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季节动态和影响因素
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摘要:【目的】比较不同观测尺度呼吸对环境因素的响应，特别是对温度和水分的响应，理解多尺度呼吸作用的影响机制，

以期提升跨观测尺度呼吸模型模拟精度。【方法】在宁夏盐池选取典型黑沙蒿群落，于 2022年 5—10月，在固定样地原位

连续监测黑沙蒿叶片、土壤与生态系统呼吸速率（即 Rl、Rs 与 Re），拟合呼吸与温度、水分之间的关系，了解多尺度呼吸的

季节动态特征及其环境影响因素。【结果】（1）观测期内，Rl 主要受温度调控（R2 为 63.5%），温度敏感性（Q10）为 1.48，

Rl 日均值最大为 5.96 μmol/（m2·s），出现在 7月；Rs 和 Re 季节变化均受水分调控（R2 分别为 44.4% 和 50.9%），Q10 分别

为 1.23和 1.08，Rs 和 Re 最大日均值均出现在 8月，分别为 2.94 μmol/（m2·s）和 4.07 μmol/（m2·s）。（2）温度–水分双变量

经验模型对 Rl、Rs 和 Re 的解释能力相较于单变量模型提升程度有限，平均 R2 分别增加了 0.09、0.05和 0.02。（3）水分条

件是不同观测尺度呼吸温度敏感性是否趋于一致的关键因素。当土壤水分条件较差时（相对土壤含水量 WRE < 0.4时），

Rl、Rs 和 Re 对温度的响应有显著差异，Q10 分别为 1.34、0.63和 0.84；当土壤水分条件较好时（WRE ≥ 0.4），Rl、Rs 和 Re

对温度的响应趋于一致，Q10 约 1.8。【结论】不同观测尺度呼吸季节变化的调控因素存在差异，而双变量模型对提升不同

观测尺度呼吸模拟的精确性作用有限，充分考虑不同观测尺度以及同尺度水分条件的差异是未来准确模拟干旱或半干

旱地区呼吸作用的关键。
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Abstract: [Objective]  By  comparing  the  responses  of  respiration  at  different  observation  scales  to
environmental  factors,  especially  the  similarities  and  differences  in  temperature  and  water  responses,  we
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aimed to  understand the  impact  mechanism of  multi-scale  respiration  and improve the  simulation of  cross
observation scale respiration models. [Method] This study selected a typical Artemisia ordosica community
in  Yanchi,  Ningxia  of  northwestern  China  as  a  research  site,  and  conducted  continuous  observation  of
Artemisia  ordosica  leaf,  soil,  and  ecosystem  respiration  (i.e., Rl, Rs  and Re)  characteristics  from  May  to
October,  2022  using  fixed  plot  measurement  and  in  situ  continuous  monitoring.  By  fitting  nonlinear  and
linear equations to the relationship between respiration and temperature and moisture content, we can better
understand the seasonal dynamic characteristics of multi-scale respiration and its environmental influencing
factors. [Result]  (1)  The  study  found  that  during  the  observation  period,  the  maximum  value  of Rl  was
5.96 μmol/(m2·s),  which occurred in July and was primarily regulated by temperature (R2 = 63.5%) with a
temperature  sensitivity  (Q10)  of  1.48.  The  maximum  values  of  both  Rs  and  Re  occurred  in  August,  at
2.94 μmol/(m2·s) and 4.07 μmol/(m2·s), respectively, and their seasonal changes were regulated by moisture
(R2  of  44.4%  and  50.9%,  respectively),  with Q10  values  of  1.23  and  1.08.  (2)  The  explanatory  power  of
temperature moisture bivariate empirical model for Rl, Rs and Re was limited compared with the univariate
model, with an average R2 increase of 0.09, 0.05, and 0.02, respectively. (3) Water availability was the key
factor influencing whether the temperature sensitivity of  different  observation scale respiration tends to be
consistent. When soil moisture conditions were poor (relative extractable soil water, WRE < 0.4), there were
significant differences in the response of Rl, Rs and Re to temperature, with Q10 values of 1.34, 0.63 and 0.84,
respectively; when the soil moisture conditions were sufficient (WRE ≥ 0.4), the response of Rl, Rs and Re to
temperature  tended  to  be  consistent,  with  Q10  values  ≈  1.8.  [Conclusion]  Our  study  emphasizes  the
differences in the regulatory factors of seasonal changes in respiration at different observation scales, while
the  bivariate  model  has  a  limited  role  in  improving  the  accuracy  of  respiration  simulation  at  different
observation scales. Fully considering the differences in observation scale and water conditions is the key to
accurately simulating respiration in arid or semiarid areas in the future.
Key words: Artemisia ordosica; ecosystems; leaf respiration; Mu Us Sandy Land; temperature sensitivity;
soil respiration

