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西藏典型高寒草地生态系统呼吸的温度敏感性及其气候变

化响应意义 
 

摘 要 

生态系统呼吸是陆地生态系统向大气输出碳的主要途径，是陆地生态系统碳

循环的重要组成部分，在调控大气 CO2 浓度和气候变化方面具有十分关键的作

用。生态系统呼吸的温度敏感性通常用 Q10 表示，是指温度每升高 10℃，生态系

统呼吸增加的倍数，它是一个综合反映生态系统变化过程的重要指标。在全球碳

循环模型中，Q10 是描述碳循环过程的重要参数，在很大程度上决定着全球气候

变化与碳循环之间的反馈关系。近期研究表明，Q10 具有明显的季节变化及地理

分异。由于空间格局定量观测数据缺乏，目前绝大多数模型通常假设 Q10 是一个

固定的参数（如 Q10=2），并以此来计算气候变化背景下陆地生态系统碳排放，

这在一定程度上增大了模型预测的不确定性。因此，研究生态系统呼吸及其温度

敏感性对气候变化的响应模式具有重要的理论意义。 

青藏高原是全球气候变化的敏感区，也是国家生态安全屏障的关键地区。高

寒草地广泛分布于青藏高原，地下贮存有大量的土壤有机碳库，被认为是对气候

变化最敏感和最脆弱的生态系统类型之一。近 30 年来，高原地区升温幅度明显

高于全球平均增幅，同时放牧活动加剧。因此，高原高寒草地受到气候变化和放

牧干扰的双重影响，这增加了其响应气候变化的不确定性，而如何量化气候变化

与放牧干扰的相对影响是当前全球变化生态学研究的热点和难点。目前仍不清楚

放牧活动是否/如何影响高寒草地生态系统呼吸的 Q10，现有的个别定点模拟实

验结果相互矛盾，这种不确定性很大程度上与放牧强度和历史的海拔分异有关。

迄今为止，有关高原腹地不同海拔梯度的高寒草地生态系统呼吸 Q10对气候变暖

和放牧活动的研究还不多见。本研究拟解决如下两个关键科学问题：1）放牧对

不同海拔高寒草地生态系统呼吸及其温度敏感性的影响程度如何？2）气候变化

背景下，高寒草地生态系统呼吸的温度敏感性对不同水热组合变化的响应模式是

什么？ 

我们在西藏当雄县念青唐古拉山南坡，基于海拔梯度的 6 个长期（>7 yr）

围栏禁牧样地（4400 m, 4500 m, 4650 m, 4800 m, 4950 m,和 5100 m），于 2012-2013
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年生长季（6-9 月）测定了围栏内、外生态系统呼吸的日动态和季节变化、地上

生物量、土壤有机碳以及相关的气象因子，探讨了生态系统呼吸及其温度敏感性

随海拔的变化规律及对放牧的响应。同时，在海拔 4650 m，4950 m 和 5200 m 之

间开展了草皮双向移植实验（2011 年移植，2013-2014 年测定），研究不同水热

组合变化对高寒草地生态系统呼吸 Q10 的影响。此外，在中科院纳木错站的高寒

草原化草甸进一步开展了原位模拟增温(+2℃)+增水控制实验（2012 年开始，

2013-2014 测定），以量化区分增温和降水变化的相对影响。主要研究结果如下： 

1、围栏禁牧 7 年后，围栏内地上、地下生物量高于围栏外，而土壤有机碳

的变化不明显。围栏内、外生物量的相对变化率随海拔的增加而降低，而土壤有

机碳的相对变化率随海拔的变化不显著。生长季生态系统呼吸速率随海拔的升高

而增加，在 4950 m 达到最高，然后在 5100 m 降低。围栏内的生态系统呼吸速率

较围栏外高，但围栏内、外生态系统呼吸的季节和海拔变化格局一致。围栏内、

外生态系统呼吸的相对差异与地上、地下生物量的相对差异显著正相关，但是与

土壤有机碳的变化量关系不显著。基于各海拔围栏内、外观测数据的结构方程模

型分析显示，地下生物量、土壤温度和土壤水分对生长季生态系统呼吸的海拔变

化有直接影响，其中地下生物量对生态系统呼吸的影响最大，土壤温度和水分对

生态系统呼吸的影响相对较低。Q10 值介于 1 和 4 之间，并随着海拔的升高而增

加。沿海拔梯度，Q10值在围栏内显著低于围栏外，尤其夜间 Q10 的差异更显著。  

2、与各移植初始样地（移植对照样地）相比，移植模拟降温后（降水增加

或不变），各海拔的地上生物量均显著降低。2013 和 2014 两年，草皮从 4650 m

样地移植到 4950 m 和 5200 m 样地后，样方内地上生物量分别降低了 16.03 %和

28.35 %。同样地，草皮从 4950 m 样地移植到 5200 m 后（降水变化不显著），样

方内地上生物量降低了 20.34 %。然而，移植模拟增温对生物量影响的结果迥异。

当草皮从 4950 m 和 5200 m 样地移植到 4650 m 样地时（降水减少），地上生物

量显著降低，降低量分别为 43.10 %和 41.77 %。而草皮从 5200 m 移植到 4950 m

样地时（降水变化不显著），地上生物量增加了 10.42 %。将各处理样地的数据整

合分析，发现移植所引起的生物量变化量与呼吸变化量存在显著正相关。在降水

差异显著的海拔间，移植模拟增温和降温下 Q10 变化显著；在降水差异不显著的

海拔间，移植模拟增温和降温下 Q10 变化不显著。表明降水变化对高寒草甸生态
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系统呼吸的温度敏感性具有调控作用。将各海拔梯度样点的对照和移植处理数据

整合分析发现，草皮双向移植后 Q10 的相对变化量与生长季温度相对变化量显著

负相关，而与生长季降水、地上生物量、土壤有机碳的相对变化量显著正相关。

研究结果表明，Q10 随着温度的增加而降低，而随降水的增加而增加。 

3、原位模拟增温显著增加高寒草原化草甸的土壤温度，同时显著减少了土

壤水分。另外，增水后土壤水分明显增加，而土壤温度有降低趋势。升温后地上

生物量、生态系统呼吸速率和 Q10 有下降的趋势。降水增加后，生物量、生态系

统呼吸速率和 Q10 有增加的趋势。降水增加和温度升高对土壤表层有机碳含量影

响不显著。降水增加和温度升高二者的交互作用对地上生物量、生态系统呼吸速

率和 Q10 均无显著影响。 

主要研究结论：1）长期围栏禁牧可降低高寒草地生态系统呼吸的温度敏感

性(Q10)；2）温度升高导致 Q10 下降，而降水增加导致 Q10 增加；3）增温和降水

变化主要通过影响生物量变化而引起生态系统呼吸 Q10 的变化。 

 

关键词：高寒草地，全球变化，放牧，生态系统呼吸，温度敏感性，青藏高原 
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TEMPERATURE SENSITIVITY OF ECOSYSTEM 

RESPIRATION OF TIBETAN ALPINE GRASSLAND IN 

RESPONSE TO CLIMATE CHANGE 

 

ABSTRACT 

Ecosystem respiration (Re) is a major carbon flux from terrestrial ecosystems to the 

atmosphere and lead an important role in controlling atmospheric CO2 concentration. 

The temperature sensitivity (Q10) of Re, which is usually estimated based on empirical 

functions between soil temperature and Re, is an important ecological parameter in 

ecosystem carbon cycle models. Increasing evidences reveal that Q10 is no longer a 

reflection of temperature sensitivity, but an integration of several confounding 

ecosystem processes. Recent studies have indicated that Q10 changed obviously with 

seasonal and geographical. However, most of the models usually assume that Q10 is a 

fixed parameter (such as Q10=2) due to the lack of spatial observation data, which can 

extent increases the uncertainty in model predictions. Therefore, it is important to 

study the response of Re and Q10 to climate change.  

The Tibetan Plateau (TP) is considered to be one of the most sensitive ecosystems to 

global climate change. The alpine grasslands, which contain large soil carbon, is 

widely distributed on the TP. The TP has experienced a more rapid warming than 

other regions in the world. With increasing human and livestock populations during 

recent decades, the long history of heavy grazing has caused severe grassland 

degradation on TP. How the world’s highest and largest alpine grasslands respond to 

the climate change and the disturbance of grazing has caused the extensive concern in 

recent years. Recently, it is still unclear whether/how Re and Q10 response to grazing 

in alpine grasslands. Previous stimulation studies in alpine meadows obtain variable 

results, which largely related to the history and intensity of grazing among study sites 

at different altitudes. This study intends to address the following two key scientific 

questions: (1) The response of Re and its temperature sensitivity to grazing at 

different altitudes; (2) The response of Re and its temperature sensitivity to different 

water and temperature combination in the alpine grassland. 
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We conducted a 7-year altitudinal grazing exclusion experiment across lower and 

upper limits of alpine meadows (4400–5100 m) on the central Tibetan Plateau. Plant 

biomass, Re and related environmental factors were observed across fenced and 

grazed treatments at each of 6 altitudes during the growing seasons of 2012-2013. The 

stimulations of above- and belowground biomass due to grazing exclusion decreased 

with increasing altitude, which were positively correlated with the change of Re. The 

Q10 of seasonal Re generally increased with increasing altitude, but tended to decrease 

under grazing exclusion. Soil organic carbon did not have a direct effect on the 

altitudinal variation of Re. Our data suggested that plant biomass change could be 

served as an integrated indicator for spatiotemporal variations of Re. Grazing 

exclusion might be a promising measure to reduce the temperature sensitivity of Re. 

A reciprocal soil blocks transfer experiments was conducted along an altitude gradient 

to investigate the effects of climate change on Re in alpine meadows on central TP. 

Microclimate conditions, Re, aboveground biomass (AGB) and soil organic carbon 

(SOC) were measured for home plots and transferred plots. Transfer-induced warming 

had positive and negative effects on AGB and Re, whereas had no significant effects 

on SOC. Different with warming treatment, transfer-induced cooling decreased AGB 

and Re. Generally, there is a trend that Q10 values tend to decrease when the soil 

blocks were transplanted to warmer plots, whereas increase when transplanted to 

cooler plots. However, we found no significant differences in Q10 between home plots 

and Transfer plots when transfer from 4950 to 5200 m. We attributed the 

inconsistency of Re largely attributed to transfer-induced changes in microclimate 

which could modify plant growth as well as plant functional and therefore affected 

plant biomass and respiration in alpine meadow. 

We conducted an experimental warming and enhanced precipitation experiment in an 

alpine steppe on the central TP. Growing season Re, vegetation biomass and relevant 

environmental factors were observed during the growing season of 2013 and 2014. In 

both control and warming plots, AGB tended to increase with increasing precipitation. 

Aboveground biomass was higher in P30 than other precipitation treatments. In 

addition, there was a trend toward lower average AGB in the warming relative to 
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control plots. However, we found no significant difference among the treatments for 

SOC in both 2013 and 2014. Re varied greatly with sampling date and seasonal Re 

was significantly positively correlated with changes in soil moisture, but negatively 

correlated with soil temperature. The evaluated over the entire growing season Re rate 

has a trend toward stimulating with increase of precipitation under both control and 

warming treatments. However, seasonal mean Re in the warming plots was 

significantly higher than in the control plots during growing season of 2013 and 2014. 

The main conclusions of the study: (1) long-term grazing exclusion can reduced the 

temperature sensitivity of Re in alpine grasslands; (2) elevated temperature can lead 

to the decrease of the Q10, but increased precipitation resulted in increase of Q10; (3) 

the change of Q10 caused by altered temperature and precipitation was mainly through 

affecting plant biomass. 

Keywords: Alpine grassland; Global change; Ecosystem respiration; Grazing; 

Temperature sensitivity; Tibetan Plateau. 
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第一章 绪论 

1.1 研究背景及意义 

生态系统呼吸是陆地生态系统向大气输出碳的主要途径，是陆地生态系统碳

循环的重要组成部分，在调控大气 CO2 浓度和气候变化方面起着十分关键的作

用(Cox et al., 2000; Davidson et al., 2006a; Chen et al., 2014b;)。生态系统呼吸的温

度敏感性通常用 Q10 表示，是指温度每升高 10℃，生态系统呼吸增加的倍数，它

是一个综合反映生态系统变化过程的重要指标。在全球碳循环模型中，Q10 是描

述碳循环过程的重要参数，在很大程度上决定着全球气候变化与碳循环之间的反

馈关系 (Luo et al., 2001; Friedlingstein et al., 2006; Niu et al., 2012)。研究表明，

Q10 值的大小不仅受土壤温度、水分、pH 等环境状况的影响，也与植被类型、土

壤微生物的种类和数量、人类活动等有关，导致 Q10 具有明显的季节变化及地理

分异 (Davidson et al., 2006)。 

在地理空间格局上，生态系统呼吸和有机质分解的 Q10 随环境温度的减小而

增加(Kirschbaum, 1995; Rayment and Jarvis, 2000; Luo et al., 2001; Xu and Qi, 

2001; Drewitt et al., 2002; Atkin and Tjoelker, 2003; Fierer et al., 2006; Fissore et al., 

2008)，这意味着全球变暖背景下高纬度和高海拔地区有机碳库的丢失速率更大 

(Melillo et al., 2002; Davidson and Janssens, 2006)。另外，模拟增温后生态系统呼

吸的温度敏感性会降低(Eliasson et al., 2005; Luo et al., 2001; Melillo et al., 2002; 

Oechel et al., 2000; Rustad et al., 2001)，普遍认同的机理解释是增温造成土壤碳库

中易分解碳组分的快速耗竭，导致呼吸底物受限(Kirschbaum, 2004)。由于高纬度

和高海拔地区土壤碳储量巨大且易分解碳组分较高（即呼吸底物充足），这也同

样暗示了高寒地区生态系统可能对气候变暖的响应更敏感(Davidson and Janssens, 

2006; Luo et al., 2001; Melillo et al., 2002; Oechel et al., 2000)。此外，由于空间格

局定量观测数据缺乏，目前绝大多数模型通常假设 Q10 是一个固定的参数（如

Q10=2），并以此来计算气候变化背景下陆地生态系统碳排放，这在一定程度上增

大了模型预测的不确定性。 

尽管前期研究在生态系统碳排放对温度升高和放牧的响应方面取得了一定

进展，但是关于气候变暖和放牧活动如何影响生态系统呼吸及其温度敏感性方面
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还没有一致的结论，表现为增加、减少或无变化等截然不同的趋势（Wang and 

Fang, 2009)。因此，有必要加强草地生态系统碳循环对温度升高和放牧活动的响

应研究。高寒草地生态系统广泛分布于青藏高原，地下贮存有大量的土壤有机碳

库，被认为是对气候变化最敏感和最脆弱的主体生态系统类型。近 30 年来，高

原地区气候变暖明显早于中国及全球的其他地区，升温幅度是全球平均的两倍，

同时放牧活动加剧。因此，高原地区高寒草地受到气候变化和放牧干扰的双重影

响，这增加了其响应气候变化的不确定性，而如何量化气候变化与放牧干扰的相

对影响是当前全球变化生态学研究的热点和难点（Field et al. 2014, IPCC，2014）。

目前仍不清楚放牧活动是否/如何影响高寒草地生态系统呼吸的温度敏感性，现

有的个别定点模拟实验结果相互矛盾，这种不确定性很大程度上与放牧强度和历

史的海拔分异有关（Wang and Fang, 2009；Lin et al., 2011； Sjögersten et al., 

2012）。迄今为止，有关高原腹地不同海拔梯度的高寒草地生态系统呼吸对气候

变暖和放牧活动的研究还不多见。 

青藏高原是全球气候变化的预警区和敏感区，也是国家生态安全屏障的关键

地区。近 10 年来，中国政府明显加大了青藏高原生态保护与修复治理工程的投

入。自 2008 年以来，西藏地方政府组织实施了退牧还草等生态建设工程。深入

系统地理解高寒草地生态系统呼吸的温度敏感性沿海拔梯度的变化格局及其对

气候变化和围栏禁牧的响应模式，将有助于科学评估正在实施的西藏退牧还草等

生态建设工程的成效，并为制定应对气候变化的高寒草地适应性管理措施提供重

要科学依据。 

1.2 研究进展 

1.2.1生态系统呼吸对增温的响应 

根据政府间气候变化专门委员会第五次报告及相关研究，全球气温在本世纪

将呈持续上升的趋势 (IPCC，2014)。由于生态系统几乎所有的物理、化学和生

物学过程都对温度反应敏感，气候变暖将对陆地生态系统的结构和功能产生深远

的影响。全球变暖可能对呼吸作用的促进更大，导致更多的二氧化碳排放到大气

中，从而在气候系统和全球碳循环之间形成了一个正反馈循环(Luo et al., 2001; 

Davidson and Janssens, 2006)。目前已开展的大量模拟增温实验表明，温度升高一
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般会促进生态系统呼吸（Rustad et al., 2001; Wu et al., 2011; Lu et al., 2013）。然而，

也有部分研究发现生态系统呼吸随着温度的升高而降低或者不变（Lin et al., 2011; 

