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封面图说: 色季拉山的长苞冷杉和高山杜鹃林———色季拉山高海拔处的植被主要有长苞冷杉、林芝云杉和高山杜鹃等,再高海

拔地区则分布有高山灌丛、草甸等。 长苞冷杉为我国特有种,属松科常绿乔木,分布于西藏东南部高山地带。 树高

可达 40m,树皮暗褐色,针叶较短;其球果圆柱形,直立。 长苞冷杉的形态独特,与分布区内多种冷杉有密切的亲缘

关系,和云杉、杜鹃的分布也彼此交叠。 随着色季拉山体海拔的升高,区域气候对于山地土壤从黄壤至棕色森林土、

直至高山草甸土的完整发育,以及对森林生态系统类型的形成都产生直接而深刻的影响。

彩图及图说提供: 陈建伟教授摇 北京林业大学摇 E鄄mail: cites. chenjw@ 163. com
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青藏高原高寒草甸植被特征与温度、水分因子关系

徐满厚,薛摇 娴*

(中国科学院寒区旱区环境与工程研究所,沙漠与沙漠化重点实验室,兰州摇 730000)

摘要:以广布于青藏高原的高寒草甸为研究对象,进行模拟增温实验,探讨高寒草甸植被特征与温度、水分因子关系,并试图论

证高寒草甸植被是否符合生物多样性代谢理论。 结果表明:淤 高寒草甸植被物种多样性的对数与绝对温度的倒数呈显著线性

递减关系,空气鄄地表鄄浅层土壤 (0—20 cm) 温度(R2>0. 6, P<0. 01) 较深层土壤 (40—100 cm) 温度 (R2<0. 5, P<0. 05) 对物

种多样性影响大;其植被新陈代谢平均活化能为 0. 998—1. 85 eV,高于生物多样性代谢理论预测值 0. 6—0. 7 eV,这是高寒草甸

植被对长期低温环境适应进化的结果。 于 除趋势对应分析和冗余分析显示,温度对植被地上部分影响较大,而土壤水分对全

株影响均较大,适当的增温与降水均可极显著促进高寒草甸植被生长。 盂 逐步回归和通径分析显示,40 cm、60 cm 深度土壤水

分对植被地上部分产生直接影响,20 cm 高度空气相对湿度和 40 cm 深度土壤温度对其产生间接影响;40 cm 深度土壤温度和

60 cm 深度土壤水分对植被地下部分产生直接影响,红外地表温度对其产生间接影响。 深层土壤温度和水分对高寒草甸植被

具有影响作用,这可能与增温后冻土的融化有关,但其机理尚待进一步研究。
关键词:青藏高原;高寒草甸;模拟增温;生物多样性代谢理论;冗余分析;通径分析

Correlation among vegetation characteristics, temperature and moisture of alpine
meadow in the Qinghai鄄Tibetan Plateau
XU Manhou, XUE Xian*

Key Laboratory of Desert and Desertification, Cold and Arid Regions Environmental and Engineering Research Institute, Chinese Academy of Sciences,

Lanzhou 730000, China

Abstract: Climate warming has become a credible fact, owing to the increase of greenhouse gases. It is generally believed
that ecosystem responses to elevated temperature are highly sensitive and rapid in high鄄latitude and high鄄elevation regions,
especially in the Qinghai鄄Tibetan Plateau (QTP). The QTP has been considered as an ideal region for studying responses
of terrestrial ecosystems to global climate changes. Representing a typical QTP vegetation type, alpine meadows are
extremely fragile and highly sensitive to climate warming. Once they are destroyed, it is very difficult for these meadows to
recover quickly, which results in their degradation or desertification. Therefore, it is extremely important and urgent to
investigate the relationship between vegetation characteristics and environmental factors under climate warming in the QTP.
We used infrared heaters to control experimental warming. Fifteen experimental warming plots (EWPs) of 2 m 伊 2 m area
and 60 non鄄experimental plots (NEPs) of 20 cm 伊 20 cm or 30 cm 伊 30 cm areas were established in an alpine meadow.
EWPs included three treatments: 0 W / m2(control, T0), 130 W / m2( increasing ground temperature by about 1毅C, T1),
and 150 W / m2( increase of about 3毅C, T2). Each type of treatment had five replications. Vegetation height, coverage,
above鄄 and belowground biomass were measured in NEPs. In EWPs, vegetation height, coverage, species richness, plus
temperature and moisture were investigated after 1 year of warming. Then, detrended correspondence analysis ( DCA),
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redundancy analysis ( RDA), stepwise regression analysis, and path analysis were used to find correlations among
vegetation characteristics, temperature and moisture. Our results show that log鄄transformed species richness was
significantly linearly correlated with the reciprocal of absolute temperature in the alpine meadow. Air temperature at 20 cm
height, ground temperature, and soil temperature in the 0—20 cm layer had greater impacts on species diversity (R2>0. 6,
P<0郾 01) than deep soil temperature in the 40—100 cm layer ( R2 < 0. 5, P < 0. 05 ). Average activation energy of
metabolism in alpine meadow vegetation (0. 998—1. 85 eV) was greater than that of the metabolic theory of biodiversity
(0. 6—0. 7 eV). This indicates that the activation energy of alpine meadow vegetation was high, enabling it to survive such
harsh conditions as low temperature, drought, and gales. In DCA ordination, the relationship between vegetation
characteristics and environmental factors fit the linear model best. Therefore, RDA ordination was chosen to study
correlation among vegetation characteristics, temperature, and moisture. In RDA ordination, temperatures had a greater
impact on aboveground vegetation, whereas soil moisture had more influence on above-and belowground vegetation. In a
certain range, both elevated temperature and increased soil moisture enhanced vegetation growth most significantly in the
meadow. In the stepwise regression and path analyses, soil moisture at 40 cm and 60 cm depths affected aboveground
vegetation directly, whereas atmospheric relative humidity at 20 cm height and soil temperature at 40 cm depth affected it
indirectly. Belowground vegetation was directly affected by soil temperature at 40 cm and soil moisture at 60 cm, and it was
indirectly affected by soil surface temperature. It was also found that deep soil temperature and moisture influenced the
growth of alpine meadow vegetation to a degree. We believe that this may be related to the melting of frozen soil caused by
warming.

