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基于地形因素的高寒草甸土壤温湿度和物种多样性与
初级生产力关系研究
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摘要：山地是高寒草甸的主要分布区，地形变化引起了土壤温湿度和物种的差异性分布，进而影响到草地生态系统生产功能。

为明晰高寒草甸山地环境因子（土壤温湿度）和物种多样性（丰富度、多度、均匀度、优势度）与初级生产力的关系，本研究以青

藏高原东北缘马牙雪山支脉的高寒草甸山体为研究对象，选择阶地、阴坡、山脊和阳坡与 ３ 个海拔梯度段，调查了 １８９ 个样方的

植物群落组成和土壤温湿度。 采用线性回归法分析土壤温湿度和物种多样性与初级生产力之间的关系。 结果表明：（１）以山

地高寒草甸整体为研究单元，初级生产力只随物种多度的增加而显著增加（Ｒ２ ＝ ０．０７ Ｐ ＝ ０．０１）。 （２）坡向影响初级生产力的因

素不同，阴坡初级生产力与物种丰富度正线性相关；山脊初级生产力与土壤湿度正线性相关，也随物种丰富度增加而显著增加；

阳坡初级生产力与物种多度正线性相关；阶地初级生产力随均匀度增加而显著增加，随优势度增加而显著降低。 （３）只有低海

拔区（２８６０—２９１０ ｍ）初级生产力随物种多度和丰富度的增加而显著增加。 综上所述，山地高寒草甸土壤温湿度和物种多样性

与初级生产力关系受坡向比海拔的影响更大，且物种多样性对初级生产力的影响大于土壤温湿度。 建议山地高寒草甸生态系

统生产和生态管理过程中要重点考虑坡向对植物多样性和初级生产力的影响。

关键词：高寒草甸；山地；土壤温度；土壤湿度；物种多样性；初级生产力
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山地是青藏高原的典型地形［１］。 作为特殊的生境岛屿，山体地形决定了水热资源的再分配并影响着物