Fu et al., 2013; Zong et al., 2013; Chen et al., 2016）。这主要是因为生态系统几乎所

有的物理、化学和生物学过程都对温度反应敏感，增温引起的生态系统呼吸的增

加可能是多个过程改变的共同结果。此外，生态系统呼吸除了受温度影响外，还

受其他因素的制约，如土壤水分、底物供应和酶的活性等，这些因子也可能干扰

了温度对生态系统呼吸的影响（Luo et al., 2006）。 

Rustad 等利用整合分析方法（Meta-analysis）探讨了 32 个生态系统呼吸对

模拟增温的响应，研究结果表明，2-9 年的模拟增温（0.3-6.0 oC）生态系统呼吸

显著增加了约 20 % (Rustad et al., 2001)。Wu 等整合分析的研究也表明，1-11 年

的模拟增温（0.1-10.2 oC），生态系统呼吸增加了 27 % (Wu et al., 2011)。增温促

使生态系统呼吸增加，可能是温度升高延长了生长季，使得植物物候发生改变 

(Wan et al., 2005)；温度升高后，刺激植物生长，增加了地上生物量和呼吸底物 

(Luo et al., 2009; Welker et al., 2004)，促进根系和微生物活动；增温可能改变了物

种组成和群落结构 (Bergner et al., 2004; Sardans et al., 2008)，通过影响凋落物质

量，促进土壤有机碳和凋落物的分解，增加了土壤矿化作用和土壤氮的可利用性，

最终影响生态系统呼吸(Luo et al., 2010)。所有这些过程，都可能直接或间接地影

响生态系统呼吸。然而，增温促进生态系统呼吸的现象可能随着时间的推移而发

生变化。同时，也有研究发现增温对生态系统呼吸的影响不显著，甚至降低生态

系统呼吸。例如，欧洲一个森林草原交错地带，连续 4年的增温致使生态系统呼

吸降低了约 7%-15%。高寒草地的增温试验也发现，增温后生态系统呼吸出现降

低现象(Fu et al., 2013; Zong et al., 2013)。这主要是因为，增温导致的土壤水分下

降，抑制了植被生长或微生物的活性，从而降低了植被呼吸或微生物呼吸(De 

Boeck et al., 2007; De Boeck et al., 2008)；或者增温导致的物种变化，造成了地上

生物量和凋落物质量的变化 (Saleska et al., 2002; Weltzin et a., 2003)；也可能是增

温导致的呼吸底物缺失，土壤中易分解的碳消耗，而不易分解的碳的比例增加，

土壤有机碳库相对枯竭(Stromgren, 2001; Kirschbaum, 2004)。也有研究认为，植

物和微生物对升温环境的适应，也是生态系统呼吸降低的原因 (Atkin and 

Tjoelker, 2003)。 

生态系统呼吸包括植物的自养呼吸和微生物分解碳的异养呼吸，其各组分对
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温度升高的响应存在差异。Zhou 等在美国高草草原群落的控制性增温实验中观

察到，在整个研究期间，异养呼吸增加了约 14.5 %，而自养呼吸增加了约 2.3 % 

(Zhou et al., 2007), 这主要归于增温导致生长季延长和地上生物量的增加(Wan et 

al., 2005)。然而，Cheng 等在青藏高原高寒草甸的研究发现，增温显著增加了地

上生物量和自养呼吸，却降低了异养呼吸 (Chen et al., 2016)。Wang 等通过 50

个生态系统的整合分析表明，平均增温 2 oC 导致异养呼吸增加了 21 %，而对自

养呼吸并无显著影响。然而，把数据分为不同生物群落，增温导致森林和草地异

养呼吸分别增加了 27 %和 7 %，而增温致使森林样地自养呼吸增加了 19 %，对

草地自养呼吸影响不显著。增温导致异养呼吸的增加，可能是因为增温促进了底

物分解速率和微生物量 (Lu et al., 2013)。同时，也有研究认为增温导致较高的

异养呼吸也可能是由于稳定有机质的分解(Hopkins et al., 2012; Frey et al., 2013)。

增温导致的水分限制对草地影响更大，而往往对森林不太明显，这可能是森林和

草地自养呼吸对增温的响应不同的主要原因(Wang et al., 2014)。 

1.2.2生态系统呼吸对降水变化的响应 

随着全球温度的增加，降水强度和频率也发生了变化(IPCC，2014)。水分是

控制植物生长和微生物活动的主要驱动因子之一。降水的变化预计将会改变生态

系统呼吸，从而影响陆地生态系统向大气排放碳的通量。尤其在水分受限的生态

系统，生态系统呼吸的变化与土壤水分密切相关。因此，增加降水，往往会促进

生态系统呼吸。相反地，降水减少，会抑制生态系统呼吸。Wu 等对全球各生态

系统数据整合分析的研究表明，降水增加后，生态系统呼吸增加了 30 %。，而降

水减少后，生态系统呼吸降低了 12 % (Wu et al., 2011)。Fu 等整合分析中国各生

态系统的增水数据也表明，模拟降水增加促进了生态系统呼吸 (Fu et al., 2015)。

Liu 等的整合全球数据分析也发现，降水比对照增加 28 %后，呼吸增加了 16 %，

而降水减少 28 %后，呼吸降低了 17% (Liu et al., 2016)。一般情况，干旱地区的

生态呼吸对增水较敏感，而在湿润地区对降水减少比较敏感 (Liu et al., 2016)。

然而，在水分含量很高的土壤中，干旱缺水，增加了土壤的通气性，却能够增加

生态系统呼吸。 

土壤水分对生态系统呼吸具有调节作用。一般而言，土壤干旱降低生态系统

呼吸，降水增多将促进呼吸作用。这是因为降水可以增加土壤含水量，促进植物
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生长和微生物活性，直接增加了自养和异养呼吸 (Liu et al., 2016)。另一方面，

降水增加，也会促进凋落物和土壤碳的分解，增加土壤呼吸底物。同时，植被的

生长也增加了呼吸底物。也有研究表明，降水将抑制土壤呼吸作用。这主要是在

水分条件适宜时，由于可溶性物质的扩散并不受土壤水分限制 (Jassal et al. 

2008)。例如在湿地生态系统中，氧气是主要限制因子，通过影响需氧呼吸而降

低底物的利用效率。干旱不足以使湿地生态系统发生底物扩散限制，却使得氧气

能够充分与有机质接触，却促进了有氧呼吸，增加了总的生态系统呼吸 

(Davidson et al. 2006)。 

 

1.2.3 生态系统呼吸对放牧的响应 

放牧是草地生态系统最主要的利用方式。放牧对草地生态系统的影响是多方

面的，放牧家畜的选择性啃食、践踏和粪尿归还对植被、土壤微生物及土壤理化

性质方面产生影响，进而直接或间接作用于生态系统呼吸。放牧对生态系统呼吸

的影响因放牧强度、频率和方式而有所差异(Wang and Fang, 2009; Hu et al., 

2016)。Cao 等在青藏高原的研究发现放牧强度显著改变高寒草甸生态系统呼吸，

轻度放牧样地生态系统呼吸几乎是重度放牧样地的 2 倍 (Cao et al., 2004)。一般

来说，放牧会减少草地生态系统呼吸。在北美高草草原上，相对于不放牧草地，

放牧后生态系统呼吸显著降低(Knapp et al., 1998)。在我国内蒙古半干旱草原也发

现放牧降低了生态系统呼吸(Kang et al., 2013)。放牧降低生态系统呼吸的可能原

因：放牧家畜对地表植被的啃食，直接减少了地上生物量和光合产物的供给，减

少了自养呼吸和异养呼吸的底物供给，从而降低了生态系统呼吸；放牧减少凋落

物的数量和质量，进而影响微生物对其分解速率，抑制微生物活动，减少微生物

呼吸；从而也可能会降低生态系统呼吸。也有研究表明，放牧反而可能会增强生

态系统呼吸(Frank, 2004; Bahn et al., 2006;)或影响不显著(Lin et al., 2011)。放牧对

生态系统呼吸的不一致结果，可能受放牧样地之间的放牧强度、气候、植被类型、

土壤理化性质的影响(Wang and Fang, 2009)。 
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1.2.4生态系统呼吸的温度敏感性 

生态系统呼吸的温度敏感性（Q10，温度每增高 10 oC，呼吸速率增加的倍数）

在很大程度上决定着全球气候变化与碳循环之间的反馈关系(Luo et al., 2001; 

Friedlingstein et al., 2006; Niu et al., 2012)。生态系统呼吸的温度敏感性并不是一

个常数，越来越多的证据说明 Q10 随环境温度增加而降低，随水分的增加而增加

(Rayment and Jarvis, 2000; Luo et al., 2001; Xu and Qi, 2001a; Drewitt et al., 2002)。

气候变暖，一方面可以促进养分矿化，延长生长季长度，促进植物生长和碳固持

(Schimel et al., 1996)；同时也会刺激呼吸作用，当对呼吸作用的促进大于对光合

作用的促进时，将导致生态系统向大气排放 CO2 升高，从而加速全球变暖进程

(Jenkinson et al., 1991; Lloyd and Taylor, 1994)。 

另外，温度升高会降低生态系统呼吸的温度敏感性(Luo et al., 2001; Melillo et 

al., 2002)。增温导致的土壤呼吸温度敏感性衰减的原因目前还不清楚(Knorr et al., 

2005)，普遍认可的解释是增温造成土壤碳库中易分解碳的快速耗竭，导致了底

物受限(Kirschbaum, 2004)。也有人认为是由于植物和土壤微生物对变暖的适应，

导致土壤呼吸温度敏感性的降低(Bradford et al., 2008)。然而，增温对生态系统呼

吸作用的影响还受生态系统类型、水分条件、观测时间的不同而改变(Wan et al., 

2005)。在碳储量较高（底物供应充足）的高纬度和高海拔地区，高寒生态系统

呼吸可能对气候变暖更敏感(Oechel et al., 2000; Luo et al., 2001; Melillo et al., 

2002)。 

土壤水分对生态系统呼吸具有调节作用，Q10 与土壤有效水分含量呈正相关。

一般而言，土壤干旱降低生态系统呼吸的 Q10 (Reichstein et al., 2002)，一定范围

内Q10随着土壤含水量的增加而增加(Janssens and Pilegaard, 2003; Reichstein et al., 

2005)。干旱季节观察到的生态系统呼吸 Q10 较低多是由于水分降低限制了底物

扩散引起的(Reichstein et al., 2002)。相反，在水分条件适宜时，由于可溶性物质

的扩散并不受土壤水分限制，温度的升高加快了物质扩散，生态系统呼吸的温度

敏感性较高(Jassal et al., 2008)。在湿地生态系统中，氧气作为主要限制因子，通

过影响需氧呼吸而降低底物的利用效率。夏天干旱不足以使湿地生态系统发生底

物扩散限制，却使得氧气能够充分与有机质接触，促进了需氧呼吸，增加了呼吸

的温度敏感性(Davidson et al., 2006)。 
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由于缺乏放牧对 Q10 影响因子的长期研究，放牧对生态系统呼吸 Q10的影响

机制不明确。有研究表明，放牧降低了生态系统呼吸的 Q10。可能的原因是，放

牧采食减少了地上、地下生物量，直接降低了植物自养呼吸底物(Cao et al., 2004; 

Polley et al., 2008)，放牧后生态系统呼吸的温度敏感性降低 (Bremer et al., 1998; 

Johnson and Matchett, 2001; Wan and Luo, 2003; Cao et al., 2004)。同时，放牧减少

了凋落物量，土壤中易分解碳的含量减少，降低了土壤微生物呼吸(Raiesi and 

Asadi, 2006)。放牧导致植物参与呼吸的量减少，生态系统呼吸 Q10 降低。也有研

究发现放牧后生态系统呼吸 Q10 较高(Yates et al., 2000; Wei et al., 2012)。可能的

原因是放牧会增加土壤温度(Luo et al., 2010)，促进生态系统呼吸(Bahn et al., 

2006)。但是，放牧使植被高度和盖度降低，地表受辐射和风力影响，温度变化

幅度较大，也可表现为温度敏感性较高(Yates et al., 2000; Wei et al., 2012)。 

海拔梯度本身不是直接影响生态系统呼吸过程的驱动因素，然而它是代表多

个因子，如辐射、生长季长度、温度、降雨量、植被盖度等共同作用的指标(Valentini 

et al., 2000)。植被和气候变化是调控土壤呼吸空间变异性的最关键因素之一，他

们随海拔梯度的变化而变化。沿着海拔，高度越高的地方越冷。沿海拔梯度也常

用来检验调控土壤呼吸的环境因素。然而，沿海拔梯度生态系统呼吸的研究大多

只关注呼吸的通量，对于 Q10 研究较少。在华盛顿州奥林匹克国家公园内，沿着

海拔梯度从 480 m 到 1450 m 处，生长季长度和年土壤 CO2 通量都降低，Q10与

海拔无显著关系 (Kane et al., 2003)。高寒草地生态系统呼吸的研究发现，Q10 在

低海拔显著高于高海拔 (Hirota et al., 2009)，该报道也只是短期研究的结果。由

于放牧强度和放牧历史随海拔梯度的变化以及缺乏长期的梯度观测研究，生态系

统呼吸的温度敏感性沿海拔的变化机制尚不明确。 

1.3 拟解决的科学问题 

（1）放牧对不同海拔高寒草地生态系统呼吸及其温度敏感性的影响程度如何？ 

（2）气候变化背景下，高寒草地生态系统呼吸的温度敏感性对不同水热组合变

化的响应模式是什么？ 
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1.4 研究内容和技术路线 

1.4.1 研究内容 

（1）高寒草地生态系统呼吸及其温度敏感性随海拔变化格局及其对围封禁牧的

响应 

我们在西藏当雄县念青唐古拉山南坡，基于海拔梯度的 6 个长期(>7 yr)

围栏禁牧样地（4400 m, 4500 m, 4650 m, 4800 m, 4950 m,和 5100 m），于

2012-2013 年生长季（6-9 月）测定了围栏内外生态系统呼吸的日动态和季

节变化、地上生物量、土壤有机碳以及相关的气象因子，研究生态系统呼吸

及其温度敏感性随海拔的变化规律及对对放牧的响应。 

 

（2）移植实验模拟的水热组合变化对高寒草地生态系统呼吸及其温度敏感性的

影响 

在念青唐古拉山南坡海拔 4650 m，4950 m 和 5200 m 之间，开展草皮

双向移植实验(2011 年移植)，模拟不同水热组合变化对高寒草地生态系统的

影响。于 2013-2014 年生长季（6-9 月）测定了生态系统呼吸的日动态及季

节变化、地上生物量、土壤有机碳以及相关的气象因子，研究不同水热组合

变化对高寒草甸生态系统呼吸及其 Q10 的影响。 

 

（3）高寒草地生态系统呼吸及其温度敏感性对原位模拟增温和降水变化的响应  

依托中科院纳木错站，在高寒草原化草甸开展了原位模拟增温+增水控

制实验。于 2013-2014 年生长季（6-9 月）测定了生态系统呼吸的日动态和

季节变化、地上生物量、土壤有机碳以及相关的气象因子，以量化区分增温

和降水变化的相对影响。 

1.4.3 技术路线 

详见下图所示（图 1.1）。 
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图 1.1 研究框架图 

Figure 1.1 Research scheme 
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第二章 高寒草地生态系统呼吸的温度敏感性随海拔变化格局及其对

禁牧的响应 

2.1 引言 

生态系统呼吸主要包括植物和土壤呼吸，是陆地生态系统向大气排放碳的主

要过程 (Cox et al., 2000; Davidson et al., 2006; Chen et al., 2014)，主要受温度、水

分 (Lloyd and Taylor, 1994; Saito et al., 2009)以及植物生长和底物供给 (Wan and 

Luo, 2003; Schmitt et al., 2013) 等的控制。因此，生态系统呼吸对气候变化非常

敏感。然而，草地生态系统同时受放牧干扰的影响，很难理解气候变暖对生态系

统呼吸的影响 (Wan and Luo, 2003; Asner et al., 2004; Wang and Fang, 2009; 

Tanentzap and Coomes, 2012)。草地生态系统有很高的地下生物量和土壤有机碳，

对气候变化和土地利用变化响应具有高度敏感性和脆弱性 (Saito et al., 2009; 

Chen et al., 2013; Ernakovich et al., 2014)。在气候变暖背景下，过度放牧所导致的

生态系统光合生产和呼吸消化的不均衡，也可能会影响到全球碳循环 (Cox et al., 

2000; Davidson et al., 2006)。然而，放牧和其他生物和非生物因子对生态系统的

作用很难区分，有关放牧是否会影响草地生态系统碳收支和碳循环还有争论 

(Wang and Fang, 2009; Sjögersten et al., 2012)。因此，如何量化放牧对草地生态系

统呼吸的影响是评价草地生态系统脆弱性的关键 (IPCC 2014)。同时，有关放牧

对草地生态系统呼吸影响的知识可为制定应对气候变化的草地生态系统适应管

理策略提供科学依据。 

近年来，青藏高原的增温幅度远大于世界其他地区 (Liu and Chen, 2000; 

Pepin et al., 2015; Yang et al., 2014)，越来越多的研究也开始关注高寒草地对未来

气候变暖的响应 (Pepin et al., 2015)。畜牧业是青藏高原最主要的土地利用方式，

放牧活动的干扰在该地区生物地球化学循环过程中具有重要的作用 (Chen et al., 

2013)。随着该地区近几十年来人口和家畜数量的增长，长期的过度放牧已经造

成了严重的草地退化甚至沙漠化 (Chen et al., 2014; Song et al., 2009)。为了解决

青藏高原的草地退化问题，政府部门组织实施了一系列退化草地恢复和保护的项

目，其中围栏禁牧被认为是一种简单有效的草地保护措施而得到广泛应用。一些
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研究表明，禁牧能明显改善高寒草地植被和土壤状况 (Shi et al., 2013; Wu et al., 

2010; Wu et al., 2010)。然而，有关禁牧对不同海拔草地生态系统呼吸及其温度敏

感性的影响研究并不多见。 

一般来说，家畜的啃食会降低地上生物量和凋落物量，从而可能会降低生态

系统呼吸 (Cao et al., 2004; Kang et al., 2013; Wan and Luo, 2003)。然而，放牧利

用会增加地表温度 (Li et al., 2013; Wei et al., 2012)，家畜尿液和粪便的施肥效应

会促进植物生长以及微生物活性 (Augustine et al., 2003; Bardgett and Wardle, 

2003)，从而也会促进生态系统呼吸。放牧对草地生物量的影响，也会通过调控

生态系统呼吸的底物而影响到其温度敏感性  (Davidson and Janssens, 2006; 

