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摘摇 要摇 通过野外控制实验,研究了刈割(留茬 3 cm、留茬 1 cm 及不刈割)、施肥(施肥、不
施肥)和浇水(浇水、不浇水)处理对高寒草甸矮嵩草(Kobresia humilis)和垂穗披碱草(Ely鄄
mus nutans)补偿高度、株高相对生长率、比叶面积、叶片净光合速率和地上总生物量的影
响。 结果表明:2 物种的株高和地上总生物量在刈割后均为低补偿响应,但其株高相对生长
率显著提高,并均随年份而增加;垂穗披碱草比叶面积、叶片净光合速率和地上总生物量对
刈割损伤更加敏感;尽管施肥能显著提高 2 物种上述各项指标,但在不同处理条件下矮嵩
草的耐牧性指数均小于垂穗披碱草;浇水的作用不显著。 说明 2 物种的耐牧性依赖于土壤
养分资源获得性,矮嵩草的耐牧性强于垂穗披碱草。
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Grazing鄄tolerance of two major plant species in alpine Kobresia humilis meadow. FAN Rui鄄
jian1, ZHU Zhi鄄hong1**, LI Ying鄄nian2, YUAN Fu鄄rong1, ZHOU Xiao鄄song1 ( 1College of Life
Sciences, Shaanxi Normal University, Xi爷an 710062, China; 2Northwest Institute of Plateau Bi鄄
ology, Chinese Academy of Sciences, Xining 810001, China) . Chinese Journal of Ecology, 2011,
30(6): 1052-1062.
Abstract: A field manipulation experiment was conducted to study the effects of clipping (stub鄄
bled 3 cm, stubbled 1 cm, and unclipped), fertilizing (fertilized and non鄄fertilized), and wate鄄
ring (watered and non鄄watered) on the compensatory height (CH), relative height growth rate
(RGR), specific leaf area (SLA), net photosynthesis rate (NPR), and total aboveground bio鄄
mass per ramet (TAB) of two major plant species (Kobresia humilis and Elymus nutans) in an
alpine K. humilis meadow, aimed to compare the grazing鄄tolerance of the two species, and to an鄄
alyze the relationships between the tolerance and the resource availability of soil. The CH and
TAB of the two species had an under鄄compensatory response to clipping, while the RGR in鄄
creased significantly with clipped intensity and the clipped effect was accumulative over time.
The responses of SLA, NPR, and TAB to clipping were more sensitive for E. nutans than for K.
humilis. Though fertilization greatly improved the test indices of the two species, the grazing鄄tol鄄
erance index of K. humilis under fertilized and non鄄fertilized conditions was smaller than that of
E. nutans. Watering had little effects on the tolerance index of the two species. It was suggested
that the grazing鄄tolerance of the two species depended on the resource availability of soil to some
extent, and K. humilis had a higher tolerance ability than E. nutans.

Key words: Kobresia humilis; Elymus nutans; clipping; fertilizing; watering; compensatory
growth.
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摇 摇 植物对采摘的伤害(包括放牧伤害)的反应分

为敏感(sensitive)和抵抗( resistant)2 种,抵抗性植

物有的采用躲避对策,有的则采用忍耐对策,植物被

采摘后表现出的迅速再生而补偿失去组织的特性就

是一种放牧忍耐对策。 忍耐性植物被采食后往往出

现生物量的增加(Belsky,1986)。 这种忍耐采摘伤

害的积极反应被称为补偿性生长,它一般包括 3 种

模式: 1)超补偿(overcompensation),采食后植物生

产净积累量超过未被采食的植物;2)等补偿( full
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compensation),被食植物的生产净积累量与未被采

食植物的无差异或相似;3)低补偿(under compensa鄄
tion),采食对植物生长产生消极影响,其生物量净

积累明显低于未被采食的植物 ( Belsky et al. ,
1993)。 何种条件有助于植物发生超补偿是当前放

牧生态学研究领域的一个热点。 轻度刈割有利于植

物发生超补偿生长,而重度刈割可显著降低植物的

地上部分生物量,引起植物的低补偿生长(王海洋

等,2003;周秉荣等,2006)。 除此之外,植物的补偿

生长还与土壤资源获得性有关,富养条件可以提高

植物个体的分蘖能力和秆叶再生能力,增强植物补

偿能力,从而在一定程度上提高生产力(董全民等,
2005;马涛等,2007)。 施肥后植物并未发生超补偿,
因此营养资源与植物的补偿生长无关(雷抒情等,
2005)。 Hilbert(1981)的建模实验表明,植物在较低

的营养资源条件下同样会发生补偿反应。 沈振西等

(2002)对矮嵩草草甸的研究显示,增加或减少 20%
~40%降水量对高寒草甸禾草类地上生物量影响不

显著,但施氮肥的效应明显。 韩国栋等(1999)对内

蒙古短花针茅(Stipa breviflora)的研究证实,在干旱

草原放牧系统中水分条件的改善是引起植物发生超

补偿的重要条件。 同时,放牧采食与资源条件的相

互作用对植物补偿生长也有重要影响。 Gao 等

(2008)对羊草(Leymus chinensis)再生和繁殖的研究

证明刈割与土壤水分和养分分别具有相反的互作效

应,前者为“协力冶互作(‘cooperative爷 interactions),
将加剧采食对植物的负面影响,而后者为“拮抗冶互
作(‘antagonistic爷 interactions),能减轻采食的负面

