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草地放牧系统中土壤-植被系统各因子
对放牧响应的研究进展*
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摘 要 基于草业系统界面理论，综述了草地放牧系统中草地土壤-植被因子对放牧的响
应以及放牧条件下植物的补偿性生长，认为在大气候一致的区域，放牧强度对植物群落的
影响大于其他环境因子，从而成为影响植物群落特征的主导因子; 科学的放牧制度和合理
的放牧强度可以改善土壤结构，增强土壤对外界环境变化的抵抗力，否则会导致土壤质量
下降，加速土壤侵蚀与退化; 放牧家畜采食对植物生产力的影响和植物的补偿性生长是一
般的生态学过程，但超补偿性生长与植物被采食前后的状况和环境条件密切相关，也与草
地的放牧史有较强关系。因此，建议在研究草地放牧系统时，应以草场本身的条件和动态
特征加以评价，用动态规划和系统优化模型，对草地的持续利用和畜牧业的可持续发展进
行动态模拟，建立草地放牧管理专家系统。
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A review on the responses of various factors within soil-vegetation system to grazing in
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Abstract: Based on the interface theory within pratacultural system，this paper summarized the
responses of soil-vegetation factors to grazing in grassland grazing systems and the compensatory
growth of plants under grazing． Grazing intensity has greater effects on plant community than oth-
er environmental factors within the same climatic region，therefore，it is the dominant factor in-
fluencing plant community characteristics． Besides，scientific grazing system and reasonable graz-
ing intensity could ameliorate soil structure and improve soil resistibility against the change of ex-
ternal environment，otherwise it would accelerate soil erosion and degradation． The influence of
grazing livestock feeding on plant productivity and the compensatory growth of plants is a general
ecological process; however，over-compensatory plant growth is closely correlated with environ-
mental conditions and states before and after plants are eaten，and also has a strong relationship
with the grazing history of grassland． Consequently，we suggest that a grassland grazing system
should be assessed by considering the grassland state and dynamic characteristics，and dynamic
simulation of sustainable utilization of grassland，and the sustainable development of animal hus-
bandry should be conducted through the model of dynamic programming and system optimization，
and establishing grassland grazing management expert system．
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草地放牧系统( grassland grazing system) 是近年 提出的概念。草地放牧系统显然与草地生态系统密

切相关，而其涵义又有差异。草地放牧系统的概念，

虽然也赋予系统的功能与结构协调平衡基础上的生

产与生态功效的结合意义，但它无疑突出系统生产
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图 1 草业系统中的界面( 任继周等，2000)
Fig． 1 Interfaces within pratacultural system

的最高目的性( Barioni et al． ，1999; 汪诗平等，2003;

