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华北落叶松树体储水利用及其对土壤水分和潜在

蒸散的响应: 基于模型模拟的分析 
孙  林  熊  伟  管  伟  王彦辉*  徐丽宏 
中国林业科学研究院森林生态环境与保护研究所, 国家林业局森林生态环境重点实验室,  北京 100091 

摘  要  树体储水在树木水分传输中具有重要的作用, 不仅为蒸腾提供水分来源, 还具有缓冲作用, 可防止木质部导管水势

过低以至于水分传输的失败。树体储水动态及其利用的研究对于认识树木对水分胁迫的响应机制具有重要意义。该研究构建

了包含树体储水释放-补充作用的树干水分传输模型, 可模拟计算林分小时尺度的冠层蒸腾、边材液流、树体储水与木质部导

管水流交换过程, 并以六盘山北侧的华北落叶松(Larix principis-rupprechtii)人工林为例, 在林分水平分析树体储水利用及其

与土壤水分和潜在蒸散之间的关系。检验结果表明, 该模型能够精确地模拟出林分边材液流的日变化特征, 模拟与观测的小

时液流速率决定系数R2为0.91 (n = 2 352)。模拟结果表明, 在典型晴朗天气下, 在日出时树体储水利用启动, 至9:00左右达到峰

值(0.14 mm·h–1), 午间降至0, 下午降为负值直至午夜, 即进入树体补水阶段; 树体储水日使用量(DJz)为0.04–0.58 mm·d–1, 与日

蒸腾量(DTr)成正相关(R2 = 0.91), 对蒸腾的贡献为25.6%。分析结果表明, 当潜在蒸散(ETp)低于4.9 mm·d–1时, ETp是华北落叶松

树体储水利用的主要驱动因子, DJz与ETp成正相关(R2 = 0.68); 当ETp高于4.9 mm·d–1时, DJz随着ETp的增加呈现降低趋势; DJz

与土壤水势没有显著相关关系(p > 0.05), 但最大树体储水日使用量(DJzmax)与土壤水分含量成正相关(R2 = 0.79), 说明土壤水

分是树体储水利用的限制因子。 
关键词  华北落叶松, 边材液流, 树干水分传输模型, 树体储水 

Use of storage water in Larix principis-ruprechtii and its response to soil water content and 
potential evapotranspiration: a modeling analysis  
SUN Lin, XIONG Wei, GUAN Wei, WANG Yan-Hui*, and XU Li-Hong  
Institute of Forest Ecology, Environment and Protection, Chinese Academy of Forestry, Key Laboratory of Forest Ecology and Environmental Sciences of State 
Forestry Administration, Beijing 100091, China 

Abstract 

Aims  Water stored in the secondary xylem of the sapwood of large trees is not only a source for transpiration, 
but also may help avoid xylem cavitation and subsequent failure of water transfer in xylem. Our objective was to 
study the dynamics of tree water storage and use in order to understand the response mechanism of trees to water 
stress.  
Methods  A model simulating the diurnal pattern of water transfer within stems was designed. It combines a 
non-steady-state hydraulic model with a transpiration model that was based upon the Penman-Monteith equation 
and a Jarvis-type representation of the stomatal resistance including xylem conduct water potential (ψhx), vapor 
pressure deficit (Ds) and photosynthetically active radiation (IP). The combined model simulates the diurnal varia-
tion of water uptake, storage flow and transpiration rate directly from environmental variables. We simulated the 
sap flow of Larix principis-ruprechtii, which is planted in Diediegou catchments on the north sides of the Liupan 
Mountains, and analyzed the relationship between storage water use and environmental factors. 
Important findings  The hydraulic model accurately simulated diurnal patterns of measured sap flow under mi-
croclimatic conditions; the coefficient of determination (R2) between observed and simulated sap flow velocity in 
calibration sets was 0.91 (n = 2 532). On a typical sunny day, the highest rate of storage water use started at about 
9:00 AM, decreased to zero at noon and turned to recharge throughout the afternoon until midnight. The daily 
storage water use varied between 0.04 and 0.58 mm·d–1 and was positively related to transpiration. Storage water 
provided 25.5% of transpiration water. When potential evapotranspiration (ETp) was < 4.9 mm·d–1, daily storage 
water use (DJz) was positively related to ETp. DJz linearly increased with ETp as ETp increased, but decreased  
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correspondingly when ETp was >4.9 mmd–1
. There was no significant relationship between DJz and soil water 

potential (p > 0.05), but the maximum DJz was positively related to soil water potential (R2 = 0.79). Therefore, ETp 
is the primary driving factor of water storage use, and soil water potential is the limiting factor. 
Key words  Larix principis-ruprechtii, sap flow, stem water transfer model, tree water storage 

