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西藏草地植物功能性状与多项生态系统服务关系探讨
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２ 中国科学院地理科学与资源研究所生态系统网络观测与模拟重点实验室， 北京　 １００１０１
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摘要：针对植被功能性状与生态系统服务功能之间的相互关系，本文构建了西藏草地株高和可食性两种功能性状的 ９ 项指标，
并基于土壤和植物采样，分析了 ９ 项植物功能性状指标和 ５ 项生态系统服务指标间的相关性，初步探讨了 ４ 种机制（Ｍａｓｓ ｒａｔｉｏ，
Ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ， Ｎｉｃｈｅ ｃｏｍｐｌｅｍｅｎｔａｒｉｔｙ 及 Ｉｎｓｕｒａｎｃｅ）在西藏草地的适用性。 结果表明，９ 项功能性状指标中，株高 Ｒａｏ 和可食种与所有

种株高 ＣＷＭ 比分别与土壤有机碳、土壤全氮和土壤含水率三项生态系统服务指标呈显著负相关及显著正相关。 说明群落植

被对光能竞争的互补性及可食性状植株在群落中的光能资源相对竞争力，与土壤固碳、肥力供给及水源涵养有显著相关关系。
而群落可食种、优势种、优势种与次优势种对光能资源竞争力水平，可食植株多样性、可食植株在群落中的优势度及其光能资源

竞争力均值，对草地生态系统服务无显著影响。 西藏草地植物功能性状对多项生态系统服务的影响机制从光能资源竞争角度

更符合 Ｎｉｃｈｅ ｃｏｍｐｌｅｍｅｎｔａｒｉｔｙ 和 Ｉｎｓｕｒａｎｃｅ 理论，而从可食功能性状角度更符合 Ｍａｓｓ ｒａｔｉｏ 和 Ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ 理论。
关键词：西藏； 植物功能性状； 生态系统服务； 机理
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ｐｒｏｖｉｓｉｏｎｉｎｇ， ａｎｄ ｗａｔｅｒ ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｓｅｒｖｉｃｅｓ． Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｉｍｐｌｙ， ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｐｅｒｓｐｅｃｔｉｖｅ ｏｆ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｖｅｎｅｓｓ， ｔｈｅ
ｃｏｎｃｅｐｔｓ ｏｆ ｎｉｃｈｅ ｃｏｍｐｌｅｍｅｎｔａｒｉｔｙ ａｎｄ ｉｎｓｕｒａｎｃｅ ｂｅｓｔ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚｅ ｔｈｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｂｙ ｗｈｉｃｈ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｄｅｔｅｒｍｉｎｅ
ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｓｅｒｖｉｃｅｓ ｉｎ ｇｒａｓｓｌａｎｄ． Ｈｏｗｅｖｅｒ， ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｐｅｒｓｐｅｃｔｉｖｅ ｏｆ ｐａｌａｔａｂｉｌｉｔｙ， ｔｈｅ ｃｏｎｃｅｐｔｓ ｏｆ ｍａｓｓ ｒａｔｉｏ ａｎｄ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ａｒｅ
ｍｏｒｅ ｒｅａｓｏｎａｂｌｅ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ｔｉｂｅｔ； ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ； ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｓｅｒｖｉｃｅｓ； ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ

植物与环境相互作用的漫长进化过程，形成了植物多样性；这些多样性改变了生态系统的过程与功能，影
响着生态系统服务［１⁃４］。 研究表明，生物多样性对生态系统功能与服务的影响多由植物性状（Ｐｌａｎｔ ｔｒａｉｔｓ）的
变化引起；这些植物性状也被称为植物功能性状（Ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ） ［５，６］。 植物功能性状对生态系统功能

与服务影响的基础研究在土地利用、气候变化对生态系统功能与服务影响的模拟［７⁃９］以及生态规划及区域评

价中都有所应用［１０⁃１３］。
国际上针对植物功能性状对生态系统功能与服务的影响提出了几种理论，包括 Ｍａｓｓ ｒａｔｉｏ， Ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ，

