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念青唐古拉山南坡高寒草甸生产力 

沿海拔梯度的变化机理研究 

摘 要 

以嵩草属（Kobresia spp.）植物为优势类群的高寒草甸（Alpine meadow）

是青藏高原海拔最高的生态系统类型之一，并且是当地牧民赖以生存的主要牧

场。因此，研究该地区高寒草甸生产力沿海拔梯度的变化机理，不仅可以为高

寒植被适应性研究中存在的争论提供理论支持，还可以为牧场的合理利用和管

理提供理论依据。本文通过设置于西藏当雄县念青唐古拉山南坡 7 个海拔梯度

上的围栏样地，系统测定了围栏内、外高寒草甸群落和不同功能群生物量，以

及优势物种的比叶面积、叶氮含量、叶 δ13C 值和叶水势等叶性状，利用实测的

气象和土壤因子数据，对上述指标的海拔梯度格局进行了机理性解释，并对高

海拔地区的植被生产是否存在低温所导致的水分胁迫这一争论进行了探讨。主

要结论如下： 

1. 随海拔升高，气温和土壤温度线性降低，降水先升高后降低，最大值出

现于 5100m 左右，而表征水分和温度组合状况的生长季降水与积温（≥5℃日平

均气温）的比值则升高，表明较高海拔地区的水分相对充足而热量缺乏。 

2. 随海拔升高，围栏内、外的群落总地上和地下生物量及莎草类地上生物

量的变化趋势一致，均为先升高后降低的格局，最大值出现于 4950m – 5110m

之间；而禾草类、垫状植物、豆科植物和杂草类植物没有表现出一致的海拔梯

度格局。对群落地上生物量组成的分析表明，莎草类在 4650m 以上占据了群落

总生物量的大部分（46% - 85%），其它 4 个功能群的贡献相对较小，且禾草类

主要分布在 4650m 以下，而垫状植物主要出现在 4800m 以上。物种丰富度对群

落地上生物量的影响分析表明，围栏内、外物种丰富度与群落地上生物量呈显

著地正相关。但是，当去除环境因子对二者的影响之后，物种丰富度与群落地

上生物量之间没有显著的相关性，表明二者随环境因子的共变造成了它们之间

的正相关，而物种丰富度本身对地上生物量的影响较小。环境因子对生物量的

相对影响分析表明，群落总地上和地下生物量以及莎草类地上生物量与土壤和

气象因子（尤其是生长季降水与积温的比值）之间均可以很好地用逻辑斯谛方
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程来拟合，说明低海拔地区降水较少产生的干旱胁迫限制了植物生产，而高海

拔地区的低温限制了植物对水分的利用，从而产生生理干旱，降低了生产力。

因此，在海拔梯度上存在对该地区植物生长最适的水热组合，此时的生长季平

均气温和土壤温度以及生长季降水与积温的比值分别为 5.4-5.9℃、7.4-8.5℃

和 0.80-0.84。 

3. 对优势物种—高山嵩草 Kobresia pygmaea 和伴生种—钉柱委陵菜

Potentilla saundersiana 和藏西风毛菊 Saussurea stoliczkai 的相关叶性状分析表

明，优势物种高山嵩草叶 δ13C 值表现出随海拔升高而先降低后升高的趋势，与

NPP 的海拔格局（先升高后降低）呈负相关，表明叶 δ13C 值对 NPP 的海拔分

异有很好的指示作用。随海拔升高，比叶面积（SLA）和单位质量叶氮含量（Nmass）

升高，而单位面积叶氮含量（Narea）降低，但在较高海拔地区（>5000m）没有

明显变化。较高海拔地区 SLA、Nmass和 Narea 不能很好指示 NPP 的变化，表明

在该地区控制 NPP 和这些叶性状的因素有所不同。较高海拔地区没有明显变化

的 SLA 和叶氮含量不能解释该地区较高的叶 δ13C 值。结合环境因子的海拔梯

度格局来看，较低海拔低降水导致的干旱胁迫是叶 δ13C 值较高的主要原因；而

降水相对充沛的较高海拔地区，低温导致的水分胁迫降低了叶片对 13C 的判别。

此外，高山嵩草随海拔升高而先升高后降低的叶水势也表明植物在中间海拔的

水分胁迫最小，与叶 δ13C 值和 NPP 所反映出的海拔格局一致。因此，我们认

为，该海拔梯度上植物光合生产主要受限于水分胁迫，但不同海拔梯度导致水

分胁迫的环境因子有所不同。伴生物种的叶性状没有表现出一致的海拔梯度格

局，说明除去非生物环境因子胁迫之外，伴生物种可能还面临优势物种的竞争。 

4. 综上所述，本研究结论认为，当所研究的山地处于干旱半干旱地区时，

植物生产力在不同海拔可能受到不同环境因子的控制，即由低海拔降水较少导

致的干旱胁迫转变为高海拔低温导致的水分胁迫。并且，在水分胁迫状况下，

植物光合生产主要受到水分条件的限制，而 N 元素的影响相对较小。这种山地

类型在青藏高原较为常见，因此，在研究高原植被对于气候变化的响应时，不

同海拔高度植被的响应模式可能有所不同。 

 
关键词：δ13C，比叶面积，低温，高寒草甸，青藏高原，生物量，水分胁迫，水

势，物种丰富度，叶氮含量 
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MECHANISMS FOR ALTITUDINAL VARIATIONS IN 

NET PRIMARY PRODUCTIVITY OF ALPINE 

MEADOW IN CENTRAL TIBETAN PLATEAU 

ABSTRACT 

Alpine Kobresia meadow, the major pasture on the Tibetan Plateau, is one of the 

highest-elevation vegetation types in the world. Exploring the mechanisms for 

altitudinal variations in net primary productivity (NPP) could help us understand the 

key issues in ecophysiological adaptations of alpine meadow to climate change, and 

further provide reasonable principles for pasture sustainable utilization. In this study, 

based on grazing exclosure, we measured vegetation biomass, species richness (SR) 

and related climatic (air and soil temperatures and precipitation) and soil (total 

nitrogen) variables along an altitudinal gradient from 4390m to 5210m in central 

Tibetan Plateau. Vegetation biomass included aboveground biomass (AGB) of whole 

community and five functional groups (sedges, grasses, cushions, legumes and herbs) 

and belowground biomass (BGB) of whole community. Effects of climatic and soil 

variables and SR on biomass were analysed at community level. We then determined 

plants specific leaf area (SLA), leaf nitrogen concentration, leaf δ13C values and leaf 

water potential values of one dominant species, Kobresia pygmaea, and two company 

species, Potentilla saundersiana and Saussurea stoliczkai. Further, we addressed the 

issue that whether low temperature at high altitude area induced water and/or nutrients 

stress on plants production. Main conclusions as follows: 

1. With increasing altitude, air and soil temperature decreased, while precipitation 

first increased up to 5100m and then decreased. The index which represent the 

combination of water and energy (the ratio of growing season precipitation to ≥5 o
C 

accumulated temperature, GSP/AccT) increased with increasing altitude. 

2. AGB and BGB of whole community as well as AGB of sedges showed unimodal 

patterns along the altitudinal gradient, while AGB of the other functional groups 
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(grasses, cushions, legumes and herbs) did not have consistent patterns. Sedges 

typically accounted most of total AGB (46% - 85%) from 4650m to 5210m, while 

herbs and grasses dominated from 4390 m to 4650 m, and cushions only occurred 

above 4800m. SR positively correlated with AGB along the altitudinal gradient. 

However, the positive SR – AGB relationship disappeared after removing the parallel 

effects of environmental factors on SR and AGB, indicating that SR per se poorly 

predicted the variation in AGB in natural community across environmental transects. 

Total AGB and BGB and sedges AGB all fitted well the threshold-like logistic 

functions with climatic and soil variables. GSP/AccT ratio was the best explanatory 

variable, indicating that drought at low altitude and cold (induced water stress) at high 

altitude produced optimum combination of water and energy at mid-altitude, and then 

determined the unimodal patterns of biomass. The optimal values of growing season 

mean air and soil temperature and GSP/AccT ratio were 5.82 oC, 7.37 oC and 0.80.  

3. We then analysed leaf traits of the dominant species, K. pygmaea, and two 

company species, P. saundersiana and S. stoliczkai. Leaf traits we concerning 

included specific leaf area (SLA), mass-based and leaf nitrogen concentration (Nmass), 

area-based leaf nitrogen content (Narea), leaf δ13C values and leaf water potential. With 

increasing altitude, leaf δ13C values first decreased down to ca.5000 m and then 

increased, and thus negatively correlated with NPP. leaf δ13C values could well predict 

the altitudinal variation in NPP. SLA, Nmass increased, but Narea decreased with 

increasing altitude, but then had no significant trends beyond ca. 5000 m. Thus, 

variation in NPP and leaf δ13C values could not be explained by SLA and N in high 

altitude (>5000m), indicating that limiting factors on NPP and leaf δ13C values might 

differ from that on SLA and N. Combining with the altitudinal variation in 

environmental factors, drought stress induced by low precipitation led to the less 

negative leaf δ13C values at low altitude, while low-temperature-induced water stress 

decreased the discrimination to 13C at high altitude. Leaf water potential of K. 

pygmaea also indicated that water stresses were lowest at mid-altitude. Therefore, we 

concluded that biomass production was primarily controlled by water stress (induced 

by drought or low temperature). Different trends in leaf traits of company species 
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might indicate that competitions from dominant species also played important roles in 

their survival.  

4. In conclusion, our finding indicated that, along altitudinal gradient in arid or 

semi-arid areas, vegetation biomass production was primarily limited by water stress 

which was induced by low precipitation at low altitude, but by low temperature at 

high altitude, while nitrogen concentration plays minor role in such water deficiency 

conditions. Therefore, the response of alpine meadow to climatic warming may vary 

with altitudes because of altitudinal shifts in limiting factors of plant growth. 

 

 

KEY WORDS: δ13C, Alpine meadow, Biomass, Leaf nitrogen concentration, Low 

temperature, Tibetan Plateau, Specific leaf area, Species richness, Water potential, 

Water stress 
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引 言 

高海拔地区以其独特的高山环境影响着生物的生存和进化，历来受到生态

学家的关注（Billings & Mooney, 1968；Körner, 1999）。其中，植被与气候关系

的研究是高山地区生态学研究的重点（崔海亭等, 2005）。但是，在极端的高山

环境下，趋于严酷的环境是否会限制植物的光合生产能力？环境胁迫通过哪些

途径来限制植物干物质生产？上述问题的不确定性，直接导致高海拔地区植被

生产力如何响应气候变化这一机理问题仍存在很大争议，其争论的焦点之一在

于：这些地区的植被生产是否存在低温所导致的水分或养分胁迫（Vitousek & 

Howarth, 1991；Körner, 1999, 2003a, b；Luo et al., 2004b, 2009）。 

全球气候变化已经成为人类共同面对的问题之一（IPCC, 2007；Rosenzweig 

et al., 2008；丁仲礼等, 2009），并且高纬度及高海拔地区对气候变化更为敏感

（Chapin III et al., 1992；Gottfried et al., 1998；Diaz et al., 2003）。全球温度升高

已经导致高纬度及高海拔地区甚至全球陆地生态系统的结构和功能发生了显著

变化（Grabherr et al., 1994；Walther et al., 2002；McGuire et al., 2007），如群落

物种多样性下降（Walker et al., 2006）、生长季延长（Smith et al., 2004；Euskirchen 

et al., 2006；Piao et al., 2006b）、物种迁移（Grabherr et al., 1994；Pauli et al., 2003；

Cannone et al., 2007）、生产力增加（Piao et al., 2006a；Day et al., 2008）等，因

而引起了国际社会的普遍关注。然而，相对于温度在近百年来具有比较一致的

升高趋势来说，降水的变化在不同地区和不同时期存在差异（Bradley et al., 

1987；林振耀和赵昕弈, 1996；Weltzin et al., 2003；吴绍洪等, 2005；Crimmins et 

al., 2011），从而产生了不同的水热组合。研究沿海拔梯度的不同水热组合对植

被生产力的影响有助于我们进一步理解未来气候变化背景下高寒生态系统结构

和功能的响应模式。 

一般来说，区域至全球尺度上植被生产力与温度和降水及其组合表现为显

著地正相关关系（Rosenzweig, 1968；Leith, 1975；Field et al., 1998；Knapp & 

Smith, 2001；Luo et al., 2002, 2004a）。就草地生态系统来看，区域尺度上植被

生产力与降水密切相关（Sala et al., 1988；Burke et al., 1997；Lane et al., 1998；

Ni, 2004；Yang et al., 2009；Ma et al., 2010）。但是，这些研究都是在以水热同
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期为特征的季风气候区开展的，在这一气候条件下，高温和多雨或低温和少雨

的组合是同时出现的。然而，随着海拔的升高，温度降低，而降水往往呈增加

趋势，从而造成海拔梯度上的水热组合与其在经度和纬度梯度上的组合有所不

同。此外，放牧强度在不同海拔高度的差异也会干扰植被生产力的海拔梯度格

局（Li et al., 2008；Hirota et al., 2009）。因此，目前尚不确定植被生产力在海拔

梯度上的变化是否同样遵循其在经度和纬度梯度上随着降水和温度的改变而发

生的变化规律。且当所研究的山地处于干旱半干旱地区时，不同海拔高度上植

被生产力的限制因子可能存在差异。根据“限制因子法则”（Odum, 1971），植

物生存和生产依赖于各种生态因子的综合作用，但必然受到其中一种或几种关

键因子的限制。当环境因子逐渐偏离植物生存所需的最佳组合时，植被生产力

也将从其最大值逐渐减小（Crimmins et al., 2011）。鉴于此，我们假设，位于干

旱半干旱地区的高寒草甸生态系统植被生产力的限制因子会随着海拔高度的升

高而发生变化，即，由低海拔地区的干旱胁迫向高海拔地区的低温胁迫（导致

水分胁迫）转变，从而形成植被生产力沿海拔梯度的单峰状格局。 

青藏高原作为世界上海拔最高的高原，其平均海拔超过 4000m，是我国响

应全球气候变化的敏感区和生态环境脆弱区之一（Liu & Chen, 2000；李克让等, 

2005），且海拔越高，年平均气温增幅越大（姚檀栋等, 2000）。以嵩草属（Kobresia 

spp.）植物为优势类群的高寒草甸是海拔最高的生态系统类型之一（李文华和

周兴民, 1998；周兴民, 2001），其分布范围超过 70 万 km2，占高原可利用牧场

的近 50%，是当地牧民赖以生存的主要牧场（赵新全, 2008）。高寒草甸同时受

到气候变化和放牧干扰的双重影响，增加了其响应气候变化的不确定性，阐明

该地区高寒草甸植被生产力沿海拔梯度的变化机理，不仅有助于在理论上预测

其对未来气候变化的响应模式，还可以为牧场的合理利用和管理提供理论依据。 

位于高原中部的念青唐古拉山脉中段地区是以嵩草属（Kobresia spp.）植物

为优势类群的高寒草甸向以针茅属（Stipa spp.）植物为优势类群的高寒草原的

过渡带（中国科学院青藏高原综合科学考察队, 1988；王金亭, 1988），并且其山

坡基带降雨较少，属于半干旱气候，为我们验证前面提出的假设提供了很好的

平台。因此，我们在位于当雄县草原站附近的山坡，沿海拔梯度设置 7 个围栏

和对应 HOBO 自动气象站，对围栏内外的群落分别进行物种丰富度、地上和地
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下生物量等指标的调查，并对特定物种（高山嵩草 Kobresia pygmaea、钉柱委

陵菜 Potentilla saundersiana 和藏西风毛菊 Saussurea stoliczkai）重点采样测定其

比叶面积、叶氮含量、叶 δ13C 同位素、叶水势等叶性状指标，结合 HOBO 自

动气象站监测到的诸如气温、降水和土壤温度等微气象要素，旨在： 

（1）检验围栏内外的生物量是否存在沿海拔梯度的单峰状分布格局； 

（2）阐明这一格局是否表现出与不同水热因子的 logistic 关系并存在最佳

的水热组合； 

（3）探讨特定物种，尤其是优势物种叶性状及生理指标的海拔梯度变化是

否能够解释生物量的海拔梯度格局； 

（4）进一步讨论群落物种丰富度对生物量海拔梯度格局的相对影响，最终

揭示高寒草甸生态系统植被生产力沿海拔梯度的变化机理。 
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第一章 绪论 

1.1 研究背景及文献综述 

植物借助于太阳能将水和二氧化碳合成碳水化合物进行有机物的生产，称

之为第一性生产（Primary Production）（姜恕, 1988）。单位时间单位面积上植物

第一性生产制造的全部碳水化合物减去植物本身的呼吸消耗所剩余部分即为净

第一性生产力（Net Primary Productivity，NPP）。NPP 是陆地生态系统碳循环的

一个重要组成部分（Scurlock et al., 2002；Houghton et al., 2009），是生态系统功

能的重要表现形式（Loreau et al., 2001；Hooper et al., 2005）。生物量（Biomass）

是初级生产的存留部分，与生产力有密切关系，且可以通过一定的函数关系来

估算净生产力（Whittaker, 1966；方精云等, 1996；罗天祥, 1996；Keeling & Phillips, 

2007）。对于一年生草本植物，其最大现存量通常可认为是地上部分当年生产量

（Alward et al., 1999；李永华, 2005）。生产力同时受到环境因素和植物本身生

理特性的影响（Chapin III et al., 2002）。环境因子的变化强烈地影响着植物的生

产，相应地，植物也会通过调节其自身的功能性状来适应特定的环境。 

1.1.1 环境因子对生产力的影响 

在全球或区域尺度上，温度和降水及其组合是影响 NPP 地理分异的主要气

候因子（Rosenzweig, 1968；Leith, 1975；Field et al., 1998；Knapp & Smith, 2001；

Luo et al., 2002, 2004a）。由于不同地区的气候因子存在差异，NPP 的限制因子

也有所不同（Sala et al., 1988；Bruijnzeel & Veneklaas, 1998；Körner, 2003a；Raich 

et al., 2006）。海拔梯度在较小的地理范围内导致了环境因子（如温度、降水、

太阳辐射强度及大气分压等）较大程度地改变，为研究植被对环境因子的长期

适应机制提供了理想的研究场所（Morecroft & Woodward, 1990；Shen & Harte, 

2000；Becker et al., 2007；Körner, 2007；Malhi et al., 2010）。 

降水是影响陆地生态系统功能的关键性因子之一，水分的缺乏极大地限制

了陆地植物的分布和生产力（Schulze et al., 1987）。水分可利用性的增加显著地

提高 NPP 已经被诸多的研究所证实（Sala et al., 1988；Burke et al., 1997；Knapp 

& Smith, 2001；Hu et al., 2007；Bai et al., 2008）。例如在青藏高原，随着降水由

高原东南部向西北部逐渐降低，其自然植被由森林逐渐过渡为草地并最终形成
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高寒荒漠（王金亭, 1988；Luo et al., 2002, 2004a）。生长季降水很好地解释了高

