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摘摇 要摇 树干 CO2 释放速率(stem CO2 efflux rate, FCO2
)是森林生态系统碳循环的重要组成

部分,其占树木自养呼吸的 14% ~48% 。 对 FCO2
影响因素进行分析,对于了解全球碳循环

以及森林生态系统对全球变暖的响应具有重要意义。 本文综述了生物因素和非生物因素
对 FCO2

的影响,指出这些因素不仅直接或间接影响 FCO2
,而且各因素间还存在交互作用,此

外,各因素的影响程度也会随时间、空间而变化。 在此基础上,本文提出了今后研究应集中
在以下几方面:(1)运用有效方法分离树干释放 CO2 的各个组分,并分析各个组分与影响
因素的关系,深入揭示 FCO2

变化机制;(2)加强生物、非生物因素交互影响 FCO2
动态模型的

研究,用以提高模拟的准确性;(3)深入探讨 FCO2
的温度适应性。
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Abstract: Stem CO2 efflux rate (FCO2

) is a key component of the carbon cycle in forest ecosys鄄
tem, accounting for 14%– 48% of autotrophic respiration. To study the affecting factors of FCO2

would contribute to the understanding of global carbon cycle and of the responses of forest ecosys鄄
tem to global climate change. This paper reviewed the effects of biotic and abiotic factors on
FCO2

, and indicated that these factors not only directly or indirectly affected the FCO2
, but also ac鄄

ted interactively. Their contributions to FCO2
varied temporally and spatially. Though a considera鄄

ble advancement has been achieved in recent years, some issues are still needed to be further
studied: 1) partitioning the FCO2

with effective methods, and analyzing the relationships between
the FCO2

components and related affecting factors to reveal the FCO2
variation mechanism, 2) in鄄

corporating the biotic and abiotic factors into FCO2
dynamic models to improve the accuracy of sim鄄

ulating FCO2
, and 3) further approaching the temperature鄄adaptability of FCO2

.
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摇 摇 森林生态系统碳储量占全球陆地生态系统的

56% (Dixon et al. ,1994),对维持全球碳平衡有重要

作用。 森林中树木自养呼吸消耗自身光合固定碳的

50%以上(Ryan,1991),其中树干 CO2 释放量占植

物自养呼吸的 14% ~48% (曾小平等,2000;肖复明

等,2005;Vose & Ryan,2002),其等于或已超过叶呼

吸通量(马玉娥等,2007;Wieser et al. ,2009)。 同

时,树干是木本植物生物量最大的部分,亦是长期贮

存碳的库。 但目前对植物自养呼吸的研究多集中在

叶,对树干 CO2 释放速率(stem CO2 efflux rate,FCO2
)

的研究较少,从而影响了对全球碳收支的准确评估。
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树干释放的 CO2 有 2 个来源:一部分由树干细

