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土壤 水分 是许多生态系统 最受限制的资源 [1]，因此 水

分利用效率（Water use efficiency，WUE），即光合碳同化率

（Anet）与蒸腾 速率（E）的比值，是植物生存、生长和产量

形成 及 对环境 适应的重要因素. 阐明生态系统不同季节的

WUE，有助于认识将来气候变化对森林生态系统的碳和能

量收支平衡的影响. 早期Farquhar 等曾通过测定碳同位素

证明叶片细胞间和外界CO2浓度的比率（Ci/Ca）与WUE的关

系[2]，而叶片组织的碳同位素比率与WUE亦有相应的关系，

因为两者均受到胞间CO2浓度（Ci)的影响. 不同光合途径植
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Abstract   Plant canopies are dramatically affected by leaves as sunlit fraction receiving direct light and shaded fraction only 
receiving diffuse light or being shaded and by variation of light, temperature and water vapor defi cit in a day. When scaling 
up from leaves to canopy there are additional complications that affect the measurement of water use effi ciency (WUE). The 
carbon isotope ratio of leaves (δ13Cp) was seasonally measured, and the integrated canopy-level carbon isotope discrimination 
(⊿canopy) and the ratio of isotope of newly fixed carbon (δ13Cplant) were estimated for calculating the canopy WUE in an A. 
mangium plantation in the hilly land of Heshan in South China. A general increase was found in the maximum air temperature 
(Tamax) , atmosphere saturation defi cit (Dmax) and leaf water potential（Ψ, MPa） from winter to summer on the site. The results 
showed the highest δ13Cplant values occurred in the morning and at the dusk in winter, while the lowest generally appeared at the 
dusk in spring and summer. No obvious variation of δ13Cplant occurred in autumn. A higher δ13Cplant  and a lower ⊿canopy  occurred 
in winter compared with those in other seasons. An increasing δ13Cplant trend and a decreasing ⊿canopy one from spring to autumn 
were observed. The average (±SD) WUE [(2.01±0.38) mmol mol-1] of the canopy of A. mangium occurred in summer, and it was 
much lower than that observed in winter and spring [(6.90±0.26) and (5.65±0.14) mmol mol-1]). The difference in canopy WUE 
in different seasons at this site was primarily due to environment conditions, which would cause the change in integrated ratio of 
intercellular to ambient CO2 concentration and be consistent with the changes in ⊿canopy and δ13Cplant. There was a strong negative 
correlation of WUE with air temperature and water vapour pressure defi cit (D, kPa), as well as with leaf water potential（Ψ, 
MPa）. An fair agreement between WUE measured using δ13Cplant and that using Ball Woodrow-Berry model following Wang 
and Leuning (1998) was observed. This result indicated that the stable isotope composition of newly-fi xed carbon was a useful 
canopy-scale tool that would help to study the constrain of environmental stress on canopy WUE . Fig 8, Tab 3, Ref 30
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摘  要  由于受直射光、散射光或受遮阴叶层分布以及一天中光、温和水汽压亏缺变化的剧烈影响，植物冠层的水分

利用效率（WUE）较为复杂. 通过测定叶片的碳同位素比率（δ13Cp），估测叶片新固定碳同位素的比率（δ13Cplant）和冠层

水平的碳同位素甄别率（⊿canopy），计算华南地区鹤山丘陵地马占相思林冠层WUE. 结果显示：从冬季至夏季，最高气

温（Tamax）和水汽压亏缺（Dmax）明显增高；冬季早上和傍晚的δ13Cplant最高，春夏季傍晚有较低的δ13Cplant，秋季的δ13Cplant

日变动较小，冬季冠层有较其他季节高的δ13Cplant和较低的⊿canopy. 由春季至冬季，δ13Cplant趋向于增高，而⊿canopy则趋向

于下降. 夏季马占相思林冠层平均（±SD）WUE[(2.01±0.38) mmol mol-1]明显低于冬季和春季值[分别为(6.90±0.26)、(5.65
±0.14) mmol mol-1]，年均WUE为(4.36±2.32) mmol mol-1. 环境变化引起叶片胞间和空气CO2浓度的变化，从而改变⊿canopy

