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环境因子和围栏封育对藏北高寒草甸常见牧草
耐寒生理指标的影响
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摘要：低温是影响高寒草甸植物生长的关键环境因子。本研究选取高寒草甸 4 类功能群常见植物，测定其耐寒生理

指标，探究封育、气候、土壤及群落特征的影响路径。结果表明：（1）耐寒生理指标在物种和功能群之间差异显著，

封育无显著影响；（2）在群落水平上，丙二醛、过氧化物酶、过氧化氢酶与降水正相关，超氧化物歧化酶与气温正相

关，可溶性糖、超氧化物歧化酶与土壤氮含量负相关，可溶性糖、可溶性蛋白与土壤磷含量负相关，脯氨酸、可溶性

糖、过氧化氢酶与物种丰富度及香农指数负相关，脯氨酸与辛普森指数负相关，地上生物量与丙二醛和过氧化氢酶

负相关（P<0. 05）；（3）结构方程结果显示，高寒草甸植物地上生物量受气温和抗氧化酶活性直接影响，其路径强度

分别为 0. 39 和-0. 41；土壤养分和群落结构通过细胞间渗透压调节物质间接影响抗氧化酶活性，其作用强度为

-0. 13 和-0. 18；降水通过抗氧化酶活性间接地影响地上生物量，其作用强度为-0. 30。建议未来着重探究耐寒

生理指标与环境因子交互作用对高寒草甸植物生存的影响机理。
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Abstract：Low-temperature stress is a critical factor regulating plant growth in alpine meadows on the Tibetan 
Plateau.  This study selected common forage species from four functional groups in alpine meadows in North 
Tibet， measured their cold-tolerance-related physiological indicators， and explored the impact pathways of live⁃
stock grazing exclusion， climatic conditions， soil nutrients， and plant community structural regimes.  The 
results showed that （1） cold tolerance-related physiological indicators were significantly different among species 
and plant functional groups （P<0. 05） without significant differences between inside and outside of the fences 
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for grazing exclusion； （2） at the community level， malondialdehyde （MDA）， peroxidase （POD）， and catalase 
（CAT） activities were positively correlated with growing season precipitation （GSP）； superoxide dismutase 
（SOD） activity was positively correlated with growing season temperature （GST）； soluble sugar （SS） and 
SOD were negatively correlated with soil total nitrogen （STN）； SS and soluble protein （SP） were negatively 
correlated with soil total phosphorus （STP）； proline （Pro）， SS， and CAT were negatively correlated with spe⁃
cies richness and the Shannon-Wiener index； Pro was negatively correlated with the Simpson's diversity index； 
and aboveground biomass （AGB） was negatively correlated with MDA and CAT （P<0. 05）； （3） the struc⁃
tural equation modeling （SEM） revealed that AGB was directly affected by temperature and antioxidant enzyme 
activity， with path coefficients of 0. 39 and -0. 41， respectively.  Soil nutrients and community structure indi⁃
rectly affected antioxidant enzyme activity through osmoregulatory substances， with effect sizes of -0. 13 and 
-0. 18， respectively.  Precipitation affected AGB indirectly through antioxidant enzyme activity， with an effect 
size of -0. 30.  It is recommended to elucidate the mechanisms underlying interactions between cold tolerance-
related physiological indices and environmental variables on plant survival in alpine meadows in further studies.
Key words：Alpine meadow；Community-weighted mean；Livestock grazing management；Plant functional 
groups；Soil nutrients

