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青藏高原高寒草甸生态系统表观量子产额 
和表观最大光合速率的确定* 

徐玲玲**  张宪洲  石培礼  于贵瑞 
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摘要    高寒草甸是青藏高原广泛分布的植被类型, 面积约 1.2×106 km2, 位于青藏高原腹地的

西藏当雄县即是典型分布区之一. 以 2003 年生长季在当雄草原站用涡度相关法连续观测的 CO2

通量数据为基础, 分析了净生态系统二氧化碳交换量(NEE)与光合有效辐射(PAR)之间的关 系, 
及其表观量子产额(α )和表观最大光合速率(Pmax)在生长季中的变化特征. 结果表明: 白天的 NEE
与 PAR 之间符合很好的直角双曲线关系; α 随生长季依次为草盛期>草盛初期>种子成熟期>枯黄

期, 最大为 0.0244 μmol CO2·μmol−1 PAR, 最小仅 0.0098 μmol CO2·μmol−1 PAR; Pmax 在草盛初

期、草盛期、种子成熟期变化不大, 平均 0.433 mgCO2·m−2·s−1 (9.829 μmolCO2·m−2·s−1), 在
枯黄期仅 0.35 mgCO2·m−2·s−1 (7.945 μmolCO2·m−2·s−1). 青藏高原高寒草甸的α 值与世界上

其他的草原生态系统相比, 明显偏小. 
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高寒草甸是青藏高原地区广泛分布的植被类型

之一, 面积约 1.2×106 km2, 相当于西藏全区草地总面

积的 30.92%. 它不仅是亚洲中部高寒环境中典型的生

态系统之一, 而且在世界高寒地区也极具代表性. 青
藏高原又称“世界第三极”, 是地球表层太阳辐射量最

高的地区之一[1]; 但气压低, 气候温凉, CO2 密度大多

不及平原的 2/3, 这一独特的地理环境决定了高原植

物必然有不同于平原地区的独特的光合特征. 由于温

凉的气候和低 CO2 密度是高原植被生长的限制因子, 
因此高原植被的光合作用对气温升高、二氧化碳增加

要比平原地区敏感得多. 在未来气候变暖、二氧化碳

增加的情景下, 如果水分条件不发生变动, 青藏高原

植被层的生物量累积速率会明显地高于平原地区 , 
尤其是海拔 4000 m 以上的高寒草甸的生产力将有大

幅度的提高. 由于这种变化比平原地区要更为敏感和

迅速, 因而对青藏高原高寒草甸这一典型植被的光 
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合作用进行研究, 不仅可以获取具有高原特色的光

