
植物生态学报  2023, 47 (1): 41-50                                             DOI: 10.17521/cjpe.2022.0123 

Chinese Journal of Plant Ecology                                                       http://www.plant-ecology.com 

—————————————————— 
收稿日期Received: 2022-04-07  接受日期Accepted: 2022-07-05 
基金项目: 第二次青藏高原综合科学考察研究(2019QZKK0405和2019QZKK0307)和国家自然科学基金(41871040)。Supported by the Second Tibetan 
Plateau Scientific Expedition and Research (STEP) Program of China (2019QZKK0405 and 2019QZKK0307) and the National Natural Science Foundation 
of China (41871040). 

* 通信作者Corresponding authors (Huang Y, huangyong@ynu.edu.cn; Sun J, sunjian@itpcas.ac.cn) 
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摘  要  植物性状能够反映植物的生存策略, 是植物生态学的研究热点之一。植物CSR策略模型将植物物种分为3类: 在资源

丰富环境中能够最大程度提高生物量的物种(竞争型物种: C策略); 在干扰频率较高的环境中能够快速摄取资源并繁殖的物

种(投机取巧型物种: R策略); 在资源贫瘠环境中能够保持个体生存的物种(耐受型物种: S策略)。植物叶片性状对环境梯度具

有适应性的改变, 性状的改变对植物生存策略产生影响, 但是青藏高原植物叶片性状是如何影响植物CSR生存策略的, 其机

制尚不清楚。该研究探究了高寒草地植物CSR生存策略的分布特征, 以及环境因子对CSR生存策略的影响机制。2020年7–8

月, 对青藏高原高寒草地53个样点进行了调查, 测定植物叶片叶面积、叶片鲜质量和叶片干质量等性状, 并计算C、S、R值。

然后, 分析关键地理环境要素对植物CSR策略影响的主要因子和作用机理。结果表明: (1)在青藏高原高寒草地, 植物的生存

策略主要以S策略(41.6%–96.7%)为主。(2)随着经度的增加, 青藏高原高寒草地C策略植物所占比例自西向东逐渐上升; 在海

拔梯度上, 高寒草地C策略植物所占比例随着海拔的升高而降低。(3)随机森林分析结果显示降水量对C策略的贡献率最高

(25.74%), 海拔对S策略的贡献率最高(27.34%); 分析气候因子对植物性状的影响发现降水量和温度只对叶面积产生显著影

响, 且叶片含水量对植物C、S策略具有显著效应。综合而言, 研究发现降水量是影响植物CSR生存策略最关键的因子, 这对

于研究高寒草地植物对环境梯度的生态适应具有十分重要的意义。 
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Abstract 
Aims  Vegetation traits are one of the research hotspots in plant ecology and they reflect the strategies of plant 
survival. According to the CSR survival strategy model, plant species may be classified into three categories: C 
strategy that can maximize biomass in resource-rich environments (competitive species); R strategy that can rap-
idly intake resources and reproduce in environments with a high frequency of disturbance (opportunistic species); 
and S strategy that can maintain individual survival in resource-poor environments (tolerant species). Leaf traits 
have adaptive changes in response to environmental gradients, which have impacts on plant adaptation. The 
mechanisms of how leaf traits affect CSR survival strategies in the alpine grassland of Qingzang Plateau remain 
unclear. The objective of this paper is to investigate the spatial patterns of CSR survival strategies of alpine plants 
and the mechanisms by which environmental factors influence plant survival. 
Methods  We surveyed a field transect which consists of 53 sample sites in an alpine grassland on the Qingzang 
Plateau from July to August 2020. Vegetation traits of leaf area, leaf fresh mass, and leaf dry mass were measured 
and C, S, R values were calculated. Finally, we analyzed the critical drivers and mechanism of plant CSR strate-
gies in response to geographical elements. 
Important findings  Our results showed that: (1) In the alpine grassland of the Qingzang Plateau, 41.6%–96.7% 
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of plants are identified as S strategy. (2) With the increase of the longitude, the proportion of C strategy plants in-
creased gradually from the west to the east, whereas along the altitude gradient, the proportion of C strategy plants 
decreased with the increasing altitude. (3) Random forest analysis showed that the contribution of precipitation to 
C strategy is the highest (25.74%), and the contribution of altitude to S strategy is the highest (27.34%). Addition-
ally, both precipitation and temperature had significant effects on leaf area, and leaf water content significantly 
affects plant CSR strategies. In summary, results of our study highlighted that precipitation is the most critical 
factor that governs plant CSR survival strategies. This finding has important implications for studying the eco-
logical adaptation along environmental gradients in alpine grasslands. 
Key words  CSR strategy; leaf trait; environmental gradient; Qingzang Plateau; alpine grassland 

