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高寒草甸植物群落功能多样性对不同生长期干旱的响
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摘要:植物对干旱胁迫的响应表现为各功能性状的差异化表达ꎮ 全球气候变化下ꎬ青藏高原地区降水格局发生改变ꎬ高寒草甸

群落功能性状及功能多样性在不同生长期干旱事件下的响应机制对加深高寒草甸适应气候变化认知具有重要意义ꎮ 以藏北高

寒草甸为研究对象ꎬ设置截雨棚模拟生长季前期(ＥＤ)、中期(ＭＤ)和非生长季时期(ＮＤ)干旱事件ꎬ通过观测群落物种功能性

状ꎬ分析高寒草甸群落功能多样性对不同生长期干旱的响应机制ꎮ 结果表明:(１)叶片功能性状对干旱存在差异响应ꎬ表现为

叶片小而厚且寿命长ꎬ同化速率降低ꎬ并受氮元素限制加剧ꎻ(２)生长季前期干旱对高寒草甸群落功能性状的影响最强ꎬ生长季

中期干旱次之ꎬ非生长季干旱的影响最弱ꎻ(３)生长季干旱处理显著改变了群落的功能多样性ꎬＥＤ 处理下功能分散度指数

(ＦＤｉｖ)和功能分异度指数(ＦＤｉｓ)显著降低(Ｐ<０.０５)ꎬ而 Ｒａｏ 二次熵指数(ＲａｏＱ)显著升高(Ｐ<０.０５)ꎬＭＤ 处理下功能均匀度指

数(ＦＥｖｅ)显著降低(Ｐ<０.０５)ꎻ(４)相关性分析得出ꎬ群落功能性状与功能多样性对干旱的响应之间存在着联系ꎮ 本研究发现

高寒草甸植物功能性状与群落功能多样性对生长季前期和中期干旱存在差异化响应ꎬ指示着高寒草甸植物群落在响应不同时

期干旱时可能采取不同的生存策略ꎬ即对生长季前期干旱采用耐旱策略、对生长季中期干旱采用避旱策略ꎮ 探讨了高寒草甸植

物群落功能多样性对不同生长时期干旱胁迫的响应机制ꎬ为预测未来季节性干旱事件对青藏高原高寒草甸植物功能性状、群落

特征和功能多样性的影响提供科学依据ꎮ

关键词:高寒草甸ꎻ季节性干旱ꎻ功能性状ꎻ功能多样性ꎻ生存策略
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ｐｌａｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｔｏ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｐｅｒｉｏｄｓ ｏｆ ａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗ. Ｗｅ ｐｒｏｖｉｄｅｄ ａ ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ
ｂａｓｉｓ ｆｏｒ ｐｒｅｄｉｃｔｉｎｇ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｓｅａｓｏｎａｌ ｄｒｏｕｇｈｔ ｅｖｅｎｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｆｕｔｕｒｅ ｏｎ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓꎬ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｗｅｉｇｈｔｅｄ ｍｅａｎｓ
(ＣＷＭ) ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎ ｔｈｅ ａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗ ｏｎ ｔｈｅ Ｑｉｎｇｈａｉ￣Ｔｉｂｅｔ Ｐｌａｔｅａｕ.

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ: ａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗꎻ ｓｅａｓｏｎａｌ ｄｒｏｕｇｈｔꎻ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓꎻ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙꎻ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｓｔｒａｔｅｇｙ

在干旱胁迫下植物形态结构、生理功能及生物化学过程受到抑制作用ꎬ如叶面积和叶厚度、叶片气孔导

度、叶片净光合速率[１]受限ꎮ 在植物个体水平上表达为植物功能性状的差异[２]ꎬ植物通过采取不同的资源分

配策略ꎬ以达到最高的生存能力[３]ꎬ进而对生态系统关键过程产生不同影响ꎮ 植物物种间差异体现在物种对

不同生境的适应ꎬ即植物的功能性状[４]ꎮ 与关键生态过程相关的性状被称为植物生活史的核心ꎬ包括植物个

体大小、种子大小和叶组织结构(叶面积、干物质含量等)ꎬ并对资源利用、植物再生和扩散密切相关并对干扰

有显著响应[５—６]ꎮ 功能多样性作为生物多样性的一个重要方面ꎬ是指可以影响生态系统功能的物种性状值和

分布范围[７]ꎮ 基于植物功能性状和群落功能多样性的研究ꎬ能更好地探知不同生境中植物面临的限制和机

遇[８]ꎬ预测植物群落组成[９—１０]ꎬ衡量功能多样性对生态系统功能影响的作用[６ꎬ８ꎬ１１—１２]ꎮ 越来越多的研究表明ꎬ
生态系统的功能如群落生产力、物质循环、能量流动、对干扰或入侵的恢复力[１３—１４] 更依赖于群落功能多样

性[２ꎬ１５—１８]ꎮ 全面深入地了解植物功能多样性与生态系统过程或功能之间的关系ꎬ有助于更好地应对全球气

候变化和人类活动干扰下生物多样性丧失的生态学后果ꎮ
被称为“第三极”的青藏高原作为地球上最高的生物地理单元ꎬ具有独特的水热条件和复杂特殊的地理

环境ꎬ气候敏感并且生态环境脆弱[１９—２１]ꎬ极易受到气候变化和人类活动的干扰ꎮ 在全球变化背景下ꎬ降水格

局发生季节性变化ꎬ青藏高原出现极端干旱事件的频率增加、强度加剧[２２—２３]ꎮ 在草地生态系统中ꎬ干旱通常

导致功能多样性降低[２４]ꎬ不同植物的适应干旱的策略不同ꎬ优势种多表现出忍耐干旱的策略ꎬ而稀有种多表

现出躲避干旱的策略[２４]ꎮ 然而降水季节性的改变对植物功能多样性影响的研究较少ꎬ青藏高原高寒草甸植

物功能多样性对不同生长季干旱的响应机制尚且不明ꎮ
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通过模拟不同时期干旱事件ꎬ观测藏北高寒草甸群落优势种的盖度、选取并测定植物功能性状ꎬ基于功能

性状和物种盖度计算群落功能多样性指数ꎬ并分析群落功能性状和功能多样性对不同时期干旱的响应情况ꎬ
以阐明不同生长时期干旱条件下高寒草甸植物群落功能多样性对干旱胁迫的响应机制ꎮ 为预测未来季节性

干旱事件对青藏高原高寒草甸植物群落功能性状、群落特征和功能多样性的影响提供科学依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 研究区概况

研究区地处念青唐古拉山以北的高寒草甸ꎬ位于西藏那曲市“国家农业环境那曲野外科学试验站”内ꎬ地
理坐标为 ９２°０２′Ｅꎬ３１°４４′Ｎ(图 １)ꎬ平均海拔 ４５００ ｍ 以上ꎮ 根据国家气象科学数据中心[２５]ꎬ试验区近十年平

均温 ０.３℃ꎬ生长季(５—９ 月)月平均温度高于 ０℃ꎮ 年均降水量为 ４５０—５００ ｍｍꎬ９０％以上集中在生长季ꎬ平
均土壤体积含水量约为 ２２.８６％ꎬ土壤质地为高山草甸土ꎮ 研究区草地类型为寒冷湿润冻原、高山草甸类[２６]ꎬ
主要以高山嵩草(Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｐｙｇｍａｅａ (Ｃ. Ｂ. Ｃｌａｒｋｅ) Ｃ. Ｂ. Ｃｌａｒｋｅ)为建群种ꎬ常见种有藏豆(Ｈｅｄｙｓａｒｕｍ ｔｉｂｅｔｉｃｕｍ
(Ｂｅｎｔｈａｍ) Ｂ. Ｈ. Ｃｈｏｉ ＆ Ｈ. Ｏｈａｓｈｉ)、钉柱委陵菜 (Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ｓａｕｎｄｅｒｓｉａｎａ Ｒｏｙｌｅ)、多裂委陵菜 (Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ
ｍｕｌｔｉｆｉｄａ Ｌ.)、二裂委陵菜(Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ｂｉｆｕｒｃａ Ｌ.)、弱小火绒草(Ｌｅｏｎｔｏｐｏｄｉｕｍ ｐｕｓｉｌｌｕｍ (Ｂｅａｕｖ.) Ｈａｎｄ.￣Ｍａｚｚ.)等ꎬ
植物返青期多在 ５ 月ꎬ植物枯黄期多在 ８—９ 月ꎮ

