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非生长季降水对青藏高原高寒草甸优势种生物量稳定
性的影响

李　 帅１，刘琪源２，董世魁３，∗，肖建南２，武胜男３，周秉荣４，李　 甫４

１　 山西农业大学资源环境学院，太谷　 ０３０８０１

２　 北京师范大学环境学院，北京　 １００８７５

３　 北京林业大学草业与草原学院，北京　 １０００８３

４　 青海省气象科研所，西宁　 ８１０００２

摘要：受全球气候变化的影响，青藏高原在过去的几十年间整体上呈现暖湿化的趋势，相比于年际之间温度和降水的变化外，生
长季和非生长季气候变化模式的差异可能会对生态系统产生更重要的影响，但相关的研究尚不充分。 以青藏高原东部的高寒

草甸为研究对象，基于 ２００１ 年至 ２０１７ 年 １７ 年的野外观测数据，包括优势植物紫花针茅的高度、多度以及生物量、次优势物种

洽草的生物量，结合生长季和非生长季平均温度和降水量的变化，通过线性回归以及结构方程模型，探究生长季 ／非生长季不对

称气候变化对于青藏高原高寒草甸优势物种生物量稳定性的影响。 研究结果表明：１）青藏高原东部年均温和年降水在过去的

１７ 年间显著增加，呈现暖湿化的趋势，但是非生长的降水却变化不明显；２）紫花针茅的高度、多度以及生物量在过去 １７ 年没有

显著的趋势，但是洽草的生物量稳定性显著减少；３）非生长降水结合紫花针茅的高度、多度以及洽草的生物量稳定性促进了紫

花针茅的生物量稳定性。 研究结果可以为青藏高原高寒草甸在未来气候变化的背景下合理保护与利用提供科学依据。
关键词：高寒草甸；稳定性；生长季；非生长季；不对称气候变化
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稳定性作为生态学和全球变化生物学中最具影响力的概念之一，是指生态系统在外界干扰（比如气候变

化）下维持自身结构和功能的能力，且一直以来都是研究的热点［１—５］。 稳定性是对种群和群落相互之间以及

对环境变化的反应的综合衡量，尽管有许多方法可以测量稳定性，但一般采用生态变量（如生物量）的均值除

以标准差来表征稳定性［１，６］。 稳定性不仅可以反映外界干扰强度，而且对生态系统的功能和服务价值（如养

分循环、生物量生产、畜牧产业的可持续性等）的维持具有很重要的作用［７—８］。
“质量比”假说认为，群落稳定性和生态系统功能在很大程度上取决于优势物种［９—１４］，群落间种间相互作

用的强度也取决于优势物种［１４—１５］。 有研究表明优势种的某些特征，比如数量可能会影响物种间的相互作

用［１６］。 于此同时越来越多的研究表明，次优势物种可能也很重要［１６—１９］：比如有研究指出，相比于优势物种，
次优势物种不仅直接响应气候变化，而且还可以间接对优势种产生影响［２０—２２］。

气候变化导致的气温升高和降水模式的变化将会对群落组成和生态系统功能产生重要影响［２３—２７］。 根据

ＩＰＣＣ 的报告，全球平均升温的趋势为 ０．０３—０．０６℃ ／ １０ａ［２３］，并且预计会在未来进一步上升。 处于高纬度区域

的青藏高原气候变化会更加剧烈：有证据表明青藏高原的升温速率为 ０．３７℃ ／ １０ａ 显著高于全球速率［２８］；另外

有研究表明在过去的五十年间，青藏高原的降水量增加了 ０．６７ｍｍ ／ ａ［２９］，并且也将在未来持续增加［３０］，因此

青藏高原整体呈现暖湿化的趋势［９，３１］。 相比于年际之间温度和降水的变化，生长季和非生长季气候变化模式

的差异可能会对生态系统产生更重要的影响。 有研究表明，非生长季的气候变暖会影响生态系统的稳定

性［３２—３４］。 在过去几十年里，非对称季节变暖在青藏高原上表现得十分明显［３５—３８］。 不对称变暖可能与植物生

产与消耗之间的平衡有关，也会导致植物生长过程中的水分有效性降低［３９—４２］。 温度和降水的季节性不对称

变化会引起物种组成［２０，４３］、营养循环和相互作用［４４］的变化，最终影响生物量或稳定性［４５—４８］。
青藏高原是世界上最高的高原，平均海拔超过 ４０００ｍ，高寒草甸作为青藏高原最典型的生态系统之一，也

对气候变化十分敏感［４９］。 但是关于高寒草甸对于气候变化的响应的研究结果并不一致，一方面这可能与单

一的控制性实验，比如单独增温和单独增水的实验多于复合型的实验［５０—５１］，另一方面，鉴于研究年限的差异，
短期的控制性实验得到的结果相比于长时间序列观测实验得到的结果还存在差异，这可能会造成对于气候变