Ｎｉｃｈｅ ｃｏｍｐｌｅｍｅｎｔａｒｉｔｙ 及 Ｉｎｓｕｒａｎｃｅ［６］。 Ｍａｓｓ ｒａｔｉｏ 理论最早针对功能性状及多样性对生态系统初级生产力影

响的研究［１４］，后扩展到生态系统功能［６］。 Ｍａｓｓ ｒａｔｉｏ 理论认为在某个特定时间断面，生态系统功能主要由其

优势种功能性状决定，而与次优势种和一些生物量较小物种无关［６，１４］。 Ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ 理论与 Ｍａｓｓ ｒａｔｉｏ 大体一致，
表示生态系统功能主要由群落中生物量最大的优势种的功能性状决定，与其他生物量较小物种无关［１５］。

而 Ｎｉｃｈｅ ｃｏｍｐｌｅｍｅｎｔａｒｉｔｙ 理论是指群落中不同生态位植物能够增强群落的资源利用率，从而提高群落生

物量，影响生态系统功能［１５］。 而 Ｉｎｓｕｒａｎｃｅ 理论表示，在群落中，一些非优势种，甚至稀有种，能够在群落的生

态系统功能供给方面提供“缓冲”作用，缓冲降雨、温度、病原体等生物、环境因子变化对群落生态功能的

影响［１６］。
四种理论在不同区域、不同生态系统有不同适用性，对这种适用性的研究有助于理解当地气候环境因子⁃

植物群落⁃生态系统功能服务的相互联系和影响，指导当地生态系统恢复及生态系统功能与服务提升［１７⁃１９］。
本文拟利用西藏草地土壤、植被采样数据，研究西藏草地植物典型功能性状对草地多功能的影响及四种理论

的适用性。

１　 研究地区和研究方法

１．１　 研究区概况

新仓村（２９°２９′—３０°０２′Ｎ、９１°１５′—９１°４１′Ｅ）隶属于西藏自治区拉萨市达孜县，位于拉萨河流域的藏南谷

地下游南岸。 研究区域平均海拔 ４５００ ｍ，年均温 ７．５ ℃，年均日照时数 ３０６５ ｈ，年均降水 ４５０ ｍｍ，降水多集中
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在植物生长季 ６—９ 月。 采样区域土壤类型包括亚高山草甸草原土、亚高山灌丛草甸土、高山草甸土，植被类

型包括亚高山草甸草原、亚高山灌丛草甸、高山草甸。
１．２　 研究方法

本文选取株高及可食性两种功能性状，分析其功能性状差异性（Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｇｅｎｃｅ， ＦＤｖｇ）和功能性状

均值（Ａ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｗｅｉｇｈｔｅｄ ｍｅａｎ ｖａｌｕｅ， ＣＷＭ） ［６］。 在此基础上构建了 ９ 项指标（表 １），其中群落株高功能性

状差异性、可食性功能性状差异性参数反映植株功能性状在群落生态位的多样性，用以验证 ｎｉｃｈｅ
ｃｏｍｐｌｅｍｅｎｔａｒｉｔｙ 及 ｉｎｓｕｒａｎｃｅ 理论在西藏草地的适用性。 所有种、优势及次优势种株高功能性状均值及可食性

功能性状优势度用于分析优势种、次优势种等与多功能的相关性，用以验证 ｍａｓｓ ｒａｔｉｏ 和 ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ 理论在西藏

草地的适用性。 本文选取了地上可食生物量、土壤有机碳、土壤全氮、土壤含水率、植被覆盖度 ５ 项指标定量

生态系统服务，研究不同功能性状指标与生态系统服务之间的关系。 具体参数见表 １。

表 １　 植物功能性状对多项生态系统服务影响机制分析参数

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｔｅｓｔｅｄ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｔｈｅ ｉｍｐａｃｔｉｎｇ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｎ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｓｅｒｖｉｃｅｓ

指标类型
Ｔｙｐｅｓ

生态参数
Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

指标
Ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓ

生态学意义
Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｅｘｐｌａｎａｔｉｏｎｓ

植物功能性状 群落株高功能性状差异性 株高 Ｒａｏ ∗ 群落植株对光能资源竞争的互补性

Ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ 所有种株高功能性状均值 所有种株高 ＣＷＭ ∗∗ 群落植株对光能资源竞争力水平

