
2011-08-25
DOI: 10.3724/SP.J.1145.2011.00447

应用与环境生物学报    2011，17 ( 4 ): 447~452
Chin J Appl Environ Biol=ISSN 1006-687X

呼吸是影响植物净初级生产力的重要生理过程，在森

林生态系统碳平衡中发挥着重要作用. 已有的研究表明，呼

吸可消耗光合作用所固定碳量的30%~70% [1~2]，而树干呼吸

可占树木地上部分碳收支的10%~42%，在成熟森林甚至会

超过叶片呼吸的总量 [3~4]. 因此，研究森林与大气的气体交换

必须考虑树干呼吸的贡献 . 目前，树干呼吸的测定一般采用

覆盖树干表面的气室气体交换的方法，但是，不少研究发现

由该方法测定的所谓树干呼吸速率并没有严格遵循与温度

的函数关系[5~7]. 实际上气室气体交换方法所测得的变量只是

树干呼吸产生的CO2的一部分，我们将该变量称为树干CO2

释放通量，而余下的部分CO2溶解于树干液流中，或被带至冠

层上方，或被树皮光合所利用 [8~9]. 树干CO2释放通量随树干

高度、方向、季节、树木年龄以及功能群而变化 [10~12]，Ceschia
等 [13]和 Bowman等 [14]研 究发现树干上部的CO2释放 通量较

高. 影响树干CO2释放通量的内部因素主要是树干液流和碳

水化合物供应等，而外部因素主要受温 度和水分胁迫的影

响 [15]；许多研究表明，树干CO2释放通量随液流的增加而增

荷木树干CO2释放通量的个体间差异
及树干液流的效应 *

朱丽薇1, 2  赵 平1**  倪广艳1  蔡锡安1  曾小平1  邹绿柳1, 2  梅婷婷1, 2  余孟好1, 2 
（1中国科学院华南植物园  广州  510650）

（2中国科学院研究生院  北京  100049）

Differences of Stem CO2 Efflux Among Individual Trees of 
Schima superba and Effects of Sap Flow*

ZHU Liwei1, 2, ZHAO Ping1**, NI Guangyan1, CAI Xi’an1, ZENG Xiaoping1, 
ZOU Lüliu1, 2, MEI Tingting1, 2 & YU Menghao1, 2

(1South China Botanical Garden, Chinese Academy of Sciences, Guangzhou 510650, China) 
(2Graduate University of Chinese Academy of Sciences, Beijing 100049, China)

Abstract   ���The differences of stem CO2 efflux (Es) among individual trees and effects of sap flow on Es have affected the 
accuracy when calculating the respiration of a forest ecosystem. In a Schima superba plantation forest in southern China, 
infrared gas analyzer and self-made chamber were applied to measure the stem CO2 efflux of five sampled trees, with stem 
temperature (θs), air temperature and sap flow density recorded synchronously in wet and dry seasons in 2009. The results 
showed that θs was positively linear-correlated to air temperature, while Es was exponentially related to θs. Es was found 
significantly different between July and October, indicating a clear seasonal variation. Es was significantly different among 5 
sampled trees, and mean Es were 3.12, 3.60, 5.52, 6.98 and 8.09 μmol m-2 s-1, respectively. In the meantime, Q10 also significantly 
differed among the sampled tree individuals ranging from 1.97 to 4.24. Es of Tree1, Tree2 and Tree4 had a significant 
correlation with sap flow velocity at daytime, which resulted in higher standardized stem CO2 efflux (R25, Es at 25℃) than that 
at night. Both the variation of Es among the individual S. superba, and the Es changes based on the timing of measurements can 
mainly be explained with stem temperature, growth status and sap flow velocity. Fig 3, Tab 6, Ref 35
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摘  要   为研究荷木（Schima superba）个体间树干CO2释放通量（Es）的差异以及树干液流对Es的影响，提高森林生

态系统呼吸计算准确性，利用红外气体分析仪及自制式气室于2009年湿季和干季监测了华南荷木人工林5棵样树的
Es，并同步监测了树干温度（θs）、气温及液流密度. 结果显示：θs与气温之间呈显著线形正相关；Es与树干温度之间存

