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高寒草地植物群落地上⁃地下净初级生产力权衡

吴江航１，２，李　 洋２，３，王迎新２，刘　 向１，孙　 建２，４，∗

１ 兰州大学生态学院，草种创新与草地农业生态系统全国重点实验室， 兰州　 ７３００００

２ 中国科学院青藏高原研究所，青藏高原地球系统与资源环境全国重点实验室， 北京　 １００１０１

３ 内蒙古农业大学草原与资源环境学院，草地资源教育部重点实验室， 呼和浩特　 ０１００１８

４ 中国科学院地理科学与资源研究所，生态网络观测与模拟重点实验室， 北京　 １００１０１

摘要：植物生产力分配和权衡是植物生态学研究中的热点，反映植物对环境的适应性，是了解植物响应全球气候变化的关键。
青藏高原作为气候变化敏感区，研究其植物地上与地下部分权衡对了解高寒草地植被生存策略和生态系统可持续发展具有重

要意义。 目前，生物量分配调控机制已被广泛研究，但主要使用植物根冠比和地上⁃地下生物量比等方法来表征植物分配模式，
缺乏考虑因植物生长周期导致的差异。 使用青藏高原高寒草地 １０３ 个样点的地上和地下净初级生产力数据，分析高寒草甸和

高寒草原两种主要草地类型的地上⁃地下净初级生产力权衡关系。 利用气候因素和土壤因素等相关数据，结合方差分析、相关

分析、相对重要性分析和结构方程模型的方法，探究环境因素对两种草地类型地上⁃地下净初级生产力权衡的影响机制。 研究

发现：（１）高寒草甸的地上净初级生产力、地下净初级生产力和土壤养分含量显著高于高寒草原（Ｐ＜０．０５）；（２）高寒草地植被生

产力均向地下权衡（０．０１９９），且高寒草原（０．０３５４）的权衡值高于高寒草甸（０．０１７３）；（３）结构方程模型发现，年平均降水量、土
壤容重和土壤速效氮含量是影响高寒草甸生产力权衡的主导因子，而年平均温度和年平均降水量是影响高寒草原生产力权衡

的主导因子。 研究表明高寒草甸的生产力权衡主要受气候和土壤因素共同影响，而高寒草原主要受气候因素调节。 研究为理

解植物地上⁃地下生物量分配调控机制提供了新的视角和方法，对系统了解高寒草地生物量分配模式和准确预测高寒草地植被

动态过程具有指导意义。
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ｍｅａｄｏｗ ｗａｓ ｍａｉｎｌｙ ａｆｆｅｃｔｅｄ ｂｙ ｃｌｉｍａｔｅ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｆａｃｔｏｒｓ， ｗｈｉｌｅ ａｌｐｉｎｅ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｗａｓ ｍａｉｎｌｙ ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｂｙ ｃｌｉｍａｔｅ ｆａｃｔｏｒｓ． Ｔｈｅ
ｆｉｎｄｉｎｇｓ ｏｆ ｏｕｒ ｓｔｕｄｙ ｗｉｌｌ ｐｒｏｖｉｄｅ ａ ｎｅｗ ｉｎｓｉｇｈｔ ａｎｄ ｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌ ａｐｐｒｏａｃｈ ｆｏｒ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ｔｈｅ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ
ａｎｄ ｂｅｌｏｗｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ． Ｉｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ， ｏｕｒ ｓｔｕｄｙ ｗｉｌｌ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｅ ｔｏ ｃｏｍｐｒｅｈｅｎｄｉｎｇ ｓｙｓｔｅｍａｔｉｃａｌｌｙ ｔｈｅ ｂｉｏｍａｓｓ
ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌ， ａｎｄ ｐｒｅｄｉｃｔｉｎｇ ａｃｃｕｒａｔｅｌｙ ｔｈｅ ｄｙｎａｍｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓ ｏｆ ａｌｐｉｎｅ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｎｅｔ ｐｒｉｍａｒｙ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ； ｔｒａｄｅ⁃ｏｆｆ； ｃｌｉｍａｔｉｃ ｆａｃｔｏｒｓ； ｓｏｉｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ； ａｌｐｉｎｅ ｇｒａｓｓｌａｎｄ

