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１ 青海海北高寒草地生态系统国家野外科学观测研究站和中国科学院高原生物适应与进化重点实验室，中国科学院西北高原生物研究所，西宁

８１０００８

２ 中国地质调查局西宁自然资源综合调查中心，西宁　 ８１００００

摘要：系统构件因子对干扰响应与适应过程是明晰生态系统稳定性维持及稳态转化的基础和核心，对退化生态系统修复研究具

有重要的理论指导意义。 以高寒嵩草草甸退化演替模式序列为研究对象，探讨不同演替稳态植物群落数量特征、土壤养分特

征、下垫面特征同退化演替的协同变化关系，研究发现：（１）高寒嵩草草甸退化演替过程中植物、土壤、下垫面特征对退化响应

具有异步性，其中起负反馈效应的因子对系统特征稳定性的维持具有重要意义，是导致系统特征出现平台期的主要原因。 （２）
由于高寒嵩草草甸不同构件因子对退化响应的敏感性不同，导致高寒嵩草草甸随退化程度的加深，对退化响应敏感的因子逐渐

被非敏感因子取代，进而造成系统稳态的转化和系统总体特征在整个退化演替中的阶梯性变化。 因此，高寒嵩草草甸构件因子

对退化干扰的异步性响应过程和负反馈效应维持了平台期系统特征的相对稳定，但在退化演替过程中，随着维持系统特征稳定

的非敏感性因子逐渐被取代，系统将发生稳态转化。
关键词：高寒嵩草草甸；生态系统稳定性；退化演替；状态转化
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ｓｔａｔｅ ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ． Ｔｈｅｒｅｆｏｒｅ， ｔｈｅ ｆａｃｔｏｒｓ ｗｉｔｈ ｎｅｇａｔｉｖｅ ｆｅｅｄｂａｃｋ ｅｆｆｅｃｔ ｉｎ ｔｈｅ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ｗｅｒｅ ｔｈｅ ｋｅｙ ｔｏ ｍａｉｎｔａｉｎ ｔｈｅ
ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｉｎ ｓｔａｂｉｌｉｚａｔｉｏｎ， ａｎｄ ｔｈｅ ｒｅｄｕｃｔｉｏｎ ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｎｅｇａｔｉｖｅ ｆｅｅｄｂａｃｋ ｅｆｆｅｃｔ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｓ ｅａｓｙ ｔｏ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｔｈｅ ｒｉｓｋ ｏｆ
ｓｔｅａｄｙ⁃ｓｔａｔｅ ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ａｌｐｉｎｅ Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｍｅａｄｏｗ； ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ； ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ； ｓｔａｔｅ ｒｅｇｉｍｅ ｓｈｉｆｔ

