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摘 要: 使用 Li － 6400 于旱季和雨季分别对云南省澜沧地区种植巨尾桉的净光合速率和蒸腾速率、气 孔 导 度 进

行测定。研究发现: 雨 季 巨 尾 桉 光 饱 和 点 达 1 590 μmol photon·m － 2 s － 1 ，而 旱 季 土 壤 水 分 不 足 时 光 饱 和 点 仅

867 μmol photon·m － 2 s － 1 ，光补偿点亦有下降。旱季气孔导 度 对 蒸 腾 和 光 合 的 限 制 作 用 明 显 强 于 雨 季。旱 季 巨 尾

桉气孔限制强度及蒸腾对光强变化的响应均与本地植物红木荷类似，而雨季巨尾桉的净光合速率远高于后者。巨

尾桉具有与环境水分供应变化相协调的水分利用策略，旱 季 减 少 水 分 消 耗 以 尽 量 节 水，雨 季 则 充 分 光 合 以 获 得 更

多生长。其类似本地植物季节变化的蒸腾特征和水分利用对策有利于维持群落地段的水分平衡。
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Seasonal Variations in Photosynthesis and Water Use Efficiency
of Eucalyptus grandis × E. urophylla
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Abstract: The photosynthesis，transpiration and stomatal conductance of Eucalyptus grandis × E. urophylla was studied
under different seasons in Lancang，Yunnan Province with Li-6400. Result showed that LSP of E. grandis × E. urophylla
was 1 590 μmol photon·m － 2 s － 1 in rainfall season，and decreased to 867 μmol photon·m － 2 s － 1 in dry season. Seasonal
drought enhanced stomatal limitation to both photosynthesis and transpiration. E. grandis × E. urophylla had similar change
patterns of stomatal conductance and transpiration in response to irradiation intensity as native species Schima wallichii in
dry season，but the photosynthesis was much higher than Schima wallichii. E. grandis × E. urophylla could adapt different
water conditions in different seasons as native species.
Key words: Eucalyptus grandis × E. urophylla; photosynthesis; transpiration; water use efficiency

水分是植物生长所需的重要因子，尤其在我国

西南和华南地区，由于受季风影响强烈，虽然降水充

沛，但由于旱雨 2 季分明，每年 11 月—次年 5 月漫

长的干旱成为本区生态环境最为脆弱的时期。近年

来 我 国 人 工 林 发 展 迅 速，面 积 已 居 世 界 首 位

(Pamela，2003) ，由于人工林物种较为单 一，不 恰 当

的树种选择很有可能极大地增加当地环境负担，因

此，在人工林抚育时判明所选树种对当地环境脆弱

期的适应策略，对当地经济与环境的可持续发展显

得尤为重要。

作为 优 良 的 速 生 树 种 之 一，巨 尾 桉 (Eucalyptus
grandis × E. urophylla) 由 于 其 速 生 丰 产 特 性 以 及 伴

随而来的巨大经济意义，在我国许多地方都有大面

积种植 ( 祁 述 雄，2002)。但 由 于 受 多 种 原 因 影 响，

目前对本树种与环境的相互利用与竞争关系存在较

大争议，而对水分的过度利用是其争论的焦点之一

( 王震洪等，1998; 谢直兴等，2006)。

已有研究 表 明: 不 同 种 类 桉 树 ( Eucalyptus) 的

光合和 水 分 消 耗 特 征 可 能 存 在 较 大 差 异 ( Calder，
1992) ，即使对于同种桉树，不同的环境差异也可能

有不同的适应机制从而导致不同的光合速率和蒸腾

强度，水分利用效率和相关适应策略可能在不同种

间存在较大差别。作为外来引种植物之一，判明其

本地环境的适应策略，了解该策略是否对本地环境
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尤其是水分循环造成潜在影响，是桉树林可持续发