 
水分在土壤-植被-大气连续体(SPAC)储存、运

移与交换是森林与水分关系的重要研究内容, 也是

揭示森林水分循环机理的关键问题(Meinzer et al., 
2001; 刘世荣等, 2007)。树体储水是指树木边材、

枝条以及冠层叶片组织内(以下统称为“树体储水组

织”)所含水分, 在树木的水分传输中具有重要意义

(Čermák et al., 2007)。首先, 树木可以通过树体储水

与木质部导管内水流进行水分交换, 为植物蒸腾提

供水分补给(Running, 1980; Čermák et al., 2007); 其

次, 树体储水可以作为树木水分传输过程的缓冲

池, 防止因过大蒸腾速率导致木质部导管内水势过

低 , 避免空穴化发生 , 保障水分传输的顺利进行

(Zweifel & Häsler, 2001; Verbeeck et al., 2007a)。树

木可以通过储水调节应对蒸腾需求的变化, 因此在

小时或更短的时间内准确地估算树木蒸腾与冠层

导度及其对变化环境的响应, 不能忽略树体储水效

应(Verbeeck et al., 2007b)。树体储水的动态及其利

用研究对于认识树木对干旱胁迫的响应与适应机

制具有重要意义(Meinzer et al., 2001)。 
尽管可以通过树木径向增长变化间接观测到

树体储水动态(Čermák et al., 2007; Kumagai et al., 
2009), 但对于树木通过储水调节应对低的土壤水分

供给与高的蒸腾需求造成的干旱胁迫过程缺少有

效的观测手段(Čermák et al., 2007)。近年来, 已有众

多的模型模拟土壤-植被-大气水分传输过程, 将树

体储水纳入水分传输系统, 预测冠层的蒸腾与气孔

导度(Thornley & Johnston, 1990; Lhommea et al., 
2001; Gao et al., 2005; Verbeeck et al., 2007b)。这类

模型除可以模拟冠层蒸腾与气孔导度外, 还可以模

拟液流动态, 并用以估算树体储水利用, 这对储水

的利用分析提供了有效的手段 (Verbeeck et al., 
2007b)。本研究目的为: (1) 建立考虑包含树体储水

作用的水分传输模型, 耦合冠层气孔导度与蒸腾模

型, 模拟树干边材液流动态; (2)在林分水平分析华

北落叶松蒸腾中树体储水的利用及其与土壤水分

和潜在蒸散的关系。 

1  模型构建 

1.1  树干水分传输模型 
树干水分传输过程可采用类似于阻容(RC)电

路模拟方式简化为一个水容3段阻力的输送模型

(Lhommea et al., 2001) (图1)。把树体储水部位看作

一个补充-释放水的水容, 则植物体内的水分运输过

程可以分为3部分: 水分经根系向木质部导管输送、

木质部导管向叶输送、木质部导管与树体储水组织

之间的水分交换。在水分传输与交换过程中, 水流

受到根系吸水并传输至树干木质部导管的阻力、树

干木质部导管向叶片传输水分和叶片气孔的阻力、

树干木质部导管与树体储水组织交换阻力的限制。 
植物蒸腾水流(Tr, mm·h–1)来源于两部分: 根系 

 

 
 
图1  树干水分输运示意图(参考Lhommea et al., 2001)。ψl, 
叶水势; ψs, 土壤水势; ψx, 木质部导管水势; ψz, 木质部存水

部水势; C, 水容; hsx, 根区土壤-木质部导管高差(m); Js, 木
质部导管液流; Jz, 木质部导管与储水组织水分交换; rsx, 土
壤-树干木质部导管阻力; rxl, 树干木质部导管-叶-大气阻力; 

rzx, 树体储水组织-树干木质部导管阻力; Tr, 蒸腾速率。 
Fig. 1  Schematic diagram of water transfer within the tree 
stem (refer to Lhommea et al., 2001). ψl, leaf water potential; 
ψs, soil water potential conduct; ψx, xylem vessels water poten-
tial; ψz, xylem plant-reservoir water potential; C, hydraulic 
capacitance; hsx, the height of root to xylem vessels (m); Js, 
xylem conduct water flow; Jz, water exchange between the 
xylem vessels and the storage compartment; rsx, soil-xylem 
hydraulic resistance; rxl, xylem-leaf-air hydraulic resistance; 
rzx, storage hydraulic resistance; Tr, transpiration rate. 
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吸水经边材木质部导管向上输运的液流(简称边材

液流, Js, g·cm–2·min–1), 树体储水组织与木质部导管

交换的液流(简称树体储水交换, Jz, g·cm–2·min–1)。根
据水量守恒, 有:   

