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封面图说: 壶口瀑布是黄河中游流经秦晋大峡谷时形成的一个天然瀑布。 此地两岸夹山,河底石岩上冲刷成一巨沟,宽达 30
米,深约 50 米,最大瀑面 3 万平方米。 滚滚黄水奔流至此,倒悬倾注,若奔马直入河沟,波浪翻滚,惊涛怒吼,震声数

里可闻。 其形其声如巨壶沸腾,故名壶口。 300 余米宽的滚滚黄河水至此突然收入壶口,有“千里黄河一壶收冶之
说。

彩图提供: 陈建伟教授摇 国家林业局摇 E鄄mail: cites. chenjw@ 163. com
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放牧干扰下若尔盖高原沼泽湿地植被
种类组成及演替模式

韩大勇1,杨永兴1,*,杨摇 杨2,李摇 珂1

(1. 同济大学环境科学与工程学院污染控制与资源化国家重点实验室,长江水环境教育部重点实验室,上海摇 200092;

2. 同济大学生命科学与技术学院,上海摇 200092)

摘要:以若尔盖高原退化沼泽植被为研究对象,应用多重比较、双因素方差分析、物种累积曲线、PCA 排序、方差分解等方法分析

了不同放牧压力、放牧季节下物种丰富度、多度、生活型组成、群落演替的变化。 结果表明:不同放牧季节物种丰富度格局不尽

相同,其中 6、9、10 月在各牧压梯度间无显著差异,7、8 月均以极重度和极度阶段(中生草甸)的最高,原生沼泽的最低。 在物种

累积速率上,沿牧压梯度以极重度和极度阶段的最高,沿放牧季节以 7、8 月最高;双因素方差分析结果进一步表明物种丰富度

与放牧季节无显著关系,但与放牧压力关系显著。 放牧压力和放牧季节共解释了物种多度总方差的 47. 6% ,其中放牧压力解

释了 50. 1% ,放牧季节以及二者方差交集均为负值;沿牧压梯度,沼泽植被逆向演替模式倾向于沼泽寅草甸,沼泽化草甸阶段

不明显,但是演替方向未发生变化,建群种替代规律为:乌拉草寅木里苔草寅栗褐苔草,生活型组成中直立型植物比例较少,莲
座型和匍匐型植物增加。 总之,放牧季节对物种丰富度无显著影响,但在一定程度上改变了其牧压梯度格局,降低了物种累积

速率。 放牧压力改变了群落物种丰富度、生活型组成和演替模式,但放牧可能仅为沼泽植物群落物种多样性格局和演替的驱动

力之一。
关键词:放牧; 物种丰富度; 群落演替; 生活型; 若尔盖高原沼泽

Species composition and succession of swamp vegetation along grazing gradients
in the Zoige Plateau, China
HAN Dayong1, YANG Yongxing1,*, YANG Yang2, LI Ke1

1 Key Laboratory of Yangtze River Water Environment, Ministry of Education, State Key Laboratory of Pollution Control and Resources Reuse, College of

