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茂兰喀斯特森林倒木呼吸特征及呼吸速率模型构建
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摘要：倒木是森林碳库的重要组成部分，其呼吸释放的 ＣＯ２对全球气候变化和碳循环具有重要意义。 采用动态密闭气室分析法

（ＥＧＭ⁃４ 便携式环境气体检测系统连接自制腔室）对贵州茂兰喀斯特常绿落叶阔叶混交林中分别处于轻度、中度和重度腐烂等

级的狭叶润楠（Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｒｅｈｄｅｒｉ）、细叶青冈（Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｒａｃｉｌｉｓ）、化香（Ｐｌａｔｙｃａｒｙａ ｓｔｒｏｂｉｌａｃｅａ）和枫香（Ｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｆｏｒｍｏｓａｎａ）
４ 种常见树种倒木呼吸进行日、季节动态监测，分析时间、树种、腐烂程度、倒木温度和倒木基质特性对倒木呼吸速率的影响，提
取影响倒木呼吸速率的关键性影响因子，并以单木作为随机效应构建倒木呼吸速率与各影响因子的线性混合效应模型。 结果

表明：１）喀斯特森林不同树种倒木呼吸的年变化均表现出一致的单峰曲线模式，最大值出现在夏季（平均 １．１４ ｇ ＣＯ２ ｍ－２ ｈ－２），

最小值出现在冬季（平均 ０．１３ ｇ ＣＯ２ ｍ－２ ｈ－２）。 ２）倒木呼吸速率受到季节因素的显著影响（Ｐ＜０．００１），且季节、树种、腐烂程度

之间存在显著的交互效应（Ｐ＜０．０１）。 倒木呼吸速率与倒木温度、倒木初始氮含量呈显著正相关，与倒木含水量呈显著负相关。
３）考虑单木水平随机效应的混合模型拟合精度（Ｒ２ ＝ ０．９０，ＡＩＣ＝ １２５．２４１，ＢＩＣ＝ １４６．０８２）优于扩展模型（Ｒ２ ＝ ０．８３，ＡＩＣ＝ １３９．０６２，
ＢＩＣ＝ １５２．８８１）和基础线性模型（Ｒ２ ＝ ０．７３，ＡＩＣ＝ １５１．６６０，ＢＩＣ ＝ １５９．４７６）。 本研究揭示了倒木呼吸速率的年动态特征及其主要

影响因素，强调了腐烂程度和环境因素对倒木 ＣＯ２ 释放的重要作用。 这些结果为喀斯特森林碳循环的深入研究提供了重要依

据，也为森林碳模型的改进提供了数据支持。
关键词：喀斯特森林；倒木；呼吸速率；影响因素；线性混合模型
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ｓｕｐｐｏｒｔ ｆｏｒ ｔｈｅ ｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ ｆｏｒｅｓｔ ｃａｒｂｏｎ ｍｏｄｅｌ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｋａｒｓｔ ｆｏｒｅｓｔ； ｆａｌｌｅｎ ｗｏｏｄｓ； ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ； ｉｎｆｌｕｅｎｃｉｎｇ ｆａｃｔｏｒｓ； ｌｉｎｅａｒ ｍｉｘｅｄ ｍｏｄｅｌ

倒木是指森林中粗头直径≥１０ ｃｍ 且长度≥１ ｍ，倾斜角度偏离垂直方向超过 ４５°的木质残体［１］，它是由

森林中林木的自然死亡、竞争和排斥以及自然和人为干扰形成的，是森林生态系统的重要结构和功能组成部

分［２］。 研究表明，倒木碳储量中约 ７０％的碳是以呼吸（ＣＯ２）形式向大气中排放，且具有长期、持续的释放效

应，是大气 ＣＯ２的重要来源［３］。 量化倒木呼吸速率对精确估测森林生态系统的碳收支具有重要意义。
倒木呼吸速率变化因季节、树种、腐烂程度而异［４］，主要受到温度、含水量、底物的养分含量及分解者（昆

虫、微生物）等环境和生物因素的作用［５—６］。 研究发现，温度是影响倒木呼吸速率的主导因素，且倒木温度与

其呼吸速率呈现正相关。 温度升高会增强微生物的活性，加快倒木分解的速率，从而促进有机物质的矿化和

ＣＯ２的释放［７—８］。 倒木含水量作为直接影响倒木进行生理活动的非生物因子，能够描述倒木呼吸速率的变异

性［９］。 另外，倒木分解与分解过程中其本身的 Ｃ、Ｎ 积累有关［１０］。 Ｍａｃｋｅｎｓｅｎ 等［１１］ 发现澳大利亚辐射松

（Ｐｉｎｕｓ ｒａｄｉａｔａ）的倒木呼吸速率与 Ｃ ／ Ｎ 呈负相关。 同样，腐烂等级可能通过影响倒木的微生物种类、数量、含
水量及透气性等因素间接影响倒木呼吸速率。 多数研究表明，倒木的呼吸速率随着分解的进行而增加，但不

