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摘  要  功能多样性(FD)对群落地上净初级生产力(ANPP, g·m−2·a−1)有直接的影响, 但不同扰动因素对FD-ANPP关系将产生
何种影响尚不明确。通过在青藏高原高寒矮生嵩草(Kobresia humilis)草甸连续7年(2007–2013)的刈割(3水平: 不刈割、留茬3 

cm的中度刈割和留茬1 cm的重度刈割)和施肥(2水平: 施用12.75 g·m−2·a−1尿素+ 3.06 g·m−2·a−1 (NH4)2HPO4、不施肥)控制实验, 

研究了刈割、施肥、年份及其交互作用对ANPP和FD的影响以及FD-ANPP关系的变化。研究结果显示: (1)增加刈割强度和土

壤养分均显著提高了ANPP, 但其效应随着年份的不同而有差异, ANPP随着时间呈波动下降趋势, 而FD则随年度增大; (2)施

肥显著增加了FD, 而刈割对FD无显著影响(p > 0.05); (3)在6种刈割和施肥处理组合下, FD-ANPP关系随时间的变化主要受刈
割扰动影响呈现正线性相关和无相关两种模式。无论施肥与否, 不刈割(C0)群落中FD和ANPP之间无相关(n = 90, p > 0.05); 

而刈割群落中FD和ANPP之间为正相关(n = 90, p < 0.05)。由于刈割同时提高了FD和ANPP, 促使二者在刈割群落中呈现正线
性相关。(4)尽管施肥不影响FD和ANPP的关系模式, 但与刈割共同作用, 影响FD-ANPP关系的截距或斜率。上述结果说明, 刈

割扰动和土壤营养资源共同影响着FD-ANPP关系, 而刈割在改变其关系模式方面起主导作用。 
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Abstract  

Aims  Much attention has been paid for the relationship between species diversity (SD) and aboveground net 
primary productivity (ANPP). However, the effect of functional diversity (FD) on ANPP was more straightfor-
ward. Most researchers considered SD or FD as an independent variable to study the relationship between biodi-
versity and ANPP. In fact, the relationship may be affected by abiotic factors. Our objective was to study how dif-
ferent disturbance factors affect the relationship of FD-ANPP. 
Methods  The experiment was conducted in the alpine Kobresia humilis meadow at Haibei Research Station of 
the Chinese Academy of Sciences with clipping (unclipping, stubbled 3 cm and 1 cm) and fertilizing (12.75 
g·m−2·a−1 urea + 3.06 g·m−2·a−1 (NH4)2HPO4) treatments from 2007 to 2013. General linear model univariate 
ANOVA, regression analysis and ANCOVA were used for studying the effects of clipping, fertilizing, year and 
their interaction on ANPP and FD and the change of relationship of FD-ANPP. 
Important findings  ANPP was enhanced by increasing clipping intensity and soil nutrient extremely signifi-
cantly (p < 0.01). However, the effect extent was different in each year. ANPP presented a fluctuant downward 
trend year-to-year while FD increased along time. FD was increased by fertilizing significantly (p < 0.05), while 
the effect of clipping on FD was not significant (p > 0.05). Under the six kinds of treatment combinations of clip-
ping and fertilizing, the relationship of FD-ANPP presented two patterns including linear positive correlation and 
no correlation mainly depending on clipping. No matter the community was fertilized or not, in the unclipped 
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community, FD showed no correlation with ANPP (n = 90, p > 0.05). However, in the clipped community, clip-
ping increased FD and ANPP in the same time, which facilitated them showing linear positive correlation. Ferti-
lizing cannot affect the pattern of relationship of FD-ANPP, but the slope and intercept of equations of relationship 
were influenced by fertilizing and clipping. The results suggested that the relationship of FD-ANPP was influ-
enced by clipping and fertilizing jointly, while clipping plays a leading role in changing their relationship patterns. 
Key words  functional diversity, aboveground net primary productivity, clipping, fertilizing 
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近年来, 随着全球生物多样性的快速降低, 生

