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树干皮层光合作用：生理生态功能和测定方法

蔡锡安１，∗，曾小平１，陈远其１，２

１ 中国科学院华南植物园，中国科学院退化生态系统植被恢复与管理重点实验室，广州　 ５１０６５０

２ 中国科学院大学， 北京　 １０００４９

摘要：大部分植物的树干（枝条）等部位含有能进行光合作用的绿色组织，树皮叶绿素含量最高可达 ７５０ ｍｇ ／ ｍ２。 这些绿色组织

能够再固定树干内部的 ＣＯ２（来源于自身组织呼吸或者木质部液流运输），使树干向大气排放的 ＣＯ２量减少 ６０％—９０％．皮层光

合作用是树干生理活动的重要组成部分，其与树干呼吸和液流速率之间均有密切关系，对植物的碳平衡有重要作用。 本文概述

了皮层光合作用的生理生态功能；介绍了皮层光合作用测定和计算方法；讨论了皮层光合作用研究存在的问题；通过加入皮层

光合作用的测量修正质量平衡法，以减少树干呼吸测定的不确定性。 今后，建议综合运用稳定碳同位素示踪、ＣＯ２和 Ｏ２微传感

器、树干液流技术等，准确地区分树干内部 ＣＯ２的来源及比例，分析各个组分与影响因素的关系。 同时，在微观上揭示皮层光合

作用的基因组调控功能，在宏观上探讨尺度扩展、模型模拟，并与涡度协方差技术和遥感技术相融合以提高区域尺度估算的

精度。
关键词：皮层光合作用；树干呼吸；ＣＯ２释放；树干液流；测定方法
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ｉｎｃｏｒｐｏｒａｔｉｎｇ ｃｏｒｔｉｃｕｌａｒ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔｓ ｉｎｔｏ ｔｈｅ ｍａｓｓ ｂａｌａｎｃｅ ｃｏｒｒｅｃｔｉｏｎ． Ｗｅ ｐｒｏｐｏｓｅ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｃｏｍｂｉｎｅｄ
ａｐｐｒｏａｃｈ ｏｆ ｕｓｉｎｇ ｓｔａｂｌｅ ｃａｒｂｏｎ ｉｓｏｔｏｐｅ ｔｒａｃｉｎｇ， ＣＯ２ ａｎｄ Ｏ２ ｍｉｃｒｏ⁃ｓｅｎｓｏｒｓ， ａｎｄ ｓａｐ⁃ｆｌｏｗ ｔｅｃｈｎｉｑｕｅｓ ｓｈｏｕｌｄ ｂｅ ｕｓｅｄ ｉｎ
ｆｕｔｕｒｅ ｓｏ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｆｒａｃｔｉｏｎ ｏｆ ｅａｃｈ ｓｏｕｒｃｅ ｏｆ ｉｎｔｅｒｎａｌ ＣＯ２ ｉｎ ｔｈｅ ｓｔｅｍ⁃ａｎｄ ｔｈｅ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅ ｄｅｔｅｒｍｉｎａｎｔ⁃ｍａｙ ｂｅ ａｃｃｕｒａｔｅｌｙ
ｄｅｔｅｒｍｉｎｅｄ． Ｉｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ， ｗｅ ｐｒｏｐｏｓｅ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｇｅｎｏｍｉｃ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｔｈａｔ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｃｏｒｔｉｃｕｌａｒ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｓｈｏｕｌｄ
ｂｅ ｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｅｄ ｔｏ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄ ｔｈｉｓ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｐｒｏｃｅｓｓ ａｔ ｔｈｅ ｇｅｎｅ ｌｅｖｅｌ． Ｆｉｎａｌｌｙ， ｗｅ ｓｕｇｇｅｓｔ ｔｈａｔ ｉｔ ｉｓ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｔｏ ｉｎｔｅｇｒａｔｅ
ｓｃａｌｉｎｇ ａｎｄ ｍｏｄｅｌ⁃ｆｉｔｔｉｎｇ ｗｉｔｈ ｅｄｄｙ ｃｏｖａｒｉａｎｃｅ ａｎｄ ｒｅｍｏｔｅ ｓｅｎｓｉｎｇ ｔｅｃｈｎｉｑｕｅｓ ｔｏ ｉｍｐｒｏｖｅ ｅｓｔｉｍａｔｉｏｎ ａｃｃｕｒａｃｙ ａｔ ａ ｒｅｇｉｏｎａｌ
ｓｃａｌｅ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ｃｏｒｔｉｃｕｌａｒ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ， Ｓｔｅｍ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ， ＣＯ２ ｅｆｆｌｕｘ， Ｓａｐ ｆｌｏｗ， Ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔ

森林是陆地生态系统的主要组成部分，森林生态系统碳储量占全球陆地生态系统的 ５６％［１］，其独特的碳

汇功能对稳定大气中温室气体浓度起重要作用，增加和保护森林植被已成为国际公认的减缓气候变暖的有效

措施。 为应对全球气候变化日益加剧的问题，人们在陆地生态系统碳通量方面开展了大量的研究工作，其中，
森林呼吸是陆地生态系统碳循环研究的重要一环。 研究表明，冷温带森林自氧呼吸约占总光合生产量的

４０％—６０％，热带雨林可达 ９０％以上［２］。 树干 （包括枝条） 呼吸约占森林生态系统总自养呼吸的 ５％—
４２％［３，４］。 树干呼吸是一个复杂的生物学过程，一般认为树干呼吸产生的 ＣＯ２有三个去处：一部分直接释放到

大气中；另一部分溶解于树干液流中，并随液流向上传输到更高的枝和冠层；其余部分以气态存在于树干

中［５］。 由此可见，树干内部的 ＣＯ２来源和去向都十分复杂，任何影响上面三个过程的因素都会改变树干体内

ＣＯ２的含量，进而影响其向大气释放过程。 影响树干呼吸的因素包括生物因素，如树干氮含量、树干生长速

率、树干液流密度、树干光合作用和树干对 ＣＯ２透性等，以及非生物因素，如树干内氧气含量、树干温度、大气

ＣＯ２浓度、土壤含水量和土壤养分等［６，７］。 通常认为影响呼吸最主要的因子是温度，因为温度主导着参与呼吸

作用酶的活性，对树干呼吸速率的影响呈指数关系，同时温度影响 ＣＯ２的溶解度，提高 ＣＯ２气体的扩散系数，
促进树干 ＣＯ２释放通量［７］。 但研究表明树干绿色组织（树干的皮层光合作用）同样也起到重要作用［８］。

事实上，大部分植物的枝条、树干，以及一些花、果和根等部位含有能进行光合作用的绿色组织

（Ｃｈｌｏｒｅｎｃｈｙｍａ） ［８，９，１０］。 在树干（或枝）截面不同部分，如木栓附近的形成层、内皮层的韧皮部、木射线和木髓

等均含有叶绿体［１１，１２］，这些叶绿体有完全发育的类囊体基粒和淀粉粒［１３］。 嫩枝上叶绿素的含量可达邻近叶

片含量的 ５０％—７０％［１４，１５］。 对这些绿色组织部位施加光照后其释放到大气的 ＣＯ２明显减少，表明这些绿色组

织进行了 ＣＯ２同化作用［１４］。 根据绿色组织吸收 ＣＯ２的途径可把非叶片绿色组织分为二类：一类是利用大气

中 ＣＯ２进行净光合同化的器官，如绿色树茎、绿色不育花器官等，它们有完善的光捕获和光合作用的组织结

构［１６］。 另一类是利用呼吸释放的 ＣＯ２进行光合的器官（内部 ＣＯ２循环），如含叶绿素的树皮和木质部，大多数

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３５ 卷　
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的果实、根和能育花器官等［１６］。 植物树干（枝）绿色组织没有严格的定义，并有多种称谓，如树皮光合（Ｂａｒｋ
ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ）、皮层光合（ｃｏｒｔｉｃｕｌａｒ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ）等［１０］。 根据其结构和 ＣＯ２扩散到组织内叶绿体的生理途

