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摘　 要　 以 ２００３—２００８ 年常规气象梯度观测数据为驱动数据，应用多层模型模拟了不同
冠层分层数下长白山温带针阔混交林净生态系统生产力（ＮＥＰ），对比涡度相关通量观测数
据，以确定系数（Ｒ２）最大及均方根误差（ＲＭＳＥ）最小作为评判标准，分析评价了不同冠层
分层数对 ＮＥＰ 模拟精度的影响，得出如下结论：（１）模型在不同分层情况下均具有较好的
ＮＥＰ 日变化再现能力，当冠层分层数较少时，表现出 ＮＥＰ 低估的倾向，而分层数较多时有
高估倾向；（２）当分层数较少时，随着分层数的增加，模型模拟 ＮＥＰ 日变化的能力增强，模
拟误差变小；当分层数增加到一定数值，随着分层数的继续增加，模型模拟 ＮＥＰ 日变化的
能力趋于平稳，而模拟误差呈增大趋势；（３）采用多层模型对长白山温带针阔混交林生态系
统 ＮＥＰ 进行模拟时，以将冠层分为 ４～７ 层为宜。 研究结果可为陆地生态系统 ＮＥＰ 的模型
研究提供参考。
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　 　 如今，陆地生态系统碳循环已成为全球气候变

化背景下科学家们关注的热点之一 （于贵瑞等，
２０１１；孙清芳等，２０１３；秦大河等，２０１４）。 由于人们

无法在冠层及其以上尺度直接和全面地测量生态系

统的碳循环过程，因此，模型估算已成为一种重要而

广为接受的研究方法。
在冠层尺度上，冠层的模型化表达是否接近于

实际情况成为判断一个模型模拟能力的重要参考指

标之一。 １９７８ 年，Ｄｅａｒｄｒｏｆｆ 提出了“大叶”模式，该
模式将冠层看作为一个拓展的叶片，并将单叶上的

各种生理生态学过程拓展到整个冠层，“大叶”模式

因简单而得到了非常广泛的应用（Ａｖｉｓｓａｒ ｅｔ ａｌ．，
１９８９； Ｎｏｉｌｈａｎ ｅｔ ａｌ．， １９８９； Ａｍｔｈｏｒ， １９９４； Ｓｅｌｌｅｒｓ
ｅｔ ａｌ．，１９９６ｂ；申双和等，２００３；Ｙｏｓｈｉｋｏ ｅｔ ａｌ．，２０１３）。
随着对植物生理过程认识的提高，将植物叶片的功

能型分为阳叶和阴叶的“二叶”模式出现，在这种模

型中，考虑了植物阴叶和阳叶的光合速率对光合有

效辐射（ＰＡＲ）的响应差别，并采用“大叶”模式的简

化方法将叶片的光合扩展到冠层尺度 （ Ｓｅｌｌｅｒｓ
ｅｔ ａｌ．，１９９６ａ；Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ．，１９９８，２００１）。 上述的冠层

尺度的“大叶”模式和“二叶”模式在很长一段时间

内成为模拟陆地生态系统陆气间碳通量的主要简化

方法。 但上述的简化方法隐含了“净光合对 ＰＡＲ 的

响应对所有叶子来说是相同的”这一基本理论假设

（Ｆｒｉｅｎｄ，２００１），而实际上，高大森林冠层内微气象

条件呈现出明显的垂直分布，因此对森林植被进行

碳循环模拟研究时，对冠层进行分层具有非常重要

的意义（Ｗａｎｇ，２０００；王绍刚等，２０１０）。 Ｌｅｕｎｉｎｇ 等

（１９９５）提出的多层模型所关注的正是植被与环境

的垂直结构。 该模型中，将植被冠层划分为水平的

若干个层次，逐层对光合作用进行模拟，最后累加得

到冠层水平（Ｃａｌｄｗｅｌｌ ｅｔ ａｌ．，１９８６；Ｂａｌｄｏｃｃｈｉ，１９９３；
张弥等，２００６），这样的改进使得模拟结果更接近实

际状况。 然而，随着冠层分层数的增加，一方面会使

得模型模拟的计算量增大，使模拟过程变得复杂

（任传友，２００８；于贵瑞等，２０１１），另一方面引入的

随机误差也会增大，因此，在满足模拟精度的前提

下，必然存在一个最佳的冠层分层数。 虽然多层模

型得到了较广泛的应用，但冠层究竟应该分成多少

层？ 冠层分层数与模拟误差之间的关系如何？ 这方

面的研究则鲜见报道。
本文对长白山温带针阔混交林的冠层进行了不

同的分层处理，采用多层模式模拟了冠层尺度的净生

态系统生产力（ｎｅｔ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ，ＮＥＰ），并采

用涡度相关数据进行了验证，评价了不同冠层分层数

对模拟精度的影响，确定了多层模型模拟 ＮＥＰ 的最

佳冠层分层数。 研究结果对确定多层模型的最佳分

层数，减少 ＮＥＰ 估算误差，提高多层模型模拟精度，
正确评价冠层尺度的碳收支具有重要意义。

１　 研究地区与研究方法

１􀆰 １　 研究区概况

实验区域位于吉林省长白山国家级自然保护区

内的温带针阔混交林，地处 ４２°２４′Ｎ，１２８°０６′Ｅ，海拔

为 ７３８ ｍ，属于受季风影响的温带大陆性气候，春季

干燥，夏季短且湿润，秋季凉爽，冬季长而寒冷，年平

均气温 ３．６ ℃，年平均降雨量 ６９５ ｍｍ。 主要树种为

红松（Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ）、蒙古栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｍｏｎｇｏｌｉｃａ）、
水曲柳（Ｆｒａｘｉｎｕｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ）、椴树（Ｔｉｌｉａ ａｍｕｒｅｎ⁃
ｓｉｓ）、色木槭（Ａｃｅｒ ｍｏｎｏ），优势树种平均年龄 １８０ ａ，
平均株高约 ２６ ｍ，最大叶面积指数约为 ６ ｍ２·ｍ－２，
下木覆盖度 ４０％（关德新等，２００４）。
１􀆰 ２　 数据获取方法及质量控制

