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封面图说: 美丽的油松松枝———油松又称红皮松、短叶松。 树高可达 30m,胸径达 1m。 其树皮下部灰褐色,裂成不规则鳞块;针

叶 2 针一束,暗绿色,较粗硬;球果卵形或卵圆形,长 4—7cm,有短柄,与枝几乎成直角。 油松适应性强,根系发达,树

姿雄伟,枝叶繁茂,有良好的保持水土和美化环境的功能,是中国北方广大地区最主要的造林树种之一,在华北地区

无论是山区或平原到处可见,人工林很多,一般情况下在山区生长最好。 在山区生长的油松,多在阴坡、半阴坡,土

壤湿润和较肥沃的地方。

彩图及图说提供: 陈建伟教授摇 北京林业大学摇 E鄄mail: cites. chenjw@ 163. com
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三种温带树种叶片呼吸的时间动态及其影响因子

王兆国, 王传宽*

(东北林业大学生态研究中心,哈尔滨摇 150040)

摘要:为认知叶片呼吸(RL)的季节变化格局及其影响因子,以东北东部山区 3 个主要树种(红松 Pinus koraiensis、樟子松

P. sylvestris var. mongolica 和白桦 Betula platyphylla)为对象,采用红外气体分析法在 2011 年生长季(常绿树 4 月至 10 月;落叶

树 6 月至 9 月)测定了自然条件下叶片气体交换及其相关生理特征的季节变化,探索了 RL 与空气温度(Tair)和相关叶片特征之

间的关系。 结果表明:红松和樟子松基于叶面积的 RL(RL鄄area)表现为生长季初期和末期较大,而白桦 RL鄄area 则随生长季进程而

逐渐减小。 在生长季中,RL鄄area 与叶片总光合之比的时间动态明显。 红松、樟子松 RL鄄area 与 Tair 关系显著,而白桦 RL鄄area 与 Tair 关

系不显著;但 3 种树种基于叶质量的 RL(RL鄄mass)与 Tair 均呈显著的指数函数关系。 叶片特征(包括可溶性糖、淀粉、氮、比叶面积

等参数)也有明显的季节变化。 影响 RL 的叶片特征参数因树种而异,其中可溶性糖浓度对 3 种树种的 RL 均有显著影响。 可

见,RL 的季节变化格局受树木的生长节律、温度和叶片特征的联合控制。
关键词:温度;叶片呼吸;比叶面积;非结构性碳;气体交换

Temporal dynamics and influencing factors of leaf respiration for three temperate
tree species
WANG Zhaoguo, WANG Chuankuan*

Center for Ecological Research, Northeast Forestry University, Harbin 150040, China

Abstract: To understand the factors influencing seasonal variation in leaf respiration ( RL ), the leaf gas exchange
characteristics and related leaf traits were examined for three tree species in northeastern China. The species were Korean
pine (Pinus koraiensis), Mongolian pine (P. sylvestris var. mongolica) and white birch (Betula platyphylla). The RL,
net photosynthetic rate, and air temperature (Tair) were measured in situ with an infrared gas exchange analyzer (LI鄄6400
IRGA) twice per month throughout the growing season in 2011 ( from April to October for the pines; from June to
September for the birch) . Specific leaf area (SLA) was calculated from oven-dried leaf weight and projected leaf area;
nonstructural carbohydrates (NSC) concentrations were determined by a modified phenol-sulfuric acid method; and leaf
nitrogen concentrations were measured by the Kjeldahl method. A stepwise multiple regression procedure was applied to
explore the relationships between RL and leaf traits. The area鄄based RL(RL鄄area) of Korean pine and Mongolian pine peaked
in early and late growing seasons, while the RL鄄area of white birch declined gradually with the growing season proceeding. The
ratio of RL鄄area to total photosynthesis and leaf trait parameters ( i. e. , soluble sugar concentration, starch concentration,
SLA, leaf nitrogen concentration) also exhibited seasonal variations for the three species. The RL鄄area of pines were positively
correlated with Tair, while that of the birch was not. The mass鄄based RL(RL鄄mass) of the three tree species, however, were all
positively related with Tair in an exponential function. The leaf trait parameters affecting the RL varied with species, and the



http: / / www. ecologica. cn

soluble sugars concentration significantly influenced the RL for all the species. These results suggest that seasonal variation
in RL jointly controlled by growth rhythm, temperature and leaf traits.

