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灌丛化对黄土高原草地植物群落结构
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摘　要：中国北方草地普遍出现灌丛化现象，灌丛化改变植物群落结构、植物多样性和生产力，直接影响着草地生

态保护与可持续利用。该研究以黄土高原灌丛化草地为研究对象，通过植被调查，分析比较不同坡向的灌丛斑块

与禾草斑块植物群落结构（物种组成、优势种及物种多样性）和地上生物量的差异。结果发现：（１）灌丛化草地不同

坡向对物种多样性及地上生物量均无显著影响（Ｐ ＞０．１），但不同斑块植物群落结构（Ｐ ＝０．００１）及地上生物量
（Ｐ ＜０．００１）存在显著差异。（２）灌丛化草地共出现植物２９种，其中禾草斑块有２７种，灌丛斑块有１８种；灌丛化

显著改变了植物群落的物种组成，优势种由长芒草（Ｓｔｉｐａ　ｂｕｎｇｅａｎａ）更替为矮脚锦鸡儿（Ｃａｒａｇａｎａ　ｂｒａｃｈｙｐｏｄａ），

且灌丛化降低了草地物种丰富度，增加了群落均匀度。（３）灌丛化显著改变了草地地上生物量，其中灌丛斑块地上

生物量较禾草斑块地上生物量增加２５１．２ｇ·ｍ－２，灌丛斑块中灌木／半灌木地上生物量提高了４５２．１ｇ·ｍ－２，多

年生丛生禾草减少了１７６．５ｇ·ｍ－２，其余功能群植物的地上生物量减少了２４．４ｇ·ｍ－２。（４）灌丛化过程（从禾草

斑块—灌丛斑块）中，植物种丢失对地上生物量减少的影响较小，新增物种和群落优势种更替促进了灌木斑块地上

生物量增加；虽然灌丛化导致草地地上生物量增加，但植物物种丰富度降低和优势种更替很有可能改变草地多样

性和稳定性维持机制。
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　　草地生态系统中灌木密度、盖度和生物量增加
的现象称为草地灌丛化［１－３］。近一个世纪以来，全球

约有１０％～２０％的草地出现灌丛化［４］。气候变化、

大气ＣＯ２ 浓度升高等自然因素和火烧、放牧等人为

干扰因素是促使草地灌丛化的主要原因［５］。在中国
北方草原，包括内蒙古高原和黄土高原的温带草原、

青藏高原东北部和新疆山区的高寒（山）草甸都发现
了灌丛化现象［６］。黄土高原地处中国干旱半干旱

区，拥有草地面积为２．３２×１０７　ｈｍ２［７］，在调节区域
气候、保持水土和维持生物多样性等方面发挥着重
要作用，是黄土高原生态环境脆弱区重要的生态安
全屏障。由于过去对草地生态功能认识不足，人类
对草地资源的过度利用，导致草地植被严重退化，为
恢复退化草地，封育措施在黄土高原广泛实施［８］。

宁夏云雾山是黄土高原地区保护最早、保护最完整
的本氏针茅典型草原区。在封育保护近４０年后，云
雾山草地有向灌丛化演替的潜势［９－１０］。灌丛化显著
改变植物群落结构和生物多样性、草地生产力及其
稳定性，直接影响草地生态保护和可持续性利用。

因此，研究灌丛化对草地植物群落结构和功能的影
响，对黄土高原草地生态恢复具有重要意义。
随着灌木增多，原先集中连片的草地被分割成

形状不同的斑块，形成灌丛斑块与禾草斑块镶嵌的
分布格局［１１］。这将影响土壤水分、养分等资源分

配，进而影响草地植物种间竞争关系［２］，对植物多样

性和生产力产生深刻影响。郭璞等［１２］发现内蒙古
荒漠草原锦鸡儿属的灌丛扩增会导致草地植物物种

丰富度降低，对植物多样性产生消极影响。Ｐｅｎｇ
等［１３］在中国内蒙古草原小叶锦鸡儿灌丛化过程中

发现，灌丛斑块的植物盖度和生物量显著高于禾草
斑块；在轻度灌丛化草地中，灌丛斑块物种丰富度低
于禾草斑块，而中度和重度灌丛化草地的物种丰富
度有所增加。在草地灌丛化过程中，植物种的获得
和损失是同时发生的。很多研究分析了灌丛化草地
不同斑块多样性和生产力的变化［１４－１５］，未进一步分
析灌丛化过程中物种的得失及不同物种对生物量变

