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摘要 高寒生态系统对全球碳循环发挥着至关重要的作用, 然而对高寒生态系统长时间尺度上碳平衡动态及驱动

机制的研究仍相对薄弱. 本文以青藏高原东北部高寒金露梅灌丛为研究对象, 分析了基于涡度相关系统观测的高

寒灌丛2003~2016年生长季(5~9月)CO2通量动态及影响机制. 结果表明, 总初级生产力(gross primary production,
GPP)和生态系统呼吸(ecosystem respiration, Re)呈先增加后降低的单峰趋势, 净生态系统CO2交换(net ecosystem
exchange, NEE)呈先下降后上升的“V”型变化趋势. 高寒灌丛整个生长季总NEE、GPP和Re平均值分别为−143.8
±30.5、509.0±65.1和365.2±34.6 g C m−2, 表现为碳汇. 在月尺度, 分类回归树分析(classification and regression trees,
CART)表明, 生长季积温(aggregated growing season degree days, GDD)是月GPP和月NEE的最重要控制因素, 而土

壤温度(soil temperature, Ts)是月Re的最主要控制因素. 线性回归分析表明, 高寒灌丛生长季的热量条件(GDD、Ta
和Ts)是CO2通量动态变化的关键控制因素. 在年际尺度上, 生长季总CO2通量主要受到土壤含水量(soil water con-
tent, SWC)和GDD的影响. 生长季GDD与GPP呈显著正相关(P<0.05), 与生长季NEE呈显著负相关(P<0.05), 但生长

季GDD与Re没有显著相关性(P<0.05), 说明高寒灌丛生态系统的生长季GPP相较于Re对温度的响应更加敏感. 该

结果对预测高寒灌丛生态系统碳平衡对未来气候变化的响应具有重要参考价值.
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草地是陆地生态系统重要的植被类型, 全球气候

变化将会对草地生态系统碳循环产生重要影响[1,2]. 根

据IPCC第六次评估报告[3], 自19世纪以来, 人类通过燃

烧化石燃料获取能源, 导致全球温度比工业化前的温

度高1.1°C, 而在未来20年则继续升温, 届时将比工业

化前的水平高出1.5°C. 高寒生态系统土壤中含有大量

未分解的有机质, 同时又是全球气候变化的敏感区和

脆弱区, 生态系统碳过程对持续的全球变暖响应极其

敏感而复杂, 并通过各种过程与区域气候系统相耦合,
反馈于气候变化[4,5]. 尽管高海拔草地生态系统受到越

来越多的关注, 但基于长期数据碳过程的研究还比较

匮乏, 由于草地生态系统碳收支的响应具有非线性和
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突变性, 限制了气候变化背景下区域碳功能的预测和

评估[6,7].
高寒草地所处环境高海拔、低温、强辐射的特殊

条件, 有利于植被的碳固定[8], 但由于生物和非生物因

子的差异仍会对其碳源/汇动态产生重要影响, 增大了

预测未来气候变化背景下高寒草地碳平衡动态的不确

定性[9,10]. 青藏高原气候温凉, 温度是植物生长的重要

限制因子. 温度和CO2浓度的升高一定程度上会促进植

被光合生产能力的提高, 从而促进高寒草地生态系统

碳固持[4,8]; 另一方面, 温度升高也会刺激微生物对土

壤有机质的分解和酶活性, 从而促进了土壤碳的释放;
此外, 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[11]. 这些相互

对立的生物代谢过程之间的平衡决定了高寒生态系统

对气候环境的反馈作用, 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[12].
研究表明, 高寒生态系统的CO2通量主要受生长季

