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贡嘎山海螺沟冰川退缩区植被演替过程的碳动态
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摘　要：在贡嘎山海螺沟冰川退缩区植被原生演替序列不同演替阶段设置７个样地，分别对７个样地的环境因子
进行连续观测试验，对各个样地的植物、土壤碳、粗木质物残体的有机碳含量进行测定。结果表明：原生演替序列７
个样地的有机碳储量分别为：８８９．３，８９３０．３，１３９０２．５，１７０２１．５，１９６９９．９，２６１２１．９，３４５８７．４ｇＣ·ｍ－２。样地的有机
碳储量按大小顺序排列为：植被＞土壤＞粗木质物残体。７个样地的土壤呼吸 Ｃ排放分别是３２６．７，２６５．７，２６０．３，
３８２．５，５５５．６，７７４．９，１０３０．５ｇＣ·ｍ－２·ａ－１。在未来气候变化情景模式下，不同演替阶段林分的土壤呼吸量均随
着温度的增加而增加，演替初期生态系统的土壤呼吸季节模式会发生显著变化，对气候变化更加敏感，演替后期的

变化较小。植被原生演替序列总有机碳储量呈现持续增加的趋势，在演替中后期碳汇作用变强。
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　　碳循环对全球气候变化有着重要作用，碳循环
过程是认识地球系统和全球气候变化的关键环节。

２０世纪９０年代初，ＩＧＢＰ发起成立了“全球变化与
陆地生态系统（ＧＣＴＥ）”核心计划，在全球范围内建
立了全球变化的１５条陆地样带，揭示了区域和全球
尺度上全球变化对主要陆地生态系统的影响，在陆

地生态系统生产力、碳循环与生态系统功能与结构

等方面获取了全球变化与生态系统相互作用的丰富

信息［１，２］。当前开展的全球碳计划（ＧｌｏｂａｌＣａｒｂｏｎ
Ｐｒｏｊｅｃｔ，ＧＣＰ），是全球范围内进行碳循环研究合作
和交流的主要平台，在碳的源汇时空分布格局，碳循

