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不同供水下白羊草（Ｂｏｔｈｒｉｏｃｈｌｏａ ｉｓｃｈａｅｍｕｍ）离体根呼
吸特征
———基于稳定碳同位素示踪技术

刘　 琦，李　 鹏，刘　 莹，肖　 列，黄　 鹏，汤珊珊
西安理工大学 陕西省西北旱区生态水利工程国家重点实验室培育基地，西安　 ７１００４８

摘要：植物根呼吸是土壤呼吸的主要组成，研究根呼吸对生态系统碳收支及碳平衡有重要意义。 采用１３Ｃ 脉冲标记技术，在 ３ 种

供水条件下，对比不同根离体时间（标记后 ０，６，２４，４８，２１６，３６０ ｈ）的白羊草离体根呼吸速率和根呼吸释放的 δ１３Ｃ 同位素比值

变化，分析根参数与离体根呼吸相关性。 结果表明：１）不同离体时间的离体根呼吸速率变化趋势一致，３ 种供水条件下无显著

差异，均在 ０—２０ ｍｉｎ 急剧下降，下降范围为 ３２％—３９％。 ２）测定离体根呼吸释放的 δ１３Ｃ 在不同离体时间的变化，为实时监测

转移到白羊草根系的１３ＣＯ２在根部释放的过程提供了新思路；不同离体时间，３ 种供水条件下根呼吸释放的 δ１３Ｃ 在 ２ ｈ 内均值大

小呈：供水充分＞轻度胁迫＞重度胁迫。 随离体时间（０ ｈ—３６０ ｈ）推移根呼吸释放的 δ１３Ｃ 均值先增大后减小，在 ２１６ ｈ 达到峰值

３１．４６‰；３）离体根呼吸速率和根呼吸释放的 δ１３Ｃ 受根系根面积、比根面积、Ｎ 含量、Ｃ ／ Ｎ 及根组织 δ１３Ｃ 的影响显著。 ４）轻度水

分胁迫可促使根系生长（Ｃ 固定）和根呼吸（Ｃ 代谢）同时增加。

关键词：白羊草；供水条件；１３Ｃ 脉冲标记；离体根呼吸速率；根呼吸释放的 δ１３Ｃ
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土壤呼吸是生态系统碳循环的重要环节，作为大气 ＣＯ２重要的来源和土壤碳库主要的输出途径，是陆地

生态系统第二大碳通量，全球每年由土壤释放的 ＣＯ２量为 ９８ Ｐｇ［１］，土壤 ＣＯ２呼吸会显著加剧大气中 ＣＯ２浓度

的增高［２］，加剧温室效应。 植物根系是土壤 Ｃ 输入的主要途径［３⁃４］，植物光合作用固定的碳量约 ５０％由根呼

吸释放［５⁃６］，研究表明根呼吸占土壤呼吸的大部分，由根呼吸损失的碳占土壤碳释放量的 ４０％—７０％［７⁃１０］，这
表明研究根呼吸对揭示生态系统碳收支及生物圈碳平衡具有的重要意义。

目前，有学者研究发现土壤水分、温度、养分等环境因素可通过影响植物光合同化物的形成及其在叶、茎
和根中的分配，进而影响根系形态和根系呼吸［１１⁃１２］。 测量植物根呼吸的方法分为直接法和间接法，直接法包

括离体根法、同位素法、ＰＶＣ 管气室法等，间接法分环割法和根排除法，这些研究方法可得出根呼吸速率变化

和根呼吸对土壤呼吸的贡献率［１３⁃１５］。 测定方法同样对根呼吸的估计存在差异性，如在对温带草原的研究中，
同位素法和排除根法所测定的根呼吸对土壤总呼吸的贡献率分别为 １９％和 ３９％［１３，１６］。 稳定碳同位素１３Ｃ 脉

冲标记技术是研究根系呼吸有机碳输入、输出的新方法，有着灵敏度高、扰动较小和理论上较合理等优点［１７］，
可定量研究植物输入到根部的碳［１８］和根际呼吸［１９⁃２０］，但不能反应光合碳从地上传输到根系后的代谢过程，即
根系中的碳在不同时间、不同供水条件下的呼吸释放过程少有研究，这是估算 Ｃ 平衡中的关键，需要相关研

究支持。
白羊草（Ｂｏｔｈｒｉｏｃｈｌｏａｉｓｃｈａｅｍｕｍ），是多年生禾本科孔颖草属 Ｃ４ 植物，为典型旱生植物，其繁殖能力快、再

生能力强、耐踩踏、耐旱、区域适应性强，成为陕北黄土丘陵区生产力较高的草种，白羊草的根系发达呈网状，
能拦截地表降雨有蓄水保土的作用，也是黄土高原退化草地恢复和 Ｃ 存储的重要植物之一。 在干旱半干旱

区水分胁迫是最普遍的环境胁迫，根系作为土壤和植物物质运移的交换器官［２１］，研究不同供水下根系对其的

响应对揭示植物抗旱性本质有重要的意义［２２］。 测定离体根呼吸释放的 ＣＯ２可研究离体根呼吸速率的变化规

律［１１］，但不能说明光合碳运输至根系后的运移及释放过程，而土壤水分、根系形态及根组织养分含量等都可

能影响离体根呼吸，因此本文采用稳定碳同位素脉冲标记方法，研究 ３ 种供水条件，供水充分（８０％田间持水

量，ＨＷ）、轻度胁迫（６０％田间持水量，ＭＷ）和重度胁迫（４０％田间持水量，ＬＷ）下，不同离体时间的白羊草离

体根呼吸及其影响因素，为定量研究光合碳传输到根系后的呼吸释放过程及根系固碳提供新思路，以期为在

不同水分条件下研究碳固定、代谢和估算提供理论依据。

１　 材料与方法

１．１　 实验材料与设计

１．１．１　 实验材料

（１）试验用土壤和种子情况

实验于 ２０１４ 年 ５ 月在西安理工大学进行。 实验用土壤采于陕北黄土丘陵区以白羊草为优势种的草地，
土壤类型为黄土，去除表层腐殖质和枯落物，取 ０—３０ ｃｍ 土壤均匀混合装袋，自然风干后过 ２ ｍｍ 筛，同时测

