
基金项目:国家自然科学基金项目(31070382)

收稿日期: 2014-08-30; 网络出版日期: 2015-07-29

* 通讯作者 Corresponding author． E-mail: zhuzhihong@ snnu． edu． cn

DOI: 10． 5846 /stxb201408301725

姚天华，朱志红，李英年，潘石玉，孔彬彬，卫欣华，杜家丽．功能多样性和功能冗余对高寒草甸群落稳定性的影响． 生态学报，2016，36(6):
1547-1558．
Yao T H，Zhu Z H，Li Y N，Pan S Y，Kong B B，Wei X H，Du J L． Effects offunctional diversity and functional redundancy on the community stability
of an alpine meadow． Acta Ecologica Sinica，2016，36(6):1547-1558．

功能多样性和功能冗余对高寒草甸群落稳定性的影响
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摘要:功能多样性和功能冗余是影响群落稳定性的重要因素，但它们对稳定性影响的相对强弱尚有争论。通过在青藏高原高寒

矮嵩草(Kobresia humilis)草甸为期 6a的刈割(不刈割、留茬 3cm、留茬 1cm)和施肥(施肥、不施肥)控制实验对此进行了探讨。

研究结果显示，群落稳定性随着功能多样性和功能冗余的增大而单调增加，但由于功能多样性的变异性大于功能冗余的变异

性，功能多样性与物种多样性间的相关性强于功能冗余与物种多样性间的相关性，功能多样性与群落稳定性间的相关性也强于

功能冗余与群落稳定性间的相关性，因此，尽管功能冗余产生的保险效应对维持群落稳定性具有促进作用，但功能多样性的互

补效应对维持群落稳定性的作用更大。结果表明，功能多样性和功能冗余对群落稳定性的相对影响与其变化程度正相关，功能

多样性与群落稳定性的变化具有更紧密的联系，能更好地预测生态系统稳定性的变化。研究为草原生态系统的可持续管理提

供了重要启示。
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Abstract: Functional diversity and functional redundancy are crucial to maintaining the stability of a community，but the
strength and relative importance of these effects remains poorly understood． In this study，a field manipulation experiment
was conducted in an alpine Kobresia humilis meadow at the Haibei Research Station of the Chinese Academy of Sciences
from 2007 to 2012，with the aim of gaining insight into the relationship between community stability，functional diversity，
and functional redundancy． The experiment used a split-plot design with three clipping levels (stubbled 1 cm，3 cm，and
unclipped) used on the whole plot，and subplots were treated with or without fertilizer (12． 75 g m －2 a －1 urea + 3． 06 g
m －2 a －1 ammonium phosphate or unfertilized) ． Our results showed that the community stability monotonously increased with
increasing functional diversity and functional redundancy; however，the effect of functional diversity on stability was greater
than that of functional redundancy，given that the coefficient of variation of functional diversity under different treatment
combinations was greater than that of functional redundancy． Furthermore，the degree of positive correlation between
functional diversity and species diversity was stronger than that between functional redundancy and species diversity． We
also found a closer positive relationship between functional diversity and community stability than that between functional
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redundancy and community stability． Although the insurance effect from functional redundancy may improve the stability of
a community，the complementary effect of functional diversity on stability appears to be much greater． As such，this result
suggests that the relative strength of the effects of functional diversity and functional redundancy on community stability is
positively correlated with the degree of variation in functional diversity and redundancy，which confirmed our speculations．
Meanwhile，functional diversity is more tightly related to the community stability and can be a better predictor of ecosystem
stability than species diversity or functional redundancy． Our study provides a critical insight into sustainable management of
rangeland ecosystems．
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生物多样性丧失对生态系统功能的潜在影响是生态学家持续关注的热点问题
［1-2］。大量研究表明，物种

多样性对群落稳定性具有正效应
［3-8］。由于生态系统功能由物种的功能属性决定［9-10］，物种多样性(SD)既包

括功能多样性(FD)，也包括功能冗余(FR)［11-12］。因此，物种多样性下降或物种丧失引起的植物功能性状丢
失、功能性状组成变化、或性状空间维度减小，必将导致功能多样性和功能冗余发生改变，进而影响群落稳定
性。但功能多样性和功能冗余究竟哪个对群落稳定性影响较大，仍未达成共识。尽管理论［13-15］和实验［16-18］

