
第 ４５ 卷第 ９ 期

２０２５ 年 ５ 月

生 态 学 报

ＡＣＴＡ ＥＣＯＬＯＧＩＣＡ ＳＩＮＩＣＡ
Ｖｏｌ．４５，Ｎｏ．９
Ｍａｙ，２０２５

ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

基金项目：青海省科技厅青年项目 （２０２３⁃ＺＪ⁃９６７Ｑ）；中国地质调查局地质调查项目（ＤＤ２０２２０９５８）；２０２３ 年度青海省“昆仑英才·高端创新创业

人才”培养拔尖人才项目［青人才字（２０２４）１ 号］

收稿日期：２０２３⁃１０⁃１９； 　 　 网络出版日期：２０２５⁃０３⁃０４

∗通讯作者 Ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ａｕｔｈｏｒ．Ｅ⁃ｍａｉｌ： ｌｉｊｘ＠ ｎｗｉｐｂ．ｃａｓ．ｃｎ

ＤＯＩ： １０．２０１０３ ／ ｊ．ｓｔｘｂ．２０２３１０１９２２７３

林丽，张永兴，任永吉，张法伟，李以康，曹广民，李杰霞．基于微斑块的高寒小嵩草草甸植物群落构建特征分析．生态学报，２０２５，４５（ ９）：
４３４３⁃４３５５．
Ｌｉｎ Ｌ， Ｚｈａｎｇ Ｙ Ｘ， Ｒｅｎ Ｙ Ｊ， Ｚｈａｎｇ Ｆ Ｗ， Ｌｉ Ｙ Ｋ， Ｃａｏ Ｇ Ｍ， Ｌｉ Ｊ Ｘ．Ｐｌａｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｓｓｅｍｂｌｅ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｍｉｃｒｏ⁃ｐａｔｃｈ ｉｎ Ａｌｐｉｎｅ Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｐｙｇｍａｅａ Ｍｅａｄｏｗ．
Ａｃｔａ Ｅｃｏｌｏｇｉｃａ Ｓｉｎｉｃａ，２０２５，４５（９）：４３４３⁃４３５５．

基于微斑块的高寒小嵩草草甸植物群落构建特征分析

林　 丽１，２，张永兴２，任永吉２，张法伟１，李以康１，曹广民１，李杰霞１，∗

１ 中国科学院西北高原生物研究所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，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：群落构建和群落转换是群落生态学研究的热点，对解释群落共存及演替机制具有重要意义。 以典型高寒小嵩草草甸微斑

块植物群落构件特征及其分布格局为研究对象，探讨微斑块构建特征同系统稳定性维持及群落演替的潜在关系，发现：高寒小

嵩草草甸以微小尺度集群分布模式进行群落构建，形成以草毡表层完整微斑块为主，其他微斑块为辅，多种微斑块镶嵌的群落

构建模式。 形成这种群落构建模式的原因不但同小嵩草（Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｐｙｇｍａｅａ）生理生化、形态结构等自身特征密切相关，同时还

受到该区季节性冻融作用的强烈影响。 高寒小嵩草草甸在季节性冻融作用下容易形成中间突起（以草毡表层完整微斑块为

主），四周以裂缝围绕的多边形地貌，而裂缝在地表径流冲刷、鼠类活动、过度放牧等作用下容易在其汇集处形成剥蚀坑。 裂缝

和剥蚀坑微斑块在较低放牧强度下可以为禾本科、矮嵩草（Ｋ． ｈｕｍｉｌｉｓ）等优良牧草的定植或拓繁提供良好的物质条件，有助于

优良牧草在不同微斑块间的渗透和位移，有利于系统向生产能力和生态功能提升的方向演替；而过度放牧则可以通过限制优良

牧草向裂缝和剥蚀坑微斑块的渗透和迁移，降低这两种微斑块中裸地的恢复速度，进而加大草地退化风险。 因此，高寒小嵩草

草甸微斑块镶嵌的群落构建特征是非生物环境和生物因子共同作用的结果，对抵御一定强度的放牧干扰，维持系统稳定具有重

要意义；但该类型草甸如果利用不当，将增高草地进一步退化的风险。
关键词：小嵩草草甸；群落构建；微斑块；系统稳定性
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高寒小嵩草草甸是青藏高原海拔 ３２００—５６００ｍ 范围内山地阳坡的一种地带性植被［１］。 但近期对青藏高

原高寒小嵩草草甸构件特征调查发现，其在山间滩地、山地半阳坡、半阴坡甚至阴坡广泛存在，并在某些调查

区域出现土壤剖面和养分特征与植被类型不匹配的现象［２—３］。 从植物地理学角度分析，自然状态下的植被类

型与土壤剖面和养分特征存在彼此对应关系［１—３］。 但由于土壤剖面和养分特征的变化速率低于植物群落数

量特征［３—５］，因此，在一定时间和干扰强度下，会导致植物群落构建特征率先变化和植物群落演替，进而出现

自然生态系统中植物群落数量特征同土壤剖面和养分特征不匹配的现象［２］。
经典理论认为，气候变化和人类活动均可引起植物群落构建特征的变化，从大的时空尺度上看，急剧的气

