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甘南高寒草甸群落的物种-多度关系沿坡向的变化 
李全弟  旻刘 霞*  夏素娟  南笑宁  蒋晓轩 
西北师范大学地理与环境科学学院, 兰州 730070 

摘  要  物种-多度格局研究是揭示群落组织结构和物种区域分布规律的重要手段。该研究以青藏高原东北部的甘南高寒草

甸为研究对象, 基于野外调查和室内分析, 研究了不同坡向的环境因子、植物群落分布, 并利用RAD软件程序包对其进行了

拟合分析。结果显示: 在南坡-北坡上, 土壤含水量从南坡(0.18 g·g–1)到北坡(0.31 g·g–1)呈现递增的趋势, 土壤温度从南坡

(22.33 ℃)到北坡(18.13 ℃)以及光照强度从南坡(744.15 lx)到北坡(681.93 lx)均呈逐渐减小的趋势。物种-多度分布曲线的斜率

从南坡向北坡依次减小。随着坡向由南向北转变, 物种-多度和物种多样性都呈递增的趋势。通过6个模型对坡向梯度的物种-多
度分布进行拟合发现, 甘南高寒草甸区的物种-多度分布主要是以生态位模型为主, 其次是随机分布模型。青藏高原高寒草甸

微生境梯度上的物种在总体上的资源分配模式是以固定分配模式为主, 稀有种的资源分配模式是以随机性模型为主, 常见种

的资源分配模式则是以确定性模型为主。 
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Changes in species-abundance relationships of plant communities with slopes in alpine 
meadows of Gannan, China 
LI Quan-Di, LIU Min-Xia*, XIA Su-Juan, NAN Xiao-Ning, and JIANG Xiao-Xuan 
College of Geography and Environmental Sciences, Northwest Normal University, Lanzhou 730070, China 

Abstract 
Aims  The study of species diversity patterns is useful in understanding community structure and resource allocation 
patterns in the succession process in alpine meadows. The present study aims to explore: 1) the changes in community 
species-abundance relationships in alpine meadows of the Qinghai-Xizang Plateau with mountain slopes; and 
2) the difference between the abundances of common and rare species, and their roles in the ecological mechanisms. 
Methods  Field investigation was carried out in alpine meadows of the Qinghai-Xizang Plateau followed by lab 
analyses in Lanzhou. RAD was used to analyze the difference in environmental factors and plant communities 
among different slope aspects. 
Important findings  Soil water content increased gradually from the south to north slopes (from 0.18 g·g–1 on the 
south slope to 0.31 g·g–1 on the north slope), while soil temperature and light intensity showed the opposite trends 
(from 22.33 ℃ and 744.15 lx on the south slope to 18.13 ℃ and 681.93 lx on the north slope, respectively). The 
species abundance and species diversity increased, while the slope of species abundance curves decreased from 
the south to north slopes. Among the six species abundance fitting models, the ecological niche model best ex-
plained the species abundance curves followed by the random distribution model. Further analysis showed that the 
overall resource allocation pattern of species was mainly fixed distribution. In addition, the resource allocation 
pattern of the rare species was mainly random, while that of the common species was mainly deterministic. 
Key words  Gannan alpine meadow; slope gradient; species-abundance; common species; rare species 
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物种-多度是指在一定区域内不同群落中不同

物种的分布数量, 是描述植物群落生物多样性的一

个指标, 反映的是该物种占有资源的能力。同时也

体现不同物种之间相互作用及相互影响的结果, 反
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映的是物种间的相互作用机制(施建敏等, 2015)。物

种-多度模式是指群落中物种-多度组成的比例关

系。将群落中分别有1、2……n个个体的物种依次列

出, 排成了群落的多度谱, 以个体数目为横轴, 物
种数目为纵轴作图即可得到基本的物种-多度分布

图(肖美玲, 2014)。物种-多度分布曲线能显示出常见

种和稀有种的比例, 因此也可以用作判断濒危物种

的依据。分布模型揭示了群落的区域分布特征, 同
时也为物种保护等级的确定提供了相关依据。一般

情况下, 群落区域内大多数物种-多度都是较低的, 
只有少量的常见种的物种-多度偏高。在物种-多度

的研究上经常使用数学和生态学相结合的方法, 从
而建立一定的数学模型来拟合多度格局的时空变化, 
同时多度格局的时空变化是生态学研究的重要内容, 
在物种-多度模式的发展过程中, 有大量的模型被