Environmental Science and Engineering, Tongji University, Shanghai 200092,China

2 School of Life Science and Technology, Tongji University, Shanghai 200092, China

Abstract: Grazing is the most common forms of human disturbance that caused the degradation of swamp vegetation. In the
past decades, there were few studied on vegetation changes under the combined impact of grazing season and intensity. In
this study, six plots were selected along grazing gradients based on the distance to settlement in a degraded swamp. The
field survey were conducted from the beginning (1 st June) to the end (31 th October) across entirely growing season.
Duncan忆s multiple comparison, univariate GLM analysis, species accumulation curves, PCA ordination and variance
partitioning were employed to analyze the plant species richness and abundance, life form and plant community succession
in the process of swamp vegetation degradation. The results showed that: A total of 46 vascular plant species across all
seasons and plots were recorded. There were no significant difference between the spatial patterns of mean species richness
within single sample across grazing gradients in June, September and October, and the mean species richness within single
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sample was highest in extreme and severe degradation stages and lowest in pristine swamp in July and August. The rates of
species accumulation were highest in extreme and severe degradation stages along grazing gradients and highest in July and
August along grazing season. The mean species richness within single sample had no significant correlation to grazing
season, but had significant correlation to grazing pressure. The variance partitioning results indicated that the variation of
species abundance with grazing intensity is much higher than that with grazing season, the variation explained by grazing
intensity was 50. 1% , explained by season and intersection were all negative. The total variation explained by grazing
intensity and season was 47. 6% . The mode of regressive succession tended to swamp寅meadow and the transitory stage,
namely swamp meadow, was atypical. The succession of constructive species followed the order of Carex meyerianaa寅C.
muliensis寅C. brunea, but the direction of plant community succession remained stable. In terms of the composition of life
form, the species richness in endlong decreased and that in bottom of lotus seed and stolon with great trample tolerance
increased dramatically. In general, grazing season had no significant impact on species richness and abundance, but
modified the patterns of species along grazing gradients and decreased the rates of species accumulation to some extent. As
well as the grazing pressure changed the species richness, life form composition and the succession mode of swamp
vegetation. But grazing may be served as one driving factors that determined the species richness patterns and succession of
swamp vegetation.

Key Words: grazing; species richness; plant succession; life form; Zoige Plateau swamp

人为活动干扰是湿地生态系统退化的关键诱因之一[1鄄3],放牧则是湿地植被最主要的人为干扰方式[4鄄 5]。
放牧过程通过动物的选择性采食、践踏作用直接或间接地改变群落特征和种类组成结构,改变群落的固有特

性,对此国内外已有大量研究报道,放牧类群包括禽类[6]、有蹄类[7鄄8] 和昆虫类[9] 等,时间跨度从几年至几十

年不等[10鄄11]。 从不同方面探讨湿地植物群落对放牧干扰的响应,包括植物响应策略、物种多样性以及植物群

落演替的内在推动力,一直是湿地生态学术界关注和研究的重要问题[8, 12鄄13]。 目前普遍被接受的是“中度干

扰假说冶,以中等放牧强度下植物群落具有最高的物种多样性。 植物生活型和营养繁殖方式决定其对放牧压

力的响应策略,并构成不同放牧率下群落演替的基础[5, 14],但放牧可能仅作为植被演替的一种驱动力,而不

是决定因素[15鄄16]。 此外,放牧季节也被认为是影响植物群落种类组成的关键因素,在其他生态系统中的研究

已表明放牧季节比放牧压力对植物群落种类构成影响更大[17]。
若尔盖高原位于青藏高原的东缘,是世界上面积最大的高原泥炭沼泽分布区,具有储量丰富的泥炭资

源[18],被誉为“高原之肾冶、“黄河蓄水池冶,对于保护生物多样性、维持区域乃至全球 C 循环平衡以及保障地

区社会经济可持续发展具有重要作用。 随着 20 世纪 60 年代末、70 年代初的大规模挖沟排水,大片沼泽被疏

干成放牧场,草场严重过载,引发一系列严重的环境问题,如植被退化,土壤沙化,鼠害肆虐,沼泽生态环境出

现恶性循环[1, 19]。 本区已就沼泽退化过程、沼泽植被类型分布等方面开展一些基础研究[20鄄23],但尚缺乏人为

干扰下的沼泽退化过程与机理的深刻认识,尤其缺乏放牧干扰下沼泽植被退化过程的认识。 本研究通过不同

放牧季节和放牧压力下植物群落种类组成和生活型结构的变化,以揭示放牧干扰对沼泽植物群落物种多样性

和群落演替的影响,为退化沼泽植被恢复与建立合理放牧制度提供科学依据。
1摇 研究区概况和研究方法

1. 1摇 研究区概况

研究区位于青藏高原东缘若尔盖高原,海拔 3400—3900 m,地理位置介于 102毅15忆—103毅50忆E,32毅20忆—
34毅10忆N 之间。 行政上隶属于四川省阿坝州红原县与若尔盖县,以及甘肃省玛曲县东南部与碌曲县南部以及