在显著指数函数关系；Es干湿季的差异显著，并呈现明显的季节变化；5株样树之间Es存在显著差异，平均Es分别为
3.12、3.60、5.52、6.98、8.09 μmol m-2 s-1；同时，样树之间树干CO2释放通量的温度系数（Q10）差异显著（1.97~4.24之间）. 
Tree1、Tree2和Tree4白天的Es与液流速度（v）显著正相关，白天的标准化树干CO2释放通量（R25，温度为25 ℃时的Es）

高于晚上. 荷木Es个体之间及时间上的差异主要受树干温度、生长状况和液流速度的影响. 图3 表6 参35
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加[5, 16~17]. 由于液流主要受树形大小和水力结构的影响 [18~20]，

因此，不同形态大小树木的液流差异会导致树干CO2释放通

量不同. 本研究的目的是比较华南地区常见乡土树种荷木个

体间树干CO2释放通量的差异及季节变化，探讨树形特征和

液流对树干CO2释放通量的效应，以便更好地理解森林生态

系统碳收支对全球变化的影响. 

 1  材料与方法
1.1  试验地概况

试验地位于广州市中国科学院华南植物园小青山生态

观测场（23°8′N，113°17′E），海拔高度41 m，坡向为东北坡，

坡度12°，样地为上世纪80年代中期栽种的荷木林，种植密度

为1 046株 /hm2，地下植被稀疏，进行试验的样树位于上坡位. 
该地区为南亚热带季风海洋性气候，雨热同期，一年有干湿

季之分，4~9月为湿季，10~3月为干季. 年均温21.4~21.9 ℃，年

降雨量1 612~1 909 mm. 试验样地土壤为中壤土，pH值约为
4，表土（0 ~20 cm）有机质含量1.52%~2.82%，全N含量为

0.68‰. 
1.2  观测方法
1.2.1  树干CO2释放通量      分别于2009年7月7日、11日、16~18
日（湿季）和10月27~28日、11月1日（干季）晴朗的天气采用红

外CO2分析仪（Li-6262）与自制的气室（开放式气路），测定5
棵样树（表1）树干北面1.5 m处的CO2释放通量（Es，μmol m-2 
s-1）. 气室用橡胶玻璃制作而成（规格：10 cm × 10 cm），四周

边缘紧贴橡胶海绵，保证树干与气室紧密结合，防止泄气. 进
气和出气口内侧连接密布小孔的金属管，便于气体均匀地通

过气室；进气口用PVC管连接高处的缓冲瓶，使进气CO2浓度

稳定；出气口用PVC管连接Li-6262分析仪，外置流量计控制

流经气室的气体流量为1.5 L min-1. 读数稳定后记录数据，测

定频度为1 h. 

Es通过下式[16]计算：

Es = fa /A ×⊿[CO2] 
式中，�⊿ [CO2]为 流 经 气 室 的 CO2浓 度与空白 对 照的 差 值

（μmol L-1），A为气室覆盖树干面积（m2），fa为流经气室的空

气流速（L s-1）.  
Es与树干温度之间的关系通过下式[21]进行拟合： 
Es = aebθs

式中，θs为树干温度，a为当树干温度为零时的Es，b为特征系

数. 
树干CO2释放通量对树干温度的敏感性可借助温度系

数Q10表示：

Q10（即环境温度每升高或降低10 ℃时呼吸增加或减少

的倍数）通过下式[22]计算：
Q10 = e10b

式中，b为特征系数. 
1.2.2  液流速度    本研究采用Granier 热消散式探针测定呼

吸气室正下方树干胸高处（1.3 m）的液流密度（fs，g H2O m-2 
s-1）[23]. 在样地外选取15棵树分别测定胸径和边材面积，建立

两者的函数关系式：As = 0.6841DBH2.0226（R2 = 0.9942），其中
As为边材面积，DBH为树干胸高直径，利用此关系式获得样

树边材面积As. 液流速度（v，g s-1）则由下式进行计算：
v = fs × As

1.2.3  树干温度    采用自制式铜镍热敏电偶测定树干Granier
探针正下方木质部内2 cm处的温度. 
1.2.4  环境因子    利用E20和LI-COR光合有效辐射传感器监

测冠层上方光合有效辐射（PAR），RHT2V传感器监测大气

相对湿度（%）和气温（℃），土壤湿度传感器SM200监测林

下土壤30 cm深处的土壤含水量（cm3 cm-3）. 
水汽压亏缺VPD（kPa）由下式计算：

VPD =

式中，RH是大气相对湿度（%），θ是气温（℃），常数a、b和c
分别是0.611 kPa、17.502和240.97 ℃. 

