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摘  要  高寒灌丛草甸和草甸均是青藏高原广泛分布的植被类型, 在生态系统碳通量和区域碳循环中具有极其重要的作用。

然而迄今为止, 对其碳通量动态的时空变异还缺乏比较分析, 对碳通量的季节和年际变异的主导影响因子认识还不够清晰, 

不利于深入理解生态系统碳通量格局及其形成机制。该研究选取位于青藏高原东部海北站高寒灌丛草甸和高原腹地当雄站高

寒草原化草甸年降水量相近的5年(2004–2008年)的涡度相关CO2通量连续观测数据, 对生态系统净初级生产力(NEP)及其组

分, 包括总初级生产力(GPP)和生态系统呼吸的季节、年际动态及其影响因子进行了对比分析。结果表明: 灌丛草甸的CO2

通量无论是季节还是年际累积量均高于草原化草甸, 并且连续5年表现为“碳汇”, 平均每年NEP为70 g C·m–2·a–1, 高寒草原化

草甸平均每年NEP为–5 g C·m–2·a–1, 几乎处于碳平衡状态, 但其源/汇动态极不稳定, 在2006年–88 g C·m–2·a–1的“碳源”至

2008年54 g C·m–2·a–1的“碳汇”之间转换, 具有较大的变异性。这两种高寒生态系统源/汇动态的差异主要源于归一化植被指数

(NDVI)的差异, 因为NDVI无论在年际水平还是季节水平都是NEP最直接的影响因子; 其次, 灌丛草甸还具有较高的碳利用效

率(CUE, CUE = NEP/GPP), 而年降水量和NDVI是决定两生态系统CUE大小的关键因子。两地区除了CO2通量大小的差异外, 

其环境影响因子也有所不同。采用结构方程模型进行的通径分析表明, 灌丛草甸生长季节CO2通量的主要限制因子是温度, 

NEP和GPP主要受气温控制, 随着气温升高而增加; 而草原化草甸的CO2通量多以季节性干旱导致的水分限制为主, 其次才

是气温的影响, 受二者的共同限制。此外, 两生态系统生长季节生态系统呼吸主要受GPP和5 cm土壤温度的直接影响, 其中

GPP起主导作用, 非生长季节生态系统呼吸主要受5 cm土壤温度影响。该研究还表明, 水热因子的协调度是决定青藏高原高

寒草地GPP和NEP的关键要素。 
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Abstract 
Aims  Alpine shrub-meadows and steppe-meadows are the two dominant vegetation types on the Qinghai-Xizang 
Plateau, and plays an important role in regional carbon cycling. However, little is known about the tempo-
ral-spatial patterns and drivers of CO2 fluxes in these two ecosystem types. 
Methods  Based on five years of consecutive eddy covariance measurements (2004–2008) in an eastern alpine 
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shrub-meadow at Haibei and a hinterland alpine steppe-meadow at Damxung, we investigated the seasonal and 
annual variation of net ecosystem productivity (NEP) and its components, i.e. gross primary productivity (GPP) 
and ecosystem respiration (Re). 
Important findings  The CO2 fluxes (NEP, GPP and Re) were larger in the shrub-meadow than in the 
steppe-meadow during the study period. The shrub-meadow functioned as a carbon sink through the five years, 
with the mean annual NEP of 70 g C·m–2·a–1. However, the steppe-meadow acted as a carbon neutral, with 
mean annual NEP of –5 g C·m–2·a–1. The CO2 fluxes of steppe-meadow exhibited large variability due to 
the inter-annual and seasonal variations in precipitation, ranging from a carbon sink (54 g C·m–2·a–1) in 2008 to a 
carbon source (–88 g C·m–2·a–1) in 2006. The differences in carbon budget between the two alpine ecosystems 
were firstly attributed to the discrepancy of normalized difference vegetation index (NDVI) because NDVI was the 
direct factor regulating the seasonal and inter-annual NEP. Secondly, the shrub-meadow had higher carbon use 
efficiency (CUE), which was substantially determined by annual precipitation (PPT) and NDVI. Our results also 
indicated that the environmental drivers of CO2 fluxes were also different between these two alpine ecosystems. 
The structure equation model analyses showed that air temperature (Ta) determined the seasonal variations of CO2 
fluxes in the shrub-meadow, with NEP and GPP being positively correlated with Ta. By contrast, the seasonal CO2 
fluxes in the steppe-meadow were primarily co-regulated by soil water content (SWC) and Ta, and increased with 
the increase of SWC and Ta. In addition, the changes of Re during the growing season in two ecosystems were di-
rectly affected by GPP and soil temperature at 5 cm depth (Ts), while Re during non-growing season were deter-
mined by Ts. These results demonstrate that the synergy of soil water and temperature played crucial roles in de-
termining NEP and GPP of the two alpine meadows on the Qinghai-Xizang Plateau. 
Key words  Qinghai-Xizang Plateau; alpine meadow ecosystems; CO2 fluxes; temperature; soil water content; eddy 
covariance 
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草地是全球分布面积最广的陆地生态系统

