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不同演替状态下高寒嵩草草甸植物功能群分异特征
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摘要：【目的】探讨高寒嵩草草甸植物功能群对放牧干扰的响应与适应，揭示不同放牧强度下高寒嵩草草甸植

物的演替过程和趋势，为优化高寒嵩草草甸放牧方案提供科学依据．【方法】以高寒嵩草草甸退化演替过程中的关

键状态，即禾草－矮嵩草草甸状态（Ａ）、小嵩草草甸草毡表层加厚状态（Ｂ）和小嵩草草甸草毡表层开裂状态（Ｃ）为研

究对象，采用空间尺度代替时间尺度的方法进行研究．【结果】随着放牧强度的增加，样地总地上生物量呈“Ｖ”字形

变化，其值在３４１．９１±１３．９３间波动．其中，莎草科植物呈现波动性降低趋势；杂类草呈现波动性增高趋势；豆科和

禾本科植物表现为先降低后增高的趋势；随着放牧干扰强度的增大，植物群落的生存环境发生恶化，Ｋ对策植物在

群落中的比例降低，而Ｒ对策植物比例升高；草甸的退化演替伴随着地表等景观特征的协同演变，具有一定的沃岛

效应．【结论】高寒嵩草草甸具有一定的自组织能力，不同演替状态下其植物功能群的生活型、群落结构与功能特征、

地表特征以及草地生产力等存在较大差异，这种差异对于缓冲草地的退化和维持系统的相对稳定具有重要意义．
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　　高寒草地面积为５　８００万ｈｍ２，占我国草地总