以上传感器和Granier探针与DL2e数据采集仪连接，测
读频度为30 s，每10 min平均并储存. 
1.2.5  统计分析      采用标准化的R25（温度为25 ℃时的树干
CO2释放通量）比较不同时段树干CO2释放通量 [24]：即利用
建立的树干温度与树干CO2释放通量的指数函数关系进行
转换. 对个体间树干CO2释放通量和树干温度的比较均采用
单因子ANOVA中的LSD或Tamhane’s T2，而比较不同月份树
干CO2释放通量和树干温度则是采用配对t检验. 以上分析在
SPSS 16.0软件中进行. 

 2  结 果
2.1  气温与树干温度之间的关系

干湿季平均气温分别为26.21 ℃和31.17 ℃，树干温度

（θ s）和 气温日变化曲线 相 似，均呈S型，θ s变化幅 度比 较

小. 干季θ s日变化以及样 树之间变化幅度比湿 季大（图1）. 
对θ s和气温 进行相关 分析（表 2），两者呈极 显著线 形相关

（P<0.01）. 

2.2  树干CO2释放通量与树干温度的关系
Es与θs日变化曲线相似，Es峰值出现在15:00~17:00时，滞

后于θs（图1）. 1~5号样树的平均Es值分别为3.12、3.60、5.52、

表1  样树树形特征
Table 1  Tree form features of the sampled trees

树号
No.

树龄
Age
(t/a)

胸径
DBH

(d/cm)

树高
Height
(h/m)

冠幅面积
Canopy 

size
(A/m2)

边材面积
Sapwood 

area
(A/m2)

树皮厚度
Bark 

thickness
 (δ/cm)

Tree1 24 19.4 8.5 14.73 2.5×10-2 0.60
Tree2 24 13.3 9.5 15.81 1.2×10-2 0.30
Tree3 24 22.0 11.4 25.20 3.2×10-2 0.55
Tree4 24 17.5 8.8 18.72 2.0×10-2 0.93
Tree5 24 24.0 12.1 32.40 3.8×10-2 0.80

表2  树干温度与气温回归分析
Table 2  Regression analysis between stem temperature of the 

five sampled trees and air temperature
树号
No.

样本数
N

回归方程
Regression equation

判定系数
R2

相关系数
P

Tree1 117 y = 0.6394x + 9.7952 0.71 0.000
Tree2 117 y = 0.5928x + 11.293 0.76 0.000
Tree3 117 y = 0.6707x + 0.8777 0.68 0.000
Tree4 117 y = 0.707x + 7.3948 0.70 0.000
Tree5 117 y = 0.5706x + 10.834 0.67 0.000
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6.98、8.09 μmol m-2 s-1，θs值分别为28.53 ℃、28.65 ℃、28.50 
℃、28.09 ℃和27.53 ℃��（表3）. 干湿两季5棵样树的平均Es和θs

分别为3.81、6.53 μmol m-2 s-1和25.27 ℃、30.15 ℃. 对两个季节
Es和θs分别进行配对t检验，发现统计上均存在显著性差异，

湿季的Es和θs均明显高于干季. 对样树之间Es和θs进行方差

分析（图2），结果显示，干季Tree1、Tree2和Tree3与Tree5的Es

在统计上存在显著差异，Tree4与其它样树的Es的差异均不显

著；湿季 Tree1和Tree2的Es统计上存在显著性差异. 在θs方面，

干季Tree2与Tree4、Tree5统计上均存在显著性差异，而湿季
Tree5与其它样树差异显著. 因此，样树之间Es与θs的差异不

一致，说明其它因素（如样树树形特征、微环境因子)对Es的

大小产生明显影响. 