同地区倒木呼吸速率最高值出现的腐烂程度有差异［７，１２］。 综上，倒木呼吸速率与环境条件、倒木腐烂等级和

自身理化特性等密切关联。 然而目前仍然少见多种不同因子共同影响倒木呼吸速率的研究，尤其是将倒木树

种、腐烂等级和时间的影响进行综合考虑的更是鲜有报道。
近年来，已有许多学者针对不同树种构建了特定的倒木呼吸速率模型。 如吴家兵等［１３］ 以长白山红松

（Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ）和紫锻（Ｔｉｌｉａ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ）为研究对象，采用传统回归方法构建了倒木呼吸速率模型，慈航

等［１４］采用同样的方法构建了马尾松（Ｐｉｎｕｓ ｍａｓｓｏｎｉａｎａ）和石栎（Ｌｉｔｈｏｃａｒｐｕｓ ｇｌａｂｅｒ）倒木的指数模型。 然而，这
些模型仅考虑温度为自变量，能反映模型平均变化趋势，但倒木呼吸是一个复杂的过程，受众多因素的影响。
为避免以温度为单一自变量对倒木呼吸速率预测产生较大的误差，越来越多的研究将树种、倒木腐烂等级、理
化成分等相关因子作为预测变量构建了广义模型［１５—１６］。 广义线性模型能够提升倒木呼吸速率模型的拟合精

度，然而基于最小二乘法模拟参数反映的仍然是模型平均变化趋势，不能体现林木个体间和样地间倒木呼吸

速率曲线变化及差异性。 线性混合效应模型是一种应用最大似然法进行参数估计的统计模型，不仅考虑固定

效应，还考虑了随机效应，可以同时反映整体变化规律和不同个体在整体中的变化，方差协方差结构还能反映

数据之间的自相关和异质性［１７］，能有效弥补上述不足从而提高预测精度并解释随机误差的来源。 目前混合
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效应模型已被广泛应用于林业建模中，包括树高—胸径模型［１８］，单木生长和枯损模型等［１９—２０］，但应用混合效

应模型来预测倒木呼吸速率的研究较为少见。
茂兰喀斯特常绿落叶阔叶混交林是世界同纬度地区仅有的典型原生喀斯特森林，具有物种丰富、原生性

强，岩石裸露率高等特点，但该森林生态系统较为脆弱，成土慢且土层浅薄不连续［２１—２２］。 倒木作为喀斯特森

林的重要组成部分，对维持森林生态系统碳平衡和生物多样性及更新等方面具有显著影响。 以往对该地区森

林的研究主要集中于土壤和植物群落［２３—２５］，对倒木的组成、分布和功能研究较少［２６］，对其分解过程中的 ＣＯ２

释放效应方面的研究更为鲜见。 对于土壤稀缺的喀斯特森林来说，倒木的持续释放效应显得尤为重要。 本文

以茂兰喀斯特常绿落叶阔叶混交林为研究对象，采用动态密闭气室分析法对林中常见树种倒木进行一年的呼

吸速率测定，量化倒木呼吸速率的时间动态，系统地分析倒木温度、季节、白昼、树种和腐烂程度对倒木呼吸速

率的影响，并构建倒木呼吸速率与倒木温度和理化特性的线性混合效应模型，为喀斯特森林生态系统碳循环

预测提供基础数据，为该区退化森林修复和科学管理提供理论依据。

１　 材料与方法

图 １　 研究区示意图

Ｆｉｇ．１　 Ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｓｔｕｄｙ ａｒｅａ

１．１　 研究区概况

研究区位于贵州省南部黔、桂交界处的茂兰国家级自然保护区（１０７°５６′Ｅ，２５°１７′Ｎ）。 （图 １）。 该区面积

约 ２１２．８５ ｋｍ２，海拔为 ４３０—１０７８．６ ｍ，基岩裸露，土壤面积少且土层浅薄，为典型的喀斯特峰丛地貌。 成土母

岩以中下石炭纪白云岩及石灰岩为主，土壤以黑色石灰土为主，ｐＨ ７．５—８．０。 年均气温 １５．３ ℃，年均降水量

１７５０ ｍｍ，年均相对湿度 ８３％，属中亚热带季风湿润气候。 保护区内有世界上喀斯特地貌区少有的原生性强、
连片面积大且保存完整的喀斯特常绿落叶阔叶混林。 该森林植物种类丰富，有木本植物 ３７ 科 ５８ 属 ７０ 种，其
中 ４１ 种为常绿树种，２９ 种为落叶树种，以樟科（Ｌａｕｒａｃｅａｅ）、蔷薇科（Ｒｏｓａｃｅａｅ）、无患子科（Ｓａｐｉｎｄａｃｅａｅ）和漆

树科（Ａｎａｃａｒｄｉａｃｅａｅ）树种为主［２７］。
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１．２　 材料获取及处理

