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摘 要:荒漠生态系统中土壤养分含量低,气候严酷导致植物在环境胁迫下表现出独特的生理和生

态特性,这是荒漠生态系统多样性和维持稳定的基础。然而,柴达木盆地土壤与植物生物量分配关

系及其维持荒漠草原生态系统稳定性过程仍不清晰。本研究通过柴达木盆地内35个样地175个

样方86种优势植物重排序、异速生长关系、方差分解及结构方程模型方式,分析研究区土壤粒径与

植物物种多样性沿干旱梯度的分布特征,以及土壤养分与植物地上、地下生物量之间的关系及其影

响。结果表明:(1)柴达木盆地35个样点物种丰富度具有明显的环境梯度特征,经过重排序分析呈

多个物种集合。多年生优势物种地上生物量显著高于一年生植物(P<0.01),证明优势物种分布

模式为集群分布,多年生灌木与半灌木植物的地上、地下生物量异速生长关系均不显著(P=
0.885),而一年生优势物种地下生物量分配速率高于地上;(2)逐步回归法筛选出影响优势物种分

布的7个气候因子,它们对研究区多年生灌木、半灌木植物地上生物量影响程度(方差分解地上生

物量R2=0.318)高于对其地下生物量的影响(地下生物量R2=0.01),而海拔对其地上、地下生物

量的影响不显著,结构方程模型证明海拔间接影响优势物种地上、地下生物量,表明柴达木盆地海

拔变化引起水热协同变化,极端气候(如等温性、最冷季降雨与最湿月、最湿季降雨)对其存在显著

正、负影响,土壤粒径对其无显著影响。
关键词:柴达木盆地;异速生长率;土壤粒径;方差分解;结构方程模型
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  Abstract:The
 

low
 

nutrient
 

content
 

of
 

soil
 

in
 

desert
 

ecosys-
tems,combined

 

with
 

harsh
 

climatic
 

conditions,causes
 

plants
 

to
 

develop
 

unique
 

physiological
 

and
 

ecological
 

traits
 

under
 

environ-

mental
 

stress,forming
 

the
 

basis
 

for
 

the
 

diversity
 

and
 

stability
 

of
 

desert
 

ecosystems.However,the
 

relationship
 

between
 

soil
 

and
 

plant
 

biomass
 

allocation
 

in
 

the
 

Qaidam
 

Basin
 

and
 

its
 

role
 

in
 

maintaining
 

desert
 

grassland
 

ecosystem
 

stability
 

remains
 

un-

clear.This
 

study
 

analyzed
 

the
 

distribution
 

characteristics
 

of
 

soil
 

particle
 

size
 

and
 

plant
 

species
 

diversity
 

along
 

the
 

aridity
 

gradient
 

in
 

35
 

sampling
 

sites
 

with
 

175
 

quadrats
 

and
 

86
 

dominant
 

plant
 

species
 

in
 

the
 

Qaidam
 

Basin,using
 

methods
 

such
 

as
 

plant
 

species
 

reordering,allometric
 

growth
 

relationships,variance
 

decomposi-

tion,and
 

structural
 

equation
 

modeling.It
 

also
 

investigated
 

the
 

re-

lationship
 

between
 

soil
 

nutrients
 

and
 

aboveground
 

and
 

below-

ground
 

biomass
 

of
 

plants,and
 

their
 

effects
 

on
 

ecosystem
 

stabili-

ty.The
 

results
 

showed
 

that:(1)Species
 

richness
 

across
 

the
 

35
 

sites
 

in
 

the
 

Qaidam
 

Basin
 

displays
 

distinct
 

environmental
 

gradi-

ent
 

characteristics.Perennial
 

dominant
 

species
 

have
 

significantly
 

higher
 

aboveground
 

biomass
 

compared
 

to
 

annual
 

species(P<
0.01),indicating

 

that
 

the
 

allometric
 

growth
 

relationships
 

be-

tween
 

aboveground
 

and
 

belowground
 

biomass
 

of
 

perennial
 

shrubs
 

and
 

semi-shrubs
 

are
 

not
 

significant(P=0.885),whereas
 

annual
 

dominant
 

species
 

allocate
 

more
 

biomass
 

belowground
 

than
 

aboveground.(2)Stepwise
 

regression
 

identified
 

seven
 

climatic
 

factors
 

affecting
 

the
 

distribution
 

of
 

dominant
 

species,and
 

their
 

influence
 

on
 

the
 

aboveground
 

biomass
 

of
 

perennial
 

shrubs
 

and
 

semi-shrubs(variance
 

decomposition
 

R2=0.318
 

for
 

aboveground
 

biomass)
 

was
 

greater
 

than
 

their
 

influence
 

on
 

belowground
 

bio-

mass(R2=0.01
 

for
 

belowground
 

biomass).Elevation
 

had
 

no
 

significant
 

direct
 

effect
 

on
 

aboveground
 

or
 

belowground
 

biomass,

but
 

the
 

structural
 

equation
 

model
 

demonstrated
 

that
 

elevation
 

in-

directly
 

affects
 

the
 

biomass
 

of
 

dominant
 

species.This
 

indicates
 

that
 

altitude-driven
 

changes
 

in
 

water
 

and
 

heat
 

conditions,along
 

with
 

extreme
 

climate
 

events(such
 

as
 

isothermality,precipitation
 

in
 

the
 

coldest
 

season,and
 

precipitation
 

in
 

the
 

wettest
 

month
 

and
 

season),have
 

significant
 

positive
 

and
 

negative
 

impacts
 

on
 

bio-

mass,while
 

soil
 

particle
 

size
 

has
 

no
 

significant
 

effect.

