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高寒嵩草草甸不同退化梯度下生态系统光合和呼吸响应特征
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摘要：青藏高原高寒草甸生态地位突出但退化严重，其植被光合和系统呼吸特征如何响应仍不清楚。于植被生

长的旺盛期（７月中旬～８月中旬）在青藏高原祁连山南麓分别选取原生草地、中度退化和重度退化３类高寒草甸，使

用自制同化箱和ＬＩ－６４００便携式光合仪测定生态系统ＣＯ２ 净交换（ＮＥＥ）、生态系统暗呼吸（ＲＥＳ）和生态系统初级

光合（ＧＥＰ），研究退化程度对高寒嵩 草 草 甸 生 态 系 统ＣＯ２ 通 量 的 影 响 特 征。结 果 表 明 不 同 退 化 程 度 的 ＮＥＥ、ＲＥＳ
和ＧＥＰ的单峰日变化格局没有明显差异，日极值出现时间相近。日均ＮＥＥ和日均ＲＥＳ随着退化加剧逐渐升高，重

度退化较原生草地分别显著（Ｐ＜０．０５）升高了４１．８％和１２．２％。日均ＧＥＰ略有下降。退化降低了ＲＥＳ的温度敏

感度（Ｑ１０），提高了群落表观光量子产额（ａ），但对系统潜在ＣＯ２ 最大同化速率（Ｐｍａｘ）无明显影响。在 植 被 生 长 旺

盛期，高寒草甸生态系统碳收支对退化的响应主要表现在系统的呼吸强度而非群落光合速率。
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　　近年来，在气候变化和人类活动（尤其是超载过

牧）的双重驱动下，中国草地退化十分严重［１］。草地

退化影响了植被系统同化ＣＯ２ 的光合能力，改变了

土壤呼吸的时空格局，加剧了土壤有机碳的释放，进
而反馈于温室效应［２］。高寒草甸是青藏高原的主体

植被类型之 一，占 高 原 陆 地 面 积 的１０．７％，承 载 区

域生态保护和社会发展的重要功能，保障青藏高原

在中国“两屏三 带”生 态 安 全 格 局 的 战 略 地 位［３～４］。

由于高寒草甸的生态脆弱性和放牧管理的粗放性，

系统退化日益严重，极度退化的“黑土滩”次生裸地

广泛分布，严重影响了高寒草甸生态系统的生态、生
产和生活等服务功能［５］。高寒草地生态系统退化过

程中，植物群落多样性降低、空间异质性增强致使冠

层结构趋于简单化，导致了群落的光能利用效率下

降［６］，植被生产力［７］和地上、地下分配策略［８］以及土

壤酶活性及养分发生改变［９］，而呼吸强度下降［１０～１１］

或有所升高［１２～１３］，系统碳功能由碳汇或碳中性转变

为碳源［１０，１４］。在重度退化的“黑土滩”，土壤表层（０

～２０ｃｍ）碳 储 降 低 了 约 一 半［１５］，鹅 绒 委 陵 菜（Ｐｏ－
ｔｅｎｔｉｌｌａ　ａｎｓｅｒｉｎａ）和 细 叶 亚 菊（Ａｊａｎｉａ　ｔｅｎｕｉｆｏｌｉａ）
等阔叶型杂类草迅速扩充，致使群落叶面积指数相

