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海拔对青海湖流域群落水平植物功能性状的影响 

向  响  黄永梅*  杨崇曜  李泽卿  陈慧颖  潘莹萍  霍佳璇  任  梁 
北京师范大学地表过程与资源生态国家重点实验室, 北京师范大学地理科学学部, 北京 100875 

摘  要  海拔变化会引起气压、温度、降水、土壤湿度和风速等环境因子发生急剧变化, 植物功能性状-海拔的相互关系对于

预测全球变化背景下山地植物的适应方式具有重要意义。该研究在青海湖流域海拔3 400–4 200 m范围内布设了5个样地(海拔

间隔约200 m), 通过植物群落调查, 测定植物功能性状和土壤理化性质, 结合气象数据, 探讨了海拔对青海湖流域群落水平

植物功能性状的影响。结果如下: (1)群落加权平均植株高度(H)、叶片干物质含量(LDMC)、叶片碳氮比(C:N)和叶片氮磷比

(N:P)随海拔升高显著降低, 比根表面积(SRA)随海拔升高波动下降, 比叶面积(SLA)、叶片氮含量(LNC)和叶片磷含量(LPC)随

海拔升高显著升高, 叶片碳含量(LCC)、比根长(SRL)和根组织密度(RTD)随海拔未发生显著变化。(2)所有性状的变异来源以

物种组成变化为主, N:P和LPC的种内性状变异与物种组成变化呈现正的协变效应, 其余性状为负的协变效应。(3)降水和0– 

10 cm土层土壤养分含量对SLA变化的解释率较高, 温度和10–20 cm土层土壤养分含量对其余性状随海拔变化的解释率较高。

以上结果表明青海湖流域植物群落主要通过物种更替来适应随海拔升高而剧烈变化的环境, 且各群落中的非优势种倾向于

占据与优势种相反的性状空间来提高资源利用率, 随海拔变化的热量和深层土壤养分含量是群落水平植物功能性状变化的

主要影响因子。 

关键词  海拔; 群落水平性状; 叶片化学计量; 种内变异; 物种组成变化 
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Effect of altitude on community-level plant functional traits in the Qinghai Lake Basin, China 
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Abstract 

Aims  Altitude has prominent effects on many environmental factors, such as atmospheric pressure, temperature, 
precipitation, soil moisture and wind velocity. The relationship between plant functional traits and altitude are 
critical for predicting the effects of climate change on montane plants. Our objective is to examine the effect of 
altitude on community-level plant functional traits in the Qinghai Lake Basin, China. 
Methods  Five sites were selected with 200 m increase in altitude (3 400–4 200 m) in the Qinghai Lake Basin, 
China. Community structure, plant functional traits, soil property and atmospheric factors were surveyed and ana-
lyzed in this study. Community-weighted mean functional traits (CWM) was calculated according to the relative 
abundance of species. 
Important findings  The results showed that: (1) Community-weighted mean plant height (H), leaf dry matter 
content (LDMC), leaf C:N ratio (C:N) and leaf N:P ratio (N:P) decreased significantly along altitude, while spe-
cific root surface area (SRA) fluctuated with altitude. Specific leaf area (SLA), leaf nitrogen content (LNC) and leaf 
phosphorus content (LPC) increased significantly along altitude, while altitude had no significant effect on leaf 
carbon content (LCC), root tissue density (RTD) and specific root length (SRL). (2) The variation in CWM along 
altitude could be explained by species turnover more rather than intraspecific variability. N:P and LPC had a posi-
tive covariation, other CWM had a negative covariation. (3) Precipitation and 0–10 cm depth soil nutrients content 
explained the largest proportion change of SLA. Temperature and 10–20 cm depth soil nutrients content explained 
the largest proportion change of other CWM along altitude. Overall, these findings suggested that the plant com-
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munities in our study adapted to altitude through species turnover, and the non-dominant species tended to occupy 
opposite trait spaces to the dominant species in the Qinghai Lake Basin, China. Temperature and deeper soil nu-
trients content had significant effects on CWM along altitude. 
Key words  altitude; community-level trait; leaf stoichiometry; intraspecific variability; species turnover 
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植物功能性状是指植物的生理、生态和物候特

