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高寒矮嵩草草甸物种多样性与功能多样性
对初级生产力的影响 3
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摘 　要 　自然生态系统中植物物种多样性是否随功能多样性变化而影响初级生产力的问
题存在很大争议。在高寒矮嵩草草甸 ,对不同放牧强度、不同利用格局和土壤资源水平的 4

种生境 (Ⅰ. 畜圈 :重度放牧、资源丰富 ; Ⅱ. 牧道 :中度放牧、资源适中 ; Ⅲ. 人工草地 :轻 2中
度放牧、资源贫乏 ; Ⅳ. 封育草地 :不放牧、资源贫乏 )中物种多样性与功能多样性的变化及
其对初级生产力的影响进行了研究。结果表明 :物种多样性在牧道生境最高 ,符合中度干
扰理论的预测 ;人工草地物种多样性低但功能多样性却最高 ;封育草地物种多样性和功能
多样性均较高 ;物种多样性与地上生物量呈正相关 ,而功能多样性则与地上生物量呈负相
关。表明功能多样性不随物种多样性而变化 ,二者可能在一定程度上是相互独立地作用于
生产力的。群落生产力和生物多样性受生境资源、物种特征、放牧历史和放牧强度等因素
的综合影响。
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Abstract: W hether the species diversity (SD ) in natural ecosystem varies with functional diver2
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effects of SD and FD on the p rimary p roductivity of the ecosystem. Four habitats with different
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　　近年来随着物种多样性急剧下降 ,人们对多样

性与生态系统功能之间的关系更加关注 (D iaz &

Cabido, 2001)。目前主要用生产力 (或生物量 )表征

生态系统功能 ,研究生产力与生物多样性的关系对

衡量生态系统功能具有重要意义 (王长庭等 ,

2005)。生物多样性是一个多层次概念 ,包括基因

型、物种、功能型和景观的数量与组成。然而 ,在以

往的研究中 ,常常将物种多样性等同于生物多样性 ,

对其他成分的研究不够 ,尤其是对功能多样性的报

道很少 (Lavorel et a l. , 1999; Díaz & Cabido, 2001)。

功能多样性作为生物多样性的一个成分对于维持生

态系统的功能具有重要意义 ,而且比物种多样性更

能决定生态系统功能 ( de Bello et a l. , 2006)。功能

多样性可定量描述群落种间功能特性的差异程度

( Tilman et a l. , 2001)以及群落和景观水平上植物功

能型 ( p lant functional types, PFTs)的组成和数量。

PFTs是指对环境变化有相似响应、对生态系统功能

有相似作用的物种组合 (D iaz & Cabido, 2001; Duru

et a l. , 2005 )。LepÍ等 ( 2006 )研究表明 ,通过 Rao

系数可以对功能多样性进行量化 , Rao系数选择的

性状可以是单个性状也可以是多个性状。但目前这

方面的工作非常少 ,在国内多样性研究中几乎是

空白。

在自然生态系统中物种多样性是否随着功能多

样性共同变化是大家关注的问题 ( Hooper et a l. ,

1997)。物种多样性与功能多样性在生态系统生物

量积累过程中是一致地 ( Petchey & Gaston, 2002)还

是相对独立地影响生产力 (D iaz & Cabido, 2001;

Reich et a l. , 2004; de Bello et a l. , 2006) ,其对群落

生产力的影响怎么样 , 一直缺乏证据 (McCann,

2000)。放牧梯度下物种多样性的变化格局是草地

群落结构和功能的重要研究方向 (王仁忠 , 1996)。

江小蕾等 (2003)、杨利民等 (2001)和刘颖等 (2002)

先后在青藏高原东北部高寒草甸和东北草原关于植

物多样性与放牧强度关系的研究验证了中度干扰理

论 ,但大都是在生境条件相对一致、仅改变放牧强度

的情况下进行的 ,而在复杂生境条件下中度干扰理

论是否成立还缺少证据。国内外对物种多样性与生

产力关系的研究虽然很多 ,但结论不一致 ,可概括为

3种 :即单峰曲线 ( Kassen et a l. , 2000;杨利民等 ,

2002;王长庭等 , 2005)、正相关 (Naeem et a l. , 1994;