和δ13Cplant，造成不同季节冠层WUE的差别. 冠层WUE与水汽压亏缺（D1，kPa）、气温（Ta，℃）和叶片水势（Ψ，MPa）成

显著负相关. 利用δ13Cplant计算的WUE与根据Wang和Leuning的Ball-Woodrow-Berry模式求算的WUE契合较好. 结果表

明，以新固定碳的稳定同位素比率方法是研究环境胁迫对冠层WUE限制的有效方法. 图8 表3 参30
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物种间的Ci/Ca和WUE差别较大，即使在相同环境下，具有不

同生活史和功能群的植物由于叶片气孔气体交换特性的差

别，Ci/Ca区别明显，如落叶阔叶林的植物叶片Ci/Ca明显较针

叶树高[3]. 同样，叶片蒸腾作用在一定程度上取决于气孔导度

的变化. Farquhar和Sharky曾证明气孔导度对叶片蒸腾作用的

限制比对同化作用明显，所以气孔导度降低叶片仍表现出较

高WUE [2]. 但在生态系统水平上，由于叶片气孔导度、空气动

力学导度、大气边界层干空气的流动和叶温变化间的相互补

偿的影响，即使叶片气孔关闭，森林的蒸腾蒸散作用仍然很

高，说明从叶片扩展到冠层或生态系统的WUE受到很多复杂

因素的限制 [5]. 由于在高的水汽压亏缺（D）范围内气孔导度

与D成负相关，我们预期WUE与D的变化亦呈相似的关系，

高温和D成为限制冠层或生态系统WUE的重要因素，华南

地区夏秋季的较高的温度和D可能会成为当地阔叶林WUE
的限制因子，全球变暖和随之可能出现的干旱和极端气候事

件 [5]对阔叶林WUE的影响将成为人们关注的问题. 
华南珠江三角洲地区自上世纪80年代以来大面积种植

马占相思（Acacia mangium），目前已成为该地区主要的人工

林型. 随着全球变暖和可能出现的水资源短缺，营造和发展

节水型人工林，合理利用水资源，无疑是一项重要的生态工

程. 本研究通过测定光合碳同位素估测不同季节马占相思林

冠层WUE及其对环境因素的响应，为进一步在珠江三角洲

地区构建和发展优化人工林提供理论和实验依据，以便制订

人工林营造和管理的有效策略. 

1  材料与方法
1.1  实验地点概况

野外实验在中国科学院鹤山丘陵综合试验站进行. 该站

位于广东省中部的鹤山市境内，东经112°54′，北纬22°41′，属

于南亚热带粤中丘陵地区. 土壤为赤红壤土，年平均降水量

1 700 mm，蒸发量1 600 mm，9月至次年2月为旱季. 马占相

思林树龄23 a，林高10~17 m. 实验于2006年12月~2007年11月

底进行，选择在12月（冬季）、5月（春季）、7月（夏季）和11月

（秋季）中旬晴天进行测定，每次进行连续2 d的测定. 
1.2  空气碳同位素比率测定

利用电磁泵抽吸马占相思林冠层（15 m高处）的空气样

品，直接注入预先抽真空的500 mL气体收集袋. 每天从6时至

19时，每小时收集一次，2个重复. 同时利用光合测定系统的

红外线CO2分析仪（LICOR-6400，Inc. Lincon，NE）自动记录

当时冠层空气CO2浓度. 样品经预处理后，利用中国科学院广

州地球化学研究所的MAT-252稳定同位素质谱仪，测定空气

碳同位素比率（δ13Ca）. 
δ13Ca=[Ra/Rs+d-1]×1000                                                         (1)

式中，Ra和Rs+d分别为空气和PDB标准样品的13C/12C摩尔比率. 
1.3  植物样品收集和碳同位素比率测定

每隔1 h时收集测定地马占相思植株冠层中部南向叶片，

利用PMS压力室（PMS Instruments，Corvalis，Oregan）压取液

汁，记录液汁刚从叶柄断口溢出时的叶片水势（Ψ），用微液

管收集多个叶片的液汁混合样，注入10 mL样品瓶内，置于

冰箱冷冻储存备用，预处理 后利用MAT-252稳定同位素质

谱仪测定碳同位素的比率. 

