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提 要: 系统水分利用效率( WUE) 是高寒草甸生态系统碳水耦合及植被演替的重要指标，但其时间格局

和主要环境因素仍不清楚。基于青藏高原东北隅高寒嵩草草甸的涡度相关仪器观测的 CO2 和 H2O 通量数据，

分析了 2015 年植被生长季( 4 月 － 10 月) 的系统水分利用效率( 总初级生产力 /植被蒸腾) 的变化特征和主要

环境影响因子。结果表明，总初级生产力( GPP) 和植被蒸腾具有显著的单峰季节趋势，与群落叶面积指数

( LAI) 显著相关。生长季日均 WUE 为 3． 24gC·kgH2O
－1，没有显著的季节动态，呈现出" 保守型" 的特征。增

强回归树的结果表明光合光量子通量密度( PPFD) 、饱和水汽压差( VPD) 和净辐射( Ｒn) 是其主要调控因素，与

WUE 显著指数负相关( r2 ＞ 0． 40，p ＜ 0． 001) 。
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生态系统水分利用效率( WUE) 是指生态系统的植物消耗单位质量水分所固定的 CO2 ( 或生产干物

质) 的量，是深入理解生态系统水碳循环间耦合关系的重要指标，也是评估生态系统对气候变化适应和响

应的综合特征［1 － 4］。在早期和区域的研究中，由于生态系统尺度的蒸散和生产力难以直接获取，在区域水

分基本守恒的假设上( 即区域蒸散损耗和降水输入持平) ，多采用地上净初级生产力( ANPP) 与系统降水

的比值，即降水利用效率( PUE) 来近似为系统水分利用效率［5 － 8］。随着涡度相关技术等观测技术的发展，

越来越多的研究采用生态系统总初级生产力( GPP) 与植被蒸腾的比值或者生态系统净初级生产力( NPP)

与系统蒸散的比值来代表生态系统水分利用效率，并取得了丰硕的成果［9 － 11］。高寒嵩草草甸生态系统与

其它生态系统相比，有着独特的生态水文过程，对气候变化的响应十分敏感，其系统 WUE 在时间尺度上

存在如何波动特征，一直是全球变化研究的热点和难点［12，13］。
目前，生态系统水平水分利用效率的研究尚处于初始阶段，其深度、广度还需进一步深入和扩展，尤其

是长期处于低温、缺氧、CO2 浓度低以及强辐射等环境胁迫的海北高寒嵩草草甸生态系统，由于受全球变

暖、超载过牧及鼠类危害的影响，草甸退化严重，因此，研究高寒草甸生态系统的水分利用效率显得尤为重

要。青藏高原被誉为"世界第三极"和"中华水塔"，高寒草甸是其主体植被类型，是系统水源涵养和碳素

固持功能的基质［14］，支撑着青藏高原地区的畜牧业发展和生态屏障功能［15］。高寒草甸系统的水分利用
效率和降水、气温正相关［16，17］或关系较小［3，18］，是植物种群演替和系统稳定性的重要指示特征［19，20］。但

以上结果多基于遥感空间观测资料，缺乏有效的地面验证，因此，有必要依据原位观测数据研究高寒草甸

系统水分利用效率的时间变化特征及其主控因素，为理解高寒草甸应对气候变化的生态策略和草地系统

的优化管理提供理论依据［9，21］。

1 材料与研究方法

1． 1 研究区概况
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本研究的实验地设在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) 附近。海北站
( 37°37'N，101°19'E，3200m) 地处青藏高原东北隅，祁连山北支冷龙岭东段南麓的大通河谷，具有明显的

高原大陆性季风气候。区域仅有冷暖两季之分，年平均气温 － 1． 7℃，夏季温暖多雨，冬季寒冷干燥。年降

水约 580mm，植物生长季集中了全年降水的近 80%。土壤为暗沃寒冻雏形土( Mat Cry － gelic Cambisols) ，

土壤富含有机质但缺乏可利用的氮［22］。以矮嵩草( Kobresia humilis) 为建群种，主要优势种为垂穗披碱草
( Elymus nutans)、异针茅( Stipa aliena)、麻花艽( Gentiana straminea)、鹅绒委陵菜( Potentilla anserine) 等。
在植被旺盛生长期( 7 月中下旬) ，群落的相对植被盖度、地上生物量和群落叶面积指数分别可高达 98%、
394g·m －2和 3． 98m2·m －2［23］。
1． 2 数据来源
1． 2． 1 涡度相关和微气象

涡度相关观测系统设置于地势平坦、地形开阔，且具有足够大"风浪区"的试验场内，用于观测净生态

系统 CO2 交换量( NEE) 和微气象因子。该系统主要由开路 CO2 /H2O 快速红外分析仪( LI － 7500，Li － Cor
Inc． ，USA) 和三维超声风速仪( CSAT －3，Campbell Scientific，Utah，USA) 组成。观测高度为 2． 2m，采样