呼吸作用是大气与生态系统碳循环的重要组成

部分，在调节陆地碳循环中起着重要作用[1]。呼吸作

用按观测尺度可分为生态系统呼吸、土壤呼吸和叶

片呼吸[2]。一般认为影响土壤呼吸与生态系统呼吸

季节动态变化的主要因素趋于一致[3−4]，两者皆主要

受温度、水分、土壤理化性质和光合作用的影响[5−6]。

这些因素的综合作用，共同影响生态系统碳循环和

能量流动[7]，进而影响整个生态系统的稳定性和功

能[8]。叶片呼吸主要受温度、水分、植物生理状态和

光合作用等的影响[9]。当前研究主要通过在不同观

测尺度上模拟呼吸作用过程来研究其机制[10−11]，而

将整个生态系统作为一个整体来探究不同观测尺度

下呼吸作用的影响因素的研究相对较少，这种情况

限制了模型模拟的准确性和优化潜力。

当前呼吸的模型模拟主要基于呼吸的温度响应

方程，其关键输入参数为温度敏感性（Q10）。Q10

是定量反映呼吸速率对温度响应程度的一项指标。

虽然大量野外试验研究表明不同观测尺度呼吸对温

度的响应存在差异[12−13]，这种差异会受到水分、土壤

理化性质、土壤微生物群落、植被类型等诸多因素的

影响 [14]，但在生态系统模型中，Q10 通常被视为常

数[15−16]。近年有研究发现，呼吸作用的温度敏感性

在不同生态系统之间趋于收敛[6,10]，然而同一生态系

统不同观测尺度之间呼吸的温度敏感性如何变化仍

少有讨论。因此，比较研究不同观测尺度呼吸对温

度的响应是否一致，不同观测尺度呼吸受何种因素

影响对提升呼吸模拟精度至关重要。

毛乌素沙地属于典型的干旱半干旱地区，该地

区年降水量少，蒸发量大，土壤水分处于长期匮乏的

状态，恶劣的生态环境极大限制了该地区植被正常

的生长发育。黑沙蒿（Artemisia ordosica）属于菊科

（Compositae）蒿属，对干旱具有较强的适应能力[17]，

在中国的中西部地区均有广泛分布[18]。尽管以往的

研究证实水分在影响呼吸作用对温度的响应方面起

着重要作用[17−18]，但对于不同观测尺度呼吸与温度、

水分关系的综合比较研究仍未涉及。本研究以黑沙

蒿为研究对象，结合固定样地测定和原位连续监测

等手段，系统地对黑沙蒿叶片、土壤和所处干旱区生

态系统 3个观测尺度呼吸作用的季节动态特征及其

对环境因素响应进行分析。 
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1   研究区概况与研究方法
 