植物净初级生产力（ＮＰＰ）对生态系统结构和功能的塑造以及生物化学循环过程至关重要［１—２］。 地上净

初级生产力（ＡＮＰＰ）和地下净初级生产力（ＢＮＰＰ）的分配和权衡是生态系统碳循环和全球变化生态学领域的

研究热点。 植物作为一个完整的有机体，为适应环境变化将有限的资源进行合理分配，称为权衡［３］。 植物净

初级生产力的权衡可以反映地上和地下植物器官对资源的空间配置，是植物应对不同气候、光照和土壤等生

境条件的权衡策略［４—５］。 一般而言，植物会以最佳生物量分配模式来适应周边环境，并在环境改变的条件下

获取有限资源，进而影响了 ＡＮＰＰ 和 ＢＮＰＰ 的权衡模式［６］。 了解 ＡＮＰＰ 和 ＢＮＰＰ 之间的权衡机制，有助于解

释环境变化下植物的表型特征和生存策略［７］。
之前的研究表明，降雨、温度和土壤养分是草地生态系统中植物生长的主要影响因子［８—９］。 最优分配假

说认为，植物生物量分配受环境因素影响，而非植物自身调节［１０］。 例如，在干旱和营养贫乏条件下，植物会分

配给根部更多生物量，以便获得深层土壤水分和养分［４］。 变暖［１１］ 和干旱［１２］ 增加植物地下生物量分配，导致

干旱对植物的胁迫降低，帮助植物更好适应环境。 降水量可能抑制土壤微生物活性和养分矿化，增加土壤淋

溶和养分流失，进而使植物生物量分配倾向于地上部分［１３］。 也有研究表明，退化草地植被重建期间，生物量

分配具有高度变异性，且与土壤理化性质相关［１４］。 上述结果均支持最优分配假说。 相反，异速分配假说认为

生物量在各器官间分配与环境变化无关，是在异速生长理论基础上预测植物根、茎和叶生物量间的比例关

系［１５］。 例如，区域尺度上，植物倾向在不同环境中保持特定异速生长关系，而非根据环境变化直接调整各器

官间的生物量分配［１６］。 干旱环境下，尽管植物生物量分配比例会发生变化，但干旱胁迫并未改变不同植物组

织间异速生长关系［１７］。
青藏高原高寒草地生物量对气候变化具有重要指示意义［１８—２０］，探究高寒草地的生产力权衡机制有助于

解析未来气候变化下植被适应策略。 当前已有许多学者使用地上生物量（ＡＧＢ）和地下生物量（ＢＧＢ）来探究
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植被生产力地上⁃地下分配模式［２１—２２］。 但是青藏高原高寒草地主要以多年生草本植物为主，如火绒草

（Ｌｅｏｎｔｏｐｏｄｉｕｍ ｎａｎｕｍ）和紫花针茅（Ｓｔｉｐａ ｐｕｒｐｕｒｅａ）等，其 ＢＧＢ 是多年累积的结果，且不同植物生长周期存在

很大差异，所以用 ＢＧＢ 替代 ＢＮＰＰ 这种方法还有待考究［２３—２５］。 使用 ＢＮＰＰ 更能准确反应植被当年的地下生

长情况。 因此，本研究以青藏高原为研究区，基于高寒草地 １０３ 个样点（高寒草甸 ４６ 个，高寒草原 ５７ 个）调查

分析，利用 ＮＰＰ 计算 ＡＮＰＰ⁃ＢＮＰＰ 权衡，拟解决两个科学问题：（１）高寒草甸和高寒草原 ＡＮＰＰ⁃ＢＮＰＰ 权衡有

何差异？ （２）高寒草甸和高寒草原 ＡＮＰＰ⁃ＢＮＰＰ 权衡的驱动机制是什么？

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

青藏高原（７９°４４′—１０２°５７′Ｅ， ２９°９′—３８°２９′Ｎ）位于中国西南部（图 １），平均海拔在 ４０００ｍ 以上［２６］。 受

地势格局和大气环流的制约，青藏高原东南暖热温湿、西北寒冷干旱，从东南到西北，年平均温度（ＡＭＴ）由
２０℃降低至－５℃，年平均降水量（ＡＭＰ）从 ９９２ｍｍ 降到 １４４ｍｍ。 主要草地类型为高寒草甸和高寒草原，主要