观测林地建有高 ６２ ｍ 的微气象观测塔，塔上安

装了常规气象观测系统。 本研究数据所用的常规气

象数据包括高度分别为 ２．５、８、２２、２６、３２、５０、６０ ｍ
的气温 Ｔ（ＨＭＰ４５Ｃ，Ｖａｉｓａｌａ，Ｈｅｌｓｉｎｋｉ，Ｆｉｎｌａｎｄ）、５ ｃｍ
土壤温度 Ｔｓ（１０５Ｔ，Ｃａｍｐｂｅｌｌ，ＵＳＡ）、ＣＯ２浓度 Ｃａ（Ｌｉ⁃
７５００，ＬｉＣｏｒ Ｉｎｃ．，ＵＳＡ）、冠层顶部的光合有效辐射 Ｉ０
（ＬＱＳ７０⁃１０，ＡＰＯＧＥＥ）、直接辐射 Ｑｄ和反射辐射 Ｑｒ

（ＣＮＲ⁃１，ＫＩＰＰ＆ＺＯＮＥＮ）（ Ｉ０、Ｑｄ和 Ｑｒ的测量装置置

于冠层上方 ３２ ｍ 高度处）、冠层底部（２ ｍ）光合有

效辐射 Ｉ１（ＬＱＳ７０⁃１０，ＡＰＯＧＥＥ）。 上述要素的原始

采样频率为 ０． ５ Ｈｚ，通过数据采集器（ＣＲ２３Ｘ ａｎｄ
ＣＲ１０Ｘ，Ｃａｍｐｂｅｌｌ Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ，ＵＳＡ）采集，并按 ３０ ｍｉｎ
计算平均值进行存储。 在距地面 ４０ ｍ 高度的林冠

上方安装有开路涡度相关系统（ＯＰＥＣ），ＯＰＥＣ 系统

由三维超声风速仪（ＣＡＳＴ３，Ｃａｍｐｂｅｌｌ，ＵＳＡ）和开路

ＣＯ２ ／ Ｈ２Ｏ 分析仪（Ｌｉ⁃７５００，ＬｉＣｏｒ Ｉｎｃ．，ＵＳＡ）组成，原
始采样频率为 １０ Ｈｚ， 数据传输给数据采集器

（ＣＲ１０Ｘ， Ｃａｍｐｂｅｌｌ Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ， ＵＳＡ）， 同时进行 ３０
ｍｉｎ 的通量计算并存储（于贵瑞等，２００６）。

为了准确反映生态系统碳通量过程，在模型参

数化过程时对观测数据进行严格的筛选。 在雨天，
由于开路涡度相关系统 ＣＯ２ ／ Ｈ２Ｏ 传感器光路受阻，
所测得的 ＣＯ２ ／ Ｈ２Ｏ 通量与感热通量普遍失真，因此
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雨天的数据应作为缺失数据。 另外，当超声风速仪