面积的３４．３％，为青藏高原的主体［１］．自上世纪８０

年代以来，在经济利益的驱使下，草地生态系统资源

被过度消耗，严重影响了其生态系统功能，导致草地

发生大面积不同程度的退化［２］．高寒草地退化的主

要原因是过度放牧而并非增温［３］．过度放牧对草地

的影响主要表现在牲畜对草地植物采食、踩踏和粪

尿排泄物等作用，它们可以直接或间接影响植物的

生长发育、物种组成与地上生物量，改变植物群落数

量和结构特征，甚至对群落系统的生物多样性特征

产生深远影响．

高寒嵩草草甸是高寒草地生态系统的主体，它

对高寒畜牧业的发展、农牧民的生产生活以及中国

乃至亚洲周边地区的生态安全皆具有重要的意

义［４］．高寒嵩草草甸的退化演替过程呈现多态性、渐

变性和阶段性．由于不同演替状态的植物群落结构

和景观特征呈现不同程度的分异，导致草地恢复所

采取的措施明显不同［５－６］．因此，认识草地的退化演

替过程及其生态构件的响应机制，对探讨扰动生态

系统的稳定性维持机制，指导退化草地的可持续发

展具有重要的指导意义［７］．

高寒草甸的被动与主动退化假说认为，在放牧

条件下高寒嵩草草甸的退化演替过程分为“四个时

期、三个阶段、两种动力”［８］．依据高寒草甸特征将其

退化演替进程划分为禾草－矮嵩草群落、矮嵩草群

落、小嵩草群落和杂类草－黑土滩四个时期，又根据

小嵩草群落的草毡表层特征，将其细分为草毡表层

加厚、开裂与塌陷３个子时期．

三个阶段分别为被动退化阶段（禾草－矮嵩草群

落向矮嵩草群落的演替）、主动退化阶段（矮嵩草群

落经小嵩草群落到杂类草－黑土滩的演替）和过渡阶

段（矮嵩草群落）．两种动力指气候变化与超载放牧，

且一般认为，人类放牧行为对高寒嵩草草甸退化演

替驱动效力高于气候波动［９］．

本文主要研究了高寒嵩草草甸退化演替过程中

草甸的关键状态，即禾草－矮嵩草草甸状态（Ａ）、小

嵩草草甸草毡表层加厚状态（Ｂ）和小嵩草草甸草毡

表层开裂状态（Ｃ）．随着放牧强度的增大，高寒嵩草

草甸植被由禾草－矮嵩草群落—矮嵩草群落—小嵩

草群落—杂类草黑土滩次生裸地的演替，这既是牧

草优势种群的取代过程，也是植被对放牧干扰的主

动抵抗过程［１０］．因此这３种草甸状态也代表着不同

程度的放牧强度，且放牧强度依次增大，即：Ａ＜

Ｂ＜Ｃ．

本研究综合应用生态系统过程学理论，采用时

空转换的方法，以不同干扰强度下草地生态系统植

物功能群数量及多样性特征变化为研究主体，主要

考察草地所处演替时期、植被类型、优势群落组成、

地表状况、草毡表层特征等因子，通过计算植物种群

的重要值（物种相对盖度、相对生物量和相对密度的

均值），比较了不同功能群在不同演替状态下的生态

位差异，即不同植物功能群对放牧强度的响应情况．

１　研究区概况

研究区域年平均降水量为５２３ｍｍ，主要降水

集中在５～９月，年平均温度为－１．４℃，属于典型

的高原大陆性气候．

研究设置于青海海北高寒草地生态系统国家野

外科学观测研究站“人类干扰对高寒草地影响过程

观测平台”．该平台建立于２００５年，样地为冬春草

场，在１９９５年前，草地归属于生产队统一管理植被

７３１
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分布较为均匀，处于禾草－矮嵩草草甸群落状态．

１９９５年后的土地承包，草场分给４户牧民，围栏分

割，由于牧户放牧制度的不同，使得各牧户草场地表

特征、植物群落组成结构发生明显分异，形成了１个

天然的放牧演替梯度．本研究选取高寒嵩草草甸退

化演替过程的３个关键阶段，分别为禾草－矮嵩草草

甸状态（Ａ）、小嵩草草甸草毡表层加厚状态（Ｂ）和小

嵩草草甸草毡表层开裂状态（Ｃ）（表１），为研究对

象，对其植物群落及功能群数量特征进行监测，样地

概况信息如表１所示［９］．
表１　样地概况

Ｔａｂｌｅ　１　Ｐｌｏｔｓ　ｇｅｎｅｒａｌ　ｓｉｔｕａｔｉｏｎ

代号
Ｃｏｄｅ

地理位置
Ｌｏｃａｔｉｏｎ

实际载畜量
Ｒｅａｌ　ｌｉｖｅｓｔｏｃｋ　ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ

样地概况Ｐｌｏｔ　ｇｅｎｅｒａｌ　ｓｉｔｕａｔｉｏｎ

Ａ
Ｎ　３７°３９．０２３′，

Ｅ　１０１°１０．６３８′，

３　２３０ｍ
３．６５羊单位／ｈｍ２

草地类型为禾草－矮嵩草草甸，具有明显的片层结构，上层以针
茅（Ｓｔｉｐａ　ｓｐｐ）和羊茅（Ｆｅｓｔｕｃａ　ｓｐｐ）等禾本科植物为优势种，下
层矮嵩草（Ｋｏｂｒｅｓｉａ　ｈｕｍｉｌｉｓ）等莎草为优势种，禾本科植物出现
的频率和盖度高于莎草科植物；草毡表层厚度不高于５ｃｍ；放
牧时间为每年３～５月；放牧家畜主要为藏系绵羊．

Ｂ
Ｎ　３７°４０．０５４′，

Ｅ　１０１°１０．６２０′，

３　２３９ｍ
８．２５羊单位／ｈｍ２

草地类型为小嵩草草甸，演替所处阶段为小嵩草草甸草毡表层
加厚期；草地为单片层结构，禾本科植物出现的频率小，小嵩草
（Ｋ．ｐｙｇｍａｅａ）等莎草科植物为优势种，并呈明显的斑块化分
布，小嵩草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％，裂缝内矮嵩草（Ｋ．ｈｕｍｉｌｉｓ）和禾本科植物分布
较多；放牧时间每年的２～５月；放牧家畜主要为藏系绵羊．

Ｃ
Ｎ　３７°４２．０８９′，

Ｅ　１０１°１５．９２８′，

３　２７８ｍ
１１．２５羊单位／ｈｍ２

草地类型为小嵩草草甸，演替所处阶段为小嵩草草甸草毡表层
开裂期；草地为单片层结构，禾本科植物出现的频率小，小嵩草
（Ｋ．ｐｙｇｍａｅａ）等莎草科植物为优势种，并呈明显的斑块化分
布，小嵩草斑块中心区域存在大量空地，并附着黑色或白色休
眠或死亡的地衣和藻类，边缘出现一定深度的裂缝，裂缝交接
处出现大量水蚀三角区，区域内偶有裸露底土层，裂缝面积一
般在５％～３０％；放牧时间每年的２～５月；放牧家畜主要为藏
系绵羊和牦牛．

