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林木非同化器官树枝（干）光合功能研究进展

王文杰，祖元刚!，王慧梅
（东北林业大学森林植物生态学教育部重点实验室，哈尔滨Z 67$$#$）

摘要：尽管多数林木非同化器官树干、树枝内都存在绿色组织（&E104HBGEM=>），但是其生态学意义很少为人注意。综合前人研

究结果，得出以下结论：（6）树枝的光合速率（暗呼吸与饱和光照下呼吸之差）的在 $ < 6$!=01 = [! I [ 6之间，而大部分的结果认

为光合速率在 $2 7 < 52 $!=01 = [! I [ 6之间。而且多数研究认为其是对自身呼吸的再固定，而不是对外界大气 &)!的吸收，对再

固定率（光合 \呼吸比值）分析表明 ;$]以上的研究结果认为树干光合作用能够固定 #$] < 6$$]呼吸所释放的 &)!。但其对

个体乃至林分整体碳平衡的影响报道的较少。（!）不仅非同化器官光合作用直接影响其呼吸作用，冠层叶片光合产物对非同

化器官的气体代谢也产生显著影响，但新形成光合产物和储藏碳水化合物是否存在功能上的差异不同学者意见不一。（5）尽

管叶绿素含量多在 ;$ < #7$ =C = [!之间，低于相应叶片叶绿素含量 5#$ < 9!$ =C = [!，但其叶绿素 > \ P平均值（!2 7）显著低于

叶片的平均值（52 9）（! ^ $2 $$$6），说明更加适应于阴生环境。（#）有关类胡萝卜素在非同化器官的功能，比较传统的观点认为

其单位质量或者单位面积含量远低于叶片，是一种适应于低光照环境的表现，但最近研究表明其单位叶绿素含量远高于叶片，

可能是在高浓度 &)!条件下、叶绿体片层结构酸性化导致光合过程中光化学淬灭能力低下，需要以叶黄素循环为主导能量淬灭

过程保证其功能正常。（7）在树皮光学特性方面，大部分光照被吸收，而有少部分被反射和透射。在透光率方面，"$]左右的

结果认为树皮的透光率在 7] <67]之间，而超过 ;7]的结果认为透光率在 $] < !$]之间。而且光照可以在木质化树干导

管、纤维及管胞有效进行轴向导光，树干内部的光以红外和远红外光为主，其它低波长光的透射能力远低于红外光。（9）尽管

已有研究表明某些草本植物茎具有 &# 特征，但对于多数、特别是木本植物未见报道，特别是对于茎内高浓度 &)!、高红 \蓝光

比、低氧特征对光合机构的影响尚需要深入研究。
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和叶片光合作用一样，非同化器官包括树干、树枝和根系以及土壤的呼吸作用因其在估计森林生态系统

碳平衡方面的重要性日益引起各国科学家的广泛关注［:］。目前，使用生理生态学方法估计森林碳汇大小的

公式［?，A］：JST（生态系统生产力）U VTT（初级生产力：叶片总光合量）> W-（自养呼吸量：根系 X树枝 X叶片
X树干 X生殖器官等的呼吸）> W!（异养呼吸量：土壤微生物和枯枝落叶分解）。可以看出，尽管包括草本植

物和木本植物在内的多数非同化器官（枝条、树干和表层的根系）都具有绿色组织（C!*)5’.(!19-）（木本植物
可以通过去除去表皮发现），但是其所能够产生的光合能力至今很少考虑到林木个体和生态系统的碳平衡估

计中。

有关这些绿色组织组织的功能，对于景天科植物和草本、农作物的茎的光合作用研究的比较早，如 J)6’*

IG@: Y 生Y 态Y 学Y 报Y Y Y ?R 卷Y
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等年就对 // 个种的仙人掌植物进行了茎光合作用的研究［0］，而 1,*2’. 综述了他自己和其他几位作者对草本
或者农作物等植物的茎的光合作用研究结果，认为绿色茎都具有很高的光合能力，并与叶片类似，对温度和光

照、饱和蒸汽压亏缺都有反应，尽管其灵敏度远低于叶片［3］。尽管对木质化的林木非同化器官光合呼吸研究

的较少，事实上，国际上在这方面也取得了进展，如何结合我们已有的研究和国外其它研究，对森林非同化器

官的光合能力在森林碳收支中的作用及其光合作用机理进行研究成为人们关注的热点问题。下面分别从几

个方面对林木非同化器官，主要是树干和树枝等的光合作用研究国际前沿进行论述。

!" 非同化器官的光合能力对其呼吸 45#释放的影响

自从 6(!.’,7’8第一次文献提及树（干）皮光合作用以来，多数研究试图定量化证实树皮光合作用的存在
甚至测定其速率，而对其生态学及生理学意义的研究主要集中在验证其在无叶期中再固定树干呼吸产生的大

量 4的能力［9］。树干光合进行的面积相当于树木总光合面积的 /3:左右，而且不同树种具有显著的种间差
异［;］，对于杨树的研究表明 03: 以上的叶绿素集中在树枝等的绿色组织内［<］。=>-. 等研究发现杨树
（!"#$%$& ’()*$%"+,)&）的碳使用效率远比针叶树（!+-). *.(+./. 或 !+/$& 0./1&+./.）高，并把它归结于其对呼吸
所产生的 45?的高效利用，其树干能够把 @A:以上的呼吸所产生的 45?再固定

［@］。4’8.B2-C等对同一群落内
两种桉树—能够进行树干光合作用（2$-.%3#’$& *+/+.’.）和不能进行树干光合作用（2$-.%3#’$& ’)’(","/’.）—对
比研究发现前者单位叶片面积能够支撑更多的树干边材面积，具有光合能力的树干对 4 的再固定减少了维
持和构建边材的所需要的叶片光合产物供应［/A］。因此，D2(!-. E FG-.H 认为，非同化器官的光合能力是叶片
光合能力的重要补充［//］。