物多样性与生态系统功能的关系成为生态学领域备

受关注的科学问题(Chapin et al., 2000)。生态系统生

产力是反映生态系统功能的最为综合的指标(如碳

氮循环、枯落物分解、动物采食等)(Chapin et al., 
2000; Naeem, 2002), 植物群落的生产力则是生态系

统生产力的基础, 研究群落生产力对生物多样性变

化的响应对衡量生态系统功能具有重要意义

(Tilman et al., 1996)。 

在生物多样性对植物群落生产力影响的研究中, 

大多数学者仅强调了物种多样性或物种数目的作用, 

物种多样性与群落生产力之间表现为驼峰型关系

(Kaiser, 2000)或正相关关系(王长庭等, 2005; 江小

雷和张卫国, 2010)。但实际上, 不同物种在生理、

生态或形态学特征上存在很大差异 (Lepš et al., 
2001), 因而仅考虑物种丰富度和物种相对多度的

物种多样性指标很难反映物种属性对生态系统过程

的重要作用。很多研究发现, 植物功能多样性(FD)

对群落生产力有更为直接的影响(Dıáz & Cabido, 

2001; Petchey & Gaston, 2002; Bernhardt-Römer- 

mann et al., 2011)。功能多样性是指影响生态系统功

能过程的种间功能特征变化的范围, 即种间平均差

异(Tilman et al., 2001), 包含群落种间功能性状、物

种组成及其相对多度等基本成分的差异(Lepš et al., 
2006)。理论研究表明, 功能多样性主要通过种间生

态位互补效应(niche complementarity effect)影响群

落的生产力, 即随着物种多样性增加, 群落中植物

性状(plant traits)(如根系深度、冠层高度、生长速度、

竞争能力及对不良环境的耐受力等)的多样化程度

也在增加, 实现了在不同时空、以不同方式对有限

资源的最大化利用, 减少了资源浪费, 从而使生产

力达到较高水平(江小雷和张卫国, 2010)。由于功能

多样性将有机体的功能属性与生态系统过程紧密相

连(Petchey & Gaston, 2006), 并且可通过多个性状

描述不同的生态系统功能(Schleuter et al., 2010), 因

而对生态系统功能变化具有更准确的预测能力

(Mokany et al., 2008)。当前有关物种多样性和生态

系统功能关系的几乎全部假说(均衡效应除外)实质

上都依赖于种间性状差异(Hillebrand & Matthiessen, 

2009)。Tilman等(1997, 2001)的研究发现: 物种丰富

度、功能群多样性和功能组成对生态系统过程都有

影响, 而功能组成和功能多样性占主导作用。Díaz

和Cabido (2001)对过去25项研究结果的分析表明, 

功能组成和功能丰富度对生态系统过程的影响大于

物种多样性的影响。但也有研究认为功能多样性并

不必然和群落初级生产力直接相关, 因为在给定的

功能多样性条件下, 物种也可以通过各种性状组合

实现对资源的互补性利用而影响生产力(Hooper, 

1998)。对高寒草甸的研究显示, 施肥对比叶面积和

比叶质量等单一性状的功能多样性有显著影响, 但

对多性状组合的功能多样性影响微弱(李晓刚等, 

2011)。目前的研究表明, 功能多样性和生产力之间

可表现出负相关(Thompson et al., 2005; 臧岳铭等, 

2009)、无相关(Griffin et al., 2009)或正相关(吕亭亭

等, 2014)等多种关系形式, 而且依赖于土壤营养状

况和群落所受的干扰强度(Bernhardt-Römermann et 
al., 2011; 李晓刚等, 2011), 说明两者间关系形式的

差异还与群落环境和扰动因素有密切联系。因此, 

当同一群落长期遭受不同扰动因素的作用而进入不

同的群落状态后, 研究不同状态的群落在时间序列

上的功能多样性与生产力关系, 对于揭示功能多样

性变化对生产力的潜在影响具有重要意义。 

高寒草甸生态系统作为青藏高原最重要的自然

生态系统类型之一, 是全球变化的敏感区和生物多

样性重点保护区。高寒矮生嵩草(Kobresia humilis)

草甸长期受家畜放牧的强烈影响, 特别是过度放牧
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常常导致其退化。由于地处高寒地区, 虽然其土壤