Tr = (Jz + Js) × ρs × 0.06                  (1) 
式中, ρs是林分边材密度(cm2·m–2), 木质部导管内液

流速率可以采用欧姆法则描述:  
Js = (ψrs + ψx – 0.01hsx)/rsx                     (2) 

式中, ψrs为根区土壤水势(MPa), ψx为木质部导管内

水势 (MPa), rsx为土壤 -木质部导管的传输阻力

(MPa·cm–2·min–1·g–1), 0.01hsx为根区土壤-木质部导

管之间因高差hsx (m)所产生的水势差。 
树体储水组织与木质部导管内的水分交换可

以采用公式:  
Jz = (ψz – ψx) / rzx                                  (3) 

式中, rzx为渗透阻力(MPa·cm–2·min–1·g–1), ψz为树体

储水组织水势, 由树体储水量Wz (kg·m–2)决定:  
ψz = (Wz – Wzmax) / C                    (4) 

式中 , Wzmax是单位林地面积树体的最大储水量

(kg·m–2), 为方便计算, 这里将其定义为树体储水组

织水势达到0时理论树体储水量, 当树体储水组织

水势(ψz, MPa)高于木质部导管内水势(ψx, MPa)时, 
树体储水交换Jz > 0, 树体储水组织向蒸腾流供水, 
反之, 则树体储水交换Jz < 0, 液流为树体储水组织

补充水分, C为水容(kg·m–2·MPa–1), 仿照通常水容的

定义(Hunt et al., 1991), 树体水容为单位林地面积

上液流观测部位以上树体储水变化与相应的树体

水势变化之比, 即C = ΔWz / Δψz。 
树体储水量动态可表示为:  
dWz = Jz × ρs × dt                       (5) 
植物体内水分流动使得木质部导管水势处于

动态平衡中, 将公式(2)和(3)代入公式(1)可解得木

质部导管水势(ψx):  

 
1.2  基于树干木质部导管水势的叶片气孔导度模

型 
近年来, 已有很多机理或半机理的叶片气孔导

度模型(Dewar, 2002; Gao et al., 2002; Buckley et al., 
2003), 但多适用于湿润区土壤水分供应充足条件

下, 对于在干旱与半干旱半湿润区, 土壤水分较低

或水力梯度超出一定范围时效果并不理想(Katul et 
al., 2003; Hanson et al., 2004)。此时由于水分供应的

不足, 木质部导管水势降低, 使得木质部导管出现

空穴与栓塞化, 阻力增大, 导致土壤-根-木质部-叶
水力传输的失效, 叶片气孔导度迅速降低(Jackson 
et al., 2000; Larcher, 2003; Zweifel et al., 2007)。相对

于土壤水势, 木质部导管水势是控制叶片气孔导度

更直接的因子, 本研究仿照气孔导度与土壤水势的

关系, 建立了叶片气孔导度与木质部导管水势的经

验函数描述关系:  

 
式中, ψhx为1/2叶片最大气孔导度时的木质部导管

水势(MPa), kψx为气孔导度的木质部水势作用系数。

根据叶片气孔导度与光合辐射之间的双曲线函数

关系 , 以及与水汽压亏缺之间的倒数关系(Jones, 
1990), 参照Jarvis (1976)的模型形式构建叶片气孔

导度模型:  

 
式中, gsmax为叶片最大气孔导度(mm·s–1), kIP、kDs为

与光合有效辐射(IP, mmol·m–2·s–1)、水汽压亏缺(Ds, 
kPa)对气孔导度的参数系数。 
1.3  冠层蒸腾模型 

本研究采用Penman-Monteith方程计算冠层蒸

腾(Monteith & Unsworth, 1990; 于贵瑞, 2001) :  

 
式中, Tr为日蒸发散量(mm·h–1), Rnc为冠层接收的净

辐射量(kJ·m–2·h–1), λ为水的汽化潜热(kJ·kg–1), Δ为
饱和水汽压斜率(kPa·℃–1), Cp为空气比热(kJ·kg–1 

℃–1), ρ为空气密度(kg·m–3), es为饱和水汽压(kPa), e
为水汽压(kPa), γ为干湿球常数(kPa·℃–1),  ra为边界

层阻力(s·m–1), 采用下式(于贵瑞, 2001)计算:  

 
式中, k为卡曼(von Karman)常数, 取值为0.41, U为

在高度Zr (m)处测定的风速(m·s–1), d为零平面位移

高度, z0为蒸散面粗糙长度, 对于冠层高度h (m)有: d 
= 0.63h,  z0 = 0.13h。rsc为冠层表面阻力(s·m–1), 将
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叶片气孔导度尺度上推变换得到(Cox et al., 1998):  