低温胁迫是影响植物地理分布格局的关键环

境因子［1］，通过改变植物细胞生理代谢过程，制约植

物生长速率及繁殖能力，进而影响生态系统物质循

环与能量流动［2］。在高寒生态环境脆弱区，极端低

温事件频发，加剧了高寒草甸生态系统结构功能退

化，威胁区域生态安全与可持续发展［3］。植物对低

温胁迫的适应能力直接决定着气候变化背景下高

寒草甸生态系统的稳定性与恢复力［4］。深入解析低

温环境下植物生存策略与适应机制，已成为当前应

对气候变化、保护高寒生态系统的核心科学问题之

一。厘清不同功能群植物的耐寒生理指标影响因

素及其对牧草产量的影响，对退化高寒草甸生态系

统的修复治理具有重要意义。

植物耐寒生理特性是长期自然选择的结果［5］，

涉及膜系统稳定性维持、细胞间渗透压调节及抗氧

化酶活性激发等生理功能或过程的调控［6-7］。膜系

统作为植物细胞与环境交换物质的界面，其稳定性

是抵御低温胁迫的首要屏障［8］。低温导致膜脂过氧

化会引发丙二醛（Malondialdehyde，MDA）等毒性物

质积累，造成膜透性增加、物质运输紊乱，最终抑制

细胞功能正常发挥［9］。作为胞间渗透压调节物质，

脯 氨 酸（Proline，Pro）、可 溶 性 糖（Soluble sugars，
SS）和可溶性蛋白（Soluble protein，SP）等可以通过

维持细胞膨压、控制水分流失，为低温胁迫下细胞

正常代谢提供保障［10-13］；超氧化物歧化酶（Superox⁃
ide dismutase，SOD）、过 氧 化 物 酶（Peroxidase，
POD）和过氧化氢酶（Catalase，CAT）等则通过清除

活性氧自由基，降低氧化损伤风险，构筑植物抵御

低温胁迫的关键防线［14-19］。但是，不同功能群植物

之间耐寒生理指标及其调控机制可能存在差异，归

因于遗传适应性或资源利用策略的分化［20-21］。  
功能群作为植物群落中具有相似生态功能的

物种集合，其耐寒生理指标的分化是群落响应环境

变化的重要策略。在藏北高原高寒草甸极端环境

中，莎草科、禾本科、豆科等植物长期适应低温胁

迫，形成了明显分化的耐寒策略：莎草科植物作为

优势物种，可能通过强化膜系统稳定性来保障成功

越冬［22-23］；禾本科植物可能更依赖胞间渗透压调节

物质的快速合成来应对低温胁迫［24-25］；豆科植物可

能 通 过 SS 渗 透 调 节 、抗 氧 化 酶 等 抵 御 寒 冷 环

境［26-28］。植物功能群之间耐寒生理策略的分化影响

植物群落结构和生态系统服务功能。

藏北高原作为全球气候变化敏感区域，其高寒

草甸植物的低温响应机制具有重要生态学意义。

现有研究多聚焦于单一变量的模拟实验，缺乏对野

外自然环境中不同功能群植物耐寒生理指标的实

地观测，更缺少对气候因子、土壤特性与放牧干扰

协同影响耐寒策略路径的探讨。本研究以藏北高

寒草甸为研究区，选取莎草科、禾本科、豆科和杂类

草 4 种不同功能群植物，测定 MDA，Pro，SS，SP，

SOD，POD 和 CAT 活性等 7 项耐寒生理指标，系统

探究其响应环境因子的变化规律，试图阐明气候、

土壤、封育及群落结构对植物耐寒生理指标的相对

影响和作用路径，以期为气候变化背景下的高寒草

地适应性管理和可持续利用提供依据。

1　材料与方法

1. 1　研究区概况

研究区位于西藏自治区那曲市东部（30°27'—
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35°39'N，83°4'—95°10'E）的高寒草甸，地处唐古拉

山、念青唐古拉山与冈底斯山之间，平均海拔超过

4500 m，横跨高原温带季风湿润气候区和亚寒带季

风半湿润气候区［29］，年平均气温在-2. 9℃ ~3. 4℃
之间，年平均降水量介于 298. 6~708. 4 mm 之间［30］。

草地类型为高山嵩草（Kobresia pygmaea）属高寒草

甸，年均地上生物量介于 68. 64~143. 88 g·m-2 之

间。土壤类型为壤土，表层土壤（0~20 cm）有机碳

（Soil organic carbon，SOC）、土壤氮（Soil total nitro⁃
gen，STN）、土壤磷（Soil total phosphorus，STP）含量

