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高原鼠兔有效洞穴密度对高寒草甸优势
植物叶片和土壤氮磷化学计量特征的影响

李倩倩,赵摇 旭,郭正刚*

(兰州大学草地农业科技学院 草地农业生态系统国家重点实验室, 兰州摇 730020)

摘要:采用有效洞穴密度代替高原鼠兔(Ochotona curzoniae)活动强度的方法,研究了高原鼠兔有效洞穴密度(10、15、21 和 31

个 / 625 m2)对高寒草甸优势植物高山嵩草(Kobresia pygmaea)、垂穗披碱草(Elymus nutans)、小花草玉梅(Anemone rivularis)叶片

和土壤氮(N)磷(P)化学计量特征的影响。 结果表明,3 种优势植物叶片 N 含量随有效洞穴密度增加而显著增加(P<0.05),但

叶片 P 含量却出现分异,表现为高山嵩草和垂穗披碱草叶片 P 含量随有效洞穴密度增加而先增加后降低(P<0.05),小花草玉

梅叶片 P 含量逐渐增加(P<0.05);高山嵩草叶片N 颐P随有效洞穴密度增加先降低后增加(P<0.05),垂穗披碱草叶片N 颐P逐渐

增加,小花草玉梅叶片N 颐P则先增加后降低。 土壤 0—10 cm 和 10—20 cm 土层 N 含量随有效洞穴密度增加无明显变化;0—10

cm 土层 P 含量随有效洞穴密度增加先降低后增加,10—20 cm 土层 P 含量逐渐降低;0—10 cm 土层N 颐P随有效洞穴密度增加

无明显变化,而 10—20 cm 土层N 颐P则逐渐增加。 优势植物叶片 N、P、N 颐P与土壤 N、P、N 颐P的相关性受植物根系分布特征和生

存微环境的约束。

关键词:高原鼠兔; 有效洞穴密度; 高寒草甸优势植物; 土壤; 氮磷含量; 氮磷比值

Effect of available burrow densities of plateau pika (Ochotona curzoniae) on leaf
nitrogen and phosphorus stoichiometry of dominant plants and soil in alpine
meadow
LI Qianqian, ZHAO Xu, GUO Zhenggang*

State Key Laboratory of Grassland Agro鄄ecosystems, College of Pastoral Agriculture Science and Technology, Lanzhou University, Lanzhou 730020, China

Abstract: A field survey was conducted to determine the effect of available burrow densities of plateau pika with 10, 15,
21 and 31 per 625 m2 on leaf nitrogen (N) and phosphorus (P) stoichiometry of dominant plants and soil of alpine meadow
by using available burrow density substituting for activity degree of plateau pika in this study. The dominant plant included
Kobresia pygmaea, Elymus nutans and Anemone rivularis var. flore鄄minore. This study showed that the leaf N content of K.
pygmaea, E. nutans and A. Rivularis significantly increased as the available burrow density increased (P<0.05). The leaf P
content of K. pygmaea and E. Nutans firstly increased and then significantly decreased (P < 0. 05), and leaf P of A.
Rivularis increased gradually (P<0.05) with the increase of available burrow density. The leaf N 颐P was different among
three dominant plants, indicating that the leaf N 颐P of K. pygmaea significantly decreased (P<0.05), and the leaf N 颐P of
E. nutans increased gradually, but that of A. Rivularis firstly increased and then decreased as the available burrow density
increased. This study also showed that the soil N content at 0—10 cm and at 10—20 cm layer was similar as the available
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burrow density increased. The soil P content at 0—10 cm layer firstly decreased and then increased, and that at 10—20 cm
layer decreased with the increase of the available burrow density. The soil N 颐P at 0—10 cm layer was similar and that at
10—20 cm layer increased gradually in the increasing process of available burrow density. This study suggested that the
correlation relationship between leaf N, P, N 颐P and soil N, P, N 颐P was regulated by distribution features of plant root
systems and microhabitat where plants grow.

Key Words: available burrow density of plateau pika; dominant plant of alpine meadow; soil; nitrogen and phosphorus
content; N 颐P