青海省久治县西南角。 本区为第四纪新构造抬升运动强烈隆起区的相对沉降区之一[24],地质构造为刚性较

强、稳定的若尔盖地块,主要地层为三迭统的砂、页岩互层,夹有薄层灰岩[1, 20]。 地貌类型为平坦的高原地

貌,地势起伏和缓,相对高度 50—100m,谷地宽广,有相当多曲流和牛轭湖发育[25]。 主要气候特点为长冬无
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夏,春秋短促。 霜冻期长,植物生长期短,阴雨日多,蒸发力弱。 年平均气温 0. 6—1. 2 益,最热月 7 月,平均气

温 10. 9 益,最冷月 1 月,平均气温-10 益。 土壤冻结期长(从 9 月至翌年 6 月),无霜期仅 25—30 d。 逸10 益
积温仅 600—900 益。 年平均降水量 560—860 mm,主要集中在 6—8 月,约占年降水量的 1 / 2[1]。 该区水热等

条件对沼泽的发育非常有利,因此,广泛发育了沼泽,成为我国最大的高原沼泽区。
根据 2006 年数据统计,若尔盖高原沼泽草场面积约 6500 km2。 20 世纪 50 年代该区牲畜折合 85 万羊单

位,至 2000 年,发展至 285. 5 万羊单位,超载 99 万羊单位,超载率达 531% [26],严重的过度放牧导致该区草场

沙漠化土地面积不断增加,沼泽植物群落发生逆向演替,种类组成改变,草场矮化、沙化严重。
1. 2摇 研究地点与样地设置

在对本区沼泽进行系统考察的基础上,根据典型性、代表性的原则,在若尔盖高原著名的日干乔湿地自然

保护区内确定了研究地点,设置了研究样线与研究样点(图 1),行政上隶属四川省红原县瓦切乡。 该保护区

呈东西走向,西侧为黄河一级支流白河,其余三侧均为丘状山原,日干乔沼泽为白河支流形成的宽谷沼泽,山
原冰雪融水和大气降水为沼泽主要补给水源。 研究地点设置在过度放牧严重的夏草场,该草场总面积约 7. 5
hm2,放牧家畜为牦牛,载畜量 267 个牛单位(每个牛单位折合为 3 个羊单位,合计 801 个羊单位)。 按照距离

居民点的远近,沿坡麓中生草甸向谷地中心沼泽的方向,根据群落种类组成和家畜采食时间划分出 6 个牧压

梯度。 总体上从样地 6(相对原生沼泽,无放牧)至样地 1(中生草甸)地势略有升高,相对高程变化范围 1—
1郾 5 m。 其中样地 1 为栗褐苔草(Carex brunnea)鄄发草(Deschampsia casepitosa)群落,样地 2 为栗褐苔草鄄华扁

穗草(Blysmus sinocompressus)群落,样地 3 为木里苔草(Carex muliensis)群落,样地 4 为乌拉草(C. meyeriana)鄄
褐毛垂头菊(Cremanthodium brunneo鄄pilosum)群落,样地 5 为乌拉草鄄矮地榆(Sanguisorba filiformis)群落,样地

