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典型高寒植物生长繁殖特征对模拟
气候变化的短期响应 3
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摘 　要 　高寒植物的生长繁殖策略对气候变化的响应十分敏感但研究较少。在青藏高原
东北的祁连山南麓坡地 ,于 2007年沿 3200～3800 m海拔进行了植被的等距双向移栽实验
并研究了典型高寒植物的生长繁殖策略对模拟气候变化的响应。结果表明 ,移栽样线年平
均气温随海拔升高的递减率为 0151℃ /100m。高寒植物移栽到高海拔后 ,其株高、基叶数、
最大 (小 )叶面积等生长性状指标均发生显著变化 ,呈现出在 3400 m海拔处最高 ,其余 3海
拔处较低的趋势 ;而生殖枝数、花数和有性繁殖投入等生殖策略的响应则不明显 ,但具有随
海拔升高而降低 ,最后在 3800 m处升高的变化。结果印证了气候变化对高寒植物生长性
状的影响比生殖策略快速的假说。
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Abstract: A lp ine p lant species are very sensitive to the climate change in their growth and rep ro2
ductive characteristics, but few studies are made on it. In this paper, a recip rocal transp lanted
experiment was conducted along an altitude gradient from 3200 m to 3800 m at the south slope of
Q ilian Mountains in the northeast of Q inghai2Tibetan Plateau, aimed to understand the responses
of typ ical alp ine p lant species growth and rep roductive characteristics to simulated climate
change. W ith the increase of the altitude, the mean annual air temperature decreased at a rate of
0151 ℃ /100 m , and the p lant height, base leaf number, and maximum (m inimum ) leaf area
had the peak values at 3400 m but lowered at other three altitudes. The responses of rep roductive
strategies such as rep roductive branch number, flower number, and rep roductive input were not
obvious, but had a decreasing trend with increasing altitude. The results confirmed the hypothe2
sis that climate change had more obvious effects on p lant growth than on its rep roductive charac2
teristics.
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　　全球变化是当今生态学研究的热点之一 ,而陆