影响。 总之,放牧或刈割对植物补偿生长的影响取

决于对植物产生的促进与抑制之间的净效应(马红

彬和谢应忠,2008),而这种净效应又与植物被采食

前后的状况和环境条件,如采食强度或土壤资源的

可获得性(Trlica & Rittenhouse,1993)以及植物种类

(Damhoureyeh & Hartnett,2002)等因素。
矮嵩草草甸主要分布于中国黄河、长江和澜沧

江的发源地(周兴民和王启基,1995),是我国高寒

草甸生态系统中重要的群落类型之一。 矮嵩草

(Kobresia humilis)和垂穗披碱草(Elymus nutans)分
别是矮嵩草草甸的建群种和主要伴生种(朱志红

等,2005),其耐牧性具有明显的差异,通常认为在

环境条件相同的草地中,矮嵩草的耐牧性强于垂穗

披碱草(王文娟等,2009)。 垂穗披碱草人工草地在

短期内迅速退化与其耐牧性较弱有直接关系。 但以

往对高寒草甸的很多研究均忽略了植物耐牧性与生

境资源获得性的关系,缺乏对植物耐牧性的定量研

究。 因此,研究这 2 种植物的补偿生长特性对于揭

示矮嵩草草甸乃至整个嵩草草甸的放牧演替过程和

退化机制非常重要。 本研究通过一项野外控制实

验,分析了刈割、施肥和浇水处理对矮嵩草和垂穗披

碱草株高补偿生长模式、叶片净光合速率、比叶面积,
株高相对生长率以及地上生物量的影响,旨在探讨这

2 种植物的耐牧性及其与生境资源获得性的关系,为
矮嵩草草甸退化机制与恢复研究提供理论依据。

1摇 研究地区与研究方法

1郾 1摇 研究区概况

本研究于 2007—2009 年在青海海北高寒草甸

生态系统国家野外观测研究站(37毅29忆N—37毅45忆N,
101毅12忆E—101毅23忆E)(以下简称海北站)矮嵩草草

甸内进行。 该站位于青藏高原东北缘、青海省海北

藏族自治州门源回族自治县境内。 海拔 3200 m 左

右。 年均温-1郾 6 益,最冷月(1 月)均温-15 益,最
热月(7 月)均温 10郾 1 益,年平均降水量 560 mm,
6—9 月降水量占全年降水量的 68郾 6% (李英年等,
2004)。 矮嵩草草甸是海北站地区分布最广的草地

类型之一,其地势平缓,为当地冬春草场,每年

11 月—翌年 5 月底进行放牧,6—10 月为休闲恢复

期,放牧家畜转入夏季高山牧场,家畜为藏羊和牦

牛。 矮嵩草草甸土壤为高山草甸土,土层 30 ~ 60
cm,pH 6郾 0 ~ 7郾 5。 由于地处高寒,土壤中微生物活

动较弱,有机质分解缓慢,速效养分含量低,半分解

的腐殖质大量积累。 海北站地区气温变幅大,寒流

和冷空气侵入频繁,强度大,霜冻严重,全年无绝对

无霜期,相对无霜期约 20 d,在最热月仍可出现霜

冻、结冰、降雪(雨夹雪)等冬季的天气现象(李英年

等,2004)。 因此,低温和低土壤速效养分含量限制

了植物生长和草地初级生产力的提高。
1郾 2摇 实验材料

矮嵩草为莎草科嵩草属多年生密丛草本植物,
高 3 ~ 15 cm,具短的木质根状茎(朱志红等,2005),
在海北站地区,该植物一般在 4 月中下旬返青,5 月

中旬完成抽穗,6 月上旬进入盛花期,7 月底和 8 月

上旬果实成熟(杨元武和李希来,2008)。 该植物的

木质根状茎中储藏有大量的营养物质,使其具有较

强的耐牧性和抗逆性(朱志红和孙尚奇,1996)。
垂穗披碱草为禾本科披碱草属多年生疏丛草本
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植物,高 20 ~ 60 cm,须根系强大,多集中在 15 ~ 20
cm 的土层中,深者可达 1 m 以上。 该植物抽穗后能

继续进行营养生长,7 月初进入开花期,8 月下旬种

子初步形成,9 月中、下旬种子基本成熟,随后进入

短暂的果后营养期(Songet et al. ,2006)。 该植物抗

寒、抗旱,多分布于海拔 2400 ~ 4700 m 的高寒草甸

区,是构成嵩草草甸根茎禾草层片的主要种群,也是

建植人工草地和改良天然草地的优良草种,产量高,
适口性好,营养价值高。 但该植物耐牧性弱,过度放

牧将会使其退化 ( 朱志红等, 2005; 周华坤等,
2007)。
1郾 3摇 实验设计与取样测定

2007 年 4 月底,在海北站矮嵩草草甸内用高

1郾 2 m 网围栏建面积 0郾 6 hm2(100 m伊60 m)的实验

样地。 实验设计为刈割、施肥和浇水的 3 因子裂区

设计。 主区为刈割处理,分 3 个刈割高度,即对照组

(NH:不刈割)、中度刈割(H3:刈割留茬 3 cm)和重

度刈割(H1:刈割留茬 1 cm)。 嵌套于主区中的副

区为施肥(施肥、不施肥)和浇水(浇水、不浇水)处
理。 共设 3 个区组,每区组 5 个 4 m伊4 m 的大样方,
共 45 个大样方。 用 4 块长 2 m、宽 0郾 25 m 雪花铁皮

