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摘 要  应用 2003年 11 月~ 2004 年 10月晴好天气涡度相关通量观测资料,对西双版纳热带季节雨林 CO2交换的

日变化和季节变化进行分析。结果表明:雾凉季、干热季和雨季的净生态系统 CO2 交换( NEE )均呈现出单峰型曲

线的日变化趋势,昼间其变化规律较强, 夜间呈波动状态。昼间 NEE(取绝对值)雾凉季和雨季均显著大于干热季;

夜间 NEE 雨季显著大于干热季,而干热季显著大于雾凉季。光合有效辐射是影响 NEE 日变化的主要因素, 但不是

造成季节差异的主要因素;饱和水汽压差和气温对 NEE 的季节差异有较大贡献。另外 ,应用 Michaelis_Menten 模型

对昼间不同饱和水汽压差和气温下 NEE 对光合有效辐射的响应进行分析, 结果表明:各季节较高饱和水汽压差下

的表观最大光合速率(P max)、表观暗呼吸速率( Re)比较低饱和水汽压差下的 Pmax、R e大, 而表观光量子产额( A)则

相反。各季节较高气温下的 R e比较低气温下的 Re大;雾凉季气温的差异对 Pmax和 A的影响较小; 干热季和雨季

较高气温下的 A较小。
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Abstract  Tropical forests play an important role in altering the carbon budgets of terrestrial ecosystems. We
examined patterns of diurnal and seasonal net ecosystem CO2 exchange ( NEE) in a tropical seasonal rainforest

of Xishuangbanna on clear days between November 2003 andOctober 2004. We found that the diurnal dynam-

ics of NEE showed a single_peaked curve. During daytime throughout the year, NEE increased with solar ra-

diation after sunrise, but fluctuated after sunset. Values of NEE ( absolute values) in the foggy_cool and wet

seasons were greater than those in the dry_hot season during daytime. During the night, NEE values were

dominated by soil temperature and soil water content and were highest in the wet season, followed by those in

the dry_hot season and lowest in the foggy_cool season. NEE, water vapor deficit ( VPD ) and air temperature

( T a ) curves all showed pronounced seasonal variation, but photosynthetically available radiation ( PAR ) did

not vary significantly. Maximum photosynthesis rates ( Pmax ) and dark respiration rates ( R e ) were greater

when VPD \16 hPa than when VPD< 16 hPa, whereas photon density ( A) was the opposite. R e was also

greater when T a\25 e than when T a< 25 e in the three seasons. Awas reduced when T a \25 e in the

dry_hot and wet seasons. The Pmax increased in the dry_hot season and decreased in the wet season when T a\
25 e . Our data suggested that PAR is the main factor influencing NEE diurnal dynamics, whereas both VPD
and T a play a major role in regulating NEE seasonal dynamics.
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  森林生态系统在全球碳循环中起着极其重要的

作用, 热带森林约占世界森林总面积的 60% ( Dixon

et al . , 1994) ,其净初级生产力估计为 30 Pg C#a- 1,

约是全球总量的一半(Malhi et al . , 1998) ,热带森林

是森林生态系统的重要组成部分。为了探讨热带森

林在整个陆地生态系统碳平衡及碳循环中的意义和

作用, 国外许多生态学家已用涡度相关法对热带森

林进行了通量观测研究( Fan et al . , 1990; Grace et

al . , 1995a, 1995b, 1996; Malhi et al . , 1998; Vourl-i

tis et al . , 2001; Yasuda et al . , 2003)。近年来我国

对热带森林碳通量的研究主要集中在海南岛尖峰岭

热带山地雨林(陈步峰等, 2001a, 2001b)。

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(简称远东热带雨林)的一

个重要组成部分( Whitmore, 1975) ,位于这个热带雨

林区的北缘。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。这片物种丰富的热带季节雨林是我

国热带森林的重要组成部分, 对 CO2 平衡和循环起

着重要作用。为了研究西双版纳热带雨林的 CO2 交

换,在该区域设置了通量观测站,进行着长期连续观

测。

本文探讨了西双版纳热带季节雨林晴好天气下

林冠上层 CO2通量和 CO2 交换日变化和季节变化特

征,并分析了主要气候环境影响因素对热带季节雨

林净生态系统 CO2交换( Net ecosystem CO2 exchange,

NEE )的影响。

1  研究方法

1. 1  研究样地概况
通量观测站位于云南省西双版纳州勐腊县境内

的国家级自然保护区内( 21b57c N, 101b12c E, 海拔

756 m) ,样地所在的森林为原生热带季节雨林。本

区属热带北缘西南季风气候, 一年中有雾凉季 ( 11

月~ 翌年 2月)、干热季( 3~ 4月)、雨季( 5~ 10月)

