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青藏高原东部高寒草甸群落生物量和

补偿能力对施肥与刈割的响应
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摘要：以青藏高原东部高寒草甸群落为研究对象，通过比较了不同施肥条件和不同刈割对群落地上生物量和多样性的影响。结

果表明施肥可提高生物量且生物多样性降低，施肥和刈割处理后，施肥效应显著而刈割效应不显著，说明施肥是主效应。实验

还发现施肥可提高群落的补偿能力；不同资源梯度的情况下植物群落对刈割处理后补偿作用也不相同，对刈割处理后植物群落

补偿能力随资源的升高而增强。当未施肥和施肥 R$ H T ;! 时相同强度的 8 次刈割的补偿能力较相同强度的 ! 次刈割的补偿能

力大；当施肥 #$H T ;! 和 8!$ H T ;! 时相同强度的 ! 次刈割的补偿能力较相同强度的 8 次刈割的补偿能力大。
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植物补偿作用是指植物受到有蹄类动物和草食性昆虫采食后所表现出的补偿性再生长［;］。因为对于动

物的采食来说，植物的补偿性生长因物种而异且随其本身的生活史阶段和所处环境条件的不同而具有可塑

性。也就是说，植物的补偿效应取决于被食植物与环境之间的相互作用。如：采食或刈割的时间及强度［2］可

用性土壤养分含量［A］，动物采食过程、类型及时间等都影响着植物补偿性生长的程度。

目前，植物的补偿研究主要集中于个体水平上，在植物群落水平上的研究很少有报道［1，B］。种群水平上，

放牧或刈割后对植物补偿起着重要的作用［B］。影响植物补偿作用的各种外部因素，如营养的补充利用，采食

强度，采食时间，采食者的分布等［2，C］，植物受采食之后的营养利用，不仅影响植物的生长，而且也影响植物体

内营养物质的分配［D，E］。放牧或刈割后种内竞争降低也对植物补偿作用起着重要作用［B］。最适营养水平与

最低营养供给关系如同促进植物生长的营养元素（如 /，3，F）与其它营养元素（如 G 等）关系，都会影响生

物量的分配［H］，而高寒草甸中 /、3 均是影响植物生长的限制因子［;<］。在高资源情况下植物的补偿能力会增

强［;;，;2］。由此，可以提出科学假设：超补偿现象更易在施肥后出现。进一步假设：施肥梯度的增高，植物群落

受刈割程度越强，其补偿能力也越大。本文试图通过考察施肥和不同刈割强度处理对高寒草甸群落的影响，

探讨群落补偿作用的特点，了解供施肥和不同刈割情况下群落生产力和群落补偿能力的变化。

)* 材料与方法

)& )* 实验区概况和试验方法

实验区位于甘肃省玛曲县县城西黄河北 BI9 处，是开阔的黄河滩地。地处 ABJBE/，;<;JBAKL ；海拔

AB<<9 左右；年均温 ;& 2M，月均温从 ; 月份的 N ;<M到 D 月份的 ;;& DM；年降水量约为 C2< 99，属高寒湿

润区；年日照时数约 2BE<! ；年平均霜日大于 2D<: ；主体土壤类型为亚高山草甸土；植被类型是以莎草科的线

叶嵩 草 （!"#$%&’()(*’++’,"+’(），禾 本 科 的 羊 茅 （-%&./)("0’1(）、波 伐 早 熟 禾 （2"(*""*3(4"$/5 ）、剪 股 颖

（64$"&.’&5(.&/5/$(%）的 一 些 种，菊 科 的 瑞 苓 草 （7(/&&/$%(1’4$%&)%1&）等 若 干 属 和 毛 茛 科 钝 叶 银 莲 花

（61%5"1%"#./&’+"#(）的一些种为优势种并伴以其他杂草的典型高寒草甸。主要是多年生草本，仅有少数 ; 年

生植物。实验草场地势平坦，坡度约为 AJ，于 ;HHH 年 ;2 月围栏之后仅在冬春季放牧。

植物群落通常是 / 限制的［;A］，而高寒草甸中 /、3 均是限制因子［;<］，所以选择施用 / 和 3 肥，每年仅在

生长季节之初施 ; 次。本试验自 2<<2 年的 B 月底每年施肥至今，所施肥料为颗粒状磷酸氢二氨，均匀撒施。

施肥量为 A<，C<，;2< + $ 92和不施肥共 1 个水平，分别记为 /<，/;，/2 和 /A，每个施肥水平重复 1 次，共 ;C
个小区，每小区面积为 ;< 9 OC 9。各小区间有 ; 9 的缓冲带，缓冲带不施肥，各区的四角用木桩标记。刈割

