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摘要:物种多样性和功能冗余是评价植物群落稳定性的重要内容。采用野外调查方法研究了高原鼠兔干扰对高寒

草甸植物群落物种多样性、功能多样性、功能冗余和植物群落稳定性的影响。结果表明:高原鼠兔干扰增加了物种

丰富度指数、功能多样性和功能冗余,降低了物种多样性指数、均匀度指数和植物群落稳定性。随高原鼠兔干扰强

度增加,植物群落多样性指数、丰富度指数、功能冗余和植物群落稳定性呈先增大后减小的变化趋势,说明高原鼠

兔干扰对植物群落物种多样性和稳定性的影响不仅要考虑干扰与否,而且要考虑干扰强度。
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Abstract:Plantcommunitydiversityandfunctionalredundancyareusefulvegetationcharacteristicstoconsider
whenevaluatingthecommunitystability.Afieldsurveywascarriedouttodeterminethedisturbanceeffectsof

plateaupikaonplantcommunitydiversity,functionaldiversity,functionalredundancyandcommunitystability
ofanalpinemeadow.Itwasfoundthatplateaupikadisturbanceincreasedplantspeciesrichness,functionaldi-
versityandfunctionalredundancy,anddecreasedtheplantdiversityindex,evennessindexandcommunitysta-
bility.Indisturbedareas,plantspeciesdiversity,plantspeciesrichness,functionalredundancyandcommunity
stabilityinitiallyincreasedandthenlaterdecreasedwithincreasingtheplateaupikadisturbanceintensity.
Theseresultssuggestthatresearchintotheeffectofplateaupikadisturbanceontheplantcommunitydiversity
andstabilityshouldconsidernotonlythedisturbance,butalsotheintensityofthedisturbance.
Keywords:plateaupika;Kobresiapygmaeameadow;speciesdiversity;communitystability;correlation

稳定性是植物群落结构与功能的一个综合特征,包括抵抗力稳定性和恢复力稳定性等[1-2]。植物群落稳定

性对草地生态系统可持续性具有重要的影响[3],被视为评价生态系统健康的重要指标之一。虽然评价植物群落
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稳定性方法众多,但物种多样性被认为是决定性因素之一[2-3]。目前关于植物多样性与稳定性关系的假说尚未

