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模拟雪被厚度变化对川西北高寒草甸多功能性的影响

陈　 华１，李芳迪１，洛松土登１，张利莎１，陈　 曦２，许世群２，周天阳２，∗，王长庭２

１ 西南民族大学畜牧兽医学院，成都　 ６１００４１

２ 西南民族大学草地资源学院，成都　 ６１００４１

摘要：全球气候变化已经严重影响到生物多样性和生态系统功能。 气候变化背景下，关于雪被这一重要环境因子如何影响生态

系统功能及其多功能性的探究还不足。 基于十年（２０１３—２０２３）的积雪控制实验，通过在冬季人工增减地表雪被厚度，包括除

雪、自然雪被厚度、２ 倍、３ 倍及 ４ 倍自然雪被厚度五个处理，研究了十年的雪被厚度变化对川西北高寒草甸多种植被、土壤功能

及其多功能性的影响。 研究结果表明，雪被厚度显著改变了群落物种丰富度，表现为在除雪条件下显著高于其它处理，但对

Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数、均匀度指数、功能多样性以及不同的群落性状均值（叶面积、比叶面积、叶片干物质含量及株高）影响均较小。 除

地上生产力外，雪被厚度对多种植被、土壤功能及其多功能性具有显著影响，表现为随雪被厚度的增加，地下生产力、总碳、总

氮、总磷以及多功能性呈现增加的趋势，而土壤持水力呈现降低趋势，群落盖度在自然及 ３ 倍自然雪被厚度处理下较低。 多元

回归分析发现不同维度的多样性（物种多样性，功能多样性）对不同功能的影响均较小。 结构方程模型分析表明雪被厚度的增

加直接提高了高寒草甸生态系统多功能性，并对功能多样性和土壤 ｐＨ 分别有直接的负和正效应，但本研究未发现雪被厚度通

过改变生物多样性来间接调控草地生态系统多功能性的明确证据。 总的来说，本研究为深入理解雪被厚度变化对川西北高寒

草甸生态系统的影响提供了新的理论视角，同时也为该区域制定针对性的草地管理和生态保护策略提供了科学依据。
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积雪作为一种重要的环境因子，其格局在气候变化背景下正发生显著变化［１］。 然而，降雪格局的改变对

生态系统多功能性的影响强度及方向仍不明确，尤其是在对气候变化高度敏感的青藏高原地区。 积雪是影响

生态系统过程的重要因素，积雪厚度、积雪密度和雪水当量等属性的变化直接作用于土壤条件、进而影响土壤

生物、植物群落以及生态系统等［２—４］。 具体而言，雪被具有隔离保温作用，研究表明积雪厚度大于 ３０ ｃｍ 时能

有效地隔离寒冷气温，为地下生命活动提供相对稳定的环境条件［５—７］；另外，雪被还可以通过改变太阳辐射来

改变土壤热通量，在一定程度上控制着高寒生态系统生长季长度以及土壤温度，潜在影响了高寒草甸植被群

落地上组织及地下根系的生长发育，最终影响到高寒生态系统中碳、氮循环过程［８］；其次，雪被厚度能够调节

土壤水分的分布［９］，这对于干旱和半干旱地区的草地尤为重要，因为水分是调节这些地区的草地生态系统生

产力、物种组成以及群落稳定性的关键因素。 但近年来，全球气候变暖推动着积雪面积减少、积雪期缩短以及

积雪深度的变化，研究表明北半球中高纬度的雪被面积在近 ３０ 年减少了 １０％，并存在继续减少的趋势［１０］。
近期针对青藏高原的研究也表明青藏高原地区的积雪虽没有呈现显著的下降趋势，但是降雪量在年际间的变

异性较高，从而可能对高寒生态系统造成严重影响［１１］。 因此通过研究雪被厚度变化对川西北高寒草甸多种

功能及多功能性的影响，可以为全球气候变化背景下高寒草甸的可持续发展提供科学依据。
生态系统多功能性（ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｍｕｌｔｉｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｉｔｙ，ＥＭＦ）即生态系统在同一时间或空间内提供多种生态功

能的能力，包括养分循环、初级生产力、分解作用等［１２—１３］。 以往研究多关注气候变化与单一生态系统功能之

间的关系［１４］，然而气候变化，特别是降雪变化，如何同时影响生态系统的多种功能还不清楚。 之前的研究表

明，生物多样性是维持生态系统多功能性的关键生物因素。 比如一项对青藏高原草地的调查研究发现，植物

物种丰富度显著提高了生态系统多功能性，并且其效应受到气候的调节［１５］。 这是由于不同物种的生态位以

及对资源的利用方式不同，具有更加多样化物种组成的群落，会更高效地利用资源从而导致群落的功能更

高［１６］。 近年来，其它维度多样性的作用，如功能多样性，越发受到关注，因为它由物种的功能性状及该物种在

群落中的相对多度计算而来，因此能更好地反映出物种间的生态位互补效应［１７］。 同时，植物功能性状也被认

为是影响生态系统多功能性的重要生物因素。 当群落由功能保守型性状占主导时（如高叶片干物质含量、低
比叶面积），其生产力较低；当群落由功能获取型性状占主导时（如高比叶面积、低叶片干物质含量），群落的

