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西藏高寒草地物种多样性和生产力的环境驱动机制
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摘要：全球变暖影响物种多样性和生产力及其关系。 关于全球和区域的物种多样性与生产力关系已有许多研究，但气候变暖背

景下西藏高寒草地物种多样性与生产力的关系及其环境驱动机制研究仍然很少。 基于西藏高寒草地实测的 ３５ 个样点调查数

据，利用回归分析、Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性分析、方差分解和结构方程模型等方法，探究了物种多样性和生产力的关系及其影响机制。
研究发现：（１）高寒草地的物种丰富度指数和香农－威纳指数与地上植被净初级生产力（ＡＮＰＰ）呈显著正相关关系，且 ＡＮＰＰ 对

物种丰富度指数的变化更为敏感；（２）物种丰富度指数与经度、土壤有效氮、土壤有效磷、年降水量呈显著正相关；Ｓｈａｎｎｏｎ⁃
Ｗｉｅｎｅｒ 指数与海拔和纬度呈显著负相关，与年均温度呈显著正相关；ＡＮＰＰ 与经度、土壤有效氮、年降水量和年均温度呈显著正

相关，与海拔、纬度和土壤有效钾呈显著负相关；（３）地理因子、土壤养分和气候因子的交互作用对物种丰富度指数和 ＡＮＰＰ 的

贡献率最大，分别为 １０．９９％和 ３２．９１％，地理因子和气候因子的交互作用对 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数的贡献率最大，为 １３．６１％；（４）
地理因子通过调控土壤养分和气候因子间接影响物种多样性和 ＡＮＰＰ，土壤养分和气候因子均直接影响物种多样性和 ＡＮＰＰ。
研究结果揭示了环境因子对物种多样性和生产力的综合调控机制，为西藏高寒草地生态系统科学应对气候变化提供了依据。
关键词：高寒草地；生产力；物种多样性；地理因子；土壤养分；气候因子
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草地生态系统是陆地生态系统的重要组成部分，在防风固沙、涵养水源、陆地碳循环和气候调节等方面发

挥重要作用［１］。 物种多样性和生产力是评价草地生态系统结构和功能的重要指标［２］。 在全球气候变暖的大

背景下，草地物种多样性和生产力及其关系受到显著影响，未来或将会有更多的物种逐渐消失，生态系统保护

面临严峻挑战［３—４］。 因此，亟需加强对草地生态系统物种多样性和生产力变化机制的研究，为科学应对气候

变化、维持草地生态系统稳定提供理论依据。
多样性与生产力之间的关系一直是全球科学家关注的热点问题［５—６］。 针对中国草地生态系统中关于物

种多样性和生产力的研究，发现其关系多表现为正相关，比如阿尔泰山草地［７］、宁夏温带草原［８］、内蒙古短花

针茅草原［９］以及青藏高原东部地区典型高寒草甸［１０］ 等，但负相关［１１］、单峰关系［１２］ 或不相关［１３］ 也有研究报

道。 可见，在不同区域的草地生态系统中，物种多样性与生产力的关系尚未得到一致的结论，尤其是针对青藏

高原的研究还比较缺乏，仍需进一步验证。
大量研究表明，植物物种多样性和生产力的变化是地理、土壤和气候等环境因子共同作用的结果［１４—１６］。

地理因子中的经度、纬度和海拔是影响物种多样性的关键因子。 一般认为，在大尺度上，物种多样性随纬度的

增加而下降，而与海拔梯度的关系主要表现为中间高度膨胀现象，即在中海拔地区物种多样性达到峰值，而在

低海拔和高海拔处物种多样性降低［１７—１８］。 同样地，经度、纬度和海拔对草地生产力的影响因植被类型和区域

差异等表现也不尽相同，可表现为正相关、负相关等多种不同的复杂关系［１９—２１］。
同时，土壤是植被生存的重要物质基础。 土壤环境的差异，尤其是氮、磷和钾等土壤养分的变化将对植被