δ13Cp=[Rp/Rs+d-1]×1000                                                       (2)
式中，δ13Cp为植物样品的13C/12C摩尔比率. 
1.4  叶片光合速率测定

利用丘陵坡地特点，在高坡（约离低处地面15 m处）架

设光合测定系统（LICOR-6400），测定下方植株伸展枝条的

叶片光合速率，每小时连续测定接受太阳辐射和仅接受散射

光的叶片各20片，同时记录气温、叶温、空气相对湿度和光合

有效辐射. 
1.5  土壤水势测定

于早上6:00前用PMS压力室测定叶片水势，以表示当日

的土壤水势（Ψs）. 
1.6  其他测定
1.6.1  叶面积指数（LAI）测定    利用CID-110植物冠层分析仪

随机测定20个观测点的冠层叶面积指数 [7]. 
1.6.2  冠层总叶面积测定    采用收获法测定标准木的叶面积

（AL）和胸径（DBH）的关系式. 
AL=a(DBH)b                                                                         (3)

式中，a和b为回归分析得出的系数，马占相思树的a=0.2847，

b=1.7535（N=6，R2=0.9064）[8]，测定供试植株的胸径，并得出

树木平均叶面积. 
1.7  计 算
1.7.1  水蒸汽压亏缺（D）    根据Campbell和Norman的公式

（1998）[9]计算：

D=a×exp(bT/T+c)(1-RH)                                                  (4)
式中，常数a、b和c分别为0.611 kPa、17.502和240.97 ℃，RH为

空气相对湿度，T为气温. 
1.7.2  叶片细胞间CO2浓度（Ci）    胞间CO2浓度得自叶片和空

气的碳同位素比率δ13Cp和δ13Ca：

Ci=Ca[(δ
13Cp-δ

13Ca-a)/(b-a)]                                          (5)
式中，Ca为空气CO2浓度，a和b分别为为C3植物叶片气孔扩

散的13C分馏率（4.4‰，Craig，1953）[10]和CO2在细胞内传输以

及RUBP固定的13C分馏率（27.4‰）[11]，叶片碳同位素甄别率

（⊿ i）由下式[2]求得：

⊿ i=a+(b-a)×Ci/Ca                                                             (6)
1.7.3  冠层水平的碳同位素甄别率（⊿canopy）    冠层水平的碳

同位素甄别率为冠层接受直射太阳辐射和散射光叶片碳同

位素甄别率⊿ i的平均净CO2的加权值. 
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式中，⊿ i为叶片碳同位素甄别率（‰），Anet为叶片净CO2同化

率，Li为接受直射太阳辐射（i=1）和散射光叶片（i=2）的叶面

积. 
1.7.4  冠层接受直射光和散射光的叶面积     根据Chen 等

（1999）[12]，接受直射太阳辐射和仅接受散射光叶片占总叶

面积的比例随太阳方位角（β）余弦和密集指数（Ω）而变化，

密集指数是指用于比较两个总体为N的取样聚集程度的指

标，设取样聚集程度为中，则根据Chen和Chen（2007）[11]计

算：

L1=2cosβ[1-exp(-0.5Ω L/cosβ)]                                          (8)
L2=L-L1
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太阳赤道角随季节变化，根据Cooper公式[13]计算：
σ=sin[360(284+n)/365]                                                        (9)

n为自1月1日起计算的天数，太阳高度角（h）为
sinh=sinφ·sinσ+cosφ·cosw                                                (10)

其中，φ为测定地的地理纬度（测定地鹤山市φ=22°41′），w为

太阳时角，正午时w=0，每隔1 h增加15°，上午为负，下午为正. 
W=（T-12）×15°，T=北京时间-（120°-22°41′）/15 (h)，则

太阳方位角

cosβ=(sinh·sinφ-sinσ)/cosh·cosφ                                     (11)
根据地理纬度、太阳赤纬角及测定时间得出测定时太阳

方位角[11]. 
1.7.5  植株的新固定碳同位素比率（δ13Cplant）

[15]    计算公式

为：

δ13Cplant=(δ13Ca-⊿canopy)/(1+⊿canopy)                                   (12)
式 中，δ 13C a为 空 气中 的 碳 同 位 素比 率 ，计 算 生长 季 节 的

δ13Cplant，δ
13Ca以日平均δ13Ca为准，⊿canopy以季节平均值为准. 

