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物种多样性和功能性状驱动高寒草原地上生物量对长
期禁牧的响应
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摘要:围封对草地生物多样性和初级生产力的影响是草地生态学研究的热点问题之一ꎮ 基于 ２０１３—２０２１ 年在青藏高原东北部

紫花针茅(Ｓｔｉｐａ ｐｕｒｐｕｒｅａ)高寒草原围栏内外植物群落长期调查数据ꎬ从物种多样性、功能性状的角度解析了高寒草原地上生物

量对长期围封的生态响应过程ꎮ 结果表明:(１) 围封处理对高寒草原物种多样性的负效应具有强烈的时间依赖性ꎮ 围封处理

显著提高地上生物量ꎬ但也显著降低了生物量稳定性和异步性ꎬ意味着高寒草原稳定的、可持续的生态系统服务功能被长期围

封处理削弱ꎮ (２) 植物功能性状对长期围封处理表现出差异性响应模式ꎻ与叶绿素性状相比ꎬ叶形态性状对长期围封处理表现

出更强的敏感性ꎮ (３) 物种多样性和功能性状与地上生物量之间均存在显著相关关系ꎬ并且物种多样性的影响被功能性状调

控进而对地上生物量发挥间接效应ꎬ群落加权性状和功能分异度共同对草地生物量发挥直接的主导效应ꎮ 研究结果证明了植

物功能性状通过介导物种多样性与其共同驱动高寒草原地上生物量对长期围封的响应ꎮ 因此ꎬ在未来草地管理过程中ꎬ同步研

究植物物种和功能属性对于全面揭示生态系统的响应机制至关重要ꎮ
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草地围封是目前世界范围内广泛使用的草地管理措施之一[１]ꎬ短期内对于土壤养分和物种丰富度ꎬ特别

是草地生产力的恢复具有重要的作用[２—４]ꎮ 然而ꎬ容忽视的是ꎬ长期围封对草地生物多样性的负效应及其对

草地初级生产力的调控机制也是目前该领域研究的热点问题之一[１ꎬ５—７]ꎮ ２０２１ 年ꎬＳｕｎ 等综述了草地围封的

优势和弊端ꎬ突出强调了围封处理后过剩的植物枯落物对植物光合作用、发芽情况、土壤水分蒸发等强烈的负

效应ꎬ进而限制土壤养分周转最终对物种多样性产生强烈的不利影响[１]ꎮ 因此ꎬ优化草地管理措施ꎬ因地制

宜建立草地围封制度极大地激发了草地围封效应研究ꎬ同时也是实现青藏高原社会和生态可持续发展的重要

技术保障ꎮ 近年来ꎬ随着生物多样性、生态敏感区自然景观和资源保育意识的提升ꎬ我国迎来了国家公园建设

快速发展的时代[８]ꎮ 青藏高原是我国重要的生态屏障ꎬ在生物多样性保护、水源涵养、调节气候变化等方面

具有极其重要的作用[９]ꎮ 因此ꎬ设立国家公园是该区域生态保护的重要共识ꎮ 然而ꎬ由于其地处高原ꎬ其自

身的脆弱性也是该生态系统的主要特征之一[９]ꎮ 在国家公园建设的过程中核心区的设立在很大程度上是以

排除人为因素干扰“零扰动”为前提的ꎮ 然而ꎬ这一举措对区域内生物多样性和初级生产力的影响具有空间

依赖性ꎮ
草地地上生物量是草地生态系统生产服务功能的物质基础ꎬ研究其对长期围封禁牧的响应及潜在的调控

机制在设立保护核心区的背景下具有更加重要的现实意义[１０]ꎮ 目前ꎬ对于生物量主要从生物量自身及其稳

定性两个方面开展研究[１１—１２]ꎬ调控生物量的生态因子除常规的土壤养分条件以外ꎬ物种多样性和植物功能性

状是目前主要的解释途径[１３—１６]ꎮ 例如ꎬ有研究表明基于生态位互补的基本生态学理论ꎬ植物物种多样性与地

上生物量之间存在显著的正相关关系[１７]ꎬ同时物种丰富度也是通过提升生物量异步性进而增强生物量稳定

性的重要因素[１８]ꎮ 植物功能性状是指示植物生物量的重要因子[１４—１６]ꎬ例如比叶面积和叶面积与生物量紧密

相关ꎮ 尽管分别探究物种多样性和植物功能性状与生物量之间关系的研究在高寒草甸等其他生态系统中已

多有报道ꎬ但同时使用二者解释高寒草原植物初级生产力对长期围栏禁牧响应的研究还少有报道ꎮ 此外ꎬ由
于生态系统的复杂性ꎬ特别是群落优势种之间存在显著差异导致的植物功能性状对环境波动的差异性响应ꎬ
致使长期围封后对草地初级生产力的机制解释仍需要大量研究支撑ꎮ 高寒草原是青藏高原上除高寒草甸以