原面上草地植被地上生物量和生产力的空间分布格局（Yang et al., 2009；Ma et 

al., 2010）。土壤水分是大气降水与生态系统联系的“桥梁”，因此，降水对生态

系统的影响首先表现在其对土壤水分的影响上（Weltzin et al., 2003）。土壤水分

状况的改善有利于土壤养分的释放并提高植物根系对水分和矿质元素的吸收

（Burke et al., 1997；Fisk et al., 1998），甚至影响到叶气孔的开放程度，从而影

响植物的光合生产（Schulze et al., 1987）。此外，降水可以提高空气湿度，降低

了叶内部与空气的水汽压差，保证了叶气孔的正常开放（Lange et al., 1971；

Farquhar & Sharkey, 1982；Schulze et al., 1987）。土壤水分除去受到降水量的影

响之外，还与土壤质地密切相关，降水量低的地区，保水能力低的沙质土壤比

保水能力高的壤土具有更高的植物生产力，而降水量较高的地区则与之相反

（Noy-Meir, 1973；Epstein et al., 1997；Yang et al., 2009）。一般来说，山地迎风

坡海拔升高导致温度下降，空气湿度升高，水汽凝结增加，地形雨增多，在一

定海拔高度出现最大降水带，使得海拔高度成为山地降水空间分布的主要影响

因素，影响了植物在海拔梯度上的分布和生长（Nobel & Hartsock, 1986；Sevruk, 

1997；Crimmins et al., 2011）。 

然而，在高海拔地区，低温往往作为首要的环境“过滤器”，限制了植物向

更高海拔分布（Nobel & Hartsock, 1986；Körner, 1999）。温度不能作为实体因素

直接参与植物生产的能量流动和物质循环过程，而是通过作用于植物生理或物

理过程而影响植物生产。但是，低温胁迫通过哪些途径来限制植物的光合生产

却没有定论。一般认为，环境温度显著地影响土壤温度，而土壤温度过低会抑

制植物根系和土壤微生物的活性（Koch et al., 2007），降低土壤有机质的分解速

率和矿质元素的矿化速率（Nadelhoffer et al., 1991；Huber et al., 2007），不利于

土壤水分的移动和根系对水分的吸收（Kramer, 1940），从而造成寒冷地区的植

物生长普遍存在水分或养分限制（Vitousek & Howarth, 1991；Luo et al., 2004b, 

2009）。例如，国际冻原计划（the International Tundra Experiment，ITEX）利用

开顶箱式法（Open-Top Chambers，OTCs）增温实验对极地和高山地区维管植

物进行监测，结果显示在实验初期（1-4 年）植物生长显著增加，但这种增加效

应随着时间延长而减弱，表明时间格局上限制资源发生了转变（低温限制→土
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壤养分限制，Arft et al., 1999）。然而，Körner（1999, 2003a）基于植物生理学

原理认为植物生长从来不缺氮，高海拔地区植物生长缓慢是因为低温限制了植

物细胞的分裂和生长，阻止了植物组织形成和幼苗更新，而不是低温导致的水

分和养分变化限制植物的光合生产。这一争论增加了高海拔地区植被生产力响

应气候变化机理研究的不确定性。因此，在高寒草甸生态系统中，沿海拔梯度

对群落生物量、比叶面积、叶氮含量、叶 δ13C 值及叶水势等与生产力和水分利

用效率密切相关的指标进行系统研究，阐明高海拔地区的低温是否导致水分和

养分胁迫，可以为上述争论提供新的证据。 

综上所述，海拔梯度上不同的水热组合导致生产力或生物量沿海拔变化而

发生变化。这种变化一般表现为 4 种格局，即正相关、负相关、单峰状及无显

著相关关系。上述格局的出现同时受到所研究山地的基带所处的环境和山地海

拔跨度的影响。正相关即生产力或生物量随海拔高度的升高而升高。这一格局

一般出现在比较干旱的地区，如在美国亚利桑那 Santa Catalina 地区，随海拔升

高（降水增加）依次分布着沙漠、草地和森林群落，植被生物量和生产力呈现

出随海拔升高而增加的格局（Whittaker & Niering, 1975）。刘国华等（2003）在

岷江干热河谷的研究也发现灌丛地上生物量与海拔梯度（土壤水分）之间存在

正相关关系。负相关即随海拔升高生产力或生物量降低的格局，是较为常见的

一种格局，一般出现在较为湿润或寒冷的地区。在降水充沛的热带雨林地区，

海拔升高导致的降水增加（使得土壤水分过饱和）和温度降低限制了植物的生

产力（Raich et al., 1997, 2006）。在山地草原或高寒草甸地区，随海拔升高而降

低的温度往往是草本植物生产力的限制因子（Pérez & Frangi, 2000；Hitz et al., 

2001；王长庭等, 2004；Wang et al., 2007；王长庭等, 2007；Zemmrich et al., 2010）。

但是地下部分生物量和生产力则表现出相反的趋势，即随海拔升高而增加，并

且根系主要集中在地表以下 20cm 的范围内，有利于植物在严酷的高山环境下

快速的吸收土壤水分和养分（Hitz et al., 2001）。罗天祥等发现在青藏高原东南

部亚高山森林植被生产力随海拔升高而线性降低，但生物量表现为随海拔升高

而增加，达到一定高度后又迅速降低的单峰状格局，反映了海拔高度的变化引

起了环境和土壤水热条件的共变（罗天祥等, 2002；Luo et al., 2004a）。植物生

产力随海拔梯度的变化没有表现出明显的变化规律主要是受到环境改变和群落
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物种组成变化的共同影响。海拔高度升高导致群落优势物种发生变化，但群落

水平上的生产力和生物量则没有发生显著变化（Boutton et al., 1980；李凯辉等, 

2007）。如果受到放牧等干扰时，还可能出现放牧强度最大的中间海拔生物量最

低的“U”型格局（Hirota et al., 2009）。分析发现，生产力或生物量的海拔梯度

格局受到多种环境因素的共同控制，但上述研究都没有进一步的机理解释。一

般认为，海拔升高导致温度降低而降水增加。因此，在干旱半干旱地区，低海

拔植被往往受到低降水导致的干旱胁迫，而高海拔地区则可能受到低温（导致

水分胁迫）限制。所以，水热因子沿海拔梯度的共变可能会在一定海拔高度产

生最适于植物生产的水热组合，从而导致生产力随海拔梯度变化表现出先升高

后降低的单峰状格局。利用沿海拔梯度实测的气象因子，系统测定群落地上和

地下生物量，结合反映植物水分状况的水势等生理指标，有助于从机理上理解

生产力对环境因子的适应。 

1.1.2 放牧对生产力及其海拔梯度格局的影响 

放牧是干扰草地生态系统的主要因子之一（侯扶江和杨中艺, 2006）。放牧

干扰主要体现在其对草地生态系统的物种组成（Zhou et al., 2006；Mayer et al., 

2009）、群落结构和功能（Rusch & Oesterheld, 1997；Altesor et al., 2005）、植物

生物量分配（Derner et al., 2006；Gao et al., 2007）以及土壤的理化性质（Binkley 

et al., 2003；Xu et al., 2007；王长庭等, 2008）等方面的影响。一般来说，适度

放牧可以使植物产生补偿性生长从而提高植物生产力（McNaughton, 1983），但

在群落水平上，有研究表明长期放牧后物种组成发生改变，食草动物喜食的牧

草种类减少而外来物种如豆科植物等增加，导致群落生产力降低（Rusch & 

Oesterheld, 1997）。此外，生态系统对放牧干扰的响应与对气候变化的响应有所

不同。放牧采食可以降低群落地上部分生物量，降低了温度升高导致的生物量

增加，抑制灌丛向草地的入侵（Post & Pedersen, 2008）。在青藏高原海北地区，

适度放牧可以刺激植物生长从而增加其生产力，可以缓解增温导致的群落生产

力降低，减缓了草地生态系统对气候变化的响应（Klein et al., 2004）。海拔梯度

上不同的放牧强度会扰乱生产力的海拔梯度格局（李永华, 2005；Hirota et al., 

2009）。因此，放牧干扰与气候变化相互混杂，增加了预测高寒草甸生态系统响

应气候变化的不确定性。在海拔梯度上研究生产力在放牧干扰和围栏控制两种
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处理下的变化，有助于理解高寒草甸生态系统在放牧干扰和气候变化双重影响

下的响应模式，为牧场的合理利用和保护提供理论依据。 

1.1.3 物种丰富度对生产力及其海拔梯度格局的影响 

长期以来，物种丰富度与生产力关系的研究一直是生态学研究领域的热点

之一，但却争议不断（Naeem et al., 1994；Tilman et al., 1996；Aarssen, 1997；

Huston, 1997；Hooper et al., 2005；Jiang et al., 2009）。对于物种丰富度如何影响

生产力的争论主要集中在到底是不同物种的特性还是物种丰富度本身对生产力

的变化起作用。有研究认为，由于存在物种对空间、资源及生境的互补性利用，

群落物种丰富度增加会提高其生产力，而物种减少会减弱生态系统的稳定性

（Naeem et al., 1994；Tilman et al., 1996；Naeem & Li, 1997；Hector et al., 1999；

Tilman et al., 2001）。但是上述由控制实验得出的结论遭到了反对者的尖锐批评。

反对者的观点主要集中在以下两个方面：（1）取样效应的影响，即当人为选择

物种构建不同物种丰富度水平的群落时，物种丰富度高的群落包含高产物种的

机率越大，从而造成物种丰富的群落生产力水平高的现象，所以，物种丰富度

与生产力的正相关是由这一选择概率和所选物种的特性（如高产）造成的

（Aarssen, 1997；Huston, 1997；Wardle, 1999）；（2）在实验中通过随机添加或

去除物种来构建的非成熟的群落与成熟的自然群落没有可比性，因为自然群落

的物种组成并不是随机的，物种的灭绝机率也不是等同的，实验结果不能指示

自然生态系统（Lawton, 1994；Huston et al., 2000；贺金生等, 2003；Jiang et al., 

2009）。此外，相关控制实验研究都是将环境因素控制在相对一致的状态下，通

过改变物种数目来研究物种丰富度对生产力的影响，而这种相对一致的环境因

素在自然界中很少存在（Loreau et al., 2001；Hooper et al., 2005）。自然生态系

统中，群落的物种组成是物种对当地自然环境的长期适应所形成的，无论是物

种丰富度还是生产力，都首先受到环境因素的控制（Gross et al., 2000；Willig et 

al., 2003；Ma et al., 2010）。虽然有野外调查研究发现物种丰富度和生产力之间

表现为正相关（杜国祯等, 2003；杨元合等, 2004）或单峰曲线关系（王长庭等, 

2004），但是这些跨越环境梯度的研究都没有考虑环境因素对二者的影响。最近

的研究表明，当去除环境因素对物种丰富度和生产力的共同影响之后，二者之

间的正相关关系变的非常微弱甚至消失了（Ma et al., 2010），说明这种正相关是
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由于物种丰富度和生产力同时受到环境因素的影响而形成的（Gough et al., 

1994；Gross et al., 2000；Fridley, 2002；Baer et al., 2003；Grace et al., 2007）。

因此，在自然生态系统中物种丰富度并不能很好地预测生产力沿环境梯度的变

化。在自然群落中，群落总生产力或生物量往往被少数几种优势物种所占据

（Grime, 1998；Smith & Knapp, 2003）。因此，环境因子通过控制这些物种的生

物学特性进而控制着生态系统的功能（如生产力等）（Hooper & Vitousek, 1997；

Grime, 1998；Chapin III et al., 2000；Díaz & Cabido, 2001；Garnier et al., 2004；

McLaren & Turkington, 2010）。海拔梯度的变化改变了环境因子，所以群落的优

势物种会面临不同的环境胁迫，这些物种对不同胁迫的适应可能会导致整个群

落的生产力在不同海拔高度上有所不同。因此，沿海拔梯度同时测定群落的物

种丰富度、群落生产力以及优势物种的生理特性将有助于我们理解高寒草甸生

态系统对不同海拔环境的适应机制。 

1.1.4 叶性状的海拔梯度格局及其与植物光合生产的关系 

植物在长期的进化过程中发展出了诸多适应其所生存环境的特征（Westoby 

et al., 2002），这些特征性状，如比叶面积、叶氮含量和叶 δ13C 值等，能够响应

植物生存环境的变化，进而影响到生态系统的功能（Díaz & Cabido, 2001；Garnier 

et al., 2004；Poorter et al., 2009）。其中，叶片作为植物与外界环境进行气体交

换和光合作用的最主要场所，其性状特征能反映植物对环境资源的利用（Grime 

et al., 1997；Wilson et al., 1999），在很大程度上影响着高海拔地区植物的光合能

力（Körner, 1999）。 

 

比叶面积（Specific Leaf Area，SLA） 

比叶面积一般表示为单位叶干物质的面积，有时用其倒数—比叶重（Leaf 

Mass per Area，LMA）来表示，是植物碳收获策略的关键叶性状之一（Reich et 

al., 1997；Wright et al., 2001, 2002；Poorter et al., 2009）。比叶面积通常与叶氮

含量和叶净光合速率呈正相关（Field & Mooney, 1986；Reich et al., 1994, 1997；

Wright et al., 2001；Shipley, 2002；Wright et al., 2004；He et al., 2006；Wei et al., 

2011）。从结构上来看，比叶面积主要由叶密度和厚度决定，且与二者呈负相关

关系（Westoby, 1998；Wilson et al., 1999）。通过对文献数据的整合分析
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（meta-analysis），Poorter 等（2009）综述了 SLA 在不同功能群类型之间的差异

及其与环境因子的关系和对植物个体及生态系统过程的影响。 

一般来说，降水较少的环境往往产生较小的叶（McDonald et al., 2003；Yates 

et al., 2010），而植物叶的密度和厚度较大（Niinemets, 2001），导致比叶面积较

低（Reich et al., 1999；Wright et al., 2001；Luo et al., 2005b），进而可以提高水

分利用效率（Araus et al., 1997）。因为小而厚且密度大的叶不利于叶内部水分

向外界扩散，有利于保持水分（Cunningham et al., 1999；Fonseca et al., 2000）。

海拔梯度上，高海拔地区的植物为抵御低温等不利环境，往往具有较小的叶面

积、较高的叶被毛密度等特征（Morecroft et al., 1992；Morecroft & Woodward, 

1996；Kao & Chang, 2001；Zhang & Liu, 2010），叶厚度也有随海拔升高而增加

的趋势（李芳兰等, 2006，2007）。因此，SLA 往往表现为随海拔升高而降低

（Körner et al., 1986；Hultine & Marshall, 2000；Kao & Chang, 2001；Luo et al., 

2005b；Shi et al., 2006）。然而，也有研究发现 SLA 随海拔升高而升高的现象，

如 Bowman 等人对美国 Colorado 山脉多年生高山草本植物 Frasera speciosa 的

研究表明，其 LMA 与海拔高度呈显著的负相关关系，即 SLA 与海拔正相关

（Bowman et al., 1999），说明不同地区海拔梯度上控制 SLA 变化的环境因子有

所不同。此外，光合有效辐射（Photosynthetically active radiation, PAR）也是影

响植物 SLA 的重要环境因子。一般认为，植物往往通过增加其 SLA 以补偿较

低的 PAR 所导致的生产力降低（Mitchell & Woodward, 1988；Evans & Poorter, 

2001；Poorter et al., 2009）。 

 

叶氮含量 

叶氮含量通常有两种表达方式，即单位叶重量叶氮含量（mass-based leaf 

nitrogen concentration, Nmass）和单位叶面积叶氮含量（area-based leaf nitrogen 

content, Narea），后者由前者和 SLA 计算得出，即 Narea = Nmass / SLA。如前所述，

叶氮含量及SLA与植物的光合能力呈正相关（Field & Mooney, 1986；Reich et al., 

1994, 1997；Wright et al., 2001；Shipley, 2002；Wright et al., 2004；He et al., 2006；

Wei et al., 2011），究其原因可能是叶中与光合作用有关的酶等含有较多的 N 元

素，N 元素的增加可以提高这些酶的含量和活性，从而提高植物的光合能力。 
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海拔梯度上，无论是 Nmass还是 Narea，由于所研究物种或生活型的不同，都

表现出不同的海拔梯度变化规律。综合前人的研究，Nmass随海拔的升高表现为

升高（如 Körner, 1989；Morecroft & Woodward, 1990；Woodward, 1990；Morecroft 

et al., 1992；Morecroft & Woodward, 1996；Bowman et al., 1999；Ceriani et al., 

2009）、降低（如 Hultine & Marshall, 2000；Luo et al., 2005b）或变化不明显（如

Körner & Diemer, 1987；Körner, 1989）。Narea 同时受到 Nmass和 SLA 的影响。Narea

增加意味着单位叶面积的光合氮投资增加，从而提高植物的光合速率。多数研

究表明，Narea随海拔的升高而升高（如 Körner et al., 1986；Körner & Diemer, 

1987；Friend et al., 1989；Vitousek et al., 1990；Cordell et al., 1998），但 Bowman

等人发现由于 Nmass和 SLA 同时随海拔的升高而升高，从而导致 Narea随海拔没

有明显的变化趋势（Bowman et al., 1999）。 

 

叶 δ13C 值 

在光合作用吸收 CO2 的过程中，植物优先利用较轻的稳定性碳同位素

（12C），而对较重的 13C 有识别和排斥作用（称之为同位素判别），导致光合产

物中 13C 与 12C 的比值（13C/12C）比大气中这一比值为低（Farquhar et al., 1989）。

在表示不同植物 13C/12C 值时，往往使用植物的 13C/12C 值（Rp）与通用标准物

PDB（Rs）的 13C/12C 值之间的比值（即 δ13C，‰）来表示，即 δ13C = [（Rp/ Rs）

-1]×1000。从植物生理上来看，叶 δ13C 值综合反映了 CO2 需求与供给之间的平

衡（O'Leary, 1988；Farquhar et al., 1989；Kelly and Woodward, 1995）。由于叶光

合能力决定了植物对 CO2 的需求，而叶气孔导度决定着 CO2 的供给，因此，叶

气孔导度降低或者光合能力升高均可以导致叶片内部 CO2 浓度（ci）与环境 CO2

浓度（ca）的比值降低，从而导致植物对碳同位素的判别降低，产生较高的叶 δ13C

值。由于气孔是 CO2 吸收和水分丧失的共同通道，并且 H2O 的分子量（18）要

低于 CO2 的分子量（44），因此，水分对气孔导度更为敏感。气孔的开放程度

存在对 CO2 吸收和水分丧失的权衡，因此植物叶的 δ13C 值与气孔导度负相关，

而与水分利用效率呈正相关（Smith et al., 1973；Farquhar et al., 1982；1989），

所以通常通过测定叶 δ13C 值来反映植物长期的水分状况。并且，在水分胁迫条

件下，植物出于保持水分的需要，降低气孔导度，使 CO2 吸收减少，叶 δ13C 值
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升高，从而导致叶 δ13C 值与 NPP 呈负相关关系（Luo et al., 2009, 2011）。 

一般认为，植物叶 δ13C 值与降水和温度呈负相关（Smith et al., 1973；

Morecroft & Woodward, 1990, 1996；Körner et al., 1991；Bowling et al., 2002；Song 

et al., 2008；Luo et al., 2009），但也有研究表明 δ13C 值随环境梯度的变化因物

种不同而有所不同（苏波等, 2000）。而在海拔梯度上，δ13C 值的变化趋势则因

山地所处的环境不同而有所不同。在较湿润地区，叶 δ13C 值随海拔升高有增加

的趋势（Körner et al., 1988；Morecroft & Woodward, 1990；Vitousek et al., 1990；

Morecroft et al., 1992；Morecroft & Woodward, 1996；Hultine & Marshall, 2000；

Männel et al., 2007）；而在干旱地区，海拔升高缓解了低海拔的干旱胁迫从而导

致叶 δ13C 值降低（Van de Water et al., 2002）。此外，Friend 等（1989）发现同

一地点不同年份的气候差异也会导致不同的海拔梯度格局：在较湿润的年份，

δ13C 值随海拔升高而升高；而在较干旱的年份，则有降低的趋势。针对叶 δ13C

值随海拔升高而升高的趋势，目前存在两种解释：一种解释认为，海拔升高，

SLA 降低而 Nmass 不变甚至升高，导致 Narea 升高，进而提高净光合速率，产生

较低的 ci/ca，导致叶片对碳同位素的判别减弱，使得叶 δ13C 值升高（Körner & 

Diemer, 1987；Körner et al., 1988；Körner, 1989；Körner et al., 1991）；而另一种

解释认为，高海拔地区的 ci/ca值并没有降低，而是较厚的叶片（SLA 较小）增

加了 CO2 在叶内部扩散的距离使得叶片对碳同位素的判别减弱，产生较高的叶

δ13C 值（Vitousek et al., 1990）。对叶 δ13C 值随海拔升高而降低的解释主要是低

海拔地区的干旱是植物所面临的首要胁迫，而海拔升高造成的降水增加则可以

缓解这一胁迫，从而降低叶 δ13C 值（Van de Water et al., 2002）。这些研究说明，

不同地区导致叶 δ13C 值海拔梯度分异的因素有所不同。就叶 δ13C 值与植物干物

质生产的关系来看，有研究表明，由于气孔导度下降的原因，物种水平上的植

物干物质生产与叶 δ13C 值呈负相关（Condon et al., 1987；Le Roux et al., 1996）；

但也有研究认为，由于光合能力升高的原因，干物质生产与叶 δ13C 值正相关

（Wright et al., 1988；Sun et al., 1996）。 

利用青藏高原植被样带数据建立的模型表明，叶 δ13C 值与 NPP 显著地负

相关，并且得到了全球文献数据的支持（Luo et al., 2009, 2011）。该模型表明，

在干旱地区，水分胁迫是 NPP 的限制因子。在青藏高原森林地区，林线地区以
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下森林树种的叶 δ13C 值随海拔升高而降低或没有显著变化，而在林线地区则显