1.7.6  冠层水分利用效率（WUE）    以冠层新固定碳同位素

比率δ13Cplant作为冠层叶片碳同位素的比率计算：

WUE=A/E=[Ca-Ca(δ
13Cplant-δ

13Ca+a)/(a+b)]/1.6V          (13)
式中，Ca为空气CO2浓度（μmol mol-1），V为细胞间隙与外界

空气的水汽浓度差，假定叶内相对湿度为100%，V的近似值

为气压除以水汽压亏缺值 [16]，δ13Ca为空气CO2的碳同位素比

率，δ13Cplant为冠层新固定碳同位素比率. 
1.7.7  WUE的推算    根据Wang和Leuning气孔导度的经验公

式[17]计算：
Gs=g0=M · fw · Anet/[Ca(1+D/D0)]                                         (14)

式中，g0为残余气孔导度，通常假设为0，Anet为叶片净光合速

率，D和D0为水汽压亏缺和气孔对D的敏感度参数. 基于液流

法测定值估测的马占相思林的D0为72.1 mmol m-2 s-1 kPa [18]，

M为气孔开启最大时胞间CO2浓度，Ci/Ca=1-1/m，fw为气孔导

度Gs对土壤水分利用参数，在测定温度范围内fw=1~1.2 [19]，则

E=Gs（W1-Wa），W1和Wa分别为叶片内外水汽摩尔浓度，假定

叶内相对湿度为100%，W1-Wa即V，其近似值为气压除以水蒸

汽压亏缺，则WUE=A/E. 
1.8  统 计

所有数据为重复测定的平均值，利用SPSS进行变量分析

（ANOVA），所有数据通过最小显著性检验，最小显著性水

平为0.05. 

2  结果与分析
2.1  马占相思林环境因子的季节变化

从表1可见，非生长季冬季（2007年12月）日均最高和最

低气温分别为(24.46±1.21) ℃和(15.65±4.85) ℃，日间空气较干

燥，一天中水汽压亏缺变化较大，日均最高和最低水汽压亏

缺分别为(2.02 ±0.78) kPa和(0.72±0.12) kPa. 生长季春季（2007
年5月）气温相对较高，日均最高和最低气温分别为31.5 ℃和

23.26 ℃，日平均最高水汽压亏缺较冬季高6.9%，而日均最低

水汽压亏缺亦较冬季高23.5%，土壤水势和叶片水势均较低. 
夏季（2007年7月）气温明显增高，日平均最高气温达到41.7 
℃，日平均水汽压亏缺亦大幅增高，土壤和日均叶片水势较

春季分别降低46.1%和81%，叶片日平均水势较春季低18.7%. 
秋季（2007年11月）的日平均最高和最低气温变化均较夏季

明显，日平均最高与最低气温相差10 ℃，日平均水汽压较夏

季明显回落，但土壤仍显干旱，秋季的土壤干旱和空气干燥

表现为夏季高温天气的后续效应. 

2.2  马占相思林冠层光合速率的季节变化
在冬季，上午太阳高度较低，马占相思林受遮阴或仅接

受散射光的叶片面积所占比例较高（图1-a），随着时间推移

和太阳高度增加，受直射光照射的叶片占冠层总LAI比例增

大，约在11:00~12:00时冠层的受光叶面积占总叶面积（AL）

的比例达到最大值，冠层叶片的光合速率亦接近最大值（图

2-a）. 14:00时冠层受光叶片总面积和仅接受散射光或遮阴的

叶面积接近，但受光叶层的光合速率占总光合速率的比率

较仅接受散射光的高（P<0.05）（图2-a）. 在春季，一天中从

7:00~9:00时，接受光的叶面积与仅接受散射光或遮阴叶片相

近（图1-b），9:00~15:00时接受光的叶面积略较接受散射光

的高，但15:00时后受光叶面积大幅降低. 一天中接受散射光

或遮阴叶片约占总冠层叶面积的48.4%，而接受直射光的叶

面积为51.6%，两者相近（表2），但前者的光合速率占总光合

速率的42.2%，而后者则为57.8%. 在春季，无论接受直射光

或散射光叶片，其光合作用速率的日变化均表现为双峰曲线

（图2-b）. 在夏季，上午太阳高度角大，接受直射光的冠层叶

片面积（仅限于冠层外部叶片）占总叶面积的比例较接受散

射光或遮阴叶片低（图1-c），但接受散射光的叶片的光合速

率明显较低（图2-c），仅为(5.72±1.74) μmol m-2 s-1，而接受直

射光叶片则达到(9.78±1.07) μmol m-2 s-1. 10:00~12:00时平均气

温为35.4 ℃，冠层的平均光强为(243.9±84.1) μmol m-2 s-1，水

蒸汽压亏缺值为2.04 kPa，而相应的叶片蒸腾速率达到(5.72±
1.74) mmol m-2 s-1. 午后15:00时气温仍高至(41.25±0.69) ℃，冠