碳平衡动态的控制[7,9]. 在全球气候变化背景下, 气温的

升高将会促进积雪融化和植被返青提前, 致使生长季

长度延长[13], 促进了高寒生态系统CO2的同化和植被

生产力的提高[14]. 不同时间尺度气候环境因子对高寒

生态系统碳循环可能具有不同的影响[15], 但是过去关

于高寒生态系统碳循环的研究主要限制在短时间内的,
对于较长时间尺度(季节尺度和年际尺度)的研究相对

薄弱[16]. 高寒灌丛生态系统是青藏高原东部高寒草地

植被类型的重要组成部分, 分布面积为0.106×106 km2,
其海拔高、生态系统脆弱, 是对全球气候变暖响应最

为敏感的生态系统类型之一, 在区域乃至全球陆地生

态系统碳循环中占有重要地位[17]. 该区域生态过程长

期适应低温环境, 随着全球温度的升高, 高寒地区的低

温限制效应将会减弱或消失, 碳平衡过程势必发生明

显变化[8]. 并且, 气候变暖正在深刻改变和影响该区域

植物群落结构和分布面积, 高寒灌丛分布面积逐步扩

张, 不同高寒草地生态系统表现的碳排放和碳吸收的

能力具有较大差异, 对气候变化的响应也具有较高异

质性, 因此可能会导致土壤碳储量和区域碳平衡的变

化[4]. 然而, 对高寒灌丛生态系统长期碳平衡响应的

了解仍然有限[18]. 所以, 基于长期观测数据了解青藏

高原高寒灌丛生态系统的CO2动态及其对气候变化

的响应, 对有效预测全球碳循环对环境变化的响应极

其重要[8,19]. 涡度相关系统是测量大气与各种生态系

统之间碳收支的最有用方法之一, 本研究采用该系统

测定了青藏高原祁连山南麓高寒灌丛生态系统

2003~2016年生长季的CO2通量数据. 本研究的总体目

标是: 量化高寒灌丛生态系统在生长季CO2通量的年

际变异, 并明晰主要环境因子的驱动过程, 为预测未来

气候变化背景下高寒灌丛生态系统碳平衡提供理论

依据.

1 材料与方法

1.1 试验地概况

研究地点位于青海海北高寒草地国家野外科学观

测研究站(37°29′~37°45′N, 101°12′~101°23′E, 海拔为

3200~3600 m)附近的高寒金露梅灌丛, 位于青藏高原

东北部. 该研究区属于高原大陆性气候, 没有明显的四

季之分, 只有冷热二季的区别. 该地区年均气温约为

−1.0°C, 7月气温达到峰值, 约为10°C, 1月气温最低,
约为−15°C. 全年降水量约为480 mm, 并且降水主要集

中在生长季 , 生长季的降水量约占全年降水量的

80%[20]. 高寒灌丛生态系统的植被冠层由灌木和禾本

科两层组成. 植被以金露梅(Potentilla fruticosa)为主要

建群种, 冠层高度约为30~60 cm, 灌木覆盖度约为60%~
80%. 草本层由矮嵩草(Kobersia humilis)、垂穗披碱

草(Elymus nutans)、异针茅(Stipa aliena)和麻花艽(Gen-
tiana straminea)等组成. 在生长高峰期(7~8月), 植被冠

层高度约为8~16 cm, 植物覆盖度为70%~80%. 土壤是

一种黏性壤土, 草地在4月底或5月初开始变绿, 地上生

物量从5~8月呈上升趋势, 在7月下旬或8月达到最大

值[21].

1.2 研究材料及分析方法

1.2.1 通量和相关监测

利用涡度相关系统对研究区CO2通量进行长期连

续的观测(2003~2016年). 研究区的通量塔安装在相当

平坦的区域中心(坡度<1%), 植被相同(灌木覆盖率为

70%), 覆盖面积约为12 km2. 通量观测的主要仪器为开

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, Campbell
Scientific, Logan, 美国)、红外气体分析仪(LI-7500,
LI-COR Lincoln, 美国), 距离地面高度为2.2 m, 主要用

于观测植被与大气界面的CO2通量, 数据采集频率为

10 Hz, 每30 min输出平均值.
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常规气象观测系统主要用于连续气象要素采集,
采集频率为30 min, 观测项目主要包括温度、湿度、辐

射、风向和风速等. 光量子通量密度(photosynthetic
photon flux density, PPFD)传感器(L1190SB, LI-COR,
Lincoln, 美国)安装在高1.5 m的支架上. 空气温度/湿度

传感器(Model HMP45C, Vaisala, Helsinki, 芬兰)安装在

防辐射罩内(Model 41002, RM Young Company, Michi-
gan, 美国). 土壤温度(Ts)主要是利用热电偶温度传感器

(107-L, Campbell Scientific, Logan, 美国)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(soil water content, SWC)利用时域反射计(Model
CS615-L, Campbell Scientific, Logan, 美国)测定. 本研

