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橡胶林下益智光合特性的季节动态变化 

程汉亭  李勤奋  刘景坤  严廷良  张俏燕  王进闯* 
中国热带农业科学院环境与植物保护研究所/农业部儋州农业环境科学观测实验站, 海口 571101 

摘  要  利用农林复合模式发展生态农业可提高资源利用效率, 橡胶(Hevea brasiliensis)-益智(Alpinia oxyphylla)间作模式是

橡胶园最主要的农林复合模式。该研究通过野外原位定位实验, 研究不同季节橡胶林下环境因子对益智光合作用的影响, 并

进一步分析益智光合作用与主要环境因子的关系。结果表明: (1) 3月益智净光合速率日变化为“V”形曲线, 14:00降到最低值; 

而6月、9月和12月益智净光合速率日变化趋势为10:00达到最大值, 随后缓慢降低; 在雨季(6月和9月)蒸腾速率的日平均值和

日最高值均显著高于旱季(3月和12月)。表明林下益智在不同季节均能维持植株正常生长, 且表现出了较强的适应能力。3月

土壤水分亏缺造成益智叶片气孔导度降低, 使其净光合速率维持在较低的水平。(2)通过光响应曲线修正模型计算出益智叶片

各光合响应参数, 发现3月最大净光合效率和光饱和点显著低于6月、9月和12月; 而光补偿点和暗呼吸速率却显著高于6月、9

月和12月, 表明3月土壤水分亏缺导致益智光合酶活性降低, 而表现出光抑制现象, 同时呼吸强度加剧, 光合能力显著下降。

(3)采取相关分析发现, 3月气温与净光合速率显著负相关, 空气湿度与净光合速率显著正相关, 高温和低湿度共同限制了益

智的光合作用; 而9月和12月, 林下光合有效辐射是益智光合作用的限制因子。 
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Seasonal changes of photosynthetic characteristics of Alpinia oxyphylla growing under Hevea 
brasiliensis 
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Abstract 

Aims  The development of ecological agriculture by agroforestry models could improve resource utilization. The 
Hevea brasiliensis-Alpinia oxyphylla agroforestry system is among the largest agroforestry models in rubber 
plantation. In this study, we aimed to investigate the physiological strategies that allow Alpinia oxyphylla, a per-
ennial herb widespread under-growing the Hevea brasiliensis, to cope successfully with the environmental factors 
with the seasonal changes of the tropical monsoon climate. 
Methods  Gas exchange and light response curve measurements as well as pigment content determinations were 
performed periodically throughout different seasons on A. oxyphylla growing in the rubber plantation by a port-
able leaf gas exchange system (LI-6400). 
Important findings  (1) The diurnal change of the net photosynthetic rate had a V-shaped pattern in March, 
which decreased to be the lowest at 14:00. The diurnal changes of the Pn in June, September, and December in-
creased to the peak at 10:00 and then began to decline slowly. The daily average and maximum of the net photo-
synthetic rate during the monsoon season (June and September) were much higher than those in the dry season 
(March and December), which suggested that A. oxyphylla had the physiological strategy to environmental 
changes in different seasons. The severe soil moisture deficit inhibits photosynthetic CO2 assimilation due to the 
decline of stomatal conductance in March. (2) The light compensation point and dark respiration rate of March 
generally were higher than those of other seasons (June, September and December), but the maximum net photo-
synthetic rate and light saturation point were on the contrary. The discrepancies that may be related to the photo-
synthetic enzymatic activity were restrained by the dry conditions, which caused the occurrence of photoinhibition, 
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the increased respiration, and decreased photosynthetic capacity. (3) The net photosynthetic rate in March was 
negatively correlated with air temperature, but positively correlated with air humidity. Air temperature and air hu-
midity in combination inhibited photosynthesis of A. oxyphylla in March. However, photosynthetic active radia-
tion was a pivotal factor to photosynthesis of A. oxyphylla in September and December. 
Key words  photosynthetic characteristics; environmental factor; Alpinia oxyphylla; seasonal change; diurnal 
change of photosynthesis 

