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不同放牧方式对高寒草甸植物群落关键种的影响

王金兰１，２，王小军１，２，刘文辉２，李　 文２，∗

１ 青海大学省部共建三江源生态与高原农牧业国家重点实验室，西宁　 ８１００１６

２ 青海大学畜牧兽医科学院（青海省畜牧兽医科学院）， 青海省青藏高原优良牧草种质资源利用重点实验室，西宁　 ８１００１６

摘要：关键种在群落结构、功能与稳定性方面具有重要作用，为探明不同放牧方式下高寒草甸植物群落关键种的变化特征及其

影响因素，以青藏高原最主要的 ５ 种放牧方式（禁牧、非生长季放牧、传统放牧、生长季放牧和全年连续放牧）高寒草甸为对象，
对群落特征、土壤理化特征和酶活性进行了系统研究，采用网络分析法和方差分解探究了不同放牧方式草地植物群落关键种变

化特征及其影响因子，并利用优劣解距离法（ＴＯＰＳＩＳ）⁃多准则决策模型对不同放牧方式进行综合评价，以筛选最佳放牧方式，
从而为高寒草甸科学管理及可持续利用供数据支撑。 结果表明：（１）相较于全年连续放牧，禁牧、非生长季放牧、传统放牧及生

长季放牧对禾本科、豆科、凋落物和杂类草生物量，群落地上和地下生物量，植物高度，禾本科盖度，多样性指数，土壤养分含量

和土壤酶活性均有显著正效应。 （２）禁牧样地的关键种为垂穗披碱草，非生长季放牧样地的关键种为冷地早熟禾、矮生嵩和赖

草，传统放牧样地的关键种为赖草，生长季放牧样地的关键种为矮生嵩草，全年连续放牧样地的关键种为异针茅。 其中，非生长

季放牧样地植物群落物种间的关联性、互作强度、群落组织水平和稳定性均最高，而禁牧样地最低。 （３）方差分解表明，土壤纤

维素酶、脲酶和过氧化氢酶是影响高寒草甸植物群落关键种变化的最主要因素。 （４）ＴＯＰＳＩＳ⁃多准则决策模型结果表明，非生

长季放牧既能有效利用草地资源，又能维持较高的植物群落多样性和稳定性，是高寒草甸的理想放牧方式。 研究结果对科学放

牧管理制度的制定、草地生态系统稳定性与多功能性维持提供了科学数据支撑。
关键词：高寒草甸；放牧方式；关键种；网络分析
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青藏高原是世界上面积最大、海拔最高的高原，是我国主要的畜牧业生产基地，也是我国重要的生态安全

屏障，在生物多样性维持、水源涵养、碳库储存等方面具有重要作用［１］。 然而，受全球气候变化和过度放牧等

人为干扰的影响，青藏高原高寒草地退化严重，致使草地生产力降低、生物多样性丧失、碳汇功能减弱，限制了

草地畜牧业发展和生态文明建设，甚至危及到区域生态环境安全［２］。 因此，如何通过优化放牧管理措施来实

现青藏高原高寒草地生态系统的可持续利用与健康发展是当前亟待解决的问题。
放牧是草地生产与生态管理的关键手段［３］。 放牧不但通过输出畜牧产品提供经济价值，而且通过合理

地放牧管理能维持生态系统的稳定性，并进一步提升多功能性［４］。 放牧主要通过家畜的采食、践踏和粪尿归

还等方式影响草地生态系统［５］。 适度的放牧能够有效提高生态系统结构、生产力与土壤养分，从而促进与维

持较高的草地生态系统多功能性与稳定性［６］。 然而，青藏高原高寒草地通常以整季，甚至全年连续放牧为

主，这种不合理的放牧方式不但降低了植被的覆盖度和生产力，严重影响了草地生态系统的多样性和稳定性，
而且改变了草地生态系统的结构和功能，导致草地发生退化［７］。 因此，探寻一种既能有效利用草地资源，又
能维持长期稳定生态系统多功能性的科学放牧管理方式至关重要。

关键种在群落结构、功能与稳定性方面具有重要作用［８］。 移除法与对比法是两种常用测定关键种的方

法，但由于测定过程破坏性和人为主观干扰较强而具有一定的局限性［９］。 网络分析能有效鉴别复杂群落的

关键种，目前广泛应用于微生物群落稳定性的评价及关键种的识别［１０］，而应用于草地植物群落方面的研究较

少［９—１１］。 目前关于草地放牧的研究已有大量报道，主要集中在放牧强度［１２—１３］、放牧家畜组合［９，１４］ 及放牧方

式［７，１５］等方面。 然而，以上研究多注重放牧强度理论研究，包括优化放牧理论、干扰理论、非平衡态理论等，且
更关注群落学机制和生态服务功能，如演替过程、生物量、多样性及碳汇功能等。 而对植物功能性状及其与环