化的响应被低估或高估［４７，５２—５３］。 关于高寒草甸植物群落对生长季 ／非生长季不对称增温的响应的相关研究

时间年限较短（少于 ５ａ） ［４０］。 因此，本研究利用青藏高原东部的高寒草甸 １７ 年（即 ２００１ 年至 ２０１７ 年）的观

测数据，研究优势物种本身的特征（包括高度和多度）以及次优势物种生物量稳定性，结合生长季 ／非生长季

不对称增温和降水，探究对于优势种的生物量稳定性的影响。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

研究区位于青海省海北藏族自治州海晏县西海镇（３６．９３°Ｎ，１００．９５°Ｅ，海拔 ３１００ ｍ）。 草地类型为高寒
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草甸，优势物种为紫花针茅和洽草，植被盖度大于 ８０％，土壤类型为砂壤土，年均降水量 ４００ ｃｍ，年蒸发量为

１５３８ ｍｍ，年平均气温－０．４５ ℃。
１．２　 实验设计

从 ２００１ 年至 ２０１７ 年，在研究区将地势平坦的面积 １００ ｍ×１００ ｍ 的区域分为 ５０ ｍ×５０ ｍ 的 ４ 块，每一块

进一步被分为 ２５ ｍ×２５ ｍ 的 ４ 个小区，生长季围封，非生长季放牧，地表无明显径流。 每年 ９ 月底在 ４ 块中每

一块随机选择一个小区，小区按顺时针方向轮换每四年一轮。 从中选取 １ｍ×１ｍ 的对优势物种（紫花针茅）及
次优势物种群（洽草）的地上生物量进行监测。 同时记录紫花针茅的多度、高度，收集到的植物样品在烘箱中

高温（６５℃）烘干至恒重。 在离最近的海晏县气象站取得日平均气温以及日降水量。
１．３　 统计分析

计算 ２００１ 年至 ２０１７ 年的年平均气温、生长季平均气温（４—１０ 月）、非生长季平均气温（１０ 月—第二年

的 ４ 月）、年降水量、生长季降水量（４—１０ 月）、非生长季降水量（１０ 月—第二年的 ４ 月）。
计算了紫花针茅和洽草各年处理间的平均生物量（μ）与其处理间的标准差（σ）的比值为生物量稳定

性［１，４—６］。 分别计算了年平均气温、生长季平均气温、非生长季平均气温、年降水量、生长季降水量、非生长季

降水量、紫花针茅的高度、多度、紫花针茅生物量稳定性、洽草生物量稳定性随时间的变化趋势；采用线性回归

包括研究了环境因子包括，年平均气温、生长季平均气温、非生长季平均气温、年降水量、生长季降水量、非生

长季降水量对生物量稳定性的影响，以及生物因子，包括紫花针茅的高度、多度、洽草生物量稳定性与紫花针

茅生物量稳定性的关系。
鉴于 ２０１０ 年紫花针茅生物量稳定性和 ２００７ 年洽草生物量稳定性的值异常高（与平均值的偏差超过三倍

标准差），本研究分别进行了剔除。 依据线型回归找到对稳定性影响较大的因子，考虑到年均温和生长季平

均温度，以及年降水和生长季降水量呈现显著的正相关且相关性系数大于 ０．７，为了避免共线性，本研究只将

生长季平均温度和生长季降水纳入到模型的分析之中，并据此用建立理论模型。 为了识别环境和生态因素影

响植物群落的生物量稳定，本文结合 Ｙａｎｇ［２９］和 Ｍａ［５］等已有研究结果构建了的先验模型———结构方程模型，
包括年平均气温、生长季平均气温、非生长季平均气温、年降水量、生长季降水量、非生长季降水量、紫花针茅

生物量稳定性、洽草生物量稳定性、紫花针茅高度、紫花针茅多度。 利用 Ｒ 语言‘ｂａｓｉｃＴｒｅｎｄｌｉｎｅ’包来进行简

单线性回归，利用 Ａｍｏｓ ２１ （ＩＢＭ， Ｃｈｉｃａｇｏ）进行结构方程模型分析，非显著 χ２ 检验（Ｐ＞０．０５）、拟合优度指数

（ＧＦＩ）（＞０．９０）和近似均方根误差（ＲＭＳＥＡ）（＜０．０５） ［４０］。

２　 结果

２．１　 气候因子、生物因子的变化趋势

２００１ 年到 ２０１７ 年，年平均气温以 ｋ＝ ０．０４１ 的趋势显著升高（Ｐ＜０．０５），生长季平均气温升高趋势不显著

（Ｐ＝ ０．０６８），非生长季平均气温升高却不显著（Ｐ＞０．０５）。 年降水量和生长季降水量均增加了 １００ ｍｍ，非生

长季降水量没有明显的趋势（图 １）。 非生长季降水量的变化趋势与整个温度降水上升趋势不一致，没有明显

的趋势；年降水量集中在生长季，生长季降水较多，非生长季降水较少（图 １）。
不同于气温与降水变化趋势，两种植物的生物量稳定性均呈下降趋势，其中洽草呈显著下降趋势（Ｐ＜

