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放牧干扰下高寒草甸物种、生活型和功能群多样性与
生物量的关系
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摘要：为明晰放牧强度对高寒草甸物种、生活型以及功能群多样性和生物量的时间累积作用以及对多样性与生物量之间相互关

系的影响。 本研究选择青藏高原东北缘高寒草甸，在 ６ 个放牧强度样地连续 ４ ａ（２０１２—２０１５）进行物种、生活型、功能群多样性

和生物量调查。 采用重复测量方差分析和线性回归法分析放牧强度和放牧年份对物种、生活型、功能群多样性以及多样性与生

物量之间的相关关系的影响。 结果表明：（１）放牧强度和放牧年份均对生物量产生显著影响。 随放牧强度增加，生物量显著降

低。 但随放牧年份延长，不同放牧强度区生物量无一致的变化规律。 （２）放牧年份对物种、生活型和功能群丰富度、均匀度和

优势度的影响均达到显著水平。 但放牧强度和放牧年份只对物种丰富度产生交互作用，放牧强度对物种丰富度的影响具有时

间的累积效应。 （３）放牧干扰下不同层次多样性，仅物种丰富度与所有多样性指数显著相关，物种丰富度可以作为物种多样性

测度的代表性指标。 （４）多样性与生物量关系的研究，对丰富度而言，仅低放牧强度样地（Ｐｌｏｔ２）中物种丰富度随生物量增加而

显著降低，其余放牧强度样地的物种、生活型和功能群丰富度均与生物量无关。 对均匀度而言，高放牧强度样地（Ｐｌｏｔ４、Ｐｌｏｔ５、
Ｐｌｏｔ６）生活型均匀度随生物量的增加而显著降低。 对优势度而言，高放牧强度样地生活型优势度随生物量的增加而显著增加。

生活型多样性可作为放牧干扰下生物量变化快速预测的有效指标。
关键词：高寒草甸；可控放牧；物种多样性；功能多样性；生物量
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ｂｉｏｍａｓｓ ｖａｒｉａｔｉｏｎ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗ； ｃｏｎｔｒｏｌｌｅｄ ｇｒａｚｉｎｇ； ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ； ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ； ｂｉｏｍａｓｓ

青藏高原东缘约有 １９００ 种植物分布［１］，且每平米物种丰富度最高可达 ５０ 种［２］。 高寒草甸作为青藏高原

主体生态系统类型，是畜牧生产的主要资源载体，也是植物多样性保存相对完好的地域之一［３⁃４］。 多样性与

生产力之间的关系是高寒草甸最主要的研究热点之一［５⁃９］。 Ｔｉｌｍａｎ 等［１０］ 创造性地提出功能多样性比物种多

样性更能决定生态系统生产力，进而将作为物种组合类群多少的功能多样性引入到多样性与生产力关系的研

究之中。 但 Ｔｈｏｍｐｓｏｎ 等［１１］和马文静等［８］部分学者也发现功能多样性与生产力无关。 物种多样性和功能多

样性究竟哪个更能决定生产力的大小，一直争议很大［６⁃９］。
这种争议一方面是由于不同研究者选择的多样性指数不同［１２］。 现今多样性指数的种类多种多样［１２］。

按组织层次不同可以将多样性分为物种多样性和功能多样性，而物种和功能多样性按其强调多样性组分不

同，又均可以分为丰富度［１３］、优势度［１４］和异质性测度［１５］的统计指标。 王长庭等［１６］选择丰富度指数、Ｓｉｍｐｓｏｎ
指数和均匀度指数研究物种多样性与生物量之间的关系，发现不同多样性指数与生物量之间相关系数差别很

