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摘 � 要 � 采用叶室法和涡度相关法分析了西双版纳热带季节雨林优势树种绒毛番龙眼和大叶
白颜树冠层及其叶片在不同季节的 CO 2交换量,并拟合得到主要特征值.结果表明:以叶室法测

得的两树种冠层最大净光合速率 (Pmax A )为雨季 >雨季末 >雾凉季 >干热季, 叶片暗呼吸速率

(R d )为雨季 >雨季末 >干热季 >雾凉季;以涡度相关法得到的两树种冠层最大净光合速率

(Pmax B )为雨季 >雨季末 >雾凉季>干热季,而冠层呼吸速率 (Re )则是雨季 >干热季>雾凉季 >

雨季末.两种方法得到的不同季节植物冠层最大净光合速率相差 0�9~ 2�0 �mol� m
- 2 � s
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.
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Abstract: By themethods of chamber�based and eddy covariancemeasurements, the CO 2 exchange

o f dom inant tree speciesPometia tomentosa andG ironniera subaequalis at leaf and canopy levels in

the trop ica l seasonal ra in fo rest of X ishuangbanna w as m easured in different seasons of 2004. The

results show ed that fo r the tw o tree spec ies, the max imum net photosynthesis (PmaxA ) of canopy

based on chamber�basedmeasurem ent ranked in the o rder of ra iny season ( RS) > end o f rainy sea�
son ( ERS) > foggy�cool season ( FS) > dry�hot season ( DS) , and the dark respira tion rate (R d ) o f

leafw as RS> ERS> DS> FS. The Pmax B based on eddy covariance measurem ent w as in the same

order as that based on chamber�basedmeasurem en,t w hile the canopy resp iration ra te (R e ) w asRS

> DS> FS> ERS. Themax imum net photosynthetic rate of canopy in different seasonsm easured by

the tw om ethods had a comparatively sm all d ifference, ranging from 0�9 to 2�0 �mo l� m
- 2� s
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� � 热带雨林物种丰富多样,群落结构复杂,生物量

巨大, 是支配全球碳平衡的主要因素,也是生态环境

领域科学研究注目的焦点. 热带雨林以陆地生物量

的形式拥有约 40%的碳储量
[ 1- 2]

, 占陆地初级生产

力的 30% ~ 50%. 未受干扰的热带雨林通过其物理

特性和生理活动对全球的 CO2和水循环产生重要

的潜在影响
[ 3]
.

热带雨林冠层在碳循环中发挥着重要作用. 但

由于树木高大,研究人员很难对其进行测定, 因此,

对热带雨林植物气体交换特性的生理生态学研究常

局限于苗木或幼树, 只有少数研究搭建高塔、鹰架、
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气垫或起重机吊车等设施
[ 4 ]
进行测定. 有关热带森

林树木冠层光合作用的研究,仅在澳大利亚雨林和

红树林、马来西亚和喀麦隆低地雨林、牙买加山地雨

林, 以及巴拿马季风林等地区有相关的研究报

道
[ 2, 5- 6]

.为在更大尺度上把握热带陆地生态系统在

全球碳循环中的作用, 20世纪 80年代,科学家们开

始应用涡度相关法对热带森林碳通量进行深入研

究.如 Fan等
[ 7]

1987年在巴西热带雨林进行了为期

12 d的观测; G race
[ 8]
对巴西 Rond�nia热带雨林进

行了 4~ 6周的观测,估算出热带森林生态系统的碳

收支状况; Yasuda等
[ 9]
观测了马来西亚 Pasoh森林

冠层, 得到了东南亚热带雨林 CO2 通量的基本

特征.

决定陆地生态 CO2通量的生理生态学过程是

植物 (含光合细菌 )的光合作用和生物 (动植物和微

生物 )呼吸作用. 表观量子效率 (�)、最大净光合速

率 (Pm ax )和暗呼吸速率 (R d )是表征植物叶片光合

作用的几个关键参数. �主要反映光合作用中的生

物物理特性,而且很稳定
[ 10]

; Pmax取决于植物特性和

环境条件,与叶片的厚度和温度密切相关
[ 11]

; R d与

夜间生态系统 CO2 通量密切相关
[ 12- 13]

. 叶片和冠

层尺度上碳和水分交换模型研究主要集中在农作物

或温带森林
[ 7]
. 在热带雨林生态系统中, 用叶室法

和涡度相关法对同一群落冠层碳交换研究还很

少
[ 8]
.为此,本研究以西双版纳热带季节雨林优势

植物树种绒毛番龙眼 (Pometia tomen tosa )和大叶白

颜树 (G ironniera subaequalis)冠层为研究对象,通过

拟合叶片尺度的 CO2交换特征值, 并与涡度相关法

拟合得到的相关特征值进行比较, 探求复杂环境下

热带季节雨林的碳收支规律和缺失数据的插补方

法,旨在为叶片向冠层尺度转换的模型研究提供基

础资料.