图 １　 研究区域图

Ｆｉｇ.１　 Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｐｌｏｔ

●为试验站地理位置ꎬ试验样地(右上)ꎬ试验样地多年月平均降水量和气温情况(右下)ꎮ

１.２　 试验设计

本试验自 ２０１６ 年起ꎬ通过设置截雨棚装置模拟高寒草甸在不同生长阶段的干旱事件[２７]ꎬ截雨棚为透光

率 ９０％的 ＰＣ 板ꎬ地面覆盖范围 ２ ｍ×２ ｍ 的可移动装置(图 １)ꎮ 设置生长季前期(５—６ 月)干旱(Ｅａｒｌｙ
ｇｒｏｗｉｎｇ ｓｅａｓｏｎ ｄｒｏｕｇｈｔꎬＥＤ)、生长季中期(７—８ 月)干旱(Ｍｉｄｄｌｅ ｇｒｏｗｉｎｇ ｓｅａｓｏｎ ｄｒｏｕｇｈｔꎬＭＤ)、非生长季(９ 月—
次年 ４ 月)干旱(Ｎｏｎ￣ｇｒｏｗｉｎｇ ｓｅａｓｏｎ ｄｒｏｕｇｈｔꎬＮＤ)和对照未截雨(ＣｏｎｔｒｏｌꎬＣＫ)４ 个处理ꎬ４ 次重复ꎬ共 １６ 个子小

区ꎮ 每个处理小区边界土壤中垂直埋入地下深度为 ３０ ｃｍ 的隔水板ꎬ并在处理小区间设置 ２ ｍ 缓冲区ꎮ 每个

处理小区分成 ４ 个 ０.５ ｍ×０.５ ｍ 的子小区ꎬ其一作为观测区ꎬ其三为破坏性采样区ꎬ并在小区中埋设有 ＥＭ５０
自动记录器(Ｄｅｃａｇｏｎ 公司ꎬ美国) 监测土壤温湿度ꎬ干旱处理小区的土壤体积含水量在截雨期间显著
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降低[２８]ꎮ
１.３　 功能性状的测定

于 ２０２１ 年 ８ 月中旬生长季高峰期进行群落调查和样品采样ꎬ根据“质量比假说”选取优势种作为功能性

状的观测对象[２９—３０]ꎬ共选取高山嵩草、藏豆、钉柱委陵菜、多裂委陵菜、二裂委陵菜及弱小火绒草 ６ 个优势物

种ꎬ各小区中优势种的分盖度总和平均占小区群落总盖度 ８６.４７％ꎬ最高达到 ９５.１１％ꎮ 在各试验小区的采样

子小区中根据“五点取样法”选取 ５—１０ 株个体ꎬ沿叶柄基部剪下最新生长且完全展叶的 １０—２０ 个叶片ꎬ由于

高山嵩草叶片狭小ꎬ采样时选取 ２０ 个叶片ꎬ其余 ５ 种植物采取 １０ 个叶片ꎮ 取样后即刻装入密封袋中ꎬ保持叶

片含水量ꎮ 为研究不同时期干旱下高寒草甸植物的功能性状的差异ꎬ参考 ＬＥＤＡ Ｔｒａｉｔｂａｓｅ 数据库(ｗｗｗ.ｌｅｄａ￣
ｔｒａｉｔｂａｓｅ.ｏｒｇ.) [２ꎬ８]对植物功能性状的描述和选定标准ꎬ测定了 ８ 项叶片功能性状:叶面积(ＬＡ:ｍｍ２)、比叶面

积(叶面积与叶干重之比ꎬＳＬＡ:ｍｍ２ / ｍｇ)、叶干物质含量(叶干重与叶鲜重之比ꎬＬＤＭＣ: ｍｇ / ｍｇ)、叶碳含量

(ＬＣＣ:ｍｇ / ｍｇ)、叶氮含量(ＬＮＣ:ｍｇ / ｍｇ)、叶磷含量(ＬＰＣ:ｍｇ / ｍｇ)、叶碳氮含量比(Ｃ ∶Ｎ:ｍｇ / ｍｇ)以及叶氮磷

含量比(Ｎ∶Ｐ:ｍｇ / ｍｇ)ꎮ 称取叶片鲜重ꎬ置于 ６０℃烘箱中烘干 ４８ ｈ 至恒重ꎬ称得干重ꎬ测量精确到 ０.０１ ｇꎮ 叶

面积通过对叶片扫描后ꎬ采用 ＩｍａｇｅＪ(ｈｔｔｐｓ: / / ｉｍａｇｅｊ.ｎｉｈ.ｇｏｖ / ｉｊ)软件测量ꎮ ＬＣＣ 和 ＬＮＣ 采用有机元素分析仪

(Ｆｌａｓｈ ＥＡ１１１２ꎬＴｈｅｒｍｏ ＳｃｉｅｎｔｉｆｉｃꎬＵＳＡ)测定ꎬＬＰＣ 采用钒钼黄吸光光度法测定ꎮ
以优势种的相对盖度为权重ꎬ计算了每个功能性状的群落加权平均值 ( ＣＷＭ)ꎬ即 ＬＡＣＷＭ、ＳＬＡＣＷＭ、

ＬＤＭＣＣＷＭ、ＬＣＣＣＷＭ、ＬＮＣＣＷＭ、ＬＰＣＣＷＭ、Ｃ∶ＮＣＷＭ和 Ｎ∶ＰＣＷＭꎬ以表征群落的功能性状ꎮ 计算公式[３１]:

ＣＷＭ ＝ ∑
ｎ

ｉ ＝ １
Ｐ ｉ × Ｘ ｉ

式中ꎬＰ ｉ为第 ｉ 种盖度占总盖度的比例ꎬｎ 为物种数目ꎬＸ ｉ是物种的特征值ꎮ
１.４　 群落功能多样性

群落功能多样性由功能均匀度、功能分异度和功能分散度等指数描述ꎬ每个指数描述群落特征分布的不

同方面[３２]ꎬ且对干旱的敏感程度及对生态过程影响存在差异ꎮ 采用 Ｒ￣ ４.０.５ 软件的 ＦＤ 程序包中 ｄｂＦＤ 函

数[３３]计算了功能均匀度指数( ＦＥｖｅ)、功能分异度 ( ＦＤｉｖ)、功能分散度 ( ＦＤｉｓ) 和 Ｒａｏ 二次熵 (ＲａｏＱ) 指

数[３４—３５]ꎬ各指标计算公式(表 １)ꎮ 数据均通过 Ｂａｒｔｌｅｔｔ 方差齐性检验符合方差齐性ꎬ同时计算各功能多样性

指数的变异度ꎮ
并根据以下公式计算各功能多样性指数的变异度:

ΔＦＤｄｐ ＝ ＦＤｄｐ － ＦＤＣＫ

式中ꎬＦＤ(ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ)代表功能多样性指数ꎬ包括 ＦＥｖｅꎬＦＤｉｖꎬＦＤｉｓ 和 ＲａｏＱ 指数ꎬｄｐ(ｄｒｏｕｇｈｔ ｐｅｒｉｏｄｓ)
为干旱时期ꎬ包括 ＥＤ、ＭＤ 和 ＮＤꎮ ΔＦＤ(即 ΔＦＥｖｅ、ΔＦＤｉｖ、ΔＦＤｉｓ 和 ΔＲａｏＱ)表示不同干旱时期下功能多样性

指数与对照组 ＣＫ 相比的变异程度ꎮ
１.５　 数据分析

采用 Ｒ￣４.０.５ 软件进行统计学分析及绘图ꎬ调用“ＦＤ”程序包中的 ｄｂＦＤ 函数计算功能多样性指数ꎮ 数据

采用单因素方差分析(ＡＮＯＶＡ)和 Ｄｕｎｃａｎ 多重比较分析群落总盖度、优势物种相对盖度、优势种的功能性状、
群落功能性状在各处理间的差异ꎬ采用变异度分析群落功能多样性对不同时期干旱处理的响应ꎮ 并采用

Ｐｅａｒｓｏｎ 相关系数分析群落功能性状和功能多样性的相关性ꎬ探讨群落功能性状与功能多样性对干旱响应间

的关系ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 优势种盖度对不同时期干旱的响应

优势种的相对盖度对不同时期干旱的响应存在差异ꎮ 在 ＥＤ 处理下各优势种相对盖度均显著降低(Ｐ<
０.０５)ꎬ其中二裂委陵菜相对盖度最低ꎬ为(２.３±１.０) ｃｍꎬ与 ＣＫ 相比降低了 ６６.８％ꎮ ＭＤ 处理下仅多裂委陵菜
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与二裂委陵菜的相对盖度显著降低(Ｐ<０.０５)ꎬ分别为(５.７±１.８) ｃｍ 和(３.８±０.４) ｃｍꎬ比 ＣＫ 降低了 ４９.０％和