合作用参数, 预测低气压条件下青藏高原植被对全

球变化的响应程度, 而且可以为平原地区全球变化

的研究提供最为直接和有力的证据, 具有重要意义. 
α 和 Pmax 是表征植物叶片光合作用的两个关键

参数. α 又称低光强下的量子效率, 主要反映光合作

用中的生物物理特性, 而且很稳定. Pmax 是光饱和下

的最大光合速率, 取决于植物特性和环境条件, 尤其

反映了生物化学过程和生理条件, Pmax 与叶片的厚度

和温度密切相关[2]. 目前对单叶尺度α , Pmax 值的研究

比较多, Ehleringer[3]曾在 330 μmol·mol−1 CO2和 30℃
叶温的条件下, 对 44 种 C3和 C4植物的α 值进行了观

测, 发现 C3植物的α 值相当稳定, 平均为 0.052~ 0.053 
μmolCO2·μmol−1 PAR. 平原地区 C3 植物的 Pmax 一般

取值为  14~39 μmolCO2·m−2·s−1[4]. 而生长良好的小

麦, 适宜温度下的 Pmax 为 25 μmol CO2·m−2·s−1[5]. 
由于实验手段的限制, 目前对植物冠层α 和 Pmax 值的

研究还比较少, 方法也多为微气象学法和封闭箱式

法 . Luo Yiqi 等 [6]曾用封闭箱式法对 CO2 加富(746 
μmol·mol−1)及自由大气(399 μmol·mol−1)两种条件

下太阳花(Helianthus annus)的冠层α , Pmax 值进行测

定 , 结果发现自由大气中冠层α 值为 0.0229~0.076 
μmolCO2·μmol−1 PAR; CO2 加富时, 冠层α 值平均增

加了 31.5%, 为 0.0234~0.0959 μmolCO2·μmol−1 PAR, 
而且冠层α 值随植物的生长、叶面积指数的增大而增

加. Monje 等[7]也曾指出在植物的不同生长阶段, CO2

加富引起的冠层α 值增加可达 9%~30%. 青藏高原植

被已有α , Pmax 值的研究也多停留在叶片尺度[8,9], 而
生态系统尺度有关α 和 Pmax值的研究未见报道. 涡度

相关法, 作为直接测定植被表层与大气间的CO2和水

热交换量的唯一方法[10], 为研究生态系统尺度的光

合特征参数提供了可靠的途径. 本文以位于青藏高

原腹地的当雄草原站 2003年 7~10月涡度相关仪观测

的碳通量数据为基础, 分析了高寒草甸生态系统生

长季碳通量与光合有效辐射之间的关系, 及其α 和
Pmax 值在生长季中的变化特征. 

1  材料与方法 

1.1  研究区概况 

研究区位于西藏当雄县草原站内, 该研究区植

被是以丝颖针茅 (Stipa capillacea),窄叶苔草 (Carex 
montis-everestii)和小嵩草(Kobresia  pygmaea)为主要

建群种的典型藏北高原高寒草甸, 群落盖度约 80%.
气候属于高原性季风气候, 具有太阳辐射强、气温低, 
日较差大, 年较差小的特点. 多年平均气温 1.3℃, 最
冷月(1 月)均温−10.4℃, 最热月均温 10.7℃, 气温年

较差 21.0℃, 日较差 18.0℃, 地面多年平均温度 6.5
℃, 冰冻期 3 个月(11 月至笠年 1 月). 多年年均降水

量 476.8 mm, 其中 85.1%集中在 6~8 月, 年蒸发量

1725.7 mm, 年平均湿润系数 0.28. 年日照总时数

2880.9 h, 年太阳总辐射 7527.6 MJ·m−2, 光合有效

辐射 3213.3 MJ·m−2. 土壤属于高山草甸土, 结构为

砂壤土, 土壤厚度 0.3~1.0 m 之间, 土壤砾石含量较

高, 达 30%, 有机质 0.9%~2.97%, 全氮 0.05%~0.19%, 
全磷 0.03%~0.07%, pH 值 6.2~7.7. 

1.2  研究方法 

1.2.1 试验观测项目 

当雄高寒草甸通量观测站设在当雄草原站内 , 
是中国科学院拉萨高原生态试验站的一个半定位试

验工作站 . 该站距当雄县城 1 km, 地处 91°05E, 
30°25N, 海拔 4333 m. 涡度相关系统高度为 2.1 m, 
包括一套常规气象观测系统和一套开路系统. 常规

气象观测系统主要用于监测环境因子的变化, 观测

项目有风向、风速、空气温度、空气相对湿度、降雨

量、大气压、光合有效辐射、净辐射、土壤温度(5, 10, 
20, 50, 80cm)和土壤湿度(5,10,50cm)等. 开路系统包

括一个 CSAT3 的三维超声风速仪(Campbell Scientific 
Inc.)和一个 LI-7500 开路红外气体分析仪 (LI-Cor. 
Inc.), 主要用于观测植被与大气界面的二氧化碳及水

热通量, 观测频率为 10Hz. 通量观测从 2003 年 7 月

开始, 一直运行至今. 
另外, 对群落叶面积指数动态的测定也与碳通

量观测同步进行. 根据高寒草甸植物生长期较短的

特点, 于生长季节(6 月初至 9 月中旬)半月进行一次

采样测定. 样方面积为 1/4 m2, 重复 5 次, 以 AM200
叶面积仪(ADC BioScientific Ltd.)测定样方内植物绿

色叶片的面积. 叶面积指数(LAI)用单位土地面积上

植物绿色叶面积所占的比例表示, 单位: m2·m−2. 
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1.2.2  数据处理方法 