1� 研究地区与研究方法

1�1� 研究区概况
西双版纳热带雨林是世界上第二大热带雨

林    印度马来热带雨林区的重要组成部分 [ 14]
,位

于该区的北缘 ( 21!57∀N, 101!12∀E ) .热带季节雨林

是西双版纳热带雨林的主要类型和地带性植被,主

要分布在海拔 900 m以下的沟谷两侧及低丘台地,

以西双版纳东南部的勐腊县最为集中,物种丰富,是

我国热带森林的重要组成部分,对 CO 2的平衡和循

环起着重要作用.本区位于热带雨林的北缘,终年受

西南季风控制, 属热带季风气候, 一年中有雾凉季

( 11月  翌年 2月 )、干热季 ( 3 4月 )、湿热季 ( 5 

10月 )之分, 由于处于静风区 (年均风速 0�4 m �

s
- 1

),导致了独特的天气现象: 雾日较多, 年均雾日

170 d左右, 在雾凉季 ( 11月  翌年 2月 ), 月平均雾

日均超过 23 d,其中 1月最多,达 26�1 d,通常在 22:

00左右开始起雾,第 2天 12: 00以后才逐渐消散;干

热季的雾生成时刻较迟,维持时间较短,一般在 23: 00

之后开始起雾,而在第 2天 10: 00左右逐渐消散.

在该区域设置了通量观测站, 进行雨林 CO2交

换的长期连续观测.观测样地位于云南省西双版纳

傣族自治州勐腊县境内的西双版纳国家级自然保护

区内,是原生的热带季节雨林,群落高度 35m左右,

结构复杂
[ 15]

,分层现象明显 (表 1) .

1�2� 研究方法
1�2�1仪器布设及测量 � 观测铁塔设置在沟谷中
(海拔约 756 m ) , 周围的山峰海拔高度在 830 ~

1 020m,铁塔与山峰顶的直线距离在 400~ 680m.

涡度相关技术通过计算垂直风速和 CO 2浓度

之间脉动的协方差来测量 CO 2通量. 瞬时三维风速

和温度及其脉动由安装在观测铁塔 48�8 m处 (高

于林冠层 15~ 16m )和 4�8m处的 CSAT3三维超声

风速测定仪 (美国 CAMPBELL公司 )测量.同时安装

了 LI�7500开路红外气体分析仪 (美国 LI�COR公
司 ) ,测量 CO2和水汽通量. CSAT3和 LI�7500的取
样频率均为 10 H z. 70 m 高的铁塔上设置有 6层

LQS70�10SUN光合有效辐射 ( PAR )传感器 (美国

APOGEE公司 ) ;塔顶层设置 CM11太阳总辐射传感

表 1� 热带季节雨林群落结构及主要树种
Tab. 1� Trop ical seasonal rain forest structure and m ain

p lan t species

群落层
Layer

高度
H eight
(m )

主要树种
M ain tree spec ies

乔木层
A rbor

上层
U pper lay er

> 30 千果榄仁 (T erm inalia my riocarpa)、绒
毛番龙眼 (Pometia tomentosa)

中层
M iddle
lay er

16~ 30
云 南 玉 蕊 ( Barr ing tonia mac�
ros tachya )、大叶白颜树 (Gironniera
subaequalis)、山焦 (M itrephora main�
gay i)等

下层
Low er
lay er

< 16

云树 (Garcinia cowal )、假广子 (Kne�
ma erratica )、细罗伞 (A rdisia ten�
era)、蚁花 (M ezzettiop s is creaghii )、毒
鼠子 (D ichmpetalum gelonio id es)等

灌木层
Shrubbery

染木 ( Sap rosma ternatum )、狭叶巴戟
(M orinda angustifo lia )、玉叶金花
(Mussaenda sp. )等

草本层
H erbage

凤尾蕨 (P teris sp. )、海芋 ( A loxasis
macrorrhiza )、盈江南星 ( Arisaema
ink iangense)等

层间植物
L iane

密花羊蹄甲 (Bauhinia tenuif lora )等
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器 (荷兰 K IPP & ZONEN公司 ) , 41�6m处设置太阳

辐射、反射辐射 (长、短波 )及 CNR�1净辐射传感器
(荷兰 K IPP& ZONEN公司 ); 各种数据用 CR5000,

CR10X, CR23X�TD + AM25T 数据采集仪 (美国

CAMPBELL公司 )收集、存储.