究中分析的是生长季(5月1日~9月30日)的数据.
1.2.2 数据处理和插补

由于供电间断、探头结露或仪器异常等情况, 涡

度相关系统采集到的原始数据缺失或异常现象十分普

遍[22]. 通量数据的处理按照ChinaFLUX推荐的通量数

据处理标准流程进行[23], 在经过WPL(Webb, Pearman
and Leuning)校正后[24], 以净生态系统CO2交换(net eco-
system exchange) |NEE|<1.0 mg CO2m

–2 s–1为阈值标准,
再以10 d数据为窗口, 3δ(标准差)为标准进行数据的异

常剔除[25,26]. 针对夜间(PPFD<10 μmol m–2 s–1)湍流发

展不充分, 舍去摩擦速度u*<0.15 m s−1所对应的通量

数据[18]. 研究时段缺失的通量数据比例约为58%[27], 与
ChinaFLUX的有效数据率持平[28], 主要出现在夜间和

植被非生长季, 一般通过建立环境因子与有效通量数

据的非线性经验方程进行插补[16]. 本研究夜间通量数

据(Reco,n)采用其与5 cm深处土壤温度(Ts)的Van’t Hoff
函数进行插补:

R R= e , (1)Q T
eco,n eco,ref

ln( )( 10)/1010 s

式中, Reco,ref为生态系统在10°C时的参考呼吸速率, Q10

是生态系统呼吸熵(呼吸随温度升高10°C所增加的倍

数),反映了生态系统呼吸对温度的敏感性.生长季白天

的碳通量数据利用与PPFD的Michaelis-Menten函数进

行插补[25,26]:

R a P
P aNEE = × × PPFD

+ × PPFD , (2)eco,d
max

max

式中, Reco,d是生态系统白天的呼吸速率, a和Pmax分别为

生态系统表观光量子效率和潜在最大CO2同化速率(即
PPFD趋向极大时生态系统净光合速率). 以上参数均为

方程拟合值.

涡度相关系统观测的CO2通量为NEE, 将夜间呼吸

函数结合白天土壤温度估算白天的生态系统呼吸(Reco,d),
即可得生态系统的总呼吸量(ecosystem respiration, Re),
进而可得生态系统总初级生产力(gross primary produc-
tion, GPP), 日GPP由Re减去NEE得到:

R RGPP = Re NEE = + NEE. (3)eco,d eco,n

日Re为白天呼吸(Reco,d)和夜间呼吸(Reco,n)之和.负NEE
和正NEE分别代表生态系统对CO2的吸收和释放[29].
1.2.3 数据分析

分类回归树(classification and regression trees,
CART)分析能够有效识别变量的相对重要性, CART是
一种基于图形的非参数模型, 与传统分析方法相比更

易于被理解. 本研究采用CART识别气候环境因素(空
气温度Ta、土壤温度Ts、生长季积温(aggregated grow-
ing season degree days, GDD)、光量子通量密度

PPFD、土壤含水量SWC、降水(precipitation, PPT)、
水汽饱和亏(vapor pressure deficit, VPD))对CO2通量变

化的关键控制作用. 线性回归和相关分析用来探究CO2

通量的变异特征以及对气候环境因子的响应机制. 本

研究所测定的数据利用SYSTAT 13.0(Systat Software
Inc., San Jose, California, 美国)软件对数据进行统计

分析.

2 结果与分析

2.1 高寒灌丛在生长季的气候因子变化特征

由图1可见, 高寒灌丛2003~2016年生长季的平均

月GDD、Ta、Ts和PPT呈单峰变化趋势, 但峰值出现的

月份并不一致. 月GDD和Ta的峰值出现在7月, 分别为

302.8±37.1°C d和9.7±1.2°C; 月Ts、PPT的峰值出现在8
月, 分别为12.4±1.1°C和102.2±24.1 mm(图1(a), (b)). 在
生长季的不同月份, 高寒灌丛的Ts高于Ta, 高寒灌丛生

长季Ts和Ta的均值分别为9.5±0.4和6.9±0.8°C, 生长季

GDD和PPT的均值分别为975 . 9 ± 110 . 9 °C d和
401.6±58.0 mm. 月PPFD在6月达到峰值413.6±57.7
μmol m−2 s−1, 随后逐渐减小(图1(b)). 月VPD在生长

季初期较高, 且6月的VPD(0.36±0.01 kPa)略高于5月
(0.35±0.02 kPa), 生长季旺盛期(7和8月)和生长季末

期(9月)的VPD较低(图1(c)). 高寒灌丛生长季的月

SWC在5月(0.34±0.07 cm3 cm−3)最高 , 在8月最低

(0.27±0.002 cm3 cm−3)(图1(c)), 整个生长季的SWC均值
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为0.20±0.03 cm3 cm−3, 且生长季SWC与PPT并没有显

著相关性(r2=0.05, P=0.45).