提出(马克明, 2003)。最初用来研究物种-多度分布格

局采用的模型为几何级数模型, 也被称为生态位优

先占领模型。Fisher等(1943)最先采用对数级数模型

来描述了物种组成数目较多的群落。模型拟合类型

按照生态学意义可以大致分为三大类(马克明和祖

元刚, 2000), 统计学模型、生态位模型和中性模型。

这三类模型中, 有学者曾对其中生态学意义不明显

的统计学模型提出质疑, 认为统计学模型在对实际

的样方数据解释上存在着很大的风险(MacArthur, 
1957)。就目前研究而言, 基于生态位理论提出的一

些数学模型, 如断棍模型、重叠生态位模型和生态

位单元模型对多度的格局描述比较全面(张金屯, 
1999)。生态位模型能够比较明确地对物种-多度的

生态过程有一个全面的描述。其中在物种-多度的研

究上, 对生态位模型的研究设计最为广泛, 并以解

释生态学宏观格局为主。段后浪等(2017)对湖泊草

洲植物的研究主要采用断棍模型和生态位优先模型, 
研究表明灰化薹草(Carex cinerascens)处于演替中

后期, 盖度较大, 其大量的地下根茎为种群的繁殖

和资源的获取提供了有利条件; 任萍等(2009)利用

生态位模型对不同演替阶段的群落物种-多度格局

进行了研究, 结果表明, 断棍模型和生态位优先占

领模型在演替中前期拟合效果较好, 生态位重叠模

型和生态位优先占领模型在演替后期有不错的拟合

效果。目前对物种-多度格局的研究, 主要针对动物

群落和森林生态系统, 对草地物种-多度分布格局

的研究相对较少。 

青藏高原甘南高寒草甸位于青藏高原的东部, 
生物资源和物种多样性相对丰富, 也是当地的牧草

主产区(车应弟等, 2017)。由于自然环境的严酷和人

类活动太过频繁, 高寒草甸草场不断退化, 生物多

样性锐减。因此保护青藏高原高寒草甸区的生态系

统刻不容缓。坡向是高寒草甸的主要地形因子, 随
着坡向的变化, 光照强度、土壤含水量(刘旻霞和王

刚, 2013)、土壤养分(刘旻霞和朱柯嘉, 2013)、土壤

微生物(李瑞等, 2017)以及土壤温度等都会发生明

显变化。因此基于坡向梯度研究物种-多度对认识高

寒草甸区物种群落的构建和物种演替过程中的资源

分配模式有重要的意义。 
本研究采用RAD软件程序包对各个坡向的物

种-多度进行模型拟合, 拟通过坡向这一微生境梯

度的变化来研究高寒草甸物种-多度的分布格局, 
以期指导对群落发展和群落构建过程中的资源分配

研究, 并建立拟合模型来分析解决以下两个问题: 1)
随着坡向从南到北的变化中, 青藏高原高寒草甸区

群落物种-多度分布格局是如何变化的？2)常见种

和稀有种多度格局有何不同？在生态学机制(即维

持物种多样性及生态平衡)中起到什么重要作用? 

1  材料和方法 

1.1  试验区概况 
本试验是在青藏高原甘南高寒草甸区进行调查

采样(表1), 该地区主要的气候类型为寒冷湿润的高

原气候 , 降水集中在 6–8月 , 平均年降水量为

531 mm; 极端最高气温28 ℃, 极端最低气温–23 ℃, 
年平均气温为2.4 ℃。土壤为高寒草甸土。其植被

类型以多年生草本植物为主, 主要物种有矮生嵩草

(Kobresia humilis), 火绒草(Leontopodium leontopo-
dioides), 三芒草 (Aristida adscensionis), 珠芽蓼

(Polygonum viviparum), 山莴苣(Lagedium sibiricum), 
米口袋(Gueldenstaedtia verna), 莓叶委陵菜(Poten-
tilla fragarioides), 金露梅(Potentilla fruticosa), 长
毛风毛菊 (Saussurea hieracioides), 甘肃马先蒿

