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高原鼠兔干扰对高寒草甸植物物种和功能性状 ｂｅｔａ 多
样性的影响

李　 捷， 孙文涛， 庞晓攀， 徐雪婷， 杨　 欢， 郭正刚∗

草种创新与草地农业生态系统全国重点实验室， 兰州大学草地农业科技学院 兰州　 ７３００２０

摘要：采用野外空间多点同步取样，分析了高原鼠兔干扰对高寒草甸植物物种 ｂｅｔａ 多样性和植物功能性状 ｂｅｔａ 多样性的影响，
确定了高原鼠兔干扰下高寒草甸植物物种和功能性状 ｂｅｔａ 多样性的变化途径，分别提出了高原鼠兔干扰区域内，基于植物物

种多样性和功能性状多样性的高寒草甸植物多样性维持策略。 结果表明，高原鼠兔干扰使高寒草甸植物物种相似性显著降低

了 ２８．１％，植物功能相似性降低了 ２８．７％。 尽管高原鼠兔干扰没有改变高寒草甸植物物种和功能性状 ｂｅｔａ 多样性的变化途径，
且对植物物种和功能性状的嵌套组分不存在显著影响，但高原鼠兔干扰显著降低了植物物种和功能性状周转组分所占的比例，
降幅分别为 ３６．６％和 ３４．３％。 高原鼠兔干扰区域内，高寒草甸植物物种 ｂｅｔａ 多样性的变化以周转为主导（周转占比 ８１．４％；嵌
套占比：１８．６％），植物功能性状 ｂｅｔａ 多样性的变化以嵌套为主导（嵌套占比 ６４．９％；周转占比 ３５．１％）。 因此，针对划定的高原

鼠兔干扰区，需要同时保护区域内所有高原鼠兔栖息地（多位点保护），以达到维持植物物种多样性的目的，而可以仅通过保护

该区域内植物功能性状丰富的位点，即可维持较高的植物功能多样性。
关键词：高寒草甸；功能性状 ｂｅｔａ 多样性；干扰；物种周转；主坐标分析
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物种多样性包括 ３ 个不同的水平：局域多样性（ａｌｐｈａ 多样性）、区域多样性（ｇａｍｍａ 多样性）以及生境间

多样性（ｂｅｔａ 多样性） ［１—２］。 ａｌｐｈａ 多样性和 ｇａｍｍａ 多样性都忽略了物种组成在不同群落间的变化，而 ｂｅｔａ 多

样性作为物种多样性的重要测度指标，可以通过反映群落物种组成沿某一环境梯度的变化，体现不同群落多

样性的差异程度，从而揭示植物群落演替趋向和沿环境梯度的生态过程［１—３］。 目前，大多数草地植物 ｂｅｔａ 多

样性研究采用 Ｗｈｉｔｔａｋｅｒ 指数或是 Ｗｈｉｔｔａｋｅｒ 指数的单调转换［４—６］，仅能体现植物组成在不同群落生境间的相

似性，无法全面观测植物 ｂｅｔａ 多样性究竟是通过什么途径变化的。
Ｂａｓｅｌｇａ 提出物种群落的总相似性可以转换为两个部分，即总 ｂｅｔａ 多样性（ＳＯＲ）可以分解成物种周转引