４４.５％ꎮ ＮＤ 处理对各优势种的相对盖度均没有显著影响(图 ２)ꎮ ＥＤ 和ＭＤ 处理导致植物群落总盖度显著降

低(Ｐ<０.０５)(图 ３)ꎬ分别为(５９.２±１.７)ｃｍ 和(６７.０±９.８)ｃｍꎮ ＥＤ 处理对优势种相对盖度的影最大ꎬ使其下降

了 ３７.６％ꎬＭＤ 处理降低了优势种相对盖度的 ２９.５％ꎮ

表 １　 功能多样性指数各指标及其计算公式和生态学涵义

Ｔａｂｌｅ １　 Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｉｃｅｓ ａｎｄ ｉｔｓ ｆｏｒｍｕｌａｓ ａｎｄ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｏｎｎｏｔａｔｉｏｎ

指标
Ｉｎｄｅｘ

计算公式

Ｆｏｒｍｕｌａ(１)
生态学涵义
Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｏｎｎｏｔａｔｉｏｎ

功能均匀度 Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｅｖｅｎｎｅｓｓ(ＦＥｖｅ)

ＥＷｌ ＝ ｄｉｓｔ( ｉꎬｊ)
ｗｉ ＋ ｗ ｊ

ＰＥＷｌ ＝
ＥＷｌ

∑
Ｓ－１

ｌ ＝ １
ＥＷｌ

ＦＥｖｅ ＝
∑
Ｓ－１

ｉ ＝ １
ｍｉｎ ＰＥＷｌꎬ

１
Ｓ － １( ) － １

Ｓ － １

１ － １
Ｓ － １

功能特征在空间中丰度分布的均匀性

功能分异度 Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｇｅｎｃｅ(ＦＤｉｖ)

ｇｋ ＝ １
Ｖ ∑

Ｖ

ｉ ＝ １
ｘｉｋ

ｄＧｉ ＝
　

∑
Ｔ

ｋ ＝ １
(ｘｉｋ － ｇｋ) ２

ｄＧ ＝ １
Ｓ ∑

Ｓ

ｉ ＝ １
ｄＧｉ

Δｄ ＝ ∑
Ｓ

ｉ ＝ １
ｗｉ × (ｄＧｉ － ｄＧ)

Δ ｄ ＝ ∑
Ｓ

ｉ ＝ １
ｗｉ × ｄＧｉ － ｄＧ

ＦＤｉｖ ＝ Δｄ ＋ ｄＧ

Δ ｄ ＋ ｄＧ

群落中物种特征值的差异性ꎬ生态位分化和资
源利用程度

功能分散度 Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｓｐｅｒｓｉｏｎ(ＦＤｉｓ) ＦＤｉｓ ＝ ∑
Ｓ

ｉ ＝ １
ｍｉｎ (Ｐｉꎬ

１
Ｓ

) 群落中物种间功能离散程度ꎬ指数高表示生态
位分化程度高

Ｒａｏ 二次熵 Ｒａｏ′ｓ ｑｕａｄｒａｔｉｃ ｅｎｔｒｏｐｙ(ＲａｏＱ)
ＲａｏＱ ＝ ∑

Ｓ－１

ｉ ＝ １
∑
Ｓ

ｊ ＝ ｉ＋１
ｄｉｊ Ｐｉ Ｐ ｊ

ＦＤＱ ＝ １ － ∑
Ｓ

ｉ ＝ １
Ｐ２

ｉ

Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数的一般形式ꎬ表示物种间的相异
程度

　 　 (１) ＦＥｖｅ 计算公式: ＥＷｉ 表示加权平均性ꎬ ｌ 是涉及的物种分支ꎬ ｄｉｓｔ ｉꎬｊ( ) 是物种 ｉ 与物种 ｊ 之间的欧氏距离ꎬ ｗｉ 为物种 ｉ 的相对多度ꎬ

ＰＥＷｌ 表示部分加权平均性ꎬ Ｓ 为物种数目ꎻＦＤｉｖ 计算公式: ｘｋｉ 为物种 ｉ 在性状 ｋ上的坐标ꎬ ｇｋ 为物种的重心ꎬ ｄＧｉ 为物种 Ｓ 到重心的欧式距离的

平均距离ꎬ Δｄ为丰度加权偏差的总和ꎬ Δ ｄ 为绝对加权偏差的总和ꎬ Ｓ为物种数目ꎻＦＤｉｓ 计算公式: Ｐｉ 为第 ｉ种盖度占总盖度的比例ꎬ Ｓ为物种

数目ꎻＲａｏＱ 计算公式: Ｐｉ 为第 ｉ 种盖度占总盖度的比例ꎬ ｄｉｊ 为物种 ｉ 和 ｊ 的相异程度(取值为 ０—１)ꎮ 当所有的 ｉ ≠ ｊ 即 ｄｉｊ ＝ １ꎬＲａｏＱ 简化

为 ＦＤＱ

２.２　 优势种功能性状对不同时期干旱的响应

植物各功能性状对干旱胁迫产生差异化表达ꎬＥＤ 和 ＭＤ 处理对优势种功能性状的影响较 ＮＤ 更显著ꎮ
ＥＤ 和 ＭＤ 处理显著降低了藏豆、多裂委陵菜和弱小火绒草的 ＬＡꎬ而钉柱委陵菜的 ＬＡ 仅在 ＥＤ 处理下显著降

低(表 ２)ꎮ ＥＤ、ＭＤ 和 ＮＤ 处理下高山嵩草 ＳＬＡ 显著降低ꎬＥＤ 和 ＭＤ 处理下藏豆 ＳＬＡ 显著降低ꎬ而弱小火绒

草的 ＳＬＡ 仅在 ＭＤ 处理下显著降低(Ｐ<０.０５)ꎮ ＥＤ 处理下高寒草甸、多裂委陵菜和二裂委陵菜的 ＬＤＭＣ 显著

升高ꎬ而弱小委陵菜在 ＥＤ 和 ＭＤ 处理下均显著增加ꎻＭＤ 处理下藏豆、钉柱委陵菜和多裂委陵菜的 ＬＣＣ 显著

增加ꎬ而二裂委陵菜在 ＥＤ 和 ＭＤ 处理下显著升高(Ｐ<０.０５)ꎮ 藏豆和二裂委陵菜的 ＬＮＣ 在 ＥＤ、ＭＤ 和 ＮＤ 处

理下均显著降低ꎬ高山嵩草、多裂委陵菜在 ＥＤ 和 ＭＤ 处理下显著降低(Ｐ<０.０５)ꎮ 在 ＭＤ 处理下ꎬ藏豆、钉柱

委陵菜、二裂委陵菜和弱小火绒草的 ＬＰＣ 均显著降低ꎬ而高山嵩草在 ＥＤ 和 ＭＤ 处理下均显著降低(Ｐ<

９０６６　 １６ 期 　 　 　 刘慧慧　 等:高寒草甸植物群落功能多样性对不同生长期干旱的响应机制 　
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图 ２　 不同时期干旱处理下 ６ 个优势种的相对盖度

Ｆｉｇ.２　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｃｏｖｅｒａｇｅ ｏｆ ６ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｒｏｕｇｈｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｍｉｎｇ

不同小写字母代表组间差异显著ꎬ显著性水平 Ｐ<０.０５ꎻ图中数据为平均值±标准差ꎻＣＫ 对照ꎻＥＤ 生长前期干旱ꎻＭＤ 生长中期干旱ꎻＮＤ 非生

长时期干旱

图 ３　 不同时期干旱处理下群落总盖度

　 Ｆｉｇ.３　 Ｔｏｔａｌ ｃｏｖｅｒａｇｅ ｕｎｄｅｒ ｄｒｏｕｇｈｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｔｉｍｉｎｇ　

不同小写字母代表组间差异显著ꎬ显著性水平 Ｐ<０.０５ꎻ图中数据

为平均值±标准差

０.０５)ꎮ 对于优势种的 Ｃ∶Ｎꎬ在 ＥＤ 和 ＮＤ 处理下高山嵩

草显著降低ꎬＥＤ 和 ＭＤ 处理下多裂委陵菜显著升高ꎬ而
二裂委陵菜在 ＥＤ、ＭＤ 和 ＮＤ 处理下均显著升高(Ｐ<
０.０５)ꎮ 在 ＥＤ、ＭＤ 和 ＮＤ 处理下ꎬ高寒草甸的 Ｎ∶Ｐ 显著