(Pedicularis kansuensis)等。 
1.2  试验方法 

2017年7月16号, 通过电子罗盘定位选取正南

(0°)、南偏东(45°)、正东(90°)、北偏东(135°)、正北

(180°) 5个坡向, 每个坡向顺着山体垂直方向设置4 
个样方。每个样方的大小为50 cm × 50 cm, 调查并 

©植物生态学报 Chinese Journal of Plant Ecology



420  植物生态学报 Chinese Journal of Plant Ecology  2019, 43 (5): 418–426 
 

www.plant-ecology.com 

表1  甘南高寒草甸实验样地区域概况(平均值±标准误差) 
Table 1  Alpine meadows of Gannan overview of the studied area (mean ± SE) 

坡向 
Slope aspect 

经度 
Longitude (°E) 

纬度 
Latitude (°N) 

坡向定位 
Aspect orientation 

坡度 
Slope aspect (°) 

海拔 
Altitude (m) 

南坡 South 34.93 102.9 0° 30.7 ± 1.5a 3 009 

南偏东 Southeast 34.93 102.9 45° 31.0 ± 2.3a 3 001 

东坡 East 34.93 102.9 90° 22.8 ± 2.8b 3 000 

北偏东 Northeast 34.93 102.9 135° 14.9 ± 2.4c 3 001 

北坡 North 34.93 102.9 180° 16.5 ± 3.5c 2 900 

不同小写字母表示差异显著(p < 0.05)。 
Different lowercase letters mean significant differences (p < 0.05). 

 
记录每个样方中物种的盖度、高度以及每个物种的

多度。并在每个样方内取0–20 cm土壤测土壤含水

量, 光照强度和土壤温度分别采用照度计和土温

计从8:00–18:00每隔1 h测量一次, 每组5个重复。 
1.3  模型介绍 

常见模型有随机分配模型 (Rapo)(Hubbell, 
2001)、随机分类模型(Rane)(Tokeshi, 1990)、随机ZM
模型 (Zipf_Mandelbrot) 、断棍模型 (bro)(Tokeshi, 
1993)、正态分布模型(Norm)(Tokeshi, 1990)和几何

级数模型(geo)(Motomura, 1932)。 
1.3.1  随机模型 

Motomura (1932)在研究植物群落演替的过程

中提出了生态位优先占领模型(geo), 从而在几何级

数模型的基础上进一步完善该模型。几何级数模型

是按物种-多度值从小到大的顺序进行排列, 计算

公式如下式:  
1[ (1 ) ]i

iA E p p    (1) 
其中, Ai为第i个物种的物种-多度值, E为总的资源

量, p为最重要的物种占有资源比例。该模型体现的

是生态位假说, 即第一优势种优先占领有限资源的

一部分, 第二优势种又占领余下资源的一部分, 顺
推而下, 直到所剩的资源不够一个物种生存为止。 

MacArthur (1957)提出了最为经典的断棍模型

(bro)。模型假设的是一个群落中所有的资源在一条

棍子上, 在棍上随机选取(s – 1)个点, 把棍分成s份, 
则代表有s个物种占有该群落的所有资源, 每个物

种的竞争力是相似的。以J/S (J表示该群落中所有物

种-多度之和, S是指群落中物种总和)表示该群落里

平均相对多度, 即该模型的第i个种的多度Ai可以表

示为:  

1/ ( 1,2,3 )
s

j
X i

A J S i
x

    (2) 

该模型假设各个物种的多度是彼此独立的, 每
个物种的多度假设是随机放在线段上的两点间的长

度, 因为每段距离都有重叠的部分, 所以叫生态位

重叠模型。 
1.3.2  随机分配模型 

假定群落中各个物种-多度之间是没有联系的, 
环境及外界环境的变化等随机因素导致物种-多度

大小与生态位分化无关, 一般情况下物种不能全部

占用其生态位, 群落内部的生态位是不饱和的。当

群落中有z个物种的时候, Ai为该物种的多度, ran则
为不饱和状态下的参数值, z为物种数。第i个物种的

相对多度为:  

min( 1)
z

i iA A ran  (3) 