形成共识,主要包括正相关、负相关和不相关3种模式[1],但是Ives等[4]系统地对52个研究结果进行分析,发现

有69%的研究报道了多样性与稳定性呈正相关模式。植物多样性与稳定性呈正相关关系始于Elton[5]提出的生

态系统越简单越不稳定,主要是因为物种多样性越高,生态系统抵抗外界干扰因子能力越强,植物群落则越稳

定[6]。同时物种冗余比多样性更能解释植物群落稳定性[7-8],因为冗余种的缺失不会影响植物群落稳定性,但影

响物种多样性,主要是不同物种在植物群落中的作用和地位不同所致。然而,植物群落内物种的地位和作用经常

随着外界干扰而发生变化,某一组分过度扩展或萎缩必然联动影响其他组分的变化,一定程度上能够改变植物多

样性,引起冗余种变化或改变冗余种位置,从而对植物群落稳定性产生影响。因此外界干扰,特别是生物干扰,对

草地植物群落稳定性的影响成为生态学和草学研究领域的重要内容[9-10]。

青藏高原生态环境脆弱[11],高寒草甸对生物因子的干扰更加敏感[12],因此青藏高原高寒草甸是研究生物因

子干扰与植物群落稳定性关系的最佳场所。高山嵩草(Kobresiapygmaea)草甸是青藏高原高寒草甸的重要组

成,也是广布的草甸类型之一,因其草层低矮而成为了高原鼠兔的主要栖息地,恰巧也是高原鼠兔极易致灾的草

甸类型[13-14]。高原鼠兔(Ochotonacurzoniae)是青藏高原地区特有的小型哺乳类动物[15],也是该地区高寒草甸

生态系统的关键种[16],其通过采食、掘洞、覆土和排泄等活动对高寒草甸产生广泛影响[13,15-16]。高原鼠兔与高

山嵩草草甸间在长期演化中形成了极其微妙的关系,因此可以利用高原鼠兔干扰及其不同干扰程度下植物群落

稳定性和植物多样性的变化特征,阐明生物因子干扰与植物群落稳定性间的关系。

高原鼠兔干扰对高寒草甸具有正面和负面的双重影响[15,17-18]。已有研究表明,适宜高原鼠兔干扰强度能够

提高植物物种多样性[16],促进降水入渗,增加土壤养分含量[16,19]。然而高原鼠兔干扰过大时,则会降低土壤养分

含量[20],减少可食牧草比例[15],降低原优势植物生态位宽度[21],改变植物种群间的联结性[18]。这证明了高原鼠

兔与高山嵩草草甸之间形成既互惠、又拮抗的关系,而这种关系的转变取决于高原鼠兔的干扰强度[15]。然而高

原鼠兔干扰对高寒草甸植物群落稳定性的影响尚需深入研究。因此本研究以高山嵩草草甸为例,通过分析高原

鼠兔干扰及干扰强度下高寒草甸植被物种多样性、功能多样性、功能冗余以及稳定性变化及其多样性与稳定性的

关系,揭示小型草食动物干扰对物种多样性和植物群落稳定性耦合关系的影响,为全面认知青藏高原地区高原鼠

兔的作用和防控提供科学理论依据。

1 材料与方法

1.1 研究地区概况

研究区位于青藏高原东缘的甘肃省玛曲县境内(100°40′-102°29′E,33°06′-34°30′N),海拔3300~4806

m。气候严寒,主要是高原湿润气候,年均温度1月温度最低(平均 -10℃),7月温度最高(平均11.7℃)。年

均降水量约为564mm,主要集中在5-9月,年均蒸发量1000~1500mm,全年日照时数约2614h,年内霜期大

于270d,无绝对无霜期。该区域以高寒草甸为主,优势种为高山嵩草,主要伴生种为垂穗披碱草(Elymusnu-
tans)、小花草玉梅(Anemonerivularis)、钝裂银莲花(Anemoneobtusiloba)、莓叶委陵菜(Potentillafragari-
oides)、鹅绒委陵菜(Potentillaanserina)和长毛风毛菊(Saussureahieracioides)等[20]。全县大约30%的草地鼠

害较为严重,高原鼠兔是最主要的危害鼠种,其中重度危害区的有效洞口数约为1400个·hm-2,严重影响了高

寒草甸生态系统的稳定和健康[13,22]。

1.2 试验设计与野外调查

野外调查于2016年7月在牧草生长旺盛时期进行,该时期是高原鼠兔干扰最严重的时期[17]。调查在已围

栏的冷季牧场(暖季不放牧)进行,排除其他动物干扰的影响,选择地势相对平坦且一致的高山嵩草草甸为取样

区。首先选择高原鼠兔干扰样地,以发现高原鼠兔出没和高原鼠兔洞穴为准,样地面积25m×25m(625m2),然

后在干扰样地附近,寻找没有高原鼠兔干扰的样地,以没有高原鼠兔洞口(或很少,指1hm2 内洞口密度不超过1
个)和没有发现高原鼠兔出没为准,设置未干扰样地,样地面积和干扰样地等同,同时保证干扰样地与非干扰样地

的草甸类型和地形地貌保持一致[20,23]。高原鼠兔具有领域性,镶嵌分布于草甸[13,23],其巢域面积(亦称活动范
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围)大约为半径20m的圆[24]。为避免高原鼠兔移动性对非干扰样地的影响,非干扰样地在保持草甸类型和地形

