
调节机制，对探讨高寒草地生态系统演化过程、系统稳

定性维持机制具有重要的理论指导意义，对受损高寒

草地恢复研究提供技术支撑。

１　微斑块是放牧生态系统构件特征的

赋存和组织形式

对放牧型生态系统微斑块属性特征的研究首先应

该确定微斑块类型。目前对微斑块类型的划分还没有

十分明确的标准，一般研究人员可以按照研究目的，结

合植物特征和地表特征定义和划分［１２－１４］，常见的划分

标准包括４种：１）以生活型划分，如直根型植物斑块、

根茎疏丛型植物斑块、根茎密丛型植物斑块、密丛型植

物斑块；２）以植物群落特征划分，如高草型（如早熟禾

斑块、针茅斑块、羊茅型斑块）、低草型（如矮嵩草斑块、

小嵩草斑块）、伏地型（如地衣斑块、苔藓斑块、藻类斑

块）；３）以经济类群划分，如禾本科斑块、莎草科斑块、

杂类草斑块、豆科斑块；４）以牧用价值划分，如可食性

牧草斑块、不可食性牧草斑块等［１５－２９］。

当代的高寒草地生态系统属于人类干扰条件下的

特殊自然生态系统，具有开放性、连续性、自组织性等

自然生态系统的固有属性特征，而这些特性主要是以

微斑块为赋存载体和组织形式。

首先，高寒草地生态系统具有一定的等级特征，可

以将其分解成若干有序的离散等级层次（ｄｉｓｃｒｅｔｅｈｉ

ｅｒａｒｃｈｉｃａｌｌｅｖｅｌ），且不同等级单元均具有一定的结构、

功能和动态变化规律［１２－１４］，微斑块则可以作为基本研

究载体，根据研究需要以不同时空尺度反映生态系统

等级结构和组织形式。高寒草地生态系统斑块研究单

元大致可以划分成５个时空尺度水平，包括巨大尺度

（ｍｅｇａｓｃａｌｅ）、大 尺 度 （ｍａｃｒｏｓｃａｌｅ）、中 尺 度 （ｍｅ

ｓｏｓｃａｌｅ）、小尺度（ｍｉｃｒｏｓｃａｌｅ）
［１２，１５］和微尺度（ｍｉｎｉｓ

ｃａｌｅ），而微斑块的研究多集中在微尺度（空间范围小于

１ｍ２，时间范围小于１年）和小尺度（空间范围１～１×

１０６ｍ２，时间范围１～５００年）范围内。

微（小）尺度斑块研究可以根据研究需要选择不同

研究方法。１）数学模型法。此方法以微（小）尺度斑块

属性特征为实体，通过尺度维绎转换探讨斑块彼此之

间属性特征及其变化过程。其缺点是在尺度的转换过

程中基础数据的代表性决定了模型的适用性［１６－１８］。

２）数量统计法。应用经典数量生态学统计方法对微斑

块属性进行统计分析（如概率分布统计、排序等）以探

讨生态系统斑块特征的分异和变化［１９］，较适用于不同

尺度斑块属性特征的空间配置分析。３）遥感技术。应

用遥感照片对斑块镶嵌体进行分割，通过野外实地抽

样或图件信息获得斑块的属性信息，利用适宜的模型

完成斑块属性的空间格局图像，此方法像元的精确度

决定了其研究结果的精度，其缺点为属性数据的获取

与遥感影像资料需要高度匹配，地物矫正数据的获取

及高分辨率影像资料的获取需要消耗大量的人力物

力［２０］。４）地理信息系统（ＧＩＳ）。地理信息系统中的栅

格数据可以实现对微（小）尺度时域数据和属性数据的

格局特征分析，其缺点同遥感技术相似，高分辨率属性

数据比较适用于微（小）尺度斑块特征研究，但如果推

广到较大尺度，则可能受到诸多因素的限制［２１－２２］。

第二，高寒草地生态系统不同微斑块属性特征在

空间上相互隔离，功能上彼此联系，具有一定的自组织

能力，即在一定程度上可以实现生态系统局部易变而

整体稳定的特征。高寒草地生态系统植物群落具有群

聚效应，加之所处区域地形地貌复杂、气候多变，容易

形成不同分布格局的植物镶嵌体斑块。根据岛屿生物

地理学理论（ｉｓｌａｎｄｂｉｏｇｅｏｇｒａｐｈｙｔｈｅｏｒｙ），可以将植物

镶嵌体微斑块视为岛屿，其周围基质视为大陆，植物镶

嵌体斑块物种丰富度的稳定性取决于物种周转率、斑

块面积和植物镶嵌体斑块彼此之间的距离。对于同一

植物镶嵌体斑块，当物种周转率为零时，物种的数目相

对稳定，达到动态平衡［２３］。放牧是高寒草地生态系统

的固有干扰因素。放牧家畜对草地植物镶嵌体斑块的

作用强度具有非匀质性，极易导致生境破碎化，当生境

破碎后，空间上容易形成具有一定距离的生境斑块

（ｈａｂｉｔａｔｐａｔｃｈ）或小的局部种群镶嵌结构体斑块（ｌｏｃａｌ

ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ）
［２４］，这种种群镶嵌结体斑块在一定程度上

保有了不同退化演替阶段的植物群落特征，成为生态

系统草地资源的保存形式之一；同时草地生态系统种

群镶嵌结构体斑块之间的关联性、渗透性客观上促进

了高寒草地生态系统微斑块特征的易变性，区域整体

特征的稳定性，是高寒草地系统稳定性维持的原因

之一。

第三，高寒草地生态系统微斑块具有一定的连续

性，构件属性在一定阈值范围内可以彼此渗透和转化。

高寒草地微斑块系统是一个开放系统，对外界干扰具

有一定程度的自我调节能力，且自我调节能力一般表
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现在不同子系统对外界干扰反馈的非线性叠加效应