Key Words: the Qinghai鄄Tibetan Plateau; alpine meadow; experimental warming; metabolic theory of biodiversity;
redundancy analysis; path analysis

植被特征与环境因子的关系一直是生态学研究的热点[1鄄3]。 植被生物量分配主要受气候因素影响,植物

通过改变对不同器官的生物量分配来达到在变化环境中最大限度提高获取各种资源的能力,从而增加生长速

率[4]。 Mokany 等[5]利用全球 R / S (地下鄄地上生物量比) 数据分析得到,草地生态系统的 R / S 与年均温、年
降水呈显著负相关。 王亮等[4]和 Yang 等[6]分别从植物个体水平和群落水平对中国草地 R / S 的研究却发现,
R / S 随年均温、年降水未呈明显的变化趋势。 杨元合等[7]和马文红等[8] 对中国草地物种丰富度的研究表明,
物种丰富度与生长季降水、温暖指数及地上生物量呈显著正相关,但受空间尺度影响。 可见,环境因子异质性

对植被盖度、生物量结构以及群落物种组成、物种多样性等产生重要影响[9鄄11],并发展形成了重要的生态学代

谢理论。 该理论基于生物个体大小和环境温度对个体新陈代谢过程的影响,使用尺度推移法解释多种生态学

格局和过程[12]。 Brown 等[13]用这一理论解释物种多样性的大尺度格局,从机制上解释了物种多样性与环境

温度的关系。 然而,生态学代谢理论自提出就饱受争议,虽经过了正反两方面经验数据的检验,但目前仍未达

成一致结论。
青藏高原属于气候变化的敏感区和生态脆弱带,在全球气候变化背景下呈现出暖化趋势,促使冻土活动

层厚度和土壤等发生显著变化[14鄄15]。 作为青藏高原较为典型的植被类型,高寒草甸是适应高原隆起和长期

低温环境形成的特殊产物[16],是典型的高原地带性和山地垂直地带性植被[17],也是牧民的主要牧草来源。
但其生态系统极其脆弱,对人类干扰和由温室气体增加引起的全球气候变化极为敏感,一旦遭受破坏很难在

短期内得到恢复,并可能导致草地退化和沙漠化发生,影响牧民经济生活。 随着青藏高原气候暖化,高寒草甸

植被的物候和生长、光合特征、生物量生产和分配,以及群落的演替和碳氮含量等都会随之发生改变[15鄄20]。
虽然针对上述问题已开展了很多工作,但以往的研究往往注重生态系统对环境变化的响应特征,对青藏高原

高寒草甸植被特征与环境因子间的复杂关系还需进一步探讨。 野外自然条件下的生态系统增温实验,是研究

全球变暖与陆地生态系统关系的一种主要方法,其研究结果有助于解释生态系统响应和适应全球气候变化的
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内在机制,可为模型预测和验证提供关键的参数估计[18鄄19]。 因此,本研究基于在青藏高原高寒草甸区进行的

增温实验 (已增温 1a),采用除趋势对应分析 (DCA)、冗余分析 (RDA)、逐步回归和通径分析法探讨了高寒

草甸植被特征与温度、水分因子的关系,并试图论证高寒草甸植被是否符合生物多样性代谢理论。
1摇 研究区概况

研究区位于中国科学院冻土工程国家重点实验室青藏高原研究基地 (简称北麓河试验站),地理坐标为

34毅49忆33. 98义—34毅49忆36. 58义 N,92毅55忆57. 19义—92毅56忆06. 32义 E,平均海拔 4630 m。 该地属青藏高原干寒气候