研究均证实功能冗余也是维持群落稳定性的一个关键特征，但长期以来有关功能多样性和功能冗余对群落稳

定性相对影响的定量研究很少
［16］。

功能多样性是指群落或生态系统中有机体功能性状的值和变化范围
［9-10，19］，即影响植物功能的形态、生

理或物候性状的组成与变化
［20］，是用来表示种间功能属性相对差异性和生态互补性的指标，因而在决定生态

系统功能上比物种多样性具有更为直接的作用
［1，21-24］。功能冗余是指生态系统中执行相似功能的物种的多

样性
［11，16］，即群落中具有相似功能性状物种的饱和程度

［12］。由于冗余物种具有相似的生态功能［25］，可相互
取代，其丧失不会影响生态系统功能

［26］。但功能冗余的存在并不意味着冗余物种可有可无，冗余物种对于确
保扰动后生态系统的恢复是必需的

［13，27］。因此，功能冗余对于维持生态系统过程具有保险作用［16，28］。由此
可见，作为物种多样性的两个重要成分

［12］，功能多样性和功能冗余分别表示种间功能性状的相异性和相似

性，并分别通过生态互补和保险效应影响生态系统功能。
一般认为，当功能多样性随物种多样性增加表现为饱和增加模式，就预示存在功能冗余

［16，29-30］。但这种
定性描述并不能量化生态梯度上不同群落的功能冗余程度

［16］。de Bello 等提出的方法［12］为量化功能冗余，
并研究功能多样性和功能冗余与群落稳定性间的关系奠定了基础。该方法是将 Simpson 物种多样性指数
(SD)分为功能多样性(FD)和功能冗余(FR)两部分，即 SD = FD + FR［12］，反映出物种多样性是产生功能多
样性和功能冗余的基础，通过计算一个群落的 Simpson 物种多样性指数和功能多样性，就能确定其功能冗余
的大小。de Bello等认为，SD是潜在的最大 FD或 FR［12］。因为当群落物种具有完全不同的功能性状而表现
出功能唯一性时，FR = 0，SD = FD［12］，任何物种的丧失都会对群落稳定性造成显著影响，就像铆钉假说( rivet
hypothesis)预测的那样［28］，群落稳定性应完全依赖于功能多样性;与之相反，当所有物种的功能性状相同而表
现出功能完全重叠时，FD = 0，SD = FR［12］，物种丰富度越高，功能冗余就越大［14］，群落稳定性应完全依赖于功
能冗余。然而，自然群落中 FD 或 FR 的大小应处于上述两种极端情况之间，共同维持着群落稳定性。但
Valone和 Barber［18］认为功能冗余产生的保险效应并非维持陆生群落稳定性的强有力机制，因为物种对环境
波动主要表现为同步响应而非保险效应所要求的异步响应。与此观点相反，Pillar 等人对巴西南部放牧草地
的研究显示

［16］，物种多样性对群落稳定性的维持作用仅来自功能冗余的保险效应，功能冗余越高，植物功能

性状组成在扰动前后也更相似
［16］，且功能冗余与物种多样性的正相关性(R = 0． 769，P = 0． 0001)强于功能多

样性与物种多样性的正相关性(R = 0． 537，P = 0． 0026)，而功能多样性对稳定性无影响［16］。可以注意到，该
研究所用草地放牧历史较长

［16］，植物对放牧选择压力的趋同响应产生的内在冗余
［30］
可能是功能冗余成为维

持群落稳定性主要动力的原因。另外，该实验研究仅持续1a，功能多样性的变化小于功能冗余的变化［16］，也
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可能是造成功能多样性对稳定性无影响的原因。就 SD = FD + FR来说，尽管在特定环境和扰动条件下 SD的
变化是引起 FD和 FR变化的首要因素，但 FD和 FR的变化程度不一定相同，甚至可能出现其中一个变化，另
一个保持相对不变的情况。因此，在物种多样性与群落稳定性正相关［3-8］的前提下，根据上述分析以及 Pillar

等人的研究结果
［16］，可做如下推测:功能多样性和功能冗余中变异性较高者更有可能对群落稳定性产生较大

影响，因为具有较高变异性的成分就意味着对物种多样性的生态系统功能效应产生更大影响。因此，功能多
样性和功能冗余对群落稳定性的相对影响应该与其在特定环境或扰动条件下的变化程度正相关。
通过在青藏高原高寒草甸为期 6a(2007—2012 年)的一项刈割和施肥控制实验，采用 de Bello 等人的计

算方法
［12］
量化功能冗余，研究了功能多样性和功能冗余对群落稳定性的相对影响。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，长期受放牧家畜

的强烈影响，加之地处高寒，虽然土壤有机质丰富，但其矿化率较低，可利用养分缺乏，不能满足植物生长需

要
［31］，施用化肥就成为高寒草甸改良和管理中的常见措施。但长期施肥在提高生产力的同时，也会降低物种
丰富度

［32］。适度放牧虽能提高物种丰富度，但普遍存在的过度放牧仍是导致高寒草甸退化的最重要因子。

因此，放牧扰动强度和土壤养分获得性的变化是影响该生态系统最重要的两种因素。现有研究表明，刈割和
施肥能分别增加和减小高寒草甸的物种多样性、群落稳定性［33］和功能多样性［34］。物种多样性与群落稳定性
正相关，刈割和施肥能分别提高和降低多样性对稳定性的影响

［33］。功能多样性随物种多样性增加表现为减
速递增模式，群落存在一定的功能冗余

［35］。这说明功能多样性和功能冗余都可能提高该群落的稳定性，但两
者促进群落稳定性效应的差异目前并不明确。通过研究该群落功能多样性和功能冗余在刈割扰动和土壤养
分梯度上的变化及其与群落稳定性的关系，有助于深入揭示高寒草甸在这两种重要外部因子影响下群落结构