和红外气体分析仪半小时内的报警次数超过 ６０００
次时，也认为该半小时的数据失真，作为缺失数据处

理。 除此之外，由于多种原因造成观测项目的失真

也是不可避免的，根据经验（关德新等，２００４），观测

的各个项目在表 １ 范围之外的数据也认为是异常数

据，在该范围内有效数据占 ６７％，缺失数据及失真

数据采用平均昼夜变化法（ＭＤＶ）进行插补。
　 　 长白山森林生长季为 ５ 月下旬至 １０ 月中旬，其
中 ７—８ 月植物生长茂盛，光合作用最强，为生长季

旺季，在 ２００３—２００８ 年的生长季旺季选择以晴天为

主的 ５ 个连续日进行分析。 涡度相关通量数据进行

了平面坐标旋转 （ Ｋｙａｗ ｅｔ ａｌ．， ２０００）、ＷＰＬ 校正

（Ｗｅｂｂ ｅｔ ａｌ．，１９８０）。 净生态系统生产力与生态系

统 ＣＯ２通量的数值大小相等，符号相反，因此，采用

涡度相关方法测得的 ＮＥＰ 可表示为：

ＮＥＰｏｂｓ ＝ － Ｆｃ － ∫ｚ ｒ
０

∂ρＣＯ２

∂ｔ
ｄｚ

æ

è
ç

ö

ø
÷ × １０００ ／ ４４ （１）

式中，ＮＥＰｏｂｓ 为采用涡度相关方法测定并进行了

ＣＯ２储存项订正的净生态系统生产力，Ｆｃ（μｍｏｌ·
ｍ－２·ｓ－１）是陆地与大气之间的 ＣＯ２ 通量，∂ρＣＯ２

／ ∂ｔ
为参考高度 ｚｒ下 ＣＯ２浓度随时间的变化率，１０００ ／ ４４
为单位转化系数。
１􀆰 ３　 实验方案

冠层叶面积指数的观测在 ２００３—２００８ 年的生

长季进行，在实际测定中，在观测塔附近一个 ２０ ｍ
的横断面上设置了 ２０ 个固定样点，取 ２０ 个样点的

平均叶面积指数作为 ２０ ｍ 的平均值，将其作为观测

塔附近的平均叶面积指数。 观测选择在阴天进行，
生长季中大概每 ２ 个星期进行一次观测，在生长季

的初期和末期进行加密观测。 分层叶面积指数在

２００３ 年的夏季进行，观测高度分别为 ０．０、８．０、１６．０、
２２．０ ｍ，长白山针阔混交林的平均冠层高度为 ２６．０
ｍ，假设 ２６．０ ｍ 的冠层叶面积指数为 ０．０。 这样就可

求算出整个森林冠层的叶面积指数分布廓线，用与

最下层叶面积指数归一化的分布廓线作为长白山针

阔混交林无量纲化的叶面积指数特征分布廓线。
在 ２０１１—２０１２ 年的春、夏、秋季，选取红松、蒙

古栎、水曲柳、椴树、色木槭 ５ 个优势树种，另随机选

取一个其他的树种作为第 ６ 个树种，从树冠底部到

顶部分 １０ 层取样，每次 ３ 个重复，叶片烘干后采用

凯式定氮仪测定叶片的氮含量，以各树种的叶片生

物量（赵晓松，２００５）为权重，得到长白山针阔混交

林冠层的平均叶片氮含量。

２　 模型及参数化

２􀆰 １　 ＮＥＰ 估算模型

本文在冠层分层的基础上，估算的 ＮＥＰ 的时间

步长为 ３０ ｍｉｎ，与涡度相关方法观测的 ＮＥＰｏｂｓ和常

规气象要素的时间步长一致。 ＮＥＰ 采用如下模型

进行估算：

ＮＥＰｓｉｍｕ ＝
∑

ｎ

ｉ ＝ １
ＡｉＬＡＩｉ － Ｒｅ

－ Ｒｅ
{ （２）

其中，ＮＥＰｓｉｍｕ为 ＮＥＰ 的模拟值，Ａｉ是第 ｉ 层单位叶面

积上的净光合速率（μｍｏｌ ＣＯ２·ｍ－２·ｓ－１），ＬＡＩｉ为第

ｉ 层的叶面积（ｍ２），Ｒｅ为生态系统呼吸（μｍｏｌ ＣＯ２·
ｍ－２·ｓ－１）。 白天和夜间以太阳高度角进行区分，当
太阳高度角大于 ０°时为白天，否则为夜间。

第 ｉ 层单位叶面积上的净光合速率 Ａｉ（不失一

般性，略去下标 ｉ，简写为 Ａ）采用 Ｆａｒｑｕｈａｒ 等（１９８０，
１９８２）的方法来计算，估算公式如下：

θＡ２－Ａ（Ａｃａｒｂ＋ＡＲｕＢＰ）＋ＡｃａｒｂＡＲｕＢＰ ＝ ０ （３）
式中，θ 是经验限制因子，Ａ 表示叶子的净光合速率

（μｍｏｌ ＣＯ２ ·ｍ－２ ·ｓ－１ ），ＡＲｕＢＰ （ μｍｏｌ ＣＯ２ ·ｍ－２ ·
ｓ－１）表示 ＲｕＢＰ 再生限制的净光合速率，Ａｃａｒｂ（μｍｏｌ
ＣＯ２·ｍ－２·ｓ－１）表示羧化速率限制的净光合速率。

长白山地区属温带湿润大陆性季风气候，水分

比较充足，所以水分不是生态系统呼吸作用的限制

因素（吴家兵等，２００７）。 因此本研究中将生态系统

呼吸简化为温度的指数函数，长白山温带针阔混交

林生态系统呼吸 Ｒｅ（μｍｏｌ ＣＯ２·ｓ－１）使用如下模型

（任传友，２００８）：
Ｒｅ ＝ ０．０６８９ｅ０．０６９８Ｔ （４）

Ｔ 为 ２．５ ｍ 高度处的气温（℃）。
２􀆰 ２　 模型参数化

根据气象要素随冠层深度变化将冠层（包括叶

表 １　 无雨时期观测项目的有效值范围
Ｔａｂｌｅ １　 Ｖａｌｉｄ ｒａｎｇｅ ｏｆ ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎａｌ ｉｔｅｍｓ ｄｕｒｉｎｇ ｒａｉｎ ｆｒｅｅ ｐｅｒｉｏｄ
观测项目 ＣＯ２通量 ＦＣ

（ｍｇ ＣＯ２·ｍ－２·ｓ－１）
ＣＯ２密度 ρＣＯ２
（ｍｇ·ｍ－３）

潜热通量 ＬＥ
（Ｗ·ｍ－２）

感热通量 ＨＳ

（Ｗ·ｍ－２）
水汽密度 Ｈ２Ｏ 密度

（ｇ·ｍ－３）
摩擦风速夜间 ｕ∗

（ｍ·ｓ－１）
有效值 －２．０～２．０ ３００～８００ －２００～８００ －２００～８００ ０～２５ ＞０．２
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片和空气）从底部（８ ｍ）到顶部（２６ ｍ）均匀地分为