  Key
 

words:Qaidam
 

Basin;allometric
 

growth
 

rate;soil
 

parti-

cle
 

size;variance
 

decomposition;structural
 

equation
 

model

  植物物种多样性是群落的重要特征,是维持生

态系统结构、功能和稳定的基础。植物物种多样性

格局的研究是理解区域生物多样性维持机制的重要

内容,同时对生物多样性的保护管理等有着重要的

指导意义[1-3]。中国西北干旱荒漠地区物种多样性

与群落演替是一种独特的自然现象,其独特的自然

地理环境使该地区拥有大量复杂的片段化和荒漠化

生境,柴达木盆地是大陆性干燥气团控制下的中纬

度内陆盆地,气候极端干旱,降水量较少,蒸发量远

大于降水量;四季温度变化明显,昼夜温差大,日照

时间长,太阳辐射强,多大风和沙尘暴等极端气候天

气。凌智永等[4]通过柴达木盆地灌丛沙丘沉积过程

稀土元素分异特征与物源分析,证明灌丛沙丘发育

时期柴达木盆地总体处于干燥的气候环境,此时化

学风化作用弱,植被发育相对较差,成壤作用不明

显;尹文杰等[5]利用SPI和SPEI两种干旱指数,综
合分析柴达木盆地干旱演变特征及时空分布规律,
认为温度对该地区干旱情况的影响较大,中部干旱

状况最为严重,而东部边缘和西北部干旱频次相对

较少;王建莹等[6]通过 Mann-Kendall检验等方法,
分析该地区近30年降水时间序列特征,证明近年来

柴达木盆地年均降水量增加,表现出多时间尺度特

征,其东部地区降水受东部季风的影响;结合降水

量、气温、日照时数、相对湿度和平均风速气象资料

和夏季风指数、经纬向环流指数等大气环流资料,许
婉彤等[7]认为1982~2013年柴达木盆地降水和气

温显著上升,其气候变化的区域性特征和周期性变

化主要是由亚洲夏季风、经纬向环流、副热带高压等

气候系统以及下垫面植被演变等因素综合作用的结

果。毋庸置疑,柴达木盆地特殊的环境必定对其植

物的物种分布和生物量分配产生深刻影响。
柴达木盆地地理及气候条件独特[8],植物资源

丰富,植被类型多样,具有鲜明的地域特征,不同群

落类型的气候敏感性不同[9],其中盐爪爪群落的气

候敏感性最低。蒋丽伟[10]认为基于柴达木盆地形

成的历史因素和环境条件,该区域内植物区系以北

温带为主,其特点是野生种子植物多样性丰富,科、
属的高度分化致使植物的区系成分复杂。同样,根
据尤勇刚等[11]研究发现,柴达木盆地的植被类型主

要是灌木和多年生草本,是典型的以灌丛为代表的

优势植物生活型,柴达木盆地及其周边植物物种组

成主要为禾本科(Poaceae)、菊科(Asteraceae)、莎草

科(Cyperaceae)和藜科(Chenopodiaceae)等植物。
若以世界气温变化的1987年为界,李红梅[12]利用

线性趋势、综合顺序分类法等方法,认为柴达木盆

地,植被主要朝着温暖化和湿润化的方向发展。随

着年代变化,寒温带植被类型逐渐减少,微温带植被

类型逐渐增多。此外,植物为了获取最大化的资源

而采取的生物量最优分配策略,导致植物的根茎比

发生变化,也就是植物通过对各器官的生物量调节

分配,特别是在极端干旱生境中保证自身能够最大

化的吸收资源[13-14],即优化分配理论(optimal
 

parti-
tioning

 

theory)。异速生长模型根据植物体相对生
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长表示不成比例的生长关系,是用来研究植物个体

大小与形状、解剖学、生理学和行为之间的关系的方

法之一。然而,植物生物量的分配不单受到水分、光
照、矿质营养等环境因素的影响,还受种群密度等生

物量因素的影响[15],对植物生物量分配模式的研

究,以往多是通过设计资源限制因子的条件来观察

生物量分配的模式[16]。已有试验数据表明,在不存

在竞争的情况下,有效资源因子的分布和数量影响

着植物对各器官的生物量分配[17];当环境中的营养

元素为限制因子时,会通过减少对茎的生物量分配、
增加对根的生物量分配,导致植物的根茎比增大,而
当光资源成为限制因子时,植物根茎比会减少。因

此,植物生物量的积累是反映其生长发育的重要指

标[18],而生物量的分配不仅是植物对地上资源和地

下资源的简单分配,它是植物对不同环境的响应策

略[19]。特别是在不利于生长的条件下,对自然资源

实现优化分配,是植物应对环境胁迫的基本策略之

一,也是衡量植物逆境适应能力的一个指标。在高

原地区,温度是影响植物生长的主导因素,同时降水

也对其产生一定的影响,例如,苏淑兰等[20]对青海省

海晏县高寒牧草与气候条件的研究显示,每年5~9
月(生长季)中,6~7月的平均气温和上一年度的降

水量对牧草产量和牧草高度有显著影响;吴让等[21]