摇 摇 高原鼠兔(Ochotona curzoniae)是青藏高原高寒

草甸生态系统的关键组分,其密度变化必然引起高

寒草甸生态系统其它组分的联动响应[1],而植物和

土壤是应答高原鼠兔密度变化最直接的载体[2鄄3]。
当高原鼠兔密度适度时,其采食和挖掘活动改善了

高寒草甸植物群落的顶级结构和土壤的致密结构,
促进了植物吸收和利用光照、水分和养分的能力,提
高光合速率和资源利用效率[4],优化群落结构,增加

优良牧草比例[2]。 然而当高原鼠兔密度极度扩张,
且超过高寒草甸生态系统承载力阈值的上限时,其
强大的采食能力和频繁的掘土活动迫使高寒草甸生

态系统受损,表现为草甸植物群落高度和覆盖度降

低,毒杂草丛生[1],土壤疏松,水土流失严重[5],演化

为严重的鼠害[6],说明高原鼠兔对高寒草甸的作用

随其密度变化而发生利害转变。 在这种转变的过程

中,植物和土壤具有一定的适配性,他们间相互作

用、相互适应,协同变化[7],而这种协同演变程度和

过程则决定了高寒草甸演变的方向,因此深刻阐明

植物和土壤协调演变过程对明晰高原鼠兔在高寒草

甸中的功能定位具有重要的意义。
植物和土壤协同变化时,其互作过程一定程度

上取决于有机体不同元素的含量及其比值[8]。 众多

矿质元素中,氮(N)和磷(P)是植物生长的必须营养

元素,也是各种蛋白质和遗传因子的重要组成部

分[9],因此植物和土壤中 N、P 含量及其计量比影响

植物群落内的种群密度和种间竞争格局,从而最终

决定群落的演替方向[10]。 植物叶片和土壤内的 N、
P 含量往往随着土壤供给力和植物吸收能力的变化

而变化。 高寒草甸生态系统内土壤 N 主要来源于有

机质分解,P 主要来源于土壤母质,因此影响有机质

分解和地表径流的因素均能引起土壤 N 和 P 含量的

变化,进而影响植物叶片的 N、P 含量变化。 高原鼠

兔密度变化时土壤通气性会发生明显改变,从而影

响土壤微生物活性,迫使土壤 N 含量发生一定程度

的变化[2],地表盖度降低容易引起水土流失和矿质

元素的下渗,从而改变 P 含量。 目前关于高原鼠兔

对高寒草甸作用的研究主要集中于其功能的分

析[1,7],以及草甸植物群落特征和土壤性质随着高原

鼠兔密度的变化规律[2鄄5,11],但关于高原鼠兔作用

下,植物有机体和土壤 N、P 含量及其比值变化的研

究较少。 高原鼠兔活动强度的变化势必引起土壤物

理性质和植物生长状况的变化,而植物叶片 N 和 P
均来自于土壤供给,因此一定程度上植物叶片,特别

是优势植物叶片的 N 和 P 含量及其比值反映土壤 N
和 P 的供给能力,N 和 P 计量特征能够揭示植物生

长受抑的现状,从而说明高原鼠兔密度多大时植物

生长受 N 限制,或 P 限制,或者 N 和 P 共同限制。
因此研究高原鼠兔密度变化过程中优势植物及土壤

N 和 P 计量特征的变化规律,有助于将高原鼠兔密

度调控在其有益的范畴,避免密度过大成灾,这能够

为维持高寒草甸生态系统健康提供信息。 因此,本
研究通过分析不同高原鼠兔密度下优势植物和土壤

N、P 含量,及其计量比变化特征,明晰植物和土壤协

调变化过程中 N、P 含量及其计量比的关系,为全面

阐明高原鼠兔对高寒草甸植物群落演变的影响提供

科学依据。

1摇 研究地区概况与方法

1.1摇 研究区概况

研究地区位于青藏高原东端,行政区划隶属于

甘肃省玛曲县境内,地理坐标为 100毅40忆—102毅29忆
E,33毅06忆—34毅30忆 N。 海拔介于 3300 至 4806 m 之

间。 气候属高寒湿润气候,长冬无夏,年相对无霜期

仅 19 d,无绝对无霜期。 年均温度 1.2 益, 月平均温

度从 1 月份的-10 益到 7 月份的 11.7 益,年降水量

约 564 mm,年日照时数约 2613.9 h。 植被类型主要
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是高寒草甸,占全县总面积的 89.4%,植物群落内优

势种主要是高山嵩草(Kobresia pygmaea),主要伴生

种有垂穗披碱草 ( Elymus nutans), 小花 草 玉 梅

(Anemone rivularis var. flore鄄minore),矮藨草( Scirpus
pumilus),羊茅(Festuca ovina),米口袋(Gueldenstaedtia
verna),钝裂银莲花 ( Anemone obtusiloba),蒲公英