候变化是引起植物群落构建特征改变和植物群落演替的主控因子［７—８］；从小的时空尺度上看，人类活动和微

地形变化导致了相同地理和气候单元下植物群落构建特征的分异［９—１７］。 目前多项研究发现高寒灌丛草甸、
退化的沼泽化草甸、禾本科⁃矮嵩草草甸均可以在过度放牧条件下演替成为小嵩草草甸［２—３］。 但由于该类草

地自我更新能力较弱，一经破坏其功能恢复时间长、恢复成本高［１８］，使得该类型草地成为高寒嵩草草甸退化

过程管理的关键阶段［３， １８］。 那么，为什么多种类型的草地在过度放牧条件下均可演替成为小嵩草草甸？ 高

寒小嵩草草甸在过度放牧条件下的自稳定性维持过程如何？
放牧对高寒嵩草草甸所有演替稳态植物群落特征影响的直接作用力为采食、践踏和粪尿回归［１７—２３］，直接

作用单元为微斑块。 受到放牧对微斑块作用强度不均匀［２４—２５］，微地貌对水、热、养分等资源在空间上再分配

等因素的影响，高寒小嵩草草甸生态系统植物种会在不同微斑块间相互渗透和位移［２５］。 这种渗透和位移可

以随着干扰强度的增大而加剧［２６—２７］，进而触发系统以微斑块为中心对周边区域特征产生链式反应［２８］，导致

不同空间尺度生态系统构件特征的非线性叠加，进而出现系统构件特征在小尺度范围不稳定，大尺度范围相

对稳定的现象。 此外，受到植物群落不同物种对干扰抗性强弱［２９］及系统功能冗余度差异的影响［６］，在干扰强

度变化后，那些具有高度连接、彼此嵌套，但空间上彼此分隔，营养结构上弱连接，且存在空间异质性的生态系

统总体特征更容易维持稳定［３０—３１］。 因此，与同质化生态系统相比，异质化生态系统植物群落总体特征更不易

改变，系统自稳定性维持能力更强［３０］。
从生态系统微尺度斑块对干扰的响应与适应过程上看，高寒嵩草草甸在持续过度放牧条件下，容易导致

光合产物不断向地下转移、根系表聚、草毡表层持续增厚、根系主要分布层次土⁃水⁃气等物理结构的改变，在
这样的条件下极易导致根系层养分和水分供求失衡加剧，根系活力降低及根系抗机械拉伸能力减弱［５， １５， ３２］。
高寒嵩草草甸所在区域存在春季冻融作用，草甸在冻融作用下容易形成中间突起（形成草毡表层完整微斑

块），四周以裂缝围绕的多边形地貌，且多个裂缝汇集处会出现地势更低的剥蚀坑。 这种裂缝和剥蚀坑在雨

水冲刷、鼠类活动和过度放牧等作用下，容易导致草地裸地面积扩大，系统景观破碎度增加，系统进一步退化

风险加大［１０， １５］。 但一定强度的裂缝和剥蚀坑，有助于改善根系主要分布层次土⁃水⁃气物理结构，降低草毡表

层紧实度，加快地表水分入渗、促进种子定植及萌发、加速土壤全量养分的矿化和土壤限制性养分含量的提

升［５， １５］，进而增加高寒小嵩草草甸在过度放牧干扰下的自稳定性维持能力［３， ５］。 因此，高寒小嵩草草甸在冻
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融作用下形成的微斑块镶嵌结构在系统稳定性维持上存在一定的贡献。 那么这种在冻融作用下形成的微斑

块（主要包括草毡表层完整微斑块、裂缝微斑块和剥蚀坑微斑块）各自植物群落特征如何？ 它们的植物群落

数量特征彼此之间是否存在差异？ 以及它们水平空间构建模式如何？ 等研究对未来明晰生态系统稳定性维

持机制及生态系统修复和重建具有理论和实践指导意义。
据此，本研究以典型高寒小嵩草草甸为研究对象，对其微斑块植物功能群数量特征、功能群和建群种水平

空间分布格局进行解析，探索基于冻融作用形成的微斑块是否可以驱动植物群落数量特征的分异，以及微斑

块镶嵌结构的变化是否可以对高寒小嵩草草甸功能提升产生影响。

１　 材料与方法

１．１　 样地的选择

样地位于祁连山东段南麓青海海北高寒草地生态系统国家野外观测研究站“高寒草地对人类活动响应

与适应平台”（３７°４０′０３″Ｎ、１０１°１０′３７″Ｅ，海拔 ３２３９ｍ），选择该平台典型小嵩草草甸为研究样地。 研究样地植

物群落空间特征主要包括：在垂直空间上形成以莎草科植物为建群种的单片层结构；在水平方向上，禾本科功

能群盖度小于小嵩草（Ｋ． ｐｙｇｍａｅａ），且地表呈多边形微斑块镶嵌分布格局。 微斑块类型（为方便记录，微斑块

按照多边形地貌和草毡表层特征进行命名）主要包括：草毡表层完整微斑块、裂缝微斑块和剥蚀坑微斑块。
其中，裂缝微斑块中心区域存在一定宽度和深度的裂缝，裂缝总面积不超过样地总面积的 ５％，且裂缝中心区

