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不同演替状态下高寒草甸土壤物理性质与植物根系的
相互关系
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摘要：采用空间代时间的方法，以高寒嵩草草甸不同退化演替状态土壤物理性质（土壤机械阻力、温度、湿度）为变量，探讨高寒

草甸不同退化阶段土壤物理性质同植物根系生长特质的相互关系。 结果表明：高寒嵩草草甸根系分布具有明显的 “Ｖ”型垂直

构型特征；高寒嵩草草甸根系以细根为主，直径＜０．５ ｍｍ 的根系占全剖面根系总长的 ９０．８％—９３．６％。 土壤紧实度和土壤湿度

与植物根系直径细化具有显著的正相关关系（Ｐ＜０．０５）；土壤温度与根系细化之间具有显著的负相关关系（Ｐ＜０．０５），且其对高

寒嵩草草甸根系生长特性形成的贡献率最高，说明高寒嵩草草甸植物根系生长构型特征的主控因子为温度。 高寒嵩草草甸根

系细化及表聚现象与土壤物理性质之间具有一定程度的互馈效应。 低温、高紧实度和较高的土壤湿度有助于形成高密度和细

根构型的草毡表层，这种土壤根系构型也是高寒草甸植物群落为适应放牧干扰及恶劣环境的应激性改变。 该发现对明晰草地

退化演替过程中生态系统构件对外界干扰改变的响应和适应过程及为制定合理有效的退化高寒草甸恢复措施提了供理论

依据。
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高寒嵩草草甸是青藏高原放牧生态系统的主体［１］，占青藏高原总面积的 ３３％［２］，是中国主要的畜牧基

地［３］。 自 ２０ 个世纪 ９０ 年代以来，在气候变化、人类活动、自然灾害等共同影响下，高寒嵩草草甸发生了不同

程度的退化，严重威胁了高原畜牧业的生产及中国乃至亚洲周边地区的生态安全［４⁃５］。
近些年来，大量研究显示小尺度范围高寒草甸退化的主控因子为过度放牧［６⁃７］，放牧对草场的作用主要

包括：采食、践踏和粪尿回归，他们主要是通过改变植物群落的生存策略和土壤理化性质而改变生态系统界面

特征。 放牧强度加大一般伴随着土壤机械物理性质的改变（如土壤紧实度增大） ［８］，单位土体气、液和固相比

例的改变，单位根系对土壤养分理论分配额度的改变［９］，单位土体根土比的改变［１０］，植物群落生活型的改变

（如从根茎型植物逐渐向密丛型植物转化） ［６］。 土壤紧实度、温度和湿度是生态系统无机环境中同植物生长

关系最为密切的物理性质，他们可以通过影响土壤湿度、土壤温度以及土壤结构等直接间接影响土壤微环境

及生物化学性质进而影响植物种群生长及群落构型［１１⁃１２］。 造成这一现象的原因一般认为是土壤体系（水分、
空气和热量等）主要物理性质的改变，使得土壤的水文特征、矿质养分特征（存在形态、转化模式及供给能力）
以及单位体积根系获取地面光合产物的分配比例发生了一系列的应激反应，影响了以植物根系为主体、土壤

为媒介的植物群落特征及系统稳定性的改变，甚至造成植物群落的演替。 而草毡表层是高寒草甸生态系统土

壤剖面的特有诊断层，是根系⁃土壤无机环境作用最为活跃的区域。 草毡表层由于根系的高密度导致其诸多

特征区别于其他生态系统，那么，以草毡表层为根系生长核心区域的土壤剖面具有怎样的土壤物理特征？ 植

物根系生长是否受制于土壤物理性质（土壤紧实度、水分、温度）的影响？ 如果两者相关，哪种作用可能是主

导作用？ 为了解决以上问题，本文以放牧型高寒嵩草草甸不同退化演替状态土壤紧实度、土壤温度和湿度为

环境因子，探讨土壤对高寒草地植物群落根系生长及垂直空间构型的影响，以期为高寒草地植物群落不同演

替状态生态系统构件的互作与耦合关系研究提供数据支撑，为制定合理有效的退化高寒草甸恢复措施提供理

论依据。

１　 研究方法

１．１　 研究区域概况

研究区域位于海北高寒草地生态系统国家观测研究站，属典型的高原大陆性气候，平均海拔为 ３２００ ｍ，
年均气温－１．４℃，最冷月（１ 月）平均气温为－１４．８℃，最热月（７ 月）平均温度为 ９．８℃，绝对最低气温可降至