的变化及其影响生态系统功能的机制。本研究待检验的 2 个假定是:(1)由于刈割和施肥能分别增加和降低
物种多样性，因而也能通过增加或降低功能多样性和功能冗余提高或降低群落稳定性，但如果刈割和施肥的

相反效应相互抵消，其互作效应可能对群落稳定性无显著影响;(2)在刈割和施肥处理影响下，功能多样性和
功能冗余的变化程度存在差异，该变异性与其对群落稳定性的影响正相关。
1 材料和方法
1． 1 研究区概况
野外实验在中国科学院海北高寒草甸生态系统定位站矮嵩草(Kobresia humilis)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)，隶属青海省海北藏族自治州门源回族自治县。站
区平均海拔 3200m，年平均气温 － 1． 7℃，最冷月(1 月)平均气温 － 14． 8℃，最热月(7 月)平均温度 9． 8℃，年
平均降水量 580mm，6—9 月降水量占全年降水量的 68． 6%［36］。矮嵩草草甸地势平缓，为当地冬春草场(每年
11 月—年 5 月底放牧，6—10 月休闲，家畜转至夏季高山牧场)，放牧家畜为藏羊和牦牛。矮嵩草草甸土壤为
高山草甸土

［37］，呈微碱性
［38］，植株低矮，群落结构简单，初级生产力低。主要植物有矮嵩草、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
实验样地建于 2007 年 4 月底，面积 0． 6ha(100m × 60m)。样地建立前，草地处于家畜自由放牧状态，放

牧强度中等。实验为 3 因子裂区嵌套设计，包括 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 5 个 4m ×4m大样方。实验主区为刈割处理，刈割留茬高度分别为 1cm(H1)、3cm(H3)和不刈割(NH，

对照)，2 个刈割处理的刈割量分别为当年总地上生物量的 60%—70%和 45%—50%。此留茬高度是根据过
去在该群落进行藏羊放牧实验时

［31-32］，在重度和中度放牧强度(放牧强度分别为 5． 35 和 4． 30 只藏羊 /ha，牧
草利用率分别为 60%和 45% )下 6 月中上旬的群落实际高度确定的，可以认为这两个刈割处理相当于重度和
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中度放牧强度下的牧草利用率。实验副区嵌套于主区中，用 4 块长 2m、宽 0． 25m的铁皮十字形纵切嵌入草地
0． 25m深，将每个主区大样方分隔成 4 个 2m ×2m的副区样方，设置 4 个副区处理(图 1)［34］，即:1)不施肥不
浇水(NFNW);2)仅施肥(F);3)仅浇水(W);4)既施肥又浇水(FW)，共 180 个副区样方。刈割、施肥和浇水
处理在副区样方中央 1． 5m ×1． 5m范围内进行，4 个副区样方相互间隔 0． 5m。在每个副区样方内设 4 个 0．
5m ×0． 5m观测样方，其中 1 个为长期观测物种组成变化的永久样方，剩余 3 个用于植物功能性状测定。

图 1 副区处理样方设置图［34］

Fig． 1 Quadrats layout of subplot［34］

NFNW，不施肥，不浇水;F，仅施肥;W，仅浇水;FW，既施肥，又浇水。

每年生长季开始至植物高度达到 10cm 左右时(6
月中旬)实施刈割处理。每年施肥 3 次，分别于 5—7 月
中旬进行，每次施撒尿素 4． 25 g /m2(含 N 20． 4% )及磷
酸二胺 1． 02 g /m2(含 N 5． 9%，P 28． 0% )，每年添加 N、
P的总量分别为 2． 782 g /m2

和 0． 857 g /m2。施肥后用
喷壶浇水 4． 5kg /m2，浇水总量为年降水量的 2． 4%。为
确定嵌入草地 0． 25m 深的雪花铁皮及 0． 5m 的样方间
隔能否有效隔离副区 4 个样方间的水、肥渗透，我们于
2007 年 7 月 15 日，在前次降雨 5d 后，在样地围栏外地
势平坦的草地中设置 3 个 1． 5 m × 1． 5m 的样方，用喷
壶各浇水 10kg(相当于 4． 5 kg /m2)，分别于浇水后 1、2、
3h和 4h 沿垂直于样方边缘的方向向外挖出长 0． 3m、
宽0． 05m、深 0． 3m的沟槽，观察水分沿土壤水平和垂直

方向的渗透距离，确定隔离效应。结果显示，浇水后 3—4h水分即停止渗透，3 个样方中水分向外和向下的最
大渗透距离分别为 0． 065m和 0． 06m，远小于铁皮嵌入深度和样方间距。说明本实验设计能有效隔离不同处
理间的水、肥渗透。

对 2007 年和 2008 年的数据分析显示，浇水的作用不显著，故 2009 年每次浇水量增至 6． 7 kg /m2，为年降

水量的 3． 6%。但仍对物种多样性、群落地上净初级生产力及其稳定性无显著影响［33］，因此，自 2010 年始停
止浇水处理。本文的数据分析只考虑刈割与施肥效应。
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和种群密度(分别以单株散生植物和丛生植物的个体