胞呼吸产生;一部分源于土壤呼吸产生而被液流运

输到树干的 CO2。 这 2 个来源的 CO2 混合在一起均

可能由树干释放到大气中(Teskey & McGuire,2007;
Moore et al. ,2008)。 其中,树干呼吸产生的 CO2 有

三个去处:一部分释放到大气中,另一部分溶解于树

干液流并传输到冠层( transport flux,FT),其余部分

以气态存在树干中存留(McGuire & Teskey,2004)。
可见,树干释放的 CO2 来源和去向十分复杂,任何

影响树干呼吸速率( stem respiration rate,RS),液流

对植物体内 CO2 运输能力大小,以及树干内 CO2 向

外扩散等过程的因素,都将改变 FCO2
,进而影响改变

大气中 CO2 浓度。 研究表明,影响 FCO2
的因素主要

包括生物因素和非生物因素,前者如树干非结构性

碳水化合物(nonstructural carbohydrates,NSC)含量、
树干氮含量、树干生长速率、树干液流密度、树干光

合作用和树干对 CO2 透性等,后者如树干内氧气含

量、树干温度、大气 CO2 浓度、土壤含水量和土壤养

分等。 但不同研究中,同一因素对 FCO2
的影响结果

不尽相同,各因素对 FCO2
影响的一些关键过程仍有

待阐明。 本文对近年来影响 FCO2
的几个重要因素的

新观点、新认识进行评述,旨在理清 FCO2
与各因子间

的关系,这不仅是准确评估全球碳收支的关键,亦是

制定应对全球变化策略的关键之一。

1摇 FCO2
影响因素

1郾 1摇 生物因素

影响 FCO2
的生物因素包括:树干 NSC 合物含

量、树干生长速率、树干氮含量、树干液流密度、树干

光合作用和树干对 CO2 透性等。 其中,树干 NSC 合

物含量多少体现植物体对树干呼吸底物供应的多

少;树干生长速率和树干氮含量多少体现了树干生

长、维持代谢对能量和碳价需求的多少;而树干液流

密度、树干光合作用和树干对 CO2 透性则影响树干

内 CO2 去向。
1郾 1郾 1摇 树干 NSC 含量 摇 对西黄松(Pinus pondero鄄
sa)和花旗松(Pseudotsuga menziesii)离体树干 FCO2

的研究表明,由于离体树干 NSC 供应受限制,树干

FCO2
与 NSC 含量呈正相关(Pruyn et al. ,2005);赤松

(Pinus sylvestris)、红松(P郾 koraiensis)树干环剥后,
叶光合作用合成的蔗糖无法运输至环剥部位以下,
几天后环剥部位以下树干中 NSC 显著下降,NSC 成

为树干呼吸的限制因子,FCO2
也随之降低(Ogawa,

2006;王文杰等,2007)。 而当树干中呼吸底物充足

时,即使树干中 NSC 含量有所改变,也不会影响

FCO2
。 如,Martin 等(1994)通过减小大气 CO2 浓度,

降低火炬松(P. taeda)叶光合能力,从而减少树干

中 NSC,但 FCO2
并无显著降低。 总之,可以认为,由

于 NSC(尤其是蔗糖和淀粉)是呼吸作用的底物,但
只有在 NSC 供应不足时,树干中 NSC 含量才对 FCO2

有明显影响。
1郾 1郾 2摇 树干生长速率摇 树干呼吸包括生长呼吸和

维持呼吸,生长呼吸是指提供能量合成新组织的代

谢,维持呼吸是指保持或维持活细胞正常生命活动

的代谢(Ceschia et al. ,2002)。 因而,树干 FCO2
与树

干生长速率有关,树干生长速率差异可解释 FCO2
的

时空变化。 树木 FCO2
季节变化高峰均出现在树干生

长旺盛的季节( Zha et al. ,2005;Maunoury et al. ,
2007;严玉平等,2008;王淼等,2008;Acosta et al. ,
2008);同时,FCO2

日变化峰值也出现在一天中树干

生长高峰出现的时刻(Saveyn et al. ,2007a,2007b;
Steppe et al. ,2007)。 通过对树龄相同、但土壤肥力

不同的样地中 FCO2
的研究表明,树干生长速率差异

是导致样地间 FCO2
变化的主要原因 ( Stockfors &

Linder,1998;Maier et al. ,2001)。
1郾 1郾 3摇 树干氮含量摇 树干氮含量与 FCO2

的关系尚

存在争议。 休眠季节和生长季节,树干氮含量与

FCO2
的关系并不一致;即使都在休眠季节,不同的研

究结果显示树干氮含量与 FCO2
关系不同。 因为休眠

季节树干呼吸以维持呼吸为主,其中蛋白质修复和

更新消耗了维持呼吸 60% 的能量,而细胞中的氮

90%以蛋白质形式存在 ( Penning de Vries et al. ,
1975)。 所以休眠季节北美乔松(Pinus trobus)、火
炬松 FCO2

与树干氮含量相关 (Maier et al. ,1998;
Vose et al. ,2002;Maier et al. ,2004)。 但 FCO2

并不

等价于树干呼吸速率,且计算出的维持 FCO2
也不等

价于树干维持呼吸。 因而,一些研究发现休眠季节

树干氮含量与 FCO2
不相关( Lavigne & Ryan,1997;

Bowman et al. ,2005)。 而体现细胞生长速率的生长

呼吸与树干氮含量也无必然联系,如 Liberloo 等

(2008)研究发现生长季节黑杨(Populus nigra)树干

氮含量对 FCO2
无影响。

1郾 1郾 4摇 树干液流密度 摇 树干液流密度通过改变

FT、树干木质部液流中的 CO2 浓度、树干韧皮部和

形成层的代谢活动三方面而影响FCO2
。首先,FT与
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表 1摇 一天中树干液流中 CO2 运输通量占树干呼吸产生 CO2 的比例
Tab. 1摇 Relative contribution of transport flux to stem respiration during the day

