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帽儿山17个种源落叶松针叶的水分利用效率比较 

全先奎  王传宽* 
东北林业大学生态研究中心, 哈尔滨 150040 

摘  要  研究环境变化下的树木水分利用效率对探讨森林生态系统碳水耦联关系及其对气候变化的响应和适应对策具有重

要意义。落叶松(Larix gmelinii)为我国北方森林的建群种之一。将水热条件不同的17个种源落叶松种植在帽儿山森林生态系

统研究站的同质园内30年后, 测定其针叶水分利用效率(WUE)及其相关因子。结果表明: WUE、净光合速率(Pn)、蒸腾速率(Tr)、
气孔导度(Gs)、比叶面积(SLA)和叶片氮含量(NL)均存在显著的种源差异(p < 0.05)。WUE和Gs呈显著指数相关关系, 当Gs < 0.2
时WUE随Gs的增大而明显增大, 而当Gs > 0.2时WUE趋于稳定。WUE和SLA及NL分别呈线性负相关和正相关关系, 且随种源原

地的干燥度指数(AI)的增大其相关性明显增强。WUE和种源原地年平均气温、平均年降水量及AI分别呈线性负相关、负相关

和正相关关系, 并且相关系数依次增大; Tr则仅和种源原地年平均气温呈线性正相关关系, 而Pn和种源原地AI呈线性正相关

关系。不同种源落叶松由于对种源原地环境条件的适应而存在针叶结构和生理特征的显著差异, 并因此引起针叶水分利用效

率的差异。 
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Comparison of foliar water use efficiency among 17 provenances of Larix gmelinii in the  
Mao’ershan area 
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Abstract   

Aims  Investigating tree water use efficiency (WUE) is important for understanding the coupling of carbon and 
water cycles in terrestrial ecosystems and its responses and adaptation to climatic change. Dahurian larch (Larix 
gmelinii), the dominant tree species in the Chinese boreal forest, plays an important role in the regional carbon 
budget. In this study, we measured the foliar WUE and associated physiological parameters of 30-year-old Dahu-
rian larch trees from 17 provenances with divergent climatic conditions in a common garden. Our specific aims 
were to compare differences in WUE among the provenances and explore whether the observed differences are 
attributed to potential adaptation or acclimation to local habitats. 
Methods  We have measured net photosynthetic rate (Pn), transpiration rate (Tr), stomatal conductance (Gs), and 
leaf nitrogen concentration (NL) of three replicate trees per provenance from mid June to mid September of 2010. 
WUE was calculated as the ratio of Pn to Tr. Specific leaf area (SLA) was calculated as one-side projected leaf area 
divided by the leaf dry mass. The aridity index (AI) of each provenance was calculated as the ratio of mean annual 
evaporation to mean annual precipitation. 
Important findings  WUE, Pn, Gs, Tr, SLA and NL all differed significantly among the provenances. WUE 
showed a significant exponential relationship with Gs. WUE increased significantly with the increase of Gs when 
the Gs was less than 0.2, and was relatively stable when the Gs was greater than 0.2. WUE was significantly and 
positively correlated with NL, but negatively with SLA. The degree of these correlations increased with increasing 
AI values of the tree origins. WUE was negatively correlated with the mean annual temperature and mean annual 
precipitation of the tree origins, but positively correlated with the AI of the tree origins. Tr and Pn were positively 
correlated with both mean annual temperature and AI of the tree origins, these results suggest that the trees may 
adapt to the local climatic conditions of their origins, which results in the significant difference in the needle 
morphological and physiological properties, and thus WUE among the provenances of Dahurian larch trees. 
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水分利用效率(WUE)是反映植物单位耗水量生

产出的同化量的一个重要生理生态参数(Farquhar & 
Richards, 1984), 是耦合植物叶片光合作用和蒸腾

作用的重要指标, 对研究生态系统水循环和碳循环

相互作用、揭示植物对全球变化响应和适应对策具

有重要意义(Saxe et al., 2001; Gao et al., 2014)。气候

变化条件下的树木WUE的响应及其机理已成为全

球生态学研究的热点 (Monclus et al., 2009; de 
Miguel et al., 2012; Klein et al., 2013)。温度和降水是