数和分株数计数密度)。
2012 年 8 月中旬，在性状测定样方中随机选取 5 株被测物种的健康植株，计测株高和总叶片数，剪取地
上部分，用激光叶面积仪(CI-203，美国 CID公司中国分公司，北京)测定 5 株植物的总叶面积，然后置于 60℃

烘箱中 72h，称取茎、叶干重，计算单株平均地上重(g)、平均叶面积(m2)、比叶重(kg /m2)和比叶面积(m2 /
kg)。由于有些物种，如鳞叶龙胆(Gentiana squarrosa)等，其植株矮小，叶片极小且抱茎，基部合生成筒状，在
野外测定叶面积很困难，本文最后以 26 个共有物种的 6 个定量性状(植株地上重、株高、叶干重、叶面积、比叶
面积和比叶重)计算功能多样性。

根据《西藏植物志》的描述和相关文献中植物定性性状对放牧或刈割以及土壤养分资源变化的响应研究
报道
［39-45］，以群落调查中所有 78 个物种的 7 个定性性状用于计算功能多样性。这 7 个性状及其分类状态为
生长型(疏丛生，莲座状，密丛生，匍匐状，单株散生)、子叶类型(单子叶，双子叶)、植物经济类群(禾草，莎草，

豆科植物，其它双子叶杂类草)、生活周期(多年生，一年生或二年生)、光合途径(C3 植物，C4 植物)、营养繁
殖器官(无，有(包括根茎，匍匐茎，块茎)和叶表面特征(光滑，具毛，具刺)。

在计算功能多样性时，对物种 ×性状状态数据矩阵中每个物种定性性状的状态进行赋值分类，并标准化，

使赋值之和等于 1。其中，对于仅有单一性状状态的物种，以 0、1 进行赋值。如，垂穗披碱草属于禾草，在经
济类群的禾草这一列中赋 1，在其它列中赋 0。对于具有多重性状状态的物种，则使用模糊编码进行赋值。例
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如，蕨麻兼有匍匐茎和块茎，在营养繁殖器官的匍匐茎这一列赋 0． 5，在块茎这一列赋 0． 5，其它列则赋 0。对
于定量性状，则对其实测值标准化使其数据统一映射到［0，1］区间上用于运算。
1． 3 数据计算与统计分析
1． 3． 1 功能冗余 FR

功能冗余 FR采用 de Bello等［12］的公式计算:
FR = D － Q (1)

式中，D为 Simpson多样性指数［46］，Q为表示功能多样性的 Rao系数［24］。D、Q分别以下式计算:

D = 1 －∑
S

i = 1
P2

i (2)

Q = ∑
S

i = 1
∑

S

j = 1
dijpipj (3)

式中，S为永久样方内的物种数;Pi和 Pj分别为样方中第 i和 j个物种的相对密度;dij为欧氏距离，0 ≤ dij≤ 1，
表示物种 i、j在一组性状空间中的相异性。通过采用物种相对密度对 dij进行加权，Rao 系数描述了种间功能

性状的相对差异，是所有性状 Q 值的平均值［24］，比其它功能多样性指数更适合表征群落的种间相对差
异
［47-49］，也能更好地将物种丧失与生态系统功能变化相联系

［49-50］。对于所有成对物种，如果 dij = 1(即物种完

全不同)，则 Q = D。因此，Rao系数实际上是 Simpson多样性指数的一般式［24］，表示一个特定群落的潜在最
大功能多样性

［12］。
本文通过计算 13 个性状(6 个定量性状，7 个定性性状)的 Q值得到功能冗余值。

1． 3． 2 群落稳定性

群落稳定性以物种种群密度变异系数( CV )的倒数 ICV表示［32-33，51］:

ICV = μ
σ

(4)

式中，μ为样方中各物种的平均密度，σ为各物种密度的标准差。ICV值越大，群落稳定性越高，因为相对于
平均密度，各物种密度的变异性较小

［52］。在本研究样地，由于各实验处理样方物种的平均密度与其地上净初
级生产力显著正相关(P ＜ 0． 05)［33］，以密度计算的群落稳定性也能表征生态系统生产力的稳定性［32-51］。
1． 3． 3 功能冗余和功能多样性的变异性
不同实验处理物种功能多样性和功能冗余的变异性以变异系数 CV(FR/Q)表示。计算公式如下:

CV(FR/Q) =
σ(FR/Q)
μ(FR/Q)

(5)

式中，σ(FR/Q)和 μ(FR/Q)分别表示功能冗余(FR)或功能多样性(Q)的标准差和平均值，以相同实验处理同一区
组的 5 个样方计算。统计分析时以每处理 3 个区组 CV(FR/Q)的平均值表示。
1． 3． 4 统计分析
统计分析采用 SPSS Version 21． 0 软件进行，所用数据采自 2012 年。由于本研究并非物种多样性控制实