(1) 数据预处理.  碳通量数据的预处理主要包

括野点去除(±3σ)、坐标旋转(三维风旋转)、Webb- 
Pearman-Leuning 校正[11]等. 缺失数据则是通过碳通

量值与环境因子之间的非线性经验式进行插补. 
(2) 数据分析方法.  白天净生态系统碳通量

(NEE)对光合有效辐射(PAR)的响应关系用 Michaelis- 
Menten 模型[12]进行拟合, 具体如下:  

 max

max

. .   
,

.   
PAR P

NEE R
PAR P

α
α

= −
+

 (1) 

式中: α (μmol CO2·μmol−1 PAR)为表观光合量子产

额 ,  表征光合作用中的光能最大转化效率 ;  PAR 
(μmol·m−2·s−1)为光合有效辐射; Pmax (μmol CO2· 
m − 2· s − 1 )为表观最大光合速率 ;  R ( μ mo l C O 2· 
m−2·s−1)为表观暗呼吸速率. a, Pmax 和 R 通过非线形

最小方差法拟合得出, 处理软件为 MATLAB 6.0. 

2  结果 

2.1  LAI 的季节变化特征 

图 1为高寒草甸植物群落 LAI随生长季的动态变

化. 6 月初到 8 月中下旬 LAI 一直保持上升趋势, 干物

质积累经历了缓慢增长、快速增加和相对稳定 3 个阶

段; 9 月份由于植物的枯黄衰老 LAI 开始下降. LAI 在
8月下旬达到最高, 即 1.86 m2·m−2, 然后 LAI的增长

速率减缓并开始降低, 但这并不意味着植物停止了

生长, 而是在逐渐恶劣的环境条件影响下使枯黄速

率开始相对增大, 导致了群落 LAI 的降低. 在 9 月 10
日, 植物群落的 LAI 仍可维持在 1.82m2·m−2. 

2.2  NEE 的日变化及季节变化特征 

NEE 随生长季(7 月~10 月)的动态变化见图 2. 夜
间由于呼吸作用, NEE 为正, 表示为碳排放, 整个生

态系统是一个碳源; 白天随着光合作用的加强, 在地

方时上午 6︰30左右NEE转负, 整个生态系统转换为

一个碳汇.并通常在地方时 11︰00~12︰00 左右达到

碳吸收的最大值. 另外, 日均碳吸收的最大值也随时 
间发生季节变化. 例如, 在 8 月份的草盛期最高, 约为

−0.288 mg CO2·m−2·s−1(−6.538 μmolCO2·m−2·s−1), 
7 月份和 9 月份相差不大, 约−0.25 mg CO2·m−2·s−1 

(−5.675 μmolCO2·m−2·s−1), 而到了 10 月份, 植物

进 入 枯 黄 期 , 日 均 碳 吸 收 峰 值 降 为 0.18 
mgCO2·m−2·s−1(−4.086 μmolCO2·m−2·s−1), 具体

见表 1. 

2.3  α 和 Pmax的季节变化特征 

对生长季内白天的净生态系统碳通量与光合有

效辐射用 Michaelis-Menten 模型进行拟合, 可以得到

各典型物候期的α 和 Pmax 值. 从图 3 中可以看出, 7~ 
10 月白天的 NEE 与 PAR 符合很好的直角双曲线关

系.  α 值随生长季依次为草盛期>草盛初期>种子成

熟期>枯黄期. 草盛期最大, 为 0.0244 μmolCO2· 
μmol−1 PAR, 枯黄期最小, 仅为 0.0098 μmol CO2· 
μmol−1 PAR. 草盛初期和种子成熟期分别为 0.0211 
μmolCO2·μmol−1 PAR 和 0.0177 μmolCO2·μmol−1 
PAR. 而 Pmax 在草盛初期、草盛期、种子成熟期变化 
不大(0.412~0.444 mgCO2·m−2·s−1), 平均为 0.433 
mg CO2·m−2·s−1 (9.829 μmolCO2·m−2·s−1), 在枯

黄期仅 0.35 mg CO2·m−2·s−1 (7.945 μmol CO2· 
m−2·s−1). 

