指标。表 2 表明，CO2 摩尔分数倍增，5 种植物气
孔导度均降低，其中红木荷降低幅度最大，为 70%，大叶白颜
树降幅最小，为 25%。降低幅度的平均值与生长在生物圈 2
号的 5 种热带雨林树种( ( 蝶豆( Clitoriaracemosa) 、花叶万年
青( Dieffenbachia picta) 、麒麟叶( Epipremnum pinnatum) 、牵牛

( Ipomuricata muricata) 、胡椒( Piper nigrum) ) 因 CO2 摩尔分数

倍增引起气孔导度降低的幅度值( 52% ) 接近［10］。
蒸腾速率对 CO2 倍增的响应与气孔导度基本一致。5 种

乔木无论是气孔密度的降低还是气孔的部分关闭引起的气孔
导度的降低，其结果都会导致蒸腾速率的下降( 表 2) 。

水分利用效率( WUE ) 是指植物蒸腾消耗单位质量的水分
所同化的 CO2 的量，常用净光合速率和蒸腾速率的比值表
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示。表 2 中还显示，CO2 摩尔分数为 720 μmol·mol －1时，5 种
乔木的 WUE明显提高，其中红木荷提高幅度最大，为 367%，千
果榄仁最小，为 77%。
表 2 不同 CO2 摩尔分数下 5 树种气孔导度( Gs ) 、蒸腾速率( Tr ) 、水

分利用效率( WUE ) 的比较

树 种

360μmol·mol － 1

Gs /μmol·

m －2·s － 1
Tr /mmol·

mol － 1
WUE/μmol·

mol － 1

720μmol·mol － 1

Gs /μmol·

m －2·s － 1
Tr /mmol·

mol － 1
WUE/μmol·

mol － 1

云南玉蕊 0． 080 1． 33 0． 003 5 0． 088 1． 12 0． 009 1
千果榄仁 0． 057 1． 78 0． 006 9 0． 082 1． 74 0． 012 2
大叶白颜树 0． 041 0． 57 0． 006 4 0． 032 0． 48 0． 014 2
红木荷 0． 090 1． 14 0． 004 1 0． 027 0． 31 0． 018 7
华南石栎 0． 110 1． 79 0． 003 6 0． 041 0． 97 0． 008 7

2． 3 CO2 摩尔分数倍增对暗呼吸速率的影响
在相近的环境温度下，5 树种暗呼吸速率均降低( 表 3) ，

红木荷降低幅度最大为 68%，千果榄仁最小，仅为 2%。与在
生物圈 2 号所做的 5 种热带植物研究结果［10］不尽相同，在生
物圈 2 号内热带植物长期生长在高摩尔分数 CO2 ( ＞ 1 500
μmol·mol －1 ) 中，光合作用增强，碳水化合物含量增加，呼吸
作用的底物增加，呼吸增强，同时高摩尔分数 CO2 引起其他
呼吸途径和生长加快需要更多的 ATP( 三磷酸腺苷) 和 NAD-
PH( 辅酶Ⅱ) 等间接原因引起。而本实验是对生长在自然环
境中的植物对人为控制 CO2 摩尔分数倍增的短期响应研究，

可能是由于胞间 CO2 摩尔分数瞬时升高，固定 CO2 作用加强
等直接原因造成。

表 3 不同 CO2 摩尔分数下 5 树种暗呼吸速率( Rd ) 的比较

树 种

360 μmol·mol － 1

测定温度

T /℃
暗呼吸 Rd /

μmol·m －2·s － 1

720 μmol·mol － 1

测定温度

T /℃
暗呼吸 Rd /

μmol·m －2·s － 1

云南玉蕊 24． 8 0． 304 25． 7 0． 155
千果榄仁 27． 7 1． 651 29． 7 1． 615
大叶白颜树 29． 1 0． 528 29． 0 0． 291
红木荷 27． 5 1． 041 26． 7 0． 351
华南石栎 27． 2 0． 642 26． 9 0． 436

植物暗呼吸作用释放的能量是植物其他生命过程的能源，

一些中间产物又是合成生物体内重要物质如蛋白质、脂类、色素
等重要的原料。因此需要更多实验来研究暗呼吸作用对 CO2 摩
尔分数升高的响应，以达到如光合作用那样相对一致的结论。

3 讨论

CO2 摩尔分数倍增对 5 种植物光合速率都有明显提高趋

势，但提高幅度不同。云南玉蕊和大叶白颜树是热带季节雨
林典型的耐荫树种，Pn 提高分别为 118． 5% 和 81． 4%，而华
南石栎、红木荷和千果榄仁是喜光植物，Pn 提高幅度较小，这

与 Bazzaz 等［11］研究结果一致，即高浓度 CO2 引起光合速率的

提高耐荫树种比喜光树种高得多。Lovelock 等［12］ 在巴拿马
热带森林林缘对 10 种热带树种进行开顶式 CO2 倍增实验表
明: 演替后期树种的响应程度小于顶极树种和演替前期树种。
本实验与该结论一致，雨林顶极树种( 云南玉蕊、大叶白颜树
和千果榄仁) 在 CO2 倍增条件下净光合速率提高幅度明显高
于演替后期的红木荷和华南石栎，显示了顶极与演替前期树
种对环境因子的响应更加敏感，容易在新的生境下定居。