上，这种非线性叠加效应容易造成高寒草地生态系统

对干扰反应的滞后性和生态系统在平衡点周围的震荡

（波动）性。此外，在放牧干扰条件下，当微斑块之间的

基质媒介物密度达到临界值时，可以实现微斑块属性

特征的渗透和转化，从而实现降低生境破碎化对种群

动态影响的目的［２５］。目前高寒草地生态系统微斑块

属性特征研究多集中在生态系统构件特征与干扰因子

之间的耦合关系及生态系统自组织能力维持的阈值区

间上，而对系统自组织能力维持的时效性研究较为

薄弱。

２　放牧对生态系统微斑块构件特征的

影响

２．１　土壤构件特征

天然放牧草地的微斑块特性与其成因和过程表现

在多重时间尺度上［２６－２７］。地形、地貌以及由此造成的

水热资源的差异决定了微斑块土壤养分的基本特征，

环境变化或放牧干扰导致草地生态系统景观破碎化，

形成不同形态及大小的植物－土体微斑块复合体
［２８］，

引起草地土壤养分的异质化［９，２９］。因此，土壤构建特

征是草地微斑块的重要构件特征。与生命活动密切相

关的土壤养分（土壤全碳、全氮、速效氮、速效磷）空间

分布同植物群落的微斑块特征密切相关［３０］。微斑块

土壤资源的有效性及转移过程强烈地受制于微斑块植

物群落特征，微斑块土壤养分（如可溶性有机碳、无机

氮等）的积累同植物群落对养分的拦截具有明显关联

性［３１－３２］，因此，微斑块土壤养分含量（如土壤交换性离

子含量）、养分供给能力（如土壤水分渗透速率）、土壤

微生物活性（提高土壤呼吸速率）均受制于植物群落特

征。放牧干扰强度不同亦会改变土壤微斑块对养分的

富集能力、效率及在系统中的分配比例［３３－３５］。土壤理

化特性的变化可以反作用于微斑块植物群落的生长、

组成结构的改变、多样性的维持、群落的演替及地表特

征的塑造［３６－３８］。

２．２　植物构件特征

２．２．１　植物群落数量特征　放牧对高寒草地不同微

斑块植物群落的干扰强度可以影响整个草地生态系统

的植物群落特征［３９］。随着放牧强度的增加，植被微斑

块的组成、盖度、高度和地上生物量等性状总体呈现下

降趋势，微斑块群落内植物种类组成趋于简单化，放牧

敏感物种消失，不可食性植物、先锋种及Ｒ对策植物

所在斑块比例和面积显著增加。但不同类型的斑块在

变化时段、幅度和格局上存在较大差异。微斑块植物

群落的多样性指数、均匀度指数与退化程度呈正相关

关系，而优势度表现为负相关关系。在外界干扰下破

碎化程度较低的草地易于形成较大的植被斑块，边缘

效应的影响会促使物种多样性增加；反之，在破碎化程

度较高的草地，物种多样性会急剧下降［４０］。天然草地

一定程度的植物群落微斑块破碎度伴随着植被微斑块

边缘数量的增加而增加［４１－４４］，因此，随放牧强度增高，

植物群落多样性特征出现降低—增加—降低的趋势，

而微斑块格局表现为匀质性—非匀质性—匀质性的趋

势［２９－３０］。

２．２．２　植物根系分泌物特征　根系分泌物是保持根

际微生态系统活力的关键，也是根际微生态系统中物

质迁移和调节的内驱力［４５］。研究植物根系分泌物，对

人类认识植物生长发育规律，揭示植物与环境互作关

系，调控和评价植物种群及群落的生长状态、明晰植被

群落演化机理，提高草地健康管理能力具有重要意

义［４６］。广义的根系分泌物主要包括渗出物、分泌物、

粘胶质和裂解物质［４７］；狭义的根系分泌物仅包括植物

通过溢泌作用进入土壤的可溶性有机物。

根系分泌物对放牧行为的响应可以在一定程度上

反映植物体或微斑块植物群落应对干扰的生理生化过

程，主要表现在：１）当草地处于适度放牧条件下，微斑

块植物群落健康指数高，根系新陈代谢旺盛，根细胞的

膜透性增强，一方面可以促进根系向环境中释放更多

代谢产物（如氨基酸、糖等），吸引有益土壤微生物聚

集，改善根际营养环境［４９］；另一方面可以增加土壤矿

物质养分的溶解度，促进根系对营养元素的吸收；２）过

度放牧可以引起根系释放根系分泌物用以干扰土壤微

生物群体感应信号分子（ｑｕｏｒｕｍｓｅｎｓｉｎｇｓｉｇｎａｌ）信息

的传导，控制土壤微生物的种群密度［５０］、诱发土壤微

生物生物膜（ｂｉｏｆｉｌｍ）的形成和有毒物质基因的表达、

吸引有害生物天敌，控制有害病原体［５１］，优化植物生

长环境［５０］，进而影响微斑块土壤微生物的组分、活性、

代谢产物及生态系统整体物质能量代谢速率与健

康［５２－５３］；３）不合理的放牧管理，可以引发根系分泌物

代谢产物组分，增加化感物质和自毒素分泌，进而控制

植物群落种群结构和密度，实现系统资源最大限度的
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可持续利用［５４］。