１．２．１　 试验设计

在茂兰国家级自然保护区喀斯特常绿落叶阔叶混交林内，选取 ４ 种常见树种：狭叶润楠 （Ｍａｃｈｉｌｕｓ
ｒｅｈｄｅｒｉ）、细叶青岗（Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｒａｃｉｌｉｓ）、化香（Ｐｌａｔｙｃａｒｙａ ｓｔｒｏｂｉｌａｃｅａ）和枫香（Ｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｆｏｒｍｏｓａｎａ），每个

树种 ３ 个腐烂程度（轻度腐烂、中度腐烂和重度腐烂）的倒木。 在每根倒木上安装 ３ 个直径 １０ ｃｍ 的 ＰＶＣ 环，
ＰＶＣ 环用中性硅酮防水胶固定密封，为避免 ＰＶＣ 环内积水，将其安装在实验倒木的侧面。 在各 ＰＶＣ 环附近

钻取深度约 ２ ｃｍ 的小孔，以便于温度探针的插入，未测量时将小孔密封。 另外，为了减少安装过程中扰动倒

木而影响试验结果，测量在 ＰＶＣ 环安装完 ２ 个月后进行。
１．２．２　 倒木呼吸速率的测定

于 ２０１８ 年 ７ 月至 ２０１９ 年 ７ 月期间，采用便携式环境气体检测仪（ＥＧＭ⁃ ４）对安装 ＰＶＣ 环的倒木直接进

行表面水蒸气压和呼吸速率测定。 测量倒木过程中需保证呼吸室紧扣已安装的 ＰＶＣ 环，使呼吸室内的气流

能够充分与倒木表面的气体混合。 观测频率为每个季节 １ 次，每个季节按早（８：００—１１：００）、中（１１：００—
１４：００）、晚（１４：００—１７：００）各测定 １ 次，每次测量重复 ３ 次，每次测定时间为 ２ ｍｉｎ。
１．２．３　 倒木温度、含水量及密度的测定

倒木温度和含水率随倒木呼吸通量同时测量。 使用手持式长杆温度计在大约 ２ ｃｍ 深度测量倒木温度，
测量完毕后将小孔密封。 在每次呼吸测量期间，为了确定倒木的含水量和密度，从每个倒木上切下一个约

２ ｃｍ厚的圆盘，在转移到实验室之前将其密封在塑料袋中以保持水分含量。 现场测量完成后，用排水法测其

体积并称鲜重，后将倒木在 ７０ ℃下烘箱干燥，并称重，由此得出其质量含水量。 倒木密度测定对倒木的一部

分样品先进行饱水处理再用排水法求体积，然后烘干（６５ ℃）至恒重后称重，用公式 Ｑ ＝Ｇ ／ Ｖ 即可求的倒木的

密度，其中 Ｑ 为所测倒木密度，Ｇ 为样品重量，Ｖ 为体积。
１．２．４　 倒木化学元素含量测定

２０１８ 年 ７ 月至 ２０１９ 年 ７ 月，进行倒木呼吸测定后，从不同树种不同腐烂等级的每个倒木上切下一个月

２ ｃｍ厚圆盘带回实验室。 将取得的圆盘在 ７０ ℃下烘箱干至恒质量，然后称重并劈成小薄片，进行粉碎处理后

充分混合，使其能通过 ０．２５ ｍｍ 筛，随后进行全氮、全磷和全钾元素含量测定。 全氮用凯氏定氮法测定，全磷

用酸溶—钼锑抗比色法测定，全钾用碱熔—火焰光度法测定。 总观测指标见表 １。

表 １　 观测指标统计

Ｔａｂｌｅ １　 Ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｉｎｄｅｘ ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ

测量因子
Ｍｅａｓｕｒｅ ｆａｃｔｏｒ

最大值
Ｍａｘ

最小值
Ｍｉｎ

平均值
Ｍｅａｎ

标准差
ＳＤ

倒木呼吸速率 Ｆａｌｌｅｎ ｗｏｏｄ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ／ （ｇ ＣＯ２ ｍ－２ ｈ－２） ２．３９ ０．０２ ０．６１ ０．４５

表面水蒸气压 Ｓｕｒｆａｃｅ ｖａｐｏｒ ｐｒｅｓｓｕｒｅ ／ Ｐａ ３５．２０ ９．２０ ２２．６７ ８．２９

温度 Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ／ ℃ ２５．３７ ２．３７ １６．４５ ７．２９