生产力较高而稳定性较低［１８—１９］。 除生物因素外，非生物因素对生态系统多功能性也发挥了重要作用。 例如

土壤 ｐＨ 可以影响植物生长，以及微生物群落结构和组成，从而间接地影响生态系统多功能性。 在中国干旱

草地的研究发现土壤 ｐＨ 和生态系统多功能性之间存在显著的负相关关系，并且这种关系受到土壤水分的调
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控［２０］。 目前，有关降雪格局改变对高寒草甸生物多样性、功能性状、土壤理化性质的影响，以及是否通过这些

因子来间接调控生态系统多功能性的研究还相对较少。
我国的积雪资源丰富，主要分布在东北、西北和青藏高原等地区。 青藏高原地势复杂，积雪地理分布极不

均匀，是亚欧大陆的重要积雪区域，对北半球乃至全球气候变化有指示意义［２１］。 作为我国独特的草地生态系

统，高寒草甸是青藏高原多年冻土区最主要的植被类型［２２］，对全球气候变化的响应具有较高的敏感性［３］。 随

着全球气候变化，高寒草甸生态系统的功能相较于其它生态系统更为脆弱。 因此，探究雪被对高寒草甸生态

系统多功能性的影响是维持该区域草地健康发展，缓解该区域草畜矛盾的关键一环。 本研究基于长达十年

（２０１３—２０２３）的雪被控制实验，对青藏高原高寒草甸多功能性如何响应十年的雪被厚度变化进行探究，旨在

回答以下问题：（１）群落生物多样性、群落功能性状加权均值、生态系统功能及多功能性如何响应雪被厚度的

改变；（２）雪被、生物多样性及其交互效应对生态系统功能及多功能性的影响；（３）雪被对高寒草甸生态系统

多功能性的直接及间接影响。

１　 材料与方法

１．１　 研究区域概况

研究区位于青藏高原东缘的四川省红原县境内西南民族大学青藏高原基地（１０２°３４′２１″Ｅ，３２°４９′３８″Ｎ，
图 １），平均海拔 ３４９４ ｍ。 该区域气候属于大陆性高寒温带半湿润季风气候，日温差大，霜冻期长。 年均气温

１．１℃，最高月均温 １０．９℃， 最低月均温－１０．３℃，年降水量为 ６５０—８００ ｍｍ，主要降水集中在 ５—８ 月［２３］。 该

区域主要植被类型为高寒草甸，主要草甸类型为矮嵩草草甸，植被盖度可达 ８０％以上， 最高高度达 ６０ ｃｍ。 主

要优势种包括：莎草科矮嵩草（Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｈｕｍｉｌｉｓ）、苔草（Ｃａｒｅｘ ｅｎｅｒｖｉｓ），禾本科垂穗披碱草（Ｅｌｙｍｕｓ ｎｕｔａｎｓ）、剪
股颖（Ａｇｒｏｓｔｉｓ ｃｌａｖａｔａ），豆科异叶米口袋（Ｔｉｂｅｔｉａ ｈｉｍａｌａｉｃａ）、黄花棘豆（Ｏｘｙｔｒｏｐｉｓ ｏｃｈｒｏｃｅｐｈａｌａ），以及杂类草钝

苞雪莲（Ｓａｕｓｓｕｒｅａ ｎｉｇｒｅｓｃｅｎｓ）、条叶银莲花（Ａｎｅｍｏｎｅ ｔｒｕｌｌｉｆｏｌｉａ）和二裂委陵菜（Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ｂｉｆｕｒｃａ）等，土壤类型

为寒冻新成土［２４］。
１．２　 实验设计

于 ２０１３ 年非生长季（１１ 月），在研究区内选取面积为 ３０ ｍ×３０ ｍ，地势平坦具有典型代表性的矮嵩草草

甸作为试验样地，采用完全随机试验设计，均匀布设 ２５ 个 ２ ｍ×２ ｍ 的小样方，各小样方间至少距离 ２ ｍ 作为

缓冲区。 在布设实验样地之前，我们先调查了红原县域近 ３０ 年的雪被厚度情况，分析表明降雪季节从每年

１０ 月开始到次年的 ５ 月结束。 近 ３０ 年的冬季雪被厚度均值为 １．０４ ｃｍ（图 １），无显著的年际间变化趋势，但
是年际间变动较大，最大值为 ４．４６ ｃｍ（１９９３ 年，是均值的 ４．２９ 倍），最小值为 ０．１７ ｃｍ（１９８７ 年）。 据此，样地

内共设置五个雪被梯度，分别为人工除去积雪（Ｓ０）、自然雪被厚度（ＣＫ）、自然雪被厚度的 ２ 倍（Ｓ１）、３ 倍

（Ｓ２）和 ４ 倍（Ｓ３），每个处理 ５ 个重复（图 １）。 每年十月至次年 ５ 月，降雪发生后（地表积雪厚度超过 １ ｃｍ）从
样地外的积雪场收集相应的积雪转移到各处理小样方中（实验从 ２０１３ 年开始持续至今（２０２３ 年），目前共 １０
年）。 积雪场中设置了多个 ２ ｍ×２ ｍ 的防水防雨布，并用钉子固定。 降雪结束后，将钉子拔出，将防雨布上收