Tilman et a l. , 1997, 2001;白永飞等 , 2001)和负相关

关系 ( Silvertown et a l. , 1994)。W aide等 ( 1999)对

约 200例物种多样性与生产力关系的调查显示 ,

30%呈单峰曲线 , 26%是正相关 , 12%为负相关 ,

32%没有相关。青藏高原是对全球变化和土地利用

格局变化极为敏感的地区 ( Klein et a l. , 2004) ,长期

以来受放牧家畜的强烈影响。有关青藏高原高寒草

甸区群落物种多样性与生产力关系的研究显示 ,二

者间多为正相关 (杜国桢等 , 2003;江小蕾等 , 2003;

杨元合等 , 2004;王长庭等 , 2005, 2008) ,但这些研究

很少涉及功能多样性的定量过程。本文拟通过 Rao

系数对功能多样性进行量化 ,探讨物种多样性和功

能多样性与初级生产力关系的变化 ,以期为高寒草

甸生物多样性的保护提供理论参考。

1　研究地区与研究方法

111　研究区概况

本研究在中国科学院海北高寒草甸生态系统定

位站进行。该站位于青藏高原东北缘 ( 37°29′N—

37°45′N, 101°12′E—101°23′E) ,隶属青海省海北藏

族自治州门源回族自治县。海拔 3200～3250 m,年

均气温 - 117 ℃, 1月平均气温 - 1418 ℃,年均降水

量 61418 mm, 80% 集中于 6—8 月。年蒸发量

116213 mm。土壤为高山草甸土、高山灌丛草甸土

和沼泽土 (王长庭等 , 2005)。矮嵩草草甸在当地为

冬春草场 ,每年 11月 —次年 5月底放牧 ,放牧家畜

为藏羊和牦牛。

样地设在矮嵩草 ( Kobresia hum ilis)草甸内的 4

种生境中 ,它们具有不同的放牧采摘率和土壤养分

及水分条件。生境 Ⅰ:畜圈。重度放牧 ,用作牛羊宿

营地 5年 ,距河岸 15～20 m ,积累有大量牛羊粪便 ,

植物受到严重啃食和践踏 ,鹅绒委陵菜 ( Poten tilla

anserina)和垂穗披碱草 ( E lym us nu tans)为群落优势

种。生境 Ⅱ:牧道。中度放牧 ,用作家畜出牧和归牧

时的走道 5年 ,距河岸 100～150 m ,有少量粪便积

累 ,植物受到一定程度的啃食和践踏 ,垂穗披碱草和

矮嵩草为群落优势种。生境 Ⅲ:垂穗披碱草人工草

地。轻 2中度放牧 ,已建植 10年以上 ,退化较为严

重 ,距河岸 50～100 m,研究当年施尿素 225 kg·

hm
- 2

,垂穗披碱草和异针茅 (S tipa a lina )为群落优

势种。生境 Ⅳ:封育草地。不放牧 ,距河岸 100～
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150 m,无牛羊粪便积累。异针茅和垂穗披碱草为群