6 为乌拉草群落。 据野外观察,从样地 1 至样地 6 家畜采食时间为 5. 3、5. 1、3. 1、1. 2、1. 1 和 0. 2 h,折合放牧

率为 23. 6、22. 7、13. 8、5. 3、4. 9 和 0. 9 羊单位·hm-2·d-1。 各样地概况具体见表 1。

表 1摇 六个样地的环境指标特征

Table 1摇 The environmental characteristics in the six plots

样地
Plot

放牧强度
Grazing intensity

地表水位
Surface water table

土壤类型
Soil type

地貌
Geomorphy

距居民点距离 / m
Distance to settlement

1 极度 无积水,仅地表湿润 草甸土 坡麓 0—50

2 极重度 无积水,仅地表过湿 草甸土 坡麓 40—140

3 重度 季节性积水,水深 5—8cm 泥炭土 谷地边缘 180—270

4 中度 季节性积水,水深 8—12cm 泥炭土 谷地边缘 240—310

5 轻度 常年积水,水深 16—20cm 泥炭土 谷地中心 280—350

6 相对原生沼泽 常年积水,水深 18—25cm 泥炭土 谷地中心 350—410

1. 3摇 植被调查

本研究样地实行轮牧制,即夏—冬轮流放牧,本年度作为夏草场使用。 在 2010 年 6 月 1 日至 10 月 30 日

从生长季初期直至生长季末期开展野外植物群落调查,持续时间总计 5 个月。 在整个实验期内,每个月均有

放牧活动。 根据野外现场初步估算的种面积关系(巢式样方法),每个放牧梯度设置 3 个 1 m2的植物群落调

查样方,以保证调查到 85%以上的种类。 并且在设置样方时避开群落片段边缘和单优无性系聚块,使样方尽

可能包含更多的植物种类。 每月开展以下内容的群落调查:按直立型(E)、分枝型(L)、莲座型(BL)和匍匐型

(S)4 种生活型分别统计植物盖度[27鄄28],盖度采用目测法。 生活型划分依据在野外期间的实地观察以及查阅

相关资料确定。 5 个月份内总计调查 90 个植物样方,每月调查样方合计(所有样地合计)为 18 个,每个样地

内样方合计(所有月份合计)则为 15 个。 另外在每月每个放牧梯度采取随机抛样方法调查群落频度特征,样
方面积 0. 25 m2,数量为 30 个。
1. 4摇 数据分析

为便于对放牧季节和放牧梯度进行量化分析,按原生沼泽、轻度、中度、重度、极重度和极度退化,各牧压
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图 1摇 研究区地理位置及样地设置

Fig. 1摇 Geographic position of study area and plot establishment

梯度以载畜率 0. 9、4. 9、5. 3、13. 8、22. 7 和 23. 6 作为量化指标,对于时间梯度,以 6 月 1 日作为基点,按照发

育累积天数,6、7、8、9、10 月份分别赋值 30、60、90、120 d 和 150 d。 物种丰富度划分出以下 3 个层次:样方内

的物种丰富度 SRS;同一月份不同样地的物种丰富度 SRM(合计 18 个样方的总物种数)和同一样地不同月份

的物种丰富度 SRP(合计 15 个样方的总物种数);所有月份全部样地的物种丰富度 SRT(合计 90 个样方的总物

种数)。 对 SRS做不同月份和不同样地间的多重比较分析,并采用双因素方差分析时空因子对其影响的显著

性。 采用一阶折刀指数(Jackknife1) [29]获得 SRM和 SRP期望物种丰富度 SRM(J)和 SRP(J),折刀指数 SR(J)=
SR(obs)+a伊n / (n-1),其中 SR(obs)为 SRM和 SRP的观测物种数,a 为出现在 1 个样方的种数,n 为样方数。 对

于 SRM和 SRP,按样方进行物种累积速率分析,物种累积曲线为 100 次随机累加的结果;采用 PCA 排序分析植

物群落的物种组成和演替对时空因子的响应,排序使用样地内 3 个样方的物种数据,放牧压力和放牧季节作

为环境影响因子,并进行 Hellinger 转换以满足线性要求,物种多度使用的是盖度和频度的均值。 频度 =某种

出现的样方数 / 30。 方差分解[30]基于 RDA 排序结果,通过物种鄄放牧压力、物种鄄放牧季节和物种鄄放牧压力-
放牧季节的 RDA 排序,获得典范决定系数(Ra2),以 Ra2作为自变量(放牧压力和放牧季节)对因变量(物种

多度)贡献率的无偏估计,计算各方差组分贡献率,对各因子的方差贡献率的显著性检验首先获得 F 统计量,
并以残差置换方法检验 F 显著性,残差置换 1000 次。 初步数据统计处理在 Microsoft Excel 2007 软件上完成,
以 SPSS 13. 0 软件进行多重比较分析和双因素方差分析,以 Canoco 4. 5 for Windows 软件和 R 2. 13. 0 软件