化的影响。
生物量及物种多样性是草地生态系统两个基本

属性，也是衡量草地生态系统功能的重要指标［１６］。
物种多样性变化对草地生物量的影响与每个物种及

物种组成都有关系。单个植物种从其土壤中获取水
分养分资源，通过个体生长或繁殖将这些资源转化为
生物量。每一个（类）物种因植物性状不同，对群落生
物量的贡献不同［１７－１８］。植物群落是由植物物种间的
各种过程（包括物种获得与丧失，以及物种之间的竞
争关系）耦合形成。因此，基于植物群落组合的概念，

Ｂａｎｎａｒ－Ｍａｒｔｉｎ　ＫＨ等提出群落组成与生态系统功能
分析方法［１９］（ｔｈｅ　Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ　Ａｓｓｅｍｂｌｙ　ａｎｄ　ｔｈｅ　Ｆｕｎｃ－
ｔｉｏｎ　ｏｆ　Ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ　ａｐｐｒｏａｃｈ，简称ＣＡＦＥ方法），将物
种组合过程与群落生态功能变化联系起来，揭示群落
结构变化如何影响生态系统功能。
本研究首先通过对黄土高原灌丛化草地进行植

物群落调查，分析灌丛斑块和禾草斑块植物群落物
种组成、多样性与生物量的差异，然后利用ＣＡＦＥ
方法分析灌丛化过程（禾草斑块－灌丛斑块）中植物
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群落物种组成变化（物种丢失、获取及共存物种多度
变化）对地上生物量的影响。

１　材料和方法

１．１　研究区概况
云雾山国家级自然保护区（３６°１３′～３６°１９′Ｎ，

１０６°２２′～１０６°２８′Ｅ）位于宁夏回族自治区固原市境
内，海拔１　８００～２　１００ｍ，属于温带大陆性半干旱气
候。保护区年平均温度６．９℃，７月份最高气温为

２２～２５℃，１月份最低气温为－１８～ －１５℃，年均
降雨量４２５．４ｍｍ，多集中在７～９月份。土壤类型
以山地灰褐土和黑垆土为主。保护区最早在１９８２
年开始实施封育，总面积约７　１５０ｈｍ２，是黄土高原
保存最完整、面积最大的本氏针茅典型草原保护
区［２０］。草地植物群落中，草本植物主要有长芒草
（Ｓｔｉｐａ　ｂｕｎｇｅａｎａ）、大针茅（Ｓｔｉｐａｇｒａｎｄｉｓ）、百里香
（Ｔｈｙｍｕｓ　ｍｏｎｇｏｌｉｃｕｓ）、星毛委陵菜 （Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ
ａｃａｕｌｉｓ）等。灌木植物主要为矮脚锦鸡儿（Ｃａｒａｇａ－
ｎａ　ｂｒａｃｈｙｐｏｄａ），半灌木主要为白莲蒿（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ
ｓａｃｒｏｒｕｍ）。近年来，在长期封育草地发现有灌丛化
现象，灌木矮脚锦鸡儿和半灌木白莲蒿呈团块状散
布在草地上，形成灌丛斑块与禾草斑块镶嵌分布的
景观［１０］。

１．２　试验设计及数据收集

２０１９年８月，在保护区内选取２个坡度相近
（１５～２３°）且坡向不同（５４～６８°ＮＥ和２１４～２２１°
ＳＷ）的封育草地样地，样地灌丛盖度均大于４０％。
在这两块毗邻的样地内，随机确定５个３ｍ×４ｍ
的小区。每小区内包括成对的灌丛斑块和禾草斑
块，分别在灌丛斑块和禾草斑块用０．５ｍ×０．５ｍ
的样方进行植物群落调查，记录样方内物种组成，并
齐地面剪下每个物种地上绿色部分装入信封，同时
收集样方内全部凋落物装入信封，带回实验室经６５
℃烘箱４８ｈ烘干至恒重后，称重记录每个物种的地
上生物量。每个样方框内所有物种生物量之和作为
植物群落地上生物量。

１．３　数据处理
物种多样性采用物种丰富度指数（Ｒ）、辛普森

多样性指数（Ｄ）、香农维纳指数（Ｈ）和物种均匀度
指数（Ｅ）表示［２１］。运用双因素方差分析和Ｄｕｎｃａｎ
差异显著性检验，分析不同坡向和斑块类型植物多
样性、地上生物量的差异。采用主成分分析方法
（ｐｒｉｎｃｉｐａｌ　ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ　ａｎａｌｙｓｉｓ，ＰＣＡ），对不同坡
向的禾草斑块和灌丛斑块中包含的物种相对多度数