有机质丰富, 但矿化率较低, 可利用养分缺乏, 不

能满足植物生长需要(赵新全, 2009), 施用化肥就成

为高寒草甸改良和管理中的常见措施。因此, 放牧

扰动强度和土壤养分获得性是影响该生态系统最重

要的两种人为因素。但长期施肥在提高该草地生产

力的同时, 也会降低物种丰富度(Yang et al., 2011), 

而且刈割和施肥能分别增加和减小其功能多样性

(李晓刚等, 2011), 也同时分别降低和增加其地上净

初级生产力(ANPP, g·m−2·a−1)(王海东等, 2013)。本研

究试图通过在青藏高原高寒矮生嵩草草甸连续7年

(2007–2013)的刈割(3水平)和施肥(2水平)控制实验, 

探讨在刈割与施肥处理组合作用下形成的6种处理

群落间功能多样性与地上净初级生产力关系的变

化。该研究群落在2007年以前处于家畜自由放牧状

态, 放牧强度中等, 无化肥施用。通过连续7年的实

验处理, 群落已在物种组成、物种多样性和生产力

等方面发生分异, 但其功能多样性和生产力之间的

关系是否随之发生变化仍不明确。由于功能多样性

和群落生产力关系依赖于土壤营养和扰动因素

(Hooper, 1998; Bernhardt-Römermann et al., 2011; 

李晓刚等, 2011), 因此, 本文主要探讨以下问题: (1)

长期刈割和施肥对地上净初级生产力和功能多样性

有何影响？(2) 6种处理群落的地上净初级生产力和

功能多样性间的关系模式是否不同？(3)刈割和施

肥对此关系模式的变化有何影响？ 

1  研究样地概况和方法 

1.1  研究样地概况 

本实验在青海海北高寒草地生态系统国家野外

科学观测研究站的矮生嵩草草甸内进行。该站地理

坐标为37.48°–37.75° N, 101.20°–101.38° E, 海拔

3 200 m。研究区空气稀薄, 年降水量560 mm, 6–9

月降水量占全年降水量的68.6%。研究区属于高寒地

区, 年平均气温−1.6 ℃, 全年无绝对无霜期, 相对无

霜期约为20天, 年日照时间可达2 467.7 h。样地土壤

为高山草甸土 ,  有机质分解缓慢 ,  土壤pH值为

6.0–7.5 (李英年等, 2004)。矮生嵩草草甸地势平坦, 

是当地的冬春草场, 每年11月至次年6月初放牧, 6月

中上旬至10月底转至夏秋草场放牧, 家畜为藏羊和

牦牛。主要植物有矮生嵩草、垂穗披碱草(Elymus  

nutans)、粗喙薹草(Carex scabrirostris)、异针茅(Stipa 
aliena)、羊茅(Festuca ovina)、美丽风毛菊(Saussurea 
superba)、瑞苓草(S.nigrescens)、圆萼藦苓草(Morina 
chinensis)、蕨麻(Potentilla anserina)、雪白委陵菜(P. 

nivea)、甘肃棘豆(Oxytropis kansuensis)、钝裂银莲花

(Anemone obtusiloba)和萎软紫菀(Aster flaccidus)等。 

1.2  研究方法 

1.2.1  实验设计 

研究样地(100 m × 60 m)用网围栏建于2007年4

月底。实验为2因子裂区设计, 包含3个刈割水平, 2

个施肥水平, 3区组, 每区组3个大样方(4 m × 4 m)。

主区为刈割处理(clipping treatment), 刈割留茬高度

分别为1 cm (C2)、3 cm (C1)和不刈割(C0), 刈割量

分别占当年地上总生物量的60%–70%、45%–50%和

0, 刈割收获的生物量略高于该草地类型家畜放牧

强度实验中(朱志红等, 1994; 朱志红和王刚, 1996; 