展中的重要问题。国内学者对桉树一些品种的渗透

调节物 质 ( 李 昆 等，1999) ，水 势 与 气 孔 导 度 ( 高 洁

等，2004)、综合抗旱性( 马焕成等，2002) ，以及植被

恢复功能( 曾 觉 民，2001) 等 进 行 过 相 关 探 讨，但 针

对云南季风气候下巨尾桉不同季节光合作用与气孔

调节能力的变化与适应方面的研究还相对较少。本

文主要通过对本地种植的巨尾桉光合特征及水分利

用效率研究，以期了解野外旱雨 2 季不同水分条件

下巨尾桉对应光合 /蒸腾规律及其气孔调节能力变

化，判断其对不同环境的适应机制，对巨尾桉的生长

及水分消耗特性做出科学评价。

1 研究方法

试验于 2006—2007 年 间 于 云 南 澜 沧 县 进 行。
澜沧县位于云南省西南部，年均温 18. 9 ℃ ，年均降

水量 1 643. 4 mm。由于地处“田中线”以南，气候受

东南季风影响强烈，旱雨 2 季分明。本地巨尾桉种

植 以 巨 桉 ( Eucalyptus grandis )、尾 叶 桉 ( E.
urophylla) 及其杂交品系为主( 徐伦先，2004)。试验

中选择云南省澜沧县东岗乡磨介村的巨尾桉( 品系

JG － 3) 人工林作为调查样地。样地坡向正西，坡度

25o，其内巨尾 桉 均 为 2005 年 6 月 种 植。同 时 选 取

附近邻 接 常 绿 阔 叶 林 中 代 表 树 种 红 木 荷 ( Schima
wallichii) 为对照，选择能够受 到 充 分 光 照 的 巨 尾 桉

和红木荷植株进行试验。
1. 1 光合作用与蒸腾作用测定

使 用 便 携 式 光 合 测 定 系 统 ( Li-cor Li-6400，

USA) 于 2006 年 9 月和 2007 年 4 月 2 次 前 往 该 地

进行雨季和旱季的光合速率及蒸腾速率测定，每次

保证 3 个全天的有效记录。叶片尽量选择外侧能够

接受充分光照的叶片，测量时尽量顺应叶片自然朝

向。每株植物南北各取 1 片叶，测 5 株共 10 片叶。
测量时 间 设 为 每 天 9: 00，11: 00，13: 00，15: 00，

17: 00，时间误 差 控 制 在 前 后 半 小 时 之 内。记 录 每

时间点上植物净 光 合 速 率 (P n ) ，蒸 腾 速 率 ( Tr) ，气

孔导度 ( G s ) ，以 及 空 气 湿 度、叶 温、光 强 等 环 境 参

数。根据公式: WUE = P n /Tr，计算瞬时水分利用效

率 WUE。考虑本地气候尤其是雨季天气多变，即使

严格控制测定时间，但多变的天气往往直接导致日

变化观测结果随时间呈现不规则波动状态( 时间与

天气变化无 相 关 性) ，因 此 本 文 放 弃 传 统 光 合 日 变

化特征比较，而是选用日变化中的瞬时测量结果进

行光响应曲线拟合并计算光饱和点及光补偿点，以

期真实反映野外自然条件下环境因子对植物光合作

用强度的复合作用。

依据 Bassman 等(1991) 的方法拟合 P n -PFD 的

曲线方程: P n = Pmax (1 － C0 e
－ ΦPFD /Pmax

) ，其中 Pmax 为

最大净光合 速 率，Φ 为 弱 光 下 光 化 学 量 子 效 率，C0

为度量弱光下净光合速率趋于 0 的指标，PFD 为光

量子通量密 度 ( 文 中 以 光 合 有 效 辐 射 PAR 代 替 )。

若方程通过适合性检验，拟合效果良好，则用下式计

算光补偿 点 ( LCP) : LCP = Pmax ln( C0 ) /Φ，假 定 P n

达 到 Pmax 的 99% 的 PFD 为 光 饱 和 点 ( LSP ) ，

则: LSP = Pmax ln(100C0 ) /Φ。
1. 2 土壤含水量测定

每次测 定 9: 00 前 使 用 HH2 土 壤 水 分 速 测 仪

完成 10 cm 深度土壤含水量测定，每季节每种林分

下至少重复 5 次。
1. 3 统计分析

数 据 简 单 处 理 和 绘 图 使 用 Excel2003 和

SigmaPlot9. 0，数据分析使用 SPSS13. 0 完成。

2 结果与分析

2. 1 不同季节土壤含水量

图 1 不同季节各树种林下土壤含水量状况

Fig. 1 Soil water content under different

forest during different seasons

图中误差线 表 示 标 准 差，相 同 字 母 表 示 差 异 不 显 著 ( P < 0. 05 )。

Bars indicate the standard deviation of the means; Same letters indicate

no significant differences among species at 0. 05 level. 下 同。The same

below.