据进行降维排序，分析不同斑块群落结构组成差异。
图形中不同颜色的点代表不同斑块类型的分组信

息。同一颜色点的距离远近说明了样本的重复性强
弱，不同颜色点的远近则反映了组间群落差异［２２］。
用Ｒ　４．０．０软件的ｖｅｇａｎ包进行分析，采用相似性
分析（ＡＮＯＳＩＭ）检验不同斑块植物群落组成差异
的显著性。采用ＣＡＦＥ方法，通过普莱斯方程拆分
计算从禾草斑块到灌丛斑块植物群落物种组成变化

（包括物种丢失、获取和维持）对地上生物量的影响
过程［１９］。

２　结果与分析

２．１　灌丛化对草地植物群落结构的影响
灌丛化草地植物群落中，共出现植物２９种，隶

属１３科２１属。根据不同生活型划分，灌木及半灌
木物种有３科３属３种，多年生丛生禾草有１科１
属２种，多年生根茎禾草有１科１属１种，多年生杂
类草有１０科１５属２１种，一、二年生草本有２科２
属２种。其中，禾草斑块植物有２７种，半阳坡有１８
种，半阴坡有１７种；灌丛斑块植物有１８种，半阳坡
有１４种，半阴坡有１２种。在禾草斑块与灌丛斑块
内均出现的物种有１５种（表１）。
基于物种相对多度数据，采用主成分分析

（ＰＣＡ）方法，分析不同坡向禾草斑块与灌丛斑块群
落结构组成的变化，结果（图１，Ａ）表明，不同斑块群
落物种组成差异显著（Ｒ ＝０．６２，Ｐ ＝０．００１），但
不同坡向间无显著差异（Ｒ ＝０．００９，Ｐ ＝０．２９６）。
第一轴和第二轴能够解释总方差的比例达到８０．
２１％，灌丛斑块和禾草斑块沿第一轴分离显著，共解
释了群落方差变化的６２．７４％，但在不同坡向斑块
群落结构组成无显著差异，第二轴的群落方差变化
为１７．４７％。草地植物群落中，９２％的多年生禾草
和杂草出现在禾草斑块，而灌丛斑块仅出现６８％的
多年生禾草和杂草植物，其中唐松草和等齿委陵菜
仅在灌丛斑块出现，丢失的植物为植株矮小的多年
生杂草及偶见种，如火绒草、苜蓿、细叶沙参、野韭、
直立点地梅、星毛委陵菜、百里香等（表１）。尽管灌
丛斑块和禾草斑块中均有长芒草植物和灌木／半灌
木植物矮脚锦鸡儿和白莲蒿，但在群落中的优势显
著不同（图１，Ｂ）。禾草斑块中，长芒草占地上生物
量的７２．７％，矮脚锦鸡儿和白莲蒿分别占地上生物
量的３．１％和２．５％；在灌丛斑块中，长芒草地上生
物量比例下降至６．９％，矮脚锦鸡儿和白莲蒿比例
分别提高至４８．８％和４３．３％。
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表１　灌丛化草地群落物种组成

Ｔａｂｌｅ　１　Ｐｌａｎｔ　ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ　ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ　ｏｆ　ｓｈｒｕｂ－ｅｎｃｒｏａｃｈｅｄ　ｇｒａｓｓｌａｎｄ