优势种株高功能性状均值 优势种株高 ＣＷＭ 群落优势种植株对光能资源竞争力
水平

优势与次优势种株高功能性状均值 优势与次优势种株高 ＣＷＭ 群落优势种与次优势种植株对光能资
源竞争力水平

可食性功能性状差异性 可食性种丰富度 具有可食性状植株的多样性

可食性功能性状优势度 可食种丰富度占总种丰富度比例 具有可食性状植株在群落中的优势度

可食种生物量比例 具有可食性状植株在群落中的优势度

可食种株高 ＣＷＭ 具有可食性状植株的光能资源竞争
水平

可食种与所有种株高 ＣＷＭ 比
具有可食性状植株在群落中的光能资
源相对竞争力

生态系统服务 载畜支持服务 可食性种地上生物量 牦牛、羊等可食牧草量的潜力

Ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｓｅｒｖｉｃｅｓ 碳固定服务 土壤有机碳 土壤固碳能力

土壤肥力供给服务 土壤全氮 支持植株生长

水源涵养服务 土壤含水率 降水调节

土壤保持服务 总盖度 减少风蚀和水蚀

∗Ｒａｏ 为功能性状差异性指数，∗∗ＣＷＭ（Ａ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｗｅｉｇｈｔｅｄ ｍｅａｎ ｖａｌｕｅ）为功能性状均值指数。
功能性状差异性由 Ｒａｏ 指数定量，计算公式如下：

Ｒａｏ ＝ ∑
ｓ

ｉ ＝ １
∑

ｓ

ｊ ＝ １
ｄｉｊｐｉｐ ｊ （１）

式中，ｓ 为群落中物种数，ｐｉ、ｐｊ为第 ｉ、ｊ 个物种在群落种的相对盖度，ｄｉｊ为物种 ｉ 和 ｊ 之间某种性状的差额。
功能性状均值由 ＣＷＭ 指数定量，计算公式如下：

ＣＷＭ ＝ ∑
ｓ

ｉ ＝ １
ｄｉｐｉ （２）

式中，ｓ 为群落中物种数，ｐｉ为第 ｉ 个物种在群落种的相对盖度，ｄｉ为物种 ｉ 功能性状值。
１．３　 数据来源

本文数据样品于 ２０１２ 年 ７ 月采集于西藏拉萨市达孜县新仓村山坡草地，海拔梯度从 ３９４９ ｍ 至 ４９４０ ｍ，
沿坡底到坡顶共设 １５ 个 ５ ｍ× ５ｍ 样地，每个样地中随机选取 ３ 个面积为 ０．５ ｍ×０．５ ｍ 的样方重复。 物种的
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株高、盖度和多度现场记录，地上生物量齐地面分种刈割，于实验室 ６５ ℃烘干 ４８ ｈ 称重［２０，２１］。 并在刈割后的

样方挖剖面环刀取土，测定含水量，土钻取土测定有机碳、全氮。 本文的植株可食性是针对牦牛、山羊、绵羊及

马，假设一种或一种以上牲畜采食该种草，则该草可食。 为了减少牲畜啃食对植株高度的影响，在测量植株高

度时，仅选取叶片完整的植株进行测量。

２　 研究结果

２．１　 西藏草地植物功能性状的相互联系

在株高与可食性两个功能性状的 ９ 项指标中，有 ６ 项指数相互呈显著相关（图 １）。 其中所有种、优势种、
优势种与次优势种株高 ＣＷＭ 指标两两之间呈显著正相关；说明某群落优势种和次优势种对光能资源竞争力

越强，整个群落光能资源竞争水平越高。

图 １　 草地植物功能性状指数皮尔逊相关性

Ｆｉｇ．１　 Ｐｅａｒｓｏｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｐａｉｒｓ ｏｆ ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓ ｏｆ ｔｈｅ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ

点图为散点图，数字为皮尔逊相关系数，其中∗∗代表在 ０．０１ 水平显著相关

株高 Ｒａｏ 指数和可食种与所有种株高 ＣＷＭ 比指标呈显著负相关；说明可食性物种在群落中对光能资源
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竞争力越高，群落植物对光能资源竞争互补性越低，或者说群落株高功能性状趋同。
可食性种 ＣＷＭ 分别与所有种、优势种、优势种与次优势种株高 ＣＷＭ 呈显著正相关关系；主要由于新仓

