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物种多样性驱动高寒草甸地上生产力对养分添加的
响应

潘珍珍１，王瑞兵１，陈　 欢１，赵　 维２，蚌绍豪２，任正炜２，周小龙１，∗

１ 新疆大学生态与环境学院 绿洲生态教育部重点实验室，乌鲁木齐　 ８３００１７

２ 兰州大学生态学院，兰州　 ７３００００

摘要：为进一步了解养分添加下草地物种多样性如何驱动地上生产力变化，在青藏高原高寒草甸开展养分添加实验，通过调查

植物群落和测定功能性状，基于功能性状和物种多样性两种途径解析养分添加对高寒草甸地上生产力的驱动机制。 结果表明：
（１）氮和氮磷混合添加显著增加了群落地上生产力，分别增加 ６７％和 ４９．１％，其中氮是高寒草甸植物群落地上生产力的主要限

制性养分。 （２）氮和氮磷混合添加显著降低物种丰富度、香农维纳指数和功能丰富度；（３）植株高度在氮和氮磷混合添加后显

著增加，分别增加 ２４．２％和 ２９．６％；比叶面积在磷和氮磷混合添加后显著增加，分别增加 ２２．１％和 ３４．６％；而叶片干物质含量仅

在氮添加下显著增加 １０．１％，叶绿素含量仅在磷添加下显著降低 ５．５％。 （４）地上生产力与功能多样性之间不存在显著的线性

回归关系，但与物种多样性和叶片干物质含量之间分别存在显著负线性回归和正线性回归关系。 （５）功能多样性和功能性状

对群落地上生产力解释非常有限，然而物种多样性可以很好解释地上生产力的变化；这与质量比假说的预测相一致。 综上，表

明中期养分添加条件下高寒草甸群落地上生产力的增加主要是由优势种的功能性状所驱动，且物种多样性比功能多样性更好

解释高寒草甸地上生产力变化。
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生物多样性⁃生产力关系是理解和预测生物多样性丧失对生态系统功能和服务影响的基础［１—３］。 长期以

来，生物多样性与生产力之间的关系一直是生态学研究的热点问题之一［４—５］。 基于全球多个生态系统（包括

森林、草原、海洋及湖泊等）的研究发现，生物多样性与生产力之间呈现不同的关系，例如，正相关关系［６］，负
相关关系［７—８］，驼峰型曲线［９—１０］或无显著关系［１１］。 为解释生物多样性与生产力之间错综复杂的关系，生态学

家进行了大量实验研究并提出诸多假说予以解释，如质量比假说（Ｍａｓｓ ｒａｔｉｏ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ）和生态位互补假说

（Ｎｉｃｈｅ ｃｏｍｐｌｅｍｅｎｔａｒｙ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ）。 前者认为，群落生产力主要由群落中优势种的多度及其群落水平加权性状

（Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ⁃ｌｅｖｅｌ Ｗｅｉｇｈｔｅｄ Ｍｅａｎ，ＣＷＭ）所决定［１２—１３］，后者则认为，不同物种在资源利用方式和时间等方面各

异，生态位分化的多物种共存时能更加充分且有效地利用有限时空资源，从而提高群落生产力［１４］。 功能离散

度量化了群落内物种功能性状多度分布在功能空间中的离散程度［１５］，可作为验证生态位互补假说的指

标［１６］。 截至目前，关于生物多样性⁃生产力关系仍存在较大的争议，高寒草甸的地上生产力对养分添加的响

应符合哪种假说有待进一步验证。
植物生产力是为草食动物提供食物的关键，这取决于生物多样性、群落功能特征和养分限制［１７—１９］。 氮和

磷通常被认为是影响植物生长发育和形态建成的主要限制元素，主要是因为氮和磷均是植物生长发育必需的

大量元素，其中氮主要参与植物叶绿体能量的代谢转化和光合产物的合成及运输［２０］，而磷在植物能量代谢、
核酸和生物膜合成等生物学过程中发挥着重要作用［２１］，因此在受氮或磷限制的生态系统中，养分添加被广泛

地用来增加植物生产力［２２］，但同时也会造成群落结构的单一化以及物种多样性的丧失［２３］。 截至目前，在青

藏高原海北高寒草甸和甘南高寒草甸开展的诸多养分添加实验研究对于判定限制高寒草甸植物生产力的主

要养分是氮限制、磷限制还是氮磷共同限制仍未得到一致结论［２４—２６］。
植物生产力与生物多样性之间呈现出不同的关系，出现这种迥异最重要原因之一是生物多样性是一个多

方面的概念，可以用多种指标衡量［２７］。 但以前的研究大多集中在物种多样性［２８—３０］，而对多样性的其他组分

关注较少，特别是功能多样性［３１］。 事实上，群落应对养分添加的变化机制可能取决于物种的功能特征［３２］。
养分添加后，物种多样性通常减少，而功能多样性没有观察到一致的趋势［３３—３５］。 因此，物种多样性在许多情