２～２０ 层，逐层计算各层单位叶面积上的 Ａ，以所在

层的叶面积为权重采用公式（２）计算 ＮＥＰｓｉｍｕ。
２􀆰 ２􀆰 １　 叶片净光合速率 Ａ 　 叶子的净光合速率 Ａ
（μｍｏｌ ＣＯ２·ｍ－２·ｓ－１），采用 ＲｕＢＰ 再生限制的净

光合速率 ＡＲｕＢＰ（μｍｏｌ ＣＯ２·ｍ－２·ｓ－１）和羧化速率限

制的净光合速率 Ａｃａｒｂ（μｍｏｌ ＣＯ２·ｍ－２·ｓ－１）的最小

平滑值进行计算，即将净光合速率 Ａ 看作是二次多

项式（公式（３））的最小的根，θ 是经验限制因子（设
为 ０．９５）。

ＲｕＢＰ 再生限制的净光合速率 ＡＲｕＢＰ为：

ＡＲｕＢＰ ＝
Ｊ（Ｃ ｉ－Γ∗）

４．５Ｃ ｉ＋１０．５Γ∗
－０．０１５Ｖｃ，ｍａｘ （５）

式中，Ｃ ｉ是细胞内部的 ＣＯ２浓度（μｍｏｌ·ｍｏｌ－１），Γ∗

是光呼吸的 ＣＯ２补偿点（μｍｏｌ·ｍｏｌ－１），Ｖｃ，ｍａｘ是最大

羧化作用速率（μｍｏｌ ＣＯ２·ｍ－２·ｓ－１），Ｊ 为潜在的

电子传递速率（μｍｏｌ ｅ·ｍ－２·ｓ－１）。 ０．０１５Ｖｃ，ｍａｘ 即

为暗呼吸。
潜在的电子传递速率 Ｊ（μｍｏｌ ｅ·ｍ－２·ｓ－１）是

最大电子传递速率 Ｊｍａｘ和光合有效辐射 ＰＡＲ 的函数

（Ｆａｒｑｕｈａｒ ｅｔ ａｌ．，１９８２）：

Ｊ＝
ＪｍａｘＰＡＲ

ＰＡＲ＋２．１Ｊｍａｘ
（６）

式中，ＰＡＲ 是透过叶子的光合有效辐射（μｍｏｌ·ｍ－２

·ｓ－１）。
对于森林而言，光呼吸的 ＣＯ２补偿点 Γ∗可用二

次多项式进行估计（Ｂｒｏｏｋｓ ｅｔ ａｌ．，１９８５）：
Γ∗ ＝ ４２．７＋１．６８（ＴＬ－２５）＋０．０１２（ＴＬ－２５） ２ （７）

式中，ＴＬ（℃）为叶片表面温度，本研究中以所在层

的气温代替。
细胞内部 ＣＯ２ 浓度采用如下的公式进行估算

（Ｊｏｎｅｓ，１９９２）：
Ｃ ｉ ＝ ０．７Ｃａ （８）

其中，Ｃａ是外界 ＣＯ２浓度（μｍｏｌ·ｍｏｌ－１）。
羧化速率限制的净光合速率 Ａｃａｒｂ（μｍｏｌ ＣＯ２·

ｍ－２·ｓ－１）采用 Ｆａｒｑｕｈａｒ 等（１９８０）的模型：

Ａｃａｒｂ ＝
Ｖｃ，ｍａｘ（Ｃ ｉ－Γ∗）
Ｃ ｉ＋Ｋｃ（１＋Ｑｉ ／ Ｋｏ）

－０．０１５Ｖｃ，ｍａｘ （９）

式中： Ｋｃ 是 ＣＯ２ 的 Ｍｉｃｈａｅｌｉｓ⁃Ｍｅｎｔｅｎ 常 数 （ 设 为

２９６．０８ μｍｏｌ·ｍｏｌ－１），Ｏｉ是叶子内部 Ｏ２分压（设为

２０．９ｋＰａ），Ｋｏ是 Ｏ２的 Ｍｉｃｈａｅｌｉｓ⁃Ｍｅｎｔｅｎ 常数（设为 ３０
ｋＰａ）。

２􀆰 ２􀆰 ２　 分层叶面积指数及冠层内光分布的参数化

　 叶面积指数（ＬＡＩ）是研究植物生理生态过程的关

键参数。 本研究的叶面积指数的测定在 ２００３—
２００５ 年的生长季进行，在植物的生长季整个冠层的

叶面积指数可拟合为日序数（ＤＯＹ）的二次函数：
ＬＡＩ＝ －４．５１７６×１０４ＤＯＹ２＋０．１７８５ＤＯＹ－１１．９７１９

（Ｒ２ ＝ ０．９３４７，ｎ＝ １５） （１０）
根据测定的分层叶面积指数数据发现，长白山

针阔混交林叶面积随冠层的分布呈二次曲线的关

系，在冠层高度 ｈ 之上的总的叶面积指数可表示为：
ＬＡＩｈ ＝ＬＡＩ（－０．００２９ｈ２＋０．０４５５ｈ＋０．８０４７）

（Ｒ２ ＝ ０．９８８５，ｎ＝ ５） （１１）