大。 单就功能多样性而言，由于植物功能特征不是绝对单一的，所以对植物功能的界定就会有不同的理解和

划分方法，导致人为主观性较强［６，１７］。 根据研究目的不同，研究者选用不同的功能分类方法。 而以生活型

态［１８］和经典的林奈生物学分类法［６，８］为原始功能分类依据较为常见。 王国杰等［１９］使用不同的功能多样性指

标对内蒙古草原群落进行研究发现，水分生态类型多样性比物种和生活型多样性更能反映与生产力之间的关

系，从而得出多样性与生产力的关系受多样性指数选择的影响。 因此，在生态学研究中，多样性与生产力关系

因研究者选择不同功能多样性和物种多样性指数而异。
另一方面，研究者在野外植物调查中普遍使用地上现存量直接表示生产力，来研究其与多样性之间的关

系［４，８⁃１０，１９］。 但除了在受控试验条件下可以用草地生物量准确折算出草地的初级生产力外［２０］，草地植物现存

量极大地受放牧干扰的影响［１９］。 放牧作为所有草地类型最主要且不可避免的干扰方式［３］，其对植物群落多

样性和生产力的影响取决于干扰的强度特征和时间累积效应［２１］。 而不同放牧强度对植物群落的影响是在空

间尺度上进行比较，具有瞬时性［３］。 但因为草地植物本身具有补偿性生长和每年重新萌发的特性，以放牧年
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份为代表的时间累积效应对植物多样性和生物量的影响就很模糊［２１⁃２２］。 导致放牧干扰下多样性与生产力之

间的关系更加不确定，鉴于放牧干扰不可避免且普遍存在，那么研究不同放牧强度长时间持续干扰下多样性

与生物量之间的关系，对多样性与生产力之间的相互预测就具有更多的科学和现实意义。
基于上述分析，本研究在青藏高原东北缘高寒草甸选择 ６ 块不同放牧强度样地，连续 ４ ａ 进行物种、生活

型和功能群多样性调查与生物量监测，研究不同放牧强度作用下多样性与生物量之间的关系。 以期明晰不同

层次的多样性对放牧干扰在空间强度特征与时间尺度累积作用下的敏感性以及多样性和生物量之间的相互

关系对放牧干扰的响应，最终为有效评估高寒草甸在空间和时间尺度上的植物多样性变化和建立合理的放牧

制度提供科学依据。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

研究区位于青藏高原东北缘，植被类型为高寒嵩草草甸。 行政上隶属甘肃省天祝县抓喜秀龙乡

（３７°１１′—３７°１４′ Ｎ，１０２°４０′—１０２°４７′ Ｅ），海拔 ２９５８ ｍ。 年均气温－０．１℃，＞０℃的年积温为 １３８０℃。 年均降

水量 ４１６ ｍｍ，主要集中在 ７—９ 月，占全年降雨量的 ７６％。 无绝对无霜期，植物生长期 １２０—１４０ ｄ。 土壤类型

为高山草甸土，土层厚度 ４０—８０ ｃｍ。 优势物种为垂穗披碱草（Ｅｌｙｍｕｓ ｎｕｔａｎｓ）、冷地早熟禾（Ｐｏａ ｃｒｙｍｏｐｈｉｌａ）、
西北针茅（Ｓｔｉｐａ ｋｒｙｌｏｖｉｉ）、矮生嵩草（Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｈｕｍｉｌｉｓ）和阴山扁蓿豆（Ｍｅｌｉｓｓｉｔｕｓ ｒｕｔｈｅｎｉｃａ）等。
１．２　 试验设计

在系统考察试验地植被情况和调查当地实际载畜量的基础上，选择地势平坦、草地类型一致、优势种为垂

穗披碱草和大针茅的总面积共 １０ ｈｍ２样地，此样地在围栏放牧试验之前以 ３．６９ 羊单位 ／ ｈｍ２进行轻度的自由

放牧管理。 根据当地的草地生物量计算草地理论承载的羊单位头数为 ４．５—５．０ 羊单位 ／ ｈｍ２，进而设置 ６ 个

放牧强度区（放牧强度＝羊单位数×放牧时间∕放牧面积）开展控制放牧试验（表 １），选择体重相近，约为 ４５ ｋｇ
的甘肃高山细毛羊为放牧家畜。 以全年每天连续放牧的方式进行放牧管理。 放牧作用于基础条件一致的草

地，消除了地形和气候因素的干扰。 以当地平均放牧强度作为基准，上下浮动设置放牧强度梯度，并定义高于

当地平均放牧强度（中等放牧强度）的样地 ４、样地 ５ 和样地 ６ 为高放牧强度样地，低于当地平均放牧强度的

样地 １、样地 ２ 和样地 ３ 为低放牧强度样地。 于 ２０１２ 年 ８ 月，开始围栏放牧，并连续 ４ ａ 对样地植物群落进行

定点调查。

表 １　 研究样地信息

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔａｂｌｅ １　 Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｔｕｄｙｉｎｇ ｐｌｏｔｓ