起的 ｂｅｔａ 多样性（ＳＩＭ）和嵌套导致的 ｂｅｔａ 多样性（ＮＥＳ），为更大空间尺度的草地植物多样性维持提供了科学

方法［７］。 其中，物种周转暗示同时保护多个位点的多样性维持策略，嵌套则暗示重点保护物种丰富度高的位

点［８］。 此外，大多数植物 ｂｅｔａ 多样性研究主要基于物种维度，然而物种之间并不相互独立，功能性状在物种

间的差异程度是不同的［９—１０］。 研究发现对于欧洲和美洲的温带植物，在物种 ｂｅｔａ 多样性较高的情况下，植物

功能性状 ｂｅｔａ 多样性仍然较低［１１］。 因此，基于物种维度，并不能很好地揭示驱动 ｂｅｔａ 多样性格局形成的作

用力。 然而，目前植物功能性状 ｂｅｔａ 多样性的研究主要聚焦于森林生态系统［１２—１３］，而是否能够采用植物功

能性状 ｂｅｔａ 多样性的变化途径，分析草地植物群落的构建过程尚不明确。 基于功能性状维度的 ｂｅｔａ 多样性

研究，为草地群落生态学研究提供了新的视角［１４］。
生物干扰是草地植物 ｂｅｔａ 多样性的潜在影响因素。 牛莉芹等关于五台山草甸群落的植物 ｂｅｔａ 多样性分

析结果表明，旅游中的人为踩踏、建设因素是引起当地草甸植物 ｂｅｔａ 多样性降低的主要原因［６］。 同时，草食

动物干扰是决定草地植物群落生境异质性的主要小尺度因子，会在草地生境内形成不同的群落生境，改变植

物 ｂｅｔａ 多样性。 已有研究表明，内蒙古典型草原植被 ｂｅｔａ 多样性随放牧强度的增加逐渐减小［４］；羊草杂类草

草甸 ｂｅｔａ 多样性随放牧强度增加，呈明显上升趋势［５］。 这些研究表明大型草食动物放牧干扰可以改变草地

群落植物 ｂｅｔａ 多样性。 除大型草食动物之外，小型啮齿类草食动物也是草地生态系统不可缺少的组

分［１５—１９］。 研究表明，随高原鼠兔干扰强度的增加，高寒草甸植物物种 ｂｅｔａ 多样性指数表现为先增加后降低

的变化趋势［１６］，随着欧洲地松鼠（Ｓｐｅｒｍｏｐｈｉｌｕｓ ｃｉｔｅｌｌｕｓ）干扰强度的增加，美国温带草原 ｂｅｔａ 多样性指数表现

为逐渐增加的变化趋势［１７］。 此外，黑尾土拨鼠（Ｃｙｎｏｍｙｓ ｌｕｄｏｖｉｃｉａｎｕｓ）可以增加不同空间尺度的土壤节肢动

物 ｂｅｔａ 多样性［１８］。 然而这些研究并没有设立未干扰区作为真正的对照区。 探讨草地植物物种 ｂｅｔａ 多样性

和植物功能性状 ｂｅｔａ 多样性对小型啮齿类草食动物干扰的响应，确定小型啮齿类草食动物如何影响草地植

物物种和功能性状 ｂｅｔａ 多样性的变化途径，尚需科学研究提供证据。
高原鼠兔（Ｏｃｈｏｔｏｎａ ｃｕｒｚｏｎｉａｅ）是青藏高原分布最广的小型啮齿类草食动物，主要栖息于高寒草甸，由于

营家族式生活，高原鼠兔野生种群往往扩展迅速，数量庞大［１６， ２０］，是青藏高原高寒草甸主要的生物干扰因子

之一［２０—２２］，也被认为是高寒草甸的“生态系统工程师” ［２２］。 高原鼠兔可以通过排泄、采食等多种干扰方式，增
加环境异质性［２３—２５］，影响群落物种组成，进而改变高寒草甸植物多样性［１６］。 然而，目前关于高原鼠兔干扰对

高寒草甸植物多样性影响的研究，主要集中于高原鼠兔干扰对局域植物多样性的影响［２５—２７］，关于高原鼠兔干

扰下，高寒草甸植物 ｂｅｔａ 多样性变化途径的研究没有提及。 本研究采用空间多点同步建立高原鼠兔干扰区
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和未干扰区，首先确定高原鼠兔干扰对高寒草甸植物物种 ｂｅｔａ 多样性和植物功能性状 ｂｅｔａ 多样性的影响；其
次，揭示高原鼠兔干扰下高寒草甸植物 ｂｅｔａ 多样性的变化途径究竟是周转还是嵌套，理论上尝试确证植物功

能性状 ｂｅｔａ 多样性能够解析小型草食动物干扰对草地植物群落构建的影响，同时揭示高原鼠兔干扰对高寒

草甸植物 ｂｅｔａ 多样性和植物功能性状 ｂｅｔａ 多样性变化途径的影响，为通过高原鼠兔管理而维持青藏高原高

寒草甸植物多样性提供科学依据。

１　 研究区概况和方法

１．１　 研究地区概况

高原鼠兔分布范围广，不同分布区地貌和环境特征差异大，可以生活在多种土壤类型、地形和气候的环境

中［１９］。 为避免土壤、地形和气候条件对研究结果的影响，本研究选择在青藏高原东缘多个地点建立调查样带

（图 １）。 调查地点的平均海拔高度介于 ３２００—３７５０ ｍ，年平均降水量为 ４００—６５３ ｍｍ。 调查地点为寒冷、潮
湿的高原大陆性气候，但研究点基本气候特征有一定差异（表 １）。 根据中国土壤分类系统和国家土壤调查局

资料，调查地点的土壤类型为高寒草甸土。 研究地点草地类型均为以莎草科为主高寒草甸。 这些高寒草甸已

承包给牧户，每家每户将高山草甸分为暖牧区和冷牧区，在过去的几十年里，在 ４ 月中旬到 １０ 月初期间，冷牧

区被围栏围起来，１０ 月中旬到 ４ 月初，围栏开放给牦牛和藏羊放牧。 调查位点优势种均为莎草科的高山嵩草

（Ｃａｒｅｘ ｐａｒｖｕｌａ）和矮生嵩草（Ｃ． ａｌａｔａｕｅｎｓｉｓ）。 主要伴生种有莎草科植物青藏薹草（Ｃａｒｅｘ ｍｏｏｒｃｒｏｆｔｉｉ）、豆科植

物高山豆（Ｔｉｂｅｔｉａ ｈｉｍａｌａｉｃａ）、菊科植物长毛风毛菊（Ｓａｕｓｓｕｒｅａ ｈｉｅｒａｃｉｏｉｄｅｓ）与蒲公英（Ｔａｒａｘａｃｕｍ ｍｏｎｇｏｌｉｃｕｍ）、
蔷薇科植物莓叶委陵菜（Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ｆｒａｇａｒｉｏｉｄｅｓ）等。 尽管调查地点境内高寒草甸分布有多种小型啮齿类草食