处理自 2<<2 年开始至今每年进行 A 次样方调查，;C 个小区中分 D 个处理，设计了以下 D 个干扰强度的处理：

!不刈割，即对照处理；"每年 C 月底 D 月底模拟重牧 ; 次，即刈割处理，留茬 2(9；#每年 C 月底 D 月底模拟

重牧 2 次，即刈割处理，留茬 2(9；$每年 C 月底和 D 月底模拟中牧 ; 次，即刈割处理，留茬 1(9；%每年 C 月底

和 D 月底模拟中牧 2 次，即刈割处理，留茬 1(9；&每年 C 月底和 D 月底模拟轻牧 ; 次，，留茬 ;<(9；’每年 C
月底和 D 月底模拟轻牧 2 次，即刈割处理，留茬 ;<(9。在每年的 E 月底将地上生物量全部刈割。

)& +* 野外调查

大面积巢式样方被认为是草地群落多样性调查的有效方法［;1］。于每年的 C、D 和 E 月底 A 次调查各样

区，调查方法为样方法。于每个样区随机选取样方，离开样区边缘 B< (9 以上以避免边缘效应。样方面积为

B<(9 OB<(9。取样时计测每个种的高度、盖度、多度，称其鲜重，然后带回实验室在 E< M 条件下烘 ;< ! 后

称重。P
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!& "# 补偿指数

/’*012［33］认为补偿性生长是植物受伤害之后的一种积极反应，并定义超补偿为由于采食而增加植物的生

物量和种子产量。4-0(!,.01, 和 5!,"!-6［33］及 78’*"’.［9］也给补偿以类似的定义，并分为超补偿、等量补偿和

不足补偿。而 /’*012 对补偿的定义和分类见下表 3。

表 !# 刈割后植物群落的补偿效应

$%&’( !# )*+,(-.%/*01 20*3/4 *5 ,’%-/. 6*++7-8/1 8- 0(.,*-.( /* /8..7( 0(+*9%’

植物的效应

:*-." ;’0#).0’
处理和对照的关系

<;’-"6’." -.= >?
生长补偿（@ ）

>)6#’.0-",). +;)%"!

超补偿 AB’;()6#’.0-",). C $ > D 3 D 3EE

等量补偿 FG-(" ()6#’.0-",). C $ > H 3 H 3EE

不足补偿 I.=’;()6#’.0-",). C $ > J 3 J 3EE

K K C：L 月生长季末收获时的干生物量与每次刈割干生物量之和；>：L 月生长季末收获时对照的干生物量

C：M)6’ )N O,)6-00 6)%,.+’= ,. "!’ ’.= )N "!’ +;)%,.+ 0’-0). ,. M’#"’6O’; -.= "!’ O,)6-00 6)%,.+’= ,. ’-(! ",6’；>：>).";-0"’= O,)6-00 6)%,.+’=

,. "!’ ’.= )N +;)%,.+ 0’-0). ,. M’#"’6O’;

:# 数据处理

数据是在 M:MM33& 9 软件中进行计算和作图，差异显著性用广义线性模型（CP4）二因子方差分析。

"# 结果与分析

"& !# 施肥后（未刈割）高寒草甸物种多样性、生产力和密度的变化

围栏导致围栏内物种的丰富度减小［3Q］，根据围栏外物种丰富度的对照（围栏外物种 RS 个 $ E& T96T ）U 年

的围栏导致围栏内物种减少。表 T 中多样性变化表明随着施肥梯度的增加群落中物种丰富度减小，依次是

TS、TV、3L 和 L 个物种组成，生物量在施肥 RE+ $ 6T时达到最大。若以物种多样性指数（!’）为依据，依次是 WE
D W3 D WT D WR。不同的环境资源和环境异质性是形成群落结构特征、物种多样性分布格局差异的主要原因

之一。处在不同施肥梯度下的群落物种多样性丰富度变化趋势趋于一致，即随着施肥梯度的升高而降低，与

施肥增加生产的同时，也导致草地群落中物种多样性的下降的结论一致［3U］。而在不同资源环境中群落的生

产力没有共同的变化趋势，这是由于甘南高寒草甸对施肥存在阈值［3S］：如表 T 所示，生产力随施肥度迅速提

高，但施肥对生产力的作用不是简单的线性相关，存在一个阈值（RE+ $ 6T），超过这个值，施肥的作用就不显著

了。随着施肥的增加，禾草生物量迅速上升，所占比例极大增加，其他几类草明显减少。施肥导致了群落中植

物的密度降低。在不施肥的对照区密度达到了最大值 LU9 个 $ 6T，随着施肥梯度的增高高寒草甸群落的植物

密度随着下降。

表 :# 不同施肥梯度下植物群落物种丰富度、多样性、生产力和密度

$%&’( :# ;864-(..，<89(0.8/1，,0*<76/898/1 *5 ,’%-/ 6*++7-8/1 %-< ,*,7’%/8*- <(-.8/1 8- <855(0(-/ 5(0/8’8=8-2 ’(9(’

