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木本植物多度在草原和稀树干草原中增加的

研究进展

熊小刚，韩兴国‘，陈全胜，潘庆民
(中国科学院植物研究所植被数t生态学重点实验室，北京 100093)

摘要:木本植物多度在草原和稀树干草原中增加已经成为全球范围普遍发生的现象。为揭示这一现象发生

的原因，从放牧和气候变化与木本植物多度增加的关系、木本植物多度增加过程中的正反馈作用以及木本

植物侵人的关键阶段— 幼苗的补充和定居，这三个方面综述了目前的研究结果。强调放牧和气候变化之

间的相互共同作用，可能引发了木本植物向草原和稀树干草原中的人侵;而生物引起的正反馈作用则进一

步促进了木本植物的扩展。从生态系统千扰的角度，讨论了木本植物多度增加机制的复杂性.并指出木本

植物幼苗补充和定居的连续性和间断性两种方式，对于草原和稀树干草原木本植物多度增加的贡献

关性词:放牧。气候变化;木本植物多度;正反馈作用;幼苗补充和定居
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Abstract: Abundance of woody plants has increased substantially in grasslands and savannas worldwide.

To explain these phenomena, this paper reviews the three aspects of the related research results, including

relationships between grazing or/and climate change and the increased abundance of woody plants. roles of

positive feedback in increasing abundance of woody plants, and the recruitment and establishment of

seedling of woody plants. which is considered the critical stage for woody plant invasion into the

vegetation. It is emphasized that grazing. combined with climate changes, may trigger the encroachment

of woody plants into these types of vegetation, and that biological positive feedbacks promote the increase

of woody plant abundance within the vegetation. From a view of disturbances in ecosystems, we discuss

the complexity of mechanisms for the increased abundance

of episodic and continuous recruitment and establishment

veRetatton.

of woody plant, and indicate the contributions

of seedling to woody plant expansion in the
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文，编号 1000-0933(2003)11-243608 中图分类号 Q146 文狱标识码 A

    木本植物多度(abundance)在草原和稀树千草原中的增加 已经成为全球范围普遍发生的现象[‘一‘〕.随

着木本植物的扩展(expansion ).多年生草本植被木本植物植被所取代[s-}o7草原或稀树干草原转变为灌木

地或林地。全球陆地总面积的大约40%是由十旱、半于早地区的稀树干草原、灌木地和草原生态系统构成。

因此，土地植被授盖的这种变化，不仅影响到这些地区植被的组成和外貌，而且将潜在影响到区域以至于

全球尺度上生态系统生物地化循环过程1.-111。因此，木本植物多度在草原和稀树干草原生态系统中增加

成为全球变化生态学(global change ecology)研究的重要领域之一
    我国内蒙古锡林河流域位于典型草原区，在长期的过度放牧下.典型草原的早生灌木小叶锦鸡儿

(C,-g.. mirrophylla)分布的增加，已经导致了草原灌丛化现象’}一 v1。小叶锦鸡儿灌丛化草原的出现成

为锡林河流域典型草原退化的一大景观标志ns.zs7张宏等[z}[综述了国外对半千早草原瀚丛化与土壤异质

性关系的研究进展。这表明在我国草原生态学领域的研究中，开始关注到草原生态系统放牧退化中的灌丛

化现象
    在全球气候变化和人类活动特别是过度放牧的双重影响下、木本植物的多度在草原和稀树干草原增

加与许多因素有关:气候变化和历史时期CO,浓度变化、火烧方式、啮齿类动物种群和家畜放牧，在植被的

这种变化中都曾被作为推动力[111.11-111
    本文从放牧和气候与木本植物多度增加的关系、木本植物增加过程中的正反馈作用以及木本植物侵

人的关键阶段一幼苗的补充和定居.这三个方面对木本植物多度在草原和稀树干草原中增加的研究进展

进行了综述，强调了放牧和气候变化的共同作用引发草原和稀树干草原中木本植物多度的增加，各种正反

馈作用促进木本植物多度的进一步增加，最终使草原和稀树干草原成为灌木地或林地。

卫 家，放牧和气候变化与木本植物多度增加的关系

    放牧常常被作为引起木本植物多度增加的首要因素。放牧或家畜的引人与木本植物多度增加的相关

性已经得到确认[e4-�1。尽管火烧频率很低，受保护而未被放牧的稀树干草原仍然能够维持，而邻近的放牧

地却转变为林地，这是放牧促进木本植物多度增加的具有说服力的证据

    家畜放牧的直接、间接效应包括:对禾草偏好性利用、土澳理化性质的变化、木本植物种子的散播以及

火烧强度和频率减少，这些都明显形响到木本植物的种群动态，一般促进了木本植物种子产生和幼苗定居

并延长了其寿命川
    家畜放牧引起草原退化，啮齿类动物的活动随之增强[z}.za.zsl可然物减少使得火烧受到抑制[s7这与

木本植物多度的增加关系密切。长期高强度放牧使得纤细可燃物数量维待减少.导致火烧频率和强度的降

低[ao-sz7这将使已定居但受到抑制的木本植物如mesquite (Prosopis glandulosa)生长增加，通过种子萦殖

补充种群数量，引起木本植物在草原中扩张[.)。对于能够在致密草皮上定居的木本植物如mesquite",，与

放牧相联系的火烧频率、强度降低是其多度增加的首要因素fao.ns}7
    放牧对于草原和稀树干草原中木本植物多度的影响是在特定的气候背景下发生的，因此放牧在其中