之分(张克映, 1963)。该地区独特的天气现象为雾

日较多,年雾日可达 186. 4 d,在雾凉季( 11月~ 翌年

2月)月平均雾日均超过 23 d,最多的 1月可达 26. 1

d;一般在夜间 22B00左右开始起雾, 直到第二天中

午12B00以后才逐渐消散; 与雾凉季相比, 干热季的

雾生成时刻较迟,维持时间较短, 一般在夜间 23B00
之后才开始起雾, 而在 10B00 左右就逐渐消散。样

地群落结构特征详情请参见文献( Cao et al . , 1996;

任泳红等, 1999)。

1. 2  数据获取
观测站安装的仪器包括常规气象观测系统

( Routine meteorological system, RMET )和两套 ( 48. 8

和4. 2m)开路涡度相关观测系统(Open path eddy co-

variance system, OPEC) , 所有仪器均安装在 70 m 高

的气象观测铁塔上及附近地表, 并定期校准。本文

针对林冠上方 CO2交换进行分析, 与分析相关的仪

器设置情况如下: RMET 的 52203 雨量计 ( 70. 2 m)、

HMP45C温湿计( 48. 8 m)、LQS70_10SUN光合有效辐

射仪( 36. 2 m)、105T 热电偶传感器( - 5 cm)和土壤

水分仪( - 5 cm) , 并配置 CR10X 数据采集器; 仪器

采样频率 0. 5 Hz, 每 30 min 输出 1 组平均值。

OPEC: 48. 8 m处(林冠上方)的 CSAT3 三维超声风

速测定仪和 LI_7500 开路红外 CO2/H2O 气体分析

仪,配置 CR5000数据采集器。仪器采样频率 10 Hz,

每 30 min输出 1组平均值。

1. 3  数据处理

本文选取 2003年 11月~ 2004 年 10月晴好天

气(根据太阳辐射 Q 值变化判断)。雾凉季、干热

季、雨季晴天天数分别为 70、22和 17 d。定义太阳

辐射大于0为昼间,无太阳辐射( = 0)为夜间。通量

数据在应用前经过了三维坐标旋转 ( McMillen,

1988) ,以及超声湿度修正( Webb, pearman and leun-

ing correction, WPL)。

夜间稳定的大气层结造成了 CO2 通量的不确定

性,但这种不确定性对分析其时间趋势上的变化影

响非常小,因为通常情况下系统上的偏差是不变的

(Goulden et al . , 2004)。Miller 等( 2004)研究表明,

给定摩擦风速 u* 一定的阀值所得的碳平衡的日变

化与未进行 u
*
滤除得到的变化模式是相当吻合的,

也就是说 u* 对 CO2 通量和碳平衡的日变化模式几

乎没有影响。Goulden等( 2004)对巴西热带雨林 CO2

交换的时间变化特征进行研究时,未对昼间和夜间大

气稳定程度所引起的偏差进行修正(即没有限定 u*

阀值)。本文的主要目的也是探讨 CO2通量和 CO2交

换的时间变化特征,因此未对 u* 进行阀值限制。

在高大的森林中, 由涡度相关系统测量出的

CO2 通量( CO2 Flux, F c )并不总等于净生态系统交

换( Wofsy et al . , 1993; Hollinger et al . , 1994; Ba-l

docchi et al . , 1997) , 当 CO2 储存或者扩散在涡度相

关系统以下的空气层中时, 便会产生偏差。在夜间

当大气层结呈稳定状态或者风速很微弱时, CO2 储

存项 ( CO2 storage, F s ) 较大 ( Greco & Baldocchi,
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1996)。因此计算 NEE 时还要考虑储存项的影响,

