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摘要：青藏高原是全球变化研究的热点地区之一，而高寒草地碳过程研究一直都是全球变化研究中的重要课题。简要综述了

近年来青藏高原高寒草地的重要碳过程-植物光合与土壤呼吸的研究进展和不足，并展望未来的研究热点。主要包括高寒草

地植物叶片光合生理特征及其对强太阳辐射、低 CO2 分压、低温等高寒生境特征的适应，植物群落光合生理特征，植物生

产力与植被碳库状况；高寒草地土壤呼吸日变化与季节变化特征及其影响因子分析，土壤有机碳（SOC）储量及其周转研究

等。目前高寒草地的植物光合生理研究多基于叶片水平，群落和生态系统水平研究较少；已有的土壤呼吸研究多为对总土壤

呼吸的研究，而将总呼吸区分为根呼吸、根际微生物呼吸、植物凋落物的微生物呼吸、有根区的土壤有机质分解以及无根区

的土壤有机质分解等仍然是目前的研究难点。并且目前高寒草地植物光合与土壤呼吸研究缺乏学科交叉，多为相互独立、单

一的植物生理学、生态学或土壤学研究，因此有关植物光合与土壤呼吸的整合性研究将是未来该区域碳循环研究的一个新方

向。有关这一独特地域单元碳过程整合研究的大量开展，必将进一步提高人们对青藏高原区域碳循环机理的认知水平。 
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近来的研究表明：工业革命以来的人类活动引
起的温室气体（CO2，CH4，N2O 等）向大气中的
持续排放[1-4]，已经导致过去 100 年间全球平均气温
上升了 0.6 ℃左右[5-6]，到 21 世纪末还将升高 2 ℃~6 
℃左右[5]。人为因素引起的温室效应约占全球总温
室效应的 70%以上，而其中 CO2 的贡献又居首位[7]。
因此与温室气体排放密切相关的碳循环研究正成
为国际地圈生物圈计划、世界气候研究计划以及全
球碳计划等重大科学计划的主题[5-7]，成为生态学家
与土壤学家共同关注的研究热点。 

平均海拔在 4 000 m 以上的青藏高原约占全国
面积的 26.8%[8-9]。它是目前全球唯一仍在活动的大
陆碰撞区[10-11]。其上垂直分布的植被带几乎浓缩了
北半球从热带到寒带的各种地带性植被。这种植被
带比较狭窄，对环境变化极敏感，在温湿度方面的
微小变化都可能导致植被地带性以及生态系统结
构与功能的巨大变化[12-13]。青藏高原这种独特的地
理环境为各种自然科学研究的开展提供了天然的
“实验室”，尤其是近来成为热点的陆地碳循环研究。
总体而言，陆地碳循环研究主要包括植物光合固碳
与土壤呼吸释碳这两个重要的生态学过程[14]。CO2

通过植物光合的固碳作用从大气进入到生态系统，
再通过土壤呼吸的释碳作用进入大气而退出生态
系统。这两者自始至终都伴随着碳的输入和输出，
因此有关植物光合与土壤呼吸的研究可以说是目

前陆地碳循环研究中最具体和重要的研究内容[14]。
随着研究手段的不断进步，近年来在青藏高原分布
面积较大的高寒草地中已经开展了大量这方面的
研究工作，这有力的推进了人们对青藏高原高寒生
态系统碳循环机理的认知水平。 

据统计，青藏高原高寒草地主要有高寒草甸和
高寒草原这两种类型[14-15]。其面积为 1.6×108 hm2，
约占全国草地面积的 40％左右，及全国陆地面积的
16.9％以上[14-15]。它不仅在亚欧大陆具有一定的区
域代表性，而且在世界高寒地区也极具代表性[17]。
低温、高海拔、强辐射和低气压的地理气候环境，
造就了该地区高寒植物在形态解剖和生理功能等
方面具有某些特殊的适应方式[18-21]，它们是经过长
期低温适应和进化形成的特殊种群，是高寒草地中
最为重要的初级生产者。下面将简要综述近年来青
藏高原高寒草地植物光合与土壤呼吸相关的研究
进展，总结研究不足，展望研究未来。 
1  研究进展 
1.1  与植物光合相关的研究 

受研究手段的限制，传统的植物光合生理研究
大都存在于植物的叶片水平，属于较为微观的机理
研究[22-23]，揭示的是叶片尺度植物个体的光合生理
特征。叶片尺度是一个可控制的理想的试验尺度，
也是植物光合作用发生的最基本尺度[18]。所以近年
来，植物叶片的净光合作用[24-28]一直是植物生理生
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态学家研究的重点。光强、CO2 浓度、温度和水分
等环境因子对植物叶片光合的影响研究多基于这
一尺度，从而为光合生理生态模型的构建提供实验
基础[29-31]。 

本部分主要包括：光合作用机理、高寒植物叶
片光合及其影响因子、高寒植物群落光合及高寒植
物生产力与植被碳库等研究内容。微观尺度植物光
合作用机理[22-23, 32-34]的理论研究工作已经相当成熟

（本文不加赘述），为今后较宏观尺度植物光合固碳
研究提供了必要的理论支持。 
1.1.1  高寒植物叶片光合及其对高寒环境的适应 

除了受物种差异的直接影响之外，植物光合还
受到各种环境因子的间接影响。经过长期的演化适
应，高寒植物已经对青藏高原强太阳辐射、低 CO2

分压、低温以及土壤水分胁迫等环境因素产生了相
应的适应性变化，在植物的光合生理方面也形成了
一定的适应机制[35]。光合作用日进程午休现象的出
现[36-37]以及光呼吸强度较高[38]等特点也是高寒植
物对其生境的一种积极适应。 
1.1.1.1  高寒植物光合及其对强太阳辐射的适应 

