
第 ４３ 卷第 ２０ 期

２０２３ 年 １０ 月

生 态 学 报

ＡＣＴＡ ＥＣＯＬＯＧＩＣＡ ＳＩＮＩＣＡ
Ｖｏｌ．４３，Ｎｏ．２０
Ｏｃｔ．，２０２３

ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

基金项目：国家自然科学基金项目（３２２０１３２４， ４１９９１２３２）；地表过程与资源生态国家重点实验室自主课题项目（２０２２⁃ＴＳ⁃０２）；中央高校基本科研

业务费专项

收稿日期：２０２２⁃１１⁃２３； 　 　 采用日期：２０２３⁃０７⁃２１

∗通讯作者 Ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ａｕｔｈｏｒ．Ｅ⁃ｍａｉｌ： ｊｉｎｇｙｉｄｉｎｇ＠ ｂｎｕ．ｅｄｕ．ｃｎ

ＤＯＩ： １０．２０１０３ ／ ｊ．ｓｔｘｂ．２０２２１１２３３３９０

丁婧祎，尹彩春，韩逸，赵文武．草原灌丛化对生态系统多功能性的影响．生态学报，２０２３，４３（２０）：８２５７⁃８２６７．
Ｄｉｎｇ Ｊ Ｙ， Ｙｉｎ Ｃ Ｃ， Ｈａｎ Ｙ， Ｚｈａｏ Ｗ Ｗ．Ｒｅｓｅａｒｃｈ ｐｒｏｇｒｅｓｓ ａｎｄ ｐｅｒｓｐｅｃｔｉｖｅｓ ｏｎ ｔｈｅ ｉｍｐａｃｔ ｏｆ ｓｈｒｕｂ ｅｎｃｒｏａｃｈｍｅｎｔ ｏｎ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｍｕｌｔｉｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｉｔｙ．Ａｃｔａ
Ｅｃｏｌｏｇｉｃａ Ｓｉｎｉｃａ，２０２３，４３（２０）：８２５７⁃８２６７．

草原灌丛化对生态系统多功能性的影响
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摘要：草原灌丛化现象在干旱半干旱区广泛发生，影响了生态系统的结构、过程和功能。 生态系统具有同时提供多种功能的能

力，即生态系统多功能性。 灌丛化是否会引起草原生态系统多功能性的减少，其内在的作用机制又是什么？ 这些问题仍有待明

晰。 理解草原灌丛化对生态系统多功能性的影响，对于促进草原地区“草⁃畜⁃人”平衡和实现区域可持续发展至关重要。 从响

应规律、影响路径和控制因素三个方面总结评述了草原灌丛化对生态系统多功能性影响的研究进展，主要包括：（１）阐明了单

一生态系统功能和多种生态系统功能对草原灌丛化的响应特征；（２）从生物路径、非生物路径以及气候变化和人类活动的影响

方面探讨了灌丛化对生态系统多功能性的影响路径；（３）从灌丛化物种、灌丛化阶段和草原类型三个方面明晰了草原灌丛化对

生态系统多功能性影响的控制因素。 在此基础上，针对灌丛化对生态系统多功能性的影响机制，对生产⁃生态功能权衡的影响

等方面对未来研究进行了展望，并面向可持续发展目标探讨了灌丛化生态系统的可持续管理路径。 研究可为我国灌丛化草原

的恢复和管理提供支撑。
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草原提供了全球约 ３０％—５０％的初级生产力并贡献了全球 １ ／ ４ 的固碳量，支撑了畜牧业、肉类和奶类制

品的生产以及全球超过 ３０％人口的生计，是全球生态保护和可持续发展的重点关注区域［１］。 然而近一个世

纪以来，在全球气候变化和过度放牧的综合影响下，草原中草本植物盖度和多样性逐渐降低，而灌木和树木的

盖度则迅速增加并逐渐取代草本植物成为优势物种，这一现象被称为草原灌丛化［２—３］。 灌丛化现象在全球范

围内广泛发生，影响了约 ５ 亿 ｈｍ２的土地，是全球典型的土地覆被变化类型之一［４］。
长期以来，灌丛化由于降低牧草生产力被普遍认为是生态系统退化的象征［５］，灌丛化的加剧使得草原生