域具有剥蚀坑微斑块特征，裂缝外周区域仍保持草毡表层完整微斑块特征，是一种兼有草毡表层完整微斑块

和剥蚀坑微斑块特征的过渡型微斑块［１０］。 该区多个裂缝交汇处在水蚀、冻融或 ／和鼠类挖掘等机械外力作用

下容易形成剥蚀坑微斑块。 剥蚀坑微斑块形成之初由于裸地面积较大，在高放牧强度下植物群落演替缓慢，
建群种以杂类草为主；在较低放牧强度下，由于该微斑块所处区域地势较低，水分条件较好，导致禾本科或 ／和
矮嵩草向该类微斑块渗透和转移，形成以禾本科或 ／和矮嵩草为主的群落构建特征。 样地多年平均放牧强度

为（８．５０±０．３５）羊单位 ／ ｈｍ２，放牧时间为每年 ２ 月至 ５ 月，放牧家畜主要为藏系绵羊，偶有少量牦牛。

图 １　 采样示意图

Ｆｉｇ．１　 Ｓａｍｐｌｉｎｇ ｄｉａｇｒａｍ

１．２　 调查方法

植物功能群格局规模、分布类型的测定：采样时间

为 ２０２１—２０２２ 年间每年的 ８ 月，选择远离围栏、羊圈、
牧道、公路、山坡，且相对平坦的区域，设置面积 １ｈｍ２采

样地。 在采样地中选择植物群落相对均匀的区域设置

３ 个 ２００ｃｍ×２００ｃｍ 的大样方，并将大样方分别划分成

６４ 个 ２５ｃｍ×２５ｃｍ 小样方（图 １），测定每个样方中所有

植物种盖度（面积估测法）、种密度（丛生植物以分枝、
分蘖为计数单位，单生植物以植株为计数单位）、种地

上生物量（采用标准收获法，将种地上部分齐地刈割后

置于信封中，６０—８０℃烘干至恒重，称重）、种高度（营
养枝自然高度），以及各样方中植物功能群（包括禾本

科、莎草科、豆科和杂类草）盖度（面积估测法） ［１４］。 本

研究中莎草科功能群主要包括小嵩草（Ｋ． ｐｙｇｍａｅａ）和
矮嵩草（Ｋ． ｈｕｍｉｌｉｓ），由于这两种植物在系统功能稳定性维持及稳态转化中作用不同［１０］，因此在本研究中作

为两种功能群分别讨论。
植物群落种饱和面积和生物量稳定面积的测定：在上述采样区域选取植被相对均匀的 １０ｍ×１０ｍ 的 ３ 个

小区作为研究小样地，采用巢式样方法［３３］（图 ２），随机选取采样起点，依次设置 ５ｃｍ×５ｃｍ（Ａ）、５ｃｍ×１０ｃｍ（将
Ａ 和 Ｂ 合并）、１０ｃｍ×１０ｃｍ（将 Ａ、Ｂ 和 Ｃ 合并）、１５ｃｍ×１０ｃｍ（将 Ａ、Ｂ、Ｃ 和 Ｄ 合并）、１５ｃｍ×１５ｃｍ（将 Ａ、Ｂ、Ｃ、Ｄ
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图 ２　 采样示意图

Ｆｉｇ．２　 Ｓａｍｐｌｉｎｇ ｄｉａｇｒａｍ

字母 Ａ—Ｊ 为不同采样小区代号

和 Ｅ 合并）、２５ｃｍ×２５ｃｍ（将 Ａ、Ｂ、Ｃ、Ｄ、Ｅ 和 Ｆ 合并）、
５０ｃｍ×５０ｃｍ（将 Ａ、Ｂ、Ｃ、Ｄ、Ｅ、Ｆ 和 Ｇ 合并）、１００ｃｍ ×
１００ｃｍ（将 Ａ、Ｂ、Ｃ、Ｄ、Ｅ、Ｆ、Ｇ 和 Ｈ 合并）、１５０ｃｍ×１５０ｃｍ
（将 Ａ、Ｂ、Ｃ、Ｄ、Ｅ、Ｆ、Ｇ、Ｈ 和 Ｉ 合并）、２００ｃｍ×２００ｃｍ（将
Ａ、Ｂ、Ｃ、Ｄ、Ｅ、Ｆ、Ｇ、Ｈ、Ｉ 和 Ｊ 合并）不同尺度的样方，最
大样方面积为 ４ｍ２。 测定每个样方所有植物种盖度（面
积估测法）和种生物量（标准收获法） ［１４—１５］（图 ２）。