(Adams et al., 1990), 环境变化对草地碳通量及全球

碳循环具有重要的影响(Knapp et al., 2002; Piao   
et al., 2012)。草地CO2通量特征在不同时空尺度上

存在较大的差异, 并且容易受到气候变化的影响。

任何影响植被生长发育的环境因子(例如水分、温度、

光照等 )都有可能影响草地生态系统CO2通量 

(Suyker, 2003; Xu & Baldocchi, 2004; Yuan et al., 
2009)。有控制试验表明, 温度和水分的季节动态是

影响生态系统CO2动态的最重要因子(Wan et al., 
2009; Jongen et al., 2014; Ryan et al., 2015)。此外, 

植被变化也是碳通量变化的主要驱动力(Street et al., 
2007; Deyn et al., 2008), 对生态系统碳通量响应气

候变化具有调节作用(Xu et al., 2015)。尽管草地生

态系统受到越来越多的关注, 但是大部分研究都集

中于低海拔地区, 高海拔高寒生态系统碳通量的研

究还比较缺乏。 

高海拔草地生态系统因较高的太阳辐射和较低

的气温常被预期为“碳汇”, 但草地生态系统的源/汇

动态存在较大的变异。高光合有效辐射是促进高海

拔植物光合作用的能量基础, 较大的温度日较差有

利于光合产物的积累, 较低的温度(特别是夜间和

冬季)又可以抑制植物和土壤呼吸, 减少碳损失, 通

常被认为有利于生态系统碳固定(Saito et al., 2009)。

一些研究揭示, 青藏高原的高寒草甸具有“碳汇”功

能(Gu, 2003; Kato, 2004; Zhao et al., 2005)。但也有

研究发现, 高原上的草原化草甸随水热等环境因子

的季节分配和年际变异而发生“汇-源”或者“源-汇”

的转变(Chai et al., 2017)。这说明, 虽然高寒草地具

有利于碳固定的环境条件, 但其碳源/汇动态仍因

生物环境因子的变化存在较大的变异, 这会给未来

气候变化影响下高寒草地的碳通量动态预测带来更

多的不确定性。 

青藏高原气候温凉, 温度是植物生长的重要限

制因子, 温度升高会促进湿润地区植物光合作用和

碳固定(Kato et al., 2005), 但在干旱地区, 温度升高

会导致土壤水分蒸发的增加, 加剧植被受干旱胁迫

的程度, 导致植被生产力降低(Guo et al., 2015), 因

此气候变化对青藏高原不同植被类型生态系统源/

汇动态的影响目前还不十分明确, 尤其水热因子组
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合的变化对草地生态系统CO2通量的季节和年际变

异的影响更具有不确定性, 需要深入研究。因此, 研

究青藏高原不同植被类型高寒草甸生态系统的CO2

通量特征及其影响因子对评价青藏高原生物地球化

学循环对全球变化的响应和反馈就具有重要的科学

意义(李东, 2005)。本研究选择青藏高原东西部两个

水热条件有差异的高寒灌丛草甸和草原化草甸作为

研究对象, 对其CO2通量的季节、年际动态及其影响

因子进行对比研究, 研究目标是: 1)对比青藏高原

高海拔地区的两高寒草地生态系统CO2通量的季节

和年际动态; 2)确定两高寒生态系统CO2通量变异

的主要限制因子; 3)探讨碳源/汇动态差异的原因。 

1  资料和方法 

1.1  研究区概况 

供比较的两个通量站分别位于青藏高原东部的

中国科学院海北高寒草甸生态系统定位站(海北站)

和腹地的中国科学院当雄高寒草甸研究站(当雄

站)。海北站(101.3 E, 37.6 N)地处祁连山北支冷龙

岭东段南麓坡地的大通河谷西段, 站区地形开阔, 

海拔3 200 m左右, 属于高原大陆性气候, 气温极低, 

无明显四季之分, 仅有冷暖二季之别, 干湿季分明。

年平均气温–1.7 ℃, 最冷月平均气温为–14.8 ℃, 

最暖月平均气温为9.8 ℃; 多年平均降水量570 mm, 

80%集中在5–9月。植被为高寒灌丛草甸(以下简称

灌丛 ), 植被上层结构为灌木层 , 以金露梅

(Potentilla fruticosa)为优势种 , 该层植被盖度为

60%–70%; 下层是草本层 , 以小嵩草 (Korbresia 
humilis)等草甸植物为主, 植被盖度为60%–70%。土

壤为高山草甸土(草毡土)(高以信, 1980)。生长季节

通常是4月下旬至10月中旬(李英年, 2006; Li et al., 
2016)。当雄站(91.0 E, 30.9 N)地处念青唐古拉山

南缘 , 地形属于高原丘间盆地 , 地势平坦 , 海拔

4 300 m左右, 属于高原亚寒带季风气候, 太阳辐射

强, 气温低, 雨热同期, 干湿分明, 年蒸散量大, 属

于半湿润与半干旱地区。年平均气温1.3 ℃, 最冷月

平均气温为–10.4 ℃, 最暖月平均气温为10.7 ℃；

多年平均降水量477 mm, 85%集中在6–8月。植被为

高寒草原化草甸(以下简称草甸), 以丝颖针茅(Stipa 
capillacea)、窄叶薹草(Carex montis-everestii)和高山

嵩草(Kobresia pygmaea)为优势种, 盖度50%左右。

土壤为高山草原土(卢耀曾, 1982)。生长季节通常是

5月至10月(Chai et al., 2017)。 

1.2  通量和相关观测 

利用涡度相关技术对两个研究区CO2通量进行

长期连续的观测(2004–2008年)。海北站和当雄站的

涡度相关系统分别始建于2002年和2003年, 通量塔

高均为2.2 m。2个站点通量观测的主要仪器均为开

路式涡度相关观测系统和常规气象观测系统, 其中

涡度相关系统包括三维超声风速仪(CSAT3, Camp-

bell Scientific, Logan, USA)、红外气体分析仪

(LI-7500, LI-COR Lincoln, USA)和数据采集器

(CR5000, Campbell Scientific, Logan, USA), 主要用

于观测植被与大气界面的CO2通量, 数据采集频率

均为10 Hz。 

常规气象观测系统主要用于连续气象要素采集, 

数据采集(Model CR23X, Campbell Scientific, Logan, 

USA)时段与通量数据相同, 观测项目主要包括温

度、湿度、辐射、风向、风速等。光合有效辐射(PAR)

传感器(L1190SB, LI-COR, Lincoln, USA)安装在高

1.2 m的支架上。空气温度 /湿度传感器 (Model 

HMP45C, Vaisala, Helsinki, Finland)安装在防辐射罩

内(Model 41002, RM Young Company, Michigan, 

USA), 分别观测1.2 m和2.2 m高处的空气温度(Ta)

