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封面图说: 帽儿山次生林林相———帽儿山属于长白山山脉的张广才岭西坡,松花江南岸支流阿什河的上游,最高海拔 805m,由

侏罗纪中酸性火山岩构成,是哈尔滨市附近的最高峰,因其貌似冠状而得名。 东北林业大学于 1958 年在此建立了

实验林场。 山上生长着松树、榆树、杨树及各种灌木等,栖息着山鸡、野兔等野生动物,在茂密的草地上还生长有各

种蘑菇。 其地带性植被为温带针阔混交林,目前状况为天然次生林。 部分地方次生林转变为落叶松人工林后,落叶

松林地的凋落物层影响了林地土壤水分的格局。

彩图及图说提供: 陈建伟教授摇 北京林业大学摇 E鄄mail: cites. chenjw@ 163. com
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高寒矮嵩草群落退化演替系列氮、
磷生态化学计量学特征

林摇 丽,李以康,张法伟,杜岩功,郭小伟,李摇 婧,刘淑丽,曹广民*

(中国科学院西北高原生物研究所, 西宁摇 810001)

摘要:运用历史资料与实地调查相结合的方法,以多元数量统计为手段确定采样地点,以空间尺度代替时间尺度,确定演替系

列,以生态化学计量学为基础探讨了高寒矮嵩草草甸退化演替系列氮(N)磷(P)含量及化学计量学特征,发现:1)高寒矮嵩草

草甸土壤全量 N、P 含量随退化演替程度的加深而呈倒“V冶字形变化趋势,速效 N、P 含量随退化程度的加深呈降低趋势,但土

壤草甸全量及速效 N / P 化学计量学特征则呈现降低趋势;2)地上植物 N / P 化学计量学特征在整个退化演替过程没有明显的差

异。 说明高寒矮嵩草群落退化改变了土壤中全量及速效 N、P 的积累和分解速率,打破了土壤系统养分平衡模式,但并没有明

显改变植物地上部分整体的 N / P 化学计量学特征,因此在退化演替过程中植物 N / P 比为草地退化诊断的惰性指标;土壤 N / P

化学计量学特征变化同草地退化演替过程具有较好的同步性,其对草地退化演替的敏感性较高,有可能成为未来草地退化诊断

的生态指示指标。

关键词:生态学化学计量学; 氮磷比; 高寒矮嵩草草甸; 退化演替

Soil nitrogen and phosphorus stoichiometry in a degradation series of Kobresia
humulis meadows in the Tibetan Plateau
LIN Li, LI Yikang, ZHANG Fawei, DU Yangong, GUO Xiaowei, LI Jing,LIU Shuli,CAO Guangmin*

Northwest Institute of Plateau Biology, Chinese Academy of Sciences, Xining 810001, China

Abstract: Alpine Kobresia humilis meadows are one of dominant vegetation types in Qinghai鄄Tibet Plateau. In the past
decades, increasing human activities have resulted in dramatic changed in these alpine meadows. As a result, alpine
meadows are experiencing different degrees of degradation. The degradation succession stages have been identified as six
stations: gramineous grass鄄Kobresia humilis community, Kobresia humilis community, thickening in mattic epipedon
Kobrecia pygmaea community, cracks in mattic epipedon Kobrecia pygmaea community, collapse in mattic epipedon
Kobrecia pygmaea community, and forbs鄄“ black soil beach冶. Kobresia humilis alpine meadows degradation processes
involved variations in soil elements and community structure and composition. Ecological stoichiometry has been developed
to understand the relationships between organisms and ecosystem structure and function. Because nitrogen ( N) and
phosphorus ( P) are the two most important elements limiting plant growth in a variety of ecosystems, biomass N 颐 P
stoichiometry is most used in this respect. In this study, we investigated N / P ratios of soil and plants in a degradation series
of the Kobresia humilis alpine meadows in Qinghai鄄Tibetan Plateau. Furthermore, we analyzed the relationships between of
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the key factors to affect community succession process and N / P ratios of plant and soil. We found that total N and total P
content of soil decreased firstly and then increased with increasing degradation. The maximum values appeared in the
Kobresia humilis community or in the thickening in mattic epipedon Kobrecia pygmaea community. Available N and
available P of soil decreased with increasing degradation. Soil N 颐P ratio also decreased with the degradation process, and
thus the highest soil N / P values appeared in the gramineous grass鄄Kobresia humilis community. By comparison, no
significant difference in biomass N / P ratios were observed at community level among succession stages. This indicates that
soil N and P cycling decoupled during grassland successional process and led to more P accumulation than N.
Consequently, the unbalance of plant nutrition occurs in degraded soils. Insignificant biomass N / P ratios between different
plant communities could be ascribed to their homeostasis. These findings provide important implications that soil available N
content and available P content as well soil N / P ratios were more sensitive indexes to represent plant community degradation
succession process while biomass N / P ratios cannot be used as the index because of it inertness.