对稳 定，植 被 最 大 地 上 生 产 力 略 有 降 低［４］甚 至 升

高［１４］，但由于其 较 低 的 水 分 利 用 效 率，加 大 了 系 统

水分的散失强度和空间异质性［１６］，导致表层土壤的

干旱和草地退化程度的加剧［１７～１８］，草场质量发生质

变［３］。青藏高原高寒草甸的退化已呈现出多途 径、
多状态和变异强的空间演替格局［１９～２０］，而植被光合

和系统呼吸特征对退化过程的响应受环境水热、退

化程度和植被类型综合调控［２，２１］，导致退化高寒草

甸生态系统的碳收支更加难以全面准确地评估［２２］。
本研究通过空间替换时间的方法设置高寒草甸退化

梯度（原生草地、中度退化和重度退化），系统研究在

植物旺盛生长季（７月中旬～８月中旬）的生态系统

ＣＯ２ 通量的时间动态，解析群落光合和系统呼吸的

与退化程度的耦合特征，为科学评估退化高寒草甸

的系统碳收支提供数据支撑和理论依据。

１　方法与材料

１．１　研究区概况

试验样地设置于青海海北高寒草地生态系统国

家野外 科 学 观 测 研 究 站（海 北 站，３７°３７′Ｎ、１０１°１９′
Ｅ，３２００ｍ）。海北站地处青藏高原东北隅，位于祁连
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山冷龙岭东段南坡的大通河谷地。站区年均气温和

降水量分别为－１．７℃和５８０ｍｍ，雨热同季于植被

生长季的５月～９月。高寒嵩草草甸是站区典型的

植被类型，矮嵩草（Ｋｏｂｒｅｓｉａ　ｈｕｍｉｌｉｓ）为 其 建 群 种，
异针 茅（Ｓｔｉｐａ　ａｌｉｅｎａ）、垂 穗 披 碱 草（Ｅｌｙｍｕｓ　ｎｕ－
ｔａｎｓ）、麻 花 艽（Ｇｅｎｔｉａｎａ　ｓｔｒａｍｉｎｅａ）、高 山 唐 松 草

（Ｔｈａｌｉｃｔｒｕｍ　ａｌｐｉｎｕｍ）等为其优势种。土壤为暗沃

寒冻雏形土（Ｍａｔ　Ｃｒｙ－ｇｅｌｉｃ　Ｃａｍｂｉｓｏｌｓ），富含有机

质但速 效 养 分 缺 乏（０～１０ｃｍ 土 壤 有 机 质 高 达

１０６．７‰但速 效 氮 仅 为０．０３９‰）。高 寒 系 统 土 壤、
植被对退化的响应主要表现在植被旺盛生长季［２３］。
因此在２０１４年植被生长旺盛期的７月中 旬～８月

中旬，以可食牧草（莎草类、禾本类、部分豆科类植物

和少许杂 类 草）相 对 盖 度 ＞８０％、４０％～６０％、＜
２０％的标准设置原生草地、中度退化和重度退化的

样地［９，２４］。为了 尽 可 能 消 除 空 间 异 质 性 的 影 响，３
个梯度样地最大空间距离不超过２００ｍ。原生草地

为稳定性的地带植被类型，是放牧退化演替的原生

群落［２５］，退化梯度样地概况详见表１。每个退化梯

度的５ｃｍ 和１０ｃｍ 土 壤 温 度 由 ＨＯＢＯ　Ｗｅａｔｈｅｒ
Ｓｔａｔｉｏｎ（Ｏｎｓｅｔ　ｃｏｍｐｕｔｅｒ　ｃｏｒｐｏｒａｔｉｏｎ，美国）的土壤

温度传感器（Ｓ－ＴＭＢ－Ｍ００２）每３０ｍｉｎ自动测量

并记录，同时每个梯度设置３个重复样地测定ＣＯ２
通量。

表１　高寒嵩草草甸退化梯度样地概况

Ｔａｂｌｅ　１　Ｄｅｓｃｒｉｐｔｉｏｎ　ｏｆ　ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ　ｇｒａｄｉｅｎｔｓ’ｐｌｏｔｓ　ｏｆ　ａｎ　ａｌｐｉｎｅ　Ｋｏｂｒｅｓｉａ　ｍｅａｄｏｗ
退化梯度

Ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ
ｇｒａｄｉｅｎｔｓ

群落结构

Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ
ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ

植被组成

Ｐｌａｎｔ　ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ

地上生物量与叶面积指数＊

Ａｂｏｖｅ－ｇｒｏｕｎｄ　ｐｈｙｔｏｍａｓｓ
ａｎｄ　ｌｅａｆ　ａｒｅａ　ｉｎｄｅｘ

原生草地 双层冠层 结 构，密 丛
根 茎 嵩 草 为 建 群 层
片，草丛禾 草 为 辅 助
层片

相对盖度９５％以上，以禾 草、嵩 草 为 主，上 层 为 异 针 茅、
藏异燕麦（Ｈｅｌｉｃｔｏｔｒｉｃｈｏｎ　ｔｉｂｅｔｉｃｕｍ）、垂 穗 披 碱 草 等，下
层为矮嵩草、双柱头藨草（Ｓｃｉｒｐｕｓ　ｄｉｓｔｉｇｍａｔｉｃｕｓ）、早 熟
禾（Ｐｏａ　ｃｒｙｍｏｐｈｉｌａ）、花 苜 蓿（Ｍｅｌｉｓｓｉｌｕｓ　ｒｕｔｈｅｎｉｃｕｓ）、
异叶米口袋（Ｇｕｅｌｄｅｎｓｔａｅｄｔｉａ　ｄｉｖｅｒｓｉｆｏｌｉａ）。

３３８．１３ｇ／ｍ２ 和２．６７ｍ２／ｍ２；禾 草 类 和 莎
草类 地 上 生 物 量 比 例 分 别 为 ４１．６％ 和

１０．６％。

中度退化 双层冠层 结 构，禾 草
与杂类草共生群落

相对盖度达９０％左右，禾草、杂类草盖度相当，优势种为
垂穗披碱草、鹅绒委陵菜等。

２５２．０６ｇ／ｍ２ 和２．１４ｍ２／ｍ２，禾 草 类 和 莎
草类植物地上生物量的比例分别为１９．８％
和１．５％。

重度退化 单层冠层 结 构，黑 土
型－杂类草次生裸地

相对盖度５０％左右，少有 可 食 牧 草，优 势 种 为 鹅 绒 委 陵
菜、西伯利亚蓼（Ｌｉｇｕｌａｒｉａ　ｖｉｒｇａｕｒｅａ）和细叶亚菊等。

１４９．５９ｇ／ｍ２ 和１．６１ｍ２／ｍ２，禾 草 类 和 莎
草类植物地上 生 物 量 的 比 例 分 别 为９．７％
和０．７％。

　　注：＊表示地上生物量和群落叶面积指数为基于０．５ｍ×０．５ｍ样方的收获法获取。
Ｎｏｔｅ：＊ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ　ｔｈａｔ　ａｂｏｖｅ－ｇｒｏｕｎｄ　ｐｈｙｔｏｍａｓｓ　ａｎｄ　ｌｅａｆ　ａｒｅａ　ｉｎｄｅｘ　ｗａｓ　ｏｂｔａｉｎｅｄ　ｂｙ　ｈａｒｖｅｓｔｉｎｇ　ｍｅｔｈｏｄ　ｗｉｔｈ　０．５ｍ×０．５ｍｑｕａｄｒａｔｓ．

１．２　材料与方法

采用透光率 大 于９５％的 亚 克 力 材 料 自 制 同 化

箱 （箱体大小０．５ｍ×０．５ｍ×０．５ｍ，箱内顶部侧面

加装风扇，保障箱内气体混合均匀的同时降低遮光

效果），连接ＬＩ－６４００便携式光合仪（ＬＩ－Ｃｏｒ，美国）

测定不 同 退 化 样 地 的 生 态 系 统 ＣＯ２ 净 交 换 速 率

（Ｎｅｔ　ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ　ＣＯ２ｅｘｃｈａｎｇｅ，ＮＥＥ）、植 被－土 壤

系 统 的 暗 呼 吸 速 率（Ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ　ｄａｒｋ　ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ，

ＲＥＳ）和 生 态 系 统 初 级 光 合 速 率（Ｇｒｏｓｓ　ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ

ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ　ｒａｔｅ，ＧＥＰ）。同化箱底座为不锈钢

底槽，垂直砸入 地 面５ｃｍ并 保 持 底 座 水 平，测 量 时

利用水封保证同化箱内部的气密性［４］。在晴朗无云

的白天（６∶３０～２０∶００），每３０ｍｉｎ测 定 样 地 的

ＮＥＥ和ＲＥＳ。由于高原气候多变，舍弃了下午出现

阴雨天时 上 午 的 测 量 数 据。首 先 利 用 同 化 箱 测 定

ＮＥＥ。水封同化箱待系统稳定后（一般１０ｓ），利用

ＬＩ－６４００自动采集５组数据（组／１０ｓ），计算同化 箱

内ＣＯ２ 变 化 速 率（△ＣＯ２，μｍｏｌ　ＣＯ２／ｍｏｌ·ｓ），利

用公式（１）计 算 ＮＥＥ；ＮＥＥ测 定 完 成 后，为 了 避 免

系统“ＣＯ２ 饥饿”现象，将同化箱与不锈钢底座分离

１ｍｉｎ后，待同化箱内外气体混合均匀再测定ＲＥＳ。

用遮光布罩住同化箱，以相同频率测定△ＣＯ２，利用

公式（１）计算ＲＥＳ。ＧＥＰ为ＮＥＥ与ＲＥＳ之差。

Ｆｃ＝ρ
·Ｖ·△ＣＯ２

Ｓ ＝ ρ·Ｖ·△ＣＯ２
（Ｔ＋２７３．１５）·Ｒ·Ｓ

（１）

Ｆｃ 为生态系 统ＣＯ２ 通 量（μｍｏｌ／ｍ
２·ｓ），ρ是

大气压（Ｐａ），Ｖ为同化箱体积（ｍ３），△ＣＯ２ 为ＣＯ２
摩尔浓度变 化 速 率（μｍｏｌ／ｍｏｌ·ｓ），Ｔ为 同 化 箱 内

的空气温度（℃），Ｒ是气体常数（８．３１４×１０－６　Ｐａ·

ｍ３／μｍｏｌ·Ｋ），Ｓ为同化箱底部面积（ｍ２）。

分别采用 直 角 双 曲 Ｍｉｃｈａｅｌｉｓ– Ｍｅｎｔｅｎ模 型

（方程（２））和Ｖａｎ’ｔ　Ｈｏｆｆ函数（方程（３））检验不同

退化梯度间生态系统光合速率的光响应差异和生态

系统暗呼吸的温度敏感度［２６］。

—５３—
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　　ＮＥＥ＝ＲＥＳ，ｄ－
ａ×Ｐｍａｘ×ＰＰＦＤ
ａ×ＰＰＦＤ＋Ｐｍａｘ