Gershenson et al., 2009; Yuste et al., 2004)。放牧对生态系统呼吸正负作用的权衡

决定了其净效应。许多试验研究了放牧对生态系统呼吸的作用，但是却得到了截

然相反的结论 (Lin et al., 2011; Sjögersten et al., 2012; Wang and Fang, 2009)。同

时，放牧如何调控生态系统呼吸的温度敏感性仍不明确，现有的研究发现放牧可

能降低(Cao et al., 2004; Chen et al., 2015; Lin et al., 2011)或增加 (Paz-Ferreiro et 

al., 2012b; Wei et al., 2012) 生态系统呼吸的温度敏感性。研究结果之间的不一致

性可能与放牧压力或者放牧活动的空间变化有关 (Cao et al., 2004; Peichl et al., 

2012; Wang and Fang, 2009)。然而，以往的研究往往局限于单个样地，缺乏放牧

对不同海拔梯度草地生态系统呼吸影响的系统研究。 

牦牛和山羊的放牧啃食是高寒草地最主要的利用方式 (Fu et al., 2012b)。放

牧压力、植被生物量、土壤和环境因子往往随着海拔共同变化 (Li et al., 2013a; 

Ohtsuka et al., 2008; Wang et al., 2013)。研究表明，生物量的变化能够很好地解释

生态系统呼吸的季节和空间变化 (Geng et al., 2012; Hirota et al., 2009a; Jiang et 

al., 2013)。同时，低海拔往往具有更高的放牧强度 (Li et al., 2013; Wang et al., 

2013)。家畜的采食活动可能会对植被生物量的海拔格局产生影响，从而也会影

响生态系统呼吸的海拔格局。然而，以往有关放牧对呼吸作用的研究往往局限于

单一样地 (Cao et al., 2004; Chen et al., 2015; Lin et al., 2011; Wei et al., 2012)，放

牧压力及其对呼吸作用影响的海拔变化很难确定。开展沿海拔梯度的长期围栏禁

牧实验，会有助于我们理解放牧及其环境因子对生态系统呼吸及其温度敏感性的

影响。据我们所知，这类实验数据目前还很缺乏。 
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我们在念青唐古拉山南坡开展了一个沿海拔梯度的围栏禁牧实验。该试验起

始于 2006 年，样地从 4400 m 到 5100 m 跨越高寒草甸的海拔下限和上限，共设

有 6 个围栏样地。在 2012 年和 2013 年的生长季，我们在每个样地的围栏内外分

别测定了生态系统呼吸速率日动态和季节变化、最大地上生物量以及相关的气象

和土壤环境因子。我们的目的是：1）揭示生态系统呼吸的海拔变化格局及其控

制因子；2）量化放牧的相对影响及其海拔分异；3）阐明生态系统呼吸温度敏感

性的海拔变化模式及其对围栏禁牧的响应。 

 

 

 

图 2.1 研究样点在青藏高原的地理位置 

Fig 2.1 The distribution of study site on the Tibetan Plateau 

2.2 材料与方法 

2.2.1 研究区域概况 

念青唐古拉山位于青藏高原中部，地处由高寒草甸向高寒草原类型的过渡地

带。本研究所在地区属于高原亚寒带季风半干旱气候（图 2.1）。据当雄县气象站
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的记录，该地区从 1963 年到 2010 年，多年平均气温为 1.8 oC，多年平均降水量

为 479 mm，其中降水大多集中在 5-9 月，雨热同期，干湿季节明显。近 40 年来，

该地区平均气温升高幅度约为 1.6 oC。然而，降水的变化规律不一致。1963-1990

年间，全年和生长季降水表现为降低；而 1991-2010 年间，降水则有增加的趋势。 

沿着念青唐古拉山南坡(30°30′–30°32′ N, 91°03′ E)，较低海拔（4400-4500 m）

主要为以丝颖针茅（Stipa capillacea）和紫花针茅（Stipa purpurea）为优势物种

的草原化草甸，较高海拔(4650-5100m)主要为以高山嵩草（Kobresia pygmaea）

为优势物种的高寒草甸。其他伴生物种主要有：垫状点地梅（Androsace tapete）、 

矮嵩草（Kobresia humilis）、粗壮嵩草（Kobresia humilis）、圆穗蓼（Polygonum 

macrophyllum）、 钉柱委陵菜（Potentilla saundersiana）、黑褐穗苔草（Carex 

atrofusca）、高山唐松草（Thalictrum alpinum）、早熟禾（Poa spp.）、藏莎蒿

（Artemisia wellbyi）、弱小火绒草（Leontopodium pusillum）以及多种风毛菊属

（Saussurea spp.）、龙胆属（Gentiana spp.）和虎耳草属（Saxifraga spp.）等植

物。高寒草甸群落总盖度为 50-90 %，高度一般低于 3 cm；草原化草甸，群落总

盖度在 15-30 %之间，高度一般不超过 10 cm。较高海拔地区土壤为草毡土，呈

黑褐色，结构紧实，土壤含水量较高；较低海拔地区为淡草毡土，土壤松散，砾

石含量较高。牦牛和山羊放牧是该区域高寒草地最主要的利用方式。牧民定居点

位于较低海拔 4300-4500 m 之间，且该区域的部分草地出现了极度退化的现象，

因此低海拔放牧强度可能较高 (图 2.2)。 

在 2005 年 8 月，沿着海拔分别在 4400 m、4500 m、4650 m、4800 m、4950 

m、和 5100 m 各设置了 HOBO 小型自动气象站，可获取气温（距地面 1.5 m）、

降水、土壤温度和水分（地表以下 5 cm）等数据（每 30分钟记录）。在 2006 年

5 月，在每个海拔的气象站附近，各设置了 20×20 m 的围栏，严格禁止家畜进入

样地内。 
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图 2.2 各海拔围栏样地分布图 

Fig 2.2 Distribution of the fences at each altitude 

2.2.2生物量和土壤有机碳的测定 

在每个海拔的围栏样地内，通过机械布点法，间隔 3 m 设置了 5 个 0.5 × 0.5 

m 的样方。在围栏外，距离围栏外边上方 5 m 处设置 5 个围栏外样方。因此，

从 4400 m 到 5100 m 样地的围栏内外，总共设置有 60 个样方。地上生物量收集

采用收获法。在 2012 和 2013 年的 8 月中旬，植被生长高峰时将样方内的植被地

上部分用剪刀贴地表剪取，作为植物地上生物量。装入信封后，带回试验室烘箱

内 65 °C 烘干，用天平称重。我们在对应的样方内用土钻（直径 5cm）钻取地下

生物量。取样方法为：在每个样方的四角和中心点钻取 5 钻，钻取深度为 30 cm，

将土芯用水冲洗，并过 2 mm 筛后，将获得的根系 65 °C 度烘干后称重。同时，

我们在每个样方，用土钻采集表层（10 cm）土壤样品，在每个样方的四角和中

心点钻取 5 钻，混合后作为土壤样品。将土壤样品风干后，过筛测定土壤有机碳

含量 (Nelson and Sommers 1982)。 

2.2.3生态系统呼吸（Re）的测定 

在每个海拔的围栏样地内，我们在生物量样方附近，平行于围栏每隔 3 m 间
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隔设置了 5 个 PVC 土壤环（直径：20cm；高：5cm）。在围栏外，距离围栏 5 m

的位置，设置了相同间隔的 5 个土壤环。在试验开始前的五月初，我们将土壤环

打入土壤，土壤环地下部分约 3 cm，地上部分约 2 cm。该土壤环作为永久呼吸

测定的底座，后续的生长季不再移动。根据我们观测，土壤环内外的植被、土壤

温度和水分并没有明显的变化。生态系统呼吸的测定使用 LI-COR 8100 103 土壤

CO2 自动观测系统（LI-COR Biosciences, Lincoln, NE, USA），所配的气室（高度：

29.2 cm）能完全的覆盖在植被上部（高度< 10 cm）。2012 和 2013 年的生长季每

年 6-9 月进行各个海拔生态系统呼吸日动态和季节动态的测定，测定频率为每月

一次，且只选择在晴天测定。其中，2012 年进行 24 小时观测，每隔 3 小时测定

一次，每次测定得到 8 次呼吸数据；而 2013 年只在白天测定，测定时间为当地

时间 08:00-18:00，每次测定得到 6 次呼吸数据。 

为了比较围栏内外的土壤温度和水分差异，我们借助连接在 Li-COR 8100 上

的土壤温度传感器 (Type E, OMEGA Engineering, Inc., Stamford, CT, USA)和土

壤水分探头  (Type ML2x, Delta-T Devices Ltd, Burwell, Cambridge, United 

Kingdom)，测定每个土壤环附近的土壤-5 cm 温度和体积含水量。在每次测定土

壤呼吸时，将温度和水分探头插入临近土壤环的土壤中，土壤温度和水分的获取

与生态系统呼吸同步进行。 

2.2.4 气象数据和遥感 NDVI数据 

为了描述与生态系统呼吸有关的环境因子，通过各海拔样地设置的 HOBO

小型自动气象站，可获取气温（距地面 1.5 m）、降水、土壤温度和水分（地表以

下 5 cm）等数据。同时，我们获取了各海拔梯度 2012 和 2013 年生长季的 NDVI

数据 (MODIS/Terra Vegetation Indices 16-Day L3 Global 250 m SIN Grid)，用以表

征地上生物量的季节变化。 

2.2.5统计分析方法 

对于相同海拔，采用 Independent sample t-tests 分析土壤温度、水分、地上

生物量、地下生物量、土壤有机碳、生态系统呼吸及其温度敏感性围栏内外的差

异。对于不同海拔，采用单因素方差分析 (ANOVA)和 Tukey-HSD test 分析不同
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海拔间土壤温度、水分、地上生物量、地下生物量、土壤有机碳、生态系统呼吸

及其温度敏感性的差异。采用 Repeated-measures ANOVA analyses 分析时间、放

牧、及其交互作用对生态系统呼吸速率的影响。 

采用结构方程模型（SEM）分析环境因子对海拔空间生态系统呼吸的影响。

SEM 整合了因素分析和路径分析两种统计方法，同时检验模型中包含的显性变

量、潜在变量、干扰或误差变量间的关系，进而获得自变量对因变量影响的直接

效应、间接效应或总效应（荣泰生，2009；吴明隆，2010）。SEM 基本是一种

验证性的方法，通常必须有理论或经验法则支持，由理论来引导，在理论导引前

提下才能构建假设模型图。基于控制生态系统呼吸空间变化的主要限制因子，我

们建立了生态系统呼吸与土壤温度、水分、地上生物量、地下生物量和土壤有机

碳之间的初始模型。我们用观测的围栏内外数据各自进行模型探索，得到了每个

路径的最大似然系数。路径系数描述是变量之间彼此的相关权重，其标准化系数

类似于偏相关系数或回归权重。由于构建的初始模型拟合度较低，我们采用模型

修正模块并“释放”约束条件，使得模型更加拟合我们的观测数据。在模型拟合

度评估方面，若模型拟合度越高，则代表模型可用性越高，参数的估计越具有实

际意义。我们用卡方统计量（χ2）来作为模型拟合度的一个指标，一般以卡

方 >0.05 作为判断模型是否具有良好的拟合度。此外，均方误差平方根（RMSEA）

也被用来评价模型的拟合度，一般 RMSEA < 0.05， P 值越大，说明模型有很好

的拟合度。本研究中 SEM 的构建和拟合，采用 AMOS 18.0 软件包运行和分析。 

围栏内外地上生物量、地下生物量、土壤有机碳和生态系统呼吸的相对差异，

我们用下面的公式来表示： 

相对差异量(%) = 100 × (围栏内 – 围栏外) / 围栏外 

采用指数回归模型分析生态系统呼吸与土壤温度的关系： 

Re = αebTs 

式中，Re 代表生态系统呼吸速率，Ts 代表土壤温度，α，b 为回归系数。生

长季生态系统呼吸的温度敏感性（Q10）的计算公式为： 

Q10 = e10b 

所有的统计分析均采用 SPSS 18.0（SPSS Inc., Chicago, Illinois, USA）进行，

作图软件使用 Origin 8（OriginLab Corporation, Northampton, MA, USA）绘制。 
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2.3 结果 

2.3.1 环境因子 

沿着海拔梯度，各海拔样地生长季（6-9 月）的日均气温大于 5 oC，且大部

分降雨事件都集中在 6 月中旬和 8 月中旬之间。同样地，各海拔梯度的土壤温度

也大于 5 oC，而土壤水分含量（特别是 2013 年）从 6 月初开始增加，直到 8 月

中旬又开始下降。在我们观测生态系统呼吸的这些晴天里，围栏内外的土壤温度

和水分含量差异不大（表 2.1 和图 2.3）。 
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表 2.1 观测期间（2012 和 2013 年）各海拔梯度生长季平均气温(GSTair)，降水量(GSP)及 5cm 土壤温度(GSTs)和土壤水分(GSMs) 

Table 2.1 Variation of seasonal mean air temperature (GSTair) and precipitation (GSP), -5 cm mean soil temperature (GSTs) and moisture (GSMs) at each of 6 altitudes 

during the growing seasons of 2012 and 2013 

 

Altitude (m) GSTair (℃) GSP (mm) GSTs (℃) GSMs (v/v %) 

2012 2013 2012 2013 2012 2013 2012 2013 

4400 10.35 10.07 296.53 373.03 14.87 14.93 5.98 8.01 

4500 9.56 9.31 339.43 353.62 13.91 13.94 4.53  6.13 

4650 8.65 8.27 368.96 328.13 12.75 – 12.42 – 

4800 7.76 7.40 419.25 349.61 11.58 – 13.19 – 

4950 6.29 6.02 425.40 391.15 10.51 10.54 14.77 14.59 

5100 5.12 4.80 451.43 424.22 8.83 8.95 14.15 15.22 
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图 2.3 观测期间（2012 和 2013 年）各海拔梯度生长季（a-f）日均温和降水量、（g-l）日均土壤温度和水分、（m-r）NDVI、（s-x）生态系统呼吸速率和其

变异。n=5. 

Fig 2.3 Seasonal variations in (a–f) daily mean air temperature (Tair) and precipitation (PPT), (g–l) daily mean soil temperature (Ts) and moisture (Ms), (m–r) the 

Normalized Difference Vegetation Index (NDVI), and (s–x) ecosystem respiration rate (Re, daytime) and its coefficient of variation (CV) at each of 6 altitudes during 

the growing seasons of 2012 and 2013. The Re error bars indicated SE of mean (n=5)
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2.3.2  NDVI、生物量和土壤有机碳 

在不同海拔梯度，NDVI 的季节变化呈现为先增加后降低的单峰格局，且

NDVI 在每个生长季的 7 月和 8 月之间达到最大值。各样地的围栏内、外，其最

大地上和地下生物量均随着海拔的升高先增加，且在 4950 m 样地达到最高，然

后降低。沿着海拔梯度，NDVI 与生长季最大地上生物量（R2 = 0.758, P< 0.001）

和地下生物量（R2 = 0.696, P = 0.001）显著正相关（图 2.3）。 

围栏内地上、地下生物量高于围栏外，而土壤有机碳的变化不明显。围栏禁

牧后，围栏内外的地上、地下生物量的相对差异分别为 8 % – 48 %、5 % – 36 %，

且围栏内外的生物量相对差异随海拔的增加而降低。土壤有机碳的相对差异为

-5 % – 18 %，随海拔的变化不明显（图 2.4 和图 2.6）。 

2.3.3 生态系统呼吸 

在 2012-2013 年，沿着海拔梯度，生长季生态系统呼吸的速率分别为 1.31 - 

4.52 μmol m−2 s−1 和 1.76 - 4.49 μmol m−2 s−1。与 NDVI 的季节变化相对应，围栏

内、外生态系统呼吸速率的季节变化模式也呈现为先增加后降低的单峰型，且在

每年的 8 月达到峰值（图 2.3）。生态系统呼吸速率的生长季均值随海拔的升高而

增加，在 4950 m 达到最高，然后在 5100m 降低（图 2.4）。并且，围栏内的生态

系统呼吸较围栏外高。放牧没有改变生态系统呼吸的季节动态和海拔变化格局。

将各海拔 2012-2013 年围栏内外的数据合并分析，表明围栏内外的生态系统呼吸

相对差异与地上、地下生物量的相对差异呈显著正相关，但是与土壤有机碳的变

化量关系不显著（图 2.6）。 

基于各海拔围栏内的数据，SEM 路径分析表明，地下生物量、土壤温度和

土壤水分对生长季生态系统呼吸的海拔变化有直接影响。地下生物量对生态系统

呼吸的影响最高，为 0.781；土壤温度和水分对生态系统呼吸的影响分别为 0.382

和 0.345。同时，土壤水分对地上生物量和土壤有机碳有直接影响，且这三个因

子都对生态系统呼吸有间接影响。同样地，围栏外的数据，也有同样的分析结果

（表 2.4 和 2.5）。 
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表 2.2 观测期间（2012-2013 年）围栏内、外 5cm 土壤温度（Ts）和土壤水分（Ms）的差异

比较。同一行，不同字母表示同一海拔梯度围栏内外差异显著（P<0.05）。 

Table 2.2. Differences in daily mean soil temperature (Ts) and moisture (Ms) at -5 cm between 

fenced and grazed sites during the sunny days of Re measurements in the growing seasons of 2012 

and 2013. Different letters within a row indicate a significant difference of Ts or Ms between 

fenced and grazed treatments at the same altitude (P<0.05). The data analysis was performed by 

Independent sample t-tests. Bars indicated SE of mean.  