Cheng HT, Li QF, Liu JK, Yan TL, Zhang QY, Wang JC (2018). Seasonal changes of photosynthetic characteristics of Alpinia oxy-
phylla growing under Hevea brasiliensis. Chinese Journal of Plant Ecology, 42, 585–594. DOI: 10.17521/cjpe.2018.0016 

利用农林复合模式发展生态农业不仅可提高养

分吸收利用效率、减缓水土流失、维持局部小气候

稳定性、提高生物多样性、增加碳储量, 而且能充

分利用水肥光热资源、提高系统生产力(张斌和张桃

林, 1997; Nair & Graetz, 2004; Mcneely & Schroth, 

2006; Dossa et al., 2008)。橡胶(Hevea brasiliensis)-

益智(Alpinia oxyphylla)间作模式是中国海南推广和

种植面积最大的农林复合模式, 也是橡胶种植户脱

贫致富的有效方法(Ogwuche et al., 2012), 具有较好

的经济效益和生态效益(程汉亭等, 2015)。益智为姜

科山姜属(Alpinia)多年生常绿草本植物, 主要分布

在中国的海南、广东、广西, 近年来云南、福建亦

有少量试种; 生于或栽培于林下阴湿处(程汉亭等, 

2017), 是我国重点发展的“四大南药”之一, 也是海

南特有的药用植物。 

光合作用固定CO2是植物物质生产的基础, 也

是全球碳循环的重要环节(Tuittila et al., 2004)。植物

的光合速率不仅受环境因子的影响, 还与植物本身

的生理生态特性密切相关。对气体交换的研究有利

于深入了解林下植物的光合活性和生产力, 特别是

旱季土壤水分胁迫对植物碳同化和水分利用效率的

影响(Muthuri et al., 2009)。同时, 了解气体交换的季

节变化特征有助于改进对林下植物水分需求的有效

管理。热带地区雨/旱季分明, 橡胶林土壤水分(祁栋

灵等, 2017)、林下光合有效辐射(PAR)(吴志祥等, 

2013)、橡胶树物候期(陈小敏等, 2016)呈季节性变化, 

这些因素必然会影响林下植物的生长和光合作用。

目前国内外学者已经开展了一些环境因子对橡胶林

下植物生长和光合特性的研究。沈守艮和郑征(2008)

研究了西双版纳橡胶-茶农林复合系统中耐阴植物

普洱茶(Camellia assamica)的光合特性, 发现林下

PAR是引起林下茶树光合差异的主要因素, 橡胶林

下PAR的增强提高了茶树光合产物的积累。在橡胶-

小粒咖啡(Coffea arabica)农林复合系统里, Righi等

(2007, 2008)分别研究了不同光照和水分梯度下咖

啡树的生长状况, 获得了林下咖啡树生长的最佳光

照和水分条件。Righi等 (2008)发现橡胶 -菜豆

(Phaseolus vulgaris)农林复合系统林下可利用PAR

量是菜豆维持正常生长和产量的必要保障。然而, 

环境因子对橡胶林下益智光合作用的研究却鲜有报

道, 特别是益智光合作用的季节特征如何?不同时

间尺度下其光合作用主要受到哪些环境因子的制约?