环的人为与非人为控制和反馈机制，以及未来全球

碳循环的动力学方面进行了深入研究。

北极区和北方地区在目前碳循环研究中非常重

要，但是高纬地区年碳通量的不同估算值间有很大

的差异。如果没有准确的对北极区和北方地区生态

系统目前的碳通量进行估计，那么将难以预测这些

生态系统对全球变化的响应。Ｈｏｂｂｉｅ等认为在北
方地区控制碳贮量和周转的独特生态因子容易被忽

视，如北方生态系统的优势种是苔藓植物。北方的

寒冷天气、永久冻土带、水涝和土壤基质影响了土壤

有机质的稳定性，它们的相互关系很重要，对气候变

化的响应也是未知的。一些景观尺度的过程，如火、

永久冻土带动态和排水控制区域碳通量，这些都使

样地尺度的研究难以推演到区域尺度［３］。目前在

估算土壤碳储量，特别是土壤碳储量变化方面仍然

是不准确的，测量土壤碳储量需要长期观测。通常

由于选取的一些样点没有统计意义上的代表性，而

使这种测量的结果难以在更大尺度上应用。

在植被的演替过程中，碳循环和碳储量在每个



阶段不同，而且也呈现相应的空间变化规律［４，５］。

Ｌｉｅｔｈ收集了关于森林次生演替与 ＮＰＰ关系的研究
资料，揭示了森林演替过程与固碳的关系［６］。

Ｃｈａｐｉｎ等人推测了植被演替与 ＮＰＰ、植被碳储量与
土壤碳储量等方面的关系，极大地启发了人们对生

态系统碳循环的认识［７］。证明 Ｃｈａｐｉｎ等人的推测，
在理论和实践中都非常重要，原生演替是证明

Ｃｈａｐｉｎ等人的推测的重要途径。目前在冰川退缩
区、流动沙地以及湖岸边开展了植被原生演替中碳

动态的大量研究工作［８－１０］，由于缺乏对序列连续性

和完整性的研究，就有人对原生演替理论持怀疑态

度［１１］。

海螺沟冰川退缩区植被演替序列具有连续性和

完整性，有利于研究冰川退缩区植被演替过程的碳

动态，探索植被演替过程生态系统的碳循环。

１　实验地概况和研究方法

本研究区为贡嘎山海螺沟冰川退缩区（图１）。
该地区气候湿冷，属于山地寒温带气候类型。海螺

沟冰川为季风海洋性冰川，水热条件好，冰川消融速

度快，近百年来没有冰进过程，土壤有连续成土过

程。

海螺沟冰川自小冰期开始退缩［１２］，２０世纪３０
年代退缩加速。在冰川退缩区，沿冰川河约２ｋｍ范
围内，形成了具有完整性和连续性的原生演替序列。

在此序列范围内，生态因子变化小、人为干扰很小，

有利于研究冰川退缩区植被演替过程的碳动态。本

研究在对植被原生演替序列全面观测和调查的基础

上，选择序列中７个典型的演替阶段进行比较。

图１　研究区位与样点布设。Ａ为海螺沟冰川区，Ｂ为海螺沟冰川退缩区样地位置
Ｆｉｇ．１　Ｓｔｕｄｙｌｏｃａｔｉｏｎａｎｄｓａｍｐｌｉｎｇｐｌｏｔｓ．ＡｉｓＨａｉｌｕｏｇｏｕｇｌａｃｉａｌａｒｅａ，Ｂｉｓｓａｍｐｌｉｎｇｐｌｏｔｉｎｇｌａｃｉａｌｓｈｒｉｎｋｉｎｇａｒｅａ

从１９９３年开始，每年测定海螺沟冰川末端的位
置，调查冰川末端植被和土壤。按照森林调查的方

法，测定样地各层次植物生物量以及其年变化。每

个演替阶段林下放置了１０个１×１ｍ２的收集框，每
月采集林下凋落物。分层次取土壤样品，植物样品

分不同种类和不同层次采用，送样分析各个样品的

Ｃ素含量。
土壤呼吸主要采用美国产Ｌｉ６４００９进行观测，

在每月的月初和月中进行测定，采用美国产 ＣＩ３０１
作为对照观测，每个季节对土壤呼吸速率的日变化

进行测定，同时测定相关生态因子。

２　结果与分析

#"!

　植被原生演替过程
冰川退缩形成的原生裸地在第４年就有被子植

物生长发育，有固氮作用马河山黄芪（Ａｓｔｒａｇａｌｕｓ
ｍａｈｏｓｈａｎｉｃｕｓ）、直立黄芪（Ａ．ａｄｓｕｒｇｅｎｓ）开始生长，
先锋木本植物冬瓜杨（Ｐｏｐｕｌｕｓｐｕｒｄｏｍｉｉ）、沙棘
（Ｈｉｐｐｏｐｈａｅｒｈａｍｎｏｉｄｅｓ）和多种柳树（Ｓａｌｉｘｓｐｐ．）进
入原生裸地。最初群落的植物比较稀疏（样地１），
黄芪和沙棘的固氮作用不断增加，改善了局部生境。

植物密度增加，形成先锋树木占优的小树群落（样

地２）。由于冬瓜杨光合速率高，生长最快，引起种
间竞争加剧，沙棘和多种柳树生长较慢，大部分死

亡，少部分在群落中残存（样地３），郁蔽的生境有利
于赖阴植物的种子萌发，糙皮桦（Ｂｅｔｕｌａｕｔｉｌｉｓ）、麦吊
杉（Ｐｉｃｅａｂｒａｃｈｙｔｙｌａ）和峨眉冷杉（Ａｂｉｅｓｆａｂｒｉ）依次在
群落出现，形成新的层次。由于冬瓜杨的密度较大，

自疏作用显著，沙棘受压明显，其次是多种柳树，形
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成冬瓜杨成熟林（样地４）。这时土壤发育加快，由
碱性变为酸性土壤，云冷杉逐步成为群落优势种

