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摘要:测定辽东栎叶在不同发育时期的长度2面积和干重2应用红外 %(!技术测定叶的净光合速率和暗呼吸速率的季节

变化和日变化2并根据叶的平均生长速率和净光合速率推算叶生长过程中碳的输入和输出的变化趋势A结果表明:679辽

东栎叶的长度B面积和干重的增加有共同趋势2即在叶生长早期增加很快2其后渐渐降低A叶长度B面积约在 C月初达极

大值@叶干重稍后达极大值A6!9净光合速率在整个生长季里随叶的生长发育是先上升2至 ?月中旬达极大值2然后逐渐

下降@而暗呼吸速率除在落叶前有微弱上升外2一直都处在下降状态A6#9叶的净光合速率日进程具D午休E现象2可能由

高温和强光照引起A6F9叶的形成初期2碳的输入较高2展叶后约 7"G左右2输入输出达到平衡@碳输出在 ?月中旬达极大

值2随后下降A6=9叶的光合能力与叶的生长发育状况有密切关系A
关键词:辽东栎@叶@生长@光合作用
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群落由不同的物种的个体组成A从个体水平看2长期适应的结果使植物爆芽B展叶B开花B结果等物侯

相与环境变化相协调2叶群体数量动态2叶寿命2叶面积指数等也同样受到环境调节2落叶植物甚至通过落

叶来适应逆境的来临A从单叶水平看@每个叶片从爆芽至脱落都有一个发生B发展B衰老B死亡的过程2在叶

生长过程的不同阶段2其形态结构2如大小B叶绿素含量B组织分化程度等@生理功能如光合效率B
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等都有很大区别!而叶的生境因子"如光照#水分#温度也处在不断变化之中$%"&’!植物个体的生产力为所有

不同生理年龄的叶片通过光合作用所固定碳的总和"如要以单叶水平上的光合效率推算碳的固定值就必

须充分考虑到单叶在不同时期#不同的生境中的光合作用差异!
叶还被认为是植物用于摄取碳原器官!从碳平衡角度看"叶对植物体的碳贡献为叶所合成的有机物减

去其呼吸维持和形态建成的碳消耗$(’!因此测定叶在不同生长过程阶段的光合作用还可反映叶的碳获取

对策"即叶怎样利用周围的水热条件合成最多的有机物#最大程度降低碳的消耗!
辽东栎是我国暖温带落叶林的重要优势之一!对该种群的前期研究主要有年龄结构"生物量及能量转

化等$)"*’!辽东栎叶的光合作用也得到过研究"但未能和叶的生长发育状况相联系"本文为避免此缺陷"特

别研究了+%,叶的伸展-+&,叶的光合作用"呼吸作用的日变化和季节变化-+(,单叶水平上的碳平衡等!并

将此同环境因子的变化相联系"以探讨辽东栎碳获取对策!

. 研究区概况

本研究在中国科学院北京森林生态系统定位研究站完成!该站位于北京市门头沟区小龙门林场"处于

东灵山范围内"其植被#土壤特征见文献$*’!
定 位站多年资料分析表明"本研究区年均温)/01"2月份平均气温%0/(1"%月份均温3%4/%1!年降

水 量 5%%/677"年平均空气相对湿度 *0/58"全年日照时数为 %6)*/(9"生长季+*:%4,为 %%%(/59"占全年

的 *2/&8"平均日照百分率为 )*8!无霜期 &%6;!生长季太阳辐射为 &(0)/5<=>7&!
东灵山地处暖温带"由于受半湿润季风气候的影响"其水热因子季节变化明显!每年 (月起"温度渐渐

升高"这一时期虽然降水很少"但冰雪融化使土壤水分含量增加"此后"温度#降水持续上升"在 5:0月份"
降水约占全年的 2*8"月平均温度也在 %*:&41之间"是植物的生长旺季!6:%4月"温度迅速下降"降水

也大幅度降低!生活在该地区的植物其生长节律"物候特征无疑受此影响并与之相适应!
总辐射#光辐射通量#日照百分数变化也具有明显季节性"但与温度和降水的变化并不同步!*:5月

份"天空晴朗"日照百分数#辐射通量高-2:0月份"因受阴雨天气的影响"辐射通量反而降低-6月份"日照

百分数#辐射通量又增加$5’!