不同季节各树种林下土壤含水量如图 1。对东

岗地区旱季和雨季 2 树种的检验结果表明: 旱季和

雨季桉树与红木荷方差均为齐性(F 的相伴概率旱季

为 0. 470，雨季为 0. 752)。旱季的 t 检验结果支持 2

树种林下土壤含水量存在显著性差异(P < 0. 05)，而

雨季则差异不明显(P = 0. 109)。雨季各树种下土壤
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含水量差异不明显，同时具有较大的相对误差，这是

雨季特有的气候条件决定的。旱季红木荷林下水分

含量相对稳定并相对偏高，这是由于红木荷林内不存

在巨尾桉林内的人为整地、除草等行为，地表覆盖物

较多，可以保证土壤水分环境的相对稳定。
2. 2 不同季节净光合速率对光强的响应

雨季 2 种植物净光合速率随光合有效辐射变化

规律均明显 强 于 旱 季，方 程 R2
较 旱 季 拟 合 结 果 更

高，拟合效果良好( 图 2)。其中，巨尾桉净光合速率

在雨季 500 μmol photon·m － 2 s － 1
以上高光强阶段明

显高于红木 荷，这 可 能 是 由 于 红 木 荷 强 光 下 P n 降

低，受到明显光抑制所致。
旱季巨尾桉和红木荷净光合速率与光强变化间

的拟合情况并不理想，拟合度较雨季下降不少，但方

程 P > 0. 01，因此拟合结果在统计上有一定意义( 图

2)。拟合结果降 低 暗 示 此 时 光 强 并 不 再 是 限 制 植

物光合速率的唯一因素，而方程仍有意义则表明光

合有效辐射仍是影响植物净光合速率的主要因子之

一，拟合结果能够代表光强因子对光合速率的作用

规律。

图 2 不同季节巨尾桉与红木荷净光合速率随光合有效辐射变化散点及预测曲线

Fig. 2 The effect of photosynthetic active radiation on leaf net photosynthetic rate of E. grandis × E. urophylla

and S. wallichii during different seasons

图中实线为巨尾桉拟合结果，虚线为红木荷拟合结果。The lines show the curve fitting result for E. grandis × E. urophylla ( solid line)

and Schima wallichii ( dotted line) . 下同。The same below.

雨 季 巨 尾 桉 光 饱 和 点 高 达 1 590 μmol
photon·m － 2 s － 1 ，体现出较强的光合能力; 而此时红

木荷 697 μmol photon·m － 2 s － 1
下即达 饱 和，之 后 还

有一定的光抑制趋势。雨季巨尾桉光补偿点与红木

荷较为接近，分别为 31 和 33 μmol photon·m － 2 s － 1

( 图 3)。

图 3 不同季节巨尾桉与红木荷光饱和点与光补偿点比较

Fig. 3 LCP and LSP variations between E. grandis × E. urophylla and S. wallichii during different seasons

旱季 2 种植物光饱和点和光补偿点均有下降，

这可能与此时的温度、水分胁迫诱导的气孔关闭限

制叶 片 CO2 交 换 有 关。巨 尾 桉 旱 季 光 饱 和 点 仅 为

雨季时的 43. 85% ，为 820 μmol photon·m － 2 s － 1 ，而

红木 荷 则 下 降 为 雨 季 时 的 57. 89% ，达 474 μmol·
photon m － 2 s － 1 ; 相对雨季而言，旱季 2 种植物光饱

和点相对接近，但巨尾桉仍然高于红木荷，表现出相

对更强的光合能力。
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光补 偿 点 方 面，巨 尾 桉 光 补 偿 点 为 6 μmol
photon·m － 2 s － 1 ，红木荷为 12 μmol photon·m － 2 s － 1 ，