径分可为茎光合作用（ ｓｔｅｍ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ）、皮层光合作用（ ｃｏｒｔｉｃｕｌａｒ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ）和 ＣＡＭ 茎光合作用

（ＣＡＭ ｓｔｅｍ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ； ＣＡＭ： ｃｒａｓｓｕｌａｃｅａｎ ａｃｉｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ）（表 １） ［１６，１７］。 １９６３ 年 Ｓｔｒａｉｎ 和 Ｊｏｈｎｓｏｎ 首次把

树皮组织的光合作用称为皮层光合作用，之前称为树皮光合作用［１７］。 后来，皮层光合作用特指新梢树皮、乔
灌木的木射线薄壁细胞和木本树皮等的光合作用［１３］。 对于高大的乔木来说，大部分树干绿色组织的光合作

用为皮层光合［８］。 皮层光合作用广泛存在于各种生境植物中，但记录最多的是温带树种，或许皮层光合是温

带针叶树种最常见的特性，因为皮层光合可减少冬季呼吸带来的碳损耗［１７］。 然而在沙漠地区、热带亚热带地

区很多树种也具有这种功能［１４，１６⁃１８］。 皮层光合作用主要功能是再利用非光合组织呼吸产生的 ＣＯ２
［１７］。

表 １　 树干绿色组织光合作用特征

Ｔａｂｌｅ１　 Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｆｏｒ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌｏｕｓ ｓｔｅｍ ｔｉｓｓｕｅ

特性
Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃ

树干表皮光合作用
Ｓｔｅｍ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ

皮层光合作用
Ｃｏｒｔｉｃｕｌａｒ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ

ＣＡＭ 表皮光合作用
ＣＡＭ ｓｔｅｍ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ

ＣＯ２主要来源 Ｍａｉｎ ＣＯ２ ｓｏｕｒｃｅ 大气 ＣＯ２ 呼吸作用，内部产生 ＣＯ２ 大气 ＣＯ２

光合途径 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｔｈｗａｙ Ｃ３ ／ Ｃ４
［１９⁃２１］ ∗ Ｃ３ ／ Ｃ４

［１９⁃２１］ ∗ ＣＡＭ［１６，１７］ ∗

气孔丰富度 Ｓｔｏｍａｔａｌ ａｂｕｎｄａｎｃｅ 常见 缺乏 常见

珊栏层 Ｐａｌｉｓａｄｅ ｌａｙｅｒ 多层 缺乏 有

净光合作用 Ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ６—１２ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１（白天） 零或负值 １０—２０ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１（晚上）

Ｎ 投入 Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｉｎｖｅｓｔｍｅｎｔ 高 变化的，通常比叶少 高

水分效率 Ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ 低 高 低

　 根据文献［１６，１７］改编，∗为文献编号。 ＣＡＭ：Ｃｒａｓｓｕｌａｃｅａｎ Ａｃｉｄ Ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ

　 　 已有的研究显示树干呼吸的测定有很大的不确定性，不同树种间以及同种不同个体间都有很大的差异，
这种差异随着时间和季节的变化而变化，很难准确地预测［５，２２⁃２５］。 这种测量的不确定性除了环境因素外，很
大程度来源于对树干本身固有的生理特性认识不足，特别是对树干呼吸、皮层光合作用和液流运输 ＣＯ２等生

理过程的认识存在局限性，从而导致计算的理论假设不完善［８，２６，２７］。 目前国内对皮层光合的研究较少，在树

干呼吸估算中往往忽略皮层光合作用和液流运输的作用。 因此，本文以皮层光合作用为出发点，综述其生理

生态特性、测定的理论和方法以及生态学意义，为系统地认识树干皮层光合作用的功能特征，更深入地开展相

关研究提供参考。

１　 皮层光合作用的重要性

１．１　 皮层光合的必要条件

植物树干皮层光合作用是一个古老特征，其存在可追溯到陆生植物的起源时期［１７］。 植物为了适应从水

生到陆生的环境，假茎逐步演化为真茎，假茎的绿色组织并没有在进化过程中完全消失，仍保留在茎的各个组

织中，因此植物的树干至今仍保留着这种古老的光合功能［１４，１７］。 树干皮层能够光合作用必须具备一些必要

条件，如具有功能结构的叶绿体，必要的酶促反应器、养分、水分、光和二氧化碳等［１４］。 部分学者在多个层面

对树干皮层光合作用的必要条件和功能作了评述，在这里略作简单回顾［８，９，１４，１６，１７，２８］。
植物树干或枝的皮层等组织里广泛存在叶绿素。 Ｐｆａｎｚ 等的统计表明，树皮、射线薄壁组织、木栓形成层、

韧皮部、甚至髓附近的组织都含有叶绿素，树皮叶绿含量从 １００—５２４ ｍｇ ／ ｍ２不等（如表 ２），细胞中叶绿体的

数量在树干外表皮最高，随着树干深度的增加而明显减少［１４］。 王文杰等统计表明树干叶绿素含量在 ５２ —
６７３ ｍｇ ／ ｍ２之间，树干叶绿素总量相当于对应叶片的 １０％ —１６５％，树干叶绿素 ａ ／ ｂ 值相当于对应叶片的 ４９％
—７４％ ［９］。 表 ２ 中 Ｐｆａｎｚ、王文杰和任芳菲等的数据来源于不同植物种类［２９］，他们都采用提取的方法测定，数
值范围相差不远。 Ｄｉｍａ 等是采用外部荧光显微法测定 ２０ 种植物枝条，数值范围约在 ２０—１００ ｍｇ ／ ｍ２之间，比

３　 ２１ 期 　 　 　 蔡锡安　 等：树干皮层光合作用：生理生态功能和测定方法 　
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提取的方法低（表 ２） ［３０］。 部分其他学者用单位鲜重表示叶绿素含量，数值范围约在 ０．４—３．５ ｍｇ ／ ｇ 之间，这
与 Ｐｆａｎｚ 等测定的 １９ 种数值范围相似（０．２７—３．２４ ｍｇ ／ ｇ）（表 ２）。 Ｌｅｖｉｚｏｕ 等用反射光谱法连体测定 ２４ 种木

本植物枝条光合色素指数表明，枝条叶绿素含量比叶片低，同时有高的胡萝卜素 ／叶绿素比值，但其未给出真

实的叶绿素含量［３１］。 任芳菲等对东北 １０ 个树种 ３ 年生的树枝测定表明阔叶树树皮内叶绿素含量高于针叶

树，落叶树树皮内叶绿素含量高于常绿树，被子植物树皮内叶绿素含量高于裸子植物［２９］。 可见叶绿素在树干

内组织广泛存在，一般情况下树干的叶绿素含量比叶片低，叶绿素 ａ ／ ｂ 比值也较低。

表 ２　 部分树种枝条的叶绿素含量

Ｔａｂｌｅ１　 Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｓｏｍｅ ｔｒｅｅ ｔｗｉｇｓ

项目 Ｉｅｍｓ 叶绿素含量 Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ 文献 Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ

王文杰等统计 １０ 种 １０ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｌｌｅｃｔｅｄ ｂｙ Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ． ５２—６７３ （ｍｇ ／ ｍ２） ［９］

Ｐｆａｎｚ 等测定 １９ 种 １９ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｌｌｅｃｔｅｄ ｂｙ Ｐｆａｎｚ ｅｔ ａｌ． １００—５２４ （ｍｇ ／ ｍ２）
０．２７—３．２４ （ｍｇ ／ ｇ）

［１４］

Ｄｉｍａ 等测定 ２０ 种 ２０ ｓｐｅｃｉｅｓ ｍｅａｓｕｒｅｄ ｂｙ Ｐｆａｎｚ ｅｔ ａｌ． １９．１—９３．６ （ｍｇ ／ ｍ２） ［３０］

任芳菲等测定 １０ 种 １０ ｓｐｅｃｉｅｓ ｍｅａｓｕｒｅｄ ｂｙ Ｒｅｎ ｅｔ ａｌ． ０．０６５—０．３４６ （ｍｇ ／ ｇ） ［２９］

纸乳香树 Ｂｏｓｗｅｌｌｉａ ｐａｐｙｒｉｆｅｒａ ０．６—３．５ （ｍｇ ／ ｇ） ［３２］

丁香 Ｓｙｒｉｎｇａ ｍｅｙｅｒｉ ０．４ （ｍｇ ／ ｇ） ［３３］

银白杨 Ｐｏｐｕｌｕｓ ａｌｂａ ０．６ （ｍｇ ／ ｇ） ［３３］

落叶松 Ｌａｒｉｘ ｇｍｅｌｉｎｉｉ ０．５ （ｍｇ ／ ｇ） ［３３］

毛竹 Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｐｕｂｅｓｃｅｎｓ ０．４ （ｍｇ ／ ｇ） ［３３］

圣叶樱桃 Ｐｒｕｎｕｓ ｉｌｉｃｉｆｏｌｉａ ２．１ （ｍｇ ／ ｇ） ［３４］

加利福尼亚桂树 Ｕｍｂｅｌｌｕｌａｒｉａ ｃａｌｉｆｏｒｎｉｃａ ２．４ （ｍｇ ／ ｇ） ［３４］

熊果树 Ａｒｃｔｏｓｔａｐｈｙｌｏｓ ｍａｎｚａｎｉｔａ １．５ （ｍｇ ／ ｇ） ［３４］

利用荧光、免疫金标记和１４ ＣＯ２ 同位素标记等技术对木质部叶绿体的超微结构， ＰＳＩＩ 活性 （ ＰＳＩＩ：
ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ ＩＩ），二磷酸核酮糖羧化酶活性和以及捕光叶绿素 ／蛋白复合体等的研究结果显示，茎内组织的叶

绿体结构完善，具功能性［１４，３３，３５⁃３７］。 对 １０ 种 ３０—３５ 树龄三年生枝条的研究表明，它们枝条都含有光合色素，
具一定的光合能力，但其速率明显低于同一枝条的叶片［２９］。 测定水曲柳（Ｆｒａｘｉｎｕｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ）和樟子松

（Ｐｉｎｕｓ ｓｙｌｖｅｓｔｒｉｓ）的光合和光强响应曲线获得的光补偿点和光饱和点亦明显比叶片低，但树皮内绿色组织的表

观量子效率则高于叶片，显示树皮内绿色组织有较强的耐阴和光能转化能力［２９］。 激光共聚焦显微技术研究

毛竹（Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｐｕｂｅｓｃｅｎｓ）茎秆表明，在表皮以下的基本组织中包括维管束鞘周围存在大量的叶绿体，此特

征类似于 Ｃ４植物的花环结构［３８］。 同时其测定毛竹茎秆中核酮糖⁃１，５⁃二磷酸羧化酶 ／加氧酶、磷酸烯醇式丙

酮酸羧化酶和 ＮＡＤＰ⁃苹果酸酶活性也较高［３８］。 Ｃｌｅｖｅ 等利用免疫金标记和１４ＣＯ２同位素标记技术证明，美洲

山杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｔｒｅｍｕｌｏｉｄｅｓ）枝条髓部细胞具备光合作用的叶绿体［３６］。 欧洲山毛榉（Ｆａｇｕｓ ｓｙｌｖａｔｉｃａ）、橡树

（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｃｏｃｃｉｆｅｒａ）和白桦（Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ）等树种的研究也表明，枝条中不仅存在核酮糖⁃１，５⁃二磷酸羧化

酶 ／加氧酶，也存在磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶等 Ｃ４途径酶系统［１９］。 虽然这些研究清楚地表明，叶绿体存在于

植物茎组织中，且具有光合功能，但这种光合是何种途径，目前还存在不同看法 （１．４ 节中讨论） ［３９］。
光照是光合作用的重要条件，研究表明光照的透射量和光质受到绿色组织外面组织层的厚度、结构、皮孔

特点、树皮的湿度，以及枝条的年龄等影响［７，４０ ］。 光的透射量随着年龄的增长剧减，当年生的小枝木质部甚

至髓部可以接受到 ６％光照，而年老树枝仅能够获得 ０．１％的光照［１６］。 多数的研究结果显示树皮的透光率在

０—２０％之间［９，１４］。 光照能透过周皮或落皮层进入树干，同时光可在植物茎内的导管、木纤维、管胞和薄壁细

胞轴向传导［４０］。 然而光照是如何透过表皮、绿色组织、韧皮部等进入到更深层木质部中目前还很少资料，深
层叶绿体如何利用光源开展光合作用，及其与树干轴向导光和光质的相关性如何，还需要进一步的研究［９］。

ＣＯ２也是光合作用必需条件。 树干内部 ＣＯ２主要来源于树干组织（周皮、韧皮部、木栓形成层、木射线等）

４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３５ 卷　
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呼吸产生和液流向上运输（主要包括根活细胞呼吸产生 ＣＯ２以及根吸收根际间的 ＣＯ２） ［８］。 研究表明皮层活

细胞可占树干总活细胞的 ５６％，针叶树木射线细胞约占木质部体积的 ５％—９％，阔叶树所占比较大达 ５％—
３４％。 木质部木射线细胞比例随着木质部深度的增加而减少，并且这种活细胞所占比例依不同种类和树干的

大小都有较大的变化［２３，４１］。 研究显示，温带针叶和阔叶树的木质部边材可容 １８％和 ２６％体积的 ＣＯ２，温带针

叶树和阔叶树的心材可容 ５０％和 ２６％体积的 ＣＯ２
［４２］。 由于树干的外皮层和形成层等组织的不易透气性，树

干组织呼吸产生的 ＣＯ２很难释放到大气中，树干内部形成了高 ＣＯ２浓度和低氧的环境，其 ＣＯ２浓度可达到

１％—２６％，是外界空气的 ５００—８００ 倍，类似 Ｃ４植物维管束鞘细胞内的环境［１４］。 树干内部的 ＣＯ２和 Ｏ２浓度还

随着时间、季节和树种的不同而变化，同时受到树干液流和环境等因素的影响［７，８］。
树干温度除主要受到环境温度的影响外，还受到树皮的形态和冠层结构等的影响。 例如：密闭的冠层结