对这些问题尚缺乏系统深入的认识。 

本研究通过野外定位实验, 分析不同季节橡胶

林下PAR、温度、湿度和CO2浓度等因子对益智光

合作用的影响, 研究益智叶片光合碳同化过程对林

下环境季节变化的生理响应机制, 揭示益智光合碳

同化对橡胶林下小气候季节性变化的适应策略, 为

进一步提出橡胶-益智农林复合系统的科学管理措

施提供理论依据。 

1  材料和方法 

1.1  样地概况 

实验选择在海南省白沙黎族自治县阜龙乡天堂

村人工种植的橡胶林(109.47 E, 19.38 N, 海拔

780 m)。所选的实验样地中橡胶树树龄13年, 平均

胸径18.3 cm, 树冠平均高度约11 m, 平均冠幅7 m, 

盖度80%–85%, 橡胶树株行距3 m × 6 m; 橡胶树6 

m的宽行里间作1行益智, 益智株距1.5 m, 种植时

间约6年, 株高1.5–1.8 m。 

实验样地所在区域属于典型的热带季风气候, 

终年高温, 雨/旱季明显, 降水集中在雨季, 且降水

量大(图1)。从2016年1月至2016年12月, 海南白沙黎

族自治县天堂村实验样地气温变幅为4.7–40.9 ℃, 

最低气温出现在2016年的1月,  最高气温出现在

2016年的3月和4月; 月平均最低气温出现在2月, 

最高气温出现在6月(图1A)。实验样地PAR季节变化

如图1B所示, PAR季节性差异明显, 1月最低, 平均为

621 μmol·m–2·s–1, 7月最高, 平均值为1 436 μmol· 

m–2·s–1。全年降水量表现为1–4月、11和12月的月降 
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图1  气温、光合有效辐射、降水和橡胶林下土壤含水量的

季节变化。 
Fig. 1  Seasonal changes of air temperature (Ta), photosyn-
thetic active radiation (PAR), precipitation and soil water con-
tent (SWC) under the Hevea brasiliensis forest. 

 
水量均低于54 mm, 其中2月、11月和12月降水量最

低, 分别为15.8、11.6和12.0 mm; 5–10月降水充沛, 

月降水量均高于100 mm, 其中8月降水量高达

1 201.2 mm (图1C)。土壤含水量月变化趋势与降水

量的趋势一致 , 1–3月土壤含水量低 , 分别为

11.98%、11.97%、12.00%, 此时土壤属于轻度干旱

状态; 6–9月土壤潮湿, 其含水量均高于16.35%, 其

中8月土壤含水量最高, 为19.32% (图1C)。 

1.2  研究方法 

在自然条件下, 选择长势均匀的益智植株, 并

选取生长良好无病虫害的益智功能叶片(枝条顶部

向下数第3或第4片发育完全的新生叶片)进行光合

参数的测定。在2016年3月、6月、9月和12月中旬选

择连续晴天无云的天气, 用LI-6400便携式光合测

量系统(LI-COR, Lincoln, USA)测量益智叶片的光

合日变化、光响应曲线, 每个参数测定3片功能叶, 

即3次重复。 

1.2.1  光合日变化测定  

每间隔2 h (在8:00、10:00、12:00、14:00、16:00、

18:00)测定益智功能叶片的气体交换参数, 测定参

数包括净光合速率(Pn)、气孔导度(Gs)、胞间CO2浓

度(Ci)、叶片PAR、蒸腾速率(Tr)、环境CO2浓度(Ca)、

空气湿度(RH)、气温(Ta)等, 并据此计算气孔限制值

(Ls) = 1 – Ci/Ca、瞬时水分利用效率(WUE) = Pn/Tr。

叶室温度(Tleaf)和叶室内空气湿度(RH)为环境温湿

度, 叶室光强为林下光合有效辐射(PAR), 气体流速

500 μmol·s–1, 叶室CO2浓度为环境CO2浓度 (Ca) 

