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摘要=林木非同化器官的气体交换特性是研究森林 &)!通量过程中的一个必须考虑的因子3但是目前对于如何测定并没有标

准方法E综述研究根系呼吸的 C类 :$种方法q研究树干和树枝呼吸的 !类方法3并对各种方法的优缺点和最新研究成果进行了

讨论E在此基础之上3收集前人研究结果9C;个根系呼吸占土壤总呼吸比例的数据3;#个美国黄松9rstuvwxtyz{xv|<树干呼吸

数据<对不同研究方法对测定结果的可能影响进行了评述E根系呼吸对土壤呼吸的贡献率在 ;}D#$} 之间3而近 C$}的研究

结果显示土壤呼吸中根呼吸所占比例为 "$}D?$}E不同研究方法测定的根系呼吸结果不同3其中3使用同位素标记法测定的

根系呼吸占土壤总呼吸的比例最低9"$}<3而根系排除法和树干环剥法测定结果最高3较同位素标记法9人工同位素标记法和

天然同位素丰度法<的测定结果高 >>}3较根系分离法的测定结果高 ?}3表明根系排除法和树干环剥法对根际环境的扰动破

坏可能导致估计偏高3而根系分离法中根系死亡导致呼吸速率降低和根系受伤导致呼吸增加之间的补偿作用3仅仅使测定结果

稍微偏高E对树干呼吸的统计结果显示3当以树干表面积为基准时3离体测定结果较活体测定结果平均高 ?"}9w~$!$:><B而

当用边材体积为基准时3离体测定结果平均比活体测定结果高出 ;C倍3但也有部分结果差异不显著E说明离体测定的结果往往

导致结果偏高3尚需要更深入实验对此进行检验E因此3不同研究方法对于林木非同化器官 &)!的测定结果影响较大3当使用

不同方法对比研究时需要对这一点充分考虑E
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我国的森林生态系统是陆地生态系统中最重要的组成部分之一C具有较大的 ?@A负通量C是一个重要的 ?@A库QERS以往的

研究往往过于偏重于森林生态系统的巨大光合能力C并且开发了比较完备的机理模型用于估计叶片和冠层水平的光合生产

力QARS然而C森林生态系统的 ?@A通量特征并不仅仅决定于同化器官的光合积累能力S有越来越多的研究结果证明一个森林生

态系统的 ?@A通量特征I吸收还是放出 ?@AK更多的决定于非同化器官 ?@A通量特性QHCJRS也就是说要想使林分更多的吸收工

业排放 ?@AC应该更加深入的了解非同化器官的通量特征S林木非同化器官中占有重要位置的两个部分是根系和树干I树枝KS
树干是森林生态系统内最大的生物量储存体C正像 T-)+,所述C它不仅能够代表森林的经济产量C而且对于全球变化研究者来

讲更是长期而巨大的碳库QLRS环境变化和经营措施可以改变非同化器官的自养呼吸与生长之间的比例情况C对这一情况的了解

能够加强正确评价森林生产力及 ?@A通量S土壤呼吸在全球变化中的重要作用已经毋庸质疑QMRC而其中根系在全球变暖过程

中最为引人注意的原因在于植物在 ?@A升高的情况下C往往加大地下碳输入量C从而影响土壤碳库的大小C对这一过程的理解

可以帮助人们通过过程调控来缓解全球 ?@A升高趋势QUCORS可见C对林木非同化器官的通量特征进行研究是必要的C但这一领

域的研究还不太深入S
区分土壤中根呼吸的方法有 H类即分量综合法I?&03&’+’.)’.+D,-.)&’KC根去除法IV&&.+B%#"()&’K和同位素法IW(&.&3)%

0+./&*(KQGRC而有的学者认为严格来讲只有与同位素法相关的 J种方法即同位素稀释法IW(&.&3+*)#".)&’0+./&*KX根际放置物

模型估计法I0&*+#,/)Y&*+3&().)&’.+%/’)Z"+KXEJ?标记动态法IEJ?@A+!!#"B*$’-0)%(0+./&*K和 排除物洗涤法I+B"*-.+(

+#".)&’3,&%+*",+KQEF[EARC而有学者最近又提出了树干环剥法I\.+01D),*#)’D0+./&*KQEH[ELRS测定树干I树枝K呼吸主要包括活体

测定和离体测定C两种方法对测定结果的影响及其可比性报道较少S因此C对于非同化器官 ?@A通量的测定方法C目前并没有

统一的认识S在这种背景下C有必要对非同化器官的研究方法进行评述C了解不同方法的优缺点C并进一步探讨不同方法对测定

结果的可能影响S
为方便对上述问题的探讨C本文的基本框架设计为>IEK对根系和树干I树枝K呼吸测定的方法进行评述]IAK综合不同学者

的测定数据C对于不同方法对于测定结果的可能影响进行统计分析S

^ 根呼吸的测定方法

由于根系与土壤的紧密关系C对于测定根系呼吸C实质就是如何把它从土壤呼吸中区分出来S测定根系呼吸的仪器设备与

测定土壤呼吸的仪器设备相同C主要是闭路动态测定法I?#&(+*1*$’-0)%1%/-04+,0+./&*KX闭路静态测定法I?#&(+*1(.-.)%1

%/-04+,0+./&*KX开路测定法I@3+’1%/-04+,0+./&*K和涡旋相关法I_**$1%&‘-,)-’%+0+./&*K和碱吸收法I?/+0)%-#

-4(&,3.)&’0+./&*K以及土壤 ?@A剖面法I\&)#?@A3,&!)#+0+./&*K法等C这些方法的基本原理和优缺点已经进行了比较详细的

论述QEMRS从原理上看C这些方法本身都可以用于测定根系呼吸C应注意事项也基本相同C这里不在叙述S按照对根系呼吸测定的

准确程度C以下主要探讨区分土壤呼吸与根系呼吸的基本方法I表 EKC并对不同方法的优缺点进行了探讨S

表 ^ 林木非同化器官 abc通量测定方法

defg7̂ h7ij:<=k=7<lmn7e=k;lmoij7abcpgkqp;:nm:mrsj:i:=8mij7ilt:;oem=:pi;77=
测定项目

W.+0(

类别

?-.+D&,$
测定方法名称 u-0+&!0+./&*

根系 V&&. 室内培养 v-4&,-.&,$%"#.",+ 室内培养法 v-4&,-.&,$%"#.",+0+./&*
根系分离 V&&.(+3-,-.)&’ 根系分离法 V&&.(+3-,-.)&’0+./&*
根系排除 V&&.+B%#"()&’ 壕沟隔断法 w,+’%/0+./&*