十字形纵切嵌入草地 0郾 25 m 深,将每个大样方隔成

4 个 2 m伊2 m 小样方,将副区的 4 个处理组合设于

其中:1)NFNW:不施肥,不浇水(对照);2) F:仅施

肥;3) W:仅浇水;4)FW:既施肥又浇水。 在每个小

样方 4 边留出 0郾 25 m,在中央 1郾 5 m伊1郾 5 m 范围内

实施刈割、施肥、浇水处理。 这样,不同处理小样方

间相距 0郾 5 m,并有深 0郾 25 m 雪花铁皮相隔,以防

止不同处理间水、肥渗透。 在每个小样方内再设 4
个 0郾 5 m伊0郾 5 m 取样样方,其中一个为永久样方,
作为长期观察物种组成变化之用。 本研究取样在剩

余 3 个取样样方中的 1 个内进行。
研究地区早春温度低,群落中的很多植物返青

较迟,前期生长缓慢。 至当地冬春放牧草场 5 月底

放牧活动结束时垂穗披碱草高度仅 1 ~ 2 cm 高,难
以实施刈割控制。 本实验每年的刈割处理时间后延

至 6 月中旬。 在 6 月中旬实施刈割处理前以及 8 月

底,测定各样方植物盖度、密度和高度。 不刈割对

照、中度刈割和重度刈割处理的刈割生物量分别相

当于 0% 、45%和 81% 的采食率。 将刈割部分置于

60 益干燥箱烘 72 h,称取地上生物量。
以沈振西等(1991, 2002)、王长庭等(2003)、马

玉寿等(2006)和施建军等(2007)在退化高寒草甸建

植垂穗披碱草人工草地时的施肥量为依据,本实验中

的施肥量为尿素+磷酸二胺共 225 kg·hm-2·a-1,浇
水量以增加年均降水量的 5% ~ 10% 为限。 施肥和

浇水处理在 5—9 月进行,每年 2 ~ 3 次。 每次施肥

量为尿素 5郾 7 g·2郾 25 m-2(含 N 46% ),磷酸二胺

1郾 3 g·2郾 25 m-2(含 N 13郾 3% ,P 63郾 0% ),于浇水前

均匀撒施。 每次用喷壶浇 10 kg·2郾 25 m-2。 2009
年浇水量增至 15 kg·2郾 25 m-2。

2008 和 2009 年 7 月中旬,用 TPS鄄I 光合仪测定

叶片 净 光 合 速 率 ( net photosynthesis rate, NPR,
umol·m-2·s-1),每样方重复 3 次。 测定于每个晴

朗日 9:30—11:30 时进行。 净光合速率测定结束

后,在每个取样样方中分别随机取 5 株植物,用 Li鄄
4002 叶面积仪测量叶面积,并于 60 益烘 72 h,称取

叶片干重,计算比叶面积 ( specific leaf area, SLA,
m2·kg-1)。

植物的重要值(importance value,IV)、补偿生长

高度( compensatory height,CH,cm)、株高的相对生

长率 ( relative growth rate,RGR) 和 SLA 数据计算

如下:
IV=(相对高度+相对密度+相对盖度)伊100 / 3
CH=8 月底收获时高度+6 月刈割部分高度

RGR=8 月底高度 / (6 月刈割后留茬高度伊生长

天数)
SLA=叶面积 /叶干重

植 物 耐 牧 性 采 用 Damhoureyeh 和 Hartnett
(2002)提出的耐牧性指数估计,即放牧后植物生长

和繁殖等特性指标与对照相比减少百分数的平均

值,值越大,耐牧性越低。 本文以刈割后植物重要

值、补偿生长高度和地上生物量减少百分数的平均

值计算耐牧性指数。
1郾 4摇 统计分析

用 SPSS 13郾 0鄄GLM 中的 Multivariate ANOVA 程

序,进行裂区试验设计的方差分析,比较刈割、施肥、
浇水处理和年份及其交互作用对重要值、补偿生长

高度、株高相对生长率、比叶面积,叶片净光合速率

以及地上生物量的影响。 多重比较用 Duncan 检验。
统计检验的显著水平设为 琢=0郾 05。

2摇 结果与分析

2郾 1摇 重要值

刈割、施肥处理以及二者之间的交互作用对矮

嵩草重要值影响显著,其他处理及各因子之间的交
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互作用不显著(表 1)。 不施肥条件下,矮嵩草重要

值在不刈割条件下显著高于重度刈割,中度刈割与

不刈割和重度刈割之间无显著性差异;施肥后,重要

值在不刈割最高,中度刈割次之,重度刈割条件下最

低(图 1)。
施肥处理及其和年份之间的交互作用对垂穗披

碱草重要值影响显著,其他处理及各因子之间的交

互作用不显著(表 2)。 2008 年,施肥处理对垂穗披

碱草重要值无显著性影响;2009 年,施肥后重要值

显著高于不施肥处理;施肥后 2009 年重要值显著高

于 2008 年(图 1)。
2郾 2摇 补偿生长高度

刈割、施肥处理和年份以及施肥和年份之间的

交互作用对矮嵩草补偿生长高度影响极显著,其他

各因子的作用不显著(表 1)。 2008 年,矮嵩草补偿

高度在不刈割显著高于中度刈割和重度刈割,中度

表 1摇 刈割、施肥、浇水以及年份对矮嵩草的影响
Table 1摇 ANOVA for the effects of clipping, fertilizing, watering and different years on Kobresia humilis
变异来源 自由度 重要值

F P

补偿生长高度
(cm)

F P

相对生长率

F P

比叶面积
(m2·kg-1)
F P

净光合速率
(滋mol·m-2·s-1)

F P
C 2 7郾 841 0郾 009** 26郾 875 0郾 000** 195郾 418 0郾 000** 3郾 575 0郾 067 1郾 461 0郾 278
W 1 0郾 305 0郾 581 4郾 129 0郾 064 0郾 417 0郾 519 0郾 230 0郾 632 1郾 466 0郾 228
F 1 4郾 575 0郾 034* 40郾 005 0郾 000** 18郾 882 0郾 000** 0郾 860 0郾 355 55郾 674 0郾 000**

Y 1 0郾 000 0郾 998 37郾 636 0郾 000** 112郾 991 0郾 000** 180郾 392 0郾 000** 51郾 818 0郾 000**