样地
Ｐｌｏｔｓ

面积 ／ ｈｍ２

Ａｒｅａｓ
物种丰富度

Ｓｐｅｃｉｅｓ ｒｉｃｈｎｅｓｓ
盖度 ／ ％
Ｃｏｖｅｒ

家畜头数 ／ 只
Ｌｉｖｅｓｔｏｃｋ ｎｕｍｂｅｒ

放牧强度 ／ （羊单位 ／ ｈｍ２）
Ｇｒａｚｉｎｇ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ

１ ２．１８ ８．００±１．６３ｂ ８８．５０±３．４２ａ ６ ２．７５

２ １．１０ ８．２５±２．２２ｂ ９１．００±６．２２ａ ４ ３．６３

３ １．６１ １３．４０±２．０７ａ ８９．２０±６．３０ａ ７ ４．３６

４ １．２６ １０．００±２．２３ｂ ８９．２０±４．４４ａ ６ ４．７８

５ ２．５０ １０．４０±１．６７ｂ ９１．２０±１．４８ａ １３ ５．１９

６ １．１１ １１．００±１．００ｂ ９０．５７±３．６７ａ ８ ７．２０

　 　 不同小写字母表示不同放牧强度样地各项指标差异显著（Ｐ＜０．０５）

１．３　 实地取样

１．３．１　 取样规则

２０１２—２０１５ 年，每年 ８ 月 １５ 号左右进行样地植物群落调查。 采用系统随机取样法，将每个样地规则地

分为 ９ 个小区。 在每个小区内随机地设置一个样方，取样时避开样地群落边缘，即每个样地重复取样 ９ 次。 ４
年共调查样方 ２１６ 个。 在 ２０１２ 年首次取样后将取样点固定。 之后每年在固定取样点调查取样。

３　 １３ 期 　 　 　 牛钰杰　 等：放牧干扰下高寒草甸物种、生活型和功能群多样性与生物量的关系 　
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１．３．２　 调查和计算方法

群落内每一物种盖度：用 ０．２５ ｍ２样方，针刺 １００ 次；物种高度：每一种植物随机测量 １０ 次；物种频度：每
样方附近随机抛样圆 ２０ 次，记录每一物种频度。 用最大值标准化法计算每一物种高度、盖度和频度的相对

值。 物种重要值计算公式为：ＩＶ＝（Ａ＋Ｂ＋Ｃ） ／ ３。 式中：Ａ 为相对盖度；Ｂ 为相对频度；Ｃ 为相对高度。 用各生活

型和功能群植物的重要值之和表示生活型和功能群重要值。 根据植物生活形态和功能性划分方法分别将物

种划分为 ６ 个生活型（丛生型、根茎型、莲座型、匍匐型、一年生、直立型） ［２３］和 ４ 个功能群（禾本科、莎草科、豆
科、杂类草） ［６，８，２４］。 在选择生活型时，因为根茎型植物的耐牧性和一年生植物对放牧作用的敏感性，因而将