构能减少树干的光照度，从而降低树干的温度；光滑和薄的皮层比粗糙和厚的树皮温度梯度更小［１４］；白色的

树皮会反射更多的光照，从而使树皮温度更低些［１４］。 树干温度的变化直接影响树干呼吸作用酶的活性、呼吸

速率和 ＣＯ２气体的扩散系数，也会影响到叶绿体的光合功能。 在综合考虑树干的各种环境因素后，Ｐｆａｎｚ 指出

树干光合作用适宜温度约为 ２０—３０ ℃ ［１４］。
１．２　 皮层光合对树干 ＣＯ２再固定和释放的作用

自从二十世纪初记录有关树皮绿色组织研究以来，许多学者在多个层次上开展了相关研究［８，９，１３，１４，１６］。
资料表明最少 ３６ 科植物具有皮层光合功能［１７］。 Ｒｏｓｅｌｌ 等统计 ６ 个不同气候类型 ９０ 个树种，其中 ９４％种类的

树皮具有光合功能［４３］。 树干和枝条的主要光合部位在皮层，木射线和髓部的光合速率远比皮层小［１６］。 例

如：去除美洲黑杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄｅｌｔｏｉｄｅｓ）叶片后，液流中的 ９９．６％的１４Ｃ 被叶脉固定［２７］。１３ＣＯ２标记表明，美洲黑杨

树干和枝条皮层是固定液流 ＣＯ２最多的地方，叶片仅固定少量的液流 ＣＯ２
［４４］。 通常幼枝的光合速率比年老

的大，夏季光合速率比冬季大，但也有相反的结果［２１，４５］。
皮层光合作用是树木组织的重要生理功能，其再循环利用树干内部的 ＣＯ２，可减少组织器官向外界释放

ＣＯ２的量，使得植物在 Ｃ 利用上更加经济［８，４６］。 特别是在胁迫环境下，皮层光合对植物的生存具有重要的作

用，如当植物受到水分限制，或受到害虫和病菌危害时，在落叶到重新长叶期间皮层光合作用可改善茎的碳平

衡，作为回补碳平衡的一种手段［８， １０，１３，４７，４８］。 蓝桉（Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｇｌｏｂｕｌｕｓ）落叶后，其皮层光合作用增强，皮层再

固定 ＣＯ２能力提高（最大可达 ９６％） ［４７］。 对非洲猴面包树（Ａｄａｎｓｏｎｉａ ｄｉｇｉｔａｔａ ）和蓖麻（Ｒｉｃｉｎｕｓ ｃｏｍｍｕｎｉｓ）的研

究表明，当屏蔽树干光照后其芽的干物质产量明显减少，同时芽和皮层的１３Ｃ 的含量增加，反证了皮层光合作

用的存在［４９］。 对 Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｍｉｎｉａｔａ 枝条铝箔遮光 ４ 年后其木质部 δ１３Ｃ 增加 ０．５‰，δ１８Ｏ 也增加 ０．５‰，研究

者通过这些数据推算出非遮光枝条有 １１％的碳来自皮层光合作用，皮层光合作用平均再固定比率为 ０．７１［４６］。
另皮层光合作用的放氧过程还可以缓解树干内普遍存在的缺氧状态（组织缺氧症， ｈｙｐｏｘｉａ），减少厌氧产生酒

精或乳酸毒害［９，１４］。
目前技术条件下，树干再固定速率很难独立测定，多数以减少树干 ＣＯ２排放百分比来表示，即以树干在暗

条件下的释放通量和光照条件下的差值比来估算［８］。 Ｔｅｓｋｅｙ 等统计 ４４ 种植物的皮层再固定 ＣＯ２率在 １９％—
１２６％之间，黄玮等统计 ２１ 种在 ５％—１２６％（表 ３） ［７，８］。 王文杰统计表明树枝的光合速率（暗呼吸与饱和光照

下呼吸之差）约在 ０—１０ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１ 之间，大多数树干光合作用能够再固定 ６０％—８０％呼吸所释放的

ＣＯ２
［９］。 任芳菲等通过放氧法测定 １０ 种 ３ 年生枝条的离体净光速率为 ０．２１—２．０６ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１之间［２９］。 任

芳菲等测定的数值稍偏小，这可能与测定方法不同有关（表 ３）。 ５—７ 年生的美洲山杨年平均可减少树干呼

吸损失 １６％—１８％ＣＯ２量（２４ 小时计），如果只按日间计算可减少 ２９％［５０］。 夏季美洲山杨树皮光合组织每年

可合成 ５９％ ＣＯ２呼吸量，在个体水平上，树皮每年能提供约 １０％—１５％碳［４８］。 树枝（干）和叶片的光合速率对

比研究表明幼嫩树干的瞬间光合速率可以达到叶片光合速率的 ８％—１９％［５１］。 可见，不同种类不同地域的植

物皮层光合速率（再固定率）差异较大，同一种类在不同季节其再固定率也不同。

５　 ２１ 期 　 　 　 蔡锡安　 等：树干皮层光合作用：生理生态功能和测定方法 　
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表 ３　 树干皮层再固定 ＣＯ２率和净光合速率

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｒｅｐｏｒｔｅｄ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ｓｔｅｍ ＣＯ２ ｒｅｆｉｘａｔｉｏｎ ｒａｔｅｓ ａｎｄ Ｎｅｔ ｃｏｒｔｉｃｕｌａｒ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ

项目
Ｉｔｅｍｓ

再固定速率
Ｒｅｆｉｘａｔｉｏｎ ｒａｔｅ （％）

净光合速率
Ｎｅｔ ｃｏｒｔｉｃｕｌａｒ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ

／ （μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

年龄
Ａｇｅ

文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ

Ｐｆａｎｚ 等统计 ３９ 种
３９ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｌｌｅｃｔｅｄ ｂｙ Ｐｆａｎｚ ｅｔ ａｌ． ５—９８ - ０—６０ ［１４］

Ｔｅｓｋｅｙ 等统计 ４４ 种
４４ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｌｌｅｃｔｅｄ ｂｙ Ｔｅｓｋｅｙ ｅｔ ａｌ． １９—１２６ - ０—１０ ［８］

王玮等统计 ２１ 种
２１ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｌｌｅｃｔｅｄ ｂｙ Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ． ５—１２６ - ０—１２ ［７］

垂枝桦 Ｂｅｔｕｌａ ｐｅｎｄｕｌａ ９７ - - ［５２］

蓝桉 Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｇｌｏｂｕｌｕｓ ７３—８９ - １ ［４７］

王文杰等统计 １０ 种
１０ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｌｌｅｃｔｅｄ ｂｙ Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ． - ０—１０ - ［９］