２　试验方法

２．１　采样方法与时间

野外调查于２０１７年植物生长盛期８月下旬进行．

调查指标为群落各物种及植物功能群（禾本科、

莎草科、豆科、杂类草）的盖度和生物量．盖度采用目

测法，生物量采用收获法，样方面积为０．２５ｍ×

０．２５ｍ；３次重复．

２．２　各项指标的计算

（１）重要值：

Ｐｉ＝Ｃｉ＋Ｂｉ＋Ｄｉ３

式中，Ｃｉ为物种相对盖度；Ｂｉ为物种相对生物量；Ｄｉ
为物种相对密度．

（２）生态位宽度指数：采用Ｌｅｖｉｎｓ宽度指数．

Ｂｉ ＝ １

ｒ∑
ｒ

ｊ＝１

（Ｐｉｊ）２

式中，Ｂｉ为种ｉ的生态位宽度；Ｐｉｊ是物种ｉ在第ｊ资

源位上的重要值占它所在全部资源位上重要值的比

例；ｒ为样方数．

　　植物功能群累计生态位宽度：

Ｂ＝∑
ｓ

ｉ＝１
Ｂｉ

式中，Ｂ为植物功能群的累计生态位宽度；Ｓ为功能

群物种数；Ｂｉ为种ｉ的生态位宽度．

２．３　数据处理

采用Ｅｘｃｅｌ　２００３和ＳＰＳＳ　２０．０对不同放牧强

度下植物功能群数量的分异特征进行分析，其中单

因子方差分析（ＡＮＯＶＡ）最小显著差数法（ＬＳＤ）显

著性系数为０．０５．
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３　结果与分析

３．１　物种数对放牧干扰的响应

以植物物种数及物种重要值作为表征草地对放

牧干扰的量化指标，随着放牧强度的增加，高寒嵩草

草甸的物种数呈现持续的下降趋势（表２）．其中，处

于状态Ａ的物种数有３５种，隶属于１３科２８属，重

要值大于１０％的物种有小嵩草（１９．２８）和针茅（１４．

５７），占该群落的３３．８５％．状态Ｂ有２７种，隶属于

１２科２３属，重要值大于１０％的物种有小嵩草（１９．

８２）、美丽风毛菊（１５．５４）和针茅（１１．８８），占该群落

的４７．２４％；状态Ｃ有２３种，隶属于１１科２１属，重

要值大于１０％的物种有针茅（２２．５４）、美丽风毛菊

（１６．２８）、小嵩草（１１．３８）和矮火绒草（１０．３１），占该

群落的６０．５１％．即针茅和小嵩草是高寒嵩草草甸

的原始群落优势种，随着放牧强度的增加，草地丰富

度呈持续下降趋势，被以美丽风毛菊和矮火绒草为

代表的杂类草所替代，演变为杂类草草甸．

３．２　植物功能群对放牧干扰的响应

将植物功能群分为禾草科、豆科、杂类草和莎草

科四大类，以功能群重要值作为其度量指标，评价其

对放牧干扰的响应．杂类草是高寒嵩草草草甸的主

体，其功能群重要值为４３．０７±３．９２．其次是莎草科

与禾本科，分别为２３．９１±５．７３和２１．１２±２．６５，豆

科最小，为１１．４３±２．３５．不同植物功能群对放牧干

扰呈现不同响应特征（表３）．其中，随着放牧强度增

加，杂类草功能群物种数减少，Ａ、Ｂ、Ｃ状态下物种

数分别为２１、１８、１４种，状态Ｂ、Ｃ物种丢失速率分

别为１４．３％和３３．３％，丢失的主要物种包括银莲

花、卷鞘鸢尾、繁缕、摩苓草等物种．然而杂类草功能

群的重要值却随随着放牧强度的加重呈现持续增加

的变化趋势，由状态Ａ的３７．５３显著增加到Ｂ、Ｃ状

态的４６．１和４５．５８（Ｐ＜０．０５），Ｂ、Ｃ状态无显著差

异（Ｐ＞０．０５）．这种变化主要是由菊科的美丽风毛

菊和矮火绒草重要值改变所致，其中美丽风毛菊重

要值由状态Ａ的７．７６显著增至Ｂ、Ｃ状态的１５．５４

和１６．２８（Ｐ＜０．０５），矮火绒草重要值由状态 Ａ的

１．１９增加到Ｂ状态的４．４６，和Ｃ状态的１０．３１．

组成高寒嵩草草甸的莎草科植物主要有小嵩草

和矮嵩草，放牧作用对莎草科植物物种的影响作用

甚微．小嵩草的重要值是矮嵩草的２．３～２．５倍，随

放牧强度的增加，莎草科植物的重要值由状态Ａ向

状态Ｂ的演替略有增高（Ｐ＞０．０５），而由状态Ｂ向

状态Ｃ的演替，发生显著的降低，状态Ｃ较状态Ａ、

Ｂ分别降低了４２．８％和４４．１％．

随着放牧强度增加，禾本科植物功能群物种数

减少，Ａ、Ｂ、Ｃ状态下物种数分别为５、４、３种，丢失

的主要物种分别是溚草、藏异燕麦和双叉细柄茅．而

其植物功能群重要性呈现“Ｖ”型变化趋势，状态 Ａ

与Ｃ差异不明显（Ｐ＞０．０５），而状态Ｂ与状态Ａ和

Ｃ均达显著性差异（Ｐ＜０．０５），且这种变异主要是

由针茅重要值变化所致，状态 Ａ演替到状态Ｂ，重

要值降低了１８．５％，而由状态Ｂ演替到状态Ｃ，重

要值增加了８９．７％．

豆科植物功能群对放牧干扰极为敏感，由状态

Ａ演替到状态Ｂ和Ｃ，其物种由５属７种下降到３

属３种，丢失４个种，分别为多花黄芪、黄芪、花苜蓿

和青海棘豆．随着放牧强度增加，杂类草功能群的重

要值亦呈“Ｖ”型变化趋势，状态Ａ与Ｃ差异不明显

（Ｐ＞０．０５），而状态Ｂ与状态Ａ和Ｃ均达显著性差

异（Ｐ＜０．０５），这种改变是披针叶黄华和异叶米口

袋的重要值的演变所致．其中，披针叶黄华由状态Ａ

的４．７９和状态Ｂ的３．４６显著上升至状态 Ｃ的

６．９７，异叶米口袋由状态 Ａ 的２．０４和状态 Ｂ的

２．３４显著上升至状态Ｃ的６．１０．

３．３　不同放牧梯度上植物功能群的生态位分析

将高寒嵩草草甸植物功能群分为：禾草科、豆

科、杂类草和莎草科四大类，以功能群的生态位宽度

（ｎｉｃｈｅ　ｂｒｅａｄｔｈ）作为度量指标，来评价该类群生存

所必需的生境最小阈值、对资源利用的能力及其对

放牧干扰的响应过程．

四大植物类群，其生态位宽度的相对大小为杂

类草＞豆科＞禾草科＞莎草科，其生态位宽度分别

为２．０３±０．３８、０．５５±０．３１、０．４５±０．０９以及０．２２

±０．００．其中，杂类草在群落中的生态位宽度最大，

在放牧干扰下逐渐演化为草地泛化种，而莎草科植

物生态位宽度最小，逐渐为草地特化种．高寒草甸退

化演变的终极状态是“杂类草－黑土型次生裸地”也

与此有关．

随着放牧强度的增加，高寒嵩草草甸的生态位
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表２　不同演替状态下植物群落物种组成及其重要值