２．３　土壤微生物构件特征

土壤微生物是土壤中最活跃的组分之一，它广泛

地参与成土过程，是土壤中物质和能量积累、循环、转

化等过程中的重要媒介和载体［５５－５７］，是生物多样性构

建及系统稳定性维持的核心［５８］，是土壤肥力形成的基

础［５９］，是生态系统应对干扰的启动因子［６０］，对评估土

壤健康状况和土体生物因子活力具有重要意义［６１］。

青藏高原地域广阔，生境复杂，气候独特，土壤微

生物种类丰富［６２］，且土壤微生物组成、结构和分布特

征同植物群落和土壤关系更为密切［６３－６４］。放牧对生

态系统微斑块土壤微生物组成、结构和分布特征的影

响主要表现为改变土壤可利用养分、土壤微环境以及

寄主的健康状况。首先，放牧可以直接改变土壤养分

浓度和土壤酶活性，进而影响土壤微生物组成和结构。

如过度放牧可以显著增加高寒小嵩草微斑块真菌多样

性，降低土壤微生物总生物量［６５－６６］、土壤微生物活

性［６７］、生态系统物质能量的循环速率和系统的恢复

性［６５－６６］。其次，放牧可以改变土壤养分配比，进而改

变微生物的组成、结构和活性。根据最小限制因子定

律，环境中的限制因子可以同时影响微斑块土壤微生

物活性和数量，进而对土壤微生物的组成、结构和分布

产生影响［６８－６９］。第三，放牧可以改变微斑块土壤微生

物作用底物的品质，进而改变土壤微生物组成、结构和

分布特征［７０］。第四，放牧可以改变植物群落特征，直

接改变微斑块植物根系分泌物，间接改变土壤微生物

特征［７１－７４］。第五，放牧强度和利用方式的改变可以直

接影响生态系统微斑块土壤微生物组成结构特征。由

于土壤微生物群落的世代交替速度快于植物，因此土

壤微生物类群对外界干扰更为敏感，同时土壤微生物

对逆境环境的调节能力有限，在不同生态系统、不同演

替过程会出现不同反应结果。如对高寒小嵩草进行短

期禁牧对相同微斑块细菌多样性无显著影响，而长期

禁牧（如高于７年）则将显著增加细菌生物量
［７５－７６］。

第六，土壤微生物自身对放牧干扰的敏感性决定了其

在微斑块中的组成和结构。如不同真菌对放牧干扰强

度的调节能力不同，丛枝菌根真菌（ＡＭＦ）与植物具有

互利共生的作用，其多样性与植物（根系生物量、地上

部分的磷含量）数量特征、土壤养分储量和结构（碳、

氮、磷含量，化学计量等）密切相关［７７］，地上生物量的

移除（采食、刈割等）对微斑块植物群落生长造成威胁

时，ＡＭＦ的多样性也将随着微斑块多样性的降低而降

低［７４，７８－７９］。

此外，土壤微生物同微斑块之间存在着相互“营养

供应”关系，土壤微生物量的增加可以直接增加其所在

微斑块土壤有机质、有效磷等养分的含量和储量，间接

增加速效氮等养分含量，改善土壤根土比、土壤容重等

理化性质，改善土壤环境，维持微斑块土壤微生物系统

多样性，防治土源性病虫害威胁，促进植物健康生长，

维持一定程度的植物群落生产能力［８０－８２］，且上述调控

结果可以对土壤微生物量的形成产生正反馈效应［８３］

（图１）。

图１　生态系统微斑块同系统稳定性关系
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３　放牧对生态系统微斑块动态特征的

影响

影响微斑块配置格局、空间异质性及演化行为的

主要驱动因子包括：１）非生物因子（气候、土壤、地形地

貌等）。微斑块的资源异质性是决定微斑块空间分布

格局动态的首要因子［８４－９３］，天然草地土壤养分和水分

等分布的异质性是导致植被斑块状分布的先决条

件［９４］。如在干旱半干旱条件下，水分是草地生长的限

制性因子，当天然草地处于长期低降水量时，微斑块外

围生长的植被可以起到拦截地表径流的作用，从而使

其内层植物由于缺水而死亡，进而造成草地环状植被

微斑块的形成［９５］。２）生物因子。植物的生物学特性

是微斑块格局动态变化的决定性因素［９６－９７］。草地植

被斑块的形成受植物繁殖方式的影响［９７］。３）管理因
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子。人类活动对草地植被微斑块分布格局的控制主要