地貌一致的基础上,尽可能远离干扰样地,因此干扰和未干扰样地之间的距离在500m之外。鉴于高原鼠兔镶

嵌分布的特征,干扰样地之间的距离介于1~3km,研究区域内干扰样地和非干扰样地整体呈交错分布状态,共

计设置10个干扰样地和非干扰样地。测定每个干扰样地的有效洞口数量,以反映高原鼠兔干扰强度,测定方法

为连续3d堵洞法[15,20,25-26],10个干扰样地有效洞口数分别为304,384,432,512,576,752,864,928,1040,1216
个·hm-2。

每个样地内(干扰和未干扰样地),两条对角线交汇处设置一个样方,然后沿任意一条对角线,从交汇处向外

延伸10m,再分别设置2个样方,样方面积为1m×1m,记录每个样方内的物种数,测定样方内所有植物的高

度、盖度、多度和频度,随后观察并记录样方中各植物的功能性状。

1.3 数据计算与分析

1.3.1 物种多样性的计算  物种多样性测度采用多样性指数、丰富度指数和均匀度指数,包括Shannon-

Wiener多样性指数(H)[23],其计算公式:

H=-∑PilnPi

式中:Pi 是种的相对重要值(重要值由盖度、高度和频度计算)。

Patrick丰富度指数(S),S=样方内出现的物种总数

Pielou均匀度指数(J),其计算公式:

J=H/lnS
1.3.2 功能多样性(Q)的计算  以物种的7个定性性状(科、生活型、叶表面类型、传粉方式、固氮类型、繁殖

方式和花期时长)和3个定量性状(株高、物种多度、物种盖度)测定物种的功能特征类型(表1),采用Rao’s指数

(Q)计算样方的功能多样性,功能特征值数据的标准化采用Gower’s距离公式[27]。计算公式如下:

Q=∑
S

i=1
∑
S

j=1
dijpipj

式中:S表示样方内的物种数;pi 和pj 分别表示第i和j个物种占总物种个体数的比例;dij表示Gower’s距离,

即物种i,j在一组性状空间中的相异性,其数值介于0到1之间,当两物种具有完全相同的特征时,其数值为0,

当两物种具有完全不同的特征时,其数值为1。

表1 植物功能特性类型

Table1 Typesofplantfunctionaltraits

功能特征

Functionaltraits

变量类型

Variabletype

植物功能特征类型及赋值

Typesoffunctionaltraitsandcharacteristicsassignment

数据来源

Acquisitionmethods

经济类群Functionalgroup 名称 Nominal 禾草Grass(1),莎草Sedge(2),豆科植物Legume(3),杂类草Forbs(4) 查阅资料Resourcing[28]

生活型Lifecycle 名称 Nominal 多年生Perennial(1),一年或两年生Annualorbiennial(2) 查阅资料Resourcing[28]

叶表面类型Leafsurfacetype 名称 Nominal 光滑Smooth(1),具毛Trichous(2),具刺Prickles(3) 查阅资料Resourcing[28]

传粉方式Pollination 名称 Nominal 风媒Anemophily(1),虫媒Entomophily(2) 查阅资料Resourcing[28]

固氮类型 Nitrogenfixingtype 名称 Nominal 固氮Nitrogenfixation(1),不固氮Non-nitrogenfixation(2) 查阅资料Resourcing[28]

繁殖方式Reproductivemode 名称 Nominal 营养繁殖Vegetativereproduction(1),有性繁殖Sexualreproduction(2) 查阅资料Resourcing[28]

花期时长Floweringperiod 数值 Ordinal — 查阅资料Resourcing[28]

株高 Height 数值 Ordinal — 实地调查Fieldsurvey

物种多度 Abundance 数值 Ordinal — 实地调查Fieldsurvey

物种盖度Cover 数值 Ordinal — 实地调查Fieldsurvey

 注:植物功能特征类型的赋值(1)、(2)、(3)、(4)表示各个功能性状的区别符号,便于FDiversity软件计算物种功能多样性Rao’s系数。

 Note:Typesoffunctionaltraitsandcharacteristicsassignment(1),(2),(3),(4)representdifferentsymbolsandinordertocalculatesRao’sin-

dexcoefficientofspeciesfunctionaldiversitybyFDiversity.
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1.3.3 功能冗余(functionalredundancy,FR)的计算  采用Bello等[29]的公式计算功能冗余:

FR=D-Q

式中:D 为Simpson指数,D=1-∑
S

i=1
P′i

2,P′i 表示群落中某一物种的相对盖度,Q 表示功能多样性Rao’s指数。

1.3.4 群落稳定性计算  植物群落稳定性采用改进后的Godron稳定性计算方法[30]。首先把各样地中不同

种植物的频度由大到小的顺序排列并计算相对频度,按相对频度由大到小的顺序逐步累加起来;然后将样地内植

物种类的总和取倒数并按植物种类的顺序逐步累积;再将植物种类倒数百分率同累积相对频度一一对应,画出散

点图建立二次曲线模拟模型y=ax2+bx+c。最后再与直线y=100-x相交,位于第一象限的交点即为所求群

落的稳定点。一般地,交点坐标距离(20,80)越小,群落就越稳定。

1.4 数据处理

采用独立样本T 检验分析高原鼠兔干扰对测定指标影响的差异性是否显著,若差异不显著,则不做进一步

分析,若差异显著(P<0.05),则对高原鼠兔不同干扰强度下各指标的变化进行线性拟合分析。利用Pearson相

关法分析高原鼠兔干扰下植物群落多样性与稳定性的关系,采用R软件进行数据分析。

2 结果与分析

2.1 高原鼠兔干扰对高寒草甸植物物种多样性的影响

高原鼠兔干扰对植物物种多样性指数、均匀度指数和丰富度指数的影响不一致(图1),表现为高原鼠兔干扰

显著增加了物种丰富度指数(F=3.989,df=18,P=0.030),但显著降低了物种多样性指数(F=0.908,df=18,

P=0.018)和均匀度指数(F=10.029,df=18,P=0.048)。随着高原鼠兔干扰强度增加,物种多样性指数和丰

富度指数变化趋势相一致,均呈先增加后降低的变化趋势,但均匀度指数没有明显的变化规律(图2)。

图1 高原鼠兔干扰对高寒草甸物种多样性的影响

Fig.1 Effectofplateaupikadisturbanceonspeciesdiversityinalpinemeadow

 

2.2 高原鼠兔干扰对植物功能多样性和功能冗余的影响

高原鼠兔干扰对植物群落功能多样性(F=0.000,df=18,P=0.004)和功能冗余(F=3.768,df=18,P=
0.025)具有显著的影响,表现为高原鼠兔干扰显著提高了植物群落的功能多样性和功能冗余(图3)。随着高原

鼠兔干扰强度的增加,植物群落功能多样性和功能冗余变化过程并不一致,其中功能冗余表现出单峰变化趋势,

且在中度干扰下植物群落功能冗余最大(图4),而植物群落功能多样性无明显的规律。
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图2 高原鼠兔干扰区不同干扰强度下物种多样性的变化

Fig.2 Thespeciesdiversityunderdifferentdisturbanceintensitiesofplateaupika

 

图3 高原鼠兔干扰对高寒草甸植物群落功能多样性和功能冗余的影响

Fig.3 Effectofplateaupikadisturbanceonfunctionaldiversityand

functionalredundancyinalpinemeadow

 

2.3 高原鼠兔干扰对植物群落稳定性的影响

Godron稳定性计算结果表明:高原鼠兔干扰显著影响了植物群落的稳定性(F=3.393,df=18,P=0.046),
表现为干扰样地距离稳定点的距离较远,说明群落不稳定。随着干扰强度增加,各样地距离稳定点的距离表现为