本研究中储存项 ( Fs ) 的计算采用 LI_7500 测定的

CO2 浓度进行估算, 计算方法请参见文献( Greco &

Baldocchi, 1996; Hollinger et al . , 1994)。NEE 为F c

与 Fs 两者之和 ( Hollinger et al . , 1994; Grace, et

al . , 1996; Vourlitis et al . , 2001; Yasuda et al . ,

2003)。F c定义向下为负,向上为正; Fs 正值和负值

分别表示林内空气中 CO2 储存或扩散; NEE 正值为

净释放, 负值为净吸收。三者的单位均为 Lmol#

m- 2#s- 1。

用配对 t 检验分析各季节NEE 的差异, 对各季

节的 NEE、光合有效辐射 ( Photosynthetically available

radiation, PAR )、饱和水 汽压差 ( Vapor pressure

deficit, VPD )、气温( Air temperature, T a)进行偏相关

分析,所用软件为 SPSS11. 5( SPSS Inc. , USA)。NEE

对 PAR 的响应曲线应用 Sigmaplot8. 0 ( SPSS Inc. ,

USA)绘制,其它应用 Excel绘图。

1. 4  模型描述

NEE 对PAR 的响应计算应用 Michaelis_Menten

模型( Hollinger et al . , 1994; Loescher et al . , 2003) ,

具体公式如下:

NEE= Re-
A#PAR#Pmax
A#PAR+ Pmax

式中, A( ; CO2/ PAR )为表观光量子产额( Photon

density) , 表征光合作用中光能最大的转化效率; PAR

(Lmol#m- 2#s- 1 )为光合有效辐射; Pmax ( Lmol CO2#

m- 2#s- 1 )表观最大光合速率; R e ( Lmol CO2#m- 2#

s- 1)为表观暗呼吸速率( Dark respiration rates)。

2  结果与分析

2. 1  林冠上方 CO2通量、CO2 储存量及净生态系统

CO2交换量的日变化

F c、Fs、NEE 的日变化均呈单峰型曲线变化, 昼

间均为负值,夜间多为正值。昼间各量变化规律性

较强,与太阳辐射的日变化呈反相关系;夜间各量的

变化没有明显规律,多呈波动状态(图 1a、b、c)。昼

间雾凉季和雨季各量变化幅度较干热季大; 夜间各

量波动范围以雨季较大, 雾凉季和干热季较小。

净生态系统 CO2交换负峰值在雾凉季( - 13. 04

Lmol#m- 2#s- 1)和干热季( - 9. 61 Lmol#m- 2#s- 1)均

出现在13B00左右;雨季( - 13. 37 Lmol#m- 2#s- 1)出

现在 11B30,较雾凉季和干热季早 1. 5 h。

2. 2  NEE 的时间变化及其影响因子

各季节 NEE 及相关影响因子变化趋势如图 2

所示。昼间,雾凉季、干热季、雨季NEE 变化趋势基

本一致,雨季 NEE 的负峰值最大、雾凉季次之、干热

季最小(图 2a)。经配对 t 检验得知, 昼间 NEE (取

绝对值)雾凉季显著大于干热季( t = - 2. 115, p =

0. 045< 0. 05, df = 24) ,雨季也显著大于干热季( t=

- 5. 064, p= 0. 000< 0. 05, df = 24) ,雾凉季与雨季

之间不存在显著差异( t= 1. 220, p = 0. 234> 0. 05,

df = 24)。夜间 NEE , 雨季显著大于雾凉季 ( t =

6. 039, p= 0. 000 < 0. 05, df = 23) 和干热季 ( t =

3. 893, p = 0. 001< 0. 05, df = 23) , 干热季显著大于

雾凉季( t= 2. 136, p = 0. 044< 0. 05, df = 23)。由

此可见,各季节 NEE 存在较为显著的差异。

图 1  林冠上各季节 CO2 通量( F c)、林冠内 CO2 储存量( F s)及

净CO2 交换( NEE )的日动态

Fig. 1 Diurnal dynamics in the CO2 f lux above the canopy ( F c) , CO2
storage flux ( F s) and the net ecosystem CO2 exchange