黄菠萝 Ｐｈｅｌｌｏｄｅｎｄｒｏｎ ａｍｕｒｅｎｓｅ - １．７８ ３ ［２９］

水曲柳 Ｆｒａｘｉｎｕｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ - ２．０６ ３ ［２９］

白桦 Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ - １．４１ ３ ［２９］

胡桃楸 Ｊｕｇｌａｎ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ - １．７３ ３ ［２９］

落叶松 Ｌａｒｉｘ ｇｍｅｌｉｎｉ - １．１１ ３ ［２９］

油松 Ｐｉｎｕｓ ｔａｂｕｌａｅｆｏｒｍｉｓ - ０．５２ ３ ［２９］

樟子松 Ｐｉｎｕｓ ｓｙｌｖｅｓｔｒｉｓ - ０．９６ ３ ［２９］

红松 Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ - ０．２１ ３ ［２９］

旱柳 Ｓａｌｉｘ ｍａｔｓｕｄａｎａ - １．５７ ３ ［２９］

糖槭 Ａｃｅｒ ｓａｃｃｈａｒｕｍ - １．４１ ３ ［２９］

　 再固定率为树干在黑暗（ＥＡ（ｄ））和光照（ＥＡ（ｌ））时所释放 ＣＯ２量来估算：再固定率＝（ＥＡ（ｄ）– ＥＡ（ｌ）） ／ ＥＡ（ｄ） × １００． 数值高于 １００％表明
树干吸收 ＣＯ２ ． –表示数据不清

由于皮层光合的再固定作用，从而减少树干向大气释放 ＣＯ２量。 有资料显示皮层光合作用可减少树干向

大气排放 ５０％—１００％，甚至大于 １００％的 ＣＯ２量
［８］。 皮层光合作用固定 ＣＯ２量可补偿 ６０％—９０％呼吸造成的

潜在碳损失，有时可超过其 ＣＯ２释放量［８，４５］。 但通过１３Ｃ 标记发现只有约 ６％—１７％的标记碳被枝条和叶柄绿

色组织光合利用，其余大部都释放到大气中［４４］。 由此可见，皮层光合对树干 ＣＯ２再固定和释放的作用存在着

个体和种间的差异，并与测定的季节和方法有关，现有的技术条件还很难准确地区分树干呼吸的各个分量。
１．３　 树干液流对树干 ＣＯ２释放通量和皮层光合作用影响

树干液流密度通过改变树干木质部液流中的 ＣＯ２浓度，改变树干韧皮部和形成层的代谢活动等从而影响

树干 ＣＯ２释放通量和皮层光合作用。 白天树干液流密度较高时，树干组织呼吸产生大量 ＣＯ２随着树干液流向

上运输，导致局部测定法测定树干呼吸的数值夜间高白天低。 另外，由于土壤溶液和根木质部液流 ＣＯ２浓度

低于树干液流 ＣＯ２浓度，白天树干液流具稀释作用，也可导致白天树干 ＣＯ２释放通量比晚上小［７，５３，５４］。 另一方

面，由于白天冠层蒸腾作用的影响，韧皮部和形成层等细胞因缺水膨压下降，其细胞的代谢活动也下降，夜间

通过根吸水和树干贮水，水分回流到韧皮部和形成层，因而树干代谢活动增强，从而导致夜间树干 ＣＯ２释放通

量增大［７，５５］。
Ｌｅｖｙ 等研究指出液流与树干呼吸之间存在正相关关系，对呼吸的影响可以占呼吸速率高峰值的 １２％，液

流中 ＣＯ２的运输速度可以达到 ０．０３—０．０３５ ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，皮层光合相当于叶片光合作用的 ０．５％—７．１％［５６］。
Ａｎｇｅｒｔ 等通过测定 Ｏ２气法估算约有 ４０％的 ＣＯ２溶解在液流中，这部分溶解的 ＣＯ２被是树干光合或随着液流向

上运输［５７］。 在野外或控制温度条件下的树干液流速率与木质部液流 ＣＯ２浓度有很好的负耦合关系，当晚上

（雨天或去掉树叶后）树干液流逐渐减少时，木质部的 ＣＯ２浓度随之上升，当白天液流上升时刚好有相反的结
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果，木质部的 ＣＯ２浓度随之下降［２４，５８］。 在校正液流运输 ＣＯ２量后，２４ 小时里有 ６６％的活细胞呼吸产生的 ＣＯ２

被扩散到大气中［８］。 对木荷（Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ）的研究显示白天树干液流密度明显影响树干 ＣＯ２释放通量，二
者显著负相关，并且由于液流的影响，树干 ＣＯ２释放通量对树干温度的敏感性会下降［２２］。 可见，由于树干液

流运输 ＣＯ２的作用，引起树木组织的 ＣＯ２含量发生变化，从而导致皮层光合和树干 ＣＯ２释放通量的改变，同时

也影响到它们与其它环境因子的关系。
１．４　 皮层光合的其它重要生理特性

有关皮层光合作用的途径目前还没有一致的结论。 有研究认为树皮绿色组织和其叶片一样是 Ｃ３光合途

径，有些研究则认为典型的 Ｃ３叶片植物的茎和叶柄绿色组织存在 Ｃ４光合碳固定途径［２０，３３，３９］。 早期 Ｎｉｌｓｅｎ 认

为 ＣＡＭ 植物的叶片多是 Ｃ３途径，但其茎光合多为 ＣＡＭ 途径，其它植物茎光合为 Ｃ３途径［９，１７］。 Ｂｅｒｖｉｅｌｅｒ 等通

过欧洲山毛榉树皮组织的光合酶动力学特性测定，认为其光合途径为 Ｃ３途径［１９］。 Ｉｖａｎｏｖ 等对欧洲赤松 Ｃ４酶

的研究认为树皮绿色组织可能和其叶片一样是 Ｃ３光合途径［５９］。 后来有些研究显示树干皮层光合途径介于

Ｃ３和 Ｃ４之间，或类似于 Ｃ４的途径［６０］，如毛竹茎光合色素含量以及光合酶活性类似于 Ｃ４光合途径［３８］，烟草

（Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｔａｂａｃｕｍ）和芹菜（Ａｐｉｕｍ ｇｒａｖｅｏｌｅｎｓ）的茎也存在类似 Ｃ４ 光合途径的特征［２０，３８］。 Ｗａｎｇ 等对杨树

（Ｐｏｐｕｌｕｓ ａｌｂａ × Ｐ． ｂｅｒｏｌｉｎｅｎｓｉｓ）枝和树皮等绿色组织的色素和光合酶研究表明，盐碱胁迫能够调节 Ｃ３木本植

物树皮、树枝和叶片内 Ｃ４相关酶的活性，通过 Ｃ４酶识别植物光合途径时，需考虑环境规律和单位表达方式的

差异［２１］。 因此，不同种类树干皮层光合途径可能不同，同时环境因子也可能会影响皮层光合途径。 虽然某些

研究证明皮层光合有区别于 Ｃ３途径的特征，但是这种特征并不是典型的 Ｃ４途径特征，且直接的证据并不多，
今后还需要更多更深入的研究［９］。

除了在光照条件下皮层能够光合作用外，在暗的条件下 ＣＯ２也可通过其它形式被固定（如 ＨＣＯ－
３，） ［１４］。

液流中的 ＣＯ２以 ｐＨ 值的不同有 Ｈ２ＣＯ３、ＨＣＯ－
３ 和 ＣＯ２－

３ 等多种形式。 几乎所有树干活细胞含有 ＰＥＰ 羧化酶

（ＰＥＰ： Ｐｈｏｓｐｈｏｅｎｏｌｐｙｒｕｖａｔｅ）。 ＰＥＰ 羧化酶属调节酶，它的底物是 ＨＣＯ－
３，ＰＥＰ 羧化酶能够利用液流中的

ＨＣＯ－
３，从而固 ＣＯ２

［１４，２０］。 ＰＥＰ 羧化酶的羧化产物是草酰乙酸。 草酰乙酸可进一步转变成苹果酸、天冬氨酸，
也可能产生丙酮酸。 同时 ＰＥＰ 羧化酶也有回补功能，可补充柠檬酸循环的中间产物草酰乙酸与苹果酸［６１］。
已经证明 Ｃ３、Ｃ４植物的 ＰＥＰ 羧化酶都参与光合四碳酸的产生（苹果酸和天冬氨酸），但这些产物在 Ｃ４植物和