著升高（Song et al., 2008；Luo et al., 2009）。在高原中部的高寒草地，植物叶 δ13C

值则表现出随海拔升高（Luo et al., 2009）或温度降低（Song et al., 2008）而升

高的趋势，表明高海拔地区的低温可能会造成一定程度的水分胁迫，导致叶 δ13C

值升高。在高山林线以上生长季温度更低的高寒草甸植被地区，对其优势种—

高山嵩草K. pygmaea叶δ13C值的测定发现其与年降水量和年平均气温均呈显著

的负相关（Song et al., 2008）。在海拔梯度上，降水增加而温度降低，这种情况

下测定其叶 δ13C 值，结合 SLA 和叶氮含量，能够对验证低温是否会造成水分

胁迫提供进一步的证据，同时提供叶 δ13C 值海拔分异的机理解释。 

1.2 拟解决的关键科学问题 

1) 高寒草甸植被生产力随海拔的变化规律是怎样的？生物因子和非生物因子

对生产力海拔梯度格局的相对影响程度如何？ 

海拔梯度的变化在较小的空间尺度内引起了温度、降水、太阳辐射强度、

大气分压及水汽压力等诸多环境因子的较大改变。海拔梯度上生态系统生产力

的分布格局体现了生态系统对上述环境因子的长期适应。放牧是高寒草甸分布

地区最主要的土地利用方式，放牧本身对生态系统的影响不容忽视。放牧作用

与气候变化相互混杂，增加了预测高寒草甸生态系统变化趋势的不确定性。此

外，物种丰富度对生产力的影响还存在很大的不确定性。因此，利用实测的微

气象数据，分析非生物因子（土壤和气象因子）和生物因子（放牧和物种丰富

度）对生产力海拔梯度格局的影响，将有助于理解高寒草甸生态系统在放牧干

扰和气候变化双重影响下的响应模式，为牧场的合理利用和保护提供理论依据。 

2) 优势物种叶性状随海拔的变化规律是怎样的？叶性状对环境因子的适应对

生产力海拔梯度格局的解释程度如何？ 

高山林线地区的研究表明，高山植被生产力随海拔的变化规律并不一致。

分布于高山林线之上的高寒草甸生态系统更应该受到关注。比叶面积、叶氮含

量、叶 δ13C 值及叶水势是与生产力和水分利用效率密切相关的叶性状。研究这

些叶性状随海拔的变化规律有助于认识高山极端环境下植物生产力的变化及其

对环境变化的响应，对生产力的海拔梯度格局进行机理性解释。 
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上述两点将不同水平（生态系统水平和物种水平）的研究有机地结合在一

起，探讨环境因素对高寒植被生产力的影响。阐明植被生产力对环境因素的长

期适应，有助于揭示高寒植被生产力的限制性因子，可以为解决高寒植被光合

生产是否存在低温导致的水分或养分胁迫这一争论提供新的证据。 

1.3 研究方案 

1.3.1 研究目标 

针对上述主要科学问题，本论文拟通过系统测定围栏内外高寒草甸群落生

物量及优势物种的叶氮含量、比叶面积、叶 δ13C 同位素值和叶水势等指标随海

拔高度的变化规律，利用实测气象数据，阐明生产力对环境因子的长期适应机

制，揭示高山植被是否存在低温导致的水分或养分胁迫。同时，通过围栏控制

实验分析放牧干扰对生产力和物种多样性的相对影响，为进一步研究全球气候

变化和土地利用方式改变的背景下高寒草甸生态系统的变化机理提供数据基础

和理论依据。 

1.3.2 研究内容 

1) 在生态系统水平上，高寒草甸群落生物量和物种丰富度在围栏内、外沿海

拔梯度的变化规律。 

海拔梯度上，我们通过在不同海拔设置围栏内外调查样方，测定群落地上

和地下生物量及物种丰富度，结合各海拔实测的气象和土壤因子，分析生物因

子（放牧和物种丰富度）和非生物因子（气象及土壤因子）对群落生物量海拔

梯度格局的相对影响，阐明生态系统水平上生产力沿海拔梯度的变化规律及其

限制因子。 

2) 在物种叶片水平上，与光合生产有关的叶性状沿海拔梯度的变化规律及其

对 NPP 的指示作用 

我们选取群落优势物种（高山嵩草 K. pygmaea）和两种常见伴生种（钉柱

委陵菜 P. saundersiana 和藏西风毛菊 S. stoliczkai），通过样线法采样及实验室

样品分析测定，对其比叶面积、叶氮含量、叶 δ13C 值及叶水势等与植物光合生

产和水分利用效率密切相关的叶性状沿海拔梯度的变化规律进行系统研究。通

过上述叶性状与实测气象及土壤因子的相关性分析，揭示高山极端环境下物种
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水平上光合生产的限制因子。 

1.3.3 技术路线 

本研究所采用的技术路线详见图 1.1。 

 
 

图1.1 研究框架示意图 
Fig. 1.1 Research scheme of this study 
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第二章 研究地点与研究方法 

2.1 研究地点概况 

2.1.1 地理位置 

念青唐古拉山脉位于青藏高原中部，西接冈底斯山脉，向东绵延 600 余公

里，与横断山脉伯舒拉岭相接；其西部是青藏高原内外流水系的分水岭，中部

略向北凸出，东部为怒江与雅鲁藏布江的分水岭。 

本研究地点位于西藏当雄县草原站北侧山峰的南坡，经纬度坐标为 30°30′ - 

30°32′N，91°03′E。该山峰峰顶约为 5600 m，草线位置大致在 5210 m，从山脚

当雄县草原站（4300 m）到峰顶的海拔跨度为 1300 m。 
 

 
 
图2.1 研究地点在青藏高原1:100万植被图上的位置

①
。 

Fig. 2.1 Location of the study site on the vegetation map of the Tibetan Plateau 

                                                  
①
数据来自于中国科学院植被图编辑委员会（2001），科学出版社，地球系统科学数据共享网，

http://www.geodata.cn。 
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2.1.2 气候特征 

本研究所在地区属于高原亚寒带季风半干旱气候（中国科学院青藏高原综

合科学考察队, 1984）。据当雄县气象站（距本研究地点约 4 km，海拔 4288 m）

记载，该地区多年（1963-2010）平均气温 1.8℃，最冷月为 1 月，平均气温-9.1℃，

最热月为 7 月，平均气温 11.0℃。同期多年平均降水量 479 mm，其中 90%集中

在 5-9 月，雨热同期，干湿季明显。 

近 40 余年（1963-2010）以来，该地区温度升高明显，而降水量年际差异

较大，变化规律不一致。1963-1990 年，年均温、生长季均温和非生长季均温分

别以 0.35℃/10a、0.16℃/10a 和 0.49℃/10a 的速率升高；而 1991-2010 年间，年

均温、生长季均温和非生长季均温分别以 0.91℃/10a、0.55℃/10a 和 1.15℃/10a

的速率升高（图 2.2）。降水量在两个阶段的变化规律有所不同，1963-1990 年，

全年降水和生长季降水均表现为降低的趋势，非生长季降水略有升高；而

1991-2010 年间，全年降水、生长季降水和非生长季降水均表现为升高的趋势，

但降水随年际的变化趋势均不显著（图 2.3）。 

2.1.3 植被与土壤状况 

本研究地点位于念青唐古拉山脉南坡，处于由寒冷半湿润高寒草甸草地向

寒冷半干旱高寒草原草地类型的过渡地带（见图 2.1）（中国科学院青藏高原综

合科学考察队, 1988, 1992）。在本研究所处的山坡，较高海拔地区（4600 m – 5200 

m）广泛发育着以高山嵩草（Kobresia pygmaea）为建群种的高山草甸类型。群

落总盖度可达 50% - 90%，高度一般在 3 cm 以下。常见的伴生种有矮生嵩草（K. 

humilis）、粗壮嵩草（K. robusta）、黑褐穗薹草（Carex atrofusca subsp. minor）、

早熟禾（Poa spp.）、垫状点地梅（Androsace tapete）、垫状蚤 （Arenaria 

pulvinata）、钉柱委陵菜（Potentilla saundersiana）、美丽马先蒿（Pedicularis 

bella）、高山唐松草（Thalictrum alpinum）、珠芽蓼（Polygonum viviparum）、圆

穗蓼（Polygonum macrophyllum）、独一味（Lamiophlomis rotata）、肉果草（Lancea 

tibetica）以及多种风毛菊属（Saussurea spp.）、龙胆属（Gentiana spp.）和虎耳

草属（Saxifraga spp.）等植物。而在较低海拔地区（4300 m – 4600 m）为草原

化草甸，群落总盖度在 15% - 30%之间，高度一般不超过 10 cm。群落优势物种

为丝颖针茅（Stipa capillacea）和紫花针茅（Stipa purpurea），常见伴生种有矮 
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图2.2 当雄地区近40余年（1963-2010）的年平均气温、生长季（5-9月）平均气温和非生长

季平均气温的变化趋势（虚线表示多年平均气温）
② 

Fig. 2.2 Variation in annual, growing season (May - September) and non-growing season means 
of air temperature from 1963 to 2010 in Damxung County (dash lines denote multi-annual means 
air temperature) 

                                                  
② 数据来自于中国气象科学数据共享服务网，http://cdc.cma.gov.cn。 
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图2.3 当雄地区近40余年（1963-2010）的年降水量、生长季（5-9月）降水量和非生长季降

水量的变化趋势（虚线表示多年平均降水量）
③ 

Fig. 2.3 Variation in annual, growing season (May - September) and non-growing season 
precipitation from 1963 to 2010 in Damxung County (dash lines denote multi-annual means of 
precipitation) 

                                                  
③
数据来自于中国气象科学数据共享服务网，http://cdc.cma.gov.cn。 
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生嵩草（K. humilis）、黑褐穗薹草（Carex atrofusca subsp. minor）、早熟禾（Poa 

spp.）、钉柱委陵菜（Potentilla saundersiana）、黄芪（Astragalus spp.）、弱小火

绒草（Leontopodium pusillum）、四川香青（Anaphalis szechuanensis）、狼毒（Stellera 

chamaejasme）、藏沙蒿（Artemisia wellbyi）等植物。不同海拔的群落植被概况

见图 2.4。就放牧状况来看，该地区是附近一个居民点（位于 4500m，距离本研

究样带约 3km）牧民的夏季牧场，食草动物主要是牧民放养的牦牛和羊，放牧

的海拔范围一般在 5100m 以下。 

该地较高海拔地区土壤为草毡土（高山草甸土），呈黑褐色，土壤含水量较

高，植物根系主要分布于表层 20 cm 土层范围内，结构紧实，土壤砾石含量较

高，土壤反应呈酸性至中性；较低海拔地区为淡草毡土（草原化草甸土），土壤

松散，砾石含量较高，土壤反应呈中性到微碱性（中国科学院青藏高原综合科

学考察队, 1985）。 

2.2 研究方法 

2.2.1 样地布设 

本研究沿着海拔跨度 820 米（4390 m – 5210 m）的植被样带，于 2006 年 5

月建立了 7 个 20 m × 2 m（水平边长×坡面边长）的围栏样地，每个样地的旁边

架设有对应的 Onset HOBO 小型自动气象站（于 2005 年 8 月架设，5330 m 气

象站无围栏）。样地的海拔高度分别为 4390 m，4500 m，4640 m，4800 m，4950 

m，5110 m 和 5210 m （图 2.4）。 

2009 年 7 月，我们在每个海拔的围栏内，通过机械布点法设置了 3 个 1 m × 

1 m 的样方。样方设置方法如下：为了排除围栏边缘造成的干扰效应，我们将

围栏内的第一个样方设置在围栏一端距离围栏边缘 1.5 m 的地方，然后沿水平

方向每隔 7 m 设置第二个和第三个样方，称为围栏内样方（图 2.5）。相应地，

在围栏外边上方坡面 5 m 处设置三个围栏外样方（图 2.5）。 
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图2.4 围栏和气象站样地分布和部分海拔群落植被状况。上图右上角为Onset HOBO小型自

动气象站。 
Fig. 2.4 Distribution of the fences and Onset HOBO weather stations along the altitudinal 
gradient.  
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图2.5 样方设置示意图 
Fig. 2.5 Sketch map of plots arrangement at each site 

 

2.2.2 气象数据的获取和使用 

在每一围栏的西侧（4800 m 在东侧）及草线以上 5330 m 处，设置有 HOBO

小型自动气象站（图 2.4）。气象站于 2005 年 8 月架设，可获取空气温度（距地

面 1.5 m）、土壤温度（地表以下 5 cm、20 cm 和 50cm）、空气相对湿度和降水

等指标。每一项测量指标 30 min 输出一次平均值，数据记录和存储由 loggernet

软件自动完成。 

根据沿海拔梯度的自动气象站记录，我们分析了 2009 年各海拔日平均气温

和土壤温度及日降水量的全年变化趋势（图 2.6）。由图 2.6 可以看出，在整个

海拔梯度上，降水主要发生在 6-8 月之间。吕新苗等（2009）对临近的纳木错

地区（4730m）物候观测结果表明，植物生长季时间一般在 5 月至 9 月之间。

在本研究山坡基带（4390m）和中段（4800m）地区，日平均气温在 4 月末 5

月初至 9 月末 10 月初可以较稳定地位于 5℃以上（图 2.6），这也与本地植物返

青和枯死时间基本较为一致（未发表数据）。因此，我们将日平均气温连续 5 天

超过 5℃时定义为生长季开始日期，而连续 5 天低于 5℃时为结束日期，并将 5

月至 9 月定义为生长季，以计算生长季气象指标。本研究通过原始气象数据，

计算了生长季平均气温、5 月平均气温、7 月平均气温、生长季平均土壤温度、

5 月平均土壤温度、7 月平均土壤温度、日均气温大于 5℃的积温、生长季降水

量、5 月降水量和 7 月降水量以及生长季平均空气相对湿度等指标。本研究所

使用的上述气象指标均为有测定数据年份的多年平均值，其中温度和空气湿度

指标为 2006 – 2009 年，而降水量为 2007 – 2009 年数据。 

随海拔升高，气温和土壤温度以及积温线性降低（图 2.7a），而降水先升高

后降低，最大值出现在 5110m 左右（图 2.7b），从而使表征水热组合的生长季
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降水与积温的比值呈升高趋势，说明海拔梯度上的环境条件由水分缺乏向热量

缺乏转变（图 2.7c）。生长季时间随海拔升高而缩短（图 2.7d）。 

 
图2.6 各海拔梯度2009年日平均气温和土壤温度及日降水量的变化曲线。海拔4800m无降水

数据。 
Fig. 2.6 The annual course of daily mean air and soil temperatures and daily precipitation across 
the altitudinal gradient from 4390 to 5330. There are no precipitation records at 4800m. 
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图2.7 （a）生长季空气平均温度（GSAT）、生长季平均5 cm和20 cm土壤温度（GSST5和
GSST20）、日均气温高于5℃的积温（AccT），（b）生长季降水（GSP）和生长季空气相对湿

度（RH），（c）生长季降水与积温的比值以及（d）生长季开始（Beginning）和结束（End）
日期的海拔梯度格局。误差线为多年平均值的标准误。 
Fig. 2.7 Altitudinal variation in (a) growing season mean air temperature (GSAT), growing 
season mean soil temperature at 5 cm and 20 cm depth (GSST5 and GSST20), accumulated 
temperature during daily mean air temperature ≥ 5 ℃ (AccT), (b) growing season precipitation 
(GSP), growing season mean relative humidity (RH), (c) the ratio of GSP and AccT (GSP/AccT) 
and (d) the date of beginning and end of growing season. Bar lines indicate standard error of the 
mean. 
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2.2.3 样方调查和生物量收集 

首先，我们将 1 m × 1 m 的样方分割成 4 个 0.5 m × 0.5 m 的小样方，然后，

进一步划分成 0.1 m × 0.1 m 的小格子。 

群落调查以小格子为单位进行。记录每一小格子内出现的物种名称、高度

和盖度。调查时，若某物种在小格子内出现多株（丛），则分别记录每一株（丛）

的高度和盖度。高度为植株的绝对高度（cm），盖度为在小格子面积（0.01 m2）

基础上的百分比盖度（%）。 

地上生物量收集采用收获法。由于围栏内样地不能受到破坏，因此样方地

上生物量的收集只在围栏外样方进行。我们选取围栏外 1 m × 1 m 样方左上角的

0.5 m × 0.5 m 的小样方，对每一物种进行分别收集。收集时用剪刀贴地表剪取

植物地上部分（不包括枯枝和凋落物），作为植物地上生物量。同时，我们对地

下生物量进行了钻取。地下生物量收集时不区分物种，使用直径 3.5 cm 的土钻

进行钻取。我们在 1 m × 1 m 样方的四角和中心点位置钻取 5 钻，钻取深度为

30 cm，每一土柱均分为 3 层（0-10 cm，10-20 cm，20-30 cm），分层分别混合

后作为该样方地下生物量样品。 

样方调查和生物量收集工作在 2009 年 8 月中旬完成。2010 年 8 月中旬，

我们重复进行了样方调查和地下生物量的钻取工作，但没有收集地上生物量。 

2.2.4 生物体积与地上生物量关系方程的建立 

由于围栏内样方的地上生物量没有进行收集，我们应用围栏外样方调查所

得到的物种高度、盖度和地上生物量数据建立生物体积与地上生物量的关系方

程，对围栏内地上生物量进行估算。这一估算方法在前人的研究中得到了很好

的应用（Catchpole & Wheeler, 1992；Retzer et al., 2006）。估算是每一物种分别

进行的，但对于出现次数少于 3 个样方数的物种，我们进行合并处理。具体估

算方法如下： 

首先，我们定义物种的高度（Height，cm）×盖度（Coverage，%）为生物

体积（Volume）（Kikvidze et al., 2005）。由于调查时记录的盖度为每一小格子（面

积为 0.01 m2）基础上的百分比盖度（记为 C1），因此我们需要将 C1 换算为 0.5 m 

× 0.5 m 样方基础上的百分比盖度（记为 C2，即 C1/25）。那么 

V = H × C2     （方程 2.1） 
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其中，V 为生物体积，H 为物种高度，C2 为 0.5 m × 0.5 m 样方基础上的百

分比盖度。 

然后有 

TVi = ∑GVij     （方程 2.2） 

其中，i 为所关注的物种，j 为该物种所出现的小格子，GVij为物种 i 在小

格子 j 中的体积，那么 TVi则为物种 i 在该 0.5 m × 0.5 m 样方内的总体积。 

对应地，根据围栏外样方收集得到的地上生物量数据，得到 

AGBi = a + bTVi     （方程 2.3） 

其中，i 为所关注的物种，TVi为物种 i 在某一 0.5 m × 0.5 m 样方内的总体

积，AGBi 为对应样方该物种的地上生物量，a 和 b 为常数。 

我们将围栏外小样方（剪取地上生物量的 0.5 m × 0.5 m 小样方）收集到的

地上生物量数据和物种体积数据代入方程 2.3，可以确定常数项 a 和 b。各物种

对应的方程见表 2.1。 

利用方程 2.3 和物种体积数据，我们可以估算其它任一 0.5 m × 0.5 m 小样

方的地上生物量。因此，2009 年围栏外 1 m × 1 m 样方的总地上生物量为 1 个

0.5 m × 0.5 m 实测小样方和 3 个 0.5 m × 0.5 m 估算小样方的地上生物量之和，

围栏内 1 m × 1 m 样方的总地上生物量为 4 个 0.5 m × 0.5 m 估算小样方地上生

物量之和；2010 年围栏内和围栏外 1 m × 1 m 样方的总地上生物量均为 4 个 0.5 

m × 0.5 m 估算小样方的地上生物量之和。下文所使用的地上生物量数据为 1 m 

× 1 m 样方的总地上生物量值。由于该地物种地上部分均为一年生，并且群落调

查时间在地上生物量最大时期，我们将围栏内地上生物量视为净初级生产力

（Net primary productivity，NPP）。 

 

2.2.5 功能群的划分 

根据物种的形态及其在群落中的功能特性，我们将全部物种划分为 5 个功

能群：莎草类（包括莎草科全部物种）、禾草类（包括禾本科全部物种）、豆科

植物、垫状植物（包括垫状点地梅 A. tapete 和藓状雪灵芝 A. bryophylla）和杂

草类（包括除去上述 4 类之外的所有其它物种）。 
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表2.1 物种体积与地上生物量的回归方程。y为地上生物量，x为对应的生物体积。 
Table 1 Regression models between species volumes and aboveground biomass. y represents 
aboveground biomass and x represents species volumes. 
 