!& !" 非同化器官（树枝（干））光合强度及其 45?来源

树干和树枝是森林生态系统内所占比重最大的部分，很多学者也试图从其光合能力大小，再固定呼吸所

产生的 45?的比率及对个体、生态系统的贡献方面进行了研究。树枝的光合速率（暗呼吸与饱和光照下呼吸

之差）的在 A I /A!J)* J K?2 K /之间，而大部分的结果（/< 个中的 // 个）认为光合速率在 A& 3 I L& A 之间。对再
固定率（光合 $呼吸比值）的研究表明，从没有光合速率到存在净光合速率（比值 M /）都存在，而对比值的频率
分布分析发现 0?:的结果分布在 A& 9 I A& < 的范围内，即更多的人认为树干光合作用能够固定 9A: I <A:呼
吸所释放的 45?。如果把比值的范围扩大到 A& 0 I /& A 的话，那么 <L:的观测结果分布在这一范围内，比值大
于 / 也就是存在净吸收 45?的非同化器官测定值占 L:（图 /）。

图 /N 树枝（干）光合占呼吸的比值的频率分布［//，/L，/0，/9，/;，/@ I ?/］

N O,+& /N O8’PB’.(> 7,2"8,QB",). )G "!’ 8-",) Q’"%’’. #!)")2>."!’2,2 -.7

8’2#,8-",). )G 2"’J2 )8 Q8-.(!’2

尽管大部分的研究都认为树干等非同化器官的光

合作用往往是对内部产生 45?或者运输 45?的一种内

在循环，有些研究也认为，外界 45?可以通过皮孔或者

幼嫩组织的气孔进入细胞间隙进行光合作用。如

1,*2’.把树干绿色组织的光合作用分为树干表皮光合
（2"’J #!)")2>."!’2,2 ） 和 皮 层 光 合 （()8",(B*-8
#!)")2>."!’2,2），而皮层光合是内部循环利用 45?，表皮

光合多是利用外界 45?，并且这种树干表皮往往存在约

为 /A!J)* J K? 2 K /的净光合速率，在胁迫条件下，茎的

光合能力对于生长得贡献力将会增强［3］。R-.+’.G’*7S
T’>2’8等通过自动放射显影技术（U,(8)-B")8-7,)+8-#!>）
研究了 / 年生树干的绿色组织光合作用，发现在早春萌芽前确实存在吸收外界 45?的现象，并断定这些 45?

是通过皮孔进入细胞间隙的［/?］。

因此，树枝（干）光合作用 45?的来源应该大部分来自于自身呼吸产生或者木质部运输的 45?，当表皮而

不是仅仅是皮层存在绿色组织时，也不排除固定外界 45?的可能。
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!& "# 非同化器官（树枝（干））光合作用对生态系统 /平衡的贡献
森林非同化器官的呼吸消耗可以达到叶片总光合量的 012 3 412，如何控制森林的呼吸消耗量是提高

森林碳汇能力的关键［5］。因此，在研究森林 /67通量过程中，一个具有重要意义的问题是界定森林非同化器

官，主要包括树干和树枝等的光合作用对于固定呼吸释放 /67的贡献，并能够找到其与外界环境因子如温度、

光照的关系，为尺度放大估计其在生态系统水平的贡献奠定基础。在这方面尽管报道并不时很多。在草本植

物方面，8,*9’.等对几种草本植物的茎光合作用与胞间 /67浓度、茎温度和饱和蒸汽压亏缺的关系进行了研

究，得出结论认为草本植物茎的光合作用与叶片的光合作用对环境反应类似［0］，对木质化的茎—树干的特殊

性没有论及。树枝（干）光合作用尺度放大方面研究的典型例子并不是很多。:’;< 和 =->;,9 把树枝的光合作
用也考虑到生态系统的碳平衡中，使用公式：!" ? !#-..@-*$ABC，（其中 !"是生态系统树枝光合总量，#-..@-*是年

光照总量，$ABC是指树枝（干）的表面积指数（单位土地面积上树枝（干）的表面积））对两种灌木（%&’()*
+(,(-*.(,+’+ 和 /012)(3&1 1’")*,34&1）生态系统中树枝（干）光合进行了尺度放大研究，计算结果发现，西非这
两种灌木的树枝等的光合总量为 1& DD E)* /67 E

F7 - F 5，树干皮层的光合固定碳的总量为树干呼吸的 55& 52，

而树干呼吸是同期叶片光合总量的 5G2 ［5H］，尽管这一绝对值并不是很大，但是考虑到森林的碳汇 8IJ 或者
8II往往仅能达到森林光合总量 KJJ的很小比例，这一部分 / 的再利用对于整个森林生态系统将具有重要
意义。此外，/’>.@9-L和 M->9!-**对西部白松（!’,&+ 10,3’"0.* N)@+*& ’O N& N).）的研究结果发现树枝的光合
速率与光照成正比，而在 50 3 D0P范围内随温度上升而上升。并最终把这些因素模型化为：

!- ?｛5 F ’O#［F !（5）］｝Q
6-E-O

!-
( )

5111
Q（#（7 F 70）8 51

51!-
）Q 19 00 Q

:7

#（7 F 70）8 51
51:

( )
;