定其容重。 实验用白羊草种子于 ２０１３ 年 １０ 月采于陕北未受人为影响的草地，采收后装在纸袋内自然状态下

实验室储藏。 实验为盆栽控制实验，采用自制有机玻璃容器，每盆装土 ２．５ ｋｇ，容重与陕北采土样地容重相
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同，为 １．２ ｇ ／ ｃｍ３；总 Ｎ 含量 ０．６９ ｇ ／ ｋｇ；田间持水量为 ２２％。
（２）室内试验装置

自制有机玻璃容器：用于播种白羊草种子。 采用透明有机玻璃制成长方体容器，尺寸为 １９ ｃｍ×４ ｃｍ×２７
ｃｍ。 底部打双孔，内径厚度为 ４ ｃｍ，共计需要上述花盆 ７２ 个。

图 １　 双层密闭有机玻璃标记气室

Ｆｉｇ．１　 Ｄｏｕｂｌｅ⁃ｌａｙｅｒ ｓｅａｌｅｄ ｐｌｅｘｉｇｌａｓｓ ｌａｂｅｌｅｄ ａｉｒ ｃｈａｍｂｅｒ

自制双层密闭有机玻璃标记气室：用于测定土壤呼

吸速率。 采用透明有机玻璃制备的双层密闭有机玻璃

罩长方体容器，内层尺寸为 ５０ ｃｍ×５０ ｃｍ×８０ ｃｍ，四周

及底部密闭，顶部开口，开口尺寸 ３０ ｃｍ×３０ ｃｍ，并配有

尺寸相同的带密封条盖子；在玻璃罩相对两侧设置外层

密闭槽，外层槽厚 ５ ｃｍ，上下密封，仅在上下各留 ２ ｃｍ
直径的进出水口。 玻璃罩另相对两侧设置直径为 ４ ｃｍ
的进气口和出气口，采用相同尺寸橡胶塞密封，橡胶塞

中部打孔，插入外径 ８ ｍｍ，内径 ６ ｍｍ 导气管，上部进

气口除插入导气管外，在橡胶塞中部还插入玻璃导液

管，上述所有连接处均用凡士林密封，导气管连接仪器

进气口和出气口。 共计需要上述气室 ３ 个。 如图 １ 为

实验时在自制双层密闭有机玻璃标记气室中对白羊草

幼苗进行１３Ｃ 脉冲标记。
自制密闭根呼吸气室：用于测定离体根呼吸速率，

采用透明有机玻璃制备的有机玻璃罩长方体容器，尺寸

为 ２０ ｃｍ×１０ ｃｍ×２０ ｃｍ，顶部及底部密闭，两侧开口，开
口尺寸分别为直径为 ２ ｃｍ 的圆孔和直径为 ４ ｃｍ 圆孔，
并配有尺寸相同的橡胶塞，橡胶塞中部插入外径 ５ ｍｍ，
内径 ４ ｍｍ 导气管，分别连接仪器的进气口和出气口。
共计需要上述气室 ４ 个。
１．１．２　 实验设计

种子于 ２０１４ 年 ５ 月 １ 日播种，每个自制有机玻璃容器撒播 ５ 穴，出苗后每穴保留生长最旺盛的一株幼

苗，未出苗的种穴进行补植。 定苗后于 ２０１４ 年 ７ 月 １ 日开始控水实验处理，设 ３ 个土壤水分梯度，供水充分

（８０％田间持水量，ＨＷ），轻度胁迫（６０％田间持水量，ＭＷ），重度胁迫（４０％田间持水量，ＬＷ）；每个水分梯度

设 ２１ 盆重复；同时布设空白土壤样本 ９ 盆，每个水分梯度 ３ 盆重复。 盆栽土壤含水量控制采用称重法，每天

定时称重控制浇水，直至 ２０１４ 年 １０ 月 １ 日实验结束。 每盆白羊草生物量在控水处理前计入本底值重量，由
于幼苗的初始生物量 ０．８６７ ｇ 与实验结束时每盆白羊草湿生物量最大值 ５．８１２ ｇ 差值仅占整体盆栽控水总重

量 ３８８０ ｇ 的 ０．１％，且控水时间较短，因此忽略白羊草生长重量增加对水分处理控制的影响。
１．２　 实验测定与方法

１．２．１　 １３Ｃ 脉冲标记

标记于 ２０１４ 年 ９ 月 １３—１５ 日 ９：００—１２：００ 进行。 每个水分处理随机选取 １２ 株白羊草幼苗，放在自制

双层密闭有机玻璃标记气室内。 同时标记室内放入盛有约 ２ ｇ Ｎａ２ＣＯ３的小烧杯，烧杯顶部连接用于导入 ＨＣＬ
的导液管和用于加标记气体的导气管，导液管和气管接至标记气室外侧（连接处密封）。 采用 ＣＣＩＡ⁃ ３６ｄ⁃ＥＰ
二氧化碳同位素质谱仪（Ｌｏｓ Ｇａｔｏｓ Ｒｅｓｅａｒｃｈ，ＵＳＡ）监控标记室内 ＣＯ２浓度、δ１３Ｃ 值。 标记开始时，用针管注入