验，实施刈割和施肥等处理后引起的物种多样性、功能多样性、功能冗余的变化都可能受实验处理前群落物种
丰富度本底差异的影响。为了控制并消除此影响，用 2007 年第 1 次刈割和施肥处理前调查的物种丰富度为
协变量予以校正，并采用裂区设计的 Univariate ANCOVA混合模型分析实验处理对物种多样性、功能多样性、
功能冗余及群落稳定性的影响。模型的变异来源在主区为刈割和区组，副区为施肥、以及刈割 ×施肥、施肥 ×
区组的交互作用。如果实验处理与协变量间的互作效应显著，就表示协变量会改变物种多样性、功能多样性、
功能冗余与群落稳定性间的关系。如果刈割 ×施肥两因素的交互作用显著，则针对其中一个因素对另一因素
进行 Univariate ANOVA分析。分析前对数据进行对数转换，并进行正态性和方差齐性检验，以满足方差分析
的假定。各处理平均数之间的多重比较采用 Duncan氏检验。
采用成对样本的 T检验分析功能冗余与功能多样性变异系数间的差异。如果差异显著，就表示功能多样

15516 期 姚天华 等:功能多样性和功能冗余对高寒草甸群落稳定性的影响



http: / /www． ecologica． cn

性和功能冗余对同一实验处理的响应变化程度不同。T 检验分别在以下 5 个处理组合梯度上进行:不施肥-
刈割强度(3 个刈割强度，3 个区组，n = 9)，施肥-刈割强度(3 个刈割强度，3 个区组，n = 9)，不刈割-施肥(2 个
施肥水平，3 个区组，n = 6)，中度刈割-施肥(2 个施肥水平，3 个区组，n = 6)以及重度刈割-施肥(2 个施肥水
平，3 个区组，n = 6)。协方差分析和 T检验的显著水平均设为 P ＜ 0． 05。
由于物种多样性与功能多样性间可能存在正线性、饱和增加及 S形曲线 3 种关系［29］，采用线性、对数、指

数、幂函数以及 Logistic曲线 5 种模型拟合了功能多样性-物种多样性、功能冗余-物种多样性、功能多样性-功
能冗余、群落稳定性-功能冗余以及群落稳定性-功能多样性间的关系，以 F 检验显著(P ＜ 0． 05)且决定系数
R2
值最大的模型为最优回归模型。
采用二元逐步回归分析，以群落稳定性为因变量，以功能多样性和功能冗余为自变量，确定功能多样性和

功能冗余对稳定性的相对影响。影响程度以标准化的偏回归系数确定。此分析也分别在不施肥-刈割强度
(n = 90)、施肥-刈割强度(n = 90)、不刈割-施肥(n = 60)、中度刈割-施肥(n = 60)以及重度刈割-施肥(n = 60)
5 个组合梯度上进行，以比较刈割和施肥的影响。
2 结果和分析
2． 1 刈割和施肥对物种多样性、功能多样性、功能冗余和群落稳定性的影响
协方差分析显示，协变量与刈割或施肥的交互作用不具有显著效应(P ＞ 0． 05)，满足协方差分析中斜率

相同的条件。在相同物种丰富度条件下(SR = 1． 449)对修正均数的分析表明，刈割增加了物种多样性、功能
多样性和群落稳定性，而施肥的作用则相反。刈割和施肥对功能冗余的影响都不显著，刈割 ×施肥以及施肥
×区组的交互作用也无显著效应(表 1，表 2)。

表 1 刈割和施肥对高寒草甸物种多样性、功能多样性、功能冗余和群落稳定性的影响的协方差分析

Table 1 ANCOVA for the effects of clipping and fertilizing on the species diversity，functional diversity，functional redundancy and community

stability in alpine meadow

变异来源

Sources of variance
自由度

df(m，n)
D Q FR ICV

F P F P F P F P

主区 B (2，2) 11． 407 0． 006＊＊ 13． 451 0． 004＊＊ 3． 113 0． 108 14． 391 0． 003＊＊

Whole plot C (2，8) 6． 263 0． 028* 8． 723 0． 013* 0． 818 0． 479 7． 881 0． 047*

副区 F (1，2) 6． 832 0． 035* 26． 592 0． 001＊＊ 1． 704 0． 233 11． 775 0． 011*

Subplot C × F (2，8) 0． 341 0． 722 0． 569 0． 590 0． 112 0． 896 0． 286 0． 760

B × F (2，8) 1． 631 0． 262 2． 216 0． 180 0． 908 0． 446 1． 612 0． 266

* P ＜ 0． 05;＊＊ P ＜ 0． 01;m:处理自由度;n:误差自由度;B:区组;C:刈割;F:施肥; × :交互作用;D:Simpson 物种多样性;Q:功能多样性;

FR:功能冗余;ICV:群落稳定性

表 2 物种多样性、功能多样性、功能冗余和群落稳定性在刈割和施肥处理下的变化(平均值 ±标准误)

Table 2 Changes of species diversity，functional diversity，functional redundancy and community stability under the clipping and fertilizing

treatments (mean ± SE)