征, 这些特征通常在个体水平上可测量, 并通过影

响其生长、繁殖和存活来影响植物的行为和适应性

(Violle et al., 2007)。为了更好地描述植物群落对环

境变化的响应, Garnier等(2004)根据质量比假说, 将

个体水平植物功能性状与群落物种相对丰富度结合, 

计算得到群落加权平均性状(CWM), 代表群落水平

植物功能性状。全球气候变化背景下基于植物功能

性状分析植被对环境变化的响应备受关注(Lamarque 

et al., 2014; Violle et al., 2014; 黄永梅等, 2018)。大

量研究在全球、大洲等大尺度上探究“性状-环境”关

系, 但是这些研究多是基于个体水平植物功能性状

开展, 如: Reich和Oleksyn (2004)研究了叶片氮磷含

量、叶片氮磷比与年平均气温和纬度的关系; Reich

等(2014)在研究北美洲针叶林叶寿命对碳循环的影

响时, 分析了叶寿命对温度的响应规律。随着研究

的深入, 群落水平植物功能性状, 尤其是群落加权

平均植物功能性状被证实能够对环境过滤作用(如: 

气候、扰动机制或生物相互作用)作出响应, 并影响

主要的生态系统过程(如初级生产力或凋落物分解

速率)(Díaz et al., 2007; de Bello et al., 2010; Mouillot 

et al., 2013; Valencia et al., 2015; Nunes et al., 2017)。

群落水平植物功能性状也被证实可以很好地与环境

变化、生态系统服务相联系, 正成为全球变化生态

学的一个重要研究工具(Violle et al., 2014)。在区域

尺度和局地尺度上, 植物群落调查数据更易获得, 

因此“群落水平性状-环境”关系研究目前多在区域

和局地尺度进行, 如: de Oliveira等(2020)在巴西研

究了13个CWM对干旱的响应特征; Niu等(2016)在

青藏高原东部研究了放牧强度对CWM的影响 ; 

Wang等(2016)在中国东部森林样带研究发现叶片

CWM与纬度具有很好的相关性等。 

群落水平植物功能性状的变化来源包括物种组

成变化和种内性状变异, 早期的“群落加权平均性

状-环境”关系研究通常假设物种组成变化大于种内

性状变异, 最为典型的例子是许多研究从较为广泛

的性状数据库中提取数据进行分析(Cornelissen et 

al., 2003; Kleyer et al., 2008; Klimešová & de Bello, 

2009)。然而, 大量研究表明, 种内性状变异对于物

种存活以及群落动态发挥着重要作用, 因此, 分离

并量化植物种内性状变异、物种组成变化及二者的

协变效应至关重要(de Bello et al., 2011; Lepš et al., 

2011; Mitchell et al., 2020)。大量研究基于自然或半

自然的环境梯度, 将群落水平植物功能性状进行了

分离和量化, 如: 长时间定点观测生态系统中群落

水平植物功能性状对年际气候变化的响应特征

(Chen et al., 2019); 或依据土壤水分梯度、人为管理

模式和营养元素添加梯度等进行CWM的分离和量

化(de la Riva et al., 2016; Siefert & Ritchie, 2016; 

Volf et al., 2016), 这些相关研究有助于更好地了解

哪些生态过程调控着植物群落的集散以及植物群落

对环境的适应性(Cingolani et al., 2007; Jung et al., 

2014)。 

山地环境变化剧烈, 较小水平距离上存在“陡

峭”的气候梯度使山地成为研究植物对环境变化响

应的天然实验室(Graae et al., 2012)。目前有关“植物

功能性状-海拔”关系的研究大多是在物种水平上开

展 , 如 :Pfennigwerth等 (2017)研究了Rhododendron 

maximum的叶片性状随海拔的变化特征; Asner和

Martin (2016)评估了热带森林冠层叶片化学计量特

征与海拔和土壤类型的关系; Midolo等(2019)在大

尺度上利用meta分析研究了植物种内性状随海拔的

变化特征。仅有较少研究关注“群落水平性状-海拔”

关系, 如: Kergunteuil等(2018)在瑞士山区研究了植

物“抵御”性状(比叶面积、叶片干物质含量和植株高

度)随海拔的变化特征; Campetella等(2019)在意大

利撒丁岛上研究了叶片CWM在不同热量区(海拔导

致)之间的差异。这些研究大多关注叶片性状和化学

计量特征, 对于根系性状研究较少。同时由于全球

不同山系所处的经度、纬度和海拔范围等具有较大

差异, 环境因子和植物功能性状随海拔的变化模式

并不固定(Körner, 2007), 因此, 在气候变化敏感区



向响等: 海拔对青海湖流域群落水平植物功能性状的影响   3

 