Zhu et al., 2012)重度和中度放牧条件下的牧草利用

率(60%和45%), 因此3个刈割水平可以模拟家畜重

度放牧(C2)、中度放牧(C1)和不放牧(C0)处理。用4

块长2 m、宽0.25 m雪花铁皮十字形纵切嵌入草地

0.25 m, 将主区样方隔成4个副区施肥处理样方(2 m 

× 2 m), 其中包含2个施肥(F)和2个不施肥(NF)样

方。刈割和施肥处理均在副区样方中央1.5 m × 1.5 

m范围内进行, 处理范围相距0.5 m, 中间有铁皮相

隔, 可防止养分测向渗透。每个副区样方内再设4个

0.5 m × 0.5 m的小样方, 其中1个为永久样方, 剩余

3个样方用于植物性状测定(图1)。 

自2007年始, 每年6月上中旬进行刈割(此时间

与春季家畜放牧结束时间一致)。将刈割部分于

60 ℃烘干72 h, 测定质量(g)。施肥于每年5、6、7

月中旬进行, 每次施尿素4.25 g·m−2 (含N 20.4%), 

(NH4)2- HPO4 1.02 g·m−2 (含N 5.9%, P 28.0%)。N、P

的净添加量每年分别为2.782 g·m−2和0.857 g·m−2。本

实验每年的N素平均添加量略高于当地建植人工草

地时的中等施用量(2.25 g·m–2), 符合当地使用N肥

的实际情况。但与在高寒草甸进行的其他施肥实验

(如Yang et al., 2011)相比, 本研究的N、P添加量尚

偏低。如Yang等(2011)在甘南高寒草甸的研究, N、

P的净添加量分别在6.3–25.2 g·m−2和7.0–28.0 g·m−2

之间。自2013年开始, 我们已增加了施肥量, 其效应

将在以后的年份中逐渐显现。 
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图1  副区处理样方设置图。F, 施肥; NF, 不施肥。 
Fig. 1  Quadrats design layout of subplot. F, fertilized; NF, 
unfertilized. 
 

 

1.2.2  取样步骤与方法 

从2007年到2013年, 每年8月上中旬测定永久

样方内的物种数、物种密度(双子叶植物为个体数, 

丛生单子叶植物为分株数)、株高(每种植物测定20

株, 数量少于20株的以实有株数测定)和总地上生

物量(2007–2008年未测), 共108个小样方。样方地上

净初级生产力以每年6月和8月两次测定的生物量之

和来估计。 

本文筛选了与ANPP显著相关的5个功能性状

计算功能多样性, 包括1个定量性状(株高)和4个定

性性状(生活周期、生长型、分类群和子叶类型)。

每种植物定性性状的分类状态根据野外观察(配合

样地外挖掘)并结合《西藏植物志》的描述来确认, 

而定量性状则采用实测值(表1)。上述植物性状能够

表征物种在刈割和施肥梯度下的耐牧或避牧、资源

利用与竞争的响应对策(Pausas et al., 2003; Canadell 

et al., 2007)。我们在相邻样地的研究表明, 具有某

种生活周期、生长型、分类群、子叶类型和株高性

状的物种的相对多度对家畜放牧均发生了明显响应

(Zhu et al., 2012)。在同一样地的研究显示, 不同施

肥条件下, 株高、生活周期等性状与刈割强度具有

最高的相关性(李燕和朱志红, 2013); Pillar等(2009)

在巴西的研究也发现植物生活周期类型的变化与施

氮肥和放牧扰动具有很强的相关性。 

本文在计算功能多样性时首先对性状赋值进行

了标准化处理。用0和1表示特定植物种所属定性性

状的不存在和存在状态; 对于定量性状, 则通过对

实测值的标准化, 使物种的性状值统一映射到[0, 1]

区间上进行运算(表1)。 

1.3  数据计算与统计分析 

1.3.1  功能多样性

功能多样性(FD)采用Rao系数(Lepš et al., 2006)

计算, 计算软件为FunctDiv (Lepš et al., 2006)。计算

公式为:  

 

 

式中, S为永久样方内的物种数; Pi和Pj分别为第i、j
个物种的相对多度; dij为欧氏距离, 表示物种i、j在
一组性状空间中的种间性状差异。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。本文计算了多性状(5个性状)的功能多样性值。 

1.3.2  统计分析 

本研究首先采用SPSS 20.0-GLM中Repeated 

Measures ANOVA (RMANOVA)分析刈割和施肥处

理对ANPP和FD的影响, 年度为重复测定因子。通

过球形检验判断测定ANPP和FD在年度之间是否存
在相关性。如果球形检验中p < 0.05, 则使用RM- 

ANOVA模型分析; 反之, 则使用GLM中Univariate 

ANOVA分析。预分析显示, 对ANPP和FD的球形检
验p值分别为0.192和0.306, 满足Univariate ANOVA

的Feldt-Huynh条件。由于年份×刈割×施肥的交互作

用对ANPP影响显著, 进一步采用单因素方差分析, 

分年度对6种处理组合群落进行单因素方差分析, 

确定其ANPP间的差异。同理, 由于年份×施肥对FD
影响显著, 同样采用单因素方差分析, 对5个年份与

2个施肥水平组合而成的10个处理群落进行单因素

方差分析, 确定其FD间的差异。ANPP和FD在处理
间的差异采用最小显著差异法(LSD)比较。 

用SPSS 20.0-Regression程序对各处理组合群

落FD与ANPP在时间序列上的关系进行对数尺度回
归分析, 以F检验显著确定线性回归模型。最后, 将

一种处理因素控制在单一水平(如不施肥), 以另一

种处理因素作为固定因子(如刈割强度), 以FD作为
协变量进行协方差分析(ANCOVA), 检验施肥或刈

割水平对FD-ANPP回归关系的影响。若协变量与某
一处理因素的交互作用显著, 则该处理因素对回归

斜率有显著性影响; 若回归截距项检验显著, 则该

处理因素仅对ANPP有显著影响。统计分析前, 对数

据进行对数转换, 以满足ANOVA中正态性和方差

同质性的假定。以上统计分析的显著性水平均设为 

p < 0.05。使用Origin 8.5软件作图。由于2007–2008  


= =

=
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表1  计算功能多样性指数的功能性状及其分类状态 
Table 1  Plant functional traits and their categories for calculating functional diversity 