（２）

　　ＲＥＳ＝ＲＥＳ，ｒｅｆｅ１ｎ（Ｑ１０）（Ｔｓ－１０）／１０ （３）

其中，ＰＰＦＤ 和 Ｔｓ 为 光 合 光 量 子 通 量 密 度

（μｍｏｌ　ｐｈｏｔｏｎ／ｍ
２·ｓ）和５ｃｍ土壤 温 度（℃），均 为

仪器观测变量。ＲＥＳ，ｄ为白天的生态系统呼吸速率

（μｍｏｌ／ｍ
２·ｓ），ａ和Ｐｍａｘ分别是生态系统表观光

量子效率（μｍｏｌ　ＣＯ２／μｍｏｌ　ｐｈｏｔｏｎ）和潜在ＣＯ２ 最

大同化速率（μｍｏｌ／ｍ
２·ｓ，即ＰＰＦＤ趋向极大时生

态系统光合速率）。ＲＥＳ，ｒｅｆ为在Ｔｓ为１０℃时生态

系统的参考呼吸速率（μｍｏｌ／ｍ
２·ｓ），Ｑ１０是生态系

统呼吸速率对温度变化的敏感度（即温度升高１０℃
时呼吸速率增加的倍数）。以上参数为基于最小二

乘法的非线性方程拟合值。

１．３　统计分析

首先 基 于 Ｋｏｌｍｏｇｏｒｏｖ－Ｓｍｉｒｎｏｖ对 ＮＥＥ、ＲＥＳ
和ＧＥＰ的数据分布进行正态检验和方差齐性检验。
结果表明三者日变化数据为正态分布（０．１３＜Ｐ＜
０．８８，Ｎ＝５４），方 差 齐 性（０．０９＜ Ｐ＜０．３８，Ｎ＝
５４）。再 以 退 化 梯 度 为 单 因 素，对 ＮＥＥ、ＲＥＳ和

ＧＥＰ进行方差分析，利用最小方差法（ＬＳＤ）进行梯

度间差异的显 著 性 分 析。在 分 析ＣＯ２ 通 量 日 变 化

时，为了消除天气影响，将测定的所有数据按照相同

时刻进行平均。统计分析和参数拟合在 ＯｒｉｇｉｎＬａｂ
８．５（ＯｒｉｇｉｎＬａｂ　Ｃｏｒｐｏｒａｔｉｏｎ，美国）完成。

２　结果

２．１　不同退化梯度下ＣＯ２ 通量的日变化特征

不同退化梯度间 ＮＥＥ、ＲＥＳ和ＧＥＰ均 呈 现 相

似的单峰 型 日 变 化 特 征，且 极 值 出 现 时 间 基 本 一

致（图１），表 明 退 化 并 未 显 著 改 变 生 态 系 统 ＣＯ２
通量的 日 变 化 格 局。原 生 草 地、中 度 退 化 和 重 度

退化的日均ＮＥＥ和ＲＥＳ分别为－７．７５和１２．８０、

－６．１５和１３．７０、－４．５１和１４．３６μｍｏｌ／ｍ
２·ｓ，

其中仅原 生 草 地 与 重 度 退 化 之 间 差 异 显 著（Ｐ＜
０．０５），重度退 化 的 日 均 ＮＥＥ和 ＲＥＳ较 原 生 草 地

分别升高了４１．８％和１２．２％。原 生 草 地、中 度 退

化 和 重 度 退 化 的 日 均 ＧＥＰ 分 别 为 －２１．５５、

－２０．９６和－１９．９０μｍｏｌ／ｍ
２·ｓ，三 者 之 间 无 显 著

差异（Ｐ＝０．４６）。原 生 草 地、中 度 退 化 和 重 度 退

化的ＲＥＳ／ＧＰＰ分别为０．５８、０．６３和０．６７，三者间

差异显著（Ｐ＜０．０５），即随 退 化 程 度 加 剧，系 统 呼

吸消耗了更多的光合产物。因此，ＲＥＳ而非ＧＥＰ

图１　不同退化梯度下高寒草甸生态系统ＣＯ２
通量的平均日变化特征

Ｆｉｇ．１　Ｔｈｅ　ａｖｅｒａｇｅ　ｄｉｕｒｎａｌ　ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ　ｏｆ　ＣＯ２ｆｌｕｘｅｓ　ｉｎ　ａｎ

ａｌｐｉｎｅ　ｍｅａｄｏｗ　ｕｎｄｅｒ　ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ　ｇｒａｄｉｅｎｔｓ