－３７℃。 多年平均降水量 ５２３ ｍｍ，主要集中于 ５—９ 月，占年降水量的 ８０％左右。 植物生长季，雨热同期。 研

究区域草场为冬春草场，隶属于 ４ 户牧民。 在 １９９５ 年前，４ 样地植物群落均为禾草⁃矮嵩草草甸，整个草场统

一使用，植被分布较为均匀；１９９５ 年后该草场分给 ４ 户牧民，用围栏分割后分别经营，由于各牧户经营策略不

同，导致载畜量、畜群组成、放牧时间发生分异，经过近 ２０ 年的累积效应，使得各围栏内草场地表特征、植物群

落组成结构发生明显分异，形成了一个天然的放牧演替梯度，样地概况见表 １。
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表 １　 研究样地描述

Ｔａｂｌｅ １　 Ｄｅｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ ｓｉｔｅｓ

代号
Ｃｏｄｅ

样地名称
Ｐｌｏｔ

地理位置
Ｌｏｃａｔｉｏｎ

实际载畜量
Ｒｅａｌ ｌｉｖｅｓｔｏｃｋ
ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ／

（羊单位 ／ ｈｍ２）

放牧家畜
Ｇｒａｚｉｎｇ
ｌｉｖｅｓｔｏｃｋ

样地概况
Ｐｌｏｔ ｇｅｎｅｒａｌ
ｓｉｔｕａｔｉｏｎ

Ａ
禾草⁃矮嵩草草甸
Ｇｒａｍｉｎｅａｅ ｇｒａｓｓ⁃
Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｈｕｍｉｌｉｓ ｍｅａｄｏｗ

Ｎ ３７°３９．０２３′，
Ｅ １０１° １０．６３８′，
海拔 ３２３０ ｍ

３．６５ 藏系绵羊

优势种为根茎型和根茎密丛型禾本科和莎
草科植物，草地地表景观没有发生明显破碎
化，禾本科植物出现的频率和盖度高于莎草
科植物；草毡表层厚度低于 ５ ｃｍ

Ｂ 矮嵩草草甸
Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｈｕｍｉｌｉｓ ｍｅａｄｏｗ

Ｎ ３７°４０．１５５′，
Ｅ １０１° １０．０２１′，
海拔 ３２４１ ｍ

７．５０ 藏系绵羊
优势种以根茎型额根茎密丛型禾本科植物
和莎草科植物，草地景观没有发生明显破碎
化；草毡表层厚度 ５ ｃｍ 左右

Ｃ

小嵩草草甸草毡表层加
厚期
Ｍａｔｔｉｃ ｅｐｉｐｅｄｏｎ ｔｈｉｃｋｅｎ ｉｎ
Ｋｏｂｒｅｃｉａ ｐｙｇｍａｅａ ｍｅａｄｏｗ

Ｎ ３７°４０．０５４′，
Ｅ １０１° １０．６２０′，
海拔 ３２３９ ｍ

８．２５ 藏系绵羊

优势种为根茎密丛型莎草科植物，草地景观
发生明显破碎化，以小嵩草为优势种的斑块
边缘出现一定深度的裂缝，裂缝面积不超过
样地总面积的 ５％

Ｄ

小嵩草草甸草毡表层开
裂期
Ｍａｔｔｉｃ ｅｐｉｐｅｄｏｎ ｃｒａｃｋｓ ｉｎ
Ｋｏｂｒｅｃｉａ ｐｙｇｍａｅａ ｍｅａｄｏｗ

Ｎ ３７°４２．０８９′，
Ｅ １０１° １５．９２８′，
海拔 ３２７８ ｍ

１１．２５ 藏系绵羊和牦牛

优势种为根茎密丛型莎草科植物，草地景观
发生明显破碎化，小嵩草斑块中心区域无地
被植物，其附着黑色或白色休眠或死亡的地
衣和藻类；草地中存在一定深度的裂缝，且
裂缝交接处出现大量水蚀三角区，水蚀区域
内偶有裸露底土层，裂缝及水蚀三角区总面
积一般在 ５％—３０％

１．２　 土壤及植物根系样品采集与分析方法

土壤样品采集：２０１７ 年采用直径 ６ ｃｍ 土钻分层采集（０—５、５—１０、１０—１５、１５—２０、２０—３０、３０—４０ ｃｍ），
每 ３ 钻土壤混合为一个样品。 水洗，比重法区分死活根，将死活根分装后 ６０℃ 烘干称重［１３］。