分别介于 3. 94~142. 29 g·kg-1，0. 4~11. 24 g·kg-1，

0. 24~0. 42 g·kg-1之间［31］。当前，高寒草甸的管理

利用方式存在围栏封育和自由放牧 2 种模式。本研

究所选围栏封育样地自 2006 年起长年禁牧，自由放

牧样地为牧民的夏季牧场，放牧时间集中在 5—9
月，放牧家畜主要为牦牛，平均每公顷草地放牧压

力在 0. 53~3. 27 标准羊单位之间。

1. 2　野外调查

在 2024 年 8 月中旬植物生长旺季，选取 6 组封

育-放牧配对样地（表 1）。在每一样地围栏内外，选

择地势平坦且植物长势均一区域作为采样区。在

每个采样区，按 20 m 的间隔随机布设 3 个 10 m×
10 m 大样方。在每个大样方内，沿着对角线等距离

布设 2 个 50 cm×50 cm 小样方用于调查物种组成

和收获生物量。在每个小样方内，分物种齐地刈割

地上部分，分装于纸质信封用于野外调查途中保

存。植物样品带回实验室后经 65℃烘干 48 h 至恒

重后，称重获得地上生物量，按莎草科、禾本科、豆

科和杂类草 4 种功能群进行整合，分别计算植物功

能群和群落水平地上生物量，共采集测定牧草生物

量植物样品 788 个。物种优势度以其生物量占植物

群落总生物量的百分比来描述［32］。

在每个大样方内，通过现场群落调查判定并分别

采集莎草科、禾本科、豆科及杂类草中优势度最高的植

物，同时选取 1种常见伴生种，共计 5种植物作为研究

对象。每种植物采集其成熟个体的健康叶片，并在液

氮中冻存用来测定耐寒生理指标。本研究共计测定

168个牧草样品的耐寒生理指标，涉及豆科 30个，禾本

科 20个，莎草科 36个，杂类草 82个。在每个小样方中

心位置，采集 0~20 cm 表层土壤样品，过筛（2 mm）去

除植物根系和砾石后装入土布袋中用于野外调查途中

保存。土壤样品带回实验室风干后测定SOC、STN和

STP等养分指标，共计土壤样品 72个。

1. 3　气象数据

温度与降水数据源自国家气象科学数据中心

（http：//data. cma. cn）。本研究将每年5—9月定义为植

物生长季，计算 2000—2023年的GST和GSP平均值。

然后利用 ANUSPLIN 4. 3 进行空间插值。最后在

ArcGIS10. 8中根据样地地理位置抽取其GST和GSP
信息。本研究所选样地 GST 介于 3. 15℃ ~5. 82℃之

间，GSP约337. 26 mm，占全年降水总量的76%（表1）。

1. 4　指标测定与计算

采用重铬酸钾氧化-外加热法测定 SOC 含量［33］；

采用凯氏定氮法测定 STN 含量［33］；风干土壤样品经

硝酸、氢氟酸和高氯酸（3∶3∶1）硝化后，采用电感耦

合等离子体发射光谱仪（PerkinElmer Optima 5300）
测定 STP 含量［33］。采用硫代巴比妥酸法测定牧草

MDA［34］；采用茚三酮法测定 Pro［34］；采用蒽酮法测定

SS［34］；采用考马斯亮蓝法测定 SP［34］；采用氮蓝四唑

法测定 SOD［34］；采用愈创木酚法测定 POD［34］；采用

紫外吸收法测定 CAT［34］。植物群落结构通过物种

丰富度指数（Species richenss，S）、香农-维纳多样性

指数（Shannon-Wiener diversity index，H）、Simpson
多样性指数（Simpson’s diversity index，D）及 Pielou