态系统多样性急剧丧失，群落由物种多样的草本植物群落转变为物种单一的灌木群落，改变了生态系统的生

产力、碳固定、养分循环等功能［６—７］。 生态系统能够提供多种不同的功能，然而各个功能之间常常存在协同和

权衡关系，单一功能无法表征生态系统的总体情况，生态系统这种同时提供多种功能的能力被称为生态系统

多功能性［８］。 近年来研究发现灌丛化对于生态系统功能既有促进也有抑制作用，不同生态系统功能之间存

在权衡关系［３］。 然而目前灌丛化对生态系统功能的影响研究多聚焦于对单一生态系统功能的评估［３］，缺乏

灌丛化对生态系统多功能性的研究。 因此草原灌丛化是否会造成生态系统总体功能的退化目前仍存在着较

大的争议。 这导致目前灌丛化草原的管理多聚焦于恢复单一的生产功能，如牧草生产力，忽略了对草原生态

功能的恢复，影响着草原的生态安全［９］。
我国草原面积达 ４ 亿 ｈｍ２，占全国土地面积的 ４１．７％，约有 ５１０ 万 ｈｍ２的草原出现了灌丛化现象，形成了

灌草连续体的新景观［１０］。 其中内蒙古是灌丛化集中分布的区域，小叶锦鸡儿（Ｃａｒａｇａｎａ ｍｉｃｒｏｐｈｙｌｌａ）是主要

的灌丛化物种［１１］。 此外，在全球升温的影响下，高寒草甸地区也是灌丛化的主要发生地，在我国主要分布在

青藏高原甘肃甘南和四川阿坝，高山绣线菊和金露梅是主要的灌丛化物种［１２］。 灌丛化影响了我国草原的牧

草生产力和牧民赖以生存的畜牧产业［１３］。 为恢复灌丛化草原生态系统、提升牧民福祉，国内学者针对我国灌

丛化的形成原因，对生态过程的作用机制和对生态系统功能的影响进行了系统的研究［１４—１５］。 揭示了灌丛对

水分的再分配机制［１６］、灌丛“肥力岛”的形成机制［１７］、识别了灌丛化发展过程中生态系统的转变模式［１８］，提
出了灌丛化草原作为一种新型植被景观的管理途径［１０—１９］，为理解我国草原灌丛化的形成机制和管理提供了

坚实的理论和实践基础。 在未来气候干旱化背景下，草原灌丛化的进一步加剧不仅会扩大灌丛化草原的面

积，影响农牧民的生产生活，同时会严重威胁我国寒区和旱区生态安全以及草原的可持续发展。 《北方防沙

带生态保护和修复重大工程建设规划（２０２１—２０３５ 年）》提出到 ２０３５ 年基本建成我国北方生态安全屏障，《青
藏高原上生态屏障区生态保护和修复重大工程建设规划（２０２１—２０３５）》提出要保护青藏高原生态系统、建立

生态屏障。 因此，理解灌丛化对生态系统多功能性的影响及其机制是提升灌丛化草原生态系统功能的前提，
也是我国旱区和寒区生态保护和修复工程的重大需求。

１　 生态系统多功能性对草原灌丛化的响应特征

草原灌丛化影响了全球多个生态系统。 本文利用 Ｗｅｂ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅ 和中国知网对灌丛化影响的研究进行

了搜集（图 １；５４９ 个样点）。 目前已有灌丛化研究的样点遍布了包括极地在内的各个大洲，主要集中在北美、
非洲南部、欧洲西部、亚洲中部和澳大利亚东部，涵盖了轻度、中度、重度等不同灌丛化阶段（图 １）。
１．１　 单一生态系统功能对草原灌丛化的响应

灌丛化主要通过影响种间竞争和资源空间分布来改变草地斑块和灌丛斑块的生态过程，从而影响生态系
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图 １　 全球灌丛化研究分布以及中国不同程度灌丛化样地示例

Ｆｉｇ．１　 Ｇｌｏｂａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｓｈｒｕｂ ｅｎｃｒｏａｃｈｍｅｎｔ ｓｔｕｄｉｅｓ， ａｎｄ ｐｈｏｔｏｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｎｃｒｏａｃｈｍｅｎｔ ｓｔａｇｅｓ ｉｎ Ｃｈｉｎａ

其中全球灌丛化研究样点数据来源为 Ｄｉｎｇ 和 Ｅｌｄｒｉｄｇｅ ［２０］中荟萃分析（Ｍｅｔａ⁃ａｎａｌｙｓｉｓ）所包含的样点，以及 ２０２２ 年 １０ 月于中国知网搜索的

主题为“灌丛化”的研究文献样点

统功能。 草原生态系统能够支撑生产力、碳固定、养分循环、水土保持等不同类型的功能。 已有研究表明灌丛

化对单一生态系统功能的影响存在正向、负向和不显著三个方面，具体因功能类型而异［３］。
灌丛化对草原生态系统功能最显著的影响是降低了牧草生产力［２１］。 在灌丛化发展过程中，灌木通过冠