(Taraxacum mongolicum) 和长毛风毛菊 ( Saussurea
hieracioides)等。 全县受鼠害危害的草地面积占总草

地面积的比例 30%左右,其中高原鼠兔是主要的危

害鼠类,自 20 世纪 70 年代以来,高原鼠兔危害面积

逐渐加大,单位面积有效洞穴数量逐渐增加[6],已经

严重威胁高寒草甸生态系统的健康。
1.2摇 研究方法

1.2.1摇 试验设计和取样

受采食行为、营居方式和动物迁移特征的影响,
直接度量高寒草甸内单位面积的高原鼠兔密度具有

不确定性[2],因此,本研究采用有效洞口数代替高原

鼠兔密度。 有效洞口数越多,表示高原鼠兔密度越

大,有效洞口数越少,表示高原鼠兔密度越低[3]。
2012 年 5 月份在玛曲县阿孜站地势相对一致的地

块,选取了 36 个 25 m伊25 m (625 m2) 的样地,每个

样地四角利用木桩做简单标记,用连续 3d 堵洞法测

定各样地的有效洞口数,这些样地的坡度和坡向等

立地条件基本接近。 查清、测定每个样地内的高原

鼠兔有效洞口数,裸斑面积比例和草丛高度。 裸斑

面积比例采用样地内所有裸斑的面积占据样地面积

的百分数表示,样地内每个裸斑面积采用分割法求

和;草丛高度采用随机测定群落内植物高度 100 次

的平均值。 高原鼠兔有效洞口数、裸斑面积和草丛

高度作为变化因子,将 36 个样地聚类,结果分为 4
个类群,然后求出各个类群的平均值,其分别为

10(10依3)、15(15依2)、21(21依3)、31(31依4),以这些

平均值为基准,选择研究样地。 每个梯度选择 3 个

样地,作为重复,其余未被遴选的样地没有做进一步

观测。 然后将这些样地围栏,避免放牧对高原鼠兔

作用的影响。 采用“W冶型布设 5 个 1 m伊1 m 的观测

样方,样方间隔约 8 m,并对样方做出标记。 2012 年

8 月中旬,先完成各个样方内群落高度和盖度的测

定,此时群落高度的测定采用样方内随机测定 50 次

植物高度的平均值的方法,盖度采用点测法测定。
然后将样方内所有优势种高山嵩草,主要伴生种垂

穗披碱草和小花草玉梅分种齐地收割,其他物种另

外收割。 然后在高山嵩草、垂穗披碱草和小花草玉

梅样品内挑选植株顶部的健康叶片,清洗叶片表面

尘土,其他未挑选的叶片分别收集,然后将所有植物

样品按照各自收集状况在 105 益下杀青 15 min 后,
65 益烘干至恒重。 分别称量每个植物收割部分的干

重,称重后将挑选的健康叶片粉碎后密封保存,以备

分析。 每个样方内 3 部分植物样品的总和作为群落

生物量。 在每个样方内随机打钻 5 次(梅花状,每钻

之间的距离大于 25 cm),按照 0—10 cm 和 10—20
cm 分层收集土壤样品,去除植物根、石头等杂质后,
将每个样方内同一土层的土样混合保存。 在室温下

自然风干,充分研磨过 0.25 mm 的尼龙筛后密封保

存,以备分析。
1.2.2摇 样品分析

植物和土壤 N 含量采用凯氏定氮法测定,植物

和土壤 P 含量采用钼锑抗比色法测定[12]。
1.3摇 统计分析

采用 SPSS 17.0 统计软件处理数据,用 One鄄Way
ANOVA 进行单因素方差分析,若有显著差异,应用

Duncan 法对平均值进行多重比较,优势植物 N 和 P
含量与土壤 N 和 P 含量之间关系采用 Two鄄tailed 的

Pearson 相关性分析。

2摇 结果

2.1摇 高原鼠兔密度变化对草甸群落特征及优势种

生物量的影响

高原鼠兔有效洞穴密度从 10 个 / 625 m2增至 31
个 / 625 m2时,高寒草甸群落的优势种仍然为高山嵩

草,而主要伴生种依然为垂穗披碱草和小花草玉梅

(表 1),但不同有效洞穴密度下,次主要伴生种发生

了一定的变化,从有效洞穴密度为 10 个 / 625 m2时

的秦艽(Gentiana macrophylla)和长毛风毛菊演变为

31 个 / 625 m2时的黄帚橐吾(Ligularia virgaurea)和

矮金莲花(Trollius farreri)。 随着高原鼠兔有效洞穴

密度增加,高寒草甸群落总生物量变化不大,草丛高

度先增加后降低,而盖度逐渐降低。
不同优势植物生物量随着高原鼠兔有效洞穴密度

增加出现不同变化趋势(图 1),表现为随有效洞穴密度

增加,高山嵩草生物量逐渐降低,垂穗披碱草生物量先

逐渐增加再下降,小花草玉梅生物量逐渐增加。
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表 1摇 高原鼠兔有效洞穴密度对高寒草甸群落特征的影响

Table 1摇 Effect of available burrow density of plateau pika on community features of alpine meadow

有效洞穴密度
Available burrow

density
/ (个 / 625 m2)

优势种
Dominant
species

伴生种
Associate species

生物量
Biomass依SE
/ (g / m2)

高度依SE
Height
/ cm

盖度依SE
Cover
/ %

10 高山嵩草
Kobresia pygmaea

垂穗披碱草 Elymus nutans,
小花草玉梅 Anemone rivularis ,
秦艽 Gentiana macrophylla,
长毛风毛菊 Saussurea hieracioides

128.96依9.37a 10.15依1.36b 93依2.62a

15 高山嵩草

垂穗披碱草,
小花草玉梅,
披针叶黄华 Thermopsis lanceolala,
甘肃马先蒿 Pedicularis kansuensis

91.96依11.21a 15.58依1.61a 88依5.70ab

21 高山嵩草

垂穗披碱草,
小花草玉梅,
钝裂银莲花 Anemone obtusiloba,
条叶银莲花 Anemone trullifolia

100.24依16.85a 17.10依1.33a 86依3.90bc

31 高山嵩草

垂穗披碱草,
小花草玉梅,
黄帚橐吾 Ligularia virgaurea,矮金莲花
Trollius farreri

122.68依25.35a 9.60依1.67b 85依3.88c

摇 摇 SE,标准误差

图 1摇 高原鼠兔有效洞穴密度对高寒草甸优势植物叶片生物量

的影响

Fig.1 摇 Effect of available burrow density of plateau pika on
biomass of dominant plant leaves