落优势种。

112　研究方法

11211　取样步骤与方法 　2007年 4月中旬植物返

青时 ,在上述各生境中选 3块样地作为实验区组 ,在

每块样地中随机设置 12个 015 m ×015 m的样方 ,

其中 6个样方用 017 m ×017 m ×018 m的铁丝扣笼

罩住 ,作为当年解除放牧的处理 ,其余 6个不加扣

笼 ,仍处于利用状态。将这些样方分成 2组 ,分别在

春季放牧结束后半个月 ( 6月中旬 )和 2个半月 ( 8

月中旬 )测定。每组 72个样方 ,均为 2放牧 (无扣

笼 /扣笼 ) ×4生境 ×3重复 ×3样方的随机区组设

计。2组共 144个样方。

计数样方中的物种数及高度、密度和盖度。测

定样方地上生物量 (样方内植物齐地面刈割 , 60 ℃

烘 72 h,称量 ) ,将此作为地上初级生产力 ( p rimary

p roductivity)的估计。6月中旬取样时 ,用笼内外饲

草地上生物量差额法估测家畜采摘率 (表 1)。8月

中旬取样时 ,同土钻在样方边缘取 2份 0～20 cm深

土样 , 1份用铝盒法测定含水量 (105 ℃烘 6 h) , 1份

用作营养成分分析。pH值用电位法测定 ;有机质含

量用重铬酸钾容量法 ;全氮含量用凯氏法消解 , AA3

连续流动分析化学仪测定 ;全磷含量用凯氏法消解 ,

钼锑抗比色法测定 ;速效氮含量用 110 mol·L
- 1

KCl提取 , AA3连续流动化学分析仪测定 ;速效磷含

量用 015 mol·L
- 1

NaHCO3 浸提 ,钼锑抗比色法测

定。营养成分分析由西北农林科技大学资源环境学

院分析测试中心完成。

11212　数据计算与统计分析　物种多样性分别用物

种丰富度 R、Shannon2W iener指数 H′、Simp son指数 D

来表征 (马克平和刘玉明 , 1994) ,计算公式如下 :

R = S; H′= - ∑
s

i =1
Pi lnPi; D = 1 - ∑

s

i =1
P

2
i

式中 : Pi 为样方中第 i个物种的个体数占总个体数

的比例 ; S为样方中的物种数。

功能多样性 FD 用 Rao系数计算的公式 ( R icot2
ta, 2005; LepÍet a l. , 2006) :

FD = ∑
s

i =1
∑

s

j =1
dij Pi Pj

式中 : S为样方中的物种数 ; Pi、Pj分别为第 i、j个物

种在群落中的相对多度 ; dij为种 i与种 j之间的欧式

距离 ,本文以植物高度计算。株高是植物对综合生

境条件长期适应而在外貌上表现出来的重要特性之

一 ,与放牧制度显著相关 ,并反映了生态系统功能

(LepÍet a l. , 2006)。

用 SPSS 13102GLM 2Multivariate程序比较土壤

养分、含水量、pH值以及群落盖度在生境间的差异

以及物种多样性、功能多样性和初级生产力在生境

间以及在扣笼内、外的差异 ,并确定可能的生境 ×扣

笼互作效应。用 One2way ANOVA比较采摘率在生

境间的差异。分析时将生境类型和区组作为固定因

子 ( fixed factor)。用 SPSS 13102Correlate程序确定

物种多样性、功能多样性和初级生产力两两间的相

关性 ,并采用 SPSS 13102Regression程序对其进行回

归分析。分别对百分比数据进行反正弦转换 ,对生

物量数据进行对数转换 ,对其他数量数据进行平方

根转换 ,并进行方差的正态性和同质性检验。统计

分析的显著性水平设为α= 0105。

2　结果与分析

211　不同生境土壤资源特性和群落特征

土壤含水量在生境间具有显著差异 (表 1)。畜

表 1　不同生境土壤资源条件、饲草采摘率和群落高度、盖度比较
Tab. 1　Com par ison of so il resource ava ilab ility, defolia tion ra tio of herbs and coverage of comm un ities am ong hab ita ts

生境
类型

土壤含水量
(% ) pH

有机质
(g·kg - 1 )

全氮
(g·kg - 1 )

硝态氮
(mg·kg - 1 )

铵态氮
(mg·kg - 1 )

全磷
(g·kg - 1 )

速效磷
(g·kg - 1 )

群落采摘率
(% )

群落盖度
(% )

群落高度
(cm)

畜圈 29161 ±
1193c

7179 ±
0113a

173118 ±
55169b

13180 ±
2165c

18181 ±
15146b

44128 ±
11144c

1130 ±
0113b

13186 ±
7190b

43165 ±
11181c

99167 ±
0142c

2184 ±
1106ab

牧道 24163 ±
1141b

7179 ±
0113a

83108 ±
4115a

10145 ±
2102bc

3152 ±
3137a

21124 ±
1174a

0188 ±
0102a

3161 ±
1115a

32117 ±
5123bc

96172 ±
2124 bc

3103 ±
0138b

人工草地 20154 ±
2111a

8135 ±
0111b

67170 ±
4180a

7140 ±
2128ab

3146 ±
3133a

19188 ±
1186a

0196 ±
0105a

4193 ±
2120a

17111 ±
12113ab

87178 ±
8175ab

2111 ±
0117a

封育草地 25163 ±
0158b

8105 ±
0119ab

91127 ±
15131a

5164 ±
1103a

2176 ±
2198a

31148 ±
8118b

0193 ±
0107a

3165 ±
2103a

0a 91189 ±
6175a

2197 ±
0148b

F (3, 14) 4512503 3 3 1118163 3 3 2914223 3 3 1517023 3 3 518613 3 2218993 3 3 2815353 3 3 1619893 3 3 1219503 3 1410533 3 3 412803

