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刈割、施肥和浇水对高寒草甸物种多样性、功能多

样性与初级生产力关系的影响 

李晓刚  朱志红*  周晓松  袁芙蓉  樊瑞俭  许曼丽 
陕西师范大学生命科学学院, 西安 710062 

摘  要  通过在高寒矮嵩草(Kobresia humilis)草甸为期4年的刈割(留茬1 cm、3 cm及不刈割)、施肥(尿素7.5 g·m–2·a–1 +磷酸二

铵1.8 g·m–2·a–1、不施肥)和浇水(20.1 kg·m–2·a–1、不浇水)控制实验, 对该生态系统中功能多样性与物种多样性的变化及其与初

级生产力关系进行了研究。结果表明: 刈割和施肥显著影响植物性状和生产力, 而浇水作用微弱。刈割对物种多样性无影响, 
但对不同功能多样性指数的影响不同; 施肥降低了物种多样性和以所有性状(除植株高度外)量化的功能多样性; 浇水仅对物

种丰富度有微弱影响。各功能多样性的平均值能更好地反映群落物种间的功能差异。功能多样性和物种多样性呈正相关或不

相关, 且二者与初级生产力的关系可表现为正相关、负相关和不相关, 说明三者间的关系是性状依赖的, 并受生境资源状况

和刈割扰动的影响。植物功能性状对群落初级生产力有更加直接的影响。在考虑生物多样性对生态系统功能的影响时, 应更

加注重对植物功能属性变化的研究。  
关键词  生物多样性, 生态系统功能, 放牧, 生境资源, 植物性状 

Effects of clipping, fertilizing and watering on the relationship between species diversity, 
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Abstract  

Aims  Although much attention has been paid for the relationship between the biodiversity and ecosystem func-
tioning, little is known about the ecosystem consequences of changes. In addition, the question whether species 
diversity (SD) can co-vary with functional diversity (FD) is unanswered. We used the Rao index to quantify FD in 
order to explore this question through comparison of different components of biodiversity and their effects on 
primary productivity (PP). 
Methods  A field manipulation experiment was conducted in alpine meadow at the Haibei Research Station of 
the Chinese Academy of Sciences from 2007 to 2010. The experiment used a split-plot design with clipping 
treatment in the whole plot using three clipping levels (stubbled 1 cm, 3 cm and unclipped). Subplots were treated 
with fertilizer (urea 7.5 g·m–2·a–1 + ammonium phosphate 1.8 g·m–2·a–1 and unfertilized) and watering (20.1 
kg·m–2·a–1 and unwatered). General linear model univariate ANOVA, correlation analysis and regression analysis 
were used to analyze the effects of the treatments on plant functional traits, biodiversity and PP, as well as the 
relationship among them. 
Important findings  The clipping and fertilizing treatments had important effects on plant traits and PP. There 
were no significant differences in SD among the clipping treatments, whereas the FD quantified by distinct traits 
showed different trends across clipping treatments. Fertilization increased PP but decreased both SD and FD (ex-
cept FDH). Watering affected weakly only the Richness index (R). Correlation analysis indicated that the FD6 traits 

reflected functional divergence better than the FD calculated by the single trait. Regression analysis showed that 
there was a significantly positive and no correlation between SD and FD, respectively, and the relationship among 
SD, FD and PP followed three patterns: significantly positive, negative or no correlation, i.e., the relation forms 
were not only trait-dependent but also were related to disturbance and soil resources. Plant functional traits have a 
more direct influence on PP. 
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生物多样性与生态系统功能的关系是当前备

受关注的热点问题(Hillebrand & Matthiessen, 2009; 
赵新全, 2009)。以往很多研究过分强调物种多样性

的作用, 甚至只以群落物种数目来研究其与生态系

统功能的关系, 而忽略了群落物种功能多样性的作

用, 这实际上隐含着物种多样性等同于功能多样性

的假定, 因而混淆了生物多样性不同成分的生态功

能效应(Díaz & Cabido, 2001)。由于物种分布的地域

限制, 不同生态系统的物种组成与数目有很大的差

异, 而传统的功能群定性分类主要强调物种的形态

特征而非功能属性。因此, 仅以物种多样性来研究

生物多样性的生态系统功能效应势必存在很大的

局限性。近10年来, 功能多样性(functional diversity)
的研究逐渐受到重视(Naeem, 2002; de Bello et al., 
2006; Petchey & Gaston, 2006)。功能多样性是指影

响植物功能的形态、生理或物候性状的组成与变化

(Hillebrand & Matthiessen, 2009), 它包含种间功能

性状差异、物种组成及其相对多度等基本成分(Lepš 
et al., 2006)。研究生物多样性与自然生态系统功能

的关系首先需要确认物种多样性与功能多样性的

关系, 这是揭示生物多样性作用机制、预测干扰对

生态系统功能影响及制定生态系统管理策略的关

键(张全国和张大勇, 2003)。已有的研究显示二者之

间的关系有正相关(Petchey & Gaston, 2002)、负相

关(de Bello et al., 2006)、S形曲线(Sasaki et al., 2009)
和不相关(藏岳铭等 , 2009) 4种形式。Petchey和 
Gaston (2002)认为二者对初级生产力的影响是一致