典型微斑块植物功能群特征的测定：在上述采样区

域选择微地形和微地貌相对一致的区域，为了避免边缘

（微斑块彼此之间的过渡区域）效应，采用 ２５ｃｍ×２５ｃｍ
作为典型微斑块植物群落特征采样样方面积，并随机选

取 ３０ 个面积为 ２５ｃｍ×２５ｃｍ 的样方，并将其定位标记，
分别测定功能群（主要包括禾本科、矮嵩草、小嵩草、豆
科和杂类草）盖度、高度、密度和地上生物量（测定方法

见 １．２ 调查方法）。 ２０２２ 年春季（５ 月中下旬）记录这

３０ 个定位样方中裂缝上下表面宽度和深度、土壤⁃生物

结皮类别和盖度。 其中，生物结皮类别主要统计藻类结皮（一般为黑色结皮）、地衣结皮（一般为白色或绿色

结皮）和苔藓结皮［３］。

１．３　 数据处理及统计

典型微斑块植物群落特征：以植物群落数量特征作为一级数据，计算典型微斑块矮嵩草（Ｋ． ｈｕｍｉｌｉｓ）、小
嵩草（Ｋ． ｐｙｇｍａｅａ）、禾本科、豆科和杂类草功能群 ／建群种数量特征（包括相对密度、相对盖度、相对高度和相

对生物量），并以此作为二级数据，以中心化的二级数据对样方进行欧式聚类分析［３４］，确定样方组别。
由于同一功能群不同种类植物营养枝高度差别较大，统计同一类功能群高度采用禾本科、豆科和杂类草

营养枝的自然高度为一级数据，以样方中该功能群相同种密度和高度乘积之和除以样方中该功能群所有种密

度之和作为样方中该功能群营养枝自然高度［３０］。

功能群高度计算公式： Ｈ ＝
∑

ｎ

ｉ ＝ １
ｘ( ｉ × ｙｉ）

∑
ｎ

ｉ ＝ １
ｙｉ

其中，Ｈ 代表功能群高度，ｘ 代表该功能群内某种植物的高度，ｙ 代表该种植物的密度，ｎ 代表样方内该功

能群植物种类数。
种饱和样方面积及植物群落地上生物量稳定样方面积的确定：采用巢式样方法［３３］，分别确定样方面积同

物种数 ／植物群落地上生物量之间的回归曲线，以回归曲线一阶导数拐点对应的样方面积作为种饱和样方面

积 ／植物群落地上生物量稳定样方面积。 如果回归曲线一阶导数无拐点，则采用回归曲线二阶导数拐点对应

的样方面积作为种饱和样方面积或植物群落地上生物量稳定的样方面积。
植物功能群分布类型：以功能群（矮嵩草、小嵩草、禾本科、豆科和杂类草）地上生物量作为基础数据，采

用偏离系数（方差均值比）计算植物功能群空间分布类型［３４］。
植物功能群分布类型计算公式：

Ｖ ＝
∑ Ｘ２ －

（∑Ｘ )
２

Ｎ
Ｎ － １
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Ｘ ＝
∑Ｘ
Ｎ

其中：Ｖ 代表方差，Ｘ 代表平均值，Ｎ 代表样本数。
当 Ｖ ／ Ｘ＝ １，则功能群呈随机分布，当 Ｖ ／ Ｘ＞１，则功能群呈集群分布；当 Ｖ ／ Ｘ＜１，则功能群呈均匀分布。
植物功能群格局规模特征：以样方中功能群（矮嵩草、小嵩草、禾本科、豆科和杂类草）盖度、密度和生物

量为基础数据，采用等级方差分析法计算其分布格局规模［３４］。
计算方法：将 ６４ 个连续样方分别记作：ａ１、ａ２、……、ａ６４，计算每一区组数据的平方和，并将其相加，即：

区组 １：∑ Ｘ２
１ ＝ ａ２

１ ＋ ａ２
２ ＋ … ＋ ａ２

ｎ

区组 ２：∑ Ｘ２
２ ＝ （ａ１ ＋ ａ２） ２ ＋ （ａ３ ＋ ａ４） ２ ＋ … ＋ （ａｎ－１ ＋ ａｎ） ２

区组 ４：∑ Ｘ２
４ ＝ （ａ１ ＋ ａ２ ＋ ａ３ ＋ ａ４） ２ ＋ （ａ５ ＋ ａ６ ＋ ａ７ ＋ ａ８） ２ ＋ … ＋ （ａｎ－３ ＋ ａｎ－２ ＋ ａｎ－１ ＋ ａｎ） ２