（样地５），冬瓜杨生长受压，大量死亡，在林窗和林
缘的冬瓜杨还能保持生长（样地 ６）。冬瓜杨的死
亡，形成一些林窗，生物多样性增加，群落层次丰富，

形成主林层是云冷杉的群落 （样地７）。在１２５年
时，植物群落的生物量和生产力已经非常高，接近顶

级群落。但是，此时的土壤还在发育，Ｂ层还没有形
成。在原生演替过程中，生物参与土壤形成的过程

非常明显。

陆地植被原生演替过程中氮素和光是主要的限

制因子［１３］，海螺沟冰川退缩区水热条件配合好，植

物固氮作用强，植被演替速度快。海螺沟１２５年形
成的原生演替序列，在阿拉斯加冰川退缩区需要经

过１８０年才能形成，阿拉斯加冰川退缩区的植被原
生演替序列没有明显的连续性和完整性。

#"#

　原生演替过程中土壤有机碳积累
碳、氮主要通过植物的光合作用和固氮作用从

大气中进入到生态系统中的，在演替过程中植物的

粗木质物残体、凋落物等是土壤有机碳和氮的主要

来源，微生物的分解作用与碳氮比有着密切关系。

随着演替的进行，海螺沟冰川退缩区植被演替序列

的土壤迅速积累有机碳和氮，表层土壤变厚，土壤腐

殖化程度增加，氮矿化速率加速，Ｃ∶Ｎ比值减小。
土壤Ａ０层和 Ａ层全碳、全氮含量均随演替进行先
增加而后趋于稳定（图２），Ｃ∶Ｎ比值随演替进行逐
渐减小。

经过１２５年演替的冰川退缩区土壤表层全碳含
量，与贡嘎山海拔３０００ｍ的峨眉冷杉成熟林的土壤
非常相近（表１）。全氮含量略低，Ｃ∶Ｎ比值较高。
土壤经过１２５年的发育，表层主要营养元素含量已
接近成熟林水平，特别是碳。整个土壤序列上，Ｃ∶Ｎ
比在１３．５～２２．８之间，处于贡嘎山东坡土壤碳氮比
范围之内，低于微生物分解的最佳值。

图２　原生演替中土壤的Ｃ∶Ｎ比
Ｆｉｇ．２　Ｃ∶Ｎｉｎｓｏｉｌｄｕｒｉｎｇｐｒｉｍａｒｙｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ

　　由于演替过程植物竞争激烈，土壤各层次全碳、
全氮含量变化较大。Ｃ层全碳、全氮含量变化均表
现为从底碛开始，随着土壤的发育和演替的进行，含

量增加缓慢。土壤 Ｃ层全碳、全氮含量均明显低于
Ａ０层和Ａ层。演替进展到在２９年和５２年时，先后
有柳树和冬瓜杨大量死亡，土壤 Ｃ层含量有一定量
的增加。

与贡嘎山海螺沟３０００ｍ峨眉冷杉成熟林土壤
Ｃ层含量相比，冰川退缩区１２５年土壤Ｃ层全碳、全
氮含量较低，全磷含量相当，Ｃ∶Ｎ比值也较小，Ｃ∶
Ｐ、Ｎ∶Ｐ比值很低。冰川退缩区１２１年土壤与海螺
沟３０００ｍ处土壤的成土母质相同，是Ｐ含量相近的
主要因素，同时也表明植物对土壤 Ｃ层磷的作用有
限。冰川退缩区１２１年土壤 Ｃ层全碳、全氮含量较
低，是造成Ｃ∶Ｐ、Ｎ∶Ｐ比值低的原因。这一切表明，
土壤Ｃ层发育不完善，土壤发育还在进行。
#"$

　生态系统有机碳储量
原生演替序列７个样地的有机碳储量分别为：

８８９．１±１９２．４，８９３０．３±１７８２．２，１３９０２．５±３２６０．１，
１７０２１．５±４４７６．８，１９６９９．９±４０４１．７，２６１２１．９±
７２４６．０，３４５８７．４±１１３２０．６ｇＣ·ｍ－２。海螺沟冰川
退缩区植被演替序列的植物群落、粗木质物残体、土