对青海省兴海县天然草地牧草和气候条件的研究发

现,草地牧草的产量与降水量的变化有相同趋势,但
不受气温的影响。据此,本研究通过调查柴达木盆地

35个样点,对优势植物地上、地下生物量的数据,结
合青海省33个气象站的数据资料,采集研究区样地6
个土层土壤样品,综合分析优势物种生物量分配模式

气候异质性响应规律,探讨该地区不同植物群落生物

量分配模式和环境适应性之间的关系,旨在一定程度

上对柴达木盆地未来植被可能变化的趋势进行预估,
不仅可以对相关理论进一步完善起到一定的推动作

用,而且可以为今后该区实施生态环境保护和开展适

应环境变化工作等提供参考。

1 材料和方法

1.1 柴达木盆地环境特征分析及数据提取

采用ANUSPLIN空间插值工具对柴达木盆地采

集样点及周边128个气象站点数据的插值拟合[22],
从中提取35个样点的年均气温和年均降雨量。以世

界 World-Clim气候数据库(http://www.worldclim.
org/bioclim)中国大陆740个站点从1961~2007年

的观测气象数据为基础,提取包括太阳总辐射、日照

时数、温度、降水、风向、风速、平均气压等气象数据,

以及1∶250
 

000的500
 

m×500
 

m的数字高程数

据,经过软件ArcMap(ARCGIS
 

10.3,Esri)处理后,
生成全国尺度各种气候要素的1

 

km×1
 

km栅格数

据库。随后,根据每个取样点的经纬度坐标,提取出

包括年均温(bio1:annual
 

mean
 

temperature,MAT)、
昼夜温差日均值(bio2:mean

 

diurnal
 

range,MDR)、等
温性(bio3:isothermality,ISO)、温度季节性变化的标

准差(bio4:temperature
 

seasonality,SDTS)、最暖月最

高温(bio5:max
 

temperature
 

of
 

warmest
 

month,MT-
WM)、最冷月最低温(bio6:min

 

temperature
 

of
 

coldest
 

month,MTCM)、年均温变化范围(bio7:temperature
 

annual
 

range,TAR)、最湿季度平均温度(bio8:mean
 

temperature
 

of
 

wettest
 

quarter,MTWEQ)、最干季度

平均温度(bio9:mean
 

temperature
 

of
 

driest
 

quarter,

MTDQ)、最暖季度平均温度(bio10:mean
 

temperature
 

of
 

warmest
 

quarter,MTWQ)、最 冷 季 度 平 均 温 度

(bio11:mean
 

temperature
 

of
 

coldest
 

quarter,MTCQ)、
年均降水量(bio12:annual

 

precipitation,MAP)、最湿

月 降 水 量 (bio13:precipitation
 

of
 

wettest
 

month,

PWM)、最干月降水量(bio14:precipitation
 

of
 

driest
 

month,PDM)、降水量变异系数(bio15:precipitation
 

seasonality,CPS)、最湿季度降水量(bio16:precipitati-
on

 

of
 

wettest
 

quarter,PWEQ)、最 干 季 度 降 水 量

(bio17:precipitation
 

of
 

driest
 

quarter,PDQ)、最暖季度

降水量(bio18:precipitation
 

of
 

warmest
 

quarter,PWQ)
和最 冷 季 度 降 水 量(bio19:precipitation

 

of
 

coldest
 

quarter,PCQ)等19种气象因子数据。此外,通过国

际交换站气候标准年值数据集(http://www.iwmi.
cgiar.org/WAtlas/)下载干燥指数(aridity

 

index,AI)
和潜在蒸发量(potential

 

evapotranspiration,PET)数
据集。

1.2 采样调查点设置与植物群落调查

本研究根据青藏高原高寒荒漠主要植物群落调

查课题所提供的调查点,参考先前研究,研究区内选

取柴达木盆地35个样点进行优势物种野外调查(表

1)。根据选定的调查点,以优势物种植物群落分布,
设置一个100

 

m×100
 

m的大样方。利用GPS定

位,结合无人机低空航拍(垂直),清查样方内的所有

乔、灌、草植物种类组成,记录珍稀濒危植物。在样

方内设置5个10
 

m×10
 

m的灌木样方,9个1
 

m×
1

 

m的草本样方(图1),开展优势物种群落特征

调查。

1.3 优势植物生物量测定

1.3.1 灌木群落植物地上生物量 首先在调查样

方内选择大小、高低能够代表群落灌丛平均状态的
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标准样株。然后用剪刀近地面剪切标准样株的地上

部分。植物地上组织保存在土壤袋(土样袋容积>
500

 

g)内,植物地下组织在野外筛根(200目,6个土

层:0~10、10~20、20~30、30~50、50~70和70~
100

 

cm)后土壤保存到土壤袋(土样袋容积>500
 

g)

中,带回实验室。将带回到实验室的标准株植物,采
用烘干法,在温度为85

 