丰度为 ９９．９％１３ＣＯ２气体，标记室内初始 ＣＯ２浓度 ４５０ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ，δ１３Ｃ 值为 ５０００‰，温度 ２７—２８℃。 在标记过

程中，标记气室内 ＣＯ２浓度低于 ４００ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ，用针管从外接导管入口注入 １ ｍｏｌ ／ Ｌ ＨＣＬ 直至 Ｎａ２ＣＯ３反应放
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出１２ＣＯ２气体使标记气室 ＣＯ２浓度达到 ４５０ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ，若 δ１３Ｃ 低于 ５０００‰，则由气管加入１３ＣＯ２气体，重复此过

程，直至实验结束。 标记时间为 １２０ ｍｉｎ，标记结束时标记室内 ＣＯ２浓度约为 ４５０ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ，δ１３Ｃ 值为 ４０００‰。
１．２．２　 样品采集与离体根呼吸测定

１３Ｃ 脉冲标记结束后 ０，６，２４，４８，２１６，３６０ ｈ 进行样品采集和离体根系呼吸测定。 各处理未标记样品与标

记后 ３６０ ｈ 样品同一天（２０１５ 年 １０ 月 １ 日）按照上述方法采集。 在上述采集时段，分别取各水分处理的白羊

草幼苗 ３ 盆，手动将根系从土壤分离，用镊子收集根系，分离出的根系蒸馏水冲洗干净后用滤纸吸干水份，断
口涂抹凡士林后立即放入连接 ＬＧＲ 二氧化碳气体同位素质谱仪的自制根呼吸气室（采用高速测定模式，每秒

记录一次数据），测定 ０—２ ｈ 根系呼吸速率，扫描根系后，将根系 ６０℃恒温烘干 ４８ ｈ，称干重后粉碎，过 ０．１４９
ｍｍ 筛备用。
１．２．３　 样品稳定碳同位素及化学组分测定

（１）扫描与 δ１３Ｃ 测定

将采集的根样立即用扫描仪 （Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ １６８０ ， ＥＴＳＯＮ） 扫描 ， 再用根系图像分析软件（Ｗｉｎ ＲＨＩＺＯ
ＴＲＯＮ ２００５ａ ， Ｒｅｇｅｎｔ Ｉｎｓｔｒｕｍｅｎｔｓ ， Ｃａｎａｄａ） 对根形态参数进行测定。 比根长是根长与对应根长根系干重比

值。 取 ０．００５—０．００６ ｇ 植物根系样品采用 ＭｕｌｔｉＮ ／ Ｃ３１００ 德国耶拿总有机碳分 ／总氮分析仪（Ａｎａｌｙｔｉｋ Ｊｅｎａ
ＡＧ，Ｇｅｒｍａｎｙ）固体燃烧室中 １０５０℃高温充分燃烧后生成 ＣＯ２（同时记录样品 ＴＯＣ 值 ｇ ／ Ｋｇ），之后采用二氧化

碳同位素质谱仪检测样品的 δ１３Ｃ 值。 植物根系的 δ１３Ｃ 值的测定以 ＰＤＢ（ Ｐｅｅ Ｄｅｅ Ｂｅｌｅｍｎｉｔｅ）为标准，稳定碳

同位素比值据下式计算：

δ１３Ｃ＝（ １３Ｃ ／ １２Ｃ）Ｓａｍｐｌｅ－（ １３Ｃ ／ １２Ｃ）ＰＤＢ
（ １３Ｃ ／ １２Ｃ）ＰＤＢ

式中，（ １３Ｃ ／ １２Ｃ）ＰＤＢ 为标准物质 ＰＤＢ 的１３Ｃ ／ １２Ｃ，δ１３Ｃ 表示样品１３Ｃ ／ １２Ｃ 与标准样品偏离的千分率。
（２）Ｎ 浓度测定

采用凯氏定氮仪（Ｋｊｅｌｔｅｃ ２３００，Ｆｏｓｓ Ｔｅｃａｔｏｒ ＡＢ，Ｓｗｅｄｅｎ）测定根系组织 Ｎ 浓度。
１．３　 资料分析

试验数据均采用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ ２０１３ 绘图，在 ＳＰＳＳ ２１．０ 中采用线性回归及单因素法分析根参数与根呼

吸相关性。

２　 结果

２．１　 不同供水条件下离体根呼吸速率变化特征

如图 ２，３ 种供水条件下，不同根系离体时间的离体根呼吸速率在 ２ ｈ 内呈先急剧减小，略微增大后减小，
之后趋于平稳的趋势。１３Ｃ 脉冲标记完成后 ０ ｈ 时离体，３ 种供水条件下根呼吸变化趋势相似：０—２０ ｍｉｎ 急剧

下降，ＨＷ、ＭＷ、ＬＷ 依次下降 ３２．８０％、３５．１８％、３３．８２％，在 ６０ ｍｉｎ 左右降至最低。 分别在１３Ｃ 脉冲标记完成 ６，
２４，４８，２１６，３６０ ｈ 时离体，３ 种供水条件下根呼吸速率在 ０—２０ ｍｉｎ 均有急剧下降的趋势，下降百分比为

