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贡嘎山峨眉冷杉树干呼吸空间特征及其对温度的响应
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摘要：采用红外线气体分析仪⁃土壤呼吸气室水平测定法（ＨＯＳＣ）原位监测了贡嘎山东坡峨眉冷杉（Ａｂｉｅｓ ｆａｂｒｉ）树干 ＣＯ２释放速

率（Ｅｓ），分析了树干 Ｅｓ与树干温度（Ｔｓｔｅｍ）的关系。 贡嘎山峨眉冷杉树干 Ｅｓ和 Ｔｓｔｅｍ空间变化格局明显，不同测定高度树干温度

为 ０．３ｍ＞１．３ｍ＞２．３ｍ，以 １．３ｍ 处 Ｅｓ最大；不同方向 Ｅｓ和 Ｔｓｔｅｍ均表现为南面＞北面。 生长季和非生长季的峨眉冷杉 Ｅｓ分别在

０．５１—０．９９μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１和 ０．１４—０．２２μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１之间波动。 峨眉冷杉树 Ｅｓ变化趋势和 Ｔｓｔｅｍ一致，二者具有显著的指数函数关

系（Ｐ＜０．０１）。 峨眉冷杉非生长季树干呼吸 Ｑ１０显著高于生长季（Ｐ＜０．０１），其中生长季变幅在 １．９—３．０ 之间，非生长季在 ４．６—
６．８ 之间，暗示个体或群落水平树干 ＣＯ２释放通量的估算应充分考虑树干 Ｅｓ空间特征和 Ｑ１０变化。
关键词：峨眉冷杉；树干呼吸；空间变化；温度敏感系数（Ｑ１０）
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森林生态系统在全球碳循环中占有重要地位［１］。 森林碳平衡取决于系统内的碳固定和碳代谢过程，树
干不仅生物量占森林比例较大，而且呼吸量占地上部分的 ２５％—５０％［２］，是森林生态系统碳代谢的重要组

分［３］。 因此，准确评估树干 ＣＯ２释放量（Ｅｓ）有助于构建森林和大气之间碳循环模型［４⁃６］。 先前研究多以测定

的树干 Ｅｓ为基础，通过胸径或边材体积上推估算整株或群落水平的树干 Ｅｓ通量［７］。 然而，受气温［６］、湿度［８］、
土壤状况［９］、ＣＯ２浓度［１０］ 等环境因素和树种［１１］、径级［８］、树干氮含量［１２⁃１３］ 等生物因素影响，树干 Ｅｓ具有种内

和种间差异以及明显的时空动态变化。 石新立等［１４］和许飞等［１５］对东北东部温带树种的研究表明，Ｅｓ的种内

和种间变异显著，并认为胸径是导致种内变异的主要因素，而种间差异主要与树种个体特性紧密相关（生长

速率、树皮紧实状况、木质部孔型特征等）。 时间上，树干 Ｅｓ主要表现为昼夜和季节变化，这方面已有大量报

道。 温度是时间变化格局的主要驱动因子［１６⁃１８］，通过影响酶的活性、基质和腺苷酸的有效性以及呼吸产物的

运输等［１９］，温度使树干 Ｅｓ变化表现出一定的规律性。 空间上，不同树干方向和高度的树干 Ｅｓ存在差异［２０⁃２１］。
但是，当前关于 Ｅｓ垂直分布格局的报道还较少［２２］，缺乏对 Ｅｓ空间变化规律的影响因素的报道，这在很大程度

上限制了树干呼吸通量模型的发展。
指数方程是描述呼吸和温度之间关系应用最广泛的模型，该模型推导出来的温度系数（Ｑ１０，即温度变化

１０℃，呼吸速率变化的倍数）是生态系统碳循环模型中的重要参数［１６］。 树干呼吸 Ｑ１０值的 ４２％分布集中区域

为 １．５—２．０，９０％以上在 １．０—３．０ 之间［２３］，而利用 Ｑ１０可进行不同温度间 Ｅｓ的换算。 越来越多研究表明，Ｑ１０可

能并不是一个恒定的数值，而受测定温度范围、树种、林龄、径阶、季节等多种因素的影响［１９，２３⁃２４］。 多数生态系

统模型往往以恒定值（２．０）来推算不同尺度的碳循环过程，这必然会造成较大的估算误差，降低模型预测精

度［２５］。 然而，国内外有关 Ｑ１０的时空动态变化报道还较少［２２，２５⁃２６］。 因此，为提高森林生态系统碳循环估算准

确性、降低不确定性，需探明 Ｅｓ和 Ｑ１０的空间变异规律。
我国已有对东北寒温树种［２７］、温带树种［２８⁃２９］、亚热带［３０］和热带树种［３１］等的树干呼吸速率测定及其影响

