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甘南高寒草甸退化对植物功能群
物种多样性与物种多度分布的影响

刘旻霞,刘 成,杨春亮

(西北师范大学
 

地理与环境科学学院,兰州
 

730070)

摘 要 【目的】探究甘南高寒草甸植物功能群多样性及其物种多度分布对退化的响应,分析随退化程度的加深不

同植物功能群的群落构建机理及资源利用方式。【方法】研究以甘南高寒草甸为对象,采用样地调查法收集数据,

使用物种多度模型对其进行拟合分析,并采用双向聚类分析对群落物种进行分类。【结果】随着退化程度的加深,

植被优势种以禾本科和莎草科植物为主,逐渐变为杂类草功能群植物为主,杂类草功能群在群落多样性分布中起

主导作用;全部物种多度分布随着退化程度的加深发生变化,其中,无退化草甸的最优拟合模型是VOLKOV,轻度

退化草甸的最优拟合模型是GEO,中度退化草甸和重度退化草甸的最优拟合模型为BRO,资源分配模式由随机分

配转向固定分配的分配模式;禾草功能群的最优拟合模型以生态位模型为主,资源分配方式由固定分配和随机分

配共同主导,豆科功能群的最优拟合模型是BRO,资源分配方式以固定分配为主,杂类草功能群的最优拟合模型从

中性模型向生态位模型转变,与全部物种多度分布的最优模型基本一致,且资源分配由随机分配向固定分配转变。
【结论】杂类草功能群是影响群落物种多度分布的主要原因,但是禾草和豆科功能群的贡献也不可忽视。

关键词 高寒草甸;退化程度;物种多度分布;植物功能群;生态位理论;中性理论

中图分类号 Q948.15 文献标志码 A

Influences
 

of
 

alpine
 

meadow
 

degradation
 

on
 

species
 

diversity
 

and
 

abundance
 

distribution
 

of
 

plant
 

functional
 

groups
 

in
 

Gannan

LIU
 

Minxia,
 

LIU
 

Cheng,
 

YANG
 

Chunliang
(College

 

of
 

Geography
 

and
 

Environmental
 

Science,
 

Northwest
 

Normal
 

University,
 

Lanzhou
 

730070,
 

China)

Abstract [Objective]
 

To
 

investigate
 

the
 

response
 

of
 

species
 

diversity
 

and
 

richness
 

distribution
 

of
 

plant
 

functional
 

groups
 

to
 

degradation
 

in
 

the
 

Gannan
 

alpine
 

meadow,
 

we
 

analyzed
 

the
 

community
 

construction
 

mechanism
 

and
 

resource
 

utilization
 

of
 

different
 

plant
 

functional
 

groups
 

with
 

the
 

deepening
 

of
 

degradation.
 

[Methods]
 

We
 

took
 

the
 

Gannan
 

alpine
 

meadow
 

as
 

the
 

research
 

object,
 

collected
 

the
 

data
 

by
 

sample
 

survey
 

method,
 

fitted
 

the
 

model
 

of
 

species
 

multiplicity,
 

and
 

classified
 

the
 

community
 

species
 

by
 

two-way
 

cluster
 

analysis.
 

[Results]
 

With
 

the
 

deepening
 

of
 

degradation,
 

the
 

vegetation
 

species
 

were
 

dominated
 

by
 

gramine-
ae

 

and
 

saxifragaceae,
 

which
 

were
 

gradually
 

changed
 

to
 

the
 

domination
 

of
 

miscellaneous
 

grasses.
 

The
 

func-
tional

 

group
 

of
 

the
 

miscellaneous
 

grasses
 

played
 

a
 

dominant
 

role
 

in
 

the
 

distribution
 

of
 

the
 

diversity
 

of
 

the
 

community.
 

The
 

multidimensional
 

distribution
 

of
 

all
 

the
 

species
 

was
 

changed
 

with
 

the
 

deepening
 

of
 

degra-
dation,

 

in
 

which
 

the
 

optimal
 

fitting
 

model
 

for
 

the
 

non-degraded
 

meadows
 

was
 

VOLKOV,
 

for
 

the
 

mildly
 

degraded
 

meadows
 

was
 

GEO,
 

and
 

for
 

the
 

moderately
 

and
 

severely
 

degraded
 

meadows
 

were
 

BRO,
 

where
 

the
 

resource
 

allocation
 

mode
 

shifted
 

from
 

random
 

to
 

fixed
 

allocation.
 

The
 

ecological
 

niche
 

model
 

domina-



ted
 

the
 

optimal
 

fitting
 

model
 

for
 

the
 

grass
 

functional
 

group,
 

and
 

the
 

resource
 

allocation
 

mode
 

was
 

domina-
ted

 

by
 

both
 

fixed
 

and
 

random
 

allocation.
 

The
 

optimal
 

fitting
 

model
 

for
 

the
 

legume
 

functional
 

group
 

was
 

BRO,
 

and
 

the
 

resource
 

allocation
 

mode
 

was
 

dominated
 

by
 

fixed
 

allocation.
 

The
 

optimal
 

fitting
 

model
 

for
 

the
 

miscellaneous
 

grass
 

functional
 

group
 

shifted
 

from
 

neutral
 

to
 

neutral
 

allocation
 

mode.
 

The
 

optimal
 

fit-
ting

 

model
 

of
 

the
 

weed
 

functional
 

group
 

shifted
 

from
 

neutral
 

model
 

to
 

ecological
 

niche
 

model,
 

consistent
 

with
 

the
 

optimal
 

model
 

of
 

the
 

multidimensional
 

distribution
 

of
 

all
 

species.
 