频率为 10Hz，每 30min 输出平均值。同步观测微气象指标。具体包括: 1． 5m 处空气温度和相对湿度
( HMP45C，Vaisala，Finland) ; 1． 5m 的太阳辐射、净辐射通量( CNＲ － 1，Kipp ＆ Zonen，Netherlands) 和光

合光量子通量密度( LI － 190SB，Li － Cor Inc． ，USA) 及冠层红外温度( SI － 111，Apogee，USA) ; 0． 5m 处的

降水( 52203，ＲM Young，USA) ; 5，10，15，20 和 40cm 的土壤温度和容积含水量 ( Hydra Probe II，Stevens，
USA) ; 以及 5cm 土壤热通量( HFT － 3，Campbell Scientific，USA) 等环境因子，数据输出为 30min 的平均

值。文中选取 2015 年植被生长季( 4 月 15 日 － 10 月 20 日) 数据。
1． 2． 2 叶面积指数

叶面积指数( LAI) 的数据分别来自 MODIS 陆地产品 MOD15A2，其空间和时间分辨率分别为 1． 0km
×1． 0km 和 8d。植被数据来自于美国橡树岭国家实验室的分布式主动存档中心( http: / /daac． ornl． gov /

MODIS /modis． html)。为了便于和通量数据进行比对，利用多项式 LAI = (
a + bx

1 + cx + dx2
) 2，a，b，c，d 为拟合

参数，x 为日历天) 插值 LAI，将其扩展为每天的数据( 图 1，r2 = 0． 99，p ＜ 0． 001)。
1． 3 研究方法
1． 3． 1 数据处理方法

首先利用 EddyPro 6． 1 ( Li － Cor Inc． ，USA) 对 10Hz 高频数据进行二次坐标选择、除趋势和 WPL 密

度校正。由于受电力、仪器故障、天气突变等原因，观测数据不可避免的出现缺失或 "野点"。采用非线性

方程对缺失通量数据进行插补、计算后获取生态系统总初级生产力( GPP) ［24］。生态系统水分利用效率文

中采用 GPP 和植被蒸腾量( T) 的比值( GPP /T) 来表示［1，21］。涡度相关观测的水汽通量为生态系统蒸散，

利用简单的经验方程区分系统蒸散( ET) 和土壤蒸发( E) ［25］。
T = ET × ( 1 － exp － kLAI) ( 1)

其中，K 为冠层消光系数，高寒草甸系统中一般取 0． 8［26］，LAI 为群落叶面积指数。
1． 3． 2 冠层导度和空气导度

空气导度( Ga，m·s － 1 ) 可采用公式( 2) 计算，冠层导度( Gc，m·s － 1 ) 通过 Penman － Monteith 方法反推

计算［27］。
1
Ga =

Ws

U2
*
+ 6． 2U －0． 67

* ( 2)
1
Gc =

ρCpVPD
γLET

+ βΔ － γ
γGa

( 3)

其中，Ws 为 2m 处风速( m·s － 1 ) ，U* 为摩擦速度( m·s － 1 ) ，ρ 为空气密度( kg·m －3 ) ，VPD 为饱和水

汽压差( kPa) ，Cp 为空气定压比热( kPa·℃ －1 ) ，γ 为湿度计常数( kPa·℃ －1 ) ，β 为波文比( 显热通量 /潜
热通量) ，Δ 为饱和水汽压曲线斜率( kPa·℃ －1 ) ，L 为水的汽化潜热( MJ·kg －1 ) ，ET 为蒸散量( mm·m －2

·s － 1 )。上述变量可通过涡度相关直接观测或间接计算［28］。
1． 3． 3 统计分析

基于 Kolmogorov － Smirnov 对 GPP、T 和 WUE 的日均数据分布进行正态检验，结果表明三者日均数据

为正态分布( 0． 11 ＜ p ＜ 0． 16) ，以月份为单因素，对 GPP、T 和 WUE 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。针对环境因子之间存在共线性和非独立性，利用增强回归树( Boosted re-
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gression tree，BＲT) 的方法分析环境因素对生态系统水分利用效率的影响。BＲT 方法是基于分类回归树算

法的一种机器自学习方法，是通过随机选择和自学习方法产生多重回归树，进而能够提高模型的稳定性和

预测精度［29］。环境因素包括空气温度( Ta) ，饱和水汽压差( VPD) ，2m 风速( Ws) ，光合光量子通量密度
( PPFD) ，净辐射( Ｒn) ，5cm 土壤含水量( SWC) ，5cm 土壤温度( Ts) ，冠层温度( Tc) ，叶面积指数( LAI) ，空