依次类推。
计算各区组的平方和 ＳＳ：

区组 １： ＳＳ１ ＝
∑ Ｘ２

１

１
－
∑ Ｘ２

２

２

区组 ２： ＳＳ２ ＝
∑ Ｘ２

２

２
－
∑ Ｘ２

４

４
依次类推。
计算各区组样方的均方 ｍｓ：

ｍｓ区组ｎ ＝
ＳＳｎ

ｄｆ
注：ｄｆ 为区组的自由度，Ｘ 为功能群某种植物数量特征。
以区组的均方（ｍｓ）为纵坐标，以区组为横坐标，格局规模为区组峰值所对应的横坐标同样方边长的

乘积［３４］。
采用单因素方差分析计算不同组别样方功能群盖度、高度、密度、地上生物量、重要值（重要值为功能群

相对盖度、相对高度、相对密度和相对生物量的算术平均值）、裂缝上下表面宽度和裂缝深度、土壤⁃生物结皮

种类和盖度等数量特征［３］。
统计分析软件为 ＳＰＳＳ １９．０、Ｅｘｃｅｌ ２００７，方差分析采用 Ｄｕｎｃａｎ 分析法，显著性系数为 ０．０５。

２　 结果与分析

２．１　 高寒小嵩草草甸微斑块格局特征

２．１．１　 高寒小嵩草草甸种饱和样方面积及植物群落地上生物量稳定样方面积的确定

依据高寒小嵩草草甸种⁃面积回归曲线分析，在其最大取样面积（４ｍ２）范围内物种数及植物群落地上生

物量均随面积增大呈对数变化趋势。 从该回归曲线推算，当取样面积约为 ２３９０ｃｍ２时（相当于边长为 ４８．９ｃｍ
的正方形面积），物种数随采样面积变化的回归曲线趋于平稳（图 ３）。 从植物群落地上生物量－面积变化曲

线分析，当采样面积约为 １０６８ｃｍ２（相当于边长为 ３２．７ｃｍ 的正方形面积）时，植物群落地上生物量随采样面积

变化曲线趋于稳定（图 ３）。
２．１．２　 高寒小嵩草草甸功能群空间分布特征

采用偏离系数计算高寒小嵩草草甸功能群空间分布特征，以功能群不同数量特征为基础数据计算的偏离

系数值不尽相同，但大体可以分成两类，其中，禾本科、豆科和杂类草功能群以盖度和密度为基础数据计算的

偏离系数均小于以地上生物量为基础数据计算的偏离系数；而莎草科功能群（主要包括小嵩草和矮嵩草）以
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图 ３　 物种数及生物量⁃面积特征

Ｆｉｇ．３　 Ｃｈａｎｇｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ａｌｏｎｇ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇ ｉｎ ａｒｅａ

盖度和生物量为基础数据计算的偏离系数均小于以密度为基础数据计算的偏离系数。 这客观反映了根茎密

丛型和密丛型植物（主要出现在莎草科和部分禾本科功能群中）同轴根植物（主要出现在豆科和部分杂类草

功能群中）和根茎型植物（部分禾本科功能群）在密度数量上的差别，也反映了植物群落拓植空间模式是以密

度增值还是生物量累积占据优势的生存策略。 但无论采用哪种植物群落数量特征为基础数据计算偏离系数，
其值均＞１，说明所有被评估的植物功能群空间分布模式为集群分布模式（表 １）。

表 １　 建群种及功能群空间分布特征

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｐａｔｉａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｉｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｒｏｕｐｓ

小嵩草 Ｋ． ｐｙｇｍａｅａ 矮嵩草 Ｋ．ｈｕｍｉｌｉｓ 禾本科 Ｇｒａｍｉｎｅａｅ 豆科 Ｌｅｇｕｍｉｎｏｓａｅ 杂类草 Ｆｏｒｂ

偏离系数 ｔ 偏离系数 ｔ 偏离系数 ｔ 偏离系数 ｔ 偏离系数 ｔ

盖度 Ｃｏｖｅｒａｇｅ ７．６ ３７．１ １３．４ ６９．５ ９．８ ４９．２ ６．６ ３１．７ ３．８ １５．９

密度 Ｄｅｎｓｉｔｙ ４５．１ ２４７．７ １９．５ １０３．６ １５．６ ８２．１ ６．５ ３０．６ １５．２ ７９．８

地上生物量
Ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ８．２ ４０．６ １７．１ ９０．４ ８２．４ ４５６．９ ２５．１ １３５．４ ３４．１ １８６．０

２．１．３　 高寒小嵩草草甸功能群格局规模特征

采用等级方差分析法对高寒小嵩草草甸功能群空间格局规模进行分析发现，各功能群在采样面积内

（４ｍ２）空间格局规模存在 ２ 个峰值，其中小嵩草（Ｋ． ｐｙｇｍａｅａ）、矮嵩草（Ｋ． ｈｕｍｉｌｉｓ）、禾本科、豆科和杂类草功

能群的第一和第二格局规模依次为 １０ｃｍ 和 ４０ｃｍ、２０ｃｍ 和 ８０ｃｍ、５ｃｍ 和 ４０ｃｍ、４０ｃｍ 和 １６０ｃｍ、２０ｃｍ 和 ８０ｃｍ，
它们的共同特点是各功能群第一格局规模处于 ４０ｃｍ 范围内，结合种－面积饱和曲线和植物群落地上生物量－
面积稳定曲线综合考虑，高寒小嵩草草甸植物功能群采样边长为 ４８．９ｃｍ 即可满足植物群落地上生物量和物