变量

Variables
刈割处理 Clipping treatment 施肥处理 Fertilization treatment

NH H3 H1 NF F

D 0． 262 ± 0． 003a 0． 278 ± 0． 003b 0． 275 ± 0． 002b 0． 275 ± 0． 002b 0． 268 ± 0． 002a

Q 0． 147 ± 0． 003a 0． 163 ± 0． 002b 0． 160 ± 0． 002b 0． 163 ± 0． 002b 0． 150 ± 0． 002a

FR 0． 154 ± 0． 002a 0． 158 ± 0． 002a 0． 158 ± 0． 002a 0． 155 ± 0． 002a 0． 158 ± 0． 002a

ICV 0． 118 ± 0． 005a 0． 144 ± 0． 005b 0． 137 ± 0． 004b 0． 141 ± 0． 003b 0． 124 ± 0． 003a

D、Q、FR和 ICV的含义同表 1;NF，F，NH，H3 和 H1 分别表示不施肥，施肥，不刈割，中度刈割和重度刈割;表中刈割或施肥处理下同行平均

值后的相同字母表示无显著差异(P﹥ 0． 05)

2． 2 功能多样性与功能冗余的变异性
T-检验结果显示，功能多样性的变异系数值均大于功能冗余的变异系数值，且在不刈割-施肥(NH-F)和

重度刈割-施肥(H1-F)梯度上出现显著差异(P ＜ 0． 05)(表 3)。
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表 3 不同处理组合梯度上功能多样性与功能冗余变异性的 T-检验

Table 3 T-test for the variability for functional diversity and functional redundancy under different treatment combinations with clipping

and fertilizing

处理组合

Treatment combinations
CV(Q) CV(FR) T-test P n

NF-H 0． 084 ± 0． 037a 0． 021 ± 0． 004a 1． 666 0． 134 9

F-H 0． 098 ± 0． 042a 0． 024 ± 0． 003a 1． 688 0． 130 9

NH-F 0． 042 ± 0． 008b 0． 029 ± 0． 007a 2． 958 0． 032* 6

H3-F 0． 022 ± 0． 004a 0． 020 ± 0． 003a 0． 693 0． 519 6

H1-F 0． 209 ± 0． 060b 0． 019 ± 0． 002a 3． 187 0． 024* 6

* P ＜ 0． 05;CV(Q)和 CV(FR)分别表示功能多样性和功能冗余的变异系数;n 表示样本量;NF-H:不施肥-刈割强度;F-H:施肥-刈割强度;NH-

F:不刈割-施肥;H3-F:中度刈割-施肥;H1-F:重度刈割-施肥; 表中同行平均值后的相同字母表示无显著差异(P ＞ 0． 05)

2． 3 物种多样性、功能多样性、功能冗余和群落稳定性间的关系
回归分析显示，功能多样性与物种多样性(Q-D)为正相关(图 2)，但最优模型随处理有所不同(表 4)。

不施肥时(NF-H)，由于幂值(1． 131)大于 1，Q 将随 D 增速递增，施肥后(F-H)则线性增加。不刈割时(NH-
F)，Q随 D线性增加，刈割后(H3-F，H1-F)，Q 随 D 减速递增(图 2)。说明施肥或刈割会降低 Q 随 D 的
增速。
功能冗余与物种多样性(FR-D)也为正相关(图 2)。不施肥和施肥时(NF-H，F-H)的最优模型都为幂函

数(表 4)，且幂值在 0—1 之间，FR 为 D 的减速递增函数，但不施肥时幂值(0． 881)大于施肥时(0． 562)，因
此，施肥后 FR的增速较低(图 2)。不刈割时(NH-F)，FR-D 关系也为幂函数(表 4)，幂值为 0． 702，FR 随 D
减速递增(图 2)。刈割后，FR-D关系变为指数函数(表 4)，由于底数 e 大于 1，FR 为 D 的增速递增函数。与
中度刈割(H3-F，图 2)相比，重度刈割(H1-F，图 2)会降低 FR随 D的增速。

表 4 不同处理组合梯度上物种多样性、功能多样性、功能冗余和群落稳定性关系的最优回归模型

Table 4 Optimal regression models between species diversity，functional diversity，functional redundancy and community stability on gradients

by different treatment combinations with clipping and fertilizing

处理组合

Treatment combinations
Q(y)-D(x) FR(y)-D(x) Q(y)-FR(x) ICV(y)-Q(x) ICV(y)-FR(x)

NF-H y = 0． 523x1． 131 y = 0． 478x0． 881 y = e( － 0． 425 － 0． 191 / x ) y = 0． 030e5． 544 x y = 0． 022e6． 664 x

F-H y = 0． 714x － 0． 195 y = 0． 479x0． 562 — y = 0． 063e3． 946 x y = 0． 041e4． 704 x

NH-F y = 0． 659x － 0． 142 y = 0． 484x0． 702 y = 0． 357e0． 424 x y = 0． 059e4． 047 x y = 0． 047e4． 393 x