(Vegan 包) [31]完成物种累积曲线、多元排序和方差分解分析。
2摇 结果与分析

2. 1摇 物种丰富度

本研究中总计调查到 46 种高等维管植物(SRT),其中直立型植物最多占 45. 65% ,其次分枝型 23. 91% ,

莲座型和匍匐型各占 15. 22% 。 就样地物种丰富度(SRP)而言,无论观测物种数和折刀指数均以样地 1 的最

高,样地 3 和样地 6 的最低。 在月份物种丰富度(SRM)上,观测物种数和折刀指数均以 7 和 8 月的最高,6 和

10 月的最低。 从平均样方物种丰富度的变化看,各月份的牧压梯度格局不尽相同,其中 6、9、10 月各放牧梯

度的丰富度无显著差异,7 月和 8 月的则均以样地 1 和样地 2 的最高,样地 5 和样地 6 的最低。 从物种累计速

率看,在不同样地间,以样地 1 和样地 2 的最高,其他 4 个样地差异不明显,在不同月份间,以 7 月和 8 月的最

高,其他 3 个月份差异不明显。 方差分析结果进一步表明,物种丰富度与放牧季节无显著关系(F= 2. 176,P =
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0. 109),但是与放牧压力关系显著(F=4. 359,P=0. 008)。 综上所述,放牧压力对物种丰富度具有显著影响,
而放牧季节对物种丰富度无显著影响,但是在一定程度上改变了其牧压梯度格局,并降低物种累积速率(表
2、表 3,图 2)。

表 2摇 不同放牧季节和放牧压力下物种丰富度的变化

Table 2摇 The variation of species richness under the impact of season and pressure of grazing

样地
Plots

SRS

6 月 June 7 月 July 8 月 August 9 月 September 10 月 October
SRP(obs) SRP(J)

1 7. 67依1. 15b(a) 15. 33依4. 51a(a) 11. 00依1. 00b(a) 10. 00依1. 73a(a) 8. 67依1. 53b(a) 30 37. 5

2 8. 33依1. 53a(a) 11. 67依2. 08ab(ab) 12. 67依2. 08abc(a) 10. 00依1. 00a(a) 8. 67依1. 53c(a) 22 26. 7

3 8. 33依1. 53a(a) 5. 67依1. 53b(c) 7. 00依0. 00abc(b) 2. 33依1. 15c(a) 3. 00依1. 00c(a) 15 18. 7

4 8. 67依1. 15ab(a) 9. 33依0. 58a(bc) 7. 67依2. 08ab(b) 6. 67依0. 58bc(a) 7. 33依1. 53ab(a) 17 20. 7

5 8. 67依0. 58a(a) 7. 33依1. 53a(c) 7. 33依1. 53a(b) 8. 00依1. 00b(a) 7. 00依0. 00a(a) 18 22. 7

6 8. 00依1. 73a(a) 9. 00依1. 00a(bc) 7. 33依0. 58a(b) 7. 33依0. 58b(a) 6. 67依2. 52a(a) 16 18. 8
SRM(obs) 27 41 37 29 26 SRT 46

SRM(J) 33. 6 50. 4 47. 4 34. 7 33. 6

摇 摇 括号外为横向比较,括号内为纵向比较,不同字母代表达到 0. 05 显著水平
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图 2摇 不同放牧季节和放牧压力下的物种累积曲线

Fig. 2摇 The species accumulation curves across season and pressure of grazing

表 3摇 SRS与放牧季节和放牧压力的双因素方差分析

Table 3摇 The univariate GLM analysis between SRS and season and pressure of grazing

