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高寒草甸不同坡向植物群落物种多样性与功能多样性
的关系

刘旻霞∗，南笑宁，张国娟，李博文，徐　 璐，穆若兰，李　 亮，于瑞新
西北师范大学地理与环境科学学院， 兰州　 ７３００７０

摘要：植物群落物种多样性与功能多样性是生态学研究的热点问题之一，研究其对于保护生物多样性和维持生态系统功能具有

重要意义。 采用野外群落调查方法，探讨了物种多样性与功能多样性在坡向梯度上的变化格局及其关联性。 结果显示：（１） 从

北坡到南坡，土壤含水量、有机碳呈递减趋势；坡度、照度、土温、ｐＨ 呈递增趋势；土壤全氮、全磷在西坡明显低于其他各坡向；
（２） 物种多样性指数均由北坡向南坡依次递减；（３） 一元性状功能多样性在各坡向间的差异显著（Ｐ＜０．０５），除 ＬＤＭＣＦＤｒａｏ外，其
他功能性状均为北坡大于南坡；（４） 多元性状功能丰富度与功能均匀度均由北坡向南坡呈递减的趋势，各坡向的功能均匀度差

异性不显著。 通过相关分析与通径分析发现，功能多样性指数的主要环境决定因子与限定因子均存在差异：功能丰富度、功能

均匀度主要环境限定因子为 ｐＨ，功能离散度主要环境限定因子为土温；功能离散度主要环境决定因子为土壤含水量；（５） 物种

多样性指数与功能丰富度呈正线性相关，与功能离散度呈负线性相关，而与功能均匀度不相关。
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物种多样性与功能多样性是生态系统功能研究的重要内容［１］。 物种多样性作为生物多样性的重要组成

部分，主要反映了生物资源的丰富程度［２］，物种多样性的增加会提高群落或生态系统的稳定性与生产力［３］。
功能多样性是通过植物功能性状来反映植物在生态系统中的功能差异及其分布范围，其不仅具有预测生态系

统功能的变化能力，也可以提供更多群落结构、功能及对资源利用状况的信息［４］。 功能多样性是物种与其所

在的环境共同作用的结果，且功能多样性和物种多样性也是生态系统功能必不可少的预测因子［５］，因此，在
了解生物多样性（功能多样性和物种多样性）是如何影响生态系统功能，应阐明其两者之间的关系［６］。 由于

环境条件的不同［７］、物种组成的差异［８］等，目前对于物种多样性与功能多样性的关系（正相关、负相关、Ｓ 形曲

线、不相关）未达成一致。 所以，研究异质环境条件下生态系统物种多样性与功能多样性的关系，既可以增加

对物种多样性与功能多样性的了解，也可以促进生物多样性保护理论的发展。
作为亚欧板块最大的草地区域，青藏高原的天然草地面积约占全国草地面积的 １ ／ ３，其因寒冷、湿润的气

候，地理环境和生态构造较为独特。 高寒草地是青藏高原生态系统的主体，是高寒生态系统物种及遗传基因

最丰富和最集中的地区之一，在全球高寒生物多样性保护中具有十分重要的地位［９］。 近年来，在气候变化、
人为干扰（放牧业过度发展、旅游业过度开发）等因素的影响之下，该地区的草场退化严重、生物多样性急剧

减少［１０］，亟需加强对该生态系统生物多样性保护的研究。 目前，关于高寒草甸植物群落多样性大多只对单一

的物种多样性或功能多样性进行研究［１１⁃１２］，而未将两者结合起来更加全面的考虑，导致高寒草甸植物群落生

态功能优化、多样性保护仅单纯立足于物种的数量状况或功能特征。 而对于物种多样性与功能多样性多维的

研究涉及较少。 目前相关的研究主要是针对不同放牧方式下物种与功能多样性的关系［１３］、高寒草甸植物群

落多样性与初级生产力的关系［１４］、植物多样性对不同干扰方式的响应［１５］ 等的研究，而对于坡向梯度上的植

物群落物种多样性与功能多样性关系的研究较少。
基于这一研究背景，本文选取青藏高原高寒草甸为研究对象，开展不同坡向植物群落物种多样性与功能

多样性的研究。 我们进行如下假设：不同坡向梯度上，植物群落物种多样性（Ｍａｒｇａｌｅｆ、Ｓｉｍｐｓｏｎ、Ｓｈａｎｎｏｎ 及

Ｐｉｅｌｏｕ 指数）与功能多样性（功能丰富度、功能均匀度及功能离散度）之间存在正线性相关关系。 对此问题的

科学解答，有助于更好的理解植物群落的构建机制，生物多样性保护与生态系统功能和过程间的关系等有重

要意义，同时为黄河上游生物多样性保护与生态功能恢复及优化提供理论依据。

１　 材料与方法

１．１　 自然概况

本试验区位于甘肃南部玛曲县境内的“兰州大学高寒草甸与湿地生态系统定位研究站”⁃阿孜站（３３°５８′
Ｎ，１０１°５３′Ｅ），平均海拔 ３５００ ｍ，属于高寒湿润型气候；年平均气温 １．２ ℃，１ 月平均气温－１０ ℃，７ 月平均气温
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１１．７ ℃，年无霜期大约 ９０ ｄ 左右；６—９ 月份降水较为充沛，年平均降水量 ６２０ ｍｍ。 土壤属于高寒草甸土，该
地区植被类型丰富，优势种为：长毛风毛菊 （ Ｓａｕｓｓｕｒｅａ ｈｉｅｒａｃｉｏｉｄｅｓ）、线叶龙胆 （ Ｇｅｎｔｉａｎａ ｆａｒｒｅｒｉ）、黄芪