Key Words: Ecological stoichiometry,N / P ratio,Kobresia humilis,degradation succession process

生态化学计量学是研究生物系统能量、多重化学元素(主要是碳、氮、磷)平衡的科学,是元素平衡对生态

交互作用影响的一种理论,这一研究领域使得生物学科不同层次(分子、细胞、有机体、种群、生态系统和全球

尺度)的研究理论能够有机地统一起来[1鄄3]。 为研究元素在生物地球化学循环和生态过程中的计量关系和规

律提供了一种综合方法。
植被养分含量取决于土壤养分供应和植被养分需求间的动态平衡,因此植物的养分比率常常会趋向一固

定的比值[1,4]。 这种向固定养分比趋同的结果表明:对生物生长限制最强的养分元素决定了所有养分元素的

循环速度,这些循环速度既可受植被养分需求量的约束,也可受来自土壤养分供应的约束,因此,养分比例

(元素化学计量学特征)可以定义生态系统中大部分养分元素的循环模式[4],是揭示植物养分限制状况及其

适应策略的重要手段[5鄄9]。 已有研究证明草地退化对土壤的全氮、全磷和氮磷比均存在不同程度的影响作

用;植物群落的更替直接改变了群落的组成结构,进而影响了植物群落的氮和磷含量及比例[10鄄12],且被限制

元素的缺乏能够引起元素总循环利用率降低、限制其它元素循环和释放比例[2]。
高寒矮嵩草草甸广布于青藏高原东部,约占青藏高原面积的 33% ,是高原地带性与山地垂直地带性的主

要植被类型,也是青藏高原主要的放牧草场[10]。 人类活动对高寒矮嵩草草甸的主要影响是放牧,其演替的主

流方向是退化。 草地的退化实际上是植被鄄土壤系统的退化。 放牧对草地生态系统中化学元素的直接影响是

食草动物将化学元素固定、转移和空间再分配,间接影响是改变了化学元素的循环过程和行为特征[11]。 氮

(N)和磷(P)是植物的基本营养元素, 也是各种蛋白质和遗传物质的重要组成元素,它们的循环限制着生态

系统中的大多数过程[2,12]。 由于高寒草甸中 N 和 P 元素供应往往受限,成为生态系统生产力的主要限制因

素[14鄄15]。 高寒矮嵩草草甸退化演替过程不同形态的含量及 N / P 化学计量学特征同生态系统演替过程的关系

如何,是否可以通过草地生态系统 N、P 在不同界面的分布及比例特征间接的反应草地所处的状态,以及如何

通过研究养分之间的数量关系探索生态系统应对外界干扰的调节机制还尚未有人做过系统的研究。
本研究以青藏高原高寒矮嵩草草甸放牧干扰条件下形成的自然退化梯度为研究对象,研究生态系统退化