经过对高寒地区强太阳辐射的长期适应，高寒
植物叶片多具阳生叶的结构特点[35]。譬如叶片栅栏
组织发达；细胞内叶绿体较小、数量较多，使得光
合膜面积增加而更有利于更多光合产物的合成等
特点 [35]。青藏高原不同海拔的矮嵩草（Kobresia 
humilis）[39-40]和珠芽蓼(Polygonum viviparum L.) [41]

的研究表明，叶绿素含量与海拔呈负相关[39-41]，类
胡萝卜素与类黄酮含量与海拔呈正相关[39,42]。较低
的叶绿素含量能减少对可见光的吸收[43]，较高的类
胡萝卜素和类黄酮含量则有利于植物对强 UV-B 辐
射的吸收[42]，这正是植物对高海拔强太阳辐射的积
极适应。高海拔矮嵩草较低海拔同种植物净光合速
率偏高, 光合作用时间偏长, 光合最适温度偏低, 
光饱和点和光补偿点偏高[35,42,44]，这表明矮嵩草已
形成了强光低温型的光合响应特征。 

近30 a来大气臭氧层的不断破坏，导致到达地
球表面的UV-B辐射不断增强[45-46]。因此有关UV-B
辐射增强对植物生长的影响研究就成为植物光合
生理研究的一个重要内容[45-48]。这种影响主要分
为：破坏性影响和光形态建成影响[44]。破坏性影响
指的是对植物光合作用器官的破坏及其相关酶形
成的破坏或抑制；光形态建成影响指的是对植物叶
片厚度、叶片角度和冠层结构等光形态建成方面的
影响[49-50]，而目前对光形态建成的影响研究还较
少。研究表明[51]自然条件下长期增强的UV-B辐射，
对青藏高原矮嵩草、垂穗披碱草(Elymus nutans)和
钉柱委陵菜(Potentilla saundersiana)的净光合速率

并没有显著影响；植物体内谷胱甘肽含量与过氧化
酶活性的显著增高，减轻了氧化胁迫对光合器官的
损伤，这说明UV-B辐射增强条件下植物的抗逆境能
力不但没有降低反而有所提高。同区域的研究[47]

也表明随UV-B辐射的增强，高寒植物美丽风毛菊
(Saussurea superba)和麻花艽(Gentiana straminea)的
叶片光合速率并没有降低，较厚的叶片降低了UV-B
辐射对光合器官的损坏[47]。这些结果揭示了植物体
内保护性色素的积累和抗氧化系统的内部协同作
用可能是高寒植物光合在UV-B辐射增强条件下仍
能够顺利进行的重要原因[47]。但也有研究[44,47]表明
UV-B辐射增强会造成植物光合作用降低、蛋白质合
成受阻、叶绿体功能受损、DNA损伤以及膜脂过氧
化等不利反应。 
1.1.1.2  高寒植物光合及其对低 CO2 分压的适应 

较低的 CO2分压通常被认为是限制植物光合作
用的主要因素[35]。然而 CO2 扩散速率会随海拔的升
高不断增加，从而弥补了低 CO2 分压的缺陷[53]。叶
片气孔导度随海拔升高不断增大，有利于光合作用
的气体交换[54-56]。高寒植物在适应青藏高原较低
CO2 分压大气特征的进程中，其组织解剖结构也发
生了相应的适应性变化。单位叶面积气孔数目增多
[54]，发达的通气组织和营养贮存组织[54]等，这些结
构均有利于高寒植物光合作用在低 CO2分压条件下
对 CO2 的有效捕获。高寒植物适应低 CO2 分压的另
一个特点是其光合作用的 CO2 补偿点较低[35]。据报
道高海拔植物具有较高的潜在光合能力[39]。在饱和
光强或饱和 CO2 浓度条件下，高海拔植物的光合能
力明显高于低海拔的同种植物[39]，而在低光强或自
然条件下，高海拔植物的光合效率并不高[57]。低气
压被认为是导致高寒植物光合效率低下的主要原
因[42]。但也有学者发现矮嵩草的 CO2 饱和点随海拔
升高而升高[39]。 

量子效率反映的是光合作用光化学变化的效
率，是指每吸收一个光量子所固定 CO2 或释放 O2

数量[35]。降低大气 O2 或提高 CO2 浓度都可提高量
子效率[58]。研究表明青藏高原矮嵩草的表观量子效
率随海拔升在降低[39]；师生波等（2006）[21]等也发
现相比低海拔植物菘蓝(Isatis indigotica)，高山植物
唐 古 特 大 黄 (Rheum tanticum) 、 山 莨 菪
(Ardsodutanticus)和麻花艽的表观量子效率偏低。高
海拔植物较低海拔同种植物的净光合速率和表观
量子效率都偏低[59]。表明即使高海拔植物具有较高
的光合潜能，而高海拔地区大气相对匮乏的 CO2 供
应也会导致自然状态下植物净光合速率的低下[35]。 
1.1.1.3  高寒植物光合及其对低温的适应 

经过对低温胁迫的长期适应，青藏高原植物已
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经形成了相应的低温适应机制[35,44]。低温胁迫条件
下，植物的抗氧化酶及其活性、非酶抗氧化物质等
都会发生一定的生化反应以提高植物的抗寒特性
[20,60]。植物体内的生理活性物质、抗氧化物质等抗
寒物质的多少是表征植物能否适应逆境的重要生
理指标[61]，抗寒物质越多表征植物越能适应逆境，
反之则表征植物越不适应逆境。 