外的第二大草地类型ꎬ特别是其生境条件与其他植被类型相比更加严苛[９]ꎮ 因此ꎬ针对高寒草原开展的长期

围封ꎬ模拟生态系统“零扰动”条件下的初级生产力响应和调控机制是迫切需要的ꎮ
本研究以青藏高原青海湖流域典型紫花针茅高寒草原为研究对象ꎬ设置永久围封观测样地ꎬ通过调查围

栏内外植物群落组成、植物功能性状、地上生物量以此来解析高寒草原稳定的、可持续的生态系统初级生产服

务功能对长期围封的响应模式及不同类型多样性因子对其潜在的生态调控过程和相对贡献ꎮ 为此ꎬ本研究拟

解决以下 ３ 个科学问题:(１)长期围封处理下ꎬ高寒草原植物群落组成、物种多样性和功能性状如何变化?
(２)群落地上生物量及其稳定性和异步性如何响应长期围封处理? (３)物种多样性和植物功能性状如何调控
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其地上生物量? 通过回答以上科学问题也将为未来该区域草地生态系统围封管理以及为理解其他相似高寒

区域国家公园保护核心区“零扰动”下的生态系统过程提供科学参考ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 研究区域概况

研究区域位于青海省刚察县三角城种羊场ꎬ海拔 ３２００—３８００ ｍꎬ干旱少雨ꎬ且降水集中ꎬ多年平均降水量

为 ３７０.３ ｍｍꎮ 多年平均气温为 ０.５℃ꎬ极端低温 －３１℃ꎬ极端高温 ２５℃ꎬ≥０℃年积温为 １２９９℃ꎬ属高原大陆性

气候ꎮ 栗钙土为主要的土壤类型ꎮ 试验样地位于刚察县三角城种羊场(３７°１８′ Ｎꎬ １００°１２′ Ｅ)(图 １)ꎬ研究对

象为紫花针茅(Ｓｔｉｐａ ｐｕｒｐｕｒｅａ)高寒草原ꎬ利用方式为冬－春季放牧ꎬ家畜类型为藏系绵羊ꎮ 群落主要优势种包

括:紫花针茅、草地早熟禾(Ｐｏａ ｐｒａｔｅｎｓｉｓ)、赖草(Ｌｅｙｍｕｓ ｓｅｃａｌｉｎｕｓ)、伊凡苔草(Ｃａｒｅｘ ｉｖａｎｏｖａｅ)等ꎬ杂类草主要

包括:阿尔泰狗娃花 (Ｈｅｔｅｒｏｐａｐｐｕｓ ａｌｔａｉｃｕｓ)、三辐柴胡 (Ｂｕｐｌｅｕｒｕｍ ｔｒｉｒａｄｉａｔｕｍ)、异叶青兰 (Ｄｒａｃｏｃｅｐｈａｌｕｍ
ｈｅｔｅｒｏｐｈｙｌｌｕｍ)等[１９]ꎮ

图 １　 研究区域位置与试验样地概况

Ｆｉｇ.１　 Ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃａｌ ｌｏｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｌａｎｄｓｃａｐｅ ｏｆ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｆｉｅｌｄ

１.２　 样地设置

试验样地建立于 ２０１３ 年 ６ 月ꎮ 在植物组成均一ꎬ远离人为因素干扰的典型紫花针茅高寒草原区域建立

围栏ꎬ围栏内禁止一切人为活动干扰以此来模拟保护核心区生物多样性“零扰动”的实际状况ꎬ围封面积约

０.５５ ｈｍ２ꎮ 围栏外冬－春季自由放牧ꎬ中等放牧强度ꎮ 沿围栏内(永久禁牧区)外(自由放牧区)１０ ｍ 区域采取

配对试验设计各设置 ５ 个 １０ ｍ×１０ ｍ 固定监测小区ꎬ每个小区间隔 ２０ ｍꎮ 沿每个小区对角线均匀分布 ３ 个

１ ｍ×１ ｍ 的植物群落监测样方ꎮ 为了尽可能降低人为因素对围栏内样地的干扰ꎬ从 ２０１３ 年开始间隔 ３ 年观

测一次ꎮ
１.３　 植物群落调查

在 ８ 月中下旬植物生物量高峰期进行植物群落调查和生物量收集工作ꎮ 在每个试验小区内设置的固定

样方中调查植物群落物种组成、植株高度、分盖度和群落总盖度ꎮ 使用 ３ 个样方调查物种数量总和来表示该

试验小区的物种丰富度ꎬ使用 ３ 个样方物种的平均高度和盖度来表示该试验小区株高和盖度ꎮ 在每个样方
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中ꎬ采用 ２５ ｃｍ×２５ ｃｍ 的小样方收集地上生物量ꎬ留茬高度 １ ｃｍꎮ 随后将收集的地上生物量送回实验室进行

不同功能群(禾草、莎草、豆科、杂草)生物量分拣ꎬ在 ６５℃条件下持续 ４８ ｈ 烘干至恒重ꎮ 用功能群落生物量

总和表示小样方生物量ꎬ用 ３ 个小样方生物量均值表示该试验小区生物量ꎮ 选择赖草、紫花针茅、草地早熟

禾、多裂委陵菜(Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ｍｕｌｔｉｆｉｄａ)、异叶青兰、阿尔泰狗娃花、蒲公英(Ｔａｒａｘａｃｕｍ ｍｏｎｇｏｌｉｃｕｍ)测定其叶片功

能性状ꎬ上述物种相对盖度之和占群落相对盖度 ９０.００％以上ꎮ
１.４　 植物功能性状测定

为了探究植物长期禁牧和自由放牧对高寒草原植物功能性状和功能多样性的影响以及解析其对地上生

物量的调控作用ꎮ 于 ２０２１ 年 ８ 月下旬测定了植物群落优势物种的叶 片功能性状ꎬ包括叶面积(ＬＡꎬ ｃｍ２)、比
叶面积(ＳＬＡꎬ ｃｍ２ / ｇ)、叶片干物质含量(ＬＤＭＣꎬ ｇ / ｇ)、叶绿素 ａ(Ｃｈｌ ａꎬ ｍｇ / ｇ)、叶绿素 ｂ(Ｃｈｌ ｂꎬ ｍｇ / ｇ)以及总

叶绿素含量(Ｃｈｌ ａ＋ｂꎬ ｍｇ / ｇ)ꎬ在此基础上计算了叶绿素 ａ 与叶绿素 ｂ 之比(Ｃｈｌ ａ / Ｃｈｌ ｂ)ꎮ 测定时ꎬ在每个小

区内每个物种随机选择 １０ 株成熟健康的植株ꎬ每株从上至下选择第 ２ 片叶ꎬ共计 １０ 片ꎬ随后将其夹在湿润的

滤纸中静置 １２ 小时使其含水量接近饱和ꎮ 随后取出叶片擦干其表面水分进行叶面积、饱和鲜重的测定ꎮ 叶

片形态性状和叶绿素含量的测定方法分别具体参照 Ｐéｒｅｚ￣Ｈａｒｇｕｉｎｄｅｇｕｙ 等 [２０]和 Ｌｉｔｃｈｔｅｎｔｈａｌｅｒ [２１]ꎮ 为尽可能

减少人为因素对围封样地的干扰ꎬ同时提升性状数据表征不同处理间的差异的统计效力ꎬ本研究仅测定了

２０２１ 年优势种叶功能性状ꎮ
１.５　 生物多样性和生物量稳定性指标计算

基于群落调查数据ꎬ使用 Ｖｅｇａｎ 包中的‘ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ’函数基于相对盖度计算了植物群落物种多样性指数ꎬ包
括物种丰富度、Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ 指数、Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数以及 Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数ꎮ 基于植物叶片功能性状再结合群

落调查数据ꎬ使用 ＦＤ 包中‘ｄｂＦＤ’函数计算了植物群落功能多样性指标ꎬ包括功能均匀度指数(Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ
ｅｖｅｎｎｅｓｓ ｉｎｄｅｘꎬ ＦＥｖｅ)、功能分异度指数 ( Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｇｅｎｃｅ ｉｎｄｅｘꎬＦＤｉｖ)、功能分散度指数 ( Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ
ｄｉｓｐｅｒｓｉｏｎ ｉｎｄｅｘꎬ ＦＤｉｓ)、Ｒａｏ 二次熵指数(Ｒａｏ′ｓ ｑｕａｄｒａｔｉｃ ｅｎｔｒｏｐｙ ｉｎｄｅｘꎬ ＲａｏＱ)以及叶片性状的群落加权均值

(ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｗｅｉｇｈｔｅｄ ｍｅａｎꎬＣＷＭ)ꎮ
为了衡量长期围封对高寒草原植物群落地上生物量稳定性的影响ꎬ使用生物量多年均值(μ)与多年生物

量标准偏差(σ)之比来量化生物量时间上的稳定[２２]ꎮ 异步性是目前用来解释生物量稳定性广泛使用的生态

学指标之一ꎬ其表征的是不同物种之间或者不同功能群之间生物量互补能力的强弱[１２ꎬ ２３]ꎮ 用 １ 和同步性

(φ)之差表示异步性ꎬ同步性计算公式如下:

φ ＝ σ２

(∑ Ｓ

ｉ ＝ １
σｉ) ２

式中ꎬσ２ 和 σ 分别表示多年生物方差和标准偏差ꎮ Ｓ 表示在计算过程中出现的物种数ꎬ当计算功能群异步性

时ꎬＳ 表示功能群数ꎮ
１.６　 数据分析

首先ꎬ使用 Ｖｅｇａｎ 包中的‘ｍｅｔａＭＤＳ’函数进行非度量多维尺度(ＮＭＤＳ)分析来衡量不同处理下高寒草原

植物群落物种组成差异 ＮＭＤＳ 分析中提取每个群落第一轴数据(Ａｘｉｓ １)来表示物种组成差异ꎬ使用围封与放

牧样地的差值进一步量化不同处理下群落物种间组成差异ꎮ 其次ꎬ使用 ｐａｉｒｅｄ－ｓａｍｐｌｅ ｔ－ｔｅｓｔ 来衡量围栏内外

群落的生物量、物种多样性、功能多样性的差异ꎮ 为了筛选出对地上生物量和生物量稳定性具有显著解释多

样性因子ꎬ使用 Ｐｅａｒｓｏｎ′ｓ 相关量化了不同处理下生物量和生物量稳定性与物种多样性、功能多样性以及功能

性状间的关系ꎮ 最后ꎬ使用 ＰｉｅｃｅｗｉｓｅＳＥＭ 包‘ａｓ.ｐｓｅｍ′函数执行分段结构方程模型分析来解析不同处理下高

寒草原地上生物量的调控过程ꎬ使用 Ｆｉｓｈｅｒ′ｃ、Ｐ 值以及 ＡＩＣ 值来衡量模型的拟合程度ꎬ当 Ｆｉｓｈｅｒ′ｃ 和 ＡＩＣ 值

较低且 Ｐ>０.０５ 时表明模型是可以接受的[２４]ꎮ 在分段结构方程模型中ꎬ使用与生物量显著相关物种多样性指

数的第一主成分(ＰＣ１)代表物种多样性ꎬ同样ꎬ使用与生物量显著相关性状群落加权均值指标的第一主成分

(ＰＣ１)代表群落加权性状ꎮ 随后再结合方差分解的方法计算了各变量对地上生物量的相对贡献的大小ꎮ
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２　 结果与分析

２.１　 长期禁牧对高寒草原植物群落组成和物种多样性的影响

　 　 植物群落组成在长期围封处理下发生剧烈变化(图 ２)ꎮ 与放牧处理相比ꎬ围封后植物群落组成进行趋异

演替ꎬ从 ２０１３ 年至 ２０２１ 年随着围封年限的延长ꎬ群落间差异逐年增加ꎮ

图 ２　 长期放牧和围封下高寒草原植物群落组成
Ｆｉｇ.２　 Ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ａｌｐｉｎｅ ｓｔｅｐｐｅ ｐｌａｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｆｔｅｒ ｌｏｎｇ￣ｔｅｒｍ ｇｒａｚｉｎｇ ａｎｄ ｆｅｎｃｉｎｇ
ＮＭＤＳ: 非度量多维尺度 Ｎｏｎ￣ｍｅｔｒｉｃ ｍｕｌｔｉｄｉｍｅｎｓｉｏｎａｌ ｓｃａｌｉｎｇ