全氮 ＴＮ ／ （ｇ ／ ｋｇ） ２．７０ ０．４０ １．１０ ０．６３

全磷 ＴＰ ／ （ｇ ／ ｋｇ） ０．１６ ０．０２ ０．０８ ０．０５

全钾 ＴＫ ／ （ｇ ／ ｋｇ） ０．１９ ０．０１ ０．０８ ０．０５

ＴＮ ／ ＴＰ ／ ％ ２６．２３ ８．２５ １５．９７ ５．９３

含水量 Ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ／ ％ ０．７９ ０．１８ ０．５７ ０．１８

密度 Ｄｅｎｓｉｔｙ ／ （ｇ ／ ｍ３） ０．５２ ０．１５ ０．２９ ０．１０
　 　 ＴＮ：全氮 Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；ＴＰ：全磷 Ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ；ＴＫ：全钾 Ｔｏｔａｌ ｋａｌｉｕｍ；ＳＤ： Ｓｔａｎｄａｒｄ ｄｅｖｉａｔｉｏｎ

１．３　 倒木呼吸速率模型拟合

１．３．１　 基础模型

采用指数模型作为基础模型拟合倒木呼吸速率与倒木温度之间的关系：
Ｒ＝ａ０ｅｂ１Ｔ
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式中，Ｒ 为倒木呼吸速率，Ｔ 为倒木温度，ａ０、ｂ１为模型中的参数。
１．３．２　 扩展模型

在基础模型的基础上，以倒木呼吸速率为因变量，环境因子和倒木理化因子为自变量构建倒木呼吸速率

扩展模型。 在模拟过程中，为了避免自变量间的多重共线性和过参数化问题，采用方差膨胀因子（ＶＩＦ）对自

变量进行共线性检验，采用逐步回归方法筛选出重要变量，只有回归系数显著（Ｐ＜０．０５），且方差膨胀因子小

于 ５ 的因子才能进入模型。 通过共线性检验和变量筛选，最后选取了温度、含水量、氮含量 ３ 个因子作为固定

效应进行倒木呼吸速率模型的构建。 同时，将倒木呼吸速率进行自然对数转换，以满足模型的线性和方差齐

性。 最后确定的扩展模型如下：
ｌｎ（ＲＣＷＤ）＝ ａ０＋ｂ１Ｔ＋ｂ２Ｗ＋ｂ３ＴＮ

式中，ａ０为截距，ｂ１、ｂ２、ｂ３为回归系数，Ｔ 为温度，Ｗ 为含水量，ＴＮ 为倒木 Ｎ 含量。
１．３．３　 线性混合效应模型

以扩展模型为基础，以单木作为随机水平构建倒木呼吸速率的线性混合效应模型，模型形式如下：
ｌｎ（ＲＣＷＤ）＝ ａ０＋ａ０ｍ０ｉ＋ ｂ１＋ｍ１ｉ( ) Ｔｉ＋ ｂ２＋ｍ２ｉ( ) Ｗｉ＋ ｂ３＋ｍ３ｉ( ) ＴＮｉ＋εｉ

εｉ( ) ～Ｎ ０，Ｒ ｉ( )

ｍ０ｉｍ１ｉｍ２ｉｍ３ｉ( ) ～Ｎ ０，Ｄｍ( )

式中，ｉ 为单木水平编号，ｍ１ ｉ、ｍ２ ｉ、ｍ３ ｉ、ｍ４ ｉ分别为单木水平随机效应参数，εｉ 为残差向量，Ｒ ｉ 为第 ｉ 单木水平误

差效应的方差协方差结构矩阵，Ｄｍ 为单木水平随机参数的方差协方差结构矩阵。
在构建模型时选择 ８０％数据用于模型拟合，２０％数据用于模型检验。 采用赤池信息准则（ＡＩＣ）、贝叶斯

信息准则（ＢＩＣ）和对数似然值（Ｌｏｇ Ｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄ）对不同随机效应参数及其组合模型的拟合效果进行比较，通过

决定系数（Ｒ２）、均方根误差（ＲＭＳＥ）、平均绝对误差（ＭＡＥ）３ 个统计指标对模型检验结果进行评价。 ＡＩＣ、
ＢＩＣ、ＲＭＳＥ、ＭＡＥ 值越小，Ｒ２、Ｌｏｇ Ｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄ 值越大，表示模型拟合效果越好。
１．４　 数据分析

通过多因素重复测量方差分析（ＭＡＮＯＶＡ ｆｏｒ Ｒｅｐｅａｔｅｄ Ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔ）分析树种、腐烂程度、时间及它们之