Ｃ３植物中的作用有差别［６１］。 资料表明树干组织内的 ＰＥＰ 羧化酶合成苹果酸过程是不同于皮层光合作用途

径，是另一种有机物合成途径：它不需要光，受到体内 ｐＨ 值的影响，合成有机物溶于水，并可随液流运输，这
种有机物的运输速率比 ＣＯ２溶于水的运输速率更高［６２］。 同位素标记也表明树干组织内存在 ＰＥＰ 羧化酶暗光

合途径，ＰＥＰ 羧化酶能够捕获 ＣＯ２合成苹果酸，苹果酸能被液流运输到茎和叶的维管束鞘，进而类似于 Ｃ４途

径的光合作用［２０］。
皮层光合在利用资源和产物分配等方面的研究目前还很少。 同位素示踪栎树（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｇｅｍｉｎａｔａ）实验发

现，尽管在一个生长季内地上部分的１３Ｃ 水平就能与外界空气的１３Ｃ 相平衡，但是地下生物量整合这一新１３Ｃ
的过程却异常缓慢，根系取样发现 ３３％的新形成根系并不是新近形成的光合产物所形成的［９，６３］。 对植物遮光

处理表明树皮的皮层光合产物对芽，甚至新叶的发育有贡献，同时皮层光产物对整个植物的碳平衡有重要作

用［４７，４９，６４］。 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，或者根据

光合产物形成的部位不同，可以分为叶片形成的光合产物和非叶片形成的光合产物。 这些光合产物的差异可

能会影响到其它器官，包括根系、树干呼吸等特征［９］。 总体上讲不同来源的光合产物其生理功能复杂，研究

方法和手段不多，还有待今后深入研究。

２　 皮层光合作用的测定方法

目前对于如何测定皮层光合作用并没有标准方法。 当前技术条件下，树干再固定速率很难独立测定，应
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用最多的方法是以减少树干 ＣＯ２排放百分比来表示，即树干在暗条件下的释放通量和光照条件下释放通量的

差占暗条件下释放通量的百分比来估算［８］。 因此，树干呼吸的测定方法在很大程度上就是皮层光合作用的

测定方法。
２．１　 ＣＯ２气体交换法

树干呼吸的测定方法有多种，目前应用最多的是气体交换法。 这种方法通常在树干（枝）一定部位（或全

部）的表面借助仪器或装置形成一个封闭的气室，测定该气室的 ＣＯ２通量［２３］。 ＣＯ２通量的测定可用碱液直接

吸收，气相色谱仪，或连接 ＣＯ２气体分析仪等方法测定。 这种气体交换法又可根据气路结构的不同分为开路

系统和闭路系统，或根据样品分为离体测定法和原位测定法（活体测定法），具体方法可参阅王文杰等的论

述［２８］。 特别是原位气体交换法不伤害组织，操作简便经济，并可对同一样品进行连续快速的重复测定，测定

的结果往往可信度较高，也是当今研究的主流方法［２８］，但这种气体交换法必需依赖于气室取样，其弊端在于

气室内微气候会发生改变，不适于长期测定，也很难应用于高大的整株乔或大范围长时间连续的测量［６５］。 当

然，离体法也有其优点，可测定不同组织（如韧皮部、皮材和心材等）的呼吸 ＣＯ２释放量和光合量，这点目前原

位测定还无法做到。

图 １　 树干内部 ＣＯ２的源和汇图解（引自文献［８］）

　 Ｆｉｇ．１　 Ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｏｆ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｓｏｕｒｃｅｓ ａｎｄ ｓｉｎｋｓ ｏｆ ＣＯ２ ｉｎｓｉｄｅ ａ

ｓｔｅｍ ｓｅｇｍｅｎｔ ｏｆ ａ ｔｒｅｅ （ｃｉｔｅｄ ｆｒｏｍ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ［８］）
　 １， ＣＯ２从内皮层（１ａ）、形成层（１ｂ）、木射线细胞（１ｃ）和液流运移

过程（１ｄ）向外扩散；２， 皮层光合作用固定 ＣＯ２（ＣＯ２来源于 ａ、ｂ、

ｃ、ｄ 等部位）；３， ＣＯ２扩散到液流中并随液流向上运输（３ａ、３ｂ、３ｃ）

２．２　 改良质量平衡法

质量平衡法也是基于气体交换法，它把气体交换法

与树干体内 ＣＯ２测定，以及液流速率测定等方法组合，
从而更准确地估算树干呼吸的方法。 以前人们认为木

质组织呼吸产生的 ＣＯ２几乎立即释放到大气中，假定局

部释放 ＣＯ２的通量起源于相应组织的呼吸，组织的呼吸

速率与通过树皮释放出的 ＣＯ２通量相等［８］。 基于这种

理论的认识采用局部质量法测定的结果差别 很

大［２３，６６⁃６８］。 新的研究显示树木内部 ＣＯ２以多种形式存

在，且树木内部的 ＣＯ２来源至少包括树木组织本身产生

的 ＣＯ２，和木质部液流从更低部位向上运输的 ＣＯ２（包
括根系从土壤中吸收的 ＣＯ２） ［８］。 这两个来源的 ＣＯ２混

合在一起后，有一部分被树干释放到大气中（称为树干

ＣＯ２释放通量），一部分被皮层叶绿体光合利用（称为皮

层光合作用），一部分继续随液流传输到更高的部位

（称为液流运输通量），还有部分以气态形式存留树干

中（称为树干储存通量） （如图 １） ［５，７，２３］。 基于这种新

的认识，ＭｃＧｕｉｒｅ 等提出了考虑树干 ＣＯ２所有通量的质

量平衡假说和质量平衡测定法［５］，毛子军等曾将该理

论介绍到国内［２３］。 该理论认为，树干的呼吸量是树皮的 ＣＯ２释放通量与液流中溶解的 ＣＯ２和一定时间内液

流中 ＣＯ２浓度的平均升高或降低量（储存通量）之和：
Ｒｓ ＝ ＥＡ ＋ ＦＴ ＋ ΔＳ （１）

式中：Ｒｓ为该段树干的呼吸速率（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１），即单位体积木本组织单位时间呼吸产生的 ＣＯ２；ＥＡ为树干表

面积的树皮释放的 ＣＯ２释放通量（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１），ＦＴ为运移通量（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）；ΔＳ 为一定时间内液流中 ＣＯ２

浓度的平均升高或降低量（储存通量） （μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）（图 ２）。
通过公式（１）的各分量测量，能较好地估算树干的呼吸量，但这公式还无法解释树干直径的影响以及液