The
 

resource
 

allocation
 

shifted
 

from
 

the
 

random
 

allocation
 

to
 

fixed
 

allocation.
 

[Conclusion]
 

The
 

weed
 

functional
 

group
 

is
 

the
 

main
 

reason
 

influencing
 

the
 

multidimensional
 

distribution
 

of
 

the
 

community
 

species.
 

However,
 

the
 

contribution
 

of
 

the
 

graminoid
 

and
 

legume
 

functional
 

groups
 

should
 

not
 

be
 

neglected.
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  物种多度分布是群落生态学的重要研究内容,
研究群落物种多度分布有助于揭示群落特征,反映

群落构建过程[1]。物种-多度关系最早由 Motomu-
ra[2]提出。物种多度分布模型可以分为统计模型、
生态位模型和中性理论模型:统计模型基于数学统

计,生态学效应较弱,多数学者更关注基于生态位理

论的生态位模型和基于中性理论的中性模型。生态

位理论认为物种生态位的分化是物种共存的依据,
而中性理论认为随机效应和扩散限制因素是控制物

种分布的主导因素,这一理论也为传统生态位观点

的不足提供了较为完善的补充说明[3]。物种多度分

布的变化与时间动态密切相关,随时间行进,曾经占

据主导作用的生态过程可能不再重要,群落物种多

度分布发生变化。不同时间阶段的群落具有不同的

物种多度分布特征,了解群落不同阶段物种组成、群
落结构和物种多度分布特征,对于理解维持物种共

存的生态学过程具有重要意义[4]。生态学家将植物

功能群定义为对相似环境条件发生类似响应的植物

类群[5]。植物功能群忽略了物种之间的差异,更加

强调植物的功能属性,例如生长形态、生命周期、光
合作用方式等,从而更加聚焦于生态系统的功能和

生态过程。通过对群落进行功能群分类,可以简化

研究系统的复杂程度,这在研究生态系统的功能、结
构以及动态变化时是非常必要的[6]。青藏高原是物

种形成和分化的中心,是重要的生态屏障,也是对全

球气候变化最敏感的地区之一[7]。
近年来,由于人类活动和气候变化的影响,青藏

高原出现了大面积的高寒草甸退化现象,高寒草甸

的退化导致了青藏高原生态系统功能的恶化,严重

威胁到青藏高原及其下游地区的生态安全和可持续

发展[8]。
为了探究退化高寒草甸的生态质量,研究草甸退

化机理和退化后的治理措施,多年来不少学者从不同

层面进行了大量研究:随着退化持续发生,高寒草甸

生产力不断下降,植被群落的盖度、地上和地下生物

量下降,群落结构的稳定性和群落物种的多样性发生

变化,组分以禾本科为主向以杂类草类为主转变[9]。
在此背景下,以退化过程中的高寒草甸植物群落为研

究对象,通过对群落物种多度分布进行模型拟合,回
答以下问题:植物功能群多样性随退化程度的加深是

如何变化的? 群落全部物种多度分布格局随退化程

度的加深是如何变化的? 最优拟合模型是什么? 不

同功能群植物物种多度分布格局有何不同? 对以上

问题进行探究,可以丰富不同退化程度下植物群落物

种多度分布格局的相关研究,也有助于揭示功能群多

样性的分布规律以及形成机制,展现该地区群落形成

中的资源分配模式,从而为青藏高原高寒草甸的植被

恢复和生物多样性的保护提供技术支撑和理论依据。

1 材料和方法

1.1 研究区概况

研究区位于甘肃省甘南藏族自治州玛曲县的高

寒草甸与湿地生态系统科学观测研究站(33°06'—

36°10'N,100°46'—104°44'E)。海拔平均在3
 

000
 

m以上,气候类型为寒冷湿润的高原气候,冬季寒

冷漫长,夏季温暖短促,平均气温在2.8~13.6
 

℃之

间。年平均降水量在500~750
 

mm之间,降水集中

于6—8月,雨热同期,日照充足,最高日照时间可达

2
 

600
 

h,平均无霜期可达48
 

d。植被组成以多年生

草本植物为主,主要优势种有:矮生嵩草(Carex
 

alatauensis)、垂穗披碱草(Clinelymus
 

nutans)、早熟禾

(Poa
 

annua)和鹅绒委陵菜(Potentilla
 

anserina)等。

1.2 样地建立与群落调查

样地调查为2021年7月。草甸退化是一个长

时序的过程,采用空间序列来取代时间序列。参考

Wen等[9]建立的草地退化指数(grassland
 

degrada-
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tion
 

index,GDI),将草甸分为无退化草甸(non-de-
graded

 

meadow,ND)、轻度退化草甸(lightly
 

de-
graded

 

meadow,LD)、中度退化草甸(moderately
 

degraded
 

meadow,MD)和重度退化草甸(severely
 

degraded
 

meadow,
 

SD)。其中,GDI计算公式为:
 

GDI=(100-C)×28%+(100-P)×39%+
(70-E)×26%+(25-H)×7% (1)

 