壤中有机碳储量均随着演替进程而呈现一定规律变

表１　冰川退缩区１２５年土壤与峨眉冷杉成熟林主要营养元素含量比较
Ｔａｂｌｅ．１　Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｏｆｍａｉｎｎｕｔｒｉｅｎｔｃｏｎｔｅｎｔｓｂｅｔｗｅｅｎ１２５ｙｅａｒｏｌｄｓｏｉｌａｎｄＡｂｉｅｓｆａｂｒｉｍａｔｕｒｅｆｏｒｅｓｔｉｎｇｌａｃｉｅｒｓｈｒｉｎｋｉｎｇａｒｅａ

土壤分层

ＴＣ（％）

１２１年

土壤

参照

土壤ａ

ＴＮ（％）

１２１年

土壤

参照

土壤ａ

Ｐ（ｍｇ·ｋｇ－１）

１２１年

土壤

参照

土壤ｂ

Ｃ∶Ｎ

１２１年

土壤

参照

土壤

Ｃ∶Ｐ

１２１年

土壤

参照

土壤

Ｎ∶Ｐ

１２１年

土壤

参照

土壤

表层平均

（Ａ０、Ａ层）
２６．６３ ２７．０３ １．１７ １．５２ ９６４ １３１２ ２２．８０ １７．８０ ２５７．６０ ２０６．００ １１．３０ １１．６０

Ｃ层 ０．５８ １０．７０ ０．０４ ０．５４ １１９４ １２３７ １４．７０ １９．８０ ４．８０ ８６．５０ ０．３０ ４．４０

本研究；ａ王琳等，２００４［１４］；ｂ吴艳宏等２０１２［１５］
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化，三者之间存在着密切关系（图３）。从先锋植物
侵入原生裸地开始，植被演替系列有机碳储量持续

增加，１２５年的样地的植物群落有机碳为１９８５２．１±
７１８６．３ｇＣ·ｍ－２，已经接近贡嘎山峨眉冷杉成熟林
的有机碳储量［１４］。

图３　海螺沟冰川退缩区生态系统各组分有机碳储量
Ｆｉｇ．３　Ｏｒｇａｎｉｃｃａｒｂｏｎｓｔｏｒａｇｅｏｆｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｐａｒｔｓｉｎＨａｉｌｕｏｇｏｕｇｌａｃｉａｌｓｈｒｉｎｋｉｎｇａｒｅａ

植物群落光合作用增强，使得有机碳储量在各

个阶段显著增长。不同阶段的优势种群在碳积累方

面表现非常突出，演替过程中种间和种内斗争也表

现在群落内的有机碳分配方面，导致粗木质物残体

大量产生，而且在各个阶段变化明显。其于３０～８０
年增长迅速，在冬瓜杨大量死亡后的样地６达到最
大值２５１７．６±１０７９．１ｇＣ·ｍ－２，１２５年后，经过连
续分解，只存留一部分。原生演替产生的大量粗木

质物残体以及其在土壤发育的重要作用，这是海螺

沟冰川退缩区植被原生演替的一个显著特征。

从冰川退缩形成的原生裸地开始，植被演替进

程中伴随着森林土壤的形成。粗木质物残体、凋落

物以及细根的分解，不断向土壤输入有机碳，导致土

壤有机碳不断增加，对土壤形成有着重要作用，根系

的分泌物也有着一定作用。在土壤发育初期的样地

１，植物群落生物量低，凋落物较少，粗木质物残体非

常少。有机碳向土壤输入量少，土壤碳储量仅为

３１８．２±４５．４ｇＣ·ｍ－２，１２５年（样地７）的土壤碳
储量增加到１２９８７．１±３４３７．５ｇＣ·ｍ－２，为样地１
的４１倍，与贡嘎山峨眉冷杉近熟林的土壤有机碳储
量相近［１６］，略低于我国森林土壤平均碳素密度和世