 
式中, gs为叶片气孔导度(mm·s–1), LAI为叶面积指数

(m2·m–2)。 

2  材料和方法 

2.1  研究区概况 
研究区所在的试验流域——叠叠沟小流域位于

六盘山北端, 属于六盘山外围土石山区与周围黄土

区的交界地带 (106º4′55′′–106º9′15′′ E, 35º54′12′′– 
35º58′33′′ N), 在行政区划上属于宁夏回族自治区固

原市原州区, 离固原市区15 km。叠叠沟小流域面积

25.4 km2, 海拔1 975–2 615 m, 流域呈南北走向, 东
坡和西坡是其主要坡向, 坡度较缓多为10º–30º。该

地区属于典型的半干旱大陆性季风气候, 根据国家

气象局固原台站近30年的气象数据统计, 年平均气

温为6–7 ,℃  无霜期130天左右, 年平均降水量为432 
mm, 主要集中在6–9月, 潜在蒸散786 mm。 

该区植被的水平分布属于温带草原区的南部

森林草原地带, 由于长期受到人类强烈干扰, 形成

了多种土地利用方式镶嵌的景观格局; 小流域内的

土壤以灰褐土面积最大, 但在局部有黄土覆盖, 在
山脊和坡度较大的地方, 土层较薄, 灰褐土下即为

基岩, 在土层较厚的地方, 基岩以上土壤垂直结构

从上向下一般依次为灰褐土、黄土和坡积物。 
所选华北落叶松(Larix principis-rupprechtii)人

工林栽种于1986年, 种植密度为2 m × 2 m, 2004年
观测密度为1 788株 ·hm–2, 平均胸径 (diameter at 
breast height, DBH) 10.6 cm, 平均树高7.74 m; 林下

灌木层不明显, 有极少量的沙棘(Hippophae rham-
noides)、二色胡枝子(Lespedezabicolo turcz)、绣线

菊(Spiraea sp.)等, 盖度在2%, 林下草本层发育较好, 
主要分布有铁秆蒿 (Artemisa vestita)、茭蒿(Artem- 
isiagiraldii spp.) 、羽叶凤毛菊 (Saussurea maxi-
mowczii)、白颖薹草(Carexrigescens sp.)等, 盖度达

90%。 
2.2  试验材料和观测 

在2005年生长季期间 , 根据林木生长状况及

其在林冠层中的相对高度, 在样地内选择8株样树

(表1), 采用SF-L树干液流测定仪 (Ecomatic Inc., 
Dachau, Germany)进行树干液流测定 , 该测定仪

是基于热扩散法(TDP), 探针的安装及测定原理

参见文献(Granier, 1987; 熊伟等, 2008)。同时在样

地非观测树木上, 采用生长锥取样测定边材厚度, 

并建立边材面积 (As, cm2)与胸径 (DBH, cm)的关

系。鉴于边材平均厚度为7.9 mm, 选取长度为30 
mm的探针。 

采用LI-1401小型自动气象站(LI-COR, Lincoln, 
USA), 连续观测生长季内的林内、林外太阳辐射强

度(Qs, kJ·m–2·s–1)、空气温度(Ta, )℃ 、空气相对湿度

(RH, %)、降水量(Percip, mm)、风速(U, m·s–1), 其中

林外气象观测场设在样地100 m外的空旷处, 代表

森林冠层的气象条件。土壤水分用土壤水势反映, 
采用EQ15型土壤水势仪 (Ecomatic, Dachau, Ger-
many)测定, 埋设深度为5、15、30、50、70、90 cm, 
5 min自动采集一次数据。 
2.3  林分边材液流与冠层气孔导度计算 

根据Granier热消散探针的工作原理, 上下探针

的温度差与树干边材液流密度(sap flux density)密
切相关, 两者关系的经验公式(Granier, 1987)为:  

 
式中, Js为瞬时液流密度(g·cm–2·min–1), ΔT为上下探

针之间的瞬时温差, ΔTmax是液流量为0时的ΔT; 林

分边材液流速率(Jc, g·cm–2·min–1)由多株的边材液

流密度平均得到:  

 
式中, Asi为边材面积(cm2), 林分小时液流速率(Ec, 
mm·h–1)通过林分边材密度将林分边材液流速率尺

度上推得到(马履一等, 2001; 熊伟等, 2003):   
Ec = 0.06 × Jc × ρs                                (14) 