根系去除法 V&&.,+0&‘-#0+./&*
林间空隙法 x-3!&,0-.)&’0+./&*

树干环剥 \.+0D),*#)’D 树干环剥法 \.+0D),*#)’D0+./&*
人工同位素标记 T-’"-#)(&.&3+#-4+#)’D 同位素脉冲标记法 W(&.&3+3"#(+#-4+#)’D0+./&*

同位素连续标记法 W(&.&3+%&’.)’"&"(#-4+#)’D0+./&*
天然同位素丰度 u-.",-#)(&.&3+-4"’*-’%+ 稳定同位素丰度法 \.-4#+)(&.&3+-4"’*-’%+0+./&*

放射性同位素丰度法 V-*)&%-,4&’)(&.&3+-4"’*-’%+0+./&*
树干树枝 活体测定 yz{|{} 活体测定法 yz{|{}0+./&*
\.+04,-’%/ 离体测定 yz{|~!} 离体测定法 yz{|~!}0+./&*
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!"! 室内控制培养法#$%&’(%)’(*+,-),(./.)0’12
这一方法的基本思想是相同培养基3培养液或土壤的呼吸一定4栽植植物生长过程中导致土壤释放的 567增加就是根系

呼吸89.::,等利用这一方法测定了植物#马唐4;<=<>?@<??ABCDEADEB和美洲猪草4FGH@IB<??@>DG<B<<JIK<?2从根系向土壤运输

碳的情况4通过在根箱内放置小的玻璃球来培养植物根系4发现运输到根系有机物占总光合产量的 LMNOPNLO4而其中大部

分#QROPRSO2都通过根呼吸消耗掉TNUV8$,等在根箱内以石英砂为基质来培养植物测定根系呼吸4其中石英砂首先在 QLWX
的马弗炉中充分氧化4结果发现根呼吸对 Y素营养供应呈现先增长后持平状态4即当 Y素营养供应超过一定水平后4根呼吸不

再随之增长TNRV8另外4Z%()[\.]TNSV应用营养液培养法对 L种常绿树种#灌木栎4̂ _D@C_BCICC<JD@?‘欧洲栓皮栎4̂ "B_HD@和

"̂@I>_EA<JIK<?2和 Q种落叶树种 #̂ "C?E?@<DEB<B4̂ "J?=<ED?4̂ "J@_><CIB?和 "̂abDE?<C?2根的生长呼吸和维持性呼吸进行

了测定4发现营养液培养法是进行生长呼吸与维持呼吸测定较为理想的方法4尤其是对比不同种之间的差异TNSV8
室内控制法对于区分根系呼吸中的根系自养呼吸3根系排出物以及死亡根系呼吸具有优势TNRV4这是下面其他几种方法如

根系排除根系法不能够完成的8其缺点主要表现在室内实验能否真正代表野外实际情况8

!"c 根系分离测定法#d’’)e.f%(%)g’\/.)0’12
本方法是最为传统的方法450%f/%\记载最早在 NS7L年就开始使用这一方法对根系呼吸进行测定T7WV4其基本思路是把根

与土壤分离开然后单独进行根呼吸测定8有些研究是把根全部切断用水冲洗之后测定T7NV4也有一些研究是在没有切断的情况

下测定T77V4也有研究者为了保护根际环境少受伤害4建议不用冲洗而携带部分土壤进行根系呼吸测定TSV8应用分离法对北美 NW
种森林根系的研究结果发现裸子植物根系呼吸较被子植物呼吸小4不同根系对温度的响应即 N̂W#温度每升高 NWX呼吸升高的

相对量2没有明显区别4根系的 Y含量的差异能够解释根系呼吸的差异TLSV8
具体优点是简单易行4测定方便8最大的缺点就是对根际环境的破坏太大4增加了受伤呼吸4而降低了根系生长呼吸4即使

不切断也要注意测定时间问题4时间过长会导致根系萎蔫8例如有些实验要求野外土样采集到根系冲洗3呼吸测定不应该超过

NMh0TLSV8

!"i 排除根法#d’’).j+-,eg’\/.)0’12
具体包括根系去除法#d’’)(./’k%-/.)0’124壕沟隔断法#l(.\+0/.)0’124和林间空隙法#m%fn’(/%)g’\/.)0’12L种8

#N2根系去除法#d’’)(./’k%-/.)0’12 原理是人工去除测定区域土壤中根系之后回填4去除根系前与后的测定结果之

差是根系呼吸8og%\)在一个 7S年生的混交林通过去除 WMh/pWMh/内 LW+/深的根系土壤回填之后4发现 QhOPqqO的土壤

呼吸来自于根部TSV#表728r1s%(1e通过这一方法对松树苗的根系呼吸进行了测定4首先测定栽培树苗的花盆的呼吸总量4然后

去除根系平衡 71后对土壤进行测定4结果显示 hQOPURO的土壤呼吸来自根系8近年来研究中应用较少8
这一方法优点是能够定量化表示单位根系的呼吸速率4便于对根系总呼吸量的估计4这一点与根系分离测定法相同8测定