界土壤平均碳素密度［１７］。经过１２５年的原生演替，
植物群落已经发展到接近顶级群落，但是土壤还没

有达到顶级群落的状态。

生态系统中各组成部分的有机碳储量按大小顺

序排列为：植被 ＞土壤 ＞粗木质物残体（图 ２，表
２）。在样地编年序列的整个生态系统中，植被层的
有机碳储量占生态系统有机碳储量比例一直比较

高，只是到样地７有所下降，为５７％。粗木质物残
体有机碳储量占生态系统有机碳储量的比例始终在

１０％以下，其并不是一个主要的储存体，但是，它是
森林生态系统碳循环的联结库，对森林生态系统的

碳循环起着重要作用，在原生演替过程中尤为显著。

土壤有机碳储量占生态系统有机碳储量的比例较

低，一直到样地７才有所上升。据估计，全球森林地
上部分碳储量与地下部分碳储量之比约为１∶２［１８］，
而样地７森林地上部分碳储量超过５０％。演替进
展到１２５年，群落生物量已经接近顶级群落，但是，
土壤发育还在进行。在随后很长一段时间内，主要

通过凋落物和粗木质物残体向土壤输入有机物，土

壤的有机碳将不断积累，原生演替过程碳汇作用显

著。

#"%

　土壤
(

排放

２．４．１　土壤呼吸
根据观测数据，计算了７个样地每月平均土壤

呼吸值（图４）。７个样地的土壤呼吸空间变化的模
式大致相同。土壤呼吸表现出相似的单峰型，生长

期比非生长季土壤呼吸明显增强。土壤呼吸月平均

值最低在样地１，１月仅为０．３２±０．１μｍｏｌＣＯ２·
ｍ－２·ｓ－１，而月平均值最高是样地７，７月土壤呼吸
达６．２５±０．９μｍｏｌＣＯ２·ｍ

－２·ｓ－１。演替序列不同

表２　土壤、粗木质物残体、植被有机碳储量占生态系统总有机碳的比例（％）
Ｔａｂｌｅ２　ＲａｔｉｏｏｆＣｓｔｏｒａｇｅｂｅｔｗｅｅｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔｐａｒｔｓｏｆｅｃｏｓｙｓｔｅｍ（％）

裸地形成年龄

Ａｇｅｏｆｅｘｐｏｓｅｄｓｈｒｉｎｋｉｎｇａｒｅａ
１２ ２９ ４４ ５２ ６４ ８０ １２５

土壤 Ｓｏｉｌ ３５．８ ２９．３ ２２．５ ２２．０ ２４．７ ２７．４ ３７．５

粗木质物残体 ＣＷＤ ０ ５．０ ７．５ ７．７ ６．７ ９．６ ５．１

植物 Ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ６４．２ ６５．７ ７０．０ ７０．３ ６８．６ ６３．０ ５７．４

２３６ 山　地　学　报 ３５卷



图４　土壤呼吸月平均值
Ｆｉｇ．４　Ｍｏｎｔｈｌｙａｖｅｒａｇｅｓｏｉｌｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ

阶段的土壤呼吸强度存在着明显的差异。

植被原生演替序列７个样地的土壤呼吸 Ｃ排
放分别是 ３２６８±５８７，２６５７±８７２，２６０３±
９０２，３８２５±１１３４，５５５６±７６８，７７４９±
１０９９，１０３０５±１８４６ｇＣ·ｍ－２·ａ－１。冰川退缩
初期形成的裸地无ＣＯ２释放，随植被演替的进展和
土壤的发育，土壤中碳储量迅速升高，根系生理代谢