? 材料与方法

在辐射观测铁塔+&)7高,周围选取 (株辽东栎成熟个体-树高分别为 %4"%%"%%/*7左右"为提高结果

的 代表性"从 )月下旬辽东栎爆芽开始"在每个体的树冠中部选取叶同生群+@ABCDE9EFG,用标记带作标记

作为测定对象"根据叶的生长特点"每隔一定时间"在晴好天气中"选取中等大小叶片 *:5个"测定其光合

速率#暗呼吸速率的日变化"每天自 0H44:%0H44约 %/*:&9循环 %次"测定结束后将其采下带回"测定其

长度#宽度#方格纸法测定叶面积-再放于烘箱内 241下烘干至恒重"用 =IJK型精密扭力天平称量其干重!
采用 LM&红外线技术测定光合作用"所用仪器系北京分析仪器厂生产的 NOP(4*型便携式数显分析

仪!量程为 %444Q%435-测定时采用开路系统-为保持较高的界面传导性及叶室内空气均匀性"采用 RLJS
型粉尘采样器调节空气流速"流速一般在 %:)T>7UV间-所用叶室为 W0&Q&X*D7(-测定时保持叶的自然

状态-每次测定时间约 &:)7UV"叶室内外气温差低于 &1!叶室内外气温用医用 Y<Z4%型温度计测定"
用 ZE[DEV手持式照度计测定光强照度-每次测定结束后立即打开叶室!该测定系统经同改进半叶法的比

较检验"其稳定可靠性已得到证明$2’!
光合#暗呼吸速率的计算采用如下公式H

\]+̂ _,‘aLM&QbQ%435>&&/)c%>54c%44)>Tdc&2&>+&(2eZ,c\>\4
其中"\] 净光合速率+f7E@>7&cg,-̂ _ 暗呼吸速率+f7E@>7&cg,-aLM& 气源气与经叶室流出的空气

LM&浓度差-b 流经叶室的空 气 流 速+T>7UV,-hi 叶 面 积+D7&,-j 叶 室 温 度+1,-\4 标 准 大 气 压"

%/4%(c%4*kB-\ 测定时气压+kB,!
计 算 碳 平 衡 时"日 光 合 时 间 按 当 月 日 平 均 值 计-日 均 合 成 干 重 量Hl_‘\]c%435c))c%4(c4/52c

hic%43)c(/5c%4(cj
其中"j 光合时间+9,!
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文中气象数据来源于定位站气象站!该气象站与样地海拔差约 "##$%

& 结果与讨论

&’( 叶的生长

据观察辽东栎在 )月下旬由于温度升高!渐渐脱离休眠状态!随后很快爆芽*展叶!进入生长季!营养

生长和生殖生长都主要集中在 +,-月间完成的.至 /月份!辽东栎开始落叶!形成鳞芽以渡过严寒%
温室培养中!叶生理年龄一般用间隔期系数表示0-!/1.但在野外条件下!因为叶所处的环境条件是不断

变化的!采用间隔期系数是不合适的0"#1%本文以叶爆芽后叶的生长天数作为叶龄来反映叶的伸展情况%由

图 "*2可看到3辽东栎叶的长度!面积和干重的增加都有一个共同趋势!即在叶生长早期增加很快!其后渐

渐降低!最后达到一个稳定值!这可能与最初的生长所需营养主要来源于枝条有关%
叶的长度和面积的增长程度非常一致!它们都约在 +月初达到极大值!叶面积在爆芽后 "#4左右即达