式中:C 为植被盖度;P 为产草量比例;E 为可食用牧

草比例;H 为可食用牧草高度。当GDI 指数小于

13.9时,表示该样地为未退化草甸;GDI 指数在13.9
~33.5之间时,表示该样地为轻度退化草甸;GDI 指

数为33.5~52.4时,该样地为中度退化草甸;GDI 指

数在52.4~68.4之间时,该样地为重度退化草甸。
不同退化程度的山坡要求坡度相近,坡向相同,

按照4个退化程度设置样地,每个退化程度随机设

置5个10
 

m×10
 

m的大样方,每个大样方内按五

点法设置5个1
 

m×1
 

m的小样方,总计100个小

样方。记录样地的坡度、坡向和经纬度等数据,并测

量地表裸露程度,实测并记录植物物种及其数量,植
被高度采用样方内植物自然高度的平均值(使用直

尺进行10次测量,而后计算其平均值),用针刺法测

量植被盖度。

表1 样地基本信息

Table
 

1 Basic
 

information
 

of
 

sample
 

plot
样地
Site

退化程度
Degraded

 

gradient
经度

Longitude
纬度
Latitude

海拔
Altitude/m

坡度
Gradient/(°)

坡向
Slope

ND 无退化草甸Non-degraded
 

meadow 101°52'00″E 33°40'17″N 3
 

530 18.3±1.6a N

LD 轻度退化草甸Lightly
 

degraded
 

meadow 101°52'07″E 33°40'11″N 3
 

482 18.6±2.3a N

MD 中度退化草甸 Moderately
 

degraded
 

meadow 101°52'44″E 33°37'14″N 3
 

500 19.2±2.8b N

SD 重度退化草甸Severely
 

degraded
 

meadow 101°51'49″E 33°40'04″N 3
 

480 18.8±1.7a N

注:同列不同字母表示样地间在0.05水平差异显著(P<0.05)。下同。

Note:
 

Different
 

letters
 

in
 

the
 

same
 

column
 

indicate
 

significant
 

difference
 

among
 

sites
 

at
 

0.05
 

level
 

(P<0.05).
 

The
 

same
 

as
 

below.

1.3 植物功能群对划分

研究区植物种类丰富,基于不同植物的生活型特

征和功能特点,将研究区内的草本植物群落划分为3
个主要功能群,依次是:禾草植物功能群、豆科植物功

能群和杂类草功能群。其中,禾草功能群主要包含:
密花早熟禾(Poa

 

annua)、波伐早熟禾(P.
 

poophago-
rum)和矮生嵩草(C.

 

alatauensis)等禾本科和莎草科

植物,其特点是对土壤养分和水分的利用率较高;豆
科植物功能群主要包括:紫花苜蓿(Medicago

 

sativa)
和甘肃棘豆(Oxytropis

 

kansuensis)等豆科植物,其特

点是固氮能力强;杂类草功能群主要包括老鹳草(Ge-
ranium

 

wilfordii)和唐松草(Thalictrum
 

aquilegiifoli-
um)等植物。通过将植物群落划分为不同的功能群,
可以更好地理解植物群落的组成和生态功能,并对其

进行更准确的描述和分析。

1.4 物种-多度拟合模型

针对各退化群落全部物种以及不同的植物功能

群,采用三类(6种)模型拟合了其物种-多度分布关系。

1.4.1 统计模型

对数级数模型(log-series
 

model,LS)。不考虑

个体数为0的物种,负二项分布在k=0时的特殊分

布模式即为对数级数模型,由本模型可知,群落中多

度为n 的物种数目S 可表示为[10]:

      S(n)=α
Xn

n
(2)

式中:α为物种多样性指数,α 始终大于0且与样本

量没有关系,而X(0≤X≤1)作为常数受到样本大

小的影响。
 

对 数 正 态 模 型(log-normal
 

model,NORM)。

Preston最早提出将该模型应用于物种多度分布的研

究,该模型认为群落中物种的个体数(即物种多度)符
合正态分布,对于物种多度分布来说,变量为群落中

每个物种的个体数,因子即影响群落组成的各种过

程[11]。群落中第i个物种的多度Ai 表示为:

      Ai=elg
(μ)+lg(δ)φ

 

(3)
式中:μ为正态分布的均值;δ为方差;φ为正态偏差。

1.4.2 生态位模型

几何级数模型(geometric
 

series
 

model,GEO)。
几何级数模型首先假设在1个生态系统中,所有物

种共享相同的资源池,并且每个物种在资源池中都

能占据一定的份额,每个物种以相同的时间间隔进

入生境。将群落中物种数设定为 M,第1个物种占

领总生态位的a 份,第2个物种占据剩余的a×(a
-1)份,第3个物种占用剩下的a×(a-1)2 份[12]。

如果模型中占据最多资源的物种的多度用 N1 进行

表示,那么第i个物种的多度Ni用公式表示为:
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    Ni=N1(a-1)
(i-1) (4)

断棍模型(broken
 

stick
 

model,BRO)。该模型

假定在群落中每个物种在资源利用上是相互竞争

的,并且没有物种优势。在这种情况下,每个物种在

资源利用上所获得的份额是随机的,符合均匀分布。
因此,可以将总资源量等分为若干份,每个物种所获

得的份额等于其占据的生态位的大小。然后,可以

将所有份额从小到大排列,就形成了断棍模型[13]。
若用S 表示总物种多度,J 表示群落中物种的个体

总数,则第i个物种的多度Ai 表示为:

       Ai=
J
S∑

S

x=i

1
x

(5)

1.4.3 中性理论模型

复合 群 落 零 和 多 项 式 模 型(metacommunity
 

zero-sum
 

multinomial
 

distribution
 

model,MZSM)。
复合群落零和多项式模型的基本假设是:在1个封

闭的群落中,如果1个物种的多度增加,另1个物种

的多度会随之减少,双方变化的总和为0[14]。该模

型需要取样点物种个体数J 和多样性指数θ来支持,
群落当中任意取样点内多度为n的物种数量S 为:

 S(n)=
θ
n∫

J
0fn,1(y)1-

n
J  

θ-1

dy (6)

fn,δ(y)=
1

Γ(n)δnexp -
y
δ  yn-1 (7)