Ｔａｂｌｅ　２　Ｓｐｅｃｉｅｓ　ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ　ａｎｄ　ｉｍｐｏｒｔａｎｔ　ｖａｌｕｅ　ｏｆ　ｐｌａｎｔ　ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ　ｉｎ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ　ｓｔａｔｅｓ

功能群
Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ
ｇｒｏｕｐｓ

科
Ｆａｍｉｌｙ

属
Ｇｅｎｕｓ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

重要值／％
Ｉｍｐｏｒｔａｎｔ　ｖａｌｕｅ

演替状态Ａ
Ｓｔａｔｅ　Ａ

演替状态Ｂ
Ｓｔａｔｅ　Ｂ

演替状态Ｃ
Ｓｔａｔｅ　Ｃ

豆科
Ｌｅｇｕｍｉｎｏｓａｅ

黄华属
Ｔｈｅｒｍｏｐｓｉｓ

披针叶黄华
Ｔ．ｌａｎｃｅｏｌａｔａ　Ｒ．Ｂｒ． ４．７９　 ３．４６　 ６．９７

豆科
Ｌｅｇｕｍｉｎｏｓａｅ

黄芪属
Ａｓｔｒａｇａｌｕｓ

多花黄芪
Ａ．ｆｌｏｒｉｄｕｓ

２．４５ － －

豆科
Ｌｅｇｕｍｉｎｏｓａｅ

黄芪属
Ａｓｔｒａｇａｌｕｓ

黄芪
Ａｓｔｒａｇａｌｕｓ　ｓｐｐ．

０．０６ － －

豆科
Ｌｅｇｕｍｉｎｏｓａｅ

豆科
Ｌｅｇｕｍｉｎｏｓａｅ

苜蓿属
Ｍｅｄｉｃａｇｏ

花苜蓿
Ｍ．ｒｕｔｈｅｎｉｃａ（Ｌ．）Ｔｒａｕｔｖ． ２．０４ － －

豆科
Ｌｅｇｕｍｉｎｏｓａｅ

棘豆属
Ｏｘｙｔｒｏｐｉｓ

青海棘豆
Ｏ．ｑｉｎｇｈａｉｅｎｓｉｓ

１．０７　 ２．３４ －

豆科
Ｌｅｇｕｍｉｎｏｓａｅ

棘豆属
Ｏｘｙｔｒｏｐｉｓ

黄花棘豆
Ｏ．ｏｃｈｒｏｃｅｐｈａｌａ　Ｂｕｎｇｅ

０．１８ － ０．４５

豆科
Ｌｅｇｕｍｉｎｏｓａｅ

米口袋属
Ｇｕｅｌｄｅｎｓｔａｅｄｔｉｓ

异叶米口袋
Ｇ．ｄｉｖｅｒｓｉｆｏｌｉａ

２．０４　 ２．３４　 ６．１０

莎草科
Ｃｙｐｅｒａｃｅａｅ

莎草科
Ｃｙｐｅｒａｃｅａｅ

嵩草属
Ｋｏｂｒｅｓｉａ

小嵩草
Ｋｏｂｒｅｓｉａ　ｐａｒｖａ

１９．２８　 １９．８２　 １１．３８

莎草科
Ｃｙｐｅｒａｃｅａｅ

嵩草属
Ｋｏｂｒｅｓｉａ

矮嵩草
Ｋｏｂｒｅｓｉａ　ｈｕｍｉｌｉｓ（Ｃ．Ａ．
Ｍｅｙ．ｅｔ　Ｔｒａｕｔｖ．）Ｓｅｒｇ．

８．３６　 ８．４６　 ４．４３

禾本科
Ｇｒａｍｉｎｅａｅ

禾本科
Ｇｒａｍｉｎｅａｅ

披碱草属
Ｅｌｙｍｕｓ

垂穗披碱草
Ｅｌｙｍｕｓ　ｎｕｔａｎｓ　Ｇｒｉｓｅｂ．

２．８８ － ０．９６

禾本科
Ｇｒａｍｉｎｅａｅ

针茅属
Ｓｔｉｐａ

针茅
Ｓｔｉｐａｓｐｐ．

１４．５７　 １１．８８　 ２２．５４

禾本科
Ｇｒａｍｉｎｅａｅ

早熟禾属
Ｐｏａ

早熟禾
Ｐｏａｓｐｐ． １．４７　 １．６２　 ０．２０

禾本科
Ｇｒａｍｉｎｅａｅ

异燕麦属
Ｈｅｌｉｃｔｏｔｒｉｃｈｏｎ

藏异燕麦
Ｈ．ｔｉｂｅｔｉｃｕｍ（Ｒｏｓｈｅｖ．）

Ｈｏｌｕｂ
１．９３　 ３．２６ －

禾本科
Ｇｒａｍｉｎｅａｅ

细柄茅属
Ｐｔｉｌａｇｒｏｓｔｉｓ

双叉细柄茅
Ｐ．ｄｉｃｈｏｔｏｍａ　Ｋｅｎｇ

ｅｘ　Ｔｚｖｅｌ．
－ ０．７２ －

禾本科
Ｇｒａｍｉｎｅａｅ

溚草属
Ｋｏｅｌｅｒｉａ

溚草
Ｋｏｅｌｅｒｉａ　ｃｒｉｓｔａｔａ
（Ｌ．）Ｐｅｒｓ．

１．３５ － －

蔷薇科
Ｒｏｓａｃｅａｅ

萎陵菜属
Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ

雪白委陵菜
Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ　ｎｉｖｅａ　Ｌ． １．７９　 ０．３７　 ０．８８