０．０５），紫花针茅下降趋势不显著（Ｐ＞０．０５）；紫花针茅的高度和多度升高缓慢但不显著（Ｐ＞０．０５）（图 ２）。
２．２　 环境因子、生物因子与紫花针茅生物量稳定性的关系

线性回归分析显示，与紫花针茅生物量稳定性显著相关的有 ３ 个因子，即非生长季年降水、紫花针茅的高

度以及洽草的生物量稳定性呈极显著相关（Ｐ＜０．０５）（图 ３）。 非生长季降水量增加会促进紫花针茅的生物量

稳定性（图 ３）。
２．３　 环境因子、生物因子对紫花针茅生物量稳定性的影响

通过路径分析（根据 Ｃｈｉ⁃ｓｑｕａｒｅ ＝ １３．００，ｄｆ＝ ７，Ｐ＝ ０．０８），紫花针茅的生物量稳定被非生长季降水、紫花针
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图 １　 年平均气温、生长季平均气温、非生长季平均气温、年降水量、生长季降水量、非生长季降水量的变化趋势

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｃｈａｎｇｅ ｔｒｅｎｄ ｏｆ ａｎｎｕａｌ ｍｅａｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ， ｇｒｏｗｔｈ ｓｅａｓｏｎ ａｖｅｒａｇｅ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ， ｎｏｎ⁃ｇｒｏｗｔｈ ｓｅａｓｏｎ ａｖｅｒａｇｅ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ，

ａｎｎｕａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ， ｇｒｏｗｔｈ ｓｅａｓｏｎ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ， ｎｏｎ⁃ｇｒｏｗｔｈ ｓｅａｓｏｎ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ

灰色区域是置信水平为 ９５％的置信区间

茅的高度和多度以及洽草的生物量稳定性解释了 ４５％，其中高度、非生长季降水和洽草的生物量稳定性的贡

献最大。 紫花针茅的高度和多度，以及洽草的生物量稳定性都与生长季 ／非生长季温度和降水的变化，没有显

著的关系（图 ４）。

３　 讨论

随着全球气候变化的加剧，青藏高原的气候变化更加明显，高山草甸生态系统也受到了较为严重的影

响［５，５１，５４］。 本研究通过长期观测资料，分析生长季平均气温、非生长季平均气温、生长季降水量、非生长季降

水量的数据，旨在厘清生长季 ／非生长季的气温和降水的不同步变化对于生态系统稳定性的影响。
近二十年的观测数据与其它研究结果一致，表明受全球气候变化影响，青藏高原上整体气候呈现暖湿化

趋势［５５］，本研究发现，生长季的温度和降水与全年的温度降水均呈现显著的正相关，这也与青藏高原往往雨

热同季的气候特征相吻合，即在生长季呈现暖湿化的趋势。 但是，本研究并没有发现非生长季温度和降水呈

现显著的趋势，这表明青藏高原过去十几年的季节不对称气候变化呈现增加的趋势，这与相关研究的结论

一致［３５—３８］。
有研究表明，气候变化对植物的影响表现为：在高纬度地区，低温对植物生长的限制作用大于低纬度和高
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图 ２　 紫花针茅生物量稳定性、洽草生物量稳定性、紫花针茅高度、紫花针茅多度的变化趋势

Ｆｉｇ．２　 Ｔｈｅ ｃｈａｎｇｅ ｔｒｅｎｄ ｏｆ ｂｉｏｍａｓｓ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ Ｓｔｉｐａ ｐｕｒｐｕｒｅａ， ａｎｄ Ｋｏｅｌｅｒｉａ ｃｒｉｓｔａｔａ， ｔｈｅ ｃｈａｎｇｅ ｔｒｅｎｄ ｏｆ ｈｅｉｇｈｔ ａｎｄ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ

Ｓｔｉｐａ ｐｕｒｐｕｒｅａ

灰色区域是置信水平为 ９５％的置信区间

图 ３　 环境因子、生物因子与优势种生物量稳定性的关系

Ｆｉｇ．３　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ， ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ａｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

灰色区域是置信水平为 ９５％的置信区间

海拔地区［５５］，因此高寒植物的生物量稳定性随着气候变化的变化（特别是温度的增加）可能会发生比较大的

变化［５６］。 但本研究发现，优势物种的生物量稳定性及其生态特征（高度和多度）在过去十几年期间，并没有
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图 ４　 紫花针茅生物量稳定性的环境因子和生物因子的结构方程模型