王德利和杨利民，2004) 。草业系统由 3 个界面键合

而成( 图 1) 。草丛-地境界面( A) 是草业系统中最

基本的界面，由于其直接暴露于人类难以控制的气

候( 光、热、风、水) 扰动之下，承受着人类活动的干

扰，尤其是农业活动的干扰，它反映了草地发生学机

理，如草地土壤结构、营养元素、水盐动态、土壤微生

物等组分的结构、功能，因此通过系统的特征植物来

了解界面 A 行为也许是较为简便的方法( 任继周

等，2000) 。
放牧是一个复杂的生态系统，由许多因素组成，

包括牧草、家畜、土壤和气候，它们之间相互作用，相

互影响( 董全民等，2007; 郑阳等，2009 ) 。在这些因

素中牧草和家畜是放牧生态系统中的主体，它们相

互影响，相互制约，土壤和气候是牧草生存的条件，

牧草是草地的初级生产者，家畜是牧草的消费者，也

是畜产品生产者。草地为家畜提供饲草，家畜则通

过采食、践踏、排泄等活动影响牧草生长，它们处于

一个矛盾的统一体中( 侯扶江等，2004; 王华静等，

2008; 张成霞等，2010) 。因此在放牧生态系统中，家

畜的种类、数量、放牧时间和强度都会对草地发生影

响，牧草的生产、种类以及牧草不同生长阶段也影响

家畜的放牧利用。

1 植物对放牧的响应

1. 1 植物群落生产力及其组成对放牧的响应

放牧干扰下，草地群落物种的生长发育受到影

响，群落的组成、结构、多样性以及生物量均会产生

相应的变化( 郑阳等，2009) 。由于植物光合产物的

生产和累积能力，以及牲畜的采食方式和喜食程度

的差异，不同放牧强度下植物群落地上生物量的差

异较大( 江小蕾等，2003 ) 。在牧压梯度上，从轻牧

区到过牧区群落地上生物量下降迅速( 杨殿林等，

2006; 董全民等，2012; 郑伟等，2012) ，这是牲畜过度

践踏使贝加尔针茅株丛破碎化、小型化的结果( 杨

殿林等，2006 ) 。汪诗平等( 1998a) 研究表明，内蒙

古典型草原地上部分的最大现存量随着绵羊放牧率

的增大而呈下降趋势，在一定条件下，最大放牧率的

最大现存量仅是最小放牧率时的 1 /3 ～ 1 /4。卫智

军等( 2000) 研究也表明，随着载畜率的增加，短花

针茅荒漠草原的植物群落现存量下降，但针对一定

的放牧强度，放牧对禾草而言也是有益的，如增加再

生植物的光合速率，增加分蘖，减少蒸腾面积等。有

研究也证明了适宜的放牧强度可促进牧草的生长，

提高地上净生产量，提高共存物种的数量( Bullock
et al． ，1994; 王 启 基 等，1995; 董 全 民 等，2004a，

2005a，2006) 。放牧是草地利用的主要方式之一，对

于任何一块放牧草地，要保持原有的生产能力，并使

草地生态系统稳定和发展，就必须规定草地放牧利

用的适当强度。因此，适度的放牧，有利于群落资源

丰富度和复杂程度的增加，从而提高群落的生产力。
放牧对草地植物群落组成、结构、特征、生产力

及其动态规律的影响一直是放牧生态学研究的热

点，而影响草地植物群落的主要放牧因素除了放牧

强度外，还有放牧制度、放牧频率和放牧季节家畜对

植物的选择性采食( 夏景新，1993; 王德利等，1996;

李永宏等，1999; 卫智军等，2000; 彭祺等，2004; 董全

民等，2012) 。在适度放牧下，放牧可促进草地植物

生长的作用，能够维持草地生产力，或可以起到改良

草地的作用( 李永宏等，1999; 董世魁等，2002; 彭祺

等，2004) ，但随着放牧强度的增加，家畜对牧草采

食的强度和对草地的践踏作用增大，对群落的组成、
结构产生较大影响( Kenneth et al． ，1993; Matthew et
al． ，1995) 。Ｒeategui 等( 1999) 认为，随着放牧强度

的增加，使丛生禾草群落向矮生禾草群落演替; 李永

宏等( 1999 ) 发现，随着放牧压的增大，大针茅、羊

草、冰草的高度和生物量下降，而冷篙、糙隐子草和

星毛萎陵菜生物量随放牧强度增加而增高。另外，

家畜的选择性采食特性往往造成草地的不均匀利用

及草地劣变，最终导致草地群落结构破坏，适口性差

和质量低劣的植物在群落中占优势，同时放牧影响

下植物群落会发生分异与趋同，只要存在对群落有

强烈制约作用的因子，即使只有一个，也可以起主导

作用，使 生 境 具 有 相 似 的 生 物 学 效 应 ( Sharrow ＆
Krueger，1979; 刘伟等，1999; 董全民等，2011 ) 。王
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晋峰等( 1995 ) 在川西高原亚高山草甸上进行了牦