和相对湿度(RH), 并计算得出水汽压。风速传感器

(A100R, Vector, Somerset, UK)与Ta和RH传感器安装

在同一高度上。风向(Model W200P, Vector, Somerset, 

UK)测定高度为2.2 m。雨量传感器(Model 52203, 

RM Young Company, Michigan, USA)置于样地内0.5 

m高处记录站区的降水量(PPT)。土壤环境要素观测

项包括土壤温湿度和土壤热通量。土壤温度(Ts)主要

是利用热电偶温度传感器(107-L, Campbell Scien-

tific, Logan, USA)分别测定5、10、20、40和80 cm

处的Ts。5、20和50 cm处的土壤含水量(SWC)利用时

域反射计 (Model CS615-L, Campbell Scientific, 

Logan, USA) 测定。 2个土壤热通量板 (HFP01, 

Hukseflux, Delft, The Netherlands)测定5 cm处土壤

热通量。 

我们选择2004–2008年连续5年的数据进行对比, 

因为首先这5年除极端降水年份(2006年)之外, 两站

之间年降水量和生长季降水量差异较小, 其次两站

都有完备和高质量的通量和生物环境因子数据用来

比较灌丛和草甸的CO2通量的季节、年际变异特征
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及其关键影响因子。 

1.3  数据处理和插补 

由于各种天气、电力及仪器故障等原因, 涡度

相关观测系统采集到的原始数据会出现丢失或异常

的现象, 因此对原始数据进行预处理是必不可少的, 

这是控制数据质量、保证数据可靠性的重要前提。

预处理包括野点去除(±3σ)、坐标旋转(三维风旋转)、

Webb-Pearman-Leuning校正等。数据处理过程中去

掉雨时和夜晚(PAR < 1 μmol·m–2·s–1)摩擦风速u*< 

0.15 m·s–1时的数据。缺失数据通过CO2通量值(Fc)

与环境因子之间的非线性经验公式进行插补(Shi  
et al., 2006)。灌丛研究期内(2003–2008年)每一年原

始数据缺失值不超过1%, 草甸研究期内(2004–2011

年)每一年原始数据缺失值不超过15%。 

非生长季节全天和生长季节夜间数据根据与  

5 cm土壤温度(Ts)的指数方程进行拟合得到拟合系

数, 然后根据拟合系数和Ts对缺失数据进行插补, 

本文应用的插补公式为公式(1)和(2)。 

Fc, nighttime = R10Q10
((Ts – Tref)/10) (1) 

Q10 = exp(b1Ts)  (2) 

式中Fc, nighttime为夜间u* > 0.15 m·s–1 生态系统CO2净

交换量(NEE), 即夜间生态系统总呼吸量(Re), 单位

为mg CO2·m
–2·s–1, Tref是参数温度, 通常为10 ℃, R10

表 示 10 ℃ 时 的 标 准 呼 吸 系 数 , 单 位 为 mg 

CO2·m
–2·s–1, Q10是生态系统呼吸的温度敏感系数, 

b1为系数(Hoff, 1898)。 

生长季节白天CO2通量采用Michaelis-Menten 

模型(Flanagan, 2002; Xu & Baldocchi, 2004)对NEE
与PAR的关系式(3)进行拟合, 然后根据拟合系数和

PAR值对缺失的通量值(Fc)进行插补。 

max
c,daytime

max e( )

P a PARF
a P R

 


 
  (3) 

式中, Fc, daytime为日间u* > 0.15 m·s–1 NEE值, 单位为

mg CO2·m
–2·s–1, α为表观量子效率 , 单位为mg 

CO2·μmol photons–1, Pmax为最大光合强度, 单位为

mg CO2·m
–2·s–1, PAR为光合有效辐射 , 单位为

μmol·m–2·s–1, Re为白天生态系统呼吸量, 单位为mg 

CO2·m
–2·s–1 (Ruimy et al., 1995; Shi et al., 2006)。 

1.4  生态系统净初级生态系统生产力(NEP)组分的

拆分 

NEP = – NEE, 表征了生态系统净CO2固定和

净释放量, 为生态系统总初级生产力(GPP)与Re的

差值。当NEP > 0时, 生态系统是大气CO2的汇; 当 

NEP < 0时, 生态系统是大气CO2的源; 当NEP = 0

时, 生态系统CO2固定与排放处于平衡状态。涡度相

关系统无法直接测定生态系统GPP和Re, 需利用公

式外推得到。利用夜间数据建立Re与温度的回归关

系并外推到白天的Re。日间NEP与日间Re的差值为

GPP, 至此NEE可被拆分为GPP和Re (Gitta et al., 
2010)。 

1.5  能量闭合分析 

涡度相关技术所观测数据质量常用能量平衡方

程进行检验, 即:   

nH LE R G S Q      (4) 

式中, Rn为净辐射, G为土壤热通量, S为冠层热储量 

(由于植被低矮, 群落稀疏, 热储量可以忽略不计), 

Q为附加能量源、汇的总和(因Q值很小, 常忽略不

计), H为感热通量, LE为潜热通量。能量闭合方程的

理想状况为斜率为1, 截距为0, 但能量不闭合现象

已是草地和森林等通量观测中普遍存在的问题, 其

不闭合程度通常在10%–30%。对两样地研究期内所

有日数据进行能量闭合分析(图1), 灌丛和草地闭合

方程斜率分别为0.90和0.86, 表明两站点的能量闭

合较好。造成能量不完全闭合的原因可能有: 1)空间

取样误差, 2)忽略了相关能量项的误差, 3)仪器系统

误差, 4)平流效应的误差等。 

1.6  归一化植被指数(NDVI)数据的提取 

本文利用NDVI来反映植被生产力的季节变化, 

MODIS NDVI数据来源于美国国家航空和航天局

(NASA)开发的MODIS植被指数产品, 本文所应用的

主要是MOD13Q1, 即250 m分辨率16天合成的植被

指数产品。该数据集已经过了大气校正、几何校正

等预处理, 消除了太阳高度角、传感器时间灵敏度等

影响。时间跨度从2004年到2008年。数据来源网址: 