升高ꎬ而 ＥＤ 和 ＭＤ 处理下多裂委陵菜的 Ｎ ∶ Ｐ 显著降

低ꎬＥＤ 和 ＮＤ 处理下二裂委陵菜 Ｎ∶Ｐ 显著降低ꎬ而藏豆

仅在 ＭＤ 处理下显著升高(Ｐ<０.０５)ꎮ
２.３　 群落功能性状对不同时期干旱的响应

各群落功能性状多受干旱胁迫抑制ꎬ仅群落叶干物

质含量和叶碳氮比表现出了正向响应(图 ４)ꎮ 在 ＥＤ
和 ＭＤ 干旱处理下 ＬＡＣＷＭ、ＳＬＡＣＷＭ、ＬＮＣＣＷＭ、ＬＰＣＣＷＭ和

Ｎ∶ＰＣＷＭ均显著低于 ＣＫ(Ｐ<０.０５)ꎬ且 ＥＤ 处理对其的影

响更强ꎮ 在 ＮＤ 处理下仅 ＬＡＣＷＭ和 ＬＰＣＣＷＭ显著低于对

照(Ｐ<０.０５)ꎬ但仍高于 ＥＤ 和 ＭＤ 处理ꎮ 同时干旱处理

显著增加了群落的 ＬＤＭＣＣＷＭ(Ｐ<０.０５)ꎬ且 ＥＤ 处理下

ＬＤＭＣＣＷＭ高于 ＭＤ 和 ＮＤ 处理(图 ４)ꎮ 各时期干旱处

理下群落 ＬＣＣＣＷＭ均与 ＣＫ 无显著差异(图 ４)ꎮ 群落 Ｃ ∶
ＮＣＷＭ仅在 ＥＤ 处理下显著升高(图 ４)ꎮ
２.４　 群落功能多样性对不同时期干旱的响应

不同时期干旱处理显著改变了群落的功能多样性ꎮ 对照处理下各功能多样性指数分别为ꎬＦＥｖｅ 指数

为０.７７±０.０４ꎬＦＤｉｖ指数为０.８８±０.０１ꎬＦＤｉｓ指数为２.４４±０.１０以及ＲａｏＱ指数为６.４０±０.３６(图５) ꎮＦＥｖｅ指数在

０１６６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　
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表 ２　 不同生长时期干旱处理下植物功能性状的多重比较结果

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｄｕｎｃａｎ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｕｎｄｅｒ ｄｒｏｕｇｈｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｐｅｒｉｏｄｓ
物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

功能性状
Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ＣＫ ＥＤ ＭＤ ＮＤ

高山嵩草 ＬＡ ２２.８９±１.０３ａ ２２.４８±４.３８ａ １５.５０±３.０７ａ １６.７９±２.６４ａ
Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｐｙｇｍａｅａ ＳＬＡ ３０.６７±２.６８ａ ２３.８７±０.０２ｂ ２４.６３±２.４６ｂ ２３.３３±２.４９ｂ

ＬＤＭＣ ０.４４±０.０１ａ ０.３５±０.０１ｂ ０.４０±０.０５ａｂ ０.４１±０.０４ａｂ
ＬＣＣ ５８.１０±２.９０ａ ６１.９０±２.８３ａ ５８.５７±３.６８ａ ５６.５７±３.８１ａ
ＬＮＣ １.３７±０.１８ａ ０.８７±０.０３ｃ １.１０±０.０８ｂｃ １.２４±０.０８ａｂ
ＬＰＣ ０.１５±０.０２ｃ ０.２４±０.０１ａ ０.１９±０.０１ｂ ０.２１±０.０１ａｂ
Ｃ∶Ｎ ６７.０１±３.５３ａ ４６.３３±８.８５ｂ ５３.７８±５.６０ａｂ ４５.７７±３.７６ｂ
Ｎ∶Ｐ ３.６４±０.２０ｃ ９.４９±１.３２ａ ５.８７±０.３５ｂ ５.８５±０.６７ｂ

藏豆 ＬＡ ５４２.９３±２.２９ａ ２８０.０７±２０.６６ｃ ３２９.５８±１１.７９ｂｃ ４２２.７６±６６.５３ｂ
Ｈｅｄｙｓａｒｕｍ ｔｉｂｅｔｉｃｕｍ ＳＬＡ １３.８５±０.６３ａ １１.３５±０.６７ｂ １０.４３±０.３５ｂ １３.３８±０.８９ａ

ＬＤＭＣ ０.３３±０.０３ａ ０.４１±０.０６ａ ０.３７±０.０１ａ ０.３４±０.０２ａ
ＬＣＣ ５５.９３±５.８０ｂ ６１.０５±４.９２ａｂ ６８.４３±１.８６ａ ６０.４０±０.１２ａｂ
ＬＮＣ １.３９±０.０５ａ １.１５±０.０４ｂ ０.９３±０.１１ｃ １.０２±０.１１ｂｃ
ＬＰＣ ０.１８±０.０２ａ ０.１７±０.０１ａ ０.１２±０.０１ｂ ０.１７±０.０１ａ
Ｃ∶Ｎ ６０.８６±７.４２ａ ５３.１５±５.６５ａ ４９.３１±２.５１ａ ５９.１１±１.５９ａ
Ｎ∶Ｐ ５.２２±０.７８ｂ ６.７９±０.７６ｂ １１.２８±１.０３ａ ５.９４±０.２２ｂ

钉柱委陵菜 ＬＡ ３７２.９０±７３.４８ａ ２５７.４５±８.７１ｂ ２４４.７４±７.１６ａｂ ２６９.０５±１６.４２ａｂ
Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ｓａｕｎｄｅｒｓｉａｎａ ＳＬＡ １３.４１±１.４８ａ １１.９７±０.９５ａ １２.１０±１.４０ａ １４.０７±１.０１ａ

ＬＤＭＣ ０.４３±０.０１ａ ０.４８±０.０４ａ ０.４９±０.０１ａ ０.４４±０.０２ａ
ＬＣＣ ５６.２５±０.０４ｂ ５８.０２±１.２２ｂ ６６.９０±１.３１ａ ５７.８３±１.４７ｂ
ＬＮＣ １.０４±０.０２ａ ０.９５±０.１２ａ ０.９２±０.０９ａ ０.９０±０.０２ａ
ＬＰＣ ０.２０±０.０２ａ ０.１９±０.０１ａｂ ０.１６±０.０１ｂ ０.２０±０.０１ａ
Ｃ∶Ｎ ５４.３７±１.２２ｂ ６２.２８±９.５３ａｂ ７２.９６±６.２４ａ ６４.３４±２.９６ａｂ
Ｎ∶Ｐ ５.２９±０.３９ａｂ ５.１２±０.６０ａｂ ５.６４±０.３０ａ ４.５４±０.２６ｂ

多裂委陵菜 ＬＡ ３０６.４５±２４.８３ａ ２４４.３０±１４.５２ｂｃ ２３３.５３±１６.５５ｃ ２９０.０１±２９.５２ａｂ
Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ｍｕｌｔｉｆｉｄａ ＳＬＡ １６.８５±２.８６ａ １３.４２±５.９７ａ １４.１６±２.５５ａ １５.０５±１.３９ａ

ＬＤＭＣ ０.２９±０.０２ｂ ０.８０±０.３８ａ ０.５２±０.１１ａｂ ０.４０±０.０７ａｂ
ＬＣＣ ５７.６７±３.０９ｂ ６５.０７±３.１５ａｂ ６６.４７±５.２２ａ ６５.８５±１.９２ａｂ
ＬＮＣ １.６５±０.１０ａ １.０８±０.０９ｂ ０.９０±０.０２ｃ １.７１±０.０５ａ
ＬＰＣ ０.１７±０.０１ａ ０.２０±０.０６ａ ０.１６±０.０１ａ ０.１９±０.０１ａ
Ｃ∶Ｎ ３４.９０±０.５６ｃ ６０.２５±０.３９ｂ ７４.４４±７.５２ａ ３８.６７±１.８６ｃ
Ｎ∶Ｐ ９.７９±０.５１ａ ６.０７±２.０２ｂ ５.５８±０.３４ｂ ９.０３±０.２５ａ

二裂委陵菜 ＬＡ １７５.８６±４５.８３ａ １３８.８２±２６.２７ａ １８０.３５±５.０９ａ １８０.０６±３５.４２ａ
Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ｂｉｆｕｒｃａ ＳＬＡ １６.０２±５.４０ａ １３.７９±０.７６ａ １８.２０±２.７０ａ １４.９０±１.１１ａ