过程的一个关键是去除根系土壤呼吸测定的时间界定4如果时间太长将会导致根系再侵入4而时间太短将导致土壤呼吸测定值

偏高#土壤深层大量贮存的 567瞬间释放28而且4其对土壤结构影响严重4破坏程度超过了壕沟隔断法4长期野外设置往往导

致去除根系区土壤湿度增加4这可能会影响测定结果TSV8

#72壕沟隔断法#l(.\+0/.)0’12 基本思路是挖掘深沟并用隔板隔断内部与外部土壤的联系4保证测定区域新生根系不

再侵入4对照区与处理区测定结果之差就是根系呼吸8这一方法可以应用在不同的生态系统中4壕沟的深度需要根据根的深度

来确定89’s1.\等在美国哈佛大学实验林#t%(k%(1u’(.e)2的硬阔叶林内设置了一系列的 LpL/的隔断实验4隔板的设置深

度为 UWPNWW+/4发现根的呼吸所占比例为 LLOT7SV#表 7289,+0/%\\设置了一个时间系列的壕沟隔断法实验4发现设置半年

之后比刚刚设置下降低 7WOPLWO4但是4设置 N个月与半年的没有显著区别4说明这一方法设置后很快就稳定了TQWV8d.*等

在一个柞木#̂ _D@C_BCD@@<B2林内通过挖掘 7W+/宽 N/深的壕沟来设置 7/p7/的隔断实验4在测定前放置了一个生长季来减

少切断根系和根际微生物菌根等腐烂过程对呼吸测定的影响4测定结果显示 7LO土壤呼吸来自根系呼吸T7QV#表 728同样

$%kgv\.等通过壕沟隔断法研究胶冷杉#FH<DBH?KB?GD?2林发现4土壤呼吸对温度的依赖特性与其说是受土壤异养呼吸过程影

响不如说主要受来自根的呼吸TQNV4这与 9’’\.等通过相同方法对根系呼吸的研究结果相似TQ7V89’’\.等的研究结果认为根系

对温度的敏感程度显著高于土壤4然而也有研究认为根系呼吸对温度的反应并不比土壤本身敏感TNh47QV8
这一方法的实用性和简单性使这一方法利用比较普遍8缺点包括造成隔离处理区域大量的死根系4对根系呼吸测定的影响

很难估计8也不能估计定量根系呼吸速率的大小4限制了根呼吸的定量化表示4这一点根系分离测定法和根系去除法都能够测

定8另外一个缺点与根系去除法相同4容易导致土壤湿度在隔离处理区域明显升高而使测定不准确TSV8

#L2林间空隙法#m%fn’(/%)g’\/.)0’12 基本思路是通过开辟林间空隙的方法4抑制林间空隙内的根系呼吸4林间空隙与

林内的呼吸差就是根系的呼吸速率89(,//.应用这种方法测定了山毛榉树根系的呼吸速率4一个直径LW/的林隙被人工形成

两年后与对照进行了对比4发现土壤根系呼吸占土壤总呼吸的 QWOT7qV#表 728应用类似的方法4Y%:%\.等发现成熟的落叶阔叶
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林内根呼吸所占的比例为 !"#$%&’(表 %)*然而它的实验由于没有进行足够长时间的放置*所以可能把根系受伤呼吸也考虑为

土壤呼吸*可能降低了根系呼吸的比重*据估计林隙内死根的呼吸可能达到测定值的 %+#$,’-./01/2等也应用这一方法对日本

柳杉(3456789:4;<=<68>;?<)人工林进行了研究*结果显示 @,#A!B#的土壤呼吸来自根呼吸*不过 %C!DE%C!D的小林间空

隙对于测定结果可能会产生影响$%B’(表 %)-
新兴的测定根系呼吸方法*具有实地测定与根际生境破坏小的优点-使用过程中需要保证林间空隙的足够大*以确保边缘

林木根系不能够达到测定位置-但过大的空隙不仅可以影响温度而且可以直接影响土壤内有机物的分解$@F’-与壕沟隔断法相

似*还需要考虑的是如何防止林隙内土壤的温度和湿度的变化*如 G0H0IJ等通过遮荫方法避免林隙温度升高*而通过使用除

草剂来防止其它先锋种的侵入$%&’-

表 K 不同方法测定根呼吸所占土壤总呼吸的百分率
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分离根法 "%Ai% j;?:<<k;:lmj;>nll5op:l74;l %F
caa‘ @+ qn:4?nl1eeh ,
1Je0r0‘2aI @& qn:4?nl1eeh ,

i*"" qn:4?nl1eeh ,
!@ j;?:<9<4;<>< ,
&% j;?:<9<4;<>< ,
,+ j;>nl68>s:48l< ,
i+ j86nonl:74:9no8;s:l ,
!+ qn:4?nlt?<45<1eeh ,
%%*Fi*BB u;4;8s:>s48>1eeh ,
!+h! vrae2f0wbJf2bxax1 ,
%F y87z8{<|nl1eeh ,
!! vrae2f0wgarJ1‘ ,
@F vrae2f0wgarJ1‘ ,
@, vrae2f0wgarJ1‘ ,
!*%+ }<|nl1eeh ,

根排除法 %F qn:4?nl?:44;l %@
caa‘ %& jl:ns87ln|<1eeh FF
J~fwx12aI i,*F+*!+ !:7no<1eeh ,

,+ qn:4?nl1eeh ,
@&*!% qn:4?nl1eeh ,
!% qn:4?nl4nk4< %!
!!h! j;>nl1eeh ,
@+ }<|nl1eeh %i
!" j;>nl:oo;877;; ,
i% j;>nl:oo;877;; ,

根排除法 &@ qn:4?nl1eeh ,
caa‘ @, 3456789:4;<=<6<>;?< %B
J~fwx12aI iB j;>nl7<:s< ,

B& j;>nl7<:s< ,
!@ j;>nl7<:s< ,
iB j;>nl7<:s< ,
@+*i! j;>nl4:l;>8l< ,
@, j;>nls:>l;{o84< ,
@@h! "ln|<1eeh ,
!" #ra0b$wJ0%Jb %&
"! &0rb’aab %,
FF qn:4?nlt(?:41eeh F+
i+ }<|nll5op<7;?< F"

环剥法 !i*FB*!% j;>nll5op:l74;l "F
d‘JD)2rbw2I) i! jl5op:l74;l "!
人工同位素标 @, j;>nl7<:s< F%
记法 *r‘2g2f20w %& jl:ns87ln|<1eeh FF
21a‘ae2f "% jl:ns87ln|<1eeh FF
w0+Jw2I) %! jl:ns87ln|<1eeh FF

F+ jl:ns87ln|<1eeh FF
%+ j86nonl:n4<9:4;?<>< F@

天然同位素丰 @+*%!*B! }<|nlmj;?:<1eeh ,*F%
度法 G0‘xr0w @,*!,*ii _2~JbgarJ1‘ Fi

21a‘ae2f
0+xIb0IfJ

F!A@! _2~JbfaI2gJr1 FB

,h- 树干环剥法(d‘JD)2rbw2I)DJ‘/ab)
树干环剥法是欧洲科学家近些年才使用的一种方法$"FA"!’-其基本原理是通过环剥树干的方法*使得根系营养得不到供应*

