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摘要 : 对不同类型草地功能群多样性和组成与植物群落生产力之间的关系进行了探讨。结果表明 : (1) 在矮嵩草

( Kobresia humlis)草甸和金露梅 ( Potentilla f roticosa)灌丛中 ,豆科植物的作用比较明显 ,而其他功能群植物的作用

较弱。(2)在藏嵩草 ( Kobresia tibetica)沼泽化草甸和小嵩草 ( K. pygm aca)草甸中 ,虽然杂类草、C3 植物和莎草科植

物功能群的生产力占群落初级生产力的比例较大 ,但二者在统计上没有显著性差异 ,这表明群落生产力除受物种

多样性的影响外 ,也受物种本身特征和环境资源的影响 ,更主要的是受到功能群内物种密度和均匀度的影响 ,即功

能群组成比功能群多样性更能说明对生态系统过程的影响。(3)不同类型草地群落植物功能群盖度与群落初级生

产力呈显著的线性相关。(4)不同类型草地群落生产力与功能群内物种数的变化均表现为单峰曲线关系 ,即功能

群内物种数处于中间水平时 ,群落生产力最高。
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Abstract : The relationship between species diversity and ecosystem function is one of the core problem
of biodiversity research , and productivity is an important modality of ecosystem function. The species
diversity of natural communities is often strongly related to their productivity. The grassland is an im2
portant component of terrest rial ecosystems and plays a significant role in the biodiversity and ecosys2
tem function. Understanding of how to use natural vegetation to restore deteriorated grasslands is criti2
cal for protection of grassland ecosystems. Moreover , the relationship between species richness and
productivity relies on scales. At some scales , productivity affects diversity , and at other scales , species
diversity also affects productivity. Thus , it is necessary to know the relationship between plant func2
tional diversity and productivity in different grassland types. In 2003 the differences in plant functional
diversity , functional composition and productivity in different grassland types of alpine meadow were
analyzed.

Humans are modifying both the identities and the numbers of species in ecosystems. However ,
the impacts of such changes on ecosystem processes are still controversial. The effects of functional di2
versity and composition on plant community productivity were analyzed in four types of alpine mead2
ows. The research results show : (1) the effects of the legume functional group on productivity was
greater than other functional groups in Kobresia hum lis meadow and Potentilla f roticosa shrub. (2)
Although the biomass of forbs , C3 plants and sedge functional groups account for higher proportion of
community productivity in Kobresia pygm aca meadow and K. tibetica swamp meadow , differences
were not significantly different , indicating that the factors influencing community productivity were
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not only species diversity , but also the identity of species present and environmental resources. These
factors were in turn mainly affected by species diversity and evenness among functional groups. That
is , differences in functional group composition have a larger effect on ecosystem processes than func2
tional group richness alone. (3) A significant correlation was found between the coverage per function2
al group and the primary productivity of communities in the four types of alpine meadows. ( 4)
Changes in productivity with number of species per functional group showed a unimodal pattern , such
that the maximum community productivity occured at an intermediate level of number of species per
functional group .
Key words : alpine meadow , productivity , functional group diversity , functional group composition ,