B 2 1郾 512 0郾 267 6郾 152 0郾 078 1郾 722 0郾 228 2郾 831 0郾 148 3郾 262 0郾 081
C伊W 2 2郾 089 0郾 127 2郾 012 0郾 137 1郾 768 0郾 174 0郾 010 0郾 990 0郾 219 0郾 804
C伊F 2 3郾 388 0郾 036* 1郾 414 0郾 246 0郾 547 0郾 579 2郾 256 0郾 108 1郾 668 0郾 192
C伊Y 2 1郾 045 0郾 387 3郾 298 0郾 079 9郾 258 0郾 005** 5郾 518 0郾 024* 1郾 679 0郾 235
W伊F 1 1郾 828 0郾 178 1郾 931 0郾 166 0郾 930 0郾 336 0郾 029 0郾 864 0郾 002 0郾 963
W伊Y 1 0郾 091 0郾 763 0郾 012 0郾 912 0郾 020 0郾 889 0郾 012 0郾 912 0郾 021 0郾 884
F伊Y 1 0郾 246 0郾 621 11郾 687 0郾 001** 4郾 731 0郾 031* 2郾 112 0郾 148 1郾 070 0郾 302
C伊W伊F 2 0郾 829 0郾 438 0郾 029 0郾 971 0郾 375 0郾 688 2郾 130 0郾 122 0郾 207 0郾 813
C伊W伊Y 2 0郾 739 0郾 479 0郾 786 0郾 457 0郾 370 0郾 691 0郾 108 0郾 898 0郾 292 0郾 747
C伊F伊Y 2 0郾 103 0郾 902 1郾 532 0郾 219 0郾 408 0郾 665 1郾 231 0郾 295 4郾 239 0郾 076
W伊F伊Y 1 0郾 052 0郾 820 0郾 269 0郾 605 0郾 014 0郾 907 0郾 312 0郾 577 3郾 301 0郾 071
C伊F伊W伊Y 2 0郾 361 0郾 697 1郾 520 0郾 222 0郾 748 0郾 475 3郾 134 0郾 066 1郾 378 0郾 255
* P <0郾 05,**P<0郾 01,C,刈割;F,施肥;W,浇水;Y,年份;B,区组;伊,交互作用。

表 2摇 刈割、施肥、浇水以及年份对垂穗披碱草的影响
Table 2摇 ANOVA for the effects of clipping, fertilizing, watering and different years on Elymus nutans
变异来源 自由度 重要值

F P

补偿生长高度
(cm)

F P

相对生长率

F P

比叶面积
(m2·kg-1)
F P

净光合速率
(滋mol·m-2·s-1)

F P
C 2 2郾 230 0郾 158 25郾 571 0郾 000** 327郾 330 0郾 000** 4郾 579 0郾 039* 5郾 178 0郾 029*

W 1 0郾 290 0郾 591 3郾 072 0郾 081 1郾 887 0郾 171 0郾 536 0郾 465 0郾 363 0郾 548
F 1 5郾 545 0郾 020* 145郾 501 0郾 000** 86郾 249 0郾 000** 12郾 024 0郾 001** 20郾 487 0郾 000**

Y 1 1郾 508 0郾 248 65郾 288 0郾 000** 67郾 710 0郾 000** 203郾 483 0郾 000** 20郾 909 0郾 001**

B 2 1郾 939 0郾 194 0郾 567 0郾 585 1郾 169 0郾 350 0郾 008 0郾 992 1郾 506 0郾 268
C伊W 2 2郾 124 0郾 122 0郾 268 0郾 765 0郾 256 0郾 774 0郾 261 0郾 770 0郾 472 0郾 625
C伊F 2 3郾 036 0郾 051 2郾 322 0郾 101 7郾 801 0郾 001** 0郾 569 0郾 567 3郾 302 0郾 039*

C伊Y 2 0郾 694 0郾 522 7郾 363 0郾 011* 3郾 413 0郾 074 11郾 558 0郾 003** 0郾 662 0郾 537
W伊F 1 0郾 006 0郾 938 0郾 005 0郾 942 0郾 057 0郾 811 0郾 004 0郾 949 2郾 972 0郾 086
W伊Y 1 0郾 030 0郾 864 3郾 367 0郾 068 1郾 010 0郾 316 1郾 129 0郾 289 1郾 506 0郾 221
F伊Y 1 6郾 464 0郾 012* 35郾 095 0郾 000** 24郾 822 0郾 000** 0郾 004 0郾 949 0郾 021 0郾 884
C伊W伊F 2 0郾 451 0郾 637 0郾 143 0郾 867 0郾 173 0郾 842 0郾 008 0郾 992 2郾 613 0郾 076
C伊W伊Y 2 1郾 364 0郾 258 0郾 449 0郾 639 1郾 360 0郾 259 0郾 326 0郾 723 2郾 652 0郾 073
C伊F伊Y 2 0郾 274 0郾 761 0郾 282 0郾 754 7郾 076 0郾 089 0郾 022 0郾 978 0郾 124 0郾 884
W伊F伊Y 1 0郾 367 0郾 545 0郾 019 0郾 892 0郾 090 0郾 764 2郾 328 0郾 129 1郾 259 0郾 263
C伊F伊W伊Y 2 1郾 057 0郾 350 0郾 903 0郾 407 2郾 305 0郾 103 0郾 958 0郾 368 0郾 106 0郾 899
P<0郾 05,**P<0郾 01;C,刈割;F,施肥;W,浇水;Y,年份;B,区组;伊,交互作用。
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图 1摇 刈割、施肥和年份处理对矮嵩草、垂穗披碱草重要值的影响
Fig. 1摇 Effects of clipping, fertilizing and year on the importance value of Kobresia humilis and Elymus nutans
数值为平均值依标准误,F 和 NF 分别表示施肥处理和不施肥处理,图柱上方的相同字母表示不同刈割强度、施肥或者年份处理之间差异不显著
(P>0郾 05)。 下同。