村草地群落大部分由可食性种建群。
可食性种的丰富度与株高相关指标无显著相关关系，说明群落可食性功能性状的差异性与群落植株对光

能资源竞争力无明显关系。
２．２　 西藏草地植物功能性状与多项生态系统服务的相互影响关系

９ 项植物功能性状指标中，株高 Ｒａｏ、可食种与所有种株高 ＣＷＭ 比两项指标与土壤有机碳、土壤全氮和

土壤含水率三项生态系统服务指标显著相关（图 ２、表 ２）。 其中株高 Ｒａｏ 与土壤有机碳、土壤全氮、土壤含水

率呈显著负相关，说明群落植被对光能竞争互补性越强，则对土壤中养分、水分等资源有更多利用，导致土壤

有机碳、全氮和含水率的降低。

图 ２　 植物功能性状指标与生态系统服务指标散点图

Ｆｉｇ．２　 Ｓｃａｔｔｅｒ ｄｉａｇｒａｍｓ ｏｆ ｔｈｅ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｓｅｒｖｉｃｅｓ

可食种与所有种株高 ＣＷＭ 比和土壤有机碳、土壤全氮、土壤含水率呈显著正相关，说明具有可食性状植

株在群落中的光能资源相对竞争力，与土壤有机碳、全氮和含水量的保持有显著正相关关系。
所有种、优势种、优势种与次优势种、可食种株高 ＣＷＭ，可食种丰富度、可食种占总种比例、可食生物量比
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例 ７ 项指标与生态系统服务的 ５ 项指标皆无显著相关关系。 说明群落植株包括可食种、优势种、优势种与次

优势种对光能资源竞争力水平，具有可食性状植株的多样性、具有可食性状植株在群落中的优势度和其光能

资源竞争力均值，对草地生态系统服务无显著影响。

表 ２　 植物功能性状指标与生态系统服务指标皮尔逊相关性

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｐｅａｒｓｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｓｅｒｖｉｃｅｓ

植物功能性状指标
Ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ

可食性生物量
Ｆｏｒａｇｅ ｂｉｏｍａｓｓ

土壤有机碳
Ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒ

土壤全氮
Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ

土壤含水率
Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ

总盖度
Ｔｏｔａｌ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ

ｃｏｖｅｒ

株高 Ｒａｏ
Ｒａｏ ｉｎｄｅｘ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔｓ ０．３６ －０．５７∗ －０．６１∗ －０．７３∗∗ －０．２４

所有种株高 ＣＷＭ
ＣＷＭ ｏｆ Ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔｓ ｏｆ ａｌｌ ｓｐｅｃｉｅｓ ０．４９ －０．０３ ０．０２ －０．１７ ０．０２

优势种株高 ＣＷＭ
ＣＷＭ ｏｆ Ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔｓ ｏｆ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ０．２８ －０．２９ －０．２４ －０．４０ ０．３０

优势与次优势种株高 ＣＷＭ
ＣＷＭ ｏｆ Ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔｓ ｏｆ ｄｏｍｉｎａｎｔ ａｎｄ
ｓｕｂｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

０．３２ －０．０６ －０．０２ －０．２１ ０．４０

可食性种丰富度
Ｒｉｃｈｎｅｓｓ ｏｆ ｐａｌａｔａｂｌｅ ｐｌａｎｔｓ

－０．３４ －０．２１ －０．１６ －０．２２ －０．４３

可食性种占总种比例
Ｔｈｅ ｒｉｃｈｎｅｓｓ ｒａｔｉｏ ｏｆ ｔｈｅ ｐａｌａｔａｂｌｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｔｏ
ａｌｌ ｓｐｅｃｉｅｓ

－０．１０ －０．２０ －０．１４ －０．１２ －０．３５

可食生物量比例
Ｔｈｅ ｒａｔｉｏ ｏｆ ｐａｌａｔａｂｌｅ ｂｉｏｍａｓｓ ｔｏ ｔｏｔａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ０．４４ ０．３９ ０．４２ ０．２９ －０．１４

样方可食种株高 ＣＷＭ
Ｔｈｅ ＣＷＭ ｏｆ ｔｈｅ ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔｓ ｏｆ
ｐａｌａｔａｂｌｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

０．４６ ０．１６ ０．２３ ０．０８ ０．１７

可食种与所有种株高 ＣＷＭ 比
Ｔｈｅ ＣＷＭ ｏｆ ｔｈｅ ｒａｔｉｏ ｏｆ ｈｅｉｇｈｔｓ ｏｆ ｐａｌａｔａｂｌｅ
ｐｌａｎｔｓ ｔｏ ａｌｌ ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