的, 而Díaz和Cabido (2001)和藏岳铭等(2009)则认

为二者相对独立地影响生产力。出现上述争议的原

因, 一是由于相关研究多是通过剔除物种或人工组

建群落来进行的(Díaz et al., 2003), 而在复杂条件

下的自然群落中的研究较少, 因此所提供的信息尚

不足以揭示自然群落中物种多样性与功能多样性

的关系(Loreau, 2004); 二是因为自然生态系统中多

种扰动因素和生境资源的异质性产生的复杂影响

往往导致实际的观察结果与理论预期不一致(贺金

生等, 2003; 张全国和张大勇, 2003)。本研究通过在

青藏高原高寒草甸进行的一项为期4年的刈割、施

肥和浇水控制试验, 试图以功能多样性的量化研究

为切入点探讨以下2个问题: (1)刈割扰动和土壤资

源获得性变化将如何影响群落物种多样性、功能多

样性和初级生产力的关系？(2)物种多样性与功能

多样性对初级生产力的影响是否具有等值性？哪

一个与初级生产力的关系更为密切？高寒草甸生

态系统是全球变化的敏感区域和生物多样性重点

保护区, 普遍存在的过度放牧是引起该系统退化的

重要因素(赵新全, 2009)。由于地处高寒, 该系统土

壤N、P矿化率较低, 可利用养分缺乏, 不能满足植

物生长的需要(赵新全, 2009)。因此, 研究该自然生

态系统在刈割扰动和生境资源变化条件下物种多

样性、功能多样性与初级生产力的关系, 有助于我

们深入认识上述争论的问题。 

1  材料和方法 

1.1  研究区概况 
本研究在青海省海北藏族自治州门源回族自

治县境内的中国科学院海北高寒草甸生态系统定

位站矮嵩草草甸内进行。该站位于青藏高原东北隅

(37°29′–37°45′ N, 101°12′–101°23′ E), 海拔3 200 m, 
年平均气温 –1.7 ℃, 最冷月 (1月 )平均气温为

–14.8 ℃, 最热月(7月)平均气温为9.8 ℃, 年平均降

水量为580 mm, 6–9月降水量占全年降水量的68.6% 
(李英年等, 2004)。矮嵩草草甸地势平缓, 为当地冬

春草场(每年11月至次年5月底放牧, 6至10月休闲, 
家畜转至夏季高山牧场)。 
1.2  研究方法 
1.2.1  实验设计 

实验样地建于2007年4月底。为3个刈割水平、

2个施肥水平、2个水分添加水平, 3区组, 每区组3
个4 m × 4 m大样方的3因子裂区嵌套设计。主区为

刈割处理, 留茬高度分别为1 cm、3 cm和不刈割, 
刈割量分别为地上生物量的60%–70%、45%–50%和

0, 模拟家畜重度(H1)、中度(H3)和不放牧(NH)利用

强度。每年6月中旬刈割, 将刈割部分置于60 ℃烘

箱中烘干72 h, 称重。副区嵌套于主区中, 用4块长2 
m、宽0.25 m的铁皮十字形纵切嵌入草地0.25 m深

处, 将每个主区大样方分隔成4个2 m × 2 m的副区

样方, 设置4个副区处理(图1), 即: 1) NFNW: 不施

肥, 不浇水; 2) F: 仅施肥; 3) W: 仅浇水; 4) FW: 既
施肥又浇水。刈割、施肥和浇水处理在副区样方中 
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图1  副区处理样方设置图。F, 仅施肥; FW, 既施肥, 又浇

水; NFNW, 不施肥, 不浇水; W, 仅浇水。 
Fig. 1  Quadrat design layout of subplot. F, fertilized only; 
FW, fertilized and watered; NFNW, unfertilized and unwatered; 
W, watered only.  
 

 
央1.5 m ×1.5 m范围内进行。每个副区样方内再设4
个0.5 m × 0.5 m观测样方, 其中1个为长期观察物种

组成变化的永久样方, 剩余3个用于植物性状测定。 
每年施肥量以当地建植人工草地时的中等施

肥量225 kg·km–2尿素为依据, 分3次施完, 分别于

5–7月中旬进行。每次洒施尿素2.5 g·m–2 (含N 
20.4%), 磷酸二铵0.6 g·m–2 (含N 5.9%, P 28.0%)。施

肥后用喷壶浇水4.5 kg·m–2, 浇水总量为年降水量

的2.4%。对2007和2008年的数据分析显示, 浇水的

作用不显著 , 故 2008年后每次浇水量增至 6.7 
kg·m–2, 为年降水量的3.6%。 
1.2.2  取样测定 

每年8月初进行群落调查, 计测永久样方的物

种数、盖度、密度和高度。通常取样物种的累计相

对多度(relative abundance)达到80%就能体现关键

的生态过程(Garnier et al., 2004), 物种相对多度常

用的替代指标有生物量、盖度、密度或频度等(Lepš 
et al., 2006)。本文以物种重要值计测其相对多度, 以
综合反映群落特征的变化。据2009年的测定结果, 重
要值累计达80%时包含有26个物种, 但由于有些物种