３２％—３９％，各离体时间的根系呼吸速率均在 ６０ ｍｉｎ 左右降到最低，其后变化趋于平缓。
３ 种供水条件下，离体根呼吸速率在１３Ｃ 脉冲标记后 ０—４８ ｈ 呈现波动性变化，４８—２１６ ｈ 均呈现增大趋

势，之后逐渐减小。 离体根呼吸速率范围在 ３００—４５０ μｇ ｇ－１ ｍｉｎ－１（图 ３）。 其中 ＬＷ 处理的根呼吸速率呈现

双峰变化趋势，在标记后 ０ ｈ 时最低，为 ３５６ μｇ ｇ－１ ｍｉｎ－１，６ ｈ 时达到第一个峰值 ４１３ μｇ ｇ－１ ｍｉｎ－１；ＭＷ 处理呈

现单峰变化，０—４８ ｈ 呈下降趋势，在 ４８ ｈ 最小，为 ３３８ μｇ ｇ－１ ｍｉｎ－１，２１６ ｈ 时达到峰值，为 ４３１ μｇ ｇ－１ ｍｉｎ－１；
ＨＷ 处理在 ０ ｈ 时根呼吸速率最大，为 ４１９ μｇ ｇ－１ ｍｉｎ－１，其后呈波动变化。
２．２　 不同供水条件下根呼吸释放的 δ１３Ｃ 变化特征

根呼吸释放的 δ１３ Ｃ 测定的环境变化小，平均气室温度 ２７—２８℃，平均气室 ＣＯ２ 浓度为 ４００—４５０
μｍｏｌ ／ ｍｏｌ。
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图 ２　 不同供水条件下离体根呼吸随呼吸时间的变化

Ｆｉｇ．２　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｅｘｃｉｓｅｄ ｒｏｏｔ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅｓ ｗｉｔｈ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｔｉｍｅ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｓｕｐｐｌｙ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

ＬＷ：重度胁迫，Ｌｏｗ ｗａｔｅｒｅｄ ；ＭＷ：轻度胁迫，Ｍｉｄｄｌｅ ｗａｔｅｒｅｄ ；ＨＷ：供水充分，Ｈｉｇｈ ｗａｔｅｒｅｄ

３ 种供水条件下，经１３Ｃ 脉冲标记后，不同根离体时间的根呼吸释放的 δ１３Ｃ 值在 ２ｈ 内呈先增大后减小的

趋势（图 ４）。１３Ｃ 脉冲标记后 ０ｈ 离体，３ 种供水条件下白羊草离体根呼吸释放的 δ１３Ｃ 值均小于－５‰，其中 ＨＷ
供水条件下根呼吸释放的 δ１３Ｃ 均值最大；ＨＷ 和 ＭＷ 处理的 δ１３Ｃ 值约在 ０—７０ ｍｉｎ 时呈逐渐上升趋势，在 ７０
ｍｉｎ 时达到峰值后呈缓慢降低趋势；而 ＬＷ 处理的 δ１３Ｃ 值则在 ４５ ｍｉｎ 达到峰值。１３Ｃ 脉冲标记后 ６ ｈ 离体，根
呼吸释放的 δ１３Ｃ 值对比 ０ ｈ 略增，δ１３Ｃ 均为负值，变化趋势与 ０ ｈ 相似。１３Ｃ 脉冲标记后 ２４ ｈ 离体，根呼吸释放

的 δ１３Ｃ 上升为正值，均值从大到小依次为 ＨＷ＞ＭＷ＞ＬＷ。１３Ｃ 脉冲标记后 ４８ ｈ 离体，根呼吸释放的 δ１３Ｃ 对比

之前的测定值，变化趋势有较明显改变，在 ＬＷ 和 ＨＷ 处理下根呼吸释放的 δ１３Ｃ 值先均呈较快上升趋势，分
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图 ３　 不同供水条件下离体根呼吸随根离体时间的变化

　 Ｆｉｇ．３　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｅｘｃｉｓｅｄ ｒｏｏｔ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅｓ ｗｉｔｈ ｒｏｏｔ ｅｘｃｉｓｅｄ

ｔｉｍｅ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｓｕｐｐｌｙ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

别 ７０ ｍｉｎ 和 ８０ ｍｉｎ 达到峰值，其后逐渐下降；ＭＷ 处理

下 δ１３Ｃ 值先缓慢上升，在 ８０ ｍｉｎ 时达到峰值。１３Ｃ 脉冲

标记后 ２１６ ｈ 离体，根呼吸释放的 δ１３Ｃ 值与之前对比，
ＨＷ 和 ＭＷ 处理下 δ１３Ｃ 值变化更为剧烈，且变化趋势

和范围相近，在 ０—９０ ｍｉｎ 内 ＨＷ 处理下 δ１３Ｃ 值从 １０．
９４‰上升到 ３８．９２‰，ＭＷ 处理下 δ１３Ｃ 值从 ８．９１‰上升

到 ３８．０２‰，其后逐渐下降；ＬＷ 处理下在 ０—５０ ｍｉｎ 内

从 ４．３０‰上升到 １５．６８‰，其后缓慢下降；其中 ＨＷ 处理

下根呼吸释放的 δ１３Ｃ 均值最大，比 ＭＷ 高 ８％，比 ＬＷ
高 １３２％。１３Ｃ 脉冲标记后 ３６０ ｈ 离体，根呼吸释放的 δ１３

Ｃ 对比 ２１６ ｈ 的 δ１３Ｃ 值有明显下降，ＨＷ 处理下在 １００
ｍｉｎ 达到峰值 １９．６４‰，ＭＷ 处理下在 ９０ ｍｉｎ 达到峰值

１６．６０‰，ＬＷ 在 ５０ ｍｉｎ 达到峰值 ３．３０‰；ＨＷ 水分条件

下根呼吸释放的 δ１３Ｃ 均值最大，比 ＭＷ 高 １０％，比 ＬＷ 高 ７１４％。 总体上，ＨＷ 和 ＭＷ 处理下的 δ１３Ｃ 值比 ＬＷ
后达到峰值， ＨＷ 处理下 δ１３Ｃ 均值略高于 ＭＷ，与 ＬＷ 差值较大。