式中，!+是树枝（干）光合速率，!是光量子效率，5是入射光合有效辐射强度，!+E-O是光饱和光合速率；!+5111是

在入射光照为 5111"E)* E F79 F 5情况下的树枝（干）光合速率，#51!-是光合速率的 #51值，7 是树干表面温度，

:7是在温度 7下树干的呼吸，#51RS是指呼吸的 #51值
［5D］。有关林木非同化器官 #51值特征分析可以参见王文

杰等［50］。并把各个变量参数化为下式：

!- ?｛5 F ’O#［F 19 115D（5）］｝Q 59 H0 Q（59 0T（7 F 70）8 51）Q 19 00 Q
:7

59 T1（7 F 70）8( )51

这一模型为通过使用温度、光照、呼吸来确定树枝（干）光合总量打下了基础。最近，N-E’9,. 研究发现山
毛榉（<*-&+ +=.>*3’"*）嫩茎内的叶绿素不同季节差异性不大，尽管其光系统 CC效率低于叶片，但是瞬间最大光
合速率的大小是其呼吸速率的 T12 35512。对于一个平均直径 D EE的茎杆来算，其年呼吸总量为1& 0+ /，
而其同化能力约为 1& 7+ /，几乎相当于其生长呼吸总量（总呼吸量的 D02），可见非同化器官在树干碳平衡中
的重要作用［54］）。U,""E-..等也对树枝（干）光合与同期叶片的光合速率进行了对比研究，结果认为幼嫩树
干的瞬间光合速率可以达到叶片光合速率的 T2 3 5V2 ［5G］。总体来看，这方面的工作还是很少，尚需要进一
步深入研究。

由以上分析可以看出，目前已经进行的研究大部分认为，树干等非同化器官的光合作用应该能减少这些

器官呼吸向外界释放 /67的量，使得植物在 /利用上更加经济，其具体大小不同研究者的结论有差异。而且
在尺度放大估计其在整个林分系统方面的作用等问题上研究还很少。通过对我国东北典型的本地树种—落

叶松、白桦、红松、樟子松、水曲柳等多种植物的树干呼吸和树枝呼吸的 0- 监测研究发现，树干呼吸每年能够
释放出 HH5& 7 3 H41+ / E F7，而树枝为 41 3 5T1 + / E F7，分别相当于同期叶片光合总量的 HD& 72 和 V& 72。
然而，其中并没有考虑白天 $黑夜地影响，也就是忽略了白天树干能够进行光合作用，这是否低估 $高估了树干
呼吸消耗，可能是使用不同方法（生理生态学分量综合法和微气象学涡度协方差法）估计森林碳汇能力产生

很大差异的一个原因［H，5T］。

"# 光合产物与非同化器官呼吸的关系
如何正确估计森林碳汇的能力一直是科学家的追求。一方面是试图考虑各种因素把不同的呼吸组分、光

4T05 W 生W 态W 学W 报W W W 7G 卷W



!""#：$ $ %%%& ’()*)+,(-& (.

合组分考虑更加细腻（正如以上一标题所述），另一方面试图通过大尺度研究找到更加简单明了的同化能力

与呼吸消耗的经验关系。早在 /001 年，2-3,.+等就提出了森林生态系统的呼吸是不是和森林的当年的总光
合能力（43)55 6!)")57."!’",( 63)89(",:,"7，466）呈现简单的线性关系？通过对分布于美国、澳大利亚、新西兰等
地的多个森林进行一致采样研究发现，森林的生产力 ;66 $ 466相当恒定、约为 <& => ? <& <= @A，说明森林同
化器官同化能力的 BCD都被森林不同器官呼吸消耗掉了［EE］。这一结论为人们估计森林的碳汇提供了一个简
单明了的方法，即准确测定当年叶片的光合总量，就可以断定整个森林生态系统的碳汇能力了。但是简单之

后孕育着复杂，对于森林生态系统，其个体既有新形成碳水化合物也是以往甚至多年前形成的碳水化合物的

一个储藏室，到底呼吸消耗的是当年新形成的碳水化合物呢？还是以往形成累积的碳水化合物或者是当年和

以往碳水化合物的混合物呢？如果是消耗的当年生碳水化合物的话，只要准确估计当年的冠层叶片光合作用

就可以了，但是如果是后二者的话，就意味着不仅当年叶片光合总量的影响生态系统呼吸，我们到底应该估计

那一年的累积光合产物才能够从中准确估计森林碳汇问题值得研究［EC，E=］。这其中就涉及到了光合产物与非

同化器官呼吸 FGE释放关系的研究上。而根据光合产物的形成时间和储藏状态，可以分为新形成碳水化合物

和储藏碳水化合物。根据光合产物形成的部位不同，可以分为同化器官（叶片）形成的光合产物和非同化器

官形成的光合产物。以下从这两个方面对光合产物与非同化器官（树枝（干）、根）的呼吸的影响进行讨论。

!& "# 新形成光合产物与储藏光合产物对非同化器官呼吸影响
通过树干环剥实验，可以阻止冠层新形成的光合产物的向下运输进而区别不同光合产物的功能差异，结

果发现：树冠新形成的光合产物大部分被呼吸消耗掉，在一个月的实验期内，环剥树干上部并没有明显的糖和

淀粉的积累，通过相关分析也发现，树冠的光合产物作用于胸高处的树干呼吸需要约 /8 的滞后时间，证明了
当树干受到伤害时，树干受伤呼吸（%)9.8 3’5#,3-",).）受新形成碳水化合物的影响远比储藏碳水化合物强［EH］。
此外，瑞典学者在 ;-"93’ 上的研究结果认为，当阻止新形成的碳水化合物运转到根系时，土壤呼吸在 C8 内会
下降 / $ C 以上，也说明了新形成碳水化合物在对非同化器官呼吸的重要影响［EC］。但研究结果并不完全一致，
如 I,.J*’7等最新的研究结果认为，根系具有很大的库容能力，对桉树半环剥和全环剥实验都说明在环剥后很
长的一段时间（C 个月以上）对土壤呼吸的影响很小（/BD K E=D），因此新形成的碳水化合物对呼吸的贡献
是有限的，使用环剥技术估计根系的呼吸也是不可行的［E=］。L-.+*’7 等的通过同位素示踪栎树（!"#$%"&
’#()*+,+）实验发现，尽管在一个生长季节内地上部分的/CF水平就和外界异常的/CF 相平衡，但是地下生物量
整合这一新/CF的过程却异常缓慢，根系取样发现 CCD的新形成根系并不是新近形成的光合产物所形成
的［EB］。这种长期的地下碳水化合物储备对于植物在强烈干扰生境下的生存具有重要意义。产生这些差异说