层截流能够获取较多的水分资源［２２］，还可以通过强大的根系获取深层土壤水分，具有较强的抗旱能力［２３］。
此外，灌木依靠其木质结构、发达的根系和防御性的地上结构（如密集的冠层、带刺枝干）能够抵抗牲畜啃食，
并具有较高的恢复力。 同时部分灌木还能够分泌化感物质，抑制其他物种的萌发和生长［２４］。 灌木物种在资

源获取、抗干扰性和恢复力方面的优势使得灌木在生态系统的种间竞争中处于优势地位［２５］，进而抑制了草本

植物的生长速率、降低了草本植物的盖度，最终使得牧草生产力迅速降低［２６］。
另一方面，灌丛化能够通过增强资源的聚集分布从而提高生态系统的养分循环、碳固定等功能。 在个体

尺度上，灌木具有较高的叶面积指数，能够有效地通过光合作用固定二氧化碳，同时相比于草本，灌木具有较

高的地上和地下生物量，是土壤有机碳的主要来源［２６］。 在景观尺度上，灌丛会在扩张过程中逐渐改变景观格

局的空间分布，使得景观从单一均质的草本植物景观变为灌草镶嵌的异质性景观［１０］。 灌丛斑块通过地上冠

层对土壤颗粒的拦截、地下根系对养分的吸收以及景观上形成的资源汇集区，从而使土壤资源聚集于灌丛斑

块，形成“肥力岛”效应［１５—２７］。 例如 Ｌｉ 等发现我国北方科尔沁地区小叶锦鸡儿灌丛下方土壤有机碳和全氮含

量要比周围草地斑块高 １４％—３２％ ［２８］。 灌丛斑块下“肥力岛”的形成有利于水分和养分资源的保持，并促进

了土壤微生物种类的富集，加快了物质循环和能量流动，成为灌丛化草原中生态过程的热点区域［２９］。
由于灌丛化对生态系统过程既有促进也有抑制作用，部分生态系统功能，诸如净初级生产力、多样性维

持、水文功能等对灌丛化的响应较为复杂，没有明确的响应方向。 例如对于初级生产力和多样性维持功能，灌
丛化改变了群落结构，降低了草本植物的生产力、减少了以草本植物为食的鸟类和哺乳类动物［２］。 但是另一

方面，灌木的增加提升了灌木植物的生产力，增加了生境的异质性，为节肢动物提供了避难所，并为部分爬行

类动物提供了栖息地和丰富的食物来源［３０］。 在水文功能方面，灌木相比于草本具有较高的生物量，蒸腾耗水

量较大，加剧了水资源的消耗［３１］。 而另一方面，灌木冠层能够有效地降低地表温度、减少土壤水分蒸散、减弱

雨滴对土壤表面的冲击［２８］，通过根系所形成的大孔隙提高入渗速率，从而保持水土资源［１５］。
１．２　 多种生态系统功能对草原灌丛化的响应

目前灌丛化对生态系统功能的影响研究多聚焦于单一生态系统功能（例如生产力、养分循环、碳固定）之
间的关系，忽略了生态系统需要同时支撑多种功能的复杂性以及人类需要生态系统同时提供多种服务的需

求［３２］。 ２００４ 年 Ｓａｎｄｅｒｓｏｎ 最早提出了生态系统多功能性的概念［８］，促进了从单一功能向多功能研究的转变。
草原灌丛化对生态系统多功能性的影响可以分为正向影响、负向影响和无影响。 长期以来，由于降低牧草生
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产力、显著减少牲畜产量，灌丛化被普遍认为是生态系统退化的象征［２１］。 例如全球灌丛化影响的分析表明灌

丛化能够显著降低草本植物多样性，降低植被生产力等功能［３３］。 而地中海草原灌丛化研究表明入侵灌丛能

够通过增加植物群落的多样性从而增强生态系统的多功能性［３４］。 同时干旱区研究发现灌丛化能够提高土壤

中真菌和细菌的生物量，增加土壤肥力并促进氮矿化速率，进而提升多功能性，是遏制荒漠化的重要防线［３５］。
灌丛化对生态系统多功能性的影响会随着灌丛化的发展而发生改变。 例如干旱区的研究表明生态系统多功