2.2 高寒灌丛在生长季的CO2通量变化特征

由图2可见, 高寒灌丛在2003~2016年生长季的月

平均GPP和Re表现为先升高后降低的单峰变化趋势,
月平均GPP(166 .9±25 .2 g C m− 2 mon th− 1 )和Re
(95.0±11.3 g C m−2 month−1)都在7月达到峰值. 月平均

NEE在生长季表现为先下降后上升的“V”型变化趋势,
在5月(NEE=14.6±0.9 g C m−2 month−1)高寒灌丛生态系

统表现为碳源(NEE>0),其他月份是碳汇(NEE<0),月平

均NEE在7月达到最小值(−72.0±13.9 g C m−2 month−1).
此外, 线性回归分析表明, 月GPP与月Re呈极显著正相

关(P<0.001)(图3(a)), 而月NEE与月GPP和月Re都呈极

显著负相关(P<0.001)(图3(b), (c)); 并且, 与月Re

(r2=0.47)相比较, 月GPP(r2=0.88)对月NEE的控制作用

更强.
高寒灌丛2003~2016年的生长季总GPP和Re的均

值分别为509.0±65.1和365.2±34.6 g C m−2(图4), 生长季

总GPP(562.1 g C m−2)和Re(459.2 g C m−2)的最大值都

出现在2014年, 生长季总GPP和Re的最小值分别为

406.2 g C m−2(2003年)和281.7 g C m−2(2004年). 高寒

灌丛 2 0 0 3 ~ 2 0 1 6年的生长季总N E E的均值为

−143.8±30.5 g C m−2(图4), 表现为碳汇, 其最大值和最

小值分别为−91.9 g C m−2(2003年)和−191.4 g C m−2

(2015年). 分析表明, 高寒灌丛在2003~2016年的生长季

总GPP(r2=0.61, P=0.001)、Re(r2=0.30, P=0.043)呈逐渐

增加趋势, 但是总NEE没有表现出明显的年际变化趋

势(r2=0.03, P=0.543). 线性回归分析表明, 高寒灌丛生

长季总GPP与Re呈极显著正相关(P<0.001), 但高寒灌

图 1 高寒灌丛在2003~2016年生长季的气候因子均值. (a) 平均月气温(Ta, °C)、土壤温度(Ts, °C)、生长季积温(GDD, °C d); (b) 光量子通量密

度(PPFD, μmol m−2 s−1)、降水(PPT, mm); (c) 水汽饱和亏(VPD, kPa)、土壤含水量(SWC, cm3 cm−3)
Figure 1 The average climatic factors of alpine shrubland in the growing season from 2003 to 2016. (a) Monthly air temperature (Ta, °C), soil
temperature (Ts, °C), and aggregated growing season degree day (GDD, °C d); (b) photosynthetic photon flux density (PPFD, μmol m−2 s−1) and
precipitation (PPT, mm); (c) vapor pressure deficit (VPD, kPa) and soil water content (SWC, cm3 cm−3)

图 2 高寒灌丛在2003~2016年生长季的月平均CO2通量
Figure 2 The average value of monthly CO2 fluxes of alpine shrubland in the growing season for the period 2003−2016
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丛生长季总NEE与总GPP没有达到显著相关(P>0.05),
生长季总NEE与总Re也没有达到显著相关(P>0.05). 此
外, 生长季总GPP、Re、NEE主要受到生长季旺盛期

(7、8月)的GPP(r2=0.906, P<0.001)、Re(r2=0.909,
P<0.001)和NEE(r2=0.909, P<0.001)控制. 综上所述, 高
寒灌丛生态系统在生长季表现为碳汇, 并且植被生长

旺盛期(7、8月)CO2通量对生长季的总CO2通量具有至

关重要的影响.