number of species per functional group

　　随着人们对物种多样性及生态系统功能的认识

和试验研究逐渐加深 ,生态系统中物种多样性与生

态系统功能的相互关系成为当前生态学领域内的一

个重大科学问题。生态学家长期以来一直对多样性

和生产力之间的关系怀有浓厚的兴趣。而在最近几

年 ,在讨论生态系统功能与物种多样性之间的关系

时 ,生产力又被认为是受生物多样性影响的一个重

要的生态系统功能特征 (黄建辉等 ,2001) 。生态系

统中生物有机体控制着其功能 ( Walker ,1992) 。但

物种的特征 ( Givnish ,1994) 、物种的数量 ( Givnish ,

1994 ; Tilman et al . ,1996) 及由这些种组成的不同

功能群的数量 ( Tilman et al . ,1996) 如何决定这种

控制程度的大小目前尚不清楚 ( Tilman et al . ,

1997b) 。种的多样性和功能的多样性对生态系统功

能的影响随着种和功能群之间差异性的增加而增大

( Tilman et al . ,1997a) 。群落或生态系统功能不仅

与优势物种的功能特征有关 ,而且与物种的数量相

联系 ( Grime ,1997) 。生物多样性是所有生命系统的

固有特征 ,是人类赖以生存的基础。然而 ,人类不合

理的经济活动所带来的土地利用的改变、生境的破

碎化、生物资源的过度利用 ,使草地生态系统的结构

和功能过程发生变化甚至破坏 ,初级生产力逐年下

降。因此 ,为了更多地了解和认识功能群多样性及

组成对生态系统功能的作用 ,植物功能群多样性和

初级生产力之间关系的研究显得尤为重要。

功能群一般被认为是与系统的某种功能直接相

关的物种群 ,功能群内的物种对系统的作用有很大

的相似性 ,因而用功能群数作为物种多样性的指标

研究多样性与生态系统功能的关系是值得肯定的

(Bengtsson ,1998) 。功能群的划分在实际研究中也

是很必要的 ,因为尽管每个物种对生态系统过程都

具有作用 ,但这种作用的性质和大小有着相当大的

差别 ,我们通常也不可能知道每个物种对生态系统

过程的相对贡献 (白永飞等 , 2002 ) 。Tilman 等

(1997a)在 Cedar Creek 进行的草地群落植物多样性

与生态系统功能试验中 ,将植物分为豆科、C3 植物、

C4 植物、木本植物和杂类草 (非禾本科草类) 5 个功

能群 (functional group) 。Hooper 和 Vitousek (1997)

进行的草地生物多样性试验中 ,根据植物在养分循

环方面的潜在联系 ,将其分为春性一年生植物 (early

season annual forbs) 、冬性一年生植物 ( late season

annual forbs) 、多年生丛生禾草和固氮植物 4 个功能

群。Hector 等 (1999)在欧洲进行的植物多样性与草

地生产力试验中 ,将植物分为禾草、豆科固氮植物和

非禾本科植物 3 个功能群。

一些研究结果表明 ,功能群内物种数对群落的

生产力有显著影响 (Naeem & Li ,1997) 。植物多样

性和功能群组成是影响草地生产力和稳定性的主要

因子 ( Tilman & Dowing ,1994 ; Tilman et al . ,1996 ;

Hooper & Vitousek , 1997 ; Hector et al . , 1999 ;

Hooper ,1998) 。目前的试验结果很难说明物种多样

性和功能群组成对生态系统过程的重要性 ,对功能

群间的相互作用及其对群落生产力的维持机制尚不

十分清楚 ,特别是对自然生态系统一直缺乏令人信

服的证据 (McCann ,2000) 。在生物多样性和生态系

统功能的研究中 ,自然状态下的草地生态系统越来

越受到关注 ,自然状态下的群落中物种组成是物种

对环境适应的结果 ,在漫长的演化过程中 ,形成了特

定的结构 ,物种间及其环境之间相互依赖、相互作

用 ,已适应了当地的生态 - 地理条件 ,是一种对生物

气候的综合反映。因此 ,怎样利用自然植被来恢复

退化的生态系统 ,保护草地生物多样性 ,提高草地生

态系统生产力 ,更好地理解其结构和功能特征 ,需要

我们进行大量的研究工作 ,为生物多样性的生态系

统功能的理论研究提供试验证据。基于上述原因 ,

我们在高寒草甸不同草地类型调查了草地群落植物
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功能群多样性及组成与群落生产力之间的关系 ,得