植物抗寒物质的含量及活性随植物的生长进
程表现出有规律的变化趋势。对青藏高原矮嵩草、
垂穗披碱草和黑褐苔草抗寒物质的研究[20]表明：叶
可溶性糖含量随生长进程以及气温降低而增加；垂
穗披碱草叶脯氨酸含量随生长进程均高于矮嵩草
和黑褐苔草；叶丙二醛含量随生长进程而增加；叶
超氧化物歧化酶和过氧化物酶活性随生长进程先
增后减。植物体内这些抗寒物质不同的变化方式揭
示了生长进程不同阶段，高寒植物的抗寒生理反应
和低温适应方式是多途径的[20,41,60]。可溶性糖和脯
氨酸等抗寒物质不但为植物的再生和萌芽提供营
养和能量[61]，而且还为植物的抗寒低温适应提供了
比对低海拔植物更重要的保护作用。 

植物抗寒物质的活性会随海拔的变化呈有规
律的变化，且不同的组织器官内的变化趋势不同。
对青藏高原多年生植物珠芽蓼的研究[41]发现，随海
拔的升高叶的超氧化物歧化酶和过氧化物酶的活
性显著降低，而根中相应酶的活性却反而升高；对
高山植物大车前（Plantago major）的研究[62]也有类
似报道，叶和根的抗氧化酶活性随海拔的变化趋势
相反。这可能源于叶片和根具有不同的抗氧化机制
[63]。随海拔的升高，珠芽蓼叶和根的丙二醛含量在
增加，表征叶片和根都出现了膜脂过氧化反应。同
时随海拔的升高，叶和根的抗坏血酸含量也都在增
加，它是珠芽蓼即使发生了细胞膜损伤，其仍能正
常进行光合作用的最重要原因[41]。所有这些揭示了
植物抗氧化酶和非酶抗氧化物质之间存在着一定
的协同作用，一些抗氧化酶活性的降低可能作为一
种胁迫信号而激活另外的抗氧化保护机制[64]。有关
青藏高原矮嵩草叶片的研究[40]也发现其过氧化物
酶活性随海拔升高在升高，这是植物对低温胁迫适
应的一种保护性反应。 

最重要的是，高寒植物的光合作用明显表现出
对低温的适应，甚至在冰点温度下都能进行光合作
用[35,44]。这是由于高寒植物的非结构性碳水化合
物，尤其是可溶性糖含量较高，降低了冰点，保护
了光合膜系统免遭低温损伤[65]。高寒植物对低温适
应的另一特点是其光合最适温度随海拔的升高而
降低[35]。研究[39]表明海拔 3 200 m 的青藏高原矮嵩
草光合适温为 25 ℃左右，而海拔 3 985 m 的同种植

物光合适温为 15 ℃左右。原产地海拔越高的矮嵩草
光合最适温度越低，抗寒能力越强，较低的光合最
适温度更有利于高海拔植物光合作用的顺利进行。 
1.1.1.4  土壤水分对高寒植物光合的影响 

土壤水分影响着植物的生长，并与植物的光合
作用密切相关[44]。充足的土壤水分能够为植物光合
作用提供足够的物质和能量运输保障，而土壤水分
胁迫却会抑制植物光合作用的顺利进行。水分胁迫
对植物光合作用的影响分为气孔和非气孔因素两
种影响[44]。前者指引起气孔关闭而导致 CO2 供应受
阻的影响；后者指光合器官受损而导致叶片光合能
力下降的影响。轻度干旱引起的净光合速率降低主
要受气孔因素的限制；中度干旱引起的净光合速率
降低主要受气孔和非气孔因素的共同限制；严重干
旱引起的净光合速率降低主要受非气孔因素的限
制。实验观测表明[41, 55, 66]生长季（5－9 月）青藏高
原高寒草地表层土壤水分含量相对较高，很少发生
干旱胁迫。但也有研究表明青藏高原矮嵩草群落
[37]，正午时分会发生一定程度的土壤水分干旱胁迫
而导致植物光合日进程午休现象（午间降低现象）
的发生。 
1.1.1.5  高寒植物光合日进程的午休现象 

很多学者一直都认为高寒植物不存在光合作
用日进程的午休现象[37, 67-69]，并认为这是青藏高原
植物的独特之处。后来学者[37]却发现青藏高原矮嵩
草群落优势种的光合日进程存在午休现象，并认为
植物蒸腾造成的根区土壤水分暂时亏缺和植物水
势的午间降低是主要原因[55]。对该群落主要伴生种
麻花艽和美丽风毛菊的研究[36]同样发现有光合午
休现象，正午时分较强的太阳辐射是引起午休的主
要原因，遮光实验可以消除午休现象证明发生了光
抑制。这两种光合午休形成的原因不同，追根溯源
在于植物本身的生理适应性存在差异[36-37,70]。矮嵩
草属于浅根植物，容易受到水分亏缺的胁迫[37]；而
麻花艽和美丽风毛菊则属于阔叶深根植物，叶片大
且接近水平生长，易于截获过量太阳辐射而发生光
抑制[36,55]。高寒植物虽然经过了对强太阳辐射的长
期演化适应，光合午休现象的出现表明高寒植物的
适应是相对的，对其的各种胁迫仍然经常发生。进
一步的研究表明[59]青藏高原的高寒植物，水分充足
时植物净光合速率日变化多呈典型单峰曲线，水分
亏缺时植物净光合日变化会出现午间降低而呈典
型双峰曲线。 
1.1.1.6  高寒植物光合的其它影响因子 