功能群 / 物种 
Functional groups / Species 

方程 
Model 

r2  p  N 生物量范围 (g)
Data range 

莎草类 Sedges   

矮生嵩草 K. humilis 和黑褐穗

薹草 C. atrofusca subsp. minor  
 
y = 13.638x - 0.0101 0.78 <0.001

 
20 0.11 – 6.75

粗壮嵩草 K. robusta y = 24.038x + 0.1261 0.91 <0.001 7 0.09 – 1.27

高山嵩草 K. pygmaea y = 50.505x + 1.7061 0.90 <0.001 20 0.01 – 66.27

禾草类 Grasses   

早熟禾Poa sp.和针茅 Stipa spp. y = 13.41x + 0.1876 0.79 <0.001 22 0.06 – 5.20

豆科植物 Legumes   

棘豆属 Oxytropis spp.和 
黄芪属 Astragalus spp. 

 
y = 13.842x + 0.4228 0.83 <0.001

 
15 0.04 – 4.69

垫状植物 Cushions   

垫状点地梅 A. tapete 和 
藓状雪灵芝 A. bryophylla 

 
y = 371.69x + 0.3195 0.97 <0.001

 
14 0.33 – 17.89

杂草类 Herbs   

报春花属 Primula sp. y = 53.282x - 0.0052 0.68 0.012 8 0.16 – 1.59

垫状棱子芹 P. hedinii y = 8.0213x + 0.1723 0.86 0.002 7 0.03 – 1.35

钉柱委陵菜 P. saundersiana y = 25.321x + 0.3375 0.80 <0.001 20 0.03 – 6.71

风毛菊 Saussurea spp. y = 14.359x - 0.01 0.94 <0.001 8 0.18 – 1.29

高山唐松草 T. alpinum y = 30.413x - 0.0888 0.89 <0.001 9 0.14 – 4.99

龙胆 Gentiana sp. y = 89.301x + 0.0031 0.98 <0.001 8 0.02 – 0.40

美丽马先蒿 P. bella y = 11.695x + 0.0085 0.93 <0.001 7 0.03 – 0.57

肉果草 L. tibetica y = 29.561x + 0.06 0.90 <0.001 8 0.02 – 1.15

四川香青 A. szechuanensis y = 46.039x + 0.1775 0.83 0.012 6 0.38 – 7.57

藏沙蒿 A. wellbyi y = 21.382x + 0.1386 0.92 <0.001 8 0.04 – 4.22

其它 others y = 28.341x + 0.1011 0.65 <0.001 47 0.01 – 6.65



第二章 研究地点与研究方法 

29 

 

 
图2.8 进行叶采集测定的3个物种。（a）高山嵩草,（b）钉柱委陵菜和（c）藏西风毛菊。 
Fig 2.8 Three species which leaves were collected and measured. (a) Kobresia pygmaea, (b) 
Potentilla saundersiana, and (c) Saussurea stoliczkai 
 
 
2.2.6 植物叶样品的采集 

为了进一步研究与植物光合生产有关的叶性状沿海拔梯度的变化规律，我

们选择一个群落优势物种—高山嵩草K. pygmaea和两个常见伴生物种—钉柱委

陵菜 P. saundersiana 和藏西风毛菊 S. stoliczkai（图 2.8）进行叶样品的采集。采

集方法为样线法，即从草原站附近（4330 m）开始，沿山脊线样带每隔 30 - 50 m

进行一次采样，采集点的最高海拔为 5380 m。 
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2.2.7 土壤样品的采集 

土壤样品包括两部分：与群落调查样方对应的样品（群落土样）和与叶采

集点对应的样品（样线土样）。对于群落土样，我们在每一个 1 × 1 m 的样方四

角和中央各用直径为 3.5 cm 的土钻钻取一次，样品分 3 层（地表以下 0 – 10 cm、

10 – 20 cm 和 20 – 30 cm），将 5 次钻取的相同深度的样品混合作为该样方的土

壤样品。对于样线土样，我们在叶采集点范围内用同样的土钻随机钻取 2 次，

混合后作为该采集点的土壤样品。 

2.2.8 物种叶水势的测定 

利用美国 WESCOR 公司生产的 PSYPRO 植物水势测定系统和 C-52 探头

（图 2.9），我们于 2011 年对高山嵩草 K. pygmaea 进行了离体叶水势的测定。

测定时间选在生长季早期，6 月 27 日至 7 月 2 日之间。测定时选择晴朗的天气，

测定时间一般在北京时间 10：00 – 10：30 之间（当地时间约为 8：00 – 8：30

之间）。测定地点选在每个海拔的气象站附近。测定时，利用叶打孔器对成熟叶

进行取样，然后迅速放入 C-52 探头的样品室内，平衡 10min 后进行测定读数，

每个物种重复三次，取平均值作为该时段的水势值。由于高山嵩草的叶较小且

为针状，每个叶只能进行一次取样，所以每次取样都为邻近的不同叶。 

 
图2.9 WESCOR PSYPRO植物水势测定系统和C-52探头。 
Fig. 2.9 PSYPRO Water Potential System and C-52 sensor (WESCOR, INC) 
 
2.2.9 样品的室内分析测定 

限于野外实验条件的不足，钻取的地下生物量部分首先洗去粘附的泥土，

与采集的地上生物量和叶样品一起晒干后带回实验室，75℃烘干 48h，以备生
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物量称重和实验室分析。 

 

生物量称重 —烘干后的地下和地上生物量样品在精度为 0.01g的电子天平

上称取干重。 

 

比叶面积测定 —高山嵩草 K. pygmaea 叶近似针状，选取其新鲜叶，利用

扫描仪扫描，用软件计算出叶面积；钉柱委陵菜 P. saundersiana 和藏西风毛菊

S. stoliczkai 为阔叶物种，分别选取其新鲜叶 20-30 片，准确描于均质的硫酸纸

上，通过换算得出其叶面积。测定叶面积的样品在精度为 0.0001g 的电子天平

上称重，计算其比叶面积。比叶面积为叶面积与叶干重之比（cm2 g-1）。 

 

叶及土壤全氮含量测定 — 凯氏定氮法。 

 

叶 δ13C 测定 — 稳定同位素比质谱仪（Delta V + Flash EA）。 

 

叶及土壤全氮和有机质含量测定在北京林业大学公共分析测试中心完成；

叶 δ13C 分析在中国科学院青藏高原研究所拉萨部实验室完成。 

 

2.2.10 数据分析 

数据分析方法详见各章节。 

数据分析均使用 SPSS 13.0 （SPSS Inc., Chicago, IL, USA）进行，作图软

件使用 Sigmaplot 10.0 （Systat Software Inc.）。 
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第三章 群落生物量的海拔梯度格局及其环境影响机理 

通常认为高海拔地区的植被对气候变化（包括温度、降水及其组合）的响

应更为敏感（Grabherr et al., 1994；Walther et al., 2002；Cannone et al., 2007）。

然而，与温度的一致升高趋势不同，降水的变化趋势在不同地区和不同时期有

所不同（Bradley et al., 1987；林振耀和赵昕弈, 1996；吴绍洪等, 2005；Crimmins 

et al., 2011），从而导致不同地区产生不同的温度和水分的组合。因此，理解海

拔梯度上温度和水分的组合如何影响植物生产力有助于我们预测当地生态系统

功能对未来气候变化的响应模式（Körner, 2007；Malhi et al., 2010）。 

全球或区域尺度上，植被生产力与温度和水分及其组合表现为显著的正相

关关系（Rosenzweig, 1968；Leith, 1975；Field et al., 1998；Knapp & Smith, 2001；

Luo et al., 2002, 2004a；Luyssaert et al., 2007）。在草地生态系统中，降水往往作

为限制因子控制着植被生产力的水平梯度（包括经度梯度和纬度梯度）格局

（Sala et al., 1988；Burke et al., 1997；Lane et al., 1998；Ni, 2004；Yang et al., 

2009；Ma et al., 2010）。然而，植被生产力在垂直（海拔）梯度上的变化格局及

其与环境因子之间的关系是否与其在水平梯度上的格局一致还存在很大的不确

定性。随着海拔升高，气温降低而降水增加。这一变化趋势导致水热因子随海

拔梯度的组合与其在季风气候区沿纬度和经度的组合有所不同（Körner, 2007；

Malhi et al., 2010）。前人的研究表明，随着海拔升高，草地生产力表现为升高

（Whittaker & Niering, 1975）、降低（Pérez & Frangi, 2000；Hitz et al., 2001；王

长庭等, 2004；Wang et al., 2007）和没有显著变化（Boutton et al., 1980）等规律。

除去海拔变化造成的气候因子改变之外，放牧和物种丰富度的变化也会影响草

地生产力的海拔梯度格局（Watkinson & Ormerod, 2001；Altesor et al., 2005；王

长庭等, 2007；Ma et al., 2010）。 

根据限制因子作用律，植被生物量或生产力在最优环境因子组合时达到最

大（Odum, 1971；罗天祥和赵士洞, 1997）。局地环境偏离植物生长所需的最优

环境因子组合越远，植被生物量或生产力越低（Odum, 1971；罗天祥和赵士洞, 

1997）。因此，在干旱半干旱地区，沿海拔梯度变化的高寒草地植被的生物量和

生产力在不同海拔高度可能受到不同环境因子的限制。我们假设，在温度较高
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而降水量少的较低海拔地区，降水限制了其生产力；而在降水量相对丰富而温

度较低的较高海拔地区，低温限制了植物的生产力，从而导致中间海拔最优的

水热组合产生了植被生产力沿海拔梯度变化的单峰状格局。 

本章中，我们重点分析群落生物量的海拔梯度格局及环境因子、放牧干扰

和物种丰富度对群落生物量的相对影响。 

3.1 群落生物量的海拔梯度格局 

3.1.1. 群落高度、盖度和物种丰富度的海拔梯度格局 

随着海拔升高，群落总盖度（各物种的盖度之和）升高，在 4950m – 5110m

之间达到最大，而在草线处（5210m）明显降低；群落平均高度表现为降低的

趋势（表 3.1）。群落物种丰富度随海拔升高而升高，在 4800m – 5110m 之间的

海拔高度达到最大，海拔继续升高时物种丰富度则降低（表 3.1）。 

 
表3.1 群落平均高度、群落各物种总盖度和物种丰富度的海拔梯度格局。 
Table 3.1 Altitudinal variations in community mean plants height, sum of plants coverage and 
species richness. 

样点 Sites 群落高度 
Height （cm） 

群落盖度 
Coverage （%） 

物种丰富度 
Species richness 

围栏内    
4390m 3.25±0.27 16.85±2.80 12±1 

4500m 3.04±0.20 24.01±2.22 16±1 

4640m 2.95±0.24 43.00±5.45 19±0 

4800m 2.59±0.13 63.32±3.70 19±1 

4950m 2.86±0.09 88.92±4.70 18±1 

5110m 2.24±0.09 92.86±3.16 19±1 

5210m 2.76±0.35 32.82±6.32 11±1 

围栏外  
4390m 3.39±0.20 16.23±2.40 14±1 

4500m 2.59±0.09 22.85±3.38 16±1 

4640m 2.45±0.17 42.97±5.49 16±1 

4800m 2.10±0.04 63.98±2.95 20±1 

4950m 1.93±0.06 83.54±3.18 19±1 

5110m 1.99±0.06 81.37±4.16 20±1 

5210m 1.96±0.13 35.85±5.16 13±1 
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3.1.2. 群落总地上生物量和各功能群地上生物量的海拔梯度格局 

就地上生物量的海拔梯度格局来看，随着海拔的升高，地上生物量发生了

显著的变化，从 4390m 的 64.19±10.82 g m-2（围栏内）和 48.07±5.97 g m-2（围

栏外）递增至 5110m 的 383.74±4.14 g m-2（围栏内）和 4950m 的 297.88±13.17 g 

m-2（围栏外），随后递减至 5210m 的 133.08±30.28 g m-2（围栏内）和 109.31±17.12 

g m-2（围栏外），即围栏内、外群落总地上生物量均表现为先升高后降低的单峰

状格局，其最大值出现在海拔高度 4950m-5110m 之间（图 3.1a）。分功能群来

看，莎草类地上生物量随海拔升高也表现为先升高后降低的格局，与群落总地

上生物量的海拔梯度格局相似，但其地上生物量的变化幅度更大，从 4390m 的

3.92±1.38 g m-2（围栏内）和 4.96±2.28 g m-2（围栏外）递增至 5110m 的

327.93±11.76 g m-2（围栏内）和 4950m 的 221.63±9.18 g m-2（围栏外），随后递

减至 5210m 的 81.61±30.16 g m-2（围栏内）和 78.48±19.86 g m-2（围栏外）（图

3.1b）。与莎草类相比，禾草类、垫状植物、豆科植物和杂草类地上生物量较低

其最大值分别为 32.82±2.55 g m-2（围栏内）和 17.39±2.39 g m-2（围栏外）、

40.28±5.58 g m-2（围栏内）和 43.01±7.07g m-2（围栏外）、6.41±2.65 g m-2（围

栏内）和 5.86±0.55 g m-2（围栏外）、54.29±4.41 g m-2（围栏内）和 33.56±3.27 g 

m-2（围栏外），并且没有表现出一致的海拔梯度规律（图 3.1c, d, e, f）。禾草类

主要分布在 4650m 以下的地区（图 3.1c）；而垫状植物仅出现在 4800m 以上的

地区（图 3.1d）；豆科植物地上生物量最低，且较高海拔地区（5210m）没有分

布（图 3.1e）；杂草类植物在各海拔地区均有分布，但没有表现出明显的海拔规

律（图 3.1f）。 

就各功能群对群落总生物量的贡献来看，在 4390m，杂草类所占比例最高，

在围栏内、外分别占 69.63%和 61.80%，其次是禾草类,分别占 20.09%和 25.33%

（表 3.2）；在 4500m，围栏内以禾草类为主（46.37%），而围栏外以杂草类所占

比例最高（43.82%），禾草类退居第二（27.82%，表 3.2），究其原因可能是禾

草类是食草动物的喜食牧草，放牧采食降低了禾草类围栏外的生物量，从而导

致其比例降低；在 4640m-5210m 之间，莎草类在围栏内、外均占据优势（46.21% 

- 85.39%，表 3.2）。在较低海拔地区（4390m - 4500m），虽然杂草类和禾草类所

占比例较高，但其较低的地上生物量导致该地区群落总生物量较低；而在较高
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海拔地区，莎草类地上生物量的增加显著地增加了群落总地上生物量。 

就整个海拔梯度上各功能群与群落总地上生物量的关系来看，由于莎草类

地上生物量与群落总地上生物量的海拔梯度格局一致，二者表现为显著地正相

关（围栏内 r = 0.99，p < 0.001；围栏外 r = 0.98，p < 0.001）。垫状植物地上生

物量与群落总地上生物量也表现为显著地正相关（围栏内 r = 0.62，p < 0.001；

围栏外 r = 0.77，p < 0.001。表 3.3），但其主要分布于 4800m 以上的较高海拔地

区，并且生物量较低。由于禾草类主要分布于 4650m 以下的较低海拔地区，而

在群落总地上生物量高的较高海拔地区其地上生物量反而较低，所以禾草类地

上生物量与群落总地上生物量呈显著的负相关关系（围栏内 r = -0.54，p < 0.001；

围栏外 r = 0.63，p < 0.001。表 3.3）。豆科植物和杂草类地上生物量没有明显的

海拔梯度规律，因此，此两种功能群地上生物量与群落总地上生物量没有显著

的相关性（围栏外豆科植物除外，表 3.3）。 

综上所述，群落总地上生物量随海拔升高所表现出来的先升高后降低的变

化格局主要是由莎草类地上生物量的变化所引起的，其它 4 种功能群的贡献相

对较小。 
 
 
表3.2 各功能群（包括莎草类、禾草类、垫状植物、豆科植物和杂草类）地上生物量占群落

总地上生物量的比例 
Table 3.2 Percentages of total aboveground biomass contributed by five functional groups 
(sedges, cushions, grasses, legumes and herbs) at each altitude 
 

功能群 
Functional groups 

4390
m 

4500
m 

4640
m 

4800
m 

4950
m 

5110
m 

5210
m 

围栏内 Fenced        
莎草类 Sedges 6.89 23.83 63.42 69.06 74.45 85.39 46.21
垫状植物 Cushions 0 0 0 9.76 10.73 4.34 18.79
禾草类 Grasses 20.09 46.37 11.13 0.46 1.01 0.78 2.61
豆科植物 Legumes 3.38 0.98 4.56 1.27 1.19 0.87 0
杂草类 Herbs 69.63 28.82 20.89 19.44 11.61 8.62 32.37

围栏外 Unfenced  
莎草类 Sedges 9.20 27.11 69.72 67.73 74.50 78.39 66.08
垫状植物 Cushions 0 0 0 13.03 14.15 7.83 15.86
禾草类 Grasses 25.33 27.82 11.49 0.61 0.36 0.39 2.11
豆科植物 Legumes 3.67 1.26 3.97 2.71 1.10 1.16 0
杂草类 Herbs 61.80 43.82 14.82 15.92 9.89 12.23 15.94
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图3.1 群落地上生物量（包括全部、莎草类、禾草类、垫状植物、豆科植物和杂草类）的海

拔梯度格局。不同字母表示海拔之间生物量差异显著（单因素方差分析, Tukey多重比较，

p<0.05），小写字母表示围栏内生物量，大写字母表示围栏外生物量海拔之间差异显著。星

号（*）表示该海拔围栏内外生物量差异显著（T检验，p<0.05）。误差线表示标准误。 
Fig. 3.1 Altitudinal variations in aboveground biomasses of total, sedges, grasses, cushions, 
legumes and herbs. Different letters indicate significant differences among the seven altitudes 
(ANOVA and Tukey HSD test, p < 0.05). Lowercase letters denote fenced treatments and 
uppercase letters for unfenced treatments. Asterisks (*) denote significant difference between 
fenced and unfenced treatments. Bar lines indicate standard error of the mean.  
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表3.3 群落总地上生物量与各功能群（包括莎草类、禾草类、垫状植物、豆科植物和杂草类）

地上生物量之间的相关性矩阵 
Table 3.3 Matrix of correlation coefficients (r) for aboveground biomass of total and different 
functional groups (sedges, cushions, grasses, legumes and herbs) along the altitudinal gradient.  