2.2摇 高原鼠兔密度变化对优势植物叶片 N 和 P 化

学特征的影响

2.2.1摇 高原鼠兔密度变化对优势植物叶片总 N、P
含量及其计量比的影响

3 种优势植物叶片 N、P 含量及N 颐P的算术平均值分

别为 16.8 mg / g、2.0 mg / g 和 8.8(表 2)。 N 和 P 含量

的变异系数接近,均为 0.1,但低于N 颐P的变异系数

0.16。 随高原鼠兔有效洞穴密度增加,优势植物叶

片 N 和 P 含量均表现为先增加后趋于稳定的变化趋

势,在有效洞穴密度为 15 个 / 625 m2以上趋于稳定;
3 种优势植物的N 颐P随高原鼠兔有效洞穴密度变化

不明显。 优势植物 N 含量的变异系数随有效洞穴密

度增加而逐渐增加,P 含量和N 颐P的变异系数随着有

效洞穴密度增加表现为先增加后降低,两者最大值

均出现在有效洞穴密度为 15 个 / 625 m2条件下,但
有效洞穴密度从 15 个 / 625 m2增加到 21 个 / 625 m2

时,P 含量的变异系数没有发生明显变化,但N 颐P的

变异系数却出现明显的降低,这说明 N、P 含量及其

计量比对高原鼠兔有效洞穴密度增加的响应存在一

定的分异性,但整体上N 颐P小于 10。
2.2.2摇 高原鼠兔密度变化对不同优势植物 N 和 P

含量及其计量比的影响

随高原鼠兔有效洞穴密度增加,优势植物高山

嵩草和垂穗披碱草叶片 N 含量先显著增加,然后具

有降低的趋势(表 3),在 21 个 / 625 m2时最大(P<
0郾 05),而小花草玉梅叶片 N 含量显著增加。 但不同

优势植物叶片的 N 含量随有效洞穴密度增加的幅度

不一致,当有效洞穴密度从 10 个 / 625 m2 增至 31
个 / 625 m2时,高山嵩草、垂穗披碱草和小花草玉梅

叶片 N 含量增幅分别为 4.76%,18.29%,26.52%,其
中小花草玉梅增幅最大,高山嵩草最小。 当有效洞

穴密度为 10 个 / 625 m2时,3 种优势植物叶片 N 含量

差异不大,而当有效洞穴密度超过 15 个 / 625 m2时,
垂穗披碱草和小花草玉梅叶片的 N 含量远远大于高

山嵩草叶片的 N 含量。
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表 2摇 高原鼠兔有效洞穴密度对高寒草甸优势植物叶片 N、P 含量及N 颐P的影响

Table 2摇 Effect of available burrow density of plateau pika on N, P content and N 颐P of dominant plant leaves of alpine meadow

有效洞穴密度
Available burrow density

/ (个 / 625 m2)
n

氮含量
Nitrogen content / (mg / g)

AM SE CV

磷含量
Phosphorus content / (mg / g)

AM SE CV

N 颐P计量比
N 颐P value

AM SE CV

10 15 14.9b 0.25 0.05 1.8b 0.06 0.09 8.5 0.28 0.09

15 15 17.1a 0.61 0.10 2.0ab 0.09 0.13 9.0 0.73 0.23

21 15 17.6a 0.65 0.11 2.0a 0.10 0.13 8.8 0.66 0.21

31 15 17.4a 0.71 0.12 2.0a 0.02 0.03 8.7 0.35 0.11

平均值 Average value 15 16.8 0.56 0.10 2.0 0.07 0.10 8.8 0.51 0.16

摇 摇 AM: 算术平均数; CV: 变异系数; SE: 标准误差

表 3摇 高原鼠兔有效洞穴密度对不同优势植物叶片 N 含量的影响

Table 3摇 Effect of available burrow density of plateau pika on leaves N content of three dominant plants

有效洞穴密度
Available burrow density

/ (个 / 625 m2)
n

高山嵩草
Kobresia pygmaea / (mg / g)

AM SE CV

垂穗披碱草
Elymus nutans / (mg / g)

AM SE CV

小花草玉梅
Anemone rivularis / (mg / g)

AM SE CV

10 5 14.3b 0.18 0.02 15.6b 0.53 0.05 14.9c 0.10 0.01

15 5 14.8a 0.20 0.02 17.8a 0.38 0.03 18.8b 0.07 0.01

21 5 15.0a 0.10 0.01 18.8a 0.18 0.01 19.0b 0.06 0.00

31 5 14.8a 0.08 0.01 17.6a 0.21 0.02 19.7a 0.17 0.01

平均值 Average value 5 14.7 0.14 0.02 17.5 0.33 0.03 18.1 0.10 0.01

AM: 算术平均数; CV: 变异系数; SE: 标准误差

摇 摇 优势植物叶片 P 含量随高原鼠兔有效洞穴密度

增加出现分异(表 4),表现为高山嵩草和垂穗披碱

草随有效洞穴密度增加而先显著增加后逐渐降低

(P<0.05),而小花草玉梅则表现为逐渐显著增加的

趋势(P<0.05)。 当有效洞穴密度为 10 个 / 625 m2

时,垂穗披碱草叶片 P 含量大于高山嵩草和小花草

玉梅叶片 P 含量,后两者基本接近,当有效洞穴密度

增为 15 个 / 625 m2时,高山嵩草叶片 P 含量增加到

和垂穗披碱草叶片 P 含量接近的水平,而当有效洞

穴密度为 31 个 / 625 m2时,小花草玉梅叶片 P 含量

也增加至和高山嵩草以及垂穗披碱草接近的水平。

表 4摇 高原鼠兔有效洞穴密度对不同优势植物叶片 P 含量的影响

Table 4摇 Effect of available burrow density of plateau pika on leaves P content of three dominant plants

有效洞穴密度
Available burrow density

/ (个 / 625 m2)
n

高山嵩草
Kobresia pygmaea / (mg / g)

AM SE CV

垂穗披碱草
Elymus nutans / (mg / g)

AM SE CV

小花草玉梅
Anemone rivularis / (mg / g)