性状类型 Trait types 性状名称 Trait names 性状状态/性状值 Trait states/Trait value 

定性性状 Qualitative trait 生活周期 Life cycle 
生长型 Growth form 
分类群 Taxonomic group 
子叶类型 Cotyledon type 

非多年生 Not perennial; 多年生 Perennial 
散生 Scattered; 丛生 Bunched; 密丛生 Closely bunched 
禾草 Gramineae; 莎草 Cyperaceae; 豆科植物 Leguminosae; 杂类草 Forbs 
单子叶 Monocotyledon; 双子叶 Dicotyledon 

定量性状 Quantitative trait 株高 Plant height 标准化实测值 Standardization of measured values 

 

 

 
表2  2009–2013年施肥、刈割对高寒草甸地上净初级生产力和功能多样性影响的方差分析 
Table 2  ANOVA for the effects of clipping, fertilizing on the aboveground net primary productivity and functional diversity in alpine meadow during 2009– 
2013 

变异来源 
Source of variance 

自由度 
df (m, n) 

ANPP FD 

F 检验 F-test p F 检验 F-test p 

主区 
Whole plot 

B 
C 
Y 
Y × C 

2, 28 
2, 28 
4, 28 
8, 28 

 1.09 
 4.04 
82.90 
15.41 

0.349 
0.029** 
0.000** 
0.000** 

 1.780 
 1.840 
41.450 
 0.690 

0.187 
0.178 
0.000** 
0.697 

副区 
Subplot 

F 
C × F 
Y × F 
Y × C × F 
Y × C × B 

1, 30 
2, 30 
4, 30 
8, 30 

28, 30 

375.75 
 2.37 
 6.46 
 3.18 
 1.58 

0.000** 
0.111 
0.001** 
0.010* 
0.110 

36.720 
 1.870 
 3.190 
 0.470 
 2.361 

0.000** 
0.172 
0.027* 
0.869 
0.011* 

*, p < 0.05; **, p < 0.01。m, 处理自由度; n, 误差自由度。B, 区组; C, 刈割; Y, 年份; F, 施肥; ANPP, 地上净初级生产力; FD, 功能多样性。× , 交互
作用。 
*, p < 0.05; **, p < 0.01. m, degree of freedom in treatment; n, degree of freedom in error. B, block; C, clipping; Y, year; F, fertilizing; ANPP, aboveground net 
primary productivity; FD, functional diversity. × , interaction. 
 

 

年未获得ANPP数据, 用于本研究分析的数据均采

自2009–2013年。 

2  结果分析 

2.1  刈割和施肥对ANPP的影响 

刈割、年份、施肥因子, 以及年份×刈割、年份

×施肥、年份×刈割×施肥的交互作用对ANPP影响显
著, 其他因子及交互作用均不显著(表2)。随着刈割

强度增加以及施肥, ANPP显著增加。ANPP在年度间
总体上呈现波动性下降趋势(图2), 且受施肥和刈割

的影响。不施肥时, ANPP在实验前期(2009–2011年)

因刈割显著降低(2009年 , 2011年)或无显著变化

(2010年), 在后期(2012–2013年)则随刈割强度增加

而显著提高(图3)。与不施肥相比, 施肥增加了各年

度刈割处理的ANPP, 但并未在根本上改变ANPP在
刈割处理间以及年度间的变化格局(图3)。 

2.2  刈割和施肥对FD的影响 

年份、施肥、年份×施肥、年份×刈割×区组对

FD影响显著, 其他因子及交互作用均不显著(表2)。

FD在施肥后显著提高, 并随时间增加, 特别是在

2009–2010年间增加程度较大(图4)。由于刈割和年

份×刈割对FD无影响, FD随年度增加应主要是受施

肥的影响(表2)。与不施肥相比, 施肥后FD在实验前
期(2009–2011)显著增加 , 在后期(2012–2013)则无

显著变化(图5)。 

2.3  施肥和刈割对FD-ANPP关系的影响 

在2009–2013年时间序列上, FD-ANPP关系表
现为无相关和正相关两种形式(图6), 即无论施肥与

否, 不刈割群落的FD与ANPP均无相关性(不刈割不

施肥: FC0NF = 0.926, R2 = 0.010, n = 90, p = 0.338; 不

刈割施肥: FC0F = 0.949, R2 = 0.011, n = 90, p = 

0.333), 而刈割的4种群落均为正线性相关, 其FD (x)