树种
FT / RS(% )

白天 夜间
木质部液流中 CO2 浓度测定方法 数据来源

美国黑杨 Populus deltoides 3郾 0 1郾 0 用非色散性红外气体分析仪直接测定 Saveyn et al. ,2008
一球悬铃木 Platanus occidentalis 50郾 0 13郾 0 用 CO2 微电极直接测定 Teskey & McGuire,2007

57郾 0 24郾 0 用 CO2 微电极直接测定 McGuire et al. ,2004
垂枝桦 Betula pendula 40郾 0 - 通过测定树干液流停止流动时树干 CO2 释放量与液

流流动时树干 CO2 释放量差值估计
Gansert & Burgdorf,2005

山毛榉 Fagus grandifolia 25郾 0 5郾 0 用 CO2 微电极直接测定 McGuire et al. ,2004
北美枫香 Liquidambar styraciflua 20郾 0 6郾 0 用 CO2 微电极直接测定 McGuire et al. ,2004
类柏陆均松 Dacrydium cupressinum 18郾 1 1郾 7 通过测定树干液流相对较低时树干 CO2 释放量与液

流流动时树干 CO2 释放量差值估计
Bowman et al. ,2005

树干液流密度成正比。 白天,树干液流密度高时 FT

占 RS 比例大,而夜间树干液流密度为零或相对较低

时,FT / RS 的值较小(表 1)。 因此,白天树干液流密

度较高时,树干呼吸产生的大量 CO2 被树干液流运

走而未释放到大气中,是导致树干呼吸夜间高白天

低的重要原因之一。 其次,土壤溶液中的 CO2,以及

根呼吸产生且溶解于根木质部汁液中的 CO2,均有

部分被树干液流运输到树干且释放到大气(Teskey
& McGuire,2007;Moore et al. ,2008)。 并且土壤溶

液和根木质部汁液 CO2 浓度低于树干液流 CO2 浓

度(Teskey et al. ,2008)。 当树干液流密度大时,液
流带来大量根木质部汁液和土壤溶液(含 CO2 少),
稀释了树干木质部汁液中 CO2,树干与大气 CO2 分

压差减小,FCO2
下降。 此外,白天树干液流大时,韧

皮部和形成层的水分被木质部吸收一部分,韧皮部

和形成层细胞膨压下降,树干半径缩小,韧皮部和形

成层细胞代谢活动因缺水而下降;夜间通过根吸水

和树干贮水,水分回流到韧皮部和形成层,致使树干

出现生长和维持代谢的高峰,树干呼吸速率增加

(Saveyn et al. ,2007a,2007b)。
1郾 1郾 5摇 树干光合作用摇 树皮、射线薄壁组织、临近

木栓形成层的组织、韧皮部、甚至髓附近的组织都含

有叶绿体;同时,光照能透过周皮或落皮层进入树

干,而后在树干内传播;此外,树干中富含 CO2(Pfanz
et al. ,2002;Berveiller et al. ,2007)。 因而,树干也

能进行光合作用将树干中的 CO2 固定,从而降低

FCO2
。 目前,大多研究认为,树干光合能够固定 60%

~80%树干呼吸释放的 CO2(王文杰等,2007)。 但

不同研究中,树干光合速率仍有一定差异(表 2),这
与所测定的树种、树龄以及季节有关。 幼树枝干叶

绿素含量可达 50% ~ 70% (Kharouk et al. ,1995,
Solhaug et al. ,1995;Schmidt et al. ,2000)。 因此,树

干光合作用对幼树 FCO2
影响尤为明显。 与黑暗条件

下相比,光照下,树龄为 0 ~ 1 年的树木 FCO2
减少

55% ~126% (表 2)。 但随着树龄增大,树干中叶绿

素含量逐渐降低(Pfanz et al. ,2002),树干光合作用

减弱(表2) 。树干光合速率存在明显的季节变化,

表 2摇 树干光合速率
Tab. 2摇 Reported values of stem CO2 refixation rate (refix鄄
ation rate is estimated from [FCO2