动物，但本研究通过目视法，选择仅有高原鼠兔存在的样地作为高原鼠兔干扰样地（图 １）。

图 １　 研究地点高寒草甸分布图

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｓｉｔｅｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ｏｆ ａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗｓ ｗｉｔｈｉｎ ｔｈｅ Ｑｉｎｇｈａｉ⁃Ｔｉｂｅｔａｎ Ｐｌａｔｅａｕ， Ｃｈｉｎａ， ｉｎｃｌｕｄｉｎｇ ｔｈｏｓｅ ｂｏｔｈ ｉｎ ｔｈｅ

ａｂｓｅｎｃｅ ａｎｄ ｐｒｅｓｅｎｃｅ ｏｆ ｐｌａｔｅａｕ ｐｉｋａ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

表 １　 研究区域基本地理气候特征

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｂａｓｉｃ ｃｌｉｍａｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｓｔｕｄｙ ｓｉｔｅｓ

气候特征 Ｃｌｉｍａｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ 共和 海晏 碌曲 祁连 刚察 门源

海拔 Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ／ ｍ ３７５０ ３４５０ ３５０５ ３４６８ ３２６５ ３２００

降雨量 Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ／ ｍｍ ４００ ４４８ ６５３ ４２０ ５０２ ５２０

年平均气温 Ａｎｎｕａｌ ａｖｅｒａｇｅ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ／ ℃ ４．１ １．５ ４．９ ２．１ ０．９ ０．８

年日照时数 Ａｎｎｕａｌ ｈｏｕｒｓ ｏｆ ｓｕｎｓｈｉｎｅ ／ ｈ ３０３７ ２８９０ ２３５８ ２９０８ ２３５８ ２４５０
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１．２　 试验设计和调查

研究样地设置在全年围封的高寒草甸，属于冷季放牧区（即牧草休眠期牧民打开围栏放牧），暖季（即牧

草生长季）不放牧。 因此本研究所调查的高寒草甸，从植被返青到植被枯黄，不存在大型放牧动物干扰。 高

原鼠兔喜栖息于低矮开阔的生境［２９］，营家族式生活，具有领域性，在高寒草地内呈镶嵌分布［１６， ３０］。 由于高原

鼠兔的扩散是一个渐进的过程，有些高寒草甸虽然处于低矮开阔状态，适宜高原鼠兔栖息，但目前没有高原鼠

兔生活，因此，目前没有高原鼠兔栖息的低矮开阔草甸，是高原鼠兔的潜在入侵区，可以作为高原鼠兔干扰区

的对照区，从而真实测度高原鼠兔干扰对高寒草甸的影响［３０］。 由于高原鼠兔营家族生活，具有巢域特征，一
个家族的高原鼠兔栖息地生境平均面积约为 １２６３ ｍ２，因此，为了最大程度模拟高原鼠兔的巢域特征，本研究

设置样地大小为 ３５ ｍ × ３５ ｍ［３１—３２］。
本研究采用随机配对法设置调查样地（调查位点）。 首先，选择地势相对平坦、草地类型一致的高寒草甸

区，确定是否有高原鼠兔干扰存在［２６］。 高原鼠兔干扰以高寒草甸内目视有高原鼠兔出没和有效洞口存在为

依据［２８，２６］。 首先，通过目视法选定第 １ 个高原鼠兔干扰样地（即为 １ 个调查位点）。 选定第 １ 个样地后，继续

驱车向任意方向前行，当距离超过 ５ ｋｍ 时，再次选择第 ２ 个干扰样地，以确保两个高原鼠兔家族生活范围不

重复，以此类推，所有干扰位点构成一个高原鼠兔干扰样带（图 ２） ［１６］。 同时，在干扰样地确定后，根据草甸类

型和地貌特征，在干扰样地附近选择等同面积的未干扰样地，以没有发现高原鼠兔和高原鼠兔洞口为基准。
配对的未干扰样地位于干扰样地的任意方向，与干扰样地的距离大约为 ５００ ｍ 到 １０００ ｍ，距离过大则无法保

证该配对干扰和未干扰样地的高寒草甸类型和地形地貌的一致性；距离过小则无法排除高原鼠兔移动对未干

扰样地的影响［３２］。 每个调查地点分别设置 １０ 个干扰样地和 １０ 个未干扰样地，六个研究地点累计设置１２０ 个

调查样地（干扰样地和未干扰样地各 ６０ 个）。

图 ２　 试验样地布设示意图

Ｆｉｇ．２　 Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｄｅｓｉｇｎ ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｄｉａｇｒａｍ

高原鼠兔主要在 ８ 月初对高寒草甸的干扰最明显，这是由于高原鼠兔是群居动物，且幼体在出生年份不

扩散，因此高原鼠兔种群数量可以在短期内迅速增加，７ 月底到 ８ 月可达到高峰［２６］。 由于 ６ 个调查点年平均

气温等气候和地理特征存异，可能导致高原鼠兔的活跃时间在不同调查点分异，因此，本研究确定基本调查时

间为 ７ 月底到 ８ 月，并结合年平均气温和高寒草甸植物生长状况，判断调查点干扰明显期，分别按照碌曲，共
和，海晏，刚察，祁连，门源的顺序开展样方调查，以最大程度反映高原鼠兔干扰对植物多样性的影响。 在每个

样地中以“Ｗ”形安排五个调查样方（图 ２）。 样方的大小为 １ ｍ×１ ｍ，各个样方之间的距离控制在 ８ ｍ 左右，
必要时稍作移动，以避免裸露的土壤斑块，共计 ６００ 个植被调查样方。 本研究首先调查并记录了所有样方中

的所有植物种类，并统计每种植物在样方内的丰度。 植物高度用卷尺测定物种的高度，当物种株数或丛数高

于 ３０，则随机选择 ３０ 株进行测量，若物种株数或丛数小于 ３０，则全部进行测量。 随后采用针刺法测定样方内
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每个植物的盖度。
测定了 １２ 种高寒草甸植物的关键功能性状（或从文献中收集）：（１）生长型（半基生、短基生、矮丛、直立

多叶和莲座型）、（２）生活型（地上芽、地下芽、地面芽、高位芽）、（３）生活史（一年生和多年生）、（４）叶面类型

（光滑、具毛、具刺）、（５）功能类群（禾本科、莎草科、豆科和杂类草）、（６）高度、（７）盖度、（８）丰度、（９）传粉方

式（虫媒、风媒和自授粉）、（１０）种子扩散（重力传播、风力传播、自体传播，动物传播）、（１１）克隆繁殖（地下克

隆、地上克隆和无）、（１２）固氮类型（固氮和非固氮）。 本研究从青藏高原植物区系文献和网站中采集了各植

物的生长形态、分布、生活史、传粉、扩散和固氮类型等数据。 以上植物物种功能性状同时考虑了生理特征，形
态特征，生殖特征，且考虑了选择指标获取的可操作性和易测性。
１．３　 数据处理与分析

统计分析与作图均在 Ｒ 语言（版本号：４．２．０）中进行。 为验证高原鼠兔干扰对高寒草甸植物群落组成存

在影响，本研究对高原鼠兔干扰区与未干扰区调查位点进行聚类分析，确定最佳群落聚类数目，分析方法采用

Ｒ 包“ｆａｃｔｏｅｘｔｒａ”，针对调查位点数量较多，优先选择“Ｋ－ｍｅａｎｓ 均值聚类”。 高寒草甸植物物种 ｂｅｔａ 多样性的

计算采用 Ｂａｓｅｌｇａ 提出的方法［３３］；植物功能性状 ｂｅｔａ 多样性采用 Ｖｉｌｌéｇｅｒ 提出并已成功运用的计算方

法［９—１０］。 这两种方法都基于多个调查位点的三个不同的 ｂｅｔａ 多样性系数：（１）Ｓøｒｅｎｓｅｎ 系数，衡量所有调查

位点的总体 ｂｅｔａ 多样性；（２）Ｓｉｍｐｓｏｎ 系数，衡量由于物种或功能性状在不同位点间的相互替代引起的周转

率；（３）嵌套系数，用于衡量由丰富度差异引起的嵌套程度［３３—３４］。 物种和植物功能性状 ｂｅｔａ 多样性的计算，
目前已经可以通过 Ｒ 语言实现，计算方式储存在 Ｒ 包“ｂｅｔａｐａｒｔ”中［３３］。

对于植物物种 ｂｅｔａ 多样性，建立多位点物种组成数据集，采用 Ｒ 语言中的“ｂｅｔａ．ｍｕｌｔｉ”函数直接实现。 对

于植物植物功能性状 ｂｅｔａ 多样性，首先整合物种功能性状数据集；其次，基于高尔距离（Ｇｏｗｅｒ ｄｉｓｔａｎｃｅ）计算

所有草本植物功能性状的距离矩阵，并通过“Ｌｉｎｇｏｅｓ”方法对该功能距离矩阵进行矫正；然后，使用主坐标分

析（Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ， ＰＣｏＡ），选择总解释率 ８５％以上的前几个独立轴，代表所有草本植物的综合

功能性状。 主坐标分析通过 Ｒ 语言“ｖｅｇａｎ”包实现。 最后，结合多位点物种组成数据集和综合功能性状值，
计算基于多维功能特征空间中的凸包体积（即群落中物种所占据的特征空间体积的 ｎ 维度量），计算过程采