出了一些初步的研究结果。

1 　研究地区与研究方法

1. 1 　研究区域概况

本研究于 2003 年 8 月在中国科学院海北高寒

草甸生态系统开放实验站进行。地理位置为 37°29′

- 37°45′N , 101°12′- 101°33′E ,海拔 3200 - 3250

m。年平均气温 - 1. 7 ℃,1 月平均气温 - 14. 8 ℃,7

月平均气温 9. 8 ℃。年平均降水量 600 mm ,降水主

要集中在下半年 ,约占全年降水总量的 80 % ,蒸发

量 1160. 3 mm。主要植被类型有高寒草甸 (alpine

meadow) 、高寒灌丛 ( alpine shrub) 和沼泽化草甸

(swamp meadow) 。土壤为高山草甸土、高山灌丛草

甸土和沼泽土。

1. 2 　群落调查与取样方法

试验样地选择在植被较为均匀的小嵩草 ( Ko2
bresia pygm aca) 草甸、矮嵩草 ( K. hum lis) 草甸、藏

嵩草 ( K. tibetica) 沼泽化草甸和金露梅 ( Potentilla

f roticosa)灌丛 ,面积分别为 50 m ×50 m。每块样地

内随机设置 5 个 1 m ×1 m 的观测样方 ,测定植物群

落的种类组成及其特征值 (频度、盖度、高度) 。草本

植物齐地面刈割 ,烘干称取生物量 ;灌木只采新萌发

生长的枝叶。在测定植物生物量的同时 ,用点温计

测定 0 - 10 cm 和 0 - 20 cm 的土壤温度。近地表

层 0 - 10 cm 和 0 - 20 cm 的土壤含水量用土钻法

取土并称鲜重 ,然后在 105 ℃的烘箱内烘干至恒重

后称重 ,计算出土壤含水量。

1. 3 　植物功能群的划分

根据不同草地类型群落植物内部生理特征和形

态特征 ,进行植物功能群的划分 ,将植物分为莎草

科 ,包括小嵩草、矮嵩草、藏嵩草、苔草 ( Carex

pachyrrhiz a) 等 ; 豆科 , 包括花苜蓿 ( T rigonella

ruthenica) 、黄花棘豆 ( O xyt ropis ochrocephala) 、异

叶米口袋 ( Guel denstaedtia diversif olia) 、多枝黄芪

( Ast ragal us polycladus) ; C3 植物 ,包括草地早熟禾

( Poa pratensis) 、异针茅 ( S ti pa aliena) 、羊茅 ( Fes2
t uca ovi na) 等 ; C4 植物 ,包括垂穗披碱草 ( Elym us

nutans) 、藏异燕麦 ( Helictot richon tibeticum ) 等 ;木

本植物 :包括金露梅 ;杂类草 ,包括麻花艽 ( Gentiana

st ram i nea) 、线叶龙胆 ( G. f arreri ) 、鳞叶龙胆 ( G.

squarrosa) 、雪白委陵菜 ( Potentilla nivea) 、高山唐

松草 ( Thalict rum al pi num ) 、雅毛茛 ( Ranuncul us

pulchell us)等 ,其中 ,莎草科的植物为高寒草甸的建

群种或常见种 ,所以将其单独划分为莎草科功能群。

1. 4 　统计分析

采用 SPSS 软件包的相关分析、逐步回归分析

模块对实验数据进行统计分析。

2 　结果与分析

2. 1 　不同类型草地植物功能群生产力组成的变化

由表 1 可以看出 ,不同类型草地群落生产力组

成分别是 :矮嵩草草甸中 ,C3 植物、豆科和杂类草的

比例比 C4 植物和莎草科大 , 它们占据了群落

81. 82 %的生产力 ;相关分析表明 ,群落初级生产力

与豆科功能群生产力显著正相关 ( r = 0. 866 , P =

0. 029 < 0. 05) ,与 C3 植物功能群生产力没有显著的

相关关系 ( r = 0. 547 , P = 0. 170 > 0. 05) ,说明豆科

植物的生产力对群落生产力起着重要作用 , C3 植

物虽然在统计上差异不显著 ,但从数据上看处于次

重要地位。小嵩草草甸中 ,C3 植物、莎草科和杂类

草的比例比 C4 和豆科植物大 ,它们占据了群落

81. 40 %的生产力 , 相关分析表明 ,群落初级生产力

与杂类草 ( r = 0. 674 , P = 0. 106) 、C3 植物 ( r =

0. 453 , P = 0. 222)和莎草科 ( r = 0. 346 , P = 0. 284)