到最大面积的 "52!一般认为这是叶生长和生理变化的转折点0/1%干重的增加同长度*面积虽有同样的趋

势!但并不同步.当叶完全伸展时!干重并未达到极大值!一直增长至 +月中旬%单位叶面积干重曲线能很

好地反映叶片的增厚!增重过程6图 27%随叶的生长!叶片细胞的层次*数目*组织分化程度不断增加.即使

在达到最大面积后!叶片仍可增厚%事实上!由于取样间隔问题!叶片究竟在何时达到最大干重*最大叶面

积在很多研究中是不清楚的%前期报道中!大多数草本植物因为叶片较薄!达最大面积后!增厚微弱!叶面

积和干重几乎同时达到极大值!而有些阳性木本植物则不然0/1%

图 " 叶片长度与面积的增长

89:;" <=>?@A9BCDEFCDB:@AEB4E=DE

图 2 叶片总干重与单位面积的增长

89:;2 <=>?@A9BCDEF4=G?D9:A@EB4HIDJ9ECCDEF$EHH

6KLM7

叶片的形态特征与生理功能紧密相联!由图 "*2可知!N月下旬是辽东栎叶片生长旺盛期!+月中下旬

进入成熟期!叶片光合能力的变化也应与此一致%

&’O 叶的光合作用

&’O’( 叶光合作用的季节变化 光合作用是一个十分复杂的生理过程%光合效率既与自身因素如叶绿素

含量!叶片厚度等密切相关!又受光照强度!气温!土壤水分含量等外界因子影响%对东灵山气候因子的季

节变化!叶的伸展的分析!为理解光合作用的季节变化提供了可能%

图 P 叶净光合作用和呼吸作用的季节变化

89:;P KDEH>BECQE=9E@9>B>F@AD=E@D>FBD@IA>@>R

HGB@ADH9H6ST7EB44E=U=DHI9=E@9>B6VW7

由 图 P可 看 出!净 光 合 速 率 在 整 个 生 长 季 里 随 叶 的 生

长 发 育 是 先 上 升!至 X月 中 旬 达 极 大 值!然 后 逐 渐 下 降.而

暗呼吸速 率 除 在 落 叶 前 有 微 弱 上 升 外!一 直 都 处 在 下 降 状

态%这种季节变化特点与叶的伸展和气候因子的季节变化

是 一 致 的!在 叶 的 形 态 建 成 初 期!一 方 面!分 生 组 织 活 动 强

烈!细 胞 分 裂 速 度 快!需 消 耗 大 量 的 营 养 物 质!呼 吸 作 用 极

为旺盛!暗呼吸速率竟达 /’NPY$>C5$2ZH.另一方面!叶在

发育初期!组织分化尚不完善!细胞内叶绿体的结构还不成

熟!数 目 也 少!光 合 能 力 很 有 限.因 此!净 光 合 速 率 为 负 值%
很明显!叶在这一时期所消耗的营养物质来源于枝条!这在
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其它植物中用同位素示踪法已被证实!""#$
随着叶的生长发育%形态结构日益完善%光合能力也随之增强%呼吸作用则随分生组织活动的下降逐