的个别性状测定很困难, 致使无法依据相同性状对全

部物种计算功能多样性, 因此2010年8月测定时最终

确定了其中的19个物种, 其累计重要值大于70%。 
2010年8月初, 在每个副区处理的3个植物性状

测定样方中随机选取5株所测物种的健康植株, 计
测株高、总叶片数; 用手持式激光叶面积仪(CI-203, 
美国CID公司中国分公司, 北京)测定总叶面积, 计

算平均叶面积。将其齐地面剪下, 60 ℃烘干72 h, 称
取茎、叶干重, 计算平均单个植株地上重、比叶重

(specific leaf weight, SLW, kg·m–2) 和比叶面积

(specific leaf area, SLA, m2·kg–1); 性状测定结束后, 
将永久样方内的植物齐地面刈割, 60 ℃烘干72 h, 
称重。以两次刈割的干重之和作为群落地上初级生

产力(primary productivity, PP)的估计。 
1.3  数据计算与统计分析 
1.3.1  重要值IV 

物种重要值(important value, IV)计算公式(任继

周, 1998): 
IV = (相对密度+相对盖度+相对高度)/3 

1.3.2  物种多样性SD 
物种多样性SD以均匀度指数J、Simpson指数D

和物种丰富度R来表征(马克平和刘玉明, 1994): 

max/ 'H'HJ = ; ∑
=

−=
S

i
iPD

1

21 ; SR =  

式中, H′为Shannon-Wiener指数; S为永久样方内的

物种数; Pi为样方中第i个物种的重要值。 
1.3.3  功能多样性FD 

功能多样性FD采用Rao系数(Lepš et al., 2006)
计算: 

∑∑
= =

=
S

i

S

j
jiij PPdFD

1 1

 

式中, S为物种数; Pi和Pj分别为第i和j个物种在群落

中的重要值; dij为物种i、j之间性状的相异性, 即种

间差异。0 ≤ dij ≤ 1, dij = 0或dij = 1分别表示两物种

的性状完全相同或不同。本文分别计算了植株地上

重(AGW)、植株高度(H)、叶干重(LDW)、叶面积(A)、
比叶面积(SLA)和比叶重(SLW) 6个性状中每个性状

(以FDtrait表示)以及6个性状合并后(以FD6 traits表示)
的功能多样性值。 
1.3.4  统计分析 

以刈割、施肥和浇水作为固定因素, 区组作为

随机因素, 用SPSS 16.0-GLM中Univariate ANOVA
分析各处理因素及其交互作用对所测变量的影响。

平均值间的多重比较采用Duncan氏检验。统计分析

前对数据进行正态性和方差齐次性检验, 并分别对

百分比数据和生物量数据进行反正弦和对数转换, 
对数量数据进行平方根转换。分别用SPSS 16.0- 
Correlate和Regression程序分析有关变量间的相关
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性以及物种多样性、功能多样性和初级生产力间的

回归关系。以上统计检验的显著水平设为p < 0.05。
文中的微弱作用指显著水平0.05 < p < 0.10。 

2  结果和分析 

2.1  物种多样性 
刈割对物种多样性(包括均匀度指数、辛普森指

数和物种丰富度)无显著影响, 但施肥对其有显著

降低作用(表1)。由于这3个物种多样性指标在施肥

处理间的变化一致, 文中仅以物种丰富度图示其结

果(图2)。浇水仅微弱增加物种丰富度(表1)。 

2.2  功能多样性 
FDLDW和FD6 traits受刈割的显著影响(表2), 二

者在中度和重度刈割处理间无显著差异, 但均显著

高于不刈割处理(图2), 说明刈割增大了叶干重和综

合性状的种间差异。刈割对FDAGW影响微弱 , 
FDAGW在中度与重度刈割间无差异, 但均显著高于

不刈割。刈割对FDH、FDA、FDSLA和FDSLW无显著

影响(表2)。  
施肥极显著降低了FDSLA、FDSLW, 微弱降低

FD6 traits (表2; 图2)。浇水对功能多样性的影响不显

著。施肥×浇水的交互作用对FDAGW影响微弱, 浇 
 

 
 
表1  刈割、施肥和浇水对高寒草甸物种多样性和初级生产力影响的方差分析 
Table 1  ANOVA for the effects of clipping, fertilizing and watering on the species diversity and primary productivity in alpine 
meadow 

†, 0.05 < p < 0.10; *, p < 0.05; **, p < 0.01。m, 处理自由度; n, 误差自由度。B, 区组; C, 刈割; D, 辛普森指数; F, 施肥; J, 均匀度指数; PP, 初
级生产力; R, 物种丰富度指数; W, 浇水。×, 交互作用。 
†, 0.05 < p < 0.10; *, p < 0.05; **, p < 0.01. m, degree of freedom in treatment; n, degree of freedom in error. B, block; C, clipping; D, Simpson in-
dex; F, fertilizing; J, evenness index; PP, primary productivity; R, species richness index; W, watering. ×, interaction. 
 