功能群生产力均没有显著的相关关系 ( P > 0. 05) ,3

个功能群的生产力在统计上差异也不显著 ,但从数据

上看依次为杂类草、C3 植物和莎草科 ,群落初级生产

力可能受这 3 个功能群生产力的影响。藏嵩草沼泽

化草甸中 ,莎草科的生产力远大于 C3 植物和杂类草 ,

它占据了群落 85. 28 %的生产力 ,相关分析表明 ,群落

初级生产力与杂类草 ( r = 0. 719 , P = 0. 086)和莎草科

( r = 0. 498 , P = 0. 197)功能群生产力均没有显著的相

关关系 ( P > 0. 05) 。金露梅灌丛中 ,豆科、C3 植物、木

本植物和杂类草的生产力占的比例比 C4 植物、莎草

科的大 ,它们占据了群落 89. 28 %的生产力 , 相关分

析表明 ,群落初级生产力与豆科功能群生产力显著地

正相关 ( r = 0. 814 , P = 0. 047 < 0. 05) ,与木本植物 ( r

= 0. 540 , P = 0. 174) 和 C3 植物 ( r = 0. 524 , P = 0.

182)功能群生产力差异不显著 ( P > 0. 05) ,说明豆科

植物的地上生物量对群落生产力起着重要的作用 ,

木本植物和 C3 植物从数据上看起次要作用。说明群

落初级生产力除主要受豆科植物生产力的制约外 ,同

时也受木本植物和 C3 植物的影响。
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表 1 　不同类型草地群落植物功能群生产力
Table 1 　Productivity of plant functional groups in different grassland communities

类型
Type

C3 植物
C3 plants

Mean SE

C4 植物
C4 plants

Mean SE

莎草科
Sedges

Mean SE

豆科
Legumes

Mean SE

杂类草
Forbs

Mean SE

木本植物
Woody plants

Mean SE

矮嵩草草甸
Kobresia humlis meadow

105. 38 9. 52 17. 89 1. 05 37. 20 1. 39 61. 85 5. 84 80. 71 5. 50

小嵩草草甸
K. pygmaca meadow

72. 93 13. 82 14. 40 2. 46 51. 12 5. 70 37. 85 5. 52 104. 59 8. 87

藏嵩草沼泽化草甸
K. tibetica swamp

meadow
13. 26 3. 29 304. 84 7. 42 39. 38 4. 74

金露梅灌丛
Potentilla f roticosa shrub

77. 02 11. 75 15. 73 1. 29 10. 82 3. 57 30. 34 6. 38 64. 23 6. 28 49. 42 5. 00

SE :标准误 Standard error

表 2 　不同类型草地群落植物功能群盖度和物种数
Table 2 　Coverage and species number of plant functional groups in different grassland communities

类型
Type

C3 植物
C3 plants

盖度 ( %)
C

种数
S N

C4 植物
C4 plants

盖度 ( %)
C

种数
S N

莎草科
Sedges

盖度 ( %)
C

种数
S N

豆科
Legumes

盖度 ( %)
C

种数
S N

杂类草
Forbs

盖度 ( %)
C

种数
S N

木本植物
Woody plants

盖度 ( %)
C

种数
S N

矮嵩草草甸
Kobresia humlis meadow

54. 00 4. 00 13. 00 1. 00 37. 20 3. 00 40. 00 4. 00 40. 60 3. 00

小嵩草草甸
K. pygmaca meadow

38. 40 4. 00 10. 00 1. 00 37. 80 4. 00 21. 00 4. 00 45. 20 18. 00

藏嵩草沼泽化草甸
K. tibetica swamp

meadow
7. 80 3. 00 87. 40 4. 00 11. 60 12. 00

金露梅灌丛
Potentilla f roticosa shrub

53. 60 5. 00 6. 20 1. 00 10. 60 2. 50 22. 00 3. 00 44. 60 14. 00 42. 60 1. 00

表中数据均为平均数 Values in the table denote mean ; S N :功能群内物种数 Number of species per functional group ; C :盖度 Coverage

2. 2 　不同类型草地群落植物功能群盖度和物种数

与功能群生产力关系

植物个体、种群 (功能群) 及群落的盖度不仅表

明了植物个体、种群 (功能群) 和群落所占有的水平

空间面积的大小 ,同时在一定程度上也反映了植物

吸收资源面积的范围 ,很重要的一个方面是也表明

了植物之间的相互关系 (表 2) 。植物所能够利用的

空间最终反映在植物的生产量 ,即生产力的大小上。

从图 1 可以看出 ,不同类型草地群落植物功能

群盖度与功能群初级生产力均呈显著线性相关 ,其

中 ,矮嵩草草甸中其相关系数 r = 0. 9022 , P < 0.