明深入研究的必要性，但是其结果的共同点是说明同化器官的光合产物能够影响非同化器官包括根系、树干

的呼吸特征。

此外，进一步阐述叶片光合产物对非同化器官呼吸的影响有利于揭示呼吸的不同组分，如土壤微生物异

养呼吸和根系自养呼吸以及树干韧皮部呼吸和木质部呼吸等［EC，E>］。异养呼吸主要来自根系分泌物为营养的

微生物呼吸和与根系共生的菌根呼吸，但是二者既存在联系也存在区别，造成很难区分。如果能够确定当年

生碳水化合物与储藏碳水化合物对呼吸的功能性差异，就可以通过如环剥技术来确定与根系共生的菌根及微

生物的生物量差异及其呼吸量的差异［E1，E0］。树干呼吸既受到来韧皮部碳水化合物运输的影响同时也受到木

质部导管水分运输的影响［E>］，准确估计新形成碳水化合物与储藏碳水化合物对呼吸的影响，对阐述清楚韧皮

部和木质部对呼吸的贡献也有帮助［EH］。

!& !# 叶片形成和非同化器官自身形成碳水化合物对非同化器官呼吸影响的差异
目前为止，非同化器官光合作用往往是重新固定呼吸所产生的 FGE或者是从其它部分运输过来的 FGE，

但是有关其光合产物的具体用途，比如是否可以直接参与了呼吸代谢等问题还未见报道。相关的研究也主要

是体现在非同化器官光合产物对非同化器官及其个体生长的研究。;,*5’. 等研究了两种入侵木质化豆科植
物（-.+$,)"( /"*%#"( 和 01,)&"& &%2.+$)"&）的入侵能力与枝干光合的关系认为，其枝干的光合能力受外界环境

>1H/M = 期 M M M 王文杰M 等：林木非同化器官树枝（干）光合功能研究进展 M
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影响小，在不同季节内都具有一定的光合碳固定能力，这可能是这些种在入侵地扰动生境内生存的一个基

础［/0］。对落叶松球果的研究也表明嫩果可以表现出很小的净光合能力，而其光合速率可以高达 1& / !2)*
2 345 3 6，甚至比同期叶片的光合速率还高，这一强光合能力能够固定总呼吸的 /07 8 907甚至更高（:07），
对于生殖初期叶片光合功能尚未完善期间生殖生长具有重要作用［/6，/4］。紫茎泽兰生殖期内温度低、气候干

旱，导致相对较少的叶片的光合能力更低，生殖器官包括花、幼果等具有的光合能力可能对其自身发育和大量

种子的产生有一定的帮助［//］。随着同位素示踪技术、野外长期监测技术的发展使得以往很难进行的工作成

为现实，有利于不同光合产物功能差异的界定与分析。

综合来看，尽管已有研究已经得出了一些初步结论，但是不同研究者之间还存在较大差异，其根本还在于

我们对森林生态系统的复杂性认识不足，需要进一步深入研究探讨同化器官光合能力能够影响非同化器官

;<4释放的时间问题（多长时间能够影响呼吸）、次序问题（对于那个器官如根系、树干或者生殖器官的影响更

大）和种间差异问题（常绿、落叶；裸子植物和被子植物等是否存在差异）以及非同化器官光合产物的去向问

题，这些问题将是今后非同化器官光合作用研究的难点和热点。

!" 非同化器官内光合作用的特殊机制
无论是非同化器官固定呼吸所产生的 ;<4，还是光合碳水化合物对非同 化器官呼吸的影响都把非同化

器官能够进行光合作用作为一个前提，而实际上在这一非同化器官特殊环境下的光合作用是怎样发生及其与

正常情况下叶片光合作用发生的区别等机理性问题也是非常令人感兴趣的。光合作用发生的几个前提，如光

合色素、光环境以及光合的具体发生途径等研究最近都取得了进展。

!& #" 林木非同化器官树枝（干）内色素
对 = 个种的分析发现，非同化器官树枝（干）和叶片叶绿素含量差异明显，多数研究认为，树枝（干）叶绿

素含量低于相对应的叶片（表 6），树枝（干）叶绿素含量在 10 8 :10 2+ 2 34，而大多数（> :07）都集中在 ?0 8
910 2+ 2 34之间，而相应叶片的叶绿素含量分布在 /90 8 @40 2+ 2 34之间。对于大多数研究者的结果来看，叶

片叶绿素含量高于相应的树干，而 A-B5C等对于橡胶树的研究发现，其向阳面树干更像阳生叶片，甚至叶绿素
含量也远高于叶片。统计分析发现，树枝（干）的平均叶绿素含量（4/0& 1 2+ 2 34）显著低于叶片叶绿素含量

（914& 0 2+ 2 34）（! D 0& 0006）。树枝（干）叶绿素总量相当于对应叶片的 607 86@17，平均为 107（表 6）。
除了叶绿素总量上的差异外，树枝（干）和叶片叶绿素成分主要表现在叶绿素 - $ E 也存在显著差异（表