生活型
Ｌｉｆｅ　ｆｏｒｍ

物种名称
Ｓｐｅｃｉｅｓ　ｎａｍｅ

相对多度 Ｒｅｌａｔｉｖｅ　ａｂｕｎｄａｎｃｅ

半阳坡Ｓｅｍｉ－ｓｕｎｎｙ 半阴坡Ｓｅｍｉ－ｓｈａｄｙ

禾草斑块
Ｇｒａｓｓ　ｐａｔｃｈ

灌丛斑块
Ｓｈｒｕｂ　ｐａｔｃｈ

禾草斑块
Ｇｒａｓｓ　ｐａｔｃｈ

灌丛斑块
Ｓｈｒｕｂ　ｐａｔｃｈ

多年生丛生禾草
Ｐｅｒｅｎｎｉａｌ　ｂｕｎｃｈ　ｇｒａｓｓｅｓ

长芒草Ｓｔｉｐａ　ｂｕｎｇｅａｎａ　 ８０．１６　 ２．９８　 ７４．５２　 １０．３２

大针茅Ｓｔｉｐａｇｒａｎｄｉｓ － ０．４１　 ４．８５　 ０．４０

多年生根茎禾草
Ｐｅｒｅｎｎｉａｌ　ｒｈｉｚｏｍｅ　ｇｒａｓｓｅｓ

赖草Ｌｅｙｍｕｓ　ｓｅｃａｌｉｎｕｓ　 ５．９５ － ４．８８　 １．５４

灌木／半灌木
Ｓｈｒｕｂｓ　ａｎｄ　ｓｅｍｉ－ｓｈｒｕｂｓ

矮脚锦鸡儿Ｃａｒａｇａｎａ　ｂｒａｃｈｙｐｏｄａ　 １．７１　 ４３．８１　 ４．０１　 ４６．３６

白莲蒿Ａｒｔｅｍｉｓｉａ　ｓａｃｒｏｒｕｍ　 １．６９　 ５１．６５　 ３．０５　 ３７．７５

百里香Ｔｈｙｍｕｓ　ｍｏｎｇｏｌｉｃｕｓ － － ０．０１ －

多年生杂草
Ｐｅｒｅｎｎｉａｌ　ｆｏｒｂｓ

二裂委陵菜Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ　ｂｉｆｕｒｃａ　 ２．２５　 ０．１５　 ０．０２　 ０．１１

折苞风毛菊Ｓａｕｓｓｕｒｅａ　ｒｅｃｕｒｖａｔａ　 １．４３ － － ０．０１

蓬子菜Ｇａｌｉｕｍ　ｖｅｒｕｍ　 １．３０　 ０．２８ － ０．０１

远志Ｐｏｌｙｇａｌａ　ｔｅｎｕｉｆｏｌｉａ　 ０．５７　 ０．０２　 ０．４６ －

甘菊Ｄｅｎｄｒａｎｔｈｅｍａ　ｌａｖａｎｄｕｌｉｆｏｌｉｕｍ － ０．０６　 １．２４　 ３．１１

掌叶多裂委陵菜Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ　ｍｕｌｔｉｆｉｄａ　 ０．０６ － ０．２６ －

岩败酱Ｐａｔｒｉｎｉａ　ｒｕｐｅｓｔｒｉｓ　 ０．８６　 ０．０７ － －

早开堇菜Ｖｉｏｌａ　ｐｒｉｏｎａｎｔｈａ　 ０．１３　 ０．０７ － －

白花枝子花Ｄｒａｃｏｃｅｐｈａｌｕｍ　ｈｅｔｅｒｏｐｈｙｌｌｕｍ　 ０．２４ － － －

翼茎风毛菊Ｓａｕｓｓｕｒｅａ　ａｌａｔａ － － ０．７３　 ０．０１

裂叶堇菜Ｖｉｏｌａ　ｄｉｓｓｅｃｔａ － － ０．２４　 ０．０１

多毛并头黄芩Ｓｃｕｔｅｌｌａｒｉａ　ｓｃｏｒｄｉｆｏｌｉａ　 ０．３５ － － －

委陵菜Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ　ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ　 ０．２０ － － －