植物的光呼吸某种程度上也会对植物的光合
作用产生影响，但是它对植物光合生理的具体意义
目前仍然还不明确[21,23]。通常认为在干旱或强辐射
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条件下，植物叶片气孔关闭导致 CO2 不能进入叶肉
细胞，此时植物通过光呼吸消耗叶片中过剩的光能
以保护植物光合器官免遭损伤[71]。研究[39,72]显示植
物的光呼吸强度随海拔升高而降低，且与光合细胞
的 CO2/O2 值密切相关，而温度对 CO2/O2 值的影响
最显著[35]。低海拔处高温下 CO2 溶解度比 O2 溶解
度降低的更快，从而减小了 CO2 的有效浓度，提高
了光呼吸强度。 

另外，植物光合能力与叶氮含量也紧密相关
[73-75]。氮是构成植物各种光合酶以及 NADP+和 ATP
的重要组成成分，叶氮的一半要用于光合酶的合成
[14]。另外叶氮含量的增加会显著提高植物的光合能
力[73]。然而氮素缺乏会抑制光合酶的合成而间接影
响植物光合作用的正常进行[14]，因此叶氮也是影响
植物光合作用非常重要的因子之一。 
1.1.2  高寒植物群落光合以及植物生产力与植被

碳库 

随着人们对植物光合生理特征了解的不断深
入，植物叶片水平的光合生理研究[24-28,59,69,76]已经
不能满足人们认识尺度转换的要求。而目前群落水
平的植物光合特征研究[37-38, 77]鲜有报道。现有的研
究大都是单一的植物生理、生态学研究，缺乏从整
合研究的角度认识光合固碳过程在碳循环研究中
的角色和地位。光合固碳过程与呼吸释碳过程本身
就是碳循环研究中相辅相成不可分割的部分[23]，这
种不足正是今后开展整合研究的新方向。 
1.1.2.1  高寒植物群落光合研究 

受研究手段的限制，目前对青藏高原群落水平
光合的研究仍很少。有关青藏高原矮嵩草草甸的群
落光合[38]的研究表明：群落光合日变化不是典型的
单峰曲线，6月的群落光合日变化为近平坦型，7月
和8月为近午间降低型。受较低叶面积指数及冠层
叶片受光态势的影响，群落光合速率存在明显的光
饱和现象，全日照辐射条件下的光补偿点及光饱和
点均较低，与单叶的光响应特性类似[35,38]。群落平
均及最大净光合速率均随生长进程而增大，但是差
异不显著。强太阳辐射、较低的光合面积指数和致
密的草皮结构层是影响草甸群落光合的主要因素。 

植物的群落光合与叶片光合特征具有多大的
相似性和差异性，到目前为止青藏高原这方面的对
比研究还未见报道。植物叶片光合的群体行为（群
落光合）毕竟不同于单个叶片的光合行为，它较叶
片光合更接近真实的植被光合状况，但是对它的生
理特征仍然了解还很少，因此今后应该加强这方面
的研究工作。 
1.1.2.2  高寒植物生产力与植被碳库研究 

植物生产力的高低能表征一段时间内植物光

合固碳能力的强弱，是变化率的表示；而植被碳库
则能揭示一段时间内植物光合固碳能力的累积效
应，是累积量的表示[14,23]。到目前为止对高寒草地
植物生产力的研究工作还比较充分。有学者[78-81]利
用实测数据结合草地资源调查资料研究发现，青藏
高原高寒草甸总生物量为2~6 kg·m-2，地上生物量为
0.25~0.55 kg·m-2，根茎比为8-20，地下生物量约占
总生物量的90%以上。高寒草甸的NPP（0.4~0.9 
kg·m-2·a-1）显著高于高寒草原的NPP（0.12~0.23 
kg·m-2·a-1 ）。 还 有 学 者 [82] 对 青 藏 高 原 高 山 嵩 草
(Kobresia pygmaea) 、 矮 嵩 草 、 藏 嵩 草 (Kobresia 
tibetica) 沼泽化草甸等3种草甸的研究表明：它们的
NPP介于0.37~0.52 kg·m-2·a-1之间，地下生物量介于
2.58~11.18 kg·m-2之间[82]。并且矮嵩草草甸地下生
物量沿剖面呈倒金字塔形分布，表层0~10 cm土层
大约分布着地下总生物量的80%左右[82-85]。 

对植物生产力的研究除了野外实测之外，有学
者[86]还利用 TEM 模型结合 MODIS 数据进行了研
究（表 1）。估算出青藏高原高寒草地的总 NPP 为
0.103 Pg C·a-1，约占青藏高原总 NPP（草原、草甸、
灌丛、森林及农田等 5 种植被的总 NPP 为 0.302 Pg 
C·a-1）[86]的 34.11％，其中 13.6％来自高寒草原，
86.4％来自高寒草甸。这说明青藏高原高寒草地的
植物固碳能力较强，在整个青藏高原植被净初级生
产中占有较大比重（表 1）；高寒草甸较高寒草原的
植物固碳能力要大的多。而基于模型模拟的青藏高
原高寒草地的平均植物固碳能力（平均 NPP）约为
278.59 g C·m-2·a-1。 

另外，本文基于倪健（2001）[87]碳密度法对全
国草地碳密度和碳储量的估算，重新进行了统计

（表 2）表明，高寒草地植被碳储量为 1.06 Pg，约
占全国总植被碳储量（3.05 Pg）[87]的 30.82％，其
中 61.32％来自高寒草甸，38.68％来自高寒草原。
这说明青藏高原高寒草地的植被光合固碳潜力较
高，光合固碳的累积效应明显。统计还显示高寒草
甸植被碳密度（1 kg·C·m-2）高于高寒草原植被碳密
度（0.9 kg·C·m-2）。在应对将来全球变暖和减缓温