1.1    研究区概况

本研究在宁夏回族自治区盐池县生态系统定位

观测研究站（37°40′ ~ 37°44′N，107°12′ ~ 107°16′E，
海拔 1 550 m）进行。该地区属于典型的中温带大陆

性气候。多年年均降水量约 260 mm，主要集中在

7—9月，降水年际变化大，保证率低。蒸发强烈，蒸

发量大约是降水量的 6 ~ 7倍，夏季最高，冬季最低，

春季高于秋季。年均气温约 7.7 ℃。无霜期 128 d。
冬春风沙天气较多。日照时间长，温差大。研究区内

以干旱区沙生植物为主，优势物种为黑沙蒿，样地内

黑沙蒿高度约 50 cm，平均冠幅约 80 cm × 60 cm，
植被盖度约 43%。其他物种有花棒 （Hedysarum
scoparium）、羊柴 （Hedysarum  mongolicum）和沙柳

（Salix psammophila）等。 

1.2    研究方法

在宁夏盐池生态系统国家定位观测研究站涡度

相关观测通量源区内（即观测塔为中心 50 m以内），

随机设置 3个 10 m × 10 m样方作为固定样地。以

通量源区内长势良好的黑沙蒿群落为研究对象，采

用固定样地定期监测法对 2022年生长季黑沙蒿叶

片呼吸与土壤呼吸速率进行同步测定，利用涡度相

关观测系统对生态系统呼吸速率进行连续监测。 

1.2.1    叶片呼吸速率监测

于 2022年 5—10月每日上午 09:00—12:00之
间，在黑沙蒿固定样地内选取 3株立地条件基本相

同、无病虫害的健康植株作为试验植株，每株分别选

取 1片 1~2年生小枝上的成熟叶片，分别对每个叶

片进行活体测定（即不将叶片摘离植株）。测量前，

使用暗适应夹片对选定叶片进行 30 min暗适应，使

用便携式光合仪（Li-6400XT，Li-Cor Inc.，  Lincoln，
NE，USA）红蓝光源叶室测定黑沙蒿叶片的呼吸速

率。采用开放式气路，流速设定为 500 μmol/s，将黑

沙蒿叶片展开平铺充满整个红蓝光源叶室，待呼吸

速率稳定后打点计数，每个叶片计 5 ~ 10个值。测

量时用遮光纸遮盖住分析器避免透光。测定叶片呼

吸速率的同时也使用便携式光合仪测得叶面温度

（Tl）。

测定完成后摘下被测叶片保存至密封袋内，当

日测定全部结束后带回室内，将叶子展开平铺在叶

面积测算纸上进行垂直拍照，用 Image J对照片进行

处理，计算出实际叶面积[19]，再将计算结果代入测得

的气体交换参数中进行校正。 

1.2.2    土壤呼吸监测

使用自动化土壤呼吸系统（配备 Li-8150多路复

用 器 和 Li-104气 室 的 Li-8100A， Li-COR， Inc.，
Lincoln，NE，USA）连续原位监测土壤呼吸速率。在

样地内随机设置 6个 PVC环（直径 23  cm，高度

10 cm），打入土壤 7 cm，环内无植物，为纯裸地，测

得土壤呼吸，不区分自养呼吸和异养呼吸。每个环

上设置一个不透明的气室（Li-104，Li-Cor，Lincoln，
NE，USA），每小时完成一次测量。PVC环内生长植

物每两周手动清除。 

1.2.3    生态系统呼吸监测

采用涡度相关观测系统，包括超声风速仪

（CSAT-3，Campbell  Scientific，USA）和开路红外气

体分析仪（Li-7500，Li-Cor Inc.，USA）原位监测生态

系统水汽交换过程。利用空气温湿度传感器

（HMP45C，Vaisala，Helsinki，FI）对空气温度进行连

续监测，利用土壤水分探头（5TE，Decagon Devices，
USA）对 10 cm深处土壤含水量进行监测，使用翻

斗式雨量计 （TE525WS，Campbell  Scientific，USA）
监测降水量（PPT），土壤温度由安装在通量观测塔

周围的土壤温度传感器（Campbell-109，Campbell
Scientific Ltd，USA）测量。除降水量所有气象数据

通过数据采集器（CR3000，Campbell  Scientific Inc.，
USA）记录 ，降水量通过数据采集器 （CR200X，
Campbell Scientific Inc.，USA）记录，并每 30 min计
算平均值进行存储，每周定期采集数据。 