( NEE) in different seasons

a. 雾凉季 Fog_cool season  b. 干热季 Dry_hot season  c. 雨季

Wet season
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昼间NEE 的变化与PAR 有较强的一致性,随着

PAR 的增强NEE 负向增加,午后随着 PAR 的减弱,

NEE 也相应减小。各季节 PAR 在日变化上看,数值

差异较小(图 2b) ,变化趋势上也非常接近。

各季节 T a和 VPD 均呈单峰型曲线变化, 并存

在明显的季节差异(图 2c、d)。T a 与 VPD 日平均最

大值均出现在 16B00~ 17B00左右, 8B00~ 8B30左右

出现最小值。气温日较差以干热季( 14. 3 e )最大,

雾凉季次之( 12. 1 e ) ,雨季最小( 10. 0 e )。2B00~

13B00左右, 雨季气温等于或高于干热季,其余时刻
均低于干热季(图 2c)。干热季 VPD 明显高于其它

两个季节(表 1、图 2d)。雨季和雾凉季的 VPD 在夜

间数值几乎相等,昼间雨季 VPD 略高于雾凉季。

对昼间 NEE、PAR、VPD、T a 进行偏相关分析,

得以下结果(表 1) : 各季节 NEE 与PAR 均为极显著

相关,偏相关系数都较高,且数值相近;雨季 NEE 与

VPD 显著相关,雾凉季、干热季 NEE 与 VPD 之间无

显著的相关关系; 干热季和雨季 NEE 与T a显著相

关,雾凉季 NEE 与T a 则无显著相关关系。由以上

结果可知, PAR 对NEE 的季节差异贡献较小, VPD

和T a是引起 NEE 季节差异的主要因素。

2. 3  气象要素对昼间生态系统净 CO2 交换的影响

由以上分析结果可知, VPD 和 T a 是引起昼间

NEE 季节差异的主要因素。为了更深入的讨论

VPD、T a 对各季节 NEE 的影响, 根据东南亚热带

森林以及巴西热带森林的部分研究成果 ( Yasuda

图 2  各季节涡动相关测量高度( 48. 8 m)净 CO2 交换( NEE )、光合有效辐射( PAR)、空气温度( T a)、饱和

水汽压差( VPD )的日变化特征

Fig. 2 Diurnal variations of net ecosystem CO2 exchange ( NEE ) , photosynthet ically available radiation ( PAR) , air
temperature ( T a ) and vapour pressure deficit ( VPD )

表 1  昼间 NEE 与PAR、VPD、Ta 的偏相关分析

Table 1  The part ial correlat ions between NEE and PAR, VPD and T a

雾凉季 Fog_cool season

r p n

干热季 Dry_hot season

r p n

雨季 Wet season

r p n

NEE & PAR - 0. 604 0 0. 000*** 503 - 0. 557 4 0. 000*** 260 - 0. 602 0 0. 000*** 301

NEE & VPD - - - - - - 0. 123 7 0. 031* 301

NEE & T a - - - 0. 152 0 0. 014* 260 0. 119 7 0. 037* 301

  * : p < 0. 05 ** : p < 0. 01 *** : p < 0. 001  - :无显著相关 Inconspicuous correlat ion  NEE , PAR, VPD , T a: 同图 2 See Fig. 2
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et al . , 2003; Vourlitis et al . , 2001, 2004) ,并结合西