进一步分析显示，5棵样树Es与θs统计上极显著相关（表
4），Q10为1.97~4.24，R2为0.61~0.93. 样树之间Es的特征值明显
不同，说明同树种不同个体对θs的响应有差异. 
2.3  树干CO2释放通量与液流速度的关系

光合有效辐射（PAR）和水汽压亏缺（VPD）是树木蒸
腾的主要驱动因子，我们利用干湿季白天（07:00~17:00时）
的数据分别对5棵样树 液流速度v与PAR、VPD进行相关性
分析（表5），结果显示统计上均呈极显著正相关（P<0.01）. 
干季v与PAR和VPD相关性仍然很高（线性回归系数分别为

0.50~0.87和0.49~0.84），说明土壤水分状况并没有限制荷木

的水分利用，因此v的变化很大程度上仍然受PAR、VPD和树

形的影响. 
液流速度v日变化呈单峰曲线，晚上v很低，08:00~13:00

时呈增 加 趋 势，13:00 ~20:00时 逐 渐 下 降，最 大值 出现 在
11:00~13:00时之间，干湿季最大值出现的时刻基本相同，但

是湿季的日间v最大值约是干季的1.5倍. 对日平均v进行配对t

图1 干湿季树干CO2释放通量、树干温度和气温日变化曲线
Fig. 1  Diurnal variations of stem CO2 efflux, stem temperature and air temperature in dry (a, b) and wet (c, d) seasons 

□: Tree1; ◇: Tree2; △: Tree3; ■: Tree4; ◆: Tree5

表3  树干CO2释放通量与树干温度均值、最大值和最小值
Table 3   Mean, maximum and minimum of stem CO2 efflux and 

stem temperature of the five sampled trees 

树号
No.

树干CO2释放通量 
(Es/μmol m-2 s-1) 树干温度 (θs/℃)

Mean Max. Min. Mean Max. Min.
Tree1 3.21 ± 1.02 6.04 1.39 28.53 ± 2.58 33.01 23.29
Tree2 3.60 ± 1.41 7.35 1.36 28.65 ± 2.32 32.92 23.51
Tree3 5.52 ± 1.96 9.87 2.43 28.50 ± 2.76 32.59 23.27
Tree4 6.98 ± 2.18 13.80 3.57 28.09 ± 2.87 31.87 22.36
Tree5 8.09 ± 1.58 12.06 5.12 27.53 ± 2.37 31.19 23.10

图2  干湿季样树间树干CO2释放通量和树干温度比较

Fig. 2  Comparison of stem CO2 efflux and stem temperature among the 
sampled trees in dry and wet seasons
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检验，无论是干季还是湿季，统计上不存在显著相关性（P = 
0.06）. Tree5的v明显高于其它样树，而其它样树之间差异不

明显. 尤其在湿季，各样树的v日间最大值分别为1.22、0.74、
0.66、0.73、3.06 g s-1（图3）. Tree5干湿季平均v分别为0.55 g s-1

和1.18 g s-1，其它样树干湿季v均值分别约为0.21 g s-1和0.27 
g s-1. 排除树干温度的影响，对白天Es与v进行偏相关分析，

结果显示Tree1、Tree2和Tree4统计上显著正相关（P<0.01），
Tree5统计上相关性不高（P = 0.55），Tree3不存在显著的相关

性. 即白天Tree1、Tree2和Tree4的Es会随v的增加而有所增加，

而v对Tree3和Tree5的影响不明显. 同时对不同时段的Es进行

标准化处理计算R25（表6），发现Tree1、Tree2和Tree4的R25均

为白天高于晚上，而Tree3和Tree5则是白天低于晚上. 不同时

段的Es最大差异可高达18.2%. 