 

Year 

 

Altitude 

(m) 

Ts (°C) Ms (v/v %) 

Fenced Grazed Fenced Grazed 

2012 4400 18.52 (0.19)a    18.38 (0.25)a 11.88 (0.66)a 11.15 (1.00)a 

 4500 18.26 (0.18)a 18.05 (0.20)a 14.76 (1.25)a 14.01 (1.57)a 

 4650 17.66 (0.43)a 17.31 (0.21)a 17.16 (0.68)a 17.08 (0.63)a 

 4800 15.45 (0.46)a 15.46 (0.47)a 18.89 (0.72)a 19.33 (1.05)a 

 4950 14.64 (0.59)a 14.99 (0.59)a 20.95 (0.75)a 21.06 (1.31)a 

 5100 12.47 (0.56)a 12.20 (0.51)a 23.76 (0.53)a 24.73 (1.39)a 

2013 4400 17.02 (0.27)a 17.77 (0.31)a 11.86 (0.55)a 11.35 (0.46)a 

 4500 17.95 (0.33)a 17.67 (0.12)a 14.14 (0.28)a 13.72 (0.68)a 

 4650 15.89 (0.13)a 15.66 (0.21)a 14.13 (0.42)a 14.38 (0.41)a 

 4800 14.33 (0.16)a 13.98 (0.33)a 20.30 (1.37)a 21.33 (1.03)a 

 4950 13.63 (0.36)a 13.21 (0.21)a 26.42 (1.51)a 26.65 (0.36)a 

 5100 12.79 (0.52)a 12.20 (0.41)a 27.86 (1.25)a 27.13 (1.61)a 
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图 2.4 地上生物量、地下生物量、土壤有机碳和生长季平均生态系统呼吸速率的海拔变化格

局。在围栏（大写）或放牧（小写）处理中，各自不同的字母表示海拔间差异显著。同一海

拔，围栏内外差异用星号表示。*表示 P<0.05, **表示 P<0.01, ***表示 P<0.001. 

Fig 2.4 Altitudinal variations in (a–b) aboveground biomass (AGB), (c–d) belowground biomass 

(BGB), (e–f) soil organic carbon (SOC), and (g–h) growing-season mean ecosystem respiration 

rate (Re, daytime) in 2012 and 2013. Different letters within fenced (uppercase) or grazed 

(lowercase) treatments indicate a significant difference between altitudes (P<0.05). Asterisks 

denote a significant difference between fenced and grazed treatments at an altitude. *P<0.05, 

**P<0.01, ***P<0.001. Bars indicated SE of mean, n=5. 
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表 2.3 放牧活动 (G)，观测时间（D）及二者的交互作用对生态系统呼吸 (Re) 及其温度敏

感性(Q10) 影响的方差分析结果。*，p < 0.05；**， p < 0.01；***，p<0.001。 

Table 2.3 Results of repeated-measures ANOVA analyses for the effects of measuring date (D), 

grazing (G), and their interaction on daytime Re during the growing seasons of 2012 and 2013. 

Significant levels: * P < 0.05, ** P < 0.01, *** P < 0.001. 

Year Model 4400 m 4500 m 4650 m 4800 m 4950 m 5100 m 

2012 G  56.02*** 20.92** 8.55* 11.80** 7.85* 5.61* 

 D 91.32*** 337.14*** 302.28*** 156.05*** 124.45*** 181.07*** 

 G× D 15.46*** 8.40** 4.23* 3.82 0.43 1.93 

2013 G 8.94* 1.72 3.07 9.62* 2.13 2.80 

 D 28.82*** 49.12*** 70.18*** 45.28*** 18.92*** 40.50*** 

 G× D 4.81* 0.08 0.16 1.71 0.23 1.019 

 

2.3.4 生态系统呼吸的温度敏感性 

在较低海拔（4400-4800），高寒草地生态系统呼吸与温度的关系较弱（R2 = 

0.13-0.28）；而在较高海拔（4950-5100），温度对生态系统呼吸的解释度较高 (R2 

= 0.40-0.73)（表 2.6 和 2.7）。沿着海拔梯度，通过测定的土壤温度与生态系统呼

吸速率拟合得到的 Q10值介于 1 和 4 之间，并随着海拔的升高而升高，表明高海

拔草地生态系统呼吸对温度变化更敏感。协方差分析表明，围栏内和围栏外 Q10

沿海拔变化的斜率差别不大，但其截距差异显著，表明 Q10 值在围栏内低于围栏

外。围栏内外夜间 Q10的差异较白天显著（图 2.7 和表 2.8）。配对 T 检验进一步

表明，在海拔梯度上 Q10 值在围栏内显著低于围栏外（表 2.9）。 
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图 2.5 生态系统呼吸与其相关因子之间的路径系数图：（a）围栏内：χ2=3.170, P=0.366; 

RMSEA=0.022, P=0.492; （b）围栏外：χ2=3.170, P=0.366; RMSEA=0.022, P=0.492；n=60；) 

Fig 2.5 Direct and indirect effects of abiotic and biotic driving factors on altitudinal variations of 

seasonal mean Re (daytime) calculated by the structural model of path analysis based on the 

observed data of fenced and grazed plots at 6 altitudes during 2012-2013. (a) Fenced: χ2=3.170, 

P=0.366; RMSEA=0.022, P=0.492; (b) χ2=3.170, P=0.366; RMSEA=0.022, P=0.492; n=60 

Effects were calculated according to the standardized path coefficients. Re, ecosystem respiration; 

BGB, belowground biomass; AGB, aboveground biomass; SOC, soil organic carbon; Ts, soil 

temperature; Ms, soil moisture. 
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表 2.4 围栏内生态系统呼吸与其相关因子之间的直接与间接路径系数(χ2=3.170, P=0.366; 

RMSEA=0.022, P=0.492; n=60)。 

Table 2.4 Direct and indirect effects of abiotic and biotic driving factors on altitudinal variations 

of seasonal mean Re (daytime) calculated by the structural model of path analysis (χ2=3.170, 

P=0.366; RMSEA=0.022, P=0.492; n=60) based on the observed data of fenced plots at 6 

altitudes during 2012-2013. Effects were calculated according to the standardized path coefficients. 

Re, ecosystem respiration; BGB, belowground biomass; AGB, aboveground biomass; SOC, soil 

organic carbon; Ts, soil temperature; Ms, soil moisture. 

 

Model Direct effect Indirect effect Total effect 

Re    

   BGB 0.781 – 0.781 

   AGB – 0.489 0.489 

SOC – 0.394 0.394 

Ts 0.382 –0.063 0.319 

Ms 0.345 0.632 0.977 

BGB    

   AGB 0.626 – 0.626 

SOC 0.329 0.176 0.504 

Ts –0.050 –0.031 –0.081 

Ms – 0.809 0.809 

AGB    

SOC 0.281 – 0.281 

Ts –0.129 0.028 –0.101 

Ms 0.547 0.260 0.806 

SOC    

Ts 0.098 – 0.098 

Ms 0.926 – 0.926 
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表 2.5 围栏外生态系统呼吸与其相关因子之间的直接与间接路径系数(χ2=2.049, P=0.562; 

RMSEA<0.001, P=0.620; n=60) 

Table 2.5. Direct and indirect effects of abiotic and biotic driving factors on altitudinal variations 

of seasonal mean Re (daytime) calculated by the structural model of path analysis (χ2=2.049, 

P=0.562; RMSEA<0.001, P=0.620; n=60) based on the observed data of grazed sites at 6 altitudes 

during 2012-2013. Effects were calculated according to the standardized path coefficients. Re, 

ecosystem respiration; BGB, belowground biomass; AGB, aboveground biomass; SOC, soil 

organic carbon; Ts, soil temperature; Ms, soil moisture. 

Model Direct effect Indirect effect Total effect 

Re    

   BGB 0.604 – 0.604 

   AGB – 0.286 0.286 

SOC – 0.321 0.321 

Ts 0.369 –0.159 0.210 

Ms 0.495 0.389 0.884 

BGB    

   AGB 0.474 – 0.474 

SOC 0.332 0.200 0.531 

Ts –0.225 –0.039 –0.263 

Ms – 0.645 0.645 

AGB    

SOC 0.422 – 0.422 

Ts –0.193 0.042 –0.151 

Ms 0.336 0.385 0.722 

SOC    

Ts 0.099 – 0.099 

Ms 0.913 – 0.913 
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图 2.6 围栏后（a）地上生物量（AGB），（b）地下生物量（BGB）和（c）土壤有机碳（SOC）

的增加量随海拔的变化趋势。(内图) 围栏后呼吸的增量与（a）地上生物量的增量，（b）地

下生物量的增量和（c）有机碳的增量的关系。 

Fig 2.6 Altitudinal variations in (a) AGB stimulation, (b) BGB stimulation, and (c) SOC 

stimulation due to grazing exclusion based on observations in 2012 and 2013. (Inset) 

Relationships of Re stimulation to (a) AGB stimulation, (b) BGB stimulation and (c) SOC 

stimulation along the altitudinal gradient.  
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2.4 讨论 

2.4.1 生物量变化是指示生态系统呼吸空间变化的综合指标 

高寒草地的形成与分布主要受印度夏季风的影响(CSIT-QTP 1988)。在青藏

高原中部，植被生长和分布在低海拔主要受干旱限制，而在高海拔受低温限制，

导致了植被生物量和物种丰富度沿海拔的单峰型分布（Li et al., 2013; Wang et al., 

2013）。夏季风气候的特点是水热同期，因此也决定了土壤水分、植被生长和生

态系统呼吸的季节变化。沿着海拔梯度，生物量和生态系统呼吸均呈现单峰型，

且地下生物量很大程度上决定了生态系统呼吸的季节变化。这也一定程度上与以

往在高寒草地的研究一致(Geng et al., 2012; Hirota et al., 2009; Jiang et al., 2015)。

这个结果说明生物量的变化可作为指示生态系统呼吸时空变化的综合指标。 

温度被认为是控制高寒草地生态系统呼吸变化的主要环境限制因子(Saito et 

al., 2009)。然而，在本研究中，较低海拔（4400-4800 m）的生态系统呼吸与温

度的关系较弱，这时土壤水分起很重要的作用。有研究表明，当呼吸底物和土壤

水分成为限制因子时，生长季生态系统呼吸对温度的依赖性较弱 (Davidson et al., 

1998; Wagle and Kakani, 2014; Wohlfahrt et al., 2008)。在干旱和半干旱地区，降水

和土壤水分调控生态系统呼吸与温度的关系，二者都被认为是决定植被生长和生

态系统呼吸季节变化的环境限制因子(Qi and Xu, 2001; Wagle and Kakani, 2014)。 

我们的数据进一步表明，土壤有机碳对生态系统呼吸的海拔变化没有直接影

响。这也暗示了土壤微生物活动似乎不能决定生长季生态系统呼吸的海拔变化格

局。研究表明，土壤有机碳与生态系统呼吸的关系，很大程度上也受不稳定性碳

和惰性碳比例的影响(Bahn et al., 2008; Davidson and Janssens, 2006)。因此，地上

生物量和地下生物量对生态系统呼吸变化的影响可能掩盖了土壤有机碳对其海

拔变化的影响。这也可以解释围栏禁牧后，围栏内外生物量的差异与呼吸的差异

显著相关，而与土壤有机碳的差异关系不显著。 
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表 2.6 各海拔围栏内生态系统呼吸速率与土壤温度和水分的回归关系（Re = αebTs; Re = αMs + 

b）。* P < 0.05; ** P < 0.01; *** P < 0.001. 

Table 2.6 Regression models (Re = αebTs; Re = αMs + b) for relationships of seasonal ecosystem 

respiration (Re, daytime) to soil temperature (Ts) and soil moisture (Ms) at different altitudes based 

on the observed data of fenced plots at 6 altitudes during 2012-2013. Parameters α and b are 

constant coefficients. R2 and P are for the determination coefficient and statistical significance, 

respectively. NS, no significant difference; * P < 0.05; ** P < 0.01; *** P < 0.001. Values in 

parentheses indicated SE of mean. 

 

Altitude (m) α b R2 P 

Re = αebTs 

4400 

 

1.229 (0.280) 

 

0.032 (0.004) 

 

0.128 (0.024) 

 

* 

4500 1.221 (0.078) 0.036 (0.001) 0.149 (0.012) * 

4650 1.033 (0.068) 0.062 (0.003) 0.298 (0.027) *** 

4800 1.479 (0.112) 0.057 (0.003) 0.268 (0.029) *** 

4950 1.295 (0.034) 0.073 (0.002) 0.407 (0.024) *** 

5100 0.758 (0.058) 0.107 (0.003) 0.729 (0.039) *** 

Re = αMs + b     

4400 0.135 (0.015) 0.904 (0.167) 0.214 (0.024) ** 

4500 0.197 (0.012) 0.180 (0.105) 0.376 (0.028) *** 

4650 0.136 (0.012) 1.328 (0.181) 0.134 (0.023) * 

4800 0.083 (0.008) 2.025 (0.121) 0.077 (0.010) NS 

4950 0.075 (0.015) 2.695 (0.416) 0.071 (0.020) NS 

5100 0.053 (0.010) 2.394 (0.188) 0.034 (0.009) NS 
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表 2.7 各海拔围栏外生态系统呼吸速率与土壤温度和水分的回归关系（Re = αebTs; Re = αMs + 

b）。NS，表示不显著；* 表示 P < 0.05; **表示 P < 0.01; ***表示 P < 0.001. 

Table 2.7 Regression models (Re = αebTs; Re = αMs + b) for relationships of seasonal ecosystem 

respiration (Re, daytime) to soil temperature (Ts) and soil moisture (Ms) at different altitudes based 

on the observed data of grazed sites at 6 altitudes during 2012-2013. Parameters α and b are 

constant coefficients. R2 and P are for the determination coefficient and statistical significance, 

respectively. NS, no significant difference; * P < 0.05; ** P < 0.01; *** P < 0.001. Values in 

parentheses indicated SE of mean. 

 

Altitude (m) α b R2 P 

Re = αebTs 

4400 

 

0.683 (0.038) 

 

0.040 (0.002) 

 

0.242 (0.019) 

 

** 

4500 0.903 (0.100) 0.044 (0.005) 0.201 (0.044) ** 

4650 0.851 (0.071) 0.068 (0.005) 0.320 (0.035) *** 

4800 0.976 (0.107) 0.068 (0.007) 0.281 (0.048) *** 

4950 0.944 (0.062) 0.083 (0.005) 0.401 (0.026) *** 

5100 0.645 (0.048) 0.111 (0.003) 0.690 (0.022) *** 

Re = αMs + b     

4400 0.059 (0.013) 1.061 (0.085) 0.103 (0.031) * 

4500 0.151 (0.019) 0.408 (0.204) 0.252 (0.044) ** 

4650 0.101 (0.004) 1.503 (0.084) 0.097 (0.008) NS 

4800 0.184 (0.129) 1.779 (0.154) 0.052 (0.011) NS 

4950 0.093 (0.015) 1.790 (0.136) 0.091 (0.008) NS 

5100 0.054 (0.010) 1.881 (0.192) 0.055 (0.016) NS 
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图 2.7 围栏内外 Q10随海拔变化趋势；（a）2012 白天，（b）2012 晚上，（c）2013 白天。 

Fig 2.7 Altitudinal trends in Q10 across fenced and grazed treatments during the growing seasons 

of 2012 and 2013: (a) daytime Q10 in 2012, (b) nighttime Q10 in 2012 and (c) daytime Q10 in 2013. 

Bars indicated SE of mean, n=5.  
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2.4.2 放牧强度的海拔变化及其对生态系统呼吸的影响 

在本研究中，围栏内外地上生物量和地下生物量的相对差异随海拔的升高而

降低，且与围栏内外生态系统呼吸的相对差异显著正相关。我们的结果表明，放

牧强度及其对生态系统呼吸的影响也可能随着海拔的升高而降低。在高寒草地，

家畜对植被的啃食不仅直接降低了植物呼吸，也降低了植被向土壤输入的易分解

碳，从而间接降低了微生物呼吸(Cao et al., 2004; Chen et al., 2015; Jia et al., 

2007)。在高寒草地，植被生物量的变化很大程度上决定了生态系统呼吸的变化。 

许多研究表明，放牧会降低高寒草地土壤有机碳(Wu et al., 2008; Wu et al., 

2010)，相反也有研究发现放牧下土壤有机碳有所增加(Shi et al., 2013)。在本研究

中，围栏 7 年对海拔梯度上各样地围栏内外的土壤有机碳影响并不显著。因此，

土壤有机碳可能对围栏内外生态系统呼吸的变化并没有直接影响。近期有研究发

现放牧降低了高寒草地土壤微生物碳(Fu et al., 2012; Wu et al., 2010)。放牧减少了

凋落物和可溶性碳的分解，抑制了微生物活动，从而影响了生态系统呼吸(Raich 

et al., 2006; Wan and Luo, 2003)。另一方面，有研究表明放牧对植被的采食间接

调控了土壤温度和水分，也会影响到生态系统呼吸(Li et al., 2013b; Wei et al., 

2012)。然而，我们沿着海拔的围栏 7 年的样地，并没有发现围栏内外土壤温度

和水分有明显差异。因此，在本研究中，土壤因子（土壤有机碳、土壤温度和土

壤水分）的变化很难解释放牧所引起的生态系统呼吸的变化。 

Q10 是评价生态系统呼吸温度敏感性的重要参数之一，广泛应用于全球碳循

环模型。在本研究中，生态系统呼吸的 Q10 值介于 1 和 4 之间，介于以往高寒生

态系统研究中所报道的 Q10 值的范围之内(Lin et al., 2011; Peng et al., 2009)。高海

拔具有较高的 Q10 值，也与以往研究中得到的 Q10 与环境温度负相关的结论一致

(Atkin et al., 2015; Chen and Tian, 2005; Peng et al., 2009)。我们的研究进一步说

明，围栏禁牧能够降低生态系统呼吸的温度敏感性。尽管我们对围栏降低温度敏

感性的机制尚不明确，但是家畜尿液和粪便的施肥效应对植物生长和微生物活动

的影响可能有重要作用(Augustine et al., 2003; Bardgett and Wardle, 2003)。同时，

家畜对生物量的啃食可能促进了凋落物的分解以及根系活动，从而反馈到对土壤

有机碳质量及其对温度敏感性(Paz-Ferreiro et al., 2012)。另外，围栏内植物地上
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器官因宿存年龄相对较长而引起氮素含量降低，进而影响呼吸底物和凋落物质

量，最终导致呼吸 Q10的下降。 

表 2.8 协方差分析沿海拔梯度围栏内外 Q10 与海拔梯度关系的斜率和截距差异。 

Table 2.8 Differences in slopes and intercepts of single linear regressions of Q10 against altitude 

between fenced and grazed treatments according to analysis of covariance (ANCOVA). 