地生态系统的结构和功能对气候变化的响应是研究

的重点 (W alther et a l. , 2002)。高海拔、高纬度地带

的高寒陆地生态系统对全球变化最为敏感 ( Grab2
herr et a l. , 1994;W alker et a l. , 2006) ,是生态学家关

注的焦点 ,并取得了很多研究成果 (Melillo et a l. ,

1993; Zhang & W elker, 1996; Wookey et a l. , 2009)。

在高原和高山极端环境影响下所形成的高寒草甸生

态系统极其脆弱 ,对人类干扰和气候变化十分敏感 ,

因而具有一定的预警能力。高寒草甸是广布于青藏

高原上的主要植被类型 ,约占青藏高原草场面积的

50% ,该区域降水相对丰富 ,温度较低 ,气候多呈湿

润或半湿润状况 ,植物进化出独特的生长繁殖策略

(周兴民等 , 1987)。

高寒植物对气候微小变化的响应十分敏感

( Theurillat & Guisan, 2000, 2001; Klanderud et a l. ,

2004;W alther et a l. , 2004; Ramm ig et a l. , 2009)。有

研究发现 ,植被带的迁移 (W alther et a l. , 2004) ,物

种优势区的上升 ( Theurillat & Guisan, 2000, 2001) ,

物种之间的交互作用和多样性的波动 ( Klanderud et

a l. , 2004; Klein et a l. , 2004; Ramm ig et a l. , 2009) ,

物候与生长期的改变 (Wookey et a l. , 2009)等具有

相似或相异的现象。但以上大部分结论是多基于数

学模拟或开顶室温室 ,难以获取生态系统全部而真

实的响应信息。双向移栽实验由于对样地的扰动较

少 ,是研究气候变化对生态系统影响的较好方法之

一 ( Ineson, 1998; Hart, 2006)。在青藏高原东北隅祁

连山南麓坡地 ,选择从山体稀疏植被带 (3800 m )到

平缓滩地 (3200 m )自然的温度变化梯度为实验平

台 ,在稀疏高寒植被 (3800 m)、杂草草甸 (3600 m )、

灌丛草甸 (3400 m )和嵩草草甸 (3200 m )之间进行

植被 +土壤的整体双向移地实验 ,通过调查几种典

型植物的生长繁殖策略 ,探讨高寒植物对模拟增温

(降温 )的响应 ,为预测全球气候变化对高寒草甸植

被的影响以及高寒草甸的响应提供科学依据。

1　材料与方法

111　研究区概况

本研究在中国科学院海北高寒草甸生态系统定

位站 (海北站 )进行。海北站位于青藏高原东北隅

祁连山北支冷龙岭东段南麓坡地的大通河河谷西

段 ,隶属青海省海北藏族自治州门源回族自治县 ,地

理坐标为 37°29′N—37°45′N, 101°12′E—101°23′

E。该区高原大陆性气候明显 ,东南季风及西南季

风微弱。海拔高 ,气温低 ,无四季之分 ,仅有冷暖二

季之别 ,干湿季分明 ;地区年平均气温 - 117 ℃;年

平均降水量 560 mm (李英年等 , 2004)。

海北站地区植被类型较为丰富 ,主要有金露梅

( Poten tilla fru ticosa)灌丛 ,矮嵩草 ( Kobresia hum ilis)

草甸 ,小嵩草 ( K. pygm aea )草原化草甸和藏嵩草

( K. tibetica)沼泽化草甸等 (杨福囤 , 1982;周兴民和

李健华 , 1982;杨时海等 , 2006)。本实验设在自海北

站 (3200 m )附近至海拔 4300 m的山顶 (距海北站

直线距离约 9 km )范围内。随海拔升高 ,植物种数

减少 ,群落优势种及主要物种的优势度发生明显变

化 ,可将移栽样地划分为 4种植被类型。海拔 3200

m处嵩草草甸的群落优势种为矮嵩草 ,主要植物种

为异针茅 ( S tipa a liena )、垂穗披碱草 ( E lym us nu2
tans)和早熟禾 ( Poa sp. )等 ;海拔 3400 m处为金露

梅灌丛草甸 ,优势种为金露梅 ,主要植物为垂穗披碱

草、异针茅、青藏苔草 (Carex m oorcroftii)、早熟禾等 ;

海拔 3600 m处杂草草甸群落的优势种为苔草 ,其他

主要植物为矮嵩草和异针茅等 ;海拔 3800 m处稀疏

植被无明显的群落优势种 ,多为裸露地表 ,常见种为

苔草、异针茅、早熟禾、矮火绒草 (L eon topod ium na2
num )和矮嵩草等。海拔 3900 m以上基本为高山流

石坡 ,植被稀疏 ,多分布点地梅 (A ndrosace sp. )等高

山冰雪带植物 ,土层极薄。在 3200 m处的土壤类型

为草毡寒冻雏形土 ,其余均为暗沃寒冻雏形土 (周

兴民等 , 2001)。

112　样地设置

以海拔每升高 200 m为一梯度 ,建立 8 m ×40

m样地 ,共 7个 (山顶 4300 m增设 1个 )。每样地架

设简易微气象自动观测仪 ,观测项目包括 10 cm、20

cm、50 cm的土壤温度和湿度 ,地面以上 115 m高处

的空气温度和湿度。观测始于 2006年 7月底 ,每

015 h记录 1次数据。

2007年 5月 ,在 3200～3800 m的 4个样地 ,按

主要植被类型进行样地间的双向移地试验 ,即将 4

处不同海拔的植被和土体按长 1 m、宽 1 m、厚 013

～014 m挖掘 ,移栽到其他 3海拔处 ,每种植被类型

3个重复。为了消除移地挖掘对植被生长的影响 ,

将 4海拔处的植被类型进行了相同的挖掘并放回

原处。

113　取样方法

2008年 8月在植物生长旺盛期对移地样方内
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普遍存在的典型植物的生长状况进行调查。每样方