种多样性［２］。 高寒草甸作为青藏高原最主要草地类型，主要分布于山地之间［１］，地形是物种多样性和土壤水

热资源变化的关键非生物因子。 不同地形下草地物种多样性和土壤水热与生态系统功能的关系成为当今生

态学研究热点之一［３⁃４］，初级生产力作为综合反映生态系统服务功能的指标得到生态学家广泛认可［５］，物种

多样性作为丰富度［６］、多度［７］、优势度［８］和异质性测度［９］的综合统计量，不同多样性大小，代表群落物种间不

同组成结构。 植物群落在漫长的演化过程中形成的动态稳定群落结构，是对土壤水热等环境因子的综合响

应［１０］。 水热资源分配成为影响植物多样性进而导致生产力变化的主要原因［１０］。 因此，生态系统初级生产力

受到群落物种组成和土壤因素的共同影响［１１⁃１２］。
山地坡向和海拔是山地高寒草甸最主要的地形因素，直接影响太阳辐射和降水的空间再分配［１３］，进而导

致土壤水分和温度的差异性分布［１４］。 国内外学者在开展生产力和多样性关系研究时，一是通过较大地理尺

度和组织层次的研究来消除地形因素的干扰［３，１０］，忽略了小尺度山体单元中土壤温湿度和群落多样性的具体

差异；二是通过小尺度均质生境和人工群落来模拟研究［１１，１５］，忽略了由于尺度增大导致的较强空间异质性对

土壤水热和多样性与生产力关系的影响。 三是在山地研究中，只对山体不同坡向或海拔进行同一空间层次水

平上的研究，取样在不同山体间进行，不能对山地整体的空间层次或坡向和海拔层次进行系统研究［１２，１６］。 因

此，这些研究得出了不一致的研究结果，且彼此间参考性不高［３，１０，１５，１７］。 尽管已有的小尺度山体生态学研究

表明，地形是生境中土壤温湿度异质性分布的主要影响因素，且得出坡向是物种多样性和土壤含水量差异分

布的主导因素［１６，１８］。 但土壤温湿度和物种多样性的哪一组分对高寒草甸生态系统山地整体层次以及局部不

同坡向和海拔层次下的生产力影响更为明显，仍然不甚明确［１７，１９⁃２０］。 小尺度山体作为山地草甸生态系统管理

的最基本地形单元，消除了地理区域不同带来的气候差异，成为坡向与海拔共同作用下水热资源和物种多样

性与生产力关系研究的理想区域。 故本研究选取青藏高原东北缘祁连山东缘马牙雪山支脉的代表性小尺度

高寒草甸山体为研究对象。 排除地理因素差异的干扰，只考虑坡向和海拔两维变量，进行土壤温湿度和物种

多样性与初级生产力关系的研究，并从整个支脉山体以及坡向和海拔两个层次，研究土壤温湿度和生物多样

性哪一个组分对初级生产力的影响更为明显这一科学问题，本研究结果希望能够为大尺度山地生态学研究提

供参考，并为科学、合理地利用小尺度山体高寒草甸提供科学依据。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

　 　 本研究选取青藏高原东北缘甘肃省天祝藏族自治县祁连山东缘马牙雪山一个支脉山体，沿山脊线从山底
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到山顶的长度 ３．２ ｋｍ，海拔 ２８５０—３０２０ ｍ。 平均坡度为 ８—１０°，草地面积大约为 １５０ ｈｍ２。 草地类型为典型

高寒草甸。 地理坐标为 ３７°０９′—３７°１４′Ｎ，１０２°４０′—１０２°４７′Ｅ，年均气温－０．５℃，＞０℃的年积温为 １３８０℃。 近

５ 年来，年均降水量 ４１６ ｍｍ，主要集中在 ７—９ 月，占全年降雨量的 ７６％，年潜在蒸发量 １５９２ ｍｍ。 无绝对无霜

期，植物生长期 １２０—１４０ ｄ。 土壤类型为高山草甸土，土层厚度 ４０—５０ ｃｍ。 不同坡向植被类型均属于高寒

草甸类，但因为微生境不同，又存在明显群落差异，阴坡为珠芽蓼（Ｐｏｌｙｇｏｎｕｍ ｖｉｖｉｐａｒｕｍ） ＋线叶嵩草（Ｋｏｂｒｅｓｉａ
ｃａｐｉｌｌｉｆｏｌｉａ）群落，山脊为线叶嵩草（Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｃａｐｉｌｌｉｆｏｌｉａ） ＋球花蒿（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｓｍｉｔｈｉｉ）群落，阳坡为洽草（Ｋｏｅｌｅｒｉａ
ｃｒｉｓｔａｔａ）＋赖草（Ｌｅｙｍｕｓ ｓｅｃａｌｉｎｕｓ）群落，阶地为垂穗披碱草（Ｅｌｙｍｕｓ ｎｕｔａｎｓ）＋紫花针茅（Ｓｔｉｐａ ｐｕｒｐｕｒｅａ）群落。
１．２　 试验设计

系统考察研究区域内山地植被和地形，选取位于祁连山东缘、坡度和年际放牧强度基本一致的整个高寒

草甸支脉山体为研究对象。 消除大气候、放牧和坡度的干扰。 将整个山地划分为 ４ 个样区，阴坡（ Ｓｈａｄｏｗ
ａｓｐｅｃｔ，ＳＨＡ）、山脊（Ｒｉｄｇｅ，ＲＩ）和阳坡（Ｓｕｎｎｙ ａｓｐｅｃｔ，ＳＵＡ）、阶地（Ｂｏｔｔｏｍ ｌａｎｄ，ＢＬ）。 阶地海拔 ２８５０ ｍ，系统将

试验山地海拔平均分为 ３ 个海拔段，低海拔区（２８６０—２９１０ ｍ）（Ｌｏｗ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ，ＬＯ）、中海拔区（２９１０—２９６０ ｍ）
（Ｍｅｄｉｕｍ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ，ＭＥ）、高海拔区（２９６０—３０２０ ｍ）（Ｈｉｇｈ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ，ＨＩ）（图 １）。 采用大样本系统取样的方法，
从山底开始，以垂直于山脊线的方向，设置样带（包括阴坡、山脊和阳坡）。 海拔每上升 ５ ｍ，设置一条样带，直
到山顶，共设置 ２４ 条样带。 在每条样带的阴坡和阳坡的上、中、下坡位各设置 １ 个样方，在山脊设置 １ 个样