用 Ｒ 语言中的“ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ．ｂｅｔａ．ｍｕｌｔｉ”函数实现。
采用线性混合模型（ＬＭＭ）分析高原鼠兔干扰对高寒草甸物种 ｂｅｔａ 多样性和植物功能性状 ｂｅｔａ 多样性的

影响。 具体的，将地点设置为随机因子，将配对的高原鼠兔干扰与未干扰样地设置为固定因子，确定高原鼠兔

干扰对 ｂｅｔａ 多样性以及周转和嵌套组分的影响是否存在显著差异。 线性混合模型分析利用 Ｒ 包“ ｌｍｅ４”和
“ｌｍｅＴｅｓｔ”实现。 为了进一步明确高原鼠兔干扰下物种 ｂｅｔａ 多样性和植物功能性状 ｂｅｔａ 多样性的主要变化途

径，用周转组分与总 ｂｅｔａ 多样性的比值确定周转所占的相对比例，用嵌套组分与总 ｂｅｔａ 多样性的比值，计算

嵌套所占的相对比例。

２　 结果

２．１　 调查位点高寒草甸植物群落组成和功能特征

高原鼠兔干扰区和未干扰区共记录到 １２０ 个高寒草甸植物群落，累计出现草本植物 ７２ 种，代表了调查区

域的 ｇａｍｍａ 多样性。 调查地点物种 ａｌｐｈａ 多样性平均数量为（５２±１２）种（平均值±标准差）。 所有调查位点最

丰富的植物物种是矮生嵩草（Ｃａｒｅｘ ａｌａｔａｕｅｎｓｉｓ），是调查区高寒草甸的优势种。 其他物种均为高寒草甸植物群

落常见伴生种，如高山嵩草（Ｃａｒｅｘ ｐａｒｖｕｌａ）、冷地早熟禾（Ｐｏａ ｃｒｙｍｏｐｈｉｌａ）、矮火绒草（Ｌｅｏｎｔｏｐｏｄｉｕｍ ｎａｎｕｍ）和
美丽风毛菊（Ｓａｕｓｓｕｒｅａ ｐｕｌｃｈｒａ）等（每个地点的完整植物清单详见补充数据）。

对于高寒草甸植物群落最佳聚类个数，由高原鼠兔未干扰区的 １７ 类，转变为高原鼠兔干扰区的 ９ 类（图 ３），
表明高原鼠兔干扰显著改变了高寒草甸植物群落组成。 对所有 ７２ 个物种的 １２ 个关键性状进行主坐标分析，前
三个 ＰＣｏＡ 轴捕获了 ８９％的草本植物性状变异（测量 １２ 种草本植物功能性状的主坐标分析详见补充数据）。
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图 ３　 高原鼠兔未干扰区和干扰区高寒草甸植物群落聚类分析

Ｆｉｇ．３　 Ｔｈｅ ｋ⁃ｍｅａｎｓ ｃｌｕｓｔｅｒ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｉｎ ａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗ

高原鼠兔干扰与未干扰区高寒草甸群落组成特征采用均值聚类法分析，虚线对应干扰区或未干扰区 ６０ 个调查位点的最佳聚类个数

２．２　 高原鼠兔干扰对高寒草甸植物 ｂｅｔａ 多样性的影响

高原鼠兔干扰显著降低了高寒草甸植物群落物种的相似性指数（Ｆ ＝ １５．５４；Ｐ＜０．０１），降幅为 ２８．１％。 具

体表现为高原鼠兔显著降低了物种 ｂｅｔａ 多样性的周转组分值（Ｆ＝ ９．８６；Ｐ＜０．０１），降幅达 ３６．６％，但对 ｂｅｔａ 多

样性的嵌套组分无显著影响（图 ４）。 高原鼠兔干扰显著降低了高寒草甸植物群落功能相似性（Ｆ ＝ １１．３９；Ｐ＜
０．０１），降幅为 ２８．７％，同时，显著降低了功能周转组分（Ｆ＝ １４．９１；Ｐ＜０．０１），降幅为 ３４．３％，但对功能嵌套组分

不具有显著影响（图 ５）。

图 ４　 高原鼠兔干扰对高寒草甸植物物种 ｂｅｔａ 多样性的影响

Ｆｉｇ．４　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅ ｂｙ ｐｌａｔｅａｕ ｐｉｋａ ｏｎ ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｂｅｔａ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

ＳＩＭ：植物物种 ｂｅｔａ 多样性的周转组分；ＮＥＳ：植物物种 ｂｅｔａ 多样性的嵌套组分；ＳＯＲ：植物物种总 ｂｅｔａ 多样性；显著性检验水平为 ０．０５，∗表