假设长白山温带针阔混交林在不同季节内叶面

积指数随高度的分布廓线形式相同，应用公式（１０）
即可获得给定日序数下的 ＬＡＩ，再由公式（１１）就可

获得给定日序数下冠层某一高度 ｈ 之上的总的叶面

积指数。
假定第 ｉ 层的上下表面的高度分别为 ｈｉ和 ｈｉ －１，

则第 ｉ 层的叶面积为：
ＬＡＩｉ ＝ＬＡＩｈｉ－１－ＬＡＩｈｉ （１２）
第 ｉ 层的上表面接受到的光合有效辐射 ＰＡＲ ｉ根

据 Ｂｅｅｒ⁃Ｌａｍｂｅｒｔ 定律可表示为：
ＰＡＲ ｉ ＝ＰＡＲ０（１－α）ｅ

－ｋＬＡＩｉ－１ （１３）
式中：α 为冠层反射率，采用 ３２ ｍ 高度处的辐射测

量装置（ＣＮＲ⁃１，ＫＩＰＰ ＆ ＺＯＮＥＮ）测得的短波反射

辐射 Ｑｒ和入射的短波直接辐射 Ｑｄ，用二者的比值进

行估算。 其中 Ｋ 为消光系数，是太阳天顶角与叶角

分布的函数（Ｃａｍｐｂｅｌｌ，１９９８）：

Ｋ＝ ｘ２＋ｔａｎ２θ
ｘ＋１．７７４（ｘ＋１．１８２） －０．７３３ ／ ｃｏｓθ （１４）

式中：ｘ 为叶片角度分布的函数，定义为当太阳位于

天顶时，植物的叶片在水平方向的投影与垂直方向

的比值大小，在平坦地形条件下，特别是在高纬度地

区，Ｋ 对 ｘ 的变化反应不灵敏，本研究中假设叶角分

布为球形，即 ｘ＝ １。 θ 为太阳天顶角，１ ／ ｃｏｓθ 为光束

在通过冠层时路径长度的订正系数。
２􀆰 ２􀆰 ３　 光合参数（Ｖｃ，ｍａｘ和 Ｊｍａｘ）对环境的响应　 在

计算净光合速率 Ａ 模型中，最大电子传递速率 Ｊｍａｘ

和最大羧化速率 Ｖｃ ， ｍａｘ是充分给光条件下的电子传

递速率和羧化速率，Ｊｍａｘ和 Ｖｃ，ｍａｘ是植物叶片氮含量

和温度的响应函数。 由于高纬度森林氮并未达到饱

和，在最适温度下，Ｊｍａｘ和 Ｖｃ ，ｍａｘ是叶片氮含量的线性

函数，令最适温度下叶片氮含量为Ｎ的电子传递速

６４６１ 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 生态学杂志　 第 ３５ 卷　 第 ６ 期　



表 ２　 Ｖｃ，ｍａｘ，Ｊｍａｘ计算所用的参数
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｈａ， Ｈｄ ａｎｄ Ｓｖ ｆｏｒ Ｖｃ，ｍａｘ， Ｊｍａｘ ｏｖｅｒ Ｃｈａｎｇｂａｉ Ｍｏｕｎｔａｉｎ
参数名称 Ｖｃ，ｍａｘ

Ｈａ（Ｊ·ｍｏｌ－１） Ｈｄ（Ｊ·ｍｏｌ－１） Ｓｖ（Ｊ·ｍｏｌ－１Ｋ－１）
Ｊｍａｘ

Ｈａ（Ｊ·ｍｏｌ－１） Ｈｄ（Ｊ·ｍｏｌ－１） Ｓｖ（Ｊ·ｍｏｌ－１·Ｋ－１）
参数值 ５２７５０ ２０２６００ ６６９ ２９８．２ ６１７５０ １８５６００

率和最大羧化速率分别为 Ｊｍａｘ０和 Ｖｃ ，ｍａｘ０，则模型中

Ｊｍａｘ０和 Ｖｃ ， ｍａｘ０与叶片氮含量的关系为（Ｋｕｌｌ ｅｔ ａｌ．，
１９９８）：

Ｊｍａｘ０ ＝ａｎ１Ｎ （１５）
Ｖｃ，ｍａｘ０ ＝ｎ２Ｎ （１６）

式中：ａ 是固定 １ ｍｏｌ ＣＯ２需要的电子数（取 ４），ｎ１是

Ｊｍａｘ和 Ｎ 之间的比例系数 （取 ０． １２ μｍｏｌ ＣＯ２ ·
ｍｍｏｌ－１ Ｎ·ｓ－１，ｎ２是 Ｖｃ ， ｍａｘ和 Ｎ 之间的比例系数（取
０．２３ μｍｏｌ ＣＯ２·ｍｍｏｌ－１ Ｎ·ｓ－１），Ｎ 是叶片氮含量