土壤类型包括高山草甸土和高山草原土等［２７—２８］。 高寒草甸的植被建群种为嵩草属（Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｓｐｐ．）和薹草属

（Ｃａｒｅｘ ｓｐｐ．），如西藏嵩草（Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｔｉｂｅｔｉｃａ）和扁囊薹草（Ｃａｒｅｘ ｃｏｒｉｏｐｈｏｒａ）；高寒草原的植被建群种为针茅属

（Ｓｔｉｐａ ｓｐｐ．），如紫花针茅（Ｓｔｉｐａ ｐｕｒｐｕｒｅａ） ［２９—３０］。

图 １　 研究区样点示意图

Ｆｉｇ．１　 Ｓａｍｐｌｅ ｓｉｔｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ａｒｅａ ｏｆ Ｑｉｎｇｈａｉ⁃Ｔｉｂｅｔ Ｐｌａｔｅａｕ

１．２　 样品采集与指标测定

本研究在高寒草地开展样带调查，收集 １０３ 个样点（高寒草甸 ４６ 个，高寒草原 ５７ 个）植物和土壤样品。
在每个样点随机选择 １０ ｍ×１０ ｍ 的样方，在其对角线上设置三个小样方（５０ｃｍ×５０ｃｍ） ［２９］。 ２０２０ 年剪取地上

部分用于测定地上净初级生产力（ＡＮＰＰ）。 本实验的地下净初级生产力（ＢＮＰＰ）采用根系内生长土芯法测

定。 具体操作为 ２０１９ 年在样方框内使用直径 ３．６ｃｍ 的土钻进行取土，然后把无根的土壤回填原位，并用全站

仪记录点位。 ２０２０ 年于同样的位置钻取土壤（０—３０ｃｍ），获得的地下生物量为 ＢＮＰＰ，土壤用于土壤理化性

质测定。 土壤含水量（ＳＷＣ）和土壤温度（ＳＴ）使用土壤温湿度检测记录仪，土壤容重（ＳＢＤ）用环刀法测量，并
及时记录。 所有样品采集完毕后，样品均按照标准处理方式严格保存并带回实验室进行测定。

地上植物样品晾干后，６５℃烘干至恒重测量 ＡＮＰＰ。 使用网筛将土壤样品分为植物根系和土壤，植物根

系经过淘洗、晾干和烘干等步骤测量 ＢＮＰＰ。 土壤用于测量土壤理化性质，采用 Ｖａｒｉｏ ＭＩＣＲＯ Ｃｕｂｅ 元素分析

仪（Ｅｌｅｍｅｎｔａｒ，哈瑙，德国）测量土壤全氮（ ＳＴＮ）和土壤全碳（ ＳＴＣ）；使用重铬酸钾氧化法测量土壤有机碳

（ＳＯＣ）；土壤速效氮含量（ＳＡＮ）采用碱解还原扩散法测定；土壤速效磷含量（ＳＡＰ）用奥尔森法测定；用钼锑抗

比色法测定土壤全磷（ＳＴＰ） ［３１—３２］。
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１．３　 气候数据

２０２０ 年平均温度（ＡＭＴ）和年平均降水量（ＡＭＰ）的数据来源于中国气象数据网（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｄａｔａ．ｃｍａ．ｃｎ ／ ），
依据 １ｋｍ 分辨率的栅格数据，使用 Ａｎｕｓｐｌｉｎ ４．２（澳大利亚国立大学，堪培拉，澳大利亚）进行空间插值。 利用