牛不同放牧强度对草地植被组成与产量效应的研

究，在高放牧强度下，地上现存量显著下降，优良牧

草的百分比组成下降，劣质牧草( 毒杂草) 增加; 在

低载畜率下牧草利用率较低，植物经济类群组成变

化比较稳定; 在适度载畜量下，有利于牧草更新和改

善草群质量。随放牧强度的增加，矮嵩草草甸植物

群落的盖度、高度和生物量逐渐降低，优良牧草减

少，杂类草增多( 王启基等，1995; 刘伟等，1999; 董全

民等，2004a，2004b，2012; 周华坤等，2004) 。不同放

牧处理下，地上生物量与放牧强度呈显著的负相关

( 刘伟等，1999; 董全民等，2004a) ，且禾草、莎草和

灌木的生物量比例随放牧强度的增加而不断下降，

其中禾草最明显，莎草类次之，灌木居末，立枯凋落

物也随放牧干扰强度的增高而减少，而杂类草的生

物量比例则随放牧强度的增加而显著增高 ( 韩发

等，1991; 董全民等，2004a; 彭祺等，2004; 周华坤等，

2004) ，这一切使高寒草场地上生物量以牧压不同

而发生规律性的消长。
1. 2 植物群落特征对放牧的响应

在牧压梯度上，植物群落及其主要植物种群的

数量特征发生明显的变化( 王仁忠，1992，1995 ) ，主

要表现为植物群落密度从轻牧区 ＞ 中牧区 ＞ 重牧

区，过牧区最低，且随放牧强度的增加，群落逐步被

耐牧的小丛生禾草、旱生小苔草、小灌木和灌木所替

代，草地群落的稳定性随着放牧强度增加逐渐降低

( 杨殿林等，2006 ) 。在综合优势比中，建群种紫花

针茅的综合优势比在中度放牧区达到最高值，这与

重要值的变化规律略有不同( 段敏杰等，2010) 。在

不同放牧方式的作用下，群落物种数量多度发生着

明显的变化，放牧初期的 5 和 6 月份，不同放牧方式

差异不显著，7—9 月份对照区显著高于轮牧区( P ＜
0. 05) ，极显著高于连续放牧区和季节放牧区( P ＜
0. 01) ，轮牧区显著高于连续放牧区( P ＜ 0． 05 ) ，10
月份对照区和轮牧区极显著高于连续放牧区和季节

放牧区，对照和轮牧、连续和季节间差异不显著( 武

新等，2006) 。
放牧对植物物种组成有重要的影响，家畜选择

性地去除牧草种或器官，改变牧草的种间竞争力与

群落环境，引起物种侵入或迁出，导致群落物种地位

发生变化( 郑阳等，2009 ) 。随着放牧强度由轻到

重，草场植物种发生替代，其中优良牧草逐渐减少，

直至消失贻尽，而劣质牧草如鹅绒委陵菜( Potentilla

anserina) 、摩苓草( Morina chinensis ) 和白苞筋骨草

( Ajugal upulina) 等毒杂草逐渐占据优势地位; 而且

随放牧干扰强度的增加，金露梅灌丛草场植物种的

多样性指数呈上升趋势，而放牧干扰压力大，则植物

的相似程度就小，反之亦然( 刘伟等，1999 ) 。放牧

干扰对高寒草场植物群落的种类组成影响不显著，

但对种群的分布格局和特征值影响较大，这与各物

种的生物生态学特性及其耐牧、耐践踏特性不无关

系( 周华坤等，2002，2011) 。不同放牧强度条件下，

由于微生境条件逐渐改变，导致高寒草场种群的生

态位和适应特征发生改变，同化器官( 枝、叶等) 和

吸收器官( 根系) 向不同的空间发展，对群落的结构

特征产生明显影响( 周华坤等，2002 ) ，这是由于植

物种群自身的生物生态学特性、耐牧性和种间竞争

能力以及对放牧干扰的适应性等，不同放牧强度下

群落水平结构发生变化，植物种群的分布格局和个

体水平配置也有所不同( 周华坤等，2002) 。
1. 3 植物种多样性对放牧的响应

草地生态系统持续管理和生产力的维持在很大

程度上依赖于草地植物群落的生物多样性( Tilman
et al． ，1996; 杨利民等，2002 ) 。群落的物种丰富度

及多样性是群落的重要特征，放牧及其他干扰对群

落结构影响的研究都离不开物种多样性问题( 汪诗

平等，2001; Klein et al． ，2004，2005 ) 。关于草原群

落植物多样性及其与放牧间的关系，国外很早已有

大量的研究( Grimes，1973; Huston，1979; Hickman et
al． ，2004; Klein et al． ，2004) ，然而我国在这方面的

系统研究还不多( 汪诗平等，1998a，2001; 董全民等，

2004a，2004b，2005b，2006，2007) 。放牧可使草地植

物群落多样性发生变化，但不同放牧率对植物多样

性的影响程度不同( 汪诗平等，2001 ) 。研究表明，

适度放牧对草地群落物种多样性的影响符合“中度

干扰 理 论”( Connell，1978; Sousa，1984; 李 永 宏，

1993; Foster ＆ Gross，1998) ，即中度放牧能维持高的

物种多样性( 段敏杰等，2010 ) ，但刘伟等( 1999 ) 的

研究表明，植物种的多样性随放牧强度的增加而升

高。随着放牧强度的加重，草原植被的多样性指数

基本呈下降趋势，而物种的多样性和丰富度指数也

呈下降趋势 ( 朱绍宏等，2006 ) 。汪诗平等 ( 2001，

2003) 报道，不同放牧率对物种丰富度的影响不大，

但植物多样性和均匀度随放牧率的增大而下降，群

落优 势 度 却 随 放 牧 率 增 大 而 增 大。王 启 基 等

( 1995) 在矮嵩草草甸冬春草场上的研究表明，当放
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牧强度由 5． 24 只标准羊·hm －2 减少为 2． 14 只标