伞形科
Ｕｍｂｅｌｌｉｆｅｒａｅ

柴胡属
Ｂｕｐｌｅｕｒｕｍ

柴胡
Ｂｕｐｌｅｕｒｕｍｓｐｐ．

２．７９ － ２．２２

杂类草
Ｆｏｒｂｓ

菊科
Ｃｏｍｐｏｓｉｔａｅ

香青属
Ａｎａｐｈａｌｉｓ

香青
Ａｎａｐｈａｌｉｓ　ｓｐｐ．

１．２２　 ６．７０　 ４．１０

菊科
Ｃｏｍｐｏｓｉｔａｅ

风毛菊属
Ｓａｕｓｓｕｒｅａ

黑紫风毛菊
Ｓ．ｎｉｇｒｅｓｃｅｎｓ　Ｍａｘｉｍ

０．９９ － －

菊科
Ｃｏｍｐｏｓｉｔａｅ

风毛菊属
Ｓａｕｓｓｕｒｅａ

美丽风毛菊
Ｓ．ｓｕｐｅｒｂａＡｎｔｈｏｎｙ

７．７６　 １５．５４　 １６．２８
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续表２　Ｃｏｎｔｉｎｕｅｄ　ｔａｂｌｅ　２

功能群
Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ
ｇｒｏｕｐｓ

科
Ｆａｍｉｌｙ

属
Ｇｅｎｕｓ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

重要值／％
Ｉｍｐｏｒｔａｎｔ　ｖａｌｕｅ

状态Ａ
Ｓｔａｔｅ　Ａ

状态Ｂ
Ｓｔａｔｅ　Ｂ

状态Ｃ
Ｓｔａｔｅ　Ｃ

菊科
Ｃｏｍｐｏｓｉｔａｅ

风毛菊属
Ｓａｕｓｓｕｒｅａ

重齿风毛菊
Ｓ．ｋａｔｏｃｈａｅｔｅ　Ｍａｘｉｍ．

３．０５　 ２．１９ －

菊科
Ｃｏｍｐｏｓｉｔａｅ

火绒草属
Ｌｅｏｎｔｏｐｏｄｉｕｍ

矮火绒草
Ｌ．ｎａｎｕｍ （Ｈｏｏｋ．ｆ．ｅｔ
Ｔｈｏｍｓ．）Ｈａｎｄ．－Ｍａｚｚ．

１．１９　 ４．４６　 １０．３１

菊科
Ｃｏｍｐｏｓｉｔａｅ

蒲公英属
Ｔａｒａｘａｃｕｍ

蒲公英
Ｔ．ｍｏｎｇｏｌｉｃｕｍ Ｈａｎｄ．－Ｍａｚｚ．．

０．１７　 １．２６　 ０．５０

菊科
Ｃｏｍｐｏｓｉｔａｅ

紫菀属
Ａｓｔｅｒ

紫菀
Ａｓｔｅｒ　ｓｐｐ． ４．２５　 ５．６０ －

毛茛科
Ｒａｎｕｎｃｕｌａｃｅａｅ

毛茛属
Ｒａｎｕｎｃｕｌｕｓ

云生毛茛
Ｒ．ｎｅｐｈｅｌｏｇｅｎｅｓ　Ｅｄｇｅｗ．

３．４３　 ０．２２　 １．３６

毛茛科
Ｒａｎｕｎｃｕｌａｃｅａｅ

银莲花属
Ａｎｅｍｏｎｅ

银莲花
Ａｎｅｍｏｎｅ　ｃａｔｈａｙｅｎｓｉｓ　Ｋｉｔａｇ．

０．７７ － －

川续断科
Ｄｉｐｓａｃａｃｅａｅ

刺参属
Ｍｏｒｉｎａ

圆萼刺参（摩苓草）
Ｍｏｒｉｎａ　ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ（Ｂａｔａｌ．）Ｄｉｅｌｓ ０．４１　 ０．３２ －