能性会随灌丛盖度发生变化，多功能性在低灌丛盖度下呈现出随盖度增加的趋势，在 ４１％—６０％灌丛盖度区

间内达到峰值，而后随着灌丛盖度下降［３６］。
构成多功能性的各个功能对灌丛化的响应各不相同，不同功能之间常常存在此消彼长的权衡关系。 基于

Ｅｌｄｒｉｄｇｅ 等［３］全球荟萃分析（Ｍｅｔａ⁃ａｎａｌｙｓｉｓ）中的基础数据，本文分析了灌丛化影响下，不同生态系统功能间的

关系（图 ２）。 从全球范围来看，尽管灌丛化能够提高碳固定（３０．７％）、加快养分循环（１８．５％）、增强土壤稳定

性（４．２％），灌丛化会显著降低植被生产力（１１．４％），从而降低牲畜产量。 因此在灌丛化生态系统中会出现生

产功能（如草本植物的生产力、牲畜产量）和生态功能（固碳、养分循环、水土保持）之间的权衡效应（图 ２）。
灌丛化由于导致生产功能降低，影响了牧民所赖以生存的畜牧产业，被广泛认为是草原退化的标志［２１］。 生产

和生态功能之间的权衡导致了在灌丛化草原中出现了不同的管理措施。 例如以恢复草本植物生产力为目标，
在全球范围内广泛开展的灌木移除措施［９］。 然而灌木移除对生态系统恢复效果并不理想，在全球范围内并

不能有效地提高生态系统功能，无法逆转灌丛化的影响［２０］。 另一种是以碳固定和提高景观休憩服务为目标

的“碳农场”措施，通过对灌丛化草场禁牧、保护灌丛，从而增强生态系统的碳固定功能来促进碳中和的实

现［３７］，或者通过设立休憩项目（如打猎、生态旅游）从灌丛化草原获取多样的文化服务以补偿草原生产力的

降低［３］。

图 ２　 灌丛化对生产和生态功能的总体影响以及灌丛化影响下生态系统中生产功能和生态功能的权衡示意图

Ｆｉｇ．２ 　 Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｈｒｕｂ ｅｎｃｒｏａｃｈｍｅｎｔ ｏｎ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ， ａｎｄ ｔｈｅ ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｔｒａｄｅｏｆｆｓ ｂｅｔｗｅｅｎ

ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｕｎｄｅｒ ｓｈｒｕｂ ｅｎｃｒｏａｃｈｍｅｎｔ

其中变化百分比是灌丛化样地相对于未发生灌丛化样地的平均变化率，数据来源为 Ｅｌｄｒｉｄｇｅ 等 ［３］

２　 草原灌丛化对生态系统多功能性的影响路径

草原灌丛化对生态系统多功能性的作用机制复杂多样，主要分为生物路径和非生物路径。 草原灌丛化能

够通过生物路径影响地上植物多样性和地下土壤生物多样性，也能够通过非生物路径影响土壤理化性质，从
而改变生态系统的多功能性。 灌丛化对生物和非生物路径的影响又会受到气候变化和人类活动的调控作用。
２．１　 草原灌丛化对生态系统多功能性影响的生物路径

草原灌丛化能够通过改变生物多样性影响生态系统多功能性（图 ３ 生物路径）。 地上植物多样性和地下

土壤生物多样性相互作用共同支撑着生态系统多功能性。 Ｍａｅｓｔｒｅ 等［３８］ 在 ２０１２ 年的研究发现，植物多样性

是全球干旱区生态系统多功能性的重要驱动因素，同时 Ｄｅｌｇａｄｏ⁃Ｂａｑｕｅｒｉｚｏ 等［３９］于 ２０２０ 年的研究表明在全球

范围内土壤生物多样性以及物种组成是驱动土壤多功能性的重要因子。 草原灌丛化主要通过改变植物和土
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壤生物的群落组成，改变地上 ／地下生物多样性，从而影响生态系统多功能性。 在灌丛化过程中，随着灌丛盖

度的增加，地上植物群落逐渐由以浅根系的草本为优势种的群落过渡到以深根系的灌木为优势种的群落［２６］，
地下微生物则由贫营养型转变为富营养型［４０］。 这些群落组成的变化会极大地影响生态过程的强度和速率，
进而影响不同生态系统提供多种功能的能力。 例如在澳大利亚东部林地和非林地的研究发现，林地（树木盖

度大于 １０％）生态系统多功能性主要与树木多样性密切相关，而非林地（如灌木地）生态系统多功能性则取决

于土壤多样性［４１］。 此外，灌丛化通过生物多样性影响多功能性的方向和强度还取决于所考虑功能的类型。
例如有机质分解多与土壤中微生物的多样性密切相关［４２］，而生产力和碳固定能力则与地上植物多样性的关

