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摘  要 

□□植物葉部是森林養分主要的匯積處，藉由冠層葉部養分組成，有助於瞭解植

物對養分的吸收利用，及反映生立木之營養狀況。為暸解各養分於台灣扁柏

(Chamaecyparis obtusa var. formosana)林木冠層空間內的分配樣式與其影響因子，

本試驗於台灣東北部之棲蘭山區選定三個林分進行研究，分別為未經干擾之老熟

林、經林地枯倒木整理之老熟林及天然次生林，其中兩老熟林分別擁有 6 株樣木，

而次生林則包含 12 株樣木。本研究將樣木冠層分為 6 個空間位置，自 2006 年 1

月至 2007 年 12 月逐月採取冠層各空間位置之葉部樣本，並取其奇數月分進行葉

部全碳、全氮、鉀、鈣及鎂濃度之分析；另於 2007 年 11 月採集土壤樣本以進行

土壤基本性質分析。結果顯示台灣扁柏冠層葉部養分受到季節、生育地土壤肥沃

度以及不同的冠層空間等因子之影響，而具有不同的動態形式。整體而言，不同

程度之林地擾動使土壤環境有異，進而影響冠層氮、鈣及鎂於林分間之差異。季

節動態方面：碳、氮素隨生長季開始增加，且兩者於生長季後期均有再移轉之現

象(轉移對象可能是繁殖體，如雌毬果)；休眠時期唯碳素持續累積而氮素則伴隨枯

老葉凋零進行養分再移轉至新鮮葉片中。鉀於生長季時隨大量新鮮組織建構而受

稀釋，且於颱風季節具有明顯的淋洗效應。相對來說，鎂及鈣之季節效應較為微

弱。空間分布方面顯見老熟林及次生林分之冠層已達最佳碳分配。各養分方面：

老熟林受光適應及冠層結構較稀疏之影響，隨冠層垂直高度位置越高而氮濃度降

低；反之，次生林因林分密度高的影響，顯見頂層-外幅達氮濃度最高的表現。由

於鉀與氮均是參與光合作用過程的重要養分元素，故於林分間的分配樣式近乎一

致。三個林分之鈣與鎂濃度均以樹冠內側高於外幅，且因冠層位置高度越高具有

較大量的新鮮葉片之影響，鎂濃度因此隨冠層位置越高而遞減。 

 
關鍵字：棲蘭山、冠層養分分布樣式、養分季節趨勢、台灣扁柏
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Abstract 

□□As a major nutrient sink in a forest, knowing the canopy foliar nutrient components 

will enhance our understandings to the nutrient uptakes and utilizations of trees. To 

understand the within canopy nutrient allocation patterns and the factors influencing the 

patterns of Taiwan yellow false cypress (Chamaecyparis obtusa var. formosana), we 

selected three Taiwan yellow false cypress stands in the Chilanshan area, northeastern 

Taiwan. The three stands represented an undisturbed old-growth stand, an old-growth 

stand subjected to salvaging operations, and a naturally regenerated second-growth 

stand. Six trees were selected in each of the two old-growth stands, whereas 12 trees 

were selected in the second-growth for analysis. Six foliar samples were collected per 

tree from six positions of a canopy every month since January, 2006 to December, 2007. 

The odd month samples were then analyzed for concentrations of total carbon (TC), 

total nitrogen (TN), potassium (K), calcium (Ca), and magnesium (Mg). Soil properties 

were analyzed from soil samples collected in November, 2007. 

The study showed that the canopy nutrient dynamics of Taiwan yellow false 

cypress were influenced by seasons, site fertility, and canopy positions. As a whole, 

there were significant differences of foliar N, Ca and Mg concentrations among the 

three stands, which were affected by site nutrition conditions. With respect to the 

seasonal dynamics, foliar C and N increased with the onset of the growing season, and 

were translocated (likely to the reproductive organs) in the late growing season. In late 

fall, foliar N was retranslocated from the senescent leaves to the younger ones. There 

was a strong dilution effect of foliar K in the growing season and a leaching effect in the 

typhoon season. In contrast, no strong seasonal trend was detected for the foliar Mg and 

Ca concentrations. In all three stands, optimizing carbon production could be used to 
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explain the within canopy nutrient allocation patterns. In general, the foliar N 

concentration decreased with increasing vertical canopy position in the old-growth 

stands, which were relatively sparse. In contrast, due to a high stand density of the 

second-growth stand, foliar in the outer-top canopy position had the highest N 

concentration. Because K and N were both major nutrients related to photosynthetic 

process, their within canopy spatial patterns were almost identical in all three stands. 

The foliar Ca and Mg concentrations were higher at the inner than at the outer canopy 

positions in all three stands. The foliar Mg concentration decreased with increasing 

vertical position, as the top canopy position usually has a large amount of younger 

foliage. 

Keyword: Chilanshan, nutrient allocation patterns, seasonal nutrient trends, Taiwan 

Keyword: yellow false cypress 
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1. 前言 Introduction 

□□養分動態(nutrient dynamics)是目前眾所關切的森林生態系議題。舉凡生態系中

的物質循環皆與養分收支及能量傳遞有關。藉由森林養分動態的暸解，近可細說

構成森林的基本條件(Chapin, 1980)，遠可論及森林演替(succession)各階段物質與

能量的調控狀態。期望可藉由森林之養分動態之瞭解，依照不同樹種其相異的養

分生理調節，及不同林分之相異的養分循環機制，作為森林生產量的推估，以及

輪伐或復育等作業的評估，使森林經營實務更加完善(Turner and Singer, 1976; Wang 

and Klinka, 1997; Ma et al., 2007)。 

1.1 森林養分循環概述 

□□生態系的養分動態泛指物質的輸入(input)、輸出(output)與轉換(transformation)

的過程(Perry, 1994; Waring and Running, 2007)。森林生態系中，經由大氣沉降

(atmospheric deposition)、土壤母岩風化作用(weathering)、生物性固氮作用(biological 

nitrogen fixation)等機制以獲得養分的輸入；養分輸出或釋放的途徑則包含土壤沖

蝕(soil erosion)及淋洗作用(leaching)，當林火發生或林地遭受人為砍伐、修枝等干

擾時，將會直接或間接地加速影響上述養分釋放的速度(Perry, 1994)。 

□□系統內養分循環(intrasystem nutrient cycle)是養分由土壤至森林冠層復回到土

壤的過程(Eaton et al., 1973)。森林地上部植物吸取土壤養分，以獲取維持生命及組

織建構的元素需求；配合當地的環境條件，植物體藉由內部再循環(internal recycling)

將養分作有效及適當的分配與利用。隨著季節變換，大量的地上部組織以枯落物

(litterfall)的形式凋落於林地，而地下根部的死亡碎屑(detritus)和崩解(break down)

所代謝之有機分泌物(exudates)最終經分解作用而迴歸土壤。此外，在雨量豐沛之

森林生態系中，透過樹冠的淋洗作用及樹幹流(stemflow)等途徑，不需經由植物組

織的分解，亦可直接將養分回饋至土壤(Perry, 1994; Waring and Running, 2007)。 
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1.2 冠層葉片養分於生態上代表之意義 

□□冠層枝葉是森林養分主要的匯積處(sink)。在樹木整體生物量中枝葉所佔的比

例雖小，卻富含一半以上生長所需的主要養分元素(Turner and Singer, 1976; Prescott, 

2002)。粗放地估計林木各新鮮組織所含的養分元素濃度(單位重量之養分含量)，

細小的枝條及根部約為葉片的 50-70%；粗大的枝條及根部則約為葉片的 20-30%；

主幹僅佔葉片的 10-20% (Perry, 1994)。林木冠層葉片依據生長發育的季節週期，可

區分為枯枝落葉(leaf litter)及新鮮葉片(fresh leaf)兩種形式。 

1.2.1 枯枝落葉 

□□由植物釋放於土壤的養分物質主要來自於枯落物的分解。Prescott (2002)在洛

磯山脈之三種林分之研究中，曾指出冠層枯落物於林地上經分解所釋放的氮量，

經 40 年模擬計算後，其貢獻遠高於地面植被及大、小型木質殘材(woody debris)。

由於冠層決定了大部分的枯枝落葉量，此類枯落物經腐敗分解而進入土壤層之養

分是植物體內營養元素的主要來源(source)。此外，枯落物所含的木質素對氮濃度

之比值，對於分解作用、土壤內氮礦質化速率及土壤層有機質的累積影響極為顯

著(Prescott, 2002; Inagaki et al., 2007)，研究也顯示枯落物含氮量與土壤氮肥力

(fertility)間有良好的正相關(Prescott et al., 2000)。而對於多年生植物來說，其葉部

枯落物之氮濃度的倒數(相當於單位氮含量可生產之葉部乾重)亦為地上部氮利用

效率(nitrogen-use efficiency)極佳的判定指標(Inagaki et al., 2007)。因此，葉部枯落

物養分於森林生態方面極具重要性。 

1.2.2 新鮮葉片 

□□新鮮的葉部養分(foliar nutrients)組成反映植物對養分的吸收利用，故可用來評

估生立木的營養狀況(Zhang and Allen, 1996)。林木生長與土壤肥力息息相關，在養

分缺乏的土壤環境中可能降低林木之養分有效性，進而限制其生產量之多寡(Wang 

and Klinka, 1997)。葉部養分對生育地品質之反應除了應用在森林經營外，許多農
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藝學家早已利用葉部養分濃度之比值作為農作物的綜合性營養診斷(Diagnosis and 

Recommendation Integrated System, DRIS) (Perry, 1994)，由此可知葉部養分分析技

術在應用科學上的重要性不容忽視。 

1.3 植物葉片中各營養元素之特性 

□□與植物生長相關的養分按其需求多寡可分為巨量元素(macroelement)與微量元

素(microelement)。巨量元素包含碳、氫、氧、氮、磷、硫、鉀、鈣及鎂等；微量

元素則如硼、氯、錳、鐵、銅、鋅、鉬及鎳等(Perry, 1994)，本研究著重於巨量元

素中的碳、氮、鉀、鈣及鎂。在植物體中，碳元素源自大氣中的二氧化碳(CO2)，

經由暗反應促使 CO2 還原成糖，而後四者則是植物從土壤層主動吸收的營養元素。

以下分別概述各項元素在葉片中的功能性及重要性： 

1.3.1 碳 (Carbon, C) 

□□有機質主要由碳、氫及氧所組成，尤其以碳在活組織內含量最高(可達 40-60%

之乾物重量)。常見的碳化合物分子型態有碳水化合物、脂肪酸、烯類及酚類化合

物等。大部分的碳化合物是植物組織的骨架(如纖維素及木質素)，具有支持的功

用；其次則是負責能量之儲存(如醣類及澱粉)；少部分烯類及環狀化合物則可用以

抵抗食草動物、病原體或紫外線的侵略與傷害(Perry, 1994)。 

□□冠層葉片仰賴光合作用進行而獲得碳元素，按照不同功能性可以分為結構性

碳(structural carbon)及非結構性碳(non-structural carbon) (Niinemets, 1997)。結構性

碳是構成細胞壁的成分，以高分子多醣體形式的纖維素、半纖維素及木質素(lignin)

等為主；非結構性碳則包含各種小分子醣類如葡萄糖、蔗糖及澱粉(Hoch et al., 

2003)，其餘則是碳含量較少的植物二次代謝物如單寧(tannins)、樹脂、樹膠、萜類

(terpenes)、色素、脂肪、生物鹼(alkaloid)及蠟(wax)等(Horner et al., 1988)。 
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1.3.2 氮 (Nitrogen, N) 

□□氮是高等植物維持生長最重要的元素，與光合作用及呼吸作用密切相關，因

而影響林木之生產量(production)。葉片組織中，氮化合物之分布包括葉綠素(約含

6%的氮)、葉綠素蛋白、電子傳遞鏈蛋白及三磷酸腺苷(adenosine triphosphate, ATP)

等合成酵素中(Field and Mooney, 1986)。與光合作用相關的蛋白質中約含有 16%的

氮，是決定二磷酸核酮糖(ribulosebisphosphate, RUBP)之再生能力與羧化反應

(carboxylation)進行的主要物質(Kull and Niinemets, 1998)。 

1.3.3 鉀 (Potassium, K)、鈣 (Calcium, Ca)及鎂 (Magnesium, Mg) 

□□植物體內也富含一部分來自土壤母岩風化而成的金屬元素，由於多為一價或

二價，且具游離性之元素，此類土壤養分的有效性與植物所能吸收的量密切相關，

對於組織的建構或植物生理反應亦有其重要性。 

□□鉀影響植物組織內許多生理過程，包含滲透調節、氣孔開闔、光合作用電子

傳遞及調控細胞內多種酵素系統的活性。鈣可以維持細胞膜的完整性，是中膠層

(middle lamella)的成分之一，在細胞分裂與延長扮演重要角色。 

□□高等植物葉片的葉肉細胞是最活耀的光合作用組織，葉肉細胞具有許多葉綠

體(chloroplast)，內含能吸收光能之葉綠素(chlorophylls)，且葉肉細胞內 15-20% 的

鎂便存在葉綠素分子之中。葉綠素分子是由紫質(porphyrin)骨架帶著一個羧基的側

鏈與葉綠醇(phytol)組成，而紫質便是由鎂原子為中心之紫質環(porphyrin ring)為主

體，故鎂為重要的葉片結構物。此外鎂也是光合作用能量傳遞的橋樑，居於光合

酵素與 ATP 或二磷酸腺苷(adenosine diphosphate, ADP)分子之間調控反應的進行

(Perry, 1994; 柯勇， 2002)。植物葉片組織中巨量營養元素的可移動能力

(transportability)以鉀最佳；一般而言鈣與鎂屬於植物體中難移動之養分元素，其中

鎂之移動能力稍高於鈣 (Larcher, 1995)。 
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1.4 葉部養分的季節性變動 

□□植物的生長受到生育地的影響極大，包含了雨量、氣溫、土壤性質及地形等

環境因子，往往這些生育地因子的變化與植物物候的變動並非一致。植物組織內

的養分濃度隨著季節而改變(van den Driessche, 1974)，尤其生長季與休眠期之葉部

養分濃度有明顯的區別，一般而言各種養分於休眠期時的狀態較為穩定(Zhang and 

Allen, 1996; Winborne, 2001)。運用長時間對養分的監測而得到的養分波動的連續

趨勢，將更有利於釐清影響冠層動態之環境效應、個體生理機制影響及季節時序

之效應。故季節性或連續性的調查於冠層養分動態之研究是必要的。 

1.5 冠層葉部各組成分分布與動態 

□□冠層葉部營養狀態可以反應生育地的肥沃度，而冠層內部差異反應資源分

配，並受其生長策略、所在的氣候環境、生態系擾動及演替等多變因交互作用的

影響，於生態上牽涉的層面廣泛且複雜(van den Driessche, 1974; Turner et al., 

1977)。冠層具有三維立體的結構特徵，為了探究冠層養分的分布情形，分割冠層

空間便是最佳的表現方式，期望以相對的冠層位置空間，針對各種氣候微環境

(climate microenvironment)與空間梯度的關聯性給予適當的詮釋。 

□□眾多因子均會促成冠層內微環境產生差異，其中以光照的影響最為直接且關

鍵。光照是影響冠層內能量差異的來源，林木為了維持生長，必須仰賴太陽輻射

供給能量以激發光合作用的進行，因此過去許多研究證實，光子通量密度

(photosynthetic photon flux density, PPFD)在冠層頂端為最高，隨著冠層內垂直高度

越低而遞減(Hirose and Werger, 1987; Hikosaka et al., 1994; Kull and Kruijt, 1999; 

Han et al., 2003)，此種垂直方向的梯度差異(gradient variance)是否影響植物體內養

分的利用與分配？分配的機制又是如何？以上都是目前冠層養分研究最關切的重

點。 
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□□養分於冠層的分布亦受冠層鬱閉程度影響。鬱閉的(closed)冠層足以使樹冠內

之光有效性梯度落差高達 50 倍左右(Niinemets, 2007)。從已鬱閉之美國赤松(Pinus 

resinosa)的冠層養分之研究發現，由於底層葉部受到強烈的遮蔽效應，可接收之光

量因此顯著低於頂層，進而造成底層之光合速率低落，使底層葉片於新葉生長時，

由於碳水化合物增加所產生的養分稀釋效應(dilution)較頂層弱，故反映出底層葉部

養分濃度顯著高於頂層之趨勢。反之，較開闊(open)之黑雲杉(Picea mariana)冠層

中，底層枝條間受遮蔽之程度較低，因此以受光度高之頂層葉部養分濃度較高(van 

den Driessche, 1974 )。 

□□冠層養分的分布與植物生理活動及物候調節有關。一般而言，多年生之針葉

樹在一年內的發展可分為三個主要的生長階段：首先為冠層生長階段(crown growth 

phase)，此階段包含了小枝與葉片的生長；接著為幹生長階段(stem growth phase)，

是主要的木質枝幹生產的時期；最終為再補給階段(recharge phase)，相當於休眠季

節，是植物組織停止生長、活力最低的時期(Hatcher, 1990)。此外，依照各種養分

元素在植物體中的功能性，分布形式也有差異(van den Driessche, 1974)。 

1.5.1 冠層碳分布之相關研究 

□□葉部碳濃度受光適應機制(light-acclimation mechanism)所影響而具空間梯度之

差異(Leal and Thomas, 2003)。就結構性碳含量與樹高之關係而言，Vance and Zaerr 

(1991)的研究發現，落磯山黃松(Pinus ponderosa var. scopulorum.)及美國黃松之苗

木藉由遮蔭處理促使可獲取之光量降低後，葉片中纖維素的含量顯著低於未遮蔭

處理之苗木；一種名為 Salix aquatica 的柳屬植物與歐洲山毛櫸(Fagus sylvatica)之

葉片隨著光的有效性增加其所含之木質素亦增，且木質素較其餘碳水化合物含有

更大量的碳素及能量(Waring et al., 1985; Niinemets, 1997)。此外，亦有研究指出隨

冠層垂直位置的高度越高而相對光度越高，非結構性碳之含量亦有遞增之趨勢

(Fjeld, 1992; Wullschleger et al., 1992; Niinemets, 1997)。 
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1.5.2 冠層氮分布之相關理論及假說 

□□林木行光合作用倚賴冠層葉片及光照，組織內養分提供葉片的建構及活力之

維持，尤以光合蛋白質(photosythetic protein)成分中的氮為首要(Franklin and Ågren, 

2002)。因此許多研究著重於氮元素之冠層養分分配之假說或理論，期望藉此更加

瞭解植物體對養分的吸收與利用機制。 

(1) 葉片轉移模式 (leaf turnover model) 

□□Hikosaka (2005)整合近幾年來的各項冠層葉氮含量之研究，以植物生理生態反

應與植物生存策略兩個角度切入冠層的動態機制，並建立葉片氮含量轉移模式。

假設一個穩定且成熟的冠層，經由土壤吸收之氮含量與葉片凋落後所釋放回環境

中之氮含量相等，且冠層內不因外力流失之氮元素可藉由葉片的生理過程，達到

最有效的傳遞及最佳的分配，則冠層結構將依照植物體的生長時序，藉由養分的

動態流通，以達到冠層隨生長而向上發展之目的。 

□□具體言之，冠層的光合作用速率決定了葉片的生產量，藉由葉片之生產得以

促使冠層發展。土壤的氮經由植物體的吸收運送至冠層葉片組織，使得葉片組織

中的氮濃度以及葉面積均提升。當葉片量逐漸累積，部分因受遮蔭而無法有效貢

獻光合作用能力之老葉及陰葉(shade foliage)因此凋落。然而植物所尋求的生存策

略，大多以達到最佳成長為目標，因此當受遮蔭之老葉即將凋落前，植物體會將

部分氮再移轉(retranslocate)至冠層內仍存留的葉片中並繼續被利用，以利增進光合

作用效率，使冠層氮含量達到最理想化。而進行養分調控， 

(2) 氮分配理論 (nitrogen allocation theory) 