土壤紧实度测定采用土壤紧实度仪（ＳＬ⁃ＴＳＣ），测定探头（型号为 ＢＹＣＸ），测定深度为 ０—５、５—１０、１０—
２０、２０—３０、３０—４０ ｃｍ；土壤温度测定采用土壤紧实度仪温度传感器（型号为 ＨＹ⁃ＷＥＰ），测定深度 ０—５ ｃｍ；
土壤湿度测定采用土壤紧实度仪土壤水分传感器（输出信号 ０—２．５ＶＤＣ），测定深度为 ０—５ ｃｍ，测定时间为

２０１７ 年 １０ 月中旬。
根系直径测定样品采集时间为 ２０１７ 年 １０ 月。 高寒草地生态系统植物根系兼有吸收养分和养分储存的

功能，对该区域长期物候监测发现 １０ 月中旬的植物群落进入休眠期，植物的根系量达到最大，此时根系量特

征不但可以反应植物群落当年养分积累特征，同时对来年植物返青及生态系统自我更新和生长能力意义最

大。 因此选择在 ２０１７ 年 １０ 月中旬采集根系样品植物根系采集采用根钻法（直径＝ ２ ｃｍ），每 ５ 钻合并为 １ 个

重复，每样地 ３ 个重复；样品采集后至于清水中将土、根分离，剪除地上植物部分，并将黏连在一起的植物根系

用手轻轻撕开，风干 ２４ ｈ 后至于植物根系阔叶图像分析系统（ＷｉｎＲＨＩＺＯ ／ ＷｉｎＦＯＬＩＡ Ｐｒｏ ＬＡ２４００，Ｒｅｇｅｎｔ，加拿

大）中测定群落不同直径级别的根系的总长度、直径等变量指标。 并采用 ＷｉｎＲＨＩＺＯ 分析软件进行数据

分析［１４⁃１５］。
１．３　 数据分析处理

载畜量调查：通过调查牲畜数量、载畜时间和土地面积获得［１６］。 相关性分析采用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关系数，显著

系数为 ０．０５；根系在土体中生长过程中产生的阻力计算公式为 Ｗ＝Σｊ＝ １Ｐ×Ｖ（其中 Ｐ 为土壤紧实度，即物体进

入土体过程中承受的压强，Ｖ 单位土体中的根系体积），数据采用 ＳＰＳＳ １９．０ 软件、Ｒ 软件（Ｖｅｇａｎ 软件包）、
Ｅｘｃｅｌ ２００７ 软件进行分析。

２　 结果与分析

２．１　 不同演替状态群落根系直径结构特征

　 　 从各演替状态根系平均直径看（如图 １），高寒嵩草草甸根系主要以细根为主，且根系分布具有明显的垂
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直梯度。 高寒嵩草草甸根系直径的主要分布范围为小于 ０．５ ｍｍ，占全剖面根系总长的 ９０．８％—９３．６％；其次

为直径在 ０．５—１．０ ｍｍ 的根系，占全剖面根系总长的 ４．６％—６．４％；第三为直径为 １．０—１．５ ｍｍ 的根系，占全剖

面根系总长的 ０．８％—１．７％；第四为直径为 １．５—２．０ ｍｍ 根系的根系，占全剖面根系总长的 ０．６％—１．５％；而大

于 ２ ｍｍ 的根系极少，占全剖面根系总长的 ０．４％—０．６％。 因此高寒嵩草草甸根系主要以细根系为主，直径为

２ ｍｍ 以下的根系占根系总长度的 ９９％以上；其中 ０—－０．５ ｍｍ 细根占总根长的 ９０．８％—９３．６％。

图 １　 不同演替状态植物根系直径分布垂直峰度

Ｆｉｇ．１　 Ｐｌａｎｔ ｒｏｏｔ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌａｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｓｔａｇｅｓ

Ｘ 轴 Ａ、Ｂ、Ｃ、Ｄ 代表不同演替状态，Ａ 代表禾草⁃矮嵩草草甸（Ｇｒａｍｉｎｅａｅ ｇｒａｓｓ⁃Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｈｕｍｉｌｉｓ ｍｅａｄｏｗ）、Ｂ 代表矮嵩草草甸（Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｈｕｍｉｌｉｓ

ｍｅａｄｏｗ）、Ｃ 代表小嵩草草甸草毡表层加厚状态（Ｍａｔｔｉｃ ｅｐｉｐｅｄｏｎ ｔｈｉｃｋｅｎ ｉｎ Ｋｏｂｒｅｃｉａ ｐｙｇｍａｅａ ｍｅａｄｏｗ）、Ｄ 代表小嵩草草甸草毡表层开裂状态