表 1　样地地理位置与气候条件

Table 1　Site information on geographic locations and climatic conditions

编号 ID

site-1
site-2
site-3
site-4
site-5
site-6

县域 County

索县 Sog
巴青 Zaqên
比如 Biru
安多 Amdo

聂荣 Nyainrong
色尼 Seni

乡镇 Township

亚拉镇 Yagla
玛如乡 Marru

夏曲卡 Xagquka
扎仁镇 Za’ring
色庆乡 Sêrqên
罗玛镇 Lho’ma

经度

Longitude/E°
93.88
93.65
92.83
91.73
92.32
92.16

纬度

Latitude/N°
31.93
32.24
31.79
32.13
32.10
31.26

海拔

Altitude/m
4036
4333
4258
4777
4647
4464

生长季降水

GSP/mm
341.70
317.75
350.55
316.10
367.25
330.25

生长季气温

GST/℃
4.73
3.72
5.28
4.10
3.15
5.82

注：生长季降水  （GSP）； 生长季气温（GST）。下同

Note：GSP，sum precipitation during the plant growing season； GST，mean temperature during the plant growing season.  The same as below
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均匀度指数（Pielou evenness index，J）来描述。本研

究计算牧草耐寒指标群落加权平均值（Community-
Weighted Mean，CWM）来量化其聚合效应［35］，各指

数计算公式如下：

H = -∑
i = 1

S

Pi lnPi （1）

D = 1 - ∑
i = 1

S

P 2
i （2）

J = H
lnS

（3）

CWM j = ∑
i = 1

S

Pij Tij （4）

S 为样方内记录的物种数量；Pi为第 i 个物种的

优势度，Pij是样方 j中物种 i优势度；Tij样方 j中物种

i 某种耐寒生理指标的具体值；CWMj是样方 j 在群

落水平上特定植物耐寒生理指标的加权平均值。

1. 5　统计分析

采用 Shapiro-Wilk检验和 Bartlett检验分别评估

数据正态性和方差齐性。若数据同时满足正态性和

方差齐性，则采用参数检验；若不满足，则采用对数

或平方根进行转换。对转换后仍不满足正态性和方

差齐性的数据集，采用非参数检验。首先，针对莎草

科、禾本科、豆科和杂类草 4个功能群，分析其耐寒生

理指标在围栏内外的差异及功能群间的分化特征。

当数据满足正态性和方差齐性时，采用双因素方差

分析（Two-way ANOVA），检验植物功能群类型和

草地管理方式对耐寒生理指标的影响；若数据不满

足参数检验条件，则采用分层次的 Kruskal-Wallis检
验和事后多重比较来评估功能群间及同一功能群耐

寒生理指标在围栏内外样地之间的差异。使用

Spearman相关系数法和混合线性模型探究植物群落

耐寒生理指标加权平均值与气候因子、土壤养分及

植物物种多样性指数之间的关系。最后，分别提取

土壤养分（SOC，STN，STP）、群落特征（Richness，
Shannon，Simpson，Pielou indices）、渗透调节物质

（Pro，SS，SP）、抗氧化酶活性（SOD，POD，CAT）的

第一主成分，再构建结构方程模型解析气候因子、土

壤养分、群落特征及植物耐寒生理指标对地上生物

量的相对影响和作用路径［36］。数据分析和图表可视

化在 R4. 4. 3中完成。

2　结果与分析

2. 1　环境因子、植物群落结构和功能群地上生物量

在围栏封育与自由放牧的差异

围栏封育下土壤养分和物种多样性指数无显

著性差异（图 1）。不同功能群植物禁牧条件下地上

生物量高于放牧管理样地但不显著，其中莎草科植

物地上生物量显著高于豆科和禾本科植物。

图 1　土壤养分、生物多样性指数和植物功能群地上生物量在围栏内外的比较

Fig. 1　Comparison of soil nutrients， biodiversity indices and aboveground biomass of different functional groups between inside 
and outside of the fences