０．０３ ０．５４∗ ０．６２∗ ０．７１∗∗ ０．２２

　 　 ∗在 ０．０５ 水平显著相关，∗∗在 ０．０１ 水平显著相关

３　 讨论

３．１　 植物功能性状指标和生态系统服务指标选取

本文选取了株高和可食性两项植物功能性状，株高是反映植株对光能资源的竞争力较成熟的指

标［６，７，１２，１３］，同样比叶面积（Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ）和叶片氮含量（Ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ）也能反映植株光能资源竞争

力［５，７］。 由于研究区域和问题的不同，可食性性状在很多国际研究中被忽视［５，２２，２３］，但由于西藏当地牧民的生

产生活和其生态安全屏障功能同样重要［２４］，可食性功能性状在西藏草地研究中尤为值得关注。 除了株高和

可食性两种功能性状外，还有很多功能性状，如叶片磷含量、叶片光合速率、植株生殖高度、根密度、凋落物碳

氮含量等，可以反映群落的健康水平、繁殖能力、碳氮等营养物质循环［５，２５，２６］。 这些功能性状都与生态系统服

务相关［２７］。 生态系统水源涵养功能与水循环过程有关，其中地表植被、枯落物层及土壤的最大持水力、土壤

的降雨入渗率、地表蒸散率等都是重要参数。 草地土壤持水占草地生态系统持水的大部分，而小尺度上，本研

究选取的土壤含水率可以反映一定时间断面水循环的状态，从一定程度上区别不同生态系统水源涵养功能。
３．２　 西藏草地植物功能性状对多项生态系统服务的影响机制理论

Ｍａｓｓ ｒａｔｉｏ， Ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ 理论和 Ｎｉｃｈｅ ｃｏｍｐｌｅｍｅｎｔａｒｉｔｙ 及 Ｉｎｓｕｒａｎｃｅ 理论的较大分歧点是在群落中的一些非优

势种和稀有种对生态系统功能是否有影响。
本研究结果表明，株高功能性状差异性对多项生态系统服务有显著影响，而无论是优势种、次优势种或全

部种的株高性状均值对生态系统服务皆无显著影响。 这意味着，西藏草地生态系统服务与植株株高差异程度
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有关，而与优势种或次优势种等的株高功能性状相对水平无关。 本研究结果表明，西藏草地从光能资源竞争

角度，其植物功能性状对多项生态系统服务的影响更加符合 Ｎｉｃｈｅ ｃｏｍｐｌｅｍｅｎｔａｒｉｔｙ 和 Ｉｎｓｕｒａｎｃｅ 理论。
而西藏草地可食性功能性状对多项生态系统服务的影响机制与株高性状不同。 可食性功能性状的指标

更多程度上反映的是群落中可食种与不可食种的种间竞争和对环境的适应性。 本研究结果表明，在反映可食

性功能性状优势度与生态系统服务联系方面，可食种与所有种株高 ＣＷＭ 较丰富度比例、生物量比例更加适

合本研究。 可食性种的优势度，或更进一步描述，是可食性种在群落中对光能的竞争力与草地生态系统服务

显著相关。 而可食性种间的多样性或株高差异性对生态系统服务并无显著影响。 西藏草地可食功能性状对

多项生态系统服务的影响更加符合 Ｍａｓｓ ｒａｔｉｏ 和 Ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ 理论。

４　 结论

本文利用株高、可食性两个植物功能性状的 ９ 项指标与 ５ 项生态系统服务指标的统计分析，能够较好反

映西藏草地植物功能性状与多项生态系统服务的相关性；同样也初步印证了 Ｍａｓｓ ｒａｔｉｏ， Ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ， Ｎｉｃｈｅ
ｃｏｍｐｌｅｍｅｎｔａｒｉｔｙ 及 Ｉｎｓｕｒａｎｃｅ 理论在西藏草地生态系统的适用性。 对于可食性功能性状，前两种理论更加适

用，而对于株高功能性状后两种理论更加适用。 结果表明，西藏植株光能竞争的生态位差异及可食性种优势

度与草地生态系统服务供给显著相关，而群落优势种、次优势种等的光能竞争水平及可食性种多样性与草地

生态系统服务供给无关。
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