 
 
表2  刈割、施肥和浇水对高寒草甸功能多样性影响的方差分析 
Table 2  ANOVA for the effects of clipping, fertilizing and watering on the functional diversity in alpine meadow 

†, 0.05 < p < 0.10; *, p < 0.05; **, p < 0.01。FDA、FDAGW、FDH、FDLDW、FDSLA、FDSLW和FD6 traits分别表示以叶面积、地上重、植株高度、叶

干重、比叶面积、比叶重和6个性状合并计算的功能多样性。m、n、B、C、F、W、× 同表1。  
†, 0.05 < p < 0.10; *, p < 0.05; **, p < 0.01. FDA, FDAGW, FDH, FDLDW, FDSLA , FDSLW and FD6 traits indicate the functional diversity calculated by the 
leaf area (A), above ground weight (AGW), plant height (H), leaf dry weight (LDW), specific leaf area (SLA) , specific leaf weight (SLW) and the 
average of the six traits, respectively. m, n, B, C, F, W and × are the same as in Table 1. 
 
 

变异来源 
Source of variance 

自由度 
df (m, n) 

J D R PP 

F-test p F-test p F-test p  F-test p 
主区 
Whole plot  

B 
C 

 2, 4 
 2, 4 

3.824 
1.040 

0.118 
0.433 

0.704 
0.623 

0.547 
0.581 

1.998 
1.357 

0.250 
0.355 

 0.342 
18.100 

0.729 
0.010* 

副区 
Subplot 

F  
W 
C × F 
C × W 
F × W 
C × F × W 

1, 18 
1, 18 
2, 18 
2, 18 
1, 18 
2, 18 

5.134 
1.427 
1.900 
0.085 
2.543 
2.075 

0.036* 
0.248 
0.178 
0.919 
0.128 
0.155 

6.354 
1.999 
1.589 
1.446 
2.465 
1.044 

0.021* 
0.174 
0.231 
0.262 
0.134 
0.373 

22.392 
3.910 
2.303 
1.377 
1.742 
0.090 

0.000** 
0.064† 
0.129 
0.278 
0.203 
0.914 

62.006 
 0.080 
 6.765 
 0.237 
 1.073 
 2.041 

0.000** 
0.781 
0.006** 
0.792 
0.314 
0.159 

总变异 Total variance             35 

变异来源 
Source of variance 

自由度 
df (m, n) 

FDAGW FDH FDA FDLDW FDSLA FDSLW FD 6 traits 

F-test p  F-test p F-test p F-test p F-test p  F-test p  F-test p 

主区 
Whole plot 

B 
C 

 2, 4 
 2, 4 

0.658 
6.025 

0.566 
0.062† 

1.221 
2.214 

0.386 
0.225 

0.210 
1.656 

0.819 
0.299 

2.887
11.353

0.167 
0.022*

0.247 
0.074 

0.792 
0.930 

0.510 
0.235 

0.635 
0.801 

3.379
7.975

0.138
0.040*

副区 
Subplot 

F 
W 
C × F 
C × W 
F × W 
C × F × W 

1, 18 
1, 18 
2, 18 
2, 18 
1, 18 
2, 18 

1.475 
0.298 
1.089 
0.126 
3.756 
0.140 

0.240 
0.592 
0.358 
0.883 
0.068† 
0.870 

0.721 
0.196 
0.023 
0.187 
1.243 
0.018 

0.407 
0.664 
0.978 
0.831 
0.280 
0.982 

0.488 
1.708 
0.754 
1.102 
1.010 
1.641 

0.494 
0.208 
0.485 
0.354 
0.328 
0.221 

1.440
0.351
0.620
1.851
0.056
0.898

0.246 
0.561 
0.549 
0.186 
0.816 
0.425 

8.598 
1.543 
0.561 
0.558 
0.016 
1.707 

0.009** 
0.230 
0.580 
0.582 
0.902 
0.209 

8.729 
0.004 
0.609 
0.263 
0.014 
1.763 

0.008** 
0.949 
0.555 
0.771 
0.907 
0.200 

4.335
0.027
0.322
0.126
0.308
0.914

0.052†
0.871
0.729
0.882
0.586
0.419

总变异 Total variance     35 
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表3  群落植物功能多样性指数的相关系数 
Table 3  Correlation coefficient of plant functional diversity index in community  
植物性状 
Plant trait 

FDAGW FDH FDA FDLDW FDSLA FDSLW 

FDH 
FDA 
FDLDW 
FDSLA 
FDSLW 
FD6 traits 

0.305 
0.242 
0.470** 
0.106 
0.169 
0.726** 

 
–0.074 

0.173 
–0.051 

0.002 
0.416** 

 
 

0.644** 
0.023 

–0.077 
0.464** 

 
 
 
–0.015 
–0.116 
0.610** 

 
 
 
 
0.855** 
0.575** 

 
 
 
 
 
0.560** 

*, p < 0.05; **, p < 0.01。FDA、FDAGW、FDH、FDLDW、FDSLA、FDSLW和FD6 traits分别表示以叶面积、地上重、植株高度、叶干重、比叶面积、

比叶重和6个性状合并计算的功能多样性。  
*, p < 0.05; **, p < 0.01. FDA, FDAGW, FDH, FDLDW, FDSLA , FDSLW and FD6 traits indicate the functional diversity calculated by the leaf area (A), above 
ground weight (AGW), plant height (H), leaf dry weight (LDW), specific leaf area (SLA), specific leaf weight (SLW) and the average of the six traits, 
respectively. 
 