区,年均气温为-5. 9 益,年均降水量 267. 6 mm,年均潜在蒸发量 1316. 9 mm,年均风速 4. 1 m / s,冻结期为 9
月—翌年 4 月[17]。 实验期间风速较小,4 m 高度处平均风速为 3. 4 m / s。 风向以西风为主,有时为西南偏西

风。 植被属高寒草甸类型,以高山嵩草 (Kobresia pygmaea)为建群种,伴生有矮火绒草(Leontopodium nanum)、
美丽风毛菊(Saussurea pulchra)、藏嵩草(Kobresia tibetica)、青藏苔草(Carex moorcroftii)、细小棘豆(Oxytropis
pusilla) 等,以莎草科和菊科的植物为主,蓼科的珠芽蓼 (Polygonum viviparum) 也较为常见,植被盖度达

83% 。 动物主要是高原鼠兔 (Ochotona curzoniae),营群居生活,筑巢掘出土壤在地面堆积形成“小土丘冶。 土

壤为高山草甸土,以沙土居多,剖面发育具有薄层性、粗骨性特点;表层具有 5—15 cm 厚草皮层,土层一般仅

为 4—6 cm,有机质含量达 8—25 g / kg;表层以下常夹带多量砾石,呈 As鄄A1 鄄C / D 结构,B 层发育不明显[17]。
2摇 研究方法

图 1摇 实验样地分布示意图

Fig. 1摇 Distribution schematic diagram of experimental plots

T0 为对照,T1 和 T2 分别为地面温度增加 1益和 3益的处理

2. 1摇 样地设置

实验样地设在距北麓河试验站约 300 m 的典型高

寒草甸地段,植被分布均匀,地势较为平坦,未受放牧、
鼠兔啃食等干扰。 增温采用红外线辐射器,设置 3 个能

量梯度:0 W / m2(对照,T0)、130 W / m2(使地面增温约 1
益,T1) 和 150 W / m2(增温约 3 益,T2),每种梯度 5 次

重复。 增温样地面积 2 m伊2 m,分布位置见图 1。 增温

样地正上方距地面 1. 5 m 高度处架设红外线辐射器,其
中 T0 处理只设灯架,用于消除各增温处理中灯架遮阴

对植被的影响;距地面 1 m 高度处架设 SI鄄111 红外地

表温度传感器,测定下垫面温度;距地面 20 cm 高度处

架设 HMP45C 温湿度探头,测定 20 cm 高度空气温度、空气相对湿度和空气水汽压;土壤中布设 109SS鄄L 温度

探头测定 20、40、60、100 cm 深度土壤温度,布设 FDR (Envior SMART) 水分探头测定 10、20、40、60、100 cm 深

度土壤水分。 采用 CR1000 数采仪进行数据采集,频度为 10 min 采集 1 次。 为减弱强风对增温实验影响,根
据研究区主风向 (西风),在距增温样地中心位置 1. 5 m 处设置两块高度为 1. 5 m 的挡风板,分别位于增温样

地的北面和西面。 由于每个增温样地均设有挡风板,各增温处理中挡风板遮阴对植被的影响也可消除 (同灯

架设置)。 在增温样地外部空旷处架设一小型生态气象观测站,观测常规气象数据。 增温样地 (图 2a) 和小

型生态气象观测站 (图 2b) 均用铁丝网围拦。 实验样地于 2010 年 6 月完成设置。
2. 2摇 调查方法

(1)为避免长期采样对样地的破坏,在其外围 2 m 左右处选取与增温样地植被相似的地段作为非实验样

地,根据其植被覆盖情况设置大小为 20 cm伊20 cm 或 30 cm伊30 cm 的样方,测其植被高度、盖度和地上鄄地下

生物量,测定时间为 2010 年 6、8 月和 2011 年 6、7、8、10 月,每月调查 10 个样方。 为保证测定时间的一致性,
于 2011 年 6、7、8 月测定增温样地植被的高度、盖度和物种丰富度。 由于非实验样地是在增温样地周围近距

离处选取,二者生境相同,且植被高度和盖度与增温样地植被较为一致,故可通过建立非实验样地植被地上鄄
地下生物量与高度、盖度的多元回归方程间接推导出增温样地不同时期的植被地上鄄地下生物量。

(2)植被指标测定摇 高度用特制直尺 (割除零刻度线至边缘的空白部分) 按对角线测定,增温样地每条
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图 2摇 增温样地 (a) 与小型生态气象观测站 (b)

Fig. 2摇 Experimental warming plot (a) and small ecological meteorology station (b)