表 1  青藏高原高寒草地净初级生产力 

Table 1  Net Primary Production of alpine  
        grasslands on the Tibetan Plateau 

植被类型 平均 NPP g C·m-2·a-1 总 NPP P g C·a-1 

高寒草原 63.95 0.014 

高寒草甸 214.64 0.089 

高寒草地 278.59 0.103 

注：本数据来自周才平等（2004）[86]的模型结果，将原研究中高

寒草原和高寒草甸植被合并为高寒草地。 
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室效应方面，进一步增强青藏高原高寒草地植被的
碳汇功能是一个很好的选择。 
1.2  与土壤呼吸相关的研究 

相对于地上部分而言，人们对地下土壤呼吸动
态（通量）与土壤碳库（储量）的研究还相当薄弱，
其研究程度与其重要地位相比极不相称[88-89]。目前
对全球碳收支平衡重要性的争论均强调缺乏对土壤
有机碳(SOC)动态和分布的了解[88-89]，造成这一困难
的很大原因在于土壤的复杂性[90]。土壤是由不同周
转时间的碳库组成的，它们交织在一起增加了地下
土壤碳循环研究的难度[90-92]。本部分主要包括：青
藏高原土壤碳研究现状、高寒草地土壤呼吸及其影
响因子、高寒草地 SOC 储量及其周转研究等。 
1.2.1  青藏高原土壤碳研究现状 

上世纪 50 年代初对青藏高原和横断山区的综
合考察，可以说是对青藏高原土壤碳研究的开拓阶
段[93]。西藏解放之后，国家组织了三次土壤地理考
察。1951－1952 年，西藏农业队在昌都、拉萨、日
喀则、山南等地区进行了土壤调查。1966－1968 年
在珠穆朗玛峰及其邻近地区和林芝一带进行了土
壤调查。这一阶段大都是线路性调查和断续的专题
考察，为今后的相关科学研究工作提供了珍贵资料
[10,93]。大规模的研究开始于 1973 年，中科院组织
专家对青藏高原进行了多学科的综合考察。这期间
获得的土壤资料成为今后区域尺度土壤碳循环研
究的重要数据来源。自 1988 年中国生态系统研究
网络的建立至今，已经获得了部分有关青藏高原生
态系统分布及植被土壤的基本资料[10]。 
1.2.2  高寒草地土壤呼吸及其影响因子 

目前有关青藏高原高寒草地土壤呼吸的研究，
多为用静态箱法对土壤总呼吸的研究[16,66,94-105]。缺
陷是将整个土体看作一个同质性实体，未考虑土壤
的异质性问题。随着研究的深入，人们对土壤的异
质性问题有了新的认识，逐渐又开展了将总土壤呼
吸区分为土壤根呼吸与微生物呼吸的工作[16,102]。然
而目前土壤呼吸研究的难点在于，如何从土壤根呼
吸中区分出土壤根际微生物呼吸，区分有根区的土
壤有机质分解以及无根区的土壤有机质分解等

[108]，此部分研究工作在青藏高原目前几乎无人涉
及。除了静态箱法之外，还有学者利用 14C 示踪技
术研究了高寒草甸土壤呼吸的 CO2 通量[109]。而利
用涡度相关技术对植被-土壤系统与大气界面间的
碳通量研究，本文不加赘述。 
1.2.2.1  高寒草地土壤呼吸动态特征研究 

（1）高寒草地土壤呼吸的日动态 
青藏高原生长季矮嵩草草甸土壤呼吸速率呈

明显的单峰日变化动态[66,77,96]。日最大土壤呼吸速
率（681.06 mg·m-2·h-1）出现于下午14:00－16:00，
最小土壤呼吸速率（176.65 mg·m-2·h-1）出现于早晨
6:00－8:00。白天土壤呼吸速率大于夜间，约为夜
间呼吸速率的1.53－1.94倍。生长季不同物候期的
土壤呼吸速率依次为：草盛期（7－8月）>枯黄期

（9月）>返青期（5－6月）[66,98]。草盛期的土壤呼
吸较其它时期偏高，与该时期矮嵩草强大的光合固
碳能力以及较高的土壤微生物活性等密切相关。生
长季土壤呼吸速率介于(441.72±155.29)mg.m-2.h-1之
间 ， 这 与 已 有 生 长 季 高 寒 草 甸 土 壤 呼 吸 研 究

（450~810 mg·m-2·h-1）的结果[95]较为一致。对青藏
高原紫花针茅(Stipa purea)为优势种的高寒草原研
究[99-100]发现，土壤呼吸日变化为明显的单峰曲线。
日最大呼吸速率出现在下午16:00，日最小呼吸速率
出现在清晨；且白天土壤呼吸速率大于夜间。 

对青藏高原矮嵩草草甸不同组分土壤呼吸特
征的研究[102]表明：植被-土壤系统呼吸、土壤呼吸
以及土壤微生物呼吸速率都具有明显的日变化规
律，为典型的单峰曲线。日最大释放速率出现在
13:00左右，最小释放速率出现在4:00前后，且白天
的释放速率均大于夜间。对生长季高山嵩草的研究
[16]表明，土壤异氧呼吸日变化为单峰曲线。其排放
最高峰出现在当地时间中午12:00－14:00点左右，
而最低点则出现在凌晨6:00点左右。在生长季中，
雨季土壤异养呼吸速率为100 mg·m-2·h-1，异养呼吸
总量为219.6 g·m-2，Q10为3.8；旱季土壤异养呼吸速
率为75 mg·m-2·h-1，异氧呼吸总量为160.2 g·m-2，Q10

为2.5。这说明土壤异养呼吸在降水集中的雨季对土
壤温度反应更敏感，在生长季的不同时期由于降水
格局的不同，土壤水分对土壤微生物异养呼吸对温
度的响应有调节作用。 