1.3    数据处理

仪器故障、电力不足和数据质量控制导致通量

数据序列出现一些数据缺失，利用全球通量网提供

的基于边际平均采样法的在线工具 ReddyProc（http://
www.bgCena.mpg.de/~MDIwork/eddyproc/）对缺失碳

通量数据进行插补[20−21]。本研究中使用夜间净生态

系统碳交换量（net ecosystem carbon exchange，NEE）
表征生态系统呼吸，并利用夜间 NEE与温度的关系，

外推得到白天的生态系统呼吸，结合白天的 NEE，
最终计算出生态系统总初级生产力（gross primary
productivity，GPP）。

极限检验法筛选土壤呼吸数据。将 CO2 排放范

围超出−1 ~ 15 μmol/（m2·s）范围的值作为异常值从

数据集中删除。计算 6个气室的每小时均值，用逐

时均值计算日均值。用日均值检验土壤呼吸速率对

土壤温度和 10 cm土壤含水量的响应。在评估土壤

呼吸速率对土壤温度的响应时，排除了降水期间的

测量，以最大限度地减少雨脉冲的影响。 

1.4    数据分析

分别计算生态系统呼吸速率（Re）、夜间空气温

度 （Ta_night）、土壤呼吸速率 （Rs）、土壤温度 （Ts）、

10 cm土壤含水量（W10）、叶片呼吸速率（Rl）、叶面温
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度（Tl）的日均值和饱和水气压（vapor pressure deficit，
VPD），采用指数模型[22]模拟呼吸—温度关系。

R = αeβT (1)

式中 ： α 和 β 为回归方程系数 ； R 为呼吸速率

（μmol/（m2·s）），T 为温度（℃）。

温度敏感性（Q10）采用以下公式计算。

Q10 = e10β (2)

相对土壤含水量（relative extractable soil water，
WRE）反映土壤水分条件是否为胁迫，计算式为 [23]

WRE =
W10−W10min

W10max−W10min
(3)

式中：W10max 和 W10min 分别是观察期间 10 cm土层

饱和含水量（最大土壤含水量）和 10 cm土层最小含

水量，W10 为观察期间 10 cm土层含水量的均值。

WRE 在 0和 1之间变化。当 WRE 低于 0.4时，土壤

受干旱胁迫[24]。

采用回归分析方法评价呼吸、温度与水分之间

的关系。用呼吸–温度 3种常用的模型分析 R 对

T 的响应，用呼吸–水分 4种常用的模型分析 R 对

W10 的响应，以 T 和 W10 为自变量，建立 3种不同的

双变量模型来表示两个变量的联合效应（表 1、表 2
和表 3）。使用 Akaike信息准则（AIC）来评价模型的

优度[25]。

统计分析使用 Matlab  R2014a（the  Mathworks
Inc.， USA）和 R  4.2.3（R  Development  Core  Team，

 

表 1    叶片呼吸单变量和双变量模型

Tab. 1    Univariate and bivariate models of leaf respiration

模型 Model 叶片呼吸模型
Leaf respiration model a b c d AIC R2 RMSE

Q10 R1 = ab(Tl−10)/10 1.86 1.39 −155.51 0.54 0.60

Quadratic Rl = aTl
2 + bTl + c −0.002 0.25 −1.45 −172.03 0.59 0.57

Logistic Rl = a/(1 + exp(b(c − Tl))) 4.63 0.14 19.21 −174.61 0.60 0.56

Linear Rl = aW10 + b 4.32 3.19 −38.62 0.02 0.88

Exponential Rl = aexp(bW10) 3.20 1.22 −38.49 0.02 0.88

Quadratic Rl = aW10
2 + bW10 + c −110.80 19.22 2.78 −39.42 0.02 0.88

Logistic Rl = a/(1 + exp(b(c − W10))) 3.65 32.41 −0.04 −39.02 0.02 0.88

Q10 power Rl = ab(Tl−10)/10 ×W10
c 3.08 1.49 0.21 −201.07 0.66 0.51

Logistic power Rl = a/(1 + exp(b(c − Tl))) × W10
d 9.87 0.10 23.43 0.19 −212.72 0.69 0.50