1.3.3  统计模型 
Fisher等(1943)首次提出对数级数模型(Lser), 

该模型属于经验模型, 用来拟合能够满足下面等式

的物种-多度数据:  
/( ) nF n X n   (4) 

式中, n = 1, 2, …, X是与样本有关的参数, α是不受

样本大小影响的参数, 反映了群落的内在性质, 且
α > 0。因F(n)正比于对数的幂级数展开项, 故称为

对数级数或对数序列分布。 
1.4  数据分析及优势度的检验 

本文通过对不同坡向重要值的计算来确定常见

种和稀有种。通过对重要值(M)的计算和实际试验样

地的综合考虑, 将重要值大于0.01的物种作为常见

种进行研究, 小于0.01的物种则作为稀有种进行研

究(王育松和上官铁梁, 2010)。 

 
4

M   

相对多度 相对盖度 相对频度 相对高度  

采用RAD拟合程序包, 以fit411.txt文件的处理

方法进行拟合。RAD是一款独立多批次处理数据的
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编程软件, 通过前期固定编程, 在读取数据(多度数

据应按txt文本进行整理)时根据不同命令进行读取, 
再根据软件自带参数拟合包进行数据批量处理, 最
后输出一个名为Assemblage.txt的文本, 该文本里包

含了r值(r是用模型的n个副本的平均密度进行计算, 
采用最小二乘法中加入密度最大差异和物种数量的

校正因子, 从而增强了模型拟合优度的区分能力)、
Oc值(经过Ulrich校正过的Preston倍程分组后的χ2检

验法)、CL (置信区间)、相对多度、最大密度差、相

对丰富度的标准差、多样性指数、均匀度指数等, 最
后通过Excel进行分栏并根据相关参数(r值、Oc值、

CL)进行模型的选取。fit411.txt是指RAD软件在后期

读取数的一个匹配文本, 里面的相关参数与相应的

模型相互匹配, 这些参数包含了物种数、流量数、

所匹配的模型名称、软件运行的迭代器、迭代次数、

密度、置信区间及校正模式等, 而所有参数值都采

用程序包中的默认值。在优势度的检验上, 采取r
值、Oc值、CL值3个指标。通过多次迭代最后得到

使r值最小的理论密度值即为所求值。因为r值受物

种最大密度差和群落物种数目影响。所以RAD对物

种数目S和最大密度差D进行了修正。r小于或接近

10说明拟合效果较好(算法在倍频次运算时会无限

接近于10), 大于100表明拟合效果较差 (Ulrich, 
2002)。RAD同样输出Preston倍程分组后的拟合变量

Oc值, 该值的计算方法与r值相似, 将同一多度物

种的理论与实测密度之间的欧氏距离换成同一倍程

组别的。同样当Oc值小于或接近10 (算法在倍频次

运算时会无限接近于10)的时候拟合效果较好而当

其大于100的时候拟合效果较差。同时RAD还给出

在x%置信区间内的物种频率(CL, 一般默认为是大

于或等于95%的置信区间), 尽管该拟合优度检验方

法不如r值、Oc值灵敏, 但对于随机模型的拟合优度

检验非常重要(肖美玲, 2014)。 

2  结果 

2.1  坡向梯度上环境因子的变化特征 
如图1所示, 在南-北坡梯度上, 土壤含水量从

南坡(0.18 g·g–1)到北坡(0.31 g·g–1)呈现递增的趋势, 
南坡、东坡和北坡有显著差异(p < 0.05); 土壤温度

从南坡(22.33 ℃)到北坡(18.13 ℃)呈现递减的趋势, 
南坡、东坡和北坡之间存在显著差异(p < 0.05); 光
照强度从南坡(744.15 lx)到北坡(681.93 lx)呈现递

减的趋势, 南坡和东南坡之间无显著性差异(p > 
0.05), 东坡和东北坡之间无显著差异(p > 0.05), 
南坡、东坡和北坡之间存在显著差异(p < 0.05)。 
2.2  坡向梯度物种-多度的拟合模型分析 