影响WUE的两个重要环境因子。有研究认为当温度

升高后光合酶活性提高, 气孔导度(Gs)减小, 从而

导致WUE增大(Morecroft et al., 1992; Xiao et al., 
2013; Xu et al., 2013); 也有研究认为温度升高会导

致胞间CO2浓度(Ci)减小、蒸腾速率(Tr)增大, WUE
反而减小(Morecroft et al., 1992; Nicotra et al., 2008; 
Zhu et al., 2011)。降水通过改变土壤水分可利用性

和空气湿度, 从而影响树木的气孔关闭和Tr, 进而

改变树木的WUE。然而降水和WUE之间关系的研究

结果也存在一些不确定性。有研究结果表明二者呈

正相关关系(Schulze et al., 1998; Picotte et al., 2007; 
Niu et al., 2008; Klein et al., 2013), 也有研究认为二

者呈负相关关系(Gimenez et al., 1992; Schulze et al., 
2006; Monclus et al., 2009; Zhu et al., 2011)。此外, 
树种间由于生物学特性的差异导致其对环境的适应

方式有所不同, 从而引起WUE种间差异。有研究表

明 , 相同环境下常绿乔木的WUE大于落叶乔木

(Brooks et al., 1997; Kloeppel et al., 1998), 而有些研

究却得出相反的结果(Damesin et al., 1997; 渠春梅

等, 2001)。因此, 环境变化对树木WUE的影响以及

树木WUE对环境变化响应的内在机理还有待于深

入研究。 
落叶松(Larix gmelinii)作为我国北方森林的主

要组成树种, 具有广阔的地理分布范围和多样的生

长环境, 其在气候变化条件下的响应及其机理日益

受到关注(Wang et al., 2001)。有研究认为, 随着温

度和降水变化, 落叶松在我国的分布面积将减小, 
甚至北移出境(张新时 , 1993; 蒋延玲和周广胜 , 
2001; 李峰等, 2006)。然而, 多数研究是基于统计模

型的预测, 还需实测数据验证。WUE作为反映树木

协调碳同化和水分耗散间关系能力的指标, 是树木

能否适应变化的环境条件并且生存下去的关键因

子。本文研究了同质园内17个种源的30年生树木针

叶WUE的种源差异, 探讨这种差异是环境影响下的

表型性驯化, 还是基因控制下的遗传适应。这有助

于了解和预测气候变化对该树种的影响, 为应对气

候变化提供新的依据。我们假设来自于低温和少雨

地区的种源具有较高的WUE, 因为较低的温度导致

树木具有较高的净光合速率(Pn)和较低的Gs, 单位

耗水量生产出更多的同化量; 而降水减少导致空气

湿度和土壤含水量降低, 植物叶片比叶面积(SLA)
和Gs减小, 蒸腾减弱, 从而WUE增大。 

1  材料和方法 

1.1  研究概况 
本实验所在的同质种植园位于东北林业大学帽

儿山森林生态系统研究站内(45.40° N, 127.67° E)。
在国内落叶松的自然分布范围内选取代表性种源17
个(表1), 于1980年秋采种, 1981年育苗, 1983年春将

17个种源的二年实生苗栽种在生态站试验样地内。

样地设计按完全随机区组设计, 重复5次, 80株小区

设计, 双行排列, 按株行距1.5 m × 2.0 m定植, 四周

设有保护行(杨传平等, 2002)。1997年和2001年间伐

两次, 株行距现为4.5 m × 2.5 m。该地区气候属于大

陆性温带季风气候, 1989–2009年平均年降水量为

629 mm, 平均年蒸发量为864 mm, 年平均气温3.1 
℃, 1月和7月份平均气温分别为–18.5 ℃和22 ℃。

同质园内土壤、地形、气候条件一致, 平均海拔300 
m, 平均坡度10°–15°, 土壤为暗棕色森林土。 
1.2  光合测定 

每个种源选取3株标准木作为研究对象, 每株

标准木选取冠层上部向阳的当年生枝新生针叶3簇
进行测定。在2010年生长季内的6月、8月和9月中旬, 
选择晴朗天气于6:30–12:00, 采用LI-6400便携式