6）。除 A-B5C等的研究外，其它研究都表现出树枝（干）叶绿素 - $ E值普遍低于相应的叶片。统计分析表明树
枝（干）叶绿素 - $ E平均值（4& 1）显著低于叶片的平均值（/& @）（! D 0& 0006）。树枝（干）叶绿素 - $ E 值相当于
对应叶片的 9=7 8:97，平均为 @07（表 6）。FG-.C等也认为非同化器官绿色组织的这一比值在 6& ? 8 4& : 之
间明显较叶片的 ;!*& - $ E 低。除了树枝（干）外，对落叶松球过的研究也发现，叶绿素 - $ E 值显著低于叶
片［/6］。叶绿素 - $ E值是叶片适应阴生生境的一个表现，原因是提高了每个光反应中心捕光复合体（HI;）的
量［/9］。非同化器官内，叶绿素 - $ E值低说明其对非同化器官内光照环境的一种适应。国内也对叶绿体的形
态特征进行了研究，如宗亦臣等对猕猴桃果肉叶绿素超微结构的研究和陈俊伟等对柑橘果实的光合特性的

研究［/1，/@］。

类胡萝卜素类物质在光合作用的光保护方面起到重要的作用，而不同种类的类胡萝卜素的功能存在差

异，例如："J胡萝卜素被认为是重要的氧自由基（<KL 3 M-N,(-*5）清除剂［/:，/?］，新黄质和叶黄素是两类光选择色
素，分布集中在聚光复合体内，具有重要的淬灭多余能量、保护光合系统的功能［/=，90］。紫黄质（O，
O,)*-K-."!,.）、玉米黄质（P，P’-K-."!,.）及花药黄质（Q，Q."!’M-K-."!,.）在不同光照条件下的相互转化，使得光
合器官像安装了避雷针一样免受多余能量的破坏［96］，其含量的高低特别是（Q R P）$（O R Q R P）比值是叶黄
素循环转换状态参数，越高代表其越适应于强光照环境，而越低说明植物往往适应于阴生生境，不需要三者之

间的转换来淬灭多余的能量。表 4 列出了在叶片和树枝（干）同时测定了 "J胡萝卜素、新黄质、叶黄素和 O R
Q R P的几种植物。
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表 !" 叶绿素含量和叶绿素 # $ %差异

&#%’( !" )*++(,(-.(/ *- 01’2,2314’’ # 5 % #-6 01’7 # $ % %(89((- ’(#+ #-6 /8(:/ $ %,#-.1(/

树种

/#’(,’0

叶绿素 - 1 2 3!*& - 1 2（4+ 4 56）

树枝

78-.(!
叶片

9’-:
树枝 $叶片
28-.(! $ *’-:

叶绿素 - $ 2 3!*& - $ 2

树枝

78-.(!
叶片

9’-:
树枝 $叶片
28-.(! $ *’-:

备注

;)"’

!橡胶树

!"#$%&’(") *+(,*)［6<］
=>? @ A>B B=>（CD） E& AD =& < 5 5 树枝 28-.(!

!山毛榉

-$.") )&%/$(+#$［EA］
E?< @ 66D BA< @ D=< <& =D 6& D @ B& < B& D @ =& < <& >B

6<-，当年树枝
3F88’." 28-.(!，

6<- "8’’

山毛榉

-$.") )&%/$(+#$［E>］
EBE @ ED? BAE @ =BE <& BA 6& == @ B& =E =& EC @ =& ? <& AD

D 年生枝干，
28-.(! ):
D- "8’’

杨树

01’"%") (2,3"%$［E>］
6B6 @ =6D A6E @ =B? <& A6 6& B? @ 6& => B& C @ B& =C <& AA

= 年生枝干
28-.(! ):
=- "8’’

杨树

01’"%") (2,3"%$［=>］
6EC，=6D，
EA<，E?<

=D?（AE） <& BD 5 <& CB
6& ?，6& D，
6& A，B& <

B& D，B& C <& >=
= 年生

0"’4 ): =-
"8’’

杨树

01’"%") 4,%(1+4,)［=6］
DD& E（E6& =） B=<& >（?& =） <& EA E& >< B& => <& =C 树枝 78-.(!’0

杨梅

526"(") "*,41［=6］
D6& <（A& >） D<6& 6（>?& C <& E< E& =6 6& >A <& D6 树枝 78-.(!’0

粘胶乳香树

0+)($#+$ %,*(+)#")［=6］
>?& > （C& E） D<D& < （E<& D） <& EA E& >? 6& C= <& AE 树枝 78-.(!’0

樱桃

02"*") #,2$)")［=6］
D?& A（?& 6） =E?& B（BB& 6） <& E= E& C= B& BA <& D? 树枝 78-.(!’0

橡树 7",2#")
#1##+8,2$［=6］

E??& >（E6& C） DD=& <（66& =） <& 6E 6& <> B& <E <& AC 树枝 78-.(!’0

平均值

G’-.
6B<& D- =D6& <2 <& D 6& D- B& A2 <& A

H H !：原单位为 !4)* 4 56，使用分子量 <& C< 4+ !4)* 5 E换算为 4+ 4 56

对于类胡萝卜素在非同化器官内存在的意义主要有两方面的观点，其中之一是认为，考虑到非同化器官

树枝（干）内光照很弱，作为淬灭多余能量、保护光合系统的类胡萝卜素类物质含量应该少于叶片，这是一种

适应阴生生境的表现。如，I,""4-.. 等的研究结果认为，树干内的类胡萝卜素总含量远小于相应的叶片含
量［E>］，而在某些树皮光透射率很高的树干，如 J-F0K等所测定的橡胶树，树干的光合更像是阳生叶片，其类胡