的作用必然与气候变化情况密切相关。

    放牧和于旱的共同作用使草本植物盖度减少，随之引起灌木mesquite向草原中侵人p-1。放牧也影响

到大气湿度和降水的变化[(s-v7，这也与木本植物多度增加有关。特别是降水的增加促进了木本植物的种子

生产以及幼苗大量定居的间断性(episodic)发生[18-o1
    放牧和气候对木本植物定居的影响是同时存在的[}.ss.as7e (;rover和Musick['1推断:在18世纪后期美

国西南部两种灌木。reosotebush (Larrea tridentata)和mesquite多度显著增加，这与过度放牧和对多年生

草本植物生长不利的干早发生是密切相关的。干旱和放牧的共同作用，通过减少草本植物盖度和产生新的

定居地点，随后的降水增加将大大加速淮木的侵人和定居过程Pi-ul

    气候与放牧的直接、间接的相互作用很可能影响到木本植物侵入的速率和动态[as.os.ul例如，有利于

木本植物定居的偶发的短期气候事件可能促进草本植物生产而增加了可燃物，从而提高火烧发生的可能
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性[s]火烧直接抑制木本植物生长和定居，当放牧减少了纤细可燃物数量的维持时，木本植物侵入将会迅

速发生阳1。
    放牧压力的增强和与降水季节性变化的相互作用，比仅仅提高放牧压力或仅改变降水方式，更能减少

植被盖度.增加地表土壤对侵蚀的敏感性川.多年生禾草盖度减少引起土壤侵蚀，这使原为植被覆盖的地

表裸礴，裸地的出现常常有利于灌木的定居。

    适口性差的木本植物的侵人显示了气候和放牧的潜在相互相作用，干旱发生或家畜放牧单独不足以

引起稀树干草原向林地的转变.植被的变化是二者共同作用的结果,s7

2 引起木本植物多度增加的正反谧作用

    如果说放牧和气候变化的协同作用引发了木本植物多度的增加，那么木本植物定居后土壤资源的空

间异质性增强，则通过生物引起的正反恢作用促使更多的木本植物定居[Ls}

    在美国西南部稀树干草原中，持续的强度放牧使多年生草本植物生长受到抑制，来自多年生草本植物

的凋落物和养分也相应减少;裸地面积增加的促进了更温暖、更干燥的小气候和土壤侵蚀的发生[s7。因为

缺乏足够可嫌物用于引燃或火势夔延.火烧彻底被消除Caos, }。这时，适口性差的具有固氮能力的灌木种，由

于能够适应更严酷的小气候和养分贫疥环境而定居;一旦定居生长将促进木本植物的进一步侵人[[-W

这时即使放牧压力减轻，木本植物定居仍然能够进行，而生物引起的正反馈作用的存在，维持或提高了稀

树干草原中木本植物的多度[L, 7
    美国西南部草原向灌木地转变被认为是稳定态之间的一种交替过程Ces7。当草本植被占据优势的稳定

态发生变化.即使在短期时间内，谁木侵人也将发生、而正反馈作用将使这一过程得以持续进行‘

    Grover和Musick总结T有助于两种浦木。reosotebush和mesquite定居与维持的、与生物和土壤因

素有关的正反馈作用，提出灌木向美国西南部草原侵入的概念模型川.这两种灌木的定居，将产生不利于

多年生草本植物生长的环境，尤其是土坡状况变化.将促使土壤侵蚀的发生和随后灌木的定居.灌木种向

草原的侵人，导致生态系统植物物种组成、外貌、优势度和植被盖度的空间分布的显著变化[zssss,I。草原向

滋木地的转变涉及到一些物理因子如灌丛间地表温度和水分蒸发率的改变，还有植被分布对于生物地化

过程的影响[s. z.ss7
    在干早和半干早区生态系统中，灌木下土坡生物地化循环速率高于灌丛间土坡中的速率，这导致氮素

等养分的富集[s+-s; 养分在瀚木周圈富集而在灌丛之间土壤的相对贫府化，使得多年生禾草在灌木之间

区域的更难以恢复，但却使侵人的滋木得以存在和维持Csl。还有一些生物引起的反馈作用涉及动物种类组

成和其食物生境的变化。小的啮齿类动物种群数量在creosotebush和mesquite浪木地中增加Cl+.zsl，它们的

采食减少禾草盖度或散播滋木种子，从而促进灌木的侵入[29l
    植被组成、外貌和空间分布的变化能够改变地面能量收支的几个构成组分，从而对局部和区域尺度的

气候产生了影响[se-so7灌木侵人引起植被的空间分布、冠层结构的变化，这些变化决定着草原向灌木地转

变中地面能量收支情况.优势植被外貌的变化引起地表与气候潜在相互作用川。植被盖度减少和土壤裸峪