方差来源 Variation source 自由度 df 均方 Mean square F P

放牧季节 Grazing season 4 22. 800 2. 176 0. 109 NS

放牧压力 Grazing intensity 5 45. 680 4. 359 0. 008**

误差 Error 20 10. 480

摇 摇 NS 未达到显著水平,P>0. 05; **极显著水平,P<0. 01

2. 2摇 放牧季节和放牧压力对物种多度的影响

为进一步了解放牧季节和放牧压力对物种多度的影响,应用方差分解的方法对其进行了分析。 放牧压力

实际上通过家畜的啃食、践踏作用直接或通过改变土壤 pH,营养元素含量、土壤容重、孔隙度等一系列环境因

子,间接影响物种多度分布。 同样放牧季节变化也是通过改变光照和水热条件而产生作用。 方差分解结果表

明放牧压力和放牧季节总共解释了 47. 6%物种多度的变化。 将季节因素固定为协变量,则放牧压力可解释

总方差中的 50. 1% (F= 14. 1296> F0. 01(30, 27)= 2. 47),这是未被放牧季节解释的部分。 季节变量以及两个

变量交叉部分的典范决定系数均为负值,可以将之解释为 0,即放牧季节对物种多度分布没有影响。 两个变

量未能解释的部分可能来源于其他生态变量的作用(图 3)。
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未解释方差(残差方差) = 0.524**P < 0.01
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摇 图 3摇 放牧季节和放牧压力解释物种多度总方差的 Venn 图

Fig. 3 摇 Venn diagram representing the partition of the total

variation (Ra2) in species abundance

方差交集和残差方差未作显著性检验

2. 3摇 群落演替

以前 27 种盖度和频度均较高的植物以及植物样方

进行 PCA 排序,排序结果较好的反映出各样地的生态

关系和种类组成的变化(图 4)。 图中 I 为草甸植物群

落,包括栗褐苔草鄄发草群落和栗褐苔草鄄华扁穗草群

落,II 和 III 均为沼泽植物群落,其中 II 为木里苔草群

落,III 为乌拉草群落;每个符号代表一个样地,不同的

符号代表不同的放牧压力,其中空心圆形代表样地 1,
右三角形代表样地 2,菱形代表样地 3,长方形代表样地

4,上三角形代表样地 5,x 符号代表样地 6;不同线型代

表不同的生活型,其中点线为分枝型,细实线为直立型,折线为莲座型,粗实线为匍匐型。 图中左侧的为减少

种,右侧的为增加种。
从第一排序轴看,在不同放牧压力下,6 个样地明显划分为 3 个区域,对应 3 个演替阶段,每个阶段均有

与之相关性较高的优势植物,其中样地 1 和样地 2 均为中生草甸植物群落,与之相关性最高的植物包括华扁

穗草、鹅绒委陵菜(Potentilla anserina)和车前(Plantago asiatica),为重度放牧下的优势植物,样地 3 为木里苔

草群落,物种组成简单,与之相关性最高的仅云生毛茛一种(Ranunculus longicaulis var. nephelogenes),样地 4、
5 和 6 均为乌拉草群落,与之相关性最高的植物包括褐毛垂头菊、水木贼(Equisetum heleocharis)、灯心草

(Juncus lnowii)、木里苔草和矮地榆。 可见,在放牧压力下,植被逆向演替模式倾向于沼泽寅草甸,而以华扁穗

草为建群种的沼泽化草甸阶段发育不明显。
各放牧阶段种类构成变化表明,在放牧压力下,各阶段的建群种替代规律为乌拉草寅木里苔草寅栗褐苔

草。 极度放牧下以栗褐苔草为建群种,伴生鹅绒委陵菜、藏嵩草(Kobresia tibetica)、华扁穗草、发草以及一定比

例的扁蓄蓼(Polygonum aviculare)、葶苈(Draba nemorosa)等 1 年生植物;在中度放牧压力下以木里苔草为建

群种,群落伴生种极少,几乎变成纯种群落。 群落层片结构显著改变;在轻度放牧阶段,以乌拉草为建群种,草
丛高度较高,群落伴生种相对丰富。 由于乌拉草为丛生根蘖型植物,常形成草丘,构成相对湿润的小生境,为
湿生植物侵入创造了条件,因此经常伴生矮地榆、花葶驴蹄草(Caltha scaposa)等。 但是受放牧影响,沼生植物