℃烘箱中将植物烘干至恒

重,然后使用电子分析天平(欧莱博FA2204B,精度

万分之一)测定其生物量干重。按照线性回归模型

拟合地上生物量,以分层定量方法估算植物整体地

表1 柴达木盆地35个代表性样点分布及植被统计

Table
 

1 The
 

distribution
 

of
 

35
 

representative
 

sample
 

points
 

and
 

main
 

plant
 

communities
 

in
 

Qaidam
 

Basin

样点号 经度/°E 纬度/°N 海拔/m 植被亚型 植被类型

1 100.824 36.689 3
 

315 半灌木、矮半灌木荒漠 沙蒿荒漠

2 100.455 37.046 3
 

193 半灌木、矮半灌木荒漠 沙蒿荒漠

3 98.307 37.090 4
 

224 灌木荒漠 小叶金露梅荒漠

4 98.140 37.340 4
 

450 多汁盐生矮半灌木荒漠 尖叶盐爪爪荒漠

5 97.961 37.185 4
 

195 半灌木、矮半灌木荒漠 驼绒藜荒漠

6 97.914 38.175 4
 

326 垫状矮半灌木高寒荒漠 唐古特红景天荒漠

7 97.866 37.376 4
 

229 多汁盐生矮半灌木荒漠 尖叶盐爪爪荒漠

8 97.521 37.316 3
 

443 半灌木、矮半灌木荒漠 蒿叶猪毛菜荒漠

9 97.462 38.520 3
 

322 垫状矮半灌木高寒荒漠 唐古特红景天荒漠

10 97.224 37.340 3
 

010 半灌木、矮半灌木荒漠 蒿叶猪毛菜荒漠

11 97.212 37.792 3
 

938 蒿草、杂类草高寒草甸 风毛菊草甸

12 97.034 38.508 4
 

109 蒿草、杂类草高寒草甸 风毛菊草甸

13 96.998 37.747 3
 

855 蒿草、杂类草高寒草甸 风毛菊草甸

14 96.915 37.400 3
 

479 半灌木、矮半灌木荒漠 蒿叶猪毛菜荒漠

15 96.855 37.973 3
 

007 垫状矮半灌木高寒荒漠 垫状驼绒藜荒漠

16 96.731 38.973 3
 

281 禾草、苔草高寒草原 紫花针茅草原

17 96.510 37.507 3
 

379 灌木荒漠 小叶金露梅荒漠

18 96.388 39.351 3
 

188 温带丛生矮禾草、矮半灌木荒漠草原 沙生针茅草原

19 96.224 37.447 3
 

769 半灌木、矮半灌木荒漠 蒿叶猪毛菜荒漠

20 96.082 38.887 3
 

776 温带丛生矮禾草、矮半灌木荒漠草原 沙生针茅草原

21 95.903 37.637 3
 

452 半灌木、矮半灌木荒漠 驼绒藜荒漠

22 95.725 39.139 3
 

076 多汁盐生矮半灌木荒漠 细枝盐爪爪荒漠

23 95.689 37.483 4
 

077 半灌木、矮半灌木荒漠 驼绒藜荒漠

24 95.538 39.451 3
 

496 温带丛生矮禾草、矮半灌木荒漠草原 沙生针茅草原

25 95.534 38.458 3
 

171 半灌木、矮半灌木荒漠 蒿叶猪毛菜荒漠

26 95.320 38.899 3
 

311 半灌木、矮半灌木荒漠 驼绒藜荒漠

27 95.261 37.649 2
 

921 半灌木、矮半灌木荒漠 驼绒藜荒漠

28 95.178 38.482 3
 

456 半灌木、矮半灌木荒漠 驼绒藜荒漠

29 94.963 38.982 3
 

364 半灌木、矮半灌木荒漠 驼绒藜荒漠

30 94.928 37.899 3
 

302 半灌木、矮半灌木荒漠 蒿叶猪毛菜荒漠

31 94.868 38.316 3
 

145 灌木荒漠 膜果麻黄荒漠

32 94.690 38.101 3
 

328 灌木荒漠 膜果麻黄荒漠

33 94.595 38.732 3
 

261 半灌木、矮半灌木荒漠 合头草荒漠

34 94.523 38.328 4
 

016 半灌木、矮半灌木荒漠 蒿叶猪毛菜荒漠

35 94.273 38.601 3
 

858 半灌木、矮半灌木荒漠 合头草荒漠

172期      刘 涛,等:柴达木盆地优势物种分布及生物量分配的环境驱动模式分析



下生物量,样地生物量计算公式如下:

M 地上(g/m2)=aH+b (1)

M 地下(g/m2)=(wu1+wu2+wu3+Wu4+wu5+
wu6)/m×100% (2)

灌木植物地上生物量测定,首先通过直接收割

法先在大样方内S1至S5称取不同plot实际地上

生物量,再通过株高(H)与冠幅大小,拟合线性回归

模型(1)以评估整个样方灌木群落植物地上生物

量[23];地下生物量测定是通过分层挖掘法:考虑到

根系在土壤中的分布不均匀,野外筛根时对灌木植

物地下生物量6个土层(同上)进行挖掘,取10
 

m×
10

 

m面积内(m)对应分别测定各层的根系生物量

wu1、wu2、wu3、wu4、wu5、wu6 总和,推算样方整体植

物地下生物量及垂直分布(图1)。

1.3.2 草本群落植物地上生物量 地上生物量采

取1
 

m×1
 

m样方收割法进行测定[24]。收割后的样

品放入纸袋保存。地下生物量则采取土钻法(根钻

直径7
 

cm)进行取样。每个测定样方内,按照三角

形采集3个重复土样。每个土样深度为60
 

cm,每
层20

 

cm,共分3层。野外筛根(200目)后土壤保存

到土壤袋(土样袋容积>500
 

g)中,带回实验室。测

定地上、地下生物量干重后,分别把样品保存100~
150

 

g,保存在坚实的信封袋内。按照原来的调查点

编号做出标识,发送给项目组,以便后续进行根系有

机质、碳、氮和其它元素含量的测定。将1
 

m×1
 

m
样方内收割后的植物地上部分,采用烘干法,在温度

为85
 

℃烘箱中将植物烘干至恒重,然后使用电子分

析天平测定其生物量干重并做记录。

1.3.3 优势植物地下生物量的测定 将带回实验

室的土样用清水进行冲洗,把洗出的根系样放入烘

箱,在85
 

℃条件下烘干至恒重,使用电子分析天平

测定其生物量干重并做记录。

S.灌木样方;H.草本样方;P.土壤剖面调查点

图1 调查样方设置示意图

Fig.1 Survey
 

of
 

plot
 

setup

1.4 土壤养分与粒径测定

1.4.1 土壤样品采集与处理 2017~2019年3年

时间,对柴达木盆地35个代表性样点进行野外调

查。根据四分法[25],土壤取样步骤如下:①在记录

样方位置、朝向、结皮等生境情况下,挖掘和拍摄土

壤剖面1份(100
 

cm),分6层(0~10、10~20、20~
30、30~50、50~70、70~100

 

cm)其中0~10
 

cm和

10~20
 

cm本研究作为浅层,50~70
 

cm和70~100
 

cm为深层,其他2层分别是20~30
 

cm,30~50
 

cm
土层采取土样[26];②土壤样品采集后带回实验室摊

开风干后,置于PVC板,剪净样品表面植物,用橡胶

辊进行粗碾,拣出大的石块等杂物,过2
 

mm筛后,
筛弃植物根系将样品混匀,用四分法,取一半置于塑

料袋中;③剩余的土壤继续碾碎,过1
 

mm筛,弃去

上层根系,混匀,采用多点取样法取出约1/3样

品[27]。将取出的1/3样品,全部过0.25
 

mm筛,置
于塑料袋中,在室温下密封。

1.4.2 土壤有机质、总氮和总磷含量测定 本研究

35个代表性样点按照取土位置(图1,P点),灌木、
草本植物群落各样地内的小样方各设置3个土壤取

样重复。采样后进行土壤总碳、总氮和总磷含量测

定。①土壤全C、全N的测定是将取得的样品粉碎
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过80目筛后,55
 