（Ａｓｔｒａｇａｌｕｓ ｍｅｍｂｒａｎａｃｅｕｓ）、圆叶堇菜（ Ｖｉｏｌａ ｓｔｒｉａｔｅｌｌａ）、金露梅（Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ｆｒｕｔｉｃｏｓａ）、鹅绒委陵菜（Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ
ａｎｓｅｒｉｎａ）、秦艽（Ｇｅｎｔｉａｎａ ｍａｃｒｏｐｈｙｌｌａ）、黄帚橐吾（Ｌｉｇｕｌａｒｉａ ｖｉｒｇａｕｒｅａ）等多年生草本植物。
１．２　 取样方法

于 ２０１８ 年 ７ 月中旬到 ８ 月上旬 （植物生长旺盛期） 选择一座山体分异明显的山坡进行野外调查，用 ＧＰＳ
进行坡向定位，沿顺时针方向依次选取 ５ 个不同坡向（即北、西北、西、西南和南坡）。 在每个坡向的同一高度

设置 ８ 个 ５０ ｃｍ×５０ ｃｍ 小样方，样方间距为 １ ｍ，共 ４０ 个样方。 对样方内物种进行生物学调查，同时测量各项

环境指标 （坡位、坡向、坡度、海拔）。 选择前 ３ 天内未降雨的天气进行土壤采集，选用直径为 ５０ ｍｍ 的土钻

采用对角线法采集土壤，土层深度为 ０—２０ ｃｍ，去除杂质后，将其装入自封袋带回实验室，尽快完成土壤鲜重

的称量，再将其放置在 １０５℃的烘箱烘至恒重，测其干重。 剩余土壤样品自然风干后用于后续实验。 采集每

个样方内每种无病虫害的物种叶片，标记后用于后期试验分析。
１．３　 环境因子的计测

土壤酸碱度采用电位法，重复 ３ 次；土壤含水量采用烘干法测定，重复 ３ 次；使用 ＤＴ⁃１３１ 土温计测定土壤

温度；使用 ＨＴ８３１８ 照度仪测定不同坡向的光照强度；土壤有机碳采用重铬酸钾外加热法测定；土壤全氮采用

微量凯氏法测定；全磷采用钼锑抗比色法测定［１６］。
１．４　 叶片功能性状的计测

本研究选取了 ８ 个植物叶功能性状，分别为：植物高度 （Ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ，ＰＨ）、叶含水量 （Ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ，
ＬＷＣ）、比叶面积 （Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ，ＳＬＡ）、叶干物质量 （Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ，ＬＤＭＣ）、叶有机碳含量 （Ｌｅａｆ
ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ，ＬＣＣ）、叶全氮含量 （Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ，ＬＮＣ）、叶全磷含量 （Ｌｅａｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ，ＬＰＣ）及
叶全钾含量 （Ｌｅａｆ ｋａｌｉｕｍ ｃｏｎｔｅｎｔ，ＬＫＣ） 等。 每个样方内每种物种随机选择 ８—１０ 株测量其株高（ＰＨ），取其

平均值。 用 ＣａｎｏＳｃａｎ ＬｉＤＥ １１０ 扫描仪扫描叶面积，用烘箱（７５℃）烘干后称叶重量。 叶含水量 ＝ （鲜重－干
重） ／鲜重，比叶面积＝叶面积 ／叶干重，叶干物质含量 ＝叶干重 ／叶饱和鲜重。 将采集剩余的植物叶片样本放

入烘箱烘干至恒重，用研钵磨成细粉，进行养分含量的测定，植物养分含量的测定方法同土壤，植物叶片全钾

的测定采用火焰光度计法［１７］。
１．５　 多样性指数的计算

１．５．１　 物种多样性指数

（１） Ｍａｒｇａｌｅｆ 指数

Ｄ ＝ Ｓ － １
ｌｎＮ

（１）

（２） Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数

Ｄ ＝ ∑ Ｓ

ｉ ＝ １

Ｎｉ

Ｎ
æ

è
ç

ö

ø
÷

２

（２）

（３）Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数

Ｈ ＝－ ∑
Ｓ

ｉ ＝ １
Ｐ ｉ ｌｎ Ｐ ｉ （３）

（４） Ｐｉｅｌｏｕ 指数

Ｅ ＝ Ｈ
ｌｎＳ

（４）

式中，Ｎ 为总个体数量，Ｓ 为总物种数量，Ｎｉ为第 ｉ 个种的个体数量，Ｐ ｉ为第 ｉ 个物种的相对重要值。
１．５．２　 功能多样性指数

（１） 一元性状功能多样性
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采用 Ｒ 语言“ＦＤ”包中的 Ｒａｏ′ｓ 二次方程指数（Ｒａｏ＇ｓ ｑｕａｄｒａｔｉｃ ｅｎｔｒｏｐｙ，ＦＤｒａｏ）进行计算［１８］。