Q10 hyperbolic Rl = a(Tl−10)/10 × (b+ cW10 +d/W10) 1.48 1.88 1.59 −0.01 −200.26 0.66 0.52

注：a、b、c和d为模型回归参数；R2.决定系数；RMSE.均方根误差；AIC.赤池的信息准则；T1.叶面温度；W10.10 cm土壤含水量的均值；Rl.叶片呼吸
速率。下同。Notes: a, b, c and d are the model regression parameters; R2, coefficient of determination; RMSE, root mean square error; AIC, Akaike’s
information guidelines; T1, leaf surface temperature; W10, average value of soil moisture content at 10 cm; Rl, leaf respiration rate. Same as below.

 

表 2    土壤呼吸单变量和双变量模型

Tab. 2    Univariate and bivariate models of soil respiration

模型 Model 土壤呼吸模型
Soil respiration model a b c d AIC R2 RMSE

Q10 Rs = ab(Ts − 10)/10 1.24 1.10 −197.07 0.02 0.52

Quadratic Rs = aTs
2 + bTs + c −0.004 0.17 −0.39 −206.16 0.07 0.51

Logistic Rs = a/(1 + exp(b(c − Ts))) 1.45 0.31 8.36 −203.49 0.06 0.51

Linear Rs = aW10 + b 12.88 0.68 −284.21 0.44 0.39

Exponential Rs = aexp(bW10) 0.89 7.79 −274.95 0.41 0.40

Quadratic Rs = aW10
2 + bW10 + c −234.80 44.44 −0.17 −304.96 0.51 0.37

Logistic Rs = a/(1 + exp(b × (c − W10))) 1.93 62.51 0.03 −303.53 0.51 0.37

Q10 power Rs = ab(Ts − 10)/10 × W10
c 5.60 1.15 0.53 −298.28 0.50 0.37

Logistic power Rs = a/(1 + exp(b(c−Ts))) × W10
d 8.02 0.07 0.59 0.52 −298.36 0.50 0.37

Q10 hyperbolic Rs = a(Ts − 10)/10 × (b + cW10 + d/W10) 1.17 2.24 −2.40 −0.04 −313.64 0.55 0.36

注：Ts.土壤温度；Rs.土壤呼吸速率。下同。Notes: Ts, soil temperature, Rs, soil respiration rate. Same as below.
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2023）完成。 

2   结果与分析
 

2.1    环境因素的季节动态变化

观测期内 3个观测尺度温度变化动态基本一

致，整个观测期内 Tl 平均值 27.85 ℃，最高温 38.92 ℃
（第 216天），日平均最低值为 10.41 ℃（第 282天）；
Ts 平均值为 22.26 ℃，最高温 30.81 ℃（第 189天），
日平均最低值 6.29 ℃（第 283天）；Ta_night 平均值为

15.53 ℃，最高温 23.93 ℃（第 188天），日平均最低

值为 1.23 ℃（第 282天）（图 1a）。观测期内的总降水

量 213.6 mm，> 60% 降水量发生在第 222—283天，
最大降水为 29.17 mm（第 192天）。第 131—221天
累计降水量仅 93.1 mm，较为干旱。W10 对降水存在

脉冲式响应，在第 131—221天平均值为 0.04，在第

222—283天平均值为 0.06（图 1b）。VPD平均值为

1.13  kPa，最 大 值 为 2.90  kPa（第 167天 ），在 第

131—221天日均值（1.39 kPa）相较于第 222—283天

 