与ANPP (y)的关系方程分别为: 中度刈割不施肥: 

yC1NF = 0.54x + 2.13 (F = 9.832, R2 = 0.101, n = 90, p 

= 0.002); 中度刈割施肥: yC1F = 0.55x + 2.28 (F = 

4.903, R2 = 0.053, n = 90, p = 0.029); 重度刈割不施

肥: yC2NF = 1.09x + 1.78 (F = 19.049, R2 = 0.178, n = 

90, p = 0.000); 重度刈割施肥: yC2F = 0.66x + 2.22 (F 

= 5.955, R2 = 0.063, n = 90, p = 0.017)。在C2NF群落

中, 方程的斜率为1.091, ANPP的增加速度大于FD; 
在其他群落, 斜率均小于1, ANPP的增加速度小于
FD。 

协方差分析的结果显示: 在不施肥(NF)群落, 

刈割显著增加了FD-ANPP关系的斜率(F(2, 264) =  
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图2  刈割、施肥和年份对地上净初级生产力的影响(平均值±标准误差)。C0、C1、C2、F和NF分别表示不刈割、中度刈割、
重度刈割、施肥和不施肥处理。标准误差上方相同的字母表示处理间差异不显著(p > 0.05), 不同字母表示处理间差异显著(p < 
0.05)。 
Fig. 2  Effects of clipping, fertilizing and year on the aboveground net primary productivity (mean ± SE). C0, C1, C2, F and NF 
indicate no clipping, moderate clipping, heavy clipping, fertilizing and no fertilizing. The same letter above error bars indicates no 
difference among treatments (p > 0.05), and different letters indicate significant differences among treatments (p < 0.05). 

 

 
图3  2009–2013年刈割和施肥对地上净初级生产力的影响(平均值±标准误差)。标准误差上方相同的字母表示处理间差异不显
著(p > 0.05), 不同字母表示处理间差异显著(p < 0.05)。 
Fig. 3  Effects of clipping and fertilizing on aboveground net primary productivity during 2009–2013 (mean ± SE). The same letter 
above error bars indicates no difference among treatments (p > 0.05), and different letters indicate significant differences between 
treatments (p < 0.05). 
 

 

9.085, p < 0.001), 而减小了截距(F(1, 264) = 84 668.477, 

p < 0.001); 在施肥(F)群落, 刈割同样增加了斜率

(F(2, 264) = 3.433, p = 0.034), 减小了截距(F(1, 264) = 

95 056.370, p < 0.001); 在中度刈割(C1)群落, 施肥

对斜率影响不显著(F(1,176) = 0.001, p = 0.977), 但增

加了截距(F(1, 176) = 66 760.585, p < 0.001); 在重度

刈割(C2)群落, 施肥后斜率也无显著变化(F(1, 176) = 

1.343, p = 0.248), 而截距增加(F(1, 176) = 57 280.001, 

p < 0.001)。上述结果说明 , 刈割与否是决定

FD-ANPP关系性质的首要因素, 因为不刈割时为无

相关, 且与施肥无关, 而刈割后均为正相关。但刈割

后正相关的特点受刈割强度和施肥与否的影响。也

就是说, 刈割强度越大的群落ANPP随FD的变化速
率越高, FD对ANPP的影响越强, 而施肥并不影响

FD对ANPP的作用强度, 仅是同步提高了不同FD水
平的ANPP。 
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图4  刈割、施肥和年份对功能多样性的影响(平均值±标准误差)。C0、C1、C2、F和NF分别表示不刈割、中度刈割、重度刈
割、施肥和不施肥处理。标准误差上方相同的字母表示处理间差异不显著(p > 0.05), 不同字母表示处理间差异显著(p < 0.05)。 
Fig. 4  Effects of clipping, fertilizing and year on the functional diversity (mean ± SE). C0, C1, C2, F and NF indicate no clipping, 
moderate clipping, heavy clipping, fertilizing and no fertilizing. The same letter above error bars indicates no difference among 
treatments, and different letters indicate significant differences between treatments (p < 0.05). 
 