流运输 ＣＯ２浓度梯度等问题。 因此，Ｂｏｗｍａｎ 等对此公式修正为［２７］：
Ｒｓ ＝ β × ＥＡ ＋ ＦＴ ＋ ΔＳ （２）
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式中：β 为树干表面积（ｍ２）与边材体积（ｍ３）比，ＥＡ，ＦＴ，ΔＳ 与上面相同。
与 ＭｃＧｕｉｒｅ 等的质量平衡方程相比，Ｂｏｗｍａｎ 等的新方程（２）对 Ｒｓ的估算不仅考虑了边材的体积，还考虑

到了树干表面积与边材体积之比对树干 ＣＯ２的影响。 然而其方法计算树干呼吸分配时仍然把皮层光合作用

对呼吸的影响归到树干 ＣＯ２储存通量（ΔＳ）中。 根据相关的研究结果［８，９，１６，２２，２３］，我们认为该计算方法依然不

够完善，无法解释当液流 ＣＯ２达到饱和时，树干液流仍可输送 ＣＯ２的机理，同时计算树干液流 ＣＯ２浓度垂直分

布时会产生很大的误差。 因此，需要将 ΔＳ 进一步分解为：
ΔＳ ＝ ΔＳＳ ＋ Ｐｃ （３）

　 图 ２　 树干内部和向外输出 ＣＯ２ 通量的概念模式（根据文献［２０］
改编）

　 Ｆｉｇ．２ 　 Ｃｏｎｃｅｐｔｕａｌ ｍｏｄｅｌ ｏｆ ＣＯ２ ｆｌｕｘ ｆｒｏｍ ａｎｄ ｗｉｔｈｉｎ ａ ｓｔｅｍ
ｓｅｇｍｅｎｔ （ｍｏｄｉｆｉｅｄ ａｆｔｅｒ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ［２０］）
ＥＡ 为树干表面积的树皮释放的 ＣＯ２ 释放通量；ＥＴ 为 ＣＯ２ 流出

量；ＣＯ２ 流入通量 ＩＴ；ΔＳ 为储存通量，ΔＳＳ 为真正的树干 ＣＯ２ 储存

通量，Ｐｃ 为皮层光合作用通量

这里 ΔＳＳ为真正的树干 ＣＯ２储存通量，一定时间内

液流中 ＣＯ２浓度的平均升高或降低量，Ｐｃ为皮层光合作

用通量（图 ２）。
把 ΔＳ 分解后，ΔＳＳ与真正与液流和树干体积相关

的储存通量，Ｐｃ则与树干的光合表面积相关的皮层光合

作用通量。 结果可以减少树干液流 ＣＯ２垂直梯度计算

的误差，也解决了当液流 ＣＯ２达到饱和时树干液流仍可

输送 ＣＯ２的问题。 由于 Ｐｃ能够用仪器直接测出，因此

可减少树干呼吸计算的不确定性。
我们根据以上的修正设计了一套装置用于野外测

定（如图 ３）。 测定系统由气室和红外 ＣＯ２分析仪、热扩

散式探针、固态非色散红外 ＣＯ２传感器、微型有效光合

辐射仪和热电偶等组成。 本系统可在野外自然状况下

实时同步测定树干 ＣＯ２释放通量、树干液流、树干温度、

图 ３　 树干呼吸测定装置示意图

Ｆｉｇ．３　 Ａ ｄｅｖｉｃｅ ｏｆ Ｓｔｅｍ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔ
　 １．液流探针 ｓａｐｆｌｏｗ ｓｅｎｓｏｒ；２，５，８． 温度传感器 ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｅｎｓｏｒ；３．

出气管 ｇａｓ ｏｕｔｌｅｔ；４，９．ＣＯ２传感器 ＣＯ２ ｓｅｎｓｏｒ，６．辐射传感器 ＰＡＲ

ｓｅｎｓｏｒ；７．气室 ｇａｓ ｃｈａｍｂｅｒ；１０．气体缓冲瓶 ｇａｓ ｉｎｌｅｔ ｂｕｆｆｅｒ ｂｏｔｔｌｅ

树干接收光照强度和树干木质部 ＣＯ２浓度的数据。 可

计算出树干的皮层光合作用强度，树干的 ＣＯ２呼吸通

量，树干液流运输 ＣＯ２通量，树干 ＣＯ２贮存通量。 这样

可将树干液流、木质部 ＣＯ２浓度和皮层光合作用三者进

行有机整合来研究树干呼吸产生 ＣＯ２的分配，克服以往

三个环节单独分开研究而无法建立相关关系的缺点。
当然由于这种方法还是基于气体交换测量 ＣＯ２的方法，
仍然无法测量组织内的 ＰＥＰ 羧化酶合成苹果酸途径对

ＣＯ２的影响。
２．３　 同位素标记法

稳定同位素技术具有示踪、整合和指示等多项功

能，及其检测快速、结果准确等特点，常应用在生态系统

中研究生物与环境的关系，整合不同时间和空间尺度生

态过程与机制。 目前，利用稳定碳同位素技术研究植物

个体与环境的关系，探讨生态系统的气体交换机制，特
别是土壤呼吸方面已有较多的报道［２８，６５］。 同位素标记技术在树干呼吸、皮层光合作用以及树干液流研究中

的应用难度较大，如何将标记同位素 ＣＯ２导入液流中一直是难点。 目前有两种方法，一种是在野外树干基部

直接注入１３ＣＯ２溶液的方法来量化示踪树干液流中的 ＣＯ２去向［４４，６９］。 另一种是用离体枝条基部放进预先制好

的１３ＣＯ２溶液中，通过改变 ＶＰＤ（Ｖａｐｏｒ Ｐｒｅｓｓｕｒｅ Ｄｅｆｉｃｉｔ）来调节蒸腾速率等方法研究树干液流中的 ＣＯ２ 去

向［７０］。 这两种方法思路一致，都是向树干液流中导入溶解有标记的１３ＣＯ２溶液后，研究它们在植物体被光合、

９　 ２１ 期 　 　 　 蔡锡安　 等：树干皮层光合作用：生理生态功能和测定方法 　
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运输和释放的过程。 这种方法具有成本低、相对简单、便于野外操作等特点，同时能较好地区分碳在树干内的

分配和内循环过程，也可甄别呼吸作用对新形成碳水化合物和储藏碳水化合物资源利用情况［６９］。 但是植物

皮层光合作用可能存在同位素生化分馏，目前尚不清楚植物皮层光合的生化分馏会导致多大程度的重同位素

富集或亏损。 当然还有其它的同位素技术，如 Ｕｂｉｅｒｎａ 等提出的树干闭路平衡气室方法，这种方法能更简便

准确地测定树干呼吸 ＣＯ２ δ１３Ｃ 的比值，减少非平衡气室法带来的误差，但该方法需 １５±２ ｈ 的平衡时间，不能

测定快速变化以及树干受伤有丰富树脂的种类［７１］。 另还有１４Ｃ、１１Ｃ 等技术和方法，Ｅｐｒｏｎ 等已作过详细的介

绍［７２］。 在生态系统水平上，Ｗｉｎｇａｔｅ 等采用的激光稳定同位素分析仪基于可调谐式二极管激光器的吸收光谱

法结合涡度协方差技术和树干液流技术测量森林生态系统碳同位素组分，这种方法能较好地在林分水平上测

定 ＣＯ２同位素甄别［７３］，具有广阔的应用前景，但这种测定系统复杂，成本高。

３　 问题与展望

皮层光合作用是植物长期进化过程中保留下来的古老功能。 皮层光合过程中皮孔不参与活动，不会导致

水分散失，同时木质部内部高的 ＣＯ２浓度和低的光呼吸，ＣＯ２浓度是非限制因子，它是树干内部 ＣＯ２再固定、释
放等内循环过程的重要部分［８］。 由于皮层光合作用的树干可以对呼吸产生的 ＣＯ２进行再固定，从而减少了维