 
 
表4  刈割、施肥和浇水对高寒草甸植物性状值影响的方差分析 
Table 4  ANOVA for the effects of clipping, fertilizing and watering on the value of plant traits in alpine meadow   

†, 0.05 < p < 0.10; *, p < 0.05; **, p < 0.01。A, 叶面积; AGW, 地上重; H, 植株高度; LDW, 叶干重; SLA, 比叶面积; SLW, 比叶重。m、n、B、
C、F、W、× 同表1。   
†, 0.05 < p < 0.10; *, p < 0.05; **, p < 0.01. A, leaf area; AGW, above ground weight; H, plant height; LDW, leaf dry weight; SLA, specific leaf area; 
SLW, specific leaf weight. m, n, B, C, F, W, and × are the same as in Table 1. 
 

 
归系数的大小表明FDAGW、FDH、FDSLW、FDLDW

对FD6 traits的影响力逐渐减弱。这6个性状的功能

多样性能解释FD6 traits变异的97.6%。 
2.3  初级生产力 

群落初级生产力随刈割强度增加而显著增加

(表1; 图2), 施肥能极显著增加生产力(表1; 图2), 
浇水对生产力无影响(表1)。刈割×施肥的交互作

用显著影响生产力(表1), 特别是刈割后施肥能显

著提高群落生产力, 而在不刈割条件下, 初级生

产力最低, 且在施肥处理间无显著差异(图2)。其

他处理间的互作对生产力影响不显著(表1)。 
2.4  性状值 

刈割和施肥对植物性状值的变化影响显著

(表4)。由于地上重、植株高度、叶面积、叶干重

均随刈割强度的增加而极显著降低, 文中仅以植

株高度图示其结果(图3)。比叶面积受刈割显著影

响, 在中度刈割下最小, 在不刈割和重度刈割间

无差异(图3)。施肥显著增加植株高度、叶面积、

叶干重和比叶面积(表4), 文中仅以比叶面积图示

(图3)。施肥显著减小了比叶重(表4; 图3)。浇水

仅微弱降低比叶面积(表4)。刈割×施肥的交互作

用对比叶面积也有较弱影响(表4; 图3)。不施肥

时, 比叶面积在不刈割和重度刈割处理中显著高

于中度刈割处理, 但在前两者间无显著差异; 施
肥后不同刈割处理间的比叶面积无差异。 

植株高度与叶面积、地上重和叶干重之间及

叶面积与地上重和叶干重之间均极显著正相关

(表5)。这是由于本文所测物种如美丽风毛菊(Sau- 
ssurea pulchra)、麻花艽(Gentiana macrophylla)、
矮嵩草(Kobresia humilis)、垂穗披碱草(Elymus 
nutans)等的叶干重占地上部分干重的绝大部分。

叶面积与比叶面积间的显著正相关(表5)表明叶

面积越大, 叶干重也越大, 因此地上重也越大。

植株高度还与比叶面积显著正相关。比叶面积与 

变异来源 
Source of variance 

自由度 
df (m, n) 

AGW (g) H (cm) A (cm2) LDW (g) SLA (m2·kg–1) SLW (kg·m–2) 

F-test p  F-test p F-test p F-test p F-test p  F-test p 

主区 
Whole plot 

B 
C 

 2, 4 
 2, 4 

4.167 
328.859 

0.105 
0.000** 

0.368
125.486

0.713 
0.000**

0.822
70.935

0.502 
0.001**

0.021
115.615

0.980 
0.000**

2.689 
13.014 

0.182 
0.018* 

1.885 
4.109 

0.265
0.107

副区 
Subplot 

F 
W 
C × F 
C × W 
F × W 
C × F × W 

1, 18 
1, 18 
2, 18 
2, 18 
1, 18 
2, 18 

0.038 
0.262 
0.489 
0.130 
0.135 
0.128 

0.849 
0.615 
0.621 
0.879 
0.717 
0.881 

28.371
0.029
2.009
0.133
1.497
0.816

0.000**
0.868 
0.163 
0.877 
0.237 
0.458 

43.711
0.888
2.037
0.199
0.668
0.358

0.000**
0.358 
0.159 
0.821 
0.424 
0.704 

10.968
0.797
2.405
0.894
0.291
0.181

0.004**
0.384 
0.158 
0.427 
0.596 
0.836 

10.473 
3.719 
2.730 
0.778 
1.409 
2.297 

0.005** 
0.070† 
0.092† 
0.474 
0.251 
0.129 

5.571 
2.018 
0.606 
1.122 
0.381 
0.575 

0.030*
0.173
0.556
0.347
0.545
0.573

总变异 Total variance       35 
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图3  刈割和施肥对植物性状值的影响(平均值±标准误差, n = 36)。F、H1、H3、NF、NH分别表示施肥、重度刈割、