注：不同大写字母表示不同功能群间存在显著差异（P<0. 05）；不同小写字母表示围栏内外间存在显著差异（P<0. 05）。下同

Note： Different capitalized letters indicate significant differences among different functional groups （P<0. 05）； Different lowercased letters indi⁃
cate significant differences between the inside and outside of the fences （P<0. 05）.  The same as below
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2. 2　物种水平植物耐寒生理指标差异

除 POD 活性外，不同植物物种之间耐寒生理指

标存在显著差异（表 2）。其中，二裂委陵菜 MDA
（39. 67 nmol·g-1）、SS（20. 56 mg·g-1）和 SP（41. 97 
mg·g-1）含量显著高于其他物种，紫花针茅的脯氨

酸含量最高为158. 71 μg·g-1，青藏苔草（825. 67 U·g-1）

与蕨麻委陵菜（839. 57 U·g-1）的 SOD 活性显著高

于其他物种，二裂委陵菜（76. 43 U·g-1）CAT 活性

显著高于青藏苔草（46. 50 U·g-1）和蕨麻委陵菜

（46. 32 U·g-1）。

2. 3　功能群水平耐寒生理指标在围栏内外的差异

封育与放牧样地之间植物耐寒生理指标无显

著性差异（图 2-4）。除 3 种抗氧化酶外（图 4），膜系

统损伤指标丙二醛含量（图 2）和细胞间渗透物质含

量（图 3）在不同功能群之间存在差异（P<0. 05）。
具体而言，不同功能群植物膜系统损伤指标 MDA
差异显著，莎草科 MDA 含量显著高于其他功能群。

禾本科种间 Pro 含量差异大，莎草科、禾本科和豆科

Pro 含量显著高于杂类草。SP（图 3b）和 SS（图 3c）
呈现“莎草科 > 杂类草 > 禾本科 ≈ 豆科”的变化

特征。

2. 4　群落水平耐寒生理指标指标和气候因子、土

壤养分及群落特征的关系

群落水平上，气候因子与膜系统损伤和抗氧化

酶活性呈显著正相关，土壤养分主要影响渗透调节

物质，物种多样性指标与渗透调节物质及抗氧化酶

活性呈显著负相关（图 5，P<0. 05）。其中，MDA，

POD，CAT 与 GSP 正相关，SOD 与 GST 正相关，

SS、SOD 与 STN 负相关，SS、SP 与 STP 负相关，

Pro、SS、CAT 与 Richness 及 Shannon 指数负相关，

Pro 与 Simpson 指数负相关，地上生物量与 MDA 和

CAT 负相关。

GSP 可解释 MDA 含量 14. 15% 的变异（图 6a，
P<0. 05）。 Shannon 指数和 Richness 分别解释了

表 2　优势度及其耐寒生理指标在物种之间的比较

Table 2　Comparison of dominances and cold tolerance-related physiological indicators among different plant species

植物功能群

PFGs

优势度

Species dominance/%
丙二醛

Malondialdehyde/(nmol·g-1)