https://lpdaac.usgs.gov/data_access/data_pool。 

1.7  数据分析 

本研究中使用结构方程模型(SEM), 通过路径

图和路径系数来确定环境和生物因子对CO2通量直

接和间接的影响。SEM是研究变量间相互关系、自

变量对因变量作用方式和相对贡献率的多元统计分

析技术, 它可以帮助我们找出自变量对因变量的直

接影响因子和间接影响因子, 并剔除没有关系的自

变量, 建立“最优”的路径图(蔡甲冰等, 2008), 路径 
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图1  2004–2008年高寒灌丛草甸(A)和草原化草甸(B)能量闭合分析。图中数据分别是每日潜热通量(LE)与感热通量(H)的和以

及净辐射(Rn)与土壤热通量(G)的差。黑色线为线性拟合线。 
Fig. 1  Energy balance during 2004–2008 at the alpine shrub-meadow (A) and steppe-meadow (B). Data are the daily sums of latent 
(LE) and sensible (H) heat flux and net radiation (Rn) minus soil heat storage (G), respectively. Black lines are linear fitting lines. 
 
系数表示自变量与因变量之间带有方向性的相关系

数 (谢仲伦 , 1996)。本文使用R软件 (3.2.4版本 , 

2016-03-10)中的“lavaan”软件包来完成SEM分析 , 

最终建立两组(生长季和非生长季)最优路径图, 自

变量和因变量因子均为16天的平均值。生长季因变

量包括NEP、GPP和Re, 自变量包括NDVI、Ta、     

Ts、饱和水汽压差(VPD)、SWC、PAR及PPT。由于

所研究的两类生态系统的植被在非生长季凋萎, 不

能进行光合作用, GPP为0, 因此非生长季只分析Re 

(即NEP)。在建立“最优”路径图的过程中, 一些自变

量会因与χ2检验相关的p > 0.05 (王酉石和储诚 进, 

2011)而被剔除, 当相对拟合指数(CFI) > 0.9时, 说

明所拟合模型是一个“好”模型(曹小曙, 2011)。在

SEM分析中, 除NEP和生物环境因子进行单独分析

外, 将GPP和Re放在一组与影响因子进行分析, 因

为这两个变量的变化是相辅相成的(Peichl et al., 
2010; 刘冉等, 2011; Du & Liu, 2013)。 

所有统计分析均在SPSS 15.0 (SPSS, Chicago, 

USA) 环境下进行 , 作图采用 Origin Pro 2016 

(OriginLab Corporation, Massachusetts, USA)。 

2  结果 

2.1  环境因子对比 

根据两站点多年年均水热情况的初步判定, 当

雄站年平均气温和生长季平均气温高于海北站, 相

对干暖, 而海北相对冷湿。研究时段(2004–2008年) 

内两地区年平均气温与多年平均气温相比较为相似, 

虽然当地气象站数据显示海北站多年平均年降水量

高于当雄站, 但研究期内除了2006年外, 两站年降

水量没有多大差异(图2F)。从两站点主要的气象因

子和生物因子5年季节变化趋势(图3)可以看出, 灌

丛与草甸的PAR (图3A)、Ta (图3B)以及5 cm Ts (图3C)

的季节动态总体呈单峰曲线, 变化不明显, 但逐年

的方差分析都是草甸显著高于灌丛(p < 0.05)。两个

站点的月PPT (图3E)存在较大差异, 每一年都有波

动。海北站PPT波动要小于当雄站, 各月份降水量

分布相对均匀。此外, 海北站Ta和PPT的年际变异系

数都较小, 尤其生长季节变异系数更小(图2H), 当

雄Ta变异系数也较小且与海北基本持平, 但当雄的

PPT年际变异系数较大, 是海北的2倍, 生长季差异

更大, 达6倍左右。这说明即使这5年间两站点降水

总量相差不多, 但当雄站的降水变异显著高于海北, 

降水年际分布不均匀。月平均VPD (图3D)和月平均

SWC (图3E)都是随PPT的变化而呈现显著的季节差

异, VPD和SWC随着降雨的变化呈现相反的变化趋

势, 前者几乎全年都是草甸显著大于灌丛(p < 0.05),  

后者全年灌丛高于草甸, 生长季节更为显著(p < 

0.05)。显著不同的是, 灌丛在4月进入生长季后SWC
就基本达到生长季高值区, 受降水量影响不大, 而

草甸SWC要在最大降水月(7–8月)才能达到高值期, 

而且与降水量有约1个月的迟滞期。从平均值来看,  
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图2  高寒灌丛草甸和草原化草甸生长季节(GS)和年际(Ann) CO2通量(包括生态系统净初级生产力(NEP)、总初级生产力(GPP)
和生态系统呼吸(Re))的总值、环境因子(平均气温(Ta)和降水总量(PPT))以及年际碳利用效率(CUE)、Re/GPP、归一化植被指

数(NDVI)以及各因子年际变异系数(CV)对比。 
Fig. 2  Comparison of annual (Ann) and growing season (GS) accumulative values of CO2 fluxes (including net ecosystem produc-
tivity (NEP ), gross primary productivity (GPP) and ecosystem respiration (Re)) and environmental factors (including mean air tem-
perature (Ta) and total precipitation (PPT )) as well as annual carbon use efficiency (CUE), Re/GPP, normalized difference vegetation 
index (NDVI) and coefficients of variation (CV) of these factors in the alpine shrub-meadow and steppe-meadow. 