表 3    生态系统呼吸单变量和双变量模型

Tab. 3    Univariate and bivariate models of ecosystem respiration

模型 Model 生态系统呼吸模型
Ecosystem respiration model a b c d AIC R2 RMSE

Q10 ab(Ta_night−10)/10Re =  1.90 1.17 −43.28 0.03 0.86

Quadratic Re = aTa_night2 + bTa_night + c −0.01 0.19 0.52 −48.56 0.06 0.85

Logistic Re = a/(1 + exp(b(c − Ta_night))) 2.17 0.80 6.15 −54.00 0.10 0.84

Linear Re = aW10 + b 22.97 0.82 −147.31 0.51 0.61

Exponential Re = aexp(bW10) 1.23 9.09 −134.68 0.47 0.64

Quadratic Re = aW10
2 + bW10 + c −381.80 74.29 −0.57 −169.90 0.58 0.57

Logistic Re = a/(1 + exp(b(c − W10))) 2.95 80.06 0.03 −172.76 0.58 0.57

Q10 power ab(Ta_night−10)/10Re =  W10
c 12.29 1.03 0.61 −152.79 0.53 0.60

Logistic power Re = a/(1 + exp(b × (c − Ta_night)))W10
d 11.79 0.64 4.08 0.58 −162.24 0.56 0.58

Q10 hyperbolic a(Ta_night−10)/10Re =   × (b + cW10 + d/W10) 1.05 4.21 −4.69 −0.09 −172.71 0.59 0.57

注：Ta_night.夜间空气温度；Re.生态系统呼吸速率。下同。Notes: Ta_night, night air temperature; Re, ecosystem respiration rate. Same as below.
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图 1    环境因素的季节动态变化

Fig. 1    Seasonal dynamic changes of environmental factors
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（0.74 kPa）较大（图 1c）。 

2.2    生物因素的季节动态变化

整个观测期内 Rl 平均值 3.42  μmol/（m2·s），
最大值为 5.96  μmol/（m2·s）（第 204天），最小值为

1.35  μmol/（m2·s）（第 276天 ）； Rs 平 均 值 为 1.39
μmol/（m2·s），最大值为 2.94 μmol/（m2·s）（第 224天），
最小值为 0.41 μmol/（m2·s）（第 134天）；Re 平均值

为 2.08 μmol/（m2·s），最大值为 4.07 μmol/（m2·s）（第

241天），最小值为 0.58 μmol/（m2·s）（第 141天）。Rl

的季节变化动态与 Rs、Re 的季节变化动态明显不同，

而 Rs、Re 的季节变化动态则保持一致（图 2a）。GPP
平均值 1.87  μmol/（m2·s），最大值 7.17  μmol/（m2·s）
（第 242天），最小值 0.01 μmol/（m2·s）（第 196天）。
GPP在第 197天开始持续上升一直到第 220天左

右。Rs、Re 的季节动态变化趋势和 GPP的季节动态

变化趋势基本保持一致（图 2）。
 
 

140 160 180 200
日序列 Day series (DOY)

220 240 260 280 300

140 160 180 200 220 240 260 280 300

6

4

2

0
6

4

2

0

a

b

呼
吸

速
率

R
es

pi
ra

tio
n 

ra
te

/(μ
m

ol
·m

−2
·s

−1
)

总
初

级
生

态
系

统
生

产
力

G
ro

ss
 p

rim
ar

y 
ec

os
ys

te
m

pr
od

uc
tiv

ity
/(μ

m
ol

·m
−2

·s
−1

)

R1

Rs

Re

图 2    生物因素的季节动态变化

Fig. 2    Seasonal dynamic changes in biological factors
 
 

2.3    不同观测尺度呼吸对温度及水分的响应

整个观测期内 Rl 随 Tl 增加而指数增长，叶片呼

吸温度敏感性 Q10 值为 1.48。而 Ts 对 Rs 的解释率

（4.3%）和 Ta_night 对 Re 的解释率（1.1%）远低于 Tl 对

Rl 的解释率（63.5%）。观测期内土壤呼吸温度敏感

性 Q10 值为 1.23，生态系统呼吸温度敏感性 Q10 值

为 1.08（图 3）。
整个观测期内 Rs、Re 与 W10 存在显著线性关系

（P < 0.05），W10 对 Rs 的解释率（44.4%）和对 Re 的解释

率（50.9%）远高于 W10 对 Rl 的解释率（1.8%）（图 4）。
基于温度—水分的双变量模型对 Rl、Rs 与 Re 的解释

能力相较于温度或水分的单变量模型提升有限，平

均 R2 分别增加了 0.09、0.05和 0.02（表 1、2、3）。
观测期第 131—221天间，WRE < 0.4时（图 5a），

Tl 对 Rl 的解释率为 36%，叶片呼吸温度敏感性
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图 3    不同观测尺度呼吸对相应温度的响应