同种植物测定 3株。由于样方设置的随机性 ,几种

典型植物并非在所有样方中都存在。根据植物生活

型的不同 ,调查指标也有所不同。美丽凤毛菊 (Sau2
ssurea superba)只在 3200 m移地到各个海拔高度样

方内存在 ,调查了株高、最大和最小叶长及叶宽、花

数和基叶数 ;麻花艽 (Gentian stram inea)仅在 3200 m

移到各海拔高度的样方内存在 ,调查了其株高、最大

和最小叶长及叶宽、基叶数、花数和分枝数 ;垂穗披

碱草仅在 3200、3400 m海拔高度样方内存在 ,调查

株高、营养枝数和生殖枝数 ;矮嵩草在各移地样方内

都存在 ,调查了叶丛高、茎高、营养枝数和生殖枝数。

将几种典型植物整株挖出 ,洗净 ,分为非克隆繁殖器

官 (花、花轴或花茎和果实 )和克隆繁殖器官 (除花、

花轴或花茎和果实以外的营养茎、叶、根茎、根系 )

两部分 ,置于 65 ℃恒温下烘 24 h,称量 (010001 g)。

以非克隆繁殖器官生物量占植株总干重的比例计算

有性繁殖投入 (Bergam ini & Peintinger, 2002)。以最

大 (最小 )叶长与叶宽的乘积近似表示最大 (小 )叶

面积。叶面积测定采用 L i23000A测定。

114　数据处理

采用 SPSS 1610 ( SPSS Inc, USA )的 One2W ay

ANOVA模块进行单因素方差分析 ,比较所测性状在

海拔间的差异 ,多重比较分析采用 LSD进行。

2　结果与分析

211　温度要素沿海拔高度的变化

祁连山东段南麓气温随海拔升高逐渐降低。从

3200～4400 m气温递减 ,并与海拔高度呈显著的负

相关关系 (图 1)。年平均气温从 3200 m ( - 0143

℃)到 4300 m ( - 6115 ℃)共下降 5172 ℃,其随海

拔升高的递减率为 0151 ℃ /100 m。气温随海拔升

高下降的速率因季节有所不同 ,如 1月份平均气温

图 1　祁连山东段南麓年平均气温随海拔高度的变化
F ig. 1　Changes of the annua l average tem pera ture a long
the eleva tion on the southern slope of Q ilian M oun ta in s