（2）高寒草地土壤呼吸的季节动态 
青藏高原矮嵩草草甸的土壤呼吸也表现出明

显的季节动态[66,77,96]。生长季土壤呼吸速率明显高
于非生长季（10－次年4月），约为非生长季土壤呼
吸速率的2.37－2.68倍。夏季土壤呼吸速率最高，
而冬季土壤呼吸速率最低。这些皆与生长季植物旺
盛的光合固碳等生理活动密切相关。 

表 2  青藏高原高寒草地碳密度和碳储量 

Table 2  The soil carbon densities and storages of  
       alpine grasslands on the Tibetan Plateau 

碳密度/(kg·C-1·m-2) 碳储量(Pg) 
植被类型 

植被 土壤 植被 土壤 植被+土壤

高寒草原 0.9 17 0.41 7.34 7.75 
高寒草甸 1 18.2 0.65 11.8 12.45 
高寒草地 0.95 17.6 1.06 19.14 20.20 

注：本数据基于倪健（2001）[87]模型输出结果；将原研究中高寒

草甸草原并入高寒草甸；高寒荒漠草原并入高寒草原。 
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对紫花针茅高寒草原的研究[99-100]同样发现，土
壤呼吸也呈明显的季节动态。春季土壤呼吸增强，
秋季土壤呼吸减弱；生长季土壤呼吸约占全年总土
壤呼吸的90%，显著高于非生长季。年均土壤呼吸
速率（26.93 mg·m-2·h-1）显著低于高寒草甸的有关
研究[66,77,96]。 

对矮嵩草土壤呼吸不同组分的研究[102]表明：
植被-土壤系统呼吸、土壤呼吸以及土壤微生物呼吸
速率都有明显的季节变化特征，植物生长季土壤呼
吸速率明显高于枯黄期，均表现为正排放；且其最
高值均出现在8月，最低值出现在1月。观测期间平
均土壤呼吸速率顺序为：植被-土壤系统呼吸，土壤
呼吸，土壤微生物呼吸；矮嵩草草甸植物-土壤系统
呼吸速率为(438.34±264.12)mg·m-2·h-1，土壤呼吸速
率为(313.20±189.74)mg·m-2·h-1，土壤微生物呼吸速
率为(230.34±145.46)mg·m-2·h-1，植物根呼吸约占土
壤呼吸的26.5％。 

利用 14C 示踪技术研究[109]认为青藏高原高寒
草甸土壤呼吸的年均 CO2 通量为 191.23 g C·m-2·a-1；
土壤有机质分解产生的 CO2 通量介于 73.3~181 g 
C·m-2·a-1 之间。其中矮嵩草草甸 30%以上的 SOC 贮
存在 0-10 cm 土层的活动碳库中，该层土壤有机质
更新产生的 CO2 约占整个剖面产生 CO2 总量的 72%
以上。 
1.2.2.2  高寒草地土壤呼吸的影响因子 

（1）温度对高寒草地土壤呼吸的影响 
研究[66,77,96,98]表明青藏高原高寒草甸的土壤呼

吸日变化与气温、地表温度及5 cm地温等均呈显著
相关关系,这说明5 cm以上地温等是影响土壤呼吸
日变化的最重要环境因子，而下层地温的影响相对
较小。回归分析[66,96,98]表明退化草甸土壤呼吸的季
节变化与气温、地表温度和30 cm以上各层地温都
呈显著相关性，这揭示了土壤呼吸季节变化主要受
30 cm以上各层地温的控制。此处可以看出控制土
壤呼吸日变化与季节变化动态的主要因子有所不
同，日变化受表层土壤温度控制明显，而季节变化
则受下层各层土壤温度的共同影响。原因在于在日
变化中表层（5 cm及以上）土壤升温较快，它能够
在短时间内迅速影响表层土壤微生物及土壤酶的
活性而显著影响土壤呼吸速率的日变化。下层土壤
的升温受土壤热传导及热容量的影响而存在滞后
效应，其变化不如表层剧烈，因此它对土壤呼吸的
日变化影响较小；而土壤呼吸的季节变化则淡化了
这种滞后效应，主要受各层土壤日均温变化的共同
影响。各层土壤温度的变化制约着土壤微生物和酶
的活性，而直接影响于土壤呼吸的季节动态。诸多
研究还表明气温和表层土壤温度也是影响青藏高

原高寒草原土壤呼吸的重要环境因子[94,99-101]。青藏
高原主要生态系统的土壤呼吸动态与表层地温，尤
其是5 cm地温表现出较好的相关性[107]，对青藏高原
矮嵩草土壤呼吸不同组分的研究[102]表明：植物、
植物根系以及土壤微生物呼吸速率均与5 cm土壤
温度呈极显著正相关关系，这揭示了高寒草甸土壤
呼吸的不同组分都同时受到表层地温的显著控制。
对生长季高山嵩草土壤异氧呼吸的研究[16]表明，土
壤异氧呼吸动态强烈受5 cm土壤温度的控制。而学
者多用指数模型描述青藏高原高寒草地土壤呼吸
对温度变化的动态响应[16,96,98,102]。 

总之，高寒地区的热量条件是增强土壤生命活
动以及提高生化反应速率的主要因素[96]，生长季充
足的降水降低了土壤水分对土壤呼吸的限制作用，
使得温度成为影响土壤呼吸的最重要环境因子[110]，
土壤呼吸动态对它的敏感性较其它环境因子而言
要高的多[16]。较干旱的非生长季，土壤温度和土壤
水分对土壤呼吸的协同作用比较明显[16]。 

