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摘要：大型食草动物强烈影响着各种生境下的植物群落和生态系统过程。利用围栏模拟大型食草动物丧失的情形，

采用“空间代替时间”的方法研究了青海海北不同围封年限（0、3、5、8、10 年）下的高寒草地植物群落结构、地上净初

级生产力、多样性以及生产力-多样性关系。研究结果表明：1）围封显著改变了高寒草地的植物群落结构。随着围

封年限的增加，禾草在群落中的占比越来越大，而其他功能群（豆科、莎草、杂类草）在群落中的占比逐渐降低，并且

群落内部的异质性逐渐增大。2）植物群落的地上净初级生产力随围封年限的增加呈先下降后上升的趋势，而枯落

物质量呈与之相反的趋势。此外，围封整体上降低了植物群落的物种多样性、功能多样性与系统发育多样性。3）地

上净初级生产力与 Pielou 均匀度指数、Simpson 优势度指数、Rao 二次熵指数和平均最近类群距离之间具有显著负

相关性，而与其他多样性指数无显著相关性。由此可见，大型食草动物丧失将对草地生态系统产生严重影响，尤其

对健康状态良好的草地来说。因此，围栏等禁牧措施要根据草地的实际情况谨慎制定。
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Abstract： Large herbivores strongly influence plant communities and ecosystem processes in a variety of habitats.  In 
this study， fencing was used to simulate the loss of large herbivores， and the “space-for-time substitutions” method 
was adopted to study the structure， aboveground net primary productivity， diversity and productivity-diversity 
relationships of alpine grassland plant communities after exclusion of grazers for different durations （0， 3， 5， 8， 10 
years） in Haibei， Qinghai.  The results show that： 1） Grazing exclusion significantly changed the plant community 
structure of alpine grassland.  With longer periods of grazing exclusion， the proportion of grasses in the community 
gradually increased， while the proportions of other functional groups （legumes， sedges， and forbs） gradually 
decreased， and internal heterogeneity within the communities gradually increased.  2） The aboveground net primary 
productivity of the plant communities initially decreased and then increased as the duration of grazing exclusion 
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extended， while litter mass showed the opposite trend.  Grazing exclusion generally reduced species diversity， 
functional diversity， and phylogenetic diversity.  3） There was a significant negative correlation between 
aboveground net primary productivity and Pielou’s evenness index， Simpson’s dominance index， Rao’s quadratic 
entropy index， and mean nearest taxon distance， but no significant correlations with other diversity indices.  These 
results indicate that the loss of large herbivores will significantly impact grassland ecosystems， particularly those in 
good health.  Therefore， grazing exclusion should be carefully formulated based on the actual situation of grasslands.
Key words： alpine grassland； grazing exclusion； herbivores； diversity； productivity

高寒草地是青藏高原生态系统的主体，总面积为 1. 59×106 km2，约占青藏高原总面积的 60%［1-2］。在草地生

态系统中，放牧是最主要的人类活动方式［3-4］。大型食草动物强烈影响各种生境下的植物群落和生态系统过程，

经常改变植被组成、多样性和生产力［5-6］。研究表明，食草动物通过直接采食具有竞争性的优势种和减少光竞争

以提高植物多样性［7-9］。中度干扰假说认为中等强度的放牧干扰有利于维持最高的生物多样性［10］。同时，放牧优

化假说认为草地植物在中度放牧时比不放牧可以产生更多的生物量［11-12］。因此，食草动物可能是维持草地植物

多样性和生产力的关键因素［13］，研究大型食草动物丧失后草地植物群落生产力和植物多样性如何响应是非常有

必要的。

当前，随着生态文明建设的不断推进，以国家公园为主体的自然保护地体系正在快速建立［14］。2015 和 2017
年相继启动了位于青藏高原的三江源国家公园和祁连山国家公园体制试点工作［15］。由于高寒生态系统的脆弱性