 全部 
Total 

莎草类 
Sedges 

垫状 
Cushions 

禾草类 
Grasses

豆科 
Legumes 

杂草类

Herbs 

围栏内 Fenced       

全部 Total 1      

莎草类 Sedges 0.99*** 1     

垫状植物 Cushions 0.62*** 0.54*** 1    

禾草类 Grasses -0.54*** -0.54*** -0.53*** 1   

豆科植物 Legumes 0.27ns 0.24ns 0.04ns -0.08ns 1  

杂草类 Herbs 0.25ns 0.13ns 0.24ns -0.39* 0.23ns 1 

围栏外 Unfenced       

全部 Total 1      

莎草类 Sedges 0.98*** 1     

垫状植物 Cushions 0.77*** 0.68*** 1    

禾草类 Grasses -0.63*** -0.66*** -0.59*** 1   

豆科植物 Legumes 0.45** 0.40* 0.36* -0.07ns 1  

杂草类 Herbs 0.17 ns 0.04 ns 0.06 ns -0.05 ns 0.09 ns 1 

星号（*）表示显著性水平，* p < 0.05, ** p < 0.01, *** p < 0.001, ns 表示 p>0.05。 
Asterisks are statistically significant at * p < 0.05, ** p < 0.01, *** p < 0.001. No asterisks (ns) 
mean no statistically significant at p < 0.05. 

 

 

 

3.1.3. 群落总地下生物量的海拔梯度格局 

与群落总地上生物量相似，地下生物量随海拔升高也表现为先升高后降低

的趋势（图 3.2a），因此与群落总地上生物量表现出极显著地正相关关系（图

3.2b）。就地下生物量的数值来看，其最小值（531.51±101.10 g m-2）出现在 4390m，

最大值（10137.41±561.55 g m-2）出现在 4950m（图 3.2a），而在海拔更高的草

线（5210m），下降为 4419.96±898.96 g m-2。 
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图3.2 （a）地下生物量的海拔梯度格局及（b）其与地上生物量之间的关系。不同字母表示

地下生物量在各海拔之间差异显著（ANOVA，Tukey HSD检验，p < 0.05）。误差线为标准误。 
Fig. 3.2 (a) Variations in belowground biomass along the altitudinal gradient and (b) the 
relationship between aboveground biomass and belowground biomass. Different letters indicate 
significant differences among the seven altitudes (ANOVA and Tukey HSD test, p < 0.05). Bar 
lines indicate standard error of the mean. 
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3.2 影响生物量海拔梯度格局的环境机理解释 

3.2.1. 非生物环境对生物量及其海拔梯度格局的影响 

Leith （1975）用逻辑斯谛方程（logistic functions）在全球尺度上拟合了植

被生产力与气候因子（年均气温、年降水和年蒸腾蒸散量）的关系。罗天祥等

用这一方程很好地解释了青藏高原植被样带植被地上净初级生产力、地下生物

量及叶面积指数与非生物环境因子（气温和降水及其组合）之间的关系（Luo et 

al., 2004a, 2005a）。张林等也发现中国东部森林树种的叶寿命与年均气温和年降

水之间也遵循这一关系（Zhang et al., 2010）。因此，我们假设植被生物量和物

种丰富度在海拔梯度上与非生物环境因子的关系也遵循逻辑斯谛方程。方程如

下： 

y = k /（1 + exp（a + bx））               方程 3.1    或 

y = k /（1 + exp（a + bx + cx2））          方程 3.2 

其中，y 代表生物量或生产力；x 为非生物环境因子；k 为最大生物量或物

种数（根据样方调查得到的生物量估算，群落总地上生物量取 450 g m-2，莎草

类地上生物量取 400 g m-2，群落总地下生物量取 12000 g m-2，物种丰富度取 25

个 m-2）；exp 为自然对数的底；a、b 和 c 为常数。 

除上述逻辑斯谛方程之外，我们还将生物量和物种丰富度与非生物环境因

子之间关系用另外 5 种方程（包括线性、指数、对数、幂和一元二次方程）进

行了拟合，并采用 AIC 值（Burnham & Anderson, 2004）对方程的拟合优度进行

了比较。AIC 值计算方法如下： 

AIC = n * log (∑
=

n

i 1

( ε̂ i/n))2 + 2K 

其中，n 为样本量， ε̂ 为拟合公式的残差（实测值与拟合值之间的差值），

K 为拟合公式中所包含的参数个数。 

比较结果表明，在海拔及非生物环境因子对生物量和物种丰富度的拟合方

程中，尤其是对排除放牧干扰之后的围栏内地上生物量来说，逻辑斯蒂方程拟

合的 r2 较高，且 AIC 值较低（表 3.5）。根据拟合优度的比较标准（r2高和 AIC

值低），并且逻辑斯蒂方程具有特定的生态学意义，因此，我们选择逻辑斯蒂方

程进行进一步的分析。 
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我们将生物量（包括群落总地上和地下生物量及莎草类地上生物量）与海

拔、土壤全氮（分为围栏内和围栏外）、生长季平均气温、生长季平均土壤温度、

5 月平均气温、5 月平均土壤温度、7 月平均气温、7 月平均土壤温度、生长季

降水、5 月降水、7 月降水以及生长季降水与积温（5℃）的比值等非生物环境

因子分别进行了回归分析。分析结果表明，海拔及 12 个因子均可以应用上述逻

辑斯蒂方程（方程 3.1 或方程 3.2）很好地拟合生物量沿海拔梯度的变化。但是，

由于上述 12 个非生物环境因子之间存在较强的自相关性（表 3.4），并且其中的

土壤全氮、生长季平均气温、生长季平均土壤温度、生长季降水和生长季降水

与积温（5℃）的比值对生物量的解释度最高，因此我们重点分析了海拔和这 5

个因子对生物量的影响。 

随着海拔升高，生物量均表现为先升高后降低的格局，并且海拔的变化可

以解释 64% - 87%的生物量变化（图 3.3）。由于土壤全氮和生长季降水也表现

为随海拔升高而先升高后降低的规律，因此，生物量与土壤全氮和生长季降水

之间表现为正相关关系（图 3.4 和图 3.5）。在整个海拔梯度上，土壤全氮解释

了 57% - 74%的生物量变化，其中对群落总地下生物量变化的解释度最高（图

3.4）；而生长季降水对生物量变化的解释度可达 67% - 83%，其中对莎草类地上

生物量的解释度最高（图 3.5）。 

与土壤全氮和生长季降水有所不同，生长季平均气温和生长季平均土壤温

度表现为随海拔升高而线性降低的趋势，而生长季降水与积温（5℃）的比值则

随海拔升高而升高。因此，生物量与此 3 个因子之间均表现为先升高后降低的

单峰状二次曲线关系（图 3.6 - 3.8）。从解释度来看，代表降水和温度共同影响

的指标 – 生长季降水与积温（5℃）的比值对生物量变化的解释度最高，达到

76% - 88%，高于生长季平均气温的 64% - 87%和生长季平均土壤温度的 52% - 

84%，也高于前述土壤全氮和生长季降水对生物量变化的解释，体现了降水和

温度对植物生长的共同控制，同时也表明在这一海拔梯度上存在对植物生长来

说最佳的水热组合。 

因此，根据生物量与生长季平均气温、生长季平均土壤温度和生长季降水

与积温（5℃）的比值之间的单峰状二次曲线关系，我们进一步计算了此 3 个因

子在这一海拔梯度上对植物生长的最适值（表 3.6）。 
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表3.4 非生物环境因子之间及其与海拔（ALT）的相关性矩阵。非生物环境因子包括生长季降水（GSP）、5月份降水（May-P）、7月份降水（July-P）、生长

季平均气温（GSAT）、5月份平均气温（May-AT）、7月份平均气温（July-AT）、生长季平均土壤温度（GSST）、5月份平均土壤温度（May-ST）、7月份平

均土壤温度（July-ST）、日均气温大于5℃的积温（AccT）和围栏内（F）外（U）土壤氮含量（STN）。 
Table 3.4 Correlation matrix of environmental variables along the altitudinal (ALT) gradient. Environmental variables included precipitations (P) for growing 
season (GS), May and July, mean air temperatures (AT) for GS, May and July, mean soil temperatures (ST) for GS, May and July, accumulated temperature sum 
above 5oC (AccT), and soil total nitrogen (STN) across 41 fenced (F) and unfenced (U) quadrats 

 

Variables 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 

1) GSP (mm) 1             
2) May-P (mm) 0.97*** 1            
3) July-P (mm) 0.99*** 0.97*** 1           
4) GSAT (oC) -0.88** -0.80* -0.85* 1          
5) May-AT (oC) -0.88** -0.80* -0.86* 0.99*** 1         
6) July-AT (oC) -0.88** -0.80* -0.86* 0.99*** 0.99*** 1        
7) GSST (oC) -0.93** -0.87* -0.91** 0.98*** 0.98*** 0.98*** 1       
8) May-ST (oC) -0.93** -0.86* -0.91** 0.98*** 0.98*** 0.98*** 0.99*** 1      
9) July-ST (oC) -0.93** -0.89** -0.91** 0.97*** 0.97*** 0.97*** 0.99*** 0.99*** 1     

10) AccT (oC) -0.86* -0.79* -0.84* 0.99*** 0.99*** 0.99*** 0.97*** 0.97*** 0.96*** 1    
11) F-STN (mg g-1) 0.89*** 0.85*** 0.87*** -0.83*** -0.83*** -0.83*** -0.89*** -0.88*** -0.90*** -0.80*** 1   
12) U-STN (mg g-1) 0.80*** 0.78*** 0.77*** -0.74*** -0.75*** -0.74*** -0.83*** -0.82*** -0.85*** -0.71*** 0.87*** 1  
13)ALT (m) 0.87** 0.81* 0.85* -0.99*** -0.99*** -0.99*** -0.98*** -0.98*** -0.97*** -0.99*** 0.83*** 0.75*** 1 

星号（*）表示显著性水平，* p < 0.05， ** p < 0.01， *** p < 0.001。 
Asterisks are statistically significant at * p < 0.05, ** p < 0.01, *** p < 0.001.  
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表3.5 围栏内、外生物量和物种丰富度与环境因子之间6种拟合方程的r2和AIC值。生物量包

括群落总地上生物量、莎草类地上生物量和群落地下生物量；环境因子包括海拔（ALT）、
生长季降水（GSP）、生长季平均空气（GSAT）和土壤温度（GSST）、土壤全氮（STN）和

生长季降水与积温的比值（G/A）；拟合方程包括指数方程（Exp）、逻辑斯谛方程（Lgt）、
线性方程（Lin）、对数方程（Log）、幂方程（Pow）和一元二次方程（Qua）。 
Table 3.5 Coefficients of determination (r2) and AIC values of the regression models 
between biomass/species richness and several environmental factors. Biomass 
included total (T) and sedges (S) aboveground biomass (AGB) and total 
belowground biomass (BGB) of fenced (F) and unfenced (U) treatments. 
Environemtal factors included altitude (ALT), growing season precipitation (GSP), 
growing season mean air and soil temperature (GSAT, GSST), soil total nitrogen 
(STN) and the ratio between GSP to accumulated temperature (G/A). Regression 
models included exponential (Exp), logistic (Lgt), linear (Lin), logarithmic (Log), 
power (Pow) and quadratic (Qua) models. 

r2 AIC 因变量 
Dep.var 

自变量 
Ind.var Exp Lgt Lin Log Pow Qua Exp Lgt Lin Log Pow Qua
ALT 0.32 0.64 0.33 0.34 0.34 0.64 400 359 390 389 400 367

GSP 0.65 0.70 0.70 0.70 0.66 0.70 370 355 357 357 365 359

GSAT 0.32 0.64 0.33 0.24 0.23 0.64 400 361 390 395 404 366

GSST 0.44 0.52 0.47 0.44 0.41 0.51 388 377 381 383 390 379

STN 0.54 0.63 0.63 0.61 0.54 0.63 373 365 365 368 369 367

围栏内

总地上

生物量 
F-T- 
AGB 

G/A 0.10 0.86 0.11 0.24 0.24 0.87 409 322 402 395 404 325

ALT 0.07 0.87 0.36 0.38 0.08 0.62 415 355 383 382 414 364

GSP 0.28 0.83 0.74 0.74 0.29 0.75 387 347 346 347 381 347

GSAT 0.07 0.87 0.37 0.28 0.04 0.63 414 357 383 388 418 363

GSST 0.14 0.84 0.50 0.48 0.11 0.53 406 374 373 375 408 373

STN 0.22 0.72 0.63 0.62 0.24 0.63 395 367 361 362 390 363

围栏内

莎草类

生物量

F-S- 
AGB 

G/A 0.01 0.87 0.14 0.28 0.04 0.85 422 333 395 388 418 325

ALT 0.01 0.48 0.01 0.01 0.01 0.53 118 87 117 117 118 88

GSP 0.15 0.19 0.18 0.18 0.15 0.18 110 109 109 109 110 111

GSAT 0.01 0.44 0.01 0.01 0.01 0.49 118 90 117 117 118 92

GSST 0.02 0.28 0.04 0.02 0.01 0.31 117 105 116 116 117 104

STN 0.09 0.11 0.11 0.13 0.11 0.12 113 113 112 111 112 114

围栏内

物种丰

富度

F-SR 

G/A 0.04 0.52 0.02 0.01 0.01 0.56 117 83 116 117 118 85
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r2 AIC 因变量 
Dep.var 

自变量 
Ind.var Exp Lgt Lin Log Pow Qua Exp Lgt Lin Log Pow Qua
ALT 0.38 0.77 0.32 0.34 0.40 0.71 371 317 361 360 370 328

GSP 0.69 0.68 0.66 0.67 0.71 0.67 349 335 332 331 344 333

GSAT 0.37 0.78 0.32 0.22 0.27 0.72 371 317 361 366 375 326

GSST 0.51 0.62 0.47 0.43 0.47 0.56 358 342 351 353 361 345

STN 0.63 0.68 0.69 0.68 0.66 0.69 340 330 329 330 331 331

围栏外

总地上

生物量

U-T- 
AGB 

G/A 0.13 0.88 0.09 0.22 0.28 0.89 379 289 373 366 376 287

ALT 0.46 0.83 0.38 0.40 0.48 0.71 384 304 347 346 383 318

GSP 0.63 0.67 0.71 0.72 0.66 0.72 398 343 317 315 388 316

GSAT 0.44 0.82 0.38 0.29 0.34 0.73 382 307 347 353 384 316

GSST 0.55 0.77 0.53 0.49 0.50 0.60 362 328 336 339 364 331

STN 0.52 0.57 0.66 0.66 0.60 0.66 392 341 323 323 365 325

围栏外

莎草类

生物量

U-S- 
AGB 

G/A 0.20 0.76 0.14 0.29 0.36 0.87 385 322 361 353 387 286

ALT 0.57 0.79 0.45 0.46 0.59 0.72 675 608 649 648 673 624

GSP 0.75 0.69 0.69 0.71 0.78 0.72 674 627 625 623 665 623

GSAT 0.56 0.81 0.44 0.34 0.45 0.74 674 606 650 656 679 620

GSST 0.68 0.72 0.59 0.56 0.63 0.65 655 627 637 640 659 633

STN 0.66 0.74 0.76 0.75 0.72 0.76 659 619 615 616 632 616

围栏外

地下生

物量

U-T- 
BGB 

G/A 0.28 0.83 0.18 0.34 0.46 0.84 682 606 665 657 680 602

ALT 0.02 0.36 0.02 0.03 0.02 0.38 108 91 108 107 108 91

GSP 0.20 0.23 0.22 0.21 0.20 0.23 98 99 98 99 99 100

GSAT 0.02 0.33 0.02 0.01 0.01 0.35 108 93 108 108 109 93

GSST 0.05 0.19 0.06 0.05 0.04 0.19 106 103 106 106 107 102

STN 0.16 0.17 0.17 0.20 0.19 0.23 102 101 101 99 100 100

围栏外

物种丰

富度

U-SR 

G/A 0.01 0.48 0.01 0.01 0.01 0.50 109 81 108 108 109 82
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图3.3 生物量与海拔之间的逻辑斯蒂拟合关系。生物量包括（a）围栏内总地上生物量，（b）
围栏内莎草类地上生物量，（c）围栏外总地上生物量，（d）围栏外莎草类地上生物量和（e）
围栏外总地下生物量。 
Fig. 3.3 The unimodal pattern in in above- and belowground biomass (AGB, BGB) was well 
correlated with soil total nitrogen (STN) in a common threshold-like logistic function. The 
two-years’ data were for (a) total AGB and (b) sedges AGB of fenced quadrats, and for (c) total 
AGB, (d) sedges AGB, and (e) total BGB of unfenced quadrats. 
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图3.4 生物量与土壤全氮之间的逻辑斯蒂拟合关系。生物量包括（a）围栏内总地上生物量，

（b）围栏内莎草类地上生物量，（c）围栏外总地上生物量，（d）围栏外莎草类地上生物量

和（e）围栏外总地下生物量。 
Fig. 3.4 The linear pattern in above- and belowground biomass (AGB, BGB) was well correlated 
with altitude in a common threshold-like logistic function. The two-years’ data were for (a) total 
AGB and (b) sedges AGB of fenced quadrats, and for (c) total AGB, (d) sedges AGB, and (e) 
total BGB of unfenced quadrats. 
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图3.5 生物量与生长季降水之间的逻辑斯蒂拟合关系。生物量包括（a）围栏内总地上生物

量，（b）围栏内莎草类地上生物量，（c）围栏外总地上生物量，（d）围栏外莎草类地上生物

量和（e）围栏外总地下生物量。 
Fig. 3.5 The linear pattern in above- and belowground biomass (AGB, BGB) was well correlated 
with growing season precipitation (GSP) in a common threshold-like logistic function. The 
two-years’ data were for (a) total AGB and (b) sedges AGB of fenced quadrats, and for (c) total 
AGB, (d) sedges AGB, and (e) total BGB of unfenced quadrats. 
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图3.6 生物量与生长季平均气温之间的逻辑斯蒂拟合关系。其单峰状二次曲线表明在海拔梯

度上存在植物生长所需的最佳温度。生物量包括（a）围栏内总地上生物量，（b）围栏内莎

草类地上生物量，（c）围栏外总地上生物量，（d）围栏外莎草类地上生物量和（e）围栏外

总地下生物量。 
Fig. 3.6 The unimodal pattern in above- and belowground biomass (AGB, BGB) was well 
correlated with the ratio of growing season mean air temperature (GSAT) in a common 
threshold-like logistic function, indicating an optimal temperature for plant growth. The 
two-years’ data were for (a) total AGB and (b) sedges AGB of fenced quadrats, and for (c) total 
AGB, (d) sedges AGB, and (e) total BGB of unfenced quadrats. 
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图3.7 生物量与生长季平均土壤温度之间的逻辑斯蒂拟合关系。其单峰状二次曲线表明在海

拔梯度上存在植物生长所需的最佳温度。生物量包括（a）围栏内总地上生物量，（b）围栏

内莎草类地上生物量，（c）围栏外总地上生物量，（d）围栏外莎草类地上生物量和（e）围

栏外总地下生物量。 
Fig. 3.7 The unimodal pattern in above- and belowground biomass (AGB, BGB) was well 
correlated with the ratio of growing season mean soil temperature (GSST) in a common 
threshold-like logistic function, indicating an optimal temperature for plant growth. The 
two-years’ data were for (a) total AGB and (b) sedges AGB of fenced quadrats, and for (c) total 
AGB, (d) sedges AGB, and (e) total BGB of unfenced quadrats. 
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图3.8 生物量与生长季降水和积温（5℃）的比值之间的逻辑斯蒂拟合关系。其单峰状二次