05 ;小嵩草草甸中其相关系数 r = 0. 9205 , P < 0.

05 ;藏嵩草沼泽化草甸中其相关系数 r = 0. 9993 , P

< 0. 01 ;金露梅灌丛中其相关系数 r = 0. 9767 , P <

0. 01。即群落初级生产力随着植物功能群盖度的增

加而增大。

Naeem 和 Li (1997) 的试验发现 ,功能群内物种

数对群落的生产力有显著的影响。从图 2 中可以看

出 ,4 种不同类型草地群落生产力与功能群内物种

数的变化通过模拟 ,趋势均表现为单峰曲线关系 ,即

功能群内物种数处于中间水平时 ,群落生产力最高。

其中 ,矮嵩草草甸中其相关系数 r = 0. 8495 , P >

0. 05 ,无显著相关关系 ;小嵩草草甸中其相关系数 r

= 0. 9304 , P < 0. 05 ,显著相关 ;藏嵩草沼泽化草甸

中其相关系数 r = 1. 0000 , P < 0. 01 ,极显著相关关

系 ;金露梅灌丛中其相关系数 r = 0. 6872 , P > 0.

05 ,无显著相关关系。

3 　讨论

不同类型草地中 ,植物功能群的数量和对群落

生产力所起的作用不同 ,功能群组成也有明显的差

异。在矮嵩草草甸和金露梅灌丛中 ,豆科植物的作
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图 1 　不同类型草地群落植物功能群盖度与功能群生产力的关系
Fig. 1 　The relationship between coverage of plant functional groups and functional group productivity in different grassland commu2
nities
A : 矮嵩草草甸 Kobresia humlis meadow ; B : 小嵩草草甸 K. pygm aca meadow ; C : 藏嵩草沼泽化草甸 K. tibetica swamp
meadow ; D : 金露梅灌丛 Potentilla f roticosa shrub

图 2 　不同类型草地群落植物功能群内物种数与生产力的关系
Fig. 2 　The relationship between number of species per functional group and productivity in different grassland communities
A : 矮嵩草草甸 Kobresia humlis meadow ; B : 小嵩草草甸 K. pygm aca meadow ; C : 藏嵩草沼泽化草甸 K. tibetica swamp
meadow ; D : 金露梅灌丛 Potentilla f roticosa shrub
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用比较明显 ,而其他功能群植物的作用较弱。在藏