Key Words: temperature; leaf respiration; specific leaf area; nonstructural carbohydrates; gas exchange

认知植物叶片气体交换的季节变化及其影响因子对精确模拟植被与大气之间的 CO2 交换十分重要[1]。
叶片光合作用固定的碳中有 30%—80%通过植物呼吸返回大气,其中很大一部分来自叶片呼吸(RL) [2]。 例

如,王淼等[3]报道 RL 占东北阔叶红松林生态系统总呼吸的 21% ;而 Cavaleri 等[4] 报道 RL 占哥斯达黎加热带

雨林老龄林生态系统总呼吸的 37% 。 可见,RL 是森林生态系统碳收支的重要组分,量化 RL 是估算生态系统

呼吸和森林生态系统碳收支不可忽视的内容。
呼吸作用是植物将光合产物氧化释放出 CO2 的同时,为植物生长和生理功能提供能量的过程,其中包括

一系列对温度敏感的生化反应。 通常,在一定温度范围内,温度升高 10益,RL 增长 1 倍[5]。 因此,气温的季节

变化会导致 RL 明显的季节变化[6鄄9,1]。 然而,以往研究在将 RL 外推至生态系统水平时,忽略了 RL 的季节变

化,这可能会导致外推结果产生较大的不确定性[4]。 因此,研究 RL 的季节变化将有助减少 RL 尺度上推的不

确定性。
RL 与可溶性糖、叶片氮含量和比叶面积(SLA)等叶片特征关系密切[1,5,8鄄11]。 例如,不同冠层和功能群之

间,RL 常与叶片氮含量呈正相关关系[5, 9, 12鄄13],这是因为植物的有机氮主要以蛋白质的形式存在,大约 60%
的维持呼吸用于蛋白质的修复和周转[14]。 可溶性糖作为底物也是影响 RL 的因子[9,11,15鄄16]。 RL 与 SLA 关系

的原因尚不十分清楚,Reich 等推测 SLA 较低时,分配给叶片结构组分的生物量大于分配给叶片代谢组分的

生物量从而使 RL 较小[12]。 自然条件下,叶片特征能否影响 RL 的季节变化、影响多大? 这些问题的回答对于

揭示 RL 季节变化的影响因子有重要意义。
植物呼吸作用(R)和光合作用(P)关系密切,P 为 R 提供底物,R 为 P 提供能量和碳骨架[17]。 同时,两者

对温度均很敏感。 以往研究表明,在不同的温度环境中,叶片的 R 与 P 之比 (R / P) 经常保持恒定[18]。
Gifford[19]的控制实验结果显示,植物的生长温度从 15益到 30益逐步升高时,整株植物的 R / P 会升高,但 3d
后又恢复到初始大小。 因此,如果在气候-碳循环模型中假设 R / P 恒定,这对于预测气候变化情景下森林碳

平衡尤为重要[1]。 但是,控制实验中恒定的 R / P 在自然条件下是否存在? 这还需要大量的野外测定来验证。
东北森林占我国森林面积和蓄积量的 1 / 3 以上,在维持陆地生态系统碳平衡中具有重要作用[20]。 相对

于生态系统呼吸的其他组分(如土壤呼吸和树干呼吸)对于 RL 的研究报道较少。 为此,本研究以东北温带森

林 3 个主要树种———红松(Pinus koraiensis)、樟子松(P. sylvestris var. mongolica)和白桦(Betula platyphylla)为
对象,在自然条件下原位测定了 RL 以及叶片特征的季节变化,旨在探索生长季 RL 的变化格局及其影响因子,
为估算 RL 通量和构建森林碳循环机理模型提供科学依据。
1摇 研究方法