３ 种供水条件下，根呼吸释放的 δ１３Ｃ 随１３Ｃ 脉冲标记后离体时间的推移呈先增大后减小的趋势（图 ５）。 ３
种供水条件下，１３Ｃ 脉冲标记后 ０—６ ｈ，根呼吸释放的 δ１３Ｃ 均为负值，标记后 ４８ ｈ 出现拐点，根呼吸释放的 δ１３

Ｃ 值增长迅速，并均在 ２１６ ｈ 达到峰值，其中 ＨＷ 处理的根呼吸释放的 δ１３Ｃ 值最大，为 ３１．４６‰，比 ０ ｈ 时增长

了 ４１７．７８％，其次为 ＭＷ 下根呼吸释放的 δ１３Ｃ，为 ３１．４６‰，比 ０ ｈ 时的 δ１３Ｃ 增长了 ３７５．６７％；再次是 ＬＷ 的 δ１３

Ｃ 值，为 １３．５４，比 ０ ｈ 时增长了 ２１３．４０％；标记后 ３６０ ｈ 离体测得，根呼吸释放的 δ１３Ｃ 急剧降低。
２．３　 不同供水条件下影响离体根呼吸的根参数特征

不同供水条件下根参数的特征不同（表 １）。 ＬＷ 处理下白羊草的总根长和总根面积显著增加，其中总根

长是 ＨＷ 处理总根长的 ２．８６ 倍，是 ＭＷ 的 ２．６０ 倍；总根面积约是 ＨＷ 和 ＭＷ 处理的 ２．７—３．０ 倍。 对比 ３ 个

水分处理下白羊草的比根长和比根面积发现，ＭＷ 处理的比根长显著大于其他两个处理，但比根面积却没有

显著差异。 根 Ｃ 含量在各个水分处理均无显著性差异。 根 Ｎ 含量随供水增加而增大，碳氮比随供水增加而

减小，差异均不大。

表 １　 不同供水条件下白羊草根参数特征（平均值±标准误）

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｒｏｏｔ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｂｏｔｈｒｉｏｃｈｌｏａ ｉｓｃｈａｅｍｕｍ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｓｕｐｐｌｙ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ（Ｍｅａｎ ±ＳＥ）

水分处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｓ

总根长 ／ ｃｍ
Ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈ

总根面积 ／ ｃｍ２

Ｒｏｏｔ ａｒｅａ

比根长 ／ （ｍ ／ ｇ）
Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｒｏｏｔ

ｌｅｎｇｔｈ

比根面积 ／ （ｍ２ ／ ｇ）
Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｒｏｏｔ

ａｒｅａ

根 Ｃ 量 ／ （ｇ ／ ｋｇ ）
Ｒｏｏｔ Ｃ

ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ

根 Ｎ 量 ／ （ｇ ／ ｋｇ ）
Ｒｏｏｔ Ｎ

ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ
Ｃ ／ Ｎ

ＨＷ ９３．５０９ ±１５．４２１ｂ ７．９６５±１．２１５ｂ ２５３．２２１±４８．０５１ｂ ０．２２３±０．０５５ａ ３５８．２７９±６．０８２ａ １７．６１７±０．３１３ａ ２０．４２２±０．５３５ｃ

ＭＷ １０２．５３１ ±１４．３３９ｂ ７．４２３ ±０．９１４ｂ ４２０．９６０±２８．５３９ａ ０．３０７±０．０２２ａ ３６７．２４８±６．７１８ａ １６．１０３±０．１２３ｂ ２２．８０２±０．３６０ｂ

ＬＷ ２６６．２５５±３６．０３４ａ ２２．０７５±３．１００ａ ２６４．７１３±２７．７６４ｂ ０．２２７±０．０２８ａ ３５９．５６３±６．４７１ａ １４．５３８±０．３６８ｃ ２４．８４５±０．５６７ａ

　 　 ＬＷ：重度胁迫，Ｌｏｗ ｗａｔｅｒｅｄ ；ＭＷ：轻度胁迫，Ｍｉｄｄｌｅ ｗａｔｅｒｅｄ ；ＨＷ：供水充分，Ｈｉｇｈ ｗａｔｅｒｅｄ；小写字母表示不同水分处理间差异显著（Ｐ＜０．５）

２．４　 不同供水条件下离体根呼吸与影响因子根参数的相关性

通过对白羊草离体根呼吸速率及根呼吸释放的 δ１３Ｃ 影响因素做相关分析（表 ２）可知：在 ＨＷ 供水条件

下离体根呼吸速率并未显著受到根系形态及养分因子的影响，根呼吸释放的 δ１３Ｃ 与根系全氮呈极显著负相

关关系。 在 ＭＷ 供水条件下，离体根呼吸速率与根呼吸释放的 δ１３Ｃ、根组织 δ１３Ｃ 三者间呈显著相关性，但这

两个指标与根系形态及组织养分浓度并未表达出显著相关性。 在 ＬＷ 供水条件下，离体根呼吸速率与根面积

呈显著正相关性，与比根面积呈极显著正相关性；根呼吸释放的 δ１３Ｃ 与根面积和 Ｃ ／ Ｎ 比均呈显著正相关。
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图 ４　 不同供水条件下根呼吸释放的 δ１３Ｃ 随呼吸时间的变化