ＬＤＭＣ ０.４３±０.０８ｂ ０.６６±０.１３ａ ０.５５±０.０２ａｂ ０.４５±０.０２ｂ
ＬＣＣ ５２.９３±２.５８ｃ ６９.６３±３.６６ａ ５９.３０±１.０２ｂ ５４.７０±３.６６ｂｃ
ＬＮＣ １.５４±０.０２ａ １.０６±０.０５ｂ １.０６±０.０４ｂ １.０９±０.１１ｂ
ＬＰＣ ０.２８±０.０２ａ ０.２５±０.０４ａｂ ０.２０±０.０１ｂ ０.２８±０.０２ａ
Ｃ ∶Ｎ ３４.３９±２.０４ｃ ６６.１９±６.７８ａ ５６.１０±２.３５ｂ ５０.６３±２.７１ｂ
Ｎ ∶Ｐ ５.５９±０.３３ａ ４.３５±０.４４ｂ ５.２１±０.２２ａ ３.９４±０.２５ｂ

弱小火绒草 ＬＡ ８３.５２±６.８４ａ ６４.３０±６.８８ｂ ４４.５６±４.７４ｃ ６６.５３±７.１２ｂ
Ｌｅｏｎｔｏｐｏｄｉｕｍ ｐｕｓｉｌｌｕｍ ＳＬＡ ２８.６６±１.１４ａ ２３.６３±３.７９ａｂ １８.９４±２.８４ｂ ２８.０６±０.６６ａ

ＬＤＭＣ ０.３０±０.０２ｃ ０.４６±０.０２ｂ ０.５２±０.０３ａ ０.２９±０.０２ｃ
ＬＣＣ ６１.３７±３.３９ａ ６３.９０±２.４２ａ ６４.４７±３.５５ａ ６０.４７±０.１２ａ
ＬＮＣ ０.９７±０.２３ａ ０.８４±０.２１ａ １.０３±０.１８ａ １.１０±０.２６ａ
ＬＰＣ ０.４０±０.０４ａ ０.３２±０.０４ａｂ ０.２９±０.０１ｂ ０.３２±０.０５ａｂ
Ｃ∶Ｎ ６６.５４±１４.９６ａ ８１.７０±２３.５８ａ ６４.０５±９.２５ａ ５８.３５±１４.６２ａ
Ｎ∶Ｐ ２.４９±０.８５ａ ２.７６±１.０２ａ ３.６０±０.５６ａ ３.３５±０.２７ａ

　 　 ＣＫ:对照 Ｃｏｎｔｒｏｌ ｃｈｅｃｋꎻＥＤ:生长前期干旱 Ｅａｒｌｙ ｇｒｏｗｉｎｇ ｓｅａｓｏｎ ｄｒｏｕｇｈｔꎻＭＤ:生长中期干旱 Ｍｉｄｄｌｅ ｇｒｏｗｉｎｇ ｓｅａｓｏｎ ｄｒｏｕｇｈｔꎻＮＤ:非生长时期干旱

Ｎｏｎ￣ｇｒｏｗｉｎｇ ｓｅａｓｏｎ ｄｒｏｕｇｈｔＬＡ: 叶面积(ｍｍ２)ꎻＳＬＡ: 比叶面积(ｍｍ２ / ｍｇ)ꎻＬＤＭＣ: 叶干物质含量(ｍｇ / ｍｇ)ꎻＬＣＣ: 叶碳含量(ｍｇ / ｍｇ)ꎻＬＮＣ: 叶氮

含量(ｍｇ / ｍｇ)ꎻＬＰＣ: 叶磷含量(ｍｇ / ｍｇ)ꎻＣ∶Ｎ: 叶碳氮含量比(ｍｇ / ｍｇ)ꎻＮ∶Ｐ: 叶氮磷含量比(ｍｇ / ｍｇ)ꎻ采用方差分析(ＡＮＯＶＡ)及 Ｄｕｎｃａｎ 多重比

较ꎻ不同字母代表组间差异显著ꎬ显著性水平 Ｐ<０.０５ꎻ表中数据为平均值±标准差
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图 ４　 群落功能性状对不同时期干旱的响应

Ｆｉｇ.４　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｔｏ ｄｒｏｕｇｈｔ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｍｉｎｇ

不同小写字母代表组间差异显著ꎬ显著性水平 Ｐ<０.０５ꎻ图中数据为平均值±标准差

ＭＤ 处理下显著低于 ＣＫ(Ｐ<０.０５)ꎬ与 ＣＫ 的差值最低值达到－０.１２(图 ５)ꎮ ＥＤ 处理下 ＦＤｉｓ、ＦＤｉｖ 指数均有显

著低于 ＣＫ(Ｐ<０.０５)ꎬ与 ＣＫ 的差值最低分别达到－０.３３ 和－０.１２(图 ５)ꎮ ＥＤ 处理下 ＲａｏＱ 指数显著高于 ＣＫ
(Ｐ<０.０５)ꎬ与 ＣＫ 的差值最高达到 １.６４(图 ５)ꎮ ＮＤ 处理下各群落功能多样性均与 ＣＫ 无显著差异ꎮ
２.５　 群落功能性状与功能多样性对干旱响应的相关性

各群落功能性状的变化对 ＦＤｉｖ、ＦＤｉｓ 以及 ＲａｏＱ 指数改变的相关性较为一致ꎬ而与 ΔＦＥｖｅ 的相关性存在

差异(图 ６)ꎮ ΔＦＥｖｅ 与 ΔＬＡＣＷＭ( ｒ ＝ ０. ８１ꎬＰ< ０. ０１)和 ΔＬＰＣＣＷＭ( ｒ ＝ ０. ７５ꎬＰ< ０. ０５)呈显著正相关关系ꎮ 而

ΔＦＤｉｖ、ΔＦＤｉｓ 以及 ΔＲａｏＱ 与 ΔＬＤＭＣＣＷＭ、ΔＬＣＣＣＷＭ和 ΔＣ∶ＮＣＷＭ的响应呈正相关关系ꎬ其中 ΔＬＤＭＣＣＷＭ与 ΔＦＤｉｖ
的影响呈显著正相关(Ｐ<０.０５)ꎬΔＬＣＣＣＷＭ和 ΔＣ ∶ＮＣＷＭ与 ΔＦＤｉｖ、ΔＦＤｉｓ 以及 ΔＲａｏＱ 之间均显著正相关ꎮ 而

ΔＦＤｉｖ、ΔＦＤｉｓ 和 ΔＲａｏＱ 与 ΔＬＮＣＣＷＭ、ΔＬＰＣＣＷＭ、ΔＮ∶ＰＣＷＭ呈负相关关系ꎬ其中 ΔＦＤｉｖ 与 ΔＬＮＣＣＷＭ( ｒ ＝ －０.８３ꎬＰ<
０.０１)、ΔＬＰＣＣＷＭ( ｒ＝ －０.７３ꎬＰ<０.０５)以及 ΔＮ∶ＰＣＷＭ( ｒ ＝ －０.６９ꎬＰ<０.０５)呈显著负相关ꎬΔＦＤｉｓ 和 ΔＲａｏＱ 与 ΔＮ∶
ＰＣＷＭ呈显著负相关( ｒ＝ －０.７３ 和 ｒ＝ －０.７１ꎬＰ<０.０５)ꎮ

３　 讨论

３.１　 高寒草甸功能性状对不同时期干旱的响应

藏北高寒草甸各植物功能性状对干旱胁迫存在差异化响应ꎮ 中高寒草甸优势种的 ＳＬＡ、ＬＡ 在生长季前

期和中期干旱处理下显著降低ꎬ其原因是干旱胁迫破坏了植物水分吸收和蒸腾作用间的动态平衡ꎬ导致植物

叶片气孔关闭、叶绿素含量降低ꎬ蒸腾速率和光合作用活力降低ꎬＣＯ２同化过程受到抑制ꎬ干物质积累受限[３０]ꎬ
生产力下降的同时引起 ＳＬＡ、ＬＡ 的降低ꎮ 主要是土壤水分不足以维持植物蒸腾需要时ꎬ叶片萎蔫甚至凋落ꎬ
以减少水分散失[３６]ꎬ更多的同化物分配到根系生长中ꎮ 在个体表型上ꎬ植物叶片趋向于变小变厚以适应干旱

胁迫[３０]ꎮ 而叶片薄而富含氮的植物具有高转化率和高生物量同化率ꎬ即 ＳＬＡ、ＬＡ、ＬＮＣ 和 ＬＰＣ 等功能性状高

时ꎬ植物具有高生产力和高竞争力[３０]ꎮ 干旱处理下ꎬ多裂委陵菜、二裂委陵菜和弱小火绒草的 ＬＤＭＣ 显著增

加ꎬ同时藏豆、多裂委陵菜和钉柱委陵菜的 ＬＣＣ 显著增加ꎮ ＬＤＭＣ 和 ＬＣＣ 表征植物叶片组织的密度ꎬ反映植
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图 ５　 不同生长期干旱处理下功能多样性的变异度