方，１ 条样带内共 ７ 个样方，山体共 １６８ 个样方。 在阶地位置平行设置 ３ 条样带，每个样带 ７ 个样方，共 ２１ 个

样方。 本研究中，样方大小 ０．５ ｍ×０．５ ｍ，总计样方 １８９ 个。 调查所有样方内植物群落结构、土壤温湿度。 选

取物种丰富度、多度、均匀度和优势度反映物种多样性。 首先以整个山体为研究对象，分析土壤温湿度和物种

多样性对初级生产力（用生物量表示）的影响。 再进一步考虑山体的不同坡向和海拔，研究土壤温湿度和物

种多样性与初级生产力的关系。

图 １　 研究样地设置

Ｆｉｇ．１　 Ｄｅｓｉｇｎ ｏｆ ｔｈｅ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ ｐｌｏｔ

１．３　 植物群落结构调查与土壤温湿度测定

于 ２０１２ 年 ８ 月中旬植物旺盛生长期进行植被群落调查。 在研究样地用系统取样的方法开展植物群落调

查和土壤温湿度测定。 调查内容和方法包括，群落物种丰富度用 ０．２５ ｍ２ 样方，以其中出现的物种数表示该

样方物种丰富度；群落内物种盖度用 ０．２５ ｍ２样方，针刺 １００ 次，记录每一物种盖度；群落内物种频度在每个样

方附近随机抛样圆 ２０ 次，记录该样点每一物种出现频率。 分物种将植株地上部分齐地面剪取，并记录每一物

种的个体数量，表示该物种的多度。 在实际调查取样时，密丛型以不可再分的有主茎植物属于一株。 而匍匐

６１３８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３７ 卷　



htt
p:/

/w
ww.ec

olo
gic

a.c
n

ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

茎型植物按已扎根植物算为一株。 样方内剪取的植物装入信封带回实验室后置于 ７０℃烘箱内烘干至恒重，
获得干重，以表示地上生物量。 使用群落物种盖度和频度的平均值表示物种重要值，用最大值标准化法计算

物种相对重要值。 计算样方群落的物种均匀度（Ｅｖｅｎｎｅｓｓ 指数） ［９］ 和优势度（Ｂｅｒｇｅｒ⁃Ｐａｒｋｅｒ 指数） ［８］。 计算公

式为：

Ｅｖｅｎｎｅｓｓ 指数： Ｅ ＝
１ － ∑

Ｓ

ｉ ＝ １

Ｎｉ

Ｎ
æ

è
ç

ö

ø
÷

２

１ － １
Ｓ

Ｂｅｒｇｅｒ⁃Ｐａｒｋｅｒ 指数： Ｂ＝Ｎｍａｘ ／ Ｎ
式中，Ｓ 为每个样方总的物种数；Ｎ 为 Ｓ 个全部物种的相对重要值之和；Ｎｉ为第 ｉ 个物种的相对重要值，Ｎｍａｘ为

相对重要值最大值。
在植物群落调查的样方内，用托普 ＴＳＺ⁃ＩＩＷ 型土壤水分温度测量仪测定 ０—１０、１０—２０ ｃｍ 和 ２０—３０ ｃｍ

土壤温湿度，重复 ５ 次的平均值表示该样方点该土层深度的温湿度，将该样方点 ３ 层土壤的温湿度取平均值，
表示该样方表层土壤（０—３０ ｃｍ）的温湿度。 并用 Ｇａｒｍｉｎ 手持 ＧＰＳ 记录样方点的经纬度和海拔。
１．４　 数据分析