因子的研究，但西南林区及亚高山暗针叶林树干呼吸的研究还未见报道。 西南林区位于青藏高原东南缘，云、
冷杉构成的山地暗针叶林是林区亚高山森林的主体组成部分。 区内为典型高山峡谷地貌，其显著的气候垂直

分异、特殊地质地貌以及不同发育阶段的土壤和植物，使植物个体和生态系统对气候变化的反馈极为敏感，是
研究森林生态系统过程及其对全球气候变化的响应的重点区域［３２］。 目前，西南亚高山森林碳循环对气候变

化响应的研究多集中在森林生物量、碳储量、净初级生产力以及土壤呼吸等方面［３３⁃３５］，亟需开展亚高山森林

低温、潮湿环境下树干呼吸的时空变异及其对温度响应规律的研究。 鉴于树干 Ｅｓ和 Ｑ１０时空动态研究的不足

以及研究区相关报道的欠缺，本文以贡嘎山东坡峨眉冷杉（Ａｂｉｅｓ ｆａｂｒｉ）为对象，分析了峨眉冷杉林树干 Ｅｓ的空

间动态规律及其对温度的响应规律，重点阐明 Ｅｓ在不同树高、方向的差异和 Ｑ１０的时空变化规律及其驱动机

制，研究可为提高个体水平和群落水平树干 Ｅｓ估算的准确性、了解亚高山森林生态系统碳收支状况和构建亚

高山森林生态系统碳循环模型提供基础数据。

１　 研究方法

１．１　 试验地概况

　 　 贡嘎山位于青藏高原东南缘大雪山脉中南段，区内地质构造复杂、地貌类型多样、岭谷高差悬殊，东坡从
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大渡河谷底到主峰水平距离 ２９ｋｍ，相对高差达 ６４５０ｍ。 本区生物区系和地理成分复杂，生态环境原生性强，
原始状态保持良好。 气候上位于中国东部亚热带湿润季风区与青藏高原寒冷气候区的过渡带上，东坡从河谷

到高山带年降水量达 １０００—３０００ｍｍ，发育了从亚热带到寒带的完整的垂直带谱，随海拔梯度变化依次为常

绿阔叶林带、针阔叶混交林带、暗针叶林带、灌丛草甸带、草甸带、疏草寒漠带。
试验地位于中科院贡嘎山高山生态系统观测试验站冷杉林试验场（２９°３４′２１″Ｎ， １０２°５９′４２″Ｅ），属于山地

寒温带气候类型，气候湿冷，年平均气温 ４ ℃，１ 月平均气温－４．５ ℃，７ 月 １２．７℃，年平均降水量 １９００ｍｍ，年平

均相对湿度 ９０％，年平均日照 ８８０ｈ。
在贡嘎山东坡海拔 ３０００ｍ 暗针叶林带选取有代表性的峨眉冷杉中龄林，设置一个 ２０ｍ×３０ｍ 样地。 峨眉

冷杉是样地中乔木层的密度优势种，其他树种有五尖槭（Ａａｃｅｒ ｍａｘｉｍｏｗｉｃｚｉｉ）、多对花楸（Ｓｏｒｂｕｓ ｍｕｌｔｉｊｕｇａ）和冬

瓜杨 （ＰｏｐｕｌｕｓｓｉｍｏｎｉｉＣａｒｒ）等。 样地内峨眉冷杉平均胸径 ２３．４ｃｍ，平均树高 ２５ｍ，郁闭度 ０．８，密度为 ６９７ 株 ／
ｈｍ２。 样地土壤为典型山地暗棕壤，土壤发育较好，土层较厚（１—１．２ｍ），腐殖化特征明显，有机碳含量 ７．８—
３９．２ ｇ ／ ｋｇ。
１．２　 树干 Ｅｓ和树干温度（Ｔｓｔｅｍ）测定

试验采用红外线气体分析仪⁃土壤呼吸气室水平测定法（ＨＯＳＣ） ［３６］测定树干 Ｅｓ。 将直径 １０．７ｃｍ、高 ５ｃｍ
的 ＰＶＣ 管的两端打磨光滑，并根据树干表面弧度切割使其一端与所测树干吻合。 安装前 ２４ｈ 使用毛刷小心