原始数据的记录和实时计算均由系统软件 Log�
gernet(美国 CAMPBELL公司 )完成. 观测数据进行

坐标变换 (自然风系统三次旋转, T riple�ro tation tilt�
ed)校正, 并进行WPL变换 (超声湿度校正, W ebb,

Pearman and Leun ing correction), 剔除 > 45�4 �mol�

m
- 2 � s

- 1
和 < 45�4 �mol� m

- 2 � s
- 1
的碳通量数据,

最后得到可用的 30 m in的平均碳通量数据.

1�2�2测定方法 � 叶片光响应曲线测定参见文献

[ 16] .叶面积指数观测采用 LA I�2000林冠分析仪
( L I�COR, L inco ln, 美国 ) , 在 2003年 12月后每月

中旬对样地不同高度的叶面积指数进行实测 (垂直

变化 ); 在铁塔各高度不同方位共观测 15次, 求算

各高度的叶面积指数变化.

1�2�3假设与计算 � 本研究假设整层林冠的光合速

率是各层的叶面积指数与光合速率乘积的和. 即:

Pn = #
3

i= 1

Pn i � LAI i ( 1)

式中: Pn 为林冠光合速率; P n i为第 i层的光合速

率; LAI i为第 i层的叶面积指数. 考虑到不同学科的

习惯, 其通量符号分别定义为: 林冠上方 CO2通量

(F c )方向是向下为负, 向上为正; 林冠树种冠层和

低矮植物的光合速率 (P n )吸收为正, 排放为负; 暗

呼吸 (R e、Rd )放出为正, 吸收为负; 为方便比较, 各

CO2通量的单位均统一换算为 �mol� m
- 2 � s

- 1
.应

用 M ichae lis�Menten动力学模型模拟 CO2 交换对

PAR的响应,对应的 Pn和 F c可分别描述为:

Pn = Pmax A ∃PAR / (K m + PAR ) - Rd ( 2)

F c= Re - Pm ax B ∃PAR /(Km + PAR ) ( 3)

式中: Pm axA为叶室法拟合的叶片最大光合速率;

Pmax B为用涡度相关法得到的冠层碳通量拟合的冠

层最大净光合速率; K m为 M ichae lis�Menten常数; Rd

为叶片暗呼吸速率; Re 为冠层表观暗呼吸速率

(PAR% 0时的净生态系统交换量 ); Pmax A (或 Pm ax B )

与 K m的比值为表观量子效率 ( �).

1�3� 数据处理
所有数据均用 SPSS和 SigmaPlot软件统计分

析.

2� 结果与分析

2�1� 不同季节雨林冠层优势树种叶片净光合速率
(P n )对光合有效辐射 (PAR )的响应

将不同季节绒毛番龙眼和大叶白颜树树冠 3层

的光合光响应平均后得到树冠整层的变化规律, 并

利用式 ( 2)拟合出光合曲线 (图 1) . 两种植物的最

大净光合速率均呈雨季 >雨季末 >雾凉季 >干热季

的规律.由表 2可以看出,两种植物叶片呼吸速率变

化规律为:雨季 >雨季末 >干热季 >雾凉季.大叶白

颜树表观量子效率变化规律为雨季 >雨季末 >雾凉

季; 绒毛番龙眼为雨季 >雾凉季 >雨季末 >干热季,

其中,雨季和雾凉季、干热季和雨季末数值相差不

大. 大叶白颜树 �除在雨季末略大于绒毛番龙眼

外, 其他季节均小于绒毛番龙眼.

2�2� 不同季节雨林冠层碳通量 (F c )对光合有效辐

射 (PAR )的响应

利用式 ( 3)计算出不同季节冠层碳通量与光合

有效辐射的相互关系 (图 2) .并统计了 F c�PAR拟合
得到的不同光合参数数值 (表 3) .从中可以看出, 冠

层最大净光合速率呈现雨季 >雨季末 >雾凉季 >干

热季的规律;而呼吸速率变化规律是雨季 >干热季 >

雾凉季 >雨季末;表观量子效率为雨季 >雾凉季 >干

热季 >雨季末.