作用加强，生态系统内部环境条件变化幅度减小，土

壤排放 ＣＯ２的通量升高，其季节变化有升高的趋
势。

２．４．２　气候变化情景下土壤碳排放的动态模拟
由于土壤 ＣＯ２的释放具有较大的空间异质

性［１９，２０］，并且会随着日、季节、年时间尺度而改变，

使得对土壤ＣＯ２释放的准确量化十分困难，对区域
土壤的Ｃ排放估算形成一定的误差［２１，２２］。

目前，运用模型估计土壤 ＣＯ２释放通量是一个
重要手段。贡嘎山海螺沟冰川退缩区发育有完整的

植被原生演替序列，是研究土壤呼吸时间和空间异

质性的理想区域。在这一典型区域利用 Ｆｏｒｅｓｔ
ＤＮＤＣ模型可以模拟未来气候变化对不同演替阶段
土壤呼吸的影响，以加深原生演替过程碳动态的理

解。选取样地２、５、７分别代表演替的初期、中期和
末期。

通过采用不同演替阶段的土壤呼吸实测数据，

验证ＦｏｒｅｓｔＤＮＤＣ在冰川退缩区的模拟的效果。模
型所需数据包括气象数据、植被数据和土壤数据等，

气象数据来自贡嘎山３０００ｍ森林生态观测试验站
实测数据。结果表明（图５），ＦｏｒｅｓｔＤＮＤＣ较好的模
拟了冰川退缩区的三个阶段的土壤呼吸（Ｒ２Ｓ１＝
０６１，Ｒ２Ｓ２＝０．６９，Ｒ

２
Ｓ３＝０．７３），该模型在本研究区有

图５　土壤呼吸实测值和模型模拟值
Ｆｉｇ．５　Ｍｅａｓｕｒｅｄｖａｌｕｅｓａｎｄｍｏｄｅｌ

ｓｉｍｕｌａｔｉｏｎｖａｌｕｅｓｏｆｓｏｉｌｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ

较好的适用性。

温度和土壤呼吸之间关系的研究已有大量的报

道，气候变化对各个演替阶段土壤呼吸的影响程度

是不同的。按照 ＩＰＣＣ预测的未来气候变化的情
景，在温度升高１．８、２．４、３．８℃时，演替初期土壤 Ｃ
排放比目前分别高１８．６％、２５．２％ 和３２．７％；在演
替中期，分别高１３．４％、１７．７％ 和２１．２％；在演替
末期，分别高出１１．４％、１５．７％ 和１８．７％。上述结
果表明，冰川退缩区植被原生演替初期群落的土壤

呼吸季节模式将会发生显著变化，对气候变化更加

敏感。在未来气候变化情景模式下，三个演替阶段

的土壤呼吸量均随着温度的增加而增加。

３　结语

森林生态系统碳库是陆地生态系统碳库的主

体，维持着陆地生态系统植被碳库的８６％和土壤碳
库的７３％，每年所固定的有机碳量约占整个陆地生
态系统固碳量的２／３，森林碳库发生细微的变化就
会对全球气候系统产生巨大的影响［２３］。原生演替

在全球范围都有发生，其各个阶段生物和环境因素

的作用都至关重要。对原生演替的深入研究，可以

更好的理解和应用生态学原理，指导生态恢复和重

建［２４］。海螺沟冰川退缩区，水热条件较好，演替速

度快，原生演替碳动态反映了其格局与过程的特征。

在原生演替过程中，生态系统总有机碳储量呈

现持续增加的趋势，在演替中后期碳汇作用增强。

１２５年的生态系统总碳储量已达 ３４５８７．４ｇＣ·
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ｍ－２，其值高于我国森林生态系统平均碳储量２５８８０
ｇＣ·ｍ－２，低于我国针叶林生态系统的平均碳储量
４０８００ｇＣ·ｍ－２之间［２５］。在演替后期植物群落的

碳增加幅度不大时，土壤有机碳储量还将继续增加，

土壤有机碳储量增加的周期还很长［２６，２７］。

原生演替过程群落生物量随时空而变化非常显

著，在时间上，群落生物量通常随林龄而迅速增加，

在顶级群落时群落生物量成分和数值都达到稳定

值；在空间上，生物量成分和数值随着演替的生境条

件、群落组成的改变而变化。一般来说，原生演替过

程群落生物量前期和中期时空变化较大，后期变化

较小。原生演替过程中种内、种间竞争激烈，产生大

量粗木质物残体，在土壤表层逐步分解，对土壤的形

成和有机碳积累发挥着重要作用。因此，在土壤取

样和测定土壤呼吸时，必须特别注意土壤表层附近

的不稳定碳库的变化［２８］。

土壤呼吸排放的碳是一个重要的碳源［２９］，海螺

沟冰川退缩区植被原生演替序列土壤呼吸排放的碳

量在不断增加，与此同时原生演替序列的 ＧＰＰ和
ＮＰＰ也在增长，所以在原生演替过程总体表现为碳
汇作用。在未来气候变化情境下，演替前期土壤碳

排放影响较大，对后期影响较小。
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