施肥梯度

X’;",*,Y,.+ *’B’*
丰富度（个）

Z,(!.’00
M!-..).[5,’.’; 指数

M!-..).[5,’.’; ,.=’G
地上生物量（+ $ E& T96T）

\O)B’+;)].= O,)6-00
密度（个 $ 6T）

^’.0,"2

WE TS V& 3EV SV& QR9 LU9

W3 TV R& QQU 3ER& UQS SUT

WT 3L T& LR9 SU& EEL U39

WR L 3& URQ UL& RSS VSL

"& :# 不同施肥梯度下刈割处理对生物量的影响

通过 R- 连续施肥及刈割处理，Q 种不同刈割处理后施肥对群落的生物量的效应显著（" H TT& T3S，# H E J
E_ E9），通过 Q 种刈割处理下施肥与地上生物量的相关性分析表明，Q 种不同刈割处理后群落的生物量和施肥

梯度间呈正相关（相关系数为 E& RRU，# H E J E& E3），即刈割后地上生物量随着施肥的提高而增加，一元线性回

归方程是：$ H S9% 9ES ‘ E% T9U&，# H E。施肥可提高植物营养生长与生殖生长的能力从而也可提高群体生产

ELTT K 生K 态K 学K 报K K K TU 卷K



!""#：$ $ %%%& ’()*)+,(-& (.

力［/］。0 种不同刈割处理对群落生物量的影响效应不显著（! 1 2" 324，# 1 4" 545 6 4" 4/），即不同刈割之间群

落生物量差异不显著。0 种不同刈割处理与施肥之间不存在交互效应（! 1 4" 750，# 1 4& /50 6 4& 4/）。刈割

对群落生产力的影响不显著可能是由于施肥梯度造成补偿效应的不同而造成的，这说明施肥和刈割两个因素

中施肥对生物量的影响是主效应，随着施肥梯度的增高对群落生物量的影响也随之增强。

!& !" 施肥和刈割后对群落补偿作用的影响

二因子方差分析表明，施肥处理对植物群落补偿指数产生明显的影响效应。8 种施肥处理对植物群落补

偿指数的影响效应显著（! 1 24" /82，# 1 4 9 4" 4/）。0 种刈割处理对植物群落补偿指数的影响效应不显著

（! 1 4" :/4，# 1 4" /;7 6 4" 4/）。通过 8 种施肥处理与高寒草甸植物群落补偿效应的相关性分析表明：相关性

系数为 4" /4;，# 1 4 9 4" 42，8 种施肥处理与高寒草甸植物群落补偿效应呈正相关，即随着施肥梯度的增高高

寒草甸植物群落的补偿效应也增强。

不同刈割与施肥处理条件下，0 种刈割处理下各施肥梯度群落的补偿指数如表 5 所示。没有施肥的对照

区 0 种刈割处理下地上生物量补偿指数小于 2，明显发生了不足补偿。在 <4 中，地上生物量补偿指数均接近

2，发生了接近等量补偿。在 <2 中，地上生物量补偿指数均大于 2，发生了接近等量补偿或超补偿。在 <3 中，

地上生物量补偿指数均大于 2，明显发生了超补偿。可见在未施肥的处理下群落的补偿指数均小于 2，植物群

落发生不足补偿；当施肥大于 54+ $ =3 的处理下群落的补偿指数大于或等于 2，植物群落发生等量补偿或超补

偿。施肥和高寒草甸植物群落的补偿指数呈线性关系，这表明施肥有效的提高了高寒草甸植物群落的补偿能

力（如图 2）。

表 !" 刈割与施肥条件下补偿指数的变化

#$%&’ !" #(’ ’))’*+, -) .-/012 $13 )’4+0&05012 -1 *-..610+7 *-.8’1,$+0-1 013’9

施肥梯度

>’?",*,@,.+
*’A’*

刈割 B)%,.+ ,."’.C,"D

2 3 5 8 / 0

<4 4& 07 E 4& 24 2& 24 E 4& :0 4& ;/ E 4& 5: 4& :: E 4& 30 2& 34 E 4& :5 4& ;2 E 4& 33

<2 2& 45 E 4& 83 4& 77 E 4& 5: 2& 2: E 4& 37 2& 34 E 4& 2/ 4& 74 E 4& 38 4& 70 E 4& 54

<3 2& 23 E 4& 5; 2& /5 E 4& 02 2& 43 E 4& 34 2& 22 E 4& 3; 2& 32 E 4& 50 2& 20 E 4& 5:

<5 2& 5; E 4& 03 2& 58 E 4& 84 2& 83 E 4& 0: 2& 0/ E 4& 8/ 2& ;: E 4& 07 2& /8 E 4& 3:

F F 2& 重度刈割 2 次 G’-AD，2；3& 重度刈割 3 次 G’-AD，3；5& 中度刈割 2 次 B’H,I=，2；8& 中度刈割 3 次 B’H,I=，3；/& 轻度刈割 2 次 J,+!"，2；0&

轻度刈割 3 次 J,+!"，3

图 2F 施肥梯度和补偿指数之间的关系

F >,+& 2 F K!’ ?’*-",).C!,# L’"%’’. M’?",*,@,.+ *’A’* -.H ()=#’.C-",).

,.H’NF

!& :" 不同刈割强度和频度对高寒草甸植物群落补偿效

应的影响。

不同刈割强度处理水平下高寒草甸植物群落补偿

效应的反应见图 3。在未施肥处理下轻度刈割 2 次植

物群落的补偿指数最大；在施肥 54+ $ =3 处理下中度刈

割 2 次植物群落的补偿指数最大；在施肥 04+ $ =3 处理

下重度刈割 3 次植物群落补偿指数最大；在施肥 234+ $
=3处理下中度刈割 3 次植物群落的补偿指数最大。

同时期相同刈割强度不同频度刈割处理下高寒草

甸植物群落的补偿反应如图 3 所示。在未施肥的对照

处理和施肥 54+ $ =3的处理下各刈割强度下刈割 3 次补

偿指数均有所降低。在施肥 04+ $ =3 和 234+ $ =3 的处理

下各刈割强度下刈割 3 次的补偿指数均有所升高。因

此，施肥大于 04+ $ =33 次刈割后植物群落的补偿效应明显增强。
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图 /0 刈割频度对群落补偿能力的影响

1,+& /0 2!’ ’33’("4 )3 5)%,.+ 36’78’.(9 ). ()558.,"9 ()5#’.4-")69 6’4#).4’4

:& 重度刈割 : 次 ;’-<9，:；/& 重度刈割 / 次 ;’-<9，:；=& 中度刈割 : 次 >’?,85，:；@& 中度刈割 / 次 >’?,85，/；A& 轻度刈割 : 次 B,+!"，:；C&

轻度刈割 / 次 B,+!"，/

!" 讨论

施肥是增加草地生产力的一条重要途径，施肥可增加植物根系的数量［:D］。因此，植物地下竞争增强，并

且施肥消除了资源的限制，优势种禾草在资源竞争中取得了优势，增强了地上的竞争优势（尤其是光竞争的

优势）导致物种减少［:E］。施肥虽然可以在一定程度上增加草地群落的生物量，但是，施肥对草地群落生物量

的影响是非线性的，而是存在一个阈值。然而，较高的多样性可提高群落抗干扰的能力，所以草地的可持续性

发展依赖较高的植物多样性。可见，草地群落的多样性是保持草地稳定和健康发展的基础，施肥在提高草地

生产力的同时，并不能维持较高的多样性。

植物的补偿作用除了与放牧刈割的时间、频度和强度有关之外，也与土壤营养状况有密切关系［:，C］。随

着施肥梯度的升高使植物群落补偿能力也相应的提高而导致了生物量随着施肥梯度的升高而增加。施肥后，

植物群落更易发生超补偿，可见高寒草甸植物群落补偿能力受资源影响十分明显。这些试验结果都支持了刚

开始的假设。说明资源与高寒草甸植物群落的补偿作用有密切关系。影响植物补偿能力还与植物被采食的

强度有关［@，E］。在轻度伤害的情况下植物补偿效应相对较大［/F］，施肥条件下植物群落在刈割强度不同的情况

下反应也不同。相比之下，高土壤营养条件下重度刈割植物群落的补偿能力较大；相同强度多次采食的补偿

效应低于单次采食，相同强度不同频度的采食，植物的补偿效应也不同［/:］。@ 种施肥处理后，重度刈割多次

的处理在高土壤营养的条件下，表现出更大的补偿能力。这些试验结果支持了进一步的假设。说明施肥提高

植物群落的耐受性，提高植物群落的补偿能力，使其恢复生长，从而减少或消除刈割后带来的不利影响。

本试验只探讨了在生长旺季施肥梯度下不同刈割强度及频度对生物量及补偿作用的影响，没有考虑其他

时期刈割的影响，一般认为采食时间与植物的物候期密切相关［//，/=］。综上所述，在考虑了资源、刈割强度和
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频度的情况下，发现施肥和刈割对群落的生产力没有直观规律性影响。但是，从生产力角度讲，施肥和适度放

牧均可提高高寒草甸植物群落的生产力。
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