组间和组内自由度分别为 3和 8;数字为平均值 ±标准差 ;同列相同字母为差异不显著 ; 3 P < 0105, 3 3 P < 0101, 3 3 3 P < 01001。
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圈距河较近 ,含水量最高 ,牧道和封育草地次之 ,人

工草地最低。人工草地土壤 pH值与封育草地无显

著差异 ,但显著高于畜圈和牧道生境。畜圈土壤养

分含量、采摘率以及 8月中旬时的群落盖度均最高。

其他 3个生境中 ,牧道和人工草地全氮含量较高 ,封

育草地铵态氮含量较高 ,而有机质、硝态氮、全磷和

速效磷含量差异不显著。牧道的采摘率和盖度略高

于人工草地。春季放牧结束时群落高度在 4个生境

中差异相对较小 ,如在畜圈、封育草地与牧道生境间

无显著差异 ,但人工草地高度低于封育草地与牧道

生境 ,这与垂穗披碱草返青较晚、早期生长缓慢有

关。说明矮嵩草草甸在不同的放牧利用强度、种植

人工草地以及不同的土壤资源条件综合作用下形成

了不同的群落生境条件。

212　不同生境物种多样性、功能多样性和初级生产

力的变化

方差分析表明 ,当年解除放牧仅对 6月的物种

丰富度有影响 ( P < 0105) ,对 Shannon2W iener指数、

Simp son指数、功能多样性和初级生产力无影响 ( P

> 0105)。至 8月时 ,物种丰富度在笼内外的差异消

失 (表 2)。因此 ,本研究在文后的分析将同生境中

扣笼和无扣笼样方合并计算。

　　在物种多样性中 ,物种丰富度、Shannon2W iener

指数和 Simp son指数在生境间有显著差异 ( P <

0105) (表 3) ,且 6和 8月 2次测定时在生境间的变

化一致 ,即在牧道和封育草地较高 ,在畜圈和人工草

地较低 (图 1)。功能多样性在人工草地和封育草地

显著高于畜圈和牧道 ,尤以 8月份测定时在人工草

地最高 ( P < 0105)。6月畜圈和牧道的初级生产力

与封育草地无显著差异 ,但高于人工草地 ,封育草地

与人工草地间无显著差异 ; 8月畜圈和牧道的初级

表 2　扣笼内外物种多样性、功能多样性与初级生产力 ( g·
m - 2 )的比较
Tab. 2　Pa irw ise com par ison s of spec ies d iversity, function2
a l d iversity and pr imary productiv ity between grazed and
ungrazed plot

指标

6月

平均值
差 (笼内 2
笼外 )

标准误 显著性

8月

平均值
差 (笼内 2
笼外 )

标准误 显著性

Shannon2
W iener指数

0103 0105 0155 0101 0111 0190

Simp son指数 0102 0102 0127 0102 0102 0151

物种丰富度 21813 1116 0103 0181 1168 0164

功能多样性 0108 0104 0109 0116 0111 0118

初级生产力 3172 2195 0123 0121 3145 0195

3 P < 0105。

图 1　高寒矮嵩草草甸不同生境物种多样性、功能多样性和
初级生产力的变化
F ig. 1 　Changes of spec ies d iversity, functiona l d iversity
and pr imary productiv ity in d ifferen t hab ita ts of a lp ine Ko2
bres ia hum ilis m eadow
数据为平均值 ±标准误 ;同月测定的数据上相同字母表示无显著差
异 ,不同字母表示有显著差异。

生产力相同并显著高于人工草地和封育草地 ( P <

0105) ,后二者间无显著差异。

213　物种多样性、功能多样性与初级生产力的回归

分析

根据 6和 8月测定的数据 ,将物种多样性和功

能多样性分别与初级生产力进行回归 (图 2)。结果

显示 ,初级生产力与多样性指数都呈显著正相关 ,而

与功能多样性呈显著负相关。初级生产力与 Shan2
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non2W iener指数和物种丰富度的回归方程在 6和 8