示显著水平＜ ０．０５，∗∗表示显著水平＜ ０．０１，ｎｓ 表示无显著差异

２．３　 高原鼠兔干扰下高寒草甸植物 ｂｅｔａ 多样性的变化途径

高原鼠兔干扰下高寒草甸总植物物种 ｂｅｔａ 多样性的周转和嵌套组分表现为 ＳＯＲ、ＳＩＭ 和 ＮＥＳ 值分别为
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图 ５　 高原鼠兔干扰对高寒草甸植物功能性状 ｂｅｔａ 多样性的影响

Ｆｉｇ．５　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅ ｂｙ ｐｌａｔｅａｕ ｐｉｋａ ｏｎ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｂｅｔａ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

Ｆ．ＳＩＭ：植物功能性状 ｂｅｔａ 多样性周转组分；Ｆ．ＮＥＳ：植物功能性状 ｂｅｔａ 多样性嵌套组分；Ｆ．ＳＯＲ：植物功能性状总 ｂｅｔａ 多样性

０．４４、０．３６ 和 ０．０８（表 ２），周转和嵌套组分在总植物物种 ｂｅｔａ 多样性中占比分别是 ７５．４％和 ２４．６％，表明高原

鼠兔干扰区高寒草甸植物物种 ｂｅｔａ 多样性变化的主要途径，是物种在空间上的周转。 高原鼠兔干扰下高寒

草甸总植物功能性状 ｂｅｔａ 多样性的周转和嵌套组分表现为 ＳＯＲ、ＳＩＭ 和 ＮＥＳ 值分别为 ０．３８、０．１３ 和 ０．２４
（表 ２），周转和嵌套组分在总植物功能性状 ｂｅｔａ 多样性中占比分别是 ３１％和 ６９％，表明高原鼠兔干扰下高寒

草甸植物功能性状 ｂｅｔａ 多样性变化的主要途径是物种在空间上的嵌套。

表 ２　 高原鼠兔干扰下高寒草甸植物 ｂｅｔａ 多样性的变化途径

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｐａｔｈｗａｙ ｏｆ ｔｈｅ ｃｈａｎｇｅ ｏｆ ｂｅｔａ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｕｃｅｄ ｂｙ ｐｌａｔｅａｕ ｐｉｋａ ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅ ｉｎ ａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗｓ
物种 ｂｅｔａ 多样性

Ｓｐｅｃｉｅｓ ｂｅｔａ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ
功能性状 ｂｅｔａ 多样性
Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｂｅｔａ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

平均值 标准偏差 平均值 标准偏差

周转 Ｔｕｒｎｏｖｅｒ ０．３５７６ ０．２１６８ ０．１３２０ ０．１０８６

相对周转 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｔｕｒｎｏｖｅｒ ７５．４２％ ０．２１９９ ３０．９５％ ０．２０４８

嵌套 Ｎｅｓｔｅｄｎｅｓｓ ０．０８１８ ０．０５９８ ０．２４４０ ０．０３６０

相对嵌套 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｎｅｓｔｅｄｎｅｓｓ ２４．５８％ ０．２１９９ ６９．０５％ ０．２０４８

总相异性 Ｓøｒｅｎｓｅｎ ｉｎｄｅｘ ０．４３９４ ０．１７６５ ０．３７６０ ０．１０３８

３　 讨论

物种 ｂｅｔａ 多样性体现不同位点之间物种组成的差异程度［１］。 本研究中，高寒草甸的植物物种和功能性

状 ｂｅｔａ 多样性相对较低（最大值为 １），表明调查位点高寒草甸植被组成相似，特有植物种类相对较少，生态独

特性较低。 该结果是可以预测的，因为本研究所有的野外调查位点，都位于青藏高原东北部的高寒草甸，这些

高寒草甸具有相似的栖息地特征、物种相互作用和系统发育历史。 例如嵩草属的高山嵩草和矮生嵩草具有广
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泛的地理分布，而某些植物则在调查区域内被异地（或异地的同源植物）植物所取代。 例如，在不同的调查位

点中记录了几个密切相关的同源植物：长毛风毛菊（Ｓａｕｓｓｕｒｅａ ｈｉｅｒａｃｉｏｉｄｅｓ）和美丽风毛菊（Ｓａｕｓｓｕｒｅａ ｐｕｌｃｈｒａ），
刺芒龙胆（Ｇｅｎｔｉａｎａ ａｒｉｓｔａｔｅ）和麻花艽（Ｇｅｎｔｉａｎａ ｓｔｒａｍｉｎｅａ）等。