刈割和重度刈割之间差异不显著;2009 年,补偿高

度在不刈割显著高于中度刈割和重度刈割,中度刈

割显著高于重度刈割;在相同刈割强度条件下,2009
年补偿高度显著高于 2008 年(图 2)。 施肥后矮嵩

草补偿高度显著高于不施肥处理;相同施肥处理条

件下,2009 年补偿高度均显著高于 2008 年(图 2)。
刈割、施肥和年份以及刈割、施肥和年份之间的

交互作用对垂穗披碱草补偿生长高度影响极显著,
其他各因子的作用不显著(表 2)。 2008 年,垂穗披

碱草补偿高度在不刈割显著高于中度刈割和重度刈

割,中度刈割和重度刈割之间差异不显著;2009 年,

补偿高度在不刈割最高,中度刈割次之,重度刈割最

低;相同刈割强度条件下,2009 年补偿高度显著高

于 2008 年(图 2)。 施肥后垂穗披碱草补偿高度显

著高于不施肥处理;相同施肥处理条件下,2009 年

补偿高度均显著高于 2008 年(图 2)。
2郾 3摇 相对生长率

刈割、施肥处理和年份以及刈割、施肥和年份之

间的交互作用对矮嵩草相对生长率影响显著,浇水

处理及其他各因子之间的交互作用不显著(表 1)。
矮嵩草株高相对生长率随刈割强度增加而显著提高

( 图3);施肥能显著提高相对生长率(图3);在相同

图 2摇 刈割、施肥和年份处理对矮嵩草、垂穗披碱草补偿高度的影响
Fig. 2摇 Effects of clipping, fertilizing and year on the compensatory height of Kobresia humilis and Elymus nutans
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图 3摇 刈割、施肥和年份处理对矮嵩草、垂穗披碱草相对生长率的影响
Fig. 3摇 Effects of clipping, fertilizing and year on the relative growth rate of Kobresia humilis and Elymus nutans

刈割强度和相同施肥处理条件下, 2009 年相对生长

率显著高于 2008 年(图 3)。
刈割、施肥处理和年份以及刈割和施肥、施肥和

年份之间的交互作用对垂穗披碱草相对生长率影响

极显著,浇水处理及其他各因子之间的交互作用不

显著(表 2)。 不论施肥与否,垂穗披碱草相对生长

率在刈割处理间的变化趋势为重度刈割>中度刈割

>不刈割;而在相同刈割强度条件下,施肥后相对生

长率显著高于不施肥处理(图 3)。 不同年份,垂穗

披碱草相对生长率在施肥后均显著高于不施肥处

理;相同施肥处理条件下,2009 年相对生长率均显

著高于 2008 年(图 3)。

2郾 4摇 比叶面积

刈割对矮嵩草比叶面积有微弱影(P = 0郾 067),
而年份以及刈割和年份之间的交互作用对矮嵩草比

叶面积影响显著,其他处理及各因子之间的交互作

用不显著(表 1)。 2008 年,矮嵩草比叶面积在刈割

处理间无显著性差异;2009 年,比叶面积在不刈割

显著高于中度刈割和重度刈割,中度刈割、重度刈割

之间无显著性差异;相同刈割强度条件下,2009 年

比叶面积均显著低于 2008 年(图 4)。
刈割、施肥处理和年份以及刈割和年份之间的

交互作用对垂穗披碱草比叶面积影响极显著,浇水

处理及其他各因子之间的交互作用不显著(表2)。

图 4摇 刈割、施肥和年份处理对矮嵩草、垂穗披碱草比叶面积的影响
Fig. 4摇 Effects of clipping, fertilizing and year on specific leaf area of Kobresia humilis and Elymus nutans
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2008 年,垂穗披碱草比叶面积在中度刈割和重度刈