 3  讨 论
树干的呼吸主要在木质部薄璧组织、形成 层和韧皮部

进行，如果树干CO2释放通量与树干体积成比例，那么树干
CO2释放通量所反映的主要是木质部薄壁组织细胞的维持

呼吸，如果是与树干表面积成比例，则反映的主要是形成层

和韧皮部细胞的生长呼吸；假如单位表面积的树干CO2释放

通量与树干直径线形正相关，则可采用单位树干体积表示树

干CO2释放通量 [10~11, 22, 25]. 据此，我们分析了样树直径与树干
CO2释放通量的相关关系，发现两者统计上不显著，说明不

能以树干体积为单位表示树干CO2释放通量，即树干CO2释

放通量主要与树干表面积有关，可推断树干CO2释放通量的

主要来源不是木质部薄壁组织细胞 [27]，而是形成层和韧皮部

细胞，这也与该人工林正处于速生生长阶段，生长呼吸比较

旺盛有关. Acosta等研究了挪威杉[Picea abies (L.) Karst]树干

和枝条CO2释放通量的季节变化，指出采用以单位表面积表

示CO2释放通量主要基于两方面的原因：1）呼吸主要发生在

形成层，2）树干木质体积会随水分供应而改变，而表面积则

是一个较稳定的特征 [23]. 因此，本研究采取树干表面积作为
CO2释放通量的表达单位是合理的. 

树皮包含形成层、韧皮部 [7]，形成层细胞向外分裂产生

初生韧皮部，向内形成初生木质部，形成层内细胞不断的分

裂活动促使树皮增厚，树皮厚度大说明韧皮部组织较多，即

呼吸细胞越多，理论上通过树皮等向外扩散的气体也会增

加，从而引起树干CO2释放通量的增加，因此较大的树皮厚

度是Tree4树干CO2释放通量较大的原因. 由于与温度密切相

关的是维持呼吸，树木的维持呼吸高，对温度敏感性的Q10值

也会大 . Tree5虽然具有较高的树干CO2释放通量，但是温度

系数Q10值却是最小的，说明对温度变化较不敏感，以此推断

维持呼吸相对于其他样树来说比较小；但是较高的液流速度

表4  各样树树干CO2释放通量和树干温度之间温度系数Q10、判
定系数R2及显著水平P

Table 4  Temperature coefficient (Q10), determination coefficient 
(R2) and significance level (P) of exponential regression between 
stem CO2 efflux and stem temperature of the five sampled trees

树号
No.

样本数
N

温度系数
Q10

判定系数
R2

Sig.
P

Tree1 114 3.13 0.81 0.000
Tree2 114 4.24 0.61 0.000
Tree3 114 4.06 0.93 0.000
Tree4 114 2.85 0.83 0.000
Tree5 114 1.97 0.65 0.000

图3  干湿季液流速度日变化曲线
Fig. 3   Diurnal variations of sap flow velocity of the five sampled trees in dry and wet seasons

表5  液流速度与光合有效辐射和水汽压亏缺的线性回归分析
Table 5   Linear regression between sap flow velocity and photosynthetically active radiation (PAR) or vapor pressure deficit (VPD)

指标
Parameter

样本数
N

Tree1 Tree2 Tree3 Tree4 Tree5
R2 P R2 P R2 P R2 P R2 P

光合有效辐射 PAR 183 0.66 0.000 0.47 0.000 0.52 0.000 0.55 0.000 0.41 0.000
水汽压亏缺 VPD 183 0.58 0.000 0.56 0.000 0.17 0.000 0.65 0.000 0.18 0.000

表6  不同时段样树间温度为25 ℃时的树干CO2释放通量（R25）比较
Table 6   Comparison of stem CO2 efflux at 25 ℃ (R25) at different time among the sampled trees

时段 Time Tree1 Tree2 Tree3 Tree4 Tree5
07:00~17:00 2.16 2.20 3.11 4.88 6.54
18:00~06:00 1.99 1.80 3.15 4.80 6.73
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保证了呼吸所需的O2供给，为光合作用提供底物从而促进生

长，保证了较高的生长呼吸. 
对大部分植物来说，气室气体交换方法测得的树干CO2

释放通量与树干温度之间的温度系数Q10在1.3~3.0之间，采用

Q10 = 2.0进行不同温度之间树干CO2释放通量的转换比较合

理 [33]. 然而不同树种及不同生境的Q10变异性比较大，Gielen
等研究杨属（Populus）树种的树干CO2释放通量时，得出银

白杨（Populus alba）Q10为3.3 [34]；McGuire等测定的悬铃木

枝条的Q10为3.19（20~35 ℃）[26]；Kim等研究日本红松（Pinus 
densif lora）树干/枝条维持呼吸获得的Q10变化范围为1.28~
6.40 [34]. 本研究的Tree1、Tree4和Tree5的Q10约为3.0，Tree2和