2.3 月尺度上的气候因子对CO2通量的影响

CART表明, 高寒灌丛在生长季的GDD是月GPP
(图5(a))的最主要控制因素, GDD对月GPP的解释力为

70.7%, 在植被生长旺盛期GPP主要受PPFD的控制.

CART表明, 在生长季的Ts是月Re(图5(b))的最主要控

制因素, Ts对月Re的解释力为51.8%, 在6月下旬至9月
初, 月Re主要受GDD的影响. CART表明, 在生长季

GDD是月NEE(图5(c))的最主要控制因素, GDD对月

NEE的解释力为71.1%; 月NEE第一个根节点GDD为

206.64°C d, 大约发生在5月底和9月初, 第二个右根节

点的因子是Ts, 说明在生长季初期(5月)和末期(9月), 月
NEE的变化主要受Ts的影响, 暗示这个时期高寒灌丛生

态系统的NEE更依赖于Re的变化; 月NEE第二个左根

节点的因子是GDD, 说明在6~8月GPP比Re对NEE的控

制作用更强.
线性回归分析表明, 在月尺度上高寒灌丛生长季

的VPD对CO2通量的影响较弱(P>0.27); PPFD与月GPP

图 3 高寒灌丛在2003~2016年生长季的月GPP与月Re(a)、月GPP与月NEE(b)、月Re与月NEE(c)的关系
Figure 3 The relationship between monthly GPP and monthly Re (a), the relationship between monthly GPP and monthly NEE (b), and the
relationship between monthly Re and monthly NEE (c) of alpine shrubland in the growing season for the period 2003−2016

图 4 高寒灌丛在2003~2016年生长季的年际CO2通量
Figure 4 The annual CO2 fluxes of alpine shrubland in the growing season for the period 2003−2016
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显著相关(P=0.022), 与月Re极显著相关(P=0.001), 但

PPFD与月NEE没有显著相关性(表1). 其他环境因子

(GDD、Ta、Ts、SWC和PPT)在月尺度上与高寒灌丛

生长季的CO2通量极显著相关(P<0.001)(表1), 并且热

量条件(GDD、Ta和Ts)与CO2通量的相关性相对更强,
其中月GPP和NEE相关性最强的因子为GDD, 月Re相
关性最强的因子为Ts(表1). 综上所述, 通过分类回归树

分析和线性回归分析表明, 在月尺度上高寒灌丛生长

季的热量条件(GDD、Ta和Ts)是CO2通量动态变化的关

键控制因素.

2.4 年际尺度上的气候因子对CO2通量的影响

在年际尺度上, 线性回归分析表明, 生长季Ta、
Ts、VPD、PPT和PPFD与生长季总CO2通量没有显著

相关性(P>0.05). 生长季总GPP、Re与生长季SWC呈显

著正相关(P<0.05)(图6(a)). 但是, 由于生长季SWC与生

长季总GPP、Re线性关系的斜率相近, 导致生长季

SWC与NEE没有显著相关性(P>0.05)(图6(a)). 生长季

GDD与GPP显著正相关(r2=0.29, P<0.05), 与生长季

NEE呈显著负相关(r2=0.30, P<0.05), 但生长季GDD与

图 5 分类回归树分析高寒灌丛生长季(5~9月)的月GPP(a)、Re(b)和NEE(c)(g C m−2 month−1)与环境因子的关系
Figure 5 Regression trees for monthly GPP (a), Re (b) and NEE (c) (g C m−2 month−1) from environmental variables of alpine shrubland in the
growing season (May−September)

2022 年 1 月 第 67 卷 第 2 期

178



Re没有显著相关性(r2=0.02, P<0.05)(图6(b)), 说明高寒

灌丛生态系统的生长季GPP相较于Re对温度的变化响

应更加敏感.