准羊·hm －2时，群落种数仅由 35 种变为 33 种。周

华坤等( 2004) 通过对放牧第 18 年高寒灌丛植被的

研究，长期重度放使高寒灌丛群落结构简化，且随放

牧率的增加，植物种多样性指数的变化是一个典型

的单峰曲线模式。草原植被的多样性指数随着放牧

强度的变化而变化，草原在达到适牧状态时，物种的

多样性指数逐渐增高，草原中植被种类增多，物种的

分布程度也趋于均匀，丰富度指数达最大( 王仁忠，

1996; 赵晓霞等，2000) 。丰富度和优势度在一定程

度上可反映放牧强度对植被多样性变化的影响． 但

随放牧强度的继续增大，多样性指数开始下降，丰富

度随放牧强度的增大而减小，即牧草种类减少( 朱

绍宏等，2006) 。因此，天然草地在不同强度的放牧

干扰下，植物生态适应对策是多样的。这种多样性

是由植物自身生物生态学特性决定的( Hart，2000;

Humphrey ＆ Patterson，2000 ) 。天然草地群落正是

由于多样的植物生态适应对策，对放牧干扰产生明

显的缓冲作用，表现为一定范围内的草地群落抗干

扰能力和系统稳定性( 杨殿林等，2006) 。
适宜的放牧强度可促进草地的健康发展，丰富

草地的生物多样性 ( 锡林图雅等，2008 ) 。武新等

( 2006) 的研究表明，六区轮牧对草地土壤践踏相对

较轻，具有良好的保水性能，使群落物种多样性增

加，促进牧草根系生长发育，刺激牧草生长，提高草

地生产力。汪诗平等( 2001) 认为，植物多样性和均

匀度随放牧率的增大而下降，内蒙古细毛羊的选择

性采食和较高放牧率的互作导致植物多样性和均匀

度下降。因此，适度的放牧可以降低群落中优势种

在竞争中的作用，为其他物种的发展创造潜在的生

态位，从而增加草地植物群落的生物多样性。草地

多样性与草地生产力的关系研究一直是草地生物多

样性研究的热点问题( 韩国栋等，2007) 。草地生物

多样性的研究常常与草地生产力相联系，一般认为

较高的生物多样性可以维持较高的草地生产力和增

加群落稳定性。自然群落的物种多样性与生产力的

相关性格局主要表现为 2 种形式，即线性关系和非

线性单峰关系。对多样性与生产力关系的单峰关系

主要的解释集中在由生产力变化而导致的种间竞争

等问题上( Huston，1979 ) 。不同放牧强度的草地植

物种类相似性变差、草地地上净初级生产力与 Alat-
alo 均匀度指数具有显著的线性相关性( 王明君等，

2010) 。

2 土壤对放牧的响应

2. 1 土壤理化性质对放牧的响应

放牧主要影响表层土壤的理化性质( Greene et
al． ，1994; 张蕴薇等，2002) ，包括土壤的容重和渗透

阻力增加( 张蕴薇等，2002; 石永红等，2007 ) ，风蚀

和水蚀增大，土壤孔隙的空间分布发生变化，土壤团

聚体 稳 定 性 和 渗 透 率 降 低 等 ( Greenwood et al． ，

1997) ，如家畜践踏的直接影响和刈牧的间接影响

等( 侯扶江等，2004 ) 。随放牧强度的增大，动物践

踏作用的增强，土壤孔隙分布的空间格局发生变化，

土壤的总孔隙减少，土壤的容重和渗透阻力增加

( 姚爱兴和李平，1996; 李香真等，1998; Melinda et
al． ，2002; 高英志等，2004 ) ，同时，土壤孔隙的空间

分布发生变化，土壤团聚体稳定性和渗透率降低

( Greenwood et al． ，1997 ) 。但在有机质含量很低的

沙质土壤中，放牧强度增加造成有机质含量降低，土

壤的团粒结构减少，稳定性团聚体减少，土壤结构遭

到破坏，而 使 得 土 壤 容 重 反 而 降 低 ( 贾 树 海 等，

1999; Franzluebbers et al． ，2000 ) 。贾 树 海 等

( 1997) 、María 等( 2001) 研究认为，放牧压力对土壤

容重的影响仅限于 0 ～ 10 cm 的土壤，且土壤容重随