过程植物 N / P 比与环境(土壤)N / P 比之间的关系及差异,以探讨高寒矮嵩草草甸退化演替系列养分在不同

界面之间的协同演化趋势及响应特征。 以期为明晰草地退化理论,建立高寒嵩草草甸退化程度诊断指标提供

理论依据。
1摇 材料与方法

1. 1摇 研究方法

对高寒矮嵩草草甸长期观测发现[16鄄18]:高寒矮嵩草草甸退化演替的完整系列广泛存在于青藏高原的不

同区域,受到各地区人类活动强度或牧民经营策略的影响,草地目前所处的演替阶段已经出现了明显的空间

6425 摇 生摇 态摇 学摇 报摇 摇 摇 33 卷摇
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差异,甚至在局域造成个别阶段的缺失[19]。 因此根据《1颐100 万中国草地资源图集》(1992 年出版)初步确定

原高寒矮嵩草草甸的分布区域,以实地调查植物群落特征为基础确定现今该草地所处的演替阶段,并在该草

地周围 1 km 范围内寻找矮嵩草草甸其余演替阶段(通常以围栏为分界线,因为不同围栏放牧强度有所差

异) [20],以上述方法确定青藏高原海北州、果洛州、玉树州和藏北高原等区域 32 个县(乡),96 个样地,依据植

物群落数量特征及土壤理化特征,建立草地生态系统归属性判别指标体系,通过 Fisher忆s 线性判别及欧式聚

类分析划分出草地退化过程几个关键阶段,且这种划分方式同已有研究结果吻合[16,20],这几个演替阶段分别

为禾草鄄矮嵩草草甸、矮嵩草草甸、正常小嵩草草甸、小嵩草草甸草毡表层加厚期、小嵩草草甸草毡表层开裂

期、小嵩草草甸草毡表层剥蚀期、黑土滩鄄杂类草次生裸地。 研究方法为空间尺度代替时间尺度;每个演替阶

段选取欧式聚类值最接近的 2—3 个样地(表 1)。
1. 2摇 研究区域概况

表 1摇 研究区域及样地概况

Table 1摇 General situation of study area

代号
Code name

演替阶段
Succession stage

地理位置
Geographical position

样地概况
General situation of plots

HA 禾草鄄矮嵩草草甸 青海省海北州青海门源种马场风匣口,N38毅
01. 345忆, E100毅40. 262忆, 海拔 3170 m;青海
省果洛州达日县满掌乡,33毅16忆N, 100毅28忆
E,海拔 3946 m

禾草鄄莎草鄄杂类草型草地,草地有明显的植物片层
结构,植物生长盛期,草地总盖度达到 96%以上,地
面平整,草毡表层较薄

A 矮嵩草草甸 青海省海北州皇城乡,37毅 39. 876忆N,101毅
10. 748忆E,海拔 3227. 6 m;青海省玉树州巴
塘滩 N35毅51. 210忆, E96毅59. 656忆,海拔 3907
m;海北州门源县鄂博乡, N37毅 56. 342忆,
E100毅57. 875忆,海拔 3428m

以禾草、莎草科植物为优势种,杂类草种类丰富,地
表总盖度大于 90% ,草地较为平坦,无裂缝,地面秃
斑少,鼠类活动较少。 草毡表层厚度为 2. 13 cm
左右

XJ 小嵩草草甸草毡表
层加厚期

青海省海北州皇城乡,37毅 39. 876忆N,101毅
10. 748忆E,海拔 3227. 6 m ;青海省海北州门
源县扣门子,37毅35. 018忆, E101毅16. 578忆,海
拔 3280 m;青海省海北州门源县鄂博乡,
N37毅56. 342忆, E100毅57. 875忆,海拔 3428 m

以小嵩草为优势种,植被片层结构不明显,存在总
面积 13. 2%左右小嵩草死亡后形成的黑斑,小嵩草
斑块周围的塌陷面积达 6. 6% ,草地塌陷区域以禾
本科植物为主,斑块以莎草科植物为主,地面平坦
程度低,草毡表层厚度约 4. 0 cm 左右

XK 小嵩草草甸草毡表
层开裂期

青海省海北州皇城乡,N38毅03. 872忆, E100毅
26. 295忆, 海拔 2994 m
青海省海北州门源县鄂博乡,N37毅56. 342忆,
E100毅57. 875忆,海拔 3428 m