双版纳的小气候特征, 将饱和水汽压差划分为 VPD

\16 hPa 和 VPD< 16 hPa进行分析; 气温划分为 T a

\25 e 和 T a< 25 e 进行分析。

2. 3. 1  饱和水汽压差的影响

应用 Michaelis_Menten 模型作不同饱和水汽压

差下 NEE 对PAR 的响应曲线,如图3所示。当 PAR

增加时,森林对 CO2 的吸收也相应增强, PAR 达到

一定数值时, NEE 将近似达到饱和状态。雾凉季

NEE 变化幅度在VPD< 16 hPa时比 VPD \16 hPa 时
大,且在 PAR 达到 900 Lmol#m- 2#s- 1时就基本达到

饱和状态, 而 VPD \16 hPa 时, 要在更高的 PAR 下

才能达到饱和(图 3a)。干热季与雾凉季相似, VPD

\16 hPa 时, 其饱和点( 800 Lmol#m- 2#s- 1)比 VPD

< 16 hPa 时高(图 3b)。雨季不同, VPD 对NEE 的饱

和点几乎没有影响, VPD < 16 hPa 和 VPD \16 hPa

时, NEE 均在PAR 达到 900 Lmol#m- 2#s- 1时达到其
饱和(图 3c)。

不同 VPD下NEE 对PAR 响应曲线参数见表 2。

VPD \16 hPa时,各季节表观最大光合速率 Pmax、表

观暗呼吸速率 R e均比 VPD < 16 hPa时大;表观光量

子产额 A则相反, 当 VPD \16 hPa时各季节 A值小

于VPD < 16 hPa 时的相应值, 雨季两者相差不大。

由此可知, VPD 的升高使得 Pmax增大、(减小、Re 增

大;也就是说较高的 VPD 有利于呼吸作用。

  各季节 VPD \16 hPa 时的趋势线总位于 VPD

< 16 hPa 的上方。当 VPD < 16 hPa 时, 在较低的

PAR 下( PAR < 100 Lmol#m- 2#s- 1 ) , 森林即开始吸

收CO2( NEE 开始负向增加) ,而当 VPD \16 hPa时,

要在更高的 PAR 下森林才开始吸收 CO2, 该现象以

雨季和干热季表现最强, 雾凉季较弱(图 3)。由以

上分析得知,在相同的 PAR 条件下, 较高的 VPD 有

利于呼吸作用; 而对森林生态系统净吸收 CO2 具有

抑制作用。

2. 3. 2  气温的影响

与 VPD 对NEE 的影响相似, 较高的气温不利

于 NEE 达到饱和状态(图 4a、b、c)。各个季节 T a \

25 e 时,其表观暗呼吸速率 R e均大于 T a< 25 e 时

的相应值。雾凉季,气温的差异对 Pmax和 A的影响

图 3 昼间不同饱和水汽压差下净 CO2 交换对光合

有效辐射的响应

Fig. 3  The relationships between net CO2 exchange ( NEE ) and

photosynthet ically available radiation ( PAR) in different

vapor pressure def icit s during day t ime

a. 雾凉季 Fog_cool season  b. 干热季 Dry_hot season  c. 雨季

Wet season  VPD : 同图 2 See Fig. 2

表 2 昼间不同饱和水汽压差下 NEE 对PAR的响应

Table 2  The relationships between NEE ) and PAR at different VPD during day time

季节

Season

雾凉季 Fog_cool season

VPD \16 hPa VPD< 16 hPa

干热季 Dry_hot season

VPD \16 hPa VPD< 16 hPa

雨季 Wet season

VPD \16 hPa VPD< 16 hPa

表观最大光合速率 Maximum photosynthesis

rates ( P max)
24. 05 19. 66 25. 56 12. 92 23. 04 20. 72

表观光量子产额Photon density ( A) 0. 025 8 0. 076 6 0. 043 3 0. 098 2 0. 084 6 0. 086 4

表观暗呼吸速率 Dark respirat ion rates ( R e) 4. 27 4. 16 9. 64 3. 70 13. 05 4. 81

决定系数 Determination coefficient ( R2) 0. 77* 0. 49** 0. 54** 0. 60* 0. 40* 0. 49**

个数 Number ( n) 50 455 124 145 81 222

  * : p < 0. 05 ** : p < 0. 01 NEE , PAR , VPD : 同图 2 See Fig. 2
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表 3  昼间不同气温下 NEE对PAR的响应

Table 3 The relat ionships between NEE and PAR at different T a during day t ime

季节
Season

雾凉季 Fog_cool season

T a\25 e T a< 25 e
干热季 Dry_hot season

T a\25 e T a< 25 e
雨季 Wet season

T a \25 e T a< 25 e
表观最大光合速率( Pmax ) 19. 74 19. 75 23. 52 12. 15 20. 00 24. 60

表观光量子产额( A) 0. 085 1 0. 072 7 0. 053 1 0. 072 2 0. 053 6 0. 085 5

表观暗呼吸速率( R e) 9. 66 4. 910 9. 17 2. 32 7. 61 4. 70

决定系数 Determination coeff icient ( R 2) 0. 67* 0. 50** 0. 54** 0. 54* 0. 34* 0. 55**