式中, ρs是林分边材密度(cm2·m–2)。林分的日蒸腾量

(DTr, mm·d–1), 也即日液流通量, 为24 h的林分小时

液流累加。 
由于树体储水的缓冲作用, 液流滞后于蒸腾一

段时间(Oren et al., 2001), 通过研究华北落叶松液

流的观测值与太阳辐射的关系, 可以发现存在滞后

约1 h。当水汽压亏缺大于0.6 kPa, 且冠层表面空气

导度远远大于冠层气孔导度时, 可以认为液流速度

与蒸腾速率存在较好的对应关系(Oren et al., 2001; 
Tang et al., 2006), 根据Penman-Monteith方程, t时刻

的冠层气孔导度gc-obs (mm·s–1)的计算公式为:  
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表1  观测华北落叶松样木信息 
Table 1  Information of the sample trees in Larix principis-rupprechtii stand 

样树编号 
Sample tree 

number 

胸径 
DBH 
(cm) 

树高 
Tree height 

(m) 

探头高度 
Probe position 

(m) 

探头位置树径 
Diameter at probe 

position (cm) 

边材面积 
Sapwood area (cm2) 

冠幅面积 
Canopy area (m2)

 4 13.1 9.9 1.5 13.1 78.54 16.33 

17 11.2 7.1 2.0 10.0 50.84 10.25 

18  6.4 11.1 2.0 5.7 19.85 6.31 

25  8.5 7.9 1.5 8.5 38.42 6.31 

40  9.1 8.4 1.5 9.1 43.01 6.87 

51 10.2 8.6 1.5 10.2 51.93 7.94 

55 10.8 7.9 1.5 10.8 57.08 8.53 

65 13.0 8.1 1.5 13.0 77.55 10.77 

DBH, diameter at breast height. 
 

 

 
式中, Ds是t时刻冠层水汽压亏缺(kPa),  Ec是t + 1时
刻的林分小时液流速率 , KG是 t时刻导度系数

(kPa·m–1·kg–1), 综合反映一定温度下的干湿常数、汽

化热、空气比热与密度(Oren et al., 2001)。 
2.4  环境因子计算处理 

环境因子数据有气温、风速、湿度、光合有效

辐射、水汽压亏缺、冠层净辐射、土壤热通量、根

区土壤水势, 其中温度、风速、湿度为观测分钟气

象数据合成小时与日气象数据, 光合有效辐射(IP, 
mmol·m–2·s–1)采用经验公式(周允华等, 1996):  

IP = η × μ × Qs                        (16) 
式中, Qs为冠层上方太阳辐射强度(kJ·m–2·s–1), η为光

合有效系数, 通常取0.45, μ为光量子效率, 取值为

4.55 mmol·kJ–1。冠层水汽压亏缺(Ds, kPa)计算采用

公式:  

 
式中, RH为空气相对湿度(％), Tc为冠层温度, 这里

假设冠层温度与大气温度相等, 用气温代替。冠层

净辐射 (Rnc, kJ·m–2·h–1)用Beer-Lambert方程计算

(Granier et al., 1999):  

 
式中, α是反射率, 这里取0.2, LAI是叶面积指数, K是
消光系数, 取值为0.39, Ln是长波辐射, 与空气温度

和 湿 度 有 关 , 采 用 Brunt 黑 体 辐 射 方 程 计 算

(Nouvellon et al., 2000):   

 
式中, e为水汽压(kPa), Ta为温度( ),℃  σ为斯蒂芬-波
尔兹曼(Stefan-Boltzman)常数, ae和be为经验系数, 
分别取0.34和–0.14, c为云量影响系数(Nouvellon et 
al., 2000):  

 
式中, Q0是晴天理论辐射。经过初步分析, 70 cm以

下土壤水分变化很小, 且华北落叶松的根系主要分

布在60 cm以上, 因此本研究选取0–70 cm各层土壤

中根系分布计算根区土壤水势(ψrs, MPa), 计算公式

为:  

 
式中, ψsi为i层土壤水势(MPa), frooti为i层土壤中细根

密度比。 
2.5  参数率定与模型检验 

假定初始时刻, 树干液流处于0平衡状态, 即木

质部导管水势等于土壤水势减去高差, 边材木质部

水势等于木质部导管水势, 输入小时的气象数据(气
温、湿度、太阳辐射、风速、大气压)、根区土壤水

势, 迭代求解冠层气孔导度、冠层蒸腾、树体储水、

木质部导管水势, 输出林分的边材液流速率、冠层

蒸腾、冠层气孔导度、树体储水、树体储水交换、

木质部导管水势、木质部储水部水势。 
本模型中待确定参数有树干水力特征参数 : 

Wzsat、C、rzx、rxl、rsx, 冠层气孔导度参数: gsmax、kIP、

kDs、kfx、hfx。其中, 树体饱和储水Wzmax是指树体储

水组织水势达到最大时的林分储水量, 模拟中发现

模型对这一参数敏感性低, 由估测初步设定为20 
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kg·m–2, 然后根据模拟结果调整率定; 根据观测液流