间的交互效应对倒木呼吸速率的影响。 使用 Ｒ 语言中 ｍｉｎｐａｃｋ．ｌｍ 包和 ｌｍｅ４ 包分别构建倒木呼吸速率与影

响因子的基础线性模型和线性混合效应模型。 统计分析采用 ＳＰＳＳ ２６．０ 软件和 Ｒ 语言完成，绘图使用 Ｒ 语言

中 ｇｇｐｌｏｔ２ 包完成。

３　 结果与分析

３．１　 倒木呼吸速率的时间变化特征

倒木全年的平均呼吸速率为 ０．６１ ｇ ＣＯ２ ｍ－２ ｈ－２。 不同类型的倒木呼吸速率在早、中、晚时基本呈现出

高—低—高模式（图 ２），平均呼吸速率分别为 ０．６３、０．５５、０．６３ ｇ ＣＯ２ ｍ－２ ｈ－２。 各类型倒木呼吸速率在白昼变

化中的波动幅度不同。 从树种看，化香树的呼吸速率波动幅度最大（０．５５—０．６７ ｇ ＣＯ２ ｍ－２ ｈ－２），细叶青冈次

之（０．５９—０．６９ ｇ ＣＯ２ ｍ－２ ｈ－２），枫香树波动最小（０．５７—０．６３ ｇ ＣＯ２ ｍ－２ ｈ－２）。 从腐烂程度看，中度腐烂的呼吸

速率波动最大（０．５２—０．６６ ｇ ＣＯ２ ｍ－２ ｈ－２），轻度腐烂波动最小（０．５８—０．６４ ｇ ＣＯ２ ｍ－２ ｈ－２）。
各类型的倒木呼吸速率季节变化曲线均呈现一致的单峰型（图 ２），高峰值均出现在夏季（１．１４ ｇ ＣＯ２ ｍ－２

ｈ－２），低峰值均出现在冬季（０．１３ ｇ ＣＯ２ ｍ－２ ｈ－２）。 从树种看，冬季与夏季呼吸速率差值最大的是细叶青冈

（１．１６ ｇ ＣＯ２ ｍ－２ ｈ－２），狭叶润楠次之（１．１０ ｇ ＣＯ２ ｍ－２ ｈ－２），差值最小的是化香树（０．８９ ｇ ＣＯ ２ｍ
－２ ｈ－２）。 从腐

烂程度看，冬季与夏季呼吸速率差值最大的是中度腐烂（１．１０ ｇ ＣＯ２ ｍ－２ ｈ－２），差值最小的是轻度腐烂（０．８５ ｇ
ＣＯ２ ｍ－２ ｈ－２）。 相对于白昼变化，倒木呼吸速率季节变化的幅度更大。
３．２　 倒木呼吸速率估算模型构建

利用筛选出的对倒木呼吸速率影响显著的因子温度、含水量和氮含量分别构建基础模型、扩展模型和线
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图 ２　 不同类型倒木的呼吸速率的时间变化

Ｆｉｇ．２　 Ｔｅｍｐｏｒａｌ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｒｅｓｐｉｒａｔｏｒｙ ｒａｔｅ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｆａｌｌｅｎ ｗｏｏｄ

性混合效应模型。 由表 ２ 所示，基础模型的拟合精度最低，ＡＩＣ 为 １５１．６６、ＢＩＣ 为 １５９．４８，Ｌｏｇ Ｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄ 为

－７２．８３。 扩展模型拟合效果优于基础模型，其 ＡＩＣ 为 １３９．０６，ＢＩＣ 为 １５２．８８，Ｌｏｇ Ｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄ 为－６４．５３。 线性混

合效应模型拟合精度最高，其 ＡＩＣ、ＢＩＣ 和 Ｌｏｇ Ｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄ 分别为 １２５．２４、１４６．０８ 和－５４．６２。 由此可知，发现与

没有加入随机效应的传统模型相比，加入随机效应的线性混合效应模型的 ＡＩＣ 值、ＢＩＣ 值降低，Ｌｏｇ Ｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄ
值增大，说明加入随机效应的模型拟合精度有所提高。

表 ２　 各模型拟合效果比较

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｆｉｔｔｉｎｇ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｅａｃｈ ｍｏｄｅｌ

模型
Ｍｏｄｅｌ

随机参数
Ｒａｎｄｏｍ ｐａｒａｍｅｔｅｒ ＡＩＣ ＢＩＣ Ｌｏｇ Ｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄ

基础模型 Ｂａｓｉｃ ｍｏｄｅｌ 无 １５１．６６ １５９．４８ －７２．８３

扩展模型 Ｅｘｔｅｎｄｅｄ ｍｏｄｅｌ 无 １３９．０６ １５２．８８ －６４．５３

混合效应模型 Ｍｉｘｅｄ ｅｆｆｅｃｔ ｍｏｄｅｌ ａ０， Ｔ １２５．２４ １４６．０８ －５４．６２

　 　 ＡＩＣ：赤池信息准则 Ａｋａｉｋｅ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｃｒｉｔｅｒｉｏｎ；ＢＩＣ：贝叶斯信息准则 Ｂａｙｅｓｉａｎ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｃｒｉｔｅｒｉｏｎ；Ｌｏｇ Ｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄ：对数似然值 Ｌｏｇ Ｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄ

ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｖａｌｕｅ；ａ０：截距 Ｉｎｔｅｒｃｅｐｔ；Ｔ：温度 Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

利用独立验证数据对倒木呼吸速率模型进行验证，并采用平均绝对误差（ＭＡＥ）和均方根误差（ＲＭＳＥ）两
个指标来量化基础模型、扩展模型和线性混合效应模型的预测效果。 由表 ３ 可知，线性混合效应模型比传统