体现在草地的放牧管理上（禁牧、放牧强度等）［９８］。不

同植物对放牧强度的响应具有差异，高强度放牧可限

制天然草地不耐牧植物斑块的生长发育甚至导致其死

亡而变为裸地，从而形成由草地植被和土壤裸地镶嵌

分布的微斑块，最终形成耐牧程度不同微斑块系统复

合体［９９］。

微斑块的形成与草地演化过程有着相同的驱动

力，这种驱动力对草地不同微斑块的作用强度不同，导

致微尺度斑块分布格局的改变，进而影响生态系统整

体特征的改变［２９］。放牧对草地植物群落微斑块格局

分布驱动力主要包括３个方面：１）家畜的选择性采食

是影响放牧生态系统植物群落微斑块格局动态变化的

重要因子［１００－１０１］。天然草地植物群落的营养价值和能

值是影响有蹄类家畜是否优先采食的重要衡量标准，

能为家畜提供丰富能量和营养的植物群落斑块（如禾

本科植物和莎草科植物斑块）被采食的频度和强度显

著高于其他斑块［１００－１０１］；喜食性牧草的分布特性是影

响家畜采食的重要因子［１０２－１０３］。具有相同营养价值和

能值的植物群落斑块，集群分布的植物群落斑块被家

畜采食的频度和强度高于随机分布和均匀分布的植物

群落斑块，宏观尺度表现为根茎密丛型、密丛型植物较

根茎型植物群落斑块被采食的几率高［１０４－１０５］。此外，

植物斑块可食性牧草的多样性决定该微斑块是否能被

家畜优先采食，因为多种植物比一种植物更能满足家

畜对营养需求和对毒素的排解［１０６］，以上多种原因形成

高寒草地生态系统微斑块动态变化的原动力。２）放牧

家畜排泄物通过覆盖草地对植物起到窒息和灼烧的作

用，导致天然草地中出现小裸斑；排泄物污染及异味，

造成家畜对粪尿斑及其周围区域的植被弃食，从而放

大了家畜对排泄物斑块弃食的空间尺度，客观上造成

不同微斑块的动态转移和渗透。３）粪尿斑的养分输入

造成斑块土壤养分的沃岛效应，成为导致放牧生态系

统植被斑块形成和分布的另一重要原因。非生物因子

和人为因子可以在多种尺度上对微斑块格局形成和动

态变化产生作用，而生物因子（如捕食、竞争、植物－土

壤相互作用等）主要在微（小）尺度斑块格局的形成和

变化中起主要作用［１０７－１０８］。

４　展望

土壤和植物是生态系统微斑块物质能量运转的载

体和基础，土壤养分、植物群落、植物代谢产物及其组

合方式可以从不同角度描述微斑块物质、能量代谢行

为及变化［１０９－１１０］，因此被广泛的应用于生态系统稳定

性的评价体系中。

理论认为具有高抵抗力的生态系统，受到干扰后

不易偏离稳态结构，而一旦原有稳态结构被破坏，其恢

复亦困难［１１１］，其原因是，生态系统对其内部构件产生

不同程度自适应调节作用，以达到干扰状态下的最优

组合［１１２］，但这种调节能力有限，超过阈值，系统就很难

再恢复为原状态。生态系统自适应调控就是系统为达

到最优状态而进行的物质能量的调节和优化，是系统

稳定性维持的基础［１１３］。高寒草地生态系统是青藏高

原可利用草地的主体，受到自然生态系统空间异质性、

干扰源复杂性、生态系统构件耦合性、生态系统对干扰

因子反应的异步性等因素的影响，传统的随机采样方

法获得的生态系统构件特征对高空间异质性系统的表