其优先从植物中筛选出来，其余 ４ 种生活型根据茎的形态（丛生、莲座、匍匐、直立）也可进行完全划分。 功能

群的选择按照经典的林奈生物学分类法进行。 不同组织层次（物种、生活型和功能群）的多样性指数均选取

丰富度、均匀度和优势度作为测度指标［１２，２５］。 物种、生活型和功能群丰富度均用 ０．２５ ｍ２ 样方，分别以其中出

现的物种数、生活型种类和功能群种类表示。 再用重要值计算样方群落的物种、生活型和功能群均匀度

（Ｅｖｅｎｎｅｓｓ 指数） ［１５］和优势度（Ｂｅｒｇｅｒ⁃Ｐａｒｋｅｒ 指数） ［１４］。 计算公式为：

Ｅｖｅｎｎｅｓｓ 指数： Ｅ ＝
１ ﹣∑

Ｓ

ｉ ＝ １

Ｎｉ
Ｎ

æ

è
ç

ö

ø
÷ ２

１ － １
Ｓ

Ｂｅｒｇｅｒ⁃Ｐａｒｋｅｒ 指数： Ｂ＝Ｎｍａｘ ／ Ｎ
式中，Ｓ 为每个样方总的物种数、生活型种类和功能群种类；Ｎ 为 Ｓ 个全部物种、生活型和功能群的相对

重要值之和；Ｎｉ为第 ｉ 个物种、生活型和功能群的相对重要值，Ｎｍａｘ为相对重要值最大值的物种、生活型和功

能群。
１．４　 数据分析

对放牧强度作用下物种、生活型和功能群多样性（丰富度、均匀度和优势度）做随放牧年份累积作用下的

重复测量方差分析（ＬＳＤ 法进行显著性检验），并对变量进行球形检验，用 Ｇｒｅｅｎｈｏｕｓｅ⁃Ｇｅｉｓｓｅｒ 法对自由度进行

校正。 用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性分析法对各多样性指数的相互关系进行分析。 采用线性回归法分析物种、生活型和

功能群多样性（丰富度、均匀度、优势度）与生物量之间的关系，设定 Ｐ 值为 ０．０５，用决定系数 Ｒ２，解释生物量

对各多样性的贡献大小。 所有统计分析均使用 ＳＰＳＳ １９．０ 软件进行。

２　 结果与分析

２．１　 地上生物量在放牧干扰下的变化

生物量随放牧强度和放牧年份均发生显著变化。 ２０１２ 年的生物量在不同放牧强度区无显著变化。 而

２０１３—２０１５ 年，生物量随放牧强度的增加均表现出显著降低的变化趋势。 而不同放牧强度区，生物量随放牧

年份的整体变化规律不一致，但 ２０１３—２０１５ 年不同放牧强度区生物量均低于围栏放牧前 ２０１２ 年（表 ２）。

表 ２　 地上生物量在不同放牧强度样地随放牧时间的变化

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｇｒａｚｉｎｇ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒａｚｉｎｇ ｔｉｍｅ

样地
Ｐｌｏｔｓ

地上生物量 Ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ／ （ｇ ／ ｍ２）

２０１２ ２０１３ ２０１４ ２０１５

１ ３１０．４０±７６．９７ａ（ａ） ２９０．５８±６５．８５ａ（ａｂ） ３１２．６６±５３．２８ａ（ａ） ２４１．８９±６４．３１ａ（ｂ）

２ ３２１．００±１７．４０ａ（ａ） ３２１．２０±８０．３６ａ（ａ） ３１５．３９±６２．９９ａ（ａ） ２１０．３１±３１．３９ａｂ（ｂ）

３ ２９３．６０±３１．７０ａ（ａ） １２６．８０±２９．８４ｂ（ｄ） ２３２．６０±３６．２９ｂ（ｂ） １６８．０８±１８．４１ｂｃ（ｃ）

４ ２６０．００±４４．１８ａ（ａ） １１１．８７±２５．２２ｂ（ｃ） ２１０．０１±７．８７ｂ（ｂ） １２６．３４±３７．１６ｃｄ（ｃ）

５ ３１０．４０±７６．９７ａ（ａ） １０１．６０±２６．５８ｂｃ（ｃ） ２０３．６４±４４．３４ｂ（ｂ） １２１．５３±４６．４８ｃｄ（ｃ）

６ ２９８．５０±５５．７１ａ（ａ） ５３．６０±１９．６５ｃ（ｂ） １４１．７５±１０．１３ｃ（ｂ） ８９．４３±２０．２０ｄ（ｂ）

　 　 括号内为横向比较，括号外为纵向比较。 显著水平：Ｐ＜０．０５
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２．２　 放牧强度作用下多样性随年份的变化