AM SE CV

10 5 1.8c 0.00 0.00 2.0c 0.02 0.02 1.6b 0.05 0.05

15 5 2.2a 0.01 0.01 2.1b 0.01 0.01 1.6b 0.02 0.02

21 5 2.2a 0.03 0.02 2.3a 0.05 0.03 1.7b 0.02 0.02

31 5 2.0b 0.04 0.03 2.0c 0.01 0.01 2.0a 0.05 0.03

平均值 Average value 5 2.1 0.02 0.02 2.1 0.02 0.02 1.7 0.04 0.03

摇 摇 AM: 算术平均数; CV: 变异系数; SE: 标准误差

摇 摇 3 种优势植物叶片 N、P 含量随高原鼠兔有效洞

穴密度增加的过程并不一致,导致 3 种优势植物

N 颐P随高原鼠兔有效洞穴密度增加的变化过程出现

一定的分异性,其中高山嵩草叶片的N 颐P随有效洞

穴密度增加而显著降低(P<0.05),垂穗披碱草叶片

的N 颐P逐渐增加,而小花草玉梅叶片N 颐P表现为先增

加后降低的趋势(表 5)。 相同有效洞穴密度下,小
花草玉梅叶片的N 颐P大于高山嵩草和垂穗披碱草叶

片的N 颐P,高山嵩草叶片N 颐P和垂穗披碱草叶片N 颐P
的关系受有效洞穴密度约束,当有效洞穴密度为 10
个 / 625 m2时两者基本接近,而当有效洞穴密度大于

15 个 / 625 m2时,垂穗披碱草叶片的N 颐P要大于高山
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嵩草叶片的N 颐P。 高山嵩草和垂穗披碱草叶片N 颐P
在 4 个有效洞穴密度下均小于 10,但小花草玉梅叶

片的N 颐P在最低和最高有效洞穴密度时小于 10,而

有效洞穴密度在 15 个 / 625 m2时和 21 个 / 625 m2时

则大于 10。

表 5摇 高原鼠兔有效洞穴密度对不同优势植物叶片N 颐P比值的影响

Table 5摇 Effect of available burrow density of plateau pika on leaves N 颐P value of three dominant plants

有效洞穴密度
Available burrow density

/ (个 / 625 m2)
n

高山嵩草
Kobresia pygmaea

AM SE CV

垂穗披碱草
Elymus nutans

AM SE CV

小花草玉梅
Anemone rivularis

AM SE CV

10 5 8.0a 0.09 0.02 7.9b 0.26 0.05 9.5b 0.26 0.04
15 5 6.8c 0.09 0.02 8.5b 0.14 0.02 11.7a 0.17 0.02
21 5 6.9c 0.13 0.03 8.2b 0.25 0.04 11.3a 0.19 0.02
31 5 7.3b 0.11 0.02 9.0a 0.07 0.01 9.7b 0.15 0.02

平均值 Average value 5 7.3 0.11 0.02 8.4 0.18 0.03 10.6 0.19 0.03
摇 摇 AM: 算术平均数; CV: 变异系数; SE: 标准误差

2.3摇 高原鼠兔密度变化对土壤 N 和 P 化学特征的

影响

2.3.1摇 高原鼠兔密度变化对土壤总 N、P 含量及其

计量比的影响

研究结果表明,土壤中 N、P 含量及N 颐P的算数

平均值分别为 3.5 mg / g、1.1 mg / g 和 3.4(表 6)。 其

中 N 含量的变异系数与N 颐P比值较接近,分别为

0郾 14 和 0.15,而 P 含量的变异系数小于 N 含量和

N 颐P的变异系数,为 0.09。 随着高原鼠兔有效洞穴

的增加,土壤 N 含量没有明显的变化,P 含量与有效

洞穴密度的关系不具规律性,而N 颐P则表现为逐渐

增加的趋势(P<0.05)。

表 6摇 高原鼠兔有效洞穴密度对土壤 N、P 含量及N 颐P的影响

Table 6摇 Effect of available burrow densities of plateau pika on N, P content and N 颐P value of soil

有效洞穴密度
Available burrow density

/ (个 / 625 m2)
n

氮含量
Nitrogen content / (mg / g)

AM SE CV

磷含量
Phosphorus content / (mg / g)

AM SE CV

N 颐P计量比
N 颐P value

AM SE CV

10 12 3.4 0.13 0.13 1. 1a 0.01 0.04 3.0b 0.11 0.12
15 12 3.4 0.15 0.15 1.0b 0.04 0.12 3.2b 0.22 0.21
21 12 3.5 0.17 0.16 1.1a 0.03 0.10 3.5b 0.16 0.17
31 8 3.6 0.17 0.13 1.0b 0.03 0.09 3.8a 0.12 0.08

平均值 Average value 11 3.5 0.16 0.14 1.1 0.03 0.09 3.4 0.15 0.15
摇 摇 AM,算术平均数; CV,变异系数; SE,标准误差

2.3.2摇 高原鼠兔密度变化对不同土层土壤中总 N 和

P 含量及其计量比的影响

随高原鼠兔有效洞穴密度增加,0—10 cm 和

10—20 cm 土层中 N 含量虽然表现为逐渐增加的趋

势,但没有达到显著水平(表 7)。 相同有效洞穴密

度下,0—10 cm 土层 N 含量及其变异系数大于 10—
20 cm 土层 N 含量及其变异系数。

表 7摇 高原鼠兔有效洞穴密度对不同土层 N 含量的影响 / (mg / g)

Table 7摇 Effect of available burrow density on N content at 0—10 cm and 10—20 cm layers of soil / (mg / g)

有效洞穴密度

Available burrow density / (个 / 625 m2)
n

0—10 cm

AM SE CV

10—20 cm

AM SE CV
10 6 3.6 0.19 0.12 3.1 0.13 0.09
15 6 3.7 0.13 0.08 3.0 0.19 0.14
21 6 3.9 0.21 0.12 3.1 0.10 0.07
31 6 3.9 0.25 0.11 3.3 0.14 0.07

平均值 Average value 6 3.8 0.20 0.11 3.1 0.14 0.10
摇 摇 AM: 算术平均数; CV: 变异系数;SE: 标准误差
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摇 摇 高原鼠兔有效洞穴密度的变化对 0—10 cm 和