脯氨酸

Proline/（μg·g-1）

可溶性蛋白

Soluble protein/（mg·g-1）

可溶性糖

Soluble sugars/（mg·g-1）

超氧化物歧化酶活性

Superoxide dismutase/（U·g-1）

过氧化物酶活性

Peroxidase/（mU·g-1）

过氧化氢酶活性

Catalase/（U·g-1）

莎草科  Sedges
高山嵩草

Kobresia 
pygmaea

38.98a

28.92ab

122.38a

19.97ab

8.39ab

536.76b

4.21a

69.94ab

青藏苔草

Carex 
moocroftii

4.59abc

23.94abcd

108.96abc

15.46abcd

6.46abcd

825.67a

4.53a

46.50b

禾本科  Gramineae

紫花针茅

Stipa purpurea

1.67bc

17.46cd

158.71ab

8.39cde

3.78cde

541.23b

3.96a

63.57ab

豆科  Legumes
二花棘豆

Oxytropis 
biflora

8.23abc

19.18cd

88.27abc

5.10de

2.06de

623.91ab

4.09a

57.57ab

茎直黄芪

Astragalus 
strictus

0.54bc

30.85ab

27.68cde

1.85e

0.84e

561.87ab

4.89a

66.19ab

杂类草  Forbs
蕨麻委陵菜

Argentina 
anserina

3.18c

27.75abc

35.46abcde

32.59ab

10.03ab

839.57a

4.64a

46.32b

钉柱委陵菜

Potentilla 
saundersiana

13.24ab

23.10bc

25.65de

11.16bc

4.95bc

578.08b

4.35a

66.78ab

火绒草

Leontopodium 
leontopodioides

3.56abc

17.03d

6.62e

5.78e

2.67de

619.97ab

4.32a

62.07ab

二裂委陵菜

Potentilla 
bifurca
4.44abc

39.67a

61.69abcd

41.97a

20.56a

525.02b

4.53a

76.43a

短穗兔耳草

Lagotis 
brachystachya

0.73bc

20.09abcd

4.83bcde

40.34abcd

15.82abcd

601.48ab

4.32a

49.32ab

图 2　高寒草甸植物膜系统损伤指标在围栏内外以及功能

群之间的比较

Fig. 2　Comparisons of membrane system damage indicators 
of alpine meadow plants between inside and outside of the 

fences and among different functional groups
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Pro 含 量 26. 59% 和 15. 85% 的 变 异（图 6b，P<
0. 05）。STP（15. 12%）和 Shannon 指数（11. 92%）

共同解释 SP 含量 27. 04% 的变异（图 6c，P<0. 05）。
STP，STN 和 Shannon 指数对 SS 影响显著（图 6d，
P<0. 05），并 分 别 解 释 了 其 方 差 的 16. 13%，

13. 65%，13. 53%。 SOD 活 性 主 要 受 GST
（21. 19%）和 Richness（19. 25%）的影响（图 6e，P<
0. 05）。 GSP，GST，Shannon 指数和 SOC 含量对

POD 影响显著（图 6f，P<0. 05），分别解释了其方差

的 36. 59%，13. 28%，8. 34%，5. 94%。GSP，Shan⁃
non 指数和 Richness 对 CAT 影响显著（图 6g，P<
0. 05），分 别 解 释 了 其 方 差 的 33. 02%，26. 26%，

19. 87%。

分别对土壤养分（SOC，STN，STP）、群落特征

（Richness，Shannon，Simpson，Pielou indices）、渗透

调 节 物 质（Pro，SS，SP）和 抗 氧 化 酶 活 性（SOD，

POD， CAT）分组进行主成分分析（图 7）。各组指

标对应的第一主成分（PC1）累计方差解释率分别为

76. 9%，69. 8%，71. 6% 和 54. 0%，能较好地概括不

同分组耐寒生理指标的核心信息。因此，提取的第

一主成分数据可用于后续结构方程模型（SEM）

构建。

结构方程结果显示（图 8），地上生物量受 GST
和抗氧化酶活性直接影响，其路径强度分别为 0. 39
和-0. 41；土壤养分和群落结构通过细胞间渗透压

调节物质间接地影响抗氧化酶活性，其作用强度为

-0. 13 和-0. 18；GSP 通过抗氧化酶活性间接地影

响地上生物量，其作用强度为-0. 30。

图 3　高寒草甸植物渗透调节物质在围栏内外以及功能群之间的比较

Fig. 3　Comparison of osmotic adjustment substances of alpine meadow plants between inside and outside of the fences and 
among different functional groups

图 4　高寒草甸植物抗氧化酶在围栏内外以及功能群之间的比较

Fig. 4　Comparison of antioxidant enzymes of alpine meadow plants between inside and outside of the fences and among different 
functional groups
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3　讨论