集的积雪均匀堆积于 Ｓ１、Ｓ２ 和 Ｓ３ 处理。 Ｓ１、Ｓ２ 和 Ｓ３ 的积雪处理分别由一块、两块和三块防雨布上的积雪组

成，除雪处理靠人工手动铲除地表积雪。 非生长季结束后，所有防雨布都被移除。
１．３　 植物群落调查及植物功能性状测定

草地群落调查在每年 ８ 月（生长季后期）展开（本研究中所有分析均使用 ２０２３ 年的调查数据），使用 ５０
ｃｍ×５０ ｃｍ 大小的样方框在每个小样方内开展植物群落调查。 记录调查框内所有草本植物名称、高度，并估测

各物种及不同功能群的分盖度及群落总盖度。 然后在调查框内齐地剪下所有植物的地上组织，按物种分类装

入纸袋内带回实验室，放置于 ６５℃的烘箱内 ２４ｈ 至恒重后对各物种进行称重，小样方内所有物种的干重总和

即为群落的地上生产力。 待群落植物调查完成后，开展地下生产力的测定。 使用直径 ５ ｃｍ、高 １０ ｃｍ 的土钻

在植物调查样方内随机取 ０—１０ ｃｍ 土层的土壤样品 ２ 钻，放入保鲜盒带回实验室进行下一步分析。 将取得
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图 １　 研究区概况及实验设计

Ｆｉｇ．１　 Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｔｕｄｙ ｓｉｔｅ ａｎｄ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｄｅｓｉｇｎ Ｄｉａｇｒａｍ

ＣＫ：对照组 ｃｏｎｔｒｏｌ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ；Ｓ０：除雪处理 ｒｅｍｏｖｅ ｓｎｏｗ ｃｏｖｅｒ；Ｓ１：两倍自然雪 ｄｏｕｂｌｅ ｎａｔｕｒａｌ ｓｎｏｗ ｃｏｖｅｒ；Ｓ２：三倍自然雪 ｔｒｉｐｌｅ ｎａｔｕｒａｌ ｓｎｏｗ

ｃｏｖｅｒ；Ｓ３：四倍自然雪 ｑｕａｄｒｕｐｌｅ ｎａｔｕｒａｌ ｓｎｏｗ ｃｏｖｅｒ；历史降雪图中的虚线表示近 ３０ 年（１９８３—２０１３）红原县冬季日均雪深为 １．０４ ｃｍ

的土壤样品过筛（孔径 １ ｍｍ）后，用清水洗净得到植物根系，再将根系放入纸袋置于 ６５℃烘箱中 ２４ ｈ 至恒重

得到根系质量，将每个样方内的 ２ 份根系干重计算均值得到该样方的地下生产力指标。
植物功能性状的测定采用全株挖掘法［２５］，采集常见物种（每个雪被处理梯度内均存在的物种，约 ２０ 种，

其质量占群落总生物量 ７０％以上）１０—２０ 株个体用于功能性状的测定，各物种所采集个体的生长及发育情况

尽量相似。 我们将采集的个体放入保鲜盒中带回实验室进行下一步分析。 我们选取了 ４ 个与植物生长、发育

相关的地上性状，包括株高（Ｈ， ｃｍ）、叶面积（ＬＡ， ｃｍ２）、叶片干物质含量（ＬＤＭＣ， ｇ）和比叶面积（ＳＬＡ， ｃｍ２ ／
ｇ）。 植物的株高测定采用直尺进行测量，然后记录叶片数量，选取健康成熟的叶片 ５ 片，利用平板扫描仪

（ＣａｎｏＳｃａｎ５６００Ｆ， Ｃａｎｏｎ， Ｔｏｋｙｏ， Ｊａｐａｎ）扫描后借助 ＩｍａｇｅＪ 软件计算叶面积指数。 将扫描后的叶片放置于天

平进行称量（精度为 ０．０００ １ ｇ），得到叶片新鲜质量，然后将叶片装入纸袋内，在 １０５℃杀青 ３０ ｍｉｎ 后放置于

６５℃烘箱内烘 ２４ ｈ 至恒重，用天平称量得到叶片干质量，叶片干物质含量为干质量与新鲜质量的比值，比叶

面积为叶面积与叶片干质量的比值。
１．４　 土壤理化性质测定

在生长季末期对土壤样品进行采集，在各个 ２ ｍ×２ ｍ 的实验小区内，使用直径 ５ ｃｍ 的土钻分别在土壤

０—１０ ｃｍ 处采集土壤样品。 在每个小样方内随机取样 ３ 次，然后将 ３ 次采集的分层样品混匀装入自封袋，为
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１ 个土壤样品，并手动去除土壤中杂物如石块、根系和凋落物等，装入保温箱，带回实验室进行下一步分析。
土壤总碳、总氮采用元素分析仪（Ｅｌｅｍｅｎｔａｒ，Ｖａｒｉｏ ｍａｃｒｏ ｃｕｂｅ， Ｇｅｒｍａｎｙ）（杜马斯燃烧法）测定；土壤总磷采用