系较强［４３］。 因此在灌丛化过程中植物和土壤生物群落组成的改变是引起不同功能此消彼长的原因之一。
２．２　 草原灌丛化对生态系统多功能性影响的非生物路径

草原灌丛化还会通过影响土壤性质和资源分布等非生物路径改变生态系统多功能性（图 ３ 非生物路

径）。 在灌丛化过程中，土壤理化性质等非生物因子会发生不同程度的变化。 例如，内蒙古温带草原的研究

发现灌丛化的发展会增加表层土壤砂粒的含量、增大土壤容重、降低土壤 ｐＨ、并增强草地斑块和灌丛斑块间

土壤资源分布的异质性［４０—４４］，从而影响生态系统多功能性。 灌丛化影响下资源分布的变化将直接影响生态

系统同时提供多种功能的能力。 例如基于全球干旱区的研究发现土壤的质地显著影响生态系统多功能

性［４５］。 而基于青藏高原的研究表明土壤水分是影响生物多样性和生态系统多功能性的关键因子［４６］。 在灌

丛化过程中土壤理化性质的改变也会通过影响生物多样性而间接作用于生态系统多功能性。 土壤水分是限

制地上植物群落生长的关键因素，随着土壤水分的减少，植物物种对资源竞争的强度加剧，多样的物种逐渐被

抗旱性较强的单一物种所代替［１３］。 土壤 ｐＨ 则是影响地下土壤生物和微生物的主要因子。 例如土壤微生物

的生物地理分布主要受土壤 ｐＨ 的限制，微生物多样性随土壤 ｐＨ 呈现出先升高后降低的趋势，高碱性的土壤

会抑制土壤细菌分解有机质的能力［４７］，从而影响养分循环功能。
２．３　 气候变化和人类活动对生物和非生物路径的调控作用

草原灌丛化对生态系统多功能性的作用还受到气候变化的影响。 在气候因子中，温度升高会降低灌木冻

害风险、减少灌木死亡率，进而促进灌木扩张［６］。 干旱和极端降水则会限制草本的生长，提高灌木的竞争优

势，从而促进灌丛化的扩张［４８］。 除此之外，气候因子能够通过改变土壤和资源分布从而影响生物多样性与生

态系统多功能性的关系。 例如气温的升高会促进地上灌木植物的生长，提高凋落物的周转率，增加土壤碳的

输入，改变草原土壤功能菌群的多样性从而影响灌丛化草原养分循环过程［４９］。 全球尺度研究表明，干旱程度

的增加能够减少植物和土壤微生物多样性，解耦氮磷循环，降低生态系统功能［５０—５２］。 气候因子还能够通过影

响生态系统中植物和土壤群落组成，从而改变生物多样性与生态系统多功能性的关系［５３］。 在湿润区生态系

统中，地上由生长速率快、光合作用高的植物群落主导，地下由能够快速分解有机质的细菌群落主导；而在干

旱区，群落则由光合速率低的多年生植物和能分解难降解有机质的真菌群落所构成［５４—５５］。 这些群落组成的

变化会改变生态过程的强度和速率，进而影响不同生态系统提供多种功能的能力。 例如地中海草原灌丛化研

究表明干旱指数通过增强灌木物种的功能性状从而提高生态系统的多功能性［３４］。
在变化环境下，人类活动的加剧会改变灌丛化生态系统的多功能性。 放牧是灌丛化生态系统的主要人类

活动方式。 灌丛化的扩张会减少草本植物，影响牲畜可食牧草量，这反而会促使牧民加强放牧的频率和压力

来减少牧草产量下降带来的经济损失，加剧了牲畜对草地斑块的啃食和踩踏，从而促进灌丛斑块的扩张。 然

而过度放牧将会导致灌丛斑块形成的土壤“肥力岛”崩溃，减弱灌丛化对生态系统的正向效应［５６］，造成土壤

资源的损失。 同时，研究表明放牧能够提高细菌的多样性、降低真菌的多样性、改变土壤中微生物群落的网络

结构，从而影响土壤的分解速率和养分循环［５７］。 除了放牧之外，灌丛化草原是草原生态系统的重点恢复地

区，还受到围栏封育、植树造林等一系列生态工程的影响。 禁牧围封去除了放牧对草本植物的啃食和土壤的

踩踏影响，使得草本植物得以恢复，是草原重要的生态系统恢复措施［５８］。 内蒙古草原的研究表明，围封去除

了放牧压力，促进了灌丛间草本植物的补偿性生长，抑制了小型灌木的进一步扩张［５９］，使得在围封十年后草
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原生产力显著提升［６０］。 此外，草原地区还实施了退耕还林还草、植树造林等生态工程，以应对土地退化和沙