境的关系关注不够。 随着采样方法和分析方法的不断进步，从植物个体尺度解析草地植物群落稳定性与多功

能性受到越来越多的关注，也成为更好地理解放牧草地系统、解析放牧草地退化与恢复机制的关键［１３］。 目前

应用网络分析方法对草地植物关键种的研究主要集中在退化草地恢复演替及不同家畜组合放牧过程，但缺乏

驱动机制方面的解析［９，１１］。 然而，不同放牧方式对植物关键种的影响程度如何？ 不同放牧方式下植物关键种

变化的影响因子又是什么？ 而目前尚无此类研究报道。
因此，本研究以青藏高原目前最主要的 ５ 种放牧方式（禁牧、非生长季放牧、传统放牧、生长季放牧和全

年连续放牧）高寒草甸为研究对象，采用网络分析法研究不同放牧方式如何影响高寒草甸植物群落关键种，
并采用方差分解探究关键种变化的影响因子。 以期为高寒草地科学放牧管理策略的制定及草地畜牧业的可

持续利用提供数据支撑。

１　 材料与方法

１．１　 试验地概况

试验地位于青海省海南藏族自治州共和县石乃亥镇，地理坐标 ３６°５９′４１″—３７°９′２９． ６″Ｎ，９９°２６′２″—
９９°３８′１４″Ｅ，海拔 ３１００ ｍ。 研究区属于典型的高原大陆性气候，年均气温 ０．１℃，年均降水量为 ４１０ ｍｍ，主要集中

于 ７—９ 月，全年仅分为冷暖两季，无绝对无霜期，植物生长期约 １２０ ｄ。 草地类型为高寒草甸，优势种植物为垂穗

９５７６　 １５ 期 　 　 　 王金兰　 等：不同放牧方式对高寒草甸植物群落关键种的影响 　
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披碱草（Ｅｌｙｍｕｓ ｎｕｔａｎｓ）、冷地早熟禾（Ｐｏａ ｃｒｙｍｏｐｈｉｌａ）和矮生蒿草（Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｈｕｍｉｌｉｓ）。 土壤类型为高山黑钙土。
１．２　 试验设置

通过查阅资料及实地调查发现，研究区目前主要有 ５ 种不同放牧方式，分别为禁牧（Ｇｒａｚｉｎｇ ｅｘｃｌｕｓｉｏｎ，
ＧＥ）、非生长季放牧（Ｇｒａｚｉｎｇ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｄｏｒｍａｎｔ ｓｅａｓｏｎ， ＧＤ）、传统放牧（Ｔｒａｄｉｔｉｏｎａｌ ｇｒａｚｉｎｇ， ＴＧ）、生长季放牧

（Ｇｒａｚｉｎｇ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｇｒｏｗｉｎｇ ｓｅａｓｏｎ， ＧＧ）和全年连续放牧（Ｃｏｎｔｉｎｕｅｄ ｇｒａｚｉｎｇ， ＣＧ）。 ２０２３ 年 ７ 月，在研究区选

取 ＧＥ、ＧＤ、ＴＧ、ＧＧ 和 ＣＧ 样地，分别 ３ 个重复，各样地的海拔、坡向、坡位基本一致。 ＧＥ 自 ２０１７ 年全年禁牧，
面积 ４００ ｍ２；ＧＤ 样地于每年 １０ 月初—次年 ４ 月底放牧，放牧期内的放牧率约为 ３．４—３．８ 只 ｈｍ－２ ａ－１，面积

０．５１ ｈｍ２；ＴＧ 样地于每年 １０ 月初—次年 ６ 月底放牧，放牧期内的放牧率约为 ３． １—３．５ 只 ｈｍ－２ ａ－１，面积

０．４２ ｈｍ２；ＧＧ 样地于每年 ５ 月初—９ 月底放牧，放牧期内的放牧率约为 ３．０—３．６ 只 ｈｍ－２ ａ－１，面积 ０．５８ ｈｍ２；
ＣＧ 样地全年连续放牧，放牧期内的放牧率约为 ３．５—３．９ 只 ｈｍ－２ ａ－１，面积 ０．６１ ｈｍ２。 ＧＤ、ＴＧ、ＧＧ 和 ＣＧ 样地