玄参科
Ｓｃｒｏｐｈｕｌａｒｉａｃｅａｅ

兰石草属
Ｌａｎｃｅａ

兰石草
Ｌａｎｃｅａ　ｔｉｂｅｔｉｃａ　Ｈｏｏｋ．
ｆ．ｅｔ　Ｔｈｏｍｓｏｎ

１．３３ － １．６６

玄参科
Ｓｃｒｏｐｈｕｌａｒｉａｃｅａｅ

婆婆納属
Ｖｅｒｏｎｉｃａ

婆婆納
Ｖｅｒｏｎｉｃａ　ｓｐｐ． ０．６７　 ０．１１　 ０．０８

杂类草
Ｆｏｒｂｓ

石竹科
Ｃａｒｙｏｐｈｙｌｌａｃｅａｅ

蝇子草属
Ｓｉｌｅｎｅ

米瓦罐
Ｓｉｌｌｅｎｅ　ｃｏｎｏｉｄｅａ　Ｌ． － ０．６１ －

石竹科
Ｃａｒｙｏｐｈｙｌｌａｃｅａｅ

繁缕属
Ｓｔｅｌｌａｒｉａ

繁缕
Ｓｔｅｌｌａｒｉａｓｐｐ． ０．２６　 ０．０１ －

鸢尾科
Ｉｒｉｄａｃｅａｅ

鸢尾属
Ｉｒｉｓ

卷鞘鸢尾
Ｉ．ｐｏｔａｎｉｎｉｉ　Ｍａｘｉｍ．

０．０６ － －

龙胆科
Ｇｅｎｔｉａｎａｃｅａｅ

龙胆属
Ｇｅｎｔｉａｎａ

麻花艽
Ｇ．ｓｔｒａｍｉｎｅａ　Ｍａｘｉｍ． ５．８９　 ６．１８　 ５．３１

龙胆科
Ｇｅｎｔｉａｎａｃｅａｅ

龙胆属
Ｇｅｎｔｉａｎａ

线叶龙胆
Ｇ．ｌａｗｒｅｎｃｅｉ　Ｂｕｒｋ．ｖａｒ．ｆａｒｒｅｒｉ

（Ｉ．Ｂ．Ｂａｌｆ．）Ｔ．Ｎ．Ｈｏ
０．６６　 ０．９２　 １．３５

龙胆科
Ｇｅｎｔｉａｎａｃｅａｅ

龙胆属
Ｇｅｎｔｉａｎａ

刺芒龙胆
Ｇｅｎｔｉａｎａ　ａｒｉｓｔａｔａ　Ｍａｘｉｍ． ０．３５　 ０．６６ －

龙胆科
Ｇｅｎｔｉａｎａｃｅａｅ

獐芽菜属
Ｓｗｅｒｔｉａ

獐芽菜
Ｓｗｅｒｔｉａｓｐｐ． ０．２６　 ０．８４　 １．１２

龙胆科
Ｇｅｎｔｉａｎａｃｅａｅ

假龙胆属
Ｇｅｎｔｉａｎｅｌｌａ

假龙胆
Ｇｅｎｔｉａｎｅｌｌａ　ｌｉｍｐｒｉｃｈｔｉｉ

－ － ０．２６

堇菜科
Ｖｉｏｌａｃｅａｅ

堇菜属
Ｖｉｏｌａ

紫花地丁
Ｖｉｏｌａ　ｐｈｉｌｉｐｐｉｃａ　Ｃａｖ．

－ ０．０８ －

茜草科
Ｒｕｂｉａｃｅａｅ

拉拉藤属
Ｇａｌｉｕｍ

蓬子菜
Ｇ．ｖｅｒｕｍＬ． ０．２３　 ０．０４　 ０．１５

其他
（灌木Ｓｈｒｕｂ）

忍冬科
Ｃａｐｒｉｆｏｌｉａｃｅａｅ

忍冬属
Ｌｏｎｉｃｅｒａ

矮生忍冬
Ｌｏｎｉｃｅｒａ　ｍｉｎｕｔａ　Ｂａｔａｌ． － － １．３９

种数
Ｓｐｅｃｉｅｓ　ｎｕｍｂｅｒ

３５　 ２７　 ２３
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表３　不同演替状态下植物功能群的重要值

Ｔａｂｌｅ　３　Ｉｍｐｏｒｔａｎｔ　ｖａｌｕｅ　ｏｆ　ｐｌａｎｔ　ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ　ｇｒｏｕｐｓ　ｉｎ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ　ｓｔａｔｅｓ

功能群
Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ　ｇｒｏｕｐｓ

重要值／％Ｉｍｐｏｒｔａｎｔ　ｖａｌｕｅ

演替状态Ａ
Ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ　Ａ

演替状态Ｂ
Ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ　Ｂ

演替状态Ｃ
Ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ　Ｃ

均值
Ａｖｅｒａｇｅ　ｖａｌｕｅ

豆科Ｌｅｇｕｍｉｎｏｓａｅ　 １２．６３ａ ８．１４ｂ　 １３．５２ａ １１．４３±２．３５

莎草科Ｃｙｐｅｒａｃｅａｅ　 ２７．６４ａ ２８．２８ａ １５．８１ｂ　 ２３．９１±５．７３

禾本科 Ｇｒａｍｉｎｅａｅ　 ２２．２０ａ １７．４８ｂ　 ２３．７０ａ ２１．１３±２．６５

杂类草Ｆｏｒｂｓ　 ３７．５３ａ ４６．１０ｂ　 ４５．５８ｂ　 ４３．０７±３．９２

　　同行不同字母表示差异显著（Ｐ＜０．０５）．

Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｌｅｔｔｅｒｓ　ｏｎ　ｔｈｅ　ｓａｍｅ　ｌｉｎｅ　ｉｎｄｉｃａｔｅ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ（Ｐ＜０．０５）．

宽度整体上呈现下降趋势．其对放牧干扰响应的变

率亦表现为杂类草＞豆科＞禾草科＞莎草科，其值

分别为４６．０３％、３２．７４％、１１．００％和０．０７％．这也

代表了不同功能群对放牧干扰的敏感性．而基于生

态位对能成为处于不同演替状态优势功能群的评

判，尚需结合生态位宽度及其对放牧干扰的应变率，

其量化特征尚需要做进一步的研究．

图１　不同演替状态下植物功能群的生态位宽度

Ｆｉｇｕｒｅ　１　Ｎｉｃｈｅ　ｂｒｅａｄｔｈ　ｏｆ　ｐｌａｎｔ　ｆｕｎｃｔｉｏｎ　ｇｒｏｕｐｓ　ｉｎ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ　ｓｔａｔｅ