抑制根系生长呼吸*但根系吸收水分功能健在保证了处理区域与对照区域土壤湿度差异较小-这样*处理区域与对照区域的差

表征了根系呼吸*在 %+++年初*瑞典科学家分别建立了 ,个 ,++D%的树干环剥区(欧洲赤松*j;>nll5op:l74;l)进行对照实验*
实验结果发现 !b之内降低 FB#*%AF个月降低 !@#*而两年左右降低 iF#*因此土壤呼吸中根呼吸所占的比例很高*而光合

作用产物的供应很大程度上决定了根系呼吸*当然这里所指的根系呼吸包括了由于没有营养供应而死亡的菌根呼吸和根系死

亡呼吸-d2I)/等发现当土壤温度在 %+b内降低 i.的情况下*土壤异养呼吸降低了但是根呼吸没有降低*从而得出根呼吸可能

对温度的响应没有像以往研究那样敏感$"!’-此外通过树干环剥时间上的差异可以计算出土壤呼吸中外生菌根的呼吸所占比例

达到三分之一$"@’*目前区别土壤呼吸中菌根呼吸量是一个研究难点也是一个热点*这显示了树干环剥法有一定的应用性-
这也是一个新兴的测定根系呼吸的方法-其优点在于解决了其他方法不能够解决的一些难题*如新近形成光合产物对根系

呼吸的影响*菌根呼吸在根系呼吸中的重要性*以及排除根法中土壤湿度升高问题-这一方法的缺点是对树木的破坏性较大-其

测定结果包括死亡根系菌根呼吸和具有输送水分功能的生存根系的维持呼吸*严格来讲*并不是全部根系呼吸-

,h/ 人工同位素标记法(*r‘2g2f20w21a‘aeJw0+Jw2I)DJ‘/ab)

,!+%,期 王文杰0林木非同化器官 1.%通量的测定方法及对结果的影响
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有关同位素分馏作用以及对环境的影响作用中文已经有较为详细的论述!""#$也有学者对其在植被生态学方面的应用进行

了系统论述!"%&"’#$以下就其在如何区分土壤呼吸与根系呼吸方面的进展进行论述(
人工同位素标记法包括两个方面$其一是同位素脉冲标记法$其二是同位素连续标记法(当然还包括其中的一些方法的延

伸如双同位素)*+,和*-./标记法!"-#以及同位素稀释法!*0#等$但基本上都是以上两种方法的拓展(其中同位素)*+,和*",/脉冲

标记法的基本思想是把植物置于*",或者*+,环境内处理之后通过跟踪标记同位素 ,的去向$定量化分析一段时间内的碳平衡

来估计根系呼吸(通过叶片饲喂方法$1234567等研究了 +8高的 9年生扦插杨树):;<=>=?@=ABC@ADEBFB/苗$野外饲喂是通过

一个自制的 +G98H+8H"8的有机玻璃箱子$而实验的 -棵树的根部使用胶合板隔成 *8+土块)I3JKL7MKNO2P/$这样通过从

树冠上方饲喂*",.9$然后通过按月份采样进行测定$结果表明根部呼吸占总土壤呼吸的 90Q左右!+"#)表 9/(当然$一些其它的

饲喂方法也值得借鉴(RS453ST等通过树干注射*",蔗糖的方法在野外生境下对 +种树木)北美鹅掌楸 UDAD;V@FVA;FW=>D<DX@ABY
短叶松 :DF=?@EZDFBWB和白橡木 [=@AE=?B>\B/进行了重复同位素标记实验!"]#$结果发现实验的初期)’S/*",大量运输到树根

部$在之后为期 *0个月的实验过程中发现有明显的季节变化(这种方法被认为是应用瞬间同位素标记方法进行根系呼吸季节

变化研究的成功典范!]#( _̂‘a5b2c等所使用的同位素稀释法和根际放置物模型估计法d*",标记动态法其实质都是同位素脉

冲标记方法$只是同位素的施放方式上的差异$如根际放置物模型估计法的标记碳水化合物是放于根际$这与 RS453ST等的思

想有类似性$但是其测定植物是草本!*0#(当然$也可以通过所谓重复脉冲标记方法对林木根系的季节变化进行研究$但是这方

面的研究在森林系统的研究很少$大部分都是在草本植物或者农作物上面进行的!*0$**$*+#(如果把根系呼吸再细分的话$至少应

该分为根系死亡过程呼吸d活根呼吸以及根系排出有机物作为营养供应的微生物菌根的呼吸(以往的研究往往是通过对培养基

如土壤进行灭菌处理形成对照的室内试验能够完成这项任务!*’#$然而由于根际生境的变化把这样的结果外延到野外有一定的

困难!*+#(基于放射性同位素*",的脉冲标记法$最近已经对这一问题进行了有效解决!**&*+#(
所有同位素标记方法的共同优点就是对土壤根系系统没有破坏性$能够最准确的反映根系呼吸的情况(同位素脉冲标记法

也具有这一优点(因为树木较大饲喂困难和周期长测定困难等因素$这一方法对林木的应用远比其他农作物和草本少(其缺点

主要包括不能够对植物进行全面均匀标记从而导致在计算根系呼吸过程中出现错误估计!%0#$以及*",对一些不稳定化合物与

稳定化合物的去向差异性导致过高估计根系呼吸!%*#$此外这一方法经常使用*",放射性同位素对实验者的伤害问题以及垃圾

处理d实验费用高等都限制了这一方法的使用!]#(因为*",标记过程中$植物体内的运输未达到平衡态$所以用一般的简单的数

学方法很难准确估计根系呼吸所占的比例!]$+"#$有关计算问题可参看 _̂‘a5b2c等和 e54T2K等相关论述!*0$"’#(
人工同位素标记法的另外一种方法是同位素连续标记法)fT262gMLL2K6MK_2_Th5OJhMKN8J672S/(其基本思想是指把植物整