去除苔藓和松脱的树皮，用 １００％中性硅酮防水胶将呼吸环固定在树干表面，尽量减少对树干活组织的伤害。
注水法检测呼吸环的密闭性，使呼吸环与树干无缝胶合。 每次测定结束后，呼吸环保留在树干上，待下次测定

使用。 实验结束后，采用纸板记录下呼吸环在树干表面包围的面积，注水法测定呼吸环包围的体积。
将 Ｌｉ⁃６４００ 便携式光合测定系统（Ｌｉ⁃ｃｏｒ Ｉｎｃ．， Ｌｉｎｃｏｎ， ＮＥ， ＵＳＡ）与 Ｌｉ⁃６４００⁃０９ 土壤呼吸气室（Ｌｉ⁃ｃｏｒ Ｉｎｃ．，

Ｌｉｎｃｏｎ， ＮＥ， ＵＳＡ）连用测定树干呼吸速率。 树干呼吸测定的时间选取在 ２０１４ 年 ９ 月—１２ 月的每月下旬的某

天气晴朗日进行，测定时间为 ８：００—１８：００，时间间隔 ２ｈ，即每天测定 ６ 次，每次测定 ３ 个循环。 在每个呼吸

环下方 ５ｃｍ 钻深 ３ｃｍ 的小洞，在测定 Ｅｓ的同时用 Ｌｉ⁃ ６４００ 便携式光合测定系统自带的土壤温度探针测定

Ｔｓｔｅｍ。 为客观量化树干 Ｅｓ的时空变化规律，所有树干高度和方向的 Ｅｓ测定均在同一天进行，且每个时段的监

测时长不超过 ０．５ｈ，以降低 Ｅｓ自身日变化带来的影响。 而对研究区该林分的研究也表明［３７］，同一径级、同方

向的树干 Ｅｓ无显著差异。 因此，本试验只选取两株具有代表性的样树 Ａ（胸径 ２３．４ｃｍ，树高 １９ｍ）和 Ｂ（胸径

２４．３ｃｍ，树高 ２２ｍ）来测定 Ｅｓ（样树超过 ２ 株无法在同一天进行），旨在真实反映 Ｅｓ在不同测定方向和树高的

差异。
根据试验地峨眉冷杉物候期变化情况（表 １），本文将 ９ 月和 １０ 月作为生长季，１１ 月和 １２ 月作为非生长

季。 不同测定位置的基本特征见表 ２。

表 １　 测定样地峨眉冷杉物候期

Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｈｅｎｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｈａｓｅ ｏｆ Ａ． ｆａｂｒｉ ｉｎ ｔｈｅ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｆｉｅｌｄ

物候时期
Ｐｈｅｎｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｈａｓｅ

出芽期
Ｂｕｄ ｂｕｒｓｔ

展叶期
Ｌｅａｆ ｅｘｐａｎｓｉｏｎ

开花期
Ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ

种子成熟期
Ｍａｔｕｒｉｔｙ ｐｅｒｉｏｄ

叶变色期
Ｆｉｒｓｔ ｌｅａｆ ｃｏｌｏｒｉｎｇ

落叶期
Ｄｅｆｏｌｉａｔｉｎｇ ｐｅｒｉｏｄ

开始时间（月 ／ 日 ／ 年）
Ｂｅｇｉｎｎｉｎｇ ｔｉｍｅ（Ｍ ／ Ｄ ／ Ｙ） ０５ ／ ０１ ／ ２０１４ ０５ ／ ０７ ／ ２０１４ ０５ ／ １９ ／ ２０１４ ０６ ／ ０２ ／ ２０１４ ０９ ／ ２０ ／ ２０１４ １０ ／ １０ ／ ２０１４

１．３　 数据处理

由于采用自制呼吸环，树干呼吸速率需进行如下校正：

Ｅｓ ＝ Ｅ ×
Ｖ０ ＋ Ｖ１ － π × （ Ｄ

２
）

２

× ｈ

Ｖ０

×
Ａ０

Ａ１
（１）

式中：Ｅｓ为树干 ＣＯ２释放速率（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１），Ｅ 为测定系统记录的树干呼吸速率（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１），Ｖ０为呼吸室
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容积（９９１ｃｍ３），Ｖ１为测得的呼吸环体积（ｃｍ３），Ｄ 为呼吸室插入 ＰＶＣ 环直径（１０．７ｃｍ），ｈ 为呼吸环高度，Ａ０为