和敏感性，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去除人为干扰为前提的［16］，通常做法是建

设围栏以禁止大型草食家畜的采食活动［17］。然而，围封对草地植物群落的影响仍存在较大争议。一些研究表明，

短期围栏封育一般可以有效提高草地植物群落的地上生产力和物种多样性［18-21］。但也有研究认为，围栏封育并

不一定会改善草地植物群落结构［22］，长期围栏封育甚至会对生态系统产生负面影响，如降低生物多样性［23-24］、减

少土壤有机碳含量［25］以及造成野生动物栖息地的隔离和破碎化等［26］。此外，草地资源作为牧民赖以生存的生产

资料，建设围栏势必会增加围栏外的放牧压力，从而可能造成草地的不可持续发展［27］。考虑到围封对草地生态系

统功能的影响具有时空差异性［28］，这种差异性主要受围封年限、围封方式、植被类型和环境条件等多种因素的共

同作用［29-30］。因此，需要进一步因地制宜、因时制宜优化围栏封育等草地管理措施。

生态系统功能的发挥依赖于生物多样性，更高的生物多样性有助于维持更高的生态系统功能水平［31-34］。生

产力是生态系统功能最主要的体现形式，而物种多样性、功能多样性和系统发育多样性则是生物多样性的 3 个关

键维度［34-35］。以往的研究更多地关注围封对植物物种多样性的影响［25，36-38］，却忽略了围封对植物功能多样性和

系统发育多样性的影响。相较于物种多样性，功能多样性不仅考虑了群落中冗余种的存在，还关注了物种间相互

作用以及物种对环境变化的响应差异［39-40］。系统发育信息对于研究生物群落的组成和生态过程的作用日益重

要［41］，系统发育多样性有助于揭示植物历史演化过程对当前植物群落结构的影响［42］。生物多样性和生产力之间

的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［43］。然而，生产力-生物多样性关系在

生态学中一直存在广泛争议［44-45］。在不同的空间尺度和不同的生态系统类型中，生产力与生物多样性之间往往

呈正相关、负相关、不相关、单峰曲线和“U”型曲线关系等多种不同模式［46-47］。Brun 等［35］指出，与单一维度的生物

多样性研究相比，系统地探索多个生物多样性维度能够为生产力-生物多样性关系提供更深入的见解。因此，通

过研究围栏封育过程中植物群落生产力和多样性（物种多样性、功能多样性和系统发育多样性）的变化规律及其

相互关系，可以更好地揭示生物多样性与生态系统功能的维持机制以及群落演替规律，从而为生物多样性保护提

供坚实的科学依据。

为此，本研究以青海海北高寒草地为对象，设置不同围封年限（0、3、5、8、10 年）的观测样地，探究了不同围封

年限下的植物群落结构、地上净初级生产力、多样性以及生产力-多样性关系，以期为该区域高寒草地资源的合

理利用与可持续发展提供科学参考。
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1　材料与方法

1. 1　研究区域概况

研究区域位于青海海北高寒草地生态系统国家野外科学观测研究站（简称“海北站”）。该站坐落于青藏高原

东北隅（37°29′-37°45′ N，101°12′-101°23′ E，平均海拔 3200 m），属于典型的高原大陆性季风气候区。一年中

无明显的四季之分，只有暖季和冷季之别（植物生长季和非生长季）［48］。年平均气温为-1. 7 ℃，年平均降水量为

489 mm，其中约 80% 的降水发生在 5-9 月的植物生长季，表现出雨热同期的特点［49］。在海北站区域内，土壤类

型主要包括高山草甸土（草毡寒冻雏形土）和沼泽土（正常有机土）两大土类［50］。其中，高山草甸土的分布最广。

该区域的主要植被类型为高寒草甸，主要由多年生草本植物组成，常见植物包括矮生嵩草（Carex alatauensis）、红

棕薹草（Carex przewalskii）、高山豆（Tibetia himalaica）、青海苜蓿（Medicago archiducis-nicolai）、垂穗披碱草

（Elymus nutans）、异针茅（Stipa aliena）、阿洼早熟禾（Poa araratica）、横断山风毛菊（Saussurea superba）、麻花艽