递减率约为 0126 ℃ /100 m, 4月为 0175 ℃ /100 m ,

7月为 0142 ℃ /100 m,表现出春季高 ,夏季次低 ,冬

季最低的趋势 ,这与冬季大气层结构稳定 ,易形成逆

温有关。从图 1可见 ,年平均气温在随海拔升高而

降低的过程中 ,在 3200～3600 m下降缓慢 ,从 3600

～4300 m气温下降迅速 ,说明在 3200～3600 m存

在较强的逆温层。

212　典型高寒植物的营养生长特征对气候变化的

响应

21211　美丽凤毛菊和麻花艽的营养生长状况 　由

表 1可知 ,从 3200 m移地到同海拔及更高海拔的美

丽风毛菊在株高、最大和最小叶面积特性上存在显

著差异 ,而基叶数在不同海拔间无差异。株高在海

拔间的变化为 : 3400 m > 3200 m > 3600 m > 3800 m ,

到 3800 m时 ,株高仅为 3400 m的 35% ;最大叶面

积在 3800 m 处显著小于其他 3 个海拔 ,且仅为

3400 m处的 49% ,其他海拔间无显著差异 ;最小叶

面积在 3400 m处显著高于其他海拔 , 3800 m处的

最小叶面积值最低 ,仅为 3400 m处的 27% ,最小叶

面积在 3200、3600和 3800 m之间无差异。这些结

果说明美丽风毛菊的生长对模拟气候变化的短期响

应较为敏感 ,尤其是植株高度和最小叶面积。而株

高、最大和最小叶面积特性的变化趋势表明美丽风

毛菊在 3400 m处生长最好。

　　麻花艽对模拟气候变化的响应和美丽风毛菊有

所不同 (表 1)。从 3200 m移往各海拔麻花艽的株

高、最大叶面积在同高度 (3200 m )平移时最大。最

小叶面积和基叶数在 4个海拔高度之间差异均不显

著 ;株高随海拔增加而降低 ,至 3600～3800 m时无

显著差异 ;最大叶面积在 3200 m处与其他海拔之间

差异显著 ,而其他 3个海拔间差异不显著。表明麻

花艽的植株高度和最大叶面积对气候因子短期变化

最为敏感 ,而其他 2项指标则无甚变化。

21212　垂穗披碱草和矮嵩草的营养生长状况 　由

表 2可知 ,移地后垂穗披碱草株高随海拔的变化趋

势与美丽凤毛菊等是一致的 ,即在 3400 m最高 ,其

余海拔处的差异则随植被原生地的不同而有所差

异。嵩草草甸的垂穗披碱草在 3200 m处植株高度

显著高于其移栽至 3600和 3800 m处。而灌丛草甸

内垂穗披碱草在 3200、3600和 3800 m 则无显著

差异。

矮嵩草株高的变化较为复杂。除从海拔

3400 m移往各处的矮嵩草株高差异不显著外 ,移自
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表 1　3200 m海拔植被移地到 4个海拔梯度美丽风毛菊和麻花艽的生长状况
Tab. 1　Growth sta tus of Saussu rea superba and G en tian s tram inea a long four a ltitude grad ien t tran sloca ted from 3200 m

植物种 海拔 (m) 高度 ( cm) 基叶数 (个 ) 最大叶面积 ( cm2 ) 最小叶面积 ( cm2 )

美丽风毛菊 3200 71333 ±01516 b 71000 ±01471 a 181497 ±11891 a 41924 ±01697 c

3400 81956 ±01528 a 61556 ±01530 a 241543 ±31046 a 101877 ±11711 a

3600 51144 ±01314 c 61667 ±01500 a 221914 ±21081 a 71503 ±01797 bc

3800 21567 ±01348 d 71889 ±01920 a 121073 ±11581 b 21999 ±01610 cd

麻花艽 3200 151689 ±01996 a 61889 ±01455 a 251972 ±31004 a 81771 ±11711 a

3400 131089 ±11071 b 61556 ±01626 a 141976 ±21527 b 71161 ±01957 a

3600 81989 ±01822 c 61556 ±01556 a 171170 ±21195 b 61229 ±11442 a

3800 91667 ±01434 c 81111 ±11532 a 161856 ±11576 b 51830 ±01917 a

数据为平均值 ±标准差 ;同列相同字母表示差异不显著 ( P > 0105) ,不同字母表示差异显著 ( P < 0105)。下同。

表 2　不同梯度垂穗披碱草和矮嵩草的植株高度状况对模拟气候的响应
Tab. 2　He ight sta tus of E lym us nu tans and Kobres ia hum ilis a long four a ltitude grad ien t from tran slocted from 3200, 3400,
3600 and 3800 m

植物种 移入地海拔
(m)

移出地海拔 (m)

3200 3400 3600 3800

垂穗披碱草 3200 471100 ±31922 b 211000 ±31150 b - -

3400 591622 ±31766 a 461956 ±41833 a - -

3600 141489 ±11017 c 121389 ±01937 b - -

3800 161111 ±11568 c 141217 ±11869 b - -

矮嵩草 3200 111844 ±11878 b 61697 ±11184 a 81700 ±11040 b 61778 ±01870 a

3400 151733 ±11191 a 91200 ±01968 a 121889 ±11196 a 61411 ±01799 a

3600 111333 ±11170 b 61383 ±01701 a 61278 ±01740 b 41111 ±01633 b

3800 81311 ±11975 b 71033 ±01694 a 61344 ±01301 b 51289 ±01366 ab

其他海拔的矮嵩草的株高均存在显著差异。从高海

拔 (3800和 3600 m )移向低海拔 (3200和 3400 m )