3 讨论

3.1 月GPP的环境驱动

分类回归树分析(图5(a))和线性回归分析表明(表
1),高寒灌丛在生长季的GDD是月GPP的最主要控制因

素. 这可能是由于高寒草地植被的地上生物量相对较

高, 从而使得在生长季时期的热量条件对植被的光合

作用具有强烈影响[4,30], 并且热量条件的累积效应是打

破植被休眠的首要限制因素, 并对植被的物候发育和

持续代谢生长至关重要[25,30]. 因此, 高寒灌丛生态系统

植被的生长代谢对热量条件有充分的表型可塑性[16,21].
此外, 高寒草地土壤微生物和酶活性对温度极其敏感,
在高寒灌丛生态系统水分不受限制的条件下, 热量条

件可以通过影响微生物活动和酶活性来间接影响土壤

对植被生长代谢的营养供应, 从而间接影响植被的光

合生产能力[31]. 所以, 这使热量条件成为高寒生态系统

光合生产能力最主要的控制因素. 本研究地点附近高

寒草甸、高寒灌丛和高寒湿地的研究表明, 生长季逐

表 1 线性回归分析高寒灌丛生长季(5~9月)的月CO2通量与环境因子的关系
Table 1 Linear regressions between monthly CO2 fluxes and environmental variables of alpine shrubland in the growing season (May−September)

GPP Re NEE

线性方程 r2 P 线性方程 r2 P 线性方程 r2 P

Ta(x1) y = 18.88x1−30.24 0.80 0.00 y = 7.49x1+20.64 0.57 0.00 y = −11.39x1+50.89 0.76 0.00

SWC(x2) y = −807.67x2+341.66 0.34 0.00 y = −337.87x2+173.38 0.35 0.00 y = 469.80x2−168.28 0.23 0.00

PPFD(x3) y = −0.24x3+191.97 0.07 0.022 y = −0.16x3+133.39 0.15 0.001 y = 0.08x3−58.59 0.02 0.23

Ts(x4) y = 16.33x4−55.14 0.73 0.00 y = 6.87x4+7.04 0.59 0.00 y = −9.46x4+62.18 0.64 0.00

PPT(x5) y = 0.93x5+27.30 0.24 0.00 y = 0.41x5+39.91 0.21 0.00 y = −0.52x5+12.61 0.19 0.00

VPD(x6) y = 3.12x6+100.73 0.00 0.98 y = −51.68x6+90.64 0.02 0.27 y = −54.80x6−10.09 0.01 0.37

GDD(x7) y = 0.49x7+5.93 0.84 0.00 y = 0.19x7+35.86 0.57 0.00 y = −0.30x7+29.93 0.82 0.00

图 6 线性回归分析高寒灌丛生长季CO2通量与SWC的关系(a)、高寒灌丛生长季CO2通量与GDD的关系(b)
Figure 6 Linear regressions between seasonal CO2 fluxes and SWC (a), and linear regressions between seasonal CO2 fluxes and GDD (b)
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日GPP主要受Ta和PPFD的控制, GPP随着PPFD的增加

而增加, 在PPFD较低的情况下, GPP随PPFD的增大而

增加, 而在PPFD相对较高的条件下, GPP几乎不受

PPFD增加的影响, 两者是相互独立的[8,18]. 在相同

PPFD条件下, 3种植被类型GPP由高到低依次为高寒草

甸、高寒灌丛和高寒湿地[18,21]. 因此, 从光合能力来看,
高寒草甸的光合能力最高, 高寒灌丛次之, 高寒湿地的

光合生产能力最低[18,21]. 但是, 研究表明, 在不同的时

间尺度上气候环境因子可能对植被光合生产能力具有

不同的影响[18], 由于PPFD在6月达到峰值, 然后开始下

降, 因此导致月PPFD与月GPP相关性较弱.

3.2 月Re的环境驱动

通过回归分析表明, 在生长季(5~9月)的月尺度上,
高寒灌丛生态系统热量条件(GDD、Ta和Ts)是月Re变
化的最主要控制因素(表1), 且灌丛(r2=0.59)Ts对月Re的
控制作用更强. 分类回归树分析表明, 在高寒灌丛生态