 Γ(z)=∫∞0tz-1e-tdt (8)
式中:θ 为基本多样性指数;J 为群落总的物种多

度;y 为某个物种的多度;Γ(n)为Gamma分布,表
示S 个物种出现时所需的多度n 的分布;t为某个

物种含有n 个个体的时间。
局域群落的 VOLKOV 模型(volkov

 

model,

VOLKOV)。VOLKOV基于对种群动态变化的微

分方程描述,包括竞争种群的生长、死亡和迁移过

程。在VOLKOV模型中,竞争系数描述了不同物

种之间的竞争强度,其中竞争强度越高,物种之间的

竞争就越激烈。竞争系数的大小是通过测量物种间

相对生长速率的比例来确定的。该模型的一大优点

是可以预测在不同环境条件下物种丰富度和群落结

构的变化。该模型还可以通过对竞争系数和其他参

数的调整来模拟不同物种之间的相互作用,从而研

究群落动态的稳定性和变异性[15]。局域群落中多

度为n 的物种数量S 可表示为:

S(n)=θ
J!

n! (J-n)!
Γ(γ)

Γ(J+γ)∫
γ
0
Γ(n+y)
Γ(1+y)

Γ(J-n-y+γ)
Γ(γ-y)

exp -y
θ
γ  dy (9)

Γ(z)=∫∞0tz-1e-tdt (10)

  γ=
m(J-1)
1-m

(11)

式中:n为某物种的多度;m 为迁移率;J为群落样本大

小;�(z)为z的函数;�为迁移到局域群落的个体数。

1.5 模型拟合效果检验

K-S检验:K-S检验采用Kolmogorov-Smirnov
(K-S)检验上述模型拟和效果与实际观测分布的差

异。K-S检验是通过计算2个样本的经验分布函数

之间的距离(统计量D)来判断二者是否存在显著

差异,P<0.05,则表示该模型被拒绝。

AIC准则:采用AIC(akaike
 

information
 

crite-
rion)评估模型拟合的优劣性。在模型选择时,当含

有的参数个数越小,概率密度分布就与真实的数据

越接近,AIC值也就越小,模型拟合效果在此时达

到最优。一般认为,模型之间 AIC值差异大于2
时,2个模型有显著差异,当AIC 值差异小于2时,
认为2个模型的拟合效果相似。

1.6 数据处理与图像绘制

多度数据由不同退化程度各个样方中物种多度

的平均值数据组成;使用 Excel
 

2020进行数据整

理;使用PC-Ord软件5.0完成Bray-Curtis相异性

分析,并使用双向聚类分析对所有物种进行分类;物
种多度模型的拟合利用R(4.1.3)软件中的sads拓

展包完成,物种多样性指数计算使用vegan拓展包

完成;群落中植物的高度和盖度及功能群物种多样

性指数使用SPSS计算平均值和标准误,并采用单

因素方差分析(one-way
 

ANOVO)来检验不同处理

间的差异性。K-S检验使用 R(4.1.3)软件中的

Matching拓展包完成;功能群多样性指数参照马克

明[16]的计算,物种重要性值参照王育松等[17]的计

算。使用Origin
 

2021完成相关图形的绘制。

2 结果与分析

2.1 不同退化程度草甸植物群落物种组成及其变化

随着高寒草甸退化程度增加,群落的物种组成

发生了明显变化(表2),不同退化程度高寒草甸的

盖度、高度显著降低(P<0.05)。无退化草甸植被

类型 为 早 熟 禾(Poa
 

annua)+ 披 碱 草(Elymus
 

dahuricus);轻度退化草甸的植被类型为:矮嵩草

(Carex
 

alatauensis)+早熟禾(Poa
 

annua);中度退

化草甸的植被类型为细叶亚菊(Ajania
 

tenuifolia)

+早熟禾(Poa
 

annua);重度退化草甸的植被类型

为:西伯利亚蓼(Knorringia
 

sibirica)+条叶银莲

5411期        刘旻霞,等:甘南高寒草甸退化对植物功能群物种多样性与物种多度分布的影响



花(Anemone
 

obtusiloba)。随着高寒草甸退化程度

的加深,植被优势种从无退化草甸的以禾本科和莎

草科植物为主,逐渐变为杂类草植物为主。图1表

明,不同退化程度的高寒草甸样地可以分为4类,不

同退化程度各为一类,无退化草甸与轻度退化草甸

植被组成较为接近,中度退化草甸与重度退化草甸

植被组成较为接近。研究区内的66种植物可分成

6类。

表2 不同退化程度草甸高度、盖度及其优势物种变化

Table
 

2 Changes
 

in
 

dominant
 

species
 

with
 

different
 

degraded
 

gradient

退化程度
Degradation

 