Ｆｉｇ．４　 Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｅｑｕａｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌ ｏｆ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ａｎｄ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｆｏｒ ｂｉｏｍａｓｓ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ Ｓｔｉｐａ ｐｕｒｐｕｒｅａ

响应量（紫花针茅生物量稳定性、洽草生物量稳定性、紫花针茅高度、紫花针茅多度）右上角的百分比表示模型（Ｒ２）能解释的方差；虚线表

示不显著的影响；单向箭头上的数字为解释度系数，双向箭头上的数字为相关系数。 每个结构内变量与响应量连线上的百分比是被解释的

变量，红色代表负效应，蓝色代表正效应

发生显著的变化，与优势物种不同，本研究发现次优势物种的生物量稳定性在过去十几年期间呈现显著下降

的趋势，这可能与优势物种之间的相互作用有关系。
有研究表明，优势物种在温度升高时优势度会升高［５７—５９］，从而增加同时期优势种与次优势物种竞争作用

的强度［６０］。 探究优势物种和次优势物种之间相互作用的方向和强度对气候变化的响应是理解气候变化对植

物群落影响的基础。 优势物种决定了群落中种间相互作用的强度并能对气候变化做出及时的响应［２４］，优势

种群对生态系统结构和功能具有潜在的影响［４１—４２］。 但是本研究发现，在环境因子里面只有非生长季降水与

紫花针茅生物量稳定性呈现显著的正相关，此外紫花针茅自身的生态特征，如高度也与其生物量稳定呈现显

著的正相关，以上表明紫花针茅作为优势种对气候变化更敏感且受到的影响是正面的［３４］，此外优势物种的生

物量稳定性也会受到自身特征以及次优势物种的影响。
在高寒地区，温度是平衡竞争和促进关系的决定因素［６１］。 生长季平均气温的升高直接缓解高寒地区低

温胁迫［６２］。 非生长季平均气温升高减少了霜冻灾害的发生频率，提高了植物的抗旱性［６３］，同时还提高了幼

苗的存活率。 其次，部分永冻层和积雪随着冬季温度升温而融化，增加了土壤在冬季的含水量，保护了植物地

下掩埋部分，有利于植物在其后春夏两季的生长发育［６３—６４］。 但是，本研究并没有发现生长季或者非生长季温

度并没有对优势物种或者次优势物种稳定性产生影响，这与 Ｆｕ 等人［４１］ 的研究结果并不一致，这可能与时间

的年限有关系，即短期的控制性实验与长期气候变化记录是存在一定的差异的，本研究猜测优势物种与次优

势物种的相互作用缓冲了季节不对称增温导致的效应，但是相关的结果还需要进一步的实验验证。 此外，本
研究并没有考虑次优势物种的高度和多度对于次优势物种和优势物种生物量稳定性的影响，这主要是其数据

的缺失导致无法满足统计学要求，这会造成一定的误差，但是本文的研究结果可以反映生长季和非生长季不

同步气候变化背景下，优势物种本身的特征（包括高度和多度）以及次优势物种生物量稳定性对于优势种的
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生物量稳定性的影响。
降水是高寒群落生产的主要驱动力，影响群落生物量稳定性［６２，６５］，尤其高寒地区，降水往往成为植物生

长的限制因子［６６］。 降水量的季节变化会影响生物量的稳定性［６７］，分析得出非生长季降水量与紫花针茅生物

量稳定性的正相关性，大于生长季平均气温、非生长季平均气温，甚至大于生长季降水量。 然而紫花针茅多度

对降水增加的响应与年降水量无关，这与 Ｗｕ 等人的研究一致［６８］，只与生长季 ／非生长季降水量有关。 本研

究猜测，降水量的增加会在某种程度上解除温度升高导致的水分限制，特别是在植物开始返青的时候，最终生

物量的稳定性就会随着暖湿化的气候变化而增加［６９，７０—７１］。 于此同时，本研究也从优势物种和次优势物种稳

定性与气候变化的关系中验证了本研究的推论，即优势物种决定了群落中种间相互作用的强度并能对气候变

化做出及时的响应［３８，６１］。

４　 结论

青藏高原上高寒草甸对于气候变化较为敏感，但形成了对持续的暖湿化进行适应的策略，以保持自身生

物量稳定性；优势种和次优势种对生长季 ／非生长季不对称升温的响应并不显著；前人的研究很少关注非生长

季降水量对于生态系统稳定性的影响，本研究发现非生长季的降水会促进次优势物种的生长，最终促进高寒

草甸中优势物种的生物量稳定性，预计在青藏高原未来的暖湿化的气候变化下，非生长季的降水结合物种间

尤其是优势物种之间相互作用，并最终决定高寒草甸的稳定性。
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