Year Coefficients Fenced Grazed F P 

2012, daytime Slope 0.002 0.002 0.000 1.000 

Intercept -9.321 -9.161 4.20 0.045 

2012, nighttime Slope 0.003 0.004 0.397 0.531 

Intercept -14.456 -16.386 6.192 0.016 

2013, daytime Slope 0.002 0.002 0.011 0.916 

Intercept -6.373 -6.359 5.141 0.027 

 

表 2.9 沿海拔梯度围栏内外 Q10的配对 T 检验结果 

Table 2.9 Results of Paired-Samples test for the difference of Q10 between fenced and grazed 

treatments along altitudes during the growing seasons of 2012 and 2013 

 

Year Time Treatment Mean Q10 t df P 

2012 Daytime Fenced 1.67 -4.286 5 0.008 

  grazed 1.83 

 Nighttime Fenced 1.85 -7.279 5 0.001 

  grazed 2.34 

2013 Daytime Fenced 2.26 -4.059 5 0.010 

  grazed 2.41 

2012-2013 Daytime Fenced 1.97 -6.184 11 < 0.001 

  grazed 2.12 
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总之，我们的数据显示：不同海拔梯度的放牧对生态系统呼吸的影响与放牧

引起的生物量变化显著相关，且长期围栏禁牧可降低生态系统呼吸温度的敏感

性。研究结果表明，放牧活动可能影响高寒草地生态系统呼吸对增温的响应。围

栏禁牧可作为降低高寒草地生态系统呼吸温度敏感性的一种适应管理选项。未来

工作，仍需要进行 CO2通量的长期连续监测，以进一步澄清不同季节 Q10 的变化

机制及放牧强度沿海拔变化对 Q10 的影响机制。 

2.5 小结 

沿海拔梯度（4400-5100 m）7 年围栏禁牧实验结果表明：围栏禁牧后地上

生物量、地下生物量和生态系统呼吸速率均呈增加趋势。而围栏内外土壤有机碳

的差异不显著。围栏后生物量增量随海拔的升高而降低，与呼吸的变化量显著正

相关。Q10 随着海拔的增加而增加，且围栏后 Q10 有显著降低的趋势。我们的研

究结果表明，生物量的变化量可作为指示生态系统呼吸时空变化的综合指标。围

栏禁牧是可作为降低高寒草地生态系统呼吸温度敏感性的一种适应管理选项。 
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第三章 移植实验模拟的水热组合变化对高寒草地生态系统呼吸及其

温度敏感性的影响 

3.1 引言 

全球气温预计在本世纪会继续升高且伴随着大范围的降水变化，同时高寒生

态系统将面临更高的增温幅度 (IPCC, 2014)。温度和水分是调控生态系统生物化

学过程的两个主要因子，气温和降水的变化势必会影响高寒生态系统的结构和功

能(Lu et al., 2013; Wu et al., 2012)。在气候变暖背景下，高寒生态系统存储的大量

有机碳可能会因升温而通过呼吸的方式释放出来，从而反馈大气影响 CO2 浓度 

(Heimann and Reichstein, 2008; Welker et al., 2004) 以及未来气候变化(Flanagan 

and Johnson, 2005; Wang et al., 2014; Wu et al., 2011)。因此，针对高寒生态系统已

经开展了大量的增温试验以检测生态系统呼吸对未来气候变暖的响应 (Wu et al., 

2011a; Zhang et al., 2015)。然而，这些实验更多的是着重于温度升高对生态系统

的影响，而温度和降水变化交互作用的实验相对较少。 

生态系统呼吸包括植物呼吸和土壤呼吸，是陆地生态系统碳循环的重要组成

部分，主要受温度、土壤水分和底物供应的影响(Bond-Lamberty and Thomson, 

2010; Davidson et al., 2006)。模拟增温试验的整合分析研究表明温度升高通常会

增加植物生物量、凋落物分解速率和微生物活力，从而增加生态系统呼吸(Lu et 

al., 2013; Rustad et al., 2001; Wang et al., 2014; Wu et al., 2011)。然而，在野外观测

试验中，生态系统呼吸对温度的响应研究中结果却不尽相同，增温对生态系统呼

吸的促进作用往往会因增温导致的水分缺失而被抵消或者反作用(Liu et al., 2016; 

Wu et al., 2011)。这主要是水分的缺失限制了微生物的异养呼吸，或者植物和微

生物对增温环境的适应(Davidson et al., 2006; Luo et al., 2001)。尽管，有关降温对

生态系影响的研究较少，有关降温对生物量、有机碳的分解速率和微生物呼吸的

研究却得到了不一致的结论(Conant et al., 2000; Hart, 2006; Hu et al., 2016a; Link 

et al., 2003; Luan et al., 2014; Mills et al., 2014)。 

青藏高原是欧亚大陆最高和最大的草地单元，也被认为是对气候变化最脆弱

和敏感的地区之一(Koven et al., 2011; Yang et al., 2008)。高寒草甸是青藏高原主
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要的植被类型，覆盖面积约为 1.2 × 106 km2。为了更好的了解高寒草甸对为了气

候变化的响应，青藏高原的高寒草甸生态系统呼吸进行了许多野外试验(Liu et al., 

2016; Wang et al., 2014; Wu et al., 2011; Zhang et al., 2015)。然而，这些研究主要

着眼于增温对生态系统呼吸的效应，并且得到了不同的结果，主要有增温显著增

加生态系统呼吸(Hu et al., 2016; Zhu et al., 2015)，降低生态系统呼吸 (Fu et al., 

2013; Zong et al., 2013) 和对生态系统呼吸的影响不显著 (Chen et al., 2016; Lin 

et al., 2011)。 

现有的研究气候变化对生态系统结构和功能影响的方法，除了原位控制实

验，自然气候梯度可以用来研究生态系统过程的空间变化。我们在念青唐古拉山

南坡开展了一个海拔梯度间（4650 m、4950 m 和 5200 m）的草皮双向移植实验。

该实验的草皮移植于 2011 年 9 月下旬开始。在 2013 年和 2014 年的生长季，我

们在每个海拔梯度的样地内分别测定了生态系统呼吸的日动态和季节变化、生物

量以及相关的环境因子。我们的研究目的是理解不同水热组合变化对高寒草甸生

态系统呼吸及其温度敏感性的影响。 

3.2 材料和方法 

3.2.1 研究区域概况 

本研究地点位于西藏自治区当雄县草原站附近。样地设置在海拔 4650 m 到

5200 m 的念青唐古拉山南坡上(30°30′-30°32′ N, 91°03′ E; 4650, 4950 and 5200 m 

a.s.l)。该地区为高原亚寒带季风半干旱气候。根据当雄县气象站的记载，该区多

年（1963-2010）平均气温 1.8 ℃，多年平均降水为 479 mm。雨热同期，干湿季

明显。近 40 余年以来（1963-2010）以来，该地区温度升高明显（约 1.6 ℃），

而降水量年际差异较大，变化规律不一致。 

本研究所处的各海拔梯度样地，广泛分布着以高山嵩草（Kobresia pygmaea）

为优势物种的高寒草甸。其中群落总盖度可达到 50 % - 90 %，而植被平均高度

一般低于 3 cm。常见的伴生物种主要有：垫状点地梅（Androsace tapete）、 矮

嵩草（Kobresia humilis）、粗壮嵩草（Kobresia humilis）、圆穗蓼（Polygonum 

macrophyllum）、 钉柱委陵菜（Potentilla saundersiana）、高山唐松草（Thalictrum 

alpinum）、以及多种风毛菊属（Saussurea spp.）、龙胆属（Gentiana spp.）和虎
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耳草属（Saxifraga spp.）等植物。土壤为草毡土，呈黑褐色，结构紧实，土壤含

水量较高；较低海拔地区为淡草毡土，土壤松散，砾石含量较高（王忠，2011; 李

瑞成,2012）。牦牛和山羊放牧是该区域高寒草地最主要的利用方式。 

 

图 3.1 各海拔样地分布图 

Fig 3.1 Distribution of the fences at each altitude 

3.2.2实验设计 

2011 年的 9 月下旬，我们选择 4650 m，4950 m 和 5200 m 的围栏样地内的

高寒草甸作为研究对象，在这三个样地之间开展了草皮移植试验（图 3.1）。在

每个海拔的围栏内，分别挖取 18 块草皮（长×宽×高 = 0.7 m × 0.7 m × 0.3 m），

将其中 6 块草皮保留在原海拔梯度的样地内作为对照，而把另外 12 块草皮向下

或者向上移植到其他 2个海拔梯度的样地内，每个海拔梯度分别移植 6 块草皮。

同时，为了保证各个草皮移植干扰的一致性，我们将对照样地的草皮也进行了换

位移动。因此，本研究中，总共移植草皮 54 个。在搬运草皮时，为了保护草皮

的完整性，我们用塑料泡沫包裹在草皮周围，用绳索固定，通过人力搬运到安置

点。安置移植草皮时，我们也保证了每个移植样地内草皮的安置随机性 (图

3.2)。为了防止牛羊采食，所有的样地都用 20 m×20 m 的围栏围封。 

在每个样地的围栏附近，我们设置有 HOBO 小型自动气象站（2005 年架设），
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记录了空气温度和降水数据。气象站每 30 分钟输出一次数据，数据记录和存储

由气象站自动完成。 

3.2.3 生态系统呼吸的测定 

2013 年的生长季开始前，我们在每个样地的移植草皮上，仔细地将直径约

为 20 cm、高约 5 cm 的 PVC 材质土壤环安装在土壤中。为避免造成过多的土壤

扰动，我们将已安装的土壤环作为永久性的呼吸测定底座，在后续的呼吸测定中

不再移动。在 2013 年的 6-9 月和 2014 年的 7-9 月，我们选择只在晴天测定生态

系统呼吸的动态变化（8:00-18:00），每次的测定间隔为 2 小时。在 2013 年，每

月测定一次，而在 2014 年，每月测定两次。生态系统呼吸的测定仪器我们选用

了由美国制造的 LI-COR 8100 土壤 CO2 自动观测系统。同时，为了比较不同处

理之间的土壤温度和水分，我们通过连接在 LI-COR 8100 上的土壤温度探头

(Type E, OMEGA Engineering, Inc., Stamford, CT, USA)和水分传感器(Type ML2x, 

Delta-T Devices Ltd, Burwell, Cambridge, United Kingdom)，在每次测定呼吸的同

时，记录土壤 5 cm 的温度和水分的数据。 

3.2.4 地上生物量的测定 

在 2013 和 2014 年的 8 月中旬，生长季的高峰期，我们进行了植物群落调查。

我们在每个样地的移植草皮的中心位置，分别设置了 50 cm × 50 cm 的样方，然

后将这些样方划分为 25 个 10 cm × 10 cm 的小格子，植被调查的时候测定每个格

子里出现的物种及其高度和盖度。由于移植草皮内的植被不能破坏，我们选择非

破坏性的生物量体积估算方程来计算各海拔梯度每个样地内各草皮的地上生物

量（AGB）。要进行生物量的估算，首先要在实验样地，依据样方中每个物种的

高度、盖度和地上生物量数据，建立生物体积与地上生物量的关系方程，从而对

每一个样方内的物种分别进行生物量的估算。在本文中，生物量的估算，我们采

用了 Wang 等前期在相同研究样地内所获得的，依据物种高度、盖度和地上生物

量数据建立的生物体积与地上生物量的关系方程 (Wang et al., 2013; 王忠，

2011)。 
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图 3.2当雄平台移植模拟增温和降水变化试验示意图 

Fig 3.2 Experimental design of transplant experiment within a climatic gradient 

 

3.2.5 统计分析 

采用单因素方差分析（ANOVA），Tukey 多重比较分析不同海拔样点之间多

年平均气温（AT）、降水（AP）、生长季平均气温（GST）、生长季降水量（GSP）、

土壤温度（Ts）、土壤水分含量（Ms）、地上生物量（AGB）、土壤有机碳（SOC）

以及生态系统呼吸（Re）的差异。采用 t-检验分析每个海拔梯度 2013 年和 2014

年对照样地与移植样地之间地上生物量（AGB）、土壤有机碳（SOC）、生态系统

呼吸（Re）及其温度敏感性（Q10）的差异。采用双因素方差分析（时间和移植

处理）对不同海拔 2013 年和 2014 年生长季 Re 进行分析，所有分析其显著性水

平为 P<0.05。 

采用指数回归模型分析生态系统呼吸与土壤温度的关系： 

Re = αebTs 

式中，Re 代表生态系统呼吸，Ts 代表土壤温度，α，b 为回归系数。 

则，生长季生态系统呼吸（Q10）的温度敏感性的计算公式为： 

Q10 = e10b 

5200m 

4950m 

 

4650m 
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对照样地和移植样地之间 AGB、SOC、Re 以及 Q10 的相对差异，我们用下

面的公式来表示： 

相对差异量 (%) = 100 × (移植 – 对照) / 对照 

所有的统计分析均采用 SPSS 18.0（SPSS Inc., Chicago, Illinois, USA）进行，

作图软件使用 Origin 8（OriginLab Corporation, Northampton, MA, USA）。 

3.3 结果 

3.3.1 微气象条件 

研究样地各海拔梯度多年（2006 - 2014）的年平均气温和生长季（6-9 月）

平均气温随着海拔升高而显著降低，其中 4650 m，4950 m 和 5200 m 样地的年

均气温分别为 1.75 oC，-0.22 oC 和-2.25 oC；生长季平均气温分别为 8.44 oC、6.21 

oC 和 4.23 oC（表 3.1）。各海拔梯度多年（2006 - 2014）平均的年降水量和生长

季（6-9 月）降水量，4650 m 样地显著低于 4950 m 和 5200 m 样地，而 4950 m

和 5200 m 二者之间年降水量和生长季降水量均差异不显著（表 3.1）。同样的，

在 2013 和 2014 年，气温和降水也呈现出相同的海拔分布格局（图 3.3）。此外，

生长季（6-9 月）平均土壤温度（地下 5 cm）也呈现随海拔的升高而降低的趋势。

具体地，在 2013 年，4650 m，4950 m 和 5200 m 样地的土壤温度分别为 18.84 oC，

16.09 oC 和 13.85 oC；而在 2014 年，分别为 15.57 oC，13.11 oC 和 11.40 oC（图

3.5a）。各海拔梯度土壤含水量（地下 5 cm），在 2013 年分别为 17.67，28.42 和

23.35 %，而在 2014 年各自为 13.83 %，25.98 %和 21.59 %。 

当草皮从 4650 m 分别移植到 4950 m 和 5200 m 样地时，移植样地生长季平

均气温较初始样地分别降低了约 2 oC 和 4 oC，而降水分别相对显著增加了约

25 %和 21 %；当草皮从 4950 m 移植到 5200 m 时，移植样地生长季平均气温较

初始样地降低了约 2 oC，而降水变化不显著。当草皮从 4950 m 和 5200 m 的样地

移植到 4650 m 的样地时，移植样地生长季平均气温较初始样地分别增加了约 2 

oC 和 4 oC，而降水分别相对显著降低了约 20 %和 18 %；当草皮从 5200 m 的样

地移植到 4950 m 样地时，移植样地生长季平均气温较初始样地增加了 2 oC，而

降水变化不显著。 

表 3.1 2006-2014 年间各海拔梯度样地年均气温和降水量以及生长季（6-9）平均
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气温和降水量。每列数据间不同的字母表示海拔间差异显著（p < 0.05）。括弧内

的数据是 SE，n=9。 

Table 3.1 The average annual air temperature (AT), annual precipitation (AP), 

growing season air temperature (GST) and growing season precipitation (GSP) at 

each altitude from 2006 to 2014. Different letters indicated a significant difference 

between altitudes (p < 0.05). Values in parentheses indicated SE of mean, n=9. 

 

Altitude (m) AT (oC) AP (mm) GST (oC) GSP (mm) 

4650 1.75 (0.18)a 387.57 (47.58)b 8.44 (0.76)a 326.02 (42.94)b 

4950 –0.22 (0.17)b 489.76 (35.73)a 6.21 (0.73)b 408.82 (31.57)a 

5200 –2.25 (0.18)c 468.19 (39.35)a 4.23 (0.72)c 395.29 (34.24)a 
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图 3.3 2013 和 2014 年不同海拔梯度（4650m、4950m 和 5200m）高寒草甸样地

的月均气温（a）和降水量（b）动态变化 

Fig 3.3 Variation of monthly air temperature (a) and precipitation (b) for the alpine 

meadows at 4650 m, 4950 m and 5200 m in 2013 and 2014 
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表 3.2 各海拔移植初始样地土壤温度 (Ts)，土壤水分（Ms），地上生物量（AGB），土壤有

机碳（SOC）和生态系统呼吸（Re）的差异。不同字母表示海拔间差异显著。括弧中的数

字表示 SE，p<0.05。 

Table 3.2 Soil temperature (Ts), soil moisture (Ms), Above-ground biomass (AGB), soil organic 

carbon content (SOC) and ecosystem respiration (Re) of three altitudes at their homesites in 2013 

and 2014. Different letters indicate significant difference at 0.05 level. Values in parentheses 

indicated SE of mean.   