□□木本植物中，因葉片伸展而造成冠層立體空間內具有層次交疊的現象，某些

葉片組織受限於較少且較難獲取光量的冠層位置，因而驅動了植物體對氮資源分

配的妥協(trade-off)調控(Mooney and Gulmon, 1982; Hollinger, 1996)。一般認為，空
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間冠層之氮元素是依據每日光子通量密度(daily photosynthetic photon flux density, 

daily PPFD)而進行分配，且兩者間具有一定的相關性(Lavender and Carmichael, 

1966; Morrison, 1972; Comerford, 1981; Schoettle and Smith, 1998; Winborne, 2001; 

Han et al., 2003; Nippert and Marshall, 2003; Finzi et al., 2004; Will et al., 2004)。例如

Schoettle and Smith (1998)便指出，美國柱松(Pinus contorta ssp. latifolia) 之 daily 

PPFD 隨冠層垂直位置的高度越高而遞增，且冠層氮分布與 daily PPFD 成正相關。 

□□Field (1983)更進一步提出最適葉部氮分配。由於冠層內每單位氮之光合作用

臨界收穫(marginal photosynthetic gain)恆定，為使冠層光合作用達最高效率，將依

照冠層中可接受之光合活性輻射(photosynthetically active radiation, PAR)量之高

低，直接進行分配，故頂層之氮濃度多半較底層高(Richardson, 2004)。 

(3) 光適應下之葉片塑性 (foliar plasticity) 

□□然而實際狀況下，氮的冠層分布仍涉及許多植物體自身生理因子或是外在環

境因子。從葉片生理表現方面著眼，陽葉(sun foliage)與陰葉是反映最適光合作用

效率的馴化結果(van den Driessche, 1974; Brooks et al., 1994; Brooks et al., 1996)。簡

而言之，陽葉是高光下適應的結果，陰葉則是低光下的產物，且兩者與冠層位置

有高度相關性：陽葉多分布在樹冠頂層及外幅，而陰葉多位於樹冠底層及內側。

在生理、解剖學及型態上，陽葉之寬度(needle width)、厚度(needle thickness)、橫

切面積(cross-sectional area)、質量(needle mass)、氣孔密度(stomatal density)及維管

素橫切面積 (vascular bundle cross-sectional area)等各項葉部塑性均高於陰葉

(Richardson et al., 2001)，且由 Richardson (2004)研究中亦顯示包括氮、磷、鉀、鈣

及銅等養分濃度均以陰葉顯著高於陽葉。對葉部氮濃度而言，光適應下之冠層氮

分布樣式與最適氮分配之樣式完全相反。 
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1.5.3 冠層鉀、鈣及鎂元素分布之樣式 

□□鑒於各養分之功能性，可發現過去許多研究特別對氮之冠層分布極為重視，

因此延伸出上述各段之假說及分配理論。冠層鉀、鈣及鎂分布機制常受生育地土

壤環境之影響，故少有歸納性的分配理論或模式。綜合表 1 之各項研究，相較於

氮之冠層分配樣式較為複雜，許多特別之分配樣式僅能就該生育地條件而給予闡

釋，這也是本研究之所以加入此三種養分元素之討論的目的。整體而言，冠層葉

部鉀分布的相關研究中(表 1)，隨冠層垂直位置的高度越高而養分濃度遞增或遞減

之趨勢各有說法且各佔半數；葉部鈣濃度隨冠層垂直位置的高度越高而遞減的研

究佔多數；冠層的鎂元素則較趨向在冠頂具有較高濃度之表現。 

1.6 大尺度林分下之冠層養分動態 

□□若將尺度推及整個林分的冠層養分之分布，於生態上更具意義，也更能增加

森林經營決策上的依據。森林生產量是經營管理上的要點，如同藉由立木蓄積量

可反映該森林之碳吸存量，林分之冠層養分情況則是評估森林生產力及生育地品

質的指標(Wang and Klinka, 1997)。 

□□林分空間尺度方面，生育地土壤養分有效性亦影響林木冠層養分之分布。德

達松(Pseudotsuga menziesii var. menziesii)與輻射松(Pinus radiata)在缺乏鉀的生育

地，冠層鉀分布隨冠層垂直位置的高度越高而遞增；位在鉀有效性較高的生育地

中，冠層鉀分布則隨冠層垂直位置的高度越高而遞減(van den Driessche, 1974)。 

□□時間尺度分面，許多生物的(biotic)與物理的(physical)因子隨著時間尺度而多

變，並對該時期的植物社會有劇烈的影響。生物的因子包括個體之間的資源競爭

行為，物理因子則包括自然或人為的擾動(disturbance)；成熟至演替後期的森林受

生物因子影響甚鉅，相較之下，演替早期的森林便對物理因子的反應較激烈(Parrish 

and Bazzaz, 1982)。要同時比較不同演替時期之林分對冠層養分動態的影響，礙於

材料的取得不易，因此相關的研究較少，也是本研究所希望能探討的方向之ㄧ。 



 10

1.7 檜木之分布及其重要性 

□□檜木泛指柏科(Cupressaceae)、扁柏屬(Chamaecyparis)植物(Huang, 1994)。全世

界的檜木共有六種，包含一變種(李素華，1995)。檜木的生長史悠久，可推及兩億

年前之古大陸時期，受板塊移動的影響使其分布間斷。經過地質劇烈變動後，今

日沿著北美洲東部沿岸至太平洋海域一帶之溫帶雲霧帶霧林區均能發現檜木的蹤

跡(Zobel, 1998)。台灣本島擁有台灣扁柏(C. obtusa var. formosana)及紅檜(C. 

formosensis)兩種檜木植物，兩者具有相似之生態振幅，唯對於濕氣之反應不同。

紅檜較台灣扁柏耐濕及耐貧瘠性環境，因此紅檜常分布於潮濕狹谷之山腹，而扁

柏則常出現在急峻的山腹或山脊。於台灣本島之天然分布上，紅檜南起自北緯 22˚ 

35' 南大武山一帶、北迄 24˚ 49' 北插天山一帶；台灣扁柏則南起自北緯 23˚ 28' 新

高山一帶、北迄 24˚ 46' 烏嘴山一帶。受到濕度與雨量的影響，阿里山以南之山脈

即不見有台灣扁柏之分布(郭寶章，1995)。由於檜木材具有極佳的材質、高強度、

耐腐朽及抗蟲等特色，林業生產上有極高的經濟價值；再者，台灣扁柏與紅檜皆

屬台灣特有種裸子植物，於森林保育方面之重要性不容忽視(王震哲，2000；洪富

文等，2000)。 

□□本研究以台灣扁柏為試驗樹種。其分布於中北部中海拔 1300-2800 m 之山區，

可成純林，或與紅檜混生組成針闊葉混淆林之優勢樹種(柳榗，1975；李素華，1995；

王震哲，2000)。台灣扁柏之樹高可高達 40 m，胸徑可寬達 3 m，樹幹通直，樹皮

外觀具有深刻裂紋。其葉呈鱗狀葉，並互相重疊成瓦狀，葉之前端為鈍型。成熟

毬果為球狀，直徑約 10-11 mm，具 8-10 片鈍狀果麟。種子具薄翅，直徑約 4 mm 

(Huang, 1994)。台灣扁柏之生長可長達 1500 年，高齡及聳立的外觀使其有神木與

巨木之別稱。位於本島北部的棲蘭山區是臺灣扁柏族群最豐富的地區之一，此山

區擁有多個以台灣扁柏為優勢樹種之相異林相，包括 40-50 年生的天然更新次生

林、成熟林以及約 500 年生之老熟林等(程膺，1999)，由於此區提供多樣化之台灣

扁柏林分，更可增加本研究目的之廣度。 
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1.8 檜木冠層養分之相關研究 

□□過去有許多關於針葉樹種冠層養分的相關文獻與成果(表 1)，但針對檜木之研

究卻佔少數，由於檜木在林業經濟與生態保育上有其重要性，且身為溫帶雲霧森

林中極具特色的物種，因此，對其冠層養分資源的分布狀況有深入探討之必要。 

□□Zobel and Liu (1979)曾研究台灣兩種約 17 個月大之檜木小苗，發現其新鮮葉

部養分的季節效應明顯；受土壤基質的養分含量差異之影響，野外個體和栽培個

體的葉部營養狀況差異極大。 

□□Hatcher (1990)也針對 22-31 年生的羅森檜(C. lawsoniana)進行不同葉齡、季節

性的養分監測。其發現一年生的葉部氮濃度較當年生葉(未成熟葉)高，且較老的葉

片其氮濃度於春季時有短暫遞減的趨勢。 

□□Kao et al. (2000)於鴛鴦湖自然保留區台灣扁柏林分內，探討大氣中 CO2 與穩

定性碳同位素比值(δ13C)在冠層梯度上的垂直變化，以及維管束植物和附生植物間

的 δ13C 比值(δ13Cleaf)。其結果顯示樹冠底層具有較高的 CO2 濃度及較低的 δ13C；

台灣扁柏葉片及其附生植物樣本中的 δ13Cleaf 也隨樹冠高度增加而遞增。 

□□Kao et al. (2004)同樣於鴛鴦湖自然保留區內，對台灣扁柏成熟葉及黃化老葉進

行不同季節的養分元素分析。老葉中的氮、磷和鉀含量均顯著低於成熟葉，顯示

葉片凋落前其營養元素有流失或被移轉之現象，其中以鉀之遞減量最多。 

□□統整過去關於檜木冠層養分的研究中，未曾探討過營養元素在其冠層空間位

置的分布情形，是本研究期望進一步深入之價值。 
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1.9 研究目的 

□□將本研究之目的總結如下： 

(1) 以各月份之分析，試解釋台灣扁柏冠層葉部養分之季節性動態。 

(2) 藉由冠層空間位置的劃分，建立台灣扁柏葉部碳、氮、鉀、鈣及鎂濃度與冠

□□層空間位置間的關係。 

(3) 比較棲蘭山區內不同的台灣扁柏林分特徵，探討可能影響冠層葉部組成分布

□□之各項因子。 

□□整體而言，本研究克服過去受限於樹高而無法到達林冠的困難，即使以樹塔

作業可到達林冠採集，卻僅能侷限在小樣本數的分析。本研究將攀樹方法應用於

冠層採樣，由於機動性較高，更有助於同時解釋冠層時間及空間的養分動態；並

且期望能以較多的樣木重複數，呈現區域性林分之狀況，補足對台灣扁柏地上部

養分循環之瞭解。日後若能進一步結合林分內枯落物、地下部、土壤層養分收支

之相關研究，便能更完善地去描述兼具經濟及生態保育價值之台灣扁柏，其系統

內養分循環機制。 

□□本研究之延伸目的，則是將相同的分析方法運用在區域性之不同林分。棲蘭

山區擁有不同年齡或不同演替階段之台灣扁柏，無論生理或環境條件是否相似，

其皆能佔據一定規模的林地，即便生長過程中具有不同程度之擾動介入，亦能以

優勢純林的樣貌呈現。結合眾多屬於表象的相似條件，屬於內在的養分及資源分

配是否也有相似的樣式？皆是本研究最引人關切之處。
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表 1. 與冠層空間養分分布相關之研究及其結果概要。 

Trends of nutrients within tree canopies 
Species 

Tree age 
(yr) 

Foliage age 
(yr) Site characters 

N K Ca Mg 

Pinus resinosa & Pinus strobus (White, 1954) 12 1 plantation n.r. Bot > Top n.r. n.r. 

Pinus radiata (Will, 1957) 26 C, 1, 2, 3, 4, 5 plantation no trend Bot>Top Bot>Top no trend 

Pinus resinosa (Madgwick, 1963) 32 

(well site) 

1, 2, 3 plantation Bot>Top Bot>Top Bot >Top Bot>upperMid≒ 

Top>lowerMid 

Pseudotsuga menziesii (Lavender and Carmichael, 1966) n.r. n.r. n.r. Top>Bot Top>Bot Bot >Top Top>Bot 

Pinus banksiana (Morrison, 1972) 30-33 1, 2, 3 natural stand no trend Top>Bot Bot >Top no trend 

Abies balsamea (Morrison, 1974) 24-31 1-3 plantation leader is higher leader is higher Bot>Top (2, 3) leader is higher 

Pinus resinosa (Comerford, 1981) 49 C, 1 plantation Top>Bot Bot >Top n.r. n.r. 

Pinus rubens (MacLean and Robertson, 1981) 15, 30, 90 new, old natural stand Top>Bot Top>Bot  

Bot>Top(90 yrs) 

Bot>Top 

(15, 30 yrs) 

Top>Bot 

(30, 90 yrs) 

Abies fraseri (Hockman et al., 1989) 5 C, 1, 2 plantation no trend Top>Bot (C) min. in Mid. min. in Mid 

Larix decidua (Myre and Camiré, 1996) 22 C, 1, 2 plantation Bot>Top Top>Bot Top>Bot Top>Bot 

Pinus taeda (Zhang and Allen, 1996) 11 C, 1 plantation Top>Bot Top>Bot Bot >Top Bot >Top 

Pinus contorta ssp. latifolia (Schoettle and Smith, 1998) 90 1-4 natural stand Top>Bot (n.s.) n.r n.r n.r 
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表 1. (續)        

Pinus taeda (Winborne, 2001) 8 n.r. plantation Top>Bot Top>Bot Bot>Top no trend 

Abies grandis & Pseudotsuga menziesii var. glauca 

(Nippert and Marshall, 2003) 

n.r. 1 plantation Sun>Sh n.r. n.r. n.r. 

Pinus densiflora (Han et al., 2003) 80 2, 4, 6, 7-9 natural stand Top>Bot 

Out>In 

n.r n.r n.r 

Picea rubens & Abies balsamea (Richardson, 2004) n.r. 1 natural stand Sh>Sun Sh>Sun Sun>Sh Sun>Sh (n.s.) 

Pinus taeda (Finzi et al., 2004) 3 C, 1 plantation Top>Bot (C) 

Bot>Top (1) 

n.r n.r n.r 

Pinus taeda & Pinus Elliottii (Will et al., 2004) 4 C, 1 plantation Bot>Top 

(older foliage) 

n.r. n.r. n.r. 

Definition of abbreviations: 

□C: foliage of current year; 1: foliage of 1-year old; 2: foliage of 2-years old; 3+: foliage of 3-year old or older than 3 years 

□Mid: foliage of middle layer of a canopy; Bot: foliage of bottom layer of a canopy; Out: foliage of outer layer of a canopy; In: foliage of inner layer of a canopy 

□Sh: shade foliage; Sun: sun foliage 

□n.s.: not significant (atα=0.05); n.r.: not reported 
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2. 研究區域概述 Site Description 

2.1 地理位置 

□□本研究的三個森林試驗地位於臺灣東北部東經 121˚ 21'，北緯 24˚ 30' 附近之

棲蘭山地區(圖 1)；地處雪山山脈北段，全區跨越大漢溪和蘭陽溪流域上游地區(賴

宜鈴，2006)。棲蘭山地區於行政區分別隸屬於宜蘭縣、桃園縣及新竹縣；林業上

涵括太平山事業區與大溪事業區，現今由行政院國軍退除役官兵輔導委員會榮民

森林保育事業管理處管理，兩事業區營林總面積達 88168 ha (黃進和，1995)。 
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圖 1. 研究樣區圖。(GIS 資料來源:中央研究院計算中心 GIS 小組) 

“●”為試驗地位置：MY－原始老熟林；M130－經整理之老熟林；Y14K－天然更新次生林。 

2.2 氣候概況 

□□棲蘭山區屬暖溫帶森林，位於台灣山地植群帶之櫟林帶(Quercus zone)，常伴

隨盛行雲霧(prevalent cloud)的發生(Su, 1984)，亦稱為山地雲霧森林(montane cloud 

forest)。氣候上深受東亞季風的影響，具有明顯的季節性，全年無乾季。近乎終年

起霧，每年平均霧日數可高達全年日數之 94%，且雲霧籠罩時間長，東北季風、

風向與地形等因子的效應下使得冬季起霧比例高於夏季(賴宜鈴，2006)。颱風主要
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發生在夏季 7 月到 10 月，常伴隨著極高的降雨量。根據 Lai et al. (2006)從 1994 年

到 2005 年的氣象資料顯示，此地之年均溫 12.7°C、2 月最冷月均溫為 5.9°C、7 月

最暖月均溫為 18.1°C、年雨量 3396 mm。 

2.3 試驗地點與植物組成概況 

□□本研究以台灣扁柏為試驗對象，藉由棲蘭山區的經營歷史創造出不同的台灣

扁柏林相，選定其中三個林分作為本研究之試驗地(圖 1)，林分間的差異包含了高

對比的林分年齡，以及經過不同程度之擾動，提供本研究試驗上極佳的對照。 

a. 鴛鴦湖附近原始老熟林 (MY) 

□□此林分鄰近鴛鴦湖自然保留區，海拔約為 1700 m；MY 樣區之地形大致平坦。

此區近乎無人為活動之擾動，為一原始的台灣扁柏老熟林，推測老熟個體之樹齡

均有 500 年以上。由於高密度的倒木堆覆於林地上，導致許多底層植物難以立足

於地表，因而植被覆蓋度相對於另兩者試驗地相對較少(僅就野外觀察，並無法以

數據呈現)。此林分中第一層樹冠以台灣扁柏最具優勢，胸徑約在 80 cm 至 1 m 左

右，其餘優勢樹種以台灣鐵杉(Tsuga chinesis)次之；第二層林木以白花八角(Illicium 

philippinense)最佔優勢，其他較重要之優勢植物有台灣杜鵑 (Rhododendron 

formosanum)、台灣扁柏、厚皮香(Ternstroemia gymnanthera)，昆欄樹(Trochodendron 

aralioides)、深山野牡丹(Barthea barthei)、高山新木薑子(Neolitsea acuminatissima)、

台灣鵝掌柴 (Schefflera taiwaniana)、長果紅淡比 (Cleyera japonica)、台灣樹參

(Dendropanax pellcidopunctata)及阿里山茵芋(Skimmia arisanensis)等；地被植物則

以台灣瘤足蕨(Plagiogyria formosana)最常見亦最佔優勢，但因溼度甚高，故地面

常覆蓋大量之苔蘚類植物，其覆蓋度常達 50%以上；著生植物種類甚多，以細葉

蕗蕨(Mecodium polyanthos)、肢節蕨(Arthromeris lehmanni)、波氏星蕨(Microsorium 

buergerianum)、石吊蘭(Lysionotus pauciflorus)、台灣一葉蘭(Pleione formosana)等

較為常見(王震哲，2000)。 
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b. 經林地枯立倒木整理移除之老熟林 (M130) 

□□此樣區位在棲蘭山區 130 線林道，海拔約為 1500-1650 m，坡度約 20-40˚，坡

向為東南－東北。1996-1997 年間，森林保育處曾對此林分施行枯立倒木移除作

業，面積超過 30 ha；1998 年 2-3 月實施更新復育作業，清除斷面積直徑 10 cm 以

下之雜木，經整地後，於林下栽植二年生之裸根檜木苗，同時配合中耕培土方式

整地，保留木則進行天然下種更新作業(林進龍，2007)。此區為台灣扁柏純林，亞

冠層之闊葉樹稀少，地被植物覆蓋度約 30% (Chang et al., 2001)。 

c. 天然更新次生林 (Y14K) 