密度与土壤水势的关系, 半气孔导度木质部导管水

势hfx取为–0.7 MPa, 根-木质部导管阻力rsx取3.42 
min·MPa–1·cm2·g–1。胸径处木质部导管-叶阻力rxl主

要用于决定叶水势 , 对液流的影响较小 , 参照

Verbeeck等(2007b)将其设为与根-木质部导管阻力

rsx一致。 
参数率定分3步, 首先选取6月水汽压亏缺Ds > 

0.6 kPa液流记录, 使用公式ψx = ψs – hsx – rsx × Js计

算木质部导管水势, 然后以观测林分冠层气孔导度

为目标拟合公式(10)中的参数, 得到冠层气孔导度

参数gsmax、kIP、kDs、kfx, 再运行整个模型, 以6月的

观测林分液流速率与日液流通量为目标调整参数

C、rzx、rxl, 最终结果见表2。 

3  结果和分析 

3.1  模拟液流与观测液流比较 
采用2005年7–9月的液流观测数据对模型进行

检验, 结果表明模型拟合精度很高, 其中模拟的液

流速率与观测液流速率回归直线接近1:1, 决定系数

R2为0.91 (n = 2 352) (图2A), 模拟的日液流量与观

测液流量决定系数R2为0.84 (n = 98) (图2B)。从进程 
 

 
表2  冠层导度模型参数 
Table 2  Parameters of canopy conductance model 

Dvp, deficit of vapour pressure; PAR, photosynthetically active radiation. 
 

 

 
 
图2  模拟与观测林分液流速率(A)和日液流量(B)检验(2005-07-01–2005-09-15)。 
Fig. 2  Measured and modeled stand sap flow velocity (A), and daily water flux (B) form July 1 to Sept. 15, 2005 during the valida-
tion period. 

参数 
Parameter 

定义 
Definition 

数值 
Value 

单位 
Unit 

来源 
Source 

LAI 叶面积指数 Leaf area index 3.78  m2·m–2 观测 Observed 

ρs 林分边材密度 Stand sapwood density 15.63 cm2·m–2 观测 Observed 

gsmax 最大叶片气孔导度 Maximum leaf stomatal conductance 36.42  mm·s–1 拟合 Fitted 

kIP 气孔导度光辐射驱动系数  
Parameter of stomatal conductance drove by PAR 

5.36   拟合 Fitted 

kDs 气孔导度水汽驱动系数 Parameter of stomatal conductance drive by Dvp 6.22   拟合 Fitted 

ψhx 半气孔导度木质部水势 Xylem water potential at half gsmax  –0.70  MPa 拟合Fitted 

kψx 气孔导度木质部水势系数  
Parameter of stomatal conductance limit by xylem water potential 

–5.04   拟合 Fitted 

C 林分树体水容 Stand tree hydraulic capacitance 0.80  kg·m–2·MPa–1 率定 Calibrated 

rsx 土壤-木质部导管阻力 Hydraulic resistance of soil to xylem vessels  2.80  MPa·cm–2·min–1·g –1 观测 Observed 

rzx 树体储水组织-木质部导管阻力  Hydraulic resistance between xylem 
vessels to the organism of tree water storage 

0.85  MPa·cm–2·min–1·g –1 率定 Calibrated 

rxl 木质部导管-叶阻力 Hydraulic resistance of xylem vessels to leaf 2.80 MPa·cm–2·min–1·g –1 率定 Calibrated 

wzmax 树体最大储水 Maximum storage water 20.00  kg·m–2 率定 Calibrated 
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曲线可以看出, 模拟与观测的林分日液流量和小时

液流速率吻合都很好(图3), 其中小时液流速率的模

拟中精确地重现了液流滞后于辐射, 并在夜间持续

一段时间的现象(图3B)。 

3.2  模拟树体储水利用动态 
图4A为模拟计算的林分蒸腾速率(Tr)、液流速

率(Js)晴天时的日进程, 结果显示: 蒸腾在日出时即

发生, 随后液流启动, 在上午时段, 蒸腾速率高于液 
 

 
 
图3  模拟与观测林分日液流量(A)、液流速率(B)进程比较。 
Fig. 3  Comparision of Diurnal pattern of simulated and observed stand water flux (A), and sap flow velocity (B). 
 