对于丰富度，放牧年份对物种、生活型和功能群丰富度的影响均达到显著水平。 而不同放牧强度之间丰

富度无显著差异（Ｐ＞０．０５）。 放牧年份和放牧强度对物种丰富度的变化具有交互作用，放牧年份对物种丰富

度的作用随放牧强度的不同而异，表现为低强度放牧样地（Ｐｌｏｔ１、Ｐｌｏｔ２、Ｐｌｏｔ３）的物种丰富度高于高强度放牧

样地（Ｐｌｏｔ４、Ｐｌｏｔ５、Ｐｌｏｔ６）（图 １）。 对于均匀度，放牧年份对物种、生活型和功能群均匀度的影响均达到显著水

平。 放牧年份和放牧强度对物种、生活型和功能群均匀度均无交互作用，放牧年份对均匀度的作用随放牧强

度无显著变化（图 １）。 对于优势度，放牧年份对物种和功能群优势度的影响达到显著水平，而对生活型优势

度无影响。 放牧年份和放牧强度对物种、生活型和功能群优势度均无交互作用，放牧年份对优势度的作用随

放牧强度无显著变化（图 １）。

图 １　 不同放牧强度下丰富度、均匀度和优势度随放牧年份的变化

Ｆｉｇ．１　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｒｉｃｈｎｅｓｓ， ｅｖｅｎｎｅｓｓ， Ｂｅｒｇｅｒ⁃ｐａｒｋｅｒ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｇｒａｚｉｎｇ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒａｚｉｎｇ ｙｅａｒ

２．３　 放牧干扰下多样性指数之间的相关关系

在连续放牧干扰下，所有多样性指数中，仅物种丰富度与其余多样性指数均表现显著的相关关系，其与物

种均匀度、物种优势度、生活型优势度和功能群均匀度显著负相关，与生活型丰富度、生活型均匀度、功能群丰

富度和功能群优势度显著正相关。 生活型均匀度与生活型优势度的相关性最高，其相关系数为－０．８１８。 其次

为功能群均匀度和功能群优势度，相关系数为－０．７８６（表 ３）。
２．４　 不同放牧强度区生物量与丰富度、均匀度和优势度的关系

２．４．１　 丰富度与生物量的关系

低强度放牧样地的 Ｐｌｏｔ２ 中物种丰富度随生物量增加而显著降低（Ｒ２ ＝ ０．１４０）。 其余放牧强度样地的物

种、生活型和功能群丰富度均与生物量无关（图 ２）。
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２．４．２　 均匀度与生物量的关系

低强度放牧样地的 Ｐｌｏｔ１ 中，生活型均匀度随生物量的增加而显著降低。 而低强度放牧样地的 Ｐｌｏｔ２ 中，
物种均匀度随生物量的增加而显著升高。 高强度放牧样地的 Ｐｌｏｔ５ 中，功能群均匀度随生物量的增加而显著

降低。 在高强度放牧样地（Ｐｌｏｔ４、Ｐｌｏｔ５、Ｐｌｏｔ６）中，生活型均匀度均随生物量的增加而显著降低。 其余多样性

指数与生物量无关（图 ３）。

表 ３　 多样性指数的相关关系

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘｅｓ

植物层次
Ｐｌａｎｔ ｌｅｖｅｌ

多样性
Ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

物种 Ｓｐｅｃｉｅｓ 生活型 Ｌｉｆｅ ｆｏｒｍ 功能群 Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｒｏｕｐ

丰富度
Ｒｉｃｈｎｅｓｓ

均匀度
Ｅｖｅｎｎｅｓｓ

优势度
Ｂｅｒｇｅｒ⁃ｐａｒｋｅｒ

丰富度
Ｒｉｃｈｎｅｓｓ

均匀度
Ｅｖｅｎｎｅｓｓ

优势度
Ｂｅｒｇｅｒ⁃ｐａｒｋｅｒ

丰富度
Ｒｉｃｈｎｅｓｓ

均匀度
Ｅｖｅｎｎｅｓｓ

优势度
Ｂｅｒｇｅｒ⁃ｐａｒｋｅｒ

物种 丰富度 １

Ｓｐｅｃｉｅｓ 均匀度 －０．４５２∗∗ １

优势度 －０．４３５∗∗ －０．３４３∗∗ １

生活型 丰富度 ０．５３５∗∗ －０．４３５∗∗ －０．１５３ １

Ｌｉｆｅ ｆｏｒｍ 均匀度 ０．１９０∗ －０．０５６ －０．０９４ ０．１９９∗ １

优势度 －０．３５８∗∗ ０．１７２∗ ０．１１２ －０．２７１∗∗ －０．８１８∗∗ １

功能群 丰富度 ０．４４９∗∗ －０．３１２∗∗ －０．２９０∗∗ ０．３５２∗∗ ０．１６０∗ －０．２２０∗∗ １

Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ 均匀度 －０．２５２∗∗ ０．００７ ０．１５８∗ ０．０５７ －０．１９９∗ ０．１４３ ０．１５３∗ １