(380–420 μmol·mol–1)。 

1.2.2  光响应曲线测定 

在9:00–11:00进行光响应曲线的测定。光响应

曲线的测定用LI-6400-02B红蓝光源设定叶室中PAR

强度分别为: 1 500、1 200、1 000、800、600、400、

200、150、120、90、60、30、0 μmol·m–2·s–1, 叶室

温度和湿度为环境温湿度, 气体流速500 μmol·s–1, 

测定前对叶片在饱和光强800 μmol·m–2·s–1下诱导

30 min。每个光强下测定时间为3 min, 整个程序需

要约40 min。以Pn为纵坐标、PAR为横坐标做曲线, 

并根据叶子飘的直角双曲线修正模型(Ye, 2007)拟

合数据得到最大净光合速率(Pnmax)、光饱和点(Is)、

光补偿点 (Ic)、暗呼吸速率 (Rd)和表观量子效率

(AQE)。 

1.2.3  叶绿素组分测定 

摘取测量完光合作用的功能叶片(枝条顶部向

下数第3或第4片发育完全的新生叶片)用锡箔纸密

封并带回实验室液氮低温保存(–80 ℃)。在室温(25 

℃)条件下进行叶绿素提取实验。为保证益智叶片叶

绿素活性, 实验前将叶片从低温下取出, 室温条件

下放置半小时。用直径1.5 cm的打孔器在益智叶片

上避开主叶脉打下10个叶圆片, 按Lichtenthaler和

Wellburn (1983)的方法测定叶绿素和类胡萝卜素的

含量。 

1.2.4  土壤含水量测定  

在距离益智植株50 cm处, 利用土钻取0–10 cm

土样, 共选3个样本, 每个样本3个重复。利用烘干法

(105 ℃)测定土壤含水量。 

1.2.5  比叶质量测定  

用直径1.5 cm的打孔器在益智功能叶片(枝条

顶部向下数第3或第4片发育完全的新生叶片)上避

开主叶脉打下30个叶圆片, 在70 ℃条件下烘24 h至
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恒质量, 用电子天平(精度为0.000 1 g)称质量, 然后

计算比叶质量(LMA) = 叶片干质量/叶面积(g·m–2)。 

1.3  数据处理 

获得的数据采用Excel 2007进行处理和图表绘

制, 采用DPS 7.55软件进行单因素方差分析, 多重

比较用最小显著差异法。相关性分析采用Pearson双

侧显著检验。 

2  结果和分析 

2.1  不同季节环境因子日变化特征 

橡胶林下PAR、Ta和RH日变化见图2。 

不同季节橡胶林下环境因子PAR均呈单峰型曲

线, 最大值出现在12:00–14:00, 最小值均出现在监

测时段的8:00和18:00 (图2A), 这与太阳辐射一致。

因为橡胶林冠的遮挡, 林下PAR还与橡胶树叶物候

期的生长发育和太阳年辐射规律密切相关。 

不同季节Ta随着PAR的增强而逐渐升高 , 在

14:00达到最高值, 而在16:00以后随着PAR的减小

而下降(图2B)。其中6月和9月Ta日变化趋势一致, 

10:00–16:00时段Ta无显著差异; 3月在14:00–16:00时

段Ta峰值显著高于6月、9月和12月, Ta高达40.06 ℃, 

这是由于3月出现了短暂的极端高温天气造成的; 

12月的一天中各时段的Ta均低于6月、9月和12月, 

最高气温仅为27.53 ℃。 

不同季节RH均表现为早晨较高, 随着PAR和Ta

的增高而下降, 14:00降到最低值, 随后又缓慢升

高。6月、9月和12月的RH日变化趋势比较相似; 3

月RH在10:00–14:00降幅显著大于6月、9月和12月, 

14:00 RH仅为30.57%, 降幅达58.66% (图2C)。 

2.2  不同季节益智气体交换参数日变化特征 

不同季节中随着一天中PAR、Ta和RH的变化, 

益智叶片气体交换参数Pn、Ci、Gs、LS、Tr和WUE

也呈规律性的变化(图3)。 

2.2.1  净光合速率和胞间CO2浓度 

图3表明益智Pn在不同季节日变化趋势也不同, 

6月和12月Pn在10:00达到最大值, 随后缓慢降低, 

而9月Pn在10:00和14:00出现双峰现象; 最高值出现

在14:00, 为9.19 μmol·m–2·s–1, 其峰值显著高于3

月、6月和12月(p < 0. 05); 3月益智的Pn呈“V”形曲线, 

8:00 Pn开始急剧下降, 14:00降到最低值, 为–0.27 

μmol·m–2·s–1, 表明在旱季(3月) 14:00, 益智光合作

用受到高温胁迫, 使得Rubisco活化酶活性降低, 造 

 
 
图2  橡胶林下光合有效辐射、气温和空气相对湿度日变化

(平均值±标准偏差)。 
Fig. 2  Daily variations of photosynthetic active radiation 
(PAR), air temperature (Ta), air humidity (RH) under the Hevea 
brasiliensis forest (mean ± SD). 