Ｆｉｇ.５　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｕｎｄｅｒ ｄｒｏｕｇｈｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｗｉｎｇ ｐｅｒｉｏｄｓ

ＥＤ￣ＣＫꎬ生长季前期干旱处理和对照的功能多样性指数差值ꎻＭＤ￣ＣＫꎬ生长季中期干旱处理和对照的功能多样性指数差值ꎻＮＤ￣ＣＫꎬ非生长

季干旱处理和对照的功能多样性指数差值ꎬ详见 １.４ 功能多样性指数的变异度计算公式ꎻＦＥｖｅꎬ功能均匀度指数ꎻＦＤｉｓꎬ功能分散度指数ꎻ

ＦＤｉｖꎬ功能分异度指数ꎻＲａｏＱꎬＲａｏ 二次熵指数ꎻΔＦＥｖｅꎬ功能均匀度指数的变异度ꎻΔＦＤｉｓꎬ功能分散度指数的变异度ꎻΔＦＤｉｖꎬ功能分异度指数

的变异度ꎻΔＲａｏＱꎬＲａｏ 二次熵指数的变异度ꎮ ∗表示该干旱处理下的功能多样性指数与 ＣＫ 相比有显著差异ꎬ显著性水平 Ｐ<０.０５ꎻ图中数

据为平均值±标准差

物竞争资源的能力[３７]ꎬ植物叶片 ＬＤＭＣ 和 ＬＣＣ 高时ꎬ叶片厚且寿命长ꎬ植物具有较低的生物量同化速率ꎬ即
低生产力和低竞争力[３０]ꎮ 干旱胁迫使得高寒草甸优势种叶片形态趋向小而厚的同时叶片干物质含量升高ꎬ
表明高寒草甸植物通过降低生物量同化速率提升对干旱胁迫的抵御能力[３７—３８]ꎮ

叶片中 Ｎ 和 Ｐ 元素作为光合作用酶和生物能量分子的必需元素ꎬ其浓度与植物净光合速率密切相关ꎮ
高寒草甸群落功能性状 ＬＮＣ 和 ＬＰＣ 在生长季前期和中期干旱处理下显著降低ꎬＷｒｉｇｈｔ 提出的“叶片经济波

谱”中认为植物 ＬＮＣ、ＬＰＣ 和 ＳＬＡ 与光合速率彼此之间呈显著正相关ꎬ低 ＳＬＡ 的植物具有低光捕获率和净光

合速率[３９]ꎮ 干旱胁迫限制了高寒草甸植物的净光合速率ꎬ高寒草甸群落植物通过调节叶片氮磷含量使其处

于较低的相对生长速率以维持在干旱逆境中的生长ꎮ 同时 ＬＮＣ 和 ＬＰＣ 共同反映植物体在生态系统中受 Ｎ
限制或 Ｐ 限制的养分供应情况ꎬ对照处理下群落 Ｎ∶Ｐ 为 ５.８±２.２ꎬＮ∶Ｐ<１０ 表征植物生长更大程度上受到 Ｎ 元

素的限制[３９]ꎬ且在生长季前期和中期干旱处理下 Ｎ ∶Ｐ 显著降低ꎬ指示着高寒草甸群落在干旱胁迫下 Ｎ 限制

３１６６　 １６ 期 　 　 　 刘慧慧　 等:高寒草甸植物群落功能多样性对不同生长期干旱的响应机制 　
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图 ６　 功能多样性变异度与群落功能性状变异度的相关性

　 Ｆｉｇ.６　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ

ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ

ΔＬＡＣＷＭꎬ群落叶面积变异度ꎻΔＳＬＡＣＷＭꎬ群落比叶面积变异度ꎻ

ΔＬＤＭＣＣＷＭꎬ群落干物质含量变异度ꎻΔＬＣＣＣＷＭꎬ群落叶碳含量变

异度ꎻΔＬＮＣＣＷＭꎬ群落叶氮含量变异度ꎻΔＬＰＣＣＷＭꎬ群落叶磷含量

变异度ꎻΔＣ∶ＮＣＷＭꎬ群落叶碳氮比变异度ꎻΔＮ∶ＰＣＷＭꎬ群落叶氮磷比

变异度ꎻΔＦＥｖｅꎬ功能均匀度指数的变异度ꎻΔＦＤｉｓꎬ功能分散度指

数的变异度ꎻΔＦＤｉｖꎬ功能分异度指数的变异度ꎻΔＲａｏＱꎬＲａｏ 二次

熵指数的变异度ꎻ右侧标签表示相关性系数大小ꎬ红色方向为正ꎬ

蓝色为负ꎻ∗表示功能多样性变异度和群落功能性状变异度之间

具有显著相关性ꎬ 显著性水平 Ｐ<０.０５

加剧ꎮ 植物碳氮比演化机制研究中提出的“适应性生

长假说”指出在强烈 Ｎ 限制环境中ꎬ维持高 Ｃ∶Ｎ 有助于

植物提高养分利用效率从而优先保证植物生存[４０]ꎬ 高

寒草甸群落 Ｃ ∶Ｎ 在生长季前期干旱处理下显著升高ꎬ
故高寒草甸植物在干旱胁迫下通过提高养分利用效率

以维持生存ꎮ
３.２　 高寒草甸功能多样性对不同时期干旱的响应

高寒草甸植物群落功能多样性对干旱事件的响应

可能存在多种调控机制ꎬ即植物群落采取不同的干旱策

略ꎮ 以往研究认为ꎬ采取耐旱策略的优势种在群落中占

主导地位时ꎬ 往往使功能多样性在响应干旱时下

降[１８—１９ꎬ３４]ꎮ 这与高寒草甸植物群落对生长季前期干旱

的响应相一致ꎬＦＤｉｓ、ＦＤｉｖ 显著降低ꎬ即群落中物种间功

能离散程度和物种特征值差异性降低ꎬ群落物种生态位

的分化和资源利用程度降低ꎻ而 ＲａｏＱ 指数呈显著升

高ꎬ群落物种间的差异度加大ꎮ 表明高寒草甸植物群落

在响应生长季前期干旱时可能更倾向于耐旱策略ꎮ 此

外ꎬ干旱胁迫下生态位的分化和物种共存机制却能促使

功能多样性增加[４１]ꎬ群落应对干旱的策略倾向于避旱

型[３４]ꎮ 生长季中期干旱处理下群落 ＦＥｖｅ 多样性显著

降低ꎬ即群落功能特征在空间中丰度分布的均匀性降

低[３４]ꎬ高寒草甸植物群落在响应生长季中期干旱时表

现出避旱型策略ꎮ
３.３　 群落功能性状与功能多样性对干旱的响应

高寒草甸植物群落应对干旱的策略与不同功能性状对干旱的响应密不可分ꎮ 前期研究发现地中海生态

系统中群落功能性状通过影响功能多样性进而作用于生态系统的多功能性[４２]ꎬ旱地群落内的功能多样性改

善了生态系统的多功能性ꎮ 此外ꎬ植物功能多样性驱动了黄土高原植物群落的碳存储功能[４３]ꎮ ＦＤｉｖ、ＦＤｉｓ 和

ＲａｏＱ 指数与群落植物的 ＬＤＭＣ、ＬＣＣ、ＬＮＣ 和 ＬＰＣ 相关ꎮ 可见群落功能性状如群落植物叶片的干物质积累情

况、叶碳氮磷元素计量ꎬ通过影响功能多样性作用于生态过程ꎮ 研究表明群落中具有低 ＳＬＡ 和(或)ＬＮＣ 的植

物多采取保守型生存策略即耐旱型ꎬ以增加在资源有限如干旱胁迫[１１ꎬ４４]的环境中持续存在的能力ꎻ而高 ＳＬＡ
和 ＬＮＣ 的植物则多采取避旱生存策略[３０]ꎮ 高寒草甸群落应对生长季前期干旱的耐旱策略与植物群落的物质

积累和养分循环有密切联系ꎬ植物通过提高养分利用效率忍耐干旱[４１]ꎮ 而功能均匀度指数主要与群落植物

的叶面积和叶氮含量相关ꎬ高寒草甸群落对生长季中期干旱的避旱策略与植物形态性状和 Ｐ 元素利用有关ꎮ

４　 结论

在干旱胁迫下高寒草甸群落植物叶片功能性状表现为叶片小而厚且寿命长ꎬ同化速率降低ꎬ并且受氮元

素限制加剧ꎮ 结果中ꎬＥＤ 干旱胁迫对群落功能性状的抑制最强ꎻＥＤ 和 ＭＤ 处理显著改变了群落的功能多样

性ꎬＥＤ 处理下群落物种间功能离散程度和物种特征值差异性降低ꎬＭＤ 处理下群落功能特征在空间中丰度分

布的均匀性降低ꎮ 功能性状与群落功能多样性对 ＥＤ 和 ＭＤ 干旱存在响应差异ꎬ表明不同时期干旱可能采取

不同的生存策略ꎬ即群落对生长季前期干旱采用耐旱策略、对生长季中期干旱采用避旱策略ꎮ 探讨了高寒草

甸植物群落功能多样性对不同生长时期干旱胁迫的响应情况ꎬ为预测未来季节性干旱事件对青藏高原高寒草
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ｆｕｎｃｔｉｏｎꎬ ａｎｄ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｓｅｒｖｉｃｅ ｖｕｌｎｅｒａｂｉｌｉｔｙ. Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎꎬ ２０１３ꎬ ３(９): ２９５８￣２９７５.