化和增强草原的防风固沙能力。 例如我国荒漠草原引入了柠条锦鸡儿来遏制荒漠化进程，黄土丘陵沟壑区引

入了小叶锦鸡儿灌丛来减少水土流失［６１—６２］。 研究表明，人工灌丛往往对土壤深层水分消耗较大，对土壤养分

元素需求较高，会进一步限制草本植物的生长和萌发，促进灌丛化的发展［６１—６２］，从而降低草本植物的生产力，
提高碳固定、养分循环等生态功能。

图 ３　 灌丛化对生态系统多功能性影响的概念框架

Ｆｉｇ．３　 Ａ ｃｏｎｃｅｐｔｕａｌ ｆｒａｍｅｗｏｒｋ ｆｏｒ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｈｒｕｂ ｅｎｃｒｏａｃｈｍｅｎｔ ｏｎ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｍｕｌｔｉｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｉｔｙ

图中方框里的文字代表所包含因素的示例。 灌丛化能够通过生物路径影响地上和地下生物多样性也能够通过非生物路径影响土壤理化性

质从而改变生态系统的多功能性，灌丛化的影响又受到外部环境变化（如气候变化和人类活动）的调控

３　 草原灌丛化对生态系统多功能性影响的控制因素

草原灌丛化对生态系统过程和功能的影响强度和方向与灌丛化过程息息相关。 在灌丛化过程中，什么物

种入侵（即灌丛化物种）、灌丛化发展到什么程度（即灌丛化阶段）、在哪里发生灌丛化（即草原类型和环境差

异）这三种因素控制着灌丛化对生态系统多功能性的作用机制。
３．１　 灌丛化物种的影响

灌丛化直接改变了植物群落的结构、组成和种间关系［１３］，灌丛化对生态系统功能的影响与灌木群落的优

势物种、群落盖度和密度等密切相关［３］。 已有研究表明草原灌丛化的影响取决于入侵灌木的植物性状。 灌

木的地上植物性状，如高度、冠幅直接决定了植物的生产力和资源汇集能力。 例如高大的乔木（如 Ａｃａｃｉａ
ｓｐｐ．）通常具有较为宽阔的冠层，能够有效地拦截和汇聚沉积物质，形成较强的“肥力岛”效应［１７］，从而促进养

分和土壤微生物的聚集。 同时，高大的灌木能够为冠层下的生物提供良好的栖息地，从而促进植物多样性和

土壤多样性的增加［６３］。 而灌木的地下植物性状也会对生态系统功能产生影响。 例如具有氮固定能力的灌木

能够有效增加根系土壤微生物的丰富度，增强土壤养分的可利用性，从而促进植物生产力的提高［１３］。 例如 Ｌｉ
等［６４］基于荟萃分析（Ｍｅｔａ⁃ａｎａｌｙｓｉｓ）发现豆科灌木 Ｐｒｏｓｏｐｉｓ ｓｐｐ．对土壤有机碳的影响效应远高于非豆科灌木和

乔木（Ａｃａｃｉａ ｓｐｐ． 和 Ｃｈｕｑｕｉｒａｇａ ｓｐｐ．）。 灌木的根系特征则通过影响水分消耗和土壤结构对养分循环等过程

产生影响。 例如我国东祁连山的灌丛化研究发现，不同灌丛化物种的根系特性影响了土壤团聚体的稳定，相
比于杜鹃和金露梅灌丛，柳灌丛下团聚体最不稳定，影响了土壤有机碳的富集能力［６５］。
３．２　 灌丛化阶段的影响

草原灌丛化的影响也与灌丛化的阶段有关［６６］，会随着灌丛盖度的增加而发生非线性的变化（图 ４）。 在
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灌丛化的初级阶段（灌丛盖度＜１０％），草本植物生长并未受到灌木的严重压迫，灌丛化对生态系统功能的影