持和构建木材所需要的叶片光合产物供应，减少器官呼吸向外界释放 ＣＯ２，使植物在 Ｃ 利用上更加经济，是叶

片光合的重要补充［４，９，１６］。 特别是在受到环境胁迫时植物再循环利用呼吸释放出来的 ＣＯ２，有助于植物延长

生命［１２］。
由于与皮层光合作用相关的生理生态因素十分复杂，皮层光合作用与树干呼吸和液流速率之间的关系和

机制还不清楚，很多问题还需深入研究，主要有如下几个方面：１） 皮层光合作用的测定在理论和方法上还存

在很多尚未解决的难题。 目前树干呼吸和光合作用的测定有诸多困难，其主要原因是树干内部的 ＣＯ２来源复

杂，不同深度的 ＣＯ２浓度也不相同，并且还没有方法能准确区分 ＣＯ２来源各个组分的比例。 如何简捷准确地

测定树干内部各组分的 ＣＯ２浓度，以及不同深度的 ＣＯ２浓度，方便快速地计算皮层光合作用，目前还没有理想

的技术支持。 ２） 溶解在液流中 ＣＯ２最终去向何处？ 它能否进入叶片组织？ 或者在到达叶片之前就释放到大

气中，还是被树干（枝）绿色组织同化？ 如果溶解于液流中的 ＣＯ２运输到叶片并被叶片同化，那么当前 ＣＯ２气

体交换方法测定的叶片光合速率可能被低估了。 ３）皮层光合作用的光合途径是何种类型？ 其光合产物如何

在液流中运输？ 其光合产物对植物的生长有何影响等等目前都还不了解。 ４）树干内部 ＣＯ２的产生、运输和释

放的过程和机理我们了解得还很不够。 在树干内部 ＣＯ２内循环过程中，树干（枝）组织结构以及外界环境因

素如温度、光照、ｐＨ 值等对 ＣＯ２内循环的影响我们也还不清楚。
为了更深入地认识树干生理生态学机理，更准确地解释树干 ＣＯ２释放通量的变异，建议加强如下研究：１）

加强理论和测定方法的研究。 如今后在方法上应综合运用稳定碳同位素示踪、ＣＯ２、Ｏ２微探测和树干液流等

技术，准确计算树干内部 ＣＯ２的各个组分比例，准确检测树干内部 ＣＯ２的来源和去向，以及皮层光合产物的合

成途径和去向，同时分析各个组分与影响因素的关系，才能深入揭示树干呼吸和皮层光合作用的生理机制。
本文介绍的修正后的质量平衡法虽然考虑了皮层光合作用对 ＣＯ２释放通量的影响，但它仍是气体交换法与其

它方法的联用，依然有气体交换法的缺点和不足。 有学者同时测量 ＣＯ２和 Ｏ２可较准确地计算树干呼吸和液

流运输 ＣＯ２通量。 Ｏ２在水中的溶解度远低于 ＣＯ２，在光合作用中 Ｏ２与 ＣＯ２密切相关，测量 Ｏ２法可直接估算树

干真实呼吸量［５７］。 在液流速率接近零的情况下，大部分树木组织在一定的呼吸底物下，Ｏ２ 输入摩尔通量

（ ＩＯ２）可大致地等于 ＣＯ２输出摩尔通量（ＥＣＯ２）（ＥＣＯ２ ／ ＩＯ２ ＝ １）。 如果 ＥＣＯ２ ／ ＩＯ２＜１，说明存在“ＣＯ２丢失现象”，可
能是被 ＰＥＰ 羧化酶暗光合作用或由液流向上运输；如果 ＥＣＯ２ ／ ＩＯ２＞１，说明液流释放 ＣＯ２，可能从低处（根或土

壤）向上运输 ＣＯ２［
５７ ］。 ＣＯ２和 Ｏ２联测法可直接计算树干呼吸量，把液流运输的 ＣＯ２较准确地计算出来，因而

能有效地区分皮层光合作用量和液流运输通量。 但是，树干内部 Ｏ２主要来自皮层光合作用放氧、液流运输

氧，以及从树皮扩散到内部的氧。 有研究表明液流运输氧是主要供氧途径［８］，如果液流是主要运输氧的途

０１ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３５ 卷　
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径，那么上述 ＣＯ２和 Ｏ２联测法的结果将会大大偏低，因为它无法计算皮层光合作用放氧量和液流运输氧量。
因此，应用稳定碳同位素示踪技术，结合更简捷准确测量树干内部 ＣＯ２和 Ｏ２的技术，来识别皮层光合作用的

光光合和暗光合分量，是以后研究的重要方向。 ２） 从微观层面上揭示其功能。 虽然现在我们认识到树干内

部的 ＣＯ２主要来自于组织的自养呼吸，但我们并不知道树干释放和再利用 ＣＯ２由何种基因组调控。 因此有必

要开展树干呼吸和光合的微观研究，找出其功能调控基因组。 有研究表明，ＣＡ（ｃａｒｂｏｎｉｃ ａｎｈｙｄｒａｓｅ）家族成员

对 ＣＯ２再固定有重要作用，但 ＣＡ 基因家族中各成员在 ＣＯ２再固定过程中哪些有重要作用，以及所产生 ＨＣＯ－
３

的去向如何等至今尚未清楚［７４］。 ３） 在宏观上进行尺度扩展研究。 土壤⁃植被⁃大气连续体中碳循环是重要组

成部分，陆地生态系统通过植物光合作用与呼吸作用与大气进行 ＣＯ２交换。 生态系统 ＣＯ２净交换和生态系统

呼吸研究都没有考虑树干的光合作用［７５］。 已有的研究表明，树干光合作用对生态系统的碳平衡是不能忽略

的［７６］。 目前还没有理想的方法在生态系统水平上估算树干光合作用。 王文杰等介绍过一些学者在尺度扩展

方面的探讨［９］。 如，Ｌｅｖｙ 和 Ｊａｒｖｉｓ 的年辐射总量和树枝表面积指数公式［７７］；Ｃｅｒｎｕｓａｋ 和 Ｍａｒｓｈａｌｌｒ 整合光合有

效辐射、光量子效率、光合和呼吸的 Ｑ１０值和树干表面温度等参数的模型［７８］；另外还有 Ｄａｍｅｓｉｎ 计算欧洲山毛

榉直径小于 ４ ｍｍ 嫩茎的异速生长模型等［７６］。 总的来说，这些对树枝光合作用的模型扩展仍在枝条到林分水

平，还很少整合到区域水平。 在宏观上有多种技术和方法研究陆地生态系统的碳循环。 如在林分水平上，通
过测定树干边材单位体积的呼吸量，然而通过树干边材体积参数向上扩展［７９］；另还有温度模型、Ｎ 含量模型

等［８０，８１］。 在区域水平上有通量观测，遥感和同位素整合等技术［６５，７２，８２，８３］。 如何把皮层光合作用的测量数据

通过适当的参数向上扩展，与呼吸模型、涡度协方差技术和遥感技术相融合，来提高区域尺度结果的可靠性还

有很多工作要做。
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