□□此樣區位在 100 線林道約 14 km 處南北兩側之天然更新次生林，海拔高度約

1600-1650 m，平均坡度 20-25˚，坡面向東南方。1961 年間，此處曾進行檜木天然

下種更新造林作業，全區面積達 191.12 ha，林分年齡為 40-50 年生(彭令豐 1988)。

根據陳耀德(2003)於相近區域之植被調查結果，以台灣扁柏最為優勢，林分密度高

達 1820 trees / ha，而闊葉樹出現頻度較高的有白花八角(Illicium anisatum)、台灣樹

參、紅淡(Adinandra formosana)及早田氏冬青(Ilex hayataiana)。 

2.4 各試驗地之土壤概況 

□□本研究的三個試驗地之一的鴛鴦湖附近老熟林(MY) (圖 1)，其土壤來自灰化

土(podzolized soils)及含高有機質的有機土(Chiu et al., 1999)，有機層土壤厚度約 10 

cm；緊鄰有機層即為花崗石(granite)母岩，此層僅約 60 cm。此區土壤具有強酸性，

有機層(organic layers)之 pH 值範圍在 3.3 到 3.6 之間，鹽基飽和度(base saturation)

低。有機層下方的礦質層(mineral layers)土壤質地多屬黏土(clay)及坋質黏土

(silt-clay)，土壤中可溶性分子之向下移動因而受阻(Chen and Chiu, 2000)。 

□□天然更新次生林(Y14K)之土壤亦呈酸性。此試驗地之土壤屬於壤土質地之

Lithic Leptosol，是由變質板岩和石英岩發育而成。有機質土壤厚度約 10 cm，礦質
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土壤含石率( > 2 mm)高達 80-90%之體積百分比。終年高降水量使此區保持潮濕，

不含任何不透水層之土壤，再加上排水良好，土壤養分之滲流(seepage)及徑流

(run-off)現象明顯，故許多養分及可交換陽離子元素皆難以涵養(Chang et al., 

2007)。 

□□經林下整理之老熟林(M130)在過去之相關研究中缺乏詳細的土壤背景資料，

本研究也僅就土壤基本性質中部分項目進行分析，從本研究結果部分可得知此區

之有機質土壤亦呈酸性，與 MY 及 Y14K 一致。由於此區之土壤背景資料並不如

上述兩區齊全，期待日後能進一步分析與深入研究。 
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3. 材料與方法 Materials and Methods 

3.1 取樣方法 

3.1.1 樣木及葉部樣本 

□□本研究共有三個樣區，分別為 MY、M130、及 Y14K(圖 1)，其中 MY 及 M130

樣區各取 6 株樣木、Y14K 樣區則取 12 株樣木。選取樣木的標準包括：(1)同一樣

區內選取徑級差異不大者為樣木群；(2)老熟林(MY, M130)由於立木平均樹高可達

30 m (表 2)，考慮其可能受颱風影響而易風倒，故於 MY 及 M130 中盡可能挑選無

其他個體緊臨之獨立木；(3)選取無歉頂、生長良好者；(4)以樣木冠層較完整、連

續的面為採集方位。各試驗地之樣木基本資料如表 2。 

 
圖 2. 冠層採樣空間分配圖。 

Top (頂層) 

Middle (中層) 

Bottom (底層) 

Outer (外幅) Inner (內側) 
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表 2. 各試驗地樣木之基本資料。 

Site Stand state n  
(per site) 

Mean DBH  
(cm) 

Mean height  
(m) 

Mean canopy depth 
(m) 

MY natural old-growth forest 6 88.1 ± 15.1 30.7 ± 2.8 16.1 ± 5.2 

M130 old-growth forest with 
snags salvaging 6 120.6 ± 49.9 31.6 ± 4.7 17.6 ± 3.9 

Y14K Regenerated forest 12 28.8 ±  3.5 13.3 ± 1.6 7.8 ± 2.5 

These values are means ± SE. 

□□葉部樣本：本研究將冠層空間位置按垂直方向分成頂層(Top)、中層(Middle)

及底層(Bottom)；按水平方向分成內側(Inner)及外幅(Outer) (圖 2.)，故每株樹會有

6 個不同空間位置之樣本數。利用單索攀樹技法(single climbing technology)爬昇至

冠層並採取各空間位置之台灣扁柏枝葉。為使每次採樣的分層標準一致，樣木選

定時便於垂直方向之頂、中及底層三個位置上，以育苗作業常使用的蘭花牌串以

細繩固定於該高度之側向枝幹；水平方向上，於冠層外幅難以明確地給予標定，

因此水平方向之採集，則以靠近主幹的枝葉為內側樣本作為基準，並使用高枝剪

配合攀樹橫向位移之技術，採取靠近冠層外幅的枝葉(圖 2)。包含上述 3 個樣區共

有 24 株樣木，每月採集的樣本數為 144 個。 

3.1.2 土壤樣本 

□□本研究中兩個老熟林(MY, M130)內，由於台灣扁柏林木個體間隔較遠，故於

每株樣木四周約相距 2-3 m 處，任意選擇 3 個定點，清除地表上的枯枝落葉層後，

再以直徑 8 cm 的圓形採土器鑽取深度為 10 cm 之表土，並將每株樹之 3 點樣本混

合裝袋來代表該樣區的一個土壤樣本。兩老熟林試驗地之土壤樣本重複數等於各

區之樣木數(n=6)。 

□□次生林(Y14K)中由於個體間互相緊鄰，因此在每兩株樣木間任選 3 個定點，

如同上述老熟林之方法進行土樣採集，故次生林中包含 12 株樣木及 6 個土壤樣本

重複(n=6)。 
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3.1.3 採樣時序 

□□為了同時監測葉部養分與季節的相關性，於 2006 年 1 月起至 2007 年 12 月間

逐月採樣，除正逢颱風日或豪雨至道路坍方的阻擾，皆於當月月初上山採集。土

壤樣本則於 2007 年 11 月採集一次。 

3.2 樣本處理及化學分析 

3.2.1 葉部樣本 

(1) 前處理 

□□新鮮樣本於採樣後即放入 4℃冰箱冷藏保存，採樣完一週之內完成樣本烘乾作

業。將各個樣本以紙袋分別裝袋，放入烘箱，利用高溫 90℃處理 1 小時使植體中

的酵素停止活動；接著調降溫度至 70℃持續乾燥 3 天以去除植體中所含之水分。

烘乾後，分離其葉片、枝條、毬果與其他碎屑並保留葉片樣本；枝與葉的判定如

圖 3，包含具有木質化鱗狀葉鞘的小枝(twig)延伸至綠葉的部分都歸類為葉片。由

於台灣扁柏新葉生長是承接舊葉尖端的形式，且新葉抽芽時間不一致亦不單限於

生長季，故無法詳細區分不同年齡之葉片(Zobel and Liu, 1979)，唯有在每次採樣

時，盡可能避免採取枯黃及嫩綠之葉片；此外，以足量之葉片樣本在後續步驟混

合均勻，皆有利降低葉部養分隨葉齡不同而異的影響。最後，將所有樣本以研磨

機粗磨分別裝進小紙袋以減少樣本體積，最後分類集中放入封口袋以避免樣本反

潮。 

(2) 葉部各養分之分析 

□□本研究從 2006-2007 年逐月進行採樣，總計共有 24 個月之樣本。基於時間與

人力的考量，所有新鮮的葉片樣本經烘乾處理後，僅擇奇數月分之樣本進行以下

各項分析工作。 
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圖 3. 本研究中台灣扁柏之冠層樣本枝葉分離示意圖。粗線表示切下用於葉片分析的部位□□

(圖片來源：Flora of Taiwan 2nd edition)。 

a. 全碳與全氮量 (total carbon and nitrogen) 

□□取少許粗磨後之樣本，以高速震盪研磨機(ball mills, MM301, Retsch Inc., 

Germany)進行細磨。使用元素分析儀(elemental analyzer, EA, NA1500, Pantech 

Instruments Co., Ltd.)進行全碳及全氮量之測定，待測前須先以 60℃預烘至少半

天，以去除多餘水分；待冷卻後秤取約 5 mg，裝載入元素分析儀專用之錫囊，包

覆緊實後便可進行測定。 

b. 鉀(K)、鈣(Ca)及鎂(Mg) (Moore and Chapman, 1986) 

□□以 60℃預烘粗磨樣本，經冷卻後秤取約 0.5 g，置入 100 ml 之分解管中，再加

入約 5 ml 之三酸分解液(HNO3: H2SO4:HClO4 = 4:1:1)，靜置 1 小時使粉狀樣本受酸

液浸潤完全。接著，先以 80℃低溫加熱 30 分鐘防止突沸，再以 150℃高溫加熱 90

分鐘使其消化(digest)完全至澄清液狀。若加熱分解後仍有白色沉澱物，可加入約

20 ml 之 1 N HCl，稍微晃動分解管直到白色沉澱物完全溶解，並使用 Whatman No.1

圓形濾紙(直徑為 150 mm)過濾此消化液，再加入二次蒸餾水定量至 50 ml 以備測。 

twig 

foliage 

fine branch
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□□將備測之消化液稀釋成適當濃度後，以原子吸收光譜儀(atomic absorption 

spectrophotometer, AAS, AAnalyst-200, Perkin Elmer, Inc.)進行鉀、鈣與鎂濃度之測

定。 

3.2.2 土壤樣本 

(1) 前處理 

□□土樣採集後，立即秤量其鮮重且記錄其數值，並以孔徑 2 mm 的篩網篩土，再

將過篩土壤置於常溫風乾數日。風乾土壤須以研缽粗磨使樣本均勻混合，隨後裝

入封口袋備測。 

(2) 土壤基本性質分析 

a. 土壤含水率 (soil moisture) 

□□

day. onefor   C105by   dried is soil driedoven

(g)weight :W

%100
W

WW
 (%) moisture Soil

o

dried-oven

dried-ovendried-air

×=

 

b. 土壤 pH 值 (Kalra and Maynard, 1991) 

□□取 10 g 風乾土加入純水(土：純水＝1：2)攪拌均勻，待靜置 1 小時後再次徹

底攪拌，並插入 pH Meter 之電極且讀取溶液 pH 值。另外使用 0.01 M CaCl2 溶液，

依照純水之 pH 測定流程操作。 

c. 土壤全碳及全氮量 

□□測定方法同上述之葉片樣本處理流程，使用元素分析儀進行該濃度之測定，

唯秤取前不需經過預烘階段。烘乾土壤之全碳及全氮濃度須以土壤含水率換算風

乾土之全碳及全氮濃度而得。 
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d. 可交換性鹽基 (exchange bases) (Kalra and Maynard, 1991) 

□□交換性鹽基是依循淋洗－吸附原理，利用土壤對銨離子的吸附能力，置換土

壤所吸附的陽離子後再進行置換溶液之定量分析。秤取約 4 g 風乾細磨土，分段

加入 1N 醋酸銨(pH=7)至機械式真空萃取儀(mechanical vacuum extractor)進行萃

取。利用醋酸銨萃取出之溶液，經感應耦合電漿原子放射光譜分析儀(inductively 

coupled plasma Spectrophotometer, ICP-AES)可測得土壤所吸附之 Ca2+與 Mg2+，此

外 K+與 Na+則使用火焰光度計(flame photometer, Shrewood Scientific, Ltd.)測定。 

e. 陽離子交換容量 (cation exchange capacity, CEC) (Kalra and Maynard, 1991) 

□□接續 d. 所述之萃取流程，將醋酸銨萃取完成之土壤，以 95%酒精萃取濾洗，

去除未受土壤吸附之 NH4
+ 離子，再加入 NaCl 溶液萃取，促使土壤於前一次萃取

所吸附之 NH4
+離子再度被 Na+置換析出，最後利用比色法(indophenol method)測定

NH4
+-N 之含量即可估算 CEC。 

f. 鹽基飽和度 (base saturation, BS) 

□□
CEC

100%)MgCaK(NaBS(%)
22 ×+++

=
++++

 

3.3 資料處理及統計方法 

3.3.1 氣溫資料 

□□本研究之氣象資料是取自位在 100 線林道鴛鴦湖自然保留區外林道旁之氣象

站，由中央氣象局與中研院植物所鴛鴦湖長期生態研究計畫(Yuan Yang Lake Long 

Term Ecological Research, YYL-LTER)合作設置而成。氣象資料取自天涯若比鄰－

湖泊代謝的國際合作研究計畫網站 http://ecogrid.nchc.org.tw:8088/lake0/index.jsp。 

http://ecogrid.nchc.org.tw:8088/lake0/index.jsp�
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3.3.2 季節的判定 

□□物候學(phenology)之研究基礎建立於發育過程中各項形態階段(phenophases)

的觀察，包含種子發芽、芽的出現、葉的開展、開花、葉的變色及草本植物的衰

老等(陳冠瑋，2000)，透過這些形態變化可以提供我們對植物生理季節判定之依

據。植物的生長發育及形態變化受環境因子調控，尤以溫度最重要，各器官發育

的最適溫度或門檻溫度(threshold temperature)已廣泛地應用於物候學之研究(Hsu et 

al., 2002)。 

□□植物的休眠為頂端分生組織沒有發生細胞分裂的時期，且頂端分生組織的有

絲分裂指數(mitotic index, MI)隨季節交替而異(Tien et al., 2003)。有鑒於溫度是影響

葉芽綻放(budburst)的重要因子，且休眠期間葉芽所處環境之溫度變化可影響其發

育與綻放的過程(Fuchigami and Wisniewski, 1997; Larcher, 2003)。陳冠瑋(2000)曾於

溪頭營林區有水坑，以台灣杉(Taiwania cryptomerioides)的營養芽(vegetative bud)

為材料，配合外在形態及芽尖解剖之觀察，推估營養芽綻放之門檻溫度為 10℃。

大部分休眠的林木須暴露在 10℃或更低的溫度下冷激一段時間，待氣溫回暖方可

誘導芽的綻放(Cannell and Smith, 1983)，由於目前尚無台灣扁柏之物候相關研究結

果，故本研究沿用此門檻溫度，配合本研究區域之氣溫資料作為季節劃分之依據。 

3.3.3 土壤資料之分析 

□□本研究僅有一次土壤採樣資料，三個試驗地 MY、M130 及 Y14K 皆各有 6 個

土樣重複數。使用變異數分析(Analysis of Variance, ANOVA)，再以 Fisher 最小顯著

差異(Fisher’s least significant difference, LSD)檢測兩兩變數(相異試驗地)中，各土壤

基本性質均數間之差異。 
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3.3.4 葉部各組成分資料之分析 

(1) 各月分之葉部各養分濃度差異 

□□本研究中，隨著各月分之採集資料，三個試驗地 MY、M130 及 Y14K 各有 6、

6 及 12 株樣木重複數。使用變異數分析(Analysis of Variance, ANOVA)，再以 Fisher

最小顯著差異(Fisher’s least significant difference, LSD)檢測兩兩變數(不同月分)之

均數差異。 

(2) 以各月分為解釋變數之葉部養分濃度差異 

□□此部分使用統計軟體 R (version 2.7.0)之廣義加法模式(generalized additive 

models, GAMs) (Wood, 2006)進行分析。GAMs 是傳統參數式迴歸分析延伸，以非

參數式(non-parametric)的函數取代原有迴歸方程式中的參數式函數，使反應變數 y

與解釋變數之間的反應曲線完全由觀測資料所決定(曹立松，2007)，此模式如公式

(1)： 

)(:)}({ 54334443322110 xfxxxxxxYEh ++++++= ββββββ …………………...公式(1) 

□□此模式之反應變數為葉片之各種養分濃度，相關變數包含年分( x 1)、試驗地 

( x 2)、冠層位置因子中的垂直相( x 3)、水平項( x 4)與垂直-水平交感項( x 3: x 4)，以

及非參數式之各月分平滑函數相 f ( x 5) (spline x)。以公式(1)可知由此模式推估後，

各項因子對葉部養分濃度期望值 h{E(Y)}具有加法貢獻。 

(3) 各項 GAMs 統計資訊之解釋 (Wood, 2006) 

□□為了有助於判讀本研究所呈現之各項統計結果，本段以氮元素為例，試解釋

經 GAMs 配適後之冠層養分濃度與各因子間的關係，以及評估該模式檢測之方法。 

a. 設定 GAMs 公式：N ~ as.factor (year) + site + ver * hor + s(month, k=6, bs=“ts＂) 

□□○1  N－養分濃度，為模式之反應變數，此處以氮元素為例。 

□□○2  as.factor (year)－年分因子，設定屬性為類別資料。 
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□□○3  site－試驗地因子，本例中的試驗地因子包含 MY、M130 及 Y14K 三個試

□□□□□□驗地項目。 

□□○4  ver * hor－冠層位置因子。ver (vertical)為垂直空間分層、hor (horizontal) □

□□□□□□□□為水平空間分層，冠層位置因子中的項目共包含垂直及水平兩

□□□□□□□□個主因子效應，以及垂直與水平空間的交感效應。 

□□○5  s(month)－月分因子。由一個非參數式函數所構成。k 值為模式可容許的基

□□□□□□□□底維度(basis dimension)，適度的調整可增加模式估測下有效的

□□□□□□□□自由度(degrees of freedom, df)。 

□□○6  bs =“ts＂－本模式以薄板迴歸曲線(thin plate regression splines, TPRS)的  

□□□□□□□□□平滑方法為基底，使參數可收斂(shrinkage)至 0。 

b. 配適結果中各項統計值之意義 

□□○1  r2
adj－adjusted R-squared。又稱判定係數(coefficient of determination)，可推

□□□□□□估模式對反應變數之變異性。值越高代表有較佳的模式解釋能力。 

□□○2  Deviance explained－偏差百分比。此模式可解釋變異或偏差之比率。 

□□○3  GCV score－廣義交叉驗證標準值(generalized cross validation score)。針對

□□□□□□□□□公式(1)中以月分為解釋變數之非參數式函數 f ( x 5)，由於模

□□□□□□□□□式配適時的平滑過程會損失最小平方差，以最合適的平滑參

□□□□□□□□□數產生最小的 GCV score，將有助於妥協模式合適度與平滑度

□□□□□□□□□(smoothness)間的矛盾。 

□□○4  Scale est.－尺度參數的估測(scale parameter estimation)。使用 Pearson-like

□□□□□□□□-scale estimator 估計。 

c. GAMs plot 之判讀 

□□於 R (version 2.7.0) 程式套件 mgcv 中，針對本研究的資料輸入以下指令，可

得到以各月分為解釋變數之氮的部分反應曲線圖(partial response curve)(圖 4)。圖中



 28

x 軸表示各月分，橫軸基部具有圖內柱狀刻度(tick)者則代表具有觀測資料值的月分

分布。y 軸表示以月分為解釋變數的平滑函數，由於此平滑函數 s(month)對反應變

數 N (以氮濃度為例)具有加法貢獻，故藉由此平滑函數隨各月分的變化，可說明反

應變數隨各月分之波動情形。 

□□利用 y=0 之橫點線可判斷此平滑函數隨月分的變化是否具顯著差異：反應曲

線的變動發生於 y=0 上方，表示葉部氮濃度(反應變數)於該月分有顯著增加之趨

勢；反之，若變動發生於 y=0 下方，葉部氮濃度則具顯著遞減之趨勢。此外，反

應曲線兩側之虛線代表模式檢測下之 95%信賴區間(confidence intervals)，反應曲線

之 95%信賴區間範圍若包含 y=0 則說明此反應並不顯著。 

[R command] 