CO2/H2O红外分析仪(LI-COR, Lincoln, USA)离体测

定针叶气体交换过程以及相应的环境因子。测定时

设定的叶室环境为:  温度25 ℃ ,  外界空气进入 
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表1  落叶松17个种源原地的地理和气候条件 
Table 1  The geographic and climatic conditions of the origins of the 17 provenances of Larix gmelinii 
种源 Provenance 代码 

Code 
纬度

Latitude (N) 
经度

Longitude (E)
年平均气温 

MAT (℃) 
平均年降水量

MAP (mm) 
平均年蒸发量

MAE (mm) 
干燥度指数 

AI 
≥10 ℃积温

CT (℃) 
相对湿度 
RH (%)

友好 Youhao 1 47.80° 128.83° –1.05 622.0  955.8 1.54 2 147.2 78 

乌伊岭 Wuyiling 2 48.67° 129.42° –1.19 584.6 1 038.0 1.78 1 851.2 73 

新林 Xinlin 3 51.70° 124.33° –3.35 507.3  912.0 1.80 1 535.3 69 

桦皮窑 Huapiyao 4 50.70° 126.72° –1.50 539.0 1 100.0 2.04 1 900.0 68 

三站 Sanzhan 5 49.62° 126.80° –1.30 527.2 1 076.0 2.04 1 650.0 70 

十八站 Shibazhan 6 52.42° 125.27° –2.03 480.0  999.1 2.08 1 680.0 70 

沾河 Zhanhe 7 48.45° 126.50°  0.12 501.7 1 057.0 2.11 2 442.3 70 

塔河 Tahe 8 52.32° 124.72° –2.74 487.9 1 028.0 2.11 1 671.4 68 

莫尔道嘎 Moerdaoga 9 51.25° 120.58° –4.50 471.0  999.4 2.12 1 485.0 70 

甘河 Ganhe 10 50.58° 123.22° –2.50 470.0 1 059.0 2.25 1 616.8 68 

根河 Genhe 11 50.68° 121.95° –5.00 436.3  991.4 2.27 1 297.6 70 

鹤北 Hebei 12 47.55° 130.42°  1.85 530.0 1 235.0 2.33 2 456.0 74 

满归 Mangui 13 52.05° 122.18° –5.83 466.0 1 100.0 2.36 1 550.0 72 

绰尔 Chuoer 14 48.17° 121.25° –3.40 462.3 1 122.0 2.43 1 238.4 70 

库都尔 Kuerdu 15 49.78° 121.88° –4.00 500.0 1 280.0 2.56 1 739.5 67 

阿尔山 Aershan 16 47.17° 119.95° –3.30 425.1 1 100.0 2.59 1 354.3 70 

中央站 Zhongyangzhan 17 50.75° 125.20° –2.20 484.4 1 387.0 2.86 1 780.0 69 

气象数据(1976–1985)来自杨传平等(2002)和国家气象局资料。 
Meteorological data (1976–1985 average) of original sites were obtained from Yang et al. (2002) and China Meteorological Administration. AI, aridity index; CT, 
cumulative temperature above 10 °C; MAE, mean annual evaporation; MAP, mean annual precipitation; MAT, mean annual temperature; RH, relative humility. 
 

 
叶室的流速500 μmol·s–1, CO2浓度400 μmol CO2· 
mol–1。测定时先采用饱和光强对叶片进行充分光诱

导, 当光合速率稳定后开始测定, 测定输出参数包

括Pn (μmol CO2·m–2·s–1)、Tr (mmol H2O·m–2·s–1)、Gs 
(mol H2O·m–2·s–1)等。用于光合测定的针叶面积采用

扫描图像处理获得, 随后将叶片在65 ℃下烘干至

恒质量(精度0.0001 g), 获取其SLA (cm2·g–1): 
SLA = 叶面积/叶干质量                 (1) 
叶片尺度的WUE (μmol CO2·mmol–1 H2O)由下