(dark) -FCO2
( light)] /

FCO2
(dark) 伊100)

树种
树干光
合速率
(% )

测定
季节

树龄
(年) 数据来源

欧洲水青冈 87 冬季 0 ~ 1 Damesin,2003
Fagus sylvatica 74 春季 0 ~ 1 Damesin,2003

60 夏季 0 ~ 1 Damesin,2003
70 秋季 0 ~ 1 Damesin,2003

垂枝桦 123 冬季 0 ~ 1 Berveiller et al. ,2007
69 夏季 0 ~ 1 Berveiller et al. ,2007
50 夏季 1郾 5 Matyssek et al. ,2002

欧洲桤木 122 冬季 0 ~ 1 Berveiller et al. ,2007
Alnus glutinosa 81 夏季 0 ~ 1 Berveiller et al. ,2007

45 - 10 Steinborn et al. ,1997
欧洲白蜡 126 冬季 0 ~ 1 Berveiller et al. ,2007
Fraxinus excelsior 67 夏季 0 ~ 1 Berveiller et al. ,2007
夏栎 72 冬季 0 ~ 1 Berveiller et al. ,2007
Quercus robur 69 夏季 0 ~ 1 Berveiller et al. ,2007
欧洲小叶椴 75 冬季 0 ~ 1 Berveiller et al. ,2007
Tilia cordata 68 夏季 0 ~ 1 Berveiller et al. ,2007
银杏 57 冬季 0 ~ 1 Berveiller et al. ,2007
Ginkgo biloba 67 夏季 0 ~ 1 Berveiller et al. ,2007
美洲山杨 85 ~ 90 冬季 6 ~ 8 Foote & Schaedle,1976
Populus tremuloides 90 ~ 92 夏季 6 ~ 8 Foote & Schaedle,1976
蓝桉
Eucalyptus globulus 7 秋季 10 Cerasoli et al. ,2009

挪威云杉 50 冬季 0 ~ 1 Berveiller et al. ,2007
Picea abies 71 夏季 0 ~ 1 Berveiller et al. ,2007
欧洲赤松 55 冬季 0 ~ 1 Berveiller et al. ,2007
Pinus sylvestris 69 夏季 0 ~ 1 Berveiller et al. ,2007

45 - 2 Linder & Troeng,1981
5 - 12 Linder & Troeng,1981
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然而其季节变化规律却因树种而异(表 2),这是否

与不同树种树干叶绿素含量、Fv / Fm 值以及叶光合

速率季节变化有关还需要深入探讨(Berveiller et
al. ,2007)。
1郾 1郾 6摇 树干对 CO2 透性 摇 树干细胞呼吸产生的

CO2 释放到大气过程受树干木质部、形成层、韧皮部

和树皮阻挡 ( Sorz & Hietz,2006;Lendzian,2006)。
因此,FCO2

受树干各层结构对 CO2 透过性大小的影

响。 其中,木质部对气体横向运动的阻力最大。 研

究表明,木质部中气态 CO2 含量(可高达 26% )远远

高于形成层和韧皮部(0郾 06% ~ 0郾 17% ) (Cernusak
et al. ,2000;Wittmann et al. ,2006)。 由于不同个体

间树干木质部、形成层和韧皮部结构不同,以及树皮

化学成分(木质素、软木脂、脂质、腊状物)、皮孔和

裂缝含量差异,不同个体树干各层结构对 CO2 的透

性存在差异( Steppe et al. ,2007)。 即使是同一个

体,树干对 CO2 的透性也呈现季节变化和日变化。
如,与春季相比,12 月花旗松木质部、韧皮部细胞壁

厚且细 胞 质 黏 性 大, 对 气 体 透 性 差 ( Joseph &
Kelsey,2004);美国黑杨由于黄昏细胞含水量增加,
树干对 CO2 扩散的阻挡较白天大( Steppe et al. ,
2007)。 而树干各层结构对 CO2 的透性的季节变化