渐 减 弱%展 叶 "周 后%即 当 叶 面 积 约 为 极 大 值 的 "&’时%净 光 合 速 率 开 始 转 为 正 值%其 它 植 物 也 大 致 如

此!""#$这是叶生理功能变化的一个转折点%因为此时%叶的光合产物就可能为叶自身所获取%以保证叶自身

的生长发育$至 (月份%叶已基本发育成熟%光合能力增强%而呼吸作作仅需维持叶的正常代谢%暗呼吸速

率降至 ")*+,-.&,*/012*3()4月份%降水充沛%气温升高%十分有利于光合作用%因此净光合速率在这

一时期一直维持在较高水平%并在 5月中旬达到极大值$同样%由于测定的时间间隔问题%极大值究竟于何

时达到也是不清楚的$
其后由于叶生理年龄的增大%也因为光照强度%气温的下降%光合速率逐渐下降%暗呼吸速率也持续下

降$至 "6月份%即在叶脱落前期%呼吸作用有微弱上升%可能与叶内部蛋白质%核酸%叶绿素的降解及营养

物质的转移有关$另外%最后一次测定的净光合速率为负值%暗示叶脱落可能与碳平衡有关!7#$

89:9: 光合作用的日变化

叶生长过程的不同阶段%光合能力差异很大%但日变化的基本趋势一致$选取叶已发育成熟又属生长

旺季的 5月 **日的观测数据作以分析%结果如图 ’;<$可以看到%光照强度和温度的日进程基本一致%都是

先逐渐上升%约在 "7=66达到极大值3光合速率和暗呼吸速率与光照强度%温度也基本上保持着高度同步$
但光合速率在 "7=66时左右却有一个下降%产生一个小低谷%提示辽东栎有>午休?现象的存在$

图 ’ 光照强度和温度的日变化

@ABC’ DAEFGH.IHFAHJA-G-KJL,MLFHJEFLHGN.ABOJAGP

JLG0AJQ

图 < 光合速率和暗呼吸速率的日变化

@ABC< DAEFGH.IHFAHJA-G-KJOLFHJL-KGLJMO-J-0QGJOLP

0A0RSTUHGNNHFVFL0MAFHJA-GRWXU

>午休?现象在多种林分中都曾观察到过$有研究表明%>午休?现象的产生是否与环境因子R如光强;温

度等U变化的日进程有密切关系!"*#$一般认为%>午休?的原因是强光导致温度过高或过度失水%使气孔开度

减小甚至关闭%从而影响 12*的进入%使光合速率下降$本测定虽在雨季进行%但光强和温度在 "7=66都分

别达到了最高值%由此引起温度过高或过度失水也不是不可能的$另外%李海涛等发现辽东栎树干液流速

度在白天有较大的波动%正午由于上层叶片的强烈蒸腾也形成一个低谷!"7#%说明气孔的关闭可能与树体中

水流的间歇性中断有关$
同光合速率相比%暗呼吸速率变化和缓%同温度基本变化一致%在正午时达极大值%为单峰曲线$辽东

栎光合作用的日变化更能让人直接看到光照强度%温度对光合作用的意义$

89:98 单叶水平上的碳平稳 叶通过光合作用所合成的有机物是植物体进行各项生命活动所需的能量

来源$叶对植物体的贡献主要在于输出有机物的多少$从碳平衡角度看%如不考虑被捕食或环境协迫引起

的损失%叶片的净收益为叶在生长过程各阶段所合成有机物的总和减去叶的形态建成和呼吸维持的消耗$
由于本文研究的是自然生长的辽东栎叶片%无法准确估测单叶水平上的碳获取总量$但如果假定在所

测定的时间间隔内%叶的日生长量和日净光合合成干物质重量为其平均值$可以根据叶的平均生长速率和

净光合速率来推算叶在生长过程中碳的输入和输出的变化趋势$从图 (可以看出%叶日均生长量和日均净

光合合成干重量都呈抛物线形%开始较小%后逐渐增大%达最高峰后又持续下降$日均生长量约在 "<N后达
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极大值!此 时 叶 的 生 长 最 为 旺 盛"同 时 由 于 叶 的 发 育 也