苜蓿Ｍｅｄｉｃａｇｏ　ｒｕｔｈｅｎｉｃａ　 ０．０６ － － －

细叶沙参Ａｄｅｎｏｐｈｏｒａ　ｐａｎｉｃｕｌａｔａ　 ０．０１ － － －

火绒草Ｌｅｏｎｔｏｐｏｄｉｕｍ　ｌｅｏｎｔｏｐｏｄｉｏｉｄｅｓ　 ０．１８ － － －

星毛委陵菜Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ　ａｃａｕｌｉｓ － － １．５８ －

野韭Ａｌｌｉｕｍ　ｒａｍｏｓｕｍ － － ０．０６ －

猪毛蒿Ａｒｔｅｍｉｓｉａ　ｓｃｏｐａｒｉａ － － ０．３６ －

等齿委陵菜Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ　ｓｉｍｕｌａｔｒｉｘ － ０．３０ － －

唐松草Ｔｈａｌｉｃｔｒｕｍ　ａｑｕｉｌｅｇｉｆｏｌｉｕｍ － ０．０２ － －

１、２年生草本
Ａｎｎｕａｌ　ａｎｄ　ｂｉｅｎｎｉａｌ
ｈｅｒｂａｃｅｏｕｓ　ｐｌａｎｔｓ

狗娃花Ｈｅｔｅｒｏｐａｐｐｕｓ　ｈｉｓｐｉｄｕｓ　 ２．８５　 ０．１５　 ３．７０　 ０．３９

直立点地梅Ａｎｄｒｏｓａｃｅ　ｅｒｅｃｔａ － － ０．０２ －

２．２　灌丛化对植物多样性的影响
灌丛化显著降低了草地物种丰富度，增加了群

落均匀度。坡向、坡向和斑块类型的交互作用对植
物多样性没有显著影响（Ｐ ＞０．０５），不同坡向同一
斑块类型的物种多样性无显著差异。灌丛斑块较禾
草斑块植物物种丰富度降低了 ２２．４％ （Ｐ ＝
０．０４），物种丰富度变化趋势为半阳坡禾草斑块＞半
阴坡禾草斑块＞半阴坡灌丛斑块＞半阳坡灌丛斑

块；辛普森多样性增加了２７．８％（Ｐ ＝０．０３）、均匀
度增加了２３．８％（Ｐ ＝０．０５），辛普森多样性与均
匀度的变化趋势为半阴坡灌丛斑块＞半阳坡灌丛斑
块＞半阴坡禾草斑块＞半阳坡禾草斑块；香农维纳
多样性（Ｐ ＝０．３１）在两个斑块间无显著差异（表２）。

２．３　灌丛化对不同斑块草地地上生物量的影响
灌丛化显著增加了草地地上生物量，不同植物

功能群的地上生物量比例发生改变（图２）。灌丛斑
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图１　斑块植物群落物种组成（Ａ）和优势种（Ｂ）变化

Ｆｉｇ．１　Ｃｈａｎｇｅｓ　ｏｆ　ｐｌａｎｔ　ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ　ｓｐｅｃｉｅｓ　ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ（Ａ）ａｎｄ　ｄｏｍｉｎａｎｔ　ｓｐｅｃｉｅｓ（Ｂ）ｉｎ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｐａｔｃｈｅｓ

表２　灌丛化后不同斑块群落物种多样性的变化

Ｔａｂｌｅ　２　Ｃｈａｎｇｅｓ　ｏｆ　ｓｐｅｃｉｅｓ　ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ　ｉｎ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｐａｔｃｈｅｓ　ａｆｔｅｒ　ｓｈｒｕｂ　ｅｎｃｒｏａｃｈｍｅｎｔ

坡向
Ａｓｐｅｃｔ

斑块类型
Ｐａｔｃｈｅ　ｔｙｐｅ

物种丰富度
Ｓｐｅｃｉｅｓ　ｒｉｃｈｎｅｓｓ

辛普森多样性
Ｓｉｍｐｓｏｎ　ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

均匀度
Ｅｖｅｎｎｅｓｓ

香农维纳多样性
Ｓｈａｎｎｏｎ－ｗｉｅｎｅｒ　ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

半阳坡（ＳＷ）
Ｓｅｍｉ－ｓｕｎｎｙ

禾草斑块 Ｇｒａｓｓ　ｐａｔｃｈ　 ８．００±１．５８ａ ０．３４±０．２４ｂ ０．３８±０．２４ｂ ０．８１±０．１０ａ

灌丛斑块Ｓｈｒｕｂ　ｐａｔｃｈ　 ５．８０±１．４８ｂ ０．４７±０．０８ａｂ　 ０．４８±０．１０ａｂ　 ０．７７±０．４５ａ

半阴坡（ＮＥ）
Ｓｅｍｉ－ｓｈａｄｙ

禾草斑块 Ｇｒａｓｓ　ｐａｔｃｈ　 ７．２０±２．２８ａ ０．４２±０．１１ａｂ　 ０．４６±０．０７ａｂ　 １．０８±０．１０ａ

灌丛斑块Ｓｈｒｕｂ　ｐａｔｃｈ　 ６．００±１．４１ｂ ０．５９±０．０３ａ ０．６２±０．０５ａ ０．８８±０．２１ａ

注：数值为均值±标准差，同列数据后小写字母不同表示在０．０５水平差异显著（Ｐ ＜０．０５）

Ｎｏｔｅ：Ｔｈｅ　ｖａｌｕｅ　ｉｓ　ｔｈｅ　ｍｅａｎ±ｓｔａｎｄａｒｄ　ｄｅｖｉａｔｉｏｎ．Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｌｏｗｅｒｃａｓｅ　ｌｅｔｔｅｒｓ　ｉｎ　ｔｈｅ　ｓａｍｅ　ｃｏｌｕｍｎ　ｉｎｄｉｃａｔｅ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ　ａｔ　０．０５