萝卜素含量与叶片差异不大［6<］（表 6）。
另外的一种观点与此相反，认为仅从类胡萝卜素总量来看，树枝的光合更像是阳生光合组织而不像阴生

光合组织，主要表现在树枝多种类胡萝卜素组分明显高于相应叶片，而且总量明显高于叶片（表 6）。但这与
树干内阴生生境的实际情况不符，因此，9’L,K)F 等提出了一种观点，即这种高类胡萝卜素含量是对树干内高
3M6浓度所导致的低 #N值环境的一种适应，而不是对低光照的适应［=6］。树干内的 3M6浓度在 EO @ 6DO之

间，在如此高的 3M6浓度下，能够使叶绿体层片结构酸化，进而影响 #N 值敏感反应———磷酸戊糖还原过

程［=B，==］。这就可能导致其光合过程实际上并不是一个很有效的电子传导库（’*’("8). 0,.P），使得一个强有力

的依赖于叶黄素循环的光能耗散［=6］。G-.’"-0的研究证明高浓度的 3M6所导致的 #N值变化确实抑制了光合

作用中的电子传导过程［=D］。

此外，两种观点的产生可能与测定方法也有关系，9’L,K)F等通过对比分光光度法和液相色谱法测定结果
发现，非同化器官往往含有的高浓度的酚类化合物常干扰分光光度法测定类胡萝卜素，因此测定这些组织的

C?DEH = 期 H H H 王文杰H 等：林木非同化器官树枝（干）光合功能研究进展 H
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类乎萝卜素含量应该考虑用液相色谱法［/0］。

表 !" 色素类胡萝卜素及其组分的差异

#$%&’ !" ()**’+’,-’. ), -$+/0’,’. $,1 )0. -/23/,’,0. %’04’’, .0’2. （%+$,-5’.）$,1 &’$6’.

树种

1#’(,’2

新叶黄素 3’)4-."!,.

树枝

56-.(!
叶片

7’-8

!9胡萝卜素，!9(-6)"’.’

树枝

56-.(!
叶片

7’-8

叶黄素（7:"’,.）

树枝

56-.(!
叶片

7’-8

（; < = < >）?-."!)#!@**
A@(*’ #,+B’."2

树枝

56-.(!
叶片

7’-8
C橡胶树

!"#$%&’(") *+(,*)［DE］
F/& 0 F/（GH） G0/& F I DJK L GKE DGK（0M） G/G L 00 GDK（D0）

!杨梅

-./"(") "*,01［/D］
GEE /H E& F DK GHE KE HE FE

!乳香树

2+)($#+$ %,*(+)#")［/D］
HE /F H JE GFE KE /H /0

!杨树

21’"%") 0,%(1+0,)［/D］
GMF /K I JD /FE HF DHE 0E

!樱桃

2."*") #,.$)")［/D］
GDF /K I DE DMF M0 0D /M

!橡树

3",.#") #1##+4,.$［/D］
FG /K GD GK GEE KD FF FF

山毛榉 5$6") )&%7$(+#$［GM］

F 年生枝干 N6-.(!’2 )8 F9
- "6’’

枝干 56-.(!：GJ& K I GK& F B+ B ID叶片 7’-8：FG I JE B+ B ID（总类胡萝卜素量 O)"-* (-6)"’.’2）注 .)"’：第一个数
P,62" Q-"-：GEER光照下 P:** 2:.*,+!"，第二个数 1’().Q Q-"-，DER光照 DER )8 8:** 2:.*,+!"

杨树 21’"%") (.,8"%$［GM］，
/ 年生枝干 N6-.(!’2 )8 /9
- "6’’

枝干 56-.(!：GJ& D L GE& K B+ B ID叶片 7’-8：FM& H L JG& D B+ B ID总类胡萝卜素量 O)"-* (-6)"’.’2）；注 .)"’：第一
个数 P,62" Q-"-：GEER光照下 P:** 2:.*,+!"，第二个数 1’().Q Q-"-，DER光照 DER )8 8:** 2:.*,+!"，!：单位 :.," S+
S+ IG A!*& C：单位 :.," BB)* B)* I GA!*&

7& !" 林木非同化器官树枝（干）的光学特性
对于光照如何与茎内叶绿素相互作用的研究目前的研究多集中在 J 个方面，其一：光照如何通过周皮

（T’6,Q’6B）或者落皮层（U!@",Q)B’）进入叶绿体分布的皮层来促进光合作用［0，GM］；其二：光照是否可以在茎内
轴向传播及传播的能力和功能［/H］；其三：透射光的光质的特点。

对于前者，较统一的结论认为，透射量决定于绿色组织外面这些组织的厚度和结构、皮孔特点、树皮的湿

度等等以及枝条的幼嫩程度。综合了不同树种的树皮透光率数据（图 D），MER左右的结果认为透光率在 F L
GFR之间，超过 HFR的结果认为透光率在 E L DER之间。可见存在过高透光率的树种，如 O-:2V等所报道的超
过 FER的透光率和不透光的树种都是占少数［DE］。T8-.V 等的研究认为通常周皮透光率范围都在 GR L 0ER
之间，最集中分布的区间在 GER LDER ［GK］，这与报道相当。=2(!-. -.Q T8-.V［GG］把光在树枝（干）的透射分为
J 种形式，一是直接透过周皮或者落皮层，主要取决于树皮特征如颜色和厚度。第二种就是树皮上的裂口或
者沟谷。第三种就是利用幼嫩树皮上的气孔或者皮孔等。光的透射随着年龄的增长剧减，年龄小的生木质化

树枝甚至遂心部位都可以接受到 0R左右的光，而年老树枝仅能够获得 E& GR的光［GG］。除了透射外，树皮的
另外两个光学特性是反射和吸收。图 J 是 W-.’"-2 和 W-.’"-2 -.Q T8-.V 对 / 种植物的测定结果［/F，/K］。可以
看出，大量的光照（FER LKER）的光照是被树皮吸收的，反射率在不同树种之间差异较大，其范围在 E L /ER
之间，多数在 GFR以下。而透射率在 DFR以下。
关于光照在植物体内的轴向传播问题，早在 GKHD 年 W-.Q)*, X 56,++2就发现黄化植物的茎杆有类似光导