10—20 cm 土层 P 含量的影响具有一定的差异(表
8),表现为 0—10 cm 土层 P 含量随有效洞穴密度增

加虽然具有先降低后增加的趋势,但差异不显著,而

10—20 cm 土层 P 含量具有降低趋势,在 31 个 / 625
m2时最低。 土壤 0—10 cm 土层 P 含量及其变异系

数和 10—20 cm 土层 P 含量及其变异系数差异不

明显。

表 8摇 高原鼠兔有效洞穴密度对不同土层 P 含量的影响 / (mg / g)

Table 8摇 Effect of available burrow density on P content at 0—10 cm and 10—20 cm layers of soil / (mg / g)

有效洞穴密度

Available burrow density / (个 / 625 m2)
n

0—10 cm

AM SE CV

10—20 cm

AM SE CV

10 6 1.1 0.01 0.03 1.1a 0.01 0.05

15 6 1.0 0.07 0.15 1.0ab 0.07 0.09

21 6 1.1 0.05 0.10 1.1a 0.05 0.10

31 6 1.1 0.01 0.02 0.9b 0.01 0.11

平均值 Average value 6 1.1 0.04 0.08 1.0 0.04 0.09

摇 摇 AM: 算术平均数; CV: 变异系数; SE: 标准误差

摇 摇 高原鼠兔有效洞穴密度变化对 0—10 cm 土层

的N 颐P没有明显影响,但 10—20 cm 土层N 颐P随高原

鼠兔有效洞穴密度增加具有增加的趋势 (表 9)。

0—10 cm 土壤N 颐P及其变异系数大于 10—20 cm 土

壤N 颐P及其变异系数。

表 9摇 高原鼠兔有效洞穴密度对不同土层N 颐P的影响

Table 9摇 Effect of available burrow density on N 颐P value at 0—10 cm and 10—20 cm layers of soil

有效洞穴密度

Available burrow density / (个 / 625 m2)
n

0—10 cm

AM SE CV

10—20 cm

AM SE CV

10 6 3.2 0.16 0.11 2.9b 0.10 0.08

15 6 3.9 0.33 0.19 3.1b 0.19 0.14

21 6 3.5 0.22 0.14 2.8b 0.16 0.13

31 6 3.9 0.20 0.09 3.7a 0.12 0.06

平均值 Average value 6 3.6 0.23 0.13 3.1 0.14 0.10

摇 摇 AM: 算术平均数; CV: 变异系数; SE: 标准误差

2.4摇 优势植物叶片 N、P、N 颐P与土壤 N、P、N 颐P的相

关性

相关分析结果表明,3 种优势植物叶片 N、P 含

量及其N 颐P与土壤 N、P 含量及其N 颐P的相关性具有

一定的差异(表 10)。 高山嵩草叶片 N、P 含量及

N 颐P分别与 0—10 cm 土层 N、P 含量及N 颐P呈负相

关,与 10—20 cm 土层 N 含量及N 颐P呈正相关,但与

10—20 cm 土层 P 含量为负相关。 垂穗披碱草叶片

N 含量与 0—10 cm 土层 N 含量呈正相关,而 P 含量

和N 颐P与 0—10 cm 土层的 P 含量和N 颐P呈负相关;
垂穗披碱草叶片 N 和 P 含量与 10—20 cm 土层 N 和

P 含量表现为负相关,而N 颐P则与 10—20 cm 土层

N 颐P为正相关。 小花草玉梅叶片 N 和 P 含量与 0—
10 cm 土层 N 和 P 含量为负相关,而N 颐P却与 0—10
cm 土层N 颐P为正相关;小花草玉梅叶片 N 含量与

10—20 cm 土层 N 含量为正相关,P 含量和N 颐P与

10—20 cm 土层 P 含量和N 颐P为负相关。

3摇 讨论

3.1摇 高原鼠兔有效洞穴密度与高寒草甸变化间的

关系

高原鼠兔通过挖掘活动会在洞口形成星罗棋布

的小块裸斑,镶嵌于高寒草甸,降低其地表盖度[2],
改变了原有高寒草甸地表吸收和辐射热量的过

程[13],客观上改变了高寒草甸原有生境的特点[1],
而这些裸斑为以种子繁殖为主的阔叶草种入侵创造

了条件[4]。 同时,高原鼠兔采食行为打破了原生高

寒草甸群落内种群间竞争格局后,一部分植物的生

长潜势受到抑制,另一部分植物的生长潜势得到释

放,垂穗披碱草和草地早熟禾(Poapratensis)在原生
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高寒草甸群落内一直受高山嵩草的抑制,但随着高