（Gentiana straminea）等［48］。

1. 2　试验设计

本研究采用“空间代替时间”的方法，于 2022 年 8
月在海北站附近选取了不同围封年限的高寒草甸作

为试验样地。围封年限分别为 3、5、8 和 10 年，围栏外

以牦牛和藏系绵羊放牧为主的冬季放牧地作为对照

样地（围封 0 年）。所有样地在围封前均为冬季牧场，

且 放 牧 历 史 相 同［51］，放 牧 强 度 均 为 3. 75 羊 单 位·

hm-2［52］。不同围封年限高寒草甸的地理位置、海拔和

样地面积等详细情况见表 1。在每个样地内均匀设置

6 个 20 m×7 m 的小区，并在每个小区内随机选取 1 个

0. 5 m×0. 5 m 的样方，共计 30 个样方，用于植物群落

调查。

1. 3　群落调查和植物功能性状测定

在 2022 年 8 月中下旬（植物生长高峰期），首先在选定的样方内记录所有植物种类，并采用目估法评估各物种

的盖度。同时，对每个物种随机选取 5 株进行植株自然高度（plant height， PH， cm）的测定。待群落调查结束后，

将样方内所有植物的地上部分（包括植物活体和立枯）齐地面刈割，并收集地表上所有可见的凋落物。样品在实

验室中按照活体和枯落物分开处理，其中活体按物种水平进行分类，所有样品均置于 65 ℃烘箱内烘干至恒重后

称重。单位面积的枯落物质量（litter mass， LM， g·m-2）是指立枯物生物量与凋落物生物量总和，而地上净初级

生产力（aboveground net primary productivity， ANPP， g·m-2）则是各物种的地上净初级生产力之和。

根据群落调查所获得的物种名录，随后在每个样地内进行叶片取样，通常选择每个物种个体不少于 10 株，每

种植物采集不少于 20 片的健康成熟叶片，用于植物叶功能性状的测定。包括：叶片厚度（leaf thickness， LT， 
mm）、叶干物质含量（leaf dry mass content， LDMC， mg·g-1）、比叶面积（specific leaf area， SLA， cm2·g-1）、叶片

碳含量（leaf carbon content， LCC， mg·g-1）、叶片氮含量（leaf nitrogen content， LNC， mg·g-1）和叶组织密度（leaf 
tissue density， LTD， g·cm-3），具体测定方法参考文献［48］。

1. 4　数据计算

1. 4. 1　物种多样性指数　  首先，计算样方内每个物种的重要值（important value， IV）［53］，计算公式如下：

IV = 相对生物量 + 相对高度 + 相对盖度

3 （1）

其次，基于重要值，计算物种丰富度（species richness， R）、Shannon-Wiener 多样性指数（Shannon-Wiener 
diversity index， H′）、Pielou 均 匀 度 指 数（Pielou’s evenness index， E）和 Simpson 优 势 度 指 数（Simpson’s 

表 1　研究样地基本信息

Table 1　Basic information of sample sites

围封年限

Grazing exclusion 
durations （a）

0

3

5

8

10

纬度

Latitude 
（N）

37°36′38″

37°36′48″

37°36′42″

37°36′43″

37°36′39″

经度

Longitude 
（E）

101°18′46″

101°18′14″

101°18′32″

101°17′45″

101°19′29″

海拔

Altitude 
（m）

3147

3144

3144

3145

3154

面积

Area 
（m2）

45×45

45×45

30×50

40×40

30×60
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dominance index， D），计算公式如下：

R = S （2）

H '= -∑
i = 1

S

pi lnpi （3）

E = H '
ln S （4）

D = 1 - ∑
i = 1

S

pi
2 （5）

式中：pi 为物种 i的相对重要值，S 为调查样方内出现的物种数。

1. 4. 2　功能多样性指数　  本研究基于相对生物量加权和所测定的 7 种植物功能性状，计算了 4 种功能多样性

指数：功能丰富度（functional richness， FRic）、功能均匀度（functional evenness， FEve）、功能分歧度（functional 
divergence， FDiv）和 Rao 二次熵指数（Rao’s quadratic entropy index， RaoQ）。所有计算均通过 R 软件（版本

4. 2. 2）中的 FD 程序包进行。

1. 4. 3　构建系统发育树　  将样地中出现的植物物种按照被子植物分类系统 IV（angiosperm phylogeny group 
IV， APG IV）进行分类，整理成科、属、种的格式，拉丁名参照 The Plant List 数据库（http：//www. theplantlist.
org）。最后，使用 R 软件中的 V. PhyloMaker 2 程序包构建系统发育树［54］。