 

 
 
图5  2009–2013年施肥对功能多样性的影响(平均值±标准
误差)。F, 施肥; NF, 不施肥。不同字母表示处理间差异显著
(p < 0.05)。 
Fig. 5  Effects of fertilizing on functional diversity during 
2009–2013 (mean ± SE). F, fertilizing; NF, no fertilizing. Dif-
ferent letters indicate significant differences between treatments 
(p < 0.05). 
 

3  讨论 

3.1  刈割与施肥对ANPP和FD的影响 

本研究表明, 增加刈割强度能提高ANPP (图

2)。这种作用应该与刈割引起植物的超补偿生长(刘

建军等, 2005)有关。周晓松等(2011)在同一样地的研

究证实: 尽管刈割抑制了高大禾草的生长, 而莎草

科植物以及一些阔叶类杂草的超补偿生长是导致群

落ANPP增加的重要原因。施肥增加ANPP (图2)与很

多研究结果(高本强等, 2014; Niu et al., 2014; 杨晓

霞等, 2014)相同, 因为施肥后高大的禾本科植物垂

穗披碱草、莎草科植物矮生嵩草、阔叶双子叶植物

美丽风毛菊等很多植物种的重要值显著增加, 提高

了群落初级生产力(周晓松等, 2011)。这也直观反映

了受低温控制的高寒草甸土壤速效养分缺乏的实际, 

而施肥则能有效地解除这一限制作用。 

刈割强度处理间FD无显著差异(图4), 可能与

Rao系数中包含的种间性状差异(dij)和物种均匀度

(PiPj)这两个成分对刈割的不同响应有关。陈超等

(2015)在本样地的研究表明: 随着刈割强度增加, 

种间性状差异和物种均匀度分别表现为减小和增加

的反向变化, 导致FD在刈割处理间无显著变化。 

很多研究认为施肥后FD会随着物种的丧失而
减小(Tilman & Downing, 1994; Hooper et al., 2005; 

Moonen & Bàrberi, 2008), 我们利用采自2012年13

个植物功能性状数据的研究也得到相同结果(陈超

等, 2015)。但本文结果却显示施肥后FD的时间平均
值(2009–2013)显著增加(图4)。Niu等(2014)认为施肥

引起FD的变化与两个相反的机制有关: 一是竞争

排斥会导致FD减小(Leibold, 1998; Grime, 2006; 

Mayfield & Levine, 2010); 二是共存物种间的生态

位分化又会促使性状趋异, 引起FD增加(Macarthur 

& Levins, 1967; Navas & Violle, 2009; Mouchet et al., 
2010; Mason et al., 2011), FD对施肥的响应取决于
这两种机制的平衡(Niu et al., 2014)。本文结果可能

与第二种机制有关, 即共存物种生态位分化对FD
的影响超过了物种丧失的作用。原因有以下2个: (1)

在本研究样地不施肥和施肥群落共有物种的比例仍

高达93%和94%, 施肥降低物种多样性仅发生在不

刈割处理, 而刈割处理的多样性并未下降(王海东 
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图6  2009–2013年刈割和施肥组合梯度中功能多样性和地上净初级生产力的关系(对数尺度)(p < 0.05)。C0、C1、C2、F、NF
同图2。 
Fig. 6  Relationships between functional diversity and aboveground net primary productivity (logarithmic scale) in different gra-
dients of clipping and fertilizing treatments (p < 0.05). C0, C1, C2, F, NF see Fig. 2. 
 

 