DOI: 10.17521/cjpe.2020.0140 

域——青藏高原的山地生态系统中关注更多群落水

平植物功能性状随海拔变化的局地规律仍很必要。 

本研究以青藏高原东北部的青海湖流域为研究

区, 探究海拔对群落水平叶片形态性状、根系形态

性状、叶片化学计量特征和植株高度的影响, 以期

揭示青海湖流域植物群落对环境变化的响应规律, 

并为预测未来全球变化条件下高寒生态系统的响应

规律提供依据。本研究试图解决以下两个科学问题: 

(1)青海湖流域群落水平植物功能性状随海拔的变

化特征及变异来源。(2)环境因子对群落水平植物功

能性状的影响规律。 

1  材料和方法 

1.1  研究区概况与样地设置 

青海湖流域位于青藏高原东北部 (36.25°– 

38.33° N, 97.83°–101.33° E, 海拔3 194–5 170 m), 

属于高寒大陆性气候, 年平均气温–1.1–4.0 ℃, 年

降水量291–597 mm, 年蒸发量1 300–2 000 mm (年

奎等, 1997)。随着海拔升高, 植被类型依次为温性

草原、高寒草原、高寒草甸、高寒荒漠和高山稀疏

植被等(陈桂琛和彭敏, 1993), 建群种分别为西北针

茅(Stipa sareptana)、紫花针茅(Stipa purpurea)、高

山嵩草(Kobresia pygmaea)、唐古红景天(Rhodiola 

tangutica)和四蕊山莓草(Sibbaldia tetrandra)等。 

2018年7月下旬在青海湖流域沿海拔梯度设置5

个样地(3 373、3 626、3 719、3 973和4 222 m)(图1;

表1), 包含高寒草原、高寒草甸和高寒荒漠3种生态

系统。每个海拔高度上的样地均布设在坡度较为平

缓(<15°)的阳坡, 避免小生境的差异对植物群落的

影响。在每个样地随机选取3个1 m × 1 m的样方, 进 

 

 
 

图1  青海湖流域采样点分布图。 
Fig. 1  Distribution of sampling sites in the Qinghai Lake Basin, China. 

 
表1  青海湖流域研究样地的地理位置和植被特征 
Table 1  Geographical and vegetation characteristics of each site in the Qinghai Lake Basin, China 

序号 
Serial number 

海拔 
Altitude (m) 

群系 
Alliance 

优势种 
Dominant species 

坡度 
Slope (°) 

土壤类型 
Soil type 

1 3  373 紫花针茅+西北针茅草地 
Stipa purpurea + S. sareptana Tussock Grassland Aliance 

紫花针茅、西北针茅 
S. purpurea, S. sareptana 

<5 砂质壤土 
Sandy loam 

2 3  626 紫花针茅草地 
S. purpurea Tussock Grassland Aliance 

紫花针茅 
S. purpurea 

11 砂质壤土 
Sandy loam 

3 3  719 高山嵩草+紫花针茅草地 
Kobresia pygmaea + S. purpurea Tussock Grassland Aliance 

高山嵩草、紫花针茅 
K. pygmaea, S. purpurea 

<5 砂质壤土 
Sandy loam 

4 3  973 高山嵩草草地 
K. pygmaea Tussock Grassland Aliance 

高山嵩草 
K. pygmaea 

13 壤质细砂土 
Loam fine sand

5 4  222 唐古红景天高山垫状植被 
Rhodiola tangutica Alpine Cushion Vegetation 

唐古红景天 
R. tangutica 

<5 砂质壤土 
Sandy loam 
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行植物群落调查、植物功能性状以及土壤理化性质