Ｂａｓｅｌｇａ 提出有两种不同的途径会导致物种 ｂｅｔａ 多样性发生变化：一是周转，即一个群落中的物种在另一

个群落中被其他物种代替；二是嵌套，即群落中发生物种的增加或丢失，导致物种匮乏的群落是物种较丰富群

落的子集［７］。 两种变化途径意味着不同的生态过程：地方性的生境异质性、干扰等因素会促进群落产生物种

周转，而物种有序灭绝或沿梯度殖民则体现为嵌套格局［３４—３５］。 本研究表明，无论是高原鼠兔栖息地，或者是

高原鼠兔未干扰高寒草甸，植物物种 ｂｅｔａ 多样性的大部分差异，均是由物种在空间上的周转引起。 如果群落

物种组成的差异是随机产生的，并且存在空间自相关等生态过程，则群落组成差异的变化途径表现为物种替

换，即可以通过物种周转解释物种 ｂｅｔａ 多样性的变化［３５］。 研究区域高寒草甸 ｂｅｔａ 多样性主要来源于物种的

随机分布和自相关的过程，可能的原因是高寒草甸植物扩散能力相对较弱，因此其分布更容易受植物生长历

史以及扩散程度的影响。 由于区域内相对隔离的栖息地、气候和物种扩散能力，使一些物种比其他物种受益，
造成高寒草甸物种 ｂｅｔａ 多样性变化由周转主导。 植物功能多样性主要强调草地植物群落内不同植物物种间

功能性状的总体差异，以及植物性状对环境变化的响应［１４，３１］。 尽管功能 ａｌｐｈａ 多样性指数已广泛应用于草地

植物群落，并有研究证明高原鼠兔干扰可以改变高寒草甸局域植物群落的功能多样性指数［３１］，然而植物功能

性状 ｂｅｔａ 多样性的研究在草地植物群落中依然匮乏［３６—３８］。 本研究首次将高寒草甸植物功能性状 ｂｅｔａ 多样

性的变化途径划分为功能周转和功能嵌套，一定程度上证实了采用植物植物功能性状 ｂｅｔａ 多样性，可以解释

高寒草甸植物群落 ｂｅｔａ 多样性变化。 高寒草甸植物植物功能性状 ｂｅｔａ 多样性大部分差异，是由功能嵌套引

起，一方面表明植物功能性状在物种间的差异程度是不同的［９］，另一方面可能是由于高寒草甸植物群落的功

能性状是趋同进化而来［３１］，经生境过滤筛选进入到各个群落的物种功能性状比较相似，造成功能性状在较大

空间范围内存在冗余［３９］。
高原鼠兔干扰显著影响了高寒草甸植物群落物种组成，具体表现为高原鼠兔干扰下，物种 ｂｅｔａ 多样性减

小，群落相似性降低，这是由于高原鼠兔扰动在空间和时间上往往是分散的，可以通过形成洞口、裸斑、重新分

配土壤、选择性采食、与土壤动物互作等方式（表 ３），增加植被空间异质性，改变植物群落间的物种周转。 高

原鼠兔干扰下，物种 ｂｅｔａ 多样性的周转组分显著降低，表明物种周转对高原鼠兔干扰具有敏感的响应。 这是

因为高原鼠兔的选择性采食和刈割等行为［４０，４３］，可以引起群落中部分物种的消失［４３］，同时高原鼠兔粪便以

及土壤种子库也会为群落带来新的物种［４４］，引起群落物种获得率增加，替代率相对减小，最终对群落植物多

样性产生影响。 本研究发现高原鼠兔干扰对高寒草甸物种嵌套无显著影响，表明物种获得或损失对高原鼠兔

响应不敏感。 这与荒漠牧区大型草食动物放牧结果一致［４５］，这可能与高寒草甸自然环境严酷，物种构成稳

定、植被均匀等特征有关。 已有研究表明在高原鼠兔干扰下，土壤动物丰富性存在明显变化，具体表现为高原

鼠兔干扰可以增加鞘翅目成虫、蜘蛛目和鳞翅目幼虫［４６］，这说明在高原鼠兔下，生态系统食物网的复杂性会

有明显增加［１６］，而土壤食物网的变化亦是小型啮齿草食动物干扰调节下，高寒草甸群落物种组成由随机性过

程到确定性过程转变的重要内在原因。 高原鼠兔干扰下，高寒草甸植物物种 ｂｅｔａ 多样性以物种周转为主导，
说明高原鼠兔干扰区域内的高寒草甸植物多样性维持，要注重保护所有的位点，而非简单的物种保护，因为每

个位点由于不同物种的替代，植物物种组合具有较高的独特性。
研究表明，高原鼠兔干扰下高寒草甸植物植物功能性状 ｂｅｔａ 多样性降低，群落功能相似性降低。 这是因

为未被高原鼠兔种群占有并扩张的高寒草甸，植物群落通过种内和种间竞争和长时间演替，物种间关联固定，
表现为形成以莎草科植物为优势的稳定结构，群落内植物功能特征差异相对稳定［４７］。 而高原鼠兔干扰下，原
来植物群落间物种的关系和种群空间分布特征被打破，给原来竞争弱势的杂类草植物，提供良好的生长环

境［４８］，促进植物各自适应新的土壤生长环境和竞争关系，从而引起植物群落中植物利用和获取资源的途径更

加多样化，导致植物个体功能呈现多样化趋势，占据更多生态空间［４９］，增加了植物群落的功能性状特征，进而
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减小了群落功能相似性。 高原鼠兔干扰会降低功能周转，可能是因为高原鼠兔干扰下，部分植物（例如 Ｒ 策