式获得: 
WUE = Pn/Tr                           (2) 
干燥度指数(aridity index, AI)由下式获得: 
AI = MAE/MAP                        (3) 

式中, MAE为各种源树木种子来源地(种源原地)的
平均年蒸发量(mm); MAP为种源原地平均年降水量

(mm)。 
1.3  养分测定 

测定光合的同时摘取与光合测定针叶相同位置

的当年生枝新生针叶100 g (鲜质量), 放于4 ℃冷藏

箱保存后带回实验室分析。在实验室内, 将样品置

于65 ℃烘箱中烘至恒重(精度0.000 1 g), 然用将样

品粉碎、过筛、装袋, 用于元素含量测定。叶片氮

含量(NL)采用全自动凯氏定氮仪(Kjeltec 8400, Foss, 
Hillerød, Danmark)测定。 
1.4  数据分析 

以每株标准木为统计单位, 3株标准木的平均值

代表一个种源整体水平。通过单因素方差分析比较

叶片Pn、Tr、WUE、Gs、SLA、NL的种源差异。应

用SPSS 13.0统计软件对数据进行相关分析和方差

分析, 并用Ducan法进行多重比较, 方差分析前对

所有数据进行方差齐性检验和正态分布检验。 

2  结果 

2.1  WUE及其相关因子的种源差异 
落叶松针叶的Pn、Tr、WUE、Gs、SLA和NL均

存在显著的种源差异(p < 0.05, 图1)。种源间Pn、Gs

和WUE均变异较大, 波动范围分别为(8.6 ± 0.11) – 
(13.79 ± 0.48) μmol CO2·m–2·s–1、(0.15 ± 0.001) – 
(0.25 ± 0.01) mol H2O·m–2·s–1和(2.88 ± 0.10) –(4.35 ± 
0.15) μmol CO2·mmol–1 H2O; 而Tr、SLA和NL则具有

较小的变异, 变动范围分别为(2.31 ± 0.08) – (3.36 ± 
0.23) mmol H2O·m– 2·s– 1、(108.5 ± 2.85) – 
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图1  落叶松针叶净光合速率(Pn)、蒸腾速率(Tr)、水分利用效率(WUE)、气孔导度(Gs)、比叶面积(SLA)和叶氮含量(NL)的种源

比较(平均值±标准误差, n = 9)。不同字母表示种源间差异显著(p < 0.05)。种源代码同表1。 
Fig. 1  Comparisons of foliar net photosynthetic rate (Pn), transpiration rate (Tr), water use efficiency (WUE), stomatal conductance 
(Gs), special leaf area (SLA), and leaf nitrogen concentration (NL) of Larix gmelinii trees originating from 17 provenances (mean ± 
SE, n = 9). Different letters indicate significant differences among provenances (p < 0.05). Provenance codes see Table 1. 
 
 
(135.13 ± 8.11) cm2·g–1、(17.25 ± 0.16) – (20.19 ± 0.26) 
mg·g–1。总体平均值分别为 (10.74 ± 0.42) μmol 
CO2·m–2·s–1 (Pn)、(2.87 ± 0.07) mmol H2O·m–2·s–1 
(Tr)、(3.61 ± 0.11) μmol CO2·mmol–1 H2O (WUE)、
(0.20 ± 0.007) mol H2O·m–2·s–1 (Gs)、(119.95 ± 1.90) 
cm2·g–1 (SLA)和(18.84 ± 0.18) mg·g–1 (NL)。 

2.2  WUE与叶片生理和结构特征之间的关系 
WUE和SLA、Gs以及NL均显著相关, 而相关趋

势随着种源原地AI的不同有所差异(p < 0.01, 图2)。
WUE和Gs呈显著指数相关关系: 在Gs < 0.2范围内

WUE随Gs的增大而明显增大, 而当Gs > 0.2时WUE
则趋于稳定。WUE和SLA及NL分别呈显著负线性相  
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图2  不同干燥度指数(AI)范围内落叶松针叶水分利用效率(WUE)和气孔导度(Gs)、比叶面积(SLA)、叶氮含量(NL)间关系。 
Fig. 2  Relationships between foliar water use efficiency (WUE) and stomatal conductance (Gs), special leaf area (SLA), and leaf 
nitrogen concentration (NL) for the Larix gmelinii trees within different groups of the aridity index (AI).  
 