 
海北的生长季SWC是当雄的2.6倍。综上所述, 海北站

低温、湿润, 受湿润季风气候影响, 而当雄站相对温

暖、干旱、降水变异性强且分布不均、辐射更强, 属

于半干旱高原大陆性季风气候。 

NDVI在一定程度上可以表示植被冠层的变化

趋势(Nagler et al., 2005), 图3F是灌丛和草甸每一年

的月平均NDVI, 两站点NDVI的变化趋势基本保持

一致, 在生长季均呈现单峰曲线变化, 但在数值上草

甸要显著低于灌丛(p < 0.001)。灌丛的NDVI最大值   

(图2G)显著大于草甸(p < 0.01), 且年际变异系数较小。 
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2.2  CO2通量对比 

2.2.1  CO2通量季节动态 

图4A–4C显示了两个生态系统的NEP、GPP和
Re的季节动态。NEP在非生长季都是处于净碳释放

的状态, 而在生长季的大部分时间处于净碳吸收的

状态。在生长季前期两个生态系统的净碳释放量是

逐渐增加的, 表明在返青前Re占主导作用, 灌丛的

Re高于草甸。随着植被冠层的发育和盖度增加, 碳

吸收加速 , 两生态系统均是6月上旬左右突破零

线后进入“碳汇”状态 ,  但草甸具有较大的变异 , 

如在2007和2008年。在生长季中期(7–8月)吸收值

达到最大值, 这与NDVI的动态变化是一致的(图

3F), 进入生长季末期(9–10月)碳吸收量逐渐降低, 

直至突破零线进入“碳源”状态, 随后生态系统进

入休眠期, 即非生长季(图4A)。灌丛进入休眠期的

时间要早于草甸。灌丛和草甸年均碳吸收天数 
 

 
 

图3  2004–2008年高寒灌丛草甸和草原化草甸月平均光合有效辐射(A, PAR, μmol·m–2·s–1)、月平均空气温度(B, Ta, )℃ 、月平

均 5 cm土壤温度(C, Ts, )℃ 、月平均饱和水汽压差(D, VPD, kPa)、 月平均5 cm土壤含水量(E, SWC, m3·m–3)、 月降水量(E, PPT, 
mm)和归一化植被指数(F, NDVI)16天平均值的季节动态。黑色点线和黑色柱形图代表灌丛草甸, 灰色点线和灰色柱形图代表

草原化草甸。 
Fig. 3  Seasonal dynamic of monthly average photosynthetically active radiation (A, PAR, μmol·m–2·s–1), monthly average air tem-
perature (B, Ta, ), m℃ onthly average soil temperature at a depth of 5 cm (C, Ts, ), monthly average vapor press deficit (℃ D, VPD, 
kPa), monthly average soil water content at a depth of 5 cm (E, SWC, m3·m–3), and monthly total precipitation (E, PPT, mm), 16-day 
mean normalized difference vegetation index (F, NDVI) in the alpine shrub-meadow and steppe-meadow form 2004 to 2008. The 
black squares and histograms represent the shrub-meadow and the grey circles and histograms denote the steppe-meadow.  
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图4  2004–2008年高寒灌丛草甸和草原化草甸生态系统净初级生产力(NEP, A), 总初级生产力(GPP, B)和生态系统呼吸(Re, C)
日值(g C·m–2·d–1)的季节变化动态。灰色点代表草原化草甸, 黑色点代表灌丛草甸。 
Fig. 4  Seasonal patterns of daily (g C·m–2·d–1) values of net ecosystem productivity (NEP, A), gross primary productivity (GPP, B) 
and ecosystem respiration (Re, C) for the alpine shrub-meadow and the steppe-meadow from 2004 to 2008. The black solid circles 
represent shrub-meadow and the grey hollow circles denote steppe-meadow.  

 

(CUP)分别为108和115天, 虽然草甸具有稍长的碳

吸收天数但更具有较大的变异系数, 其大小是灌丛

的5倍。在研究期所有年份的生长季, 灌丛生态系统

碳吸收值要高于草甸, 两个生态系统CO2最大吸收

日值分别在2004年7月(灌丛)和2008年7月(草甸), 

其值分别为5.05和2.0 g C·m–2·d–1。 
GPP的季节动态与NDVI基本保持一致(图3F, 

图4B), 高峰时期分别出现在7月中旬(灌丛)和8月

中旬 (草甸), 最大值分别出现在2004年7月(8.43 g 

C·m–2·d–1, 灌丛)和2007年8月(3.30 g C·m–2·d–1, 草

甸), 并且灌丛各年份最大值均要高于草甸。生长季

节灌丛生态系统的GPP日值也要明显高于草甸生态

系统, 草甸的GPP启动增长的时间要晚于灌丛(图

4B), 但呈现快速增加的时间(2007年除外)基本相

同。图4C是Re的季节动态, 两个生态系统各年份Re

均是生长季高于非生长季, 并且灌丛明显高于草甸。 

2.2.2  CO2通量年际动态 

草甸的NEP累计值比灌丛要小得多, 且两者之

间存在较大的季节和年际间差异(图2A; 图4A)。灌

丛都是在7、8月份开始大于0, 直到12月份NEP累计

值仍然大于0, 说明灌丛在下半年一直处于“碳汇”

状态 , 但是草甸2006和2007年的NEP累计值全年 

都处于持续低于0的“碳源”状态。灌丛连续5年都  

持续为 “ 碳汇 ”, 其中 2004 年累计值最高 , 为   

103.28 g C·m–2·d–1, 5年平均值为69.59 g C·m–2·d–1, 

变异系数为0.35 (图2H)。而草甸生态系统5年内有3

年“碳汇”, 2年“碳源”, 最大“碳汇”年份是2008年, 

NEP累计值为53.67 g C·m–2·d–1, 最大“碳源”年是

2006年, NEP累计值为–87.70 g C·m–2·d–1, 5年NEP年
际平均值为–4.55 g C·m–2·d–1, 变异系数是13.18 (图

2H), 基本处于微小“碳源”状态。虽然两生态系统年

际源/汇动态存在较大差异, 但在整个生长季尺度

上两生态系统都是“碳汇”, 只是灌丛CO2净吸收量

要高于草甸(图2A)。 

草甸的GPP和Re累计值都明显低于灌丛(图2B、 
2C), 其中2006年最低。即使是在水分最好, GPP和
Re达到了极大值的2008年, 草甸仍低于灌丛。草甸