degree
高度

Height/cm
盖度

Vegetation
 

coverage/%
优势物种及其重要值

Dominant
 

species
 

and
 

important
 

value

ND 15.21±3.45a 93.13±3.16a

早熟禾
 

Poa
 

annua,0.224

披碱草
 

Elymus
 

dahuricus,0.201

矮嵩草
 

Carex
 

alatauensis,0.151

嵩草
 

Carex
 

myosuroides,0.122

波伐早熟禾
 

Poa
 

poophagorum,0.113

LD 10.21±2.30b 80.21±3.17b

矮嵩草
 

Carex
 

alatauensis,0.156

早熟禾
 

Poa
 

annua,0.112

珠芽蓼
 

Bistorta
 

vivipara,0.096

乳白香青
 

Anaphalis
 

lactea,0.078

鹅绒委陵菜
 

Potentilla
 

chinensis,0.068

MD 8.94±2.92c 71.21±2.61c

细叶亚菊
 

Ajania
 

tenuifolia,0.131

早熟禾
 

Poa
 

annua,0.107

黄帚橐吾
 

Ligularia
 

virgaurea,0.071

鹅绒委陵菜
 

Potentilla
 

chinensis,0.068

乳白香青
 

Anaphalis
 

lactea,0.065

SD 5.05±1.71d 55.75±8.21d

西伯利亚蓼
 

Knorringia
 

sibirica,0.153

条叶银莲花
 

Anemone
 

obtusiloba,0.133

黄帚橐吾
 

Ligularia
 

virgaurea,0.123

乳白香青
 

Anaphalis
 

lactea,0.098

鹅绒委陵菜
 

Potentilla
 

chinensis,0.062

注:不同字母表示不同退化程度间存在显著差异(P<0.05)。

Note:
 

Different
 

letters
 

indicate
 

significant
 

differences
 

between
 

different
 

degrees
 

of
 

degradation
 

(P<0.05).

图中黑色方框代表物种在样方内存在,白色方框代表物种不存在,ND为无退化草甸的样方,LD为轻度退化草甸的样方,

MD为中度退化草甸的样方,SD为重度退化草甸样方。

图1 不同退化程度草甸样地与植物分布

Black
 

represents
 

the
 

presence
 

of
 

species.
 

White
 

represents
 

the
 

absence
 

of
 

species.
 

ND
 

is
 

a
 

sample
 

of
 

non-degraded
 

meadow.
 

LD
 

is
 

a
 

sample
 

of
 

lightly
 

degraded
 

meadow.
 

MD
 

is
 

a
 

sample
 

of
 

moderately
 

degraded
 

meadow.
 

SD
 

is
 

a
 

sample
 

of
 

severely
 

degraded
 

meadow.

Fig.1 Distribution
 

of
 

sample
 

plots
 

and
 

plants
 

with
 

different
 

degrees
 

of
 

degradation
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2.2 不同退化程度草甸植物功能群多样性

对功能群多样性进行分析,结果(表3、图2)表
明,同一退化梯度上各功能群的多样性指数变化趋

势基本一致,杂类草的多样性指数最大,其次为禾草

功能群,豆科功能群的多样性指数最小。
全部物种、杂类草功能群与禾草、豆科功能间多

样性指数的差异性显著(P<0.05)。在不同退化梯

度上,杂类草功能群的丰富度呈现逐渐减小的趋势,
禾草功能群和豆科功能群丰富度变化较为平缓,杂
类草功能群的变化趋势和全部物种的变化趋势相

似,禾草功能群和豆科功能群的物种丰富度明显低

于杂类草功能群;杂类草功能群、禾草功能群和豆科

功能群的 Margalef指数随退化程度加深而减小,其
中杂类草功能群与全部物种的变化趋势相似,而禾

草功能群和豆科功能群的变化趋势相对平缓;杂类

草功能群的Shannon指数随着退化程度的加深,先
增加后减少,与全部物种的Shannon指数变化趋势

类似,呈现单峰变化,禾草功能群与豆科功能群的

Shannon指数随着退化程度的加深而减小,且低于

全部物种的Shannon指数;杂类草功能群和禾草功

能群的Simpson指数均表现为先增加后减小,豆科

功能群的Simpson指数随退化程度的加深而减小,
显著低于全部物种和杂类草功能 群 的 Simpson
指数。

表3 不同退化程度草甸植物功能群多样性指数的变异

Table
 

3 Variation
 

of
 

diversity
 

index
 

of
 

plant
 

functional
 

groups
 

of
 

meadows
 

with
 

different
 

degraded
 

degrees

类型
Typle

功能群
FG

物种丰富度
Species

 

index
Margalef指数
Margalef

 

index
Shannon-Weiner指数
Shannon-Weiner

 

index
Simpson指数
Simpson

 

index

ND

全部物种All
 

species 53.33±2.16a 8.42±0.54a 3.36±1.32a 0.73±0.09a

杂草Tares 40.21±1.36b 6.65±1.85a 3.02±0.87a 0.71±0.06a

禾草Grass 5.00±0.84c 1.42±0.58b 1.63±0.53b 0.53±0.01b

豆科Legumes 7.32±0.15c 1.41±0.45b 1.58±0.36b 0.47±0.02b

LD

全部物种All
 

species 47.27±2.25a 7.54±1.32a 3.47±0.31a 0.78±0.03a

杂草Tares 36.34±1.54b 5.32±1.24a 3.15±0.28a 0.73±0.02a

禾草Grass 4.00±1.21c 0.91±0.45b 1.65±0.34b 0.55±0.04b

豆科Legumes 6.23±0.23c 1.23±0.53b 1.43±0.25b 0.48±0.02b

MD

全部物种All
 

species 29.35±1.54a 4.52±2.01a 2.62±0.32a 0.74±0.01a

杂草Tares 17.00±0.93b 2.93±1.37b 2.13±0.25a 0.63±0.01b

禾草Grass 5.21±0.53c 0.83±0.13c 1.62±0.31b 0.46±0.02c

豆科Legumes 5.00±0.67c 0.86±0.15c 1.24±0.43b 0.38±0.01c

SD

全部物种 18.35±1.28a 2.93±0.21a 1.94±0.21a 0.73±0.01a

杂草Tares 11.00±0.56a 2.55±0.32a 1.73±0.34a 0.57±0.02b

禾草Grass 5.32±0.45b 0.53±0.16b 1.32±0.18b 0.44±0.01c

注:不同小写字母表示不同功能群间的差异性显著(P<0.05)。

Note:
 

Different
 

lowercase
 

letters
 

indicate
 

significant
 

differences
 

among
 

different
 

functional
 

groups
 

(P<0.05).