 
成叶肉光合能力下降。 

胞间CO2浓度(Ci)是光合生理研究中最重要的

一个参数。由图3可知, 不同季节Ci随着一天中环境

因子的变化, 均出现上下波动的现象; 6月、9月和12

月Ci呈“W”形曲线, 分别在10:00和14:00出现波谷; 

而3月Ci在14:00急剧上升, 达到381.41 mmol·mol–1, 

这主要是益智Pn受阻, 造成细胞内CO2积累的结果。 

2.2.2  气孔导度和气孔阀值 

气孔导度(Gs)与Pn密切相关, 6月、9月和12月益

智Gs日变化与Pn日变化趋势基本一致; 而3月Gs在

8:00–14:00缓慢下降到最低值, 为0.01 mol·m–2·s–1, 

14:00–18:00变化不显著, 这主要是因为3月干旱少

雨, 土壤含水量为全年最低水平, 呈现半干旱状态, 

空气湿度小, 水分胁迫下降低了益智叶片的气孔开 
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图3  不同月份益智光合特性的日变化(平均值±标准偏差)。 
Fig. 3  Diurnal changes of photosynthetic characteristics of Alpinia oxyphylla in different months (mean ± SD). Ci, intercellular CO2 
concentration; Gs, stomatal conductance; Ls, stomatal limitation; Pn, the net photosynthetic rate; Tr, transpiration rate; WUE, water use 
efficiency. 
 

度以降低蒸腾作用, 减少水分流失。 

气孔阀值(Ls)和Ci都是分析气孔限制和非气孔

限制对光合速率影响的判断依据。由图3所示, 不同

季节Ls的日变化与Ci呈相反的趋势。 

2.2.3  蒸腾速率和水分利用率 

不同季节益智叶片的蒸腾速率(Tr)日变化均呈

单峰曲线, 早晨和晚上Tr较低, 12:00–14:00最高(图

3)。雨季(6月和9月) Tr的日平均值和日最高值均显

著高于旱季(3月和12月), 其中9月日平均值和日最

高值分别为1.57和2.72 mmol·m–2·s–1, 分别是旱季

(12月)日平均值和日最高值的2.18倍和2.89倍。 

雨季(6月和9月)和旱季的3月, 益智叶片的水分

利用效率(WUE)呈“V”形曲线, 早晨和傍晚WUE最

高, 12:00–14:00最低, 与雨季(6月和9月)相比, 旱季

3月WUE下降幅度更大 ; 3月8:00的WUE为10.69 

μmol·mmol–1, 比6月高4.17 μmol·mmol–1, 3月14:00 

WUE降到–0.33 μmol·mmol–1, 此时又比6月低2.89 

μmol·mmol–1, 这可能是3月益智遭受土壤水分胁迫

和极端高温影响, 气体交换速率减缓, 蒸腾作用和

光合作用均受到抑制的结果。其中在3月14:00强光

照和低土壤水分环境下, 能观察到益智叶片短暂缺

水而蜷曲的现象, 这一形态变化与其WUE急剧下降

为负值的实验结果相吻合。 

2.3  益智叶片叶绿素含量、比叶质量和叶片含水量

季节变化特征 

从叶绿素各组分的季节变化(表1)中可看出, 3

月益智叶片的总叶绿素、叶绿素b、类胡萝卜素含量

均显著高于6月、9月和12月, 而叶绿素a/b显著低于6

月、9月和12月(p < 0.05); 叶绿素a的含量在不同季

节没有表现出显著差异(p > 0.05)。3月益智叶片LMA

显著高于6月、9月和12月, 分别高了16.00%、4.77%

和11.74%。益智叶片含水量季节变化趋势与叶片 
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表1  益智叶片光和色素含量、比叶质量和叶片含水量 
Table 1  The photosynthetic pigment content, leaf mass per area (LMA) and leaf water content of Alpinia oxyphylla  

 
叶绿素a  

Chl a (mg·cm–2) 
叶绿素b  

Chl b (mg·cm–2) 
类胡萝卜素  

Car (mg·cm–2) 
总叶绿素  

Chl (mg·cm–2) 
叶绿素a/b  

Chl a/b 
比叶质量  

LMA (g·m–2) 
叶片含水量  

Leaf water content (%)

3月 Mar. 2.60a 1.64a 3.15a 7.39a 1.59a 51.26a 65.17c 

6月 June 2.60a 1.28b 2.67c 6.55b 2.02b 43.06c 74.31a 

9月 Sept. 2.62a 1.33b 2.60c 6.55b 1.97b 48.82ab 75.95a 

12月 Dec. 2.52a 1.31b 2.76b 6.48b 1.93b 45.25bc 68.64b 

不同的小写字母表示不同月份间差异显著(p < 0.05)。 
Car, carotenoid; Chl, chlorophyll. Different letters indicate statistically significant differences among different months (p < 0.05). 