中度刈割、不施肥、不刈割。标准误差上方相同的大写(或小写)字母表示处理间差异不显著(p > 0.05)。ns和*分别表示

交互作用的显著性p > 0.10和p < 0.05。 
Fig. 3  Effects of clipping and fertilizing on the value of plant traits (mean ± SE, n = 36). F, H1, H3, NF, NH indicate fertil-
ized, stubbled 1 cm, stubbled 3 cm, unfertilized, unclipped treatments, respectively. The same upper case (or lower case) 
letter above error bars indicates no difference (p > 0.05) among treatments. ns and * indicate significance of interaction effect 
p > 0.10 and p < 0.05, respectively.   
 
 
 
表5  群落植物性状值的相关系数 
Table 5  Correlation coefficients of the value of plant traits in community 

植物性状 Plant trait AGW (g) H (cm) A (cm2) LDW (g) SLA (m2·kg–1) 
H (cm) 
A (cm2) 
LDW (g) 
SLA (m2·kg–1) 
SLW (kg·m–2) 

0.931** 
0.921** 
0.959** 
0.234 
0.189 

 
0.953** 
0.968** 
0.333* 
0.073 

 
 
0.977** 
0.405* 
0.057 

 
 
 
0.262 
0.192 

 
 
 
 
–0.485** 

*, p < 0.05; **, p < 0.01。A, 叶面积; AGW, 地上重; H, 植株高度; LDW, 叶干重; SLA, 比叶面积; SLW, 比叶重。  
*, p < 0.05; **, p < 0.01. A, leaf area; AGW, above ground weight; H, plant height; LDW, leaf dry weight; SLA, specific leaf area; SLW, 
specific leaf weight.  
 

 
比叶重间呈极显著负相关关系。 
2.5  物种多样性、功能多样性及初级生产力的相

互关系 
由于浇水处理仅对物种丰富度有微弱的影

响, 而对生产力和功能多样性无影响(表1, 表2), 
本文仅对刈割和施肥处理梯度上多样性和生产力

的关系进行分析。同时, 由于生态系统功能更多

地依赖于群落中主要物种的功能属性, 而Simp- 
son指数对主要物种的变化较敏感 , 因此本文以

Simpson指数说明物种多样性、功能多样性与生产

力的关系。在刈割(NH、H3、H1)和施肥(NF、F) 
处理梯度上, 物种多样性与FD6 traits、FDAGW和FDH 
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图4  刈割和施肥处理整合梯度中物种多样性、功能多样性和初级生产力(对数尺度)的关系。 
Fig. 4  Relationships between species diversity, functional diversity and primary productivity (logarithmic scale) in integral 
gradients of clipping and fertilizing treatments.    
 

 
呈正相关(图4), 与其他功能多样性指数不相关 , 
且物种多样性与生产力不相关。以不同性状计算

的各功能多样性指数中只有FDSLA与初级生产力

呈微弱的负相关关系(图4)。在刈割(NH、H3、H1)
和施肥 (F)处理梯度上 , 物种多样性只与   FD6 

traits呈正相关关系(图5), 而与其他功能多样性指

数不相关; 同时物种多样性和FDH与初级生产力

呈微弱的正相关关系(图5)。在刈割(NH、H3、H1)
和不施肥(NF)处理梯度上, 功能多样性、物种多

样性和初级生产力三者之间均不相关。在不刈割

(NH)和施肥(NF、F)处理梯度上, 物种多样性与功

能多样性不相关, 与初级生产力呈微弱的负相关

关系(图5); 功能多样性与生产力不相关。在中度

刈割(H3)和施肥(NF、F)处理梯度上, 物种多样性

与FDAGW和FDSLW呈正相关(图5), 与生产力不相

关; FDSLA和FD6 traits与初级生产力呈微弱的负相

关关系(图5)。在重度刈割(H1)和施肥(NF、F)处
理梯度上, 功能多样性、物种多样性和初级生产

力三者之间均不相关。  

将植物性状值、物种多样性和功能多样性同

时与初级生产力进行的逐步回归分析结果表明:
在刈割(NH、H3、H1)与施肥(NF、F)处理的整合

梯度上, 植物地上重和叶面积共同影响生产力(Y 
= 109.470 – 559.389X1 + 29.100X2, Y =初级生产力, 
X1 =地上重, X2 =叶面积, R2 = 0.311, n = 54, p < 
0.01); 在刈割(NH、H3、H1)和不施肥(NF)处理梯

度上, 对生产力影响较大的是叶干重(Y = 110.208 
– 1479.735X, Y =初级生产力, X =叶干重, R2 = 
0.211, n = 27, p < 0.05); 而在刈割(NH、H3、H1)
与施肥(F)处理梯度上, 对生产力影响较大的是地