H3-F y = e(0． 429 － 1． 087 / x ) y = 0． 203e0． 863 x — y = 0． 044e4． 741 x y = 0． 028e5． 995 x

H1-F y = 1． 106 － 0． 582 / x y = 0． 272e0． 536 x — y = 0． 049e4． 521 x y = 0． 052e4． 421 x

功能多样性与功能冗余(Q-FR)在不施肥时(NF-H)为正相关，最优模型为 S 形曲线，施肥后(F-H)两者
间无相关(表 4，图 2)。Q-FR在不刈割时(NH-F)也为正相关，表现为指数函数，但刈割后(H3-F，H1-F)两者
间无相关(表 4，图 2)。
群落稳定性与功能多样性( ICV-Q)以及与功能冗余( ICV-FR)间均为正相关，且为指数函数关系(表 4)。

由于施肥后指数的系数减小(表 4)，因此施肥降低了 ICV 随 Q 或 FR 的增速(图 2)。与不刈割相比，刈割后
指数的系数增大(表 4)，提高了 ICV随 Q或 FR的增速(图 2)。
图 2 结果还显示，在同一处理组合梯度上，功能多样性与物种多样性的相关性(由相关系数 r 表示)均大

于功能冗余与物种多样性的相关性，功能多样性与群落稳定性的相关性也大于功能冗余与群落稳定性的相

关性。

逐步回归分析显示，增加功能多样性和功能冗余都能提高群落稳定性，R2
值的大小表明两者能共同解释

群落稳定性 83． 1%—89． 0%的变化。但由于回归模型中功能多样性的标准化偏回归系数均大于功能冗余的
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图 2 刈割和施肥处理组合梯度上物种多样性(D)、功能多样性(Q)、功能冗余(FQ)与群落稳定性( ICV)之间的最优回归关系
Fig． 2 Optimal regressive relations between species diversity (D)，functional diversity (Q)，functional redundancy (FQ)，and community
stability ( ICV) on various combined gradients of different levels of clipping and fertilizing

标准化偏回归系数，因此，功能多样性对群落稳定性的影响大于功能冗余的影响。由于各模型自变量的容忍
度值较大，功能多样性和功能冗余之间不存在共线性(表 5)。
3 讨论和结论
3． 1 功能多样性和功能冗余与群落稳定性
由于物种多样性是产生功能多样性和功能冗余的基础，因此，物种多样性对群落稳定性的正效应是通过

功能多样性(互补效应)和功能冗余(保险效应)的增加实现的。大量研究表明，物种多样性对群落稳定性具
有正效应

［3-8］，并且与功能多样性和功能冗余正相关
［12］。本研究中结果(表 4，图 2)为此提供了新的证据。

本研究同时表明，功能多样性对群落稳定性的影响要大于功能冗余的影响(表 5)。因此，尽管功能冗余的保
险效应对维持群落稳定性有促进作用

［15］，但功能多样性的互补效应更大。可能有 3 个原因导致上述结果:第
一，功能多样性和群落稳定性在刈割或施肥处理间保持着同步变化，而功能冗余则保持相对恒定(表 2)。同
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时，功能多样性和功能冗余的平均变异系数分别为 9． 10%和 2． 26% (表 3)，功能多样性比功能冗余具有更高
的变异性(表 3);第二，功能多样性与物种多样性的相关性强于功能冗余与物种多样性的相关性(图 2)，即实
验处理引起的物种多样性变化导致种间趋异性变化程度大于趋同性变化程度，说明物种间通过更强的功能互

补性维持群落稳定性;第三，功能多样性与群落稳定性的相关性也强于功能冗余与群落稳定性的相关性(图

2)。而在 Pillar等的研究中，上述 3 个方面正好与本研究相反，因此群落稳定性就仅由功能冗余所决定［16］。
综合这些证据，我们认为群落物种功能多样性和功能冗余对扰动发生响应变化的程度确实与其对群落稳定性

影响的相对强弱正相关，即功能多样性和功能冗余两者中与物种多样性关系更为密切且变异性较高者对群落

稳定性的影响也将越大。因此，在本研究刈割扰动及土壤资源变化的条件下，种间功能性状差异的互补效应
才是维持高寒草甸群落稳定性的主要动力。证实了本文假定(2)。

表 5 不同处理组合梯度上功能多样性( x1 )和功能冗余( x2 )对群落稳定性( y)影响的逐步回归分析

Table 5 Stepwise regressive analysis of the effects of functional diversity ( x1 ) and functional redundancy ( x2 ) on community stability ( y)

under different treatment combinations with clipping and fertilizing

处理组合

Treatment combinations
回归方程

Regression equations R2 F P 自由度

df(m，n)
容忍度

Tolerance

NF-H y = 0． 551x1 + 0． 490x2 0． 831 220． 381 ＜ 0． 001 2，87 0． 707

F-H y = 0． 728x1 + 0． 472x2 0． 853 258． 820 ＜ 0． 001 2，87 0． 977

NH-F y = 0． 738x1 + 0． 416x2 0． 862 185． 572 ＜ 0． 001 2，57 0． 941

H3-F y = 0． 619x1 + 0． 610x2 0． 886 230． 527 ＜ 0． 001 2，57 0． 968

H1-F y = 0． 832x1 + 0． 529x2 0． 890 255． 388 ＜ 0． 001 2，57 0． 993

功能冗余的低变异性可能是群落本身的内在属性。Petchey 等认为［30］，一个群落的功能冗余程度由内在
冗余( intrinsic redundancy)和外在冗余(extrinsic redundancy)共同决定，内在冗余源于种间的功能相似性，而
外在冗余由物种组成的非随机变化引起的植物功能性状的非随机变化产生。例如，植物对长期放牧选择压力
的趋同响应形成的抗牧或耐牧性状