的GPP和Re还具有较高的年际变异系数。灌丛的

碳利用效率(CUE = NEP/GPP)稍高于草甸, 如果

遇到雨水较多的年份, 草甸CUE会大于灌丛, 但

若是遇到干旱就会出现CUE为负值的情况。除此

之外, 两生态系统都是Re/GPP值高于CUE值, 说

明光合作用所固定的CO2主要被生态系统呼吸所

释放(图2D)。 



14  植物生态学报 Chinese Journal of Plant Ecology  2018, 42 (1): 6–19 
 

www.plant-ecology.com 

2.3  环境因子对CO2通量季节变异的影响 

2.3.1  生长季节生物环境因子对CO2通量的影响 

可用SEM来确定NEP及其组分(GPP和Re)的主

要环境限制因子及其相对贡献量。草甸CO2通量的

影响因子路径要比灌丛复杂。在生长季, 灌丛NEP
有2个显著直接影响因子Ta和NDVI, 以及不显著影

响因子SWC, 相对贡献量分别为0.60、0.25和–0.13, 

Ta的贡献量最大(图5A), 草甸NEP有3个显著的直接

影响因子SWC、NDVI和Ta, 其中SWC和NDVI是主要

控制因子(图5B)。灌丛GPP主要受Ta、NDVI和SWC
影响 , 其中Ta是最主要的限制因子(图5C), 草甸

GPP同样显著受这3个因子的直接影响, 但贡献量

的大小正好相反 , 其中SWC是主要限制因子(图

5D)。Re的影响因子要比GPP简单些, 两生态系统的

Re都只受GPP和Ts的显著直接影响, 并且最大贡献

者都是GPP (图5C、5D)。其他因子如PPT、Ts等都

是通过间接作用显著影响两生态系统NEP及其组

分。在SEM中, 环境因子对灌丛和草甸NEP的解释量

(R2)分别为75%和83%, 对GPP的解释力分别为88%

和77%, 对Re的解释力分别为95%和74%。 

NDVI是两个生态系统CO2通量主要的生物影

响因子, 在草甸直接受SWC、Ta和PAR的显著影响, 

 

 
 

图5  高寒灌丛草甸和草原化草甸2004–2008年16天平均生物和环境影响因子(气温, Ta, ; ℃ 5 cm土壤温度, Ts, ; ℃ 5 cm土壤含

水量, SWC, m3·m–3; 降水量PPT, mm; 光合有效辐射, PAR, μmol·m–2·s–1; 归一化植被指数, NDVI)对CO2通量(净初级生产力, 
NEP, g C·m–2·d–1; 总初级生产力, GPP, g C·m–2·d–1; 生态系统呼吸, Re, g C·m–2·d–1)的结构方程模型图。A, C, E, 海北高寒灌丛

草甸。B, D, F, 当雄高寒草原化草甸。A, B, C, D, 生长季节。E, F, 非生长季。黑色箭头是正相关, 灰色箭头是负相关, 实线

箭头表示p ≤ 0.05, 虚线箭头表示p > 0.05, 箭头上的数字代表通径系数, 箭头的宽窄代表通径系数的大小。 
Fig. 5  Path diagrams illustrating the effects of 16-day mean biotic and abiotic factors (air temperature, Ta, ; soil temper℃ ature at the 
depth of 5 cm, Ts, ℃; soil water content at the depth of 5 cm, SWC, m3·m–3; precipitation, PPT, mm; photosynthetically active radia-
tion, PAR, μmol·m–2·s–1; normalized difference vegetation index, NDVI) on 16-day mean CO2 fluxes (net ecosystem productivity, 
NEP, g C·m–2·d–1, gross primary productivity, GPP, g C·m–2·d–1 and ecosystem respiration, Re, g C·m–2·d–1) during the growing sea-
son (A–D) and non-growing season (E, F) from 2004–2008 in the alpine shrub-meadow (A, C, E) and steppe-meadow (B, D, F). The 
grey solid arrows represent significantly negative correlation and the black solid arrows denote significantly positive correlation (p ≤ 
0.05). The dashed arrows represent non-significantly correlation (p > 0.05). Data on the arrows are the standardized SEM coefficients. 
The thickness of the arrows reflects the magnitude of the standardized SEM coefficient. 
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但是在灌丛只受Ta的显著直接影响。PPT、Ts等因子

虽然没有直接影响CO2通量和NDVI, 但能通过影响

Ta、SWC和NDVI等因子间接显著影响CO2通量的

变化。 

2.3.2  非生长季节环境因子对CO2通量的控制 

在非生长季节, 两生态系统没有光合作用, 只

有呼吸作用, NEP只是生态系统呼吸作用释放的

CO2量。两生态系统NEP都是受Ts显著的直接影响, 

并受Ta和PAR的间接影响(图5E、5F), 唯一不同的就

是在草甸中PAR也直接显著影响NEP。主要影响因

子对灌丛和草甸非生长季NEP的解释力分别为77%

和30%。 

2.4  年际NEP的影响因子 

两生态系统年际NEP与年CUE和NDVI具有显

著线性相关性, NEP随着CUE和NDVI的增大而增加, 

而且CUE的相关性高于NDVI (图6)。从图5中还可以

看出两生态系统中年CUE和NDVI量级具有明显差

异, 即灌丛大于草甸, 这也间接说明为什么灌丛年

际CO2吸收能力强于草甸。利用逐步回归方程来分

析两生态系统CUE的影响因子, 得到的逐步回归方

程式如下:  

CUE = 0.002PPT + 0.984NDVI – 1.248  

(p = 0.002, Adj. R2 = 0.79) (5) 