长期围封后显著降低了高寒草原植物群落的物种多样性(Ｐ<０.０５)(图 ３)ꎮ 随着围封时间的延长ꎬ物种

丰富度、Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ 指数表现出逐年显著降低的模式ꎬ特别是 ２０２１ 年结果表明围栏样地的物种丰富度和

Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ 指数降低约 ５０％(图 ３)ꎮ 围栏处理下 Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数和 Ｐｉｅｌｏｕ 指数同样表现出低于放牧样地的

趋势ꎬ但是其下降幅度小于物种丰富度和 Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ 指数ꎬ尤其是 Ｐｉｅｌｏｕ 指数在围封 ４ 年后仍表现出与

放牧样地无显著差异的结果(Ｐ>０.０５)(图 ３)ꎮ
２.２　 长期禁牧对高寒草原功能性状及其多样性的影响

植物群落功能多样性对长期禁牧的响应模式是多样化的(图 ４)ꎮ 仅功能分异度指数在围封处理下显著

高于放牧样地(Ｐ<０.０１)ꎬ而功能均匀度、功能分散度以及 Ｒａｏ 二次熵指数对长期围封处理无显著响应(Ｐ>
０.０５)(图 ４)ꎮ 对于群落加权的性状均值(ＣＷＭ)而言ꎬ高寒草原植物群落叶片形态性状对长期围封响应的敏

感程度要远高于叶绿素性状ꎮ 长期围封处理下ꎬ群落加权叶面积和比叶面积显著高于放牧处理(Ｐ<０.００１)ꎬ
而叶干物质含量显著低于放牧处理(Ｐ<０.０１) (图 ４)ꎮ 仅叶绿素 ａ /叶绿素 ｂ 在不同处理下表现出显著差异

(Ｐ<０.０５)ꎬ其余叶绿素性状在不同处理之间无显著差异(Ｐ>０.０５)(图 ４)ꎮ
２.３　 长期禁牧处理下高寒草原地上生物量及其生态调控过程

与放牧处理相比ꎬ长期围封处理显著提高了高寒草原多年平均地上生物量ꎬ平均达到 ２４４.３１ ｇ / ｍ２ꎬ显著

提高 ３ 倍以上(Ｐ<０.００１)ꎬ而其生物量稳定性和生物量异步性均显著低于放牧处理(Ｐ<０.０１)(图 ５)ꎮ 通过分

析生物量稳定性和生物量异步性之间关系发现ꎬ两者间存在显著的正相促进的关系ꎬ随着生物量异步性的增

加ꎬ群落生物量稳定性也显著提升(Ｒ２ ＝ ０.７０ꎬ Ｐ<０.０１)(图 ５)ꎮ
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图 ３　 长期放牧和围封下高寒草原物种多样性指数
Ｆｉｇ.３　 Ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘ ｏｆ ａｌｐｉｎｅ ｓｔｅｐｐｅ ｐｌａｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｆｔｅｒ ｌｏｎｇ￣ｔｅｒｍ ｇｒａｚｉｎｇ ａｎｄ ｆｅｎｃｉｎｇ
ｎｓ:Ｐ>０.０５ꎻ∗:Ｐ<０.０５ꎻ∗∗:Ｐ<０.０１ꎻ∗∗∗:Ｐ<０.００１

图 ４　 长期放牧和围封下高寒草原植物群落功能多样性和功能性状群落加权值
Ｆｉｇ.４　 Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ￣ｗｅｉｇｈｔｅｄ ｍｅａｎ ｏｆ ａｌｐｉｎｅ ｓｔｅｐｐｅ ｐｌａｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｆｔｅｒ ｌｏｎｇ￣ｔｅｒｍ ｇｒａｚｉｎｇ ａｎｄ ｆｅｎｃｉｎｇ
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图 ５　 长期放牧和围封下高寒草原地上生物量、生物量稳定性、生物量异步性、生物量稳定性和异步性的关系

Ｆｉｇ.５　 Ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓꎬ ｓｔａｂｉｌｉｔｙꎬ ａｓｙｎｃｈｒｏｎｙ ａｎｄ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ａｎｄ ａｓｙｎｃｈｒｏｎｙ ｏｆ ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ ａｌｐｉｎｅ ｓｔｅｐｐｅ ｐｌａｎｔ

ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｆｔｅｒ ｌｏｎｇ￣ｔｅｒｍ ｇｒａｚｉｎｇ ａｎｄ ｆｅｎｃｉｎｇ