模型的拟合精度高，Ｒ２提高了 ０．１２，ＲＭＳＥ、ＭＡＥ 分别降低了 ０．０７９９、０．１５１８。 ３ 个模型的预测精度由低到高依

次为基础模型、扩展模型和混合效应模型，说明增加倒木理化因子变量和单木水平随机参数均能提升模型拟

合能力，与建模结果一致。
３．３　 倒木呼吸速率的影响因素

由多因素重复测量方差分析结果可知（表 ４），季节变化对倒木呼吸速率的影响达到极显著水平（Ｆ ＝
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４８．００，Ｐ＜０．００１），并与树种和腐烂程度存在显著的交互作用（Ｆ＝ ５．５，Ｐ＜０．０５）。 而白昼变化、树种和腐烂等级

对倒木呼吸速率没有显著影响（Ｐ＞０．０５）。 因此，在不考虑季节变化的情况下，倒木呼吸速率不能很好地用树

种和腐烂程度的交互作用来解释（Ｆ＝ ０．６５，Ｐ ＝ ０．６９）。 可知，树种对呼吸速率的影响取决于腐烂程度和季节

因素的共同作用，腐烂程度对呼吸速率的影响取决于树种和季节因素的共同作用（Ｐ＜０．０１）。

表 ３　 基本线性模型和混合效应模型检验结果统计

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｂａｓｉｃ ｌｉｎｅａｒ ｍｏｄｅｌ ａｎｄ ｍｉｘｅｄ ｅｆｆｅｃｔ ｍｏｄｅｌ ｔｅｓｔ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ

模型 Ｍｏｄｅｌ Ｒ２ ＲＭＳＥ ＭＡＥ 模型 Ｍｏｄｅｌ Ｒ２ ＲＭＳＥ ＭＡＥ

基础模型 Ｂａｓｉｃ ｍｏｄｅｌ ０．７５ ０．４８ ０．３９ 混合效应模型 Ｍｉｘｅｄ ｅｆｆｅｃｔ ｍｏｄｅｌ ０．８７ ０．４０ ０．２４

扩展模型 Ｅｘｔｅｎｄｅｄ ｍｏｄｅｌ ０．７７ ０．４６ ０．３４

　 　 ＲＭＳＥ：均方根误差 Ｒｏｏｔ ｍｅａｎ ｓｑｕａｒｅｄ ｅｒｒｏｒ；ＭＡＥ：平均绝对误差 Ｍｅａｎ ａｂｓｏｌｕｔｅ ｅｒｒｏｒ

表 ４　 倒木呼吸速率的多因素重复测量方差分析

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｍｕｌｔｉｖａｒｉａｔｅ ｒｅｐｅａｔｅｄ ｍｅａｓｕｒｅｓ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｖａｒｉａｎｃｅ ｆｏｒ ｆａｌｌｅｎ ｗｏｏｄ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ

方差来源 Ｓｏｒｕｃｅ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ Ｆ Ｐ

白昼变化 Ｄａｙｔｉｍｅ ｖａｒｉａｔｉｏｎ １．６９ ０．２０

白昼变化∗树种 Ｄａｙｔｉｍｅ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ∗ ｖａｒｉｅｔｉｅｓ ｏｆ ｔｒｅｅｓ ０．２５ ０．９６

白昼变化∗腐烂程度 Ｄａｙｔｉｍｅ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ∗ ｄｅｇｒｅｅ ｏｆ ｄｅｃａｙ ０．１８ ０．８５

白昼变化∗树种∗腐烂程度 Ｄａｙｔｉｍｅ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ∗ ｖａｒｉｅｔｉｅｓ ｏｆ ｔｒｅｅｓ ∗ ｄｅｇｒｅｅ ｏｆ ｄｅｃａｙ １．０４ ０．４２

季节变化 Ｓｅａｓｏｎａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ４８．００ ＜０．００１

季节变化∗树种 Ｓｅａｓｏｎａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ∗ ｖａｒｉｅｔｉｅｓ ｏｆ ｔｒｅｅｓ ２．１０ ０．０９

季节变化∗腐烂程度 Ｓｅａｓｏｎａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ∗ ｄｅｇｒｅｅ ｏｆ ｄｅｃａｙ ２．４４ ０．０７

季节变化∗树种∗腐烂程度 Ｓｅａｓｏｎａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ∗ ｖａｒｉｅｔｉｅｓ ｏｆ ｔｒｅｅｓ ∗ ｄｅｇｒｅｅ ｏｆ ｄｅｃａｙ ５．５０ ＜０．０１