［53］
使群落产生内在冗余，而家畜选择性地采食高适口性物种

［9］
以及放牧

或刈割对竞争优势物种的抑制效应
［29］
则会增加低适口性和次要物种的相对多度或多样性，引起性状组成的

非随机变化，从而产生外在冗余。因此，除非遭受特别强烈的环境变化或扰动影响，特定群落的功能冗余程度
应该相对恒定。本研究中，功能冗余不受刈割或施肥的影响(表 1)且与功能多样性变化相独立的结果［16］就
说明了这点。在此前提下，功能多样性表现出的较高变异性就成为决定该群落稳定性的主要因素。
本研究群落的物种多样性可能尚未饱和，因为功能多样性和功能冗余都随物种多样性而增加(图 2)，群

落稳定性也随功能多样性或功能冗余的增加而增加(图 2)。有研究认为物种多样性(以 Shannon-Wiener指数
H'值表示)一般在 1． 5 至 3． 5 之间，很少超过 4． 5［54］，本实验样地的研究表明［35］，功能多样性将在 H' = 3． 99
至 4． 28 时达到饱和。因此，尽管物种多样性对群落稳定性的正效应是通过功能多样性和功能冗余的增加实
现的，但物种多样性下降或物种丧失必将引起群落或生态系统中功能性状丢失、功能性状组成变化、或性状空
间维度减小，进而导致功能多样性和功能冗余降低。因此，较高的物种多样性对于维持群落或生态系统的功
能稳定性仍是至关重要的。
3． 2 实验处理效应
刈割和施肥对物种多样性、功能多样性和群落稳定性确实具有相反的影响，刈割为增加效应，施肥为降低

效应，且刈割 ×施肥的交互作用也无显著效应。同时，刈割和施肥对功能冗余都不具有显著影响(表 1，表
2)。这些结果证实了本文假定(1)。增加效应与以往一些放牧或刈割实验的结果［33-34，45，51，56］相同，这主要是
因为放牧或刈割提供了适于物种定居的小生境

［57］，以及由此产生的竞争释放效应增加了物种均匀度
［58］，从

而提高了物种多样性。同时，竞争释放也能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资
源进行最大利用

［34，55］。因此，物种多样性提高以及种间功能互补性增加都对群落稳定性具有促进作用。施
肥的降低效应也在很多研究中

［3，32-34，59-61］
得到证实。该效应主要是由施肥后快速生长的高大禾本科植物对其
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它植物的光竞争抑制作用所致
［59］。施肥降低物种丰富度的作用还与氮和磷组合的负效应及铵盐肥料引起土

壤的酸化效应有关
［32］。

Yang等在中国北部温带草原 7 年的野外实验表明［3］，刈割和养分添加分别增加和降低了种群和群落的
稳定性，而稳定性与种群、功能群和群落水平的物种丰富度正相关。这与本研究中施肥和刈割分别降低和提
高了物种多样性和群落稳定性的结果(表 2)一致。本研究进一步说明，出现这种结果与功能多样性或功能冗
余对群落稳定性的影响程度(表 4，图 2)有直接关系。但如果长期大量施肥使物种多样性降至很低水平，功
能多样性或功能冗余对群落稳定性的影响也会随之降低或消失。Yang 等的研究［32］显示，高寒草甸在不放牧
且连续施肥 10 年后，群落优势度明显增加，物种丰富度显著下降，群落稳定性与物种多样性效应无关，转而受
优势种的种群动态控制。说明在低多样性条件下(如长期施肥后)，群落稳定性将不再受控于由物种多样性
产生的功能多样性和功能冗余效应。因此，施肥降低群落稳定性是由于施肥对物种多样性的负效应(表 2)降
低了功能多样性或功能冗余对物种多样性的依赖程度(表 4，图 2)，进而降低功能多样性或功能冗余对群落
稳定性的影响(图 2)。此结果的启示是，如果在草地生态系统的管理或退化草地恢复实践中单纯大量增施化
肥，虽能获得较高的生产力，但必将引起物种多样性下降或物种丧失，改变群落稳定性的维持机制。由于刈割
和施肥对物种多样性和群落功能稳定性具有相反效应，采取适当放牧(或刈割)与施肥相结合的措施，应该能

够获得较为平衡的多样性-生产力-生产力稳定性的结果，从而保持生态系统的可持续性。这需要设计更有针
对性的实验进行长期研究。
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