ＡｒｃＧＩＳ １０．４ 软件从气候数据库中提取研究区 １０３ 个样点的数据。
１．４　 ３σ 准则

在数据处理时，为避免野外实验过程中由于人为、外界等因素造成数据结果的较大偏差，本研究采用 ３σ
准则对测量中出现的偏差较大的异常数据进行检验。 检验公式如下［３３—３４］：

α ＝
　 １
ｎ － １∑

ｎ

ｉ ＝ １
Ａｉ － Ａ( ) ２ （１）

βｉ ＝ Ａｉ － Ａ （２）
βｉ ＞ ３α （３）

式中，ｎ 是数据的样本量； α 代表标准差； Ａｉ 代表样本值的百分数； Ａ 代表样本值百分数的平均值。
１．５　 权衡计算

单个对象（ＡＮＰＰ 或 ＢＮＰＰ）的效益定义为给定观测值相对于平均值的相对偏差。 给定单个对象 Ｘ 的观

测值，计算对象 Ｘ 的效益大小（Ｂｘ， ＡＮＰＰ 或 ＢＮＰＰ）为［３５］：

Ｂｘ ＝
ＸＯＢＳ － Ｘｍｉｎ

Ｘｍａｘ － Ｘｍｉｎ
（４）

式中，ＸＯＢＳ是 ＡＮＰＰ 或 ＢＮＰＰ 的观测值， Ｘｍａｘ 和 Ｘｍｉｎ 是 ＡＮＰＰ 或 ＢＮＰＰ 观察值中的最大值和最小值。 权衡的范

围从 ０ 到 １，可以概念化为对象 Ｘ 可能受益的比例。 如果该对象被认为比其他对象更有价值或更重要，则可

以对其进行加权，以将这些差异纳入总体效益和权衡的计算中。 通过计算个体收益的均方根误差来量化

ＡＮＰＰ 和 ＢＮＰＰ 之间的权衡，权衡总是倾向于两个维度之一（ＡＮＰＰ 或 ＢＮＰＰ）。 均方根误差近似于平均收益

的平均偏差和零权衡“１∶１ 线”的距离，并代表 ＡＮＰＰ 或 ＢＮＰＰ 的整体受益程度［３６］。
１．６　 数据分析

在 Ｅｘｃｅｌ ２０１９ 上进行数据整理，基于 ＳＰＳＳ ２５． ０ 进行单因素方差分析，以比较高寒草甸和高寒草原地上⁃
地下净初级生产力和土壤养分的差异 （Ｐ ＜ ０． ０５ 表示差异显著）；使用 Ｒ ４． ２． ０ 的 “ ｇｇｐｌｏｔ２” “ ｇｇｐｕｂｒ” 和

“ｇｇｐｍｉｓｃ”包做回归分析探讨 ＡＮＰＰ⁃ＢＮＰＰ 权衡与气候因子、土壤理化性质之间的关系；“ｇｂｍ”包分析土壤理

化性质（ ｐＨ、ＳＴ、ＳＷＣ、ＳＢＤ、ＳＡＰ、ＳＡＮ、ＳＯＣ、ＳＴＰ、ＳＴＮ 和 ＳＴＣ） 对 ＡＮＰＰ⁃ＢＮＰＰ 权衡的相对重要性。 使用

ＡｒｃＧＩＳ １０．４（ＥＳＲＩ，Ｒｅｄｌａｎｄｓ，ＵＳＡ）绘制研究区点位图，Ｒ ４．２．０ 的“ｇｇｐｌｏｔ２”“ｇｇｆｏｒｃｅ”和“ｇｇｐｕｂｒ”包频率分布

图、箱线图、小提琴图和线性拟合图，Ｏｒｉｇｉｎ ２０１９ 绘制相对重要性图。
最后根据相对重要性选择的关键因素，通过 Ａｍｏｓ Ｇｒａｐｈｉｃｓ（ＩＢＭ ＳＰＳＳ Ａｍｏｓ ２４．０）建立结构方程模型，明