个个体全部放置在标记的 ,.9中$从而使得植物整个个体均匀的受到标记$包括不安定的代谢产物和稳定的结构组成化合物$
通过植物对同位素的分馏作用计算根系呼吸所占比重(一般用稳定同位素*+,标记而很少用放射性同位素*",进行标记实验(
通过*+,标记的自由 ,.9交换实验装置)i3JJjM3,53O2KSM2PMSJRPL75KNJ$ij,R/已经证明能够很好的测定区分根系呼吸与

土壤呼吸!+9#(ij,R实验的优势在于能够把一个活体的生态系统放置于升高的 ,.9环境之内而不用传统的方式)人工气候

箱/将植物系统包围上)经常造成植物处于逆境状态/(当用燃烧后的天然气作为 ,.9升高用的气体时)这种气体的*+,被大量

消耗而具有单一的*+,丰度$k*+,为l"0m/!**$*9$%9#$人们就能够对生态系统进行长期的同位素标记实验(计算根系呼吸占土壤

呼吸的比例采用下式!+9#n

Xo )Vl V0/p)V*l V0/
式中$V是指土壤放出 ,.9的 k*+,$V0是异养呼吸的 k*+,)用土壤有机质的 k*+,代替/$V*是土壤根系呼吸的 ,.9的 k*+

,$一般取根系的 k*+,代替因为呼吸过程并没有产生同位素的分馏现象!"-#(根据以上计算得出根系的呼吸总土壤呼吸的

9qQ&%%Q)表 9/(
连续同位素标记法除具有同位素标记法的共同优点外$其优点还包括能够全面均匀的对植物进行标记$而且由于进行的一

种稳定同位素标记$所以计算往往简单明了$不像脉冲标记那样需要很多的处理甚至各种模型才能够计算根系呼吸所占比

例!*9$*+#(其缺点是其时间分辨尺度不够精确$如不能够描述瞬间的 ,流向问题$而这一点脉冲法同位素标记能够完成(而且这

种实验的分析仪器以及 ij,R的维持费用都相当昂贵$限制了其广泛应用(

rst 天然同位素丰度法)u56_35hMT262gJ5O_KS5KLJ8J672S/
本方法的基本原理是应用大气中同位素的差异变化以及植物对同位素的分馏作用来对植物根系呼吸进行分析$包括两个

方面$一是自然稳定同位素)*+,/标记法和自然放射同位素)*",/标记法(自然稳定同位素法)u56_35hT65OhJMT262gJ5O_KS5KLJ

8J672S/是一种很好的同位素方法(避免了人为添加放射性同位素对人体造成的伤害和垃圾处理危险(这一技术的主要理论基

础是光合作用对*+,同位素的分馏作用(,+植物的 k*+,约为l9’m$而 ,"植物的 k*+,约为l*9m(土壤呼吸的 k*+,与其基

质的 k*+,值的相对差异性是实验成功的保证(鉴于这种情况$天然同位素丰度法往往需要不同光合途径植被土壤进行交叉种
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植实验!例如在长期生长 "#植物的土地$已经大量消耗了同位素%#"&上引入 "’植物进行测定()#!)’*或者在 "+,升高实验中引

入%#"丰度低的气体(#,!’-*.也有学者通过土壤移植的方法在林分内引进草地土壤(#-*.计算植物根系呼吸所占土壤呼吸的比例的

方法与连续标记法大致一样.影响测定结果的还包括土壤透气性和土壤水分等!如果土壤透气性较差会导致测定结果偏低()’*.
自然放射性同位素%’"丰度法又被称作原子弹%’"丰度法$/012%’"34253678159:0;&.,<世纪 )<=><年代开发的核武器

已经显著提高了大气中放射性同位素%’"的含量!也就创造了一个对于植物生态系统长期的放射性同位素%’"标记实验!其对

植物全面均匀标记的程度是任何短期脉冲标记法不能完成的(?*.由于燃烧没有%’"的化石燃料以及海洋对%’"的吸收作用!目前

空气中的%’"的下降速率为每年 -@!因此自从核试验$%?>#年&之后的任何一年的大气%’"丰度都可以用衰减速率和年份计算

出来!这为利用%’"丰度法计算根系呼吸奠定了基础.最先使用这一方法的是 ABCCDEF776G:(#)*.他们发现可以通过测定土壤

有机质H大气 "+,和土壤呼吸 "+,中%’"丰度的方法可以定量刻画根系呼吸所占比例.其中一些前提是!根系呼吸所产生的%’"
丰度可以用大气中 "+,的丰度来代替!因为根系一般为近期叶片吸收空气中 "+,而形成的I而土壤有机物分解所产生的 "+,
中%’"的丰度远远低于大气中%’"的丰度!主要因为土壤中有机质分解较慢$周期可达上百年&而且是并受到大气中高%’"的影响

较小.夏天较高的根系呼吸导致总土壤呼吸所产生的 "+,的%’"丰度与大气中%’"丰度相近!说明大部分产生于根系呼吸!而冬

天则相反土壤产生的 "+,的%’"丰度与土壤有机质%’"丰度相近!说明大部分土壤呼吸来自于土壤有机质呼吸.ABCCD

EF776G:基于上述原理对德国海德尔堡附近的森林土壤和草地土壤进行了计算!发现土壤年呼吸总量的 ’<J=)<J应该归结

于根系呼吸(#)*$表 ,&.K4L;67MN6等在研究 O4CP4C;Q0C5M9的混交林土壤呼吸与根系呼吸时!也利用相似的方法!考虑到土壤系

统组成上的复杂性!通过测定土壤系统的某一个点或者组分不能够准确代表土壤中%’"的丰度!通过把土壤分为 ’个部分!即枯

叶H枯根$R,11&H土壤腐殖质和矿质土壤来代表土壤系统长期储存的碳!通过计算其中%’"的丰度以及根系和土壤呼吸释放

的%’"的丰度!结果认为 ’)J=>>J的土壤呼吸为根系呼吸产生的(#>!#S*.另外自然%’"丰度法还可以对根系的周转率进行计

算(#>*!因此可以对死亡根系周转率与土壤呼吸的关系进行探讨.
天然同位素丰度法的优点是能够不破坏生境的情况下估计根系呼吸!并且可以长期$年季或者数年&连续对植物进行全面

标记.而且并不需要人为添加放射性元素.其缺点是不少土壤环境因素影响测定的假设!造成测定结果的不准确性.而且往往

需要比较昂贵的仪器进行分析测试.