ＦＤｒａｏ ＝ ∑
ｓ

ｉ ＝ １
∑

ｓ

ｊ ＝ １
ｄｉｊ ｐｉ ｐ ｊ （５）

式中，ｄｉｊ为物种 ｉ 与物种 ｊ 功能特征距离，ｐｉ为物种 ｉ 的个体数占总个体数的比例。
（２）多元性状功能多样性

多元性状的功能多样性用 ３ 个主要指数进行计算：
１）功能丰富度

２００５ 年 Ｍａｓｏｎ 等提出用 ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｒａｎｇｅ 指数来计算多元性状功能丰富度 （ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｒｉｃｈｎｅｓｓ，ＦＲｉｃ） ［１９］。
其计算公式为：

ＦＲｉｃ ＝ ＳＦｉｃ
Ｒｃ

（６）

式中，物种在群落中所占的生态位用 ＳＦｉｃ 表示；性状 ｃ 在群落中的绝对特征值大小用 Ｒｃ 表示。
２）功能均匀度

计算多元性状的功能均匀度 （ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｅｖｅｎｎｅｓｓ，ＦＥｖｅ） 指数用 Ｖｉｌｌｅｇｅｒ 等提出的公式计算［２０］：

ＦＥｖｅ ＝
∑ Ｓ－１

ｉ ＝ １
ｍｉｎ ＰＥＷＩ，

１
Ｓ － １

æ

è
ç

ö

ø
÷ － １

Ｓ － １

１ － １
Ｓ － １

（７）

ＰＥＷＩ ＝
ＥＷＩ

∑ Ｓ－１

ｉ ＝ １
ＥＷＩ

（８）

ＥＷＩ ＝
ｄｉｓｔ ｉ，ｊ( )

ｗ ｉ ＋ ｗ ｊ
（９）

式中，ＥＷ 表示均匀度，ｄｉｓｔ（ ｉ， ｊ）表示物种 ｉ 和 ｊ 的欧式距离，ｗ ｉ表示 ｉ 物种的数目。
３）功能离散度

利用 Ｌａｌｉｂｅｒｔｅ 和 Ｌｅｇｅｎｄｒｅ 提出的公式［１８］来计算功能离散度指数 （ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｓｐｅｒｓｉｏｎ，ＦＤｉｓ）：

ｃ ＝ ｃｉ[ ] ＝
∑ａ ｊｘｉｊ

∑ａ ｊ

（１０）

ＦＤｉｓ ＝
∑ａ ｊｚ ｊ

∑ａ ｊ

（１１）

式中，ｚ ｊ表示群落中物种 ｊ 到重心 ｃ 的加权欧几里得距离。
１．６　 数据分析与处理

采用 Ｅｘｃｅｌ ２０１０ 对所有数据进行计算，用 Ｒ ３．５．２ 软件进行功能多样性的拟合运算，并用 ＳＰＳＳ １８．０ 进行

如下统计分析：１） 不同坡向的环境因子、物种多样性以及功能多样性进行单因素方差分析 （ Ｏｎｅ⁃Ｗａｙ
ＡＮＯＶＡ）并用 ＬＳＤ 后置检验法检验；２） 功能多样性与环境因子的逐步回归分析与通径分析；３） 物种多样性

与功能多样性之间的 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性分析。 运用 Ｏｒｉｇｉｎ ２０１８ 作图。

２　 结果与分析

２．１　 南北坡梯度上土壤理化因子变化

不同坡向间的光照度（ＬＩ）与土温（ＳＴ）存在显著差异（Ｐ＜０．０５），总体趋势均为南坡大于北坡。 南坡的土

壤含水量（１９．６９％）明显低于其他坡向；土壤 ｐＨ 南坡明显高于北坡，南坡偏碱性（７．８５），北坡偏酸性（６．４５），
坡向间差异显著（Ｐ＜０．０５）；坡度（ＳＧ）由南坡向北坡逐渐递减，坡向间差异显著（Ｐ＜０．０５）；北坡与西北坡的
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ＳＯＣ、ＳＴＮ 与 ＳＴＰ 高于其他坡向，北坡分别为：ＳＯＣ（４８．４２）、ＳＴＮ（３．６７）、ＳＴＰ（０．４８），不同坡向具有显著性差异

（Ｐ＜０．０５），且西坡均为最低值（表 １）。

表 １　 南北坡梯度上土壤理化因子的变化（平均值±标准差）

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｐｈｙｓｉｃａｌ ａｎｄ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｎ ｔｈｅ ｓｏｕｔｈ⁃ｎｏｒｔｈ ｓｌｏｐｅ ｇｒａｄｉｅｎｔ （ｍｅａｎ±ｓｄ）

坡向
Ｓｌｏｐｅ ａｓｐｅｃｔ

光照度 ＬＩ ／
（１０３ ｌｘ）

土温
ＳＴ ／ （℃）

土壤含水量
ＳＷＣ ／ ％ 土壤 ｐＨ 坡度 ＳＧ ／ °

土壤有机碳
ＳＯＣ ／
（ｇ ／ ｋｇ）

土壤全氮
ＳＴＮ ／

（ｇ ／ ｋｇ）

土壤全磷
ＳＴＰ ／

（ｇ ／ ｋｇ）

北坡（Ｎ） ７６．９８±２．１４ｄ １９．８７±０．６４ｃ ３１．０６±０．７５ａ ６．４５±０．２６ｃ ２２．０４±１．１９ｄ ５６．８５±１．５１ａ ５．３７±０．３２ａ ０．６９±０．０２ａ

西北坡（ＮＷ） ７７．５８±１．９８ｃ ２０．６５±０．２８ｃ ３０．４４±１．３４ａ ６．６８±０．２４ｃ ２３．４４±１．７０ｄ ５２．８６±１．９８ｂ ４．８３±０．２７ｂ ０．７０±０．０３ａ