℃烘干至恒重,称取适量待测样

品,用锡箔纸包裹,运用元素分析仪CN模式分析测

试(TruSpec
 

CN)[28];②土壤全磷的测定需要在方

格坐标纸上以吸光度为纵坐标,全磷(mg/L)为横坐

标,绘制校准曲线,在室温15
 

℃以上条件下,放置

30
 

min后,使用880
 

nm、1
 

cm光径比色皿,以空白

试验为参比液调节仪器零点,进行比色测定,读取吸

光度,依据标准曲线上查得相应的含全磷量,换算全

磷含量[29]。

1.4.3 土壤粒径分析 采用 Mastersizer
 

3000激

光粒度仪进行土壤粒度测定,仪器测定范围在0.01
~3

 

000
 

μm
 [30]。土壤粒径分级以美国制土壤粒级

为标准:黏粒(<2
 

μm)、粉粒(2~50
 

μm)、极细砂粒

(50~100
 

μm)、细砂粒(100~250
 

μm)、中砂粒(250
~500

 

μm)、粗砂粒(500~1
 

000
 

μm)、极粗砂粒

(1
 

000~2
 

000
 

μm)、石砾(2
 

000~3
 

000
 

μm)。

1.5 数据分析

本研究采用单样本 K-S检验方法进行不同深

度土壤全碳、全氮和全磷含量数据的正态性检验,若
检验符合正态分布且组间方差齐,则采用多因素方

差分析,否则采用 Wilcoxon秩和检验非参数方法分

析。35个样地不同生境之间环境因子共线性分析,
通过VIF膨胀系数(variance

 

inflation
 

factor,VIF)
判断其共线性关系,并采用逐步回归法(stepwise

 

regression)筛选最优模型;35个样地不同生境之间

优势物种分布格局分析,采用R语言(vegan包)进
行物种集合重排序。优势物种地上、地下不同组织

的生物量异速生长,生物量分配模型分析,采用

SMA标准化主轴回归法(standardized
 

major
 

axis
 

regression,SMA)。最后,本研究基于过程模型分

析柴达木盆地优势物种生物量分配驱动因子,采用

协方差分析以及结构方程模型进行分析(structural
 

equation
 

model,SEM),以上计算软件使用R语言

(psych、OpenMx)和SPSS
 

23.0(SPSS
 

Inc.USA),
可视化工具采用R语言ggplot2、gclus和ggpubr包

生成。

2 结果与分析

2.1 柴达木盆地土壤养分与粒径分析

通过对柴达木盆地35个不同样地土壤粒径分

析,显示其优势植物所在生境的土壤以粉粒、砂粒为

主,而黏粒的百分含量最低(~18.2%)。随着土壤

深度增加,沙粒和粉粒含量增加,而极粗砂粒和石砾

未检测到分布(图2)。不同样地之间其土壤粒径的

组成差异不显著,其土层之间粒径组成不存在垂直

分异,土壤粒度累积频率曲线斜率越大,颗粒分布越

均匀。因此,柴达木盆地35个不同样地土壤均匀度

较好,但黏粒分布少,500~1
 

000
 

μm粒径分布变化

不大,表明土壤粒径在这部分区间内最集中。

图2 35个样地土壤粒径分析

Fig.2 The
 

correlation
 

analysis
 

of
 

climate
 

for
 

the
 

same

phenotypic
 

matrix
 

in
 

35
 

sample
 

plots

  柴达木盆地物种数据在35个样地R模式物种

集合,具有强烈的生态梯度特征,重排序可知物种多

度数据经 Hellinger转化后,物种存在多个相似聚

集,而弦距离和对数转化重排序同样存在明显的相

异矩阵间断,由此证明柴达木盆地物种多样性特征

是典型的聚集分布,而非随机分布(图3)。一个聚

类树内两个样地之间同表型距离应是两个样地在同

一组分类水平内的距离估计,本研究转置原始距离

形成同表型距离的矩阵,发现单连接(single-link)与
最小二乘法(wrad)聚类同表型距离与物种间弦距

离相关性较弱,UPGMA平均聚合在分析气候因子

仍为最优(图3,相关系数R2=0.908),说明柴达木

盆地35个样点间水热因子与物种多样性分布相似,
存在一个或多个型心。

2.2 VIF膨胀因子与逐步回归分析

本研究对19个气候因子进行相关矩阵判断,根
据相关系数、VIF膨胀因子及逐步回归,筛选得到7
个主要的气候因子(表2)。通过对柴达木盆地35
个采样点地理气候数据和原始相关矩阵总体观察可