均较雨季有所降低。巨尾桉相对更低的光补偿点可

能暗示巨尾桉能够利用更低水平光强，有利于早晚

温度、水分胁迫程度较低时更多的利用光能。
2. 3 不同季节蒸腾速率对光强的响应

雨季巨尾桉和红木荷 PAR-Tr 关系虽方程拟合

优度不高(R2 = 0. 341 和 0. 113) ，但 P < 0. 01，方 程

仍有意义( 图 4)。此时蒸腾速率随光强增加都有增

加趋势，其中巨尾桉增长的斜率相对较高。有部分

散点在低光强下也表现出较高的蒸腾速率，这是当

时的多云天气暂时降低瞬时 PAR 读数，而相关的蒸

腾仍在进行。
旱季天气相对晴朗，因此强光下散点增加，但此

时蒸腾速率随光合有效辐射增加的趋势却弱于雨季

( 图 4)。预测曲线表明此时 2 种植物蒸腾速率随光

强增加都有先增后降的趋势，方程拟合度也较雨季

情况 要 好 ( 巨 尾 桉 R2 = 0. 388，红 木 荷 为 0. 393，

P 均小于 0. 01) ，散 点 分 布 较 雨 季 的 规 律 性 更 加

明显。

图 4 不同季节巨尾桉与红木荷蒸腾速率随光合有效辐射变化散点及预测曲线

Fig. 4 The effect of photosynthetic active radiation on transpiration rate of E. grandis × E. urophylla

and S. wallichii under different seasons

2. 4 不同季节水分利用效率对光强的响应

雨 季 巨 尾 桉 和 红 木 荷 光 强 度 0 ～ 500 μmol
photon·m － 1 s － 2

范围内水分利用 效 率 随 光 强 增 加 而

逐渐增 加，且 此 时 2 树 种 WUE 的 增 加 幅 度 较 为 近

似; 光强 500 μmol photon·m － 1 s － 2
以后红木荷 WUE

首先出现降低，巨尾桉水分利用效率虽也有一定程

度降低，但在此范围内均高于红木荷，同时下降开始

时的对应光强要高于红木荷( 图 5)。
旱季 2 树种水分利用效率在各光强范围内均相

差不大，都表现出随光强增加而降低的趋势。此时

散点与方程的离散程度也较高，尤其在低光强部分

最为明显。

图 5 不同季节巨尾桉与红木荷水分利用效率随光合有效辐射变化散点及预测曲线

Fig. 5 The effect of photosynthetic active radiation on water use efficiency of E. grandis × E. urophylla

and S. wallichii under different seasons

2. 5 不同季节水分利用效率对空气湿度的响应

湿度是影响植物蒸腾与光合特征的重要因子，

但试验发现不同季节下 2 种植物水分利用效率在对

空气湿度变化有着显著差异。旱季巨尾桉和红木荷

水分利用效率随空气湿度增加均有明显的上升 ( 图

8) ，其 中 巨 尾 桉 的 方 程 斜 率 k 较 红 木 荷 ( k =
0. 069 1，R2 = 0. 614 1，P < 0. 001 ) 更 高，达 到

0. 102 6(R2 = 0. 621，P < 0. 001) ; 但 与 旱 季 情 况 相
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反，雨季巨尾桉和红木荷水分利用效率不表现出随

湿度变化而 变 化 的 相 关 趋 势，方 程 拟 合 不 良 ( 巨 尾

桉 R2 = 0. 020，P = 0. 124; 红 木 荷 R2 = 0. 006，P =
0. 421) ，空气湿度对植物水分利用效率基本不产生

明显影响。
2. 6 气孔导度对净光合速率和蒸腾速率调节作用

的季节差异

不论巨尾桉还是红木荷，雨季净光合速率与气

孔导度的拟合度并不高 (R2 = 0. 174 和 0. 034)。雨

季巨尾桉与 红 木 荷 随 气 孔 导 度 增 加 都 有 增 加 趋 势

( 图 6) ，其中巨尾桉线性关系相对明显，尤其气孔导

度较高时 P n 的增加量较红木荷高。

图 6 不同季节巨尾桉与红木荷水分利用效率随大气相对湿度变化散点及预测曲线

Fig. 6 The effect of relative humidity on water use efficiency of E. grandis × E. urophylla and