1. 4. 4　系统发育多样性指数　  基于构建的系统发育树，利用 R 软件中的 picante 程序包计算 3 种系统发育多样

性指数：Faith’s 系统发育多样性（Faith’s phylogenetic diversity， PD）、平均成对距离（mean pairwise distance， 
MPD）和平均最近类群距离（mean nearest taxon distance， MNTD）。其中，PD 表示群落内所有物种在系统发育

树上的最短路径的进化分支长度之和［55］；MPD 指群落内两两物种之间系统发育距离的平均值；MNTD 指群落内

每个物种与自身亲缘关系最近的物种之间系统发育距离的平均值［42］。

1. 5　数据分析

对不同围封年限之间的植物群落地上净初级生产力、枯落物质量、物种多样性、功能多样性和系统发育多样

性进行单因素方差分析（one-way ANOVA），并使用最小显著差异法（least significant difference， LSD）进行多重

比较。采用 Pearson 相关分析计算地上净初级生产力和多样性指数之间的相关性。使用非度量多维尺度分析

（non-metric multidimensional scaling， NMDS）比较不同围封年限之间的群落结构差异，并进行相似性分析

（analysis of similarities， ANOSIM）。图表中所有数据均用平均值±标准误（mean±SE）表示，统计显著性水平设

为 P<0. 05。相关统计分析在 R 软件（版本 4. 2. 2）中进行，绘图则在 Origin 2019 中完成。

2　结果与分析

2. 1　不同围封年限下植物群落的物种组成差异及相似性比较

群落调查结果表明，所有围封样地共记录到 70 种植物，隶属于 23 科 54 属。随着围封年限的增加，群落内的

物种数逐渐减少，分别为 53、50、46、44 和 39 种（图 1）。在围封第 0 年的样地中，90% 的地上净初级生产力是由 53
个物种中的 19 种贡献的，这些物种占总物种数的 36%；而在围封第 3 年的样地中，17 种植物贡献了 90% 的地上净

初级生产力，占总物种数的 34%；在围封第 5 年的样地中，14 种植物提供了 90% 的地上净初级生产力，占总物种

数的 30%；在围封第 8 年的样地中，则降为 9 种，占总物种数的 20%；在围封第 10 年的样地中，仅有 6 种，占总物种

数的 15%。

在围封第 0 年的样地中，群落中的主要优势种为异针茅和阿洼早熟禾，两者与其他亚优势种的差异较小。然

而，随着围封年限的增加，异针茅逐渐成为群落的优势种，特别是在围封第 3、5 和 8 年表现尤为明显；到围封第 10
年，群落中的主要优势种转变为异针茅和疏花针茅。研究还发现，围封过程会促使一些具有匍匐枝（如豆科植

物）、莲座丛状的物种（如蒲公英、横断山风毛菊）以及一些可能受光资源限制的矮小物种［如海乳草、龙胆属

（Gentiana）］逐渐减少，甚至完全消失。但是，灌木（如矮生忍冬、西藏沙棘）则在围封过程中逐渐增加。
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图 1　不同围封年限下植物群落中各物种的相对生物量

Fig. 1　Relative biomass of species in plant community under different grazing exclusion durations
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基于物种盖度的 NMDS 分析结果显示，不同围封