征能力有限，研究结果彼此之间差异大，对生态系统演

化本质的描述显得力不从心。因此，如何在高空间异

质性条件下研究不同干扰源对高寒草地生态系统构件

特征的影响，如何利用微斑块格局及其构件特征评估

生态系统整体应对干扰的响应过程和调节机制的研究

目前比较薄弱，限制了研究人员对生态系统稳定性维

持过程的全面认识。

青藏高原是世界上海拔最高、环境最为恶劣的放

牧型生态系统，过度放牧导致生态系统养分输入和输

出的逆差，干扰了系统固有的养分积累和循环过程。

同时，牧民由游牧转变为定居的时间不足７０年，这对

于适应了长时间游牧利用方式的草地生态系统如何在

短期内迅速调整系统构件，以适应干扰形式的改变是

一个挑战。而近３０－４０年草地的退化，草地一定程度

的空间格局的破碎化，有助于保持生态系统资源斑块

多样性、生物多样性，本质上很可能是草地对放牧管理

模式、放牧强度改变的适应性调节［１１４－１１６］。天然植物

群落成分复杂，以放牧草地生态系统微斑块为研究媒

介，确定草地生态系统中可辨识粒度和研究尺度，有助

于研究人员从不同层次认识高寒草地生态系统属性变

化的过程和特征，但如何规范草地微斑块类型和等级，

以保证研究实体兼顾表观特征与内在特征的关联性、

试验布置的可行性和研究尺度的精准性，是评判微斑

块构件是否能够作为生态系统研究单元的重要标准。

但该项工作的研究涉及学科复杂，领域广泛，中间未知

７４１第４１卷　第４期　　　　　　　　　　　草 原 与 草 坪２０２１年



因素过多也成为限制其研究深入的重要因素。

草地植物群落斑块源于生境的异质性及植物种间

生物学与生态学特征的差异［１１７－１１８］。根据等级斑块动

态兼容机制理论（ｉｍｃｏｒｐｏｒｔａｔｉｏｎ）和复合稳定性理论

（ｍｅｔａｓｔａｂｉｌｉｔｙ）
［１１９］，斑块镶嵌体是连续植物群落不同

路径或起始点的演替结果，其在生态系统中配置格局

的变化使天然草地无时不处于变化之中，其变化强度

同干扰强度密切相关，即在一定干扰强度下，系统在大

尺度斑块中表现为相对稳定，在小尺度下斑块表现为

相对多变，即天然草地在一定时间范围内表现出总体

稳定而局部变化的特点［１２０］；但随着干扰强度的加剧，

微斑块格局发生变化，空间异质性增强，景观破碎度加

剧［１２０－１２３］，系统恢复力变弱，植被群落整体特征改变，

植被发生演替［７０］，导致青藏高原高寒草地出现多稳态

共存现象，草地微斑块的存在某种程度体现了其演化

历史，更反映了生态系统稳定性的维持策略。研究带

有不同历史时期微斑块的空间配置格局，分析生态系

统构件物质能量潴留、循环和转化过程，有助于研究人

员深刻认识生态系统系统自组织过程。但相关研究仍

缺乏理论、方法和技术的支撑［１２４－１２６］。

基于草地生态系统的复杂性，微斑块构件特征的

研究需要借鉴景观生态学、动物学、植物学、微生物学、

系统论、机械工程等多种学科的方法、理念、手段，才能

全面的认识生态系统，才能更好的为退化生态系统恢

复提供理论支撑。
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