1. 1摇 研究地区自然概况

试验地位于黑龙江帽儿山森林生态站(45毅24忆N, 127毅40忆E)。 平均海拔 400 m,平均坡度 10毅—15毅。 地带

性土壤为暗棕色森林土。 气候属于大陆性温带季风气候,四季分明,夏季短而湿热,冬季寒冷干燥;年均降水

量 629 mm,雨量集中在 7、8 月,年均蒸发量 864 mm,年平均温度 3. 1 毅C。 现有植被是原地带性植被———阔叶

红松林受到多次人为干扰后演替成的天然次生林和人工林,代表了东北东部山区典型的森林类型。
1. 2摇 叶片气体交换特征的测定

以帽儿山森林生态站 10 年生红松、樟子松、白桦幼树为对象,每个树种随机选取树高和冠幅相当的样树

4 株,在树冠中部(离地面 1. 5—2. 0m 高)向阳方位光照充足处选取健康完整的叶片 4 片(其中红松和樟子松

为 1 年生针叶),采用 LI鄄6400 便携式 CO2 / H2O 测定系统及其簇状叶室(Li鄄Cor Inc. ,Lincoln, NE, USA)连体

7541摇 5 期 摇 摇 摇 王兆国摇 等: 三种温带树种叶片呼吸的时间动态及其影响因子 摇
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测定叶片的气体交换特征和气温(Tair)。 测定期间为 2011 年生长季(常绿树为 4 月至 10 月;落叶松为 6 月至

9 月);测定频度为每 2 周 1 次;测定时刻为晴天上午时段(8:00—11:00)。 测定时,叶室内的 CO2 浓度和温度

均与自然条件保持一致,先在光饱和条件下测定叶片的 CO2 交换速率,即净光合速率(PN);然后采用黑色不

透光袋子对叶片遮光半小时之后,测定其 CO2 交换速率,即 RL
[7]。

1. 3摇 叶片特征的测定

每次气体交换测定结束之后,立即采下该叶片用于测定叶面积和干重,同时在该叶片附近取样,用于测定

叶片的化学成分。 所有样品置于 4益左右的冷藏箱保存,带回实验室后立即处理。 先采用扫描图像处理获得

叶面积[21],之后将样品置于 75益下烘干至恒重,获得叶干重(精度 0. 0001);采用公式(1)计算得到比叶面积

(SLA,m2 / kg):
SLA=叶面积 /叶片干重 (1)

然后,将样品粉碎,用于化学分析。 采用改进的苯酚浓硫酸法测定可溶性糖浓度、淀粉浓度;两者相加即为总

非结构性碳水化合物浓度(TNC)。 采用凯氏定氮法测定叶片氮浓度。
1. 4摇 数据分析

为了便于与以往研究比较,本研究中的 RL、叶片氮浓度、可溶性糖浓度、淀粉浓度、TNC 分别以基于叶面

积(RL鄄area、Narea、SSarea、Sarea、TNCarea)和基于叶质量(RL - mass、Nmass、SSmass、Smass、TNCmass)两种方式表示。 利用 SLA
将 RL鄄area 转换为 RL -mass,即 RL -mass =RL鄄area伊SLA。 类似的,Narea = Nmass / SLA、SSarea = SSmass / SLA、Sarea = Smass / SLA、
Tarea = TNCmass / SLA。 因为呼吸光合比常用来作为描述叶片的碳平衡的指标[17],为此,本研究还计算了 RL鄄area

占叶片总光合的比例[RL鄄area / (RL鄄area+ PN)]。
RL 与 Tair 之间的关系采用如下指数模型拟合:

RL = ae茁伊Tair (2)
式中,a 和 茁 为回归方程系数。 RL 的温度系数(Q10)采用如下公式计算:

Q10 =e10茁 (3)
在分析 RL 与叶片特征的关系时,为排除温度对 RL 的影响,先进行了 RL 与 Tair 的回归分析,然后采用多

元逐步回归方法,建立了该残差与叶片特征之间的统计模型。 所有统计分析均采用 SPSS 18. 0 完成。
2摇 结果

2. 1摇 叶片呼吸速率及其占总光合速率比例的季节变化

3 种树种的 RL鄄area 均有明显的季节变化,但变化格局因树种而异(图 1)。 红松和樟子松 RL鄄area 季节变化相

似,在生长季初期(4 月下旬;5 月下旬)和末期(8 月下旬;9 月上旬)分别出现两个峰值。 而白桦 RL鄄area 最大值

出现在 6 月上旬,随后呈逐渐减小的趋势。 红松和樟子松 RL鄄mass 在整个生长季的变化幅度显著小于 RL鄄area,而
白桦 RL鄄mass 的季节变化与其 RL鄄area 相似。 RL鄄area 的总体平均值分别为:红松(0. 66 滋mol CO2·m-2·s-1) <白桦