连续流动分析仪测定（Ａｌｌｉａｎｃｅ，Ｐｒｏｘｉｍａ， Ｆｒａｎｃｅ）（钼锑抗比色法）；土壤 ｐＨ 值的测定采用电极法（水土比为

２．５∶１）。 土壤持水力的测定如下［２６］：

Ｃｍａｘ ＝
ｍ( １－ｍ０ )

Ｖ
式中，ｍ０、ｍ１分别为环刀及环刀内土壤干重、水中浸泡 １２ ｈ 后的土壤重量（ｇ）；Ｖ 为环刀容积（ｃｍ３）；Ｃｍａｘ为最

大持水力（ｇ ／ ｃｍ３）。
此外我们使用温湿度记录仪（ＹＭ⁃０１Ａ，中国）测量了生长季（２０２１ 年 ７ 月）和非生长季（２０２２ 年 １ 月）各

处理下的 ０—１０ ｃｍ 土壤温、湿度，发现土壤含水率在生长季随雪被厚度的增加呈现增加趋势（Ｓ０、ＣＫ、Ｓ１、Ｓ２
和 Ｓ３ 分别为 ４７．５０％、４８．２４％、４８．７９％、４９．３５％和 ５０．０９％），在非生长季变化趋势不明显；土壤温度在非生长

季呈现随雪被厚度增加而降低的趋势（Ｓ０、ＣＫ、Ｓ１、Ｓ２ 和 Ｓ３ 分别为－１．４℃、－２．１５℃、－２．２８℃、－４．２６℃ 和

－５．４３℃），但各处理下的土壤温度生长季的变化趋势不明显（表 １）。

表 １　 不同雪被厚度处理下的土壤温、湿度月均值

Ｔａｂｌｅ １　 Ｍｏｎｔｈｌｙ ａｖｅｒａｇｅｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｎｏｗ ｄｅｐｔｈ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

时间 Ｔｉｍｅ 指标 Ｉｎｄｅｘ Ｓ０ ＣＫ Ｓ１ Ｓ２ Ｓ３

２０２１⁃０７ 土壤含水率 ／ ％ ４７．５０ ４８．２４ ４８．７９ ４９．３５ ５０．０９

２０２２⁃０１ 土壤含水率 ／ ％ ６．１４ ５．４２ ５．６１ ５．９８ ６．９０

２０２１⁃０７ 土壤温度 ／ ℃ １３．９９ １５．２１ １５．２１ １４．６０ １３．７８

２０２２⁃０１ 土壤温度 ／ ℃ －１．４０ －２．１５ －２．２８ －４．２６ －５．４３

　 　 ＣＫ：对照组 ｃｏｎｔｒｏｌ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ；Ｓ０：除雪处理 ｒｅｍｏｖｅ ｓｎｏｗ ｃｏｖｅｒ；Ｓ１：两倍自然雪 ｄｏｕｂｌｅ ｎａｔｕｒａｌ ｓｎｏｗ ｃｏｖｅｒ；Ｓ２：三倍自然雪 ｔｒｉｐｌｅ ｎａｔｕｒａｌ ｓｎｏｗ

ｃｏｖｅｒ；Ｓ３：四倍自然雪 ｑｕａｄｒｕｐｌｅ ｎａｔｕｒａｌ ｓｎｏｗ ｃｏｖｅｒ

１．５　 群落生物多样性和群落性状加权均值的计算

本研究采用两个维度的多样性指标：物种多样性（ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ）和功能多样性（ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ）。
其中物种多样性又包括物种丰富度指数、Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数和均匀度指数。 物种丰富度指数（Ｓ）指的是群落内不

同物种的数量，Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数和均匀度指数计算公式如下［２７］：

Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数（Ｄ）： Ｄ ＝ １ － ∑ Ｐ２
ｉ

Ｐｉｅｌｏｕ 的均匀度指数（Ｊ）： Ｊ ＝
－ ∑ Ｐ ｉ ｌｎ Ｐ ｉ

ｌｎＳ
式中，Ｐ ｉ是物种 ｉ 在群落内的相对重要值，Ｓ 为群落的物种丰富度。

三种功能多样性指标分别为功能丰富度指数（ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｒｉｃｈｎｅｓｓ ｉｎｄｅｘ， ＦＲｉｃ），功能分散指数（ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ
ｄｉｓｐｅｒｓｉｏｎ ｉｎｄｅｘ， ＦＤｉｓ），功能分异指数（ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｇｅｎｃｅ ｉｎｄｅｘ， ＦＤｉｖ），它们的计算公式如下［２８］：