的放牧家畜均为牦牛和藏羊，已按上述方式放牧至少 １０ 年以上时间。
１．３　 野外观测及样品采集

２０２３ 年 ９ 月初进行野外观测及样品采集工作。 在各样地按“Ｓ”型随机设置 １５ 个 １ ｍ×１ ｍ 的样方，各处

理分别 ４５ 个样方。 先记录样方内的植物种名称，再按禾本科、莎草科、豆科和杂类草 ４ 个功能群测定植物的

高度和盖度。 用钢卷尺测定植物的自然高度，每个样方各功能群植物测 １５ 株。 盖度采用针刺法测定。 最后

按不同功能群齐地面刈割，并收集刈割后样方内的凋落物，植物样品带回实验室后先在 １０５℃杀青 ３０ ｍｉｎ，再
在 ７５℃烘干至恒重，计算生物量。

在刈割后的样方内，先用环刀测 ０—１０ ｃｍ 层土壤容重，各样方重复 ３ 次，样品带回实验室后在 １０５℃烘至

恒重，称重并计算土壤含水量与土壤容重。 然后用内径 ５．０ ｃｍ 的土钻在刈割后的样方内采集 ４ 钻 ０—１０ ｃｍ
层土壤，混匀后作为一个土样，各处理分别 ４５ 个土样，将上述土样平均分为两份，一份用清水冲洗以获取根系

生物量，另一份带回实验室后在阴凉处自然阴干，碾碎并过筛，用于土壤有机质（Ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒ， ＳＯＭ）、全
氮（Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ， ＴＮ）、全磷（Ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ， ＴＰ）、全钾（Ｔｏｔａｌ ｋａｌｉｕｍ， ＴＫ）、速效氮（Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ，
ＡＮ）、速效磷（Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ， ＡＰ）、速效钾（Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｋａｌｉｕｍ， ＡＫ）含量及脲酶（Ｕｒｅａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ， Ｕｒｅ）、蔗
糖酶（Ｓｕｃｒａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ， Ｓｕｃ）、纤维素酶（Ｃｅｌｌｕｌａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ， Ｃｅｌ）和过氧化氢酶（Ｃａｔａｌａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ， Ｃａｔ）活性的测

定。 土壤养分参照鲍士旦《土壤农化分析》 ［１６］ 测定，土壤酶活性参照关荫松《土壤酶及其研究法》 ［１７］ 测定。
此外，采用土壤紧实度仪（ＵＳＡ ＳＣ⁃９００）测定 ０—１０ ｃｍ 层土壤紧实度，各样地分别重复 ３０ 次。
１．４　 数据分析

采用Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ ２０１９ 进行数据整理。 采用 ＳＰＳＳ 软件（ＳＰＳＳ １９．０，Ｃｈｉｃａｇｏ， ＩＬ， ＵＳＡ）先对数据的正态

性和方差齐性进行检验。 参照马克平等［１８］ 方法计算植物群落的 Ｓｈａｎｎｏｎ－ｗｉｅｎｅｒ 多样性指数、Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度

指数和丰富度指数。 为更直观的展示不同方式的放牧效应，本研究计算了不同放牧方式下植被特征、土壤理

化性质及土壤酶活性的响应比（Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｒａｔｉｏ， ＲＲ），计算公式为：ＲＲ＝ ｌｎ（Ｔ ／ Ｃ），其中 Ｔ 代表 ＧＥ、ＧＤ、ＴＧ、ＧＧ
处理下各指标的值，Ｃ 代表 ＣＧ 处理下各指标的值。 若 ＲＲ＞０，表示处理对该指标有显著正向影响；若 ＲＲ＜０，
表示处理对该指标有显著负向影响；若 ＲＲ＝ ０，表示处理对该指标无影响。 采用 Ｒ ４．１．１ （Ｒ Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ Ｃｏｒｅ
Ｔｅａｍ， ２０２０）中的 Ｈｍｉｓｃ 包对不同放牧处理植物群落进行网络分析，构建网络图，并计算平均连通度、平均聚

类系数、网络图的节点和网络图的边。 各放牧处理所有植物种均用于构建网络图，为使网络图更清晰，本研究

剔除了相关性系数绝对值小于 ０．８，且显著性大于 ０．０５ 的边［９］。 基于以上分析结果，采用 Ｇｅｐｈｉ ０．９．２ 绘制不

同放牧方式下植物物种网络图，最高中心度节点为关键种。 平均连通度用于衡量群落中物种的互作强度，值
越大表示群落越复杂、越稳定。 平均聚类系数用于衡量群落组织水平，值越大表示群落组织水平越高。 具体