３．４　地上生物量对放牧干扰的响应

地上生物量是反映植被生长状况和草地生产力

的关键指标，对群落结构和功能对放牧干扰响应的

变化具有重要的指示作用［１１］．高寒嵩草草甸地上生

物量为３４１．９１±１３．９３，杂类草、禾草科、豆科和莎

草 科 各 功 能 群 对 其 的 贡 献 分 别 为 ４８．９０％、

２３．０５％、１４．１０％、１３．９５％．随着放牧强度的增大，

高寒嵩草草甸地上生物量呈现“Ｖ”字形变化，最低

值出现在状态Ｂ，且与状态Ａ、Ｃ呈现显著差异（Ｐ＜

０．０５）．状态Ａ和Ｃ差异不显著（Ｐ＞０．０５）．

放牧干扰对不同植物功能群地上生物量的影响

存在较大差异．放牧强度的改变，使得植物功能群数

图２　不同演替状态下植物功能群的地上生物量

Ｆｉｇｕｒｅ　２　Ａｂｏｖｅ　ｇｒｏｕｎｄ　ｂｉｏｍａｓｓ　ｏｆ　ｐｌａｎｔ　ｆｕｎｃｔｉｏｎ　ｇｒｏｕｐｓ　ｉｎ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ　ｓｔａｔｅ
表４　植物功能群对放牧反应的相关性分析

Ｔａｂｌｅ　４　Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ　ａｎａｌｙｓｉｓ　ｏｆ　ｐｌａｎｔ　ｆｕｎｃｔｉｏｎ　ｇｒｏｕｐ　ｏｎ　ｇｒａｚｉｎｇ　ｒｅｓｐｏｎｓｅ

禾本科
Ｇｒａｍｉｎｅａｅ

莎草科
Ｃｙｐｅｒａｃｅａｅ

豆科
Ｌｅｇｕｍｉｎｏｓａｅ

杂类草
Ｆｏｒｂｓ

禾本科 Ｇｒａｍｉｎｅａｅ － ０．５６９　 ０．６４８＊＊ －０．８９０＊＊

莎草科Ｃｙｐｅｒａｃｅａｅ　 ０．５６９ － －０．１７１ －０．８４３＊＊

豆科Ｌｅｇｕｍｉｎｏｓａｅ　 ０．６４８＊＊ －０．１７１ － －０．２９５
杂类草Ｆｏｒｂｓ －０．２９５ －０．８４３＊＊ －０．２９５ －

　　＊＊表示差异显著（Ｐ＜０．０１）．

＊＊ｉｎｄｉｃａｔｅｓ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ（Ｐ＜０．０１）．
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量特征发生一定的变化，从而影响了其在群落中的