首先对物种丰富度、多度、均匀度、优势度、土壤温度和湿度做不同坡向和海拔下样方间的多重比较分析

（ＬＳＤ 法）。 采用线性回归法分析土壤温湿度、物种多样性（丰富度、 多度、均匀度、优势度）与初级生产力之

间的关系。 为了排除土壤温湿度和物种多样性之间的相互干扰，进而影响与初级生产力的关系，一是控制土

壤温湿度，对物种多样性与生产力进行偏相关分析，设定 Ｐ 值为 ０．０５。 二是控制物种多样性，对土壤温湿度

与生产力进行偏相关分析。 在排除某一因子影响后，用偏相关决定系数 Ｒ２，解释土壤温湿度和物种多样性对

初级生产力的贡献大小。 所有统计分析均使用 ＳＰＳＳ １９．０ 软件进行。

２　 结果与分析

２．１　 山地土壤温湿度、物种多样性和初级生产力比较

样方调查结果显示（表 １），土壤温度在中等海拔的阳坡最高，土壤湿度在高海拔的阴坡最高，物种丰富度

在中等海拔的阴坡最高，多度在高海拔的山脊最高，均匀度在低海拔的阳坡最高，优势度在高海拔的阴坡最

高，初级生产力在中等海拔的阴坡最高。 阴坡土壤温度低且变异系数小，湿度高且变异系数大，土壤温度与湿

度显著负相关（Ｒ２ ＝ ０．１９ Ｐ＝ ０．００）。 阳坡土壤湿度低且变异系数小，温度高变异系数大，温度与湿度无显著相

关关系（Ｒ２ ＝ ０．０４ Ｐ＝ ０．１１）；山脊和阶地土壤温度与湿度相比阴阳坡处于中间水平，但阶地土壤温度与湿度显

著负相关（Ｒ２ ＝ ０．７２ Ｐ＝ ０．００）（图 ２）。

表 １　 山地土壤温湿度、物种多样性和初级生产力比较

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｏｉｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ａｎｄ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｐｒｉｍａｒｙ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ ｍｏｕｎｔａｉｎ

指标
Ｉｎｄｅｘ

坡向
Ｌｏｃａｔｉｏｎ

低海拔
Ｌｏｗ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ

中等海拔
Ｍｅｄｉｕｍ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ

高海拔
Ｈｉｇｈ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ

阶地
Ｂｏｔｔｏｍ ｌａｎｄ

土壤温度 阴坡 １３．８２±０．９８ｂ（ｃ） １３．４５±１．１１ｂ（ｃ） １３．４８±１．１２ｂ（ｃ） １７．１９±２．５０ａ

Ｓｏｉｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ／ ℃ 山脊 １５．４７±２．０６ａ（ｂ） １５．７５±１．６１ａ（ｂ） １５．６３±０．４２ａ（ｂ） １７．１９±２．５０ａ

阳坡 １８．０９±２．３０ｂ（ａ） １９．８２±１．３７ａ（ａ） １７．０５±１．９９ｂ（ａ） １７．１９±２．５０ｂ

土壤湿度 阴坡 ２０．４０±６．９７ｃ（ａ） ２９．４２±８．００ｂ（ａ） ３３．５９±７．１４ａ（ａ） １４．０８±４．４５ｄ

Ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ／ ％ 山脊 １２．２８±２．５８ｂ（ｂ） １９．４３±４．０９ａ（ｂ） ２２．７０±４．７７ａ（ｂ） １４．０８±４．４５ｂ

阳坡 １０．５７±１．８３ｃ（ｃ） １３．７５±２．５３ｂ（ｃ） １９．４０±５．４８ａ（ｂ） １４．０８±４．４５ｂ

丰富度 阴坡 １９．８３±７．９５ｂ（ａ） ２７．９２±４．７７ａ（ａ） ２２．４２±２．５９ｂ（ａ） １３．００±２．４９ｃ

Ｒｉｃｈｎｅｓｓ 山脊 １９．８８±３．６０ｂ（ａ） ２４．７５±３．９９ａ（ａ） ２１．５０±１．３１ａｂ（ａ） １３．００±２．４９ｃ

阳坡 １８．７６±９．４７ａ（ａ） １７．２１±８．６２ａｂ（ｂ） １８．９６±３．７４ａ（ａ） １３．００±２．４９ｂ
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续表

指标
Ｉｎｄｅｘ

坡向
Ｌｏｃａｔｉｏｎ

低海拔
Ｌｏｗ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ

中等海拔
Ｍｅｄｉｕｍ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ

高海拔
Ｈｉｇｈ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ

阶地
Ｂｏｔｔｏｍ ｌａｎｄ

多度 阴坡 ４１２．０４±１００．２６ａ（ａ） ３４６．１３±６２．０１ａｂ（ａ） ３０１．７５±１２２．４７ｂｃ（ｂ） ２４６．５２±１２４．５４ｃ

Ａｂｕｎｄａｎｃｅ 山脊 ２７８．８８±１２２．０９ｂ（ｂ） ３８６．３８±１１０．１６ａ（ａ） ４５５．００±１０７．２３ａ（ａ） ２４６．５２±１２４．５４ｂ