曲线表明在海拔梯度上存在植物生长所需的最佳水分和温度的组合。生物量包括（a）围栏

内总地上生物量，（b）围栏内莎草类地上生物量，（c）围栏外总地上生物量，（d）围栏外莎

草类地上生物量和（e）围栏外总地下生物量。 
Fig. 3.8 The unimodal pattern in above- and belowground biomass (AGB, BGB) was well 
correlated with the ratio of growing season precipitation (GSP) to ≥5oC accumulated temperature 
(AccT) in a common threshold-like logistic function, indicating an optimal combination of 
temperature and precipitation for plant growth. The two-years’ data were for (a) total AGB and (b) 
sedges AGB of fenced quadrats, and for (c) total AGB, (d) sedges AGB, and (e) total BGB of 
unfenced quadrats. 
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表3.6 海拔梯度上群落总地上和地下生物量及莎草类地上生物量达到最大时的最佳生长季

平均气温、生长季平均土壤温度和生长季降水与积温（5℃）的比值。最佳值根据图3.6 – 3.8
中的逻辑斯蒂方程计算得出。 
Table 3.6 Optimal climatic variables associated with maximum AGB and BGB along the 
transect were estimated from the logistic functions in Fig. 3.6 - 3.8. Climatic variables included 
growing season mean air temperature (GSAT, oC), growing season mean soil temperature (GSST, 
oC), and the ratio of GSP to AccT (mm / oC) 

 生长季平均气温 
 
GSAT 

生长季平均土壤

温度 
GSST 

生长季降水与积

温（5℃）的比值

GSP/AccT 
围栏内地上生物量 
Fenced AGB 

   

群落 Total 5.82 7.37 0.80 

莎草类 Sedges 5.39 7.62 0.84 
围栏外地上生物量 
Unfenced AGB 

   

群落 Total 5.91 8.18 0.80 

莎草类 Sedges 5.77 8.45 0.82 
围栏外地下生物量 
Unfenced BGB 

   

群落 Total  5.68 7.77 0.82 

 

 

一般来说，影响生产力（对一年生草本来说即生物量）的环境因子在不同

地区有所不同。如降水往往是沙漠地区植物生产力的限制因子（Whittaker & 

Niering, 1975），而温度则限制了寒冷地区（如高纬度和高海拔地区）的植物生

产（Pérez & Frangi, 2000；Hitz et al., 2001）。在青藏高原，沿着环境梯度，降水

是其植被生产力变化的主要环境因子（Luo et al., 2004a；Yang et al., 2009；Ma et 

al., 2010），但同时温度也限制了生产力的变化（Wang et al., 2007；Ma et al., 

2010）。本研究的结果显示，植被生产力与降水呈正相关（图 3.5），而与温度和

水热组合呈先升高后降低的单峰状二次曲线关系（图 3.6 和图 3.8），表明该海

拔梯度上的植被生产力同时受到了温度和降水的影响。在干旱地区，温度的升

高往往会对植被生产力产生限制作用，因为温度升高导致蒸散增加从而加剧了

植物的水分胁迫（Webb et al., 1983；Epstein et al., 1997）。本研究中，在海拔低

于 4950m 的地区，生产力随温度的增加而降低，而随降水的增加而增加，表明
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在该地区降水的缺乏限制了生产力的分布，而温度的升高可能加剧了这一水分

胁迫。一般来说，随着山地迎风坡海拔高度的升高，温度降低而降水增加，从

而导致较高海拔地区具有更多的相对可利用的水分（例如更高的降水与积温的

比值）。但是，更多的相对可利用的水分并没有产生更高的生产力，这一结果表

明，较低海拔地区由低降水导致的水分胁迫在较高海拔地区并不存在，而低温

限制了植物对水分的利用，从而限制了植物生产。前人的研究表明，在高纬度

和高海拔地区，植物生产往往存在低温所导致的水分或养分胁迫（Billings & 

Mooney, 1968；Vitousek & Howarth, 1991；Shaw & Harte, 2001；Luo et al., 2004b；

Reich et al., 2006）。国际冻原计划（the International Tundra Experiment，ITEX）

对极地和高山冻原的增温实验也显示最初的增温可以缓解水分和养分的限制，

从而显著地提高植物的生产（Arft et al., 1999），表明高寒地区存在低温导致的

水分或养分胁迫。从生理学角度来看，有研究表明，当土壤温度低于 7℃时，

叶吸收 CO2 的日总量显著下降（Wieser & Tausz, 2007），这一温度阈值与本研究

所得的植物生产所需的最佳温度比较接近。本研究根据模型预测的植物群落地

上生产力所需的最佳气温为 5.8℃，土壤温度约为 7.4℃（表 3.6）。 

作为水热组合的代用指标，生长季降水与积温（5℃）的比值（GSP/AccT）

对生产力的解释度最高（图 3.8），高于任一单一因子的解释度（图 3.4 – 3.7），

表明植被生产力受到温度和降水的共同影响。同时，生产力与 GSP/AccT 之间

的单峰状格局表明，在这一海拔梯度上，存在植物生存所需的最佳水热组合（表

3.6）。当 GSP/AccT 小于其最佳值（0.80 – 0.84）时，降水是生产力的限制因子；

而当其大于最佳值时，生产力的限制因子则变成了温度。这一水分限制的阈值

与罗天祥等（Luo et al., 2009）利用模型预测青藏高原植被生产力分布所得的阈

值相似，该研究表明，当实际蒸散量与最大蒸散量之比（E/Em）小于 0.85 时，

植物生存主要受到水分限制。 

综上所述，生产力在海拔梯度上的单峰状格局是由于在不同海拔受到不同

环境因子的限制所造成的，即，在较低海拔地区，降水（导致的干旱胁迫）限

制了植物生产，而在较高海拔地区，低温（导致的水分和养分胁迫）则是植物

生产的限制因子。由此可见，当所研究的山地的基带位于干旱半干旱地区，并

且海拔高度达到植物群落分布的上限时，由上述限制因子的转变造成的植被生
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产力的单峰状海拔梯度格局应该是普遍存在的，而这种山地类型在青藏高原比

较常见。因此，在研究青藏高原高寒植被对气候变化的响应时，不同海拔高度

的植被其响应模式可能有所不同。 

3.2.2. 放牧对地上生物量及其海拔梯度格局的影响 

放牧干扰显著地降低了 4800m（t = 2.7, p = 0.021）、4950m （t = 4.0, p = 

0.003）和 5110m（t = 12.1, p < 0.001）的群落总地上生物量（图 3.1a）。其余 4

个海拔（4390m、4500m、4640m 和 5210m）围栏外群落总地上生物量略低于围

栏内，但均没有达到显著水平（即 p > 0.05）。分功能群来看，莎草类在 4950m

（t = 4.1，p = 0.002）及 5110m（t = 8.8，p < 0.001）、禾草类在 4500m（t = 4.4，

p = 0.001）和杂草类在 4800m（t = 3.8，p = 0.004）的围栏内地上生物量显著地

高于围栏外，其它则没有表现出显著地区别（图 3.1），反映了食草动物的选择

性采食。 

海拔高度的变化不仅造成了生物量的变化，也改变了放牧强度（Watkinson 

et al., 2001；侯扶江和杨中艺, 2006；Li et al., 2008），从而影响了群落生物量的

海拔梯度格局（Retzer et al., 2006）。在青藏高原东北部的青海省海北地区，中

间海拔高强度的放牧显著地降低了群落地上生物量，使其海拔梯度格局呈“U”

形，即中间海拔的地上生物量低于较低和较高海拔地区（Hirota et al., 2009）。

就本研究来看，当地牧民的牦牛和羊主要集中在 4700m - 5100m 的海拔地段，

从而造成这一海拔段的地上生物量显著降低（图 3.1a）。但是就整个海拔梯度来

看，围栏内、外的群落地上总生物量和莎草类地上生物量表现为相似的先升高

后降低的格局（图 3.1a），放牧干扰并没有改变地上生物量的海拔梯度格局。 

3.2.3. 物种丰富度对地上生物量及其海拔梯度格局的影响 

作为生物群落的重要指标之一，物种丰富度本身也受到非生物环境因子的

控制（Huston, 1979；Willig et al., 2003；Ma et al., 2010；乔秀娟, 2010；Qiao et 

al., 2011）。因此，在分析物种丰富度对生物量的影响之前，我们首先分析了海

拔梯度上非生物环境因子对物种丰富度的影响。结果表明，随海拔升高，物种

丰富度也表现为先升高后降低的格局，海拔对物种丰富度变化的解释度为 36% - 

48%（图 3.9）。与生物量与非生物环境因子的关系一致，物种丰富度也表现出

与生长季降水和土壤全氮含量之间为显著正相关（表 3.7），而与温度和降水与
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积温（5℃）之间呈先升高后降低的单峰状二次曲线关系（表 3.7 和图 3.10）。

但是，非生物环境因子对物种丰富度的解释度要普遍低于其对群落总地上生物

量的解释度（11% - 52% vs 52% - 88%）。 

如前所述，随海拔升高，物种丰富度先升高后降低（表 3.1），与群落总地

上生物量的海拔梯度格局相同。因此，在整个海拔梯度上，物种丰富度与群落

总地上生物量呈现显著的正相关关系（图 3.11a）。由于物种丰富度和群落总地

上生物量在海拔梯度上存在共变，即二者同时受到环境因子的控制而表现出相

同的海拔梯度格局，我们参考马文红等发表的残差回归法，去除环境因子对二

者的共同影响后，对二者之间的关系进行了进一步的分析。分析方法如下：首

先，我们使用图 3.8a 和 3.8c 及图 3.10a 和 3.10b 中的回归方程分别计算了围栏

内、外的群落总地上生物量和物种丰富度的拟合值；其次，我们取实测值与拟

合值的差值作为残差；最后，将群落总地上生物量的残差和物种丰富度的残差

进行回归。结果表明，当去除了环境因子（生长季降水与积温（5℃）的比值）

对二者的共同影响以后，物种丰富度和群落总地上生物量之间并不存在显著的

正相关关系（图 3.11b）。 

 

 

 
 
图3.9 物种丰富度与海拔之间的逻辑斯蒂拟合关系。其中，（a）围栏内，（b）围栏外。 
Fig. 3.9 Species richness across (a) fenced and (b) unfenced treatments were associated with 
altitude in a common threshold-like logistic function. 
 

 

eco
下划线
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表3.7 物种丰富度（SR）与生长季降水（GSP）、土壤全氮（STN）、生长季平均气温（GSAT）
和土壤温度（GSST）之间的逻辑斯蒂方程拟合。 
Table 3.7 Logistic regression functions for relationships of species richness (SR, species number 
per m2) to growing season precipitation (GSP, mm), soil total N (STN, mg g-1), growing season 
mean air temperature (GSAT, oC) and growing season mean soil temperature (GSST, oC) across 
altitudes of 4390-5210 m 
 

因变量

Dep.var. 
自变量 
Ind. var. 

逻辑斯蒂方程 
Logisitic functions 

r2 p 值 
p-value 

GSP y=25/(1+exp(1.8121-0.0055x)) 0.19 0.005

STN y=25/(1+exp(0.0183-0.1857x)) 0.11 0.036

GSAT y=25/(1+exp(5.0095-1.9536x+0.1501x2)) 0.44 <0.001

围栏内物

种丰富度 
Fenced SR 

GSST y=25/(1+exp(8.3775-2.0399x+0.1085x2)) 0.28 0.002

GSP y=25/(1+exp(1.7553-0.0058x)) 0.23 0.001

STN y=25/(1+exp(-0.0193-0.2214x)) 0.17 0.006

GSAT y=25/(1+exp(3.4539-1.5135x+0.1185x2)) 0.33 <0.001

围栏外物

种丰富度 
Unfenced 
SR 

GSST y=25/(1+exp(4.7614-1.3064x+0.0715x2)) 0.19 0.020

 

 

 

 
图3.10 物种丰富度与生长季降水和积温（5℃）的比值之间的逻辑斯蒂拟合关系。其中，（a）
围栏内，（b）围栏外。 
Fig. 3.10 Altitudinal variations in species richness across (a) fenced and (b) unfenced treatments 
were associated with the ratio of growing season precipitation (GSP) to ≥5 oC accumulated 
temperature (AccT) in a common threshold-like logistic function. 
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图3.11 （a）群落总地上生物量与物种丰富度的关系；（b）去除环境因子（生长季降水与积

温的比值）之后所得的群落总地上生物量的残差与物种丰富度的残差的关系。群落总地上生

物量和物种丰富度的残差为实测值与通过图3.8和3.10中的逻辑斯蒂方程拟合值之间的差值。

图中的回归线中的实线（对应r2
F）代表围栏内数据，虚线（对应r2

U）代表围栏外数据。 
Fig. 3.11 Relationships between aboveground biomass (AGB) and species richness (SR) (a) 
before and (b) after removing the effects of temperature and precipitation on both stand variables. 
Residuals of AGB and SR were the differences between the field measurements and the 
estimated values from climatic regression models in Fig. 3.8 and Fig. 3.10. The regression lines 
were for the fenced treatment (r2

F, solid lines) and the unfenced treatment (r2
U, dashed lines). 

 
 

关于物种丰富度是否能够预测生产力的变化这一命题争论已久，且到现在

仍没有普适的结论（Tilman et al., 1996；Aarssen, 1997；Huston, 1997；Huston et 

al., 2000；Kaiser, 2000；Loreau et al., 2001；Grace et al., 2007）。在人为构建的
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群落中发现的二者之间的正相关关系（Tilman et al., 1997；Hector et al., 1999）

在区域尺度的野外调查中并不是最主要的关系（Waide et al., 1999；Mittelbach et 

al., 2001）。究其原因可能是由于人工群落中的物种组成及各物种之间的关系与

自然群落中是不同的（Jiang et al., 2009）。此外，人工群落往往构建在相对一致

的生境中来研究物种丰富度与生产力之间的关系（Tilman et al., 1997；Hector et 

al., 1999）；而不同的自然群落所处的生境往往是异质的，这种生境的异质性会

同时影响物种丰富度和生产力，从而影响到二者之间的关系（Grace et al., 2007；

Ma et al., 2010）。因此，当环境发生改变时（例如海拔高度变化），环境异质性

对物种丰富度和生产力的影响可能超过了物种丰富度对生产力的影响（Loreau 

et al., 2001；Baer et al., 2003；贺金生等, 2003；Grace et al., 2007；Hector et al., 

2007）。本研究表明，当去除环境因子对物种丰富度和生产力的共同影响之后，

二者之间并不存在显著地正相关关系（图 3.11b），与马文红等（Ma et al., 2010）

对中国草地的相关研究结论一致。 

如前所述，当去除环境因子的作用之后，物种丰富度对生产力的影响较小。

在成熟且稳定的自然群落中，群落生产力往往受少数优势物种或功能群的控制，

而多数物种对生产力的贡献较小（Grime, 1998；Smith & Knapp, 2003）。自然群

落中，优势物种或功能群往往具备特定的功能（例如可能更充分地利用限制性

资源），并能够有效地调整其功能以适应不同的环境，从而控制着生态系统的功

能（包括生产力）（Hooper & Vitousek, 1997；Grime, 1998；Chapin III et al., 2000）。

本研究中，莎草类生物量占据了群落总地上生物的绝大部分（在 4650m 以上的

5 个海拔梯度，表 3.2），并具有相同的海拔梯度格局（图 3.1）及其与非生物环

境因子之间的关系（图 3.4 – 3.8）。因此，本研究结果表明，海拔梯度上优势物

种或功能群（莎草类）与非生物环境因子的相互作用决定了群落水平生产力的

海拔梯度格局，而物种丰富度本身的影响较小。 

3.3 小结 

生物量是生态系统碳循环的重要组成部分，是生态系统功能的重要表现形

式。对一年生草本植物来说，其地上部分年最大生物量通常可认为是生产力。

本研究中，随海拔升高，围栏内、外群落和莎草类地上生物量和群落地下生物
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量表现为一致的先升高后降低的格局，而禾草类、垫状植物、豆科植物和杂草

类地上生物量没有一致的规律。整个海拔梯度上，物种丰富度与群落地上生物

量之间显著正相关。但去除环境因子对二者的共同影响之后，物种丰富度和群

落地上生物量没有显著相关性。因此，放牧干扰和物种丰富度均不能解释生物

量的海拔梯度格局。就非生物环境因子的影响来看，生物量与土壤全氮含量

（STN）、生长季降水（GSP）、生长季平均空气（GSAT）和土壤温度（GSST）

以及生长季降水与积温（5℃，GSP/AccT）之间均可以很好地用逻辑斯谛方程

拟合，即，生物量与 STN 和 GSP 正相关，与 GSAT、GSST 和 GSP/AccT 呈先

升高后降低的二次曲线关系。其中，GSP/AccT 对生物量的解释度最高，表明水

热组合共同控制了生物量的海拔分异。结合环境因子的海拔梯度格局，我们认

为，较低海拔地区降水较少导致的干旱胁迫是生物量的限制因素，而较高海拔

地区的低温导致的水分胁迫限制了该地区的植物生产。因此，在该海拔梯度上

存在植物生长所需的最佳水热组合，此时的 GSAT、GSST 和 GSP/AccT 值分别

为 5.4-5.9 ℃、7.4-8.5℃和 0.80-0.84。 
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第四章 叶性状的海拔梯度格局及其对生产力的指示 

经过长期进化选择所发展出的植物性状能够客观地反映其所生存的非生物

环境，并可以将植物个体的属性与生态系统的结构和功能有机地联系在一起

（McIntyre et al., 1999；Díaz & Cabido, 2001；Lavorel & Garnier, 2002；Garnier et 

al., 2004；孟婷婷等, 2007）。在第三章中，我们发现群落及莎草类地上生产力随

海拔变化呈现出先升高后降低的格局，且较低海拔的干旱及较高海拔的低温（导

致水分胁迫）是形成这一格局的限制因子。但是，如第三章 3.2.3 部分所述，外

界环境通过控制组成群落的物种（尤其是优势物种）的相关性状，进而控制群

落水平的生产力（Hooper & Vitousek, 1997；Grime, 1998；Chapin III et al., 2000）。

因此，若要在机理上更进一步地认识群落生产力的海拔梯度格局，必须在物种

水平上探讨植物性状与非生物环境之间的关系及其对生产力的指示作用。 

前期研究表明，反映植物长期水分状况的叶 δ13C 值与 NPP 呈显著负相关

（Luo et al., 2009；Luo et al., 2011），而比叶面积（SLA）、叶氮含量（包括 Nmass

和 Narea）与净光合速率往往呈正相关（Field & Mooney, 1986；Reich et al., 1994, 

1997；Wright et al., 2001；Shipley, 2002；Wright et al., 2004；He et al., 2006；

Wei et al., 2011）。并且，SLA 和叶氮含量及其导致的净光合速率的变化可以影

响植物叶 δ13C 值（Körner & Diemer, 1987；Körner et al., 1988；Körner, 1989；

Vitousek et al., 1990）。因此，在本章中，通过测定群落优势种—高山嵩草（K. 

pygmaea）和两个常见伴生种—钉柱委陵菜（P. saundersiana）和藏西风毛菊（S. 

stoliczkai）的叶 δ13C 值、SLA、Nmass、Narea、和叶水势（Leaf Water Potential）

等叶性状，我们旨在检验上述叶性状是否也存在与 NPP 相同的单峰状海拔梯度

格局，探讨环境因子对这些叶性状的影响，试图阐明极端高山环境造成的环境

胁迫可能通过哪些途径来限制植物的干物质生产，进一步在机理上解释群落生

产力的海拔梯度格局。 

由于我们在气象站所在海拔之间加大了叶片样品的采集密度，因此，气象

站实测数据不能够一一对应叶片样品的采集地点。于是，我们根据气象站数据

对叶样品采集地点的气象数据（生长季平均气温、生长季降水和生长季降水与

积温（5℃）的比值）进行了插值。具体方法如下： 
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对于生长季平均气温（GSAT），由于其是沿海拔（ALT）升高而线性降低