Fig. 3    Response of respiration at different observation scales to
corresponding temperatures
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Q10 值为 1.34；Ts 对 Rs 的解释率为 14%，土壤呼吸

温度敏感性 Q10 值为 0.63；Ta_night 对 Re 的解释率为

1%，生态系统呼吸温度敏感性 Q10 值为 0.84。第

222—283天间，WRE ≥  0.4时（图 5b），Rl、Rs 与 Re

都随温度增加而指数增长，温度对 Rl、Rs 与 Re 解释

程度 R2 分别为 79%，56% 和 33%。其中 Rl 对温度

最为敏感（Q10 值为 1.81），其次为 Rs（Q10 值为 1.75）
和 Re（Q10 值为 1.83）。
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Fig. 5    Response of respiration to temperature at different observation scales under varied moisture conditions
  

3   讨　　论
 

3.1    Rl、Rs 与 Re 季节变化特征及其主导因素

Rl、Rs 与 Re 具有明显的季节特征，3个观测尺

度的呼吸在观测期内均表现为先增大后减小，但最

大值出现的时期不同。Rl 在 7月份达到最大，而

Rs 和 Re 均在 8月份达到最大（图 2a）。呼吸底物（即

光合产物）的变化会影响呼吸最大值的发生时间，若

光合作用受到限制，则会推迟呼吸最大值的出现[21]。

叶片的光合和呼吸作用发生在同一部位，Rl 基本不

会受到光合底物传输距离的限制[26−27]。Rl 在观测期

内主要受温度的调控，随着 Tl 的增加而增大，叶片

呼吸速率最大值为 5.96 μmol/（m2·s），对应叶面温度

为 31.69 ℃。在图 3中用 5—10月的数据来拟合

Rl 和 Tl 的关系，但考虑到植被季节生长节律的影

响，进一步分析发现在生长旺季（6—8月）Rl 也主要

受 Tl 的调控（Tl 对 Rl 能解释 54.3%，W10 对 Rl 仅能

解释 0.1%）。所以在剔除植被季节生长节律影响后，

温度仍是主要调控因素。Rs 和 Re 在观测期内基本

不受温度调控，两者季节变化动态与 GPP季节变化

基本一致（图 2）。GPP为 Rs 和 Re 的所有组分提供

呼吸底物，底物的可用性影响呼吸速率的温度敏感

性 [28−31]。有研究证实干旱半干旱地区呼吸底物的

可利用性，即光合产物的传输，受到水分条件的限

制[28,32−34]。在观测期内黑沙蒿在生长季内长期处于干

旱中，水分亏缺限制光合底物的传输，致使在生长季

呼吸与温度联系不再紧密，Rs 和 Re 主要受水分调控。

另外根据生态学理论，预期 Re 应大于 Rs，但由

图 2a结果显示并非完全如此。这种差异可能源自

于 Re 和 Rs 的测量方法不同。在本研究中，Re 是通

过涡度相关技术进行测量的，通量源区受到周围环

境因素如风向、风速、气压等影响 [35]，导致 Re 和

Rs 的测量范围并不完全一致，这可能会影响 Re 和

Rs 数值大小。但是 本研究着重比较不同观测尺度呼

吸对环境因素的响应差异，测量方法导致的数值大

小误差对本研究结果影响有限。 

3.2    不同尺度呼吸作用主导因素存在差异的机制研究

本研究发现，在季节尺度，叶片、土壤和生态系