响可能微乎其微。 但是当入侵灌木日益扩张时（１０％—６０％），生态系统由草本植物为主导变成了灌木为主

导，同时灌木在资源竞争中逐渐占据优势地位，会造成草本生物量下降，土壤水分过度消耗。 而当灌丛化进一

步加剧（＞ ６０％ 盖度），生态系统转变为稳定的灌木地，灌木群落对生态系统的碳固定、土壤稳定性以及生物

多样性保护等有利作用开始突显，并能在一定环境条件下遏制生态系统的退化和荒漠化现象［３５］。 此外，随着

灌丛化的发展，生态系统可能会发生稳态转换，导致生态系统功能发生非线性的变化［１８—２５］。 例如彭海英

等［２６］在我国内蒙古典型草原的研究表明从轻度到中度和重度灌丛化草原，生态系统的生物量和生物多样性

呈现出先减少后增加的趋势，因此灌丛化过程中可能存在以草本为优势和以灌木为优势的两种稳定状态来维

持较高的生态系统功能。 已有研究表明生态系统的生产力随灌丛盖度的扩张而增加，并会在约 １５％的灌丛

盖度下达到峰值，而灌丛化生态系统的碳固定能力则会在约 ３０％的灌丛盖度下达到最大［６６］。 尽管在灌丛化

的初级阶段停止放牧可能会扭转草原退化的趋势［６０］，但是一旦灌木群落增加到一定数量，生态系统就会发生

稳态转换，灌丛化管理措施的效果就会微乎其微，使得灌丛化的影响无法逆转［２０］。 同时在灌丛化过程中群落

的多样性和组成也会发生变化、不同生态系统功能之间出现此消彼长现象，因此在不同灌丛化阶段开展灌丛

化管理对生态系统产生的影响也具有较大的不确定性。

图 ４　 灌丛化过程中生态系统稳态转化示意图

Ｆｉｇ．４　 Ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｔｈｅ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｓｔａｔｅ ｔｒａｎｓｉｔｉｏｎ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｐｒｏｃｅｓｓ ｏｆ ｓｈｒｕｂ ｅｎｃｒｏａｃｈｍｅｎｔ

生态系统由以草本为主的群落（Ｉ）过渡到灌草共存的群落（ＩＩ），最后形成以灌木为主的群落（ ＩＩＩ）；生态系统功能随灌丛化盖度发生非线性

变化的假设图，蓝色线代表分段回归拟合的曲线，红色圆圈代表变化转折点

３．３　 草原类型及环境差异的影响

草原灌丛化现象分布广泛，涵盖了不同类型的草原生态系统［２０］。 灌丛化研究关注的重点区域集中在高

寒草甸、典型草原、热带稀树草原、荒漠草原等。 在不同的草原类型中，气候、土壤资源和外部干扰的差异影响

了草原灌丛化的形成和发展。 在高寒草原，气温升高促进灌木萌发和生长是灌丛化形成的主要原因［６７］。 在

荒漠草原，干旱和过度放牧导致草本植物衰退加速了灌丛的扩张［２］。 而在热带稀树草原，放牧导致草本植物

减少，使得野火频率下降，减轻了对灌丛的抑制作用［６８］。 Ｃｈｅｎ 等［１１］ 对内蒙古灌丛化草原开展了大梯度的野

外调查，发现气候和降水是控制灌丛发展的重要因素。 相比于冷湿环境，在暖干环境下灌丛的盖度更高，灌丛

斑块更大，对生态系统功能的影响更大。 不同环境下灌丛化形成机制的差异使得生态系统过程发生了不同的

变化，从而导致不同草原类型中生态系统功能对灌丛化的响应存在差异。 Ｋｎａｐｐ 等［３３］ 对北美洲的研究发现，
在干旱地区灌丛化会加剧水资源的匮乏从而明显降低生态系统的净初级生产力；而在湿润地区，由于灌木具
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有较大的冠层和较高的叶面积指数，灌丛化则会明显地提高生态系统的净初级生产力。 灌丛化能够显著影响

表层土壤的有机碳含量，但在不同的区域变化幅度不同。 Ｊａｃｋｓｏｎ 等［６９］发现土壤有机碳含量与降水呈负相关

关系；在降水低于 ２８０ｍｍ 的干旱区，灌丛化能够促进土壤有机碳的积累；但是在降水大于 ８５０ｍｍ 的湿润区，
由于灌丛较强的呼吸作用，对有机碳的消耗量可能会大于积累量。 在灌丛化过程中，灌丛斑块对资源的聚集