况下都不是功能多样性的良好替代［３４，３６］。 有研究表明，物种多样性和功能多样性都对生态系统过程有显著

影响，但功能多样性是解释植物生产力的主要因素［１４，３７］。 也有研究表明，功能多样性和群落水平加权性状更

好解释草地生产力的变化［３８—４０］。 因此，确定生产力的变化及其与物种多样性、群落功能特征和养分限制的关

系具有重要的理论和实践意义。
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本研究以甘肃甘南高寒草甸为研究对象，设置氮和磷养分添加实验，通过调查植物群落物种组成，植物功

能性状和地上生产力，以此来解析高寒草甸地上生产力对养分添加的响应及物种多样性和功能多样性对其潜

在的生态调控和相对贡献。 为此，本研究试图回答以下科学问题：（１）植物地上生产力和群落物种组成如何

响应养分添加？ （２）养分添加下，高寒草甸物种多样性、功能多样性和功能性状如何变化？ （３）物种多样性、
功能多样性和功能性状如何调控高寒草甸地上生产力？

１　 材料与方法

１．１　 研究区域概况

研究区域位于青藏高原东缘的甘肃甘南草原生态系统国家野外科学观测研究站（３３°４０′Ｎ，１０１°８６′Ｅ），该
研究区位于甘肃省甘南藏族自治州玛曲县，平均海拔 ３４９２ ｍ，年均降水量为 ６２０ ｍｍ 左右，降雨主要集中在

６—８ 月份；年均气温为 １．２℃，最冷月 １ 月和最热月 ７ 月的温度分别为－１０．７℃和 １１．７℃。 年均霜冻期大约有

２７０ ｄ，年均光照为 ２５８０ ｈ。 气候属明显的高原大陆性高寒湿润区，土壤类型为亚高山草甸土，植被类型为高

寒草甸，主要优势种为垂穗披碱草（Ｅｌｙｍｕｓ ｎｕｔａｎｓ）、四川嵩草（Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｓｅｔｓｃｈｗａｎｅｎｓｉｓ）、小花草玉梅（Ａｎｅｍｏｎｅ
ｒｉｖｕｌａｒｉｓ）等。
１．２　 实验设计

本研究依托全球营养网络（ＮｕｔＮｅｔ）甘南草原生态系统野外科学观测研究站点（阿孜点）的实验研究方案

开展。 ２０１９ 年 ５ 月，在研究区域内选取生境均匀，植被长势良好的天然草场建立实验样地，实验地在生长季

完全禁牧，仅在非生长季放牧，放牧时间为每年 １０ 月至翌年 ４ 月，放牧牲畜为牦牛（Ｂｏｓ ｇｒｕｎｎｉｅｎｓ），每年放牧

数量大约 ３００ 头左右，采取分批不定期、不定量的适度放牧方式［４１—４２］。 通过使用尿素（ＣＯ（ＮＨ２） ２）、磷酸二

氢钙（Ｃａ（Ｈ２ＰＯ４） ２），换算为实际氮、磷含量，以 １０ ｇ ／ ｍ２为养分添加量单位进行添加。 采用随机区组设计，共
设置对照（ＣＫ）、氮添加（Ｎ）、磷添加（Ｐ）、氮磷混合添加（ＮＰ）４ 种处理，每种处理 ５ 个重复，共计 ２０ 个样方，
每个样方大小为 ５ ｍ×５ ｍ，且每个样方之间留有 １ｍ 的缓冲带，同时将每个 ５ ｍ×５ ｍ 的样方平均划分成 ４ 个