图2 高寒草甸植物功能群多样性指数随退化程度的变化趋势

Fig.2 Variation
 

trend
 

of
 

plant
 

functional
 

group
 

diversity
 

index
 

with
 

degradation
 

degree
 

in
 

alpine
 

meadow
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2.3 不同退化程度草甸全部物种多度分布的模型

选择与比较

  选择 LS、NORM、BRO、GEO、VOLKOV 和

MZSM
 

6种模型对不同退化程度草甸全部物种多度

分布进行拟合与优势度检验。由K-S检验结果(表
4)可以得出,LS和NORM 在拟合轻度退化草甸群

落物种多度分布时,未能通过检验(P<0.05)。
AIC检验 表 明:无 退 化 草 甸 的 最 优 拟 合 模 型 为

VOLKOV,轻度退化草甸的最优拟合模型为GEO
模型,中度退化草甸的最优拟合模型为BRO,重度

退化草甸的最优拟合模型也为BRO,且与 VOLK-
OV模型的AIC值差<2,二者拟合效果相似。

由实测值的多度分布曲线可知,退化程度越高,
相对多度曲线斜率越小,无退化群落的相对多度曲

线最为平缓。4种不同退化程度草甸物种-多度关

系的拟合值与实测值见图3。

表4 不同退化程度草甸全部物种多度分布模型拟合优势度检验

Table
 

4 Species
 

abundance
 

models
 

fitted
 

dominance
 

text
 

of
 

meadows
 

in
 

different
 

degradation
 

degree

退化程度
Degradation

 

degree
检验
Test

模型
 

Model
 

name

LS NORM BRO GEO VOLKOV MZSM

ND

D 0.13 0.09 0.19 0.17 0.15 0.13

P 0.73 0.96 0.29 0.41 0.97 0.73

AIC 377.47 379.83 390.97 387.61 374.62 377.35

LD

D 0.30 0.30 0.09 0.26 0.18 0.30

P 0.03 0.03 0.79 0.89 0.44 0.05

AIC 366.73 350.87 349.64 346.17 354.85 366.21

MD

D 0.19 0.34 0.11 0.15 0.23 0.34

P 0.72 0.18 0.99 0.91 0.49 0.08

AIC 242.89 227.82 224.82 228.12 234.35 242.33

SD

D 0.27 0.16 0.16 0.22 0.16 0.11

P 0.49 0.96 0.96 0.76 0.96 0.87

AIC 169.85 165.72 159.65 170.04 160.99 164.76

注:AIC.
 

赤池信息准则;D.
 

K-S检验统计量。下同。

Note:
 

AIC,
 

akachi
 

information
 

criterion.
 

D,
 

K-S
 

test
 

statistics.
 

The
 

same
 

as
 

below.

图3 不同退化程度草甸全部物种的拟合值实测值对比

Fig.3 Comparison
 

of
 

observed
 

and
 

fitted
 

values
 

of
 

meadows
 

in
 

different
 

degradation
 

degree
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2.4 不同功能群多度分布的模型选择与比较

2.4.1 禾草功能群

K-S检验结果(表5)显示,所有模型均通过检

验(P>0.05)。AIC检验结果及禾草功能群物种

多度拟合值实测值对比(图4)表明:对于禾草功能

群,在无退化草甸和轻度退化草甸,最优拟合模型主

要是BRO,在中度退化草甸和重度退化草甸,最优

拟合模型既有BRO和GEO,也有NORM 模型,表
明其资源分配方式由固定分配和随机分配共同

主导。

表5 不同退化程度草甸禾草功能群物种多度分布模型拟合优势度检验

Table
 

5 Testing
 

the
 

dominance
 

of
 

model
 

fit
 

for
 

species
 

abundance
 

distribution
 

of
 

grasses
 

functional
 

groups

退化程度
Degradation

 

degree
检验
Test

模型
 

Model
 

name

LS NORM BRO GEO VOLKOV MZSM

ND

D 0.37 0.12 0.25 0.25 0.25 0.38

P 0.66 0.98 0.98 0.98 0.98 0.66

AIC 83.15 78.22 75.85 77.41 81.41 82.37

LD

D 0.42 0.14 0.14 0.15 0.28 0.42

P 0.57 0.97 0.86 0.76 0.94 0.528

AIC 76.54 72.44 68.10 70.21 74.63 75.65

MD

D 0.67 0.33 0.32 0.33 0.57 0.59

P 0.14 0.93 0.91 0.93 0.47 0.47

AIC 65.56 56.08 55.78 57.65 63.27 64.65

SD

D 0.60 0.20 0.20 0.40 0.40 0.60

P 0.35 0.96 0.94 0.87 0.87 0.35

AIC 62.21 52.08 51.16 53.88 59.64 61.17

图4 不同退化程度草甸禾草功能群物种多度拟合值实测值对比

Fig.4 The
 

species
 

abundance
 

model
 

fitting
 

of
 

grasses
 

functional
 

groups
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2.4.2 豆科功能群

对不同退化程度草甸豆科功能群多度分布的拟

合与优势度检验表明,所有模型均通过了K-S检验

(表6)。AIC检验及豆科功能群物种多度拟合值实

测值对比(图5)表明最优拟合模型均为BRO,资源

分配方式以固定分配为主。
在重度退化草甸,豆科功能群退出群落。在轻

度退化草甸,所有选取的模型都有较好的拟合效果,
表明所有模型所代表的资源分配方式均有一定的指

导意义。

表6 不同退化程度草甸豆科功能群物种多度分布模型拟合优势度检验

Table
 

6 Testing
 

the
 

dominance
 

of
 

model
 

fit
 

for
 

species
 

abundance
 

distribution
 

of
 

legumes
 

functional
 

group

退化程度
Degradation

 