上重(Y = 153.648 – 273.031X, Y =初级生产力, X =
地上重, R2 = 0.428, n = 27, p < 0.01)。不刈割(NH)
的施肥(NF、F)处理梯度上, 植株高度对生产力影

响明显(Y = 11.697 + 5.872X, Y =初级生产力, X =
植株高度, R2 = 0.279, n = 18, p < 0.05); 在刈割后

(H3、H1)的施肥(NF、F)处理梯度上, 比叶面积对

生产力产生显著影响(Y = – 31.886 + 1.333X, Y =
初级生产力, X =比叶面积, R2 = 0.304, n = 36, 
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图5  刈割和施肥处理组合梯度中物种多样性、功能多样性和初级生产力(对数尺度)的关系。 
Fig. 5  Relationships between species diversity, functional diversity and primary productivity (logarithmic scale) in different 
gradients of clipping and fertilizing treatments.     
 

 
p < 0.01)。这些结果表明功能多样性、物种多样

性与生产力的关系既是性状依赖的, 又与生境资

源及外界干扰相关, 与群落初级生产力变化最为

密切的是实施刈割和施肥处理后植物性状值的变

化, 且不同的植物性状对生产力的影响不同。 

3  讨论和结论 

3.1  不同处理对物种多样性、功能多样性和初级

生产力的影响 
刈割对群落多样性、植物性状和初级生产力

的影响各异。连续4年的刈割对物种多样性无显著

影响的结果(表1)与朱志红和王刚(1996)对该地区

矮嵩草草甸在长期放牧后物种多样性变化的研究

相似, 但群落生产力已随刈割强度的增加而增加

(图2)。周晓松等(2011)在本实验样地的研究显示, 
随着刈割强度的增大, 高大禾本科植物的重要值

减小, 矮生阔叶类杂草逐渐占据优势地位, 即群

落逐渐向以低矮植物为优势种的方向转变。因此

矮生和阔叶类杂草在刈割后引发的超补偿是引起

生产力增加的重要原因。另外, 植物的不同性状
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及其种间相对差异对刈割也有不同响应。例如 , 
叶干重随着刈割强度的增加而显著降低(表4), 但
FDLDW在刈割的群落要显著高于不刈割群落(图
2), 说明刈割增加了群落物种间叶干重的差异。

这与de Bello等(2006)在地中海区域的研究结果

相似。其原因在于刈割引起的竞争释放导致群落

植物功能特性多样化, 有利于物种以不同方式对

有限的资源进行最大利用(Hooper, 1998; de Bello 
et al., 2006)。又如尽管植株高度因刈割而降低(表
4; 图3), 但FDH在不同刈割处理群落间却无差异