２．５ ｍ×２．５ ｍ 的子样方，并随机选取其中一个子样方在其中心位置设置一个 ０．５ ｍ×０．５ ｍ 的永久样方，用于植

物群落结构和物种组成的调查。 于每年 ５ 月中下旬，将预先称好的颗粒状肥料一次性均匀撒施在样方内进行

养分添加，并选择在小雨天进行施肥，以保证施肥效果。
１．３　 植物群落调查

自 ２０１９ 年始，每年在植物生产力积累达到高峰期时（８ 月中下旬），在每个样方中的永久样方内进行植物

群落调查，记录植物群落物种组成、测量植株高度，并采用目测估计法估算分盖度和群落总盖度。 同时，在除

永久样方外的剩余样方面积中随机选取一块 ０．５ ｍ×０．５ ｍ 的小样方用于收集地上生产力，用剪刀齐地面剪取

植物地上部分，带回实验室进行不同物种生产力分拣，在 ７５℃ 烘箱中持续 ４８ ｈ 烘干至恒重，分别称量干重。
１．４　 植物功能性状测定

２０２３ 年 ８ 月测定群落内 ３０ 个常见物种（占群落内物种数 ８０％以上）的功能性状，包括植株高度（Ｈｅｉｇｈｔ，
ｍ）、叶绿素（Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ，ｍｇ ／ ｃｍ２）、比叶面积（Ｓｐｅｃｉｆｉｃ Ｌｅａｆ Ａｒｅａ，ＳＬＡ，ｃｍ２ ／ ｇ）和叶干物质含量（Ｌｅａｆ Ｄｒｙ Ｍａｔｔｅｒ
Ｃｏｎｔｅｎｔ，ＬＤＭＣ，ｇ ／ ｇ）。 自 ６ 月起，依据不同植物的物候期进行取样，在每块样方内对每个物种分别采集 ３ 片子

叶，即随机选择 ３ 株成熟健康的植株，使用直尺自地面至植物花序顶部测量植株高度，在每株相同的位置采集

一片生长健康且完整的子叶，利用叶绿素仪（ＳＰＡＤ⁃５０２ Ｐｌｕｓ）测量对应叶片的叶绿素含量，并将叶片分别装入

自封袋，依次编号带回实验室。 在实验室内，使用叶面积扫描仪（ＥＰＳＯＮ Ｖ３００）对叶片进行扫描并转换为图

像，再用软件 Ｉｍａｇｅ Ｊ 计算叶面积；然后，称量叶片鲜重；最后，将叶片放入 ７５℃的烘箱中烘 ４８ ｈ 至恒重，并称

量叶片干重，用于后续计算叶片干物质含量和比叶面积。
１．５　 数据分析

物种的相对多度为样方内每个物种的地上生产力与该样方内所有物种的地上生产力的比值［４３］。 基于群
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落调查数据，使用‘ｖｅｇａｎ’软件包计算植物群落物种多样性指数，并用物种丰富度（Ｓｐｅｃｉｅｓ ｒｉｃｈｎｅｓｓ）、辛普森

指数（Ｓｉｍｐｓｏｎ ｉｎｄｅｘ）、香农维纳指数（Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｅｉｎｅｒ ｉｎｄｅｘ）和 Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数（Ｐｉｅｌｏｕ ｅｖｅｎｎｅｓｓ）来表征物

种多样性；基于植物功能性状和群落调查数据，使用 ＦＤ 软件包中‘ｄｂＦＤ’函数计算了植物群落功能多样性指

标和植物功能性状的群落平均加权性状值 （ Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ⁃ｌｅｖｅｌ Ｗｅｉｇｈｔｅｄ Ｍｅａｎ， ＣＷＭ），并用功能丰富度

（Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｒｉｃｈｎｅｓｓ）、功能均匀度（Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｅｖｅｎｎｅｓｓ）、功能离散度（Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｓｐｅｒｓｉｏｎ）和 Ｒａｏ 二次熵指数

（Ｒａｏ ｉｎｄｅｘ）来表征功能多样性。
获得以上指标后，首先对数据进行正态和方差齐性检验，同时采用单因素方差分析（Ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）和

多重比较（ＬＳＤ）的方法对物种多样性、功能多样性和群落平均加权性状值及地上生产力等指标进行分析，并
采用双因素方差（Ｔｗｏ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）分析氮添加和磷添加及其交互作用对地上生产力、物种多样性和功能多

样性的影响。 然后使用线性回归模型分析地上生产力和物种多样性、功能多样性和群落平均加权性状值之间

的拟合关系。 最后，为了确定不同养分添加和生物多样性及功能性状对地上生产力的影响，对由一系列指数

构成的物种多样性、功能多样性和功能性状分别进行第一主成分的得分提取，用于表征其在结构方程模型

（ＳＥＭ）中的变量［４４］，并使用‘ｌａｖａａｎ’软件包构建 ＳＥＭ。 基于先验知识提出了一个假设模型，并采用最大似然

估计法对模型进行卡方检验，并使用卡方检验（χ２）、Ｐ 值、拟合优度指数（ＧＦＩ）和比较拟合指数（ＣＦＩ）检验模

型对数据的拟合程度。 所有数据均在 Ｒ ４．３．１ 中进行分析。

　 图 １　 养分添加对高寒草甸地上生产力的影响（平均差±标准误）

Ｆｉｇ．１　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｏｎ ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ

ｏｆ ａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗ （Ｍｅａｎ±ＳＥ）

ＣＫ：对照 Ｃｏｎｔｒｏｌ；Ｎ：氮添加 Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ；Ｐ：磷添加 Ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ

ａｄｄｉｔｉｏｎ；ＮＰ：氮磷混合添加 Ｃｏｍｂｉｎｅｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ⁃ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ａｄｄｉｔｉｏｎ；