草地生态系统占陆地总面积的 ３３．５％，是陆地生态系统中最为显著的地理单元［１］。 中国是世界第二草原

大国［２］，中国草地生态系统主体分布在北方寒旱区，该区也是我国畜牧业生产的重要基地［３］，其植被健康水

平及生态系统的稳定性维持能力不但影响当地农牧民的生产生活，同时对我国风、旱、涝、沙尘暴、水土流失等

自然灾害的发生及危害程度亦具有重大影响［４］。
自 ２０ 个世纪 ８０ 年代以来，受到气候变化和人类不合理干扰的影响，中国北方草地发生了大面积退化，其

退化的总体特征表现为草地生产服务功能降低、草地自稳定性维持功能下降、群落建群种或优势种发生替代

性转化、草地水分潴留及养分循环受限，并出现了以居民点为中心植被呈辐射状分布的异速退化过程，以及相

同地理和气候单元下植物群落多稳态共存特征［５—７］。 植物地理学经典理论认为，相同地理和气候单元下容易

形成相同的植被类型，但多项研究发现，中国北方草地以居民点为中心或以家庭牧场为单元形成植物群落多

稳态共存景观的主要原因为放牧强度的分异［８—１２］。 过度放牧可以通过家畜的采食、践踏和粪尿回归改变生

态系统水热潴留及分配，影响生态系统养分循环及储存，改变植物群落构建模式和组成结构，引起生态系统结

构和功能的改变及稳态转化［９—１２］。
关于生态系统稳定性维持及稳态转化的研究一直是生态系统研究的热点和焦点［５］。 稳定性的概念源于

牛顿力学，最初是指物质系统维持平衡的性质（即静态稳定性，主要用于分析静态物质系统受干扰后回到初

态的过程和能力），后逐步发展为运动稳定性。 植物群落的稳定性隶属于运动稳定性，其稳定性一般是指系

统在干扰条件下维持特征稳定的能力或受到干扰后恢复到原有状态的能力［１３］，因此，植物群落稳定性维持强

调系统对干扰的负反馈效应。
自 ２０ 世纪以来演替一直是生态学研究中最具生命力的论题，植物群落演替研究通常以生态系统对干扰

响应的轨迹为基础，探讨系统构件从量变到质变的过程，其实质是系统稳态转化与稳定性维持博弈的结

果［１４］。 演替理论的研究起源于 １９ 世纪初，其理论发展和成熟阶段主要集中于 ２０ 世纪后半叶，而此时的研究

成果也奠定了当代演替理论的基础。 根据不同研究者关注点、研究对象、研究尺度大致可以将演替理论分为

四类：第一类演替理论关注的研究对象处于较大的时空尺度下；演替过程一般会经历裸地、迁移、定居、反应，
最后演替成为气候顶级群落；整个演替过程具有渐进性、有序性和方向性；代表理论为促进理论、生态系统发
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展理论等。 第二类理论关注的研究对象处于微时空尺度下；其演替序列受到生态系统异源性的影响而表现出

不确定性和不可预知性，但演替过程总体遵循从个体小、生长快、寿命短的群落向个体大、生长慢、寿命长的群

落演替；其代表性理论为初始植物区系学说等。 第三类理论主要关注植物个体在演替过程中生存策略的变

化，该类理论认为植物群落稳定性维持和稳态转化取决于原优势种 ／建群种对限制性资源的忍耐力，演替过程

从 Ｒ 对策植物（利用临时资源的植物），经由 Ｃ 对策植物（利用丰富资源的植物），最终演替成为 Ｓ 对策植物

（对贫瘠资源忍耐力最强的植物）；其代表性理论为忍耐作用学说、资源比例学说、适应对策演替理论等。 第

四类理论主要关注植物群落演替的研究方法，该类理论以生态系统等级特征为基础，从植物群落的演替过程

及其发生学机制探讨系统稳定性维持、稳态转化及演替方向，其代表理论包括等级演替理论等［５］。
高寒嵩草草甸是青藏高原放牧生态系统的主体，其退化演替过程、退化驱动力等符合北方草地退化演替

的一般规律［１２］，但受到其所处环境特殊等因素的影响，其退化演替稳态及系统构件特征亦具鲜明个性。 首

先，高寒嵩草草甸在过度放牧条件下容易改变植物光合产物在地上地下的分配比［９］，并在植物群落生长可塑

性的影响下［１０］，造成植物根系的超补偿生长及表聚生长，导致草毡表层的加厚、开裂，并在冻融、雨水冲刷及

鼠类挖掘等作用下形成剥蚀型高寒嵩草草甸［９，１１］；其次，高寒嵩草草甸在家畜过度采食和践踏作用下容易导

致土壤紧实度、根冠比、土壤中土⁃水⁃气三相特征、地表水文及土壤⁃生物结皮特征的改变，加剧植物⁃土壤系统

水分和养分的供求失衡［１１—１２］；第三，过度放牧作为相同地理及气候单元下植物群落演替的主要驱动力，其在

改变植物群落组成结构的同时，易导致系统中其他生物环境因子的协同演化［１５—１６］。 但此过程中，各构件因子

的演化过程及其对系统稳定性维持及稳态转化机制的研究相对薄弱。
基于此，本研究在前期研究的基础之上，以《高寒小嵩草草甸退化演替状态评估》 （ＤＢ６３ ／ Ｔ１４１３—２０１５）

和《高寒嵩草草甸退化状态评估》（ＤＢ６３ ／ Ｔ１４１４—２０１５）地方标准为草地稳态划分依据，以高寒嵩草草甸退化

过程建群种 ／功能群替代规律为研究主线，通过分析高寒嵩草草甸不同退化稳态植物群落、土壤养分、下垫面

土壤⁃微生物结皮及根系主要分布层次根土比特征，研究高寒嵩草草甸退化演替稳态特征，探讨高寒嵩草草甸

稳态转化过程，以期为高寒嵩草草甸稳定性维持及稳态转化机制研究提供数据支撑。

１　 材料与方法

１．１　 样地的选择

以青海省气象台站 １９６２—２０１２ 年≥０℃积温和年降雨量为基础，采用气候⁃土地⁃植被综合顺序分类法确

定寒冷潮湿冻原、高山草甸类植被所在区域，并以此为基础结合实际调查数据确定高寒嵩草草甸实际采样点，
共计 １０９ 个。 研究样地气候和地理特征主要为，海拔高度处于 ３２００—４５００ ｍ 范围，地形选择滩地或坡度小于

５°的山前地带；年积温 ６５９．１—１２２８．４℃；年降雨量 ２５７．５—６９３．７ ｍｍ［１６—１９］（图 １）。
１．２　 植物样品的采集及下垫面特征的调查

草毡表层及下垫面特征数据的采集：采样区域见图 １，采样时间为 ２００８ 年 ４ 月（高寒嵩草草甸冻融作用

最为强烈的时期，该时期也是识别草地微斑块特征最为明显的时期）。 测定指标包括：１）根土比采用容量法，
测定深度为 ０—１０ ｃｍ，每样地 ６ 个重复；２）草毡表层厚度采用直接测量法，每样地 ６ 个重复；３）死亡或休眠生