 
LMA变化趋势相反。 

2.4  光响应曲线季节变化特征 

植物光响应曲线能反映净光合速率随光强变化

的特征, 如图4所示, 与旱季相比较, 随着PAR的增

加 , 雨季益智叶片Pn 显著增加。当PAR < 90 

μmol·m–2·s–1时, 4个季节的益智叶片Pn线性递增, 光

响应曲线变化规律差异不显著 ; PAR > 90 

μmol·m–2·s–1时, 3月益智叶片光响应曲线拐点显著

低于6月、9月和12月; 当PAR > 800 μmol·m–2·s–1时, 

各季节的Pn趋于饱和状态。 

由Ye (2007)的直角双曲线修正模型计算出益智

叶片各光合响应参数, 如表2所示: 不同季节益智

叶片Pn ma x差异显著 ,  3月Pn ma x最小 ,  仅为3.213 

μmol·m–2·s–1, 仅是9月Pnmax的30%; 4个季节叶片的 

 

 
 
图4  不同月份益智叶片的光响应曲线(平均值±标准偏差)。 
Fig. 4  Light response curves of net photosynthetic rate (Pn) in 
Alpinia oxyphylla in different months (mean ± SD). 

AQE大小顺序为3月< 12月< 9月< 6月; 3月份叶片的

Ic和Rd均显著高于6月、9月和12月。表明旱季转入

雨季后益智叶片线粒体呼吸速率下降, 导致Ic降低, 

进一步提升了益智植株的光合能力。 

2.5  不同季节益智净光合速率与主要生理生态因

子的关系 

由表3可知, 不同季节影响益智植株Pn的主导

因子是不同的。3月Ta和RH均与Pn呈极显著相关关

系(p < 0.01), Ca和Gs与Pn呈显著相关关系(p < 0.05); 

6月和9月Gs与Pn呈极显著相关关系(p < 0.01), 9月Ta

和PAR与Pn呈显著相关关系(p < 0.05); 12月PAR与Pn

呈极显著相关关系(p < 0.01), Gs与Pn呈显著相关关

系(p < 0.05)。 

3  讨论和结论 

光合作用是植物生长发育中非常重要的生理过

程, 受环境条件的长期影响, 植物从生理到形态形

成了一系列应对环境变化的适应对策(Lewis et al., 

2002)。随着季节更替, 植物光合作用的影响因素如

PAR、空气温湿度及植物生理和结构因素等各方面

也在不断发生变化, 这些变化必然引起植物光合特

征随季节更替而变化。阴生植物一般光合速率偏低

(Araus & Serret, 1986), 4个季节益智植株Pn的日平

均值来看, 全年益智植株Pn较低, 具有喜阴性特点。

除了3月Pn日平均值仅为1.86 μmol·m–2·s–1, 6月、9月 

 
表2  不同月份益智叶片光响应曲线特征参数 
Table 2  Parameters of light response curves of Alpinia oxyphylla in different months 

月份 Month 表观量子效率 AQE 
光补偿点 

Ic (μmol·m–2·s–1) 
暗呼吸速率 

Rd (μmol·mol–1) 
最大净光合速率 

Pnmax (μmol·m–2·s–1) 
光饱和点 

Is (μmol·m–2·s–1) 

3月 Mar. 0.068c 16.144a 0.865a 3.213d 522.968b 

6月 June 0.100a 5.813b 0.550b 8.006c 1 010.264a 

9月 Sept. 0.095a 3.514c 0.324c 10.648a 1 021.726a 

12月 Dec. 0.086b 3.906c 0.326c 8.783b 964.900a 

不同的小写字母表示不同月份间差异显著(p < 0.05)。 
AQE, apparent quantum yield; Ic, light compensation point; Is, light saturation point; Pnmax, maximum net photosynthetic rate; Rd, dark respiration rate. Different 
letters indicate statistically significant differences among different months (p < 0.05). 
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表3  不同月份净光合速率(Pn)与主要生理生态因子的相关系数 
Table 3  The correlation analysis between net photosynthetic rate (Pn) of Alpinia oxyphylla and the main environmental factors in different months 

月份 Month 
生理生态因子 

Physio-ecological factors 
Pn Ca PAR Ta RH Gs Ci 

Pn 1.000       

Ca 0.883* 1.000      

PAR –0.678 –0.664 1.000     

Ta –0.947** –0.889* 0.735 1.000    

RH 0.985** 0.847* –0.669 –0.902* 1.000   

Gs 0.891* 0.946** –0.539 –0.852* 0.898* 1.000  

3月 Mar. 