年限下，高寒草甸植物群落的相似性存在显著差异

（P<0. 001）。具体表现为，与冬季放牧地（围封 0 年）

相比，随着围封年限的增加，植物群落间的相似性逐

渐降低，且同一围封年限下植物群落内部的异质性逐

渐增大（图 2）。

2. 2　不同围封年限下植物群落的地上净初级生产力

和多样性

围封年限显著影响植物群落地上净初级生产力

和枯落物质量（图 3）。具体而言，植物群落地上净初

级生产力在围封第 3 和 5 年显著低于围封第 0 和 10
年。而枯落物质量则表现为围封第 0 和 3 年显著低于

其他围封年限，其他年限间则无显著差异。此外，随

着围封年限的增加，植物群落地上净初级生产力呈先

下降后上升的趋势，枯落物质量呈与之相反的趋势。

研究还发现，不同功能群地上净初级生产力的变化趋

势随围封年限的增加有所不同（图 4）。其中，禾草的

地上净初级生产力呈逐渐上升的趋势，莎草、豆科和

杂类草的地上净初级生产力呈逐渐下降的趋势。但

是，莎草的地上净初级生产力在不同围封年限内无显

著差异。

在 物 种 多 样 性 方 面 ，物 种 丰 富 度 、Shannon-
Wiener 多样性指数、Simpson 优势度指数、Pielou 均匀

度指数均随围封年限的增加而下降（图 5A~D）。在

功能多样性方面，功能丰富度随围封年限的增加呈下

降趋势；功能均匀度在不同围封年限之间无显著变化；功能分歧度随围封年限的增加则呈上升趋势，且在围封第

8 和 10 年达到较大值；围封第 3 年的 Rao 二次熵指数显著高于其他围封年限，而围封第 10 年显著低于其他围封年

限（图 5E~H）。在系统发育多样性方面，Faith’s 系统发育多样性指数和平均成对距离均随着围封年限的增加而

降低，但不同围封年限的平均最近类群距离之间无显著差异（图 5I~K）。

图 2　基于物种盖度的植被非度量多维尺度分析

Fig. 2　 Non-metric multidimensional scaling analysis of 
vegetation based on species coverage

图 3　不同围封年限的植物群落地上净初级生产力和枯落物质量

Fig. 3　Aboveground net primary productivity and litter mass of plant communities with different grazing exclusion durations
不同小写字母表示不同围封年限间差异显著（P<0.05），图中值为平均值±标准误。下同。Different lowercase letters indicate significant differences 
among different grazing exclusion durations （P<0.05）. The values in the figure are mean±SE. The same below.

图 4　不同围封年限下植物群落不同功能群的地上净初级生

产力

Fig. 4　 Aboveground net primary productivity in various 
plant functional groups of plant communities under different 
grazing exclusion durations
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2. 3　围封草地植物群落地上净初级生产力和多样性的关系

线性回归分析结果表明，不同围封年限的植物群落地上净初级生产力与物种丰富度和 Shannon-Wiener 多
样性指数无显著相关性，但与 Simpson 优势度指数和 Pielou 均匀度指数均呈显著负相关关系（图 6A~D），其中图

6C 代表边缘显著（P=0. 058）。另一方面，植物群落地上净初级生产力与功能丰富度、功能均匀度和功能分歧度

之间并未表现出显著相关性，但与 Rao 二次熵指数呈显著负相关关系（图 6E~H）。此外，植物群落地上净初级生

产力与 Faith’s 系统发育多样性指数和平均成对距离无显著相关性，而与平均最近类群距离呈显著负相关关系

（图 6I~K）。

3　讨论

3. 1　围封年限对高寒草地植物群落结构的影响

围封对草地生态系统影响的直接体现是在植物群落结构的变化上［56］。本研究表明，不同围封年限下，高寒草

甸植物群落结构差异显著，并且随着围封年限的增加，群落内部的异质性逐渐增大（图 2）。这一变化主要归因于

禾草在群落中逐渐占据主导地位，而其他功能群物种的比例则逐渐降低（图 1 和图 4）。在放牧压力消除后，由于

禾本科牧草植株高大，在光热资源竞争中处于优势地位，而其他功能群的大多数植物由于植株低矮，受到光限制，

在竞争中处于弱势地位［9，22］。此外，有研究表明，围封会降低草地表层土壤含水率［57］，而禾本科植物能更快适应干

旱条件，在缺水状态下维持生长的能力更强［58］。本研究还发现，随着围封年限的增加，矮生忍冬和西藏沙棘等灌

木逐渐增多（图 1），围封可能促进草地灌丛化，这与前人研究结果一致［59-61］。灌丛化不仅会降低植物的适口性，

还可能带来其他生态后果。Liu 等［62］研究发现，草地灌丛化显著降低了无机碳密度并导致了土壤酸化，且对 20~
50 cm 土层的影响尤为明显。因此，在以后的研究中应该更加关注草地群落结构变化对碳汇等生态系统功能的