T 树干和树枝呼吸测定的方法

树干和树枝在森林生态系统中占据最大的比重!对其关注不仅是因为其为人类提供大量的经济产量!而且其所代表的重要

的 "库更为生态学家所关注()*.目前对树干呼吸的研究比较多!主要集中在影响树干呼吸的内在因素与外在因素!着重强调如

何通过这些因素的组合来准确估计其 "释放量及如何对其进行过程调控())!)>*!来减少释放量而增大储存量.相对于土壤呼吸

和根呼吸而言!树干和树枝呼吸研究的较少!目前比较经常使用的方法主要分为活体测定法和离体测定$表 %&.

TUV 活体测定法$WXYWYZ159:0;&
活体测定主要是使用 "+,红外线测定装置把树干或者树枝的一部分或者全部放置于测定室内对其释放 "+,速率进行测

定.在测定过程中可以通过闭路系统())!)S!)-*!也可以通过开路系统()!)?*.在使用闭路系统过程中需要保证测定室与外界不存在

气压差!较小的气压差能够造成较大的误差.由于树干形状的差异!测定室很多都是自行设计的()!>%*!如 A415M67自行设计了几

套适用于不同树干大小的测定室!选择不同直径的塑料管!从中央劈开!然后设计两头与树干相互连接的塑料板焊接!使用一些

胶泥保证与树干之间不漏气(>%*.使用的气体分析仪器多数是红外线分析仪!如美国 [\"+]公司的 [\>,>,()*H"\A公司的

["̂ #(>,*或者其他系统(>#*!记录数据一般采用数据存储器如 "41_2533‘G65796a6G公司的 "]%<系列数据记录仪.测定树枝呼吸

所采用的仪器设备与树干呼吸测定设备一样!只是对测定室需要改造!使之能够密封树枝而不至于伤害树枝.自行设计测定室

经常采用锡箔纸覆盖的方法!避免直射光线导致测定室温度升高!也可以防止一些幼嫩组织树枝的光合作用.也有学者直接使

用测定土壤呼吸的测定室测定树干呼吸()>=)-*.这种方法主要是使用胶泥把 [6>’<<b<?土壤呼吸测定室与树干密封好!同时把

测定室与树干之间用绳索固定.然后采用[\>’<<自带的土壤测定程序进行测定.如果有[\>’<<并且购置了 >’<<b<?土壤测定

室的话!这一方法简单适用.其缺点主要是对树干直径较大$c%<G1&的容易测定而对于直径太小的就很难密封.此外测定结果

需要根据测定面积进行重新计算()>!)S*.因为树体高大!所以测定树枝呼吸往往用自动测定(>%!>,*!测定注意事项基本与树干呼吸

测定相同.
树干和树枝呼吸的野外活体测定!对于理解树干呼吸的机理过程和定量估计树干树枝释放 "+,总量有重要意义.在了解

树干呼吸机理过程方面!如何准确计算生长呼吸和维持呼吸是关键.有关计算生长呼吸和维持呼吸基本上有两种方法(>’*.一种

方法是直接计算法!把呼吸测定值或者经过积分后的总量与生长速率和有关细胞维持的参数进行多元回归处理!直接区分生长

呼吸和维持呼吸.‘90GNa0CM等应用这种方法对树干呼吸进行了区分.首先!标准化后的树干呼吸值与木质部 d含量H韧皮部 d
含量H木质部细胞大小H韧皮部细胞大小和树干生长速率进行多元线性回归!去除回归不显著因子!从而找到能够代表维持性呼
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吸的参数!之后"根据第一步所找到的最佳参数#木质部和韧皮部细胞体积$作为代表木质部和韧皮部维持呼吸的参数"对每次

测定的树干呼吸与树干生长速率%木质部活细胞体积%韧皮部活细胞体积进行多元线性回归!最后应用标准化回归系数代表不

同组分#树干生长呼吸%木质部维持呼吸和韧皮部维持呼吸$对树干总呼吸的贡献率&’()!估计树干和树枝生长呼吸和维持呼吸

的另外一种方法叫做间接方法!其中一个重要的假设是把树木生长休眠期间的呼吸速率代表维持性呼吸!而且这种维持性呼吸

在相同温度下整个季节内保持不变!一般以冬季的树干呼吸作为维持性呼吸"这样不同季节测定的呼吸值减去维持呼吸就得到

生长呼吸"当然这需要计算维持呼吸的 *+,值"以便计算不同月份温度不同情况下的维持呼吸速率!通常计算维持呼吸和生长

呼吸是基于 +-.,年 /01233提出后经 4356378等修订的模型&’9):

;< =>?>@A B
C?

式中"=代表了与生长速率相关的生长呼吸"而 B代表了与植物大小相关的维持呼吸!>?>@
代表生长速率"而 ?代表植物个

体大小!目前所应用的模型大部分都是他的变型或者修正&9"(+"9-"’,)!D7E06FE25等应用以上两种方法对欧洲云杉#GH=IJJKHIL$的

树干呼吸进行了区分&’()"发现当应用直接方法进行计算时 (,MN9-M的呼吸为生长呼吸"而当使用累积呼吸速率代替瞬间呼

吸速率计算时"(-MN9+M的呼吸为生长呼吸"结果相差不大!使用间接方法计算时 O’MNPQM为生长呼吸"低于第一种方法!