图 1� 不同季节热带季节雨林冠层优势树种林冠光合光响
应曲线

Fig. 1� P n�PAR response curv es o f overstory tree canopy in trop�
ica l rain forest in d ifferent seasons.

A: 绒毛番龙眼 P. tom en tosa; B: 大叶白颜树 G. su baequalis. & : 4

月 Ap ri;l ∋ : 7月 Ju ly; ( : 10月 October; ): 12月 December.
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表 2� 不同季节冠层光合光响应 (Pn�PAR )拟合参数
Tab. 2� Sim u lated param eters of Pn�PAR response of overstory tree canopy in d ifferen t seasons ( n= 90)

季节
S eason

大叶白颜树 G. su baequali s

P
m axA

R
d

K
m � r

绒毛番龙眼 P. tom en tosa

P
m axA

R
d

K
m � r

雾凉季 Foggy�cool 6�89 0�15 173�41 0�04 0�9645* * * 6�25 0�33 75�34 0�083 0�9183* * *

干热季 H ot�dry - - - - - � 4�44 0�71 70�24 0�063 0�9568* * *

雨季 Rainy 9�75 1�52 129�27 0�075 0�9354* * * 10�18 0�81 119�20 0�085 0�9697* * *

雨季末 Later ra iny 8�26 0�48 121�13 0�068 0�9383* * * 8�10 0�64 123�42 0�066 0�9114* * *

* * * P < 0�001. 下同 The sam e below.

图 2� 不同季节冠层碳通量 (F c )和光合有效辐射 (PAR )的关系

F ig. 2� Relationships be tw een F c and PAR of overstory tree canopy in d ifferen t seasons.

a)雨季 Rainy season; b )干热季 Dry�h ot season; c)雾凉季 Foggy�cool season; d)雨季末 Later�ra iny season.

表 3� 不同季节冠层碳通量光响应 (F c�PAR )拟合参数
Tab. 3� S im u lated param eters ofF c�PAR response of over�
story tree canopy in d ifferen t seasons

季节
Season

Pm axB R e K m � n r

雾凉季
Foggy�coo l

10�42 1�86 215�1 0�048 680 0�7599* * *

干热季
H ot�dry

7�60 2�86 266�3 0�029 1262 0�3144* * *

雨 季
Rainy

12�95 5�52 167�6 0�077 2007 0�3166* * *

雨季末
Later rainy

11�58 1�14 437�8 0�026 643 0�4216* * *

2�3� 叶片尺度与冠层尺度的光合参数比较

对叶片光合速率与 PAR的响应参数进行了统

计, 再分别以两种植物叶片的 Pmax A乘以树冠上层叶

面积指数 ( LAI ) , 求出冠层的最大净光合速率

(Pm ax A � LAI) ,并与以冠层碳通量 ( F c )拟合得到的

冠层最大净光合速率 (Pmax B )进行比较 (表 4) .

从表 4可以看出, 当假设观测样地由均一树木

构成时,计算得到的绒毛番龙眼和大叶白颜树 PmaxA

数值十分相近,季节变化也十分相似;但雨季大叶白

颜树 R d大于绒毛番龙眼,而其他季节则小于绒毛番

龙眼.

表 4� 叶室法和涡度相关法求算的冠层光合特征值比较
Tab. 4� Comparison of photosyn the tic param eters w ith calcu lated by cham ber and eddy covar iancem ethods

季节
S eason

LAI Pm axA � LAI

绒毛番龙眼
P. tom entosa

大叶白颜树
G. su baequalis

R d � LAI

绒毛番龙眼
P. tom en tosa

大叶白颜树
G. subaequa lis

Pm ax B R e

雾凉季 Foggy�cool 1�89 11�81 12�98 0�62 0�28 10�42 1�86

干热季 H ot�dry 1�28 5�68 - 0�91 - 7�60 2�86

雨季 Rainy 1�36 13�84 13�26 1�10 2�07 12�95 5�52

雨季末 Later ra iny 1�18 9�56 9�75 0�76 0�57 11�58 1�14
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图 3� 叶片与冠层尺度拟合得到的最大净光合速率和暗呼吸速率的相关性
F ig. 3� Correlation o f leaf and canopym ax imum net photosynthesis rate and dark respiration sim ulated at lea f and canopy scales.