层平均光强(264.9±12.7) μmol m-2 s-1，D值达(4.95±0.55) kPa，

冠层平均气孔导度降低62.2%，平均光合速率降低43.9%，显

示环境对气孔导度的限制较对光合速率的大. 
在秋天，10:00~15:00时冠层接受直射光的叶面积（占总

叶面积的比率）较接受散射光的叶片大（图1-d），前者亦有

较后者高的光合速率（图2-d）. 图1和图2的结果表明，不同季

节的一天中随着太阳高度的变化，冠层中接受直射光和接受

散射光或遮阴叶片的叶面积和冠层光合速率亦发生变化. 

表1  马占相思林环境因子的季节变化
Table 1  Seasonal variation of environmental factors in A. 

mangium plantation 
环境因子 

Factor
冬季

 Winter
春季

 Spring
夏季

 Summer
秋季

 Autumn
Tamax/℃ 24.46±5.21 31.56±2.58 41.76±5.61 28.13±2.89
Tamin/℃ 15.67±4.85 23.26±4.73 28.63±3.86 18.99±2.52
Dmax/kPa 2.02±0.78 2.16±0.55 4.87±1.79 2.68±0.22
Dmin/kPa 0.72±0.12 0.89±0.14 1.87±0.25 1.04±0.15
Ψd/MPa -0.11±0.03 -0.13±0.04 -0.19±0.05 -0.43±0.03
Ψmin/MPa -1.15±0.18 -1.49±0.16 -1.77±0.14 -1.39±0.21

Tamax：日均最高气温；Tamin：最低气温；Dmax：日均最高水汽压亏缺；Dmin：日
均最低水汽压亏缺；Ψd：黎明前平均土壤水势；Ψmin：叶片日间最低水势
Tamax: Daily maximum air temperature; Tamin: Minimum air temperature; Dmax: 
Daily maximum water vapor pressure deficit; Dmin: Daily minimum water 
vapor pressure defi cit; Ψd: Soil water potential at dawn; Ψmin: Daily minimum 
leaf water potential
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2.3 马占 相 思 林 冠 层 平 均 新 固 定 碳 同 位 素 比 率
δ13Cplant的季节变化
从图3-a可见，冬季早上太阳辐射较低，叶片有低的光合

速率，通过冠层叶片加权光合碳同位素甄别率（公式6）得出

的新固定碳同位素比率（δ13Cplant）较高（-26.75‰）. 随着时间

推移，太阳辐射增强，冠层叶片δ13Cplant降低，除10:00时δ13Cplan

略见增高外，中午前后δ13Cplant较低，14:00时后则逐渐增高. 在
春季，上午冠层叶片δ13Cplant随时间的推移逐渐降低，10:00
时达到最低值（-31.71‰），一天中δ13Cplant波动明显，日平均

δ13Cplant为-30.48‰±1.03‰，较冬季δ13Cplant平均值低（P>0.05）
（图3-b）. 夏季早上太阳辐射较强，叶片有较低的δ13Cplant，

除中午时略见波动外，δ13Cplant逐步降低（图3-c）. 秋季，冠层

δ13Cplant的日间变化相对平稳，日平均δ13Cplant为-29.19‰±0.31‰. 
结果显示春夏季马占相思林冠层的δ13Cplant较冬季低，秋季亦

有较低的δ13Cplant值（图3-d）. 
2.4  马占相思林冠层水分利用效率的季节变化

图4-a显 示，冬 季早上6:00~7:00时或18:00时后太阳辐

射较低，叶片气孔导度低，冠 层叶片表现 较高的δ13Cplant和

WUE；中午有明显低的δ13Cplant，冠层WUE明显降低. 在15:00
后δ13Cplant逐渐增高，WUE恢复上升. 与其他季节相比较，冬季

有较高的δ13Cplant（P<0.05）. 
春季是植株生长和发展期，冠层叶片有较高光合速率，

从早上6:00~7:00时，冠层平均光合速率达到(4.16±2.49) μmol 
m-2 s-1，较冬季时高（P<0.05）. 