(0郾 84 滋mol CO2·m-2·s-1)<樟子松(1. 18 滋mol CO2·m-2·s-1);RL鄄mass 的总体平均值分别为:红松(4. 56 滋mol CO2

·kg-1·s-1)<樟子松(5. 81滋mol CO2·kg-1·s-1)<白桦(16. 46滋mol CO2·kg-1·s-1)(图 1)。
3 种树种净光合速率(PN)季节变化均呈单峰曲线,但峰值大小及其出现时间有差异(图 1)。 3 种树种

RL鄄area / (RL鄄area+ PN)季节变化格局因树种而异。 红松和樟子松 RL鄄area / (RL鄄area+ PN)季节变化相似,均在 4 月下

旬出现一个峰值,5 月上旬迅速下降到一个低值,一直稳定到 9 月份,10 月份有所升高。 白桦 RL鄄area / (RL鄄area+
PN)的季节变化不大,整体呈现逐渐减小的趋势(图 1)。
2. 2摇 叶片特征的季节变化

3 种树种 SSarea 从 4 月开始持续下降,至 7 月降到最低值;之后,白桦持续增大至落叶,而红松和樟子松增

至 10 月上旬达到最大值,随后又下降。 白桦 SSmass 的季节变化格局与 SSarea 相似,而红松和樟子松 SSmass 在 6
月降到最低值,之后一直增大(图 2)。

红松和樟子松的 Sarea 和 TNCarea 的季节变化呈双峰曲线(图 2):从 4 月开始一直增大,至 5 月或 6 月达到
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图 1摇 红松(Pk)、樟子松(Ps)和白桦(Bp)基于叶面积(RL鄄area )和叶质量的叶片呼吸速率(RL鄄mass )、净光合速率(PN )及 RL鄄area / (RL鄄area +

PN)的季节变化(平均值依标准偏差)(n=4)

Fig. 1摇 Seasonal variation in area鄄based (RL鄄area ) and mass鄄based leaf respiration rates (RL鄄mass ), net photosynthetic rates (PN ), and

RL鄄area / (RL鄄area+ PN) for Korean pine (Pk), Mongolian pine (Ps) and white birch (Bp) (Mean依SD)(n=4)

最大值,之后迅速减小,至 7 月降到最低值,之后增大至 10 月上旬,随后又下降。 白桦的 Sarea 和 TNCarea 在生

长季初期达到最大值,之后开始下降,至 7 月降到最低值,之后略有增大(图 2)。 3 种树种 Smass 和 TNCmass 的

季节变化格局与 Sarea 和 Tarea 相似,但是红松和樟子松 Smass 和 TNCmass 在 10 月下旬没有下降趋势(图 2)。
红松和樟子松的 Narea 季节变化呈双峰曲线,而 Nmass 的季节变化幅度较小。 白桦 Narea 和 Nmass 在整个生

长季均呈下降趋势。 红松和樟子松 SLA 季节变化幅度较小(图 3),总体呈现出生长季初期和末期较低、中期

较高的时间格局(图 3)。
2. 3摇 叶片呼吸速率与温度和叶片特征参数之间的关系

红松、樟子松的 RL鄄area 与 Tair 均呈显著的指数关系(图 4);而白桦两者之间的关系不显著(R2 = 0. 12,P =

0. 081),RL鄄area 有随着 Tair 而升高的趋势。 然而,3 种树种的 RL鄄mass 与 Tair 均存在显著的指数关系(图 4),其平

均 R2(0. 35)比 RL鄄area 与 Tair 关系的平均 R2(0. 20)高。 3 种树种 RL鄄area 的温度敏感系数(Q10)依次为:樟子松<
白桦<红松;基于叶质量的 RL 的温度敏感系数(Q10)依次为:樟子松<红松<白桦(表 1)。