物种多样性和生产力产生重要影响［１８］。 研究发现，氮素增加后物种多样性增加［２２］、减少［２３］ 或维持不变［２４］；
磷的添加则会显著减少物种多样性［１８］；钾的添加对草地物种多样性的影响则取决于样地的资源约束条

件［２５］。 对于生产力而言，氮、磷、钾等养分含量的增加对草地生产力具有促进作用［２６—２９］，但是养分添加对植

被生产力的影响可能存在阈值，即土壤养分含量增加到一定程度后，植被生产力将不再增加［３０］。
除土壤因素外，温度、降水等气候因子也是影响物种多样性和生产力的重要环境因子［３１］。 研究表明，增

温会显著降低高纬地区草地物种多样性［３２］，而对温带草地物种多样性的影响并不明显［３３］；降水的增加可以

优化植被的群落结构，使得藏北高原高寒草地的物种多样性呈现指数型增长［３４］，内蒙古典型草原则为线性增

长［３５］。 对于生产力而言，适当的增温有利于高寒草地生产力的提高［３６—３７］，但却抑制了温带草地生产力的增

加［３８—３９］。 水分是草原生态系统植被生长发育的主要限制因素。 研究发现，草地生产力与降水多表现为显著

的正相关关系，比如在欧亚大陆草原［４０］、青藏高原高寒草原［４１］、黄土高原草本群落［４２］，降水的增加都能够促

进当地草地生产力的提高。
综上，不同区域的草地类型、水热分布、土壤养分等因素存在较大差异，对物种多样性和生产力影响的方

向和程度不尽相同，尤其，环境因子对物种多样性和生产力的影响并不是单一的，而是多个因子相互作用的结

果，而目前的很多研究只针对气候或土壤单一要素探讨其影响机制，将气候、土壤和地理因子进行综合分析的
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研究仍然不多，如何全面认识物种多样性和生产力与环境因子的关系还需要进行深入研究。
西藏地区占据青藏高原的绝大部分区域，是生态脆弱区和气候变化的敏感区，高寒草地是该地区陆地生

态系统的主体，在维持自然生态系统格局、功能和过程中具有重要的生态意义［４３］。 现有研究或基于模型估

算，如巴桑参木决等利用 ＣＡＳＡ 模型模拟西藏地区生产力并探究气温和降水对其影响［４４］；或基于控制试验，
如通过添加养分［４５］、降水控制［４６］等研究土壤养分、降水等环境因子对物种多样性和生产力的影响，但针对野

外较大区域自然草原开展的实地调查研究还相对较少。 基于此，本研究以西藏高寒草地生态系统为研究对

象，沿水热梯度自东向西开展样带调查，探究物种多样性和生产力的关系，揭示环境因子对物种多样性和生产

力的影响机制，旨在加深对物种多样性、生产力和环境因子之间关系的理解，为当地草地的保护管理提供科学

依据，为未来高寒草地应对气候变化提供理论基础。

图 １　 研究区和采样点分布

Ｆｉｇ．１　 Ｓｕｒｖｅｙ ａｎｄ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｐｏｉｎｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ａｒｅａ

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

西藏自治区位于青藏高原西南部，地处 ７８°２５′—
９９°０６′Ｅ，２６°５０′—３６°５３′Ｎ 之间，平均海拔 ４０００ｍ 以上，
且海拔高度变化较大（图 １）。 西藏地区受复杂地形地

貌和西风季风的影响，呈现出西北地区严寒干燥和东南

地区温暖湿润的气候特征，具有明显的由西北到东南方

向的降水变化梯度和温度变化梯度。 该地区降水量南

北差异较大，雨季（５—９ 月） 降水量占全年降水量的

９０％，年均降水量低于 ９００ｍｍ；年平均气温自东南向西

北呈现明显的下降变化趋势，东南地区年平均气温为

８℃，西北地区年平均气温在 ０℃以下［４７］。 研究区域草地面积有 ０．８２ 亿 ｈｍ２，草地资源类型丰富，包括高寒草

原、高寒草甸、荒漠草原等；植物物种主要有紫花针茅（Ｓｔｉｐａ ｐｕｒｐｕｒｅａ）、青藏薹草（Ｃａｒｅｘ ｍｏｏｒｃｒｏｆｔｉｉ）、高山嵩草

（Ｃａｒｅｘ ｐａｒｖｕｌａ）、矮生嵩草（Ｃａｒｅｘ ａｌａｔａｕｅｎｓｉｓ）等；土壤类型主要有寒钙土、草毡土、寒冻土和黑毡土等［４８］。
１．２　 样品采集与测定