的显著差异表明在植被旺盛生长季，高寒草甸碳收

支对退化的响应可能更多地体现在系统暗呼吸而非

初级光合。

　　与地上生物量、群落叶面积指数、禾草（莎草）类
比例等生物因子的相关分析表明，原生草地ＧＥＰ和

ＲＥＳ分别与禾 草 类 地 上 生 物 量 和 群 落 地 上 生 物 量

显著相关（Ｐ＜０．０５），中度退化和重度退化的ＣＯ２
通量与上 述 生 物 因 子 无 显 著 关 系。以 退 化 梯 度 为

“哑变 量（Ｄｕｍｍｙ　ｖａｒｉａｂｌｅ）”（原 生 草 地、中 度 退 化

和重度退化分别定义为１、２和３），逐步回归的结果

表明ＧＥＰ主要由群落叶面积指数调控（Ｒ２＝０．８５，

Ｐ＜０．０１，Ｎ＝９），而ＲＥＳ和ＮＥＥ则分别受地上生

物量（Ｒ２＝０．７０，Ｐ＜０．０１，Ｎ＝９）和退化梯度（Ｒ２

＝０．９９，Ｐ＜０．０１，Ｎ＝９）影响。

２．２　不同退化梯度下系统光合的光响应特征

原生 草 地、中 度 退 化 和 重 度 退 化 ＮＥＥ的 光 响

应曲线呈现出相似的特征，其光响应拟合方程的决

定系数（Ｒ２）分别为０．９５和０．９６和０．９８（图２）。原

生草地、中度退化和重度退化的ａ和ＲＥＳ，ｄ分 别 为

０．０９６和１３．５３、０．１０和１５．６０、０．１６μｍｏｌ　ＣＯ２／

μｍｏｌ　ｐｈｏｔｏｎ和１８．４８μｍｏｌ／ｍ
２·ｓ，随退化程度表

现出升高的趋势。其中原生草地的ａ和ＲＥＳ，ｄ显著

低于重度退化（Ｐ＜０．０３），中度退化和重度退化之

间的ａ差异显著（Ｐ＝０．０４），原生草地的ａ和ＲＥＳ，ｄ
和中度退化 之 间 无 显 著 差 异（Ｐ＞０．２１）。原 生 草

地、中 度 退 化 和 重 度 退 化 的 Ｐｍａｘ分 别 为３１．３９、

３１．７８和３０．３９μｍｏｌ／ｍ
２·ｓ，随退化程度先升高后

降低，但三 者 之 间 无 显 著 差 异（０．１２＜ Ｐ＜０．６９）。

重度退化的光补偿点（７３．０μｍｏｌ　ｐｈｏｔｏｎ／ｍ
２·ｓ）显 著

低于原生草地（１００．１μｍｏｌ　ｐｈｏｔｏｎ／ｍ
２·ｓ）和 中 度
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退化（１０８．５μｍｏｌ　ｐｈｏｔｏｎ／ｍ
２·ｓ）。上述结果表明，

草地退化提高了高寒草甸生态系统的ａ和ＲＥＳ，ｄ，

即增强了系统弱光利用效率的同时，提高了系统呼

吸强度。

图２　不同退化梯度下高寒草甸生态系统净光

合速率的光响应特征

Ｆｉｇ．２　Ｔｈｅ　ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ　ｒｅｓｐｏｎｓｅ　ｃｕｒｖｅ　ｏｆ　ｎｅｔ　ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ　ＣＯ２

ｅｘｃｈａｎｇｅ　ａｌｏｎｇ　ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ　ｇｒａｄｉｅｎｔｓ　ｉｎ　ａｎ　ａｌｐｉｎｅ　ｍｅａｄｏｗ

２．３　不同退化梯度下系统暗呼吸的温度敏感度

由于植被覆盖和裸地的“热岛”效应，原生草地、

中度 退 化 和 重 度 退 化 的５ｃｍ 土 壤 温 度 分 别 为

１４．８、１７．６和１９．８℃，随退化梯 度 表 现 出 升 高 的 趋

势，但仅原生草地和重度退化之间差异极显著（Ｐ＜
０．０１）。原生草地、中度退化和重度退化的生态系统

暗呼吸对土壤温度表现出相似的指数增长特征，其

回归方程的Ｒ２ 分别为０．６７和０．８０和０．８０（图３）。

原生草地、中度退 化 和 重 度 退 化 的ＲＥＳ，ｒｅｆ和 Ｑ１０分

别为９．９０和１．６３、８．６４和１．６３、９．３７μｍｏｌ／ｍ
２·ｓ

图３　不同退化梯度下高寒草甸生态系统暗呼吸的温度敏感度

Ｆｉｇ．３　Ｔｈｅ　ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ　ｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙ　ｏｆ　ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ　ｄａｒｋ

ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ　ａｌｏｎｇ　ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ　ｇｒａｄｉｅｎｔｓ　ｉｎ　ａｎ　ａｌｐｉｎｅ　ｍｅａｄｏｗ

和１．４１，其中ＲＥＳ，ｒｅｆ随退化加 剧 先 降 低 后 升 高，而

Ｑ１０则有所降 低。该 结 果 表 明 高 寒 草 甸 系 统 暗 呼

吸的温度敏感性随草地退化程度加剧而降低。

３　讨论

３．１　高寒草甸生态系统植被的光合

在植被 旺 盛 生 长 季，不 同 退 化 程 度 间 高 寒 草

甸 的 日 均ＧＥＰ差 异 不 显 著，表 明 退 化 虽 然 改 变 了

植物种类 的 组 成 和 盖 度 及 生 产 力，但 对 系 统 的 光

合初级生产力影 响 较 小。这 与 青 海 省 南 部 玛 沁 县

不同退化程度的高寒草甸研 究 结 果 相 似［１４］。这 主

要由于随 退 化 程 度 加 剧，虽 然 优 良 牧 草 盖 度 有 所

下降，但阔 叶 型 杂 类 草 如 鹅 绒 委 陵 菜 的 快 速 克 隆

生长，弥补了禾草 和 莎 草 的 空 间 缺 失，群 落 叶 面 积

指数下降较慢［２４］，而高寒群 落ＧＥＰ更 多 取 决 于 参

与光合作用 的 植 物 组 织 的 数 量 而 非 质 量［２７］，因 此

不同退 化 梯 度 的 ＧＥＰ差 异 不 显 著［１４，２７］。另 外 高

寒植物光合 能 力 的 种 间 差 异 较 小［２８］，而 群 落 的 有

机结构更 削 弱 了 这 种 差 异 性［２９］。但 是，阔 叶 型 杂

类草相对较低的水 分 利 用 效 率 将 会 增 大 土 壤 水 分

通过光合作 用 的 蒸 腾 散 失［１７］，致 使 群 落 生 境 的 干

旱化，极可 能 会 导 致 浅 根 系 的 杂 类 草 遭 遇 生 理 干

旱而生长缓慢甚 至 死 亡，从 而 群 落 盖 度 降 低，系 统

光合能 力 下 降。因 此，尽 管 退 化 对 植 物 旺 盛 生 长

季的高寒 草 甸 ＧＥＰ降 低 效 果 不 显 著（图１），但 青

藏高原未来气候干 暖 化 的 趋 势 可 能 会 削 弱 重 度 退

化的系 统 光 合 能 力。此 外，上 述 结 果 暗 示 仅 根 据

光合初级生产力（ＧＰＰ）来 评 估 区 域 尺 度 的 高 寒 生

态系统的健康状况具有一定的风险。

３．２　 ＣＯ２ 通量的光响应特征和温度敏感性

原生草 地 ＮＥＥ最 小 即 系 统ＣＯ２ 同 化 能 力 最

大，这主要 可 能 由 于 较 高 的 植 被 盖 度 导 致 其 土 壤

温度较低，而 土 壤 温 度 是 高 寒 草 甸 呼 吸 强 度 的 主

要调控因 子［８，１１］，从 而 使 ＲＥＳ较 小 而 ＮＥＥ较 强。

退化导致了植物群落由禾草－莎草群落向 杂 类 草 群

落转变，而双子叶 杂 类 草 的ａ相 对 禾 草 类、莎 草 类

植物较高［３０］，在群落植被盖度维持 在 一 定 水 平 时，

退化系统是可 以 具 有 较 强 的 弱 光 能 利 用 效 率（图

２）。但青 藏 高 原 辐 射 较 强，光 照 并 非 高 寒 植 物 光