的矮嵩草株高均有增加 ,但从低海拔移向高海拔时 ,

只有从 3200 m移至 3400 m的灌丛群落时株高出现

增加 ,其余均与原移出地的株高无显著差异。同时 ,

尽管从 3400 m移至其他海拔后株高无统计学差异 ,

但其数值均比原移出地的高度低。

213　典型高寒植物有性繁殖投入对气候变化的响

应

21311　美丽凤毛菊和麻花艽的有性繁殖 　由表 3

可知 ,从 3200 m移到各个海拔高度的美丽凤毛菊的

生殖枝数、花数和有性繁殖投入无显著差异。表 3

数据显示 ,向高海拔移地后 ,生殖枝数和花数比移出

地减少了约 33% ～44% ,减少不甚显著 ,可能与采

样样本数少有关 ,有待进一步观测研究。

　　从 3200 m移地到各海拔高度的麻花艽的生殖

枝数和花数均在原移出地最高 ,而在移向高海拔生

境后显著减少 ,特别是移至 3400 m的灌丛群落后 ,

其生殖枝数和花数仅分别相当于原移出地的 915%

和 712% (表 3)。有性繁殖投入比例在 4个海拔之

间虽未达到显著差异 ,但在 3200 m处略大于其他 3

个海拔 ,而 3400 m的繁殖投入最小。

表 3　从 3200 m海拔植被移地到 4个海拔梯度美丽凤毛和
麻花艽生殖状况
Tab. 3　Reproduction sta tus of Saussu rea superb and G en2
tian s tram inea a long four a ltitude grad ien t tran sloca ted from
3200 m

植物种 海拔 生殖枝数 花数 繁殖投入 ( % )

美丽风毛菊 3200 11000 ±01167 a 11000 ±01167 a 44156 ±2111 a

3400 01556 ±01176 a 01556 ±01176 a 45151 ±4119 a

3600 01667 ±01167 a 01667 ±01167 a 36127 ±5142 a

3800 01667 ±01167 a 01667 ±01167 a 41186 ±13193 a

麻花艽 3200 21333 ±01287 a 121222 ±41065 a 49106 ±1158 a

3400 01222 ±01150 bc 01889 ±01611 b 38155 ±718 a

3600 01667 ±01289 b 31889 ±21245 b 44194 ±10166 a

3800 11333 ±01408 b 21556 ±01956 b 46106 ±1123 a

21312　垂穗披碱草 　从 3200 m移至各海拔生境的

垂穗披碱草的繁殖投入均高于从 3400 m移出的 ,但

移地后繁殖投入随海拔的变化趋势是一致的 (图

2)。繁殖投入在 3200和 3400 m之间无显著差异 ,

但移向更高海拔后均降低 ,在 3600 m时最低。在

3600 m处垂穗披碱草、矮嵩草的繁殖投入数值没有

标准偏差 ,数值在 3600 m处最低。

21313　矮嵩草 　在 3400、3600和 3800 m处移出的

样方中 ,因为具有生殖枝的矮嵩草个体较少 (一般

小于 3株 ) ,故无法统计其繁殖投入。从 3200 m向

更高海拔生境移地后 ,矮嵩草的有性繁殖投入显著
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图 2　植被从 3200和 3400 m海拔移地到 4个海拔梯度后垂
穗披碱草的繁殖投入状况
F ig. 2　Reproductive effort of E lym us nu tans a long four a l2
titude grad ien t tran sloca ted from 3200 and 3400 m

图 3　从 3200 m海拔植被移地到 4个海拔梯度矮嵩草的繁
殖投入状况
F ig. 3　Reproductive effort of Kobres ia hum ilis a long four
a ltitude grad ien t tran sloca ted from 3200 m