略者），其根系主要生长在土壤表层，导致高原鼠兔栖息区的生境具有旱化特性，这势必诱导一些植物群落组

分进一步改变。 例如湿生植物湿生扁蕾（Ｇｅｎｔｉａｎｏｐｓｉｓ ｐａｌｕｄｏｓａ）、唐松草（Ｔｈａｌｉｃｔｒｕｍ ａｑｕｉｌｅｇｉｆｏｌｉｕｍ）等具有逐渐

减少乃至退出的趋势，而一些中生和旱生植物，例如珠芽蓼 （Ｂｉｓｔｏｒｔａ ｖｉｖｉｐａｒａ）、莓叶委陵菜 （Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ
ｆｒａｇａｒｉｏｉｄｅｓ）等具有逐渐增多的趋势。 植物群落内组分的变化和环境压力增加，导致部分植物强烈的趋同选

择［３１］，会限制植物功能多样性的变化，从而改变植物植物功能性状 ｂｅｔａ 多样性变化成分，导致功能周转所占

的比例降低。 此外，高原鼠兔干扰有机会在植被上形成肥岛效应［３０］，增强黄花棘豆（Ｏｘｙｔｒｏｐｉｓ ｏｃｈｒｏｃｅｐｈａｌａ）等
豆科植物的固氮能力，导致土壤速效氮和全氮含量显著升高 （ ＴＮ ＞ ６５ ｍｇ ／ ｋｇ） ［４１］，冷地早熟禾 （ Ｐｏａ
ｃｒｙｍｏｐｈｉｌａ）等禾本科嗜氮植物种间竞争力因此增强，着反而导致矮火绒草（Ｌｅｏｎｔｏｐｏｄｉｕｍ ｎａｎｕｍ）等低矮植物

生长潜势受到抑制，容易在较高氮浓度下被过滤掉，其余物种通常表现为功能相似，进而降低了物种功能周转

的比例。 此外，本研究结示了高原鼠兔干扰下，高寒草甸植物功能性状 ｂｅｔａ 多样性以嵌套格局为主导。 因

此，可以仅通过保护高原鼠兔干扰区域内植物功能性状丰富的位点，维持较高的植物功能性状多样性。

表 ３　 高原鼠兔干扰草地的方式及影响范围

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｈｅ ｗａｙｓ ａｎｄ ｅｆｆｅｃｔｓ ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅ ｂｙ ｐｌａｔｅａｕ ｐｉｋａ ｏｎ ａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗｓ

方式 Ｐａｔｔｅｒｎｓ 影响 Ｅｆｆｅｃｔ 范围 Ｒａｎｇｅ

建造洞道系统 Ｔｕｎｎｅｌ ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎ［２５］ 改变区域内水热过程，影响植物根系，草地生境劣化 整个巢域内

选择性采食 Ｓｅｌｅｃｔｉｖｅ ｆｏｒａｇｉｎｇ［４０］ 采食喜食植物，去除植物顶端优势，抑制植物生长 整个巢域内

造就裸斑 Ｃｒｅａｔｉｎｇ ｂａｒｅ ｐａｔｃｈｅｓ［３０， ４１］ 碎化草地景观，形成裸露斑块，改变土壤水热过程 有效洞口和废弃洞口前

排泄粪便 Ｄｅｆｅｃａｔｉｏｎ［４１—４２］ 增加土壤有机质，形成肥岛效应 有效洞口和废弃洞口周围

刈割植物 Ｃｌｉｐｐｉｎｇ ｐｌａｎｔｓ［２９， ４３］ 咬断有效洞口周围和通道植物，抑制高大植物生长 有效洞口周围和迁移通道

４　 结论

植物功能性状 ｂｅｔａ 多样性可以揭示小型啮齿类草食干扰对草地植物多样性的影响从局域多样性向多元

群落间的转变过程，有助于从物种和功能保护的视角，分别提出高寒草甸植物多样性的维持策略。 高原鼠兔

干扰区域内，高寒草甸植物物种 ｂｅｔａ 多样性的变化以周转为主导，植物功能性状 ｂｅｔａ 多样性的变化以嵌套为

主导。 因此，需要同时保护区域内所有高原鼠兔栖息地，以达到维持植物物种多样性的目的，而可以仅通过保

护该区域内植物功能性状丰富的位点，维持较高的植物功能性状多样性。 虽然本研究通过嵌套和周转组分量

的分析，提出了高原鼠兔干扰下植物多样性的保护策略，但针对面积广袤的青藏高原而言，显然仅有抛砖引玉

的作用。 分析高原鼠兔干扰引起高寒草甸植物 ｂｅｔａ 多样性的变化途径具有空间依赖性，也暗示青藏高原境

内不同地区应该采用不同的生物多样性保护策略。
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