□> N.gam=gam(N~as.factor(year)+site+ver*hor+s(month,k=6,bs="ts"),na.action=na.omit,data=gam) 

□> plot(N.gam) 
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圖 4. GAMs 圖例-以各月分為解釋變數之部分反應曲線圖。以本研究之氮元素為例。 

d. GAMs check 之判讀 

□□透過此 GAMs 檢驗過程，有利於對模式配適結果進行優劣評估。此檢驗結果

來自於是以 R (version 2.7.0) 程式套件 mgcv 中的 gam.check 指令，結果包含了四
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個部分(圖 5)。圖 5-a.為高斯(Gaussian)假設下的常態機率圖(quantile-quantile plot, 

Q-Q plot)，可檢驗樣本分布是否符合理論常態分布，嚴格來說，樣本若呈常態分布，

其觀測值將會分布在 45˚線上。圖 5-b.為殘差圖(residual plot)，殘差即為實際觀測

值與模式推估值的差值，在模式過程中，殘差可能包含許多未知的訊息，若模式

正確，此殘差分布應為隨機分布，不具任何樣式(pattern)。由殘差分布柱狀圖

(histogram of residuals)(圖 5-c.)可說明此模式配適下的殘差分布是否具有常態性，

亦反映出樣本分布是否趨近理論常態分布。圖 5-d.則說明配適值(fitted value)與反

應變數之關係，一般而言兩者需正相關，且越趨近於 45˚線代表模式之推估能力越

佳，此範例中可顯示出樣本間差異將造成模式推估能力被低估。 

[R command] 

□> N.gam=gam(N~as.factor(year)+site+ver*hor+s(month,k=6,bs="ts"),na.action=na.omit,data=gam) 

□> gam.check(N.gam) 

 
圖 5. GAMs 圖例-模式檢驗結果。以本研究之氮元素為例。
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4. 結果 Results 

4.1 時間性的動態 

4.1.1 氣候整體趨勢及颱風擾動時序 

□□根據 2006-2007 年之氣象資料，兩年之間逐月月均溫變化的趨勢一致，2007

年較 2006 年稍低但兩者無顯著差異(表 3)；此兩年皆在夏季有較大量的每月累積雨

量(圖 6)，2006 年集中於 5 至 9 月，2007 年則集中在 7 至 10 月，其中 2007 年 10

月之柯羅莎強度颱風於台灣北部登陸對當月累積雨量之影響最為劇烈(表 3、表 

4、圖 6)。 

表 3. 試驗期間(2006-2007 年)局部氣象資料參考值。此處之 max.與 min.分別表示每月平均溫

度及雨量之最大及最小值；avg.與 accumulated 分別為年均溫度及年度累積雨量。此氣象資料

是依據逐月採樣時間之月分定義，因此與真實月分略有出入。括號內文字表示該氣象事件發

生之月分簡寫。 

 Temperature (℃) Precipitation (mm) 

 max. min. avg. max. min. accumulated 

2006 yr 19.29 (Jul) 6.09 (Jan) 12.97 735.5 (Jun) 85.5 (Oct) 3564.0 

2007 yr 19.02 (Aug) 6.46 (Feb) 12.86 1291.0 (Oct) 50.0 (Mar) 4495.5 

 

表 4. 試驗期間(2006-2007 年)影響本研究試驗地之颱風資料列表。(資料來源:中央氣象局網站) 

年 編號 中文名稱 英文名稱 警報期間 強度 侵台颱風路徑 

2007 15 柯羅莎 KROSA 10/04-10/07 強 台北北端登陸 

2007 12 韋帕 WIPHA 09/17-09/19 中 經過東北外海，並未登陸 

2007 08 聖帕 SEPAT 08/16-08/19 強 花蓮秀姑巒溪登陸 

2007 07 梧提 WUTIP 08/08-08/09 輕 花蓮及臺東交界附近登陸 

2006 04 碧利斯 BILIS 07/12-07/15 輕 宜蘭頭城登陸 
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圖 6. 試驗期間(2006-2007 年)月均溫及每月累積雨量圖。虛線表示逐月均溫之趨勢；白色長條

圖表示每月累積雨量。此處之月均溫與每月累積雨量是依據逐月採樣時間之月分定義，故與

真實月分略有出入。 

4.1.2 生長季節之門檻溫度與生長季之界定 

□□以月均溫 10℃作為台灣扁柏營養芽休眠與生長交替之門檻溫度。從休眠期間

之日均溫最後一次低於 10℃時訂為生長季開始，該生長季末之日均溫首次低於

10℃時則定義為生長季結束，並進入休眠時期。結合上述對生長季界定之標準，

由 2006 年與 2007 年之日數對應當日日均溫的變化(圖 7)可知：台灣扁柏於 2006

年的生長季從第 107 天始至第 306 天終 (4 月 17 日至 11 月 2)；於 2007 年的生長

季則自第 109 天起至第 293 天結束(4 月 19 日至 10 月 20)。 

 

 

2006 2007 

Month
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圖 7. 以 2006 年(a.)與 2007 年(b.)全年日數對應當日日均溫之變化。 
橫點線代表日均溫 10℃的門檻溫度；(a.)與(b.)皆具有兩條縱虛線，其區間是依據門檻溫度界

定之台灣扁柏生長季。 
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4.2 不同試驗地間土壤基質之差異 

4.2.1 土壤 pH 值 

□□本研究中三試驗地之表層土壤均屬強酸性。三個試驗地之間，無論 OH 2
pH 或

2CaClpH 均以 Y14K 最高且 MY 最低，但此三者間並無顯著差異(表 5)。 

4.2.2 土壤全碳及全氮量 

□□三試驗地之土壤全碳量並無顯著差異，全氮量則以 M130 最高，且顯著高於

MY 及 Y14K (表 5)。 

4.2.3 土壤可交換性鈉、鉀、鈣及鎂 

□□土壤可交換性之陽離子中，可交換性鈉離子含量於三試驗地間無顯著差異。

三試驗地之可交換性鉀含量以 Y14K 最高、MY 最低，且 M130 則介於兩者之間，

其中 Y14K 與 MY 具顯著差異；可交換性鈣含量以 Y14K 最高、M130 最低，且

MY 居中，其中 Y14K 與 M130 具顯著差異。可交換性鎂含量則以 M130 及 Y14K

顯著高於 MY (表 5)。 

表 5. 本研究中三個試驗地之土壤基本性質。 

pH pH 
Total 

C 
Total 

N Exchangeable cations (cmol(+) kg-1) CEC BS Site 
[H2O] [CaCl2] (%) (%) Na K Ca Mg (cmol(+) kg-1) (%) 

MY 

 

3.54a 

(0.04)† 

2.65a 

(0.04) 

37.78a 

(3.57) 

1.62b 

(0.09) 

0.18a 

(0.02)

0.91b 

(0.07)

6.02ab

(1.68)

1.82b 

(0.21)

80.72b 

(8.85) 

11.34a 

(1.71) 

M130 

 

3.57a 

(0.09) 

2.61a 

(0.14) 

43.20a 

(2.02) 

2.27a 

(0.05) 

0.20a 

(0.01)

1.01ab

(0.04)

5.69b 

(2.20)

3.18a 

(0.29)

112.70ab 

(9.15) 

9.35a 

(2.33) 

Y14K 

 

3.74a 

(0.06) 

2.77a 

(0.05) 

47.48a 

(2.22) 

1.89b 

(0.10) 

0.20a 

(0.01)

1.26a 

(0.09)

13.32a 

(2.09)

2.79a 

(0.20)

118.29a 

(9.34) 

14.87a 

(1.54) 

p value 0.1056 0.4515 0.0668 0.0002 0.5010 0.0072 0.0270 0.0029 0.0224 0.1467 

† : (The value is standard error) 

Values with the same letter(s) in each column are not significantly different at the 0.05 significance level 
(Fisher’s least significant difference test). 
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4.2.4 土壤可交換性陽離子容量及土壤鹽基飽和度 

□□土壤可交換性陽離子交換容量(CEC)以 Y14K 顯著高於 MY，而 M130 居中。

土壤鹽基飽和度(BS)於三個試驗地之間則無顯著差異。 

4.3 葉部碳及各養分濃度之動態 

□□首先合併三試驗地全區的碳及各養分元素之資料，利用 GAMs 模式，以各月

分之平滑項，對年分、試驗地及冠層空間位置等項目配適後之結果如附錄：附表

1-5。由於此三試驗地具有高對比的樣木年齡區別：MY 及 M130 的樣木均為 500

年以上之老齡木，而 Y14K 則為 40-50 年生之次生林，屬於不同演替階段之林分；

加上三試驗地之葉部各組成分濃度均具有顯著差異，且於不同冠層位置間之葉部

實測濃度趨勢稍有差異(附錄：附圖 1-5)，因此，再依照老熟林(MY, M130)及次生

林(Y14K)兩種不同的林分狀態將試驗地分區配適，期望可從全區結果(合併三試驗

地)以及分區結果(老熟林與次生林之區分)，對台灣扁柏冠層養分動態配適得到最

佳的結果。以 GAMs 配適後之全區與分區模式檢驗結果，可參考附錄：附圖 6-20。 

4.3.1 年間之差異 

(1) 全區結果 

□□本研究之採集歷時 2006-2007 年共 2 年，綜合三試驗地之結果，發現除了鈣之

外，其餘各項組成於 2007 年之濃度均高於 2006 年，其中氮、鉀與鎂濃度具有顯

著差異(附錄：附表 1-5)。 

(2) 分區結果 

□□老熟林之葉部碳、鉀及鎂濃度均以 2007 年高於 2006 年，其中碳及鉀之差異

顯著；老熟林之葉部氮濃度於兩年間差異極小，而葉部鈣濃度則以 2006 年顯著高

於 2007 年(表 6. 8. 10. 12. 14.)。次生林部分，除了葉部碳濃渡以 2006 年顯著高於

2007 年之外，葉部氮、鉀、鈣及鎂濃度均以 2007 年高於 2006 年，其中氮、鈣與

鎂具顯著差異(表 7. 9. 11. 13. 15.)。 
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表 6. 老熟林中各因子對葉部碳濃度之 GAMs 配適結果。(模式檢驗結果可參考附錄：附圖 11) 
Formula: C ~ as.factor(year) + site + ver * hor + s(month, k = 6, bs = "ts") 
Carbon  Estimate Std. Error p value 
 (Intercept) † 50.73 0.10 <0.001 

Year 
 2006 － － － 
 2007 0.35 0.07 <0.001 

Site (old-growth stand) 
 MY -0.34 0.07 <0.001 
 M130 － － － 

Canopy position 
Top 0.16 0.12 0.159 
Middle 0.20 0.12 0.105 Vertical 
Bottom － － － 
Outer 0.15 0.12 0.218 

Horizontal 
Inner － － － 
Top × Outer 0.32 0.18 0.072 

Interaction 
Middle × Outer 0.18 0.18 0.298 

 Edf Est.rank F p value 
s(month) 4.731 5.000 58.12 <0.001 

r2 (adj) Deviance explained GCV score Scale est. n 
0.299 30.9% 1.115 1.098 854 

†各因子經 GAMs 配適下之(Intercept)，將會吸收各組因子中某一項估測值，這些被吸收的項目將

做為其他類別資料之比較值。此表中被吸收之類別資料均以“－”表示。 

表 7. 次生林中各因子對葉部碳濃度之 GAMs 配適結果。(模式檢驗結果可參考附錄：附圖 16) 
Formula: C ~ as.factor(year) + ver * hor + s(month, k = 6, bs = "ts") 
Carbon  Estimate Std. Error p value 
 (Intercept) † 50.46 0.13 <0.001 

Year 
 2006 － － － 
 2007 -0.24 0.10 <0.050 

Canopy position 
Top  0.20 0.17 0.245 
Middle  0.40 0.17 <0.050 Vertical 
Bottom － － － 
Outer -0.05 0.17 0.775 

Horizontal 
Inner － － － 
Top × Outer 0.31 0.24  0.212 

Interaction 
Middle × Outer -0.01 0.24  0.956 

 Edf Est.rank F p value 
s(month) 0.811 1.000 5.289 0.022 

r2 (adj) Deviance explained GCV score Scale est. n 
0.022 2.94% 2.160 2.140 861 

†各因子經 GAMs 配適下之(Intercept)，將會吸收各組因子中某一項估測值，這些被吸收的項目將做為其他類

別資料之比較值。此表中被吸收之類別資料均以“－”表示。 
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表 8. 老熟林中各因子對葉部氮濃度之 GAMs 配適結果。(模式檢驗結果可參考附錄：附圖 12) 
Formula: N ~ as.factor(year) + site + ver * hor + s(month, k = 6, bs = "ts") 
Nitrogen Estimate Std. Error p value 
 (Intercept) † 1.10 0.01 <0.001 

Year 
 2006 － － － 
 2007 -0.00 0.01 0.515 

Site (old-growth stand) 
 MY -0.06 0.01 <0.001 
 M130 － － － 

Canopy position 
Top -0.04 0.01 <0.001 
Middle -0.01 0.01  0.400 Vertical 
Bottom － － － 
Outer -0.02 0.01 <0.050 

Horizontal 
Inner － － － 
Top x Outer 0.02 0.01 0.163 

Interaction 
Middle X Outer -0.00 0.01 0.932 

 Edf Est.rank F p value 
s(month) 4.918 5.000 7.51 <0.001 

r2 (adj) Deviance explained GCV score Scale est. n 
0.183 19.5% 0.006 0.006 853 

†各因子經 GAMs 配適下之(Intercept)，將會吸收各組因子中某一項估測值，這些被吸收的項目將做為其他

類別資料之比較值。此表中被吸收之類別資料均以“－”表示。 

表 9. 次生林中各因子對葉部氮濃度之 GAMs 配適結果。(模式檢驗結果可參考附錄：附圖 17) 
Formula: N ~ as.factor(year) + ver * hor + s(month, k = 6, bs = "ts") 
Nitrogen Estimate Std. Error p value 
 (Intercept) † 0.92 0.01 <0.001 

Year 
 2006 － － － 
 2007 0.02 0.01 <0.010 

Canopy position 
Top -0.06 0.01 <0.001 
Middle -0.02 0.01  0.066 Vertical 
Bottom － － － 
Outer 0.05 0.01 <0.001 

Horizontal 
Inner － － － 
Top × Outer 0.06 0.02 <0.001 

Interaction 
Middle × Outer 0.02 0.02  0.176 

 Edf Est.rank F p value 
s(month) 4.02 5.000 7.59 <0.001 

r2 (adj) Deviance explained GCV score Scale est. n 
0.164 17.4% 0.012 0.012 861 

†各因子經 GAMs 配適下之(Intercept)，將會吸收各組因子中某一項估測值，這些被吸收的項目將做為其他

類別資料之比較值。此表中被吸收之類別資料均以“－”表示。 
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表 10. 老熟林中各因子對葉部鉀濃度之 GAMs 配適結果。(模式檢驗結果可參考附錄：附圖 13) 
Formula: K ~ as.factor(year) + site + ver * hor + s(month, k = 6, bs = "ts") 
Potassium Estimate Std. Error p value 
 (Intercept) † 4.93 0.09 <0.001 

Year 
 2006 － － － 
 2007 0.28 0.06 <0.001 

Site (old-growth stand) 
 MY -0.42 0.06 <0.001 
 M130 － － － 

Canopy position 
Top -0.59 0.11 <0.001 
Middle -0.05 0.11 0.672 Vertical 
Bottom － － － 
Outer -0.09 0.11 0.438 

Horizontal 
Inner － － － 
Top × Outer 0.22 0.16 0.167 

Interaction 
Middle × Outer -0.18 0.16 0.262 

 Edf Est.rank F p value 
s(month) 3.596 5.000 9.051 <0.001 

r2 (adj) Deviance explained GCV score Scale est. n 
0.145 15.5% 0.886 0.874 853 

†各因子經 GAMs 配適下之(Intercept)，將會吸收各組因子中某一項估測值，這些被吸收的項目將做為其他

類別資料之比較值。此表中被吸收之類別資料均以“－”表示。 

表 11. 次生林中各因子對葉部鉀濃度之 GAMs 配適結果。(模式檢驗結果可參考附錄：附圖 18) 
Formula: K ~ as.factor(year) + ver * hor + s(month, k = 6, bs = "ts") 
Potassium  Estimate Std. Error p value 
 (Intercept) † 4.89 0.08 <0.001 

Year 
 2006 － － － 
 2007 0.02 0.06 0.752 

Canopy position 
Top -0.76 0.10 <0.001 
Middle -0.39 0.10 <0.001 Vertical 
Bottom － － － 
Outer -0.05 0.10 0.620 

Horizontal 
Inner － － － 
Top × Outer 0.65 0.14 <0.001 

Interaction 
Middle × Outer  0.31 0.14 <0.050 

 Edf Est.rank F p value 
s(month) 4.226 5.000 14.84 <0.001 

r2 (adj) Deviance explained GCV score Scale est. n 
0.141 15.2% 0.749 0.739 861 

†各因子經 GAMs 配適下之(Intercept)，將會吸收各組因子中某一項估測值，這些被吸收的項目將做為其他類

別資料之比較值。此表中被吸收之類別資料均以“－”表示。 
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表 12. 老熟林中各因子對葉部鈣濃度之 GAMs 配適結果。(模式檢驗結果可參考附錄：附圖 14) 
Formula: Ca ~ as.factor(year) + site + ver * hor + s(month, k = 6, bs = "ts") 
Calcium  Estimate Std. Error p value 
 (Intercept) † 10.19 0.22 <0.001 

Year 
 2006 － － － 
 2007 -0.40 0.16 <0.050 

Site (old-growth stand) 
 MY 1.62 0.16 <0.001 
 M130 － － － 

Canopy position 
Top 0.06 0.27 0.824 
Middle -0.05 0.27 0.863 Vertical 
Bottom － － － 
Outer -0.70 0.27 <0.050 

Horizontal 
Inner － － － 
Top × Outer -0.49 0.39 0.206 

Interaction 
Middle × Outer -0.02 0.39 0.948 

 Edf Est.rank F p value 
s(month) 0.741 1.000 3.721 0.054 

r2 (adj) Deviance explained GCV score Scale est. n 
0.143 15% 5.364 5.309 853 

†各因子經 GAMs 配適下之(Intercept)，將會吸收各組因子中某一項估測值，這些被吸收的項目將做為其他類

別資料之比較值。此表中被吸收之類別資料均以“－”表示。 

表 13. 次生林中各因子對葉部鈣濃度之 GAMs 配適結果。(模式檢驗結果可參考附錄：附圖 19) 
Formula: Ca ~ as.factor(year) + ver * hor + s(month, k = 6, bs = "ts") 
Calcium  Estimate Std. Error p value 
 (Intercept) † 12.55 0.22 <0.001 

Year 
 2006 － － － 
 2007 0.38 0.17 <0.050 

Canopy position 
Top 0.45 0.29 0.121 
Middle -0.09 0.29 0.760 Vertical 
Bottom － － － 
Outer -0.85 0.29 <0.010 