通过相关性分析发现ꎬ高寒草原地上生物量与物种多样性和功能多样性之间均存在显著相关关系ꎬ叶片形态

性状与地上生物量的相关程度远大于植物叶绿素性状ꎬ而仅与叶绿素 ａ / ｂ 比值显著正相关ꎬ与物种多样性和

叶片干物质含量之间存在显著负相关关系ꎬ而与其余功能性状指标存在显著正相关关系(Ｐ<０.０５)ꎮ 对于生

物量稳定性而言ꎬ与群落物种多样性、叶片干物质含量之间存在显著正相关关系(Ｐ<０.０５)ꎬ而与叶面积、比叶

面积、功能分异度之间存在显著负相关关系(Ｐ<０.０５)ꎮ 对于生物量异步性而言ꎬ除 Ｐｉｅｌｏｕ 指数外与其余物种

多样性指数之间存在显著的正相关关系ꎬ而与叶面积、比叶面积以及功能分异度之间存在显著的负相关关系

(Ｐ<０.０５)(图 ６)ꎮ
结构方程模型揭示了长期围封处理下高寒草原植物群落地上生物量的生态调控过程(图 ７)ꎬ结果表明ꎬ

群落加权性状和功能分异度对高寒草原生物量发挥直接作用ꎬ相比之下物种多样性对生物量的影响通过植物

群落功能属性发挥间接作用ꎮ 因此ꎬ尽管物种多样性指数与生物量之间存在极显著负相关关系ꎬ但最终还是

通过影响群落功能多样性和功能性状而作用于高寒草原地上生物量ꎮ 方差分解结果表明ꎬ物种多样性和群落

功能属性共同对地上生物量的解释能力高达 ８５.５２％ꎬ意味着物种多样性和功能多样性共同驱动高寒草原植

物群落地上生物量对长期围栏禁牧的响应(图 ７)ꎮ

３　 讨论

在草地生态系统中ꎬ生物多样性和初级生产力对围封管理的响应是目前该领域研究的关键科学问题之

一[１ꎬ ５—７]ꎮ 对于生物多样性而言ꎬ现有研究报道证明物种多样性对草地围封管理的响应模式被围封时间所调

控ꎬ通常情况下表现出先上升后下降的趋势[６—７]ꎮ 对于植物功能性状而言ꎬ围封处理显著提高群落优势种的

植株高度、叶面积和比叶面积等性状[２５—２７]ꎮ 在本研究中ꎬ紫花针茅高寒草原物种丰富度、Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ 指
数以及 Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数随着围封时间的延长表现出逐年下降的趋势ꎬ仅 Ｐｉｅｌｏｕ 指数表现出先上升后下降的趋势

(图 ３)ꎮ 这一结果与长期围封对草地物种多样性存在强烈负效应的结论是一致的[１]ꎮ 具体表现为 ２０１３ 年至
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图 ６　 长期放牧和围封下高寒草原植物群落地上生物量、生物量稳定性和生物量异步性与物种多样性和功能多样性的关系

Ｆｉｇ.６　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓꎬ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ａｎｄ ａｓｙｎｃｈｒｏｎｙ ｏｆ ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｏｆ ａｌｐｉｎｅ

ｓｔｅｐｐｅ ｐｌａｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｆｔｅｒ ｌｏｎｇ￣ｔｅｒｍ ｇｒａｚｉｎｇ ａｎｄ ｆｅｎｃｉｎｇ

Ｂｉｏｍａｓｓ:生物量ꎻＳｔａｂｉｌｉｔｙ:稳定性ꎻＡｓｙｎｃｈｒｏｎｙ:异步性ꎻＳＲ:物种丰富度 Ｓｐｅｃｉｅｓ ｒｉｃｈｎｅｓｓꎻ Ｓｈａｎｎｏｎ:ＬＡ:叶面积 Ｌｅａｆ ａｒｅａꎻＳＬＡ:比叶面积

Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａꎻＬＤＭＣ:叶干物质含量 Ｌｅａｆ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔꎻＣｈｌａ:叶绿素 ａ Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａꎻＣｈｌｂ:叶绿素 ｂ Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｂꎻＣｈｌａ / ｂ:叶绿素 ａ / ｂ

Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ / ｂꎻＣｈｌＴ:总叶绿素含量 Ｔｏｔａｌ ｏｆ ＣｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌꎻＦＥｖｅ:功能均匀度指数 Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｅｖｅｎｎｅｓｓ ｉｎｄｅｘꎻＦＤｉｖ:功能分异度指 Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ

ｄｉｖｅｒｇｅｎｃｅ ｉｎｄｅｘꎻＦＤｉｓ:功能分散度指数 Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｓｐｅｒｓｉｏｎ ｉｎｄｅｘꎻＲａｏＱ:Ｒａｏ 二次熵指数 Ｒａｏ′ｓ ｑｕａｄｒａｔｉｃ ｅｎｔｒｏｐｙ ｉｎｄｅｘ

图 ７　 长期放牧和围封下高寒草原植物群落地上生物量结构方程模型和生物量方差分解

Ｆｉｇ.７　 Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｅｑｕａｔｉｏｎ ｍｏｄａｌ ｏｆ ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ ａｌｐｉｎｅ ｓｔｅｐｐｅ ｐｌａｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

ａｆｔｅｒ ｌｏｎｇ￣ｔｅｒｍ ｇｒａｚｉｎｇ ａｎｄ ｆｅｎｃｉｎｇ

ｎｓ:Ｐ>０.０５ꎻ†:Ｐ<０.１ꎻ∗:Ｐ<０.０５ꎻ∗∗:Ｐ<０.０１ꎻ∗∗∗:Ｐ<０.００１

２０１７ 年ꎬ围封处理使物种丰富度指数ꎬＳｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ 指数及 Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数显著降低ꎬ围封处理 ８ 年后ꎬ包含

Ｐｉｅｌｏｕ 指数在内均表现出大幅度下降的模式ꎬ围封效应表现出强烈的时间依赖性ꎮ 因此ꎬ基于本研究结果建

议青藏高原高寒草原实际围封管理时在权衡生物量提升的基础上避免长期围封ꎮ 围封显著提高了群落水平

的叶面积、比叶面积ꎬ降低了叶片干物质含量ꎬ说明围封后植物的生长更加活跃ꎬ相对生长速率增加(图
４) [２５]ꎮ 围封处理消除了放牧对植物形成的采食压力ꎬ植物地上部分快速生长使其生态竞争能力快速恢复ꎬ进
而对其土壤养分条件也起到改善的作用[４ꎬ ２８—２９]ꎮ 群落优势种和伴生种对环境变化的适应能力是控制其在环

境变化后是否留存的关键因子[３０]ꎬ也是决定群落功能性状响应的关键因子ꎮ 因此ꎬ物种组成差异可能是造成

不同区域多样性和功能性状对长期围封差异性响应的原因之一ꎮ 然而ꎬ对于冬季放牧的草地来说ꎬ其夏季的

植物生长并未直接受到家畜采食ꎮ 因此ꎬ围封处理前期植被在生长季的生长情况受围封的影响远小于夏季放
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牧的草地[３１—３２]ꎮ 相比之下ꎬ围封后植被立枯和凋落物的长期积累对物种来年再生ꎬ特别是群落下层的杂草类

物种ꎬ通过限制其有效光辐射强度形成强烈的负效应ꎬ最终导致物种多样性逐年下降的响应模式[３３]ꎮ 因此ꎬ
除了物种组成差异以外ꎬ放牧季节可能也是导致物种多样性对围封处理响应有所差异的原因之一ꎮ

光合性状对围封处理的响应程度显著小于叶形态性状ꎬ说明高寒草原植物光合系统维持自身稳定性的能

力要强于叶形态性状(图 ４)ꎮ 在本研究中ꎬ围封后以赖草为优势类群的物种快速生长ꎬ导致群落水平叶面积、
比叶面积快速增加ꎮ 然而ꎬ由于其占据群落上层空间ꎬ因此其利用强光照资源的生理特征并未被改变ꎮ 这可