的（见第二章，图 2.7），因此我们在整个海拔梯度上进行线性插值，公式为 

GSAT = -0.0071ALT + 40.82，r2 = 0.99； 

对于生长季降水与积温（5℃）的比值（GSP/AccT），其随海拔（ALT）升

高而升高，但线性回归的解释度（r2）要明显地低于指数方程回归（r2 = 0.90 vs 

0.99），因此，我们选择指数回归方程进行拟合，方程为 

GSP/AccT = 4E-05e0.002ALT，r2 = 0.99； 

对于生长季降水（GSP），其随海拔（ALT）升高而先升高后降低，最大值

出现于 5110m，因此，我们将生长季降水以 5110m 为界分为两段分别进行线性

拟合，方程分别为 

< 5110m 时，GSP = 0.2501ALT - 739.29，r2 = 0.99； 

≥5110m 时，GSP = -0.4968ALT + 3072.60，r2 = 0.92 

插值所得数据用于本章下述分析。 

4.1 叶性状的海拔梯度格局及环境解释 

4.1.1 叶 δ13C 值的海拔梯度格局及其环境解释 

随着海拔的变化，三个物种的叶 δ13C 值没有表现出一致的变化规律（图

4.1）。随海拔升高，作为群落优势种的高山嵩草，其叶 δ13C 值表现为先降低后

升高的趋势，最低值出现在 5000m 左右（图 4.1a，r2 = 0.74，p = 0.002），与生

物量达到最大值时的海拔高度接近。主要伴生种之一的钉柱委陵菜叶 δ13C 值随

海拔升高而降低（图 4.1b，r2 = 0.34，p = 0.012），而藏西风毛菊则有随海拔升

高而升高的趋势，但相关性较弱（图 4.1c，r2 = 0.26，p = 0.073）。 

在整个海拔梯度上，高山嵩草的叶 δ13C 值与土壤全氮含量负相关（图 4.2a），

与生长季平均气温和生长季降水与积温的比值之间呈现先降低后升高的二次曲

线关系，而与生长季降水没有显著的相关性（图 4.2b – d）。虽然在整个海拔梯

度上叶 δ13C 值与生长季降水没有显著相关性，但去除最高的两个海拔（5100m

和 5200m）之后的较低海拔，高山嵩草叶 δ13C 值与降水之间也呈现显著地负相

关（r2 = 0.53，p = 0.018），而在较高海拔地区，叶 δ13C 值随生长季平均气温的

降低而升高（图 4.2b）。因此，当综合考虑水分和热量的影响时，水分缺乏的较
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低海拔地区和热量缺乏的较高海拔地区均表现为较高的叶 δ13C 值（图 4.2d）。 

 
图4.1 高山嵩草、钉柱委陵菜和藏西风毛菊叶δ13C值的海拔梯度格局。 

Fig. 4.1 Altitudinal variations in leaf δ13C of K. pygmaea, P. saundersiana and S. stoliczkai. 
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图4.2 非生物环境因子对高山嵩草叶δ13C值的解释。非生物环境因子包括土壤全氮、生长季

平均气温、生长季降水和生长季降水与积温（5℃）的比值。 
Fig. 4.2 Variations in leaf δ13C of K. pygmaea along abiotic environmental gradients. 
Environmental factors included soil total nitrogen (STN), growing season mean air temperature 
(GSAT), growing season precipitation (GSP) and the ratio of GSP to accumulated temperature (5 
oC, AccT). 

 
 
表4.1 非生物环境因子对钉柱委陵菜和藏西风毛菊叶δ13C值的解释（r）。非生物环境因子包

括土壤全氮、生长季平均气温、生长季降水和生长季降水与积温（5℃）的比值。所有关系

均为线性。 
Table 4.1 Correlation coefficients (r) of abiotic environmental factors and leaf δ13C of P. 
saundersiana and S. stoliczkai. abiotic environmental factors included soil total nitrogen (STN), 
growing season mean air temperature (GSAT), growing season precipitation (GSP) and the ratio 
of GSP to accumulated temperature (5 oC, AccT). 
 

 钉柱委陵菜 
P. saundersiana 

藏西风毛菊 
S. stoliczkai 

土壤全氮 STN 0.28ns 0.61* 
生长季平均气温 GSAT 0.58* -0.52# 
生长季降水 GSP 0.06ns 0.52# 
生长季降水/积温 GSP/AccT 0.63** 0.38ns 

# p < 0.1, * p < 0.05, ** p < 0.01, *** p < 0.001, ns, no significant difference. 
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钉柱委陵菜和藏西风毛菊的叶 δ13C值与各种环境因子的关系没有表现出一

致性（表 4.1）。钉柱委陵菜叶 δ13C 值与温度和降水的组合之间为显著正相关，

而与土壤全氮和降水没有显著相关性。藏西风毛菊叶 δ13C 值与土壤全氮和降水

之间表现为正相关，与温度负相关，而与温度和降水的组合没有相关性。这一

结果说明伴生种在获取有限的资源（如高寒地区的水分和养分）时，除去直接

受到的环境胁迫之外，可能还要面临竞争力更强的优势物种的竞争，从而造成

对环境条件改变时的响应不一致。 

4.1.2 SLA 和叶氮含量的海拔梯度格局及其环境解释 

由于群落及莎草类 NPP 随海拔和水分与温度组合的升高而先升高后降低，

最大值出现在 4950m – 5100m 之间，并且高山嵩草的叶 δ13C 值也在该海拔范围

内最低，我们认为这一海拔段具备植物生长所需的最佳水热组合。因此，在分

析三个物种的 SLA 和叶氮含量随海拔的变化规律时，我们进行了分段处理，即，

以 5000m 为分界线，分别分析较高海拔和较低海拔 SLA 和叶氮含量的变化规

律及环境因子对其的解释。 

分析发现，在较低海拔地区，三个物种的 SLA 均表现为随海拔升高而升高

的趋势。其中，高山嵩草（图 4.3a，r2 = 0.66，p < 0.001）、钉柱委陵菜（图 4.3b，

r2 = 0.60，p < 0.001）和藏西风毛菊（图 4.3c，r2 = 0.70，p < 0.001）的变化率分

别为 6.69 cm2 g-1/100m、8.18 cm2 g-1/100m 和 8.65 cm2 g-1/100m；而在较高海拔

地区，高山嵩草（图 4.3a，r2 = 0.01，p > 0.1）和藏西风毛菊（图 4.3c，r2 = 0.05，

p > 0.1）的 SLA 没有表现出明显的海拔梯度格局，但钉柱委陵菜 SLA 则随海拔

升高而继续升高（图 4.3b，r2 = 0.50，p = 0.005）。 

与 SLA 不同，Nmass 仅有高山嵩草（图 4.4a，r2 = 0.20，p = 0.043）和钉柱

委陵菜（图 4.4b，r2 = 0.15，p = 0.046）在较低海拔地区表现出与海拔的正相关

关系，其变化率分别为 0.63 mg g-1/100m 和 0.48 mg g-1/100m；但在较高海拔地

区没有明显的海拔梯度格局（图 4.4a – b，p > 0.1）。藏西风毛菊 Nmass在整个梯

度上都与海拔关系不明显（图 4.4c，p > 0.1）。就 Narea 而言，三个物种的 Narea

在较低海拔地区均表现为随海拔升高而显著降低（高山嵩草，图 4.4d，r2 = 0.34，

p = 0.006；钉柱委陵菜，图 4.4e，r2 = 0.40，p = 0.001；藏西风毛菊，图 4.4f，

r2 = 0.48，p < 0.001）；但在较高海拔地区只有钉柱委陵菜的 Narea随海拔升高而
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继续降低（图 4.4e，r2 = 0.45，p = 0.009）。 

 

 
 
图4.3不同海拔范围内（低于5000m，L；高于5000m，H）高山嵩草、钉柱委陵菜和藏西风

毛菊比叶面积随海拔的变化规律。图中△和○分别代表2009年和2010年数据。回归线为两年

数据的总体趋势。 

Fig. 4.3 Altitudinal variations in specific leaf area (SLA) of K. pygmaea, P. saundersiana and S. 
stoliczkai in different elevation range (lower than 5000m, L; higher than 5000m, H). Regression 
lines denote the trends of data from 2009 (△) and 2010 (○). 
 
 

由于高山嵩草和钉柱委陵菜的 SLA 和 Nmass 在低海拔段表现为一致的随海

拔升高而升高的趋势，这两个物种的 SLA 和 Nmass之间呈现显著正相关关系（高

山嵩草，图 4.5a，r2 = 0.41，p = 0.002；钉柱委陵菜，图 4.5b，r2 = 0.32，p = 0.003）；

在高海拔段则没有显著相关性（图 4.5a – b，p > 0.1）。藏西风毛菊 SLA 与 Nmass

在整个海拔梯度上均没有显著相关性（图 4.5c， p > 0.1）。 
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图4.4不同海拔范围内（低于5000m，L；高于5000m，H）高山嵩草、钉柱委陵菜和藏西风毛菊单位质量叶氮含量和单位面积叶氮含量随海拔的变化规律。

图中△和○分别代表2009年和2010年数据。回归线为两年数据的总体趋势。 

Fig. 4.4 Altitudinal variations in mass-based leaf nitrogen concentration (Nmass) and area-based leaf nitrogen content (Narea) of K. pygmaea, P. saundersiana and S. 
stoliczkai in different elevation range (lower than 5000m, L; higher than 5000m, H). Regression lines denote the trends of data from 2009 (△) and 2010 (○). 
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图4.5 不同海拔范围内（低于5000m，L；高于5000m，H）高山嵩草、钉柱委陵菜和藏西风

毛菊单位质量叶氮含量（Nmass）与比叶面积（SLA）之间的关系。图中△和○分别代表2009
年和2010年数据。回归线为两年数据的总体趋势。 

Fig. 4.5 Relationships between mass-based leaf nitrogen concentration (Nmass) and specific leaf 
area (SLA) of K. pygmaea, P. saundersiana and S. stoliczkai in different elevation range (lower 
than 5000m, L; higher than 5000m, H). Regression lines denote the trends of data from 2009 (△) 
and 2010 (○). 

 

就环境因子对叶性状的相对影响来看，在较低海拔地区，三个物种的 SLA

均与土壤全氮、生长季降水和生长季降水与积温（5℃）的比值显著正相关，而

与生长季平均气温显著负相关（表 4.2）；在较高海拔地区，高山嵩草和藏西风

毛菊 SLA 与任一环境因子均没有显著相关性，而钉柱委陵菜 SLA 与土壤全氮

和生长季降水与积温（5℃）的比值显著正相关，而与生长季平均气温和生长季

降水显著负相关。针对优势物种高山嵩草的分析发现，在较低海拔地区，生长

季降水与积温（5℃）的比值对其 SLA 的解释度最高（表 4.2），而温度的降低

并没有导致 SLA 减小，表明水分的可利用性是导致 SLA 变化的限制因子；而

在较高海拔地区，SLA 受环境因子的影响比较复杂。 
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与 SLA 相比，导致 Nmass 海拔梯度分异的环境因子比较复杂。总体来看，

土壤全氮含量是导致较低海拔地区高山嵩草和钉柱委陵菜 Nmass 变化的主要因

子（表 4.2）；而在较高海拔地区，三个物种的 Nmass均没有表现出与任一环境因

子的相关性（表 4.2）。 

4.1.3 SLA 和 Nmass的变化对叶 δ13C 值的影响 

从机理上来看，环境因素并不能直接影响叶 δ13C值，而是通过影响诸如SLA

和叶氮含量等性状来间接影响叶 δ13C 值（Schulze et al., 2006）。如前所述，水

分缺乏的情况下，植物往往产生较厚或密度较大的叶片，导致较小的 SLA 和较

高的 Narea，从而保持较高的光合速率。同时，干旱地区植物叶-大气的水汽压差

（vapor pressure deficit, VPD）较大，从而导致叶气孔导度较低。这些因素都可

以降低叶片内部 CO2 浓度（ci）与环境 CO2 浓度（ca）的比值，从而降低植物

对 13C 的判别，产生较高的 δ13C 值。而 Nmass的增加可以通过诸如增加光合酶投

资等途径促进植物光合速率，导致较低的 ci/ca值和较高的 δ13C 值。理论上说，

SLA 与 δ13C 值呈负相关，而 Nmass与 δ13C 值呈正相关（Farquhar et al., 1989；

Luo et al., 2011）。本研究中，就优势物种高山嵩草来看，其在较低海拔地区的

叶 δ13C 值与 SLA 呈显著负相关（图 4.6d），但叶 δ13C 值与 Nmass也呈显著负相

关（图 4.6a），表明这一地区较少的降水产生的干旱胁迫是叶 δ13C 值较高的主

要原因。在较高海拔地区，其叶 δ13C 值与 SLA 和 Nmass 均没有显著的相关性（图

4.6a，d），说明 SLA 和 Nmass的变化在这一地区不能很好地解释叶 δ13C 值的变

化，即，控制 SLA 和 Nmass与控制叶 δ13C 值变化的环境因子可能有所不同。就

另外两个伴生物种来看，其叶 δ13C 值与 SLA 和 Nmass 的关系在不同物种和不同

海拔地区之间均有所不同（图 4.6b - c，e - f）。 

4.1.4 高山嵩草叶水势的海拔梯度格局及其环境解释 

进一步针对优势物种高山嵩草的水势测定数据表明，该物种叶水势随海拔

升高先升高后降低，且不同海拔之间差异显著（图 4.7a）。由于生长季降水与积

温（5℃）的比值随海拔升高而升高，因此，高山嵩草叶水势与该比值之间也表

现为先升高后降低的格局（图 4.7b）。高山嵩草叶水势的海拔的变化格局表明该

物种在中间海拔的水分胁迫最小，而在较低和较高海拔都面临着较大的水分胁

迫。 
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表4.2 非生物环境因子对三个物种SLA和Nmass的解释（r）。非生物环境因子包括土壤全氮、生长季平均气温、生长季降水和生长季降水与积温（5℃）的比

值。 
Table 4.2 Correlation coefficients (r) of abiotic environmental factors and SLA and Nmass of the three species. abiotic environmental factors included soil total 
nitrogen (STN), growing season mean air temperature (GSAT), growing season precipitation (GSP) and the ratio of GSP to accumulated temperature (5 oC, AccT). 
 

土壤全氮 STN 生长季平均气温 GSAT 生长季降水 GSP 生长季降水/积温 GSP/AccT  

L H L H L H L H 

高山嵩草 K. pygmaea       

SLA 0.77** -0.17ns -0.81*** 0.12ns 0.81*** 0.33ns 0.83*** -0.15ns 

Nmass 0.54* -0.32ns -0.45* -0.23ns 0.45* -0.18ns 0.42ns 0.25ns 

钉柱委陵菜 P. saundersiana       

SLA 0.81*** -0.59* -0.77*** -0.71** 0.60*** -0.70** 0.77*** 0.70** 

Nmass 0.47* 0.28ns -0.39* 0.27ns 0.17ns 0.50ns 0.40* 0.31ns 

藏西风毛菊 S. stoliczkai       

SLA 0.83*** -0.08ns -0.84*** -0.22ns 0.84*** 0.22ns 0.87*** 0.24ns 

Nmass 0.31ns 0.53ns -0.17ns -0.07ns 0.17ns 0.07ns 0.18ns 0.04ns 

* p < 0.05, ** p < 0.01, *** p < 0.001, ns, no significant difference. 
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图4.6 不同海拔范围内（低于5000m，L；高于5000m，H）高山嵩草、钉柱委陵菜和藏西风毛菊单位质量叶氮含量（Nmass）和比叶面积（SLA）与叶δ13C
值之间的关系。 

Fig. 4.6 Relationships between mass-based leaf nitrogen concentration (Nmass), area-based leaf nitrogen content (Narea) and specific leaf area (SLA) of K. pygmaea, P. 
saundersiana and S. stoliczkai in different elevation range (lower than 5000m, L; higher than 5000m, H). 
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图4.7 高山嵩草叶水势的海拔梯度格局及其与生长季降水与积温（5℃）比值之间的关系。

不同字母表示水势平均值在不同海拔之间差异显著（p < 0.05）。误差线为标准误。 
Fig. 4.7 (a) Altitudinal variation in leaf water potential of Kobresia pygmaea, and (b) its 
relationship with the ratio of growing season precipitation (GSP) to ≥5oC accumulated 
temperature (AccT). Different letters indicated significant differences between altitudes (p < 
0.05). Bar lines indicated standard error of the mean. 

4.2 讨论：叶性状的海拔分异机制及对 NPP 的指示作用 

4.2.1 叶 δ13C 值海拔分异的环境影响机制 

就目前研究来看，一般认为植物叶δ13C值与降水和温度呈负相关（Morecroft 

& Woodward, 1990, 1996；Bowling et al., 2002；Song et al., 2008；Luo et al., 

2009）。而在海拔梯度上，植物叶 δ13C 值随海拔升高有两种不同的变化趋势，

这与所研究山地所处的环境有关。在湿润地区，叶 δ13C 值一般表现为随海拔升

高而升高（Körner et al., 1988；Männel et al., 2007），随海拔升高而降低的 SLA

是造成这一格局的主要原因（Körner et al., 1988, 1991；Vitousek et al., 1990；

Hultine & Marshall, 2000；Männel et al., 2007），对于 SLA 对叶 δ13C 值的影响机

制将在下文做进一步的讨论。而在干旱地区，植物叶 δ13C 值则首先受到干旱导

致的水分胁迫，而海拔升高造成的降水增加则可以缓解这一胁迫，因此，植物

叶 δ13C 值表现出随海拔升高而降低的趋势（Van de Water et al., 2002）。本研究

所处的地点位于青藏高原亚寒带季风半干旱气候地区（中国科学院青藏高原综

合科学考察队, 1984）。在较低海拔地区（5000m 以下），优势物种高山嵩草的叶

δ13C 值表现为随海拔升高而降低的趋势（图 4.1a），与前述在干旱地区或干旱年

份的研究结论一致（Friend et al., 1989；Van de Water et al., 2002）。环境因子对
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高山嵩草叶 δ13C 值影响的分析表明，在较低海拔地区，其与降水以及降水与温

度的组合呈负相关，而与温度呈正相关（图 4.2），说明这一地区水分缺乏造成

的干旱胁迫是叶 δ13C 值的控制因子，且温度的增加可以通过诸如增加蒸散等加

剧这一干旱胁迫（Webb et al., 1983；Epstein et al., 1997）。随海拔升高，降水增

加而温度降低，水热组合优化，缓解了水分缺乏导致的干旱胁迫，叶 δ13C 值降

低（Friend et al., 1989；Van de Water et al., 2002）。当达到最佳水热组合后而海

拔继续升高时，水分继续增加但热量缺乏，而高山嵩草叶 δ13C 值则有升高的趋

势（图 4.2d），表明此时水分缺乏导致的干旱胁迫不再是叶 δ13C 值的限制因子。

在青藏高原东南部，宋明华等（Song et al., 2008）和罗天祥等（Luo et al., 2009）

对青藏高原东南部林线物种的研究认为，林线树种的叶 δ13C 值在林线以下随海

拔升高而降低或没有明显变化，而在林线地区则显著升高。在英国北部山区，

Morecroft和Woodward （1990, 1996）对两个草本物种Alchemilla alpina和Nardus 

stricta 的也表明，低温会导致较高的 δ13C 值。考虑到高山嵩草叶 δ13C 值随温度

升高而降低（如本研究图 4.2b 的高海拔地区和宋明华等（Song et al., 2008）的

研究），以及本研究中高山嵩草叶水势在高海拔地区降低（图 4.7），我们认为本

研究中高海拔地区的低温，是高山嵩草叶 δ13C 值升高的控制因子。 

其它两个物种随海拔升高不同的变化规律表明，除去直接受到的环境胁迫

之外，伴生物种可能还面临竞争能力更强的优势物种的竞争，并且其生物量在

群落中所占比例很低，不能指示群落水平 NPP 的变化。 

4.2.2 SLA 和 Nmass海拔分异的环境机制 

作为与植物光合能力密切相关的植物性状，比叶面积（SLA）和叶氮含量

直接反映了叶片捕获光能和同化 CO2 的能力（Field & Mooney, 1986；Reich et al., 

1998；Wright et al., 2004）。因此，植物的光合能力通常与比叶面积和叶氮含量

呈正相关（Reich et al., 1997；Wright et al., 2004）。已有研究表明，草本植物单

位质量叶氮含量（Nmass）通常表现为随海拔升高而升高（Körner, 1989；Bowman 

et al., 1999；Ceriani et al., 2009），与本研究结果一致。但是，三个物种的 SLA

均表现为在较低海拔地区随海拔升高而升高，而在较高海拔地区没有显著变化

（图 4.3），与大多数研究结论不同（Körner et al., 1986；Hultine & Marshall, 2000；

Kao & Chang, 2001；Luo et al., 2005b；Shi et al., 2006），而与 Bowman 等对美国
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科罗拉多高山草本 Frasera speciosa 的研究一致（Bowman et al., 1999），但其对