Ci –0.464 –0.234 0.554 0.488 –0.372 –0.044 1.000 

Pn 1.000       

Ca 0.692 1.000      

PAR –0.349 –0.868* 1.000     

Ta –0.265 –0.793 0.937** 1.000    

RH 0.449 0.909* –0.904* –0.950** 1.000   

Gs 0.921** 0.507 –0.108 –0.099 0.279 1.000  

6月 June 

Ci 0.283 0.576 –0.494 –0.702 0.729 0.403 1.000 

Pn 1.000       

Ca –0.416 1.000      

PAR 0.908* –0.472 1.000     

Ta 0.821* –0.665 0.733 1.000    

RH –0.716 0.837* –0.678 –0.960** 1.000   

Gs 0.940** –0.310 0.941** 0.665 –0.549 1.000  

9月 Sept. 

Ci –0.009 –0.037 –0.055 –0.067 0.112 0.174 1.000 

Pn 1.000       

Ca –0.536 1.000      

PAR 0.969** –0.470 1.000     

Ta 0.579 –0.878* 0.507 1.000    

RH –0.561 0.928** –0.483 –0.989** 1.000   

Gs 0.908* –0.737 0.902* 0.706 –0.693 1.000  

12月 Dec. 

Ci –0.232 0.350 –0.133 –0.389 0.459 –0.022 1.000 

Ca, 环境CO2浓度; Ci, 胞间CO2浓度; Gs, 气孔导度; PAR, 光合有效辐射; RH, 空气湿度; Ta, 气温。 
Ca, ambient CO2 concentration; Ci, intercellular CO2 concentration; Gs, stomatal conductance; PAR, photosynthetic active radiation; RH, air humidity; Ta, air 
temperature. *, p < 0.05; **, p < 0.01. 

 
和12月的Pn日平均值在5.18–6.33 μmol·m–2·s–1之间, 

表明在雨季旱季更替下, 益智光合生理受到环境因

子的显著影响。其中3月降水量极少, 造成土壤水分

亏缺和空气湿度较低, 水分胁迫造成Gs降低, 导致3

月全天益智叶片Pn处于极低的水平。在全天大部分

时间里, 水分胁迫引起的Gs降低是低Pn的主导因子

(许大全, 1997); 水分胁迫下除了气孔因素导致光合

作用受抑制, 高温也是光合抑制的非气孔因素之一, 

当环境温度高于35 ℃时, CO2同化、O2释放和光合

磷酸化均遭受抑制(Lewis et al., 1999), 其中Rubisco

活化酶是叶片的光合潜力主要限制酶 (Crafts-  

Brandner & Salvucc, 2000), 3月, 14:00–16:00气温高

达40.6 ℃, 受高温影响Pn降为负值, Ci却显著增高

并达到全天的最大值(图3), 根据非气孔限制理论及

其判别依据(郑义新等, 1995), 高温导致叶片叶肉细

胞光合相关酶活性降低, 此时高温胁迫是光合碳同

化受抑制的主导因子。6月、9月和12月的PAR、Pn

和Gs日变化趋势基本一致(图2, 图3), 相关性分析

结果显示9月PAR与Pn呈显著相关关系, 12月为极显

著相关关系(表3), 即9月和12月PAR是益智光合作

用的限制因子。为什么旱季的12月水分不是益智光

合作用的限制因子呢？这主要是因为虽然旱季的12

月降水量小, 土壤含水量偏低(轻度干旱)(图1), 但

是12月有数量可观的雾降水补充(庞家平等, 2009), 
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缓解了土壤水分的不足, 因此益智生长和光合作用