春季WUE的日变化进程显示，在早上8:00时冠层WUE
略低，在约9:00时达到最高. 随着时间推移冠层WUE降低，午

后达至最低（图4-b），平均WUE较冬季时低（P<0.05）. 
夏季虽然太阳辐射较强，但太阳高度角大，冠层接受散

射光叶片比率占整 个冠层叶片面积的比率 较大，冠层平均

光合速率则较春季时略低（P>0.05），仅为(3.95±3.15) μmol 
m-2 s-1，但没有达到统计意义上的显著性水平. 夏季冠层新固

定碳同位素的比率δ13Cplant和碳同位素甄别率⊿canopy较春季低

（P>0.01）. 秋季马占相思植株叶片进入成熟后期，气温和水

汽压亏缺亦较夏季回落（表1）. 从表3可见，马占相思林碳同

位素比率δ13Cplant较夏季略高（图4-d），而⊿ canopy则较夏季低

（P>0.05），夏秋季冠层WUE较冬春季低（P<0.05），一年中

冬季冠层有高的δ13Cplant和较低⊿canopy. 春至秋季δ13Cplant趋向于

增高（P>0.05），而⊿ canopy趋向于降低；从当年冬季至翌年秋

季，WUE趋向降低，特别是夏季，高的气温和水汽压亏缺明

显降低马占相思林的WUE. 随着气温和水汽压亏缺升高导致

植物蒸腾和土壤蒸散作用增大，土壤水势和植物叶片水势的

下降（表1）可能是限制WUE的因素. 2006年冬季至2007年秋

季冠层平均WUE为(4.36±2.32) mmol mol-1. 
图5显示基于稳定同位素估测的马占相思林冠层WUE和

根据Wang和Leuning（1998）的Bell-Boodrow-Beary模式 [17]计

算的大叶气孔导度估测的WUE，两种方法的数据分别在1 : 1
趋势线两侧，显示利用碳同位素技术是直接估测冠层WUE

图1  不同季节马占相思林冠层接受直射光和接受散射光（♦）或遮阴（■）叶片叶面积比率的日变化
Fig. 1  Daily changes in leaf area percentage (AL/%) for sunlit fraction (♦) receiving the direct light and shade fraction (■) receiving diffuse light or being shaded 

in A. mangium plantation in different seasons
a. Winter (Dec 2006, AL/%=6.12); b. Spring (May 2007, AL/%=6.50); c. Summer (July 2007, AL/%=5.80; d. Autumn (Nov 2007, AL/%=6.25) 

表2  不同季节马占相思林叶面积指数（LAI）、接受直射太阳

辐射叶片和接受散射光或遮阴叶片占总叶面积比率（AL/%）

和占冠层光合速率比率（Anet/%）的变化

Table 2  Seasonal variations of leaf area index (LAI) and percent 
of LAI (AL/%), and the contribution of overall photosynthesis 
(Anet/%) for sunlit fraction of leaves receiving direct light and 

the fraction of leaves receiving diffuse light or being shaded in 
canopy of A. mangium plantation

参数 
Parameter

冬季 
Winter

春季
 Spring

夏季
 Summer

秋季 
Autumn

LAI/m2 m-2 6.12±1.13 6.50±1.32 5.80±1.01 6.25±1.43
Sunlit AL/% 49.3±2.5 51.6±3.1 33.3±1.2 58.0±2.8
Sunlit Anet/% 55.3±3.5 57.8±2.3 70.2±5.4 56.1±2.5
Shaded AL/% 50.7±1.2 48.4±2.7 66.7±1.5 42.6±2.4
Shaded Anet/% 44.7±4.6 42.2±3.9 29.8±3.3 43.0±1.9



3133 期 余孟好等：马占相思林冠层水分利用效率的气候调节

便捷的适用于树木冠层水平的估测方法. 
2.5  环境因素对马占相思林冠层WUE的影响

从图6可见，随着水汽压亏缺（D）增高，WUE降低. 当D
小于2 kPa，WUE相对变化较少，当D大于2 kPa时，WUE随D
降低而较快下降，两者呈现负的线性关系. 华南地区夏季日

平均水汽压亏缺在1.87~4.87 kPa，秋季1.04~2.68 kPa，高的水

汽压亏缺明显限制马占相思林冠层的WUE. 高的气温与马

占相思林冠层的WUE呈负的线性相关，即随着气温上升而

WUE下降（图8）. 高的气温和水汽压亏缺下可能导致高的植

物和土壤蒸腾蒸散作用，引起土壤干旱和叶片水势降低，冠

层WUE明显下降（图7）. 因此，高的气温和水汽压亏缺限制

马占相思林的WUE. 