ＦＲｉｃ ＝
ＳＦｃｉ

Ｒｃ

式中，ＳＦｃｉ为群落 ｉ 内物种占据的生态位空间，Ｒｃ 为性状 ｃ 的绝对范围。

ＦＤｉｓ ＝
∑ ａ ｊ ｚ ｊ

∑ ａ ｊ

式中，ａ ｊ为物种 ｊ 的多度，ｚ ｊ为物种 ｊ 到加权质心的距离。

ＦＤｉｖ ＝ Δｄ＋ｄＧ

Δ ｜ ｄ ｜ ＋ｄＧ
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Δ ｜ ｄ ｜ ＝ ∑
ｓ

ｉ ＝ １
× ｗ ｉ ×｜ ｄ Ｇ ｉ － ｄＧ ｜

Δｄ ＝ ∑
ｓ

ｉ ＝ １
× ｗ ｉ × （ｄ Ｇ ｉ － ｄＧ）

式中，ｄＧ ｉ是欧氏距离，根据凸多边形方法，即计算各物种性状距离该凸多边形重心点的距离差之平方和开方

获得，ｄＧ是各物种性状欧式距离的均值，Δ ｜ ｄ ｜是对 Δｄ 计算时取距离差绝对值所得。
此外，根据每个物种在物种水平的性状均值及其在群落中的生物量占比，计算出了每个样方的群落性状

加权均值（ＣＷＭ），包括株高（ＣＷＭｈ）、叶面积（ＣＷＭｌａ）、叶片干物质含量（ＣＷＭｌｄｍｃ）和比叶面积（ＣＷＭｓｌａ），计
算公式如下［２９—３０］：

ＣＷＭ ＝ ∑
Ｓ

ｉ ＝ １
× Ｐ ｉ × ｔｉ

式中，Ｐ ｉ为物种 ｉ 的相对生物量，ｔｉ为物种 ｉ 的性状值。 上述指标在 Ｒ 语言中使用“ ｖｅｇａｎ”包和“ＦＤ”包计算

得到［３１—３２］。
１．６　 生态系统多功能性的计算

多功能性的计算采用了七种生态系统功能，包括地上生产力、地下生产力、群落盖度、土壤持水力和土壤

总碳、氮、磷。 本文中使用平均值法来计算生态系统的多功能性，该法指的是将不同功能的测定值进行标准转

化后 （ Ｚ⁃Ｓｃｏｒｅ 法） 计算其平均值，最后得到一个可以代表所测功能平均水平的指数，即多功能性指数

（ｍｕｌｔｉｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｉｔｙ ｉｎｄｅｘ）。 平均值法的计算公式如下［３３］：

ＭＦａ ＝ １
Ｆ∑

Ｆ

ｉ ＝ １
ｇ（ ｒｉ（ ｆｉ））

式中，Ｆ 表示测定的功能数，ｆｉ表示功能 ｉ 的测定值，ｒｉ是将 ｆｉ转换成正值的数学函数，ｇ 表示将所有的测定值标

准化。
１．７　 数据分析

为了探究雪被厚度对群落多样性（物种多样性和功能多样性）、群落性状加权均值（ＣＷＭｈ、 ＣＷＭｌａ、

ＣＷＭｓｌａ和 ＣＷＭｌｄｍｃ）、生态系统功能（地上生产力、地下生产力、群落盖度、土壤持水力和土壤总碳、氮、磷）及多

功能性的影响，我们采用了单因素方差分析（Ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）。 分析之前先将因变量作对数转换，以满足模

型残差正态化及方差齐性的模型检验要求。 为了探究雪被厚度、生物多样性及其交互效应如何影响生态系统

功能及多功能性，我们采用了多元线性回归模型（ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｍｏｄｅｌ），雪被厚度、生物多样性及其交互

项作为自变量。 最后，我们采用了结构方程模型（ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｅｑｕａｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌ）来探究积雪对生态系统多功能性

的直接及间接影响。 根据之前的研究结果，我们先建立了一个模型框架，该框架包括了物种丰富度、功能多样

性（ＦＤｉｓ）、群落性状加权均值、土壤 ｐＨ 以及雪被对多功能性影响的直接路径，以及雪被通过物种丰富度、功
能多样性、群落性状加权均值和土壤 ｐＨ 对多功能性影响的间接路径。 为了简化模型，我们对群落性状加权

均值进行了 ＰＣＡ（Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ Ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ Ａｎａｌｙｓｉｓ）降维处理。 根据 ＰＣＡ 分析结果，主成分的第一轴（ＰＣ１）解释

了 ７１％的数据变异，ＰＣ１ 与 ＣＷＭｌａ和 ＣＷＭｓｌａ呈负相关，而与 ＣＷＭｌｄｍｃ和 ＣＷＭｈ呈正相关。 结构方程模型分析

采用 Ｒ 语言中“ｐｉｅｃｅｗｉｓｅＳＥＭ”包进行，我们使用 Ａｋａｉｋｅ 信息准则（ＡＩＣ）Ｆｉｓｈｅｒ′ｓ Ｃ 统计量（Ｐ＞０．０５）来估计模

型的拟合优度。 以上分析均在 Ｒ 语言中进行。

２　 结果与分析

２．１　 雪被厚度对多样性和群落加权性状的影响

结果表明，雪被厚度显著改变了高寒草甸群落的物种丰富度（图 ２）。 具体表现为除雪处理下物种丰富度

（２３．４±０．５１，Ｐ＜０．０５）显著高于其它处理，随着雪被厚度的增加，物种丰富度呈现出增加的趋势。 但雪被厚度

对 Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数和均匀度指数的影响较小（Ｐ＞０．０５）。 同样地，方差分析结果表明雪被厚度对功能多样性的影
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响也较小，并且其效应对三种功能多样性指标并不一致。 例如在 Ｓ２ 处理下，功能分化指数（２．０８±０．０１）和功