S. wallichii under different seasons

图 7 不同季节巨尾桉与红木荷净光合速率随气孔导度变化散点及预测曲线

Fig. 7 The effect of stomatal conductance on net photosynthetic rate of E. grandis × E. urophylla

and S. wallichii under different seasons

与雨季情况相反，旱季气孔导度与 P n 间呈现出

较高的拟合 度 ( R2 = 0. 792 和 0. 695) ，说 明 旱 季 植

物光合能 力 很 大 程 度 上 受 到 气 孔 开 闭 的 影 响。同

时，此时巨尾桉与红木荷 G s -P n 图像斜率相 当 接 近

(k 分别为48. 185 35和48. 531 14) ，说明此时气孔对

植物的限制作用在不同物种间具有很大的相似性。
雨 季 巨 尾 桉 在 气 孔 导 度 增 加 时 蒸 腾 增 加 量 更

多，具有更 高 方 程 斜 率 ( k = 14. 006)。当 旱 季 到 来

时，巨尾桉与红木荷 P n 随 G s 的线性方程斜率却基

本相当( k = 12. 748 和 11. 740)。总体而言，旱 季 和

雨季气孔对蒸腾的线性拟合程度相似，只是巨尾桉

斜率略有下降，而红木荷则有所增加 ( 图 7)。这 证

明气孔对蒸腾的调节作用的规律性类似，并随季节

变化有一定影响，但影响的强度不大。

3 讨论

3. 1 巨尾桉光合生长与水分利用效率的季节变化

光照和水分是植物水分利用效率的主要影响因

子(Farquhar et al.，1982) ，其中光合速率的改变对于

单叶水分利用效率有直接影响。研究发现: 雨季巨

尾桉 LSP 和 Pmax 远高于本地植物红木荷，即使比较

同 属 的 其 他 种 类 ( White et al.，2000; Whitehead et
al.，2004) ，本 巨 尾 桉 品 系 雨 季 Pmax 也 属 中 上 水 平。
这些特征有利于巨尾桉在雨季充足水分供应情况下
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图 8 不同季节巨尾桉与红木荷蒸腾速率随气孔导度变化散点及预测曲线

Fig. 8 The effect of stomatal conductance on transpiration rate of E. grandis × E. urophylla

and S. wallichii under different seasons

对光能也能够充分利用，是其速生丰产特性的生理

基础。
旱季巨尾桉蒸腾有一定程度降低，这与尾叶桉

等树种随季节不同能够调整蒸腾减少失水的现象一

致(Pereira et al.，1987; Mielke et al.，2000)。由于植

物对水分亏 缺 最 早 和 最 敏 感 的 响 应 就 是 气 孔 关 闭

( 许大全，2002) ，因此当旱季降水减少，土壤含水量

降低之后，巨尾桉气孔导度对蒸腾的限制作用增强。
这有利于控制此时蒸腾失水，减少水分丧失。但另

一方面，降低的 G s 同时也对 CO2 交换产生抑制，导

致 Pmax及 LSP 相对雨季明显降低。此时巨尾桉相对

较低的光补 偿 点 LCP 还 意 味 着 巨 尾 桉 在 旱 季 LSP
而无法利用强光的情况下相对扩展对低光的利用范

围，有利于延长 1 天中对碳积累的时间。

水分利用效率作为植物水分利用状况和抗旱特

性评价指标之一，能够为树种对环境的适应性提供

判断( 严昌荣等，2001)。虽然旱季水分利用效率与

PAR 的方 程 拟 合 参 数 并 不 理 想，但 从 图 可 知: 随

PAR 的增加，巨尾桉和红木荷的 WUE 均趋于稳定，

而低光时的部分 WUE 散点反而相对较高。这可能

是由于强光 下 普 遍 由 于 高 温 或 缺 水 而 发 生 气 孔 关

闭，其对光合速率和蒸腾速率的影响具有可预测性;

而弱光下 的 温 度 和 湿 度 环 境 不 尽 相 同，此 时 WUE

的变化也 难 以 预 测。由 于 弱 光 时 蒸 腾 一 般 并 不 旺

盛，因此，此时 WUE 的高低更多的取决于植物能够

更快的适应 弱 光。旱 季 巨 尾 桉 相 对 较 低 的 LCP 有

利于植物此时更充分的利用较弱光能，同时也有利

于提高此时植物的 WUE。
雨季由于土壤水分含量相对较高，巨尾桉和红

木荷水分利用效率均不表现出随空气湿度变化而变

化的趋势，这与 Rawson 等(1977) 的研究结果一致;