3  讨论与结论
植物冠层叶片吸收太阳辐射能和利用空气CO2合成有机

物并构成生物量，与此同时，冠层叶片通过气孔和叶片角质

层蒸腾和蒸散作用失水，以保持适宜的叶温和气孔导度，以

利于光合作用. 由于植物固有的生理特性和生长地环境的差

异，不同植物其对环境适应的重要指标WUE有差异，在不同

地区，优势植物功能群在不同植被之间也是受制于水分利用

特性. 
随着全球气候变化和可能出现的水分匮缺对植物的影

响，植物WUE的估测日益为人们关注. 近年来我国特别是西

北干旱地区植物水分特征的研究取得长足发展 [20~21]，但大尺

度、便捷和有效的方法仍是我们探索的对象. 早期Farquuhar

图2  不同季节马占相思林冠层受光叶片（♦）和部分遮阴（■）叶片光合CO2同化速率（Anet）的日变化

Fig. 2  Photosynthetic CO2 assimilation rate (Anet) for sunlit leaves (♦) and shaded leaves（■） of A. mangium plantation canopy in different seasons
a. Winter (Dec 2006); b. Spring (May 2007); c. Summer (July 2007); d. Autumn (Nov 2007) 

图3  马占相思林冠层日平均新固定碳同位素比率（δ13Cplant）的季节变化

Fig. 3  Seasonal variation in daily canopy carbon isotope ratio of newly-assimilated carbon (δ13Cplant) in A. mangium plantation
a. Winter (Dec 2006); b. Spring (May 2007); c. Summer (July 2007); d. Autumn (Nov 2007) 
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等（1989）曾利用碳同位素方法估测作物的水分利用效率 [2]，

但这一方法难以应用于大面积的田间植物和森林生态系统

的WUE估测，因为田间尺度或生态系统WUE受诸多环境因

素（如光、温度和湿度）的影响，表现出较大的不确定性. 近
年来有学者利用Keeling plot方法研究两种碳源混合交换，

估 测呼吸释放CO2的碳同位素比率（δ13CR）
[22~23]，Ponton等

（2006）利用δ13CR测定值估测欧洲山杨（Populus tremuld）、

道格拉斯冷杉（Pseudotsuga menziestii）和当地草地生态系统

的WUE [20]. 但利用δ13CR估测生态系统WUE仍有很大的不确

定性，因为植物同化碳进入呼吸链后经过一系列酶促过程，

碳同位素经过再次分馏，呼吸释放出的CO2的δ13CR已与当时

叶片进行光合作用的产物有很大差别，且不同季节呼吸代谢

所利用的基质不同，δ13CR也随之变化 [25]. 此外，δ13CR对D和空

气相对湿度的响应有几天的滞后，同化物从叶片输送到呼吸

组织也有滞后[26]，δ13CR并不等同于实时的光合产物的碳同位

素比率，因而并不能完全反映当时碳同化的过程. 
正如人们所知，当植物利用太阳能和空气CO2施行光合

作用时，进行着碳同位素甄别. 环境因子对光合过程的影响

反映在细胞间CO2浓度（Ci）上 [27]. 当CO2供给功能降低时，

Ci/Ca则下降，此时碳同位素甄别比率区域降低，并趋向a值. 
当环境空气的相对湿度高时，气孔保持开启，Ci/Ca趋于1，⊿

趋于最大值（b值），⊿受到冠层气孔导度和光合生化的调节. 
由⊿canopy得到的δ13Cplant代表植物即时新固定碳的比率 [15]，

由此得出的WUE更具实际意义. 