放牧强度的增加而增加。戎郁萍等( 2001 ) 、Green-
wood 等( 1997) 的研究表明，不放牧与各放牧处理之

间土壤容重差异显著，不同放牧处理对土壤容重的

影响差异不显著，主要是由于土壤容重的增加具有

累积效应。另外，研究表明，合理的利用方式可以改

善土壤结构，增强土壤对外界环境变化的抵抗力，而

不合理的利用方式会导致土壤质量下降，加速土壤

侵蚀与退化( 董世平和赵兰坡，2010) 。但从较长时

间看，由于食草动物对植物的选择性采食使植物群

落结构发生变化，从而也影响了草地群落养分循环

动态( 杨红善等，2009; 张成霞和南志标，2010) 。
2. 2 土壤有机质对放牧的响应

土壤有机质的总量取决于生物量的生产与分解

的平衡状态，以及土壤储存有机质的能力，它的动态

转化过程十分复杂，受很多因素的影响，如温度、降
水、植被、土壤和管理措施( Burke et al． ，1989 ) 。一

些研究认为，放牧对土壤有机质没有影响( Milchu-
nas ＆ Laurenroth，1993; 王 艳 芬 等，1998; Keller et
al． ，1998) ，因为草原生态系统对放牧有相当的弹性

( Coffin et al． ，1998; Milchunas et al． ，1998 ) 。也有

报道认为，放牧增加了土壤有机质( Moraes et al． ，
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1996; Derner et al． ，1997; Schuman et al． ，1999;

Wienhold et al． ，2001; Ｒeeder ＆ Schuman，2002) ; 但

也有 部 分 的 研 究 认 为，放 牧 降 低 了 土 壤 有 机 质

( Desjardins et al． ，1994; Koutika et al． ，1999; Cao et
al． ，2003; 高英志等，2004; Su et al． ，2005 ) 。然而，

Milchunas 和 Laurenroth( 1993) 对比了世界 236 个点

的放牧和禁牧资料，结果发现地下生物量、有机碳、
氮的变化与放牧之间没有统一的变化规律，有时呈

正相关，有时呈负相关。以上不一致的结果表明，放

牧和土壤有机质之间存在复杂的相互关系，土壤有

机质对放牧的响应受多种因素的影响。
2. 3 土壤氮对放牧的响应

在草原生态系统中，有效性氮素是初级生产力

首要的限制资源，也是决定系统物种组成的主要因

子( Tilman，1988; Vitousek et al． ，1991; 吴田乡和黄

建辉，2010) 。对于土壤 N 素的影响，随着放牧强度

的增大含量增大，降低或变化不大的结论不一致

( 张成霞和南志标，2010 ) 。在中度放牧的情形下，

0 ～ 10 cm 土层的有机含 N 量最高( 李香真和陈佐

忠，1998) ; 裴海昆( 2004 ) 的研究指出，全 N 和速效

N 的含量随着放牧强度的增加而增加; 王玉辉等

( 2002) 的研究结论则相反，N 等营养元素含量随着

放 牧 强 度 的 增 加 而 逐 渐 降 低; Abbasi 和 Adams
( 2000) 也认为，长期的强度放牧，会降低土壤 N 的

利用率，从而导致 N 从草原生态系统中流失，但 Co-
nant 等( 2001) 等却认为，高强度放牧对土壤中总 N
没有大的影响。

放牧能影响草原生态系统的土壤养分动态循

环，而食草动物能加速有排泄物斑块的养分循环

( Jaramillo ＆ Detling，1992; Hobbs，1996; Frank ＆ Ev-
ans，1997 ) ，也能通过降低植物根茎的 C /N 比率来

增加 植 物 残 体 的 分 解 速 率 ( Holland et al． ，1992;