 

关和正相关关系(p < 0.01, 图2), 且随着种源原地AI
的增大其相关性明显增强, 其相关斜率分别为–0.02
和0.32 (AI > 2.4)、–0.02和0.21 (2.1 < AI < 2.4)、–0.02
和0.20 (AI < 2.1) (图2)。 
2.3  WUE与种源原地气候因子的关系 

WUE、Pn、Tr和种源原地年气候特征间存在明

显相关关系, 而相关趋势和程度因气候因子的不同

而有所差异(图3)。WUE和种源原地年平均气温、平

均年降水量及AI分别呈线性负相关、负相关和正相

关关系, 并且相关系数依次增大, 分别为0.34、0.48
和0.85 (p < 0.05, 图3G–3I); Tr则仅和种源原地年平

均气温呈线性正相关关系(p < 0.05, 图3D), 且在不

同蒸发量范围内和种源原地AI呈线性负相关关系

(图3E), 而Pn和种源原地AI呈线性正相关关系(p < 
0.001, 图3C), 并且在不同的降水范围内和种源原

地年平均气温呈线性正相关关系(p < 0.05, 图3A)。 

3  讨论 

3.1  影响WUE的生物因子 
作为WUE的两大组分, Pn的增大或Tr的减小都

会导致WUE的增大。本研究中落叶松叶片Pn存在显

著的种源差异, 并且与种源原地的AI有显著的正相

关性(表1; 图1, 图3), 这和以往对来自不同纬度种

源树木研究结果相似 (Soolanayakanahally et al., 
2009; Robson et al., 2012)。较高的叶Gs、氮含量和

较小的SLA导致了较高的Pn, 并且Pn和种源原地的

气候条件具有明显的相关关系, 这是基因调控下的

Pn对种源原地环境长期适应的结果(Martin et al., 

2007; Savolainen et al., 2007; Soolanayakanahally et 
al., 2009; Frei et al., 2012)。除友好种源外, 随着Pn

的增大, WUE表现出与其相似的变化趋势; 虽然叶

片Tr也存在显著的种源差异, 然而WUE并没有随着

Tr的变化表现出相应的变化趋势(图1), 这表明WUE
受 Pn的影响较大。从研究结果变异程度而言, Pn的

变异系数为15.95%, 最高值是最低值的1.60倍, 而
Tr的变异系数为9.6%, 最高值较最低值高出44.99%, 
由此使得WUE的变异趋势和Pn相近。这是因为叶片

的其他生理和结构特征, 如叶片的Gs、NL、SLA等直

接影响Pn和Tr, 进而引起了WUE的差异(Gago et al., 
2014)。 

Gs作为叶片同外界进行水分和气体交换的主要

通道 ,  调节着碳同化速率和水分消耗间的平衡

(Gagen et al., 2011)。在一定范围内, 当Gs升高时叶

片Ci增加, 导致Pn增大, 虽然Tr也增大, 但光合速率

增大的幅度较大, 从而Gs和WUE呈一定的正相关关

系(Picotte et al., 2007; Gago et al., 2014), 但随着Gs

的继续增大, 叶片在通过气孔得到CO2和失去水分

间达到平衡, 此时WUE的限制因素不再是Gs, 而转

为光合相关的酶含量和活性等其他生理因素

(Farquhar et al., 1989; Gimenez et al., 1992)。本试验

结果表明在起始阶段WUE和Gs呈明显线性相关, 而
当Gs增大到0.2左右时WUE趋于稳定, 但来自于较

干旱地方的种源树木在相同WUE水平时需要较低

的Gs (图2A), 这验证了我们假设干旱条件下树木通

过减小Gs提高WUE的假设。通过较小的Gs获得较大

的WUE可以使树木在干旱的条件下减少水分的蒸 
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图3  落叶松针叶净光合速率(Pn)、蒸腾速率(Tr)及水分利用效率(WUE)与种源原地年平均气温(MAT)、平均年降水量(MAP)及
干燥度指数(AI)关系。 
Fig. 3  Foliar water use efficiency (WUE), transpiration rate (Tr), and net photosynthetic rate (Pn) for 17 Larix gmelinii provenances 
in relation to mean annual temperature (MAT), mean annual precipitation (MAP) and aridity index (AI) of the origins. 
 