（Ｍａｔｔｉｃ ｅｐｉｐｅｄｏｎ ｃｒａｃｋｓ ｉｎ Ｋｏｂｒｅｃｉａ ｐｙｇｍａｅａ ｍｅａｄｏｗ）

从不同根系直径在土壤剖面的分布层次上看，粗根系表层分布强度远远高于其他层次，根系越细在整个
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剖面的分布越分散。 大于 ２ ｍｍ 的根系主要分布在 ０—５ ｃｍ 范围，占全剖面该直径范围根系总长度的

８１．８％—９９．９％；而 ０—０．５ ｍｍ 直径范围的根系也主要分布在 ０—５ ｃｍ 范围，占全剖面该直径范围根系总长的

４５．０％—７６．９％。
从演替过程看，０—１０ ｃｍ 范围内小于 １．０ ｍｍ 的根系呈增加趋势，大于 １．５ ｍｍ 的根系在不同退化状态之

间差异小，甚至不显著（Ｐ＞０．０５）。 小于 １ ｍｍ 根系在 ２０ ｃｍ 以下土层变异程度较小，甚至无显著变异。 而大

于 ２ ｍｍ 根系在 ５ ｃｍ 以下变异程度极大，首先，以小嵩草草甸草毡表层加厚状态大于 ２ ｍｍ 根系含量最高；其
次为矮嵩草草甸状态，而其他各状态差异小甚至无。 从不同演替状态下草根的平均直径来说，在不同土壤层

次分布状态和强度都存在差异，随着退化程度的加深，土壤根系直径的平均水平呈现一定程度的下降趋势，并
且这种趋势在第一级根系（＜０．５ ｍｍ）和最高级根系（＞２ ｍｍ）中表现更为突出，而中间层次土壤中直径变化具

有一定互补作用。 高寒嵩草草甸根系直径平均水平在同一演替状态之间也存在较为明显的 Ｖ”字形规律，且
在未退化草地如禾草⁃矮嵩草草甸这种根系平均直径随土层的加深，呈先减少后增大的规律更为明显，而其他

退化演替状态，则表层（０—５ ｃｍ）土层中根系的平均直径则远远高于其他层次，而底层（３０—４０ ｃｍ）土层根系

的平均直径则略高于 ５—３０ ｃｍ 层次或差异不显著。
２．２　 不同演替状态群落根系总长度特征

由放牧引起的高寒嵩草草甸的模式退化演替系列可以划分成 ７ 个演替状态，而我们研究的四个演替状态

是该演替模式系列中的 ４ 个演替状态，该演替状态下的土壤中总根系的长度变化趋势在不同退化演替状态的

相同土壤层次表现为逐渐增高的趋势。 从不同退化演替状态看，随着退化程度的加深，草甸土层中的总根长

呈现逐渐增加的趋势，且表层表现最为明显。 小嵩草草甸草毡表层开裂期较为特殊，其根系主要分布在表层

０—５ ｃｍ 范围内，较其他演替状态其根系总长度在该层次中更为集中，导致其 ５—４０ ｃｍ 范围内根系总根长较

图 ２　 单位土体根系总长

Ｆｉｇ． ２　 Ｔｏｔａｌ ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ｕｎｉｔ ｒｏｏｔｓ ｉｎ ０—４０ ｃｍ ｓｏｉｌ ｌａｙｓ

其他演替状态略小或没有变化（退化演替层度增高导

致根系表层化分布），最低值出现在未退化的禾草⁃矮嵩

草草甸状态，最大值出现在小嵩草草甸草毡表层开裂

状态。
从土壤根系分布的垂直结构看（图 ２），单位土体中

根系总长度随土层的加深呈现降低趋势，０—５ ｃｍ 范围

内分布了全土层 ４８％—８０％的根长，而全土层 ９０％以上

的根长全部分布在 ０—１０ ｃｍ 范围内。
２．３　 不同演替状态群落根系总表面积特征

从不同演替状态植物根系的总表面积和总体积上

看（图 ３、图 ４），随着退化程度加深，根系总表面积呈现

逐渐上升趋势，且这种趋势在表层 ０—５ ｃｍ 范围土层更

为明显。 禾草⁃矮嵩草草甸、矮嵩草草甸和小嵩草草甸

草毡表层加厚状态，０—５ ｃｍ 土层和 ５—１０ ｃｍ 土层根

系表面积和体积之比都是呈现降低趋势，说明随着退化程度加深，表层（０—５ ｃｍ）根系单位体积的根吸收土

壤养分的能力呈下降趋势，而体积增加趋于平衡，但是根系表面积增加速率高于根系体积增加速率，说明根系

在单位土体的容量逐渐趋于饱和，而植物根系以降低根系的直径，增加根系的表面积来客观增加根系对养分、
水分等的吸收能力。

小嵩草草甸草毡表层开裂期较为特殊，其 ０—５ ｃｍ 范围内的根系总表面积和体积最高的，但是 ５ ｃｍ 以下

根系体积和表面积表现为较低状态，说明此状态根系生长的主要界面为表层 ０—５ ｃｍ，也客观的暗示植物根

系总的生产能力很可能有限。
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图 ３　 单位体积根系总表面积