系统默认的呼吸室表面积（７１．６ｃｍ３），Ａ１为实际测定的树干表面积（ｃｍ２）。

表 ２　 不同测定位置的基本特征

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｂａｓｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔ ｓｉｔｅｓ

测定样树
Ｓａｍｌｐｅ ｔｒｅｅ

测定高度和方向
Ｈｅｉｇｈｔ ａｎｄ ｄｉｒｅｃｔｉｏｎ

测定点直径
Ｄｉａｍｅｔｅｒ ／ ｃｍ

呼吸环覆盖面积

Ｃｏｖｅｒ ａｒｅａ ／ ｃｍ２
呼吸环体积

Ｖｏｌｕｍｅ ｏｆ ｃｏｌｌａｒ ／ ｃｍ３

样树 Ａ Ｓａｍｐｌｅ Ａ ０．３ｍ （南） ２４．８４ ９１．００ ３８１

１．３ｍ （南） ２３．３６ ９１．３５ ３７３

２．３ｍ （南） ２１．８５ ９２．００ ３６５

１．３ｍ （北） ２３．３６ ９１．３５ ３７３

样树 Ｂ Ｓａｍｐｌｅ Ｂ ０．３ｍ （南） ２７．５５ ９１．００ ３７２

１．３ｍ （南） ２４．２９ ９０．６８ ３８１

２．３ｍ （南） ２１．０７ ９０．００ ３９４

１．３ｍ （北） ２４．２９ ９０．６８ ３８１

采用指数方程，拟合 Ｅｓ与 Ｔｓｔｅｍ的关系：

Ｅｓ ＝ αｅβＴ （２）
式中，Ｅｓ为树干 ＣＯ２释放速率（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１），Ｔ 为树干温度，α 和 β 为常数。

Ｑ１０是温度每增加 １０℃树干呼吸速率增加的倍数，用公式（３）计算：
Ｑ１０ ＝ ｅ１０β （３）

式中，β 即为（２）式中的计算出的常数值。
Ｅ１０为树干温度 １０℃时，树干释放 ＣＯ２的速率，计算见式（４）

Ｅ１０ ＝
Ｅｓ

ｅβ×（Ｔ－１０） （４）

式中，Ｅｓ为树干 ＣＯ２释放速率（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１），β 为（２）式中的常数值，Ｔ 为树干温度。
１．４　 统计分析

采用单因素方差分析法（Ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）和最小显著差异法（ＬＳＤ）比较不同测定位置之间的差异。
Ｅｘｃｅｌ ２００７ 和 ＳＰＳＳ ２０．０ 进行统计分析，采用 Ｏｒｉｇｉｎ ８．０ 完成绘图。

２　 结果和分析

２．１　 Ｅｓ和 Ｔｓｔｅｍ季节变化特征

测定时期的峨眉冷杉 Ｅｓ和 Ｔｓｔｅｍ呈明显单向变化格局（图 １； 图 ２），即从生长季（９ 月和 １０ 月）到非生长季

（１１ 月和 １２ 月）Ｅｓ和 Ｔｓｔｅｍ急剧下降。 生长季和非生长季的峨眉冷杉 Ｅｓ均值分别在 ０．５１—０．９９μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１和

０．１４—０．２２μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１波动。 峨眉冷杉树干 Ｅｓ和 Ｔｓｔｅｍ在不同月份的变幅整体上和 Ｅｓ与 Ｔｓｔｅｍ变化趋势一致。
不同月份的 Ｔｓｔｅｍ变幅整体上随着树干高度升高和月份递增（除 １２ 月）而降低，树干南面温度变幅高于北面

（表 ３）。 树干 Ｅｓ变幅随月份递增而降低，１．３ｍ 处变幅最大，且南面高于北面。
２．２　 Ｅｓ和 Ｔｓｔｅｍ空间变化特征

不同测定高度的 Ｅｓ整体表现为 １．３ｍ＞０．３ｍ＞２．３ｍ，Ｔｓｔｅｍ表现为 ０．３ｍ＞１．３ｍ＞２．３ｍ （图 １）。 样树 Ａ 不同测

定高度的 Ｅｓ在 ９ 月、１０ 月和 １１ 月差异显著（Ｐ＜０．０５），而样树 Ｂ 在 ９ 月和 １０ 月差异显著（Ｐ＜０．０５），非生长季

差异不显著（Ｐ＞０．０５）。 不同测定方向的 Ｅｓ和 Ｔｓｔｅｍ整体表现为南面＞北面（图 ２），在测定月份均差异显著（Ｐ＜
０．０５）。

为消除温度变化对树干呼吸的影响和客观对比不同测定位置 Ｅｓ，我们采用归一化的树干呼吸速率（Ｅ１０，
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图 １　 不同测定高度树干 Ｅｓ和 Ｔｓｔｅｍ的季节变化