系统中, 月Re的变化主要受Ts的控制(图5(b)). 许多研究

表明, 高寒草地生态系统土壤温度显著影响CO2的释放

和氮的矿化[15,19], 高寒生态系统土壤微生物生物量受

低温的限制[9,13]. 因此, 土壤温度成为生态系统呼吸的

主导因素. 这可能是因为较高的土壤温度刺激微生物

活动和酶活性, 促进了土壤呼吸[21], 而高寒草地生态系

统由于高海拔、低温使土壤中含有大量未分解的有机

质, 所以造成高寒生态系统较高的土壤呼吸, 并且对土

壤温度极其敏感, 因此土壤温度成为高寒草地生态系

统CO2排放的首要控制因素[32]. 此外, 在生长季旺盛期

高寒灌丛的月Re主要受GDD的影响(图5(b)), 这是因为

生态系统呼吸受植被自养呼吸和土壤呼吸共同影

响[16]. 在植被生长旺盛期, 植被的自养呼吸强烈, 可能

导致在这一时期植被自养呼吸对生态系统呼吸的贡献

率更大, 所以使得在生长季旺盛期高寒灌丛的月Re主
要受GDD的影响[6,7], 而在植被非生长季旺盛期, 植被

的自养呼吸较弱, 高寒灌丛生态系统呼吸可能更依赖

于土壤呼吸, 导致在非生长季旺盛期的月Re主要受Ts
影响[12,14,19,21].

3.3 月NEE的环境驱动

本研究中高寒灌丛草甸在2003~2016年生长季的

NEE均值为−143.8±30.5 g C m−2, 总体表现为碳汇, 这

与前人的研究结果相似[9,18]. 由于青藏高原特殊的气候,
生长季水热同期的有利条件使其草地植物具有很高的

初级生产能力[6,20], 而且由于相对较低的温度, 尤其是

较低的夜间温度, 植被呼吸作用和土壤呼吸处于相对

较低的水平, 因此生态系统通过呼吸作用消耗的有机

质相对较少, 所以青藏高原高寒灌丛生态系统成为一

个明显的碳汇[9,13]. 线性回归分析表明, 2003~2016年高

寒灌丛在生长季的月NEE与月GPP和月Re都呈极显著

负相关(P<0.001)(图3(b), (c)). 并且, 与月Re(r2=0.47)相
比较, 月GPP(r2=0.88)对月NEE的控制作用更强, 这与

前人的研究结果相似[12,15,18], 说明高寒灌丛在生长季的

碳固持更加依赖于植被的光合生产能力. 线性回归分

析表明, 在生长季(5~9月)的月尺度上, 高寒灌丛的热

量条件(GDD、Ta和Ts)是月NEE变化的最主要控制因

素, 其中GDD对月NEE的控制作用更强. 此外, 分类回

归树分析也表明, GDD是对高寒灌丛生态系统月NEE
影响最主要的控制因素, 说明热量条件是高寒灌丛的

月NEE变化的最重要控制因素. 但是, 分类回归树分析

表明, 在生长季初期(5月)和末期(9月), 月NEE的变化主

要受Ts影响(图5(c)), 表明这个时期高寒灌丛生态系统

的NEE更依赖于Re的变化; 在生长旺盛期GPP比Re对
NEE的控制作用更强, 表明这个时期高寒生态系统的

碳固持更依赖于植被的光合生产能力. 由此说明, 在生

长季不同月份高寒灌丛可能通过不同的方式实现碳固

持, 这是由不同月份的生物因子和非生物因子之间的

差异造成的[4,12,22], 在生长初期、末期植被光合生产能

力较弱, 而青藏高原高寒草地土壤中含有大量未分解

的有机质, 具有较强的土壤呼吸, 导致这个时期Re对
NEE的控制作用更强; 而在植被生长-旺盛期, 雨热同

期的条件使得植被具有较高水平的光合生产能力[21,25],
致使GPP对NEE的控制作用更强.

3.4 年际尺度CO2通量的环境驱动

在年际尺度上, 线性回归分析表明, 生长季总

GPP、Re与生长季SWC呈显著正相关(P<0.05)(图6(a)),
说明在高寒灌丛生态系统的土壤含水量越高越有利于

植被光合生产能力的提高和促进生态系统呼吸. 这是

由于青藏高原高海拔、低温的特殊环境使得土壤中含

有大量未分解的土壤有机质, 可能生长季SWC的提高

更有利于有机质的分解, 从而有助于土壤对植被的营

养供应和运输[8,9,16,21], 间接促进了高寒灌丛植被的生

长季总GPP和Re, 具体原因有待进一步深入分析. 但

是, 由于生长季SWC与生长季总GPP、Re线性关系的

斜率相近, 导致生长季SWC与NEE没有显著相关性
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(P>0.05)(图6(a)), 表明高寒灌丛生长季的SWC可能对