Ｆｉｇ．３　 Ｔｏｔａｌ ｒｏｏｔ ｓｕｒｆａｃｅ ａｒｅａ ｐｅｒ ｍ３

图 ４　 单位体积根系总体积

Ｆｉｇ．４　 Ｔｏｔａｌ ｒｏｏｔ ｖｏｌｕｍｅ ｐｅｒ ｍ３

２．４　 不同演替状态土壤紧实度分层特征

从土壤根系主要分布层累计机械阻力来看（图 ５），自表层向下 ４０ ｃｍ 土体范围内，总机械阻力呈现逐渐

增高的趋势，其中禾草⁃矮嵩草草甸土壤全剖面土壤紧实度最低，显著低于矮嵩草草甸和小嵩草草甸的两种演

替状态。 而从矮嵩草草甸开始，其总体的土壤紧实度之间差异不明显。
从植物根系生长过程中需要抵抗土壤机械阻力而消耗能量来看（图 ６），植物在禾草⁃矮嵩草草甸状态和

矮嵩草草甸状态用于抵御土壤根系阻力而消耗能量较小，累计平均量在 １０００ Ｊ 以下；而在小嵩草草甸的两种

演替状态中，其消耗的能量较大，一般在 ９００ Ｊ 以上。 此外，小嵩草草甸草毡表层较厚和开裂状态，植物根系

生长的机械阻力空间变异性很大，其变异系数在 ４８．０％—５５．０％；而禾草⁃矮嵩草草甸其根系生长的机械阻力

在整个空间的变异一般在 ７．０％—９．０％之间，远小于小嵩草草甸的各个演替状态。

图 ５　 土壤紧实度分层特征

Ｆｉｇ．５　 Ｓｏｉｌ ｃｏｍｐａｃｔｉｏｎ ｓｔｒａｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ

图 ６　 根系生长抵抗机械阻力消耗的能量

　 Ｆｉｇ．６ 　 Ｅｎｅｒｇｙ ｃｏｎｓｕｍｅｄ ｔｏ ｒｅｓｉｓｔ ｍｅｃｈａｎｉｃａｌ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｉｎｇ ｒｏｏｔ

ｓｙｓｔｅｍ ｇｒｏｗｔｈ

２．５　 不同演替状态土壤紧实度、湿度和温度同植物根系生长耦合分析

从表 ２ 中可以看出，土壤紧实度对根系生长的影响具有双重作用。 表层土壤紧实度增高可以明显增高中

层土壤（１０—２０ ｃｍ）中 ０．５ ｍｍ 以下根系量。 而中层土壤（１０—２０ ｃｍ）的土壤紧实度与 ０．５ ｍｍ、１．５ ｍｍ 直径

根系的含量呈显著正相关关系，与大于 ２ ｍｍ 根系含量呈显著负相关关系。 ２０ ｃｍ 以下底层土壤紧实度与 ０—
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５ ｃｍ 表层的 １ ｍｍ 直径根系量呈现正相关关系，与 ２０ ｃｍ 以下的底层土壤中大于 １ ｍｍ 直径根系量呈负相关

关系。 也就是，土壤紧实度增高与植物根系直径细化、分布层次具有较为明显的相关性。 草毡表层（０—
５ ｃｍ）土壤中紧实度增高没有明显抑制粗根系植物生长，１０—２０ ｃｍ 土壤对＞ ２ｍｍ 根系具有明显的抑制作用，
２０ ｃｍ 以下土壤紧实度增高对＞ ０．５ ｍｍ 根系的生长均具有显著的抑制作用。

表 ２　 土壤紧实度与根系生长之间的 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关分析

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｐｅｒｓｏｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｏｉｌ ｄｅｎｓｉｔｙ ａｎｄ ｒｏｏｔ ｇｒｏｗｔｈ