确这些关键因素与 ＡＮＰＰ⁃ＢＮＰＰ 权衡的关系。 结构方程模型是多元统计模型，包括因素、路径和最大似然分

析。 结构方程模型的配适度评价选用卡方自由度比大于 ２ 小于 ５、卡方统计量的概率水平大于 ０．０５ 和渐进残

差均方和平方根小于 ０．０５。

２　 结果与分析

２．１　 地上⁃地下净初级生产力及土壤理化性质特征

高寒草甸 ＡＮＰＰ 和 ＢＮＰＰ 平均值分别为 ９８．３８、３２０１．１４ｇ ｍ－２ａ－１，高寒草原 ＡＮＰＰ 和 ＢＮＰＰ 平均值分别为

４２．３３、１６５５．５３ｇ ｍ－２ａ－１，高寒草甸地上和地下净初级生产力均显著高于高寒草原（Ｐ＜０．０１，图 ２）。
高寒草甸和高寒草原 ＳＴＣ、ＳＴＮ、ＳＴＰ、ＳＯＣ、ＳＡＮ 和 ＳＡＰ 含量平均值分别为 ５１． ０８、２３． ３４ｇ ／ ｋｇ、４． ２２、

１．２６ｇ ／ ｋｇ、０．４６、０．２８ｇ ／ ｋｇ、９７．３０、４１．５７ｇ ／ ｋｇ、１２．５３、７．１８ｍｇ ／ ｋｇ、２３．６８、１９．５８ｍｇ ／ ｋｇ。 高寒草甸土壤养分含量总体

水平均高于高寒草原，且高寒草原的各土壤养分含量分布相对稳定，而高寒草甸的土壤养分含量分布相对离
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散。 不同草地类型土壤养分含量均差异显著 （Ｐ＜０．０５，图 ３）。

图 ２　 高寒草甸和高寒草原地上、地下净初级生产力频率分布

Ｆｉｇ．２　 Ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ａｎｄ ｂｅｌｏｗｇｒｏｕｎｄ ｎｅｔ ｐｒｉｍａｒｙ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ ａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗ ａｎｄ ａｌｐｉｎｅ ｓｔｅｐｐｅ

图中∗∗表示 ＡＮＰＰ 和 ＢＮＰＰ 在高寒草甸和高寒草原差异极显著（Ｐ＜０．０１），ＡＮＰＰ：地上净初级生产力；ＢＮＰＰ：地下净初级生产力；ＡＭ：高寒

草甸；ＡＳ：高寒草原

图 ３　 高寒草甸和高寒草原土壤理化性质特征

Ｆｉｇ．３　 Ｓｏｉｌ ｐｈｙｓｉｃａｌ ａｎｄ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗ ａｎｄ ａｌｐｉｎｅ ｓｔｅｐｐｅ

图中∗表示高寒草甸和高寒草原土壤养分含量差异显著（Ｐ＜０．０５），∗∗表示土壤养分含量差异极显著 （Ｐ＜０．０１）；图中阴影部分为概率

密度
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２．２　 ＡＮＰＰ⁃ＢＮＰＰ 权衡

总体上，高寒草地生态系统植被生产力均向地下权衡，综合权衡值为 ０．０１９９，且高寒草原（０．０３５４）权衡值

高于高寒草甸（０．０１７３）（图 ４）。

图 ４　 地上⁃地下净初级生产力权衡

Ｆｉｇ．４　 ＡＮＰＰ⁃ＢＮＰＰ ｔｒａｄｅ⁃ｏｆｆ

图中括号内为权衡值

２．３　 气候因子对高寒草甸和高寒草原 ＡＮＰＰ⁃ＢＮＰＰ 权衡的影响

与高寒草甸相比，高寒草原的 ＡＮＰＰ⁃ＢＮＰＰ 权衡与气候因子关系密切。 具体而言，与 ＡＭＴ 呈显著负相关

关系（Ｒ２ ＝ ０．１０，Ｐ＜０．０５），与 ＡＭＰ 呈显著正相关关系（Ｒ２ ＝ ０．１０，Ｐ＜０．０５）。 ＡＭＴ 和 ＡＭＰ 与高寒草地的 ＡＮＰＰ⁃
ＢＮＰＰ 权衡均无显著关系（Ｐ＞０．０５）（图 ５）。
２．４　 土壤因子对 ＡＮＰＰ⁃ＢＮＰＰ 权衡的影响