减少 (图 3)。从 3200、3400、3600和 3800 m海拔植

被移地到其他海拔高度的矮嵩草的有生殖枝和无生

殖枝的株丛平均比例分别是 19 /17、1 /13、5 /31和

0,即从 3800 m海拔移地到低海拔的矮嵩草株丛没

有生殖枝。说明矮嵩草有性繁殖投入随海拔升高而

降低。

3　讨 　论

表型可塑性是生物适应环境的一种被动表现 ,

即生物通过改变其形态、生理或发育性状以适应变

化环境的能力 ( H iroyuki et a l. , 1996; de Kroon et

a l. , 2005) ,是生物器官在复杂环境中产生一系列不

同的、相对适合的表型的潜能 ( de W itt et a l. ,

1998)。植物的许多性状都普遍存在可塑性 ,如高

度、叶展幅、分枝数、叶面积等生长性状以及花数、结

实数、种子大小、繁殖分配等生殖性状。这些可塑性

状决定着植物对气候变化的短期响应方式。在一定

范围内 ,水热状况的改变将逐步影响植物的生长繁

殖策略 (Ramm ig et a l. , 2009)。如本实验中 ,几种植

物在移向高海拔 ( 3600和 3800 m )后 ,由于受低温

的影响 ,其株高、基叶数和叶面积显著降低而生殖策

略变化较小 ,表明高寒植物对气候变化的适应多从

生长性状改变开始 ( Theurillat & Guisan, 2001)。

高寒植物移栽至 3400m后表现出较强的生长

能力 ,可能与研究区山地逆温层的存在有关 ,导致植

物生长季内积温较高 ,而积温则显著影响植物生长

( Theurillat & Guisan, 2001)。高寒生态系统一般为

营养限制系统 ( Klein et a l. , 2004; Wookey et a l. ,

2009) ,较高的积温能加速土壤微生物的代谢活动 ,

从而产生较多的植物可利用营养 ,利于植物生长

( Theurillat & Guisan, 2001)。同时 , 3400 m处为金

露梅灌丛群落 ,较高的灌丛引起较强的光竞争 ,致使

移入的植物高度和叶面积等生长性状改变 ,这种变

化与盆栽试验 (薛晓娟等 , 2008)的结果一致。

与生长特性的快速变化相比 ,生殖特性对环境

变化的响应可能较慢 ,并需要更长的时间 ( Theurillat

& Guisan, 2001;Wookey et a l. , 2009)。本实验中 ,移

地到各海拔的典型植物在繁殖投入上的变化相对较

小 ,这与植物对气候适应的优先方式有关 ( Guisan &

Theurillat, 2000;W alther et a l. , 2009)。尽管如此 ,不

同植物繁殖特性对移地后气候变化的响应仍有差

异 ,美丽凤毛菊和麻花艽的有性繁殖投入在不同海

拔间无差异 ,响应较慢 ;而垂穗披碱草和矮嵩草的繁

殖投入则随海拔升高而显著降低 ,响应较快 ,说明丛

生型的禾草和莎草可能具有更高的表型可塑性 ,这

也与后两者属于早花植物有关 ( de W itt et a l. , 1998;

Klein et a l. , 2004) ,对资源的利用策略与莲座状杂

类草不同有关。同时也验证了气候变化对高寒植物

生长性状的影响比生殖策略快速的假说 ( Theurillat

& Guisan, 2001;Wookey et a l. , 2009)。

由于高寒生态系统对气候变化的短期和长期响

应存在相异行为 (Wookey et a l. , 2009) ,本实验虽然

是移地后 2年的初步观测结果 ,但在生态系统短期

响应上存在一定参考价值。但由于生态系统物种和

环境要素乃至利用方式之间存在交互作用 ( Theuril2
lat & Guisan, 2001; Klanderud, 2005) ,要获得有关高

寒草甸植物和群落以及高寒草甸生态系统对气候变

化的长期响应的直接证据 ,还有待进一步深入研究。
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