从南坡拟合效果(表2)来看, 6个模型都可以拟

合, 但拟合效果r值均在25左右, Oc值接近于10, 置
信区间CL是1。就东南坡拟合效果来看, Norm和

ZM、geo模型拟合得较好。从东坡拟合效果来看, 
Rapo、bro、Norm、geo 4个模型的拟合效果相似, 
Rane模型在置信区间(0.95)上相比其他几个模型稍

有不足。在东北坡上能拟合的模型有Rapo、Rane、
Norm、geo 4个模型, 其中拟合效果最好的是Norm
模型, 它的r值和Oc值都小于100并且接近于10, 其
次它的置信区间CL为1。geo模型北坡的拟合r值为 

 

 
 

图1  甘南高寒草甸不同坡向的环境因子(平均值+标准误差)。不同小写字母表示差异显著(p < 0.05)。S, 南坡; SE, 东南坡; E, 
东坡; NE, 东北坡; N, 北坡。 
Fig. 1  Environmental factors in different slopes in alpine meadows of Gannan (mean + SE). Different lowercase letters mean sig-
nificant differences (p < 0.05). S, South; SE, Southeast; E, East; NE, Northeast; N, North. 
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表2  甘南高寒草甸不同坡向物种-多度分布模型拟合 
Table 2  Species abundance models fitted in different slopes of Alpine 
meadows of Gannan 

坡向 Slope aspect 模型 Model r Oc CL 

Rapo 33.91 5.20 1.00

Rane 33.75 5.20 1.00

ZM 21.88 23.75 1.00

bro 27.22 5.18 1.00

南坡  
South  
(0°) 

Norm 19.75 3.24 1.00

geo 33.00 3.12 1.00

Rapo 89.11 3.47 1.00

Rane 114.40 3.47 1.00

ZM 4.22 9.75 1.00

Bro 11.72 0.76 0.96

东南坡  
Southeast  
(45°) 

Norm 4.21 1.54 1.00

 geo 11.72 4.63 1.00

Rapo 42.06 8.83 1.00

Rane 40.27 8.82 0.95

ZM 24.71 8.27 0.68

bro 77.89 8.036 0.89

东坡  
East  
(90°) 

Norm 10.77 8.04 1.00

geo 40.14 9.71 1.00

Rapo 27.12 16.80 0.95

Rane 25.80 22.64 0.93

ZM 35.36 100.49 1.00

bro 29.67 25.03 1.00

东北坡  
Northeast  
(135°) 

Norm 24.29 10.21 1.00

 geo 28.38 21.90 1.00

Rapo 22.76 22.30 0.96

Rane 22.08 79.73 1.00

ZM 32.34 48.52 0.95

bro 79.72 22.50 1.00

北坡 
North  
(180°) 

Norm 579.43 143.45 0.00

 geo 15.77 16.30 1.00

r, 采用最小二乘法中加入密度最大差异和物种数量的校正因子; Oc, 
Preston倍程分组后的χ2检验法; CL, 置信区间。bro, 断棍模型; geo, 几何

级数模型; Norm, 正态分布模型; Rane, 随机分类模型; Rapo, 随机分配

模型; ZM, 随机ZM模型。 
r, a correction factor of maximum density difference and species number is 
added in the least square method; Oc, Preston's χ2 test after doubling group-
ing; CL, confidence interval. bro, broken stick; geo, geometric series; Norm, 
log normal; Rane, random assortment; Rapo, random fraction; ZM, 
Zipf_Mandelbrot.  

 
15.77, Oc值为16.30, 均接近于10, CL值为1, 则表明

geo模型拟合效果最好。Rapo和geo模型对5个坡向都

有较好的拟合效果。 
同一模型对不同坡向的拟合结果显示, geo模型

对5个坡向的拟合效果整体而言还是比较理想的。该

模型在5个坡向的拟合效果的优度排序为北坡(180°) 

>东北坡(135°) >东南坡(45°) >东坡(90°) >南坡(0°)。
本研究所选的6个模型中Rapo模型、Norm模型和bro
模型都能拟合5个坡向的物种-多度分布。但随着坡