土壤速效氮（ＳＡＮ）和土壤容重（ＳＢＤ）与高寒草甸 ＡＮＰＰ⁃ＢＮＰＰ 权衡呈显著正相关（Ｐ＜０．０５），与高寒草甸

无显著关系。 土壤含水量（ＳＷＣ）与高寒草原 ＡＮＰＰ⁃ＢＮＰＰ 权衡呈显著正相关（Ｐ＜０．０１），与高寒草甸影响不

显著。 土壤速效磷（ＳＡＰ）和土壤全磷（ＳＴＰ）与高寒草甸和高寒草原 ＡＮＰＰ⁃ＢＮＰＰ 权衡均呈显著负相关（Ｐ＜
０．０５），且 ＳＴＰ 对高寒草原的负效应大于高寒草甸（图 ６）。

土壤速效氮（ＳＡＮ）与高寒草地 ＡＮＰＰ⁃ＢＮＰＰ 权衡呈显著正相关（Ｐ＜０．０５）。 土壤速效磷 （ＳＡＰ）和土壤全

磷 （ＳＴＰ）与高寒草地 ＡＮＰＰ⁃ＢＮＰＰ 权衡均呈显著负相关（Ｐ＜０．０５）。 土壤容重 （ＳＢＤ）和土壤含水量 （ＳＷＣ）
与高寒草地 ＡＮＰＰ⁃ＢＮＰＰ 权衡无显著相关性（Ｐ＞０．０５）（图 ７）。
２．５　 ＡＮＰＰ⁃ＢＮＰＰ 权衡影响因素分析

ＳＢＤ、ＳＴＰ、ＳＡＰ 和 ＳＡＮ 对高寒草甸植被 ＡＮＰＰ⁃ＢＮＰＰ 权衡的相对贡献率较高，分别为 ４３％、３２％、３１％和

１９％；ＳＴＣ、ＳＢＤ、ＳＯＣ 和 ＳＡＮ 对高寒草原植被 ＡＮＰＰ⁃ＢＮＰＰ 权衡的相对贡献率较高，分别为 ３４％、３０％、２１％和

１８％ （图 ８）。
在高寒草甸中，ＡＭＰ、ＳＡＮ 和 ＳＢＤ 对 ＡＮＰＰ⁃ＢＮＰＰ 权衡表现为正效应（Ｐ＜０．０５），效应系数分别为 ０．５０、

０．４７和 ０．６６；而在高寒草原中，ＡＭＰ 和 ＡＭＴ 对 ＡＮＰＰ⁃ＢＮＰＰ 权衡分别表现为正效应和负效应（Ｐ＜０．０５），效应

系数分别为 ０．４３ 和－０．３２ （图 ９）。

３　 讨论

３．１　 高寒草地 ＡＮＰＰ⁃ＢＮＰＰ 权衡模式

　 　 由于根系取样困难等原因，以往研究大多只分析植物地上或地下生物量，对于青藏高原高寒草地 ＡＮＰＰ⁃
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图 ５　 ＡＮＰＰ⁃ＢＮＰＰ 权衡与气候因子的关系

Ｆｉｇ．５　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ＡＮＰＰ⁃ＢＮＰＰ ｔｒａｄｅ⁃ｏｆｆ ａｎｄ ｃｌｉｍａｔｉｃ ｆａｃｔｏｒｓ