 
腾损失, 调节树木水势变化, 避免脱水, 从而提高

植物对土壤水分的有效利用(Kenney et al., 2014)。
来自不同水分条件地区种源树木在同质园内生长30
年后, 还存有与原地气候相适应的Gs对WUE的凋节

方式, 这表现出明显的子代遗传效应。de Miguel等
(2012)通过对来自全胞家系海岸松(Pinus pinaster)
无性系苗木的研究也取得了相似的结果。 

SLA作为叶片结构的重要特征之一, 也是影响

WUE的重要因素, 有研究表明随着SLA的减小, 叶
片厚度增加、光合组织密度增大, 导致水分的蒸腾

减小和固碳能力提高, 从而WUE增大, 因此两者间

多表现为负相关关系(Reich et al., 1998; Lamont et 
al., 2002; Warren et al., 2005; Gago et al., 2014)。目前

对于两者间关系的研究多集中在树种间(Lamont et 
al., 2002; Holtum & Winter, 2005)、同一树种不同种

源幼苗间 (Fernández et al., 1999; Warren et al., 
2005)、同一种源不同幼苗个体间(Monclus et al., 
2009; Roussel et al., 2009; de Miguel et al., 2012)等
方面的表型差异, 而对环境变化下两者间的关系及

其调控机理研究较少。de Miguel等(2012)对全同胞

家系海岸松幼苗研究发现SLA和WUE存在负相关关

系, 并认为这是基因调控的结果并能通过子代遗传, 
相似的结果在其他研究中也有所体现(Fernández et 
al., 1999; Ramírez-Valiente et al., 2011)。和我们假设

相一致的是, 17个种源落叶松的30年树木SLA具有

明显的种源差异并和WUE间存在显著的负相关关

系(p < 0.05), 且随着种源原地AI的增大SLA对WUE
的影响程度增强(图2B)。这种在同质环境中生活多

年仍存在显著的种源间差异且和种源原地气候条件

有较好关系的结果进一步支持了这种差异是一种基
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因调控下的对种源原地环境长期适应的结果。 
本研究结果表明落叶松NL和WUE间存在显著

的正相关关系, 并且来自于高AI地区的种源树木

WUE对NL具有更高的敏感性(图2C)。有研究表明: 
来自低温少雨地区种源的树木具有较高的NL, 以此

提高光合能力获取更多的光合产物, 从而适应低温

干燥的环境并且从贫瘠的土壤中获取更多的养分和

水分(Reich et al., 1996; Weih & Karlsson, 2001; 
Oleksyn et al., 2003; Tjoelker et al., 2008; Bresson et 
al., 2011)。因此, 树木NL同WUE间多表现为正相关

关系(Sparks & Ehleringer, 1997; Monclus et al., 2009; 
Yan et al., 2014)。相同NL水平下来自于高AI种源树

木具有更高的WUE, 这对该树种能够在多样的环境

中生存具有重要的现实意义。这是因为在干旱贫瘠

的环境中土壤氮和水是树木生长的限制因子, 通过

提高叶片氮的利用效率获得更多的光合产物、提高

WUE, 从而有助于其生长和生存 (Kenney et al., 
2014; Yan et al., 2014)。此外, 在模拟未来气候变化

对树木生长乃至生存的影响时, 研究者认为气候的

变化将导致落叶松分布区内永冻层融解萎缩, 土壤

干燥, 湿润度下降, 最终使得落叶松林不适应新环

境而逐步北移, 直至出境(张新时, 1993; 蒋延玲和

周广胜, 2001; 李峰等, 2006)。本研究发现落叶松树

木可以通过调节叶片结构、养分含量、光合生理等

形态和生理特征来调节WUE而适应干旱的环境, 这
对研究该树种在气候变化下的应对策略和对新环境

的适应能力具有重要的参考价值。 
3.2  影响WUE的环境因子 

树木在长期的进化和选择过程中已形成通过改

变生理、分子以及遗传等方面特征去响应环境改变

的能力, 然而在目前全球气候变化加剧的背景下, 
树木能否通过这种能力的改变去适应未来快速的气

候变化已成为研究的热点问题(Saxe et al., 2001; 
Allen et al., 2010; Kremer et al., 2012; Shaw & 
Etterson, 2012; Reyer et al., 2013)。研究同质种植园