向从南向北的变化过程中, 物种-多度的分布明显

不同, 拟合的匹配模型也是不同的。物种-多度格局

模型导致不同物种在不同坡向上的资源分配模式也

发生变化, 同时也导致群落构建的生态学过程发生

变化。 
2.3  不同坡向物种-多度曲线 

由图2可以看出, 坡向在从南坡到北坡的变化

过程中, 物种-多度曲线的斜率变小, 物种数由南坡

的19种到北坡的26种, 呈现一个递增的趋势, 南坡

物种的平均相对多度在0.014左右, 北坡物种的相对

多度在0.076左右。且在南坡-北坡的变化中, 常见种

明显增多, 同时优势种也发生了变化, 南坡是以三

芒草(0.051)和山莴苣(0.047)为主, 东南坡以三芒草

(0.271)和火绒草(0.280)为主, 东坡以矮生嵩草(0.252)
和火绒草(0.083)为主, 东北坡和北坡则是以矮生嵩

草(0.237)和珠芽蓼(0.161)为主。 
2.4  拟合值和实测值的比较 

图3显示, 拟合值和实测值的变化趋势相似。

Rapo模型在南坡、东南坡和东北坡上相对多度为

0.001左右, 则说明拟合过程中Rapo所拟合的数据

只有统计学意义, 在资源的随机分配上并没有实际

的意义。而geo模型的拟合对5个坡向而言, 它的物

种对资源的分配模式是固定的, 则对5个坡向的共

有种和优势种的筛选及拟合都有实际的指导意义,  

 

 
 

图2  甘南高寒草甸各坡向物种-多度分布曲线。S, 南坡; SE, 
东南坡; E, 东坡; NE, 东北坡; N, 北坡。 
Fig. 2  Species abundance curves in different slopes of Gan-
nan alpine meadow. S, South; SE, Southeast; E, East; NE, 
Northeast; N, North. 
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也奠定了常见种和优势种在环境竞争中的地位。 
2.5  常见种和稀有种的拟合比较 

表3表明, geo模型的拟合效果比Rane模型更好。

在南坡和东北坡, Rane模型的置信区间小于95%。东

南坡、东坡、北坡的资源分配模式主要是由随机分

配和固定分配两种模式共同作用的结果。 
图4A表明, 常见种的实测值和拟合的geo模型

的趋势一致。它们在生态环境中对资源的获取方式

基本上是以固定分配的模式进行演变。由图4B可知, 
稀有种在4个坡向的实测值和拟合值不同, 但趋势

均是减小的, 这进一步说明稀有种在各个坡向的 
资源分配模式是随机分配模式, 但geo模型并不起  
主导作用, 这是随机分配和固定分配共同作用的 
结果。 

 

 
 

图3  甘南高寒草甸不同坡向实测值和拟合值的对比。bro, 断棍模型; geo, 几何级数模型; Norm, 正态分布模型; Rane, 随机

分类模型; Rapo, 随机分配模型; ZM, 随机ZM模型。 
Fig. 3  Comparison of observed and fitted values in different slopes of Gannan alpine meadow. bro, broken stick; geo, geometric 
series; Norm, log normal; Rane, random assortment; Rapo, random fraction; ZM, Zipf_Mandelbrot.  

 
表3  甘南高寒草甸常见种和稀有种的模型拟合 
Table 3  Model fitting of common and rare species of Gannan alpine meadow 

物种 Species 

常见种 Frequent species 稀有种 Rare species 

坡向 
Slope aspect 

模型 
Model 

r Oc CL r Oc CL 

Rane 32.55 6.94 1.00 71.91 2.10 0.65 南坡 South  
(0°) 

geo 23.70 1.73 1.00 20.16 3.54 1.00 

Rane 14.41 4.93 1.00 32.86 1.53 1.00 东南坡 Southeast 
(45°) 

geo 17.18 1.64 1.00 31.88 1.53 1.00 

Rane 120.26 14.80 1.00 62.66 4.52 1.00 东坡 East  
(90°) 

geo 14.07 14.80 1.00 44.78 1.50 1.00 

Rane 27.65 2.57 1.00 78.33 6.88 0.66 东北坡 Northeast 
(135°) 

geo 22.13 2.57 1.00 82.75 26.99 1.00 

Rane 35.55 4.46 1.00 69.83 7.52 1.00 北坡 North  
(180°) 

geo 32.50 4.46 1.00 59.07 6.02 1.00 

r, 采用最小二乘法中加入密度最大差异和物种数量的校正因子; Oc, Preston倍程分组后的χ2检验法; CL, 置信区间。geo, 几何级数模型; Rane, 随机分