等, 2013)。由于物种的周转率仅为6%–7%, 且多为

稀有种, 因此, 尽管施肥显著降低了物种多样性和

物种均匀度, 但尚不足以导致FD显著减小。(2)在本

样地及与之相邻的家畜放牧样地的研究显示, 在不

刈割+施肥处理或富养草地群落中, 垂穗披碱草和

异针茅等禾本科植物的优势度都很高, 而阔叶杂类

草的优势度则很低(臧岳铭等 , 2009; 周晓松等 , 

2011)。说明施肥在解除土壤养分限制作用的同时也

增强了种间的光竞争, 施肥后引起物种在光资源利

用上的不对称性竞争导致种间生态位分化, 施肥群

落FD的时间平均值较高。 

3.2  ANPP和FD的年度动态 

ANPP随时间呈现波动性下降的趋势(图2), 而

施肥并未在根本上改变刈割处理间ANPP随年度变
化的格局(图3), 因此, ANPP的波动性下降极有可能
与年度间气候条件的变化有关。在干旱草原生态系

统的很多研究也表明降水量与ANPP的波动具有极
高的同步性(Isbell et al., 2009)。然而, 我们使用定位

站地区2009–2013年年总降水量、生长季降水量、年

平均气温、生长季平均气温和草地干燥度(即生长季

积温/生长季降水量)与ANPP进行回归分析, 发现相

关性并不显著(p值分别为0.594、0.692、0.733、0.683

和0.613), 而且这些气候指标与ANPP的年度波动趋

势也不一致, 说明ANPP的波动性下降与气候变化
并无直接关系。同一样地的研究显示, 长期刈割会

显著降低植物的再生高度(李晓刚等, 2011), 植物趋

于矮化以适应刈割扰动。我们推测本研究中ANPP
的波动性下降可能与株高的变化有关。但回归分析

显示二者并无相关性(p = 0.744)。另有研究显示, 长

期刈割后植物根系贮藏的碳水化合物的大量消耗会

降低植物的补偿再生能力, 引起ANPP逐年降低(许

志信等, 1993)。但由于本研究不刈割处理的ANPP
也同样表现出逐年下降的趋势(图3), 因此, 根系贮

藏碳水化合物的变化也不能对此给出满意的解释。

本研究中ANPP随年度波动性下降的原因还有待进
一步研究。 

本研究连续7年的刈割和施肥处理已经引起群

落出现明显的异质性, 不同处理控制下的实验草地

正向不同的群落状态发展。尽管刈割对FD未产生显
著影响, 但施肥却提高了FD (图4), 反映了群落总

体在种间性状差异和物种均匀度等方面发生分异的

时间过程, 即人为扰动形成的群落空间异质性导致

群落总体的功能多样性随时间增大。此结果与空间

异质性提高群落物种多样性的效应(Hooper et al., 
2005)相似。可以预计, 随着时间的延续, 群落总体

FD将进一步变化, 直至扰动因素与种内、种间相互
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作用达到平衡为止。 

3.3  FD-ANPP的关系模式 

与很多研究不同的是, 本研究中FD-ANPP的时
间相关性并未出现多种模式(Thompson et al., 2005; 

Griffin et al., 2009; 臧岳铭等 , 2009; 吕亭亭等 , 

2014), 而是表现为不刈割群落的无相关及刈割群

落的正线性相关两种模式, 而且相关模式的变化强

度依赖于刈割强度, 与施肥无关(图6), 进一步证实

了FD-ANPP关系与扰动因素存在密切联系的观点
(Bernhardt-Römermann et al., 2011; 李晓刚等 , 

2011)。 

需要强调的是, 本研究主要关注FD-ANPP的时
间相关性, 以期探讨自然群落在遭受某种环境外力

影响后群落物种功能多样性与生产力关系的长期变

化。本研究中的不刈割群落相当于封育恢复中的植

物群落, 由于7年未受扰动, 群落已完全恢复到以高

大的禾本科植物为优势种(周晓松等, 2011), 并对下

层植物形成了稳固的光竞争格局, FD的分异减小, 

并与ANPP无显著相关性(图6)。而在扰动条件下, 若

扰动对多样性和生产力同时产生正效应, 就可能出

现多样性与生产力的正相关关系(Loreau, 2000)。同

理, 由于FD和ANPP对刈割扰动都呈正反应, 因此

FD-ANPP关系表现为正相关(图6)。从生态互补的观

点来看, 刈割扰动会释放一定的竞争空间, 植物能

更加有效地利用各种资源。随着刈割强度增加, 释

放的空间越大, 低矮植物逐渐成为优势种, 在相同

的FD条件下, ANPP增幅也更大。因此, 刈割强度越

大的群落, ANPP随FD的变化速率越高, FD对ANPP
的影响越强(图6)。 

综上所述, 刈割扰动和土壤资源状况共同影响

着FD-ANPP的关系, 其中刈割扰动在决定二者关系

性质时起主导作用。我们推测在放牧状态下的高寒

草甸群落, 由多性状计算的功能多样性能较好地预

测群落生产力的变化。而不刈割群落功能多样性的

逐年下降及其生产力低于刈割群落, 表明长期禁牧

并不利于高寒草甸的管理, 因此适当放牧并增加土

壤可利用资源可以使多样性和生产力保持在较高 

水平。 
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