构建过程参照刘玉祯等［９］的方法。 采用 ＴＯＰＳＩＳ⁃多准则决策模型对不同放牧处理进行综合评价，以筛选适宜

研究区的最佳放牧方式。 为进一步探究不同放牧方式下植物关键种变化的影响因素，采用Ｒ ４．１．１ Ｂｏｒｕｔａ 包对

植物群落特征、土壤理化特征和土壤酶活性进行重要性排序，Ｂｏｒｕｔａ 包在进行重要性大小排序时，会基于随机森

林原理产生 ３ 个预测节点（Ｍｉｎ、Ｍｅａｎ、Ｍａｘ），重要性小于Ｍｉｎ 的指标认为是贡献度极低的指标，重要性大于Ｍｅａｎ
但小于 Ｍａｘ 的指标认为具有较高的贡献，重要性大于 Ｍａｘ 的指标认为具有极高的贡献。 将上述重要性大于 Ｍａｘ

０６７６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　
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的指标进行方差分解，以探讨植物群落特征、土壤理化特征及土壤酶活性对关键种的相对贡献率。

２　 结果与分析

图 １　 不同放牧方式下植物群落网络结构特征
Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃ ｏｆ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｎｅｔｗｏｒｋ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒａｚｉｎｇ ｒｅｇｉｍｅ

ＧＥ： 禁牧； ＧＤ： 非生长季放牧； ＴＧ： 传统放牧； ＧＧ： 生长季放牧； ＣＧ： 全年连续放牧． Ｅｌｙｍｕｓ ｎｕｔａｎｓ： 垂穗披碱草； Ｐｏａ ｃｒｙｍｏｐｈｉｌａ： 冷地早
熟禾； Ｓｔｉｐａ ａｌｉｅｎａ： 异针茅； Ｋｏｅｌｅｒｉａ ｃｒｉｓｔａｔａ： 冾草； Ｌｅｙｍｕｓ ｓｅｃａｌｉｎｕｓ： 赖草； Ａｃｈｎａｔｈｅｒｕｍ ｉｎｅｂｒｉａｎｓ： 醉马草； Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｈｕｍｉｌｉｓ： 矮嵩草； ｃａｒｅｘ
ｐｒｚｅｗａｌｓｋｉｉ： 红棕苔草； Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｒｕｔｈｅｎｉｃａ： 扁蓿豆； Ａｓｔｒａｇａｌｕｓ ｐｕｒｄｏｍｉｉ： 紫花黄耆； Ａｓｔｅｒ ａｌｐｉｎｕｓ： 高山紫菀； Ｈｅｔｅｒｏｐａｐｐｕｓ ａｌｔａｉｃｕｓ： 阿尔泰狗
娃花； Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｆｒｉｇｉｄａ： 冷蒿； Ｔａｒａｘａｃｕｍ ｍｏｎｇｏｌｉｃｕｍ： 蒲公英； Ｓａｕｓｓｕｒｅａ ｋａｔｏｃｈａｅｔｅ： 重齿风毛菊； Ｌｅｏｎｔｏｐｏｄｉｕｍ ｎａｎｕｍ： 矮火绒草； Ａｎａｐｈａｌｉｓ
ｌａｃｔｅａ： 乳白香青； Ｐｏｌｙｇｏｎｕｍ ｖｉｖｉｐａｒｕｍ： 珠芽蓼； Ｐｏｌｙｇｏｎｕｍ ｓｉｂｉｒｉｃｕｍ： 西伯利亚蓼； Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ｂｉｆｕｒｃａ： 二裂委陵菜； Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ｄｉｓｃｏｌｏｒ： 翻白委
陵菜； Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ａｎｓｅｒｉｎａ： 鹅绒委陵菜； Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ｍｕｌｔｉｆｉｄａ： 多裂委陵菜； Ｌａｎｃｅａ ｔｉｂｅｔｉｃａ： 肉果草； Ｐｅｄｉｃｕｌａｒｉｓ ｋａｎｓｕｅｎｓｉｓ： 甘肃马先蒿； Ｖｅｒｏｎｉｃａ
ｅｒｉｏｇｙｎｅ： 毛果婆婆纳； Ｇｅｎｔｉａｎａ ｓｔｒａｍｉｎｅａ： 麻花艽； Ｇｅｎｔｉａｎａ ｆａｒｒｅｒｉ： 线叶龙胆； Ｔｈａｌｉｃｔｒｕｍ ａｌｐｉｎｕｍ： 高山唐松草； Ｒａｎｕｎｃｕｌｕｓ ｔａｎｇｕｔｉｃｕｓ： 丝叶
毛茛； Ｔｒｏｌｌｉｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ： 金莲花； Ｍｉｃｒｏｕｌａ ｓｉｋｋｉｍｅｎｓｉｓ： 微孔草； Ｓｉｌｅｎｅ ｇａｌｌｉｃａ： 蝇子草； Ｌｅｐｉｄｉｕｍ ａｐｅｔａｌｕｍ： 独行菜； Ｓｐｈａｌｌｅｒｏｃａｒｐｕｓ ｇｒａｃｉｌｉｓ： 迷
果芹； Ｇｅｒａｎｉｕｍ ｐｒａｔｅｎｓｅ： 草原老鹳草； Ａｌｌｉｕｍ ｓｉｋｋｉｍｅｎｓｅ： 高山韭； Ｏｘｙｔｒｏｐｉｓ ｏｃｈｒｏｃｅｐｈａｌａ： 黄花棘豆； Ｐｌａｎｔａｇｏ ｄｅｐｒｅｓｓａ： 平车前