西坡（Ｗ） ７７．８２±２．０１ｃ ２１．４６±０．８１ｂ ２５．２８±０．８１ｂ ６．９４±０．２６ｂ ２６．１７±１．２３ｃ ４８．４２±２．２３ｄ ３．６７±０．４７ｃ ０．４８±０．０８ｃ

西南坡（ＳＷ） ７９．００±３．０５ｂ ２２．２２±０．９４ａｂ ２１．２６±１．８６ｃ ７．２５±０．２７ａ ２８．０２±１．０７ｂ ５０．７６±１．２６ｃ ４．７３±０．２４ｂ ０．５６±０．０４ｂ

南坡（Ｓ） ８１．２２±２．１９ａ ２３．５４±１．２１ａ １９．６９±１．５７ｃ ７．８５±０．１９ａ ３０．４１±１．０６ａ ５０．８９±１．４４ｃ ４．４７±０．１８ｂ ０．５２±０．０２ｂ

　 　 不同的字母表示差异显著（ａ＝ ０．０５）；ＬＩ： 光照度 Ｉｌｌｕｍｉｎａｔｉｏｎ； ＳＴ： 土温 Ｓｏｉｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ； ＳＷＣ： 土壤含水量 Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ； ＳＯＣ： 土壤有

机碳 Ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ； ＳＴＰ： 土壤有机碳 Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ； ＳＧ： 坡度 Ｓｌｏｐｅ ｇｒａｄｉｅｎｔ； ｐＨ： 土壤酸碱度 Ｓｏｉｌ ｐＨ； ＳＴＮ： 土壤全氮 Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ

ｎｉｔｒｏｇｅｎ； Ｓ： 南坡 Ｓｏｕｔｈ ｓｌｏｐｅ；Ｎ： 北坡 Ｎｏｒｔｈ ｓｌｏｐｅ；ＳＷ： 西南坡 Ｓｏｕｔｈｗｅｓｔ ｓｌｏｐｅ；Ｗ： 西坡 Ｗｅｓｔ ｓｌｏｐｅ； ＮＷ： 西北坡 Ｎｏｒｔｈｗｅｓｔ ｓｌｏｐｅ

２．２　 不同坡向物种多样性变化

从南坡到北坡的变化过程中，Ｍａｒｇａｌｅｆ 指数、Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数、Ｓｈａｎｎｏｎ 指数均呈逐渐增加的趋势。 其中，
Ｍａｒｇａｌｅｆ 指数、Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数在北坡与西北坡、南坡与西南坡无显著差异，但其他坡向间差异显著（Ｐ＜０．０５）；南
坡与西南坡的 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数无显著性差异（Ｐ＞０．０５），但与西坡、西北坡及北坡之间存在显著性差异（Ｐ＜
０．０５）；不同坡向梯度间的 Ｐｉｅｌｏｕ 指数无显著性差异（Ｐ＞０．０５），其在西北坡和西南坡出现最大值（０．８３）和最

小值（０．７０）（图 １）。
２．３　 南北坡梯度上植物功能多样性的变化

２．３．１　 一元性状功能多样性对不同坡向的响应

　 　 通过对不同坡向一元性状功能多样性（表 ２）研究发现，北坡的 ＰＨＦＤｒａｏ明显高于其他坡向（Ｐ＜０．０５），南坡

与西南坡间差异不显著；ＬＷＣＦＤｒａｏ与 ＬＣＣＦＤｒａｏ的变化一致，从南坡向北坡逐渐递增，南坡显著低于西南坡（Ｐ＜
０．０５）；ＳＬＡＦＤｒａｏ的最大值（１．０６）和最小值（０．５３）分别出现在西北坡与西南坡，且西坡与西南坡间有显著差异

（Ｐ＜０．０５）；ＬＤＭＣＦＤｒａｏ的变化趋势与其他指数相反，由北坡向南坡逐渐增加，且南坡与北坡差异性显著（Ｐ＜
０．０５）；ＬＮＣＦＤｒａｏ北坡最高，西坡最低，西坡与西南坡、南坡与西北坡的差异不显著；北坡 ＬＰＣＦＤｒａｏ最大，南坡最

小，西坡与西南坡的差异较小；ＬＫＣＦＤｒａｏ由北坡向南坡递减（Ｐ＜０．０５），在西南坡最低。

表 ２　 南北坡梯度上一元性状功能多样性

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｏｎｅ⁃ｄｉｍｅｎｓｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｎ ｔｈｅ ｓｏｕｔｈ⁃ｎｏｒｔｈ ｓｌｏｐｅ ｇｒａｄｉｅｎｔ