气导度( Ga) ，冠层导度( Gc)。设置 BＲT 的学习速率为 0． 001，每次抽取 50% 的数据进行分析，训练比重

为 50%，并进行 10 次重复交叉验证。

2 结果与分析

2． 1 高寒草甸环境因素季节特征

空气温度( Ta)、光合光量子通量密度( PPFD)、土壤温度( Ts)、冠层导度( Gc) 和叶面积指数( LAI) 呈

图 1 空气温度( a)、饱和水汽压差( b)、光合光量子通量密度( c)、5cm 土壤温度( d) 和土壤容积含水量( h)、
空气导度( e)、冠层导度( f)、群落叶面积指数( g) 和降水( h) 的季节特征

Figure 1 Seasonal variations of daily air temperature ( a) ，vapor pressure deficit ( b) ，photosynthetic photon flux density ( c) ，

5cm soil temperature ( d) and volumetric soil water content ( h) ，aerodynamic conductance ( e) ，canopy conductance ( f) ，

leaf area index ( g) and precipitation ( h)
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现出明显的单峰趋势( 图 1) ，其最大值基本出现在 7 月，最小值则出现在生长季首尾两端。Ta 与 VPD( r2

= 0． 18，p ＜ 0． 001) 和 Ts( r2 = 0． 74，p ＜ 0． 001) 呈现出显著的正相关。值得注意的是 LAI 和 Ts( r2 = 0． 88，p
＜ 0． 001) 显著指数相关而和土壤容积含水量( SWC) 关系较小，暗示高寒草甸植被生长主要受温度调控，

图 2 总初级生产力( a) ，植被蒸腾( b) 和

系统水分利用效率( c) 的季节动态

Figure 2 Seasonal variations of gross primary production ( a) ，

plant transpiration ( b) and water use efficiency ( c)

而水分状况的作用较小［7，12］。
2． 2 高寒草甸系统水分利用效率季节动态

日均生态系统总初级生产力( GPP) 和日均植

被蒸腾( T) 呈现出夏季高、春秋低的变化特征( 图
2)。单因素方差分析的结果表明，除了 4 月和 10
月之间的 GPP( p = 0． 33 ) 和 T( p = 0． 76 ) 无显著

差异外，其余月份之间差异明显。逐步回归的结

果表明 GPP 与 LAI 密切相关，二者呈现出对数饱

和型( GPP = 3． 68ln( LAI) + 4． 11，r2 = 0． 86，p ＜
0． 001) ，T 则主要和冠层导度( Gc) 线性相关( T =
49353Gc － 0． 67，r2 = 0． 84，p ＜ 0． 001) ，进一步的

分析表明，Gc 主要受 PPFD( r2 = 0． 62，p ＜ 0． 001)

而非 LAI( r2 = 0． 33，p ＜ 0． 001) 调控。
2． 3 高寒草甸系统水分利用效率影响因素

增强回归树( BＲT) 对 WUE 的估计变异系数
( CV) 的标准偏差为 0． 029，回归树 CV 的相关系

数为 0． 75，表明结果十分可信。BＲT 的结果表明
PPFD、VPD、Ｒn、Gc 和 Ga 是对 WUE 变化影响最

大 5 个自变量，合计解释了 57% 的变异( 图 3 )。
其中 PPFD、VPD 和 Ｒn 与 WUE 负相关，表明在辐

射较低和饱和水汽压差较小的情况下，系统具有

较高的 WUE。进一步分析表明 PPFD、VPD 和 Ｒn
均是通过调节 T( r ＞ 0． 40，p ＜ 0． 001) 而非 GPP( r
＜ 0． 30，p ＜ 0． 06) 来影响 WUE。