合强度的主要限制因子，ａ对 系 统 光 合 能 力 的 影 响

十分有限［２６］。

土壤呼吸贡献了全球ＣＯ２ 排 放 量 的１／４但 具

有极大的时 空 异 质 性［２］。试 验 样 地 的 光 照、降 水

—７３—
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和气温相同，但 重 度 退 化 的ＲＥＳ和ＲＥＳ，ｄ最 高，这

和三江源高寒草地研究结果 相 似［１４］。这 主 要 由 于

重度 退 化 的 土 壤 温 度 最 高，具 有 突 出 的 热 岛 效

应［１８］，而暗沃寒冻雏形土的有机质 含 量 丰 富，为 微

生物的代谢 活 动 提 供 丰 富 的 底 物［１１］，同 时 自 养 呼

吸高的温度敏感性 和 根 际 的 激 发 效 应 也 存 在 一 定

的贡献［１２］。另 外 重 度 退 化 土 壤 结 构 松 散，粉 粒 多

而粘粒少，也 为 深 层 土 壤ＣＯ２ 的 释 放 提 供 了 充 足

的通道［２］。高 寒 草 甸 ＲＥＳ／ＧＥＰ随 退 化 程 度 显 著

增高，表明 植 被 光 合 固 定 的 碳 被 系 统 呼 吸 所 消 耗

的比例逐渐 升 高［１０］，也 印 证 了 系 统 暗 呼 吸 增 强 的

趋势。因此，退 化 通 过 影 响 系 统 暗 呼 吸 强 度 而 非

光合速率 来 调 控 系 统 碳 收 支，而 系 统 呼 吸 强 度 更

适宜作为高寒草甸退化的评价指标。

原生草 地 的 ＲＥＳ，ｒｅｆ和 Ｑ１０相 对 中 度 退 化 和 重

度退化，表 现 出 较 强 的 呼 吸 敏 感 性，这 与 高 寒 草

原［１２］和高寒草甸［７～８］的 研 究 结 果 一 致。这 主 要 可

能由于原生草地具 有 最 高 的 植 被 生 产 力 和 土 壤 有

机碳［１２，２４］，能为系统提供相对充足的呼吸 底 物，而

高寒系统呼吸的温 度 敏 感 度 取 决 于 呼 吸 底 物 的 数

量而非 质 量。同 时，重 度 退 化 降 低 了 植 被 系 统 对

土壤的水热 调 控 能 力［２１］，土 壤 温 度 变 化 剧 烈 而 持

水能力下 降，不 利 于 高 温 下 土 壤 微 生 物 和 植 物 根

系的生理代谢活 动［２］。另 外 重 度 退 化 系 统 土 壤 的

纤维素 分 解 细 菌 和 真 菌 的 数 量［８］及 其 土 壤 酶 活

性［９］也显著 低 于 原 生 植 被，也 削 弱 了 系 统 呼 吸 的

温度敏感性。

４　结论

在植被 旺 盛 生 长 季，高 寒 草 甸 生 态 系 统 退 化

程度没有显 著 改 变ＣＯ２ 通 量 的 单 峰 日 变 化 格 局，
但显著（Ｐ＜０．０５）提高了日均ＮＥＥ和日均ＲＥＳ，
略降低了 日 均 ＧＥＰ（Ｐ＝０．４６）。草 地 退 化 加 剧 降

低了系统 呼 吸 的 温 度 敏 感 度，提 高 了 植 被 群 落 的

弱光利 用 效 率。研 究 结 果 表 明 系 统 呼 吸 强 度，而

非群落光 合 速 率，是 退 化 高 寒 草 甸 系 统 碳 收 支 的

适宜评估指标。
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