原鼠兔密度逐渐增加,其在群落内的比例逐渐增

加[3]。 研究结果表明,高原鼠兔有效洞穴密度变化

对高寒草甸群落总生物量虽然存在一定的影响,但
差异不显著,这与高原鼠兔对青海果洛地区高寒草

甸群落生物量的影响不一致[3],主要原因可能是不

同地区高寒草甸群落的主要伴生种不同,这种差异

取决于海拔分异所引起的水热组合变化,青海果洛

地区海拔高,气温低,植物生产速率较研究地区植物

生长速率低,说明高原鼠兔有效洞穴密度变化对高

寒草甸群落初级生产力的影响随着群落组分和海拔

变化存在分异。 研究结果发现,3 种优势植物种群生

物量随着高原鼠兔有效洞穴密度增加的变化趋势不

同,当高原鼠兔有效洞穴密度从 10 个 / 625 m2增加

至 21 个 / 625 m2 时,垂穗披碱草生物量增幅高达

56%以上,高山嵩草生物量降幅仅为 11%,小花草玉

梅生物量变化不大,说明适量的高原鼠兔有效洞穴

密度可以优化高寒草甸群落结构,增加优良牧草比

例,改良高寒草甸品质,这与青海果洛地区的研究结

果一致[3]。 但当高原鼠兔有效洞穴密度达 31 个 /
625 m2时,垂穗披碱草生物量较 10 个 / 625 m2时仅增

加了 17%,小花草玉梅生物量较 10 个 / 625 m2时增

至 3.5 倍以上,高山嵩草生物量较 10 个 / 625 m2时却

降低了 57%,说明高寒草甸群落组分已经劣化。 当

高原鼠兔有效洞穴密度介于 15 个 / 625 m2与 21 个 /
625 m2之间时,高寒草甸群落结构较密度较低时有

所优化,优良牧草比例增加;高原鼠兔有效洞穴密度

超过 21 个 / 625 m2时,高寒草甸植物群落结构逐渐

劣化,草甸品质降低。 因此,高原鼠兔有效洞穴密度

的最佳阈值应该是 15 个 / 625 m2到 21 个 / 625 m2。
3.2摇 高原鼠兔有效洞穴密度与高寒草甸优势植物

和土壤 N、P 含量及其计量比的关系

高原鼠兔有效洞穴密度的变化迫使高寒草甸植

物组分和土壤发生协同变化,以适应变化后的生境,
这种协同适应新生境的过程一定程度上取决于有机

体不同元素含量及其比值[3],其中 N、P 含量及其比

值是影响植物种群密度和种间竞争格局的重要因

子[10],这是因为 N 是植物蛋白质、叶绿素和多种酶

的重要组分[14],P 是能量代谢、核酸及其膜合成的重

要底物[8]。 本研究结果表明,高寒草甸的 3 种优势

植物高山嵩草、垂穗披碱草和小花草玉梅叶片内 N、

P 含量及N 颐P 算术平均值分别为 16. 8 mg / g、 2. 0
mg / g和 8.8,其中 N 含量小于全球尺度植物叶片平均

值(20.1 mg / g) [15]和西藏地区植物叶片平均值(28.6
mg / g) [16],P 含量与全球尺度和西藏地区植物叶片 P
含量的平均值(分别为 1.8 mg / g 和 1.9 mg / g)接近,
N 颐P小于全球尺度和西藏地区植物叶片的平均值

(全球尺度和西藏地区分别是 13.8 和 15.7) [14鄄15]。
优势植物叶片 N 含量低主要与采样时间和土壤供给

能力有关。 青藏高原地区优势植物生长末期叶片 N
含量相对较高,超过 20.0 mg / g[17鄄18], 而本研究的取

样时间是 7 月中旬,正值高寒草甸植物生长旺盛季

节,叶片生物量迅速增加,营养元素逐渐稀释[19鄄20],
导致叶片 N 含量较低,这与吴统贵等人[21] 对草地植

物海三棱藨草(Scirpus mariqueter)、糙叶薹草(Carex
scabrifolia)和芦苇(Phragmites australis)叶片 N 含量

的研究结果类似。 7 月份优势植物叶片较低的 N 含

量,导致了叶片N 颐P较低。 N 颐P被用来判断植物生长

受限因子,当N 颐P小于 14 时,植物生长状况受 N 限

制较大,当N 颐P大于 16 时,则植物生长状况受 P 制

约较大,当N 颐P介于 14 和 16 之间时,则植物生长状

况受到 N 和 P 的共同限制[22鄄23]。 本研究中高寒草

甸植物N 颐P比值小于 10,说明植物生长主要受到 N
限制,而中国 753 种陆地植物生长整体受 P 限制[9],
这种分异性与研究地区的气候特征密切相关,青藏

高原地区土壤温度低,微生物活性受抑,有机质分解

慢且时间短[2],虽然土壤有机质含量较高,但其分解

速率较慢,因而土壤 N 含量较低,这可能是研究地区

植物生长受 N 限制的主要原因。 3 种优势植物叶片

N 含量均随高原鼠兔有效洞穴密度增加而逐渐增

加,主要是高原鼠兔采食植物叶片组织后,促进了植

物再生生长,植物新生的幼嫩组织发达[18],富含叶

绿素,而 N 是叶绿素的主要组成成分[24]。 因此,随
有效洞穴密度的增加,植物叶片在高原鼠兔长期采

食过程中,经过补偿生长一直处于幼嫩状态[25鄄26],从
而增加了叶片 N 含量。 3 种优势植物 P 含量随高原

鼠兔有效洞穴密度增加变化趋势出现分异,高山嵩

草和垂穗披碱草表现为先增加后降低,而小花草玉

梅则表现为逐渐增加,这可能与不同物种 P 利用策

略有关,也可能与不同物种的生物学习性有关,高山

嵩草和垂穗披碱草根系丛状,叶片为条叶状[27鄄28],而
小花草玉梅根系为直根系,叶片为阔叶[29],植物种
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间的形态学特征与其利用 P 策略的关系还需要深入