树种 Ｖａｒｉｅｔｉｅｓ ｏｆ ｔｒｅｅｓ ０．０７ ０．２５

腐烂程度 Ｄｅｇｒｅｅ ｏｆ ｄｅｃａｙ ０．０３ ０．８４

树种∗腐烂程度 Ｖａｒｉｅｔｉｅｓ ｏｆ ｔｒｅｅｓ ∗ ｄｅｇｒｅｅ ｏｆ ｄｅｃａｙ ０．６５ ０．６９

在影响倒木呼吸速率的众多因子及其复杂交互作用中（表 ４），温度、含水量和氮含量是其中的主要影响

因子（表 ５）。 将单木作为随机水平，由温度、含水量和氮含量构建的线性混合效应模型解释了倒木呼吸速率

９０％的变异性。 基础模型、扩展模型和线性混合效应模型的各参数均在 ０．０５ 水平上显著。 倒木呼吸速率与

倒木温度、含水量、氮含量显著相关。 模型的计数部分结果显示，倒木温度和倒木氮含量的参数估计值为正

值，说明随倒木温度的升高和倒木氮含量的增加，倒木呼吸速率增大，而倒木含水量的参数估计值为负值，说
明倒木呼吸速率随倒木含水量的增加而减小。

表 ５　 各模型的参数估计值

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｐａｒａｍｅｔｅｒ ｅｓｔｉｍａｔｅｓ ｆｏｒ ｅａｃｈ ｍｏｄｅｌ

参数
Ｐａｒａｍｅｔｅｒ

基础模型
Ｂａｓｉｃ ｍｏｄｅｌ

扩展模型
Ｅｘｔｅｎｄｅｄ ｍｏｄｅｌ

混合效应模型
Ｍｉｘｅｄ ｅｆｆｅｃｔ ｍｏｄｅｌ

参数
Ｐａｒａｍｅｔｅｒ

基础模型
Ｂａｓｉｃ ｍｏｄｅｌ

扩展模型
Ｅｘｔｅｎｄｅｄ ｍｏｄｅｌ

混合效应模型
Ｍｉｘｅｄ ｅｆｆｅｃｔ ｍｏｄｅｌ

ａ０ ０．０７∗∗∗ －２．６１∗∗∗ －２．６９∗∗∗ Ｒ２ ０．７３ ０．８３ ０．９０
ｂ１ ０．１１∗∗∗ ０．１１∗∗∗ ０．１１４∗∗ ＡＩＣ １５１．６６ １３９．０６ １２５．２４

ｂ２ －０．７５∗∗ －０．９０∗∗ ＢＩＣ １５９．４８ １５２．８８ １４６．０８

ｂ３ ０．４１∗∗∗ ０．３９∗∗∗

　 　 ∗表示 Ｐ＜０．０５，∗∗表示 Ｐ＜０．０１，∗∗∗表示 Ｐ＜０．００１

４　 讨论

４．１　 倒木呼吸速率的时间动态

一般来说，大多数倒木呼吸的季节动态变化均呈现单峰曲线模式，最高值出现在 ７—８ 月，最低值出现在
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１—３ 月［１６，２８］。 本研究中不同树种的倒木呼吸速率的季节变化曲线呈单峰型，整体表现为夏季（７ 月）最高，冬
季（１ 月）最低，与前人的研究结果一致。 先前有研究报道，倒木呼吸速率的日变化模式与温度的日变化格局

一致，最高值出现在中午［２９］。 本研究倒木呼吸速率在早、中、晚 ３ 个时间段差异不显著（Ｐ＞０．０５），这可能与茂

兰喀斯特森林的特殊地形有关。 倒木的分解和呼吸过程通常受到生境条件（如光照、温度和湿度）的影响，我
们的研究样点选取在峰从之间的谷底平缓地域，且因群峰环绕谷底区域具有存温的特点，生境条件在一天中