如水木贼、矮泽芹(Chamaesium paradoxum)等相对较少。 可见无论在演替模式上,还是种类构成上,均受到放

牧压力的显著影响。 但从第二排序轴反映的信息看,无论样地间的演替,还是物种多度均与放牧季节无明显

关系(图 4)。
2. 4摇 生活型构成

以上述 27 种植物为对象,分析了其生活型组成的变化。 27 种植物分属 4 种生活型,其中 12 种的多度随

放牧压力增加,为增加种,是重度和极度放牧干扰下的优势种类;15 种降低,为减少种,是轻度放牧干扰下的

优势种类。 由图 5 可见,无论增加种,还是减少种均以直立型植物最多。 在增加种中,莲座型和匍匐型植物比

例明显较减少种增加,增加比例分别为 33. 34%和 16. 67% ,直立型植物比例降低了 25% ,但分枝型植物比例

无明显变化。 因此,在重度放牧干扰下群落中耐践踏的植物生活型比例增加,直立型减少。 在本研究中,直立

型植物主要包括莎草科和其他典型沼生植物,是构成沼泽植物群落的主要生活型,属逃避型放牧响应策略,而
莲座型和匍匐型多为双子叶杂类草,常构成五花草甸,属忍受型放牧响应策略(表 4)。 该结果也从侧面反映

出群落种类组成的变化,即杂类草比例增加,而莎草和禾草比例减少。
3摇 讨论

3. 1摇 放牧压力和放牧季节对物种丰富度和多度的影响

放牧季节被认为是影响植物群落种类组成的关键因素[18]。 本研究结果表明,尽管不同放牧季节降低了

放牧压力对植物多样性的影响,但无论双因素方差分析还是方差分解的分析结果,均表明物种丰富度和多度
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图 4摇 样方和物种 PCA 排序结果

Fig. 4摇 PCA ordination of samples and species

与放牧季节无显著关系,这可能与本研究的尺度有关,不同放牧季节内光照、水热条件的变化尚不足以对物种

丰富度和多度分布产生影响,还需要开展更长生态时间尺度研究。

表 4摇 盖度和频度最高的 27 种植物的生活型

Table 4摇 Life form of plant species with the highest coverage and frequency

减少种
Decreasing species

生活型
Life form

增加种
Increasing species

生活型
Life form

海韭菜 Triglochun maritimum E 藏嵩草 K. tibetica E

华丽龙胆 Gentiana sino鄄ornata E 高原毛茛 R. tanguticus L

湿生扁蕾 G. paludosa L 栗褐苔草 C. brunnea E

莎草属 Scirpus sp. E 川藏蒲公英 Taraxacum maurocarpum BL

木里苔草 C. muliensis E 毒芹 Cicuta virosa L

水木贼 E. heleocharis E 发草 D. casepitosa E

乌拉草 C. meyeriana E 条叶银莲花 Anemone trullifolia var. linearis BL

灯心草 J. lnowii E 车前 P. asiatica BL

矮地榆 S. filiformis BL 鹅绒委陵菜 P. anserina S

褐毛垂头菊 C. brunneo鄄pilosum L 华扁穗草 B. sinocompressus E

黄花狸藻 Utricularia vulgaris E 花葶驴蹄草 C. scaposa BL

矮泽芹 C. paradoxum L 云生毛茛 R. longicaulis var. nephelogenes S

当归属 Angelica sp. L

葶苈 D. nemorosa E

紫菀属 Aster sp. BL

摇 摇 E: 直立型; L: 分枝型; BL: 莲座型; S: 匍匐型

“中度干扰假说冶是 Connell 在 1978 年研究热带地区生物群落物种多样性时提出来的,认为中度干扰下
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图 5摇 放牧压力下增加种和减少种的生活型组成