和日变化正是引起 FCO2
季节变化和日变化的重要原

因之一(Joseph & Kelsey,2004;Steppe et al. ,2007)。
1郾 2摇 非生物因素

影响 FCO2
的非生物因素包括:树干内氧气含量、

树干温度、大气 CO2 浓度、土壤含水量和土壤养分

等。 不同研究中,影响 FCO2
变化的非生物因各不相

同,而且非生物因素间存在相互作用,非生物因素引

起 FCO2
变化也是非生物因素与植物整体生理活动交

互作用的结果。
1郾 2郾 1摇 树干内氧气含量 摇 树干内氧气含量为 2%
~8% (Mancuso & Marras,2003;van Dongen et al. ,
2003;Spicer et al. ,2005),不到大气中的 1 / 3,但人

们对于树干中低氧环境是否抑制 FCO2
仍存在争议。

Kimmerer 和 Stringer(1988)在树干形成层中发现了

大量乙醇———无氧呼吸的产物,因此,他们认为树干

内部低氧环境抑制了形成层有氧呼吸。 而 Spicer 等
(2005,2007)对 5 种温带树种的研究发现,树干内

的低氧环境并不会显著抑制 FCO2
。 这种争议存在的

原因是:首先,植物体内细胞色素氧化酶和交替氧化

酶具有高的氧气亲合力,低氧环境虽然使线粒体呼

吸的电子传递受到限制(Millar et al. ,1994),但不

同个体树干呼吸对低氧环境的敏感性不同,这与个

体间代谢强度和组织大小差异有关(Armstrong et
al. , 1994; Bidel et al. , 2000; Lammertyn et al. ,
2001);此外,在氧气含量为 5% ~ 10%时,细胞可通

过转变生物合成途径,如降低腺苷酸能荷、调节糖酵

解的抑制等,适应低氧环境 ( Geigenberger,2003a;
2003b;van Dongen et al. ,2003)。
1郾 2郾 2摇 树干温度摇 温度是调节和控制陆地生态系

统生物地球化学过程的关键因素。 一方面,在一定

范围内升温能增强参与呼吸作用的酶活性,提高树

干呼吸速率;另一方面升温能降低 CO2 在水中的溶

解度(亨利定律),提高 CO2 气体的扩散系数(菲克

定律),促进树干内更多 CO2 排放到大气中。 因此,
一些研究表明 FCO2

和树干温度显著相关,主要分为

线形相关和指数相关( Stockfors et al. ,1998;Harris
et al. ,2008;姜丽芬等,2003;严玉平等,2008;王淼

等,2008)。
FCO2

的 Q10值表示树干温度每升高 10 益 FCO2
增

加的倍数。 目前研究表明, FCO2
的 Q10 值频率分布

最高的区域是 1郾 5 ~ 3,占 42% ,而 90%以上的研究

结果都在 1郾 0 ~ 3郾 0(王文杰等,2005)。 但对同一树

种而言,FCO2
的 Q10值并不是一个定值,而是受树龄、

季节和温度的影响。 大量研究表明,幼树 Q10 大于

老树;生长季节的 Q10值高于休眠季节(表 3)。 在同

表 3摇 FCO2
的 Q10值

Tab. 3摇 Reported Q10 values for FCO2

树种 温度系数 测定季节 树龄(年) 数据来源

欧洲水青冈 1郾 57 ~ 2郾 10 生长季节 25 ~ 35 Damesin et al. ,2002
3郾 2依0郾 2 生长季节 3 Saveyn et al. ,2007a

1郾 50 ~ 1郾 80 休眠季节 25 ~ 35 Damesin et al. ,2002
2郾 23 休眠季节 3 Saveyn et al. ,2006

夏栎 2郾 0依0郾 17 生长季节 3 Saveyn et al. ,2007a
2郾 09 休眠季节 3 Saveyn et al. ,2006

美洲山杨 1郾 2 ~ 1郾 7 生长季节 60 Lavigne et al. ,1997
1郾 0 休眠季节 60 Lavigne et al. ,1997

胶皮枫香树 2郾 10 生长季节 - Edwards et al. ,2002
Liquidambar styraciflua 1郾 90 休眠季节 - Edwards et al. ,2002
欧洲赤松 1郾 89 ~ 1郾 96 生长季节 50 Zha et al. ,2004

1郾 79 ~ 1郾 94 休眠季节 50 Zha et al. ,2004
西黄松 2郾 30 ~ 2郾 40 生长季节 - Carey et al. ,1997
P. ponderosa 1郾 60 ~ 1郾 90 休眠季节 - Carey et al. ,1997
挪威云杉 2郾 55 生长季节 30 Stockfors et al. ,1998