[１６] 　 Ｔｉｌｍａｎ Ｄꎬ Ｋｎｏｐｓ Ｊꎬ Ｗｅｄｉｎ Ｄꎬ Ｒｅｉｃｈ Ｐꎬ Ｒｉｔｃｈｉｅ Ｍꎬ Ｓｉｅｍａｎｎ Ｅ. Ｔｈｅ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｎ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ.

Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ １９９７ꎬ ２７７(５３３０): １３００￣１３０２.

[１７] 　 Ｐｅｔｃｈｅｙ Ｏ Ｌꎬ Ｈｅｃｔｏｒ Ａꎬ Ｇａｓｔｏｎ Ｋ Ｊ. Ｈｏｗ ｄｏ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｍｅａｓｕｒｅｓ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｐｅｒｆｏｒｍ? Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２００４ꎬ ８５(３): ８４７￣８５７.

[１８] 　 Ｈｏｏｐｅｒ Ｄ Ｕꎬ Ｄｕｋｅｓ Ｊ Ｓ. Ｏｖｅｒｙｉｅｌｄｉｎｇ ａｍｏｎｇ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｒｏｕｐｓ ｉｎ ａ ｌｏｎｇ￣ｔｅｒｍ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ. Ｅｃｏｌｏｇｙ Ｌｅｔｔｅｒｓꎬ ２００３ꎬ ７(２): ９５￣１０５.

[１９] 　 Ｚｈｏｕ Ｔ Ｃꎬ Ｌｉｕ Ｍꎬ Ｓｕｎ Ｊꎬ Ｌｉ Ｙ Ｒꎬ Ｓｈｉ Ｐ Ｌꎬ Ｔｓｕｎｅｋａｗａ Ａꎬ Ｚｈｏｕ Ｈ Ｋꎬ Ｙｉ Ｓ Ｈꎬ Ｘｕｅ Ｘ. Ｔｈｅ ｐａｔｔｅｒｎｓ ａｎｄ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｏｆ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ

ｉｎ ａｌｐｉｎｅ ｇｒａｓｓｌａｎｄｓ ｏｎ ｔｈｅ Ｔｉｂｅｔａｎ Ｐｌａｔｅａｕ. Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅꎬ Ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ ＆ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔꎬ ２０２０ꎬ ２９２: １０６８３３.

５１６６　 １６ 期 　 　 　 刘慧慧　 等:高寒草甸植物群落功能多样性对不同生长期干旱的响应机制 　



ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｅｃｏｌｏｇｉｃａ.ｃｎ

[２０]　 Ｓｕｎ Ｊꎬ Ｚｈｏｕ Ｔ Ｃꎬ Ｌｉｕ Ｍꎬ Ｃｈｅｎ Ｙ Ｃꎬ Ｓｈａｎｇ Ｈꎬ Ｚｈｕ Ｌ Ｐꎬ Ａｌｉ Ｓｈｅｄａｙｉ Ａꎬ Ｙｕ Ｈꎬ Ｃｈｅｎｇ Ｇ Ｗꎬ Ｌｉｕ Ｇ Ｈꎬ Ｘｕ Ｍꎬ Ｄｅｎｇ Ｗꎬ Ｆａｎ Ｊ Ｈꎬ Ｌｕ Ｘ Ｙꎬ Ｓｈａ

Ｙ Ｋ. Ｌｉｎｋａｇｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｇｌａｃｉｅｒｓ ａｎｄ ｌａｋｅｓ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｃｌｉｍａｔｅ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｏｖｅｒ ｔｈｅ Ｔｉｂｅｔａｎ Ｐｌａｔｅａｕ. Ｅａｒｔｈ￣Ｓｃｉｅｎｃｅ Ｒｅｖｉｅｗｓꎬ ２０１８ꎬ １８５:

３０８￣３２４.

[２１] 　 Ｌｉ Ｗ Ｈ. Ａｎ ｏｖｅｒｖｉｅｗ ｏｆ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｃｏｎｄｕｃｔｅｄ ｏｎ ｔｈｅ Ｑｉｎｇｈａｉ￣Ｔｉｂｅｔａｎ Ｐｌａｔｅａｕ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ ａｎｄ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２０１７ꎬ ８(１): １￣４.

[２２] 　 Ｉｎｔｅｒｇｏｖｅｒｎｍｅｎｔａｌ Ｐａｎｅｌ ｏｎ Ｃｌｉｍａｔｅ Ｃｈａｎｇｅ. Ｃｌｉｍａｔｅ Ｃｈａｎｇｅ ２０２２: Ｉｍｐａｃｔｓꎬ Ａｄａｐｔｉｏｎ ａｎｄ Ｖｕｌｎｅｒａｂｉｌｉｔｙ. (２０２２￣０２￣２８) [２０２２￣０４￣１３] . ｈｔｔｐｓ: / /

ｗｗｗ.ｉｐｃｃ.ｃｈ / ｒｅｐｏｒｔ / ａｒ６ / ｗｇ２ / .

[２３] 　 Ｅａｓｔｅｒｌｉｎｇ Ｄ Ｒꎬ Ｍｅｅｈｌ Ｇ Ａꎬ Ｐａｒｍｅｓａｎ Ｃꎬ Ｃｈａｎｇｎｏｎ Ｓ Ａꎬ Ｋａｒｌ Ｔ Ｒꎬ Ｍｅａｒｎｓ Ｌ Ｏ. Ｃｌｉｍａｔｅ ｅｘｔｒｅｍｅｓ: ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎｓꎬ ｍｏｄｅｌｉｎｇꎬ ａｎｄ ｉｍｐａｃｔｓ.

Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０００ꎬ ２８９(５４８７): ２０６８￣２０７４.

[２４] 　 Ｇｈｅｒａｒｄｉ Ｌ Ａꎬ Ｓａｌａ Ｏ Ｅ. Ｅｎｈａｎｃｅｄ ｉｎｔｅｒａｎｎｕａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｖａｒｉａｂｉｌｉｔｙ ｉｎｃｒｅａｓｅｓ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｔｈａｔ ｉｎ ｔｕｒｎ ａｍｅｌｉｏｒａｔｅｓ ｎｅｇａｔｉｖｅ ｉｍｐａｃｔ

ｏｎ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ. Ｅｃｏｌｏｇｙ Ｌｅｔｔｅｒｓꎬ ２０１５ꎬ １８(１２): １２９３￣１３００.

[２５] 　 国家气象信息中心(中国气象局气象数据中心) . (２０２２￣０１￣０５) [２０２２￣０１￣１４] . ｈｔｔｐ: / / ｄａｔａ.ｃｍａ.ｃｎ / .

[２６] 　 胡自治ꎬ 高彩霞. 草原综合顺序分类法的新改进Ⅰ类的划分指标及其分类检索图. 草业学报ꎬ １９９５ꎬ ４(３): １￣７.

[２７] 　 Ｈｕ Ｇ Ｚꎬ Ｇａｏ Ｑ Ｚꎬ Ｇａｎｊｕｒｊａｖ Ｈꎬ Ｗａｎｇ Ｚ Ｘꎬ Ｌｕｏ Ｗ Ｒꎬ Ｗｕ Ｈ Ｂꎬ Ｌｉ Ｙꎬ Ｙａｎ Ｙ Ｌꎬ Ｇｏｒｎｉｓｈ Ｅ Ｓꎬ Ｓｃｈｗａｒｔｚ Ｍ Ｗꎬ Ｗａｎ Ｙ Ｆꎬ Ｌｉ Ｙ. Ｔｈｅ ｄｉｖｅｒｇｅｎｔ

ｉｍｐａｃｔ ｏｆ ｐｈｅｎｏｌｏｇｙ ｃｈａｎｇｅ ｏｎ ｔｈｅ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ａｌｐｉｎｅ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｄｕｅ ｔｏ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｍｉｎｇ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｏｎ ｔｈｅ Ｔｉｂｅｔａｎ Ｐｌａｔｅａｕ. Ｌａｎｄ Ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ＆

Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔꎬ ２０２１ꎬ ３２(１４): ４０３３￣４０４１.