Horizontal 
Inner － － － 
Top × Outer -1.55 0.41 <0.010 

Interaction 
Middle × Outer -0.50 0.41 0.226 

 Edf Est.rank F p value 
s(month) 2.351e-09 1.000e+00 0.744 0.389 

r2 (adj) Deviance explained GCV score Scale est. n 
0.106 11.2% 6.056 6.007 860 

†各因子經 GAMs 配適下之(Intercept)，將會吸收各組因子中某一項估測值，這些被吸收的項目將做為其他類

別資料之比較值。此表中被吸收之類別資料均以“－”表示。 
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表 14. 老熟林中各因子對葉部鎂濃度之 GAMs 配適結果。(模式檢驗結果可參考附錄：附圖 15) 
Formula: Mg ~ as.factor(year) + site + ver * hor + s(month, k = 6, bs = "ts") 
Magnesium  Estimate Std. Error p value 
 (Intercept) † 1.66 0.03 <0.001 

Year 
 2006 － － － 
 2007 0.01 0.02 0.728 

Site 
 MY -0.43 0.02 <0.001 
 M130 － － － 

Canopy position 
Top -0.03 0.03 0.345 
Middle -0.02 0.03 0.519 Vertical 
Bottom   － 
Outer -0.02 0.03 0.616 

Horizontal 
Inner － － － 
Top × Outer -0.06 0.05 0.245 

Interaction 
Middle × Outer -0.03 0.05 0.583 

 Edf Est.rank F p value 
s(month) 3.810 5.000 4.917 <0.001 

r2 (adj) Deviance explained GCV score Scale est. n 
0.371 37.9% 0.084 0.083 853 

†各因子經 GAMs 配適下之(Intercept)，將會吸收各組因子中某一項估測值，這些被吸收的項目將做為其他類

別資料之比較值。此表中被吸收之類別資料均以“－”表示。 

表 15. 次生林中各因子對葉部鎂濃度之 GAMs 配適結果。(模式檢驗結果可參考附錄：附圖 20) 
Formula: Mg ~ as.factor(year) + site + ver * hor + s(month, k = 6, bs = "ts") 
Magnesium  Estimate Std. Error p value 
 (Intercept) † 1.62 0.03 <0.001 

Year 
 2006 － － － 
 2007 0.08 0.02 <0.001 

Canopy position 
Top -0.12 0.04 <0.010 
Middle -0.10 0.04 <0.050 Vertical 
Bottom － － － 
Outer -0.06 0.04  0.110 

Horizontal 
Inner － － － 
Top × Outer 0.01 0.05  0.873 

Interaction 
Middle × Outer 0.04 0.05  0.462 

 Edf Est.rank F p value 
s(month) 3.137 5.000 2.427 0.034 

r2 (adj) Deviance explained GCV score Scale est. n 
0.043 5.35% 0.105 0.104 860 

†各因子經 GAMs 配適下之(Intercept)，將會吸收各組因子中某一項估測值，這些被吸收的項目將做為其他

類別資料之比較值。此表中被吸收之類別資料均以“－”表示。 
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4.3.2 各月分之變化趨勢 

(1) 全區結果 

□□綜合三試驗地之實測值，以變異數分析各月分之各組成元素濃度，各月間差

異如表 16，配合 GAMs 對全區資料配適的結果，均顯示葉部碳、氮及鉀濃度隨時

間變化具明顯的趨勢(圖 8)。由圖 8 之各元素趨勢可得知，全年中碳濃度於 3 月開

始升高至 6-7 月間，7 月左右碳濃度逐漸下降至 9 月時濃度再次增高，11 月達全年

碳濃度最高。葉部氮濃度在 3 月之後有微幅遞減的趨勢，於 4 月中氮濃度開始攀

升，至 7 月中達葉部氮濃度的高峰，接著便隨時間再度下降。葉部鉀濃度在 1 月

最高，在 1-5 月間迅速下降，5-11 月在全年之中，葉部鉀濃度均維持顯著較低且穩

定之趨勢。葉部鎂濃度在 GAMs 結果中，具有 1 月濃度較高，1 月之後隨著時間

遞減的趨勢，但因各月間之 95%信賴區間均包含 y=0，整體而言其逐月趨勢並不顯

著，亦可由變異數分析之結果得證(表 16)。而葉部鈣濃度方面，無法由 GAMs 模

式得到良好的線性關係(自由度趨近於 0)，變異數分析之結果亦顯示鈣濃度無各月

間之差異。 

表 16. 綜合三試驗地中各月分間各組成元素之變異數分析。 

  Foliar components 

  C (%) N (%) K (mg/g) Ca (mg/g) Mg (mg/g) 

Jan 50.72 ± 0.08 b 0.99 ± 0.01 b 5.13 ± 0.06 a 11.23 ± 0.17 a 1.50 ± 0.02 a 

Mar 50.30 ± 0.08 c 0.99 ± 0.01 b 4.63 ± 0.05 b 11.29 ± 0.15 a 1.51 ± 0.02 a 

May 50.67 ± 0.06 b 0.98 ± 0.01 b 4.52 ± 0.05 b 11.36 ± 0.16 a 1.49 ± 0.02 a 

Jul 50.87 ± 0.06 b 1.03 ± 0.01 a 4.50 ± 0.07 b 11.11 ± 0.15 a 1.47 ± 0.02 a 

Sep 50.61 ± 0.10 bc 0.99 ± 0.01 b 4.57 ± 0.06 b 11.28 ± 0.16 a 1.50 ± 0.02 a 

Month 

Nov 51.59 ± 0.09 a 0.98±0.01 b 4.49 ± 0.05 b 11.13 ± 0.16 a 1.46 ± 0.02 a 

These values are means ± SE; values with the same letter(s) in each column are not significantly 
different at the 0.05 significance level (Fisher’s least significant difference test). 
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圖 8. 以 GAMs 配適之全區葉部碳(a.)、

氮(b.)、鉀(c.)、鎂(d.)及鈣(e.)濃度的部

分反應平滑曲線。橫軸基部代表各月分

之觀測值分布；縱軸標籤括號內的數字

為 GAMs 配適下之自由度；實線代表各

月分對應其解釋變數的平滑函數；虛線

為 95%的信賴區間。 
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(2) 分區結果-老熟林 

□□綜合兩老熟林之實測值，以變異數分析各月分之各組成元素濃度，各月間差

異如表 17，配合 GAMs 對分區-老熟林資料配適的結果，均顯示老熟林之葉部碳、

氮、鉀及鎂濃度隨時間變化均具明顯的趨勢(圖 9)。葉部碳濃度從 3 月開始明顯遞

增至 7-9 月間持平，9 月後碳濃度再次升高，至 11 月達全年碳濃度最高。葉部氮

濃度於 1-3 月間隨時間遞增，3 月後明顯遞減，至 5 月氮濃度開始攀升，至 7 月達

最高的葉部氮濃度，接著便隨時間再度下降至 9 月間，此時達全年最低的氮濃度。

葉部鉀濃度在 1 月最高，在 1-5 月間迅速下降，5 月開始之 95%信賴區間包含 y=0，

鉀濃度表現大致持平至 8 月，其後再次遞減。葉部鎂濃度於 1-3 月隨時間遞增，3

月之後隨著時間逐漸遞減，11 月為全年最低。葉部鈣濃度於各月間之 95%信賴區

間均包含 y=0，整體而言其逐月趨勢並不顯著，亦可由變異數分析之結果得證(表

17)。 

表 17 兩老熟林中各月分間各組成元素之變異數分析。 

  Foliar components 

  C (%) N (%) K (mg/g) Ca (mg/g) Mg (mg/g) 

Jan 50.97 ± 0.11 b 1.04 ± 0.01 bc 5.08 ± 0.10 a 10.29 ± 0.22 a 1.36 ± 0.03 b 

Mar 50.36 ± 0.09 c 1.07 ± 0.01 ab 4.58 ± 0.08 b 10.81 ± 0.21 a 1.49 ± 0.03 a 

May 50.66 ± 0.07 bc 1.03 ± 0.01 c 4.46 ± 0.07 b 10.55 ± 0.23 a 1.44 ± 0.03 ab

Jul 50.93 ± 0.07 b 1.08 ± 0.01 a 4.67 ± 0.10 b 10.23 ± 0.21 a 1.40 ± 0.03 ab

Sep 50.92 ± 0.10 b 1.03 ± 0.01 c 4.58 ± 0.08 b 10.13 ± 0.19 a 1.39 ± 0.03 ab

Month 

Nov 52.29 ± 0.10 a 1.04±0.01 bc 4.38 ± 0.07 b 10.19 ± 0.19 a 1.35 ± 0.03 b 

These values are means ± SE; values with the same letter(s) in each column are not significantly 
different at the 0.05 significance level (Fisher’s least significant difference test). 
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圖 9. 以 GAMs 配適之老熟林葉部碳

(a.)、氮(b.)、鉀(c.)、鎂(d.)及鈣(e.)濃度

的部分反應平滑曲線。橫軸基部代表各

月分之觀測值分布；縱軸標籤括號內的

數字為 GAMs 配適下之自由度；實線代

表各月分對應其解釋變數的平滑函

數；虛線表示 95%的信賴區間。 



 44

(3) 分區結果-次生林 

□□以變異數分析次生林中各月分之各組成元素濃度，各月間差異如表 18，其顯

示次生林之葉部碳、氮及鉀濃度隨時間變化具明顯的趨勢。依照 GAMs 結果則發

現各月間之碳濃度 95%信賴區間近乎包含 y=0，顯示其各月間差異並不顯著(圖

10)。由於變異數分析與 GAMs 於統計方法上之差異，導致兩者分析結果並非完全

一致。 

□□由變異數分析結果發現，葉部碳濃度於各月間之趨勢與分區-老熟林之結果相

似(表 17、表 18)。葉部氮濃度於 1-3 月間隨時間而遞減，3 月後攀升至 7 月且達最

高的葉部氮濃度，其後便隨時間再度下降。葉部鉀濃度在 1 月最高，於 1-7 月間隨

時間遞減，7 月後葉部鉀濃度微幅提高。葉部鎂濃度於各月趨勢之 95%信賴區間皆

包含 y=0，故統計上各月之差異並不顯著，與變異數分析之結果一致(表 18)。而在

葉部鈣濃度方面，無法由 GAMs 模式得到良好的線性關係，其自由度趨近於 0。 

表 18. 次生林中各月分間各組成元素之變異數分析。 

  Foliar components 

  C (%) N (%) K (mg/g) Ca (mg/g) Mg (mg/g) 

Jan 50.47 ± 0.12 ab 0.95 ± 0.01 abc 5.17 ± 0.08 a 12.13 ± 0.22 a 1.63 ± 0.03 a 

Mar 50.25 ± 0.14 b 0.92 ± 0.01 c 4.69 ± 0.07 b 11.76 ± 0.21 a 1.53 ± 0.03 a 

May 50.68 ± 0.09 ab 0.93 ± 0.01 bc 4.57 ± 0.06 bc 12.16 ± 0.21 a 1.54 ± 0.03 a 

Jul 50.80 ± 0.09 a 0.98 ± 0.01 a 4.34 ± 0.08 c 12.00 ± 0.20 a 1.53 ± 0.03 a 

Sep 50.29 ± 0.16 b 0.96 ± 0.01 ab 4.56 ± 0.08 bc 12.43 ± 0.23 a 1.61 ± 0.03 a 

Month 

Nov 52.89 ± 0.11 a 0.92 ±0.01 c 4.59 ± 0.07 bc 12.06 ± 0.22 a 1.57 ± 0.03 a 

These values are means ± SE; values with the same letter(s) in each column are not significantly 
different at the 0.05 significance level (Fisher’s least significant difference test). 
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圖 10. 以 GAMs 配適之次生林葉部碳

(a.)、氮(b.)、鉀(c.)、鎂(d.)及鈣(e.)濃度

的部分反應平滑曲線。橫軸基部代表各

月分之觀測值分布；縱軸標籤括號內的

數字為 GAMs 配適下之自由度；實線代

表各月分對應其解釋變數的平滑函

數；虛線表示 95%的信賴區間。 
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4.3.3 不同試驗地間冠層各組成分濃度之比較 

□□冠層各組成分濃度於三試驗地間均具顯著差異(表 19)。其中，葉部碳及氮濃度

以 M130＞MY＞Y14K；葉部鉀及鎂濃度以 M130＞Y14K＞MY；葉部鈣濃度以

Y14K＞MY＞M130。 

表 19. 冠層葉部各組成分於三試驗地間之濃度差異。 

Site Carbon 
(%) 

Nitrogen 
(%) 

Potassium 
(mg g-1) 

Calcium 
(mg g-1) 

Magnesium 
(mg g-1) 

MY 50.85 ± 0.06 b 1.02 ± 0.00 b 4.41 ± 0.04 c 11.18± 0.10 b 1.19 ± 0.01 c 

M130 51.19 ± 0.06 a 1.08 ± 0.04 a 4.83 ± 0.05 a 9.56 ± 0.12 c 1.62 ± 0.02 a 

Y14K 50.56 ± 0.05 c 0.94 ± 0.00 c 4.65 ± 0.03 b 12.09 ± 0.09 a 1.57 ± 0.01 b 

These values are means ± SE; values with the different letter(s) in each column are significantly different 
at the 0.05 significance level (Fisher’s least significant difference test). 

4.3.4 各組成分濃度於冠層空間位置之差異-分區結果 

(1) 碳 

□□老熟林(MY, M130)之冠層葉部碳濃度於垂直方向上以中層高於頂層，再高於

底層；水平方向則越靠外幅碳濃度遞增，但各位置間並無顯著差異，垂直與水平

方向亦無顯著的交感作用(表 6)。 

□□次生林(Y14K)於垂直梯度上以中層顯著高於底層，頂層亦高於底層但無顯著

差異；水平方向越遠離主幹其葉部碳濃度遞減，亦無顯著差異。此外，垂直與水

平方向並不具顯著的交感作用(表 7)。 

(2) 氮 

□□老熟林(MY, M130)之冠層葉部氮濃度於垂直及水平方向上，隨垂直位置的高

度越高、越遠離主幹之葉部氮濃度均遞減，尤以頂層顯著低於底層、外幅顯著低

於內側。垂直與水平方向並不具顯著的交感作用(表 8)。 
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□□次生林(Y14K)於垂直梯度上，隨冠層垂直位置的高度越高，其葉部氮濃度遞

減，且頂層顯著低於底層(p<0.001)；水平方向上外幅顯著高於內側。次生林之空

間分布在垂直與水平方向上具有顯著的交感作用，以頂層-外幅之葉部氮濃度顯著

高於其他位置(表 9)。由於具有顯著的交感效應，故可忽略主效應(垂直及水平的效

應)之貢獻。 

(3) 鉀 

□□老熟林(MY, M130)之冠層葉部鉀濃度分布，於垂直及水平方向上，隨垂直位

置的高度越高、越遠離主幹之葉部鉀濃度均遞減，尤以頂層顯著低於底層。垂直

與水平方向並不具顯著的交感作用(表 10)。 

□□次生林(Y14K)於垂直及水平方向上，隨垂直位置的高度越高、越遠離主幹之

葉部鉀濃度均遞減，以頂層及中層均顯著低於底層，且內外層差異亦顯著。次生

林之空間分布在垂直與水平方向上具有顯著的交感作用，以頂層-外幅及中層-外幅

之葉部鉀濃度均顯著高於其他位置(表 11)。由於具有顯著的交感效應，故可忽略主

效應(垂直及水平的效應)之貢獻。 

(4) 鈣 

□□老熟林(MY, M130)之冠層葉部鈣濃度於垂直方向上以頂層最高、中層最低，

彼此無顯著差異；水平方向上，外幅之葉部鈣濃度顯著低於內側。垂直與水平方

向並不具顯著的交感作用(表 12)。 

□□次生林(Y14K)於垂直方向上也以頂層最高、中層最低；水平方向上，外幅之

葉部鈣濃度顯著低於內側。次生林之空間分布在垂直與水平方向上具有顯著的交

感作用，以頂層-外幅之葉部鈣濃度顯著低於其他位置(表 13)。由於具有顯著的交

感效應，故可忽略主效應(垂直及水平的效應)之貢獻。 
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(5) 鎂 

□□老熟林(MY, M130)之冠層葉部鎂濃度於垂直及水平方向上，隨垂直位置的高

度越高、越遠離主幹之葉部鎂濃度均遞減，但差異並不顯著。垂直與水平方向並

不具顯著的交感作用(表 14)。 

□□次生林(Y14K)於垂直及水平方向上，隨垂直位置的高度越高、越遠離主幹之

葉部鎂濃度亦遞減，且頂層及中層均顯著低於底層。垂直與水平方向並不具顯著

的交感作用(表 15)。
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5. 討論 Discussion 

□□依照本研究之結果，可知台灣扁柏冠層葉部養分受到生育地土壤肥沃度、季

節以及不同的冠層空間等因子之影響，而具有不同的動態形式。 

5.1 林分間養分狀態之差異及其原因 

5.1.1 土壤基質部分 

(1) 土壤全碳、氮 (或土壤有機質) 

a. 水文活動之影響 

□□針對過去研究對森林的描述，一般認為天然原始林在各方面均較受過人為干

擾之林分健全，但本研究之土壤含氮濃度以天然原始林(MY)顯著低於受過人為干

擾之林分(M130)，導致結果不符預期。由於 MY 試驗地靠近鴛鴦湖，地下水位之

活動頻繁；加上夏季高頻度的降雨或颱風後的豪雨過後，經常性發生的逕流(run-off)

及土壤淋洗作用因而導致此區有機質易流失。 

□□許多研究也認為這類地表及地中之水位活動，均會對土壤有機質的留存有劇

烈之影響(Hajabbasi et al., 1997; Tockner et al., 1999; Abbasi et al., 2007)。Chen and 

Chiu (2000)曾將鴛鴦湖附近之原始森林，依照不同地形區分為山頂、山腰、山腳及

湖邊進行調查；受到此區域高降雨量之影響，土壤水層具明顯的橫向及垂直動態，

故土壤之水溶性有機碳(water soluble organic carbon; WSOC)流失度極高。本研究之

MY 與 Chen and Chiu(2000)之試驗位置相近，推測同是鄰近鴛鴦湖區域之土壤層性

質類似，或有相似之地表及地中水文活動，因而導致本研究中 MY 土壤有機質顯

著低於 M130。 
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b. 伐採擾動之影響 

□□經伐採或土地利用變更後之林地作業(deforestation)將促使生育地中土壤養分

具有較高的移動性，使土壤沖蝕效率或養分向底層滲濾(percolation)之流量大增，

流失量甚至高於原來的 3 倍(Hajabbasi et al., 1997)。許多研究結果證實，變更成耕

作用途之林地(cultivate forest)與經砍伐林地之表土(0-30 cm)所含全氮量皆顯著低

於原始林地(Hajabbasi et al., 1997; Parker et al., 2001; Abbasi et al., 2007)。 

□□據本研究結果，由於本試驗地之次生林分(Y14K)在 40-50 年前曾受大面積伐

木作業的干擾，造成森林生物量急劇地縮減，阻斷原本由地上植物主導的養分吸

收途徑；再加上棲蘭地區終年無乾季，土壤中含水量充足，更可加速硝化作用

(nitrification)進行，並產生高含量的 NO3
﹣，增加氣態 N2O 與 N2 的釋放(Likens et al., 

1970; Bremner, 1997; Merino et al., 1998)。綜合上述，由於不同擾動程度的影響，

無論是土壤沖蝕、滲濾、抑或氣態釋出等流失途徑，均為本研究中三林分土壤全

氮量差異(表 5)之可能原因。 

(2) 可交換性陽離子 

a. 伐採擾動之影響 

□□森林土壤 CEC 會受過森林大規模砍伐或是變更林地為耕地之影響而降低

(Hajabbasi et al., 1997; Parker et al., 2001; Ma et al., 2007)，但本研究中，曾受大面積

砍伐之 Y14K 林分，其有效性鉀、鈣、及鎂離子與土壤 CEC 皆顯著高於原始森林

(MY)，推測是經砍伐後林地內日照量增加，促使土壤溫度提高而加速有機物分解

的結果。 

b. 林分年齡之影響 

□□不同年齡之林分也會影響土壤可交換性陽離子之濃度，許多研究結果均顯示

隨林分年齡越大，可交換性 K+、Na+、Ca2+及 Mg2+之濃度有降低的趨勢(Ranger et al., 
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2002; Ma et al., 2007)。土壤養分流量收支(current budget)受不同年齡之林分影響，