物结皮盖度采用目测法，样方面积为 ２５ ｃｍ×２５ ｃｍ，每个样地 ３ 条样线，每条样线 ５ 个重复［１７］。
植物群落特征数据采集：采样区域见图 １，采样时间为 ２０１１—２０１２ 年 ８—９ 月。 根据高寒小嵩草草甸退化

状态评估（青海省地方标准，ＤＢ６３ ／ Ｔ１４１３—２０１５）和高寒嵩草草甸退化状态评估（青海省地方标准，ＤＢ６３ ／
Ｔ１４１４—２０１５），以及群落成员型特征和草毡表层特征，将青海省高寒嵩草草甸划分成 ７ 个稳态，分别为禾本

科⁃矮嵩草草甸、矮嵩草草甸、矮嵩草⁃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⁃杂类草草甸。 不同稳态植物群落数量特征以功能群数量特征表示，被监

测的功能群主要包括禾本科（Ｇｒａｍｉｎｅａｅ）功能群、莎草科（Ｃｙｐｅｒａｃｅａｅ）功能群、豆科（Ｌｅｇｕｍｉｎｏｓａｅ）功能群、杂
类草（Ｆｏｒｂｓ）功能群和灌丛（ Ｓｈｒｕｂ）功能群。 地上生物量特征采用标准样方收获法，样方面积为 ５０ ｃｍ×
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图 １　 样品采集地点

Ｆｉｇ．１　 Ｓａｍｐｌｉｎｇ ｐｌｏｔｓ

５０ ｃｍ，功能群盖度采用目测法［２０］，每个样地每指标 ５ 个重复。
土壤样品的采集：采样区域见图 １，采样时间为 ２０１１—２０１２ 年 ８—９ 月，土壤样品采集采用分层采样法，采

样深度为 ０—１０ ｃｍ、１０—２０ ｃｍ、２０—３０ ｃｍ、３０—４０ ｃｍ，每样地 ６ 个重复。 容重测定采用环刀法（Ｖ ＝ １００
ｃｍ３），采样深度同土壤样品采样深度相同，每样地每层次 ６ 个重复［２０］。
１．３　 土壤样品的测定及计算

土壤全碳和植物碳含量测定采用元素分析仪（Ｅｌｅｍｅｎｔａｒ Ｖａｒｉｏ ＥＬ Ｃｕｂｅ ｅｌｅｍｅｎｔａｌ ａｎａｌｙｚｅｒ，Ｅｌｅｍｅｎｔａｒ Ｉｎｃ．，
Ｈｅｓｓｅ， Ｇｅｒｍａｎｙ）。 土壤无机碳含量测定采用气量法（Ｅｉｊｋｅｌｋａｍｐ Ｉｎｓｔｒｕｍｅｎｔｓ Ｉｎｃ．， ＥＮ Ｇｉｅｓｂｅｅｋ， Ｎｅｔｈｅｒｌａｎｄｓ）。

土壤有机碳含量计算公式：
ＯＣ ＝ ＴＣ － ＩＣ

式中，ＯＣ 代表有机碳含量，ＴＣ 代表总碳含量，ＩＣ 代表无机碳含量。
土壤有机碳储量计算采用公式：

Ｓ ＝ ∑
ｊ

ｉ ＝ １
Ｃ ｉ × Ｖｉ

式中，Ｓ 代表有机碳储量，Ｃ ｉ代表每层土壤有机碳含量，Ｖｉ代表该层土壤容重。
１．４　 数据的统计分析

数据的整理和分析采用 ＳＰＳＳ（ｖｅｒｓｉｏｎ １９．０； ＩＢＭ， Ａｒｍｏｎｋ， ＮＹ， ＵＳＡ）。 植物群落数量特征采用功能群盖

度、地上生物量干重和重要值表征。 其中，重要值采用功能群相对地上生物量和相对盖度的算术平均值表

征［２０］。 草毡表层厚度和生物结皮盖度及植物⁃土壤养分储量特征的统计分析采用多因素方差分析及回归分

析，显著性系数为 ０．０５ 或 ０．０１，其中差异显著为 Ｐ＜０．０５，差异极显著为 Ｐ＜０．０１。 不同构件因子特征的变异系

数＝（标准偏差 ／算术平均值）×１００。
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２　 结果与分析

２．１　 高寒嵩草草甸演替稳态植物群落数量特征

　 　 高寒嵩草草甸退化演替过程伴随着可食性牧草地上生物量的阶段性降低，且不同功能群沿高寒嵩草草甸

退化演替过程的变化规律不同。

图 ２　 不同退化稳态禾本科功能群特征

Ｆｉｇ．２　 Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｇｒａｄｅｄ ｓｔａｂｌｅ Ｇｒａｍｉｎｅａｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ

ＧＨ：禾本科－矮嵩草草甸；ＫＨ：矮嵩草草甸；ＨＰ：矮嵩草－小嵩草草甸；ＰＴ：小嵩草草甸草毡表层加厚期；ＰＣ：小嵩草草甸草毡表层开裂期；

ＰＥ：小嵩草草甸草毡表层剥蚀期；ＢＳＢ：黑土滩－杂类草草甸（下同）。 小写字母不同表示构件因子在演替稳态之间差异显著

随着高寒嵩草草甸退化程度的加深，其植物群落演替模式序列和方向为禾本科⁃矮嵩草草甸→矮嵩草草

甸→矮嵩草⁃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⁃杂类草草甸。 禾本科地上总盖度随着退化程度的加深呈一元线性降低趋势，其回归曲线斜

率为－５．５８０，截距为 ４０．１８８，回归系数为 ０．９６５５（Ｐ＜０．０１），由回归曲线推断，禾本科在该退化演替序列中最大

盖度约为 ４０％左右。 禾本科地上生物量随退化程度的加深呈指数降低趋势，其回归曲线为 ｙ ＝ １４１． ５２ ×
１０－０．５３４ ｘ，回归系数为 ０．９２６５（Ｐ＜０．０１）。 且在高寒嵩草草甸退化演替过程中禾本科功能群地上生物量在禾本

科⁃矮嵩草草甸和矮嵩草草甸中显著高于其他稳态；而从矮嵩草⁃小嵩草草甸开始，随着退化程度的加深，禾本

科功能群地上生物量呈波动性降低过程（图 ２）。 禾本科重要值随着退化程度的加深呈阶梯性下降趋势，以禾

本科功能群重要值在不同演替稳态间的差异为依据，大致可以将高寒嵩草草甸退化演替中禾本科功能群特征

变化划分成 ３ 个平台期，第一平台期主要出现在禾本科⁃矮嵩草草甸、矮嵩草草甸；第二平台期主要出现在矮
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嵩草⁃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；第三平台期主要出现在小嵩草

草甸草毡表层剥蚀期和黑土滩⁃杂类草草甸，且禾本科重要值在退化演替中的变异系数小于该功能群地上总

生物量和盖度的变异系数。
随着高寒嵩草草甸退化程度的加深，莎草科功能群数量特征呈先增加后降低趋势，其中，盖度最高值出现

在小嵩草草甸草毡表层加厚期，地上生物量最高值出现在禾本科⁃矮嵩草草甸；重要值最高值出现在矮嵩草⁃
小嵩草草甸，且当群落演替成为矮嵩草⁃小嵩草草甸和小嵩草草甸草毡表层加厚期时，莎草科功能群地上生物

量对优良牧草（以禾本科和莎草科地上生物量之和评价）的贡献率分别达到 ５９．３％和 ５７．２％，较前两个演替稳

态（禾本科⁃矮嵩草草甸和矮嵩草草甸）提高了 ６８．３％—１７４．０％，使其数量特征超过禾本科功能群成为群落中

可食性牧草的优势类群，实现了莎草科功能群对禾本科功能群地位的取代。 但由于此时莎草科功能群在群落

中地位的提升主要以水平拓展为主（以增加盖度为主），导致从矮嵩草⁃小嵩草草甸开始高寒嵩草草甸优良牧

草的产量处于（３．６±１．１） ｇ ／ ｍ２—（５１．１±８．８） ｇ ／ ｍ２范围，远低于禾本科⁃矮嵩草草甸的（１１９．８±１３．４） ｇ ／ ｍ２和矮

嵩草草甸的（８９．４±２２．５） ｇ ／ ｍ２（图 ２）。 此外，由于莎草科功能群地上生物量在禾本科⁃矮嵩草草甸、矮嵩草草

甸、矮嵩草⁃小嵩草草甸、小嵩草草甸草毡表层加厚期中被维持在一定水平（（１９．３±４．７） ｇ ／ ｍ２—（４０．７±６．５） ｇ ／
ｍ２），导致这几个演替稳态随着退化程度的加深，植物群落地上总生物量和可食性牧草生物量变化率较低。
但系统的这种自稳定性维持能力有限，当草地退化成为小嵩草草甸草毡表层开裂期时，随着退化程度的加深，
可食性牧草地上生物量开始急剧降低，使得杂类草功能群取代莎草科功能群，草地演替成为黑土滩⁃杂类草