ｌｅｖｅｌ（Ｐ ＜ ０．０５）

Ⅰ．多年生丛生禾草；Ⅱ．灌木／半灌木；Ⅲ．多年生根茎禾草；Ⅳ．多年生杂草；Ⅴ．１、２年生草本；星号代表灌丛斑块与

禾草斑块间存在差异，＊代表有显著差异 （Ｐ ＜０．０５），＊＊＊代表有极显著差异（Ｐ ＜０．００１）

图２　不同斑块内植物地上生物量的变化

Ⅰ．Ｐｅｒｅｎｎｉａｌ　ｂｕｎｃｈ　ｇｒａｓｓｅｓ；Ⅱ．Ｓｈｒｕｂｓ　ａｎｄ　ｓｅｍｉ－ｓｈｒｕｂｓ；Ⅲ．Ｐｅｒｅｎｎｉａｌ　ｒｈｉｚｏｍｅ　ｇｒａｓｓｅｓ；Ⅳ．Ｐｅｒｅｎｎｉａｌ　ｆｏｒｂｓ；Ⅴ．Ａｎｎｕａｌ　ａｎｄ　ｂｉｅｎｎｉａｌ

ｈｅｒｂａｃｅｏｕｓ　ｐｌａｎｔｓ；ｔｈｅ　ａｓｔｅｒｉｓｋｓ　ｉｎｄｉｃａｔｅ　ｔｈｅ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ　ｂｅｔｗｅｅｎ　ｔｈｅ　ｓｈｒｕｂ－ａｎｄ　ｇｒａｓｓ　ｐａｔｃｈｅｓ．Ｏｎｅ　ａｓｔｅｒｉｓｋ　ｉｎｄｉｃａｔｅｓ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ（０．０１≤Ｐ ＜０．０５），ｔｈｒｅｅ　ａｓｔｅｒｉｓｋｓ　ｉｎｄｉｃａｔｅ　ｔｈｅ　ｅｘｔｒｅｍｅｌｙ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ（Ｐ ＜０．００１）

Ｆｉｇ．２　Ｃｈａｎｇｅｓ　ｏｆ　ｐｌａｎｔ　ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ　ｂｉｏｍａｓｓ　ｉｎ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｐａｔｃｈｅｓ

块较禾草斑块地上生物量增加了２５１．２ｇ·ｍ－２（Ｐ
＜ ０．００１）。坡向（Ｐ ＝０．２３３）、坡向与斑块类型的
交互作用（Ｐ ＝０．７７３）对地上生物量没有显著影

响。灌丛斑块中，灌木／半灌木地上生物量比禾草斑
块提高了４５２．１ｇ·ｍ－２（Ｐ ＜０．００１），但多年生丛
生禾草生物量比禾草斑块降低了１７６．５ｇ·ｍ－２（Ｐ
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＜０．００１），多年生根茎禾草、多年生杂类草生物量
比禾草斑块分别降低了１０．８ｇ·ｍ－２（Ｐ ＝０．０３）、

６．４ｇ·ｍ－２（Ｐ ＝０．０１），１、２年生草本生物量降低
了７．２ｇ·ｍ－２（Ｐ ＝０．１１）。多年生根茎禾草、多
年生杂类草及１、２年生草本占禾草斑块地上生物量
的１６．１％，占灌丛斑块中地上生物量的３．１％，对植
物群落地上生物量的贡献较小。灌木／半灌木和多
年生丛生禾草功能群植物地上量的变化是灌丛斑块

地上生物量变化的主要原因。

２．４　植物物种组成变化对地上生物量的影响
坡向对物种多样性和地上生物量无显著影响，

灌丛化过程中植物物种组成变化对地上生物量的影

响在不同坡向也无显著差异并呈现相同的变化规

律。灌丛化过程中，植物物种丰富度减少，但由于新
获取植物种对丢失植物的生物量补充效应，群落生
物量显著增加了２５１．２ｇ·ｍ－２（图３）。灌丛化过程
中，植物物种随机丢失后地上生物量平均减少
（ＳＲＥ．Ｌ）１５３．５ｇ·ｍ－２，而实际物种丢失（ＳＬ，ｘ
＝４±２）导致生物量减少３８．８ｇ·ｍ－２，实际丢失物