内同一树种不同种源树木的差异及其和种源原地气

候条件的关系是一种验证树木对气候适应/驯化的

重要方法(Reich et al., 1996; Warren et al., 2005; 
Martin et al., 2007; Frei et al., 2012)。 

与本文假设相同的是, 来自于低温少雨地区的

种源具有较高的WUE, 并且和种源原地年平均气温

及平均年降水量均呈线性负相关关系(图3G、3H)。

这是因为随着温度的升高叶片光合作用酶的活性增

强、Gs增大, 进而影响CO2同化速率和Tr, 导致WUE
的差异。本研究中17个种源落叶松的Pn和Tr均存在

显著的种间差异, 但随着种源原地温度的升高, Tr

明显增大, 而Pn总体上并没有表现出明显的增大趋

势, 仅在一定的降水区间内和温度存在一定的线性

相关(图3A、3D)。因此, 本研究中树木Tr的增大是

导致WUE和种源原地年平均气温负相关的主要原

因。温度和树木WUE间这种负相关性在相近的研究

中也有所体现(Morecroft et al., 1992; Nicotra et al., 
2008; Zhu et al., 2011)。大量种源试验表明树木在干

旱环境条件下具有更高的WUE (Anderson et al., 
2000; Warren & Adams, 2000; Gouveia & Freitas, 
2009; Ran et al., 2013), 这是由于干旱环境下空气湿

度和土壤含水量降低、叶片Gs和Tr减小, 而Pn的变化

相对较小, 从而导致WUE增大(Farquhar et al., 1989; 
Zhu et al., 2011; Liu et al., 2013)。然而, 本研究结果

显示Pn和Tr均与种源原地平均年降水量不相关(图
3B、3E), 这是因为降水只考虑了水分收入, 未考虑

水分的支出等情况, 不能完全表征一个地方的干旱

程度。Warren等(2005)对同质园内来自于水分条件

差异明显的15个种源Eucalyptus sideroxylon树木研

究表明叶片WUE存在种源差异, 但和降水没有明显

相关性 , 相似的结果也在对不同种源Eucalyptus 
microtheca的研究中出现(Li, 2000)。因此选用一个

较合理的代表气候干旱程度的指标尤为重要, AI作
为表征一个地区干湿程度的指标, 近来成为全球变

化研究中经常涉及的气候指标之一(Arora, 2002; 孟
猛等, 2004)。本研究结果表明落叶松针叶WUE和AI
显著正相关且相关性高于降水和温度(图3), 这与

Warren和Adams (2000)对海岸松4个种源树木的研

究结果相一致。此外, AI和Pn也存在线性正相关关系, 
并且和不同水分蒸发范围内的Tr存在显著相关关

系。这表明干旱情况下Pn的增加和Tr的减小是WUE
提高的主要原因(Ramírez-Valiente et al., 2011)。 

4  结论 

来自17个种源地的落叶松树木, 经过在同质园

内30多年的生长, 其Pn、Tr、Gs、SLA和NL均存在显

著的种源差异, 从而引起其水分利用效率发生相应

的变化。随着种源原地AI的增大, Gs、SLA、NL和WUE
间相关性增强。WUE和种源原地的年平均气温、平
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均年降水量均呈线性负相关关系, 而和AI呈线性正

相关关系, 并且相关性依次增大。这表明落叶松为

了适应种源原地的环境条件, 在叶的形态特征和光

合生理功能上产生具有遗传能力的变异, 从而能够

在多样的环境条件下生存和繁衍。 
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