２．１　 不同放牧方式下植物群落网络结构特征

不同放牧处理下植物群落网络分析如图 １ 所示，物种间关联性大小顺序为 ＧＤ＞ＴＧ＞ＧＧ＞ＣＧ＞ＧＥ，ＧＥ 关键

种为垂穗披碱草；ＧＤ 关键种为冷地早熟禾、矮生嵩草和赖草（Ｌｅｙｍｕｓ ｓｅｃａｌｉｎｕｓ）；ＴＧ 关键种为赖草；ＧＧ 关键种

１６７６　 １５ 期 　 　 　 王金兰　 等：不同放牧方式对高寒草甸植物群落关键种的影响 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

为矮生嵩草；ＣＧ 关键种为异针茅（Ｓｔｉｐａ ａｌｉｅｎａ）。 其中，ＧＤ 共 ２７ 个节点和 ３１２ 条边，群落间关联性最高；ＴＧ
共 １８ 个节点 ２８ 条边；ＧＧ 共 １５ 个节点 ２５ 条边；ＣＧ 共 １２ 个节点 １６ 条边；ＧＥ 共 ７ 个节点 １７ 条边（图 ２）。 此

外，ＧＤ 的平均连通度和平均聚类系数最高，分别为 ２３．１１１ 和 ０．８９３，ＧＥ 次之，ＣＧ 最小（图 ２），说明非生长季

放牧样地群落的组织水平与稳定性最高。

图 ２　 不同放牧方式下植物群落平均连通度、平均聚类系数、节点和边

Ｆｉｇ．２　 Ｔｈｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃ ｏｆ ａｖｅｒａｇｅ ｃｏｎｎｅｃｔｉｖｉｔｙ， ａｖｅｒａｇｅ ｃｌｕｓｔｅｒｉｎｇ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ， ｎｏｄｅｓ ａｎｄ ｅｄｇｅｓ ｏｆ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｇｒａｚｉｎｇ ｒｅｇｉｍｅ

ＧＥ： 禁牧； ＧＤ： 非生长季放牧； ＴＧ： 传统放牧； ＧＧ： 生长季放牧； ＣＧ： 全年连续放牧

２．２　 不同放牧方式下植被特征

如图 ３ 所示，相较于 ＣＧ，其他放牧方式均对各功能群植物的高度，禾本科盖度，禾本科、豆科和杂类草生

物量，群落地上和地下生物量，凋落物生物量和多样性指数均有显著正效应（Ｐ＜０．０５），而对莎草科和豆科植

物盖度具有显著负效应。 其中，ＧＥ 对植物高度、盖度、禾本科生物量、群落总地上生物量和凋落物生物量的

效应值显著高于其他处理（Ｐ＜０．０５）；ＧＤ 对豆科生物量、群落地下生物量和多样性指数的效应显著最高；ＧＧ
对莎草科和杂类草生物量的效应显著最高。
２．３　 不同放牧方式下土壤酶活性及理化性质

如图 ４ 所示，相较于 ＣＧ，其他放牧方式对土壤脲酶、蔗糖酶、纤维素酶和过氧化氢酶的活性及土壤有机

质、全氮、全磷、全钾、速效磷、速效钾和含水量均有显著正效应（Ｐ＜０．０５）；而 ＧＤ、ＴＧ、ＧＧ 对土壤速效氮、紧实

度和容重具有显著负效应。 其中，ＧＥ 对土壤脲酶、蔗糖酶、纤维素酶、过氧化氢酶、有机质、全氮、全钾、速效

氮、速效钾含量及含水量的效应值显著高于其他处理；ＧＤ 对全氮、全磷和速效磷含量的效应值显著最高；ＴＧ
和 ＧＧ 对速效氮含量的效应值显著最高。
２．４　 不同放牧方式综合评价

采用 ＴＯＰＳＩＳ⁃多准则决策模型对不同放牧方式下植物群落特征、土壤酶活性和土壤理化特征进行综合评

价，以筛选适宜研究区的最佳放牧方式。 结果表明，非生长季放牧的贴合度最高，为 ０．６１９；禁牧次之，为
０．６１８８；全年连续放牧最低，为 ０．３１４４（图 ５）。 说明非生长季放牧既能有效利用草地资源，又能维持较高的植