纤维的性质，能够在一定距离内传导直射甚至斜射到其上面的光［FE］。最近，1:. 等的研究表明，树干的木质
部和韧皮部纤维以及管胞的管壁对于从不同方向上照射的光线具有良好的茎向导光特性［/H］。对几种植物，

包括紫茎泽兰、微甘菊、飞机草、假苍耳的茎导光特性研究也表明，其茎的轴向导光能力（HY HMR）远比叶片的

EKFG Z 生Z 态Z 学Z 报Z Z Z DM 卷Z
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透光率（/& /01）高。这种轴向的导光特性的导光长度明显高于周皮的透光率，在 2(3左右长的木质部内，透
光率可以高达 21（对草本研究可以达到 4& 01），从透射距离来看，这远比周皮及落皮层的透射能力强［54］。
6,""3-.. 等结果认为叶绿素在横截面上呈现为圆环形而对于整个树枝而言或多或少应该为圆筒体型的，其
位置在死亡树皮（7!8",9)3’）以下的活树皮内，有些细胞已经深入到木质部纤维射线细胞中去，使得叶绿素的
分布不仅具有轴向分布还具有横向分布特征［20］。通过荧光显微镜观测到的茎内叶绿素荧光分布也表明：叶

绿素分布存在分层现象，不仅在茎的表层内发现红色叶绿素荧光，而且在髓心部分叶存在部分红色的叶绿素

荧光。如果表层的叶绿素可以从外界光照获得光照的话，那么光照是如何透过表皮、绿色组织、韧皮部等进入

到深层木质部纤维中的叶绿体值得探讨，深层叶绿体如何发挥光合功能及其是否与树枝的轴向导光有关已经

引起注意［54］。

图 :; 树枝（干）的树皮透光率的频率分布

; <,+& :; <7’=>’.(8 9,?"7,@>",). )A "!’ *,+!" "7-.?3,??,). 7-"’ )A @-7B

2C 个树种数据来自文献［20，:/，5D，505E］F-"- )A 2C "7’’ ?#’(,’? A7)3

7’A’7’.(’? ［20，:/，5D，505E］

图 C; 树枝（干）表皮的光学特性差异

; <,+& C; F,AA’7’.(’ ,. )#",(-* A’-">7’ )A @-7B A7)3 ?"’3? )7 @7-.(!’?&

数据来自文献［5D，5E］。F-"- -7’ A7)3 7’A’7’.(’?［5D，5E］

; ; 关于透射光，也就是树枝、树干内部光质的特点主要是红光（GGD.3）很少，例如对于 2 年生 :& C 33 的
!"#$% %&’(")*+"的小茎，红光的透射到髓心部位的红光仅 /& /21，而对于 D 年生 G& 4 33 的茎则仅有
/H /////C1 ［2E］。而红外光（0CD.3）是红光的 2/ 倍以上。对于波长更短的可见光和紫外光，树皮的透射率会
更低。I>.等的研究认为髓心等的轴向导光也主要集中在 02/ J E5/.3的红外光和远红外光［D2］。因此，树枝
内部的光照资源以红外光为主。

!& !" 高浓度 KL:和低浓度 L:对非同化器官光合 $呼吸有益还是有害？
对于非同化器官如树干内的特殊 KL: $ L:环境早有报道。M’N8等的研究发现木质化树干内部气态 KL:的

浓度可以高达 C/// J E://O-，而液流中的液态 KL:的运输速度可以达到 /& /C J /& CD!3)* 3 P:? P 2，相当于叶片

光合能力的 /& D1 J0& 21 ［D:］。树干呼吸与液流速度显著相关，其对树干呼吸的影响强度可以达到呼吸总量
的 /& 0!3)* 3 P:? P 2，相当于树干呼吸高峰的 2:1，因此液流内的 KL:浓度对于叶片光合和树干呼吸都存在一

定的影响，遗憾的是并没有对树干光合的影响进行探讨。I#,(’7 Q R)*@7))B［DC］研究发现几种树木的边材
（?-#%))9）的氧气浓度平均为 2/1，而最低为 C1 JD1，而当边材的氧气浓度下降时，将显著影响边材的正常
呼吸，其影响幅度不同树种不一样，其中 ,%$#" -"."/0.%*%在氧气浓度 D1以上时，能够正常呼吸，而当氧气浓
度降低到 21时，呼吸强度降低 GD1。S-.?’7"针对桦树（10)$’" 2$30%+0.% R’7&）树干不同部位的呼吸所需氧气
的供应渠道进行了研究，结果发现液流提供了边材所需的 G/1的氧气，而且在树干和外界空气之间的径向氧
气传递方面也起到重要作用［D5］。

对于叶片来讲，高浓度的 KL:相当于施肥效应、而低浓度的 L:相当于降低了产物浓度也会提高光合作用

的反应速度。然而，在非同化器官内的研究结论并不一致，甚至是相反。如：T>)7,.’. Q U-,?’7 对柳树（4"’*5
+(6 "7$")*+" #*#".)0"）和大麦（89:/0$; ($’#":0 M&）的根系暗固定 KL:（F-7B KL: A,V-",).）能力进行了研究，结
果发现，当溶液中 KL:浓度增加时，根系暗固定 KL:的速率明显增强，OWOK 的活性在富 KL:的溶液里，可以增
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强 /01以上［//］。23-.4 5 67(!-.认为这种环境能够有效抑制光呼吸的产生［8］。9-.’"-7 对树干光合作用的
研究认为：皮层内高浓度的 :;<显著限制了电子传导的效率并增加了光抑制的危险，其机理在于高浓度 :;<