坡向
Ｓｌｏｐｅ ａｓｐｅｃｔ

株高
功能多样性

ＰＨＦＤｒａｏ

叶片含水量
功能多样性
ＬＷＣＦＤｒａｏ

比叶面积
功能多样性
ＳＬＡＦＤｒａｏ

叶干物质含量
功能多样性
ＬＤＭＣＦＤｒａｏ

叶片碳含量
功能多样性
ＬＣＣＦＤｒａｏ

叶片氮含量
功能多样性
ＬＮＣＦＤｒａｏ

叶片磷含量
功能多样性
ＬＰＣＦＤｒａｏ

叶片钾含量
功能多样性
ＬＫＣＦＤｒａｏ

北坡（Ｎ） ０．８７±０．０３ａ １．０７±０．０７ａ １．０３±０．１１ａ ０．４７±０．１３ｃ ０．８３±０．０７ａ ０．９９±０．０７ａ ０．６９±０．０３ａ ０．７４±０．０３ａ
西北坡（ＮＷ） ０．７２±０．０５ｂ １．０９±０．０４ａ １．０６±０．１２ａ ０．６４±０．１５ａｂ ０．８６±０．０６ａ ０．６９±０．１０ｂ ０．５４±０．０５ｂ ０．６２±０．０４ｂ
西坡（Ｗ） ０．６４±０．０７ｃ ０．９８±０．０８ｂ ０．８１±０．０９ｂ ０．８７±０．０９ｂ ０．７１±０．０６ｂ ０．５４±０．０９ｃ ０．４４±０．０４ｃ ０．５４±０．０４ｃ
西南坡（ＳＷ） ０．３５±０．０９ｄ ０．７５±０．１０ｃ ０．５３±０．０７ｃ １．０５±０．１０ａ ０．４５±０．０７ｃ ０．５７±０．０７ｃ ０．４６±０．０５ｃ ０．４２±０．０５ｄ
南坡（Ｓ） ０．３４±０．０８ｄ ０．２８±０．０８ｄ ０．６０±０．１２ｃ １．１４±０．１２ａ ０．２９±０．０８ｄ ０．６８±０．０８ｂ ０．２８±０．０４ｄ ０．４５±０．０４ｄ
　 　 不同的字母表示差异显著（ ａ ＝ ０． ０５）； ＰＨＦＤｒａｏ： 株高功能多样性 Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ； ＳＬＡＦＤｒａｏ： 比叶面积功能多样性

Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ； ＬＮＣＦＤｒａｏ： 叶片氮含量功能多样性 Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ； ＬＤＭＣＦＤｒａｏ： 叶干物质含量功

能多样性 Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ； ＬＫＣＦＤｒａｏ： 叶片钾含量功能多样性 Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｌｅａｆ ｋａｌｉｕｍ ｃｏｎｔｅｎｔ； ＬＷＣＦＤｒａｏ： 叶

片含水量功能多样性 Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ； ＬＣＣＦＤｒａｏ： 叶片碳含量功能多样性；Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｌｅａｆ ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ；

ＬＰＣＦＤｒａｏ： 叶片磷含量功能多样性 Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｌｅａｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ
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图 １　 南北坡梯度上物种多样性的变化

Ｆｉｇ．１　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｎ ｔｈｅ ｓｏｕｔｈ⁃ｎｏｒｔｈ ｓｌｏｐｅ ｇｒａｄｉｅｎｔ

Ｓ： 南坡 Ｓｏｕｔｈ ｓｌｏｐｅ；Ｎ： 北坡 Ｎｏｒｔｈ ｓｌｏｐｅ；ＳＷ： 西南坡 Ｓｏｕｔｈｗｅｓｔ ｓｌｏｐｅ；Ｗ： 西坡 Ｗｅｓｔ ｓｌｏｐｅ； ＮＷ： 西北坡 Ｎｏｒｔｈｗｅｓｔ ｓｌｏｐｅ

２．３．２　 多元性状功能多样性对不同坡向的响应

图 ２ 表明了多元性状功能多样性的变化特征。 在从南坡向北坡的变化过程中，功能丰富度（ＦＲｉｃ）与功

能离散度（ＦＤｉｓ）呈递增趋势，西北坡略高于北坡，但差异性不显著（Ｐ＞０．０５），功能均匀度变化趋势较为平缓，
坡向间差异性不显著（Ｐ＞０．０５）。

逐步回归分析表明（表 ３），功能丰富度、功能均匀度、功能离散度均与环境因子都达到显著水平（Ｐ＜
０．０５）。 由方程（ａ）可知，随着土壤 ｐＨ、含水量的升高，功能丰富度呈降低趋势，随着土温和土壤全磷含量的增

加而升高；从方程（ｂ）中可知，功能均匀度随着坡度与土壤全磷的增加而增大，随土壤 ｐＨ 增加而降低；从方程

（ｃ）中可知，功能离散度随土温、土壤含水量、光照度的升高而增大，随着土壤 ｐＨ 的升高而降低。

表 ３　 植物群落功能多样性（ＦＤ）与环境因子的逐步回归分析

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｓｔｅｐｗｉｓｅ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｎ ｔｈｅ ｐｌａｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ （ＦＤ） ａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

坡向
Ｓｌｏｐｅ ａｓｐｅｃｔ

环境因子
Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

功能多样性
Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

Ｘ１ Ｘ２ Ｘ３ Ｘ４ Ｘ５ Ｘ６ Ｘ７ Ｘ８ Ｙ１ Ｙ２ Ｙ３

北坡（Ｎ） ７６．９８１ １９．８７１ ３１．０５９ ６．４５１ ２２．０４１ ５６．８４９ ５．３７６ ０．６９４ ２．５２８ ０．６０８ ０．７５５
西北坡（ＮＷ） ７７．５８１ ２０．６５１ ３０．４３９ ６．６８１ ２３．４４１ ５２．８６０ ４．８３０ ０．７０３ ２．５８８ ０．６２６ ０．７８４
西坡（Ｗ） ７７．８２１ ２１．４６１ ２５．２７９ ６．９４１ ２６．１７１ ４８．４２０ ３．６６８ ０．４８３ ２．１７２ ０．６６１ ０．６７３
西南坡（ＳＷ） ７９．００１ ２２．２２１ ２１．２５９ ７．２５１ ２８．０２１ ５０．７６２ ４．７３１ ０．５６２ ２．１１４ ０．６８８ ０．５８４
南坡（Ｓ） ８１．２２１ ２３．５４１ １９．６８９ ７．８５１ ２８．４１１ ５０．８８９ ４．４６９ ０．５１９ １．４３０ ０．６４８ ０．４１８