（ｍｍｏｌ Ｎ·ｍ－２）。
研究表明，森林冠层内叶片氮含量的廓线分布

与光合有效辐射的分布规律一致。 在此基础上，本
研究假设冠层内叶片的氮含量为光合有效辐射的线

性函数，表示为：
Ｎｉ ＝Ｎｔｏｐ·ＰＡＲ ｉ ／ ＰＡＲ０ （１７）

其中，Ｎｉ为第 ｉ 层叶片的氮含量；Ｎｔｏｐ为冠层顶部的

叶片氮含量，根据 ２０１１—２０１２ 年取样实测值为

１４３．９ ｍｍｏｌ Ｎ·ｍ－２。
在温度 Ｔ１下，实际的电子传递速率 Ｊｍａｘ和羧化

速率 Ｖｃ，ｍａｘ是温度的响应函数，本研究采用 Ｌｅｕｎｉｎｇ
（２００２）改进的 Ａｒｒｈｅｎｉｕｓ 方程描述 Ｖｃ，ｍａｘ和 Ｊｍａｘ对温

度的响应：

Ｊｍａｘ ＝Ｊｍａｘ０Ｊ∗
ｍａｘ ＝Ｊｍａｘ０

Ｃｅｘｐ［（Ｈａ ／ ＲＴ０）（１－Ｔ０ ／ Ｔ１）］
１＋ｅｘｐ［（ＳｖＴ１－Ｈｄ） ／ （ＲＴ１）］

（１８）
Ｖｃ， ｍａｘ ＝Ｖｃ， ｍａｘ０Ｖｃ， ｍａｘ

∗ ＝Ｖｃ， ｍａｘ０

Ｃｅｘｐ［（Ｈａ ／ ＲＴ０）（１－Ｔ０ ／ Ｔ１）］
１＋ｅｘｐ［（ＳｖＴ１－Ｈｄ） ／ （ＲＴ１）］

（１９）

式中：Ｖｃ，ｍａｘ０和 Ｊｍａｘ０是在参考温度（Ｔ０ ＝ ２９８．２ Ｋ）下

的 Ｖｃ，ｍａｘ 和 Ｊｍａｘ，Ｈａ 是活化能 （ ｅｎｅｒｇｙ ｏｆ ａｃｔｉｖａｔｉｏｎ）
（Ｊ·ｍｏｌ－１），Ｈｄ是解活化能（ ｅｎｅｒｇｙ ｏｆ ｄｅａｃｔｉｖａｔｉｏｎ）
（Ｊ·ｍｏｌ－１），Ｓｖ是熵（ｅｎｔｒｏｐｙ ｔｅｒｍ）（Ｊ·ｍｏｌ－１·Ｋ－１），
Ｒ 为气体常数（取 ８．３１４ Ｊ·ｍｏｌ－１·Ｋ－１））。

Ｃ＝ １＋ｅｘｐ［（ＳｖＴ０－Ｈｄ） ／ （ＲＴ０）］ （２０）
Ｈａ、Ｈｄ和 Ｓｖ在不同物种间的差别很大，且 Ｈａ、

Ｈｄ、Ｓｖ在电子传递和羧化过程中并不相同，本研究选

用 ４３ 套参数（Ｌｅｕｎｉｎｇ，２００２），在不同分层数下进行

ＮＥＰ 的模拟，以 ＮＥＰｓｉｍｕ和 ＮＥＰｏｂｓ的相关系数最大为

参数选用的标准，获得的长白山温带针阔混交林的

Ｈａ、Ｈｄ和 Ｓｖ见表 ２。

３　 结果与分析

３􀆰 １　 模型的有效性评价

在 ２００３—２００８ 年每年的生长季旺季各选取以

晴天为主的 ５ 个连续日（２００３—２００５ 年选 ８ 月 １—５
日，２００６ 年选 ８ 月 ３—７ 日，２００７ 年 ７ 月 ２２—２６ 日，
２００８ 年 ８ 月 ５—９ 日，以下用年份简称），在分层数

为 ２～２０ 下分别进行净生态系统生产力的模拟，不
同分层数的模拟值 ＮＥＰｓｉｍｕ与观测值 ＮＥＰｏｂｓ的对比

见图 １。 可以看出，在不同分层数下，所建立的模型

均具有 ＮＥＰ 日变化的模拟能力，模拟值与涡度相关

观测值的变化趋势一致，能够模拟出长白山针阔混

交林净生态系统生产力“单峰型”的日变化特征，
ＮＥＰ 的峰值出现在正午前后，而低值出现在夜晚。
且当光合有效辐射和温度出现较大的波动时，不同

分层数模拟的 ＮＥＰｓｉｍｕ均表现出了较强的响应能力

（图 １ 中的阴影区域）。 在分层数为 ２ 时，大部分的

ＮＥＰｓｉｍｕ小于 ＮＥＰｏｂｓ，随着分层数的增加，ＮＥＰｓｉｍｕ 与

ＮＥＰｏｂｓ逐渐接近，当分层数大于 １０ 时，不同分层数

模拟的 ＮＥＰｓｉｍｕ差别不明显。 在分层数为 ２、５、１０、１５
时，２００４ 年 ８ 月 １—５ 日模拟的 ＮＥＰｓｉｍｕ可分别解释

净生态系统生产力 ５７． ４４％、 ８６． ４９％、 ８５．９３％ 和

８５．４９％的变化（图 ２），皆达到了极显著性水平（Ｐ＜
０．０１）。 可以看出其确定系数 Ｒ２有随着冠层分层数

的增加呈先增加后趋于平稳的趋势。 当分层数为 ２
时，ＮＥＰｓｉｍｕ与 ＮＥＰｏｂｓ回归方程的斜率仅为 ０．４８４８，模
拟值出现了严重的低估倾向。 而当分层数为 ５ 时，
其斜率为 ０．９８３７，回归线与 １ ∶ １ 线比较接近，随着