已趋于成 熟!随 叶 面 积 和 光 合 速 率 的 不 断 增 大!日 均 合

成干重量 也 增 加 很 快!与 日 均 生 长 量 大 体 抵 消!并 且 随

叶 净 光 合 速 率 的 上 升 而 继 续 增 加!约 于 #$%后 达 极 大

值&
叶片 的 碳 贡 献 可 从 叶 日 均 合 成 干 重 量 与 日 均 生 长

量之差得 出’图 #(!可 以 看 到!叶 片 生 长 初 期 所 需 营 养

图 # 辽东栎叶生长过程中的碳平衡

)*+,# -./0120.3.245*235.6%575318952:16

;<=>?<@ABCDE<FG=F@B@

主 要 来 源 于 枝 条!碳 贡 献 值 为 负!随 叶 的 生 长!净 光 合

速率的提高!至展叶后约 H$%左右叶片的碳 输 入 和 输

出基本达到平衡"这是叶生长过程中的又一个转折点!
在此之前!叶的生长必需依赖从枝条的吸收!此后!叶合成的有机物不仅满足自身生长的需要!而且开始向

外输出"叶的日均生长量不断下降直至停止!叶片的碳输出一直维持在较高水平!直到叶凋落前才迅速下

降!而落叶前碳的负贡献可能主要是由于叶自身物质的降解!并未引起碳的输入&
叶的寿命与叶的碳平衡有关!植物体可以通过调节叶寿命使其具有最大的碳获取IJK&可以设想!辽东

栎的落叶可能是因为叶在严冬的碳消耗大于叶形态建成的消耗"一旦没有净的碳获取便迅速脱落以最大

程度地减少消耗&辽东栎的 净 光 合 速 率 在 较 长 时 间 内 都 维 持 在 较 高 水 平!但 在 凋 落 前 又 迅 速 下 降!这 与

L*MNO.P.’QRRS(根据碳平衡理论的预测是一致的IQTK&

U 结论

光合作用是地球上最重要的化学反应!很多研究者都注意到叶在生 长 过 程 中 光 合 能 力 的 变 化IQSVQWK"
特殊生态因子对叶的生长!光合能力的影响IQXK"但大都是在温室实验中完成的!而且是叶寿命较短的草本

植物IX!RK&野外自然条件下的叶的光合作用的季节动态也被研究过!但由于实际操作上的困难!对叶的形态

建成初期和落叶前期的光合能力的变化较少注意到&对辽东栎的研究表明叶干重&面积的增加!叶的净光

合速率!暗呼吸 速 率 在 生 长 过 程 不 同 时 期 有 很 大 差 异!光 合 效 率 受 叶 自 身 发 育 程 度 和 外 界 环 境 的 共 同 影

响!仅在 W月中旬达极大值!因此!仅仅测定某一时期的光合效率是不能代表整个生长季的!同样!对物候

期不一致的物种光合能力的比较!要考虑到叶的发育程度是否一致&
充分利用水热资源!最大限度地合成并输出有机物是叶的首要功能&叶在生长过程中对资源的利用方

式反映了植物的碳获取策略&植物在不同生境中长期适应的结果使其形成了不同的生活习性和不同的碳

获取对策&常绿植物的叶光合能力较低!但寿命较长"落叶植物则是高光合!短寿命"它们分别在不同的地

带性群落占优势IQRK&辽东栎的叶生长Y光合作用与气候的季节变化保持着高度同步&从碳平衡看’图 #(!形

态建成初期!叶的碳输入较高!随叶的生长和水热条件的改善!净光合速率在展叶约 Q$%时即转为正值!S
月底!净光合速率与叶的生长量相抵!即碳的输入输出已达到平衡&#VX月份是生长旺季!叶已发育成熟!
且水热条件相互配合"这是叶片碳输出的关键时期&R月份后!由于温度降低!净光合速率下降!直至叶脱

落!完成整个生长过程&总的看!辽东栎是叶生长初期的高投入!随后是高产出!但叶寿命较短&而栎属的另

一 些植物!如地中海地区的冬青栎’;<=>?<@BA=Z(由于水热不同步!光合作用受到很大限制!其碳获取主要

依赖于叶的长寿命&
通过单叶水平上碳获取的测定来模拟个体或群落水平上的生产力是必须的也是可行的IH$!HQK&但植株

内部的不同层次!同一枝条上的不同叶片!叶的光合效率都有很大差异IHQ!HHK&因此!以本文的结果来推算个

体水平上的碳获取尚有很大缺陷&
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