（2）土壤水分对高寒草地土壤呼吸的影响 
土壤水分不仅影响植物体内的有效水分，也影

响土壤通气状况、土壤CO2扩散路径的长短以及土
壤微生物活性等，从而会影响土壤呼吸的进行[96]。
在青藏高原，日出前土壤较为湿润，日出后随植物
蒸腾和地表蒸发的进行，表层和亚表层的土壤水分
迅速降低[95]。湿润土壤较干燥土壤的呼吸速率高，
日出后随土温的升高土壤呼吸速率迅速上升，日落
前土壤呼吸速率则出现降低。这说明土壤呼吸在日
出前受土壤湿润状况的影响较大，之后随土壤逐渐
变干而受温度的影响更加明显[38]。降雨后土壤的含
水量迅速增高，雨水占据了草皮层空隙，导致土壤
微生物活性和土壤CO2扩散速率降低，同时降雨致
使土壤温度的降低也引起植物根系等活动的减弱，
所以导致土壤呼吸速率显著降低[38,66]。但也有研究
[96]发现降雨未对土壤呼吸产生显著影响，土层较
薄，土壤质地较粗，使得土壤水分渗漏较快而对土
壤呼吸影响较小。最近还有研究[105]发现生长季青
藏高原不同退化程度高寒沼泽草甸的土壤呼吸除
了受气温、5 cm土壤温度控制外，还同时受土壤水
分的显著控制。 

（3）土壤理化因子对高寒草地土壤呼吸的影响 
土壤质地会影响土壤的呼吸强度。随土壤粒度

变细其表面积也增加，这不仅改变了土粒表面吸附
与离子交换的能力，同时也改变了土壤本身的物理
结构[112]。它还会影响土壤通透性和土壤含水量，进
而间接影响土壤的呼吸速率[113]。 

土壤 pH 会通过影响土壤微生物的数量和活性
以及土壤酶的活性，而间接影响土壤呼吸的强度。
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研究表明[113]自然土壤的盐基饱和度会随 pH 的升高
而增加，从而提高了土壤细菌和真菌等微生物的异
质性，同时也提高了土壤酶的活性，对土壤呼吸产
生正反馈。 

（4）其它因子对高寒草地土壤呼吸的影响 
有研究[96]表明真菌微生物是高寒草地暗沃寒

冻雏形土土壤有机物质分解的主体，其数量和活性
会直接影响土壤呼吸速率；并发现土壤呼吸速率与
真菌菌丝生物量具有相似的季节动态，且与0~20 
cm真菌菌丝生物量呈极显著相关性。暗沃寒冻雏形
土有机质含量丰富, 为微生物提供了丰富的食物来
源[66]。土壤微生物总生物量和土壤呼吸速率有良好
的相关性, 各种微生物的数量及纤维素分解的峰值
均出现在7－9月。真菌生物量的季节动态也是7－8
月达到峰值,与土壤呼吸速率动态一致。在植物生长
季5月份草地返青期时气温回升, 冻土层内水分开
始融化并向地表迁移, 保持了土壤水分, 这时根系
分泌物也逐渐增多。死根生物量在牧草返青期开始
增加,为微生物提供了足够的能源。随着气温和土壤
温度的升高, 土壤中生物代谢活性增强, 土壤呼吸
也增强；随着气温和地温下降, 土壤微生物数量和
活性降低, 土壤呼吸减弱。不同高寒草甸类型的土
壤微生物量都与土壤水分存在显著相关[113]。这表明
土壤水分是调节高寒草甸土壤微生物代谢以及物
质转化的关键因子。土壤水分和温度都会对土壤微
生物生命活动产生影响而间接影响土壤呼吸。 

放牧会导致退化高寒草地土壤的呼吸速率降
低[66,96,98,105]。放牧强度的增加会造成土壤容重增
大，土壤孔隙度和SOC含量减小，植物地上地下生
物量都显著减少[96]；进而导致草地的退化更加严
重，土壤肥力进下降, 土壤微生物(嫌气性细菌除外)
数量、种类以及活性进一步降低[66,98,105]，最终导致
土壤呼吸速率降低。青藏高原未退化矮嵩草草甸年
均土壤呼吸速率（663 g C·m-2·a-1）明显高于退化草
甸（462 C·m-2·a-1）[77]，这与生长季植被退化的草毡
寒冻雏形土的土壤呼吸研究[98]结论类似，土壤呼吸
速率（(276.27±85.64) mg·m-2·h-1）较未退化草毡寒
冻雏形土（451~807 mg·m-2·h-1）的结果[95]偏低。对
青藏高原生长季不同退化程度高寒沼泽草甸的研
究[105]表明，土壤呼吸速率表现为未退化>中度退化
>严重退化，气温、5 cm土壤温度和水分是控制土
壤呼吸的主要环境因子。 
1.2.3  高寒草地 SOC 储量与周转研究 

    SOC 储量及其周转等都会对高寒草地的土壤
呼吸产生影响。相同的温湿度条件，SOC 含量越高
则土壤呼吸速率越高；反之则越低[96]。而土壤周转
时间的长短则某种程度上表征了土壤呼吸的强弱

[90]。基于倪健（2001）[87]的模型估算（表 2），青
藏高原高寒草地的 SOC 储量为 19.14 Pg，约占高寒
草地总碳储量（植被＋土壤）的 95％，其中 38.35%
来自高寒草原，61.65％来自高寒草甸。有学者[114]