3. 1　高寒草甸植物耐寒生理指标在围栏内外和功能

群间的区别

不同物种及功能群植物的耐寒生理指标存在

显著分化，但围栏封育未引起显著改变。本研究结

果显示，高寒草甸围栏封育虽然提升了牧草地上生

物量，但没有显著改变植物耐寒生理指标，说明短

期封育虽然恢复了生产力，但未触发耐寒生理指标

的适应性调整。这可能是当围栏封育缓解放牧压

力后，资源优先分配至植物生长方面，并非耐寒物

质的合成与积累［37-38］。

不同物种及功能群植物渗透调节策略呈现显

著分异，而抗氧化酶活性未表现出组间差异。莎草

科植物（如高山嵩草）MDA 含量显著高于其他功能

群［39］，反映其膜系统稳定性相对较低，但通过 SP 与

SS 的协同渗透调节实现功能代偿［40］。低温胁迫可

能诱导莎草科植物水解酶活性升高，促使淀粉向可

溶糖转化以提升胞质渗透势［41］。相比较而言，禾本

科（如紫花针茅）与豆科植物（如二花棘豆）主要依

赖 Pro 积 累 ，其 含 量 显 著 高 于 杂 类 草（P<
0. 05）［39，42-44］，表明禾本科和豆科通过 Pro 含量调节

渗透压，提高逆境适应性。部分杂类草（如二裂委

陵菜）则多种渗透物质均显著偏高。虽然高寒草甸

植物渗透调节物质存在显著的组间差异，但抗氧化

酶活性无显著差异。这可能因为采样期间温度未

达激活阈值，其活性氧清除主要依赖非酶促抗氧化

物质。因此，尽管不同功能群植物在膜系统稳定性

和渗透调节物质含量上存在较大差异，但它们的抗

氧化酶活性可能并未表现出相应的变化。

3. 2　气候和土壤环境对牧草耐寒生理指标的影响

高寒草甸牧草耐寒生理指标受气候条件与土

壤养分共同影响，但二者的作用机制存在显著差

异。气候因子对牧草膜系统稳定性与抗氧化酶活

性起着主导作用［45］。GSP 会通过诱导氧化应激，显

著增加 MDA 含量及 POD、CAT 活性（P<0. 05）。
降水增加可能是依靠提高土壤湿度进而引发根系

氧限制，导致活性氧积累，进而激活抗氧化酶系统

以清除过氧化氢。然而在低温环境中，高寒草甸植

物 MDA 含量降低与抗氧化酶活性下降并存［46］，说

明植物可能转向非酶促抗氧化系统等替代途径以

维持正常生理功能。土壤因子主要调控渗透调节

物质与抗氧化酶活性。尽管，Luo 等［47-48］指出抗干

图 5　植物群落水平耐寒生理指标及其影响因子之间的相关性矩阵

Fig. 5　Correlation matrix between cold tolerance-related physiological indicators and influencing factors of alpine meadow plants 
at community levels
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扰性状与土壤肥力相关性较低 ，但本研究发现

STN、STP 升高会显著降低 SS、SP 及 SOD 活性

（P<0. 05），这与吴榕等［49］的结论相悖。这种不一

致现象可能源于土壤养分的非线性效应：低氮会促

进渗透物质积累，而高氮会促使碳分配向生长相关

蛋白倾斜，从而抑制抗逆代谢［50］；磷富集则通过加

速糖酵解过程消耗 SS。

3. 3　植物多样性对牧草耐寒生理指标的影响

随着生物多样性指数的升高，植物耐寒生理指

标相关数值呈显著下降趋势。Shannon 多样性指数

是除 MDA 外其他耐寒生理指标的主要影响因子，

这可能源于高多样性群落在面对环境胁迫时呈现

出更强的补偿效应［51-52］。较高的 Shannon 指数说明

群落物种丰富且分布均匀，有利于构建复杂的生态

图 6　线性混合模型解析植物群落水平牧草耐寒生理指标的影响因子方差贡献

Fig. 6　Relative contributions of each influencing factor on the variance in tolerance-related physiological indicators of alpine 
meadow plants at community levels， as analyzed by linear mixed models