的采样和分析。 

1.2  样方调查与植物功能性状测定 

在选定的样地进行样方调查, 调查内容包括植

物群落总盖度、物种组成、物种分盖度和物种高度

(表1)。将样方内各物种分盖度从大到小排序计算累

积盖度, 采集每个样方中累积盖度占总盖度80%以

上的物种, 测定其植物功能性状。本研究共测定了

11个植物功能性状, 包括植物叶片形态性状、叶片

化学计量特征、根系性状和植株高度, 具体指标及

其计算方法如表2所示。 

在每个样方周围, 随机选取10–15株成熟、健康

和无病虫害的目标物种植株 (Cornelissen et al., 

2003), 测量高度后挖取整个植株(包括根系), 带回

实验室分离叶片、茎和根系。用扫描仪扫描新鲜叶

片, 用Image J软件解译得到叶面积, 将已扫描的叶

片遮光泡水12 h, 取出吸干表面水分, 称饱和鲜质

量(精度为0.01 g), 之后烘干至恒质量(65 ℃, 48 h), 

称干质量(精度为0.01 g)。烘干的叶片研磨过100目

筛后, 用全自动元素分析仪(vario EL cube, Elementar 

Analysensysteme GmbH, Hanau, Germany)测定叶片

全碳含量(LCC)和全氮含量(LNC), 用电感耦合等离

子体原子发射光谱仪(Spector Arcos Eop, SPECTRO 

Analytical Instruments GmbH, Clive, Germany)测定

叶片全磷含量(LPC)。扫描分析洗净的细根(<2 mm), 

得到细根直径、长度、表面积、体积, 之后将根系

样品烘干至恒质量(65 ℃, 48 h), 称量得到细根干

质量(0.01 g)。根据公式(表2)计算每个物种的SLA、

LDMC、SRL、RTD和SRA。样地每个物种的植物功

能性状数据有3个重复。 

1.3  环境因子的获取 

本研究分析了包括气象、土壤在内的6个环境因

子(表3)对群落水平植物功能性状的影响。气象数据

来自中国区域高时空分辨率地面气象要素驱动数据

集(何杰和阳坤, 2011)。土壤养分为实测数据, 在一

个样地的3个样方(1 m × 1 m)中, 用土钻(直径9 cm) 

取0–10和10–20 cm土层土壤, 将土样带回实验室挑

出根系, 在室温下风干至恒质量, 过2 mm筛。用全 

 
表2  本研究选取的植物功能性状指标及计算公式 
Table 2  Plant functional traits and their equations selected in this study 

植物功能性状 Plant functional trait 简写 Abbreviation 单位 Unit 计算公式 Equation 

植株高度 Plant height H cm – 

比叶面积 Specific leaf area SLA cm2·g–1 叶面积/叶片干质量 Leaf area/dry mass 

叶片干物质含量 Leaf dry matter content LDMC g·g–1 叶干质量/叶饱和鲜质量 Leaf dry weight/saturated fresh mass 

叶片氮含量 Leaf nitrogen content LNC mg·g–1 – 

叶片磷含量 Leaf phosphorus content LPC mg·g–1 – 

叶片碳含量 Leaf carbon content LCC mg·g–1 – 

叶片碳氮比 Leaf C:N ratio C:N – – 

叶片氮磷比 Leaf N:P ratio N:P – – 

比根长 Specific root length SRL cm·g–1 细根长度/细根干质量 Fine root length/dry mass 

比根表面积 Specific root surface area SRA cm2·g–1 细根表面积/细根干质量 Fine root surface area/dry mass 

根组织密度 Root tissue density RTD g·cm–3 细根干质量/细根体积 Fine root dry mass/volume 

 
表3  青海湖流域各样地的气候和土壤营养元素含量特征(平均值±标准误, n = 3) 
Table 3  Climate and soil nutrient content characteristics of each site in the Qinghai Lake Basin, China (mean ± SE, n = 3) 

序号 
Serial 
number 

年平均气温 
Mean annual 

airtemperature (℃) 

年降水量 
Mean annual 

precipitation (mm) 

0–10 cm土壤全氮含量
Soil total nitrogen 
content in 0–10 cm 

layer (mg·g–1) 

0–10 cm土壤全磷含量
Soil total phosphorus 
content in 0–10 cm 

layer (mg·g–1) 

10–20 cm土壤全氮含量 
Soil total nitrogen 

content in 10–20 cm 
layer (mg·g–1) 

10–20 cm土壤全磷含量
Soil total phosphorus 
content in 10–20 cm 

layer (mg·g–1) 

1 1 348 0.39 ± 0.003c 0.66 ± 0.164a 0.34 ± 0.033b 0.62 ± 0.001ab 

2 –1 434 0.39 ± 0.003c 0.62 ± 0.008a 0.31 ± 0.033c 0.63 ± 0.004a 

3 –2 430 0.43 ± 0.003b 0.65 ± 0.004a 0.26 ± 0.000d 0.57 ± 0.015bc 

4 –4 401 0.49 ± 0.001a 0.59 ± 0.004a 0.38 ± 0.000a 0.59 ± 0.002b 

5 –6 371 0.32 ± 0.003d 0.53 ± 0.005a 0.18 ± 0.033e 0.53 ± 0.007d 

同一列不同小写字母表示各样地间差异显著(p < 0.05)。 
Different lowercase letters in the same column indicate significant differences among sites (p < 0.05). 
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自动元素分析仪测定土壤全碳、全氮含量, 用电感