相关机理缺乏深入解释。 

叶性状通常同时受到多个环境因子的影响，如干旱、低温或强辐射等环境

下的植物往往具有较低的 SLA（Reich et al., 1999；Wright et al., 2001, 2002；Luo 

et al., 2005b；Poorter et al., 2009）。本研究中，较低海拔地区温度相对较高而降

水较少，其较低的 SLA 说明降水可能是该地区植物 SLA 变化的限制因子。对

Nmass 来说，较低海拔地区的土壤全氮含量则是其随海拔升高而升高的限制因

子，因为土壤全氮含量对三个物种 Nmass的解释度都是最高的（表 4.2）。在较低

海拔地区较高的 Narea 并没有导致较高的 NPP，说明在水分缺乏的状况下，植物

生存主要受到水分条件的限制，N 元素的影响相对较小（Luo et al., 2009； 

2011）。随着海拔升高，降水增加而温度降低，导致降水与积温的比值较高。但

是，当海拔或降水与积温之比远离植物生产所需的最佳水热组合之后，NPP 显

著下降，而 SLA 和 Nmass则没有明显变化（见图 4.9 示意），并且在优势物种中

与任一环境因子均没有显著相关（表 4.2）。因此，这一地区 SLA 和 Nmass的变

化不能解释 NPP 的海拔变化规律，由此表明，在较高海拔地区，限制群落水平

NPP 的主要环境因子，与控制 SLA 和 Nmass 变化的主要环境因子存在明显差异。

一般认为，夏季的迎风坡上随海拔升高云量增加，空气相对湿度升高，对太阳

辐射的吸收、反射和散射作用增加，光合有效辐射降低（Photosynthetic active 

radiation，PAR）（Richardson et al., 2004；孔高强, 2011），而植物往往通过产生

较高的 SLA 来补偿较低 PAR 所带来的光合能力降低（Mitchell & Woodward, 

1988；Evans & Poorter, 2001；Poorter et al., 2009）。就本研究梯度来看，生长季

期间高海拔云量明显地多于低海拔地区，空气相对湿度随海拔升高而升高（见

图 2.7b），并且生长季时间段内较高海拔（5210m）的 PAR 要高于较低海拔

（4950m）（图 4.8）。因此，在该海拔梯度上，云量和水汽对辐射的影响可能对

SLA 的海拔分异（尤其在高海拔地区）有重要的作用，而温度的影响相对较小。

此外，SLA 还可能受到叶片在植物体的生长部位和年龄的影响（Anten & Hirose, 

1999；Gunn et al., 1999；Poorter et al., 2009）。研究表明，生长在植物体下部的

叶片由于光强度较低而具有较高的 SLA（Anten & Hirose, 1999）；叶片随着生长

时间的延长其 SLA 降低（Gunn et al., 1999；Wright et al., 2006）。就本研究的群
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落结构（只具有草本层）和所关注的三个物种来看，其垂直高度一般在 5cm 以

内（见表 3.1）。因此，由于生长部位不同所导致的 SLA 变化应该不是其海拔分

异的主要因素。然而，不同海拔梯度上，植物的生长季开始时间有所不同（见

图 2.7d），因此可能导致来自不同海拔的叶片具有不同的生长时间，从而导致其

SLA 有所差异。进一步对不同海拔梯度上的叶片进行定位观测并分析其 SLA 随

发育时间的变化将有助于理解 SLA 的海拔分异机制。 

从结构上来看，SLA 由叶厚度和密度决定，且通常与二者呈负相关（Westoby, 

1998；Wilson et al., 1999）。研究表明，降水较少的环境往往产生较小或较细长

的叶（McDonald et al., 2003；Yates et al., 2010），而植物叶的密度和厚度较大

（Niinemets, 2001），进而可以提高水分利用效率（Araus et al., 1997）。本研究

中，三个物种的叶厚度随海拔没有显著的变化（数据未显示），因此，SLA 的

变化可能主要由叶密度的变化所导致，这与前人对草本植物的研究一致

（Niinemets, 1999；Poorter et al., 2009）。进一步对叶解剖特征数据的分析将有

助于弄清 SLA 随海拔的变化机理。 

4.2.3 SLA 和 Nmass对叶 δ13C 值的影响机制 

在光合作用吸收 CO2 的过程中，植物优先利用较轻的稳定性碳同位素

（12C），而对较重的 13C 有识别和排斥作用（称之为同位素判别，Farquhar et al., 

1989）。从植物生理角度看，叶 δ13C 值综合反映了 CO2 需求与供给之间的平衡

（O'Leary, 1988；Farquhar et al., 1989）。由于叶光合能力决定了植物对 CO2 的

需求，而叶气孔导度决定着 CO2 的供给，因此，叶气孔导度降低或者光合能力

升高均可以导致叶片内部 CO2 浓度（ci）与环境 CO2 浓度（ca）的比值降低，

从而导致植物对碳同位素的判别降低，产生较高的叶 δ13C 值。由于气孔是 CO2

吸收和水分丧失的共同通道，其开放程度存在对 CO2 吸收和水分丧失的权衡，

因此在水分胁迫条件下，植物出于保持水分的需要，降低气孔导度，使 CO2 吸

收减少，叶 δ13C 值升高，导致叶 δ13C 值与植物光合生产呈负相关关系（Luo et 

al., 2009；2011），而与水分利用效率呈正相关，反映了植物长期的水分状况

（Farquhar et al., 1982；1989）。 

由于 SLA、叶氮含量和气孔导度等叶性状与植物光合能力密切相关，因此

环境因子通过影响这些叶性状进而影响叶 δ13C 值（Schulze et al., 2006）。在解
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图4.8 2009年月平均光合有效辐射在两个海拔（4950m和5210m）之间的比较。统计数据为每

天9:00 – 19:00（北京时间）之间的光合有效辐射。 
Fig. 4.8 Monthly mean values of photosynthetically active radiation (PAR) at 4950m and 5210m 
in year 2009. PAR of 9:00 – 19:00 were used to calculate the monthly mean values. 

 

释湿润地区 δ13C 值随海拔梯度升高而升高的格局时，一种观点认为随海拔升高

而降低的 SLA 和不变甚至升高的 Nmass导致较高的 Narea，较高的净光合速率降

低了叶片对 13C 的判别（Körner & Diemer, 1987；Körner et al., 1988；Körner, 

1989），表明 δ13C 值与 SLA 负相关，而与 Narea正相关。另一种观点认为高海拔

地区较高的 δ13C 值主要是由较厚的叶片（SLA 较小）增加了 CO2 在叶内部扩散

的距离所导致（Vitousek et al., 1990），导致 SLA 与 δ13C 值之间存在负相关。而

在解释干旱地区 δ13C 值随海拔升高而降低的格局时，相关研究认为低海拔的干

旱胁迫及其导致的气孔导度较低是这一格局的控制因子（Van de Water et al., 

2002）。干旱条件下，植物通常具有较低的 SLA（Reich et al., 1999；Wright et al., 

2001；Luo et al., 2005b）、较高的 Narea （Cunningham et al., 1999）和较低的气

孔导度（Turner et al., 1985；Van de Water et al., 2002），导致较高的 δ13C 值。 

在本研究中，较低海拔地区的温度较高而降水较少，SLA 较小，Nmass 较低，



第四章 叶性状的海拔梯度格局及其对生产力的指示 

75 

虽然 Narea 较高，但 NPP 较低，因此，较高的 δ13C 值可能主要受到降水较少导

致的干旱胁迫，而 N 元素的影响相对较低（Luo et al., 2009；2011）。在较高海

拔地区，SLA、Nmass和 Narea变化不明显，而 δ13C 值却显著升高，说明控制 SLA

和 N 元素的环境因子与控制 δ13C 值的环境因子有所不同。在这一海拔范围内，

SLA 非但没有降低，反而比较低海拔地区为高（图 4.3），表明低温并不是该地

区 SLA 的控制因子（表 4.2），且 SLA 的变化不能解释 δ13C 值的升高趋势。就

叶氮含量对 δ13C 值的影响来看，通常认为 Narea增加促进净光合速率，加大了叶

片对 CO2 的需求，从而降低其对 13C 的判别（Körner & Diemer, 1987；Körner et 

al., 1988；Körner, 1989）。但是在本研究中，虽然 SLA 和 Nmass均随海拔升高而

升高，但 Narea却显著降低，而在较高海拔地区没有明显变化（图 4.4）。因此，

Narea并不能解释高海拔地区升高的 δ13C 值。 

除 SLA 和叶氮含量以外，气孔导度的变化也可以引起 δ13C 值的改变。有

研究表明，低温（导致的水分胁迫）可以明显地降低植物的气孔导度（Smith et 

al., 1973；Delucia, 1986；Morecroft & Woodward, 1996；Mellander et al., 2004）。

因此，本研究较高海拔地区的 δ13C 值升高，可能由低温（导致的水分胁迫）产

生的低气孔导度所导致，而受 SLA 和叶氮含量变化的影响较小，因为气孔导度

决定着 CO2 的供给，其值降低可以降低 ci/ca值，从而降低植物对 13C 的判别。

因此，进一步对气孔导度的影响有助于我们对 δ13C 值海拔梯度格局的解释。 

4.2.4 叶性状对 NPP 的指示作用 

利用青藏高原植被样带数据建立的模型表明，叶 δ13C 值与 NPP 之间存在

显著地负相关，并且得到了全球文献数据的支持（Luo et al., 2009；2011）。该

模型表明，在干旱条件下，NPP 主要受水分条件的控制，与本研究在低海拔地

区的结论一致。在较高海拔地区，低温（导致水分胁迫）使叶 δ13C 值升高（本

研究以及 Song et al., 2008；Luo et al., 2009），较高 δ13C 值同样指示 NPP 的下降

（Luo et al., 2009；2011）。就整个海拔梯度来看，随海拔升高而先升高后降低

的 NPP 与先降低后升高的优势物种叶 δ13C 值之间呈很好地负相关（图 4.9 示

意），支持罗天祥等（Luo et al., 2009）的模型，表明海拔梯度上植物叶 δ13C 值

对生产力的变化有很好的指示作用。 

在整个海拔梯度上，Narea先下降后没有明显的变化趋势并不能解释 NPP 先
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升高后降低的格局（见图 4.4 及 4.9 示意）。Narea与净光合速率的的正相关并不

是一成不变的。有研究表明，Narea 升高而净光合速率不变（Westbeek et al., 1999）

甚至降低（Vitousek et al., 1990；Hikosaka et al., 2002），或者 Narea没有明显变化

而净光合速率却显著下降（孔高强, 2011），并且认为 N 元素在光合和非光合器

官中的分配（极端低温下 N 元素更多向非光合器官中投资）导致了这种格局的

出现。因此，进一步对不同海拔梯度上植物叶氮在不同器官之间的分配状况将

有助于解释本研究中这一特殊的 Narea和 NPP 的关系。 

综上所述，由较小 SLA 和较高叶 δ13C 值所反映出来的干旱胁迫是较低海

拔地区 NPP 较低的限制因子；而在较高海拔地区，SLA 和叶氮含量的变化不能

解释叶 δ13C 值及 NPP 的变化，而叶 δ13C 值仍然与 NPP 负相关，因此，NPP 的

降低主要受限于由较高的叶 δ13C 值所反映出来的低温导致的水分胁迫，而 N 元

素的影响相对较小。 

 

 

 
图4.9 NPP及相关叶性状随海拔和降水与积温之比的不同变化趋势示意图。图中虚线表示最

大NPP时的最佳环境因子值。 
Fig. 4.9 Different trends of NPP and leaf traits with increasing altitude or environmental factor 
(e.g. the ratio of growing season precipitation to ≥ 5 o

C accumulated temperature). Dash line 
indicated the optimum values of environmental factors when maximum NPP occurred. 
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4.3 小结 

植物性状是植物对其长期生存环境的综合反映，并且将植物个体属性与生

态系统过程和功能有机地联系在一起。本研究中，作为反映植物长期水分状况

的指标，优势物种高山嵩草叶 δ13C值表现出随海拔升高而先降低后升高的趋势，

与 NPP 的海拔格局（先升高后降低）呈负相关，表明叶 δ13C 值对 NPP 的海拔

分异有很好的指示作用。随海拔升高，SLA 和 Nmass 升高，而 Narea 降低，但在

较高海拔地区（>5000m）没有明显变化。高海拔地区 SLA、Nmass 和 Narea 不能

很好的指示 NPP 的变化，表明在该地区控制叶性状和叶 δ13C 值以及 NPP 的环

境因子有所不同。高海拔地区没有明显变化的 SLA 和叶氮含量不能解释该地区

较高的叶 δ13C 值。结合环境因子来看，较低海拔地区降水较少导致的干旱胁迫

是叶 δ13C 值较高的主要原因；而降水相对充沛的较高海拔地区，低温导致的水

分胁迫降低了叶片对 13C 的判别，而 SLA 和 N 元素的影响相对较小。此外，高

山嵩草随海拔升高而先升高后降低的叶水势也表明植物在中间海拔的水分胁迫

最小，与叶 δ13C 值和 NPP 所反映出的海拔格局一致。综上所述，我们认为，

该海拔梯度上植物光合生产主要受限于水分胁迫，但不同海拔梯度导致水分胁

迫的环境因子有所不同，即：低海拔的水分胁迫主要来自于降水较少导致的干

旱，而高海拔则主要由低温所致。并且，在水分胁迫状况下，植物光合生产主

要受到水分条件的限制，而 N 元素的影响相对较小。
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第五章 结论与展望 

在位于西藏当雄县的念青唐古拉山南坡，本论文通过系统测定围栏内、外

的高寒草甸群落和不同功能群生物量以及优势物种的叶氮含量、比叶面积、叶

δ13C 值和叶水势等指标随海拔梯度的变化规律，利用相应的实测气象和土壤因

子数据，对上述指标的海拔梯度格局进行了机理性解释，并对高海拔地区的植

物生产是否存在低温所导致的水分胁迫这一争论已久的问题进行了探讨。主要

结论如下： 

1. 实测气象因子的分析表明，随海拔升高，气温和土壤温度（均包括生长

季、5 月和 7 月平均温度和日平均气温≥5℃的积温）线性降低，降水（包括生

长季、5 月和 7 月降水）先升高后降低，最大值出现于 5100m 左右，而表征水

分和温度组合状况的生长季降水与积温的比值则升高。气象因子的海拔梯度格

局表明，高海拔地区的水分相对充足。 

2. 对群落和不同功能群地上生物量的分析表明，随海拔升高，围栏内、外

的群落总地上生物量和莎草类地上生物量的变化趋势一致，均为先升高后降低

的规律，最大值出现于 4950m – 5110m 之间，而禾草类、垫状植物、豆科植物

和杂草类植物没有表现出一致的海拔梯度格局。对群落总地上生物量组成的分

析表明，莎草类，尤其是高山嵩草生物量在 4650m 以上占据了群落总生物量的

大部分，其它 4 个功能群的贡献相对较小，且禾草类主要分布在 4650m 以下，

而垫状植物只出现在 4800m 以上。物种丰富度对群落地上生物量的影响分析表

明，围栏内、外物种丰富度与群落地上生物量呈显著地正相关。但是，当去除

环境因子对二者的影响之后，物种丰富度与群落地上生物量之间没有显著的相

关性，究其原因可能是二者之间的正相关可能是它们随环境因子的共变造成的，

而不是二者之间固有的关系。环境因子对地上生物量的相对影响分析表明，低

海拔地区的低降水导致的干旱胁迫限制了植物生产。然而，草线附近（5210m）

较好的相对水分状况并没有产生更高的生产力，究其原因可能是高海拔地区的

低温限制了植物对水分的利用，从而产生生理干旱，降低了生产力。因此，在

该海拔梯度上存在对该地区植物生长最适的水热组合，此时的生长季平均气温

和土壤温度以及生长季降水与积温的比值分别为 5.4-5.9 ℃、7.4-8.5℃和
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0.80-0.84。本研究结论认为，当所研究的山地处于干旱半干旱地区时，植物生

产力在不同海拔可能受到不同环境因子的控制，而这种山地类型在青藏高原较

为常见。因此，在研究高原植被对于气候变化的响应时，不同海拔高度植被的

响应模式可能有所不同。 

3. 进一步对优势物种—高山嵩草 K. pygmaea 和伴生种—钉柱委陵菜 P. 

saundersiana 和藏西风毛菊 S. stoliczkai 的相关叶性状分析表明，优势物种高山

嵩草叶 δ13C 值表现出随海拔升高而先降低后升高的趋势，与 NPP 的海拔格局

（先升高后降低）呈负相关，表明叶 δ13C 值对 NPP 的海拔分异有很好的指示

作用。随海拔升高，比叶面积（SLA）和单位质量叶氮含量（Nmass）升高，而

单位面积叶氮含量（Narea）降低，但在较高海拔地区（>5000m）没有明显变化。

其中，SLA 和 Narea 的海拔梯度格局与多数前人研究有所不同。鉴于 SLA 取决

于叶片厚度和密度，且与二者呈负相关。因此，进一步对叶解剖特征的研究有

助于解释 SLA 的海拔梯度格局。由于高海拔地区 SLA、Nmass和 Narea没有明显

变化，因此不能很好的指示 NPP 降低的变化格局，表明在该地区控制 NPP 和

这些叶性状的因素有所不同。因此，进一步加强对环境因子（如全辐射和光合

有效辐射）的观测，将为我们解释 NPP 和叶性状之间不同的控制因子提供证据。

此外，高海拔地区 Narea不变而 NPP 却降低，可能说明不同海拔上 N 元素在光

合与非光合器官之间的分配比例有所不同，进一步对相关物种 N 元素在植物体

和叶片内部的分配状况进行研究，将有助于我们理解植物对极端环境的生理适

应和对环境变化的响应。高海拔地区没有明显变化的 SLA 和叶氮含量不能解释

该地区较高的叶 δ13C 值，说明叶 δ13C 值的升高可能是水分胁迫导致的气孔导度

降低所致。因此，分析不同海拔梯度的气孔导度等指标可以为这一问题提供进

一步的解释。结合环境因子的海拔梯度格局来看，低海拔降水较少导致的干旱

胁迫是叶 δ13C值较高的主要原因；而降水相对充沛但热量缺乏的较高海拔地区，

低温（导致的水分胁迫）降低了叶片对 13C 的判别。此外，高山嵩草随海拔升

高而先升高后降低的叶水势也表明植物在中间海拔的水分胁迫最小，与叶 δ13C

值和 NPP 所反映出的海拔格局一致。因此，我们认为，该海拔梯度上植物光合

生产主要受限于水分胁迫，但不同海拔梯度导致水分胁迫的环境因子有所不同，

即，在较低海拔地区，降水较少可以产生干旱胁迫；而在较高海拔地区，低温
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则是水分胁迫的主要原因。在水分胁迫状况下，植物生产主要受到水分条件的

控制，而叶氮含量的影响相对较小。伴生物种的叶性状没有表现出一致的海拔

梯度格局，说明除去非生物环境因子胁迫之外，伴生物种可能还面临优势物种

的竞争。 
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