物群落多样性和稳定性，是高寒草甸的理想放牧方式。
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图 ３　 不同放牧方式下植被高度、盖度、生物量和多样性指数的响应比

Ｆｉｇ．３　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｒａｔｉｏ ｏｆ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｈｅｉｇｈｔ， ｃｏｖｅｒａｇｅ， ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒａｚｉｎｇ ｒｅｇｉｍｅ

ＧＥ： 禁牧； ＧＤ： 非生长季放牧； ＴＧ： 传统放牧； ＧＧ： 生长季放牧； ∗∗∗表示 ０．００１ 水平响应比具有显著差异；不同小写字母表示响应比在

４ 个处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）

２．５　 不同放牧方式下植物关键种的影响因子

为探讨不同放牧方式下植物群落特征、土壤酶活性和土壤理化特征对关键种的相对影响，采用随机森林

模型对以上因子进行了变量重要性排序（图 ６）。 结果表明，对关键种具有极高贡献的因子为凋落物生物量、
脲酶、禾本科生物量、蔗糖酶、禾本科盖度、禾本科高度、根系生物量、莎草科高度、土壤有机质、豆科高度、丰富

度指数、地上生物量、速效磷、莎草科盖度、豆科生物量、含水量、杂类草生物量、紧实度、均匀度指数、过氧化氢
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图 ４　 不同放牧方式下土壤酶活性和理化性质的响应比

Ｆｉｇ．４　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｒａｔｉｏ ｏｆ ｓｏｉｌ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ａｎｄ ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒａｚｉｎｇ ｒｅｇｉｍｅ

ＧＥ： 禁牧； ＧＤ： 非生长季放牧； ＴＧ： 传统放牧； ＧＧ： 生长季放牧； ∗∗∗表示 ０．００１ 水平响应比具有显著差异． 不同小写字母表示响应比

在 ４ 个处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）

酶、杂类草盖度、豆科盖度、速效钾、香浓维纳指数、全钾、纤维素酶。 将上述筛选出的因子分为植物因子、土壤

理化因子和土壤酶因子三大类，并进一步进行方差分解（图 ７），结果表明，植物因子对高寒草甸植物关键种贡

献了 ２８．５％、土壤理化因子贡献了 ２８．４％、土壤酶因子贡献了 ４３．１％，且酶对关键种具有极显著贡献（Ｐ＜
０．００１），而植被因子和土壤因子贡献不显著（Ｐ＞０．０５）。 将土壤酶因子（包含 ４ 种酶，分别为纤维素酶、脲酶、
过氧化氢酶和蔗糖酶）进一步进行方差分解（图 ７），结果表明，纤维素酶和脲酶对关键种具有极显著贡献，分
别贡献了 ２８．７％和 ２７．６％；过氧化氢酶和蔗糖酶分别对关键种贡献了 ２０．１％和 ２３．６％，但过氧化氢酶对关键种

有显著贡献，而蔗糖酶对关键种无显著贡献。 因此，土壤纤维素酶、脲酶和过氧化氢酶是影响高寒草甸植物群

落关键种的最主要因素。

３　 讨论

关键物种是群落中相互作用强烈的物种，对其他物种的分布和多度起着直接或间接的调控作用，决定着

群落的稳定性、物种多样性和许多生态过程［１９］，是植物群落演替的重要标识［２０］。 关键种能通过削弱物种之

间的竞争来维持群落的稳定性，也能通过影响其他物种的分布和数量来影响生态系统的多功能性［２１］。 本研
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图 ５　 不同放牧方式综合评价

Ｆｉｇ．５　 Ｃｏｍｐｒｅｈｅｎｓｉｖｅ ｅｖａｌｕａｔｉｏｎ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒａｚｉｎｇ ｒｅｇｉｍｅ

　 ＧＥ： 禁牧； ＧＤ： 非生长季放牧； ＴＧ： 传统放牧； ＧＧ： 生长季放

牧； ＣＧ： 全年连续放牧

究网络分析结果显示，禁牧样地的关键种为垂穗披碱

草；非生长季放牧样地的关键种为冷地早熟禾、矮生嵩

草和赖草；传统放牧样地的关键种为赖草；生长季放牧

样地的关键种为矮生嵩草；全年连续放牧样地的关键种

为异针茅。 此外，植物群落间的关联性、组织水平和稳

定性均在非生长季放牧样地最高，禁牧样地最低。 这表

明非生长季放牧能够有效提高植物群落的物种互作强

度［２２］，有利于群落格局的重新配置以及物种多样性的

图 ６　 关键种变量因子重要性排序

Ｆｉｇ．６　 Ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｏｆ ｖａｒｉａｂｌｅ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｋｅｙｓｔｏｎｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