种数的相对稳定（图 ３—图 ４）。
２．２　 高寒小嵩草草甸典型微斑块植物群落特征

选择研究样地平坦且均匀的 １ｈｍ２区域为微斑块群落特征采样区，采用大样本采样法，随机在该区域选取
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图 ４　 不同功能群格局在不同放牧强度下的变化特征

Ｆｉｇ．４　 Ｐａｔｔｅｒｎ ｓｃａｌｅ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｇｒｏｕｐｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒａｚｉｎｇ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ

横坐标为区组，区组的计算公式见 １．３ 植物功能群格局规模特征

３０ 个样方，并记录各样方植物群落数量特征，以各样方功能群数量特征进行欧式聚类分析。 统计结果表明，
随机选取的 ３０ 个样方中，６３．３％的样方以小嵩草为建群种，这类微斑块对应的地貌单元为草毡表层完整微斑

块；１０．０％的样方以禾本科和矮嵩草为建群种或亚建群种，这类微斑块对应的地貌单元为剥蚀坑微斑块，
１６．７％的样方中存在裂缝，将其称之为裂缝微斑块（图 ５），参与统计的样方占采样样方总数的 ８０％以上。

从研究样地植物群落总体特征看，不同功能群高度显著不同，其中，群落上片层以禾本科功能群为主，生
长盛期其植物群落片层营养枝平均自然高度为 ６—１４ｃｍ； 下片层以矮嵩草 （ Ｋ． ｐｙｇｍａｅａ）、 小嵩草

（Ｋ． ｐｙｇｍａｅａ）、豆科和杂类草功能群为主，生长盛期植物群落片层营养枝自然高度平均为 １．５—６ｃｍ（图 ６）。
从不同微斑块功能群数量特征看，禾本科数量特征在草毡表层完整微斑块中最低，在裂缝微斑块和剥蚀

坑微斑块间差异不显著。 小嵩草（Ｋ． ｐｙｇｍａｅａ）高度在不同微斑块间差异不显著，但剥蚀坑微斑块中小嵩草

（Ｋ． ｐｙｇｍａｅａ）密度、盖度和重要值比裂缝微斑块的对应指标依次降低 ８９． ３％—１５７． １％，８３． ３％—１４９． ２％，
５５．７％—７７．２％。 矮嵩草（Ｋ． ｈｕｍｉｌｉｓ）数量特征沿着草毡表层完整微斑块、裂缝微斑块和剥蚀坑微斑块排列顺

序呈递增趋势，其中，矮嵩草（Ｋ． ｈｕｍｉｌｉｓ）营养枝自然高度在裂缝微斑块和剥蚀坑微斑块间差异不显著，但显

著高于草毡表层完整微斑块。 杂类草密度在不同微斑块间差异不显著，但其盖度、高度和地上生物量在剥蚀

坑微斑块中显著高于草毡表层完整微斑块，而裂缝微斑块植物群落数量特征同其他两类微斑块差异不显著。
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图 ５　 样地微斑块分类特征

Ｆｉｇ．５　 Ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｍｉｎｉ⁃ｐａｔｃｈｅｓ

豆科功能群密度最高值出现在剥蚀坑微斑块，最低值出现在草毡表层完整微斑块；地上生物量最高值出现在

裂缝微斑块，最低值出现在草毡表层完整微斑块；但其盖度和密度在不同微斑块间差异不显著（图 ６）
２．３　 高寒小嵩草草甸微斑块地表特征

研究区域藻类结皮和地衣结皮主要存在于草毡表层完整微斑块和裂缝微斑块的裂缝外围区域。 研究区

域藻类结皮（黑斑）和地衣结皮（白斑）盖度之和从大到小依次为小嵩草斑块（２５．２ ± ３．４）％、裂缝微斑块

（１５．０±３．６）％和剥蚀坑微斑块 ０％，且这两种土壤⁃生物结皮在不同微斑块间的差异达到了显著水平。 由于土

壤⁃生物结皮特征数据采样时间集中在植物群落返青期，该时期为高寒嵩草草甸分布区域的旱季，苔藓结皮在

较为干旱的条件下不容易被观察到，因此本研究中只讨论藻类结皮（黑斑）和地衣结皮（白斑）在草毡表层完

整微斑块和裂缝微斑块中的分布情况。
草毡表层完整微斑块中小嵩草（Ｋ． ｐｙｇｍａｅａ）盖度为 ２５．８％—３３．０％，显著高于其他功能群盖度。 草毡表

层完整微斑块中休眠或死亡地衣结皮（白斑）的盖度为（４．０ ± ３．６）％，９５％置信区间白斑盖度变化范围为

１．５％—６．５％；休眠或死亡藻类结皮（黑斑）盖度为（２５．２±１１．０）％，９５％置信区间黑斑盖度变化范围为 １７．３％—
３３．０％。

裂缝微斑块主要出现在研究区域地表开裂区，裂缝的上表面平均宽度为（４．７±１．１） ｃｍ，下表面平均宽度

为（３．４±０．９）ｃｍ，裂缝平均深度为（４．０±０．６）ｃｍ，裂缝微斑块中禾本科功能群的密度、盖度、高度和地上生物量

显著高于草毡表层完整微斑块（图 ７）。
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图 ６　 不同微斑块植物功能群特征分析