Lin MZ, Huang Y, Li Y, Sun J (2023). Geographical distribution characteristics and influencing factors of plant survival strategies in 
an alpine grassland. Chinese Journal of Plant Ecology, 47, 41-50. DOI: 10.17521/cjpe.2022.0123 

植物性状或植物功能性状通常是指植物对外界

环境长期适应与进化后所表现出的可量度, 且与植

物的生长、繁殖以及存活等功能密切相关的属性(He 

et al., 2020)。这些性状共同反映了植物采取不同的

生态学策略来平衡养分的摄入和输出(王瑞丽等, 

2016)。Grime (1977)将植物性状响应环境梯度的权

衡定义为 “CSR策略 ”理论 (competitor: 竞争型 ; 

stress-tolerator: 忍受型; ruderal: 投机取巧型), 反映

了植物对竞争、胁迫和干扰梯度的适应性。基于该

理论, 国内外学者开展了许多研究。在应用方面, 

CSR策略对维管束植物在全球分布范围上起着决定

作用(Liao et al., 2021), 系统发育相关度、寿命和生

长形式等物种特征, 也被证实对物种范围扩张有重

要影响(Godoy et al., 2011)。同时CSR策略能够解释

和预测干扰对植被结构、物种组成的影响, 从而预

测高山草原的生物多样性。该理论对干扰影响的预

测已经在高山植物群落(Caccianiga et al., 2006), 几

内亚森林(Holmgren & Poorter, 2007)和人工植物群

落(Li & Shipley, 2017)中得到验证。此外, 有学者将

外来物种与本地物种进行对比分析, 发现外来物种

和本地物种具有相似的CSR策略 (Cross et al., 

2015)。而在叶经济谱中也找到了与CSR策略相对应

的关系, 如从具有高比叶面积、高氮磷含量的资源

获取型叶片, 到具有相反性状的资源节约型叶片

(Wright et al., 2004); 比叶面积和生产力之间的相关

性(Reich, 2014)以及植物根茎组织的生长和组织内

部水分流动速率的快慢(Chave et al., 2009)。植物通

过多种性状组合来适应变化的环境, 其生存策略可

以通过叶片性状的变化来反映。因此, 探索植物叶

片性状与环境因子的关系能够更深入地理解植物对

环境的适应机制(王常顺和汪诗平, 2015)。 

青藏高原作为世界上海拔最高、覆盖范围最广

的高寒区域(孙建和刘国华, 2021), 是我国重要的生

态安全屏障(王小丹等, 2017)。高寒草地是青藏高原

主要的植被类型, 在气候调节、碳氮固定等方面发

挥着重要作用(Sun et al., 2020a)。由于该地区地貌复

杂, 受到西风、东亚季风和印度洋季风的交互影响, 

加之其相对独立的地理单元, 是全球气候变化的敏

感区。研究表明, 不同功能的植物CSR生存策略在

响应环境梯度时存在较大差异(Behroozian et al., 

2020; Davison et al., 2020)。为了能够在不同环境条

件下吸收土壤水分和养分, 植物器官(根、茎和叶)