以小嵩草为优势种,草地斑驳不平,小嵩草死亡后
形成的黑斑面积增大到 18. 1% ,斑块周边草皮塌
陷,面积达到 24. 6% ,没有明显的植物片层结构,草
毡表层厚度 4. 3 cm 左右

XB 小嵩草草甸草毡表
层剥蚀期

青海省果洛州达日县、甘德交界处, N33毅
53. 342忆, E99毅49. 049忆,海拔 4233 m
果洛州玛沁县优云,N34毅26. 089忆, E99毅12.
185忆, 海拔 4321 m

以小嵩草为优势种,但处于小嵩草斑块退化剥蚀状
态,剥蚀度 60%—70% ,小嵩草死亡黑斑占残留草
皮的 40% ,地表裂缝较多,草毡表层发生破碎,残余
草皮以小嵩草为优势,且存在大量死亡黑斑,在残
余草皮基部四周布满鼠洞

HZ 黑土滩鄄杂类草次生
裸地

青海省果洛藏族自治州大武县军马场,N37毅
39. 375忆, E101毅20. 165忆, 海拔 3344 m
果洛州玛沁县大武乡大武河对岸,34毅28忆N,
100毅12忆E,海拔 3751 m

黑土型鄄杂类草次生裸地,植物群落杂类草居多,无明显
优势种,总盖度不足 50%,植物群落均匀度差,有少量
小嵩草、矮嵩草残留于黑斑、白斑周围,没有明显的优
势植物,土壤疏松,鼠洞多,但罕见鼠类活动

1. 3摇 数据的采集及样品测定

采样时间为 2009 年 7—8 月。 土壤样品采用土钻法(f= 7 cm),每 10 cm 为一层,共两层,每 6 钻为 1 个

重复。 土壤样品风干后去根系,四分法,一份过 0. 25 mm 土壤分析筛作为全量养分分析测定样品;一份过 2
mm 土壤分析筛,作为速效养分测定样品。 地上植物样品采集采用标准收获法(样方面积为 0. 5 m伊0. 5 m),
以样方为单位混合,105 益杀青,70 益烘干至衡重。 每样地土壤和植物样品均 6 个重复,每演替阶段设置 2—
3 个重复。

全氮测定采用全自动定氮仪(意大利,VELP UDK140),全磷测定采用酸溶鄄钼锑抗比色法,速效磷测定采
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用碳酸氢钠浸提鄄钼锑抗比色法,硝态氮、铵态氮测定采用氯化钾浸提鄄连续流动分析仪(荷兰,SKALAR)测定。
1. 4摇 数据分析

土壤 /植物全量氮磷比为全氮、全磷浓度比,土壤速效氮磷比为硝态氮、铵态氮之和同速效磷之比。 数据

采用 Excel2003 和 SPSS19. 0 分析。
2摇 结果与分析

2. 1摇 草地退化过程土壤全氮、全磷含量分异特征

高寒矮嵩草草甸随着退化演替程度的加深,0—20 cm 各层全氮、全磷含量均表现为波动性减小。 其中

0—10 cm 和 10—20 cm 土壤全氮最高值分别出现在矮嵩草草甸((12. 1依0. 1)g / kg)和小嵩草草甸草毡表层加

厚期((5. 8依0. 1) g / kg);最低值分别出现在小嵩草草甸草毡表层开裂期和黑土滩鄄杂类草次生裸地(图 1)。
土壤 0—10 cm 和 10—20 cm 全磷含量最高值出现在演替初期的 3 个阶段,即禾草鄄矮嵩草草甸、矮嵩草草甸和

小嵩草草甸草毡表层加厚期;最低值集中出现在演替过程的后 3 个阶段,即小嵩草草甸草毡表层开裂期和剥

蚀期(图 2)。

图 1摇 土壤全氮含量

Fig. 1摇 The characteristics of soil total nitrogen contents

摇 HZ: 黑土滩鄄杂类草次生裸地,XB: 小嵩草草甸草毡表层剥蚀期,XK:

小嵩草草甸草毡表层开裂期,XJ: 小嵩草草甸草毡表层加厚期,A: 矮

嵩草草甸,HA: 禾草鄄矮嵩草草甸; 统计分析方法为单因素方差分析,

显著性系数=0. 05

图 2摇 壤全磷含量

Fig2. 摇 The characteristics of total phosphors contents

2. 2摇 草地退化过程土壤速效氮、速效磷含量分异特征

高寒矮嵩草草甸退化演替过程中,土壤速效氮 0—20 cm 土层均呈不同程度的下降趋势,其最高值出现在

演替过程的前 3 个阶段,即禾草鄄矮嵩草草甸、矮嵩草草甸和小嵩草草甸草毡表层加厚期,最低值集中出现在

演替过程的后 3 个阶段,即小嵩草草甸草毡表层开裂期和剥蚀期(图 3)。 速效磷在全退化演替过程中变化较

速效氮平稳,只有禾草鄄矮嵩草草甸 0—10 cm 土壤速效磷含量显著高于其他演替阶段(P<0. 05);10—20 cm
土壤速效磷在各演替阶段之间几乎没有显著差异(图 4)(P>0. 05)。
2. 3摇 草地退化过程中土壤全量 N / P 化学计量学特征

高寒矮嵩草草甸退化演替系列随退化程度的加深,草地表层土壤 0—20 cm 氮磷比呈降低趋势,其各层最

高值均出现在演替过程的前 4 个阶段,即禾草鄄矮嵩草草甸、矮嵩草草甸、小嵩草草甸草毡表层加厚期和开裂

期,其土壤表层(0—10 cm)全氮 /磷变化范围为(11. 2依0. 8)—(13. 6依2. 9);而小嵩草草甸草毡表层开裂期和

黑土滩鄄杂类草次生裸地其全量氮 /磷比均低于 7. 6依0郾 004(图 5)。
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图 3摇 土壤速效氮含量

Fig. 3摇 The characteristics of soil available nitrogen contents
图 4摇 土壤速效磷含量

Fig. 4摇 The characteristics of available phosphors contents

2. 4摇 草地退化过程土壤速效 N / P 化学计量学特征

高寒矮嵩草草甸退化演替系列土壤速效氮 /磷 0—10 cm 呈逐渐降低的趋势,最高值出现在演替过程的前

3 个演替阶段,即禾草鄄矮嵩草阶段、矮嵩草阶段和小嵩草草甸草毡表层加厚期,其速效氮 /磷变化范围为

(10郾 0依2. 1)—(15. 4依2. 8),且显著高于演替过程的后 3 个演替阶段(即小嵩草草甸草毡表层开裂期、剥蚀期

和黑土滩鄄杂类草地次生裸地)(P<0. 05),且后 3 个阶段速效氮磷比值均低于 3. 5依0. 1。 10—20 cm 土壤速效

氮 /磷比呈先增高后降低的趋势,最高值出现在小嵩草草甸草毡表层开裂期(9. 9依0. 2),且在演替后期黑土

滩鄄杂类草次生裸地其值低于 4. 8依0. 5(图 6)。

图 5摇 土壤全氮 /磷分层化学计量学特征

摇 Fig. 5 摇 The characteristics of soil total nitrogen鄄phosphors ratio

in grassland degradation process

图 6摇 土壤速效氮 /磷分层化学计量学特征

摇 Fig. 6 摇 The characteristics of soil available nitrogen鄄phosphors

ratio in grassland degradation process

2. 5摇 草地退化过程中地上植物氮 /磷化学计量学特征

高寒矮嵩草草甸退化演替过程中,地上植物全氮 /磷比在(11. 4依1. 6% )—(14. 5依0. 4% )范围内变化,各
演替阶段植物全氮 /磷比的变异系数为 5. 9% ,且彼此没有显著差异(P>0. 05)(图 7)。
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图 7摇 植物全氮 /磷比化学计量学特征