个数 Number ( n) 30 475 177 89 148 156

  * : p < 0. 05 ** : p < 0. 01 NEE , PAR , T a: 同图 2 See Fig. 2 Pmax, A, R e: 同表 2 See Table 2

图 4  昼间不同气温下净CO2 交换对光合有效辐射的响应

Fig. 4  The relat ionships between net CO2 exchange ( NEE) and photosynth_
et ically available radiation ( PAR) at different air temperatures during day t ime

a. 雾凉季 Fog_cool season  b. 干热季 Dry_hot season  c. 雨季

Wet season

较小;干热季和雨季, T a \25 e 时的 A较T a< 25 e

时小; 不同气温条件下, 干热季和雨季的 Pmax存在

较大的差异, 干热季 T a \25 e 时 P max小于 T a< 25

e 时相应值;而雨季则相反(表 3)。

  总之,较高的气温有利于呼吸作用,不利于生态

系统净吸收 CO2。在相同的 PAR 条件下 ( PAR >

100 Lmol#m- 2#s- 1) , 气温高时森林对 CO2 的净吸收

作用较 T a< 25 e 时弱, 该特征以雨季表现最为突

出,雾凉季最弱(图 4)。

3  讨  论

3. 1  夜间生态系统净 CO2交换

夜间 NEE, 雨季显著大于干热季和雾凉季, 与

亚马逊过渡型热带雨林情况相同 ( Vourlitis et al . ,

2001)。分析其原因, 首先在于雨季降水较多, 雨季

地下含水量( 23. 1% )也相应高于其它两个季节(雾

凉季 16. 1%、干热季 12. 2%) ,这有利于土壤有机物

质以及凋落物的分解, 增加土壤的呼吸量( Wieder &

Wright , 1995)。其次, 雨季地下 5 cm 平均土壤温度

明显高于干热季, 雾凉季最低(表 1) ;夜间平均土温

(雨季为 21. 2 e 、干热季为 19. 0 e 、雾凉季为 16. 1

e )也不例外,较高的土温也为土壤的呼吸起到了推
动的作用。另外, 西双版纳热带季节雨林集中换叶

期在干热季, 因此在干热季末地面表层的有机质会

非常的丰富, 这为雨季夜间的较大的呼吸量做好了

充分准备。干热季土温较高,地表有丰富的有机质,

这对其夜间的呼吸作用也极为有利。雾凉季地温最

小,地表无丰富的有机质,因此雾凉季夜间 NEE 显

著小于雨季和干热季。

3. 2  昼间生态系统净 CO2交换

昼间,雾凉季和雨季 NEE 显著大于干热季, 且

负峰值均较干热季大。雾凉季饱和水压差和气温均

适中,受到的抑制作用较小, 因此昼间 NEE 值相对

较大。雨季气温较高, 虽然过高的气温有利于呼吸

而不利于生态系统吸收 CO2,但雨季水分充沛,土壤

中含水量的增加, 使细胞扩张,根系以及叶片组织增

长,从而使得植物生长较快,有利于森林生态系统对

CO2 的吸收。干热季气温较高, 且无丰沛降水,不利

于对CO2的吸收。

3. 3  影响 NEE 的主要因素

本研究表明, 各季节NEE 与PAR 为极其显著相
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关关系,它是影响 NEE 日变化的主要因素, 但不是

造成季节差异的主要因素。VPD 和T a 是 NEE 季节

差异的主要因素, VPD 越大、T a越高,均对呼吸相对

有利, 而不利于生态系统净吸收 CO2, 这与国外的一

些研究结果相同( Vourlitis et al . , 2001, 2004)。

由于夜间 CO2 通量的极大不确定性 ( Malhi et

al . , 1998; Goulden et al . , 2004) , 本文只研究了热

带季节雨林林冠上方晴朗天气下的 CO2 通量、CO2

储存量及 NEE 的日变化和季节变化特征, 讨论了影

响净生态系统 CO2交换的主要因素。为今后深入研

究提供科学参考。
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