耦合等离子体原子发射光谱仪测定土壤全磷含量。 

1.4  数据计算与统计分析 

群落加权平均性状计算公式为:  

0

 
S

i i
i

CWM w x


   (1) 

式中, s为物种数, wi为物种i在群落中的相对盖度, xi

为物种i的性状值(Garnier et al., 2004)。利用公式(1)

分别计算SLA、LDMC、H、LNC、LCC、LPC、SRL、

RTD、SRA、C:N和N:P的群落加权平均值。 

 对各个CWM进行K-W正态性检验 , SLA、

LDMC、SRL、RTD、C:N和N:P的群落加权平均值

均符合正态分布, H、LNC、LCC、LPC和SRA的群

落加权平均值进行lg转换后符合正态分布, 然后进

行单因素方差分析, 采用最小显著差异(LSD)法进

行差异性检验。基于嵌套方差分析和平方和分解的

方法(Lepš et al., 2011), 将所有CWM分离并量化为

物种组成变化和种内性状变异。为了更好地量化环

境因子对各个CWM的影响, 本研究先将6个环境因

子数据标准化, 利用主成分分析(PCA), 提取前2个

主成分PC1和PC2, 后使用基于分层划分法的多元

回归分析(Chevan & Sutherland, 1991; Both et al., 

2019)量化PC1和PC2对CWM变化的解释率。 

在R 3.4.3中使用“FD”包计算各个CWM (Lalib-

erté & Legendre, 2010; R Core Team, 2019), 使用

Lepš等(2011)提出的函数分离和量化CWM, 使用

“heir.part”包实现分层划分法的计算 (Both et al., 

2019)。数据的正态性检验、数据的标准化、以及

ANOVA和PCA在SPSS 20.0中进行。所有的图形均

利用OriginPro 2017绘制。 

2  结果和分析 

2.1  群落水平植物功能性状随海拔的变化特征 

单因素方差分析结果(图2)表明, LCC、SRL和

RTD的群落加权平均值不随海拔发生显著变化, 其

余各CWM在不同海拔间具有显著差异。H随海拔升

高显著降低(图2F)。LNC、LPC随海拔升高显著升高

(图2A、2B), 高海拔处(≥4 000 m)的叶片C:N、N:P

的群落加权平均值显著低于低海拔地区(图2D、2H), 

海拔4 200 m处的叶片N:P小于14, 其余较低海拔处

均大于16。SLA随海拔升高显著升高, 在海拔4 000 

m处达到最大值, 在最高海拔4 200 m处有所降低(图

2C), LDMC最大值出现在3 600–3 700 m处(图2G)。

SRA随海拔升高波动降低(图2I)。 

2.2  群落水平植物功能性状随海拔变化的变异来源 

随海拔有显著变化的8个群落水平植物功能性

状 (除LCC、SRL和RTD)总变异来源的解释率为

52.03%–95.99%, 其中SLA、LNC和SRA的总变异解

释率分别为52.03%、59.02%和66.14%, 其他性状的

总变异解释率较高, 为82.39%–95.99% (图3)。LPC

的种内变异和物种组成变化都不显著, 二者具有正

向的协变效应, 叶片N:P也具有正向的协变效应, 

SLA的种内性状变异不显著。除LPC外, 其余所有性

状均为物种组成变化的解释率大于种内性状变异。 

2.3  环境因子对群落水平植物功能性状的影响 

对6个环境因子进行主成分分析, 提取出前两

个主成分。PC1的解释率为46.39%, PC2的解释率为

28.4%, 总解释率为74.79% (图4)。与PC1高度相关

的主要因子有: 年平均气温、10–20 cm土壤全磷含

量、10–20 cm土壤全氮含量, 与PC2高度相关的主要

因子有: 年降水量、0–10 cm土壤全氮含量、0–10 cm

土壤全磷含量, 因此, 本研究将PC1归纳为热量和

深层养分因子, PC2归纳为降水和表层养分因子。 

对于随海拔有显著变化的8个群落加权平均性

状(图5), PC1和PC2的总解释率(PC1 + PC2)最高为

80.49% (LPC), 最低为37.88% (LNC), 平均解释率

为59.53%。PC1和PC2对SLA、LDMC和LNC随海拔

变化的总解释率小于50%, 对其余性状的总解释率

大于60%, 其中对LPC和叶片N:P的总解释率最高, 

分别为80.49%和78.40%。SLA随海拔变化可被解释

的部分中PC2比重较大, 表明海拔变化导致的降水

和0–10 cm土壤养分含量差异对SLA影响较大; LNC

和H随海拔变化可被解释的部分中PC1与PC2比重

相当; 其余5个性状随海拔变化可被解释的部分中

PC1比重较大 , 表明海拔变化导致的温度以及

10–20 cm土壤养分含量变化对这些群落水平植物功

能性状有更加直接和强烈的影响。 

3  讨论 

3.1  群落水平植物功能性状随海拔的变化特征 

在青海湖流域, 随着海拔升高群落H显著降低

(图2F), 可能因为随着海拔升高, 植物受到低温、大

风的环境胁迫, 植物群落逐渐低矮化, 直至变成垫

状。植株高度对纬度梯度也存在类似的响应, 即: 
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图2  群落加权平均性状随海拔变化的单因素方差分析(平均值±标准误)。不同小写字母表示该性状在不同海拔间具有显著差

异(p < 0.05)。C:N, 叶片碳氮比; H, 植株高度; LCC, 叶片碳含量; LDMC, 叶片干物质含量; LNC, 叶片氮含量; LPC, 叶片磷含