Ｆｉｇ．６　 Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｒｏｕｐｓ ｉｎ ｍｉｎｉ⁃ｐａｔｃｈｅｓ

Ｃ 代表草毡表层完整微斑块，ＣＧ 代表裂缝微斑块，Ｇ 代表剥蚀坑微斑块；不同小写字母代表不同微斑块植物群落数量特征差异达到显著

水平　

图 ７　 微斑块地表特征

Ｆｉｇ．７　 Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｍｉｎｉ⁃ｐａｔｃｈｅｓ

３　 讨论

３．１　 高寒小嵩草草甸微斑块镶嵌结构形成的非生物和生物学潜在机制

３．１．１　 高寒小嵩草草甸以草毡表层完整微斑块为优势微斑块的潜在机制

　 　 按照研究对象及研究目的，生态系统斑块研究尺度可以划分成 ５ 个等级，其中空间尺度＜１００ｍ２、代际尺

度＜ １０ 世代的斑块一般被归类为微斑块研究尺度［３５—３８］。 本研究发现，高寒小嵩草草甸以小嵩草

（Ｋ． ｐｙｇｍａｅａ）为建群种，形成以草毡表层完整微斑块为主、裂缝微斑块以及剥蚀坑微斑块为辅的植物功能群
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集群分布格局，且不同类型微斑块之间的植物群落特征存在明显分异。
造成这种现象的原因主要同高寒小嵩草草甸微斑块所处非生物环境因子及其建群种生物学特性相

关［３９—４０］。 首先，从影响高寒小嵩草草甸微斑块植物群落数量特征的非生物因子看，草毡表层完整微斑块是该

类草甸的主体，它不但可以分布在山地阳坡相对干旱的区域［１］，亦可分布于地势平缓的滩地、山地半阳坡、半
阴坡等水分相对充沛但放牧强度较大的区域［３］。 无论分布在哪种地形条件下，该类微斑块表层土壤均为匀

质壤土 ／粉（砂）壤土［１］，其在冻融或季节性冻融作用下，可以沿根系韧性薄弱区域开裂，而裂缝所围绕的中间

区域因收缩而略有凸起，形成冻土 ／季节性冻土区的典型多边形地貌，这种地貌导致不同微斑块间产生了一定

程度的高差，客观上促进了光、水、热等资源的再分配，为高寒嵩草草甸微斑块镶嵌结构的形成奠定了非生物

环境基础［３， ３９］。
从影响高寒小嵩草草甸微斑块植物群落特征的生物学机制上看，草毡表层完整微斑块的建群种为小嵩草

（Ｋ． ｐｙｇｍａｅａ），该植物为了适应恶劣的气候条件及反复的放牧干扰，从生理生化、形态结构、繁殖特性等诸多

方面进行了适应性改变。 首先，该植物地上部分植株矮小，地下部分根系庞大且平展，主要分布于土体浅层区

域，这种特征可以适应青藏高原的恶劣气候条件及草食动物的反复放牧干扰［５，１０，１５，４０］。 其次，该植物地上部

分所有器官均可承担养分同化功能［４１—４２］，可最大程度降低家畜放牧行为对光合产物积累的影响。 第三，该植

物可以通过地下根系同真菌建立共生关系来加强其对限制性养分的获取，以适应高原地区土壤限制性养分供

给的不足［４３—４５］。 第四，该植物进化出了强大的根茎拓殖能力［４６—４８］，一方面可以弥补土壤养分、水分等资源的

供给不足［１０，１７］；另一方面，利用植物生长可塑性［４９］，减弱了草食动物因采食和践踏对植物生长的负面影响，
实现了维持居群的相对稳定［５，１５］。
３．１．２　 高寒小嵩草草甸中剥蚀坑微斑块和裂缝微斑块形成的潜在机制

高寒小嵩草草甸中裂缝微斑块和剥蚀坑微斑块植物群落构建特征的形成是高寒嵩草草甸多边形地貌对

资源再分配的结果，其形成原因同草甸主流微斑块建群种———小嵩草（Ｋ． ｐｙｇｍａｅａ）生物学特性密切相关。 首

先，小嵩草（Ｋ． ｐｙｇｍａｅａ）属于根茎密丛型植物，其具有根系表聚特征［１３，１５］，且在植物群落超补偿生长、植物生

长可塑性［４９］等综合作用下，容易导致根系主要分布层紧实度增高，土壤中土⁃水⁃气三相结构的恶化，促进土

壤⁃生物结皮向旱化方向发展，加速系统干旱化程度，加剧植物⁃土壤系统养分供求失衡［３，１５］，影响系统生态和

生产功能的发挥［３］。 而以冻融作用形成的多边形地貌，可以通过冻融等机械拉伸作用形成一定强度的裂缝

和剥蚀坑，一方面可以有效的改善局部土壤物理结构，加速土壤全量养分的矿化和水分截留，有助于形成资源

沃岛［５］。 另一方面，由于不同微斑块之间存在高差，客观上加强了各斑块间物质和能量的转移或转化，不但

有利于草地生产能力和生态功能的改善，也有利于维持逆境条件下系统总体特征的稳定。
因此，高寒小嵩草草甸微斑块镶嵌结构的形成是系统对青藏高原恶劣环境和周期性干扰的响应与适应，