２０１９—２０２０ 年 ８ 月中下旬，在植物生长盛季进行野外样带调查，样带覆盖地理范围为 ８０．０６°—９３．８３° Ｅ，
２８．８１°—３２．４２°Ｎ，海拔 ３１１６．２—５２４９．３ｍ。 样带上共布设 ３５ 个样点（高寒草甸 １０ 个，高寒草原 ２５ 个），１１０ 个

样方。 每个样点样方均远离城镇、村庄和道路等人为活动频繁和放牧区域 ２０ 公里左右，以尽量减少人为活动

和牲畜放牧的干扰，尽可能的选取接近自然状态的野外草原进行样点样方布设。 在每个样点，随机布设 ３ 到

５ 个 １ｍ×１ｍ 的样方，首先，记录该样点的经度、纬度和海拔信息，然后对样方内的物种进行基本信息调查，具
体指标包含物种名称、各物种数量、盖度以及植株高度，调查完群落特征后对样方内不同种类植物地上部分齐

地收割，进行封装保存，带回实验室，放入烘箱中设置 ６５℃ 烘干至恒重，随后测定草地地上生物量

（Ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ，ＡＧＢ）。 群落生产力用样方地上生物量干重的平均值代替［４９］。 因本次调查处于草地生

长盛季，植物生物量达到峰值，所以将草地地上生物量视作地上净初级生产力（Ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｎｅｔ ｐｒｉｍａｒｙ
ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ，ＡＮＰＰ） ［５０］。 其中，ＡＧＢ 的单位是 ｇ ／ ｍ２，ＡＮＰＰ 的单位是 ｇ ｍ－２ ａ－１。

同时，在每个调查样点样方内使用 ３．５ｃｍ 直径土钻沿地表表层向下每隔 １０ｃｍ 进行 ０—３０ｃｍ 深度的地下

土壤样品的采集，将采集后进行冷藏储存的土壤样品带回实验室处理。 土壤有效氮（Ｓｏｉｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙ，
ＡＶＮ）含量使用氯化钾溶液对鲜土样进行提取，然后浸取液通过流动分析仪测定；土壤有效磷（Ｓｏｉｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ
ａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙ，ＡＶＰ）含量使用碳酸氢钠溶液提取，通过紫外分光光度计比色测定；土壤有效钾（ Ｓｏｉｌ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ
ａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙ，ＡＶＫ）含量使用乙酸铵溶液提取，通过电感耦合等离子体发射光谱仪测定。 其中，土壤有效氮、土
壤有效磷和土壤有效钾的单位是 ｍｇ ／ ｋｇ。
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１．３　 物种多样性指标计算

描述物种多样性的指数很多，不同指数侧重的维度不同［５１］，本研究主要使用了以下两个指标，分别为物

种丰富度指数（Ｒ）和 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数（Ｈ）。 物种丰富度指数指群落中物种的数目，它的大小体现了植物

种类的丰富程度；Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数指不同植物物种分布的丰富程度，它的高低反映了植物分布的多样化