Ｆｉｇ．１　 Ｓｅａｓｏｎａｌ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ Ｅｓａｎｄ Ｔｓｔｅｍ ｏｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔ ｈｅｉｇｈｔ

ＧＳ：生长季，ｇｒｏｗｉｎｇ ｓｅａｓｏｎ；ＤＳ： 非生长季，ｄｏｒｍａｎｔ ｓｅａｓｏｎ；Ｅ０．３ｍ、Ｅ１．３ｍ、Ｅ２．３ｍ：树干 ０．３、１．３ 和 ２．３ｍ 处呼吸速率，ｓｔｅｍ ＣＯ２ ｅｆｆｌｕｘ ｒａｔｅ ａｔ ０．３， １．３

ａｎｄ ２．３ｍ ｈｅｉｇｈｔ；Ｔ０．３ｍ、Ｔ１．３ｍ、Ｔ２．３ｍ：树干 ０．３、１．３ 和 ２．３ｍ 处树干温度，ｓｔｅｍ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｔ ０．３， １．３ ａｎｄ ２．３ｍ ｈｅｉｇｈｔ

μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）来进行分析。 如图 ３ 所示，１．３ｍ 处的 Ｅ１０显著高于 ０．３ｍ 和 ２．３ｍ，且树干南面高于北面。 ０．３ｍ 和

２．３ｍ Ｅｓ差异不显著（Ｐ＞０．０５）。 对于同一测定位置，Ｅｓ在生长季明显高于非生长季。

表 ３　 不同测定点峨眉冷杉树干呼吸速率和树干温度变幅的季节变化
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２．３　 Ｅｓ对温度的响应特征

不同测定位置的峨眉冷杉树干 Ｅｓ和树干温度均存在极显著指数曲线关系（Ｐ＜０．０１； 图 ４ 和图 ５），其中以
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图 ２　 不同测定方向树干 Ｅｓ和 Ｔｓｔｅｍ的季节变化

Ｆｉｇ．２　 Ｓｅａｓｏｎａｌ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ Ｅｓａｎｄ Ｔｓｔｅｍ ｏｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔ ｄｉｒｅｃｔｉｏｎ

ＧＳ：生长季，ｇｒｏｗｉｎｇ ｓｅａｓｏｎ；ＤＳ： 非生长季，ｄｏｒｍａｎｔ ｓｅａｓｏｎ；Ｅｓｏｕｔｈ、Ｅｎｏｒｔｈ：树干 １．３ｍ 处南面和北面呼吸速率，ｓｔｅｍ ＣＯ２ ｅｆｆｌｕｘ ｒａｔｅ ｏｎ ｔｈｅ ｓｏｕｔｈ ａｎｄ

ｎｏｒｔｈ ｏｆ １．３ｍ ｈｅｉｇｈｔ；Ｔｓｏｕｔｈ、Ｔｎｏｒｔｈ：树干 １．３ｍ 处南面和北面树干温度，ｓｔｅｍ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｔ ｔｈｅ ｓｏｕｔｈ ａｎｄ ｎｏｒｔｈ ｏｆ １．３ｍ ｈｅｉｇｈｔ

图 ３　 不同测定位置 Ｅ１０比较

Ｆｉｇ．３　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ Ｅ１０ ｏｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔ ｓｉｔｅｓ