表 1摇 3 种树种基于叶面积(RL鄄area)和叶质量的叶片呼吸速率(RL鄄mass)对空气温度(Tair)的敏感系数(Q10,平均值(标准偏差),n=4)

Table 1摇 Air temperature coefficients of area鄄based (RL鄄area) and mass鄄based leaf respiration rates (RL鄄mass) for the three tree species (Q10, mean

(SD), n=4)

树种 Species RL鄄area-Tair RL鄄mass-Tair

红松 P. koraiensis 1. 51 (0. 32) 1. 78 (0. 52)

樟子松 P. sylvestris 1. 25 (0. 03) 1. 33 (0. 04)

白桦 B. platyphylla 1. 42 (0. 48) 1. 88 (0. 78)
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图 2摇 红松(Pk)、樟子松(Ps)和白桦(Bp)基于叶面积和叶质量的可溶性糖浓度(SSarea、SSmass)、淀粉浓度(Sarea、Smass)、总非结构性碳水化

合物浓度(TNCarea、TNCmass)的季节变化(平均值依标准偏差)(n=4)

Fig. 2摇 Seasonal variation in area鄄based and mass鄄based concentrations of soluble sugar (SSarea, SSmass), starch (Sarea, Smass), and total

nonstructural carbohydrate in leaf (TNCarea, TNCmass) for Korean pine (Pk), Mongolian pine (Ps) and white birch (Bp)(Mean依SD)(n=

4)

3 种树种 RL鄄area 与叶片特征参数之间的关系因树种而异(表 2)。 红松 RL鄄area 与 SSarea 和 SLA 呈显著的正相

关关系;樟子松 RL鄄area 与 SSarea 和 Sarea 呈显著的正相关关系;白桦 RL鄄area 与 SSarea 呈显著的正相关关系。 3 种树

种 RL鄄area 与叶片氮浓度之间均无显著关系。
3摇 讨论

3. 1摇 叶片呼吸与空气温度的关系

RL 对温度的响应是温度和植物生理活动共同作用的结果[7,23]。 短时间内呼吸速率随着温度呈指数升

高;但在长期时间尺度上,温度对呼吸作用的驯化使其与温度之间的指数关系发生改变[23]。 本研究中, 2 种

常绿树种的 RL鄄area 与 Tair 均存在显著的指数关系,但落叶树白桦的 RL鄄area 与 Tair 之间的关系不显著(图 4),而 3

0641 摇 生摇 态摇 学摇 报摇 摇 摇 33 卷摇



http: / / www. ecologica. cn

图 3摇 红松(Pk)、樟子松(Ps)和白桦(Bp)比叶面积(SLA)、基于叶面积(Narea)和叶质量的叶片氮浓度(Nmass)的季节变化(n=4)

Fig. 3 摇 Seasonal variation in specific leaf area ( SLA), area鄄based (Narea ) and mass鄄based concentrations of leaf nitrogen (Nmass ) for

Korean pine (Pk), Mongolian pine (Ps) and white birch (Bp)(Mean依SD)(n=4)

图 4摇 红松(Pk)、樟子松(Ps)和白桦(Bp)基于叶面积(RL鄄area)和叶质量的叶片呼吸速率(RL鄄mass)与空气温度(Tair)的关系

Fig. 4摇 The relationship between the area鄄based (RL鄄area ) or mass鄄based leaf respiration rates (RL鄄mass ) and air temperature ( Tair ) for

Korean pine (Pk), Mongolian pine (Ps) and white birch (Bp)

种树种的 RL鄄mass 与 Tair 的关系却都显著(图 4)。 导致这种现象的原因可能是:可溶性糖、淀粉(图 2)、氮、SLA
(图 3)等叶片特征的季节变化间接地影响了 RL

[11],从而使 RL 与温度的关系复杂化。 尤其是白桦 SLA 随季节

而发生的很大波动(图 3),可能掩盖了 RL鄄area 与 Tair 的关系。 此外,当温度升高到一定程度,随着温度对酶的
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限制作用解除,底物有效性成为影响呼吸的主导因子[23]。 白桦 RL 的测定时期间(6 月至 9 月),正是本地高