割之间无显著性差异,但均显著高于不刈割;2009
年,比叶面积在中度刈割显著高于重度刈割和不刈

割,重度刈割、不刈割之间无显著性差异(图 4);施
肥后垂穗披碱草比叶面积显著高于不施肥处理(图
4);但在相同的刈割强度和施肥处理条件下,比叶

面积在 2009 年显著低于 2008 年(图 4)。
2郾 5摇 净光合速率

施肥处理和年份对矮嵩草净光合速率影响极显

著,其他处理及各因子之间的交互作用不显著(表
1)。 施肥后矮嵩草净光合速率均显著高于不施肥

处理;相同施肥处理条件下,2009 年净光合速率均

显著高于 2008 年(图 5)。
刈割、施肥处理和年份以及刈割和施肥之间的

交互作用对垂穗披碱草净光合速率影响显著,浇水

处理及其他各因子之间的交互作用不显著(表 2)。
不施肥条件下,垂穗披碱草净光合速率在刈割处理

间无显著性差异;施肥后,净光合速率在中度刈割显

著高于不刈割处理,重度刈割与中度刈割处理之间

以及重度刈割和不刈割处理之间差异不显著;相同

刈割强度条件下,仅中度刈割处理在施肥后净光合

速率显著提高(图 5)。 施肥后垂穗披碱草净光合速

率均显著高于不施肥处理;相同施肥处理条件下,
2009 年净光合速率显著高于 2008 年(图 5)。
2郾 6摇 地上总生物量

仅施肥处理对矮嵩草地上总生物量影响极显著

(F= 16郾 488,P<0郾 001),其他各因子作用不显著。
相同刈割强度下,施肥后矮嵩草地上总生物量均显

著高于不施肥处理(图 6)。
刈割和施肥处理对垂穗披碱草地上总生物量影

响显著(刈割:F = 7郾 658,P<0郾 05;施肥:F = 19郾 446,
P<0郾 001),其他处理及各因子之间的交互作用不显

著。 不论施肥与否,刈割能显著降低垂穗披碱草地

上总生物量,刈割处理间的差异不显著;相同刈割强

度,施肥后垂穗披碱草地上总生物量均显著高于不

施肥处理(图 6)。
2郾 7摇 耐牧性指数

刈割能显著降低垂穗披碱草的重要值、补偿高

度和地上总生物量,而且随刈割强度加大,同一指标

与对照相比减少的百分数也增加,而矮嵩草的总地

上生物量不受刈割的影响(图 6);但施肥后 2 物种

上述测定指标减少的百分数均小于不施肥处理,甚

图 5摇 刈割、施肥和年份处理对矮嵩草、垂穗披碱草净光合速率的影响
Fig. 5摇 Effects of clipping, fertilizing and year on the net photosynthesis of Kobresia humilis and Elymus nutans

图 6摇 刈割和施肥处理对矮嵩草、垂穗披碱草地上总生物量的影响
Fig. 6摇 Effects of clipping and fertilizing on the total dry biomass of Kobresia humilis and Elymus nutans
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至高于不刈割对照处理。 因此,2 物种的耐牧性指

数值在不同的刈割强度与施肥处理间表现出相同的

变化规律,即在 H1 最高,随后在不同处理间的变化

顺序是重度刈割伊不施肥、中度刈割、中度刈割伊不
施肥、重度刈割伊施肥、中度刈割伊施肥和施肥(表
3)。 与矮嵩草相比,垂穗披碱草的耐牧性指数值在

同一处理下均较大。 这说明重度刈割能显著降低这

两种植物的耐牧性,而施肥能有效抵消刈割的负面

效应,因此在刈割与施肥的 4 个互作处理中,2 物种

的耐牧性指数在重度刈割伊不施肥最大,而在中度

刈割伊施肥最小。
2郾 8摇 群落盖度、密度和高度

刈割、施肥和年份对矮嵩草草甸群落盖度、密度

和高度影响显著,刈割和年份的交互作用对群落盖

度影响显著,而施肥和年份的交互作用对群落密度

和高度影响显著。 浇水处理及与其他因子的交互作

用对群落盖度、密度和高度无显著影响(表 4)。 群

落高度随刈割强度的增大而减小,群落盖度、密度均

在中度刈割强度最高(图 7)。 施肥能显著提高矮嵩

草草甸群落的盖度、密度和高度(图 7);在相同的刈

割和施肥条件下,2009 年的群落盖度、密度和高度

大于 2008 年(图 7)。 从 2 物种的补偿响应模式与

群落特征的消长变化来看,矮嵩草、垂穗披碱草的重

要值和补偿高度均在刈割后发生低补偿而相对生长

率均在中度刈割条件下发生超补偿,且 2 物种的重

要值、补偿高度和相对生长率均在施肥后发生超补

偿,表明两物种的补偿响应模式与群落特征的消长

变化趋势一致。

表 3摇 不同处理下 2 物种各反应变量减少的百分数和耐牧性指数
Table 3摇 Average percentage reduction of different response variables and overall grazing tolerance indices of the two species
under different treatments
物种 处理 重要值 补偿高度

(cm)
地上总

生物量(g)
耐牧性
指数

矮嵩草 中度刈割 7郾 63 16郾 16 20郾 29 14郾 69
重度刈割 22郾 87 21郾 60 36郾 33 26郾 93
施肥 -5郾 23 -15郾 21 -133郾 04 -51郾 16
中度刈割伊不施肥 5郾 34 13郾 92 17郾 96 12郾 41
中度刈割伊施肥 -2郾 54 0郾 80 -125郾 35 -42郾 84
重度刈割伊不施肥 13郾 29 19郾 23 20郾 20 17郾 57
重度刈割伊施肥 8郾 70 7郾 50 -45郾 77 -29郾 57

垂穗披碱草 中度刈割 4郾 37 12郾 66 59郾 52 25郾 52
重度刈割 12郾 38 17郾 51 69郾 22 33郾 04
施肥 -5郾 35 -16郾 15 -117郾 98 -46郾 49
中度刈割伊不施肥 -0郾 21 11郾 47 60郾 98 24郾 08
中度刈割伊施肥 -3郾 26 -2郾 09 14郾 61 3郾 09
重度刈割伊不施肥 6郾 73 16郾 04 73郾 52 32郾 10
重度刈割伊施肥 6郾 83 3郾 92 31郾 90 14郾 22

伊为交互作用。

图 7摇 刈割、施肥和年份处理对矮嵩草草甸群落特征的影响

Fig. 7摇 Effects of clipping, fertilizing, watering and year on the various traits of Kobresia humilis meadow
数值为平均值依标准误;NH、H3 和 H1 分别为不刈割处理、中度刈割处理和重度刈割处理;F 和 NF 分别为施肥处理和不施肥处理;相同指标图

柱中的相同字母表示不同刈割强度、施肥或者年份处理之间差异不显著(P>0郾 05)。

9501樊瑞俭等:高寒矮嵩草草甸两种主要植物耐牧性的比较



表 4摇 刈割、施肥、浇水处理以及年份对矮嵩草草甸群落特征的影响
Table 4摇 ANOVA for the effects of clipping, fertilizing, watering and year on community characteristic of Kobresia humilis
meadow
变异来源 自由度 盖度(% )

F P
密度(% )

F P
高度(cm)

F P
C 2 4郾 828 0郾 034* 89郾 637 0郾 000** 89郾 637 0郾 000**

W 1 0郾 316 0郾 575 2郾 405 0郾 123 2郾 405 0郾 123
F 1 12郾 313 0郾 001** 136郾 875 0郾 000** 136郾 875 0郾 000**