格局［５２—５３］。 计算方法如下：
Ｒ ＝ Ｎ　 　 　 　 　 （１）

Ｐ ｉ ＝
ＲＤ ＋ ＲＤＦ ＋ ＲＦ

３
（２）

Ｈ ＝－ ∑Ｐ ｉ ｌｎＰ ｉ （３）

式中，Ｎ 为样方内植物物种种类的总数，Ｐ ｉ为对应于样方内植物物种 ｉ 的重要值，ＲＤ，ＲＤＦ，ＲＦ 分别为样方内

每种植物物种的相对密度、相对盖度和相对频度。
１．４　 气候数据

从中国气象数据网（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｄａｔａ． ｃｍａ．ｃｎ ／ ）获取 ２０１９—２０２０ 年的气温、降水月度数据，根据各站点的经纬

度及高程信息，采用 ＡｒｃＧＩＳ １０．８ 的 Ｇｅｏｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌ Ａｎａｌｙｓｔ 模块对气象数据进行空间克里金插值，得到研究区空

间分辨率为 １ｋｍ 的年均温度（Ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ，ＭＡＴ）和年降水量（Ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ，ＭＡＰ），再
用 ＡｒｃＧＩＳ １０．８ 提取采样点的气候数据。 其中，年均温度的单位是℃，年降水量的单位是 ｍｍ。
１．５　 数据处理与分析

基于 Ｅｘｃｅｌ ２０２１ 整理的西藏高寒草地 ３５ 个样点调查数据，首先，利用回归分析探讨物种多样性和生产力

之间的关系，通过 Ｒ ４．２．２ 中的 ｇｇｐｌｏｔ２ 包实现。 其次，物种多样性和生产力与环境因子之间的相关性分析采

用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关分析方法，通过 Ｒ ４．２．２ 中的 ｃｏｒｒｐｌｏｔ 包实现。 然后，采用方差分解分析环境因子对物种多样性

和生产力的相对贡献。 方差分解是一种确定属于不同类别的 ２ 组或 ２ 组以上解释变量共同解释一组响应变

量的方法，为综合分析不同类别因子对物种多样性和生产力影响，我们将环境因子划分为 ３ 大类，分别为地理

因子（包含经度、纬度和海拔）、土壤养分（包含土壤有效氮、土壤有效磷和土壤有效钾）和气候因子（包含年均

温度和年降水量）。 该部分在 Ｒ ４．２．２ 中的 ｖｅｇａｎ 包完成。 最后，基于结构方程模型量化地理因子、土壤养分

和气候因子对物种多样性和生产力的直接和间接影响。 本文使用了偏最小二乘路径模型，模型的核心是一组

交替的最小二乘算法。 它属于结构方程模型的一类，是一种非参数分析方法，因此对变量的数据分布没有严

格要求，无需对变量做出分布假设。 最终模型是根据拟合优度（ＧｏＦ）指标衡量模型整体预测能力［５４］。 该部

分在 Ｒ ４．２．２ 中的 ｐｌｓｐｍ 包完成。 本研究的数据图表的绘制利用 Ｏｒｉｇｉｎ ２０２１ 和 ＡｒｃＧＩＳ １０．８ 软件完成。

２　 结果与分析

２．１　 物种多样性和生产力的变化特征

如表 １ 所示，西藏高寒草地物种丰富度指数平均值为 ６．９７，变化范围为 ３—１６，与杨元合等［５５］基于样方调

查研究结果基本一致，其研究发现 １ｍ２样方内的物种数量为 ２—１８ 种；Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数为 １．１４±０．３７，略低

于 Ｗｕ 等［５６］对藏北高原高寒草原的样方调查结果（１．３９）；ＡＮＰＰ 约为（４３．７５±２５．９８） ｇ ｍ－２ ａ－１，略低于羌塘高

寒草地［５７］。 西藏高寒草地物种丰富度指数、Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数和 ＡＮＰＰ 的变异系数分别为 ０．４０、０．３２ 和

０．５９，即相对于物种多样性而言，ＡＮＰＰ 的变异程度更大，分布更不稳定。 从空间分布来看（图 ２），高寒草地物

种丰富度指数和 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数没有表现出明显的空间分布规律，而 ＡＮＰＰ 在空间分布上则表现出一定