的性状会根据环境条件做出一些适应性的变化

(Pierce et al., 2017; Ferre et al., 2020)。例如, 植物通

过减小叶面积, 增加叶片厚度来减少水分蒸发(李

永华等, 2012), 为了应对低温和辐射, 植物叶片气

孔面积在缩小(杨继鸿等, 2019)。这种随着环境变化

的适应性策略允许不同功能类型的物种在不同环境

下保障资源吸收, 强调了植物功能组之间不同水平

的表观可塑性(Davison et al., 2020; Matos et al., 

2021)。同时, 青藏高原兼具多样的水平和垂直地带

性, 生境多样性高(郑度和赵东升, 2017), 为研究叶

片性状对环境的响应提供了天然实验室。然而, 关

于该地区植物叶片性状和CSR生存策略对环境梯度

响应的研究还较为缺乏, 而植物生存策略是衡量植

物对环境因子适应性变化的一个重要参考。因此, 

探究高寒草地生态系统的植物生存策略及其对环境

因子的响应机制, 对青藏高原植被地理格局、过程

和功能的变化具有重要意义。 

本研究以青藏高原高寒草地为研究对象, 对植

物叶片的基本性状指标进行测定, 并计算其C、S、

R值, 从环境因子与叶片性状关系的角度出发, 分

析并确定影响植物CSR生存策略的主要环境因子。

以期揭示青藏高原地区植物生存策略对环境梯度的
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响应机制。本研究拟探讨以下问题: (1)在高寒地区, 

植物主要采取哪一种CSR生存策略? (2)随着环境梯

度的改变, 高寒草地植物的CSR生存策略将发生怎

样的变化? 环境因子是如何调控植物生存策略的? 

1  材料和方法 

1.1  研究区概况 

青藏高原平均海拔在4 000 m以上(Sun et al., 

2020b), 本 研 究 调 查 样 带 位 于 青 海 和 西 藏

(85.27°–103.6° E, 29.65°–38.8° N, 海拔3 000–5 200 

m), 气候寒旱特征明显, 植物生长季一般在5–8月。

该地区主要植被类型是高寒草甸、高寒草原和高寒

荒漠(Zhou et al., 2021b), 植物主要以针茅属(Stipa)、

嵩草属 (Kobresia)和薹草属 (Carex)为主 (李洋等 , 

2022)。 

1.2  研究方法 

1.2.1  样品采集 

2020年7月中旬至8月底(植物生长旺盛期), 在

青藏高原沿着样带随机对53个样点进行了调查(图

1), 记录每个样点的经纬度、海拔和草地类型信息。

沿着草地样带收集了植物叶片样品, 为了评估该地

区常见植物物种的生存策略, 在每个样点选择常见

种植物, 样品采集时, 选择同种不同株且大小相近

的植物同一位置的叶片(附录), 并筛选出5片新鲜健

康大小一致的叶片。测量3种基本叶片功能性状的信

息 : 叶面积 (LA)、叶鲜质量 (LFM)和叶干质量

(LDM)。为了避免偶然性, 取5片叶片的平均值作为

最终的数据。将叶片扫描后, 使用ENVI 5.2计算叶

片面积。采集当天用分析天平称叶片鲜质量。回到

实验室, 将叶片置于烘箱, 105 ℃杀青1 h, 65 ℃干燥

48 h, 然后测定叶片干质量。采用电子表格计算工具

“StrateFy” (Pierce et al., 2017)计算叶片肉质化指数

(LSI)、叶片含水量(LWC)、叶片干物质含量(LDMC)

和比叶面积(SLA), 并计算出植物C、S、R值(附录)。 

1.2.2  数据处理 

为避免数据测定过程中人为、外界等因素造成

数据偏差较大, 本研究采用拉伊达法则对叶片测定

中出现的偏差较大的可疑数据进行检验。检验公式

(马百兵等, 2018)如下所示:  
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 
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式中, σ代表标准差; Xi代表C%或S%; X代表C%或

S%的平均值, n代表样本量, i 代表样本值与平均

值的差。 

 

 
 

图1  青藏高原地形图和高寒草地采样点。 
Fig. 1  Location of alpine grassland sample sites and the landscape topography of Qingzang Plateau. 
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1.3  气候数据来源 

2020年各样点年降水量(MAP)数据来源于国家

地球系统科学数据中心(http://loess.geodata.cn), 依

据1901–2020年中国1 km分辨率逐月降水量栅格数

据 , 年平均气温 (MAT) 通过中国气象数据网

(http://data.cma.cn/)获取, 使用Anusplin 4.2软件进

行空间插值生成栅格。利用ArcGIS 10.7从数据库中

提取研究区53个样点的气候数据。干旱指数(AI)计

算(Nastos et al., 2013)如下:  