CO2 倍增条件下 5 种植物气孔导度均降低，其中红木荷
降低幅度最大，为 70%，大叶白颜树降幅最小，为 25%。WUE

均明显提高，其中红木荷提高幅度最大。植物 WUE 的提高与

CO2 摩尔分数提高导致净光合速率提高和气孔导度下降有
关。这是由于气孔在高 CO2 摩尔分数下变窄或关闭，细胞内
的水分向外扩散的阻力比 CO2 由气孔外向里运动的阻力大，

这样植物可以在细胞间隙内保持一定的水分和 CO2 进行光
合作用，而消耗单位质量的水( 蒸腾作用) 所固定的 CO2 数量
增多，即 WUE提高。多数研究表明，CO2 摩尔分数升高使 WUE

提高是 Pn 提高和蒸腾作用降低共同作用的结果。但 Rogers
等［13］发现一些植物随 CO2 的增长 Pn 并未提高，他们认为

WUE的提高仅仅是由于蒸腾下降所引起; Gunderson 等［14］发现
CO2 增加引起的 WUE提高是由于 Pn 的单独增加所致。

本研究中华南石栎、红木荷和大叶白颜树均发生光抑制
( 表 4) 。Ishida［2］研究表明: 马来西亚龙脑香属树种( Dryobal-
anops aromatica) 冠层幼叶当 VPD ( 水汽压差) 超过 2． 5 kPa，叶
温超过 34 ℃时，光合速率才会下降，而老叶要在 VPD超过 3． 5
kPa，叶温超过 36 ℃ 时才会发生。非洲低地雨林的 Dialium
pachyphyllum 要在 VPD超过 2． 5 kPa，叶温超过 36 ℃时气孔导

度才会降低［1］。台湾南仁山热带低地雨林白榕树( Flcus ben-
jiamina) 在 3 月干季时，发生抑制时的平均叶温为 31． 9 ℃，
VPD为 2． 5 kPa。光合速率的降低主要是气孔导度降低所致，

而气孔导度的降低又是由于叶温和水汽压差的升高而间接引
起的。与之相比，本研究中 3 种植物发生光抑制时的叶温较
低，VPD较小，这可能与本地区的自然环境有关。西双版纳地
处热带的北缘，终年受西南季风控制，并且雾日数达半年之
久，植物长期生长在这种特殊环境中，可能形成了一些与典型
热带雨林有所差异的特征。这需要更进一步的探讨和论证。

表 4 不同树种叶片产生光抑制时环境因子值

树 种
360 μmol·mol － 1

叶温 /℃ 水汽压差 /kPa
720 μmol·mol － 1

叶温 /℃ 水汽压差 /kPa
大叶白颜树 29． 5 1． 3 29． 1 1． 4
红木荷 29． 0 1． 3 26． 0 1． 1
华南石栎 33． 2 1． 8 35． 3 2． 2

目前，对热带雨林成树在多种环境因子( 如光、高低温、
旱涝、营养元素、空气污染、UV － B 等) 共同胁迫下的研究几
乎没有［15］。植物对 CO2 摩尔分数的升高在生化水平、器官水
平、叶片水平及整个生态系统水平响应机理均存在差异，高
CO2 摩尔分数下植物生理生态指标的变化究竟是光合适应还
是光合驯化的结果还有待于进一步研究，树种在多种环境因
子共同作用下会做出怎样的响应等问题，需要在更大空间和
时间尺度上探讨和揭示。

4 小结

CO2 摩尔分数倍增，5 种植物光合作用都明显提高，但提

高幅度不同。云南玉蕊 Pn 增加幅度最大，为 118． 5%，其次
是大叶白颜树 81． 4%，千果榄仁 73． 1%，华南石栎 32． 5%，红
木荷 Pn 增加幅度最小，为 25． 3%。云南玉蕊和大叶白颜树
表观量子效率增加幅度较大，分别为 45． 7%和 34． 7%，其余 3
种提高幅度较小。华南石栎、红木荷和大叶白颜树均发生光
抑制，发生光抑制时的叶温和 VDP较其他热带地区小。

CO2 摩尔分数倍增，5 种植物气孔导度均降低，其中红木
荷降低幅度最大，为 70%，大叶白颜树降幅最小，为 25%。5
树种 WUE均明显提高，其中红木荷提高幅度最大，为 367%，千
果榄仁最小，为 77%。

在相近的环境温度下，CO2 摩尔分数倍增，5 树种暗呼吸
速率均降低，红木荷降低幅度最大为 68%，千果榄仁最小，仅
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为 2%。
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( 上接 12 页) 段上诱导产生的芽体在生长速率上具有明显的
优势。鞍杂杨生根与移栽较容易，生根培养基以 1 /2 MS +
IBA 0． 5 mg /L 为宜，生根率可达 96． 67%，生根苗移栽至腐殖
土栽培成活率 90% 以上，无需使用蛭石与珍珠岩，这对于规

模化生产而言，省略了再次移栽至土壤的劳力与采购基质的
成本，在移栽初期应特别注意保湿。该研究为鞍杂杨的工厂
化快繁提供了科学依据。

图 1 鞍杂杨再生体系建立
A． 茎段上的休眠芽萌发并迅速伸长; B． 叶片上产生的丛芽，出芽比例低，生长缓慢; C． 茎段产生的丛芽，出芽率高，生长迅速; D． 茎段上腋芽萌发
情况; E． 继代后的试管苗生长迅速; F． 试管苗生根。
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