对角线随机测定 20 个,共测 40 个值;非实验样地每条对角线随机测定 5 个,共测 10 个值。 盖度借助 27 cm伊
27 cm 的样方框测定,根据样方框大小特制一个网格尺寸为 2. 5 cm伊2. 5 cm 的硬铁丝网 (网格数为 100 个),
将其平铺在样方框内,计数被植被覆盖的小方格;测定时将增温样地平分为 4 个部分,测定每一部分的盖度

值,取其平均值作为该样地的盖度,非实验样地直接测定样方中的盖度值。 统计增温样地物种种类数,计算物

种丰富度指数。 地上生物量采用齐地刈割法,刈割样方为 20 cm伊20 cm 或 30 cm伊30 cm,刈割完毕用毛刷将

未收集的地上部分扫在一起,去除附着的土块后重新收集到样品袋中。 地下生物量采用挖土块法,将刈割样

方 0—30 cm 深度的土壤全部挖出,在北麓河试验站立即放进网孔为 1 mm伊1 mm 的筛网中冲洗、晒干,根据根

的颜色和柔韧性去除死根后,将根系放进 75 益的烘箱中烘干并称重。
2. 3摇 数据分析

用 SPSS17. 0 软件构建非实验样地植被地上鄄地下生物量与高度、盖度的多元回归方程:AB = 72. 739C+
30. 257H-29. 95 (R2 =0. 322, P<0. 01),BB=14187. 995C-340. 281H-2249. 69 (R2 = 0. 604, P<0. 01),式中,
H 为高度 / cm、C 为盖度、AB 为地上生物量 / ( g / m2)、BB 为地下生物量 / ( g / m2)。 对 2011 年 8 月增温样地的

植被物种丰富度 (S) 取自然对数 (lnS),各温度因子转换成绝对温度 (T) 后乘以波尔兹曼 (Boltzmann) 常

数 (K0 = 8. 62伊10-5) 再取倒数 (1 / K0T),用 Origin8. 1 软件对 lnS 和 1 / K0T 进行回归分析。 用 Canoco4. 5 软

件和 SPSS17. 0 软件对植被指标与温度、水分因子的关系进行排序、逐步回归和通径分析。 指标间的显著性检

验由 SPSS17. 0 软件进行方差分析,多重比较由 Duncan 检验完成;分析图的绘制由 Origin8. 1 软件完成。
3摇 结果和分析

3. 1摇 植被物种多样性与温度的关系

以 2011 年 8 月增温样地的植被特征和温度因子为研究对象,探讨高寒草甸植被物种多样性与温度的关

系。 如图 3 所示,lnS 与各温度因子 1 / K0T 的线性关系均达到显著水平,其中 20 cm 高度空气温度、红外地表

温度、20 cm 和 100 cm 深度土壤温度的 1 / K0T 与 lnS 达到极显著水平,40 cm 和 60 cm 深度土壤温度的 1 / K0T
与 lnS 达到显著水平,说明高寒草甸植被物种多样性的对数与绝对温度的倒数呈显著线性递减关系,即在一

定温度范围内植被物种多样性随温度升高而显著增加。 空气鄄地表鄄浅层土壤 (0—20 cm) 温度对植被物种多

样性影响较大 (R2>0. 6, P<0. 01),深层土壤 (40—60 cm) 温度对植被物种多样性影响较小 (R2 <0. 5, P<
0郾 05)。 100 cm 深度土壤温度对植被物种多样性也产生极显著影响,这可能与增温后冻土融化改变了土壤温

度、土壤水分等有关。 在研究中发现,增温后深层土壤水分有增加趋势,并在 100 cm 深度处的 T0 和 T2 之间

出现显著差异 (图 4)。 冻土融化吸收周围热量,致使该层土壤温度降低,对植被产生一定影响。 从方程的斜
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图 3摇 物种丰富度对数与绝对温度倒数的回归分析

Fig. 3摇 Regression analysis between log鄄transformed species richness and reciprocal of absolute temperature

图 4摇 增温样地不同处理下土壤水分的变化趋势

摇 Fig. 4 摇 Soil moisture changes at different depths in different

treatments of experimental warming plots

相同字母表示差异不显著 (P>0. 05),不同字母表示差异显著 (P

<0. 05);T0 为对照,T1 和 T2 分别为地面温度增加 1益 和 3益 的

处理

率上看,不同温度因子 1 / K0T 与 lnS 的斜率存在差异,
其变化范围为 -1. 85—-0. 998,换算成植被新陈代谢过

程中的平均活化能则为 0. 998—1. 85 eV,高于生物多样

性代谢理论预测值 0. 6—0. 7 eV,这是高寒草甸植被对

长期低温环境适应进化的结果。
3. 2摇 植被特征与温度、水分因子的关系

采用 DCA、RDA 排序分析对植被特征与温度、水分

因子的关系进行研究。 为确定排序所采用的模型,对植

被数据进行 DCA 排序,得到 4 个排序轴的梯度长度

(轴 1 为 0. 124,轴 2—4 为 0. 117),其中最大值为 0. 124
<3,说明线性模型较为适合。 选择 RDA 进行排序,得
到排序轴的特征值和累积解释量 (表 1)。 第 1 轴为约