阳坡 １９７．１５±６７．０８ｂ（ｃ） ２２３．６３±８２．６６ａｂ（ｂ） ２８８．０８±１０５．８８ａ（ｂ） ２４６．５２±１２４．５４ｂ

均匀度 阴坡 ０．７３±０．０９ｂ（ｂ） ０．６２±０．０６ｃ（ｃ） ０．６０±０．０７ｃ（ａ） ０．８０±０．０２ａ

Ｅｖｅｎｎｅｓｓ 山脊 ０．７３±０．０１ｂ（ｂ） ０．６８±０．０９ｃ（ｂ） ０．６３±０．０６ｃ（ａ） ０．８０±０．０２ａ

阳坡 ０．８０±０．０５ａ（ａ） ０．７５±０．０８ａ（ａ） ０．６４±０．０６ｂ（ａ） ０．８０±０．０２ａ

优势度 阴坡 ０．１７±０．０２ｂ（ａ） ０．１８±０．０６ｂ（ａ） ０．２６±０．０６ａ（ａ） ０．１０±０．０１ｃ

Ｂｅｒｇｅｒ⁃Ｐａｒｋｅｒ 山脊 ０．１８±０．０２ａ（ａ） ０．１８±０．０４ａ（ａ） ０．２０±０．０２ａ（ｂ） ０．１０±０．０１ｂ

阳坡 ０．１８±０．０４ａ（ａ） ０．２０±０．０７ａ（ａ） ０．２１±０．０４ａ（ｂ） ０．１０±０．０１ｂ

初级生产力 阴坡 ５２５．４８±３５４．８８ｂ（ａ） ９０８．８８±３９６．４０ａ（ａ） ６４２．４０±３９５．４０ａｂ（ａ） ６２６．８８±４５０．８０ａｂ

Ｐｒｉｍａｒｙ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ／ 山脊 ３１６．４０±２１５．０８ｂ（ａ） ７８３．２０±５１５．２８ａ（ａ） ８１３．２０±２７１．５６ａ（ａ） ６２６．８８±４５０．８０ａ

（ｇ ／ ｍ２） 阳坡 ３０３．６０±１７８．１６ｂ（ａ） ６７４．５６±４１２．１２ａ（ａ） ７２４．７６±４１７．５６ａ（ａ） ６２６．８８±４５０．８０ａ

　 　 括号内为纵向比较，括号外为横向比较；显著水平：Ｐ＜０．０５

图 ２　 不同样区位置及土壤温湿度关系

Ｆｉｇ．２　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｏｉｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｐｌｏｔｓ

２．２　 整个山地土壤温湿度和物种多样性与初级生产力的关系

根据研究区 １８９ 个样方数据建立的土壤温湿度、物种多样性与初级生产力之间的回归模型（图 ３）可知，

对于整个山体，初级生产力随物种多度的增加而显著增加（Ｒ２ ＝ ０．０７ Ｐ＝ ０．０１），其余指标均未与初级生产力表

现出显著相关关系。
２．３　 不同坡向下土壤温湿度和物种多样性与初级生产力的关系

由图 ４ 可知，阴坡初级生产力随物种丰富度的增加而显著增加（Ｒ２ ＝ ０．１３ Ｐ＝ ０．００），其余多样性指标与初

级生产力未表现显著相关关系。 山脊初级生产力也随物种丰富度的增加而显著增加（Ｒ２ ＝ ０．１２ Ｐ ＝ ０．０２），其

余多样性指标与初级生产力未表现显著相关关系。 阳坡初级生产力随物种多度的增加而显著增加（Ｒ２ ＝ ０．１２

８１３８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３７ 卷　
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图 ３　 山地土壤温湿度和物种多样性与初级生产力的关系

Ｆｉｇ．３　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｏｉｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ， ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ， ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｐｒｉｍａｒｙ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ ｔｈｅ ｅｎｔｉｒｅ ｈｉｌｌ