统尺度呼吸作用对环境影响因素的响应机制存在尺

度差异。叶片呼吸主要受温度调控，这主要是因为

温度影响生物体内部的代谢速率[36]。较高的温度通

常会加快植物细胞的新陈代谢过程[37]，从而导致更

高的呼吸速率[38]。土壤呼吸和生态系统呼吸主要受

水分的调控，这与之前在该地区的研究结果不同，之

前的研究发现虽然水分对干旱、半干旱地区呼吸作

用有很大影响[28,30]，但仍认为温度是呼吸的主要调

控因素[31−33]。本研究中发现水分相比温度，对土壤

呼吸和生态系统呼吸影响更大，主要是因为水分是

植物生长和代谢的重要因素[39]，是土壤微生物活动

的重要条件[40]，且水分也会限制光合产物通过韧皮

部从冠层运输到根际的过程[41]。本研究在观测期内

有长时序的干旱（WRE < 0.4，第 131—221天），这会

导致光合强度的降低进而导致 GPP降低（图 2b），也
同样会限制底物的传输，Jia等[34]研究表明，基于小

波分析发现水分会主导光合和呼吸之间耦合的关

系，在季节尺度上，光合产物和呼吸之间的关系主要

受水分的调控。因此本研究中水分对土壤呼吸和生

态系统呼吸的限制要更强于温度对其的调控，而叶

片呼吸作用和光合作用都发生在相同部位，不存在

水分传输呼吸底物的限制[42−43]，在季节尺度与水分
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关系不显著。另外考虑光抑制存在，暗适应测得的

叶片呼吸会高估白天光照情况下的实际呼吸[44]，但

本文主要是为了在统一标准中比较三者夜间的呼

吸。且也使用修订系数对叶片呼吸进行修订得到了

一个模拟的白天的叶片呼吸值，将该模拟值代入论

文结果中发现也并不会影响本文的结论。

当区分不同水分条件时，发现观测前期（第 131—

221天）处于干旱中（WRE < 0.4），Rs、Re 主要受水分

的调控，而与温度完全解耦；而在第 222—283天
（WRE ≥ 0.4），土壤水分含量总体较高，Rs、Re 主要

受温度调控，且温度敏感性趋于一致（Q10 ≈ 1.8），这
与前人的研究结果一致[28,32−34]。首先这可能与土壤

中的微生物活动有关，微生物需要水分来维持其生

存和代谢过程。当土壤含水量充足时，土壤微生物

活动较为活跃，因而导致土壤呼吸速率增加。相反，

缺乏水分会限制土壤微生物的活动，导致土壤呼吸

速率降低[45]。其次可能与呼吸底物的传输有关，土

壤水分亏缺能通过抑制植物光合作用，进而减少根

系和根际的同化物质供应来抑制 Rs 和 Re
[34,46−47]。

在荒漠生态系统中，随着干旱的延长和加剧，水

分逐渐成为决定呼吸作用的主导因素。此外，研究

发现双变量模型对 Rl、Rs 与 Re 解释能力相较于单变

量模型提升有限，这表明在荒漠生态系统碳循环模

型模拟中区分水分条件和观测不同尺度差异比单纯

的增加预测变量更能提升模型模拟的精度。未来研

究应该进一步探索环境因素对于不同观测尺度呼吸

的影响机制，这将有助于更准确地估计呼吸作用过程。 

4   结　　论

（1）叶片呼吸季节动态变化主要受叶面温度调

控，土壤呼吸和生态系统呼吸季节动态变化主要受

土壤含水量调控。整个生长季内不同观测尺度呼吸

的温度敏感性存在明显差异。

（2）不同水分条件下 3个观测尺度呼吸作用对

环境因素的响应存在差异。当土壤含水量低，受干

旱胁迫时，因水分限制光合底物传输，致使呼吸与温

度解耦，此时呼吸主要受水分调控；当土壤水含量高

时，不同观测尺度呼吸温度敏感性趋于一致。
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