degree
检验
Test

模型
 

Model
 

name

LS NORM BRO GEO VOLKOV MZSM

ND

D 0.42 0.28 0.29 0.27 0.25 0.43

P 0.52 0.96 0.94 0.94 0.96 0.52

AIC 54.71 53.46 48.28 50.36 53.98 53.92

LD

D 0.28 0.14 0.28 0.14 0.14 0.28

P 0.94 0.97 0.94 0.95 0.93 0.94

AIC 46.97 46.93 45.73 46.18 47.71 46.50

MD

D 0.33 0.38 0.41 0.39 0.31 0.33

P 0.89 0.25 0.85 0.79 0.89 0.84

AIC 48.08 46.33 41.87 43.98 47.55 47.26

图5 不同退化程度草甸豆科功能群物种多度拟合值实测值对比

Fig.5 The
 

species
 

abundance
 

model
 

fitting
 

of
 

legumes
 

functional
 

groups

表7 不同退化程度草甸杂类草功能群物种多度分布模型拟合优势度检验

Table
 

7 Testing
 

the
 

dominance
 

of
 

model
 

fit
 

for
 

species
 

abundance
 

distribution
 

of
 

miscellaneous
 

grass
 

functional
 

groups

退化程度
Degradation

 

degree
检验
Test

模型
 

Model
 

name

LS NORM BRO GEO VOLKOV MZSM

ND

D 0.14 0.09 0.19 0.17 0.17 0.14

P 0.65 0.98 0.39 0.47 0.99 0.66

AIC 275.66 277.77 280.05 276.39 269.62 270.61

LD

D 0.35 0.17 0.15 0.14 0.23 0.35

P 0.02 0.64 0.85 0.79 0.26 0.02

AIC 276.73 260.74 253.65 253.86 265.96 276.06

MD

D 0.66 0.33 0.37 0.28 0.51 0.55

P 0.14 0.93 0.93 0.93 0.47 0.47

AIC 65.56 59.08 55.48 57.65 63.27 64.65

SD

D 0.29 0.17 0.23 0.17 0.17 0.29

P 0.43 0.95 0.73 0.94 0.94 0.43

AIC 151.37 149.96 145.58 145.71 148.31 150.94
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2.4.3 杂类草功能群

对杂类草功能群而言,K-S检验结果(表7)表明

LS与MZSM在拟合轻度退化草甸物种多度分布时

未能通过检验(P<0.05)。AIC检验及杂类草功能

群物种多度拟合值实测值对比(图6)表明,无退化草

甸的最优拟合模型为VOLKOV,轻度、中度和重度退

化草甸为BRO,最优拟合模型从中性模型向生态位

模型转变,其资源分配由随机分配向固定分配转变。

图6 不同退化程度草甸杂类草功能群物种多度拟合值实测值对比

Fig.6 The
 

species
 

abundance
 

model
 

fitting
 

of
 

miscellaneous
 

grass
 

functional
 

groups

3 讨 论

3.1 植物功能群多样性对退化的响应

植物功能群连接植物群落和生态系统过程,其
结构可作为高寒草甸退化的标志,保持功能群多样

性能够维持植物群落功能最大化[18]。本研究通过

计算植物功能群的多样性指数,探究不同植物功能

群对群落多样性的贡献,结果表明,同一退化梯度上

各功能群的4个多样性指数的变化趋势基本一致

(图1、图2)。随着退化程度的增加,杂类草功能群

的丰富度和均匀度均显著下降,而豆科功能群和禾

草功能群的丰富度和均匀度指数的下降趋势较为平

缓,但杂类草功能群在草甸群落中的多样性和丰富

度均保持着较高水平,其多样性指数与整体群落最

为接近,这表明杂类草功能群在群落多样性分布中

起着主导作用,对群落多样性的贡献更大,杂类草在

植物群落资源分配中占据主导地位。
在甘南高寒草甸,无退化草甸植物群落优势种主

要是禾草功能群植物,但是由于放牧等活动的干扰,导

致禾本科和莎草科等适口性较好的禾草功能群植物被

采食,为杂类草功能群提供了生态位,加剧了杂类草入

侵,使得轻度退化草甸杂类草功能群的多样性最高,随
着退化的加剧,高寒草甸向盐碱化和干旱化变化,这种

变化导致大多数物种无法继续生存,只有能适宜恶劣

生境的植物能够继续生长,最终使得所有功能群的丰

富度指数和多样性指数大幅度下降[18];另一方面,随着

草甸的退化,土壤含水率降低,容重增加,使得能够适

应干旱、贫瘠、盐碱环境的杂类草功能群植物取代了湿

生、根系较浅的禾草功能群与豆科功能群植物[19]。另

外,随着退化程度加深,生境的水热条件发生改变,形
成不同的微气候,群落以降低禾草和豆科功能群的多

样性为代价增加了杂类草功能群的多样性,杂类草功

能群对资源竞争的频率不断增加。面对环境变化和干

扰,不同功能群的植物往往会采取比如生长适应策略、
繁殖适应等策略来对退化进行响应[20],群落内不同功

能群间的相互作用,有助于适应不断变化的环境条件

并缓解草甸退化所带来的影响,相互作用的差异也会

决定整个群落对于环境退化的适应能力。
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3.2 高寒草甸植物群落物种多度分布对退化的响应