Shariff et al． ，1994; 王启兰和杨涛，1995; 鲁彩艳等，

2003; 董全民等，2004b; Dong et al． ，2012 ) ，而且植

物经常通过减少根生产量对刈牧( defoliation) 做出

响应，从而降低了土壤 C 和 C /N ( Holland et al． ，

1992; 丁小慧等，2012) 。也有研究认为，放牧减缓了

养分循环( Wilson ＆ Agnew，1992 ) 。放牧是加速还

是减缓氮素养分循环，主要受土壤碳的有效性控制

( 高英志等，2004 ) ，因为碳的有效性是控制微生物

矿化-固定动态循环的重要因子，这是系统的主要优

势种对动物采食的一种补偿机制 ( Ｒitchie et al． ，

1998) ，使植物的富氮组织和器官增加 ( Jefferies et

al． ，1994) ，凋落物分解加速，加上动物的排泄物，系

统的周转加快，加速了氮的净矿化速率( 王启兰和

杨涛，1995) 。而当放牧引起植物群落发生变化时，

又能抑制氮素的矿化和有效性。这种过程主要是食

草动物对优质牧草的择食而增加了劣质植物( 较低

的 N 含 量 或 化 学 防 御 的 有 机 化 合 物 ) 的 多 度

( McInnes，1992) ，凋落物品质降低，分解速度变慢。
2. 4 土壤其他营养元素及土壤微生物对放牧的

响应

不同基质草原的其他营养元素 ( 磷、钾、钙和

镁) 对放牧也有一定的响应( 李香真等，1998) ，土壤

中养分元素( 磷、钾、钙和镁) 含量降低，特别是土壤

中含量较低的钙、镁等元素损失更为严重( 王玉辉

等，2002) 。放牧对土壤磷的作用有降低、无变化等

结论( 张成霞和南志标，2010 ) 。对于速效钾，裴海

昆( 2004) 认为，随着放牧强度增加土壤速效钾含量

逐渐减少; 但有些文献报道则认为，随着放牧强度的

增加土壤速效钾含量尤其是表土速效钾含量有所增

加，主要是因为放牧家畜排泄的粪尿中含有大量的

钾，高强度放牧处理单位面积家畜头数多，所以每天

通过粪便排泄到草地上的钾量也相应较大( 郑云玲

等，2008 ) ; Baurer 等( 1987 ) 认为，土壤全钾 0 ～ 20
cm 土层差异不显著，速效钾的含量重牧区显著高于

中轻牧区，而 20 ～ 40 cm 土层则重牧区最低。土壤

微生物是土壤的重要组成部分，是土壤物质转化的

重要参与者和土壤物质循环的调节者，同时又是生

态系 统 是 活 的 土 壤 有 机 质 部 分 ( Murata et al． ，

1999) ，是维持平衡不可缺少的、重要的组成部分

( 张成霞和南志标，2010) 。土壤生态系统的功能主

要由土壤微生物的转化机制所控制，土壤微生物是

目前可用的最敏感的土壤健康生物指标 /生物标记

之一( Jone，2002 ) 。土壤微生物对环境变化反应十

分迅速( Nielsen et al． ，2002 ) ，其指标已被公认为土

壤生态系统变化的预警及敏感指标( Somova ＆ Pe-
churkin，2001) 。有试验证明，放牧使高原草原土壤

微生量 C、N 显著增加( Bardgett ＆ Leemans，1995 ) ，

也有研究表明，长期的草地管理措施( 排水、施用化

学肥料) 对土壤微生物量的影响不显著( Bristow ＆
Jarvis，1991; Lovell et al． ，1995) 。

3 放牧条件下植物的补偿性生长

关于植物补偿与超补偿反应的机理，国外在 20
世纪 70 年代就有学者提出了补偿性生长机制，生态
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学家们从不同的角度提出了各种不同的观点或假

说。Holechek( 1994) 认为，植物补偿性生长的机制

主要概括为 3 个方面: ①减少了地面覆盖物积累，

提高了土地水分保存率和疏枝冠层的光透射以及植

物的光合再循环; ②清除了消耗资源的低效组织; ③
降低了叶片的衰老速度，以及生长刺激物的引入

( 唾液) 。国内关于草地植物补偿与超补偿效应机

制的研究则起步较晚，主要以从优化采食机制说明

适度的采食强度可增加植物补偿性生长的作用( 李

向林，1997; 原保忠等，1998; 董全民等，2012 ) 、从冗

余与补偿的关系方面对产生补偿性生长的本质进行

了探讨( 张荣和杜国祯，1998) 。但这些研究集中于

理论和模型，比较全面系统的试验研究较少，而且多

数学者偏重于地上植物量( McNaughton，1983; 邢旗

等，2004) ，很少涉及地下植物量( 韩国栋等，1999 ) ，

因此缺乏对植物整体的认识。对于植物补偿与超补

偿作用的机制和影响因素，绝大多数学者从理论上

对此问题进行了探讨，还需要深入进行系统的试验

研究，以进一步证明补偿性生长的存在机制及其影

响因素。
目前，对于植物补偿生长的认识有 3 种观点

( Trlica et al． ，1993) : ( 1) 一定水平的失叶或动物采

食有利于被采食的植物，植物表现为超补偿性生长

( over-compensatory growth) ; ( 2 ) 植物常常受害于失

叶，表 现 为 欠 补 偿 性 生 长 ( under-compensatory
growth) ; ( 3) 动物采食对植物影响较小，表现为等补

偿性生长( equal-compensatory growth) 。许多研究支

持了补偿性生长这一观点 ( Dyer ＆ Bokhari，1976;