MAP
AI

MAT 10


  
      (4) 

1.4  数据统计分析 

采用Excel和SPSS 25对数据进行整理和分析。

其中, 对C、S值和各环境因子进行Pearson相关性分

析; 采用ArcGIS 10.7绘制研究区样点示意图; 采用

Origin 2018绘制CSR分布模式三角图(图2), 采用

SigmaPlot 10.0进行线性回归分析; 采用R 4.0.4软件

进行热度图分析和主成分分析, 包括软件“corrplot” 

“gridExtra” “randomForest”和“ggplot2”包。 

2  结果和分析 

2.1  CSR生存策略 
本研究中, 高寒草地常见物种主要表现出较高

的S型策略, 大多数植物表现出S/CS策略, S策略比例

较高(41.6%–96.7%), C策略比例较低(3.3%–55.6%)。 

 

 
 

图2  青藏高原高寒草地常见植物的CSR策略图。C, 竞争型; 
S, 忍受型; R, 投机取巧型。圆圈大小代表叶片干物质含量。 
Fig. 2  CSR strategy of common species in alpine grassland on 
the Qingzang Plateau. C, competitor; S, stress-tolerator; R, 
ruderal. Size of the circle represents the leaf dry matter content. 

较多植物的R策略得分为0, 因此, 下文的分析主要

探讨植物CS策略。 

2.2  叶片生态策略与环境因子的相关关系 
相关性热度图表明, C策略与经度、温度和降水

量显著正相关, 与海拔显著负相关, 其中与经度

(r = 0.52)和降水量(r = 0.54)相关性较高(图3A)。S策

略与环境因子的相关性则相反, 与经度、温度和降

水量显著负相关, 与海拔显著正相关, 其中与经度

(r = 0.52)和海拔(r = 0.51)相关性较高(图3B)。 

2.3  环境因子对叶片生存策略的影响 
降水量、经度和干旱指数对C策略的相对贡献

率较高, 分别为25.74%、18.41%和17.67% (图4A), 

而海拔、经度和降水量对S策略的相对贡献率较高, 

分别为27.34%、19.22%和17.69% (图4B)。对环境因

子和C、S策略进行相关性分析, 结果显示, 海拔、

降水量、经度和温度与C策略均呈现显著线性相关

关系(图5), 其中C策略与海拔负相关(图5A), 与降

水量、经度和温度为正相关关系(图5B–5D)。其中, C

策略对经度(R2 = 0.27, 斜率(slope) = 1.43) (图5C)和

温度(R2 = 0.11, slope = 2.12) (图5D)变化有较高的敏

感性, C策略与海拔负相关, 且敏感性较低(R2 = 0.22, 

slope = –0.01)。S策略与温度(R2 = 0.11, slope = –2.29)

和经度(R2 = 0.27, slope = –1.53)显著负相关(图6B、

6C), 斜率较高, 与海拔正相关(R2 = 0.26, slope = 

0.01) (图6A)。 

对不同环境因子的相互关系探索分析发现, 经

度只与降水量有显著正相关关系(R2 = 0.13) (图7A), 

与温度和干旱指数的关系均不显著; 而海拔只与温

度有显著负相关关系(R2 = 0.28) (图7B), 与降水量

和干旱指数的关系不显著。由此可知, 随着经度的

增加, 降水逐渐增多, 植物C策略的比例也在上升; 

而随着海拔的增加, 温度逐渐降低, 植物S策略的

比例反而上升。 

3  讨论 

3.1  植物CSR策略在空间格局上的特征 
植物CSR策略是植物在不同环境条件下, 为了

能最大限度地维持自身性状, 所采取的最为有利的

生存策略。在青藏高原高寒草地生态系统中, 当植

物所处的环境长期处于资源胁迫压力之下时, 植物

的适应性和耐受特性更为重要, 而S百分比高的物

种表现出生长率低和水分转化效率慢等特点(Zhou  
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图3  青藏高原高寒草地常见植物C策略(A)和S策略(B)与各环境因子的相关性热度图。*, p < 0.05; **, p < 0.01。AI, 干旱指数; 
Alt, 海拔; C, 竞争型; Lat, 纬度; Lon, 经度; Pre, 降水量; S, 忍受型; Tem, 温度。 
Fig. 3  Heat map of the correlation between C (A) and S (B) strategies and environmental factors in alpine grassland on the Qing-
zang Plateau. *, p < 0.05; **, p < 0.01. AI, aridity index; Alt, altitude; C, competitor; Lat, latitude; Lon, longitude; Pre, precipitation; 
S, stress-tolerator; Tem, temperature. 