量; N:P, 叶片氮磷比; RTD, 根组织密度; SLA, 比叶面积; SRA, 比根表面积; SRL, 比根长。 
Fig. 2  The one-way ANOVA of commuity-weighted mean functional traits along altitude (mean ± SE). Different lowercase letters 
indicate significant differences between different altitudes (p < 0.05). C:N, leaf carbon to nitrogen ratio; H, plant height; LCC, leaf 
carbon content; LDMC, leaf dry matter content; LNC, leaf nitrogen content; LPC, leaf phosphorus content; N:P, leaf nitrogen to 
phosphorus ratio; RTD, root tissue density; SLA, specific leaf area; SRA, specific root surface area; SRL, specific root length. 

 
随着纬度升高, 温度和降水发生显著变化, 纬度越

高群落植株高度越低(Moles et al., 2009; de Frenne et 

al., 2013)。SLA呈现出随海拔升高先上升后下降的

现象(图2C), 可能是因为随着海拔上升, 植物对水

分的可获得性增加(表3), 而4200 m处唐古红景天高

山垫状植被样地位于垭口, 气温低, 降水量少, 常

年大风导致了较高的土壤水分蒸发量, 植物对水分

的可获得性极低, 即干旱条件下SLA显著低于湿润

条件下, 这一结果与Campetella等(2019)的研究结果

一致。干旱环境下的植物叶片往往会有较厚的细胞

壁和叶肉层(Poorter et al., 2009), 植物叶组织相对

营养留存高, 导致SLA较小、LDMC较大。在本研 
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图3  群落加权平均性状变异来源分解。竖线与方框顶部(种

内性状变异+物种组成变化)的距离代表协变效应量, 竖线与

方框相交时协变效应为负, 不相交时协变效应为正。*, p < 
0.05; **, p < 0.01。性状简写见表2。 
Fig. 3  Decomposition of total variability in community- 
weighted mean functional traits. The space between the top of 
the column and the bar corresponds to the effect of covariation. 
If the bar is above the column, the covariation is positive, if the 
bar crosses the column, the covariation is negative. *, p < 0.05; 
**, p < 0.01. See Table 2 for abbreviation of traits. 

 

 
 

图4  六个环境因子的主成分分析。MAP, 年降水量(mm); 

N10, 0–10 cm土壤全氮含量(mg·g–1); N20, 10–20 cm土壤全

氮含量(mg·g–1); P10, 0–10 cm土壤全磷含量(mg·g–1); P20, 
10–20 cm土壤全磷含量(mg·g–1); t, 年平均气温(℃)。 
Fig. 4  Principal component analysis (PCA) of six environ-
mental factors. MAP, mean annual precipitation (mm); N10, soil 
total nitrogen content in 0–10 cm layer (mg·g–1); N20, soil total 
nitrogen content in 10–20 cm layer (mg·g–1); P10, soil total 
phosphorus content in 0–10 cm layer (mg·g–1); P20, soil total 
phosphorus content in 10–20 cm layer (mg·g–1); t, mean annual 
air temperature ( ).℃  

 
 

图5  环境因子PC1与PC2对群落加权平均性状变化的解释

率。PC1, 热量和深层养分因子; PC2, 降水和表层养分因子。

性状简写见表2。 
Fig. 5  Proportion of variance in community-weighted mean 
functional traits explained by PC1 and PC2. PC1, temperature 
and deep soil nutrient content; PC2, precipitation and surface 
soil nutrient content. See Table 2 for abbreviation of traits. 