Owen ＆ Wieger，1981; 王刚和蒋文兰，1998; 马红彬

和余治家，2006 ) ，并证明植物有超补偿现象，并认

为不同植物种类、在不同的环境中、从不同的水平

( 个体、群体) 、不同生长阶段都表现出不同的补偿

性生长反应，即: 伤害补偿、不足补偿、等量补偿和超

补偿。然而，并非所有观点都支持草地植物具有超

补偿生长。王刚和蒋文兰( 1998 ) 依据人工草地植

物种内竞争的关系将补偿分为不足补偿、精确补偿

和超补偿 3 类，这与上面的 3 种观点相对应。放牧

既有促进植物生长的机制，又有抑制植物生长的机

制( 李永宏等，1998 ) 。因此，植物补偿性生长决定

于促进与抑拟制之间的净效应( 韩国栋等，1999; 马

红彬和余治家，2006) ，而这种净效应又与草原植物

群落 类 型、载 畜 率 水 平、环 境 条 件 及 放 牧 史 有 关

( Belsky，1987; Maschinski ＆ Whitham，1989; Painter

et al． ，1989; Noy-Meir，1993) 。
Ellison( 1960) 在研究采食对草地的影响时就提

出“采食有益于牧草和草地”的观点，但当时并没有

引起人们的重视。Vickery ( 1972 ) 在澳大利亚的一

个绵羊牧场上进行长期研究后于 1972 年首次用“优

化”这一词来描述植物对采食的响应，McNaughton
( 1979) 使用该术语解释东非草地和哺乳采食者之

间的自然联系: 食植者的采食增加了草地生产力。
Hilbert 等( 1981) 、Dyer 等( 1986) 和 Edelstein-Keshet
( 1986) 也以理论或室内、野外试验的方法，验证了

优化响应的思想: 采食优化植物的生产。这样，“放

牧优化假说”的观点就逐渐形成了。在大多数的草

地放牧系统中，食草动物是一个不可缺少的组成部

分( 韩国栋等，1999 ) 。甚至有人认为，在放牧伴随

下协同进化而成的草地系统，放牧的缺乏是系统的

一个干扰因子( Milchunas et al． ，1988 ) 。草地生态

学家从不同的角度出发，探讨了放牧对草地生产力

的影响，始终不乏疑虑和争论，特别是对“放牧优化

假设( grazing optimization hypothesis) ”的讨论( Elli-
son，1960; Vickery，1972; Mcnaughton，1979，1983;

Hilbert et al． ，1981; Dyer et al． ，1986; Edelstein-Kesh-
et，1986) 。因此可以说，放牧优化假设起源于牧草-
动物间互作的补偿性观点( McNaughton，1979 ) ，该

假设认为，在放牧率增加到最佳值以前，初级生产力

随放牧率的增大而增加，以后则随放牧率的增大而

降低。从支持放牧优化假说的数据来源看，大部分

来自于食植者密度和运动不受人调节的草地系统

( Mcnaughton，1979; Owen ＆ Wiegert，1981 ) ，这些放

牧系统的初级生产和食植者密度常常随年气候波动

而上下摆动，所以 Belsky( 1987) 和 Verkaar( 1988) 认

为对方的数据几乎没有什么有效性，不能说明存在

证 据 和 生 物 学 理 由 来 支 持 该 假 说。 Paige 和

Whitham( 1987) 的研究发现，鹿对一种短命双子叶

植物( Ipomopsis aggre-gata) 开花茎的采食可减少植

物的顶端优势，刺激其他开花茎的生产，增加 210%
的总植物生物量和 240% 的种子产量。可是，这种

增加并没能在该物种的其他种群中重复过( Bergel-
son ＆ Crawley，1992 ) 。Dyer 等( 1991 ) 做了一个刈

割试验，想间接证实假说的成立性，研究发现重复刈

割单一种植的引种欧亚牧草( Bromus inermis) 可以

引起植物的超补偿，比没刈割增加 29% 的地上生物

量; 如果有施肥处理，超补偿会更加大。但是，刈割

对牧草的影响并不能与放牧的等同( Trlica et al． ，
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1993) 。然而，Turner 等( 1993 ) 在天然草原上进行