1郾 95 休眠季节 30 Stockfors et al. ,1998
斑克松 1郾 5 ~ 2郾 4 生长季节 60 ~ 75 Lavigne et al. ,1997
Pinus banksiana 1郾 7 休眠季节 60 ~ 75 Lavigne et al. ,1997
兴安落叶松 3郾 44 全年 17 姜丽芬等,2003
Larix gmelinii 1郾 96 全年 31 姜丽芬等,2003
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一季节中,随温度升高,参与呼吸作用的酶活性提高

幅度减缓,Q10减小。 如,休眠季节,5 益 ~10 益时西

黄松的 Q10为 6,15 益 ~25 益则降低到 1郾 5(Pruyn et
al. ,2002);Larcher(1983)的研究也表明,温度低于

5 益时 Q10值大于 3郾 0,5 益 ~ 25 益为 2郾 0 左右,25
益 ~30 益时低于 1郾 5。
摇 摇 上述研究表明,FCO2

受树干温度影响,但由于树

干各层组织的阻挡,树干呼吸产生 CO2 释放到大气

中尚需一定时间,导致 FCO2
与树干温度日变化存在

时滞现象。 不同树种 FCO2
与树干温度日变化时滞长

短有一定差异,如夏栎 FCO2
的日变化滞后树干温度

12 min;欧洲水青冈 18 min(Saveyn et al. ,2007a);
火炬松 35 ~ 120 min(Maier et al. ,2006);重齿铁线

子(Manilkara bidentata) 6 h (Harris et al. ,2008)。
且不同月份 FCO2

与树干温度日变化时滞长短不同

(Stockfors et al. ,1998)。
但 FCO2

不是单纯对树干温度的响应过程,而是

几个复杂生理生态过程共同作用的结果,而且无法

从这种复杂关系中单独分离出树干温度的作用效

应。 如,Kaipiainen 等(1998)研究发现,晴天时欧洲

赤松 FCO2
与树干温度不相关,Saveyn 等(2006)的研

究显示,休眠季节欧洲水青冈和夏栎 FCO2
与树干温

度不相关。
1郾 2郾 3摇 大气 CO2 浓度摇 大气 CO2 浓度与 FCO2

的关

系也具有一定不确定性,随树干温度、树干氮素营养

供应状况等因素而变化。 2000—2001 年,生长于

1郾 4 倍于正常大气 CO2 浓度下的胶皮枫香树 FCO2
比

生长于正常大气 CO2 浓度高出 33% ,其中生长 FCO2

增加 23% ,维持 FCO2
增加 33% ( Edwards et al. ,

2002)。 培养在 CO2 浓度为大气 2 ~ 2郾 5 倍环境下 5
年后,欧洲赤松 FCO2

、生长 FCO2
、维持 FCO2

分别增加

了 17% 、9%和 22% (Zha et al. ,2005)。 导致这种结

果的原因是大气 CO2 浓度升高后,树干生长速率和

树干活细胞所占的比率增加,树干生长、维持呼吸提

高,从而使 FCO2
增加。 但温度未达到树木生长所需

的最低温度时,即使提高大气 CO2 浓度,对 FCO2
也

无影响。 在大气 CO2 加倍情况下,只有树干温度达

到 20 益 ~25 益时,美国西黄松 FCO2
才明显高于正

常大气浓度;但当树干温度为 10 益 ~ 20 益时,实验

组与对照组 FCO2
无明显差异(Carey et al. ,1996)。

在大气 CO2 浓度提高,而树干生长速率不改变的前

提下,FCO2
还可能降低。 Griffin 等(1996)研究表明,

在高 CO2 浓度中,西黄松 FCO2
降低。 其可能原因

为:大气 CO2 浓度升高条件下,树干氮素营养供应

不足,限制了树干维持呼吸。
1郾 2郾 4摇 土壤含水量摇 土壤水分影响树干细胞生长

和代谢,以及叶光合作用产物向树干运输的过程,因
而土壤含水量与 FCO2

间有着非常密切的关系。 树干

生长受树干细胞膨压大小影响 ( Daudet et al. ,
2005)。 土壤水分亏缺将导致树干细胞膨压下降,
当细胞膨压低于某一域值时,树干细胞停止生长,树
干呼吸速率下降,FCO2