嵩草沼泽化草甸和小嵩草草甸中 ,虽然杂类草、C3

植物和莎草科功能群生产力所占群落初级生产力的

比例较大 ,但在统计上没有显著性差异 ,这表明群落

生产力除受物种多样性的影响外 ,也受物种本身特

征和环境资源的影响。生物有机体对生态系统有决

定作用 ,而不同物种特性各异 ,它们在个体大小、营

养利用等方面的差异都会影响生态系统功能 (张全

国和张大勇 ,2002 ,2003) 。生态系统功能还受到物

种组成 (物种的生物学特征)等因素的控制 ( Huston ,

1997 ; Huston et al . , 2000 ; Grime ,1997 ; Wardle ,

1998 ; Tilman et al . , 1997a ; Tilman , 1999) 。物种

组成被认为是生态系统稳定性、生产力、营养动态等

功能的重要决定因子 (Bengtsson , 1998) 。藏嵩草沼

泽化草甸土壤水分含量较高 ,在某种程度上形成了

水分胁迫 ,使养分资源的空间异质性降低 ,资源比率

的空间复杂性减小 ,物种竞争增强 ,从而物种多样性

和功能群多样性下降 ,功能群生产力增加。贺金生

等 (2003)认为植物群落是在一定时间和空间上由不

同种群组成的组合体。由于植物群落是由若干种群

组成的 ,因此密度增加使那些在群落中表现“弱”的

物种比例减少 ,从而引起群落均匀度的降低 ,这将使

群落多样性降低 ,最终改变群落的均匀度和优势度。

生态位互补效应使不同物种之间在资源利用上存在

差异 ( Tilman et al . , 1997b) ,当群落由于密度的增

加引起优势度的增加而成为单优势种群落时 ,群落

多样性降低 ,而均匀度和优势度增加。例如藏嵩草

沼泽化草甸 ,藏嵩草是优势种。不同植物由于根深

差异 ,这种互补作用可能发生在空间上 ;由于植物对

资源利用的不同步性 ,这种互补效应也可能发生在

时间上。Hooper 和 Vitousek (1997) 认为在一些生

态系统中 ,组成种的功能特征和物种数一样 ,对维持

生态系统的过程和服务功能起着同样重要的作用。

植物能够利用的空间最终反映在植物的生产

量 ,即生产力的大小上。从我们的试验结果可以看

出 ,不同类型草地群落植物功能群盖度与功能群初

级生产力呈显著的线性相关。通常的植物群落可以

认为是一个在异质性的土壤上发育的不同密度、不

同均匀度的斑块所组成的镶嵌体 (贺金生等 ,2003) 。

植物功能群实际上能利用多大的空间 ? 其盖度能直

接反映出植物功能群同化面积的大小 ,较大的植物

功能群能够有效地增加植物对资源的吸收和利用 ,

从而提高群落的生产力。4 种不同类型草地群落生

产力与功能群内物种数的变化均表现为单峰曲线关

系 ,即功能群内物种数处于中间水平时 ,群落生产力

最高。相对于物种组成的多样性 ,功能群组成的多

样性决定着生态系统的过程 ( Tilman et al . ,1996) 。

功能群组成的多样性应包括组成功能群的物种的数

量及其本身的生物学特征等 ,因为只有在功能上比

较相似的物种才有可能被列为同一功能群 ,这样同

一功能群内的物种在功能上可以相互替代。但同一

功能群中的物种也会有差异 ,对生态系统某个功能

作用相似的物种对系统另一功能的作用可能差异很

大 (张全国和张大勇 , 2002 ) 。Wilsey 和 Potvin

(2000)在加拿大进行的试验中 ,人为控制群落中优

势物种的组成比例 (群落均匀度)而保持群落物种数

目不变 ,其结果是群落总生物量和地上部分生物量

随均匀度的增加而线性增加。这是否预示着当某一

功能群内物种数丰富时 ,功能群内均匀度降低、种间

资源利用性竞争逐渐增强 ,功能群的生产力也逐渐

降低 ;而当某一功能群内物种数少时 ,种间资源竞争

强度较低 ,一些竞争能力强的物种可能迅速成为群

落的优势种 ,其对功能群的贡献相对于其他物种较

大 ,因而影响到生态系统的功能 ,即功能群的生产力

随均匀度的升高而逐渐增大 ;当功能群内物种数增

加到一定数量 (中等水平) 时 ,资源吸收和资源供给

达到平衡状态 ,种间资源竞争趋于平稳状态 ,生产力

水平达到最高。

近年来 ,环境扰动 (放牧干扰) 、资源 (土壤养分)

环境因子等非生物因素对物种多样性和生态系统初

级生产力的影响越来越受到生态学家的关注和重

视 ,并且已开展试验研究。草本植物种的丰富度随

放牧强度和生物量的大小增加或减少 ,即草本植物

的丰富度在群落生产力中等时最为合适 ,而且种的

丰富度将随着围栏年限的增加而减小 ( Gufu et al . ,

2001) 。生物多样性本身不是一个独立变量 ,其维持

受到多种因素的影响 (张大勇 ,2000) 。

因此 ,在今后的生态系统功能研究中 ,除研究物

种多样性、功能群多样性、功能群物种组成及物种本

身的生物学特征等的影响外 ,应特别考虑土壤营养

水平对多样性 - 生态系统功能关系的影响 ,因为人

为控制的生物多样性试验群落和自然群落在土壤异

质性上差别很大。
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