类模型。 
r, a correction factor of maximum density difference and species number is added in the least square method; Oc, Preston’s χ2 test after doubling grouping; CL, 
confidence interval. geo, geometric series; Rane, random assortment. 
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图4  甘南高寒草甸各坡向常见种、稀有种实测值和几何级数模型(geo)拟合值。 
Fig. 4  Each aspect of alpine meadow in Gannan common species, rare species observed value and Geometric series (geo) fitting values.  
 

3  讨论 

坡向是山地的主要地形因子, 虽然各个坡向之

间的距离比较短, 但环境因子(光照、土壤含水量、

土壤养分)的变化是非常剧烈的(Gong et al., 2008), 
同时还影响不同坡向的植被分布格局(方精云等, 
2004)。本研究结果表明坡向从南坡向北坡的变化过

程中, 土壤含水量逐渐增加, 土壤温度和光照强度

则逐渐减小(图1), 这与刘旻霞等(2017a, 2017b)的
研究结果一致。表明坡向变化导致环境因子的变化, 
进而影响不同坡向植被的分布格局。南坡和东南坡

主要是以禾草类(三芒草、矮生嵩草)及杂草(山莴苣

等)为主; 东坡以豆科(米口袋、甘肃棘豆(Oxytropis 
kansuensis)等)和杂类草(火绒草等)为主, 东北坡和

北坡则是以灌木(金露梅)和杂类草(珠芽蓼、中华老

鹳草(Geranium sinense)等)为主。从南到北, 形成了

一个非常明显的植被分布梯度。 
在南坡-北坡变化中, 全部物种-多度分布曲线

斜率依次减小(图2), 但物种丰富度逐渐增加。孙小

妹等(2014)通过添加营养元素, 研究了青藏高原高

寒草甸植物物种-多度分布格局, 结果表明从物种-
多度分布曲线的斜率变化可以判断物种的丰富度。

本研究所涉及的优势种和稀有种, 其数量都随着坡

向变化从南到北依次增多。北坡常见种的相对多度

在0.076左右, 这表明在青藏高原高寒草甸区, 由于

土壤含水量从南到北呈现递增的趋势, 而光照强度

和土壤温度逐渐减少, 加之北坡、东北坡坡度平缓

(平均20°左右), 南坡、东南坡坡度较大(平均33°左
右), 这样导致南坡径流增大, 土壤水分、养分流失

严重, 南坡相对比较贫瘠, 适宜生存的物种较少; 