摇 Fig. 7 摇 The characteristics of total nitrogen鄄phosphors ratio of

plant above ground in grassland degradation process

3摇 讨论

草地的退化实际上是植被鄄土壤系统的退化[21],充
分了解草地退化演替过程土壤养分的化学计量学特征,
分析草地退化过程元素平衡规律是探讨其稳定性维持

机理及解释草地退化原因的重要基础[22]。 草地退化不

但改变了地上植物群落数量及土壤 /植物养分储量特

征,打破了系统原有的相对平衡,同时也改变了草地植

物鄄土壤系统养分变化速率[23]。
高寒矮嵩草群落退化改变了土壤中全量及速效 N、

P 积累及转化速率。 研究发现随着退化程度的加深土

壤全量 N、P 含量呈现不同程度的倒“V冶字形变化特

征,而速效氮磷含量及 N / P 化学计量学特征则出现递

减趋势,说明草地生态系统退化过程是一个土壤 N、P
含量先积累后释放的过程,由于土壤 N、P 含量积累 /释放速率不同步,使得两者之间出现分歧,其中全氮和速

效 N 的变异度均高于 P,且速效 N 的变异度高于全 N。 该草地群落退化过程中氮素很可能是一个较为敏感的

指标。
高寒矮嵩草群落退化过程伴随着土壤养分比例平衡失调。 研究结果发现草地未退化和退化演替的前期

土壤速效 N、P 比同植物群落整体的氮磷比较为接近,草地退化到小嵩草草甸草毡表层开裂期其速效 N、P 比

开始急剧减少,速效 N 的限制性作用开始明显增高,草地原有的速效 N、P 比平衡被破坏。 在高寒矮嵩草草地

退化演替过程中土壤全量 N、P 比失衡点较速效养分滞后,草地退化到小嵩草草甸草毡表层剥蚀期全量 N、P
比开始急剧下降。 因此,草地退化降低了土壤中速效及全量 N、P 比,使得草地 N、P 比低于植物群落整体 N、P
比,N、P 比失衡成为植物群落生长的限制性因子,这种 N、P 比的失衡在退化后期及表层土壤中表现更为突

出。 这很有可能成为制约植物群落生长,导致草地退化的重要因子[16]。
高寒矮嵩草草甸植物群落地上部分 N、P 比是草地退化过程中相对稳定的指标。 随着退化演替程度的加

深,植物群落结构同土壤养分储量均发生了不同程度的改变,土壤养分含量比例平衡被打破,但植物群落地上

部分 N、P 比仍然维持在相对稳定范围内,说明草地生态系统退化,表观特征为植物群落的组成结构的改

变[2,16],而当但仍维持较为稳定的营养结构,其原因很可能是植物群落应对资源环境比率而发生的自我响应

和调节,以便适应环境要素的变化,形成适应相应营养条件下的物种组成和结构,以维持草地生态系统的相对

健康稳定。 当然这种调节也可能是土壤环境为适应植物群落结构的变化而发生的变化[2],但草地生态系统

的这种自我调节无疑证明了草地即便在受到外界干扰,仍然会向着维持草地健康的方向发展,而植物地上群

落氮磷比只能成为评估该类型草地退化的程度惰性指标。
高寒矮嵩草群落退化是一个系统平衡被打破再重塑的往复过程,这过程很可能受控于惰性因子和敏感因

子。 从高寒矮嵩草草地退化进程的敏感性看,土壤 N / P 化学计量学特征高于 N 或 P 的含量特征,土壤速效

N、P 比高于全量 N、P 比,表层土壤 N、P 比高于下层土壤 N、P 比,土壤 N、P 比化学计量学特征高于植物群落

地上部分 N、P 比化学计量学特征。 但植物群落在退化过程中发生改变是事实,但 N、P 该比值为什么没有明

显的变化,这同植物群落的结构和功能有何关系及其调节机制有待于深入研究。
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