3 讨论

本研究中，LAI 和 Ts 显著指数相关，而和土壤容积含水量关系较小，究其原因是由于高寒环境的风速

较大且辐射较强，高寒植物长期形态进化适应造成其气孔多分布在叶片背面，而且多被绒毛和蜡质层包

围，冠层导度远远小于空气导度［4，13］，暗示大气水汽亏缺和冠层导度对该系统蒸散的作用大于有效能( 净

辐射与土壤热通量之差) 的作用［13］。
在高寒草甸系统水分利用效率季节动态分析发现，GPP 与 LAI 密切相关，二者呈现出对数饱和型，这

主要由于高寒植物之间光合能力的差异较小［13］，在生长季开始阶段 GPP 随 LAI 迅速增大。但随着 LAI 的

增大，叶片之间逐渐出现遮光效应，光竞争效应增强，加之高寒植物通常较为低矮，叶片密度较高，群落的

光合速度增长相对缓慢［1，4］。T 与 Gc 呈线性相关，表明冠层高度和群落结构对 T 影响较大［13］。进一步

的分析表明，Gc 主要受 PPFD 而非 LAI 调控，暗示高寒植被对水分利用具有内在的进化趋同性［3 － 5］。由于

本研究消除了植被生长( LAI) 对 WUE 的影响，WUE 平均为 3． 24gC·kgH2O
－1 ( 图 2) ，和东北松嫩草甸系

统接近［28］，而与科尔沁沙地植物差异较大［30］，总体而言，海北高寒嵩草草甸没有明显的季节趋势( p = 0．
10) ，表现出保守性的水分利用策略［1，8，13，28］。偏相关分析表明 WUE 主要受 T( r = － 0． 81，p ＜ 0． 001) 而

非 GPP( r = 0． 77，p ＜ 0． 001) 调控。
在辐射较低和饱和水汽压差较小的情况下，系统具有较高的 WUE，这和藏北高寒草甸［16］及东北松嫩

草甸［28］的研究结果相似，表明该方式可能是植被实现最优水分利用的一种普遍适应性策略［10，11］，并进一

步分析表明 PPFD、VPD 和 Ｒn 均是通过调节 T 而非 GPP 来影响 WUE。这主要由于高寒植物栅栏组织发

达，叶绿体小而多，强光低温型的光合系统对环境因子变化的再适应能力较强［4］。比如，高寒植物可在一
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图 3 系统水分利用效率影响因素的影响力( a) 及其作用方式( b，c，d)

Figure 3 Ｒelative contribution of environmental factors on water use efficiency ( WUE，a)

and the correlations between WUE and important factors ( b，c，and d)

到数天之内调节最适光合温度以适应当前温度。而植被蒸腾主要受气孔导度调节而且多以快速响应为

主，由于高寒系统水分供给相对充足［7］，高寒植物在辐射和大气水分亏缺升高时，通过增大气孔导度来增

大蒸腾而降低叶温［18］，从而避免生理伤害［28］，但此时光合能力基本处于饱和或缓慢增加状态，系统水分

利用效率降低。

4 结论

在植被生长季中，青海海北高寒嵩草草甸总初级生产力( GPP) 和植被蒸腾( T) 表现出 7 月最高的单

峰型季节变化。日均 GPP 主要受群落叶面积指数调控，二者呈现出对数饱和型关系。由于高寒区域系统

水分供给相对充足，冠层导度和日均 T 显著线性正相关。系统水分利用效率( WUE) 没有显著的季节趋

势，表明高寒嵩草草甸水分利用策略的保守型。WUE 和光合光量子通量密度、水汽饱和压差和净辐射负

相关，这可能和高寒系统植被蒸腾和光合强度对环境因素的不同响应方式所致。
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Characterizing ecosystem water use efficiency of alpine Kobresia meadow over
the northeastern Qinghai － Tibetan Plateau

SONG Chenggang1，LI Hongqin2，WANG Junbang3，ZHANG Fawei2，4，YANG Yongsheng2，LI
Yingnian2

( 1． Qinghai Engineering Consulting Center，Xining 810001; 2． Key Laboratory of Adaptation and Evolution of Plateau Biota，Northwest Institute of
Plateau Biology，Chinese Academy of Sciences，Xining 810001; 3． Key Laboratory of Ecosystem Network Observation and Modeling，Institute of Geo-
graphic Sciences and Natural Ｒesources Ｒesearch，Chinese Academy of Sciences，Beijing 100101; 4． Graduate University of Chinese Academy of Sci-
ences，Beijing 100049，China)

Abstract: Alpine meadow ecosystem water use efficiency was an important indicator for understanding the cou-
pling the water and carbon cycles while the temporal patterns and controlling factors of water were not fully clear．
We collected CO2 and H2O flux dataset measured by eddy covariance technique over an alpine Kobresia meadow
on the northeastern Qinghai － Tibetan Plateau，and analyzed the temporal pattern of daily WUE and its main en-
vironmental factors during plant growing season from April to October． The results showed that the seasonal varia-
tions of gross primary production ( GPP) and plant transpiration ( T) were unimodal and were predominately con-
trolled by leaf area index ( LAI) ． The daily WUE during growing season was 3． 24gC·kgH2O

－1 and did not
fluctuate with season development，which indicated that WUE of alpine meadow was relatively conservative．
Boosted regression trees ( BＲT) showed that photosynthetic photon flux density ( PPFD) ，vapor pressure deficit
( VPD) and net radiation ( Ｒn) accounted for the more relative contribution of variations of daily WUE． Those
factors correlated exponential negatively with WUE ( r2 ＞ 0． 40，p ＜ 0． 001) ．
Key words: water use efficiency; alpine meadow; boosted regression trees; gross primary production; plant

transpiration
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