Ｓ： 树干南面，ｓｏｕｔｈ ｏｆ ｔｈｅ ｓｔｅｍ；Ｎ：树干北面，ｎｏｒｔｈ ｏｆ ｔｈｅ ｓｔｅｍ

树干 １．３ｍ 南北两处的拟合效果较好（表 ４）。 峨眉冷杉

树干呼吸 Ｑ１０值在 ２．５７—５．９２ 之间变化（图 ６）。 生长季

和非生长季的树干呼吸 Ｑ１０在各测定位置均差异显著

（Ｐ＜０．０５； 图 ４），且不同测定位置整体表现为 １．３ｍ（Ｎ）
＞１．３ｍ（Ｓ）＞２．３ｍ（Ｓ） ＞０．３ｍ（Ｓ） 。

３　 结论和讨论

３．１　 Ｅｓ空间变化特征

树木个体尺度呼吸的测定是林分尺度碳释放估算

的基础。 绝大多数森林碳循环模型假设 Ｅｓ、温度和 Ｑ１０

在树内恒定，以树干某一测定点、某几个时刻的 Ｅｓ来估

算整个树干甚至林分的呼吸量［５，２１，２５］。 但是，越来越多

研究指出林内不同高度甚至朝向的树干温度、Ｑ１０以及

Ｅｓ都存在明显差异。 以温度为例，Ｍｏｔｚｅｒ［３８］在研究森林

垂直梯度温度变化时发现树冠位置的空气温度比林下

层高 ４℃，而 Ｄｅｒｂｙ［３９］认为易受太阳直射树干面的温度通常会高于背面。 受此影响，Ｅｓ在树干高度和方向上

表现出差异性，这会对单株树或立地水平的碳释放量估算产生较大影响。 本研究中，峨眉冷杉树干 Ｔｓｔｅｍ随测

定高度上升而下降，而树干 Ｅｓ最大值出现在 １．３ｍ，二者未表现出一致性。 树干 Ｅｓ和 Ｔｓｔｅｍ也表现出相似的变化

趋势。 在温带和热带地区，森林经长时间太阳辐射，上层林冠温度通常会高于林下，如山毛榉 （Ｆａｇｕｓ
ｓｙｌｖａｔｉｃａ）和罗汉松林树冠木质部温度和 Ｅｓ均高于树干胸径处［４０⁃４１］。 贡嘎山东坡云雾多、降水频繁，测定期间

峨眉冷杉林长时间无太阳直射，而研究区土壤 ０—６０ｃｍ 温度高于空气温度，使与土壤接触的树干下部温度高
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图 ４　 不同测定高度树干 Ｅｓ和 Ｔｓｔｅｍ间的关系

Ｆｉｇ．４　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ Ｅｓａｎｄ Ｔｓｔｅｍ ｏｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔ ｈｅｉｇｈｔｓ

Ｈ０．３ｍ：树干 ０．３ｍ 处，０．３ｍ ｏｆ ｔｈｅ ｓｔｅｍ；Ｈ１ ．３ｍ：树干 １．３ｍ 处，１．３ｍ ｏｆ ｔｈｅ ｓｔｅｍ；Ｈ０．３ｍ：树干 ２．３ｍ 处，２．３ｍ ｏｆ ｔｈｅ ｓｔｅｍ

图 ５　 不同测定方向树干 Ｅｓ 和 Ｔｓｔｅｍ间的关系

Ｆｉｇ．５　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ Ｅｓａｎｄ Ｔｓｔｅｍ ｏｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔ ｄｉｒｅｃｔｉｏｎ

Ｆｓｏｕｔｈ：树干南面，ｓｏｕｔｈ ｏｆ ｔｈｅ ｓｔｅｍ；Ｆｎｏｒｔｈ：树干北面，ｎｏｒｔｈ ｏｆ ｔｈｅ ｓｔｅｍ

于和空气接触的树干上部（数据未列出），这导致树干温度随高度升高呈现梯度变化。 然而，峨眉冷杉树干 Ｅｓ

并未和 Ｔｓｔｅｍ一样表现出梯度性变化，表明树干温度未能较好解释 Ｅｓ在垂直梯度上的变化，而其他因素如树干

皮层状况、树干液流对 ＣＯ２的运输可能会影响 Ｅｓ在垂直方向上的变化。 例如，树干基部的较厚树皮会限制树

干内部 ＣＯ２向外部环境释放，而树干呼吸释放出来的 ＣＯ２有部分会溶解在木质部液流中并随液流向上流动被

运输到树冠顶部［４２］，这些因素和温度综合作用于 Ｅｓ，使空间变异规律表现出复杂性。 此外，峨眉冷杉树干南

面 Ｅｓ显著高于北面，与美国白栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ａｌｂａ）、橡栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｐｒｉｎｕｓ）和红枫（Ａｃｅｒ ｒｕｂｒｕｍ） ［４３］ 以及红松［２７］ 的

研究结果一致，这与树干朝向温度差异相关。
为消除温度变化对 Ｅｓ的影响，我们采用温度归一化后的 Ｅ１０比较测定位置对树干 ＣＯ２释放速率的影响，发

现生长季的 Ｅ１０显著高于非生长季。 生长季植物树干通常具有较高的生理活性［２］、生长速率［４４⁃４５］ 以及充足的
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图 ６　 不同测定位置树干呼吸温度敏感系数

　 Ｆｉｇ． ６ 　 Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ （ Ｑ１０ ） ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔ ｓｉｔｅｓ