摇 Fig. 5 摇 The life form composition of increasing species and

decreasing species along grazing gradients

的群落具有较高的物种丰富度[32]。 在植物群落放牧干

扰研究中,该假说被引申为中等放牧强度下的植物群落

具有较高的物种丰富度。 本研究中,以极度放牧阶段具

有最高的物种丰富度(SRS和 SRP),而中度放牧和原生

沼泽的最低,该结果并未支持“中度干扰假说冶,而且方

差分解结果也表明放牧压力和放牧季节仅解释了物种

多度总方差的 47. 6% ,而有 52. 4% 来自于其他生态变

量的作用,这可能与研究对象有关。 在以往有关中度放

牧干扰假说研究中,研究对象大多为草原植物群落,各
牧压梯度具有较一致的水文条件,均为旱生或中生生

境[33鄄34],牧压对群落施加的影响可以超越不同地段其

它环境因子的影响,成为控制植物群落结构的主导因

子。 而本研究对象为沼泽植物群落,在所设置的 6 个样

地中,整体上从样地 6 至样地 1 地势略有上升,其中样

地 1 位于坡麓地带,接受坡面径流和地下径流补给,而
沼泽植被除以上水源补给外,还接受河水补给,因此各

牧压梯度间的地形和水文条件的差异,可能就是本研究中的关键生态变量。 当然该推论还需进一步数据支

持。 无论如何,本研究表明放牧对物种丰富度具有显著影响,但仅作为驱动力之一,或者说放牧并没有从根本

上改变植物群落物种丰富度的固有格局,据此,有理由相信,在维持适宜的地形和水文条件的前提下,随着放

牧干扰的去除,沼泽植被就有可能依靠自身恢复力实现自我恢复,这也说明制定科学合理的放牧制度的重

要性。
3. 2摇 放牧压力对群落演替的影响

在放牧干扰下,植物的生态适应对策决定植物能否忍耐或适应放牧生境而维持生存并进行种群更新。 由

于植物的生活型和营养繁殖方式对放牧具有不同的响应策略,决定了植物群落的物种组成和替代变化,从而

构成了不同放牧率下群落演替的基础[14]。 多项研究表明,在放牧干扰下,群落生活型组成具有由多年生植物

向一年生植物转变,由直立植株向匍匐型或莲座型植株转变的倾向[5, 21],从而影响群落的演替方向和速度,
但与植被固有的变化速度和演替方向上的区域变化相比是次要的,放牧只是加快了演替的速度[16]。 在本研

究尺度上,尽管六个梯度分属不同的生境类型,但是结果与上述研究基本一致。 在过度放牧干扰下,群落中鹅

绒委陵菜、车前等莲座型和匍匐型等耐践踏的植物增加,木里苔草、水木贼等直立型植物减少。 因此,在过度

放牧作用下,由莲座型和匍匐型植物构成了群落中的基本层片,显著影响群落外貌和种类组成,是群落发生演

替的内在因素。 但在演替模式上,本区沼泽化草甸建群种之一的直立型植物华扁穗草的区域分布和局域多度

降低,成为中生草甸的伴生种,被更耐旱、耐牧的栗褐苔草取代,放牧干扰严重制约沼泽化草甸的发育。 可以

预见,随放牧压力的进一步增加,中生草甸植被将退化为荒漠植被,栗褐苔草将被适应流动沙丘生境的粗壮嵩

草(K. robusta)和沙生苔草(C. praeclara)取代。 因此,过度放牧干扰了本区植被逆向演替模式,显示出由沼

泽寅沼泽化草甸寅草甸向沼泽寅草甸转变的趋势,沼泽化草甸阶段不明显,草甸植被以栗褐苔草、发草为优

势,沼泽植被以木里苔草、乌拉草为优势,但在演替方向上未发生变化,放牧仅起到加速沼泽植被逆向演替的

作用。
4摇 结论

(1)放牧季节对物种丰富度和多度无显著影响,但不同季节间物种丰富度沿放牧梯度的变化格局并不一

致,具有不同的物种累积速率。
(2)放牧压力对沼泽植物群落物种丰富度和多度具有显著影响,但仅为驱动力之一。
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(3)放牧压力改变了群落生活型组成。 随放牧压力增加,群落中莲座型和匍匐型等耐践踏的植物增加,
而分枝型植物减少。

(4)在本研究尺度上,放牧活动干扰了群落固有的演替模式,在由沼泽向草甸逆向演替过程中,沼泽化草

甸阶段不明显,但没有改变群落的演替方向,仅起到加速作用。
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