流量收支是指土壤中的養分輸入量扣除輸出量(input-output)；輸入量來自土壤母岩

風化及沉積作用的貢獻，輸出量則為生物量產生的養分固定及土壤層之淋洗作

用。由 Ranger et al. (2002)的結果可知，幼齡林分之土壤可交換性 K+、Na+、Ca2+

及 Mg2+流量收支均為負值；隨著林分年齡越老，其收支趨近平衡或正值。 

c. 土壤母岩風化之影響 

□□土壤中所含的鉀、鈣與鎂主要來自母岩風化。據新罕布夏州的布魯克林實驗

林試驗站(Hubbard Brook Experimental Forest in New Hampshire)的估計，該生育地

經風化作用而貢獻於土壤中的鉀、鈣、鎂及其他金屬離子，可高達 85-100%之年輸

入量。此外，在溫帶及熱帶森林中，大氣中的乾沉降亦為鉀、鈣與鎂的主要來源：

德國一處櫸木森林的乾沉降中就約有 78%與 89%的鎂(Perry, 1994)。 

□□雖說土壤母岩風化可供給大量的金屬離子，由於風化作用須歷經較長的時

間，且本研究之三個試驗地均位於棲蘭山區，即屬於同一區域性範圍，其土壤母

岩之差異應極小，故此因子暫可忽略。 

d. 枯落物之回饋 

□□枯落物的來源有兩大類：地上部凋落物(aboveground litterfall)以及地下部枯落

物(belowground litter)，其中，後者包含土壤層中的細根、菌根或菌根菌的繁殖體

等，於大多數森林之系統內養分輸入比例也最高(Perry, 1994)。由生態系統間養分

循環的角度來看，系統內(intrasystem)養分循環中許多養分元素是經由枯落物分解

後進入土壤層。年輕林分之土壤養分存留較為不易，加上林分葉部枯落物量大或

有機質分解效率高(Klopatek, 2002)，皆可能促成本研究中的次生林分土壤可交換性

陽離子濃度高於老熟林、養分流量收支較老熟林低的結果。 
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□□三試驗地之土壤中的可交換性鉀、鈣與鎂離子之濃度均以次生林(Y14K)顯著

高於原始老熟林(MY) (表 5)，此差異亦可能來自於枯落物量較多或其分解速率較

高的影響。本研究中的次生林(Y14K)與原始老熟林(MY)之地理位置相距不遠，氣

候條件於棲蘭山區內應無太大差異，假設兩試驗地之風化作用及地下部枯落物對

土壤的養分供應無區域上的差異，則兩試驗地間土壤養分含量差異便可能來自於

地上部凋落物的組成。據劉俊毅(2008)於棲蘭山區對台灣扁柏枯落物之研究結果：

與本研究相同的兩試驗地中，台灣扁柏葉部枯落物乾重及其鉀、鈣與鎂的濃度，

皆以次生林(Y14K)顯著高於原始老熟林(MY)，暫不論兩試驗地間的分解效率之差

異，推測台灣扁柏葉部枯落物量及其養分濃度，是影響本研究中 Y14K 之土壤有

效性鈣及鎂離子濃度顯著高於 MY 的主因，除此之外，亦不排除是 Y14K 之枯落

物分解速率較高之貢獻。 

5.1.2 冠層部分 

□□三試驗地間，各冠層葉部氮濃度均以 M130 顯著最高於 MY (表 19)，MY 也有

略高於 Y14K 之趨勢。一般而言，土壤與葉片養分間呈正相關之趨勢(Wang and 

Klinka, 1997)，本研究中亦證明三試驗地間葉部氮濃度的區別來自於土壤養分之差

異(表 5)。由林分條件的差異視之，葉部氮濃度與林分年齡間並無相關。曾有研究

指出 9-110 年生的歐洲赤松之葉部氮濃度的影響並不受林木年齡而有所差異，且即

使某些研究結果顯示林木年齡對葉部養分具影響力，但仍缺生理學方面的實證支

持(Turner et al., 1977)，故本文中針對林分年齡與葉部氮濃度的關係並不多做詳述。 

□□三試驗地間，各冠層葉部鉀濃度均以 M130 高於 Y14K 再高於 MY (表 16)。依

照土壤性質之可交換性 K+濃度在三試驗地的差異，並非完全相符(表 5)。對鉀元素

而言，無論土壤環境或是植物體內之養分濃度所牽涉的因子甚廣，除了土壤與植

物體間的系統內循環外，環境的因子影響亦不容忽視。鉀於植物組織內具高移動

性，相較於其他二價陽離子如鈣、鎂，或與有機質鍵結的氮元素易受淋洗而流失，
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土壤中的鉀離子也極易因土壤滲流而洗出(Aerts and Chapin, 2000)。眾多因子的綜

合影響下，土壤與冠層葉部鉀濃度之間沒有顯著的相關性應屬合理的現象。 

□□三試驗地間，各冠層葉部鈣濃度均以 Y14K＞MY＞M130，且具顯著差異(表

6)，本試驗地間冠層鈣濃度之趨勢與土壤基質之差異一致，可證實植物體內之鈣，

來自生育地土壤中的有效性鈣離子含量的貢獻極大(Potočić et al., 2005)。由於鈣在

植物組織中不易移動的特性，使得冠層葉片中鈣的來源主要經由土壤吸收，因而

有研究指出隨著林木高生長(height growth)越高，葉部鈣濃度亦高，兩者間呈高度

正相關(r2=0.857) (Hoyle and Mader, 1964)。Wang and Klinka (1997)更指出，加拿大

British Columbia的白雲杉(Picea glauca)隨著林分年齡(取樣對象包含32-120年生之

林木)越高，林木高生長顯著遞減；以生長速率論之，隨林分年齡越大，則高生長

速率越低。本研究之次生林(Y14K)林分較老熟林(M130)年輕甚多，Y14K 之高生長

應顯著高於 M130，故兩者間以 Y14K 之葉部養分鈣濃度顯著較 M130 高。此外，

三試驗地間，各冠層葉部鎂濃度均以 M130＞Y14K＞MY，且具顯著差異(表 17)，

此區別與土壤機質中的有效性鎂離子濃度趨勢一致。 

5.1.3 小結 

□□三試驗地間，包含葉部碳、氮、鉀與鎂均以經整理老熟林(M130)顯著高於原

始老熟林(MY)及次生林(Y14K)，唯鈣以 M130 顯著最低(表 17)。比較三試驗地的

特徵(無實測數據)，M130 之林分密度明顯較 Y14K 小，林木個體間對光資源的競

爭亦小；而 MY 靠近鴛鴦湖區，該鬱閉的林分內雲霧豐厚且水氣不易散去，散射

光的效應使 MY 之光環境不如 M130 充分。冠層養分的多寡反映了植物的養分利

用效率(nutrient-use efficiency)，其影響因子包括系統內外循環提供養分來源，以及

啟動植物行光合作用的光能。亦有研究指出：如氮利用效率將隨著環境中光的有

效性增加因而遞增(Hirose and Bazzaz, 1998)，由此論之，M130 相較於 MY 及
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Y14K，在擁有較充足的有效光環境下，其各項冠層養分元素亦較高，唯有鈣為例

外，推測是受土壤機質中有效性鈣離子濃度的影響而具有相異之趨勢。 

5.2 季節變化對葉部各組成分的影響 

5.2.1 以氣溫判定之季節時序 

□□本研究以門檻溫度10℃所判定之生長季初始的時間(4月中)以及進入休眠期的

時序(10-11 月) (圖 7)，此判定結果與日本學者 Miyoshi 及 Hayashida 對日本扁柏

(Chamaecyparis obtusa)之研究結果相符(Koike, 1982)。曾有研究討論日本扁柏葉中

所含之植物生長素(auxins) IAA (indole-3-acetic acid)的季節變化，亦發現葉片於

4-10 月含有相對較高的 IAA (Hayashida, 1978)，與本研究之判定亦同。 

□□實際觀察的結果，較靠近冠層外幅的部分枝條末端於 3-4 月左右展露新芽；5

月開始，較大量的鮮嫩新芽同步抽長，由此可知以門檻溫度界定與實際觀察之結

果差異不大。以下各段便分別針對台灣扁柏葉部各元素於全區(合併三試驗地)以及

分區(老熟林與次生林之區分)下之季節動態進行討論。 

5.2.2 葉部碳濃度與季節的關係 

(1) 葉片於春季的碳素累積 

□□由本研究之全區及分區結果可知，一年之中隨季節時間變化，葉部碳濃度具

有動態。大致來看，以 GAMs 配適下的全區與分區與此結果近乎一致。由於生長

季初時枝芽(shoot)的抽長需要來自葉部碳累積的貢獻(Chabot and Hicks, 1982)，結

構性碳水化合物在葉片發育成形過程扮演重要的角色，是本研究結果顯示生長季

初葉部碳濃度隨時間而遞增之導因。利用 14C 標定追蹤的結果發現，某些針葉樹種

於初春甚至綻芽前，冠層中已儲存的碳水化合物即以移轉的方式將部分碳元素運

往新生組織中(Dickson, 1989)。 
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(2) 生長季末與休眠期前之葉部碳移轉現象 

□□本研究中葉部碳濃度於 7-9 月時並無顯著增減之趨勢，應是來自於非結構性的

碳於冠層間的移轉現象。故當葉片仍處在生長季階段，因部分碳的轉移而抑制葉

部碳的累積之現象。 

□□關於台灣扁柏之生殖週期(reproductive cycle)雖不在本研究範疇之內，但透過

逐月採集其枝葉，由伴隨樣本之繁植體狀況可大略推估其生殖發育階段。以花旗

松為例，雌毬花對碳及養分的需求量遠較雄毬花高，礙於光合作用的有效性不高

及受限於可行光合作用的時間較短，於雌毬花邁入成熟階段期間將透過冠層間非

結構性碳的轉移而補足其發育所需的碳資源(McDowell et al., 2000)。 

□□本試驗期間，從 3-4 月起，可陸續採集到未成熟、呈嫩綠色之雌毬果(seed 

cones)，以及褐色之雄毬花(pollen cones)。直至 10-11 月，雄毬花多半脫離繁殖枝

而出現機率降低，伴隨採集而來的雌毬果則呈現完全木質化的現象。當雌毬果隨

時間逐漸發育，果鱗(scales)從綠色逐漸趨向褐色的外觀，可知其木質化程度提高；

且研究期間，亦發現夏季時木質化程度明顯高於春季。由於 7-9 月間正值台灣扁柏

繁殖體(reproductive organs)發育中晚時期，依據 McDowell et al. (2000)之論點的確

可能發生葉片將可移動之碳水化合物運往繁殖體的現象，但此部分之說法，還需

具備繁殖體的碳素分析資料作為佐證，才能給予明確之定論。 

(3) 休眠季的碳素累積 

□□本研究於 10 月起仍可觀察到葉部碳濃度再度遞增之趨勢。常綠樹種之葉片壽

命(life span)較長，可持續進行碳的固定的時間亦長，即使邁入休眠期的葉部光合

作用效率較低，但經由前人於野外之觀察，可證實某些針葉樹種，尤其生長在環

境較寒冷的北方地區，其林木可於冬季、或休眠季中進行間歇性的碳固定作用，

進而累積防凍的(cryoprotective)糖分，以補償葉片為了度過休眠期因呼吸作用所流

失的碳，並儲存足夠之能量以供應次年初春時綻芽及枝芽抽長的需求(Schaberg et 

al., 2000)。 
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5.2.3 葉部養分濃度與季節的關係 

□□季節變化對冠層葉部養分的影響深受養分的稀釋作用、淋洗作用及再移轉作

用的影響(Moorhead and McArthur, 1996)。本研究中，尤其以葉部之氮與鉀濃度之

趨勢，確實反映了這些生長機制。 

(1) 葉部氮濃度的季節表現 

a. 初春時氮素受稀釋而濃度遞減，林分間具有差異 

□□綜合全區之結果，葉部含氮濃度於生長季初(4-5 月)時微幅降低，過去許多文

獻中均有相同結果(White, 1954; Miller, 1966; MacLean and Robertson, 1981; Chapin 

and Kedrowski, 1983; Hatcher, 1990; Moorhead and McArthur, 1996; Myre and Camiré, 

1996; Zhang and Allen, 1996; Winborne, 2001; Xue and Luo, 2002)。此時葉部氮濃度

大幅降低之現象，應為初春之新芽開始萌發時，葉片加速進行光合作用使碳化合

速率上升，大量建構結構性及非結構性碳水化合物的結果，使得冠層葉部碳濃度

增加(圖 8-a.)、葉片乾重增加，因此濃度相對受稀釋而下降(圖 8-b.)。 

□□進一步觀察分區結果，發現老熟林及次生林間略有差異。老熟林同上述全區

之表現，在初春明顯受養分稀釋作用的影響而葉部氮濃度先略為降低，而後大量

遞增(圖 9 b.)；反觀次生林，葉片中的氮於初春時濃度並無顯著降低之趨勢，而自

4 月起直至 7 月持續遞增(圖 10 b.)。此現象並不表示次生林冠層葉片中的氮於生長

季初不受稀釋作用的影響，與老熟林相異的情形可能源自於不同林分下養分吸收

效率之差異。隨著初春大量建構組織，老熟林因樹高顯著高於次生林，養分吸收

受限於自根部向上運輸之距離，因此短暫的初春期間，冠層養分濃度顯著降低，

稀釋效應較次生林明顯許多；反觀次生林，則因建構速率遠高於稀釋效應而明顯

遞增。 
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b. 夏季之葉部氮濃度最高 

□□本研究結果顯示，全年中葉片在 7 月間擁有最高的氮濃度，且此現象在全區

及分區的表現近乎一致(圖 8 b.、圖 9 b.、圖 10 b.)，且此時等同於台灣本島氣象上

之夏季。冠層葉片中氮素的補充或削減可反映其自然生長下的生理活性(Turner et 

al., 1977)，一般而言，年輕葉片擁有較高的生理代謝活性，當新葉建構完成時，將

匯積大量的氮，其濃度因而遞增(Zhang and Allen, 1996)，因此可推測台灣扁柏之生

長於夏季最為旺盛。雖季節效應於不同物種間具有差異，但不乏在松科(Pinaceae)

植物之研究中發現其葉部氮濃度於夏季達最高(White, 1954; Nippert and Marshall, 

2003; Finzi et al., 2004)，與本研究有相似之結果。 

c. 夏至秋季葉部氮濃度大幅遞減 

□□無論全區或分區結果，葉片所含之氮於 9-11 月之濃度明顯低於其他各月。如

同關於季節性碳濃度之段落所述，生長旺盛的夏季期間，碳素在冠層間具移轉之

現象，且有向繁殖體移轉之可能。McDowell et al. (2000)亦指出繁殖體可由鄰近葉

片中取得其生長發育所需之氮素，且氮於組織間的移動性更佳，而促使葉部的氮

在冠層間移轉效率提升。本研究葉部氮濃度自 7 開始至 11 月間之遞減現象，推測

也可能是葉片中移轉氮素以供應繁殖體的需求所致。此外，當年新生之葉片在此

時期大多已建構成形，葉部碳濃度未達最高的情況下光合作用仍持續進行，碳固

定量增加導致稀釋效應提高，故葉部氮濃度相對遞減。過去亦有研究顯示，少數

物種如花旗松及落羽杉，其葉部氮濃度均於仲夏(midsummer)時有顯著較低的表現

(Lavender and Carmichael, 1966; Moorhead and McArthur, 1996)，似與本研究有雷同

之處。 

d. 休眠時期的葉部氮濃度於分區間有差異 

□□葉片隨時間漸趨老化而凋落，經常伴隨著養分的再移轉現象，葉片凋落前將

有限的養分資源轉往鮮活組織儲存，將使養分的利用更有效率(Mae, 2004)。 



 58

□□本研究之台灣扁柏休眠季約從 11 月至 3 月，此時老熟林與次生林的葉部氮濃

度均於休眠季前期遞增、後期遞減。由劉俊毅(2008)於鄰近 MY 及 Y14K 之枯落物

研究結果顯示，無論是老熟林或次生林於 10-2 月間均具有較大量之葉部枯落物，

說明落葉期正值冠層發展之休眠季。由於邁入葉部生長末期，枝葉抽長之活力降

低，是葉片老化及凋零的主要階段。因此，由季節時序及葉片的生理機制可推測，

待凋落之枯老葉應陸續完成再移轉的作用(Ares and Gleason, 2007)，其移轉的目標

可能為留存葉、主幹、或向下運輸至根部儲存(Dickson, 1989)；隨著時間落葉量逐

漸增加，可採集到之枯老葉比例降低，換言之，冠層中的留存葉比例增加，故休

眠期前段葉部氮濃度逐漸升高。 

□□休眠期間，次生林之葉部氮濃度增減的反折時間點較老熟林早(圖 9 b.，圖 10 

b.)，說明冠層氮的移轉效率於林分間有明顯的差異。對於針葉樹種來說，葉片中

的氮並不僅限於由即將凋落之葉移轉至新葉，無論葉片之成熟程度為何，每個生

長階段的針葉都可能參與此項機制(Ares and Gleason, 2007)。許多針葉樹之研究均

指出氮元素的再移轉現象於秋季時相當顯著(White, 1954; Lavender and Carmichael, 

1966; Chapin and Kedrowski, 1983; Hockman et al., 1989; Moorhead and McArthur, 

1996; Winborne, 2001; Finzi et al., 2004)；此機制尤以落葉性樹種，如落葉松便是一

例(Chapin and Kedrowski, 1983)。除此之外，柳杉在一年之中有兩次養分再移轉的

高峰，其一為初春新葉綻芽之前，可幫助新芽綻放時就近快速取得養分；其二則

發生在老葉凋落的秋季，有助於冠層養分的回饋再利用(Xue and Luo, 2002)。此類

利用休眠季生長活力低時大量儲存氮素，經再移轉至新生組織等候初春綻芽之情

形於常綠性針葉樹種中十分多見，此機制對於生長季間具有連續性綻芽(episodic 

flushing)生長特性之樹種尤其重要(Dickson, 1989)。 

□□本研究中老熟林於 11-2 月間葉部氮濃度遞增，2 月之後隨即遞減；次生林則

是先略增至 12 月而後大幅遞減。Nambiar and Fife (1987)曾發現輻射松在抽芽之

際，將高達 54%的氮自成熟葉移轉至新葉芽苞。故初步推測，休眠季末期養分的
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遞減趨勢可能來自於生長季綻芽前的養分再移轉的貢獻，此時發生的移轉對象為