　 　 Ｙ１： 功能丰富度 ＦＲｉｃ； Ｙ２： 功能均匀度 ＦＥｖｅ； Ｙ３： 功能离散度 ＦＤｉｓ； Ｘ１： ＬＩ（１０３ ｌｘ）； Ｘ２： ＳＴ（℃）； Ｘ３： ＳＷＣ（％）； Ｘ４： ｐＨ； Ｘ５： ＳＧ（°）； Ｘ６：

ＳＯＣ（ｇ ／ ｋｇ）； Ｘ７： ＳＴＮ（ｇ ／ ｋｇ）； Ｘ８： ＳＴＰ （ｇ ／ ｋｇ）；Ｙ１ ＝ ２．３３５－３．２１３Ｘ４ ＋０．９９７Ｘ２ ＋１．９２９Ｘ８ －０．００８Ｘ３；Ｙ２ ＝ ０．５１５＋０．０２５Ｘ５ －０．０７９Ｘ４ ＋０．０６５Ｘ８；Ｙ３ ＝

－７．０４７－１．６７７Ｘ４＋０．０４８Ｘ２＋０．０１３Ｘ３＋０．１２１Ｘ１
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图 ２　 南北坡梯度上多元性状功能多样性

Ｆｉｇ．２　 Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｍｕｌｔｉ⁃ｄｉｍｅｎｓｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｎ ｔｈｅ ｓｏｕｔｈ⁃ｎｏｒｔｈ ｓｌｏｐｅ ｇｒａｄｉｅｎｔ

由表 ４ 可知，环境因子对功能丰富度的直接通径系数大小为：ｐＨ＜ ＳＷＣ＜ ＳＴＰ ＜ＳＴ，对功能均匀度的直接

通径系数大小为 ｐＨ＜ＳＴＰ＜ＳＧ；而对功能离散度的直接通径系数大小为 ｐＨ＜ＳＷＣ＜ＬＩ＜ＳＴ。 功能丰富度的环境

因子决策系数均为负，其大小为：ｐＨ＜ ＳＴ ＜ ＳＴＰ ＜ ＳＷＣ；功能均匀度的环境因子决策系数均为负，其大小为：
ｐＨ＜ＳＧ＜ＳＴＰ；功能离散度的环境因子决策系数大小为：ＳＴ＜ｐＨ＜ＬＩ＜ＳＷＣ，其中，ＳＷＣ 的决策系数为正，其余均

为负。 因此，影响功能丰富度和功能均匀度的主要环境限定因子均为 ｐＨ；而功能离散度的主要环境决定因子

为 ＳＷＣ，主要环境限定因子为 ＳＴ。
２．４　 植物群落物种多样性与功能多样性的相关性分析

对南北坡梯度植物群落物种多样性与功能多样性的 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性检验（表 ５）表明，功能丰富度与

Ｍａｒｇａｌｅｆ 指数、Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数间存在显著正相关关系（Ｐ＜０．０５），相关性系数＞０．８；Ｍａｒｇａｌｅｆ 指数、Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数、
Ｓｈａｎｎｏｎ 指数与功能离散度呈显著负相关（Ｐ＜０．０５），相关性系数＜－０．９。

３　 讨论

３．１　 坡向梯度环境因子变化特征

坡向是重要地形因子之一，其通过影响土壤养分、水分等生境条件可以改变群落物种的组成和分布［２１］。
本研究结果表明，不同坡向间环境因子差异显著（表 １），从南坡到北坡，坡度、光照度、土温、ｐＨ 均呈递减趋

势，而 ＳＷＣ、ＳＯＣ、ＳＴＮ、ＳＴＰ 逐渐增加。 这主要是因为南坡坡度大，受光照照射时间长，导致植被稀少，裸露土

地面积大，使土壤温度偏高，蒸发量大，土壤含水量降低，土壤偏碱性，这与前人的研究结果一致［２２⁃２３］。 一般

来讲，坡度越大，土壤养分含量越低，这是由于受到地表径流的冲刷作用，甘南地区雨季集中降水造成南坡土
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壤养分流失比较严重，这也是导致其土壤养分含量比其他坡向低的原因之一［２４］。 此外，北坡土壤环境较为湿

润，腐殖化程度较高，具有较高的土壤养分与含水量。 西坡的土壤养分也相对其他坡向较低，这是由于西坡处

于南北坡生境过渡的山脊通道地带，受干扰较南坡与北坡大，且土壤风化相对严重，导致其土壤养分含量相对

较低［２５］。

表 ４　 功能多样性与环境因子的通径分析

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｐａｔｈ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

功能多样性
Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

影响因子
Ｉｍｐａｃｔ ｆａｃｔｏｒ

相关系数
Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ
ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ

直接通径
Ｄｉｒｅｃｔ ｐａｔｈ
ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ

间接通径
Ｉｎｄｉｒｅｃｔ ｐａｔｈ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ

决策系数
Ｄｅｃｉｓｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ

ｐＨ ＳＴ ＳＴＰ ＳＷＣ 合计 Ｒ２

功能丰富度 ｐＨ －０．９６８ －３．７８８ ３．０４５ －０．２９７ ０．０７３ ２．８２３ －７．０２８

Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｒｉｃｈｎｅｓｓ（ＦＲｉｃ） ＳＴ －０．９５０ ３．０５８ －３．７７１ －０．３１４１ ０．０７６ －４．００９ －３．５５０

ＳＴＰ ０．７４２ ０．４２１ ２．６６１ －２．２７７ －０．０６３ ０．３２１ －０．８０２

ＳＷＣ ０．８９８ －０．０７８ ３．５７４ －２．９０７ ０．３４２ １．００９ －０．１４７

ＳＧ ｐＨ ＳＴＰ 合计 Ｒ２

功能均匀度 ＳＧ ０．８４９ ２．２８７ －１．２７０ －０．１７０ －１．４４１ －１．３４８

Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｅｖｅｎｎｅｓｓ （ＦＥｖｅ） ｐＨ ０．５７２ －１．３８６ ２．０９８ －０．１４３ １．９５７ －３．５０１

ＳＴＰ －０．７４ ０．２０７ －１．９０１ ０．９７１ －０．９３６ －０．３４２

ｐＨ ＳＴ ＳＷＣ ＬＩ 合计 Ｒ２

功能离散度 ｐＨ －０．９７５ －６．１７ ４．２９１ －０．４３６ １．３４６ ５．２０４ －２６．１２８

Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｓｐｅｒｓｉｏｎ（ＦＤｉｓ） ＳＴ －０．９５ ４．３１１ －６．１４８ －０．４４３ １．３１９ －５．２７２ －２６．８７１

ＳＷＣ ０．９３７ ０．４６０ ５．８２９ －４．１３６ －１．２１１ ０．４８１ ０．６５１

ＬＩ －０．９６８ １．３６７ －６．０８８ ４．１６２ －０．４０９ －２．３３６ －４．５２１

表 ５　 植物群落功能多样性与物种多样性的 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性分析

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｐｅａｒｓｏｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ

指数 Ｉｎｄｅｘ Ｍａｒｇａｌｅｆ 指数
Ｍａｒｇａｌｅｆ ｉｎｄｅｘ

Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数
Ｓｉｍｐｓｏｎ ｉｎｄｅｘ

Ｓｈａｎｎｏｎ 指数
Ｓｈａｎｎｏｎ ｉｎｄｅｘ

Ｐｉｅｌｏｕ 指数
Ｐｉｅｌｏｕ ｉｎｄｅｘ

功能丰富度（ＦＲｉｃ） Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｒｉｃｈｎｅｓｓ ０．８９４∗ ０．８９５∗ ０．８６８ ０．７６６

功能均匀度（ＦＥｖｅ） Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｅｖｅｎｎｅｓｓ ０．８８３ ０．８８６ －０．６７６ －０．７６０

功能离散度（ＦＤｉｓ） Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｓｐｅｒｓｉｏｎ －０．９３３∗ －０．９３５∗ －０．９３６∗ ０．８６２

　 　 ∗．Ｐ ＜０．０５，∗∗．Ｐ ＜０．０１

３．２　 不同坡向物种多样性的变化特征

从南坡到北坡梯度上，物种多样性（Ｍａｒｇａｌｅｆ、Ｓｉｍｐｓｏｎ 和 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数）明显增大（图 １），这主要是因为土

壤养分与含水量增加（表 １），使得北坡能够容纳更多的物种生存，导致该区域多样性增大。 坡向在转变的过

程中也会受降水、地表径流等的影响，使得物种组成、原有的生态位发生变化，继而出现新的物种来维持生态

系统的平衡［２６］。 Ｐｉｅｌｏｕ 指数在不同坡向的变化不显著，这与其他的研究结果一致，即不同坡向存在不同的功

能群，且不同坡向的种间性状差异较小［２６⁃２８］。
３．３　 一元性状功能多样性在南北坡梯度上的变化

南北坡梯度上植物群落一元性状功能多样性的变化体现了植物对环境的适应性［２９］，这也是环境筛选和

物种间相互作用的结果［３０］。 本研究结果显示北坡的 ＰＨＦＤｒａｏ
、ＬＷＣＦＤｒａｏ

、ＳＬＡＦＤｒａｏ
均高于其他坡向（表 ２）。 这是

由于北坡 （阴坡）具有相对较高的土壤营养资源，植物能够采取快速获取外部资源和快回报的生存策略，使得

植物能够很好的生长［２５］。 而南坡的 ＬＤＭＣＦＤｒａｏ
显著高于北坡，相关研究表明［３１］，ＬＤＭＣＦＤｒａｏ

与 ＳＷＣ、土壤养分

的竞争有关即南坡土壤资源匮乏，植物对所获取的资源有较好的保留能力。 北坡的一元性状功能多样性

（ＬＣＣＦＤｒａｏ
、ＬＮＣＦＤｒａｏ

、ＬＰＣＦＤｒａｏ
、ＬＫＣＦＤｒａｏ

）最高，且各坡向间差异显著，均随土壤养分含量的增加明显增加，说明

５０４５　 １３ 期 　 　 　 刘旻霞　 等：高寒草甸不同坡向植物群落物种多样性与功能多样性的关系 　
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ＬＣＣＦＤｒａｏ
、ＬＮＣＦＤｒａｏ