 

 Altitude (m) 

4650 4950  5200  

Ts (oC) 17.21 (1.89)a 14.60 (1.73)b 12.62 (1.53)b 

Ms (%) 17.08 (2.66)a 28.53 (2.04)b 23.81 (1.92)c 

AGB (g m-2) 388.85 (71.65)a 468.08 (36.94)b 281.69 (27.78)c 

SOC (g kg-1) 46.16 (7.37)a 109.90 (10.69)b 69.79 (9.70)c 

Re (μmol m−2 s−1) 2.90 (0.32)a 4.06 (0.13)b 2.40 (0.38)c 

 

3.3.2 地上生物量和土壤有机碳含量 

对于 4650 m、4950 m 和 5200 m 样点，每个海拔的对照样地（原始海拔）

在 2013 年和 2014 年地上生物量分别为 376.4 g m-2、 445.5 g m-2 和 261.9 g m-2, 

而在 2014 年分别为 401.3 g m-2、490.7 g m-2 和 301.5 g m-2（表 3.2）。与每个海

拔各自的对照样地相比，草皮从较低海拔移植到较高海拔（温度降低），各海拔

移植样地的地上生物量均呈现降低趋势（图 3.5）。在 2013 和 2014 两年中，草皮

从 4650 m 样地分别移植到位于 4950 m 和 5200 m 的样地后，移植样地内的地上

生物量较对照样地分别降低了 16.03 %和 28.35 %；草皮从 4950 m 样地移植到

5200 m 后，移植样地内的地上生物量降低了 20.34 %。然而，草皮从高海拔移植

到低海拔（温度升高），地上生物量的变化结果不同（图 3.6）。当 4950 m 和 5200 
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m 样地的草皮分别移植到 4650 m 样地时，地上生物量显著降低，且地上生物量

的变化率分别为 43.10 %和 41.77 %。而当 5200 m 样地的草皮移植到 4950 m 样

地时，地上生物量有增加的趋势，且移植后地上生物量相对变化率为 10.42 %。 

对于 4650 m，4950 m 和 5200 m 样点，每个海拔的对照样地（原始海拔）

之间土壤有机碳含量差异显著，分别为 46.16 g kg-1、109.90 g kg-1 和 69.79 g kg-1

（表 3.2）。然而，海拔间进行草皮双向移植处理后，与每个海拔各自的对照样地

相比，移植后土壤有机碳的差异均不显著（图 3.5 和图 3.6）。在 2013 和 2014 两

年中，草皮从 4650 m 样地分别移植到位于 4950 m 和 5200 m 的样地后，土壤有

机碳的相对变化率分别为 0.60 %和 2.18 %；草皮从 4950 m 样地移植到 5200 m

后，土壤有机碳的相对变化率为-4.98 %。当草皮从 4950 m 和 5200 m 样地移植

到 4650 m 样地时，土壤有机碳的相对变化率分别为-14.07 %和-12.85 %。而草皮

从 5200 m 移植到 4950 m 样地时，土壤有机碳的相对变化率分别为 4.40 %。 

3.3.3 生态系统呼吸 

在 2013 和 2014 年，各海拔梯度的样点，移植样地和各自对应的对照样地生

态系统呼吸具有相同的季节动态（图 3.4）。对于 4650 m、4950 m 和 5200 m 的

样点，其原始海拔样地（对照样地）的草皮，生长季平均生态系统呼吸速率在

2013 年分别为 3.03 μmol m−2 s−1、3.99 μmol m−2 s−1 和 2.71 μmol m−2 s−1，而在 2014

年各样点对照样地的生态系统呼吸速率分别为 2.76 μmol m−2 s−1、4.13 μmol m−2 

s−1 和 2.09 μmol m−2 s−1（表 3.2）。当草皮从较低海拔移植到较高海拔后，各个海

拔的对照样地与移植样地相比较，移植模拟降温均显著降低了各个海拔样地的生

态系统呼吸。对于 4650 m 样点的高寒草地，当草皮从 4650 m 分别移植到 4950 m 

和 5200 m，移植模拟降温导致生态系统呼吸变化率分别为-11.96 %和-35.60 %（图

3.5g-h）。同样地，对于 4950 m 移植点，草皮从 4950 m 移植到 5200 m，移植模

拟降温导致生态系统呼吸变化率为-14.59 %（图 3.5l）。然而，当草皮从高海拔移

植到低海拔后，移植模拟增温对生态系统呼吸速率的影响结果迥异，当草皮从

4950 m 和 5200 m 分别移植到 4650 m 时，降水显著降低，移植模拟增温导致生

态系统呼吸速率分别降低了-29.65 %和-14.54 %（图 3.6g-h）。不同的是，当草皮

从 5200 m 移植到 4950 m 时，降水差异不显著，移植模拟增温却导致生态系统呼
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吸的相对变化率为 18.06 %（图 3.6l）。 

 

图 3.4 2013 和 2014 年观测期间各海拔草甸移植样地和对应的对照样地呼吸动态（a）5200 m

对照样地和移植到 4650 m 样地；(b) 4950 m 对照样地和移植到 4650 m 样地；(c) 5200 m 对

照样地和移植到 4950 m 样地；（d）4650 m 对照样地和移植到 5200 m 样地；（e）4650 m 对

照样地和移植到 4950 m 样地；（f）4950 m 对照样地和移植到 5200 m 样地。空心表示对照

样地，灰色表示降温，红色表示增温。 

Fig 3.4 Seasonal variations in ecosystem respiration rate (Re) of three altitudes (4650 m, 4950 m 

and 5200 m) at the control plots and the translocated plots during the growing seasons of 2013 and 

2014. (a) the control plots of 5200 m and the translocated plots when transferred to 4650 m, (b) 

the control plots of 4950 m and the translocated plots when transferred to 4650 m, (c) the control 

plots of 5200 m the translocated plots when transferred to 4950 m, (d) the control plots of 4650 m 

and the translocated plots when transferred to 5200 m, (e) the control plots of 4650 m and the 

translocated plots when transferred to 4950 m, (f) the control plots of 4950 m and the translocated 

plots when transferred to 5200 m. 

 



西藏典型高寒草地生态系统呼吸的温度敏感性及其气候变化响应意义 

48 

 

图 3.5 草皮向上移植（降温）后，各海拔梯度样点对照与移植样地之间地上生物量、土壤有

机碳和生态系统呼吸的差异。不同字母表示移植样地和对照样地之间差异显著，p<0.05。大

写字母表示 2013 年，小写字母表示 2014 年。 

Fig 3.5 Difference in AGB, SOC and Re between translocated sites and CK sites for different 

altitudes. Different letters indicate significant difference between translocated sites and CK at 0.05 

level. 
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图 3.6 草皮向下移植（降温）后，各海拔梯度样点对照与移植样地之间地上生物量、土壤有

机碳和生态系统呼吸的差异。不同字母表示移植样地和对照样地之间差异显著，p<0.05。大

写字母表示 2013 年，小写字母表示 2014 年。 

Fig 3.6 Difference in AGB, SOC and Re between translocated sites and CK sites for different 

altitudes. Different letters indicate significant difference between translocated sites and CK at 0.05 

level. 
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3.3.4生态系统呼吸速率与环境因子的关系 

分析发现，土壤温度是控制生态系统呼吸日变化的主要因子，而土壤水分对

生态系统日变化的解释度相对较低（表 3.3）。我们将各海拔梯度整合起来分析，

发现生态系统呼吸与生长季平均气温、生长季降水量的关系不显著，且生态系统

呼吸的变化量与生长季气温、降水的变化率无显著显著关系（图 3.7）。然而，我

们分析发现生态系统呼吸与地上生物量、土壤有机碳显著相关（图 3.7）。再进一

步分析发现，移植模拟温度和水分变化后，生物量的相对变化量和呼吸的相对变

化量也显著相关，而土壤有机碳的相对变化量无显著关系。（图 3.7）。 
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表 3.3 各海拔移植处理样方生态系统呼吸与土壤温度和水分的回归关系（Re = αebTs; Re = 

αMs + b）。其中，R2 为解释度，* 表示 P < 0.05; ** 表示 P < 0.01; ***表示 P < 0.001.  

Table 3.2 Regression models (Re = αebTs; Re = αMs + b) for relationships of seasonal ecosystem 

respiration (Re) to soil temperature (Ts) and soil moisture (Ms) at different treatmets during 

2013-2014. Parameters α and b are constant coefficients. R2 and P are for the determination 

coefficient and statistical significance, respectively. NS, no significant difference; * P < 0.05; ** P 

< 0.01; *** P < 0.001. Values in parentheses indicated SE of mean. 

Altitude (m) Translocated site (m) α b R2 P 

Re = αebTs      

4650 4650 0.759 0.070 0.532 *** 

 4950 0.629 0.087 0.584 *** 

 5200 0.467 0.091 0.586 *** 

4950 4650 0.668 0.077 0.502 *** 

 4950 0.861 0.097 0.629 *** 

 5200 0.851 0.095 0.609 *** 

5200 4650 0.545 0.071 0.508 *** 

 4950 0.555 0.098 0.563 *** 

 5200 0.581 0.099 0.665 *** 

Re = αMs + b      

4650 4650 1.173 0.102 0.120 *** 

 4950 1.037 0.053 0.027 * 

 5200 0.471 0.052 0.100 *** 

4950 4650 1.161 0.097 0.107 *** 

 4950 1.235 0.100 0.047 ** 

 5200 2.402 0.046 0.020 NS 

5200 4650 0.809 0.067 0.106 *** 

 4950 1.241 0.053 0.027 * 

 5200 1.376 0.041 0.028 * 
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图 3.7 生长季平均温度（GST）、生长季降水量（GSP）、地上生物量（AGB），土壤有机碳

（SOC）与生态系统呼吸（Re）的关系。内图：移植导致的生长季平均温度、生长季降水

量、地上生物量的相对变化量与呼吸相对变化量的关系。 

Fig 3.7 The relationship of growing season air temperature (GST), precipitation (GSP), 

above-ground biomass (AGB), soil organic carbon (SOC) and ecosystem respiration (Re). Insert: 

the relationship of transfer-induced changes in GST, GSP, AGB, SOC and Re.  
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3.3.5 生态系统呼吸的温度敏感性（Q10） 

对于每个海拔的移植对照样地，4650 m、4950 m 和 5200 m，生态系统呼吸

的温度敏感性（Q10）在 2013 和 2014 年分别为：2.12、2.90 和 2.68 以及 2.29、

3.13 和 2.81（图 3.8）。对于高寒草甸，本研究发现，对于不同海拔，移植模拟降

温后 Q10 增加或无显著变化。具体的，对于 4650 m 的样点的高寒草地，当草皮

移植到 4950 m 和 5200 m 样地后，温度降低，降水增加，Q10 有降低的趋势；对

于 4950 m 样地，当草皮移植到 5200 m 样地后，温度降低，降水变化不显著，

Q10 差异并不显著。同时，不同海拔模拟增温后，生态系统呼吸温度敏感性的变

化也不尽相同。对于 4950 m 和 5200 m 样地，当草皮从 4950 m 和 5200 m 样地

移植到 4650 m 样地后，温度升高，降水减少，Q10 也显著降低；然而，对于 5200 

m 样地，当草皮从 5200 m 移植到 4950 m 样地后，降水变化不显著，移植增温

对 Q10 的影响并不显著 (图 3.8)。总之，降水差异显著的海拔间，移植模拟增温

和降温下 Q10 的变化显著；降水差异不显著的海拔间，移植模拟增温和降温下

Q10 的变化不显著。表明降水变化对高寒草甸生态系统呼吸对温度的敏感性具有

调控作用。 

将各海拔梯度样点的对照和移植处理数据整合分析发现，Q10 与 GST 显著负

相关，而与 GSP、AGB、SOC 显著正相关。草皮双向移植后，移植样地较对照

样地 Q10 的相对变化量与 GST 的相对变化量显著负相关，而与 GSP、AGB、SOC

的相对变化量显著正相关。这进一步说明，Q10 随着温度的增加而降低，而随降

水的增加而增加（图 3.9）。  
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图 3.8 草皮向下移植（增温）或向上移植（降温）后，各处理与对照的 Q10 差异。（a）5200 

m 样点对照样地和移植到 4650 m 样地；(b) 4950 m 样点对照样地和移植到 4650 m 样地；(c) 

5200 m 对照样地和移植到 4950 m 样地；（d）4650 m 对照样地和移植到 5200 m 样地；（e）

4650 m 对照样地和移植到 4950 m 样地；（f）4950 m 对照样地和移植到 5200 m 样地。空心

表示对照样地，灰色表示向上移植，红色表示向下移植。不同字母表示处理间差异显著。2013

年，用大写字母；2014 年用小写字母。P<0.05 

Fig 3.8 Temperature sensitivity of Re to warming and cooling for each altitude. Different letters 

indicate significant difference between translocated sites and CK at 0.05, 0.01 and 0.001 level. (a) 

the control plots of 5200 m and the translocated plots when transferred to 4650 m, (b) the control 

plots of 4950 m and the translocated plots when transferred to 4650 m, (c) the control plots of 

5200 m the translocated plots when transferred to 4950 m, (d) the control plots of 4650 m and the 

translocated plots when transferred to 5200 m, (e) the control plots of 4650 m and the translocated 

plots when transferred to 4950 m, (f) the control plots of 4950 m and the translocated plots when 

transferred to 5200 m. 
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图 3.9 生长季平均温度（GST）、生长季降水量（GSP）、地上生物量（AGB），土壤有机碳

（SOC）与生态系统呼吸温度敏感性（Q10）的关系。内图：移植导致的生长季平均温度、

生长季降水量、地上生物量的相对变化量与 Q10 的相对变化量的关系。 

Fig 3.9 The relationship of growing season air temperature (GST), precipitation (GSP), 

above-ground biomass (AGB), soil organic carbon (SOC) and the temperature sensitivity of 

ecosystem respiration (Q10). Insert: the relationship of transfer-induced changes in GST, GSP, 

AGB, SOC and Q10.  
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3.4 讨论 

3.4.1生态系统呼吸对温度和降水变化的响应 

我们发现草皮向上移植（温度降低）后，生态系统呼吸显著降低，这与之前

在另一个高寒草甸的研究结果一致 (Hu et al., 2016)。与草皮向上移植的效果不

同，草皮向下移植（增温）对生态系统呼吸的影响有截然相反的两个结果。将草

皮从 5200 m 移植到 4950 m 后，生态系统呼吸增加；而从 4950 m 和 5200 m 移

植到 4650 m 后，生态系统呼吸降低。同样地，在青藏高原其他高寒草地上的增

温实验也得出了不一致的结论，增温后，生态系统呼吸有增加 (Hu et al., 2016; 

Zhu et al., 2015)、降低 (Fu et al., 2013; Zong et al., 2013)和不变 (Chen et al., 2016; 

Lin et al., 2011)等三种情况。这表明，气候变暖对高寒草地生态系统呼吸的影响

可能还受其他因素的干扰。 

一般来说，增温能够促进地上生物量、凋落物分解以及微生物活性，从而增

加生态系统呼吸(Lu et al., 2013; Rustad et al., 2001; Wang et al., 2014; Wu et al., 

2011)。但是，这种增温的促进作用会因增温导致的土壤水分缺失而抵消或者反

转(Wu et al., 2011)。这是因为土壤水分也会通过影响植物光合作用、根系和微生

物活性以及土壤的理化性质而对生态系统呼吸产生影响。我们发现的移植模拟增

温对生态系统呼吸有截然相反的影响，可能也要归结于移植后降水和土壤水分的

变化。在本研究中，降水和土壤水分随海拔变化迥异，其中 4950 m 降水量最高，

而 4650 m 降水量最低。虽然生态系统呼吸的日变化主要受温度控制，而其季节

变化显著受土壤水分的影响。本研究中，将草皮从高海拔移植到低海拔，增温后

生态系统呼吸显著降低，这也与临近样地的增温实验结果一致(Fu et al., 2013; 

Zong et al., 2013)。他们的研究表明增温导致的水分降低也会降低土壤微生物和

植物生长，从而导致呼吸降低(Fu et al., 2013; Fu et al., 2012; Zong et al., 2013)。然

而，在水分不受限制的高寒草地，有研究发现增温后，生态系统呼吸增加(Zhu et 

al., 2015)，这也与我们从 5200 移植到 4950 m 后的增温结果一致。与增温处理不

同，无论降水变化与否，模拟降温均显著降低生态系统呼吸。这可能是因为低温

抑制了土壤和凋落物分解速率，限制了微生物活性(Hu et al., 2016; Link et al., 

2003; Luan et al., 2014)。我们的研究也表明，温度在模拟降温处理中的作用大大

超过了降水对生态系统呼吸的作用。 
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生物量作为高寒草地生态系统呼吸的主要贡献者，普遍用于指示生态系统的

空间变化(Geng et al., 2012; Huang et al., 2013)。在我们的移植试验中，地上生物

量对移植的响应与生态系统呼吸对移植的响应一致。植物生长对呼吸过程有重要

作用，增温促进植物生长会直接增加植物呼吸和微生物呼吸底物的供给，从而导

致生态系统呼吸的增加。相反的，如果植物生长受增温或者降温的抑制，也会间

接影响到生态系统呼吸。与以往的研究相同，我们发现地上生物量与生态系统呼

吸显著正相关(Hu et al., 2016)，并能很好的解释生态系统呼吸的变化。同时，移

植模拟温度变化所引起的生态系统呼吸的变化量与生物量的变化量也显著正相

关。因此，我们认为移植导致的呼吸变化，很大程度上受到生物量变化的影响。 

 

3.4.2 生态系统呼吸的温度敏感性 

我们发现高寒草地生态系统呼吸日动态与土壤温度指数相关，这与我们以往

的研究结果一致 (Zhao et al., 2016)，也与其他高寒草地的研究结果一致(Hu et al., 

2016; Lin et al., 2011; Zhu et al., 2015)。温度对生态系统呼吸的作用，普遍用 Q10

来表征。Q10 也是表征生态系统温度敏感性的重要参数。我们观测的 Q10 值介于

以往高寒草地研究结果的范围之间(Lin et al., 2011; Peng et al., 2009; Zheng et al., 

2009)。许多研究表明，Q10 值很大程度上依赖与土壤温度和水分(Atkin and 

Tjoelker, 2003; Gaumont-Guay et al., 2006; Xu and Qi, 2001)。的确，我们发现草皮

从低海拔移植到高海拔后，土壤水分增加，温度下降，生态系统呼吸的 Q10 值增

加。其他研究也发现呼吸的温度敏感性在低温环境时增加，这可能是微生物群落

组成的变化，以保持低温环境下依然有较高的底物分解率(Mikan et al., 2002; 

Monson et al., 2006; Song et al., 2015)。然而，我们也发现当土壤水分降低时，移

植降温对生态系统呼吸 Q10 值的影响并不显著。因此，水分在移植降温中也起了

决定的作用。与以往的研究一致，我们发现生态系统呼吸的 Q10 随着环境温度的

增加而降低，却随着土壤降水量的增加而增加。此外，我们还发现移植后，移植

样地较对照样地，生态系统呼吸的 Q10 变化率与 GST 变化显著负相关，而与 GSP

变化显著正相关。这进一步说明生态系统呼吸在寒冷潮湿地区对温度变化更敏感 

(Luo et al., 2001; Liu et al., 2016)。 
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与降温作用相反，移植到低海拔后，温度增加，水分较低，生态系统呼吸的