年际PPT和NDVI共同解释CUE 79%的年际变化, 这

也就是说两生态系统CUE和NEP的差异是由PPT和
NDVI共同导致的。并且草甸受年PPT的影响更加明 

 

 
 

图6  2004–2008年两生态系统年累积净初级生产力NEP  
(g C·m–2·a–1)与年碳利用效率CUE (A)、年归一化植被指数

NDVI (B)的相关关系。△海北高寒灌丛草甸。〇当雄高寒草

原化草甸。Adj.R2, 调整过的决定系数。 
Fig. 6  The correlative relationships of annual accumulative 
net ecosystem productivity (NEP, g C·m–2·a–1) with annual 
carbon use efficiency (CUE, A) and normalized difference 
vegetation index (NDVI, B) from 2004 to 2008. Hollow trian-
gles represent the alpine shrub- meadow in Haibei (△) and 
hollow circles denote the alpine steppe-meadow in Damxung 
(〇). Adj.R2, adjusted coefficient of determination. 

显, 图2A和2F数据可看出年际NEP随着年PPT的增

加而增大, 2006年最为干旱, 因此是最大的“碳源”

年, 相反, 2008年最湿润, 是最大的“碳汇”年。 

3  讨论 

对青藏高原东部湿润的灌丛草甸和腹地半干旱

气候条件下的草原化草甸CO2通量的季节变化进行

比较, 前者主要受温度限制, 而后者主要受土壤水

分和温度共同限制。尽管研究期内两地生态系统的

年降水量和生长季降水量没有明显差异, 草原化草

甸的生长季平均温度还较高, 但土壤水分明显低于

灌丛草甸, 水分和温度耦合的协调度不高, 导致了

草原化草甸的GPP和NEP都比灌丛草甸低得多, 灌

丛草甸是“碳汇”, 而草原化草甸是碳中性生态系统。

本研究结果很好地验证了限制因子定律。 

3.1  CO2通量的比较 

尽管草甸比灌丛具有较高的温度和辐射条件, 

研究期的年降水总量差异不大, 但土壤水分条件较

差, 植被指数NDVI也较低, 这造成高原腹地半干旱

气候条件下的草甸草原的NEP及其分量都低于高原

东部湿润的灌丛。虽然草甸生长季节5年平均值是碳

汇(62.64 g C·m–2·a–1), 但其年际总量平均值基本维

持碳平衡状态(–4.55 g C·m–2·a–1), 远低于生长季平

均(141.22 g C·m–2·a–1)和年际平均(69.59 g C·m–2·a–1)

均是“碳汇”作用的灌丛。因为降水变异较大, 植被

稀疏(Ma et al., 2010), 草原土的持水性较差, 温度

较高和风速较大等多重因子的影响导致蒸发较为强

烈, 土壤水分有效性较低, 导致半干旱高寒草甸年

际NEP在“碳源”和“碳汇”之间转换, 而这种情况在

其他草地生态系统, 例如内蒙古(Liu et al., 2012)、

加拿大(Flanagan, 2002)和欧洲(Gilmanov et al., 2007)

也是常见的。这种现象的发生是由水分的可利用性 

(有效性)和初级生产力的大小所决定的(Liu et al., 
2012)。高寒灌丛连续5年生长季节和年际NEP都高, 

主要归因于该生态系统具有较高的植被指数以及充

足水分条件下较低温度和较高的太阳辐射, 这种条

件有利于生态系统光合作用固定较多的CO2以及低

温下较小的碳消耗(Saito et al., 2009)。另外, 海北站

的高寒草甸生态系统CO2净吸收量也较高(赵亮 , 

2006), 说明水分条件对于高寒草甸生态系统的碳

收支是非常重要的。而当雄的草原化草甸年降水量

年际变异大, 土壤水分含量较低, 导致了NEP的巨
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大波动。虽然本研究中两生态系统年固碳能力差异

较大 , 但与欧洲20多个草地生态系统 (Gilmanov   
et al., 2007)以及美国南部大草原(Meyers, 2001)  

NEP年际值变异范围相当。 

3.2  CO2通量季节变异控制因子的比较 

3.2.1  气候因子的控制 

两站点虽然都地处高海拔青藏地区, 但环境条

件有一定差异, 为对比两类生态系统CO2通量及其

限制因子提供了良好的平台。在众多的环境因子中, 

Ta和SWC直接影响着NEP和GPP生长季节的变异, 

但对两生态系统的影响效果却不同。东部灌丛草毡

土的水分含量达到30%以上, 远高于高原腹地的草

原土, 而且生长季开始就处于比较稳定的高值, 受

降水量的影响没有草原土那么大 , 因此 , NEP和

GPP主要受温度限制, 而受水分影响较小, 反之, 

草甸的NEP和GPP主要受土壤水分限制, 其次受温

度限制。这种差异的原因一方面源于海北年降水量

在生长季分布相对较均匀, 而温度和光强低于当雄, 

这在一定程度上减少了较高温度和高辐射所带来的

水分损失, 降低了该地区的干旱程度; 另一方面, 

灌丛植被根系要深于草甸植被根系, 降低了植被根

系对表层土壤干旱的敏感性, 缓解表层土壤水分的

缺失对根系的影响(Wolf et al., 2011)。而这种环境条

件的差异也造就了当雄草甸CO2通量具有较大的变

异性, 同时也源于该站的SWC和PPT都具有较大的

年际和季节变异(Zhao et al., 2017)。低温是高寒生态

系统最为普遍的环境影响因子(Kato et al., 2004; 