知,研究区水热因子存在显著相关性。年平均温度

(bio1)与研究区极端温度(温度季变化bio4、最冷月

最低温bio6)之间VIF大于10。同时,最湿季降雨

(bio16)与最暖月降雨(bio18)VIF大于20。证明研

究区气候因子存在冗余,根据VIF与AIC最大赤池

信息为标准,筛选具有两者 VIF值小于10且秩和

是否满秩的因子,满足以上条件的因子代入逐步回

归方程,保证AIC值小于2,模型保留为本研究区气

候背景底值。
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图3 柴达木盆地35个样点物种距离重排序

Fig.3 Reordering
 

of
 

species
 

distances
 

of
 

35
 

sample
 

plots
 

in
 

the
 

Qaidam
 

Basin
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表2 逐步回归法筛选生态因子

Table
 

2 Screening
 

ecological
 

factors
 

by
 

stepwise
 

regression

类型 因子 模型估计 标准误 t值 P 值

气候因子

年平均温度
 

bio1 -8.501 5.209 -1.632 0.117
昼夜温差日均值

 

bio2 -0.583 0.251 -2.323 0.029*

等温性
 

bio3 0.301 0.137 2.184 0.039*

温度季变化
 

bio4 0.028 0.005 5.936 <0.01***

最冷月最低温
 

bio6 -0.288 0.122 -2.368 0.027*

最湿季平均温度
 

bio8 -0.362 0.221 -1.635 0.116
最冷季平均温度

 

bio11 1.659 0.229 7.216 <
 

0.01***

年平均降雨
 

bio12 -0.015 0.013 -1.209 0.239
最湿月平均降雨

 

bio13 -0.067 0.041 -1.642 0.115
最干月平均降雨

 

bio14 -0.165 0.066 -2.485 0.021*

降雨季变化
 

bio15 -0.023 0.013 -1.734 0.096
最湿季降雨

 

bio16 0.052 0.017 3.146 0.004***

最干季降雨
 

bio17 0.048 0.029 1.640 0.115

地理因子 海拔 -1.917 0.101 0.315 <
 

0.01***

总计 残差0.169 0.012*

  注:*表示最优模型中因子显著性P<0.05;***表示最优模型中因子显著性P<0.01。

图4 35个样地优势物种平均地上(A)与地下(B)生物量差异及生物量分配

Fig.4 The
 

difference
 

and
 

allocation
 

of
 

above(A)
 

and
 

below-ground(B)
 

biomass
 

of
dominant

 

species
 

in
 

35
 

sample
 

plots
 

in
 

the
 

Qaidam
 

Basins
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2.3 优势物种生物量分配过程

本研究35个样地中多年生灌木样地9个[碱蓬

(Suaeda
 

glauca)、松叶猪毛菜(Oreosalsola
 

larici-
folia)群落],一年生草本群落17个[例如:风毛菊

(Saussurea
 

japonica)草甸]而9个样地优势物种为

灌木、草本混生群落。
如图4所示,本研究35个样地内重复样方生物

量(草本植物有9个样方重复、灌木植物有5个样方

重复,混生群落按对角线分为5个多年生样方、9个

一年生样方)按样方进行加权平均,群落中一年生禾

本植物的地上生物量显著小于多年生灌木(P<
0.01),而一年生禾本植物地上生物量与多年生灌木

无显著差异(P=0.17),且多年生灌木植物地上生

物量离散度高。
利用逐步回归方法筛选得到7个气候因子与海

拔1个地理因子,分析地理气候因子、土壤养分及地

理因子对优势物种生物量过程(结构方程模型,

SEM),结果显示柴达木盆地极端气候因子对多年

生灌木地上生物量的影响效应程度大于地下生物

量,而地理环境因子则无显著差异;两者均共同影响

了优势物种地上、地下生物量。但是气候及地理因

子对植物地下生物量的解释低,证明某些生物因子

(根系竞争)、非生物因子(土壤粒径)影响地下生物

量程度更高。
模型通过拟合非生物因素影响地上生物量和总

生物量,证明海拔间接影响了最湿季降雨(bio16),
对最冷月最低温(bio6)产生负影响;柴达木盆地的

温度季节性变化(bio4)、等温性(bio3)和最湿季降

雨均直接影响植物地上生物量;最冷季平均温度

(bio11)、最干月平均降雨(bio14)、最湿季降雨和最

冷月最低温对总生物量产生直接影响,且此路径对生

物量的影响最强烈。此外,昼夜温差日均值(bio2)在
长期的地上生物量积累过程是较为重要的间接因

素;柴达木盆地地理气候条件通过两种途径影响优

势物种的生物量及其分配:(1)改变最干月降雨与最

湿季降雨影响了植物地上生物量,其直接作用对一

年生草本植物影响强烈,草本植物地上地下生物量

表现为异速生长趋势而非生物因子,如最湿季降雨

和最冷月最低温对灌木植物影响小于等温性和温度

季变化,过程模型分析与方差分解结果一致;(2)通
过最大似然法基于生物量和地理气候数据统计,观
测其协方差矩阵和均值向量,结果显示参数估计的

虚线连接表示中介效益;实线箭头表示直接关系;假设模型的两个检验值在回归方程模型修正中;

***表示拟合P<0.01,以变量R2 表示模型中其拟合程度R2<0.01代表解释力不足

图5 柴达木盆地地理气候环境对优势物种地上生物量与总生物量的结构方差模型
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初始值等温性和季节性降雨对总生物量影响较大,
且估值均符合渐进正态分布推理结果可靠,迭代计