的规律性，即沿着经度增加方向，ＡＮＰＰ 呈现增加趋势；沿着海拔和纬度增加方向，ＡＮＰＰ 呈现减少趋势。
２．２　 物种多样性和生产力的关系

物种多样性和生产力关系的研究是探讨物种多样性对生物群落功能作用的重要途径［５８］，为探讨西藏地

区 ＡＮＰＰ 对物种多样性的响应关系，将 ＡＮＰＰ 分别与物种丰富度指数和 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数进行回归拟合，
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结果如图 ３ 所示，ＡＮＰＰ 与物种丰富度指数和 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数呈显著的线性正相关，拟合度分别为 ０．１８
（Ｐ＜０．０５）和 ０．１２（Ｐ＜０．０５），具体表现为随着物种丰富度指数和 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数的增加，ＡＮＰＰ 呈显著的

增加趋势，这可能是因为在较大的空间尺度下，随着物种多样性的增加，不同群落结构中的物种对有限资源利

用方式的转变使得资源最大化，从而提高了草地生态系统的生产力［５９］。 进一步基于标准化的回归方程分析

发现，物种丰富度指数增加一个标准差，ＡＮＰＰ 增加 ４３％，而 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数增加一个标准差，ＡＮＰＰ 增

加 ３４％，即 ＡＮＰＰ 对物种丰富度指数的变化更为敏感。

表 １　 物种多样性和生产力的数字特征

Ｔａｂｌｅ １　 Ｄｉｇｉｔａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ

变量
Ｖａｒｉａｂｌｅ

平均值
Ｍｅａｎ ｖａｌｕｅ

最小值
Ｍｉｎｉｍｕｍ
ｖａｌｕｅ

最大值
Ｍａｘｉｍｕｍ
ｖａｌｕｅ

标准差
Ｓｔａｎｄａｒｄ
ｄｅｖｉａｔｉｏｎ

变异系数
Ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ
ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ

物种丰富度指数 Ｒ ６．９７ ３．００ １６．００ ２．７８ ０．４０

Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数 Ｈ １．１４ ０．２２ １．９６ ０．３７ ０．３２
地上净初级生产力

ＡＮＰＰ ／ （ｇ ｍ－２ ａ－１）
４３．７５ １３．９０ １１６．６７ ２５．９８ ０．５９

　 　 Ｒ： 物种丰富度指数 Ｓｐｅｃｉｅｓ ｒｉｃｈｎｅｓｓ ｉｎｄｅｘ； Ｈ： Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ ｉｎｄｅｘ； ＡＮＰＰ： 地上净初级生产力 Ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｎｅｔ

ｐｒｉｍａｒｙ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ

图 ２　 物种多样性和生产力的空间分布特征

Ｆｉｇ．２　 Ｓｐａｔｉａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ

ＡＮＰＰ： 地上净初级生产力 Ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｎｅｔ ｐｒｉｍａｒｙ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ

２．３　 物种多样性和生产力与环境因子的关系

物种丰富度指数、Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数、ＡＮＰＰ 与各环境因子之间的 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关分析表明（图 ４），物种丰

富度指数与经度（Ｐ＜０．０１）、土壤有效氮（Ｐ＜０．０５）、土壤有效磷（Ｐ＜０．０１）、年降水量（Ｐ＜０．０１）呈显著正相关关
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图 ３　 物种多样性和生产力的关系

Ｆｉｇ．３　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ

图 ４　 环境因子与物种多样性和生产力的相关分析

Ｆｉｇ．４　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｗｉｔｈ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ

∗表示 Ｐ＜０．０５； ∗∗表示 Ｐ ＜０．０１； ∗∗∗表示 Ｐ ＜０．００１

系；Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数与海拔（Ｐ＜０．０５）和纬度（Ｐ＜０．０５）呈显著负相关关系，与年均温度（Ｐ＜０．０５）呈显著正