分层数的继续增加，模拟值表现出了一定高估的倾

向。 从图 ３ 可知，冠层分层数为 ２ ～ ２０ 层时，随着分

层数的增加，ＮＥＰｓｉｍｕ与 ＮＥＰｏｂｓ的 Ｒ２表现出先增大而

后趋于平稳的变化趋势，说明在分层数较少时，随着

分层数的增加模型模拟 ＮＥＰ 日变化的能力增强，而
当分层数超过一定数值，随着分层数的继续增加，模
型 模拟ＮＥＰ日变化的能力变化很小 。在不同年
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图 １　 不同分层数下 ＮＥＰｓｉｍｕ与 ＮＥＰｏｂｓ的比较
Ｆｉｇ．１　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ＮＥＰｓｉｍｕ ａｎｄ ＮＥＰｏｂｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌａｙｅｒｅｄ ｎｕｍｂｅｒｓ
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图 ２　 ２００４ 年 ８ 月 １—５日 ＮＥＰｓｉｍｕ与 ＮＥＰｏｂｓ的回归分析
Ｆｉｇ．２　 Ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｎ ＮＥＰｓｉｍｕ ａｎｄ ＮＥＰｏｂｓ ｆｒｏｍ Ａｕｇｕｓｔ １ｓｔ ｔｏ Ａｕｇｕｓｔ ５ｔｈ， ２００４
ａ、ｂ、ｃ 和 ｄ 对应的分层数分别为 ２、５、１０、１５。

份，ＮＥＰｓｉｍｕ 与 ＮＥＰｏｂｓ 确 定 系 数 的 变 化 范 围 为

０．３１１６～０．９０２５（图 ４），相关性皆达到了 ０．０１ 的极显著

水平，所建模型具备较好的 ＮＥＰ 日变化模拟能力。
综上所述，所建立的模型具有净生态系统生产

力日变化的模拟能力，且表现出较强的对外界环境

条件变化响应的能力。 由于其在冠层分层数较少时

表现出模拟的低估倾向，而在分层数较多时表现出

高估倾向，说明在应用多层模型模拟冠层尺度的

ＮＥＰ 时，必然存在一个最佳的分层数，在该分层数

下，既能较好地再现冠层内微气象条件的变化，又能

图 ３　 ２００３—２００８ 年 ＮＥＰｓｉｍｕ与 ＮＥＰｏｂｓ的确定系数 Ｒ２随冠
层分层数的变化
Ｆｉｇ．３ 　 Ｒ２ ｏｆ ＮＥＰｓｉｍｕ ａｎｄ ＮＥＰｏｂｓ ｃｈａｎｇｅｓ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｃａｎｏｐｙ
ｌａｙｅｒｅｄ ｎｕｍｂｅｒ ｄｕｒｉｎｇ ２００３－２００８

最大限度地降低随机误差对 ＮＥＰ 模拟精度的影响。
３􀆰 ２　 最佳分层数的确定

在一元线性回归中，确定系数 Ｒ２是度量两个随

机变量联系紧密程度的度量指标，但并不能指示模

型的模拟精度，为评价不同分层数下模型的模拟精

度，本研究引入均方根误差（ ｒｏｏｔ ｍｅａｎ ｓｑｕａｒｅ ｅｒｒｏｒ，
ＲＭＳＥ）作为模型模拟精度的度量指标，其计算式

如下：

ＲＭＳＥ ＝ １
ｎ∑

ｎ

ｉ ＝ １
（ＮＥＰｓｉｍｕ － ＮＥＰｏｂｓ） ２ （２１）

图 ４　 ２００３—２００８ 年 ＮＥＰｓｉｍｕ与 ＮＥＰｏｂｓ的均方根误差 ＲＭＳＥ
随冠层分层数的变化
Ｆｉｇ．４　 ＲＭＳＥ ｏｆ ＮＥＰｓｉｍｕ ａｎｄ ＮＥＰｏｂｓ ｃｈａｎｇｅｓ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｃａｎｏ⁃
ｐｙ ｌａｙｅｒｅｄ ｎｕｍｂｅｒ ｄｕｒｉｎｇ ２００３－２００８
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图 ５　 ０８：００（ａ）、１０：００（ｂ）、１２：００（ｃ）、１４：００（ｄ）时 ＮＥＰｓｉｍｕ与 ＮＥＰｏｂｓ对比
Ｆｉｇ．５　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ＮＥＰｓｉｍｕ ａｎｄ ＮＥＰｏｂｓ ａｔ ０８：００ （ａ）， １０：００ （ｂ）， １２：００ （ｃ）， １４：００ （ｄ）
图中短线为 ＮＥＰｓｉｍｕ的 １ 倍标准差，ｎ＝ １９；虚线为该时刻 ＮＥＰｏｂｓ的平均值，ｎ＝ １９。

式中，ｎ 为样本个数。
本研究以 ＲＭＳＥ 最小评价不同冠层分层数对

ＮＥＰ 模拟精度的影响，从而确定最佳的分层数。
在冠层分层数为 ２ ～ ２０ 层时，随着分层数的增

加，ＮＥＰｓｉｍｕ与 ＮＥＰｏｂｓ的 ＲＭＳＥ 表现出先减小后增加

再趋于平稳的变化趋势，在分层数较少时，ＲＭＳＥ 表

现出随分层数增加而下降的趋势，说明在分层数较

少时，分层数的增加使得模拟的冠层内微气象条件

能更接近于真实情况，适当增加分层数有助于 ＮＥＰ
模拟精度的提高，但当分层数超过一定数值时（图 ４
中 ２００３—２００８ 年分别为 ６、３、４、７、５、７ 层），ＲＭＳＥ
又表现出随分层数增加而略微上升的趋势，说明当