能也是围封处理并未影响群落水平叶绿素性状的原因之一ꎮ 值得注意的时ꎬ围封后叶绿素 ａ / ｂ 比值显著高于

自由放牧处理ꎬ意味着植物群落整体上呈现出利用更强的光照资源ꎬ也间接反映出处于植物群落下层的偏阴

生植物比例在下降[２１ꎬ ３４]ꎮ 因此ꎬ该结果在一定程度上也能解释围封后物种丰富度下降主要是由群落下层偏

向于利用弱光照资源的物种丢失引起的ꎮ 围封后群落功能分异度指数显著高于放牧处理ꎬ说明围封后群落内

有机体生态位互补程度越强ꎬ竞争较弱[３５—３６]ꎮ 该结果与围封后优势类群生长进而增加与非优势种的资源竞

争强度的认识是矛盾的ꎮ 在本研究中ꎬ植物功能性状表征的是围封第 ９ 年的植物群落状态ꎬ此时由于群落下

层物种的丢失使得其余物种有足够的时间重新形成新的群落构建状态ꎮ 因此该结果与传统认识上的差异可

能与围封时间有关ꎮ 对于未来研究而言ꎬ长期的、动态的植物功能性状和群落构建过程监测也是必要的ꎮ
生物量因其作为草地生态系统生产功能发挥的物质基础而成为草地围封处理领域关注的核心生态学问

题[１０]ꎮ 围封后植物地上生物量显著高于自由放牧处理是目前普遍接受的观点[５]ꎮ 在本研究中ꎬ长期围封显

著提高了地上生物量(图 ５)ꎮ 围封后植物地上光合部位留存量增加、土壤养分条件的改善是导致生物量增加

的主要原因之一ꎮ 令人感兴趣的是ꎬ地上生物量与物种多样性之间存在显著的负相关关系(图 ６)ꎬ该结果并

不支持物种多样性与生物量正相关的一般认识[１７]ꎮ 这可能与群落组成差异有关ꎬ对于本研究群落来说赖草

优势度增加对生物量的正效应足以抵消围封后物种多样性丢失带来的负效应ꎮ 此外ꎬ优势种功能性状的改变

也是导致其生物量增加的主要原因(图 ６)ꎮ 例如ꎬ有研究表明ꎬ群落优势种功能性状是指示生物量的关键因

子[１４—１６]ꎮ 对于优势物种而言ꎬ减轻放牧压力后植物叶面积、比叶面积的增加对于生物量具有具有重要的促进

作用ꎮ 然而ꎬ物种多样性和功能性状或功能多样性对于植物生物量的相对贡献及其他们之间的关系在现有研

究中仍未见较为清楚的论述ꎮ 本研究发现ꎬ植物功能性状和功能分异度通过介导物种多样性进而影响地上生

物量是高寒草原在围封处理下调控生物量的关键生态过程ꎬ结合方差分解结果证明了物种多样性和功能性状

共同驱动了高寒草原生物量对围封处理的响应(图 ７)ꎮ 这一结果意味着在青藏高原紫花针茅草原初级生产

力可能受植物功能性状的影响更加直接ꎮ
此外ꎬ围封处理显著降低了生物量稳定性和异步性(图 ５)ꎮ 生物量异步性是目前解释生物量稳定性的主

要变量之一[１２ꎬ ２３ꎬ３７—３８]ꎬ而物种丰富度是表征不同物种或者不同功能群生物量异步性潜力的主要因子[１８ꎬ２２]ꎮ
因此ꎬ该结果与该理论相一致ꎮ 不容忽视的是ꎬ物种多样性与生物量稳定性之间的关系受放牧处理的影响ꎮ
例如ꎬ有研究发现放牧处理会削弱多样性对生物量稳定性的影响[３９]ꎮ 结合叶绿素 ａ / ｂ 比值的生态意义ꎬ厘清

不同光资源利用特征的物种生物量稳定性对于深入解析围封对高寒草原生物量稳定性的影响可能具有重要

的促进作用ꎮ 此外ꎬ还有研究发现ꎬ凋落物通过影响物种丰富度对生物量稳定性的也发挥重要调控作用[４０]ꎮ
因此ꎬ在未来研究长期围封后对生物量及其稳定性的影响时ꎬ确定凋落物的直接或间接的相对贡献也应成为

研究的关键内容ꎮ

４　 结论

本文基于青藏高原紫花针茅高寒草原长期围封样地调查发现ꎬ长期围封显著改变了植物群落组成、降低

物种多样性ꎻ叶形态性状比叶绿素性状对长期围封处理具有更强的敏感性ꎻ尽管长期围封显著提高了地上生

物量ꎬ但也显著降低了生物量稳定性和异步性ꎻ生物量对长期围封的响应由物种多样性和功能性状共同驱动ꎮ
本研究结果将为未来该区域草地生态系统围封管理以及为理解其他相似高寒区域国家公园保护核心区“零
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