算似然值,发现其前后两个似然值差异小,进一步证

明此过程模型收敛,因此保留拟合值、参数估计值和

标准误差,输入模型拟合指数(图5)。

3 讨 论

3.1 柴达木盆地优势物种生物量分配模式

柴达木盆地物种具有强烈的生态梯度特征,研
究分析发现,柴达木盆地地上组织(茎、叶片)生物量

分配的权衡在不同生活史植被间存在不同的异速生

长趋势,多年生灌木、半灌木植物其地上与地下生物

量异速比率不显著(P>0.05),这意味着在柴达木

盆地随着多年生植物地上生物量增加,地下生物量

反而没有增加趋势。而大多数繁殖分配与资源异质

性紧密相关的多年生植物,生长初期地下生物量优

先分配,例如:沙米与沙蒿种群增长率低,这是因为

在生长初期,仅有根系能够生长抵达沙地浅层水以

下,进行固着吸收充足水分的个体能够渡过完整的

生长期,而生育期早期种群中根系异速分配低的个

体则由缺少水分补给而退出种群,因此,地下生物量

是多年生植被长期的生长结局。本研究不同样地间

灌木、半灌木植被地上生物量虽然随个体大小而逐

渐增大,但地下生物量相对总生物量,比地上生物量

分配速率更高,这种显著的幂指数关系说明,柴达木

盆地独特的地理、气候条件下,多年生灌木、半灌木

植物地上和地下生物量存在显著增加趋势,然而地

下生物量异速生长率更高,地上生物量分配速率与

地下生物量可能已为不同步生长关系,这也是其生

物量分配策略适应高寒环境的气候变异响应。
植物为维持生命活动,通过网络分形结构把有

机体的物质能量供应到各个器官,因而异速生长是

生物体最基本的规律之一[31]。从柴达木盆地整体

一年生草本植物来看,五星蒿、沙米的总地上生物量

和总地下生物量分别与总生物量之间的异速指数存

在从1转变到0.75的过程,说明在这一年生植物在

其不同生境条件不存在统一的异速生长指数,从植

株完整生活史中分析存在异速指数从1~0.75的转

变过程。这与多年生植物保守的生物量分配策略不

同,异速指数由1~0.75的转变过程可能与植物个

体生物量分配及种群动态有关,在植物生长发育早

期,植物体内大部分为代谢活性组织,且植物叶片生

物量正比于个体生物量,因此代谢速率与个体生物

量有着较强的线性对应关系,代谢异速指数为1;而
随着个体的生长发育,植物叶片在整体生物量中所

占比例减少,次生结构比例增加,导致代谢活性组织

比例减小,从而导致代谢异速指数减小,因而也可推

导出代谢指数的变化与植物生物量的分配模式密切

相关(不同组织器官间活性组织比例不同)。而白茎

盐生草的总光合、总呼吸速率分别与总生物量间的

异速指数存在从早期异速指数接近于1到中期的

0.75,后期异速指数又转变为1的过程,与其地上—
地下生物量分配规律相反(中期异速指数为1.006,
早期和后期异速指数分别为0.807和0.816,偏向

于地下分配),说明地上生物量与总呼吸及地下生物

量与总呼吸间的异速指数可能存在差异(地下单位

质量的呼吸速率大于地上单位质量的呼吸速率,且
较乌拉尔虫实(Corispermum

 

squarrosum)有较大

差异,以至于掩盖了个体发育对异速指数的影响),
进一步说明植物不同器官间代谢指数可能存在差

异,所以随着个体发育,生物量分配的变化,可能是

导致发育过程中异速指数变化的原因之一。在其不

同生长时期,五种荒漠一年生草本植物不存在唯一

异速指数,不完全符合代谢理论小个体异速生长指

数为1的预测。从整体种内分析,不同荒漠一年生

草本植物在其不同生长时期不存在恒定异速指数,
各属性间的异速关系受个体发育影响,且不同物种

随个体发育其异速关系有不同变化趋势,具有一定

物种特异性。从整体种间水平分析,荒漠一年生草

本植物其生长前期和中期地上—地下生物量间指数

接近于1,符合等速分配理论,生长后期呈异速生

长,指数大于1,符合最优分配理论,其个体总光合、
总呼吸速率分别与总生物量间异速指数呈现先减少

后增加的趋势,且很接近0.75,不符合代谢理论小

个体代谢指数为1的预测。从相同养分梯度不同生

长时期分析,荒漠植物在相同养分条件下其不同生

长时期也不存在恒定异速指数,且不同浓度组间其

异速指数变化趋势也存在差异[32]。

3.2 多年生及一年优势物种异速生长规律

在环境条件良好情况下,植物种内邻体之间的

相互作用随个体生长或种群密度增加将发生怎样的

变化是种群生态学研究热点之一。20世纪60年

代,日本生态学家提出植物种群自疏法则,种内个体

为了有限的资源而发生竞争,种群内个体会逐渐死

亡,种群密度逐渐减小,直至达到平衡状态,这种种

群的生长动态过程就叫做自疏(self-thinning)。其

后对经济作物的密度效应实际应用发展推导出最终

产量恒定法则,即密度和种群内个体的平均生物量

存在幂律关系,对数转化后,种群死亡率的调节,也
就是-3/2自疏指数也可以表现植物个体构件器官
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之间的异速生长关系,因此异速比例指数与种群初

始密度、萌发时间及个体大小紧密相关。

Enquist基于代谢生态理论提出了植物物质能

量分配等一系列具有普适性的代谢理论模型,生物

体代谢速率与个体大小(生物量)存在-1到-4/3
幂律关系[33],某个种群(小个体)代谢速率(呼吸、光
合速率)与个体生物量关系的机理模型斜率接近1,
而某个(大个体)斜率接近3/4。植物个体在三维空

间的生长速度成比例,属于等速生长模型,而基于

WBE模型的-4/3自疏法则则是从植物的异速生

长出发,利用个体的代谢速率与个体大小的异速生

长关系和资源对植物的限制得到的种群自疏规律。
无论-3/2自疏法则还是-4/3自疏法则,都只是植

物种群处于特殊的竞争状态之中[34],两种理论都有

不完备的地方,植物种群的密度调控规律和机理,仍
然是种群生态学的研究热点。然而,关于植物物质

能量分配中具体异速生长指数依然备受争议:例如,
植株平均个体生物量与种群密度的异速生长指数。
生物量是植物的基本生物学特征和功能性状之一,
是物质能量积累的基本体现[35]。植物将光合作用