不同小写字母表示不同处理之间差异显著（Ｐ <０．０５）

２　 结果与分析

２．１　 养分添加对群落地上生产力和群落组成的影响

结果表明，相较于对照，磷添加对地上生产力没有

显著影响（Ｐ >０．０５），而氮添加与氮磷混合添加显著增

加了地上生产力（Ｐ <０． ０５），分别增加 ６７％和 ４９． １％
（图 １），且氮磷之间无交互作用（表 １）；不同养分添加

均显著增加禾本科植物垂穗披碱草的相对多度，其相对

多度由对照中的 １１％增加到氮添加处理中的 ３９％、磷
添加处理中的 ２９％和氮磷混合添加处理中的 ４７％；同
时，养分添加降低豆科植物和杂类草植物的相对多度，
从而改变了群落物种组成。 总体而言，植物群落由杂类

草（小花草玉梅、鹅绒委陵菜）、豆科植物（披针叶黄

华）、禾本科植物（垂穗披碱草）、莎草科植物（四川嵩

草）共同占优势的群落转变为禾本科植物和莎草科植

物占绝对优势的群落（表 ２）。
２．２　 养分添加对物种多样性、功能多样性和群落水平

功能性状的影响

相较于对照，氮添加导致物种丰富度、香农维纳指数、辛普森指数和均匀度指数均显著降低，氮磷混合添

加导致物种丰富度和香农维纳指数显著降低，而磷添加对物种丰富度、香农维纳指数、辛普森指数和均匀度指

数均无显著影响（图 ２）。 养分添加导致功能丰富度均显著降低，功能均匀度和 Ｒａｏ 指数均无显著变化，功能

离散度仅在施氮后显著降低（图 ２）。
在群落加权平均值水平上（ＣＷＭ），相较于对照，植株高度在氮和氮磷混合添加后显著增加，分别增加

２４．２％和 ２９．６％；比叶面积在磷和氮磷混合添加后显著增加，分别增加 ２２．１％和 ３４．６％；而叶片干物质含量仅

在氮添加下显著增加 １０．１％，叶绿素含量仅在磷添加下显著降低 ５．５％（图 ３）。
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表 １　 氮添加、磷添加及其交互作用对地上生产力、物种多样性以及功能多样性的双因素方差分析

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｗｏ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ， ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ａｄｄｉｔｉｏｎ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｏｎ ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ， ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ

ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

变量
Ｖａｒｉａｂｌｅｓ

氮
Ｎ

磷
Ｐ

氮×磷
Ｎ×Ｐ

地上生产力 Ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ １８．３３５∗∗∗ ０．００７ ２．０７５
物种丰富度 Ｓｐｅｃｉｅｓ ｒｉｃｈｎｅｓｓ ９９．６７４∗∗∗ ３．５８５ １．０６７
香农维纳指数 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｅｉｎｅｒ ｉｎｄｅｘ ２９．２９１∗∗∗ ０．３９４ １．３１２
辛普森指数 Ｓｉｍｐｓｏｎ ｉｎｄｅｘ １０．９２４∗∗ ０．７１８ ０．６９３
均匀度指数 Ｐｉｅｌｏｕ ｅｖｅｎｎｅｓｓ ５．７２９∗ １．５２２ ０．９７
功能丰富度 Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｒｉｃｈｎｅｓｓ ４．７５７∗ ４．８３５∗ ２．７７８
Ｒａｏ 指数 Ｒａｏ ｉｎｄｅｘ ４．２２ ０．９２５ ０．４３４
功能离散度 Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｓｐｅｒｓｉｏｎ ５．１７６∗ ０．９５ ０．５５８
功能均匀度 Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｅｖｅｎｎｅｓｓ ０．５１６ ４．０５７ ０．４４４

　 　 数字为 Ｆ 值；∗∗∗，Ｐ＜０．００１；∗∗，Ｐ＜０．０１；∗，Ｐ＜０．０５

表 ２　 高寒草甸养分添加后群落内常见物种相对多度变化（平均值±标准误）

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｃｏｍｍｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｆｔｅｒ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｉｎ ａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗ （Ｍｅａｎ±ＳＥ）