Q10 降低。增温导致的 Q10 降低可能是其他环境因子调控的结果，尤其是土壤水

分。首先，移植到水分较低的样地后可能对植物根系及土壤微生物产生水分胁迫，

从而抑制了呼吸，导致 Q10 降低。此外，增温导致的干旱也会抑制植被生长，降

低生物量，直接降低了自养呼吸和 Q10。另外，Q10 的降低可能与植物和微生物

呼吸对增温的适应有关，也可能是因为土壤碳库中可分解碳含量的减少。同样的，

我们也发现当移植到水分较高的样地时，模拟增温并没有对 Q10 产生显著影响。

这也更进一步说明了水分对系统呼吸温度敏感性的调控作用。 

 

3.5 小结 

与各海拔样点的对照样地相比较，草皮向上移植（降温），无论降水增加或

无显著变化，地上生物量和生态系统呼吸均有降低的趋势。然而，草皮向下移植

（升温），地上生物量和生态系统呼吸的变化受降水影响。温度增加且降水减少，

生态系统呼吸有降低的趋势；增温而降水不变，生态系统呼吸变化不显著。将各

处理样地的数据整合分析，发现生态系统呼吸与地上生物量显著正相关。进一步

分析发现，由于温度变化所引起的生物量变化量和呼吸变化量也显著正相关。 

降水差异显著的海拔间，移植模拟增温和降温下 Q10 的变化显著；降水差异

不显著的海拔间，移植模拟增温和降温下 Q10的变化不显著。表明降水变化对高

寒草甸生态系统呼吸对温度的敏感性具有调控作用。将各海拔梯度样点的对照和

移植处理数据整合分析发现，Q10 与 GST 显著负相关，而与 GSP、AGB、SOC

显著正相关。草皮双向移植后，移植样地较对照样地 Q10 的相对变化量与 GST

的相对变化量显著负相关，而与 GSP、AGB、SOC 的相对变化量显著正相关。

这进一步说明，Q10 随着温度的增加而降低，而随降水的增加而增加。
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第四章 高寒草原化草甸生态系统呼吸及其温度敏感性对原位模拟增

温和降水变化的响应 

4.1 引言 

本世纪全球气温预计将会继续升高，并伴随有降水的变化 (IPCC, 2014)。温

度和水分是生态系统地球化学过程的两个关键驱动因素，气候变化将会对生态系

统碳循环产生深远的影响 (Davidson et al., 1998; Wu et al., 2011)。生态系统呼吸

是陆地生态系统碳通量的重要组成  (Bond-Lamberty and Thomson, 2010; 

Davidson et al., 2006)，呼吸作用和光合作用直接轻微的不平衡将会对大气中二氧

化碳浓度有正或负反馈作用 (Heimann and Reichstein, 2008; Welker et al., 2004)，

从而会影响到未来气候变化 (Flanagan and Johnson, 2005; Wang et al., 2014; Wu 

et al., 2011)。因此，开展有关温度和降水变化及其它们交互作用对呼吸的影响研

究，有助于我们更好评估陆地生态系统与大气之间的碳平衡。 

大部分控制实验研究表明，模拟增温会增加高寒草地植物生物量、凋落物的

分解速率和微生物活性 (Conant et al., 2011; Davidson and Janssens, 2006; Wan et 

al., 2005)，从而也会促进生态系统呼吸 (Lu et al., 2013; Rustad et al., 2001b; Wu et 

al., 2011; Chen et al., 2016; Wang et al., 2014)。然而，增温对草地生态系统呼吸的

影响很大程度上依赖于温度和水分的相互作用(Flanagan and Johnson, 2005)。植物

和微生物对温度升高的适应 (Atkin and Tjoelker, 2003; Bradford et al., 2008; 

Tucker et al., 2013)，或者增温导致的干旱对自养或异养呼吸的抑制 (Carbone et 

al., 2008; Yan et al., 2010)，会减少或者逆转增温对呼吸的促进作用。降水的增加

会促进生态系统呼吸，可减少温度升高对生态系统的负面影响 (Liu et al., 2016; 

Wu et al., 2011)。在水分受限的生态系统，土壤水分的有效性是决定土壤微生物

活性的重要环境因子 (Chimner et al., 2010; Liu et al., 2009)，生态系统呼吸通常对

温度升高不敏感 (Liu et al., 2016; Suseela et al., 2012)。因此，气候变暖和降水变

化的交互作用可能会影响干旱半干旱地区的生态系统呼吸。为了研究温度和降水

变化对生态系统呼吸的影响，目前已开展了大量的模拟实验 (Liu et al., 2016; 

Wang et al., 2014; Wu et al., 2011)。然而，在高寒草地生态系统，这些研究大多集
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中在单个因素对生态系统呼吸的影响，忽视了温度和水分对呼吸的综合影响。 

青藏高原拥有世界上海拔最高和面积最大的高寒草地，且其气候变暖幅度远

大于世界其他地区 (Liu and Chen 2000; Yang et al. 2014; Pepin et al. 2015)。同时，

高寒草地生态系统含有大量的土壤碳，并广泛分布于永久冻土区，其对未来气候

变化响应更敏感 (Koven et al., 2011; Yang et al., 2008)。现有的模拟增温实验却得

到了截然不同的结果，包括增温可促进生态系统呼吸 (Hu et al., 2016; Zhu et al., 

2015)，或降低生态系统呼吸 (Fu et al., 2013a; Zong et al., 2013)，或是影响不显著 

(Chen et al., 2016; Lin et al., 2011)。但是，有关增温和降水变化对高寒草地生态系

统呼吸综合影响研究并不多见。增温促进了蒸发，降低土壤含水量，加剧了干旱

半干旱地区的水分亏缺。因此，我们推测，气候变暖导致的水分亏缺，可能会限

制植物生长和微生物活性，从而会降低生态系统呼吸。另外，降水是半干旱地区

的主要限制因子。我们推测，降水增加会促进生态系统呼吸，且增加的降水可以

部分抵消温度升高对生态系统呼吸的负面效果。 

    为了验证我们的假设，我们在西藏纳木错站高寒草原化草甸开展了 3 年的红

外增温+自动增雨的实验（2012-2014）。在 2013 和 2014 年的生长季，我们测定

了生态系统呼吸的日动态和季节变化、地上生物量、土壤有机碳及相关的气候和

土壤因子。 

4.2 材料和方法 

4.2.1 研究区域概况 

研究地点位于中国科学院纳木错多圈层综合观测研究站 （30°46′ N, 90°59′ 

E，海拔 4730 m），简称纳木错站。纳木错站在青藏高原腹地的当雄县纳木错湖

边，念青唐古拉山北坡，气候类型属典型的半干旱高原季风气候区：夏半年湿润

多雨，冬半年干旱少雨。2006 到 2008 年间，年均温-0.6 oC,月均温二月最低,为

-10 oC，七月最高,为 9.2 oC；年均降水量为 414.6 mm(2005-2009 年数据)，其中

92.7 %以上降水发生在 6-10 月。纳木错平台的植被类型为高寒草原化草甸，群

落总盖度在 15 % - 30 %之间，高度一般不超过 10cm。群落优势物种为大花嵩草

（Kobresia macrantha）和紫花针茅（Stipa purpurea），主要伴生种为：垫状点地

梅（Androsace tapete）、藏西风毛菊（Saussurea stoliczkai）、钉柱委陵菜（Potentilla 
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saundersiana）、弱小火绒草（Leontopodium pusillum）和冰川棘豆（Oxytropics 

glacialis）等(Liu et al., 2013；刘永稳，2014)。土壤为高寒草原土。 

4.2.2 试验设计 

试验采用完全随机分组设计，共有 2 个温度梯度（不增温，增温）和 3 个水

分梯度（不增水、增水 15 % 和增水 30 %）交互的试验，因此本研究共有 6 个

试验处理，分别为对照（CK）、增温+不增水（TP0）、增温+增水 15 % (TP15)、

增温+增水 30 % (TP30)、不增温+增水 15 % (P15) 和不增温+增水 30 % (P30)。

每个处理有 4 个重复，总共有 24 个样地。每个样地的面积为 7.5 m2 (3.4 m×2.2 m)，

且每个相邻样地之间有一条间隔 2 m 的过渡带（图 4.1 和图 4.2）。 

增温采用一种红外线辐射器自动化控制装置来实现（张更新，2012）。该系

统包括控温模块、温度传感器、温度显示器和红外灯管。红外灯管安置于每个增

温小区的植被上方 1.5m 处，为了保证温度均匀增加，每个增温小区各安置了两

个灯管，红外灯管由控温模块来控制。在 2013 和 2014 年的生长季（5-9 月）控

制每个增温小区的地表温度较对照小区温度均匀增加 2.0 ℃。 

增水装置选用一种自动模拟大气降水增加的装置来实现（赵景学和罗天祥，

2014）。该装置由雨水采集器和滴水网管组成。雨水采集器呈“漏斗”型，上口

面积为增水区域的 15 % 或 30 %。2012 年 9 月，我们在每个增水小区附近，将

雨水收集器安置于地表 1.5m 以上，且远离增水小区约 2 m 距离，以避免增水装

置对小区的干扰。每当降水发生时，雨水采集器收集降水，并同步将采集到的降

水通过由带孔的 PVC 导管组成的滴水网管均匀滴到相应的增水样地里面。 

为了测定每个样地内的温度和水分状况，我们在每个处理样地分别设置了

HOBO 土壤温度和水分记录仪器，可获取土壤温度和水分（地表以下 10 cm），

每间隔 1h记录一次数据。 
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图 4.1 纳木错平台增温和增水试验样地景观图 

Fig 4.1 Landscape of study site and the picture of warming and increased precipitation devices 

 

 

 

图 4.2增温和降水变化试验设计示意图 

Fig 4.2 Experimental design of warming and increased precipitation 
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图 4.3 生长季平均气温和降水量（a-b），CK 和 TP0 样地的平均土壤温度和水分（c-d），P15

和 TP15 样地的平均土壤温度和水分（e-f），P30 和 TP30 样地的平均土壤温度和水分（g-h）。 

Fig 4.3 Seasonal variations in (a-b) daily mean air temperature and precipitation, (c-d) daily mean 

soil temperature and moisture under CK and TP0 treatment, (e-f) daily mean soil temperature and 

moisture under P15 and TP15 treatment, (g-h) daily mean soil temperature and moisture under 

P30 and TP30 treatment. 
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4.2.3 生态系统呼吸的测定 

在 2013 年，生长季开始前，我们在每个处理的样方内，仔细地将直径约为

20 cm、高约 5 cm 的 PVC 材质土壤环安装在土壤中。为避免干扰，我们将安装

的土壤环作为永久呼吸测定的底座。分别在 2013 6-9 月和 2014 年的 7-9 月，我

们选择在晴天的时候测定生态系统呼吸的日动态（8:00-18:00），每次测定间隔 2

小时，在 2013 年，每月测定一次，而在 2014 年，每月测定两次。生态系统呼吸

的测定采用 LI-COR 8100 土壤 CO2 自动观测系统。为了比较不同处理之间的土

壤温度和水分，我们通过连接在 LI-COR 8100 上的土壤温度探头(Type E, 

OMEGA Engineering, Inc., Stamford, CT, USA)和水分传感器  (Type ML2x, 

Delta-T Devices Ltd, Burwell, Cambridge, United Kingdom)，在每次测定呼吸的同

时，记录下土壤 5 cm 的温度和水分数据。 

4.2.4 地上生物量和土壤有机碳的测定 

由于固定样方内的植被不能破坏，我们选择选择非破坏性的生物量体积估算

方程来计算每个样地各处理样方内的地上生物量。首先，我们在每样地的核心区

域，设置了 100 cm × 100 cm 的样方，然后将样方划分为 100 个 10 cm × 10 cm 的

小格子。在 2013 和 2014 年的 8 月中旬，在生长季的高峰期，我们测定每个格子

出现的物种及其高度和盖度。生物量的估算，我们采用了之前的研究中所获得的，

依据物种高度、盖度和地上生物量数据建立的生物体积与地上生物量的关系方程 

(Wang et al., 2013；王忠，2011)。生物量的估算是对每一个样方内的物种分别进

行的。 

同时，我们在每个样方，用土钻采集表层（10 cm）土壤样品，在每个样方

的四角和中心点钻取 5 钻，混合后作为土壤样品。将土壤样品风干后，过筛测定

土壤有机碳 (Nelson and Sommers 1982)。 

4.2.5数据分析方法 

采用配对 T 检验分析地上生物量（AGB）、土壤有机碳（SOC）、生态系统

呼吸速率（Re）及其温度敏感性（Q10）在对照样地和增温、增水样地之间的差

异。采用单因素 ANOVA 多重比较分析各处理样地间 AGB、SOC、Re 和 Q10 的
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差异。同时，采用三因素方差分析，分析年份，增温，降水增加和它们三者之间

的交互作用，对 AGB、SOC、Re 和 Q10 的影响。 

采用指数回归分析生态系统呼吸与土壤温度的关系： 

Re = αebTs 

式中，Re 代表生态系统呼吸，Ts 代表土壤温度，α，b 为回归系数。 

则，生长季生态系统呼吸（Q10）的温度敏感性的计算公式为： 

Q10 = e10b 

所有的统计分析均采用 SPSS 18.0（SPSS Inc., Chicago, Illinois, USA）进行，

作图软件使用 Origin 8（OriginLab Corporation, Northampton, MA, USA）。 

4.3 结果 

4.3.1 土壤温度和水分 

模拟增温显著增加了土壤温度，同时显著减少了土壤水分。增水后，土壤水

分明显增加，而土壤温度也有降低的趋势。按照增温与否而言，在不增温的处理

中，CK、P15 和 P30 样地中，试验 2 年生长季（6-9 月）平均土壤温度分别为：

13.19 oC、12.55 oC 和 12.65 oC。而在增温处理中，TP0、TP15 和 TP30 样地中，

土壤温度分别为：14.68 oC、13.94 oC 和 14.64 oC。同样的，按照增温与否而言，

在不增温的处理中，CK、P15 和 P30 样地中，试验 2 年生长季（6-9 月）平均土

壤体积含水量分别为：13.93 %、17.70 %和 18.93 %。而在增温处理中，TP0、TP15

和 TP30 样地中，土壤含水量分别为：10.46 %、14.06 %和 14.95 %（图 4.3）。 

对应的，我们在观测期间利用土壤和水分传感器，测定的各处理样地之间与

呼吸同步测定的土壤温度和水分也呈现与 HOBO 气象站同样的趋势。增温后，

土壤温度显著增加，土壤水分下降；增水后，土壤水分显著增加（表 4.1）。 
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表4.1 使用与Li-8100链接的土壤温度和水分传感器测定的观测期间土壤温度和水分在2013

和 2014 年各自的平均值。 

Table 4.1 variation of seasonal mean soil temperature and moisture under each temperature and 

precipitation treatment during the growing season of 2013 and 2014. 

 

Treatments Ts (
oC) Ms (%) 

2013 2014 2013 2014 

CK 14.90 (0.71) 16.14 (0.16) 19.12 (1.15) 15.88 (0.20) 

TP0 17.81 (0.80) 19.00 (0.50) 15.78 (1.39) 10.89 (0.68) 

P15 14.40 (0.56) 15.65 (0.10) 20.13 (0.79) 17.59 (0.68) 

TP15 15.59 (0.54) 16.80 (0.71) 17.64 (1.57) 15.31 (0.67) 

P30 14.34 (0.73) 15.15 (0.18) 21.26 (1.71) 18.42 (0.16) 

TP30 15.73 (0.84) 16.96 (0.59) 17.75 (0.91) 14.84 (0.44) 

 

4.3.3 地上生物量和土壤有机碳 

2013 和 2014 年，各温度和水分组合处理间，地上生物量均无显著差异（图

4.3a-b）。在对照的处理中，CK、P15、P30、TP0、TP15 和 TP30 样地中，实验 2

年生长季（6-9 月）平均地上生物量分别为：118.95 m2 kg-1、135.76 m2 kg-1、138.37 

m2 kg-1、97.52 m2 kg-1、98.57 m2 kg-1 和 122.13 m2 kg-1。然而，将温度处理单独分

析，不同水分处理下，比较升温和对照处理之间的地上生物量，升温后地上生物

量有下降的趋势（表 4.2）。方差分析也表明，升温对地上生物量有显著负作用。

然而，降水及其与增温的交互作用，对地上生物量并无显著影响（表 4.3）。 

各处理之间，土壤表层有机碳含量的差异也不显著（图 4.3c-d）。在不增温

的 CK、P15 和 P30 处理样地中，实验 2 年生长季（6-9 月）平均表层土壤有机

碳分别为：28.14 g kg-1、30.51 g kg-1 和 26.83 g kg-1。而在升温处理的样地中，TP0、

TP15和TP30样地中，土壤有机碳分别为：29.30 g kg-1、28.68 g kg-1和 28.81 g kg-1。

同时，配对 T 检验和方差分析表明，升温、增水以及升温和增水的交互作用对

土壤有机碳也无显著影响（表 4.2 和表 4.3）。 
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图 4.3 原位模拟温度和降水增加对观测期间（2013 和 2014 年）生长季 (a-b) 最大地上生物

量（AGB），（c-d）土壤有机碳（SOC）和（e-f）生态系统呼吸（Re）的影响。处理间不同

字母表示差异显著；p<0.05. 