Ｆｉｇ．４　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ δ１３Ｃ ｒｅｌｅａｓｅｄ ｏｆ ｒｏｏｔ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｗｉｔｈ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｔｉｍｅ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｓｕｐｐｌｙ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

表 ２　 不同供水条件下白羊草根呼吸与根参数的相关关系矩阵

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｒｏｏｔ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｒｏｏｔ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｓｕｐｐｌｙ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

影响因子
Ｆａｃｔｏｒｓ

根呼
吸速率
Ｒｏｏｔ

ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ

根呼吸释

放的 δ１３Ｃ
δ１３Ｃ

ｒｅｌｅａｓｅｄ
ｏｆ ｒｏｏｔ

ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ

根组

织 δ１３Ｃ
δ１３Ｃ ｏｆ
ｒｏｏｔ
ｔｉｓｓｕｅ

总根长
Ｒｏｏｔ
ｌｅｎｇｔｈ

总根面积
Ｒｏｏｔ
ａｒｅａ

比根长
Ｓｐｅｃｉｆｉｃ
ｒｏｏｔ

ｌｅｎｇｔｈ

比根面积
Ｓｐｅｃｉｆｉｃ
ｒｏｏｔ ａｒｅａ

根 Ｃ 含量
ｒｏｏｔ Ｃ

ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ

根 Ｎ 含量
ｒｏｏｔ Ｎ

ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ
Ｃ ／ Ｎ

ＨＷ 根呼吸速率 １．０００

根呼吸释放的 δ１３Ｃ ０．０８１ １．０００

根组织 δ１３Ｃ －０．４８３ －０．６３８∗∗ １．０００

７　 ９ 期 　 　 　 刘琦　 等：不同供水下白羊草（Ｂｏｔｈｒｉｏｃｈｌｏａ ｉｓｃｈａｅｍｕｍ）离体根呼吸特征 　
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续表