土层深度 ／ ｃｍ
Ｓｏｉｌ ｄｅｐｔｈ

根系总长 ／ ｍｍ
Ｔｏｔａｌ ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ｒｏｏｔ

土壤紧实度 Ｓｏｉｌ ｄｅｎｓｉｔｙ

０—５ ｃｍ ５—１０ ｃｍ １０—２０ ｃｍ ２０—３０ ｃｍ ３０—４０ ｃｍ
０—５ ＜０．５ ０．１６ ０．２２ ０．３５ ０．７０∗ ０．８４∗

０．５—１．０ ０．３９ ０．６０∗ ０．４７ ０．８５∗∗ ０．８３∗

１．０—１．５ ０．４４ ０．６９∗ ０．３７ ０．５８∗ ０．４０
１．５—２．０ ０．１６ ０．０５ ０．２１ －０．１２ －０．１４
＞２．０ ０．４３ ０．５９∗ ０．２２ ０．５３∗ ０．４４

５—１０ ＜０．５ ０．０１ ０．３７ －０．２９ ０．１２ －０．０９
０．５—１．０ ０．０６ ０．４２ －０．１８ ０．１７ －０．０５
１．０—１．５ ０．１３ ０．４８ －０．０７ ０．３０ ０．０９
１．５—２．０ －０．３０ －０．１７ －０．３２ －０．１８ －０．２１
＞２．０ ０．１５ ０．４７ ０．０６ ０．３２ ０．１２

１０—２０ ＜０．５ ０．５９∗ ０．６４∗ ０．６７∗ ０．５０ ０．３７
０．５—１．０ ０．０３ －０．１７ ０．３７ ０．１８ ０．３７
１．０—１．５ ０．２９ ０．１９ ０．６３∗ ０．２６ ０．２６
１．５—２．０ ０．０５ －０．１１ －０．１３ －０．１８ －０．１７
＞２．０ －０．３５ －０．４１ －０．６０∗ －０．５８∗ －０．５６∗

２０—３０ ＜０．５ ０．１４ －０．０５ ０．３９ －０．２１ －０．２４
０．５—１．０ －０．２４ －０．２９ －０．１２ －０．５２∗ －０．６１∗

１．０—１．５ ０．０１ ０．２３ －０．０４ －０．０１ －０．２１
１．５—２．０ ０．０２ －０．０１ －０．２６ －０．０５ －０．０６
＞２．０ — — — — —

３０—４０ ＜０．５ －０．１６ ０．０３ －０．０５ －０．０１ －０．１３
０．５—１．０ －０．０３ －０．２７ ０．１３ －０．５７∗ －０．６３∗

１．０—１．５ －０．２１ －０．４０ －０．１８ －０．６１∗ －０．５８
１．５—２．０ — — — — —
＞２．０ — — — — —

　 　 “∗”表示显著相关（Ｐ＜０．０５），“∗∗”表示极显著相关（Ｐ＜０．０１）

从表 ３ 可以看出，土壤湿度同 １．０—１．５ ｍｍ 范围直径根系长度之间具有显著的强正相关关系（ɑ ＝ ０．０５），
相关系数为 ０．９８，同其他直径范围根系长度之间没有显著的相关关系。 土壤温度同＜０．５ｍｍ 范围内根系长度

具有显著的强负相关关系（ɑ＝ ０．０５），相关系数为－０．９７，而同其他直径范围内根系长度之间没有显著的相关

关系（ɑ＞０．０５）。

表 ３　 土壤 ０—５ ｃｍ 范围温度和湿度与表层根系生长之间的 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关分析

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｐｅｒｓｏｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｏｉｌ ｈｕｍｉｄｉｔｙ， ｓｏｉｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ｒｏｏｔ ｇｒｏｗｔｈ ｉｎ ０—５ ｃｍ ｓｏｉｌ ｌａｙｅｒ

指标
Ｉｎｄｅｘ

湿度
Ｓｏｉｌ ｈｕｍｉｄｉｔｙ

样地平均温度
Ｓｏｉｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ＜０．５ ｍｍ ０．５—１．０ ｍｍ １．０—１．５ ｍｍ １．５—２．０ ｍｍ ＞２．０ ｍｍ

湿度 Ｓｏｉｌ ｈｕｍｉｄｉｔｙ １．００

样地平均温度 Ｓｏｉｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ －０．４６ １．００

＜０．５ ｍｍ ０．２５ －０．９７∗ １．００

０．５—１．０ ｍｍ ０．８１ －０．８９ ０．７６ １．００

１．０—１．５ ｍｍ ０．９８∗ －０．３０ ０．０８ ０．７１ １．００

１．５—２．０ ｍｍ －０．６７ ０．５６ －０．４９ －０．６９ －０．５１ １．００

＞２．０ ｍｍ ０．８４ －０．２２ ０．０７ ０．５６ ０．７７ －０．８７ １．０
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图 ７　 土壤环境因子同根系长度 ＲＤＡ 分析