而当旱季到来时，由于土壤含水量较低，空气湿度对

植物瞬时 WUE 的影响强度较雨季显著增加。巨尾

桉 WUE 能够相对红木荷更快地对湿度变化做出响

应，具有更高的作用强度，这表明巨尾桉具有类似红

木荷的季节响应能力，在旱季还能够更有效地利用

有限水分资源，随环境水分供应量变化而调节利用

水分。巨尾桉在水分充足时类似其他植物具有相对

低的 WUE，但当环境水分过少时巨尾桉亦将视情况

限制或提高自身水分利用效率，因此不会给环境带

来过多压力。
3. 2 巨尾桉对本区气候环境的适应及潜在影响

红木荷产于云南省东南部、南部至西南部的常

绿阔叶林或混交林中，是本地常绿阔叶林中的主要

树种( 中国 科 学 院 昆 明 植 物 研 究 所，1997) ，能 够 代

表成功适应本区气候的植物种类的一般特点。与红

木荷相比，雨季巨尾桉强光下 P n 下降不多，光抑制

并不明显，与陆钊华等(2003) 对尾叶桉光响应曲线

的研究结果类似。由于光抑制现象发生的前提是光

能过剩( 蒋 高 明，2004) ，因 此 巨 尾 桉 并 不 明 显 的 光

抑制说明其能够对光能合理利用，保障光合作用的

正常运行。
相对红木荷而言，雨季巨尾桉较高的光合速率

和气孔导度也带来较高的蒸腾速率。虽然此时植物

瞬时 WUE 相 对 较 高，但 此 时 的 蒸 腾 失 水 总 量 也 会

较高，对水分的需求增加。本区雨季降水充沛，可以

满足此时巨尾桉生长对水分的要求，巨尾桉的耗水

特性应该不会对本区雨季造成太大压力。

旱季巨尾桉 的 LSP 和 Pmax 仍 高 于 红 木 荷，LCP

甚至更低，说明此时巨尾桉具有更强的碳同化能力

和更广的光能利用范围; 同时巨尾桉对具有类似红

木荷 的 对 干 旱 环 境 的 适 应 对 策，2 种 植 物 LSP 和

LCP 较雨季出现大幅度降低，气孔导度对蒸腾 的 限

制作用明 显，作 用 强 度 大 体 相 当。Calder(1992) 认
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为具有良好气孔调节能力的桉属植物蒸腾失水特征

与其他森林树种类似，而某些气孔调节能力较差，蒸

腾旺盛的桉树种类若种植后则很可能导致对水分的

过度利用。本研究结果发现: 虽然本巨尾桉品系雨

季时具有相对较高的蒸腾速率，但由于此时其具有

较高的光饱和点，因此各光强下的水分利用效率均

高于红木荷，能 够 更 有 效 地 利 用 水 分; 而 当 旱 季 来

临时，巨尾桉气孔导度对蒸腾速率的作用斜率与红

木荷接近，说明本品系巨尾桉旱季时具有类似红木

荷的气孔调节能力。对蒸腾耗水而言，巨尾桉至少

具 有 不 亚 于 红 木 荷 的 气 孔 限 制 能 力。 Lane 等

(2004) 对我 国 雷 州 半 岛 尾 叶 桉 种 植 地 区 降 水 与 蒸

腾的相关研究结果表明: 当地的水分平衡并未由于

尾叶桉的种植而被打破，在降水充沛地区桉树可以

被适当发展。本试验可知: 巨尾桉对思茅地区旱雨

2 季分明气候条件的适应是具有生理基础的。雨季

时巨尾桉能够充分利用光能满足碳同化需要，旱季

时则合理降低强光下的蒸腾及光合水平，扩充低光

下的光能利用空间。相对本地树种红木荷而言，巨

尾桉对水分的利用更具效率。

4 结论

巨尾桉旱季时的光合速率、蒸腾速率在对自然

光强的响应方面具有与本地植物红木荷类似的变化

特征，能够及时减少强光下的光合速率并加强气孔

限制以尽量减少蒸腾耗水; 雨季时巨尾桉具有相对

较高的光合速率及蒸腾速率，但由于此时降水充足，

外界水分环境允许其消耗相对较多水分进行更多生

长，因此雨季的耗水增加应当不会对环境造成太大

压力。巨尾桉能够对不同的环境水分条件采取类似

本地种的相应适应策略，并在合理用水同时保证更

多的物质生产。
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