绿色圆点代表禾草斑块，橘色圆点代表灌丛斑块。缩写和线条

颜色表示：ＳＬ．物种丢失效应（红色）；ＳＧ．物种获得效应（浅蓝色）；

ＣＤＥ．共有物种贡献的功能差异（紫色）；ＳＲＥ．Ｌ．物种丢失效应的随

机影响（粉色）；ＳＩＥ．Ｌ．物种丢失效应的校正（橘黄色）；ＳＲＥ．Ｇ．物种

获得效应的随机影响（黑色）；ＳＩＥ．Ｇ．物种获得效应的校正（浅绿色）

图３　灌丛化草地物种丰富度对地上生物量的影响
Ｔｈｅ　ｇｒｅｅｎ　ｄｏｔｓ　ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ　ｇｒａｓｓ　ｐａｔｃｈｅｓ，ａｎｄ　ｔｈｅ　ｏｒａｎｇｅ　ｄｏｔｓ

ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ　ｓｈｒｕｂ　ｐａｔｃｈｅｓ．Ａｂｂｒｅｖｉａｔｉｏｎｓ　ａｎｄ　ｃｏｌｏｒｓ：ＳＬ．Ｓｐｅｃｉｅｓ

ｌｏｓｓ　ｅｆｆｅｃｔ（ｒｅｄ）；ＳＧ．Ｓｐｅｃｉｅｓ　ｇａｉｎ　ｅｆｆｅｃｔ（ｌｉｇｈｔ　ｂｌｕｅ）；

ＣＤＥ．Ｃｏｎｔｅｘｔ－ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ　ｅｆｆｅｃｔ（ｐｕｒｐｌｅ）；ＳＲＥ．Ｌ．Ｓｐｅｃｉｅｓ

ｒｉｃｈｎｅｓｓ　ｅｆｆｅｃｔ　ｏｆ　ｓｐｅｃｉｅｓ　ｌｏｓｓ（ｐｉｎｋ）；ＳＩＥ．Ｌ．Ｓｐｅｃｉｅｓ　ｉｄｅｎｔｉｔｙ

ｅｆｆｅｃｔ　ｏｆ　ｓｐｅｃｉｅｓ　ｌｏｓｓ（ｏｒａｎｇｅ）；ＳＲＥ．Ｇ．Ｓｐｅｃｉｅｓ　ｒｉｃｈｎｅｓｓ

ｅｆｆｅｃｔ　ｏｆ　ｓｐｅｃｉｅｓ　ｇａｉｎ（ｂｌａｃｋ）；ＳＩＥ．Ｇ．Ｓｐｅｃｉｅｓ　ｉｄｅｎｔｉｔｙ

ｅｆｆｅｃｔ　ｏｆ　ｓｐｅｃｉｅｓ　ｇａｉｎ（ｌｉｇｈｔ　ｇｒｅｅｎ）

Ｆｉｇ．３　Ｅｆｆｅｃｔｓ　ｏｆ　ｓｐｅｃｉｅｓ　ｒｉｃｈｎｅｓｓ　ｖａｒｉａｔｉｏｎ　ｏｎ

ａｂｏｖｅ－ｇｒｏｕｎｄ　ｂｉｏｍａｓｓ　ｉｎ　ｓｈｒｕｂ　ｅｎｃｒｏａｃｈｍｅｎｔ　ｇｒａｓｓｌａｎｄｓ

种对群落生物量的贡献低于随机的平均效应。灌丛
斑块中，新获取物种（ＳＧ，ｘ＝３±１）后地上生物量增
加了２６０．４ｇ·ｍ－２，随机物种获取后地上生物量增
加２３６．３ｇ·ｍ－２，实际获取的植物种对生物量的贡
献大于随机效应。灌丛化过程中，灌丛斑块和禾草斑
块共有植物种生物量增加（ＣＤＥ）２９．７ｇ·ｍ－２。

３　讨　论

３．１　灌丛化对植物群落结构的影响
黄土高原云雾山草地灌丛化是草地优势种由长

芒草演替为矮脚锦鸡儿和白莲蒿的过程。在不同坡
向光照、温度和水分等因素存在着显著差异，这些因
素影响草地植物的生长和分布［２３］。矮脚锦鸡儿是
一种植株低矮的丛生灌木。灌木丛生形成郁闭度大
的灌丛斑块。灌丛斑块内灌木与草本之间也存在强
烈的光照竞争［１１］，弱化了坡向对光照的影响。不同
斑块的物种组成差异显著，灌丛斑块内喜阴的半灌
木－白莲蒿逐渐成为亚优势种，喜荫湿的唐松草、等
齿委陵菜成为新增物种，而喜阳的多年生禾草及多
年生杂草（如大针茅、细叶沙参、野韭等）多度下降。
这与内蒙古典型草地灌丛化的结果类似，灌丛化导
致草地多年生禾草和多年生杂类草减少［２４］。
灌丛化草地中，禾草斑块与灌丛斑块的物种组