束性排序轴,对植被的解释比率达到 64. 1% ,对植被鄄环
境关系的解释比例达到 99. 9% ;第 2 轴为非约束性排

序轴,对植被 (0. 1% ) 和植被鄄环境关系 (0. 1% ) 的解

释量远小于第 1 轴。 第 1 轴和第 2 轴可以解释植被鄄环
境关系的全部信息。
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表 1摇 RDA 排序的特征值及累积解释量

Table 1摇 Eigenvalues and cumulative percentage variances of RDA ordination

排序轴
Ordination axes 特征值 Eigenvalues

植被累积解释量
Cumulative percentage variance of

species data / %

植被鄄环境关系累积解释量
Cumulative percentage variance of
species鄄environment relation / %

1 0. 641 64. 1 99. 9
2 0. 001 64. 2 100. 0

第 1 轴为 10、20、40、60 cm 深度土壤水分变化轴 (表 2),与轴呈负相关,相关系数绝对值平均为 0. 499;
与植被盖度、总生物量和地下生物量均存在极显著正相关性 (表 3),相关系数在 0. 419—0. 664 之间,平均为

0. 524,反映土壤水分对植被产生影响。 第 2 轴为 20 cm 高度空气温度、20 cm 高度空气相对湿度和 100 cm 深

度土壤温度变化轴 (表 2),除 20 cm 高度空气相对湿度与轴呈负相关外,其余因子与轴呈正相关,相关系数绝

对值平均为 0. 497;与植被高度、地上生物量和根冠比的相关性也均达到极显著水平 (表 3),相关系数绝对值

在 0. 382—0. 506 之间,平均为 0. 432,反映空气鄄土壤温度对植被产生影响。 图 5 显示,温度对植被地上部分

影响较大,土壤水分对植被地上鄄地下部分影响均较大,且温度和土壤水分对植被产生极显著正效应 (表 3),
说明在一定范围内温度升高和土壤水分增加均可极显著促进高寒草甸植被生长。 蒙特卡罗置换检验 (Monte
Carlo permutation test) 表明,第一排序轴的 F = 55. 408,P = 0. 002;所有排序轴的 F = 4郾 268,P = 0. 002,说明

RDA 排序达到了极显著水平。

表 2摇 环境因子与排序轴的相关系数

Table 2摇 Correlation coefficients between environmental factors and ordination axes of RDA

轴 Axes AT20cm RH20cm WP20cm SW10cm SW20cm SW40cm SW60cm SW100cm ST20cm ST40cm ST60cm ST100 cm RT

1 0. 135 -0. 198 0. 068 -0. 489 -0. 423 -0. 515 -0. 569 -0. 272 0. 355 0. 395 0. 331 0. 308 0. 180
2 0. 470 -0. 523 0. 340 0. 264 0. 244 0. 369 0. 386 0. 407 0. 408 0. 420 0. 449 0. 499 0. 293

摇 摇 AT20cm:20 cm 高度空气温度,RH20cm:20 cm 高度空气相对湿度,WP20cm:20 cm 高度空气水汽压,SW10—100cm:10—100 cm 深度土壤水分,

ST20—100cm:20—100 cm 深度土壤温度,RT:红外地表温度

表 3摇 排序轴植被指标与环境因子的相关分析

Table 3摇 Correlation analysis between vegetation indexes and environmental factors in ordination axes of RDA
轴 1
Axe 1

SW10cm SW20cm SW40cm SW60cm
轴 2
Axe 2

AT20cm RH20cm ST100cm

C 0. 553** 0. 482** 0. 606** 0. 664** H 0. 432** -0. 469** 0. 417**

TB 0. 493** 0. 426** 0. 521** 0. 574** AB 0. 389** -0. 413** 0. 382**

BB 0. 484** 0. 419** 0. 509** 0. 562** RS -0. 410** 0. 471** -0. 506**

摇 摇 C:盖度,TB:总生物量,BB:地下生物量,SW10—60cm:10—60 cm 深度土壤水分;H:高度,AB:地上生物量,RS:根冠比,AT20cm:20 cm 高度空气

温度,RH20cm:20 cm 高度空气相对湿度,ST100cm:100 cm 深度土壤温度;**,P<0. 01

3. 3摇 温度、水分因子对植被的直接影响和间接影响

为建立植被特征与温度、水分因子关系的最优模型,对其进行逐步回归分析:
H = 54. 926 - 70. 86RH20cm + 0. 139SW40cm(R2 = 0. 562, P < 0. 01)

C=0. 685+0. 014SW60cm-0. 023ST40cm(R2 =0. 492, P<0. 01)