　 Ｆｉｇ． ７ 　 ＲＤＡ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ａｎｄ

ｕｎｄｅｒｇｒｏｕｎｄ ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈ

　 　 如图 ７，表层土壤紧实度、土壤温度和土壤含水量

可以解释总样方变异度的 ７５．１％。 其中，第一轴同土壤

温度负相关性最高，可以解释总变异的 ７５．０％；第二轴

同土壤湿度负相关性最高，可以解释总变量的 ０．１％；第
三轴同土壤紧实度负相关性最高，可以解释总变量的变

异不足 ０．００４％。 土壤温度同第一轴的相关系数达到

－０．９６４８，土壤湿度同第二轴的相关系数达到－０．９４９２，
土壤紧实度同第三轴的相关系数达到－０．７９５５。 从植物

根系总长度的角度来看，第一轴同土壤中小于 ０．５ ｍｍ
直径根长度关系最为密切，且小于 ０．５ ｍｍ 直径长度几

乎可以解释整个剖面直径的变异；第二轴同 ０．５—１．０
ｍｍ 根系具有较大负相关性，可以解释总变异的 １．５％，
第三轴同 １．５—２．０ ｍｍ 根系长度具有较大负相关性，相
关系数为－０．１２７６，可以解释总变异的可以解释总变量

的０．２４％。 表明高寒嵩草草甸植物群落地下生物量的

形成与小于 ０．５ ｍｍ 植物根系具有较为明显的相关关

系，且低温是形成植物根系直径较小，根量较多的主要

原因。

３　 讨论

高寒嵩草草甸植物群落根系细小且数量繁多，具有明显的表聚现象，草地表层紧实度高。 植物的根系是

植物体的六大器官之一，是生态系统地上与地下界面关联的枢纽，是土壤资源的直接利用者和植物生产量的

重要贡献者。 根系的空间分布特征决定了植被与土壤环境之间作用面积的大小，同时根系分布特征及其与土

壤环境之间的复杂关系对植被地上部分的生长有着重要的影响［１７］。 高寒嵩草草甸庞大数量细根表聚现象很

可能是植物群落对高寒低温环境的适应性调节［１８］。 首先高寒嵩草草甸地处环境恶劣，生长季节短暂，寒冷季

漫长，其根系生长和功能的发挥主要集中在一个热量多变的活动层中，以环境因子对根系分布影响能力的贡

献率发现，土壤温度与植物细根长度具有显著负相关性，理论认为，大于零度的积温有助于于启动草地植物根

系生长，并未为根系所处环境中微生物的活动、速效养分的供给等提供环境支撑。 大量研究表明，高寒嵩草草

甸生态系统普遍具有全量养分丰富而速效养分匮乏的特征［１９］，因此，能够在较短的植物生长周期内迅速的获

取养分，完成一个生命周期是高寒草甸植物种群在群落中生存和发展的基础［２０］。
高寒嵩草草甸土壤以＜２ ｍｍ 根系为主，其中＜０．５ ｍｍ 的细根占 ９０％左右。 细根的增多，一方面可以增加

植物对养分的吸收面积；另一方面一定数量的细根根系生长可以形成通道，加大土体的通气透水能力，改善土

壤结构，有利于植物生长。 典型高寒草甸根系主要分布于表层（如草毡表层或 ０—１０ ｃｍ 的浅层土壤），根量

密度随深度增加而急剧减少［２１］，说明植物根系生长更多是利用土壤表层的水分和养分，而高寒草甸根系的侧

向生长，增加了根系的分枝，也为植株利用水分、养分提供了基础。 由于活动层的土层深度越深土壤环境条件

越极端，而极端的土壤环境变化会导致根系的死亡［２２⁃２３］。 植物根系的短暂生长期更限制了根系的伸长生长

和径向生长，进一步增大了土壤中细根的比例。
从退化演替过程来看，过度放牧的一个重要作用是通过改变土壤紧实度而对不同直径的根系产生不同程

度的影响。 首先放牧强度增大会客观增加植物群落中细根数量，尤其是增加草毡表层范围内直径小于 ０．５
ｍｍ 根系的长度，而降低直径较大的根系（１．５—２．０ ｍｍ）长度。 从植物群落根系的生长特征来看，以往研究发

现高寒嵩草草甸植物群落的地上生物量是随着退化程度加深而呈现一定程度降低，这一方面是由于植物被过
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度的采食而导致地上生物量减少，同时也反映了植物群落通过生活型改变而增加了根冠比，植物根系不仅仅