的放牧实验表明，生长季节内的短期结果和季节间

的长期结果都支持放牧优化假说: 在适度水平的放

牧下，植物出现超补偿性生长; 在重牧下，植物的再

生速率不能补偿移走的速度，并且总生产力是降低

了。总之，双方的观点是对立的，但二者都有一定的

片面性。其中，支持假说成立的一方过分强调采食

对植物生产力的影响，并忽略或不重视其他因素的

作用; 而反方强调其他因素的作用，但同时也承认假

说是可能成立的，只不过是罕有事件，没有生态学意

义。伴随着双方的争论，还出现了第 3 种观点，即

“中立”观点。与上面的观点相比，它也强调其他因

素的影响作用，但几乎不承认采食对草地的影响

( 李文建，1999 ) 。近些年来，人们从研究食植者对

植物生长速度和生产影响机制的角度出发，探讨了

植物的补偿性生长( Lacey ＆ Van Poollen，1981; Delt-
ing，1988) ，使得有机会从另一个角度系统地认识食

植者对植物生产力的影响。但是，补偿是许多生态

学过程的基本思想( DeAngelis ＆ Huston，1993) 。植

物的补偿生长在个体和群落中都有报道( Paige ＆
Whitham，1987; Hik ＆ Jefferies，1990; 王刚等，1998;

汪诗平等，1998b) 。补偿生长水平的高低依赖于采

食对植 物 生 长 速 率 和 生 产 影 响 机 制 的 综 合 平 衡

( Noy-Meir，1993) 。实际上，采食对植物生长速率和

生产有正负两个方向直接影响的机制，正向机制有

存留叶光强度的增加、存留叶水分养分供给的提高、
新再生叶的光合速率增加而减缓衰老、以非光合根

茎或花序为代价增加了光合物质在新叶上的分配及

休眠分生组织的激活增加了营养和再生源的数目

等; 负向机制有生理叶面积的减少、作为光合源并生

产新枝条组织的顶端分生组织的采摘和储存在枝条

中养分的损失等( Mcnaughton，1979) 。然而，就被采

食的个体而言( 小型食植者通过采食单个植物个

体) ，优化假说是否成立的关键在于上述 2 种正负

机制的平衡。如果正机制的影响大于负机制的话，

则个体就会出现超补偿性生长，其生产力大于未采

食的个体，优化假说成立; 否则，采食过的个体生产

少于未采食过的，优化假说不成立( 李文建，1999) 。
在经常强牧下，类似的“危机”也会发生在植物分生

组织和养分的平衡，并引起消耗和可能死亡。但随

着前后放牧时间间隔的加大，植物补偿性生长也是

增加的( Oesterheld ＆ McNaughton，1991 ) 。除对被

采食个体有直接影响外，家畜的采食还影响着群落

中其他未采食同种个体或其他种群的生长和生产

力，诸如增加光强度、减少对土壤资源需求竞争、改
变种内和种间的相互作用等( 李文建，1999) 。间接

影响通常较大，大于直接影响，一般是在正的补偿方

向上。这时采食对草地的第一性生产力生产是否有

刺激作用，即假说是否成立就取决于直接和间接影

响的综合作用( Noy-Meir，1993) 。

4 建议与展望

在研究草地放牧生态系统时应以草场本身的条

件和动态特征加以评价，应尽可能选择较多的气候

和草场类型，采用单一草地类型静态的描述难以满

足生产实践的需要，而应该应用动态规划和系统优

化模型，特别是放牧家畜精准化管理模型，在考虑经

济收益的同时，也应重视生态效益，对草地的持续生

产和畜牧业的可持续发展进行动态模拟，建立草地

放牧生态系统管理专家系统。另外，在放牧生态系

统中，系统开展植物-土壤、植被-家畜各界面过程及

其机理研究，探讨不同放牧制度及强度下土壤动物、
微生物的时空变化、土壤种子库特征等以及过度放

牧是如何引起土壤-植被草地退化等问题，可为退化

草地生态系统恢复提供技术支撑; 同时，尽管国外学

者提出的“放牧优化假设”和国内学者提出的“生长

冗余理论”都说明了植物补偿性生长的存在，但仍

存在很大的争议，需要进一步研究和探讨。
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