温高湿的生长盛期,因而底物对白桦 RL鄄area 的影响可能增大(表 2)。

表 2摇 3 种树种基于叶面积的呼吸速率(RL鄄mass)与叶片特征参数之间的多元逐步回归统计模型(排除气温的影响)

Table 2摇 Stepwise multiple regression models between leaf鄄area鄄based respiration rates (RL鄄mass ) and leaf traits for the three tree species by

excluding the effect of air temperature on RL鄄mass

树种 Tree species 样本数 N a b c d R2 P

红松 P. koraiensis 50 -1. 696 0. 064 0. 116 0. 26 0. 001

樟子松 P. sylvestris 49 -0. 873 0. 026 0. 035 0. 48 <0. 001

白桦 B. platyphylla 27 -0. 544 0. 1 0. 60 <0. 001
摇 摇 回归方程形式:RL鄄area 与气温回归的残差 = a+b伊SSarea+c伊Sarea+d伊SLA;式中 SSarea、Sarea、SLA 分别代表可溶性糖浓度、淀粉浓度和比叶面积;

叶片氮浓度的影响不显著(P>0. 05);a、b、c、d 为回归系数

本研究中 RL 温度的敏感系数(Q10)均小于 2,低于以往研究[14](表 1)。 以往研究表明,RL 对温度季节变

化的驯化可能会削弱其对温度的敏感性[23]。 本研究是以季节时间尺度计算 Q10 值,而 Tjoelker 等[15] 则是以

小时时间尺度计算 Q10 值。 另外,3 种树种基于叶面积和叶质量的 Q10 值有差异,这可能与 SLA 的季节变化有

关。 Bolstad 等研究了 18 种阔叶树种 RL-温度响应方程,其中部分树种也出现了同样类似的结果[24]。 这些研

究结果表明,在利用 Q10 上推 RL 时,不但要考虑到 RL 的表达单位,而且要考虑到 Q10 值的时间尺度。
3. 2摇 叶片呼吸与叶片特征的关系

研究叶片特征与 RL 的关系,不仅可以揭示叶片特征对 RL 的影响,还可以利用叶片特征的测定预测

RL
[9,16鄄17]。 本研究测定的 RL鄄area(0. 22—2. 00 滋mol·m-2·s-1 )与王淼等报道的温带乔木树种 RL鄄area 的范围

(0郾 20—1. 90 滋mol·m-2·s-1)相符[3]。 红松的 RL鄄area 和 RL鄄mass 在本研究测定的 3 种树种中均最小,这可能是因

为红松生长较慢。
不同树种之间 RL 的差异与叶片结构(如 SLA)和叶片生理特征(如 NSC)有关。 本研究中,影响 RL 的叶

片特征包括可溶性糖浓度、淀粉浓度和 SLA,但其中各种组分对 RL 的贡献程度因树种而异(表 2)。 这与前人

的控制实验[7,15]和野外测定[9,11]结果相符。 可溶性糖作为植物呼吸作用的底物与 RL 关系密切[11,13,15鄄16],外
加底物可以促进呼吸[10,25]。 叶片厚度的变化(即 SLA)也会影响可溶性糖的浓度,进而影响 RL。 尽管前人研

究表明,RL 与组织氮含量关系密切[5]。 但本研究结果却表明,在整个生长季 3 种树种 RL 均不受 Narea 的显著

影响。 这与 Xu 和 Griffin[9]的研究结果相符。 他们报道,北美红栎(Quercus rubra)标准化到 20益的 RL 的季节

变化与 Narea 无关,并推断生长季中,很多其他需要呼吸产物的生理过程可能掩盖了氮与维持呼吸的关系[9]。
另外,细胞内呼吸酶占总蛋白质含量的比例很小,特别是在氮丰富的生态系统,呼吸作用几乎不会受氮有效性