 

 
 

图4  青藏高原高寒草地环境因子对C策略(A)、S策略(B)的相对重要性分析。AI, 干旱指数; Alt, 海拔; C, 竞争型; Lat, 纬度; 
Lon, 经度; Pre, 降水量; S, 忍受型; Tem, 温度。 
Fig. 4  Relative importance of effect of environmental factors on C (A) and S (B) strategies in alpine grassland on the Qingzang 
Plateau. AI, aridity index; Alt, altitude; C, competitor; Lat, latitude; Lon, longitude; Pre, precipitation; S, stress-tolerator; Tem, tem-
perature. 

 
et al., 2021a), 因此S策略的植物在青藏高原高寒环

境下占主导地位。同时受西风、印度季风和东亚季

风的共同影响, 青藏高原形成了水、热、经度调控

植被格局、功能和过程的趋势(孙建和刘国华, 2021), 

并因此影响到植物的生理生态、植物区系的演化和

适应性策略等。本研究发现植物C策略的比例与经

度显著正相关, 呈现出明显的水平地带性。由于生

存策略的不同, 植物的生活史也表现出明显的经度

地带性, 因此, 青藏高原高寒草地的物种多样性、生

产力和多功能性等群落结构特征和植物性状在水平

分布上有明显差异, 自西向东从草原到草甸呈递增

趋势。此外, 植物生存策略同样受到海拔的影响, 通

常随着海拔的升高, 灌木和草本植物逐渐成为优势

植物, 因为杂类草相较于禾本科和豆科植物对环境

的适应能力更强(Zhou et al., 2021a)。因此在空间的

垂直分布上, 选择S策略的植物会逐渐占据数量上

的优势。虽然纬度变化对植物生存策略的选择影响

并不显著, 但是在纬度梯度上, 选择C策略的植物

占比随着纬度的增加逐渐增加。 

3.2  植物CSR策略在降水和温度格局下的调节

机制 

在对环境因素和气候因素进行分析时发现(图

7), 经度与降水量呈显著正相关关系, 而海拔与温

度呈显著负相关关系。在水平方向上, 青藏高原自

西向东降水量逐渐增加, 导致了土壤含水量增加, 

温度逐渐上升, 土壤微生物活性提高, 分解有机物 
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图5  青藏高原高寒草地海拔(A)、降水量(B)、经度(C)、温度(D)对C策略的影响。C, 竞争型。 
Fig. 5  Effects of altitude (A), precipitation (B), longitude (C), temperature (D) on C-strategy in alpine grassland on the Qingzang 
Plateau. C, competitor. 

 

 
 

图6  青藏高原高寒草地海拔(A)、经度(B)、温度(C)对S策略的影响。S, 忍受型。 
Fig. 6  Effects of altitude (A), longitude (B), temperature (C) on S-strategy in alpine grassland on the Qingzang Plateau. S, 
stress-tolerator. 

 
的速率加快, 物质循环和能量流动加快, 湿热环境

有利于植物获取更多的养分。我国草地生态系统生

物量受降水影响较为明显(孙建等, 2021)。草地生态

系统地上生物量空间分布与水热条件的分布基本是

一致的(朴世龙等, 2004), 本研究结果与之一致, 即

沿着经度梯度, C策略的比例随着经度增大而逐渐

升高。而在垂直方向上, 温度随着海拔升高而降低, 

低温会抑制土壤氮矿化速率(Timmermann et al., 

2015; Zhou et al., 2020), 氮矿化是土壤有机氮经微

生物分解, 转化为无机氮的过程, 在生态系统中是
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土壤对植物生长供给氮的关键过程, 因此随着海拔