Y 1 55郾 141 0郾 000** 155郾 141 0郾 000** 155郾 141 0郾 000**

B 2 9郾 681 0郾 089 2郾 107 0郾 172 2郾 107 0郾 172
C伊W 2 1郾 943 0郾 146 0郾 303 0郾 739 0郾 303 0郾 739
C伊F 2 1郾 269 0郾 250 1郾 369 0郾 250 1郾 396 0郾 250
C伊Y 2 17郾 468 0郾 001** 1郾 981 0郾 188 1郾 981 0郾 188
W伊F 1 0郾 591 0郾 443 1郾 674 0郾 197 1郾 674 0郾 197
W伊Y 1 0郾 003 0郾 956 0郾 400 0郾 528 0郾 400 0郾 528
F伊Y 1 0郾 007 0郾 933 44郾 058 0郾 000** 44郾 058 0郾 000**

C伊W伊F 2 0郾 209 0郾 812 0郾 465 0郾 629 0郾 465 0郾 629
C伊W伊Y 2 0郾 446 0郾 641 0郾 037 0郾 963 0郾 037 0郾 963
C伊F伊Y 2 0郾 788 0郾 456 0郾 074 0郾 928 0郾 074 0郾 928
W伊F伊Y 1 0郾 010 0郾 922 0郾 213 0郾 645 0郾 213 0郾 645
C伊F伊W伊Y 2 2郾 830 0郾 062 0郾 021 0郾 979 0郾 021 0郾 979
* P<0郾 05,**P<0郾 01;C,刈割;F,施肥;W,浇水;Y,年份;B,区组。

3摇 讨摇 论

3郾 1摇 矮嵩草的补偿生长

矮嵩草株高的补偿生长随刈割强度增加而降低

(图 2),表现为低补偿模式。 但施肥能增加株高的

补偿生长能力(图 2),同时刈割和施肥显著提高了

株高的相对生长率(图 3)。 施肥增加株高补偿生长

能力的效应以及刈割和施肥增加株高相对生长率的

效应还随实验年限的延长而愈加显著(图 3)。 因

此,刈割与施肥处理的互作效应对矮嵩草株高补偿

生长影响不显著(表 1),说明施肥处理能有效抵消

刈割的不利影响,最终使矮嵩草株高的补偿生长在

这 2 个因子的共同作用下表现为等补偿模式。 由于

2008 年矮嵩草比叶面积在各刈割处理之间差异不

显著,2009 年在刈割的两个处理显著低于不刈割处

理(图 4);同时随着年限增加,比叶面积也减小,但
减小的程度在刈割的 2 个处理中更大(图 4),而其

他因子对比叶面积无显著影响(表 1)。 说明矮嵩草

比叶面积主要受刈割处理的影响,刈割后其叶片有

变厚的趋势,显示出抗牧性。 尽管叶片净光合速率

在各刈割处理之间差异不显著,但施肥能显著提高

叶片净光合速率(图 5)。 说明叶片净光合速率主要

受施肥的影响。 矮嵩草地上总生物量在刈割处理后

差异不显著(F = 1郾 147,P = 0郾 404),但施肥后显著

高于不施肥处理(图 6)。 说明地上总生物量主要受

施肥的影响。 以上结果表明刈割后矮嵩草的株高生

长受到抑制、叶片变厚,但施肥后其居间分生组织生

长加快、叶片光合能力增强,地上总生物量增多,补
偿了刈割造成的组织损伤。 尽管矮嵩草的重要值主

要受刈割处理的影响(图 1),但其耐牧能力还与土

壤中养分资源的获得性有着密切关系,从而证实了

Gao 等(2008)关于刈割与养分因子间存在“拮抗冶
互作的研究结果。 本研究与杨元武和李希来

(2008)、王文娟等(2009)的研究结果一致,同时说

明施肥促进矮嵩草生长并提高其光合作用能力的效

应具有累加性的特点。
3郾 2摇 垂穗披碱草的补偿生长

垂穗披碱草株高补偿生长的模式以及株高相对

生长率在刈割、施肥处理及其互作影响下的变化规

律与矮嵩草相同(图 2、图 3),不同处理的效应也具

有随年份而累加的特性(图 2)。 刈割与施肥处理的

互作效应对株高补偿生长的影响也不显著(表 1),
说明施肥处理能有效抵消刈割的不利影响,最终使

株高的补偿生长在 2 个因子的共同作用下表现为等

补偿模式。 与矮嵩草不同的是,垂穗披碱草比叶面

积和叶片净光合速率同时受刈割、施肥和实验年限

的影响,说明垂穗披碱草对刈割的响应在一定程度

上也依赖于土壤中养分资源的获得性。 这与垂穗披

碱草重要值主要受施肥处理影响的结果一致(图
1)。 有研究认为,丰富的资源环境能降低刈割对植

物损伤的负面效应,有助于提高植物的耐牧性(Gao
et al. ,2008)。 但在本实验中,随着实验年限延长,
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垂穗披碱草比叶面积在中度刈割处理最高(图 4 -
2),施肥也仅提高了中度刈割处理中叶片的净光合