种名 Ｓｐｅｃｉｅｓ ＰＦＧ ＲＡＣ ＲＡＮ ＲＡＰ ＲＡＮＰ

四川嵩草 Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｓｅｔｓｃｈｗａｎｅｎｓｉｓ Ｓ ０．２８３±０．０９５ａ ０．２９９±０．０８２ａ ０．３０３±０．０４０ａ ０．０８０±０．０１９ｂ
高山薹草 Ｃａｒｅｘ ｐｓｅｕｄｏｓｕｐｉｎａ Ｓ ０．０３０±０．０１２ａ ０．０３５±０．０１６ａ ０．０３３±０．０２１ａ ０．０９０±０．０３７ａ
垂穗披碱草 Ｅｌｙｍｕｓ ｎｕｔａｎｓ Ｇ ０．１１３±０．０３９ａ ０．３９１±０．０５１ｂ ０．２９４±０．０５７ｂ ０．４７３±０．０５９ｂ
溚草 Ｋｏｅｌｅｒｉａ ｃｒｉｓｔａｔａ Ｇ ０．１５３±０．０７５ａ ０．０１３±０．００５ｂ ０．０６３±０．０１２ａ ０．０９７±０．０２８ａ
草地早熟禾 Ｐｏａ ｐｒａｔｅｎｓｉｓ Ｇ ０．１０８±０．０１４ａ ０．０７４±０．０２４ａ ０．０３８±０．０１３ａ ０．０７３±０．０３８ａ
波伐早熟禾 Ｐｏａ ｐｏｏｐｈａｇｏｒｕｍ Ｇ ０．００６±０．００２ａ ０．０３７±０．０２４ａ ０．０２１±０．０１４ａ ０．０３４±０．０２６ａ
胡氏剪股颖 Ａｇｒｏｓｔｉｓ ｇｉｇａｎｔｅａ Ｇ ０．０３５±０．０１３ａ ０．００５±０．００２ａ ０．００７±０．００２ａ ０．０５１±０．０４０ａ
米口袋 Ｇｕｅｌｄｅｎｓｔａｅｄｔｉａ ｖｅｒｎａ Ｌ ０．００１±０．００１ａ ０．００１±０．０００４ａ
黄花棘豆 Ｏｘｙｔｒｏｐｉｓ ｏｃｈｒｏｃｅｐｈａｌａ Ｌ ０．００１±０．００１ａ
多枝黄耆 Ａｓｔｒａｇａｌｕｓ ｐｏｌｙｃｌａｄｕｓ Ｌ ０．００１±０．００１ａ ０．００１±０．００１ａ
披针叶黄华 Ｔｈｅｒｍｏｐｓｉｓ ｌａｎｃｅｏｌａｔａ Ｌ ０．０４４±０．０２２ａ ０．０１０±０．００１ｂ ０．０６７±０．０１６ａ ０．００５±０．００３ｂ
小花草玉梅 Ａｎｅｍｏｎｅ ｒｉｖｕｌａｒｉｓ Ｆ ０．０６７±０．０１２ａ ０．０３８±０．０１１ａ ０．０７４±０．０４１ａ ０．０４２±０．０１８ａ
钝裂银莲花 Ａｎｅｍｏｎｅ ｏｂｔｕｓｉｌｏｂａ Ｆ ０．０１６±０．００８ａ ０．００３±０．００３ａ ０．０１４±０．００８ａ
条叶银莲花 Ａｎｅｍｏｎｅ ｃｏｅｌｅｓｔｉｎａ Ｆ ０．００２±０．００１ａ ０．００１±０．００１ａ
鹅绒委陵菜 Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ａｎｓｅｒｉｎａ Ｆ ０．０３７±０．０３４ａ ０．０１４±０．００９ａ ０．００９±０．００７ａ ０．０２６±０．０２０ａ
莓叶委陵菜 Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ｆｒａｇａｒｉｏｉｄｅｓ Ｆ ０．０２１±０．０１１ａ ０．００３±０．００３ａ ０．００７±０．００３ａ
瑞玲草 Ｓａｕｓｓｕｒｅａ ｎｉｇｒｅｓｃｅｎｓ Ｆ ０．０１７±０．０１２ａ ０．０１０±０．０１０ａ ０．００３±０．００１ａ ０．００５±０．００５ａ
展毛翠雀 Ｄｅｌｐｈｉｎｉｕｍ ｋａｍａｏｎｅｎｓｅ Ｆ ０．０１２±０．００６ａ ０．００２±０．００１ａ ０．００４±０．００２ａ ０．００１±０．００１ｂ
乳浆大戟 Ｅｕｐｈｏｒｂｉａ ｅｓｕｌａ Ｆ ０．００４±０．００１ａ ０．００２±０．００１ａ ０．００３±０．００１ａ ０．００４±０．００２ａ
高山紫菀 Ａｓｔｅｒ ａｌｐｉｎｕｓ Ｆ ０．００１±０．００１ａ ０．００１±０．００１ａ ０．００２±０．００１ａ
卷耳 Ｃｅｒａｓｔｉｕｍ ａｒｖｅｎｓｅ Ｆ ０．０１３±０．００４ａ ０．００６±０．００４ａ ０．００１±０．００１ｂ
棱子芹 Ｐｌｅｕｒｏｓｐｅｒｍｕｍ ｕｒａｌｅｎｓｅ Ｆ ０．００１±０．００１ａ ０．００６±０．００３ａ ０．００１±０．００１ａ
独一味 Ｐｈｌｏｍｏｉｄｅｓ ｒｏｔａｔａ Ｆ ０．０１０±０．００４ａ ０．０１１±０．００５ａ ０．００４±０．００２ａ ０．００１±０．００１ｂ
星状风毛菊 Ｓａｕｓｓｕｒｅａ ｓｔｅｌｌａ Ｆ ０．０１１±０．００５ａ ０．０２１±０．０１７ａ ０．０１９±０．００８ａ ０．００２±０．００２ｂ
甘青老鹳草 Ｇｅｒａｎｉｕｍ ｐｙｌｚｏｗｉａｎｕｍ Ｆ ０．００１±０．００１ａ ０．００１±０．００１ａ ０．００１±０．００１ａ
高山唐松草 Ｔｈａｌｉｃｔｒｕｍ ａｌｐｉｎｕｍ Ｆ ０．００１±０．００１ａ ０．００２±０．００２ａ
毛果婆婆纳 Ｖｅｒｏｎｉｃａ ｅｒｉｏｇｙｎｅ Ｆ ０．００２±０．００１ａ ０．００５±０．００３ａ
蒙古蒿 Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｍｏｎｇｏｌｉｃａ Ｆ ０．００１±０．００１ａ ０．００１±０．００１ａ
泽漆 Ｅｕｐｈｏｒｂｉａ ｈｅｌｉｏｓｃｏｐｉａ Ｆ ０．００２±０．００１ａ ０．０１６±０．００６ｂ ０．００９±０．００４ｂ ０．０１４±０．００６ｂ
酸模 Ｒｕｍｅｘ ａｃｅｔｏｓａ Ｆ ０．０１２±０．００７ａ ０．０２９±０．００２ａ ０．０１１±０．００４ａ ０．００３±０．００１ａ