TB=4353. 212+145. 398SW60cm-1037. 22ST40cm+790. 414RT (R2 =0. 511, P<0. 01)

AB=1695. 695-2173. 424RH20cm+5. 124SW40cm(R2 =0. 59, P<0. 01)

BB=4321. 864+140. 287SW60cm-1052. 372ST40cm+796. 381RT (R2 =0. 507, P<0. 01)

RS=60. 084-5. 618ST100cm(R2 =0. 253, P<0. 01)
回归方程的决定系数均较高,显著性检验均达到极显著水平,各自变量偏回归系数的显著性检验也均达

到显著水平,说明所建模型成立。 除根冠比只由 100 cm 深度土壤温度影响外,其余植被特征均由 2—3 个环
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摇 图 5摇 植被特征 (实线) 与温度、水分因子 (虚线) 的 RDA 排

序图

Fig. 5摇 RDA ordination diagram among vegetation characteristics

(solid line), temperatures, and moistures (dotted line)

H:高度 / cm,C:盖度,TB:总生物量 / ( g / m2 ),AB:地上生物量 / ( g /

m2),BB:地下生物量 / ( g / m2 ),RS:根冠比;AT20cm:20 cm 高度空

气温度 / 益 ,RH20cm:20 cm 高度空气相对湿度 / % ,WP20cm:20 cm

高度空气水汽压 / kpa,RT:红外地表温度 / 益 ,SW10—100cm:10—100

cm 深度土壤水分 / % ,ST20—100cm:20—100 cm 深度土壤温度 / 益

境因子影响,其中高度和地上生物量由 20 cm 高度空气

相对湿度和 40 cm 深度土壤水分影响,决定系数为

0郾 562 和 0. 59;总生物量和地下生物量由 60 cm 深度土

壤水分、40 cm 深度土壤温度以及红外地表温度影响,
决定系数为 0. 511 和 0. 507;盖度由 60 cm 深度土壤水

分和 40 cm 深度土壤温度影响,决定系数为 0. 492。 可

见,在增温处理下冻土融化使 40、60 cm 深度土壤水分

和 40 cm 深度土壤温度对植被产生了一定影响。 为进

一步分析环境因子对植被的直接影响和间接影响,对有

2—3 个自变量的回归方程进行通径分析。
在表 4 中,对高度而言,40 cm 深度土壤水分的通

径系数略大于 20 cm 高度空气相对湿度,20 cm 高度空

气相对湿度的间接通径系数略大于 40 cm 深度土壤水

分,各自变量的通径系数大于间接通径系数,说明 40
cm 深度土壤水分对植被高度产生直接影响,20 cm 高

度空气相对湿度通过 40 cm 深度土壤水分对植被高度

产生间接影响。 对盖度而言,60 cm 深度土壤水分的通

径系数大于 40 cm 深度土壤温度,且大于自身的间接通

径系数;40 cm 深度土壤温度的间接通径系数略大于 60
cm 深度土壤水分,但小于自身的通径系数,说明 60 cm
深度土壤水分对植被盖度产生直接影响,40 cm 深度土

壤温度主要通过 60 cm 深度土壤水分对植被盖度产生

间接影响。 同理,对地上生物量而言,40 cm 深度土壤

水分对其产生直接影响,20 cm 高度空气相对湿度主要

表 4摇 各回归方程相关系数的分解

Table 4摇 Decomposition on correlation coefficients of regression equations

因变量
Dependent
variable

自变量
Independent
variable

相关系数
Correlation
coefficient

通径系数
Path

coefficient

间接通径系数 Indirect path coefficient

RH20cm SW40cm SW60cm ST40cm RT 合计 Total

H RH20cm -0. 469 -0. 567 0. 0978 0. 0978
SW40cm 0. 499 0. 593 -0. 0936 -0. 0936

C SW60cm 0. 664 0. 643 0. 0207 0. 0207
ST40cm -0. 287 -0. 228 -0. 0585 -0. 0585

TB SW60cm 0. 574 0. 514 0. 0711 0. 0106 0. 0605
ST40cm -0. 39 -0. 781 -0. 0468 0. 437 0. 3902

RT -0. 176 0. 507 -0. 0108 -0. 673 -0. 6838

AB RH20cm -0. 413 -0. 521 0. 108 0. 108
SW40cm 0. 571 0. 657 -0. 086 -0. 086

BB SW60cm 0. 562 0. 501 0. 0727 0. 0108 0. 0619
ST40cm -0. 4 -0. 799 -0. 0456 0. 4448 0. 3992

RT -0. 184 0. 516 -0. 0105 -0. 6887 -0. 6992

摇 摇 H: 高度 / cm, C: 盖度, TB: 总生物量 / (g / m2), AB: 地上生物量 / ( g / m2 ), BB: 地下生物量 / ( g / m2 ); RH20cm: 20 cm 高度空气相对湿