冠层分层数超过一定数值时，继续增加分层数，会降

低 ＮＥＰ 的模拟精度。 本研究应用公式 （ ２） 进行

ＮＥＰ 的模拟时，仅模拟白天的 ＮＥＰ 时对冠层进行了

分层处理，也能得出相同的结论。 另外，在不同时

刻，ＲＭＳＥ 随分层数的变化特征也表现出了类似的

规律。 应用 ２００３—２００８ 年共 ３０ ｄ 相同时刻的模拟

值求取平均值，０８：００、１０：００、１２：００、１４：００ 时的平均

值随冠层分层数对比观测值的变化见图 ５，当冠层分

层数为 ５ 层左右时，ＮＥＰｓｉｍｕ与 ＮＥＰｏｂｓ最接近。
总之，在采用多层模型模拟 ＮＥＰ 时，当冠层分

层数较少时，适当地增加分层有助于提高 ＮＥＰ 日变

化的再现能力，同时提高模型的模拟精度。 但当分

层数超过一定数值时，继续增加分层，模型再现

ＮＥＰ 的日变化能力不再继续增强，而模拟精度则表

现出轻微的下降趋势。 因此，采用多层模型模拟

ＮＥＰ 时，在增加分层使之更接近于真实情况和增加

分层会引入更多的随机误差的权衡之间，存在一个

最佳的分层数，而长白山温带针阔混交林生态系统

的最佳冠层分层数为 ４～７ 层。

４　 结论与讨论

４􀆰 １　 结论

本文应用长白山针阔混交林 ２００３—２００８ 年的

涡度相关通量观测数据及常规气象梯度观测数据，
充分考虑了森林冠层内微气象条件和叶片氮含量对

光合速率的影响，在对冠层进行分层的基础上，以
Ｆａｒｑｈｕａｒ 模型为基础构建了长白山温带针阔混交林

生态系统 ＮＥＰ 估算模型，评价了不同的冠层分层数

对模拟 ＮＥＰ 精度的影响。 得出如下结论：
（１）当分层数为 ２～２０ 层时，不同分层数时模拟

的 ＮＥＰ 均具有较好的日变化再现能力。 模型对温

度、辐射等气象要素的变化具有较高的灵敏性。 在

分层数为 ２、５、１０、２０ 时，模型可解释 ２００４ 年 ８ 月

１—５ 日 ＮＥＰ 变化的 ５７． ４４％、８６． ４９％、８５． ９３％ 和
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８５．４９％。 当冠层分层数低于 ４ 层时，模型有 ＮＥＰ 低

估的倾向，而在分层数多于 ７ 层时表现出高估倾向。
表明在应用多层模型模拟 ＮＥＰ 时，存在一个最佳的

分层数，在该分层数下，既能较好地再现冠层内微气

象条件的变化，又能最大限度地降低随机误差对

ＮＥＰ 模拟精度的影响。
（２）在分层数较少时，随着分层数的增加模型

模拟 ＮＥＰ 日变化的能力增强，而当分层数超过一定

数值，随着分层数的继续增加，模型模拟 ＮＥＰ 日变

化的能力变化减弱。 在分层数较少时，ＲＭＳＥ 随分

层数的变化趋势表现出随分层数增加而下降的趋

势，说明在分层数较少时，分层数的增加使得模拟的

冠层内微气象条件更接近于真实情况，适当增加分

层数有助于 ＮＥＰ 模拟精度的提高。 在不同的时刻，
ＲＭＳＥ 随分层数的变化特征也表现出先降后升再趋

于平稳的规律。 综合考虑，本研究认为在既充分考

虑冠层内环境条件变化对植物光合过程影响，又最

大限度地减少随机因素对 ＮＥＰ 模拟精度的影响下，
在采用多层模型对长白山温带针阔混交林生态系统

ＮＥＰ 进行模拟时，以将冠层分为 ４～７ 层为宜。
４􀆰 ２　 讨　 论

长白山温带针阔混交林是我国东北地区典型的

地带性植被，在我国的碳循环研究中具有重要的地

位。 本研究所构建的模型也具有明显的区域特色，
相关的参数具有明显的局地性。 如生态系统呼吸模

型是在长白山这一特定区域下构建的，并未考虑土

壤水分的影响，冠层内的氮分布廓线也是在氮未饱

和的生态系统中才具有适用性。
随着冠层分层数的增多，冠层内环境条件的精

细化有助于提高模型的模型精度，而分层数增加又

会导致随机误差增大，进而降低多层模型的模拟精

度。 施婷婷等（２０１２）采用 Ｇａｕｓｓｉａｎ 五点积分法、将
冠层平均分为多层两种方法探讨了不同分层方法对

温带森林碳水通量的影响，结果发现在分层较少时

用 Ｇａｕｓｓｉａｎ 五点积分法模拟的碳通量要低于分层数

较多时模拟的碳通量，该研究结论与本研究分层数

较少时 ＮＥＰ 会出现系统低估，而分层数较多时会导

致 ＮＥＰ 出现系统性高估的结论基本一致。 因此，从
理论上分析，分层数和模拟误差之间存在一个权衡

关系，即存在一个理论上最佳的分层数。 本研究确

定的长白山针阔混交林最佳分层数为 ４ ～ ７ 层，但
４～７层的最佳分层数是否具有普遍意义，这个最佳

的分层数与什么因素有关？ 是叶面积指数、冠层结

构，还是冠层深度？ 仍有待于进一步的研究证实。
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