3  讨论 

3.1  α, Pmax 值的季节变化与环境因子的关系 

当雄高寒草甸生态系统的光合特征参数随生长

季各物候期发生变化, 这是一个光照、降水、温度、

植物生长特性等多个因素综合作用的结果. 7, 8 月份

的日均最高气温都在 16℃左右, 日均最大光合有效

辐射也很相近, 为 1750 μmolPAR·m−2·s−1, 但 7 月 

 

图 1  当雄高寒草甸生长季植物群落叶面积指数动态变化

(自 1 月 1 日) 
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图 2  当雄高寒草甸生态系统 2003 年生长季 NEE 的动态变化 

表 1  当雄高寒草甸生态系统 2003 年生长季 CO2 日均吸收最大值及α , Pmax 值的动态变化 

月份 物候期 CO2 日均吸收最大值

/mgCO2·m−2·s−1 α /μmolCO2·μmol−1 PAR Pmax/mg CO2·m−2·s−1 草地表观量子产额

上限值[13] 
7 草盛初期 0.254 0.0211 0.443  
8 草盛期 0.288 0.0244 0.444 0.0441 
9 种子成熟期 0.258 0.0177 0.412  

10 枯黄期 0.18 0.0098 0.35  
 

份的日最大饱和水汽压差(VPD)为 1.1 kPa, 高于 8 月

份(0.97 kPa). 而且 8 月份植物生长进入旺盛期, 地上

生物量达到最大, 适宜的温度、充足的水分使其α 和
Pmax 值最高. 9 月份虽然日均最大光合有效辐射最强

(1850 μmol PAR·m−2·s−1); 日最大饱和水汽压差最

小(0.77 kPa), 但气温开始下降, 部分植物在下旬也

开始缓慢衰老, 光合能力减弱, 这使得α 值迅速降为

0.0177 μmol CO2·μmol−1 PAR. 但是, 逐渐恶劣的环

境只是导致群落枯黄速率开始相对增大, 叶面积增

长减缓并开始降低, 而群落地上净生物量的绝对值

仍然很高[14], 因而此时的 Pmax 和日均 CO2 吸收最大 
速率仍然可以维持在一个比较高的水平. 到了 10 月

份, 植物开始全面枯黄衰老, 气温迅速下降, 在凌晨

最低可达零下 5℃, 表层土壤温度也接近零度. 降水

量仅 9.6 mm. 尽管光照仍然比较充足(1580 μmol PAR· 

m−2·s−1), 但整个生态系统的光合作用已经变的很弱, 
α 和 Pmax 值均降为最低. 

3.2  α 值与世界其他草地生态系统的比较 

与世界上其他的草地生态系统相比, 当雄高寒

草甸生态系统的日均 CO2 吸收速率和α 值明显偏小.
例如北美大草原生长季 CO2 日吸收速率最高可以达

到−1.3[15] mgCO2•m−2•s−1(30 μmolCO2·m−2·s−1)、 
−1.2[16] mgCO2·m−2·s−1(27.2 μmolCO2·m−2·s−1), 
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图 3  当雄高寒草甸生态系统 2003 年生长季α , Pmax 值的动态变化 