Fig 4.3 Effect of the experimental treatments on (a-b) aboveground biomass (AGB), (c-d) soil 

organic carbon (SOC) and (e-f) ecosystem respiration (Re) in 2013 and 2014. Different letters 

indicate significant difference between treatment. P<0.05. 
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4.3.2 生态系统呼吸 

在2013和2014年，各处理样地内的生态系统呼吸速率具有相同的季节动态，

呼吸速率在 7 月最高（图 4.3）。对于 CK、P15、P30 TP0、TP15 和 TP30 等水热

组合，2013 年生长季平均生态系统呼吸速率分别为 2.85 μmol m−2 s−1、3.25 μmol 

m−2 s−1、3.73 μmol m−2 s−1、2.54 μmol m−2 s−1、2.89 μmol m−2 s−1 和 3.00 μmol m−2 

s−1；2014 年生长季平均生态系统呼吸速率分别为 2.5 μmol m−2 s−1、2.77 μmol m−2 

s−1 、3.84 μmol m−2 s−1、2.09 μmol m−2 s−1、2.47 μmol m−2 s−1 和 2.61 μmol m−2 s−1。 

与 CK 处理相比，P30 处理后生态系统呼吸速率显著增加，而其他处理中生态系

统呼吸速率与 CK 差异并不显著。配对 T 检验结果表明，在不同降水背景下，模

拟增温显著降低了生态系统呼吸（表 4.2）。方差分析表明，增温和增水对生态系

统呼吸速率具有显著影响，而二者的交互作用对其影响不显著（表 4.3）。 

    土壤温度和水分均能很好地解释各温度和水分组合处理中生态系统呼吸速

率的日动态（表 4.4）。进一步分析表明，生长季生态系统呼吸与观测期间的土壤

温度呈负相关（图 4.5a），而与土壤含水量和地上生物量呈正相关（图 4.5b-c）。

生态系统呼吸与土壤有机碳二者无明显的线性关系（图 4.5d）。 
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图 4.4 2013 和 2014 生长季观测期间生态系统呼吸动态：（a）CK 和 TP0 处理，（b）P15 和

TP15 处理，（c）P30 和 TP30 处理。 

Fig 4.4 Seasonal variations in ecosystem respiration (Re) (a) under CK and TP0 treatment, (b) 

under P15 and TP15 treatment, (c) under P30 and TP30 treatment. 
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表 4.2 配对-t 检验比较升温处理（W）和不增温处理（NW）间，地上生物量（AGB），土

壤有机碳（SOC），生态系统呼吸速率（Re）和生态系统呼吸的温度敏感性（Q10）的差异。 

Table 4.2Results of Paired-Samples test for the difference of AGB, SOC, growing season mean Re 

and Q10 between Warming and Un-warming treatments. 

Mode Treatment Mean t p 

AGB NW 131.03 2.324 0.029 

 W 106.07   

SOC NW 28.49 -0.454 0.654 

 W 28.93   

Re NW 3.15 4.157 <0.001 

 W 2.60   

Q10 NW 1.85 2.460 0.022 

 W 1.71   

 

表 4.3 多因素方差分析年份 (Y)，升温（W），增水（P）等 3 个因素及三者的交互作用对地

上生物量（AGB），土壤有机碳 (SOC)，生态系统呼吸 (Re) 和生态系统呼吸的温度敏感性

(Q10) 的影响。*，**和***分别表示 p < 0.05， p < 0.01 和 p<0.001。 

Table 4.3 Results of three-way ANOVAs for the effects of year (Y), warming (W), and their 

interactions on aboveground biomass (AGB), soil organic carbon (SOC), and the growing season 

mean ecosystem respiration (Re) and the sensitivity of Re (Q10) in the growing season of 2013 and 

2014. *, ** and *** correlation is significant at the p<0.05, 0.01 and 0.001 levels, respectively 

Mode AGB SOC Re Q10 

Y 1.317 0.294 5.198* 94.577*** 

W 5.404* 0.200 14.534** 7.676** 

P 1.418 1.096 10.182*** 8.956*** 

Y×W 0.064 0.762 0.388 2.476 

Y×P 0.031 0.058 0.432 0.588 

W×P 0.344 1.393 2.153 1.737 

Y×W×P 0.006 0.036 0.325 0.808 
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图 4.5.观测期间（2013 年和 2014 年生长季）土壤温度（Ts）、土壤水分（Ms）、地上生物量

（AGB），土壤有机碳（SOC）与生态系统呼吸（Re）的关系。 

Fig 4.5 The relationship of soil temperature (Ts), soil moisture (Ms), above-ground biomass (AGB), 

soil organic carbon (SOC) and ecosystem respiration (Re).  
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表 4.4 各温度降水处理样方生态系统呼吸与土壤温度和水分的回归关系（Re = αebTs; Re = αMs 

+ b）。其中，R2为解释度，* P < 0.05; ** P < 0.01; *** P < 0.001.  

Table 3.2 Regression models (Re = αebTs; Re = αMs + b) for relationships of seasonal ecosystem 

respiration (Re) to soil temperature (Ts) and soil moisture (Ms) at different treatmets during 

2013-2014. Parameters α and b are constant coefficients. R2 and P are for the determination 

coefficient and statistical significance, respectively. NS, no significant difference; * P < 0.05; ** P 

< 0.01; *** P < 0.001. Values in parentheses indicated SE of mean. 

 

Model Treatment α b R2 P 

Re = αebTs      

 CK 1.023 0.047 0.168 *** 

 P15 0.907 0.065 0.289 *** 

 P30 1.322 0.063 0.507 *** 

 P0 0.983 0.03 0.073 *** 

 P15 1.000 0.051 0.229 *** 

 P30 0.881 0.061 0.355 *** 

Re = αMs + b      

 CK 0.799 0.107 0.215 *** 

 P15 1.301 0.090 0.120 *** 

 P30 2.869 0.047 0.045 ** 

 P0 0.989 0.100 0.203 *** 

 P15 1.520 0.069 0.154 *** 

 P30 1.654 0.070 0.103 *** 

 

4.3.4生态系统呼吸的温度敏感性 

在 CK、P15 和 P30 样地中，实验 2 年生长季（6-9 月）Q10 平均值分别为：

1.64、1.98 和 1.91。而在增温处理，TP0、TP15 和 TP30 样地中，Q10 分别为：1.49、

1.74 和 1.89（图 4.6a-b）。然而，配对 T 检验比较增温和不增温处理之间的 Q10，
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增温后，Q10 有下降的趋势（表 4.2）。对于升温和对照温度处理，增水后 Q10 较

不增水处理均有增加的趋势。方差分析也表明，增温和增水对 Q10 有显著作用。

然而，降水及其与增温的交互作用，对 Q10 并无显著影响（表 4.3）。 

进一步分析表明，Q10与观测期间的土壤温度呈负相关（图 4.7a），而与土壤

含水量和地上生物量呈正相关（图 4.7b-c）。生态系统呼吸温度敏感性与土壤有

机碳无明显的线性关系（图 4.7d）。 

 

 

图 4.6 原位模拟不同温度和降水组合对生态系统呼吸的温度敏感性（Q10）的影响：（a）2013

年各处理间 Q10和（b）2014 年观测期间各处理间 Q10。不同字母表示差异显著，p<0.05. 

Fig 4.6 Effect of the experimental treatments on the sensitivity of ecosystem respiration (Q10) in 

the year of (a) 2013 and (b) 2014. Different letters indicate significant difference between 

treatment. P<0.05. 
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图 4.7 观测期间（2013 年和 2014 年生长季）土壤温度（Ts）、土壤水分（Ms）、地上生物量

（AGB），土壤有机碳（SOC）与生态系统呼吸的温度敏感性（Q10）之间的关系 

Fig 4.7 The relationship of soil temperature (Ts), soil moisture (Ms), above-ground biomass (AGB), 

soil organic carbon (SOC) and the sensitivity of ecosystem respiration (Q10) 
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4.4 讨论 

4.4.1增温对生态系统呼吸的影响 

我们在高寒草原的研究发现，增温后高寒草原的生态系统呼吸趋于降低，这

与一个临近的高寒草地样地的研究结果一致(Fu et al., 2013)。同时，在其他半干

旱草原也发现增温降低生态系统呼吸的现象。然而，许多研究表明，增温会增加

草地生态系统呼吸(Lu et al., 2013; Rustad et al., 2001b; Wu et al., 2011)。在一些高

寒草地，发现增温促进生态系统呼吸或者对其影响不显著。我们认为，在草地生

态系统，增温对生态系统呼吸的影响很大程度上依赖于温度和水分之间的相互作

用(Flanagan and Johnson, 2005)，从而导致增温对呼吸的作用在个别研究中的不一

致性。土壤温度被认为是高寒草地生态系统呼吸的主要控制因子。我们研究的高

寒草原样地位于半干旱地区，水分是限制植物和微生物活动的主要因子 (Liu et 

al., 2009)。与以往的研究结果一致，我们的研究表明，土壤温度是控制生态系统

呼吸日变化的主要因子，而土壤水分对其的影响相对较弱。然而，生态系统呼吸

的季节变化，很大程度上受土壤水分的影响。 

一般来说，增温后土壤温度升高，土壤水分相对下降，加剧了土壤水分的匮

乏，这可能抑制了植物生长(De Boeck et al., 2007; De Boeck et al., 2008)。本研究

还发现，增温后地上生物量有降低的趋势，这可能直接导致了植物自养呼吸的降

低。地上生物量的下降，也会直接影响草地凋落物输入土壤的质量和数量，影响

呼吸底物(Saleska et al.,2002; Weltzin et a.,2003)。同时，也有研究认为植物生长受

限，光合产物下降，呼吸底物及其供给能力下降，也可能是呼吸下降的原因。土

壤温度和水分也是影响微生物活动的两个主要因子。在水分不受限制的环境，通

常温度升高会促进微生物繁殖生长和代谢活动，增加土壤微生物活性，提高土壤

有机质的分解速率。然而，在干旱环境中，温度升高导致的干旱胁迫，可能会破

坏微生物的基本特征和化学反应酶的活性，抑制微生物活动，从而降低了微生物

呼吸。临近的样地已有研究也发现，高寒草地模拟增温显著降低了土壤微生物量

（Fu et al., 2012）。然而，部分研究表明，增温导致的呼吸下降，也是一种微生

物或植物对温度升高的“适应”机制(Atkin and Tjoelker, 2003; Bradford et al., 2008; 

Tucker et al., 2013)。另外，增温后土壤碳库中易分解碳的消耗，也可以解释增温

后生态系统呼吸下降。然而，本研究中增温后土壤表层有机碳含量的差异并不显
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著。有关增温导致土壤碳组分的变化，从而是否是生态系统呼吸下降的原因，我

们还需进一步研究。 

4.4.2 增水对生态系统呼吸的影响 

我们的研究发现，降水增加处理后，生态系统呼吸相对对照样地有增加的趋

势。在我们的研究样地，土壤水分较土壤温度更多地解释生长季生态系统呼吸的

变化，表明土壤含水量是控制高寒草原生态系统呼吸季节变化的主要因子。同时，

土壤水分是控制高寒草原植被生长的主要控制因子。地上生物量对高寒草地生态

系统呼吸的主要表征，与生态系统呼吸显著相关。降水增加对植物生长的影响会

直接导致植物自养呼吸的变化。本研究中各降水处理之间，地上生物量差异并不

显著。然而，有研究表明，降水增加导致的土壤水分的改善，能够刺激半干旱区

植物根系生长，促进根系活动，直接增加了根系呼吸(Wu et al., 2011a)。同时，

降水增加促进根系生长和增加地下碳分配，增加了微生物呼吸的底物供给。 

在半干旱地区，降水增加导致的土壤水分有效性的提高，也会促进微生物活

动，导致土壤碳分解速率加快和土壤养分的增加。有研究发现，土壤水分增加后，

易分解的土壤有机碳在土壤碳库中的比例明显上升。然而，在我们的研究样地，

各降水处理之间，土壤有机碳的含量差异并不显著。干旱生态系统呼吸敏感性较

低也可能是由于水分限制了底物扩散引起的(Reichstein et al. 2002)。 

4.4.3 生态系统呼吸的温度敏感性 

温度对生态系统呼吸的作用，普遍用 Q10 来表征。Q10 也是表征生态系统温

度敏感性的重要参数。我们观测的 Q10 值介于以往高寒草地研究结果的范围之间

（Lin et al., 2011; Peng et al., 2009; Zheng et al., 2009）。许多研究表明，Q10 值很大

程度上依赖与土壤温度和水分，且生态系统呼吸的 Q10 随着温度增加而降低，却

随着土壤水分的增加而增加（Atkin and Tjoelker, 2003; Gaumont-Guay et al., 2006; 

Xu and Qi, 2001）。 

我们发现增温后，生态系统呼吸的 Q10 有降低的趋势。然而，在高寒草地，

增温后生态系统呼吸的 Q10 也有增加和不变的报道。增温导致的 Q10 降低可能是

其他环境因子调控的结果，尤其是土壤水分。首先，增温导致的干旱也会抑制植
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被生长，降低生物量，直接降低了自养呼吸和 Q10 (Carbone et al., 2008; Yan et al., 

2010)。此外，增温导致的土壤水分缺失可能对植物根系及土壤微生物产生水分

胁迫，从而抑制了呼吸，导致 Q10 降低。另外，Q10 的降低可能与植物和微生物

呼吸对增温的适应有关，也可能是因为土壤碳库中可分解碳含量的减少。相反的，

降水增加后，Q10 有增加的趋势。这可能是降水增加导致的土壤水分的改善，刺

激植物生长，增加地下碳分配，直接和间接增加了生态系统呼吸(Wu et al., 

2011a)。同时，降水增加，也可能增加了微生物呼吸及其底物供给。 

4.5 小结 

原位模拟增温显著增加高寒草原土壤温度，同时显著减少了土壤水分。相反

的，增水后，土壤水分明显增加，而土壤温度也有降低的趋势。比较升温和不升

温处理之间的地上生物量，升温后地上生物量有下降的趋势。降水增加和温度升

高，均对高寒草原土壤表层有机碳含量影响不显著。降水增加和温度升高二者的

交互作用对地上生物量和土壤有机碳无明显影响。降水增加对高寒草原化草甸生

态系统呼吸有显著的促进作用。然而，与各自的对照样方相比，增温后，各降水

处理样方内的生态系统呼吸略有下降。降水增加和温度升高二者的交互作用对生

态系统呼吸的影响不显著。对于升温和对照温度处理，增水后 Q10 较不增水处理

均有增加的趋势。然而，比较增温和对照处理之间的 Q10，增温后，Q10 有下降

的趋势。方差分析也表明，增温对 Q10 有显著作用。然而，降水及其与增温的交

互作用，对 Q10 并无显著影响。 
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第五章 结论与展望 

5.1 主要结论与创新点 

5.11主要结论 

沿海拔梯度（4400-5100 m）7 年围栏禁牧实验结果表明：围栏禁牧后地上

生物量、地下生物量和生态系统呼吸速率均呈增加趋势。而围栏内、外土壤有机

碳的差异不显著。围栏后生物量增量随海拔的升高而降低，与呼吸的变化量显著

正相关。Q10 随着海拔的增加而增加，且围栏后 Q10 有显著降低的趋势。我们的

研究结果表明，生物量的变化量可作为指示生态系统呼吸时空变化的综合指标。

围栏禁牧是可作为降低高寒草地生态系统呼吸温度敏感性的一种适应管理选项。  

与各海拔样点的对照样地相比较，草皮向上移植（降温），无论降水增加或

无显著变化，地上生物量和生态系统呼吸均有降低的趋势。然而，草皮向下移植

（升温），地上生物量和生态系统呼吸的变化受降水影响。温度增加且降水减少，

生态系统呼吸有降低的趋势；增温而降水不变，生态系统呼吸变化不显著。将各

处理样地的数据整合分析，发现生态系统呼吸与地上生物量显著正相关。进一步

分析发现，由于温度变化所引起的生物量变化量和呼吸变化量也显著正相关。温

度变化对 Q10 的影响也与降水变化有关。移植模拟降温后，降水增加，Q10 增加；

移植模拟增温后，降水减少，Q10 降低；移植增温和降温，降水变化不显著，Q10

的变化也不显著。 

原位模拟增温显著增加高寒草原土壤温度，同时显著减少了土壤水分。相反

的，增水后，土壤水分明显增加，而土壤温度也有降低的趋势。整合比较增温和

不增温处理之间的地上生物量、土壤有机碳、生态系统呼吸及其温度敏感性，发

现升温后地上生物量、生态系统呼吸速率和 Q10 有下降的趋势。降水增加后，生

物量、生态系统呼吸速率和 Q10 有增加的趋势。降水增加和温度升高，均对高寒

草原土壤表层有机碳含量影响不显著。降水增加和温度升高二者的交互作用对地

上生物量、生态系统呼吸速率和 Q10 地上生物量、生态系统呼吸速率和 Q10 均无

显著影响。 
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5.12创新点 

（1）基于沿海拔梯度的长期围栏禁牧实验，发现长期围栏禁牧可降低高寒草地

生态系统呼吸的温度敏感性(Q10)，生物量的变化能很好地指示生态系统呼吸的空

间变异。 

（2）海拔间双向移植实验和原位增温+增水控制实验均表明，温度升高导致 Q10

下降，而降水增加导致 Q10 增加，降水变化对 Q10 具有重要调控作用。 

5.2 问题与展望 

（1）本研究的控制实验时间较短（2 年）。已有大量研究表明，生态系统对短期

和长期模拟气候变化的响应可能不同。生态系统对气候变化具有适应性，我们需

要开展长期的模拟气候变化对高寒草地影响的控制实验。 

（2）本研究只测定了生态系统呼吸，并没有对呼吸其他组份进行分类研究。由

于生态系统呼吸的不同组分对气候变化的响应不同，只研究总体的生态系统呼

吸，不利于我们深刻理解高寒生态系统对未来气候变化的响应。 

（3）本文中对土壤碳的研究比较薄弱，仅是从土壤有机碳含量变化角度出发。

然而，土壤中微生物碳、可溶性有机碳的周转速率可能更快，对温度和降水的反

应更敏感。今后，还需进一步开展土壤易分解碳的研究。 

（4）由于条件限制，我们对生态系统呼吸的测定频率偏低，这也不利于我们与

其他研究获得的结果进行比较分析。因此，在今后的工作中我们需要加强自动观

测仪器监测生态系统呼吸的日动态和季节变化。 
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