相应降低。 Saveyn 等(2007b)
研究表明,盆栽的夏栎停止供水后,中午树干水势由

-0郾 56 MPa 下降至-2 MPa,树干停止生长,FCO2
也由

2郾 66 滋mol·m-2 ·s-1 降至 1郾 85 滋mol·m-2 ·s-1。
但当土壤水分充足时,灌溉却不能增加 FCO2

(Maier,
2001)。 同时,土壤水分亏缺时树干维持代谢活动

减弱,树干维持呼吸也下降(Amthor et al. ,1990;Ry鄄
an, 1991)。 此外,干旱导致通过韧皮部运输至树干

的糖类物质减少,树干呼吸速率下降 ( McCree,
1986)。
1郾 2郾 5摇 土壤养分摇 土壤养分对 FCO2

的影响与树干

生长增加速率密切相关。 Maier(2001)发现施肥后

第 3 年火炬松 FCO2
显著增加,与之伴随的是树干生

长速率、树干生物量和树干 N 含量的增加。 而当土

壤养分增加没有引起树干生长加快的前提下,FCO2

也没有显著变化(Ryan et al. ,1996;Stockfors et al. ,
1998)。

综上所述,FCO2
与各影响因素的关系具有某种

规律性,同时又表现出不规则的变化,显现了它们之

间关系的复杂性。 FCO2
与各影响因素关系的复杂性

主要体现在同一因素对 FCO2
影响程度不同。 产生这

种现象的原因主要有四个:首先,各因素对 FCO2
的影

响往往存在一个阈值,只有在此阈值内才产生影响。
其次,各因素对 FCO2

的影响程度与植物的生长状态

有关,即存在时间异质性。 再次,树干释放的 CO2

来源复杂,且不同情况下各个组分所占的比例不同。
最后,各个影响因素间存在交互作用。 目前,研究者

已经通过设计巧妙的实验控制影响 FCO2
因素的阈

值,并且在不同时间尺度上分析各个因素与 FCO2
关

系,还开展了单因素或多因素模拟实验,这三点都有

助于深入揭示 FCO2
变化机制。 但目前,仍没有一种

方法能精确区分树干释放 CO2 各组分的比例,这给

分析 FCO2
变化原因带来了一定困难。
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2摇 研究展望

深入研究影响 FCO2
的因素以及变化机制,能够

为构建森林生态系统碳平衡模型,以及制定科学、合
理的森林经营管理措施提供重要依据。 基于现有研

究成果与不足,今后应加强以下几方面的研究:
(1)加强精确区分树干释放 CO2 各组分的研

究。 目前 FCO2
的变化机制尚不清楚,其主要原因是:

树干释放的 CO2 来源复杂,且还没有一种方法能准

确区分各个组分比例。 因此建议,今后应综合运用

稳定碳同位素示踪、CO2 微电极、Sap flow 等技术,准
确区分树干释放 CO2 的各个组分比例,分析各个组

分与影响因素的关系,能够更深入揭示 FCO2
变化机

制。
(2)加强生物、非生物因素交互影响 FCO2

动态

模型的研究。 目前所使用的 FCO2
经验模型通常仅考

虑非生物因素(如温度)或生物因素(如树干生长速

率)对 FCO2
的影响。 但树干释放 CO2 是同时受生物

与非生物因素交互影响的过程。 因而,仅靠生物或

非生物因子模拟 FCO2
具有一定局限性,难以揭示

FCO2
与控制其因子时空动态的内在规律。 为了提高

模型的准确性,未来研究需用多元回归分析,建立耦

合生物、非生物因素与 FCO2
关系的模型。

(3)深入探讨 FCO2
的温度适应性。 目前研究仅

表明,在休眠季节,短期内随温度升高,FCO2
对温度

敏感性下降。 随着增温时间的延长,FCO2
是否表现

出温度适应性? 不同植物 FCO2
对温度适应程度是否

存在差异? 控制植物 FCO2
对温度适应现象的关键机

理是什么? 深入探讨 FCO2
对温度适应程度及机制,

有助于了解未来全球变暖后森林生态系统碳源汇

动态。
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