相关关系，而与土壤因子的相关性都未通过显著性检验（Ｐ＞０．０５）；ＡＮＰＰ 与地理因子、土壤养分（土壤有效磷

除外）和气候因子均呈显著相关，并与经度（Ｐ＜０．００１）、土壤有效氮（Ｐ＜０．００１）、年降水量（Ｐ＜０．００１）和年均温

度（Ｐ＜０．００１）表现为显著的正相关关系，而与海拔（Ｐ＜０．００１）、纬度（Ｐ＜０．００１）和土壤有效钾（Ｐ＜０．０５）表现为

显著的负相关关系。
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２．４　 环境因子对物种多样性和生产力的相对贡献

为进一步探究地理因子、土壤养分和气候因子对西藏高寒草地物种多样性和生产力的解释程度并区分不

同环境因子的单独及其交互作用的相对贡献，进行方差分解，结果如图 ５ 所示，地理因子、土壤养分和气候因

子共同解释了物种丰富度指数变化的 ３３．９２％，其中三者的交互作用对物种丰富度指数变化的解释率最大，为
１０．９９％，而地理因子、土壤养分和气候因子则分别解释了物种丰富度指数变化的 ３．３７％、６．２７％和９．４６％；地理

因子、土壤养分和气候因子对 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数的总贡献率为 １３．７５％，并以地理因子和气候因子的交互作

用的解释率最大，为 １３．６１％，地理因子和土壤养分分别解释了 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数变化的 ２．９４％和 ２．５０％；地
理因子、土壤养分、气候因子和物种多样性对 ＡＮＰＰ 变化的总贡献率为 ６６．０８％，并以地理因子、土壤养分、气
候因子三者的交互作用的解释率最大，为 ３２．９１％，地理因子、土壤养分、气候因子和物种多样性分别解释了

ＡＮＰＰ 变化的 ３．９８％，７．０５％，３．７７％和 ０．４３％。

图 ５　 环境因子对物种多样性和生产力的方差分解结果

Ｆｉｇ．５　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇ ａｎａｌｙｓｉｓ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ

２．５　 环境因子对物种多样性和生产力的直接和间接影响

基于方差分解探究了不同环境因子对物种多样性以及环境因子和物种多样性对生产力变化的相对贡献，
但是不同因子对物种多样性和生产力的作用路径仍不清楚。 因此，进一步利用结构方程模型探究不同影响因

子之间的相互关系及影响程度，更加全面地揭示不同环境因子对物种多样性和生产力的影响机制。 考虑到物

种丰富度指数和 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数分别参与模型构建时对结果影响不大，故用物种多样性综合表示物种丰

富度指数和 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数的作用。
结构方程模型结果如图 ６ 所示，地理因子通过气候因子对物种多样性有显著的间接影响，路径系数为

－０．３８（Ｐ＜０．００１）（表 ２），土壤养分虽能直接影响物种多样性，但其反映作用大小的路径系数并未通过显著性

检验（Ｐ＞０．０５），而气候因子能对物种多样性产生显著的直接影响，其路径系数为 ０．４１（Ｐ＜０．００１）。 地理因子
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图 ６　 环境因子对物种多样性和 ＡＮＰＰ 影响的结构方程模型

　 Ｆｉｇ．６　 Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｅｑｕａｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌ ｏｆ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ
ｆａｃｔｏｒｓ ｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ＡＮＰＰ
实线和虚线分别表示显著和不显著的路径，箭头上的数字表示标