 
 
图4  模拟林分蒸腾、边材液流速率(A)和树体储水及其交换日进程(B) (2005-07-01–2005-09-15)。 
Fig. 4  Daily change of simulated stand transpiration, sap flow velocity (A) and storage water exchange (B) from June 1 to Sept. 15, 2005. 
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流速率, 树体储水处于释放阶段; 下午时段液流速

率高于蒸腾速率, 树体储水处于补充阶段, 当黑夜

到达时, 蒸腾停止, 液流仍然持续一段时间, 继续补

充树体储水。图4B为模拟林分树体储水以及与木质

部导管水流交换的日进程, 结果显示: 树体储水交

换在日出时启动 , 至 9:00 左右达到峰值 (0.15 
g·cm–2·min–1), 随后开始降低, 午间降至0, 下午为负

值, 进入补水阶段, 到傍晚时补给速率达到最大, 然
后开始下降直至午夜; 随着储水的释放与补充, 树
体储水量呈现周期变化, 日出时降低, 下午达到最

低, 傍晚开始恢复, 夜间达到最高。模拟计算林分蒸

腾速率范围略高于液流速率范围 , 分别为0–0.24 
mm·h–1与0–0.22 mm·h–1, 储水交换速率为–0.10– 
0.15 g·cm–2·min–1 (折算到林分尺度为–0.09–0.14 
mm·h–1)。 

将一日内树体储水交换速率为正的数值累加, 
可以得到日树体储水利用量(DJz, mm·d–1), 模拟结

果显示: DJz的变化范围为0.04–0.58 mm·d–1, 随着日

蒸腾量(DTr, mm·d–1)的增加, 树体储水利用量DJz增

加, 在日蒸腾量中树体储水的贡献比例约为25.5% 
(图5)。 
3.3  树体储水利用与土壤水分、潜在蒸散的关系 

低的土壤水分供给与高的蒸腾需求都会造成

干旱胁迫(Meinzer et al., 2001)。本文以土壤水势反

映土壤干旱状况, 以潜在蒸散反映气象干旱状况, 
分析树体储水利用在两种干旱情形下的变化。图6
为模拟的树体储水利用DJz与土壤水势ψrs以及潜在

蒸散ETp之间的关系, 结果表明: 树体储水利用DJz

与土壤水势ψrs的相关性较低(p > 0.05), 但最大储水 

利用DJzmax与土壤水势ψrs存在显著的线性关系(图
6A), R2为0.79 (n = 51), 随着土壤水势的降低, 最大

储水利用呈现降低趋势; 随着潜在蒸散ETp的增加, 
树体储水利用量DJz增大(图6B), 但当潜在蒸散ETp

超出4.9 mm·d–1后, 树体储水利用量DJz呈现降低趋

势, R2分别为0.68 (n = 63)和0.31(n = 35)。 

4  讨论 

4.1  模型参数分析 
除边材液流速率外, 本模型还输出林分冠层蒸

腾、冠层气孔导度、冠层叶水势等数据, 这也为模

型的多方验证提供了手段。模型中的冠层蒸腾是用

Penman-Monteith公式计算得出, 由于缺少直接的蒸 
 

 
 
图5  模拟日树干储水利用与冠层日蒸腾的关系。 
Fig. 5  Relationship between simulated daily storage water 
and observed daily conapy transpiration. 

 

 
 
图6  树体储水利用与土壤水势(A)及潜在蒸散(B)的关系。 
Fig. 6  Relationship of storage water use with soil water potential (A) and potential evaporation (B). 
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腾观测数据, 在小时尺度上无法检验, 但在日水平

上与观测液流量相当, 表明模型在蒸腾模拟上也较

为成功。 
一个可靠的模型, 其拟合参数也应具有明确的

物理意义并可独立验证。本研究模型中的半气孔导

度木质部水势hfx、根-胸径处木质部导管阻力rzx、冠

层气孔导度参数由观测数据独立直接拟合得到, 其
可靠性相对较高, 但林分树体水容C、树体储水组织- 
树干木质部导管阻力rzx很难直接观测, 文中通过参

数率定间接得到。关于水容的研究文献较多, 但由

于所研究的组织不同, 水容C的单位与定义差异很

大, 换算后才能比较。 
Verbeeck等(2007b)将整株树看作一个水容器

件, 模拟过程中率定得到的整株水容是23.7–69.01 
kg·MPa–1, 所测样树胸径为23.7–36.0 cm, 换算到单

位树干截面积水容为0.19 kg·cm–2·MPa–1。本文模型

中水容是指单位林地面积、单位水势引起的树体储

水变化值, 拟合得到水容是0.8 kg·m–2·MPa–1, 按平

均每株冠幅9.2 m2、胸径10.4 cm计算, 单位树干截面

积水容为0.28 kg·cm–2·MPa–1, 结果比较接近。木质

部细胞–木质部导管阻力rzx的拟合值为0.85 MPa· 
cm–2·min–1·g–1, 在Verbeeck等(2007b)研究中按株计

算其取值为0.001 3 MPa·s–1·mg–1, 根据其观测样木

的平均边材面积460 cm2, 换算至本研究的单位后为

0.17 MPa·cm–2·min–1·g–1, 与本研究数值处在同一数

量级。  
4.2  树体储水利用对蒸腾的贡献 

已有观察与模型研究均表明, 树体储水的利用

与蒸腾成正比(Loustau et al., 1996; Čermák et al., 
2007; Zweifel et al., 2007), 且其贡献率变化范围较