RST35UV等应用间接方法计算发现欧洲水青冈#WJXYLLZ[\J@H=J$树干呼吸的 99MN9QM是生长呼吸"比针叶树测定的结果

高&’P)!而对树枝呼吸测定发现"],̂90T树枝的呼吸有 P-MN(QM是生长呼吸",̂9NÔ,0T树枝的呼吸有 9+MN9(M是生长

呼吸"而_Ô,0T树枝的呼吸有 9QMN’,M是生长呼吸"有增高的趋势!不同研究者的研究结果也不尽一致"‘aSV等的研究结

果认为生长呼吸所占呼吸比例平均只有 (M"即使以干物质积累为基准"也只能达到 O+M&’O)!树枝呼吸速率大小与体积成线性

相关"但树冠不同部位的树枝呼吸也有区别&’O)!
树干和树枝呼吸测定所需解决的另外一个问题就是如何从测定室测定到整个林分的定量估计!有些学者已经进行了估计"

如 RST35UV对树干和树枝分别进行了估计&’+)"结果认为树干呼吸总量与树枝呼吸总量几乎相同"在林分碳平衡估计中忽视树

枝呼吸将产生误差!尽管进行了估计但在其文章结论中也提及目前定量估计考虑因素不全面"需要深入研究&’+)!目前已经存在

的结论包括树干呼吸受生长状态包括平均生长速率%树冠大小以及树干不同部位的影响&9’"’O)"因此"如何综合不同影响因素对

树干树枝呼吸进行更加准确的估计成为今后研究的一个课题!国内学者对影响树干日变化因素进行分析认为水分差异可能是

一个重要因素&9’)"而应用离体测定与碱吸收法对北京地区 P种主要森林的呼吸量进行呼吸总量估计表明"树枝呼吸和根系呼

吸占系统总呼吸量的比重分别在 +’MNOPM和 QMN+QM之间&’’)!应用类似的方法"对热带山地林的研究存在较大的差异"其

结果认为"树干呼吸占总量的近 9,M"树枝呼吸约占 OPM"而根系仅占 .M&’.)!可以看出"结论并不一致"需要进行更加深入的

研究!

b̂b 离体测定法#Hc\H@deT378Ef$
离体测定法的原理简单"取下树干或者树枝的样本"然后把样品放入定量的容器#小瓶$中密封"使用气相色谱仪对小瓶内

部气体浓度变化进行测定"记录测定时间间隔以及样品质量或体积!当然也可以用测定呼吸的其他仪器"如 g‘hi或者静态碱

吸收法"但是取样少的情况下"测定精度可能不够!计算呼吸速率可以计算如下:

;< #j1kOl m$n#ol p$
式中"j1kO是指测定期间 1kO浓度的变化"m是放置样本容器的体积"o是样本质量或者体积"p是测定时间!也可以使

用差示扫描显热仪#fUFF323V7USq50SVVUVr0SqE2UT3732$通过呼吸过程中的热量平衡来计算呼吸速率&’Q)!s2taV通过气相色谱仪测

定花旗松#GLIY>e@LYXJBIcuHILHH$不同径向部位木材呼吸的差异发现内树皮#+̂9NP0T$的呼吸速率是边材#5SvwEEf$呼吸速

率的 ONP倍"而外树皮的呼吸速率是边材呼吸速率的 +̂9N+̂.倍"对美国黄松#GHcYLxec>IdeLJ$的研究也得出类似的结果"
心材的呼吸速率仅仅是边材呼吸速率的 OMN+,M"而形成层和韧皮部#内树皮$的呼吸是边材的 PN+.倍&’-)!当以组织含y量

作为单位的话"树干径向不同部位的呼吸速率没有显著差异&’Q)"这对于解决树干呼吸到底应该使用表面积%边材体积还是组织

含 y量为表示单位的争论提供间接的佐证&’(".,)!在纵向差异方面"在树干上部的内树皮和边材呼吸是树干基部的 +̂(倍"这与

通过野外实际测定的结果相类似&9’"’P)!
测定树干呼吸的两种方法各有优点和缺点!活体野外测定方法优点是野外实地测定"能够准确代表测定树木的呼吸水平!

其缺点是不能够细化树干不同组织的呼吸水平!室内离体测定的优点恰在于此!能够定量分析树干不同组分木质部%韧皮部以

及形成层薄壁细胞的呼吸水平!但是"其缺点也是明显的!与测定根系呼吸的分离根系方法相同"对树干和树枝的破坏性太大"
能否真正代表测定部位呼吸水平有待深入研究!s2taV在使用这一方法时称测定的呼吸速率为呼吸潜能#235vU2S7E2avE73V7USq$
也正是考虑到这一点&’Q)!

O’,O 生 态 学 报 O(卷

万方数据



! 不同测定方法对测定结果影响的比较分析

!"# 不同根系呼吸测定方法对根系呼吸测定的影响

对于不同方法是否影响根系呼吸测定$主要焦点集中在根系受伤后是否影响评估根系呼吸在土壤总呼吸方面的比例上面%
不同学者对此研究结果也不尽相同$收集了 &’个研究结果对不同方法对根系呼吸测定的影响进行了评价%需要说明的是$以上

论述的根系测定方法中的方法 ()($主要用于室内控制试验$不能够评价根系呼吸在土壤总呼吸中所占的比重$所以没有进行

论述%人工同位素标记法和天然同位素丰度法的实质都是通过同位素的分馏作用进行估计的$所以放在一起作为同位素标记法

进行论述%图 (*说明了不同种方法对根系呼吸测定的影响%可以看出$同位素标记法+人工同位素标记法和天然同位素丰度

法,测定的根系呼吸量最小+-./,$而根系排除法+去除根法0壕沟隔断法和林间空隙法,最大+’1/,$根系排除法与树干环剥法

测定结果相差不大+.)’/,$根系分离法居中%同位素法对根部的扰动最小$对根系几乎没有伤害$如果把它作为基准的话$根系

分离测定法偏高 2/$而根系排除法和树干环剥法较同位素法偏高约 11/$较根系分离测定法高出 3-/$这可能和根系排除过

程中的对根际环境的扰动有关%根系分离法较同位素法仅仅高出 2/的原因是否与细根迅速死亡导致呼吸下降而粗根系受伤

导致呼吸上升的相互补偿作用有关$有待深入研究%
前人在对比研究中也对这些方法进行了一些论述%如456789:等对北方红栎+;<=>?<@><A>B,林分的根系呼吸采用两种方法