地位及作用．随着放牧强度增高，草地中的豆科和禾

本科植物均表现为先降低后增高的趋势；杂类草功

能群表现为显著的增高的趋势，莎草科功能群表现

为一定程度的降低趋势（图２）．从禾草－矮嵩草草甸

向小嵩草草甸转化的过程中针叶型植物总体表现为

下降趋势，而阔叶植物总体表现为上升趋势．

根据功能群对放牧响应的相关关系规律，将其

分成３种类型，１种为协同型，代表功能群为禾本科

同豆科功能群，２者对放牧强度改变的反应相似；１

种为互补型，代表功能群对组为杂类草同禾本科，和

杂类草同莎草科，杂类草同这两种功能群之间对放

牧强度改变的响应相反；第３种为中性型，代表为豆

科同莎草科，豆科同杂类草，禾本科同莎草科功能

群，它们彼此之间不敏感．

４　讨论

４．１　植物群落可以通过不同水平的生态位分离维

持系统的相对稳定

生态位（ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ　ｎｉｃｈｅ）对研究植物群落中种

群之间的资源利用能力、种间关联、种间竞争等均具

有理论和现实意义．研究区域草地处于相同地理单

元下，具有相同的地形、地貌及气候特征，且草地土

壤发育具有同源性［１２］，但是当相同草地在区别化经

营后，植物群落数量特征发生了明显的分异，而引起

该分异的主要原因为放牧压力的不同．

本研究发现，随着放牧压力增加，植物群落地上

生物量呈下降趋势．引起植物群落地上生物量下降

的主要原因为优良可食性牧草（禾本科和莎草科植

物功能群）不同程度的下降．而在小嵩草草甸演替状

态，禾本科和莎草科植物的消长变化可以在一定程

度上减缓草地的退化，并且这种变化受到气候波动

的影响较为明显，因而表现出一定的随机性［１３－１４］，但

其总的变化趋势是两者之和有减缓草地地上生物量

降低的趋势，这同海北高寒草甸生态系统定位研究

站监测结果相似［１５］．

此外，随着放牧强度的增加，可食性优良牧草在

群落中的地位和作用容易受到不同程度的抑制，这

同绝大多数放牧草地生态系统的研究相似［１６］．而当

可食性优良牧草被抑制以后，杂类草表现出对剩余

资源利用能力的优越性［１７］，即在小嵩草草甸草毡表

层加厚状态，禾本科、豆科和莎草科植物功能群的地

上生物量都被不同程度的抑制时，杂类草的地上生

物量仍可以表现出一定程度的上升趋势．从植物功

能群在群落中的权重上看，杂类草功能群同禾本科

和莎草科功能群在重要值上表现为随退化演替变化

的强负相关关系，说明杂类草所利用的资源很有可

能是禾本科和莎草科被放牧抑制后的剩余资源

空间．

豆科植物同禾本科植物功能群之间有强正相关

关系，说明两者之间有可能是互惠功能群．首先禾本

科植物一般为喜氮植物，这在速效氮匮乏的高寒草

甸生态系统中［１８］，豆科植物的增加有助于改善生态

系统的氮素供给能力，提高禾本科植物对逆境的抗

干扰能力．高寒草地生态系统总体的特点是随放牧

强度增高，植物群落生物量被抑制，但随着草地退化

的进行，草地地表出现不同强度的裂缝［５］，一定面积

的裂缝（５％～３０％）对改善土壤的透气透水情况具

有重要的促进作用，在一定程度上易形成沃岛效应，

使得原本被抑制的多种植物功能群得以恢复，出现

了退化过程中系统地境改善，实现自我调节的恢复

过程．

４．２　植物通过生存策略改变适应干扰环境，最大程

度利用环境资源

高寒草地生态系统植物群落总体同外界干扰具

有一定程度的协同进化关系，草地的进展演替过程

伴随着植物群落Ｒ对策植物数量减少而 Ｋ对策植

物数量增高，而退化演替过程则相反．随着放牧干扰

强度的增大，植物群落的生存环境发生恶化，Ｋ对策

植物，如垂穗披碱草等一些禾本科植物在群落中的

比例降低，而Ｒ对策植物比例升高，如美丽风毛菊

等杂类草．且不同植物功能群组中Ｒ对策与Ｋ对策

植物的比例变化亦不同．

随着放牧强度增加，比例升高最为显著的Ｒ对

策植物是杂类草功能群，其中又以菊科植物最为明

显．菊科中一类是以矮火绒为代表的短命速生植物，

该类植物的特点是生命周期短，适应性强，且没有明

显的光周期．该类植物属于喜光植物，在郁闭度较高

的禾草－矮嵩草草甸中，高大的禾本科植物对光线的

遮挡影响了其生长发育，导致其长势较弱，而在高大
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的禾本科植物被抑制以后，低矮和相对覆盖度较低

的草被植物可以一定程度的提高矮火绒的成活率，

提高其在群落中的地位和作用．另一类菊科植物以

美丽风毛菊为代表，其特点是多年生且种子产出量

极高，１个母株在生长季节中可以产生种子，且母株

可以存活多年，其种群扩充能力极强，当环境中优势

种被抑制后，很容易间接促进该类群的发展，这一方

面表现为植物群落对环境资源利用能力的种间调

节，另一方面表现为生态系统可以通过种间调节实

现资源利用最大化，减弱外界干扰对系统生产能力

的影响，实现生态系统稳定性的最大程度维持．
当然，由于在根据生产利用能力划定的草地功

能群中，包含了多种生态功能型植物，因此本研究

中，同一功能群类别中的许多植物并没有完全一致

的表现．因此，如果未来研究中能够寻找到更好的表

征植物群落生产和生态特征的且划分标准较为简单

的分类方式，可能对解释植物群落总体对外界干扰

的响应与适应具有重要意义．

４．３　草地地表特征的改变同植物演替及稳定性维

持机制的响应与耦合关系

高寒草地生态系统是１个集草地、植被、家畜、

人类管理于一体的自然经济复合体，草地生态系统

的自然资源层面的发展是整个复合体经营运转的基

础，而生态系统构建中的植物、土壤和地境同外界干

扰之间已经形成了一定程度的自我调节和自我完善

的机制．

草毡表层就是高寒草甸生态系统应对放牧践踏

而形成的１种自我保护和缓冲［１２］，但草毡表层的过

度发育必然影响土壤的通气透水能力［２０］，成为草地

养分和水分循环入渗的限制性因子及草地恢复的瓶

颈因子．而草地生态系统的裂缝则可以缓解这一作

用，裂缝是高寒草甸生态系统中广泛存在的一种地

境特征，一般出现在高寒小嵩草草甸草毡表层开裂

状态，形成原因同植物群落中密丛型植物在群落中

和单位土壤表面的比例、数量、活力、放牧强度大小

等因素有关［９］．一定宽度、长度和面积的裂缝有助于

改善土壤的通气透水情况，有利于草地的恢复，在本

研究中表现为在小嵩草草甸草毡表层开裂状态（Ｃ）

禾本科植物和豆科植物功能群的数量和地位的升

高，从Ｂ状态到Ｃ状态，豆科植物的重要值由８．１４

增加至１３．５２，禾本科植物由１７．４８增加至２３．７０．

同时裂缝中也具有较好的土壤环境状况，形成沃岛

效应，在一定程度上可以缓解生态系统的退化进程，

促进草地的恢复．

５　结论

生态系统在外界干扰条件下具有明显的自我调

节能力，其目的是促进环境资源利用最大化，其手段

是充分利用不同植物对干扰的响应策略；同时生态

系统也可以通过系统内部各构件对干扰的响应程度

不同，缓冲干扰对生态系统的影响；高寒嵩草草甸具

有较为明显的自组织稳定机制，如果被破坏，也将成

为草地恢复的契机，如裂缝的出现．
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