图中红色、绿色和蓝色线条为回归分析的拟合线

ＢＮＰＰ 权衡模式及其驱动因子鲜有研究。 青藏高原海拔高、气温低，大部分地区年均温在 ０℃以下，低温情况

下土壤微生物种类和数量少、活力低，导致土壤有效养分积累少，草地生产力低于其他地区［３７—３８］。 因此，本文

综合考虑植物地上、地下净初级生产力的权衡关系及其随环境因子的变化规律，从植物地上与地下部分分配

关系的角度进一步阐明植物响应环境变化的生存策略。
植物生产力权衡模式是其生长过程中对环境变化的适应策略。 植物可以优化分配光合产物，进而提高其

在异质环境中的适应性［３９］。 根据最优分配假说，高寒草地植被为了自身结构的稳定，会向地下部分分配较多

生物量以提高植物获取资源的能力。 在高寒草地中也得到了类似的结果，ＡＮＰＰ⁃ＢＮＰＰ 向地下部分权衡

（图 ３）。 增加根系投入会提高植被获得土壤资源和水分的能力，但通常以牺牲地上部分光合作用和生长水平

为代价［４０］。
对不同草地类型而言，高寒草原（０．０３５４）植被生产力比高寒草甸（０．０１７３）表现出更大的权衡。 以往研究

普遍认为不同草地类型植物的生产力分配模式存在差异［４１］，这与本研究结果一致。 上述不同草地类型生产

力权衡的差异可能归因于气候差异：高寒草甸降水较多，植物地上、地下净初级生产力和土壤养分显著高于高

寒草原（图 ２，图 ３），且土壤养分是地下生产力的重要限制因子，与生物量之间的权衡高度相关［４２］；高寒草原

土壤贫瘠，降水少，地上植被稀疏，根系竞争比地上竞争激烈，植物将生产力转移到根部用来竞争资源［４３］。 同

时，由于高寒草甸物种丰富，可能会减少其生物量对地下部分的分配，并增加对地上的投资［１４］；而高寒草原植

被稀疏矮小，区系组成简单，因此高寒草原表现出更高的地下权衡（图 ４）。
３．２　 高寒草地 ＡＮＰＰ⁃ＢＮＰＰ 权衡的调节机制

高寒草甸，ＡＮＰＰ⁃ＢＮＰＰ 权衡主要受年均降水量影响，而与温度无显著关系（Ｐ＞０．０５），原因是植被生长密
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图 ６　 高寒草原和高寒草甸 ＡＮＰＰ⁃ＢＮＰＰ 权衡与土壤因子的关系

Ｆｉｇ．６　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ＡＮＰＰ⁃ＢＮＰＰ ｔｒａｄｅ⁃ｏｆｆ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｆａｃｔｏｒｓ

集且覆盖度高，热量不易散失，温度稳定。 而 ＡＮＰＰ⁃ＢＮＰＰ 权衡对降雨变化的响应主要归因于土壤因子。 高

寒草甸降雨多，在潮湿条件下，土壤微生物活性增加，土壤氮的矿化率变高［４４］，土壤容重降低，这些变化均会

影响生产力权衡。 降水量增加导致植物可获取的水分增多，进而影响植物自身生理生态过程，可为生产力累

积创造一定条件［４５］。 高寒草甸土壤水分充足，容易形成厌氧环境，不利于土壤养分周转和对植物根系的养分

供给［４６］。 另外，高寒草甸气候寒冷，植被根系能量和碳水化合物消耗低，根系更替缓慢，导致根冠比较高［４７］。
本研究发现，高寒草甸的土壤容重与权衡显著相关，这是因为高寒草甸降水多导致土壤孔径增大、土壤容重偏

低，植物根系容易吸收土壤中的水分和养分，植物地上生物量增加，降低其 ＡＮＰＰ⁃ＢＮＰＰ 向地下的权衡值。
ＡＮＰＰ⁃ＢＮＰＰ 权衡也受到土壤速效氮的影响，由于植被地上部分对氮元素的敏感性更高［４８—５１］，所以增加施氮

量通常会刺激高寒草甸植被地上生物量，加剧 ＡＮＰＰ⁃ＢＮＰＰ 权衡。 随着土壤速效氮含量的增加，植物对根系
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图 ７　 高寒草地 ＡＮＰＰ⁃ＢＮＰＰ 权衡与土壤因子的关系