的影响[26]。
3. 3摇 叶片呼吸的季节变化

通常 RL 包括了生长呼吸和维持呼吸两个组分[2],其主要影响因子不同。 生长呼吸与树木生长速率直接

相关[27],而维持呼吸主要受温度控制[5]。 随生长季进程和树木生长节律的变化,RL 组分也发生相应的变化,
从而导致 RL 具有明显的季节动态(图 1)。 对于 2 种常绿树种而言,4 月上旬,虽然叶片可能为了防止低温的

侵袭和促进早春的快速生长而积累的可溶性糖浓度较高(图 2),但由于气温过低而限制酶的活力,从而使其

RL 较低。 随着气温的升高,酶活力的限制逐渐被解除,使底物(可溶性糖和淀粉)成为 RL 的主要限制因子

(表 2),从而使 RL 在 5 月出现一个峰值(图 1 和图 2)。 6 月至 8 月份, RL 随可溶性糖浓度的降低而呈下降趋

势。 在生长季末期(9 月份),随气温的降低,NSC 浓度有升高趋势(图 2),可利用的底物增多, RL 因对低温的

驯化响应而增大[16];另外,常绿树种在进入休眠期之前一些需要呼吸提供能量的运输过程也可促使 RL 增

大[2]。 10 月下旬,RL 因低温对酶活性的限制而再度降低。 除了上述温度、树木生长节律和底物的影响之外,
SLA 的季节变化(图 3)可能是导致白桦和 2 种常绿树种 RL 季节变化格局不同的主要原因。
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3. 4摇 叶片呼吸与光合之间的平衡

本研究显示,3 种树种的叶片呼吸与叶片总光合之比(RL鄄area / (RL鄄area+ PN))波动在 0. 10—0. 51 之间,意味

着叶片光合作用固定的碳中有 10%—51% 通过叶片呼吸直接返回大气。 这与 Gratani[28] 等对地中海常绿树

种叶片呼吸与光合速率之比的季节变化范围(0. 11—0. 45)相符。 可见,RL 是树木碳收支不可忽视的一部分。
从碳收支角度看,叶片呼吸(R)和光合(P)是密切相关、但效果相反的两个生理过程。 两者对温度均很

敏感,敏感程度不同。 因而在短期时间尺度上,温度的改变会导致 R / P 的改变[17鄄19]。 然而,一些控制实验表

明,随着处理时间的延长,温度对 R 和 P 的驯化作用会使 R / P 达到动态平衡[29]。 但是,我们发现在自然条件

下,3 种树种 RL鄄area / (RL鄄area+ PN)在整个生长季并不恒定,这与 Ow 等[1] 的研究结果相符。 本研究中气温较低

的生长季初期和末期 RL鄄area / (RL鄄area+ PN)较高(图 1),可能是由于低温对 P 的限制作用大于对 R 的限制、底物

的积累对 P 的负反馈作用而对 R 的正反馈效应(表 2)等因素造成的。 此外,植物生长发育过程中的许多其他

的生理过程(如生长、运输等)同样需要 R 提供呼吸产物,加上一些限制 P 的环境因子(如光照、水分养分有效

性等)的协同作用导致了 R / P 的季节变化。 总之,在一定温度范围内,R 与 P 可以维持平衡;当温度超过或者

低于植物的最适温度范围时,R 与 P 之间的平衡可能会被打破[30]。 因此,气候鄄碳循环模型假设 R / P 恒定时

要谨慎[31]。
4摇 结论

红松和樟子松 RL鄄area 的季节变化格局相似,表现为生长季初期和末期较高;而白桦则随生长季进程而呈

现逐渐下降趋势。 这是树木的生长节律、温度和叶片特征联合作用的结果。 生长季中 RL鄄area / (RL鄄area+PN)不是

恒定的,而表现出明显的季节动态。 红松、樟子松 RL鄄area 与 Tair 呈显著的指数函数关系,而白桦 RL鄄area 与 Tair 关

系不显著;但 3 种树种 RL鄄mass 与 Tair 均呈显著指数函数关系。 可溶性糖浓度、淀粉浓度以及 SLA 是影响 RL 的

主要叶片特征,其中可溶性糖是关键因子之一。 这些结果对于精确估算森林生态系统碳通量具有重要意义。
致谢:帽儿山森林生态站提供野外基础支持。
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