　 　 ＰＦＧ：植物功能群 Ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｒｏｕｐ；ＲＡＣ：对照处理中相对多度 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｉｎ ｃｏｎｔｒｏｌ ｐｌｏｔｓ；ＲＡＮ：氮添加处理中相对多度 Ｒｅｌａｔｉｖｅ

ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｉｎ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｐｌｏｔｓ；ＲＡＰ ：磷添加处理中相对多度 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｉｎ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｐｌｏｔｓ；ＲＡＮＰ ：氮磷混合添加处理中相对

多度 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｉｎ ｃｏｍｂｉｎｅｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ⁃ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｐｌｏｔｓ；Ｓ：莎草科 Ｓｅｄｇｅｓ；Ｆ：杂类草 Ｆｏｒｂｓ；Ｇ：禾本科 Ｇｒａｓｓｅｓ；Ｌ：豆科 Ｌｅｇｕｍｅｓ；不同

小写字母表示不同处理之间差异显著（Ｐ <０．０５）
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ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

图 ２　 养分添加对高寒草甸群落物种多样性和功能多样性的影响（平均差±标准误）

Ｆｉｇ．２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ （Ｍｅａｎ±ＳＥ）

不同小写字母表示不同处理之间差异显著（Ｐ <０．０５）

２．３　 地上生产力与物种多样性、功能多样性和群落水平植物功能性状之间的关系

线性回归分析结果显示，地上生产力与表征物种多样性的四个指标之间存在显著的负线性回归关系（Ｐ <

０．０５），而地上生产力与表征功能多样性的四个指标之间均不存在显著的线性回归关系（图 ４）。 地上生产力

与群落水平植物功能性状之间的关系除叶片干物质含量外均不存在显著的线性回归关系，地上生产力随着叶

片干物质含量（Ｐ <０．０５）的增加而增加（图 ５）。
结构方程模型结果发现，氮和氮磷混合添加显著增加了群落水平植物功能性状，同时显著降低了物种多

样性，而功能多样性仅在氮添加中显著降低；磷添加对上述指标没有显著影响。 功能多样性和功能性状对群

落地上生产力的影响不显著，而群落地上生产力随物种多样性下降而显著增加（图 ６）。 多样性指标与功能性

状可以解释 ６３．１％的群落地上生产力变化。
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ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

图 ３　 养分添加对高寒草甸群落水平植物功能性状群落平均加权性状值的影响（平均差±标准误）

Ｆｉｇ．３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｏｎ ｔｈｅ ａｖｅｒａｇｅ ｗｅｉｇｈｔｅｄ ｔｒａｉｔ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｌｅｖｅｌ ｉｎ ａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗ

（Ｍｅａｎ±ＳＥ）

不同小写字母表示不同处理之间差异显著（Ｐ <０．０５）

３　 讨论

３．１　 高寒草甸地上生产力对中期养分添加的响应

本研究结果表明，氮和氮磷混合添加显著增加了高寒草甸地上生产力，这与前人研究结果一致［２６，４５—４６］。
Ｚｈｏｕ 等［２６］在青藏高原甘南高寒草甸的研究发现，氮和磷共同限制草地生产力，但杨晓霞等［２５］ 对青藏高原海

北高寒草甸连续四年的养分添加实验发现，磷是影响高寒草甸植物生长的限制性养分。 本研究结果却表明，
氮是高寒草甸地上生产力的主要限制性养分，这与孙小妹等［２４］ 的研究结果一致。 地上生产力的增加主要是

由于养分添加后，禾本科（如垂穗披碱草）生产力的大幅增加所致（表 ２）。 这主要是由于垂穗披碱草植株较

高，处在群落的上层，能够摄取更丰富的光资源［４７］，且具有发达的须根，在争夺水分和氮元素方面展现出较强

的竞争优势，从而明显促进了它的生长，致使其生产力显著增加成为优势种。
３．２　 养分添加对高寒草甸物种多样性、功能多样性和群落水平功能性状的影响

本研究中，氮添加后，表征物种多样性的四个指标均显著降低（图 ２），究其原因是养分添加后杂类草的减

少［３４］，氮添加后增加了禾草的优势，对光和土壤资源的竞争加剧，从而导致了杂类草的丧失。 Ｌｉ 等［４８］的研究

表明，氮添加导致的土壤酸化也是致使物种多样性降低的原因之一。 氮磷混合添加显著降低了物种丰富度和

香农维纳指数，而磷添加对表征物种多样性的四个指标无明显影响，表明磷添加可能影响了土壤对无机氮的

利用形式、浓度以及矿化过程［４９］，进而影响了植物对氮的吸收利用。 已有研究表明，养分添加所导致的植物

群落物种多样性丧失主要源于光资源竞争加剧所致［４７，５０］。 具体来说，土壤养分的增加有利于养分利用率较

高的植物（如垂穗披碱草），它们能够迅速吸收和利用养分，从而加快生长速度，在群落上层形成密集的冠层

结构，导致对下方生长相对矮小植物的光线遮蔽程度增大［５１］，进而限制了这些物种的光合作用及生存空间，
最终导致群落物种多样性降低。

养分添加引起的功能多样性变化主要由两种相反的机制所引起，一是养分添加后物种间竞争排斥和物种

丧失，导致功能多样性降低［５２—５３］，二是由于养分添加后资源充足，现存物种之间的竞争和生态位分化加剧，进
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图 ４　 高寒草甸地上生产力与物种多样性和功能多样性之间的线性回归关系

Ｆｉｇ．４　 Ｔｈｅ ｌｉｎｅａｒ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ａｎｄ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎ ａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗ

而功能多样性增加［５４—５５］。 本研究中，养分添加并未导致功能均匀度和 Ｒａｏ 指数显著变化，说明群落内不同物

种在功能空间内分布的均匀程度也几乎没有变化。 然而，养分添加后功能丰富度显著降低，主要由两方面的

原因，首先，生态位维度⁃多样性假说指出土壤中限制性资源数目所驱动的生态位分化是驱使群落内物种共存

的重要机制，即生态位维度是决定群落内物种共存的重要驱动因素［５６］，氮添加后，氮不再成为限制性因子，导
致土壤生态位维度降低和物种多样性下降，进而丧失物种的性状从功能空间中消失，导致功能空间缩小即功

能丰富度降低。 其次是由于养分添加后性状趋同导致功能空间的下降所致［５７］。 功能离散度与群落内物种生

态位分化密切相关，氮添加后功能离散度显著下降，表明群落内优势物种靠近性状中心，物种生态位分化降

低，物种间对资源的竞争加剧。
与以前的研究结果［２６］一致，本研究中，在群落水平上，氮和氮磷混合添加显著增加了植株高度，同时氮添

加也显著增加了叶片干物质含量（图 ３），一方面是因为氮添加缓解了该高寒草甸植物生长所面临的氮限制，
植物为了获取更多的光资源，植株高度快速增加。 另一方面是因为氮添加后，土壤中可供植物吸收的氮化合

物增多，植物能够吸收更多的氮用于蛋白质、核酸等生物分子的合成，促进了植物细胞分裂和生长，从而增加

了叶片的干物质积累和植株高度。 本研究中磷添加显著降低了叶绿素含量（图 ３），究其原因是过量的磷对植

物地上部分和根系的生长产生了一定的抑制，破坏植物体内离子间的平衡，抑制铁离子向原卟啉分子（Ｃ３４Ｈ３４
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图 ５　 高寒草甸地上生产力与群落水平植物功能性状之间的线性回归关系

Ｆｉｇ．５　 Ｌｉｎｅａｒ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ａｎｄ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｌｅｖｅｌ ｉｎ ａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗ

图 ６　 养分添加对高寒草甸地上生产力影响途径的结构方程模型分析结果

Ｆｉｇ．６　 Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｅｑｕａｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｏｎ ｔｈｅ ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ａｌｐｉｎｅ

ｍｅａｄｏｗ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

实线和虚线箭头分别表示变量间显著（Ｐ ＜ ０．０５）和不显著（Ｐ >０．０５）的关系；单向箭头表示变量间的因果关系，双向箭头表示变量间的相关

关系，路径上的数字表示标准化路径系数；∗， Ｐ ＜ ０．０５； ∗∗， Ｐ ＜ ０．０１； ∗∗∗， Ｐ ＜ ０．００１； Ｒ２表示某一变量被其他变量的方差解释量；χ２ ＝

７．８５６，Ｐ＝ ０．０９７，ｄｆ ＝ ４，ＧＦＩ＝ ０．９９６，ＣＦＩ＝ ０．９４５

Ｎ４Ｏ４）的运输，进而影响叶绿素合成［５８］。 与此同时，磷和氮磷混合添加显著增加了比叶面积，主要是由于养

分添加后，禾草高度显著增加，在群落上方形成郁闭空间，生长相对矮小的植物因光照不足导致叶片变薄，从
而导致比叶面积增加［５９］。
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３．３　 物种多样性比功能多样性更好解释养分添加后地上生产力变化

本研究中表征功能多样性的四个指标与地上生产力之间不存在显著的线性回归关系（图 ４），这表明功能

多样性对高寒草甸地上生产力变化的解释非常有限，尤其在结构方程模型中，功能多样性对地上生产力的路

径系数不显著，进一步验证了这一观点。 然而，地上生产力与植物功能性状之间的关系除叶片干物质含量外

均不存在显著的线性回归关系（图 ５），这可能是由于以下两方面的原因所致：首先，功能多样性和生态系统功

能之间的联系存在环境依赖性，这种依赖性与物种性状的大小以及物种如何划分到可用的生态位空间有

关［６０］。 其次，高寒草甸可能有多个功能冗余物种，高冗余度可以提供保险，并对养分添加后物种丧失做出补

偿反应［６１］，尽管功能多样性对养分添加的响应趋于稳定，但群落地上生产力仍保持在较高水平，因此地上生

产力与功能多样性和功能性状之间没有显著相关性。 与之相反，本研究中表征物种多样性的四个指标与地上

生产力之间存在显著的线性负相关关系，这与 Ｇｒａｃｅ 等［５］ 的研究结果相一致，可以很好地解释地上生产力的

变化，ＳＥＭ 结果也进一步验证了这一结论（图 ６）。
前期研究表明生产力的两种驱动机制，即生态位互补假说和质量比假说，可能会随着群落的演替发生变

化［６２］， 如短期养分添加条件下，质量比假说更好解释群落生产力变化［３９］，中期养分添加条件下两种机制同时

发挥作用［２６］，长期养分添加条件下，随着物种逐渐丧失，质量比假说发挥重要作用［６２］。 这主要是因为在短期

养分添加条件下，性状变异作为初始条件发挥作用，促进具有特定性状的物种的优势，导致其优势地位的增

加，从而驱动群落生产力的增加［３９］；而在中期养分添加条件下，群落结构发生变化，物种间生态位分化加剧，
实现资源利用互补，同时，质量比假说仍发挥作用，与生态位互补假说共同作用于群落生产力［２６］；但长期养分

添加促进了土壤限制性资源的供应［６３］，生态位维度降低导致物种逐渐丧失［５６］，因此，质量比假说再次成为主

导因素。
本研究中，群落地上生产力与功能离散度之间不存在线性回归关系，说明生态位互补假说未得到支持。

质量比假说认为群落生产力主要取决于群落中优势种的功能特征［１２］，本研究中表征物种多样性的四个指标

与群落地上生产力之间均存在显著的负线性回归关系，且叶片干物质含量与地上生产力之间存在显著的正线

性回归关系，因此很好地支持了质量比假说，说明在中期养分添加群落中优势种的功能特征驱动了地上生产

力的增加，这与 Ｌｉ 等［３４］的研究结果一致。
综上，本研究表明，氮是青藏高原东缘高寒草甸植物群落生产力的主要限制性养分。 物种多样性对养分

添加后群落地上生产力的响应比功能多样性和群落水平植物功能性状更敏感，能更好解释群落地上生产力的

变化。 我们的研究结果支持质量比假说，说明在养分添加下，高寒草甸群落地上生产力的增加主要是由优势

种的功能性状所驱动。 未来需要进一步长期调查，以更好厘清功能多样性的驱动因素及其对生态系统功能的

影响。
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