产生的物质能量以不同的比例运送到各组织器官,
即生物量分配。生物量分配是植物生殖与生存平衡

的结果,是比率驱动的过程,受植物的生长发育和环

境条件影响。植物生长过程生物量的分配不断变

化,各组织器官生物量分配有所区别。不同种源地

木荷种群,其环境条件不一致,既生境内的资源总量

一致,因此,当种群密度增加时,种群内个体数量增

多,但是种群内个体根系对资源的需求基本上是一

致的,每个个体所能捕获的资源有限,为了使个体存

活下去,相比于调整器官之间的生物量分配,改变植

株的形态结构是最容易、最经济的适应策略。植物

通过对各个器官生物量分配的权衡,最大化的吸收

资源。
本研究发现,不同生活型的植物显著改变了器

官间生物量的分配。在一年生种群下,其光合产物

更多的分配给了茎和根的生长,同时减少了对叶和

块茎的投入,一年生植物对光、水分、矿质营养和地

下空间的竞争能力随着密度的上升而增加,这表明

多年生生物量分配对于长期的生长策略具有可塑

性。随着海拔的增加,增加了对茎和根的投入,这与

最优化理论中光资源和水分竞争的预测一样,但是

叶生物量分配随着种群密度的上升而下降。温度制

约下,多年生灌木、半灌木器官(地上、地下)之间的

生物量分配模式并不完全符合最优化分配理论,生
物量分配对环境异质性的响应。

3.3 不同生活史植物异速生长与环境适应性关系

植物的功能性状上就其最直观的定义而言,是
指物种的耐阴性、耐旱性、耐寒性等特征。其中异速

生长是生物体适应环境胁迫(生物、非生物)的形态

学特征,生物体在不同生境某一特征的相对生长率,
不等于第二特征的相对生长率[36],而等速理论任务

两种特征应该是同比率增加,其特征可以是几何特

征,复杂的异速生长不遵循的数学形式[37],对植物

而言,其高与基茎之间(几何特征与形态特征)也可

以用异速方程进行描述。因此,植物异速生长与生

境条件的功能关系的综合反映,但是不易用客观的

办法予以准确衡量。量化功能性状须要具体测量植

物各器官甚至整个植株的生理、形态、物候和化学计

量学等特征,比如,最大光合速率、光补偿点、枝条水

传导率、膨压丧失点、叶氮含量、常绿性/落叶性等

等,可直接反映植物处理光照、水份、矿质营养和热

量等资源的“经济”策略。物种的一系列功能性状协

变与权衡的组合,形成所谓适应性征候群(adaptive
 

syndrome),这种征候群导致物种趋近给定环境条

件下的最优适合度,影响或者决定物种在环境梯度

上的分布与数量。长期以来的研究表明,比叶面积

(或比叶质量)、种子重量、木材密度和植株高度同样

具有重大生态学意义,完全可以代表植物功能变异

的主要维度[38]。
另外,根据生物过程的不同,植物种群异速生长

又分为静态的异速生长、个体生长期的异速生长于

进化上的异速生长。本研究是采用夏季植物生长旺

盛期,观测群落内一年生禾本与多年生灌木、半灌木

静态的异速生长。但是,尤其是多年生物种某一个

特定的个体发育阶段多个生物体之间的共同特征是

存在共同变化。随着生长周期推移,相同密度菊芋

种群,其生物量分配特征相似[39],不同密度梯度菊

芋种群,其光合速率,器官异速生长率存在显著差

异。高密度种群茎的异速生长周期早于其他密度。
随着种群密度增大,相同生长周期植物静态异速生

长曲线已不在复合异速生长曲线,直线形态变为凸

型曲线,种群密度越大这种现象越明显[40-41]。而这

种良好生境下的植物异速生长不适用于高原植被环

境气候特征[42-43],油蒿(Artemisia
 

ordosica)和杨柴

(Hedysarum
 

laeve)种群光竞争激烈,其个体可以

通过根状茎在其他种群密度较小的区域产生新枝,
其静态生长率与种群内个体的平均值没有明显

变化[44]。
本研究发现,一年生禾本地上生物量异速生长

高于地下(slope=0.338)而多年生灌木、半灌木地
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上、地下生物量无显著异速关系(P>0.05),因此没

有自疏产生,这是因为一年生与多年生植物混生群

落,植物冠幅远未达到密接,且一年生草本植物优势

物种多为无性繁殖,而多年生灌木、半灌木植物在年

均降雨不同区均有分布,资源竞争不是判断其产生

异速生长特征的唯一机制[45-46],而它们地上、地下

生物量(器官)受极端温度(最冷月最低温)、极端降

雨(最湿季平均降雨)的直接影响(P<0.05),同时

海拔是间接作用,土壤养分对其无显著影响。这种

可能的征候群导致物种趋近给定环境条件下的最优

适合度[47],高原植物物候影响或者决定物种在环境

梯度上的分布与数量,驱动植被异速生长主要机制。

4 结 论

柴达木盆地35个样点物种丰富度具有明显的

环境梯度特征,优势物种分布模式为集群分布,呈现

一个或多个物种集合,而非随机分布,其分布规律与

不同样地气候梯度紧密相关。基于逐步回归方法筛

选出影响柴达木盆地优势物种分布的7个气候因

子,发现气候环境对多年生灌木、半灌木植物地上生

物量影响程度高于对其地下生物量的影响,而海拔

对其地上、地下生物量的影响不显著,但海拔变化间

接引起环境水热共变,极端气候对其地上地下植物

生物量存在直接正、负影响。结构方程模型对柴达

木盆地植被变化趋势及多样性调查起到理论借鉴作

用,可为今后该区实施生态环境保护和开展适应环

境变化工作等提供参考。
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