ｇｒｏｕｐ 优势度 ０．３８３∗∗ －０．１３５ －０．１４６ ０．０７２ ０．４２７∗∗ －０．４２５∗∗ －０．００７ －０．７８６∗∗ １
　 　 ∗Ｐ＜０．０５； ∗∗Ｐ＜０．０１．

２．４．３　 优势度与生物量的关系

在低强度放牧样地的 Ｐｌｏｔ１ 中，功能群优势度随生物量的增加而显著降低。 在高强度放牧样地（Ｐｌｏｔ４、
Ｐｌｏｔ５、Ｐｌｏｔ６）中，生活型优势度均随生物量的增加而显著升高。 其余多样性指数与生物量无关（图 ４）。

３　 讨论与结论

３．１　 物种丰富度可作为生物多样性测度的代表性指标

植物多样性指数是研究群落物种组成结构和定量比较的重要指标［１２］。 生态学家为简化群落物种研究的

复杂性［１６］和强调具体多样性测定中的可操作性，提出了功能多样性的概念［１７］。 但究竟物种多样性和功能多

样性哪个多样性指标可以更好、更快捷地对群落进行定量比较仍然不甚清晰。 原因是生态学研究中有很多多

样性指数可供选择［１２］。 功能多样性作为物种组合类群的多少，不同的研究者有不同的划分方法［６８］。 但以生

活型态［１８，２３］和经典的林奈分类学方法［６，８，２４］ 进行功能分类被大多数研究者所认可。 而不论是物种多样性还

是功能多样性，多样性统计量均可分为丰富度［１３］、优势度［１４］和均匀性［１５］ 测度。 因此，面对复杂、种类繁多的

多样性指数［１２］，明晰放牧干扰下不同层次多样性之间的相互关系，找出放牧干扰下多样性的代表性测度指标

就有很重要的实践意义。 本研究在青藏高原东缘的高寒草甸连续 ４ ａ 进行放牧干扰下物种、生活型和功能群

多样性之间相关关系的研究。 结果表明，物种丰富度与其余多样性指数之间均呈显著相关关系，尤其与功能

多样性表现极强的相关性。 物种丰富度作为某一选定集聚群落内已知物种的种数，其简单有效的定义和具体

实践的可操作性［２５］，可将其作为生物多样性比较的代表性测度指标。 虽然物种丰富度并不意味着它是生物

多样性的唯一测度，但因为越是物种丰富的群落就存在越多的功能类群，本研究中物种丰富度与功能多样性

也表现出显著相关关系，其对生态系统功能多样性强大的预测潜能，也引起研究者的关注［２５］。 但因为研究者

所采用的物种概念不同就会使丰富度的测度受到很大的影响［２６］。 因而，在物种概念较为一致的情况下，物种

丰富度可以作为生物多样性测度的代表性指标。
３．２　 放牧强度对物种丰富度的影响随放牧年份有累积作用

物种多样性作为一门比较性科学［１２，２５］。 研究者通常想知道在空间尺度上是否一个地区的多样性超过另
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图 ２　 不同放牧强度区丰富度与生物量的关系

Ｆｉｇ．２　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｒｉｃｈｎｅｓｓ ａｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌｏｔｓ

一个地区？ 或特定地理区域的自然群落在时间演替过程中多样性如何变化［２５］？ 对于放牧干扰下的草地生态

系统，研究者较多关注放牧强度或时间尺度单一因素影响下的多样性比较［３］。 但对于放牧而言，干扰的空间

强度特征及其在时间尺度上的累计效应是同时存在的［１２］。 而植物本身又具有补偿性生长和每年重新萌发的

特性，因而研究哪些多样性指数随放牧强度在时间尺度上具有累积效应，才能了解放牧干扰对多样性影响的

持续性。 本研究分析了放牧强度在放牧年份的累积作用下对物种、生活型和功能群多样性的作用大小。 结果

表明，放牧年份和放牧强度仅对物种丰富度具有交互作用，也就是说放牧强度对物种丰富度的作用随放牧年

份具有累积作用。 而其余层次的多样性指数虽都随放牧年份延长发生显著变化，但没有产生随放牧强度变化

的时间累积效应。 这就能够解释以物种丰富度作为群落物种多样性的代表性测度指标时，放牧强度能够造成

多样性变化的原因。 因为物种丰富度随放牧时间的累积在不同的放牧强度区发生明显的分异现象，低放牧强
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图 ３　 不同放牧强度区均匀度与生物量的关系