升高, 植物的生长受到养分有效性的限制愈加严重

(Quan et al., 2019; Sun et al., 2020a), 环境胁迫的压

力增大, 植物逐渐从C策略向S策略过渡。为了解释

降水量和温度是如何对植物生存策略产生影响的, 

进一步分析认为, 降水量和温度与叶片比叶面积的

关系并不显著, 有研究显示, 禾草植物叶片性状对

水分不敏感, 且耐受性较强可能是主要原因(陈利, 

2015)。一般而言, 比叶面积较低的植物能更好地适

应恶劣的环境, 比叶面积较高的植物更适宜生长在

资源充足的环境(Garnier et al., 2001), 本研究也证

明了在水热条件较好的区域, 植物C%更高, 反之, 

S%更高。降水量和温度与植物叶面积大小呈显著正

相关关系(图8E、8F), 原因是在水热条件较好的环 
 

 
 

图7  青藏高原高寒草地经度对降水量(A)和海拔对温度(B)的影响。 
Fig. 7  Effects of longitude on precipitation (A) and altitude on temperature (B) in the alpine grassland on the Qingzang Plateau. 

 

 
 

图8  青藏高原高寒草地植物C、S策略分别与叶面积(A、B)和叶片含水量(C、D)以及叶面积与降水量(E)和温度(F)之间的相

关性分析。C, 竞争型; S, 忍受型。 
Fig. 8  Correlation analysis of C and S strategies on leaf area (A, B) and leaf water content (C, D), respectively, and leaf area on 
precipitation (E) and temperature (F) in the alpine grassland on the Qingzang Plateau. C, competitor; S, stress-tolerator. 
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境, 植物的光合作用效率更高, 生长的速率更快, 

增温对叶面积的扩展具有促进作用(杨兵等, 2010)。

可以明确的是, 尽管降水量和温度对叶片含水量的

影响并不显著, 但叶片含水量(图8C、8D)和叶面积

(图8A、8B)是影响植物C、S策略的主要因素。综合

分析认为, 经度和海拔通过影响降水量和温度, 间

接改变植物叶面积和叶片含水量, 从而影响植物C、

S策略。 

深入揭示植物生存策略与环境因子间的关系, 

发现经度、海拔和温度均与C、S策略显著相关, C

策略还与降水量显著相关, 且降水量是影响植物C

策略最主要的因素, 对于青藏高原高寒草地而言, 

降水量不仅影响着土壤理化性质和微生物群落结构, 

进而改变植物吸收养分的方式和效率。而且通过促

进凋落物的分解 , 更充分地释放养分(杨德春等, 

2021), 因此沿着经度增大的方向, 养分更为充足, 

植物C%也更高。降水也能够增加土壤含水量, 研究

发现, 土壤含水量与植物叶片含水量正相关, 是影

响植物叶片含水量的关键因子(马剑英等, 2008), 这

也能解释C%随降水量升高而增大。 

3.3  局限性和不足 

植物生存策略会受到地理因素和气候因素影响, 

同时地理和气候因素也在影响着土壤的理化性质, 

土壤物质循环和微量元素转化都会影响植物性状, 

而植物通过土壤直接吸收养分, 因此将土壤理化指

标纳入植物生存策略的研究是十分必要的。在后续

针对植物生存策略的研究中, 会关注土壤指标的动

态变化, 从更全面、更深入的角度分析和解释影响

植物生存策略的机制。 

4  结论 

青藏高原高寒生态系统的植物CSR生存策略存

在较为明显的经度和海拔格局, 随着由西到东经度

的增加, 植物选择C策略的比例也在升高, S策略选

择的比例随之降低。在垂直方向上, 海拔的升高会

显著降低C策略的比例, 选择S策略的物种数则会上

升。影响植物C策略选择的最主要因素是降水量, 而

影响S策略最主要的因素是海拔, 相对贡献率分别

为25.74%和27.34%, 环境通过改变植物的叶面积和

叶片含水量来影响植物CSR策略, 植物的叶面积越

大和叶片含水量越高越大, 越倾向于C策略。 
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