注：ns表示该因子对耐寒生理指标变化解释不显著；*，**，***依次表示因子对指标变化解释显著（P<0. 05，P<0. 01，P<0. 001）
Note： ns indicates that factors do not significantly explain the changes in cold tolerance-related physiological indicators； *，**，*** indicate that the 
factors explain significantly the changes in cold tolerance-related physiological indicators at the P<0. 05， P<0. 01， P<0. 001 levels， respectively
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系统结构-功能网络。这种复杂性与结构冗余之间

的正相关关系可有效提升生态系统稳定性和恢复

力［53］，归因于低温胁迫下的自我调节能力和群落整

体的耐寒特性。同时，物种多样性高的群落可通过

资源互补性减轻单一胁迫，或通过稳定微环境降低

植物对渗透调节物质的需求［54］。

3. 4　环境因子、群落结构及耐寒生理指标对地上

生物量的影响机制

高寒草甸植物通过抗氧化酶系统、渗透调节物

质合成等生理机制适应环境胁迫，而环境因子与群

落结构通过复杂交互作用影响这些机制的表达，进

而调控地上生物量。抗氧化酶作为胁迫防御的核

心，其活性升高意味着植物将更多资源分配至活性

氧清除等防御过程，而非生物量积累，从而导致地

上生物量降低，这一资源分配权衡是植物应对逆境

的普遍策略。生长季气温作为光合作用的关键驱

动因素，在适宜范围内升高可促进碳水化合物合成

并增加地上生物量。在高寒草甸区，气温升高与抗

氧化酶活性的关联更可能由强光照主导的氧化胁

迫引发。强光照作为高寒草甸区固有的环境特征，

其诱导的活性氧积累效应常超过温度升高的促进

作用，最终促使植物通过增强抗氧化酶活性以适应

强光下的氧化胁迫［55-56］。降水通过土壤水分状况和

微生物活动间接影响抗氧化酶活性。降水波动引

发的水分胁迫或充足降水下微生物产生的氧化物

质，均可诱导植物增强抗氧化能力，使其成为影响

抗氧化酶活性的显著因子［57-58］。渗透调节物质与抗

氧化酶存在一定协同作用，前者维持细胞渗透压，

后者清除活性氧，二者共同抵御低温胁迫。因此，

高寒草甸植物渗透调节物质含量升高时常伴随抗

氧化酶活性上升［59-60］。优良的土壤条件能缓解资源

限制与胁迫压力，使植物无需大量合成渗透调节物

质［61］。综上所述，环境因子与群落结构通过调控植

物资源分配策略、协同激活耐寒系统，共同塑造高

寒草甸植物的耐寒能力与干物质生产功能。

图 7　土壤养分、群落结构、渗透调节物质及抗氧化酶的主成分分析

Fig. 7　Principal component analysis（PCA） of soil nutrients， plant community structure， osmoregulatory， and Antioxidant 
enzymes

图 8　基于结构方程模型的耐寒生理指标对地上生物量影响路径分析

Fig. 8　Influencing pathways of cold tolerance-related physiological indicators on aboveground biomass based on structural equa⁃
tion modeling
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4　结论

高寒草甸是耐寒植物的发源地，具有重要的生

态价值。本研究着重分析了高山嵩草草甸常见植

物耐寒生理指标及其影响因素。研究结果证实生

长季降水是高寒草甸植物抗氧化酶活性变异的首

要影响因素，通过抗氧化酶活性间接地影响地上生

物量。高寒草甸植物群落地上生物量还受到气温

和抗氧化酶活性的直接影响。此外，土壤养分和群

落结构则通过细胞间渗透压调节物质间接地影响

抗氧化酶活性，进而影响干物质生产。因此，未来

研究应着重解析耐寒生理指标与环境和植被因子

的交互作用机理，提升公众对高寒草甸生态系统植

物多样性与服务功能之间关系的深入理解。
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