速率(图 5)。 说明施肥的作用强烈依赖于刈割强

度,在中度刈割条件下垂穗披碱草叶片光合能力增

强,叶片有变薄变大的趋势,从而为其迅速再生创造

了条件。 另外,尽管施肥有增加比叶面积和叶片净

光合速率的作用(图 4,图 5),但在相同的刈割强度

和施肥条件下,比叶面积还是随年份的增加逐渐减

小(图 4),即随着刈割处理年限的增加,叶片有变厚

的趋势,从而表现出与矮嵩草相同的变化。 但与矮

嵩草相比,垂穗披碱草比叶面积对刈割处理的响应

变化更加敏感。 例如,不同刈割处理间矮嵩草比叶

面积至 2009 年时才表现出差异(图 4),而垂穗披碱

草比叶面积在 2008 年即随刈割强度增加而显著增

加(图 4)。 与矮嵩草相比,垂穗披碱草地上总生物

量对刈割处理有更强的响应,但施肥后表现出与矮

嵩草相同的变化(图 6)。 以上结果可能说明垂穗披

碱草对放牧的响应更加强烈地受到放牧强度和土壤

中养分资源的制约。 朱志红等(1994)表明,随放牧

强度的增加,矮嵩草每分株的分蘖数、叶片数和分株

地上生物量随之增加;在水肥条件较好的生境中,矮
嵩草分蘖能力较强,极易形成草皮(杨元武和李希

来,2008);说明矮嵩草在一定的放牧强度和富养生

境中具有较强的营养繁殖和水平扩展能力。 而垂穗

披碱草仅在中度和轻度放牧条件下发生等补偿和超

补偿(王海洋等,2003),重度放牧后极易退化。 但

施肥会消除资源的限制,更易使禾草植物在资源竞

争中增强地上部分的竞争优势(Wise & Abraham鄄
son,2007)。
3郾 3摇 2 物种耐牧性比较

本文结果显示,矮嵩草总的耐牧性要强于垂穗

披碱草(表 3),它们的耐牧性机制有很大差异。 虽

然矮嵩草重要值(本文中物种重要值以相对高度、
相对密度和相对盖度计算)和补偿高度在不同处理

中的减少百分数大于垂穗披碱草,刈割对矮嵩草重

要值、补偿高度的负效应大于垂穗披碱草,但矮嵩草

地上总生物量的减少百分数却小于垂穗披碱草(表
3),施肥后垂穗披碱草地上总生物量与对照相比减

少了 14郾 6% ~ 31郾 9% ,而矮嵩草则增加了 125郾 3%
~45郾 7% (表 3)。 说明刈割对垂穗披碱草地上总生

物量的负效应更大。 因此,尽管两物种的耐牧性依

赖于土壤中的资源获得性,但施肥的效应还因刈割

强度和物种的不同而异。 本研究中,高寒矮嵩草草

甸植物群落的高度随刈割强度增大而减小,密度、盖
度均在中度刈割条件下表现出最大值,且施肥后植

物群落高度、密度和盖度均显著增加(图 7)。 本研

究还表明,2 物种对刈割、施肥的补偿响应模式与整

个群落的变化趋势一致,即均在中度刈割、施肥条件

下发生补偿生长,说明高寒草甸的补偿响应模式与

群落物种补偿量的消长变化密切相关补偿能力同时

受放牧强度和土壤营养资源的共同影响而土壤水分

的影响相对较小(席博等,2010)。 以上结果同时说

明,在种群高度和多度特性上,矮嵩草的耐牧性弱于

垂穗披碱草,但从营养繁殖增加地上总生物量方面

考虑,其耐牧性要强于垂穗披碱草。 究其原因可能

有以下几点:
1)形态结构上,矮嵩草株高仅 3 ~ 15 cm,分蘖

节位于地下,具有一定的避牧性,同时其短的木质根

状茎中储藏有大量营养物质以供再生需要,这决定

了矮嵩草具有较强的耐牧性;而垂穗披碱草茎秆直

立,株高达 60 ~ 150 cm,虽然具有发达的须根,根茎

分蘖能力强,但其更新芽位于地上,极易受到采食损

伤而影响再生。
2)生长型上,矮嵩草是高抗逆性密集型克隆植

物,其克隆生长以分蘖数和分株数的增加以及基株

丛径的扩大为特征(朱志红等,1994),表现出对占

据生境的“巩固冶对策,即提高克隆局部的耐受能

力,迅速吸收短期内可获取的资源;而垂穗披碱草为

根茎疏丛型克隆植物,具有利用临时生境的特性和

较高的种子繁殖能力(王启基和张松林,1990)。 因

此在受到较强的放牧采食后,更新芽受到严重损伤,
再生受阻,即使有丰富的土壤养分供应也难以充分

利用。 在此条件下,只有依靠土壤种子库维持种群。
3)生理上,垂穗披碱草比叶面积和叶片净光合

速率对刈割处理的响应更加敏感,而矮嵩草的叶片

净光合速率不受刈割处理的影响,比叶面积的变化

也仅在实验第 2 年才表现出处理间的显著差异(图
4,图 5)。 虽然施肥对垂穗披碱草叶片捕获光资源、
提高光合能力以及促进生长有明显作用(田冠平

等,2010),但施肥的作用强烈依赖于刈割强度,且
仅在中度刈割条件下其叶片光合能力得到明显增

强,如果增加刈割强度,叶片净光合速率即出现下降

(图 4,图 5)。
从以上 3 方面的比较来看,矮嵩草种群在重度

放牧的草地中具有更强的保持力以及更加有效地利

用养分资源恢复再生的能力。 由于矮嵩草和垂穗披
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碱草具有不同的耐牧性,不论是在对这 2 个物种共

生的矮嵩草草甸自然群落还是对垂穗披碱草人工草

地群落的利用上,一方面要控制放牧利用强度,使利

用率低于 50% ,另一方面要施以有效的施肥管理抚

育措施。 这对于降低放牧对植物的损伤,解除高寒

草甸土壤养分不足对植物生长的限制作用,促进恢

复再生,维持群落物种多样性和初级生产力的长期

稳定性都是极为重要的(王长庭等,2005;臧岳铭

等,2009)。 本文关于耐牧性的比较也为“矮嵩草草

甸成为在长期过度放牧利用下的放牧偏途顶极冶
(周兴民等,1987)的研究结论提供了证据。
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