枝芽尖端芽點。兩林分間之差異，也意味著老熟林於此時之移轉效率高於次生林。 

(2) 葉部鉀濃度的季節表現 

□□無論全區或分區結果均顯示休眠季至生長季前的葉部鉀具明顯遞減之趨勢，

如同葉部氮素之季節動態，冠層於此期間進行養分再移轉至新芽分生組織，以供

應生長季開始對養分的大量需求。由本研究中鉀於冠層各位置隨各月分之濃度趨

勢(附錄：附圖 3)顯示，兩個試驗年度均包含兩次鉀濃度下降的階段，但兩年之間

發生濃度遞降的時序並不完全一致。無論全區或分區表現，2006 年與 2007 年之葉

部含鉀濃度皆在 1 月到 3 月有顯著下降 (表 16、表 17、表 18)，此現象應為生長季

的養分稀釋效應，屬於季節影響養分濃度的第一階段，且次生林新葉建構較旺盛，

故直至 6 月次生林仍稀釋後接續其遞減趨勢(圖 8)，老熟林之表現則持平(圖 9)。此

林分間之差異於前人文獻中較為少見，其原因尚待進一步研究及資訊予以佐證。 

□□棲蘭山區之降雨主要集中在 7 月到 10 月，降雨量受颱風頻率與規模的影響極

大。植物體內鉀離子之移動性甚強，在森林生態系中屬於容易受淋洗而流失的養

分元素。在老熟林分區結果中，葉部鉀濃度在 5 月至 11 月雖無顯著差異，但若逐

一檢視該年之氣象資料，仍可發現兩年的 5-11 月，葉部鉀濃度皆有隨時間遞減之

相似趨勢，且此兩年度於 5-11 月間遞減的趨勢具有時序上的差異(附錄：附圖 3)。

2006 年的鉀濃度第二階段遞減趨勢發生在 5 月至 9 月，而 2007 年則於 7 月至 11

月之間。對照每月累積雨量後發現，2006 年在 5 月至 9 月有較高的降雨量，而 2007

年則為 7 月至 12 月；此外，2007 年 10 月之柯羅莎颱風(表 4)夾帶大量降雨，都是

造成葉部鉀濃度於 2007 年 7 月至 11 月大幅下降的原因。許多研究也證實林木冠

層中的鉀易受穿落雨(throughfall)的淋洗而流失，甚至鈣與鎂也可能受淋洗的影響

(Turner and Singer, 1976; Zobel and Liu, 1979; Mclaughlin and Wimmer, 1999; Ma et 

al., 2007)，故推測伴隨降雨後的淋洗效應是造成第二階段鉀濃度變動的主因 (附

錄：附圖 3)。 
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(3) 葉部鎂濃度的季節表現 

□□冠層葉片中的鎂在土壤養分不缺乏的狀況下將隨春季至冬季遞增，且理想狀

況下的鈣在葉片中亦有持續累積的現象(Zhang and Allen, 1996)。但本研究中，全區

及分區下之次生林葉部鎂濃度並無顯著季節性趨勢(圖 8 d.、圖 10 d.)，唯老熟林於

3 月達全年最高的葉部鎂濃度，而後便隨時間逐漸下降(圖 9 d.)。將兩老熟林分別

在以 GAMs 配適之結果，其二者之季節趨勢均自春夏季後隨時間而遞減，且原始

老熟林(MY)較經整理老熟林(M130)之遞減幅度大(附錄：附圖 21)。由兩老熟林之

土壤性質可知 MY 之有效性鎂濃度顯著低於 M130，土壤環境差異如此大卻具有相

同之季節動態，可見土壤基質之影響足以忽略。排除養分供給的限制，則此差異

或許受限於林木生理機制，故推測因老熟林中鎂元素吸收與運輸的效率較次生林

差，因而呈現如此結果。 

(4) 葉部鈣濃度的季節表現 

□□本研究之鈣濃度不具季節性趨勢(圖 8 e.、圖 9 e.、圖 10 e.)。有別於前人研究

之結果，如紅雲杉與大冷杉的葉部鈣濃度於仲夏時期為全年最高，但缺乏對此趨

勢再進一步的解釋與論述(MacLean and Robertson, 1981; Hockman et al., 1989)。此

外，花旗松、落葉松以及德達松之葉部鈣濃度則隨時間穩定增加(Lavender and 

Carmichael, 1966; Moorhead and McArthur, 1996)，一般認為，此現象是在含鈣充分

的土壤環境中，葉片之蒸散流(transpiration)持續進行，促使葉部組織隨時間不斷累

積鈣元素的表現(Zhang and Allen, 1996)。 

5.3 冠層葉部的資源分配 

5.3.1 碳的空間分布 

□□本研究中老熟林冠層碳分布結果雖不顯著，但隨著冠層垂直位置的高度越

高、越靠樹冠外幅，碳濃度均有遞增的趨勢(表 6)；而次生林中，垂直方向上樹冠



 61

中層之葉部碳濃度雖顯著高於底層，但頂層僅略高於底層(表 7)。換言之，無論老

熟林分與次生林分在冠層中葉部碳濃度無強烈的垂直梯度趨勢，可看作其並無明

顯的碳分配樣式。當林木冠層具有最大之碳同化作用速率，則可獲得最大碳收穫，

意同最佳之碳分配；Field (1983)所提出之最適氮分配理論亦認為最佳的碳分配，

即表現出此冠層已達完整、鬱閉之發育階段。 

5.3.2 葉部各養分之空間分布 

□□由於葉片所含各養分元素的功能性不同而具有不同的分布樣式(pattern) (van 

den Driessche, 1974; Perry, 1994)，故以下將針對葉部各養分濃度於冠層分布之差異

逐一進行討論： 

(1) 氮 

□□由三試驗地各空間位置葉部氮濃度之變化趨勢圖，可看出兩老熟林與次生林

之間的分布樣式具有差異(附錄：附圖 2)。將林分年齡上有高對比(high contrast)的

兩類林分個別以 GAMs 配適後，老熟林部分，趨向越往樹冠頂層及外幅，冠層氮

濃度相對於較少(表 8)。本研究中，老熟林的空間差異與一般對冠層養分分配的狀

況較為類似。在過去的研究中，包含香脂冷杉、大冷杉、歐洲落葉松、德達松、

紅雲杉等多種針葉樹種之研究結果，皆與本試驗之老熟林的結果有一致的趨勢

(Madgwick, 1963; Myre and Camiré, 1996; Finzi et al., 2004; Will et al., 2004)。 

□□除了光照環境外，林木的水分運輸、雲霧環境、冠層所遭受之風速以及光抑

制效應(photoinhibition)等，都可能影響氮的分配。樹高會限制木本植物對水分的傳

輸，位在冠層高度越高之葉片為避免因水分輸送管道凹陷而阻塞造成的氣孔傷害

(cavitation)，以及為維持膨壓所耗費之能量損失，因而調降氣孔導度(stomatal 

conductance)，故隨著冠層高度越高，光合作用亦下降(Leal and Thomas, 2003; Koch 

et al., 2004)。樹冠頂層之葉片由於過度暴露於強風下或受到光抑制效應的影響而較

易受損傷，亦可能降低樹冠頂層葉片之光合效率及同化作用(Hollinger, 1996)。本
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試驗地位在終年潮濕的棲蘭山區，多霧的環境使大氣中蘊涵充足的水分，故推測

老熟林因樹高限制水分之現象似乎可藉由雲霧得以補償。 

□□由賴宜鈴(2006)推估結果顯示，雲霧環境將使光量明顯降低。在與 MY 位置相

近之試驗地所觀測到的檜木林冠層的光合作用有效光量，因雲霧影響之衰減率約

70.1%，可推測本研究之台灣扁柏所處之雲霧帶環境中，光合作用受散射光的影響

較直射光大。也由於雲霧促使林內的光量均勻化，故可忽略光抑制效應之影響，

但也更加突顯林分內有限之光量的重要性；再加上冠層屬於三維立體結構，樹高

及葉片相互遮蔭的結果，提高光有效性與冠層位置間的相關性。光適應的結果使

林木傾向於將較大量與光合作用相關之養分，分配於光有效性較差但冠幅範圍較

廣的樹冠底層，當有微弱光線穿透樹冠時底層因資源分配的結果亦能進行有效的

光合作用，以獲得整體冠層每日最大同化作用(van den Driessche, 1974; Brooks et al., 

1994; Brooks et al., 1996)。 

□□反觀次生林是相較於老熟林，較符合標準三角錐冠形結構，理論上應更貼近

最適氮分配理論(Field, 1983)之結果，然而本研究之次生林，僅頂層-外幅之葉部氮

濃度顯著高於其他冠層位置。以林分密度來看，本研究之次生林分密度高達 1820 

trees / per ha (陳耀德，2003)；由現場觀察結果亦發現，此高密度的林分結構使林

木互相緊鄰，近乎連續性的樹冠造成中、底層樹冠受遮蔭程度極高，故推測林分

密度造成個體間互相遮蔽下對光的競爭特別明顯，為次生林的冠層交感作用顯著

而趨向將氮分布於樹冠頂層-外幅之主因。 

□□在自然生長的情況下，針葉樹之頂芽優勢(apical dominance)隨著林木年齡而減

弱，是造成幼齡及老齡林木冠層結構差異極大的主因(Aarssen, 1995)。依照野外觀

察結果，可以發現如此高對比的樹齡反映出冠層結構的不同。Ishii and McDowell 

(2002)曾比較德達松不同樹齡之冠層結構，研究發現 20-30 年生之幼齡林木最大徑

級之側枝集中在底層樹冠，從樹冠底層越往頂層之側枝徑級漸小，且側枝為輪狀
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生長形式，層次較密集；對照之下，450 年生老齡林木之最大徑級的側枝集中在中

層，越往頂層及底層之側枝徑級均漸小，且側枝生長形式多為非聚集之單一原生

枝幹(original branch)，加上平均冠層高度(average canopy height)較幼齡木大，樹冠

整體結構較幼齡木破碎且不規則。本研究中，次生林僅於樹冠頂層-外幅顯著具較

高的葉部氮濃度(表 9)，且與老熟林分的養分分布樣式相差甚遠。參考上述約可推

測由於老熟林(M130, MY)與次生林(Y14K)之林分年齡差異極大，顯見其冠層結構

的高度對比，因而影響冠層氮素分配之機制。具體而言，M130 及 MY 屬於至少

500 年生以上的老熟林，Y14K 則屬於 40-50 年生之次生幼齡林，在演替階段上也

具高度差異。老齡林木由於冠層破碎化，光線穿透率高於幼齡林木，使老齡林木

枝內側葉部氮濃度受冠層遮蔽之影響較小，對植物資源分配的策略而言，將較多

的氮分布於內側可以減低養分運送時能量的耗損，使分配機制較經濟且有效率

(Leal and Thomas, 2003)。 

□□承接上述老齡林與幼齡林的差異，若所推測之結果為合理，為何在實際觀測

值中，原始老熟林(MY)於各垂直分層上之內側及外幅間的差異，並不如經整理老

熟林(M130)明顯(附錄：附圖 2)？試比較 MY 與 M130 之林相，MY 屬於天然未受

干擾之林分，植被組成相較於經枯倒木移除作業之 M130 豐富許多；就本研究兩試

驗範圍內的台灣扁柏老齡木植株密度而言，MY 應略高於 M130 (無實測數據)。此

外，MY 處於鴛鴦湖區附近，加上林分密度較高、林分鬱閉度較高致水氣不易消散，

因此在水氣豐厚之 MY 林分中，加上多霧環境使光線散射且均勻化之影響，導致

MY 林木之冠層內側與外幅趨勢不如 M130 明顯可區別。 

(2) 鉀 

□□根據文獻搜尋之結果，部分研究指出隨著冠層垂直方向之位置越高，可接受

光量越多，包含鉀在內的許多葉部養分濃度也會因而遞增(Lavender and Carmichael, 

1966; Morrison, 1972; Morrison, 1974; Hockman et al., 1989; Myre and Camiré, 1996; 
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Zhang and Allen, 1996; Winborne, 2001)，但亦有許多研究支持隨冠層垂直方向之位

置越高，葉部鉀濃度隨之遞減的分布樣式(White, 1954; Will, 1957; Madgwick, 1963; 

Comerford, 1981; MacLean and Robertson, 1981; Richardson, 2004)。本研究中，冠層

葉部鉀在冠層垂直梯度上的分布樣式在老熟林與次生林間近乎相反(表 10、表 11)，

可推測是林分年齡差異的影響。 

□□葉部氮與鉀在老熟林與次生林中的分配樣式極為相似，葉部氮與鉀濃度在老

熟林中皆隨冠層垂直方向之位置越高而遞減，越往樹冠外幅越低(表 8、表 10)；次

生林之兩種養分濃度皆在頂層-外側的分配上具有強烈的交互作用，其濃度均顯著

高於其他樹冠位置(表 9、表 11)。由結果可知此類參與光合作用的重要養分元素，

如本研究之氮與鉀，在冠層的養分分配上具有一定的相關性。此外，氮與鉀在不

同林分之冠層中分配的樣式一致，也符合許多文獻之結果 (Madgwick, 1963; 

Lavender and Carmichael, 1966; Morrison, 1974; MacLean and Robertson, 1981; 

Zhang and Allen, 1996; Winborne, 2001)。其中 MacLean and Robertson (1981)曾針對

三種不同年齡之紅雲杉林分進行冠層養分分布的探討，三種林分分別為次生林

(15-yr)、未成熟林(30-yr)及成熟林(90-yr)，且氮與鉀之分布在三地間有所差異。其

指出兩個較年輕的林分(次生林與未成熟林)之氮與鉀分布樣式一致，其氮與鉀之冠

層分配皆隨冠層垂直方向之位置越高而遞增，反觀成熟林則隨之遞減，與本研究

之結果極為相似。 

(3) 鈣 

a. 冠層垂直高度效應 

□□過去針對鈣濃度於冠層空間梯度上之研究，大多針對垂直梯度做比較，以底

層鈣濃度較高的結果佔多數(Will, 1957; Lavender and Carmichael, 1966; Morrison, 

1972; Morrison, 1974; Zhang and Allen, 1996; Winborne, 2001)；頂層葉部鈣濃度較底

層高的結果則相對較少(Hockman et al., 1989; Myre and Camiré, 1996; Richardson, 
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2004)。本研究中老熟林及次生林之樹冠，葉部鈣濃度均趨向越往外幅而顯著遞減，

此外，次生林具有顯著的空間交感，頂層-外幅之葉部鈣濃度顯著低於其他空間位

置(表 12，表 13)，可見得隨著冠層垂直高度越高，鈣素分配也隨之降低。由於鈣

在冠層葉片間幾乎不發生移轉現象，主要是經由根部從土壤吸收，吸收後向上運

輸的過程須抵抗萬有引力的反向作用，樹高的牽制便使冠層鈣分配比可移動性元

素較為耗能且耗時。除此之外，Zhang and Allen (1996)曾指出德達松的針葉纖維束

乾重(fascicle dry weight)隨冠層垂直位置的高度越高而遞增，因此促使頂層的鈣與

鎂元素受到稀釋而濃度較底層低，對本研究的結果而言亦屬合理之推測。 

b. 冠層空間與葉齡之影響 

□□許多葉部生長所需之養分與葉片年齡具有相關，氮、磷及鉀等可移動性元素

之濃度會隨葉齡越大，伴隨著養分再轉移作用使葉部養分濃度遞減；鈣濃度則因

其不可移動性隨葉齡而不斷累積，生長點及幼葉中較缺乏鈣的現象也因此特別顯

著(Potočić et al., 2005)。林木之樹冠外幅或頂層屬於新芽活動旺盛之處，相對而言，

越接近頂層之葉片具有較高比例之當年生葉片、越底層則以老葉比例較高(Hoyle 

and Mader, 1964)。本研究雖無數據可證實台灣扁柏冠層空間梯度上新葉及老葉的

比例差異，僅能推測由於無法避免採集之樣本中各小葉葉齡不一致的情形，加上

老熟林之外幅及次生林之頂層-外幅之新葉比例較高，促使該位置之葉部鈣濃度最

低。 

c. 林分年齡之影響 

□□如同葉部氮濃度與空間梯度的相關討論中所提及：不同齡級的針葉樹種，其

林木樹冠結構有明顯的差別。由此可之，冠層的發育情形通常可反應林分之年齡，

故此段著重在樹冠之結構方面。 

□□經觀察發現本研究中之幼齡木(次生林)仍具頂芽優勢，樹冠明顯呈三角錐型，

相對於老熟林則呈破碎化且不規則的冠型。次生林在頂芽優勢的促進下，其頂層-
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外幅之葉片於生長季時期可能具有更顯著、更高比例的新芽與新葉，因此葉部鈣

濃度累積量也顯著較低，加上頂層光合作用速率因高比例新葉而提升，使稀釋效

應較為明顯。故本研究中老熟林於頂層-外幅的葉部鈣濃度，並不如次生林具有顯

著較高的交感效應(表 12，表 13)。 

(4) 鎂 

a. 冠頂之養分稀釋效應較強 

□□老熟林之冠層鎂分布樣式雖無顯著性差異，但趨向頂層與外幅之葉部濃度均

有遞減之分配樣式；次生林與老熟林之趨勢一致，且樹冠頂層與中層之葉部鎂濃

度顯著低於底層(表 14，表 15)，前人研究中，僅少數結果與此分布情況相近

(Madgwick, 1963; Zhang and Allen, 1996)。如上述對鈣的討論，由於頂層針葉纖維

束乾重隨冠層垂直位置的高度越高而遞增，使鎂也可能受到稀釋而濃度降低(Zhang 

and Allen, 1996)。 

b. 冠層空間與葉齡之影響 

□□本研究結果發現，鎂之趨勢與鈣類似，以元素之功能性來看，兩者皆為建構

性元素，但鎂之移動性較鈣佳，故在植物生長過程中，透過老葉與新葉間的再移

轉作用，鎂濃度隨葉齡變化之差異也較小 (Madgwick, 1963; Morrison, 1972; 

Morrison, 1974; van den Driessche, 1974; Hockman et al.,1989)，因此本研究中，無法

區分葉齡的採樣方法下，冠層葉部鎂濃度之內外差異並不若鈣顯著，屬合理之現

象。 

c. 林分間的差異 

□□鎂為葉綠素分子的核心構造，其目的為葉片的建構；氮則是牽涉羧化反應，

直接參與光合作用有關的酵素活動(Perry, 1994)，可見鎂和氮均與光合作用極為密

切。本研究中老熟林之葉部氮與鎂濃度皆隨冠層垂直位置的高度越高而遞減，之

所以具相似的分配樣式，或許便是由於此兩者均與光合機制密不可分所致。 
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□□然而次生林中氮與鎂之分配樣式卻不像老熟林的關係如此一致。如葉部氮元

素在冠層空間分配之討論：由於次生林具有較高的林分密度以及高遮蔽性，個體

間對光的競爭劇烈，葉部氮濃度在長時間的光適應下為達到每日最大同化作用，

因此於頂層-外幅表現出顯著較高的氮分配，反觀次生林之葉部鎂濃度卻是隨冠層

垂直位置的高度越高而遞減。由於鎂在葉片組織中的移動性並不如氮高，可能導

致鎂於組織間對光適應機制的調控並不如氮迅速且有效；且次生林林分密度大(受

遮蔽度較高)，其樹冠底層之葉片量雖因光的競爭劇烈而稍有減少，但仍有葉片持

續生長，換言之，樹冠底層可接收的光量雖少(光合作用效率低落)，但對於鎂元素

仍有基本的需求量。故次生林在以上各種複雜因子的作用下，包含養分的可移動

能力、光適應的調節能力和高林分密度增加樹冠底層受遮蔭度等，均是導致次生

林中鎂與氮於冠層分配的相關性降低的可能原因。 

5.3.3 葉部養分於冠層位置之相關研究與比較 

□□本文最後摘錄本研究中葉部養分在不同冠層位置的結果，並統整相關研究一

併呈現於表 20，希望有助於未來冠層養分相關研究之搜尋。
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表 20. 比較本研究與前人研究中冠層養分分布之結果。冠層空間分布的趨勢是針對老熟林

(old-growth stand)與次生林(regenerated stand)分別進行討論。本表之前人研究文獻代號(No.)請

參考表下所示。 

□□Nutrient Results reported in other studies† 

Results of current study Similar Different 

Trend of canopy positions (in old-growth stands) 
□Nitrogen Bot > Top & In > Out 3,10,16,17,18 ○2 ,4,○5 ,6,7,8,○9 ,11,12,13,

14,15 
□Potassium Bot > Top & In > Out 1,2,3,7,8,17 4,5,6,9,10,11,13 
□Calcium In > Out none 2,4,5,6,11,13 (Bot > Top)

9,10,17 (Top > Bot) 
□Magnesium Bot > Top & In > Out 3,11 ○2 ,4,○5 ,6,9,10,○13 ,17 

Trends of canopy positions (in regenerated stand) 
□Nitrogen Maximum in Top-Out 4,6,7,8,11,12,13,14,15 ○2 ,3,○5 ,○9 ,10,16,17,18 
□Potassium Maximum in Top-Out and Mid-Out 4,5,6,8,9,10,11,13 1,2,3,7,17 
□Calcium In > Out & Minimum in Top-Out none 2,4,5,6,11,13 (Bot > Top)

9,10,17 (Top > Bot) 
□Magnesium Bot > Top & In > Out 3,11 ○2 ,4,○5 ,6,9,10,○13 ,17 

† Numbers refer to species and investigators listed in the second part of this table. 
 Definition of abbreviations: 

Mid: foliage of middle layer of a canopy; Bot: foliage of bottom layer of a canopy;  
Out: foliage of outer layer of a canopy; In: foliage of inner layer of a canopy 

 The number inside the circle “○” refers to non-significant trend reported in the study. 