Ｍｉｎ： 最小值； Ｍｅａｎ： 平均值； ＡＮ： 速效氮； ＢＤ： 容重； ＴＮ： 全氮； ＴＰ： 全磷； ＨＦ： 杂类草高度； ＢＣ： 莎草科生物量； Ｍａｘ： 最大值； Ｃｅｌ： 纤

维素酶； ＴＫ： 全钾； ＳＷＤＩ： 香浓维纳指数； ＡＫ： 速效钾； ＣＬ： 豆科盖度； ＣＦ： 杂类草盖度； Ｃａｔ： 过氧化氢酶； ＳＥＩ： 均匀度指数； ＳＣ： 紧实

度； ＢＦ： 杂类草生物量； ＳＷＣ： 含水量； Ｂｌｅ： 豆科生物量； ＣＣ： 莎草科盖度； ＡＰ： 速效磷； ＢＡ： 地上生物量； ＳＲＩ： 丰富度指数； ＨＬ： 豆科高

度； ＳＯＭ： 土壤有机质； ＨＣ： 莎草科高度； ＢＢ： 根系生物量； ＨＧ： 禾本科高度； ＣＧ： 禾本科盖度； Ｓｕｃ： 蔗糖酶； ＢＧ： 禾本科生物量； Ｕｒｅ：

脲酶； Ｂｌｉ： 凋落物生物量． 图中蓝色表示最小值、平均值和最大值； 红色表示介于平均值和最大值间的变量因子； 绿色表示大于最大值的

变量因子

提高［２３］，而禁牧虽能有效提高草地生产力，但降低了群

落多样性及群落的组织水平与稳定性。 这是因为不同

方式的放牧改变了植物群落对生长空间、光照和养分等

有限资源的分配方式，从而影响了植物的繁殖策略和扩

散机制［２４—２５］，进一步改变了群落的构建模式［２６］。 本研

究中，禁牧和非生长季放牧样地在牧草生长期都移除了

放牧家畜的干扰，一些家畜喜食植物的抑制程度减弱，
生长加快，使群落组成和结构发生了变化。 然而，连续

多年禁牧后，植物群落中垂穗披碱草的数量急增，而垂

穗披碱草的分蘖和竞争能力都极强，能迅速生长并占领
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图 ７　 不同放牧方式下植被因子、土壤因子和土壤酶活性对关键种的贡献及不同土壤酶活性对关键种的贡献

Ｆｉｇ．７　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ， ｓｏｉｌ ｆａｃｔｏｒ， ｓｏｉｌ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｏｉｌ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｔｏ

ｔｈｅ ｋｅｙｓｔｏｎｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒａｚｉｎｇ ｒｅｇｉｍｅ

∗∗∗表示 Ｐ＜０．００１，∗∗表示 Ｐ＜０．０１

上层空间，致使处于下层空间的一些低矮植物由于竞争不到足够的空间、光照及养分等资源而生长受抑，逐渐

死亡，致使群落向单一化趋势发展［２７］，故禁牧后植物群落多样性显著降低，群落优势种向关键种演变，垂穗披

碱草在群落中起关键作用，从而调控其他物种的分布和多度。 因此，为解决禁牧后生产力增加与物种多样性

丧失及群落稳定性变差之间的矛盾，禁牧后应在非生长季采取适度放牧利用的管理措施，以促进草地的可持

续利用。 非生长季放牧样地由于在植物整个生长期内都处于休牧状态，降低了家畜对草地干扰的强度与频

度，为新个体及竞争力弱的物种提供了生存空间，从而引导种间和种内关系发生变化，促进草地生态系统的良

性运转和群落结构的优化，使群落保持较高的物种多样性［２８］，冷地早熟禾、矮生嵩和赖草成为了群落中起关

键作用的物种。 生长季放牧样地由于在整个植物的生长期都处于家畜的采食和践踏状态，家畜采食上层的禾

草而降低了对下层矮小植物的遮光和竞争作用，使下层适应性强、耐践踏、耐采食、营养繁殖能力强的莎草科

植物占据优势，逐渐形成了致密的草毡层，从而促进了群落对水分和营养的吸收，进而促进莎草科植物的营养

繁殖与生长［２９］。 而矮生嵩草是研究区最主要的莎草科植物，随植物群落组成和结构的变化，矮生嵩草成为了

群落中起关键作用的物种。 而全年连续放牧样地受家畜持续采踏的影响，土壤紧实度增加，土壤渗透性和持

水能力降低，部分地表裸露，草地趋于干旱化，植物群落中高大的禾本科植物大量减少，转变为低矮、耐牧、耐
干旱的植物群体［３０］。 故能够适应高强度放牧的异针茅演变为群落中起关键作用的物种，决定着群落的稳定