图4  不同季节马占相思林冠层水分利用效率（WUE）的日变化
Fig. 4  Seasonal variation of canopy-level WUE in A. mangium plantation

a. Winter (Dec 2006); b. Spring (May 2007); c. Summer (July 2007); d. Autumn (Nov 2007) 

表3  马占相思林平均空气碳同位素比率（δ13ca）、平均冠层新合成碳同位素甄别率（δ13Cplant）、
平均冠层碳同位素甄别率（⊿canopy）和平均水分利用效率（WUE）的季节变化

Table 3   Seasonal mean carbon isotope ratio of air (δ13Ca), isotopic ratio of newly assimilated carbon (δ13Cplant), canopy carbon isotopic 
discrimination (⊿canopy) and average WUE in A. mangium plantation

δ13Ca/‰ δ13Cplant/‰ ⊿canopy/‰ WUE/mmol mol-1

冬季 Winter -8.45 (0.60) -23.38 (0.71) 19.93 (0.96)       6.90 (0.26)
春季 Spring -9.67 (0.46) -30.48 (1.03) 20.62 (1.35)       5.65 (0.14)
夏季 Summer -9.31 (0.38) -29.67 (0.88) 20.39 (1.08)       2.01 (0.38)
秋季 Autumn -9.33 (0.22) -29.19 (0.31) 20.26 (0.33)       2.78 (0.21)

图5  基于稳定同位素测量的冠层WUE（δpwue，Y轴）和Ball-Woodrow-Berry
模式的大叶气孔导度计算WUE（X轴）（图中趋势线代表1 : 1比较线）

Fig. 5  Comparison between canopy WUE calculated using stable isotope 
measurements (Y-axis) and that based on the bulk stomatal conductance of 
leaves for water vapor following Ball-Woodrow-Berry (X-axis) (The line 

represents the one-to-one comparison)

图6  马占相思林冠层水分利用效率（WUE）对水汽压亏缺（D）的响应
Fig. 6  Response of canopy-level WUE to water vapor pressure defi cit (D) in 

A. mangium plantation



3153 期 余孟好等：马占相思林冠层水分利用效率的气候调节

植物冠层是众多叶片的集合，复杂的冠层结构不同于单

一叶片[28]，包括接受直射太阳辐射和仅接受散射光和遮阴的

叶片，且一天中不同时刻冠层有不同受光和遮阴叶层面积，

并表现出不同的光合速率（图1，图2）. 不同叶层的气孔导度

和光合速率中之一或两者的同时变化都会导致C i/Ca的变化

并引起⊿和δ13Cplant相应的变化. Scartazza等（2009）亦曾观察

到山毛榉（Quercus rubra）生态系统⊿受冠层气孔的调节[29]. 
Monelus 等（2005）指出Populus sxcutamercaca 29个表型⊿的

差异受气孔的调节[30]. 对于C3植物，光合作用和水分蒸腾作

用的比率直接反映在⊿canopy上，其冠层的光合与蒸腾比率

的变化则表现在δ13Cplant的变化上. 当土壤和土表的水分蒸散

作用较低时，生态系统的WUE决定于冠层叶片气体交换特

性和环境因素（气温和湿度）. 在不同季节随着气温和水汽压

亏缺的变化，不同季节植物冠层有着不同的WUE. 
在春季马占相思林冠层的叶片处于生长和发展的生理

时期，冠层表现较高的δ13Cplant和⊿ canopy，冠层的WUE达 到

(5.65±0.14) mmol mol-1. 夏季冠层叶片处于成熟期，但夏天气

温较高，水汽压亏缺高，伴随着土壤干旱胁迫，冠层气孔导

度降低的程度较光合速率大，Ci明显下降，并表现出较春季

高的δ13Cplant和较低的⊿canopy，以及明显低的WUE. 在夏季马占

相思林生态系统的WUE受到环境因素的明显限制. 在秋季，

华南地区的季节性干旱，马占相思林水分利用效率仍然较

低. 而在冬季，通常δ13Cplant较高并保持较其余季节高的WUE
（P<0.05）. 为了比较马占相思林WUE的环境调节，我们以两

种方法估测WUE：一种是气孔导度和叶面水汽压饱和亏缺

的Ball Woodrow-Berry公式估测的WUE；另一种是我们利用

新固定碳同位素比率的方法估测WUE，两者的结果有较好

的一致性，显示碳同位素比率的方法是估测生态系统WUE
的有效方法. 我们的结果亦表明，气温、水汽压亏缺和土壤干

旱胁迫导致⊿ canopy和δ13Cplant的变化和低的水分利用效率，随

着全球气候变化高温和干旱持续出现，因此在华南地区营造

节水型人工林势在必行. 
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