成差异显著，表现在植物多样性和优势种发生明显
变化。在非洲放牧的灌丛化草地［２５］，灌丛斑块比禾
草斑块维持更高的物种丰富度，主要原因是灌丛为
冠层下的草本植物提供庇护，避免牲畜采食。在内
蒙古乌海荒漠草地发生灌丛化后［２６］，优势种发生转
变，物种丰富度减少，群落结构趋于简单。灌丛化对
草地植物多样性的影响未有一致结论，其原因可能
与地理环境、草地植被类型以及草地管理不同有
关［５］。在本研究区，草地灌丛化导致物种丰富度减
少，辛普森多样性和均匀度增加。灌丛斑块物种丰
富度减少的原因可能是灌丛下不耐阴蔽的草本植物

如苜蓿、直立点地梅、百里香的消失。灌木根系比草
本植物根系分布深，有利于灌木吸收养分及深层的
土壤水分，因此，灌木植物比草本植物在干旱或贫瘠
环境中更具竞争力［２７］。火绒草、委陵菜等植物种耐
阴蔽但由于其植株较矮，根系分布浅，对土壤水分获
取竞争力弱，所以在灌丛斑块中消失。禾本科植物
长芒草具有许多须根，有利于吸收土壤养分及水
分［２８］，其相对生物量减少但在草本植物中仍然保持
优势，成为灌丛斑块中仅次于矮脚锦鸡儿与白莲蒿
的亚优势种。灌丛斑块的辛普森多样性和均匀度的
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提高，可能是由于消失的物种多为偶见种，在群落中
占比较少，灌丛斑块内各物种的丰度分配更均匀。

３．２　灌丛化对草地地上生物量的影响
许多研究表明，植物物种多样性有助于提高生

物量［２９］。在本研究中，黄土高原封育草地灌丛化
后，灌丛斑块物种丰富度减少，地上生物量却显著高
于禾草斑块。这与灌丛斑块物种组成及其丰度变化
有关。灌丛斑块中，尽管物种丰富度降低，但新增物
种及共存物种地上生物量的增加抵消了物种损失的

影响。灌丛化过程中，实际物种丢失导致地上生物
量的减少低于随机物种丢失带来的损失，表明失去
的物种多为偶见种，对地上生物量的影响小；而新出
现物种的实际影响与物种随机获得效应接近重叠，
表明优势物种更替为矮脚锦鸡儿和白莲蒿决定了灌

丛化后群落地上生物量的变化趋势。也有研究表
明，群落地上生物量与优势物种的多度呈正相
关［３０］。本研究中，灌丛斑块丢失的偶见种占禾草斑
块物种丰富度的４０．７％，但只占群落生物量的

１．５％。因此，黄土高原灌丛化草地生物量的变化与
植物物种多样性关系较弱，主要取决于优势种的
更替。
优势种的变化会影响群落生物量及其稳定

性［３０］。灌丛斑块中，优势种（矮脚锦鸡儿）与亚优势
种（白莲蒿）植株个体较大，因此尽管物种组成简单，

植物多样性较低，但地上生物量显著高于禾草斑块。
而且，灌木／半灌木生物量显著提高，其余植物功能
群生物量显著减少，这可能是由于灌木与草本植物
之间存在竞争关系。灌木比草本植物有竞争优势，
限制了草本植物的生长，导致草本植物地上生物量
降低。草地灌丛化过程中，草本植物的丢失和生物
量的减少削弱了禾草对水、养分和光照等资源的竞
争力，进一步促进灌丛扩增［１１］。如果灌木不断扩
张，降低了草地物种多样性，这可能会改变草地生态
系统生产力和稳定性的维持机制。

４　结　论

灌丛化通常被认为对草地物种多样性具有负面

影响，并引发草地生态系统退化［３１］。本研究发现灌
丛化降低了草地植物种丰富度，优势种更替为矮脚
锦鸡儿与白莲蒿，但并未导致地上生物量减少。灌
丛斑块中，矮脚锦鸡儿与白莲蒿贡献了群落生物量
的８９．６％，偶见种丢失对群落生物量的影响很小。
灌丛化后群落的地上生物量变化不受物种多样性的

影响，主要取决于优势种。因此，如果单从生物量角
度考虑，灌丛化并不是草地生态系统功能退化的过
程。灌丛化对草地生态系统的影响还需要更深入的
认识。
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