 
究中, LDMC与SLA呈现显著的负相关关系, 这与

以往的认知是一致的, 然而海拔3 400和4 200 m处

较其他海拔相对干旱, LDMC却较小, 可能是因为

不同性状随海拔变化的主导因子有差异, LDMC还

受到温度、辐射强度等因素的影响, 如: 有研究发

现SLA和LDMC受到温度的影响较大(Roche et al., 

2004)。本研究所选的根系形态性状发生波动变化或

不随海拔发生变化(图2I–2K), 以往有研究提到: 较

大的SRL与更高的养分和水分吸收率、更快的根系

周转率有关, 是表征环境变化的较为敏感的性状

(Geng et al., 2014), 而在本研究中, SRL的变化始终

不显著, 这是令人意外的。 

叶片C:N反映了植物吸收营养所能同化C的能

力, 可以在一定程度上反映植物的养分利用效率

(黄建军和王希华, 2003), 随着海拔升高, 群落加权

平均叶片C:N显著下降(图2D), 表明青海湖流域植

物群落的N利用效率表现出随着海拔升高而降低的

趋势。而且高海拔处叶片的营养元素含量(LNC、

LPC)显著高于低海拔处(图2A、2B), 可能是因为高

海拔处植物对热量的需求受到限制, 植物为了在较

短的生长季内维持生命活动, 完成生命周期, 需要

通过提高叶片的营养元素含量来提高光合速率和呼

吸速率(Mooney & Billings, 1961; Reich & Oleksyn, 

2004)。同时, 本研究发现土壤营养元素含量与叶片

营养元素含量是不匹配的, 即: 高海拔处的土壤N、

P含量低而群落加权平均叶片N、P含量高(图2A、2B; 
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表3)。有研究利用“营养奢侈消耗”假说来解释这一