� � 将由叶室法求算的冠层最大光合速率 ( Pmax A �

LAI)和涡度法求算的冠层最大光合速率 (Pmax B )进

行回归分析,结果 (图 3)表明,二者具有较好的一致

性. 假设冠层全由绒毛番龙眼构成, 则雾凉季

Pmax A � LAI比 Pm ax B高 13�4% ,干热季低 25�2% ,雨

季高 6�9% ,雨季末低 17�5% ;假设冠层全由大叶白

颜树构成,则雾凉季 Pm ax A � LAI比 Pm ax B高 24�6% ,

雨季高 2�4%,雨季末低 15�8%.由于干热季大叶白

颜树完全落叶,因此缺叶片 Pn观测值.

3� 讨 � � 论

3�1� 不同季节雨林冠层优势树种光合参数变化
本研究代表性冠层树种绒毛番龙眼和大叶白颜

树冠层叶片最大净光合速率呈现明显的季节性差

异,这是由该地区独特的气候条件决定的.在雨季,

西双版纳水分和光照充足,水热条件最好,加之地上

凋落物分解速率较高,提供了充足的养分,叶片生长

处于最好时期,因此叶片 Pm ax为全年最大,生态系统

的碳汇能力最强
[ 17]

.这与 Vourlitis等
[ 18]
在巴西热带

雨林的研究相似.干季前期 (雾凉季 )长时间的浓雾

和树木集中换叶是西双版纳有别于典型热带地区的

两个主要特征.浓雾在一定程度上弥补了干季雨量

的不足,不仅为森林输入水分, 对林冠和林下起到了

一定的保温作用
[ 19 ]

,还可以改变光照强度,增加空

气湿度,减少饱和亏缺,从而减少植物蒸腾失水,但

也会对植物光合作用产生影响
[ 20]

,期间树木叶片生

长良好,冠层 Pmax也较大.干热季处于干季后期,在

长期的干暖性西南季风影响下,西双版纳地区雾日

数明显减少,风速增强,加速了叶片蒸腾, 热带雨林

进入集中换叶期, 部分树种叶片完全凋落 (如大叶

白颜树 )或达到生长末期 (如绒毛番龙眼 ) ,导致叶

片表观量子效率降低,光合能力减弱,其 Pmax也随之

降低. 这与 D ixon等
[ 1]
对巴拿马季风雨林的研究结

果相一致.

3�2� 叶室法和涡度相关法拟合结果存在差异的原
因

分别以冠层 F c和两种植物叶片 P n拟合得到的

冠层 Pmax A和 Pmax B存在差异,其中雨季的差异最小,

其他季节较大.这可能是由于雨季高温、高湿, 植物

生长旺盛,树木可以充分利用适宜的水热条件进行

光合作用,故光合速率变化不大.此外,由于绒毛番

龙眼和大叶白颜树是热带季节雨林冠层的优势树

种, 所占冠层植物种类的比例最大,基本能反映该森

林群落冠层的特征,因此雨季时利用叶片 P n拟合得

到的 PmaxA与冠层碳通量拟合得到的 Pmax B差异较

小. 而在雾凉季和干热季,植物分别受到低温和干旱

的胁迫,光合速率的时空变化较大.冠层碳通量是利

用涡度相关系统 24 h自动连续测定的,而冠层叶片

光合速率的测定是在每个季节代表性的典型天气中

进行,虽然能在较大程度上反映植物在该季节的光

合能力,但在时间上仍会存在不完全同步问题,因此

造成了二者之间的差异.但总的看来,二者差异相对

较小.与此同时, 以冠层 F c得到的冠层 �在不同季

节均小于以绒毛番龙眼 Pn拟合得到的冠层 �,而基

本等于以大叶白颜树拟合得到的冠层 �, 其中,环境

CO 2浓度对冠层 �有重要影响.

本研究主要分析了林冠碳通量与林冠树种叶片

CO 2交换特征值的关系, 而探讨尺度转换的具体方

法以及涡度相关法的适用条件将是今后研究工作的

重点.此外, 在复杂地形上进行 CO2交换研究应使

用中等尺度模型, 并采用遥感、生理生态学测定等

多种方法来约束通量的计算或模拟结果
[ 21]
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