月有所不同 , Simp son指数的方程一致 ,但 8月的回

归系数 ( 01524)高于 6月 (01300)。功能多样性的

回归系数也有此特点。

表 3　物种多样性、功能多样性与初级生产力 ( g·m - 2 )的方差分析
Tab. 3　Var iance ana lysis of spec ies d iversity, functiona l d iversity and pr imary productiv ity

指标 变异来源
6月

自由度 方差 F P

8月

自由度 方差 F P

Shannon2 生境 3 1158 91167 0100 3 1149 20139 0100
W iener指数 区组 2 0111 6160 0101 2 0106 0184 0145

放牧 1 0101 0138 0155 1 0100 0102 0190
生境 ×放牧 3 0112 7109 0100 3 0101 0115 0193
误差 14 0102 14 0107
总和 24 24

Simp son 生境 3 0106 37163 0100 3 0103 8138 0100
指数 区组 2 0101 4141 0103 2 0106 4170 0103

放牧 1 0100 1130 0127 1 0100 0146 0151
生境 ×放牧 3 0101 7135 0100 3 0100 0151 0168
误差 14 0100 14 0100
总和 24 24

物种 生境 3 332124 41125 0100 3 592199 35114 0100
丰富度 区组 2 2181 0135 0171 2 50101 2196 0108

放牧 1 47123 5186 0103 1 3189 0123 0164

生境 ×放牧 3 9126 1115 0136 3 0193 0106 0198
误差 14 8105 14 16188
总和 24 24

功能 生境 3 0136 32165 0100 3 1178 0182 0100
多样性 区组 2 0102 1167 0122 2 0125 3122 0107

放牧 1 0104 3127 0109 1 0116 2104 0118

生境 ×放牧 3 0101 0177 0153 3 0106 0177 0153

误差 14 0101 14 0108

总和 24 24

初级 生境 3 255124 4190 0102 3 592199 35114 0100

生产力 区组 2 72146 1139 0128 2 50101 2196 0108

放牧 1 83100 1159 0123 1 3189 0123 0164

生境 ×放牧 3 22140 0143 0174 3 0193 0106 0198

误差 14 52114 14 16188

总和 24 24

图 2　高寒矮嵩草草甸物种多样性、功能多样性与初级生产力之间的关系
F ig. 2　Rela tion sh ips between pr imary productiv ity and spec ies d iversity, functiona l d iversity in d ifferen t hab ita ts of a lp ine
Kobresia hum ilis m eadow
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3　讨 　论