现象(van Wijk et al., 2003; Kichenin et al., 2013), 该

假说认为, 生长缓慢的物种在养分冲刷较快的生境

中吸收的养分超过即时生长需求(奢侈消费), 可能

会在土壤养分储备耗尽后利用这些植物自身储备来

支持生长(Chapin III, 1980)。尽管在不同生境中营养

元素的可获得性差异较大, 但大部分植物叶组织的

N:P (质量比)大约为14–16, 比值更低时发生氮限制, 

比值更高时发生磷限制(Güsewell, 2004)。在本研究

中, 海拔4 200 m处氮较为缺乏, 其余低海拔处磷较

为缺乏, 因此, 本研究认为青海湖流域不同海拔的

生态系统受到广泛的磷限制, 4 200 m以上的高海拔

生态系统受到氮限制。 

3.2  物种组成变化是青海湖流域群落水平植物功能

性状沿海拔变化的主要原因 

植物为了应对环境变化, 首先会调节自身的生

理生态功能性状进行适应, 当某些植物性状的表型

可塑性无法适应剧烈的环境变化时, 群落将纳入更

适合当前环境的新物种和新性状值, 从而增大了物

种组成变化导致的性状变异在总变异中的占比

(Siefert et al., 2015)。在本研究设置的海拔梯度上, 

所有群落水平性状沿海拔变化均以物种组成变化为

主, 表明在青海湖流域, 植物群落对海拔梯度变化

的适应机制以物种更替为主。一方面可能由于本研

究设置的海拔梯度较大(海拔间隔200 m), 导致样地

间环境变化过于剧烈, 另一方面也可能因为高寒环

境变化较为剧烈, 即使海拔变动很小也会导致剧烈

的环境变化。因此, 在研究植物功能性状与环境的

关系时, 梯度的设置至关重要。尽管在本研究中大

部分植物功能性状的种内变异比较小, 但也是不可

忽视的, 如果因为“陡峭”的环境梯度而忽略种内性

状变异 , 将会低估植物群落对环境的适应能力

(Campetella et al., 2019)。Zhou等(2018)的研究结果

显示, 植物功能性状对氮添加梯度发生响应时, 种

内性状变异在叶片化学计量特征(LPC、LNC)的总变

异中占比更大, 在叶片形态性状(SLA、LDMC), 植

株整体性状(H)的总变异中占比较小, 然而在本研

究中, LNC的变异来源结果与上述研究结果相反, 

LPC随海拔变化时种内变异与物种组成变化均不显

著。除了叶片N:P和LPC种内变异与物种组成变化是

正的协变效应以外, 其他的性状都呈现出负的协变

效应, 表明这些性状的种内与种间变化存在负补偿, 

即: 以植株高度为例, 当一个群落中优势物种植株

高度较高时, 会促进其他矮小物种在该生境中存活, 

而一个群落中优势物种较为矮小时, 会促进高大物

种在该生境中存活(Lepš et al., 2011), 这一结果反

映了青海湖流域不同群落中非优势种倾向于占据与

优势种相反的性状空间, 提高了高寒环境下植物群

落对资源的利用率。但是, 目前关于植物群落对环

境的响应和适应机制仍存在很大的不确定性, 需要

进行深入研究。 

3.3  环境因子对群落水平植物功能性状的影响 

环境因子对群落水平植物功能性状的影响具有

较大差异, 本研究随海拔升高有显著变化的8个性

状中, 5个性状被热量和深层养分因子(PC1)解释的

部分较大, LNC和H受PC1与PC2的影响相当(图5), 

表明温度对高寒环境中这些群落水平植物功能性状

的影响是直接和强烈的, 因此, 本研究认为在青海

湖流域3 400–4 200 m海拔范围内, 温度是植物生长

的广泛限制因子。降水和表层养分因子(PC2)对于

SLA是主要限制因子, 这与上述结论“干旱条件下

SLA显著低于湿润条件下”是一致的。同时本研究发

现, 深层土壤(10–20 cm)营养元素含量对群落水平

植物功能性状的影响高于表层土壤(0–10 cm)(图5), 

可能是因为随着土层加深, 根系生物量呈现减少的

趋势, 高寒草原、草甸生态系统, 尤其是高寒草甸生

态系统, 0–10 cm土层的根系密集而复杂, 根系之间

竞争强度大, 可能不利于水分和养分的吸收, 而且

高寒环境下表层土温较低, 土壤水分含量受环境变

化影响较大, 而深层土壤比表层土壤更加稳定, 具

有较好的保温、保湿效应。胡慧等(2020)研究发现

随着土层加深, 细根的资源利用效率和策略不变, 

因此, 在根系策略不变的前提下, 植物可能更倾向

于选择较为稳定的土层(10–20 cm)作为养分吸收的

主要场所, 而对于10–20 cm土层是否为高寒生态系

统中植物根系吸收养分的主要场所这一结论, 还需

要大量的研究进行论证。此外, 植物功能性状随海

拔梯度的变化有很大一部分无法得到合理解释, 尽

管本研究选取了随海拔变化的温度、降水、土壤营

养元素等对植物生存影响较大的因子, 但可能仍有

关键的因子被遗漏, 如: 辐射强度、土壤质地等。

结合各个群落水平植物功能性状随海拔的变化特征

以及温度、降水、土壤水分的可获得性和土壤养分

含量来看, 青海湖流域资源条件最好、性状空间占
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据较为充分的海拔区间可能位于3 700–4 000 m, 但

是此结果仅是从植物功能性状的角度进行评估, 若

想获得更为全面准确的结论, 还应与群落生产力和

群落固碳能力相结合。 

4  结论 

海拔变化会导致温度、水分和养分的可获得性

等发生显著变化, 群落水平植物功能性状也表现出

一定的海拔模式。在青海湖流域, 随着海拔升高, 植

物群落倾向于拥有较大的比叶面积、叶氮含量和叶

磷含量以及较小的植株高度, 从而适应高海拔地区

寒冷、干旱和营养元素可获得性低的生境, 然而根

系形态性状未表现出明显的海拔模式。温度和深层

土壤养分含量是驱动青海湖流域群落水平植物功能

性状随海拔变化的主要环境因子。植物群落通过改

变物种组成适应随海拔升高而剧烈变化的环境, 且

植物群落中的非优势种倾向于占据与优势种相反的

性状空间, 从而充分利用高寒环境中的光、热和养

分等资源。 
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