Ｆｉｇ．７　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ＡＮＰＰ⁃ＢＮＰＰ ｔｒａｄｅ⁃ｏｆｆ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎ ａｌｐｉｎｅ ｇｒａｓｓｌａｎｄ

图中直线为回归分析的拟合线

的分配会减少［５２］。 也有研究表明高寒草甸根系分布比高寒草原根系分布浅，土壤养分分布在表层土壤，根系

靠近土壤表层可以吸收养分［４７］。
高寒草原，降水是其植被地上⁃地下净初级生产力权衡的首要驱动因子，其次是温度 （图 ４，图 ９）。 一方

面，高寒草原降水量少，土壤含水量会随着降水量的减少而降低，且土壤物理和化学特性复杂，导致持水能力

变化，进而影响水分利用效率［５３］。 当土壤含水量偏低时，植物会采取关闭气孔等方式防止自身水分的过度散

失，从而影响植被生产力［４６］。 植物需要吸收充足的水分来满足自身生长，促使生产力向地下分配，根部向土

壤深处生长［４７］。 高寒草原植被稀疏，土壤贫瘠，含水量低，土壤微生物种群数量少，植物对地下资源的竞争尤

为激烈，导致根冠比高的植物成为群落中的优势种［５４］。 另一方面，温度增强微生物活性的同时也改变了土壤

养分的分布，使土壤养分向深处转移［５５］。 另外，本研究结果表明高寒草原植被生产力偏低（图 ２），因此有机

残体和腐殖质积累少，转化到土壤中的养分含量低，植被不仅需要吸收水分也需要汲取更深层的土壤养分用
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图 ８　 土壤理化性质对 ＡＮＰＰ⁃ＢＮＰＰ 权衡的相对重要性分析

Ｆｉｇ．８　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｏｆ ｓｏｉｌ ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｎ ＡＮＰＰ⁃ＢＮＰＰ ｔｒａｄｅ⁃ｏｆｆ

ＳＴ：土壤温度；ＳＷＣ：土壤水分；ＳＢＤ：土壤容重；ＳＡＰ：土壤速效磷；ＳＡＮ：土壤速效氨；ＳＯＣ：土壤有机碳；ＳＴＰ：土壤全磷；ＳＴＮ：土壤全氮；ＳＴＣ：

土壤全碳

图 ９　 气候和土壤因子对高寒草甸和高寒草原 ＡＮＰＰ⁃ＢＮＰＰ 权衡的效应

Ｆｉｇ．９　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｃｌｉｍａｔｅ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｎ ＡＮＰＰ⁃ＢＮＰＰ ｔｒａｄｅ⁃ｏｆｆ ｂｅｔｗｅｅｎ ａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗ ａｎｄ ａｌｐｉｎｅ ｓｔｅｐｐｅ

图中的黑色和红色直线箭头分别表示显著的正相关和负相关（Ｐ＜０．０５），线条越宽表明效应越大；ＡＭＰ：年降水量；ＡＭＴ：年均温；Ｔｒａｄｅ⁃ｏｆｆ：

地上⁃地下净初级生产力权衡；图中的 Ｃｈｉ⁃ｓｑｕａｒｅ 和 Ｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｙ ｌｅｖｅｌ 分别表示卡方检验值和卡方统计量的概率水平

以适应恶劣环境。 综上所述，高寒草原植被会向根系分配更多的光合作用产物，以提高自身对地下资源的竞

争力。
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４　 结论

青藏高原高寒草地植被会向地下分配更多的光合产物以适应其所处的恶劣环境。 高寒草甸 ＡＮＰＰ⁃ＢＮＰＰ
权衡受气候因子和土壤因子共同调控，而高寒草原 ＡＮＰＰ⁃ＢＮＰＰ 权衡主要由气候因子驱动。 本研究结果有助

于理解植物表型可塑性和复杂的动态生态系统过程，可为预测全球变化下植被动态提供理论参考。
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