先降低后增加(图5),即中度干扰时植物群落稳定性距离稳定点的距离最近,稳定性最好。

2.4 高原鼠兔干扰下植物群落多样性与稳定性的关系

高原鼠兔干扰下,植物群落稳定性与物种丰富度指数和功能冗余呈显著正相关(P<0.05)(表2),即植物群

落稳定性随着物种丰富度指数和功能冗余的增大而增大。植物群落物种多样性指数、均匀度指数和功能多样性

与植物群落稳定性之间无明显的相关关系。从物种多样性内部分析,功能冗余与多样性指数和丰富度指数呈现

显著正相关(P<0.05),丰富度指数与多样性指数之间呈显著的正相关(P<0.01)。
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图4 高原鼠兔干扰区不同干扰强度下功能多样性和功能冗余的变化

Fig.4 Thefunctionaldiversityandfunctionalredundancyunderdifferentdisturbanceintensitiesofplateaupika
 

图5 高原鼠兔干扰及干扰区内不同干扰强度下植物群落稳定性的变化

Fig.5 Theeffectofplateaupikadisturbanceoncommunitystabilityanditsvariationunderdifferentdisturbanceintensities
 

表2 高原鼠兔干扰下植物群落多样性与稳定性的相关关系

Table2 Correlationcoefficientsofspeciesdiversityandcommunitystabilityunderplateaupikadisturbance

分析项目

Analysisitem

多样性指数

Diversityindex(H)

丰富度指数

Richnessindex(S)

均匀度指数

Evennessindex(J)

Rao’s指数

Rao’sindex(Q)

功能冗余Functional

redundancy(FR)

丰富度指数Richnessindex(S) 0.846**

均匀度指数Evennessindex(J) -0.300 -0.444

Rao’s指数 Rao’sindex(Q) 0.252 0.212 -0.375

功能冗余Functionalredundancy(FR) 0.827** 0.653* 0.021 0.049

植物群落稳定性Communitystability 0.549 0.642* 0.050 -0.233 0.715*

 注:“**”表示在0.01水平(双侧)显著相关,“*”表示在0.05水平(双侧)显著相关,群落稳定性值采用距离稳定点距离的倒数计算。

 Note:“**”correlationissignificantat0.01level,“*”correlationissignificantat0.05level,reciprocalofthedistancefromthestablepointwas

usedascommunitystabilityvalueinthisoperation.
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3 讨论