Ｐ＝ ０．０４），其余多样性指标与初级生产力未表现显著相关关系。 阶地初级生产力随均匀度的增加而显著增加

（Ｒ２ ＝ ０．２８ Ｐ＝ ０．０４），随优势度的增加而显著降低（Ｒ２ ＝ ０．４９ Ｐ ＝ ０．０３），其余多样性指标与初级生产力未表现

显著相关关系。
由图 ５ 可知，只有山脊初级生产力随土壤湿度的增加而显著增加，其余坡向均未与土壤温度和湿度表现

显著相关关系。 基于偏相关 Ｒ２值可知（表 ２），除山脊初级生产力受土壤湿度的影响较大外，其余坡向均是物

种多样性对群落初级生产力的影响较大。
２．４　 不同海拔段土壤温湿度和物种多样性与初级生产力的关系

由图 ６ 对于不同海拔段分析可知，低海拔区群落初级生产力随物种多度的增加而显著增加（Ｒ２ ＝ ０．３１ Ｐ ＝
０．００），随物种丰富度也显著增加（Ｒ２ ＝ ０．１９ Ｐ＝ ０．０２），其余物种多样性指标未与初级生产力表现显著相关关

系。 在中等海拔区和高海拔区物种多样性指标均未与初级生产力表现显著相关关系。 由图 ７ 可知，在不同海

拔段土壤温湿度均未与群落初级生产力表现出显著相关关系。 基于偏相关 Ｒ２值可知（表 ２），除低海拔区初
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图 ４　 不同坡向物种多样性与初级生产力的关系

Ｆｉｇ．４　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｐｒｉｍａｒｙ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ｏｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｌｏｐｅ ａｓｐｅｃｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｈｉｌｌ

级生产力受物种多度和丰富度的影响较大外，其余海拔段土壤温湿度和物种多样性对群落初级生产力的影响

均较低。

３　 讨论与结论

３．１　 山体层次物种多度是影响高寒草甸初级生产力变化的主要原因

本研究首先以山地高寒草甸整体为研究单元，发现初级生产力仅随物种多度的增加而显著增加。 虽然土

壤温湿度在不同的坡向和海拔表现出极强的空间变异性，但均未与初级生产力表现出显著相关关系。 此结论

与一些研究者在大尺度研究中指出的环境因子（水热资源）对生产力的影响强于物种多样性的观点不一

致［１１，１９，２１］，究其原因，可能来自两个方面。 第一，研究尺度大小的差异［２２］。 在环境梯度跨度较大的空间尺度

下取样，水热条件发生极大变化，甚至可以忽略地形因素引起的差异，气候因素成为主导的影响因子，进而对

生产力产生决定性作用。 本研究，基于小尺度山体发现虽然不同坡向和海拔的土壤温湿度呈现出差异化的分
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图 ５　 不同坡向土壤温湿度与初级生产力的关系

Ｆｉｇ．５　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｏｉｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ， ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ａｎｄ ｐｒｉｍａｒｙ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ｏｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｌｏｐｅ ａｓｐｅｃｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｈｉｌｌ

布规律，但以山地整体为研究单元，土壤温湿度等因素对初级生产力的影响较弱。 在小尺度山体，地形虽然引

起了土壤水热因子的变化，但物种多样性的变化更为明显（表 １），群落内物种组成结构的调整更为积极，更多

的物种可以利用微小的环境异质性产生的资源差异而获得生存，群落内部物种的调整可以使不同的植物获取

营养库中各自所需的营养，进一步表明小尺度山体高寒草甸群落初级生产力受生物群落内部调节的作用较

大；第二，人类活动干扰，以往研究者往往在公路或铁路沿线进行取样［１２］，取样位置影响取样结果。 放牧作为

青藏高原草地最主要的人为干扰方式，在地理区域跨度较大的不同区域进行取样时，没有考虑放牧差异对物

种多样性和生产力造成的干扰，进而影响其研究结果。 在小尺度山地草甸研究中，不同的研究者在不同的坡
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表 ２　 不同坡向和海拔下土壤温湿度、物种多样性与初级生产力的关系

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｏｉｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ， ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ， ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｐｒｉｍａｒｙ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ｏｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｌｏｐｅ ａｓｐｅｃｔｓ ｗｉｔｈ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｌｔｉｔｕｄｅ ｏｆ ｔｈｅ ｈｉｌｌ