植被的光合生产能力和生态系统呼吸的促进作用强度

相近. 线性回归分析表明, 生长季总GPP与GDD显著正

相关 (P<0.05) , 生长季总NEE与GDD显著负相关

(P<0.05), 而生长季总Re与GDD没有显著相关性

(P>0.05)(图6(b)), 在一定程度上说明高寒灌丛生长季

GPP对NEE的控制作用更强, 同时也表明在未来气候

变化的背景下, 温度的升高将会增强高寒灌丛在生长

季的光合生产能力和碳汇强度. 此外, 由于全球气候变

暖会导致青藏高原的多年冻土、冰雪消融[16,33], 因此

可能会使青藏高原植被类型分布发生改变, 而不同生

态系统的碳平衡可能会对未来气候变化产生不同的响

应[21,34], 因此需要在更多的生态系统中评估环境因子

对CO2通量的影响, 以更加准确地预测未来气候变化对

陆地生态系统碳收支的影响.

4 结论

基于涡度相关系统观测的青藏高原东北部高寒灌

丛2003~2016年生长季(5~9月)CO2通量显示, 高寒灌丛

生态系统在生长季表现为碳汇. 并且, 与月Re相比较,
月GPP对月NEE的控制作用更强. 在月尺度上, 高寒灌

丛生长季的热量条件(GDD、Ta和Ts)是CO2通量动态变

化的关键控制因素, GDD是月GPP和NEE的最重要控

制因素, 而Ts是月Re的最主要控制因素. 在年际尺度

上, 生长季总CO2通量主要受SWC和GDD的影响, 并且

生长季GPP相较于Re对GDD的响应更加敏感.
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It is speculated that the cold and relatively humid climate in alpine ecosystems can facilitate the storage of soil carbon.
Besides, these ecosystems play an important role in the carbon cycle on a global scale. Alpine ecosystems are also
considered highly sensitive to the ongoing trend of global warming and are coupled with the local climate system through
various forms of feedback. In some recent short-term observational studies, it has been suggested that the role of alpine
ecosystems can vary between carbon sink, carbon neutrality and carbon source, with significant interannual variability as
well as confounding abiotic and biotic effects manifested. However, their long-term carbon balance remains unclear due to
the non-linear metabolism processes and the plasticity responses of ecosystem to climate variability. The informed
knowledge about the inter-annual variations in ground-based carbon fluxes for such ecosystems can be applied to assist our
predictions of their potential responses to climate change. Here, we analyzed the continuous net ecosystem CO2 exchange
(NEE) measured with the eddy covariance technique over alpine shrubland on the northeastern Qinghai-Tibet Plateau
(QTP) during the growing season (May−September) from 2003 to 2016. The purpose of this research is two-fold. On the
one hand, it is aimed to reveal the pattern of changes in CO2 fluxes (gross primary production (GPP), ecosystem respiration
(Re), and NEE) during the growing season. On the other hand, it is purposed to identify the environmental drivers for the
change in seasonal and annual CO2 fluxes. According to the research results, monthly GPP and Re exhibited a single peak
that increased and then decreased, whereas monthly NEE showed a V-shaped curve during the growing season from 2003
to 2016. With the alpine shrubland ecosystem as a carbon sink during the growing season, the annual NEE, GPP, and Re
reached −143.8±30.5, 509.0±65.1, and 365.2±34.6 g C m−2, respectively. Moreover, the annual GPP and Re in alpine
shrubland during the growing season showed a significant increase (P<0.05), while the annual NEE showed no significant
changes annually (P>0.05). At the monthly scale, the classification and regression trees (CART) analysis showed that
aggregated growing season degree days (GDD) were the predominant determinant on variations in monthly NEE and
monthly GPP. The changes in monthly Re were determined largely by soil temperature (Ts). In addition, the linear
regression analysis was also carried out to show that the thermal conditions (GDD, Ta, Ts) in the growing season of the
alpine shrub played a crucial role in the dynamics of CO2 fluxes. On an annual basis, the CO2 fluxes in the growing season
were affected mainly by soil water content (SWC) and GDD. Moreover, there was a significant positive correlation
observed between seasonal GPP and GDD (P<0.05) and a significant negative correlation found between seasonal NEE
and GDD (P<0.05), despite no significant correlation discovered between seasonal GDD and Re (P<0.05). It indicates a
greater sensitivity of GPP to temperature as compared to Re in the alpine shrub ecosystem during the growing season.

Qinghai-Tibet Plateau, alpine shrubland, CO2 fluxes, growing season, driving mechanism
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