性和多样性。 此外，非生长季放牧较传统放牧更有利于维持群落的生产力、多样性及稳定性。 这主要是因为

非生长季放牧是从植物开始返青到枯黄都处于休牧状态，传统放牧在牧草返青期还处于放牧状态。 而返青期

是草地的一个非常脆弱时期，一些早春短寿命植物在此期间迅速生长并完成整个生活史，此时放牧家畜的采

食和践踏都会影响此类植物种子的形成和后续的生长发育。 此外，家畜由于刚返青的牧草不能满足需求而逐

食“跑青”，对草地的践踏和破坏严重，使刚返青的牧草受到不可逆的伤害，甚至死亡［３１］。
本研究方差分解表明，土壤纤维素酶、脲酶和过氧化氢酶是影响高寒草甸植物群落关键种的最主要因素。

这是因为酶是土壤生化反应的催化剂，参与有机质分解和腐殖质的形成等各个生化反应过程，是土壤养分转

化和循环的动力［３２］。 在酶的催化作用下，土壤微生物可将植物不易直接吸收利用的有机物分解为能直接吸

收的营养元素。 纤维素酶是一种复合酶，可将大分子物质水解成植物易吸收的小分子物质，对土壤碳、氮循环

具有重要作用［３３］；脲酶能促进土壤中尿素水解成氨，从而为植物提供可吸收利用的氮素［３４］；过氧化氢酶是表

征土壤氧化过程强度的酶［３５］。 本研究中，以上 ４ 种酶的活性均在在禁牧样地最高，非生长季放牧样地次之，
而在连续放牧样地最低。 一方面，禁牧样地由于没有家畜的采踏，地表覆盖有大量凋落物，连续放牧样地由于
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家畜的过度采食，地表几乎没有凋落物。 而凋落物能够为酶促反应提供主要底物，底物增加可以极大地促进

土壤微生物的活动，从而使土壤酶活性提高［３６］。 另一方面，禁牧处理土壤疏松，水分含量较高，土壤微生物活

性较强，而连续放牧样地受连续高强度放牧的影响，地表裸露，土壤干燥紧实，营养物质损耗严重，从而抑制了

各种生化反应，降低了酶的活性。 本研究 ＴＯＰＳＩＳ⁃多准则决策模型分析表明，非生长季放牧既能有效利用草

地资源，又能维持较高的植物群落多样性和稳定性，是高寒草甸的理想放牧方式。 然而，放牧对草地的影响是

一个非常复杂的过程，年际间降水和气温变化都可能都会影响结果，而本研究仅对一年的参观测数据进行了

分析，后续研究应加强连续多年观测，以综合评价不同方式放牧对草地的影响。

４　 结论

本研究对青藏高原不同放牧方式（禁牧、非生长季放牧、传统放牧、生长季放牧和全年连续放牧）高寒草

甸植物群落特征、土壤理化特征和酶活性进行了系统研究，并采用网络分析法和方差分解探究了不同放牧方

式草地植物群落关键种变化特征及其影响因素，得出以下结论：
（１）相较于全年连续放牧草地，禁牧、非生长季放牧、传统放牧及生长季放牧对禾本科、豆科、凋落物、杂

类草、群落地上和地下生物量，植物高度，禾本科盖度，多样性指数，土壤养分含量和土壤酶活性均有显著正

效应。
（２）禁牧样地的关键种为垂穗披碱草，非生长季放牧样地的关键种为冷地早熟禾、矮生嵩和赖草，传统放

牧样地的关键种为赖草，生长季放牧样地的关键种为矮生嵩草，全年连续放牧样地的关键种为异针茅。 其中，
非生长季放牧样地植物群落物种间的关联性、互作强度、群落组织水平和稳定性均最高，而禁牧样地最低。

（３）方差分解表明，土壤纤维素酶、脲酶和过氧化氢酶是影响高寒草甸植物群落关键种变化的最主要

因素。
（４）ＴＯＰＳＩＳ⁃多准则决策模型结果表明非生长季放牧既能有效利用草地资源，又能维持较高的植物群落

多样性和稳定性，是研究区高寒草甸及类似区域的理想放牧方式。
研究结果对科学放牧管理制度的制定、草地生态系统稳定性与多功能性维持提供了科学数据支撑。
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