物种相对多度曲线分布图可以直观展示群落的均

匀度和丰富度,物种多度分布曲线的越平缓,说明群落

中物种多度存在的差异越小,群落物种的均匀度也就

越大;反之,相对多度分布曲线越陡,说明群落物种分

布就越均匀度越低[21]。本研究中,随着高寒草甸退化

程度的加深,全部物种实测值的相对多度曲线斜率越

来越小(图3),物种丰富度随之降低,无退化群落的相

对多度曲线最为平缓。退化改变了群落中物种的丰富

度与均匀度,与其他生境相比,无退化草甸群落物种分

布最均匀,物种丰富度最高,多样性最大,而重度退化

生境与之完全相反。这可能是由于无退化草甸,水分

和养分的含量相对较高,加之人类活动的影响较小,但
随着退化程度的加深,植被盖度降低,地表径流增大,
土壤的养分和水分流失越发严重,草甸变得贫瘠,生境

逐渐恶化,能容纳的物种减少,不足以支撑更多的物种

进行生长发育等活动,最终影响植被的空间分布,因此

在无退化草甸的物种多样性最高,丰富度和均匀度也

最大。这也与周宸宇等[22]的研究结果一致,物种的丰

富度会受到高寒草甸退化的显著影响,最终表现为优

势种丧失,群落结构简单化,群落稳定性降低。
植物功能群与群落稳定性、生产力和退化恢复密

切相关[8],功能群的引入,有助于更好地认识群落的

生物多样性和生态系统结构,将不同退化程度的高寒

草甸划分为禾草功能群、豆科功能群和杂类草功能群

并对其多度分布进行模型拟合。全部物种在无退化

草甸的最优拟合模型为中性模型,轻度、中度和重度

退化草甸的最优拟合模型均为生态位模型,全部物种

群落构建由资源的随机分配为主转向以资源的固定

分配为主,这可能与无退化草甸资源丰富有关。对于

禾草功能群,在无退化草甸和轻度退化草甸,最优拟

合模型主要是BRO,而在中度退化草甸和重度退化

草甸,最优拟合模型既有BRO和GEO,也有代表随

机分配的NORM模型(表5、图4)。对于豆科功能

群,其最优拟合模型始终为BRO(表6、图5)。在无退

化草甸,受干扰较小,植被生长状况较好,各功能群稳

定共存,相比于竞争作用,功能群内种间的资源共享

作用更大[21],此时禾草功能群与豆科功能群多度分

布主要受生态位划分的影响,资源以固定分配为主。
尽管最优拟合模型相同,但群落的形成可能存在差

异[23],随着退化程度的增加,草甸生境逐渐恶劣,加
之禾草功能群和豆科功能群是牲畜主要采食的对象,
由于家畜的反复采食,会使得适口性较好的禾草功能

群与豆科功能群没有时间去发展进化,一定程度上增

强了其种内竞争[24],使得部分物种被淘汰,未被淘汰

的植物占据着稳定的生态位而共存,因此,BRO很好

地拟合了轻度退化草甸禾草功能群和豆科功能群的

物种多度分布状况,其资源分配以固定分配为主。对

于中度退化和重度退化草甸的禾草功能群,NORM
的拟合效果与BRO拟合效果相似,NORM认为资源

的分配是随机进行的[15],这可能是由于过度的干扰

使得禾草功能群生存不稳定,使得其资源分配出现随

机性。对于禾草功能群,其资源分配的模式从固定分

配模式转向随机分配和固定分配共存的分配模式。
豆科功能群的最优拟合模型始终为BRO模型,其资

源分配始终是以固定分配为主。
随着退化程度的加深,杂类草功能群的最优拟

合模型由中性模型向生态位模型转变(表7、图6),
资源分配由随机分配向固定分配转变。对于无退化

草甸,优越的环境资源维持着杂类草功能群相对较

高的群落物种多样性与多度,在物种多样性高的功

能群中,中性过程是物种多度分布格局形成的主要

驱动力[24]。草甸进入退化状态后,环境恶化,种内

竞争和种间竞争加剧,在严酷生境中,以生态位为基

础的环境筛选、生态位分化常常被认为是群落构建

的主导过程[25],杂类草功能群抵抗各类因素的干扰

能力较强,使得杂类草功能群可以占据更大的生存

空间,生长状态比其他功能群的生长状态更稳定,资
源分配方式以固定分配为主。

4 结 论

(1)随着退化程度加深,植被优势种由禾本科和

莎草科植物为主逐渐变为以杂类草功能群植物为主。
在同一退化梯度,功能群多样性指数的变化趋势一

致,而随着退化程度的增加,杂类草功能群在草甸群

落中的多样性和丰富度均保持着较高水平,这表明杂

类草功能群在群落多样性分布中起主导作用。
(2)全部物种多度分布随着退化程度加深发生

变化,其中,无退化草甸的最优拟合模型是中性模

型,轻度、中度和重度退化草甸的最优拟合模型是生

态位模型,资源分配模式由随机分配转向固定分配

的分配模式;禾草功能群的最优拟合模型以生态位

模型为主,资源分配方式由固定分配和随机分配共

同主导;豆科功能群的最优拟合模型是生态位模型,
资源分配方式以固定分配为主;杂类草功能群的最

优拟合模型由中性模型向生态位模型转变,与全部

物种多度分布的最优模型基本一致,资源分配由随

机分配向固定分配转变,可以认为杂类草功能群是

影响群落物种多度分布的主要原因,但禾草和豆科

功能群的贡献也不可忽视。
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