影响。

3. 2　围封年限对高寒草地植物群落地上净初级生产力和多样性的影响

植物群落生产力是评估生态系统功能的重要指标［48］。多数研究发现，围栏禁牧能提高草地植物群落地上净

图 5　不同围封年限的植物群落物种（A~D）、功能（E~H）及系统发育（I~K）多样性

Fig. 5　 Species （A-D）， functional （E-H） and phylogenetic （I-K） diversity of plant communities with different exclusion 
durations
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初级生产力，且主要是由禾本科牧草的产量增加引起的［22-23，34］。然而，本研究结果显示，围封初期的植物群落地

上净初级生产力低于对照组，但随着时间的推移有所恢复（图 3A），这主要是因为围封初期枯落物的积累显著增

加，抑制了大多数植物的生长，但是随着演替的进行，禾草等优势物种在群落中的地位显著提升，禾草的增加量超

过了其他功能群植物的减少量。围封 5 年后，枯落物质量逐渐下降（图 3B），这可能是由于枯落物的积累存在一个

阈值，超过该阈值后其分解速率大于累积速率［48］。总体来看，围封并未提高植物群落地上净初级生产力，反而在

某些年份有所降低。因此，草地在围封一段时间后应该进行适度放牧，使其重新得到利用。适度放牧有助于清除

枯落物，削减生长冗余，从而有利于植物的萌发、返青和超补偿生长［63-64］，符合放牧优化假说［11-12］。

生物多样性是多种生态系统功能和服务的基础，关系着人类健康福祉［65-66］。草地植物多样性通常随着围封

时间的增加，呈先上升后下降的趋势［37，67］。然而，本研究发现，围封导致物种多样性逐渐下降（图 5A~D），这一结

果与通常认知有所不同。可能的原因包括：首先，围封草地的初始状态不同，该区域的高寒草甸在围封前本就具

图 6　不同围封年限的植物群落地上净初级生产力与物种（A~D）、功能（E~H）及系统发育（I~K）多样性的关系

Fig. 6　Relationship between aboveground net primary productivity and species （A-D） ， functional （E-H） and phylogenetic （I-
K） diversity in plant communities with different grazing exclusion durations
实线表示地上净初级生产力与多样性指数之间具有显著相关关系，虚线表示无显著相关关系，阴影代表 95% 的置信区间。Solid lines represent 
significant correlation between aboveground net primary productivity and diversity index， dashed lines represent no significant correlation， and shading 
represents 95% confidence interval.
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有较高的物种多样性；其次，围封造成枯落物的大量积累，限制了低矮植物对光资源的获取［68］，并且由于围封消除