利用 1∶100 万土壤图结合实测数据，估算出整个
青藏高原总 SOC 储量约为 18.37 Pg。本文作者同时
估算了青藏高原高寒草地 SOC 储量为 13.61 Pg，约
占青藏高原总 SOC 储量的 74%左右（尚未发表）。
这说明了高寒草地是青藏高原 SOC 的巨大潜在碳
库，在区域土壤碳循环研究中占有举足轻重的地
位。较大的分布面积是青藏高原高寒草地具有较高
SOC 储量的一个主要原因，而最直接的原因在于青
藏高原常年低温的气候特征以及高寒草地较高的
植物生产力。低温极大的抑制了土壤微生物以及土
壤酶的活性，减弱了它们对 SOC 的分解，较高的
地上植物输入以及较低的分解速率致使驻留在高
寒草地中的 SOC 较多。研究[108]认为青藏高原高寒
草甸平均 SOC 储量为 26.86×103 g C·m-2；SOC 周转
时间从表层的 45~73 a 随剖面深度增加到数百年甚
至数千年或更长。这说明了高寒草甸表层 SOC 的
周转时间较短而底层 SOC 的周转时间较长。SOC
周转时间与土壤碳库的活性密切相关，活动碳库的
SOC 周转时间要远小于惰性碳库。因此 SOC 周转
时间长短某种程度上表征了土壤呼吸速率的高低，
而目前有关高寒草原 SOC 周转的研究仍未见报道。 
2  研究不足与展望 

随着近年来全球变暖问题的日益加剧，作为自
始至终伴随着碳输入和输出的植物光合与土壤呼
吸的这两个重要的生态学过程，已经成为植物生理
学家、生态学家和土壤学家共同关注的课题。但是
由于受到本学科研究内容差异限制以及学者探讨
问题的角度差异，最初的碳循环研究多为纯粹的植
物生理学、生态学以及土壤学等单一学科研究，缺
乏学科交叉，严重阻碍了碳循环研究的发展。但这
向我们揭示了未来碳循环研究发展的重要方向。巨
大的分布面积及其所独有的地理气候特征，使得青
藏高原高寒草地在未来的碳循环研究中将一直处
于极其重要的位置。然而目前有关青藏高原高寒草
地光合生理的研究多集中在高寒草甸生态系统（譬
如对矮嵩草草甸的研究尤其充分），而有关高寒草
原生态系统植物光合生理的研究鲜有报道；另外目
前有关青藏高原高寒草甸土壤呼吸的研究工作也
远多于高寒草原生态系统。究其原因在于已有研究
多基于定位站（譬如海北站）的周围区域（高寒草
甸分布区），而没有定位站的大部分区域相关研究
则较少，缺乏必备的研究条件是影响该区域相关科
学研究的主要障碍。 
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目前研究中的不足正是将来研究的新热点。在
高寒草地生态系统中同时开展植物光合与土壤呼
吸的整合性研究，不但可以弥补目前青藏高原这方
面数据的不足，同时又可以通过学科交叉研究进一
步促进该区域的碳循环研究；最重要的一点在于这
项工作能为量化高寒草地不同组分对净生态系统
碳交换（NEE）的贡献率以及不同组分的碳通量提
供实测数据，弥补群落或生态系统水平植物光合与
土壤呼吸关系研究数据相对匮乏的不足。这必将会
在更高层次上提高人们对青藏高原这一独特地域
单元陆地碳循环机理的认知水平，同时为完善青藏
高原高寒生态系统的碳循环研究工作提供必要的
数据支持。 
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The advances in study on plant photosynthesis and soil respiration of alpine 
grasslands on the Tibetan Plateau 

 

Tian Yuqiang*, Gao Qiong, Zhang Zhicai, Zhang Yong, Zhu Kai 
State Key Laboratory of Earth Surface Processes and Resource Ecology, Beijing Normal University, Beijing 100875, China 

 
Abstract: The Tibetan Plateau has been a hotspot of the world in study the global climate change, and carbon processes in the alpine 
grasslands are always the key issue of the projects related to global climate change. In this paper, we briefly summarized the pro-
gresses and shortcomings in study the important carbon processes in the alpine grasslands, the plant photosynthesis and soil respira-
tion, on the Tibetan Plateau in recent years; and then we discuss the new direction in study of future. Firstly, we explore the pro-
gresses in study the plant photosynthesis, included the photosynthetic and physiological characteristics of plant leaves in the alpine 
grasslands, the acclimation of plant leaf photosynthesis to the environmental factors of strong solar radiation, lower CO2 partial 
pressure, and lower temperature, the photosynthetic and physiological characteristics of plant community, as well as the plant pro-
ductivity and carbon pool of plants in the alpine grasslands; then we discuss the progresses in study the soil respiration, included the 
diurnal and seasonal variations of soil respiration, the analysis of relevant controlling factors to soil respiration, and the storage and 
turnover of soil organic carbon(SOC). Up to date, most studies on photosynthetic and physiological characteristics in the alpine 
grasslands were based on plant leaf, and scarcely based on plant community or ecosystem; furthermore, most studies on soil respira-
tion were merely concentrated on the total soil respiration without considering the soil heterogeneity, and it remains the most difficult 
part to partition the total soil respiration into different components of root respiration, rhizomicrobial respiration, microbial respira-
tion of dead plant residues, additional SOM derived CO2 and the SOM-derived CO2. It is only the independent study of plant physi-
ology, ecology or pedology for majority of the present studies on plant photosynthesis and soil respiration in the alpine grasslands, so 
it will be a new direction to carry out the integrative study of plant photosynthesis and soil respiration. Based on much integrative 
studies on carbon processes accomplished on the Tibetan Plateau，it would have to improve our understandings of the regional carbon 
cycle mechanisms in this special regional area. 
Key words: Tibetan Plateau; alpine grasslands; plant photosynthesis; soil respiration 
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