指标
Ｉｎｄｅｘ

相关分析
Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ

阴坡
Ｓｈａｄｏｗ
ａｓｐｅｃｔ

山脊
Ｒｉｄｇｅ

阳坡
Ｓｕｎｎｙ
ａｓｐｅｃｔ

阶地
Ｂｏｔｔｏｍ
ｌａｎｄ

低海拔
Ｌｏｗ

ｅｌｅｖａｔｉｏｎ

中等海拔
Ｍｅｄｉｕｍ
ｅｌｅｖａｔｉｏｎ

高海拔
Ｈｉｇｈ

ｅｌｅｖａｔｉｏｎ

土壤温度 Ｒ２
偏相关 Ｒ２

ｐａｒｔｉａｌ ０．０４ ０．００ ０．００ ０．０７ ０．１９ ０．０５ ０．０３

Ｓｏｉｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ Ｐ偏相关 Ｐｐａｒｔｉａｌ ０．７０ ０．５２ ０．６０ ０．２８ ０．２５ ０．１７ ０．５７

土壤湿度 Ｒ２
偏相关 Ｒ２

ｐａｒｔｉａｌ ０．０１ ０．４３ ０．０４ ０．１６ ０．２１ ０．０２ ０．０３

Ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ Ｐ偏相关 Ｐｐａｒｔｉａｌ ０．７２ ０．００ ０．５６ ０．３１ ０．２４ ０．５５ ０．２５

丰富度 Ｒ２
偏相关 Ｒ２

ｐａｒｔｉａｌ ０．１３ ０．１２ ０．００ ０．２６ ０．２６ ０．０１ ０．０１

Ｒｉｃｈｎｅｓｓ Ｐ偏相关 Ｐｐａｒｔｉａｌ ０．００ ０．０２ ０．６４ ０．０６ ０．０２ ０．８７ ０．１７

多度 Ｒ２
偏相关 Ｒ２

ｐａｒｔｉａｌ ０．００ ０．０６ ０．１２ ０．０４ ０．３１ ０．０２ ０．０１

Ａｂｕｎｄａｎｃｅ Ｐ偏相关 Ｐｐａｒｔｉａｌ ０．６５ ０．５５ ０．０４ ０．４２ ０．００ ０．４４ ０．１８

均匀度 Ｒ２
偏相关 Ｒ２

ｐａｒｔｉａｌ ０．０７ ０．０７ ０．０４ ０．２８ ０．１３ ０．０５ ０．０３

Ｅｖｅｎｎｅｓｓ Ｐ偏相关 Ｐｐａｒｔｉａｌ ０．０７ ０．５０ ０．２７ ０．０４ ０．３２ ０．９３ ０．６３

优势度 Ｒ２
偏相关 Ｒ２

ｐａｒｔｉａｌ ０．００ ０．００ ０．０１ ０．４９ ０．００ ０．００ ０．０２

Ｂｅｒｇｅｒ⁃Ｐａｒｋｅｒ Ｐ偏相关 Ｐｐａｒｔｉａｌ ０．３５ ０．７８ ０．３９ ０．０３ ０．６８ ０．５５ ０．８１

图 ６　 不同海拔物种多样性与初级生产力的关系

Ｆｉｇ．６　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｐｒｉｍａｒｙ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ

向和海拔段得出不同的结果［１０，１２，１５⁃１７］。 但却缺乏跨坡向与海拔的山体尺度研究，因而不能在山地单元中得出

整体概括性的研究结果。 本研究以小尺度山地整体为研究单元进行大样本系统取样，避开大尺度取样的气候

和差异性放牧影响，仅考虑地形引起的环境因子变化下土壤温湿度和多样性对初级生产力的影响，发现物种

多度是造成初级生产力差异的最主要影响因素。 物种多度的区域分布主要由环境资源特性、物种生态位和植

２２３８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３７ 卷　



htt
p:/

/w
ww.ec

olo
gic

a.c
n

ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

图 ７　 不同海拔段土壤温湿度与初级生产力的关系

Ｆｉｇ．７　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｏｉｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ， ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ａｎｄ ｐｒｉｍａｒｙ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ

物扩散过程等因素决定［２３］。 韩大勇和杨允菲［２４］研究认为在生境尺度上，物种多度和物种分布呈显著正相关

关系。 即局部多度高的物种一般趋于广布，而局部多度低的物种趋于受限分布［２３］。 植物多度可以实现不同

生境间的连接。 本研究在生境尺度上进行，植物群落属于局域种群，研究区以密丛型莎草科和根茎疏丛型禾

本科植物分布为主，山地生境资源可以提供极高物种多度的共存，且相互竞争达到动态稳定，因此，在山体层

次，植物多度可以跨不同坡向与海拔生境影响初级生产力的发挥。
３．２　 海拔和坡向层次对初级生产力的影响因素各异

３．２．１　 坡向对土壤温湿度和物种多样性与初级生产力关系的影响较海拔更大

　 　 在自然生态系统中，物种多样性和生产力均极大地受到非生物因素的影响［１８］，而土壤温湿度是最主要的

非生物因素。 李新娥［１６］发现坡向导致的土壤含水量差异性分布是限制植物生长和分布的主要因子。 本研究

也表明，在不同坡向，土壤温湿度和物种多样性均能不同程度对生产力产生积极作用。 但对于海拔梯度而言，
只有低海拔区初级生产力随物种多度和丰富度的增加而增加，其余海拔段初级生产力与土壤温湿度和物种多

样性无关。 本研究中海拔的梯度跨度只有 １７０ ｍ，土壤温湿度随坡向发生较大改变，植物群落组成也因坡向

不同而显著变化。 但随海拔升高气温的直减率只有 ０．５—０．７℃ ／ １００ ｍ［２５］，海拔对土壤温湿度和群落结构造

成的影响相对较小。 在小尺度山体，坡向造成了土壤水热供给和物种多样性分布的较大差异。 因此，在实际
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山体尺度高寒草甸生态系统生产和生态恢复过程中要重点考虑坡向不同造成的土壤温湿度和植物多样性对

生产力的影响，进而对生态系统生产力的发挥提供积极帮助。
３．２．２　 不同坡向对初级生产力的影响因素各异

土壤水热因子和物种多样性是影响高寒草甸初级生产力变化的关键因素。 以往聚焦于物种多样性与初

级生产力关系的研究，常以物种丰富度作为多样性的代表性测度指标［２６］，发现其关系主要有线性［１０］、单
峰［１５］和无关系［１７］３ 种情况。 而多样性组分的不同反映了生物群落在组成、结构、功能和动态方面的差异。 土

壤水热资源供给也被认为是导致多样性与生产力关系变化的主要原因。 马文静等［１０］发现多样性和生产力关

系的发挥受到不同水热资源供给程度的影响。 赵路强和王刚［２７］研究认为在高寒草甸不同区域生境的局域种

群内生产力受不同多样性指数的影响程度不同。 而在同一山体不同坡向和海拔下，植物群落组成和土壤温湿

度已发生极大变化。 本研究中，阴坡初级生产力与物种丰富度正线性相关，不同物种在环境资源利用上存在

差异，且阴坡水分供应充足，物种数的增加有利于物种在不同时间、空间上，以不同的方式对资源进行利用，使
资源获得最大的利用效率，从而提高生态系统生产力［１０］。 山脊初级生产力主要随土壤湿度的增加而增加，也
受物种丰富度的显著影响。 山脊由于其特殊的地理位置，水分难以保持，土壤湿度的变异系数较大，生产力主

要受土壤湿度的影响。 阳坡初级生产力与物种多度正线性相关，阳坡土壤温度高，湿度低，在有限资源的基础

上很难维持较高数量物种的共存，但物种数的降低就必须通过增加现有种的多度来补偿。 阶地初级生产力随

均匀度的增加而显著增加，随优势度的增加而显著降低。 阶地作为土壤养分供给最充足和异质性最小的区

域，不同的物种可以在此共存，优势物种的优势降低，物种分布的越为均匀，则群落的整体生产力越高，这与部

分学者在可控均质草地的实验结果一致［１１］。 因此，在不同水热资源供给下，多样性与生产力关系的研究中，
应重点考虑具体生境类型的差异和空间尺度变化所带来的影响。
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