准化的路径系数，Ｒ２值表示模型所解释的变化比例，ＧｏＦ 表示模型

拟合优度；∗表示 Ｐ＜ ０．０５； ∗∗表示 Ｐ＜ ０．０１； ∗∗∗表示 Ｐ＜
０．００１

通过气候因子对 ＡＮＰＰ 产生显著的间接影响，路径系数

为－０．５６（Ｐ＜０．００１）（表 ３），而土壤养分和气候因子则直

接对 ＡＮＰＰ 产生显著的影响，其路径系数分别为 ０．１９
（Ｐ＜０．０５）和 ０．６１（Ｐ＜０．００１）。 综上所述，地理因子通过

影响气候因子间接影响物种多样性和 ＡＮＰＰ，土壤养分

对物种多样性的影响并不显著，但能直接且显著地影响

ＡＮＰＰ，而气候因子能够直接影响物种多样性和 ＡＮＰＰ，
是植被物种多样性和生产力变化的重要影响因子。

３　 讨论和结论

３．１　 物种多样性和生产力的关系

基于野外样带调查发现，西藏高寒草地物种多样性

和生产力之间呈现显著的正相关关系（图 ３），这与已有

研究结论一致［６０—６１］。 生态位互补效应可以解释二者的

正相关作用，即由于物种的不同，其对资源的需求存在

一定差异，物种多样性增加能够通过物种冗余和功能互

补更好地适应环境，优化生态系统功能，从而维持较高的草地生产力［６２］。 除此之外，空白生态位的占有与利

用以及种间正相互作用也能解释物种多样性和生产力的线性正相关关系［６３］。

表 ２　 环境因子对物种多样性的影响路径

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｅｆｆｅｃｔ ｐａｔｈｓ ｏｆ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

因子
Ｆａｃｔｏｒ

影响路径
Ｅｆｆｅｃｔ ｐａｔｈｓ ｔｏ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

影响
Ｅｆｆｅｃｔ

地理因子 Ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃ ｆａｃｔｏｒｓ 间接影响 地理因子→气候因子→物种多样性 －０．３８∗∗∗

间接影响 地理因子→气候因子→土壤养分→物种多样性 －０．０７

间接影响 地理因子→土壤养分→物种多样性 －０．０１

气候因子 Ｃｌｉｍａｔｉｃ ｆａｃｔｏｒｓ 直接影响 气候因子→物种多样性 ０．４１∗∗∗

间接影响 气候因子→土壤养分→物种多样性 ０．０８

土壤养分 Ｓｏｉｌ ｎｕｔｒｉｅｎｔ 直接影响 土壤养分→物种多样性 ０．１３
　 　 ∗表示 Ｐ＜０．０５； ∗∗表示 Ｐ ＜０．０１； ∗∗∗表示 Ｐ ＜０．００１

表 ３　 环境因子和物种多样性对 ＡＮＰＰ 的影响路径

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｅｆｆｅｃｔ ｐａｔｈｓ ｏｆ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ａｎｄ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｎ ＡＮＰＰ

因子
Ｆａｃｔｏｒ

影响路径
Ｅｆｆｅｃｔ ｐａｔｈｓ ｔｏ ＡＮＰＰ

影响
Ｅｆｆｅｃｔ

地理因子 Ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃ ｆａｃｔｏｒｓ 间接影响 地理因子→气候因子→ＡＮＰＰ －０．５６∗∗∗

间接影响 地理因子→气候因子→土壤养分→ＡＮＰＰ －０．１０∗

间接影响 地理因子→土壤养分→ＡＮＰＰ －０．０２

气候因子 Ｃｌｉｍａｔｉｃ ｆａｃｔｏｒｓ 直接影响 气候因子→ＡＮＰＰ ０．６１∗∗∗

间接影响 气候因子→土壤养分→ＡＮＰＰ ０．１１

土壤养分 Ｓｏｉｌ ｎｕｔｒｉｅｎｔ 直接影响 土壤养分→ＡＮＰＰ ０．１９∗

物种多样性 Ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ 直接影响 物种多样性→ＡＮＰＰ ０．０２
　 　 ∗表示 Ｐ＜０．０５； ∗∗表示 Ｐ ＜０．０１； ∗∗∗表示 Ｐ ＜０．００１

３．２　 环境因子对物种多样性和生产力的影响

西藏高寒草地物种丰富度指数与经度呈现显著正相关，Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数和 ＡＮＰＰ 与海拔和纬度呈显

著负相关关系（图 ４）。 地理因子与区域的水热资源和土壤养分分布有着密切关系［６４］，通常地理因子主要是
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通过影响其他环境因子的变化，比如温度、水分等影响物种多样性和植被生产力，与已有研究结论一致［１８，６５］，
本研究发现地理因子影响了西藏高寒草地的土壤养分和气候因子，进而导致了物种多样性和生产力的变化