Ｓ： 树干南面，ｓｏｕｔｈ ｏｆ ｔｈｅ ｓｔｅｍ；Ｎ：树干北面，ｎｏｒｔｈ ｏｆ ｔｈｅ ｓｔｅｍ

碳氮供应［９， １２］，这些新陈代谢活动往往需要呼吸作用

提供碳骨架和能量物质［２６］，从而导致较高的 ＣＯ２释放

速率。 此外，树干 １．３ｍ 处 Ｅ１０大于 ０．３ｍ 和 ２．３ｍ 处，南
面大于北面，这可能与树干内部活细胞分布有关。 研究

表明，除温度影响，树干不同位置的物质组成差异、木质

部活细胞的分布情况、树干液流对 ＣＯ２运输的影响、碳
水化合物在树干中的转运和储存等因素也会导致 Ｅｓ在

树高和方向发生变化［４０］。 如树干上部边材比例大、幼
嫩组织生理活性高，需要较多的能量供应，往往会产生

较高的 ＣＯ２释放速率［２２］。
３．２　 Ｅｓ对树干温度的响应

植物 呼 吸 过 程 中 的 酶 促 反 应 对 温 度 反 应 敏

感［１９，４１］，同时木质部液流中 ＣＯ２的溶解性（亨利定律）
和细胞间 ＣＯ２的径向扩散会随温度升高而增大和加快

（菲克定律） ［４６］，因此温度通常被认为是造成 Ｅｓ昼夜、
季节和树干测定位置差异的主要因子。 采用指数模型

预测 Ｅｓ和 Ｔｓｔｅｍ间的关系， 幼年火炬松的树干温度可以解释 Ｅｓ变异量的 ６１％，挪威云杉树干和枝的温度解释

了变异的 ６８％［４７］，而 Ｚｈａ 等［６］ 对欧洲赤松的研究发现树干温度贡献了超过 ７０％的 Ｅｓ变化。 本文中，树干温

度可以解释不同测定位置 Ｅｓ变化的 ６９．４—８９．５％，是 Ｅｓ在生长季和非生长季差异显著的主导因子。 从表 ３ 可

以看出，树干温度和 Ｅｓ的变异幅度整体上一致。 其中 １．３ｍ 处南北两面 Ｒ２较高，０．３ｍ 处较低。 生长季和非生

长季的峨眉冷杉 Ｅｓ分别在 ０．５１—０．９９μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１和 ０．１４—０．２２μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１之间波动，远低于其他研究的报

道，可能与样地常年低温有关。 Ｚａｃｈ 等［４８］ 比较了海拔 １０５０ｍ 和 ３０５０ｍ 处雨林树干 ＣＯ２释放速率，发现前者

平均气温为后者的 ２ 倍，而 Ｅｓ为 ６．６ 倍。 Ｒｏｂｅｒｔｓｏｎ 等［４９］对亚马逊和安第斯山脉地区的研究也得出相似结论。
本研究位于海拔 ３０００ｍ 的亚高山暗针叶林带，生长季月均温度只有 １０℃，低温显著抑制了峨眉冷杉生理活动

和碳代谢，使树干 Ｅｓ保持在较低水平。

表 ４　 不同测定点峨眉冷杉 Ｅｓ与 Ｔｓｔｅｍ的指数拟合方程和温度系数

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｅｘｐｏｎｅｎｔｉａｌ ｆｉｔｔｉｎｇ ｅｑｕａｔｉｏｎ ｏｆ Ｅｓ ａｎｄ Ｔｓｔｅｍ ａｎｄ Ｑ１０ｏｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔ ｓｉｔｅ

测定位置
Ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔ

ｐｏｓｉｔｉｏｎ

测定样树
Ｓａｍｐｌｅ ｔｒｅｅ

回归方程
Ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ
ｅｑｕａｔｉｏｎ

决定系数 （Ｒ２）
Ｄｅｔｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ
ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ

温度系数（Ｑ１０）
Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ
ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ

样本量（ｎ）
Ｓａｍｐｌｅ ｓｉｚｅ

０．３ｍ （Ｓ） 样树 Ａ ｙ＝ ０．２０４ｅ０．１０１１ ｘ ０．７６５ ２．７５ ６３

样树 Ｂ ｙ＝ ０．２２６ｅ０．０９４４ ｘ ０．６９４ ２．５７ ７０

１．３ｍ （Ｓ） 样树 Ａ ｙ＝ ０．３３８ｅ０．１２３０ ｘ ０．８２０ ３．４２ ６５

样树 Ｂ ｙ＝ ０．２６３ｅ０．１４０６ ｘ ０．８３５ ４．０８ ６９

２．３ｍ （Ｓ） 样树 Ａ ｙ＝ ０．１７７ｅ０．１００４ ｘ ０．７４９ ２．７３ ６８

样树 Ｂ ｙ＝ ０．２２９ｅ０．１０７１ ｘ ０．７０３ ２．９２ ６３

１．３ｍ （Ｎ） 样树 Ａ ｙ＝ ０．２７６ｅ０．１４０６ ｘ ０．８２２ ４．０７ ６９

样树 Ｂ ｙ＝ ０．１２０ｅ０．１７７９ ｘ ０．８７５ ５．９２ ６７

　 　 拟合 Ｅｓ与 Ｔｓｔｅｍ的指数方程的样本量为： ３（循环数）×６（每天次数）×４ 天（４ 个月每月 １ 天） ＝ ７２（次），表中 ｎ 值为剔除异常值后的次数；Ｓ：

树干南面，ｓｏｕｔｈ ｏｆ ｔｈｅ ｓｔｅｍ；Ｎ：树干北面，ｎｏｒｔｈ ｏｆ ｔｈｅ ｓｔｅｍ

３．３　 Ｑ１０变化特征

峨眉冷杉树干呼吸在非生长季的 Ｑ１０显著高于生长季，与前人结果一致［２， ９，５０⁃５１］。 Ａｍｔｈｏｒ［１６］ 提出用成熟
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组织法（Ｍａｔｕｒｅ ｔｉｓｓｕｅ ｍｅｔｈｏｄ）将植物呼吸分为生长呼吸和维持呼吸，并认为二者对温度的敏感程度不同，如
维持呼吸和温度有较好的指数拟合关系，而生长呼吸多受植物生长节律和物候的影响。 非生长季植物以维持

呼吸为主，而维持呼吸比生长呼吸对温度变化更敏感。 因而，Ｓａｘｅ 等［５２］ 认为这是 Ｑ１０季节变化的主要原因。
然而，越来越多的学者开始质疑成熟组织法的正确性，因为此方法缺乏对温度系数变化的考虑［９，３９，５３］。 相反，
他们认为 Ｑ１０并不是一个恒定的参数，植物对长期温度变化具有呼吸适应现象（Ｔｈｅｒｍａｌ ａｃｃｌｉｍａｔｉｏｎ） ［１９，４９，５４］，
即植物对温度的敏感程度（Ｑ１０）会在长时间低温条件下升高。 呼吸的温度适应存在土壤和根系呼吸［５５⁃５７］、叶
片呼吸［５８⁃５９］和树干呼吸［５０，２４］，而且种间和种内差异较大［６０］。 本研究中，生长季 Ｑ１０变幅在 １．９—３．０ 之间，非
生长季在 ４．６—６．８ 之间，远高于冷杉属均值（２．０） ［７］ 和王文杰等［６１］ 报道的 Ｑ１０分布范围（１．０—３．０）。 我们推

测，长期生长在低温环境下，峨眉冷杉树干呼吸产生了温度适应现象。 Ｔｊｏｅｌｋｅｒ 等［６２］对相关文献的统计发现，
热带地区 Ｑ１０为 ２．１４，温带为 ２．２６，寒温带为 ２．２０ 和极地地区为 ２．５６。 寒冷地区的 Ｑ１０值明显高于温暖地区，
表明呼吸的温度适应不仅导致 Ｑ１０的季节波动，也会造成不同气候环境下的差异。 此外，树干朝向上，树干北

面 Ｑ１０高于南面，可能是北面较低的温度导致 Ｑ１０上升。 而垂直方向上，Ｑ１０表现出与 Ｅｓ相同的变化趋势，可能

与测定处树干形成层生理活性有关。
国内对森林生态系统树干呼吸的研究工作开展较晚，特别是关于树干呼吸机理模型的研究还比较薄弱。

当前仍没有专门测定树干 Ｅｓ的仪器，基本上改装自土壤呼吸测定装置，而红外线气体分析仪笨重、电缆线短

等缺点很大程度上限制了对 Ｅｓ垂直分布格局的研究。 本研究限于测定方法，最高观测位置只有 ２．３ｍ，远低于

树高。 所以，今后应进一步加强对树干整体 Ｅｓ空间格局及其变化机理等关键问题的探讨，以期深层理解树干

Ｅｓ在森林生态系统碳循环中的作用。
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