而北坡水分和养分相对较高, 其生境相对优越, 能
容纳更多的物种生存, 因此北坡、东北坡物种多样

性最高, 且常见种的丰富度也大。这与刘旻霞和王

刚(2013)对高寒草甸的阴阳坡物种丰富度的研究结

果是一致的, 即物种的丰富度从南坡到北坡是递增

的。另外, 在养分、水分相对匮乏的南坡, 由于资源

的随机性分配, 优势种的生长、盖度、多度和稀有

种相比, 其在资源的获取上更有优势。 
bro模型和geo模型代表的是在群落发展过程中

它的资源分配具有确定性, 而Rapo模型和Norm模

型是假定群落中的资源分配是随机的 (Ulrich, 
2001)。本研究结果表明, 在高寒草甸区各个坡向上

所有物种均满足统计模型中的Norm模型, 以及生

态位模型中的geo模型、bro模型、ZM模型(图3)。在

拟合过程中南坡的资源分配模式是以随机分配为主; 
北坡的资源分配模式是以确定性分配为主。从模型

的拟合角度来分析, 影响青藏高原高寒草甸区的物

种-多度分布模型主要是以生态位拟合模型为主, 
它也是导致物种资源分配格局趋于确定性的主要因

素。Magurran (1988)研究发现物种群落的资源分配

问题可以通过对常见种和稀有种的研究来确定, 并
提出随机分配模型和固定分配模型在资源分配模式

上是一体存在、共同作用的结果, 我们的研究结果

与之一致。从南坡向北坡的生境变化过程中, 生长

资源的竞争是从水资源到光资源的转变(刘梦雪等, 
2010)。北坡优势种金露梅的植株较高, 对其他草本

植物而言, 植株较高的植物侧枝密度大, 这会严重

影响这些草本植物的采光, 进而资源竞争会最终转

化为光竞争。刘旻霞等(2013)对高寒草甸植物功能

性状的研究也表明, 随坡向变化, 生境梯度上的水
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分和养分变化均会导致植株性状发生改变, 本研究

结果与之一致。本研究发现, 在坡向发生变化的同

时, 各个坡向拟合效果最好的是geo模型, 植被在资

源的获取模式上是以固定分配模式为主。相关研究

发现生态位模型拟合对森林系统中的草本群落

(Fujita et al., 2010)和森林生态系统(高利霞等, 2011)
的拟合都比较理想, 表明生态位模型的拟合能很好

地阐述生物群落的构建过程。在物种丰富度的研究

上, 常见种和稀有种有重要的意义(王世雄等, 2016)。
常见种在物种丰富度和群落构建上的主导作用并不

受稀有种和常见种的相对比例的影响。在青藏高原

高寒草甸区, 一些常见种随坡向从南坡到北坡的变

化过程中演变为共有种, 如矮生嵩草的相对多度在

各个坡向都比较高。随着南坡-北坡的变化, 火绒草

的相对多度也在减少, 反映出火绒草在生态环境中

得到的资源分配也在减少; 珠芽蓼的相对多度随着

南坡-北坡的变化是递增的, 这也体现出随坡向的

不同, 物种的资源分配模式会从随机分配转变到固

定分配, 并不是一成不变的, 同时, 不同坡向的资

源分配类型也是有区别的。本研究中, 从南坡到北

坡, 稀有种均能占有相对较大的比例(图4), 有时在

不同坡向也会同时出现, 如莓叶委陵菜的相对多度

在各个坡向均较低, 但几乎每个坡都会出现, 这说

明莓叶委陵菜在生存演替过程中, 在不同生境下获

取资源的模式还是以随机分配模式为主。常见种的

资源分配模式以固定分配模式为主, 这与在高寒草

甸营养元素添加条件下的稀有种和常见种的资源分

配模式上的研究结果(孙小妹等, 2014)一致。稀有种

和常见种的生长均有不同的策略, 南坡的物种由于

生境恶劣, 而导致生态位分化程度增大, 以此来获

得更多的资源, 北坡物种则是通过减小生态位分化

程度来适应多物种相互竞争下资源比例的划分情

况。同时, 在物种多样性较高的生态环境中, 物种之

间的生态位重叠更加明显, 稀有种较高的迁移率抑

制了物种多样性的增加。 
综上所述, 在青藏高原高寒草甸区, 对物种-多

度拟合并且通过对模型分析得出, 青藏高原高寒草

甸区物种多度模型主要是以生态位模型为主, 其次

是随机分布模型。这也使得青藏高原高寒草甸区的

资源分配模式出现了确定性和随机性共存的一个过

程, 常见种对维持生态系统的稳定性起着非常重要

的作用, 在不同的生态环境中, 常见种在生长过程

中从资源的分配获取上可以抑制优势种的快速繁殖, 
为稀有种的生长争取一定的随机性分配资源。就常

见种来看, 其在生长繁殖的过程中具有优先占领的

特权, 但实际上物种-多度分布不止遵循一种规律。

我们可以推断出常见种的资源分配模式符合资源划

分和占有的过程。稀有种则可能是在迁移率、人为

活动等因素共同干扰的条件下形成的。稀有种增加

了各坡向的物种丰富度, 同时也是导致高寒草甸物 
种-多度分布格局差异性的重要原因。就坡向的拟合

来看, 生态位模型和随机模型两者共存下的拟合效

果会更好, 这对群落发展和群落构建过程中资源分

配的研究具有指导意义。 
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