进行测定+根系分离法和壕沟隔断法,$其中根系分离法测定两种情况即切断根测定与不切断进行测定%结果表明$壕沟隔断法

测定结果使根系呼吸的比重偏高$在假设根分离法测定结果为根系呼吸的情况下$把壕沟隔断法与根系分离法测定结果之差推

断为根际呼吸+CD8EFGHD5I5I5GH8I*78F9,$所占比例为总土壤呼吸的 3./$这里的根际呼吸是指在根系附近的微生物的呼吸J3’K%

图 ( 根系呼吸对土壤总呼吸的贡献率+*,不同方法对结果的影响+L,频率分布

M8:"( CFF7I5GH8I*78F9NF97I8LO78F97F7F7*6GF86I5GH8I*78F9+*,5PP5N7GFPQ8PP5I597R57DFQGF9I5GH8I*78F9R5*GOI5R597G+L,PI5SO59NT

Q8G7I8LO78F9

UV 同位素法+人工同位素标记和天然同位素丰度法,UGF7FH8N6*L5689:R57DFQG+*I78P8N8*68GF7FH8N6*L5689:*9Q9*7OI*68GF7FH8N*LO9Q*9N5

R57DFQG,WCX 根系分离测定法 CFF7G5H*I*78F9R57DFQWXY 树干环剥测定法 X75R:8IQ689:R57DFQWCZ 根系排除测定法 CFF7

5[N6OG8F9R57DFQG

虽然$这种区分方法有一定的局限性$但是这一实验也从一个具体林分证明了根系分离法确实比根系排除法测定的结果要低$
这与本研究结果一致+图 (*,%根系分离法对根系呼吸的测定很难对实际根系的呼吸情况进行探讨$一方面根系脱离其实际生

存环境造成伤害呼吸可能造成高估呼吸速率J3.K$而另一方面根系脱离土壤后很容易造成细根死亡而降低其呼吸速率$甚至很

短的时间J2(K%土壤被扰动之后需要一段时间的平衡过程是根系排除法使用过程中需要注意的事项J\K$平衡时间尺度最好是一

个生长季或者 (*以内$因为根系死亡呼吸所占比例很高$如日本的研究表明在林间空隙法中$根系死亡过程中所占呼吸比例可

高达 3./J3]K%需要注意的是平衡时间过长会导致根系的再侵入$主要通过施用除草剂或者人工去除来完成J3]K%
根系呼吸对土壤呼吸的贡献率从 ’/^\./ +表 3,$具有很大的差异性%通过统计分析发现$其中认为土壤呼吸中根呼吸

所占比例在 -./^2./的研究占据了所有研究的约 &./%认为根系呼吸占据土壤总呼吸的比例在 -./^&./的研究最多

+-3/,%因此可以认为$根系呼吸在多数情况下占据总土壤呼吸的 -./^2./之间%
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!"# 离体测定与实体测定对树干呼吸测定结果的影响

尽管 $%&’(等提到了离体室内测定法可能不能够代表真实树干的呼吸)只能代表呼吸潜能*+但是这一方法对于解决树干

呼吸研究过程中的一些难题是有益的,-./0$%&’(等使用离体测定对 12种树木的不同树干组织)树皮包括死亡部分和韧皮部3边

材和心材*的呼吸进行了测定+结果认为以边材体积为单位的树干呼吸速率与边材体积呈现负相关关系+当树干 425左右组织

处于生活状态情况下较 625左右处于生活状态的树干多呼吸出 17898倍的:;4+并据此推断出具有较多生活状态组织的树干

的新陈代谢并不旺盛的结论,<4/0这样的研究通过活体测定是很难达到0当然活体测定是当今研究的主流+主要是能够在树体不

受破坏的情况下+对呼吸进行了测定+可信度较高0这样就产生了一个问题+如何对两种方法进行评价=能否有对比性=也就是

说+离体测定的结果能否有应用价值0
目前为止+对于这种方法与野外实体测定方面的对比还未见报道+这导致综合考虑各种影响因子对树干呼吸进行全面分析

的困难0当对比不同研究者的研究时+发现有 >位作者对同一树种进行了研究+选择测定温度大致与室内分离测定一致的结果

列于表 80对这些结果统计分析发现+当以树干表面积为基准时+离体测定结果较活体测定结果平均高 <65+方差分析表明差异

显著)?@27218*+而当用边材体积为基准时+离体测定结果平均比 A’B(等和 CBD等结果高出 >-倍,<8+<6/+但是与 :B%E’等测定

的结果没有显著差异,<>/0因此+可以断定+离体测定的结果往往导致结果偏高+但是其高出程度尚需要更多的实验对此进行检

验0

表 ! 不同树干呼吸测定方法对美国黄松 FGHIJKLHMNOLJP测定结果的影响

QRSTU! VWUXYUZ[\YRW\]̂ YRWU]_FGHIJKLHMNOLJPXURZ‘YUaSba\__UYÛWXUWc]aZ
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DBJ>_FLM###L|vPUQMTUQm-

!"S$ }80845/+%[LZ4]%-\0*268.5/0/985.+8’/5]508)50&1.85-~__b>Ce=!;="Bcu<BCBEF>_‘AF@J=I>J;<@LQlmfL|#PMlUTUM#-

!"R$ i(8+\L%*.$Lw*+z-x996.’*0./+5/350*268’*42/+.5/0/9808’(+.%&850/8’/6/7.’*64858*4’(-~<J>:HFJB=<BE;<>A;_;<>LM##MLOoPS"l

TSR#-

!"f$ g*{5/+&sLX*)2866.\L}6*)2/8’rxwL=J>C-\0*268.5/0/985.+96*+08’/6/7]-~__b>Ce=!;="Bcu<BCBEF>_‘AF@J=I>J;<@LM##ML

NNPS#fTSSl-

!"m$ V.+’Ls(684.+784[-i*42/+.5/0/9.’34*’0./+*0./+1/85+/0/’’&41&4.+71*4r4859.4*0./+.+iU*+1i"96*+05-:C>_J:HF@;BCBEFLQllfL

||(PUlQTUl"-

!"l$ s1{*415,&-Y//0*+15/.64859.4*0./+4859/+5850//t/+8.+:;_b@J>=‘>V-58816.+75-k=":HFJBCBE;@JLQllQL||#PUQSTUMQ-

!S#$ i/68)*+giLZ4]%- >̂K?B_;@BJB)=J=<H_;*b=@-\*+g.87/Px’*18).’}4855LQllQ-Mf"-

!SQ$ }*0845/+sLw*66[XLY*004*]sx\L=J>C-s338’05/3868W*081i+M/+4(.t/59(848’*42/+36/{*+15/.6).’4/2.*694/’85585-,CB?>C
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