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

影响因子
Ｆａｃｔｏｒｓ

根呼
吸速率
Ｒｏｏｔ

ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ

根呼吸释

放的 δ１３Ｃ
δ１３Ｃ

ｒｅｌｅａｓｅｄ
ｏｆ ｒｏｏｔ

ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ

根组

织 δ１３Ｃ
δ１３Ｃ ｏｆ
ｒｏｏｔ
ｔｉｓｓｕｅ

总根长
Ｒｏｏｔ
ｌｅｎｇｔｈ

总根面积
Ｒｏｏｔ
ａｒｅａ

比根长
Ｓｐｅｃｉｆｉｃ
ｒｏｏｔ

ｌｅｎｇｔｈ

比根面积
Ｓｐｅｃｉｆｉｃ
ｒｏｏｔ ａｒｅａ

根 Ｃ 含量
ｒｏｏｔ Ｃ

ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ

根 Ｎ 含量
ｒｏｏｔ Ｎ

ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ
Ｃ ／ Ｎ

总根长 ０．３４４ －０．２２３ －０．２５３ １．０００

总根面积 ０．４０６ －０．０９９ －０．４３９ ０．９４３∗∗ １．０００

比根长 ０．０８５ －０．２７６ －０．３１３ －０．４０４ －０．３７５ １．０００

比根面积 ０．１６１ －０．２２５ －０．１８１ －０．３４６ －０．２５２ ０．９７３∗∗ １．０００

根 Ｃ 含量 －０．２１２ －０．０５４ ０．４２９ ０．０９１ －０．０１７ －０．４５４ －０．５５９∗ １．０００

根 Ｎ 含量 ０．３１０ －０．６５５∗∗ ０．６７３∗∗ ０．２７８ ０．２３２ ０．４１９ ０．４２９ －０．２３２ １．０００

Ｃ ／ Ｎ －０．３２８ ０．３９１ －０．４０７ －０．１０８ －０．１４８ －０．５４５∗ －０．６１７∗ ０．７７４∗∗ －０．７９５∗∗ １．０００

ＭＷ 根呼吸速率 １．０００

根呼吸释放的 δ１３Ｃ ０．５６５∗ １．０００

根组织 δ１３Ｃ ０．５９６∗ ０．８０３∗∗ １．０００

总根长 ０．４３４ ０．００７ ０．１６９ １．０００

总根面积 ０．２４７ －０．２７６ －０．０６３ ０．７００∗∗ １．０００

比根长 ０．２３９ －０．０５１ ０．０９８ ０．７４５∗∗ ０．３３９ １．０００

比根面积 －０．１１１ －０．３８４ －０．１８６ ０．１７４ ０．５００∗ ０．４９９∗ １．０００

根 Ｃ 含量 ０．３８８ －０．０５０ －０．１４４ ０．６６０∗∗ ０．２７６ ０．７６９∗∗ ０．２３９ １．０００

根 Ｎ 含量 ０．５０４ －０．０６９ －０．１６５ ０．０６７ ０．０５８ ０．１５０ ０．０６９ ０．５３０ １．０００

Ｃ ／ Ｎ ０．２１３ －０．０１６ －０．０８４ ０．７３５∗∗ ０．２８８ ０．８２３∗∗ ０．２４２ ０．９１２ ０．１３６ １．０００

ＬＷ 根呼吸速率 １．０００

根呼吸释放的 δ１３Ｃ ０．２４２ １．０００

根组织 δ１３Ｃ ０．６５２∗ ０．４１５ １．０００

总根长 ０．０３９ ０．１８５ ０．４４６ １．０００

总根面积 ０．５３５∗ ０．５１３∗ ０．４８６ ０．６５１∗∗ １．０００

比根长 ０．２８８ ０．２４５ －０．３２６ ０．２３０ ０．０３８ １．０００

比根面积 ０．６３６∗∗ ０．１９６ －０．２５６ ０．２７６ ０．４０７ ０．７６６∗∗ １．０００

根 Ｃ 含量 －０．２２８ ０．２７７ －０．２５２ ０．１０１ ０．２７３ －０．２４６ －０．０３７ １．０００

根 Ｎ 含量 －０．２６９ －０．３０９ ０．１０６ －０．０８３ －０．１０６ －０．３１１ －０．０２２ ０．５１９∗ １．０００

Ｃ ／ Ｎ ０．１３５ ０．５９０∗ －０．２３０ ０．１６３ ０．３４６ ０．１６２ ０．０１６ ０．２４０ －０．７０５∗∗ １．０００

　 　 ∗表示根呼吸速率与对应影响因子相关性显著，∗∗表示根呼吸速率与对应影响因子相关性极显著

图 ５　 不同供水条件下根呼吸释放的 δ１３Ｃ 随根离体时间的变化

　 Ｆｉｇ． ５ 　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ δ１３ Ｃ ｒｅｌｅａｓｅｄ ｏｆ ｒｏｏｔ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｗｉｔｈ ｒｏｏｔ

ｅｘｃｉｓｅｄ ｔｉｍｅ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｓｕｐｐｌｙ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

３　 讨论

３．１　 实时１３ＣＯ２变化监测对准确描述离体根系呼吸的

意义

离体根法和１３Ｃ 同位素表示法是测定根呼吸的主

要方法，而根呼吸是土壤呼吸的重要贡献之一［１２］，土壤

呼吸 ＣＯ２ 的释放是对植物光合碳转化和利用的表

现［２３］。 本文中离体根呼吸速率在 ２０ ｍｉｎ 内迅速下降

（下降范围 ３２％—３９％）后短暂上升，之后继续下降，最
后呼吸速率趋于平稳，这与李又芳等［２４］对 １６ 年杉木细

根、易志刚［１５］ 对马尾松和黄果厚壳桂根系、Ｒａｋｏｎｃｚａｙ
等［２５］对红花槭和赤栎、Ｂｌｏｏｍ 等［２６］ 对大麦的根系的离
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体根呼吸研究得到的结果相似，造成这一现象的原因有以下两点：（１）细根离体后，有机物迅速分解，地上部

分碳源不能及时供给，造成根系离体后呼吸速率急剧下降；（２）由于易分解有机物分解达到了相对稳定的状

态，此时根损伤刺激根际微生物活动［２７］，微生物活动稍有加强，但可利用的碳源缺乏，微生物的活动导致了短

时间内根呼吸速率波浪变化的趋势［２８］。
通过对比前人研究我们发现，对于离体根系的 ＣＯ２释放速率可描述根系离体后根系呼吸速率的总体变化

趋势，但当说明植物光合碳在“大气－植物－土壤”系统随时间的分配过程和分配比例，尤其是光合产物从地上

部分运送到植物根系后，根系部分光合碳随时间的释放过程无法采用离体根呼吸速率这一指针反映。 本研究

用１３Ｃ 脉冲标记示踪白羊草根系接收的光合碳，用离体根呼吸释放的 δ１３Ｃ 研究根呼吸代谢能够解决上述问

题。 本研究表明：白羊草根呼吸释放的 δ１３Ｃ 值随标记后离体时间（０—３６０ ｈ）的推迟呈先增大后减小的趋势，
在标记后第 ２１６ ｈ 离体测得的 δ１３Ｃ 达到峰值。 何敏毅等［２９］对玉米光合碳分配研究表明根际呼吸产生的绝大

部分１３Ｃ 都出现在标记后的 ２１６ ｈ 内，随时间推移１３Ｃ 积累速率降低，Ｗａｎｇ Ｚ Ｐ 等［３０］ 研究表明内蒙古典型草

原１３Ｃ 在地上叶片光合作用产生的标记光合同化物从叶片运输到地下根系，再由根系通过呼吸作用释放至大

气需要约 ２４０ ｈ，与本研究的结果一致，这说明本文提出的方法对于研究植物光合作用同化碳运输到根系，再
以根呼吸形式释放的过程是可行的。

再者本文离体根呼吸释放的 δ１３Ｃ 值也受到水分胁迫的影响，表现为：根呼吸释放的 δ１３Ｃ 均值 ＨＷ＞ＭＷ＞
ＬＷ，当供水越充足，根呼吸释放的 δ１３Ｃ 的峰值出现的越迟，且峰值越大，这与任军等［３１］ 对不同供氮水平下水