草甸。
高寒嵩草草甸退化演替过程中杂类草功能群总体变化特征为地上生物量先降低后升高、盖度波动变化、

重要值持续升高等。 从杂类草功能群重要值在退化演替中的变化速率上看，存在四个平台期：第一个平台期

主要处于禾本科⁃矮嵩草草甸；第二平台期主要处于矮嵩草草甸、矮嵩草⁃小嵩草草甸和小嵩草草甸草毡表层

加厚期；第三平台期主要处于小嵩草草甸草毡表层开裂期和小嵩草草甸草毡表层剥蚀期；第四个平台期主要

处于黑土滩⁃杂类草草甸（图 ２）。
随着高寒嵩草草甸退化程度的加深，豆科功能群盖度和生物量呈持续降低趋势，而重要值呈先降低，再升

高，而后降低的变化趋势（图 ２）。
随着高寒嵩草草甸退化程度的加深，灌丛功能群数量特征呈弱增高趋势，其在禾本科⁃矮嵩草草甸中为偶

见类群，但其在其他稳态中广泛存在，平均盖度低于（２．９±１．２）％，其重要值在群落中最低。
２．２　 高寒嵩草草甸退化演替过程植物群落根土比特征

本研究中根土比是指单位土体中根系体积同土壤体积之比。 研究发现随退化演替程度的加深，高寒嵩草

草甸不同稳态根土比呈先增高后降低趋势，第一个平台期出现在禾本科⁃矮嵩草草甸（ＧＨ）和矮嵩草草甸

（ＫＨ），第一个快速增长期起始于矮嵩草草甸（ＫＨ），经由小嵩草⁃矮嵩草草甸（ＨＰ）和小嵩草草甸草毡表层加

厚期（ＰＴ），在小嵩草草甸草毡表层开裂期（ＰＣ）达到峰值，在这一过程中根土比呈一元线性增加趋势，其斜率

为 ０．４５０６，截距为 ０．１７１８，回归系数为 ０．９８３８（Ｐ＜０．０５）；快速下降期起始于小嵩草草甸草毡表层开裂期（ＰＣ），
经由小嵩草草甸草毡表层剥蚀期（ＰＥ），在黑土滩⁃杂类草草甸（ＢＳＢ）时达到整个演替序列的最低点，该过程

根土比呈一元线性递减趋势，其回归曲线的斜率为－０．７０５７，截距为 ２．７５７２，回归系数为 ０．９０３８（Ｐ＜０．０５）
（图 ３）。
２．３　 高寒嵩草草甸草毡表层厚度特征

草毡表层是高寒嵩草草甸土壤剖面的特有诊断层，它同草地的碳汇，水源涵养，养分潴留、转化和供给等

功能密切相关。 本研究中草毡表层厚度随草地退化程度的加深呈单峰曲线变化。 从禾本科⁃矮嵩草草甸

（ＧＨ）到小嵩草草甸草毡表层开裂期（ＰＣ）的退化过程中，草毡表层厚度呈一元线性升高趋势，其斜率为

０．４５８９，截距为 ２．５３９５，回归系数为 ０．９７６７（Ｐ＜０．０５）。 依据植物群落演替稳态同其下垫面特征的协同变化关

系分析，当高寒嵩草草甸演替成为以小嵩草（Ｋ． ｐｙｇｍａｅａ）为建群种、禾本科为伴生种的稳态时，草甸地表一般
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会出现一定强度的裂缝，此时草甸草毡表层厚度算术平均值会超过 ４． ２ ｃｍ；当草甸退化成为小嵩草（Ｋ．
ｐｙｇｍａｅａ）为建群种、杂类草为伴生种的草甸时，草甸中草毡表层厚度的算术平均值一般会超过 ４．９ ｃｍ；当草甸

中建群种为杂类草时，草毡表层会消失殆尽或呈点状分布，说明草毡表层消失或过厚都不利于草地生产力的

维持（图 ４）。

图 ３　 不同演替稳态根土比变化过程特征

　 Ｆｉｇ．３　 Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｒｏｏｔ⁃ｓｏｉｌ ｒａｔｉｏ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｓｔｅａｄｙ⁃ｓｔａｔｅ

图 ４　 不同演替稳态草毡表层厚度特征

　 Ｆｉｇ．４　 Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｇｒａｓｓ ｆｅｌｔ ｓｕｒｆａｃｅ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｓｔｅａｄｙ⁃ｓｔａｔｅ

２．４　 高寒嵩草草甸地表生物结皮特征

不同环境条件下的生物结皮对系统水分和养分的保持能力不同。 多项研究表明，干旱条件下，高寒嵩草

草甸黑斑主要成分为死亡或休眠的藻类生物结皮，其对地表降水的入渗具有一定的阻滞作用；且一定覆盖度

的黑斑结皮会加剧水分的入渗、改变土壤土⁃水⁃气三相特征，加剧土壤养分供给同植物生长需求的不平衡。

图 ５　 不同演替稳态黑斑盖度特征

　 Ｆｉｇ．５　 Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｂｌａｃｋ ｐａｔｃｈ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ

ｓｔｅａｄｙ⁃ｓｔａｔｅ

高寒嵩草草甸退化演替过程中黑斑盖度呈倒“Ｖ”
字型变化，且当草地退化成为小嵩草⁃矮嵩草草甸和小

嵩草草甸草毡表层加厚期时，其黑斑的盖度达到最高

（（３８．６±４．９）％—（３９．５±３．０）％）（ｍｅａｎ±ｓｔ），而后随着

草地裂缝、塌陷坑等一系列下垫面特征的改变，黑斑盖

度急剧减小，当草地退化成为黑土滩⁃杂类草草甸时，草
地中的黑斑消失殆尽（图 ５）。
２．５　 高寒嵩草草甸植物⁃土壤系统养分储存特征

由于小嵩草草甸草毡表层剥蚀期是由小嵩草草甸

草毡表层残余微斑块、鼠丘微斑块和各种杂类草为优势

种的微斑块以不规则的方式组合而成，土壤空间变异性

大，采用随机采样法很难确定土壤总体养分特征，因此

在本研究中不讨论小嵩草草甸草毡表层剥蚀期土壤养

分储量特征。 由于土壤有机碳和植物碳同多种土壤限制性养分和植物群落生长特征显著相关，因此，本研究

以土壤有机碳和植物碳为例探讨高寒嵩草草甸退化过程养分在不同界面的存储特征。
高寒嵩草草甸土壤有机碳储量自表层向下呈降低趋势。 随着高寒嵩草草甸退化程度的加深，不同土壤层

次有机碳储量变化规律略有不同。 ０—１０ ｃｍ 有机碳储量在禾本科⁃矮嵩草草甸最高（（７４４１．１±５００．７） ｇ ／ ｍ２），

随后有所下降；但在小嵩草草甸草毡表层加厚期土壤有机碳储量再次升高（（６６３４．１±７８６．９） ｇ ／ ｍ２），随后持续

降低，直到黑土滩⁃杂类草草甸达到最低值（（８４０．２±１．７） ｇ ／ ｍ２）。 １０—２０ ｃｍ 土壤有机碳储量最高值出现在禾

本科⁃矮嵩草草甸（（５９１９．９±４１５．７） ｇ ／ ｍ２），最低值出现在黑土滩⁃杂类草草甸（（６９６．４±４．６） ｇ ／ ｍ２），且随退化

４８１０１ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

图 ６　 不同演替稳态土壤有机碳储量

　 Ｆｉｇ．６　 Ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ⁃ｃａｒｂｏｎ ｓｔｏｒａｇｅ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ

ｓｔｅａｄｙ⁃ｓｔａｔｅ

程度的加深，土壤有机碳储量呈持续降低趋势。 ２０—３０
ｃｍ 土壤有机碳储量的变化规律同 １０—２０ ｃｍ 相似。
３０—４０ ｃｍ 土壤有机碳储量变化规律同 １０—２０ ｃｍ 变化

规律基本相似，但在小嵩草草甸草毡表层开裂期有机碳

储量出现一个小高峰（（１８５４．９±３．７） ｇ ／ ｍ２），而后持续

降低，直至黑土滩⁃杂类草草甸有机碳储量达到整个演

替序列的最低值（图 ６）。
草甸地上植物碳储量随退化演替的加深呈下降趋

势，其储量在黑土滩⁃杂类草草甸最低 （（ １９． ０ ± ６． ４）
ｇ ／ ｍ２），且显著低于其它演替稳态（Ｐ＜０．０５）。 草甸地上

植物碳储量在矮嵩草⁃小嵩草草甸显著低于矮嵩草草

甸，显著高于小嵩草草甸草毡表层加厚期、小嵩草草甸

草毡表层开裂期和黑土滩⁃杂类草草甸，因而在退化演

替过程中，地上有机碳储量从矮嵩草⁃小嵩草草甸到小嵩草草甸草毡表层开裂期存在一个弱转折点，使得从矮

嵩草⁃小嵩草草甸开始，随退化程度的加剧，各演替稳态地上植物碳储量变化速率呈降低趋势（图 ７）。
２．６　 高寒嵩草草甸土壤有机碳⁃植物碳储量特征

随退化程度的加深土壤有机碳⁃植物碳储量呈下降趋势，最高值出现在禾本科⁃矮嵩草草甸（（２１７６３．５±
６７５．２） ｇ ／ ｍ２），最低值出现在黑土滩⁃杂类草草甸（（４５１３．１±７１．５） ｇ ／ ｍ２）。 从矮嵩草⁃小嵩草草甸开始，土壤有

机碳⁃植物碳储量随退化程度的加深呈降低趋势，在黑土滩⁃杂类草草甸最低；矮嵩草⁃小嵩草草甸同矮嵩草草

甸差异不显著，但显著低于禾本科⁃矮嵩草草甸。 因此，矮嵩草草甸和矮嵩草⁃小嵩草草甸两种演替稳态土壤

有机碳⁃植物碳储量在整个退化演替过程中起到呈上启下的作用，且矮嵩草⁃小嵩草草甸是该退化演替过程中

土壤有机碳⁃植物碳储量持续下降的起始稳态（图 ８）。

图 ７　 不同演替稳态地上植物碳储量

　 Ｆｉｇ．７　 Ｓｔｏｒａｇｅ ｏｆ ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｃａｒｂｏｎ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ

ｓｔｅａｄｙ⁃ｓｔａｔｅ

图 ８　 不同演替稳态植物碳⁃土壤有机碳储量

　 Ｆｉｇ．８　 Ｓｔｏｒａｇｅ ｏｆ ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ ａｎｄ ｐｌａｎｔ ｃａｒｂｏｎ ｉｎ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｓｔｅａｄｙ⁃ｓｔａｔｅ

３　 讨论

３．１　 高寒嵩草草甸构件因子对退化响应的非同步特征导致了系统总体特征的阶段性变化

以植物群落地上总生物量变化为例探讨高寒嵩草草甸总体特征对退化过程的响应。 植物群落地上总生

物量对退化响应不敏感。 依据植物群落地上总生物量变化速率，可以将高寒嵩草草甸退化演替过程划分成二

个平台期（前一个平台期主要包括禾本科⁃矮嵩草草甸和矮嵩草草甸；后一个平台期起始于矮嵩草⁃小嵩草草

甸，及退化演替中后期所有演替稳态），且前一个平台期植物群落地上总生物量显著高于后一个平台期。 虽
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然处于第一平台期的禾本科⁃矮嵩草草甸地上生物量显著高于同平台期的矮嵩草草甸，但矮嵩草草甸一般可

以在去除放牧因子 ３ 年左右恢复成为具有禾本科和莎草科双片层结构的禾本科⁃矮嵩草草甸［２１］，因此，从系

统恢复力的角度将两者归为一类。 高寒嵩草草甸演替序列中后 ５ 个演替稳态地上生物量差异不显著，但植物

群落数量特征、土壤养分特征、下垫面特征及土壤⁃微生物结皮特征均发生了明显分异，说明高寒嵩草草甸退

化演替过程系统构件因子的改变不一定导致植物群落地上总生物量的同步改变，地上总生物量维持相对稳定

的原因如下：
植物群落各功能群特征对退化响应的敏感性存在分异［１６］。 以重要值为例，禾本科功能群重要值随退化

程度的加深呈降低趋势；莎草科功能群重要值随退化程度的加深呈先增高后降低趋势，其对植物群落可食性

牧草的降低起到一定的缓冲作用；杂类草功能群重要值随退化程度的加深呈持续增高趋势，它是高寒嵩草草

甸退化演替过程中维持植物群落地上总生物量稳定的最后防线。 豆科功能群和灌丛功能群盖度在高寒嵩草

草甸各演替稳态的算术平均值分别为（１７．５±３．６）％和（２．９±１．２）％，由于这两类功能群在群落中地位和作用

均较小，其变化不足以改变整个演替过程。 因此，高寒嵩草草甸中禾本科、莎草科和杂类草功能群对植物群落

总生物量变化起主导作用，且随退化程度的加深，这三种功能群在群落中的地位表现出阶段性变化过程。 如

禾本科功能群和莎草科功能群均为群落中的优良牧草，禾本科功能群对退化响应较为敏感，导致随着退化演

替的进行禾本科功能群在群落中的地位不断降低，而莎草科功能群在群落中地位作用不断增高，因此，与禾本

科功能群相比，莎草科功能群对退化的弱敏感性导致其在演替中相对稳定，客观上阻止了可食性牧草总体特

征的降低；但与杂类草相比，可食性牧草对退化演替的敏感性更高，导致随退化演替的进行，可食性牧草在群

落中的地位不断降低，而杂类草在群落中地位和作用不断升高，客观上维持了系统总地上生物量的相对稳定。
因此，从植物群落构建的角度看，各功能群对退化敏感性的非同步性维持了平台期系统总体特征的相对稳定。

由于不同构件因子对草地退化的反馈效应不同步［２１—２３］，导致随着退化程度的加深，高寒嵩草草甸不同构

件因子数量特征发生转变时所处的稳态不同，而将不同构件因子对草地退化响应的正负反馈效应进行叠加，
则可以在更大范围维持植物⁃土壤系统总体特征的相对稳定，使得高寒嵩草草甸总体特征在不同平台期维持

了动态平衡。 如莎草科功能群可以在某些稳态维持可食性牧草产量的相对稳定，此时莎草科功能群对可食性

牧草降低起到负反馈调节作用。 但当草地退化到以莎草科功能群为优势种时，常常伴随着草毡表层的增厚、
地表死亡和休眠生物结皮盖度的增高，客观上加剧了土壤⁃植物养分供需失衡，以及地表水入渗难度加大，激
发了土壤⁃植物系统生理干旱［１２，１７］，恶化了整个植物群落的生存环境，进而增加了系统进一步退化的风险。 同