、ＬＰＣＦＤｒａｏ
、ＬＫＣＦＤｒａｏ

直接受土壤养分的影响，而且北坡的土壤资源丰富，植物具有更好的营养利

用空间，使得植物能够很好的生长，植物性状的分布范围也相应的增加，这与刘旻霞等［３１］ 对甘南高寒草甸坡

向梯度植物群落功能多样性的研究结果一致。
３．４　 植物群落多元性状功能多样性对坡向的响应

植物群落功能多样性是通过植物功能性状来反映植物在生态系统中的功能差异及其分布范围，反映群落

物种的生存策略及共存机制［２９］。 本研究发现，从南坡到北坡功能丰富度显著增加（图 ２），这可能是由于土壤

ｐＨ 在南坡偏高，土壤偏碱性，且土壤 ｐＨ 是影响功能丰富度的主要环境限定因子（表 ３），而引起 ｐＨ 变化的因

素很多，比如土壤含水量，它们是影响功能丰富度随坡向变化显著的主要因素。 相关研究表明土壤 ｐＨ 与土

壤含水量呈负相关，即土壤水分的减少会引起土壤碱性增强，使得植物的生长发育受到其生存环境的限制，使
得功能丰富度在南坡偏低。 功能均匀度反映了物种功能性状分布的均匀程度［２０］。 本研究中功能均匀度在各

坡向间的差异性不显著 （图 １），这与李谆［３３］的研究结果一致，尽管土壤 ｐＨ 对功能均匀度产生负效应，但 ｐＨ
与土壤养分相比对功能均匀度解释能力较低，不足以对其产生影响，使得北坡和南坡物种功能性状分布均匀

差异程度相近。 功能离散度反映的是功能群或者植物功能性状在生态位空间的离散程度，若某地区具有较高

的功能离散度，则说明该地区的资源利用效率高，从而可以提高生态系统生产力，进一步增强了植物对外界干

扰的防御能力［３１⁃３２］。 在本研究中南坡的功能离散度较低，主要是因为南坡具有较高的土温和较低的土壤含

水量，而土壤含水量对功能离散度产生直接正效应，土温产生负效应，土壤含水量和土温是影响功能离散度的

主要环境决定因子（表 ４），使得此坡向的物种丰富度降低，生态位空间未得到充分的利用，同时也限制了植物

对资源的利用效率，生态系统稳定性减弱［３１］。 总之，功能多样性是生态系统功能最强的预测因子，功能多样

性越高，其生态系统生产力也越高［２０］。
３．５　 植物群落物种多样性与功能多样性关系

物种多样性与功能多样性是生态系统功能的重要基础，阐明两者之间的相互关系，对于揭示其对生态系

统功能的相对作用具有重要的生态学意义［１３］。 本研究结果表明，物种多样性与功能多样性间的关系存在显

著差异（表 ５）。 功能丰富度与 Ｍａｒｇａｌｅｆ 指数、Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数呈显著正相关（Ｐ＜０．０５），且功能丰富度随着物种多

样性的增加而增大，这与我们的假设部分一致。 这是因为功能丰富度主要衡量群落中的物种对生态位空间占

据的大小，若群落中的物种数目越多，则功能性状分布的范围就越广，因此物种占据的功能生态位也就越大，
这与许多学者的研究结果一致［３４⁃３５］。 功能均匀度与物种多样性（Ｍａｒｇａｌｅｆ、Ｓｉｍｐｓｏｎ、Ｓｈａｎｎｏｎ、Ｐｉｅｌｏｕ 指数）无
显著相关性，这与我们的假设部分不一致，但和以往的研究结果相一致［３６］。 一方面，物种多样性与功能多样

性的相关性分析发现，功能均匀度指数具有相对独立性，另一方面，由功能多样性在不同坡向的变化趋势可知

所有功能性状轴上物种分布均匀，因此物种多样性的增加基本不会引起功能均匀度的变化。 功能离散度与

Ｍａｒｇａｌｅｆ 指数、Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数、Ｓｈａｎｎｏｎ 指数呈显著负相关（Ｐ＜０．０５），这是因为随着物种多样性的增加，功能性

状的范围会相应的增加，但一定程度上缩小了性状差异。
本研究阐释了高寒草甸物种多样性与功能多样性在微生境梯度上的生物关系。 植物群落物种多样性指

数 （Ｍａｒｇａｌｅｆ、Ｓｉｍｐｓｏｎ、Ｓｈａｎｎｏｎ 及 Ｐｉｅｌｏｕ） 与功能多样性指数 （ＦＲｉｃ、ＦＥｖｅ 及 ＦＤｉｓ） 均在北坡偏高。 物种多样

性指数均与功能丰富度呈正线性相关 （Ｐ＜０．０５），与功能离散度呈负线性相关 （Ｐ＜０．０５），而与功能均匀度无

相关关系。 这体现了植物群落适应不同生境的生存策略，在资源较为丰沛的北坡，植物具有大而薄的叶片，从
而可以快速获取外部资源；相反，南坡的资源比较贫瘠，植物的生存策略转换为有效的资源保存即“慢回报”
的方式。 本研究结果也进一步证实了土壤养分、水分差异决定物种多样性，而功能多样性的变化主要取决于

物种多样性即由于环境筛选作用引起物种多样性的降低，这将间接导致功能多样性降低；同时，该研究结论也

为甘南地区退化高寒草甸修复、生物多样性保护与管理提供理论依据。
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