(表2), 说明植株高度在植物种间的相对差异并未

因刈割而改变。这与草地群落在受到长期放牧利

用后矮化的现象相符。 
施肥能解除土壤养分缺乏的限制作用, 在提

高生产力的同时减少植物的光资源获得, 导致物

种多样性下降(Tilman, 1982), 因而对于塑造群落

多样性格局、植株性状和初级生产力有重要作用。

本研究结果(表1; 图2)与此相符。周晓松等(2011)
在本实验样地的研究显示, 施肥后高大禾本科植

物垂穗披碱草及莎草科植物矮嵩草、阔叶双子叶

植物美丽风毛菊等重要值显著增加是在物种水平

上提高生产力的重要原因。且施肥与刈割处理存

在一定的拮抗作用, 施肥后重要值增大的物种在

刈割后重要值往往会减小。施肥后株高、叶面积、

叶干重和比叶面积等性状值的显著增加(表4; 图
3)引起植物叶片变薄, 叶片光合面积增加, 植株

生长加速, 这是在植物功能性状水平上提高群落

初级生产力的因素。本研究中施肥后高的比叶面

积对应于高的生产力的结果与李伟绮(2010)的研

究结果相似。比叶面积随着刈割强度的增加出现

先减小后增加的趋势(表4; 图3), 表明该性状值

与刈割强度之间可能存在着非线性关系。施肥后

FDSLA和FDSLW显著减小(表2; 图2)表明解除土壤

养分限制后, 种间竞争加强会减小物种间该性状

的差异, 进而提高群落初级生产力。这与藏岳铭

等(2009)的研究结果一致。虽然本研究在2008年
以后增加了浇水量, 但其对多样性格局和生产力

仍无显著影响(表1), 说明与土壤养分因子相比 , 
水分不是引起高寒草甸地区生物多样性和生产力

变化的主要限制因素。 
3.2  功能多样性与物种多样性的关系 

物种多样性与功能多样性总体上表现出的正

相关关系(图4)与de Bello等(2006)的研究结果相

似, 与生态位分化理论和极限相似原理的预测相

吻合, 即共存物种的功能属性必将有所不同, 尤
其是当物种多样性的增加扩大了现存植物功能性

状的范围, 或者当每个物种的功能性状具有唯一

性时, 二者将趋于正相关(Díaz & Cabido, 2001; 
Sasaki et al., 2009)。这种关系也表明该群落的低

功能冗余特征, 即物种多样性的降低会导致功能

性状丢失或性状空间维度降低 (Petchey et al., 
2007)。但功能多样性与物种多样性的关系既是性

状依赖的 , 又与环境资源及外界干扰有关 (图4, 
图5), 又进一步证实了Mayfield等(2005)关于两者

关系是性状依赖的观点, 说明二者并不必然具有

共变的趋势, 或者说物种多样性不一定等同于功

能多样性, 二者之间呈现何种关系是有条件的。

de Bello等(2006)的研究中也证实了功能多样性

与物种多样性之间可能不相关。因为包括扰动在

内的环境选择压力就像一个过滤器(Weiher et al., 
1998), 当选择压力强时, 物种性状组成将被限制

在适应该选择压力的范围内 (Díaz & Cabido, 
2001), 物种丰富度的增加只能引起生态位的进

一步分化并减小种间性状差异, 而功能多样性则

不再增加(Sasaki et al., 2009)。de Bello等(2006)认
为, 功能多样性对物种多样性的依赖程度与物种

性状库的幅度及与物种在可用生态位的空间分布

有关。本研究结果表明物种多样性与功能多样性

之间存在一定的正相关关系 , 但此关系会因性

状、扰动和资源条件的不同而变化。因此, 功能

多样性是不同于物种多样性的一个生物多样性组

分, 基于群落水平的物种多样性与基于物种性状

的功能多样性之间可能存在互补性, 而不是绝对

的替代关系。 
3.3  初级生产力与物种多样性和功能多样性的

关系 
刈割、施肥处理和植物性状共同影响初级生

产力与物种多样性和功能多样性的关系。在刈割

(NH、H3、H1)和施肥(NF、F)处理梯度上, 物种

多样性与初级生产力不相关的结果与赵陆强和王

刚(2009)的研究结果相似, 也与Lawton等人的观

点一致(Lawton & Brow, 1993; Lawton, 1994), 即
物种多样性与生态系统功能是无关的, 对生态系

统功能产生影响的是物种而不是物种丰富度。尽
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管刈割对物种多样性无显著影响, 但刈割消除了

优势物种对其他物种的光竞争抑制作用, 而且施

肥能显著提高群落生产力, 因此群落物种多样性

与生产力在刈割(NH、H3、H1)和施肥(F)处理梯

度上表现出正相关(图5)。在不刈割(NH)中的施肥

(NF、F)处理梯度上, 物种多样性和生产力呈负相

关的现象(图5)与施肥后少数竞争优势物种对群

落初级生产力的贡献较大有关。本研究中不刈割

群落的生产力与4个优势种(矮嵩草、垂穗披碱草、

粗喙薹草 (Carex scabrirostris) 、异针茅 (Stipa 
aliena))的生产力的逐步回归分析(Y = 71.667 + 
2.823X, Y =初级生产力, X =矮嵩草, R2 = 0.611, n 
= 36, p < 0.01)结果表明, 仅矮嵩草即可解释群落

生产力变异的61.1%, 表明在土壤养分获得性高

而无刈割扰动时, 生产力的提高主要依赖于群落

中少数物种的作用。 
有研究发现, 与物种多样性相比, 植物种的

功能属性和功能多样性与生态系统过程的关系更

加一致, 并且功能属性又比功能多样性与生态系

统过程的关系更为密切(Díaz & Cabido, 2001)。本

研究为此观点提供了新的证据。对不同的刈割与

施肥处理整合梯度上植物性状值、物种多样性和

功能多样性与生产力进行的逐步回归分析表明 , 
仅植物性状与生产力关系密切, 而功能多样性与

物种多样性的作用并不显著, 且在与生产力密切

相关的植物性状中, 地上重、叶干重与生产力呈

负相关趋势, 叶面积、比叶面积和植株高度与生

产力呈正相关趋势。对于群落中功能多样性与生

产力之间的微弱相关或不相关的现象(图4, 图5), 
Hooper (1998)认为功能多样性并不一定与初级生

产力相关, 尽管群落间功能多样性存在较大差异, 
但在外界选择压力的作用下, 物种可通过不同的

性状组合对资源进行互补性利用而对群落生产力

产生更大影响。我们推测, 自然群落中物种多样

性、功能多样性与初级生产力之间的关系应更多

地表现为饱和增加模式, 即存在一定的物种冗余

和功能冗余。由于本研究主要计算了群落中19个
物种的功能多样性, 如果能包括群落的所有物种, 
则功能多样性的变化范围会更大, 很可能出现这

种模式。因为该群落中毕竟存在大量重要值很低

且对生产力贡献很小的物种(周晓松等, 2011)。 
综上所述, 高寒草甸放牧生态系统中群落物

种多样性和功能多样性的关系受刈割或放牧利用

水平、生境资源获得性和物种性状的共同影响而

表现出一定的可变性, 生态系统初级生产力的变

化与此有关, 由于物种多样性在刈割处理梯度上

并未出现明显变化, 因此, 仅以物种多样性来解

释生物多样性的生态系统功能效应在机制上显得

过于狭窄。要深入揭示生物多样性的生态系统功

能效应, 应当更加注重对植物功能属性变化的研

究。 
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