的变化可能不明显，微生物活性对倒木呼吸速率的贡献也保持相对稳定，因此倒木呼吸速率日变化不显著。
４．２　 倒木呼吸速率模型结果分析

本研究构建的基础模型、扩展模型和线性混合效应模型的倒木呼吸速率模型拟合精度：线性混合效应模

型＞扩展模型＞基础模型（表 ２）。 基础模型仅考虑温度作为影响倒木呼吸速率的主要因子，模型拟合效果一

般，尤其在喀斯特这种地形地貌复杂，立地类型多样的地区。 为避免以温度为单一变量对倒木呼吸速率预测

产生较大的误差，扩展模型在基础模型的基础上同时关注倒木含水量和初始元素氮含量的影响，使得模型可

以综合考虑多种因素共同作用，从而对原有基础模型参数的误差进行校正。 但基础模型和扩展模型均是对数

据进行全局拟合，只能反应总样本的平均变化趋势，忽略了林木个体间的差异，也没有考虑数据间的时空序列

相关性，势必会对模型的准确性造成影响［３０］。 考虑可能会受到内部分组如倒木个体的影响的线性混合效应

模型大大提高了估测精度。 实际上，线性混合效应模型由固定效应和随机效应两部分组成，既可以同时反映

整体变化规律和不同个体在整体中的变化，又能以随机效应参数的方差、协方差等信息来反映倒木个体间的

差异。 此外，倒木呼吸速率数据来自于不同时间间隔下的多次重复观测，这类数据常伴随异方差和自相关特

性，违背了普通回归分析中的独立性假设，导致参数估计可能产生偏差。 而线性混合效应模型在处理连续观

测数据存在的序列相关性等问题时，通过引入随机参数，并用方差－协方差结构有效应对数据间的相关性及

异质性，具有其他模型无法比拟的优势［３１］。 本研究所建立的倒木呼吸速率最优线性混合效应模型能够对喀

斯特森林倒木呼吸速率进行更好的估计。
４．３　 倒木呼吸速率的驱动因子

本研究得出倒木呼吸速率受季节变化的显著影响（表 ４，Ｐ＜０．００１），孙秀云等［１６］ 研究东北主要树种倒木

呼吸和 Ｔａｎｇ 等［２８］研究美国五大湖区域老龄森林倒木也得出同样结论。 季节变化会引起某些环境因子如温

度、湿度和光照的改变，而在影响倒木呼吸动态的诸多环境因子中，温度起主导作用［１４，２９］。 温度通过影响微

生物活性间接影响倒木呼吸速率，温度升高微生物活性增强，倒木分解、有机物的矿化和 ＣＯ２的释放加速。 本

研究中倒木呼吸速率与其温度呈显著的正相关关系，与刘强等［３２］ 对福建万木林粗木质残体呼吸研究以及吴

家兵等［１３］对长白山地区红松和紫锻倒木的呼吸研究结果一致。
本研究发现倒木呼吸速率显著受季节、树种、腐烂程度 ３ 者的交互作用显著影响（表 ４，Ｐ＜０．０１），与张丽

敏等［２９］对东北 １１ 树种倒木呼吸的研究结果相似。 不同的树种和腐烂等级的倒木个体结构和化学特性存在

差异，而这些差异通常是影响倒木呼吸速率的关键因素。 本研究中倒木呼吸速率与倒木含水量间呈显著负相

关，与孙秀云等［１６］研究倒木含水量对白桦、紫椴、 蒙古栎、水曲柳和落叶松的倒木呼吸速率有负效应的结果

一致。 但 Ｗａｎｇ 等［７］研究美国黑云杉发现倒木呼吸速率随含水量增加而升高；贺旭东等［３３］ 报道万木林常绿

阔叶林的倒木呼吸速率与含水量相关性不显著；吴家兵等［１３］ 研究得出长白山地区红松和紫椴的倒木呼吸速

率随含水量先增加后降低。 这些研究结果表明，倒木呼吸速率可能与倒木含水量高低有关，当含水量超过一

定的阈值，就会限制氧气的扩散速率，影响微生物的活动［８］。 茂兰喀斯特区域气候湿润，年降雨量丰沛，倒木

的高含水量抑制了微生物活性及酶活性，从而减慢了倒木有机物的分解与呼吸作用。 此外，我们的研究发现

倒木氮含量与倒木呼吸速率呈显著的正相关，这与 Ｎｏｈ 等［１０］和 Ｊｏｈｎｓｔｏｎ 等［３４］的研究结果相吻合。 氮元素是

微生物在分解过程中酶合成以及构成体内蛋白质结构的重要元素，倒木中氮含量高低会影响倒木微生物群落

及其分泌的胞外酶活性的大小。 随着真菌固氮和降雨期间氮的输入，倒木中氮浓度升高，微生物群落的多样

性水平以及代谢能力增强，倒木分解和 ＣＯ２释放速度增大［３５］。
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５　 结论

喀斯特森林倒木呼吸速率受到季节的强烈影响，夏季最高（１．１４ ｇ ＣＯ２ ｍ
－２ ｈ－２），冬季最低（０．１３ ｇ ＣＯ２ ｍ

－２

ｈ－２）。 季节、树种、腐烂程度三者对呼吸速率的影响存在交互作用（Ｐ＜０．０１），倒木呼吸速率随倒木温度的升

高和倒木氮含量的增加而增大，随倒木含水量的增加而减少。 线性混合效应模型拟合精度（Ｒ２ ＝ ０．９０，ＡＩＣ ＝
１２５．２４，ＢＩＣ＝ １４６．０８）均高于扩展模型（Ｒ２ ＝ ０．８３，ＡＩＣ ＝ １３９．０６，ＢＩＣ ＝ １５２．８８）和基础模型（Ｒ２ ＝ ０．７３，ＡＩＣ ＝
１５１．６６，ＢＩＣ＝ １５９．４８），可为喀斯特常绿落叶阔叶混交林碳循环的深入研究提供有价值的数据参考。 在未来

的研究中，尝试运用线性混合效应模型来估算大区域尺度的倒木呼吸速率可以为森林生态系统的科学管理及

可持续发展提供更加全面的科学参考。
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