Saito et al., 2009), 它通过影响生态系统的生态过程, 

例如冠层发育(Wan et al., 2009)、蒸散速率(Polley et 
al., 2006)和土壤水分(Zhou et al., 2007)等来影响

CO2通量及其对气候变化的响应(Wang et al., 2011)。

但如果辐射加强、温度持续升高以及干旱频繁发生, 

那么水分胁迫就会成为植被生长的限制因子, 这是

因为干旱的土壤会减少组织和细胞中水分的供应

(Fu et al., 2006)。而东部灌丛生态系统温度和水分的

季节和年际变异都较小, 这也是为什么其CO2通量

季节和年际变异性较小的原因。 

两生态系统Re生长季节变异都与GPP和Ts显著

正相关, 且GPP的相关性要强于Ts, 揭示了GPP和Ts

是高寒草地生态系统Re季节变异的主要决定因素。这

一结果与CUE和Re/GPP的比例也是相一致的, 两生 

态系统光合作用所固定的CO2平均80%以上甚至更

多都因为呼吸而被排放, 只有10%左右被固定。

GPP和Re季节动态的相关性在很多研究中都有发现

(Lasslop et al., 2010; Yu et al., 2013), GPP是呼吸的

主要供应基质, 必然会影响Re季节和年际变化, 这

表明GPP和Re的环境控制因子在季节和年际动态过

程上具有一定的相似性。两生态系统非生长季节由

于温度过低和地上光合器官枯萎而停止光合作用, 

因此NEP就只有微弱的呼吸作用且都直接受Ts的影

响, 而Ta和PAR显著影响Ts的变化。当雄高寒草甸生

态系统较高的太阳辐射也会对Re造成直接的影响, 

这是因为较高的PAR可以缓解低温对Re的限制, 促

进生态系统呼吸。 

3.2.2  NDVI的影响 

NDVI代表植被冠层的发育程度, 是重要的控

制CO2通量的生物因子(Polley et al., 2010), 常用作

叶面积指数(LAI)的代用指标表征植物叶片吸收光

能和植被固定CO2的能力, 在一定程度上可以确定

GPP (Ge et al., 2011)。本研究中无论从季节动态还

是年际动态的影响因子分析中都显示NDVI与NEP
是显著正相关的, 这说明两生态系统碳吸收量是受

植被冠层变化影响的。Jia等(2014)也发现LAI可以解

释NEE 45%以及GPP 65%的变化。而且相似的

GPP-LAI和NEP-LAI关系的报道在其他草地生态系

统也有发现(Flanagan, 2002; Yang et al., 2011), 进

一步说明了植被发育和冠层对碳平衡的重要控制

作用。 

3.3  年际NEP差异的影响因子 

不同草地生态系统年际NEP差异的原因是比较

复杂的, 这主要是因为它受到草地植被类型、生物

环境因子以及草地管理策略(施肥、刈割和放牧等)

等多方面因素的影响(Jensen et al., 2017), 水热因子

的配合尤为关键。我们的数据表明, 两生态系统年

际CO2吸收能力主要取决于NDVI和碳利用效率。

NDVI的大小差异决定了两生态系统在年际和季节

光合固碳量上的差异, 因为有灌丛存在的草甸要比

只有草本植物的草原化草甸具有更高的冠层盖度和

层次分化, 从而表现出更高的生产力和碳固定能力

(Yashiro, 2010)。但是从另一方面来讲, 高NDVI在促

进GPP的同时也会导致较高的Re, 很难确定是否有

高的NEP, 其大小主要取决于其组分GPP和Re所占

的比例(Lu et al., 2017)。有研究表明, NEP的大小不

取决于GPP或者Re, 而是由CUE决定的(Adrianv &  
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Michaell, 2009; Peichl et al., 2010)。在我们所研究的

两个生态系统中, CUE的大小对NEP也起到了决定

性作用, 而所有影响CUE的因子也成了决定NEP大
小的因子。逐步回归结果显示年降水量和年际NDVI
对两生态系统CUE起着决定性作用, CUE随着年降

水量和NDVI的增加而增加。无论从降水量还是降水

的季节分布均匀性来看, 灌丛草甸都优于草甸化草

甸, 加之又具有高的NDVI, 这在一定程度上解释了

为什么高寒灌丛的NEP会高于高寒草原化草甸。此

外, 水热因子的匹配程度也是影响生态系统GPP和
NEP的关键因子, 高原东部湿润区灌丛草甸的土壤

水分从4月开始就保持高的水平, 与降水高峰期的

土壤水分基本持平, 在生长季盛期能保持水热同步, 

而半干旱区的草原化草甸土壤水分受降水量影响较

大且出现时间上的迟滞性, 植被生产力受到水分和

温度的共同限制, 水热匹配程度较低, 这也是该生

态系统NEP低于东部灌丛草甸的重要原因。 

4  结论 

受高原季风气候影响, 由于湿润程度和水热匹

配性的差异, 青藏高原东部高寒灌丛草甸和腹地高

寒草原化草甸两生态系统的生产力和固碳能力呈现

显著差异。东部湿润区高寒灌丛草甸是生产力较高

的“碳汇”, 而高原腹地半干旱区的草原化草甸生产

力低下, 处于碳平衡状态, 但其源/汇动态极不稳定, 

具有较大的年际变异性。两种生态系统NEP差异主

要取决于NDVI和碳利用效率, 而NDVI和年降水量

是决定两生态系统碳利用效率的关键因子。两地区

CO2通量除了量级上的差异外, 其主要限制因子也

有明显差异。NDVI是直接显著影响两生态系统NEP
和GPP变化的主要生物因子, 水、热季节变化及其

协调程度是影响其大小和季节变异的主要环境因

子。灌丛草甸主要受温度限制, NEP和GPP主要受Ta

的直接影响, 生长季水热协调程度高, 生产力高, 

草原化草甸则是以水分限制为主, 受SWC和Ta的共

同影响, 但水热匹配程度较低, 由于干旱的影响, 

生产力常较低。两生态系统生长季节Re主要受GPP
和Ts的直接影响, GPP的影响要大于Ts, 非生长季节

Re主要受Ts影响。上述结果表明, 高寒生态系统CO2

通量都是受温度限制, 但在水分梯度上, 水分的限

制及其与温度的协调程度也是影响生态系统生产力

和碳固定的决定因素。 
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