No. Species Investigators 
1. Pinus resinosa & Pinus strobus White (1954) 
2. Pinus radiata Will (1957) 
3. Pinus resinosa Madgwick (1963) 
4. Pseudotsuga menziesii Lavender and Carmichael (1966)
5. Pinus banksiana Morrison (1972) 
6. Abies balsamea Morrison (1974) 
7. Pinus resinosa Comerford (1981) 
8. Pinus rubens MacLean and Robertson (1981) 
9. Abies fraseri Hockman et al. (1989) 

10. Larix decidua Myre and Camiré (1996) 
11. Pinus taeda Zhang and Allen (1996) 
12. Pinus contorta ssp. latifolia Schoettle and Smith (1998) 
13. Pinus taeda Winborne (2001) 
14. Pinus densiflora Han et al. (2003) 
15. Abies grandis & Pseudotsuga menziesii var. glauca Nippert and Marshall (2003) 
16. Pinus taeda  Finzi et al. (2004) 
17. Picea rubens & Abies balsamea  Richardson (2004) 
18. Pinus taeda & Pinus Elliottii  Will et al. (2004) 
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6. 結論 Conclusions 

6.1 土壤與冠層養分於林分間之差異 

□□土壤部分：曾受過大面積砍伐之次生林分，以及因鄰近湖區而地表與地中水

文活動活躍之原始老熟林，此兩者之土壤有機質均易流失，因而明顯低於經枯倒

木整理之老熟林分。此外，次生林中土壤有效性鉀、鎂及鈣離子濃度顯著較老熟

林高，應是其枯落物量較高以及枯落物濃度較高所致。 

□□冠層部分：三試驗地之葉部氮、鈣及鎂濃度具顯著差異，且深受土壤基本性

質之影響。  

6.2 時間性之葉部元素動態 

□□葉部的碳自 3-4 月起隨生長漸趨旺盛，因葉片組織中結構性碳水化合物的增加

因而濃度提升；7-9 月間因冠層間的非結構性碳具有再移轉之現象(可能的移轉對象

為繁殖體)而無濃度增減之趨勢；生長季末 10-11 月間因大量合成非結構性碳水化

合物，為補足度過休眠季之能量需求，故葉部碳濃度仍持續遞增。 

□□葉部的氮於生長季前及生長季初綻芽期間均受稀釋作用影響因而濃度遞減。7

月為葉部氮濃度之高峰，此後發生冠層之氮移轉趨勢與碳相似，且移轉效率較高

促使趨勢明顯下降。休眠季末期老熟林與次生林大致趨勢一致，唯獨老熟林葉部

氮濃度開始遞減之時序較晚，可知老熟林在生長季前養分再移轉予枝芽尖端新生

組織之效率較次生林高。 

□□葉部的鉀於生長季前因養分再移轉而有明顯遞減之趨勢。生長季自 4 至 7 月

仍受養分稀釋作用之影響而使老熟林表現持平，而次生林則呈遞減趨勢，顯見次

生林受稀釋效應較劇烈，應為新葉生長速率較高的結果。7 至 11 月正值棲蘭山區

的颱風季節，由 2006 及 2007 年因颱風導致較高雨量的時序差異，葉部鉀濃度之

原始值遞減的時序亦因此而異，可見冠層的鉀確實受降雨淋洗之影響。 



 70

□□葉部的鎂於次生林中沒有明顯之季節性變化，而老熟林卻自生長季後隨時間

遞減，有別於一般研究認為之趨勢；土壤性質中有效性鎂濃度差異顯著之兩老熟

林表現一致，更突顯老熟林對鎂元素之吸收與運輸效率較差，故顯見老熟林冠層

鎂元素較次生林不足之現象。此外，葉部的鈣於各林分中均無季節性之表現。 

6.3 空間性之葉部元素動態 

□□老熟林與次生林於冠層碳的分配並無明顯的樣式，說明棲蘭山區之台灣扁柏

老熟林及次生林之冠層均已達最適碳分配，意即最大的冠層生產量。 

□□老熟林與次生林之冠層氮分布樣式有明顯的區別。光適應下的老熟林，將分

配較高之氮於受遮蔭程度較高的樹冠底層與靠近主幹之樹幹內側；反之，次生林

因林分密度相對較高，個體間光競爭力較強，故其中、底層之葉部氮濃度顯著低

於頂層，反映出次生林分對光環境具有個體間的競爭效應，為維持良好的生長，

將分配較多的氮於有效光量最高之樹冠頂層-外幅。 

□□冠層的鉀於老熟林與次生林之分配樣式與氮近乎一致，可推知此類參與光合

作用的重要養分元素，如本研究之氮與鉀，在冠層的養分分配上具有一定的相關

性。 

□□本研究中老熟林分及次生林皆受冠層中不同齡級葉片之分布比例之影響，葉

部鈣與鎂之濃度皆以樹冠內側高於外幅，且兩種林分具有相似之分布樣式。鎂之

趨勢並不如鈣顯著。按照過去的研究結果，冠層之鈣與鎂元素皆會隨葉齡增加而

累積，唯鎂在葉部組織內的移動性較佳，故老葉中僅鈣會不斷地累積，而老葉中

的鎂則會進行再移轉作用，這也說明了透過鎂在老葉中的再移轉作用，促使樹冠

內外層鎂濃度之差異較小。此外，老熟林與次生林之葉部鎂元素受頂層年輕葉片

比例較高之影響，促使其稀釋效應較強烈，故垂直方向均以底層之鎂濃度高於頂

層。
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8. 附錄 Appendix 

附表 1. 各因子對葉部碳濃度之 GAMs 配適結果。 

Formula: C ~ as.factor(year) + site + ver * hor + s(month, k = 6, bs = "ts") 

Carbon  Estimate Std. Error p value 

 (Intercept) † 50.27 0.09 <0.001 

  Year   

 2006 － － － 

 2007 0.08 0.06 0.202 

  Site   

 MY  0.29 0.08 <0.001 

 M130  0.62 0.08 <0.001 

 Y14K － － － 

  Canopy position   

Top 0.19 0.11 0.084 

Middle  0.30 0.11 <0.010 Vertical 

Bottom － － － 

Outer  0.05 0.11 0.635 
Horizontal 

Inner － － － 

Top × Outer  0.31 0.15 <0.050 
Interaction 

Middle × Outer  0.08 0.15 0.584 

 Edf Est.rank F p value 

s(month) 4.779 5.000 32.1 <0.001 

r2 (adj) Deviance explained GCV score Scale est. n 

0.131 13.7% 1.692 1.678 1715 

†各因子經 GAMs 配適下之(Intercept)，將會吸收各項因子中某一組估測值，這些被吸收的項目將

做為其他類別資料之比較值。此表中被吸收之類別資料均以“－”表示。 
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附表 2. 各因子對葉部氮濃度之 GAMs 配適結果。 

Formula: N ~ as.factor(year) + site + ver * hor + s(month, k = 6, bs = "ts") 

Nitrogen  Estimate Std. Error p value 

 (Intercept) † 0.94 0.01 <0.001 

  Year   

 2006 － － － 

 2007  0.01 0.00 <0.050 

  Site   

 MY  0.08 0.01 <0.001 

 M130  0.14 0.01 <0.001 

 Y14K － － － 

  Canopy position   

Top -0.05 0.01 <0.001 

Middle -0.02 0.01 0.055 Vertical 

Bottom － － － 

Outer 0.01 0.01 0.119 
Horizontal 

Inner － － － 

Top × Outer 0.04 0.01 <0.001 
Interaction 

Middle × Outer 0.01 0.01 0.312 

 Edf Est.rank F p value 

s(month) 4.843 5.000 9.466 <0.001 

r2 (adj) Deviance explained GCV score Scale est. n 

0.295 30.1% 0.010 0.010 1714 

†各因子經 GAMs 配適下之(Intercept)，將會吸收各項因子中某一組估測值，這些被吸收的項目將

做為其他類別資料之比較值。此表中被吸收之類別資料均以“－”表示。 
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附表 3. 各因子對葉部鉀濃度之 GAMs 配適結果。 

Formula: K ~ as.factor(year) + site + ver * hor + s(month, k = 6, bs = "ts") 

Potassium  Estimate Std. Error p value 

 (Intercept) †  4.92 0.06 <0.001 

  Year   

 2006 － － － 

 2007 0.15 0.04 <0.001 

  Site   

 MY -0.24 0.05 <0.001 

 M130  0.18 0.05 <0.010 

 Y14K － － － 

  Canopy position   

Top -0.68 0.08 <0.001 

Middle -0.22 0.08 <0.010 Vertical 

Bottom － － － 

Outer -0.07 0.08 0.370 
Horizontal 

Inner － － － 

Top × Outer  0.43 0.11 <0.001 
Interaction 

Middle × Outer  0.07 0.11 0.521 

 Edf Est.rank F p value 

s(month) 3.537 5.000 19.96 <0.001 

r2 (adj) Deviance explained GCV score Scale est. n 

0.124 13% 0.830 0.824 1714 

†各因子經 GAMs 配適下之(Intercept)，將會吸收各項因子中某一組估測值，這些被吸收的項目將

做為其他類別資料之比較值。此表中被吸收之類別資料均以“－”表示。 
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附表 4. 各因子對葉部鈣濃度之 GAMs 配適結果。 

Formula: Ca ~ as.factor(year) + site + ver * hor + s(month, k = 6, bs = "ts") 

Calcium  Estimate Std. Error p value 

 (Intercept) † 12.64 0.16 <0.001 

  Year   

 2006 － － － 

 2007 -0.02 0.12 0.845 

  Site   

 MY -0.91 0.14 <0.001 

 M130 -2.53 0.14 <0.001 

 Y14K － － － 

  Canopy position   

Top 0.26 0.20 0.198 

Middle -0.07 0.20 0.732 Vertical 

Bottom － － － 

Outer -0.78 0.20 <0.001 
Horizontal 

Inner － － － 

Top × Outer -1.02 0.28 <0.001 
Interaction 

Middle × Outer -0.26 0.28  0.355 

 Edf Est.rank F p value 

s(month) 3.237e-09 1.000e+00 0.418 0.518 

r2 (adj) Deviance explained GCV score Scale est. n 

0.204 20.7% 5.758 5.728 1713 

†各因子經 GAMs 配適下之(Intercept)，將會吸收各項因子中某一組估測值，這些被吸收的項目將

做為其他類別資料之比較值。此表中被吸收之類別資料均以“－”表示。 
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附表 5. 各因子對葉部鎂濃度之 GAMs 配適結果。 

Formula: Mg ~ as.factor(year) + site + ver * hor + s(month, k = 6, bs = "ts") 

Magnesium  Estimate Std. Error p value 

 (Intercept) †  1.62 0.02 <0.001 

  Year   

 2006 － － － 

 2007  0.04 0.01 <0.010 

  Site   

 MY -0.38 0.02 <0.001 

 M130  0.05 0.02 <0.010 

 Y14K － － － 

  Canopy position   

Top -0.08 0.03 <0.010 

Middle -0.06 0.03 <0.050 Vertical 

Bottom － － － 

Outer -0.04 0.03 0.131 
Horizontal 

Inner － － － 

Top × Outer -0.02 0.04 0.512 
Interaction 

Middle × Outer 0.01 0.04 0.857 

 Edf Est.rank F p value 

s(month) 0.593 1.000 2.456 0.117 

r2 (adj) Deviance explained GCV score Scale est. n 

0.248 25.2% 0.096 0.095 1713 

†各因子經 GAMs 配適下之(Intercept)，將會吸收各項因子中某一組估測值，這些被吸收的項目將

做為其他類別資料之比較值。此表中被吸收之類別資料均以“－”表示。 
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附圖 1. 2006 年與 2007 年於不同冠層位置下葉部碳濃度之季節變化。 

不同試驗地之圖示：△－經整理之老熟林(M130)；○－原始老熟林(MY)；▲－天然更新次生林(Y14K)。 
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附圖 2. 2006 年與 2007 年於不同冠層位置下葉部氮濃度之季節變化。 

不同試驗地之圖示：△－經整理之老熟林(M130)；○－原始老熟林(MY)；▲－天然更新次生林(Y14K)。 
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附圖 3. 2006 年與 2007 年於不同冠層位置下葉部鉀濃度之季節變化。 

不同試驗地之圖示：△－經整理之老熟林(M130)；○－原始老熟林(MY)；▲－天然更新次生林(Y14K)。 
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附圖 4. 2006 年與 2007 年於不同冠層位置下葉部鈣濃度之季節變化。 

不同試驗地之圖示：△－經整理之老熟林(M130)；○－原始老熟林(MY)；▲－天然更新次生林(Y14K)。 
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附圖 5. 2006 年與 2007 年於不同冠層位置下葉部鎂濃度之季節變化。 

不同試驗地之圖示：△－經整理之老熟林(M130)；○－原始老熟林(MY)；▲－天然更新次生林(Y14K)。
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附圖 6. 葉部碳濃度經全區(合併三試驗地)配適的模式檢驗圖。 

Formula: C ~ as.factor(year) + site + ver * hor + s(month, k = 6, bs = "ts") 
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附圖 7. 葉部氮濃度經全區(合併三試驗地)配適的模式檢驗圖。 

Formula: N ~ as.factor(year) + site + ver * hor + s(month, k = 6, bs = "ts") 



 94

-3 -2 -1 0 1 2 3

-2
0

2
4

6

Normal Q-Q Plot

Theoretical Quantiles

S
am

pl
e 

Q
ua

nt
ile

s

4.0 4.5 5.0 5.5

-2
0

2
4

6

Resids vs. linear pred.

linear predictor

re
si

du
al

s

Histogram of residuals

Residuals

Fr
eq

ue
nc

y

-4 -2 0 2 4 6

0
20

0
40

0
60

0

4.0 4.5 5.0 5.5

2
4

6
8

10

Response vs. Fitted Values

Fitted Values

R
es

po
ns

e

 
附圖 8. 葉部鉀濃度經全區(合併三試驗地)配適的模式檢驗圖。 

Formula: K ~ as.factor(year) + site + ver * hor + s(month, k = 6, bs = "ts") 
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附圖 9. 葉部鈣濃度經全區(合併三試驗地)配適的模式檢驗圖。 

Formula: Ca ~ as.factor(year) + site + ver * hor + s(month, k = 6, bs = "ts") 
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附圖 10. 葉部鎂濃度經全區(合併三試驗地)配適的模式檢驗圖。 

Formula: Mg ~ as.factor(year) + site + ver * hor + s(month, k = 6, bs = "ts") 
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附圖 11. 葉部碳濃度經分區(老熟林)配適的模式檢驗圖。 

Formula: C ~ as.factor (year) + site + ver * hor + s(month, k = 6, bs = "ts") 
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附圖 12. 葉部氮濃度經分區(老熟林)配適的模式檢驗圖。 

Formula: N ~ as.factor(year) + site + ver * hor + s(month, k = 6, bs = "ts") 
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附圖 13. 葉部鉀濃度經分區(老熟林)配適的模式檢驗圖。 

Formula: K ~ as.factor(year) + site + ver * hor + s(month, k = 6, bs = "ts") 
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附圖 14. 葉部鈣濃度經分區(老熟林)配適的模式檢驗圖。 

Formula: Ca ~ as.factor(year) + site + ver * hor + s(month, k = 6, bs = "ts") 
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附圖 15. 葉部鎂濃度經分區(老熟林)配適的模式檢驗圖。 

Formula: Mg ~ as.factor(year) + site + ver * hor + s(month, k = 6, bs = "ts") 
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附圖 16. 葉部碳濃度經分區(次生林)配適的模式檢驗圖。 

Formula: C ~ as.factor(year) + ver * hor + s(month, k = 6, bs = "ts") 
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附圖 17. 葉部氮濃度經分區(次生林)配適的模式檢驗圖。 

Formula: N ~ as.factor(year) + ver * hor + s(month, k = 6, bs = "ts") 
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附圖 18. 葉部鉀濃度經分區(次生林)配適的模式檢驗圖。 

Formula: K ~ as.factor(year) + ver * hor + s(month, k = 6, bs = "ts") 
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附圖 19. 葉部鈣濃度經分區(次生林)配適的模式檢驗圖。 

Formula: Ca ~ as.factor(year) + ver * hor + s(month, k = 6, bs = "ts") 



 100

-3 -2 -1 0 1 2 3

-0
.5

0.
0

0.
5

1.
0

Normal Q-Q Plot

Theoretical Quantiles

S
am

pl
e 

Q
ua

nt
ile

s

1.40 1.50 1.60 1.70

-0
.5

0.
0

0.
5

1.
0

Resids vs. linear pred.

linear predictor

re
si

du
al

s

Histogram of residuals

Residuals

Fr
eq

ue
nc

y

-1.0 -0.5 0.0 0.5 1.0

0
50

10
0

15
0

20
0

1.40 1.50 1.60 1.70

1.
0

1.
5

2.
0

2.
5

3.
0

Response vs. Fitted Values

Fitted Values

R
es

po
ns

e

 
附圖 20. 葉部鎂濃度經分區(次生林)配適的模式檢驗圖。 

Formula: Mg ~ as.factor(year) + ver * hor + s(month, k = 6, bs = "ts") 
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附圖 21. 以 GAMs 分別配適兩老熟林 MY (a.)及 M130(b.)之葉部鎂濃度的部分反應平滑曲線。

橫軸基部代表各月分之觀測值分布；縱軸標籤括號內的數字為 GAMs 配適下之自由度；實線

代表各月分對應其解釋變數的平滑函數；虛線表示 95%的信賴區間。 
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