未受到水分的胁迫, 所以12月水分没有成为益智光

合作用的限制因子。6月为旱季向雨季的过渡期, 这

个时期的环境因子与Pn无相关性, 而Gs与Pn极显著

相关(表3), 这个现象的机理有待进一步探讨。 

结合林下PAR季节变化(图1)发现, 旱季(3月)林

下PAR较低, 促使益智增加叶绿素b的含量, 降低叶

绿素a/b比值, 增强耐阴性, 以适应季节变化引起的

低光环境。植物叶绿素各组分含量差异可用来表征

叶片吸收太阳辐射的变化, 各种功能色素组分比值

的变化, 也反映植物适应不同光环境的光合生理策

略(Richardson et al., 2002)。叶绿素a含量决定植物的

光合效率和能力, 叶绿素b在调控光合机构天线大

小、维持其稳定性和提高其适应性中都起着重要作

用。由表1可知, 3月益智叶片叶绿素b含量高于6月、

9月和12月, 结合林下PAR季节变化(图1)发现, 旱季

(3月)林下PAR较低, 促使益智增加叶绿素b的含量, 

调控光合机构天线的大小, 提高光合机构对林下

PAR的敏感性, 增强耐阴能力, 以适应季节变化引

起的低光环境(Satoh et al., 2001)。LMA是表征植物

生长过程中碳同化策略的关键叶性状指标(Wright 

et al., 2002)。大多数研究发现环境中光照越弱、叶

片越薄、单位面积干质量越小, 比叶面积越大(左端

阳等, 2014)。本研究中3月的LMA显著高于6月和9

月, 这主要与橡胶树叶片物候期密切相关。3月橡胶

树处于落叶期, 橡胶林叶面积指数较低、林下透光

率高(吴志祥等, 2013); 同时3月极端高温天气和土

壤水分亏缺, 在逆境环境下植物通过提高LMA减少

光抑制、增加水分利用效率(徐飞等, 2010)。 

光响应曲线中的AQE、Ic、Is、Rd等参数能反映

环境条件及植物自身生理状况对光合作用的影响

(Ogren, 1993)。植物Ic和Is的高低直接反映了植物对

弱光的利用能力, 是植物耐阴性评价的重要指标

(王建华等, 2011)。6–12月益智叶片的Is为968–1 023 

μmol·m–2·s–1, 而大多数C3阳生植物饱和光强在

1 000 μmol·m–2·s–1左右, 即益智表现出阳生植物的

特性; 6月、9月和12月益智Ic为3.5–5.8 μmol·m–2·s–1, 

具有极强的弱光利用能力而表现出极强的耐阴性

(朱延姝等, 2010)。由此可知益智具有较强的利用弱

光(漫射光、散射光、透射光)的能力, 其耐阴能力较

强且光环境适应幅度较宽。3月时, 受到土壤水分亏

缺的影响, AQE、Pnmax显著低于其他3个月份(表2), 

有研究表明干旱胁迫或者盐胁迫条件会导致植物

AQY的降低(Xia et al., 2011; Lin et al., 2015), 光能

利用效率降低。其机理是植物体水分亏缺导致光合

相关酶活性降低, 引起光合作用产生非竞争性抑制

(Lin et al., 2015), 使Pn下降并随PAR的变化而光响

应曲线拐点前移(图4), 从而导致AQE、Pnmax降低, 

表现出光抑制现象。 

综上所述, 益智属于典型的耐阴植物, 且能适

应透光率较高的强光环境, 益智在不同季节环境因

子变化下表现出不同的光能利用策略。在雨季的9

月和旱季的12月, PAR是益智光合作用的主要影响

因子; 在旱季的3月降水量低造成土壤水分含量不

足是益智光合作用的主要限制生态因子, 中午高温

和低空气湿度的环境因子是益智光合日变化出现

“午休现象”的主要诱导因素。因此在生产实践中, 

旱季时尤其是3月橡胶-益智间作体系应适当开展设

施灌溉, 提高土壤含水率, 同时对土壤表面实施盖

草措施以减少土壤水分的蒸发, 缓解土壤干旱状态, 

保障益智植株正常的生长和光合作用。 

致谢  感谢中国热带农业科学院基本科研业务费专
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