是系统生物学与非生物学因子共同作用的结果，有助于不同功能群之间物质和能量的转移或转化，对维持系

统稳定具有重要意义。
３．２　 高寒小嵩草草甸微斑块演化同植物群落系统演替之间的潜在关系

高寒小嵩草草甸多边形地貌对资源的再分配作用形成了以草毡表层完整微斑块为主体，其他类型微斑块

为辅的镶嵌式空间分布结构，这种结构对系统稳定性维持及稳态转化具有重要意义。
首先，高寒小嵩草草甸在较低放牧强度及冻融等非生物因子的作用下仍会形成一定强度的裂缝和塌陷

坑，这些微地形由于彼此之间存在高差，导致其对水、养分、热量等资源进行了再分配，重塑了微地形中养分⁃
水分⁃气⁃热等资源的分配格局，增加了地表粗糙度，增强了地表捕获种子的能力，降低了表层土壤的紧实度，
增加了水分的入渗率，改善了土壤的通气透水能力，增加了限制性土壤养分含量［３２］，为禾本科、矮嵩草（Ｋ．
ｈｕｍｉｌｉｓ）提供了良好的生长环境，加速了禾本科和矮嵩草等功能群在不同微斑块间的渗透和位移［５０］，为系统

向生产能力更高的禾本科⁃矮嵩草草甸演化奠定了物质基础［５１—５３］。
因此，在较低放牧强度下，塌陷坑和裂缝有助于系统以其为中心形成资源沃岛［３０］，并通过沃岛效应改善

２５３４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４５ 卷　
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原有草毡表层土壤物理化学特性，实现草地总体生产和生态功能的提升。
小嵩草草甸随着放牧采食和践踏强度的增加，系统根土比会表现为先增大后减小的趋势［５］。 当小嵩草

草甸放牧强度超过一定阈值区时，会导致草毡表层极度增厚，甚至出现草毡表层永久性的开裂、裂缝上下表面

宽度持续扩大，甚至将小嵩草原有草毡表层割裂成彼此分离的孤岛，这种由于过度放牧驱动的地貌剧烈变化，
会导致草甸地表径流的改变［５４］，土壤物理结构的恶化［５５］、土壤养分潴留⁃供给能力［１７］及根系数量和质量的降

低，加剧高寒小嵩草草甸各微斑块之间的差异，激发生态系统总体特征对干扰的正反馈效应，使得系统微斑块

间资源渗透和转移受阻，导致系统整体稳定性维持能力的降低，促成系统稳态的转化［１５］（图 ８）。

图 ８　 微斑块形成过程示意图

Ｆｉｇ．８　 Ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｐｒｏｃｅｓｓ ｏｆ ｍｉｎｉ⁃ｐａｔｃｈｅｓ

因此，裂缝和塌陷坑的出是一把双刃剑，过高的放牧强度使得微斑块间物质能量渗透和转移受阻，导致裂缝和剥蚀坑更容易遭受风蚀和水

蚀的影响，不但影响草地功能的提升，更不利于系统原有稳定性的维持

４　 结论

高寒小嵩草草甸植物功能群为微尺度斑块化集群分布模式。 高寒小嵩草草甸功能群第一格局规模一般

小于或等于 ４０ｃｍ 尺度范围。 植物群落种⁃饱和面积为 ２３９０ｃｍ２（相当于边长为 ４８．９ｃｍ 的正方形），植物群落

地上生物量稳定的最小样方面积为 １０６８ｃｍ２（相当于边长为 ３２．７ｃｍ 的正方形），综合考虑以上诸多因素，小嵩

草草甸植物群落采用 ２３９０ｃｍ２的采样面积可以保证物种、生物量的相对稳定。
根据聚类分析确定高寒小嵩草草甸 ８０％以上的微斑块可以归为 ３ 类，分别为剥蚀坑微斑块、草毡表层完

整微斑块以及裂缝微斑块。 不同微斑块植物群落特征发生了明显的分异，形成了以草毡表层完整微斑块为主

体，其他微斑块为辅助的镶嵌分布模式。 其中，裂缝和剥蚀坑微斑块处于适宜的放牧强度下，有助于高寒小嵩

草草甸向可食性牧草数量增加的方向演替，有助于系统总生产能力的恢复和功能的提升；但如果对裂缝和剥

蚀坑微斑块过度利用，容易加大草地进一步退化的风险。
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