[２８] 　 王子欣ꎬ 胡国铮ꎬ 水宏伟ꎬ 葛怡情ꎬ 韩玲ꎬ 高清竹ꎬ 干珠扎布ꎬ 旦久罗布. 不同时期干旱对青藏高原高寒草甸生态系统碳交换的影响. 草

业学报ꎬ ２０２１ꎬ ３０(４): ２４￣３３.

[２９] 　 Ｇｒｉｍｅ Ｊ Ｐ. Ｂｅｎｅｆｉｔｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｔｏ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ: ｉｍｍｅｄｉａｔｅꎬ ｆｉｌｔｅｒ ａｎｄ ｆｏｕｎｄｅｒ ｅｆｆｅｃｔｓ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ １９９８ꎬ ８６(６): ９０２￣９１０.

[３０] 　 Ｇｒｉｆｆｉｎ￣Ｎｏｌａｎ Ｒ Ｊꎬ Ｂｌｕｍｅｎｔｈａｌ Ｄ Ｍꎬ Ｃｏｌｌｉｎｓ Ｓ Ｌꎬ Ｆａｒｋａｓ Ｔ Ｅꎬ Ｈｏｆｆｍａｎ Ａ Ｍꎬ Ｍｕｅｌｌｅｒ Ｋ Ｅꎬ Ｏｃｈｅｌｔｒｅｅ Ｔ Ｗꎬ Ｓｍｉｔｈ Ｍ Ｄꎬ Ｗｈｉｔｎｅｙ Ｋ Ｄꎬ Ｋｎａｐｐ Ａ

Ｋ. Ｓｈｉｆｔｓ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｆｏｌｌｏｗｉｎｇ ｌｏｎｇ￣ｔｅｒｍ ｄｒｏｕｇｈｔ ｉｎ ｇｒａｓｓｌａｎｄｓ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２０１９ꎬ １０７(５): ２１３３￣２１４８.

[３１] 　 Ｌａｖｏｒｅｌ Ｓꎬ Ｇｒｉｇｕｌｉｓ Ｋꎬ Ｍｃｌｎｔｙｒｅ Ｓꎬ Ｗｉｌｌｉａｍｓ Ｎ Ｓ Ｇꎬ Ｇａｒｄｅｎ Ｄꎬ Ｄｏｒｒｏｕｇｈ Ｊꎬ Ｂｅｒｍａｎ Ｓꎬ Ｑｕéｔｉｅｒ Ｆꎬ Ｔｈéｂａｕｌｔ Ａꎬ Ｂｏｎｉｓ Ａ. Ａｓｓｅｓｓｉｎｇ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ

ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎ ｔｈｅ ｆｉｅｌｄ￣ｍｅｔｈｏｄｏｌｏｇｙ ｍａｔｔｅｒｓ!. Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２００８ꎬ ２２(１): １３４￣１４７.

[３２] 　 Ｍａｓｏｎ Ｎꎬ Ｂｅｌｌｏ Ｆꎬ Ｍｏｕｉｌｌｏｔ Ｄꎬ Ｐａｖｏｉｎｅ Ｓꎬ Ｄｒａｙ Ｓ. Ａ ｇｕｉｄｅ ｆｏｒ ｕｓｉｎｇ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｉｃｅｓ ｔｏ ｒｅｖｅａｌ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ａｓｓｅｍｂｌｙ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ ａｌｏｎｇ

ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０１３ꎬ ２４: ７９４￣８０６.

[３３] 　 Ｌａｌｉｂｅｒｔ Ｅꎬ Ｌｅｇｅｎｄｒｅ Ｐꎬ Ｓｈｉｐｌｅｙ Ｂ. ＦＤ: Ｍｅａｓｕｒｉｎｇ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ (ＦＤ) ｆｒｏｍ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｔｒａｉｔｓꎬ ａｎｄ ｏｔｈｅｒ ｔｏｏｌｓ ｆｏｒ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｅｃｏｌｏｇｙ. (２０１４￣０８￣

１９) [２０２２￣０２￣２８] . ｈｔｔｐｓ: / / ｒｄｒｒ.ｉｏ / ｃｒａｎ / ＦＤ / .

[３４] 　 Ｖｉｌｌéｇｅｒ Ｓꎬ Ｍａｓｏｎ Ｎ Ｗ Ｈꎬ Ｍｏｕｉｌｌｏｔ Ｄ. Ｎｅｗ ｍｕｌｔｉｄｉｍｅｎｓｉｏｎａｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｉｃｅｓ ｆｏｒ ａ ｍｕｌｔｉｆａｃｅｔｅｄ ｆｒａｍｅｗｏｒｋ ｉｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｅｃｏｌｏｇｙ.

Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２００８ꎬ ８９(８): ２２９０￣２３０１.

[３５] 　 Ｂｏｔｔａ￣Ｄｕｋáｔ Ｚ. Ｒａｏ′ｓ ｑｕａｄｒａｔｉｃ ｅｎｔｒｏｐｙ ａｓ ａ ｍｅａｓｕｒｅ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｔｒａｉｔｓ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２００５ꎬ １６(５):

５３３￣５４０.

[３６] 　 庞世龙ꎬ 欧芷阳ꎬ 申文辉ꎬ 郝海坤ꎬ 彭玉华. 干旱胁迫对蚬木幼苗表型可塑性的影响. 中南林业科技大学学报ꎬ ２０１７ꎬ ３７(５): ２１￣２５.

[３７] 　 张曦ꎬ 王振南ꎬ 陆姣云ꎬ 杨梅ꎬ 杨惠敏. 紫花苜蓿叶性状对干旱的阶段性响应. 生态学报ꎬ ２０１６ꎬ ３６(９): ２６６９￣２６７６.

[３８] 　 Ｗｒｉｇｈｔ Ｉ Ｊꎬ Ｒｅｉｃｈ Ｐ Ｂꎬ Ｗｅｓｔｏｂｙ Ｍꎬ Ａｃｋｅｒｌｙ Ｄ Ｄꎬ Ｂａｒｕｃｈ Ｚꎬ Ｂｏｎｇｅｒｓ Ｆꎬ Ｃａｖｅｎｄｅｒ￣Ｂａｒｅｓ Ｊꎬ Ｃｈａｐｉｎ Ｔꎬ Ｃｏｒｎｅｌｉｓｓｅｎ Ｊ Ｈ Ｃꎬ Ｄｉｅｍｅｒ Ｍꎬ Ｆｌｅｘａｓ Ｊꎬ

Ｇａｒｎｉｅｒ Ｅꎬ Ｇｒｏｏｍ Ｐ Ｋꎬ Ｇｕｌｉａｓ Ｊꎬ Ｈｉｋｏｓａｋａ Ｋꎬ Ｌａｍｏｎｔ Ｂ Ｂꎬ Ｌｅｅ Ｔ Ｌꎬ Ｌｅｅ Ｗꎬ Ｌｕｓｋ Ｃꎬ Ｍｉｄｇｌｅｙ Ｊ Ｊꎬ Ｎａｖａｓ Ｍ Ｌꎬ Ｎｉｉｎｅｍｅｔｓ Üꎬ Ｏｌｅｋｓｙｎ Ｊꎬ Ｏｓａｄａ

Ｎꎬ Ｐｏｏｒｔｅｒ Ｈꎬ Ｐｏｏｔ Ｐꎬ Ｐｒｉｏｒ Ｌꎬ Ｐｙａｎｋｏｖ Ｖ Ｉꎬ Ｒｏｕｍｅｔ Ｃꎬ Ｔｈｏｍａｓ Ｓ Ｃꎬ Ｔｊｏｅｌｋｅｒ Ｍ Ｇꎬ Ｖｅｎｅｋｌａａｓ Ｅ Ｊꎬ Ｖｉｌｌａｒ Ｒ. Ｔｈｅ ｗｏｒｌｄｗｉｄｅ ｌｅａｆ ｅｃｏｎｏｍｉｃｓ

ｓｐｅｃｔｒｕｍ. Ｎａｔｕｒｅꎬ ２００４ꎬ ４２８(６９８５): ８２１￣８２７.
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