时，当草地中草毡表层厚度增加到一定程度后，下垫面会出现一定强度的裂缝［１２，１６—１７］，一定强度裂缝的出现

可以改善土壤的通气透水能力、增加地表粗糙度、增加种子定植的几率［１６］，为植物群落恢复和更新创造了契

机，客观上也导致了当系统处于小嵩草（Ｋ． ｐｙｇｍａｅａ）为优势种的稳态时，植物群落可以在一定程度上维持总

生物量和可食性牧草储量的稳定。 这种以莎草科代替禾本科植物维持系统可食性牧草稳定，以及通过下垫面

特征的改变维持莎草科功能群在整个退化演替过程中稳定的负反馈效应对系统稳定性维持起重要作用。 此

外，本研究发现，草毡表层极度增厚亦伴随着系统碳储量降低、植物群落可食性牧草产量降低等特征的出现，
说明当退化驱动因子超过系统土壤和植物群落的负反馈调节能力时，对退化弱敏感因子亦可以转变成为对退

化敏感因子，草地亦会发生稳态转化。 因此，高寒嵩草草甸土壤⁃植物系统特征的维持是构件因子对退化非同

步响应的结果，且这种异步叠加效应导致了系统特征在不同平台期的相对稳定。 高寒嵩草草甸退化演替过程

中对退化起负反馈作用的因子是维持系统稳定的核心因子，系统特征在某一平台期是否能够维持稳定的关键

在于干扰是否超过了其稳定性维持的阈值范围，且随着系统中对退化起负反馈效应因子种类和数量的减少，
系统发生稳态转化的风险将加大。
３．２　 植物群落建群种 ／功能群的演替是对退化的自适应调节过程

高寒嵩草草甸构件因子的变化是对退化演替的自适应调节过程。 多项研究认为，植物群落的原生演替过

程往往由 Ｒ 对策植物经由 Ｃ 对策植物再向 Ｓ 型对策植物演替［５］。 当高寒嵩草草甸植被的盖度和高度都较大
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时，光资源成为植物生长的限制性因子。 禾本科⁃矮嵩草草甸中处于上片层的禾本科功能群对光资源的获取

能力最强，成为群落的建群种；但当草地所处环境发生变化时，如过度放牧，其对群落中可食性牧草的抑制成

为植物功能群生长的限制性因子，那么，最能忍耐过度放牧干扰的功能群将成为该群落的建群类群。 由于小

嵩草（Ｋ． ｐｙｇｍａｅａ）特殊的结构和生理代谢特点［２４］，导致小嵩草（Ｋ． ｐｙｇｍａｅａ）对家畜的践踏、采食以及对土壤

的季节性干旱、寒冷、强紫外线等恶劣环境均具有很强的耐受性，使得其可以在高放牧强度和较为干旱的条件

下替代禾本科功能群成为建群种，因此，小嵩草（Ｋ． ｐｙｇｍａｅａ）属于一种典型的 Ｓ 型对策植物；而杂类草功能群

中的一二年生植物其利用临时资源的能力强，加之高强度放牧容易导致原有植物群落中禾本科和莎草科功能

群被抑制，形成临时资源过剩状态［１２，２５—２６］，使得该生境中可以利用临时资源的 Ｒ 对策植物———杂类草功能群

比例增高。 这种现象也同时说明，当干扰强度超过 Ｓ 对策植物的忍耐力，导致该类植物在群落中地位降低时，
剩余资源将由 Ｒ 对策植物占据，草地将进入新一轮植物群落演替。 因此，与其说黑土滩⁃杂类草草甸为高寒嵩

草草甸退化的终极阶段，不如说它是新一轮演替的开始，它可以阻止家畜放牧，清除过度繁殖的小型植食性哺

乳动物的干扰，为草地实现自我修复提供契机，按照气候演替顶级理论推测，黑土滩⁃杂类草草甸将向适于该

气候条件的顶级群落演替，但这种演替所需时间相对漫长［２７—３１］。
青藏高原严重退化的黑土滩⁃杂类草草甸有 ７０３．１９ 万 ｈｍ２，占全区退化草地的 １６．５４％，占青藏高原草地

总面积的 １ ／ ９［２９］，由于黑土滩⁃杂类草草甸完全通过自然力恢复成为牧用价值较高的小嵩草草甸所需时间漫

长［２９］，如果人类无法阻止小嵩草草甸退化为黑土滩⁃杂类草草甸，那么退化高寒小嵩草草甸将对未来青藏高

原自身区域发展及周边地区生态安全造成潜在威胁。

４　 结论

（１）高寒嵩草草甸退化演替存在禾本科→莎草科→杂类草建群种 ／功能群的替代过程。 由于可食性牧

草、下垫面微斑块、草毡表层及土壤养分等特征对退化响应的敏感度不同、响应过程存在异步性，导致高寒嵩

草草甸总体特征随退化程度的加深呈阶段性变化。
（２）生态系统的退化演替是系统构件因子对退化驱动因子的自适应调节过程，其中对退化驱动因子起负

反馈效应的因子是维持系统稳定的核心因子，系统稳态转化同系统中对退化起正反馈效应的因子有关，当干

扰超过负反馈效应因子对系统稳定性维持能力时，系统将发生稳态转化。
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