程度在不同生态区域也有所差异。 例如 Ｄｉｎｇ 等［６３］研究发现“肥力岛”效应随着降水的减少而增加。 在湿润

区，植物群落连续分布，资源分布的异质性较低；而在干旱区，群落呈斑块镶嵌分布，形成资源汇集区，从而提

升灌丛斑块下土壤养分的聚集程度。

４　 研究展望

草原灌丛化是影响草原生态系统的主要因素，本文从生态系统多功能性的角度系统综述了草原灌丛化的

影响及其作用机制，主要结论为：（１）灌丛化通过改变种间竞争、养分循环和水资源分配等过程改变了生产

力、碳固定、养分循环等单一生态系统功能，并影响了不同功能之间的权衡协同关系，导致生产和生态功能出

现权衡现象，从而改变了草原生态系统的多功能性；（２）草原灌丛化一方面会通过影响植物和微生物群落的

组成等生物路径影响多功能性，也会通过影响土壤性质和资源分布等非生物路径改变多功能性，气候变化

（增温、干旱化）和人类活动（放牧、生态工程）都会影响草原灌丛化对多功能性的作用；（３）灌丛化对生态系

统多功能性的影响强度和方向取决于灌丛化入侵物种的植物性状，会随着灌丛化程度的增加而发生非线性的

变化，同时会因为不同草原生态系统的环境差异而发生变化。
综上所述，草原灌丛化作为影响草原生态系统的主要因素引起了国内外学者的广泛研究。 已有研究在灌

丛化的形成机制及其对生态系统结构、过程和功能的影响等方面进行了深入探究，为灌丛化管理和生态系统

恢复提供了理论依据。 关于灌丛化对生态系统多功能性的影响机制以及灌丛化生态系统的管理，以下几个方

面的研究仍需进一步探索。
（１）灌丛化对生态系统多功能性的作用机制

尽管已有研究阐明了灌丛化对土壤环境和生物群落组成的影响，但是在灌丛化过程中究竟是土壤环境的

改变还是生物群落的变化导致了生态系统多功能性的变化？ 制约灌丛化草原生态系统多功能性的关键因素

是什么？ 这些问题仍有待研究。 此外，在不同的灌丛化阶段（如轻度、中度、重度），植物和土壤生物的群落组

成发生变化引起生态系统的稳态转换，导致不同的生态系统功能也会随之发生非线性的改变，从而使得草地灌

丛化对生态系统多功能性的影响机制发生改变。 然而目前研究多聚焦于某一特定的灌丛化阶段，长时序、多阶

段的灌丛化研究相对缺乏，使得难以采用合理的生态系统管理措施在不同灌丛化阶段优化生态系统多功能性。
因此亟需理解在不同灌丛化阶段下生态系统多功能性的变化机制，从而为灌丛化的有效管理提供理论支撑。

（２）灌丛化对生产和生态功能权衡的影响

灌丛化会降低草原的生产功能（牧草产量），但同时也会影响水源涵养、碳固定、防风固沙、养分循环等生

态功能。 灌丛化对于生态系统功能的促进与抑制作用使得生产和生态功能之间出现了权衡现象，并随之产生

了不同的管理方式。 目前对于灌丛化草原的管理多集中于两个方面，一方面是通过移除灌丛来恢复草地生态

系统。 但是相关研究发现，这种恢复往往只具有短期效应，而且会对生态系统产生多方面的长期影响。 另一

方面是留存灌丛，通过增加其固碳及休憩服务的供给能力来促进生物多样性保护和应对气候变化。 但是两种

措施都难以实现草原的生产和生态功能的协同提升。 因此，理解灌丛化对生产和生态功能权衡关系的影响机

制是灌丛化草原恢复的前提，也是平衡“草⁃畜⁃人”关系的科学基础。
（３）灌丛化草地的可持续发展

灌丛化通过改变生态系统结构、过程、功能、服务进一步影响了草原的可持续发展。 联合国可持续发展目

标（ＳＤＧｓ）涵盖了减贫、粮食安全、人口福祉、人居环境、生态系统和气候变化等多方面的发展问题，其中健康

稳定的生态系统对实现 ＳＤＧｓ 起到了重要的支撑作用。 灌丛化对于不同 ＳＤＧｓ 既有促进也有抑制作用。 相比
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于草本植被，灌木的适口性差，且灌木的发展限制了草本植物的生长，导致牧草的产量和质量降低［２１—２６］。 因

此灌丛化不利于以畜牧业为主的农业生产方式和粮食安全目标的实现（ＳＤＧ２，消除饥饿并实现粮食安全）。
而另一方面，由于灌木具有较高的叶面积指数和地上生物量，灌丛化会提高生态系统地上部分的固碳量，同时

灌木相对多年生草本具有深广而发达的根系，灌木的增加会导致深层土壤生物量增加，也即增加土壤碳［３７］。
生态系统碳库和固碳功能是重要的基于自然气候解决方案之一［７０］，这一定程度上有利于适应和缓解气候变

化（ＳＤＧ１３，应对气候变化）。 此外灌丛化对生态系统功能同时具有正向和负向的综合影响［３］。 因此灌丛化

对于 ＳＤＧ１５（保护和恢复陆地生态系统，防治荒漠化，扭转土地退化，防止生物多样性丧失）的影响有积极和

消极的多重作用。 灌丛化的复杂影响导致了不同 ＳＤＧｓ 之间存在权衡关系，影响了灌丛化地区可持续发展的

整体实现。 因此，在未来的草原管理中，如何协同多种管理措施，从而促进多个 ＳＤＧｓ 的实现是灌丛化草原可

持续管理的关键议题。
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