Ｆｉｇ．３　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｅｖｅｎｎｅｓｓ ａｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌｏｔｓ

度区的物种丰富度高于高放牧强度区。 物种丰富度（即植物种类的多少）作为多样性测度中最直接的指标，
累积效应的产生意味着研究者必须用长远的眼光来看待某一时刻放牧强度的差异，关注放牧对多样性产生影

响的长时间效应，而不只是短期的结果。
３．３　 高强度放牧干扰下生活型多样性与生物量依然显著相关

植物功能类型是具有确定功能性状的一系列植物的组合，是生态学家为研究植被应对环境变化而引入的

生态学概念［１７］。 功能多样性简化了群落物种研究的复杂性［１７］，也因其对群落生产力强大的预测潜能［１０］，被
研究者广泛用于多样性与生产力关系的研究［６⁃８］。 但也有研究者发现功能多样性与生产力无关［８，１１］。 对草地

生态系统而言，放牧作为首要且不可避免的干扰方式［１２］，扰乱了多样性与生产力之间的相互关系，使得物种

和功能多样性哪一个对生产力有较显著影响更加不确定。 最主要的原因是研究者在野外试验中多采用草地
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图 ４　 不同放牧强度区优势度与生物量的关系

Ｆｉｇ．４　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ Ｂｅｒｇｅｒ⁃ｐａｒｋｅｒ ｉｎｄｅｘ ａｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌｏｔｓ

植物的现存量来表示生产力水平［８⁃１０，１９］，而未考虑草地普遍存在且不可避免的放牧强度造成的生物量差异。
本研究连续 ４ 年对不同层次多样性与生物量的关系进行研究表明，在不同的放牧强度区丰富度（物种、生活

型和功能群）与生物量之间的关系均不显著。 而对于均匀度和优势度而言，仅在高强度放牧区（Ｐｌｏｔ４、Ｐｌｏｔ５、
Ｐｌｏｔ６）生活型均匀度随生物量的增加而降低，生活型优势度随生物量的增加而增加。 生活型作为植物适应生

态环境而具有的一定形态外貌、结构和习性［２３］。 在放牧干扰下，植物群落的生活型调整决定群落能否适应放

牧生境而维持生存［２３］。 本研究中，在高强度放牧区，生活型均匀度和优势度对地上生物量表现出积极作用，
更敏感的反映了生物量的变化。 而丰富度对生物量的变异不敏感，原因可能是虽然物种丰富度在放牧强度的

时间累积作用下发生分异，但丰富度（物种和物种组合类群的多少）的变化总是缓慢的。 而均匀度和优势度

易受放牧干扰的直接影响，使得能够适应高强度放牧干扰的优势物种和优势类群的比例增加。 高强度放牧干

扰激发了这一部分植物的生存潜力，因而高强度放牧区群落优势物种和优势类群的生存优势就越明显［１２］，即
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优势度越高、均匀度越低，群落在放牧干扰下的生产力也就越高。 高强度放牧区生产力的增加主要通过优势

物种或优势类群的生存优势来实现。 同样是物种组合类群，为什么是生活型多样性与放牧干扰下的生物量有

更强烈的密切关系，而不是功能群多样性。 原因可能是同样作为物种组合类型的指标，功能群多样性和生活

型多样性均可用于简化群落物种研究的复杂性［１７］。 但功能群是基于生理、生活史或其它与某一生态过程相

关以及与物种行为相联系的一些生物学特性来划分的，且干扰下群落的纯生理性功能分化需在较长时期才能

实现［２７－２８］。 而群落生活型即植物的外部形态可以在较短时间内对干扰做出响应［２３］，进而影响群落结构，具
有更强的操作性。 生活型划分是以植物趋同适应的形态表型为基础［２３］，而功能群划分以植物的生理生态特

性的趋同性为特征［２８］。 放牧干扰下的生活型态的表型变化往往先于生理生态特性的变化，因而生活型多样

性在高强度放牧干扰下可以表现与生物量的显著相关关系。 生活型多样性可作为放牧干扰下生物量变化快

速预测的有效指标。
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