研究。 优势植物叶片 P 含量随高原鼠兔有效洞穴密

度变化的分异导致了其N 颐P的分异,其中高山嵩草

叶片N 颐P随有效洞穴密度增加表现为先降低后增

加,垂穗披碱草叶片N 颐P逐渐增加,小花草玉梅叶片

N 颐P为先增加后降低,这说明不同物种在利用 N、P
的过程中生态位出现了分化,使群落内部不同优势

植物采用不同养分利用和消费策略,以实现激烈竞

争状态下的物种共存[14]。 优势植物化学计量学特

征在一定程度上能够指示物种更替以及群落演替方

向[30],因此适量的高原鼠兔有效洞穴可减轻优良牧

草生长受 N 限制程度,增加不可食牧草受 N 限制程

度,促进优良牧草生长,抑制不可食牧草生长,但当

高原鼠兔密度过大时,优良牧草受 N 限制程度反而

加剧,而不可食牧草受 N 限制程度有所减轻。 因此

当高原鼠兔有效洞穴密度从 10 个 / 625 m2增加至 21
个 / 625 m2时,高寒草甸植物群落处于正向演替阶

段,而有效洞穴密度超过 21 个 / 625 m2时,高寒草甸

群落则处于逆向演替阶段。
本研究结果表明土壤 N 和 P 含量平均值分别为

3.5 mg / g 和 1.1 mg / g,这和王长庭等人在青海省果

洛地区研究结果基本一致[31],另外 N 含量与内蒙古

呼伦贝尔草地土壤 N 含量接近,但 P 含量却低于呼

伦贝尔草地土壤 P 含量[32],主要是青藏高原地区为

水源区,降雨次数和量相对于内蒙古呼伦贝尔地区

要多且大,因此青藏高原地区草地地表径流形成的

次数相对于呼伦贝尔地区要频繁的多,这可能增加

了土壤 P 的流失,从而降低了土壤 P 含量。 土壤

0—10 cm 层的 N 含量大于 10—20 cm 土壤 N 含量,
而 P 含量差异不大,这与 N、P 来源不同有关。 土壤

N 含量主要来源于有机质分解,而土壤浅层较土壤

深层具有较多的有机质来源,地表较高的温度加速

了微生物分解有机质的能力,从而导致浅层 N 含量

较深层 N 含量高;而 P 主要来源于土壤母质,因此浅

层和深层差异不是很大[33]。 研究地区土壤N 颐P为

3郾 4,这小于青海海北地区高寒草甸[34] 和内蒙古锡

林郭勒盟地区[30] 土壤的N 颐P,但与甘肃兴隆山地

区[35]的研究结果一致,说明不同地区土壤N 颐P存在

一定的差异,这种差异与不同地区土壤的 N、P 含量

不同密切相关。 高原鼠兔有效洞穴密度增加对 0—
10 cm 和 10—20 cm 土层 N 含量没有明显影响,但对

不同土层 P 含量产生一定的影响,表现为 0—10 cm
土层 P 含量先降低后增加,10—20 cm 土层 P 含量

逐渐降低,说明高原鼠兔的活动改变了土壤 P 含量。
然而,有效洞穴密度增加对 0—10 cm 的N 颐P没有明

显的影响,但增加了 10—20 cm 土层N 颐P,这可能与

高原鼠兔活动对不同土层 P 含量的改变程度存在差

异有关。 土壤表层 P 容易受到径流影响,其随有效

洞穴密度增加流失量也有所增加,土壤深层 P 含量

受地表径流的影响相对较少,因此表现出有效洞穴

密度对浅层N 颐P影响不明显,而对深层土壤N 颐P影响

明显;土壤表层 P 含量可能受有效洞穴密度和地表

径流双重因素,而深层土壤 P 含量则主要与有效洞

穴密度有关。 因此地表径流和高原鼠兔有效洞穴密

度一起影响土壤 P 的供给。
3.3摇 青藏高原优势种植物的 N、P 含量与土壤 N、P

含量的相关关系

高山嵩草叶片 N 含量及其N 颐P与 10—20 cm 土

壤层 N 含量及其N 颐P正相关,垂穗披碱草叶片N 颐P
与 10—20 cm 土壤层N 颐P正相关,小花草玉梅叶片

N 颐P与 0—10 cm 土壤层N 颐P正相关,小花草玉梅叶

片 N 含量与 10—20 cm 土壤层 N 含量正相关,而 P
及其N 颐P与土壤 P 及其N 颐P负相关,这与不同植物

根系分布位置密切相关。 高山嵩草在浅层土壤内根

系致密,根土比较大[36],根系吸收部位比实际接触

的土壤表面积较小,而深层根系根土比较小,这增加

了根系吸收部分与土壤接触的面积,从而表现出深

层土壤 N 和 P 含量与植物叶片的关系更加密切。 垂

穗披碱草和高山嵩草混生,浅层根系受高山嵩草根

系的制约,吸收能力非常有限,只有深入到深层的根

系才能吸收大量的矿质元素,垂穗披碱草根系较高

山嵩草根系要深的多,最深可达 88—100 cm[28]。 小

花草玉梅主要生长于高山嵩草竞争力相对较弱的生

境或裸斑上[29],这样其根系既能吸收浅层土壤的养

分,又能吸收深层土壤的养分,因此表现出其叶片内

N 含量与浅层和深层土壤 N 含量均显示为正相关。
高原鼠兔有效洞穴密度变化改变了高寒草甸生

境,而高寒草甸群落内植物种群需要重新适应这种

新的生境,但不同植物种群的适应性存在差异,这种

差异性最终左右了高寒草甸的演变趋势。 通过分析

土壤、优势植物叶片 N、P 含量与高原鼠兔有效洞穴

密度间的协同变化过程发现,当高原鼠兔有效洞穴
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密度介于 15 个 / 625 m2和 21 个 / 625 m2之间时,高寒

草甸组分趋向优化,从草甸利用角度应属于正向演

替,而当高原鼠兔有效洞穴密度超过 21 个 / 625 m2

时,高寒草甸趋向劣化,从草甸利用角度应属于逆向

演替。
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