了放牧干扰，导致生长速率较高的物种竞争排除了生长速率较低的物种［16］。此外，Zhang 等［69］的研究表明，系统

发育距离与化感作用之间存在显著的负相关关系，化感作用可能促进近缘物种共存或使单一物种变得更加优势。

功能多样性是生物多样性的一个重要维度，反映了生态位空间中群落的物种分布和丰度［70］。功能多样性不仅受

到基于物种丰度的多样性影响，还受到物种种间差异的作用，新物种的引入可以增加物种丰度多样性，但也可能

会降低物种间的平均差异［71］。因此，功能多样性可能增加，也可能降低。研究结果显示，围封降低了功能丰富度

（图 5E），表明群落中的潜在资源未被充分利用，同时可能削弱了植物群落对环境波动的缓冲能力［72］。围封也降

低了 Rao 二次熵指数（图 5H），表明生态位分化程度降低，物种之间对资源需求的重叠程度加强，竞争加剧，从而

降低了资源的有效利用［70］。基于多度加权的系统发育多样性可以同时反映群落中物种的多度和进化历史，并且

由于性状的演化保守性，系统发育多样性与功能多样性往往密切相关［41，73］。研究显示，Faith’s系统发育多样性和

平均成对距离随着围封年限的增加显著下降，而平均最近类群系统发育距离则未发生显著变化（图 5I~K），这是

因为平均最近类群系统发育距离受物种迁入和迁出的影响较小［74］。系统发育多样性的下降表明群落中物种的亲

缘关系较近，表现出系统发育聚集的趋势。同时，物种的亲缘关系越近，其功能差异就越小，物种对环境资源的利

用效率便会降低，进而削弱生态系统的功能性和稳定性［75］。总体而言，围封显著降低了不同维度的植物多样性。

因此，建议草地的围封应根据客观情况制定，即使因草地退化而进行的围封也应该在围封一段时间后再次进行适

度利用，这样可以使草地生态系统的物质循环和能量流动保持良性状态，以促进草地植物群落的更新和周转。

3. 3　围封对高寒草地植物群落地上净初级生产力和多样性关系的影响

生产力与生物多样性之间的关系一直是生态学中存在广泛争议的话题［44-45］。本研究中，群落地上净初级生

产力与物种多样性指数之间呈负相关关系（图 6A~D），但仅与 Simpson 优势度指数和 Pielou 均匀度指数呈显著

负相关关系。这一现象与围封处理后群落组成变化有关，尽管围封导致物种多样性下降，但是显著增加了禾草在

群落中的比重（图 4）。相较于优势种，低优势度的物种对生产力的影响较小，因此禾草的优势度增加对生产力的

正面影响足以弥补甚至超过物种多样性丧失所带来的负面影响。这一发现符合 Grime［76］的质量比率假说（mass 
ratio hypothesis， MRH），即单个物种或一组物种在群落中的多度占比，决定了其在生态系统中的作用。张义

等［34］对长期封育下典型草原的群落生产力和多样性关系进行了研究，发现功能多样性比物种多样性对群落生产

力的影响更大。董六文等［77］在高寒草地氮添加试验中也发现了相似的结果。然而，本研究的结果表明，高寒草甸

植物群落地上净初级生产力仅与 Rao 二次熵指数显著相关，而与其他功能多样性指数没有显著的关系（图 6E 和

H）。Mokany 等［78］和 Griffin 等［79］指出，优势物种的特征可能比任何功能多样性的综合指标更能决定生态系统功

能。Cadotte 等［80］的研究则发现，系统发育多样性在预测植物群落生产力方面的作用强于物种丰富度或功能群丰

富度。Pu 等［81］认为，系统发育多样性可能比物种多样性更好地反映群落中物种特征和生态位的多样性。本研究

进一步发现，系统发育多样性指数和平均成对距离与地上净初级生产力之间无显著相关性，而平均最近类群距离

与地上净初级生产力之间则呈显著负相关（图 6I~K）。总体来说，生物多样性对地上净初级生产力的解释力较

低，表明调控生产力相关的关键因子可能来自其他方面，如土壤养分等。Wang 等［82］认为，资源是影响植物生产力

与生物多样性关系的关键驱动因素，资源多样性不同的生境表现出不同的生产力-生物多样性关系。在低资源

生境中，两者呈正相互作用，而在中等和高资源生境中则表现为中性（弱正相互作用）；在排除资源多样性对生产

力和生物多样性的直接影响后，高资源生境中的生产力-生物多样性关系转变为负相关，从而使得沿资源多样性

梯度的生产力-生物多样性关系呈单峰曲线而非正相关。Pan 等［43］指出，物种丧失后剩余物种的补偿效应调控

着生产力-生物多样性关系，这种关系可能表现为正相关、负相关、不相关或单峰曲线等多种形式。也有学者认

为，物种库的大小是决定两者关系的关键因素，即使局域生物多样性未显著下降，区域尺度上的生物多样性丧失

（影响了局域物种库）依然可能对生态系统功能产生负面影响［83］，导致生物多样性效应可能随着时间的推移和空

间尺度的扩大而增强［33，84］。因此，在局域尺度的实地观测中，不一定会发现生物多样性和生态系统功能的正相关

关系［83］。
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4　结论

围封显著改变了高寒草地的植物群落结构。随着围封年限的增加，禾草在群落中的占比越来越大，而其他功

能群（豆科、莎草、杂类草）在群落中的占比逐渐降低。随围封年限的增加，植物群落地上净初级生产力先下降后

增加，而枯落物质量呈与之相反的趋势。围封整体上降低了植物群落的物种多样性、功能多样性与系统发育多样

性。地上净初级生产力与 Pielou 均匀度指数、Simpson 优势度指数、Rao 二次熵指数和平均最近类群距离之间表

现出显著负相关关系，但与其他多样性指数无显著相关性。因此，对于生产力和多样性良好的草地来说，大型食

草动物的适度干扰是必要的。本研究将为未来该区域的草地生态系统以及国家公园核心保护区的围栏建设提供

参考意见。
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