是养分吸收的器官，更是养分储存的器官，高寒嵩草草甸生态系统是一个温度限制型生态系统。 土体环境变

化是高寒嵩草草甸生态系统变化的源动力，其首要作用点为高寒植物地下根系［２４⁃２６］，高寒草地生态系统根系

兼有营养和存储两种功能，根系储存的养分来源于冷季来临前，而这些养分也将成为翌年返青植物生长最重

要的养分源泉，且高寒嵩草草甸的优势种（矮嵩草和小嵩草）养分的再利用能力可以超过 ６０％，但是在植物系

统受到放牧采食和践踏作用下，改变了植物群落在地表的群聚程度，以及土体中的水、土和气三相格局，客观

上影响了植物⁃土壤复合体的环境条件，水分和养分的亏缺已经成为限制植物生长最重要的因子之一［２７］。 植

物生活型的改变，一方面是应对家畜的采食和践踏，同时也是放牧采食干扰过后的劫余种，具有良好的根系生

长能力，以最大限度的为植物生长提供相对多的养分，也是为保证能在高放牧强度条件下生存。 另一方面，由
于光合产物主要分配到地下的，导致地上植物量少，有效光合作用器官少，加之根系大量滋生加速了土壤中有

效养分、水分及空气的利用的限制，最终导致了高寒嵩草草甸单株根系径向拓展受限，形成较粗根系（如１．５—
２．０ ｍｍ 根系）总根长随着放牧强度增大而减少的格局。 此外，植被群落演替（植物群落组成结构、植物生活型

结构的变化）等因素亦可造成根系直径的组成结构的变化，但植物群落在受胁迫条件下对根系的寿命的影响

是否会直接或间接导致土壤根系的细化，还有待于进一步研究。
高寒草地生态系统植物根系垂直结构分布构型是根系对环境条件适应的综合体现。 从根系分布格局上

看，根系分布确实同土壤环境因子关系密切，尤其是土壤温度关系最为密切，而同土壤温度关系最为密切的是

直径小于 ０．５ ｍｍ 的根系，低温环境容易造成土壤根系的细化，从土壤紧实度分布层次与根系直径分布长度的

相关关系分析中发现，深层次土壤紧实度增加是阻碍 ０—２０ ｃｍ 土壤中细根往深层土壤扩展的主要因素。 土

壤紧实度的增加与根系直径的减小呈正相关性，说明放牧很可能是通过增加土壤紧实度进而改变植物群落根

系构型，甚至植物群落成员型。 高寒草甸生态系统是青藏高原畜牧业主体，是当地农牧民的生产生活的物质

基础，是维系亚洲乃至周边地区的生态安全的基石。 近年来，高寒嵩草草甸大范围的退化的原因，许多专家学

者归因为气候变化和人类活动共同作用，而海北高寒嵩草草甸的长期定位监测发现，相对于气候变化，人类活

动对小尺度范围的草地退化的影响更为剧烈［２８⁃２９］。 草地退化是一个生态系统构件协同演化的过程，短期的

气候波动有可能引起植物群落的应激性反应，而如果将气候变化叠加到一个相对较长的时间尺度上，这种演

变将可能导致植物群落的生态驯化，这可以认为是草地生态系统对环境变化的生态适应和缓冲，而这种改变

会体现在生态系统的诸多方面。
从造成根系紧实度增高的原因上看，在相关环境条件下，人类活动是造成高寒草甸退化演替的主控因子，

而放牧行为是人类作用于高寒草甸最为持久、最为深远的人类活动。 放牧对草地影响主要有 ３ 种，分别是采

食、践踏和粪尿回归，前两者对草地的影响主要集中在家畜通过对群落中植物选择性采食改变了植物群落的

成员型和生活型，导致植物群落从疏丛型植物向密丛型植被转化，客观上改变了植物群落的根土比、根系构型

以及植物群落所处环境的物理化学结构，最终导致植物群落的退化演替；而家畜过度践踏将增加土壤紧实度，
进而改变植物群落的垂直空间分布格局，因此，土壤物理化学性质的改变同植物根系构型的改变是一个互反

馈过程，其外部驱动因子就是放牧强度的改变。

４　 结论

高寒嵩草草甸植物群落演变是一个系统演化的过程，高寒嵩草草甸放牧强度加大可能造成植物根系的表

聚现象的重要原因，且这种根系的表聚程度可以通过增大放牧强度而增大。
土壤温度与高寒草甸根系直径构型具有较强且显著的负相关关系，因此，高寒草甸植物根系生长构型的

形成的一个主控因子有可能为温度；同时，高寒嵩草草甸根系主要以细根为主，且根系分布具有明显垂直梯

度。 土壤紧实度增高加大了植物群落中细根的比例及根系空间分布格局。

８０３２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４０ 卷　
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