度 / % , SW40cm: 40cm 深度土壤水分 / % , SW60cm: 60cm 深度土壤水分 / % , ST40cm: 40cm 深度土壤温度 / 益 , RT: 红外地表温度 / 益
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通过 40 cm 深度土壤水分对其产生间接影响。 在对总生物量和地下生物量的直接影响中,40 cm 深度土壤温

度的直接作用最大,60 cm 深度土壤水分和红外地表温度次之,且二者相差不大;在对二者的间接影响中,红
外地表温度的间接作用最大,其次是 40 cm 深度土壤温度,60 cm 深度土壤水分最小。 40 cm 深度土壤温度和

60 cm 深度土壤水分的通径系数大于间接通径系数,红外地表温度的通径系数小于间接通径系数,说明 40 cm
深度土壤温度和 60 cm 深度土壤水分对植被总生物量和地下生物量产生直接影响,红外地表温度通过 40 cm
深度土壤温度对植被总生物量和地下生物量产生间接影响。 综上所述,40、60 cm 深度土壤水分对植被地上

部分产生直接影响,20 cm 高度空气相对湿度和 40 cm 深度土壤温度对其产生间接影响;40 cm 深度土壤温度

和 60 cm 深度土壤水分对植被地下部分产生直接影响,红外地表温度对其产生间接影响。
4摇 讨论

4. 1摇 生物多样性与环境温度的关系

Stegen 等[21]基于物种个体新陈代谢过程提出了生态学上具有重要意义的“生物多样性代谢理论冶,给出

了物种丰富度与环境温度的两个预测关系:(1)物种丰富度的对数和绝对温度的倒数呈线性函数关系;(2)该
线性关系的斜率在-0. 7 — -0. 6 之间,换算成物种新陈代谢过程中的活化能为 0. 6—0. 7 eV。 生物多样性代

谢理论不仅明确了物种丰富度与环境温度的关系,也赋予了二者斜率的生物学意义,但该理论仍具有不确定

性,不同学者对其争议很大。 在本研究中,各温度因子 1 / K0T 与 lnS 的线性递减关系均达到显著水平,说明高

寒草甸植被物种多样性的对数与绝对温度的倒数呈显著线性函数关系,符合代谢理论的第一个预测;将方程

斜率换算成植被新陈代谢过程中的平均活化能则为 0. 998—1. 85 eV,高于代谢理论预测值 0. 6—0. 7 eV,表
明高寒植被在低温、干旱、疾风等恶劣环境下生存,其活化能较高。 因此,青藏高原高寒草甸植被符合生物多

样性代谢理论的第一个预测,但不符合第 2 个预测。 Wang 等[22] 对中国树木多样性分布格局的分析也表明,
物种多样性的对数与绝对温度的倒数呈显著线性关系,符合代谢理论的第 1 个预测,但方程的斜率显著大于

预测值,和本研究结论相一致。 Hawkins 等[23]也得到和本研究相似的结论,他们借助全球 46 个物种数据库对

生物多样性代谢理论进行了细致检验,结果表明有一半的数据符合理论中的多样性对数与绝对温度倒数呈线

性关系,但方程的斜率只有 2 个数据满足预测值。 而 Allen 等[24]和 Brown 等[13]对该理论的验证表明,不同地

区各个类群物种多样性的对数与绝对温度的倒数均呈显著线性关系,方程的斜率也均在预测范围之内。
Algar 等[25]却认为,物种多样性的对数与绝对温度的倒数不呈线性关系,二者的斜率在不同地区具有很大差

异,而非理论所预测的介于 -0. 7 和 -0. 6 之间。
在生物多样性代谢理论中结论具有较大差异,可能与该理论的检验有关。 以往常用第二类回归和最小二

乘回归法分析物种多样性对数与绝对温度倒数之间的关系,这两类回归方法得到的同一方程的斜率却不尽相

同:第二类回归得到的方程斜率比最小二乘回归更为陡峭[23]。 生物多样性代谢理论是预测某一地理空间内

能量对全部物种多样性的影响,而非预测能量对该空间某一特定分类群物种多样性的影响[24]。 由于每个科

属物种都具有自身最适的温度范围,而且大多数类群物种的温度响应曲线近似钟型,因此不能满足生物多样

性代谢理论的基本预测[22]。 王志恒等[12]认为,在检验生物多样性代谢理论时只选择某一特定分类群是不合

适的。 可见,类群的选择可能是造成生物多样性代谢理论检验结果具有较大差异的主要原因之一[26]。
4. 2摇 温度、水分对草地 /草甸植被特征的影响

草地是陆地生态系统中分布最为广泛的类型之一,在气候调节和全球碳循环中扮演着十分重要的角

色[27]。 我国草地地上生物量受降水影响较为显著[28]。 相关研究显示,在中国北方草地降水是其地上生物量

最主要的制约因子[29]。 马文红等[30]对内蒙古温带草地的研究表明,草地植被地上鄄地下生物量随年降水增加

显著增加,随温度升高显著降低;当降水和温度对生物量的影响被控制后,地上生物量受土壤质地和草地类型

的影响反而较弱。 本研究对青藏高原高寒草甸植被特征与温度、水分因子关系进行的 RDA 排序分析表明,温
度对草甸植被地上部分影响较大,土壤水分对草甸植被地上鄄地下部分影响均较大,且温度和土壤水分对草甸