使得原生质酸性化进而损坏了依赖于 #=值得高能量状态之间的淬灭，进而导致依赖于光合作用光化学过程
效率的低下，即使在很弱的光照条件下，依然需要更多依赖于类胡萝卜素循环的光能耗散过程［>/］。?’@,4)A
等对 / 种植物的研究认为，皮层内的类胡萝卜素与叶绿素的比值往往比叶片内的更高。并把这一现象归结为
其对皮层内低氧、极高 :;<和高红光 $蓝光比的一种适应［><］。

23-.4等综述了 > 个作者所测量的树干内氧气含量的数据认为，树干内普遍处于缺氧状态（组织缺氧症，
!B#)C,-），而光合作用的放氧气过程对于缓解这种缺氧状况有益［DE］。F-G’7等的工作从机理上证实了这一过
程，他们对 !"#$%&’% ()#*(%*% 茎生固氮瘤内叶绿素的功能研究认为，固氮瘤附近叶绿素存在的非环式光合电子
传递过程以及高效的光系统 HH特征能够激发更多的氧气产生，甚至可以营造一个富氧环境［/8］。此外，这种非
同化器官内部存在的厌氧环境是否有利于其他一些生化过程，如 :=> 的产生也有待于考证。I’##*’J 等在
K-"AJ’上的文章发现全球陆地生态系统生物量能够向大气内排放甲烷的量高达 8< L <M8N+ - OD，并认为这一

新发现的甲烷排放源将改变人类对影响全球变化的甲烷排放的重新认识，但是文内坦诚对于甲烷是在有氧的

条件下产生机制仍然需要深入研究［/P］。树干等非同化器官内实际存在的类似于稻田和沼泽的厌氧生境是否

导致了甲烷的产生需要深入探讨。

可见，多数研究认为非同化器官如树干内的环境是高 :;<而低 ;<，这一特点有些类似 :> 植物维管束鞘

细胞内的环境，尽管其对非同化器官的光合作用的光照不足有一定的补偿作用，但是也可能引起酸碱度的变

化，最终影响光合作用的电子传导产生光抑制———即将低光合作用。

!& "# 非同化器官光合的机理过程—:M、:> 和 :69途径
关于非同化器官的光合途径问题，K,*7’.阐述认为，尽管 :69植物的叶片多是 :M 途径，但其茎光合多为

:69途径，其它植物茎光合为 :M 途径，而且茎的净光合速率可以达到 8 L D< !G)* G O< 7 O D［/］。然而，很遗憾

其中并没有对此其它植物茎的光合途径为 :M 途径的原因进行详细论述。:> 植物的一个重要解剖学特征是

具有维管束鞘细胞，维管束鞘细胞内具有叶绿素并具有累积 :;<的功能。非同化器官如茎本身是一个或者多

个维管束的集合体，与 :> 植物的维管束鞘相似，具有形成层细胞（对应于鞘内形成层）、木质部细胞（鞘内木

质部纤维细胞）和韧皮部（鞘内韧皮部）并且具有鞘内叶绿体细胞。如果这样的话，是不是茎的光合作用具有

:> 的特征呢？

最近在非同化器官的光合途径研究方面已经取得了进展。主要表现在：（D）=,QQ’JR 5 SA,(T（<00<）在
K-"AJ’上发表的有关 :M 植物烟草和芹菜的茎和叶柄具有 :> 光合途径的文章，他们的重要解剖学依据是在茎

内不仅发现了类似于 :> 植物的维管束鞘细胞，而且示踪发现 :> 光合作用的四碳产物。这一结论是否对于其

它的多种草本植物和木本植物都适用呢？值得进一步的研究［/U］。（<）:> 植物叶片的另外一个主要特征是其

高水分利用效率特征［/E］，对茎的光合作用的研究结果普遍认为，茎具有内部循环利用呼吸所产生的 :;<的功

能，因此，茎表面很少的气孔和皮孔的张开进而导致水分丧失就可以进行有效的光合作用，致使茎等非同化器

官光合速率需要消耗很少量的水分［8］。同位素 ":DM值也显示具有光合功能的茎较其叶片高 D& /DV［80］；
:’J.A7-T -.R 9-J7!-**把叶片和树枝的光合速率 $蒸腾速率定义为水分利用效率，结果发现树干的水分利用效
率是约为 DM0GG)* :;<G)*

O D =<;，是其叶片的 /0 倍［D>］。对光合途径的认识是从机理角度对光合能力估计的
一个基础，尽管以上研究直接或者间接证明有可能具有区别于 :M 光合途径的特征，但是直接的证据并不多，

特别是对于木本植物和多数草本植物还需要进一步验证。

"# 小结
通过以上分析，对于林木非同化器官，主要是树干和树枝的光合作用可以总结出以下几点：（D）林木非同

化器官光合作用对于其自身呼吸所释放的 :;<再固定起到重要作用，对于不同树种存在个体间的差异尚需探

明，而且在某个器官水平的研究较多，而真正做到其对林木个体乃至林分碳平衡的研究还很少；（<）尽管结果
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已经表明冠层光合产物能够显著影响树干的呼吸作用，但来自叶片光合作用、非同化器官的光合产物与其呼

吸释放 /01存在的复杂关系仍然存在很多疑问；（2）对宏观生态功能理解的一个基础是对其微观光合机理过
程的研究，尽管对非同化器官内特殊环境下的光合适应包括叶绿素 - $ 3 低适应低光照、类胡萝卜素含量高适
应酸性化环境等有所报道，但在光合途径、电子传递过程等尚需要在更多验证。国内这方面的工作进行很少，

而且多集中在其宏观生态学意义。尚需要更细致和开创性工作推进相关研究进展。
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