大, 如10%–50% (Loustau et al., 1996)、2%–65% 
(Tyree & Ewers, 1991)、1%–44% (Verbeeck et al., 
2007b)等, 本研究模拟中树体储水对蒸腾的贡献比

例范围从14.7%–37.2%, 且相对稳定在25.5%, 贡献

比例变异较小。这里的差异可能为本文中的树体储

水是基于林分水平的计算, 以上文献的树体储水利

用是基于个体, 由于植株个体存在遮蔽影响, 变异

性大, 而在林分水平则消除了这一变异。 
4.3  树体储水利用与影响因素间的关系 

模拟结果显示树体储水利用与潜在蒸散(ETp)
存在以4.9 mm·d–1为阈值的两段函数关系, 当ETp低

于4.9 mm·d–1时, 树体储水的使用量与蒸散成正相

关, 此时蒸腾耗水增加, 加大储水的使用; 当ETp超

出4.9 mm·d–1时, 随着潜在蒸散的增加, 储水的使用

量呈降低趋势。模拟过程中主要有两种因素起作用, 
一是高的潜在蒸散多与高水汽压亏缺相伴, 高水汽

压亏缺会促使气孔主动关闭, 降低蒸腾, 相应地减

少了树体储水的使用, 这是树木对干旱的主动响应

过程; 另一是随着蒸腾加大, 木质部导管水势降低, 
当木质部导管水势低于一定阈值时, 由于空穴的出

现, 导致传输阻力迅速增大, 迫使气孔导度迅速下

降, 从而降低蒸腾量, 相应的树体储水利用量降低, 
这是树木对干旱的被动响应。通过对树木在在较高

蒸散环境下液流速度降低的响应机制, 可以进一步

鉴别出植物的水分利用对策(Meinzer et al., 2001)。 
模拟结果显示树体储水利用与土壤水分的关

系不明显, 但最大树体储水利用量与土壤水势成正

相关, 随着土壤水势的增加而增加, 这可以从模型

构建过程树体储水与土壤水势之间的关系得到解

释: 树体储水的使用是受总的储水量所限制, 总的

储水量在短期内取决于树体储水组织水势, 而树体

储水组织水势的最大值是由土壤水势所决定, 因此

最大的储水利用与土壤水分成正相关, 从这里可以

得出 , 土壤水分在树体储水利用中表现为限制   
因子。 

Loustau等(1996)报道的沙地海岸松(Pinus pi-
naster)树干中贮存的水分在土壤水分充足时占日蒸

腾量的12%, 而在干旱的夏末可增加到25%。王华等

(2007)以马占相思(Acacia mangium)树干夜间水分

补充占日总蒸腾的比例来研究树体储水, 结果显示

旱季所占比例较湿季大, 得出树体储水的使用随着

土壤水分的减少而增加的结论, 与本文的结论相

反。其可能原因有两个, 一是研究中未将土壤水分

与气象因子对储水利用作用具体区分所致, 旱季土

壤水分并未低到对蒸腾产生明显的限制作用, 强蒸

腾引起储水利用的增加掩盖了低土壤水分引起的

储水利用的降低, 表现出树体储水利用随着土壤水

分的减少而增加的假象。二是树体储水容量巨大, 
可以在丰水期间储存水分, 留到旱期使用, 交换发

生在同一个月或更长时期内, 本研究的华北落叶松

植株较小, 储水交换主要发生在日水平, 树体储水

主要起着缓冲作用, 避免木质部导管内水势降得过

低, 从而提高植物抗栓塞的能力。因此, 可以认为华

北落叶松树体储水利用的主要作用是在日尺度的
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水分传输的缓冲与蒸腾的水分补给。 

5  结语 

本文通过构建包含树体储水释放-补充作用的

树干水分传输模型, 并耦合基于树干木质部导管水

势的冠层气孔导度与蒸腾模型, 模拟了华北落叶松

林分小时水平树干内的水分传输过程, 初步分析了

树体储水利用及其与环境的关系, 结果表明: 华北

落叶松树体储水日蒸腾中树体储水贡献率约为

25.5%; 蒸散是华北落叶松树体储水利用的驱动因

子, 当潜在蒸散大于4.9 mm·d–1后, 由于蒸腾受限, 
树体储水利用降低; 土壤水分是树体储水利用的限

制因子, 随着土壤水分的降低, 树体最大储水量降

低, 树体储水利用量受到限制。 
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