植被的影响呈极显著正效应,说明在一定范围内温度升高和土壤水分增加均可极显著促进高寒草甸植被生
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长。 在温度方面得到与马文红等[30] 不一致的结论,可能与研究区地理位置、植被类型及实验方法有关。 可

见,温度和水分对草地 /草甸不同植被特征产生不同且主要的影响,但草地 /草甸地下生物量及其在土壤中的

垂直分布格局对环境因子的响应机制并不清楚,需要加深这方面研究。
温度控制着生态系统中许多生物化学反应速率,且几乎影响所有生物学过程[20]。 温度升高在一定程度

上可以满足植物正常生长所需的热量供应,但同时也改变了植物群落的小气候环境,从而通过多种途径直接

或间接影响植物的生长发育及生物量生产[31]。 本研究对青藏高原高寒草甸植被特征与温度、水分因子关系

进行的通径分析表明,40、60 cm 深度土壤水分对植被地上部分产生直接影响,20 cm 高度空气相对湿度和 40
cm 深度土壤温度对其产生间接影响;40 cm 深度土壤温度和 60 cm 深度土壤水分对植被地下部分产生直接影

响,红外地表温度对其产生间接影响。 可见,土壤水分对高寒草甸植被生物量产生较大影响。 增温可通过降

低土壤水分减少植被生物量。 Boeck 等[32]研究表明,增温导致土壤含水量下降,使植被地上、 |地下生量分别

降低了 18%和 23% 。 李英年等[16]研究显示,气候暖干化导致高寒草甸植被总生物量和牧草产量降低。 石福

孙等[15]研究认为,增温使地下 0—30 cm 根系生物量出现了不同程度的减少,这主要与增温后土壤相对含水

量明显下降有关。 增温造成表层土壤干化,使植物根系生长受限或死亡,限制根系生物量。 Dubrovsky 等[33]

研究显示,增温后表层土壤缺水干旱,严重限制根系在表层的生长。 Edwards 等[34]研究认为,土壤温度升高会

增加根系死亡率,降低根系数量和根的聚集程度。 因此,植被地上鄄地下生物量与土壤水分密切相关。 高寒草

甸地下生物量主要分布在土壤表层,增温会使其向深层转移。 李娜等[35]研究发现,受温度升高及土壤含水量

减少影响,增温 2a 后,高寒草甸的生物量分配格局向深层转移,但不明显。 本研究也发现,增温 1a 后,土壤水

分有在表层减少、深层增加趋势 (图 4),这可能与增温导致冻土融化有关。
5摇 结论

青藏高原高寒草甸植被符合生物多样性代谢理论的第 1 个假设,但不符合第 2 个假设。 植被物种丰富度

的对数与绝对温度的倒数呈显著线性递减关系,即在一定温度范围内植被物种多样性随温度升高而显著增

加,且空气鄄地表鄄浅层土壤 (0—20 cm) 温度较深层土壤 (40—100 cm) 温度对植被物种多样性影响大。 该线

性关系斜率的变化范围为-1. 85 — -0. 998,换算成植被新陈代谢过程中的平均活化能则为 0. 998—1. 85 eV,
高于生物多样性代谢理论预测值 0. 6—0. 7 eV,这是高寒草甸植被对长期低温环境适应进化的结果。

青藏高原高寒草甸植被特征与温度、水分因子关系中,温度对植被地上部分影响较大,而土壤水分对全株

影响均较大,适当的增温与降水均可极显著促进高寒草甸植被生长。 在所有温度、水分因子中,40 cm、60 cm
深度土壤水分和 40 cm 深度土壤温度对植被影响较大,即 40 cm、60 cm 深度土壤水分对植被地上部分产生直

接影响,20 cm 高度空气相对湿度和 40 cm 深度土壤温度对其产生间接影响;40 cm 深度土壤温度和 60 cm 深

度土壤水分对植被地下部分产生直接影响,红外地表温度对其产生间接影响。
本研究发现深层土壤温度和水分对高寒草甸植被具有影响作用,这可能与增温后冻土融化改变了土壤温

度、土壤水分及其他因素有关。 但由于增温实验时间只有 1a,现有的数据还不足以解释这种现象的机理,对
于冻土融化如何影响草甸植被生长有待今后深入研究。
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