能差异性指数（０．８９±０．０３）较高，而功能丰富度指数（６．１５±０．５８）较低（图 ２）。

图 ２　 雪被厚度对不同维度多样性的影响 （平均值±标准误）

Ｆｉｇ．２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｎｏｗ ｃｏｖｅｒ ｄｅｐｔｈ ｏｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｉｍｅｎｓｉｏｎ ｏｆ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｉｃｅｓ （ｍｅａｎ±ＳＥ）

不同字母表示多样性指标在不同雪被厚度下存在显著差异（Ｐ＜０．０５）

实验发现雪被厚度对群落加权水平的性状均值，包括叶面积、比叶面积、叶片干物质含量以及株高的影响

均较弱（图 ３）。 尽管雪被厚度对群落加权水平的性状均值影响不显著，功能性状对雪被厚度变化的响应方式

不一致，比如，叶面积在 Ｓ０ 最低（（４．４２±０．８７） ｃｍ２），而叶片干物质含量（０．４２％±０．０２％）和株高（（２３．８７±
３．２７）ｃｍ）在 Ｓ０ 最高（Ｐ＞０．０５）；叶面积（（７．２２±０．５０） ｃｍ２）在 Ｓ２ 最大，而株高（（１６．４７±０．４９） ｃｍ）在 Ｓ２ 最小

（Ｐ＞０．０５）。
２．２　 雪被厚度变化对不同功能及多功能性的影响

雪被厚度对生态系统功能及多功能性的影响如图 ４ 所示。 雪被厚度对地上生产力没有显著影响（Ｐ＞
０．０５），而显著地改变了地下生产力（Ｐ＜０．０５），地下生产力在 Ｓ０ 处理下最低（（７９．５９±１４．０４）ｇ ／ ｍ２），随雪被厚

度的增加而增加；群落盖度在 Ｓ１ 处理下最高（９４．６０％±１．２９％），而 Ｓ３ 处理下的群落盖度最低（６６．００％±
６．４１％），并显著低于 Ｓ０（９１．００％±１．８７％）、Ｓ１ 和 Ｓ２（８９．００％±２．９２％）处理下的群落盖度（Ｐ＜０．００１，图 ４）；土
壤持水力在 ＣＫ 和 Ｓ０ 处理下最高，并显著高于 Ｓ１、Ｓ２ 和 Ｓ３ 处理下的土壤持水力（Ｐ＜０．００１，图 ４）；土壤总碳、
总氮和总磷均在在除雪处理和 ＣＫ 下较低，并随雪被厚度的增加而增加，当雪被厚度达到自然降雪的 ４ 倍时

（即 Ｓ３）达到最大值，土壤总碳、总氮和总磷分别为：（（４２．２３±０．５４）ｇ ／ ｋｇ），（（３．２２±０．０７）ｇ ／ ｋｇ），（（０．８９±０．０８）
ｇ ／ ｋｇ）；对多功能性的分析发现，随雪被厚度的增加多功能性呈现出增加的趋势，多功能性具体表现为：Ｓ２ ＞Ｓ３
＞Ｓ１＞Ｓ０＞ＣＫ （图 ４，Ｐ＜０．０５）。
２．３　 雪被厚度和生物多样性对生态系统功能及多功能性的交互效应

多元回归结果表明雪被厚度与地下生产力、土壤总碳、土壤总氮、土壤总磷以及多功能性呈现显著的正相

关关系，与土壤持水力呈负相关关系，而与地上生产力和群落盖度关系不显著（图 ５）；而生物多样性，包括物

种丰富度和功能多样性，与多种功能及多功能性均无显著的关系；此外，物种丰富度和雪被的交互作用与土壤

总磷呈现负相关关系，而功能多样性与雪被的交互作用和地上生产力呈负相关关系。
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图 ３　 雪被厚度对群落加权性状均值的影响 （平均值±标准误）

Ｆｉｇ．３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｎｏｗ ｃｏｖｅｒ ｄｅｐｔｈ ｏｎ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｗｅｉｇｈｔｅｄ ｍｅａｎ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ （ｍｅａｎ±ＳＥ）

图 ４　 雪被厚度对不同生态系统功能及多功能性的影响

Ｆｉｇ．４　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｎｏｗ ｃｏｖｅｒ ｄｅｐｔｈ ｏｎ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｍｕｌｔｉｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｉｔｙ

不同颜色表示不同的雪被厚度处理，星号表示雪被厚度对生态系统功能具有显著影响；∗：Ｐ＜０．０５； ∗∗： Ｐ＜０．０１； ∗∗∗： Ｐ＜０．００１
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图 ５　 雪被厚度和多样性对生态系统功能及多功能性的交互效应

Ｆｉｇ．５　 Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｎｏｗ ｃｏｖｅｒ ｄｅｐｔｈ ａｎｄ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｎ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｍｕｌｔｉｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｉｔｙ

图中原点表示回归系数均值，误差线长度为回归系数 ９５％置信区间；（Ａ）物种丰富度和雪被厚度的交互效应（Ｂ）功能多样性（功能丰富度

指数 ＦＲｉｃ）和雪被厚度的交互效应

２．４　 雪被对高寒草甸多功能性的直接及间接作用

结构方程模型解释了川西北高寒草甸多功能性变异的 ３２％（图 ６）。 雪被厚度可以直接影响多功能性，表
现为随雪被厚度的增加多功能性增加（标准路径系数为 ０．９０ 和 ０．８５）。 另外，模型的结果表明雪被厚度和土

壤 ｐＨ 呈正相关关系（标准路径系数为 ０．７３），与功能多样性呈负相关关系（标准路径系数为－０．５２）；而物种丰

富度、功能多样性、群落性状加权均值以及土壤 ｐＨ 对多功能性的影响较弱。

３　 讨论

３．１　 雪被厚度变化对多样性和群落性状均值的影响

之前的研究表明雪被厚度变化将改变局部环境条件，如地表温度、土壤含水量、地下微生物活性以及生长

季长度等［７， １０， ３４］，从而导致地上植物群落组成及其多样性的改变。 在本研究中，雪被厚度变化对 Ｓｉｍｐｓｏｎ 多

样性指数、均匀度指数及功能多样性影响较小。 一个潜在的原因是本研究区域降雨量相对充足，草地植被生

长受水分限制较小，因此对不同厚度雪被带来的水分差异的响应不敏感［３５］；另一个原因是本研究在计算群落

功能多样性时仅考虑了地上性状，未考虑地下根系性状，如：根长、根直径以及比根长等，因此可能并未检测到雪

被厚度变化对功能多样性的效应。 然而本研究发现，除雪处理（Ｓ０）下的物种丰富度最高，而 ＣＫ 和 Ｓ１ 的物种丰

富度较低。 这可能是因为无雪区域土壤解冻时间较早，使植物更早开始生长或者形成叶片，并延长了可用于植

物生长和资源分配的生长期，从而提高了群落物种丰富度［３６］。 但相对较浅的雪被厚度难以起到提前融雪解冻的

效果，并且会面对低温和积雪压实等胁迫条件，不利于植物的生长和繁殖［３７］，导致物种丰富度较低。
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图 ６ 　 雪被厚度对高寒草甸生态系统多功能性的直接及间接作用

Ｆｉｇ．６　 Ｄｉｒｅｃｔ ａｎｄ ｉｎｄｉｒｅｃｔ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｎｏｗ ｃｏｖｅｒ ｏｎ ａｌｐｉｎｅ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｍｕｌｔｉｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｉｔｙ

红色、蓝色和灰色线条分别表示负效应、正效应和无显著效应，线上的数字为标准化路径系数

前人的研究表明雪被厚度变化能显著影响植物的功能性状，例如一项在川西卡卡山的研究表明随着雪被

厚度的增加，早春优势种甘肃马先蒿（Ｐｅｄｉｃｕｌａｒｉｓ ｋａｎｓｕｅｎｓｉｓ）和高原毛茛（Ｒａｎｕｎｃｕｌｕｓ ｔａｎｇｕｔｉｃｕｓ）的植株高度呈

现显著降低的趋势［１０］。 同时也有研究指出，积雪去除导致的土壤水分缺失增加了植物的水分胁迫，抑制植物

地上部分（茎干）的生长，最终导致株高降低［３８—３９］。 然而，我们的研究发现雪被厚度改变对植物群落株高以

及其它性状的影响均较小，这是因为我们是在群落水平分析植物性状变化，不同物种对雪被厚度变化的响应

存在物种特异性，因此在群落水平上未能显示出雪被厚度的效应［１０］。 另外，本控制实验目前仅持续了 １０ 年，
因此可能暂时无法充分展示出雪被厚度变化对性状的影响，特别是叶片性状。
３．２　 雪被和群落多样性对多种植被及土壤功能的影响

之前的研究表明，积雪厚度的改变能有效地调节群落生物量。 这主要是由于冬季积雪厚度加深可以缓解

植物对水分的竞争、改善植物的水分生理限制，从而促进植物的生长；同时厚雪可使生长季延长，使植物得到

更多的生长时间，从而提高群落生物量［４０—４１］。 在本研究中，我们发现雪被厚度的变化并未对地上生物量造成

显著影响，但地下生物量在除雪处理下最低，并随雪被厚度的增加而增加，这与最近一项在青藏高原高寒草甸

的研究结果类似［４２］。 积雪厚度变化对地上生物量影响较小可能源自于群落多样性，包括均匀度指数、
Ｓｉｍｐｓｏｎ 多样性、功能多样性，以及群落性状受到积雪厚度的影响均较小；而地下生物量随积雪厚度增加而增