能够通过地表温度升高，导致区域性的气候效应Ls,l，反过来可能促进灌木在草原生态系统中的扩展。

3 木本植物幼苗的补充和定居

    对于具有潜在长寿命和定居后低死亡率的木本植物，幼苗补充和定居使种群更新得以实现，成为其生

活史最关键的阶段Csz7。家畜放牧的各种直接与间接效应相互起作用，促进木本植物幼苗在禾草群落中定

居Csal。伴随长期放牧植物物种组成的变化、草本植物密度以及地上、地下生物量的减少，为草原中木本植物

幼苗定居提供了条件[’’〕.
    在半干早草原木本植物侵人研究中，集中于幼苗定居阶段的放牧模拟实验表明:与去叶相联系的禾草

生物量降少，导致其竞争能力的减弱，从而促进木本植物幼苗的定居Css-se7。这也得到野外观察证据的支

持Css-+i 7。草本植物的存在因而减少木本植物出现、生长和存活,zo,vz.val
    草本植物对木本植物幼苗补充、定居发生影响是通过对水分的竞争机制实现的。草本植物与灌木

mesquite幼苗的竞争发生于地下部分Ct+7，由于优先向根系发育分配资源，禾草对灌木幼苗的竞争排除最小
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化，并使幼苗得到更深土壤层更稳定的水分供应 类似机制似乎也能够引起Pinus radiatat0s」和oaks

(Quercus spp.)的幼苗在半干早稀树草原us ,}t和高草草原‘川定居;相反.如果木本植物幼苗根系不能够扩

展达到草本植物根系分布区以下深度、土壤干旱的发生将抑制其定居Us,? e,对水分利用的模拟试验表明

木本植物幼苗的定居，在缺乏草本植物的时期或地点出现，或出现在二者的根系能够长时期共存的地点，

最后通过延长根系来摆脱来自草本植物对水分的竟争二川。
    但在美国得克萨斯稀树干草原研究表明 当放牧已经大大改变了植被的组成和生物量、以至于灌木

mesquite幼苗定居的速率和方式并不受草原植物生物量的限制，而是受种子散播的控制bl

    因此，草本植被对木本植物侵人过程的影响程度是可变的、其中存在除了水分的竞争的其它机制，它

们能够以复杂方式发挥作用影响其萌发和定居〔7。一”，二.

4 讨论

    千扰被认为是一种生物性或非生物性的作用力。它们引起对生态系统扰动和胁迫tell放牧作为一种对

生态系统的综合性千扰，常常与气候变化共同影响到生态系统的变化.在许多情形下，很难确定气候变化

正常变动范围与引起生态系统变化的干扰程度之间的对应性Ue.es-ttl。由于植被的变化明显滞后于气候变

迁，因此难以界定正常气候变动范围与放牧引起干扰的程度Itel由于放牧干扰叠加于地形和土壤异质性以

及气候变动的背景之上，结果使长期适应于特定地点土城和气候状况的植物物种，在特定干扰体系下具有

竟争优势，而当千扰体系发生变化时将处于从属地位、甚至趋于灭绝.放牧干扰和气候变化之间的相互作

用能够级解或加剧生态系统的变化，在适宜的气候状况下，放牧的影响可能被弱化拐而气候处于极端状况

时.放牧的影响可能被增强[+z].因此，与家畜放牧相联系的草原衰退性的变化.在高于平均降水量的年份可

能被缓解，而在低于平均降水量年份被增强Ps‘一叫.气候变化和未预期的极端天气事件与放牧之间的相互

作用，引起不同植物种群的增长或衰退，导致多年生禾草与木本植物之间平衡关系的变化leaf

    因此，对于草原和稀树干草原中木本植物多度增加，这一全球性的普遏发生现象的影响而言，家奋放

牧和气候变化共同作用，并非总是在单一方向上变化，与生物因素和土壤因索相关反馈作用的存在，增强

了木本植物多度增加机制的复杂性
    在于早和半干早区植被动态的研究中，事件驱动(even-driven)或间断性过程的作用都得到重视DQ。在

一些千早和半干早生态系统中木本植物例如灌木Mesquite定居的发生可能是罕有的，只是出现于降水量

异常丰沛的年份伽J，90”·”场但在另一些千早和半干早生态系统中，灌木的连续补充对于其种群的更新而

言，要比事件一狙动的间断性补充更加重要[sq 通过模拟放牧、土壤湿度和禾草竞争三者之间相互作用.对

于草原中灌木mesquite幼苗出现和短期存活的影响结果表明:幼苗的定居并非是短期间断性[ss7。对于草

原和稀树干草原中木本植物多度的增加，其幼苗的补充和定居存在着连续性和间断性两种方式，在不同的

群落状况和环境条件下有着各自不同的贡献。
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