而当雄地区在草盛期仅−0.288 mgCO2·m−2·s−1(6.538 
μmolCO2·m−2·s−1), 原因可能是这些地区 LAI 比较

高, 可达 4~5m2·m−2, 而且通常都由比较耐旱的 C4

植物组成[17]. 而当雄的植被为 C3 植物, 且藏北高原

水热条件差, 植株矮小, 一般高 3~5 cm, 地上生物量

小, LAI 较低, 最高仅 1.86 m2·m−2. 这大概是高寒草

甸生态系统日均 CO2 吸收速率偏低的原因. 
Andrew 等[18]在美国俄克拉荷马州高草草原用涡

度相关法测得的α 值在生长季水分充足时为 0.0348 
μmolCO2·μmol−1PAR; 有水分胁迫时降为 0.0234 
μmolCO2·μmol−1PAR; 植物进入衰亡期时仅 0.0114 
μmolCO2·μmol−1PAR. 而当雄高寒草甸在光照、温

度、降水等各项环境因子都很适宜、植物生长最旺盛

时, α 值仅 0.0244 μmolCO2·μmol−1PAR. Ruimy 等[13]

认为 C3、C4 植物生长旺盛期的α 值最高不能大于

0.0441 μmolCO2·μmol−1PAR, 这与本文中的结果是

一致的. Luo Yiqi等[6]比较了CO2加富及自由大气两种

条件下植物冠层的α 值, 发现 CO2 加富时冠层α 值比

自由大气时增大了 31.5%, 而且冠层α 值随着植物的 
生长, LAI的增加也相应增大. 例如, 自由大气条件下

植物 LAI 从 0.6 m2·m−2 增加到 4.5 m2·m−2, 冠层α 
值也从最初的 0.0229 μmolCO2·μmol−1 PAR 增大到

0.076 μmolCO2·μmol−1PAR. Monje 等[7]也曾指出在

植物的不同生长阶段, CO2 加富引起的冠层α 值增加

可达 9%~30%. 可见, 环境 CO2 浓度对α 值有重要影

响. 张树源等[8]和刘允芬等[9]在对青藏高原冬小麦旗

叶光合作用研究后指出, 青藏高原主要 C3 植物光合

作用α值较低, 约为内陆平原地区的 2/3, 其原因可能

与高原空气稀薄、CO2 分压较低有关. 许大全[19]也认

为同一种植物在自然条件下测定时, 随海拔升高光

合作用和α 值的降低可能与空气中的 CO2 分压有关.
因此, 当雄地区海拔 4300多米, 高海拔及低CO2分压

很可能就是导致高寒草甸生态系统α 值偏低的原因. 
另外藏北高原环境恶劣, 降雨量少, 温度低, 植物生

长受到限制, LAI 偏低, 也会对α 值有一定的影响. 

4  结论 
本文以 2003 年生长季在当雄草原站用涡度相关

法连续观测的CO2通量数据为基础, 分析了青藏高原

高寒草甸α 和 Pmax 值在生长季中的变化特征. 主要
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结论如下:  
(1)青藏高原高寒草甸生态系统α , Pmax 值受光

照、降水、温度、植物生长特性等多个环境因子的影

响, 随生长季发生变化. α 表现为草盛期>草盛初期>种
子成熟期>枯黄期. 最大为 0.0244 μmolCO2·μmol−1   

PAR, 最小仅 0.0098 μmolCO2·μmol−1PAR. 草盛初

期和种子成熟期分别为 0.0211 μmolCO2·μmol−1PAR
和 0.0177 μmolCO2·μmol−1 PAR. 而 Pmax 在草盛初

期、草盛期、种子成熟期变化不大 (0 .412~0.444 
mgCO2·m−2·s−1), 平均为 0.433 mgCO2·m−2·s−1 
(9.829 μmolCO2·m−2·s−1), 在枯黄期仅 0.35 mgCO2· 

m−2·s−1(7.945 μmolCO2·m−2·s−1). 
(2) 青藏高原高寒草甸生态系统的α 值与世界上

其它的草原生态系统相比, 明显偏小 . 高海拔及低

CO2 分压很可能是导致α 值偏低的原因. 另外藏北高

原水热条件差, 植物生长受到限制, 植株矮小, 地上

生物量小, LAI 较低, 也会对α 值有一定的影响. 
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