加是因为根系生长对水热条件的改变比地上部分更敏感。 该研究区域生长季的水热条件相对较好，生长季前

期融雪后额外增加的土壤含水量，导致植物将更多的生物量向地下根系投入，从而使地下生物量增加［４２］。 同

时，该区域植物在非生长季时会受到较强的低温限制，而雪被的保温效应使得厚雪下土壤温度保持在相对较

高水平，从而有效避免根系受到冻害的影响［４３］。 群落盖度作为测定较为容易的植被生长指标，可为草地生产

力评估和生态系统保护提供基础手段［４４］。 前人的研究表明群落盖度与积雪厚度呈正相关［４５］，这是由于随春

季的到来，冬季积存的积雪融化提高了土壤的含水率，从而促进植物种子的萌发和多年生植物休眠芽的苏醒。
而在本研究中，群落盖度在 Ｓ３ 最低，Ｓ１ 最高。 这表明过厚的积雪可能由于融雪时间较长，在一定程度上缩减

了植物有效的光合作用时长，因此限制了植株地上部分的生长。 本研究发现雪被对土壤持水力具有显著影

响，在 ＣＫ 和 Ｓ０ 下，土壤持水力最高，随着雪被厚度的增加而降低。 这可能与雪被对土壤物理压实作用相关，
雪被越厚导致土壤孔隙减小从而降低其水分保持能力。

碳（Ｃ）、氮（Ｎ）和磷（Ｐ）是植物生长所必需的营养元素，其在土壤中的含量高低会影响土壤养分循环、土
壤养分的积累效率以及群落组成［４６］。 之前的研究表明，较厚的雪被通过增加土壤温度和水分间接提高微生
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物活性，因而提高土壤矿化作用［４７］。 在本研究中，我们发现土壤总碳、总氮随雪被厚度的增加而增加。 这与

一项全球的 ｍｅｔａ 分析结果保持一致，主要是由于深雪条件下，微生物生物量碳以及微生物碳固持能力的增加

导致了土壤总碳的升高［４８］。 此外，本研究发现总磷含量也随雪被厚度的增加而增加，这是因为厚雪覆盖促进

植物根系生物生长以及根系磷储量，为有机磷的矿化过程积累必要的物质基础，同时在温暖稳定的环境下，植
物凋落物分解释放的磷含量也更高，因此对土壤中全磷含量的增加有促进作用［３８］。

值得注意的是，我们的结果表明多样性对多种生态系统功能的影响均较小（图 ５），这与前人的研究结果

不一致［４］。 一个潜在的原因是之前的研究结果大多是基于控制实验获得，而这些实验的多样性梯度通常不

高，如物种丰富度最高为 １６［４９］。 而本实验是在自然生态系统中进行，多样性远高于控制实验（本实验中最高

为 ２５），因此这在一定程度上掩盖了多样性的积极效应［５０—５１］。 另一方面，高寒生态系统环境条件较差（如低

温胁迫），在长期的生长过程中不同物种对环境的适应、资源的获取及其它生活史策略上可能存在趋同性，因
此可能弱化了生物多样性的积极影响。
３．３　 雪被对高寒草甸生态系统多功能性的影响

在本研究中，我们发现雪被厚度的增加可以直接提高川西北高寒草甸的多功能性。 这说明积雪是高寒草

甸生态系统中不可忽视的生态因子［５２］，可以直接影响土壤温度、水分，间接地影响草地生态系统中微生物的

活动和土壤养分的循环，进而提高高寒草甸生态系统多功能性。 同时我们也观察到雪被厚度可以影响土壤

ｐＨ，然而土壤 ｐＨ 对多功能性的影响较小。 此前的研究表明，土壤 ｐＨ 是影响植物、土壤微生物生长和土壤养

分有效性的重要因素，不适宜的土壤 ｐＨ 会限制植物对养分的吸收，从而影响草地的生产力和多功能性［５３］。
因此本研究结果暗示雪被厚度引起的土壤 ｐＨ 变化可能仍在该研究区域正常的 ｐＨ 背景值之内。 此外，我们

发现尽管雪被厚度可以影响群落功能多样性，但未发现其通过功能多样性间接影响草地生态系统多功能性的

证据。 如前所述，这可能意味着在该高寒草甸生态系统中，由于较为丰富的物种组成其多样性效应被掩盖。
需要注意的是，本研究中雪被、多样性、植物功能性状以及土壤 ｐＨ 仅解释了生态系统多功能性变异的 ３２％，
暗示还有其它因素在驱动高寒草甸生态系统的多功能性。 例如近期在该区域开展的研究发现，多营养级多样

性是维持该区域生态系统多功能性的关键因素［５４］。

４　 结论

雪被是影响生态系统过程的重要环境因子。 本研究结果表明雪被厚度变化显著影响了群落物种丰富度

指数，表现为在除雪处理下较高；但对功能多样性、均匀度指数和 Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数影响较小。 除地上生物量外，
雪被厚度对多种植被和土壤功能均有显著影响，但不同功能对雪被厚度改变的响应不一致；通过结构方程模

型，表明雪被厚度可以直接影响高寒草甸生态系统多功能性，同时雪被厚度可以影响土壤 ｐＨ 以及群落功能

多样性，但未发现雪被厚度通过二者间接调控草地生态系统多功能性的证据。 本研究结果为气候变化背景下

高寒生态系统的保护提供了新的视角以及重要的科学依据。 此外，由于本研究仅考虑了较少的环境因子以及

植物功能性状，特别是根系性状的缺失，因此未来的研究可进一步基于上述问题探究高寒生态系统多功能性

对雪被厚度变化响应的潜在机制。
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