（图 ６）。
土壤可为植物生长提供营养元素，从而促进植物更好的生长［６６］。 西藏高寒草地物种丰富度指数与土壤

有效氮和土壤有效磷呈现显著的正相关，ＡＮＰＰ 主要受土壤有效氮和土壤有效钾的调控，而土壤养分对

Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数的影响并不是很大（图 ４）。 在草地生态系统中，氮是限制植物生长的重要元素，适当的

氮素添加有利于提高土壤有效 Ｎ 含量并被植被吸收，从而显著提高植物生产力［２９］。 但土壤养分对物种多样

性的影响较为复杂，比如 Ｎ 的添加有利于羊草等资源获取型物种的快速生长，而抑制了光竞争力较弱和不耐

酸的物种的生存［６７］，从而使得物种多样性表现出增加［２２］或减少［２３］。 当然，除土壤养分，土壤温湿度和 ｐＨ 也

会对植被生长产生影响。 对于高寒地区，适宜的土壤增温可延缓土壤冻结和加快土壤解冻，在一定程度上延

长了植物的生长期，并有利于土壤微生物的繁殖，促进植物吸收更多营养，进而增加生物量的积累［６８］。 土壤

ｐＨ 值是土壤不同化学性质的综合体现，ｐＨ 值的变化会改变土壤的理化性质和生物学过程，影响植被的生长

发育，同时 ｐＨ 值的改变还会导致有害物质的产生，影响土壤养分的有效性，改变土壤肥力，进一步导致物种

多样性和生产力的变化［１８］。 未来可进一步加强土壤温湿度和 ｐＨ 对物种多样性和生产力的影响研究。
物种多样性和生产力与气候因子密切相关，大尺度上水热因子的变化是导致陆地生态系统植被变化的重

要原因。 西藏高寒草地物种丰富度指数与年降水量呈显著的正相关，而 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数与年均温度呈显

著正相关，ＡＮＰＰ 则与年均温度和年降水量均呈显著的正相关（图 ４），说明气候因子在决定高寒草地植物群

落特征方面具有重要作用，这与已有的研究结果一致［３６—３７］。 这可能是由于在研究区内，降水与气温呈显著的

正相关关系。 降水和气温的增加，一方面，提供了草地生长所需的水热资源［６９］，另一方面，加速了土壤有效养

分的溶解和流动，提高了草地对养分的吸收效率［７０］，进而引起草地物种多样性和生产力的增加。 相比于地理

和土壤因子，气候因素对物种多样性和生产力的影响更大，可认为，气候因子是主导西藏高寒草地物种多样性

和生产力变化的影响因子（图 ６）。
值得注意的是，通常植被对降水的响应存在一定的滞后性，前期降水的多寡也将对植被的生长发育产生

影响。 除降水量外，降水格局的变化也会影响植被的生长发育，从而影响物种多样性和生产力的变化，
Ｓｗｅｍｍｅｒ 等［７１］研究发现，对于半干旱草地而言，生长季内的降雨次数和单次降水量对地上植被生产力的影响

远大于总降水量。 尤其是全球变暖背景下，极端事件增加，由于草地生态系统的脆弱性和对气候变化的敏感

性，高温、干旱等极端气候频发可通过影响植被的生理过程，从而导致草地生产力的下降［７２—７３］。 另外，光照是

植被生命活动的能量来源，光照通过资源限制、改变种间关系和更新限制等方式调节植被群落的物种组成，从
而影响物种多样性和植被生产力［７４］。 而以上这些，本研究中都未涉及，这可能在一定程度上解释了方差分解

和结构方程模型的贡献率相对较低的原因。 未来随着研究的深入，应该关注植物生理特性和环境因子相互作

用的影响，这对更好解释物种多样性和生产力变化具有重要意义。 同时，有必要开展长时间序列、标准统一、
覆盖更大区域的试验研究，以丰富对区域尺度物种多样性和生产力及其关系的准确理解。
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