Tree3的Q10为4.0左右. Kim等认为树高、直径和树皮厚度的不

同引起的组织温度异质性可以解释个体Q10的差异 [35]. 本实验

中Tree2和Tree3的Q10比较高，树皮较薄是可能的原因之一，因

为较薄的树皮与周围的热量交换比较快，对温度的变化比较

敏感，因此Q10较高. Acosta等指出，若要获取一个生态系统具

代表性的温度系数值，必须了解个体的温度敏感性，并进行

较大范围的测量[23]. 另一方面由于树干CO2释放通量与真正的

树干呼吸之间关系的不确定性，因此通过树干CO2释放通量

与树干温度之间的回归关系计算树干对温度的敏感程度也

会产生偏差. 
Levy等 分别研 究了温带森 林 和热 带雨林 树 木液流的

CO2运输对树干CO2释放通量的影响，排除温度的影响后，

发现树干CO2释放通量与液流速度成正比 [17]；Bowman等观

测了纽西兰陆均松（Dacrydium cupressinum）的树干CO2释

放 通量，认为液流 速度和木质部解剖结 构是解释 树干CO2

释放通量随树木的径向、高度及个体不同而变化的重要原

因 [14]. 我们分析了白天荷木 液流与 树干 CO2释放 通量的关

系，发现Tree1、Tree2和Tree4的树干CO2释放通量与液流速

度显著正相关，相同温度下白天树干CO2释放通量比晚上的

高. Cerasoli 等研究了蓝桉[Eucalyptus globulus (Labill.)]树干

CO2释放通量、CO2浓度和光合作用固定三者关系，发现皮层

光合作用使树干CO2释放通量减少了7% [6]. 因此，本研究的

Tree3 和Tree5白天和晚上树干CO2释放通量规律与其它样树

呈现相反趋势，原因可能是Tree3 和Tree5的胸径、树高和冠

幅均比较大，能够获得较多的环境资源，同时荷木林郁闭度

不高，实验时没有进行必要的遮阳处理，皮层光合作用对结

果产生了影响. 由于影响树干CO2释放通量的因素除树干温

度外，还包括其它如液流速度等因素，我们的结果显示树干

温度只能解释树干CO2释放通量变化的61%~93%，所以在估

测树干呼吸时仅考虑温度是不够的，还应研究其他因素（如

降水改变带来的蒸腾变化）对树干CO2释放通量的影响. 
有学者指出树干CO2释放通量季节间差异主要受温 度

和树木生长的影响 [27, 33]，本研究中干湿季的树干CO2释放通

量差异显著，主要是由于实验地地处南亚热带，树木全年生

长，夏季生长更为旺盛，雨热同期的特征使该地区植物的湿

季维持呼吸和生长呼吸均比较旺盛，同时湿季较高的温度

和辐射导致蒸腾增加，对树干CO2释放通量的影响非常明显. 
以上说明干湿季节之间树干CO2释放通量的差异与生长、温

度和液流有关. 

Meir 等研究了热带雨林树木木质组织的呼吸并进行尺

度扩展，发现树干CO2释放通量与直径之间呈现自然对数正

相关 [11]；McGuire等研究悬铃木（Platanus occidentalis L.）枝

条的CO2释放通量，发现基于表面积的CO2通量随直径增加

而增加 [27]；Cavaleri等利用包含直径和树高的模型预测的大

尺度树干CO2释放通量，但仅仅解释基于表面积的树干CO2

释放通量变化的29% [10]. 而本研究中Tree1、Tree2和Tree3的树

干CO2释放通量与冠幅显著正相关（数据未列出）. 以上研究

说明导致同种不同个体之间树干CO2释放通量差异的原因比

较复杂，在进行大尺度扩展时，不能采用单一的扩展单位，

以免估算出现较大偏差. 
总之，树木个体CO2释放通量是理解森林生态系统碳收

支平衡的重要因素，需要得到足够重视 [25]，其季节变化主要

受树干温度及生长的影响. 日变化除受树干温度影响外，树

干液流及皮层光合作用的存在也会对树干CO2释放通量的监

测产生影响. 为了进一步明确这种关系，还需要在更多个体

及不同种之间做验证，以便准确地确定森林呼吸尺度扩展的

参数. 
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