高原鼠兔作为青藏高原高寒草甸生态系统内特有的群居性小型哺乳类动物[15-16],通过掘洞、采食、排泄和覆

土等行为直接或间接影响植物群落结构和功能[31],且影响效应随高原鼠兔干扰强度不同而存在差异[15,26]。本研

究表明,高原鼠兔干扰增加了高寒草甸植物群落的物种丰富度指数,但降低了物种多样性指数,这既与阿根廷荒

漠草原上栉鼠(Ctenomysmendocinus)干扰对植物多样性和丰富度的影响趋同[32],又与高原鼠兔对青海治多县

和甘肃碌曲高寒草甸植物多样性的影响类似[26],主要原因是高原鼠兔干扰增加了高山嵩草草甸生境的异质性,

为不同物种共存提供了条件,从而增加了植物丰富度指数[33];其次,高原鼠兔通过携带行为和粪便将植物种子分

散到大量裸斑,这些种子当草毡层存在时,发芽和定居较难,而其散落于裸斑,则增加了土壤种子库[34-35],且容易

定居,从而增加了植物丰富度指数。然而高原鼠兔的干扰降低了优势种重要值,削弱了其在植物群落内的地位和

作用[21]。物种均匀度指数是多样性指数的另一个基本组分,反映了植物群落或生境中各物种个体分配的均匀程

度[36]。本研究发现高原鼠兔干扰后物种均匀度指数下降,这与放牧对美国落基山脉地区灌木草原群落均匀度影

响一致[37],主要是高寒草甸被干扰后,土壤含水量和养分的变化使部分物种的生长状态更加弱势,而部分物种生

长潜势得到强化,从而引起均匀度指数的降低。在高原鼠兔干扰区不同干扰强度下,物种多样性指数和丰富度指

数均随着干扰强度的增加呈现先增高后降低的趋势,这与Bagchi等[38]在高山跨喜马拉雅地区干旱牧场上的

Voles(Alticolastoliczkanus)和高原鼠兔干扰的研究结果基本一致。Biswa等[39]对加拿大Ontario西北部森林

人为干扰下的河岸生境植物群落中的研究,也证实了在中度干扰下植物群落的多样性指数和丰富度指数最大。

说明小型草原哺乳动物在中等干扰梯度时能够增加植物物种丰富度指数和多样性指数。

功能多样性是联系物种多样性和生态系统功能的关键性因素[40],其对生态系统功能变化具有决定性作

用[41],Cadotte等[42]研究发现植物功能性状多样性对扰动和环境胁迫更敏感,比物种多样性更能揭示生态系统

功能的变化,本研究发现,高原鼠兔干扰增加了植物功能多样性,原因可能是高原鼠兔干扰下植物群落中的生态

位空间分化度增加,因此虽然被占据,但并没有被完全利用[21]。功能冗余是生物群落抗御性的关键属性,对生态

系统过程的维持具有保险作用[8]。高原鼠兔干扰增加物种功能冗余,说明植物群落在响应高原鼠兔干扰过程中,

物种间类似或相同功能的程度增加[43],其综合反映的结果就是维持植物群落受到高原鼠兔干扰后的稳定性[44]。

高寒草甸群落的稳定性不仅与生物多样性有关,还与干扰类型和干扰程度存在着紧密关系[45],本研究表明高原

鼠兔的干扰影响高山嵩草草甸植物群落的稳定性,可能是由于高原鼠兔的干扰改变了植物群落的物种组分[23],

也可能促进或抑制了某些植物的生长,改变了物种在原有植物群落中的地位和作用,导致植物群落稳定性降低。

然而,当高原鼠兔干扰程度从轻度增加到中度时,物种丰富度和功能冗余增加,植物群落稳定性逐渐增加,但干扰

梯度从中度增加至重度时,植物群落稳定性降低,这是因为高干扰强度下植物群落内的物种多数为杂类草[21],而

杂草较优势种高山嵩草更容易退化,整体导致植物群落稳定性降低。因此高原鼠兔干扰对植物群落稳定性的影

响不能仅仅采用干扰与否评价,更应该考虑干扰强度的影响,才能全面揭示高原鼠兔干扰对植物群落稳定性的影

响。

植物多样性与群落稳定性关系的问题在科学界存在着长期的争论。许多研究指出物种多样性与物种的功能

多样性和功能冗余正相关[29],对植物群落的稳定性具有显著正效应[8,46-47]。本研究得出,高原鼠兔干扰下群落

的稳定性与物种丰富度指数和功能冗余呈现正相关,Pillar等[8]在研究巴西南部的放牧草地中也发现了类似的

结果,其研究表明了草地植物群落稳定性的维持仅依赖于功能冗余的保险效应,而不受功能多样性的影响。功能

冗余与物种多样性指数和丰富度指数显著正相关,这一定程度上支持了Naeem[44]的研究结果,即物种丰富度越

高,功能冗余就越大。Pillar等[8]对巴西南部放牧草地的研究还表明,群落稳定性仅有功能冗余决定,本研究发

现群落稳定性与物种丰富度指数也呈现正相关,这主要取决于物种丰富度和功能冗余二者间的关系。Pillar
等[8]是基于一个长期放牧草地的研究,长期的放牧压力可能使得草地植物产生内在冗余,进而使功能冗余成为维

持植物群落稳定性的主要因子。因此,利用物种丰富度指数和功能冗余说明高原鼠兔干扰下高山嵩草草甸稳定

性的变化过程更为科学。
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综上所述,高原鼠兔干扰能够增加高山嵩草草甸植物群落的丰富度指数、功能多样性指数和功能冗余,降低

了群落的稳定性。但这种有益作用又与高原鼠兔干扰梯度密切相关,只有中等干扰程度下才能增加群落稳定性,

重度干扰下植物群落稳定性则会降低。
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