311　不同生境对物种多样性、功能多样性和初级生

产力的影响

放牧是一种高度复杂的干扰方式 ,对植物群落

既有积极作用 , 也有消极作用 ( Lavorel et a l. ,

1999) ,可造成草地群落植物多样性发生变化 ,但放

牧强度不同 ,植物受到的采食量和采摘频率也不同。

本研究区高寒草甸春季放牧是在群落返青时进行

的 ,对草地特征具有很大影响 (朱志红和王刚 ,

1996;朱志红等 , 2002)。本研究表明 ,群落物种多样

性在中度放牧的牧道生境最高 ,这与中度干扰理论

的预测相符 ,即中等程度的放牧干扰能维持高的物

种多样性。这也与江小蕾等 ( 2003)的研究结果一

致。从而证明中度干扰理论在高寒草甸区草地利用

格局和生境资源获得性差异较大的条件下依然成

立 ,也说明适度放牧对于维持草地物种多样性的重

要性值得再次强调 ,即从生态学角度来看 ,不放牧或

过度放牧都是不利的。值得说明的是 ,在本研究区

每家牧户都有专用牧道 ,而非多家合用一条牧道 ,因

此 ,牧道生境的采摘率并不很高 ,而是处于中等水平

(表 1)。畜圈和人工草地物种多样性较低的直接原

因分别是强烈的放牧采食践踏与开垦种植所导致 ,

前者造成大量的放牧敏感物种消失 ,后者则是对所

有当地物种的清除 ,虽然对草地的扰动利用形式不

同 ,但都造成了物种的局域性灭绝 ,引起物种多样性

下降。尽管畜圈生境的草地土壤中水分和营养条件

很好 (表 1) ,有利于匍匐茎克隆植物鹅绒委陵菜等

物种的旺盛生长 ,但不足以抵消重度采食践踏对大

多数物种的不利影响。

人工草地物种多样性很低但功能多样性却最

高 ,说明以株高性状计算的功能多样性在人工草地

的物种间分异性很大。而封育草地物种多样性和功

能多样性均较高 (图 1) ,牧道物种多样性很高但功

能多样性却很低 ,畜圈物种多样性和功能多样性都

较低。综合这些特征 ,说明功能多样性并不随物种

多样性而变化 ,这二者可能在一定程度上是相互独

立的。这与 de Bello等 (2006)的研究结果相符。功

能多样性的变化同样受草地利用格局的影响。虽然

人工草地和封育草地养分和水分资源相对贫乏 ,但

放牧扰动相对较轻或不放牧 (表 1) ,功能多样性较

高。有研究表明 ,功能多样性在一定环境条件下会

随着放牧强度的增加而减小 ,证实了有些物种可能

通过降低株高等性状来提高自身的耐牧性 (D iaz &

Cabido, 2001)。这种适应放牧的选择倾向导致总体

的种间差异减小 ,因此 ,放牧较重的畜圈和牧道生境

的功能多样性较小。另外 ,人工草地和封育草地中

垂穗披碱草和异针茅等禾本科植物的优势度较高 ,

群落物种在光竞争中的优势 2压迫现象明显 ,这种资

源利用上较高的相异性也是引起上述两种生境中功

能多样性高的重要原因。

312　物种多样性、功能多样性与初级生产力之间的

关系

初级生产力随物种多样性单调递增 (图 2) ,说

明群落初级生产力随物种多样性增加而增加 ,这与

Tilman等 (1997, 2001)、Naeem等 (1994)、杜国桢等

(2003)和王长庭等 (2005)的研究结果相似。从图 2

也可看出 ,当初级生产力增加到一定程度时 ,物种多

样性的增加有变缓的趋势。而功能多样性与初级生

产力的关系与此相反 ,表现为显著的负线性关系

(图 2)。这与 Reich等 (2004)和 de Bello等 (2006)

研究结果相似。说明物种多样性与功能多样性的变

化不一致 ,物种多样性不一定等同于功能多样性 ,二

者是独立的 ,基于种间差异的群落多物种共存机制

并不能解释种间功能多样性的分化 ,或可认为物种

多样性与功能多样性是群落特性的两个不同问题。

在以后研究多样性问题时 ,有必要同时考虑物种多

样性和功能多样性。在本研究中 ,畜圈与人工草地

的物种多样性都较低且差异很小 ,但其功能多样性

低于人工草地。虽然畜圈生境放牧践踏作用过重 ,

但由于土壤养分和水分资源条件好 (表 1) ,在春季

结束放牧休闲 2个半月后 ,垂穗披碱草和鹅绒委陵

菜密度大 ,生长旺盛 ,群落的地上生物量得到很高的

补偿性再生 (图 1)。人工草地物种单一 ,建植年限

长 ,退化严重 ,而且群落中的原有植物矮嵩草、粗喙

苔草 (Carex scabrirostris)以及一些单、双子叶植物的

盖度和密度都很低 ,当年施肥虽然促进了垂穗披碱

草的生长 ,但土壤养分和水分资源仍然较差 ,致使多

数植物生长也较差 ,且垂穗披碱草与其他植物种间

株高分异明显 ,所以功能多样性较高。牧道生境采

食率和土壤资源条件适中 ,物种多样性高 ,初级生产

力也明显高于封育和人工草地。封育草地群落结构

未受放牧干扰 ,种间竞争抑制作用强烈 ,物种多样性

和初级生产力都不高。牧道和封育草地的功能多样

性都低于人工草地。本研究结果同时还反映出草地

生态系统是一个由放牧、开垦等不同利用格局和具
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有多变的生境资源条件的小群落镶嵌、重叠组合而

成的异质性很高的系统 ,具有复杂的物种多样性、功

能多样性与初级生产力的关系 ,各种抑制和促进因

子综合作用 ,共同影响着系统的结构和功能特性。

这在很多研究 (Naeem et a l. , 1994; Tilman et a l. ,

1997; 2001; Reich et a l. , 2004)中也有反映。
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