曲柳根呼吸、刘殿英等［３２］对水分胁迫下的冬小麦根系、韦莉莉等［３３］ 对杉木、严昌荣等［３４］ 对暖温带落叶阔叶

林生态系统主要乔灌木植物的光合作用产物及分配的研究结果相一致，当土壤含水量在一定阈值以下，根系

呼吸速率随着土壤水分的增加而增大，干旱处理植株各组织平均 δ１３Ｃ 值总低于正常供水，因为供水不足会降

低根系对 Ｎ 的吸收能力，限制苗木各器官的生长，光合效应１３ＣＯ２的吸收随之减小。 以上研究表明此方法可以

定量研究根系呼吸释放的碳及其释放特征，对定量估算植物光合产物向地下运输的 Ｃ 固定和 Ｃ 代谢关系提

供新思路支撑。
３．２　 不同水分下根参数对根固碳和呼吸的影响

本研究表明，在 ＨＷ 供水条件下，白羊草离体根呼吸释放的 δ１３Ｃ 与根组织 δ１３Ｃ、根系全 Ｎ 呈极显著负相

关关系，这可能是由于水分充足时，植株生长状况良好，地上部分光合固定的１３Ｃ 总量大，地下根系的固碳能

力强，但土壤含水量大时根呼吸增强［３５］，植物生长（Ｃ 固定）和根呼吸（Ｃ 代谢）呈现竞争关系，此消彼长；另一

方面根系对 Ｎ 的吸收能力随土壤水分增大而增强［３２］，水分充足时，根 Ｎ 含量增大，离体根呼吸释放的 Ｃ 量会

随之增大［２４］，这与根系本身固碳也形成了竞争关系，所以水分充足时离体根呼吸释放的 δ１３Ｃ 与根系全 Ｎ 呈

极显著负相关关系。
在 ＭＷ 供水条件下，白羊草离体根呼吸速率，与根呼吸释放的 δ１３Ｃ 和根组织 δ１３Ｃ 呈显著正相关性，是由

于植物受到轻度水分胁迫，促使根系生长［３２，３６⁃３７］，根系下扎， 深层根相对较多，根系具有较强的吸收能力， 可

促进地上器官生长发育良好，而根干重、总吸收面积、光合强度等皆呈正相关关系［３２］，此时光合作用固定的

总１３Ｃ 量增加，根呼吸释放和根组织 δ１３Ｃ 量同时增加，轻度水分胁迫致使植物生长（Ｃ 固定）和根呼吸（Ｃ 代

谢）同时增加。
在 ＬＷ 供水条件下，白羊草离体根呼吸速率与根组织 δ１３Ｃ、根面积、比根面积呈显著正相关性，由于重度

水分胁迫下，根系生长追逐水源，竞争碳水化合物，同化产物多分配向根系［３７］，白羊草通过增加根长和根面积

获取更多的土壤水分［３８⁃３９］，而根系呼吸作用主要通过根表皮吸入 Ｏ２和释放 ＣＯ２
［４０］，根面积的大小会直接影

响根系的呼吸效率和呼吸量［３１］，所以重度水分胁迫引起输入到根系的光合碳比例增加，根组织 δ１３Ｃ 增大，根
面积的增大又导致呼吸作用增强，它们之间呈现正相关性。 重度水分胁迫下，根呼吸释放的 δ１３Ｃ 与 Ｃ ／ Ｎ 呈显

著正相关性，重度水分胁迫导致根系对 Ｎ 的吸收能力降低［３２］，植物为了获取足够的氮来保证其生长， 一般通

过提高向根系分配更多的碳量来促进根系的生长，目的是达到提高氮吸收能力， 也提高了根系的呼吸速

９　 ９ 期 　 　 　 刘琦　 等：不同供水下白羊草（Ｂｏｔｈｒｉｏｃｈｌｏａ ｉｓｃｈａｅｍｕｍ）离体根呼吸特征 　
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率［４１］，这与 Ｅｉｓｓｅｎｓｔａｔ 和 Ｙａｎａｉ［４２］提出的成本⁃效益（ｃｏｓｔ⁃ｂｅｎｅｆｉｔ）理论一致，碳作为成本，在重度水分胁迫下，
植株对根系的光合碳投入比例增大，根系对 Ｎ 的吸收能力弱导致 Ｃ ／ Ｎ 大，根呼吸释放的 δ１３Ｃ 增加，根系固碳

量小。
本文只研究稳定碳同位素脉冲标记后光合产物在根系的释放及固定过程，后期可定量分析植物从叶片吸

收光合作用产物后的运移及释放的整体过程，研究植物光合 Ｃ 在“大气－植物－土壤”系统随时间的分配和分

配比例。

４　 结论

１）３ 种供水条件下，不同根离体时间的白羊草离体根呼吸速率在 ２ｈ 内的无显著差异，且变化趋势一致，
０—２０ ｍｉｎ 急剧下降，下降百分比为 ３２％—３９％，反映了根呼吸的速率水平。

２）稳定性碳同位素１３Ｃ 脉冲标记后，用根呼吸释放的 δ１３Ｃ 研究离体根呼吸，实时监测转移到白羊草根系

的１３ＣＯ２在根部呼吸释放的过程。 ３ 种水分条件下，根呼吸释放的 δ１３Ｃ 在 ２ ｈ 内均值大小为：供水充分＞轻度

胁迫＞重度胁迫。 随离体时间（０—３６０ ｈ）推迟根呼吸释放的 δ１３Ｃ 均值先增大后减小，在 ２１６ ｈ 达到峰值

３１．４６‰。
３）３ 种供水条件下，离体根呼吸速率和根呼吸释放的 δ１３Ｃ 受根系根面积、比根面积、Ｎ 含量、Ｃ ／ Ｎ 及根组

织 δ１３Ｃ 的影响显著。
４）轻度水分胁迫可促使根系生长（Ｃ 固定）和根呼吸（Ｃ 代谢）同时增加。
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